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摘要:综述水生无脊椎动物含氮排泄物的种类、排泄率及排泄机制和途径 ,总结影响水生无脊椎动物氮排泄的各

种影响因子。
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Abstract: Studies on ni trog enous w aste materials, excretion rate and mechanism of excretion of

aquatic invertebrates are review ed. Also, v arious factors of ef fect on the ni trog enous excretion rate of

aquatic invertebrates w ere summarized.
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　　很长一段时间以来 ,对于水生无脊椎动物氮排泄

生理生化的研究一直没有受到太多的关注 ,既往对水

生无脊椎动物排泄的研究工作主要集中于排泄器官

的结构和功能方面。自从 20世纪 70年代中期以来 ,随

着人们对生态学和生物能量学的重视 ,以及许多合适

的和更精确的研究方法的发明和应用 ,水生无脊椎动

物氮排泄生理生化的研究取得了极大的进展 ,在氮的

代谢途径、含氮排泄物的种类、排泄率以及环境因子

和动物生理状态对排泄的影响方面取得了不少的研

究成果 ,尤其在对甲壳类研究方面表现突出 [ 1～ 3]。本

文综述水生无脊椎动物含氮排泄物的种类、排泄率及

排泄机制和途径 ,总结影响水生无脊椎动物氮排泄的

各种影响因子。

1　水生无脊椎动物含氮排泄物的种类

　　生物体中含氮的物质如氨基酸和核酸代谢降解

的最终产物就是一些含氮废物 ,这些含氮废物需要通

过一定的途径排泄到体外。在水生无脊椎动物中 ,主

要的含氮排泄物种类是氨氮、尿素和尿酸、氨基酸及

某些胺类化合物等。

1. 1　氨氮

　　绝大多数的水生无脊椎动物是氨排泄类型 ,其超

过一半以上的含氮排泄物是以氨的形式排泄。氨的形

式被认为是最简单的和在能量消耗方面最经济的含

氮代谢废物排泄方式
[ 4]
,这是由于分子态的氨 ( N H3 )

在水环境里极易转变为离子态的氨 ( N H+4 )。但是 ,

Wieser等 [5 ]报道在一些陆生的等足类甲壳动物 ,氨氮

可以以气态的形式排到体外。表 1列出一些甲壳类动

物氮排泄物中氨氮所占的比例
[ 1]
。Potts

[ 2 ]
总结早期的

一些研究报道 ,指出氨氮在软体动物含氮排泄物中所

占比例很小 ,这似乎有悖于公认的水生无脊椎动物为

氨排泄类型的结论 , Pot ts认为这是由于早期的实验

错误所致。事实上 , Emmanuel& Martin[6 ]报道在章鱼

过滤尿液里 ,氨所占非蛋白氮的比例为 73% ,这可以

肯定头足类大部分为氨排泄类型。

1. 2　尿素和尿酸

　　尿素是哺乳类含氮排泄物的主要类型 ,而尿酸

是昆虫含氮排泄物的主要类型。但是 ,对于水生无脊

椎动物来说 ,这两种类型的排泄物含量是很少的。

Regnault [1 ]指出 ,甲壳动物尿素排泄只占到含氮排泄

物的 1%～ 5% , Pot ts
[2 ]
也指出 ,软体动物的尿素排泄

量一般不超过总含氮排泄物的 10% 。尿酸在水生无

脊椎动物中几乎检测不到 ,只是在一些陆生的蟹类

具有特殊的尿酸排泄机制 [7 ]。但是也有例外 ,如
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Sharma[8 ]报道甲壳动物 Orconectes rusticus的尿素排

泄量占含氮排泄物的 20% 。
表 1　一些甲壳动物氮排泄废物中氨所占比例 [1]

Tabl e 1　 The proportions of ammonia in excreted nitrogen in

some crustaceans

动物种类 Species 氨的比例 Proportions(% )

某些海洋端足类
Marine Amphipods

70～ 87

某些挠足类
Copepods

60～ 100

Jasus edwardsi 72

Carcinus maenas 86

Palaemonetes var ians 95

Crangon crangon 95

1. 3　氨基酸

　　 Delaunay
[9 ]认为 ,氨基酸是第二重要的含氮排泄

物 ,占到总含氮排泄物的 10% 。一些作者报道了更高

的比例 ,挠足类 20% ,磷虾类 10% ～ 25% [ 1]。但是 ,

Corner& New ell
[10 ]认为 ,这种过高估计氨基酸在含

氮排泄物中所占比例的现象 ,是由于不适的环境条件

(如生物密度过高 )或者是动物体处于不好的生理状

态所致。实际上 ,最新的研究表明 ,氨基酸的排泄量是

很低的。在一种褐虾 (Crangon crangon)的排泄物中 ,

氨基酸排泄量占的比例低于 3% ,只有在实验条件下

仅提供蛋白作为食物时 ,才上升到 5%
[ 1 ]
。氨基酸这种

有用物质的排放是一种疏忽 ,被认为更多的是一种泄

漏而不是排泄 [11 ]。

2　水生无脊椎动物含氮排泄物的排泄机制和

途径

　　在甲壳动物中 ,大部分的氨氮排泄物是通过腮上

皮排泄到体外
[1 ]
,通过尿液经触角腺排到体外的量不

到 2% [12, 13 ]。Green等 [14 ]报道了一种通过渗透性前肠

排泄氨氮的方式 ,但是这种机制随后没有受到更多的

重视。图 1为甲壳类的腮上皮细胞将氨氮排泄到体外

的图解 (仿自文献 [15] )。从图 1中可以看到 ,氨氮的排

泄与两种 ATP酶 ( Na
+
, K

+
-AT P酶和 Na

+
, N H

+
4 -

AT P酶 )有关。

　　在大多数的软体动物 ,其排泄机制与脊椎动物相

似 ,它们的排泄系统也与脊椎动物的相似 ,称为肾 ,或

更确切称为排泄器官。通过超滤作用 ,肾可形成初始

尿液 ,然后再经过一系列的分泌和重吸收最终形成尿

液排到体外
[2 ]
。

　　对于一些较低等的水生无脊椎动物如扁形动物

和纽形动物 ,其公认的排泄器官为原肾管。早期对纽

虫的研究认为 ,含氮废物是通过原肾管排到体外 [ 16]。

Gibson[17 ]也认为 ,纽虫的代谢废物是被原肾管的焰细

胞从周围组织收集到原肾管 ,然后通过原肾管的肾孔

排到体外 ,但这也是一种猜测。Varndell[18 ]在实验中

证实了 ,纽虫 ( Linens rubber )被横切为两半时 ,具有

原肾管的身体部分能较快地将代谢废物排到体外。但

是 , Hammen
[19 ]
认为 ,水生动物的代谢废物氨氮更多

的是通过体表排到体外而不是通过排泄器官。Moore

& Gibson
[ 20]
也指出 ,在海洋纽形动物中 ,原肾管的功

能仍然只是一种猜测。对于水生无脊椎动物来说 ,原

肾管在氮代谢废物排泄中的作用还有待于更进一步

的研究和探讨。

　　图 1　甲壳类鳃上皮细胞排放氨氮图解 (仿自文献 [15 ])

　　 Fig . 1　 Scheme of processes invo lv ed in ammonia output

through the epithelial cell o f the crustacean gill ( references

[15] )

3　水生无脊椎动物排泄率的研究

3. 1　水生无脊椎动物含氮排泄物的排泄率

　　较早以前 ,人们对水生无脊椎动物含氮排泄物的

排泄率就进行了测定 ,如 Spitzer ( 1937)等对多种软

体动物的氨氮排泄率进行了测定 , Delaunay ( 1927,

1931, 1934) ; Spitzer( 1937)等也测定了多种软体动物

的尿素排泄率
[2 ]
。但是 ,由于受当时的检测方法限制 ,

这些数据很多都是错误的或不精确的。从 20世纪 60年

代初开始 ,随着检测方法的改进 ,尤其是氨电极和尿

素测定仪的发明和使用 ,许多水生无脊椎动物含氮排

泄物的排泄率得到了较精确的测定。到目前为止 ,水

生无脊椎动物中绝大多数的经济种类的含氮排泄物

排泄率得到了测定。例如甲壳类的龙虾
[ 21]
,日本对

虾 [ 22] ,锯缘青蟹 [23 ] ;棘皮动物的刺参 [ 24] ;贝类的菲律

宾蛤仔和栉孔扇贝
[ 25]
,墨西哥湾扇贝

[ 26]
,马尼拉

蛤 [ 27]等等。这些研究结果丰富了无脊椎动物生理学

内容 ,为揭示这些动物的物质代谢和能量代谢规律发

挥了重要作用。然而 ,对于一些非经济动物种类 ,尤其

是较低等的水生无脊椎动物 ,对其含氮排泄物的排泄

率的研究则少见报道。在纽虫方面 ,对含氮排泄物排

泄率的研究报道仅见于 Clarke& Prothero-Thomas,
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他们研究了饥饿对一种南极纽虫 ( Parborlasia

corrugateus )含氮排泄物排泄率的影响 [ 28]。

3. 2　水生无脊椎动物含氮排泄物排泄率的影响因素

　　在研究水生无脊椎动物含氮排泄物排泄率的同

时 ,人们发现 ,许多因素对排泄率有影响 ,如温度、盐

度、 pH值、以及外界的氨浓度等环境因子都对排泄率

有显著影响 ;另外 ,生物体的生理状态如个体大小、营

养水平和神经内分泌等对排泄率也有很大的影响。

3. 2. 1　温度

　　最早报道温度对甲壳类动物排泄物排泄率的影

响的是 Needham ,他报道了温度对甲壳类动物青圆

蟹 (Carcinus maenas )氨氮排泄率的影响
[ 29]
。此后 ,这

方 面 的 研 究 陆 续 得 到 报 道 , 如 Gerhardt
[ 30] ,

Quarmby
[31 ] , Chen& Chai

[ 32] , Carv alho& Phan等
[33 ]

分别报道了在不同甲壳类动物中温度对氨氮排泄率

的影响。综合众多研究者的结论 ,通常来说 ,氨氮的排

泄率是随着温度的上升而升高的 [1 ]。但是 ,氨氮排泄

率与温度的关系却是随着物种的不同以及温度的区

间范围不同而异。比如 , Jacobsen & Comita
[34 ]
,和

Moffet t & Fisher
[35 ]分别报道氨氮排泄率与温度是一

种线性关系 ,并且具有一个恒定的 Q10值 (从 1. 5到

3. 0)。还有人报道了氨氮排泄率与温度是一种对数关

系且 Q10值是递减的
[36 ]或 Q10值是递增的

[ 37]。根据

Quarmby
[31 ]报道 ,温度对氨氮排泄率的影响还与动

物的发育时期有关。

3. 2. 2　盐度

　　 Needham
[29 ]
注意到青圆蟹的氨氮排泄率是随着

盐度的降低而升高 ,随后 ,这种现象被许多研究者证

实 [38, 39 ]。这被解释为是由于与渗透压调节有关的氨

基酸代谢的增加造成的。Pressley等
[40 ]
指出 ,动物在

低渗介质中会导致钠离子流失 ,为了补偿这种流失必

须激活钠离子的吸收过程 ,也许氨氮排泄的升高与钠

离子的吸收有关。另一方面 ,盐度的升高对氨氮排泄

的影响则比较复杂。Sharma
[ 7]
发现 ,当一种淡水虾类

被置于 50%海水 (半咸水 )时 ,其氨氮排泄率没有明显

的变化 ,而尿素的排泄率则显著地上升 (约比在淡水

时高出 4. 5倍 ) ,他认为是由于动物体由氨排泄类型转

变为尿素排泄类型导致的。同样的转变也被

Krish namoo rthy& Srihari
[41 ]在一种淡水蟹类中发现 ,

但是尿素排泄率的上升是伴随着氨氮的排泄率下降

的。从目前的研究结果来看 ,盐度升高对氨氮排泄率

的影响仍然是比较混乱的。

　　总的来说 ,盐度对氨氮排泄率的影响可以认为

是:当动物体处于高渗调节 (动物体处于低渗介质中 )

时 ,氨氮排泄率上升 ;反之 ,当动物体处于低渗调节

(动物体处于高渗介质中 )时 ,氨氮排泄率下降
[ 1]
。

3. 2. 3　 pH值

　　淡水甲壳类动物 ,如: Procambarus clarki和

Procambarus f allax ,在环境 pH值较低时 ,氨氮排泄

率 上升。但 是 , 北美 的 一种 淡 水 虾 (Oronectes

rust icus) ,在 pH值范围为 3. 8～ 8. 0时 ,其氨氮排泄率

保持不变 [42 ]。pH值对排泄率的影响报道的不多 ,影

响的机制也还不是很清楚 ,需要进一步进行研究。

3. 2. 4　动物个体大小

　　生物体个体大小是影响氨氮排泄率的重要因素。

许多的研究结果 [43～ 45 ]表明 ,单位体重的氨氮排泄率

是随着动物个体体重的上升而下降的 ,这反映了一个

基本的原理:单位体重的代谢率通常是随着个体体重

的增加而下降。一般来说 ,单位体重的排泄率与个体

体重的关系可以用方程式: N = W
(b - 1)

,其中 ,N代表

每小时单位体重排氨率 ;而个体排氨率与体重的关系

可表达为: N = W
b ,其中 ,N代表每小时个体排氨率 ;

两式子中 ,体重指数 b随着生物种类的不同以及温度

的变化而不同。这两个关系式分别说明 ,单位体重的

排氨率与个体大小成负相关关系 ,而个体排氨率与个

体大小成正相关关系。

3. 2. 5　动物营养状况

　　动物的营养状况对排泄率也具有影响。这表现为

当动物体饥饿时间少于 24h时 ,氨氮排泄率是逐渐下

降的。随着饥饿时间的延长 ,不同的物种排泄率变化

表现不同 ,有上升的也有下降的 ,这主要取决于动物

体在饥饿状态下代谢消耗动物组织的底物类型。如以

消耗动物组织中的蛋白质为主 ,氨氮排泄率就会上

升 ,如以消耗储存的糖类或脂肪为主 ,氨氮排泄率就

会下降
[ 1, 3]

。

3. 2. 6　动物神经内分泌

　　虽然对神经内分泌控制氮排泄的研究报道不多 ,

但是 ,有迹象表明在甲壳动物中神经内分泌可以控制

氨氮的排泄率 [ 1]。Raghavaiah等
[46 ]和 Raman等

[47 ]。

分别对两种淡水甲壳类 (Oziotelphusa senex 和

Macrobrachium lanchesteri )进行研究发现 ,切除两侧

眼柄 (甲壳类动物重要的神经内分泌器官 )可以导致

氨氮排泄率上升 ,直到眼柄提取物被注射到手术动物

之后 ,其氨氮排泄率才恢复到正常水平 ,在 O. senex

切除眼柄也可导致尿素排泄率上升。

4　结束语

　　作为代谢的终产物 ,氮排泄的变化可反映蛋白质

在体内的转换利用情况 ,其有关研究对评价蛋白质代

谢对机体组织有效性具有重要理论意义。水生无脊椎
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动物氮排泄的研究 ,是研究其生长、能量代谢和新陈

代谢的重要步骤 ,也是经济动物营养学、饲料学研究

的基础 ,在生产实践上也具有重要意义。
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日本研究发现藻类生物钟基因

　　日本名古屋大学研究人员最近在藻类体内发现了 6个生物钟基因 ,这项成果可能有助于科学家研究生物钟

的进化。

　　日本名古屋大学研究人员给单细胞生物衣藻注入萤火虫的荧光基因 ,培养出的衣藻细胞内的叶绿体会根

据生物钟的活动而发光 ,还发现了多个衣藻的发光周期 ,他们分析后确定衣藻体内的 6个基因与此有关 ,并认为

这 6个基因就是衣藻的生物钟基因。

　　生物钟是几乎所有生物都拥有的生命活动内在节律 ,它控制着生命体睡眠、细胞分裂等活动的时间。此前 ,

科学家已在动物、高等植物和菌类体内发现了生物钟基因 ,但确认藻类的生物钟基因尚属首次。

　　本次发现的 6个基因中有 3个与大多数植物的生物钟基因相似 ,研究人员期待凭借这条线索能够探明生物

钟进化的奥秘。
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