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摘要    由于部分囊舌目物种存在较大程度的种内变异, 我国早期基于形态学的囊舌目研究存在种

名鉴定错误、同物异名等现象。为解决我国沿海囊舌目物种种名使用混乱的问题, 结合比较形态学

和分子系统学技术手段, 对采自山东青岛、浙江舟山、海南陵水的囊舌目样品进行了外部形态和齿

舌扫描电镜的检视, 并基于 COI 基因进行系统发育树和遗传距离分析, 对国内记录的深绿海天牛

Elysia atroviridis Baba, 1955重新进行了分类学描述; 发现华丽海天牛 Elysia ornata (Swainson, 1840)

应暂定为三边海天牛 Elysia marginata (Pease, 1871); 指状棍螺 Placida dendritica (Alder & Hancock, 

1843)是马场棍螺 Placida babai Ev. Marcus, 1982的误定。回顾了以上几种囊舌目物种及其相似物种

的分类学研究历程, 对 E. atroviridis、E. marginata和 P. babai进行了分子系统学和形态学研究, 并

为解决这三种囊舌目物种的分类存疑问题提供了新的材料和方法。 
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囊舌目 Sacoglossa隶属于腹足纲 Gastropoda, 异

鳃亚纲 Heterobranchia, 是一类生活在潮间带与潮下

带海藻丛中的小型海洋软体动物 , 该类群中的部分

种类体内具有光合活性的盗质体(kleptoplast) (Greene, 

1970), 因而引起了软体动物学家们广泛而深入的研

究(Casalduero et al, 2008; Christa et al, 2015)。此外, 囊

舌目的一些物种可以为药物的研发提供新的材料, 例

如从海天牛科的红绿海天牛 Elysia rufescens中发现了

可用于抗癌的化合物 Kahalalide (Hamann et al, 1996); 

一些囊舌目的物种还可以作为生物防治入侵藻类的候

选物种(Trowbridge, 2004; Burfeind et al, 2009)。 

我国目前已发表囊舌目物种 5 科 12 属 25 种(尤

仲杰等, 2004; 李琪, 2019; 李歆毓等, 2021)。早期的

囊舌目分类学研究较为零散 , 主要在区域性物种调

查中记录了少数囊舌目物种(林光宇等, 1965; 赵汝翼

等, 1981), 这些记录仅提供了形态学描述和手绘图片

等有限的信息。近年来, 林光宇和尤仲杰对囊舌目开

展了许多以目和科为单位的、较为系统的研究(尤仲

杰等, 2004, 2006, 2007), 详细记录了中国近海囊舌目

的物种和区系分布 , 描述了物种的形态以及齿舌特

征, 并提供了手绘图片, 为我国囊舌目物种研究提供

了宝贵的资料。 

由于原始描述模糊或者模式标本丢失 , 国内记

录的部分囊舌目物种分类学地位仍然存在许多争议, 

下面对本研究涉及的物种进行介绍 : (1) 绿海天牛

Elysia viridis (Montagu, 1804)。绿海天牛 Elysia viridis

在山东、浙江、福建、两广地区都有报道, 我国还记

录两种和 E.viridis形态相似的 Elysia属物种, 分别是

深绿海天牛 E. atroviridis Baba, 1955 和黄斑海天牛

Elysia flavomacula Jensen, 1990, 其中 E. flavomacula
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模式产地在中国香港, 嗅角为黑色, 侧足边缘有一道

白边, 颈部有一个黄色的斑块; E. atroviridis 同样具

有黑色的嗅角和侧足边缘的白边 , 有研究指出 E. 

atroviridis 的这些特征存在高度的可变性, 并把依据

这些特征区分的濑户海天牛 E. setoensis Hamatani, 

1968 修订为 E. atroviridis 的同物异名(Takano et al, 

2013)。 (2) 华丽海天牛 Elysia ornata (Swainson, 

1840)。《中国近海软体动物图志》记录了在中国南海

分布的华丽海天牛 E. ornata (李琪 , 2019), 但 E. 

ornata的模式产地在加勒比海, 特征为侧足边缘一条

黑边, 黑边下有一条橙边, Marcus(1980)基于加勒比

海的标本重新描述了该种。在印度-太平洋海域有 2

种和 E. ornata 形态相似且分类地位存在争议的同属

物种: 三边海天牛 E. marginata (Pease, 1871)和大叶

海天牛 E. grandifolia Kelaart, 1858。三边海天牛 E. 

marginata 的模式产地为波利尼西亚, 特征为在侧足

的黑边和橙边中间具一条白边。大叶海天牛 E. 

grandifolia Kelaart, 1858的模式产地在斯里兰卡, 特

征为侧足与尾部相连且侧足边缘具一条黑边和一条

金黄色内边。在一些研究中 , E. marginata 和 E. 

grandifolia 被认为是 E. ornata 的同物异名(Marcus, 

1980; Heller et al, 1983; Jensen, 1992)。Krug等(2013)

通过对印度-太平洋海域的“华丽海天牛”相似物种的

广泛采样和系统发育分析, 认为除 E. ornata外, 在印

度-太平洋海域的“华丽海天牛”相似物种中至少存在

5 个独立的物种。 (3)指状棍螺  Placida dendritica 

(Alder et al, 1843)。虽然指状棍螺 P.dendritica的模式

产地在地中海 , 一百多年来却几乎在所有的北半球

温带水域都有报道(Okutani, 2000), 在我国的山东青

岛和浙江洞头也有分布(尤仲杰等, 2004)。在太平洋

海域还有一种分类学地位存在争议的Placida属物种: 

马场棍螺 P. babai Ev. Marcus, 1982。Marcus(1982)最

初建议用 P. babai来描述马场菊太郎(Kikutaro Baba)

在相模湾收集到的标本以及分布在西太平洋的棍螺

属物种, 用以区分分布在大西洋的 P. dendritica。最

新的分子研究表明, 太平洋海域的 Placida 属物种与

P. dendritica应该是两个独立的物种(Chichvarkhin et 

al, 2016)。此外, Trowbridge等(2006)曾怀疑分布在中

国香港的鹤咀棍螺 P. daguilarensis Jensen, 1990是 P. 

babai 的同物异名, 但由于 P. babai 的模式标本可能

已经丢失, 该问题目前尚未得到解决。 

为厘清以上 3 个物种的分类学争议, 本研究中, 

我们采集了山东青岛、浙江舟山、海南陵水的囊舌目

动物标本 , 结合齿舌的扫描电镜照片进行了形态学

描述和比较, 开展了 COI基因测序, 并与已发表重要

文献同属物种序列构建系统发育树, 计算遗传距离, 

并应用最新的 ASAP 方法 (assemble species by 

automatic partitioning, Puillandre et al, 2021)进行了物

种界定分析。 

1  材料与方法 

1.1  样品采集 

本研究的样品采集自山东青岛和即墨、浙江舟

山、海南陵水的潮间带或潮下带海藻丛中, 鲜活样品

使用尼康 D4 相机拍照, 固定于 95%的酒精中用于后

续的分子和齿舌形态学分析。 

1.2  扫描电镜图像拍摄 

在体视显微镜下解剖样品, 取头部置于 10%的

KOH 溶液中溶解结缔组织和肌肉组织, 仅留下齿舌, 

用清水冲洗后置于体视显微镜下挑出 , 待样品风干

后小心地将其放在双面导电胶上完成制片 , 在约

20.0 kV电压控制的扫描电镜下观察并拍照。 

1.3  DNA提取、PCR扩增与测序 

从每个样品的腹足取 10~20 mg 肌肉组织, 按照

说明书的流程使用 TIANGEN 海洋动物组织基因组 

DNA 提取试剂盒(离心柱型)提取样品DNA (TIANGEN 

Biotech Beijing Co. Ltd.), 线粒体 COI基因使用通用

引物 LCO1490和 HCO2198扩增(Folmer et al, 1994), 

用 1%的琼脂糖凝胶电泳检测后置于–20 °C环境保存。 

PCR扩增采用 25 µL反应体系, 金牌 mix 22 µL 

(Tsingke Biotechnology Co. Ltd.), 正反引物各 1 µL, 

模板DNA 1 µL。PCR反应参数为: 94 °C预变性 3 min; 

36次循环, 每次循环包括: 94 °C变性 30 s, 48 °C退火

30 s, 72 °C延伸 1 min; 最后 72 °C延伸 10 min, 4 °C

保存。PCR 产物经 1.5%的琼脂糖电泳检测后进行纯

化测序。纯化与测序由华大基因科技股份有限公司完

成, 所有样品的测序反应都采用双向测序。 

1.4  系统发育分析 

所得序列使用 Seqman 软件(DNASTAR®软件包)

去除引物片段并对测序结果进行校正。从 NCBI上下

载其他海天牛属以及棍螺属物种的 COI 序列构建数

据集(表 1), 使用MAFFT软件对序列进行比对(Katoh 

et al, 2013), 所得的数据集分别使用 IQtree和PhyloBayes

构建基于最大似然法(ML)和贝叶斯法(BI)的系统发

育树(Lartillot et al, 2006; Nguyen et al, 2015)。对于

深绿海天牛和三边海天牛的 ML 分析, 使用 IQtree 的 
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表 1  本研究使用的 COI 序列及其采集地和序列号(加粗代表本研究上传的序列) 
Tab.1  Sequences used in this study with collection details and accession numbers (New sequences are in bold) 

物种名 样品编号 采集地 GenBank编号 数据来源 

Elysia abei Elysia abei Jap01 日本, 白滨町 KC573711 Krug et al, 2013 

 Elysia abei Jap02 日本, 白滨町 JN819115 Krug et al, 2013 

 Elysia abei Jap03 日本, 白滨町 JN819114 Krug et al, 2013 

 Elysia abei ss1 日本, 潟新  AB758953 Takano et al, 2013 

Elysia atroviridis Elysia atroviridis Jap01 日本, 千叶 KC573760 Krug et al, 2013 

 Elysia atroviridis TypeM 28 日本, 神奈川 AB758943 Takano et al, 2013 

 Elysia atroviridis TypeA 1 日本, 冈山 AB758905 Takano et al, 2013 

 Elysia atroviridis ElA1 日本, 黑岛 KY061148 未发表 

 Elysia atroviridis Zhoushan 中国, 舟山 OP921571 本研究 

 Elysia atroviridis Qingdao 中国, 青岛 OP921570 本研究 

Elysia crispata Elysia crispata ECR13  DQ471225 未发表 

 Elysia crispata ECR42  DQ471223 未发表 

 Elysia crispata ECR46  DQ471224 未发表 

Elysia cf.  marginata E. cf. marginata Guan01 关岛, 帕果湾 JN819099 Krug et al, 2013 

 E. cf. marginata Guan10 关岛, 帕果湾 JN819100 Krug et al, 2013 

 E. cf. marginata Mor01 法属波利尼西亚, 莫雷阿岛 JN819098 Krug et al, 2013 

Elysia cf. marginata sp.2 E. cf. marginata sp.2 Jap01 日本, 冲绳岛 KC573692 Krug et al, 2013 

 E. cf. marginata sp.2 Jap02 日本, 冲绳岛 KC573693 Krug et al, 2013 

 E. cf. marginata sp.2 Guan01 关岛, 皮提湾 KC573694 Krug et al, 2013 

 E. cf. marginata sp.2 Guan02 关岛, 帕果湾 KC573695 Krug et al, 2013 

 E. cf. marginata sp.2 Van01 瓦努阿图, 圣埃斯皮里图 KC573697 Krug et al, 2013 

Elysia cf. marginata sp.3 E. cf. marginata sp.3 Mor01 法属波利尼西亚, 莫雷阿岛 KC573703 Krug et al, 2013 

 E. cf. marginata sp.3 Mor02 法属波利尼西亚, 莫雷阿岛 KC573704 Krug et al, 2013 

 E. cf. marginata sp.3 Mor03 法属波利尼西亚, 莫雷阿岛 KC573705 Krug et al,2013 

 E. cf. marginata sp.3 Mor04 法属波利尼西亚, 莫雷阿岛 KC573706 Krug et al, 2013 

 E. cf. marginata sp.3 Palm01 莱恩群岛, 巴尔米拉环礁 KC573707 Krug et al, 2013 

 E. cf. marginata sp.3 Palm03 莱恩群岛, 巴尔米拉环礁 KC573709 Krug et al, 2013 

 E. cf. marginata Kanagawa 日本, 神奈川 KC573700 Krug et al, 2013 

 E. marginata` Okinawa 日本, 冲绳岛 KC573698 Krug et al, 2013 

 Elysia marginata Hainan1 中国, 陵水 OP921572 本研究 

 Elysia marginata Hainan2 中国, 陵水 OP921573 本研究 

 Elysia marginata Hainan3 中国, 陵水 OP921574 本研究 

Elysia ornata Elysia ornata Cur01 库拉索 JN819096 Krug et al, 2013 

 Elysia ornata Cur02 库拉索 JN819097 Krug et al, 2013 

 Elysia ornata Cur03 库拉索 JN819095 Krug et al, 2013 

 Elysia ornata Jam02 牙买加 JN819094 Krug et al, 2013 

Elysia rufescens Elysia rufescens Jap01 日本, 冲绳岛 KC573688 Krug et al, 2013 

 Elysia rufescens Haw01 美国, 夏威夷 KC573689 Krug et al, 2013 

 Elysia rufescens Haw02 美国, 夏威夷 KC573690 Krug et al, 2013 

Elysia viridis Elysia viridis 727 法国 GQ996669 Händeler et al, 2009 

 Elysia viridis 738 法国 GQ996668 Händeler et al, 2009 

Plakobranchus ocellatus Plakobranchus cf. ocellatus PoccKT 菲律宾 JX272685 Christa et al, 2013 

Plakobranchus papua Plakobranchus papua PpapKT1 印度尼西亚, 苏拉威西岛 KC573732 Krug et al, 2013 

Placida barackobamai Placida barackobamai Syd01 Aus 澳大利亚 MF773473 McCarthy et al, 2019
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续表 

物种名 样品编号 采集地 GenBank编号 数据来源 

 Placida barackobamai JCP03 美国, 夏威夷 MF773472 McCarthy et al, 2019

 Placida barackobamai JCP17 美国, 夏威夷 MF773475 McCarthy et al, 2019

Placida brookae Placida brookae JCP02 美国, 加利福尼亚 MF773467 McCarthy et al, 2019

 Placida brookae JCP04 美国, 加利福尼亚 MF773468 McCarthy et al, 2019

 Placida brookae JCP05 美国, 加利福尼亚 MF773469 McCarthy et al, 2019

 Placida brookae JCP06 美国, 加利福尼亚 MF773470 McCarthy et al, 2019

Placida dendritica Placida dendritica ie236 R  KU140946 Chichvarkhin et al, 2016

 Placida dendritica 793 spain 西班牙 KF921396 Christa et al, 2014 

 Placida dendritica 0681 USA 美国, 弗吉尼亚 KP254613 Leray et al, 2015 

 Placida dendritica 0683 USA 美国, 弗吉尼亚 KP255161 Leray et al, 2015 

Placida babai Placida babai AC1111 R 日本, 千叶 KU133301 Chichvarkhin et al, 2016

 Placida babai AC2118 R 俄罗斯, 符拉迪沃斯托克 KU133296 Chichvarkhin et al, 2016

 Placida babai 180 R 俄罗斯, 涅韦尔斯克 KU133297 Chichvarkhin et al, 2016

 Placida babai 181 R 俄罗斯, 涅韦尔斯克 KU133298 Chichvarkhin et al, 2016

 Placida babai 183 R 俄罗斯, 沃斯托克 KU133299 Chichvarkhin et al, 2016

 Placida babai Qingdao 1 中国, 青岛 OP921575 本研究 

 Placida babai Qingdao 2 中国, 青岛 OP921576 本研究 

Placida daguilarensis Placida daguilarensis PIdagSado J 日本, 黑岛 LC531984 未发表 

 Placida daguilarensis waka1 J 日本, 和歌山 LC531994 未发表 

 Placida daguilarensis waka2 J 日本, 和歌山 LC531995 未发表 

Placida kevinleei Placida kevinleei Okinawa 日本, 冲绳岛 KM086427 Krug et al, 2015 

Stiliger aureomarginatus Stiliger aureomarginatus Jap01 日本, 冲绳岛 KM086439 Krug et al, 2015 

Stiliger ornatus Stiliger ornatus 843 埃及, 达哈布 HQ380203 Wägele et al, 2010 

 
--modellomatic参数自动寻找最适模型, 并运行 10 000

次重复自举。关于马场棍螺的 ML 分析, --modellomatic

推荐的模型得分较低, 因此使用 GHOST 异质性模型

(Crotty et al, 2020)用于系统发育树的构建。BI分析全

部使用 CAT+GTR+G4模型(Lartillot et al, 2007), 运

行两条独立的蒙特卡罗马尔可夫链, 运行 100 000次

并丢弃前 10%的树, 此后每 100 代取样一次, 拟合的

树分裂频率小于 0.01时停止。使用 MEGAX软件计算

物种间的 p-distance遗传距离(Kumar et al, 2018)。对于

海天牛属和棍螺属中物种的区分, 使用默认参数设置

的 ASAP软件进行物种界定(Puillandre et al, 2021)。 

2  结果 

2.1  分类学 

腹足纲 Gastropoda Cuvier, 1795 

异鳃亚纲 Heterobranchia Burmeister, 1837 

泛肺螺总目 Panpulmonata Jörger, Stöger, Kano, 

Fukuda, Knebelsberger & Schrödl, 2010 
囊舌目 Sacoglossa Ihering, 1876 

海天牛亚目 Plakobranchacea Gray, 1840 

海天牛总科 Plakobranchoidea Gray, 1840 

海天牛科 Plakobranchidae Rang, 1829 

海天牛属 Elysia Risso, 1818 

身体光滑或有小的突起 , 头部小 , 颈部和足细

长。眼位于嗅角基部两侧, 嗅角通常外侧有裂沟, 呈

耳状或棒状。足前侧隅角状或钝圆。腹足向上延展形

成侧足, 与足末端连接, 形态多变, 或发达可伸展呈

圆形, 或狭小仅能覆盖身体背部。背前中部可透见圆

形、卵圆形、长圆形的围心囊。齿舌单列, 呈剃刀状, 

齿光滑或有小锯齿。 

深绿海天牛 Elysia atroviridis Baba, 1955 (图 1) 

Elysia atroviridis Baba, 1955: 12, 42, text- 
figs11-12; Jensen, 1985: 79-81, figs 1A, 2A, E; 尤仲

杰、林光宇, 2007: pl. : 3.Ⅱ  

样品检视: 30个来自山东青岛第三海水浴场的样

品, 20~40 mm, 36°3′21.6″N, 120°22′22.8″E; 2个来自

浙江舟山枸杞岛的样品 , 5~20 mm, 30°42′39.6″N, 

122°47′34.8″E。 
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形态描述: 长度最长超过 40 mm, 身体呈深绿色, 

嗅角黑色, 较短, 呈棒状, 基部有白点, 末端为白色。

围心囊长圆形 , 可见数条白色的肝分支从围心囊伸

展至侧足各处 , 且从围心囊末端伸出一根长肝分支

直到尾部末端。眼明显, 位于嗅角基部后端。侧足发

达或狭长, 在侧足边缘有一道白边, 侧足上布满了白

色小点, 有的标本也可见小的白色突起, 这些突起在

标本酒精固定后消失。足底背面白色-淡绿色, 有许多

小的白点和白色突起 , 并可见深绿色的小的腺体分

支到达。齿舌呈剃刀状, 齿侧面有小的锯齿。 

生物学 : 常在潮间带和潮下带的石莼等藻类上

缓慢爬行, 生境中可见松藻属和刚毛藻属的藻类。卵

带白色, 紧密地盘绕呈圆形。在野外捕捉到的个体为

深绿色 , 在水箱中饲养一段时间后会观察到体表颜

色逐渐变浅 , 可能是体内的盗质体逐渐凋亡而得不

到补充导致的。 

讨论 : Takano 等 (2013)总结了濑户海天牛 E. 

setoensis 的形态特征: 侧足有红棕色圆圈, 颈部和嗅

角有白色疣突, 嗅角尖端为黑色, 而深绿海天牛 E. 

atroviridis 的原始描述中形态特征为侧足表面深绿色

并有白色斑点, 侧足边缘有一道白边, 整个嗅角都为

黑色。Takano等(2013)依据这些特征收集并仔细区分

了 45 个海天牛标本 , 发现了 6 个完全符合 E. 

atroviridis特征的标本和 5个完全符合 E. setoensis特

征的标本, 以及 34 个同时包含两个物种混合特征的

标本。然而, 基于 COI和 16S的分子研究都指出所有

的 45个标本为同一物种。因此, Takano等(2013)认为

濑户海天牛 E. setoensis 是深绿海天牛 E. atroviridis

的同物异名。由此可见, E. atroviridis在侧足有无红色

斑点、嗅角是否有疣突、体表是否有白色突起、颈部

是否有白色斑块等形态特征上存在很大的变异 , 这

些变异可能导致早期的形态学研究和物种鉴定出现

偏差。尽管我国先前的分类学研究中报道了绿海天牛

E. viridis (尤仲杰等, 2007), 但是在地理分布上, 绿

海天牛 E. viridis 的模式产地在地中海, 印度-太平洋

海域未见有 E. viridis的报道[WoRMS Editorial Board 

(2023)], 形态上, 绿海天牛 E. viridis区别于深绿海天

牛 E. atroviridis的主要形态特征为侧足表面有小蓝点

和四个大白色斑块, 较易与 E. atroviridis侧足的白色

疣突相混淆。因此, 国内先前报道的 E. viridis可能为

E. atroviridis 的误定。此外, 国内的研究提到一些深

绿海天牛标本头部有黄色斑块(尤仲杰等, 2007), 这

些标本可能是与深绿海天牛相似的黄斑海天牛 E. 

flavomacula。Takano等(2013)对 E. flavomacula的有

效性提出了质疑, 认为 E. flavomacula 可能也是 E. 

atroviridis 的同物异名。但 Tsuyoshi 的研究中 E. 

flavomacula 样品数量很少且并不来自模式产地, 对

于 E. flavomacula 是否是一个有效名这一问题, 仍需

对来自模式产地的样品进行系统的解剖学与系统发

育分析来进一步讨论。在水箱中饲养时观察到了部分

个体到将颈部以下身体全部舍弃的自切行为 , 有研

究指出这可能是为了驱逐体内的寄生虫而引起的

(Mitoh et al, 2021)。如此大体积的自切(甚至舍弃了全

部的消化系统和大部分循环系统)在自然界中相当罕

见, 目前仅在 E. atroviridis和 Elysia cf. marginata中

有报道(Mitoh et al, 2021)。 

 

图 1  深绿海天牛 Elysia atroviridis Baba, 1955 
Fig.1  Elysia atroviridis Baba, 1955 

注: a, b. 动物活体(22 mm); c, d. 齿舌。比例尺: 200 μm (c); 20 μm (d) 

 
三边海天牛 Elysia marginata (Pease, 1871) (图 2) 

Pterogasteron marginatus Pease, 1871: pl.21, fig.3. 

Elysia marginata Baba, 1955: fig.5. 
Elysia ornata Jensen, 1992: fig.11; Okutani, 2000: 
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451, pl.407, fig.1; 李琪 , 2019: 236 (non Swainson, 

1840). 

 

图 2  三边海天牛 Elysia marginata (Pease, 1871) 
Fig.2  Elysia marginata (Pease, 1871) 
注: a、b、c均为动物活体(25 mm) 

 
样品检视 : 5 个海南陵水小赤岭的样品 , 20~ 

30 mm, 18°23′13.2″N, 109°51′10.8″E。 

形态描述: 长度在 20~30 mm之间, 身体翠绿色。

嗅角较长, 基部与身体颜色相同, 柄部为橙红色, 末端

有白色斑点, 嗅角外侧有裂沟, 呈耳状, 裂沟边缘有一

道黑边。围心囊长圆形, 可见数条白色的肝分支从围心

囊伸展至侧足各处, 但不明显。眼位于嗅角基部后端, 

易与体表的黑斑混淆。侧足发达或狭长, 侧足边缘从外

到内分别有黑、白、橙三道窄边, 侧足上可见零星的白

斑和小的橙红色小点, 颈部和身体有较大的黑色斑点, 

较为稀疏。足底背面翠绿色, 有零星的黑色小点。 

生物学: 生活在潮间带和潮下带的海藻丛中, 生

境中有松藻属和蕨藻属的藻类。卵带白色, 紧密地盘

绕呈圆形。与 E. atroviridis同样, Elysia cf. marginata

也存在大程度的自切行为(Mitoh et al, 2021), 海南的

E. marginata 未被观察到有此行为, 并不确定该物种

能否进行如此极限的自切。 

讨论: Krug等(2013)描述了 5种来自印度-太平洋

海域的 E. ornata 相似物种, 本研究的分子数据支持

海南的样品与来自法属波利尼西亚的“sp.3”编号的

Elysia cf. marginata是同一物种。由于模式标本已丢

失, 无法对海南的标本进一步鉴定。但 E. marginata

的模式产地就是波利尼西亚, 因此, 在 E. marginata

得到修订或重新描述之前 , 我们建议把中国南海和

线岛附近海域的 Elysia 属物种暂定为三边海天牛

Elysia marginata。与“sp.3”编号物种相比, 海南的样

品具有一些独有的特征 , 例如身体有细小的橙色斑

点 , 黑色斑点大而稀疏 , 并不扩散到侧足和嗅角等 , 

没有表现出 Krug 等(2013)提到的“身体颜色较深”和

“弯折的侧足”等特点。此外, Krug 等(2013)还发现了

两种遗传距离较远但是形态上没有显著区别的 E. 

ornata 相似物种, 进一步导致了整个印度-太平洋的

E. ornata 相似物种的分类地位混乱, 而该问题的彻

底解决需要使用综合的物种界定方法对已命名的几

个物种进行重新修订。 

柱螺科 Limapontiidae Gray, 1847  

棍螺属 Placida Trinchese, 1876 

身体柔软、扁平、伸长。头部短小, 前缘稍扩张, 

形似头幕。头触角细长, 外侧有裂沟。体背围心囊两

侧有数列背鳃突起, 长短不一, 其中包含肝分支和粘

液腺分支。眼小, 明显, 位于嗅角基部后侧。围心囊

卵圆形, 位于背前中部。头部前侧隅扩张形成短小的

嗅角, 呈耳形。齿舌单列, 齿侧面光滑或有小的锯齿。 

马场棍螺 Placida babai Ev. Marcus, 1982 (图 3) 

Placida dendritica Baba, 1955: 10, 41, pl. , fig.9, Ⅲ

text- fig.9; 齐钟彦、林光宇, 1986: 55; 1989: 113-114, 

pl. : 17; Okutani, 2000: 450 pl. 406, fig.2; Ⅰ 尤仲杰、林

光宇, 2004: fig.1; 张素萍等, 2016: 193, fig.236 (non 

Alder & Hancock, 1843). 
Placida babai Marcus, 1982: 9, figs 31-32; 

Chichvarkhin et al, 2016: figs 2A, D. 
样品检视: 2 个来自山东青岛第三海水浴场的样

品, 10~20 mm, 36°3′21.6″N, 120°22′22.8″E; 11个来自

山东即墨田横的样品 , 15~20 mm, 36°33′39.6″N, 

120°58′33.6″E。 

形态描述: 体长在 10~20 mm之间, 身体青绿色。

头部短小, 前缘稍扩张, 形似头幕, 嗅角细长, 青绿

色, 外侧有一道裂沟, 末端有一白斑并有细小白点。

眼位于嗅角基部后侧, 较明显。围心囊水滴形, 呈白

色, 并在其中可见青绿色的腺体分支, 从围心囊发出

大量树枝状肝分支, 到达身体各处。背部在围心囊两

侧有数列背鳃, 背鳃青绿色, 大小不一, 表面有小的

白色斑点。足底背面白色, 有大量树枝状的肝分支到

达。齿舌单列, 呈尖锥状, 齿侧面光滑或有小锯齿。 

生物学: 生活在潮间带和潮下带的海藻丛中, 生

境中有松藻属和刚毛藻属的藻类。卵带白色, 形状不

规则(图 3f)。野外捕捉到的个体为青绿色, 在水箱中 

饲养一段时间后逐渐变为黄褐色, 可能是体内盗质体

逐渐凋亡导致的。体背部的背鳃易脱落, 脱落后还可自

行蠕动一段时间, 可能是该生物的一种御敌手段。 



1140 海   洋   与   湖   沼 54卷 

 

 

图 3  马场棍螺 Placida babai Ev. Marcus, 1982 
Fig.3  Placida dendritica Ev. Marcus, 1982 

注: a, b. 动物活体(18 mm); c. 齿舌; d. 光滑型齿; e. 锯齿型齿; f. 卵块。比例尺: c. 100 μm; d, e. 10 μm 

 
讨论 : P. babai 最初被用来描述马场菊太郎

(Kikutaro Baba)在相模湾收集到的标本(Baba, 1955), 

Baba(1955)将这些标本鉴定为指状棍螺 P. dendritica, 

但是Marcus(1982)基于Baba(1955)的描述将它们确立

为一个新种, 即马场棍螺 P. babai。随后 Baba(1986)

通过对这些标本齿舌的研究, 认为 P. babai不是一个

有效名, 但他也指出这些标本不是 P. dendritica而是

另一种 Placida属的物种, 并暂称这些标本为 Placida 

sp.。Hirao 等(2006)通过对日本相模湾(P. babai 的模

式产地)的 Placida属样品进行解剖, 认为先前报道的

P. dendritica是一个误定, 他总结了P. dendritica与这

些样品在器官结构方面的主要差异: P. dendritica 的

前列腺分裂为四个部分而 Placida sp.的前列腺并不分

裂, 并建议在使用整合分类学方法研究 P. dendritica

相似物种之前, 使用 Placida sp.而不是 P. babai来指

定这些样品。Chichvarkhin 等(2016)对采自俄罗斯、

日本的标本和西班牙、英国等地的 P. dendritica进行

了系统的解剖学和分子系统学研究 , 支持使用 P. 

babai 这一有效名描述采自俄罗斯、日本的样品。我

们的分子研究显示 , 采自中国黄海的棍螺属物种和

Chichvarkhin 等(2016)采集的俄罗斯、日本的棍螺属

物种同为一种, 且与大西洋的 P. dendritica在遗传距

离上有显著差距。此外, P. babai仍是一个合乎国际动

物命名法规(ICZN)的有效名 , 因此国内先前报道的

指状棍螺 P. dendritica应该是马场棍螺 P. babai的误

定。在形态上, P. dendritica与 P. babai的区别主要在

于 P. dendritica背部有两条主要的肝分支从嗅角贯穿

到腹足, 而 P. babai 则被细密的枝状肝分支充满全

身。此外, Chichvarkhin 等(2016)描述的俄罗斯的 P. 

babai 以及 P. dendritica 腹足背面干净, 没有肝分支

到达, 但是在中国黄海发现的所有 P. babai样品腹足

背面都可见大量的青绿色肝分支(图 3b), 这可能是中

国黄海 P. babai种群独特的形态特征。 

2.2  系统发育分析 

2.2.1  深绿海天牛 Elysia atroviridis Baba, 1955    

来自太平洋和大西洋的 20个 Elysia属物种的 COI序

列的最大似然(ML)和贝叶斯(BI)分析表现出了一致的

拓扑结构, 山东青岛和浙江舟山的Elysia属样品的序列

与所有已发表的深绿海天牛E. atroviridis序列聚为一枝

(图 4)。遗传距离的结果也显示, 来自青岛和舟山的样

品与 E. atroviridis 的遗传距离在 0.2%~1%之间, E. 

viridis以及Elysia属其他物种与青岛和舟山样品的遗传 
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图 4  基于 COI序列的海天牛属物种的 ML树(左)和 BI树(右) 
Fig.4  Phylogenetic hypothesis for the Elysia species based on COI sequences 

注: bootstrap值标注在对应的枝上, posterior probability(PP)值标注在对应的枝下(加粗代表本研究中测序的序列) 

表 2  基于 COI 序列的海天牛属物种间 P-distance 遗传距离 
Tab.2  P-distance among Elysia species based on COI sequences 

物种名 1 2 3 4 5 6 7 8 

1. Elysia atroviridis, Qingdao         

2. E. atroviridis, Zhoushan 0.002        

3. E. atroviridis, Kanagawa 0.000 0.002       

4. E. atroviridis, Kuroshima Is 0.005 0.007 0.005      

5. E. atroviridis, Choshi 0.009 0.010 0.009 0.005     

6. E. ornata, Jamaica 0.150 0.153 0.151 0.151 0.152    

7. E. rufescens, Okinawa 0.150 0.148 0.151 0.155 0.159 0.096   

8. E. crispata 0.186 0.187 0.186 0.183 0.184 0.165 0.178  

9. E. viridis, Banyuls-sur-Mer 0.192 0.188 0.191 0.191 0.188 0.173 0.188 0.180 

 
距离在 15%~19%之间(表 2)。ASAP的物种界定分析中, 

在最低得分 2.5 分(即最可靠)的情况下划分了六个物种

分区, 与系统发育的分析结果一致, 青岛与舟山的样品

与其他 E. atroviridis聚在同一分区(图 5)。 

2.2.2  三边海天牛 Elysia marginata    来自印度-太

平洋海域和加勒比海的 21 个 E. ornata 类似物种的

COI 序列被用于系统发育树构建和物种界定分析。

ML与BI分析呈现出一致的结果, 只在法属波利尼西

亚样品的系统发育关系中出现了差别 , 来自海南的

样品与法属波利尼西亚和线岛的样品聚为一枝 , 形

成了其他所有类群的姐妹群 , 两枝来自关岛的样品

和一枝来自日本的样品与来自加勒比海的 E. ornata

互为姐妹群(图 6)。ASAP的物种界定分析中, 在最低

得分 1.5 分(即最可靠)的情况下划分了除确定的 E. 

ornata 和 E. rufescens 以外四个潜在的物种, 与系统

发育的分析结果一致 , 支持来自海南的样品与法属

波利尼西亚和线岛的样品为同一物种(图 7)。由表 3

可知, 在对 COI 的 p-distance 遗传距离分析中, 来自

海南的样品与法属波利尼西亚和线岛的样品遗传距离

最小, 在 0.2%~0.8%之间, 与 E. ornata 和其他印度-太

平洋海域的类似物种的遗传距离在 9%~10%之间。值

得注意的是, 在法属波利尼西亚有另一个 E. ornata

的类似物种与海南的样品遗传距离达到了 9%, 意味

着法属波利尼西亚可能存在形态相似但分子遗传距

离较远的两个物种。同样, 来自关岛的样品在系统发

育分析中也形成了两个分支, 表明在印度-太平洋域 
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图 5  对于海天牛属的 ASAP物种界定分析 
Fig.5  ASAP analysis of the Elysia species based on COI sequences 
注: 在最低得分(2.5)时 ASAP方法为海天牛属区分出六个物种 

 

图 6  基于 COI序列的“华丽海天牛”类似物种的 ML树(左)和 BI树(右) 
Fig.6  Phylogenetic hypothesis of E. ornata complex based on COI sequences 

注: bootstrap值标注在对应的枝上, posterior probability (PP)值标注在对应的枝下(加粗代表本研究中测序的序列) 

 

图 7  对于“华丽海天牛”类似物种的 ASAP物种界定分析 
Fig.7  ASAP analysis of E. ornata complex based on COI sequences 

注: 在最低得分(1.5)时 ASAP方法为“华丽海天牛”相似物种区分出六个潜在物种 
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表 3  基于 COI 序列的“华丽海天牛”类似物种的种间 P-distance 遗传距离 
Tab.3  P-distance among E. ornata complex based on COI sequences 

物种名 1 2 3 4 5 6 7 8 9 

1. Elysia marginata, Hainan          

2. E cf. marginata, Palmyra Atoll 0.002         

3. E cf. marginata, Kanagawa 0.005 0.003        

4. E cf. marginata, Moorea 0.008 0.006 0.009       

5. E cf. marginata, Moorea 0.090 0.088 0.087 0.094      

6. E cf. marginata, Okinawa 0.091 0.093 0.094 0.093 0.071     

7. E. ornata, Jamaica 0.101 0.099 0.101 0.099 0.092 0.083    

8. E. rufescens, Okinawa 0.102 0.100 0.100 0.103 0.099 0.084 0.090   

9. E cf. marginata, Vanuatu 0.104 0.102 0.102 0.104 0.085 0.054 0.090 0.083  

10. E. abei, Shirahama 0.120 0.120 0.122 0.123 0.129 0.117 0.129 0.128 0.126 

 
的 E. ornata相似物种中存在相当大的潜在物种多样性, 

在同一区域可能存在多个分子上差异显著的物种。 

2.2.3  马场棍螺 Placida babai    来自大西洋和太

平洋棍螺属 21个 COI序列的 ML和 BI分析取得了

一致的结果 , 山东青岛的棍螺样品与采自俄罗斯、

日本的棍螺属物种聚为一枝 , 与西班牙、美国、加

拿大的指状棍螺 P. dendritica 互为姐妹群 , 中国香

港的鹤咀棍螺 P. daguilarensis单独聚为一枝(图 8)。

基于 COI 的 p-distance 遗传距离分析显示 , 青岛的

棍螺与俄罗斯海、日本千叶的棍螺样品遗传距离最

小 , 在 0.3%~0.8%之间 , 与温哥华和西班牙的 P. 

dendritica 在 11%~13%之间 , 表明俄罗斯海、日本、

中国黄海的棍螺属物种与 P. dendritica 不是同一物

种。此外 , 鹤咀棍螺 P. daguilarensis与 P. dendritica

和 P. babi的遗传距离在 16%~22%之间(表 4), 从分

子水平上支持 P. daguilarensis 的有效性。ASAP 的

物种界定分析中, 在最低得分 1.5 分(即最可靠)的情

况下划分了五个物种分区 , 与系统发育的分析结果

一致, 青岛的样品与俄罗斯海的 P. babai 聚在同一

分区(图 9)。  

 

图 8  基于 COI序列的棍螺属物种的 ML树(左)和 BI树(右) 
Fig.8  Phylogenetic hypothesis of Placida species based on COI sequences 

注: bootstrap值标注在对应的枝上, posterior probability (PP)值标注在对应的枝下(加粗代表本研究中测序的序列) 
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表 4  基于 COI 的棍螺属物种间 P-distance 遗传距离 
Tab.4  P-distance among Placida species based on COI 

物种名 1 2 3 4 5 6 7 8 9 

1. Placida babai, Qingdao          

2. P. babai, Chiba 0.003         

3. P.babai, Nevelsk 0.008 0.008        

4. P. babi, Vladivostok 0.008 0.008 0.000       

5. P. dendritica, Vancouver Island 0.114 0.111 0.116 0.116      

6. P. dendritica, Spain 0.123 0.122 0.125 0.125 0.038     

7. P. daguilarensis, Kuroshima 0.181 0.181 0.185 0.185 0.203 0.211    

8. P. barackobamai, Sydney 0.183 0.184 0.182 0.182 0.191 0.192 0.183   

9. P. brookae, California 0.188 0.189 0.189 0.189 0.192 0.180 0.167 0.197  

10. P. kevinleei, Okinawa 0.188 0.186 0.183 0.183 0.205 0.197 0.226 0.196 0.179 

 

图 9  对于棍螺属的 ASAP物种界定分析 
Fig.9  ASAP analysis of Placida species based on COI sequences 
注: 在最低得分(1.5)时 ASAP方法为棍螺属区分出五个物种 

 

3  讨论 

3.1  囊舌目物种形态学鉴定中齿舌的可靠性 

囊舌目物种成体的壳大多退化 , 相较于其他腹

足纲动物, 缺少易于量化的形态特征, 因此早期的形

态学研究侧重于齿舌形态来作为分类的依据(Reid, 

1964; Marcus, 1980)。但后来的一些研究表明囊舌目

动物的齿舌具有很高的可塑性 , 有可能随年龄或取

食藻类的不同而产生较大的种内差异 , 因此将齿舌

作为分类的依据并不可靠(Baba, 1986; Jensen, 1993; 

Trowbridge et al, 2006)。Baba(1986)通过对 P. babai

的解剖, 发现 P. babai定种的唯一依据——齿舌形态

在种内存在很大的变异。本研究支持了 Baba 的这一

发现, 在即墨田横采集到的棍螺标本中, 同时存在齿

舌侧边有小锯齿(图 3e)和齿舌侧边光滑(图 3d)的个

体。此外, 在海天牛属中, 齿舌也存在较大的种内和

种间变异, Jensen(1993)通过对取食不同藻类绿海天

牛 E. viridis齿舌的观察, 发现取食 Codium属藻类的

绿海天牛样品齿舌大, 尖端弯曲并有侧面突起, 而取 

食 Chaetomorpha 属藻类的绿海天牛样品齿舌小, 几

乎笔直且有小锯齿, 因此齿舌难以作为鉴定 E. viridis

的可靠材料。剃刀状的齿(图 1d)一直以来被认为是海

天牛属的齿舌特征 , 部分物种因为有三角形的齿而

被划分到了拟海天牛属 Elysiella (Jensen, 1993), 然而

后续的分子研究却表明拟海天牛属的物种属于海天

牛属(Händeler et al, 2007), 因此将齿舌的形状作为海

天牛属的鉴别特征并不可靠。实际上 , 根据

Jensen(1993)对 55 种囊舌目物种齿舌的比较观察, 囊

舌目的齿舌形态可能更反应取食偏好而非系统发育

关系, 例如在海天牛科、长足螺科中都有齿舌剃刀状

的物种, 这些物种更偏向于取食细丝状的藻类, 而海

天牛科和长足螺科中取食其他藻类的物种则拥有三

角形的齿舌。基于以上研究以及本研究对 P. babai齿

舌的检视 , 囊舌目的齿舌形态不应作为物种界定时

优先考虑的定种依据。 

3.2  新的物种界定方法揭示了更多隐种多样性 

DNA 条形码技术为物种界定带来了一种方便且

可靠的手段 , 但是物种界定的阈值 , 也就是所谓的
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“条形码间隙 ”在不同的类群难以统一 , 因此使用

DNA 条形码来提出通用的物种界定标准始终难以实

现(Blaxter et al, 2005; Ward, 2009)。此外, 适应辐射也

会导致物种间的 DNA 条形码间隙变得模糊, 使得很

多潜在的物种被视作其他物种的同物异名(Hebert et 

al, 2004; Meyer et al, 2005)。近年来, 随着生物信息技

术的发展 , 一些新的物种界定方法被用于发现传统

方法难以区分的物种 , 并在异鳃亚纲的部分类群中

得到应用 (Krug et al, 2013; Tibiriçá et al, 2018; 

Ekimova et al, 2020)。本研究通过使用新的 ASAP 

(Assemble Species by Automatic Partitioning)方法分析

了海天牛属和棍螺属内的物种划分 , 在所有的分析

中, ASAP 方法都很好地支持了系统发育分析结果并

在对传统分类方法难以区分的印度-太平洋海域“华

丽海天牛”相似物种的分析中划分了至少五个独立的

物种, 对这些潜在物种的发掘将会使人们对印度-太

平洋海域软体动物的物种多样性有更全面的认识。 

3.3  对于中国沿海囊舌目物种研究的展望 

目前 , 我国对于囊舌目物种的研究主要集中于

分类学 , 对该类群独特的盗质体形成机制以及其中

蕴含的细胞内共生原理仍缺少聚焦。国外学者从早期

就对囊舌目物种的这一独特现象表现出浓厚兴趣 , 

并通过实验对这一生理特征进行了总结(Hinde et al, 

1974), 而且随着科研方法的更新 , 对于盗质体的研

究也越来越深入(Cruz et al, 2020), 但始终没有证实

盗质体的形成机理。国内虽然缺少对于盗质体的研究

基础, 但拥有数量庞大、种类繁多的囊舌目物种资源, 

对于该领域的研究具备得天独厚的优势。此外, 在分

类学研究方面, 虽然 21 世纪初我国的分类学者对囊

舌目的一些类群进行了较为系统的区系研究(尤仲杰

等, 2004, 2006, 2007), 但此后鲜少有人将囊舌目动物

的分类学研究继续深入, 无论是动物活体的高清彩色

图片、齿舌的扫描电镜还是对于生殖系统解剖的研究

都寥寥无几甚至存在空白, 这些工作仍需国内的软体

动物分类学家们更广泛和深入的研究以及不懈努力。

由于早期的研究多集中于形态学, 我国沿海的囊舌目

动物研究存在多样性调查严重不足以及分类混乱的问

题(Zhang et al, 2020), 囊舌目动物在形态上的广泛变

异以及高度适应食性的齿舌结构也给这一类群的分类

学研究增添了挑战, 在这种情况下, 我们更提倡用分

子系统学和形态学研究相结合的整合分类学方法进行

分类学研究, 在形态、地理分布、系统发育分析等多

证据的综合佐证下对囊舌目物种进行鉴定。 

4  结论 

(1) 国内先前记录的指状棍螺 P. dendritica应是

马场棍螺 P. babai的误定。 

(2) 海南的“华丽海天牛”不是 E. ornata, 而应与

法属波利尼西亚和线岛的“华丽海天牛”相似物种为

同一物种, 在三边海天牛 E. marginata得到重新修订

前 , 我们建议将海南的样品暂定为三边海天牛 E. 

marginata。 

(3) 囊舌目动物的外部形态特征存在很大程度

的种内变异 , 齿舌形状也常因为年龄和取食植物的

不同而产生分化。因此, 提倡使用比较形态学与分子

系统学相结合的整合分类学方法对该类群进行分类

学研究。 
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REVISION OF THREE SPECIES OF SACOGLOSSA (GASTROPODA, 
HETEROBRANCHIA) FROM CHINA 

WEI Jing-Cheng1,  KONG Ling-Feng1, 2, 3 
(1. Key Laboratory of Mariculture, Ministry of Education, Ocean University of China, Qingdao 266003, China; 2. Sanya Oceanographic 

Institution, Ocean University of China, Sanya 572000, China; 3. Laboratory for Marine Fisheries Science and Food Production 
Processes, Laoshan Laboratory, Qingdao 266237, China) 

Abstract    To solve the problems of mistaken identification and synonym that caused by the intraspecific variation in 

some Sacoglossa sea slugs in early morphology-based studies on this taxon in China, comparative morphology and 

molecular methods were used to examine the external morphology and radula as well as the phylogenetic tree and distance 

analyses on the specimens collected from Qingdao of Shandong, Zhoushan of Zhejiang, and Lingshui of Hainan, China. 

Results show that the domestic record of Elysia viridis (Montagu, 1804) was the misidentification of Elysia atroviridis 

Baba, 1955, while Elysia ornata (Swainson, 1840) should be referred to as Elysia marginata (Pease, 1871) temporarily; 

Placida dendritica (Alder & Hancock, 1843) was a the misidentification of Placida babai Ev. Marcus, 1982. In addition, 

the taxonomic status of the Sacoglossa species mentioned above was reviewed, and revisions were made to E. viridis, E. 

marginata, and P. babai. This study provided new materials to support the placement of these Indo-Pacific widespread 

species. 

Key words    Sacoglossa;  species delimitation;  Elysia atroviridis;  Elysia marginata;  Placida babai 

 


