
动 物 学 研 究 !""#，$%& ’ !(（)）：!(* + !*! ,- () + ."#" / 0 122- "!(# + (3()
45565789:6 ;<=<:>9?

!

中华绒螯蟹不同生理阶段腹肢的结构

变化及粘液腺的发育特征
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摘要：用显微及亚显微方法研究了中华绒螯蟹雌体不同生理阶段（幼蟹、未成熟蟹、成熟蟹、抱卵蟹和流
产蟹）腹肢的体壁结构变化和粘液腺发育特征。体壁的上皮细胞层常与粘液腺相连，粘液腺分泌物经导管穿过

各层角膜排出。不同生理状况下中华绒螯蟹的腹肢体壁各角膜层结构的比例及致密度有明显的差异，粘液腺细

胞及导管的数量不同，粘液腺与上皮细胞的连接程度也不同。粘液腺是否正常分泌、刚毛囊的开闭均与中华绒

螯蟹的胚胎附着有关。比较研究发现，太湖抱卵蟹腹肢体腔内腺体比温州本地抱卵蟹腹肢内腺体发达，分泌的

粘液也特别多。分析认为中华绒螯蟹腹肢组织结构、粘液腺的发育和分泌状况与胚胎流产有密切的关系。
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甲壳动物体壁自内而外分为基膜、上皮细胞层

和角膜层 !层。大多数十足目甲壳动物的雌体都由
腹肢抱卵，受精卵（胚胎）依靠卵索（"#$%&#’#(）
或者卵柄（)** (+,’-）附着在腹肢的刚毛上，直至
孵 化（ .#， /00!； 12)#$*， /033； .,’’， /034；
5%(2)6 7 1’,6-，/08!；9:#;),# 7 <,&2,%()，/08!）。
甲壳动物的外骨骼与粘液腺的发育有着明显的相关

性，外骨骼发育异常，可直接影响粘液的分泌，从

而影响受精卵的附着以及后续的胚胎发育（=,$* )+
,’，/003）。但迄今为止，学者们对卵索或卵柄的
生理来源一直争论不休。目前主要有两种观点：一

是认为卵膜与卵柄的形成和粘液腺毫无关系，卵柄

与卵索是由成熟卵母细胞的两层卵黄膜拓展形成，

通过雌蟹腹肢有力的反复拍击，使两层卵黄膜的结

构发生变化，并进行拓展，卵黄膜内的物质将携卵

刚毛包裹起来，使胚胎附着在携卵刚毛上。粘液腺

的作用仅为受精卵提供合适的外部环境（12)#$*，
/033；9:#;),# 7 <,&2,%()，/08>，/08!；9:#;),#
)+ ,’，/08?；@,’A:+ 7 B,:，/00/； C,%*#(, )+ ,’，
D>>D）。另一观点认为，一些甲壳动物腹肢的粘液
腺分泌物能部分或全部形成卵柄（E%-)$ 7 F,;;G，
/08D； 5%(2)6 7 1’,6-， /08!； C,%*#(,， /00H，
/004；I:2$(:$ 7 @,’A:+，/08?；=,$* )+ ,’，/003）。
国内关于虾蟹流产机理的研究起步较晚，仅 =,$*
（D>>/）、=,$* 7 B2:#（D>>>）和 =,$* )+ ,’（/003）
初步观察和研究了日本沼虾（!"#$%&$"#’()* +(,,%-
+.+/.）卵子附着及中华绒螯蟹（0$(%#’.($ /(+.+/(/）
雌体腹肢的外骨骼结构；12)$ 7 F,$*（/00D）曾
报道了中国对虾（1.+".)/ #’(+.+/(/）的皮肤以及外
骨骼结构。

中华绒螯蟹是我国仅有的淡水养殖蟹类，在育

苗生产中，经常出现流产现象。=,$* 7 B2:#
（D>>>）发现中华绒螯蟹雌体腹肢外骨骼存在大量
粘液腺分泌管，产卵时，粘液腺分泌粘液，并通过

刚毛的活动涂布到胚胎表面，形成所有抱卵虾蟹特

有的外被。为进一步弄清中华绒螯蟹流产的生理机

制，阐明粘液腺在卵子附着过程中的作用，作者对

不同生理阶段的中华绒螯蟹雌体腹肢的体壁结构、

粘液腺的分布与卵子附着的关系做了系统研究，旨

在揭示粘液腺的分泌与流产间的关系。

! 材料与方法

! "! 动 物

实验所用中华绒螯蟹取自浙江省温州乐清清江

养殖场和温州乐清南塘养殖场。于 D>>/ 年 3 月至
D>>!年 4月先后从乐清清江养殖场购得不同生理
阶段的温州本地蟹各 />只；并于 D>>D年 /月从清
江养殖场购买 4> 只已交配的雌蟹，带回实验室。
置于装有新鲜海水（缓慢升温并恒温至 /8 J）的
玻璃缸中（44 &K L 4> &K L H> &K），饲喂新鲜的缢
蛏，DH 2充氧养殖 3 ; 后，雌蟹腹部均已抱卵，然
后改变养殖环境促使亲蟹流产，取流产蟹。太湖抱

卵蟹（亲蟹来自江苏）于 D>>D 年 / 月购自温州乐
清南塘养殖场。

! "# 方 法
/ MD M / 显微观察样品的处理 取太湖抱卵蟹、温州
本地流产蟹及温州本地不同生理阶段雌蟹的腹肢，

剪成 / N D KK的小段，O:#%$ 氏液固定，常规石蜡切
片，P MQ染色，R’GKS#(显微镜下观察与拍照。
/ MD M D 扫描电镜样品的处理 取抱卵蟹附有胚胎
的内肢，并切成小段，用 > M/ K:’ T < 磷酸缓冲液
（S2 ? MH）配制的 D M4U戊二醛及 /U饿酸行双固定，
酒精系列脱水，醋酸异戊酯置换，1RD 临界点干

燥，离子溅射仪喷金，P%+,&2% CVH4> 扫描电镜观察
并拍照。

# 结果与分析

# "! 体壁结构
经 P MQ染色，观察到中华绒螯蟹雌体腹肢体

壁自内而外分为 D层，即上皮细胞层和角膜层。在
腹肢的不同部位，上皮细胞层分别与粘液腺、结缔

组织以及肌肉层相连（图 /—D）。角膜层即外骨
骼，它自外向内又分为 ! 层：上角膜（上表皮）、
外角膜（外表皮）和内角膜（内表皮）。内角膜又

可分为外层和内层 D个亚层（图 D）。有大量管状结
构洞穿外骨骼，是粘液腺向外分泌的通道，有类似

瓣膜状结构（图 !）。低倍镜下，在腹肢内腔可见
肌肉束与粘液腺及其分泌物相伴而生（图 /），高
倍镜下，外骨骼与粘液腺结构明显，粘液腺所分泌

的泡状粘液占有腹肢内腔的大部分空间，使其他结

构难以完全体现。

D M/ M / 上角膜 较薄的一层，P MQ染色着色较深，
为紫红色匀质结构。由于固定、切片等原因，上角

膜常与外角膜剥离，造成外角膜暴露（图 /，H）。
上角膜凹陷处为刚毛囊，有刚毛着生其内，囊内含

有大量基质（图 4）。
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! "# " ! 外角膜 最厚的一层，含有甲壳质，染色
较浅，为淡红色，有分泌导管贯穿其间（图 $）。
腹肢横切面图显示，外角膜有分层现象，在腹肢的

不同侧面厚薄不一（图 !）。
! "# " $ 内角膜 厚度与上角膜相似，此层在不同
生理阶段的雌蟹腹肢中差异较大，经 % "& 染色后
内角膜分为深浅不同的 ! 层，外层排列比较紧密，
染色比外角膜深，为红色，这一点与外角膜有明显

差异（图 !—$）；内层排列疏松，与上皮细胞层的
生理特性相适应。

! "# " ’ 上皮细胞层 上皮细胞层为体壁的最内层，
细胞排列紧密，中华绒螯蟹雌体腹肢的粘液腺与上

皮细胞层紧密相连（图 (）。
! "! 不同生理阶段雌体腹肢的组织学结构
! "! " # 幼蟹 腹肢外骨骼各层结构较薄，腹肢横
切面的长轴端具上角膜下陷而成的刚毛囊，未见分

泌管道。腺细胞数量极少（图 ’）。
! "! " ! 未成熟蟹 腹肢外骨骼各层明显增厚，结构
完整致密，刚毛囊数量较少。上皮细胞层内具一薄

层粘液腺细胞，分泌管道已形成，但数量少（图 !）。
! "! " $ 成熟蟹 腹肢外骨骼的上角膜与未成熟蟹
区别不大，但外角膜与内角膜的结构比未成熟蟹疏

松（图 (），分泌管道有所增加，且分泌管继续向
外侧延伸（图 )）。腺体分泌活动增强，外骨骼内
可见大量的分泌细胞及分泌物。成熟蟹同一腹肢内

肢（携卵肢）管腔中的粘液腺细胞数及分泌的粘液

比外肢（非携卵肢）管腔中多（图 (，)）。
! "! " ’ 抱卵蟹 腹肢外骨骼的内角膜排列更松散，
出现更多的刚毛囊和分泌管道，管内充满腺体所分

泌的粘液。管腔内的腺细胞仍然很多，但腔内的粘

液有所减少（图 *）。扫描电镜显示，抱卵蟹的内
肢表面具大量白色的粘液和刚毛囊，且具大量的携

卵刚毛（图 #$），胚胎以卵柄附着在携卵刚毛上
（图 #’）。
! "! " + 太湖抱卵蟹 太湖抱卵蟹腹肢外骨骼横切
面最明显的特点是结构排列松散，粘液腺细胞及分

泌的粘液特别多，但同一腹肢的内肢管腔中粘液的

量更多（图 ,）。粘液腺分泌管道大多数直接开口
于体外（图 #-）。
! "! " ( 流产蟹 流产蟹腹肢外骨骼结构完整，且
排列较紧密。腔内腺体分泌活动仍未减弱，腺细胞

及分泌的粘液已和外骨骼的上皮细胞层分离，出现

间隔（图 ##—#!），但管腔内的肌肉与腹肢体壁的

上皮细胞层结合仍然较紧密（图 #）。
中华绒螯蟹不同生理阶段雌体腹肢体壁的结构

组成基本相同，但随着个体的生长发育，各角膜层

有逐渐增厚的趋势，且排列的紧密程度、粘液腺细

胞数目的多少等也有所不同（表 #）。

# 讨 论

中华绒螯蟹雌体腹肢体壁由角膜层（上角膜、

外角膜、内角膜）和上皮细胞层组成。上皮细胞层

内有粘液腺分布，粘液腺分泌物经分泌管涂布在上

角膜层上，这与 ./01 2 3456（!---）的研究结果
一致。但中华绒螯蟹雌体腹肢体壁的结构、粘液腺

导管多少、粘液腺数目及分泌量的多少等在不同生

理阶段及同一腹肢的携卵肢与非携卵肢上均有差

异，这些结构的变化最终与受精卵（胚胎）的附着

有关。

# "$ 幼蟹、未成熟蟹、成熟蟹及抱卵蟹腹肢形态
结构的变化

中华绒螯蟹幼蟹腹肢外骨骼薄，有刚毛囊下陷

于外角膜上，其性腺已开始发育，粘液腺的活动亦

开始渐趋活跃，但未见粘液的分泌，也未见形成粘

液腺分泌导管。当个体的发育逐渐成熟，腹肢外骨

骼明显加厚，刚毛囊和分泌导管的数量逐渐增多，

外骨骼内的腺体分泌活动增强。成熟蟹的生殖腺发

育完全，并进入生殖旺季，其雌体腹肢外骨骼内的

腺细胞以及分泌的粘液大量增多。随着中华绒螯蟹

个体的发育与成熟，粘液腺的生理活动也发生变

化，其数量与分泌的粘液在不断地增加，并且通过

分泌导管输送到腹肢表面，为受精卵（胚胎）附着

奠定基础。当雌体进入抱卵阶段，其外骨骼上出现

大量分泌管道和刚毛囊，腺体内的分泌细胞清晰可

见，粘液腺分泌的粘液能顺利通过分泌管到达腹肢

的携卵刚毛；扫描电镜也发现内肢刚毛囊及携卵刚

毛上都分布有白色分泌物，产卵时通过刚毛的频繁

活动覆盖于胚胎表面，形成卵柄以及卵索，使受精

卵（胚胎）附着于刚毛上。这与日本沼虾（./01 78
/9，#,,(）、巨指长臂虾 !"#"$%&’ %"()&*"(+,#-.
（:;<47= 2 >9/=?，#,*$）、美国龙虾 /&%")-. "%$)01
("’-.（@;?70 2 A/BBC，#,*!）以及红螯相手蟹
2$.")%" 3"$%"+&(3$0)（D/;16</，#,,’）处于抱卵时
期粘液腺的分泌活动一致。

# "! 温州本地抱卵蟹、太湖抱卵蟹、流产蟹腹肢
的形态结构与功能
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图 !—!" 中华绒螯蟹不同生理阶段腹肢组织学结构
#$%& ’! ( !" )$&*+,+%$-., &*/0-*0/1 +2 213.,1 4,1+4+5 +2 !"#$%&’#" (#)’)(#( $6 5$221/16* 478&$+,+%$-., &*.%1&
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!"：粘液腺（!#$#%& ’()%*）；!"+：粘液腺导管（,-.& /0 .#$#%& ’()%*）；12!：内角膜（内角质层）（1%*/.-&3.(#）；14!：上角
膜（上角质层）（153.-&3.(#）；1+!：上皮细胞层（153&6#(3)( .#(( ()7#8）；19!：外角膜（外角质层）（1:/.-&3.(#）；;<：内角质层
内层（;%%#8 #%*/.-&3.(#）；=：肌肉（=->.(#）；=?：粘液（=-.->）；@<：内角质层外层（@-&#8 #%*/.-&3.(#）；A：刚毛（A#&)）；
A4：刚毛囊（A#&) 5/8#）
B C 流产蟹第二腹肢原肢横切面（+8)%>D#8># /0 &6# >#./%* 58/&/5/*3& /0 )E/8&3/% .8)E） F G
H C 未成熟蟹第二腹肢内肢，示体壁（+6# >#./%* #%*/5/*3& /0 -%$)&-8# .8)E，>6/I3%’ &6# >&8-.&-8# /0 #:/>J#(#&/%） F GK
L C 成熟蟹第二腹肢内肢，示体壁及分泌导管（+6# >#./%* #%*/5/*3& /0 $)&-8# .8)E，>6/I3%’ &6# >&8-.&-8# /0 #:/>J#(#&/% )%* >#.8#&/M

87 *-.&） F GK
G C 幼蟹第二腹肢内肢（+6# >#./%* #%*/5/*3& /0 ()8D)( .8)E） F BK
N C 成熟蟹第二腹肢内肢，示刚毛（+6# >#./%* #%*/5/*3& /0 $)&-8# .8)E，>6/I3%’ &6# >#&)） F GK
O C 成熟蟹第二腹肢内肢，示腺体（+6# >#./%* #%*/5/*3& /0 $)&-8# .8)E，>6/I3%’ &6# .#$#%& ’()%*） F BK
P C 成熟蟹第二腹肢外肢（+6# >#./%* #:/5/*3& /0 $)&-8# .8)E） F BK
Q C 抱卵蟹第二腹肢内肢（+6# >#./%* #%*/5/*3& /0 >5)I%3%’ .8)E） F GK
R C 太湖抱卵蟹第二腹肢内肢，示腺体（+6# >#./%* #%*/5/*3& /0 +)36- >5)I%3%’ .8)E，>6/I3%’ &6# .#$#%& ’()%*） F G
BK C 太湖抱卵蟹第二腹肢内肢，示分泌管（+6# >#./%* #%*/5/*3& /0 +)36- >5)I%3%’ .8)E，>6/I3%’ &6# >#.8#&/87 *-.&） F BK
BB C 流产蟹第二腹肢内肢（+6# >#./%* #%*/5/*3& /0 )E/8&3/% .8)E） F BK
BH C 流产蟹第二腹肢原肢（+6# >#./%* 58/&/5/*3& /0 )E/8&3/% .8)E） F BK

图 BL 中华绒螯蟹抱卵蟹第二腹肢内肢扫描图
S3’ TBL +6# /D3’#8/-> >#&) /0 >#./%* 5(#/5/* 3% >5)I%3%’

.8)E> /0 !"#$%&’#" (#)’)(#(

图 BG 示中华绒螯蟹抱卵蟹的胚胎以卵柄附着
在产卵刚毛上

S3’ TBG 1’’ )&&).6$#%&> /0 &6# >#&) E7 0-%3.-(-> 3% >5)I%3%’
.8)E> /0 !"#$%&’#" (#)’)(#(

表 ! 中华绒螯蟹不同生理阶段雌体腹肢体壁结构比较
"#$%& ! ’ ()*+#,-.-)/ )0 0&*#%& +%&)+)1 )0 !"#$%&’#" (#)’)(#( -/ 1-00&,&/2 +34.-)%)5-(#% .2#5&.

幼蟹

<)8D)( .8)E
未成熟蟹

?%$)&-8# .8)E
成熟蟹

=)&-8# .8)E
抱卵蟹

A5)I%3%’ .8)E
太湖抱卵蟹

+)36- >5)I%3%’
.8)E

流产蟹

UE/8&3/% .8)E

外骨骼

1:/>J#(#&/%
薄，具刚毛囊，

无分泌管

厚，且结构完整，

刚毛囊少，分泌

管已形成

外角膜及内角

膜结构较松散，

分泌管增多

内角膜分层更松

散，分泌管和刚

毛囊更多

内、外角膜结

构分层特别松

散，刚毛囊及

分泌管特别多

结构完整且紧密，

具分泌管

上皮细胞层

153&6#(3)( .#(( ()7#8
极薄 明显可见 明显可见 较难区分 难以区分 较难区分

附属腺体 "()%* 数量极少，紧

贴上皮细胞

腺细胞紧贴上皮

细胞排成一薄层

腺细胞与分泌

的粘液明显增

多

腺细胞多，但粘

液有所减少

腺细胞及粘液

特别多

腺细胞及粘液多，

但与外骨骼分离

温州本地抱卵蟹和太湖抱卵蟹的腹肢横切面结

构差异较大，温州本地抱卵蟹外骨骼的上角膜、外

角膜及内角膜排列紧密，太湖抱卵蟹外骨骼的各层

结构排列不紧密，分层现象明显。太湖抱卵蟹外骨
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骼内的粘液腺比温州本地抱卵蟹的粘液腺发达，分

泌管道也比温州本地抱卵蟹多，从组织结构上分析

有利于粘液腺所分泌的粘液顺利通过外骨骼到达腹

肢表面，及时为受精卵（胚胎）附着在携卵刚毛上

提供所需的物质，故太湖蟹的育苗率高于温州本地

蟹。其生理学原因，尚需作进一步研究。

流产蟹腹肢结构中粘液腺也很发达，分泌的粘

液仍然很多，但粘液腺与上皮细胞层分离，出现一

层很大的间隔，这种结构阻断了粘液腺分泌的粘液

输送到导管。分泌物只能积聚在外骨骼包围的体腔

中，不能到达外骨骼表面的携卵刚毛上，从而不能

顺利地形成卵索和卵柄，造成胚胎大量流产。这进

一步说明中华绒螯蟹腹肢粘液腺的正常分泌与否、

能否顺利到达腹肢的携卵刚毛等均与胚胎的附着有

关。这一结论支持了 !"#$% & ’())*（+,-.）、/"012
$3 & 45(3#（+,-6）、7(%8 $9 (5（+,,:）的观点。但
导致流产个体粘液腺与上皮细胞层分离的生理原因

有待于进一步研究。

! "! 抱卵雌蟹腹肢粘液腺与受精卵的关系
作者对不同生理阶段的中华绒螯蟹腹肢组织学

比较研究发现，不同生理阶段的雌体腹肢外骨骼排

列的疏松程度、粘液腺分泌粘液量的多少、导管的

数目以及能否正常运送到腹肢的携卵刚毛上等均不

相同。故认为中华绒螯蟹雌体腹肢存在粘液腺并且

该类腺体通过导管开口于腹肢外表面，粘液腺的活

动与胚胎的附着有相当密切的关系。这与 !"#$% &
’())*（ +,-.）、/"01$3 & 45(3#（ +,-6）、 ;("8<0(
（+,,=）、7(%8 $9 (5（+,,:）等认为十足目甲壳动物
腹肢粘液腺分泌物能部分或全部形成卵柄的观点相

一致。但十足目不同甲壳动物其胚胎附着系统是否

存在一定的差异，或是由于不同的作者所用的方法

与视觉有别，以致观察的结果有所差异。这些问题

有待于进一步的系统研究。
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