
研究综述R EVlEWS

海洋科学 / 2004年 /第 28卷 /第 3期50

研究综述R EVlEWS

十足目动物消化系统及消化生理研究概况

Study of the digestive system and physiology of decapoda: a review
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十足目 (Decapoda ) 动物隶属于节肢动物门
(Athropoda )甲壳纲 (Crustacea )软甲亚纲 (Malacostra -
ca ) ,其中有不少虾蟹属于有经济价值的水产动物，已
被普遍地养殖。虾蟹类的养殖需要对其消化系统的结

构功能及消化生理进行深入研究，以期为其人工繁育

和养殖技术提供科学依据。对于十足目动物消化系统

及消化生理的研究，国外在上世纪 30年代就已开展，
我国起步较晚，始于上世纪 80年代。作者对国内外有
关十足目动物消化系统及消化生理的研究作一概述，

目的在于综合目前研究成果的同时找出其不足之处，

并对今后研究方向提出建议。

1 十足目动物消化系统结构与功能的
研究

国内外学者对中国对虾 ( Penaeus chinensis )、凡纳
对虾 ( Penaeus vannamei )、短沟对虾 ( Penaeus semisulca-
tus )、日本沼虾 ( Macrobrachium nipponense )、日本虫寻
( Charybdis japonica )、锯缘青蟹 ( Scylla serrata )、欧洲螯
龙虾 ( Homarus gammarus )等十足目动物的消化系统作
了组织学、组织化学的系统研究。结果表明，十足目动

物的消化系统可以分为 3大部分：前肠、中肠和后肠
（表 1）[1 ,2 ]。

中肠腺目前尚无统一名称，有学者称为肝、肝脏、

肝胰脏（肝胰腺），有学者称为中肠腺，还有的称为消

化腺 [3 ]。研究表明，中肠腺内主要有 4种细胞 [3 ,4 ]，其

名称与功能见表 2。据李富花 [4 ]报道，Al - Mohanna在
短沟对虾肝胰腺观察到第五种细胞 M -细胞，可能是
该种特有的一种细胞。锯缘青蟹 状幼体肝胰腺已有
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E -细胞、R -细胞、F -细胞、B -细胞之分，并认为
E -细胞有两个分化方向，一是分化为 R -细胞，二
是分化为 F -细胞进而分化为 B -细胞；国外学者
Caceci则认为只有一个分化方向，即 E→F→R→B。
关于 E细胞分化方向目前尚无定论。

表 1 十足目动物的消化系统及其功能

消化系统 发育来源 有无几丁质覆盖 功能 附属结构及功能

前肠（口、食道、胃）外胚层 有 机械研磨、过滤 食道腺，分泌弱硫酸化酸性粘多糖，包裹食物、润滑肠道

中肠（小肠） 内胚层 无 消化、吸收 中肠腺，分泌蛋白酶、脂肪酶、酯酶，储存糖原等

后肠 外胚层 有 形成粪便 后肠腺，分泌弱硫酸化酸性粘多糖，包裹食物、润滑肠道

表 2 十足目动物中肠腺细胞种类及功能

名称 分布 功能

E -细胞（胚胎细胞） 中肠腺腺管盲端 具分裂能力，可分化为 R -细胞、R -细胞、B -细胞
R -细胞（吸收细胞） 中肠腺腺管各处 具吞噬和贮存脂肪、糖原作用

F -细胞（纤维细胞） 中肠腺腺管中段 具合成糖原、蛋白酶原作用

B -细胞（分泌细胞） 中肠腺腺管近端 具合成胰蛋白酶原、菲特异性酯酶、脂肪酶以及细胞内消化作用
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2 十足目动物消化酶种类

目前在十足目动物体内发现的消化酶有：蛋白

酶，包括胃蛋白酶、胰蛋白酶、胰凝乳蛋白酶、弹性蛋

白酶等；羧肽酶 A、羧肽酶 B、氨肽酶；脂肪酶、酯酶；
淀粉酶、胶原酶、纤维素酶、昆布多糖酶等（表 3）。
于书坤 [5 ]认为十足目动物占有的生态位不同，生

活环境和食性各异，因此不同种类之间蛋白酶种类和

活力的差异会很大。

国内学者 [6 ～12 ]在中国对虾、日本对虾 ( Penaeus
japonicus )、罗氏沼虾 (Macrobrachium rosenbergii )、三疣
梭子蟹 ( Portutus trituberculatus )、中华绒螯蟹（Eriocheir
sinensis）和锯缘青蟹体内均检测出胃蛋白酶。但 Mac-
donald [13 ]和 Lovett [14 ]分别对斑节对虾 ( Penaeus mon-

表 3

══

十足目动物体内消化酶种类的研究

══酶 物种 酶活力 文献来源 酶 物种 酶活力 文献来源

蛋白酶 斑节对虾 有 ［13］ 脂肪酶 凡纳对虾 有 ［13══ ］

蛋白酶 锯缘青蟹 有 ［16］ 脂肪酶 三疣梭子蟹 有 ［10══ ］

蛋白酶 美洲螯龙虾 有 ［17］ 脂肪酶 三疣梭子蟹 有 ［11══ ］

胰蛋白酶 中国对虾 有 ［6］ 脂肪酶 中华绒螯蟹 有 ［11══ ］

胰蛋白酶 中国对虾 有 ［7］ 脂肪酶 锯缘青蟹 有 ［11══ ］

胰蛋白酶 日本对虾 有 ［8］ 脂肪酶 锯缘青蟹 有 ［16══ ］

胰蛋白酶 白对虾 有 ［14］ 脂肪酶 美洲螯龙虾 有 ［17══ ］

胰蛋白酶 凡纳对虾 有 ［13］ 酯酶 日本对虾 有 ［13══ ］

胰蛋白酶 罗氏沼虾 有 ［9］ 酯酶 白对虾 有 ［14══ ］

胰蛋白酶 三疣梭子蟹 有 ［10］ 淀粉酶 中国对虾 有 ［6══ ］

胰蛋白酶 三疣梭子蟹 有 ［11］ 淀粉酶 中国对虾 有 ［7══ ］

胰蛋白酶 中华绒螯蟹 有 ［12］ 淀粉酶 日本对虾 有 ［8══ ］

胰蛋白酶 中华绒螯蟹 有 ［11］ 淀粉酶 日本对虾 有 ［13══ ］

胰蛋白酶 锯缘青蟹 有 ［11］ 淀粉酶 白对虾 有 ［14══ ］

胰蛋白酶 三叶真蟹 有 ［21］ 淀粉酶 凡纳对虾 有 ［13══ ］

胰蛋白酶 三叶真蟹 有 ［13］ 淀粉酶 斑节对虾 有 ［13══ ］

胰蛋白酶 互爱蟹 有 ［13］ 淀粉酶 罗氏沼虾 有 ［9══ ］

胃蛋白酶 中国对虾 有 ［6］ 淀粉酶 三疣梭子蟹 有 ［10══ ］

胃蛋白酶 中国对虾 有 ［7］ 淀粉酶 三疣梭子蟹 有 ［11══ ］

胃蛋白酶 日本对虾 有 ［8］ 淀粉酶 中华绒螯蟹 有 ［12══ ］

胃蛋白酶 白对虾 无 ［14］ 淀粉酶 中华绒螯蟹 有 ［11══ ］

胃蛋白酶 斑节对虾 无 ［13］ 淀粉酶 锯缘青蟹 有 ［16══ ］

胃蛋白酶 罗氏沼虾 有 ［9］ 淀粉酶 锯缘青蟹 有 ［11══ ］

胃蛋白酶 三疣梭子蟹 有 ［10］ 淀粉酶 三叶真蟹 有 ［21══ ］

胃蛋白酶 三疣梭子蟹 有 ［11］ 淀粉酶 互爱蟹 有 ［13══ ］

胃蛋白酶 中华绒螯蟹 有 ［12］ 淀粉酶 美洲螯龙虾 有 ［17══ ］

胃蛋白酶 中华绒螯蟹 有 ［11］ 胶原酶 凡纳对虾 有 ［13══ ］

胃蛋白酶 锯缘青蟹 有 ［11］ 纤维素酶 中国对虾 有 ［7══ ］

胰凝乳蛋白酶 白对虾 有 /无 ［14］ 纤维素酶 日本对虾 有 ［8══ ］

胰凝乳蛋白酶 凡纳对虾 有 ［13］ 纤维素酶 罗氏沼虾 有 ［9══ ］

弹性蛋白酶 凡纳对虾 有 ［13］ 纤维素酶 三疣梭子蟹 有 ［10══ ］

羧肽酶 A 白对虾 有 ［14］ 纤维素酶 三疣梭子蟹 有 ［11══ ］

羧肽酶 B 白对虾 有 ［14］ 纤维素酶 中华绒螯蟹 有 ［12══ ］

氨肽酶 白对虾 有 ［14］ 纤维素酶 中华绒螯蟹 有 ［11══ ］

脂肪酶 中国对虾 有 ［7］ 纤维素酶 锯缘青蟹 有 ［16══ ］

脂肪酶 日本对虾 有 ［8］ 纤维素酶 锯缘青蟹 有 ［11══ ］

脂肪酶 白对虾 无 ［14］ 昆布多糖酶 凡纳对虾 有 ［13══ ］

脂肪酶 斑节对虾 有 ［13］
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odon) 和白对虾 ( Penaeus setiferus ) 的胃蛋白酶作了研
究，并未在其体内检出胃蛋白酶。于书坤 [5 ]也报道了

有研究者认为不存在胃蛋白酶，专一性小的蛋白酶可

能起胃蛋白酶作用。徐生俊 [15 ]研究表明，中华绒螯蟹

蛋白酶在偏酸偏碱均有最适 PH值，可能是十足目动
物的胰蛋白酶在进化上较为原始，对酸碱适应性较

大，也可能是十足目动物确实存在胃蛋白酶，只是由

于没有专一性底物以及特异性检测方法导致难以检

出。

国内学者以及 Macdonald、Le Moullac分别从中国
对虾 [7 ]、日本对虾 [8 ]、斑节对虾 [13 ]、凡纳对虾 ( Penaeus
vannamei ) [13 ]、三疣梭子蟹 [10 ,11 ]、中华绒螯蟹 [11 ]、锯缘

青蟹 [11 ,16 ]和美洲螯龙虾（Homarus americanus）[17 ]中肠

检出脂肪酶；而 Lovett[14 ]却未检出。Berner等 [18 ]对许多

无脊椎动物的脂肪酶和酯酶的活力作了检测，结果全

部都检出非专一性酯酶，但只有一半检出了脂肪酶。

可能是由于缺乏专一性底物以及特异性检测方法，导

致许多种类中检测不出脂肪酶或检出的脂肪酶活力

较低。

国内学者 [7 ～12 ,16 ]对中国对虾、日本对虾、罗氏沼

虾、三疣梭子蟹、中华绒螯蟹以及锯缘青蟹成体、幼体

的纤维素酶作了研究报道。多数检出的活力较低，可

能是纤维素酶的检测方法需要改进，也可能是纤维素

酶是进化过程中的残余或是肠道共生菌所产生，活力

较低。关于纤维素酶是进化过程中的残余还是肠道共

生菌所产生，尚无定论 [7 ]。

在研究十足目动物体内消化酶时，由于国内外学

者采用的底物及检测方法不同，造成了数据交流比较

的不便。例如：在检测胰蛋白酶时，国内学者 [6 ～12 ]采用

干酪素为底物，而 Le Moullac和 Kamarudin采用 TAME
（对甲苯磺酰基精氨酸甲酯）为底物 [13 ]；检测脂肪酶，

潘鲁青等 [7 ,8 ]用聚乙烯醇作底物，Le Moullac[13 ]用 N -
甲基引哚乙酸作底物，薛俊增等 [11 ]用橄榄油为底物；

国外学者利用 TAME检测淀粉酶活力，以便于比较同
一物种胰蛋白酶与淀粉酶的活力 [13 ]，而国内学者检

测不同的消化酶活力用不同的底物，这样所做出的不

同酶之间活力的比较可信度较低。

3 十足目动物生长发育过程中消化酶
活力的变化及其影响因素

3. 1 十足目动物不同发育阶段消化酶活力
变化趋势及其内部因素

国内外学者对中国对虾 [6 ,7 ]、日本对虾 [8 ,19 ]、斑节

对虾 [13 ]、白对虾 [14 ]、罗氏沼虾 [9 ,20 ]、三疣梭子蟹 [10 ]、锯

缘青蟹 [12 ,16 ]、中华绒螯蟹 [12 ]、三叶真蟹 ( Carcinus

maenus ) [21 ]、美洲螯龙虾 (Homarus americanus ) [17 ]幼体

发育过程中胰蛋白酶及淀粉酶的比活力作了研究报

道。结果表明，对虾总科 (Penaeoidea )大多数种类在从
无节幼体向糠虾幼体发育过程中，胰蛋白酶活力都会

有一个跃升，之后随着发育逐渐下降，但是凡纳对虾

例外，它与其它真虾总科（Caridea）、短尾总科
(Brachyura )、螯虾总科 (Palinuroidea )、龙虾总科
(Nephropoidea )的甲壳动物一样，在发育过程中胰蛋白
酶活力没有跃升，而是随着发育活力逐渐降低 [13 ]。关

于十足目动物发育过程中淀粉酶活力的变化趋势，国

内外学者有分歧。 国内学者认为十足目动物在 状

幼体发育过程中淀粉酶活力呈现升高趋势，而后出

现降低趋势 [6 ～10 ,12 ,16 ]；而国外学者认为在其整个发育

过程中淀粉酶活力都呈现降低趋势，不呈现升高趋

势 [13 ,14 ,17 ,19 ,20 ]。这可能是国内外学者检测淀粉酶活力

使用的底物不同造成的。国内学者使用淀粉作底

物 [6 ～10 ]，而国外学者使用 TAME (对甲苯磺酰基静氨
酸甲酯 ) 作为底物 (与检测胰蛋白酶活力的底物相
同 ) [13 ]。也可能是实验过程中幼体培育条件，比如温

度、饵料等不同造成的，还有可能是不同物种其消化

酶分泌调节机制不同，具体原因有待进一步研究。

十足目甲动物幼体均营浮游性生活，其所处生境

小，食物多变（饵料种类及密度）。在适应这种环境过

程中，十足目动物在繁殖策略、食性、生理结构等方面

发生了多元的进化。

在繁殖策略上，对虾总科采取了 r -对策，即排出
大量的卵，幼体由较低等的形式（无节幼体）经过蜕皮

发育到高等的形式（仔虾）。而真虾总科、短尾总科、螯

虾总科、龙虾总科等采取了 k -对策，即排出少量的
卵，但这些卵孵出后就具较高等形式（如 状幼体），

从而提高了存活率 [22 ]。此外，十足目动物在发育过程

中食性也发生变化 [22 ]（表 4）。
Parsons[22 ]研究表明微藻内碳氮比为 6 : 1 ～ 10 : 1，

而十足目动物植食性幼体体内碳氮比为 ( 4 ～ 5) : 1；
为大量利用氮，其胰蛋白酶活力较高，相应食物在体

内停留时间短。十足目动物肉食性成体或幼体体内碳

氮比为 ( 4 ～ 5) : 1，与动物性饵料碳氮比接近，所以只
需较低的胰蛋白酶活力即可充分利用氮，不同的是食

物在其体内停留时间较长，是植食性的 20倍。同样，
植食性幼体只需较低淀粉酶活力即可充分利用碳，而

肉食性幼体则需要较高的淀粉酶活力。因此，对不同

种十足目动物，胰蛋白酶活力在植食性幼体、杂食性

幼体、肉食性幼体体内依次降低；而淀粉酶活力在植

食性幼体、杂食性幼体、肉食性幼体体内依次增高。即

使是同一种十足目动物，其植食性幼体、杂食性幼体、
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肉食性幼体体内的胰蛋白酶活力和淀粉酶活力也有

相同的变化趋势 [13 ,22 ]。

不过 Hirche和 Anger[11 ]认为，肉食性十足目动物

成体有较高的淀粉酶活力不是对食物生化组成的反

应，而可能是祖先部分植食性幼体系统发育的残余。

他们认为十足目动物的食性与其对食物的消化能力

并不一致。关于十足目动物成体食性与酶活力的关

系，有待进一步研究。

相应于食性的变化，十足目动物幼体消化系统结

构和功能也发生变化。除了大颚锯齿形状和研磨表面

发生变化外，中肠前盲囊 (AMD)功能也发生变化。对
虾总科幼体在无节幼体和 状幼体前期，中肠前盲囊

可分泌胰蛋白酶。随着 状幼体阶段中肠腺的发育、

分泌胰蛋白酶，中肠前盲囊逐渐失去分泌功能。而真

虾总科、短尾总科、螯虾总科、龙虾总科的幼体中肠前

盲囊起作用很小，或完全退化 [22 ]。因此，对虾总科无

节幼体和 状幼体胰蛋白酶活力可变性很大 [13 ]。

Harms[22 ]的报道表明，以卤虫无节幼体为饵的互

爱蟹 (Hyas araneus )，其消化酶活力在 状幼体一
期、二期以及大眼幼体等发育期均呈周期性变化 。从

蜕皮后期至蜕皮间期的早期阶段 , 酶活力显著提高；
尔后 ,尤其在蜕皮前期 ,活力降低或维持低值。这说明
蜕皮对酶活力变化也有影响。

关于影响十足目动物成体酶活力变化的内部因

素的研究报道较少。

3. 2 十足目动物不同发育阶段消化酶活力
变化的外部因素

3. 2. 1 饵料对十足目动物消化酶活力的影响
研究表明，变换十足目动物幼体发育过程中的饵

料性质，其胰蛋白酶活力会发生变化。用卤虫作饵料

与微藻作饵料作对比，前者同一时期幼体的胰蛋白酶

活力要低于后者 [19 ,22 ]。有学者认为，过量投喂饵料会

导致幼体胰蛋白酶活力下降；而饵料投喂量在营养不

良与过量之间，幼体胰蛋白酶活力要大 [22 ]。关于饵料

对十足目动物成体消化酶活力影响的尚未见报道。

3. 2. 2 昼夜节律、季节对十足目动物消化酶活力的
影响

据李少菁 [23 ]报道，锯缘青蟹 状幼体第五期、临

变态到大眼幼体的 状幼体以及大眼幼体蛋白酶、淀

粉酶、纤维素酶、脂肪酶都表现出昼夜节律，但变化形

式较复杂；4种酶活力变化与光周期有关，且酶活力
在夜间多为下降；只有脂肪酶活力在临变态到大眼幼

体的 状幼体以及大眼幼体期间表现出双相周期型，

其它类似单周期。Van Wormhoudt[23 ]认为，光照是昼夜节
律最重要的调节因子。昼夜节律本身就是在光照的影

响下温度、浮游饵料随之发生周期性变化的过程。因

此光照对十足目动物幼体消化酶活力的昼夜节律有

重要意义。潮汐对幼体消化酶活力的影响不明显。

Van Wormhoudt[23 ]认为对虾、锯齿长臂虾消化酶

活力受 2种相互拮抗的激素调节 , 而且 , 这 2种激素
的分泌具有季节变化。

综上所述，对十足目动物消化酶活力影响有其自

身因素，如发育阶段不同、食性变化及蜕皮，也有饵

料、光照、温度、昼夜节律及季节等外部因素。内部因

素受生物遗传规律的控制，外部因素则通过激素影响

其染色体的活动 (DNA、RNA的合成 )从而影响消化酶
的合成，最终达到影响幼体消化酶活力的结果。不同

进化地位的十足目动物，其消化酶活力调节机制可能

不同。据报道，脊椎动物胃肠中激素缩胆囊肽 -八肽、
胃泌素、蛙皮素、胰泌素和 P -物质能够引起甲壳动
物肝胰脏释放蛋白酶或淀粉酶 [24 ]，说明甲壳动物体

内于相应激素的受体，也可作为十足目动物消化酶活

力受激素调控的佐证。

4 存在的不足及有待研究的问题
4. 1 存在的不足
国内外学者实验过程中采用的饵料、光照、温度

等培养条件不同，导致结果不能互相比较。

同一种酶国内外学者尚无统一的专一性活力检

测方法、表示方法，导致结果不能互相比较。

表 4 十足目动物发育各阶段、经历时间及食性变化

类群
发育期（数字表示各期所经历阶段数）

无节幼体 原 状幼体 状幼体 糠虾幼体 大眼幼体

经历时间

（d）
食性

对虾总科 5 ～ 6（8） 3 2 ～ 5 仔虾 9 ～ 15 h→o / c
真虾总科 0 （0 ～ 4）（少数） 5 ～ 9（多数）～ 20（少数） 1（2 - 3） 14 ～ 150 o→c
短尾总科 0 3 ～ 6 1 15 ～ 30 o→c
螯虾总科 0 6 ～ 15 1 90 ～ 330 c
龙虾总科 0 3 ～ 4 1 15 ～ 45 c

注：h：植食性；o：杂食性 ；c：肉食性
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国内学者胰蛋白酶与淀粉酶检测用不同底物 ,所
作 2种酶之间活力比较的可信度较低。

4. 2 有待研究的问题
根据目前的研究现状，还有以下问题亟待解决：

中肠腺细胞种类及分化方向；胃蛋白酶、脂肪酶、纤维

素酶等酶存在与否及其检测技术问题；十足目动物发

育过程中消化酶活力变化趋势及其机制；十足目动物

成体食性与消化酶酶活力的关系；外部因素对十足目

动物，特别是成体消化酶活力的影响机制；最根本的

是应用生物化学与分子生物学手段，从分子水平研究

十足目动物发育过程中消化酶活力变化机制及内、外

部因素作用机制。
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