
每天一个鸡蛋
鸡蛋形成的生理过程

摘要
现代杂交蛋鸡每年可产蛋300多枚，如果
寿命较长可产蛋500多枚。如果蛋鸡无法
持续排卵，这一目标则无法实现，而现代
蛋鸡的祖先早已表现出这一性状。 

新孵化母鸡的卵巢中拥有超过12000个卵
母细胞。其中，只有一小部分会在未来获
得卵黄，并发育成为成熟的排卵卵母细
胞。性成熟后，不同大小的卵泡会由于脂
质的积累而发育，从而形成一个卵泡层级
体系，以确保每天只发育一个排卵前卵
泡。对于卵泡选择的精确调控，人类了
解并不深入，但能够确定垂体激素FSH和
LH在这一过程中起到主导作用。与此相
反，人类对于黄卵黄的形成已有非常全面
的了解。

除免疫球蛋白外，所有蛋白质和脂类均
在肝脏中合成，并通过血液流动转移至
发育中的卵泡。卵黄中含有约36%的
脂质、17%的蛋白质（主要是免疫球蛋
白）以及少量游离碳水化合物和无机成分
（-1%），其余的成分都是水。卵黄中的
母源抗体均为IgY型。这些抗体由脾脏和
其他淋巴器官中的B淋巴细胞产生，分泌
至血液循环中，并在卵巢中通过主动转运
的方式进入卵黄中。卵黄的形成在排卵前
24小时完成。
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排卵后，卵泡位于输卵管漏斗部，1小时
内将在此形成卵黄膜。卵黄膜能够将卵黄
与卵白分开，而卵白在随后的2至3小时内
由输卵管膨大部的腺细胞和杯状细胞分泌
形成。卵白中90%的干物质为蛋白质，完
全由输卵管膨大部的细胞产生。随着胚胎
进入输卵管峡部，蛋壳膜开始形成，随后
在子宫内形成蛋壳。这一过程受排卵期和
几种神经内分泌因子控制，这些因子可调
节骨桥蛋白抗体的分泌以及钙转运蛋白和
钙结合蛋白的表达。

在11至15小时内，蛋壳中会沉积2.0至2.5
克钙。每天所需的钙有三分之二来自肠道
吸收，其余三分之一则来源于名为髓质骨
的独特骨结构。在蛋壳形成的间歇期，骨
腔隙会得到恢复。与哺乳动物一样，钙离
子平衡受到1,25-二羟基维生素D3和甲状
旁腺激素的调节。

近年来，蛋白质组学知识广泛应用于揭示
参与不同卵膜、卵白和蛋壳形成的蛋白
质，以及（已确定）可保护鸡蛋和胚胎免
受病原体侵害的新型蛋白质的运作机制。
此外，新的转录子数据有助于更好地了解
鸡蛋形成的调控机制，但人们对这一机制
的了解还很有限。
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引言
现代杂交蛋鸡每年可产蛋300多枚，如果
寿命较长可产蛋500多枚。如果蛋鸡无法
持续排卵，该目标则无法实现，而现代
蛋鸡的祖先已经表现出这一性状（1）。
新孵化母鸡的卵巢中拥有超过12000个卵
母细胞。

其中，只有一小部分（250至500个）会
在未来获得卵黄，并发育成为成熟的排
卵卵泡，以形成鸡蛋（2）。在此，我将
简要介绍鸡蛋在卵巢内和通过生殖道时
主要结构的逐步发育过程。

性成熟之后，不同大小的卵泡会由于脂质
的积累而发育，从而形成一个层级体系，
以确保每天只发育一个排卵前卵泡。 

性成熟母鸡的卵巢皮质中蕴藏着许多原始
卵泡，尺寸可达1毫米。这个静止的卵泡
池会产生数量有限的初级卵泡，这些初级
卵泡会进一步成熟形成所谓的分层前卵
泡，而分层前卵泡每天只会有一个（排
卵前卵泡）会形成最终的成熟卵泡（3）
。对于这一选择过程的调节，人类的了解
非常有限。据推测，抑制信号能够阻止脑
垂体分泌的促卵泡激素（FSH）的受体表
达。如果单个卵泡缺失这种抑制信号，会
导致FSH受体的表达，以及FSH介导的类
固醇激素的合成和支持卵泡相关细胞存活
的因子的合成。

随后，FSH的作用减弱，黄体生成素
（LH，另一种垂体激素）会对卵泡的成
熟和卵黄的积累进行进一步调节。最初，
原始卵泡聚集在皮质表面，最终通过卵泡
柄与血液供应和神经系统产生相应的联
系。从原始卵泡到初级卵泡再到分层前卵
泡的成熟过程，与富含脂蛋白的白卵黄的
积累有关。这种卵泡直径为6至8毫米，很
容易在卵巢表面看到。

这些卵泡需要4至6天才能最终分化为排
卵前卵泡，其特点是卵黄大量积累（每天
2克），这一过程在排卵前24小时内完成
（4）。

卵泡的成熟
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卵黄主要由脂肪（36%）、蛋白质（17%
）和水组成；脂肪成分中，65至70%为
三酰基甘油，25至31%为磷脂，4至5%
为胆固醇。蛋白质成分包括α-卵黄球蛋
白（14%；= 血清白蛋白）、β-卵黄球
蛋白（41%；= 糖蛋白）和γ-卵黄球蛋白
（45%；= IgY）。

碳水化合物、维生素和无机化合物在卵黄
中的占比不到1%。卵黄特有的颜色是由
类胡萝卜素，特别是叶黄素形成的 （2）
。卵黄脂肪和卵黄蛋白都是在肝脏中合成
的，这一过程是由卵巢中成熟卵泡分泌
的雌激素和睾酮诱导的。脂肪成分在血液
中以极低密度脂蛋白（VLDL）的形式转
运。VLDL能够与一种名为LR8的特异性
受体结合，这种受体在卵母细胞膜上高度
表达，随后通过内吞作用进入卵黄中。
对于这种受体已进行了详细的研究。除
VLDL外，这种受体还可转运蛋白质和蛋
白质相关的维生素。在母鸡体内观察到的
LR8受体突变，可导致高脂血症和卵母细
胞脂肪转移缺失，从而导致不孕（5）。

免疫球蛋白Y（IgY）是唯一不在肝脏中
合成的主要卵黄蛋白。这种蛋白来源于淋
巴组织中的浆细胞，而这种浆细胞是在免
疫反应过程中由B淋巴细胞分化而来（6
）。IgY可主动从血液中转移至卵母细胞
中，这一过程由卵母细胞膜上的特异性受
体介导。这种受体属于甘露糖受体家族，
称为FcRY（7）。由于受体介导的转移，
卵黄中的IgY成分能够精确反映血液中的
IgY成分。卵黄中的IgY可达100毫克，可
为发育中的胚胎和幼体提供母源抗体。此
外，这种IgY还是诊断和治疗用抗体的丰
富来源。

产蛋后15至60分钟，下一个成熟卵泡进行
排卵。

因此，现代蛋鸡的排卵周期将近24小
时，而低产蛋鸡的排卵周期可能长达27
小时。排卵前4至6小时，排卵前卵泡分
泌的黄体酮血液水平增加，从而诱发血
液中的LH水平激增，促进排卵。对于卵
泡气孔区域结缔组织的分解、卵泡壁的破
裂和卵母细胞的释放，LH具有调节的作
用。对于卵泡成熟、分层选择和排卵的整
个过程，已均进行了详细研究，关于更全
面的解释（包括调节网络的详细描述）请
参见（2、4）。

蛋鸡排卵率高的一个后果是容易形成卵巢
肿瘤。对于超过2.5岁龄的母鸡，30%至
35%会患上腺癌（8）。在商业条件下，
蛋鸡通常很少会饲养至这一岁龄，所以较
少发生卵巢癌。

卵黄构成

排卵
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卵巢 蛋黄形成

漏斗部1h蛋黄膜

峡部1h壳膜

子宫19h蛋壳

膨大部4h蛋清

图1：
鸡的生殖道以及鸡蛋的逐步形成。

卵泡壁破裂导致卵细胞排出，输卵管漏斗
部将卵细胞捕获，卵细胞经过漏斗部进入
生殖道（图1）。

受精、卵黄膜和鸡蛋第一层卵白的形成，
都在输卵管漏斗部中完成。大部分卵白是
在通过输卵管膨大部时产生的，随后在输
卵管峡部形成蛋壳膜。鸡蛋形成的最后一
步，即鸡蛋壳的形成，是在子宫或蛋壳腺
中完成的，然后鸡蛋才会通过产蛋的方式
排出体外。

整个过程需要24至27个小时，其中大部
分时间用于蛋壳的形成。鸡蛋的结构如图
2所示。如前所述，产蛋后15至60分钟，
下一次排卵就会发生。

鸡蛋在生殖道内形成
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卵白（蛋清）

卵黄

卵黄膜

气室

卵黄系带

卵白（蛋清）

带护膜的蛋壳

蛋壳膜

图2：
鸡蛋的结构。

卵细胞在输卵管漏斗部中的停留时间可达
一小时。在此期间，会形成一层类似于哺
乳动物透明带的膜，将卵细胞与卵白分
开。

最近的研究表明，至少有137种蛋白质参
与了卵黄膜的形成，其中大部分功能不
明。不过，众所周知，输卵管漏斗部含有
高浓度的抗菌肽（ß-防御素、溶菌酶、蛋
白酶），从而形成了有效的内部屏障，以
防止感染（9）。
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卵细胞进入输卵管漏斗部后，在接下来的
3至4小时内穿过输卵管膨大部，卵白在膨
大部中形成。

卵白的主要成分是水，占比88%。干物
质中90%为蛋白质，6%为矿物质，3.5%
为游离葡萄糖。与卵黄蛋白不同，卵白
蛋白不是在肝脏中产生的，而是由输卵管
膨大部的粘膜产生的。管状腺会分泌卵白
蛋白、卵铁传递蛋白、卵类粘蛋白和溶菌
酶，而杯状细胞会提供卵粘蛋白和抗生物
素蛋白。这些蛋白质的合成受到雌激素和
黄体酮的调节，即使在没有形成鸡蛋的情
况下也会继续合成。与此相反，当形成中
的鸡蛋向下方的输卵管膨大部移动时，机
械刺激会诱导预成形蛋白质的释放，这种
释放与内分泌或神经元的调节无关。众所
周知，由于多种肽（包括溶菌酶、抗生物
素蛋白、胱蛋白酶抑制剂和几种防御素）
的作用，卵白具有抗菌特性（10）。

与此同时，卵黄系带的形成过程很早就在
输卵管漏斗部中开始了。卵黄系带由蛋白
质纤维组成，连接卵黄和蛋壳膜，从而确
保卵黄处于中心位置。由于形成中的鸡蛋
向下方的输卵管膨大部移动时会旋转，纤
维就会缠绕从而形成这种特有的结构。

卵白并不是均质的，而是形成了粘度不同
的区域，包括流动性较强的内层蛋清、浓
蛋清和卵黄系带，以及流动性较强的外层
蛋白。形成这种最终结构，是由于卵白在
输卵管膨大部和子宫远端的水合程度越来
越高，这一过程是由溶质分泌（钠、钙、
镁和氯）和被动水运动介导的。

转入输卵管峡部后，蛋白纤维网开始形成
内外蛋壳膜。

在鸡蛋的大部分区域这些蛋壳膜非常密
集，但在钝端是分离的，以形成气室。虽
然蛋清不能穿透蛋壳膜，但蛋壳膜允许
水、气体（尤其是氧气）和矿物质进行交
换。蛋壳膜的外表面会形成由蛋白质、碳
水化合物和粘多糖组成的突起，称为乳突
核。蛋壳正是在这些结构内开始形成。

膨大部

峡部
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鸡蛋进入子宫后，蛋清的水合作用会继续
进行。水通过泵送作用经过蛋壳膜，导致
体积增大，形成特有的卵圆形。

因此，形成中的鸡蛋与子宫壁紧密接触，
从而有效地形成蛋壳。这一过程长达19
个小时，其间会分泌一种由糖蛋白和粘
多糖组成的有机基质，这种有机基质会
钙化以形成蛋壳（11）。每个鸡蛋的钙化
大约需要2至2.5克钙，这些钙会形成方
解石晶体，这是一种高度稳定的碳酸钙
（CaCO3）。结晶结构从乳突核向上生
长，形成高度有序的壁垒，从而赋予蛋壳
独特的强度。年产300枚蛋的蛋鸡需要近
1.8千克的钙，这与其自身的体重相当。

如果饲料中的钙含量达到3.6至4%的建
议水平，那么在蛋壳形成过程中所需的钙
60至80%吸收自肠道。所需的其余20至
40%钙来源于骨骼。钙的肠内吸收受到
1，25-二羟基维生素D3的调节，而来自
骨骼的钙动员则受到1，25-二羟基维生
素D3和甲状旁腺激素（PTH）的控制。
子宫排空后，从骨骼中动员的钙将得到补
充，肠道吸收的钙可完全用于骨基质的形
成。重要的是，母鸡会形成一种独特的骨
基质，称为髓质骨。

产蛋前两周，在雌激素和睾酮的控制下，
长骨中出现了由相互连接的针状体组成的
网状结构。这种结构最多可占骨钙总量的
12%，但对于骨骼稳定性的支持作用却很
小。然而，髓质骨的钙动员速度是皮质骨
的10倍，因此能够迅速弥补肠道钙吸收的
不足（4）。

为了形成蛋壳，钙和碳酸氢盐（HCO3-）
必须分泌到子宫腔内，以形成方解石晶体
（CaCO3）。

子宫上皮细胞通过Ca2+通道从血液中吸收
钙，并通过Ca2+结合蛋白（钙结合蛋白
28K）将钙转移至顶端膜上，在这里钙通
过主动泵送的方式进入子宫腔，以防形成
浓度梯度。目前人类已了解几种Ca2+转运
体，最近的蛋白质组学研究又揭示了一些
新的潜在转运体（12）。

为了维持上皮细胞质中的低Ca2+浓度（对
于细胞内分子稳定性至关重要），Ca2+不
仅与钙结合蛋白结合，而且还会从活跃蛋
壳形成过程中Ca2+快速释放的位置转运至
细胞储存腔隙（内质网）。 HCO3-由细
胞内的水和二氧化碳（CO2）生成，并通
过一个能够分泌HCO3-而且在交换过程中
吸收Cl-的转运体转移至子宫腔内。在子
宫腔中，Ca2+和HCO3-与方解石晶体发生
反应，以形成矿化的蛋壳基质。

产蛋前的最后一步是在卵壳上沉积一层
蜡质薄膜，称为护膜。护膜由多糖、脂
类和50多种蛋白质组成，其中许多蛋白
质具有抗菌活性。因此，主要功能是防
止微生物侵入鸡蛋，并限制鸡蛋中水分
的流失（13）。

子宫（蛋壳腺）
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这一过程通过子宫括约肌的放松和子宫平
滑肌的收缩启动。受到神经垂体激素（主
要是催产素和精氨酸催产素）以及生殖道
内局部合成的前列腺素（例如PGF2α）的
调节。在产蛋后的60分钟内，下一次排卵
就会发生。

一个多世纪以来，人们一直在对鸡蛋的
形态、构成和形成进行深入研究，并有
大量文献可供查阅。然而，人们对许多
调节路径仍然了解不足。新技术可能有
助于深入了解鸡蛋形成的各个步骤以
及卵黄、卵白、蛋壳膜和蛋壳的精确构
成，例如新一代测序和蛋白质组学技术
（12、14、15）。

反向遗传学在禽类生物学领域也取得了进
展，最终将实现针对选定基因的体内功能
研究（13）。

产蛋
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