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蟹守螺总科软体动物的系统分类学研究进展 
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摘要: 蟹守螺总科 (Cerithioidea) 是一群古老、极度多样化的腹足类, 广泛分布于全球热带至温带的水

域中, 是腹足类生态和进化研究中重要的关键群体。目前蟹守螺总科动物整体上属于了解较少的类群, 

其定义也一直在修订中。随着贝类学研究理念的进步与技术手段的发展, 蟹守螺总科的分类学与系统

发育学研究等有了较大进展, 但仍然有许多问题亟待解决。文中对该总科的国内外研究现状和存在的

问题进行了研究综述。 
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1  蟹守螺总科动物简介 

蟹守螺总科 Cerithioidea 动物为全世界分布, 但

绝大部分种类分布于热带、亚热带和暖温带区域, 栖

息于海洋、咸淡水和淡水生境中。目前海洋贝类信

息库  (WoRMS, World Register of Marine Species, 

http: //www.marinespecies.org)记录超过 20 个现生科, 

200 多个现存属和大约 1 100 个有效的现生种类[1]。

蟹守螺总科动物的贝壳形态、大小、习性、摄食方

式和繁殖生物学等具有显著的多样化[2]。 

蟹守螺总科动物的贝壳一般多螺层、纵长、呈

圆锥形, 有或没有水管沟。厣角质, 少旋至多旋。大

多数种类雌雄异体, 有性生殖, 卵生。动物体有开放

的外套生殖管, 雄性缺失交接器 (aphallate)[3], 生殖

通过精囊传送精子, 雌性具有纳精囊。雌性一般将它

们的卵产在团状或带状胶质物质里, 附着在底质上。 

贝类发育方式为浮游幼虫型或卵黄营养型[4]。浮

游幼虫型有一个自由游泳的面盘幼虫期, 所形成的

胚壳一般多螺层 , 具雕刻 , 它们的卵一般数量多且

小, 扩布能力强, 有较广的地理分布; 卵黄营养型即

直接发育 , 所形成的胚壳大多光滑 , 它们的卵一般

数量较少, 扩布能力较弱[5-7]。但也有一些种类的生殖

和生活史策略不同, 比如壳螺科 Siliquariidae 和锥螺

科 Turritellidae 中有种类为卵胎生; 跑螺科 Thiaridae

种类有孤雌生殖行为; 平轴螺科 Planaxidae 种类不仅

为卵胎生, 还是雌雄同体且雄性先成熟[1-2, 8-9]。 

蟹守螺总科种类主要有 3 种摄食方式: 草食性

(herbivorous grazers)、碎屑食性(detritus feeders) 和

滤食性(ctenidial suspension feeders)[10]。这些摄食方

式通常限定于特定的科, 比如滤食性为锥螺科 Tur-

ritellidae 和壳螺科 Siliquariidae 这两科动物。齿舌

为扭舌型 (taenioglossate), 齿式为: 2·1·1·1·2。胃部结

构复杂, 内有晶杆囊和胃楯, 有一定分选食物功能。

神经系统中脑神经节和侧神经节由神经索相连接

(epiathroid/dialyneurous), 而锥螺科和 2 个淡水科黑

螺科 Melanopsidae 与肋蜷螺科 Pleuroceridae 中脑

神经节和侧神经节则直接相连 (zygoneurous)[2]。 

蟹守螺总科贝类有丰富的化石记录 , 是一个历

史悠久的腹足类群体。晚泥盆纪(Late Devonian) 时, 

高塔形贝壳的锥螺科 Turritellidae 可能就已起源[11]; 

大约白垩纪时 , 总科种类广泛辐射 [2, 12]; 新生代 

(Cenozoic Era)时, 总科在全球范围内都留下了化石记

录[13]。但化石分类鉴定仅能依据贝壳形态, 不能像现

生种类可依据内部结构、齿舌、精子超微结构和分子

序列等研究资料。虽然一些化石形态与现生种类非常

相似, 但部分化石形态难以与现生种类进行关联。尤

其因为蟹守螺总科种内变异大、贝壳形态的强烈趋同

性与样品鉴定特征的缺损, 经常导致难以准确分类化

石样本[13-14]。这些与现生种类贝壳形态相似的化石, 
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是否真的是其祖先类群无法确定, 这表明仅依靠古生

物学解释蟹守螺总科的起源和进化是不全面的。蟹守

螺总科的起源并不能准确推定, 每个科的起源也不确

定。但大多数新生代 (Cenozoic) 的化石, 有非常大的

可信度与正确的现生科进行关联。现在只能推测大多

数科似乎起源于晚白垩纪-早第三纪[2]。 

蟹守螺总科的生态习性多样化 , 其种类的表型

变化范围大[15]。许多种类大数量出现在热带, 一些类

群进入特殊的生境后适应进化形成辐射, 特别是红

树林、河口和古老的湖泊这些特殊生境[2]。比如汇螺

科 Potamididae 为特殊的红树林生境的适应辐射[16]; 

滩栖螺科 Batillariidae 经常大数量出现在河口生境

中 , 且可分布至亚热带和温带区域 [14]; 蟹守螺科 

Cerithiidae 主要出现在热带和亚热带海洋高潮带至

深海的软底质生境中, 有几个属在海草床或潮间带岩

石海岸高度适应辐射 [5, 17]; 独齿螺科 Modulidae 则

专门在潮下带摄食海草或硬底质上生长的微藻[18-19]; 

锥螺科 Turritellidae 是适应于潮下带软底质上的滤

食性动物[20]; 壳螺科 Siliquariidae 有不规则的非螺

旋贝壳, 常嵌入进海绵里生活[21]; 滑螺科 Litiopidae 

高度适应生长有海藻的生境, 一般生活在浅海海藻

丛或漂浮的海藻垫中 [22]; 淡水肋蜷螺科 Pleuroceri-

dae 和黑螺科  Melanopsidae 倾向于生活在流速快

的小溪和河流中 , 而跑螺科  Thiaridae 生境广泛 , 

可生活在岩石 , 流速快的小溪 , 宽广且流速缓慢的

河流和平静的湖泊中[2, 8]。 

2  蟹守螺总科动物研究价值 

蟹守螺总科在海洋、咸淡水和淡水生境中均有

分布, 在它们的分布范围内为当地生物群落的重要

组成部分, 在生物量和营养循环上经常起到重要作

用[23]。蟹守螺总科很多种类可以食用, 比如汇螺科

中的拟蟹守螺属  Cerithidea 种类在我国和东南亚

国家的水产品市场上均有出售, 有重要的地方经济

作用 [24]。有的地区因为人为采集, 一些个体大的种

类密度可能远低于正常自然状态下的密度。一些种

类的数量非常丰富, 但因争夺饵料等原因可能危害

当地养殖业 [25], 其大量的贝壳可以被收集用来制作

石灰等[26]。许多种类为重要的医学贝类, 是一系列寄

生虫的中间宿主 , 是人类疾病病原体的宿主 , 比如

吸虫病、皮炎和眼睛感染等[27-29]。 

腹足类的进化研究中一直有一个主题 , 就是入

侵淡水。而海洋软体动物与淡水软体动物是被分开

研究的, 淡水类群相对了解较少[15]。淡水生境中的蟹

守螺总科是一个非常多样化的群体组合, 分布于除

南极洲以外的所有大陆水体中。早期的分类学研究

中, 蟹守螺总科中所有的淡水类群都归属于跑螺科 

Thiaridae 中(或现已无效名‘Melaniidae’), 直到最近

几十年才被分开[9, 15]。蟹守螺总科淡水成员中现已有 

Amphimelaniidae, Melanopsidae, Pachychilidae, Palu-
domidae, Pleuroceridae, Semisulcospiridae 和  Thi-

aridae, 共 7 个科(WoRMS)。但现有的研究并不能支持

这些淡水科为单系, 且至今没有深入的系统发育研究, 

淡水科之间的亲缘关系仍然未知。这些淡水科的独立

性、组成和种类命名有效性上有相当大的混乱[30-31]。 

腹足类软体动物历史上曾经入侵淡水生境许多

次, 推测最少有 33~38 个现代腹足类的祖先类群入

侵了淡水生境[8-9]。蟹守螺总科中有 2~3 个不同的祖

先类群, 可能自中生代 (Mesozoic)各自独立入侵并

适应了淡水生境[1-2, 9, 32]。蟹守螺总科动物入侵淡水

生境, 推测是因为淡水生境中竞争压力和捕食压力

比绝大多数海洋生境低。淡水种类与它们的海洋近

亲相比, 没有进化出或丢失了许多应对捕食者的形

态和行为上的特征[32-33]。比如淡水种类贝壳上因抵抗

捕食而产生的破坏(伤痕), 比它们的海洋近亲少。而

且海洋种类的贝壳壳口大多更狭窄, 爬动快速或有挖

穴行为。一些淡水类群, 贝壳上缺失水管沟、个体小

型化和行动缓慢等都是对非海洋生境的适应[32, 34]。

Houbrick[5]认为蟹守螺总科在了解腹足类更高阶元

的分类系统和进化上是一个重要的关键群体。 

海洋生境中汇螺科  Potamididae, 独齿螺科 

Modulidae 和梯形螺科 Scaliolidae 这 3 个科较特别, 

它们入侵淡水生境成功后, 又重返至咸淡水和海洋

生境[1]。而淡水生境中黑螺科 Melanopsidae 以前是

广盐性群体, 分布在海洋或咸淡水生境中的群体灭

绝 , 现在只残存有淡水生境中分布的群体 ; 跑螺科 

Thiaridae 中一些种类有洄游习性, 自由生活的面盘

幼虫期在海洋环境中发育[8]。蟹守螺总科种类入侵淡

水或重返海洋生境的宗旨都是为了扩大分布, 在自

然选择压力下生存下来。 

近年来 , 时有报道非洲淡水水系遭到亚洲蟹守

螺总科种类入侵[23] 。人类行为客观或主观上帮助蟹

守螺总科克服了地理隔离或扩布障碍, 使得入侵发

生的频次增加 , 甚至形成生态灾害 , 破坏当地生态

平衡。在许多淡水生态系统中, 蟹守螺总科动物的生

态重要性被低估, 多样性危机没有引起重视。甚至世
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界范围的淡水腹足类都面临空前的威胁, 如生境丧

失和退化、引进鱼类和其他捕食者。尽管淡水腹足

类仅占世界腹足类的 5%, 但在已记录的灭绝软体动

物中占 20%[8]。需重视蟹守螺总科动物多样性危机, 

加快物种分布、生物量、生活史和摄食等方面研究, 

制定相应的自然资源管理与保护政策, 以实现贝类

资源的可持续性利用。 

3  蟹守螺总科动物系统分类学研究

历史与存在问题 

Thiele 在 1929 年[3]对蟹守螺总科的定义主要基

于一系列贝壳特征: 大多数贝壳纵长、圆锥形、多螺

层, 有或没有一个小的水管沟; 厣角质, 少旋至多旋; 

雄性没有交接器。种类的定义经常基于差异非常小

的特征 , 而许多广分布种类形态极度变异 , 导致一

些种类之间的鉴别特征重叠。更高一些的分类阶元

比如科和属中, 形态上的趋同很常见[8, 13, 16, 35]。历史上, 

蟹守螺总科内主要流行大科(broad family)的概念[1, 5]。比

如蟹守螺科 Cerithiidae 曾经被用来包含许多多样化的

分类单元, 有 Ataxocerithium(Triphoroidea), Campanile 

与 Plesiotrochus(Campaniloidea), Diala(Dialidae)和 Li-

tiopa(Litiopidae)[2, 36-39]。因此蟹守螺总科的分类系统充

满问题。现在一般认为 Thiele 定义的蟹守螺总科实际

上包括了几个总科的类群[1-2, 9]。 

1984 年, Bändel[40]主要依据齿舌结构进行了蟹

守螺群体的分类。随后嗅检器超微结构逐渐成为鉴

别特征之一[41]。1985 年, Koike[42]使用精子的超微结

构作为定义蟹守螺总科的主要分类依据。2002 年 , 

Lydeard 等[9]应用 DNA 序列分析蟹守螺总科内各个

科的亲缘关系。扫描电镜的应用和分子测序技术的发

展, 让蟹守螺总科的系统分类学研究从贝壳形态深入

至内部结构特征和基因层面, 其系统发育结构有了革

命性的变化[43-45]。现在被大家广泛接受的科级分类阶

元最开始由 Ponder 和 Warén 在 1988 年提出[46], 而

最新的定义概念是由 Bouchet 等于 2017 年[47]提出。 

精子超微结构研究对蟹守螺总科分类系统的完

善起了重要作用[48-50]。蟹守螺总科动物精子经常出

现 2 种类型, 有生育能力的 euspermatozoa 与无生

育能力的  paraspermatozoa 同时相伴出现 , 形态多

样, 可作为分类特征[51-52]。例如原汇螺科中的滩栖螺

属, Healy[51]基于精子结构的不同, 建议将滩栖螺属

提升为科级, 随后滩栖螺科由 Houbrick[2]正式确立。

一些原来属于蟹守螺总科中的  Abyssochrysidae, 

Campanilidae, Cerithiopsidae, Plesiotrochidae, Tripho-
ridae, Provannidae 和  Vermetidae 科 , 很大部分是

因为精子超微结构的比较学研究从蟹守螺总科中剔

除[53-56]。因具独特的齿舌和外套交接器(后来解释为外

套触手)等解剖特征, Houbrick[36]建议将 Abyssochry-

sidae 科移出蟹守螺总科。其后 Healy[55]基于其精子

超微结构和独特的精囊结构, 确定 Abyssochrysidae 

科不属于蟹守螺总科。Campanilidae 科仅有一个现生

种类, 分布于澳大利亚西部。基于其内部特征[37, 39]、

精子超微结构[53]和嗅检器超微结构[57], Campanilidae 

科被认为代表了一个不同的类群, 被移出蟹守螺总

科。1990 年 Houbrick[58]建立 Plesiotrochidae 科, 因

后来的研究显示其精子超微结构与  Campanilidae 

科相似, 也被移出蟹守螺总科。 

早期分类学中, 蟹守螺总科的研究很多是碎片化

的。基于这些碎片化的数据形成的系统发育分析时有

矛盾, 其中包含的科也没有全部形成单系[2, 9, 27]。所以

蟹守螺总科现行的分类系统是传统分类和经验主义

实践下的一个复杂混合体[59]。这种情况下, 一些分布

广、形态变异大的种类, 可能有非常多的同物异名、

亚种和表型。随着分子测序分析方法的应用, 可以从

新特征或新角度解决以往形态学方法难以解决的问

题。许多流行、已承认种类并不是单系[60], 可能是未

发现的复合种[61]。蟹守螺总科的情况, 一般而言是分

布于热带地区的属更加古老, 属名概念下包含的范围

更宽, 其多系的可能性更大, 可能包含隐存种; 而分

布于温带区域的属情况相反, 属名概念经常定义的更

窄, 可能有不同表型的种被错误分类为多个种类[8]。 

4  我国蟹守螺总科动物研究现状 

由于蟹守螺总科动物中很多种类其种间差异较

小 , 而种内变异较大等因素 , 其形态分类存在着较

大难度。因此, 目前中国对该类群的形态分类学研究

较薄弱, 缺乏系统性研究。2008 年出版的《中国海

洋生物名录》[62]中报道了蟹守螺总科中共 9 个科, 分

别是: 天螺科 Dialidae, 1 属 6 种; 锥螺科 Turritel-

lidae, 1 属 7 种; 壳螺科 Siliquariidae, 1 属 5 种; 平

轴螺科 Planaxidae, 1 属 1 种; 独齿螺科 Modulidae, 

1 属 1 种; 汇螺科 Potamididae, 3 属 9 种; 滩栖螺科 

Batillariidae, 1 属 4 种; 蟹守螺科 Cerithiidae, 4 属

42 种; 滑螺科 Litiopidae, 1 属 1 种。除了蟹守螺科

已有较系统的分类学研究外 [63], 其他科大部分是零

星或地区性的报道研究。比如嵌入进海绵中营固着
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生活的壳螺科  Siliquariidae, 或自由生活在海藻中

的滑螺科 Litiopidae 等壳长 5 mm 以下的类群, 实

际上研究的非常少。   

建国以前的软体动物研究基础较为薄弱 , 记录

也较少。如 Kuroda[64]在 1941 年发表了台湾产软体

动物名录, Yen(闫敦建)[65]在 1942 年发表了收藏于大

英博物馆中采集自中国沿海的腹足类的研究成果。

新中国建立后, 全国范围内开展了大规模的综合性

潮间带和近海底栖生物调查 [66], 采集和积累了大量

贝类标本与生态数据, 为以后的贝类学研究打下了

坚实的基础。张玺等[67]1964 年出版的《中国动物图

谱》中描述了 6 科 23 种, 包括 1 个淡水科(当时滩栖

螺科包含在汇螺科中)。赖景阳等[68]于 1994 年发表

了有关台湾的蟹守螺科研究。1998 年出版的《中国

经济软体动物》[69]中记述 6科 8种, 包括两个淡水科。

2004 年, 齐钟彦[70]在《Seashells of China》中描述了

7 科 29 种。张素萍[71]在 2008 年出版的《中国海洋贝

类图鉴》中记述了 7 科 25 种。2016 年, 张素萍等[72]

在《黄渤海软体动物图志》描述了 4 科 10 种。2017 年, 

杨文等[73]在第二版《中国南海经济贝类原色图谱》

中描述了 6 科 27 种。2019 年, 李琪[74]在《中国近海

软体动物图志》中描述了 7 科 29 种。 

蟹守螺总科的分类学研究一直难度较大。20 世

纪的老一辈贝类专家在研究蟹守螺总科时普遍采取

扩大种概念的方法, 很多常见的南方种类可能是复

合种。比如 2016 年国外发表了一个印度-西太平洋区

的汇螺研究[35], 共包含 16 个种类, 其中 9 个是新种。

以往我国鉴定的珠带拟蟹守螺 Cerithidea cingulata 

(Gmelin, 1791)这个种, 根据最新研究[35]仅分布于印

度至东南亚和印度尼西亚西部沿海, 可能在中国并

没有分布。需运用最新的研究方法, 摸清我国蟹守螺

总科的种类组成和分布情况, 完善其系统分类学和

动物地理学研究, 为中国海洋生物多样性等领域研

究提供重要的基础资料。 
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Abstract: Cerithioids are an ancient and extremely diverse group of gastropods with a wide geographical distribu-

tion in almost all aquatic habitats from tropical to warm temperate regions worldwide. The Cerithioidea is consid-

ered to be a key group for understanding the ecology and evolution of gastropods. However, cerithioideans are less 

understood, and their definitions are constantly being modified. With the development of the concept of malacology 

and its related techniques, remarkable progress has been achieved in taxonomy and in the phylogenetic analysis of 

cerithioids. The status and problems of cerithioidean research are reviewed in this paper. 
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