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摘要: 从生殖内分泌和生殖营养两方面综述了蟹类生殖生理学的研究进展, 同时探讨了蟹类生殖调控技术, 并对今后

蟹类生殖生理学的深入研究提出了一些建议.
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� � 长期以来, 甲壳类生殖生理研究以性腺发育、配

子发生和受精的形态学观察为主. 近 20年来, 随着生

物技术的发展和海洋产业的兴起,甲壳类生殖生理学

研究的进展极为迅速, 研究领域拓展到了生殖内分

泌、生殖营养和生殖生态等方面; 研究层次已经深入

到细胞和分子生物学水平. 目前, 相关研究主要集中

在虾类,特别对斑节对虾 ( P enaeus monodon )、凡纳滨

对虾 (L itop enaeus vannamei)、罗氏沼虾 (M acrobrachium

rosenbergii)和美洲螯龙虾 (H omarus americanus)等的

研究报道较多, 蟹类生殖生理的研究相对较为缺乏.

本文从生殖内分泌和生殖营养两方面综述了蟹类生

殖生理学的研究成果,以期为今后相关的研究提供参

考,并为蟹类生殖调控技术的建立提供基础资料.

1� 生殖内分泌

1. 1� 内分泌机能
1. 1. 1� 大颚器

大颚器又称为大颚腺, 位于大颚肌几丁质腱外侧

的基部, 苍白至淡黄色, 椭球状或肾形. 美味优游蟹

(Callinectes sap idus)和锯缘青蟹 ( Scy lla serrata)的大颚

器被血窦分隔成许多相对独立的小叶, 腺细胞近圆形

或多边形.大颚器腺细胞具有发达的滑面内质网和高

尔基体, 线粒体具管状嵴, 细胞膜内陷或内卷
[ 1, 2 ]

.随

着卵巢发育, 雌性蜘蛛蟹 ( L ibinia emarg inata )和锯缘

青蟹大颚器的超微结构具有显著变化
[ 2, 3]

. 大颚器与

昆虫的咽侧体 ( Corpora allata)为同功器官, 其分泌的

法呢烯酸甲酯 (M ethy l farnesoate, MF)为昆虫保幼激素

�的非环氧化形式,在蛋白质代谢、生殖、蜕皮和变态

等方面具有重要的调节功能. 在生殖调控方面, 通过

移植大颚器、注射大颚器提取物和注射 MF, 均能加速

多种甲壳类精子发生、卵黄发生和促进卵巢发育
[ 4, 5]

.

将锯缘青蟹大颚器与卵巢体外联合培养, 能促进卵母

细胞直径增大
[ 6]
. 雄性蜘蛛蟹有几种形态亚型, 第一

亚型具有相对较大的螯足和破碎的外表皮,在竞争条

件下有交配行为, 其生殖系统发育最好、性腺指数最

大、大颚器合成 MF的能力、血淋巴中 MF滴度以及大

颚器中总蛋白含量都最高
[ 7 ]
. Takac等

[ 8]
在蜘蛛蟹的

血淋巴、精巢和卵巢中检测到 MF结合蛋白的存在,表

明性腺可能是 MF的靶器官. M F载体蛋白的发现为了

解 MF的作用方式提供了很好的帮助.

1. 1. 2� Y器

Y器又称为蜕皮腺,位于虾蟹头胸部的前鳃腔,眼

柄的后外侧. 蟹类 Y器为一致密的集合体,扁球状. Y

器腺细胞呈上皮样, 排列紧密, 核质比大, 胞质极少.

细胞核几乎占据了整个腺细胞, 核内异染色质丰富,

胞质稀少,细胞突起多, 线粒体常见, 具有管状嵴, 但

高尔基体不发达, 滑面内质网极少
[ 9]
. 不少实验证实

了 Y器参与生殖内分泌过程. 例如, 蜘蛛蟹 ( Acantho�
nyx lunulatus)随着卵黄发生过程, 卵巢内蜕皮类固醇

的浓度逐渐上升
[ 10 ]

.在卵母细胞小生长期, 中华绒螯

蟹 (E riocheir sinensis)血淋巴存在高水平的 20�羟蜕皮
酮, 在卵母细胞大生长期含量迅速下降, 表明 20�羟蜕
皮酮的生理效应是促进性腺成熟, 一旦达到性腺成熟

就不再需要; 外源注射的 20�羟蜕皮酮有刺激卵巢增
重的作用

[ 11, 12 ]
.锯缘青蟹卵巢成熟前后 Y器官腺细胞

超微结构发生变化, 提示蜕皮类固醇参与卵巢发

育
[ 13]
.

1. 1. 3� 促雄腺

促雄腺又称为造雄腺,是雄性甲壳类特有的内分



泌腺. 促雄腺通常附着于输精管近末端. 在不同的繁

殖季节,促雄腺的形态结构有所变化. 中华绒螯蟹促

雄腺可分为增殖期、合成期和分泌期 3个时期
[ 14 ]
.促

雄腺激素以全浆分泌 (H olocrine)的方式释放
[ 15]
. 最近

体外培养实验证实神经内分泌器官通过促雄腺的分

泌活动从而调控精巢发育
[ 16 ]
. Lee等

[ 17]
将促雄腺移入

雌性日本绒螯蟹 (E riocheir japonicus ), 结果雌蟹出现

雄性特征,雄性交配肢发育,第 3~ 5腹肢退化.

1. 1. 4� 性类固醇激素
与脊椎动物一样,蟹类性激素在卵巢发育过程中

起着重要作用.中华绒螯蟹血淋巴中 17��雌二醇出现
峰值,促进了卵母细胞的卵黄积累

[ 12]
. 锯缘青蟹孕酮、

17��雌二醇在卵黄发生前期含量很低, 到了卵黄发生
 期, 孕酮、17��雌二醇急遽上升; 卵黄发生 !期孕酮、

17��雌二醇含量比  期略高. 比较血淋巴、肝胰腺和卵
巢组织, 17�雌二醇在肝胰腺含量最高,孕酮在卵巢中

含量最高
[ 18]
. 三疣梭子蟹 (P ortunus trituberculatlus)的

离体卵巢可将孕酮转化为 17��羟孕酮、睾酮以及脱氧
皮质酮

[ 19]
.

1. 1. 5� 前列腺素

在鱼类,前列腺素可刺激滤泡收缩、参与排卵.前

列腺素对甲壳类性腺也有一定作用. 注射前列腺素 F

和 E可显著增加色拉淡水蟹 ( Oz iotelphusa senex senex )

卵巢指数及卵母细胞直径,而注射前列腺素 D不影响

卵巢发育
[ 20]
.

1. 2� 神经内分泌机能
1. 2. 1� 视神经节
位于眼柄内,由视神经层、视外髓、视内髓和视端

髓组成.视神经节内的 X器 �窦腺复合体, 是甲壳类神
经分泌调控中心.窦腺由神经分泌细胞的轴突共同组

成,位于血窦旁, 属于甲壳类的神经血液器, 起贮藏和

释放激素的作用. X器由许多神经分泌细胞构成, 一般

认为轴突末端构成窦腺的神经细胞即为 X器. X器合

成的甲壳类高血糖素族 ( CHH s)神经激素, 为甲壳类

特有的神经肽,包括性腺抑制激素 ( GIH )、蜕皮抑制激

素 (M IH )、甲壳动物高血糖素 ( CHH )、大颚器抑制激

素 (MO IH ) .该族神经激素的一级结构具有许多相似

之处, 其氨基酸残基都为 71~ 78个;其前激素原的结

构,都有信号肽, 但只有 CHH前激素原存在前体相关

肽 ( CHH�precursor�related pept ide, CPRP) ,位于信号肽
和激素之间. G IH与生殖调控密切相关,在雌性甲壳类

中具有抑制卵黄发生的活性, 因此也称为卵黄发生抑

制激素 ( V IH )
[ 21, 22]

.由于切除眼柄能够解除 G IH对性

腺发育的抑制作用, 如今眼柄切除术在对虾性腺促熟

和催产中已广为应用. 据我们观察, 锯缘青蟹的亲体

促熟不宜采用眼柄切除术.

1. 2. 2� 脑和胸神经节

另一种与甲壳类生殖密切相关的神经激素是由

脑和胸神经节分泌的促性腺激素 ( GSH ) . 目前, GSH

的化学结构尚不清楚, 仅知日本囊对虾 (M arsup enaeus

jap onicus)GSH的分子量约为 1 ~ 2 ku
[ 23 ]
, 罗氏沼虾

GSH的分子量在 7 ku以下,属于蛋白质类
[ 24]
. 最近从

锯缘青蟹脑中检测到卵泡刺激素 ( FSH )和黄体生成素

( LH )免疫阳性细胞, FSH和 LH样物质在脑中表达具

有发育阶段特异性,叶海辉等认为甲壳类 GSH可能包

含 FSH和 LH样物质
[ 25 ]
.

1. 2. 3� 神经递质

据 Fingerman课题组报道, 5�羟色胺和红色素聚集
激素 ( RPCH )通过刺激 GSH 释放和 /或抑制 G IH 释

放, 从而促进大西洋招潮蟹 (Uca pug ilater )性腺发育;

相反地, 甲硫氨酸 �脑啡肽 (M et�ENK )和多巴胺通过抑
制大西洋招潮蟹 GSH释放和 /或刺激 GIH释放,从而

抑制性腺发育
[ 26]
.有关锯缘青蟹研究证实性腺发育的

促进作用与 5�HT刺激了脑和胸神经团的分泌活动有
关

[ 27~ 29]
. 锯缘青蟹视神经节, 脑和胸神经团 5�HT免

疫阳性细胞的存在为 5�HT参与生殖调控提供了形态
学依据

[ 30, 31]
.

2� 生殖营养

2. 1� 蛋白质和氨基酸
蛋白质是蟹类重要的营养素, 其数量和质量不仅

影响亲体的性腺发育, 还影响亲体的产卵、卵子质量、

受精卵质量以及早期幼体质量. 研究表明, 蛋白质主

要参与合成卵黄物质 [如卵黄脂磷蛋白 ( L ipov itellin,

LV)和卵黄蛋白原 ( V ite llogenin, VG ) ]、肽类激素、酶

类、性腺组织和配子, 从而在蟹类性腺发育过程中发

挥重要作用. 供应亲体生殖期饲料中的蛋白质和氨基

酸含量应比供其生长时的要高,因为成熟期是蛋白质

生物合成的旺盛期,而氨基酸是机体生物合成卵黄蛋

白、肽类激素、酶、性腺组织和配子的原料
[ 32]
.

康现江等
[ 33]
研究发现,摘除眼柄可促进中华绒螯

蟹精巢发育, 加快精子的形成, 并使精巢发育同步化;

摘除眼柄对精巢氨基酸含量有一定的影响.中华绒螯

蟹精巢中, 均是 G lu含量最高, A sp、Pro、G ly、A la、Leu、

Lys、A rg含量次之, Thr、Ser、Va l、Ile、Tyr、Phe、H is含量

处于第三位, M et含量最低; 摘除眼柄后, 精巢中 G ly、

A la、Phe、Tyr 4种氨基酸含量降低;除此之外, 其它种

类氨基酸的含量却略有升高,这可能是由于摘除眼柄

后, 精巢和肝脏中氨基酸代谢或转移方式发生了改
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变.

Penaf lorida
[ 34 ]
采用高压液相色谱法 (HPLC )分析

了锯缘青蟹肝胰腺、卵巢、发育卵、摄食前幼体、幼体

培育生物饵料和亲体培育饲料的氨基酸组成与含量.

结果表明, 亲体饲料中的精氨酸、组氨酸、蛋氨酸、苏

氨酸和色氨酸低于卵巢和发育卵,肝胰腺中苯丙氨酸

和缬氨酸含量高于卵巢, 而亮氨酸、蛋氨酸、色氨酸含

量却低于卵巢. 卵巢中蛋氨酸含量最高, 而幼体中亮

氨酸含量最高. 卵巢中异亮氨酸和缬氨酸, 卵中精氨

酸,幼体中苯丙氨酸和蛋氨酸含量低. 受精卵中的游

离氨基酸含量是未受精卵的 2. 5倍, 精氨酸、组氨酸、

赖氨酸、蛋氨酸、酪氨酸、苏氨酸等 FAA在胚胎发育过

程中因被消耗利用, 其含量逐渐降低. 卵和溞状幼体

中的氨基酸组成能预见蟹卵的发育及其幼体的可养

活性, 而卵巢中、卵中和溞状幼体中的氨基酸组成与

含量可为研发亲体饲料提供基础数据, 确定生物饵料

中的限制性氨基酸可用于研发幼体配合饲料.

2. 2� 脂 � 类
脂类不仅为蟹类的性腺和胚胎发育提供了能量,

并且为其性腺和胚胎发育提供了必需营养成分, 如必

需脂肪酸 ( EFA )、磷脂 ( PL)和某些激素的前体等.脂

类,尤其高度不饱和脂肪酸 ( HUFA s)对蟹类亲体的性

腺发育、卵的受精与孵化等起着极其重要的生理作

用.

成永旭等
[ 35]
和吴旭干

[ 36]
研究表明, 在中华绒螯

蟹卵巢快速发育过程中,必需从外界摄取 HUFA和磷

脂,但磷脂含量超过 2%添加对卵巢发育作用不明显,

对增重作用比较明显; 饲料中添加 HUFA能显著提高

肝胰腺以及卵巢的高不饱和脂肪酸的含量; 饲料中适

当添加磷脂能有效促进地 HUFA的利用 (尤其 EPA ).

在研究中华绒螯蟹卵巢成熟过程中脂类变化的

基础上
[ 37]
,研究了饲料脂肪酸对中华绒螯蟹生殖性能

的影响,结果表明,饲料中 HUFA、EPA、DHA的含量及

其比例显著影响其生殖性能
[ 38]
.

锯缘青蟹卵巢发育过程中, 雌体的肌肉、卵巢和

肝胰腺中的糖元、蛋白质、总脂、脂类、脂肪酸和含水

量分析结果表明, 随着性腺发育, 脂类从肝胰腺向卵

巢转移. 肌肉的蛋白质和总脂含量变化均不大. 20:

5n3、22: 6n3、18: 2n6、18: 3n3是青蟹必需脂肪酸, 在饲

料中适量添加, 将有助于受精、孵化、幼体存活、生长

发育和变态,而 n3�HUFA /n6�HUFA配比适当, 将对促
进性腺成熟,提高卵子受精、孵化率起着重要作用

[ 39]
.

锯缘青蟹卵黄发生期卵巢与肝胰腺中脂类的分

析发现,卵黄发生时期, 肝胰腺吸收的脂肪均及时转

运到发育中的卵巢. 在卵黄发生期, 卵巢或肝胰腺磷

脂 /总脂的百分含量无显著变化, 肝胰腺中游离脂肪

酸逐步增加, 甚至在卵黄发生后期超过 TAG的含量.

在卵黄发生阶段, 无论肝胰腺或卵巢, 其磷脂长链多

不饱和脂肪酸显著高于中性脂,而饱和脂肪酸含量相

对较低; 肝胰腺脂类脂肪酸组成的主要变化是中性脂

的 n3�HUFA,尤其是 EPA显著降低.卵黄发生初期,肝

胰腺磷脂与卵巢中性脂的脂肪酸组成无显著差异, 但

在卵黄发生旺期, 肝胰腺磷脂的 HUFA显著高于卵巢

中性脂含量
[ 40]
.

不同脂肪源和脂肪含量对中华绒螯蟹生殖性能

影响显著.刘立鹤
[ 41]
在蛋白水平 40%左右的基础饲

料中分别添加 6%的鱼油、花生油、磷脂和猪油, 投喂

中华绒螯蟹 28周, 以冰鲜作为对照组, 研究了不同脂

肪源饲料对中华绒鳌蟹繁殖性能的影响, 研究表明脂

质营养对中华绒螯蟹繁殖性能影响极其显著:卵巢发

育过程中,冰鲜组河蟹 HSI逐渐下降, GS I持续上升,

� 1 ~ � 2期增幅最大, �2期雌蟹 GSI值高达 9. 15,显

著高于同期人工饲料组, 而同期血淋巴中卵黄蛋白原

(Vg)的含量显著增加, 这说明了� 1 ~ � 2期是冰鲜组

雌蟹营养转移,卵巢营养快速积累时期.饲料组蟹的

性腺发育期物质积累明显滞后于冰鲜组, GSI峰值多

出现在性腺成熟 IV期,且各饲料组 IV期蟹的 GSI值

表现为磷脂组 ( 11. 50)、鱼油组 ( 11. 25) > 花生油组

( 8. 85) >猪油组 ( 7. 30). 中华绒螯蟹饲料脂含量由

6%增加到 15% , 可提高卵黄发生期雌蟹的 HSI, � 2

期 15%添加组中磷脂组雌蟹 HSI最高 10. 56,鱼油组

次之 ( 9. 78), 猪油最低 ( 8. 83) , 均高于 6%同脂肪源

饲料组; 而卵巢快速发育期 GSI普遍降低. �期 15%

磷脂、鱼油、猪油组雌蟹 GSI达到峰值分别为 11. 49,

9. 47和 9. 23. 不添加脂肪、15% 鱼油和猪油三组蟹的

繁殖性能均明显下降.不添加脂类和 15%猪油组雌蟹

繁殖性能明显偏低, 其产卵力、受精率和孵化率分别

为1. 394 # 103 cell/g mass, 77. 46%和 21. 53% ; 1. 088

#10
3
cell /g mass. , 62. 11%和 15. 03%, 但 15%磷脂组

除孵化率 ( 72. 48% )较 6%磷脂组略微降低外, 产卵力

( 2. 216 # 103 ce ll /g mass)和受精率 ( 96. 03% )反而略

有增加. 饲料脂质能显著影响中华绒螯蟹性腺发育及

营养物质积累.

2. 3� 维生素
有关蟹类亲体维生素营养研究, 主要集中在维生

素 A (V itam in A, VA )、E ( VE )、C ( VC )和 ��胡萝卜素.
研究表明, VA、VE、VC 和 ��胡萝卜素等均能有效地改

善蟹类亲体的生殖性能. 艾春香等
[ 42, 43]

研究表明, 生

殖期的中华绒螯蟹雌蟹饲料中适量添加 VE、VC 和

HUFA,能有效地促进性腺发育、提高生殖力和孵化
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率.王群等
[ 43 ]
研究表明, 适量添加 VC 可提高中华绒螯

蟹雄蟹肝胰腺、精巢和副性腺中 VC 的积累量, 同时可

促进精巢的发育及睾酮的分泌, 而过量添加可能会对

精巢的发育产生不良影响; 中华绒螯蟹体内的抗氧化

系统之间存在着相互的协调和平衡,生殖期性腺对其

自身的抗氧化保护需求要高于其它组织, VC在雄性亲

蟹的生殖过程中也发挥着极其重要的抗氧化保护作

用.周永奎
[ 45 ]
研究了 VE和 ��胡萝卜素对平均体质量

为 65 ∃ 5 g的雌性中华绒螯蟹亲体生殖性能的影响.

结果表明,低剂量 ��胡萝卜素和高剂量 VE 添加组的

性腺指数显著比其它组高 ( p < 0. 05) ,饲料中添加了

VE 和 ��胡萝卜素的实验组的相对繁殖力高于未添加
组,而其孵化率显著高于未添加组 ( p < 0. 05), 高剂量

添加组又显著高于低剂量组 (p < 0. 05).

2. 4� 矿物质
矿物质不足、缺乏或过量, 均会引起机体电解质

不平衡、诱导渗透压应激,并伴随着脱水、食欲减退、

代谢改变以及机体的呼吸和排泄功能的损伤等生理

应激, 从而触发卵母细胞的重吸收或降低亲体的生殖

性能; 矿物质营养不良的直接影响是改变卵的生化组

成和质量,同时, 间接地影响蟹类的胚胎发育、卵子孵

化和幼体的活力
[ 46]
.

周永奎
[ 44]
以平均体质量为 75 ∃ 5 g的雌性中华

绒螯蟹亲体为实验对象,研究了饲料中添加铬对其生

殖性能的影响.结果表明:有机铬组 (烟酸铬和蛋氨酸

铬 )较无机铬组 (三氯化铬 )显著提高了中华绒螯蟹的

产卵力和孵化率 ( p< 0. 05) , 5 mg /kg组较未添加组 ( 0

mg /kg)显著提高了中华绒螯蟹的产卵力 (p < 0. 05) ,

而 0. 5mg /kg组与未添加组间差异不显著 (p > 0. 05) .

2. 5� 其 � 它
研究表明,饲料及饲料组合对蟹类生殖性能影响

显著. M illam ena& Quinitio
[ 47]
研究发现,配合饲料和天

然饵料科学组合促进锯缘青蟹的性腺成熟, 提高受精

卵的孵化率及早期幼体质量; D juna iah等
[ 48]
研究表

明,配合饲料和天然饵料科学组合可以提高拟穴青蟹

(S cylla paramamosain )生殖性能和幼体质量.

3� 展 � 望

� � 综上所述, 蟹类生殖内分泌机能是多方面的: 内

分泌系统的 MF、蜕皮激素、促雄腺激素、性类固醇激

素、前列腺素均参与性腺发育.神经内分泌系统的 G IH

和 GSH是一对拮抗激素,对性腺发育起到双重调节作

用,二者接受不同神经递质的调控. 另外, X�器官窦腺
复合体合成与分泌的 M IH、MOIH通过对 Y器、大颚器

功能的调节,从而影响蟹类生殖生理过程. 在上述研

究中,尚有一些科学问题急待解决. 例如: GSH 分泌细

胞定位、GSH化学结构和激素表达状况; 生殖激素调

控性腺发育的细胞和分子生物学机制; 不同生殖激素

之间的相互作用关系; 生殖激素在亲体促熟和催产中

的应用和生殖调控技术的建立;生殖激素反馈调节途

径和方式等等.这些问题的解决对于阐明蟹类生殖内

分泌机制和生产应用具有重要意义. 此外, 目前研究

侧重于蟹类卵巢发育的调控过程, 而对精巢发育的调

控过程考察尚少. 建立蟹类精巢发育的量化指标, 也

是蟹类生殖内分泌研究的当务之急. 现在已经肯定外

界环境因子通过影响神经内分泌系统而间接影响动

物生殖过程,然而蟹类这方面的资料较为零散, 尚缺

乏系统科学的研究.

在生殖营养方面: 由于蟹类亲体个体大、实验容

器大、实验时间较长, 实验成本较高, 实验评价的指标

体系尚未完全建立起来, 实验方法尚未规范等, 所以

至今对蟹类亲体生殖营养的研究尚不够充分.今后应

从如下几个方面加强蟹类亲体营养的研究,以推进蟹

类亲体培育的科学化、规范化以及人工育苗产业化发

展. 系统地研究蟹类生殖过程中营养素的代谢规律、

特殊生理作用、各营养素的相互作用、适宜营养需求

量以及能量利用模式; 深入地探讨营养对亲蟹性成

熟、性腺发育和胚胎发育的影响; 探明亲体性腺发育

中物质合成代谢的生化特点; 探讨亲蟹机体如何吸

收、转运、贮存营养以及亲体营养对胚胎和早期幼体

发育的影响; 研究营养调控蟹类亲体生殖性能的分子

机制以及与亲体内分泌的关系,建立亲体生殖营养调

控模式; 研究营养对亲体代谢酶活性及基因表达调

控; 研究环境条件如何影响亲体营养代谢和生殖内分

泌, 并强化雄性亲体营养研究, 最终研制出能满足蟹

类亲体生殖营养需求的配合饲料, 推进蟹类苗种产业

健康、稳定和持续发展.
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Advances on Reproductive Physiology of Crabs

YE H a i�hu,i A I Chun�x iang, HUANG Hu i�yang, LI Shao�jing*

( Departm ent o f Oceanog raphy, Institute o f Subtrop ica lOceanography, X iam en Un iv ers ity, X iam en 361005, China)

Abstract: Th is pape r rev iew s the current know ledge on the reproductive endocr ine and reproductive nutr ition of crabs. Add itiona lly, the

further studies on reproductive physiology of crabs are suggested.
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