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　　促雄性腺 (androgenic gland) 是雄性甲壳动物特有

的内分泌腺。自从 1947 年 Cronin 报道了优游蟹 ( Call2
inectes sapidus) 具有该腺体 , 1954 年 Charniaux2Cotton

命名并阐明跳钩虾 ( Orchestia gam m arellus) 该腺体的

功能以来 ,软甲亚纲 (Malacostraca) 有关该器官的报道

日益增加[ 1 ] 。近年来国内已经开展了这方面的研

究[ 2～4 ] 。本文概要总结了十足类促雄性腺的形态结

构、功能和神经内分泌的研究进展。

1 　形态学及组织学

十足类的促雄性腺通常位于第五步足肌肉之间 ,

多数附着在输精管近末端 ,不同种类的促雄性腺的位

置略有变化。促雄性腺的形态因种类不同差异很大。

厚纹蟹 ( Pachygrapsus crassipes) 的促雄性腺呈索状 ,缠

绕在输精管上 ,切面直径 30～50μm ,有些部位促雄性

腺细胞聚集成团 ,腺体外面包被一层很薄的鞘膜。光

镜下 ,细胞质均匀 ,细胞核卵圆形 ,最大时达 8～ 10

μm[ 5 ] 。溪蟹 ( Potamon koolooense) 的促雄性腺由 4～5

股细胞索捻成线状 ,外有被膜 ,内无血管和毛细血

管[ 6 ] 。Taketomi[ 7 ] 报道 , 克氏原螯虾 ( Procambarus

clarkii)的促雄性腺呈葡萄串状 ,乳白色 ,由二种类型的

细胞组成 :A 型细胞呈长椭圆形 ,细胞核和细胞质染色

较深 ;B 型细胞呈球形 ,染色较浅。在生殖季节 ,A 型细

胞数量多 ,B 型细胞数量少。中国对虾的促雄性腺为片

状结构 ,覆盖在精荚囊和射精管连接的内侧面 ,细胞类

型与克氏原螯虾类似[ 2 ] 。

在不同的生长繁殖季节 ,十足类促雄性腺的形态

结构有所变化。Carpenter 和 Deroos[ 8 ]根据鲸螯虾 ( Or2
conects nais) 促雄性腺发生过程形态的差异 ,将促雄性

腺分为四期 : Ⅰ期 ,促雄性腺仅由少数细胞组成 ,紧贴

在输精管上 ; Ⅱ期 ,促雄性腺呈片状 ,细胞成团或交联

成索状 ,腺体扩展进入周围的结缔组织 ; Ⅲ期 ,促雄性

腺沿着输精管伸展 ; Ⅳ期 ,促雄性腺捻成索状 ,体积小

于 Ⅱ、Ⅲ期。以上各期促雄性腺的细胞结构具有相应

变化。长额虾 ( Pandalus platyceros) 属于雌雄同体、雄

性先育的种类。按照组织学特征 ,促雄性腺可分为六

期 : Ⅰ期 (A 型细胞) ,促雄性腺未成熟 ,正在增生 ,细胞

很少 ,不易找到 ; Ⅱ期 (B 型细胞) ,细胞活跃 ,细胞核盘

状 ,细胞质增大 ,无液泡 ; Ⅲ期 (C 型细胞) ,细胞核膨大 ,

卵圆形 ,液泡出现 ; Ⅳ期 , (D 型细胞) ,细胞特征与 Ⅲ期

相似 ,但液泡增多 ,同时出现退化的细胞 ; Ⅴ期 ( E 型细

胞) ,促雄性腺萎缩 ,鞘膜增厚 ,细胞核膨大固缩 ,形状

不规则 ; Ⅵ期 ( F 型细胞) ,促雄性腺由空鞘组成 ,细胞很

少 ,细胞核固缩[ 9 ] 。但也有作者认为促雄性腺的发生
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不曾经历显著的变化[ 5 ] 。

2 　超微结构

King[ 5 ]为了探索 A GH (androgenic gland hormone)

的化学性质和阐明 A GH 分泌方式 ,对厚纹蟹 ( Pachy2
grapsus crassipes) 促雄性腺的超微结构进行了研究。结

果表明 ,除了高尔基体中心片层缺乏电子密度物质和

分泌颗粒以外 ,促雄性腺细胞与脊椎动物分泌蛋白质

的细胞相似 :粗面内质网极为发达 ,线粒体有横向扁平

的内嵴 ,多泡体数量丰富 ,内含许多小泡和颗粒。因

此 ,作者推测 A GH 是蛋白质或多肽而不是脂类。Char2
niaux2Cotton[ 8 ]认为 A GH 是通过全泌方式释放的 ,但本

实验未曾发现全泌方式的证据。Payen 等[ 11 ]的研究结

果与 King 相似 :促雄性腺细胞的粗面内质网极为丰富 ,

线粒体成群围核分布 ,有多泡体 , 见图 1。克氏原螯虾

图 1 　蟹类促雄性腺细胞超微结构
(仿 Payen ,1970)

L :脂肪体 ; M :线粒体 ; P :多核糖体 ; r ER :粗面型内质

网 ;Ne :核膜 : Mt :微管 ; Np :核孔 ; Mv :多泡体 ; Pm :质

膜 ; Nu :核仁 ; R :游离核糖体 ; G:高尔基体 ; ML :髓样

小体

促雄性腺细胞有二种类型 :A 型细胞基质电子密度高 ,

线粒体、高尔基体、髓样小体易见 ,粗面内质网层叠排

列 ;B 型细胞基质电子密度低 ,粗面内质网不如 A 型发

达 ,但核周腔很大 ,内含物形状不同 ,宽阔的核周腔可

能与全泌细胞的退化过程有关。目前 ,仍未发现十足

类促雄性腺细胞贮存分泌颗粒的细胞器和分泌过程。

3 　功 　能

自从 Charniaux2Cotton 报道了促雄性腺与甲壳动

物雄性分化和发育有关以来 ,越来越多的实验证实了

促雄性腺对雄性初级、次级性征发育和维持的重要作

用。十足类的促雄性腺首先表现在激发和维持雄性性

征上。众多证据表明 ,对于雌雄同体 ,雄性先育的种

类 ,当雄性阶段结束时 ,促雄性腺则消失。此后 ,生殖

腺发育为卵巢 ,且雌性第二性征也进行发育。若在雌

性阶 段 移 入 促 雄 性 腺 , 雌 性 会 发 生 雄 性 化[ 12 ] 。

Nagamine 等[ 13 ]报道了促雄性腺切除后对罗氏沼虾形

态分化和性别特征的影响 :在发育早期 ,切除促雄性腺

可以完全诱导雌性化 ,出现卵巢、输卵管和雌孔 ;在发

育后期 ,切除促雄性腺 ,只能部分雌性化或不发生雌性

化。当罗氏沼虾雄性附肢尚未形成时切除促雄性腺 ,

则雄性附肢不能发育 ,已出现雄性附肢后切除促雄性

腺 ,雄性附肢不会消失 ,但生长速度减慢。重新移入促

雄性腺后 ,雌性化的罗氏沼虾又可恢复雄性性征和功

能。后来 ,Sagi 等[ 14 ]将切除促雄性腺的表型雌性与正

常雄性交配 ,得到的后代全部为雄性 ; Malecha 等[ 13 ]将

移入促雄性腺的表型雄性与正常雌性交配 ,子代雌性∶

雄性为 312∶1 ,两位作者并推断罗氏沼虾的性别类型为

ZW 型。

此外 ,移植促雄性腺可以使雌性十足类发生性反

转。Nagamine[ 16 ]将促雄性腺移入罗氏沼虾后发现 :首

先雄性附肢发生分化 ,然后出现雄孔和雄性螯足。未

分化出孵育室和产卵刚毛的罗氏沼虾移入促雄性腺 ,

不会出现上述结构。已具备这些特征的罗氏沼虾移入

促雄性腺后 ,这些结构仍然存在 ,不会消失。所有雄性

化个体仍有雌孔 ,有些个体卵巢前部出现精子发生 ,同

时也存在卵子发生 ,但卵黄发生不能完成。性反转能

否成功 ,与受体虾的年龄及雄性化所需的时间密切相

关。小长臂虾 ( Palaemonetes varians) 移入促雄性腺后 ,

经 5 次蜕皮 ,可以观察到外部性征发生雄性化 ,分化产

生的雄性附肢的刚毛数目和类型与雌性不同[ 17 ] 。Lee

等[ 18 ]将促雄性腺移入雌性日本绒螯蟹 ( Eriochei r

japonicus) ,结果雌蟹出现雄性特征 :雄性交配肢发育 ,

第 3～5 腹肢退化。

Joshi 和 Khanna[ 6 ]报道 ,溪蟹 ( Potamon koolooense)

促雄性腺的变化与精巢周期平行相关。当促雄性腺达

到最大 ,细胞最活跃时 ,精巢刚好启动精子发生。当精

巢进行细胞分裂和精子发生时 ,促雄性腺逐渐缩小。

表明促雄性腺对精巢活动有直接影响 ,但鲸螯虾的情

况不同 :当促雄性腺开始增大时 ,精巢活动已经开始 ,
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精巢活动大大早于促雄性腺。因此推测 ,促雄性腺在

增生前和增生期间 ,能够分泌足够的 A GH 激发精巢成

熟和精子发生。只有 A GH 水平进一步提高时 ,才能激

发雄性生殖肢的分化[ 8 ] 。一般认为 ,精子发生需要

A GH的存在 ,精子发生的强度与 A GH 水平直接相

关[ 19 ] 。然而 ,有些爬行亚目种类的精子发生一旦被激

发 ,在缺乏 A GH 时 ,仍可持续进行[ 20 ] 。Lee 等[ 18 ]的研

究结果与前人相似 :当日本绒螯蟹内外性征发生分化

时 ,仍未发现促雄性腺的存在。因此设想 ,在性未分化

的十足类雌雄个体体内 ,促雄性腺虽未成为腺体 ,但已

分散存在。在遗传雄性个体 ,随着雄性决定基因的激

活 ,分散的促雄性腺细胞发育成为腺体。

4 　神经内分泌

411 　神经激素　位于眼柄的 X 器官2窦腺复合体产生

的激素对多种重要的生理活动均有调控作用 , Panouse

首次证实了切除眼柄能够加快性腺发育 ,说明眼柄存

在 GIH(gonad2inhibiting hormone) [ 21 ] 。此后 ,这一现象

几乎在所有十足类都有发现。滨蟹 ( Carcinus m aenas)

两侧眼柄被切除后 ,则促雄性腺增生 ,促雄性腺细胞增

大 ,细胞质液泡化 ,性腺提早成熟[ 22 ,24 ] 。Hoffman[ 24 ]报

道了长额虾 ( Pnadalus platyceros) 促雄性腺的消失与眼

柄的关系 :在促雄性腺活跃期 ,切除眼柄 ,促雄性腺不

发生明显变化 ,但在促雄性腺萎缩期 ,精巢转为卵巢时

切除眼柄 ,则促雄性腺细胞与活跃期相似 ,仍为高柱

状。表明促雄性腺接受眼柄的调控作用。Joshi 和

Khanna [ 6 ]认为 ,切除眼柄 ,注射眼柄提取液和促雄性

腺提取液对性腺有无影响 ,与眼柄、促雄性腺活性及精

巢周期有关。Otsu[ 25 ]发现 , GIH 既无种类特异性 ,也无

性别特异性。多种十足类的 GIH 已被提纯 ,化学性质

是多肽 ,但不同作者报道的分子量相差很大[ 26～28 ] 。

另一种与甲壳动物繁殖相关的神经激素是由脑、

胸神经节分泌的 GSH ( gonad2stimulating hormone) 。

Touir 发现前脑激素对维持雄性生殖系统的完整性是

必需的 ,缺少这种物质 ,则性腺退化 ,性别反转。如灼

烧前脑 ,导致促雄性腺和精巢退化 ,将前脑移入灼烧过

的雄性个体 ,能阻止促雄性腺退化[ 1 ] 。此后 Eastman2
Reks等[ 29 ] 、Kulkarni 等[ 30 ]证实了 GSH 对性腺的促进

作用和脑、胸神经节是 GSH 释放的来源。Gupta 等[ 31 ]

报道了束腹蟹 ( Paratelphusa hydrodrom us) 精巢活动减

弱是由血淋巴中 GIH 滴度上升 , GSH 和 A GH 滴度下

降造成。一般地 , GSH和 GIH 是通过促雄性腺再作用

于精巢的[ 12 ] 。但 Payen[ 32 ]认为 ,神经激素可以通过促

雄性腺作用于精巢 ,也可以直接作用于精巢。Rangnek2

er等[ 33 ] 切除头胸甲长度 315～ 510 cm 的锯缘青蟹

( Scylla serrata) 的眼柄 ,发现促雄性腺增生、精巢增大。

但注射脑、胸神经节提取液 ,对精巢没有影响 ,表明

GSH的功能与精巢周期有关。目前 , GSH 的化学结构

尚不清楚 ,日本对虾 ( Penaeus japonicus) GSH 的分子量

比 GIH 小 ,约为 1 000～2 000 u ,也是多肽[ 34 ] 。

412 　神经递质　近年来 ,神经递质对性腺发育的作用

逐渐受到重视 ,离体与在体实验都阐明了神经递质通

过造雄腺对性腺起着间接调控的作用。Fingerman[ 35 ]

总结了几种神经递质对性腺发育的调控作用 :52羟色胺

(52HT) ,红色素聚集激素 ( RPCH) 促进精巢发育 ;多巴

胺 (DA) ,甲硫氨酸2脑啡肽 ( Met2EN K) 却抑制精巢成

熟。见图 2。

图 2 　神经递质对精巢的调控作用
(仿 Fingerman ,1997)

DA :多巴胺 ; 52HT : 52羟色胺 ; RPCH : 红色素聚集激素 ;

Met2EN K: 甲硫氨酸2脑啡肽 ; GSH : 性腺刺激激素 ;Andro2

genic gland : 促雄性腺 ; Testis : 精巢 ; GIH : 性腺抑制激素 ;

实线箭头 :促进作用 ;虚线箭头 :抑制作用
　

5 　展 　望

近 50 年来 ,十足类促雄性腺的研究已经积累了相

当的成果资料 ,但仍有一些问题有待人们进一步深入

研究。如 (1)激素化学结构 ,十足类 GSH 和 GIH 的分

离提纯已有报道 ,但不同作者所得的分子量相差量很

大。A GH 在等足类是蛋白质激素[ 36～38 ] ,激素提纯是

定位分泌组织和检测激素水平的前提 ,意义重大 ,十足

类 A GH 分离提纯工作有待进一步深入开展。(2) 激素

的分泌方式 ,对靶器官的作用机制 ,以及激素之间的调

控作用尚待进一步研究。(3) 由于十足类神经内分泌

器官超微结构的研究很少 ,眼柄、脑、胸神经节等处的

神经支配方式和神经递质的分布尚不清楚 ,今后这方
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面的研究应有所突破。(4)软甲亚纲 ,仅见鲸螯虾 ( Or2
conectes nais) 和等足类 ( S phaerom a serratum ) 报道促雄

性腺存在神经支配[ 8 ,39 ] ,十足类促雄性腺的神经支配

情况及神经纤维功能类型的研究 ,也是值得注意的。
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鸟类婚配制度的生态学分类

倪喜军 　郑光美 　张正旺
(北京师范大学生命科学学院　北京　100875)

摘要 :在 Emlen 和 Oring 鸟类婚配制度生态学分类系统[ 1 ]的基础上 ,根据近年来鸟类行为生态学研究的

成果 ,对鸟类的婚配制度进行了补充分类 ,并强调了应以进化稳定策略的观念来认识鸟类的婚配制度。

补充的鸟类婚配制度生态类型包括 :合作型一雄一雌制 (cooperative monogamy) 、临界型一雄一雌制
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