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　　摘要：克氏原螯虾是世界上分布最广、养殖最普遍的淡水螯虾。该虾肉味鲜美、营养丰富，深受国内外市场欢迎，
消费量巨大。克氏原螯虾具有广阔的产业化前景，然而苗种供应不足的问题一直制约着克氏原螯虾产业的可持续发

展。因此，规模化的人工繁殖是克氏原螯虾产业化的起点和突破口。本文概述了克氏原螯虾胚胎发育的形态结构变

化、生化组成及营养代谢、酶活研究、分子和组学研究以及生态因子对克氏原螯虾胚胎发育的影响，并且概述了胚胎离

体孵化的相关技术进展，探讨了克氏原螯虾离体孵化的思路和方法以及对未来克氏原螯虾育种的展望。
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　　克氏原螯虾（Ｐｒｏｃａｍｂａｒｕｓｃｌａｒｋｉｉ）别称淡水龙
虾、小龙虾，隶属于甲壳纲（Ｃｒｕｓｔａｃｅａ）螯虾科
（Ｃａｂａｒｉｄａｅ），现已分布至全国十几个省市，成为归
化于我国自然水体的一个种［１－３］。克氏原螯虾生长

迅速，在池塘养殖条件下，幼虾５～６个月即可达性
成熟［４］。自２０世纪９０年代以来，随着克氏原螯虾
消费量的快速增加，其经济利益和营养价值逐渐被

人们了解，野生虾被狂捕滥捞，使其资源急剧下降。

目前，克氏原螯虾的野生资源已远远不能满足市场

的需求，人们对克氏原螯虾消费需求的快速上升加

速了其养殖业的发展，其人工养殖与苗种繁育受到

人们的广泛重视［５］。

克氏原螯虾是当今世界范围内最主要的淡水

螯虾养殖种类，其产量占所有螯虾产量的 ７０％ ～
８０％［６－８］。目前来说，克氏原螯虾的人工繁殖技术

已基本成熟，但规模化苗种繁育技术尚未突破，尤

其是苗种问题无法得到有效解决。苗种的紧缺制

约了克氏原螯虾规模化养殖的发展，克氏原螯虾苗

种可控化、规模化生产势在必行［９－１１］。

克氏原螯虾的受精卵及第一期幼体都要附着

在母体的腹肢上，故人工孵化时需精心饲养抱卵

虾，科学调节水质，这不仅增加了亲虾的管理成本，

并且不能保证孵化虾苗的可控性。若能将克氏原

螯虾受精卵离体孵化，则可减少抱卵虾的饲养管理

成本，实现低成本、可控化、规模化、高效益培育虾

苗。因此，掌握克氏原螯虾胚胎发育过程，了解其

胚胎发育所需要的条件，分析提高离体孵化率及成

活率的措施，针对性地开展克氏原螯虾的离体孵育

技术研究变得极为重要。

１　胚胎发育的研究进展

１．１　受精作用和胚胎形态结构
克氏原螯虾受精卵形成之前，精子发生在输精

管中，包括精子原体转化为精子的一系列事件。克

氏原螯虾精子细胞的组织结构与其他动物群体中

典型的鞭毛精子有显著差异。在研究充分的十足

目动物中，精子不仅不典型，而且不能运动［１２］。

Ｎｉｋｓｉｒａｔ等对螯虾科叉肢螯虾属（Ｏｒｃｏｎｅｃｔｅｓ）、原螯
虾属（Ｐｒｏｃａｍｂａｒｕｓ）和螯虾属（Ａｓｔａｃｕｓ）３属精子的超
微结构进行了观察比较。顶端带的形成、顶体穗的

存在或突出是精子成熟的标志。克氏原螯虾精囊

由包裹着３层精囊壁的精子团组成，精囊中间层的
基质呈网状，其中的颗粒释放出内容物。随着受精

的开始，精囊壁被雌性腺体的釉状分泌物溶解，胞

外包膜、质膜和膜片等被除去，精子从顶体前部释

放出成束的丝［１３］。此外，精子从包膜中释放后形成
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细丝／水滴结构，有助于克氏原螯虾（非运动精子动
物的代表）卵子 －精子的结合，形成受精卵［１４］。也

有研究显示，克氏原螯虾的卵母细胞被第１层包膜
所包围，其皮层内有３种类型的囊泡，受精卵活化过
程中，形态发生了广泛的变化。受精时，克氏原螯

虾卵子的皮层反应至少持续２４ｈ。其卵子的受精外
壳由第１层和第２层包膜组成，分别由卵巢和皮层
反应构成。此外，还发现克氏原螯虾卵母细胞的附

着柄来源于卵母细胞的第１层包膜［１５］。

克氏原螯虾的生活史从受精卵开始，紧接着是

胚胎发育，达到性成熟后繁衍后代，最后衰老死亡。

克氏原螯虾产卵量较少（２００～８００粒），单个卵粒较
大，卵径达２．０ｍｍ。其胚胎发育速度较快，受精卵
经６～１０周可孵出幼苗，幼苗吸附于母体１～２周，３
周后可独立生活，从孵出到幼虾要经过１１次蜕壳，
幼虾再经过多次蜕壳才能达到性成熟［１６］。其胚胎

发育过程的分期并没有一个统一的划分方法。目

前，大多数研究中将克氏原螯虾的胚胎发育划分为

９期，即受精卵期（ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｄｅｇｇｓ）、卵裂期（ｃｌｅａｖａｇｅ
ｓｔａｇｅ）、囊胚期（ｂｌａｓｔｕｌａｓｔａｇｅ）、原肠期（ｇａｓｔｒｕｌａ
ｓｔａｇｅ）、前无节幼体期（ｅｇｇ－ｎａｕｐｌｉｕｓｓｔａｇｅ）、后无节
幼体期（ｅｇｇ－ｍｅｔａｎａｕｐｌｉｕｓｓｔａｇｅ）、复眼色素期（ｅｙｅ
ｐｉｇｍｅｎｔｓｔａｇｅ）、预备孵化期（ｐｒｅｈａｔｃｈｉｎｇｓｔａｇｅ）和孵
化期（ｈａｔｃｈｉｎｇｓｔａｇｅ）［１６－１７］，也有研究将其划分为７
期［１８－１９］和１２期［２０－２２］。当心跳频率约为２００次时，
幼体很快破壳而出，即为第１期幼体。初孵幼体体
型与成体基本相同，腹部卷曲，活动能力很弱，依靠

卵黄为营养物质，附着在母体腹足上生活。第１期
幼体须附着在母体上 １５ｄ左右，期间完成 ２次蜕
壳，将卵黄完全消耗殆尽，待环境条件适宜，才完全

脱离母体，在水中营自由生活［１７］。

克氏原螯虾胚胎发育过程中，其胚胎颜色产生

了一系列变化。最初受精卵为橄榄绿色，随后颜色

加深，囊胚期呈灰绿色，原肠期胚胎呈灰褐色，随后

的几个发育时期，胚胎颜色依次呈棕褐色、红褐色、

暗红色。这种胚胎外部颜色的变化与其胚胎不同

发育阶段具有一定的对应性。许多淡水螯虾类的

胚胎发育均呈现类似的颜色变化［２３－２４］。从卵的颜

色变化可以进一步判断其所处的发育时期，有利于

指导克氏原螯虾的人工育苗生产。

１．２　胚胎的生化组成及营养代谢
通常甲壳动物受精卵的卵黄中含有丰富的可

供胚胎发育所需的蛋白质、脂类和碳水化合物，而

蛋白质是卵黄中含量最高的物质之一，在胚胎发育

过程中不仅是构成组织的物质基础，也是维持胚胎

发育新陈代谢的重要能源物质。研究表明，甲壳动

物抱卵孵化的过程中，主要依靠卵子成熟过程中所

积累的卵黄提供结构和能量物质，亲本和胚胎之间

不存在营养物质交换［１－２］。近１０年来，对甲壳动物
胚胎发育营养需求的研究有很多，包含甲壳动物对

脂质、脂肪酸、蛋白质、碳水化合物、类胡萝卜素、维

生素和矿物质等的营养需求［２５］。

戴颖在克氏原螯虾胚胎发育的研究中指出，可

溶性蛋白质含量在胚胎发育过程中总体呈下降趋

势，胚胎发育早期快速降低，从受精卵期到原肠期

下降了２４％，这可能是因为早期的细胞分裂须要消
耗大量卵黄中的蛋白质，以及为胚胎发育提供组织

或器官的构建物质，而在随后的发育期中可溶性蛋

白质含量下降比较缓慢，表明胚胎已进入胚胎组织

或器官的形成阶段［１９］。这与姚俊杰在罗氏沼虾

（Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ）胚胎发育主要营养物质
代谢的研究中发现的可溶性蛋白含量变化类似，可

溶性蛋白含量随着胚胎发育的进行逐渐降低［２４］。

研究中还发现，总蛋白的含量也呈下降趋势，表明

蛋白质是主要的能源物质，卵内营养物质应该进行

着异化和同化作用，一部分的蛋白质用于构建组织

和器官，另一部分的蛋白质则被分解，为胚胎提供

能量［１９］。罗文对红螯螯虾（Ｃｈｅｒａｘｑｕａｄｒｉｃａｒｉｎａｔｕｓ）
胚胎营养代谢的研究和田华梅等对中华绒螯蟹

（Ｅｒｉｏｃｈｅｉｒｓｉｎｅｎｓｉｓ）的研究也得到了类似的结果，即
红螯螯虾和中华绒螯蟹胚胎发育过程中，蛋白质含

量随着胚胎发育的进行而不断下降。在中华绒螯

蟹的整个胚胎发育过程中，在对几种水解酶的活力

测定中发现，蛋白质水解酶和胃蛋白酶的比活力远

远高于脂肪酶的比活力，因此表明蛋白质不仅是作

为中华绒螯蟹胚胎发育的结构物质，而且也是主要

能源物质［２６－２７］。

董卫军研究发现，克氏原螯虾的胚胎发育与其

他甲壳动物相类似，随着胚胎发育的进行，构成组

织和器官的细胞增多，水分含量呈上升趋势，发育

到孵化期达到最高点，增加了自身的体积，以便突

破卵膜，从卵内孵出［２８］。在克氏原螯虾胚胎发育过

程中，总糖含量基本呈下降趋势。总糖在克氏原螯

虾整个胚胎发育阶段总体含量偏低，这说明它不是

克氏原螯虾胚胎发育的主要能源物质。卵裂期、原

肠期总糖含量快速下降，可能与糖参与形成各种蛋
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白质、脂类复合物有关；无节幼体期糖含量回升可

能是为以后甲壳的形成做准备，而随着甲壳的形成

消耗，到最后时期糖含量又逐渐下降［２８］，这与姚俊

杰等的研究结果［２４，２９］类似。克氏原螯虾胚胎发育

过程中，氨基酸含量的变化呈抛物线状，即从受精

卵期、卵裂期到孵化期，氨基酸含量先上升后下降，

在必需氨基酸中异亮氨酸的含量很高，非必需氨基

酸中谷氨酸的含量最高。但在胚胎发育的代谢组

学研究中，氨基酸易转化成其他物质，因此变异系

数较大。董卫军的研究表明，克氏原螯虾各期胚胎

发育过程中，脂肪酸的组成结构没有显著变化，其

中单不饱和脂肪酸（ＭＵＦＡ）含量最高，其次为多不
饱和脂肪酸（ＰＵＦＡ），饱和脂肪酸（ＳＦＡ）含量最
低［２８］，这与姚俊杰对罗氏沼虾胚胎发育的研究结果

有所不同，在罗氏沼虾中，油酸是主要的能源物

质［２４］。由此可见，虾类胚胎中主要脂肪酸的组成含

量存在种间差异，这可能与不同虾类所经历的胚胎

发育时间的长短有关。

营养对十足目甲壳动物性腺成熟、繁殖性能及

胚胎发育等具有至关重要的作用，营养不足会导致

性腺不成熟，精子和卵子的质量变差，进而影响胚

胎发育。Ｍｕｚａｆｆｅｒ等通过分析输精管和精包囊中的
精子数、精子活力、精包囊大小等参数，来确定十足

纲甲壳动物精子质量，进而阐述影响十足目甲壳动

物精子产生和精子质量的因素，如精巢营养对甲壳

动物性腺成熟和精子质量具有不可或缺的作用［３０］。

Ｏｒａｐｏｒｎ等研究比较了野生斑节对虾（Ｐｅｎａｅｕｓ
ｍｏｎｏｄｏｎ）与饲料喂养的斑节对虾中花生四烯酸
（ＡＡ）、二十碳五烯酸（ＥＰＡ）和二十二碳六烯酸
（ＤＨＡ）的含量以及繁殖性能对比。结果发现，野生
斑节对虾的精子囊中ＡＡ含量高于人工饲料喂养的
对虾。天然活饲料的一个显著特点是具有较多的

长链脂肪酸，即ｎ３和ｎ６高不饱和脂肪酸（ＨＵＦＡ），
高不饱和脂肪酸参与生殖和神经系统的发展、生物

膜的生产、类固醇激素的合成和卵黄形成。在所有

的自然生物体中，多毛纲动物（Ｐｏｌｙｃｈａｅｔａ）被认为是
最好的天然饵料，多毛纲不仅含有高水平的蛋白

质、脂类和 ＨＵＦＡ，而且还具有几种激素活性化合
物。但是，生产多毛纲作为饲料来源并不总是可靠

的，存在营养价值波动、可能的疾病传播、自然栖息

地和动物数量减少、日益上涨的价格等问题。该研

究模拟了多毛纲动物的营养特性，特别是其油脂含

量的实用膳食，建立了一种促进对虾繁殖成熟的配

方饲料。结果显示，ＡＡ（而不是 ＤＨＡ）对雄虾生殖
组织发育成熟具有促进作用。精子囊中 ＡＡ水平显
著对虾的精子总数较多。饲料中脂肪酸的不平衡

会对繁殖产生负面影响，会造成异常精子比例较

高，活精子比例较低。在饲料中寻找最佳 ＡＡ浓度
对提高对虾雄性繁殖质量有重要意义［３１］。这与

Ｂｉｎｈ等对海洋多毛纲动物提取物对日本对虾
（Ｍａｒｓｕｐｅｎａｅｕｓｊａｐｏｎｉｃｕｓ）卵巢成熟及组织脂质成
分［３２］影响的研究类似。该研究表明，日粮中添加海

洋多毛纲动物提取物 ｎ３高不饱和脂肪酸对日本对
虾卵巢成熟至关重要，多毛纲中脂质提取物对日本

对虾卵巢成熟最有效，以游离氨基酸和多肽为主的

可溶性提取物次之［３２］。Ｘｕ等对膳食油脂来源对中
国对虾（Ｐｅｎａｅｕｓｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）育苗繁殖力、卵孵化力及
脂肪酸组成的影响进行了研究，结果表明，以猪油

饲粮喂养的中国对虾繁殖能力差、卵孵化率低。饲

喂亚麻籽和玉米油日粮的产卵率有所提高，然而，

孵化性没有明显改善。以凤尾鱼油饲粮喂养，其繁

殖力和卵孵化力均有显著提高。以凤尾鱼油为唯

一膳食脂质的对虾中ｎ３高不饱和脂肪酸含量最高。
结果表明，ｎ３高不饱和脂肪酸在甲壳动物繁殖过程
中可能发挥着不同的和特定的作用，必须包含在繁

育饲料中［３３］。

１．３　胚胎发育的酶活性研究
克氏原螯虾以抱卵的方式进行孵化，而抱卵孵

化虾蟹的胚胎发育仅依靠自身储存的丰富卵黄作

为营养物质，在胚胎发育过程中卵黄物质的分解、

运输和利用与酶的种类及活性变化密切相关。戴

颖研究发现，克氏原螯虾胚胎中的４种消化酶（胃
蛋白酶、胰蛋白酶、淀粉酶、脂肪酶）从受精卵期开

始就有活力，表明母体在卵母细胞形成过程中已将

相关的酶或卵源性ｍＲＮＡ转运并储存在卵黄中，能
为胚胎发育早期卵内物质的水解提供保障［１９］。胚

胎发育的基因调控受卵源性 ｍＲＮＡ和自身合子基
因的双重影响，在胚胎发育初期主要依赖卵源性

ｍＲＮＡ合成各种蛋白质，而合子基因影响甚微。然
而，随着胚胎发育的不断深入，卵源性 ｍＲＮＡ持续
消耗，母体提供的相关酶类随之减少，而此时的胚

胎尚未形成完整的消化系统，自身不能合成相关酶

类，从而导致随后的发育期（卵裂和囊胚期、原肠

期）胃蛋白酶活性不断降低。原肠期后随着细胞快

速分化和组织、器官的出现，尤其是肝胰腺及消化

系统的逐渐形成，胃蛋白酶的比活力出现小高峰，
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胰蛋白酶的比活力达到最高值，这与姚俊杰对罗氏

沼虾的研究结果［２４］类似，胃蛋白酶活力原肠期最

低，随后的胚胎发育时期里胃蛋白酶活力逐渐上

升。此外，胃蛋白酶和胰蛋白酶活力在出膜前期的

升高，表明胚胎已为幼体的摄食作好准备，这也表

明消化酶的产生是受基因控制而不是饵料刺激

所致［１９］。

此外，在克氏原螯虾胚胎发育过程中，淀粉酶

有活力，且酶活性有显著变化，原肠期最高，其他时

期活性都较低且活力相差不大，原肠期后，３种比活
力较高的消化酶（淀粉酶、类胰蛋白酶和胃蛋白酶）

活性都有较明显的下降，其原因可能是随胚胎发育

卵源性ｍＲＮＡ持续消耗，而合子本身合成的 ｍＲＮＡ
较少，尚未完全发挥功用，以及消化系统尚未发育

完善，即胚胎自身还不能合成相关酶类，导致随后

的胚胎发育阶段酶活性不断下降。综合来看，整个

胚胎发育过程可以根据生化物质和酶类活力变化

分为 ２个阶段：母型控制阶段和合子型控制阶
段［１９］。这与赵艳民对日本沼虾胚胎发育的研究类

似［２９］。该研究对日本沼虾胚胎发育过程中４种消
化酶类胰蛋白酶、胃蛋白酶、淀粉酶和纤维素酶活

性进行了测定。其中，类胰蛋白酶和胃蛋白酶在受

精卵期就已经表现出比较强的活性，随着胚胎发育

至原肠期，２种消化酶活力达到最高，随着母源
ｍＲＮＡ逐渐被合子型基因所取代，消化酶活性开始
下降，直到后无节幼体期开始，有所升高［２９］。

Ｍｏｈｄ等对罗氏沼虾幼体发育过程中消化酶活
性的变化研究显示，罗氏沼虾早期幼虫为专食肉食

性，罗氏沼虾幼体发育过程中消化酶的活性似乎与

肝胰脏的发育过程具有一致性［３４］。Ｇｅｎｏｄｅｐａ等对
青蟹（Ｓｃｙｌｌａｓｅｒｒａｔａ）胚胎发育期间和新孵化幼体饥
饿后的主要消化酶进行了研究，结果发现，脂质是

青蟹胚胎发育早期利用的第１个能量储备，这可以
从酯酶活性早期显著增加而淀粉酶和蛋白酶活性

相对较低且稳定可以看出。随着现成的脂质储备

逐渐枯竭，不足以满足胚胎发育末期日益增加的能

量需求，蛋白质和某种程度上的碳水化合物被越来

越多地利用。这可以通过酯酶活性水平来证明，与

蛋白酶和酯酶活性在胚胎发育的最后阶段显著增

加相一致［３５］。这些结果强调了脂质储备在青蟹胚

胎发育中的重要性，以及适当均衡的营养和管理的

重要性，以确保这些储备的积累，以生产高质量的

青蟹苗种。

１．４　生态因子对胚胎发育的影响
甲壳动物生境（生态因子）对甲壳动物的生长

和胚胎发育具有至关重要的作用。在自然环境下，

甲壳动物在特定的季节，水温、光照周期、盐度等生

态环境适宜的时候，其性腺才会成熟，会储藏能量

交配产卵，集中繁育后代；当环境恶劣时，甲壳动物

的性腺可能发育残缺或营养不良，出现交配少、产

卵率低、孵化率低等情况。关于生态因子对甲壳动

物胚胎发育影响的研究已经有很多。徐加元在物

理因子对克氏原螯虾繁殖和生长的研究中指出，健

康虾类亲本的性腺发育、繁殖力、受精率、胚胎孵化

及其后续自营养阶段幼体的质量和存活率不仅与

其所处生态环境中的物理因子息息相关，还与亲本

的营养状况关系密切相关，该研究表明，在水温、光

周期和饲料组成的３个因素中，对雌虾成活率的影
响大小顺序为水温＞饲料组成 ＞光周期；对雌虾性
腺发育的影响大小顺序为饲料组成 ＞水温＞光周
期［３６］。可见水温和光照周期不仅对克氏原螯虾性

腺发育有影响，甚至会造成克氏原螯虾死亡。

王庆等通过增加水温来刺激克氏原螯虾性腺

发育及交配抱卵，结果显示，经过３８ｄ的加温刺激，
在２６℃下陆续观察到抱卵，而１８℃以下未观察到，
但该水温能促进雌虾卵巢发育。雌虾经加温刺激

后所抱卵在１８、２１、２６℃水温下均能正常孵化出幼
虾，而且孵化所需时间随着温度的提升而缩短［３７］。

这与李庭古等的研究类似，在一定温度范围内

（２０～３０℃），温度越高，孵化时间越短［２２，３８］。Ｊｉｎ
等在通过控制水温优化克氏原螯虾繁殖性能和胚

胎发育的研究中同样指出，控制水温是诱导产卵和

优化胚胎发育以提高克氏原螯虾产量的有效途

径［３９］，这对可持续水产养殖具有重要意义。在该研

究中，提高克氏原螯虾繁殖性能的最佳温度为２１～
２５℃，而胚胎发育的最佳温度为２５℃，可以缩短胚
胎发育时间，避免胚胎异常和死亡，同时还建立了

一个依赖于温度的发育模型［３９］。这与 Ｃａｒｍｏｎａ－
Ｏｓａｌｄｅ等的研究类似，温暖的水温能够加速克氏原
螯虾产卵和胚胎发育［４０－４１］。甲壳动物的生长、脱

皮、生殖无不受光照和温度的影响与调控，越是低

等动物，受光照和温度的影响越大［４２］。宋光同等研

究了光照度对克氏原螯虾繁殖效果的影响，结果表

明，利用遮阳网将白天光照度调控在１００ｌｘ以下时，
克氏原螯虾的抱卵率显著高于对照组（２．５倍）［４３］。
这与强晓刚等利用水草等遮蔽物促进克氏原螯虾
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繁殖、受精卵孵化具有一致性［４４－４５］。张龙岗等研究

了光照和饵料对克氏原螯虾亲虾性腺发育的影响，

结果显示，光照和饵料对克氏原螯虾雌虾的性腺发

育均具有重要影响。在这２个试验因子中，饵料对
克氏原螯虾性腺发育影响最大，光照的影响次之。

在投喂动物性饵料的２组中，遮光组的克氏原螯虾
性腺系数（４．０２％）要明显高于不遮光组（３．５８％），
而投喂颗粒配合饵料的试验组中没有遮光的池塘，

克氏原螯虾性腺成熟系数也是最低的（２．３４％）。
光照时间太长会降低克氏原螯虾雌虾的性腺成熟

系数，说明过长的光照会抑制雌虾的性腺发育［４６］。

这一研究结果与罗文等对红螯螯虾的研究结果相

类似，该试验结果同样佐证，相同投饵条件下，设置

遮阳网有利于克氏原螯虾性腺的发育［４７－４８］。

国外也有关于生态因子对甲壳动物影响的研

究，Ａｉｋｅｎ对温度和光周期对克氏原螯虾卵巢成熟
和产卵的影响进行了更进一步的研究，结果表明，

中枢神经系统组织中存在一种刺激排卵的物质，一

些迹象表明，神经分泌与季节性生殖活动之间存在

相关性，只有当温度和光周期在规定的时间内达到

适当比例时，才能保证克氏原螯虾卵巢完全成熟并

产卵［４９］。这在Ｆａｎｊｕｌ－ｍｏｌｅｓ等对光周期和光强度
变化对克氏原螯虾耗氧量、乳酸浓度和行为的影响

研究中也得到证明，光对控制行为和代谢功能的神

经和内分泌结构有影响［５０］。Ａｒｄａｖａｎ等在光周期影
响雄性细趾小螯虾（Ｐｏｎｔａｓｔａｃｕｓｌｅｐｔｏｄａｃｔｙｌｕｓ）的配子
产生、蛋白质和脂质代谢的研究中发现，黑暗会增

加雄性细趾小螯虾的配子产量，长光照则会降低配

子的产量。此外，恒定的光照会提高肝胰脏的总蛋

白含量，光周期影响肝胰脏的氨基酸和脂肪酸

谱［５１］。这与Ｈａｒｌｉｏｇ̌ｌｕ等在黑暗（无光照条件）对淡
水螯虾交配和产卵时间影响的研究中类似，黑暗

２４ｈ无光照条件下，雌性淡水螯虾产卵率较高，交
配和产卵时间要早于其他暴露于光照下的组［５２］。

盐度、ｐＨ值、密度、农药残留等也会对克氏原螯
虾的胚胎发育产生影响，ｐＨ值、盐度和碱度之间还
有毒性共同作用。李庭古在盐度对克氏原螯虾孵

化率的影响研究中发现，克氏原螯虾受精卵孵化过

程中对盐度要求较为严格，盐度高低直接影响克氏

原螯虾受精卵胚胎的渗透压调节。盐度低于４时，
克氏原螯虾受精卵孵化率较高且稳定。高于此盐

度时，随着盐度升高，孵化率急剧下降，盐度１０时无
幼体孵出。由试验数据可知，克氏原螯虾受精卵孵

化的适宜盐度范围为０～４［２２］。Ｂａｒｋｉ等研究了雌性
红爪小龙虾（Ｃｈｅｒａｘｑｕａｄｒｉｃａｒｉｎａｔｕｓ）在拥挤的小罐
孵化场条件下的密度极限。结果表明，繁殖的红爪

雌性小龙虾对大范围密度的拥挤不太敏感。在室

内孵化场条件下，孵化密度高于 ６０只／ｍ２是可行
的［５３］。Ｖｏｇｔ研究发现，在克氏原螯虾胚胎时期，将
卵暴露于甲基睾丸素中，会降低孵化成功率和生

长，并引发致畸效应［５４］。

１．５　分子和组学研究
随着传统遗传学、分子生物学及电镜技术等现

代研究方法的引入，从分子结构和组学层面对于甲

壳动物胚胎发育的研究成为了热点。Ｊｉａｎｇ等对克
氏原螯虾的转录组分析，从小龙虾睾丸和卵巢文库

中共获得１１３４９９３条高质量序列，揭示了参与性腺
发育的基因（卵黄蛋白原、周期蛋白 Ｂ、周期蛋白依
赖性激酶２、Ｄｍｃ１和泛素等）［５５］。这些数据将有助
于发展人工调控克氏原螯虾繁殖的新思路。Ｋａｎｇ
等研究了来自克氏原螯虾卵巢的转录组信息，共读

取了３１０８０１３３个基因，组装了 ６９２６１个基因序
列，获得了卵巢的深度覆盖转录组测序数据。对

ＰｃＲＤＨ１１基因进行敲除，可导致克氏原螯虾卵巢中
的卵黄蛋白原（Ｖｇ）和卵黄蛋白原受体（ＶｇＲ）表达
水平降低，导致胚胎发育停滞［５６］。Ｎｇｅｒｎｓｏｕｎｇｎｅｒｎ
等研究了斑节对虾卵巢中促性腺激素释放激素

（ＧｎＲＨ）对卵巢成熟的影响，发现促性腺激素释放
激素促进了虾的受精和产卵，促性腺激素释放激素

可能是高度保守的肽，在诱导虾卵巢成熟的过程中

发挥着重要作用［５７］。

２　克氏原螯虾胚胎离体孵化技术的发展

克氏原螯虾胚胎离体孵化是将亲虾与受精卵

分离，然后对受精卵给予特定的孵化条件，使之破

膜成为幼虾的过程。目前，克氏原螯虾胚胎离体孵

化的相关研究并不多。对日本米虾胚胎发育及离

体孵化的研究中，将各时期的胚胎分别置于自制的

离体孵化装置中，同时在孵化装置的玻璃缸中放入

胚胎发育至相应时期的抱卵亲虾，孵化期间盐度为

１７．０±１．０，温度为（２５．５±１．０）℃。结果显示，各
期离体胚胎均能孵化出幼体，但膜内蟤状幼体期离

体胚胎孵化率最高，为（８０．７±２．４）％，与非离体孵
化的对照组（７９．１±４９）％相比，二者差异不显著。
卵裂期离体胚胎孵化率最低，为（２８．２±２．６）％，与
对照组差异显著。其中，温度对离体胚胎孵化时
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间、孵化率和离体孵化出幼体的质量具有影响。在

１５．０～３２．５℃范围内，随着水温升高孵化时间逐渐
缩短。但温度高于２９．０℃时，孵化出的幼体变态率
开始下降［５８］。

波纹龙虾（Ｐａｎｕｌｉｒｕｓｈｏｍａｒｕｓ）胚胎的离体培养
及发育观察的研究结果表明，各期胚胎在相同条件

下分别进行离体培养，均能孵化出健康幼体。卵裂

期、原肠期、中眼色素形成期、复眼色素形成期和心

跳期的胚胎平均孵化率依次为 ３５．０％、３８．４％、
５４６％、７１．０％和８０．０％［５９］。可见，初始培养胚胎

越接近出膜期，其孵化率越高。中华绒螯蟹胚胎离

体孵化方面也有研究，将中华绒螯蟹不同发育期的

胚胎从腹肢基部剪下后在室温下孵化。结果表明，

处于卵裂期、囊胚期和原肠期的胚胎离体孵化率

（４２．１６％ ～５４．９０％）无显著性差异；从原肠期开
始，离体孵化的孵化率随着离体时间的缩短呈升高

的趋势，即眼点期（６８．９５％ ±５８９％）和心跳期
（７７．４７％ ±５．４５％）极显著高于前３个时期，对外
界环境的适应性也增强。试验证明，剪掉抱卵腹肢

进行胚胎离体孵化，不但促进了亲蟹卵巢的快速发

育，而且还降低了投喂、调节水质等费用［６０－６１］。

随着对各种生态因子如水温、光照、盐度、营养

等的深入研究，为摸索克氏原螯虾胚胎发育过程最

适宜的外在条件提供了理论基础。而克氏原螯虾

胚胎发育过程中形态结构、生理变化的研究，展示

了其中物质能量的转移变化。对胚胎发育过程中

各种激素的研究，能为控制诱导繁殖产卵和胚胎发

生提供理论支撑。对卵巢发育和胚胎发生中分子

生物学的研究，揭示了甲壳动物卵巢发育的分子调

控机制，同时，将有助于开发人工调节克氏原螯虾

繁殖产卵的新技术。这些外在条件和内在机制的

研究都将为选择离体培养时期、找到最适的生态因

子、提高孵化率和成活率提供理论支撑。

３　趋势与展望

甲壳动物多为体外受精，且有许多种类的受精

卵须附着在母体腹部的附肢刚毛上完成孵化过程，

这就为观察其形态发育提供了方便。但是，想要突

破表面进行深层面的研究往往需要研究技术的突

破创新。借助于早期的显微镜技术，初步了解了部

分甲壳动物发育过程中的外部形态特征为甲壳动

物胚胎发育学的研究奠定了基础。之后，随着石蜡

切片技术、电子显微镜技术、生化和分子生物学技

术的发展引入，关于甲壳动物胚胎发育的研究得到

深入发展，不再停留于观察表面形态变化的层面。

目前，借助于新的研究手段，很多学者在观察精子

和卵子的细微结构、观察胚胎发育过程中各个阶段

的内在结构变化、生态因子对胚胎发育的影响、揭

示甲壳动物胚胎发育过程中相关激素和基因调控

机制等方面做了大量深入的工作。

随着克氏原螯虾胚胎发育过程中，结构形态发

育、营养物质代谢、相关酶学、激素、基因调控、生境

影响等的研究，克氏原螯虾完整的胚胎发育过程包

括调控机制等等已经越来越清晰地呈现在我们面

前。加上新的研究手段日新月异，预计不久的将

来，我们将能够精准控制包括克氏原螯虾在内的甲

壳动物的繁殖和胚胎发育，最终实现克氏原螯虾的

全人工规模化育苗，使苗种问题不再成为制约克氏

原螯虾产业发展的瓶颈。
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［３６］徐加元．影响克氏原螯虾繁殖与生长的物理和营养因子的研究

［Ｄ］．武汉：华中师范大学，２００８．

［３７］王　庆，杨家新，匡腾蛟，等．冬季温度刺激对克氏原螯虾繁育

的影响［Ｊ］．淡水渔业，２０１２，４２（２）：９３－９６．

［３８］韩晓磊，李小蕊，程东成，等．温度对克氏原螯虾交配、抱卵、孵

化和幼体生长发育的影响［Ｊ］．湖北农业科学，２０１１（１０）：

１４３－１４５．　
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Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０１９，５１０：３２－４２．
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［４２］薛俊增，堵南山，赖　伟．甲壳动物胚胎学的研究［Ｊ］．水产科

学，１９９８，１７（２）：３－５．

［４３］宋光同，丁凤琴，武　松，等．光照度、去单侧眼柄、盐度对克氏

原螯虾繁殖效果的影响［Ｊ］．水产科学，２０１３，３２（８）：４８２－

４８４．　

［４４］强晓刚．克氏原螯虾促性腺发育技术的初步研究［Ｄ］．苏州：

苏州大学，２００８．

［４５］蒋国耘，严维辉．不同遮蔽物对克氏原螯虾受精卵孵化的影响

［Ｊ］．内陆水产，２００７，３２（１２）：９－１０．

［４６］张龙岗，钟君伟，刘羽清，等．光照和饵料对克氏原螯虾亲虾性
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［Ｊ］．渔业科学进展，２０２０，４１（１）：１４５－１５２．

［５９］刘慧玲，李长玲，黄翔鹄，等．波纹龙虾胚胎的离体培养及发育

观察［Ｊ］．广东海洋大学学报，２００８，２８（４）：４５－４８．

［６０］王吉桥，张　涛，佟　鹰，等．不同发育期中华绒螯蟹胚胎离体

孵化和幼体培育的研究［Ｊ］．大连水产学院学报，２００５，２０（３）：

１９２－１９７．　

［６１］鲍　鹰，刘　军，林少军．中华绒螯蟹受精卵离体培育的初步研

究［Ｊ］．海洋科学，１９９９（１）：５５－５８．

付　丽，刘加珍，陶宝先，等．盐生植物对盐渍土壤环境的适应机制研究综述［Ｊ］．江苏农业科学，２０２１，４９（１５）：３２－３９．
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盐生植物对盐渍土壤环境的适应机制研究综述
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（聊城大学环境与规划学院，山东聊城２５２０５９）

　　摘要：盐生植物是指在盐渍土壤环境中生长的一类天然的植物区系。在对近年来有关盐生植物的研究论文进行
广泛分析的基础上，综述盐生植物的定义及其分类，重点从避盐、耐盐２个方面总结了盐生植物对盐胁迫的生理适应
机制，其中避盐性主要从泌盐、稀盐和拒盐３个方面进行介绍，而耐盐性包括渗透调节、内源激素响应、离子的区域化
与ｐＨ值调节、抗氧化防御调节等生理生化过程。盐生植物除了形成对盐胁迫的生理适应，其本身也会通过形态结构
的变化达到生态适应。盐生植物通过对盐渍环境的生理和生态适应，实现对环境的改造，从而为人类对盐渍土地的开

发与利用提供技术参考和保障。
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　　土壤盐碱化是一种环境风险，主要由自然或人
类活动引起［１－２］。土壤盐碱化包括盐渍化和碱化２
个方面，其中土壤盐渍化是指可溶性盐在土壤中的

积累，尤指在土壤表层的积累过程。土壤碱化是指

土壤胶体被钠离子饱和的过程，通常被称为钠化过

程（ｓｏｄｉｃａｔｉｏｎ）［３］。盐渍化威胁着世界上约９．５５×
１０８ｈｍ２的土壤，其中我国盐渍土壤总面积约为３．６×
１０７ｈｍ２，约占全国可用土地面积的４．８８％［４－５］。盐

生植物是在盐渍土上生长的一种天然植物，它们的

存在会对盐渍土中盐分、养分的分布产生一定影

响［６－１１］。同时，盐生植物在长期进化过程中，已经

形成了一系列适应盐生环境的特殊生存策略［１２］。

在许多盐渍土壤处理措施中，一般认为生物措施是

最绿色经济和最有效的改良方法［１３－１７］，因此耐盐盐

生植物通常被用作改良盐渍土壤的优先物种［８－１１］。

由此可见，研究盐生植物适应盐碱土的机制对于盐

碱地的改良利用、补偿耕地面积的减少、种植耐盐

作物、促进农业发展具有重要意义［１８－１９］。
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