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摘要$ 甲壳类的蜕皮发生贯穿甲壳类的整个生命周期!与其生长)发育及繁殖息息相关( 相对于其他生

物!甲壳类的生长是非连续性的!每次蜕皮过程都需要蜕去旧表皮!合成新表皮!同时体宽与体重在较短

时间内实现一次跨越式增长( 影响甲壳类的蜕皮发生的因素众多!本文重点从内源因子"蜕皮激素)蜕

皮抑制激素)蜕皮激素受体与维甲类 T受体)性腺发育#与外源因子"温度)光照)盐度)钙离子)饵料与

污染物#两个方面概括总结了影响水生甲壳类蜕皮发生的关键因子及其国内外研究进展!分析了其关键

因子对水生甲壳类蜕皮发生的影响机制!并尝试对水生甲壳类蜕皮发生当前存在的主要问题进行讨论(

关键词!甲壳类’蜕皮’生长’影响因子
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!!蜕皮贯穿着甲壳类整个生活史!且与其发
育)生长)繁殖)附肢再生等环节密切相关!水生
甲壳类蜕皮发生调控机制及其影响关键因素一
直是人们关注研究的重点( 近年来!国内外学
者对水生甲壳类蜕皮发生及其影响因素进行了
大量的研究!国外早在 "# 世纪初就发现切除眼
柄能够缩短虾蟹类蜕皮周期时间!促进蜕皮发
生!表明眼柄组织中可能分泌一种抑制蜕皮生
长的因子"蜕皮抑制激素#影响着甲壳类的蜕
皮发生过程’"# 世纪 ’# 至 B# 年代!研究主要
集中于合成蜕皮激素 E器官与分泌蜕皮抑制
激素 T器官等一些蜕皮调控组织器官的发现)
组织定位和周期性蜕皮过程中组织细胞水平的
变化等"Q.>8./7<<3.0;$&&)#’直到 $&&$ 年在
美 国 龙 虾 " J(6+*)& +6%*#3+$)&# 和 岸 蟹
"!+*3#$)&6+%$+&#中首次获得蜕皮抑制激素功
能基因的碱基序列!从而在微观分子调控水平
上开启了水生甲壳类蜕皮发生研究的序幕
"I/45<@-.4 $&&B#( 过去的 "# 年间!随着检测
分离微量功能蛋白多肽等技术的出现和基因组
高通量测序以及 +GL文库构建完成!大大加速
了水生甲壳类蜕皮调控激素及其功能基因的筛
选)分离和鉴定!逐步揭示了水生甲壳类蜕皮调
控机制"H8:45<3.0;"#$##(

国内 基 于 中 国 明 对 虾 " B%$$%*(2%$+%)&
3"#$%$&#&#)中华绒螯蟹 "K*#(3"%#*&#$%$&#&#的人
工繁育与规模化养殖生产的驱动!开展了一系
列环境生态因子对个体变态发育)蜕皮发生影
响等研究( 针对虾蟹类蜕皮生长特征开展了生
理生态学研究!重点关注蜕皮发生与生态因子
交互作用)蜕皮前后蜕皮类激素)钙镁离子变化
规律等!研究涉及到环境因子对蜕皮生长的影
响)外源激素对蜕皮生长的促进)污染物对蜕皮
生长的抑制)内源蜕皮调控激素的变化规律及
其作用机理等( 纵观我国虾蟹类养殖产业规
模!目前关于虾蟹类的基础生物学特别是蜕皮
发生的研究相对还比较薄弱( 本文综述国内外
水生甲壳类蜕皮发生及其内在机制的研究进
展!重点分析了影响水生甲壳类蜕皮发生的关
键因素!以期为水生甲壳类的相关研究提供

参考(

>?影响水生甲壳类蜕皮发生的内源
因子

>@>?蜕皮激素对水生甲壳类蜕皮发生的影
响?在甲壳类的蜕皮发生过程中!位于第二触
角基部 E器官分泌的蜕皮激素与位于眼柄 T
器官分泌的蜕皮抑制激素相互拮抗作用而进行
调控( E器官是分泌蜕皮类激素!调控蜕皮发
生的重要腺体!是昆虫前胸腺的同源器官
"Q.>8./7<<3.0;$&&)#( 甲壳类通过摄入含有
胆固醇类和甾醇类的食物获取合成蜕皮类激素
的原料!在 E器官内首先将固醇类转化为中间
产物!再将其加工形成蜕皮类激素( 与昆虫的
蜕皮类激素有所不同!甲壳类的蜕皮类激素种
类更为丰度!主要包括 "#,羟基蜕皮酮"蜕皮激
素前体#)"’,脱氧蜕皮酮)),脱氢蜕皮酮等!在
蓝蟹"!+,,#$%34%&&+2#>)&#和岸蟹血淋巴中发现
蜕皮类激素主要包括 "#,羟基蜕皮酮和 "’,脱
氧蜕皮酮’而南美白对虾 "@%$+%)&=+$6+6%##
与罗氏沼虾"C+3*(8*+3"#)6*(&%$8%*/###血淋巴
中的蜕皮类激素主要由 "#,羟基蜕皮酮和 ),脱
氢蜕 皮 酮 构 成 " K?]0<7"#$$ #( H8.45等
""#$$#报道了甲壳类血淋巴中蜕皮类激素在
蜕皮周期不同阶段的变化规律!在蜕皮间期血
淋巴中的蜕皮固醇类激素含量处于较低的水
平!当进入到蜕皮前期!血淋巴中的蜕皮固醇类
激素显著升高!当进入到蜕皮前期 U" g)亚期蜕
皮固醇类激素含量达到峰值!在蜕皮发生之前
回落到较低水平!并在蜕皮后期仍保持较低的
水平!表明蜕皮固醇类激素对甲壳类的蜕皮发
生调控起着关键作用( 而 H8:45""#$##发现
在蜕皮前期阶段切除眼柄蓝蟹血淋巴组织的蜕
皮类激素以 "#,羟基蜕皮酮为主!而未切除眼
柄蓝蟹血淋巴组织中的蜕皮类激素以 "’,脱氧
蜕皮酮含量最高!表明甲壳类蜕皮激素种类与
浓度受不同生理状态影响(
>@A?蜕皮激素受体与维甲类 a受体对水生甲
壳类蜕皮发生的影响?甲壳类蜕皮激素的作用
靶标是由核受体家族成员蜕皮激 素受 体
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"<>=?73<@9/= @<><W39@! +>Z#和维甲酸 T受体
"@<3/49/= T@<><W39@! ZTZ#组成( 蜕皮激素受
体与维甲类 T受体"+>ZbZTZ#位于甲壳类蜕
皮周期过程中信号通路调控的上游端!是参与
调控蜕皮过程的关键基因"P9W]/47"##&#( 蜕
皮激素受体与维甲类 T受体相对比较保守!
D7.X:-.等""##B#报道罗氏沼虾 ZTZ的 UJD
结合区与昆虫 ZTZ的 UJD结合区相似度高达
&#v以上( 对节肢动物的蜕皮激素与蜕皮核受
体调控关系研究认为!蜕皮激素受体由核受体
+>Z和 SG‘构成!+>Z,SG‘异源二聚体首先在
分子伴侣蛋白复合物的协助下获得 UJD结合
活性!蜕皮激素通过接触共阻遏因子和募集共
激活因子激活 +>Z,SG‘异源二聚体并启动下
游基因的转录!蜕皮激素与 +>Z,SG‘配体,受
体复合物引起蜕皮激素的级联放大反应!从而
调控蜕皮发生过程"L.@@.43<3.0;"#$$#( 对蜕
皮激素受体与维甲类 T受体在蜕皮周期过程
中的变化规律研究发现!蜕皮激素受体与维甲
类 T受体从蜕皮间期到蜕皮前期出现升高趋
势( U:@/>.等"$&&&#在招潮蟹"<3+ 2)/#,+4(*#
不同组织中也发现了蜕皮激素受体与维甲类 T
受体在蜕皮前期表达丰度显著高于其他时期!
但与血淋巴蜕皮激素变化趋势无显著相关性(
对于甲壳类蜕皮激素如何与蜕皮激素受体和维
甲酸 T受体形成的异源二聚体相结合从而启
动蜕皮发生过程的机制尚不清楚(
>@G?蜕皮抑制激素对水生甲壳类蜕皮发生的
影响?位于甲壳类动物眼柄中的 T器官窦腺
"T,9@5.4 7/4:750.4= !TF,GM#复合体是甲壳类
重要的神经内分泌调控中心!在结构和功能上
类似 脊 椎 动 物 的 下 丘 脑,神 经 垂 体 系 统
"J.].37:k/<3.0;"##&! 亓一舟等 "#$##( T器
官是位于眼柄神经节端髓的神经分泌细胞集合
体!而窦腺是由位于眼柄神经节终髓的 T器官
神经分泌细胞轴突末梢膨大形成!与甲壳类动
物的开放式血淋巴循环系统相联!起着储存与
释放激素的功能"P9W]/47"#$"#( T器窦腺分
泌一系列重要的甲壳类高血糖激素">:@73.><.4
8?W<@50?><-/>4<:@989@-94<! HPP#!其中包括

调控 蜕 皮 激 素 的 蜕 皮 抑 制 激 素 "-903/45,
/48/Y/3/4589@-94<! KRP#!通过窦腺轴突末端
释放到血淋巴中!抑制蜕皮激素的合成"O8.45
<3.0;"#$$ #( N.3794 等 " "##$ # 首次报道了
KRP在蜕皮周期过程的变化趋势!并印证 KRP
与蜕皮激素变化的拮抗对应关系( 蓝蟹眼柄组
织 KRP的表达丰度在蜕皮前期显著下降!特别
是在蜕皮前期 U) g%亚期达到最低水平!进入到
蜕皮后期 KRP丰度增大 $# 倍!到蜕皮间期持
续上升( 而与之对应血淋巴中的蜕皮激素浓度
在蜕皮前期含量最高! 达 $"# ()BB’5bQ!而蜕
皮后期与蜕皮间期浓度在 )\) (%\%’5bQ之
间!这与蜕皮抑制激素负调控蜕皮激素的合成
是一致的( 此外通过切除眼柄破坏 KRP分泌
组织 T器官窦腺复合体!能够促进 E器官蜕皮
激素的分泌!提高血淋巴中的蜕皮激素浓度!缩
短蜕皮周期时间’而当向切除眼柄动物体内注
射眼柄组织提取物!可降低血淋巴蜕皮激素浓
度!延长蜕皮周期时间"‘.-:@: <3.0;"#$"#(
>@J?蜕皮抑制激素调控蜕皮激素的信号通路
网络机制?近年来!关于蜕皮抑制激素"KRP#
对蜕皮激素的调控机制研究取得了一些重要进
展!逐步构建出蜕皮抑制激素调控蜕皮激素的
信号通路网络"H8.45<3.0;"#$$#( 蜕皮抑制
激素"KRP#通过与位于 E器官质膜的 KRP受
体相结合!调控环磷酸腺苷 ">?>0/>.=<497/4<
-949W897W8.3<! >DK‘# 及环磷酸鸟苷 ">?>0/>
5:.497/4<-949W897W8.3<! >MK‘# 细胞信号通
路!并与细胞内钙通路的传导相关联!从而影响
蜕皮激素的合成与分泌"J.].37:k/<3.0;"##&!
H9[/<3.0;"#$"#( 蜕皮抑制激素调控蜕皮激
素合成的信号通路包括两个阶段!>DK‘bH." a

的+激发 ,阶段和一个 JFb>MK‘依赖的 +加
和,阶段( 蜕皮抑制激素"KRP#首先通过与 M
蛋白偶联受体"KRP,Z#相结合!激活腺苷酸环
化酶".=<4?0?0>?>0.7<!DH#!产生 >DK‘!并活化
蛋白激酶 D" W@93</4 ]/4.7<D! ‘rD#( 蛋白激
酶 D可以直接影响蜕皮激素的合成或通过活
化细胞膜上的 H." a通路!使细胞外 H." a离子进
入到细 胞内 激 活 钙 调 节 蛋 白 ">.0-9=:0/4!
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H.K#! 钙 调 节 蛋 白 通 过 钙 调 磷 酸 酶
">.0>/4<:@/4! H.J#直接或间接的激活一氧化
氮合酶" 4/3@/>9_/=<7?438.7<! JFG#!一氧化氮
合酶产生一氧化氮激活鸟苷酸!型环化酶
"5:.4?0?0>?>0.7<! MH,$ #!增加了 >MK‘的合
成!最终激活蛋白激酶 M" W@93</4 ]/4.7<M!
‘rM#!从而抑制蜕皮类激素的合成"N<Y73<@<3
.0;"#$"#( 然而 J.].37:k/等""##%#在克氏原
螯虾"@*(3+68+*)&3,+*L###蜕皮周期过程中发现
KRP与血淋巴蜕皮激素的变化趋势并不存在
显著的拮抗关系!进一步表明蜕皮抑制激素对
蜕皮激素合成的调控机制可能比人们对其现有
的认识更为复杂(
>@K?性腺发育对水生甲壳类蜕皮发生的影
响?甲壳类的蜕皮发生与性腺发育是紧密相
连而又相互影响抑制的两个生理过程!均需要
大量的物质能量积累和内源激素信号通路网络
的调控!其中一些内源调控激素如蜕皮激素)甲
基法尼酯等在蜕皮发生和性腺发育两个生理过
程均起到重要的调控作用( 当甲壳类完成最后
一次生殖蜕皮发生后!其生长即终止!而性腺发
育迅速加快!摄入的营养物质与能量由满足于
蜕皮生长生理需要转向满足于性腺发育需要(
通过切除青春期蜕皮期眼柄破坏 T器官,窦腺
复合体功能方式!能够加速卵黄蛋白积累!促进
性腺发育进程 "S.1/7<31.38.4.<3.0;"#$$ #(
而在其他一些甲壳类群体!性腺发育成熟)交配
抱卵后仍能进行蜕皮生长( 但是性腺发育的营
养需求与交配抱卵的生理进程显著延长了蜕皮
周期时间!而当将交配抱卵移除后能够缩短蜕
皮周期时间!加速启动蜕皮发生 "f.:<@<3.0;
"####( Z.[/[等""##*#等发现南美白对虾进
入到蜕皮前期!卵巢中的卵黄蛋白被重新吸收
利用!在完成蜕皮过程后一段时间!卵巢中的卵
黄蛋白又重新出现( 这表明蜕皮生理过程能够
反作用于性腺发育进程!将营养物质吸收利用
于蜕皮发生过程!在完成蜕皮发生过后再重新
进行营养积累与性腺发育( 总之!繁殖与蜕皮
生长存在交互影响!卵黄蛋白积累)交配抱卵等
繁殖的生理行为对蜕皮发生存在显著的抑制作

用!而蜕皮发生过程也会反作用于性腺发育进
程( 但是对于蜕皮发生与性腺发育两者之间的
调控与协调机制还知之甚少(

A?影响水生甲壳类蜕皮发生的外源因子

A@>?温度对水生甲壳类蜕皮发生的影响?对
于变温动物甲壳类而言!温度是影响甲壳类蜕
皮发生的关键因子( 在一定温度范围内!较高
的温度能够提高体内酶的活性!加速代谢率!从
而促 进 蜕 皮 发 生 频 率! 加 速 生 长 "P.@3490
$&A"#( 温度对甲壳类蜕皮生长的直接影响主
要体现在蜕皮增长率和蜕皮间期时间两个方
面( 随着温度的生长!甲壳类的蜕皮周期时间
不断缩减!而蜕皮增长率的变化并不显著!甚至
减少"P.@3490"##$#( p<@89<V等"$&&A#设置三
个不同温度梯度对佛罗里达蓝鳌虾 "!"%*+E
>%&4*)34(*#蜕皮间期时间和蜕皮增长率影响!研
究结果表明蜕皮间期时间和蜕皮增长率随着温
度的升高而下降!而生长率随着温度的升高而
增加( U.9:= 等 ""#$# #对长额对虾 "@+$>+,)&
8(*%+,#&#幼体与成体蜕皮生长受温度影响的研
究结果表明!提高温度能够缩短蜕皮间期时间!
而对蜕皮增长率没有显著影响( 温度不仅能够
改变甲壳类的蜕皮间期时间!而且还能够影响
到胚胎发育时间与幼体变态发育过程( 中华绒
螯蟹的胚胎发育周期时间在 $’o条件下需
$ #&A 8! 在 ")o缩短为 %"% 8!在 "*o条件下
仅需 ))& 8’溞状幼体蜕皮发育的适宜温度在
$$ (""o之间!变态发育时间随着水温的升高
而缩短( 锯缘青蟹" :30,,+ &%**+4+#从孵化至第
一次变态! )#o条件下的平均发育时间比 "’o
条件下的平均发育时间缩短 * = "曾朝曙等
$&&"#(
A@A?光照对水生甲壳类蜕皮发生的影响?在
水生甲壳类的生存环境中!光照直接或间接影
响着甲壳类的蜕皮)发育)生长与繁殖( 光因子
通过光照强度与光照周期波动影响蜕皮抑制激
素的合成与释放!进而影响甲壳类的蜕皮生长
过程( 甲壳类的蜕皮与生长过程受光照强度的
影响随着其不同发育阶段变化而变化( 中华绒
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螯蟹大眼幼体阶段具有较强的趋光性!在黑暗
条件下变态发生过程推迟!死亡率升高’而当大
眼幼体变态发育到!期仔蟹后!对光照的适应
性也由趋光性转为避光性!主动选择水草以及
掩蔽物等弱光区域进行蜕皮"徐建荣等 "##*#(
张胜负等""#$$#研究了光照强度对拟穴青蟹
":52+*+6+6(&+#$#溞状幼体变态发育的影响!
结果表明弱光照和强光照均不利于青蟹幼体的
蜕皮生长!适当的光照强度对维持甲壳类的正
常生理功能非常重要( 光照周期的节律性变化
也影响着甲壳类的蜕皮与生长过程( 一些研究
表明长时间光照抑制蜕皮抑制激素的合成与释
放!从而缩短蜕皮周期时间’而短时间光照则促
进蜕皮抑制激素的升高导致蜕皮周期时间延
长( 王芳等 ""##%#研究认为光照周期通过影
响中国明对虾"旧称中国对虾#在蜕皮生长过
程中的能量分配进而影响其蜕皮发生过程( 因
此适量的光照时间是甲壳类生长发育所必
需的(
A@G?盐度对水生甲壳类蜕皮发生的影响?盐
度是影响甲壳类的蜕皮发生的又一关键生态因
子( 研究表明盐度能刺激淡水甲壳类蜕皮!促
进性早熟发生( 成永旭等 "$&&B#报道了盐度
对淡水甲壳类中华绒螯蟹大眼幼体蜕皮变态发
育到三期仔蟹的影响!认为随着盐度的升高!仔
蟹的平均蜕皮次数也随着增多!但蜕皮增长率
并不显著( 淡水甲壳类在一定盐度范围内!随
着盐度的升高!蜕皮周期时间缩短!蜕皮频率升
高!诱导性早熟比例升高’而对于一些海水甲壳
类!随着盐度的降低或盐度波动会刺激甲壳类
动物蜕皮的发生!缩短蜕皮间期时间( 丁森等
""##A#报道了低盐度波动缩短了中国明对虾
的蜕皮周期时间( 而高盐度水平!甲壳类蜕皮
新壳的硬化时间延长!蜕皮周期时间增大!蜕皮
频率随着盐度的升高而减少( 总体而言!适当
盐度范围内能够促进其蜕皮发生与蜕皮同步化
水平!低盐度或高盐度水平!甲壳类的蜕皮周期
时间与蜕皮频率均会受到影响( 甲壳类为了适
应一定盐度水体的渗透压变化!通过神经内分
泌调控系统第二信使环状腺苷酸 ">DK‘#)蛋

白激酶 D"‘rD#)钙调节蛋白 "H.K#等激活
J.abra泵与 H0g通道!调节渗透压!适应水体
一定盐度的变化"O.49339<3.0;"##"#( 而这些
神经内分泌调控与蜕皮信号通路之间是否存在
关联!渗透压调节是否会影响到蜕皮的信号通
路!从而提前触发蜕皮发生!缩短蜕皮周期时间
等!还有待于进一步研究(
A@J?钙离子对水生甲壳类蜕皮发生的影响?
甲壳类的外骨骼是由大量的钙离子化合物所构
成!钙离子参与蜕皮期的信号通路调控与蜕皮
后期新表皮的矿化!是保障甲壳类蜕皮生长必
不可少的重要元素 "D8<.@4 <3.0;"##% #(
N8<.30?"$&&*#提出甲壳类在蜕皮前期外骨骼
中的钙被重新吸收!一部分以磷酸钙形式储存
在组织细胞内!一部分通过鳃组织散失到水体
当中’蜕皮期部分留存在外骨骼的钙元素随着
旧表皮的蜕皮而丢失’蜕皮后期甲壳类外表皮
组织迅速发生矿化!所需钙离子主要来自蜕皮
前期机体内储存钙的释放!通过鳃组织从水体
中吸收钙离子!或是直接摄入含有钙的食物(
与陆生甲壳类自身钙元素积累较多相比!海水
甲壳类因为生活在钙离子含量相对比较高的水
环境中!自身储存较少的钙!绝大部分钙的来源
都是通过吸收水体中的钙离子’对于淡水甲壳
类自身机体储存的钙元素也并不多!为了适应
淡水的低钙浓度环境!增强了从水体中吸收钙
离子的能力( 一些研究表明!淡水甲壳类的肝
胰腺与胃石组织被认为是钙元素存储的重要组
织!并在外表皮钙化过程中起着重要作用
"O.49339<3.0;"##"#( 蜕皮间期钙离子以磷酸
钙等化合物形式存在!进入到蜕皮后期肝胰腺
或胃石中钙离子被释放到血淋巴循环系统!并
参与新表皮的钙化过程"G8<>83<@<3.0;"##A#(
钙元素在甲壳类蜕皮周期过程的主要存在形
式)存储组织!在体内外的吸收与释放途径!在
细胞内外的转移机制!以及内分泌激素对钙元
素的调控规律还需进一步深入研究(
A@K?饵料对水生甲壳类蜕皮发生的影响?甲
壳类的周期性生理蜕皮生长需要一定的能量积
累与储备( 当饵料不足!营养积累不够充分!蜕
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皮间期时间会延长!蜕皮增长率和增重率下降!
有些甚至无法顺利完成蜕皮过程而死亡’而当
营养物质过剩!脂类等营养物质在肝胰腺等组
织中大量积累!蜕皮间期时间会缩短!蜕皮频率
提高!性腺发育加速!性早熟比例增大"P.@34900
"##$#( D45<@等"$&A$#对甲壳类溞状幼体变
态发育阶段研究发现!蜕皮后溞状幼体在经过
一定营养物质的积累!达到或超过饱和储存点
"W9/43,9V,@<7<@[<,7.3:@.3/94! ‘ZG#后!即使后期
无饵料能量供应!仍能顺利完成蜕皮!但蜕皮后
死亡率随着饥饿时间的延长而增大’而当溞状
幼体蜕皮后经历一段饥饿周期!达到或超过不
可恢复点"W9/43,9V,49,@<3:@4#后!即使补充投喂
饵料也无法进入下一轮蜕皮周期( 黄国强等
""##%#报道在较低的饵料供应条件下中国对
虾幼体能进行正常蜕皮!但其蜕皮增长率与蜕
皮增重率增长较小甚至下降( 因此饵料被认为
是开启甲壳类蜕皮生长的重要限制因子(

饵料中包含的一些重要营养物质如脂类)
固醇类)维生素等对于甲壳类内分泌蜕皮调控
也具有重要的作用( 脂类)固醇类是甲壳类合
成蜕皮激素的原料!维生素也是蜕皮生长的限
制因子( 在饵料中添加一定比例的磷脂和不饱
和脂肪酸等营养物质能提高甲壳类的蜕皮速率
和头胸甲增长率!但对蜕皮周期时间)蜕皮增长
率及蜕皮成活率无显著影响"常国亮等 "#$$#(
饵料中缺乏一些维生素将会延长其蜕皮周期时
间!降低蜕皮频率’而饵料中保持一定水平的维
生素含量能够提高摄食消化率!促进对饵料的
吸收!加速能量转化!提高蜕皮生长水平(
A@B?内分泌干扰物对水生甲壳类蜕皮发生的
影响?环境内分泌干扰物"<4=9>@/4<=/7@:W3/45
>8<-/>.07! +UH7# 又 被 称 为 环 境 激 素
"<4[/@94-<43.089@-94<#!是一种外源性干扰内
分泌调控网络的化学物!主要包括类固醇雌激
素)有 机 氯 农 药) 杀 虫 剂 农 药) 重 金 属 等
"Q<f0.4>"##B! p.4=<4Y<@5<3.0;"#$"#( 它们
通过食物链的传递与富集!在水生甲壳类体内
蓄积放大!干扰水生甲壳类的内分泌调控网络!
进而影响正常的蜕皮发育过程 "Z9=@}5:<X<3

.0;"##B#( 其内在机制是通过影响甲壳类蜕
皮类调控激素的合成或竞争蜕皮类调控激素受
体等方式!干扰蜕皮激素,蛋白调控信号网络!
抑制水解蛋白酶类与几丁质酶类活性!延长了
蜕皮周期时间!导致甲壳类无法顺利完成蜕皮
而死亡"O9: "##’#( 枝角类)桡足类等小型甲
壳动物暴露在内分泌干扰素的条件下!蜕皮周
期时间延迟!蜕皮次数减少!蜕皮死亡率上升
"F<3]<4 <3.0;"##%#( 对于一些大型甲壳类受
环境污染物影响研究发现!内分泌干扰物通过
干预蜕皮激素受体!进而影响到甲壳类蜕皮的
终端111表皮组织中几丁质酶类的活性!抑制
甲壳类动物的蜕皮发生与附肢再 生过 程
"I/45<@-.4 <3.0;$&&A#( O9: 等""##%#报道了
暴露在多氯联苯)有机氯化合物)己烯雌酚)硫
丹等环境污染物条件下!招潮蟹外表皮组织的
几丁质酶基因 1?N的表达以及酶活性均受到
显著抑制(

G?深化水生甲壳类蜕皮研究的几个
方面

!!水生甲壳类的蜕皮发生及其影响因素研究
在过去几十年间取得长足发展"图 $#( 研究方
法由过去的直接观察等方式发展到高效液相分
离)荧光免疫定位)体外纯化表达等更精确化技
术手段( 研究内容由早期的蜕皮行为形态学观
察!显微组织学观察!生理生态学研究!逐步拓
展到蜕皮功能基因)蛋白以及调控信号通路网
络研究( 但从指导我国虾蟹类养殖产业的需求
相比!水生甲壳类蜕皮的基础与应用研究还不
够系统和深入!养殖生产过程中出现如蜕皮成
活率波动较大)同步化蜕皮水平偏低)性早熟等
蜕皮关联问题依然影响着产业发展!迫切需要
深入开展水生甲壳类蜕皮发生及其影响机制的
研究并依此指导和解决实际生产问题(
G@>?水生甲壳类蜕皮内源调控机制?近期一
些研究发现蜕皮抑制激素在蜕皮前期一段时间
内的表达水平甚至高于蜕皮间期水平!这对传
统的蜕皮抑制激素对蜕皮激素经典调控理论提
出了挑战!表明蜕皮调控可能还存在负反馈或
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图 >?影响水生甲壳类蜕皮发生的内外源调控因素"参考 Q.>8./7<等 $&&)!H8.45等 "#$$#

1.6@>?C3%.(-#.(2.:,(=%P-#.(2.:0,:-’#2-3,-,00%:--3%,]",-.::#"2-,:%,(2F’+-.(6

"@<V<@<4><= Q.>8./7<<3.0;$&&) .4= H8.45<3.0;"#$$#
KRP;蜕皮抑制激素’ KRP,Z;蜕皮抑制激素受体’ M;M蛋白’ DH;腺苷酸环化酶’

DL‘;三磷酸腺苷’ >DK‘;环磷酸腺苷’ H." a;钙离子’ +>Z;蜕皮激素受体’ ZTZ;维甲类 T受体(

KRP;K903/48/Y/3/4589@-94<’ KRP,Z;K903/48/Y/3/4589@-94<@<><W39@’ M;MW@93</4’ DH;D=<4?0?0>?>0.7<’

DL‘;D=<497/4<-949W897W8.3<’ >DK‘;H?>0/>.=<497/4<-949W897W8.3<’ H." a;H.0>/:-’

+>Z;+>=?73<@9/= @<><W39@’ ZTZ;Z<3/49/= T@<><W39@;
!

其他调控通路( 因此需深化水生甲壳类内源调
控类激素及其相关信号通路网络的研究!并结
合甲壳类模式生物与功能基因组)转录组进展!
开展甲壳类蜕皮周期过程的相关功能基因调控

与关联研究!分析蜕皮不同时相的功能基因转
录表达变化及其相关代谢酶类的活性!研究蜕
皮类激素的种类结构及其合成与释放途径!筛
选蜕皮内分泌信号网络通路与关键调控点(
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G@A?水生甲壳类蜕皮的外源因子与内源因子
关联性?外源生态因子对水生甲壳类蜕皮发生
影响是一个长周期过程!当温度)营养等积累达
到某一+阈值,时!即活化机体内源调控因子!
启动蜕皮发生过程( 对于外源生态因子是否存
在关键 +阈值,)内源调控因子如何识别关键
+阈值,仍然存在争议( 因此加强长周期过程
外源生态因子如积温效应)光周期与营养积累
等对蜕皮发生的诱导影响研究!比较脂类)固醇
类等营养物质对甲壳类蜕皮进程的影响!分析
外源生态因子如何干预内源调控因子!进而调
控甲壳类蜕皮发生过程显得尤其重要(
G@G?水生甲壳类蜕皮发生与发育’生长’生殖’
附肢再生的相互关系?甲壳类的发育生长过程
是由多次蜕皮梯度式增长所构成的!蜕皮增长
率)蜕皮间期时间和蜕皮次数影响着其生长速
率’在进入生殖期之前甲壳类最后一次生殖蜕
皮决定了个体性腺发育进程!生殖蜕皮发生过
早会导致性早熟现象出现’甲壳类的附肢发生
脱落后再生过程必须通过蜕皮发生才能得以实
现( 因此今后需进一步加强对甲壳类生活史多
次蜕皮的生长方式)生殖蜕皮与性腺发育规律
以及附肢再生对蜕皮发生的影响等相关研究(
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