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摘要:藤壶亚目是目前为止海洋生物群落中种类最丰富和最重要的类群之一,也是海洋污损生物

的重要组成部分,主要分布于岩石潮间带栖息地、深海热液口,有的物种会附着在红树林植物、动

物和人工构筑物上。文章综述了藤壶亚目的起源以及分类系统的建立和发展,认为藤壶亚目在下

白垩纪从有柄目分化而来,其中篱藤壶科(小藤壶总科)是最早分化出的一支,而后逐渐分化为星

板藤壶总科、厚藤壶总科、鲸藤壶总科、笠藤壶总科、小藤壶总科和藤壶总科6支;总结了国内藤壶

亚目的研究进展;比较了藤壶亚目系统发育学的研究方法;展望了未来的研究方向,即结合形态学

方法与分子系统学方法研究藤壶亚目物种的系统发育关系,为今后研究藤壶亚目物种的分类及防

治等工作提供借鉴和帮助。
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Abstract:Balanomorpha,whichisoneofthemostabundantandimportantgroupofmarinecom-

munities,thespeciesaremainlydistributedinintertidalhabitats,deepseahydrothermalvents,

somespeciesareattachedto mangroveplants,animalsorartificialstructures.Thispaper

reviewedtheoriginofBalanomorpha,andtheestablishmentanddevelopmentofit’staxonomy.

BalanomorphawasdifferentiatedfromPedunculatainCretaceous,thengraduallydifferentiated

intoChionelasmatoidea,Pachylasmatoidea,Coronuloidea,Tetraclitoidea,Chthamaloidea,Bal-

anoidea.Andthen,wesummarizedthedomesticresearchprogressofBalanomorpha,compared

thestudymethodsforthephylogenyofBalanomorpha,andlookedforwardtothefutureresearch

direction,combiningwithmorphologycharacteristicsandmolecularphylogeneticmethods,to

studytherelationshipsofBalanomorpha,whichcouldprovidereferenceandhelpforthefuture

studyoftaxologyandpreventionofBalanomorpha.
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0 前言

藤壶亚目(Balanomorpha)隶属于节肢动物门

(Arthropoda),甲壳动物亚门(Crustacea),颚足纲

(Maxillopoda),鞘甲亚纲(Thecostraca),蔓足下纲

(Cirripedia),围胸总目(Thoracica),无柄目(Sesil-

ia)[1],是目前为止海洋生物群落中种类最丰富和最

重要的类群,其化石记录自下白垩纪以来就一直存

在[2]。它们之所以得名,是因为缺少不同于有柄类

的肉质柄,并且被包裹在锥形的壳板中,身体底部牢

牢地黏在底层[3]。该类群物种主要分布于岩石潮间

带栖息地,有些物种栖息在深海和热液喷口,或附着

在各种植物(红树林植物)、动物(脊椎动物,如鲸鱼、

海龟、海蛇;无脊椎动物,如甲壳动物、软体动物、珊

瑚、海绵)以及人工构筑物上。这类藤壶并不是真正

的寄生生物,但对宿主可能存在各种有害影响,例如

对红树林植物的生存和生长造成威胁[4],对船舶、能

源冷却系统和海水淡化装置造成严重的影响[5],是海

洋中常见的污损生物。

藤壶亚目物种的形态非常多样[3,6,7]。大多数物

种的结构呈火山状,环绕身体的壳板数量因种而不

同,有些种的整个壁板甚至是一体的,没有分离成单

个壳板的迹象。与壳板相关的其他结构也有广泛的

变化,如基底是否为钙质的或膜质的,壁板之间是否

嵌合及其是否与基板连接。胸部具6对双肢型附肢,

也称蔓足,蔓足上生有很多刚毛,各类群附肢的节数

和附肢上的毛序都有所差别。口器均为咀嚼型,包括

一片上唇、一对大颚、两对小颚,上唇的肿胀程度、上

唇顶缘平直或具缺刻等都是总科的鉴定特征。

藤壶亚目的物种表现出丰富的生物多样性和

结构多样性,使其成为生态学和进化学研究的理想

模式[8]。它们在成体结构、生长和摄食方面一直是

适应性进化研究的重点,包括CharlesDarwin开展

的开创性研究将介虫(生活史中个体成年前的最后

一个幼虫阶段)作为研究影响海洋幼虫定居的因素

的最佳模型[3,6,9-12]。此外,在防治藤壶污染方面也

有大量的研究,如通过研究藤壶的水泥体及其产生

的水泥,模拟并生产出水下超级胶,通过研究藤壶

附着在硅基弹性体涂层的机理,以尝试在技术上模

拟并寻找防治的方法[13]。考虑到藤壶在生物学和

海洋经济上的重要性,研究藤壶的系统发育框架至

关重要。对藤壶进行全面的系统发育分析将有助

于我们了解藤壶是从何时起源以及如何进化成目

前的多样性。然而,藤壶亚目物种之间的关系至今

仍然没有被很好地解析[7]。由于藤壶形态结构的高

度变异以及地理差异使得形态分类手段难以发挥

作用,因此我们需要利用分子生物学技术研究其系

统发育关系[14-18]。

本研究将介绍藤壶亚目物种的起源假说、形态

学分类学说、运用分子生物学手段研究系统发育的

进展以及相关研究的实验方法,为今后研究藤壶亚

目物种的分类和防治提供借鉴和帮助。

1 藤壶亚目的起源

有关藤壶亚目的起源假说主要分为两派:单系起

源假说和多系起源假说。最早关于藤壶亚目原虫起

源的研究支持单系起源假说,总结了现生有柄目铠茗

荷类与无柄目藤壶类的形态学证据,认为篱藤壶科

(Catophragmidae)[19]为藤壶亚目进化的原虫[7,20],是
由铠茗荷类进化而来的。这个科有许多茗荷类与藤

壶类的共同特征,如似藤壶的滋养体和壳内鳞形覆瓦

状的螺纹,表明其为有柄类的后代,并且得到古生物

学证据的支持。然而,随着藤壶化石的发现,为藤壶

亚目以下分类单元的进化提供关键的新见解[21-24]。

藤壶亚目在下白垩纪(139.6mya)从有柄目中

分化出来,所有的主要类群都已出现,而厚藤壶科

(Pachylasmatidae)[25]直 到 古 新 世(60.9 mya)才
出现。

2 藤壶亚目分类系统的建立与发展

Darwin[10]在1854年首次建立藤壶科(Balanoi-
dae),包括小藤壶亚科和藤壶亚科,改变了当时藤壶

类分类的混乱状态,初步阐述了种属间的关系,并
为之 后 的 分 类 工 作 创 立 了 基 础。Pilsbry[1]在

1916年将藤壶科提升至藤壶亚目,下设藤壶科和小

藤壶科,然而总体上依然沿袭Darwin之前的体系。

Newman等[7]在1976年将原本的藤壶科和小藤壶
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科提升至总科水平(藤壶总科Balanoidea,小藤壶总

科),并设立拟藤壶总科(Balanomorphoidea),以包含

深 板 藤 壶 科 (Bathylasmatidae),笠 藤 壶 科

(Tetraclitidae)和鲸藤壶科(Coronulidae)。随后New-

man[26]将小藤壶总科和拟藤壶总科拆分,形成6个

总科,分别是星板藤壶总科(Chionelasmatoidea)、厚

藤壶总科(Pachylasmatoidea)、鲸藤壶总科(Coro-

nuloidea)、笠藤壶总科(Tetraclitoidea)、小藤壶总科

和藤壶总科。Pérez等[25]在2014年对藤壶亚目进

行了比较完整的分子系统发育分析,基于18S、28S、

12S、16SrRNA 和 COI序列,包括多个厚藤壶总

科、星板藤壶总科和深板藤壶科的样本,结果表明

小藤壶总科是藤壶亚目中最早分化出来的一类,而

星板藤壶总科和厚藤壶总科与篱藤壶科形成了一

个不受支持的分支。Chan[27]在2017年提出新的分

类建议,将藤壶亚目分为5个主要类群,对应为篱藤

壶 科、星 板 藤 壶 科、小 藤 壶 科、厚 藤 壶 科 和

Waikalasmatidae。然而,这5个类群之间的亲缘关

系尚未得到解决。

为便于统一,目前科学界仍然采用Newman修

订后的藤壶亚目系统发育关系[7],如表1所示。

表1 藤壶亚目的系统发育关系

序号 发育关系

1 星板藤壶总科SuperfamilyChionelasmatoidcaBuckeridge,1983

2 厚藤总科SuperfamilyPachylasmatoideaUtinomi,1968

3

小藤壶总科SuperfamilyChthamaloideaDarwin,1854

 小藤壶科FamilyChthamalidaeDarwin,1854

 篱藤壶科FamilyCatophragmidaeUtinomi,1968

4

鲸藤壶总科SuperfamilyCoronuloideaLeach,1817

 鲸藤壶科FamilyCoronulidaeLeach,1817

 龟藤壶科FamilyChelonibiidaePolsbry,1916

 埃默藤壶科FamilyEmersoniidaeRoss,1967

 扁藤壶科FamilyPlatylepadidaeNewman&Ross,1976

5

笠藤壶总科SuperfamilyTetaclitoideaGruvel,1903

 笠藤壶科FamilyTetraclitidaeGruvel,1903

 深板藤壶科FamilyBathylasmatidaeNewman&Ross,1976

6

藤壶总科SuperfamilyBalanoideaLeach,1817

 藤壶科FamilyBalanidaeLeach,1817

 塔藤壶科FamilyPyrgomatidaeGray,1825

 古藤壶科FamilyArchaeobalanidaeNewman&Ross,1976

3 藤壶亚目国内研究概况

我国关于藤壶亚目物种的研究最早见于董聿

茂等[28]1956年在我国东海海域的舟山群岛报道的

20种有柄类物种,而关于中国近海蔓足类物种的区

系特点的研究起始于1980年,任先秋等对我国近海

蔓足类物种的分布展开了系统全面的研究,描述了

分布于我国的藤壶亚目91种,包含19个新种,1个

新 属,从 而 奠 定 了 我 国 蔓 足 类 物 种 的 分 类 基

础[29-38]。1982年朱振勤等开始研究我国东海北部

海域蔓足类物种,对该地区蔓足类物种的生态分

布、区系特点和动物地理区属等进行了较为详细的

描述[39-41]。至今我国已报道藤壶亚目物种共6科

25属110种。

赵梅 英[42]在2004年 通 过 形 态 性 状 演 变 和

18SrDNA基因研究藤壶亚目物种的系统发育关系,

支持藤壶亚目的单系性,其中鲸藤壶总科位于藤壶

亚目的基部,是藤壶亚目最早分化出的一支。宋隽

等[43]在2017年利用蔓足类19个物种的线粒体基

因组分析,发现藤壶科与古藤壶科(Archaeobalani-
dae)并非单系群。李咏琪等[44]2018年利用3种核

基因进行系统发育研究,发现在藤壶亚目中位于系

统发育树基部的为小藤壶科,且小藤壶科和笠藤壶

科均为单系群,而藤壶科与古藤壶科呈多系性。但

以上研究所涵盖的藤壶亚目物种并不充分,且系统

发育树分支的支持率不高,在之后的研究中需要加

入更多的样本和基因序列。

4 藤壶亚目系统学研究方法的发展及优缺点

系统发育学研究主要通过构建物种间的系统

发育关系树而反映物种间的进化关系,从而为探索

相关生物的进化问题提供依据[45]。在早期的研究

中,科学家主要依靠生物化石、生物的形态学特征

以及解剖学特征来构建系统发育树。20世纪中期

以来,由于测序技术的广泛应用,产生的生物分子

数据与化石数据、形态学数据和解剖学数据相比,

有着优越的丰富性、便于识别和比较等优势[46-47]。

很快利用分子数据构建生物的系统发育树成为主

流方法[48],分子系统发育学也应运而生。关于藤壶

亚目物种的系统发育学研究的方法主要分为形态

学特征的支序系统学和分子系统学两种。
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支序系统学方法是通过对物种间形态性状演

变序列的比较分析,采用最大简约法或邻接法构建

藤壶亚目的系统发育关系。藤壶亚目物种的性状

特征区别主要包括:吻板与吻侧板是否愈合;壳板

的薄厚;壳板是否愈合;楯板有无压肌窝;活动楯板

形状为四边形或三角形;背板内面有无压肌脊;壳

壁内有无纵肋;上唇膨鼓是否明显;有无吻板;上唇

脊缘小齿数目;大颚大齿数目;第四蔓足中部各节

前缘有刚毛或弯钩;有无尾附肢;有无交接器;交接

器有无背突;背板距宽窄;膜质或钙质基底;峰侧板

对数;背板与楯板以几丁质或关节连接;藤壶壳盖

与外套孔大小比较;楯板有无压肌脊;楯板压肌脊

是否成板状;第二蔓足末节有无双排锯齿刚毛;藤

壶壳与基底交错程度;有无鞘;壁板有无翼部;壁板

有无辐部;基底形状;辐部侧缘光滑或有齿;壳板基

缘光滑或有齿;壳板中部有无纵沟;大颚大齿下有

无栉齿;第四蔓足外肢前缘有无齿;基底有无管道;

有无基小板轮;辐部有无管道;第二蔓足有无特化

刚毛;第三蔓足有无特化刚毛[42]。

分子系统学方法是利用DNA来构建系统发育

树。目前研究藤壶亚目物种分子系统学常用到的

基因核酸序列主要有16S(16SribosomalRNA),

18S(18SribosomalRNA),12S(12Sribosomal

RNA),28S(28SribosomalRNA),COI基因(cyto-

chromecoxidasesubunitIgene),RP-Ⅱ 基 因

(RNApolymerasesubunitⅡ),H3基因(Histone

3),EF1基因(elongationfactor1asubunit)。通过

核酸序列的比对,采用最大似然法(maximumlike-

lihood)或贝叶斯法(BayesianInference)来构建物

种的系统发育树[49]。通常认为,大于90%的后验

概率表明分枝得到显著支持[50]。

相较而言,基于形态学特征的支序系统学方法

主要依赖前期的物种鉴定和性状区别工作,但误差

较大;而分子系统学方法主要依赖物种基因的获取

和序列的比对工作,但成本较高。之前的研究表明

单独通过两种研究方法得到的系统发育结果以及

合并两种方法数据得到的系统发育结果均相似[42],

因此建议采用分子系统学方法研究藤壶亚目的系

统发育关系,以系统学分类特征为辅。

5 研究展望

关于藤壶的防治工作一直是海洋开发中的难

题,目前处理藤壶污染的主要方法有化学方法和物

理方法两大类,前者包括传统的农药和油漆以及新

兴的大环内酯类和丁内酯类化合物[51-52];后者包括

表面的定期处理和电解防污、阴极电流法防污[53]。
这些方法或是对海洋水质和生物产生影响,或是成

本高、对船体造成破坏。因此需要借鉴以往的昆虫

防治方法,采用生物防治手段,从基因和蛋白信号

通路层面研究藤壶的生长发育过程,寻找可以抑制

其水泥体产生水泥的方法。考虑到藤壶的种类复

杂多样,因此藤壶的分类研究也至关重要。目前藤

壶亚目主要类群之间的亲缘关系仍然没有被很好

地解析,并且其分类方法在近半个世纪没有改变[7]。
从研究历史上看,基于形态学的系统发育研究中分

类群没有根据衍征来定义,性状进化是从一般的个

体发生模式和化石序列推断出来的[2,6,7,24,26],对于

那些表型相似种或近缘种很难用形态特征为依据

的传统分类方法区分,这导致了藤壶亚目内的并系

和多系组合。经典研究中使用的性状(壳板为主)
无疑是重要的,但要充分解决藤壶间的亲缘关系,
特别是藤壶亚目基部的关系,必须重新评估甚至发

表新种[54-55]。此外,分子特征在许多研究中提供了

一致的结果[56-59]。但对于藤壶亚目,分子系统发育

学到目前为止要么局限于其亚纲的分类范围[56-59],
要么局 限 于 藤 壶 亚 目 的 下 属 类 群,如 圆 锥 形 藤

壶[60-62],鲸藤壶科[63]或小藤壶科[64-66]。因此,关
于藤壶亚目进化关系的一个全面而稳健的假说和

亚目内主要类群的扩散时间的估计仍然是缺失的。
值得肯定的是,将形态学方法和分子系统学方法结

合起来,基于形态学特征如壳板、壁板和基底的结

构、数量、结合方式等的辅助,利用分子生物学手段

研究藤壶亚目物种的系统发育会是非常准确有效

的方式,一方面形态学分类手段会帮助分子系统发

育研究确定大致的框架,检验分子系统学的结果;
另一方面,分子系统发育研究的结果会印证或改善

之前传统形态学分类的结果,从而更好地解析藤壶

亚目物种这一古老而复杂的类群。
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《中国参与全球海洋治理的理念与实践》一书由海洋出版社正式出版发行

  海洋是人类社会赖以生存和可持续发展的共同空间和宝贵财富,保护海洋生态环境、实现蓝色经济高

质量发展、推动海洋可持续发展、稳定海洋安全关系等,是全人类共同的职责和使命。在构建海洋命运共同

体的进程中,随着“21世纪海上丝绸之路”倡议和海洋强国建设的稳步推进,中国在深度参与全球海洋治理
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面取得的高质量成果。日前,该书已正式出版发行。
本书是首部系统阐释“海洋命运共同体”重要理念和中国参与全球海洋治理相关实践的专著,展示了我

国学者在国际战略格局深度调整,国际秩序不断变革中,紧跟时代步伐,把握发展大势,在现代海洋治理方

面的一些重要思考。主要包括海洋命运共同体构建、海洋生态环境治理和蓝色经济高质量发展3个主题,
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设、极地治理、海洋环境治理、海洋能源合作、BBNJ国际协定谈判等方面已取得的进展、面临的形势和未来
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级或省部级项目的阶段性成果,且均经过严格的同行评议,政治方向正确,能够代表本领域较高的专业性和

前沿性。为了反映最新政策变化和研究进展,本书出版前,所有论文均由作者结合新形势、新问题、新思想
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本书的出版是中国参与全球海洋治理研究方面的阶段性总结,也是未来研究的开始,中国要真正实现深度参与全球海洋治理,完善新时代

国际海洋秩序,构建海洋命运共同体,任重道远。中国太平洋学会将持续关注这一方向,海洋出版社也将为专家学者提供优质海洋学术出版平

台,为读者奉献更多理论前沿、内容丰富,兼具思想性和实践性的高质量精品力作,为全球海洋治理做出贡献。
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