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　　甲壳动物生长发育总是与蜕皮联系在一起的 ,而其胚后发育具有一系列形态各异的幼体期 ,每一期幼体的形态和生

理特点通过蜕皮而改变 ,或者通过蜕皮变态发育成为后期幼体或具有成体的形态。各期幼体的这种发育类型一般是与

蜕皮周期相关的[ 1 ] ,蜕皮周期可分为蜕皮 (molt 或 ecdysis) 、蜕皮后 (postmolt 或 metecdysis) 、蜕皮间 (intermolt 或 anecdysis)

和蜕皮前 (premolt 或 proecdysis) ;对于甲壳动物 ,根据 Drach 和 Tchernigovtzeff [2 ]的标准可把蜕皮周期进一步划分为 E、A、

B、C (C1 - C4) 、D (D0 - D4) 5 个时相。甲壳动物蜕皮周期为区别于昆虫的龄期 ,一般采用‘期’,并冠以该期幼体的名称 ,如

第 Ⅰ期　状幼体 ( Z1) 。

甲壳动物蜕皮周期内的一系列变化 ,诸如组织生长、形态变化、旧壳剥离、新壳形成、蜕皮开始等 ,受内源因子 (神经

内分泌、发育期等) 和外源因子 (饵料、温度、盐度等) 的共同影响。甲壳动物幼体蜕皮频繁 ,蜕皮周期短 ,其蜕皮表现为间

歇蜕皮型或双蜕皮型 (diecdysis) [3 ] 。由于甲壳动物幼体频繁蜕皮和个体小等特点给其蜕皮调控的研究工作带来了一定

的难度 , Gore [4 ]综述了十足类幼体的蜕皮与生长 ; McConaugh [5 ]对甲壳动物幼体生长和营养进行了较全面的讨论 ; Anger [6 ]

从能量学的角度探讨了 8 种甲壳动物幼体与蜕皮周期相关的关键点 (a critical point) 。但与成体比较 ,迄今有关幼体蜕皮

调控方面积累的资料仍然很少。

本文从内分泌学和能量学两个方面探讨内外因子对甲壳动物幼体蜕皮的调控 ,以期为开展进一步的研究和虾蟹人

工育苗和养殖提供参考。

1 　内分泌调控

1. 1 　Y器官和蜕皮激素

Le Roux[7 ]研究了锯齿长臂虾 ( Palaemon serratus) Y 器官 ( YO) 的组织发生 ,认为胚胎发育到原　状幼体 (prozoean) 时

YO 的原基就可辨别 , YO 细胞来自外胚层 ,具有致密的细胞核和稀松的细胞质 ,细胞界限不明显 , YO 细胞因此可以从具

有致密细胞质层的上皮细胞中辨别。McConaugh[ 8 ]对黄道蟹 ( Cancer anthonyi) 6 期幼体的 YO 进行了组织学研究 , Z1 蜕皮

腺是 6～10 个细胞组成的细胞索 ,随着幼体发育 , YO 随细胞索的折迭和缠结而越来越复杂 ; YO 呈现与蜕皮周期一致的

周期性 ,刚蜕皮后 YO 细胞的细胞质稀松 ,而临蜕皮前由于细胞内细胞质泡的增加 ,腺体十分饱满 ; YO 是控制动物蜕皮
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的内分泌器官 ,成对的 YO 位于鳃腔前腹至第 2 触角基部。Jacques [ 9 ]报道的 3 种口足类 (stomatopoda) 幼体的蜕皮腺都靠

近甲壳与体部接触的背侧上皮处。除了龙虾 ( Palinurus elephas) 叶状幼体较特殊的体形而其 YO 具有特殊的解剖特征外 ,

一般十足类幼体的 YO 位置比较一致 ,位于第一和第二小颚之间。从严格的解剖学观点讲 , YO 的原基位于大颚的基部 ,

并且有体外组织培养的证据 ,这也是把大颚器误认为 YO (甚至在成体) 的原因 ,因此在幼体期要区分两者确实比较困难。

甲壳动物幼体 YO 的组织学研究结果表明 ,幼体的蜕皮同样是受蜕皮激素 (MH) 调控的 ,甚至在胚胎阶段就是如此 ,

但至今没有关于早期胚胎 YO 的资料 ,早期胚胎 (颚足还没形成 ,如蟹类的无节幼体和后无节幼体) 频繁的蜕皮更可能是

受母体的 MH 调控 ,而非胚胎本身合成的 [10 ] 。在哈氏泥蟹 ( Rhithropanopeus harrisii)幼体培养液中加入外源β- 蜕皮酮 ,  

状幼体蜕皮周期 D 相缩短 ,并且存在剂量效应 ,而大眼幼体蜕皮周期则明显缩短 ,同样说明幼体蜕皮是受 MH 调控的 ;而

且加入过高或过低剂量的外源激素会导致大量的不正常蜕皮和较高的死亡率 ,说明蜕皮酮的变化及发挥作用必须与蜕

皮发生的过程一致 [5 ] 。

甲壳动物幼体的 MH 和成体的 MH 是一样的 ,至少是同源的。YO 分泌的蜕皮酮是由食物胆固醇转化合成的 ,过去

一般认为 YO 分泌α- 蜕皮酮 ,进入血液后转化为活性物质、实际的 MH 是 20 - 羟基蜕皮酮 (β- 蜕皮酮) 。蜕皮酮的检测

方法 ,一种是结合分离技术 ( TLC 或 HPLC) ,对 YO 离体培养基中的分泌产物用放射免疫法 (RIA) 或酶免疫法 ( EIA) 检测 ,

其结果的可靠性很大程度决定于抗血清的特异性和色谱的分离效率 ;利用质谱 (MS) 和核磁共振 (NMR) 可进一步鉴别蜕

皮酮的类别。另一种方法是 YO 离体培养3 H 或14C 胆固醇标志法 ,分泌物用放射 - TLC 或 - HPLC 分析。Lachaise 等[ 11 ]

建议采用气相色谱 ( GC) 分离、用质谱 (MS) 鉴别 YO 的分泌产物。由于分离和检测技术的进步 ,现在的研究结果发现 YO

的分泌产物至少在某些种类不仅仅是蜕皮酮 ( E) ,还有 25 - 脱氧蜕皮酮 (25 - dE) 和 3 - 脱氢蜕皮酮 (3 - dE) ,目前确定的

YO 分泌产物有 3 种 : ①E 是唯一的分泌物 ; ②E + 3 - dE 的混合物 ; ③E + 25 - dE 的混合物。YO 的组织学和解剖学研究

结果表明 ,端足类和等足类成体 YO 与上皮的联系情况不详 ,滨蟹 ( Carcinus) 型的 YO 是源自上皮而又完全独立于上皮 ,

但滨蟹的幼体腺体细胞与上皮有联系 ,即便是背甲宽为 9mm 的小蟹其腺体细胞与上皮细胞也有联系。在成体 ,由于检

测到中肠腺线粒体或雄性腺中有较高的羟基化酶活性 ,所以得出“蜕皮酮在血液或血淋巴才转化为有活性的 20 - 羟基蜕

皮酮”这一结论 ;而在幼体 ,尚待进一步研究证实。

甲壳动物成体 MH 在血淋巴中的浓度变化有一个普遍的规律 ,即在蜕皮前 , MH 在血淋巴的浓度逐渐升高 ,在临近

蜕皮时达到最高 ,然后迅速下降 ,在蜕皮时最低。在甲壳动物幼体蜕皮周期中血淋巴内 MH 的变化同样遵循这一规

律[1 ,4 ,6 ,8 ,12 ] 。Anger 和 Spindler[13 ]报道珠形蛤蟆蟹 ( Hyas araneu) Z1 发育通过 D0 相后 ,摄食和饥饿的幼体 MH 的含量没有

多大差别 ,而饥饿进入 Z2 ,其蜕皮酮峰值要比对照组迟 3 天出现 ;大量的眼柄切除实验证明 ,只有在蜕皮周期的某个时相

前切除眼柄才会对蜕皮有促进作用 ,美味优游蟹 ( Callinectes spaidus) 大眼幼体开始 24h 内切除眼柄有效 ,24h 后则无效 ;这

个时相大概在蜕皮周期开始 1/ 3～1/ 2 时间之间 ,也就是在 C～D0 相之间 ,说明蜕皮周期中存在对蜕皮有决定作用的关

键点。具有致密丰富的核和稀松细胞质的蜕皮腺细胞似乎是受抑制或休止 (蜕皮间或 C 相) 腺体细胞的特征 [ 14 ] ,而蜕皮

前细胞质经历了一个逐步泡状化并扩散到整个腺体的过程 , D2 、D3 相细胞质达到最多 (几乎是 C 相的 2 倍) ,并发现蜕皮

前幼体腺体有具有致密核的降解细胞 ,说明 YO 腺体细胞分泌可能属于全浆分泌。

1. 2 　X 器官窦腺复合体及其对蜕皮的调控

甲壳动物成体眼柄内的神经内分泌器官 X 器官 ( XO) 窦腺 (SG) 复合体是甲壳动物神经内分泌的主要调控中心 ,其分

泌物能抑制甲壳动物蜕皮 ,称为蜕皮抑制激素 (MIH) ;切除眼柄将使甲壳动物缩短蜕皮周期 ,加快蜕皮。由于幼体蜕皮

频繁和蜕皮周期短 (以小时或天计) ,人们认为 XO - SG 复合体在幼体期不发挥作用 ,至少要到后期幼体 (蟹类的大眼幼

体 ,虾类的仔虾) 才发挥作用 [4 ] ,迄今还没有关于幼体 XO - SG 复合体详细的组织学证据 ,也没有从幼体眼柄中直接分离

纯化出 MIH。但眼柄切除实验、注射 SG 提取物[15 - 17 ]和免疫细胞化学 [18 ]的研究结果表明 ,幼体的蜕皮存在与成体蜕皮

具有一样的激素调节机制 [ 5 ] 。

甲壳动物成体眼柄神经内分泌器官的研究比较详细 ,SG 是由许多神经分泌细胞的轴突构成 ,其本身不合成激素 ,

是一个神经性血液循环器官 ,起贮藏和释放激素的功能 ;构成 SG 轴突的神经细胞体位于眼柄的端髓 (MT) ,这就是 XO ,

除了 XO 外 ,还有其它一些神经结的神经分泌细胞轴突末端进入 SG。而幼体 XO - SG 复合体的研究 ,仅见于几种十足类

的后期幼体[19 ] ,在几种长臂虾 ( Palaemon) ,眼柄和眼柄神经分泌器官有意义的重组和发育出现在幼体从浮游到底栖的转

变阶段 ,也就是从最后一期　状幼体变态至十足幼体 (decapodid) 时 ,在未来外髓 (ME) 和端髓 XO 位置的一些细胞开始呈

现神经分泌细胞的特征 ,SG 和视神经节 ( GN) 开始转向眼柄背外侧 ,此时 Bollonci 器官 (OB) 仍在 MT 内 ;随着十足幼体的

发育 ,OB、SG、XO 和髓质进一步发育直到眼柄发育完成。OB 首先与 XO - 感觉孔 (MSP) 接通 ,而 OB 的液泡中首次出现

可被染色的颗粒 ,OB 扩大并部分地超出 MT ,MSP 变得更加发达 ;此时神经分泌细胞分为 2 类 ,一类是位于 MT 腹区的神

经节 XO (MTGX2) ,其与 OB 接通而使该区细胞具有分泌活性 ;另一类是位于 SG 前方的外髓神经节 XO (MEGX) 。XO -
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MSP 与 OB 远端之间结构的完善、MTGX 和 MEGX 神经分泌细胞的发育分化、OB 与 SG 中颗粒化过程的发展等要到后期

幼体才完成 ,根据现有眼柄神经内分泌器官的组织学证据 , XO - SG 复合体必须到后期幼体才真正发挥作用。而美洲龙

螯虾 ( Homarus americanus)各期幼体都有 XO ,但 SG 直到第三期幼体才出现 [16 ] 。

早期的幼体眼柄切除实验得到的结论不大一致 ,但一般都认为　状幼体 ( Z) 的眼柄中没有抑制蜕皮的因子或激素 ,

切除泥蟹 Z 眼柄无论对 Z 或是大眼幼体的蜕皮几乎没有影响 ;切除相手蟹 ( Sesarma reticulatum) 和磁蟹 ( Pisidia longicornis)

早期 Z 的眼柄导致大眼幼体蜕皮加快 ,但对 Z 期没影响。Freeman 和 Costlaw [ 15 ]报道切除泥蟹 Z3 眼柄将导致 Z4 蜕皮间

期缩短、蜕皮速度加快 ,在 Z 蜕皮周期刚开始切除眼柄仅使该期幼体的蜕皮周期稍微缩短 ,因为 MIH 可能已存在于血淋

巴中从而调节蜕皮 ,在 Z4 开始 12h 后分泌的 MIH 就足以调节蜕皮间 (C 相) ;在大眼幼体第一天切除眼柄 ,其蜕皮周期就

大大缩短 ,这可能是大眼幼体期 MIH 分泌量的增加导致 C 相延长的缘故 ,眼柄切除主要是缩短了蜕皮周期 C 相 ,从而使

蜕皮很快进入蜕皮前 (D 相) ;看来幼体眼柄中也存在控制幼体发育蜕皮速度的因子。早期为什么没有观察到眼柄因子

对幼体蜕皮的影响 ,一方面可能是由于仅限于对蜕皮周期长短的观察 ,而非对蜕皮周期内各时相的连续观察 ;另一方面

可能是较高的培养水温使蜕皮周期过短 ,从而掩盖了眼柄切除的效果。切除美洲龙螯虾第二期幼体眼柄将缩短该期幼

体的蜕皮周期 ,并导致第三期幼体蜕皮酮含量的显着升高、蜕皮前的蜕皮酮峰值提早出现和蜕皮加快 ;而切除眼柄的第

一期幼体无法存活 ,故不能确定其是否存在 MIH ,但有证据表明 MIH 类似因子的缺乏仅仅影响蜕皮周期中蜕皮酮峰值

的相对位点 ;对其第一、二期幼体期蜕皮酮含量的检测 ,结合以前的实验结果 ,可以发现即使缺乏蜕皮抑制因子或激素 ,

蜕皮酮的峰值也不可能在蜕皮周期开始 12h 前出现 ,再次证明缺乏蜕皮抑制因子或激素仅是缩短了蜕皮周期的 C

相[16 ] ;切除鼓虾 ( Alpheus heterochaelis) Z 的眼柄 ,蜕皮将加快[17 ] ;这些研究结果进一步表明 :尽管早期幼体发育阶段 MIH

的量不足以显著影响蜕皮频率 ,蜕皮抑制因子或激素 (MIH) 的存在仍可能是十足类幼体的一般特征。

注射窦腺提取物降低了蟹 ( Pachygrapus crassipes) 幼体的蜕皮酮含量 ,抑制了淡水螯虾 ( Orconects limosus) 离体培养 YO

蜕皮酮的分泌 ,SG 提取物对淡水螯虾和蟹类 YO 离体培养的 MIH 合成活性的抑制也有报道 [11 ] 。在刚蜕皮的美洲龙螯

虾第 Ⅲ期幼体 (第 Ⅱ期幼体眼柄已切除) 注射仔虾的 SG 提取物使下一次蜕皮延迟 ,这种延迟效果明显强于注射非窦腺组

织 (NSG) 的提取物 ;给未切除眼柄发育的龙螯虾 Ⅲ期幼体注射 SG 提取物 ,并没有蜕皮延迟的效果 ,这可能是完整幼体的

内源激素占据了 MIH 的作用位点 ,注射的激素类似物在到达 MIH 作用位点前就被降解 ;注射 SG 提取物在 12h 内就使切

除眼柄龙螯虾幼体的蜕皮酮含量降低到基础水平 ,而此时对照组的蜕皮酮含量已达到蜕皮前的峰值 ,因此 ,第 Ⅲ、Ⅳ期龙

螯虾幼体存在与仔虾和成虾一样的蜕皮抑制机制 [16 ] 。

Webster 和 Dirckersen[18 ]用免疫细胞化学的方法研究了滨蟹　状幼体眼柄中可能存在的 MIH ,一种抗血清直接与眼

柄中可能存在的 MIH 反应 ,显示了免疫正向反应的眼柄神经内分泌结构 ,包括与 MTGX 相关的核周体、部分 XO - MSP

和 SG;在 Z1 与 Z2 除了 SG 的体积增大以外 ,眼柄神经内分泌系统的形态特征没有大的变化 ;免疫正向反应的位置与成

蟹眼柄免疫反应位置相似 ;这些结果表明眼柄神经内分泌系统 XO - SG 复合体对十足类幼体蜕皮的调控与大家接

受的成体甲壳动物蜕皮调控相似。Webster 等已从滨蟹 SG 中分离提取了一种神经肽 ,能抑制体外培养 YO 的蜕皮酮的

生物合成 ;在成体蟹类中 ,这种幼体中可能存在的 MIH 神经肽存在于眼柄的神经节内 ;用免疫细胞化学和高效液相色谱

还发现眼柄中存在色素分散激素 (PDH) 和甲壳动物高血糖激素 ( CHH) 。Chang [20 ]论及甲壳动物眼柄内存在的 3 种神经

肽激素 ,它们是 MIH、CHH 和卵黄生成抑制激素 (VIH) ,而且属于同一族的神经肽类激素 ,具有相似的氨基酸序列 ; CHH

对蜕皮酮的合成也有抑制作用 ,但有效剂量要比 MIH 高 20 倍[11 ] 。

1. 3 　其它内源因子对蜕皮的调控

在十足类甲壳动物成体 ,蜕皮周期的蜕皮间 (C 相) 附肢自切将使蜕皮加速 ,并伴随着附肢的快速再生 ,而且这种效

应还与自切和再生的附肢数目相关 ;在蜕皮周期的 D0～D1 相后的自切不会引起再生 ,也不会延期蜕皮 ;在 D0～D1 相前

的自切会稍微延长蜕皮周期 ,而附肢再生也很快完成 ;附肢的再生包括肢芽的生长和蜕皮前的快速生长相两个过程 ,而

第二个过程是与激素控制的蜕皮复杂地结合在一起的 [ 3 ] 。附肢自切和再生对幼体蜕皮影响的报道较少 ,泥蟹大眼幼体

和仔蟹都具有附肢再生的能力 ,附肢开始再生的数目与自切的附肢数及自切发生在蜕皮周期的哪一时相有关 ;自切而没

有再生的个体呈现了蜕皮加快的趋势 ;蜕皮周期的延长至少部分地与附肢的再生抑制了 YO 蜕皮酮的合成有关 ,从而对

蜕皮周期的各时相进行重新调整 ;这种 YO 蜕皮酮合成的抑制是非眼柄因子或 MIH 调控的 ,可能是附肢神经 ,或胸部神

经节 ,或头部食道下神经节的激素直接反馈抑制调节 [3 ,5 ] 。

外源甲基法泥酯 (methyl farnesoate , MF) 加入龙螯虾幼体培养液中 ,用放射免疫法检测幼体蜕皮酮的变化 , 48h 后 ,幼

体的蜕皮酮含量相对对照组有了显着的提高 [ 21 ] 。MF 是一种保幼激素 (J H Ⅲ) 的前体 ,J H Ⅲ是类倍半萜烯 ,对昆虫的发

育和生殖具有重要的作用 [ 22 ] 。Laufer 等[23 ]从蜘蛛蟹 ( Libinia emarginata)血淋巴中分离提取了 MF ,MF 是由甲壳动物一种

重要的内分泌腺 大颚器 (mandibular organ MO) 分泌 ,90 %是由 MO 一边的扇形折迭区 A、B 两类细胞的 B 细胞分泌 ;
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MO 结构与昆虫产生 J H 的咽侧体 (CA) 相似。在卵黄发生期的 MO 细胞的合成和分泌十分旺盛 ,MO 对卵黄生成可能有

促进作用[24 ] ,MO 对雄性第二性征发育可能有作用 ,结构和分泌产物的相似性表明甲壳动物的 MO 是昆虫 CA 的同功器

官。把蟹的 MO 移植到虾 ,导致虾蜕皮间缩短和频繁的蜕皮 ; MF 对蜘蛛蟹 YO 离体培养的试验表明 ,与对照组相比加入

MF 24h 后 YO 分泌到培养基中的蜕皮酮明显增加 ,而且随 MF 的剂量和培养时间的增加而增加 ;切除蜘蛛蟹眼柄 ,其 MO

中 MF 的含量增加 130 倍以上 ,但不会影响 MF 在 MO 中不同部位的分泌和分布 [ 20 ] 。泥蟹 Z3 在含有外源 J H 的培养液中

背刺的变态被抑制 ,而 Z3 开始暴露在高浓度的 J H 下 24h ,就不会蜕皮为 Z4。在昆虫 ,存在大量 J H 的情况下幼虫能蜕皮 ,

在少量 J H 的情况下蛹能蜕皮 ,而成虫只有在没有 J H 的情况下能蜕皮 ;J H 是幼虫和成虫滞育的调控激素 ;不适的环境诱

使 J H 的异常分泌将引发幼性成熟 (neoteny) 和异常发育变态 [4 ,22 ] 。甲壳动物幼体的 MO 结构、活性和 MF 作用还不十分

清楚 ,但其对幼体发育蜕皮变态的重要作用是不容置疑的 ,开展该方面的研究具有重要的理论和实践意义。

2 　外源因子调控

2. 1 　能量调节

幼体从摄取食物中积储能量和重要物质 (如甾类化合物和长链不饱和脂肪酸) 是与蜕皮周期内分泌调控相互作用的

一个重要外源因子 ,能量和一些重要物质的作用同样与蜕皮周期中的关键点有关。Anger 和 Dawirs [ 25 ]从幼体能学研究

提出饱和储存点 (Point of Reserve Saturation , PRS ) 和不可恢复点 (Point of No Return , PNR) 两个概念 ,解释幼体蜕皮的能量

调控。PRS 是蜕皮或孵化后就给予饵料 ,到蜕皮周期的某一点 ,此时幼体积累了足够的能储 (或营养) ,允许蜕皮进入下

一个蜕皮周期 ,而无论此点后有无饵料供应 ; PNR 是蜕皮或孵化后就饥饿到蜕皮周期的某一点 ,即使再给饵料幼体也无

法蜕皮进入下一个蜕皮周期。PRS 和 PNR 是幼体蜕皮周期内的两个关键点 ,而饵料是蜕皮启动的主要限制因子。

锯缘青蟹 ( Scylla serrata) ①Z1 的 PNR 大约 4d 长一点 , PNR50大约出现在近 1. 5d 的时候 ;饥饿 4d 的 Z1 尽管不能蜕皮 ,

但是最长的可存活 11d ,说明它们虽然丧失蜕皮能力 ,但仍然可以代谢自身物质而存活 ;而且温度低存活时间长 ,这是因

为低温下代谢消耗的能量少 ,斑节对虾 ( P. monodon) 和中华绒螯蟹 ( Eriocheir sinensis) 的早期幼体也存在这种温度效

应[26 ] 。刚孵化的青蟹 Z1 即使是短期的饥饿 (8～12h) 也会引起发育期的延长 ,并且延长的发育期时间与开始饥饿的时间

有明显的相关性 ,这是为了补偿饥饿的能量损失 ,这种补偿可以发生在这一发育期内 ,也可以在下面的育期进行补偿 ;饥

饿会影响下面幼体的发育 ,甚至影响最后一期幼体的变态。青蟹 Z1 的 PRS50大约是 2. 2d ;投饵 ≤3d 的幼体的蜕皮出现在

孵化后 3～4d ,即使不蜕皮的幼体存活时间也较长 ;而对照组和投饵 3. 5d 的幼体蜕皮分别出现在孵化后 4～6d 和 4～5d。

幼体得不到充足的能量贮存而尽快蜕皮进入下一发育期获取能量补偿 ;有的蟹类幼体此期饥饿 ,下一期蜕皮周期反而缩

短[1 ,25 ] ,这是因为饥饿等不良的培育条件改变了幼体的能量分配 ,使幼体从生长向加快发育转变 ,这是动物适应不良环

境的生存机制。

①曾朝曙 ,1987. 锯缘青蟹 Scylla serrata ( Forsk…l) 人工诱导产卵、孵化与幼体实验生态研究. 厦门大学硕士论文. 厦门.

②朱小明 , 2000. 锯缘青蟹 Scylla serrata ( Forsk…l) 幼体能量代谢的研究. 厦门大学博士论文. 厦门.

Anger 等[6 ,13 ]报道滨蟹和哈蟆蟹 ( Hyas) Z1 从孵化到 PRS50的生物量积累分别是对照组的 80 %和 62 %～ 69 % ,在不

供应饵料的情况下 50 %的幼体能顺利发育。假如在 Z1 蜕皮周期的 D 相就不供应饵料 ,虽然刚蜕皮的 Z2 的生物量和能

量也明显比对照组少 ,但这些 Z2 仍可通过能量补偿进一步发育。锯缘青蟹②开始饥饿 1. 5d 后给予充足轮虫的 Z1 在第

5d 也能顺利蜕皮为 Z2 ,其蜕皮被延迟了 2. 2d 来补偿饥饿的能量损失 ,但其 Z2 的干重和能量分别仍只有摄食组 Z2 的

78. 9 %和 71. 1 % ;摄食 2d 的锯缘青蟹幼体 ( Z1) 其干重和能量都达到了摄食组第 3d 幼体的 60 %以上 ,即使饥饿也可以顺

利蜕皮 ,但蜕皮后 Z2 的干重和能量分别只有摄食组 Z2 的 64. 2 %和 72. 6 % ;摄食 2. 5d 的青蟹幼体其干重和能量分别达到

了摄食组第 3d 幼体的 73. 6 %和 74. 1 % ,可以顺利蜕皮 ,但蜕皮后 Z2 的干重和能量分别为摄食组 Z2 的 75. 9 %和 85. 6 % ;

这些幼体如要进一步发育就必须补偿因饥饿引起的能量损失。如果在幼体发育通过 D0 后不供应饵料 ,幼体能通过蜕皮

周期的 D1 - D4 和 E 相而蜕皮进入下一期 ;而在 C 相或 C/ D0 转化相就饥饿 ,幼体蜕皮就受阻 ,在泥蟹 Z3 的 D0 后饥饿蜕

皮就受阻[1 ] 。卵黄营养和缩略发育型 (abbreviated larval development) 的幼体它们的 PRS 在孵化或前一次蜕皮周期就已确

定 ,这些种类发育期间不存在与饵料有关的关键点。

幼体刚孵化或刚蜕皮就饥饿达到 PNR ,即使再供应饵料幼体也不可能进一步发育 ,可能是由于饥饿使幼体中肠腺的

线粒体和脂贮系统达到了不可恢复的损伤程度。而存在 PRS 的机制至今仍不十分清楚 ,不大可能像昆虫那样必须达到

关键大小才蜕皮 ,更可能是与有些重要的微量物质的积累有关 ;甲壳动物成体蜕皮的调控与组织生长和血清蛋白水平有

关 ;幼体中肠腺的脂贮库可能起了十分重要的作用 ,因为其贮存主要是在蜕皮周期的蜕皮间 C 相完成的 ,在蜕皮前
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最饱满 ;而甾类化合物是脂肪中最重要的成分 ,因为其是蜕皮激素的前体 ,而甲壳动物本身不能合成甾类化合物 ,必须从

饵料胆固醇转化而来。这些假设和最近关于饥饿幼体蜕皮酮合成虽被延迟但最大浓度与对照组相似的实验结果一致。

甾类化合物库在 D0 相后不再是限制因子 ,因此 D0 阈
[6 ]的本质是幼体中肠腺细胞或血淋巴中胆固醇和一些与蜕皮相关

的重要物质的阈浓度 ,而能量和营养物质能调整 D0 阈在蜕皮周期中的位点。

假如幼体以较少的能贮通过 D0 阈 ,幼体从蜕皮前的早相到晚相继续在饥饿下发育 ,那么在 D3～D4 或 E 相 ,幼体蜕

皮还可能面临另一个关键点 - 蜕皮阈 ,蜕皮受阻于此 ,但更多是蜕皮中死亡、蜕皮后死亡或出现不完全蜕皮 ;不适的环境

条件 (盐度、温度、有机农药等) 下幼体也会出现这些情况。这些关键点在蜕皮周期中的位点与实验温度和种类有关 ,还

受饵料质量和数量的影响 ,但实验条件一致 ,十足类幼体 PRS 一般在蜕皮周期开始 1/ 3～1/ 2 蜕皮周期间 ,在 D0 阈前。

2. 2 其它外源因子

从内外因子对甲壳动物蜕皮调控的的许多研究结果看 ,蜕皮前 (D 相) 的启动对甲壳动物蜕皮周期的调控起着特殊

的作用[20 ,27 ] 。美洲龙螯虾在 6 ℃下发育到 D0 就停止 ;如果美洲龙螯虾幼体达到了蜕皮周期的 D1 相 ,即使后来幼体在

0 ℃下也能顺利完成蜕皮进入下一期 [6 ] 。温度不仅对蜕皮周期的长短和蜕皮的启动有影响 ,而且还影响幼体期的发育期

数 ;在 30 ℃以上 ,长臂虾没有第四期幼体 ,第四期就是后期幼体 ,在低温 (17～20 ℃) 下长臂虾幼体发育被延长 ,在后期幼

体前存在 Z5 ,而且各种条件下最后一期 Z 变态来的后期幼体形态相似 ,说明变态的准备在早期幼体就开始了 [4 ] 。双侧

切除龙螯虾第二期幼体的眼柄 ,集中培养并喂以冰冻的卤虫无节幼虫将产生大量介于正常第三和第四期幼体中间态 Z4 ,

而单独培养并喂以鲜活的卤虫无节幼虫将产生正常的 Z4
[16 ] ;说明饵料的质量和数量 ,生存空间对幼体的蜕皮变态也有

影响。

3 　生长、变态和蜕皮

甲壳动物蜕皮周期内存在两个生长相 ,即一个蜕皮间的慢生长相和一个蜕皮时的快生长相 ;而甲壳动物幼体期的生

长也可分成前期幼体的慢生长和后期幼体的快生长 ;快生长是指形态变化大 ,蜕皮间的慢生长是蜕皮时快生长的基础 ,

变态时的快生长是早期幼体慢生长的积累 ,变态是生长的延续 ,而蜕皮和变态是两个相互联系又相互独立的过程 ,但往

往同时发生 ;在十足类幼体变态一般限制于倒数第二期或倒数第一期幼体 [1 ,5 ] 。不适的环境条件会诱发异常变态 ,出现

附加发育期和中间发育态 [ 1 ,4 ,5 ,16 ,17 ,28 ,29 ] 。与蜕皮一样 ,影响变态的因子较多 ,如饵料的质量和数量、温度、盐度、光照期、

有机农药、J H 类似物、生存空间等等。

Synder 和 Chang[16 ]报道双侧切除龙螯虾 Z2 的眼柄 ,导致中间发育态的出现依赖于饵料质量。Charmantier 和 Aiken [ 28 ]

报道切除眼柄出现多种中间发育态是由于不完全变态造成 ,而且在 Z2 蜕皮周期的不同时期进行眼柄切除手术将产生不

同的中间发育态 ,产生异常变态的数量也不一样 ,假如在 D0 前切除眼柄 ,将产生 100 %的中间发育态 ( Ⅳa) ;他们认为

眼柄神经分泌组织可能还分泌一种与变态调控有关的因子或激素。鼓虾 ( A . heterochaelis) 幼体个体大 ,卵黄营养 ,幼体

期不需饵料 ,为研究蜕皮变态的内源调控提供了方便 ;双侧切除鼓虾 Z2 眼柄导致幼体蜕皮加速 ,诱发附加中间发育态 ,

体色变暗 (红) ;鼓虾的 X 器官窦腺神经内分泌系统在胚胎期已形成 ,孵化后就发挥作用 ,说明鼓虾幼体的发育蜕皮调控

的机制与甲壳动物成体一样 ;切除眼柄的泥蟹幼体 ,每次蜕皮增长比对照组大 ,生长速率是对照组的 2 倍左右 ,眼柄中存

在抑制生长的因子 ;鼓虾 100 %中间发育态　 ( Ⅳa) 是与 Z3 前的一个临界点切除眼柄有关 ,这个临界点存在于 Z2 的 D0

前 ,而在 D0 后 (即 Z2 的 D1 - D3 和 Z3 的 A、B 相) 切除眼柄将出现更多的　 Ⅳ和正常第四期幼体 (后期幼体) [ 17 ] ;蟹类幼

体蜕皮周期开始 2/ 3 时间内双侧切除眼柄幼体发育出现一个额外发育期 ,2/ 3 时间后切除眼柄额外发育期出现频率下

降。Knowlton[ 17 ]推测眼柄内存在变态滞留激素 ,组织化学研究结果表明鼓虾 Z3 眼柄腺体开始分化 ,新结构出现可能与

变态有关。昆虫幼虫控制变态是 J H ,而甲壳动物 MO 分泌的 MF 是 J H 类似物 ,并且 MF 的分泌受眼柄神经内分泌的调

控。MF 是否参与甲壳动物幼体变态的调控 ,其与眼柄对变态调控的机制是什么 ,都值得进一步探究。

昆虫的蜕皮、变态、滞育等神经内分泌研究早已进入分子生物学时代 ,甲壳动物成体几种 MIH 的分离纯化和通过克

隆确定 MIH 的氨基酸序列取得了很大进展 ,无论是组织学、解剖学、还是生理生化 ,水生甲壳动物幼体蜕皮调控的研究

远落后于昆虫 ,也比成体的研究落后不少 [30 ,31 ] 。而幼体 ,特别是虾蟹幼体蜕皮变态调控的研究直接与养殖有关。根据

幼体实验生态①和能量代谢的研究结果② ,通过对青蟹胚胎发育期和孵化后的温度控制可以提高 Z1 的存活率和 Z1 至 Z2

的蜕皮率 ,降低 Z5 的培育温度、延长其蜕皮周期使幼体获得足够的能量储存 ,可以提高 Z5 的蜕皮变态率 ;对幼体营养和

能量的调节有可能使幼体提前蜕皮 ,渡过不良的发育环境而获得相对高的存活率等。幼体眼柄神经内分泌系统的结构、

分泌物的生化性质和作用机制都是亟待解决的理论课题 ,而且具有重要的实践意义。
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