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1．3 桡足亚纲(Cepepoda)的精子发生只有零 

星的报道_2J，主要讨论三方面。(1)中心粒：小 

型异猛水蚤 (Heterolaophonte minuta)精子发 

生过程中中心粒始终存在，并固定位于核的后 

端与线粒体区之间，推测其不仅参与了精子的 

分裂，也在精子的形态发生中发挥作用。(2)核 

膜：夏眠唇角水蚤(Labidocera asestiva)核膜的 

崩解发生于精细胞进入输精管时，这些核膜碎 

片形成高度折叠的膜复合体，并位于成熟精子 

的质膜边缘。但在小型异猛水蚤未观察到此现 

象。(3)顶体杯及片层的形成：在小型异猛水蚤 

顶体杯及嗜锇片层的形成与核膜的消失无关， 

而是由胞质内众多小泡融合成的小池演变的， 

小池是起源于内质网或高尔基器有待确定。内 

始贝虱(Mytilicola intestinalis)和莱 氏鳋(Er． 

gas~us lizae)顶端致密的片层起源于内质阿小 

池，但其功能尚待研究。 

1．4 蔓足亚纲(Cirripedia)精子发生的研究也 

较少L3· 。刚丹4形成的早期精细胞有一椭圆形 

的核，单一的线粒体和具轴丝的中心粒区，有些 

种类可见高尔基复合体 j。中期精细胞期顶 

体开始形成，精子形态变为椭圆形。后期精细 

胞期附属小滴形成，核沿着轴丝延伸，轴丝为9 

+2微管结构，除核及轴丝构成鞭毛的主要成 

分外，还有糖元颗粒及一细长的线粒体。Kubo 

等(1979)认为高尔基复合体在精细胞发育的不 

同时期发挥不同的作用，先后参与了顶体和附 

属小滴的形成。但我们在研究中发现，纹藤壶 

(Balanus amphitrite)精子发生过程中未见有 

典型的高尔基体，粗面内质网参与了附属小滴 

的形成。 

1．5 鳃足亚纲(Branchipoda)的精子发生 目前 

研究的亦较少L5· 。无甲目鳃足虫属维氏鳃足 

虫 (Brarich{pm visnyai)的精子发生中有一特 

殊的斑点状 (Nuage)结构存在，精子没有形成 

顶体和尾部，一簇簇致密黑色颗粒融合成一大 

的无定形颗粒；同时其线粒体的行为也相当特 

殊，早期阶段具有众多细小的线粒体，最后发生 

融合形成了在成熟精子内的巨大的多态线粒 

体，这种变化推测可能与减少线粒体外膜以利 

于其内部基质的运动有关。 

1．6 在八个亚纲中软甲亚纲(Malacostraca)精 

子发生的研究最多。 

1．6．1 叶虾目(Nebaliacea)是软甲亚纲最原始 

的类 群。Jespersen(1979)曾研 究 了叶 虾属 

(Nebalia)两个种类的精子发生，并认为它们 

的形成过程基本相同。早期精细胞聚集成群， 

细胞质内具有多个核，胞膜边缘分布着致密的 

凸起物。中期精细胞分散，但通过营养细胞相 

连，营养细胞之分泌液将精细胞包绕形成精荚， 

精子在精荚内成熟，成熟过程中细胞变为致密， 

细胞质空泡化，线粒体退化，中心粒消失，细胞 

表面不规则，凸起物发育成棘，但在精荚内无极 

性。在整个发育过程中都没有形成顶体和鞭 

毛。 

1．6．2 山虾 目(Anaspidacea)也是软甲亚纲十 

分原始的类群。塔斯马利亚山虾(Anaspides 

tasmaniae)H 精子卵圆形，前端覆盖顶体，叶状 

的核和线粒体占据整个细胞，长形亚顶体纤维 

贯穿核并形成螺旋体以支持细胞质后端的延伸 

物。在整个发育过程中没有形成鞭毛，精子不 

运动，包埋于由输精管分泌的小囊内。 

1．6．3 在囊虾总 目(Peracarida)糠虾 目(Mysi． 

dacea)无刺大糖虾(Pm s inermis)和涟虫目 

(Cumaeea)三刺长涟虫(Iphinoe trispinosa)的 

精子发生过程中 J，次级精母细胞的核外，总 

有一些位于核孔区与核膜并行的致密不透明物 

质，称之为拟染色体，其周围包绕着众多的线粒 

体。在早期精细胞，常可见这些拟染色体及线 

粒体紧靠高尔基复合体。但到了后期只有高尔 

基复合体与拟染色体相连，线粒体缺失，并出现 

高尔基合体膜的溶解，高尔基小泡内的物质与 

拟染色体的物质相混合。在精细胞的最终成熟 

过程中，这些拟染色体浓缩、伸长，并最终成为 

杆状的亚顶体区。精子发生过程中线粒体与拟 

染色体的关系可能是拟染色体可提供线粒体合 

成ATP所需的物质，而高尔基复合体则部分参 

与了亚顶体区的形成。在等足目(Iso~ a)壁 

潮虫(Onlscus asellus)和盔 甲栉水虱(Asellus 

mi~taris)及 端 足 目 (Amphipoda)跳钩 虾 属 
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(Orchestoidea sp．)uj，亚顶体的杆状结构最初 

被认为起源于早期精细胞之胞质中的电子致密 

体。从 Roger(1977)的研究可知这一致密体即 

是拟染色体。因此等足日和端足目的杆状亚顶 

体区也是起源于拟染色体。说明了囊虾总日精 

子发生的相似性，从而产生了形态相似的精子。 

在真虾总目(Eucarida)十足日(Decapoda) 

爬行亚 目(Reptanth)中华绒螯 蟹 (Eriocheir 

sinensis)LE 的精子发生过程中，拟染色体在精 

原细胞中出现，在初级精母细胞中包围中心粒， 

形成中心粒附属物，随后消失不见，说明了与囊 

虾总目拟染色体在功能上存在极大的差异。是 

否与导致不同形态的精子有关值得探讨。 

1．6．4 比较十足目的精子发生【1,9-12]，早期 

精细胞在超微结构和一般形态上是相似的。其 

主要特征是核和一大的前顶体腔。它们各占据 

细胞的两极。但在游泳亚 目(Natantia)对虾部 

(Penaeidea)细胞质围绕着核分布，爬行亚目的 

细胞质则位于前顶体腔下面与核相邻的区域， 

即与核共占据细胞另一极的两侧。我们对长毛 

对虾(Penaeus penicillates)和锯缘青蟹(＆ 

serrata)的研究也证实了这一结论。但在游泳 

亚目真虾部(Caridea)，精子在发生过程中没有 

形成前顶体腔。 

核：游泳亚目染色质在精子发生过程中经 

历了多次形态变化。在早期精细胞内它形成了 

多个大块的异染色质区，之后成为非浓缩状的 

均匀核质，最后在成熟精子中成为所有十足目 

精子均相似的疏松而非致密的结构。对虾部最 

初连续的核膜在中期精细胞崩解，使核质可自 

由交换。这两个特征也是许多爬行亚目种类的 

共同特征，但在闪光龙虾(Pa ulirus口rgus)和 

斑点龙虾(P．g~ttatus)的成熟精子中有一连续 

的核膜。与大多数十足目不同的是，真虾部在 

整个精子发生过程中保留完整的核膜。 

对虾科(Peaaaeidae)短额虾亚科(Eusieyoni． 

nae)锐脊单肢虾(Sicyonia ingentis)外核膜可能 

直接参与了前顶体腔的形成；在片刺褐虾 

(Crangon septemspinosa)精子中，部分外核膜 

伸入精子的顶体区，Demestre等(1993)也在对 

虾部的触须虾 (Aristeus口 柳zm}w)报道了类 

似的现象，但在长额拟对虾(Parapenaeus lon． 

girostris)的精子发生过程中却未观察到核膜的 

这一变化。因此，核膜参与前顶体腔的形成之 

说并不适用于所有的十足目动物。 

细胞质：游泳亚目的早期精细胞具有围绕 

核区的细胞质带，但在爬行亚目中细胞质位于 

顶体腔和核之间。这两种类型的存在可能与顶 

体的相对位置是相统一的。前者将形成具有棘 

突的精子，后者则发育成无棘突的精子。目前 

研究过的十足目种类的精子发生均证实了这一 

点。 

在十足目的许多种类，早期精细胞的胞质 

囊泡化，一些囊泡融合成大的前顶体腔。胞质 

内紧靠核和发育中的顶体的膜复合体在十足目 

的精子中普遍存在。在短尾派(Braehyre)退化 

的膜复合体融合并进入穿孔器。同样，在长额 

拟对虾这些退化的膜复合体延伸至亚顶体区。 

关于腹复合体的起源有些学者认为可能是内质 

网融合卷曲而成。 

当精细胞体积减小后，周边细胞质形成一 

围绕核区的薄带，薄带内具有退化的线粒体和 

残余的膜聚集。中心粒命运在不同种类也不尽 

相同，一些种类在早期精子发生过程中随着中 

心粒的退化，在成熟的精予内不再出现。如长 

额拟对虾，且微管在这一种类的精子发生过程 

中均未观察到。中心粒在对虾部的成熟精子内 
一 般不存在，尽管在真虾部的精子中单或双个 

中心粒普遍存在。中心粒在爬行亚目的精子中 

、存在与否因种而异。 

前顶体腔及顶体：十足目早期精细胞的显 

著特征是具有一大的前顶体腔。早期的研究认 

为其起源于高尔基体，有的认为起源于线粒体。 

近年来，通过电镜研究表明某些种类在形成前 

顶体腔的囊泡周国聚集着许多以同心圆排列的 

内质网【1 ，如本实验室研究的长毛对虾；有些 

种类则聚集着许多内质网小泡【1,8．141，因此可 

以推测前顶腔起源于内质网。在长额拟对虾前 

顶体腔絮状的基质内有一高电子密度的浓缩 

体，大量的细胞质可能参与了这一结构的形 
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成_】 。锐脊单肢虾前顶体腔内的顶体物可能 

是由几种内含致密椭圆体的膜囊相互融合聚集 

成的致密浓缩体。这些致密体的超微结构在上 

述这两种虾的顶体形成早期是十分相似的，但 

进一步的分化就出现了差异。第一种情况是致 

密体与顶体腔前膜接触并形成棘突原基，最后 

分化成的顶体结构较为简单。而第二种情况则 

是致密体与顶体腔后膜接触，其中的棘突原基 

与其它致密体分开．最终产生较为复杂的顶体 

结构。这两种情况可能分别代表了它们各自科 

的特点。本实验室的研究表明，长毛对虾的顶 

体形成过程类似于第一种情况，前顶体腔的致 

密体均一，但致密体似乎先与顶体腔的后膜接 

触，然后向前延伸形成棘突，顶体腔的其它部分 

分化为内外顶体层，因此，长毛对虾的顶体结构 

较锐脊单肢虾简单。由此可见，对虾亚科(Pe． 

na~nae)和短额虾亚科之间最主要的区别就在 

于顶体的形成和结构。爬行亚目短尾派唐氏招 

潮蟹 前顶体腔内致密体的形成及其之后的 

分化与锐脊单肢虾相似。其它一些种类虽未详 

尽地阐述其分化过程，也未比较和辨泳亚目的 

区别，但从他们的观察中均认为随着精子的分 

化和成熟．前顶体再分化出头帽，片层结构、中 

间层和丝状层，同时，前顶体腔近核一端的中央 

内凹，由膜复合体产生电子密度低的物质，一部 

分进入凹陷形成中央管，另一部分在顶体囊外 

周形成顶体管的外周延伸部分，从而形成结构 

完整的顶体。 

与其它十足目相比较，真虾部精子显著的 

特征是棘突结构没有膜界．它是从与核膜膜相 

连的大量的膜结构起源的物质形成的，呈 PAS 

阴性，且在受精过程中未发生顶体反应。因此， 

真虾部和对虾部精子的棘突在结构、形成和功 

能上显然是不同的，提示了真虾部在精子的分 

化和功能上有一相对独立的进化路径。 

2 生化组成 

2．1 接内含物 

通常，细胞核中酸性的 DNA与组蛋 白等 

碱性蛋白和非碱性蛋白相结合以维持稳定。在 

大多数后生动物的精子发生过程中，组蛋白要 

被碱性更强的碱性蛋白如：鱼精蛋白所取代，从 

而产生染色质高度浓缩，体积小而致密的细胞 

核。甲壳动物既有有鞭毛的运动型精子．也有 

无鞭毛的非运动型精子．这两类精子核内含物 

成分有很大区别，是甲壳动物精子细胞核形态 

结构各异的物质基础。 

曾发现可很方便、很完全地把蟹和寄居蟹 

精子中的DNA丝与蛋白质分离开，染色质丝 

的直径平均为20A。染色质丝是由含相当特殊 

的碱基位点的 DNA所构成。在普通黄道蟹 

(Cancer pagurus)卫星 DNA的“多聚 dAT”占 

有很大比例．这些可能与无鞭毛非运动型精子 

核内不含碱性蛋白有关。 

Selos等(1981)采用聚丙烯酰胺凝胶电泳 

分析了锯齿长臂虾(Palaemon s m￡ s)精巢和 

精子的生化组成，特别是组蛋白的特性。锯齿 

长臂虾精子不含鱼精蛋白。但有具有体细胞特 

征的组蛋白和H 的配体。这些蛋白经 Biogd 

p-100纯化后，氨基酸组成与 H2A，：-I2B组蛋白 

相似，分子量约为155 000。染色质的生化分析 

表明，碱性蛋白／DNA高达 0．94，与体细胞的 

比例相近。我们的研究结果表明 ．属无鞭毛、 

非运动型的成熟虾蟹精子核内均不含碱性蛋 

白[15-17 3，与此相一致的是这些精子的细胞核 

呈疏松状。近来，我们_l 进一步用电镜细胞化 

学的手段研究了刀额新对虾精子碱性蛋白的变 

化，发现在顶体形成的同时．核内碱性蛋白被抛 

弃。最近．Chiva(1992)在甲壳动物蔓足亚纲这 

类有鞭毛的精子云状藤壶(Balanus 6 s)中 

首次发现了鱼精蛋白，这一蛋白内含有相当丰 

富的赖氨酸，其次是精氨酸，两者占67．7rea1％． 

丝氨酸占10．9too1％。据 Subirana(1983)的标 

准，Lys+Arg=45～80mo1％。Ser+Thr：10～ 

25mo1％的可称为B‘。因此，可将云状藤壶的 

鱼精蛋白归为B|。Chiva同时还检测到这一鱼 

精蛋白与核内的三种酸性蛋白相并存，这些蛋 

白与Vaugh和 Himeh(1972)先前所描述的独 

特的蛋白在成分上是相关的。他认为甲壳动物 

精子酸性蛋白的存在可为研究DNA_酸性蛋白． 
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鱼精蛋白的相互作用关系建立一个有趣的模 

式。 

2．2 项体内含物 

甲壳动物顶体的起源一直是研究的热点。 

它总是 PAS阳性，包含糖类和蛋白质。在十足 

目，已对其顶体中碱性蛋白的浓集及核内组蛋 

白的丧失进行了研究 ， J。新对虾精子顶体 

形成过程中，在原顶体囊出现时就有了碱性蛋 

白。顶体内碱性蛋白的丰富度随十足日种类的 

不同有所差异。且在成熟精子内的分布也有些 

不同。Chevaillier(1970)比较了几种蟹的碱性 

蛋白的分布，挪威龙虾(长尾派)碱性蛋白仅位 

于穿孔器的中央管壁的边缘。寄居蟹(异尾派) 

扩展到整个囊状腔内，真蟹(短尾派)则位于中 

央管壁及头帽附近。我们研究发现，锯缘青蟹 

(短尾派)似乎与真蟹也不同。碱性蛋白位于除 

中央管外的整个顶体腔。我们在对虾的研究中 

也发现刀额新对虾精子碱性蛋仅位于内外顶体 

层，而长毛对虾的棘突中也有碱性蛋白分布。 

在挪威龙虾和蟹的顶体颗粒中碱性蛋白是 

游离的且富含精氨酸，相似埃默蟹(Emerita 

analoga)的顶体腔内则是富含赖氨酸的碱性蛋 

白⋯。Chevailier(1970)称这些蛋白质为“十足 

目蛋白(dccapodine)”，且其分布及氨基酸组成 

随 种类 而 异。Vaughn(1968)和 Chevaillier 

(1970)认为核一胞质交换对顶体腔内含物的形 

成是相当重要的，但我们在刀额新对虾的研究 

中未观察到核内碱性蛋白转移至顶体的过程。 

最近，Tsai和 Talbot(1994)[19l对美洲龙虾 

(Homarus amerlcanu$)顶体腔的收缩成分进行 

了细致的研究0美洲龙虾的顶体可分为四区。 

采用梯度离心分离出顶体杯，sD PAGE显示， 

顶体杯有 8条主要的多肽带。分子量从37 x 10 

到 66 x 100 ，另有 5条附 加带，分 子 量 为 

18×10 ～29．5x10 顶 体 的 3区 仅 含有 

l40x1-03g的蛋白，用 RLA60标记显示。其功能 

可能是促进精子和卵黄膜的接触。29×10 “ 

的蛋自在顶体反应中完全释放出来，反应了的 

精子没有4区，推测它是顶体4区的成分。其 

它 10条带可部分被释放。其中7条带可能是顶 

体腔的成分，另3条是内外顶体层的物质。这 
一 收缩成分不属于肌动蛋白 一肌浆球蛋白体 

系，而是细胞外收缩的功能蛋白。 

2．3 细胞骨架 一 

日前，随着免疫荧光技术的应用，甲壳动物 

特别是十足目精子的细胞骨架研究取得了重大 

的进展。Tudge(1994a) 用单克隆抗肌动蛋 

白抗体和三种不同的单克隆抗管蛋白抗体的间 

接免疫荧光技术研究了红细螯寄居蟹(C2iba． 

rtaritt$eiythropus)，蜘蛛蟹(Maja squinado)，普 

通黄道蟹和溪蟹 ( 缸~tlttOtt uviatile)的细胞 

骨架蛋白、肌动蛋白(actin)和管蛋白(tubalin) 

的存在和分布情况。Actin存在于四种蟹中，但 

Actin的荧光类型不同，蜘蛛蟹和普通黄道蟹的 

顶体腔内有致密的荧光，是参与顶体反应的成 

分；溪蟹的顶体内也有Actin，而在红细螯寄居 

蟹，Actin则存在于细胞质中。四种蟹中均未见 

F-actin。Tubulln仅出现在前三种蟹的细胞质 

中，溪蟹未见。在此基础上 Tudge(1994b)[21】 

采用单克隆和多克隆抗肌动蛋白抗体的免疫荧 

光，荧光鬼笔环肽和 DNA酶对普通黄遵蟹进 

行了更深入的研究。Actin位于顶体腔内两个 

明显的中央环中。致密的荧光出现在穿孔器 

中。SDS-PAGE证实了Actin的存在，其分子 

量约为43×10 u。采用专一的多克隆抗体也 

观察到与Actin相关的 n．Actin，肌球蛋白和血 

影蛋白的存在，但还未被 SDS-PAGE和免疫印 

迹所证实。 

Perez(1991) 刘利用 FITc-一 鬼笔环肽 

和抗管抗体方法定位 了真虾部正型动额虾 

(Ph3mchocinetes typus)精子的 Aet'm和类管蛋 

白(tubulinlike protein)。SDS-PAGE和电转移 

至硝化纤维素上证实了Actin和 97 x 10 “和 

120~10 蛋 白的存在，这两种蛋 白连接着类 

管蛋白，但无管蛋白的存在。Perez推测这些细 

晦骨架在受精过程中是很活跃的。 

最后，还要提到的是：许多十足日精子核内 

有微管的存在⋯。 

2．4 其 他 

酶：对甲壳动物精子酶类的研究很不充分， 
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Ge~eau de doubresse(1970)认为叶足 总 目 

(Phynopoda)位于线粒体内巨大的内含物可能 

是酶的贮存器。Mathur(1962)显示了在等足 

目壁潮虫线粒体内富含酶类。 

Lee等(1966)和 Yasuzumi(1966)在一种 日 

本小螫虾的未成熟的精子内发现硫氨素焦磷酸 

酶，此酶仅位于棘的膜上。Pearson和 walker 

(1975)观察了普通滨蟹精子发生过程中细胞色 

素 c氧化酶的变化。 

在卤虫属的精子中存在有一些蛋白酶、脂 

酶、糖元酶等。 

其他 ；Barnes和 Finlayson(1962)发现在藤 

壶的精子中具有抗坏血酸(vc)和碳水化合物。 

蔓足类精子的鞭毛周边物质是由一些糖元颗粒 

组成_l J。须虾亚纲勒氏长唇虾(Deroche／／ocar／s 

remanei)的鞭毛精子内也含有一些糖元【1]。在 

等足目，精子长柄含有一重要的蛋白质，它常被 

PAS阳性反应的物质所围绕而形成横纹壁。 

在十足目，多糖、总蛋白等均是相当丰富的。 
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