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摘 要: 长臂虾科( Palaemonoidea) 虾类具有巨大的研究与开发价值，但其中较大部分虾类的繁殖生物学相关
研究信息缺乏或不全面，通过整理长臂虾科几种重要经济虾类的繁殖生物学相关研究文献，总结其繁殖生物

学特征、生殖系统发育、胚胎和幼体发育及繁殖相关调控基因的研究进展，并分析对比长臂虾科内各虾类以及
长臂虾科与对虾科和螯虾科虾类的异同，以期为长臂虾科虾类的研究与资源开发提供参考。
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长臂虾科 ( Palaemonoidea ) 隶属甲壳纲
( Crustacea ) 十 足 目 ( Decapoda ) 真 虾 次 目
( Caridea) ，其下属长臂虾亚科现生种属共计 21
属 373 种，隐虾亚科现生种属共计 117 属 604
种［1］。常见长臂虾科虾类主要隶属于长臂虾亚
科 的 沼 虾 属 ( Macrobrachium ) 或 白 虾 属
( Exopalaemon) ，其余各属虽在我国也有分布，但
群体数量较小或未实现大规模人工培育，如古洁

虾 属 ( Palaemonetes ) 的 广 东 古 洁 虾 ( P．
tonkinensis) 、瘦虾属 ( Leander ) 的细脚瘦虾 ( L．
tenuicornis) 等［2］。
长臂虾科虾类是我国渔业重要的一类经济

虾类［2］，主要的养殖或捕捞品种有: 日本沼虾

( M． nipponense) 、罗氏沼虾( M． rosenbergii) 、脊尾
白虾( E． carinicauda) 、秀丽白虾( E． modestus) 、
葛氏长臂虾( Palaemon gravieri) 、海南沼虾( M．

hainanense) 、细螯沼虾( M． superbum) 以及安氏白
虾( E． annandalei) ［3 － 4］等，其中养殖规模较大且
研究报道较多的有淡水品种日本沼虾、罗氏沼虾
和海水品种脊尾白虾。日本沼虾自然分布于亚
洲各地，除中国外，日本、朝鲜半岛、越南、马来西
亚以及俄罗斯远东地区都有分布［5］; 罗氏沼虾原

产于泰国、印度、缅甸等的河口处，自 1976 年引入
我国后，分别于广东和广西的水产研究所进行试

养［6］。2018 年我国日本沼虾产量 23． 4 万 t、罗氏
沼虾产量 13． 3 万 t，在淡水养殖虾类产量排行中
分别位列第三和第四位，江苏省日本沼虾与罗氏

沼虾产量为全国最高，分别为 11． 5 万 t 和 6． 4 万
t［7］。脊尾白虾主要分布于中国大陆沿岸和朝鲜
半岛西岸的浅海低盐水域［5］，目前全国养殖面积

约 3． 7 万 hm2，其中江苏省养殖面积最大、产量最
高。
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1 繁殖生物学特征
1． 1 繁殖期
长臂虾科几种重要经济虾类的繁殖期［8 － 20］

见表 1。长臂虾科虾类( 以下简称长臂虾类) 繁殖
期较长，一般在 5 个月以上，繁殖盛期一般在 5—
8 月份，但不同地区的长臂虾类繁殖期和繁殖盛
期存在一定差异，这可能主要是由于温度和生物

饵料量等因素的差异导致。
1． 2 繁殖力
产卵量和产卵次数是虾类繁殖力的主要体

现，长臂虾类产卵量从几百粒到几万粒不等，产

卵次数也存在较大差异。长臂虾类产卵量不仅
受到卵巢发育状况［11］、体长［15，21 － 22］ 和体质
量［23 － 24］等内在因素影响，也容易受到外界环境

因素的影响，如温度［13］、盐度［25］和季节变化［26］

等。多数长臂虾类一年内可以多次产卵［15，22，27］。
长臂虾类产卵量一般少于对虾类而多于螯虾类

( 除秀丽白虾外) ［18，20，23，26，28 － 34］，这可能是由于雌

虾个体大小以及卵粒直径差异造成的( 表 2) 。
1． 3 雌雄性比
雌雄性比是动物群体构成的重要评价指标，

也是繁殖生物学关注的群体特征之一，长臂虾科

几种重要经济虾类雌雄性比见表 3。卢敬让
等［21］认为，繁殖季节雌虾多于雄虾是因为抱卵雌

虾繁殖洄游，以及越冬期间雄虾死亡率高于雌

虾，从而导致越冬后群体中雌虾占比较大，这与

何绪刚等［8］和孙建贻等［35］对日本沼虾性比变化

的研究结果一致。另外，在长臂虾类繁殖期，部
分成虾寿命已经达到上限，群体中雄虾在交配完

成生物学使命后很快死亡，雌虾则要等待受精卵

孵化后死亡［8，36］; 而雌虾死亡后，大量当年幼虾

加入群体，缓冲了雌虾死亡导致的性比变化趋

势。与其他野生长臂虾类群体相比，引进物种罗
氏沼虾主要为池塘养殖，虽然雌雄性比均大于 1，
但相对变化较小，这可能是由于自然群体的捕捞

表 1 长臂虾科虾类的繁殖期
Tab． 1 Breeding season of some kinds of Palaemonoidea

种类 Species 地区
Areas

繁殖期
Breeding season

繁殖盛期
Breeding peak season

温度范围 /℃
Temperature

日本沼虾
M． nipponense

武湖［8］ 4 月中旬—9 月中旬 5—6 月、8 月 21 ～ 34
太湖［9］ 4 月下旬—9 月下旬 6 月、8 月 17 ～ 32
东平湖［10］ 4 月中旬—9 月中旬 6 月、8 月 21 ～ 32

罗氏沼虾
M． rosenbergii

广西桂南［11］ 4—11 月 5—8 月 24 ～ 30
布苏尔河［12］ 2—7 月 — —

脊尾白虾
E． carinicauda

中国南方沿海［13］ 3—10 月 5—8 月 —
中国北方沿海［14］ 4—10 月 5—6 月、8—9 月 繁殖盛期 12． 5 ～ 26． 8［15］

鸭绿江口［16］ 5—9 月 6 月、8 月 —

秀丽白虾
E． modestus

太湖［17］ 4 月下旬—9 月下旬 6 月、8 月 18 ～ 32
三峡水库［18］ 4 月下旬—9 月下旬 4 月中旬—6 月中旬 17 ～ 34

葛氏长臂虾
P． gravieri

东海和黄海南部［19］ 2—12 月 2—5 月、8 月 13 ～ 21
黄海南部［20］ 2—4 月 4 月 —

表 2 长臂虾科虾类与其他科虾类产卵量及卵径对比
Tab． 2 Comparison of spawning number and egg diameter of Palaemonoidea and other families

种类 Species 产卵量 /粒 Spawning number 卵粒直径 /mm Egg diameter

长臂虾科

日本沼虾 Macrobrachium nipponense 382 ～ 3 055［26］ 短约 0． 60、长约 0． 75［33］

罗氏沼虾［28］Macrobrachium rosenbergii 4． 6 万 ～ 8． 8 万 0． 50 ～ 0． 60
脊尾白虾［23］Exopalaemon carinicauda 800 ～ 2 000 短 0． 49 ～ 0． 56、长 0． 64 ～ 0． 73
秀丽白虾［18］Exopalaemon modestus 31 ～ 294 1． 11 ～ 1． 32
葛氏长臂虾［20］ Palaemon gravieri 220 ～ 3 162 约 0． 30
海南沼虾［29］ Macrobrachium hainanense 1 200 ～ 2 000 0． 45 ～ 0． 58

对虾科
斑节对虾［30］ Penaeus monodon 50 万 ～ 80 万 0． 23 ～ 0． 26
凡纳滨对虾［31］Litopenaeus vannamei 13． 61 万 ～ 26． 52 万 0． 25 ～ 0． 27

螯虾科 克氏原螯虾 Procambarus clarkii 300 ～ 700［32］ 2． 00［34］
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表 3 长臂虾科几种重要经济虾类雌雄性比
Tab． 3 Sex ratio of some important economic kinds of Palaemonidea

种类 Species 数据来源
Data sources

性比变化范围
Sex ratio

平均性比
Average sex ratio

测量时间
Time

日本沼虾 M． nipponense
白洋淀［22］ 0． 58 ～ 3． 33 1． 48 5—7 月
武湖［8］ 0． 45 ～ 5． 65 0． 80 全年

洪湖［26］ 1． 10 ～ 5． 78 2． 263 4—10 月
罗氏沼虾 M． rosenbergii 池塘养殖［28］ 1． 15 ～ 1． 59 — 4—10 月

脊尾白虾 E． carinicauda
长江口［37］ 0． 89 ～ 1． 63 1． 12 11 月—次年 10 月
长江口［21］ 0． 87 ～ 1． 59 1． 11 全年

秀丽白虾 E． modestus
三峡水库［18］ 1． 11 ～ 2． 36 1． 46 11 月—次年 10 月

太湖［9］
梅梁湾
贡湖湾

0． 72 ～ 2． 76
0． 73 ～ 3． 47

1． 38
1． 41 11 月—次年 11 月

葛氏长臂虾 P． gravieri 东海和黄海南部［19］ 1． 083 ～ 4． 700 — 1—12 月

在时间和空间上跨度较大，导致数据统计的波动

性大，而池塘养殖时间和空间跨度小，数据统计

的波动较小。

2 生殖系统发育
2． 1 雌性生殖系统
2． 1． 1 雌性生殖系统结构
长臂虾类雌性生殖系统组成基本相似，都有

卵巢与输卵管，但不同种之间存在一定差异，主

要表现在卵巢左右两叶的连接方式上［36］，目前还

未见关于这种结构差异可能导致的影响的报道。
脊尾白虾雌性生殖系统由 1 对卵巢和 2 根输卵管
组成，整个卵巢呈“O”字型，前后端愈合在一起，
中间 形 成 一 个 空 隙［36］，与 粗 糙 沼 虾 ( M．
asperulum) ［38］卵巢相似。罗氏沼虾卵巢左右两叶
呈桑葚状，前端愈合，后端分离，卵巢两侧分别有

短的输卵管与生殖孔相连［39 － 40］，与哈氏仿对虾

( Parapenaeopsis hardwickii) ［41］卵巢相似。日本沼
虾的卵巢呈椭圆形，前端略尖，后端圆钝，前部成

对，后部合二为一，在卵巢的两侧各有一条短而

直的输卵管［42］，与克氏原螯虾 ( Procambarus
clarkii) ［43］的卵巢结构类似。
2． 1． 2 卵巢发育
研究人员主要根据卵巢颜色、大小或相对位

置及内部卵细胞成熟情况将日本沼虾［42］和脊尾

白虾［15］的卵巢发育分为 5 个时期，罗氏沼虾［40］

的卵巢发育分为 4 个时期，见表 4。总结 3 种长
臂虾类卵巢各时期的特点，笔者认为脊尾白虾卵

巢 5 个发育时期的划分和命名更为合理。
2． 2 雄性生殖系统
2． 2． 1 雄性生殖系统结构
长臂虾类雄性生殖系统的研究主要集中在

精巢结构、精子发生等方面。长臂虾类的雄性生
殖系统由精巢和输精管组成［44 － 45］，与对虾类雄

性生殖系统存在明显差异，没有分泌管和精囊，

而这两种结构往往在对虾生殖系统中发挥重要

作用［47］( 图 1) 。精巢内为无数的生精小管，其管
壁由位于基膜上的生精上皮和管壁上皮构成，生

精上皮细胞主要为精原细胞，经有丝分裂，一部

分精原细胞发育成不同阶段的雄性生殖细胞，形

成生殖带［45］。同一区段的生精小管内精子发生
的同步率较高，可以保证在较短时间内产生出大

量成熟精子; 不同区段的精子的发生不同步，使

得生殖带能在较长时期内源源不断地产生精子，

适应于当年生雄虾繁殖期的多次繁殖［46］。长臂
虾类输精管末端膨大为壶腹，肌肉层发达，可以

暂时贮存包裹着精子的精荚，同时发达的肌肉层

能在射精时给予所需的力量，其作用可能类似于

对虾的精囊，起到储精和射精的双重功效［44 － 46］。
2． 2． 2 精子发生
长臂虾类的精荚呈索状，由中央的精子群、

粘液团及包被在其外的精荚壁组成［48 － 49］。早期
的精荚主要由精荚基质构成，由输精管上皮分泌

并逐渐积累到精子团外部; 随后输精管上皮分泌

形成精荚壁，最终产生完整精荚［50］。日本沼虾、
脊尾白虾、秀丽白虾的精荚形成过程见表 5。
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表 4 3 种长臂虾类卵巢发育时期及特征
Tab． 4 Ovarian development stages and characteristics of three species of Palaemonidae

种类
Species

时期名称
Stage mames

颜色
Colors

大小或相对位置
Size or relative distribution

内部结构
Internal structure

特点
Features

日本沼虾［42］

M． nipponense

增殖期
Cell proliferation stage

无色，仅背部有
少量色素沉淀

紧贴于肝胰脏的
表面之上

不见卵粒
大量增殖的卵原细胞
充斥在虾的中央卵管内

小生长期
Slow growth stage 乳白色或淡黄色

前段可伸至头胸甲
的 1 /4 至 1 /3 处，
后端延伸到尾部

中央卵管的卵原细胞
增殖减弱甚至停止

前叶和侧叶开始增大，
后叶无明显变化，
呈细带状

大生长期
Ｒapid growth stage 草绿色

前叶延伸至眼柄，
侧叶延伸至头胸甲，
后叶膨大

可见卵粒 卵巢体积迅速增大

将成熟期和成熟期
Approaching mature
and mature stage

暗绿色 充斥在整个头胸甲部位 前叶和侧叶非常饱满
卵巢体积基本
达到最大状态

恢复期 Convalescence 透明 卵巢萎缩 — 轮廓无法从外部
透过头胸甲观察辨认

脊尾白虾［15］

E． carinicauda

未发育期
Undeveloped stage 无色半透明 纤细 — —

发育早期
Early developmental

stage
乳白色稍带黄色 仅分布在胃区 卵粒不清晰 发育较慢

发育中后期
Middle and late

developmental stage
淡黄绿色

初期分布在胃区，
随后扩大到肝区

隐约可见卵粒
发育较快，卵巢外边缘
有白色间带棕色的
膜状物

成熟期 Mature stage 棕黄色，间带淡绿色 几乎布满了整个胃区
、

肝区和心区
卵粒清晰可见

第 1 至第 4 腹节的
侧甲呈浅蓝色( 腹蓝) ，

产后恢复期
Convalescence 卵巢重新恢复至发育早期状态，或停止发育逐渐萎缩成囊管状，腹蓝消失

罗氏沼虾［40］

M． rosenbergii

0 期 Stage 0 透明 非常小 内部清晰可见 未发育成熟

第 1 期
The first stage 淡橙色 小 — 未发育成熟，

但颜色改变

第 2 期
The second stage 亮橙色

向前延伸至额剑最后
一根脊柱的基部

— 发育迅速，通过外壳
可以观察到卵巢

第 3 期
The third stage 亮橙色

向前延伸到额剑第二
或第三脊柱的底部

— 卵巢完全发育成熟

作者未观察卵巢成熟后的状态

表 5 3 种长臂虾类的精荚形成
Tab． 5 Spermatophore formation of three species of Palaemonidae

种类
Species

精荚形成位置1

Position of
spermatophore formation

初期精荚结构
Structure of early
spermatophore

完整精荚形成位置
Position of complete

spermatophore formation

完整精荚结构
Complete spermatophore

structure

日本沼虾［50］ M． rosenbergii 中输精管 精荚基质 后输精管 不完全包裹精子群

脊尾白虾［46］ E． carinicauda 前输精管 较薄精荚壁 壶腹2 包裹并分割精子群

秀丽白虾［45］ E． modestus 后输精管 精荚基质 末输精管2 包裹并分割精子群

注: 1 : 以精荚壁出现为精荚基本形成的标志; 2 : 末输精管与壶腹为同一部位，但命名不同，在日本沼虾与脊尾白虾中该部位称为壶腹，
而秀丽白虾中该部位称为末输精管
Note: 1 : The appearance of spermatophore wall is the sign of spermatophore formation; 2 : Ampulla and terminal vas deferens are the same part，
this part is called ampulla in M． rosenbergii and E． carinicauda，while in E． modestus，it is called terminal vas deferens
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图 1 日本沼虾［45］( A)、脊尾白虾［44］( B)、秀丽白虾［46］( C)、中国明对虾［47］( D) 雄性生殖系统
Fig 1 Male reproductive system of M． nipponense［45］( A) ，E． carinicauda［44］( B) ，

E． modestus［46］( C) and Fenneropenaeus chinensis［47］( D)
注: A． 1: 结缔组织系膜; 2: 精巢; 3: 前输精管; 4: 中输精管; 5: 后输精管; 6: 壶腹; 7: 雄性生殖孔。B． T: 精巢; FVD: 前输精管; MVD: 中
输精管; PVD: 后输精管; EVD: 壶腹。C． 1: 结缔组织系膜; 2: 精巢; 3: 前输精管; 4: 中输精管; 5: 后输精管; 6: 末输精管; 7: 雄性生殖
孔。D． 1: 肝胰腺; 2: 精巢; 3: 输精管; 4: 储精囊
Note: A． 1: connective tissue of mesentery; 2: spermary; 3: anterior spermatic duct; 4: middle spermatic duct; 5: posterior spermatic duct; 6:
ampulla; 7: male gonopores． B． T: testis; FVD: anterior vas deferens; MVD: middle vas deferens; PVD: posterior spermatic duct; EVD:
terminal ampulla． C． 1: connective tissue of mesentery; 2: spermary; 3: anterior spermatic duct; 4: middle spermatic duct; 5: posterior spermatic
duct; 6: terminal spermatic duct; 7: male gonopores． D． 1: hepatopancreas; 2: spermary; 3: spermatic duct; 4: seminal vesicle

3 胚胎和幼体发育
3． 1 胚胎发育过程
胚胎发育过程是繁殖生物学重要的研究内

容，胚胎发育过程中，卵粒的大小、体积和含水量
随胚胎发育而增加。长臂虾类胚胎发育过程基
本一致，以雌雄虾抱对受精产生的受精卵为起

始，卵内仅 1 个细胞; 卵裂期受精卵内的细胞开
始分裂，形成分裂球; 细胞经过第 8 次分裂数量
增加到 256 个，进入囊胚期，此时细胞核全部移
近受精卵表面，构成囊胚层; 受精卵动物极细胞

密集，植物极内陷形成原口，标志着原肠期的开

始; 胚胎卵黄含量减少，进入前无节幼体期，两对

触角原基和一对大颚原基的形成是前无节幼体

期的主要事件; 后无节幼体期，形成两对颚足原

基和两对小颚原基; 进入前溞状幼体期的胚胎，

透明区内出现一对由复眼原基内色素细胞分泌

的黑色颗粒状物; 复眼原基形成体积更大的椭圆

形复眼，此时称为溞状幼体期或后溞状幼体期，

胚胎头胸部 13 对附肢发育基本完成，随后幼体
破膜而出，胚胎期结束［51 － 54］。3 种虾类的胚胎发
育的划分方法见表 6。
目前根据胚胎发育的进程，长臂虾类胚胎发

育分期主要有 7 期法［52］、8 期法［51，53］和 12 期
法［54］。12 期法对卵裂期的划分过于详细、工作
量大且实用性较低; 7 期法以受精卵卵裂开始为
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胚胎发育第 1 期，这与事实不相符。与前两者相
比，8 期法更加简洁且实用，其第 6 期命名为“后
无节幼体期”，与第 5 期“前无节幼体期”可以鲜
明对比; 第 8 期命名为“膜内溞状幼体期”，相比
“后溞状幼体期”的命名更能概括这一时期的特
征。
3． 2 卵裂方式
几种重要长臂虾类的卵裂方式基本一致，但

与对虾科、螯虾科虾类( 以下简称对虾类、螯虾
类) 的卵裂方式存在差异，3 科虾类的卵裂方式及
区别见表 7［51 － 56］。卵裂方式主要受到卵黄含量

影响，3 科虾类的卵主要属于中黄卵( 日本沼虾为
多黄卵) ，但实际卵黄含量仍存在差异: 对虾类单

次产卵量大，卵黄含量较少，分裂面可将卵完全

分割开; 长臂虾类产卵量较少，卵黄含量较多，分

裂面不能将卵完全分割开; 螯虾类产卵量极少，

卵黄含量较多，卵裂以不完全卵裂为主。此外，
相关文献虽未明确指出脊尾白虾的卵裂方式，但

结合日本沼虾和罗氏沼虾卵裂方式的描述及笔

者的观察研究，认为脊尾白虾卵裂方式应属于完

全卵裂和不完全卵裂之间的过渡类型。

表 6 胚胎发育分期
Tab． 6 Stages of embryonic development

发育时期
Developmental stages

日本沼虾［51］

M． rosenbergii
罗氏沼虾［52 － 53］

M． rosenbergii
脊尾白虾［54］

E． carinicauda
1 受精卵 — 受精卵 受精卵

2 卵裂期 卵裂期 卵裂期 2 细胞期
3 4 细胞期
4 8 细胞期
5 16 细胞期
6 32 细胞期
7 囊胚期 囊胚期 囊胚期 囊胚期

8 原肠胚 原肠胚 原肠胚 原肠胚

9 前无节幼体 前无节幼体 前无节幼体 前无节幼体

10 后无节幼体 后无节幼体 后无节幼体 无节幼体期

11 前溞状幼体 前溞状幼体 前溞状幼体 前溞状幼体

12 膜内溞状幼体期 膜内溞状幼体期 膜内溞状幼体期 后溞状幼体期

表 7 长臂虾类、对虾类、螯虾类的卵裂方式
Tab． 7 Cleavage patterns of Palaemonidae，Penaeidae and Cambaridae

种类
Species

卵类型
Egg types

是否出现囊胚腔
Blastocyst cavity appearance

卵裂方式
Cleavage type

长臂虾科
Palaemonoidea

日本沼虾［51］

Macrobrachium rosenbergii 多黄卵 否
完全卵裂和

不完全卵裂之间的过渡类型

罗氏沼虾［53］

Macrobrachium rosenbergii 中黄卵 否
完全卵裂和

不完全卵裂之间的过渡类型

脊尾白虾［54］

Exopalaemon carinicauda 中黄卵 否 —

对虾科
Penaeidae

日本囊对虾［55］

Marsupenaeus japonicus 中黄卵 是 全均等分裂

中国明对虾［56］

Fenneropenaeus chinensis 中黄卵 是 全均等分裂

螯虾科
Cambaridae

克氏原螯虾［34］

Procambarus clarkii 中黄卵 否 表面不完全卵裂
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3． 3 幼体发育过程
不同种虾类在胚胎内度过的时间长短不同，

这导致幼体出膜形态以及后续发育进程呈现出

不同的类型。对虾类在无节幼体期前就破膜而
出［57］，长臂虾类无节幼体期在胚胎中度过，出膜

的幼体一般是溞状幼体［58］。长臂虾类刚出膜的
溞状幼体运动能力较弱，自然条件下，早期溞状

幼体为植食性，主要滤食各种藻类来获取营养，

人工养殖条件下会投喂卤虫无节幼体等为其提

供营养［58］。虾类的幼体发育为变态发育，不同时
期的幼体之间形态特征差异较大，幼体的形态特

征及生活习性与成虾有很大不同［36］。日本沼虾
幼体发育存在中间蜕皮现象，从 Z5 ( 经过 4 次蜕
皮后的溞状幼体) 开始，凡需蜕二次皮方可完成

一期形态递进的幼体，其第一次蜕皮后，第二触

角外鞭形态无递进变化，幼体形态、大小变化不
大，即为中间蜕皮状态，则需再蜕皮一次［58］; 其他

长臂虾类中未见相关报道，因此日本沼虾蜕皮次

数通常高于其他长臂虾类。罗氏沼虾、日本沼虾
与脊尾白虾的幼体发育过程见表 8［58 － 62］。研究
人员对脊尾白虾的蜕皮次数和发育时间存在 2
种观点［60 － 61］，这主要是由于对进入仔虾期的判

定不同，一种观点认为幼体需经过 6 次蜕皮才能
发育完好进入仔虾期［60］; 而另一种观点则认为经

5 次蜕皮后，幼体即发育完好进入仔虾期［61］。
3． 4 环境因子对胚胎和幼体发育的影响
环境因子对长臂虾类幼体孵化、发育、存活

等有很大的影响［63 － 66］。温度对于水生生物生长
和存活有明显影响，在适温范围内，温度越高，水

产动物胚胎与幼体发育速率越快，生长速度亦相

应加快。当环境温度超过动物自身的调节能力，
例如，高于适温范围时，其代谢强度加大，能量无

法积累或已经积累的能量被消耗; 低于适温范围

时，其代谢活动降低，都会导致生长速率减

慢［63 － 66］。徐慈浩等［53］在对罗氏沼虾的研究中指
出，温度的升高有利于加快胚胎发育的速度，但

是过快的发育速率可能导致胚胎结构分化不够

完整，最终影响罗氏沼虾幼体的孵化率和孵化质

量。脊尾白虾各期幼体在 16 ～ 36℃范围内，温度
越高发育速度越快，发育持续时间越短，幼体体

长日增长量越大［67］。日本沼虾［68］、罗氏沼虾［69］

的幼体发育也受温度影响，这种影响主要是通过

影响虾类幼体有效积温的累计来影响幼体发育

的速率。
盐度是影响长臂虾类胚胎和幼体发育的另

一重要环境因子。脊尾白虾胚胎发育时间与发
育时的盐度成正相关［70］。通常虾类胚胎和幼体
对盐度变化更为敏感［71］，罗氏沼虾幼体发育的适

宜盐度为 10 ～ 14［69］，成体则能在盐度 0 ～ 40 的
水中生存［72］。日本沼虾幼体在盐度为 12 时生长
速度最快，成活率最高［73］。梁俊平等［74］认为，不
同盐度下( 2 ～ 30) 脊尾白虾溞状幼体的变态率和
仔虾存活率均无显著差异，但盐度 15 和 20 下仔
虾干质量显著大于其他盐度组，盐度对仔虾个体

干质量影响显著。
水体环境的 pH是虾类繁殖的重要环境因素

之一，最为直观的是影响幼体的存活率，过高或

者过低的 pH 值都会降低幼体的存活率［69，75］。
浦蕴惠［76］报道，脊尾白虾胚胎适宜的 pH在 7． 0，
碱性环境对胚胎的影响更大，胚胎更适宜偏酸性

的环境。pH值的变化能够引起虾体内酶活性的
改变，从而影响虾的各种生理活动，幼体处于身

体迅速发育、各种组织逐渐形成与成熟的状态，
pH值变化的影响更加明显。KAWAMUＲA 等［77］

研究了低 pH 水环境对罗氏沼虾幼体触觉的影
响，指出较低 pH值下，幼体触觉刚毛中的甲壳素
可能被降解，表面机械感受器被抑制。

表 8 长臂虾类幼体发育过程
Tab． 8 Larval development of Palaemonidae

种类
Species 幼体营养来源 Nutrition source for larvae

幼体发育蜕皮 /次
Times of molting in
larval development

幼体发育时长 /d
Time required for
larval development

日本沼虾 M． nipponense
罗氏沼虾 M． rosenbergii

脊尾白虾 E． carinicauda

葛氏长臂虾 P． gravieri

溞状幼体Ⅰ期消耗自身储藏
卵黄; 溞状幼体Ⅱ期消耗自身储藏
卵黄，并逐渐向主动摄食过渡; 溞状
幼体Ⅲ期后完全从外界摄食

9 ～ 14［58］ 24 ～ 32
11［59］ 25
6［60］ 12
5［61］ 10 ～ 11
11［62］ 22
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此外，硫代硫酸钠脱氯的自来水饲养罗氏沼

虾幼体会导致其存活时间缩短，发育迟缓［78］; 随

着饲料中蛋白含量的升高，斑节对虾增重率先升

高后下降，但不影响存活率［79］，而饲料中添加 β-
胡萝卜素能够促进脊尾白虾的生长，β-胡萝卜素
浓度为 0． 5 g·kg －1时脊尾白虾的生长效果最

佳［80］。

4 繁殖相关调控基因
长臂虾类的繁殖过程受到多种基因调控，包

括调控性腺发育、性别分化、胚胎发育、幼体发育
等生理过程的基因，已见报道的长臂虾类中发现

的参与繁殖过程调控的基因见表 9［82 － 87，90 － 107］。
性腺发育相关基因的研究报道较多，传统繁

殖生物学观点认为，甲壳纲动物的性别决定是由

性染色体主导的，成熟的性腺能够分泌各种性激

素作用于身体中的其他组织，从而引起非生殖组

织产生性别差异。最近的研究否定了这种观点，
研究人员发现中枢神经系统性别分化的出现早

于性激素的分泌［81］，这说明在发育初期，性别分

化由基因单独决定的，随后激素开始分泌，性别

分化才会逐渐受到激素的影响。目前已发现如
卵巢特异基因［79］、叉头盒蛋白 L2 基因［83］、
vasa［84］等能够影响性腺发育，参与虾类发育的性
别分化。
胚胎与幼体的生长速率以及存活率也是虾

类繁殖能力的重要反映。这一过程受多种基因
调节，目前在长臂虾科已见报道的 EcＲ［85］、
WNT4［86］、TＲY［87］等都对胚胎发生、幼体生长或者
这两者的发育有着调控作用。幼体生长过程中，
需要经历多次蜕皮，蜕皮速率一定程度上会影响

生长速率。无脊椎动物缺乏真正的抗体和特异
性的免疫细胞，机体防御反应依靠非特异的固有

免疫结构［88］，因此，虾类仅能通过被动的先天免

疫抵御外界影响，幼体期发育经过多次生长蜕

皮，蜕皮时幼体先天性免疫能力减弱，且幼虾身

体结构发育不成熟，对外界影响耐受能力较弱，

免疫能力是幼体生长尤其蜕皮时期存活率的关

键影响因素之一。一些与长臂虾类免疫功能相
关的基因可能也在幼体发育过程中发挥作用，如

α2-巨球蛋白( alpha2-macrogloblin，α2M) 、C-型凝
集素( C-type lectins，CTL) ［89］等，这些基因对幼
体生长期间免疫功能的影响有待进一步研究。

5 总结与展望
长臂虾科几种重要经济虾类的繁殖期一般

为 5 个月以上，繁殖盛期一般在 5—8 月份，一般
有多次繁殖盛期。繁殖力方面，罗氏沼虾的单次
产卵量最高，而秀丽白虾单次产卵量较少。大部
分长臂虾类自然群体年平均雌雄性比高于 1，但
波动较大。
长臂虾类胚胎发育过程包括多种生理活动，

将长臂虾类的胚胎发育过程分为 8 个时期的分
期方法较为合理。长臂虾类孵出的溞状幼体需
发育至Ⅲ期溞状幼体方具备运动捕食的能力，因
此该阶段需注意保证幼体的营养供应以及提供

合适的开口饵料。胚胎和幼体发育过程受到温
度、盐度、pH 等多种环境因子的影响，提供适宜
的环境条件能够显著提高胚胎孵化率、幼体存活
率以及生长速率等。
多种基因参与调控长臂虾类繁殖过程，其中

一些基因或参与早期的性别分化，或参与性腺的

发育。长臂虾类雌雄个体的大小、生长速率存在
明显差异，通过研究性别分化基因，使得人工控

制种群性别成为可能，单性化养殖可能是性别分

化基因研究未来的发展方向。
目前养殖规模较大且经济价值高的日本沼

虾、罗氏沼虾和脊尾白虾等已有较为全面的繁殖
生物学研究。秀丽白虾、葛氏长臂虾、海南沼虾、
细螯沼虾等有一定的产量，但主要依靠野外捕

捞，且相关研究较少。繁殖相关基因与繁殖过程
的速率与成功率密切相关，同时其研究也是性成

熟、胚胎与幼体发育、生长蜕皮等过程的重要理
论基础。
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表 9 长臂虾类繁殖相关调控基因
Tab． 9 Ｒegulation genes related to reproduction of Palaemonidae

调控过程
Biological process

名称
Names

物种
Species

表达差异
Expression difference

功能简述
Functions

性腺发育
Gonadal

development

精( 卵) 母细胞特有因子
Gametocyte-specific factor1，Gtsf1 日本沼虾［90］ 性腺 促进性腺发育

小泛素样修饰剂蛋白结合酶
SUMO-conjugating enzyme，Ubc9 日本沼虾［91］ 性腺

调节精母细胞、
卵母细胞减数分裂

性腺抑制激素
Gonad-inhibiting hormone，GIH 日本沼虾［92］ 眼柄与卵巢 抑制性腺发育

促性腺激素释放激素
Gonadotropin-releasing hormone，GnＲH

罗氏沼虾［93，95］

日本沼虾［94］
脑部合成，

储存在胸神经节［92］
刺激睾丸成熟和精子发生［91］，
促进卵巢发育但不影响产卵［93］

性别分化
Sex

differentiation

卵巢特异基因
Feminization-1，Fem-1 日本沼虾［82］ 卵巢 促进雌性卵巢发育

促雄性性腺特异性基因
Insulin-like androgenic gland，IAG 罗氏沼虾［96］ 仅由促雄性腺分泌

与精子发生、雄虾第二性征重塑
和雄性附肢再生相关

转录因子 Sox家族中的 E亚组
Subgroup E within the sox family
of transcription factors，Sox E

日本沼虾［97］ 睾丸支持细胞 成熟睾丸的维持

叉头盒蛋白 L2
Forkhead box protein L2，Foxl 2 日本沼虾［83］ 发育早期性腺 促进性腺发育为精巢

性腺抑制激素
Gonad-inhibiting hormone，GIH 罗氏沼虾［98］ 眼柄与卵巢 抑制卵母细胞发育

ATP依赖性 ＲNA解旋酶 vasa类似物
ATP-dependent ＲNA

helicase vasa-like，vasa

日本沼虾［84］

脊尾白虾［99］

在早期的卵母细胞中
表达，随着卵母细胞的
成熟，表达越来越弱

与卵母细胞发育有关

雄性生殖相关型肽 Kazal酶抑制剂
Male reproduction-related pepti dase

inhibitor Kazal-type，MＲPINK
罗氏沼虾［100］ 雄性输精管与生殖道 抑制精子发育

胚胎与幼体发育
Embryonic and

larval
development

蜕皮激素受体
Ecdysteroid receptor，EcＲ 日本沼虾［85］

胚胎发育过程中
各组织均有表达

作为与胚胎发生相关的某些
蜕皮甾类信号分子的媒介物

WNT家族成员 4
WNT family member 4，WNT4 脊尾白虾［86］

除胚胎发育的受精卵、
2 细胞期和溞状幼体
晚期外均有表达，在
幼体的眼柄和肝胰腺
中有明显表达

胚胎和幼体发育的调控

胰蛋白酶
Trypsase，TＲY 罗氏沼虾［87］

各组织中均广泛表达，
肝胰腺中表达量最高

通过肝胰腺组织介导
并调控生长发育

蜕皮过程
Molting
process

脊尾白虾维甲酸 X受体
Ｒetinoid X receptor，EcＲXＲ 脊尾白虾［101］

眼柄中表达量最高，
蜕皮间期高度表达

调控生殖蜕皮与幼体发育
的生长蜕皮等过程

肌肉生长抑制素
Myostatin，MSTN 脊尾白虾［102］

心脏和胃中表达
量最高，蜕皮后表达量
促进升高

负调控蜕皮相关的肌肉生长过程

腺苷酸转移酶
Adenine nucleotide translocase，ANT 脊尾白虾

［103］ 蜕皮后鳃中表达量高 与能量产生与传递相关

日本沼虾表皮蛋白
M． nipponense cuticle proteins，MnCPs 日本沼虾

［104］ 蜕皮过程中，在表皮不同
部位的表达存在时序性差异

参与蜕皮时新外表皮生成，可能
与表皮不同部位结构差异相关

几丁质酶
Chitin synthas，Chs 日本沼虾［105］

在头胸甲上皮组织、
尾扇、胃肠和肌肉中
时序性差异表达

与新外表皮和内表皮的形成相关

免疫防御
Immune
defence

酚氧化酶原
Prophenoloxidase，proPO 日本沼虾［106］

血细胞中高度表达，
肝胰腺中有较弱表达，
在蜕皮前期表达量最高

参与免疫防御，尤其是蜕皮前期

血蓝蛋白
Hemocyanin 日本沼虾［107］

主要在肝胰腺表达，蜕皮间
期肝胰腺中表达量高

参与免疫防御，尤其是蜕皮间期
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Abstract: Palaemonoidea is one of the most important economic shrimps in China，belonging to Caridea，
Decapoda，Crustacea． Ｒeproductive biology mainly focuses on the information related to species reproduction，
especially to shrimp artificial breeding． At present，Macrobrachium rosenbergii，Macrobrachium nipponense
and Exopalaemon carinicauda have been comprehensively studied and cultured on a large scale． There are
still a large number of species to be explored in Palaemonoidea，such as Palaemon gravieri，Macrobrachium
hainanense，Exopalaemon modestus and Exopalaemon annandalei，etc． The purpose of this review is to
understand the common and unique reproductive habits of species of Palaemonidae，and to compare the
differences and similarities of reproductive habits between Penaeidae，Cambarus and Palaemonidae，as the
results might provide a scientific basis for the follow-up study of species of Palaemonoidea． We found that
shrimps of Palaemonoidea had a long reproductive period，usually from April to October，and there were
usually more than one active reproductive period during the reproductive season． They were able to be
sexually mature multiple times during the breeding period and participate in reproduction． And they had
generally higher sex ratio( usually higher than 1 ) ，which ensured the ability of the groups to breed the next
generation． In conclusion，the species of Palaemonoidea had strong fecundity． The female reproductive system
of species of Palaemonoidea showed no obvious similarity，according to the existing research data． On the
contrary，we found that the gonad structure of some species of Palaemonoidea was similar to that of other
families． By summarizing and analyzing various viewpoints，we designed a method for the division of
embryonic development period，which might be more reasonable and scientific． There were eight stages in the
embryonic development of Palaemonoidea shrimp，which were fertilized egg stage，cleavage stage，blastocyst
stage，gastrula stage，pre nauplius stage，post nauplius stage，pro zoea stage and intramembranous zoea
stage． After eight periods of development，the larvae hatched from the mother． Due to the weak motility and
predation ability of early larvae，the residual yolk was the main source of nutrition． Then the movement ability
and predation ability of the larvae gradually formed and improved，and they could start to filter and feed on all
kinds of algae． The whole development process was affected by many environmental factors，such as
temperature，salinity and pH value． In addition，a variety of genes have been found to participate in the
reproductive process of species of Palaemonoidea． Among these，genes related to gonadogenesis，sexual
differentiation，development of embryo and larvae，molt，immunity process have been reported，and these
genes play important roles in reproduction by affecting group sex ratio，survival rate and growth rate of embryo
larvae．
Keywords: Palaemonoidea; reproductive biology; gonadal development; embryonic and larval development

205


