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降水对日本菊花螺胚胎发育和幼体孵化的影响 
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摘要: 作为常见的肺螺亚纲生物, 日本菊花螺 Siphonaria japonica(Donovan, 1824)会将卵带产于潮间带

岩石上, 因此会经常遭受降水的影响。为阐明降水对日本菊花螺胚胎发育和幼体孵化的影响, 本研究

通过实验室模拟和野外原位取样相结合的方式分析了降水对卵带内胚胎发育状态、幼体累积孵化数、

单位时间幼体孵化最高值和最高值出现时间的影响。结果表明: 实验室模拟降水会显著影响卵带胚胎

发育和幼体孵化(P<0.05); 自然降水并不会影响幼体累积孵化数(P>0.05), 但会显著加快幼体孵化速率

(P<0.05)。 
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日本菊花螺 Siphonaria japonica(Donovan, 1824)

隶属于软体动物门(Mollusca)、腹足纲(Gastropoda)、

肺螺亚纲(Pulmonata), 是栖息于我国及日本沿岸岩

相潮间带中高潮区的常见腹足类[1-4]。作为我国岩相

潮间带重要的牧食者, 日本菊花螺对潮间带藻类的

组成和丰度具有重要的调节作用, 进而通过食物链

的上行效应对其他营养级产生重要影响[5]。除此以外, 

日本菊花螺也具有重要的应用价值, 从其体内分离

得到的聚丙酸酯类化合物有清凉解毒的功效, 具有

重要的药用价值[6]。 

日本菊花螺幼体发育过程可分为胚胎发育和幼

体发育阶段[7], 胚胎发育发生在卵带内, 而幼体发育

发生在卵带外。日本菊花螺卵带由包裹胚胎的卵囊

和卵囊外的凝胶状物质组成。胚胎发育阶段在潮间带

岩石上完成, 分为多细胞期(卵裂期)、囊胚期、原肠

胚期、担轮幼体和面盘幼体 5个时期[8]。经过 4~20 d

胚胎发育之后 , 幼体从卵带中释放出来 , 进行浮游

生活, 然后附着于潮间带成为稚贝[1]。这种繁殖方式

具有以下优势: 其一 , 可以兼顾种群在原栖息地的

延续和种群的有效扩散[9]; 其二, 卵带内胚胎发育可

保证发育早期的营养供给 [9], 同时减少早期胚胎被

摄食的几率和防止原生生物、细菌和病毒的侵入[10]。

但是, 将卵带产在潮间带会面临着潮间带严酷的环

境胁迫, 剧烈的温度、盐度和湿度的变化都会影响卵

带内胚胎发育和幼体孵化, 进而在更高的组织水平

上产生重要影响[10]。 

海洋贝类幼体发育和稚贝生长均需要适宜的盐

度环境[11-13]。降水会快速降低潮间带盐度, 因此影响

潮间带腹足类胚胎和幼体发育。关于盐度对腹足类

卵带胚胎发育和幼体孵化的影响, 国内外已有大量

报道[10, 14-18]。但大部分研究工作着重于通过分析卵

带在不同梯度海水中时胚胎发育和幼体孵化的状况, 

探讨卵带在盐度变化时受到的胁迫。这些研究很少

考虑到潮汐和降水的作用, 无法全面阐释降水对卵

带胚胎发育和幼体孵化的影响。本研究通过实验室

模拟和原位取样相结合的方式, 旨在研究降水对日

本菊花螺卵带胚胎发育和幼体孵化产生的影响, 为

阐明降水对潮间带腹足类的繁殖和种群动态的影响

提供重要的基础数据。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

室内模拟降水实验使用的卵带来自实验室暂养
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的日本菊花螺成体, 成体于 2015年 3月 17日采集自福

建厦门(118°14′E, 24°42′N), 壳长 15.89 mm±1.66 mm, 

壳宽 11.37 mm±1.49 mm, 壳高 4.77 mm±0.56 mm, 

湿重 493.49 mg±158.49 mg(平均值±标准差, n=30)。

日本菊花螺暂养条件: 水温与环境温度均为 24 °C; 

盐度为 28; 光照条件为 12 h: 12 h; 早晚各喷海水 2 h, 

产出的卵带及时取出用于后续实验。 

1.2 实验方法 

1.2.1  模拟降水对卵带内胚胎发育的影响 

暂养的日本菊花螺成体在 2015 年 3 月 22 日产

下 32 枚卵带被用于该实验, 经过显微镜镜检, 确认

卵带内胚胎均处于多细胞期(卵裂期)。随机将卵带分

为 2组, 对照组和模拟降水组(下文简称降水组)各 16

枚卵带 , 随机置于自制的两套贝类培养装置 , 分别

使用海水(盐度 28)和淡水(盐度 0)喷淋 1 h。经过喷淋

之后, 每个卵带被单独放置在玻璃培养皿(直径 6 cm)

中, 加入 20 mL经过 0.22 μL膜滤过的海水(盐度 28), 

放置于人工气候箱中孵育(温度为 24℃, 光照条件为

12 h︰12 h, 每隔 1 d换 1次海水)。在孵育时间分别

为 12、36、72和 96 h时(前期观察发现在这 4个时

间点时, 卵带内大部分胚胎会正常发育到囊胚期、原

肠胚期、担轮幼体和面盘幼体), 在降水组和对照组

中, 各随机选取 4 枚卵带在倒置显微镜下观察胚胎

发育状况。每枚卵带分别选取两边和中间共 5 个部

分进行观察, 每个部分随机观察 20 个胚胎。每枚卵

带共计观察 100 个胚胎的发育状况, 以统计卵带内

胚胎发育的状况。卵带内各时期胚胎的判断方法参

考Ocaña和Emson的研究[8]: 囊胚的内陷代表胚胎进

入原肠胚期; 初生壳和纤毛的出现代表胚胎进入担

轮幼体时期; 厴内脏器官的分化和 的形成表明胚胎

发育为面盘幼体。 

1.2.2  模拟降水对卵带幼体孵化的影响 

暂养的日本菊花螺成体在 3 月 25 日产下 30 枚

卵带被用于该实验。随机将卵带分为降水组和对照

组(各 15 枚卵带), 分别使用海水(盐度 28)和淡水(盐

度 0)喷淋 1 h。喷淋结束后, 每枚卵带经过简单吸干

处理后称取重量 , 单独放入玻璃培养皿并标记 , 加

入 20 mL膜滤海水。孵化条件与 1.2.1中所描述的相

同, 每隔 1 d 换水 1 次, 在换水的同时, 检测水体中

浮游幼体的数量。检测方法为: 使用 1 mL的浮游动

物计数框在倒置显微镜下检测浮游幼体的数量, 每

个卵带孵育的水体(20 mL)检测 3个 1 mL子样品, 得

到平均密度, 再乘以 20 mL 的体积, 得到该检测周

期内(2 d)该卵带所产出的浮游幼体数量。 

1.2.3  自然降水对卵带幼体孵化的影响 

在 2015年 4月 20日 16: 00~23: 00, 厦门经历了

7 h降水, 总降水量为 10 mm, 达到中雨级别(降水量

等级 GB/T 28592-2012, (5~14.9) mm/12 h 或 (10~ 

24.9) mm/24 h), 降水期间潮高均低于 350 cm (相对于

黄海基准面, 日本菊花螺的分布主要在高程为 300~ 

400 cm的中潮间带区域), 因此日本菊花螺卵带受到

了整个降水过程的影响。此次降水之前一个星期内

并无其他降水, 保证所采集的卵带仅经历了单次降

水。4月 21日早上从潮间带取回卵带超过 70枚, 经

过倒置显微镜镜检之后, 选取处于多细胞期、囊胚

期、原肠胚期和担轮幼体的卵带各 10 枚, 作为降水

组, 命名为 A1、A2、A3、A4。每枚实验用卵带经过

称重后, 放入单独的玻璃培养皿并标记, 加入 20 mL

膜滤海水。孵化条件与 1.2.1 中所描述的相同, 每隔

1 d换水 1次, 在换水的同时检测水体中幼体的数量

(检查方法同 1.2.2中描述)。 

由于 4月 21日—4月 28日内无降水, 因此在 4

月 28日采集卵带 70枚, 镜检之后选择与上述一致的

4个时期的卵带作为对照组命名为 B1、B2、B3、B4, 

平行数分别为 10、9、9、3。对照组卵带的孵化条件

和幼体数量检测方法与降水组相同。 

1.3  数据处理 

通过对卵带孵化过程的高斯模拟得到每个卵带

单位时间幼体孵化最高值和最高值出现时间。高斯模

拟模式图(图 1)以B2组 2号平行的数据作为作图数据。

振幅值(Amplitude Value)和高峰值(Mean Value)的生物

学意义分别为单位时间幼体孵化最高值和最高值出

现时间。高斯模拟通过 Graphpad Prism 6软件完成。 

 

图 1  卵带幼体孵化的高斯模拟模式图 

Fig. 1  The Gaussian simulation of larval hatching from egg 
ribbons of Siphonaria japonica 
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数据的统计分析通过 SPSS 20.0完成。其中模拟

降水实验中降水组和对照组之间胚胎发育状况的比

较采用非参数检验 -频数表统计方法中的双样本 

Kolmogorov-Smirnov 检验 , P<0.05 认为差异显著 ; 

室内模拟降水实验和原位自然降水实验中降水组和

对照组之间幼体孵化的比较采用重复测量方差分析

方法, P<0.05 认为差异显著; 此外, 利用独立样本 t

检验方法分析室内模拟降水实验和原位自然降水实

验中降水组和对照组之间各检测时间点累积孵化数

以及高斯模拟中振幅值、高峰值的差异, P<0.05认为

差异显著。 

2  结果 

2.1  模拟降水对卵带内胚胎发育的影响 

经历模拟降水之后, 日本菊花螺卵带胚胎发育

受到显著影响(图 2)。在 12、36、72和 96 h, 对照组

卵带胚胎发育至囊胚期、原肠胚期、担轮幼体和面

盘幼体的比例分别为 69.50%、54.00%、41.50%和

61.00%, 降水组卵带胚胎发育至该 4 个时期的比例

仅为 65.25%、30.75%、5.50%和 21.25%。在孵育时

间为 96 h时, 降水组卵带中处于多细胞期、囊胚期、

原肠胚期、担轮幼体的比例还分别达到 4.75%、

35.00%、21.50%和 17.50%。非参数检验分析结果显

示, 除了在 12 h 时(P=0.863)以外, 在其他 3 个时间

点, 降水组和对照组之间卵带内胚胎的发育情况存

在极显著的差异(P<0.01), 说明降水组卵带胚胎发育

存在明显的滞育现象。 

2.2  模拟降水对卵带幼体孵化的影响 

实验设计中降水组和对照组的平行数均为 15个, 

但两组中的卵带均有一部分被原生动物污染, 因此

降水组和对照组的生物平行最终分别为 9 个和 13

个。重复测量方差分析结果显示, 降水对卵带幼体孵

化有显著影响(P=0.05)。经历模拟降水之后, 各检测

时间点降水组累积幼体孵化数均小于对照组。独立

样本 t检验结果显示, 从降水刺激后的第 20 d起到第

32 d, 对照组和降水组的累积幼体孵化数均存在显

著的差异(P值为 0.038~0.043)。综合分析, 模拟降水

会显著影响到幼体孵化。利用独立样本 t检验方法分

析发现, 对照组和降水组的振幅值、高峰值之间均不

存在显著差异(P>0.05; 表 1 和表 2), 表明室内模拟

降水并不影响卵带单位时间幼体孵化最高值和最高

值出现时间。 

 

图 2  模拟降水后降水组和对照组卵带内胚胎发育状况 

Fig. 2  Development of egg ribbons in the control and treatment groups with simulated rainfall 

图中**号表示组间存在极显著差异 

The double asterisk (**) represents significant differences between the control and treatment (P<0.01) 

 

2.3  自然降水对卵带幼体孵化的影响 
经历自然降水之后, A1、A2、A3、A4组卵带与

相对应的对照组在最终幼体孵化数上均无显著差异

(独立样本 t检验, P>0.05; 图 4)。重复测量方差分析

结果也显示, 各个时期的对照组和降水组之间卵带

的幼体孵化不存在显著差异(P>0.05)。利用独立样本

t 检验方法分析各个时期的对照组和降水组的振幅

值、高峰值结果表明: 各时期的对照组和降水组振幅

值之间均不存在显著差异(P>0.05), 说明自然降水并

不影响卵带单位时间内幼体孵化的最高值(表 1)。但
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是各时期对照组高峰值均显著大于对应的降水组

(P<0.05), 差值为 1 d左右(表 2)。表明在经历自然降

水之后, 虽然降水对卵带幼体孵化数并未受到影响, 

但幼体孵化的高峰期提前, 幼体孵化速率明显加快。 

3  讨论 

日本菊花螺卵带能为胚胎提供保护, 有效抵御

淡水所造成的影响。自然降水实验表明, 卵带在经历

自然降水后, 累积幼体孵化数和单位时间幼体孵化

最高值并没有受到显著影响。以往研究表明[14, 17-18], 

潮间带和河口区腹足类产出的卵带对低盐环境具有

很强的耐受能力, 这种能力与胚胎外部的卵囊和凝

胶状物质的保护有紧密关系。Eyster[19]阐述了卵囊结

构与盐度变化的关系, 发现卵囊外壁可阻断大分子 

 

图 3  模拟降水对日本菊花螺幼体孵化数的影响 

Fig. 3  The effect of simulated rainfall on the larval hatching 
of Siphonaria japonica 

图中*号表示组间存在显著差异 

The asterisk (*) represents significant difference between the control 
and treatment (P<0.05) 

 
表 1  卵带幼体孵化高斯模拟的振幅值统计和独立样本 t 检验结果 
Tab. 1  Summary of the Amplitude Values of the Gaussian simulation of larval hatching of Siphonaria japonica 

独立样本 t检验结果 
实验 组别 处理时期 n 振幅值平均值 标准差 

t值 自由度 P值 

室内模拟 对照组 8a 7.808 3.719 

降水实验 降水组 
多细胞期 

13 7.383 5.984 
0.201 18.976 0.843 

原位自然 B1 10 24.578 7.996 

降水实验 A1 
多细胞期 

10 35.373 14.433 
–2.069 14.049 0.057 

原位自然 B2 9 27.341 8.964 

降水实验 A2 
囊胚期 

10 31.451 11.305 
–0.882 16.763 0.390 

原位自然 B3 9 31.654 17.933 

降水实验 A3 
原肠胚期 

10 37.668 20.134 
–0.689 17.000 0.500 

原位自然 B4 3 39.677 15.045 

降水实验 A4 
担轮幼体 

9a 27.370 8.113 
1.133 2.401 0.358 

a该组内 1个卵带幼体孵化不符合高斯分布 

 
表 2  卵带幼体孵化高斯模拟的高峰值统计和独立样本 t 检验结果 
Tab. 2  Summary of the Mean Values of Gaussian simulation of larval hatching of Siphonaria japonica 

独立样本 t检验结果 
实验 组别 处理时期 n 高峰值平均值 标准差 

t值 自由度 P值 

室内模拟 对照组 8a 12.813 1.418 

降水实验 降水组 
多细胞期 

13 12.976 1.902 
–0.209 19.000 0.837 

原位自然 B1 10 7.949 1.344 

降水实验 A1 
多细胞期 

10 6.824 0.557 
2.442 12.000 0.031 

原位自然 B2 9 7.114 0.458 

降水实验 A2 
囊胚期 

10 6.313 0.327 
4.345 14.358 0.001 

原位自然 B3 9 7.179 0.825 

降水实验 A3 
原肠胚期 

10 5.767 0.407 
4.652 11.406 0.001 

原位自然 B4 3 5.973 0.108 

降水实验 A4 
担轮幼体 

9a 5.091 0.693 
3.686 9.022 0.005 

a该组内 1个卵带幼体孵化不符合高斯分布 
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图 4  自然降水对日本菊花螺不同时期卵带幼体孵化数的

影响 

Fig. 4  The effects of natural rainfall on larval hatching at 
different stages of Siphonaria japonica 

 

物质(包括盐离子)的传输 , 使卵囊内盐度环境保持

稳定。Woods和 DeSilets的研究[20]指出, 凝胶状物质

可减缓盐分流失。在面对短期盐度变化时, 卵囊和凝

胶状物质对腹足类胚胎的保护能起到关键作用。

Woods 和 DeSilets 的研究[20]指出, 后鳃亚纲 Melano-

chlamys diomedea的卵带能短期暴露在盐度为 5的海

水甚至盐度为 0 的淡水中。Pechenik 等[17]的研究发

现, 河口区肺螺亚纲 Amphibola crenata能在盐度为 5

的环境中保持较低的死亡率和正常的孵化率。对新

西兰常见菊花螺属 Siphonaria australis 的研究[18]发

现, 其卵带内胚胎能多次承受盐度为 20 的海水的刺

激而保持正常的发育和孵化。因此, 日本菊花螺卵带

在遭受到自然降水后, 卵囊和凝胶状物质可发挥关

键的保护作用, 保障卵带内胚胎的正常发育和幼体

孵化。 

中雨级别的自然降水会加快幼体孵化的速率。

在自然降水实验中, 各时期降水组卵带单位时间幼

体孵化最高值出现的时间点均比相对应的对照组减

少了 1 d左右, 说明降水组幼体孵化的高峰期提前。

这与以往的研究结果不同, 以往研究认为低盐环境

会延长腹足类卵带内胚胎发育时间, 推迟幼体的孵

化 [17]。有研究就指出 , 对于肺螺亚纲 Amphibola 

crenata、后鳃亚纲 Elysia viridis和 3种 Doto属物种, 

低盐环境会显著延长 2~3 d 卵带内胚胎发育的时间, 

推迟幼体孵化时间[19, 21-22]。Pechenik 等[17]认为这是

因为幼体孵化和卵带瓦解需要化学物质(有可能是酶)

参与, 每一个卵囊内幼体孵化时需要邻近已孵化卵

囊中的物质提供协助, 部分幼体滞育或者死亡都可

能减缓整个卵带幼体孵化过程。但同时 Pechenik等[17]

也指出, 盐度变化影响卵带胚胎发育和孵化速率的

机制并未完全厘清, 需要在机理方面进行更多研究。

因此, 关于本研究中自然降水加快日本菊花螺卵带

幼体孵化速率的机理还需要进一步深入研究。 

实验室内模拟降水对日本菊花螺卵带胚胎发育

和幼体孵化产生了显著影响。在遭受到模拟降水后, 

卵带内部分胚胎发生明显的滞育现象, 幼体孵化数

显著减少。这表明, 虽然卵囊和凝胶状物质能在一定

程度上保护胚胎, 但卵带在面对急剧变化的盐度环

境时 , 内外渗透压会失去平衡 , 引起胚胎细胞抗氧

化能力下降、脂质过氧化[23], 使得胚胎发生滞育甚至

会造成畸形, 最终会降低幼体孵化数量[20, 24]。降水组

卵带内胚胎的滞育和幼体孵化数的减少并未影响到

幼体孵化的速率, 对照组和降水组高斯模拟的高峰

值之间不存在显著差异(P=0.837; 表 2)。表明受到模

拟降水的影响后, 卵囊和凝胶状物质仍能保障卵带

内部分胚胎按照正常速率孵化。相似的情况也存在

于部分肺螺亚纲生物胚胎发育过程中, A. crenata的

胚胎在卵囊和凝胶状物质的保护下, 能够在盐度为

10的海水中保持正常的孵化速率[17]。 

实验室模拟降水与自然降水对日本菊花螺卵带
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幼体孵化的影响存在明显差异。实验室内模拟降水

显著减少卵带幼体孵化数量, 但并未影响幼体孵化

速率; 自然降水对卵带幼体孵化数量并没有显著影

响, 但加快了卵带幼体孵化速率。产生这种差异的原

因主要包括以下方面: 模拟降水实验中的卵带来自

实验室暂养的成体, 暂养的成体与自然环境下的成

体之间生理状态可能存在差异, 这可能会影响到卵带

和胚胎的状态[10]; 模拟降水的雨量超过暴雨级别(大

于 50 mm/h), 原位实验中的自然降水只有中雨级别, 

降水量的差异对卵带胚胎发育和孵化可能产生不同

的影响。在以后的研究中, 我们会进一步探索不同降

水量对日本菊花螺卵带胚胎发育和孵化产生的影响。 

 

图 5  2013年—2017年日本菊花螺繁殖季节有效降水数据统计 

Fig. 5  Effective precipitation in breeding season of Siphonaria japonica from 2013 to 2017 

有效降水定义: 在繁殖季节中, 当日本菊花螺所分布和产卵的区域由于潮汐的作用曝露在空气中时所经历的降水 

Definition of the effective precipitation: The precipitation which occur at the time when the adults and egg ribbons emerge in the air during the 
breeding season of Siphonaria japonica 

 
降水带来的盐度变化是影响日本菊花螺繁殖和

种群动态的重要因素。对于厦门地区 2013年—2017

年日本菊花螺繁殖季节(2~5月)有效降水统计的结果

显示(图 5), 每年有效降水时长达 150.5~274 h, 时间

在 38~57 d之间, 平均每 2~4 d发生 1次有效降水, 有

效降水发生频率较高。其中对潮间带盐度变化影响

较大的强降雨天气(中雨以上)较多出现在 4月与 5月, 

可能对日本菊花螺胚胎和幼体发育产生重要影响。

此外, 对厦门百年来降水量变化特征分析结果显示, 

全年降水量呈现明显的上升趋势 [25]。Walther 等 [26]

指出, 我国东南沿海的年降水量在上个世纪后期的

30 年中增加了近 10%。降水量增加可能会加重降水

对潮间带贝类发育及种群动态的影响。 
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Abstract: As a common intertidal Pulmonata species, Siphonaria japonica (Donovan, 1824) lays its egg ribbons on 

the intertidal rocky shores. Therefore, rainfall has potential effects on the embryonic development and larval hatch-

ing of S. japonica. To investigate the effects of rainfall on the embryonic development and larval hatching of 

S. japonica, we examined the effects of simulated rainfall on the embryonic development, the cumulative number of 

larval hatching, and the value and occurrence time of hatching peak in the egg ribbons. We also analyzed the effects 

of natural rainfall on the cumulative number of larval hatching, the value and occurrence time of hatching peak in 

different stages of egg ribbons. These results indicated that simulated rainfall had pronounced impacts on the em-

bryonic development and larval hatching of egg ribbons (P < 0.05). However, natural rainfall did not affect the cu-

mulative number of larval hatching (P > 0.05), but dramatically accelerated the rate of larval emergence (P < 0.05). 

These results will provide the basic data for understanding the impacts of rainfall on the reproduction and popula-

tion dynamics of intertidal gastropods. 
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