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十足目甲壳动物精子发生对于细胞学家是一个长

期有趣的主体，早期对十足目甲壳动物精子发生的研

究结果，往往把无鞭毛的精子细胞器与可运动精子的

归为同类。9!P$"+(使用孚尔根（X&.,0&(）染色方法观

察绿螯虾（D)(B).6%0$.$9$%）的精子发生，首次发现在

其辐射臂观察到有核物质［2］。9">&>结合细胞化学方

法研究［M］，才对十足目甲壳动物精子发生的认识有了

突破性的进展。

电子显微镜的运用，推动了从超微结构水平研究

十足目甲壳动物的精子发生。在爬行亚目动物方面作
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了较多的研究工作，如日本绒螯蟹（!"#$%&’#"()*$+#,
%-.）［!］、克氏原螯虾（/"$%)01)"-.%2)"3##）［"］、日本拟螯

虾（4)01)"$#5’.()*$+#%-.）［#，$］，黄道蟹属的4)+%’"1$,
"’)2#.、460)7#.8’"、46*"$5-%8-.和斑纹黄道蟹（46#",
"$")8-.）［%］。中华绒螯蟹（!6.#+’+.#.）［&］、三疣梭子蟹

（/$"8-+-.8"#8-1’"%-2)8-.）［’］、锯 缘 青 蟹（9%:22).’""),
8)）［()］、龙虾（!+$*2$0’8$*-.$%%#5’+8)2#.）［((］及一些螯

虾等。

随着该方面的研究进展，对游泳亚目动物的精子

发生也逐渐关注起来。如对真虾派的褐虾（4")+7$+
.’*8’0.*#+$.)）［(*］、小 长 臂 虾（/)2)’0$+’8’.*)2-5$,
.-.）［(!］、锯额长臂虾（/)2)’0$+.’"")8-.）［("］、长额拟对

虾（/)")*’+)’-.2$+7#"$.8"#.）［(#］和 日 本 沼 虾（;)%"$,
1")%&#-0+#**$+’+.’）［($，(%］，以及对虾派的锐脊单肢虾

（9#%:$+#)#+7’+8#.）［(&］、斑 节 对 虾（/’+)’-. 0$+,
$5$+）［(’］、中国对虾（/6%&#+’+.#.）［*)］等的精子发生进

行了研究。

精巢内精原细胞增殖和生长后，成为初级精母细

胞，每个初级精母细胞经过两次成熟分裂形成四个精

细胞，精细胞进一步变态，形成精子。有些种类精子形

成后，尚需一个成熟或获能过程方能有受精作用。

精子发生的研究不仅涉及各期生殖细胞的特征，

更为关注的是顶体的形成和细胞核的变化。其变化特

征在不同类群不尽相同，现将该方面的研究概述如下。

! 顶体的形成

众所周知，在许多动物精子发生过程中，高尔基体

的分泌与顶体的形成密切相关［*(］。十足目甲壳动物

精子发生过程顶体的来源尚存有争议。在十足目甲壳

动物不同种类中，高尔基体的有无以及是否与顶体形

成有关尚存有较大分歧。在有些种类精子发生过程

中，高 尔 基 体 分 泌 活 跃，并 参 与 顶 体 的 形

成［(，($，(%，(’，**］，而+,-./0121等认为在锐脊单肢虾高尔

基体的出现与顶体形成无关，有关高尔基体的功能尚

不清楚［(&］。我们观察到中国对虾精细胞时期高尔基

体周围有大量的线粒体，并且发现有密度较高的颗粒，

推测高尔基体分泌颗粒参与顶体的形成［*)］。有些种

类 精 子 发 生 过 程 中 未 发 现 明 显 的 高 尔 基

体［"，#，%，&，(!，**］，这些种类顶体的形成也不尽相同。关

于十足目甲壳动物高尔基体的存在与功能特征尚需进

一步研究。

线粒体为能量的提供者，在十足目甲壳动物精子

发生过程不同阶段的生殖细胞中变化复杂。这些变化

涉及数量、结构和嵴的变化［&，*!］。研究发现在有些种

类线粒体参与顶体的形成，线粒体基质转变为类晶体，

参与顶体的形成［*"］等。日本沼虾的高尔基体和线粒

体等细胞器一起，形成片层复合体，经聚集融合形成顶

体原基。中国对虾精细胞时期，线粒体嵴消失，形成衍

生物，其降解的产物参与顶体的形成。

随着研究的不断深入，认识到内质网除作为蛋白

质合成场所外，还有其它功能形式，并将其视为细胞中

膜系统的一部分。在十足目甲壳动物精子发生过程

中，内质网以多种形式存在于生殖细胞中，如环形片

层、泡状内质网、大型丝状网和致密片层等。在十足目

甲壳动物中，较多种类的内质网参与顶体的形成，有

的种类精子发生过程中，细胞质中出现膜片层体，与内

质网和核膜联系，该膜片层体类似高尔基体的作用，参

与顶体的形成［$］。在中华绒螯蟹精子发生过程中，内

质网始终以小泡的形式存在，并在精细胞早期，粗面内

质网小泡产生的致密圆形颗粒参与顶体的形成；锯缘

青蟹从精母细胞到精细胞，细胞质中出现特化的膜系，

呈涡旋状和晶格状，形成顶体的一部分。在对虾派的

斑节对虾、中国对虾和锐脊单肢虾等精子发生过程中，

内质网或内质网小泡同样参与顶体的形成。

在有些种类，细胞核参与顶体的形成，但在这些不

同种类之间其形式也不尽相同。锐脊单肢虾精细胞核

膜形成一些囊泡，这些囊泡融合形成原顶体囊，其内含

物融合后形成原顶体颗粒；日本沼虾在次级精母细胞

时期，一些核物质从核孔排出后参与顶体的形成；中国

对虾精细胞时期，一些絮状的核物质排出后参与顶体

的形成。

顶体的化学组成目前研究尚少，十足目甲壳动物

精子 顶 体 有34+阳 性 特 征，由 糖 类 和 蛋 白 质 组 成。

561-和51789:研究美国海(蛄（<$0)"-.)0’"#%)+-.）

顶体腔内含有促使精子和卵黄膜接触的蛋白成分［*#］。

;,/<等对锐脊单肢虾精子的内含物分析表明，精子内

含物有类胰蛋白酶溶素（:=>?:-9<@7-0/7>6-<），它可以降

解卵 黄 膜。+A+@34BC分 析 表 明，精 子 内 含 物 含 有

"$0D和!)0D两种蛋白，分别具有类胰蛋白酶和类氨

基肽酶的活性，它们的作用可能与精子溶解卵黄膜进

入卵内有关［*$］。溶酶体在日本沼虾精子发生过程中

发生规则的变化，一部分溶酶体参与顶体复合物的顶

帽及棘突部分的形成，另一部分参与顶体内含物的形

成，顶体帽部分的溶酶体所含的酶类属卵膜溶素，它能

溶解较厚的卵膜；顶帽和棘突上含有的蛋白质，有利于

精卵的进一步识别和融合。该方面尚需结合免疫电

镜、生化和分子生物学等技术进一步深入研究，方能进

一步阐明其成分和功能。
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! 细胞核的变化

十足目甲壳动物从精原细胞到精子形成，细胞核

的形态和结构发生了很大变化。精原细胞和精母细胞

的细胞核有共同特征，即圆形或椭圆形，染色质块状或

颗粒状，块状的染色质分布于核的边缘或核质中，但中

国对虾初级精母细胞和次级精母细胞时期，尤其是初

级精母细胞晚期，核膜膨大形成一些囊泡，并且核内有

一些丝状物进入其内，部分囊泡胞吐排出细胞，这在十

足目甲壳动物精子发生过程中是少见的［!"］。精细胞

形成精子的过程中，不同种类细胞核的形态结构变化

表现出不同的特征，细胞核变化的共同特征包括核膜

的降解和丝状或絮状染色质的形成。

爬行亚目精细胞的细胞核形态由椭圆形变为杯

状，因此又呈“核杯”，并且核杯外膜间隔一定距离形成

突起，又称“核臂”或“辐射臂”，其内为核物质。有的种

类辐射臂中具微管［#］，有的种类具微丝［$"］。辐射臂的

多少不同种类数目不同，是爬行亚目种属的特征之一。

染色质变化表现不尽相同，有的种类精子发生过程中，

由浓缩的染色质转变为非浓缩的均匀核质，进而变为

细丝状结构［$"］；有的种类如黄道蟹（%&’()*(*&+）的精

子形成过程，染色质由细颗粒状变为网状细丝，也有的

种类的染色质到成熟精子一直保持细颗粒状［!#］。染

色质常常靠近核膜，密度也较高。在精子发生过程，靠

近顶体的核膜常出现裂解，在受精时有助于核物质进

入卵子。

在游泳亚目真虾派小长臂虾精子形成过程中，精

子尾部通过胞饮作用将一些小泡状结构转入精子，因

此在成熟的精子核区存在大量小泡，小泡内无核物质，

只是一些含有精荚基质的小泡。日本沼虾到成熟精子

时也有丝状核和泡状核之分，而在罗氏沼虾到精子成

熟时，核物质均匀分布（无泡状核），位于棘突下，在核

凸起的区域，核膜通常溶解、不完整［$,，$-］。

在对虾派锐脊单肢虾精子发生过程，细胞核也经

历了复杂的变化，由精细胞变态为精子，在早期精细胞

时期核膜形成一些囊泡，这些囊泡融合形成原顶体囊；

染色质经历了浓缩和解聚过程，最后形成细丝状的染

色质；在染色质浓缩和解聚的同时，核膜也出现裂解。

中国对虾由精细胞变态为精子过程中，染色质也经历

了浓缩和解聚，形成细丝状或絮状的染色质，核膜不完

整。

有关十足目核物质的生化组成研究尚少，在多数

动物精子发生过程中，核内的组蛋白被鱼精蛋白取代，

这有助于./0的稳定。锯齿长臂虾（!"#"$%&’($))"*

+,(）精子不含鱼精蛋白，但染色质生化分析表明，碱性

蛋白1./02"345，这种碱性蛋白特性如何，尚不清楚。

总之，十足目甲壳动物精子发生过程中，细胞核经

历了较为复杂的变化。发育到成熟精子时的特征为核

膜不完整和细丝或絮状的染色质，这些特征对于受精

过程有重要作用。精子核膜的降解可能与受精过程有

关［$6］，核 物 质 的 解 聚 可 能 与 碱 性 蛋 白 丢 失 有

关［#，!#!!4］。多数动物精子为浓缩核，有利于精子的运

动和遗传物质的保护；而十足目动物精子最明显的特

征为无鞭毛和非浓缩核。

" 顶体和精子核的碱性蛋白

碱性蛋白在维持染色质结构和功能的完整性上起

着关键性作用。在十足目甲壳动物中，细胞核的成分

也有不 同。少 数 种 类 如 普 通 海(蛄（-&%"),(.,#*
/")0(）、美国海(蛄（-1"%$)02"’,(）和挪威海螯虾

（3$45)&4(’&).$/02,(）具有细颗粒状的核物质，与保留

碱性组蛋白有关。%7)8&9::9)*研究认为变态的精细胞核

的组蛋白迁移到细胞质中，并聚集到顶体内层区域，在

成熟精子中不与核酸结合的碱性蛋白即位于此［!#］。

然而挪威海螯虾顶体碱性蛋白的起源不同，因为它的

精子核并未失去其组蛋白。;:<(7研究了鼹蟹属的6*
%$)0+""’"#&/"早期精细胞，注意到在精细胞的液泡

（8&(=<:)）中碱性蛋白含量增多的同时，在核中仍有组

氨酸着色，他认为顶体蛋白应在细胞质中合成，新的组

蛋白聚集在那里，并在以后某个时间进入细胞核［,"］。

>&=?7’等从6%$)+""’"#&/"的精子中分离出的碱性

蛋白，未测出核蛋白成分；通过聚丙烯酰胺电泳分析，

发现含有更类似体细胞的组蛋白成分。他们通过显微

分光光度测定评价变态的精细胞核中./0和蛋白质

的比率支持%7)8&9::9)*的意见，因为在核蛋白质降低同

时，细胞质碱性蛋白在聚集。进一步通过标记的精氨

酸（,@A&*?9’9’)）和赖氨酸（,@A:BC9’)）注射，并通过放射

自显影技术研究发现精子的碱性蛋白为细胞质合成

的。

>&=?7’等还发现正在发育的精细胞明显失去一

部分核蛋白，精细胞大量的核蛋白质是以体细胞组蛋

白形式丢失的。精子发生后期，精子核中组蛋白和鱼

精蛋白成分接近于零，然而仍存有一些非碱性蛋白。

以体细胞形式丢失组蛋白的同时并不伴随配子式的组

蛋白的合成。还发现顶体中的非碱性蛋白（酶）于细胞

质中合成，尔后转移到顶体中，并依据在核内体细胞组

蛋白失去的同时顶体中碱性蛋白增加，认为存在核A质

转移。
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研究发现黄道蟹精子顶体的碱性蛋白是在细胞质

内合成，而不是细胞核起源的［!］。刀额新对虾精子顶

体具有碱性蛋白，研究发现顶体形成的同时，核内碱性

蛋白被抛弃。在锐脊单肢虾的精子核中无碱性蛋白

（无组氨酸和精氨酸），目前尚不清楚在精子发生过程

中何阶段细胞核碱性蛋白丢失了［"#］。在中国对虾初

级精母细胞晚期细胞核膜形成一些囊泡，并且核内一

些细丝状物质进入囊泡，同时也观察到一些囊泡排出

初级精母细胞，这是否是精子发生过程中碱性蛋白转

移的一个形态学证据，尚需进一步研究。

总之，十足目动物精子核为非浓缩核，有关其细胞

核碱性蛋白变化和顶体中碱性蛋白的形成研究尚少，

从已研究的结果看，顶体中的碱性蛋白有在细胞质中

合成的，也有细胞核起源的，其核内碱性蛋白的去向以

及受精后精子核的碱性蛋白变化尚未深入认识。该方

面的深入研究有助于阐明非浓缩核$%&的保护及其

雄性原核构建特征，也会为将外源基因导入雄性原核

进行转基因研究提供依据。

致谢：本文得到堵南山教授指导，初稿得到李少菁教授

审阅，谨致谢忱。
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甲壳类的眼柄神经激素
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)*+*,-./*01-23*45-6-5/-0*78016*9:*71;,<-2=5471;>*;

BZN>[&! \@Z]Q!&1S!
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位于甲壳纲动物眼柄中的[器窦腺（[1’.D!"%&"K%
D#!"E，[Z1B>）复合体是甲壳类重要的神经内分泌调节

系统之一，它代表了甲壳类神经内分泌产物的重要来

源，在结构和功能上类似脊椎动物的下丘脑1神经垂体

系统［3，8］。用生化技术已确定[Z1B>系统释放的产物

为肽类神经激素，总称为甲壳类眼柄神经激素（或神经

肽），按功能分为五大类：红色素浓缩激素（.+E,&D/+")1
-’"-+").!)&"D*’./’"+，WJ9@）、色素弥散激素（,&D/+")
E&%,+.%&"D*’./’"+，J=@）、甲 壳 类 高 血 糖 激 素（-.K%1
)!-+!"*$,+.D#$-+/&-*’./’"+，9@@）、蜕 皮 抑 制 激 素

（/’#)1&"*&0&)&"D*’./’"+，R;@）和 性 腺 抑 制 激 素（D’1
"!E1&"*&0&)&"D*’./’"+，>;@）。这些激素产生于眼柄的

端髓[器（/+EK##!)+./&"!#&%[1’.D!"，R:1[Z）或无眼

柄甲壳类前脑相应的位置，释放到窦腺，进入血淋巴系

统，参与调节甲壳类许多重要的生理过程，如蜕皮、生

殖、色素移动、渗透压调节和糖代谢。

& 甲壳类眼柄神经激素及-=NM%克隆

近十 年 来，研 究 的 热 点 已 集 中 于9@@、R;@和

>;@［3，8］。这G种激素同属于一个神经肽家族，至今仅

在甲壳类中发现。9@@的分子量约7UUU!IUUU道

尔顿，主要参与血糖调节，属中期调节过程。不同种类

的9@@具不同氨基酸组成，其功能具有物种特异性。

研究已表明在一个种内可存在几种9@@前体，如克氏

原螯 虾（G6’+.A;.6:2+(.6H**）、墨 西 哥 螯 虾（G6’+.A<
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