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摘　要：通过活体解剖和组织切片技术�系统研究了三疣梭子蟹卵巢发育过程中Ｙ器官的外观和组织学结构
变化。结果表明�三疣梭子蟹 Ｙ器官为淡黄色、扁平球状�其中分布有血窦和血管�腺细胞细胞质染色不明
显�细胞核呈卵圆形�嗜碱性较强。卵巢发育过程中�Ｙ器官组织学具有以下特征和变化：Ⅰ期�血窦和血管清
晰可见�分布于血窦附近的腺细胞膨大呈泡状�且细胞核直径显著大于内部的细胞核直径 （Ｐ＜0．01）；Ⅱ期�
血管收缩�腺细胞体积变小�胞核直径减少为 （3．64±0．62） μｍ（Ｐ＜0．01）；Ⅲ期�血窦边界模糊�呈退化状
态�细胞核呈强嗜碱性；Ⅳ期�Ｙ器官小叶间的空隙变大�腺细胞边界消失�很难发现核仁；Ⅴ期�Ｙ器官小叶间
的空隙进一步变大�细胞核直径进一步缩小、核膜皱缩。以上结果表明�三疣梭子蟹卵巢发育过程中�Ｙ器官
呈退化的非分泌状态�因此�Ｙ器官可能没有参与卵巢发育的内分泌调控。
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　　Ｙ器官是高等甲壳动物特有的内分泌器官�
位于其前胸腔的鳃腔内 ［1］�通过分泌蜕皮激素来
调控甲壳动物的蜕壳过程�功能上类似于昆虫的
前胸腺 ［2］。Ｙ器官通常由一种类型细胞构成�细
胞质少�细胞器不发达�粗面内质网和高尔基体
较少 ［3］�这可能与甲壳动物不能合成胆固醇�只
能将食物中的胆固醇转化为类固醇类蜕皮激素

的生化特性有关 ［4］。尽管甲壳动物 Ｙ器官分泌
的类固醇类激素与昆虫的蜕皮激素结构相

似 ［5－6］�但是Ｙ器官只能产生不具有生物学活性
的α-蜕皮酮�它们进入血液后经羟基化酶的作用
转化为20-羟基蜕皮酮 （β-蜕皮酮 ）�后者对于甲
壳动物的蜕皮活动起着重要调控作用 ［2�7－8］。

三疣梭子蟹 （Ｐｏｒｔｕｎｕｓｔｒｉｔｕｂｅｒｃｕｌａｔｕｓ）是我国
重要的经济蟹类 ［9］。尽管有研究详细报道了三
疣梭子蟹卵巢发育过程中的组织学和超微结构

变化 ［9－10］�同时秦昆等 ［11］对三疣梭子蟹的 Ｙ器
官组织学和超微结构进行了初步研究�而且以往
对甲壳动物Ｙ器官的研究�主要集中在生长蜕壳
阶段�特别是蜕壳周期中Ｙ器官的组织学和超微
结构的变化 ［12－14］等�迄今尚不清楚三疣梭子蟹
卵巢发育过程 Ｙ器官的外观和组织学结构是否

发生改变。本文系统地研究了三疣梭子蟹卵巢
发育过程中�Ｙ器官的外观、组织学的变化�结果
可为进一步认识甲壳动物 Ｙ器官功能提供理论

参考�同时也可以为完善三疣梭子蟹的繁殖生物
学研究提供基础资料。

1　材料与方法
1．1　实验用蟹和暂养

三疣梭子蟹于2008年9月至2009年3月购
自浙江温岭渔港 （28°04′Ｎ�121°20′Ｅ）的捕捞船�
精心挑选肢体健全的雌体三疣梭子蟹用于实验�
蟹体重在69．4～468．8ｇ之间。所有实验用蟹活
体运输到上海海洋大学营养繁殖研究室�在室内
循环水系统中暂养两周�暂养水族箱体积为150
Ｌ（75ｃｍ×45ｃｍ×55ｃｍ）�箱底部放置无毒ＰＶＣ
管 （直径18ｃｍ�长25ｃｍ）作为隐蔽物�每箱放2
只蟹�暂养期间每日下午 19∶00按照蟹体重的
5％～10％投喂鱿鱼�次日上午10点清理残饵和
粪便。自然光照�盐度为24�水温18～22℃�ｐＨ
为7．0～9．0�溶氧 ＞5ｍｇ／Ｌ�氨氮 ＜0．5ｍｇ／Ｌ�
亚硝酸盐＜0．15ｍｇ／Ｌ。
1．2　实验取样和组织学观察

实验用蟹暂养两周后进行活体解剖。解剖
前首先用电子天平对蟹进行称重�然后取出Ｙ器
官�在ＰＢＳ中漂洗后放入Ｂｏｕｉｎ’ｓ液中固定。同
时分离出所有卵巢组织�准确称取卵巢重量记录
卵巢颜色�计算卵巢指数 （ＩＧＳ＝卵巢质量／蟹质
量 ）。根据吴旭干等 ［9］的方法将三疣梭子蟹卵巢
发育分为5期：Ⅰ期�生长阶段�未交配�腹部呈
三角形�卵巢不明显�卵巢中主要为卵原细胞；Ⅱ
期�已交配�卵巢呈乳白色细带状�卵巢开始发育；
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Ⅲ期�卵巢淡黄或橘黄色带状�开始进入外源性
卵黄合成期；Ⅳ期�卵巢橘红色；体积继续增大�
卵巢发育加快；Ⅴ期�卵巢橘红色�卵粒极为明
显�卵巢发育基本成熟。在卵巢发育的不同时期
固定3～5个Ｙ器官样品进行组织学研究�同时
取1－2个未固定的样品用佳能数码相机 （型号
ＰｏｗｅｒｓｈｏｔＡ550）进行活体拍照。

Ｙ器官在 Ｂｏｕｉｎ’ｓ液中固定 24ｈ后转入
70％酒精�梯度酒精脱水�二甲苯透明�石蜡包埋
（56～58℃ ）�用 Ｌｅｉｃａ切片机进行连续切片�厚
度5～7μｍ�ＨＥ染色后用ＯｌｙｐｕｓＢＸ41显微镜观
察并拍照�采用ＩｍａｇｅＰｒｏＰｌｕｓ5．0图象处理软件
测量Ｙ器官内的细胞核直径。每期 Ｙ器官样品
各重复3～5个�每个样品至少统计10张切片。
1．3　数据分析

采用ＳＰＳＳ11．5软件对实验数据进行统计分
析�用Ｌｅｖｅｎｅ法进行方差齐性检验�不满足齐性
方差时对百分比数据进行反正弦或者平方根处

理�采用 ＡＮＯＶＡ对实验结果进行方差分析�
Ｔｕｋｅｙ’ｓ法进行多重比较�以 Ｐ＜0．05为差异显
著。
2　结果
2．1　Ｙ器官的位置和外观

三疣梭子蟹的 Ｙ器官�位于头胸部鳃腔前
端�眼柄的外后侧 （图版Ⅰ-1）�大颚外侧内收肌
腹缘 （图1）。腺体呈淡黄色�周围为淡黄色或白
色结缔组织 （图版Ⅰ-2）�形态独立�扁平球状 （图
版Ⅰ-2’）。

图1　三疣梭子蟹Ｙ器官的位置示意图
Ｆｉｇ．1　ＰｏｓｉｔｉｏｎｏｆＹ-ｏｒｇａｎ（ＹＯ）ｆｏｒ

Ｐｏｒｔｕｎｕｓｔｒｉｔｕｂｅｒｃｕｌａｔｕｓ

Ｅ．眼柄；Ｍ．大颚器几丁质腱；Ａｄ．Ｅｘｔ．大颚外侧内收肌；ＹＯ．
Ｙ器官；Ｈ．肝胰腺；Ｂｒ．鳃腔；Ｇ．鳃。

2．2　卵巢发育各期Ｙ器官组织学
Ⅰ期：Ｙ器官呈椭圆形�外包一层结缔组织基

膜 （图版Ⅱ-1�ＢＬ）�其内部有血窦与血管分布 （图
版Ⅱ-1�ＨＳ和 ＨＣ）。血窦中的血细胞被染成红
色�清晰易分辨 （图版Ⅱ-1�Ｈｅ）。Ｙ器官腺细胞
排列紧密�细胞核呈卵圆形�核仁不明显 （图版Ⅱ-
1�Ｎ）。其中位于Ｙ器官内部的腺细胞细胞核较
小 （图版Ⅱ-2和图版Ⅱ-3�Ｎ）�直径为 （4．80±
0．60）μｍ（3．69～5．91μｍ）�但是分布于血管
（ＨＣ）附近和 Ｙ器官外周基膜 （ＢＬ）附近的腺细
胞胞核着色较浅 （图版Ⅱ-2和图版Ⅱ-3�Ｎ∗ ）�呈
膨大状态�平均直径高达 （6．29±1．01）μｍ�显著
大于Ｙ器官内部腺细胞的细胞核 （Ｎ）直径 （Ｐ＜
0．01）。整体上�该期腺细胞胞核的平均直径为
（5．41±1．08）μｍ（图2）。

图2　三疣梭子蟹卵巢发育过程中
Ｙ器官腺细胞的细胞核直径变化

Ｆｉｇ．2　ＴｈｅｎｕｃｌｅａｒｄｉａｍｅｔｅｒｏｆＹｏｒｇａｎｄｕｒｉｎｇｔｈｅ
ｏｖａｒｉａｎｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆＰｏｒｔｕｎｕｓｔｒｉｔｕｂｅｒｃｕｌａｔｕｓ

Ⅱ期：Ｙ器官的组织学与Ⅰ期基本相似�但Ｙ
器官中血管开始收缩�腺细胞体积变小 （图版Ⅱ-
4�ＨＣ）�腺细胞细胞质开始减少�细胞核着色浅
（Ｎ）�仍然可见血管 （ＨＣ）和血窦 （ＨＳ）。此阶段
腺细胞的细胞核直径为 （3．64±0．62）μｍ（2．12
～5．42μｍ）�显著小于Ⅰ期腺细胞的细胞核直径
（Ｐ＜0．01�图1）。
Ⅲ期：Ｙ器官中血管的血管壁边界模糊呈退

化状 （图版Ⅱ-5�ＨＣ）�血窦腔变大 （图版Ⅱ-5�
ＨＳ）。Ｙ器官腺细胞边界不明显�细胞核强嗜碱
性�直径为 （3．69±0．54）μｍ（2．69～5．08μｍ）。
血管 （ＨＣ）周围腺细胞边界消失 （图版Ⅱ-6�∗ ）�
细胞核体积变小 （图版Ⅱ-6�Ｎ）。
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Ⅳ期：Ｙ器官萎缩状�血窦 （ＨＳ）腔扩大�并且
相连形成较大空隙 （图版Ⅲ-1�Ｌ）。血管消失�血
窦中血细胞减少�聚缩成团 （图版Ⅲ-1�Ｈｅ）。腺
细胞边界消失�细胞开始形成明显的索状结构�
呈嗜酸性 （图版Ⅲ-2�箭头所指 ）。细胞核异染色
质 （ｈｅｔｅｒｏｃｈｒｏｍａｔｉｎ）丰富�具有强嗜碱性�染色深
（图版Ⅲ-2�小箭头所指 ）�沿核膜分布�此阶段细
胞核直径 （3．74±0．46）μｍ（2．80～4．75μｍ）。

Ⅴ期：Ｙ器官中不同小叶间的空隙进一步变
大 （图版Ⅲ-3�Ｌ）�腺细胞的细胞核体积进一步变
小 （图版Ⅲ-4�Ｎ）�此时细胞核直径为 （3．08±
0．46）μｍ（2．10～4．01μｍ）�显著小于Ⅳ期的细
胞核直径 （Ｐ＜0．01）。核染色质高度压缩�聚集
在核膜附近。Ｙ器官基膜 （图版Ⅲ-4�ＢＬ）附近的
腺细胞细胞核皱缩�边界模糊�细胞核呈解体状
态 （图版Ⅲ-4�Ａｐ）。
3　讨论
3．1　三疣梭子蟹Ｙ器官的位置和外观

三疣梭子蟹 Ｙ器官的分布位置与普通滨蟹

（Ｃａｒｃｉｎｕｓｍａｅｎａｓ）、锯缘青蟹 （Ｓｃｙｌｌａｓｅｒｒａｔａ）、中
华绒螯蟹 （Ｅｒｉｏｃｈｅｉｒｓｉｎｅｎｓ）等蟹类的基本一
致 ［1�12�15］。三疣梭子蟹的Ｙ器官呈淡黄色、扁平
球状�由若干小叶构成�由于其形态独立�很容易
与周围的结缔组织区分 （图版Ⅰ-2）。三疣梭子
蟹的Ｙ器官为一致密的结合体�而龙虾和螯虾类
的Ｙ器官呈弥散带状 ［1］。
3．2　三疣梭子蟹Ｙ器官组织学特征及其
与卵巢发育的关系
　　三疣梭子蟹 Ｙ器官内主要由一种腺细胞组

成�细胞核明显、细胞质少。先前研究表明�同属
梭子蟹科的美洲蓝蟹 （Ｃａｌｌｉｎｅｃｔｅｓｓａｐｉｄｕｓ）Ｙ器官
的腺细胞属于全浆分泌�分泌旺盛的腺细胞细胞
质高度泡状化�而非分泌状态的细胞质较少、细
胞核着色较深 ［3］。本研究发现三疣梭子蟹的 Ｙ
器官腺细胞在卵巢发育Ⅰ期也存在这两种状态�
卵巢Ⅰ期的 Ｙ器官中血管和血窦附近的腺细胞
膨大�呈泡状化结构�细胞核直径明显大于其它
区域�属于典型的分泌状态 ［16］�而Ｙ器官内部的
腺细胞细胞质少、细胞核直径小、核着色较深�属
于典型的非分泌状态 ［3］。以往有研究认为 “三疣
梭子蟹Ｙ器官存在两种腺细胞 ” ［11］�笔者认为这

种说法不妥�所谓的 “两种细胞 ”应该是腺细胞的
两种不同状态。Ｙ器官属于非神经上皮内分泌
腺�腺体组织直接浸泡于血淋巴中 （相对独立于
其它组织 ）�Ｙ器官合成和分泌的蜕皮酮通过其
中的血管和血窦进入血淋巴�然后通过血淋巴运
输到靶器官中发挥作用 ［1］。三疣梭子蟹卵巢发
育位于Ⅰ期时�Ｙ器官中的血管和血窦丰富�这可
能有利于分泌的蜕皮酮及时进入血淋巴�同时暗
示该时期的Ｙ器官具有较强的蜕皮酮分泌能力。

随着三疣梭子蟹卵巢不断发育�Ｙ器官呈退
化趋势�细胞核直径显著缩小 （图2）�卵巢发育至
Ⅲ期�Ｙ器官中的血管外围模糊�腺细胞边界消
失；卵巢发育至Ⅳ期�Ｙ器官小叶收缩明显�在光
镜下Ｙ器官中有很大的空隙；卵巢Ⅴ期的 Ｙ器
官�细胞核直径最小�核物质高度压缩。表明三
疣梭子蟹Ｙ器官在卵巢发育过程中呈退化趋势�
这暗示三疣梭子蟹卵巢发育进入Ⅱ期后�Ｙ器官
分泌蜕皮酮的能力可能急剧下降。造成这种情
况的可能原因是三疣梭子蟹卵巢发育和产卵过

程中通常不蜕壳 ［12］�故Ｙ器官呈退化状态�这与
中华绒螯蟹和锯缘青蟹的情况基本类似 ［12�15］。

蜘蛛蟹 （Ａｃａｎｔｈｏｎｙｘｌｕｎｕｌａｔｕｓ）和中华绒螯蟹
卵巢发育早期 （Ⅰ期和Ⅱ期 ）�血淋巴中的20-羟
基蜕皮酮含量呈显著上升趋势�但是卵巢发育后
期 （Ⅲ期－Ⅴ期 ）�血淋巴中20-羟基蜕皮酮含量
下降很快 ［17－18］�因此推测认为20-羟基蜕皮酮在
甲壳动物卵巢发育早期具有重要的促进作用。
由于甲壳动物卵巢发育过程中�卵黄蛋白需要和
蜕皮酮结合储存在卵巢中�以支持此后的胚胎正
常发育 ［19］�因此很多甲壳动物在卵巢发育过程中
卵巢中20-羟基蜕皮酮含量上升 ［20］。但是卵巢发
育过程卵巢和血淋巴中的20-羟基蜕皮酮含量上
升�并不能证明20-羟基蜕皮酮对卵巢发育有直
接的促进作用。通过对凡纳滨对虾 （Ｐｅｎａｅｕｓ
ｖａｎｎａｍｅｉ）和罗氏沼虾 （Ｍａｃｒｏｂｒａｃｈｉｕｍｒｏｓｅｎｂｅｒｇｉｉ）
卵母细胞离体实验表明�20-羟基蜕皮酮对卵巢发
育和卵黄合成无直接的促进作用 ［21－22］。非常有
趣的是�对卵巢发育早期的中华绒螯蟹雌体进行
注射20-羟基蜕皮酮�发现外源注射20-羟基蜕皮
酮能够促进活体中华绒螯蟹的卵巢发育 ［17］。以
上这些实验结果暗示�20-羟基蜕皮酮可能不是直
接促进卵黄发生和卵巢发育�它可能与甲壳动物
体内的其他激素共同调控卵巢发育�不同激素间
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存在协同或者拮抗的交互作用已经在一些甲壳

动物中得到了证实 ［23］。值得注意的是�有些甲壳
动物卵巢发育过程中�血林巴中的20-羟基蜕皮
酮含量上升并不是因为要促进卵巢发育�而是因
为这些种类卵巢发育成熟后需要蜕壳才能产卵�
这些种类此阶段血淋巴中20-羟基蜕皮酮含量上
升�主要是因为产卵前需要进行蜕壳 ［24］。

三疣梭子蟹卵巢发育过程中�Ｙ器官呈退化
趋势�特别是卵巢发育Ⅱ期后�Ｙ器官中的腺细胞
呈典型的非分泌状态 ［16］�这暗示三疣梭子蟹卵巢
发育过程中�卵母细胞中所需要的蜕皮酮可能不
是由Ｙ器官分泌的�很可能是由卵巢组织中的滤
泡细胞转化和分泌的。类似的现象已经在多种
昆虫中得到了证实�这些昆虫卵巢发育过程中分
泌20-羟基蜕皮酮的蜕皮腺 （前胸腺 ）退化�卵巢
发育所需要的20-羟基蜕皮酮主要由卵巢中的滤
泡细胞分泌�分泌的蜕皮激素多数转运到卵细胞
中�因而血淋巴中20-羟基蜕皮酮含量没有出现
显著上升 ［25－26］。昆虫和甲壳动物分类地位较为
接近�同属于泛甲壳动物纲 ［27］�因此 “卵巢中滤泡
细胞可以转化和分泌蜕皮酮 ”的现象在三疣梭子
蟹中可能也存在。进一步需要深入探讨三疣梭
子蟹卵巢发育过程中血淋巴和卵巢中蜕皮酮的

含量变化�卵巢发育过程中蜕皮酮的主要来源和
分泌器官等�以便阐明Ｙ器官和蜕皮酮对三疣梭
子蟹卵巢发育的作用机理。
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图版Ⅰ　三疣梭子蟹Ｙ器官的位置和外观
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1．示三疣梭子蟹Ｙ器官在蟹甲壳内的区域 （红色方框位置 ）；2．三疣梭子蟹 Ｙ器官的内部位置�示大颚外侧内收肌�2’为分离的 Ｙ
器官照片；Ａｄ．Ｅｘｔ．大颚外侧内收肌；ＹＯ．Ｙ器官；Ｈ．肝胰腺。

图版Ⅱ　三疣梭子蟹卵巢发育早期 （Ⅰ－Ⅲ期 ）Ｙ器官的组织学
ＰｌａｔｅⅡ　ＨｉｓｔｏｌｏｇｙｏｆＹ-ｏｒｇａｎｄｕｒｉｎｇｔｈｅｅａｒｌｙｓｔａｇｅ（ｓｔａｇｅⅠ－Ⅲ ）ｏｆ

ｏｖａｒｙｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎＰｏｒｔｕｎｕｓｔｒｉｔｕｂｅｒｃｕｌａｔｕｓ
1－3．卵巢Ⅰ期的Ｙ器官组织学；4．卵巢Ⅱ期的Ｙ器官组织学 （ＧＳＩ＝2．64）；5－6．卵巢Ⅲ期的Ｙ器官组织学 （ＧＳＩ＝4．07）。
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图版Ⅲ 　三疣梭子蟹卵巢发育后期 （Ⅳ－Ⅴ期 ）Ｙ器官的组织学
ＰｌａｔｅⅢ 　ＨｉｓｔｏｌｏｇｙｏｆＹ-ｏｒｇａｎｄｕｒｉｎｇｔｈｅｌａｔｅｒｓｔａｇｅ（Ⅳ－Ⅴ ）ｏｆ

ｏｖａｒｙｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｉｎＰｏｒｔｕｎｕｓｔｒｉｔｕｂｅｒｃｕｌａｔｕ
1－2．卵巢Ⅳ期的Ｙ器官组织学 （ＧＳＩ＝7．73）；3－4．卵巢Ⅴ期的Ｙ器官组织学 （ＧＳＩ＝13．24）；ＢＬ．基膜；Ｈｅ（ｈｅｍｏｌｙｍｐｈｏｃｙｔｅ）．血
细胞；ＨＳ．血窦；ＨＣ．血管；Ｎ．细胞核；Ａｐ．降解的腺细胞。
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