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贝类种群壳形态性状多态性研究进展 

刘  括, 李晓彤, 车宗豪, 梁  腾, 方  蕾, 霍忠明, 闫喜武 

(大连海洋大学水产与生命学院 辽宁省贝类良种繁育工程技术研究中心, 辽宁 大连 116023) 

摘要: 贝类壳形态具有丰富、复杂的多态性。壳形态作为贝类重要的数量性状是一种环境适应的进化, 

是不同生理功能适应其生活方式的结果, 受环境和遗传因素影响, 与贝类的生长、存活、代谢及繁殖

等生态、生理行为密切相关。通过贝类可量可数性状建立的壳形态数值分类学方法已在贝类种群形态

学比较及群体亲缘关系研究中广泛应用。本文对贝类种群壳形态性状的多态性研究进行了综述, 并对

壳形态分析方法在贝类种质资源评估(种群识别)及遗传育种(壳宽型/深凹型品系选育)中的应用提出展

望, 旨在为研究者较全面了解壳形态性状的多态性和分析方法提供参考。 
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1  生态环境及遗传对壳形态性状影响 

1.1  生态环境对贝类种群壳形态性状影响 

贝类种群壳形态的多态性受生态环境因素控制。

在不同环境条件下, 贝类种群的壳长、壳宽、壳高生长

速度, 以及体螺层数、左右旋的差异会导致壳形态出现

分化。Hornbach 等[1]对淡水珍珠蚌(Amblema plicata)的

研究结果表明, 由于环境的不同, 生活在上游的淡水

珍珠蚌的壳形态与中游、下游及池塘的个体存在显著

差异。Sousa 等[2]研究发现, 葡萄牙两个河口区的同一

种河蚬(Corbicula fluminea)在不同环境中, 壳形态存在

显著差异。Mattoccia[3] 将同父同母的菲律宾蛤仔

(Ruditapes philippinarum)放于不同的养殖设施中养殖

15 至 18 个月, 观察到壳形态有明显的差异。Yokogawa

等[4]在对日本两个群体菲律宾蛤仔形态学和遗传学比

较中发现, 两者遗传距离小, 但壳高与壳宽比差异显

著, 认为两种群的壳形态差异主要是由环境引起的。

Watanabe 等[5]发现菲律宾蛤仔的壳锐度(shell sharpness 

indices)和壳厚度 (shell thickness)有明显不同 , 扁平

(flatter shells)菲律宾蛤仔生长速度较快, 并指出壳形态

性状与环境有关。Kenchington 等[6]对扇贝(Placopecten 

magellanicus)的壳形态多态性现象进行了研究, 发现

成贝阶段壳尺寸之间的生长速率有较大差异, 指出这

种现象可能与栖息地环境有关。 

影响贝类种群壳形态的生态环境因素主要包括养

殖密度、底质、水流速度、重金属、捕食、疾病等。

在养殖密度对贝类种群壳形态影响方面, Nathalie 等[7]

对菲律宾蛤仔壳形态与养殖密度之间的关系进行了研

究, 结果表明在养殖密度较低(48 个/m2)条件下, 壳形

态更趋于球形, 而在养殖密度较高(>100 个/m2)的情况

下更为扁平。Alumno 等[8]在研究中也发现高密度紫贻

贝(Mytilus edulis)群体贝壳形态更为扁平, 推测这可能

是由于个体间食物竞争和相互干扰造成的。在底质对

贝类壳形态影响方面, Hinch 等[9]将沙滩与泥滩的珠蚌

(Lampsilis radiate)相互移植, 发现移植前后珠蚌的壳

形态差异显著。Eager 等[10]认为菲律宾蛤仔为保证在泥

含量较高的底质中生活不下沉, 壳形态趋于球形。在水

流速度对贝类种群壳形态影响方面, Costa[11]等对不同

地理群体的菲律宾蛤仔(Ruditapes Philippinarum)壳形

态分析中提出为避免水体流动带来的个体位移, 菲律

宾蛤仔壳宽变窄, 壳形态趋于细长。Balla 等[12]在澳大
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利亚东南河系中发现了不同形态河蚌(Alathyria jack-

soni), 其中澳大利亚墨累河的群体壳形态扁长, 背缘

延伸成羽状, 而维多利亚和新南威尔士的群体壳形态

椭圆, 背缘钝, 后腹嵴变形, 并推测水流速度引起闭壳

肌的变化 终产生了河蚌的形态差异。Lam 等[13] 对

激流中的椎实螺(Lymnaea peregra)研究发现, 激流环

境的椎实螺的壳口孔径与壳长的比值远大于在静水中

生活的同龄个体, 这些内部变化导致了壳形态差异, 

并指出大的壳口孔径可以适应激流环境。Brake 等[14]

在长牡蛎(Crassostrea gigas)的壳形态研究中, 发现壳

形态的变异与水流速度之间存在一定的关系, 水流对

次生壳外缘的不断冲击, 使长牡蛎壳宽与壳长比增加。

壳宽较大的长牡蛎一般生活在潮间带比较湍急的水流

中。在重金属对贝类种群壳形态影响方面, Sokolowski 

等[15]研究表明在重金属含量较高的水体中的白樱蛤

(Macoma balthica)壳形态容易出现畸形。María 等[16]研

究了织纹螺(Buccinanops globulosus)三个群体的壳形

态变异, 发现其中一个群体贝壳高而尖, 开口处孔径

更大且壳体更宽, 经检测该群体未受到有机锡化合物

污染, 而另外两个形态不同的群体受到了有机锡污染, 

说明重金属对贝类的壳形态有一定影响。在捕食对贝

类种群壳形态影响方面, Luttikhuizen[17]等提出捕食者

会对不同壳形态贝类进行选择性捕食。扁平形贝类移

动更加灵活, 埋栖深度较深, 能够较好地躲避速度较

慢的捕食者。Nicol 等[18]研究发现, 海洋双壳类的壳宽

与壳长的比值是穴居移动的一个重要因素, 壳宽与壳

长的比例低于 40%的双壳贝类能够快速地进出洞穴, 

有利于躲避捕食者。在疾病对贝类种群壳形态影响方

面, Nathalie[7]等对菲律宾蛤仔壳形态的分析中, 描述

了菲律宾蛤仔棕色肌肉病感染比例与壳形态之间的关

系, 指出球形蛤仔被感染的概率稍高(12%), 这可能由

于患病蛤仔的贝壳形成过程受到干扰, 形成了特殊的

形态。除棕色肌肉病外, 寄生虫病也可以改变贝类的壳

形态。Levri 等[19]在寄生虫(Microphallus)对一种淡水螺

(Potamopyrgus antipodarum)壳形态影响的研究中发现, 

感染寄生虫的个体, 嵴明显少于正常的个体, 壳宽/壳

长比值明显大于正常个体, 这可能是宿主与寄生虫共

存的一种壳形态的适应方式。Zbikowska 等[20] 研究表

明, 静水椎实螺(Digenetic trematode)壳形态差异是由

其体内寄生虫的世代交替引起的。此外, 国内外学者

研究表明贝类种群壳形态多态性也与波浪冲击[21]、营

养[7]、沉积物[22]、迁移[7]、水深[23]、海岸线[24]、纬度[25]、

潮汐[26] 等环境因素也有关。 

1.2  遗传对贝类种群壳形态性状影响 

贝类壳形态的变化不仅受生态环境的影响 , 也

由遗传决定。国内外学者通过家系建立和移养试验

等研究证明了贝类种群壳形态性状是可遗传的。张

兴志[27]等选择了菲律宾蛤仔獐子岛群体中壳宽与壳

长比值 大的 10%个体(壳形态呈圆球形)作为亲贝构

建了 33 个母系半同胞家系, 研究发现家系子代的壳

形态性状与亲本一致。Eagar[28]研究发现英国普利茅

斯地区的克莱德河湾 3 个蛤仔(Venerupis rhomboids)

群体有显著的壳形态差异, 移养到同一区域的不同个

体的壳形态差异依然存在。Kitada 等[29]发现从中国南

方移养到日本海区的菲律宾蛤仔群体仍然为扁平形, 

与日本群体壳形态有明显区别。贝类种群壳形态性状

的遗传特点可进一步总结为“自然选择-微进化-可遗

传”的综合作用过程。Seed 等[30]对北爱尔兰处于高纬

度的路拉沙蛤(Lasaea rubra)群体进行了周年观察, 发

现路拉沙蛤出现“异速生长”现象, 壳宽生长速度快

于壳长与壳高, 壳形态趋于球形。在相同体积下表面

积 小的球形蛤仔可减少热量散失, 适应寒冷环境。

在寒冷环境下这种球形蛤仔经过自然选择和遗传变

异被逐代选留, 终形成了壳形态特征明显的种群。

Johannesso 等[31]、Hull 等[32]、Hollander 等[33-34]研究发

现自然选择和微进化决定了滨螺(Littorina saxatilis)的

基因型, 使西班牙、英国、瑞典沿海出现了两种壳形

态类型[35]。Avaca 等[36]对同一群体内形态差异显著的

织纹螺(Buccinanops globulosus)进行研究, 发现小尺

寸个体与大尺寸个体相比, 具有开口孔隙大, 尖顶部

短的特征, 指出这种种群壳形态特点是由自然选择和

遗传因素综合决定。  

2  贝类壳形态分析方法 

形态学的分析方法主要是对可以测量或计数的性

状进行比较, 推断出物种间或种内群体间的遗传变异

情况[37], 进而定义、判别种群内或种群间的空间或遗

传结构[38]。目前对贝类壳形态的研究方法主要包括壳

形态数值分类学方法和支序系统学分析方法, 支序系

统学分析方法主要用于腹足纲等贝类的种间形态学比

较与分类鉴定。壳形态数值分类学方法在贝类种群形

态学比较及群体亲缘关系研究中应用较为广泛, 主要

包括多元统计分析法(multivariate statistical analysis)、

椭圆傅里叶分析法(elliptic Fourier analysis)、几何形态

学测量法(geometric morphometric analysis)(表 1)。 
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2.1  多元统计分析法 

多元统计分析(multivariate statistical analysis)是

一种综合的分析方法 , 又称多变量分析 , 是研究多

个自变量与因变量相互关系的统计分析方法, 主要

包括主成分分析(principal components analysis, PCA)、

聚类分析 (cluster analysis)与判别分析 (discriminant 

analysis)等。1) 主成分分析主要是利用降维的原理, 

在损失很少信息的前提下把多个相关变量转化为少

数不相关变量的多元统计方法[39]; 2) 聚类分析是指

根据“物以类聚”的道理, 对样品或指标进行分类

的一种多元统计分析方法。它是在没有先验知识的

情况下, 对样本按各自的特性来进行合理的分类。

聚类分析有两种计算方法, 分别是凝聚层次聚类和

K 均值聚类[39]; 3) 判别分析是根据某研究对象的各

种特征指标来判别其类别归属问题的一种多元统

计方法。 

多元统计分析方法可以判别区分同一种贝类不

同地理种群间的亲缘关系, 也可应用于壳形态性状

对重要性状影响效果分析。Batstone 等[40]以壳尺寸与

鳃的结构为主要变量 , 采用多元统计分析方法 , 将

纽芬兰波恩湾的索足蛤(Thyasira gouldi)分为两类。

Miranda等[41]通过对生活在南非圣露西亚海口的 9个

不同地理位置的拟沼螺(Assimineidae)的壳形态性状

多元统计分析 , 将拟沼螺分为两个不同的类群。

Mahilum 等[42]以背面长/孔径、腹面长/孔径两个比值

为参数 , 采用多元统计分析对福寿螺(Pomacea ca-

naliculata)不同性别的壳形态进行研究, 结果表明不

同性别间壳形态存在显著差异。吴杨平等[43]运用多

元统计方法探讨了中国文蛤与日本文蛤壳形态差异, 

结果显示, 中国文蛤 6 个地理群体壳形态相近, 南北

方群体各聚为一类。而日本文蛤与长乐丽文蛤形态

类似, 属于同一种的不同地理群体。Nathalie 等[7]利

用多元统计分析方法将法国阿卡雄湾蛤仔群体壳形

态分为圆形和球形。Kitada 等[29]采用多元统计分析

方法对日本群体与中国南方群体蛤仔壳形态比较发

现 , 中国南方移养蛤仔的壳形态扁平 , 放射肋数目

多 , 与日本群体(壳宽与壳长比值较大)有明显的区

别。此外, 多元统计分析可以理清贝类壳形态性状对

重量性状作用效果, 为育种目标性状的选择提供参

考。陈亭君等[44]通过尖紫蛤(Soletellina acuta)20 月龄

的生长性状多元统计分析, 建立了壳形态性状与全

湿重及软体重的回归方程, 发现壳长和壳宽是决定

尖紫蛤全湿重的主要因素, 而壳长和壳高是决定尖

紫蛤软体重的主要因素。王潇等[45]通过逐步回归的

方法对岩扇贝的生长性状进行多元统计分析, 发现

壳高、壳宽对 6 月龄岩扇贝(Crassadoma gigantea)全

湿重具有显著的直接作用, 而壳长、壳宽对 18 月龄

岩扇贝全湿重具有显著的直接作用。韦嫔媛等[46]发

现 壳 高 对 不 同 规 格 的 香 港 牡 蛎 (Crassostrea 

hongkongensis)全湿重直接作用 大。魏海军等[47]发

现壳宽对棕带仙女蛤(Callista erycina)的体质量直接

作用 大。 Zhang 等 [48] 发现壳宽和壳高对文蛤

(Meretrix meretrix)与青蛤(Cyclina sinensis)的全湿重

影响 大。梁健等[49]发现南方群体菲律宾蛤仔壳高

对软体重的直接作用 大。而南方移养北方的菲律

宾蛤仔壳宽对软体重的直接作用 大。北方群体蛤

仔壳长对软体重的直接作用 大。张雷雷等[50]发现

壳高对不同月龄青蛤(Cyclina sinensis)全湿重影响

大。 

2.2  椭圆傅里叶分析法 

椭圆傅里叶分析法是对贝类轮廓进行的数学上

的分析, 它可以有效区分同种不同种群或相似物种

的细微区别, 并加以分类。椭圆傅里叶分析法侧重于

对贝类外形轮廓的拟合, 通过比较分析贝壳轮廓曲

线的椭圆傅里叶系数, 对贝壳轮廓形态进行分析[51]。

Costa 等[11]结合椭圆傅里叶和 小二乘判别分析法, 

区分了同一海区蛤仔属的两个种类(T. decussatus 和

T. philippinarum), 分类正确率达 96.6%。Palmer 等[52]

对来自地中海沿岸的一种帘蛤(Chamelea gallina)不

同地理群体的壳周长进行椭圆傅里叶分解, 并结合

典型变量分析, 结果表明该方法分类的错误率<1%, 

而且这种分析方法在视觉上可以直观地观察到贝类

轮廓上的差异。但目前, 国内通过椭圆傅里叶法分析

贝类壳形态的报道甚少, 张仪方等[53]利用椭圆傅里

叶分析法研究鲍鱼壳形态, 利用主成分分析的方法

降维处理后, 发现绿鲍(Haliotis fulgens, HF)、红鲍

(H.rufescens, HR)、皱纹盘鲍(H.discus hanai, HH)、

杂色鲍(H.divericolor, HD)和西氏鲍(H.gigantes, HS)

的长宽比差异显著。 

2.3  几何形态测量法 

几何形态测量法就是将壳形态数学化、视觉化, 

通过直观的图像对不同壳形态进行分类并加以区

分。几何形态测量法可以对形状和尺寸进行分区, 保

留样本主要的几何性质并生成一种视觉图像, 对形
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状变量进行统计分析, 可有效地描述或定量不同地

理群体贝类的壳形态差异。在形态学领域, 几何形态

测量经常被描述成一种“革命”, 而且这项技术可在

生物学、生态学、分类学、个体发生学、进化等领

域应用 [54]。几何形态学技术包括两种方法: 轮廓分

析(contour analysis)和地标分析(landmark analysis)。

起初, 研究者主要使用轮廓分析方法对贝类壳形态

进行分析, 随着研究的深入发现单独使用地标分析

法或两种方法结合能够更准确描述不同生态型贝类

种群的壳形态差异[55-61]。Marta 等[62]利用几何形态测

量法(地标与轮廓分析法结合)对葡萄牙、西班牙和爱

尔兰三个群体的大刀蛏壳形态进行分析, 结果显示

阿威罗群体与爱尔兰群体壳形态较为类似(两地相距

1 500 km), 阿威罗群体壳高与壳宽比值相对较高。董

建宇等[63]采用广义线性模型与传统形态测量相结合

的方法, 判别胶州湾和天鹅湖菲律宾蛤仔的形态差

异, 结果表明天鹅湖群体比胶州湾群体壳形态椭圆, 

且隆起程度较高, 判别准确率为 94.23%。 

3  展望 

贝类种群壳形态性状多态性及分析方法可应用

于贝类种质资源的评估。目前已发现不同地理种群

的厚壳贻贝、菲律宾蛤仔、马氏珠母贝、魁蚶、缢

蛏、文蛤等贝类壳形态性状均存在多态性, 可利用这

一特点建立基于壳形态性状的种群识别技术, 查明

贝类种群的亲缘关系及不同生态环境下的遗传特

征。此外, 可以利用贝类种群壳形态性状多态性对贝

类的壳形态性状(壳长、壳宽、壳高) 和质量性状(活

体质量、软体质量) 进行多元统计分析, 找出壳形态

性状中影响质量性状的主要因素, 为种质资源的高

效利用提供参考。 

贝类壳形态性状多态性及分析方法可应用于贝

类的遗传育种。以往在贝类遗传育种中主要以壳长

或全湿重等单一性状作为选育指标进行品种选育。

近年来随着国内外学者研究的深入, 发现贝类种群

的壳形态特征与多个育种优良性状指标相关。

Nathalie 等[7]、张兴志等[27]通过壳形态分析方法研究

发现“宽壳型”蛤仔(种群内壳宽与壳长比值 大的

10%个体)的壳腔体积较大, 全湿重、壳质量、软体

重等重量性状以及产卵量等繁殖性状优于“扁平型”

蛤仔 (种群内壳宽与壳长比值 小的 10%个体 )。

Ibarra 等[64]认为海湾扇贝(Argopecten ventricosus)的

壳宽是一种与母本品质相关性状, 壳宽较宽的扇贝

储能多, 更有利于亲本性腺发育和子代成活率的提

高。因此, 越来越多的育种工作者将贝类的壳宽与壳

长 /壳高比值等壳形态综合性状作为重要选育指标 , 

并在牡蛎、蛤仔、扇贝和马氏珠母贝中进行了遗传

育种研究的尝试。早在 1961 年, 日本 Imai 等[65]采

用壳型指数 D(又称为壳深指数, ISD)对太平洋牡蛎

形态的凹度进行了研究, ISD 可以较完整地描述牡

蛎壳形态的凹度情况。在国内, 中国科学院南海海洋

研究所喻子牛教授团队发现香港牡蛎壳形态存在不

同程度的凹度 , 因此依据  ISD 作为量化壳形态凹

度的指标, 同时将凹度 大的壳形态称为深凹壳型, 

以香港牡蛎野生群体为基础群体, 以壳形态和生长

为主要选育目标, 选育深凹壳型、生长性能良好的香

港牡蛎优良品系。莫日馆等[66]培育出生长速度快和

深杯壳型(宽壳)的美洲牡蛎(C.virginica)品系“Wilde 

strain”。霍忠明等[67]提出一种壳宽型菲律宾蛤仔新品

系制种方法, 即在自然繁育群体或人工繁育群体中

采集蛤仔, 选择壳宽与壳长比值 大的 10%个体作

为壳宽型蛤仔, 采用多性状 Blup 育种的方法逐代培

育壳宽型品系。张学开[68]对菲律宾蛤仔“宽壳型”

品系进行了连续两代选育, 使蛤仔的壳宽获得了较

明显的遗传改进。 

综上所述 , 贝类种群壳形态性状多态性分析方

法在贝类种群形态遗传变异研究和土著种群识别等

贝类种质资源评估研究中具有广泛的应用前景。同

时利用壳形态综合性状的评估培育壳宽型/深凹型双

壳贝类品系的方法能够更加可靠地辅助贝类软体重

及全湿重的重量性状的选育, 为水产贝类遗传育种

提供了新的研究思路。 
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Abstract: Mollusks exhibit abundant and complex polymorphism in their shell morphology, resulting from adaptive 

evolution. The morphology of shellfish is a quantitative character that is closely associated with the ecological and 

physiological behaviors of bivalves, such as growth, survival, metabolism, and reproduction. Analysis of shell 

morphology is one of the principal methods of shellfish identification and has become an important index for 

germplasm evaluation and selective breeding. On the basis of quantitative trait comparison, numerical taxonomy 

methods to analyze mollusk shell morphology have been established. In an attempt to help researchers obtain the 

whole picture of shell morphological polymorphism and analytical methods, this article reviews current trends in 

shell morphological polymorphism research of shellfish and might be of valuable use to germplasm evaluation and 

selective breeding of shellfish varieties. 
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