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甲壳动物内分泌学研究起始于本世纪初, 至今, 已累积了大量的研究成果和资料, 涉及的范围很广泛

[ Car lisle 和 Know les 1959, Fingerman 1987, 郑  重 1989] ,这些研究包括早期的甲壳动物色素系统与体色变

化的关系, X- 器官窦腺复合体的发现和描述及其调控蜕皮、性成熟、血糖浓度等的功能, 后来的激素

( Ho rm one)分离、提纯及其化学性质分析;利用放射免疫、细胞免疫化学、ELISA、气、液相色谱技术检测各种

激素在甲壳动物相关组织内的浓度及变化;到近十几年来广泛开展的与水产养殖相关的虾、蟹生长繁殖与内

分泌的关系,尤其是内分泌系统对甲壳动物卵黄生成,卵巢发育的生理调控功能等等。

本文将概要总结介绍一下迄今为止在甲壳动物体内所发现的各种内分泌腺的位置、结构及内分泌系统

对甲壳动物一些重要生理活动的调控功能。

1  内分泌腺

1. 1  X 器官窦腺复合体

窦腺是甲壳动物神经内分泌的主要调控中心。在大多数有眼柄的种类中, 该器官位于眼柄, 而在无眼柄

的等足类和其它少数有眼柄的种类中,窦腺位于头部近脑侧。Hanstrom[ 1933]首先发现并描述了甲壳动物

眼柄上的两种内分泌组织,将其中一种命名为 X 器官,另一种因其位于血窦旁,命名为窦腺( sinus gland SG )。

因这两种结构间有纤维束相连,又同位于眼柄, 所以通称为 X- 器官窦腺复合体。窦腺还通过纤维束与脑相

连。

进一步的研究[ Bliss 1951, Passano 1951]表明,窦腺本身并不产生激素, 只是一个神经血管器, 起贮藏和

释放激素的功能,它由许多神经分泌细胞的轴突构成。眼柄中还具有视神经层、外髓、内髓和端髓。构成窦腺

的轴突终端的神经细胞体位于眼柄的端髓,也就是所谓的 X- 器官(图 1) ,除了 X- 器管以外, 可能还有其它

一些部位(脑、胸神经节)的神经分泌细胞体的轴突末端进入窦腺。但至少 90%以上窦腺的轴突, 其胞体在端

髓的 X- 器官[ C ooke 和 Sulliv an 1982]。
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窦腺释放许多重要神经肽激素如:蜕皮抑制激素( mo lt- inhibiting hormone MIH) , 性腺抑制激素( gonad-

inhibiting h ormone G IH) ,甲壳动物高血糖激素( crustacean hyperg ly cemic ho rmone CHH)等等, 调控甲壳动

物的蜕皮、生殖、血糖平衡和体色变化等生理功能。Gabe[ 1953]发现,当甲壳动物处在蜕皮间期, 窦腺充满嗜

酸性颗粒;在蜕皮前期, 嗜酸性颗粒减少,而刚蜕完皮后 ,嗜酸性颗粒几乎消失。

图 1  锯齿瘦虾( L eander ser r atus)的眼柄示意图

下图:窦腺放大图(仿C arlisle 和 Know les 1959)

D. P. S. :附属色素斑; N . T. :从头部到窦腺的神经分泌纤维束

L. G. :视神经层; M .E . :外髓;M . E. G. X. :外髓神经节 X 器官

M. T. G. X:端髓神经节 X 官; M . I. :内髓

M. T. :端髓; S. G. :窦腺; X . S. G. T. : X- 器官窦腺束

S. P. X. :感觉孔 X 器官; X . O. C. : X- 器官连丝

1. 2  后联结器官

甲壳动物头部还有两对神经血管器, 一对是后联

结器 ( post- com missur al o r gan PCO ) , 另一对是围心

器( per icardial o rg an PO )。Know le s[ 1953]首次描述

了 PCO ,该器官是神经血管器的神经轴突末端, 其神

经细胞体位于食道后的联结处,此联结在食道后连接

环食道神经纤维管。PCO 的功能是释放神经激素,

调控甲壳动物体色变化。Brown 等[ 1952]曾指出, 一

个后联结器官所具有的红色素集中激素的量相当于

一对窦腺所含的该激素量。

1. 3  围心腺

围心腺( PO )也是神经血管器, 位于环心脏的静

脉腔中,是由神经轴突末端构成的。这些神经从每一

胸神经节发出进入围心腔,在那儿形成围心的网状组

织即 PO。该结构在上世纪就已发现,但直至 50 年代

初才由 Alax-andowicz 和 Car lisle[ 1953]弄清其功能

是促使心脏兴奋。

1. 4  Y- 器官

非神经的上皮内分泌腺也是甲壳动物的重要内

分泌器官, Y- 器官就是其中之一。这对腺体位于头

胸部的前鳃腔 , 分泌蜕皮激素 ( e cdy sone ) , 调控甲壳

动物蜕皮。从比较内分泌学观点看,该器官类似昆虫

的前胸腺。Gabe [ 1953] 首次描述了 58 种软甲亚纲

种类的 Y- 器官。通常蟹类的 Y- 器官为一致密的

集合体,而螯虾和龙虾的 Y- 器官为弥散带。Y- 器

官的超微结构显示,它由一种类型的细胞构成。这种

细胞的结构类似于脊椎动物的类固醇分泌细胞,如光

面内质网远比粗面内质网丰富。甲壳动物不能自身

合成胆固醇,但能将食物中的胆固醇转化为固醇类蜕

皮激素[ Hinsch 等 1980]。

1. 5  雄性腺

另一个上皮内分泌腺体是雄性腺( a ndr ogenic g land AG) ,为雄性甲壳动物所特有, 至今只发现软甲亚纲

的种类具有该器官。Cronin[ 1947]首先描述了该器官, Charniaux-co tton 于 1954 年首次报道了该器官的功
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能[ F ingerman 1987]。雄性腺一般位于输精管的次射精端,所分泌的雄激素的功能是促使性分化和参与雄性

生殖。超微结构显示,雄性腺的细胞类似于脊椎动物蛋白质激素分泌细胞, 具有发达的粗面内质网。李  霞
和李嘉永[ 1993]也报道了中国对虾雄性腺分泌细胞具发达的粗面内质网和线粒体, 这些结构为合成、分泌蛋

白质激素所需。李富花和相建海[ 1996]的研究结果证明, 雄性腺对中国对虾外形特征, 尤其是交接器的发育

起着重要作用,而对性比构成影响不大。

1. 6  卵巢

Charniaux-co tton 在 1955 年还报道了端足目和等足目的卵巢分泌一种或多种激素控制雌体的第二性征

分化。尽管十足目也可能存在相同的激素,但至今还没有直接证据[ F ingerman 1987]。甲壳动物的精巢不具

备分泌激素的功能。

1. 7  大颚腺

甲壳动物另一重要内分泌腺是大颚腺( m andibular or gan MO) , Le Roux [ 1968]首次描述了该器官, 由于

它邻近 Y- 器官,所以经常被误认为是 Y- 器官。与 Y- 器官仅具一种类型细胞不同, 大颚腺由两种类型细

胞组成。但 Hinsch[ 1980]发现只有雌性大颚腺具两种类型细胞,而雄体仅一种。

大颚腺的作用可能与蜕皮、生殖有关, 因为在蜕皮和生殖阶段, 其超微结构发生明显变化。另外去除眼柄

后,大颚腺明显肥大。大颚腺的超微结构显示其具有脂质分泌结构。Lauf er 等 [ 1985]和 Bor st 等 [ 1985]发

现大颚腺分泌甲基法尼醇 ( me thy-l f arnesoate, MF) , 该激素可在甲壳动物体内转化为保幼激素 ( juv enile

hormone JH) ,一种昆虫体内的重要激素。因此从比较内分泌学观点看, 大颚腺类似于昆虫的咽侧体。此外

大颚腺还可能是类固醇激素的合成场所。Couch [ 1987]研究表明,该器官具有较高的孕酮和雌二醇含量, 尤

其是孕酮含量周年都很稳定,雌二醇可能是通过孕酮转化的。

2  激素的作用

2. 1  蜕皮

蜕皮受到激素的调节是早为人们所熟知的事实。蜕皮的整个过程包括蜕去旧甲壳, 个体由于吸水迅速增

大,然后新甲壳形成并硬化。因此甲壳动物的个体增长在外形上并不连续, 呈阶梯形,每蜕一次皮, 上一个台

阶。Zeleny早在 1905 年就已发现剪去眼柄可以引起早蜕皮, 但其原理一直到四十年代由 Brown 和

Cuningham[ 1939]才弄清楚。他们发现甲壳动物窦腺分泌一种蜕皮抑制激素( M IH) ,能防止动物蜕皮。而一

旦剪除眼柄,去除了 M IH, 甲壳动物血液中的蜕皮激素浓度迅速升高, 导致动物提前蜕皮。现已基本弄清

MIH 为一种多肽,其分子量在 1000~ 5000 道尔顿之间[ Rao 1965, F reem an 和 Bar tell 1976, Quackenbush 和

Hernkind 1983, C hang 1976, 1985, 1993]。MIH 能抑制甲壳动物蜕皮是由于它能显著抑制 Y - 器官分泌蜕

皮激素,体外培养试验结果充分证明了这一点。将眼柄抽提物加入体外培养 Y- 器官的培养液中, Y- 器官

的分泌功能大大降低[ P assano 和 Jyssum 1963, Matltson 和 Spaziani 1985]。除了直接作用于 Y- 器官,抑制

蜕皮激素分泌外, M IH 还可逆向作用于蜕皮激素本身, 调节相关组织对蜕皮激素的反应。MIH 具有精氨酸

加压素类似物的免疫活性,因此有人推测 MIH 在结构上与加压素相似。MIH 受到神经递质 5- 羟色氨( 5-

hydro xy tr yptamine 5- HT ) 的调节, 同时还受到 MIH 本身对 Y - 器官作用结果的影响 [ Mattsonand

Spaziani, 1985a, b, c, d]。

蜕皮激素是固醇类物质。Y- 器官产生A- 蜕皮酮, 进入血液后转化为活性物质、实际的蜕皮激素是 20

- 羟蜕皮酮(B- 蜕皮酮)。Y- 器官能从血液中吸收由食物中获得的胆固醇合成类固醇激素。蜕皮激素在血

液中的浓度变化有一个普遍规律,即在蜕皮前期, 蜕皮激素在血液中的浓度逐渐升高,在临近蜕皮时,形成一

个峰值, 然后浓度迅速下降, 在实际蜕皮时, 处于低浓度状态 [ Chang 1992, Stevenson 等 1979, Chang 和

Bruce , 1980, Baldaia 等 1984]。脊椎动物类固醇激素在血液中通常是与携带蛋白结合在一起运输的,而在甲

壳动物血液中还未发现与类固醇激素结合的蛋白, 至少 95%的此类激素是自由运行的。

除了 M IH 和蜕皮酮外, Mar tin 等 [ 1984] 认为另有一种激素称作蜕皮促进激素 ( molt- acceler ating

hormone MAH)与蜕皮有关, 推测可能具有促进 Y- 器官合成蜕皮激素的功能, 与 M IH 正相反。对于 MAH
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的来源及 q 其化学性质等,目前尚不清楚。此外Wilder 等 [ 1995]还发现甲基法尼醇 ( MF )与罗氏沼虾的蜕

皮有关, MF 可以在整个蜕皮阶段检测到( 3. 5~ 10mg/ mL ) ,在蜕皮后阶段, MF水平较低, 在蜕皮前期, MF 水

平升高,临近脱皮期, MF升至最高, 然后在蜕皮时, MF 已下降, MF 的周期变化与蜕皮激素很相似。Chang

[ 1992] 推测 MF可能刺激 20 ) 羟基蜕皮酮的分泌。

2. 2  繁殖

与甲壳动物繁殖相关的第一种激素是由窦腺分泌的性腺抑制激素( G IH)。Panouse[ 1943]首先证实切除

眼柄能加快甲壳动物性腺成熟,很明显眼柄中除了 MIH 外,还有一种能抑制甲壳动物卵巢发育的激素存在,

这一事实几乎在所有的十足目种类中得到证实。GIH 既无种类特异性, 也无性别特异性,既抑制卵巢发育,

也能抑制雄性精巢发育成熟[ O tsu 1963]。GIH 为多肽类的热稳定产物, 分子量约为 2000 ~ 5000 道尔顿

[ Bom ir ski等 1981, Quackenbush 和 Her rnkind 1983] G IH 的作用可能是阻止卵细胞吸收卵黄蛋白。另一种

与甲壳动物繁殖相关的神经激素是脑和胸神经节分泌的性腺刺激激素( g onad- stimula ting hormone , GSH)

[ O tsu 1963, H insch 1980, Yano 等 1988, 1992]。该激素的含量在生殖期的雌体中最高, 预示着对起动卵黄蛋

白合成的重要性。将处于生殖期的脑、胸神经节抽提物注射或器官直接移植入另一甲壳动物成体中,能显著

地促进其卵巢发育。而非生殖期的脑、胸神经节则无此功能。另外, 脑所含的 GSH 明显比胸神经节高。

Touir 于 1977年发现前脑分泌的激素对雄性生殖系统的完整是必需的。缺少这种物质, 雄性腺就会退化, 性

别将发生性逆转。如灼烧雄性个体的前脑会导致精巢和雄性腺退化, 但这种手术对雌体生殖系统并无影响。

进一步试验移植前脑至灼烧过的雄体时,能阻止雄性腺退化[ F ingerman 1987]。

雄性腺不仅调控雄性生殖系统的性分化, 同时还决定了生殖系统的功能发挥和第二性症发育。将雄性腺

移植入雌性幼体钩虾,其卵巢和第二性征便出现雄性化, 而去除幼体雄性钩虾的雄性腺, 将导致卵细胞的出

现。目前为止还未发现精巢分泌任何激素。去除雄性腺后的精巢的移植也不会干挠卵巢发育。显然在雌性

甲壳动物中, G IH 和 GSH 是直接作用于卵巢的, 而在雄性, G IH 和 GSH 是直接作用于雄性腺, 间接作用于精

巢的。目前还不清楚雄性腺分泌的激素的化学性质,有的认为是类脂物, 有的认为是多肽[ Charniaux-C otton

和 Payen 1985]。

与精巢不同,卵巢能分泌一种以上的激素来调控雌体抱卵板雌体重要第二性征的发育。这类激素可能是

初级滤泡细胞分泌的,并且贯穿雌体一生, 因此称为持久性卵巢激素 ( permanent ovar ian h ormone )。另一种

卵巢分泌的激素与抱卵板上的护卵刚毛暂时性生成有关, 称为暂时性卵巢激素 ( tempo ra ry ova rian

hormone) ,它可能是由次级滤泡细胞分泌的。这种刚毛在进入初级卵黄生成阶段, 雌体蜕皮时发生

[ Charniaux-C ott on 和 Payen 1985]。Junera 等[ 1977]推测次级滤泡细胞可能还分泌一种刺激卵黄生成的卵

巢激素( v itellogenin- stimulating ovar ian hormone, VSOH)。

作为脊椎动物生殖激素的类固醇激素,如孕酮、雌二醇、睾酮等近些年来在甲壳动物中也受到普遍关注,

尤其是对一些具有较高养殖价值的种类,如: 对虾、沼虾、龙虾、蟹类等。类固醇激素与生殖的关系研究颇多。

利用生物检测、色谱技术、放射免疫等方法已在众多甲壳动物中检测到了孕酮、睾酮、雌二醇的存在[ Donahue

1948, Couch 等 1987, Quinitio 等 1991、1994, 姜仁良等 1992]。Couch[ 1987]发现大颚腺的孕酮浓度始终保

持一个相对较高的水平,与卵巢发育与否或个体成熟与否无关。而雌二醇在未成熟个体中较难检测,最高浓

度的雌二醇发现于大颚腺。因此推测孕酮是由大颚腺分泌的,而在生殖季节可转化为雌二醇。Quinitio 也发

现长额虾(Pandalus kessler i )血淋巴中孕酮浓度在卵黄生成起动时增加, 卵黄生成阶段下降,而雌二醇浓度在

卵黄生成阶段处在高峰期,而在成熟卵从卵巢排出后下降,因此他推测与脊椎动物相似, 雌二醇是调控长额虾

性腺发育的重要激素。此外用孕酮、17A- 羟孕酮、雌二醇来注射甲壳动物雌体或进行卵巢细胞体外培养均发

现具有明显的刺激卵黄生成,加快卵巢发育的作用[ Yano 1987, T sukimura 和 Kamemo to 1991, Goush 和 Ray

1992, 赵维信 1995, 1996]。有报道认为蜕皮激素的一定浓度对甲壳动物卵巢的生成是必需的, 其血液中浓度

的周期性变化与卵巢发育相关联, 外源注射一定量的蜕皮激素也有助于卵巢的发育[ Suzuki 1986, 姜仁良等

1992, 罗荣生等 1990,赵维信等 1992, 1996]。但也有报道认为该激素对藤壶的卵黄生成具抑制作用。保幼

激素( JH)是调控昆虫卵黄积累的重要激素, 从比较内分泌学角度看, JH 及其类似物与甲壳动物的生殖也可

能相关。事实上也有大量的研究报道证实 JH 及其类似物在甲壳动物血清中的存在以及通过外源注射及体

外培养发现它们对卵巢发育的促进作用[ Payen 和 Costo low 1977, T sukimura 和 Kam emo to 1991, 赵维信等

1996]。Laufer [ 1985]进一步发现大多数甲壳动物大颚腺合成结构类似 JH 的甲基法尼醇( MF ) , 而且 MF 的
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浓度变化与蜘蛛蟹( L ibinia emarginata)的卵巢发育密切相关。MF 可能是 JH 的前体,进入血液后可以转化

为 JH。目前尚不清楚是 MF 直接刺激卵黄生成还是在转化为 JH 后起作用, 在血清中 MF的浓度远高于 JH。

MF的结构与 JH- Ó更接近, 事实上 JH - Ó对卵巢发育的诱导作用较 JH - Ñ、JH- Ò都强[ T sukimura 和
Kamemo to 1991]。也有一些相反的报道认为 JH 类似物并不能诱导卵巢发育[ Hinsch 1980]。

2. 3  色素活动

甲壳动物具两种色素效应器:色素细胞和视网膜色素。色素细胞存在于甲壳,负责体色的改变。视网膜

色素控制照射在视轴或复眼上光敏感部位的光强, 在强光下遮盖,在弱光下除去遮盖, 反射光线。色素在色素

细胞或视网膜上的活动主要是由眼柄分泌的神经激素调控。

2. 3. 1  色素细胞
色素细胞具许多向外延伸的突起,各种颜色如红、白等颗粒可以进出这些突起。色素颗粒分布在各突起

称扩散,向内聚集于细胞体称集中。早在 1925 年 Kolle r就曾将体色较黑的褐虾血液注射进入体色透明的虾

类,结果发现后者体色也变暗了。Perkin 于 1928 年发现眼柄中具有一种物质能导致色素集中, 这物质就是激

素。进一步研究表明 ,色素活动受两种互为拮抗的色素扩散激素 ( pigment-dispersing hormone)和色素集中

激素( pigment- concentra ting ho rmone)的双重调控。上述两种激素又可能受 5- 羟色胺, 去甲肾上腺素, 多

巴胺等神经递质的调控。这三种神经递质均在甲壳动物体内发现, 它们通过色素扩散和色素集中激素间接影

响色素细胞。调控色素细胞的激素为多肽,如色素扩散激素为 18 肽, 但各种类间的分子结构差异较大,如蟹

和虾的色素扩散激素第 3. 4. 11. 13. 16 和 17 位的氨基酸不同[ Rao 1985, K leinholz 等 1986]。

2. 3. 2  视网膜色素
视网膜色素有三种:远端视网膜色素, 近端视网膜色素和反射视网膜色素, 这三种色素的联合作用调节着

照射到复眼虹膜上的光强[ Chang 1992]。十足目的视网膜色素是由光适应激素( L ight- adapting ho rm one)

和暗适应激素 ( Da rk- adapting ho rm oren)调控的, 两种激素均位于眼柄, 由窦腺分泌[ F ingerman 等 1959,

1971]。Aoto 和 H isano [ 1985] 将长臂虾连续 7 天暴露于光照之下, 再用电镜观察窦腺发现,一种轴突末端的

分泌颗粒有明显的释放现象,证明窦腺释放了视网膜色素光适应激素。

Kulkarni和 Fingerman[ 1986a , b] 研究发现去甲肾上腺素刺激光适应激素的释放, 而多巴胺刺激暗适应

激素的释放。这两种激素同时还负责黑色素集中激素和红黑色素扩散激素的释放。

2. 4  心跳

在围心腺中存在着刺激心脏活动的物质, 围心腺的提取物可明显地增加甲壳动物心跳的频率和力度。至

少有两种有活性的多肽可从 PO 中分离, 其中 1 种的分子量约为 600 道尔顿[ Cooke和 Sullivan 1982]。

2. 5  神经活动

从窦腺中还分离到一种多肽可以抑制运动和感觉神经的活动, 现称为神经抑制激素( neur o- depre ssing

hormone , NDH) , 它能降低运动和感觉神经的能力。有人认为 NDH 是调节中枢神经系统周期性活动的物

质,对于一些周期性夜间活动的甲壳动物可在白天降低其活动能力。NDH 为分子量约 1, 200 道尔顿的多肽

[ Hube rman 等 1979]。

2. 6  渗透压和离子调节

甲壳动物的渗透压和离子吸收也受内分泌系统调节。Van den boach de Aguilar 于 1976 年发现当卤虫

处于低盐度海水中,其前脑的神经分泌细胞活性增加,使自身处于高渗状态, 以保留钠离子。十足目动物处于

低渗溶液时,眼柄中能分泌一种物质防止体重增加及降低血淋巴渗透压,而当动物处于高渗溶液环境,注射眼

柄抽提物,并无什么反应。脑抽提物能导致 Na
+
离子流入增加, 与眼柄因子互为拮抗, 以保持身体渗透压和

离子平衡。胸、脑神经节具一对渗透压调节激素, 具有双重互为抵抗作用。该器管的乙醇提取物能降低动物

在低渗环境下水的渗入,而丙酮溶解物则增加水的渗入。这些物质都是分子量为 800~ 1 000 道尔顿的多肽

[ Kamem oto 等 1966, 1972, Fingerman 1987]。
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2. 7  血糖

Abramowitz 于 1944 年首次描述了甲壳动物高血糖激素( CHH ) , 由窦腺分泌, 具有提高血糖浓度的功

能,它又受 5- 羟色胺的调节。CHH 还具种间特异性, 其化学性质为多肽, 分子量约 6 000~ 7 000 道尔顿

[ K leinholz 和 Keller 1973, Kallen 等 1986]。不同种类的 CHH 具不同氨基酸组成。现已能通过免疫细胞化

学或放射免疫方法来检测 CHH。Rangneker 等[ 1961]报道甲壳动物眼柄还具有一种低血糖激素, 此说有待

进一步确证。

3  展望
综观甲壳动物内分泌学研究历史,可发现以下特点 : ( 1) 与脊椎动物内分泌学研究建立在解剖学基础上

的情形不同,甲壳动物内分泌学建立在生理学基础上。多数激素是先研究它们的功能、化学性质后, 再探寻其

来源即内分泌腺。( 2) 所研究的对象绝大多数为软甲亚纲,尢其是十足目的种类, 而对于鳃足亚纲、挠足亚纲

等的种类涉及甚少。( 3) 比较内分泌学尤其是与昆虫的比较内分泌学研究为甲壳动物内分泌学提供了重要

的借鉴作用。( 4) 近几年来,越来越多的研究集中于甲壳动物的生长与繁殖, 直接与养殖生产结合, 从理论走

向实践,指导生产, 从而归纳产生新的理论。

尽管近 70 年来已对甲壳动物的内分泌学作了大量的研究,积累了丰富的成果资料, 但仍有相当多的课题

有待人们去进一步深入研究。如: ( 1) 激素的化学性质分析:目前仍有相当多激素的化学性质有待分析, 尤其

是肽类神经激素,分子量较大, 种与种间的氨基酸组成差异颇大。( 2) 激素的生物、化学检测: 激素在体内的

水平很微小,通常 10-9~ 10-12 g/ mL , 这就给检测带来困难,目前仅放射免疫、色谱技术等少数几种方法可用于

少数几种激素的测定。更灵敏便捷的测定方法有待进一步研究和建立。( 3) 激素调节机制: 激素调控蜕皮、

生殖等生理活动,同时又受其它激素或神经递质的调控, 有许多机理机制尚待进一步研究。( 4) 激素在水产

养殖上的应用:这是人们最期望解决、最有实用价值的研究课题, 如何在真正弄清甲壳动物内分泌调控机理的

基础上,象鱼类等脊椎动物一样, 达到人工控制甲壳动物繁殖的目的。

本文写作得到赵维信教授、王清印研究员、李 胜博士等的指导或提供资料,杨丛海研究员对此文作了详细的修改, 一

并致谢。
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