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摘要! 为研究蜕皮激素受体 $,?$%在甲壳动物生长和生殖过程中的作用!采用反转录 5-$

$$N65-$%和 ?3%&末端快速扩增$$&-,%技术!克隆了三疣梭子蟹蜕皮激素受体$5L,?$%基

因全长 ?3%&序列$D@=E8=F 登录号(B-/79/81%!运用实时荧光定量 5-$$ T$N65-$%方法!

分析该基因在不同组织&蜕皮时期和二次卵巢发育阶段的表达特征" 结果表明!!+C/J?3%&

全长 2 2/1 MH!包含 1 26: MH "$(!编码 922 个氨基酸'推导的 5L,?$氨基酸序列与已公布的

其他甲壳动物 ,?$进行比对!发现一致性达 60S<:0S'系统进化树分析 5L,?$与其它甲壳

动物 ,?$聚为一支!而昆虫 ,?$聚为另一支" !+C/J在检测的三疣梭子蟹 13 个组织中均有

表达!其中在 U6器$U"%表达量最高" 在蜕皮周期中!自蜕皮后期至蜕皮前期 32 亚期 !+C/J

在U"中的表达量一直较低'至3/ 亚期和39 亚期!!+C/J表达量显著升高!这与血淋巴中 236

羟基蜕皮酮$23,%浓度在 3/439 亚期显著升高相协同!表明 5L,?$在三疣梭子蟹蜕皮过程中

起着重要的作用" 二次卵巢发育阶段!!+C/J在 U"和肝胰腺$+H%中的表达量自
+

期逐渐升

高至
0

期达到最高'卵巢$"2%中!则在
%

&

1

期较低!

+

&

0

期较高!表明 5L,?$可能参与卵巢

发育和卵黄发生"

关键词! 三疣梭子蟹' 蜕皮激素受体' 蜕皮周期' 二次卵巢发育

中图分类号! G087' *:68127

=
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44甲壳动物个体发育过程中存在蜕皮现象"是

甲壳动物生长和发育的标志特征"它贯穿甲壳动

物个体发育的始终"蜕皮过程受到蜕皮激素

#@?ACJL@I/9AJ",?J$的严格调控
(1 52)

' 在甲壳动物

血淋巴中"蜕皮激素的浓度在蜕皮周期中呈周期

性变化"在蜕皮后期和蜕皮间期较低"在蜕皮前期

逐渐上升直至最大值"引发蜕皮
(/)

' 蜕皮激素不

仅参与蜕皮活动"而且可能参与卵巢发育过程'

在普通滨蟹#,"'/1*%&#")*"&$卵巢发育过程中"

血淋巴&卵巢和肝胰腺组织中均可检测到蜕皮激

素
(9)

%日本沼虾 #I"/'5;'"/01%# *1$$5*)*&)$

(7)

&

中华绒螯蟹#C'15/0)1'&1*)*&1&$

(6)

和中国明对虾

#G)**)'5$)*")%&/01*)*&1&$

(0)

血淋巴中蜕皮激素

的周期性变化均与卵巢发育相关联"蜕皮激素可

促进 卵 母 细 胞 早 期 发 育' 但 是" 斑 节 对 虾

#!)*")%&#5*585*$卵巢和血淋巴中的蜕皮激素

含量随着卵巢发育进程不断下降
(8)

%三角招潮蟹

#F/" +'1"*(%7"'1&$卵巢发育过程中"血淋巴中蜕

皮激素的含量并无明显变化
(:)

'

蜕皮激素通过与蜕皮激素受体 #@?ACJL@I/9A

I@?@HL/I",?$$结合
(13)

"在甲壳动物的生长&发育

和繁殖中起着重要的调节作用
(11 519)

' ,?$是甲

壳动物体内重要的调控蛋白"属于核受体超家族

成员
(17)

"处于发育&变态及繁殖等过程的级联调

控起始位置
(16 510)

' 目前对 ,?$功能的研究主要

集中在蜕皮&附肢再生和卵巢发育调控及蜕皮激

素信号转导
(10 518)

等方面' 在甲壳动物中"已从招

潮蟹#F.$%(17"+5'$$

(1:)

&黑背陆地蟹#L)/"'/1*%&

7"+)'"71&$

(23)

& 日 本 囊 对 虾 # I"'&%$)*")%&

K"$5*1/%&$

(21)

& 美 洲 龙 虾 # ?5#"'%&
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87@I9?8=>J$

(22)

&蓝蟹 #,"771*)/+)&&"$18%&$

(2/)

等

中获得全长 ?3%&编码的 C/J' 日本囊对虾 U"

中"C/J在不同蜕皮周期中的表达水平和血淋巴

中蜕皮激素浓度的变化趋势相协同
(21)

%但是"蓝

蟹 U"中
(2/)

"C/J表达量与血淋巴中蜕皮激素浓

度的变化截然相反' 由此可知",?$在甲壳动物

蜕皮过程中的作用方式尚无定论"可能因种而异'

另外",?$在卵巢发育中的作用"仅在招潮蟹中有

过报道
(18)

'

三疣梭子蟹#!5'+%*%&+'1+%;)'/%7"+%&$俗称白

蟹&枪蟹"隶属于甲壳纲&十足目&梭子蟹科&梭子

蟹属"是一种大型海产经济蟹类' 人工苗种繁育

过程中遇到性早熟&性腺发育不良和蜕壳未遂等

问题"严重影响三疣梭子蟹的品质和产量"而这些

问题的解决有赖于甲壳类动物蜕皮调控机制和卵

巢发育机制的阐明' 本研究以三疣梭子蟹为研究

对象"克隆获得了 C/J的全长 ?3%&序列"并运

用实时荧光定量# T>8=L9L8L92@I@806L97@5-$"T$N6

5-$$方法分析其在不同组织&蜕皮周期和卵巢发

育阶段的表达量变化"为进一步阐明蟹类蜕皮机

制和卵巢发育机制"丰富和完善甲壳动物内分泌

的调控理论提供基础材料'

14材料与方法

$%$&实验材料

三疣梭子蟹暂养于宁波市宁海县得水育苗

场' 采用形态观察法将三疣梭子蟹蜕皮周期划分

为蜕皮后期#&期和 E期$"蜕皮间期#-期$&蜕

皮前期#33&31&32&3/ 和 39 亚期$和蜕皮期#,

期$ 9 个阶段
(29)

"采集 -期三疣梭子蟹 #甲宽!

17 <18 ?7%体质量!183 <973 :$表皮&卵巢&精

巢&肝胰腺&眼柄&大颚器&U6器&胸神经节&心脏

和肌肉 13 个组织"用于 !+C/J组织表达分析' 采

集各蜕皮期三疣梭子蟹 #甲宽!8 <12 ?7%体质

量!97 <83 :$U"用于蜕皮周期中 !+C/J表达水

平变化分析' 采用形态学测定法将三疣梭子蟹第

二次卵巢发育划分为
%

&

+

&

1

和
0

9 个阶段
(27)

"

采集各卵巢发育阶段三疣梭子蟹 #甲宽!191/ <

181/ ?7%体质量!107 <977 :$U"&+H&"2 用于二

次卵巢发育过程中 !+C/J表达水平变化分析'

NI9;/0#*8=:/= E9/L@?< 公司 $%$%&保存液

# 康 为 世 纪 $% *P&$N@I

NP

$&-, ?3%&

&7H09K9?8L9/= B9L#-0/=L@?< 公司 $%5I/L@9=8J@B&

3%8J@)#$%8J@(I@@$&5I97@*?I9HL

-

$NI@8:@=L

B9L# 5@IK@?L$@80N97@$& ,Z N8T& HP3

-

186N

.@?L/I&C./5713+7

,

&*UE$

-

5I@79Z ,Z 2"3

NP

+

均购自 N8B8$8公司%引物合成及测序由 *8=:/=

E9/L@?< 公司完成'

$%A&核心序列的获得

取三疣梭子蟹 U"组织"利用 NI9;/0#*8=:/=

E9/L@?< 公司$方法获得总 $%&' 经琼脂糖凝胶

电泳检测后"使用 5I97@*?I9HL

-

$NI@8:@=LB9L

#5@IK@?L$@80N97@$反转录得到第一链 ?3%&" 5

23 Q冷藏备用'

根据已公布的甲壳动物 ,?$核苷酸序列"寻

找保守位点"设计巢式引物 ,?$6(1&,?$6(2 和

,?$6$1&,?$6$2 #表 1 $扩增 !+C/J核心序列片

段' 反应在 P8JL@I?C?0@IHI/ 5-$仪 上进行'

5-$产物经电泳后"用琼脂糖凝胶 3%&回收试

剂盒回收纯化"连入 HP3186N载体"转化至 C.

/5713+7

,

感受态细胞"所获得的阳性克隆由

*8=:/= E9/L@?< 公司完成测序'

$%B&BY和 QYP#I*获得全长序列

用于 /R$&-,的 /R$&-,6?3%&以 &5#表

1$ 为接头"引物用 5I97@*?I9HL

-

$NI@8:@=LB9L

#H@IK@?LI@80L97@$反转录得到第一链 ?3%&' 根

据得到的核心序列设计特异性引物 ,-$/6(1&

,-$/6(2&,-$/6(/&,-$/6(9 和 /R/>L@I&/R9==@I

#表 1$"进行 2 轮反应' 第一轮 5-$以 /R$&-,6

?3%&为模板" /R/>L@I和 ,-$/6(1& ,-$/6(2&

,-$/6(/ 为上下游引物进行 5-$扩增' 第二轮

5-$以第一轮 5-$产物为模板" /R9==@I和

,-$/6(2&,-$/6(/&,-$/6(9 为上下游引物进行

5-$扩增'

按照 *P&$N@I

NP

$&-,?3%&&7H09K9?8L9/=

B9L说明书合成 7R$&-,6?3%&' 设计 7R$&-,的

下游特异性引物 ,-$76$1&,-$76$2&,-$76$/&

,-$76$9#表 1$"进行 2 轮 5-$反应'

$%F&序列分析

利用 .@?L/I%N)0 软件包对测序结果进行拼

接"获得 !+C/J全长 ?3%&' 基于此序列基础上"

设计引物 ,?$6UW(和 ,?$6UW$#表 1$验证得到

的全长 ?3%& 序列' E'&*N程序分析 !+C/J

?3%&和氨基酸序列' "$((9=A@I确定开放阅读

框#/H@= I@8A9=: KI87@""$($' 5I/L58I87 L//0预

测氨基酸物理参数"*9==805911 *@I2@I预测信号

6961
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肽"*P&$N程序分析氨基酸结构' P,D&911 软

件构建系统进化树' -0>JL80X进行多序列比对'

$%Q&实时荧光定量 >P5DCIP分析

将取好的组织利用 NI9;/0方法抽取 $%&"取

113

&

: $%& 用 5I97@*?I9HL

-

$N I@8:@=LB9L

#5@IK@?L$@80N97@$方法合成 ?3%&' 根据 !+C/J

?3%&全长设计一对特异性引物 ,?$6(和 ,?$6$

#表 1$检测 !+C/J表达"8?L9=6(和 8?L9=6$扩增三

疣梭子蟹
"

H"/+1* #(!691:0011 $作为内参' 运用

实时荧光定量方法对 !+C/J在不同组织&蜕皮周

期和卵巢发育过程中的表达情况进行分析'

*5**1013 统计分析软件进行数据分析"当 !B

3137时差异显著'

表 $&CIP引物序列

5/6%$&"+?<19;(=101>+12?1098,.(:1.0+01=89.CIP

引物

HI97@I=87@

序列#7R

'

/R$

HI97@IJ@T>@=?@#7R

'

/R$

用途

>J8:@

&5 N&--DN-DNN--&-N&DND&NNN-&-N&N&DDN#10$ $N65-$

,?$6(1 NDD-&&-&&-NDND&D&NDD& $N65-$

,?$6(2 -&D&&NDNDNNDND--ND&DN-N $N65-$

,?$6$1 N--D-&&-N-NDND&DD&N&NN& $N65-$

,?$6$2 DNN--NNN&DDNNNDD--N-N-N $N65-$

/R/>L@I N&--DN-DNN--&-N&DND&NNN /R$&-,

/R9==@I N--&-N&DND&NNN-&-N&N&DD /R$&-,

,?$/6(1 NND&-&-N--N&D-&N-DNN-& /R$&-,

,?$/6(2 N&&DND&ND&-D&-N-DD&ND- /R$&-,

,?$/6(/ &-ND-N&&&DD-NND-N-DN- /R$&-,

,?$/6(9 NNDN-D-&&--N-NDN&&D&ND /R$&-,

,?$76$1 -D&D-&&D--NNN&D-&DND 7R$&-,

,?$76$2 -&D-ND-&-NDND&DD&NDDN 7R$&-,

,?$76$/ NDD-&N--D&DN-DN-&N- 7R$&-,

,?$76$9 -&-NDD&-NNDNNDD&&NDD- 7R$&-,

,?$6( N&&DND&ND&-D&-N-DD&ND- T$N65-$

,?$6$ &-D&D-&&D--NNN&D-&DND T$N65-$

8?L9=6( -D&&&--NN-&&-&-N---D T$N65-$

8?L9=6$ D&N&D-DND&DD&&DDD-&N& T$N65-$

,?$6UW( ND-DDND&&DNDNNDD&D&- 5-$

,?$6UW$ -&N&&D-&&D&-&-DDDD&DN 5-$

24结果

A%$&!+;1??!"#全长序列的克隆及序列分析

以 ?3%&为模板"克隆获得 089 MH 的片段"

在此基础上"设计特异性引物进行 $&-,' 7R

$&-,得到 /:1 MH ?3%&片段% /R$&-,获得

1 200 MH ?3%&片段%通过序列拼接和验证"确定

!+C/J全长为 2 2/1 MH"该序列已登陆 D@=E8=F"

登录号!B-/79/81'

!+C/J?3%&包含 7R#N$236 MH"/R#N$076

MH""$(1 26: MH"编码 922 个氨基酸' 采用

5I/L58I87软件预测三疣梭子蟹 ,?$分子式为

-

6030

+

11186

%

22/3

"

20:7

*

9:/

"推算的分子量为901: F>"

理论等电点为 8179' 利用 *9:=805软件对编码区

进行分析"发现三疣梭子蟹 ,?$不存在信号肽序

列"不属于分泌蛋白' 推导出的 5L,?$从 %端到

-端包含 7 个功能域#图 1$!&4E#转录激活域$&

-域#3%&结合域$&3域 #铰链域$&,域 #配体

0961
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结合域$和 (域'

将推测的 5L,?$氨基酸序列与已公布的其他

甲壳动物 ,?$进行 E'&*N检索分析"发现其与

凡纳滨对虾#A1+5$)*")%&E"**"#)1$一致性最低"

为 60S%与拟穴青蟹 # 4/B77" $"'"#"#5&"1*$ ,?$

氨基酸序列一致性最高"与其 / 种亚型的一致性

分别为 :7S&:7S和 :0S' 5L,?$氨基酸序列与

蓝蟹 / 种亚型的一致性分别为 :7S& :6S和

:7S"与普通滨蟹 #,"'/1*%&#")*"&$ 一致性为

:3S"与招潮蟹一致性为 86S'

图 $&*?P编码基因 ?!"#全长及推导的氨基酸序列

下划线区域分别表示 -域和 ,4(域"剩余区域为 &4E域和 3域%

"

处为终止密码子

'()%$&5-18+<<D<12);-98?!"#/2==1=+?1=/:(29 /?(=01>+12?198;-1*?P8.9: !.+'0+%7)'1%/"+%&

E/0A >=A@I09=@J9=A9?8L@L<@-8=A ,4(A/789="I@789=9=: 8I@8JI@HI@J@=LL<@&4E8=A 3A/789=%L<@JL/H ?/A/= 9J78IF@A V9L< 8JL@I9JF

#

"

$

8961
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44利用P,D&911 软件"将 5L,?$的配体结合域

氨基酸序列#'E3$与其他甲壳动物和昆虫 ,?$的

'E3通过邻接法#%!$构建系统进化树#图 2$' 结

果显示5L,?$与甲壳动物在进化上属于同一支"昆

虫为另一支' 进一步使用 -0>JL80X软件"将 5L,?$

的 氨 基 酸 序 列 与 拟 穴 青 蟹 ,?$/ # *H,?$/"

&(%38661$&蓝蟹 ,?$#-J,?$"&,N36181$和招潮蟹

,?$##H,?$"&&-//9/2$的氨基酸序列进行多序列

比对"结果#图 /$显示一致性为 8216:S%-域含有

56M/Z和36M/Z%3域含有N6M/Z 和&6M/Z%,域由 12

个
,

6螺旋#+$和 2 个
.

6折叠#*$反向排列成类似

+三明治,的 / 层结构"中间形成配体结合袋%(域"

保守性最低"(域并非是 ,?$功能所必须的"5L,?$

与其它甲壳动物 ,?$结构域特征一致
(26)

' 表明本

研究获得序列为三疣梭子蟹,?$基因'

图 A&*?P氨基酸序列的 "X 系统进化树

'()%A&5-1"X C-@<9)121;(?;.1198*?P

,"771*)/+)&&"$18%& ,?$ # -J,?$" &,N36181 $ % ,"771*)/+)&

&"$18%&,?$1 # -J,?$1" &,N3610: $ % 4/B77" $"'"#"#5&"1*

,?$/ # *H,?$/" &(%38661 $ % !5'+%*%&+'1+%;)'/%7"+%&,?$

#5L,?$" B-/79/81 $ % 4/B77" $"'"#"#5&"1* ,?$1 # *H,?$1"

&(%3867:$ % ,"'/1*%&#")*"&,?$# -7,?$" &&$8:628 $ %

,'"*(5* /'"*(5* ,?$1 # -?,?$1" &-"99667 $ % ,'"*(5*

/'"*(5* ,?$/ # -?,?$/" &-"99660 $ % ?5#"'%&"#)'1/"*%&

,?$# +8,?$" &,&2:8/1 $ % F/" $%(17"+5' ,?$ # #H,?$"

&&-//9/2$ % L)/"'/1*%&7"+)'"71&,?$#D0,?$"&&N00838 $ %

I"'&%$)*")%&K"$5*1/%&,?$# P\,?$" E&(07/07 $ % M"$0*1"

#"(*" ,?$M#37,?$M"E&(9:3// $ % <#;7B5##" "#)'1/"*%#

,?$8#&87,?$8"&&E:9766$ % <$1&#)7716)'" ,?$8#&7,?$8"

E&(96/76 $ % !0)1857) #)("/)$0"7" ,?$8 # 57,?$8"

E&,9073:$ % =17"$"'E"+" 7%()*&,?$# %0,?$" &-"7767/ $ %

I5*5/0"#%&"7+)'*"+%&,?$M #P8,?$M"&,U6/081 $ % A5/%&+"

#1('"+5'1" ,?$#'7,?$"&&31:82$

A%A&!+;1?在不同组织中的表达差异

荧光定量 5-$分析表明"!+C/J在 13 个组织

中均有表达 #图 9$' 无论雌雄"U"中表达量均

最高' 雌蟹中""2 和 PJ表达量较高%雄蟹中"

,*&P"和 PJ中表达量较高'

A%B&!+;1?在蜕皮周期中的表达水平变化

鉴于 !+C/J在雌雄蟹 U"中表达量均最高"

以三疣梭子蟹 U"为实验材料研究 !+C/J在蜕皮

周期中的表达变化' 实时荧光定量结果显示#图

7$!自蜕皮后期至蜕皮前期 32 亚期 !+C/J在 U"

中的相对表达量一直较低%至 3/ 亚期和 39 亚

期"!+C/J表达量均显著升高'

A%F&!+;1?在第二次卵巢发育阶段中的表达水

平变化

实时荧光定量 5-$分析表明 #图 6$!!+C/J

在 U"的表达量自第二次卵巢发育
+

期逐渐升高

至
0

期达到最高%+H 中 !+C/J表达变化趋势与

U"中相同%"2 中"则在
%

&

1

期较低"

+

&

0

期

较高'

/4讨论

本研究采用 $&-,技术"获得 !+C/J?3%&

全序列"与已知的其它甲壳类的 ,?$同源"具有

共同的结构特征"自 %端到 -端均由 &4E&-&3&

,和 (7 个结构域组成#图 1$' 在昆虫中",?$有

&&E1 和 E2 / 个同工型"主要差别为 &4E域的不

同"这些同工型 ,?$的表达有着发育阶段和组织

的特异性"且具有不同的生物学功能
(20)

' 拟穴青

蟹&日本囊对虾
(21)

&美洲龙虾
(22)

和蓝蟹
(2/)

等甲壳

动物中发现 ,?$存在亚型"主要差别是 -&3域氨

基酸的插入和替换%本研究中"通过 5-$验证全

长 ?3%&序列"并未发现 5L,?$存在亚型' 从进

化树中发现所有甲壳类动物的 ,?$聚为一支"而

所有昆虫类动物的 ,?$聚为一支#图 2$"表明甲

壳类与昆虫类的 ,?$在结构特征上存在一定差

异"这可能与两类动物 ,?$形成不同的异二聚体

复 合 物 有 关' 昆 虫 ,?$ 与 超 气 门 蛋 白

#>0LI8JH9I8?0@HI/L@9="#*5$形成异二聚体
(17)

%而

甲壳动物 ,?$与维甲酸 X受体#$X$$形成异二

聚体
(28 5/1)

%只有当 ,?$与 #*54$X$形成异二聚

体后"蜕皮激素才能结合到 ,?$上"通过 ,?$6

#*54$X$诱导下游基因表达和传递蜕皮激素

信号
(12"28 5/1)

'
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图 B&C;*?P与其它蟹类 *?P氨基酸序列比对

序列上方的划线代表 56M/Z&36M/Z&N6M/Z&&6M/Z&

,

6螺旋#+1 5+12$和
.

6折叠#*"*1"*2$

'()%B&#<()2:12;98;-1=1=+?1=/:(29 /?(=01>+12?1098C;*?PH(;-9;-1.9.;-9<9)+10

-/=J@I2@A

,

6<@09?@J#+1 5+12$ "

.

6J<@@LJ#*"*1"*2$8=A /L<@IK>=?L9/=80A/789=J8I@9=A9?8L@A 8M/2@L<@J@T>@=?@

3761
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图 F&!+;1?在不同组织的相对表达量

5@1表皮% D/1性腺% +H1肝胰腺% ,*1眼柄% P"1大颚器% U"1U6器% ND1胸神经节% +L1心脏% PJ1肌肉' 字母不同表示差异显著

#!B3137$ "下同

'()%F&5-1.1</;(J11R,.100(9298C;*?P(2J/.(9+0;(00+10

5@1H@I9A@I% D/1:/=8A% +H1<@H8L/H8=?I@8J% ,*1@C@JL80F :8=:098% P"178=A9M>08I/I:8=% U"1U6/I:8=% +L1<@8IL% PJ17>J?0@% ND1

L</I8?9?:8=:09/=1E8IJV9L< A9KK@I@=L0@LL@IJ8I@J9:=9K9?8=L0C A9KK@I@=L#!B3137$ "L<@J87@M@0/V

图 Q&!+;1?在蜕皮周期中 ZV中的相对表达量

'()%Q&5-1.1</;(J11R,.100(9298!+;1?(2

ZV=+.(2) :9<;(2) 0;/)10

图 U&!+;1?在卵巢发育过程中的相对表达量

'()%U&5-1.1</;(J11R,.100(9298!+;1?(2

9J/.(/2=1J1<9,:12;

44!+C/J在 U"中表达量最高"这与日本囊对

虾
(21)

组织表达结果一致' 三疣梭子蟹血淋巴中

23 5羟基蜕皮酮 #23 5<CAI/ZC@?ACJ/=@"23,$的

浓度自蜕皮间期 -期开始上升"到蜕皮前期 3/

亚期逐渐上升至达到顶峰"39 亚期略有回落
(/2)

'

本研究中 !+C/J在 U"的表达量变化#图 7$与血

淋巴中蜕皮激素浓度变化趋势相协同"这与日本

囊对虾
(21)

结果一致' 血淋巴中 23,在 39 亚期

略有回落"而此时 !+C/J相对表达量达到最高值"

可能高浓度的,?$对U"合成蜕皮激素存在负反

馈作用
(21)

' 但在蓝蟹
(2/)

蜕皮周期中"C/J在 U"

中表达量与血淋巴蜕皮激素浓度并不协同' 造成

这种物种间差异的原因尚待进一步探明'

三疣梭子蟹第一次产卵后"通常会进行第二

次卵巢发育#在此期间不需要再交配$"第二次卵

巢发育时间为 1 个月左右
(27)

"时间较短"便于取

材和分析' 卵巢发育受到神经内分泌#神经激素

和神经递质$和外界环境等方面的影响
(//)

' 有研

究表明"卵巢组织中存在蜕皮激素"蜕皮激素在蟹

类卵母细胞的减数分裂&卵黄发生和胚胎形成等

繁殖过程中发挥重要作用
(/9)

' 目前仅 3>I9?8

等
(18)

对 ,?$在卵巢发育过程中的作用进行初步

研究' +H 做为重要的营养储存场所"可以合成三

疣梭子蟹卵黄蛋白原
(/7)

"有研究表明蜕皮激素参

与三疣梭子蟹卵巢蛋白原的合成
(/9)

"在一定范围

内随着蜕皮激素浓度的升高"卵黄蛋白原基因的

表达量逐渐升高
(/6)

"而蜕皮激素作用必须通过与

,?$结合才能得以完成
(28"/3 5/1)

' 随着二次卵巢

发育的进行"U"和 +H 中 !+C/J表达量呈明显的

上升趋势"表明 ,?$可能参与三疣梭子蟹卵巢发

育和卵黄发生'
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