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后鳃亚纲软体动物化学防御物质研究进展

张V 文，郭跃伟!

（中国科学院上海药物研究所国家新药研究重点实验室，上海V !$;!$#）

摘要：海洋后鳃亚纲软体动物（)K@JHB0Q54CIB@4）属软体动物门（3011MJI4）复足纲软体动物（+4JH50K0L4），其成体体表的被壳或

退化或完全消失。由于失去了物理保护，海洋后鳃亚纲软体动物的生存主要依赖于化学防御机制。大多数海洋后鳃亚纲软体

动物通过选择适当的食物，并将其中有用的代谢物质经过进一步生物转化或积累到身体的特定部位作为化学防御性物质，以保

护自己不受天敌的捕食；少数动物能够生物合成自身所需要的化学物质，从而建立其化学防御体系。显然，研究后鳃亚纲软体

动物及其食源生物的化学组成，可以揭示它们之间的食物链关系，并进一步阐明这些化学物质的生态学作用。由于相同软体动

物在食性上具有统一性，因此对其体内化学成分的分析也有助于其分类学的研究。同时，这种进化的化学防御体系为我们提供

了一条从自然界寻找生物活性物质的新方法。基于以上原因，来自生态学、化学以及药理学等不同领域的科学家均对海洋后鳃

亚纲软体动物表现出极大的兴趣，并对其进行了一系列研究；在过去的 !$ 多年中，发表了大量的相关论文。综述了海洋后鳃亚

纲软体动物近 <4 来的研究概况，文章涵盖了所有研究的 # 个大的种群，旨在向读者介绍有关该类动物的化学研究情况，并据此

讨论其可能的生态作用。
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后鳃亚纲软体动物（8"#$%&!’()*+&#)）属软体动物门（9!--.$+)）复足纲软体动物（:)$%(!"!5)）。根据不同

作者分类方法，后鳃亚纲软体动物的分类也略有不同，可划分为 ; 或 < 个目［=，>］；但是，其中 ? 个主要的目却是

各种分类方法一致认同的，它们是：头盾目（@0"&)-)$"#50)）、囊舌目（A)+!4-!$$)）、无盾目（B*)$"#50)）、背盾目

（C!%)$"#50)）、裸鳃目（C.5#’()*+&#)）；剩下的几个目中（B+!+&-#50)；D&!5!"0,!("&)；被壳目：E&0+!$!,)%)；裸

体目：:3,*!$!,)%)）包含的动物品种较少，在某些品种的归属上存在争议。本文所采用的是 D.5,)* 最近报

导的分类标准［F］。

后鳃亚纲软体动物生活于海底，以海绵、海藻、水螅虫、苔藓虫、海葵和珊瑚为食；可以是肉食性，也可以是

草食性。通常，囊舌目（A)+!4-!$$)）、无盾目（B*)$"#50)）是草食性动物，而背盾目（C!%)$"#50)）、裸鳃目（C.5#’
()*+&#)）则是肉食性动物；只有头盾目（@0"&)-)$"#50)）软体动物是杂食性的。软体动物的生命周期及生长特

性与生活习性密切相关，它们寿命的长短取决于其食物寿命的长短［F］。

软体动物神奇之处在于其身体的外壳从有到无的生物进化过程。从所有目的软体动物中均可以找到代

表不同进化阶段的品种。囊舌目（A)+!4-!$$)）软体动物既有有被壳的，又有无被壳的；而裸鳃目（C.5#’()*+&#)）

软体动物则是完全裸露的，其外壳有的退化成骨针或防卫性表皮腺体，有的则根本观察不到任何进化学特征。

由于失去了物理外壳的保护，复足纲后鳃亚纲软体动物软体动物的生存主要依赖于其一系列的化学防卫

系统。这种行动缓慢、缺少外壳保护的动物能依靠自身的化学体系抵御其它动物的捕食求得生存，这一现象

本身为人们提供了一条可能的有别于传统方法的从自然界寻找具有生物活性化合物的天然筛选模型。传统

的生物筛选体系主要有两种：其一是选择一种或几种筛选模型，并在这些模型的活性跟踪下分离活性化合物；

其二是将分离得到的化合物，用已有的生物筛选模型进行全面筛选。这两种传统方法的缺点是显而易见的，

前一种模式由于筛选模型种类的限制或选择不当，会漏筛具有与筛选模型生物活性不同的化合物；后一种则

会由于化合物量少而限制了对所有模型的全面筛选。

考察化学物质在自然界的生态化学作用，为寻找有新生物活性的化学物质提供了另一条可能的途径。海

洋后鳃亚纲软体动物的生态学考察，看来是这种新途径的极佳选择。这种方法不仅简洁明了、省时、经济，而

且其体内化学物质对自身无毒而对其捕食者却具有强烈驱避、毒性作用本身也是一种很有意思的现象。海洋

软体动物的这些特点和有趣的现象引起了许多化学家、生态学家和药理学家的高度重视，在过去的 >G) 中，世

界各国的许多研究小组都参与到相关研究中来并发表了很多高水平的研究论文。每年的海洋天然产物年度

综述［H，?］以及多篇专题讨论向读者介绍了相关方面的最新进展［I J =K］。有关海洋后鳃亚纲软体动物的化学成

分及相关生物活性、化学生态研究，著名的海洋软体动物研究权威 @#,#*! 先生曾在 =<<< 年发表过精彩的综

述［=H］。本文向读者展现的是最近 ?) 中该领域的研究进展。

)* 无盾目软体动物（B*)$"#50)）

无盾目软体动物形体较大，其外壳或退化成体内一块纵贯头尾的骨片，或完全消失。无盾目软体动物重

要的形态学特点是其头部有两对侧面开槽的触角：环绕于口腔周围的扁平口触须和直立的管状鼻被气管。所

有动物的体表腔均有两条腺体：体表底侧的乳白色腺体和顶部的紫色腺体；前者分泌无色的粘液，后者则是海

兔产生紫“墨水”的器官，这些紫墨水是无盾目软体动物吸收食物红藻中的色素形成的。已发现的无盾目软

体动物可分成两个群体：B/0(!#50) 总科和 B"-3$#!#50) 总科，每个总科只包括一个科：B/0(#5)0 和海兔科

（B"-3$##5)0）［F］。迄今为止，尚未有对 B/0(#5)0 科动物化学成分的研究报道。在海兔科（B"-3$##5)0）的 < 属动

物中，对 !"#$%&’ 属和 ()#’*+##’ 属动物的研究最为深入。
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无盾目软体动物都是严格的草食性动物，很多化学研究均从该类动物中发现有典型的藻类次生代谢产

物。!"#$%&&’ 曾综述过 !"#$%&’ 属动物的生物学和生态学研究［()］；而 *"+","［(-］及 !.+./&［(0］则对 !"#$%&’ 属和

()#’*+##’ 属动物中具有生物活性的化合物作过综述。

海兔科软体动物（12345..,"$）

从海 兔 科 软 体 动 物 中 已 发 现 的 次 生 代 谢 产 物 包 括 多 肽、单 萜、倍 半 萜、二 萜 和 甾 体［(0］。()#’*+##’
’,-&.,#’-&’ 以其富含抗肿瘤活性的次生代谢产物而闻名。从 ()#’*+##’ ’,-&.,#’-&’ 中发现的 () 个多肽化合物，

,&3"5’"’./5 ( 6 ()，均有极 强 的 抑 制 肿 瘤 细 胞 生 长 的 作 用［78 6 79］；两 个 ,&3"5’"’./ (0 的 衍 生 物 已 进 入 临 床

研究［70 6 7)］。

最近，:$’’.’ 小组从采自加利福尼亚海湾的 ()#’*+##’ ’,-&.,#’-&’ 中分离得到一个十四元大环内酯 ,&3"5’"’./
(-（(），其产率仅为 ); << = (8 >)? ［7-］。@&3"5’"’./ (- 是在肿瘤细胞活性跟踪下分离得到的，它对人乳癌细胞

A!BCD 和结肠癌细胞 EA78F7 有显著抑制作用，其 /008 值分别为 8; DG !H I +3、8; D7 !H I +3。这种骨架的化合

物之前曾从采自日本的同种海兔中分离得到过［<8］，这是第 7 次从 ()#’*+##’ ’,-&.,#’-&’ 中得到该类化合物。类

似的结构最初发现于淡水绿藻 1%.&##’2)-&’ ’.,2&%%&3’［<(］和可食性海洋红藻 4)#$.’5+-6)%’ 2%,7’&［<7，<<］中；从海兔

与海藻中发现结构类似代谢产物，符合二者间的食物链关系。同时，从不同海域的同种海兔中反复得到相同

骨架的毒素类似物，说明 (8 ’,-&.,#’-& 海兔具有选择特定食物的本能，并能将所需化学物质由食物转移到自

己体内，再通过化学修饰转化成自身防御体系的一部分。

在中国，已发现的无盾目软体动物都属于海兔科 （12345..,"$），共有 7( 种［<9］。其中，蓝斑背肛海兔

（9)2’-.:,% #+’.:&& .&--)%,）是中国的特有品种，分布于东海、海南和香港海域。在稻草瘟模型的活性跟踪下，从

采自中国南海的蓝斑背肛海兔的二氯甲烷和四氯化碳提取物中共得到 9 个具有抗癌活性的化合物（! "
#）［<0，<G］。两个单萜化合物（!，$）曾经从海兔 !"#$%&’ ",6.2’2’［<D］中分离得到过，它们体外显示显著的抗肿瘤

活性，对 JFCG8 的 0;08值分别为 <; 9 !H I +3 及 7; 9 !H I +3，对 K-<D的 0;08值分别为 7; < !H I +3 及 (; G !H I +3［<0］。

另外的两个化合物是高度氧化的甾体（%，#），其中 9 是新天然产物。这两个甾体对肿瘤细胞株 JFCG8 和 K-<D

均显示抑制活性，其 0;08值分别为 (; 9 !H I +3 、9; 0 !H I +3 和 8; ) !H I +3、<; 7 !H I +3［<G］。这些化合物的细胞毒

性作用，说明这些次生代谢产物很可能是动物体内化学防御物质。

海兔与其食物海藻的化学成分有极大的相似性［-］。但此次从斑背肛海兔中得到的化合物从未报导从海

藻中得到过。同样的化合物曾经从西班牙海兔 !"#$%&’ ",6.2’2’［<D］得到过；同时，由于单萜化合物是海藻的典

型化学成分，因此，有理由相信海兔能够生物修饰所摄取的化合物，或生物合成所需要的化学物质。

此次的研究结果与以前的似乎有一些冲突，结论也不十分确定。这些化合物的生态学意义，有待于进一

步实验的阐述。
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!" 囊舌目软体动物（!"#$%&$’’"）

囊舌目软体动物（!"#$%&$’’"）包括 ( 个总科、)* 科共约 *++ 种动物。囊舌目软体动物涵盖了从被壳软体

动物（,-./$"#0"）进化到无壳（"#$/#123）软体动物的全过程。其生物学上具有两大特点：其一是均为单一齿

舌，以吸吮方式进食；其二是除了极少数动物外，几乎所有的动物都是严格的草食性动物，而且主要是摄食

!241$/"&0’ 目海藻［(］。很多囊舌目软体动物将海藻中的叶绿体组织保持在体内，并利用它们合成包括一些化

学防御性物质在内的次生代谢产物。

被壳和无壳囊舌目软体动物的化学成分研究均有报道，其化合物类型主要为倍半萜和二萜，这些化合物

多为动物从海藻中吸收后经生物修饰而成，也有一些是动物经聚丙烯途径生物合成的。

海天牛科软体动物（5&"6$78"/#123"0）

海天牛科软体动物（5&"6$78"/#123"0）属于海天牛总科（9&.’2$230"），其被壳完全退化，主要以绿藻为食。

海天牛科软体动物身体两侧有一对大的恻足，这是其消化腺的两个分支；动物从海藻中汲取的叶绿体在此可

以多日保持活性，以产生用以维持动物生存的有用物质［(］。

眼斑多叶鳃（!"#$%&’#($)*+ %$,""#-*+）是海天牛科软体动物中研究较多的动物，它广泛分布于世界各地。

早期研究已经证实，眼斑多叶鳃 能 够 保 持 从 食 物 中 吸 收 的 叶 绿 体，生 物 合 成 聚 丙 烯 类 代 谢 产 物 :，)+;
30$-.<823"#12$/0（#），并在活的生物体内通过光化学异构作用将其转化成为 41$<$30$-.<823"#12$/0（$）［(=］。此

后，聚丙烯结构的化合物就成为许多软体动物的代表性次生代谢产物。

最近，从菲律宾海域采集的眼斑多叶鳃中分离得到 > 个聚丙烯衍生物，其中 ? 个为新化合物［(:］。唯一的

已知化合物是 :，)+;30$-.<823"#12$/0（#），该化合物从囊舌目软体动物 .’/0#$)/,""# 0/%1,0#［@+］、2"3+/# -/1/0#［@)］

及眼斑 多 叶 鳃［(=］均 分 离 得 到 过。? 个 新 化 合 物 分 成 两 组：<823"#12"1.38$4.8$/0’ A;B （% C &&）是 :，)+;
30$-.<823"#12$/0（?）的同系物；<83"#12"1.38$4.8$/0’ D，E（&!，&’）是 <83"#12"1.38$4.8$/0’ F（&(）的过氧化物，

后者是最近才从委内瑞拉 .’/0#$)/,""# $’/+4#-# 中得到的新骨架［@*，@(］。G823"#12"1.38$4.8$/0’ B（&&）应当是 ? 的

酶或光化学氧化产物，而 <823"#12"1.38$4.8$/0’ A、H（%，)）则应当是 )) 的降解产物。G83"#12"1.38$4.8$/0’ D，

E（&!，&’）看上去象是 <83"#12"1.38$4.8$/0’ F（&(）的 )，@;加成产物，但由于它们的量极少，所以不能排除其

人工产物的可能性。

眼斑多叶鳃中 > 个同系物的发现，再一次证明了它与绿藻间存在的食物链关系，同时也说明该种动物可

以通过体内的酶系或从食物中摄取的叶绿体生物修饰、合成聚丙烯衍生物。

’" 裸鳃目软体动物（IJ3278"/#12"）

裸鳃目软体动物（IJ3278"/#1’）是后鳃亚纲软体动物（,42’<1$78"/#12"）中数量最多、种类最繁的一个群
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体，所有的成年动物均没有被壳和鳃盖。裸鳃目软体动物（!"#$%&’()*+）包括 , 个亚目：-.&$#$(’、-/(#&.(.0$(’、

1/.2$#$(’ 和 1&3$($(’；广泛分布于世界各海域，以热带海洋居多［4］。

根据其消化 腺 的 分 支 情 况 及 其 它 外 部 形 态 学 特 征，可 将 裸 鳃 目 软 体 动 物 分 成 两 组：一 组 是 #.&$#+
（-.&$#$(’ 亚目），其消化腺没有分支，称为单一肝脏；另一组包括其余 5 个亚目，称为枝辐肝脏，其消化腺是有

分支的。所有的裸鳃目软体动物都是肉食性，其食物包括除棘皮类以外的所有海洋动物［5］。6’&"+. 曾就裸

鳃目软体动物的化学生态学研究进行过综述［7］，8$3$(. 随后对其化学生态学、化学成分和生物活性研究进展

进行了归纳［9,，9:］；最近，;’<’=($( 又对其中发现的二萜成分进行了总结［9>］。

!? "# 1&3$($(’ 亚目软体动物

1&3$($(’ 亚目软体动物是最近才加入到裸鳃目软体动物中的一个分支，也是其中最小的一个群体，共有

@ 个科，分属于两个总科 A"’&3$(.$#/’ 和 B/C’3$(.$#/’［5］。在所有 @ 科动物中，有化学成分研究报道的只涉及

其中的 5 个科的动物，8$3$(. 对此已有综述［9:］。

8*’&).C$$#’/ 科软体动物

8*’&).C$$#’/ 是一 个 很 小 的 科，只 包 括 有 5 属 动 物：!"#$%&’(# 属 和 )*+(,-# 属 各 只 包 括 一 个 物 种，

./*0-&’$(’&,(# 属有两个物种。8*’&).C$$#’/ 科软体动物共同特征是嗅角简单、齿舌窄、消化腺分支［5］。

)*+(,-# +(11*%$# 是南非的特有品种，在开普半岛（8’D/ E/($(+"2’）到 6F’G"2" !’C’2 地区的海域均有分

布［,,］，在伊丽莎白港市附近的阿尔格湾（12=.’ H’0）4I J ,I3 的水域中特别集中，以珊瑚为食。

对采自特兰斯凯（K/’(+L/$）沿海的 )2 +(11*%$# 的研究发现，虽然从 )2 +(11*%$# 肠道中的食物残留中发现

了软珊瑚 31%4&,(0+ 5&1(#’0+、32 6#1-(6(#* 及 !#7,*11# ’"4$/&(-*# 骨针碎片，但从中得到的化合物 3$22/)&.(/+ 1
（"$）、H（"%）及 B$22/)&.2+ 1（"&）、H（"’）却与柳珊瑚有高度的同源性［,:］，因此无法确定 )2 +(11*%$# 食物

来源。

从采自阿尔格湾的 )2 +(11*%$# 中分离得到 95 个化合物，有 @ 个是新化合物（4, J 54）［,>］。, 个已知化合

物中，典 型 的 柳 珊 瑚 代 谢 产 物 3$22/)&.(/+ 1（"$）、H （"%）是 第 二 次 从 该 动 物 中 分 离 得 到［,:］。（M ）NON
*0#&.P0)’2’3/(/(/（"(）最初发现于苔藓植物 8#99#,(# ’$(1&:#’#［,7，,O］，从海洋生物中得到的几个同系物（)* J
))）都来自柳珊瑚［,@，:I］。Q+.R"&’(.#$/(#（)!）最初是由 S/($$#’/ 科软珊瑚中发现［:9］，其双键异构类似物后来

从 E+/"#.DC/&=.&=$’ 柳珊瑚中分离得到［:4］。

链状多酚苯醌和羟基苯醌结构在珊瑚中比较罕见，而多见于褐藻。但从柳珊瑚中得到的类似物与新化合

物（)% J !)）很相似，都具有 8N: 的甲基取代，而来自褐藻的化合物的甲基均连接在 8N> 上。因此，尽管褐藻

中富含多酚苯醌和羟基苯醌类化合物，)2 +(11*%$# 中的这类化合物更象是柳珊瑚的代谢产物而非软体动物从

褐藻中吸收得来的。

为进一步确定 )2 +(11*%$# 中代谢产物的来源，作者将软体动物及与之生活在同一海域的珊瑚提取物进行

了 ;8NBT 的对比实验，发现柳珊瑚 )*7’&;&;(# 7#1+# 的提取物中存在化合物 "%、)+，而 12)0.($"3 属的两种软

珊瑚中存在化合物 "$。以上事实说明，软体动物 )2 +(11*%$# 是以捕食珊瑚为生，其捕食对象极有可能是柳珊

瑚。)2 +(11*%$# 能够从食物中吸收、蓄集相应的化合物，并对之进行化学修饰。

!? )# -.&$#$(’ 亚目软体动物

-.&$#$(’ 是裸鳃目软体动物中最大的亚目；-.&$#$(’ 亚目软体动物统称 #.&$#+，其形体差异巨大，从几毫米

到 5II 多毫米不等；其共同的分类学特点是它们脊背前部都具有嗅角化学感受器，而其脊背后部的鳃则是它

们用以呼吸的重要器官。-.&$#$(’ 亚目包括 5 个总科：;(’C*.#.&$#.$#/’、1(’#.&$#.$#/’ 和 A"#.&$#.$#/’。第 9
个总科只包含了几种生活在两极的原始品种；其主要物种都分布在后面的两个总科中［5］，近年来有关化学研

究的物种也都集中在这两个总科，6’&"+.［7］和 8$3$(.［9,，9:］先后对此进行了综述。

!? )? "# 1(’#.&$#.$#/’ 总科软体动物

1(’#.&$#.$#/’ 总科的软体动物一般捕食特定的海洋无脊椎动物，如：苔藓虫、海鞘、海绵、多毛目环节动物
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和其它种软体动物。由于食谱广泛，该总科动物的前肠解剖学和牙齿分类学特征差异很大。动物形体从不足

! "" 到约 #$$"" 不等。该总科动物共包括有 % 个科：&’()"*+,)-、隅海牛科 （.’/+’,’(+,+,)-）、棘海牛科

（0/12+,’(+,+,)-）、多角海牛科（3’451-(+,)-）、裸海牛科（.5"/’,’(+,+,)-）、6-7+(-8+,)- 和 9)5::+-(-+,)-［;］。

多角海牛科软体动物（3’451-(+,)-）

多角海牛科软体动物（3’451-(+,)-）包括 3’451-(+/)-、<(+’=2+/)- 和 >-"*(’12+/)- ; 个亚科。前两个亚科的

软体动物以结壳或直立的苔藓虫为食；>-"*(’12+/)- 亚科的动物则表现出不同的食性，以树状苔藓虫、海鞘及

软体动物等多种海洋生物为食。

!"#$%&’() 属 是 >-"*(’12+/)- 亚 科 中 研 究 较 多 的 软 体 动 物，从 该 属 动 物 中 得 到 的 次 生 代 谢 产 物

8-8()=5((’4-（!!）是海鞘的典型代谢产物。相关的生态学研究也证明了 !"#$%&’() 属软体动物与 *’)+&,&) 属海

鞘间的食物链关系［#!］。

从采自密克罗尼西亚波纳佩岛（3’2/=-+）的 !"#$%&’() -.$)%/)0) 中同样得到了 8-8()=5((’4-（!!）［!;］，这一

蓝色生物碱从 !1 -.$)%/)0 中的再次发现，进一步证实了该软体动物与海鞘间捕食与被捕食的关系；由于

8-8()=5((’4- 在 !"#$%&’() :=? 中的浓度远远大于它在海鞘中的浓度，所以 !"#$%&’() :=? 可能具有生物蓄集食物

中化学物质的能力。

!? "? "# @A,’(+,’+,-) 总科软体动物

@A,’(+,’+,-) 总科包括海牛科（B’(+,+,)-）、六鳃科（C-D)*()/12+,)-）、舌尾海牛科（&2(’"’,’(+,+,)-）、枝背

海牛科（B-/,(’,’(+,+,)-）和叶海牛科（32544+,++,)-）。

这些软体动物依靠肥厚、尖锐的脊背皮肤或亮丽的保护色加上防卫性体表分泌腺作为自我防卫系统。这
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! 科的软体动物在中国均有分布。其机体的防御机构巧妙的分布在最重要的生命器官附近。该总科的所有

动物均以海绵为食［"］。

（#）海牛科软体动物（$%&’(’()*）

有关海牛科软体动物的前期的化学成分研究 +)&,-%［.］和 /’0’1%［#2］已作过详细综述。虽然所有的海牛科

软体动物均以海绵为食，但它们建立自身化学防御体系所采用的策略却不尽相同。大多数的动物只是从食物

中汲取、累积所需要的化学物质；另一些动物可以将食物中的次生代谢产物进行生物转化，变成更有效的拒食

剂；一小部分软体动物可以自己生物合成一些化学物质［#2］。

海牛科的 !"#$%&%’#($、!’)*#&%’#$、!+$,’%&%’#$ 和 -%’#$ 属动物多含萜类甘油酯化合物，这些化合物分布于动

物体表，具有毒鱼和拒食作用，是动物化学防御系统的重要组成部分。从阿根廷巴塔哥尼亚（3)4)5%1’)）的

!"#$%&%’#$ .%",/#"# 的表皮提取物中得到 . 个化合物，其中 6 个是甘油酯［!2］。所有化合物均具有 ’-%7%8)9)1* 母

核；! 个新化合物命名为 )1’-%(%&’1-#:!（!" ; !#）。含量最多的两个化合物 !$、"% 曾经从地中海软体动物 -%’#$
0(’’+)%$/ 得到过［!!］，其甘油酯部分的非对映异构体发现于西班牙软体动物 !’)*#&%’#$ ,+1(’)+2/,/［!6］。实验证

明，!’)*#&%’#$ -8< 中的 ’-%7%8)9)1* 二萜甘油酯是由软体动物自身生物合成产生的［!.］，因此，推测 !"#$%&%’#$
.%",/#"# 中的二萜甘油酯类似物（!" ; !&）也是由生物合成所得；而其二萜母核的双乙酰酯 "= 则极有可能是

由食物中的代谢产物衍生而来［!2］。

从南极的 !+$,’%&%’#$ 3(’4+(2("("$#$ 中发现的 = 个二萜甘油酯（"’ ; "#）均为新化合物；其母核可分为 (",:
9)>()1*（"’，"(）、?)9’0)1*（"! ; ")）、79*&%()1*（"*）和 ’-%7)8)9)1*（"&，"#）2 种骨架，母核与甘油的 #@:AB 或

C@:AB 均可成酯［!= ; 6D］。从 !4(2/$ 属海绵中曾发现 ?)9’0)1* 型二萜［6#］，说明它与 !+$,’%&%’#$ 3(’4+(2("("$#$ 间

可能存在某种捕食关系。!5 3(’4+(2("("$#$ 中的二萜所涉及的 2 种骨架在生物合成上的同源性是显而易见

的；研究也表明，?)9’0)1* 二萜是 9)>()1* 二萜生物转化成 79*&%()1* 二萜的中间体；四种骨架在同一物种的同

时出现说明这些化合物极有可能是由该种软体动物自身合成的。

从 !5 3(’4+(2("("$#$ 中不仅发现了二萜甘油酯（"’ ; "#），而且还发现了两个含有 #2 个碳原子的降倍半萜

（"$，)%）。由于两个倍半萜新骨架是从饲养的动物中发现的，作者认为这是动物情绪沮丧的产物［6C］。我们

后来从新采集的动物中同样分离得到了这两个化合物，而且含量客观（结果未发表），说明这些化合物是动物

正常的次生代谢产物。同二萜甘油酯一样，这些化合物应当也是动物自身合成的。

从海牛科软体动物中的另一重要发现是二聚异喹啉生物碱。二聚异喹啉生物碱具有极强的抗菌和抗肿

瘤活性，这种化合物多存在于细菌、海绵和海鞘中。由印度海域的 6%’+""/ .+"(1’#$ 中分离得到的 E%&,0F7’1
（)’），是从海洋软体动物中发现的该种类型的唯一生物碱［6"］。G%&,0F7’1 显著的抗菌 （对革兰氏阳性菌

7/)#22+$ $+1,#2#$ 及 8,/9*:2%)%))+$ /+’(+$ 的抑制浓度均低于 !D 15 H 09）和抗肿瘤活性（对 IJB"K" 细胞株的

#DDL 抑制率浓度为 !D 15 H 09），说明它在动物体的化学防御体系中可能发挥重要作用。

之前的研究证明，65 .+"(1’#$ 与蓝海绵 ;($,%$9%"4#/ -8< 间存在捕食与被捕食关系，但从未从 ;($,%$9%"4#/
-8< 中得到过二聚异喹啉生物碱。G%&,0F7’1 的结构类似物 &*1’*&)0F7’1 M（)(）是由海绵 <("#(’/ -8< 中发现

的，两个分子的区别仅在于 /:CC 的取代基团不同；除此以外，没有任何证据能证明 65 .+"(1’#$ 与 <("#(’/ -8< 间

的生态关系。因此，E%&,0F7’1 的来源问题还需要进一步的研究证明。

（C）舌尾海牛科软体动物（/?&%0%(%&’(’()*）

舌尾海牛科软体动物（/?&%0%(%&’(’()*）色彩艳丽，体长从不足 ! 00 到超过 #CD 00。其后鳃不分支，防

御性表皮发育得很好。舌尾海牛科软体动物广泛分布于热带海域，并延伸到亚热带和温带海域［"］。

舌尾海牛科软体动物的一个重要特点是它能够从捕食的海绵中汲取化学驱避物质，并用作自身的化学防

御性物质。该科动物对食物有高度的选择性，并能蓄集其中特定的次生代谢产物。通常来说，=:9$(2%&%’#$ 属

动物选择含有呋喃倍半萜的海绵，>*’%?%&%’#$ 喜欢含有环状二萜的海绵；虽然已有的研究结果并不完全一

致［62，6!］，但 @2%$$%&%’#$ 动物捕食的海绵，一般含有 -7)9)&)1* 型二倍半萜。近年来有关以上 " 属海绵的化学成
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分研究，进一步证实了上述观点。

从夏威夷 !" #$%&’()( 中得到 !"#"$%&"!’(（!"）和 !"#"$%&"!’)（!#），二者的重量比与其摄食的海绵 *+,#-.(
%/(0#1#, 中的比完全一致［*+］。这充分说明了两种动物间的食物链关系。

213,,3-3/#, 属软体动物喜食含有 ,-"."&"!/ 型化合物的海绵。0-"."&"!/ 型二倍半萜具有抗菌、抗炎、抗肿

瘤等一系列生物活性，并具有毒鱼和动物拒食作用，因而被认为是软体动物中重要的化学防御物质。最近从

本属四种动物中分离得到的 1* 个化合物全部是 ,-"."&"!/ 二倍半萜，其中 2 个为新化合物（!! 3 !$，!%，$&，

$%）［22 3 2(］。化合物 !!、!’ 对人喉癌细胞株显示杀灭毒性，!% 则对 2(45&,#( (%%#$#, 显示出强烈的毒鱼活性

（45 1 !67. 8 9），对哺乳动物磷酸脂酶 :;显示中等抑制活性（67*4 1(!67. 8 9）。对该属软体动物摄食的海绵化

学成分的研究，进一步肯定了两种动物间捕食与被捕食的关系。

0-"."&"!/ 型化合物中的 <’1; 羰基极为罕见，早期的研究中仅从自然界中发现一个类似物（(&）。化合物

(& 是由 78/343-3/#, +3&$051.&)8= 中分离得到，同时采集的 7" +3&$051.&)8# 摄食的海绵 9:3$0#( 3’.($#" 中则没

有发现该化合物［2)］。最近，从 213,,3-3/#, 中先后发现 + 个（!!，!$，$%）类似结构的化合物，同样，从其捕食的

海绵中未能探测到相同结构的特点的化合物，海绵中存在的是其 1;’>? 类似物；这一现象说明这些化合物极
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有可能是 !"#$$#%#&’$ 属软体动物将食物中的 !"#$% 类似物经生物转化形成的［&’］。

()&#*#%#&’ 属软体动物中除了二萜外，同样发现了 ()*+*,*-. 型二倍半萜。夏威夷的 (+ ,-.-/)’0"’( 的主要

成分 (/0-12-#!&#0-.（!"），与海绵 ()-"#10,"2$’""0 3’#"0/-0 的代谢产物相同［34］。从日本的 (+ ’1#&10.0 中得到的

’ 个新化合物均为二倍半萜（!# 5 !$），其中的 3 个为 ()+*,*-. 型化合物（!% 5 !$），另外 4 个（!# 5 !&）为

()+*,*-. 型化合物的 6 环重排产物。这些化合物在体外生物活性筛选实验中显示良好活性。其中，化合物

!’、!( 对鼠淋巴瘤 7!"!8 和人上皮癌 9: 细胞株的 4(38 值分别为：8; <" 、"; " !1 = >+ 和 8; 43、4; ! !1 = >+［<8］。

这些化合物显示的强烈的细胞毒活性，说明其在动物体内可能的化学防御作用。

（4）叶海牛科软体动物（?@A++2B22B*.）

叶海牛科软体动物（?@A++2B22B*.）的表皮坚硬如革，有尖锐的凸起。其表皮的腺体能够产生一种辛辣的

乳白色分泌物，对动物有重要的防卫作用。该科动物广泛分布于西印度洋到太平洋的广大海域，部分生活在
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叶海牛科软体动物的次生代谢产物的特点脂溶性提取物中含有异腈、异硫腈取代的倍半萜，这些倍半萜

具有强烈的细胞毒活性［"，#，$，%"］。对该科软体动物及其所捕食的海绵的化学成分研究，发现软体动物中的这

些化合物应当是来自其摄食的海绵中［$% & $#］。对于 !"#$$%&%’$$( )*+,*$-+( 及海绵 ./(0,"’$$( /(1’20-+( 的生物合

成研究清楚表明，前者中的次生代谢产物是由后者转移而来［$’］。当软体动物受到攻击时，其体表腺体会分泌

产生大量含有这些倍半萜的粘液，说明这些分子是软体动物防御体系的重要组成部分［$’］。近年来，对该科 !
种软体动物及其摄食的海绵的化学成分研究，进一步证实了上述论断。

从中国南海软体动物 !"#$$%&%’$$( )*+,*$-+( 得到的 ( 个化合物均含有异腈取代基（!" & !#）［$$］，其中 !$、

!%、!# 为新化合物。这些化合物中，除了 " 个倍半萜外（!$ & !#），还首次从该科动物中发现二萜化合物（!" &
!&）。所有化合物在表皮及内脏系统均有发现，两部分中的主要代谢产中物都是新倍半萜 ’0,)*+,-.+/--01/
（!$），其它的化合物则主要存在于表皮组织中。这说明软体动物的化合物是由食物中转移而来。

倍半萜 !)0*.2,31.+4/.1/--01 （(#）［$5 & $"］及 二 萜 63-0401/1/ （!"）、63-0401.- 7 （!’）、8 （!(）［$( & (5］都 曾 从

./(0,"’$$( 属海绵得到过；最近从与该软体动物同一地点采集的 ./(0,"’$$( 属海绵中，同样发现了 63-0401/1/
（!"）和 63-0401.- 7（!’）［(!］。基于以上因素，虽然发现 39:40-/2+/1/（!&）的海绵不属于 ./(0,"’$$( 属［("，(#］，但

仍可以推定 !3 )*+,*$-+( 与 ./(0,"’$$( 属海绵间的食物链关系。

体外活 性 筛 选 试 验 中，二 萜 化 合 物 !" & !& 表 现 出 一 系 列 的 防 塞、抗 菌、抗 肿 瘤 和 动 物 驱 避 作

用［$$ & (5，(" & ((］，这些事实说明，同倍半萜化合物一样，这些含有异腈基的二萜化合物也是组成动物化学防御的

一部分。

从印度尼西亚的同属动物 !3 1(2%/-+( 中分离得到的是 # 个 ;)异腈、硫腈或异硫腈取代的 :<:<6/3131/ 型

倍半萜（!! & )(）和一个新的天然甾体（;!）［(;］。这是首次从海洋生物中得到 :<:<6/3131/ 型倍半萜的硫腈

或异硫腈取代物。两个新倍半萜（!!，!)）是 =); 的硫腈取代异构体，二者未能得到成功分离。实验发现，软

体动物及其所摄食的海绵 .4%0#++( (/*$’(,( 中的主要次生代谢产物完全相同，都是 !!、!)。说明软体动物中的

化合物同样是由食物中转移而来。!!、!) 的混合物显示海虾毒性和抗菌活性，而且随着 !) 比例的增高，混合

物的活性显著增高，说明 !) 具有更高的生物活性。有意思的是，!) 大量存在于体表皮肤，而在消化系统中的

含量却很低；这一现象说明动物在利用 !) 作为防御性化学物质的同时也能防止该化合物对自身的毒性［(;］。

对本科的另一种软体动物 5’,%/*$%&%( 6*07%( 的化学成分研究，分离得到了 " 个偕氯亚胺取代的倍半萜（)$
& )#）；其中，化合物 )$、)* 为新化合物，这是从海洋软体动物中首次发现具有偕氯亚胺取代的化合物［;>］。

偕氯亚胺取代的倍半萜在自然界十分罕见，迄今仅从海绵中发现 %> 个化合物［$%，;% & ;!］。化合物 )%、)# 从

海绵 !+’*&(4%0#++( )%,#+ 和 8,#$-,’$$( (*2(0,%*9 中均曾得到过。生物合成实验发现，这些偕氯亚胺化合物应当

是在海绵组织细胞内合成的，与海绵中的共生菌无关［;!］。因此，从软体动物发现的这些化合物应当是其从食
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物中摄取的。这些化合物所表现出的细胞毒活性表明它们很可能是动物的化学防御性物质。

!" 结语

本文试图将近年来有关后鳃亚纲海洋软体动物的研究概况展现给读者。通过对其化学成分和相应的生

物活性研究，对草食性的无盾目软体动物（!"#$%&’(#）、囊舌目软体动物（)#*+,-+$$#），以及肉食性的后鳃目软

体动物（./’&01#"*2&#）的基本情况有了进一步了解；得到的结论与其分类学和生态学结论完全吻合。裸鳃目

软体动物看来主要是是通过生物积累、生物转移、生物转化食物中的化学物质建立自身的化学防御体系，少数

动物可以通过生物合成得到细胞毒性物质。囊舌目软体动物的化学防御性物质多为动物从海藻中吸收后经

生物修饰而成，也有一些是动物经聚丙烯途径生物合成的。无盾目软体动物具有选择特定食物的本能，并能

将所需化学物质由食物转移到自己体内，再通过化学修饰转化成自身防御体系的一部分。

海洋软体动物并不懂得化学知识，但它们却能通过选择适当的食物并从中汲取有用的化学物质从而有效

的保护自己。这种由生物进化形成的化学防御策略，为人们从自然界寻找某种具有生物活性的化合物提供了

一条简洁、有效的途径。正如试验中所发现的，来自软体动物的次生代谢产物显示出多种不同的生物活性，特

别是细胞毒活性。另外，软体动物相对简单的生物代谢系统，也为科学家们深入研究其体内生物过程提供了

便利条件。
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AR：@?@? @??D5

［BJ］# N3(-%/< +，K%:-W/(3 $ 45 1E( .(8%G,-’8() ,F 8E( .%3’/( .,--:)=) "/*6#08*!$$# 6*,2!6!# %/< "/*6#08*# 0/*)’#"!5 1(83%E(<3,/，!?@!，DC："DD "BJ5

DJ"!# D 期 # # # 张文# 等：后鳃亚纲软体动物化学防御物质研究进展 #



［!"］# $%&%’()( *，+,)(-..% /，0%12-..344)5 6，!" #$% 75.8,95,)5(%2-1 :95; 2<- *-=)2-99%(-%( ;5..31> &$’()# ")*)+#? @539(%. 5: A%239%. 795=3421，"BB!，

CD：EBF GH!?

［!E］# $%&%’()( *，*5..5 I，0);)(5 $，!" #$% / (-J !K=)<8=95,895(-K,95,)5(%2- :95; 2<- 4%9)LL-%( 1%45’.511%( ,-)+#./)# .-)(0#"!? M-29%<-=95( N-22-91，

"BBO，GD：!ECB !EOE?

［!G］# $%&%’()( *，*5..5 I，0%12-..344)5 6，!" #$% / (5&-. =)-2%98 1-1P3)2-9,-(- :95; 2<- ;%9)(- 1%45’.511%( ,-)+#./)# .-)(0#"!? A%239%. 795=342 N-22-91，

"BBD，"H："C" "CO?

［!!］# $51.)(-9 M * -=? A3=)L9%(4< 5: +532<-9( /:9)4%，/ ’3)=- 25 2<- 5,)12<5L9%(4< ;5..3141 5: +532<-9( /:9)4%? *5(2-9-8，0%.):59()%：+-% 4<%..-(’-91，

"BFD? "HB ""E?

［!C］# 7)>% @，6%3.>(-9 Q @? 6539 1-1P3)2-9,-(-1 :95; 2<- +532< /:9)4%( (3=)L9%(4< 1!*)2+# *)$$!.-#? M-29%<-=95(，"BB!，CH：GHOC GHDH?

［!O］# *47<%). R N，Q%&)-1K05.-;%( * M，+2%9;-9 @? +-P3-12-9-= 4<-;)1298 5: 2<- %9;)(%4-%( (3=)L9%(4< 1!*)2+# *)$$!.-# )( /.’5% S%8，+532< /:9)4%?

@539(%. 5: A%239%. 795=3421，EHH"，O!：""FG ""BH?

［!D］# A%’%1<);% 6，*5;51%>) +，T%2%(%L- U，!" #$% +-1P3)2-9,-(5)=1 :95; 2<- .)&-9J5921 3#44#2)# "-)$56#"# %(= 75-!$$# .#2#-)!2()(? 7<8254<-;)1298，

"BBO，!E："GO" "GOO?

［!F］# T%9;-91 V，R5()’ T /? +-1P3)2-9,-(- 45(12)23-(21 5: 2<- .)&-9J592 3#44#2)# "-)$56#"#? 7<8254<-;)1298，"BBB，CE：BB "H!?

［!B］# T-)(<-);-9 / @，+4<;)2W 6 @，0)-9-1W>5 N +? M<- 544399-(4- 5: 2-9,-(5)= 45;,53(=1 )( ’59’5()%(1? X(：69-3=-(2<%. Y Q -=? M9%(1%42)5(1 5: 2<-

Q93’1 :95; 2<- +-% +8;,51)3;? T%1<)(’25(，Q 0：*%9)(- M-4<(5.5’8 +54)-28，"BOD? "GC "!H?

［CH］# R%1<;%( U? FK*-2<5Z8 %(= CK<8=95Z8KFK;-2<5Z8K4%.%;-(-(-1 :95; 2<- ;%9)(- ’59’5()%( 896!-:5-:)# /).;(52)? M-29%<-=95(，"BDB，GC：EOG

EOO?

［C"］# S5J=-( S 6，S9%->;%( @ 0，05.. @ 0，!" #$% +23=)-1 5: /3129%.)%( 15:2 459%.1# ""? / (-J 1-1P3)2-9,-(- :39%( :95; 15:2 459%.1 5: 2<- :%;).8

[-())=%- %(= %( -Z%;)(%2)5( 5: 0.%&3.%9)% )(:.%2% :95; A592< \3--(1.%(= J%2-91? /3129%.)%( @539(%. 5: 0<-;)1298，"BFH，GG：BED BGE?

［CE］# 0<%( T ]，M)(25 T 6，*559- ]? A-J ’-9;%49%(- =-9)&%2)&-1 :95; ’59’5()%( 5425459%.1 5: 2<- ’-(31 7(!9+50"!-:5-:)#? M-29%<-=95(，"BBH，!O：

"!BB "CHE?

［CG］# R%9315 7，+4<-3-9 7 @? A%239%. ,95=3421 :95; 2<9-- (3=)L9%(4<1：<!*6-5"/# ;96#-’#2#，=’0(!$5+5-)( )2>9.#"# %(= ?/-5*5+5-)( 0!"!./)#$)(?

*5.-43.-1，EHHE，D：" O?

［C!］# $%&%’()( *，V(’39 A，0%12-..344)5 6，!" #$% A-J ;)(59 =)2-9,-(5)= =)%48.’.84-95.1 :95; 2<- 1>)( 5: 2<- (3=)L9%(4< @2)(5+5-)( >52"#)2)? @539(%. 5:

A%239%. 795=3421，"BBB，OE：EOB ED!?

［CC］# $%&%’()( *，V(’39 A，0%12-..344)5 6，0);)(5 $? A5&-. &-993451)(1 :95; 2<- 1>)( 5: 2<- *-=)2-99%(-%( (3=)L9%(4< A5-)( B!--9.5(#? M-29%<-=95(，

"BBD，CG："!B" "CH!?

［CO］# ^3L_% I，$%&%’()( *，09)1,)(5 /，!" #$% Q)%12-95)15;-9)4 )4<2<8525Z)4 %48.’.84-95.1 :95; 2<- =5913; 5: 2J5 ’-5’9%,<)4%..8 =)12)(42 ,5,3.%2)5(1 5:

@-./)+5-)( 29+)6-#2./(? IZ,-9)-(2)%，"BBG，!B：EOF ED"?

［CD］# $9%W)%() I X，/(=-91-( ] @，R93’ 7 @，!" #$% +2%L.- )1525,- )(459,59%2)5( -&)=-(4- :59 2<- =- (5&5 L)518(2<-1)1 5: 2-9,-(5)4 %4)= ’.84-9)=-1 L8 =59)=

(3=)L9%(4<1? M-29%<-=95(，"BBO，CE：OFOB OFDF?

［CF］# $%&%’()( *，Q- A%,5.) /，0%12-..344)5 6，!" #$% /31295=59)(K/ %(= KS：:)912 29)484.)4 =)2-9,-(5)= E ‘K;5(5’.84-98. -12-91 :95; %( /(2%942)4

(3=)L9%(4<? M-29%<-=95( N-22-91，"BBB，!H：F!D" F!DC?

［CB］# $%&%’()( *，Q- A%,5.) /，0);)(5 $，!" #$% /L15.32- 45(:)’39%2)5( 5: =)2-9,-(5)= =)%48.’.84-95.1 :95; 2<- /(2%942)4 (3=)L9%(4< @9("-5+5-)(

;!-:9!$!2!2()(? M-29%<-=95(：/18;;-298，"BBB，"H：EO!D EOCH?

［OH］# $%&%’()( *，0%9L5(- *，*5..5 I，!" #$% 6392<-9 4<-;)4%. 123=)-1 5( 2<- @2"#-."). 29+)6-#2./ /31295=59)1 >-9’3-.-(-(1)1：(-J 2-9,-(5)=

%48.’.84-95.1 %(= 9-&)1)5( 5: 2<- ,9-&)531 12-9-54<-;)1298? M-29%<-=95(，EHHG，CB：CCDB CCFG?

［O"］# A%>%;3 9% Y，T3 Y，a<)W3;) U，!" #$% /’-.%1)(-K/，KS，K0 %(= KQ，(5&-. L)484.)4 =)2-9,-(5)=1 J)2< % BK;-2<8.%=-()()3; 3()2 ,511-11)(’

)(<)L)2598 -::-421 5( (%，RK%2,%1- :95; 2<- 5>)(%J% 1-% 1,5(’- @:!$#( 1,? M-29%<-=95( .-22-91，"BF!，EC：EBFB EBBE?

［OE］# $%&%’()( *，0%9L5(- *，*5..5 I，!" #$% /31295=59%. %(= %31295=59)4 %4)=：(59K1-1P3)2-9,-(-1 J)2< % (-J 4%9L5( 1>-.-25( :95; 2<- /(2%942)4

(3=)L9%(4< @9("-5+5-)( ;!-:9!$!2!2()(? M-29%<-=95( N-22-91，EHHG，!!："!BC "!BF?

［OG］# 65(2%(% /，0%&%.)-9- 7，T%<)=3..% +，!" #$% / (-J %(2)23;59 )15P3)(5.)(- %.>%.5)= :95; 2<- ;%9)(- (3=)L9%(4< C5-922# >92!6-)(? M-29%<-=95(，

EHHH，CO：DGHC DGHF?

［O!］# ]5’-91 Q @，7%3. b @? 0<-;)4%. =-:-9-(4-1 5: 2<9-- D$5((5+5-)( 29+)6-#2./( %(= 2<-)9 =)-2%98 Y892)51 1,5(’-1? *%9)(- I45.5’8 795’9-11 +-9)-1，

"BB"，DD：EE" EGE?

［OC］# /&).% 0，7%3. b @? 0<-;)4%. -45.5’8 5: 2<- (3=)L9%(4< D$5((5+5-)( 0#$$)+#：)1 2<- .54%2)5( 5: =)-2=-9)&-= ;-2%L5.)2-1 );,592%(2 :59 =-:-(1-？*%9)(-

I45.5’8 795’9-11 +-9)-1，"BBD，"CH："D" "FH?

［OO］# 65(2%(% /，0%&%.)-9- 7，V(’39 A，!" #$% A-J 14%.%9%(-1 :95; 2<- (3=)L9%(4< D$5((5+5-)( #"-5*#-:)2#"# %(= X21 +,5(’- 79-8? @539(%. 5: A%239%.

795=3421，"BBB，OE："GOD "GDH?

［OD］# 65(2%(% /，*5..5 I，a92-% @，!" #$% +4%.%9%(- %(= <5;514%.%9%(- 45;,53(=1 :95; 2<- (3=)L9%(4<1 D$5((5+5-)( (!+2# %(= D$5((5+5-)( +#$$)：

4<-;)4%. %(= L)5.5’)4%. ,95,-92)-1? @539(%. 5: A%239%. 795=3421，EHHH，OG：CED CGH?

!HE" # 生# 态# 学# 报# # # ED 卷#



［!"］# $%&%’()( *，*+,,+ -，.+/)0+ 1，!" #$% 2/%,%3%(4 045%6+,)547 +8 594 (:;)63%(/9 &$’((’)’*+( *,-’.#*/+0#"# %(; )57 ;)45%3< 7=+(’4 83+0 594 2+:59

>9)(% 24%? @+:3(%, +8 A%5:3%, B3+;:/57，CDDE，!F：CGDE CGDF?

［!H］# 14340 I，2/94:43 B @? 2/%,%3%;)%, ;43)&%5)&47 83+0 594 (:;)63%(/9 12*’.’)’*+( 3’,0/4$!,"2+ %(; 594 7=+(’4 56’0/+# ’77#0+#? 1453%94;3+(，GH"!，

EC：EEDH EEGC?

［FD］# *)<%0+5+ 1，2%J%0+5+ K，L0%(+ M，!" #$% A4N /<5+5+O)/ 747543543=4(+);7 83+0 594 (:;)63%(/9 12*’.’)’*+( +0’*0#"#? 1453%9%;3+(，GHHH，PP：

HGQQ HGEC?

［FG］# M)3+5% M，RJ)(+ 1，S+79)0:3% -，!" #$% T)&4 (4N %(5)8+:,)(’ 747U:)543=4(47 83+0 5N+ 0%3)(4 7=+(’47 +8 594 ’4(:7 89+03((# %(; 594 (:;)63%(/9

:23$$+)+# 6,(",$’(#? 1453%94;3+(，GHH"，PE：GQHFG GQH"D?

［FC］# $:,%&)5% A K，;4 2),&% - .，M%’%;+(4 * V，!" #$% A)53+’4(+:7 6)7%6+,4(4 747U:)543=4(47 83+0 0%3)(4 )(&435463%547? @+:3(%, +8 R3’%()/

>940)753<，GH"!，PG：PGQ! PGQH?

［FQ］# T:745%() A，W+,754(9+,04 M @，*%57:(%’% 2，!" #$% 1N+ (4N 747U:)543=4(4 )7+()53),47 83+0 594 (:;)63%(/9，623$$+)# 6,(",$’(#? 1453%94;3+(

X455437，GHHG，QC：FCHG FCHE?

［FE］# K%77:9,J4 K -，B+557 I > *，T%:,J(43 . @? A4N ()53+’4(+:7 747U:)543=4(47 83+0 5N+ B9),)==)(4 (:;)63%(/97，:23$$+)+# 6,(",$’(# %(; :%

;#*+7’(#，%(; 83+0 % B%,%:%( 7=+(’4，<#$+72’0)*+# /8? $!0)!0-!$)+? @+:3(%, +8 R3’%()/ >940)753<，GHHG，P!：QFEF QFPD?

［FP］# W3)’95 L .? $>Y*2 %(; A*V %(%,<7)7 +8 :23$$+)+!$$# 6,(",$’(# %(; +(4 +8 )57 ;)45%3< 7+:3/47，594 7=+(’4 :2#=!$$+# 7#*),,(? >+0=%3%5)&4

I)+/940)753< Z B9<7)+,+’<，CDDQ，GQEL：QDF QGQ?

［F!］# .:0;4) - @，T,+N437 L -，$%37+( * @，!" #$? 194 I)+7<(5947)7 +8 747U:)543=4(4 )7+/<%();47 %(; )7+59)+/<%(%547 )( 594 0%3)(4 7=+(’4 87#0"2!$$#

1#;!*0’(#（.4(;<） 4&);4(/4 8+3 ;)45%3< 53%(7843 5+ 594 ;+3); (:;)63%(/9 :23$$+)+!$$# :,(",$’(#? >+0=%3%5)&4 I)+/940)753< Z B9<7)+,+’<，GHHF，

GG" L：GQ"P GQHC?

［FF］# *%([+ -，>)%&%55% * X，$%&%’()( *，!" #$% \7+/<%();4 543=4(4 045%6+,)547 +8 :23$$+)+!$$# 6,(",$’(#，% (:;)63%(/9 83+0 594 2+:59 >9)(% 24%?

@+:3(%, +8 A%5:3%, B3+;:/57，CDDE，!F：GFDG GFDE?

［F"］# T:745%() A，S%7:0:3+ K，K%N%) M，!" #$% K%,)9)(4(4 %(; )7+J%,)9)(+, I，/<5+5+O)/ ;)543=4(4 )7+()53),47 83+0 594 0%3)(4 7=+(’4 87#0"2!$$# =$!"2*#?

1453%94;3+( X455437，GHHD，QG：QPHH Q!DC?

［FH］# >9%(’ > W @，B%53% L，V+,, . *，!" #$% K%,)9)(+,YL，% 9)’9,< 8:(/5)+(%,)[4; ;))7+/<%(+ ;)543=4(+); %(5)6)+5)/ 83+0 % 7=+(’4? @+:3(%, +8 594

L043)/%( >940)/%, 2+/)45<，GH"E，GD!：E!EE E!E!?

［"D］# B%53% L，>9%(’ > W @，2/94:43 B @，!" #$% L( :(=34/4;4(54; 53))7+/<%(+ ;)543=4(+); %(5)6)+5)/ 83+0 % 7=+(’4? @+:3(%, +8 594 L043)/%( >940)/%,

2+/)45<，GH"E，GD!：FH"G FH"Q?

［"G］# >9%(’ > W @，B%53% L，I%J43 @ L，!" #$% K%,)9)(+,7，0:,5)8:(/5)+(%, ;)543=4(+); %(5)6)+5)/7 83+0 0%3)(4 7=+(’47 87#0"2!$$# 7==? @+:3(%, +8 594

L043)/%( >940)/%, 2+/)45<，GH"F，GDH：!GGH !GCQ?

［"C］# 29)0+0:3% *，*)<%+J% M，S%0%;% S? L67+,:54 /+(8)’:3%5)+( +8 0%3)(4 ;)543=4(+); J%,)9)(+,? 1453%94;3+( X455437，GHHH，ED："DGP "DGF?

［"Q］# S%( ] M，2+(’ $ ^，_9+: ]YM，!" #$? 25:;)47 +( 594 /940)/%, /+(75)5:4(57 +8 0%3)(4 7=+(’4 87#0"2!$$# 7=? 83+0 594 2+:59 >9)(% 24%? A%5:3%,

B3+;:/5 V474%3/9 Z .4&4,+=04(5，CDDQ，GP：GHH CDC?

［"E］# W3%554( 2 @，T%:,J(43 . @，M)3+57: K，!" #$% .)543=4(+); )7+/<%();47 83+0 594 0%3)(4 7=+(’4 23.!0+#7+)’0 #.62+$!7"#? 1453%94;3+( X455437，

GHF"，GH：EQEP EQE"?

［"P］# >)%&%55% * X，T+(5%(% L，B:,)5) V，!" #$% 253:/5:347 %(; %67+,:54 75434+/940)753< +8 )7+/<%();4 %(; )7+59)+/<%(%54 %0=9),4/54(47 83+0 594

>%3)664%( 7=+(’4 1*+4’72#$+0# 7=? 1453%94;3+(，GHHH，PP：GC!CH GC!Q!?

［"!］# RJ)(+ 1，S+79)0:3% -，M)3+5% M，!" #$% L(5)8+:,)(’ J%,)9)(4(47 83+0 594 0%3)(4 7=+(’4 87#0"2!$$# 7#;!*0’(#? 1453%94;3+( X455437，GHHP，Q!：

"!QF "!ED?

［"F］# RJ)(+ 1，S+79)0:3% -，M)3+5% M，!" #$% A4N L(5)8+:,)(’ J%,)9)=<3%(7 83+0 594 0%3)(4 7=+(’4 87#0"2!$$# 7#;!*0’(#? @+:3(%, +8 A%5:3%, B3+;:/57，

GHH!，PH：GD"G GD"Q?

［""］# M)3+5% M，1+0+(+ S，T:745%() A? 143=4(+);7 N)59 %(5)8+:,)(’ %/5)&)5< %’%)(75 6%3(%/,4 ,%3&%4 83+0 594 0%3)(4 7=+(’4 87#0"2!$$# 7#;!*0’(#?

1453%94;3+(，GHH!，PC：CQPH CQ!"?

［"H］# S%70%(，-;3%;% V L，W3%< ‘，!" #$% A4N HY59)+/<%(%5+=:=:J4%(%(4 747U:)543=4(47 83+0 594 (:;)63%(/9 :23$$+)+# ;#*+7’(# %(; )57 7=+(’4Y=34<

89+03((# #7,$!#"!? @+:3(%, +8 A%5:3%, B3+;:/57，CDDQ，!!：GPGC GPGE?

［HD］# 1%(%J% @，M)’% 1? 1N+ (4N /<5+5+O)/ /%36+()0);)/ ;)/9,+3);47 83+0 594 (:;)63%(/9 >!"+7,$+)+# -,0/+#? @+:3(%, +8 A%:3%, B3+;:/57，GHHH，!C：GQQH

GQED?

［HG］# W3%554( 2 @，T%:,J(43 . @，‘%( -(’4( .，!" #$% L &)(<, /%36+()0);)/ ;)/9,+3);4 83+0 594 0%3)(4 7=+(’4 :(!,)#9+03((# 6+"3(? 1453%94;3+( X455437，

GHF"，GH：GQHG GQHE?

［HC］# W3%554( 2 @，T%:,J(43 . @? *)(+3 /%36+()0);)/ ;)/9,+3);47 83+0 594 0%3)(4 7=+(’4 :(!,)#9+03((# 6+"3(? 1453%94;3+( X455437，GHF"，GH：GQHP

GQH"?

［HQ］# 2)0=7+( @ 2，V%()’% B，$%37+( * @? I)+7<(5947)7 +8 ;)/9,+3+)0)(47 )( 594 53+=)/%, 0%3)(4 7=+(’4 ("3$’"!$$# #,*#0"+,.? 1453%94;3+( X455437，GHHF，

Q"：FHEF FHPD?
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