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  雄性腺( androgenic g land)又名促雄性腺, 是甲壳动物的一种内分泌器官, 只存在于雄性体内, 它所分泌的

物质称为雄性腺激素( androgenic hormone)。四十多年来,对于甲壳动物雄性腺的位置和形态、发生和发育、结

构和功能以及雄性腺激素的化学性质等都开展了广泛的研究, 取得了很大的进展[李大雄和山崎文雄 1993,

Charniaux-Cotton 和 Kleinholz 1963, Ferezou 等 1977a、b, Hasegawa等 1987, K ing 1964, Nakamura等 1992]。雄

性腺的研究对于虾蟹类性别决定和性别控制具有深远的意义。

1  雄性腺研究的历史

  自从 Charniaux-Cotton[ 1954]首次在一种称为跳沟虾( Orchestia gammarella)的端足类中发现雄性腺以

来,各国学者在其它种类中也纷纷发现雄性腺 ,相继证明在软甲亚纲各个目中都有此器官的存在。根据作者

现有的资料,迄今为止对软甲亚纲进行过雄性腺研究的种类约有 43 种。由于雄性腺首先是在端足类发现的,

所以早期文献报道的雄性腺多数以端足类和等足类为研究对象,近年来对十足类雄性腺的研究取得了很大

的进展(吴仲庆 1990) , 在 26种十足类动物中发现有雄性腺的存在。最早发现具有雄性腺的十足类是远东长

额虾( Pandalus kessler i) [ Aoto 和 Nishida 1956] , 随后,在罗氏沼虾( Macrobrachium rosenbergii)、日本沼虾( M .

nipp onense)、瘦虾( L eander serr atus )、长臂虾(Palaemon dayanus)、哈氏仿对虾( Parap enaeopsis hard wickii )、日

本对虾( p enaeus j ap onicus )、欧洲对虾 ( P . kerathurus )、中国对虾 ( P. chinensis )、北方长额虾 ( Pandalus

bor ealis )、宽角长额虾( P. platyceros )、鞭藻虾( Lysmata seticaudata)和普通褐虾( Crangon crangon)等虾类中都

发现该器官的存在[李霞和李嘉泳 1993, 邱高峰等 1995, Carlisle 1959a、b, Charniaux-Cotton 1959, Charniaux-

Cotton 和 Payen 1985, Hoffman 1968、1969, Nagamine 和 Knight 1977, Nagabhushanam 和 Kulkarni 1981,

Nakamura等 1992, T hampy 和 John 1973, Touir 1977] ; 在锯缘青蟹 ( Scylla ser r ata )、普通滨蟹 ( Car cinus

maenas)、美洲蓝蟹 ( Callinectes sap idus )、粗腿厚纹蟹 ( Pachygrapsus crassip es )、日本绒螯蟹 ( Eriocheir

j aponicus )、沙蟹( Ocypoda platy tarsis )等蟹类 [李大雄和山崎文雄 1993, Demeusy 和 Veillet 1958, Ferezou 等



1977a、b, K ing 1964, Meusy 1965, Payen 1968, Rangnekar 等 1971, Sar ojini 1962, Tcholakian 和 Reichard 1964,

T hampy 和 John 1970]和克氏原螯虾( Procambarus clar kii)、黑海 蛄( Pontastacus lep todactylus lep todacty lus )、

螯虾( Cambarus bar tonii bar tonii)、鲸螯虾( Or conectes nais )、泥污鲸螯虾( O . limosus )等 蛄类也都报道过雄

性腺的存在[ Carpenter和 Deroos 1970, Graf 1962, Payen 1973, Puckett 1964, T aketomi和 Murata 1990]。其

中,关于罗氏沼虾雄性腺的研究开展得较深入 [ Nagamine 和 Knight 1977, Nagamine等 1980a、b, Nagamine 和

Knight 1987, Sag i等 1990a、b, Thampy 和 John 1973] ,不仅通过雄性腺摘除和移植试验获得了性反转个体, 而

且还获得了大量单性后代。

最早, Charniaux-Cotton 在跳沟虾中, 发现雄性腺位于输精管的后端, 随后研究结果表明不同的种类雄性

腺所处的具体部位不尽相同。在等足类,潮虫科( Oniscidae)、蚁虱科( Platyarthridae)、鼠妇科 ( Porcellionidae)、

球鼠妇科( Armadillidiidae)、海蟑螂科 ( L igiidae)以及毛潮虫科( T r ichoniseidae)中的宝石潮虫属( Ortioniscus)位

于精巢末端, 而毛潮虫科中的拟毛潮虫属 ( T richoniscoides)、显雄潮虫属 ( Androniscus) 与单眼潮虫属

( Haplohpthalmus)位于精巢末端与输精管,毛潮虫属 ( T r ichonisus)位于输精管表面, 瘤潮虫科( T ylidae)中的瘤

潮虫属( T ylos)位于第五胸节内的储精囊,林潮虫属( Helleria)则位于储精囊与输精管[堵南山 1993]。十足类

中,雄性腺的位置相对来说比等足类和端足类集中。游泳亚目的雄性腺大多位于精荚囊的外侧[李霞和李嘉

泳 1993]或端壶腹( terminatic ampulla)表面[ Hoffman 1968、1969, Nakamura等 1992] ; 爬行亚目和部分游泳亚

目的种类附于射精管的后端表面, 有时延伸到射精管中部[邱高峰等 1995、李大雄和山崎文雄 1993, Carlisle

1959a, Nagamine等 1980a、b]。实际上,虾蟹类雄性腺的位置是比较一致的,都位于靠近雄性生殖孔的那部

分雄性生殖系统上,其位置的具体差别只是因为蟹类不具备虾类所有的精荚囊。

2  雄性腺的结构和起源

2. 1  雄性腺的形态与结构

  不同的种类,雄性腺的形状也不尽一致。大部分研究发现,雄性腺呈索状附着于射精管表面[李大雄和山

崎文雄 1993, King 1964, Nagabhushanam 和 Kulkarni 1981] ; Hoffman[ 1969]发现宽角长额虾的雄性腺呈叶状

位于射精管表面; Car lisle[ 1959a、b]则认为北方长额虾的雄性腺呈楔形; 而李霞和李嘉泳等[ 1993]观察到中国

对虾的雄性腺呈半圆柱形。可见,雄性腺的形状具种属特异性, 这可能和不同种类雄性生殖系统形态的差异

有关。

大部分的研究表明,雄性腺由许多腺泡组成。腺体和所附着的生殖系统之间以结缔组织和肌纤维相连,

在其周围有血窦存在,腺泡细胞核为卵圆形, 细胞界限不清晰。对雄性腺超微结构研究发现, 细胞内粗面内质

网、线粒体和高尔基体都很发达[李霞和李嘉泳 1993, K ing 1964, Taketomi和 Murata 1990]。有的种类线粒

体为囊形,细胞质中含有很多核糖核蛋白体[李霞和李嘉泳 1993] , 有的种类线粒体为长形, 具扁平横嵴, 细胞

质中含有大量来自高尔基体和内质网的多泡小体[ King 1964]。Taketomi和 Murata[ 1990]发现,克氏原螯虾

在性成熟以前雄性腺细胞内粗面内质网和高尔基体很少, 仅有很多空泡结构, 而性成熟后粗面内质网和高尔

基体的数量大大增加,可见这两种细胞器对雄性腺激素的分泌至关重要。

对雄性腺细胞结构的研究表明, 雄性腺以全泌( holocrine)方式分泌激素 [李霞和李嘉泳 1993, Hoffman

1969, Tcholakian 和 Reichard 1964]。Charniaux-Cotton[ 1957, 1960a、b, 1962]发现雄性腺某些部位的细胞核

固缩,少量细胞质着色深, 而有的部分细胞核正常, 大多细胞质呈泡状, 认为雄性腺细胞的分泌方式是全泌。

李霞和李嘉泳[ 1993]也支持 Charniaux-Cotton 的观点,对中国对虾雄性腺的电镜观察发现, 分泌细胞高尔基

体和内质网解体,细胞内出现不规则形状的颗粒,核周隙变大, 核固缩,细胞膜破碎, 整个细胞解体。

2. 2  雄性腺的起源

  Charniaux-Cotton 和 Kleinholz[ 1963]认为雄性腺原基在性别尚未分化的雌雄个体体内都存在, 只是在雄

性个体内继续发育而雌性个体内不发育而已。关于雄性腺的起源, 在不同的种类有不同的报道。Hoffman

[ 1969]认为, 宽角长额虾的雄性腺早期起源于端壶腹上皮, 直到发育后期才移入结缔组织中; T hampy 等
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[ 1972]发现长臂虾的雄性腺起源于输精管壁上皮中的一个高柱状细胞带。Nakamura等[ 1992]对日本对虾雄

性腺发生的具体时间作了研究,发现在仔虾 45~ 50 天之间,由端壶腹外面的结缔组织衍生的一小团细胞附着

于端壶腹表面,形成雄性腺原基, 呈弥散型分布;当到仔虾 65 天时, 雄性腺变得细长, 贴附于端壶腹表面。雄

性腺原基形成的具体时间在各研究中也有差别。罗氏沼虾、日本对虾、黑海 蛄的雄性腺原基出现于性别分

化以前[ Charniaux-Cotton 和 Payen 1985, Nakamura 等 1992, Payen 1973] , 而蟹类则在雌雄形态特征已分化、

输精管已形成后,雄性腺原基才出现[ Charniaux-Cotton 和 Payen 1985]。

3  雄性腺的功能

雄性腺分泌的激素对精巢的发育有促进作用。雄性腺的提取物注射入雌体内能够使卵巢退化 ,精巢形成

[ Carlisle 1959a、b, Juchault 等 1978、1984, Katakura和 Hasegaw a 1983] ,和卵巢共培养时,能抑制带有放射性标

记的亮氨酸掺入卵巢[ Chang和 Brody 1989]。对跳沟虾的组织培养发现, 雄性腺能够促使培养的初级精原细

胞( pr imary spermatogonia)形成次级精原细胞( secondary spermatogogina) [ Chang 和 Brody 1989]。一些雌雄同

体的种类,在雄性阶段, 雄性腺和精巢同时存在,而到其雌性阶段时,雄性腺也随之消失了[ Hoffman 1969]。

对雄性腺功能的认识,大部分都是通过雄性腺的移植试验得知的。最早, Charniaux-Cotton[ 1954、1955]在

端足类进行了试验,发现切除雄性腺的雄性其附肢退化,精子发生受阻, 有的个体甚至有卵子发生。当在雌性

个体体内移入精巢时,卵巢发育正常, 而移入雄性腺时, 2~ 3 月后, 原始生殖细胞变成了精母细胞、精子细胞

和精子,滤泡细胞转变成精子周围的粘液细胞, 雌性个体出现雄性第二特征, 并有雄性行为。随后, 类似的移

植试验在端足类、等足类和十足类的其它种类相继开展[李大雄和山崎文雄 1993, Katakura 1961a、b, Melecha

等 1992, Nagamine等 1980b, Sagi等 1990b, Sarojini 1962]。

Katakura[ 1960]对 182 个雌性球鼠妇( A rmadildium v ulgare )进行了雄性腺的移植, 经过 3 次蜕皮后, 共

有 70 个表现出雄性特征。而在手术后第 1、2 次蜕皮时雄性化的个体数分别为 2 和 23, 可见雄性腺移植后的

时间也是影响雄性化程度的因素。另外,雄性化还有个过程, Katakura[ 1960]发现, 一部分雄性化的球鼠妇虽

有精巢形成,但退化的卵巢和输卵管仍然存在。

Puckett[ 1964]最直接地证明了雄性腺对精巢发育的作用,他发现如果摘除螯虾的雄性腺, 精巢就出现退

化现象,但当重新在此螯虾体内植入雄性腺时 ,精巢又开始发育。此外, 如果将卵巢移入到摘除了雄性腺的雄

体内, 卵巢不会发生变化; 而当卵巢移入正常雄体内时, 卵巢很快变成精巢, 尽管原来的精巢仍然存在

[ Charniaux-Cotton 和 Kleinholz 1963]。

雄性腺的存在不但对于雄性的发育有促进作用, 而且对于精巢的分化和维持都是必要的。如将舞钩虾

( Talitrus saltator )的精巢植入去除雄性腺的跳沟虾雄体, 也变成了卵巢[吴仲庆 1990]。其他类似的研究还

表明,罗氏沼虾雄性腺的存在对于雄性第二特征的再生和诱导、精子发生的正常速度、防止精巢萎缩、抑制雌

性特征的发育、性成熟时期的一系列变化和雄性形态的季节性变化等都是必要的[ Nagamine等 1980a]。

虽然,雄性腺的摘除或移植能转变手术个体的性别,但是手术个体的年龄是性转化过程中一个不容忽视

的因素。Katakura[ 1960]在对球鼠妇的试验中发现性成熟的雌体移植雄性腺后, 卵巢不易转变为精巢。

Melecha等[ 1992]发现罗氏沼虾在背甲长 8. 0~ 10. 3mm 时进行雄性腺移植,生殖系统畸形并且交配后不育,

但在背甲长仅 6. 5~ 7. 5mm 时移植,手术虾不仅生殖系统转化完全,而且形态上雄性第二特征也表现充分。

也有研究表明, 虽然雄性腺对精巢的发育起着决定作用, 但对于性别分化, 雄性腺似乎不起作用。

Nakamura等[ 1992]发现日本对虾的雄性腺原基在仔虾 45~ 50 天之间形成, 一直到 110 天为止,雄性腺原基

没有发生变化,而在此阶段, 性腺与其他雄性生殖系统则发育迅速。这与有的种类性别分化早于雄性腺原基

的出现相吻合[ Charniaux-Cotton 和 Payen 1985, Payen 1973]。
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4  雄性腺分泌的激素

4. 1  雄性腺激素的化学性质

雄性腺分泌的激素能抑制卵黄蛋白的合成[ Suzuki等 1990] , 阻碍雌性特征的出现 [ Charniaux-Cotton

1962] ,促进精子发生。这一点 ,研究者们都已达成共识。但是, 关于雄性腺激素的化学性质,至今仍是百家争

鸣。Ber reur-Bonnenfant等[ 1973]认为十足类雄性腺激素是脂肪类化合物, Ferezou 等[ 1977a、b]则认为雄性腺

激素主要成分是类萜化合物法呢基丙酮 ( farnesy lacetone)和六氢法呢基丙酮( hexahydro farnesylacetone)。体外

培养普通滨蟹的雄性腺,发现其组织能渗入乙酸或甲羟戊酸形成法呢基丙酮。但是, 后来的研究发现法呢基

丙酮仅对卵巢具有抑制作用,并不能促使精子形成[ Berreur-Bonnenfant 和 Law rence 1984, Ferezou 等 1977b]。

与上述观点相反,大部分研究表明, 雄性腺激素是蛋白质类化合物[ Hasegaw a等 1987, Juchault 等 1978、1984,

Katakura等 1975, Katakura 和Hasegawa 1983]。相对来说,雄性腺激素是蛋白质性质的观点更令人信服。一

系列研究表明,分离的蛋白质雄性腺激素能使雌性球鼠妇第一对步足雄性化[ Katakura等 1975] , 雄性生殖器

形成[ Katakura和 Hasegawa 1983]和出现雄性第二性征 [ Juchault等 1978、1984]。雄性腺超微结构的研究发

现,腺泡细胞内有发达的粗面内质网和高尔基体[李霞和李嘉泳 1993, K ing 1964, Taketomi和 Murata 1990] ,

从细胞结构上说明了雄性腺分泌物以蛋白质为主。另外, Hasegawa 等[ 1987]用生化分析方法进一步证明了

雄性腺激素的蛋白质性质。他们从雄性腺中提取的蛋白质化合物能使雌性球鼠妇雄性化, 而提取的类脂和固

醇类物质,则不能使雌体雄性化, 同时也证明法呢基丙酮只是一种卵巢抑制素, 并不能使卵巢转变成精巢。他

们研究发现雄性腺激素包括两种单极显性蛋白: AGH Ñ和 AGH Ò , 分子量分别为 17000 ? 800 和 18300 ?

1000, 约含 157~ 166 个氨基酸残基, 较 Juchault 等[ 1978]测得的分子量( 1200~ 8000)要大。

4. 2  雄性腺发育和分泌的调控

雄性腺激素直接分泌到血液中[ Charniaux-Co tton和 Kleinholz 1963] , Charniaux-Cotton 和 Kleinholz[ 1963]

发现将雄性普通滨蟹的血浆注射入雌性跳沟虾体内, 能使卵巢雄性化。雄性腺激素作用的机制目前还不甚清

楚,体外培养发现雄性腺激素能抑制卵巢内 tRNA 的甲基化,从而抑制卵巢的发育, 但是对精巢内 tRNA 的甲

基化作用还不十分明确[ Chang和 Brody 1989]。通常认为, 性腺是雄性腺作用的靶器官, 雄性腺激素直接影

响着精巢的发育[ Hoffman 1969]。也有研究发现雄性腺激素作用的靶器官是脑, 雄性腺激素能刺激脑释放精

巢发育所必需的激素[ Chang和 Brody 1989]。

雄性腺的发育受眼柄区内 X 窦腺复合体的调控[ Hoffman 1968]。宽角长额虾是一种雄性先成熟的雌

雄同体虾,雄性状态时摘除两侧眼柄, 能维持雄性腺的发育高峰, 从而延长雄性状态时期 [ Hoffman 1969]。

Rangneker等[ 1971]证实了眼柄内含有降低雄性腺活性的抑制因子, 切除雄性锯缘青蟹两侧眼柄会导致雄性

激素的不断释放,诱导精巢不断成熟。某些雄性激素也能影响雄性腺的分泌。哈氏仿对虾注射入睾丸甾酮

( testosterone)后,雄性腺细胞生长过度, 甚至畸形, 细胞质呈密集的不规则颗粒状, 细胞及核的直径都有明显

增长[ Nagabhushanam 和 Kulkarni 1981]。

5  雄性腺研究对虾蟹类性别控制的意义

很多经济虾蟹类,不同性别生长速度不同, 性成熟后个体大小相差悬殊。如罗氏沼虾, 同龄的雌、雄虾大

小差异显著,雄虾明显大于雌虾, 放养 5 个多月的雄虾体重最大者为雌虾的 4 倍,雄虾平均体重为雌虾的1. 63

倍(吴仲庆 1990)。相同环境下养殖的全雄性群体, 其产量可比全雌群体和混和群体增产 80% 以上[ Sagi等

1986]。在有些种类,如中国对虾、墨吉对虾( Penaeus merguiensis )和长毛对虾 ( P. p enicillatus ) , 则雌虾生长

远较雄虾快,相同养殖条件下雌虾平均比雄虾重 1倍以上[吴仲庆 1990]。因此, 实现某些经济虾蟹的单性化

养殖具很大的经济效益,而性别控制则是单性化养殖的关键。

研究表明, 脊椎动物的性激素, 如 17B- 雌二醇( 17B- estradiol)、甲基睾丸酮 ( methyltestosterone)、已烯雌

酚( stibesto rl)和已烷雌酚( hexoestrol)等对虾蟹的性别决定不起作用(吴仲庆 1990)。对长毛对虾的试验发现,

80 水  产  学  报                  23 卷



即使从 状幼体Ñ期开始就用一定浓度的性激素浸浴, 同时投喂含性激素的饵料,也无法改变其性别[吴仲庆

1990]。而摘除雄性腺能使雄性个体雌性化, 通过植入雄性腺或注射雄性腺提取物雄性化雌体的报道屡见不

鲜,如前文所述。而且, 现有的研究已不仅仅停留在性别的转化, K atakura[ 1961b]将移入雄性腺而雄性化的

球鼠妇与正常雌体交配,所得后代再与雄性化雌体交配, 在 1961 年得到了全雌后代。十足类中,罗氏沼虾的

性别转化研究得比较充分。Sagi等[ 1990a]将摘除雄性腺后雌性化的雄虾与正常的雄虾成功地交配, 得到几

乎全雄的后代。同样以罗氏沼虾为材料, Malecha等[ 1992]将移入雄性腺而雄性化的雌虾与正常雌虾交配,所

得后代雌雄比例为 3B1, 再用后代中的雌性个体与无亲缘关系的雄性化雌虾进行交配, 有一个试验组得到全

雌后代。可见,通过雄性腺移植技术进行单性化群体的批量生产不无可能, 应用这种技术进行经济虾蟹类的

单性化养殖前景看好。

雄性腺研究不仅给虾蟹类的性别控制开拓了广阔的前景,而且也为虾蟹类性染色体的研究提供了依据。

由于虾蟹类染色体既多又小,而现有的实验水平很难准确鉴定每一对同源染色体,迄今为止, 关于虾蟹类的染

色体研究很少有性染色体存在的报道。通过雄性腺的移植等一系列研究,从后代的性别比例推断, 发现球鼠

妇和罗氏沼虾都有性染色体存在, 且都为 ZW- ZZ 型[ Hasegaw a 和 Katakura 1983, Malecha等 1992, Sag i和

Cohen 1990a]。因此, 雄性腺研究对于了解甲壳动物的性别决定也有一定的意义。

6  结语

甲壳动物雄性腺的研究已有近半个世纪的历史, 总的来说,取得了很大进展。但是从内分泌学角度考虑 ,

相对来说尚不够充分,如雄性腺激素的作用机理,如何激活靶器官实行其功能; X 窦腺所分泌的雄性腺活性

抑制因子是何成分,其如何调节雄性腺的发育及雄性腺激素的分泌 ;尤其是关于雄性腺激素的化学性质和化

学结构等问题,至今尚无定论。如能更进一步的分离、纯化和分析雄性腺激素, 搞清其化学结构, 进而可以人

工合成,必将为甲壳动物的性别控制和遗传育种提出新的思路,对甲壳动物内分泌学的研究起一推动作用,为

水产养殖开拓更为广阔的前景。这是工作中的难点所在, 也是今后研究的方向之一。

吴萍同志为上海水产大学 1997 届毕业生, 现在苏州大学生物技术学院工作。
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