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甲壳纲和昆虫纲是节肢动物门中最为重要的两个纲，甲壳动物和昆虫的近缘关'"决定它们的形态
结构和生理生化特征也极为相似。 近年来甲壳动物内分泌学的蓬勃发展， 很大程度土借鉴了昆虫内分
泌学所取得的成就。昆虫的咽侧体(00甲ora alla-饵， CA )告成和分撼保幼激素(juvenile honnone，用)来调
控变态[，丁和生殖['1。 同时，jH的合成查 对生理作用相反的神经撒章，促咽侧体激章(aUa伯，tropin)和抑
咽侧体激素(allatostatin)的调控[3，4]。从 比较内分泌学的观点而言，甲壳动物的大霸器(mandibular 0咆拙，
MO)相当于昆虫的巳A，M O合成和分也甲基法尼醋(methylfarn酬ate，MF)[S]， 种JHID的前体物质。 到
目前为止，还只发现了大颗器抑制激素(mandibular鸣曲抽拙吨hmmo配， M OIII) [盯 是否有大颗器促

进激素(mandibular 01事an stimulat吨honnor毡， M OSH)存在，尚需进 步研究。 本主综述了M O的结构特
征，MF的生理功能和分子作用机制， 以且抑制MF告成的M OIII，以求为虾蟹养殖提供 定的理论垂寺。

1 大颗器

1，1 大顿器的组织结构特征

自1蝇8年首次发现MO以来[剖，人们研究了许多种十足类甲壳动物M O的组织结掏特征。 其 中包
括美洲蓝蟹(ω阳阳 呻阳)['J、蛛形噩(libinW酬arginata ) [10]、圭洲龙整虾(H，而larUS americanu.s ) [ 11]和
直氏原整虾(Procambarus clm齿的[12]等。所有这 4种虾蟹的M O都有相似的形态结构特征:①MO一对，
位于大霸的背面，几丁质睫外 侧基部，②苍白至接黄色;③肉眼现为椭圆实体，解剖镜下呈分支叶状或片
状:④细胞间有血管和血囊，⑤细胞内有广泛的光面内质网(SER)和大量的线拉体，M O细胞的超微结构
类似于脊椎动物的类固醇细胞川和昆虫的咽侧体细胞[叫。 此外， 昆虫的U在胚胎盘育中起源于大颗
附近，然后逐渐向背部迁事，CA和MO都起源于外胚层ílS]。

从 M O的组织结构特征来看，甲壳动物MO是 种类似于昆虫U的、 典型的内分泌器官G
1，2 大顿器的组织结构变化与功能的经典生理学实验

不同即且发育时期的蛛形蟹雌蟹MO的超微结构具有显著差异。未成熟雕蟹的MO细胞高大量的
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线粒体、SER和高贵之基体.成熟幢蟹的MO细胞出现泡状化， SER形成环状片层，抱酬的雌蟹MO细胞线
粒体很少或形成耳状，SER减少[凶。性成熟的美洲龙整虾蜡虾MO的体积是未成熟雌虾MO的数倍， 此
时的MO细胞直径租细胞间隙都很大[17]。 直氏原整虾的MO组织结构随着卵巢发青而发生周期性变
化 MO随着卵巢的发育成熟而逐渐增大， 到次级卵黄发生期增至最大，即巢成熟后，MO开始退化，产即
后，MO解体，第2年，卵巢重新发育时，MO也重新发育[归]。切除雄性蛛形蟹眼柄后，MO细胞直径增
大，MO肥大，并且出现大量的泡状化细胞[1910 克氏原萤虾卵黄发生期也有大量泡状化的MO细胞， 泡
状也可能是MO细胞合成租分泌旺盛的功能特征[血。

把成熟蛛形噩雌蟹的MO事植到未成熟雌蟹腹部肌肉中， 能促进卵巢发育，井使9Il黄宜生提前[20:
注射MO提取物或者移植MOõlJ未成熟1!.氏对虾(PenaeUJI vanmm四)雌虾的腹部肌肉中，能启动和加速
即黄发生，促进即黄置臼原的生成[200 晤植实验发现，克氏原整虾的MO也具有启动和加速Wß且发育、
卵黄发生的功能[叫。给 一种沼虾(Macrobrachi阴阳市rrii)注射MO提取物能促进雌虾即黄发生和雄虾
精于发生L刀]。然而把克氏原整虾的MO提取物注射到锯齿米虾(G.α耐ina dent比叫响)幼虾的腹部肌肉
中，却可以促进后者个体生长[饥1。

从 MO的组织结构变化和MO功能的经典生理学实验看，MO可能合成和分泌某种促进卵巢发育和
即黄发生的激素。

2 甲基法尼酶

2.1 大颗器合成和分泌的激素·甲基法尼醋

早在1958年，MO尚未被发现之前G ilbert就预言甲壳动物中应该有结构和功能类似于昆虫m的激
素存在。思管后来发现JH类似物确实具有影响虾量变态、 发育和生殖的作用[写 组1;但直到19肝年
I=fe，实验室才首次从 血淋巴租MO培养液中分离纯化到了MF这种JHIll的前体物质，并旦确证MO是
甲壳动物唯一合成和分泌MF的内分泌器官[剑。 后来 发现，种间和个体间MO合成MF的能力相差很
大，蛛形蟹是美洲重龙虾的1∞倍以上[酬。 另件， 锯缘青蟹(句也a ，..厅础)和克氏原整虾的MO除了合
成MF以外，还能告成法尼酸(famesoic配id， FA， MF的前体物质)，井且阳的合成量要比MF大得
多[29-31l。

2.2 甲基法尼酶的合成和代谢降解

MF和JHIll经典的合成童径是，Z，酷辅酶 A→甲挂戊酸→法尼焦磷酸→法尼醇→ FA→MF-JHIll.
甲壳动物的MO合成和分泌MF和 FA，FA转甲基后生成MF; 而昆虫的C A告成MF后，再环氧化生成m
田，昆虫的C A还合成和分泌JHO、JHI，JHll等一系列JHI丑]。甲壳动物的血淋巴中只有MF;昆虫的m
E在血淋巴和脂肪体中降解生成JH酸、JH工醇和JH酸二醇[觅觅]。

告成和降解是调节MF和m滴度的最主要方式。 MO虽然能够合成和骨肢FA，但FA是没有生物
活性的 ;FA在MO中既可能是MF合成的前体，也可能是岛E的代谢产物[34] 0 MO在离体l1<件下井平能
合成m田， 血诽巴中也没有任何形式的JH存在[到]。 井且任何组织都不能把MF环氧化生成JHIll ，也检
测不到JHIll的任何代谢产物1361。这证明甲壳动物的MO和其它组织都没有环氧化MF生成JHIll的能
力。

在甲壳动物的 些组织中，商体条件下MF能被酣酶降解生成FAo MF酶酶活性最高的是肝腕腺、
阳巢和精靠这些靶组织[归.nl。 蛛形蟹的这些靶组织MF酷酶活性还有显著的季节性差异，切除眼柄
后MF醋酶活性提高[划。甲壳动物的血淋巴中没有MF醋酶，所以血淋巴中就没有 FA[29，30]。

2.3 甲基法尼醋的生理功能

2.3.1 蛋白质代酣
摘除美洲龙萤虾蛙虾^"侧MO后18 -24h，血淋巴中总置白吉量虽著下降。这说明MO对雌虾肝膜
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腥的蛋白质合成可能有 个缓慢的促进过程[到Jo MF能促进侧向地蟹(由附加阳归.teralis)皮肤组织的
置白质合成，但JHill却不能[40]n 离体培养罗氏沼虾(Macrobrochiwn rose咖rgii )Øß黄发生前的印巢，MF
不仅能促进即且总置白的合成，还能促进阳巢且DNA和总RNA的合成[41]0 JHA -Z阳15和MO提取物
都能促进克氏原重虾卵黄发生期的印巢小块g，RNA吉量升高[lll。所以， 即可能与DNA、RNA和置白
质的合成有关。
2.3.2 雌性的生殖

对大多数昆虫而言，阻与即巢发育和即黄蛋白原的合成有关[2]。移植成熟虾蟹的MO到未成熟蛛
形蟹和克氏原草虾的腹部肌肉中， 能够明显促进后 者即巢发育和即母细胞增大[到12lc 蛛形蟹卵黄发生
时MO告成MF的能力相血淋巴中MF滴庄都最高。 给色拉淡水蟹(O:w仿刷刷.，阳)注射MF，能促进
鼻巢发育和即母细胞直径增大[42Jo MF和JHill都能促进班氏对虾离体培荐的卵巢小块的即母细胞直
径增大{剧。离体培养克氏原整虾的卵巢小块，与MO共培养， 或者加MO提取物，以及JHA-ZR515 都
能促进冉母细胞直径增大和且RNA吉量增多[ll]。给美酬龙整虾摘除MO或者注射MF，时lX级阳黄发
生和排卵都没有明显影响[到4410 但注射MF能显著提高即巢发育 早期血淋巴中即黄置自原的青量[句o
2.3.3 雄性的生殖

雄性蛛形量有几种形态亚型，不同形态亚型的生殖系统发育各异、MO合成MF的能力相血淋巴中
MF滴度不同、并且交配行为差别很大[得]。第1种亚型具有相对较大的草和破碎的外表皮;第2种具有
较大的整和完整的外表皮，第3 种具有较小的整和完整的外表皮，第4 种亚型具有较小的蔷和破碎的外
茬皮。第1 种亚型的生殖系统发育最好、成熟系数量大、MO合成MF的能力和血淋巴中MF滴度、以且

MO中总蛋白吉量都最高，第2种次之， 第 3 种各指挥均不及第1种的 半。第 l 种亚型在竞争条件下
有交配行为;第2、3 种均没再[4710 第 4种亚型的生殖系统发育仅次于第 l种亚型，但个体较小，MO合
成MF的能力和血醉巴中MF滴度却很高。单个的第 4 种亚型和单个的雌蟹在 起时可以交配["J。总
之，所有具有破碎排表庄的雄成蟹 ，无论整大董小，生殖系统都发育完好，MO合成MF的能力和血淋巳
中MF滴度都很高，在→定条件下有变配行为;而所有具有完整外表皮的雄成蟹，各项指标都相反。此
外，还有2种外表皮不太完整的中间亚型，各项指标居中，当没有破碎外表皮的雄成蟹时，也可能会主
配[份，到]。
2.3.4 蜕应

比较内分泌学上，甲壳动物的Y 器相当于昆虫的前胸腺，分泌蜕皮酣。 虽然在蜕皮周期中，MO的
超微结构也呈周期性变化，但y-器与蜕应关系更为密切窍。 移植MO和注射MO提取物能够缩短蜕
皮周期['J和诱导蜕皮[织]σ离体培养真蟹(ι耐机时-=)的Y 器，与MF和MO共培养都能促进Y
器蜕庄嗣的分泌 ;而FA和JHill则都不能[5110 罗氏泪虾蜕庄周期中 ，血淋巴中MF和蜕皮激素滴度也呈
周期性变化，井且MF高峰出现稍早，这章昧着MF可能调控蜕皮激素的合成，或者Y 器和MO激素合
成的调控类似[组]。 但摘除美洲龙整虾的MO后，雌成虾的蜕皮周期井不改变[11]。与罗氏IB虾不同的
是，虽然美洲韭整虾的成虾蜕皮前也有 MF高峰， 但是 早蜕皮前期和晚脱皮前期的MF滴度并没有很
大区别，这意晾着至少美洲龙董虾成虾的MF并不调控蜕皮激素的告成，但Y 器和MO激素合成的调
控却可能相似[刑。有趣的是，MF却能显著提高圭洲龙整虾幼虾血淋巴中脱直面固的滴度[$3]c
2.3.5 变态

JH的一个主要生理功能是调控昆虫变态[1]0 MF和 些m类似物对甲壳动物的变态也有调控作
用。 把美洲龙整虾浮游幼体持续暴露在吉MF的梅水中， 变志明显推迟[�J。 但JHill的效果更甚于

MF[55Jo MF和JHill对布纹藤壶(晶阳山田呐加由)幼体的变态有诱导作用，诱导效果与滴度成正比。它
们与蛋白激酶C(PKC)奋极为相似的诱导效果。 ，taut叩nne，一种PKC抑制剂能抑制PKC和MF，JHill的
诱导作用。在变态过程中，血淋巴中MF滴度明显升高。MF可能通过 PKC信号传导罩统来 作用，从而
诱导变态[到10



3期 李 胜等 甲壳动物的大嗷器和甲基法尼酶 243 

2.4 甲基法尼醋的分于作用和分子调控机制

昆虫的阳有膜受体和核查体两种形式[1，2]和JH→样，MF也有膜和核两种作用形式[:.1。凹的膜
作用证据有 cGMP茸茸类似物能强烈抑制圭洲整龙虾的MO告成凹; forsklin和IBMX也有相 同的作用
效果[56J Q MF能直接促进幼年卤虫(A嗣同α)血淋巴中Na+ /K+ - A1P酶的活性[57J， 也能通过促进PKC
的活性来间接促进滤泡细胞膜上Na+/K + - ATP酶的活性[览。MF的核作用证据只积累了 些结合置
白的资料，井没有找到真正意义上的核查体。血淋巴中MF结合蛋白的功能包括提高MF的榕解度，以
及调节MF与靶置白、 受体以及代谢酶的相互作用。用同位章际志的MF作为亲和配体，分离纯化到了
几种虾蟹的MF结告童自[J7，59�61J。这些MF结合蛋白的分子量变化很大，3 4 - 6:多OkÐa;圭和能力一般，
4年M - 320，训，蛛形蟹和克氏原整虾的MF结合蛋白与MF的亲和性比FA和JHill都要高得多c 此外，

MF促进Y…器蜕皮国的告成和分泌可能静及到转录和翻译两个过程[剧， 这 是核作用的基本特征。

3 抑制大领器合成甲基法尼醋的大领器抑制激素

3，1 大顿器抑制激素的存在依据

调控昆虫巳A告成m的是 时生理功能相反的神经激素， 抑咽侧体激素和促咽侧体激素[3，4J。甲
壳动物中研究较多的是MOIH俨7]e 甲壳动物的眼柄x-器霎腺复合体告成和分泌多种神经激素，调节
蜕皮、生殖、 变盔、代谢、棒量压、色素调节等[臼]。切除眼柄后，会导致MO肥大、M O细胞的超微结构， 包
括核、线粒体和内质网都会发生较大的改变[19，64J。切除眼柄后，这些虾蟹的MO合成MF能力和血淋巴
中MF滴度都显著提高[5，65-67]。相反， 给美酬龙整虾注射眼柄X一器事腺提取物后，MO合成MF的能
力和血淋巴中M F滴度都显著下降[剧。

3.2 大颗器抑制激素的化学性质

从蛛形蟹的眼柄x-器事腺提取物中分离纯化到了三个MO剧，分子量分别为8439，8474和 839 8
D.o 这 三个MOIH具有相似的氨基酸组成，吉72ω74个氨基酸。同时，这 三个多肤具有甲壳动物高血
糖和，，，，，ta回皿hyperglycemic honnone， 口田)的生理功能[01。此外， 克氏原萤虾的CHH也有M OlH的生
理功能[68]。从食用黄道蟹{也町问""" )的眼柄X 器窦腺提取物中也分离纯化井 测序了二个

M O田。这两个M OIH分于量分别为目35.6和白35.70a，都含有 78个氨基酸，称之为MO田 1和MOIH
- 2，它们之间的唯一差别是第 33 位氨基酸分别为G In和Ly毡， 其它的氨基酸都相 同， 有三个分于内二
硫键。此外，它们也具有蜕皮抑制激素(四，lti咱趾曲iting hOlmone. M 田)的生理功能。但是食用黄道蟹
的MOIH没有CHH的生理功能， 同时。田和M 田也没有M OIH的生理功能[坷。可以肯定 ，M OlH也属于

C皿1家族，MO田和其它cl田家族的神经激素之间可能有一定的交互作用功能。

3.3 大颗器抑制激素与甲壳动物高血糖激素家族神经激素的关系

C HH家族是甲壳动物所特有的多肤家族， 分子量约制∞Oa，72-78个氨基酸， 其 中6个Cyo形成 3
个分于内二硫键，它们的氨基酸序列非常相似， 在分于进化中高度保守[031。 除了M O田和CHH，MOIH
和M IH有交互作用外，M IH和CHH也有交互作用 美酬龙董虾的M IH也有CHH的生理功能Lωlz三叶真
蟹的CHH具有M 旧的生理功能[彻]。从美酬龙辈虾的眼柄x-器窦腺宣告体中分离到了唯一鉴定到氨
基酸序列的卵黄盎生抑制激素(归tello伊丽的拙ibiting honnone， VIH)[71]，也是一种CHH家族神经激素。

4 展望

4.1 研究热点
纵观人们对附和凹的研究， 以下几点将可能成为今后数年的研究热点。①凹的分子作用和分

子调控机制。②MF的告成和代谢降解，特别是关键酶和这些酶的促进剂和抑制剂。③MO囚的编码基
因克隆和转基因虾蟹。④包括MOlH在内的C田家族神经激素的原始基因、C田家族神经激素基因表
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达的调控模式以及它们在同一物种内和物种之间的进化主罩。⑤MOSH的鉴定与分离纯化。

4.2 甲基法尼醋和保幼激素类似物在虾蟹养殖上的应用

9卷

MF在虾量中行使广泛的生理功能， 包括调节置白质代谢、雌雄生殖、蜕皮和变态等。如果改变虾蟹
血啡巴中MF的滴匪，肯定会影响到虾蟹的个体生长和性腺发育。MF能促进某些虾蟹幼体的个体生长
和成体的性腺发膏，在饲料中添加MF或者JH类似物可能具有同样的效果;另外， 如果添加的是MF的
拮抗物，因l具有相反的效果。同样，添加调控MF告成租代谢降解中起关键作用的酶的抑制剂或者促进
剂， 也可以降低或者提高血淋巴中MF的滴度。促进个体生长或者蜕皮，抑制性腺盎育， 可以提高产量，
促进性腺盎育， 提前产蝉，和提高产卵量， 这些都可能会带来很大的经济效益。 当然，蜕皮苗圃及其类似
物的应用也和MF 样大有前景。 值得注意的是，所有这些方法在推广之前，必须进行毒理试验，井且
在不影响种质资糠的前提下进行。
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