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摘　要：长臂虾科（Ｐａｌａｅｍｏｎｏｉｄｅａ）虾类具有巨大的研究与开发价值，但其中较大部分虾类的繁殖生物学相关
研究信息缺乏或不全面，通过整理长臂虾科几种重要经济虾类的繁殖生物学相关研究文献，总结其繁殖生物

学特征、生殖系统发育、胚胎和幼体发育及繁殖相关调控基因的研究进展，并分析对比长臂虾科内各虾类以及

长臂虾科与对虾科和螯虾科虾类的异同，以期为长臂虾科虾类的研究与资源开发提供参考。
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　　 长臂虾科 （Ｐａｌａｅｍｏｎｏｉｄｅａ）隶属甲壳纲
（Ｃｒｕｓｔａｃｅａ）十 足 目 （Ｄｅｃａｐｏｄａ）真 虾 次 目
（Ｃａｒｉｄｅａ），其下属长臂虾亚科现生种属共计 ２１
属３７３种，隐虾亚科现生种属共计 １１７属 ６０４
种［１］。常见长臂虾科虾类主要隶属于长臂虾亚

科 的 沼 虾 属 （Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ）或 白 虾 属
（Ｅｘｏｐａｌａｅｍｏｎ），其余各属虽在我国也有分布，但
群体数量较小或未实现大规模人工培育，如古洁

虾 属 （Ｐａｌａｅｍｏｎｅｔｅｓ）的 广 东 古 洁 虾 （Ｐ．
ｔｏｎｋｉｎｅｎｓｉｓ）、瘦虾属（Ｌｅａｎｄｅｒ）的细脚瘦虾（Ｌ．
ｔｅｎｕｉｃｏｒｎｉｓ）等［２］。

长臂虾科虾类是我国渔业重要的一类经济

虾类［２］，主要的养殖或捕捞品种有：日本沼虾

（Ｍ．ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ）、罗氏沼虾（Ｍ．ｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ）、脊尾
白虾（Ｅ．ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ）、秀丽白虾（Ｅ．ｍｏｄｅｓｔｕｓ）、
葛氏长臂虾（Ｐａｌａｅｍｏｎｇｒａｖｉｅｒｉ）、海南沼虾（Ｍ．

ｈａｉｎａｎｅｎｓｅ）、细螯沼虾（Ｍ．ｓｕｐｅｒｂｕｍ）以及安氏白
虾（Ｅ．ａｎｎａｎｄａｌｅｉ）［３－４］等，其中养殖规模较大且
研究报道较多的有淡水品种日本沼虾、罗氏沼虾

和海水品种脊尾白虾。日本沼虾自然分布于亚

洲各地，除中国外，日本、朝鲜半岛、越南、马来西

亚以及俄罗斯远东地区都有分布［５］；罗氏沼虾原

产于泰国、印度、缅甸等的河口处，自１９７６年引入
我国后，分别于广东和广西的水产研究所进行试

养［６］。２０１８年我国日本沼虾产量２３．４万ｔ、罗氏
沼虾产量１３．３万ｔ，在淡水养殖虾类产量排行中
分别位列第三和第四位，江苏省日本沼虾与罗氏

沼虾产量为全国最高，分别为１１．５万 ｔ和６．４万
ｔ［７］。脊尾白虾主要分布于中国大陆沿岸和朝鲜
半岛西岸的浅海低盐水域［５］，目前全国养殖面积

约３．７万ｈｍ２，其中江苏省养殖面积最大、产量最
高。



海　洋　渔　业 ２０２１年

１　繁殖生物学特征
１．１　繁殖期

长臂虾科几种重要经济虾类的繁殖期［８－２０］

见表１。长臂虾科虾类（以下简称长臂虾类）繁殖
期较长，一般在５个月以上，繁殖盛期一般在５—
８月份，但不同地区的长臂虾类繁殖期和繁殖盛
期存在一定差异，这可能主要是由于温度和生物

饵料量等因素的差异导致。

１．２　繁殖力
产卵量和产卵次数是虾类繁殖力的主要体

现，长臂虾类产卵量从几百粒到几万粒不等，产

卵次数也存在较大差异。长臂虾类产卵量不仅

受到卵巢发育状况［１１］、体长［１５，２１－２２］和体质

量［２３－２４］等内在因素影响，也容易受到外界环境

因素的影响，如温度［１３］、盐度［２５］和季节变化［２６］

等。多数长臂虾类一年内可以多次产卵［１５，２２，２７］。

长臂虾类产卵量一般少于对虾类而多于螯虾类

（除秀丽白虾外）［１８，２０，２３，２６，２８－３４］，这可能是由于雌

虾个体大小以及卵粒直径差异造成的（表２）。
１．３　雌雄性比

雌雄性比是动物群体构成的重要评价指标，

也是繁殖生物学关注的群体特征之一，长臂虾科

几种重要经济虾类雌雄性比见表 ３。卢敬让
等［２１］认为，繁殖季节雌虾多于雄虾是因为抱卵雌

虾繁殖洄游，以及越冬期间雄虾死亡率高于雌

虾，从而导致越冬后群体中雌虾占比较大，这与

何绪刚等［８］和孙建贻等［３５］对日本沼虾性比变化

的研究结果一致。另外，在长臂虾类繁殖期，部

分成虾寿命已经达到上限，群体中雄虾在交配完

成生物学使命后很快死亡，雌虾则要等待受精卵

孵化后死亡［８，３６］；而雌虾死亡后，大量当年幼虾

加入群体，缓冲了雌虾死亡导致的性比变化趋

势。与其他野生长臂虾类群体相比，引进物种罗

氏沼虾主要为池塘养殖，虽然雌雄性比均大于１，
但相对变化较小，这可能是由于自然群体的捕捞

表１　长臂虾科虾类的繁殖期
Ｔａｂ．１　ＢｒｅｅｄｉｎｇｓｅａｓｏｎｏｆｓｏｍｅｋｉｎｄｓｏｆＰａｌａｅｍｏｎｏｉｄｅａ

种类 Ｓｐｅｃｉｅｓ 地区

Ａｒｅａｓ
繁殖期

Ｂｒｅｅｄｉｎｇｓｅａｓｏｎ
繁殖盛期

Ｂｒｅｅｄｉｎｇｐｅａｋｓｅａｓｏｎ
温度范围／℃
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

日本沼虾

Ｍ．ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ

武湖［８］ ４月中旬—９月中旬 ５—６月、８月 ２１～３４
太湖［９］ ４月下旬—９月下旬 ６月、８月 １７～３２
东平湖［１０］ ４月中旬—９月中旬 ６月、８月 ２１～３２

罗氏沼虾

Ｍ．ｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ
广西桂南［１１］ ４—１１月 ５—８月 ２４～３０
布苏尔河［１２］ ２—７月 — —

脊尾白虾

Ｅ．ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ

中国南方沿海［１３］ ３—１０月 ５—８月 —

中国北方沿海［１４］ ４—１０月 ５—６月、８—９月 繁殖盛期１２．５～２６．８［１５］

鸭绿江口［１６］ ５—９月 ６月、８月 —

秀丽白虾

Ｅ．ｍｏｄｅｓｔｕｓ
太湖［１７］ ４月下旬—９月下旬 ６月、８月 １８～３２

三峡水库［１８］ ４月下旬—９月下旬 ４月中旬—６月中旬 １７～３４

葛氏长臂虾

Ｐ．ｇｒａｖｉｅｒｉ
东海和黄海南部［１９］ ２—１２月 ２—５月、８月 １３～２１
黄海南部［２０］ ２—４月 ４月 —

表２　长臂虾科虾类与其他科虾类产卵量及卵径对比
Ｔａｂ．２　ＣｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｓｐａｗｎｉｎｇｎｕｍｂｅｒａｎｄｅｇｇｄｉａｍｅｔｅｒｏｆＰａｌａｅｍｏｎｏｉｄｅａａｎｄｏｔｈｅｒｆａｍｉｌｉｅｓ

种类 Ｓｐｅｃｉｅｓ 产卵量／粒 Ｓｐａｗｎｉｎｇｎｕｍｂｅｒ 卵粒直径／ｍｍＥｇｇｄｉａｍｅｔｅｒ

长臂虾科

日本沼虾 Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ ３８２～３０５５［２６］ 短约０．６０、长约０．７５［３３］

罗氏沼虾［２８］Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ ４．６万～８．８万 ０．５０～０．６０
脊尾白虾［２３］Ｅｘｏｐａｌａｅｍｏｎｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ ８００～２０００ 短０．４９～０．５６、长０．６４～０．７３
秀丽白虾［１８］Ｅｘｏｐａｌａｅｍｏｎｍｏｄｅｓｔｕｓ ３１～２９４ １．１１～１．３２
葛氏长臂虾［２０］Ｐａｌａｅｍｏｎｇｒａｖｉｅｒｉ ２２０～３１６２ 约０．３０

海南沼虾［２９］Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｈａｉｎａｎｅｎｓｅ １２００～２０００ ０．４５～０．５８

对虾科
斑节对虾［３０］Ｐｅｎａｅｕｓｍｏｎｏｄｏｎ ５０万～８０万 ０．２３～０．２６

凡纳滨对虾［３１］Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓｖａｎｎａｍｅｉ １３．６１万～２６．５２万 ０．２５～０．２７
螯虾科 克氏原螯虾 Ｐｒｏｃａｍｂａｒｕｓｃｌａｒｋｉｉ ３００～７００［３２］ ２．００［３４］

６８４
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表３　长臂虾科几种重要经济虾类雌雄性比
Ｔａｂ．３　ＳｅｘｒａｔｉｏｏｆｓｏｍｅｉｍｐｏｒｔａｎｔｅｃｏｎｏｍｉｃｋｉｎｄｓｏｆＰａｌａｅｍｏｎｉｄｅａ

种类 Ｓｐｅｃｉｅｓ 数据来源

Ｄａｔａｓｏｕｒｃｅｓ
性比变化范围

Ｓｅｘｒａｔｉｏ
平均性比

Ａｖｅｒａｇｅｓｅｘｒａｔｉｏ
测量时间

Ｔｉｍｅ

日本沼虾 Ｍ．ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ
白洋淀［２２］ ０．５８～３．３３ １．４８ ５—７月
武湖［８］ ０．４５～５．６５ ０．８０ 全年

洪湖［２６］ １．１０～５．７８ ２．２６３ ４—１０月
罗氏沼虾 Ｍ．ｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ 池塘养殖［２８］ １．１５～１．５９ — ４—１０月

脊尾白虾 Ｅ．ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ
长江口［３７］ ０．８９～１．６３ １．１２ １１月—次年１０月
长江口［２１］ ０．８７～１．５９ １．１１ 全年

秀丽白虾 Ｅ．ｍｏｄｅｓｔｕｓ
三峡水库［１８］ １．１１～２．３６ １．４６ １１月—次年１０月

太湖［９］
梅梁湾

贡湖湾

０．７２～２．７６
０．７３～３．４７

１．３８
１．４１ １１月—次年１１月

葛氏长臂虾 Ｐ．ｇｒａｖｉｅｒｉ 东海和黄海南部［１９］ １．０８３～４．７００ — １—１２月

在时间和空间上跨度较大，导致数据统计的波动

性大，而池塘养殖时间和空间跨度小，数据统计

的波动较小。

２　生殖系统发育
２．１　雌性生殖系统
２．１．１　雌性生殖系统结构

长臂虾类雌性生殖系统组成基本相似，都有

卵巢与输卵管，但不同种之间存在一定差异，主

要表现在卵巢左右两叶的连接方式上［３６］，目前还

未见关于这种结构差异可能导致的影响的报道。

脊尾白虾雌性生殖系统由１对卵巢和２根输卵管
组成，整个卵巢呈“Ｏ”字型，前后端愈合在一起，
中间 形 成 一 个 空 隙［３６］，与 粗 糙 沼 虾 （Ｍ．
ａｓｐｅｒｕｌｕｍ）［３８］卵巢相似。罗氏沼虾卵巢左右两叶
呈桑葚状，前端愈合，后端分离，卵巢两侧分别有

短的输卵管与生殖孔相连［３９－４０］，与哈氏仿对虾

（Ｐａｒａｐｅｎａｅｏｐｓｉｓｈａｒｄｗｉｃｋｉｉ）［４１］卵巢相似。日本沼
虾的卵巢呈椭圆形，前端略尖，后端圆钝，前部成

对，后部合二为一，在卵巢的两侧各有一条短而

直的输卵管［４２］，与克氏原螯虾（Ｐｒｏｃａｍｂａｒｕｓ
ｃｌａｒｋｉｉ）［４３］的卵巢结构类似。
２．１．２　卵巢发育

研究人员主要根据卵巢颜色、大小或相对位

置及内部卵细胞成熟情况将日本沼虾［４２］和脊尾

白虾［１５］的卵巢发育分为５个时期，罗氏沼虾［４０］

的卵巢发育分为４个时期，见表４。总结３种长
臂虾类卵巢各时期的特点，笔者认为脊尾白虾卵

巢５个发育时期的划分和命名更为合理。
２．２　雄性生殖系统
２．２．１　雄性生殖系统结构

长臂虾类雄性生殖系统的研究主要集中在

精巢结构、精子发生等方面。长臂虾类的雄性生

殖系统由精巢和输精管组成［４４－４５］，与对虾类雄

性生殖系统存在明显差异，没有分泌管和精囊，

而这两种结构往往在对虾生殖系统中发挥重要

作用［４７］（图１）。精巢内为无数的生精小管，其管
壁由位于基膜上的生精上皮和管壁上皮构成，生

精上皮细胞主要为精原细胞，经有丝分裂，一部

分精原细胞发育成不同阶段的雄性生殖细胞，形

成生殖带［４５］。同一区段的生精小管内精子发生

的同步率较高，可以保证在较短时间内产生出大

量成熟精子；不同区段的精子的发生不同步，使

得生殖带能在较长时期内源源不断地产生精子，

适应于当年生雄虾繁殖期的多次繁殖［４６］。长臂

虾类输精管末端膨大为壶腹，肌肉层发达，可以

暂时贮存包裹着精子的精荚，同时发达的肌肉层

能在射精时给予所需的力量，其作用可能类似于

对虾的精囊，起到储精和射精的双重功效［４４－４６］。

２．２．２　精子发生
长臂虾类的精荚呈索状，由中央的精子群、

粘液团及包被在其外的精荚壁组成［４８－４９］。早期

的精荚主要由精荚基质构成，由输精管上皮分泌

并逐渐积累到精子团外部；随后输精管上皮分泌

形成精荚壁，最终产生完整精荚［５０］。日本沼虾、

脊尾白虾、秀丽白虾的精荚形成过程见表５。
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表４　３种长臂虾类卵巢发育时期及特征
Ｔａｂ．４　ＯｖａｒｉａｎｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｓｔａｇｅｓａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｔｈｒｅｅｓｐｅｃｉｅｓｏｆＰａｌａｅｍｏｎｉｄａｅ

种类

Ｓｐｅｃｉｅｓ
时期名称

Ｓｔａｇｅｍａｍｅｓ
颜色

Ｃｏｌｏｒｓ
大小或相对位置

Ｓｉｚｅｏｒｒｅｌａｔｉｖｅｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ
内部结构

Ｉｎｔｅｒｎａｌｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
特点

Ｆｅａｔｕｒｅｓ

日本沼虾［４２］

Ｍ．ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ

增殖期

Ｃｅｌｌｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｏｎｓｔａｇｅ
无色，仅背部有

少量色素沉淀

紧贴于肝胰脏的

表面之上
不见卵粒

大量增殖的卵原细胞

充斥在虾的中央卵管内

小生长期

Ｓｌｏｗｇｒｏｗｔｈｓｔａｇｅ 乳白色或淡黄色

前段可伸至头胸甲

的１／４至１／３处，
后端延伸到尾部

中央卵管的卵原细胞

增殖减弱甚至停止

前叶和侧叶开始增大，

后叶无明显变化，

呈细带状

大生长期

Ｒａｐｉｄｇｒｏｗｔｈｓｔａｇｅ 草绿色

前叶延伸至眼柄，

侧叶延伸至头胸甲，

后叶膨大

可见卵粒 卵巢体积迅速增大

将成熟期和成熟期

Ａｐｐｒｏａｃｈｉｎｇｍａｔｕｒｅ
ａｎｄｍａｔｕｒｅｓｔａｇｅ

暗绿色 充斥在整个头胸甲部位 前叶和侧叶非常饱满
卵巢体积基本

达到最大状态

恢复期 Ｃｏｎｖａｌｅｓｃｅｎｃｅ 透明 卵巢萎缩 —
轮廓无法从外部

透过头胸甲观察辨认

脊尾白虾［１５］

Ｅ．ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ

未发育期

Ｕｎｄｅｖｅｌｏｐｅｄｓｔａｇｅ 无色半透明 纤细 — —

发育早期

Ｅａｒｌｙｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ
ｓｔａｇｅ

乳白色稍带黄色 仅分布在胃区 卵粒不清晰 发育较慢

发育中后期

Ｍｉｄｄｌｅａｎｄｌａｔｅ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌｓｔａｇｅ

淡黄绿色
初期分布在胃区，

随后扩大到肝区
隐约可见卵粒

发育较快，卵巢外边缘

有白色间带棕色的

膜状物

成熟期 Ｍａｔｕｒｅｓｔａｇｅ 棕黄色，间带淡绿色
几乎布满了整个胃区、

肝区和心区
卵粒清晰可见

第１至第４腹节的
侧甲呈浅蓝色（腹蓝），

产后恢复期

Ｃｏｎｖａｌｅｓｃｅｎｃｅ 卵巢重新恢复至发育早期状态，或停止发育逐渐萎缩成囊管状，腹蓝消失

罗氏沼虾［４０］

Ｍ．ｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ

０期Ｓｔａｇｅ０ 透明 非常小 内部清晰可见 未发育成熟

第１期
Ｔｈｅｆｉｒｓｔｓｔａｇｅ 淡橙色 小 —

未发育成熟，

但颜色改变

第２期
Ｔｈｅｓｅｃｏｎｄｓｔａｇｅ 亮橙色

向前延伸至额剑最后

一根脊柱的基部
—

发育迅速，通过外壳

可以观察到卵巢

第３期
Ｔｈｅｔｈｉｒｄｓｔａｇｅ 亮橙色

向前延伸到额剑第二

或第三脊柱的底部
— 卵巢完全发育成熟

作者未观察卵巢成熟后的状态

表 ５　３种长臂虾类的精荚形成
Ｔａｂ．５　ＳｐｅｒｍａｔｏｐｈｏｒｅｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｔｈｒｅｅｓｐｅｃｉｅｓｏｆＰａｌａｅｍｏｎｉｄａｅ

种类

Ｓｐｅｃｉｅｓ

精荚形成位置１

Ｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆ
ｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｏｒｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ

初期精荚结构

Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｅａｒｌｙ
ｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｏｒｅ

完整精荚形成位置

Ｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｃｏｍｐｌｅｔｅ
ｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｏｒｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ

完整精荚结构

Ｃｏｍｐｌｅｔｅｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｏｒｅ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

日本沼虾［５０］Ｍ．ｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ 中输精管 精荚基质 后输精管 不完全包裹精子群

脊尾白虾［４６］Ｅ．ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ 前输精管 较薄精荚壁 壶腹２ 包裹并分割精子群

秀丽白虾［４５］Ｅ．ｍｏｄｅｓｔｕｓ 后输精管 精荚基质 末输精管２ 包裹并分割精子群

注：１：以精荚壁出现为精荚基本形成的标志；２：末输精管与壶腹为同一部位，但命名不同，在日本沼虾与脊尾白虾中该部位称为壶腹，

而秀丽白虾中该部位称为末输精管

Ｎｏｔｅ：１：Ｔｈｅａｐｐｅａｒａｎｃｅｏｆｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｏｒｅｗａｌｌｉｓｔｈｅｓｉｇｎｏｆｓｐｅｒｍａｔｏｐｈｏｒｅｆｏｒｍａｔｉｏｎ；２：Ａｍｐｕｌｌａａｎｄｔｅｒｍｉｎａｌｖａｓｄｅｆｅｒｅｎｓａｒｅｔｈｅｓａｍｅｐａｒｔ，
ｔｈｉｓｐａｒｔｉｓｃａｌｌｅｄａｍｐｕｌｌａｉｎＭ．ｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉａｎｄＥ．ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ，ｗｈｉｌｅｉｎＥ．ｍｏｄｅｓｔｕｓ，ｉｔｉｓｃａｌｌｅｄｔｅｒｍｉｎａｌｖａｓｄｅｆｅｒｅｎｓ
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图１　日本沼虾［４５］（Ａ）、脊尾白虾［４４］（Ｂ）、秀丽白虾［４６］（Ｃ）、中国明对虾［４７］（Ｄ）雄性生殖系统

Ｆｉｇ１　ＭａｌｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｓｙｓｔｅｍｏｆＭ．ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ［４５］（Ａ），Ｅ．ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ［４４］（Ｂ），

Ｅ．ｍｏｄｅｓｔｕｓ［４６］（Ｃ）ａｎｄＦｅｎｎｅｒｏｐｅｎａｅｕｓｃｈｉｎｅｎｓｉｓ［４７］（Ｄ）
注：Ａ．１：结缔组织系膜；２：精巢；３：前输精管；４：中输精管；５：后输精管；６：壶腹；７：雄性生殖孔。Ｂ．Ｔ：精巢；ＦＶＤ：前输精管；ＭＶＤ：中
输精管；ＰＶＤ：后输精管；ＥＶＤ：壶腹。Ｃ．１：结缔组织系膜；２：精巢；３：前输精管；４：中输精管；５：后输精管；６：末输精管；７：雄性生殖
孔。Ｄ．１：肝胰腺；２：精巢；３：输精管；４：储精囊
Ｎｏｔｅ：Ａ．１：ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｏｆｍｅｓｅｎｔｅｒｙ；２：ｓｐｅｒｍａｒｙ；３：ａｎｔｅｒｉｏｒｓｐｅｒｍａｔｉｃｄｕｃｔ；４：ｍｉｄｄｌｅｓｐｅｒｍａｔｉｃｄｕｃｔ；５：ｐｏｓｔｅｒｉｏｒｓｐｅｒｍａｔｉｃｄｕｃｔ；６：
ａｍｐｕｌｌａ；７：ｍａｌｅｇｏｎｏｐｏｒｅｓ．Ｂ．Ｔ：ｔｅｓｔｉｓ；ＦＶＤ：ａｎｔｅｒｉｏｒｖａｓｄｅｆｅｒｅｎｓ；ＭＶＤ：ｍｉｄｄｌｅｖａｓｄｅｆｅｒｅｎｓ；ＰＶＤ：ｐｏｓｔｅｒｉｏｒｓｐｅｒｍａｔｉｃｄｕｃｔ；ＥＶＤ：
ｔｅｒｍｉｎａｌａｍｐｕｌｌａ．Ｃ．１：ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｅｔｉｓｓｕｅｏｆｍｅｓｅｎｔｅｒｙ；２：ｓｐｅｒｍａｒｙ；３：ａｎｔｅｒｉｏｒｓｐｅｒｍａｔｉｃｄｕｃｔ；４：ｍｉｄｄｌｅｓｐｅｒｍａｔｉｃｄｕｃｔ；５：ｐｏｓｔｅｒｉｏｒｓｐｅｒｍａｔｉｃ
ｄｕｃｔ；６：ｔｅｒｍｉｎａｌｓｐｅｒｍａｔｉｃｄｕｃｔ；７：ｍａｌｅｇｏｎｏｐｏｒｅｓ．Ｄ．１：ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓ；２：ｓｐｅｒｍａｒｙ；３：ｓｐｅｒｍａｔｉｃｄｕｃｔ；４：ｓｅｍｉｎａｌｖｅｓｉｃｌｅ

３　胚胎和幼体发育
３．１　胚胎发育过程

胚胎发育过程是繁殖生物学重要的研究内

容，胚胎发育过程中，卵粒的大小、体积和含水量

随胚胎发育而增加。长臂虾类胚胎发育过程基

本一致，以雌雄虾抱对受精产生的受精卵为起

始，卵内仅１个细胞；卵裂期受精卵内的细胞开
始分裂，形成分裂球；细胞经过第８次分裂数量
增加到２５６个，进入囊胚期，此时细胞核全部移
近受精卵表面，构成囊胚层；受精卵动物极细胞

密集，植物极内陷形成原口，标志着原肠期的开

始；胚胎卵黄含量减少，进入前无节幼体期，两对

触角原基和一对大颚原基的形成是前无节幼体

期的主要事件；后无节幼体期，形成两对颚足原

基和两对小颚原基；进入前蟤状幼体期的胚胎，

透明区内出现一对由复眼原基内色素细胞分泌

的黑色颗粒状物；复眼原基形成体积更大的椭圆

形复眼，此时称为蟤状幼体期或后蟤状幼体期，

胚胎头胸部１３对附肢发育基本完成，随后幼体
破膜而出，胚胎期结束［５１－５４］。３种虾类的胚胎发
育的划分方法见表６。

目前根据胚胎发育的进程，长臂虾类胚胎发

育分期主要有 ７期法［５２］、８期法［５１，５３］和 １２期
法［５４］。１２期法对卵裂期的划分过于详细、工作
量大且实用性较低；７期法以受精卵卵裂开始为
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胚胎发育第１期，这与事实不相符。与前两者相
比，８期法更加简洁且实用，其第６期命名为“后
无节幼体期”，与第５期“前无节幼体期”可以鲜
明对比；第８期命名为“膜内蟤状幼体期”，相比
“后蟤状幼体期”的命名更能概括这一时期的特

征。

３．２　卵裂方式
几种重要长臂虾类的卵裂方式基本一致，但

与对虾科、螯虾科虾类（以下简称对虾类、螯虾

类）的卵裂方式存在差异，３科虾类的卵裂方式及
区别见表７［５１－５６］。卵裂方式主要受到卵黄含量

影响，３科虾类的卵主要属于中黄卵（日本沼虾为
多黄卵），但实际卵黄含量仍存在差异：对虾类单

次产卵量大，卵黄含量较少，分裂面可将卵完全

分割开；长臂虾类产卵量较少，卵黄含量较多，分

裂面不能将卵完全分割开；螯虾类产卵量极少，

卵黄含量较多，卵裂以不完全卵裂为主。此外，

相关文献虽未明确指出脊尾白虾的卵裂方式，但

结合日本沼虾和罗氏沼虾卵裂方式的描述及笔

者的观察研究，认为脊尾白虾卵裂方式应属于完

全卵裂和不完全卵裂之间的过渡类型。

表６　胚胎发育分期
Ｔａｂ．６　Ｓｔａｇｅｓｏｆｅｍｂｒｙｏｎｉｃｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

发育时期

Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌｓｔａｇｅｓ
日本沼虾［５１］

Ｍ．ｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ
罗氏沼虾［５２－５３］

Ｍ．ｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ
脊尾白虾［５４］

Ｅ．ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ
１ 受精卵 — 受精卵 受精卵

２ 卵裂期 卵裂期 卵裂期 ２细胞期
３ ４细胞期
４ ８细胞期
５ １６细胞期
６ ３２细胞期
７ 囊胚期 囊胚期 囊胚期 囊胚期

８ 原肠胚 原肠胚 原肠胚 原肠胚

９ 前无节幼体 前无节幼体 前无节幼体 前无节幼体

１０ 后无节幼体 后无节幼体 后无节幼体 无节幼体期

１１ 前蟤状幼体 前蟤状幼体 前蟤状幼体 前蟤状幼体

１２ 膜内蟤状幼体期 膜内蟤状幼体期 膜内蟤状幼体期 后蟤状幼体期

表７　长臂虾类、对虾类、螯虾类的卵裂方式
Ｔａｂ．７　ＣｌｅａｖａｇｅｐａｔｔｅｒｎｓｏｆＰａｌａｅｍｏｎｉｄａｅ，ＰｅｎａｅｉｄａｅａｎｄＣａｍｂａｒｉｄａｅ

种类

Ｓｐｅｃｉｅｓ
卵类型

Ｅｇｇｔｙｐｅｓ
是否出现囊胚腔

Ｂｌａｓｔｏｃｙｓｔｃａｖｉｔｙａｐｐｅａｒａｎｃｅ
卵裂方式

Ｃｌｅａｖａｇｅｔｙｐｅ

长臂虾科

Ｐａｌａｅｍｏｎｏｉｄｅａ

日本沼虾［５１］

Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ
多黄卵 否

完全卵裂和

不完全卵裂之间的过渡类型

罗氏沼虾［５３］

Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ
中黄卵 否

完全卵裂和

不完全卵裂之间的过渡类型

脊尾白虾［５４］

Ｅｘｏｐａｌａｅｍｏｎｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ
中黄卵 否 —

对虾科

Ｐｅｎａｅｉｄａｅ

日本囊对虾［５５］

Ｍａｒｓｕｐｅｎａｅｕｓｊａｐｏｎｉｃｕｓ
中黄卵 是 全均等分裂

中国明对虾［５６］

Ｆｅｎｎｅｒｏｐｅｎａｅｕｓｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
中黄卵 是 全均等分裂

螯虾科

Ｃａｍｂａｒｉｄａｅ
克氏原螯虾［３４］

Ｐｒｏｃａｍｂａｒｕｓｃｌａｒｋｉｉ
中黄卵 否 表面不完全卵裂
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３．３　幼体发育过程
不同种虾类在胚胎内度过的时间长短不同，

这导致幼体出膜形态以及后续发育进程呈现出

不同的类型。对虾类在无节幼体期前就破膜而

出［５７］，长臂虾类无节幼体期在胚胎中度过，出膜

的幼体一般是蟤状幼体［５８］。长臂虾类刚出膜的

蟤状幼体运动能力较弱，自然条件下，早期蟤状

幼体为植食性，主要滤食各种藻类来获取营养，

人工养殖条件下会投喂卤虫无节幼体等为其提

供营养［５８］。虾类的幼体发育为变态发育，不同时

期的幼体之间形态特征差异较大，幼体的形态特

征及生活习性与成虾有很大不同［３６］。日本沼虾

幼体发育存在中间蜕皮现象，从 Ｚ５（经过４次蜕
皮后的蟤状幼体）开始，凡需蜕二次皮方可完成

一期形态递进的幼体，其第一次蜕皮后，第二触

角外鞭形态无递进变化，幼体形态、大小变化不

大，即为中间蜕皮状态，则需再蜕皮一次［５８］；其他

长臂虾类中未见相关报道，因此日本沼虾蜕皮次

数通常高于其他长臂虾类。罗氏沼虾、日本沼虾

与脊尾白虾的幼体发育过程见表８［５８－６２］。研究
人员对脊尾白虾的蜕皮次数和发育时间存在 ２
种观点［６０－６１］，这主要是由于对进入仔虾期的判

定不同，一种观点认为幼体需经过６次蜕皮才能
发育完好进入仔虾期［６０］；而另一种观点则认为经

５次蜕皮后，幼体即发育完好进入仔虾期［６１］。

３．４　环境因子对胚胎和幼体发育的影响
环境因子对长臂虾类幼体孵化、发育、存活

等有很大的影响［６３－６６］。温度对于水生生物生长

和存活有明显影响，在适温范围内，温度越高，水

产动物胚胎与幼体发育速率越快，生长速度亦相

应加快。当环境温度超过动物自身的调节能力，

例如，高于适温范围时，其代谢强度加大，能量无

法积累或已经积累的能量被消耗；低于适温范围

时，其代谢活动降低，都会导致生长速率减

慢［６３－６６］。徐慈浩等［５３］在对罗氏沼虾的研究中指

出，温度的升高有利于加快胚胎发育的速度，但

是过快的发育速率可能导致胚胎结构分化不够

完整，最终影响罗氏沼虾幼体的孵化率和孵化质

量。脊尾白虾各期幼体在１６～３６℃范围内，温度
越高发育速度越快，发育持续时间越短，幼体体

长日增长量越大［６７］。日本沼虾［６８］、罗氏沼虾［６９］

的幼体发育也受温度影响，这种影响主要是通过

影响虾类幼体有效积温的累计来影响幼体发育

的速率。

盐度是影响长臂虾类胚胎和幼体发育的另

一重要环境因子。脊尾白虾胚胎发育时间与发

育时的盐度成正相关［７０］。通常虾类胚胎和幼体

对盐度变化更为敏感［７１］，罗氏沼虾幼体发育的适

宜盐度为１０～１４［６９］，成体则能在盐度０～４０的
水中生存［７２］。日本沼虾幼体在盐度为１２时生长
速度最快，成活率最高［７３］。梁俊平等［７４］认为，不

同盐度下（２～３０）脊尾白虾蟤状幼体的变态率和
仔虾存活率均无显著差异，但盐度１５和２０下仔
虾干质量显著大于其他盐度组，盐度对仔虾个体

干质量影响显著。

水体环境的ｐＨ是虾类繁殖的重要环境因素
之一，最为直观的是影响幼体的存活率，过高或

者过低的 ｐＨ值都会降低幼体的存活率［６９，７５］。

浦蕴惠［７６］报道，脊尾白虾胚胎适宜的ｐＨ在７．０，
碱性环境对胚胎的影响更大，胚胎更适宜偏酸性

的环境。ｐＨ值的变化能够引起虾体内酶活性的
改变，从而影响虾的各种生理活动，幼体处于身

体迅速发育、各种组织逐渐形成与成熟的状态，

ｐＨ值变化的影响更加明显。ＫＡＷＡＭＵＲＡ等［７７］

研究了低 ｐＨ水环境对罗氏沼虾幼体触觉的影
响，指出较低ｐＨ值下，幼体触觉刚毛中的甲壳素
可能被降解，表面机械感受器被抑制。

表８　长臂虾类幼体发育过程
Ｔａｂ．８　ＬａｒｖａｌｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆＰａｌａｅｍｏｎｉｄａｅ

种类

Ｓｐｅｃｉｅｓ 幼体营养来源Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎｓｏｕｒｃｅｆｏｒｌａｒｖａｅ
幼体发育蜕皮／次
Ｔｉｍｅｓｏｆｍｏｌｔｉｎｇｉｎ
ｌａｒｖａｌｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

幼体发育时长／ｄ
Ｔｉｍｅｒｅｑｕｉｒｅｄｆｏｒ
ｌａｒｖａｌｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

日本沼虾 Ｍ．ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ
罗氏沼虾 Ｍ．ｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ

脊尾白虾 Ｅ．ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ

葛氏长臂虾 Ｐ．ｇｒａｖｉｅｒｉ

蟤状幼体Ⅰ期消耗自身储藏
卵黄；蟤状幼体Ⅱ期消耗自身储藏
卵黄，并逐渐向主动摄食过渡；蟤状
幼体Ⅲ期后完全从外界摄食

９～１４［５８］ ２４～３２
１１［５９］ ２５
６［６０］ １２
５［６１］ １０～１１
１１［６２］ ２２
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　　此外，硫代硫酸钠脱氯的自来水饲养罗氏沼
虾幼体会导致其存活时间缩短，发育迟缓［７８］；随

着饲料中蛋白含量的升高，斑节对虾增重率先升

高后下降，但不影响存活率［７９］，而饲料中添加 β
胡萝卜素能够促进脊尾白虾的生长，β胡萝卜素
浓度为０．５ｇ·ｋｇ－１时脊尾白虾的生长效果最
佳［８０］。

４　繁殖相关调控基因
长臂虾类的繁殖过程受到多种基因调控，包

括调控性腺发育、性别分化、胚胎发育、幼体发育

等生理过程的基因，已见报道的长臂虾类中发现

的参与繁殖过程调控的基因见表９［８２－８７，９０－１０７］。
性腺发育相关基因的研究报道较多，传统繁

殖生物学观点认为，甲壳纲动物的性别决定是由

性染色体主导的，成熟的性腺能够分泌各种性激

素作用于身体中的其他组织，从而引起非生殖组

织产生性别差异。最近的研究否定了这种观点，

研究人员发现中枢神经系统性别分化的出现早

于性激素的分泌［８１］，这说明在发育初期，性别分

化由基因单独决定的，随后激素开始分泌，性别

分化才会逐渐受到激素的影响。目前已发现如

卵巢特异基因［７９］、叉头盒蛋白 Ｌ２基因［８３］、

ｖａｓａ［８４］等能够影响性腺发育，参与虾类发育的性
别分化。

胚胎与幼体的生长速率以及存活率也是虾

类繁殖能力的重要反映。这一过程受多种基因

调节，目前在长臂虾科已见报道的 ＥｃＲ［８５］、
ＷＮＴ４［８６］、ＴＲＹ［８７］等都对胚胎发生、幼体生长或者
这两者的发育有着调控作用。幼体生长过程中，

需要经历多次蜕皮，蜕皮速率一定程度上会影响

生长速率。无脊椎动物缺乏真正的抗体和特异

性的免疫细胞，机体防御反应依靠非特异的固有

免疫结构［８８］，因此，虾类仅能通过被动的先天免

疫抵御外界影响，幼体期发育经过多次生长蜕

皮，蜕皮时幼体先天性免疫能力减弱，且幼虾身

体结构发育不成熟，对外界影响耐受能力较弱，

免疫能力是幼体生长尤其蜕皮时期存活率的关

键影响因素之一。一些与长臂虾类免疫功能相

关的基因可能也在幼体发育过程中发挥作用，如

α２巨球蛋白（ａｌｐｈａ２ｍａｃｒｏｇｌｏｂｌｉｎ，α２Ｍ）、Ｃ型凝
集素（Ｃｔｙｐｅｌｅｃｔｉｎｓ，ＣＴＬ）［８９］等，这些基因对幼
体生长期间免疫功能的影响有待进一步研究。

５　总结与展望
长臂虾科几种重要经济虾类的繁殖期一般

为５个月以上，繁殖盛期一般在５—８月份，一般
有多次繁殖盛期。繁殖力方面，罗氏沼虾的单次

产卵量最高，而秀丽白虾单次产卵量较少。大部

分长臂虾类自然群体年平均雌雄性比高于１，但
波动较大。

长臂虾类胚胎发育过程包括多种生理活动，

将长臂虾类的胚胎发育过程分为８个时期的分
期方法较为合理。长臂虾类孵出的蟤状幼体需

发育至Ⅲ期蟤状幼体方具备运动捕食的能力，因
此该阶段需注意保证幼体的营养供应以及提供

合适的开口饵料。胚胎和幼体发育过程受到温

度、盐度、ｐＨ等多种环境因子的影响，提供适宜
的环境条件能够显著提高胚胎孵化率、幼体存活

率以及生长速率等。

多种基因参与调控长臂虾类繁殖过程，其中

一些基因或参与早期的性别分化，或参与性腺的

发育。长臂虾类雌雄个体的大小、生长速率存在

明显差异，通过研究性别分化基因，使得人工控

制种群性别成为可能，单性化养殖可能是性别分

化基因研究未来的发展方向。

目前养殖规模较大且经济价值高的日本沼

虾、罗氏沼虾和脊尾白虾等已有较为全面的繁殖

生物学研究。秀丽白虾、葛氏长臂虾、海南沼虾、

细螯沼虾等有一定的产量，但主要依靠野外捕

捞，且相关研究较少。繁殖相关基因与繁殖过程

的速率与成功率密切相关，同时其研究也是性成

熟、胚胎与幼体发育、生长蜕皮等过程的重要理

论基础。
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表９　长臂虾类繁殖相关调控基因
Ｔａｂ．９　ＲｅｇｕｌａｔｉｏｎｇｅｎｅｓｒｅｌａｔｅｄｔｏｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｏｆＰａｌａｅｍｏｎｉｄａｅ

调控过程

Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｐｒｏｃｅｓｓ
名称

Ｎａｍｅｓ
物种

Ｓｐｅｃｉｅｓ
表达差异

Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ
功能简述

Ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ

性腺发育

Ｇｏｎａｄａｌ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

精（卵）母细胞特有因子

Ｇａｍｅｔｏｃｙｔｅｓｐｅｃｉｆｉｃｆａｃｔｏｒ１，Ｇｔｓｆ１ 日本沼虾［９０］ 性腺 促进性腺发育

小泛素样修饰剂蛋白结合酶

ＳＵＭＯｃｏｎｊｕｇａｔｉｎｇｅｎｚｙｍｅ，Ｕｂｃ９ 日本沼虾［９１］ 性腺
调节精母细胞、

卵母细胞减数分裂

性腺抑制激素

Ｇｏｎａｄｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇｈｏｒｍｏｎｅ，ＧＩＨ 日本沼虾［９２］ 眼柄与卵巢 抑制性腺发育

促性腺激素释放激素

Ｇｏｎａｄｏｔｒｏｐｉｎｒｅｌｅａｓｉｎｇｈｏｒｍｏｎｅ，ＧｎＲＨ
罗氏沼虾［９３，９５］

日本沼虾［９４］
脑部合成，

储存在胸神经节［９２］
刺激睾丸成熟和精子发生［９１］，

促进卵巢发育但不影响产卵［９３］

性别分化

Ｓｅｘ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ

卵巢特异基因

Ｆｅｍｉｎｉｚａｔｉｏｎ１，Ｆｅｍ１ 日本沼虾［８２］ 卵巢 促进雌性卵巢发育

促雄性性腺特异性基因

Ｉｎｓｕｌｉｎｌｉｋｅａｎｄｒｏｇｅｎｉｃｇｌａｎｄ，ＩＡＧ 罗氏沼虾［９６］ 仅由促雄性腺分泌
与精子发生、雄虾第二性征重塑

和雄性附肢再生相关

转录因子Ｓｏｘ家族中的Ｅ亚组
ＳｕｂｇｒｏｕｐＥｗｉｔｈｉｎｔｈｅｓｏｘｆａｍｉｌｙ
ｏｆｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓ，ＳｏｘＥ

日本沼虾［９７］ 睾丸支持细胞 成熟睾丸的维持

叉头盒蛋白Ｌ２
ＦｏｒｋｈｅａｄｂｏｘｐｒｏｔｅｉｎＬ２，Ｆｏｘｌ２ 日本沼虾［８３］ 发育早期性腺 促进性腺发育为精巢

性腺抑制激素

Ｇｏｎａｄｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇｈｏｒｍｏｎｅ，ＧＩＨ 罗氏沼虾［９８］ 眼柄与卵巢 抑制卵母细胞发育

ＡＴＰ依赖性ＲＮＡ解旋酶ｖａｓａ类似物
ＡＴＰｄｅｐｅｎｄｅｎｔＲＮＡ
ｈｅｌｉｃａｓｅｖａｓａｌｉｋｅ，ｖａｓａ

日本沼虾［８４］

脊尾白虾［９９］

在早期的卵母细胞中

表达，随着卵母细胞的

成熟，表达越来越弱

与卵母细胞发育有关

雄性生殖相关型肽Ｋａｚａｌ酶抑制剂
Ｍａｌｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｒｅｌａｔｅｄｐｅｐｔｉｄａｓｅ
ｉｎｈｉｂｉｔｏｒＫａｚａｌｔｙｐｅ，ＭＲＰＩＮＫ

罗氏沼虾［１００］ 雄性输精管与生殖道 抑制精子发育

胚胎与幼体发育

Ｅｍｂｒｙｏｎｉｃａｎｄ
ｌａｒｖａｌ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

蜕皮激素受体

Ｅｃｄｙｓｔｅｒｏｉｄｒｅｃｅｐｔｏｒ，ＥｃＲ 日本沼虾［８５］
胚胎发育过程中

各组织均有表达

作为与胚胎发生相关的某些

蜕皮甾类信号分子的媒介物

ＷＮＴ家族成员４
ＷＮＴｆａｍｉｌｙｍｅｍｂｅｒ４，ＷＮＴ４ 脊尾白虾［８６］

除胚胎发育的受精卵、

２细胞期和蟤状幼体
晚期外均有表达，在

幼体的眼柄和肝胰腺

中有明显表达

胚胎和幼体发育的调控

胰蛋白酶

Ｔｒｙｐｓａｓｅ，ＴＲＹ 罗氏沼虾［８７］
各组织中均广泛表达，

肝胰腺中表达量最高

通过肝胰腺组织介导

并调控生长发育

蜕皮过程

Ｍｏｌｔｉｎｇ
ｐｒｏｃｅｓｓ

脊尾白虾维甲酸Ｘ受体
ＲｅｔｉｎｏｉｄＸｒｅｃｅｐｔｏｒ，ＥｃＲＸＲ 脊尾白虾［１０１］

眼柄中表达量最高，

蜕皮间期高度表达

调控生殖蜕皮与幼体发育

的生长蜕皮等过程

肌肉生长抑制素
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心脏和胃中表达

量最高，蜕皮后表达量

促进升高

负调控蜕皮相关的肌肉生长过程

腺苷酸转移酶
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日本沼虾表皮蛋白
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蜕皮过程中，在表皮不同

部位的表达存在时序性差异

参与蜕皮时新外表皮生成，可能

与表皮不同部位结构差异相关

几丁质酶
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在头胸甲上皮组织、

尾扇、胃肠和肌肉中

时序性差异表达

与新外表皮和内表皮的形成相关

免疫防御

Ｉｍｍｕｎｅ
ｄｅｆｅｎｃｅ

酚氧化酶原
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血细胞中高度表达，

肝胰腺中有较弱表达，

在蜕皮前期表达量最高

参与免疫防御，尤其是蜕皮前期

血蓝蛋白

Ｈｅｍｏｃｙａｎｉｎ 日本沼虾［１０７］
主要在肝胰腺表达，蜕皮间

期肝胰腺中表达量高
参与免疫防御，尤其是蜕皮间期
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ｇｒａｖｉｅｒｉｉｎｔｈｅＥａｓｔＣｈｉｎａＳｅａａｎｄｔｈｅｓｏｕｔｈｅｒｎ
ＹｅｌｌｏｗＳｅａ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＦｉｓｈｅｒｉｅｓ，２０１９，４１（６）：
７４４－７５２．

［２０］　尹婷婷．长臂虾亚科三属代表种的生殖生物学研
究［Ｄ］．上海：上海海洋大学，２０１２．
ＹＩＮ ＴＴ．Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｂｉｏｌｏｇｙｏｆｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ
ｐｅｃｉｅｓｏｆｔｈｒｅｅｇｅｎｅｒａ，ｔｈｅｓｕｂｆａｍｉｌｙＰａｌａｅｍｏｎｉｎａｅ
［Ｄ］．Ｓｈａｎｇｈａｉ：ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１２．

［２１］　卢敬让，戴玉蓉，李辉权．长江口脊尾白虾渔业
资源特征和生殖习性［Ｊ］．黄渤海海洋，１９９４，１２
（４）：２１－２７．
ＬＵＪＲ，ＤＡＩＹＲ，ＬＩＨＱ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｆｉｓｈｅｒｙ
ｒｅｓｏｕｒｃｅｓａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｈａｂｉｔｓ ｏｆＰａｌａｅｍｏｎ
ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａｉｎｔｈｅＹａｎｇｔｚｅＲｉｖｅｒＥｓｔｕａｒｙ［Ｊ］．
ＡｄｖａｎｃｅｓｉｎＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅ，１９９４，１２（４）：２１－
２７．

［２２］　肖国华，高晓田，薛建民，等．白洋淀日本沼虾种
群繁殖生物学的研究［Ｊ］．河北渔业，２０１５，２５５
（３）：４－５．
ＸＩＡＯ Ｇ Ｈ，ＧＡＯ Ｘ Ｔ，ＸＵＥ ＪＭ，ｅｔａｌ．
ＲｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｂｉｏｌｏｇｙｏｆＭａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅｉｎ
ＢａｉｙａｎｇｄｉａｎＬａｋｅ［Ｊ］．ＨｅｂｅｉＦｉｓｈｅｒｉｅｓ，２０１５，２５５
（３）：４－５．

［２３］　梁俊平，李　健，刘　萍，等．脊尾白虾生物学特
性与人工繁育的研究进展［Ｊ］．中国农学通报，
２０１２，２８（１７）：１０９－１１６．
ＬＩＡＮＧＪＰ，ＬＩＪ，ＬＩＵＰ，ｅｔａｌ．Ｒｅｓｅａｒｃｈｐｒｏｇｒｅｓｓ
ｏｆｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓａｎｄａｒｔｉｆｉｃｉａｌｂｒｅｅｄｉｎｇｏｆ
ｒｉｄｇｅｔａｉｌｗｈｉｔｅｐｒａｗｎ，Ｅｘｏｐａｌａｅｍｏｎｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ［Ｊ］．

ＣｈｉｎｅｓｅＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅＢｕｌｌｅｔｉｎ，２０１２，２８
（１７）：１０９－１１６．

［２４］　高海钰．脊尾白虾封闭群实验动物的建立及生长
繁殖特性的研究［Ｄ］．上海：上海海洋大学，
２０１８．
ＧＡＯ Ｈ Ｙ．Ｅｓｔａｂｌｉｓｈｍｅｎｔｏｆｔｈｅｃｌｏｓｅｄｃｏｌｏｎｙ
ｌａｂｏｒａｔｏｒｙａｎｉｍａｌｏｆＥｘｏｐａｌａｅｍｏｎｃａｒｉｎｉｃａｕｄａａｎｄｉｔｓ
ｇｒｏｗｔｈａｎｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅａｎａｌｙｓｉｓ［Ｄ］．
Ｓｈａｎｇｈａｉ：ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１８．

［２５］　董存有．珠江口脊尾白虾的一些生物学观察［Ｊ］．
四川动物，１９８９，８（４）：３６－３８．
ＤＯＮＧＣＹ．ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓｏｎＥｘｏｐａｌａｅｍｏｎ
ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａｉｎｔｈｅＰｅａｒｌＲｉｖｅｒＥｓｔｕａｒｙ［Ｊ］．Ｓｉｃｈｕａｎ
ＪｏｕｒｎａｌｏｆＺｏｏｌｏｇｙ，１９８９，８（４）：３６－３８．

［２６］　孙建贻，张道源，谭德清，等．洪湖日本沼虾种群
生长的研究［Ｊ］．湖泊科学，１９９９，１１（２）：１４９－
１５５．
ＳＵＮ ＪＹ，ＺＨＡＮＧ Ｄ Ｙ，ＴＡＮ Ｄ Ｑ，ｅｔａｌ．
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｓｈｒｉｍｐ
（Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｎｎｉｐｐｏｎｅｎｓｉｓ）ｉｎＨｏｎｇｈｕＬａｋｅ［Ｊ］．
ＪｏｕｒｎａｌｏｆＬａｋｅＳｃｉｅｎｃｅ，１９９９，１１（２）：１４９－１５５．

［２７］　施永海，张根玉，刘建忠，等．不同月份出生的脊
尾白虾之生长及生殖特性［Ｊ］．水产科技情报，
２００９，３６（３）：１３１－１３６．
ＳＨＩＹＨ，ＺＨＡＮＧＧＹ，ＬＩＵＪＺ，ｅｔａｌ．Ｇｒｏｗｔｈａｎｄ
ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｅｘｏｐａｌａｅｍｏｎ
ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａｂｒｅｄｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍｏｎｔｈｓ［Ｊ］．Ｆｉｓｈｅｒｉｅｓ
Ｓｃｉｅｎｃｅ＆ＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙＩｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ，２００９，３６（３）：
１３１－１３６．

［２８］　李增崇．罗氏沼虾生物学及人工养殖［Ｊ］．动物学
杂志，１９８７，２２（２）：５－８．
ＬＩ Ｚ Ｃ． Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｃｕｌｔｕｒｅ ｏｆ
Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ［Ｊ］．ＣｈｉｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆ
Ｚｏｏｌｏｇｙ，１９８７，２２（２）：５－８．

［２９］　王凯伟，黄富友．瓯江海南沼虾的生物学及人工
养殖初探［Ｊ］．淡水渔业，１９９０（５）：９－１１．
ＷＡＮＧＫＷ，ＨＵＡＮＧＦＹ．Ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｙｓｔｕｄｙｏｎ
ｂｉｏｌｏｇｙａｎｄ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌｃｕｌｔｕｒｅ ｏｆＭａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ
ｈａｉｎａｎｅｎｓｅｉｎ Ｏｕｊｉａｎｇ Ｒｉｖｅｒ［Ｊ］． Ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ
Ｆｉｓｈｅｒｉｅｓ，１９９０（５）：９－１１．

［３０］　赖秋明，钟际伟，张　本．三亚产斑节对虾亲虾产
卵量的测定［Ｊ］．现代渔业信息，１９９９，１４（４）：５
－１０．
ＬＡＩＱＭ，ＺＨＯＮＧＪＷ，ＺＨＡＮＧＢ．Ｍｅａｓｕｒｅｏｆ
ｓｐａｗｎｉｎｇａｍｏｕｎｔｏｆｂｌａｃｋ ｔｉｇｅｒｐｒａｗｎ Ｐｅｎａｅｕｓ
ｍｏｎｏｄｏｎＦａｂｒｉｃｉｕｓｉｎＳａｎｙａａｒｅａ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ
ＭｏｄｅｒｎＦｉｓｈｅｒｉｅｓＩｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ，１９９９，１４（４）：
５－１０．

５９４
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［３１］　袁瑞鹏．凡纳滨对虾生长、繁殖及高氨氮耐受性
的选择育种研究［Ｄ］．湛江：广东海洋大学，
２０１６．
ＹＵＡＮＲ Ｐ．Ｓｔｕｄｙｏｎｇｒｏｗｔｈ，ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎａｎｄ
ｓｅｌｅｃｔｉｖｅｂｒｅｅｄｉｎｇｏｆｈｉｇｈａｍｍｏｎｉａｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆ
Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓｖａｎｎａｍｅｉ［Ｄ］．Ｚｈａｎｊｉａｎｇ：Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ
ＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１６．

［３２］　夏爱军，庞　璐，严维辉，等．雌性克氏原螯虾性
腺发育及相关系数的周年动态研究［Ｊ］．淡水渔
业，２００８，３８（４）：１２－１５．
ＸＩＡＡＪ，ＰＡＮＧＬ，ＹＡＮＷＨ，ｅｔａｌ．Ｓｔｕｄｙｏｎｔｈｅ
ｍａｔｈｅｍａｔｉｃｍｏｄｅｌｏｆｇｏｎａｄｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄａｎｎｕａｌ
ｃｈａｎｇｅｓｏｆｒｅｌａｔｉｖｅｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓｏｆｆｅｍａｌｅＰｒｏｃａｍｂａｒｕｓ
ｃｌａｒｋｉｉ［Ｊ］．ＦｒｅｓｈｗａｔｅｒＦｉｓｈｅｒｉｅｓ，２００８，３８（４）：１２
－２５．

［３３］　康现江，孙天才，王所安．日本沼虾受精卵的离
体培养及其胚胎发育的初步观察［Ｊ］．河北大学
学报（自然科学版），１９９６（４）：４４－４８．
ＫＡＮＧＸＪ，ＳＵＮＴＣ，ＷＡＮＧＳＡ．Ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｙ
ｓｔｕｄｙｏｎｔｈｅｉｓｏｌａｔｅｄｃｕｌｔｕｒｅｏｆｔｈｅｆｅｒｔｉｌｉｚｅｄｅｇｇａｎｄ
ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ
ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ（ＣｒｕｓｔａｃｅａＤｅｃａｐｏｄａ）［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ
ＨｅｂｅｉＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ（ＮａｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅＥｄｉｔｉｏｎ），１９９６
（４）：４４－４８．

［３４］　慕　峰，吴旭干，成永旭，等．克氏原螯虾胚胎发
育的形态学变化［Ｊ］．水产学报，２００７，３１（Ｓ１）：６
－１１．
ＭＵＦ，ＷＵＸＧ，ＣＨＥＮＧＹＸ，ｅｔａｌ．Ｅｘｔｅｒｎａｌ
ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆＰｒｏｃａｍｂａｒｕｓｃｌａｒｋｉｉ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ
ＦｉｓｈｅｒｉｅｓｏｆＣｈｉｎａ，２００７，３１（Ｓ１）：６－１１．

［３５］　孙建贻，张道源，段中华，等．洪湖日本沼虾的种
群繁殖生物学［Ｊ］．湖泊科学，１９９８，１０（２）：７２－
７７．
ＳＵＮＪＹ，ＺＨＡＮＧ Ｄ Ｙ，ＤＵＡＮ ＺＨ，ｅｔａｌ．
ＰｏｐｕｌａｔｉｏｎｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｂｉｏｌｏｇｙｏｆＭａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ
ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅｉｎＨｏｎｇｈｕＬａｋｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＬａｋｅ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，１９９８，１０（２）：７２－７７．

［３６］　栗治国．脊尾白虾繁殖生物学及人工苗种繁育技
术的研究［Ｄ］．青岛：中国科学院研究生院（海洋
研究所），２０１３．
ＬＩＺ Ｇ．Ｒｅｓｅａｒｃｈｏｎｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｂｉｏｌｏｇｙａｎｄ
ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｅｘｏｐａｌａｅｍｏｎ
ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ［Ｄ］．Ｔｓｉｎｇｔａｏ：ＩｎｓｔｉｔｕｔｅｏｆＯｃｅａｎｏｌｏｇｙ，
ＣｈｉｎｅｓｅＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１３．

［３７］　裴倩倩，张　涛，杨　刚，等．长江口脊尾白虾繁
殖生物学［Ｊ］．生态学杂志，２０１７，３６（３）：７０２－
７０６．

ＰＥＩＱＱ，ＺＨＡＮＧＴ，ＹＡＮＧＧ，ｅｔａｌ．Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ
ｂｉｏｌｏｇｙｏｆＥｘｏｐａｌａｅｍｏｎｃａｒｉｎｉｃａｕｄａｉｎＹａｎｇｔｚｅＲｉｖｅｒ
Ｅｓｔｕａｒｙ［Ｊ］．ＣｈｉｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｃｏｌｏｇｙ，２０１７，３６
（３）：７０２－７０６．

［３８］　邓道贵，高建国．粗糙沼虾卵巢发育的组织学
［Ｊ］．动物学杂志，２００２，３７（５）：５９－６１．
ＤＥＮＧ Ｄ Ｇ， ＧＡＯ ＪＧ． Ｈｉｓｔｏｌｏｇｙ ｏｆｏｖａｒｙ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎ Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ ａｓｐｅｒｕｌｕｍ［Ｊ］．
ＣｈｉｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＺｏｏｌｏｇｙ，２００２，３７（５）：５９－６１．

［３９］　赵云龙，彭欣夏，李　祥．罗氏沼虾雌性生殖系
统的组织学研究［Ｊ］．华东师范大学学报（自然科
学版），１９９８（３）：８１－８６．
ＺＨＡＯＹＬ，ＰＥＮＧＸＸ，ＬＩＸ．Ｈｉｓｔｏｌｏｇｙｏｆｔｈｅ
ｆｅｍａｌｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ
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育与产卵周期变化的观察［Ｊ］．江苏农业学报，
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［７９］　张加润，黄　忠，林黑着，等．饲料中不同蛋白含
量对斑节对虾幼虾生长及消化酶的影响［Ｊ］．海
洋渔业，２０１２，３４（４）：４２９－４３７．
ＺＨＡＮＧＪＲ，ＨＵＡＮＧＺ，ＬＩＮＨＺ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆ
ｄｉｅｔａｒｙｐｒｏｔｅｉｎｃｏｎｔｅｎｔｏｎｇｒｏｗｔｈｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅａｎｄ
ｄｉｇｅｓｔｉｖｅｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆｂｌａｃｋｔｉｇｅｒｓｈｒｉｍｐ，
Ｐｅｎａｅｕｓｍｏｎｏｄｏｎ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＦｉｓｈｅｒｉｅｓ，２０１２，３４
（４）：４２９－４３７．

［８０］　王　玉，柳　森，段健诚，等．饲料中 β胡萝卜素
添加量对脊尾白虾生长及抗氧化酶活性的影响

［Ｊ］．海洋渔业，２０２０，４２（４）：４２７－４３４．
ＷＡＮＧＹ，ＬＩＵＳ，ＤＵＡＮＪＣ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｏｆβ
ｃａｒｏｔｅｎｅａｄｄｉｔｉｏｎｉｎｆｅｅｄｏｎｇｒｏｗｔｈａｎｄａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ

ｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆＥｘｏｐａｌａｅｍｏｎｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ［Ｊ］．
ＭａｒｉｎｅＦｉｓｈｅｒｉｅｓ，２０２０，４２（４）：４２７－４３４．

［８１］　ＡＲＮＯＬＤＡＰ．Ｓｅｘｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓａｎｄｂｒａｉｎｇｅｎｄｅｒ
［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＲｅｖｉｅｗｓＮｅｕｒｏｓｃｉｅｎｃｅ，２００４，５（９）：
７０１－７０８．

［８２］　ＭＡ Ｋ， ＬＩＵ Ｚ， ＬＩＮ Ｊ， ｅｔａｌ． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆａｎｏｖｅｌｏｖａｒｙｓｐｅｃｉｆｉｃｇｅｎｅｆｅｍ１
ｈｏｍｏｌｏｇ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｏｒｉｅｎｔａｌ ｒｉｖｅｒ ｐｒａｗｎ，
Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ［Ｊ］．Ｇｅｎｅ，２０１６，５７５
（２）：２４４－２５２．

［８３］　ＪＩＮＳ，ＦＵＨ，ＪＩＡＮＧＳ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｌｏｎｉｎｇ，
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ，ａｎｄｉｎｓｉｔｕｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆ
ｆｏｒｋｈｅａｄｂｏｘｐｒｏｔｅｉｎＬ２ｄｕｒｉｎｇｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎ
Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆｔｈｅＷｏｒｌｄ
ＡｑｕａｃｕｌｔｕｒｅＳｏｃｉｅｔｙ，２０１８，４９（２）：４２９－４４０．

［８４］　崔　峥，朱小玲，邱高峰．日本沼虾 ＶＡＳＡ蛋白
的原核表达、抗体制备及其免疫鉴定［Ｊ］．水产学
报，２０１０，３４（１０）：１４９５－１５０１．
ＣＵＩＺ，ＺＨＵＸＬ，ＱＩＵＧＦ．Ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ，
ａｎｔｉｂｏｄｙ ｐｒｅｐａｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｍｍｕｎｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆＶＡＳＡ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒａｗｎ
Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｉｓｈｅｒｉｅｓ
ｏｆＣｈｉｎａ，２０１０，３４（１０）：１４９５－１５０１．

［８５］　陈　辉，王文清，朱小玲．日本沼虾蜕皮激素受
体（ＥｃＲ）的ｃＤＮＡ克隆及其在胚胎发育过程中的
表达分析［Ｊ］．海洋渔业，２００９，３１（４）：３４７－３５６．
ＣＨＥＮＨ，ＷＡＮＧＷＱ，ＺＨＵＸＬ．ＣｌｏｎｉｎｇｏｆｃＤＮＡ
ｅｎｃｏｄｉｎｇＥｃＲ ａｎｄｉｔｓ＇ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｄｕｒｉｎｇ
ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｐｒａｗｎ，
Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ ｎｉｐｐｏｎｅｎｓ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＦｉｓｈｅｒｉｅｓ，
２００９，３１（４）：３４７－３５６．

［８６］　ＣＨＥＮＪＨ，ＷＡＮＧＭＪ，ＬＩＸ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｓｏｆｗｎｔ４ｉｎＥｘｏｐａｌａｅｍｏｎ
ｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ （Ｈｏｌｔｈｕｉｓ， １９５０） （Ｃａｒｉｄｅａ，
Ｐａｌａｅｍｏｎｉｄａｅ） ｄｕｒｉｎｇ ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ ａｎｄ ｌａｒｖａｌ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．Ｃｒｕｓｔａｃｅａｎａ，２０１９，９２（１）：８３－
９４．

［８７］　姜建萍，袁　翔，邱庆庆，等．罗氏沼虾 ＴＲＹ基
因生物信息学及其 ｍＲＮＡ表达分析［Ｊ］．西南农
业学报，２０２０，３３（６）：１３２７－１３３１．
ＪＩＡＮＧ Ｊ Ｐ， ＹＵＡＮ Ｘ， ＱＩＵ Ｑ Ｑ， ｅｔａｌ．
ＢｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓａｎａｌｙｓｉｓａｎｄｍＲＮＡｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＴＲＹ
ｇｅｎｅｉｎＭａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ ｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ［Ｊ］．Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ
ＣｈｉｎａＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０２０，３３
（６）：１３２７－１３３１．

［８８］　曾祥兴，张　驰，李康生．无脊椎动物细胞免疫
研究进展［Ｊ］．国际免疫学杂志，２００９（５）：３５４－
３５８．

９９４
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ＺＥＮＧＸＸ，ＺＨＡＮＧＣ，ＬＩＫＳ．Ｔｈｅｓｔｕｄｙａｄｖａｎｃｅ
ｏｎ ｃｅｌｌｕｌａｒ ｉｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ ｉｎｖｅｒｔｅｂｒａｔｅｓ［Ｊ］．
ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｍｍｕｎｏｌｏｇｙ，２００９（５）：３５４
－３５８．

［８９］　王有昆．脊尾白虾免疫相关基因的克隆和表达分
析［Ｄ］．上海：上海海洋大学，２０１４．
ＷＡＮＧＹ Ｋ．Ｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆ
ｉｍｍｕｎｅｒｅｌａｔｅｄｇｅｎｅｓｉｎＥｘｏｐａｌａｅｍｏｎｃａｒｉｎｉｃａｕｄａ
［Ｄ］．Ｓｈａｎｇｈａｉ：ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１４．

［９０］　梁国霞，傅洪拓，乔　慧，等．青虾精（卵）母细
胞特有因子Ｇｔｓｆ１基因的克隆及其时空表达分析
［Ｊ］．水生生物学报，２０１６，４０（２）：２６１－２６７．
ＬＩＡＮＧＧＸ，ＦＵＨＴ，ＱＩＡＯＨ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｃｈａｒａｃｅｒｉｚａｔｉｏｎａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆＧｔｓｆ１ｉｎｔｈｅ
ｏｒｉｅｎｔａｌｒｉｖｅｒｐｒａｗｎＭａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ［Ｊ］．
ＡｃｔａＨｙｄｒｏｂｉｏｌｏｇｉｃａＳｉｎｉｃａ，２０１６，４０（２）：２６１－
２６７．

［９１］　ＺＨＡＮＧＦ，ＣＨＥＮＬ，ＷＵＰ，ｅｔａｌ．ｃＤＮＡｃｌｏｎｉｎｇ
ａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＵｂｃ９ｉｎｔｈｅｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇｅｍｂｒｙｏａｎｄ
ｏｖａｒｙ ｏｆｏｒｉｅｎｔａｌｒｉｖｅｒ ｐｒａｗｎ， Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ
ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ［Ｊ］． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ
ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙＰａｒｔＢ： Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１０，１５５（３）：２８８－２９３．

［９２］　ＱＩＡＯＨ，ＸＩＯＮＧＹ，ＺＨＡＮＧＷ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ，
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ，ａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆｇｏｎａｄｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇ
ｈｏｒｍｏｎｅｉｎｏｒｉｅｎｔａｌｒｉｖｅｒｐｒａｗｎ，Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ
ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅａｎｄｉｔｓｉｎｄｕｃｅｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｂｙｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
［Ｊ］．ＣｏｍｐａｒａｔｉｖｅＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙＰａｒｔ
Ａ：Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ＆ＩｎｔｅｇｒａｔｉｖｅＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１５（１８５）：
１－８．

［９３］　ＰＯＬＪＡＲＯＥＮＪ，ＴＩＮＩＫＵＬＹ，ＰＨＯＵＮＧＰＲＴＣＨＡＲＡ
Ｉ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｇｅｎｉｃ ａｍｉｎｅｓ，
ｇｏｎａｄｏｔｒｏｐｉｎｒｅｌｅａｓｉｎｇｈｏｒｍｏｎｅｓａｎｄｃｏｒａｚｏｎｉｎｏｎ
ｓｐｅｒｍａｔｏｇｅｎｅｓｉｓｉｎ ｓｅｘｕａｌｌｙ ｍａｔｕｒｅ ｓｍａｌｌｇｉａｎｔ
ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒｐｒａｗｎｓ，Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ（Ｄｅ
Ｍａｎ，１８７９）［Ｊ］．Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０１１，３２１（１－２）：
１２１－１２９．

［９４］　ＤＵＹ，ＭＡＫ，ＱＩＵＧ．Ｄｉｓｃｏｖｅｒｙｏｆｔｈｅｇｅｎｅｓｉｎ
ｐｕｔａｔｉｖｅＧｎＲＨ ｓｉｇｎａｌｉｎｇｐａｔｈｗａｙｗｉｔｈｆｏｃｕｓｏｎ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆＧｎＲＨｌｉｋｅｒｅｃｅｐｔｏｒｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓｉｎ
ｔｈｅｂｒａｉｎａｎｄｏｖａｒｙｏｆｔｈｅｏｒｉｅｎｔａｌｒｉｖｅｒｐｒａｗｎ
Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ［Ｊ］．Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０１５
（４４２）：１－１１．

［９５］　ＮＧＥＲＮＳＯＵＮＧＮＥＲＮＰ，ＮＧＥＲＮＳＯＵＮＧＮＥＲＮＡ，
ＳＯＢＨＯＮＰ，ｅｔａｌ．Ｇｏｎａｄｏｔｒｏｐｉｎｒｅｌｅａｓｉｎｇｈｏｒｍｏｎｅ
（ＧｎＲＨ） ａｎｄ ａＧｎＲＨ ａｎａｌｏｇｉｎｄｕｃｅｏｖａｒｉａｎ
ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｇｉａｎｔ ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｐｒａｗｎ，
Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ ｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ［Ｊ］． Ｉｎｖｅｒｔｅｂｒａｔｅ

Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ＆Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，２００９，５３（３）：１２５－
１３５．

［９６］　ＶＥＮＴＵＲＡＴ，ＭＡＮＯＲＲ，ＡＦＬＡＬＯＥＤ，ｅｔａｌ．
Ｔｅｍｐｏｒａｌｓｉｌｅｎｃｉｎｇｏｆａｎａｎｄｒｏｇｅｎｉｃｇｌａｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｉｎｓｕｌｉｎｌｉｋｅ ｇｅｎｅ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃａｌｇｅｎｄｅｒ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓａｎｄｓｐｅｒｍａｔｏｇｅｎｅｓｉｓ［Ｊ］．Ｅｎｄｏｃｒｉｎｏｌｏｇｙ
（Ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｉａ），２００９，１５０（３）：１２７８－１２８６．

［９７］　ＨＵＹ，ＪＩＮＳ，ＦＵＨ，ｅｔａｌ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆａ
ＳｏｘＥ ｇｅｎｅ ｉｎ ｔｈｅ ｏｒｉｅｎｔａｌｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｐｒａｗｎ，
Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ ｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅｂｙｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｌｏｎｉｎｇ，
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［１００］　ＬＩＹ，ＭＡＷ，ＤＡＩＪ，ｅｔａｌ．Ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎｏｆａｎｏｖｅｌ
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（１．ＮａｔｉｏｎａｌＤｅｍｏｎｓｔｒａｔｉｏｎＣｅｎｔｅｒｆｏｒＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＦｉｓｈｅｒｉｅｓＳｃｉｅｎｃｅＥｄｕｃａｔｉｏｎ，ＳｈａｎｇｈａｉＯｃｅａｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，
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３．ＹａｎｔａｉＩｎｓｔｉｔｕｔｅｏｆＣｏａｓｔａｌＺｏｎｅＲｅｓｅａｒｃｈ，ＣｈｉｎｅｓｅＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｈａｎｄｏｎｇＳｃｉｅｎｃｅｓ，ＹａｎｔａｉＳｈａｎｄｏｎｇ　２６４００３，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：ＰａｌａｅｍｏｎｏｉｄｅａｉｓｏｎｅｏｆｔｈｅｍｏｓｔｉｍｐｏｒｔａｎｔｅｃｏｎｏｍｉｃｓｈｒｉｍｐｓｉｎＣｈｉｎａ，ｂｅｌｏｎｇｉｎｇｔｏＣａｒｉｄｅａ，
Ｄｅｃａｐｏｄａ，Ｃｒｕｓｔａｃｅａ．Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｂｉｏｌｏｇｙｍａｉｎｌｙｆｏｃｕｓｅｓｏｎｔｈｅｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｒｅｌａｔｅｄｔｏｓｐｅｃｉｅｓｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ，
ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙｔｏｓｈｒｉｍｐａｒｔｉｆｉｃｉａｌｂｒｅｅｄｉｎｇ．Ａｔｐｒｅｓｅｎｔ，Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ，Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｎｉｐｐｏｎｅｎｓｅ
ａｎｄＥｘｏｐａｌａｅｍｏｎｃａｒｉｎｉｃａｕｄａｈａｖｅｂｅｅｎｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅｌｙｓｔｕｄｉｅｄａｎｄｃｕｌｔｕｒｅｄｏｎａｌａｒｇｅｓｃａｌｅ．Ｔｈｅｒｅａｒｅ
ｓｔｉｌｌａｌａｒｇｅｎｕｍｂｅｒｏｆｓｐｅｃｉｅｓｔｏｂｅｅｘｐｌｏｒｅｄｉｎＰａｌａｅｍｏｎｏｉｄｅａ，ｓｕｃｈａｓＰａｌａｅｍｏｎｇｒａｖｉｅｒｉ，Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍ
ｈａｉｎａｎｅｎｓｅ，ＥｘｏｐａｌａｅｍｏｎｍｏｄｅｓｔｕｓａｎｄＥｘｏｐａｌａｅｍｏｎａｎｎａｎｄａｌｅｉ，ｅｔｃ．Ｔｈｅｐｕｒｐｏｓｅｏｆｔｈｉｓｒｅｖｉｅｗｉｓｔｏ
ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｔｈｅｃｏｍｍｏｎａｎｄｕｎｉｑｕｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｈａｂｉｔｓｏｆｓｐｅｃｉｅｓｏｆＰａｌａｅｍｏｎｉｄａｅ，ａｎｄｔｏｃｏｍｐａｒｅｔｈｅ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓａｎｄｓｉｍｉｌａｒｉｔｉｅｓｏｆｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｈａｂｉｔｓｂｅｔｗｅｅｎＰｅｎａｅｉｄａｅ，ＣａｍｂａｒｕｓａｎｄＰａｌａｅｍｏｎｉｄａｅ，ａｓｔｈｅ
ｒｅｓｕｌｔｓｍｉｇｈｔｐｒｏｖｉｄｅａｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃｂａｓｉｓｆｏｒｔｈｅｆｏｌｌｏｗｕｐｓｔｕｄｙｏｆｓｐｅｃｉｅｓｏｆＰａｌａｅｍｏｎｏｉｄｅａ．Ｗｅｆｏｕｎｄｔｈａｔ
ｓｈｒｉｍｐｓｏｆＰａｌａｅｍｏｎｏｉｄｅａｈａｄａｌｏｎｇｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｐｅｒｉｏｄ，ｕｓｕａｌｌｙｆｒｏｍＡｐｒｉｌｔｏＯｃｔｏｂｅｒ，ａｎｄｔｈｅｒｅｗｅｒｅ
ｕｓｕａｌｌｙｍｏｒｅｔｈａｎｏｎｅａｃｔｉｖｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｐｅｒｉｏｄｄｕｒｉｎｇｔｈｅｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｓｅａｓｏｎ．Ｔｈｅｙｗｅｒｅａｂｌｅｔｏｂｅ
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