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摘 要:在水温 27 - 29"C、气温 27 - 31 "c和海水盐度为 16 的环境条件下人工孵化瘤背石磺的卵块，根据早期

发育的形态变化将其划分为胚胎发育(包括卵裂期、囊胚期、原肠期、卵内担轮幼虫、卵内面盘幼虫)和幼虫发

育(包括开口期、大面盘幼虫、附着期、匍匍幼虫)两个阶段。受精卵发育至卵内担轮幼虫需要 51 h，胚胎发育

89 h 后变态为卵内面盘幼虫，第 7 天面盘幼虫孵化出卵，直径增大 I 倍;第 23 天幼虫变态为匍匍幼虫，虫体直

径为受精卵的 4倍。分析认为，瘤背石磺的胚胎发育具备典型的不等全裂、螺旋卵裂特征，幼虫为典型的腹足

纲面盘幼虫形态;温度对胚胎发育时间影响显著而充气可以加速幼虫孵化出卵;面盘幼虫需要有适宜的潮问

带环境和饵料(如底栖硅藻)才可以正常附着变态。
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Abstract: Egg masses of Onchidium struma are artificially hatched at water temperature 27 - 29 "C, atmospheric 

temperature 27 - 31 "C and brackish water salinity 16. Based on the morphological change , early development can 

be divided into 2 stages: embrγonic development (including cleavage , blastula , gastrula , egg-trochophora and egg

veliger) and larval development (including we皿ing stage , big veliger , settlement stage and creeping larvae) .币le

fertilized egg developing into egg-trochophora takes 51 hours , and into egg-veliger 89 hours. On the 7th day , veliger 

hatched out from egg capsule , its diameter doubled. On the 23th day , creeping larvae were formed , its length was 4 

times than fertilized e钮， s. It was suggested that embryo of Onchidium struma show typical molluscan development 

of a holoblastic cleavage and spiral cleavage pattem , and the larva have the appearance of characteristic gastropod 

veligers; temperature-.affect embryonic development remarkablely , also , aerated process can accelerate larvae hatch; 

only with inter- tidal environment and optimal food (such as benthic diatoms) could creeping larvae live through 

settlement stage. 

Key words: Onchidium struma; embryonic development; e回-trochophora; egg-veliger; big veliger; settlement 

st唔e; creeping larva 
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瘤背石磺( Onchidium struma)在软体动物腹足纲中处于较原始的分类地位[ I，2 J 是一种具有极高营

养和药用价值的经济动物[3J 主要分布在我国的江苏、上海的沿海地区。国内对其生态习性和分布状况

作了很有价值的研究工作[3 -5J 国外未见瘤背石磺的研究报道，但对石磺科和石磺属其他种类的繁殖生

理和习性做了较多工作[6-IIJ o Ru毗t由hen

细的研究[12口2 ，υ， 13臼时3刘对本文的实验起到了重要启示作用，国内也未见石磺类胚胎发育方面的报道。

近几年来，由于环境污染、人为滥捕对石磺资源的破坏使得该种群数量迅速下降，有的地区甚至已

经绝迹，开展石磺的人工养殖和苗种培育迫在眉睫;由于石磺种类独特的生活习性和对环境条件的较高

要求增加了科学研究的难度，使得其完整地生活史仍没有完全搞清楚。近几年国内许多学者开始重视

瘤背石磺的生物学研究，本文对其胚胎、幼虫发育过程进行了深入探索，并取得了较大的进展。

1 材料和方法

瘤背石磺亲本于 2∞3 年 5 月和 2∞4 年 5 月采自上海崇明县北角大兴养殖场，分别在上海水产大学

营养繁殖实验室和江苏省通州市莱亚水产有限公司进行孵化育苗实验。卵块在产出后 24 h 内收集，在

新鲜海水中淘净， 100 目筛绢网滤去细泥，放人盐度为 16 的消毒海水中孵化，每 2 天换水一次，每天充气

5 ho 气温变化范围 27 - 31 "C，水温变化范围 27 - 29 "C，开口后投喂亚心形扁藻( Platynωnas 

subcordifonnis )、角毛藻( Chaetoceros miielleri) 、等鞭金藻 ( Isochrysis galbαna) 、绿色巴夫藻( Pavlmα virid比 )0

以刚产出卵堆时间为发育起始时间，早期每隔 0.5 h，中期每隔 2 h，晚期每隔 24 h 显微观察。记录

胚胎发育时间、发育状况，生物拍照。

2 结果

2∞3 年 7 月 12 日在室内培养条件下第一次发现了瘤背石磺的卵群， 2003 年 7 月 14 日发现了自由

生活的面盘幼虫。早期发育划分为胚胎发育(包括卵裂期、囊胚期、原肠期、卵内担轮幼虫、卵内面盘幼

虫)和幼虫发育(包括开口期、大面盘幼虫、附着期、匍匍幼虫)两个阶段，各期的主要特征叙述如下:

2.1 胚胎发育

瘤背石磺产出的受精卵被包绕在豆英状的卵室内，每个卵室两端具有柄，连成链状，包绕卵膜;卵链

螺旋缠绕形成二级结构，类似 DNA 二级结构，包绕保护膜;二级结构盘由缠绕形成大的卵块，亦有膜保

护。卵室长约 347 阳，卵膜内壁宽 158 - 167 阳，外卵膜 186 - 218μm。

2. 1. 1 卵裂期

1 细胞期 刚产出的卵带为受精卵，直径 78μm，金黄色，核区透明，含大量卵黄质，受精卵被卵室

内无色透明液体包绕着(图版-1) 0 

2 细胞期 卵产出后 3.5 h 进行第一次卵裂，细胞首先拉伸，从动物极开始分裂，形成大小相等的两

个分裂球;每个分裂球直径 49μm，两个细胞直径共约 98μm，之后细胞贴合紧密(图版- 2) 。

4 细胞期 每个分裂球变为椭球性，每个细胞形成透明的动物极和富卵黄的植物极两个区域。 4 h 

后，开始第二次卵裂，形成大小相等的四个分裂球，胚胎大小约 88 p.m( 图版 -3);4.5h 每个细胞膨大，细

胞间隙变得紧密(图版一 4) 。

8 细胞期 第三次卵裂在 5.5 h 进行，形成八个分裂球:动物极细胞为植物极的 112 大小，小分裂球

与大分裂球成约 45。角，卵裂方式为不等全裂、螺旋卵裂。整个胚胎大小介于 89 闷，小分裂球直径 40

μm(图版- 5) 。

桑丰甚期 孵化 8h 后胚胎开始第四、第五次分裂，细胞分裂不再同步，动物极分裂加速细胞变小，很

快进入桑梧期，桑植胚为 98μm( 图版- 6 ， 7)。在卵裂期，细胞每次分裂刚刚完成时，细胞间隙较大，之

后很快紧密排布，所以出现暂时的胚胎较大现象。
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2. 1. 2 囊胚期

13.5 h 分裂球进入囊胚期，表面细胞直径较小但界限仍很明显，颜色均匀。囊胚期继续发育，表层

不能分辨单个细胞;胚胎扁盘形，盘高 69μm，宽 89μm，胚胎周围颜色浅近乎透明，中央黄褐色区域由植

物极发育而成，为营养物质贮存区域(图版 -8 ， 9 ， 10)0

2. 1. 3 原肠期

23 h 胚胎在进入原肠胚阶段，通过内陷和外包两种方式进行，动物极细胞逐渐下移，将植物极大细

胞包人胚胎中央，胚胎中央出现"u"形区域。 "u"形区中心和原口位置颜色稍浅，胚胎大小约为 91μm

(图版 -11 ， 12) 。

胚胎继续发育，由圆形转变为近似三角形，原口位置向内凹陷，进入到典型的原肠期阶段。 46 h 时，

胚胎开始在卵室中微微转动，并形成模糊的贝壳(图版一 13) 。

2. 1. 4 卵内担轮幼虫

孵化 51 h 胚体进入担轮幼虫阶段，近似椭圆形(图版一 14)。从贝壳形成到面盘活动之前为担轮幼

虫阶段，担轮幼虫初期形态变化很不规则，有时甚至类似畸形，但大多数胚胎仍可正常变态到正常成虫。

依据幼虫形态的变化分成"r"形幼虫、 "L"形幼虫和蘑菇形幼虫。

"T"形幼虫期 胚胎发育形成贝壳后，透明的贝壳背向原口方向增大，形成较大空腔，原口突起位

于贝壳中央，近似"T" ，大小约为 100μm( 图版- 15) 。

"L"形幼虫期 胚胎直径约 118μm，贝壳和内脏团向一方生长，于是口突起位于另一侧，像字母"L"

(图版- 16) 。

蘑菇形幼虫期 88 h 胚胎进入蘑菇形幼虫阶段，口部生长加快，开始形成面盘和席、腹足的原基，足

原基上出现一对球状平衡囊，并可见鞭毛的摆动，面盘和席还不能活动;壳口处界限模糊，整个幼虫形态

像一个蘑菇(图版- 17) ，直径在 163μm，占据了几乎 2/3 的卵室。贝壳逐渐分化为腹足纲常见的面盘幼

虫甲壳形态。以上过程体长的增加主要是由于贝壳增大，而内脏增加很缓慢，造成了体内很大的中空部

分。

2. 1. 5 卵内面盘幼虫

89 h 后，面盘和犀开始活动，面盘一对，可见到每个面盘中央有一黑色眼点，面盘通过边缘纤毛的摆

动，搅动口部附近的卵室液循环流动;面盘幼虫贝壳变得清晰透明，卵黄球集中在贝壳尾部腹面。内脏

团有膜包绕，末端悬挂在贝壳上;内脏膜和贝壳之间空隙仍很大(图版- 18) 。席为一半圆形的结构，高

39.2μm，附有腹足的原基，此时的腹足原基结构不均一，具有较多脂滴，并有一对平衡囊清晰可见。面

盘幼虫贝壳不断生长，体长达到 178μm(包括面盘伸出的长度) ，高 109μm，致使卵室明显变形，长度缩

短到 257μm，内壁宽度增至 169μm。幼虫生长受到卵膜的限制，当幼虫在卵膜内发育到 7d 时，幼虫撑

破卵膜从卵内孵出，营自由生活(图版- 19) 。

2.2 幼虫发育

刚出膜幼虫卵黄粒充满贝壳中部，腹面朝上在水中游泳，有趋光习性，静止时聚集成斑状漂浮在水

面，充气使大量的幼虫粘贴到玻璃缸壁上，而且幼虫本身也会通过面盘的摆动移动，在缸壁上可以达到

水面以上 1-4 cm 高度范围。!曹附在腹足的原基上，足原基边缘排布有数个球形脂滴，不均匀(图版

20)0 

9 d 可见贝壳尾部的卵黄球总共由 7-9 个大颗粒组成，内脏团开始变小;只有库和面盘可以自由运

动，内脏和足不能活动(图版 -21)。

2.2.1 开口期

11d 后消化道开始蠕动，幼虫开始摄食。卵黄球粒变为 6 个 ， J罩上两个平衡囊之间的距离是 40μm ，

贝壳 168 p.mo 

13d 后全长增至 198μm，胃泡明显可见，胃部形成食物涡流，消化道有节律收缩，约 36 次/min; 贝壳

尾部的卵黄球消失殆尽。贝壳表面开始出现附着物，对幼虫的游泳和摄食造成不良影响。
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14 d 后足前部变尖，不再随意漂浮，开始平稳游泳，仍有卵黄粒;面盘呈布袋状，中间向内凹陷，壳口

朝向正前方，外张(图版- 22) 0 

16 d 后幼虫体长达到 2∞阳，肠"5"泪旋形成(图版 26) 。当头部伸出活动时，消化道诅旋被拉直;

直肠清晰可见，月工门开口在体后端体膜和贝壳之间的间隙。

17d 后肠弯曲由 "s"形添加一个i国转变为弓形。

18 d 后卵黄球转为黑色，颗粒直径 59μm，贝壳以壳顶为圆心螺旋逆时针生长。

2.2.2 大面盘幼虫期

川后体长生长至 mμm，生长至 lt圈螺旋，仍有少量卵黄球集中在尾端。出现螺旋沟，可见壳
口附近放射状的生长纹。面盘呈耳状，照片显示面盘上肌纤维清晰可见，面盘边缘有两层结构，纤毛从

内面生出类似眼睫毛，又称睫状缘(图版- 23) j 眼点分别位于两面盘中央，平衡囊为一对透明圆球，为眼

点的两倍大，腹足原基前端出现尖角 O 摄食良好，胃部因摄入单胞藻类显出黄绿色，肝膜脏部因为卵黄

球完全消失，显示暗褐色。此时仍然是仰泳阶段。

20 d 后贝壳 250 阳，全长 3∞ μm 以上，壳口部加厚，看不清内脏器官0

2.2.3 附着变态期

21 d 后身体全长 320μm，长至 1÷圈螺旋，足原基内脂滴已经消失，开始发育，原基突起加厚，做间
歇性起伏运动，显微观察质地柔和;身体不能完全收缩到贝壳内，旋转游泳后可以间歇性沉入水底。

22 d 后体长增至 340μm，第一螺层内(原卵黄球所在位置)肝膜脏可以活动(图版- 25) ，口部位于两

面盘基部中央，为一圆孔，非常明显。此时外套膜与头部的界线也变得清晰(石磺面体前部的外套与头

部分离并将头部覆盖起来，此处指幼虫开始形成革质外套膜) ，革质外套膜近乎形成，面盘萎缩。腹足可

以突起伸出，呈舌状(图版- 25) ，足的阳面较窄，后部附着犀(图版- 24) j 对身体的控制能力增加，腹面

朝下游泳。

2.2 .4 匍甸幼虫期

23 d 后面盘幼虫开始爬行，足可以伸出很长，爬行时贝壳是歪斜的;腹面朝下间歇性游泳，面盘大部

分时间缩回，成为触角，眼泡明显。贝壳直径达到 250μm 后停止生长。

24 d 后基本附着，体长达到 350μmj两耳状面盘缩回形成石磺前触角的原基，有时会展开进行游泳，

原面盘的眼点部位突起，形成一对眼泡;腹足变得有力，能够背起贝壳自由运动(图版- 27) 。

接下来的几天，在同样的养殖环境中，幼虫不再变态，贝壳上附着物增多，继而死亡。模拟潮间带放

置海泥斜面继续培育，不能顺利跟踪观察幼虫活动和发育状态。

3 讨论

3.1 幼虫发育对环境的要求

成体石磺生活在潮间带高潮区，所以幼虫的发育必然对环境也有较为苛刻的要求。卵产在湿润的

泥块上的，从产卵习性看阳光直射和干燥对卵的发育不利。本文将卵放在1显润的泥块上孵化和放入水

中比较，胚胎在卵内均可成功发育至面盘幼虫;但出卵面盘幼虫具有完善的游泳器官和水体生活特征，

推测自然状态下是生活在水中的 j Ruthensteiner 和 Schaefer[ 12] 采用充气的微孔过滤海水培养石磺

( Onchidium cf. bra町hiferum)幼虫，幼虫成功存活了 2刀2dιO 自然状态下，幼虫的出卵时间为一周，怆好大

潮时水流将泥面上即将出卵的幼虫带入海水中;所以本文采用 Ru叫t由hen

的培养过程。

腹足纲幼虫附着时对环境和食物要求会相应提高，嵌线螺属的金口嵌线螺( Cymatium nicoba时um)

和纯洁嵌线螺(C. Pα时henopeum)等可以延期 120 d 变态，指出元脊椎动物大部分经过浮游和匍甸幼虫

期，变态之前的幼虫随即寻找附着物质;若碰不到合适的附着基质或诱导物质，则会延长浮游幼虫期同
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时降低对附着基的要求，最终因未能及时变态过了浮游期限而死亡[14J 。从瘤背石磺所生活的潮间带环

境来看，其附着基质无非是芦苇、水草的茎叶和河岸泥滩;本文中幼虫附着后，由于革质外套膜已经形

成，贝壳不再透明，并且腹足发育良好，面盘退化，显露出变态为成体的迹象;对于其成功变态和附着，适

宜的泥滩条件、富含诱导变态物质(如天冬氨酸和谷氨酸等，底栖硅藻富含此类氨基酸[14J) 和营养全面

的底栖藻类无疑是重要的O

3.2 发育时间比较

将本实验的幼虫发育时间与 Smith 和 Kenny[13J 的报道的结果作比较表明(表1):(1)瘤背石磺发育

到囊胚需要时间较戴氏石磺(0. dαmelii)要迟两倍多，而从囊胚到面盘幼虫的发育时间两者是相近的;

瘤背石磺种类所处纬度较高，自然界水温也相对较低，所以该种类的早期卵裂也表现得较慢。 (2)幼体

孵出卵膜的时间较沃氏石磺(0. vem刷Jαtum)和戴氏石磺却明显提前，对于后两种类的幼虫培育方式在

文中并没有提到是否进行充气;本文在幼虫出膜之前一直对水体进行大量充气O 幼虫孵出卵膜之后，由

于幼虫静止时漂浮在水面上，并且具有明显的趋光和附壁习性，所以减少了充气量。幼虫发育到卵内面

盘幼虫期后，卵室内的营养物质基本被吸收到幼虫体内，此后至出膜的这段时间主要是组织器官的完善

过程;幼虫通过面盘、j苦的运动和贝壳的增大将卵膜撑破，从卵中孵出。充气能够加速水体流动，有利于

幼虫孵化出膜，从结果来看作用是很明显的。(3)值得注意的是， Smith 和 Kenny 实验结果同本文相似，

没有完成石磺的幼虫培育过程，沃氏石磺和戴氏石磺在培育 20 d 左右死亡，文中未提到足的发育和附

着期;本文观察到幼虫的足的发育过程和成功附着，但没有看到幼虫将贝壳蜕去，实现幼虫到成体的转

变。实验中发现，到附着期后幼虫必须立即到适宜的环境中附着和变态，本文在有斜坡的泥面上加人适

量沙滤海水培养该期幼虫，由于幼虫个体太小、透明，并且密度也已经不能达到要求，所以在加人细泥的

海水中很难发现幼虫，不能顺利观察其后续的发育变态情况。 Deshpande[ II J研究表明，沃氏石磺 12 月初

产出卵后，最早可以在 12 月最后一周见到小的个体，可见它的胚胎发育过程只要 20 多天，这与本文结

果非常一致。但是，要搞清楚附着后一周的发育清况，仍然需要大量的更深入细致的工作。

表 1 瘤背石磺与石磺科几种相近种类发育时间的比较

z'ab.1 Comparison on embryonic de刊lopment 出ne between Onchidium struma and otber Onchidiidae 甲ecies

发育阶段

裳胚期

面盘幼虫期

出卵幼虫

死亡时间

瘤背石磺 沃氏石磺 戴氏石磺 海括自命
( Onchidiwn StTUm1l) ( O. 四m刷1αtwn) ( O. dameliil ( Onchidellα nigricans ) 

13 .5h 6h 

4d 

7d 
24d 

5d 
15d 
20d 

4d 

12d 
19 - 22d 

25d 
32d 

注.瘤背石磺数据来自本文实验，其它数据根据参考文献[13] 。

3.3 胚胎、幼虫发育特点

瘤背石磺的卵裂方式为不等全裂，螺旋卵裂 j Smith 和 Kenny[13J报道戴氏石磺从单细胞到囊胚阶段

展示了典型的软体动物螺旋卵裂模式。卵块表层和内部的卵粒胚胎发育不一致，受水流状况、温度、溶

解氧影响很大，通常卵块表层发育较快。如果受到恶劣环境抑制，胚胎发育会减缓或暂时停止，待条件

适宜时继续进行。后期面盘幼虫的形态与鲍面盘幼虫极为相似，只是瘤背石磺具有一对面盘，而鲍幼

虫只具有单面盘。 Smith 和 Kenny[13J认为它具有典型的腹足纲面盘幼虫的特征，透明的贝壳，带着庸的

小足，一对平衡囊，完整地消化道，和发育良好的牵引肌。张宝和齐钟彦川指出肺蝶、亚纲动物一般无面

盘幼虫阶段，即使有也是在卵膜内度过，可见瘤背石磺是肺螺亚纲的一个特例。

在贝壳形成之前，受精卵浸泡在卵室液中，以受精卵内的卵黄为营养来源;胚胎发育到担轮幼虫期

开始形成贝壳，整个担轮幼虫过程中，贝壳不断增大形成很大的空腔;贝壳的生物滤膜作用值得重视，幼

虫的代谢废物通过贝壳和卵膜将废物排到外界环境中;胚胎早期通过贝壳两侧的渗透作用将卵室内的

液体吸收到幼虫体内，而胚胎内的卵黄是不增加的，同时这种渗透压也反过来促进了贝壳的增大生长过
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程，另一种可能是卵室掖是贝壳的物质来源;卵室液被幼虫吸收后造成卵膜失去滋养液，也容易破裂。

卵内贝壳是柔软的(图版- 19) ，这不仅有利于贝壳的生长，也有利于幼虫孵出卵膜。幼虫孵出卵膜的过

程是随机的，潮流的冲刷会造成卵膜的破裂，或完全依靠幼虫自身的生长和运动出卵，这种随机性决定

了刚出卵的幼虫主要依靠卵黄球的营养;在幼虫开口后卵黄球还可以维持很长一段时间 (7 d) ，给幼虫

充分的时间实现营养源的转化过程，所以在幼虫开口早期只需要投少量的饵料即可，饵料过多只会败坏

水质而不能被完全利用。

由于卵膜的限制，从受精卵发育到出卵面盘幼虫身体直径仅增加了一倍，而在出卵后一段时间身体

增长为原先的四倍还多。瘤背石磺面盘幼虫的贝壳变化范围是 168 - 250 阳n ， 5rnith 和 Kenny[13J研究发

现戴氏石磺面盘幼虫贝壳变化范围是 150 - 260μm，而 Onchidella celticα 总长度 3∞ μm[l5] ， 0.mgd吐Cαnss 

面盘幼虫大小为 210 fμi且皿rr叽I

相近各种类的中间地位。

卵膜的结构特点、卵黄的足够贮量是石磺种类在长期进化过程中形成的繁殖特征，这归因于脆弱的

幼虫要在短短的一个月内实现从水生动物到陆生动物的巨大转变;潮间带高潮区环境所获得水源具有

不确定性，成体将卵产在湿润的泥块上而不能产在水中，较长时间的高气温或日光直射都会造成卵的干

燥死亡;石磺种类的产卵量很大，不同种类从几万到几百万粒不等[ 13J 本文粗略估算一个 14 cm x 3 cm 

xO.2 cm 的卵块可孵化出 30 万个幼虫;尽管足够大的产卵量、层层保护的卵膜、充分的营养储备为幼虫

的存活提供了物质保障，可是独特的生活习性仍然使石磺在自然环境中处于劣势， 5rnith 和 Kenny 认为

石磺是海洋肺螺类侵入陆地的证据[ 13 J , Deshpande 认为石磺是海洋和陆地肺螺动物之间的进化纽带[11]

可见，该种类的早期发育对环境要求苛刻，但只要摸清规律，完全可以实现石磺的人工养殖开发。
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图版 Plate 
1.受精卵 ， x4∞; 2. 2 细胞期，孵育 3.5h ， x4∞;3.2-4 细胞期过渡阶段 ， x2∞; 4. 4 细胞期 ， x4∞; 5.8 细胞期 ， x4∞ 6 桑梧

期初期 ， x4∞; 7 桑梧期 ， x2∞ 8. 囊胚期顶面观 ， x3ω9 囊胚期侧面观， x 300; 10. 囊胚晚期 ， x4∞ 11 原肠胚 ， x2∞; 12 原肠

期， x 1∞ 13 原肠期胚胎开始转动， x 1∞ 14 早期担轮幼虫， x 1∞; 15."T"形幼虫，贝壳形成， x 1∞; 16."L"形幼虫， x 1∞ 17 蘑菇形

幼虫， x 250 0 
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图版 Plate 
18 卵内面盘幼虫期， x2∞ 19 正在出卵的面盘幼虫， x 2üO; 20 出卵面盘幼虫， x2∞ 21.开口面盘幼虫， x4∞ 22 晚期开

口面盘幼虫， x2∞ 23 大面盘幼虫的面盘， x 5∞ 24田开始发育的腹足， x5∞ 25. 附着期， x2∞ 26 胃泡和 "5"形肠道弯曲，

x5∞; 27.匍甸幼虫， X 2üO Q 


