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Revie w on the osmoregulation of crustacean

PAN Lu2qing , LIU Hong2yu
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Abstract :Osmoregulation involves many aspects of physiological function in crustacean. Crustacean species exhibit almost all possible

patterns of osmotic regulation and they are widely distributed in most of known biotopes . With the changes of liquid environment , the

structure and function of the osmoregulation organs (such as gills , antennary glands) ,haemolymph osmotic pressure and ionic transport

will turn to maintain the well2balanced metabolism , which are under the neuroendocrine regulation. The current research status of

physiological mechanism of crustacean osmoregulation was reviewed in the following aspects : 1) Structure and function of gills and

antennal glands (maxillary glands) . The gills are very important organs and play a prominenet role in osmoregulation ; 2) Regulation of

ion transport in branchial epithelium. Ion transport enzymes (Na + 2K+ 2ATPase , V2ATPase , HCO3
22ATPase and carbonicanhydrase)

stimulated by bioamines and cAMP may participate in the ion transport of branchial epithelium in crustacean ; 3) Haemolymph

composition and osmoregulation. Haemolymph concentration of ion and free amino acid accompanied by metabolites of blood can

contribute to the most of haemolymph osmotic pressure ; 4) Neuroendocrine control . Many neuropeptides may regulate the osmotic

pressure of haemolymph and proteinsases activity of epithelial gill cells . Bioamines , cAMP and CaM have been proved to stimulate the

uptake of Na + and transport of Cl - .
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　　水生甲壳动物的渗透调节机制一直是国内外学者研

究的热点 ,在渗透调节器官的形态结构 [1 ,2 ]、离子转运调

控[3 - 9 ]和血淋巴渗透压调节[ 10 ,11 ]以及神经内分泌调

控[12 ,13 ]等方面已作了大量的研究工作 ,并取得了许多重

要的成果。无论是广盐性还是狭盐性的水生甲壳动物 ,随

着生活水环境的改变 ,在神经内分泌系统的调控下 ,渗透

调节器官 (主要是鳃)结构、血淋巴渗透压和离子转运等都

会发生一系列的变化以适应外界环境 ,维持正常的生理代

谢活动。目前甲壳动物渗透生理在神经内分泌调控、离子

转运酶调控和渗透调节模式等方面的研究仍然比较薄弱 ,

本文综述了国内外在甲壳动物渗透调节机制方面的研究

进展 ,不仅对甲壳动物渗透生理的研究具有重要的理论意

义 ,而且也为甲壳动物增养殖的水环境调控提供了科学依

据。

1　渗透调节器官

根据甲壳动物面临外界盐度变化调节自身渗透压的

能力 ,分为渗透压随变型 (osmoconformer)和渗透压调节型

(osmoregulator) [ 14 ]。渗透压随变型缺乏调节自身渗透压的

能力 ,血液中的 Na +和 Cl - 及渗透压总是随外界盐度而变

化 ,并与环境保持完全的一致 ;而渗透压调节型具有很强

的调节自身渗透压的能力 ,当外界盐度变化时 ,能主动调

节自身的血液中的离子和渗透压 ,并维持在一定水平上。

甲壳动物的主要渗透调节器官为鳃和触角腺 ,其鳃是渗透

压和离子调节的重要场所和主要器官。

1. 1　鳃
甲壳动物鳃的基本结构一般由鳃轴及鳃丝构成。鳃

丝是最基本的功能单位 ,其基本结构 (从外至内)由角质
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层、角质层下间隙和鳃上皮组成 ,其中与渗透调节功能有

关的主要结构为角质层和离子转运型上皮 [1 ]。

角质层 　角质层是各种离子尤其是主要渗透因子

Na + 、Cl - 的扩散屏障。鳃角质层的透性一般在渗透压随

变型中较大 ,而在渗透压调节型中较小 [15 ]。在狭盐性的

渗透压随变型中 ,离子是通过角质层上大量水的运动和非

特异小孔进出[16 ] ;在渗透压调节型中 ,对某一特定的离子

的高度透性则依赖于特定离子通道的存在 [17 ]。

鳃上皮　鳃上皮可分为两类 :一是呼吸型上皮 ,主要

功能是进行气体交换和离子扩散运动 ;二是离子转运型上

皮 ,其主要功能为进行渗透压和离子调节。离子转运型上

皮的典型结构是细胞顶部的质膜内褶形成微绒毛 ,基底侧

质膜也内褶 ,而且更宽更深。质膜内褶处有大量线粒体

(往往呈长条形) ,有时还有大量的糖原颗粒 ,为离子的主

动运输供能。在其质膜上有大量与离子运输有关的结构

如离子通道和离子转运酶等 [18 ]。

1. 2　触角腺和小颚腺
开口于第二触角基部的腺体习惯上称为排泄器官 ,其

主要作用是调节渗透压和离子平衡 ,较常见的是触角腺

(antennary gland)和小颚腺 (maxillary gland) ,前者见于比较

高等的类群如十足目 (Decapoda)成体 ,后者则见于高等种

类的幼体和低等种类的成体如口足目 (Stomatopoda) [19 ]等。

多数淡水生活的种类如淡水螯虾 ( Orconectes limosus)

等能进行高渗调节 ,其触角腺总是产生低渗尿 ,由于机体

面临失去大量离子的威胁 ,触角腺的原肾管大量逆梯度重

吸收离子来保持平衡 ,此时其原肾管基底及两侧质膜上与

离子转运相关的酶系如各种 ATPase 和碳酸酐酶

(carbonicanhydrase , CA)的活性很高。大多数的海洋种类采

取的方式是随变调节 ,总是与环境处于等渗状态 ,产生等

渗尿 ,此时原肾管中的离子转运酶几乎无活动 ,基本上不

重吸收离子 ; 而对于广盐性海洋种类如广盐性螯虾

( Pacifastacus lenjusculus)等则采取高渗 低渗调节 ,即在低

渗环境中原肾管大量吸收离子而产生低渗尿 ,在等渗环境

中则以等渗方式保持平衡 ,而高渗环境中 ,原肾管往往大

量吸收水分并减少尿液的量 ,产生高渗尿以保持水分从而

维持机体的渗透平衡 [20 ]。

2　离子转运途径和作用机制

2. 1　离子转运酶
甲壳动物的离子转运型鳃上皮是进行渗透调节和离

子转运的主要场所 ,离子转运的调控主要通过 Na + 2K+ 2
ATPase、V2ATPase、HCO3

- 2ATPase 和 CA 等多种离子转运

酶的作用来完成[13 ] (图 1) ,其中 Na + 2K+ 2ATPase 大约占

总 ATPase 活性的 70 % , V2ATPase 等转运酶的活性约占

30 %[21 ]。离子转运酶位于质膜上 ,主要通过运输和结合

离子通道调控离子转运过程如 Na + / K+交换、Na + / H +电

中性交换、Cl - / HCO3
- 电中性交换等 ,这些转运过程还能

调节细胞内外的 pH值。

图 1　甲壳动物鳃离子转运上皮细胞离子

转运过程模式 (仿文献[13 ])

Fig. 1　Generalised model for ion transport of

branchial epithelium in crustacean

Na + 2K+ 2ATPase 　Na + 2K+ 2ATPase 是甲壳动物进行

渗透调节最重要的蛋白酶 ,主要位于基底侧质膜上 ,参与

细胞两侧 Na + 、K+离子的跨膜主动运输 ,从而维持细胞内

外的离子梯度和膜电位 ,可调节细胞的体积 ,并驱动细胞

中糖和氨基酸的运送 [22 ]。其作用是将进入鳃上皮细胞内

的 Na +运入血淋巴中 ,同时将血淋巴内的 K +运入鳃上皮

细胞中 ,从而维持机体的 Na + 、K+平衡和调节血淋巴渗透

压。该酶需经 Mg2 + 、Na +及相对应的 K+或 NH4
+激活 ,可

被乌苯苷 (ouabain)抑制 ,其酶活性可随环境盐度变化而波

动。

V2ATPase 　V2ATPase 在甲壳动物的渗透调节中占有

相当重要的地位 ,该酶位于顶部质膜上 ,主要功能是将

H +泵出并形成电势差 ,驱使 Na +顺着电势梯度进入到鳃

上皮细胞中[13 ] ,从而与 H +完成电中性交换 ,同时也可为

Cl - / HCO3
- 电中性交换提供电差势。此进程受乙酰唑胺

(acetazolamide)抑制 ,对氨氯吡嗪脒 (amilorde)敏感 ,该酶也

可被巴弗洛霉素 (bafilomycin A1)抑制[23 ]。

HCO3
- 2ATPase　HCO3

- 2ATPase 位于顶部质膜上 ,激

活后可增加 Cl - 的吸收[24 ] ,从而与碳酸酐酶水化二氧化

碳而产生的 HCO3
- 进行电中性交换 ,但是此观点尚需进

一步研究证实。HCO3
- 2ATPase可被硫氰酸钠 (NaSCN)抑

制。

碳酸酐酶 (CA) 　碳酸酐酶广泛分布于甲壳动物组织

中 ,在鳃中最多 ,既有膜结合的 ,也有游离的 ,能催化二氧

化碳缓慢水化 ,可被乙酰唑胺 (acetazlamide)抑制 [25 ]。在离

子转运中的功能是为 Na + / NH4
+和 Na + / H +的电中性交
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换提供 H +和 HCO3
- ,分别参与 Na + / H + 、Cl - / HCO3

- 离

子的交换运输。

2. 2　离子转运途径
当甲壳动物鳃的离子转运型上皮中无离子浓度梯度

时 ,其跨上皮电势差为 5～50mV ,且总是内负外正 ,这时甲

壳动物鳃离子转运型上皮中 Na +和 Cl - 的运输是独立进

行的 ,其对 Na + 的透性很小 ,而对 Cl - 的透性很大 ,因此

Na +进出主要靠主动运输 ,而 Cl - 可以扩散进入。鳃上皮

细胞顶部质膜和基底侧质膜上的离子转运途径和通道互

不相同。

基底侧质膜的离子转运 　Na + / K+ 泵 : Na + 2K+ 2
ATPase进行调控 ,在整个离子转运鳃上皮的离子调控中

占主导地位 ,其交换的关系为 2Na +与 3 K+交换 ; K+渗漏

途径 :维持鳃上皮细胞内外的 K+平衡 ,并和 Cl - 转运有

关 ,可被 Ba2 +阻断[26 ] ; Cl - 通道 :由 Na + / K+泵和 K+渗漏

途径协同作用在基底侧质膜两侧形成内负外正的电势差

(血淋巴 侧为正) ,从而驱使 Cl - 从胞内向血淋巴运

动 ,该通道可被二苯氰肿 (DPC)等阻断[26 ] ; Na + 2K+ 22Cl -

协同运输 ;过程受吠哺重苯胺 (loop2diuretic furosemide)抑

制 ,其中的 K+可被 NH4
+取代 ,可参与调节细胞体积 ,与

Cl - 的逆电化学势的运输有关 [27 ]。

顶部质膜上的离子转运 　Na + 2NH +
4 2ATP泵可调控

Na + / NH +
4 电中性交换 ,调节氨的平衡[28 ] ,进行氮的排

泄[29 ] ,Na + / NH +
4 交换在全部 Na +的渗入中只占相当小的

部分 ; Na + / H + 的电中性交换[30 ]由 V2ATPase 进行调控 ;

Cl - / HCO3
- 的电中性交换 Na + / H +的电中性交换为 Cl -

提供了电势差 ,由此与 HCO3
- 进行交换并最终形成 CO2

排出[23 ] ,可被二硫乙酰氨基异硫氰酸二苯乙烯 (SITS)抑

制 ; Cl - 由于质膜的透性可扩散进入。

2. 3　参与离子转运调控的信号分子
神经内分泌系统可通过神经递质的信号来调控鳃上

皮的相关离子转运。在环境盐度变化情况下 ,鳃丝细胞体

积发生变化 ,生物胺合成酶如鸟氨酸脱羧酶 ( ornithine

decarboxylase)被激活而产生生物胺[31 ] ,生物胺刺激腺苷酸

环化酶使胞内第二信使环状腺苷酸 (cAMP)的浓度升高。

cAMP与蛋白激酶 A (PKA)相耦联 ,通过 PKA 磷酸化激活

顶部质膜的 V2ATPase ,借助 Cl - / HCO3
- 电中性交换为

Cl - 的吸收提供动力 ;同时也激活基底侧质膜的 Cl - 通道 ,

而增加 Cl - 的吸收 ,还可激活 Na + 2K+ 2ATPase ,促进 Na +

通过基底侧质膜进入血淋巴 ,最终实现渗透平衡 ,其激活

的途径为 cAMP PKA 离子转运酶[32 ]。

有研究证实钙调蛋白 ( CaM)也参与离子转运调控。

Péquex和 Gilles [33 ]应用 3 种抗钙调蛋白的口芬噻嗪类药物

对中华绒螯蟹的离体鳃进行处理 ,发现基底侧质膜上的

Cl - 传导通道受到了抗钙调蛋白药物的干扰 ,从而抑制

Cl - 渗入并由此影响 Na +吸收 ,并认为钙调蛋白能调节微

绒毛膜和顶部质膜上的 Na + / K+离子泵和 Na +离子交换。

3　血淋巴渗透压

甲壳动物具有适应盐度等水生环境因子的能力 ,主要

通过血淋巴渗透压调控来维持机体正常的生命活动 ,血淋

巴渗透压调节主要依赖于水分和无机离子的通透性以及

渗透压效应物含量的变化 ,血淋巴中渗透压效应物如无机

离子浓度、自由氨基酸含量等决定了甲壳动物血淋巴渗透

压的水平。另外 ,血淋巴组成如蛋白质、血糖、脂类和氨等

物质代谢水平对渗透压也会产生影响。

3. 1　血淋巴渗透压效应物
血淋巴的离子浓度 　血淋巴中主要阳离子的浓度接

近于主要阴离子的浓度 ,它们几乎决定了血淋巴渗透压水

平 ,其中 Na +和 Cl - 是形成血淋巴渗透压最主要的贡献

者[4 ] ;氯化物在甲壳动物的血淋巴渗透压调节中占

39. 5 %～49. 6 % ,而且随盐度提高其调节作用也增大 [34 ] ;

Wilder等[11 ]认为罗氏沼虾 ( Macrobrachium rosenbergii)血淋

巴渗透压的变化主要取决血淋巴 Na +浓度的变化。

血淋巴的渗透压水平不仅受到鳃上皮渗透调节功能

的调控 ,与组织液和细胞内液的变化也密切相关。一般认

为甲壳动物血淋巴兼有运输系统和组织液双重功能 ,但血

淋巴离子的组成与细胞液不大相同。在可兴奋组织中 (如

肌肉和神经)的细胞中 ,为了形成动作电位 , K+浓度必须

高于外部组织液的水平 ,同时 Na +浓度下降 ,当总电解质

水平低于海水时 ,这些可兴奋组织更具活性 ,可能导致渗

透压不平衡[19 ]。在广盐性甲壳动物体内 ,组织中离子浓

度的调节分为两步过程 :首先通过血液的渗透调节 ,其次

通过替代细胞中的有机物质 ,通过这样的途径细胞中的离

子水平至少降至原生活海水浓度的 50 % ,对一些种类如

滑背新对虾 ( Metapenaeus bennettae)则降至 40 %或更少[19 ]。

自由 氨 基 酸 　Lima 等[5 ] 计 算 了 淡 水 沼 虾

( Macrobrachiun olfersii)在盐度超过 21时 ,血淋巴中 Na +和

Cl - 形成的渗透压要低于血淋巴的实际渗透压 ,这说明血

淋巴渗透压有一部分来源于非离子成分 ; Spaargaren[35 ]认

为非离子成分产生的渗透压可能占褐虾 ( Crangon

craengon)血淋巴总渗透压的 20 % ; Dalla Via [36 ]研究发现美

丽长臂虾 ( Palaemon elegans)由低盐进入高盐环境后 ,血淋

巴中自由氨基酸含量上升了近 55 %。罗氏沼虾 [10 ]在淡水

和低盐环境中时 ,血淋巴总自由氨基酸仅有 0. 85～1. 0

mmol·L - 1 ,而在高盐度下总自由氨基酸急剧上升到 2. 1

mmol·L - 1 ,其中丙氨酸比在淡水和低盐环境中升高了 6

倍。Dalla Via [37 ] 在盐度 10～ 50 内得到凡纳滨对虾

( Litopenaeus vannamei)和日本对虾 ( Penaeus japonicus)体内

自由氨基酸随盐度的呈线性变化 ,主要的自由氨基酸为甘

氨酸、牛磺酸、精氨酸、脯氨酸和丙氨酸 ,但主要的渗透压

效应物为甘氨酸、脯氨酸和丙氨酸。由此可见自由氨基酸

是甲壳动物渗透压的重要效应物。在低盐度适应过程中 ,
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自由氨基酸向鳃细胞外释放 ,并受蛋白激酶 C调节 ,同时

自由氨基酸的分解提高 [38 ]。当外界盐度升高时 ,血淋巴

氨基酸含量的增长速度低于血淋巴 Na +和 Cl - 的增长速

度[10 ] ,这也说明血淋巴渗透压调节在短时间内主要依赖

于离子的转运调控。

3. 2　血淋巴中的物质代谢
血淋巴蛋白　许多学者对于甲壳动物血淋巴中增多

的自由氨基酸的来源还存在分歧。一些学者认为可能来

源于组织细胞或者新合成以及血淋巴蛋白的分解 ,应该认

识到自由氨基酸增多的来源并非其中一种途径 ,但可以肯

定是有部分自由氨基酸来源于血淋巴蛋白的分解[14 ]

Huong等[10 ]认为随着外界盐度升高 ,甲壳动物的血淋巴蛋

白减少 ,自由氨基酸含量增加 ,这说明盐度升高时血淋巴

中部分蛋白会分解为自由氨基酸。因此 ,氨基酸含量受到

血淋巴蛋白代谢的调节。

糖代谢　当甲壳动物进入低盐度的环境时 ,其细胞线

粒体数量会急剧上升 ,氧化代谢上升 ,说明耗能极大 ,同时

血淋巴葡萄糖水平下降 ,细胞色素 C氧化酶活动升高 ,耗

氧量增加 , CO2 的产量增加[39 ]。Engel等[40 ]发现美洲真蟹

( Callinectes sapidus) 的 ATP 数量与环境盐度有关 ; Conte

等[41 ]在卤虫 ( Artemiasalina)中发现颈器细胞质中 ATP的水

平随盐度升高而下降。这说明血淋巴离子转运的调节增

加了能量的需求。

脂代谢 　甲壳动物的循环血液中绝大多数脂为磷

脂[19 ] ,而是组成膜结构的最主要成分。在低盐度时 ,甲壳

动物的鳃上皮细胞中磷脂酰丝氨酸、卵磷脂的含量减少 ,

磷脂酰乙醇胺含量增加 [42 ,43 ] ,而且 ,后 3 对离子转运型鳃

上皮中的总磷脂显著升高 [44 ] ,表明血淋巴中脂类代谢增

强 ,脂类合成、更新速度加快 ,膜的透性也随之受到影响。

氨代谢 　多数甲壳动物的 NH32N 占氮代谢产物的

40 %～90 % ,也有一些虾类的排泄物中有相当量的尿素 ,

大多数的氮排泄物由上皮细胞排出 ,氮代谢产物增多表明

蛋白质作为代谢能源的比例增大。当环境盐度升高时 ,体

内游离氨基酸的含量增加 ,而低盐度时 ,游离氨基酸作为

主要的能量代谢底物被分解 , NH32N 的排泄量明显增

加[34 ]。在盐度 15～30时 ,中国对虾 ( Penaeus chinensis)的尿

素排泄量随盐度的升高而增大 ,主要原因是尿素中的

NH4
+增加用于部分取代碱离子 Na +和 K+ ,参与鳃上皮顶

部膜的 Na + / NH4
+ 电中性交换 ,并可替代基底侧质膜

Na + 2K+ 22Cl - 协同运输中的 K+参与离子调控[27 ,45 ]。

4　神经内分泌系统的调控作用

甲壳动物渗透压和离子调节受神经内分泌系统的调

控。在低盐环境中 ,切除了眼柄的美洲龙螯虾 ( Homarus

americanus)血淋巴渗透压下降到较低的水平 ,而注射窦腺

匀浆提取液后 ,渗透压又出现了升高 [46 ] ; Freire 等[12 ]用眼

柄、胸神经中枢等器官的匀浆提取液注射到淡水沼虾

( Macrobrachium olfersii)的体内 ,引起血淋巴中渗透压效应

物 自由氨基酸含量的改变。McNamara 等[47 ]研究表

明当外界盐度变化时 ,预先注射胸腺匀浆提取液的淡水沼

虾可使血淋巴中的离子 (Na + 、K+ 、Cl - 、Mg2 + 、Ca2 + )保持

平衡 ;Berlind和 Kamemoto[48 ]发现胸腺的乙醇提取物能降

低甲壳动物在低渗环境下水的渗入 ,而丙酮溶解物则能增

加水的渗入 ,经过检测 ,这些物质都是分子量为 800～

1000Da的多肽。这说明甲壳动物眼柄中的 X - 器官窦腺

复合体、胸腺等神经内分泌器官中存在一些物质对渗透调

节具有调控作用 ,而且各种神经内分泌器官的调节功能不

同。甲壳动物主要由神经内分泌器官包括 X - 器官窦腺

复合体、胸腺和围心腺等分泌素 ,通过各种内分泌因子作

用于离子转运酶等相关功能酶 ,调节鳃和血淋巴由离子的

转运、渗透压效应物的含量等 [13 ,49 ,50 ]。

Cooke和 Sullivan[51 ]研究发现围心腺匀浆提取液可增

加进入甲壳动物鳃丝的 Na +通量 ,并认为围心腺激素可能

通过调节生物胺、血淋巴中的效应物和水流经过鳃丝表面

的速度 ,进行渗透压平衡和离子交换的调控 ;一些学者将

DA和已经适应稀释水环境中的美洲真蟹围心器官的匀浆

提取液分别注入到在自然海水中的甲壳动物体内 ,其

Na + / K+ 2ATPase活力均显著地提高[52 - 54 ]。Zatta [55 ]研究

证实岸蟹 ( Carcinus maenas)由海水移到 50 %的海水中后 ,

血淋巴中 DA含量出现了迅速的升高 ,同时去甲肾上腺素

(NE)和 52羟色胺 (52HT)出现了降低 ; Morris 和 Edwards [3 ]

给杂色瘦方蟹 ( Leptograpsus variegatus ) 注射 DA 或 cAMP

后 ,发现鳃丝 Na + 2K+ 2ATPase活力迅速升高 ,指出生物胺

与鳃丝细胞膜上 Na + / K+泵的激活相关 ;许多学者研究认

为存在于围心腺中的 DA 和章鱼胺 (OA)能够通过 cAMP

来调节 Na +的吸收[52 ,56 ,57 ]。由此证实甲壳动物神经内分

沁激素可通过生物胺进行渗透平衡的调节。

许多学者认为 ,甲壳动物鳃丝转运酶在神经内分泌系

统调控下大致经历短、长期两个阶段 ,短期调节是生物胺

(如 52HT、DA等)通过剌激腺苷酸环化酶使 cAMP的浓度

升高 ,从而诱导激活已有的离子转运酶进行渗透调

节[52 ,58 ] ;长期调节一方面是生物胺系统剌激离子转运型

鳃上皮细胞膜产生重要的褶皱系统 ,增加了质膜上 Na + 2
K+ 2ATPase位点和离子通道的数量 ,另一方面则是神经内

分泌因子 cAMP等刺激靶酶的蛋白磷酸化 ,并合成新酶的

结果[50 ,52 ,58 ]。
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