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摘要 : 耳螺( Ellobiid) 是一类特殊的原始有肺类软体动物，大多嗜盐，主要分布于海陆过渡区的高潮带和

潮上带。耳螺在软体动物进化史上具有特殊地位，并且因其对环境变迁和人为干扰十分敏感，可作为环

境评估的重要指标种。过去 2 个多世纪，众多学者 已 经 对 耳 螺 的 形 态 学、解 剖 学、分 类 学 和 生 态 学 等 开

展了系统的研究。本文概述了耳螺研究的 3 个阶段: 起步阶段( 18 世纪末至 20 世纪 30 年代初) 、发展阶

段( 20 世纪 30 年代初至 70 年代末) 和成熟阶段( 20 世纪 80 年代至今) ，最后总结了耳螺研究中存在的

不足，并对未来研究方向进行展望。
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Abstract: Ellobiid is a special group of mollusks with primitive lung． Most of them are halophilic and mainly

found in high tidal and supratidal zone in the transitional zone between land and sea． Ellobiid has a unique

position in the mollusk evolutionary history． They can be used as indicators in environmental assessments due to

their sensitivity to environmental changes and to human disturbances． During the past two centuries，many

scholars had carried out systematic research on Ellobiid， including morphology， anatomy， taxonomy and

ecology． This article outlined the three study stages on the Ellobiid: initial stage ( from late 18th century to

early 1930s) ，development stage ( from early 1930s to late 1970s ) and mature stage ( 1980s to present ) ．

Finally，this paper points out the insufficiency of those studies and some prospects for future research on this

group．
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1 耳螺简介

耳 螺 科 ( Ellobiidae ) 隶 属 于 软 体 动 物 门

( Mollusca ) 腹 足 纲 ( Gastropoda ) 肺 螺 亚 纲

( Pulmonata ) ，共 有 Melampinae、Ellobiinae、
Pythiinae、Pedipedinae、Carychiinae 和 Cassiduli-
nae 6 个 亚 科。耳 螺 科 种 类 丰 富，全 世 界 约 有

33 属 240 种，其 中 10% 为 内 陆 种，均 属

Carychiinae 亚科。

耳螺是原始有肺类软体动 物，贝 壳 小 或 中

等大小，大部分种类不超过 25 mm，右旋。外形

呈卵圆形、圆 柱 形 或 近 纺 锤 形 等。壳 质 厚，坚
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固。螺层不膨胀。壳面光滑，或具花纹，外被有

角质壳皮。壳口狭窄，近耳形，内 缘 常 具 齿，轴

缘具 1 个或多个褶襞。成体壳内部无隔壁。触

角圆柱状，末端稍尖。无厣。耳螺无鳃，以肺呼

吸，对干燥环境没有耐受力，多数为暖水性种类

且嗜盐，主要分布于热带和亚热带海岸潮间带

的高潮带和浪花飞溅区，以及红树林或有淡水

注入的河口区。食物来源主要为微型 藻 类、植

物碎屑和腐殖质，与其栖息的生态系统之间有

密切的联系。

2 耳 螺 在 软 体 动 物 从 海 洋 向 陆 地 过 渡

中的地位

古生物学的研究和大量的化石证据都已证

明陆生软体动物起源于海洋。作为分布于海陆

过渡带的类群，耳螺在陆生软体动物的起源中

具有举足轻重的地位［1］。
软体动物从海洋向陆地变迁的过程中必须

首先解决呼吸的问题。海洋软体动物以鳃 ( 包

括外套膜 上 密 布 的 纤 毛) 呼 吸; 陆 生 有 肺 类 软

体动物 ( land pulmonates ) 以 肺 呼 吸，并 对 干 燥

环境有一定的耐受力。耳螺介于两者 之 间，以

肺呼吸，但对干燥环境没有耐受力。例如 Price
对美东尖 耳 螺 ( Melampus bidentatus ) 运 动 行 为

的研究发现，所有个体对于干燥条件都会做出

运动响应［2］。
不少研究都证实了耳螺在软体动物从海洋

向陆地过 渡 中 的 重 要 地 位。Price 讨 论 了 美 东

尖耳螺在软体动物由海洋向陆地和淡水环境变

迁过程中所处的重要位置［3］; Morton 在 解 剖 学

的基础上讨论了陆生有肺类软体动物的起源，

认为 若 陆 生 有 肺 类 软 体 动 物 起 源 于 基 眼 目

( Basommatophora) 的 传 统 假 设 成 立 的 话，那 么

耳 螺 是 惟 一 现 存 且 足 够 原 始 的 祖 先［1］;

Klussmann-Kolb 等应用遗传学方法对腹足纲直

神经亚纲( Euthyneura) 软体动物的发生史进行

研究，推断直神经亚纲的软体动物从海洋环境

入侵到淡水水域首先是由有肺目通过水域通道

完成，这是独一无二的进化事件，而完成对陆地

生境的入侵则首先发生在边缘区域 ( 河口或者

半陆地生境，如红树林) ［4］。

3 耳螺的研究进展

耳螺的研究大致可分为 3 个阶段。第一阶

段: 起步阶段———18 世纪末至 20 世纪 30 年代

初; 第二阶段: 发展阶段———20 世纪 30 年代初

至 70 年代末; 第三阶段: 成熟阶段———20 世纪

80 年代至今。
3． 1 起步阶段———18 世纪末至 20 世纪 30 年

代初 众多学者对耳螺科的各级分类单元进行

了讨论 和 订 名［5］，并 描 述 了 大 量 的 耳 螺 科 种

类，同时开展了一些基础性的研究。这 个 阶 段

主要围绕形态学开展订名和研究。
Lamarck 早 在 1809 年 就 将 耳 螺 提 升 到 科

的等 级［6］，并 命 名 为 Les Auriculacees; Gray 将

其拉丁 化 为 Auriculidae［7］; Odhner［8］ 在 编 写 该

科的分类学时，沿用了 Pfeiffer［9］于 1854 订名的

Ellobiidae，并一直 沿 用 至 今。在 亚 科 和 属 的 分

类阶元上，Pfeiffer 根 据 有 无 光 泽 的 唇，把 耳 螺

划分 为 Melampinae 和 Ellobiinae 2 个 亚 科［10］;

Fisher 等 根 据 壳 的 形 态 又 补 充 了 Pythiinae 和

Pedipedinae 2 个亚科［11］; Odhner 根据齿舌的特

性又增 加 了 Carychiinae 和 Cassidulinae 2 个 亚

科［8］; Thiele 在 Odhner 的 基 础 上，提 出 将 耳 螺

科分 为 Pedipedinae、Carychiinae 和 Ellobiinae 3
个亚科 19 个属，并分别进行了详细的描述［12］。
种一级的研究主要集中在点线图绘制和种类描

述上［13 － 17］。Pfeiffer 基于 形 态 学 对 当 时 已 知 的

耳螺进行了系统的分类［18 － 19］。
这个阶 段 已 有 少 数 涉 及 解 剖 学 的 基 础 研

究。例 如 Moquin-Tandon［20］ 和 Pelseneer［21］ 分

别 对 Carychium 属 的 几 种 耳 螺 和 小 米 耳 螺

( Ovatella myosotis) 的 生 殖 器 进 行 简 短 的 描 述;

Plate［22］和 Pelseneer［23］ 简单研究并绘制了耳螺

科几个属的神经系统。
3. 2 发展阶段———20 世纪 30 年代初至 70 年

代末 经历了近一个半世纪的探索，学者们已

经意识到仅靠形态学的研究不足以应对耳螺的

各级分类，因此这个阶段除了形态学的深入研

究外，大量的解剖学研究得以开展，这在本质上
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推动了耳螺分类学的发展。与此同时，相 关 的

生态学研究也大量开展。
形态学和解剖学是界定耳螺的亚科及属的

主要依 据。Starobogatov 认 为 解 剖 学 上 的 差 异

足以将耳螺分类提升到亚科水平［24］; Morton 通

过研究 耳 螺 的 解 剖 学，将 Cassidulinae 亚 科 与

Pythiinae 亚科合并，把 耳 螺 科 划 为 11 个 属，并

描述了 Pythia 和 Marinula 2 个属的分类，但他

同时也指出由于耳螺在进化上的不明确，各种

器官进化速度不一致，先进和落后的性状并存，

导致耳螺属一级的界定存在争议［1］; Berry 等讨

论了 Cassidula、Ellobium 和 Pythia 3 个 属 的 分

类情况［25］。
耳螺解剖学的研究主要集 中 在 生 殖 系 统、

神经系统和消化系统，此时的解剖学已经不是

简单的观察、描述和绘图，而是通过比较解剖学

来研究种系的发生和进化，并为耳螺分类提供

大量有价值的证据。例如，Koslowsky 细致地描

述了 Melampus 属一种耳螺( M． boholensis) 的消

化系 统、生 殖 系 统 和 神 经 系 统［26］; Morton 对

Otina、Carychium、Pythia 等 属 物 种 的 胃 进 行 对

比和讨 论［27 － 28］，并 通 过 比 较 解 剖 学 的 研 究 认

为，耳 螺 是 陆 生 有 肺 类 软 体 动 物 的 原 始 祖

先［1］; Knipper 等图解说明了 3 种耳螺的神经系

统［29］; Duncan 系 统 研 究 了 耳 螺 生 殖 系 统 的 进

化［30］; Sumikawa 等 深 入 研 究 了 中 国 耳 螺 ( E．
chinense) 的生殖系统［31］。

无论是形态学、解剖学还是分类学，大多都

是基于个体的研究或者相似类群间个体的比较

研究。但更深入的生物学研究离不开个体或种

群与栖息环境之间的联系。因此在这个阶段出

现了大量与耳螺相关的生态学研究。
耳螺在其栖息的生态系统中对生态平衡的

贡献已 经 有 一 些 研 究［32 － 36］，其 中 包 括 陆 生 的

Carychium 属［37 － 38］。由于研究地域和优势种的

限制，更多详细的研究集中在美东尖耳螺和咖

啡尖耳螺( M． coffeus) 这 2 个种［39 － 44］，揭示了这

2 种耳螺在生理和生态分布上的一些特征。例

如 Kerwin 对 维 吉 尼 亚 Poropotank 河 的 美 东 尖

耳螺分布进行研究，验证了其嗜盐性，并指出美

东尖耳螺的分布与显花植物有关，主要集中于

3 种 海 草 植 物 周 围，概 率 均 超 过 50%［45］;

Hilbish 认为美 国 3 个 州 的 美 东 尖 耳 螺 种 群 按

抗寒性至少应分为 2 个生理种群［46］。
3. 3 成 熟 阶 段———20 世 纪 80 年 代 至 今 随

着解剖学的深入研究，基于形态学的传统分类

学被打破，以 Martins 为代表的学者们做了大量

的系统研究，耳螺的各级分类单元进一步明晰。
同时大量的新纪录种及新种被报道和描述，相

关的生态学研究也更加系统且深入。这个阶段

耳螺研究的最大特点是运用先进科技，多学科

结合。
这个阶段关于耳螺分类学的研究主要集中

在 90 年 代 以 后。Martins 开 展 了 大 量 的 工 作:

修正了 Allochroa 属 的 分 类，增 添 了 A. nana 和

A． tenuis 这 2 个新种［47］，描述了 巴 布 亚 新 几 内

亚 Pythia 属的一个新种 P． colmani［48］。其他学

者 如 Hyman 等 发 现 Ophicardelus 属 区 别 于

Pleuroloba 属的特 征 是 有 外 套 腺 而 缺 少 肌 肉 质

的阴道，从而设立新属 Pleuroloba［49］; Ewa 报道

了波兰中部 Belchatow 中 新 世 Carychiinae 亚 科

的 9 个化石种，包括 3 个新种［50］。
与前 2 个阶段相比，形态 学 和 解 剖 学 的 研

究在这个阶段更为深入和系统。在消化系统方

面，Martins、Shanmugam 和 Aydin 分 别 对

Cassidula 属的几种耳螺、Ovatella 属的一种耳螺

( O． vulcani) 和鳄牙女教士螺( Pythia plicata) 的

消化 系 统 结 构 以 及 Pedipes 属 的 一 种 耳 螺 ( P．
ovalis) 的齿舌功能开展研究［51 － 55］; 在生殖系统

方面，Martins 将 19 属 35 种耳螺的生殖系统分

为 5 种 类 型［52，56］; 在 神 经 系 统 方 面，Martins 将

耳螺的中 央 神 经 系 统 分 为 3 种 类 型［56］，此 外

Moffett 系统研究了耳螺的神经再生［57］。
除了对世界各地河口、滨海 湿 地 等 生 态 系

统中耳螺分布的报道［58 － 63］外，此时耳螺的生态

学研究还包括生活史、分布格局、外来入侵现象

以及与植物群落之间的联系。例如 Shanmugam
系统研究了 鳄 牙 女 教 士 螺 和 Melampus 属 的 一

种耳螺 ( M． ceylonicus) 的 生 活 史［64 － 67］; Orensanz
等发现原产于大西洋东北部 Myosotella 属的一
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种耳螺( M． myosotis) 已在大西洋西南部的一些

地方出现，并担忧其将扩散到欧洲［68］。
伴随科技的发展，遗 传 学、细 胞 生 物 学、组

织化学、分子生物学等方法和技术在耳螺研究

中开始运用。例如 Ridgway 应用组织化学的方

法对美东尖耳螺中枢神经系统的神经分泌细胞

进行研究［69］; Bernhard 等利用透射电子显微镜

从细胞生物学的角度对奥克肋耳螺( Laemodon-
ta octanfracta) 和小米耳螺面盘幼体的头部感觉

器官进行 研 究［70］; Grande 等 对 Myosotella 属 的

一种耳螺( M． myosotis) 线粒体基因组序列进行

研究［71］; Ruthensteiner 等应用三维立体成 像 技

术 对 小 米 耳 螺 的 生 殖 系 统 结 构 和 发 育 进 行 研

究［72］; Dayrat 等应用分子生物学技术对包括 26
种耳螺在内的 96 种有肺腹足类软体动物 进 行

亲缘关系和演化研究［73］。

4 中国耳螺研究概况

中国的耳螺资源比较丰富，但 相 关 研 究 起

步较晚，且基本停留于资源调查和形态学描述

阶段，并未就其解剖学、生态、生活史甚 至 更 深

入的层面开展研究。
日本学者黑 田 德 米 于 1941 年 最 早 报 道 了

台 湾 的 耳 螺［74］，此 后 众 多 学 者 报 道 了 台

湾［75 － 83］、香港［36，84 － 85］和中国大陆［86 － 92］ 的耳螺

资源，其中仅少数研究涉及形态学。澳 门 的 耳

螺研究未见报道。
除了资源调查外，极少数的 研 究 涉 及 解 剖

学和生态学，但仅限于香港的耳螺，且均由国外

学者完成。例如 Martins 等开展了香港岩礁海

岸 耳 螺 垂 直 分 布 的 研 究［93］; Martins 研 究 了

Pedipedinae 亚 科 2 种 耳 螺 的 生 殖 和 神 经 系

统［94］; Martins 通 过 对 比 耳 螺 的 生 殖 系 统 和 神

经系统，重 新 把 Auriculastra 属 归 为 耳 螺 科，并

报道了 1 个新纪录种［95］。
根据现有文献统 计 可 知 ( 表 1 ) ，中 国 沿 海

共有耳螺 9 属 48 种( 不包括陆生 Carychium 属

的种类) 。其中，香港共有 8 属 21 种，台湾共有

8 属 34 种，大陆仅有 6 属 14 种。
以往在大陆研究耳螺的地点集中于广东雷

州半岛、广西山口和北仑河口，并不能反映大陆

的耳螺资源。我们于 2007 ～ 2010 年对东 南 沿

海主要的红树林区开展软体动物调查，共采集

耳螺 9 属 26 种，其中 21 种大陆未见报道。

5 总结与展望

综上所述，经过众多学者 2 个 多 世 纪 的 努

力，耳螺的形态学、解剖学、分类学、行为学和生

态学已经得到了较为系统且深入的研究，但仍

存在以下 几 个 问 题: ①耳 螺 分 布 广 泛，资 源 丰

富，现有的研究具有地域和种类的局限性; ②耳

螺的分类学已经成熟，但主要基于形态学和解

剖学，仍有一些分类单元存在争议; ③耳螺的生

态学研究同样具有地域和种类的局限性，且缺

乏深度; ④大部分耳螺的生活史未被研究; ⑤中

国的耳 螺 研 究 尚 处 于 初 级 阶 段; ⑥文 献 资 料

匮乏。
针对这些问题，未来亟待深 入 研 究 的 几 个

方向是: ①开展大范围的耳螺资源调查，特别是

小型耳螺( ＜ 1 cm ) 和 高 度 狭 窄 分 布 的 耳 螺 物

种，摸清现生耳螺的资源和分布概况; ②利用先

进的科技，多学科结合，解决耳螺分类学上存在

的争议; ③在大范围资源调查的基础上，在研究

空白地区逐步开展耳螺的生态学研究，特别是

耳螺与植物群落的关系、耳螺对生态系统的贡

献以及耳螺对环境变迁和人为干扰的响应; ④
利 用 稳 定 同 位 素 等 方 法 深 入 研 究 耳 螺 的 生 活

史，了解耳螺的发育、行为、食性和繁殖; ⑤深入

开展中国的耳螺研究，因为耳螺主要分布于红

树林高潮带，所以应重点开展红树林区的耳螺

研究; ⑥整合信息和资源，编写耳螺研究的专著

和图鉴。
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表 1 中国沿海已知耳螺科的种类及分布

Table 1 The recorded species of Ellobiidae and their distributions in coastal area of China

物种 Species 香港 Hongkong 台湾 Taiwan 大陆 Mainland 文献 Reference
强齿异耳螺 Allochroa affinis * ［78，83］
环带异耳螺 A． layardi * ［80，83］
双鸟金耳螺 Auriculastra duplicate ＊ ＊ ［85，96］
纳威金耳螺 A． nevillei * ［95］
茶色金耳螺 A． opportunatum * ［78］
细长金耳螺 A． subula ＊ ＊ ＊ ［90，93，97］
金耳螺属，未定种 A． sp． ＊ ＊ ［84，98］
鼬冠耳螺 Cassidula aurisfelis * ［52，84］
伶鼬冠耳螺 C． musteline ＊ ＊ ［56，77］
核冠耳螺 C． nucleus ＊ ＊ ［78，92］
小冠耳螺 C． paludosa nigrobrunnea * ［77，78］
绞孔冠耳螺 C． plecontrematoide ＊ ＊ ＊ ［85，98］
粗毛冠耳螺 C． schmackeriana * ［56，90］
索冠耳螺 C． sowerbyana ＊ ＊ ［78］
犹大耳螺 Ellobium aurisjudae * ［78，81］
米氏耳螺 E． aurismidae ＊ ＊ ［77，87］
中国耳螺 E． chinense ＊ ＊ ＊ ［77，85，86］
平滑耳螺 E． polita ＊ ＊ ［84，90］
细致肋耳螺 Laemodonta bella * ［83］
点环肋耳螺 L． exarata ＊ ＊ ［84，98］
细线肋耳螺 L． minuta ＊ ＊ ＊ ［78，93，96］
线条肋耳螺 L． monilifera * ［78，80］
穿刺肋耳螺 L． punctatostriata * ［84，90］
黑环肋耳螺 L． punctigera * ［84，90］
有脐肋耳螺 L． typical ＊ ＊ ［78，93］
栗尖耳螺 Melampus castaneus ＊ ＊ ［78，97］
咖啡尖耳螺 M． coffeus * ［77］
钝尖耳螺 M． cristatus * ［78，83］
条纹尖耳螺 M． fasciatus * ［77，78］
黄尖耳螺 M． flavus * ［75，78］
颗粒尖耳螺 M． granifer * ［77，78］
艳尖耳螺 M． luteus * ［77］
栗滨尖耳螺 M． nuxeastaneus * ［80，96］
短球尖耳螺 M． phaeostylus * ［96］
瘦尖耳螺 M． taeniolatus * ［77，78］
医巫尖耳螺 M． triticeus * ［84，90］
迷你微耳螺 Microtralia alba * ［93］
茹氏趾螺 Pedipes jouani ＊ ＊ ［78，93］
栗色女教士螺 Pythia castaneus * ［78］
赛氏女教士螺 P． cecillei ＊ ＊ ＊ ［78，90，99］
缨女教士螺 P． fimbriosa * ［56，90］
矮女教士螺 P． nana * ［75，96］
厚女教士螺 P． pachyodon * ［77，78］
豹女教士螺 P． pantherina * ［77，78］
拇指女教士螺 P． pollex * ［78］
芮氏女教士螺 P． reeveana * ［78］
甲虫女教士螺 P． scarabaeus * ［77，80］
女教士螺属，未定种 P． sp． * ［100］
合计( 种) Total ( Species) : 48 21 34 14

* 表示文献记录。* Means recorded by reference．
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