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  کولی بندي شبکیه چشم در جنین، لارو و بالغ شاه مقایسه لایه
Alburnus chalcoides (Güldenstädt, 1772)  

  
  

  3،2*پور ، نادر شعبانی1نیلوفر حقی
 شناسی، دانشکده علوم پایه، دانشگاه گیلان، رشت، ایران دریا، گروه زیست دانشجوي دکتري زیست شناسی1

  شناسی، دانشکده علوم پایه، دانشگاه گیلان، رشت، ایران گروه زیست ،دانشیار2
   رانیرشت، ا لان،یخزر دانشگاه گ يایدر یپژوهشکده حوضه آب ،ییایگروه علوم دردانشیار، 3

 
   2/7/97یرش: پذیخ تار؛  8/5/97یخ ارسال: تار

  
 1چکیده

و بالغ به  يلارو ینی،) در سه مرحله جنA. chalcoides( یکولچشم شاه یهدر مطالعه حاضر ساختار شبک
هاي بافتی نمونهبراي این منظور شده است.  یبررس یدر دوره زندگ ياقتصاد یماه ینا یدد یتجهت درك قابل

شناختی   . مطالعات بافتشدبرداري  کولی بالغ و همچنین جنین و لارو آن با فواصل مشخص نمونه از شبکیه شاه
از لایه اکتودرم ایجاد شد که پس از نمو و  )hAF16ساعت پس از لقاح ( 16نشان داد که پریموردیوم بینایی 

 hAF26ی اولیه همان شبکیه تمایز نیافته بود و قبل از ساعت وجود آورد. جام بینای توسعه، جام بینایی را به
از سایر  hAF36هایی بودند که  دار اولین سلول هاي لایه اپیتلیوم رنگدانه شروع به شکل گرفتن کرد. سلول

 اي که بخش عمده آن نمایان شد. لاروها با شبکیه hAF68ها حدود  هاي شبکیه متمایز شدند و رنگدانه سلول
پس از تفریخ  ساعت 96بندي مشخص در لاروها  ). اولین سطح لایهhAF72افته بود تفریخ شدند (حدود تمایزنی

)DAH1دار  هاي گیرنده نور، لایه هستهدار، لایه سلول که شامل پنج لایه لایه اپیتلیوم رنگدانه  ) مشاهده شد
) قابل hAF144 )DAH3ارجی در هاي گانگلیونی بود. لایه مشبک خ داخلی، لایه مشبک داخلی و لایه سلول

دار خارجی و لایه  هاي گیرنده نور به دو لایه هسته با تفکیک لایه سلول DAH4تشخیص شد و در اوایل روز 
هاي شبکیه  شدن کیسه زرده کامل شد. ترتیب لایهبندي شبکیه قبل از تهی لایه تقسیم شد. هاي نوري گیرنده

                                                   
 shabani@guilan.ac.ir نویسنده مسئول:*
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ها با هم متفاوت  لایه ضخامتساعت پس از لقاح) بود.  168س از تفریخ (روزه پ 4کولی بالغ مشابه لارو  در شاه
 هاي نوري افزوده شد. دار داخلی کاسته و بر ضخامت لایه گیرنده که از ضخامت لایه هسته طوري بود به

  
  لایه سلولی، نمو، تفریخ، A. chalcoides: کلیدي هاي واژه

  
  مقدمه

بندي و  شود، لایه دار دیده می هاي مختلف مهره در چشم گروه ها با وجود تشابهی که از نظر نوع لایه
). مطالعـات  Kunz-Ramsay, 2004دهـد (  ها نشـان مـی   هایی با سایر گروه نمو شبکیه در ماهیان تفاوت

ها در شبکیه ماهیان ارتباط نزدیکی با سن ماهی، مرحلـه   اند که ضخامت و آرایش سلولی لایه نشان داده
)، رقابت، یافتن جفت Schoolingاي ( حوه یافتن غذا و استراتژي تغذیه، رفتار گلهنموي، سبک زندگی، ن

طور شرایط محیطی و زیستگاه مانند میزان نور محیط و عمق محـل زنـدگی دارد   گیري و همین و جفت
)Zaunreiter et al., 1991; Bantseev et al., 2004; Carton and Vaughan, 2010; Darwish et al., 

2015; Hunt et al., 2015 .(  
ویژه در مراحل اولیه زندگی آن نقش مهمـی دارد و چشـم یکـی از     بینایی در تغذیه و بقاي ماهی به

کیه اولین بخشـی از چشـم   شب شود. زایی در جنین تشکیل می هایی است که طی فرآیند اندام اولین اندام
شـود. ابتـدا در شـبکیه     ا منشا اکتودرمی ایجاد مـی صورت جام بینایی از پریموردیوم بینایی ب است که به

 Schmitt andهاي تشکیل دهنده آن مشابه هستند ( شود و همه سلول بندي مشاهده نمی هیچ نوع لایه
Dbwling, 1994; Kimmel et al., 1995; Kitambi and Malicki, 2008; Carton and Vaughan, 

ي مختلف ماهی ها ندي (ایجاد تمایز) در گونهب فته) و آغاز لایه). زمان ایجاد شبکیه اولیه (تمایز نیا2010
 ;Schmitt and Dbwling, 1994; Iwamatsu, 2004; Carton and Vaughan, 2010متفـاوت اسـت (  

Yahaya et al., 2011; Kawamura et al., 2016اي ذاتـی و همچنـین   ه ـ ناشـی از ویژگـی  هـا   ). تفاوت
 ,Kimmel et al., 1995; Iwamatsu, 2004; Shadrina and Pavlovنیازهاي اکولوژیکی ماهی اسـت ( 

2015; Thepot and Jerry, 2015 .(  
 Alosaمـاهی   هاي مختلف مـاهی ماننـد شـگ    آن در گونه هاي تاکنون ساختار شبکیه و آرایش لایه

braschnikowi )Hussianzadeh et al., 2015ــل ــاهی  )، فی  Huso huso )Shabanipoor andم

Khorshidsedehi, 2017ازون ،(   بـرونAcipenser stellatus )Khorshidsedehi and Shabanipoor., 

) تعیین شده است و مراحل نمو بعضی از Khalili et al., 2014( Clupeonella grimmi) و کیلکا 2019
)، Danio rerio )Schmitt and Dbwling, 1994; Kimmel et al., 1995ها ماننـد مـاهی گـورخري     آن

 Carton( Seriola lalandiزرد  دم مـاهی  ) شاهOryzias latipes )Kitambi and Malicki, 2008مداکا 

and Vaughan, 2010   بــاس دریــایی آســیایی ،(Lates calcarifer )Yahaya et al., 2011 ،(
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Dicentrarchus labrax )Cucchi et al., 2012ــه ــایی   ) و گرب ــاهی آفریق  Clarias gariepinusم
)Kawamura et al., 2016  اي بـر سـاختار شـبکیه     ) مورد مطالعه قرار گرفته است. اما تـاکنون مطالعـه

چه در مراحل جنینی، لاروي و چـه در مرحلـه بلـوغ صـورت نگرفتـه       Alburnus chalcoidesکولی  شاه
آن بـا   کـولی و مقایسـه   است. از این رو مطالعه حاضر به بررسی مراحل نمو شبکیه در جنین و لاور شـاه 

اي از خانواده کپورماهیان بوده و در حوضه دریـاي   کولی گونه شبکیه چشم بالغ جانور پرداخته است. شاه
  ). Patimar et al., 2010شود ( اي اطراف آن به عنوان نمونه اي تجاري محسوب میه خزر و رودخانه

  
  ها مواد و روش

تکثیر، پـرورش و بازسـازي ذخـایر ماهیـان      مرکز) از A. chalcoidesکولی ( هاي لقاح یافته شاه تخم
ا نیز در همان مرکز انجام شد. بـه ایـن   ه ) تهیه شد و مراحل نگهداري آنرشت(استخوانی شهید انصاري 

انتقـال  () )Weiss( هاي لقاح یافته پس از شستشو و رفع چسبندگی بـه انکوبـاتور ویـس    ترتیب که تخم
 0DAF – Day( زمان لقاح، روز صفر پـس از لقـاح  پیدا کردند و تا زمان تفریخ در آنجا نگهداري شدند. 

After Fertilization(     و زمان تفریخ، روز صـفر پـس از تفـریخ)0DAH – Day After Hatch(   در نظـر
  گرفته شد. 

جریـان آب  شـد.  انکوباتورها مـی  عبور کرده و سپس وارد UVفیلتر آب مورد نیاز قبل از استفاده از 
هـا روي هـم    به حالت تعلیق در آمـده و از انباشـه شـدن آن    ها تا تخم درون انکوباتور دائمی و ملایم بود

وري و به آ جلوگیري شود. لاروها پس از تفریخ به سمت لبه بالاي انکوباتور شنا کردند و در همانجا جمع
جریان آب دائمـی و ملایـم برقـرار بـود. در دوره نگهـداري،      منتقل شدند. در تراف نیز  )Trough(تراف 

 10ساعت روشـنایی و   14روزي قرار داشتند (اوخر اردیبهشت،  ماهیان تحت شرایط نوري طبیعی شبانه
  راد بود (دماي طبیعی آب).گ درجه سانتی 23تا  21ساعت تاریکی). دماي آب نیز بین

برداري به صورت تصادفی انجام شد. اما پس   نمونهبراي تشخیص لقاح تا رسیدن به مرحله گاسترولا
انجام شد. در هر  1برداري طبق جدول  گیري و تمایز شبکیه، نمونه از آن براي تعیین زمان مراحل شکل

آوري و در محلول بوئن تثبیت شد تا مورد مطالعات بعدي  نمونه (تخم یا لارو) جمع 10رداري ب بار نمونه
قطعه ماهی بالغ نیز پس از  10اري از لاروها تا زمان اتمام کیسه زرده انجام شد. از برد قرار بگیرد. نمونه
  ها جدا و در بوئن تثبیت شد. تلف شدن چشم
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  )A. chalcoidesکولی ( شاهرداري از لقاح تا زمان اتمام کیسه زرده ب بندي نمونه زمان - 1جدول 
  برداري نمونه  ساعت پس از لقاح  روز پس از لقاح

  تصادفی  12-0  -- 
  هر دو ساعت  24-12  -- 

  هر دو ساعت  72-24  1- 2
  هر شش ساعت  72- 120  3- 4
  هر دوازده ساعت  168-120  6-5
  ساعت 24هر   تا اتمام کیسه زرده 168از ساعت   به بعد 6از روز 

  
سنجی شدند و طول جنین یا لارو و قطر  شناسی ابتدا زیست ها قبل از انجام مراحل بافت نمونه

، به اندازههاي جنین و لارو به دلیل کوچکی  ). نمونه2گیري شد (جدول  خارجی چشم یا حدقه اندازه
گیري، شفاف سازي و پس از قرار گرفتن در حمام  طور کامل و بدون جداکردن چشم از بدن، ابتدا آب

) Frontalشکمی (-پشتی )Transverseدمی (-اي سريه گیري شدند و پس از آن در جهت پارافین قالب
هاي ماهیان سازي چشم برداري شد. براي آمادهمیکرومتر توسط میکروتوم مقطع 5) با ضخامت 1 (شکل

بالغ، ابتدا عنبیه چشم به آرامی برداشته و عدسی آن خارج شد. سپس چشم به صورت کامل و 
میکرومتر مقطع  5شبکیه با ضخامت  - حور قرنیهگیري چشم در جهت م گیري شد. پس از قالب قالب

آمیزي شدند و زیر میکروسکوپ مورد  ) رنگH & Eائوزین ( -زده شد. مقاطع به روش هماتوکسیلین
ها  بندي و زمان ظهور هر یک از لایه مطالعه قرار گرفتند. به این ترتیب که ضمن بررسی وضعیت لایه

  گیري شد.  در جهت قرنیه به شبکیه) اندازهضخامت هر لایه، ضخامت شبکیه و قطر چشم (
  
  
  
  
  

  
  
  
  

  : کیسه زردهA. chalcoides. ( Yکولی ( جهت مقاطع تهیه شده از چشم در جنین شاه - 1 شکل
  

   

 
 transverseجهت 

 frontalجهت 
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خطـاي   ±) (میـانگین  A. chalcoidesکـولی (  اندازه طول بدن و قطر چشم در جنین، لارو و بالغ شاه -2جدول 
  .استاندارد)

  زمان
  (روز)

 طول کل
  متر) (میلی

  قطر حدقه چشم
  متر) (میلی

DAF2 55/0±1/5 004/0±32/0 
DAF*3)72 (26/0±005/0 5/5±23/0 ساعت 

DAF4 13/0±3/6 010/0±40/0 
DAF5 05/0±9/6 005/0±44/0 
DAF6 08/0±4/7 013/0±48/0 
DAF7 21/0±8/7 013/0±49/0 
DAF8 03/0±9/7 008/0±51/0 
   بالغ

  : روز پس از لقاحDAF  ؛: روز تفریخ *
                     

  نتایج
کولی یک ساعت پس از لقـاح در قطـب جـانوري رخ داد.     اولین تسهیم سلولی یا کلیواژ در تخم شاه

 4ساعت جنین به مرحله گاسترولا رسید و پریموردیـوم بینـایی    12پس از تقسیمات متوالی، طی مدت 
پس از لقاح، پریموردیوم بینایی توسعه  24). سپس تا ساعت hAF16ساعت بعد از اکتودرم مشتق شد (

). A-2شکل بود ایجاد کرد (شکل  یافته، شبکیه اولیه را که متشکل از چند لایه سلول تمایز نیافته و هم
 26آورده و در ساعت ) در شبکیه اولیه مقدمات تشکیل جام بینایی فراهم Invagination(درون رفتگی 

). با رشد جام بینایی فضاي لازم براي تشـکیل و نمـو   B-2پس از لقاح پلاك عدسی تشکیل شد (شکل 
عدسی فراهم شد. با وجود رشد جام بینایی و افزایش وسعت شبکیه، قسـمت عمـده شـبکیه در جنـین     

) و تنها لایـه  C-2اند (شکل پس از لقاح) تمایز نیافته باقی م 72کولی تا زمان تفریخ (حدود ساعت  شاه
هـاي   بـود. سـلول   )RPE - Retina Pigmented Epithelium(دار  تمایز یافته آن لایـه اپیتلیـوم رنگدانـه   

پس از لقاح قابل تشخیص شـدند، امـا فاقـد رنگدانـه      36اي اولین بار در ساعت  درشت اپیتلیوم رنگدانه
روي ه صورت جزئـی در بخشـی از شـبکیه کـه روبـه     ابتدا ب RPEهاي لایه  دار شدن سلول بودند. رنگدانه

پس از لقاح یعنی کمی قبل از تفریخ، آغاز شـد. سـپس    68عدسی بود (در جهت مردمک) حدود ساعت 
ساعت پس از لقاح (روز اول پس از تفریخ) کامـل   96یا  4به تمام جهات شبکیه گسترش یافت و تا روز 

  ).  D-2شد (شکل 
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ساعت پس از لقاح، در این مرحله  A. chalcoides :(A (24کولی ( ر جنین شاهمراحل نمو شبکیه د -2شکل
کند.  شکل تشکیل شده است که شبکیه تمایز نیافته را ایجاد می هاي هم تنها از سلول )OP( پریموردیوم بینایی

B (68 رفتگی جام بینایی شروع شده است. شبکیه تمایز نیافته  ساعت پس از لقاح، درون)UR(  و پلاك عدسی
)LP( گیري است.  در حال شکلC (68  ساعت پس از لقاح، جام بینایی شکل خود را به دست آورده است، بخش

اعت پس از لقاح،  RPE .D(96عمده شبکیه تمایز نیافته باقی مانده است و حضور تدریجی رنگدانه در سلولهاي 
: عصب ON : عضله کشنده،M: زرده. Yپیشین، : مغز FBها.  و ایجاد تمایز لایه RPEگسترش رنگدانه در 

  شکمی. -: جهت پشتیRostro-Caudal ،(DVدمی ( -: جهت سريRC بینایی،
  
  

بندي شبکیه در لارو بـا عبـور از چنـد مرحلـه تکمیـل       تمایز سلولی شبکیه پس از تفریخ آغاز و لایه
لایه  5هاي مختلف،  ها به لایه ) با مهاجرت سلولDAF4شد. به این ترتیب که تا روز اول پس از تفریخ (

هـاي گیرنـده نـور     ، لایـه سـلول  RPEدر شبکیه تشکیل شد که از خارج به داخل کره چشم شامل لایه 
)PCL- Photoreceptor Cell Layer دار (( )، لایــه هســتهNuclear Layer(NL-  لایــه مشــبک ،(  
)Plex- Plexiform Layer(  هاي گان و لایه سلول) گلیونیGCL- Ganglion Cell Layer(   شکل) 3بود-

A ساعت پس از تفریخ ( 168یا  4). در روزDAF7تـري یافتنـد.    هاي گیرنده نـور آرایـش مـنظم    ) سلول
هاي گیرنده از نظر اندازه بزرگتر شده و بخش داخلی آنها کـه حـاوي هسـته اسـت در زیـر غشـاء       سلول

تحـت عنـوان لایـه    اي  هـا در لایـه جداگانـه    جی آنمحدودکننده خـارجی ردیـف شـدند و بخـش خـار     
 PLC). توضـیح اینکـه لایـه    B-3نـد (شـکل   قرار گرفت  )PL- Photoreceptor Layerهاي نوري ( گیرنده

شود کـه هنـوز غشـاء محدودکننـده خـارجی       زمانی ظاهر می PCLیکسان فرض شود.  PLنباید با لایه 
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هـاي  اي بوده و دو بخـش داخلـی و خـارجی سـلول     استوانههاي حساس به نور از نوع وجود ندارد، سلول
). در مقابـل،  A-3پذیر نیستند (شـکل   اي که کمی بعد معمولاً قابل تمیزدادن است اینجا تفکیک استوانه

PL اي و کمتـر مخروطـی بـوده و غشـاء محدودکننـده       هاي اسـتوانه اي است که شامل بیشتر سلوللایه
هـاي  دار سـلول به صورت خطی باریک بخش داخلـی و هسـته   )Outer Limiting Membrane( خارجی

نماید. لذا همـراه بـا تمـایز     حساس به نور را از بخش خارجی که گیرنده اصلی نور هستند ظاهراً جدا می
دار به طور مشـخص بـه دو لایـه    هاي شبکیه غشاء محدودکننده خارجی رویت پذیر شد. لایه هسته لایه

) تقسیم نشـده اسـت و بـین    Outer Nuclear Layer) و خارجی (INL- Inner Nuclear Layerداخلی (
وجود نیامده است ولی تفـاوت نـوع    ) بهIPlex – Inner Plexiform Layerآنها هنوز لایه مشبک داخلی (

کند. در این مرحلـه غشـاء    وجود آمدن دو لایه را اعلام می ) بهB-3سلول در دو مجموعه جداگانه (شکل
هـاي عصـبی    شـود ولـی لایـه رشـته     ) نیز ظاهر میInner Limiting Membraneلی (محدودکننده داخ

بنـدي   ) هنـوز ضـخامت زیـادي نـدارد. لایـه     NFL- Nerve Fiber layerهاي گانگلیونی) ((آکسون سلول
رسد متناسب با نیـاز و فعالیـت لارو رو بـه     کولی فرآیندي تدریجی است و به نظر می شبکیه در لارو شاه

شـدن کامـل   ساعت پس از لقـاح) انـدکی قبـل از تهـی     168پس از تفریخ  ( 4د. در اواخر روز تکامل رو
لایـه معمـول در شـبکیه     10لایـه از   9کـولی داراي  کیسه زرده و شروع تغذیه خارجی شبکیه لارو شاه

  داران بود و لایه مشبک داخلی نگرفته است.   مهره
  

    
لایه  5روز پس از لقاح، در این مرحله  A. chalcoides (A :(4کولی ( مراحل نمو شبکیه در لارو شاه - 3شکل

دار،  )، لایه هستهPCLنور، (هاي گیرنده  ، لایه سلول)RPE(دار،  متمایز قابل تشخیص است: لایه اپیتلیوم رنگدنه
)NL( ،لایه مشبک ،)Plex( هاي گانگلیونی  و لایه سلول)GCL( .B :(7 بندي  روز پس از لقاح، در این مرحله لایه

هاي  و لایه گیرنده )ONL(دار خارجی  و تشکیل لایه هسته )OPL(شبکیه با اضافه شدن لایه مشبک خارجی 
  کامل شد. )،PL(نوري 
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). پس از اتمـام  4داران از ده لایه تشکیل شده است (شکل کولی بالغ مشابه بقیه مهره شبکیه در شاه
ماهی در کنار حضور ده لایه شـبکیه بتـدریج ضـخامت لایـه نیـز دچـار       زرده و آغاز زندگی آزاد در بچه

بیشـترین   NL). در شبکیه چشـم لارو، یـک روز پـس از تفـریخ لایـه      5  ، شکل3دگرگونی شد (جدول 
) اما ضـخامت  5داد (شکل  % از پهناي شبکیه را به خود اختصاص می46را داشت به طوري که  ضخامت

% رسید. ایـن کـاهش تـا مرحلـه بـالغ ادامـه یافـت. در        27پس از تفریخ کاهش یافت و به  4آن تا روز 
دار داخلـی  دار خارجی و هسـته دار از نظر محتواي سلولی به دو لایه هستهکولی بالغ قطر لایه هسته شاه

% شبکیه را تشـکیل داد. ضـخامت لایـه    11قابل تفکیک شد که ضخامت هر دو از قبل کمتر بود و تنها 
همراه با رشد مـاهی افـزایش یافـت.     )PL(هاي نوري   و سپس لایه گیرنده )PCL(هاي گیرنده نور  سلول

% رسـید  36بـه   PLلایه % و در بالغ ضخامت 22پس از تفریخ به  4در روز  PLکه ضخامت لایه طوريبه
، RPEهـاي   کولی بالغ لایه ). در شبکیه شاه5که بیشترین سهم از شبکیه را به خود اختصاص داد (شکل 

OPlex ،IPlex  وGCL  4، شکل 3نیز نسبت به مراحل لاروي ضخامت بیشتري داشتند (جدول.(  
   

 
 

دار،  هاي رنگدانه: لایه سلولA. chalcoides :(1 - RPEکولی بالغ ( ها در شبکیه چشم شاه ترتیب لایه -4 شکل
2- PL3هاي نوري،  : لایه گیرنده - ILM  ،4: غشاء محدودکننده خارجی- ONL5دار خارجی، : لایه هسته - 

OPlex ،6: لایه مشبک خارجی - INL 7دار داخلی  : لایه هسته - IPlex ،لایه مشبک داخلی :INL .8- GCL :
  : غشاي محدودکننده داخلی.OLM-10: لایه رشته هاي عصبی، NFL - 8هاي گانگلیونی،  لایه سلول
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هـاي مختلـف    ) در زمـان A. chalcoidesکـولی (  هاي آن در شاه قطر چشم و ضخامت شبکیه و لایه -3جدول 
 خطاي استاندارد) ±(میانگین 

 DAF2 ** DAF3 DAF4 DAF5 DAF6 
DAF7 یا  

DAH 4 
 بالغ

 * قطر چشم
 (میکرومتر)

16/24±146 64/22±190 65/9±246 50/0±264 08/23±319 96/3±332 2657 

  ضخامت شبکیه
 (میکرومتر) 

43/6±5/45 14/8±9/64 18/10±3/86 50/0±9/96 03/8±5/106 45/1±6/121 58/222 

RPE  
 35/19 7/7±44/0 3/7±34/0 2/7±25/0 6/6±17/1 --  --  (میکرومتر)

PCL  
 39/108 7/34±45/1 7/25±56/1 3/20±57/0 7/12±38/1 --  --  (میکرومتر)

PL  
 23/83 2/27±00/3 --  --  --  --  --  (میکرومتر)

NL                                63/5±0/40  21/0±3/37  98/1±1/34  
ONL  

 16/25 2/9±33/0 --  --  --  --  --  (میکرومتر)

INL  
 19/24 6/32±03/3 --  --  --  --  --  (میکرومتر)

IPlex 
 00/30 7/25±33/0 0/20±81/4 6/14±25/0 9/9±24/1 --  --  (میکرومتر)

GCL  
 23/23 3/18±76/0 0/18±96/0 3/17±15/0 1/17±77/1 --  --  (میکرومتر)

  **: روز تفریخ  ؛*: در جهت قرنیه به شبکیه
  این است که لایه مورد نظر هنوز تشکیل نشده است.دهنده  نشان»  --«علامت 

DAF ،روز پس از لقاح :RPEاي،  هاي رنگدانه: لایه سلولPCLهاي گیرنده نور، : لایه سلولPLهاي نوري،  : لایه گیرندهNL لایه :
 هاي گانگلیونی. لایه سلول: GCL: لایه مشبک داخلی، IPlexدار داخلی،  : لایه هستهINLدار خارجی،  : لایه هستهONLدار،  هسته
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) تا A. chalcoidesکولی ( درصد ضخامت (سهم) هر لایه در شبکیه در مراحل جنینی، لاروي و بالغ شاه - 5شکل

بندي است. اولین سطح ) یعنی روز تفریخ، شبکیه تمایز نیافته و فاقد لایهDAF3روز سوم پس از لقاح (
دار داخلی بیشترین  شود که در این مرحله لایه هسته ) پس از لقاح مشاهده میDAF4( 4بندي در روز  لایه

طور که در ماهی  ضخامت را دارد، اما با افزایش رشد شبکیه از ضخامت این لایه کاسته شده و در مقابل، همان
: UR: روز پس از لقاح، DAFدهند.  یخود اختصاص م هاي نوري سهم بیشتر را به شود، لایه گیرنده بالغ دیده می

هاي  : لایه گیرندهPLهاي گیرنده نور،  : لایه سلولPCLاي،  : لایه اپیتلیوم رنگدنهRPEشبکیه تمایز نیافته، 
دار  : لایه هستهINLدار، لایه هسته :NL: لایه مشبک خارجی، OPlexدار خارجی،  : لایه هستهONLنوري، 

هاي گانگلیونی. غشاء محدودکننده داخلی و خارجی  : لایه سلولGCLی، : لایه مشبک داخلIPlexداخلی، 
  اند.  آورده نشده

  

  گیري بحث و نتیجه
اولین مرحله تشکیل چشم، ایجاد پریموردیـوم بینـایی اسـت کـه از لایـه جنینـی اکتـودرم مشـتق           
 .وجـود آمـد   لقاح بـه ساعت پس از  A. chalcoides (16کولی ( شود. پریموردیوم بینایی در جنین شاه می

 ,Schmitt and Dbwlingسـاعت پـس از لقـاح (    5/11) زودتـر و  Danio rerioاما در ماهی گورخري (

رسـد   شود. به نظر می) تشکیل میIwamatsu, 2004ساعت پس از لقاح ( 26) و در مداکا دیرتر و 1994
که لارو مـاهی گـورخري    طوري بهها مؤثر باشد.  که طول دوره جنینی (قبل از تفریخ) بر سرعت نمو اندام

شود،  ) تفریخ میDAF72کولی (حدود  ) زودتر از شاهKimmel et al., 1995پس از لقاح ( 48در ساعت 
). علاوه بـر طـول دوره جنینـی و    Iwamatsu, 2004شود ( روز پس از لقاح تفریخ می 9اما مداکا دیرتر و 

گـذارد   هـا اثـر مـی    ه دما نیز بـر سـرعت نمـو انـدام    هاي اکولوژیکی به ویژ هاي ذاتی، ویژگیسایر ویژگی
)Kimmel et al., 1995; Iwamatsu, 2004; Shadrina and Pavlov, 2015; Thepot and Jerry, 
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) نیـز سـرعت نمـو جنینـی بسـیار بـالا       Lates calcarifer). در باس دریایی آسیایی و استرالیایی (2015
ساعت پس از لقاح تفـریخ شـده پریموردیـوم بینـایی در      18که لارو باس دریایی آسیایی  طوري است. به

). در نـژاد اسـترالیایی بـاس    Shadrina and Pavlov, 2015پس از لقـاح تشـکیل شـد (    10ها حدود  آن
 6و  12تر است و زمان تفریخ و تشکیل پریموردیوم بینـایی بـه ترتیـب حـدوداً      دریایی نمو جنین سریع
  ). Thepot and Jerry, 2015ساعت پس از لقاح بود (

که این مرحله مقدمه یابد  در مرحله بعدي پریموردیوم بینایی توسعه یافته، به سمت داخل انحنا می  
رفتگـی   گیري جـام بینـایی کـه بـا آغـاز درون      کولی، شروع شکل تشکیل جام بینایی است. در جنین شاه

پس از لقاح رخ داد. جام بینایی اولیه از چند لایه سـلول   26پریموردیوم بینایی همراه بود قبل از ساعت 
  شکل تشکیل شده بود که همان شبکیه تمـایز نیافتـه بـود. جـام بینـایی در بـاس دریـایی آسـیایی          هم

)Lates calcarifer ساعت پس از لقـاح (  14) تا قبل ازShadrina and Pavlov, 2015  34) و در مـداکا 
  ) شکل گرفت. Iwamatsu, 2004ساعت پس از لقاح (

کولی اندازه جام بینایی و وسـعت شـبکیه افـزایش یافـت، امـا بخـش عمـده         طی نمو جنینی در شاه  
اي  لایـه رنگدانـه   .ساعت پس از لقاح) تمایز نیافته باقی ماند 72هاي شبکیه تا زمان تفریخ (حدود سلول

(PRG) پـس از لقـاح قابـل     36هاي آن حدود ساعت  یه تمایزیافته شبکیه در جنین بود که سلولتنها لا
ســاعت پـس از لقــاح (کمــی قبــل از تفــریخ) نمایــان شــدند   68هــا حــدود  و رنگدانــه تشـخیص بــوده 

. درجه تمایز یافتگی شبکیه در زمان تفریخ در ماهیان مختلف با یکدیگر متفـاوت  (پیگمانتاسیون جزئی)
 Kitambiشوند مانند مـاهی مـداکا (   ها، لاروها با چشم کاملاً تمایز یافته تفریخ می بعضی گونهاست. در 

and Malicki, 2008لاروها بـا شـبکیه تمـایز نیافتـه تفـریخ      کولی شاه مشابهها  )، اما در بعضی از گونه ،
 Yahaya et( )، باس دریایی آسـیایی Carton and Vaughan, 2010زرد ( فیش دم شوند مانند کینگ می

al., 2011سـاعت بعـد از لقـاح؛     24ماهی آفریقایی (تفریخ )، گربهKawamura et al., 2016   بـه نظـر .(
  شود. تر تفریخ می باشد لارو با شبکیه تمایز نیافته تر رسد که هر چه دوره جنینی قبل از تفریخ کوتاه می

هـم متفـاوت اسـت. در بعضـی از     هاي مختلف در ماهیان مختلف تا حـدودي بـا    زمان پیدایش لایه  
گـردد ماننـد مـاهی      همراه با تولید رنگدانه قبل از تفریخ تکمیل شده یا آغاز می RPEماهیان تمایز لایه 

ا تولیـد  ه ـ کولی. اما در بعضی گونه ) و شاهIwamatsu, 2004)، مداکا (Kimmel et al., 1995گورخري (
) و Carton and Vaughan, 2010(زرد  فـیش دم  کینـگ ود ماننـد  ش ـ رنگدانه پس از تفـریخ شـروع مـی   

Dicentrarchus labrax )Cucchi et al., 2012 .(کـولی پیگمانتاسـیون لایـه     در شاهRPE    کـه قبـل از
هـا   ) تکمیل شد. در باس دریایی آسیایی رنگدانـه DAF4تفریخ شروع شده بود تا روز اول پس از تفریخ (

 Yahaya etظاهر شدند، اما تا روز دوم به خوبی پراکنش یافتند (روز پس از تفریخ به صورت جزئی  یک

al., 2011(ها هنگام تفریخ شفاف بودند، اما طی یک روز پس از تفریخ  ماهی آفریقایی نیز چشم. در گربه
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RPE هـا ایجـاد شـدند (    تکامل یافته و رنگدانهKawamura et al., 2016 در .(Dicentrarchus labrax 
رخ داد که این امر باعث بهبود دیـد شـد    اي روز پس از تفریخ همراه با آغاز رفتار تغذیه 6پیگمانتاسیون 

)Cucchi et al., 2012.(  
کولی در چند مرحله انجام شد. به ایـن   بندي شبکیه شاه پس از تفریخ، در مرحله لاروي، تکمیل لایه  

و جذب کامـل   DAH4لایه متمایز داشت ولی تا روز  5ترتیب که در روز یک پس از تفریخ شبکیه تنها 
سـه زرده و آغـاز   شـدن کی بندي شبکیه با تهیهاي شبکیه تمایز یافتند. مقارن شدن لایه زرده اغلب لایه
  کند. ماهی ضرورت آگاهی بصري ماهی از اطراف و یافتن غذا را ایجاب میعنوان بچه زندگی آزاد به

هـاي   تمایز شبکیه در لارو باس دریایی آسیایی طی دو روز رخ داد. در روز اول پـس از تفـریخ لایـه     
PL ،ONL ،INL ،IPlex  وGCL  تمایز یافتند و در روز دومOPlex راه پیگمانتاسـیون لایـه   به همRPE 

قابل تشخیص شد. به این ترتیب چشم لارو از دو روز پـس از لقـاح بـراي بـه کـارگیري در تغذیـه آزاد       
)Exogenous Feeding) آماده شد (Yahaya et al., 2011  مـاهی آفریقـایی نیـز بـا     ). اگرچـه لارو گربـه

شکل گرفتنـد.   OPLجز لایه ا بهه تمام لایه شبکیه تمایزنیافته تفریخ شد، اما طی یک روز پس از تفریخ
فـیش   ). در کینـگ Kawamura et al., 2016روز سوم پس از تفریخ تمام اجزاي شـبکیه تکمیـل شـد (   

پـس از تفـریخ    4پس از تفریخ شـروع و تـا روز    2از روز  RPEزرد تمایز شبکیه و آغاز پیگمانتاسیون  دم
  ). Carton and Vaughan, 2010ادامه یافت (

)، اجتنـاب از  Kawamura and Washiyama, 1989بینایی حس اصلی است که لارو بـراي تغذیـه (  
. )Zaunreiter et al., 1991; Dahm et al., 2007(کند  شکارچی و جستجوي پناهگاه از آن استفاده می

کـاربردي و  خـوبی   قبل از شروع تغذیـه بـه  گیرد و تا  زایی شکل می در مراحل اولیه انداماز این رو، چشم 
 ,.Kawamura and Washiyama, 1989; Zaunreiter et al., 1991; Dahm et alشـود (  پیگمانته مـی 

2007; Yahaya et al., 2011; Cucchi et al., 2012.( 
داران  لایه طرح عمـومی شـبکیه در سـایر ماهیـان و مهـره      10کولی بالغ از  طرح ساختار شبکیه شاه  

 GCL ،NFL ،ILMو  RPE ،PL ،OLM ،ONL ،OPlex ،INL ،IPlexهـاي   کرد و شامل لایـه پیروي می
کـولی بـالغ    هاي مختلف آن با لاروها فرق داشت. ضخامت شبکیه در شـاه  بود. اما ضخامت شبکیه و لایه

هـا   از سـایر لایـه   INضخامت لایـه   DAH1بود. در لارو  DAH4تقریباً دو برابر ضخامت شبکیه در لارو 
% ضخامت شبکیه) اما ضخامت آن همراه با رشد ماهی کاهش یافت. در مقابـل ضـخامت   46تر بود (بیش

که ضخامت آن در ماهی بالغ بیشترین سـهم را در شـبکیه   طوريهمراه با رشد افزایش یافت به PLلایه 
مـاهی   همـراه بـا رشـد     که خود به دو لایه تمایز یافت ضخامت سایر لایـه  IN%). به جز لایه 36داشت (

% 11که سهم آن بـه   طوري مشاهده شد. به OPlexبیشترین تغییر در لایه  PLافزایش یافت. بعد از لایه 
 % شبکیه را تشکیل داد.  20در هر دو ماهی بالغ و لارو  IPlexدر ماهی بالغ رسید. ضخامت لایه 
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ي مختلـف  ها ها در گونه لایههاي مختلف زندگی، گستره  ها در دوره بندي لایه علاوه بر تفاوت ترکیب  
 Zaunreiter et al., 1991; Darwish etحیطی ماهیان است (م وابسته به سبک زندگی و نیازهاي زیست

al., 2015هاي شبکیه نسبت به یکدیگر، اطلاعات مفیدي درباره رفتـار   ). همچنین مقایسه ضخامت لایه
براي تعیین رفتـار روزگـردي یـا     INLبه  ONLعنوان مثال نسبت ضخامت لایه  ند. بهک ماهی فراهم می

نشـان   INLدر مقایسـه بـا    ONLرود. به این ترتیب که کمتر بودن ضـخامت لایـه    کار می ردي بهگ شب
نشـان دهنـده رفتـار     INLنسـبت بـه    ONLدهنده روزگرد بودن است و در مقابل ضخامت بیشتر لایـه  

کولی در مرحله لاروي ضخامت  ). در شاهWanga et al., 2011; Darwish et al., 2015گردي است ( شب
بود که نشان دهنـده نوردوسـت بـودن لاروهـا بـود. امـا اخـتلاف         ONLبیش از سه برابر لایه  INLلایه 

در دوره بلـوغ   ONLکـه ضـخامت لایـه     طـوري  ضخامت این دو لایه همراه با رشد ماهی کاهش یافت به
کـولی بـه    هد که میزان وابستگی لارو شـاه د ن مینشا )ONL/INL(بود. این شاخص  INLتر از کم کمی 

هـاي آن نـدارد   نور بسیار بیشتر از ماهی بالغ است هرچند تا زمان جذب زرده دخالت زیادي در فعالیت
)Miller et al., 1993; Shand et al., 1999(.  
  

  تشکر و قدردانی 
 اسـتخوانی شـهید انصـاري   بازسـازي ذخـایر ماهیـان     مرکـز تکثیـر و  وسیله از ریـیس محتـرم   بدین  

خصوص همکاري همـه جانبـه    شهرستان رشت، آقاي مهندس رضا خمیرانی و پرسنل کوشاي آن نهاد به
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