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2.1	 分类和形态结构

2.1.1	 概述

掌握一些双壳类动物的基础生物学知识对于了解双壳类育苗场的生产和解决出现的

问题都是十分必要的。这里并不能详尽地介绍双壳类生物学,只是提供一些与养殖相

关的基本知识。下面有几种非常完整的软体动物模式图可以观察,帮助理解。有许多

优秀的关于软体动物的教科书可供参考,无论是对软体动物这一大类,还是对牡蛎、

扇贝、贻贝和蛤类等种类都有较为详尽的介绍。如果读者感兴趣也可以直接阅读本

手册所列出的参考资料来获得更多的信息。

双壳类属于软体动物门,这类动物包括不同类型的动物,例如:石鳖、腹足类、头足类

(鱿鱼和章鱼)、蛤类、牡蛎、贻贝、扇贝等。软体动物门有6个纲,瓣鳃纲或者叫作

双壳纲就是其中之一。这些动物体呈侧扁型,软体部的部分或者全部被贝壳包裹,贝

壳由绞合在一起的两个壳瓣组成。该纲动物的鳃或者栉鳃是一个发育比较完善的器

官,具有摄食和呼吸的功能。

2.1.2	 外部形态

双壳类最显著的特征是具有2个对称或不对称的壳。内部的软体部被部分或完全包

裹。随着种类的不同它们的形态和颜色也表现出多样性。贝壳主要由碳酸钙组成,分

为三层,内层或者珍珠层,中间层或者棱柱层(贝壳的主要层)和外层或者骨膜是褐色

的角质层,主要避免磨损或者外界环境中物质的侵蚀。
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双壳类没有明显的头部和尾部,但是描述其他动物这些结构的词汇通常会在介绍它们

时会用到。壳顶或者绞合部就是动物的背部(图6)。这个区域的相反面为腹部。有些

种类有明显的水管,如:蛤类足在腹部的前面,水管在腹部的后面(图7),牡蛎后面具有

绞合部,扇贝的后面是足所在的位置。

图6: 硬壳蛤壳的内外形态(Cesari and Pellizzato,1990)。

腹缘外套膜肌痕
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图7: 帘蛤属中一种蛤的软体部内部结构(图中最外面的外套膜去掉露出足以及其它的组
织),(Cesari and Pellizzato, 1990)。
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2.1.3	 内部结构

仔细地去掉一瓣壳,露出动物的软体部,牡蛎和扇贝软体部的外观不同,如图8所示。

 
外套膜

包裹软体部的膜状物,它由两层薄鞘膜组成,边缘较厚。外套膜的两瓣联合处在贝壳

的背缘与内脏囊背面的上皮组织相连.但它们的边缘是游离的。有的外套膜的边缘比

较厚,厚的外套膜有的有色素或者没有色素,有的三层折叠,有的边缘有触手。蛤类的

触手在水管的末端,而扇贝的外套膜边缘不仅有触手而且还有感光器官——眼点。
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外套膜的主要功能是分泌贝壳,此外,外套膜还具有感觉功能,并能在外界环境不良

时启动贝壳直接关闭,另外还有呼吸功能。扇贝的外套膜还能控制水流在体内的循

环,以增强运动能力。
	

闭壳肌

取掉外套膜和软体部就能看到闭壳肌,有的种类如蛤和贻贝等具有前后两个闭壳肌,而

有些种类如牡蛎和扇贝等只有一个闭壳肌。通常闭壳肌都长在贝壳的后端和前端,大

的单柱的扇贝和牡蛎的闭壳肌都长在贝壳的中央。肌肉的功能是关闭贝壳,与此相反

韧带和内韧带的功能是张开贝壳,当肌肉放松时使贝壳张开。单柱的闭壳肌内有清晰

可见的两个部分,较大的那部分肌肉又称快肌,收缩时会使贝壳快速关闭,较小的部分

图8: 牡蛎和扇贝的软体部照片。
AM–闭壳肌;G–鳃;GO–性腺;L–韧带;M–外套膜;U–壳顶;IC–进水腔;EC–出水腔;O–
卵巢和;T–精巢

图9: 雌雄同体扇贝软体部内部结构。

眼点

触手

横纹肌

平滑肌

心室

心耳
食道

唇瓣

口

足

足丝鞘

精巢

肠道

卵巢

外套膜

肛门

鳃

平牡蛎 杂色海湾扇贝



双壳贝类育苗实用手册20

主要用来保持贝壳处于关闭状态或者半关闭状态。生活在砂泥中的部分蛤类由于闭壳

肌比较弱小,需要靠外界的压力关闭贝壳。如果将它放在水中,贝壳就会张开。

鳃

鳃或者栉鳃是瓣鳃纲的主要特征,它是一种大的叶状的器官。鳃有两方面的功能,一

是用来呼吸,二是用来过滤来自水中的食物。两对鳃位于身体的两侧,在前端有两对

唇瓣,包在口的周围将食物直接送入口中。

足

足在内脏团的基部,蛤类的足进化的比较完善,足的功能是帮助蛤类潜入生活的基

质和定位。但是扇贝和贻贝足的功能有所退化,在成年扇贝和贻贝中仅有很小的作

用,但是在幼虫和稚贝阶段足仍然是重要的器官,主司运动。牡蛎的足已经退化。在

足的中部,有一开口的足丝腺,它可以在体内分泌线状的足丝将自己固定到基质上。

对于扇贝和贻贝来说,它可使自己的身体如同抛锚那样,附着在一定的位置上。

 
消化系统

鳃用来过滤食物或者将食物直接送给口周围的唇瓣,食物通过分选进入口中。双壳类

有从水中过滤和分选食物的能力,用黏液粘成食物团,由触手判断是进入口还是排出

体外。排出体外的就是所谓的“假粪”。食管连接口和胃,胃为中空的,有几个开口

的囊状物。胃的周围布满消化腺,周围的一个黑色的组织通常被称为是肝。胃的一个

开口与有很多弯曲的小肠相连。肠在蛤类延长到足,在扇贝则延伸到性腺,最后是直

肠和肛门。胃的另一个开口通向具有晶杆的囊状管,晶杆是光滑的,有的晶杆长达8厘

米,它的一端是钝圆的,另一端比较尖。钝圆的一端可以撞击胃壁,它能帮助食物的混

合均匀和释放消化酶使淀粉转化成可消化的糖。如果把双壳类动物从水中取出几个

小时,晶杆就很快的减少或者消失,如果把它回放进水中又会很快地恢复。

循环系统

双壳类具有简单的循环系统,但是它的分布相当复杂。心脏是个透明的囊,外有膜包

被,在单闭壳肌类中它紧贴闭壳肌。它由两个心耳和一个心室组成,前大动脉和后大

动脉直到心室,把血液输送到全身。静脉由一系列小的血窦构成,血液经静脉系统回

到心脏。

神经系统

神经系统很复杂,也很难观察,基本由三对神经组成(大脑,足和内脏中枢系统)。

 
泌尿生殖系统

双壳类的生殖系统分雌雄同体和雌雄异体两种。性腺在扇贝和蛤类中比较明显,在

繁殖季节占内脏团的大部分体积。牡蛎在繁殖季节性腺能占体腔的二分之一。扇贝

和贻贝等双壳类,当性腺丰满时,性别可以通过性腺的颜色来区分,雌性的性腺呈红

色,雄性的呈白色,在雌雄同体种类中也如此。而有些种类的性别则需要用显微镜检

测。在雌雄异体双壳类中也存在一定数量的雌雄同体。

双壳类有时会有雄性先出现和性逆转的现象。有些种类的雄性较雌性发育早,在性腺

发育初期表现为雄性,但随着个体的生长逐渐转变为雌性。一些种类,例如,欧洲牡蛎

等,它在第一次性成熟时是雄性,但到下一次性腺成熟时则会产生卵子。
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肾脏系统在双壳类中观察起来比较困难,但在扇贝中却比较明显。扇贝有两个小

的,褐色的囊状体,依靠在闭壳肌的前部。肾脏通过一个大的裂口与外套腔相通。扇

贝性腺排出的精子和卵子通过输送精卵的小管进入肾腔然后再进入外套腔。

2.2	 生活史 

2.2.1	 性腺的发育和配子的排放

在大部分双壳类中,性腺的成熟主要与个体大小有关,而非依赖于年龄高低,个体大小

不仅与种类有关还与分布区域有关。卵子和精子的产生叫做配子发育过程,这与双壳

类的大小、温度及食物的质量和数量都有直接的关系。性腺由很多分枝状的、具纤

毛的细管组成,无数的叫做滤泡的囊泡组织与性腺的小管相通。配子由生殖细胞发育

而来,它在滤泡里成列排列。性腺持续发育直到饱满成熟,为了方便起见,通常将这一

发育过程划分为:静止期,发育期,成熟期和精卵部分排放和排放期。当性腺或性腺组

织完全成熟时在软体部占有显著位置。配子通过在性腺里可以观察到的增大的生殖

管进入体腔。发育到这个时候的双壳类通常称为性成熟了。

判断双壳类性腺是否发育成熟有好几种方法。最准确的方法是如图10一样把性腺做

组织切片,但那是既费时又费力的事情,还需要将亲贝杀死。性腺涂片或者从种贝中

挑取几个提取少量样品用显微镜进行观察,这两种方法比起前一种来更为经常应用的

快速技术。扇贝性腺指数(性腺的重量除软体部的重量乘以100)有时会用到。在养殖

场亲贝准备产卵的状况下,大多数管理人员必须具有利用显微镜观察性腺是否成熟的

能力,来判断是否需要准备采卵。

图10: 大西洋海湾扇贝的配子发育期的卵巢组织切片的显微照片。(A) 处于发育状态的卵
子排列在滤泡壁内层,(B) 可以观察到滤泡内充满成熟卵子。(图片由Cyr Couturier 和 
Samia Sarkis提供)。 

A B

双壳类的第一次性成熟时,虽然性腺已经发育成熟,但是产生配子的数量是有限的,而

且有些还不能发育。之后,再次达到性成熟时,排卵量会大幅度的增加。

自然种群产卵的时间随种类和地理位置的不同而异。温度、化学因素、物理因素和

水流等很多环境因子的刺激都可以诱导双壳类产卵。精子通常能诱导同类动物其他

个体产卵。有些生长在热带水域的双壳类全年都有成熟的配子,虽然持续一年,但是
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每次的产卵量很有限。温带地区产卵通常被限定在一年里的某一个特定的时间段

内。大多数双壳类都是在短暂的特定时期内大量产卵。事实上性腺的全部内含物在

短暂的产卵活跃期内就会释放完毕。但是有的双壳类排卵期比较长,有的甚至可延续

几个周,这些种类在产卵期里伴有1或2个排卵高峰。还有些种类在一年里明显有一个

以上的产卵期。在雌雄同体种类中,雄性或雌性性腺不同步成熟,产卵时精子和卵子

依次排出,以减少自体受精的几率。

大多数具有经济价值的双壳类,它的配子都是排放在开放的环境中并在开放的环境

中受精。精子通过出水管排出,形成一条细的、稳定的线状物。卵子的排放有间歇

性,它似云雾状从水管的出水口喷出。雌性扇贝或牡蛎通常会借助双壳的闭合促使卵

子排出。这样可以使卵子不粘在鳃上。很多种类排完卵后性腺呈现空管状,肉眼已经

很难分辨它们的雌雄性别。排卵后的性腺就进入静止期。排卵期比较长的种类,它们

的性腺可能没有排空的时候。

有些种类,例如欧洲平牡蛎,发育阶段的幼虫通常会出现在雌性牡蛎的外套腔内。产

卵时,卵子通过鳃之后保留在外套膜腔里。精子通过入水管吸入,幼虫阶段的一部分

时间是在外套腔里度过,另一阶段幼虫就自由地生活在水里,时间的长短和种类有

关。有些属种,例如 Tiostrea 牡蛎的幼虫仅有一天的浮游期。

有时候,特别是在温带地区,可能某些年份有的双壳类不会产卵。产生这种现象的原

因可能有很多种,但是在很大程度上与温度有关,温度太低使性腺不能发育。当这

种现象在牡蛎上发生时,卵子和精子就被性腺组织重新吸收作为糖元储存起来。但

是,蛤类和扇贝的性腺会保持现有的成熟程度,直到第二年性腺成熟。

2.2.2	 胚胎和幼虫发育

有关胚胎和幼虫发育的内容在以后的各章中会有更详细和全面的描述,这里只是为了

内容的连续性作一简要的概述。幼虫的发育无论是在开放环境条件下,还是在雌贝的

体腔内,发育过程都是相似的。

卵子在受精时要进行减数分裂,使染色体的数目减少至单倍数直到精卵的核融合形成

受精卵。减数分裂时释放出两个极体就表明受精成功。细胞的分裂开始于受精后三

十分钟内,受精卵进入两细胞期。由于卵比水重,所以会沉到池底,在池底继续进行细

胞分裂。

胚胎和幼虫的发育时间具有种属的特异性,同时也取决于发育环境的温度(图-11)。

受精卵在24小时之内要经过囊胚期和原肠胚期,并且将在24-36小时之间发育成能游

动的担轮幼虫。担轮幼虫呈卵原形,大约60-80微米,并且中部周围有一排纤毛和一条

长的顶部鞭毛司游泳功能。

早期的幼虫被称为直线铰合幼虫、D形幼虫或者前双壳I期幼虫。最初的D形幼虫的壳

长随种类的不同而不同,大体上在80-100微米(牡蛎会大一些)。幼虫有两个壳,一个

完整的消化系统以及一个双壳幼虫特有的称为面盘的器官。这个器官呈圆形并且可

以从两壳之间突显出来。其外边缘有纤毛包被,使幼虫能够游泳。当幼虫在水体中游

泳时,面盘就会收集浮游植物作为幼虫的食物。
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幼虫不断的游泳,摄食和成长并且在在一周之内,突出于壳铰合部附近的壳顶开始发

育。随着幼虫的发育壳顶变得越来越突出,并且进入壳顶幼虫期或前双壳II期。前双

壳II期的幼虫具有截然不同的形状,在实践中,对于浮游的幼虫是可以辨别它的种类

的。这点在渔业上已经被生物学家用来预测牡蛎在自然环境中繁殖的趋势。幼虫期

的长短因种类不同和环境因子而异,如随温度的变化而变化,一般在18-30天之间。成

熟的幼虫大小也有种间差异,大多数在200-330微米之间。

当幼虫趋近成熟时,足也逐步发育成熟,并且鳃的雏形也开始显现出来。有一些种类

的眼点,在每一个壳的中心部位发育出来。在游泳行为的间歇,幼虫下沉到池底,并使

用足在池底上爬行。当找到合适的附着基时,幼虫开始变态并开始营附着生活。成熟

的牡蛎幼虫依靠足部的足丝腺分泌的粘着剂,把左壳粘着在附着基上。它们以后就一

直生活在那个固定的位置上。对于其他种类,幼虫靠足丝腺分泌的足丝,把自己暂时

性的黏附在附着基上。这时的幼虫就可以变态了。

2.2.3	 变态

变态是双壳类发育的一个关键时刻,此时幼虫由浮游生活转变为底栖附着生活。这个

阶段不论在自然界中还是养殖场中都会有死亡现象发生。由于这个阶段对双壳类育

苗场来说是决定稚贝产量的关键阶段,所以在以后的章节中有详细的介绍。

2.2.4	 摄食

双壳类是滤食者,主要以浮游单细胞藻类为食。在稚贝和成贝中,发育完善的鳃有滤

食和呼吸的双重功能。鳃上面覆盖有纤毛能轻微的摆动,使水流有规律流动。当静止

或者在基质中时,水通过进水管吸进,经过鳃后返回,通过出水管排出体外。鳃收集

浮游生物并分泌黏液。黏液包裹成的食物团由纤毛摆动沿着鳃上的特殊的口沟到达

唇瓣,唇瓣协助食物直接进入口中。双壳类能够选择食物,周期性的排出食物团——

“假粪”,有力的扇动双壳使假粪从外套腔里排出体外。

图11: 在某育苗场里杂色海湾扇贝不同的发育阶段,不同的双壳贝类其各发育阶段的时间
有所差异。

养成

4毫米幼贝

35–40天

早期稚贝

10–14天
成熟幼虫

14天

D形幼虫

<2天

受精

<1小时

产卵成体
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什么样的食物才是双壳类保留下来的食物还是个未知数,但是浮游植物无疑是它的主

要食物来源。其他的食物来源像带有细菌的无机颗粒和溶解的有机物也很重要。

 
2.2.5	 生长

由于种属和地域分布有很大的差异,本文仅对稚贝和成贝的生长做一般性的描述。

例如:气候、底质或者潮间带的分布以及个体差异及它们的遗传组成都会影响它

的生长。双壳类的生长状况每年都有很大得到差别,在温带地区它们的生长有季节

性。

测量双壳类的生长有不同的方法,包括壳长、壳重,或是整体的重量,或是软体部的重

量增加,以及这些因子的组合。热带地区的生长随季节变化差异也很大,在大雨期或

者雨后当营养物质冲刷进入海洋导致浮游植物大量产生,这时它的生长速度是最快

的。在温带地区,在春季和夏季食物丰富、海水温暖时双壳类生长很快。这一些在

冬季留下的壳痕可以用来确定贝类的年龄。有的种类寿命很短,而有的寿命却可长达

150年。

在双壳类养殖生产中,需要考虑的重要事项是它们生长到性腺成熟和达到商品规格的

时间。养殖双壳类的目的就是使养殖动物以尽快的时间长到商品规格以获得丰厚的

经济上的利润。

2.2.6	 死亡

双壳类在幼虫、稚贝和成贝各个不同的阶段,导致死亡的原因非常的复杂。它们有来

自环境的或者它们自身的原因。有关这方面文献很多,这里不能一一详述,在这里仅

能对发生在育苗场,或养殖场内的重要致死原因做一简要的介绍。

环境的物理因素在双壳类的三个阶段都会导致很严重的死亡。温度太高或者在低温

条件下延续的时间过长,都是影响双壳类成活的致命因素。温度的不稳定同样会使双

壳类发生大批的死亡。盐度的极度变化也会造成死亡,尤其大雨后或者冰雪融化后汇

入大海,引起盐度迅速下降能引起很高的死亡率。高盐度会使扇贝窒息甚至会杀死稚

贝和成贝。

污染尤其是工业污染能引起稚贝和成贝大批死亡。工业和生活排放的污染物是造成

育苗过程中引起严重死亡的祸首,一定要注意防范。生活污染物使有机物和细菌数量

在水体中增多,成为多种类型的、潜在的有毒物质。目前大量的人工制造出来的有机

物和有机金属达到的亚致死含量所产生的协同作用几乎是一无所知。

双壳类在幼虫、稚贝和成贝期都有很多捕食者,也会引起严重的死亡。自然环境中的

浮游植物滤食者也能毁灭大量幼虫。因此,在养殖场中海水过滤是非常的重要,任何

捕食者都应该排除。

寄生虫也能使双壳类致死,尤其在成贝阶段。才女虫等蠕虫能钻进贝壳里面,海绵在

贝壳上打洞都能使动物活力下降导致贝类死亡。

在幼虫和稚贝期间,双壳类死亡的主要原因是疾病。在研究双壳类的疾病上花了不少

的精力和费用,以找到合适的方法控制疾病的蔓延。
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现已证实疾病导致某些种群成贝的大量死亡。例如:
 

孢霉菌病 (Dermocystidium): 
一种由真菌引起的双壳类疾病,病原生物是 Perkinsus marinus;

特拉华湾病 (MSX): 

由孢子虫 Haplosporidium (Minchinia) nelsoni 引起的疾病 

海边生物疾病 (SSO): 
由孢子虫 Haplosporidium costale 引起的疾病。在美国大西洋沿岸与 H. nelsoni 
一起导致牡蛎大量死亡,现在已经向北传播进入加拿大大西洋沿海

马太尔虫病 (Aber Disease):

由原虫 Marteilia refringens 引起的疾病

血细胞病 (Bonamiasis):

由原虫 Bonamia ostreae 引起的细胞寄生虫病

(马太尔虫病和血细胞病引起了欧洲部分地区的欧洲牡蛎的死亡)

尽管这些疾病的研究工作已经得到足够的重视,但是在实践中并没有有效的方法控制

这些疾病,使牡蛎的数量恢复到原来的水平。这些疾病传染很严重所以在运输成贝进

入育苗场,需要格外的小心。

在育苗场中研究表明很多疾病是由细菌引起的并非是寄生虫。细菌出现在在单细胞

藻类和幼虫的培养过程中,虽然细菌有时也可能是幼虫食物的重要部分。周期性的、

大规模的幼虫突然死亡,导致严重的经济损失。细菌数量很高时,同时会伴有大量的

死亡,细菌可能是导致死亡的原因(是病原)或者细菌的大量出现是因为幼虫的死亡

为细菌提供了丰富的营养源才使他们有机会大量繁殖。大多数致病菌是弧菌属的细

菌,因此,必须提高警惕阻止弧菌属的细菌在养殖场中大量的繁殖流行。阻止这种疾

病流行的最好的方法是严格遵守卫生程序和确保幼虫的饲料品质良好,幼虫应该定期

地检查。如果疾病发生或者怀疑有病,水池和设备应该用漂白粉进行灭菌,再用新鲜

海水进行冲洗。为了防止幼虫深度传染,培育池内的用水应使用紫外灯或者臭氧处理

过的海水。养殖场中应该控制使用抗生素,抗生素本身很贵增加了养殖的成本,同时

导致细菌产生抗药性,将来会产生更严重的疾病。  
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