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���$��� (Abstract)

 

 #
��
6<
�<������
!�@��
����!�����(��&	��#'��"(	)�����������
��
������&���<#���)�=��
D������	=	�
��

����
Y	�W=
	�)��!�@��<#�#Z������F���������	��
��!����:(�<�=������ 	��
�(���
���(��!=	-)�=!��$��C��%�!
��<�=�&�"	�

$

�-���
��C&�!=	-)�=!��$����#
���
$�%�!��
�"�!��$������"�	��������/����/
��� �:���/�������#Z�
������	�C-���


�	
����-=���
����� )�=���
�
���-=���(�<����	���	�/�/���
W�!"(�X��)��/�������C������������
/��/���
������
!�@��

)����

������	�
����"�!��$��B:��/��/������	
�������
���#
���
 �	
����
��/��/����

������	�
����"�!��$��

�&�=���(	��YW�/��/��	���=	&�:�������
�"�	#
���
 (neurotransmitters-NE) �-=� serotonin (5-HT) )�� dopamine (DA) 

)��/&
"	��
#
�������I#
���
 (neuromodulator-NM) �-=� FMRF APGW amides )�� GnRH ��
 NE )�� NM 	��

�#Z���
�"�	���� (chemical mediators) ���)
�
��
��
W���
�#�����)#���	��%�!)����	�%���	� ����^!��	�I&%W�� /���

����	���������=	����/"� (photo period) #
���I	�&�
 _�_ 
�(���(�!"�	��<��/��/����
&�����	
�����!6)���	
�����
=�

��
��
��������
���
�����C&�&	�&
"	����#
����������W=-=����
��
��!��$�� (reproductive growth) &
"	-=����
��
���������	�


=����� (somatic growth) 
���&���������%�!)����	�  

,���'-�%�/� 

/I�DW������<��6:�;����;I��/
��
����	�
���#
���
)��
����"�!��$���	�&	��#'��"(	)����
�
�����	�

��
�"�	#
���
 �B	�
����� (5-HT) )����
#
�������I#
���
 gonadotropin-releasing hormone (GnRH) B:���#Z���

��

D�������B���#
���

�����D��
��
��
W���
�#�����)#��%���	�
����	�
$�!��=	��
!�@���	�
����"�!��$�� !��=� 5-HT )�� 

GnRH �=��C&�=��	�W=C��B���#
���
�	�#�#
���
 cerebral )�� pleuropedal ����B����&�=���(<�=����

�����=�-�����  

�	������(���<��6:�;�/������!��$�
�&�=����
 5-HT, GnRH )���	
�����
��/��/����
�"�!��$��C�&	��#'��"(	����^!��

�	
����#
���

��/����
&�����B����"�!��$�� (abalone egg-laying hormone-aELH) C�&	��#'��"(	!��$��!"(���"	� (Haliotis 

asinina) ���<��
����
����/
��&� aELH ������$�!��$���6��

�)������<#^���
�����&	�!=	-)�=!��$�� !��=���
�"�	#
���
�B

�
�
��� (serotonin-5HT), GnRH )�� aELH ����
Y�
�������
!�@���	�
��<�=����B���<�=)����
��<�=<��  B:��-=���!���

#
���
$�%�!�	�)�=!��$��
�����(��)��������<�� )��Y��&�����<#^��C�&	����	=	�	����=	� 4 ��"	�
��C&�<��&	��!6�������

�:(�   �	������(����!��=���
#
�������I APGW ����
Y�
�������
#�=	��B���	�������!=	!��$��<��
�(�&�� 
��C&������

�=	��
���&��
�������#�=	��B����"�!��$���!6DW�)���!6�������!=	-)�=!��$��
��!
�	���� 
��C&�������=	��
��F��B���

�"�!��$���!"�	���<##K���$������$� in vitro fertilization ���C-�	��
��=��<�=�=		����
��<��D����
�����/"	 1:100   

��
6:�;���<���
������(settlement) �	����	=	��	�&	��#'��"(	!��=� � aminobutyric acid (GABA)  5� 

aminovaleric acid (5AVA) 
��/���������� 1 μM )�� monosodium glutamate (MSG) 
��/���������� 5 mM ����
Y�
�����

��
������<�������=� 50% ��"�	�#
����
���������=�/��/��
��C&�	��
���
������)����
	�W=
	��	����	=	�&	��#'��"(	

�!����:(���� ������=�/��/��
������
�������!��� 10-15% 	�/�/���
W�
��<�������������!"(�X�������=��)�������
Y���<#

#
������C-��!���#
���
$�%�!��
�!�����(��&	��#'��"(	�����;��

���=	�)����
�!�����(��
�����-��!�I�-��<�� 

��#��#������

��
&�����	
����
��/��/�����
��
�"�!��$�������
!�@���	��=	��"�!��$�� )���B����"�!��$���	����������
����

��
�=������I�#Z�
	�} D=���B���#
���
������)
�
��	�W=C� optic lobe B:���
�����
�"�	#
���
 (neurotransmitters) C�

���=� indolamine <��)�= �B�
�
��� (serotonin or 5-hydroxytryptamine-5-HT) )����
�"�	#
���
C����=� catecholamines 

(dopamine-DA )�� octopamine-OA) ��� 5-HT )�� DA 
��&���
���
�������� ��
^�� 5-HT C����������
��
��
����2.5x10-
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5-2.5 x 10-7 mol/��� )�� DA antagonist (spiperone-SP) 
��
���� 5.4 x 10-7 mol/��� 
��C&�
��<�=!�@���
F��:(���=�#��� )����

��
#�=	�<�=		���C�#
���I)��/�I%�!C����/������#���  )�����
��C&�
�����
!�@���	��	��
��	�������� )�=��
^�� 

DA C�#
���IC����/������ ��D��
�������� !��=� 5-HT )�� DA ����
�
����	�W=C���"	�
���=���	���	� )�=����/���

��������W�C�#�#
���
 thoracic )���=	��"�!��$�� 
���� 5-HT ���!����:(��
"�	�} ���
���
�� 1 �	����

��<�=����
����

�W����C�
���
�� 4  �=�� DA ��
����/����������
�����
����� 

 ��
		��
$���	� 5-HT 	��YW����������I������
#
�������I#
���
 (neuromodulator) B:������#Z���
�##

<
��������F�&
"	 �	<��� ����^!�� gonadotropin-releasing hormone (GnRH) )�� Enkephalin (Enk) B:��!��=���
^�� 

GnRH 
��
���� 50-500 ng/gm �(��&������ &
"	 GnRH agonist 
��
���� 1000 ng/gm �(��&������ ����
Y�
�����C&����
�	�

��
!�@��
��<�=)����
��<�=�
F��:(���=�#��� 	��
�(���#
���I)��/�I%�!�	�<�=C����/���������=�/��/�� !��=� GnRH ��

�
����	�W=C���	� #�#
���
 thoracic )���=	��"�!��$�� 

 �	
����
���#Z���
		��
$��
�������
���/"	 gonadotropins B:��)�=��#Z��	����=�/"	 ���=�
���
�������
!�@���	�

�=	��!6<��)�= gonad-stimulating hormone (GSH) B:���
�������
!�@���	�
��<�=)���B���<�=, vitellogenin stimulating 

ovarian hormone (VSOH) B:���
�������
�
�����
<�=C��B���<�= �=��C��!6DW��� androgenic gland hormone (AGH) B:��

�
�������
!�@���	��=	�	�IJ� �=���	
����
��&�����
!�@���	��=	��"�!��$�� <��)�= gonad-inhibiting hormone (GIH) 

B:��
��&���
���
������������	
�������=�)
� �	�����	
���������=���
����!��=�C��������	
����/����}��� abalone egg- 

laying hormone (aELH) �
����	�W=C�#�#
���
 thoracic )��
��<�= ��
^���	
���� ELH 
��
���� 5-500 ng/gm �(��&������ 


��C&����
�	���
!�@��
��<�=)����
��<�=�	�������(����������
#�=	�<�=C�#
���I)��/�I%�!
��#��� ��"�	����!��=� 

ELH �#Z��	
����
������
	��
��;��W�C����������
�� ����������� )�������!�� crustaceans -���	"��} �
��:��-"�	�=� ELH �#Z� 

gonadotropin 
�����/��������&�:��
�����
��
C���
!�@���	��=	��"�!��$��)���B����"�!��$��  
�(���(�#Z�<#<���=� ELH 	��

�#Z�&
"	
��&���
��/���� GSH B:���#Z��	
����
����DW����	�=�����
		��
$���
�������
!�@���	�
��<�=C����� )�=���<�=�/���DW�C�

����
Y�����	
���������=��		���<�� 

 ��
���(��C��%�!������
��C&���������/����/
����#Z��&��C&���
!�@���	��=	��"�!��$��)����
�"�!��$���	�!=	-)�=

!��$�������������
�
���	����<�=���!6���!��$���� 
�(���(�#Z�<#<���=�/����/
�����D��
�
��=	/���������	��	
���� 

gonadotropins ����
� ��
^�� 5-HT )��/&
"	 GnRH &
"	)���
�
�����
C&� ELH ����
� ����
Y�
�����C&�#
���
$�%�!

��
�"�!��$���	�!=	-)�=!��$���!����:(�<�� �	������(���
^����
&��� DA �-=� SP -=���#Z�#�������
��
��D������C&�����
�
���

)��&���� gonadotropin 
�����
$���
�������
!�@���=	��"�!��$�� )��!����

��"�!��$���!����:(�<�� C�
���	�����������


�
��������	=	�
�(��	��!6�����	
�������&���!6DW�
��	�W=C����=� insulin-like growth factor (IGF) )��/&
"	 AGH )��/&
"	 

testosterone 	��
��C&�������
�#������!6�	��W�����
���#Z��!6DW�����:(�<�� B:����
��C&���
���(��)�=�!6DW�	�=������� (male sex 

monoculture)�#Z�<#<�� )��C&�D��	�)
�)�=��;��
�!����W��:(� 
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The tropical abalone, Haliotis asinina, and the giant freshwater prawn, Macrobrachium 

rosenbergii, gear their reproductive and growth activities to fit the changing of environmental 

conditions. The most powerful environmental stimuli are light, photoperiod, lunar cycle, 

temperature, and availability of food.  These cues are perceived by many specialized sense 

organs concentrating in the eyes and appendages around the head region. Specialized receptor 

cells and associated neurons in these structures and various neural ganglia are the principal 

structures that perceive and act in the signaling pathway to mediate the physiological and 

behavioral changes of these animals in response to the changes of environmental conditions.

Abalone

The anatomical organization and detailed histology of the abalone nervous and 

reproductive systems together with the distribution of the controlling neurotransmitters (NE), 

5-HT, and neuromodulators (NM), GnRH, have been studied. These NE and NM have been 

localized principally in the cerebral and pleuropedal ganglia. Furthermore, the neurohormone, 

especially the abalone egg-laying hormone (aELH) have also been detected in these ganglia 

and the gonads. Recombinant aELH has been synthesized. The administrations of serotonin (5-

HT), GnRH, or aELH could shorten the ovarian cycle and the maturation of oocytes in female 

broodstocks. 5-HT and aELH could also stimulate spawning in female. On the other hand, 

APGW could stimulate spermiation in mature males. These treatments could stimulate the 

simultaneous spawning and spermiation which allow expedient collection of the gametes for 

the in vitro fertilization. Administration of 5-HT, aELH and GnRH in juvenile abalone with 

age less than 4 months could also stimulate the ovarian and testicular maturation at the earlier 

age. Furthermore, 5-HT and aELH tend to increase the number of females more than males. In 

addition to the endocrine manipulation of the reproductive processes, we have also studied the 

factors that could increase the settlement and metamorphosis of the abalone larvae. It was 

demonstrated that GABA, 5AVA at 1 μM and MSG at 5 mM could enhance settlement rate of 

the veliger larvae by 50% when compared to the control which was at 10-15%. This endocrine 

manipulation could also increase the rate of metamorphosis and survival of the abalone spats. 

This technique could be used for small as well as large scale aquaculture. 

Prawn 

Major neurotransmitters that could stimulate the reproduction and growth of the giant 

freshwater prawn are indolamine (serotonin or 5-hydroxytryptamine-5HT), and catecholamines 

(dopamine-DA, octopamine-OA). Indolamine and catecholamine are usually antagonistic in 

their actions; for example, 5-HT was found to stimulate hyperglycemic hormone (CHH) and 

gonadotrophic hormone (GSH) which stimulate the ovarian maturation, while DA and OA 
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inhibit the releases and consequently the actions of these hormones. The actions of 

neurotransmitters may be mediated and modified by groups of neuromodulators, which are 

usually composed of short peptides or amides, the most prominent of which are enkephalin and 

GnRH. Gonadotrophic hormones themselves are classified into stimulatory group (GSH/VSH, 

VSOH, AGH) and inhibitory group (GIH) which inhibit the syntheses and releases of the 

formers.  In addition to these two groups of hormone, we have detected the presence the prawn 

egg-laying hormone (ELH) which is similar to abalone ELH, in thoracic ganglia and ovary of 

prawn. The administration of this hormone (aELH) at the dosages of 5 ng/gm BW to 500 

ng/gm BW could significantly shortening the ovarian cycle and spawning period. When 

characterized by HPLC, the prawn ELH is very similar to abalone ELH. Other vertebrate-type 

hormones is present including insulin-like growth factor (IGF). This hormone was detected in 

the androgenic gland of the giant freshwater prawn, which is highly similar to that of the 

closely related species, Cherax destructor. This hormone could be male-sex determining 

factors acting in addition to or in place of AGH, as up to date AGH could not yet be isolated in 

the freshwater prawn. In addition, the evidence for the presence of vertebrate-type sex steroids 

(testosterone, estradiol), and their stimulating effects on the prawn gonads has been 

demonstrated by our group. 

 When reared in captivity, the fecundity of the broodstocks always decline which is due 

to the imbalance of gonadotrophins, perhaps caused by unnatural environment and stress. The 

restoration of stimulatory gonadotrophins by direct supplementation of ELH, and/or by 

stimulation with 5-HT, and/or neuromediators like GnRH, could improved the gonadal 

maturation and greater production of gametes.  Furthermore, this processes could be enhanced 

by the inhibition of the inhibitory hormones with DA inhibitor.  Likewise, we demonstrated 

that the male-sex determination of freshwater prawn could be controlled by the antagonistic 

hormones, ie, IGF and GIH. If such endocrine manipulative strategies are possible, then they 

could be applied for economic benefit in aquaculture, such as in avoiding eyestalk-ablation in 

prawn (especially P. monodon and P. vannamei) which is routinely employed to stimulate the 

ovarian maturation and spawning, as well as in the sex conversion to obtain and culture only 

male prawn.  
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����'�<�,��
;�#
�	,��(Executive Summary) 
 

#
��
6<
���-������
���
�������"	���	�
�(�	=��<
�)��
������
���	�������
����� 2,760�������
 	��
�(������

)&�=��(���"�$

�-���)��
�������:(������
�
�����"�	������:(�	�������� ��
#
������
���)�����)&�=��(���"��:���

/������/��
�(�C�
������;�
�

�)��!	�!���)����;�
�

��-��!�I�-���!"�	��
�
��%/%��C�#
��
6 )���!"�	��


�=�		� ���	�=��
���#Z����)���	���;�
�

�
�(��	�
����
����/������!��$����/"	��
���(����������^!������������� (Penaeus 

monodon) )��������� (Penaeus vannamei) B:������
YC-��
��%/%��C�#
��
6)��
��
��<��C&�#
��
6<
������
�=�		�

<�=������=�#��� 70,000 ������
 ��(�)�=#� 2543 �#Z������ �	���������������)���������)��� ���������
���F�#Z����/��B:���#Z�
��

��	���
�	�����
�(�%��C�)��%���	�#
��
6B:���#Z�DW��
��%/
����������B"(	�W� &	��#'��"(	�F�#Z�������(��	�����&�:��
���=�����

6���%�!C���
�=�		�)��
��
��<��C&�)�=��;�
�
�W� ��"�	�����#Z�
�������	�DW��
��%/��(�)�=������
�I��)��� ����^!��

C�#
��
6��� ���#��� ���&�� <��&��� �	������(�)���/=�����C���
�
��%/&	��#'��"(	�F�W��:(�	�=��
���
F�C�#
��
6���
#

������� )��	��
����&�"	��"�	������#
�-��
�-"(	����	�-������:(� ��	�������
)���#�����)��/����/�����@�$

���


�
��%/	�&�

�&�=���������)�������		��!����:(��
"�	� }  

#
��
6<
�<������
!�@��
����!�����(��&	��#'��"(	)�����������
��
������&���<#���)�=��
D������	=	�
��

����
Y	�W=
	�)��!�@��<#�#Z������F���������	��
��!����:(�<�=������ 	��
�(���
���(��!=	-)�=!��$��C��%�!
��<�=�&�"	�

$

�-���
��C&�!=	-)�=!��$����#
���
$�%�!��
�"�!��$������"�	����/����/
��� �:���/�������#Z�
������	�C-���
�	
����

-=���
����� )�=���
�
���-=���(�<����	���	�/�/���
W�!"(�X��)��/�������C������������
/��/���
������
!�@��)����



������	�
����"�!��$��B:��/��/�����
���#
���
)���	
�������
���#
���
 �	
����
��/��/����

������	�


����"�!��$���&�=���(	��YW�/��/��	���=	&�:�������
�"�	#
���
 (neurotransmitters-NE) �-=� serotonin )�� dopamine 

)��/&
"	��
#
�������I#
���
 (neuromodulator-NM) �-=� FMRF APGW amides )�� GnRH ��
 NE )�� NM 	��

�#Z���
�"�	���� (chemical mediators) ���)
�
��
��
W���
�#�����)#���	��%�!)����	�%���	� ����^!��	�I&%W�� /���

����	���������=	����/"� (photo period) #
���I	�&�
 _�_ 
�(���(�!"�	��<��/��/����
&�����	
�����!6)���	
�����
=�

��
��
��������
���
�����C&������
�(��	�-���#
����������W=-=����
��
��!��$�� (reproductive growth) &
"	-=����
��
��������

�	�
=����� (somatic growth) C&��&���������%���)����	� 

,���'-�%�/� 

/I�DW������<��6:�;����;I��/
��
����	�
���#
���
)��
����"�!��$���	�&	��#'��"(	)����
�
�����	�

��
�"�	#
���
 �B	�
����� (5-HT) )����
#
�������I#
���
 gonadotropin-releasing hormone (GnRH) B:���#Z���

��

D�������B���#
���

�����D��
��
��
W���
�#�����)#��%���	�
����	�
$�!��=	��
!�@���	�
����"�!��$�� !��=� 5-HT )�� 

GnRH �=��C&�=��	�W=C��B���#
���
�	�#�#
���
 cerebral )�� pleuropedal ����B����&�=���(<�=����

�����=�-�����  

�	������(���<��6:�;�/������!��$�
�&�=����
 5-HT, GnRH )���	
�����
��/��/����
�"�!��$��C�&	��#'��"(	����^!��

�	
����#
���

��/����
&�����B����"�!��$�� (abalone egg-laying hormone-aELH) C�&	��#'��"(	!��$��!"(���"	� (Haliotis 

asinina) ���<��
����
����/
��&� aELH ������$�!��$���6��

�)������<#^���
�����&	�!=	-)�=!��$�� !��=���
�"�	#
���
�B

�
�
��� (serotonin-5HT), GnRH )�� aELH ����
Y�
�������
!�@���	�
��<�=����B���<�=)����
��<�=<��  B:��-=���!���

#
���
$�%�!�	�)�=!��$��
�����(��)��������<�� )��Y��&�����<#^��C�&	����	=	�	����=	� 4 ��"	�
��C&�<��&	��!6�������

�:(�   �	������(����!��=���
#
�������I APGW ����
Y�
�������
#�=	��B���	�������!=	!��$��<��
�(�&�� 
��C&������

�=	��
���&��
�������#�=	��B����"�!��$���!6DW�)���!6�������!=	-)�=!��$��
��!
�	���� 
��C&�������=	��
��F��B���

�"�!��$���!"�	���<##K���$������$� in vitro fertilization ���C-�	��
��=��<�=�=		����
��<��D����
�����/"	 1:100   

��
6:�;���<���
������(settlement) �	����	=	��	�&	��#'��"(	!��=� � aminobutyric acid (GABA)  5� 

aminovaleric acid (5AVA) 
��/���������� 1 μM )�� monosodium glutamate (MSG) 
��/���������� 5 mM ����
Y�
�����

��
������<�������=� 50% ��"�	�#
����
���������=�/��/��
��C&�	��
���
������)����
	�W=
	��	����	=	�&	��#'��"(	
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�!����:(���� ������=�/��/��
������
�������!��� 10-15% 	�/�/���
W�
��<�������������!"(�X�������=��)�������
Y���<#

#
������C-��!���#
���
$�%�!��
�!�����(��&	��#'��"(	�����;��

���=	�)����
�!�����(��
�����-��!�I�-��<�� 

��#��#������

��
&�����	
����
��/��/�����
��
�"�!��$�������
!�@���	��=	��"�!��$�� )���B����"�!��$���	����������
����

��
�=������I�#Z�
	�} D=���B���#
���
������)
�
��	�W=C� optic lobe B:���
�����
�"�	#
���
 (neurotransmitters) C�

���=� indolamine <��)�= �B�
�
��� (serotonin or 5-hydroxytryptamine-5-HT) )����
�"�	#
���
C����=� catecholamines 

(dopamine-DA )�� octopamine-OA) ��� 5-HT )�� DA 
��&���
���
�������� ��
^�� 5-HT C����������
��
��
����2.5x10-

5-2.5 x 10-7 mol/��� )�� DA antagonist (spiperone-SP) 
��
���� 5.4 x 10-7 mol/��� 
��C&�
��<�=!�@���
F��:(���=�#��� )����

��
#�=	�<�=		���C�#
���I)��/�I%�!C����/������#���  )�����
��C&�
�����
!�@���	��	��
��	�������� )�=��
^�� 

DA C�#
���IC����/������ ��D��
�������� !��=� 5-HT )�� DA ����
�
����	�W=C���"	�
���=���	���	� )�=����/���

��������W�C�#�#
���
 thoracic )���=	��"�!��$�� 
���� 5-HT ���!����:(��
"�	�} ���
���
�� 1 �	����

��<�=����
����

�W����C�
���
�� 4  �=�� DA ��
����/����������
�����
����� 

 ��
		��
$���	� 5-HT 	��YW����������I������
#
�������I#
���
 (neuromodulator) B:������#Z���
�##

<
��������F�&
"	 �	<��� ����^!�� gonadotropin-releasing hormone (GnRH) )�� Enkephalin (Enk) B:��!��=���
^�� 

GnRH 
��
���� 50-500 ng/gm �(��&������ &
"	 GnRH agonist 
��
���� 1000 ng/gm �(��&������ ����
Y�
�����C&����
�	�

��
!�@��
��<�=)����
��<�=�
F��:(���=�#��� 	��
�(���#
���I)��/�I%�!�	�<�=C����/���������=�/��/�� !��=� GnRH ��

�
����	�W=C���	� #�#
���
 thoracic )���=	��"�!��$�� 

 �	
����
���#Z���
		��
$��
�������
���/"	 gonadotropins B:��)�=��#Z��	����=�/"	 ���=�
���
�������
!�@���	�

�=	��!6<��)�= gonad-stimulating hormone (GSH) B:���
�������
!�@���	�
��<�=)���B���<�=, vitellogenin-stimulating 

ovarian hormone (VSOH) B:���
�������
�
�����
<�=C��B���<�= �=��C��!6DW��� androgenic gland hormone (AGH) B:��

�
�������
!�@���	��=	�	�IJ� �=���	
����
��&�����
!�@���	��=	��"�!��$�� <��)�= gonad-inhibiting hormone (GIH) 

B:��
��&���
���
������������	
�������=�)
� �	�����	
���������=���
����!��=�C��������	
����/����}��� abalone egg 

laying hormone (aELH) �
����	�W=C�#�#
���
 thoracic )��
��<�= ��
^���	
���� ELH 
��
���� 5-500 ng/gm �(��&������ 


��C&����
�	���
!�@��
��<�=)����
��<�=�	�������(����������
#�=	�<�=C�#
���I)��/�I%�!
��#��� ��"�	����!��=� 

ELH �#Z��	
����
������
	��
��;��W�C����������
�� ����������� )�������!�� crustaceans -���	"��} �
��:��-"�	�=� ELH �#Z� 

gonadotropin 
�����/��������&�:��
�����
��
C���
!�@���	��=	��"�!��$��)���B����"�!��$��  
�(���(�#Z�<#<���=� ELH 	��

�#Z�&
"	
��&���
��/���� GSH B:���#Z��	
����
����DW����	�=�����
		��
$���
�������
!�@���	�
��<�=C����� )�=���<�=�/���DW�C�

����
Y�����	
���������=��		���<�� 

 ��
���(��C��%�!������
��C&���������/����/
����#Z��&��C&���
!�@���	��=	��"�!��$��)����
�"�!��$���	�!=	-)�=

!��$�������������
�
���	����<�=���!6���!��$���� 
�(���(�#Z�<#<���=�/����/
�����D��
�
��=	/���������	��	
���� 

gonadotropins ����
� ��
^�� 5-HT )��/&
"	 GnRH &
"	)���
�
�����
C&� ELH ����
� ����
Y�
�����C&�#
���
$�%�!

��
�"�!��$���	�!=	-)�=!��$���!����:(�<�� �	������(���
^����
&��� DA �-=� SP -=���#Z�#�������
��
��D������C&�����
�
���

)��&���� gonadotropin 
�����
$���
�������
!�@���=	��"�!��$�� )��!����

��"�!��$���!����:(�<�� C�
���	�����������


�
��������	=	�
�(��	��!6�����	
�������&���!6DW�
��	�W=C����=� insulin-like growth factor (IGF) )��/&
"	 AGH )��/&
"	 

testosterone 	��
��C&�������
�#������!6�	��W�����
���#Z��!6DW�����:(�<�� B:����
��C&���
���(��)�=�!6DW�	�=������� (male sex 

monoculture)�#Z�<#<�� )��C&�D��	�)
�)�=��;��
�!����W��:(� 
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���/�,�����	
�� 

��������	
��: ��
�
����������	
�����!"�	�!���#
���
$�%�!�
������
�"�!��$���	�&	�

�#'��"(	)�����������
�� 
  Endocrine manipulation of the reproduction in the tropical abalone, Haliotis asinina, and 

the giant freshwater prawn, Macrobrachium rosenbergii 

���������� 1 &	��#'��"(	 

,��+#���� 1. 
��<�

 &	� H. asinina (
W#
�� 1A) ������C&�=
�����C����=��	�&	��#'��"(	
��!�C�����
����	�#
��
6<
� �����������

��F�
��#
���I 5x8 B�. ��	��
���
��
���������W���� )���������#�"	���F�)��	��
��=����"(	�=	�#�"	��W���� �:��#Z�
��

�	�
���=��=����#Z�-���
��/�
��������C&���;�
�
���(��
�(�C�
����/
���
"	� 
�������� )��
����C&�=�-��!�I�-�� &	�

�#'��"(	-�����(���	�6��	�W=C��
���I
�����(���:(��(����
��
���� 1-7 ���
 &	��/�"�	����<#-�� } �����&��&
"	#���
��
�����)���

)������&
=������	�W=	�=��&��)�=�B:����&
=��
��&	�����#Z�	�&�
&���/"	��&
=��D�������� Gracillaria )�� Laminaria 

�I���(6W��������)��!�@��#
���-������ /�	���� #
����/�
����$� ����
Y
��D���
���)��		�)��
�����
�!�����(��

&	�����)��#��
��<��D��� )�=	�=��<
�F�����
���(��&	��#'��"(	�����;�
�

���=	����<�=)!
=&������ ��"�	������#��&�

&���	�=������^!������������
��)����
���� ��	�����
)��������/��C&�DW��
��%/
W����	�=���
�����)���=	��"�	� 	�=��<


�F�����<���=�&	��#'��"(	 H. asinina �#Z����/��
����6���%�!�W� 

 ��
�!�����(��&	�C��%�!������ B:��<�=�&�"	��%�!$

�-���
��C&�!=	-)�=!��$����/����/
����W� ��
��
��������

)��/������W
I��!6������� ��
D����B����"�!��$��)��	��
���
#K���$��!"�	C&�����������	=	��F����	�=��������� )��)�=

C��%�!$

�-���	��
���

	��	����	=	�������� ����^!��C�-=��<B����#������#Z����	=	�
��� trochophore  )�����

	=	�
��� veliger )��C�-=����
������ (settlement) ��!"(�
������&
=��#�/��� )��
��������	
��AB�� (metamorphosis) 

<#�#Z�&	����	=	� (juvenile) (
W#
�� 1C) ���
���<#&	����	=	�
��	�W=
	� )�����	�����
���������=	<#��)/= 2-5 % (
W#
�� 1D) 

Y��&���
�����
Y&���$�
��C&�	��
���
������  	��
���
�����	
��AB�� )��	��
���
	�W=
	��W��:(��F�=���-=����C&����
��

��
D��������� �	������(�)�����
�
�����!=	-)�=!��$��
�����(��C��%�!�����������
C&���
	�&�
)���	
����
��/��/����


�"�!��$��C�#
���I
���&������F	��-=���!���/������W
I��!6<�� B:�������<#�W=��
�!���#
���I�B����"�!��$��
��!=	-)�=!��$��

D���<�� �����(���������!"(�X������-����
����
�"�!��$������^!����
�
���	�/�/���
W�)��/�������C����������	������"�!��$��   

�
������
D����B����"�!��$��  ��
������  ��
�����	
��AB�� 
��
�(���
/��/����
�"�!��$��)����
��
���������	�&	�

���
���#
���
)���	
���� �=�������
Y�����#
������C-��!"�	�!���D�D���&	��#'��"(	<�� 

 

 

 

 

  
 

 

 

 

 

 

 

��'��� 1.  ,���'-�%�/� H.asinina "���"C���� $#��
� (A) $#������ (B)  (C) ��
����	"+��,���'-�%�/� QR��'�!��
$#���!�!F+����;��0�#�,���FQ��" (zycote) 
���"���� (blastula) "������ 
(larvae) �!�! trochophore 0�! veliger  ,��������� (spat ,��� juvenile) �!�!"���"C����QR��;�	"�Q�����
&������&���'T	���	�'E�FQ��" (D) ���V���������$D��������	""���W +��,�����
�
�	G"��������"	 ('��

�� Fallu, 1991) (E) ���Z!D�,��"��;�# (F) ���F+�D�,��"������ 

��������	
��


���
����� 


���	���
� ��� 

���������

	
����� Veliger 	
����� Trochophore 

D

B
E F

A

C
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,��+#���� 2. ��
����	"0�!�!

��
&�����+��,���'-�%�/�

 	�/�/���
W����������-����
����
�"�!��$���	�&	��#'��"(	��/=	�����������)���������F�����<�������
6:�;�C�&	�

�#'��"(	-���
��	�6��	�W=C����	�	�=�)�����&���B:����-=���	����
-���������=�!��$��
��	�W=C����
�	� /I�DW�
�������<��


����
6:�;����
-����)��-=���	���
!�@��C�
����=��} �	�&	��#'��"(	 H.asinina (
W#
�� 1 C )�� ��
��
�� 1)    !��=����

<�=
��YW�D��)���/"	    
���<B���Y:�
��� first cleavageC-����� 15 -20 ��
� Y:�
��� blastula 75-85 ��
� Y:�
��� 

trochophore 90-120 ��
� Y:�
��� late veliger 28-40 -������ )����������"�	 48-72 -������ )�������#Z����	=	���"�	 3-6 ��� 

C�
���������
���������#Z�&	��������� (juvenile) ���� 2 ��. ��"�	#
���I 30 ���   
"������� 1  +�/�"��  +��$  0�!�!�!����   +�����&�>��+��,���'-�%�/� H. asinina 

Stages 
 

Diameter 
 

Time 

Unfertilized eggs 
 

180 �m 
 

0 sec 

Sperm attach to egg 
 

185 �m 
 

20-30 sec 

Sperm acrosome reaction 
 

185 �m 
 

~ 1 min 

Appearance of 1st  polar body 
 

185 �m 
 

8-9 min 

Appearance of 2nd polar body 
 

185 �m 
 

10 min 

First cleavage 
 

220 �m 
 

15-20 min 

Second cleavage 
 

195 �m 
 

35-40 min 

Morula 
 

200 �m 
 

45-55 min 

Blastulation 
 

192 �m 
 

75-85 min 

Gastrulation 
 

192 �m 
 

85-90 min 

Trochophore larvae 
 

210 �m 
 

90-250 min 

Early veliger 
 

225 �m 
 

5-24 hours 

Late veliger 
 

228 �m 
 

28-40 hours 

Early creeping larvae 
 

230 �m 
 

48-72 hours 

Creeping larvae 
 

300 �m 
 

3-6 days 

Juvenile 
 

2 mm 
 

30 days 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
��'��� 2 (A) ����"�$+���"������Z! (B) �Q�����
&�����+�/�"���W D����Z! (C) �Q������
	\����$�
�����1���	��C�"��� (D) ����"�$+������F+� (E) �Q���F+�D����F+� (F) F+�������0�!'���������

A B C D E F 
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!��=�&	����DW��
������=	�	�IJ�-����� (
W#
�� 1E, 2A) ��"�	��	���<�� 4 ��"	� )�����������
��<�= (
W#
�� 1F, 2D)#
���

-�������"�	��	���<�� 7 ��"	����!��=��=	��"�!��$�� (gonad) 
�(�
��<�=)��	�IJ��#Z�	�����
W#�
��&=	&������)�����	=	� 

(hepatopancreas) 	�W=���
	� (
W#
�� 1E, F) �=	��"�!��$��YW�&=	&������Y�� (capsule) 
��#
��	�������"�	������!�� �������"(	 )��

����#
���
 %��C��=	��"�!��$��YW�)�=�		��#Z�&�	���F� } ���)D=���"�	������!�� (trabeculae) 
���"��)D=����<#%��C��=	����

Y��&��� (
W#
�� 2A, D) 

 �B����"�!��$���!6DW� (male germ cells) )�=�		��#Z� 12 
��� /"	 spermatogonia, primary spermatocytes (6 
���)  
secondary  spermatocyte     spermatids (3 ��(�) (
W#
�� 2B) )���B���	���� (spermatozoa) (
W#
�� 2C) B:����&�����;I��#Z�
W#�/� 

��	��/
�B� (acrosome) ���;I�/����Y���/����#��	�W=����&��� &�����)�����^!�� axoneme B:��#
��	����� microtubules 

������ 9+2 &���
	������"�	&����B���  
������
����	��=��&����<���/	���
�����;I��#Z���	����	�W= 4-5 ��	��
����=	����#Z�

����� C�����/�����	��B���	�����

��C��/
�����B:�����#
��� nucleosomal histones (H2A, H2B, H3, H4) 	�W=/
�)����

�#
���
��/���� protamines (PL proteins) 	�W=B:��	���#Z�#�����
��
��C&��/
�����C�����/������!�����)�=��-=���������
������

C������-�(��W� �B���	��������
Y#K���$�<��
��
�&������
��YW�#�=	�		������&	�!=	!��$�� B:��)����=��
������
�
�����

	����C&���#
���
$�%�! (sperm capacitation) �����:(��
���
�	�)���C��=	�	�IJ�)��C-��!����(��
����#Z�����
������
=���(�

 �B����"�!��$���!6���� (female germ cells) )�=�		��#Z� 6 
��� /"	 oogonia (Og), )�� primary oocytes  &����(�  

(Oc1-Oc5) �B����"�!��$���!6��������������C&�=�:(�������  12   μmC�
��� Og Y:� 140 μmC�
��� Oc5  B:����-�(� jelly coat 

&��
��#
��	�������
<���/�#
���&���	�W=
	� (
W#
�� 2E)  &������ Oc5  ��		����
��<�=)��D������B���	�����F���� first 

polar body �����:(���"�	 8-9 ��
� )�� second polar body �����:(���"�	 10 ��
� &��������(��F������ hatching envelope �����


&������	�-�(� vitelline envelope (
W#
�� 2F) 
��#�	������
����D���	�	�������	"��} (polyspermy) !��=�	��
��=��
���&�����

���&
����

��D���
���
�&�=��<�=���	����/"	 1:100 B:���#Z�����=��
��
��C&�<��	��
���
#K���$��W����  )��Y��&����-�����

C&����� polyploidy C�&	��#'��"(	�!"�	C&�<��&	����C&�=�F/�
-�����%��C� 10 ��
�)
�&������#K���$��!"�	#�	������
���� 

polar bodies 

($�����!����$D�������,�����+ 1.2, 1.16, 1.25 0�! 1.26  D�*��;���) 

,��+#���� 3. �!

'�!���0�!%�����������
��������
&�����0�!����
�	G�"	
�" 

 ��
!�@���	��=	��"�!��$��C�&	�	�W=%��C����
/��/�����
���#
���

���
���)��&�����	
����#
���
 

(neurohormones) ����
6:�;����������
���#
���
 ��
�"�	#
���
 ��	����	
����#
���

��/��/����
!�@���	��=	�

�"�!��$��  ��
)���!6  ��	�����
������C�&	��#'��"(	��	���� 	�/�/���
W��=��C&�=<���������
6:�;�C�&	� gastropods 

-�(��W���=�&	��#'��"(	/"	 &	����=� pulmonates ����^!��C�&	�
�� Lymnea stagnalis, Helix aspersa )�� Achatina fulica  )��C�

&	� gastropod ���=� opisthobranchs �-=� Aplysia spp. �/
��
���)����

������	�
���#
���
)���	
����#
���
C�&	�

�#'��"(	�=������=��/����/�:����C�&	� gastropod �	�#
��%

����=��)���)���=������=��
��)���=���#Z����;I��^!������   

�����(���
������!"�	�
���	�/�/���
W����������
���#
���
�	�&	��=������;I��#Z�	�=��<
���	
����#
���
(neurohormones)

	�<
����
��/��/���
������
�
����B����"�!��$�� (gametogenesis) ��
#�=	��B����"�!��$��  (spawning) ��
������ (settlement) 

)�������	
��AB�� (metamorphosis) ��
���)���!6 (sexual differentration) )����
��
�������� (growth) ��-=��
��C&��
�����C�

��<���
/��/���
������
�"�!��$��)����
��
���������	�&	� )�������
Y���/���
W��&�=���(��-=��#
��#
��)��<����
��

�#Z� “/	���” �	���
D����W�&	�)��&	����	=	�<�� 

�!

'�!���0�!%������'�!��������
�����!
�������
&�����D�,�� pulmonates 0�!,�� opisthobranchs 

 ���
��<����=����)����=�	�/�/���
W��=��C&�=<���������
6:�;�C�&	�!�� pulmonates )�� opisthobranchs ��"�	����

&	�!�� pulmonates ��
���#
���

��!�@�����
�����C����=� gastropods ������� ��=��/"	�B���#
���
)��
���#
���
��

��

��6W����#Z�#�#
���
 (ganglia) ����C&�=&���#� B:������=	�����������#
���
 
��&���
��/�������
���#
���


�����	������-�(��W� #�#
���
�&�=���( ��	�W=�#Z�/W= } <��)�= #�#
���
 tentacular,  optic, cerebral, buccal, pleural, parietal )�� 

pedal �	������(�����#�#
���
������<��)�= #�#
���
   abdominal &
"	 visceral ganglia  #�#
���
  4  	��&�������-"�	����

�#Z�#������� #�#
���
�&�=���(����=	����������#
���
B:����C��	��B���#
���

��������B���	�W=C�#�#
���
 

C�#�#
���
�	�&	�!�� pulmonate ���B���#
���
 (neuron) 
��#
���%�!<#�#Z� neurosecretory cells (NSC) B:��
��

&���
���
���)��&�����	
����#
���
 (neurohormone) 
��
��&���
��/��/����
��
��������)���
������
�"�!��$���=�� }  NSC 
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�&�=���(���	�W=
������#Z����=� } C�#�#
���
 cerebral, pleural, parietal  )�� visceral  (abdominal)  C�#�#
���
 cerebral �� NSC 

�	����=�
����������	������
�
����	
����#
���

���
�����
����"�!��$���!6���� /"	 dorsal bodies (DB) )�� caudo-dorsal cells 

(CDC) C�&	� Lymnaea stagnalis B:���#Z�&	�
���(�� (basommatophoran pulmonate) DB )�=��#Z� 2 ���=� /"	 lateral (LDB) )�� medial 

(MDB) dorsal bodies �	������(����!����=� NSC B:��
��&���
���-=���������C���"�	������!��
��&���#�#
���
 cerebral �	�&	�
�� 

Helix aspersa B:���#Z�&	�
���� (stylommatophoran pulmonate) 
���
����=� juxta-ganglionar cells  DB 
��&���
��D��� dorsal body 

hormone (DBH) B:���#Z� neuropeptide 
�����(��&����������#
���I 4,000-7,000 dalton  DBH /��/���
������
�
����B���<�= 

(oogenesis) )������
�������
!�@���	�
=	���<�=)���=	��=�� } 
����������	����
����"�!��$�� )����
�
�����
 galactogen C�


=	�"�!��$���!6���� 	�����&�:���	
����-�����(
��&���
��/������� follicle-stimulating hormone (FSH) C���������
��W����&���

-�(��W� ��
�
���)��&���� DBH YW������(���� growth-promoting factor (insulin-liked hormone-ILH) B:���
���)��&����������=� NSC 
��

��-"�	�=� light green cells (LGC) B:���#Z����=��B����=��C&�=C�#�#
���
 cerebral  ��
�
��� DBH YW��
�����	��
��&�:��������=� 

NSC C� lateral lobe (LL) �	�#�#
���
 cerebral  C��!6DW� NSC 
��	�W=C� LL �
��� gonadal-stimulating hormone (GSH) 
��&���
��

��
����� optic ganglion hormone (OGH) C���
�
�������
�
����B���	����)��
����"�!��$���!6DW�  �	
����#
���
��� LL 

	���������(� LGC B:����D�
��C&�����
&���� ILH ��  
�(���(�!"�	C&�����
/��/��)����	�����   (negative feedback loop)   
�&�=��

���=�  NSC  �&�=���(  
��C&�������
����-=��)��
��;��������
�&�=���
������
��
�������� (somatic growth))���
������


�"�!��$�� (reproductive growth) �	������(�B���C����=� NSC �	� DB 	����������	������
D��� ecdysteroid B:��
��&���
��/��/����


��
��������)���
������
�"�!��$��)�=�����&���X����������<�=-�������� 

���=� caudo-dorsal cells (CDC) �#Z����=� NSC 
��	�W=/=	�<#
������&����	�#�#
���
 cerebral NSC ���=���(��������	������
�
��� 

gonadotropin 	��-���&�:��
���
����=� caudo-dorsal cell hormone (CDCH)  �-"�	�=� NSC ���=���(�=�����#
���
<#
���	��	� cerebral 

commissure )��#�=	��	
���� CDCH �����W= neurohemal organ 
��	�W=C��
���I��(� CDCH
��&���
���
�������
#�=	�<�=  (spawning) 

)�����	�����
�����
������
����	��
������
!�@��<�= (oogenesis) �!"�	C&��B���<�=!�@����F�
���-=���
���� germinal 

vesicle breakdown (GVDB) B:��
��C&�<�=����
Y#K���$�����B���	����<�� �	
������(�:�
��&���
��/���� luteinizing hormone (LH) C�

�����-�(��W� 

 C�&	�!�� opisthobranch (Aplysia californica) !��=����	
����/�������� CDCH 	�W=C�#� #
���
 visceral &
"	 

abdominal NSC �&�=���(�
����	
����
���
����=� egg-laying hormone (ELH) NSC �&�=���(���B�������C&�=�
����=� “bag cells” �-"�	���

�=� bag cells ����������=�����#
���
�
�<#
���=	��"�!��$�� ���	������
&�����	
����-�����(
��#���#
���

��)

�	�W=C�

��"�	������!���	��=	��"�!��$�� ELH ��#
���I)���������
�	�����/������� CDCH ����<#��=���(�����

������=���
�
��� ELH 

YW�/��/��������-����������
��/��/����
�
��� CDCH  

 �	������(������	
����
��<�=<��	�W=C����=� peptide 
��	�����
��
C���
/��/��
����"�!��$���	�&	� pulmonates 

B:��<��)�=�	
�����!6C����=� sex steroids ����^!�� 5�-dihydrotestosterone )�� 17� -estradiol  )���	
����C����=� icosanoid 

�-=� prostaglandin (PG) ����^!�� PG-E )�� PG-F �	
�����!6	��
��&���
���
�������
!�@���B����"�!��$��)�����;I��!6


=����� DBH )�� CDCH �-=���������C������-�(��W�)�=���<�=��&���X��
��-�(�=�)�=-���:��=�������
�����C�#
���F���(�=	<#      

�������&�����!,�����������'�!��� (neurotransmitters) ���+�����GG��'�!��� (neuromodulators) 0�!%������'�!��� 

(neurohormones) 

 �	�����	
����#
���
)���	
�����!6
����=����)��� ��������=��	
����#
���

���#Z��������������F�	��

���=�&�:��/"	��
�"�	#
���
 (neurotransmitters) 
����������	������
/��/���
������
�"�!��$�� <��)�= serotonin (5-

hydroxytryptamine, 5HT), dopamine (DA) octopamine (OA) gamma aminobutyric  acid  (GABA)  )��	�����=�&�:��/"	��
 amides ����

��F� �-=� FMRF APGW  )�� GnRH _�_ �#Z���� !��=��� 5HT �
����	�W=
���<#C��B���#
���
�=�������	�#�#
���
  

)����"�	������!��
	�#�#
���
 )��C���"�	������!��
��&����=	��"�!��$���	�&	�!�� pulmonate )��&	��	��� (bivalves) <����

��

��	�C�&	��	���!��=���
^�� 5HT ����
Y�
�������
&�����B����"�!��$��<�� B:���F���<�=����
Y	$����C&��
��=��<��

�=� 5HT 
��C&�������
&�����B����"�!��$��<��	�=��<
 /������=� 5HT 	��
��&���
���#Z���
�"�	#
���

���
�����C&�������
&����

�	
�������	"��
��
�(� CDCH &
"	 ELH )�� PG B:��	���#Z� neurohormones 
��
��&���
���#Z�����
��������
���B:��
��C&�������
��

<�=)��!����

�
����������	�  ����<#��=���(� 5HT �=���
��&���
���#Z���
�"�	#
���
��(���� (first messenger) C��B���#
���



�����D��
��	�W=C�
���#
���
�=����������&��� B:��
��&���
��
�������I����%�!)����	�%���	� �-=� �%����	�
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	�&�

���&����� -=��/�������	�)����=�� )��	�I&%W���	��(��
��� _�_ �%���)����	��&�=���(��	�
$�!��=	��
!�@��

)����

������	�
����"�!��$�� C�
���
�������
 DA )��!�� amides ������F�
��	���#Z�
�(���
�"�	#
���
&
"	��


#
��������#
���
 �-=� FMRF )�� APGW B:���
����	�W=
���<#C�
���#
���
����
		��
$���
����������� 5HT )��

����
Y�����(���
&�����	
������� DB )�� CDC  

 �=��C��!6DW� !��=� optic gland B:��	�W=
��X���	� optic tentacle �#Z����=� NSC 
������/�"�	�C&�������
���)���#Z��!6DW� 

optic gland #
��	����� NSC 
���
��� collar cell B:���
���)��&���� optic gland hormone (OGH) �	
���������(
��&���
���
�������


�
����B����"�!��$���!6DW�C� ovotestis ���
�����
=����� GSH 
��D������ LL �=���	
����
�����)���!6����	��#
��	����� 

DBH )�� CDCH B:���
�������
�
����B����"�!��$���!6����C� ovotestis )�����;I��!6���� C�	��/�/���	�����
������=���

�	
�����!6���=���
 steroids <��)�= testosterone )�� estradiol ��� progesterone ��	�W=C��=	��"�!��$���	�&	�&
"	<�=  )��Y������

��������	������
���)���!6	�=��<
  

�!

'�!���0�!%������'�!��������
�����!
�������
&�����D�,���'-�%�/� 

 
���#
���
�	�&	��#'��"(	����

��6W���)����
!�@���=��&����	�
���#
���
    (cephalization)     ��	���=�

C�!�� pulmonate ���<����=����)��� Crofts (1922) �#Z�/�)
�
��<��6:�;�)��	$�����&�����%�/�	�
���#
���
C�&	�

�#'��"(	���	�	�=�/"	 H. tuberculata &	��#'��"(	 H.asinina �F��
���#
���

�������;I��/
��
���/�����������	�   H.tuberculata  

��=��/"	��
���#
���
����  B:��#
��	�����#�#
���

����	�W=�#Z�/W=<��)�= #�#
���
 buccal )��#�#
���
 cerebral B:��

����=	���#�#
���
 pleuropedal ��� nerve connectives  ���#�#
���
 pleuropedal ��/W=�	� pedal nerve cord (PNC) 
	�<#����

�������W=
������&�����	�/�������	���� ������#
���
�	�		���� PNC �#Z�
��� } �!"�	<#���(���������"(	�
�� (pedal 

muscle) �	������(���������#
���
���#�#
���
pleuropedalB:�������;I��#Z��=��/������� 8 
	�<#
������&����!"�	���(��

	�����%��C�
��
�(�����#
���

��<#���(��	�����)���=	��"�!��$������
� 
��#�������	��=������#
���
�����=����#�#
���


������F�
���
����=� #�#
���
 visceral &
"	 abdominal (
W#
�� 3A) 

  

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

/I�DW������<��6:�;�
�(��&�����%�/)����������%�/�	�
���#
���
C�&	��#'��"(	 H. asinina  !��=�#�#
���


)�=��#������;I�
����������%�//������� ��=��/"	#
��	������#�"	��	� (cortex) (
W#
�� 3B, C) 
��������B���#
���
 

(neurons) 4 -��� �B���!�����(�� (neuroglia) 2 -��� )�� NSC 3 -���B:���
����	�W=
���} <#���<�=����

������#Z����=�-�����

�-=��������� NSC C�#�#
���
�	�&	�!�� pulmonates �=��-�(�C��	�#�#
���
 (medulla) �������	��B���#
���
)��

�B���!�����(��������	�W=B:���
����=� neuropil (
W#
�� 3D) #�#
���
 cerebral ��������F���=��	�&	� pulmonate )��	��
��&���
��

&���C���

��
W��%�!)����	�%���	����D=������#
���
�� (optic tentacle) )��&���  (cephatic tentacle)  )��/��/����


��
�������� ����

��	�^����
�������#�#
���
 cerebral C&�)�=&	��#'��"(	!��=�&	����(��&����!����:(�)������
�����(��

C��������:(� �	������(����

��	�^����
�������#�#
���
 pleuropedal 
�������
�������#�#
���
 visceral !��=�

NP 

NE 

A B C D


W#
�� 3 (A) %�!����&�����%�/
���#
���
�	�&	��#'��"(	 H.asinina (B) %�!#�#
���
 pleuropedal  (C) %�!-�(� cortex C�#�#
���
 pleuropedal  #
��	������B���

#
���
 (neurons-NR) )���B���&�����	
����#
���
 (neurosecretory cells-NS) (D) �=�������	�#�#
���
 (neuropil)-NP #
��	�����C�#
���

��
�����		�<#�#Z�



 14

����
Y�
������=	��"�!��$��)��
��C&�������
��<�=<�� )����=�#�#
���

�(��	���"�	���������)��^��
��������!���

#
���
$�%�!C���
�
�������
��<�=B:���#Z�&���X��
���=	�=����	
�����
�����
����"�!��$�� (gonadotropin) 	�W=C�#�

#
���

�(��	� 	�=��<
�F�����
D��� gonadotropin 	����<�=��	�W=�^!��
��#�#
���
 pleuropedal  )�� visceral �
=���(� �!
��

��"�	���#�#
���
 cerebral 		��F����
Y�����(���
!�@���	��=	��"�!��$��)����
���)���!6 (sexual differentiation) <��
��


����&�:������ �	������(�������

������=��� NSC 	�W=������ } &
"	�#Z����=�����	��	�#�#
���
 cerebral B:��	��&����

�	
���� gonadotropin ���=� NSC �����=����(���/
��
����&�"	�����B���C� DB �	�&	� pulmonate ����
�#)������&F�<���=���

��
6:�;�/=	�������	��������������/
��
����	�
���#
���
)�� �	
����#
���

����������	�C���
/��/��

�
������
�"�!��$�� )����
��
���������	�&	��#'��"(	 ��"�	�#
����
������	�/�/���
W�C��
"�	���������
��

��)���C�&	�

!��pulmonate )�� opisthobranch �����(��:���/�������#Z�
������	�6:�;��/
��
���)��&���
���	�
���#
���
)���	
����

#
���
�	�&	��#'��"(	C���(�!"(�X���=	<# 

 
,��+#���� 4 ���1R�=�%��������!"�#����"�F+� (egg-laying hormone-ELH) 0�!��������
��� 

��
6:�;�
�����������)������	��	
����
����������	������
�"�!��$���	�&	��=��C&�=��=�<#
���	
����B:��

/��/����
��<�= /"	 egg-laying hormone (ELH) �	�&	�!�� Aplysia )�� caudodorsal cell hormone (CDCH) �	�&	�!�� 

Lymnaea  �	
����
�(��	�-�����(�#Z� neuropeptides ��
������=���
��<�=)��!����

�
����������	�YW�/��/������	
����

�&�=���(
=����� neuropeptide 
�����������������F�&������ B:�����������
����=�� N-terminal �	� preprohormone 
���#Z������(���� 

(precursors)  �	�
�(� ELH )�� CDCH  

��
6:�;�C� A. californica !��=� ELH preprohormone �����;I��#Z�����#
���#
��	������
�	����� 271 ��� 
����  

�-BCP, �-BC, �-BCP, �-BCP )�� acidic peptide 	�W=
������ amino end )����� ELH 	�W=
������ carboxy end �	� preprohormone B:��

YW�D���)��&������� bag cell (BC) 
��	�W=C�#�#
���
 visceral  �	������(�)������!�)�� (isotype) 	"�� } �	� preprohormone 

C��
��W� ELH C� atrial gland 
���
����	�W=���
=	�"�!��$���	��!6����B:��#
��	������
�	����� 173 ��� �	
���������=��

YW�&���������W=
=	���<�=�	�&	�)�����)�����		��#Z� ELH ��� peptide A )�� pepitde B �	
�������=���(�:����/
��
���)��
��

&���
�����
���&�"	���� ELH preprohormone �	� bag cells  

Caudodorsal cell (CDC) C�#�#
���
 cerebral �	� L. stagnalis �F�
��� preprohormone 	�=����	��	�-��� /"	 prepro-

CDCH I, prepro-CDCH II �=	��!��=��� isotype �!���	��/"	 prepro-CDCH III �	����C����=��B��� CDC )������!���
)���		�

�	� CDCH gene family %��C��B���#
���

��	�W=C�
���#
���
�=������)���=���	� CDCH I preprohormone 

#
��	������
�	����� 259 ��� &������YW����		��#Z��=�� } )��������C&� peptide ��(� } &�������-=� �-CDCP, �-CDCP, 

�-CDCP, calfluxin, �-peptide, �-peptide )���##<
��
���#Z� CDCH I #
��	������
�	����� 36 ��� B:��/��/����
��<�=����
� 

�=�� CDCH II #
��	������
�	����� 44 ��� B:����
W#)����
�
�������&�"	���� CDCH I )�=���<�=��C/


��&���
���	� 

CDCH II  

Y:�)���=� ELH preprohormone )�� CDCH preprohormone ��/����&�"	������	� (#
���I 28.2%) )�=�F���
���I�^!��
��

<��YW�	��
��;�<��Y:� 51% /"	�=��
���#Z��	
���� ELH )�� CDCH 
��	�W=���� carboxyl terminal B:��		��
$���&�"	���� /"	����
Y

�
�������
��<�=C�&	�
�(��	����=� �=���##<
��	"��
������� N-terminal �-=� �-BCT )�� �-CDCP �F��/����&�"	���� 69% 

)����&���
���
����� (auto excitation) C&��B��� CDC &
"	 bag cell C&�&�����	
���� ELH 		���  

%��������!"�#����"�F+�D�,���'-�%�/� 

��
6:�;��	
����#
���

��/��/����
!�@��
����"�!��$��C�&	�!�� prosobranch 
��
�(�&	��#'��"(	����	���� 

��
6:�;�����!��$���

�
������������	� ELH C�&	�!�� opisthobranch )�� pulmonate )���C&��&F��=� ELH ����	�&	�
�(�

�	�!�����/
��
���)���=��	��
��;�
���&�"	������� �����(��:�/���=�&	��#'��"(	�=��������
���&�"	����B:��
��&���
��/��/��

��
��<�=
��
�(�!����

��=�� } ��"�	<�=�������(!��=�����
/���� ELH )�� CDCH 	�W=C�#�#
���
 cerebral �	�&	�!�� 

prosobranch B:���#Z�&���X���������� ��
����@����

������
	��
��;��	��	
����-�����(C�&	� gastropods 
�(�&��  <����

��
6:�;����
�������� ELH C�&	��#'��"(	 H. rubra 
��	�W=C����	�	�=�!��=����
�������� abalone egg-laying hormone (aELH) ��/���

�&�"	���� ELH �	� Aplysia  Y:� 56% )����/����&�"	���� Lymnaea CDCH Y:� 97% /I�������	��
�<��!��=� aELH C� 

H.asinina ��/����&�"	���� aELH �	� H.rubra Y:� 99% B:��)����=�����
	��
��;��	��	
����-�����(�W����)��C�&	��#'��"(	�=�� 
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species ��� �	������(��
�<������/
��&��#
��� aELH )���D���)	����	��C�&�W
��	� ��"�	���)	����	���=	 aELH <#��	�&�

���)&�=� aELH C���"(	��"�	�	� H.asinina !��=����	
����-�����(�
����	�W=C� NSC �	�#�#
���
 cerebral   pleuropedal )�� 

visceral ����������� NSC 
���
��� aELH ���
�����C�#�#
���
 pleuropedal �	������(����!� aELH C�
��<�=)��	�IJ��	�

&	� H.asinina ����^!��C���"�	������!��
���#Z�Y��&��� (capsule) )��)D=� trabeculae ���!��=� aELH ��#
���I�W�C� granular cells 


���
����	�W=C��/
���"�	������!��  �B��������=��	���#Z�)&�=�D��� aELH C�
��<�=  B:��	���#Z� isotype 
��)���=�����
��!�C�

#�#
���
�F<�� �	������(�/I�������	��
����!��=��� ELH-liked peptide 	�W=C�#�#
���
����^!��C� supraesophageal 

ganglion &
"	��	��	������������)�����������
�� B:��)����=��	
����-�����(��	�W=C������<�=���
��W����&���-���	"��)����

��
	��
��;��	��������	������  �����(��:��#Z�<#<���=� ELH 	��
��&���
���-=���������C������<�=���
��W����&���
��	�W=C� 

phylum �=�� } 

 ($�����!����$D�������,�����+ 1.3, 1.4  D�*��;���) 

Serotonin (5-HT) 0�!%������'�!������� W ���������+#����
��!
�������
&�����D�,���'-�%�/� 

��
��������������
�������������
6:�;��
��
�	� 5HT C���
/��/���
������
�"�!��$���	�&	�!�� 

pulmonate )��&	��	���  )�=C�&	��#'��"(	����������
��������(��	���� �!���)�=��
�����
��!��=��� 5HT �
����	�W=C�

����#
���
)����"�	������!��
��	�W=
�&�=��#�#
���
�	�&	�!�� prosobranch ���-���  /I�������	��
�!��=��� 5HT 

�
����	�W=C�#�#
���
 cerebral )�� pleuropedal )��C���"�	������!��
���#Z��/
�)��Y��&����	��=	��"�!��$��B:��������#
���


<#���(���#Z���������� ��
������=�Y�����&	��#'��"(	
��	�W=C����	�	�=��-=� H. discus hannai )-=C��(��
���
���� hydrogen  peroxide   

&
"	�(��
���
��YW�^�����)��   UV   !��=�����
Y�
�����C&�&	���<�=<��   ��
��<�=�����=��	���#Z�D��������
�
�����

C&�����
&�����B���<�=	�=��
���
F���� prostaglandin )�� aELH 
������	�W=C���"(	��"�	
��<�=
��#
���I�W� �	
���������=��	��<#

�
�������
&�����	��B����������"(	
��	�W=C���"�	������!��
��
��&���
���#Z��/
�)���#Z�Y��&����	��=	��"�!��$�� 
��C&�����


#�=	�
��<�=�#Z�$

�-����	�<�=
�(�
����
����F�
��)�������
��<�=��F�
��		����
��<�= /I�������	��
�<��!��=� 5-HT �#Z��������

�������
������
Y
��C&�������
��<�=C�&	��#'��"(	<�������(� 5HT 	���#Z�����
�����
�������C��
������
��<�=
��/��/��

��
#�=	� aELH )�� prostaglandins 	���=	&�:�� �	������(�)���5HT	��/��/����
#
���%�! (differentiation) )����


��
��������C�-=�����
����	�<�= (oocyte maturation) ��"�	����!��=��� 5HT 	�W=C�<B��#���B:��	��B���<�=��(����
���C�

#
���I�W� ��
6:�;�C�&	� opisthobranch )��&	��	���-�(�=��=� 5HT �F��	�
$�!��=	��
!�@����(����
����	�<�=�����=��)���

�-=���� 

�	��&�"	��� aELH, 5HT )�� prostaglandin )��� ������	
����#
���
���	"�� } 
��	�����
��
��������	������
#
��

�%�!)����
!�@���	��B����"�!��$�� )��	�����
����������	����
����"�!��$�������
��<�= �-=� octopamine, FMRF )�� 

APGW amide /I�������	��
�!��=� FMRF )�� APGW amides ����
Y�
�������
&����	����C�!=	!��$��<��Y:� 100% C��I�
�� 

amide �����=��<�=����
Y�
�������
��<�=C�)�=!��$��<�� �����(�C�)�=�	���
#
������C-��
�	����� aELH )�� 5HT <#^��

�
�����&	�)�=!��$��C&���<�=)��C-� APGW ^���
�����!=	!��$��C&�#�=	�	����C�-=������
���
����<�� B:����-=��C&���
��F�

�B����"�!��$��������:(�)������
YD������	=	�<������:(� 
($�����!����$D�������,�����+ 1.14, 1.24 D�*��;���)

,��+#���� 5 %�����������
�������
�	G�"	
�"0�!���&�>��+��"������ 
C���������
��W����&��� ��
��
��������)�������	��B:�
�������������
��
����������(�YW�/��/������	
�����##

<
��&���-��� <��)�= growth hormone  ���  prolactin 
��D�������=	�C����	�)�� insulin 
��D���������	=	�  thyroid hormone  )�� 

androgen �F���=��C���
�
�������
��
������������  C������<�=���
��W����&����F!��=��	
������/������!��$��=	

�
������
��
��������)���
���������	��B:��-=��������� 	�
��-=�C������!�� arthropods )�� crustaceans ���	
���� 2 

-��� /"	  juvenile hormone   )�� ecdysone  
��/��/����
�!����(��&�������	������  C�������
��W�&	�
��������@����
��������-=� 

Crepidula fornicata  !��=�Y�����#�#
���
 cerebral 		���
��C&��	
�����
�������
��
������������)���=�D�C&�	��
���


����������	�=��
���
F� �	
������(����
YYW��
�����C&���#
���I�!����:(���<��C&�=  )��������	��F��	��
���
��
��������



 16

�!����:(���"�	����
���#�#
���
 cerebral ��������<#C����&	�������� ���D���

��	������=������
Y�
�#<���=�%��C�#�

#
���
 cerebral 	�������B���#
���

������
YD����	
����
��-=���
�������
��
��������C������-�����(<��  �=	��<����

��
6:�;����C-���$���

��/�������C�&	� Lymnaea stagnalis B:���#Z�&	�
��������@����
�W����C�!�� gastropod  ��
��� NSC 

���=� light green cell (LGC) 		�
��C&�&	�
����
��������-����  )�=��
��
�������������W=�%���#�����"�	����
����B������=���(

��������<#
�����&	�������� �:��
�#<���=��	
������� LGC �=����#Z��	
����
��/��/����
��
���������	�
=�����B:����

/�I������
��/������� growth hormone �	������-�(��W� <������
6:�;���
		��
$���	���
C����=��	
����
���
�������


��
���������	���������
��W����&��� 	�
��-=� insulin, human insulin growth factor I (h-IGFI), human epidermal growth factor (h-EGF) 

)�� fibroblast growth factor (FGF) �=	����

�&
"	��
�/�"�	�<&��	��B�����F���"	�
��������!�����(�����&	��#'��"(	 H. 

tuberculata, �B�����"�	&��� (mantle cells) )���B�����D��
����=	�	�&�
 (digestive cells) ���&	��	��� Pecten maximus ��"�	�����


������� thymidine )�� leucine 
�����^�������

��
��� (3H-thymidine, 3H-leucine) C��B����!"�	��������
����/
��&� DNA )��

�#
������������  !��=� insulin 
��C&�������
��������	�
�(� 3H-thymidine )�� 3H-leucine C��B���
��-��������=��)���C�	��
�
��

�W�  C��I�
���	
����-���	"�� } 
��C&�������
��������	�
�(�  3H-thymidine  )�� 3H-leucine C�	��
�
��������=����  ��	�W��&�=���(

�#Z�&���X��
��)����=��	
����C����=� growth hormones ����^!�� insulin ��#
���
$�%�!C���
�=���
����
��
���������	�

�B������&	� �=	��<������
6:�;�/�I���;I��	��	
����C����� insulin C������<�=���
��W����&���	"�� } 	��&���-��� �-=� 

)���  &�	������� (nematodes) )��&	��=�� } !��=��	
�������=���(�����;I�/����/�:�������YW����C&�	�W=C����=� “insulin-

related peptides (IRP)” ��"�	6:�;������

���$� immunocytochemistry C���������!��$���=�� } ����^!��C�)��� )��&	� ���C-�

)	����	��
������!���=	 insulin �	���������(���W�������  !��=��� IRP 	�W=C��B���  NSC �	� pars intercerebralis �	���	�)��� 

)��!� IRP 
�(�C�
���#
���
)��
����=	�	�&�
�	�&	��	���)��&	�
�� L.stagnalis ����^!��
�����=��B��� LGC  

�����(��:��
�#<���=�C������!��&	�  IRP �#Z��	
����&���
��/��/����
��
�������� B:���	
���������=���=��C&�=�=���YW�

D����:(�����B��� LGC C�#�#
���
 cerebral )���B���C�
����=	�	�&�

�����<�=����
Y�=�-�(�����<�� 

�����
6:�;��/
��
���&���
������������	�  insulin  )������	�  preproinsulin   
��Y:����������/���	<
���	� 

cDNA C���������
��W����&���&��� species !��=� insulin ���
����#��<#��Y:�
������������(���W������� ���/
��
���
����

��
	��
��;��W���� �/
��
����	� insulin #
��	�������� polypeptide 2 ��� <��)�= ��� A )�� ��� B �-"�	��=	�������!��$�

<�B��<A��  �#
�����"(	���� &
"	 preproinsulin �����;I��#Z� polypeptide ���������
��#
��	������=���	��������
�	�����

��� A, ��� B, ��� C )������##<
��
���#Z���������I (signal peptide) B:����YW����		�
�&�=���
������
��Y=���##<
��

��(D=��endoplasmic reticulum (ER) )�� Golgi complex B:����"�	����##<
��D=��		)����������=��)�����������F��YW�#
���#Z� 

proinsulin B:���#Z��##<
��
����YW�#
���#Z� insulin �=	<# 

��
6:�;����;I��/
��
�����F��	� IRP C������<�=���
��W����&���<�����:(�/
�(�)
�C����<&� #
��K�=��##<
�� 

IRP �����;I��/
��
���/���� insulin �	���������
��W����&������ B:���=	��<��YW���(�-"�	�=� “Bombyxin” �#
���-�����(D������

�B��� NSC 4 /W= 
��	�W=
������&����	��=�� pars intercerebralis �	���	�C����<&� )�����(��&����������  5 kDa  ��
6:�;�

�/
��
����	� IRP  C�)���&��� Drosophila !��=���  IRP �##<
��	�W= 7 -��� B:���
����=� Drosophila insulin like peptides 1-7 (DILP 1-

7) ����##<
���&�=���(���/
��
���
����/���/����/�:�����#
���)�=)��C����=� insulin �	���������(���W���������� 

C�������
��W�&	�<������
6:�;����;I��/
��
����	��##<
�� IRP �-=���� ����=��C&�=����
6:�;�C�&	�
�� 

Lymnaea stagnalis B:��D��	���
6:�;�!��=����##<
��	�W= 7 ��� 
�������;I�/������� insulin B:���
����=� mollusc insulin-related 

peptides (MIP I-VII) B:�����!��� 5 ����
=���(�
������
6:�;����:�Y:�
������� <��)�= MIP I-III, V, VII B:������
Y!�)��)��<�����

�B���#
���
 LGC C�#�#
���
 cerebral �=���##<
�� MIP IV )�� VI �#Z��#
���
��!�C��B�����D���	�
����=	�	�&�
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�����(��##<
�������=��	���#Z� isotype
���=�����  
�(���()�=��)��	�����
��
)��&���
��C���
/��/����
��
��������)��

�
������
�����	��B:�C���"(	��"�	�^!��	�=�� C�&	��#'��"(	 H.asinina /I�������	��
�<��
����
6:�;���"(	����)��!��=�

����
YC-�)	����	���=	 human growth hormone (GH) )�����
�
��������	��	
����
���&�"	� GH C� NSC �	�#�

#
���
 cerebral )�� pleuropedal B:��	���#Z�#�#
���
&���
��/��/����
��
��������)����
�"�!��$���	�&	����=���(  

�	������(����!��	
����
���&�"	� GH C��B�����"�	��D�����<��)���B����	����-���	=	� (hepatopancreas) C���(�����	�

�B����"�!��$��
�(��!6DW� (spermatocytes) )���!6���� (oocytes) �����
6:�;;������$� immunoblotting !��=�)Y��#
���
����	�

������ Anti-GH �����"(	��"�	�=��}�����=��)���	�W=
���(��&���������� 45 )�� 110 kDa B:��	���#Z� isoforms �	� GH C�&	�

�#'��"(	 

($�����!����$D�������,�����+ 2.16 D�*��;���) 

,��+#���� 6. ��������! (settlement) 0�!��"������VQ	� (metamorphosis) D�,���'-�%�/� 

&������#K���$� <B����	�&	� H.asinina !�@��	�=��
���
F��������#Z����	=	��=���(��
��� trochophore 

%��C� 1.5-2 -������ )��
��� veliger %��C� 5-24 -������  B:��!
�	���������%��C� 2-3 ��� ��"�	Y:������(���	=	�����

#K���
����	���	��=	�����I�/��
����-�����C&�������
������ ������	=	���&����=���(��)�����������D���	�!"(�
�������� 

(substrate) B:���
������
�����=���
����=���
������ (settlement) (
W#
�� 4B)  �=	�����	=	�������-�����		�<#)���/=	�}

�#������%�!<#�#Z�&	������F�}     B:���
����=���
�����	
��AB�� (metamorphosis) ��
�������#Z�!����

�
����	�����<��

Y��&�����	=	�!��=�!"(�
��
�����������<�=�&����� )�=��"�	���	=	�������)����
���������	
��AB����	������=	<#���<�=

����
Y��	�����<�� ��"�	Y:�
�����(&	��F�
����#��������
-�������-=�����)!���	��#Z�	�&�
 (planktonic phase) �����W=-=��

�����&
=���#Z�	�&�
 (benthic phase) -=����
������)����
�����	
��AB���#Z�
��� “/	���” �	��
������
D���&	�

�#'��"(	 ������&F��=����
���<B��������	=	��!��� 20% �
=���(�
��������<�� )�������������(��<�=���� 10% 
��D=���
����

�����	
��AB�� )��C�
��������!��� 2-5% �
=���(�
���������#Z�&	����	=	�
��!�@���=	<#<�� (
W#
�� 1D) �����(���
����C���<�

/��/���
������
������)�������	
��AB��  B:���#Z��
������

��/��/��������
�"�	#
���
)���	
���� �=������<#

#
������C-��!"�	C&�����
YD������	=	�)���W�&	�C&���	��
�
	��!����:(� 

��F�+����������!0�!�����"������VQ	� 

C��%�!$

�-���#�����&���
��-�����C&�������
��������	�W= 4 #�����/"	 (1) ��&
=��
���/�"	�	�W=��!"(�
��������B:��

	���#Z���	�&��&
"	#���
��
�����)���B:���
����=���&
=��/���#���
�� (coralline algae) (2) ��
��"	� (mucus) 
�����		����!=	-

)�=!��$���I��/�"�	�<#��!"(�
�������� (3) �����

���
��#�#�	�W=�����&
=��/���#���
�� ����^!��)D=���&
=��<�	��	� 

(diatom) 
���/�"	�	�W=��!"(�
�������� (4) ��
�/��
��#�=	�		�������
������
�����	��B:��  (metabolism)  �	���&
=��)������

�

���
��	�6��	�W=#�#������!"(�
��������   �	����#�����%���	�
���#Z����-�����)���  #�����%��C����	=	��	�&	��	��F��

�=��D������C&����	=	�������<��  ��"�	����!��=�	��
���
��������/������!��$�����
����	����	����	=	� veliger   
�(���(

�#Z��!
����"�	���	=	���	�������:(���
<�=
������<��C����	=	�����	����:��#Z�#�����
��D������C&����	=	�����#Z���	������� 

�����(�	���
�#<���=����	=	����#
)�
�
��!��$��

�
�����/��C&����������	�W=)��� ����%�!)����	�
���&����������=��

��������#Z����-�����C&�����������
F��:(� 

GABA �'E��������<���������!0�!��"������VQ	� 

GABA B:���#Z���
�"�	#
���
-���&�:��
������
Y�
�����C&����	=	� veliger (
W#
�� 4A) ������<��B:���#Z�#K��
���

����!�� ��"�	������
�"�	#
���
-���	"��<�=����
Y�����)�� GABA <��  GABA�:��#Z�����
���������!�����&
����
������ 

�=����
�����	
��AB��	��YW��
����������������=	��"�	�
�������)D=���&
=��
���/�"	�!"(�
��������B:���������

���#�#�	�W= 
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)�������
��"	��	������F���� �����X��
��<��YW�������	�F/"	 GABA�#Z���

��������
�	������:��=������/
��
���/����

����
�	�����
��#�=	�		������)D=���&
=��#���
�� B:������
Y���������
�� (chemo-receptor) 
��	�W=��D���	����	=	� ��


������
�&�=�� GABA)�����
������
Y�
�����������#
���

��/��/����
�=���(���	����	=	� veliger 
��C&����&����=��

)���������)������B�����C&�&���<# !��=�����
���������&
=��#���
��
������
Y)�=����)�����������
������
��-�����

������
 GABA <��/"	 gamma aminovaleric acid (5 AVA) B:��YW�#�=	�		��������&
=�� Hydrolithon samoense ��
 5 AVA ����
Y

�
�������
�������	����	=	�<���-=��������� GABA 
��/���������� 1-2 �
=� !��=�����
 5 AVA 	�W=C���&
=���/�"	�#���
��

�W�Y:� 0.72 ��/�.�	��(��&���)&��   Y:�)��<�=!� GABA C���&
=��)�=��

��	��	����=�������	��
�!��=��� GABA 	�W=C���


��"	����&	������F����#
���I�W�Y:� 0.68 ��/� ��
��"	�
���=����� GABA 	�W=��(����
Y-�������
�������	����	=	� H.asinina 

<���W�Y:� 30 �#	
��B��� ��"�	�
���������=�/��/��
��
���� 10 �#	
��BF��� �	������(��
����!��=���
C-� 5 AVA 
��/���������� 1 

�M ����
Y-�������
������<���W�Y:� 60-70% ��"�	����D=��<# 72 -������  C��I�
�� GABA 
��/���������� 1 �M ����
Y-��

�����
������<�� 50-60% )��D�-W
�B:��#
��	����� monosodium glutamate �F����
Y-�������
������<���-=����Y:�)������

�#	
��B���������=� (#
���I 50%) ��"�	�
������ GABA 
��/�����������
=����  

)&�=�
���
�����
 GABA C�&	������F�����=����#Z��B���D�����
��"	� (mucus cells) 
���
����	�W=C���"�	��D��
	����

&	� (mantle layer) (
W#
�� 4C)  )������B�����D���	�&��� (tentacle) �	�&	�  �	������(����!��=���#
���I GABA �W����C�

�B���#
���
��D�� (neuroepitheliall cells) (
W#
�� 4D)  �	� cephalic )�� epipodial tentacles ����^!���
���I
��	�W=C���=�
�������� 

(sensory papillae) �B����
�����
��"	�	���#Z�)&�=��
���)��#�=	� GABA �!"�			�<#�
��������	=	�)��&	����	"��C&���

#K��
����	���	� C��I��������� GABA ���&	����	"��&
"	���)&�=�	�&�
�F	�����������
��C��B���#
���
��D��C���=�


���������!"�	�
�����C&�&	��/�"�	������W=)&�=�	�&�
)������<#&����=�&	����	"��}  �����(��:��#Z�<#<���=��	��������
Y

-�����C&����	=	�������<��)��� GABA 	���#Z�&�:��C�!��
��� (pheromone) 
��
��&���
���:��W�C&�&	��/�"�	�����&�)&�=�

	�&�
)�������W=���/�&	�-����������� �!"�	������
#K����!��$�
�����/�)����
�"�!��$�� B:��/�
����
6:�;�C�#
���F���(

�=	<# 

��
C����=� GABA ���
����=������
Y		��
$��<�������
���������
�� (GABA receptor, GABA-R) C���������
��W����

&����� GABA-R 	�W= 2 -��� /"	 GABA-Ra )�� GABA-Rb �=��C������#
��%
 mollusc !��=� GABA-R )���=��������
��
�(��	�

-����	������-�(��W���"�	�������&��� (inhibitors) �	� GABA-R  C������-�(��W�  �-=�  bisculline picrotoxin  )�� phaclofen  <�=

����
Y&��� GABA C���
		��
$��-�������
�������	����	=	�
�(�} 
�����&���
�(���������(����
Y���������

������	� 

GABA-R 
�(��	�-���C������-�(��W�<�������(��-�� �����(���
���/
��&�-����	� GABA-R �	������!�� mollusc ����^!��C�

&	��#'��"(	 ��
6:�;����)&�=�)����
�
�����	�    GABA-R  C����	=	�)��C�&	������F�����#Z���
�������
��/�
6:�;�	�=��

���� �����X��
���
��-"�	�=��#Z�<#<���W�/"	�=����� GABA-R 	�W=
���B���#
���
��D�� (neuroepithelial cells) C���=�
��/���
W��:�
��

�
����	�W=��&���)��D��&����	�&	������F���� )��C�D���	����	=	� veligers B:��/I�������	��
�������
����
6:�;�	�W= 

/���=���
�����C��
"�	������=����(��
��C&�����	�/�/���
W��:(����
������
Y���<##
������C-��!"�	�!���D�D����	�&	��#'��"(	
�(�

C�
�����6
;X���!	�!���)��
�����-��!�I�-���=	<#<��  
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��'��� 4(A) ���	=	��=���(��
��� veliger (B) ���	=	� veliger ������ (C) ��
 GABA 
��#
��KC��B���D�����
��"	�C�-�(� mantle �	������F���� 

(��) )��
��#�=	�		�<#�����
��"	� (�=��) (D) ��=�
��/���
W��:�
�����B���#
���
��D�� (neuroepithelial cell-NC) )

�	�W= B:���#Z�)&�=�
���� 

GABA 	�W=���� 

($�����!����$D�������,�����+ 1.13 0�! 1.15 D�*��;���) 

,��+#���� 7. ���1R�=�
�
��+��%������ aELH 0�! GnRH �����;�"������
�	G�"	
�" 0�!&�>�����+��"����&10�!

�Q�����
&�����D�,���'-�%�/�"������  

�����!"�#�����
�	G�"	
�"0�!���&�>��+��"�����
&�����0�!�Q�����
&�����D�,���'-�%�/�"������$#��%������ aELH 0�! 

GnRH 

��

��	���(C-�&	��#'��"(		���#
���I 4 ��"	� ��/�������	��#�"	�&	��^���� 1.18+0.062 �B������
 )����(�

&��� 0.33+0.08 �
�� ���)�=������
��	�		��#Z� 10 ���=� ���=��� 150 ��� �����( 

���=�
�� 1 �#Z����=�/��/��
��<�=^����
�����   

���=�
�� 2 �#Z����=�/��/�� ^��������
���
�������
��<�=���	
���� (normal saline solution)  

���=�
�� 3 )�� 4 �#Z����=�
��	� �̂�������
#
���
�	
���� aELH 
�� /���������� 20 )�� 200 ng/g body weight 

(BW) ��������� 

���=�
�� 5 )�� 6 �#Z����=�
��	� �̂�������
 buserelin B:���#Z� mammalian GnRH agonist 
�� /���������� 20 )�� 

200 ng/g BW ��������� 

���=�
�� 7 )�� 8 �#Z����=�
��	� �̂�������
 octopus GnRH 
�� /���������� 20 )�� 200 ng/g BW ��������� 

���=�
�� 9 )�� 10 �#Z����=�
��	� ^��������
 tunicate-I GnRH 
�� /���������� 20 )�� 200 ng/g BW ��������� 

���
�������
��	���YW�^���
�����
�� 7 ��� �#Z������� 14 /
�(� ���^������<#�
��
���I�������"(	�
���	�

�����
��	� ��
���D���

��	�C-���	�W� 2 �=�� /"	 1. ��
���D���
�
�������
��
�������� B:��
����� ��
���/������

�	��#�"	�&	� )����
-�����(�&������&	������� 50 ���
�� 2 ��#��&� B:��/=�
��<�������
��� ��YW������&�/=�
���Y���)��

#
�������
��
���������
���������=�/��/��  2. ��
���D���
�
�������
!�@���	��=	��"�!��$�� (
��<�=)��	�IJ�) B:��
��

�����
��F����	�=��-�(���"(	�	����	=	�&	������� 10 ���C�
�� 2 ��#��&� �����(������6:�;����;I�
����������%�/�	�

	�IJ�)��
��<�= )���W��
!�@���	��B����"�!��$�� �������	����


6��$

���  

 

 

N 

A B

C
D
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;�����$��� 

���)D�%W��)���D���
���/�������#�"	�)��-����(��&����	�&	��#'��"(	
��YW��
�����������
-����=��}�#Z����� 

14 ��#��&�  (
W#
�� 5 )�� 6) !��=� ���=�
��	�
��YW�^���
�����������
 aELH  C�)�=����#��&� �=��C&�=����
��
��������

<�=�=��������=�/��/�� 
�(�/�������#�"	�)���(��&������&	� �=�����=�
��	�
��^��������
 buserelin )�� octopus GnRH 

#
���I 20 )�� 200 ng/g BW C�)�=����#��&�!��=�����
��
���	�/�������#�"	�<�=)���=�������������"�	�#
����
���

������=�/��/�� )�=��D�
��C&��(��&������&	�����&������YW��
�����<# 6 ��#��&�   B:���=��������=�
��	�
��^������ 

tunicate-I GnRH #
���I 20 ng/g BW C�)�=����#��&�!��=���D�
��C&�������
��
���	�/�������#�"	�)���(��&�������!���

����:(���"�	�
���������=�/��/�� �=��C����=���

��	�
��^������ tunicate-I GnRH 
��
���� 200 ng/g BW !��=�����
��
��

�	�/�������#�"	�<�=)���=�������"�	�#
����
���������=�/��/�� )�=��D�
��C&��(��&������&	�����&������YW��
�����<# 

6 ��#��&�    

�����
6:�;����;I�
����"(	��"�	��
���	��=	��"�!��$���	�&	����	=	�
��YW��
�����������
-����=��} �#Z����� 

14 ��#��&� ����
Y�
�#D���
!�@���	��=	��"�!��$��)���B����"�!��$��<�������
��
�� 2 )�� 3 !��=��=	���

��	� &	�


�����=����<�=����
!�@���	��B����"�!��$�� !�)�=-=	��=��
�����

���=	��"�!��$�� (gonadal cavity) �
���I
	� 

hepatopancreas )��!����=��B���
���
�����"(	��"�	������!��
	�}�
���I-=	��=�� (
W#
�� 7B, D )�� F) �����(�C���#��&�
�� 6 

(&	���	���#
���I 5 ��"	�/
:��) �
���!���
!�@���	��B����"�!��$��
����
���)
� C�&	����=�/��/��
��^��������
���
��

����� (normal saline solution) )�� ���=�
��	�
��^������ tunicate-I GnRH #
���I 20 ng/g BW �=��C�&	����=�
��	�
��

^������ aELH  )�� buserelin 
��/���������� 20 )�� 200 ng/gBW  !��=�����
��
���	��B����"�!��$��
�(��!6DW� )���!6����

	�=��
���
F� ���!��=�����
!�@���	��B����"�!��$����������� C��I�
�����=�/��/��
��<�=^����
 )�����=�
��	�
��^��

������
 octopus GnRH #
���I 20 )�� 200 ng/gBW  )�� tunicate-I GnRH #
���I 200 ng/gBW �
���!���
!�@���	�

�B����"�!��$��C���#��&�
�� 8 &��������

��	� )�=!�&	���������	���=����=�
��	�
��^������ aELH  )�� buserelin  

�����(�&	�C�
�����=���

��	�����
!�@���=	��"�!��$�� )���B����"�!��$��
�(��!6DW�)���!6��������:(��
"�	�} ��Y:�C�

��#��&�
�� 14 (
W#
�� 8 – 10) B:���#Z���#��&����
����	���

��	� !��=����=�
��	�
��^������ aELH 
�(��	�/����������/"	 

20 )�� 200 ng/gBW ��D�
��C&�������
!�@���	��=	��"�!��$��)���B����"�!��$��<#�#Z��!6����C�������
�������=��!6DW�

��"�	�#
����
������
�����=���

��	� �=����

��	�
��^������ buserelin, octopus GnRH )�� tunicate-I GnRH !��=�
��C&�

������
!�@���	��=	��"�!��$��<��
�(��!6DW�)���!6����C�������
��<�=)���=�������������"�	�
���������=�/��/�� 

��������	
��
����
�������
����� aELH �������������
 20 ng/gBW ��������������������	
	
��
��!"���#�$

%���&��$�!"���#�$����'���*�����������
����*�+� %�������������"��	����-��1���"3���4
5
����
���!	�%���46�7�����


�	
7	� ��
���� buserelin, octopus GnRH %�� tunicate-I GnRH �����6�97��������������	
	
��
��!"���#�$����'���4


��*�+�%����*�����������:��� %�������6�97�����-��1���"3�3���;����	
�46�7�����
7	����
 %����!�	9<���� tunicate-I 

GnRH �������9���������	� 5!	 20 ng/gBW �����=���������-��1���"3������4
5
����
���!	�%���46�7�����
�	
7	� 
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��'��� 5   )D�%W��)���/�������#�"	��	�&	��#'��"(	C�-=��	��� 4 ��"	� &������
��^���
�����������
 aELH, buserelin, octopus GnRH )�� tunicate-I GnRH 
��/���������� 20 )�� 

200 ng/gBW �#Z����� 14 ��#��&��#
����
���������=�/��/�� (�/
"�	�&����	����)������=�
��	�
����/���)���=��	�=����������/��
���Y���  P<0.05, ��
� )���/=�/���/����/�"�	�

���
X���^����; s.e.m.) 

* *
*

*

* *
*

*
* *

* * *
* * *

*
*
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��'��� 6   )D�%W��)�����
�!����(��&������&	��#'��"(	C�-=��	��� 4 ��"	� &������
��^���
�����������
 aELH, buserelin, octopus GnRH )�� tunicate-I GnRH 
��/���������� 20 )�� 

200 ng/gBW �#Z����� 14 ��#��&� �#
����
���������=�/��/�� (�/
"�	�&����	����)������=�
��	�
����/���)���=��	�=����������/��
���Y���  P<0.05) 

* **
* 

*
*

*
*

** * *

*

*

*



 23

"������� 2 )���D���
�
�������
!�@���	��=	��"�!��$��C�&	��#'��"(	���	=	�	��� 4 ��"	�
��^���
�����������
 aELH �#Z����� 14 ��#��&� 

 

 
 
 
 
 

�������
��� ������$�������� 

F����$��� ��$$#�����"���<��!��� (NaCl) ELH 20 ng/gBW ELH 200 ng/gBW 

��'$�,���� F��&�>�� 

("��) 

�&1;�# 

("��) 

�&1���� 

("��) 

F��&�>�� 

("��) 

�&1;�# 

("��) 

�&1���� 

("��) 

F��&�>�� 

("��) 

�&1;�# 

("��) 

�&1���� 

("��) 

F��&�>�� 

("��) 

�&1;�# 

("��) 

�&1���� 

("��) 
 

0 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0  

2 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0  

4 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0  

6 10 0 0 8 1 1 5 1 4 6 1 3  

8 8 1 1 7 1 2 5 1 4 3 3 4  

10 8 1 1 6 2 2 3 1 6 1 2 7  

12 4 2 4 6 1 3 1 3 6 3 2 5  

14 4 4 2 2 6 2 3 1 6 1 2 7  
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"�������  3 )���D���
�
�������
!�@���	��=	��"�!��$��C�&	��#'��"(	���	=	�������
 buserelin, octopus GnRH )�� tunicate-I GnRH  

 

������$�������� 

Buserelin 20 ng/gBW Buserelin 200 ng/gBW 
Octopus GnRH 

20 ng/gBW 

Octopus GnRH 

200 ng/gBW 

Tunicate-I GnRH 

20 ng/gBW 

Tunicate-I GnRH 

200 ng/gBW 

��'$�,���� 
F��&�>�� 

("��) 

�&1;�# 

("��) 

�&1

���� 

("��) 

F��

&�>�� 

("��) 

�&1;�# 

("��) 

�&1

���� 

("��) 

F��

&�>�� 

("��) 

�&1;�# 

("��) 

�&1

���� 

("��) 

F��

&�>�� 

("��) 

�&1;�# 

("��) 

�&1

���� 

("��) 

F��

&�>�� 

("��) 

�&1;�# 

("��) 

�&1

���� 

("��) 

F��

&�>�� 

("��) 

�&1;�# 

("��) 

�&1

���� 

("��) 

0 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0 

2 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0 

4 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0 10 0 0 

6 6 2 2 5 3 2 10 0 0 10 0 0 8 0 2 10 0 0 

8 6 1 3 6 2 2 8 1 1 9 1 0 6 2 2 8 0 2 

10 6 2 2 3 4 3 7 1 2 8 1 1 8 0 2 7 0 3 

12 2 3 5 5 1 4 5 1 4 7 1 2 5 3 2 5 4 1 

14 2 4 4 3 2 5 6 3 1 4 2 4 3 6 1 5 2 3 
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��'��� 7 %�!���


6��$

��� ��	������� Haematoxylin )�� Eosin )����=	��"�!��$���	�&	��#'��"(		��� 4 ��"	� �=	�

��

��	�  

A-B) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�/��/��
��<�=^����
 )������)&�=� gonadal cavity (GC) 
	� 

hepatopancreas )�����=��B���
���
�����"(	��"�	������!���
���I
	�}-=	��=�� (�W�6
)  

C-D) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�/��/��
��^��������
���
������� NaCl )������=��B���
���
���

��"(	��"�	������!�� (&���W�6
) ��	�
	� hepatopancreas )��%��C� gonadal cavity (GC)  

E-F) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�
��	�
��^������ aELH 20 ng/g BW )������=��B��� (&���W�6
) 
��

��"(	��"�	������!���
���I��"�	&��� (Cp) 
	� hepatopancreas    

��'��� 8   %�!���


6��$

��� ��	������� Haematoxylin )�� Eosin )�����
!�@���	��=	��"�!��$��C�&	��#'��"(		��� 4 

��"	�%��&���
��^���
��������� aELH �#Z����� 14 ��#��&�  
A-B) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�/��/��
��<�=^����
 )�����
!�@���	�	�IJ� )���B����"�!��$��

�!6DW�
����
���)
� (spermatogonia; Sg) �B����"�!��$��
������ (spermatocytes; Sc) )���B����"�!��$��
��� spermatid (St).   

C-D) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�/��/��
��^��������
���
������� NaCl )�����
��
���	��B���

�"�!��$���!6�������
����
���)
�<#�#Z� �B����"�!��$��
��� stage II oocyte (Oc2) )��
��� stage III oocyte (Oc3) ����:(�  

E-F) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�
��	�
��^������ aELH 20 ng/g BW )�����
!�@���	�	�����

�"�!��$���!6����)������
��
���	��B����"�!��$���!6����
����
���)
� (Og) )���B����"�!��$���!6����
��� stage I oocyte 

(Oc1)  

��'���  9  %�!���


6��$

��� ��	������� Haematoxylin )�� Eosin )�����
!�@���	��=	��"�!��$��C�&	��#'��"(		��� 4 

��"	� &��������
^���
��������� aELH )�� buserelin �#Z����� 14 ��#��&�  

A-B) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�
��	�
��^������ aELH 200 ng/g BW )�����
!�@���	�
��<�=

����C&�=�:(� (Go) )������
��
���	��B����"�!��$���!6����
��� stage I oocyte (�W�6
) ����:(� 

C-D) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�
�
��^���	�
��^������ buserelin 20 ng/g BW )�����
!�@���	�


��<�= )���B����"�!��$���!6����
��� stage I oocyte (Oc1)  

E-F) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�
��	�
��^������ buserelin 200 ng/g BW )�����
!�@���	�

	�IJ�������C&�=�:(� (Go) )������
��
���	��B����"�!��$���!6DW�
����
���)
� (spermatogonia; Sg), �B����"�!��$��
��� 

spermatocytes (Sc) )���B����"�!��$��
��� spermatid (St) ��������� 

��'���  10 %�!���


6��$

��� ��	������� Haematoxylin )�� Eosin )�����
!�@���	�	������"�!��$��C�&	��#'��"(	

	��� 4 ��"	� &��������
^���
��������� octopus GnRH )�� tunicate-I GnRH �#Z����� 14 ��#��&�  

A-B) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�
��	�
��^������ octopus GnRH  200 ng/g BW  )�����
!�@��

�	�
��<�=
������
��
���	��B����"�!��$���!6�������
����
���)
� (Og) <#�#Z� �B����"�!��$��
��� stage I oocyte (Oc1) 

)��
��� stage II oocyte (Oc2) ����:(� 

 C-D) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�
��	�
��^������ tunicate-I GnRH 20 ng/g BW )�����
��
��

�	�	�IJ�B:�����B����"�!��$���!6DW�
����
���)
� (Sg; &���W�6
), �B����"�!��$��
��� spermatocytes (Sc) )���B����"�!��$��


��� spermatid (St) ��������� 

E-F) �=	��"�!��$���	�&	��#'��"(	���	=	�C����=�
��	�
��^������ tunicate-I GnRH 200 ng/g BW )�����
!�@��

�	�
��<�=)���B����"�!��$���!6����
��� stage I oocyte (Oc1) �!�������:(� 

 

**
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GC 

GC 

Cp 

Cp 

Hp 

��'��� 7 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

St 

Sc 
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Sg Sc 

Oc2 

Oc3 

Oc1 

Og 

Hp 

Hp 

Hp 
Hp 

St 

��'��� 8 
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Oc1 

Sc 

St 

Hp 

Hp 

Hp 

Hp 

Go 

��'��� 9 
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Hp 

Oc1 

Oc2 

Hp 

St 

Sc 

Og 

Sg 

Oc1 

��'��� 10 
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,��+#���� 8. ����$��
�����!"�#����&�>��+��"�����
&�����D�,���'-�%�/�"���"C����$#��%������ aELH 0�! GnRH 

 ��

��	���(��C-�&	��!6���������F����	��� 1 #� �(��&���#
���I 20 �
�� /�������#�"	�#
���I 4 B�. )����

�=	��"�!��$��	�W=C�
��� proliferative &
"	 ��/=� visual gonad index (VGI) �
=���� 1 �����
/����I VGI �����$��	� 

Kikuchi and Uki (1974) B:��)�=�		��#Z� 4 
���� /"	 0 = sex indistinguishable; 1 = sex distinguishable, thin gonad with 

pointed tip; 2 = gonad partially enlarged with pointed tip; 3 = gonad swollen with rounded tip  ���)�=������
��	�

		��#Z� 12 ���=� ���=��� 35 ��� �����( 

���=�
�� 1 �#Z����=�/��/��
��<�=^����
�����   

���=�
�� 2 �#Z����=�/��/�� ^��������
���
�������
��<�=���	
���� (normal saline solution)  

���=�
�� 3 )�� 4 �#Z����=�
��	� �̂�������
#
���
�	
���� aELH #
���I 500 )�� 1000 ng/gBW 

���=�
�� 5 )�� 6 �#Z����=�
��	� �̂�������
 buserelin #
���I 500 )�� 1000 ng/gBW 

���=�
�� 7 )�� 8 �#Z����=�
��	� �̂�������
 lamprey-I GnRH #
���I 500 )�� 1000 ng/gBW 

���=�
�� 9 )�� 10 �#Z����=�
��	� ^��������
 octopus GnRH #
���I 500 )�� 1000 ng/gBW 

���
�������
��	�YW�^���
�����
��  7 ��� �#Z������� 7 /
�(� ���^������<#�
��
���I�������"(	�
���	�

�����
��	�  �����(��:�
����
���
:� /=� VGI �	�)�=�����=� B:��/=�
��<�� ��YW������&�/=�
���Y��� )��#
�������
��
��

�	�	������"�!��$���
���������=�/��/�� �	������(�����F����	�=��-�(���"(	�	�&	������� 4 ���C�)�=�����=�
����#��&� 

�!"�	�����&�/=� Gonad index (GI) B:��)���Y:���
!�@���	�	������"�!��$�����C-���$���
��������	���"(	��"�	B:��)���

		���C�
W#	��
��=���
���I	������"�!��$���=	�
���I conical appendage������W�
C���
/����I�����(  

IG = 100 x (L-L�)/ L 

���
�� IG &
"	 Gonad index (GI), L /"	 ����D=�6W��������	�&��������������	� conical appendage 
��&=�����

#�������	�	����� 0.5 B� )�� L� /"	 ����D=�6W��������	�&��������������	� hepatopancreas 
��&=�����#�������	�

	����� 0.5 B� (���)#����� Fukazawa )��/I�, 2007) 

�����(������6:�;����;I�
����������%�/�	�
��<�=�!"�	�W
���)����
!�@���	��B����"�!��$�� �������	�

���


6��$

��������$���
���)���	� Sobhon )��/I� (1997) 

;�����$��� 

���)D�%W��)���/=��^�����	� VGI )�� GI �	�&	��#'��"(	C�)�=����#��&�&������^���
�����������
 aELH, 

buserelin, lamprey-I GnRH )��octopus GnRH 
��/���������� 500 )�� 1000 ng/gBW  (
W#
�� 11) �#Z����� 8 ��#��&� 

!��=� 
�����=���

��	���/=��^�����	� VGI )�� GI ���!��$���� ��=��/"	C���#��&�
�� 1 
�����=���

��	���/=� VGI )�� 

GI ���� )����)�������W��:(��
"�	�} ��"�	����
!�@���	��=	��"�!��$������:(���Y:�
���
������
!�@���	��=	��"�!��$��

��F�
�� )������
#�=	��B����"�!��$��  �����(�/=� VGI )�� GI ����/=����� )����)�������!����:(��
"�	�} C���#��&�Y��<#  

���=�/��/��
��^��������
���
������� )��<�=^����
 !��=�&	�����
��
��)��!�@���	��=	��"�!��$����Y:�
���
���=	�

�"�!��$����
����F�
�� (mature) )������
#�=	��B����"�!��$������=�� (partial spawning)    B:��C-�����#
���I 8 ��#��&� 

�=�����=���

��	�
��^���
�����������
 aELH  
�(��	�/���������� /"	 500 )�� 1000 ng/gBW  ����
Y
��C&�����


��
��)��!�@���	��=	��"�!��$��Y:�
�����
����F�
�����
�
�������
#�=	��B����"�!��$��		�������=��<��%��C� 5 

��#��&� (
W#
�� 12) �=�����=�
��	�
��^��������
 buserelin #
���I 500 )�� 1000 ng/g BW !��=�&	�����
��
��)��

!�@���	��=	��"�!��$����Y:�
�����
����F�
�� (
W#
��12) C���#��&�
�� 6 )�� 5 ��������� B:���=��������=�
��	�
��^������ 

Lamprey-I GnRH #
���I 500 )�� 1000  ng/g BW C�)�=����#��&� !��=�&	�����
!�@���	��=	��"�!��$����Y:�
��� 
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premature C���#��&�
��  5 )�� 4 ��������� �=�����=�
��^��������
 octopus GnRH #
���I 500 )�� 1000 ng/g BW !��=�

&	�����
��
��)��!�@���	��=	��"�!��$����Y:�
�����
����F�
�� %��C����� 5 ��#��&� �	������(��
 octopus GnRH 

#
���I 500 ng/g BW ��D�
��C&�����
#�=	��B����"�!��$��		�������=��C���#��&�
�� 6  

-����������	
�������
����� aELH, buserelin, lamprey-I GnRH %��octopus GnRH ���5
��������� 500 

ng/gBW  ��������������������	
��
���-������ proliferative ��-�=?
���� fully mature %����������	��&��$�!"���#�$

��� 3��9<��
������
 5 �����7$ &?�
��@
�
�������5
"5�����;����
������
�6������ %�����;�����&?�
��	
9<��
��=?
 8 �����7$ 
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��'��� 11   )D�%W��)���/=��^�����	� Visual Gonad Index (VG1) �	�&	��#'��"(	C�)�=����#��&�&������^���
�����������
 aELH, buserelin, lamprey-I GnRH )��octopus GnRH 
��

/���������� 500 )�� 1000 ng/gBW �#
����
���������=�/��/�� (������(�^��)���/=�/���/����/�"�	����
X��; S.D.) 
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��'��� 12   )D�%W��)���/=��^�����	� Gonad Index (GI) �	�&	��#'��"(	C�)�=����#��&�&������^���
�����������
 aELH, buserelin, lamprey-I GnRH )��octopus GnRH 
��/���

������� 500 )�� 1000 ng/gBW  �#
����
���������=�/��/�� (������(�^��)���/=�/���/����/�"�	����
X��; S.D.) 
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,��+#���� 9. ����$��
�����!"�#����'�����Q�����
&�����D�,���'-�%�/�"���"C����$#����� aELH 0�! GnRH  

��

��	���(�#Z���

��	���
�
�������
#�=	��B����"�!��$��C�&	��#'��"(	
��YW����(���!"�	C-��#Z�!=	!��$�� )��

)�=!��$��
����	������"�!��$����
����F�
�� ����!6DW���	������"�!��$�����&�"	�/
��-����� �=���!6������	������"�!��$���������

-����� ���)�=������
��	�		��#Z� 9 ���=� ���=��� 20 ��� (�!6DW� 10 ��� �!6���� 10 ���) �����( 

���=�
�� 1 �#Z����=�/��/�� ^��������
���
�������
��<�=���	
���� (Normal saline solution)  

���=�
�� 2-4 �#Z����=�
��	� ^��������
#
���
�	
���� aELH #
���I 250, 500 )�� 1000 ng/gBW 

���=�
�� 5 -7 �#Z����=�
��	� ^��������
 buserelin #
���I 250, 500 )�� 1000 ng/gBW 

���=�
�� 8 )�� 9 �#Z����=�
��	� �̂�������
 octopus GnRH #
���I 500 )�� 1000 ng/gBW 
 

�=	�
����

��	������
��	�
�(� 9 ���=�YW������!��<��C�Y�����(�� C�&�	�
������
/��/��	�I&%W�� /����/F��	�

�(��
��� )����
C&�	�&�
$

�-��� (��&
=��) ��

��	��
����:(��=	�����
������
#�=	��B����"�!��$�����$

�-��� 4 ��� 

�����

��	��
��������
)��&	��!6DW� )������C�=���W��
��� ���� 16x20x20 �W���6���B������
 ���C�=&	������� 1 

��� �=	 1 �W� C��(��
��� 2 ���
 &��������
!��C��W��
����#Z����� 30 ��
� �:�
����
^����
�
���I�������"(	�
�� �����(�

���
:�����)���������	������
��	�
��#�=	��B����"�!��$�� ���������)�����
:�/�I%�!�	��B���<�=)��	����
��YW�

#�=	�		��� �����(�����B���<�=)���B���	�����	�)�=�����=���D��!��$����� )���/����I	��
��=���	���
#K���$����

��$���
�	� Pumtong )��/I� (1997) �����(����
:��#	
��BF����	���
#K���$� )���W��
!�@���	��B������
��� 2 

�B���<#��Y:� 
��� veliger larva   

;�����$��� 

 ���D���

��	����)���C���
��
�� 4 !��=� ��"�	^����
 aELH #
���I 250 ng/gBW &	��!6DW������� 2 ��� ��

��
#�=	��B���	����%��C����� 6-12 -�.  �=�����=�
��^������ aELH #
���I 500 ng/gBW &	������� 6 ��� ����
#�=	�

�B���	���� )���!�������������:(���"�	�
��������� aELH #
���I����:(�/"	 1000 ng/gBW !������� 7 ���
��#�=	��B���

	����  �=�����=�/��/��!��=�&	������� 2 ��� ����
#�=	��B���	���� �	������(���!��=�#
���I�B���	�����^����
��#�=	�

		���C�)�=�����=���

��	���#
���I<�=)���=����������� )���B���	����
��#�=	�		�����/�I%�!��C�
�����=���



��	�/"	 �/�"�	�<&���	�����	�=���=	��"�	� ���&
���!6����!��=�����
#�=	��B���<�=C����=�
��	�
��YW��
���������  

aELH #
���I 250 ng/gBW ������ 3 ��� ����
���#�=	�<�=&������^����
<#)���#
���I 6-12 -�. )���!������������

�:(���"�	�
��������� aELH #
���I����:(�/"	 500 )�� 1000 ng/gBW !������� 6 ��� )�� 8 ��� ���������  �=�����=�

/��/��!��=�&	� 2  �������
#�=	��B���<�= )����/�I%�!�	��B���<�=#���C�
�����=���

��	�/"	�����;I���� ����

�
=����)���� jelly coat &��� �=���#	
��BF�����
 fertilization !��=����#	
��BF����!����:(�C����=�
��^��������
 aELH ��"�	�
���

������=�/��/�� )���B�������
Y��
��<#<��Y:� 
��� veliger larva <��
�����=���

��	� %��C����� 17 -� &�����
 

fertilization 

 D���
^���
�������
���� GnRH )���C���
��
�� 5 !��=� ��"�	^����
 buserelin #
���I 250 ng/gBW !��=�<�=

����
Y�
�����C&�&	�
�(��!6DW�)���!6����#�=	��B����"�!��$��<��  �=�����=�
��^������ buserelin #
���I 500 ng/gBW &	�

������ 6 ��� ����
#�=	��B���	���� )����"�	�
��������� buserelin #
���I�!����:(�/"	 1000 ng/gBW !������� 5 ���
��

#�=	��B���	����  �=�����=�
��^������ octopus GnRH #
���I  500 ng/gBW )�� 1000 ng/gBW <�=����
Y�
�����C&�&	�
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�!6DW�#�=	��B����"�!��$��<��  �=�����=�/��/��!��=�&	������� 2 ��� ����
#�=	��B���	���� �	������(���!��=�#
���I

�B���	�����^����
��#�=	�		���C�)�=�����=���

��	���#
���I<�=)���=����������� )���B���	����
��#�=	�		�����

/�I%�!��C�
�����=���

��	� 

���&
���!6����!��=�����
#�=	��B���<�=C����=�
��	�
��YW��
���������  buserelin #
���I 500 ng/gBW ������ 

5 ��� )��������"�	�
��������� buserelin #
���I����:(�/"	 1000 ng/gBW !������� 2 ��� �=�����=�
��^������ octopus 

GnRH #
���I  500 ng/gBW <�=����
Y�
�����C&�&	��!6����#�=	��B����"�!��$��<��  )�=���=�
��	�
��^������ octopus 

GnRH #
���I�!����:(�/"	 1000 ng/gBW !������� 2 ���
��#�=	��B���<�=  �=�����=�/��/��!��=�&	� 2  �������
#�=	�

�B���<�= )����/�I%�!�	��B���<�=#���C�
�����=���

��	�/"	�����;I���� �����
=����)���� jelly coat &��� �=��

�#	
��BF�����
 fertilization !��=����#	
��BF���<�=)���=�������������"�	�
���������=�/��/��  

��������	
��
����
�������
����� aELH �����������3����
9�������	��&��$�!"���#�$��4
�&��$��� %���&��$

	��-� &?�
����������7�����5!	 500 ng/gBW %�������=97���	�$�&@��$��� fertilization ����� ��
� buserelin %�� octopus 

GnRH �����=		�J�#�K�����	��
�� ELH %��������6����	9�����������������	��&��$�!"���#�$�	
��4
�	
��* 
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"������� 4 )���D���

��	���
�
�������
#�=	��B���	����C�&	��#'��"(	�����F�����!6DW�������
 aELH   
 

 

* &����&�� /�I%�!�	��B���	����)�=�		��#Z� 3 
����/"	 

      +++   &���Y:� 	����
������/�"�	�<&���	�����	�=���=	��"�	�         ++     &���Y:� 	�����������/�"�	�<&�-�� 

      +        &���Y:� 	����<�=�/�"�	�<&� &
"	�/�"�	�<&�-����� 
 


<������"���$������

'�����Q�����
&�����

(n=10)

�'����QC�"�+�����

'�����Q�����
&����� 

������$���
�&1;�# �&1���� �&1;�# �&1���� 

'�	����Q���

���
	������ 

(�Q���/��.) 

���*�&

�Q���

���
	 * 

'�	����Q���F+�

������ (�Q���) 
���*�&�Q���F+�

�'����Q�"�+��

���;��&����� 

Control (NaCl) 2 2 20 20 1.395x106 +++ 660,000 
���;I���� �������
=���� )����

jelly coat &��� 
67.58 

ELH 250 ng/gBW 2 3 20 30 6.825x106 +++ 147,500 
�=��C&�=�����;I���� �����
=���� 

)����jelly coat &��� 
62.99 

ELH 500 ng/gBW 6 6 60 60 3.66x106 +++ 524,166 
���;I���� �������
=���� )����

jelly coat &��� 
86.94 

ELH 1000 ng/gBW 7 8 70 80 2.434x106 +++ 942,500 
���;I���� �������
=���� )����

jelly coat &��� 
84.14 
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"������� 5 )���D���

��	���
�
�������
#�=	��B����"�!��$��C�&	��#'��"(	�����F����������
 buserelin, )�� octopus GnRH 
 

  

 

* &����&�� /�I%�!�	��B���	����)�=�		��#Z� 3 
����/"	 

     +++   &���Y:� 	����
������/�"�	�<&���	�����	�=���=	��"�	�         ++     &���Y:� 	�����������/�"�	�<&�-�� 

      +       &���Y:� 	����<�=�/�"�	�<&� &
"	�/�"�	�<&�-�����         


<������"���$������

'�����Q�����
&�����

(n=10)

�'����QC�"�+�����

'�����Q�����
&����� 

������$���
�&1;�# �&1���� �&1;�# �&1���� 

'�	����Q������
	

������ (�Q���/��.) 

���*�&

�Q���

���
	 * 

'�	����Q���F+�

������ (�Q���) 
���*�&�Q���F+�

�'����Q�"�+��

���;��&����� 

Control (NaCl) 2 1 20 10 1.275x106 +++ 90,000 
���;I���� �������
=���� 

)����jelly coat &��� 
71.14 

Buserelin 500 ng/gBW 6 5 60 50 1.68x107 ++ 341,875 
�����;I���� �����
=���� 

)����jelly coat &��� 
88.12 

Buserelin 1000 

ng/gBW 
5 2 50 20 3.97x106 +++ 319,000 

���;I���� �������
=���� 

)����jelly coat &��� 
85.42 

Octopus GnRH 1000 

ng/gBW 
- 2 - 20 - - 107,500 

���;I���� �������
=���� 

)����jelly coat &��� 
- 



���������� 2 ��#��#������ 

,��+#���� 1 
��<� 

C��%�!
�����(��)��������!=	)��)�=!��$���	����� ��#
���
$�%�!��
�"�!��$������� ��"�	�����=	�

�"�!��$��<�=!�@���
=�
��/�
 B:����"�	������/����/
���
��YW����(��C��%�!
��<�=�#Z�$

�-������
���/�	�W= 
��C&�


������
�"�	#
���
 (neurotransmitters) )���	
����
���
�������
�"�!��$����#
���I�� ��"�	����YW�������

�	
����&�����
!�@���=	��"�!��$����������� (gonad inhibiting hormone-GIH) ���&
������������� (P. 

monodon) )��������� (P. vannamei) DW����(����	�
����
������!"�	������ GIH )��
��C&��	
����
���
�������


!�@���	��=	��"�!��$��<��)�= gonad stimulating hormone (GSH), ��
��A����B�	
 (methyl farnesoate, MF) 

)���	
����
���
�������
��<�= (egg-laying hormone) �!����:(� ��
�������(�
��C&�	���)�=����������)����-=��
���

��
C-������(� Y��&��&�����������
�����<���F��
��C&�����
Y����	�����
C-����)��#
���
$�%�!��
�"�!��$��

�	�)�=����<�����:(� ��

�����
�
���-=���(<����	�����C�Y:���<��	��	
����#
���

��/��/����
!�@���	��=	�

�"�!��$��)����
��<�= �����
&����	�������)�=)��!=	!��$�� ������N�����5���+�
�-�����	5!	 ����!�	������ 5-

HT %�� DA �������%��7���
3���&��$������9���""���������
 (CNS) �	
%�����#�$ ��'���
��11����"�+�

����������%��
�Q��%
���	�Q���	� =���Q��%
���	��7����� 5-HT -�������� GnRH &?�
��'��������

��11�������� (neuromodulator) 97���������������
%�����7���
U	�$3�����������
�������"�������5!	 

GSH, ELH %�� MF &?�
-�=+����	�		���-����""���������
 %��/7�!	��	��!"���#�$��!�	�������97���
���

����� ���&��$��������"+��$����?4� %���������5!	 ����������		���-6��
���� �6�97�������#�Q������!"���#�$

�	
%�����
���?4� 

 

,��+#���� 2. ���1R�=�������#��+��"������Z!0�!���&�>��+���Q������
	D���#��#������

�'���
����
��
��#�����$<� 

���
<�0����	$+���Q�����
&������&1;�#D���!
����� spermatogenesis D���#��#������ 

�,����	*���!

��
&������&1;�#+����#��#������(male reproductive system) 


����"�!��$�� �!6DW��	����������
��#
��	����� 	�IJ�(testis) )��
=	���	���� (vas 

deferen/spermatic duct) (
W#
�� 13) 	�IJ���	�W=C�-=	�	� ���	�W=
�&�=�� hepatopancreas )��&��C� (
W#
�� 

14) 	�IJ��	�����-�����(����
Y)�=�<���#Z��	��=�� /"	 anterior lobe )�� posterior lobe (
W#
��13 )�� 14)


�(��	��=���-"�	��=	����
�����)����
=	���	�������#������
�(��	����� Anterior lobe �� 1 /W=)��������C&�=

��=�
	�����:(�<#
�������=��&���	����� �=�� posterior lobe ��������F�/=	���
������&���)��
	����	�W=C��

&��C�  
=	���	����)�=�<���#Z� 3 �=�� /"	 �=�����(proximal) �=������ (middle) )���=��#���(distal) 
=	���

	�����=����������;I����	<#�� 
=	�=��������
	��������
�����������	�-=	�	�
=	�=��#��������;I�

#���
=	�#��!	�		��#Z��
��#���
����=� ejaculatory bulb (
W#
�� 13, 14C) B:���#Z��
���I
����F��B���	����

-���/
���=	�#�=	�		���"�	����
D��!��$�� �B���	������YW�&=	&��������/
��
���
���#Z���"�	��"	�&���-�(��
����=� 
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��'��� 13 )���%�!������)&�=�)���=���=��}�	�	������"�!��$���!6DW��	����������
�� 

spermatophore �	������(������=	��
����	
�����!6DW�(androgenic gland) 
������#Z��=	��
��
��)��!�@��

�B����"�!��$���!6DW�<#�W=�����F���� 
	��������	�W=��� ejaculatory bulb �����(�
=	���	�����=��#�����(����

������F���
���=��#������ )���#��		��W=%���	�
=������
��
���I
���
����=� gonopore B:��	�W=
��X���	���

����/W=
��&��(fifth walking leg) (
W#
�� 14D)  


������	*���!

��
&������&1;�#+����#��#������

���Z!(Testis) 

 	�IJ��	����������
��YW�&���������"(	��"�	������!�����}  �#Z� capsule (
W#
�� 15A) 
�(� anterior )�� 

posterior lobe ���/
��
���%��C��&�"	���� 	�IJ��������;I��#Z� acinus ����B����"�!��$����(������	�W=
���	�

�	� acinus )���B���
�� ��
����F�
��)�����	�W=�
�����(
W#
��  15B) �	������(����� �B���!�� ���(��

(Sertoli/Nurse/Sustentacular cell) )

����	�W=
�&�=���B���
������	������ 

��'��� 14 )����&�����%�/
����"�!��$���!6DW�C����������
�� : %�! D = gonopore (&���W�6
) 
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����<����
	 (vas deferen/spermatic duct)


=	���	��������
Y)�=�<���#Z� 3 �=�� /"	 �=����� (proximal) (
W#
�� 15) �=������ (middle) (
W#
�� 

16A) )���=��#��� (distal) (
W#
�� 16B) 
=	���	����C����������
�����-"�	��=	���	�IJ�C����;I��#Z�)	=��	�

�B��� (
W#
�� 15B) 
=	���	������
	�������������	�	�IJ���<#���)�����������	�-=	�	� ��"�	��D���
=	�#Z�

)�� pseudostratified columnar  �������� cilia �	������(!��=���"�	��D���
=	���	����������W��:(� (
W#
�� 16B) C��

�=	-�(���"�	��D����#Z�-�(��������"(	�
������}
��-=��C���
&�����	�
=	���	���� %��C�
=	��#
��	������B���

	����
����
����F�����#Z��=��C&�= )���� mucus #�/����#Z����������
��C&��&F��#Z���-�!W������"�	��	����� 

Periodic Acid Schiff (PAS) (
W#
�� 15A )��15C) 
=	�=��proximal 
��C������	�IJ����� mucus ��	���=�
=	�=��

	"��}  
=	���	����C��=��#����
���I ejaculatory bulb ��-�(��������"(	�
���&������:(�������
Y)�=�<���#Z� 2 

-�(������

	�����	�C��������"(	 /"	 -�(�C��
��������� (inner longitudinal) )��-�(��	���
	�
=	 (outer 

circular) (
W#
�� 16B ) 
=	���	������&���
���

���B����"�!��$��C&��#Z� spermatophore )��!
�	�
����<��
����


#K���$��=	<# 

 
��'��� 15 )�����������%�/�	�
=	���	�����=�����C����������
�� (%�! A) �����;I���<#�� )��
=		�����=��
��

�-"�	��=	���	�IJ� (%�! B) �
/��/ PAS ���������� 20X 
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��'��� 16 )������;I���������%�/�	�
=	���	�����=������ (%�! A), �=��#��� (%�! B), �=�������
���ID���


=		���� (%�! C): %�! A )�� C ��	������
/��/ PAS �=��%�! B )�� D ��	������� H&E (T= Testis, V=Vas 

deferen, E=Epithelium lining, OC=Outer circular, IL=Inner longitudinal, M=Muscular layer )�� Mu=Mucus 

����������%�! A-D= 20X, 10X )�� 100X ���������)   

�����
6:�;����;I��/
��
���
�����


6	���/�
	�����
Y���)����
!�@���	��B����"�!��$��

�!6DW�<�� 10 ��(������(/"	 1. spermatogonia 2. primary spermatocytes B:������
Y)�=��=	�<�� 6 ��(��=	�<��)�= 

leptotene, zygotene, pachytene, diplotene, diakinesis )�� metaphase 3. secondary spermatocyte, 4. spermatids 

)�� 5. mature sperm (
W#
�� 17). Spermatids ����
Y)�=��=	�<�� 3 
������
W#)���	���
����
�������	��/


�����%��C�����/���� <��)�= spermatid 
������ �B�����(���(������/����
W#
=����� �/
������
���������)�=����

����#Z�)D=�&���
����	�W=
�������/����. �����(��B�����!�@�������W=��(�����(middle spermatid) B:��C��/
�����

���
���/���		� decondense ���
������C�����&�:���	�����/����<#���
�
���/�����"	�
�(�����/����C���(�

���
��� (late spermatid) B:���B���C�
�����( ���&F� heterochromatin &���&�"		�W=�!�����F���	�
������&�:���	�

����/������������;I��#Z�!
����

����(��(crescent-shape). �����(� spermatid ��!�@��<#�#Z��B���	���������F�

��� (mature sperm) B:����
W#
=��/����
=�����&�� (everted umbrella-shape) �B���	����C����������
��<�=����
Y

�/�"�	�
��<���&�"	�C���������(���W������� )�=���/
��
���/�����
���)&��	�W=����&����	��B���	�����
����=� 

spike. �/
����������;I�/���		� (decondensed) 	�=�����W
I���"�	����D��	���
�W������#
��� histone )��
��

�=������B���	�����	���������(���W�������
��-�����	��#
���
&�:��/"	 <�=!��#
���#
������ protamine C�

����/�������.  
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��'��� 17 Transmission electron micrographs showing various steps of male germ cells during spermatogenesis 

(A-H) and spermiogenesis (I-P) in M. rosenbergii. (A) Spermatogonia.  (B-G) Primary spermatocyte in 

leptotene stage, zygotene stage, pachytene stage, diplotene stage, diakinesis stage and metaphase stage, 

respectively. (H) Secondary spermatocyte. (I) Early spermatid.  (J) Mid spermatid.  (K) Late spermatid. (L-M) 

Immature spermatozoa. (N) Sperm nucleus showing decondensed (DCh) and condensed chromatin (CCh). (O) 

Mature sperm showing highly decondensed nucleus. (P) High magnification of mature sperm showing the 

numerous acrosomal vesicles (AC) nucleus (Nu) and mitochondria (Mi). Nu: Nucleus, Mi: Mitochondria, Sy: 

Synaptonemal complex, Ri: Ribosome, Hc: Heterochromatin, Ch: Chromatin, rER: Rough endoplasmic 

reticulum, L: Lamella body, S: spike.  

($�����!����$D�������,�����+ 2.19 D�*��;���) 
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��!
�������#���Q�����
&������&1;�# ����'�����0'��������#���!����$+���Q������
	 0�!����'�����0'��+��

�'�"��D��	�������������&������
���
�$�!�
��
+����#�D������"	�D��Q������
	+����#�����$<�  


����"�!��$���	�������������!6DW�������	�W=C��=��&���	����� #
��	����� 	�IJ� (Testis) ������	�W=

����� (Hepatopancreas)  �����;I�)��/������(��"	)D=�"��		�<#�#Z�!W���)�=�		��#Z� !W/W=&��� 1 /W= )��!W

�������� 6 /W= �������	�	�IJ���&��C����
��	�W= 
���=��
����	�	�IJ�����=	���
=	���	���� (Vas deferens) 

��"�	��������Y:������
��!��$�� �B���	������YW�!�@���:(�C�	�IJ�)���=�D=�������
=	��F�)������=��B���	���� (Vas 

deferens) I 
����( �B���	����YW��/�"	�������
��"	�C���	�/�������	�
=	����B���	���� 
=	���	������(�� 1 /W=B:��

�#Z�
=	���������	�	�<#
������&����	�������� 
���=��#�������	�
=	��(!	�		��#Z��
��#��
���
����=� 

Spermatophore B:��%��C��

���B���	����
��YW���	�
	�������
��"	�   Spermatophore ���	�����	�W=
���
���I�/�

������/W=
�� 5 ��"�	������
D��!��$���	������������ �������DW�
����
�	� spermatophore B:�����B���	����B:��YW�&�������

��
��"	� (
W#
�� 18, 19) ����<#C������������
���	�/
��C&�=)�����	�W=C�%����#�"	�	=	� Y���B���	������(��YW���F�

<��
���&�:��C�	��������&
����F�	�����	��������
���
����=� Thelycum (
W#
�� 18) B:���#Z�-=	�
������#��
��	�W=�
���I

&���	�
��
�&�=��������/W=
��&���	������������ ��"�	�����������!�@��
��<�=��Y:�
������W
I���F�
�� )�=���������<�=

���#�=	�<�=)���B���	������D����� &��������
#����$���<�����	=	��	�����C�
���
���
����=� �	
��!���� 

(nauplius) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

��'��� 18 (A) ����������� (dorsal view) (B) ���)&�=��	�Y����F�	�����=��#���C�������������!6DW� (C) 
W#)������)&�=��	�	�����

���&
����F�Y��	����C�������������!6���� (thelycum) 

 
��'��� 19 ���)&�=�)���/
��
�������	��	�
����"�!��$��������������!6DW�B:��	�W=C��=��&��)��������	�W=����� (Hepatopancreas-

Hep) 	�IJ� (testis-Tes) �����;I��#Z�!W/������(��"	�"��<#
������&��� 1 /W= (anterior lobe-Ant. Tes) )��
���������� 6 /W= (lateral 

lobe-Lat. Tes) �
���I
���=��
����	�	�IJ���
=	���	���� (vas deferens-Vas) 1 /W= �=��#����	�
=	!	�		��#Z�Y�����&
����F�

	�����=��#��� (spermatophore-Spp) 	������YW��
������%��C�	�IJ�)���=��=	�����
=	���	�����=	� (collecting duct-CD) )���=�

�=	<#���
=	���	���� (vas deferens-Vas)  
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a b

 �
������
�
����B����"�!��$��!6DW���(� ����C�	�IJ�%��C�
=	�
���	���� (Seminiferous tubules) B:��

��	�W=������C�	�IJ� ��"�	6:�;�
����������%�/�	�	�IJ�)��
=	���	����!��=�����
Y)�=��B����"�!��$���!6DW�

<���#Z�
����=��}�����������
!�@�� ���C-�����)�����;I��	��B����"�!��$�� 
��Y:����;I���
������	�

����C��/
�����
��#
��K%��C��B���
����=��}�#Z���IJ� <��)�= spermatogonia 2 ��(�, spermatocyte 6 ��(� 

(Leptotene, Zygotene, Pachytene, Diplotene, Diakinetic, Mataphase), spermatid 3 ��(�, )�� �B���	���� 

(Spermatozoa) (
W#
�� 21) �	������(�������
Y)�=�
����	�
=	�
����B���	����		�<���#Z� 6 
��� <��)�= 
���
�� 

1 – 
���
�� 6 (
W#
�� 22) ���	�6�����;I��	����=��B���
��#
��K	�W=
�����%��C�
=	 (cellular association) 

���;I��	��B���
��#
��K%��C�
=	�
���	����
����=��}��(�)���Y:����;I���
!�@���	��B���)��!
�	����


�(�
=	 ��=��/"	%��C��=���������&�:��}�	�
=	�
���	������!��B����"�!��$���!6DW���(�����������"	�
�(�&�� 

�����!����=��	��B��� spermatogonia 
��������	�W=������D���
=	�
���	����  C�
���
�� 6 �	�
=	�
���	���� 

�B����=��C&�=
��!�/"	�B���	���� &��������(��B���	������YW��=�		�<#���
=	���	�����=	� (Collecting duct) B:����


������#Z�
=	���	���� (Vas deferens) %��C�
=	���	������(!��=��B���	������YW���	�
	�������
��"	�&��
����	�

�����-�!W eosin 
=	���	������(��D���/=	�����&��C��=����� )�������C��=��#��� �����	�YW���	�
	�����

-�(��	��������"(	 
���=��#����	��	�
=	!	�		��#Z��
��#�� spermatophore B:��%��C��

��	����
�����	�W=C�

��
��"	�
����	������-�!W D����	� spermatophore ��&���-�(� (
W#
�� 20) 

��'��� 20 ��������%�/
����"�!��$��������������!6DW� (A) ��"(	��"�		�IJ� (testis-Tes) B:��	�W=
�&�=��&��C� (heart-Hrt) )����� 

(hepatopancreas-Hep) (B, D) 
=	���	�����=	� (collecting duct-CD) 
��	�W=
�&�=��!WB���)������	�	�IJ� (C, G-H) 
=	�
���	����C�

	�IJ� (seminiferous tubules) B:���

�������B����"�!��$���!6DW�
����=��}  (E, F) �=��#����	�
=	���	�����=	� (collecting duct-CD) 

)���=������	�
=	���	���� (proximal vas deferens-PVD) (I) �=������	�
=	���	���� (proximal vas deferens-PVD) %��C��

��

	���� (Sp) ���������B:��YW���	�
	�������
��"	�
����	������-�!W (Mu) (J) �=��#����	�
=	���	���� (distal vas deferens-DVD) 

)����=���	�
=	
��)�=�		��#Z� primary )�� secondary lumen B:���#Z�-=	���F��

����

����	������-�!W���� (*) �=��primary 

lumen ��(��

��	����)����
��"	�
����	�
	� (K) �=����������	� spermatophore )���D���
����&���-�(� %��C��

����
��"	� 

(Mu) 
��&=	&���	����	�W=%��C� 
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��'��� 21 
����=��}�	��B����"�!��$���!6DW�C� semithin sections �	�&�	��
���	�����B���)�=��#Z�
����=��}

�������, ���;I��^!���	��B���, )�����;I��/
�����C�����/���� 		��#Z� ��(��=��}/"	 Spermatogonium 

1-2 (Sg1-2), leptotene (LSc), Zygotene (ZSc), Pachytene (PSc), Diplotene (DSc), Diakinetic (DiSc), Mataphase 

(MSc), Spermatid 1-3 (St1-3), )�� Spermatozoa (Sz).  

��'��� 22 
���
�� 1-6 (I-VI) �	�
=	�
���	���� (seminiferous tubules) C� semithin sections �	�	�IJ� 
���
�� 1 

�B����=��C&�=/"	 Pachytene spermatocyte (PSc)  
���
�� 2 �B����=��C&�=/"	 Mataphase spermatocyte (MSc), 


���
�� 3 �B����=��C&�=/"	 spermatid 1 (St1), 
���
�� 4 �B����=��C&�=/"	 spermatid 2 (St2), ������� 5 �&��$

��
�971�5!	 spermatid 3 (St3), %��������� 6 �&��$��
�971�5!	 �&��$	��-� (spermatozoa-Sz) 9���������	
��	

����
	��-�-��"������	
�&��$  spermatogonia 	�+�������� Nur = nurse cells 
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��"�	6:�;��������	����


6��	���F��
	�)���=	�D=�� �B���	�����	������������ ��
W#
=����� ����D=��

6W�������#
���I 7-8 <��/
���
 ���=��#���)&���"��		�<#
������&��� 1 	���
����=� Spike �=������	�

�B���	����
�������;I������(� #
��	����� ����/���� 
��������C&�=��"	���F��B��� B:���

������C��/
�����
��

/����
����		���F�����/���� �=���	�<B��
!����
��	�W=���
	�����/�������!�����F���	� �&F��#Z��!���)Y�

���} �
=���(� 
������&����
��
���IX���	� spike ��(� ���/
��
���/����Y��	�W= 2 �����	� spike B:���-"�	�=��#Z�

Y�� acrosome �	������(� �
���IC�� acrosome &
"	
��
	��=	
�&�=�� acrosome ��� nucleus ���=���	� 

subacrosome  C��B���	�����	��������������(<�=!���"�	&�������/���� (nuclear envelope) B:��	���#Z��!
����"�	&���

����/����<������<#)��� �!"�	C&��B���	������/���!
�	� (capacitated) ���&
����
#K���$����<�= (
W#
�� 23-25) 

 ���&
����
!�@���/
��
����	��B���	������(� !��=�C���(� spermatid �B���	��������
!�@��Y�� 

acosome ����
��������� acrosomal vesicle 
���

�� acrosomal granule ���Y�� acrosomal vesicle ��(������


������	�W=
��
������&����	��B��� 
��
������&�������	� spermatid ��(�
���} ����
!�@���=���	� spike �
����:(� 

�	������(���!��=�����C��/
�����%��C�����/���� ����
/���)���
����		�����:(����C� spermatid ��(����} 

��Y:���(� spermatozoa (
W#
�� 24) 

�B���	����
��!�C�
=	�
���	���� )��%��C�
=	���	���� 
��Y:�	����
��!�%��C� thelycum �����;I�

�/
��
���
��/����/�:�������)�=�<���#Z� 3 �=�� <��)�= 1) �=����� (main body) �����;I��������#
���I 7-8 

<��/
���
)��#
��	���������/�����#Z��=��C&�= 2) �=��	��/
�B� (acrosome) �����;I��#Z�Y��	�W=�	�����

�	�)
=� spike, )�� 3) �=��C��	��/
�B� (subacrosomal) �#Z��
���I
��	�W=C���=	Y�� acrosome )��	�W=�&�"	�=	

����/���� ��"�	!���
I�	�=�����	���!��=��B���	��������
�#�����)#���	��/
��
�������=����"�	�#
����
���

�B���	�������%��C�
=	�
���%��C�	�IJ� (testicular sperm), �B���	����
��!�%��C�
=	���	���� (vas deferens 

sperm), �B���	����
��!�%��C�Y����F��=��#��� (spermatophore) )���B���	�������%��C� thelycum �	������!6

���� ��=��/"	 ����
�!���
������
/���)����
�
�����	�����C��/
�����%��C�����/���� �	������(���!��=�

�
���I subacrosome �	��B���	����
��!�C�	�IJ�, 
=	���	���� )��Y����F��=��#��� ���!�@��<�=���W
I� 

��=��/"	���/��������&F�-=	��=��%��C�	�W=���� �I�
���B���	����
��!�C� thelycum <�=��-=	��=��	�W=C��=��

subacrosome (
W#
�� 25) 
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��'��� 23 ���;I��	��B���	������"�	�WC�����	����


6��$

��� �B��������;I����)���� spike (Sp) �"��		�<#


������&���  Bar = 5 �m. 

 

 

 
 

��'��� 24 �B����"�!��$���!6DW�
����=��} ��"�	Y=���������	����


6��	���F��
	�)���=	�D=�� (A-G) Spermatid 


����=��} (H) �B���	����C�
=	�
���	����C�	�IJ� (Testicular spermatozoa) Av = acrosomal vesicle; Ag = 

anterior granule; Nu = nucleus; SubAc = subacrosomal region; Ac = acrosome; Sp = anterior spike 



 48

 

 

 
 

��'��� 25 (A-D) �B���	�������%��C�
=	�
���C�	�IJ� (testicular sperm, Tes-sp), �B���	����
��!�%��C�
=	���

	���� (vas deferens sperm, V-sp), �B���	����
��!�%��C�Y����F��=��#��� (spermatophoric sperm, S-sp) )��

�B���	�������%��C� thelycum �	������!6���� (Thelycal sperm, T-sp) ��"�	�W�������	����


6��	���F��
	�)��

�=	�D=�� (E-H) 
W#�#
����
�������C��/
������	��B���	����
�������
���=��} �W�6
C�
W# H  )�������C��/
��

���
��/����
����		����#Z���F����}  Bar C�
W# D = 1 �m )�� Bar in E-H = 0.1 �m. 

 

 �����
�#�����)#��
���/
��
������	����	��B���	����
��!�C�)�=���=���	�
=	�"�!��$��
�(�C��!6DW�

)���!6���� ��=��/"	 ����
�!����:(��	�
������
/����
�����	�����C��/
�����%��C�����/���� �����(�	����
��

	�W=%��C�
=	�
����B���	����%��C�	�IJ� (testicular sperm), �B���	����
��!�%��C�
=	���	���� (vas deferens 

sperm), �B���	����
��!�%��C�Y����F��=��#��� (spermatophore) )���B���	�������%��C� thelycum �	������!6

���� ��������� ���!��=�C��B���	����C� thelycum ����
/����
�����	�����C��/
������W���� �����(��:���

��
6:�;��!�������Y:��#
���
��!�	�W=%��C�����/����B:�����!��$�	�W=�������C��/
�����)��	��	$����Y:�

�
������
�#�����)#�� �	���
/����
����		��	�����C��/
�����<��C�
����-��������� �����
6:�;���(<��

C-���$���
)���#
���C�����/����B:���#Z��#
���-���#
����������B���C�	�IJ� (testicular cells) )�� 	����
��

<�����)&�=��=��}�	�
�������"�!��$���	������������
�(��!6DW�)���!6���� /"	��� 
=	���	���� (vas deferens 

sperm), Y����F�	�����=��#��� (spermatophoric sperm) )����� thelycum (thelycal sperm) �#
���
�������<��YW�

�����)��C�����<AA����)D=���� acrylamide )�� acid-urea acrylamide gel electrophoresis &��������(��:�

���<#��	���������	��#
��� Coomassie blue R-250 )���#
����
���)Y��#
���
��<������#
���
���������

�#
���C�����/�����	���F���"	�<�= (chick erythrocyte) �����

��	�)����=� �B���	����C�	�IJ����#
��� 
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histone 3 ��� 
���
����
=�����#
��� histone H2A, histone H2B, )�� histone H3 �=���B���	����C�
=	���	����, Y��

��F�	�����=��#���, )��C� thelycum )���)Y��#
����!��� 2 )Y�
���/�"�	�-����=� histone H2B )�� H3 �	�

�#
��������F���"	�<�= standard (
W#
�� 26) ���&F�<���=��#
��� histone %��C�����/�����	��B���	����
��!�C�


=	���	����, Y����F�	�����=��#���, )��C� thelycum ����
�#�����)#��
�(�-���)����#
���I���� ���)Y�

�#
���
��!�C�	�������)&�=��=��}�&�=���(	���#Z�)/=	��!��$��	��#
��� histone H2B )�� H3 
�����&���&�"		�W= 

��
6:�;���()���C&��&F��=���
�#�����)#���	��#
���-���#
������%��C�����/�����	�	����	����������	����

��
/����
����		��	�����C��/
����� ��"�	�������#
��� histone B:����#
������������� 

  

   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

��'��� 26 �#
���#
����������B���C�	�IJ� (testicular cells) )�� 	����
����������)&�=��=��}�	�
=	�"�!��$��

�	������������
�(��!6DW�)���!6���� /"	���
=	���	���� (vas deferens sperm) Y����F�	�����=��#��� (spermatophoric 

sperm) )����� thelycum (thelycal sperm)   

  �
�!��=� 	����C�Y�� spermatophore 
��YW��	�����<#C� thelycum �	��!6������	���

��������=����

�!"�	��
���/���!
�	�C���
#����$�����B���<�=	�=����	� 3 ��� C�
�&�=��
������������=�� ����
�#�����)#��


�����������
�������:(�����C�����/�������
����=����)���)��C�<B�
!���B:�����^!����
�!���#
���I�	� 

phosphorelated proteins B:��#����
��������=���#Z��=���	� sperm capacitation B:��YW�-���������(��
���
����

��
���������#�"	�<�= 

 

,��+#���� 3. ���1R�=�������#��+��F+�0�!���&�>��+���Q���F+�D���#��#�������'���
����
��
��#�

����$<�0�!��!
�����'T	���	�!,����F+���
���
	 

��"�	6:�;���
!�@���	�
��<�=)���B���<�=�	�����������$����


6��$

��� !��=�
��<�=#
��	�����!W 

(lobe) 
��&=	&���������"�	������!��
��)��
��<�=		��#Z�!W�=	� (lobules) )�=��!W�=	�#
��	����� follicle 
�����B���<�=

cells
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��(��=��}	��	�W= ����B���<�=
��������!�@��)�=�		��#Z� 5 ��(�/"	 oogonia (Og) primary oocytes 6 ��(� )�� 

secondary oocytes 4 ��(� (Oc1, Oc2, Oc3, Oc4) ���
�	�
��<�=)�=�		��#Z� 4 -=��/"	 spawn-spent (Stage I), 

proliferative (stage II), premature (stage III) )�� mature (stage IV) )�=��
��������=��B��� Oc 
��!�@��C�
����

��(��=��} stage I �� Og )�� Oc1 stage II �� Og, Oc1, Oc2 stage III �� Og, Oc2, Oc3 stage IV �� Oc4 �=��C&�=)�� 

Og ��������	�  

�B���<�=���������������(��	��=��}/����/�:�����B���<�=�	����������
�� )�=<�=�����������
�����W
I�)�����

��
�/�"	�<�=
�������;I��#Z�)
=�} (cortical rod) B:��#
��	����� ��
<���/�#
���
���� molecular weight 35-

250 kD B:����#
���I�(������-�������� mannose �W� (�	���
	���	��&������ 1) ��
�/�"	�<�=�����=�������C��(��


�����"�	<�=��		�����������B:���
����=� egg water (EW) EW ����
<���/�#
���)���	�<B�� trypsin 
������
Y

�
�������
����#����
��� acrosome reaction C��B���	����<��  

 

��'��� 27 Top views of female giant freshwater prawn, M. rosenbergii, showing ovary at various stages: (A) stage I, (B) stage II, 

(C) stage III, (D) stage IV. (E–H) Light micrographs of H&E-stained ovarian sections showing histology of various stages of 

ovarian cycle (I–IV) and steps of oocyte development. Oog, oogonia; Oc1, early previtellogenic oocyte; Oc2, late previtellogenic 

oocytes; Oc3, early vitellogenic oocytes; Oc4, late vitellogenic oocytes; mOc, mature oocytes (classified according to Meeratana 

and Sobhon 2007). Scale bars = 1 cm (A–D). Scale bars = 50 lm (E–H). 

($�����!����$D�������,�����+ 1.6, 1.7, 1.8 D�*��;���) 

,��+#���� 4 ����	����!,������!
��0�!��$�!$�
+���������'�!����Q�����	� (5-HT) �$'���� (DA) 

����"'���� (OA) D��!

'�!���0�!���F+���#��$��	�� immunocytochemistry (ICC) 0�! high 

performance liquid chromatography (HPLC) 
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�����
C-��

���$� ICC )�� HPLC !��=��� 5-HT )�� DA �
����	�W=C��B���#
���
)��C�

#
���

��	�W=C�#�#
���

���
���#
���
�=������
��	�� ������������B���#
���

���

�� 5-HT 

)�� DA ����#Z�!��6;C���	� (supraesophageal ganglion) )��#�#
���
	� (thoracic ganglion) (
W#


�� 28 )�� 29 )����"�	
����
���#
���I�	���
�"�	#
���

�(��	�������$� HPLC !��=� 5-HT ��#
���I

�!����:(����-=���	���
!�@���	�
��<�= �=�� DA ��#
���I�������
����� 5-HT 
�(�C���	� #�

#
���
 thoracic )��
��<�= (
W#
�� 30) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

��'��� 28   %�!���)�����
�
�����	��B���
���

����
�"�	#
���
 5HT (�������) )�� DA (��)��) )��

�	
���� GnRH (���&�"	�) C�#�#
���
�=��}�	�
���#
���
�	����� AMPN-anterior medial protocerebral 

neuropil; PMPN-posterior medial protocerebral neuropil; MAN-medial antenna I neuropil; ON-olfactory 

neuropil; VSN-visceral sensory neuropil; MX-I-maxilla-I; MX-II-maxilla-II; MP-I, maxiliped-I; MP-II, 

maxiliped-II; MP-III, maxiliped-III. 

��'��� 29 Light micrographs of immunoperoxidase and immunofluorescence detections of 5-HT and DA in the 

CNS of mature female M. rosenbergii as illustrated in the diagram on the left (5-HT, green dot; DA, red dot; 

GnRH, yellow dot) (A) 5-HT-immunoreactive neuron in cluster 11 (B) 5-HT-immunoreactive neurons in T5 

(C) DA-immunoreactive neurons in cluster 11 (D) DA-immunoreactive neurons in SEG and T1 (E) DA-

immunoreactive fibers running out of T3 and DA-neurons in T3 (inset) (F) The negative control (G) 

Immunofluorescence detections of DA-immunoreactive fibers in olfactory neuropil (H) DA-immunoreactive 

neurons in SEG and T1  
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��'��� 30 Histogram illustrating the analysis of levels of 5-HT and DA in CNS of M. rosenbergii female by 

HPLC (A) the changing concentrations of 5-HT in the brain, thoracic ganglion, abdominal ganglion, and ovary. 

(B) the changing of concentrations of DA in the brain, thoracic ganglion, and abdominal ganglion. (C) the 

changing of concentrations of DA in the ovary. The concentration is expressed as nmol/mg of protein in the 

organ extract. Numbers are mean ± S.E.M. B-I to IV, T-I to IV, A-I to IV, and O-I to IV are the brain, thoracic 

ganglion,   abdominal ganglion, and ovary at stages I to IV. 

 

,��+#���� 5. ���1R�=�;���!"�#����&�>��+�����F+���#�$#���������'�!��� 5-HT 0�! DA 

��"�	
����
^��)�=!��$���������� 5-HT, DA antagonist (spiperone-SP) )��		��
!���� (OA) 
��C&�
��<�=

!�@���
F��:(���=�#��������"�	�
���������=�/��/�� (
W#
�� 31A) )������
#�=	�<�=		���B:����#
���I)��

/�I%�!�&�"	��%�!#��� (
W#
�� 32) �	������(����
��C&�
�����
!�@���	��	F��
��	�������� (
W#
�� 31B)  

��'��� 31 (A) Ovarian maturation period of M. rosenbergii (defined as the time for ovarian development from 

ovarian stage I to spawning). (B) Embryonic developmental period (defined as the time for egg development 

from spawning to black egg stage), after injections with various doses of 5-HT, DA, OA, SP, and 5-HT plus SP, 

when compared with the control groups (NC, CPS, CPSE). The numbers indicate doses of chemicals in various 

groups in mol/prawn for 5-HT, DA, OA, 5-HT plus SP, and SP alone. Asterisks indicate significant differences 

(P<0.05) with respect to the control groups; one asterisk indicates significantly shorter/longer OMP and EMP 

periods than control groups. 

 

 

 



 53

 

 

 

 

 

 

 

 

 

��'��� 32 Number of eggs per spawn, after injection with various doses of 5-HT, DA, OA, SP, and 5-HT plus SP, 

when compared to the control groups. Asterisks indicate significant differences (P<0.05) when compared to the 

control groups. 

($�����!����$D�������,�����+ 1.22 D�*��;���) 

,��+#���� 6. ����	����!,������!
��+��%������ gonadotropin-releasing hormone (GnRH) 0�! egg-

laying hormone (ELH) �$��	�� immunocytochemistry (ICC)  

�����
C-��

���$� ICC !��=� �� GnRH 3 isotypes 
����/�I���;I�/���� lamprey GnRH III 

(lGnRHIII), octopusGnRH (OctGnRH) )�� tunicateGnRH (tGnRH) C�#�#
���
�=��} �	�
���

#
���
�=������ ���C��=�� deutocerebrum �	�#�#
���
 supraesophageal ganglion &
"	 brain �� 

isotype 
��/������� lGnRHIII C�#�#
���
 thoracic ganglion �� isotype 
��/������� OctGnRH )�� 

tGnRH (
W#
�� 33, 34, 35) C��I�
��
��<�=�� isotype 
��/������� lGnRHI (
W#
�� 36) �=����
C-���$� ICC 

���/
��&�&���
�
�����	��	
���� ELH !��=��	
����-�����(��	�W=
�(�C�
���#
���
����C��=��

��	�B:������������	� (
W#
�� 37) )�=�������� ELH �B���C�
��<�=��������� (
W#
�� 36 )�� 37)  
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��'��� 33 Diagram illustrating the distribution of GnRH in the CNS of mature female freshwater prawn, M. 

rosenbergii (5-HT, green dot; DA, red dot; GnRH, yellow dot). AMPN-anterior medial protocerebral neuropil; 

PMPN-posterior medial protocerebral neuropil; MAN-medial antenna I neuropil; ON-olfactory neuropil; VSN-

visceral sensory neuropil; MX-I-maxilla-I; MX-II-maxilla-II; MP-I, maxiliped-I; MP-II, maxiliped-II; MP-III, 

maxiliped-III. 

��'��� 34 Immunoperoxidase (a-b) and immunofluorescence (d-f), showing the distribution of ir-lGnRH-III in 

the prawn supraesophageal ganglion. (a) The ir-lGnRH III is present in neuronal cell bodies within cluster11 of 

the deutocerebrum. (a, inset) Higher magnification of boxed area in (a), showing the ir-lGnRH-III in neuronal 

cell bodies of medium-sized neurons. (b) Negative control section of immunoperoxidase, using lGnRH-III-

preabsorbed antiserum as a probe, showing no ir-lGnRH-III. (c) A diagram showing the locations of neuronal 

cell clusters as numbered in the supraesophageal ganglion (modified from Sandeman et al. 1992). (d) 

Immunofluorescence showing the ir-lGnRH-III neuronal cell bodies in cluster 11. (e) Higher magnification of 

the boxed area in (d), revealing the ir-lGnRH-III in medium-sized neuronal cell bodies (arrows). There was no 

ir-lGnRH-III in some neuronal cells within the same cluster (arrowheads). (f) Negative control section of 

immunofluorescence using lGnRH-III-preabsorbed antiserum as a probe, showing no immunoreactivity. AMPN 

anteriormedial protocerebral neuropil, AnN antenna II neuropil, LAN lateral antenna I neuropil, MAN medial 

antenna I neuropil, PMPN posterior medial protocerebral neuropil, OGT olfactory globular tract, ON olfactory 

neuropil, TN tegumental neuropil. Scale bars:100 μm(a and b);300 μm (d and f);30 lm (e);25 μm (a, inset)   
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��'��� 35 Immunoperoxidase (a-e) and immunfluorescence (g-i), showing the distribution of ir-octGnRH in the 

prawn thoracic ganglia. (a) The ir-octGnRH is present in medium-sized neuronal cells in the dorsolateral 

neuronal cell cluster (DLC). (b) Higher magnification showing the ir-octGnRH in the soma of neuronal cells 

(arrows) and fibers (arrowheads) extending from the soma. (c) and (d) Light micrographs showing the ir-

octGnRH positive fibers innervating medium-sized (d, arrow) and large-sized (d, arrowhead) neuronal locations 

of neuronal cell clusters in the thoracic ganglion. (e) Negative control using octGnRH-preabsorbed antiserum as 

a probe, revealing only background staining. (f) A diagram showing the locations of neuronal cell clusters in the 

thoracic ganglion. (g) and (h) showing the ir-octGnRH in the soma of some large-sized neuronal cells in 

ventromedial neuronal cell cluster (VMC) (g and inset, arrow) and in medium-sized neuronal cells in DLC (h 

and inset, arrows). However, some neuronal cells with in the same cluster show no ir-octGnRH (g and h, insets, 

arrowheads). (i) Negative control section of immunofluorescence using octGnRH-preabsorbed antiserum as a 

probe, showing only nuclear staining. TN thoracic neuropil, VN ventral nerve cord. Scale bars100 μm (a, c and 

e); 25 μm (b and d); 300 μm (g, h and i); 30 μm (g and h, insets) cells.  
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��'���  36 Immunoperoxidase (a-c) and immmunofluorescence (d-f) showing the distribution of ir-lGnRH-I in the 

prawn ovary. Their- lGnRH-I is present in Oc2 and Oc3 oocytes (a and d). Higher magnification showing the 

ir-lGnRH-I localized at the perinuclear region of Oc2 and in the cytoplasm of Oc3 (b, d, and e).Negative 

control sections of immunoperoxidase (c) and immunofluorescence (f) using lGnRH-I-preabsorbed antiserum 

as a probe, showing only background staining. Oo oogonia, Oc2 oocyte stage 2 (late previtellogenic oocyte), 

Oc3 oocyte stage3 (early vitellogenic oocyte), Oc4 oocyte stage4 (late vitellogenic oocyte). Scale bars: 100 μm 

(a and c); 25 μm (b); 50 μm (d, e and f) 
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��'���  37 Immunodetection of ELH in P. monodon cephalothoracic region and abdominal nerve tract.  Detection 

used a primary antibody of polyclonal mouse anti-abalone ELH, a secondary of monoclonal biotinylated goat 

anti-mouse IgG, and visualisation using an avidin-HRP conjugate combined with a NovaRED substrate. Black 

arrows indicate positive cells under high magnification (insets of designated low power regions), whereas white 

arrows show negative cells. A is the cephalothoracic region showing the supraesophageal ganglion (Spg) and 

two locations of neurosecretory ELH positive cells. B is the antennal gland showing ELH positive cells. C is the 

dorsal cephalothoracic region posterior to the Spg, with high power insets showing ELH positive cells. D is the 

major abdominal nerve tract showing the appendage nerve cord (Anc), central nerve cord (Cnc), inner nerve 

capsule (Inc), and outer nerve capsule (Onc), with high power insets showing ELH positive cells. Scale bars 

100 �m in A-C, 10 �m in insets. ELH immunodetection in female shrimp ovaries at different reproductive 

stages, using the same technique as used in Fig.37A-D. Arrows indicate positive cells. E is a Stage I shrimp 

ovary showing ovarian capsule (Oc) and oocytes (Ooc), with high magnification of ELH positive follicular cells 

(Fcl). F is a Stage IV shrimp ovary surrounded by a capsule (Oc) and showing fully mature oocytes (Ooc), and 

trabachulae (Tr), with high magnification of ELH positive Fcl. Scale bars 100 �m in A-C, 10 �m in insets. 

 

($�����!����$D�������,�����+ 1.4, 1.10, 1.11, 1.12, 1.23 D�*��;���) 
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,��+#���� 7. �	����!,�������=�!+��%������ GnRH 0�! ELH �$��	�� high performance liquid 

chromatography (HPLC) 

��"�	���/
��&�&�/�I���;I�)��#
���I�	��	
���� GnRH )�� ELH�����$� HPLC !��=� �� GnRH 

Y:� 3 isotypes C�#�#
���
)���=	��!6�-=���� (
W#
�� 38) ����� lamprey I GnRH (lGnRHI) C� brain )�� 

thoracic ganglion �=�� octopus GnRH (octGnRH) )�� tunicate GnRH (tGnRH) !����C�#�#
���
 thoracic 

ganglion )���	������(�������
Y!� octGnRH )�� tGnRH C��=	��!6
�(�
��<�=)���=	�	�IJ� �=�� lGnRHI 

!�#
���I��F���	� �=�� ELH ����
Y!�<��
�(�C�
���#
���
�=������)���=	��!6�	�����
�(��!6DW�)���!6

���� (��
��
�� 6) 

"������� 6 )�����
#
��K�	� GnRH )�� ELH C�
���#
���
�=������)���=	��!6�	������!6DW�)���!6

���� �����
�
��&�#
���I������$� HPLC 

Male Female 

Neuropeptide &

Neurohormone    Brain 

Thoracic 

ganglion 

Abdominal 

ganglion Testis Brain 

Thoracic 

ganglion 

Abdominal 

ganglion Ovary 

Octopus-GnRH + +++ + +++ + +++ - ++ 

Tunicate-GnRH + ++ - +++ + ++ - ++ 

Lamprey I GnRH +++ + + - ++ +++ - - 

ELH + +++ ++ ++ + +++ ++ ++ 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

��'��� 38 (A) HPLC chromatograms of (A) standards at 1.0 ml/min flow rate. (1) Octopus GnRH ; (2) Lamprey I GnRH. ; (3) 

Tunicate GnRH; (4) abalone ELH extracts of brain (B, purple), thoracic ganglion (C, dark blue), and testis (D, purple) from 

mature male (E) The thoracic ganglion (brown) and ovary (blue) from female, Macrobrachium rosenbergii. Asterisks show the 

GnRH and ELH positive peaks. 


