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摘要：对虾等甲壳类动物体内存在 2个菌群：肠道菌群和血淋巴菌群。肠道菌群的种类和数量较多，而

血淋巴菌群较少。两种菌群均包含益生菌和致病菌，在宿主体内代谢、营养和免疫反应中发挥重要功能。

肠道菌群动态平衡的调控主要通过双氧化酶产生的活性氧来完成；血淋巴菌群通过 C-型凝集素调控的

抗菌肽表达及酚氧化酶原激活系统来维持其动态平衡。阐明对虾等甲壳类体内菌群的组成、功能和动态

平衡调控的机理，可以为对虾等经济甲壳类健康养殖的微生态制剂开发和疾病控制提供指导。 
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很多甲壳类包括对虾和蟹类都是重要的海水

养殖经济动物。据 2016年中国渔业统计年鉴的统

计数据显示，2015 年我国海产甲壳类养殖面积为

314.22107 m2，产量达 143.49万 t。我国对虾产量

约占世界养殖总产量的 40%左右，每年可创造超

过数百亿元的产值[1]。对虾等甲壳类对环境条件敏

感，且生长周期相对较长，因此其养殖易受病害

侵袭。危害对虾养殖的病原主要有病毒、细菌、

真菌、寄生虫等，其中以前两种病原的危害最大。

例如自 1992年起，爆发性流行的病毒性疾病白斑

综合征等给对虾养殖业造成巨大损失，至今影响

犹存；2009 年以后的对虾早期死亡综合征/急性

肝胰腺坏死综合征(early mortality syndrome/acute 

hepatopancreatic necrosis disease，EMS/AHPND) 

(主要由高致病力副溶血弧菌所释放的毒素引起)，

以及近年来又发现偷死病 (viral covert mortality 

disease，VCMD) (偷死野田村病毒引起)也使对虾

养殖业蒙受重大损失，特别是 EMS/AHPND，得

病后 1周内的死亡率可达到 100%。目前，对于病

毒病，尤其是危害最大的白斑综合征(病原为白斑

综合征病毒，white spot syndrome virus，WSSV)

以及黄头病(由黄头病毒 yellow head virus，YHV
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引起)等，尚无有效治疗方法；虽然细菌性疾病可

使用抗生素治疗，但存在诱发耐药菌株和食品安

全等问题。疫苗接种为近年来的新兴防治方法，

但对于缺少适应性免疫的对虾来说还不太适用。

由于养殖环境的脆弱，现在对虾养殖业面临的最

大问题是新的病害不断涌现，即老的病害问题还

没有完全解决，新的病害又会不断出现。因此需

要从环境-病原-宿主不同层面开展系统及整合研

究，才有可能找出一条适于对虾健康养殖之路。 

近年来对虾先天免疫研究虽然取得了很大进

展[2–3]，勾勒出了对虾的免疫反应从模式识别、信

号转导到效应分子的基本框架；病原传播、检测、

致病机理等研究方面也取得了很大成绩；养殖环

境的生态调控及微生物组成及分布也开展了相关

研究；但如何将三者有机地联系起来，还缺乏一

个桥梁。而对虾的体内菌群是连接环境与宿主的

一个桥梁(图 1)，因为体内菌群既与环境密切相关，

又在对虾体内与宿主密切接触。不断积累的研究

工作证明，对虾体内存在消化道和血淋巴 2 个微

生物菌群[4]，分别称为消化道菌群(gut microbiota，

GM)和血淋巴菌群(hemolymph microbiota，HM)。

健康对虾中这些微生物菌群都保持相对稳定，这

时对虾的抗病力强，而打破菌群平衡以后对虾就

会发病，即肠道和血淋巴菌群的变化与对虾疾病

的发生密切相关。揭示对虾肠道菌群和血淋巴菌

群的组成及结构，了解对虾正常情况和病原感染

过程中肠道和血淋巴菌群结构的变化，不同环境

对对虾体内菌群的影响，宿主免疫防御反应的静

止与激活的分子调控机理，发现消化道和血淋巴

免疫中的重要效应基因，最终阐明体内菌群动态

平衡调控的分子机理，在理论上有望获得对动物

血淋巴和肠道免疫的新的认识，丰富和完善无脊

椎动物的先天免疫理论；在实践上有的放矢地控 

 

图 1.  环境-病原-宿主与体内菌群的关系 

Figure 1.  The relationship between environment, host 
and pathogens with microbiota in vivo. 
 

制病害的发生与流行，开发新的病害防治方法具

有指导作用，对于解决困扰对虾养殖业的疾病防

治具有重要的理论和实际意义。近年来对对虾等

甲壳类动物体内菌群的组成及调控研究方面取得

了一些进展。本文将从肠道菌群和血淋巴菌群 2个

方面进行简要综述。 

1  肠道菌群 

肠道与微生物之间的相互作用属于非常复杂

的原核生物与真核生物之间的相互作用。要搞清

楚这种复杂的关系，需要先了解一下肠道的基本

结构。 

1.1  消化系统的结构 

肠道是一种持续暴露于各种各样的外界生物

和非生物因子的器官，这些外界因子不仅包括对

其无害的食物来源的物质和共生微生物，还包括

病原性细菌、病毒、真菌和寄生虫等。哺乳动物

消化系统的肠道分化比较复杂，主要包括小肠和

大肠等。小肠上皮由 4 种类型的细胞组成，包括

柱状上皮细胞、帕内特细胞(或称潘氏细胞 paneth 

cells)、内分泌细胞和杯状细胞(goblet cells)[5]。这

些上皮细胞形成了一个物理屏障将宿主与外界环
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境分隔。其中潘氏细胞是小肠内一种少见的细

胞，其功能类似于中性粒细胞。在细菌或细菌抗

原侵犯机体时，潘氏细胞分泌一些抗菌肽分子如

防御素到小肠管腔的绒毛[6–7]，以利于维持胃肠道

屏障。上皮细胞可以接受管腔抗原的刺激并将信

号传递到不同类型的免疫反应细胞用以启动或终

止免疫反应。昆虫的肠道在结构上与脊椎动物存

在某些相似，并且都含有复杂的菌群。两者的肠

道都是高度分室化的管状器官，管腔内层衬有单

层上皮细胞，上皮细胞上具有围食膜(相当于高等

动物的粘液)保护，作为防御微生物入侵的第一道

物理防线[8]。 

对虾的消化系统分为消化道和消化腺。消化

道像昆虫一样分为前肠、中肠和后肠三部分，消

化腺主要为肝胰腺。消化道前肠包括口腔、食道

和胃(贲门胃和幽门胃)，它们的内壁表面均有几丁

质层覆盖。贲门胃呈长囊状，几丁质内壁的结构

是磨碎食物的器官；幽门胃接于贲门胃之后，较

窄小，是消化与过滤食物的场所。中肠是一条简

单直管，前端与幽门胃相连。中肠的结构主要由

围食膜、上皮细胞、基膜、肌肉和结缔组织等构

成，上皮细胞为单层柱状上皮细胞，肠壁向腔内

突出许多皱褶，内壁无几丁质层覆盖，但有围食

膜保护。环肌层连续、纵肌成束分散排列于环肌

远腔侧。中肠有前后盲囊，作为与前肠和后肠的

分界。后肠即直肠，来源于外胚层。后肠后端开

口于尾体节腹面，成纵裂缝状肛门。肠壁常凸出

形成垫状隆脊，从前端纵延到后端。内壁覆有几

丁质层。上皮细胞柱状，后肠壁环肌较发达，纵

肌分布与中肠不同，前段和后段纵肌分别分布于

环肌远腔侧和近腔侧[9]。肝胰腺是主要的消化腺，

与中肠同源，是成对黄褐色大腺体，但多数愈合

成一个块状腺体，位于胸部中后区、心脏的前方

腹面，包围着大部分幽门胃和小部分中肠。肝胰

腺由分支的肝管组成，初级肝管一对，其分支为

次级肝管，后经多次分支以至成肝小管，各级管

由结缔组织连结一起。外表包裹一层被膜，组成

完整的肝胰腺。各级肝管虽有粗细之分，但肝管

壁皆由单层柱状细胞组成[9]。 

对虾的胚胎发育过程中，中肠与前肠、后肠

的胚胎来源不同，而且肠道的组织结构也不尽相

同，前肠和后肠都是外胚层来源，中肠来源于内

胚层。在中肠中缺少几丁质层覆盖，其结构简单，

同时是病原感染的首发部位，例如白斑综合征病

毒(WSSV)已被证明主要通过口与消化道感染对

虾[10]。最近的研究表明，胃部也是病原感染的重

要部位[11]。 

1.2  肠道菌群的组成 

动物的肠道中存在大量的各种各样的微生物，

例如在人的肠道中有 1014 个微生物细胞，大约

500–1000 种不同种类的细菌。其细胞总量几乎是

人体自身细胞的 10 倍，其编码基因的数量是人体

自身基因的 100多倍[12–13]。实验室养殖果蝇肠道中

发现 1–30种细菌，其中多数为乳酸菌 Lactobacillus

和醋酸杆菌属 Acetobacter的细菌[14]。这些肠道菌

群包括有益的共生菌、非共生菌、食物携带的微

生物以及致病菌等。这些微生物并不是孤立的，

它们在肠道内组成了一个处于动态平衡的微生

态系统[15]。在这个系统中，微生物与微生物、微

生物与宿主之间存在着一种既相互共生又相互

竞争的动态平衡且复杂的关系。在有利于宿主方

面，微生物可以提供必要的营养因子，如维生素，

提高人体从食物中获取营养的能力，补充人体基

因组编码的有限的碳水化合物代谢酶，定居的微
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生物菌群形成了一个缓冲区可以限制致病菌进

入[16]。而各种不同因素(食物改变、抗生素使用和

病原菌侵入等)会导致菌群结构改变，破坏菌群组

成的平衡，改变菌群代谢网络，造成生态失调，

影响抑制肠道炎症的免疫调控网络，从而使宿主

限制菌群入侵的能力下降，一些致病菌就会进入

组织引起疾病，最后导致炎性肠病或其他疾病。

通过对肠上皮细胞和干细胞进行功能研究，证明

了曾经一度被认为是简单的物理屏障的肠上皮细

胞(intestinal epithelial cells，IEC)，是重要的保持

肠道免疫动态平衡的细胞，在探测肠内微生物环

境，识别抗原和共生微生物，以及调节抗原递呈

细胞的功能、免疫细胞和淋巴细胞的功能等方面

有重要作用[17–18]。 

肠道是对虾体内重要的消化吸收器官，肠道内

也寄居着数量庞大、结构复杂的菌群，与宿主相互

依赖、相互制约，在长期的进化过程中形成独特的

肠道微生物系统。虾类肠道菌群的组成受多种因素

的影响，不同种类、不同阶段或者不同生长环境的

虾类之间菌群既有其共性，也有差异性。对虾的肠

道菌群的早期研究主要集中在肠道可培养细菌。

Oxley等比较了野生和养殖对虾的肠道菌群，发现

它们具有非常相似的细菌菌群，包括气单胞菌属

Aeromonas、邻单胞菌属 Plesiomonas、发光菌属

Photobacterium、假交替单胞菌属 Pseudoalteromonas、

假单胞菌属 Pseudomonas 和弧菌属 Vibrio[19]。这种

在野生和养殖对虾中显著相似的肠道菌群的组成说

明宿主中肠道微生物群落稳定的重要性。李可等采

用分子生物学手段对实验室养殖条件下的南美白对

虾肠道细菌的多样性进行了研究，鉴定出的细菌

分别为希瓦氏菌属(Shewanella)、泛菌属(Pantoea)、

Aranicola属、假单胞菌属(Pseudomonas)和弧菌属

(Vibrio)[20]。李继秋等对同一养殖池中的感染白斑

综合征病毒(WSSV)和未感染 WSSV 对虾的肠道 

菌群进行了鉴定。发现两种对虾在肠道菌群组

成、细菌数量上存在显著的差异，表明对虾肠道

菌群组成和机体的健康状态密切相关[21]。宛立等

在对虾肠道内分离出 100多株菌，分属 12个菌属。

比例最大的为气单胞菌属(32/111)和发光杆菌属

(19/111)，在体外抑制大肠杆菌、金黄色葡萄球菌

和弧菌等的生长[22]。最近，Xiong等采用 16S rDNA

测序方法对宁波地区养殖对虾在健康、亚健康和

疾病条件下的肠道菌群的多样性变化进行了比

较，从菌群多样性方面显示出明显差异[23]。发现

对虾中主要细菌为变形菌门 Proteobacteria (包括

-和-变形菌)、拟杆菌门 Bacteroidetes、浮门菌门

Planctomycetes和放线菌门 Actinobacteria，占到所

有细菌的 79%。另外厚壁菌门 Firmicutes、梭杆菌门

Fusobacteria和软壁菌门 Tenericutes是次要菌群。

近期还有人对泰国野生和养殖斑节对虾(Penaeus 

monodon)的肠道菌群进行了比较，在野生和养殖

虾中均发现了 5 个门的细菌，包括放线菌门

Actinobacteria、梭杆菌门 Fusobacteria、变形菌门

Proteobacteria、厚壁菌门 Firmicutes 和拟杆菌门

Bacteroidetes，发现野生和养殖斑节对虾 Peneaus 

monodon 肠道菌群相似性达到 97%[24]。我们对山

东地区日本囊对虾Marsupenaeus japonicus的肠道

菌进行了 16S rRNA分析，结果显示其肠道菌群包

括变形菌门 Proteobacteria (、、和变形菌类)、

拟杆菌门 Bacteroidetes (拟杆菌类、黄杆菌类和鞘

脂杆菌类)以及厚壁菌门等(未发表资料)。从上面

的数据可以看出，虽然存在着一些细菌的共有类

群，但不同地区对虾肠道菌群的组成也存在一定

的差异。 

1.3  肠道菌群的功能 

在哺乳动物和人类中的研究表明，肠道菌群
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作为机体不可分割的“器官”，对宿主的生理活动

有很大影响，其作用主要表现在生物屏障作用、

促消化、营养吸收作用、免疫作用、抗肿瘤作用

和在生长、发育及老化中的作用等。大量研究还

表明肠道菌群与肥胖、糖尿病等多种疾病有关。 

在对虾等甲壳类动物中肠道菌群的功能研究

较少。归纳起来，主要表现在以下几个方面。 

1.3.1  肠道菌群在对虾的食物消化吸收方面有重

要功能：肠道细菌重要的代谢功能是能够发酵降

解宿主本身不能消化分解的大分子植物多糖(抗

性淀粉、纤维素和半纤维素等)及某些脂类物质，

为宿主提供能量及细菌生长繁殖所需要的营养物

质。例如肠道中的菌群可以产生不同的细胞外酶

类，对对虾食物中主要成分起消化作用。有研究

表明肠道中的菌群(主要包括弧菌和假交替单胞

菌属)可以产生淀粉酶、脂肪酶/酯酶和几丁质酶

等，都会对对虾食物的消化起着重要作用[25]。 

1.3.2  在免疫防御中的功能表现在肠道菌群的稳

定有助于提高对虾的抗病力：研究者通过比较斑节

对虾 Peneaus monodon 和凡纳滨对虾 Litopeneaus 

vannamei 在弧菌感染条件下的成活率的不同，发

现凡纳滨对虾对弧菌感染有较大抵抗力。进一步

研究斑节对虾和凡纳滨对虾肠道菌群在病原菌胁

迫下的动态变化，发现病原菌弧菌属的相对丰度

在斑节对虾中较高，而在凡纳滨对虾肠道中菌群

则相对稳定。说明菌群的稳定性可以抵抗病原菌

的侵染，这可能与稳定菌群可以竞争性排斥病原

菌有关[26]。李继秋等对同一养殖池中的感染白斑

综合征病毒(WSSV)和未感染 WSSV 的对虾肠道

菌群进行了鉴定。从感染 WSSV的对虾肠道中分

离到了弧菌属、气单胞菌属、海水球菌属、盐水

球菌属、乳酸杆菌属等 5 个属的细菌，从未感染

WSSV的对虾肠道中分离了弧菌属、气单胞菌属、

盐水球菌属和乳酸杆菌属等 4个属的细菌，其中未

感染 WSSV对虾肠道中弧菌和乳酸菌所占比例显

著地高于感染 WSSV对虾，而气单胞菌的比例显

著地低于感染 WSSV对虾。即两种对虾在肠道菌

群组成、细菌数量上存在显著的差异，表明对虾

肠道菌群组成和机体的健康状态密切相关[21]。另

外，也可能像高等动物那样，对虾的肠道菌群对

宿主肠道免疫细胞的激活也起着重要作用，并且

具有重要的防止病原侵染的屏障作用，这还有待

于进一步研究。 

1.3.3  肠道菌群能够促进肠道等组织器官的生长

和发育：对很多高等动物的研究都表明，无菌动

物的肠道、免疫器官等的发育会受到很大影响。

对虾中也有类似的报道，例如有人利用采用含嗜

酸乳酸杆菌的饵料对南美白对虾饲养时进行试

验，发现添加一定浓度嗜酸乳酸杆菌能有效提高

南美白对虾的生长指标和免疫指标[27]。 

1.4  肠道菌群的动态平衡调控 

肠道菌群的功能及其动态平衡调控已成为一

个新的研究热点领域。在哺乳动物、昆虫(特别是

模式生物果蝇)中取得了很多重要的进展。肠道与

微生物之间的相互作用属于一种非常复杂的原核

生物与真核生物之间的相互作用。在肠道上皮先

天免疫反应中，抗菌肽和活性氧(ROS)通过控制有

益的共生菌和清除有害菌而参与调节肠道与微生

物之间的动态平衡。 

哺乳动物肠道上皮细胞可以接受管腔抗原的

刺激并将信号传递到不同类型的免疫反应细胞用

以启动或终止免疫反应。上皮细胞和免疫反应黏

膜细胞相互调节和相互作用，导致了肠道免疫的

动态平衡。研究中发现了大量的免疫调控分子参
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与其中，例如上皮细胞产生的胸腺基质淋巴蛋白

(TSLP)限制树状细胞的炎症细胞因子的产生[28–29]，

而上皮细胞的增殖和分化要受到小肠 T 细胞产生

的上皮细胞生长因子所控制[30]。在大量的免疫调

控分子中，MicroRNA (miRNA)是一类在动物和植

物细胞中发现的新的调控分子。研究发现这些小

RNA分子在肠道细胞免疫动态平衡的建立中也具

有重要作用[31]。 

肠道粘膜建立和保持适当的免疫静止和免疫

激活需要小肠上皮细胞和免疫反应粘膜细胞之间

高度复杂的免疫调控系统。利用果蝇的研究表明，

肠道上皮细胞具有清除感染微生物而耐受有益微

生物的策略，为了达到这种耐受，在正常情况下，

肠道上皮具有不同的负调控 NF-B信号通路从而

抑制抗菌肽的表达，还可以负调控双氧化酶-活性

氧系统(DUOX-ROS)而抑制活性氧的产生，因此使

益生菌在体内存在。然而，在感染条件下，则可

以激活 NF-B 信号通路和 DUOX-ROS 系统，产

生抗菌肽和活性氧而杀死病原菌[32]。进一步研究

发现细菌来源的尿嘧啶可以调控 ROS的产生，在

果蝇肠道免疫的宿主与微生物相互作用中发挥重

要作用，包括病原清除、共生菌保护、肠道细胞

再生与病变及器官内的免疫通讯等[33–34]。双氧化

酶(DUOX)的激活是果蝇抵抗肠道感染的重要防

线。该酶的激活受磷脂酶 C-β (PLC)依赖的钙动

员调控。而 DUOX 基因的表达是受 MEKK1-p38

丝裂原激活的蛋白激酶途径调控，细菌来源的尿

嘧啶可作为激活 DUOX通路的配体。最近的研究

发现尿嘧啶刺激 Hegehog 信号，该信号上调钙黏

蛋白(cadherin99C，Cad99C)的表达，Cad99C 与

PLC和蛋白激酶 C诱导信号配体的形成，促进胞

内钙离子动员而激活 DUOX[35]。Cytokine/Jak/Stat

信号途径也可以协调果蝇中肠的再生和微生物群

落的动态平衡[36]。利用基因组范围的 RNAi筛选，

果蝇中参与肠道抗细菌感染免疫反应的大量基因

被鉴定出来，证明了 Jak-Stat信号途径控制肠中宿

主抗菌免疫防御，通过调节干细胞增殖来形成表

皮细胞动态平衡[37]。另外还有研究发现，在果蝇

和人类的肠道等多种组织中转录因子 FOXO 可以

不依赖于病原刺激调控的抗菌肽的表达[38]。 

对虾肠道菌群的调控研究刚刚开始。在以往

的研究中，研究者多通过注射病原感染对虾的方

式观察免疫相关基因在对虾不同组织器官中的表

达调控。而对虾在饲喂条件下肠道病原感染后引

发的免疫反应目前报道还不多。有人用含有弧菌

的水体浸浴对虾后，选择已知的 15种免疫相关基

因，研究它们在消化道内表达变化情况和消化道

的组织学变化[39]，发现病原菌只引起抗菌肽分子

(如抗脂多糖因子 ALF、甲壳肽 Crustin 和对虾素

Penaeidin)在肠道表达很小的变化，但能诱导 C-

型凝集素、Tachylectin 和围食膜蛋白等分子的高

表达，其他基因的表达基本没有变化。组织学研

究表明，弧菌感染可以破坏某些部位的中肠上皮。

我们的工作表明当病原感染后，围食膜蛋白在胃和

肠道中明显诱导表达，发夹结构域丝氨酸蛋白酶也

在消化道内高表达[40–42]。最近，我们建立了径口感

染弧菌的方法，鉴定了两种双氧化酶(DUOX1 和

DUOX2)在肠道菌动态平衡调控中的功能。经口感

染弧菌后，肠道中两种双氧化酶均上调表达，且

活性氧(ROS)水平升高。通过 RNA 干扰的方法敲

低双氧化酶基因的表达，肠道中活性氧(ROS)水平

下降，细菌数量升高。利用 RNA干扰技术敲降双

氧化酶的表达并感染病原菌后，对虾存活率明显下

降。上述结果表明，能够产生 ROS的双氧化酶在
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对虾肠道菌群的动态平衡调控中发挥重要作用[43]。

并发现双氧化酶的表达水平受有丝分裂原活化蛋

白激酶 P38 途径调控，并通过释放 Ca2+，增强

DUOXs的活性，使肠道产生 ROS，调控肠道菌群

的平衡(未发表资料)。对虾肠道中多余的活性氧是

如何清除的？我们从日本囊对虾中克隆得到的一

种过氧化氢酶，并命名为 MjCAT[44]。经口感染弧

菌后，肠道中 MjCAT的表达量上调，酶活性升高，

ROS 含量在短时间内上调并很快恢复正常水平。

当用 RNAi方法将 MjCAT基因表达敲低后发现，

ROS 水平升高，并能保持较长时间。同时，对虾

肠道内的细菌数量与对照组相比明显降低。干扰

MjCAT并感染病原菌，虽然细菌数不比对照高，

但对虾存活率却显著降低。进一步观察 MjCAT干

扰后对虾肠道的组织结构，发现肠腔中绒毛受到了

损伤。这些结果表明，MjCAT可以调节肠道中ROS

水平并调控宿主肠道与微生物间的稳态平衡(图 2)。 

 

图 2.  对虾肠道菌群动态平衡的调控机理 

Figure 2.  Homeostatic regulation of gut microbiota. 
Cat: Catalase; Duox: Dual oxidases; P38: p38 MAPK; 
ROS: Reactive oxygen species. 

2  血淋巴菌群 

2.1  对虾循环系统与血淋巴 

根据大多数教科书上的描述，对虾等甲壳类的

循环系统为开管式循环。循环系统的血管不发达，

体内循环的血淋巴，包括血淋巴细胞和血淋巴液，

可以散布到对虾不同的组织器官。但最近的一些研

究表明，十足类甲壳动物具有发育良好的心血管系

统，被称为“不完全的闭管式”循环系统[45–46](图 3)。

心脏有心孔，外部有围心窦。从心脏的前后端分

别发出前大动脉和后大动脉，并通过小动脉将血

淋巴送达不同的器官。虽然细小动脉的末端不联

通毛细血管，但由纤维结缔组织构成的血窦形成

较大的管道状，从而形成部分封闭的循环系统[47]。

由于对虾等甲壳类缺少独立的淋巴循环系统，因

此其循环系统内的液体与脊椎动物的血液不同，

还包含其组织液，所以甲壳类的血液一般称为血

淋巴。体内循环的血淋巴，包括血细胞和血淋巴

液，其中含有蛋白质、糖类及 Na+和 CI−等离子。 

对虾的血细胞在体液免疫和细胞免疫中发挥

着重要的作用。虾类的细胞免疫包括细胞吞噬作

用、细胞凋亡及细胞粘连、结节形成、包被作用

和胞外诱捕网等。目前虾类等甲壳动物血细胞依

据其形状和大小，可分为颗粒细胞(granular cell)、

半颗粒细胞(semigranular cell)和透明细胞(hyaline 

cell)三种。颗粒细胞是最大的细胞类型，通常具有

肾形的细胞核，细胞质内具有高电子密度的有隔

膜的颗粒。颗粒细胞具有不同的染色特性，有些

细胞是嗜酸性的，另一些细胞可能有微弱的嗜碱

性，这种不同的性质与细胞的不同发育阶段有关

还是与功能不同有关还不得而知[46]。半颗粒细胞

较小，通常具有一个较大的位于细胞中央的细胞 
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图 3.  十足目甲壳类的不完全闭管式循环系统 

Figure 3.  The “incompletely closed” circulatory system of decapoda crustacean. A: Circulatory system of shrimp; 
B: Schematic diagram of circulatory system of shrimp (from reference[45]). 

 

核，周围细胞质中具有不同大小和形状的颗粒，

这类细胞一般着色较浅。透明细胞形状多样，胞质

内没有或具有极少量颗粒。这种细胞类型存在与否

还有争议，有人认为它们是不成熟的半颗粒或颗粒

细胞的原血细胞[48]。关于血细胞的功能，在普通

滨蟹 Carcinus maenas、黄道蟹 Cancer pagurus及

Macropipus depurator 酚氧化酶原系统主要存在于

颗粒细胞，很少量的存在于半颗粒细胞[49]，所以颗

粒细胞与黑化作用有关。半颗粒细胞与包被作用有 

关[50]。关于哪一类血细胞具有吞噬功能还存在争

论。在龙虾 Homarus americanus、大螯虾 Panulirus 

interruptus和羊蟹 Loxorhynchus grandis中，颗粒细

胞具有吞噬作用[46]。在普通滨蟹 C. maenas中透明

细胞具有吞噬作用[51]，在对虾中颗粒细胞也具有

吞噬作用[52]。 

2.2  血淋巴菌群的组成 

通常情况下，健康动物特别是脊椎动物的循

环系统是无菌的。但越来越多的研究表明水生无
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脊椎动物血淋巴中栖居着一定数量的细菌。贝类中

如太平洋牡蛎、偏顶蛤血淋巴中有细菌存在的报

道(1.4102–5.5102 CFU/mL血淋巴)[53]。甲壳类中

有很多重要的养殖动物，研究证明很多甲壳动物

血淋巴中都有细菌存在，如 290只蓝蟹(Callinectes 

sapidus)中 80%的个体血淋巴中具有细菌[54]，40%

以上的健康小龙虾血淋巴中有细菌分布[55]。对虾

血淋巴中报道有细菌栖居的有日本囊对虾[4,56]、斑

节对虾[57]和凡纳滨对虾[58]等，可培养细菌数量在

10–103 CFU/mL 血淋巴。我们曾对甲壳类的血淋

巴菌群及其功能进行过综述，详见参考文献[4]。 

我们最近对日本囊对虾可培养的血淋巴菌群

和肠道菌群进行了分析，发现培养条件下的细菌

数量在 10–103 CFU/mL血淋巴。细菌种类包括某

些条件致病菌如弧菌、单胞菌和席瓦氏菌等。可

以看出，与肠道菌群相比，血淋巴菌群的数量和种

类都相对较少。我们对对虾等甲壳类的血淋巴菌群

及其动态平衡调控进行了综述，详见参考文献[4]。 

2.3  血淋巴菌群的功能 

像消化道菌群一样，血淋巴菌群的存在可能

具有其生理功能：低剂量细菌的存在可能在某种

程度上激活宿主的本底免疫系统，有利于提高对

虾的免疫力；定居的微生物菌群建立了相对稳定

的微生态系统，形成了一个缓冲区可以限制致病

菌进入[4]。 

2.4  血淋巴菌群动态平衡的调控 

在健康对虾等甲壳类的血淋巴中存在菌群，

但这些甲壳类本身并不发病，说明宿主体内具有

保持血淋巴菌群稳定的机制。为了研究这些细菌

群落的稳态是如何调控的，我们首先建立饲喂细

菌的对虾感染模型，检测感染对虾相关免疫基因

的表达，发现一种只在血细胞中高表达的 C-型凝

集素，命名为血细胞 C-型凝集素(HeCL)。HeCL

在正常健康对虾中高表达，而感染对虾中的表达

模式没有明显变化。但是利用 RNA干扰的方法敲

降 HeCL的表达，3 d内对虾的成活率明显下降。

分析原因发现该对虾体内的细菌数目明显增加，

说明大量增殖的细菌是对虾死亡的原因。研究发

现这种 HeCL 可以结合细菌，但本身没有杀菌能

力，为什么能够抑制血淋巴菌群的增殖呢？我们

进一步干扰 HeCL 的表达，检测对虾体内抗菌肽

(包括抗脂多糖因子、甲壳肽和溶菌酶)的表达，发

现多种抗菌肽的表达明显下降，说明 HeCL 可以

调控抗菌肽的表达。也就是说对虾是通过血淋巴

中持续高表达的一种 C-型凝集素识别血淋巴菌

群，通过某种信号途径调控抗菌肽的表达，从而

保持血淋巴菌群的动态平衡[56](图 4)。 

甲壳类的酚氧化酶原激活系统(prophenoloxidase 

activating system)是一种类似于脊椎动物补体系统

的酶级联反应系统。该系统由酚氧化酶原(proPO)、 

 

图 4.  对虾血淋巴菌群的动态平衡调控 

Figure 4.  Homeostatic regulation of shrimp hemolymph 
microbiota. HeCL: Hemocyte C-type lectin; AMPs: 
Antimicrobial peptides. 
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酚氧化酶(phenoloxidase，PO)、丝氨酸蛋白酶(serine 

proteases，SPs)和丝氨酸蛋白酶抑制剂(serpins)等

组成。当机体受到微生物感染时，该系统可以被

激活，酚氧化酶将酪氨酸氧化为有毒性的醌类物

质等，导致产生黑色素，通过黑化作用抑制和杀

死入侵病原。Fagutao 等利用 RNA 干扰技术敲低

酚氧化酶原的表达，发现对虾血淋巴内的细菌数

目明显增加，并且对虾的死亡率也增加[59]。该研

究说明，酚氧化酶原激活系统在对虾血淋巴菌群

动态平衡调控中也发挥重要作用。 

综上，对虾的血淋巴菌群同时受到 C-型凝集

素调控的抗菌肽表达和酚氧化酶原激活系统的调

控，以保持其动态平衡。 

3  展望 

肠道菌群及其功能和动态平衡调控研究在高

等动物中取得了很大进展，但在无脊椎动物中的

研究相对较少。血淋巴菌群在多种无脊椎动物中

都有发现，但对其组成、功能及调控机理的研究

国内外报道都很少。因此有许多问题值得进一步

开展研究。就对虾等甲壳类肠道菌群来讲，前期

工作多集中在肠道菌群的组成、与环境菌群的比

较等研究。需要进一步加强对肠道菌群的功能，

特别是宿主免疫系统对肠道菌群动态平衡调控的

研究，包括宿主对肠道菌群的识别、参与肠道菌

群调控的信号途径及调控的效应分子。关于血淋

巴菌群的种类和调控机理还有很多问题有待阐

明。例如宿主对血淋巴细菌识别的特异性，除了

已发现 HeCL 之外，还有哪些模式识别受体参与

对血淋巴菌群的识别，到底哪种信号途径调控血

细胞抗菌肽的表达，并比较肠道菌群和血淋巴菌

群调控机理的异同。还有肠道菌群和血淋巴菌群

的关系，体内两个菌群的互作等都需要进一步研

究。通过该研究可能发现能应用于对虾健康养殖

的指示微生物菌群，阐明对虾肠道及血淋巴菌群

动态平衡机理，为对虾的健康养殖提供理论指导，

并为开发健康养殖的微生态制剂奠定基础。 
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Abstract: Two microbiotas were identified in shrimp and other crustaceans, gut and hemolymph microbiaotas. The 

microbe species and number of gut microbiota are much more than that in hemolymph microbiota. They all contain 

probiotic and pathogenic bacteria in the two microbiotas. The gut and hemolymph microbiaotas have important 

functions in host metabolism, nutrition and organic development and immune responses. Different regulation 

mechanisms were identified in shrimp for homeostasis of gut and hemolymph microbiaotas. The reactive oxygen 

species produced by dual oxidases is mainly involved in homeostatic regulation of gut microbiota; and 

antimicrobial peptides regulated by a C-type lectin and prophenoloxidase activating system are related to 

homeostatic regulation of hemolymph microbiota. The studies of composition, functions and homeostatic regulation 

of microbiotas in shrimp are beneficial for healthy aquaculture of shrimp and other economic crustaceans. 
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