
水产学报 
Journal of Fisheries of China 

ISSN 1000-0615,CN 31-1283/S 

 

 

 

 

《水产学报》网络首发论文 

 
题目： 拟穴青蟹受精膜形成过程中环形颗粒的发生与胞吐 
作者： 陈锦民，李少菁，王桂忠，叶海辉，王艺磊 
收稿日期： 2018-07-10 
网络首发日期： 2018-11-20 
引用格式： 陈锦民，李少菁，王桂忠，叶海辉，王艺磊．拟穴青蟹受精膜形成过程中环

形颗粒的发生与胞吐[J/OL]．水产学报. 
http://kns.cnki.net/kcms/detail/31.1283.S.20181119.1543.004.html 

 
 
 
 
 

 
网络首发：在编辑部工作流程中，稿件从录用到出版要经历录用定稿、排版定稿、整期汇编定稿等阶

段。录用定稿指内容已经确定，且通过同行评议、主编终审同意刊用的稿件。排版定稿指录用定稿按照期

刊特定版式（包括网络呈现版式）排版后的稿件，可暂不确定出版年、卷、期和页码。整期汇编定稿指出

版年、卷、期、页码均已确定的印刷或数字出版的整期汇编稿件。录用定稿网络首发稿件内容必须符合《出

版管理条例》和《期刊出版管理规定》的有关规定；学术研究成果具有创新性、科学性和先进性，符合编

辑部对刊文的录用要求，不存在学术不端行为及其他侵权行为；稿件内容应基本符合国家有关书刊编辑、

出版的技术标准，正确使用和统一规范语言文字、符号、数字、外文字母、法定计量单位及地图标注等。

为确保录用定稿网络首发的严肃性，录用定稿一经发布，不得修改论文题目、作者、机构名称和学术内容，

只可基于编辑规范进行少量文字的修改。 

出版确认：纸质期刊编辑部通过与《中国学术期刊（光盘版）》电子杂志社有限公司签约，在《中国

学术期刊（网络版）》出版传播平台上创办与纸质期刊内容一致的网络版，以单篇或整期出版形式，在印刷

出版之前刊发论文的录用定稿、排版定稿、整期汇编定稿。因为《中国学术期刊（网络版）》是国家新闻出

版广电总局批准的网络连续型出版物（ISSN 2096-4188，CN 11-6037/Z），所以签约期刊的网络版上网络首

发论文视为正式出版。 
 



水产学报 

 

拟穴青蟹受精膜形成过程中环形颗粒的发生与胞吐  

陈锦民 1，2，李少菁 2，王桂忠 2，叶海辉 2，王艺磊 1 

(1. 集美大学水产学院， 水产科学技术与食品安全省高校重点实验室，福建 厦门  361021；  

2. 厦门大学海洋与环境学院，福建 厦门  361005) 

通信作者  李少菁，E-mail: zoopecol@ xmu.edu.cn 

摘要  为了揭示拟穴青蟹受精膜形成机制，采用透射电子显微镜研究了其受精膜形成过程中环形颗粒的形成与胞吐。结

果显示，拟穴青蟹精子入卵后，发生皮层反应而形成受精膜。皮层反应包括致密颗粒首先胞吐以及环形颗粒的相继多轮

胞吐。每轮环形颗粒的胞吐参与到受精膜的平缓期、增厚期和举起期 3 个阶段。环形颗粒的形成主要发生在受精膜的增

厚期，受精卵的皮层和靠近皮层的内质中都在形成大量的环形颗粒，并且迅速移到皮层质膜附近发生爆发性胞吐，参与

到受精膜的快速形成。环形颗粒的形成与 2 种卵黄颗粒以及脂滴密切相关，在皮层中发现了线粒体参与其中，推测在拟

穴青蟹受精卵的皮层和内质可能存在环形颗粒合成的两套不同机制。本文证实了卵黄颗粒和脂滴及环形颗粒在拟穴青蟹

受精膜形成过程中发挥重要作用。  

关键词  拟穴青蟹；受精膜；环形颗粒；胞吐  
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The studies on the development and exocytosis of the ring-shaped granules during 
fertilization membrane formation in Scylla paramamosain 

CHEN Jinmin1 ，2 , LI Shaojing2  , WANG Guizhong2  , YE Haihui2  , WANG Yilei1   

(1 Fisheries College， Jimei University Key Laboratory of Science and Technology for Aquaculture and Food Safety， Xiamen  361021， China;  

2 Department of Oceanography， Xiamen University， Xiamen  361005， China) 
LI Shaojing. E-mail: zoopecol@ xmu.edu.cn 

Abstract  The development and exocytosis of the ring-shaped granules(RG) during the process of fertilization membrane(FM) 
formation in Scylla paramamosain were investigated by transmission electron microscope. The results are as follows： FM，

the second envelope between oocyte and chorin， formed during a complex cortical reation initiated after fertilization.The 
cortical reation includes the successive exocytosis of two morphologically different granules. Firstly the dense granules 
undergone exocytosis and formed a thin membrane.As followed that，RG undergone several rounds of massive and rapid 

exocytosis，and the material from RG fused and formed a thick membrane.Every round of exocytosis of RG participated three 

stages as the placid，the thickening and the swelling of FM.The development of RG happened both in the cortex and the nearby 
endoplasm mainly at the thickening phase of FM. Numerous RG formed and shifted to the edge of plasm membrane to 
participating FM formation by explosive exocytosis. Our study showed that the development of RG were closely connected with 
two kinds of yolk granules and lipid drops，and mitochondria only appeared at cortex. So we inferred that there were maybe 

two kinds of RG forming mechanics in cortex and endoplasm in S. paramamosain. Finally，FM was composed of the two 

layers，and the newly formed plasma membrane became an inlaying membrane(the third envelope). The importance of yolk 
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and lipid drops and RG in participating FM formation were discussed in the end of this paper. 
Key words  Scylla paramamosain;  fertilization membrane;  ring-shaped granules; exocytosis  

受精膜(fertilization membrane，FM)是精子与卵子接触引发卵子发生皮层反应而形成的，对防止多

精受精和保护卵子有着重要的生物学意义。学者们在十足目（Decopoda）甲壳动物众多种类中展开了

相关的研究[1]，主要集中在对其形成的形态结构的描述，只在少数物种中较深入探讨了形成受精膜的皮

层颗粒的来源和发生[2-3]，但受精膜形成机制的许多问题尚不清楚。 

拟穴青蟹(Scylla paramamosain)，俗称青蟹，是重要的海洋经济蟹类。康现江等[4]曾对其皮层反应

与受精膜形成进行了报道，本实验在原有的基础上对拟穴青蟹受精膜形成开展了更为深入的研究，包括

环形颗粒(ring-shaped granule，RG)的发生和胞吐，卵黄、脂滴和细胞器的变化，以及它们对环形颗粒

与受精膜形成的作用，以期更深入地探讨拟穴青蟹受精膜形成的机制，丰富十足目甲壳动物受精生物学

内容，并为拟穴青蟹科学化人工育苗及品种改良提供基础资料。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

2002 年 3—7 月和 2003 年 3—7 月，从厦门厦港农贸市场购买母蟹，体长 8.0~10.0 cm，体宽

10.0~12.0 cm，体质量 300~380 g。剪去母蟹一侧眼柄诱导产卵，暂养于水泥培育池(2.0 m×1.5 m×1.5 

m)，水位 1 m，池底部铺有 2~4 cm 细砂。充气泵用节电开关控制充气，水温 25.5~29.0℃，盐度

25.5~26.5，每日投喂菲律宾蛤仔(Ruditapes philippinensis)。 

1.2  实验方法 

待亲蟹产卵时，从排卵孔附近取受精卵放入预先准备好的烧杯中，间隔 30~60 s 取样观察和固定处

理。取数个卵置于载玻片上，用联于 Olympus-Ⅱ显微镜的数码图象采集器 DN-CAM 进行活体观察和拍

照。取数个卵于 2.5%戊二醛和 1%锇酸双重固定，酒精系列脱水，环氧树脂 618 包埋，切片于柠檬酸铀

-醋酸铅双重染色，JEM-100CX 透射电镜观察拍照。 

2  结果 

精子入卵后，皮层反应从精子入卵处开始，并迅速波及整个卵子。首先是卵子皮质中的致密颗粒胞

吐出质膜，释放其内含物融合形成一薄层的膜性结构，即早期受精膜(FM1)。接着 RG 大量胞吐，使得

FM 迅速加厚，由 0.05 μm 增至 0.15 μm。RG 由爆发性的胞吐渐渐趋于缓和，质膜指状突起也变得渐少

（图版Ⅰ-1）。接着进入下一轮 RG 的胞吐。以下是在同一粒受精卵上观察到的第二轮 RG 的胞吐全过

程，直到 FM 的举起。RG 的胞吐参与到 FM 形成的 3 个阶段：受精膜的平缓期、增厚期和举起期(表

1)。 
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表1 拟穴青蟹环形颗粒的胞吐过程 
Tab.1 The exocytosis process of ring-shaped granules in S. paramamosain 

阶段 

stage  

主要特征 

main traits 

环形颗粒

RG 

线粒体

mitochondria 

皮质

cortex 

受精膜厚度/μm 

width of FM 

平缓期 

the placid 

phase 

FM1 与 PM 紧挨，

PM 平滑，RG 未胞

吐 

皮层内有少量在合

成 

大量密集皮层一处 少量 YH、L 在溶

解，无 YL，Fm 稀

疏 

0.15  

增厚期 

the 

thickening 

phase 

RG 大量胞吐，卵周

隙充满 RG 胞吐物和

FP，并逐渐变宽 

皮层内快速合成并

胞吐，内质中大量

合成并移到皮层 

分散到皮层的各

处， 新线粒体在

生成，参与 RG 的

形成 

大量 YL、YH、L

在迅速溶解，Fm

稠密 

0.15~0.2  

举起期 

the 

swelling 

phase 

RG 停止胞吐， 卵周

隙内胞吐物黏附

FM1，FM 增厚并浓

缩和举起 

皮层内见，内质中

有少量在合成 

密集在新 PM 近

旁，参与 PM 的形

成和修复 

YL 基本溶解，仍

有大量的 YH、L

在溶解，Fm 稀疏

而均匀 

0.2~0.3  

0.3~0.14  

注：RG 表示环形颗粒；PM 表示质膜；FP 表示指状突起；YH 表示高电子密度卵黄颗粒；YL 表示低密度卵黄颗粒；L 表示脂肪滴；Fm 表

示絮状物质；FM1 表示早期受精膜；FM 表示受精膜。 

Notes: RG. ring-shaped granule; PM.plasm membrane; FP.finger protuberance; YH.high yolk granule; YL.low yolk granule; L.lipid 
drop;Fm.flocculent material;FM1. early-formed fertilization membrane; FM. fertilization membrane. 

2.1 受精膜的平缓期  

上一轮的 RG 刚胞吐完毕，FM 迅速增厚至 0.15 μm 左右，FM 与新质膜紧挨，它们间的卵周隙内仍

有少量残留的指状突起。皮质中卵黄分解的絮状物质很稀疏，出现很多电子密度低的空白区域，有少量

正在溶解的脂滴和环形颗粒前体，有的空白处充满溶解了的脂肪液，大量的线粒体密集聚集在一处（图

版Ⅰ-1）。此阶段皮层内很少见到 RG，只有少量的环形颗粒前体正在形成：絮状物质凝聚成团，周边

出现一层薄膜状物质，并由断续逐渐连结一起，将团状絮状包围在内（图版Ⅰ-2）。 

2.2 受精膜的增厚期 

随后新形成的 RG 移到卵周围，开始了又一轮的胞吐（图版Ⅰ-3~4）。RG 直接胞吐出质膜，其外

膜与卵质膜愈合，由于这种胞吐作用形成许多指状突起，指状突起断裂也进入卵周隙，还发现空白区域

内的脂肪液也排入卵周隙，参与 FM 的形成（图版Ⅰ-4）。RG 的外膜和其内含颗粒，以及指状突起都

是双层膜结构（图版Ⅰ-3）。RG 和指状突起的内含物的前体都是絮状物质，它们进入卵周隙后双层膜

溶解，絮状物质排放；絮状物质含有黏多糖的成分之缘故，引起渗透压的骤然上升和水分的渗入，导致

卵周隙逐渐膨胀，宽度变为 0.40 μm 左右（图版Ⅰ-3~4）。 

内质中的两种卵黄颗粒以及脂滴，常伴随着线粒体迁移到皮层（图版Ⅰ-5~8），低电子密度卵黄颗

粒逐渐变得疏松膨胀，最后整团散开充满细胞质中（图版Ⅰ-5~6）；而高电子密度卵黄颗粒只是从卵周

脱落电子密度高的絮状物质而逐渐变小（图版Ⅰ-7~8）；脂滴是分解成小脂滴而快速溶解，并黏附许多

絮状物质于四围；卵黄和脂滴的溶解物质参与合成 RG，并常见线粒体分布其中（图版Ⅰ-7~8）。 

此时，靠近皮层的内质中正在形成大量的 RG。RG 的形成主要有两种方式：有的区域卵黄和其分

解的絮状物质密集，只有少量在溶解的脂滴，絮状物质会聚集成电子密度高的小颗粒，小颗粒之间愈合

形成较大的颗粒，由于这种聚集致使颗粒旁边出现电子密度低的空白区域，并会有一圈薄膜将聚集的颗

粒包围而形成环形颗粒前体，然后逐步扩大成为 RG（图版Ⅱ-1~2）；有的区域脂滴集中分布，正在溶

解产生凹陷和膜结构，将高电子密度卵黄颗粒分解的大量絮状物质包裹，形成环形颗粒前体，并逐渐生

成 RG（图版Ⅱ-3~4）。靠近皮层的内质中没有发现线粒体参与 RG 的形成过程。 

大量新形成的 RG 从内质移到皮质，胞吐更加剧烈，排入卵周隙内的 RG 和指状突起更多，卵周隙
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膨胀成 0.6~0.7 μm。皮质中的絮状物质大大减少而变稀疏，但大量的脂滴移到皮层并溶解成小脂滴，呈

各种形状，溶解的脂肪液充斥在空白区域，脂滴有助于絮状物质的凝聚，并与线粒体一同参与新质膜的

形成和修复；高电子密度颗粒被溶解的体积越来越小，有的直径只剩下 2~3 μm（图版Ⅰ-7~8）。FM 形

成末期，靠近皮层的内质中，高电子密度卵黄颗粒和脂滴继续在溶解，低电子密度卵黄颗粒已很少见

到，絮状物质稀疏（图版Ⅱ-5~6）。 

2.3 受精膜的举起期  

RG 的胞吐又逐渐趋于缓和，指状突起也变少；卵周隙中 RG 的内含物和指状突起电子密度变低并

黏附于上一轮胞吐形成的 FM，使得其厚度增厚(由 0.15 μm 增至 0.25 μm)并开始举起，卵周隙中的物质

变少，FM 与新质膜间的空白隙越来越宽（图版Ⅱ-7）。新一轮胞吐形成的 FM 与早期受精膜间，有的

部位因未完全愈合而出现明显的空白痕迹。随后卵周隙内的内含物都基本溶解，并与原先的 FM 愈合，

FM 完全举起，卵周隙也增厚至 2.0~3.6 μm，FM 与壳膜间的距离变小，越来越靠近。新质膜已形成，

表面平滑，偶见几个指状突起。最终皮质中的絮状物质稀疏且比较均匀分布，卵黄颗粒也分布其间，很

少见到线粒体（图版Ⅱ-8）。 

3 讨论 

3.1  RG 的发生 

有关皮层颗粒的发生，在海胆、鱼类、两栖类和哺乳类，通常认为是高尔基体和内质网共同参与而

形成的[5]。然而，甲壳动物中皮层颗粒的形成机制不尽相同，目前相关报道主要集中在 RG 的发生，而

且仅在普通滨蟹（Carcinus maenas）[3]和锐脊单肢虾（Sicyonia ingentis）[7]。拟穴青蟹成熟卵子的皮质

和内质中就存在 RG，推测是在卵子发生过程就已开始形成，远远在 FM 形成之前[4]；这与中华绒螯蟹

（Eriocheir sinensis）[9]和普通滨蟹[3]相似，而在锐脊单肢虾，RG 是在排卵后的 30 min 内出现，是由含

有环形结构的潴泡物质（cisternal elements）愈合而成[2]。在拟穴青蟹中，RG 在 FM 的整个形成的过程

中还一直在不断形成，而且其形成机制跟其它甲壳动物很不一样。在普通滨蟹，RG 是在成熟卵子和受

精卵的早期形成，来源于内质网，而没有高尔基体的参与[3]。而在拟穴青蟹既无内质网也无高尔基体的

参与，RG 的形成是与卵黄颗粒和脂滴以及线粒体密切相关。在 FM 的形成过程中，受精卵中间的内质

中卵黄颗粒和脂滴也在溶解并合成少量环形颗粒前体，但合成 RG 的主要区域是靠近皮层的内质中，并

随着皮层反应的剧烈进行，合成的 RG 大量的迁移到皮质参与胞吐；同时也有大量的卵黄颗粒和脂滴迁

移到皮层合成 RG 立即参与胞吐。而卵黄颗粒和脂滴以及线粒体到底是如何一同参与合成 RG 的是个复

杂过程。大量的卵黄颗粒和脂滴迅速溶解，尤其是低电子密度卵黄颗粒整团溶解成絮状物质而扩散，而

脂滴溶解成小脂滴和脂肪液分散在絮状物质间，有助于絮状物质凝聚成电子密度高的小颗粒，小颗粒又

愈合成大的颗粒，最后外面包裹一薄膜而成 RG。高电子密度卵黄颗粒的周围也不断在溶解分散开，可

能可以调节絮状物质的密度和稠度，共同参与 RG 的合成。低电子密度卵黄颗粒溶解的絮状物质占 RG

内含物的主要部分，而且它们是最先被消耗完的；而 RG 的膜结构成分是否主要是来自于脂滴和高电子

密度卵黄颗粒，这些都有待进一步去证实。本研究还发现，在受精卵內质合成 RG 的过程中未发现线粒

体的存在，而在皮层中经常发现一些线粒体分布其中，可能起到提供能量加速 RG 合成的作用。RG 的

合成在拟穴青蟹受精卵的皮层和内质是否存在两套不同的机制，有待进一步验证。 

有关皮层颗粒的生化成分及合成位点及其调控机理都是有待深入研究的问题。在哺乳动物卵子皮层

颗粒中已知道含有糖基化物质、蛋白酶、糖苷酶和卵过氧化物酶等物质[11]。而在十足目甲壳动物，这

方面的研究较少。堵南山[9]报道蟹卵的皮层颗粒是一种内膜结构，内含水合蛋白质、酶类及黏多糖等，

在受精中起重要作用。Pillai 等[7]用凝集素标记研究了两种皮层颗粒的发生和成分，以及它们各自对 FM

形成和举起中起的作用。今后需要在拟穴青蟹和其它十足目动物广泛开展这方面的研究，才能更好的揭

示十足目动物皮层颗粒发生的调控机制以及 FM 的形成机制。 
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3.2  RG 的胞吐与受精膜的形成 

受精时，皮层颗粒膜与质膜融合，导致皮层颗粒发生胞吐作用而排出，最终形成 FM。胞吐可以分

为持续性胞吐和间断性胞吐两种形式。拟穴青蟹皮层颗粒的胞吐形式属于后者，受化学或电刺激的调

节，通常与刺激引起的 Ca2+内流有关。拟穴青蟹的成熟卵子皮层有两种皮层颗粒，即致密颗粒和 RG。

皮层反应时，此两种颗粒相继胞吐而形成 FM，这与普通滨蟹相似[10]。具有两种皮层颗粒的动物比较常

见，而在美洲龙虾（Homarus americanus）和欧洲龙虾（H. gammarus）成熟卵子皮层中存在四种皮层

颗粒，它们相继胞吐形成 FM[8]。拟穴青蟹致密颗粒的胞吐首先形成 FM最外一薄层，之后 RG多轮“爆

发性”胞吐形成一厚层，两层融合成 FM。RG 胞吐过程常伴随有质膜的指状突起、皮层内的脂肪滴和

卵黄絮状物质排入卵周隙，与皮层颗粒内含物融合。因此，两种皮层颗粒以及卵质膜和皮层基质都参与

了 FM 的形成。 

本研究发现，在拟穴青蟹 FM 的形成过程中，RG 有明显的两次胞吐，每次胞吐使 FM 迅速增厚都

将近 0.1 μm 左右。其他甲壳动物的报道一般认为是 RG 一次性连续胞吐，只有在普通滨蟹中有提到 RG

的第一次胞吐形成 FM 的致密外层，后面 RG 的胞吐持续 7 个多小时[6]，推测 RG 的胞吐在普通滨蟹也

不止 1 次。此外，拟穴青蟹 RG 的胞吐过程中发现大量的线粒体局部集中在即将发生胞吐的皮质中，当

RG 胞吐从这位置开始并迅速波及全卵时，线粒体也随即分散到皮层反应部位。在胞吐越剧烈的地方和

时段，线粒体出现越多越集中。线粒体通过氧化磷酸化合成ATP，为细胞的生命活动提供能量。因此，

拟穴青蟹 RG 的胞吐是一个与线粒体有规律分布密切相关的耗能过程。在长毛对虾（Penaeus 

penicillatus）和鲎（Limulus polyphemus）胞吐的受精卵皮质中也发现众多的线粒体密集的现象[12-13] 。

以往研究证明哺乳动物皮层颗粒的胞吐机制与 Ca2+有关，Ca2+的升高诱发皮层反应的发生[14-15]。线粒体

不单可以作为的储存器[16-17]，也是一种可发送和传递信号的细胞器，起到调控细胞质中浓度的作用[18-

19]，对调节细胞钙稳态起重要作用[20]。拟穴青蟹 RG 胞吐过程中线粒体除了提供胞吐所需的能量，与

Ca2+的升高有无必然联系，RG 多轮胞吐的诱发机制如何，都有待进一步研究。 

3.3  卵黄颗粒和脂滴与受精膜的形成 

卵黄和脂肪是卵母细胞的主要营养物质，它们在受精和胚胎发育中担负重要作用。但是，很多研究

是集中在卵母细胞中卵黄颗粒和脂滴的形成，有关它们在 FM 形成过程中的变化和作用，在十足目甲壳

动物中很少有报道。本研究在拟穴青蟹中发现卵黄颗粒和脂滴在 FM 的整个形成过程中起着非常重要的

作用。 

首先， 卵黄和脂肪以各种不同的方式参与 FM 的形成，卵黄颗粒和脂滴不断溶解并形成 RG，RG

通过胞吐将内含物排入卵周隙；同时，在胞吐过程中以指状突起的方式将皮质中的脂肪液和絮状物质的

混合物包裹其中，然后脱落掉入卵周隙，并与 RG 的内含物一起溶解愈合，使 FM 迅速增厚。这可能是

它们参与 FM 形成的最重要的途径。还有少部分是在胞吐时直接将脂肪液和絮状物质排出而参与 FM 的

形成。因此，卵黄颗粒和脂滴是拟穴青蟹 FM 的最主要的最终来源物质。 

其次， 卵黄和脂肪对 FM 的举起和硬化起作用。甲壳动物的卵黄颗粒和脂滴含有各种脂类和多糖及

蛋白质等成分。皮层反应而倾泄到卵周隙的内含物中含有黏多糖，它可以引起蟹卵渗透压的骤然上升，

并从外界吸收水分导致 FM 的举起；同时内含物中过氧化物酶的作用使得 FM 逐渐硬化，这与中华绒螯

蟹相似[9]。 

此外， 卵黄和脂肪在 FM 的整个形成过程中为其生理活动和代谢提供营养，可能包括了线粒体的分

裂和生长所需的营养物质。 
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图版Ⅰ 拟穴青蟹受精膜形成过程中环形颗粒的发生与胞吐 
1.受精膜平缓期，示大量线粒体集群分布×15 000；2.受精膜平缓期，示环形颗粒前体、絮状物质和形成中的薄膜(↑) ×40 000； 3.受
精膜增厚初期，示环形颗粒和指状突起 ×40 000； 4. 受精膜增厚初期，示胞吐出溶解的脂滴，指状突起在形成 ×40 000； 5. 受精膜

增厚期，示脂滴、线粒体和环形颗粒，正在溶解的 YL(↑) ×15 000； 6. 受精膜增厚期，示环形颗粒的形成和胞吐，线粒体以及大量卵

黄絮状物质 ×17 000； 7. 受精膜增厚期，示正在溶解的脂滴、大 YH、线粒体以及形成中的环形颗粒 ×15 000； 8. 受精膜增厚期，示

正在溶解的脂滴和小 YH(↑)，及线粒体×15 000。CH.壳膜； FP.指状突起； PS.卵周隙； RG1.环形颗粒前体； LF.脂肪液；M.线粒

体。下同 

PlateⅠ The studies on the development and exocytosis of the ring-shaped granules during fertilization membrane formation in S. paramamosain 

1. a ，t the placid phage of FM shows many mitochondria assemble densely×15 000；2. a ，t the placid phage of FM shows RG1, flocculent 
material，arrow indicates thin membrane is forming ×40 000; 3. at the beginning of thickening phage of FM,shows RG and finger 

protuberance×40 000; 4. a ，t the beginning of thickening phage of FM shows exocytosis of dissolving lipid drops and forming of finger 
protuberance ×40 000；5. a ， ，t the thickening phage of FM shows lipid drops mitochondria，and RG，arrow indicates YL is dissolving 

×15000; 6. at the thickening phage of FM, shows forming and exocytosis of RG，mitochondria，and massive yolk flocculent material ×17 
000；7. a ， ，t the thickening phage of FM shows the dissolving lipid drops mitochondria，and the forming RG ×15 000; 8.at the thickening 

，phage of FM shows the dissolving lipid drops and YH，and mitochondria×15 000. CH. chorin；FP. finger protuberance；PS. perivitelline 
space；RG1. pre-ring-shaped granule；LF. lipid ；fluid M. mitochondria, the same below 
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图版Ⅱ 拟穴青蟹受精膜形成过程中环形颗粒的发生与胞吐 
1. 受精膜增厚期，示靠近皮层内质大量 YL 在分解，参与环形颗粒的形成  ×8 000； 2. 受精膜增厚期，示靠近皮层内质的脂滴和大量

卵黄絮状物质，参与环形颗粒的形成 ×10 000； 3. 受精膜增厚期，示靠近皮层内质正在溶解的卵黄粒和大量脂滴，参与环形颗粒前体

的形成 ×10 000；4. 受精膜增厚期，示靠近皮层内质大脂滴正分解成小脂滴，卵黄絮状物质稀疏，参与环形颗粒前体的形成 ×6 000； 
5. 受精膜增厚晚期，示在溶解的 YH 和脂滴，以及环形颗粒的形成 ×12 000； 6. 受精膜增厚晚期，示 YH，以及大量脂滴 ×15 000； 
7. 受精膜举起初期，示卵周隙内含物稀少，YH 和脂滴快速分解 ×15 000； 8. 受精膜举起期，示受精膜愈合处留有空隙(↑) ×8 000 

PlateⅡ The studies on the development and exocytosis of the ring-shaped granules during fertilization membrane formation in S. paramamosain 

1. a ，t the thickening phage of FM shows the dissolving of massive YL，which attending to form RG in the endoplasm near cortex ×8 
000；2. a ，t the thickening phage of FM shows lipid drops and massive flocculent material，which attending to form RG in the endoplasm 

near cortex ×10 000；3. a ，t the thickening phage of FM shows ，the dissolving of yolk and massive lipid drops which attending to form 
RG1 in the endoplasm near cortex ×10 000；4. a ，t the thickening phage of FM shows sparse flocculent material，and large lipid drops 

，resolving into little ones which attending to form RG1 in the endoplasm near cortex ×6 000；5. at the end of thickening phage of 
，FM shows the dissolving of YH ，and lipid drops which attending to form RG ×12 000；6. a ，t the end of thickening phage of FM shows 

YH and massive lipid drops×15 000；7. a ，t the beginning of swelling phage of FM  shows a few inclusions in the perivitelline space，YH 
and lipid drops both resolving quickly ×15 000；8. a ，t the swelling phage of FM shows space in coalescence of FM ×8 000 
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