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贝类壳⁃体质量比和静水沉降特性的相关性
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摘要：软体动物贝壳表型是适应性进化的结果，为探究贝壳形态特性与软体动物随水流扩散功能的相关性，本实验选取 ９ 种具

代表性的腹足纲和双壳纲贝类作为研究对象，研究了其成体的壳⁃体质量比与静水沉降特性及二者的相关性。 结果表明：体质

量的变异系数（Ｃ．Ｖ． ＝ １．１１）大于壳长（Ｃ．Ｖ． ＝ ０．６７）、壳宽（Ｃ．Ｖ． ＝ ０．５４）的变异系数；壳⁃体质量比具较强的种属特异性，种内变异

系数小（Ｃ．Ｖ． ＝ ０．２０），而种间差异极显著（Ｐ＜０．０１）受试贝类的平均壳⁃体质量比为 ０．３２±０．１３，陆生贝类的壳⁃体质量比显著小于

水生贝类（Ｐ＜０．０１），壳⁃体质量比最大的河蚬（０．５４±０．０６）是最小的非洲大蜗牛（０．１７±０．０４）的 ３ 倍，福寿螺的壳⁃体质量比为 ０．
５０±０．０６。 双壳类和螺类的沉降行为差异明显，只有中华园田螺、铜锈环棱螺和河蚬不能在静水中漂浮；沉降速度最大的河蚬

（（２４．９９±４．２２） ｃｍ ／ ｓ）是最小的椭圆萝卜螺（（４．１３±０．９６） ｃｍ ／ ｓ）的 ６ 倍，入侵种非洲大蜗牛（（１８．３０±３．６４） ｃｍ ／ ｓ）和福寿螺

（（２１．７７±５．２３） ｃｍ ／ ｓ）与土著种铜锈环棱螺（（１９．４８±３．１４） ｃｍ ／ ｓ）和中华园田螺（（２１．４４±３．９２） ｃｍ ／ ｓ）在沉降速度上无显著差异

（Ｐ＜０．０１）。 成体贝类的壳⁃体质量比与沉降速度（Ｒ２ ＝ ０．２８）、沉降加速度（Ｒ２ ＝ ０．３９）之间存在一定的相关性。 在此基础上，贝
类沉降特性随生活史变化的研究将进一步揭示贝类进化与种群扩散中的生态水力学作用。
关键词：福寿螺；非洲大蜗牛；生物入侵；生态水力学；种群扩散
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贝类物种丰富、利害兼有，其数量、分布与人类生产、生活密切相关［１］。 由于贝类的主动运动主要依靠肉

足驱动，其种群扩散在行为上更多地表现为被动扩散。 物种扩散的媒介或障碍往往能对种群、进化或生态系

统产生广泛的效应［２］。 不仅是水生贝类，即使陆生螺类，水依然是其存活的重要条件，水流是其远距离迁移

的主要媒介之一 ［３］。 研究表明水流介导了钉螺的迁移，并最终导致血吸虫病的蔓延［４］。 福寿螺、非洲大蜗牛

等恶性入侵生物的渗透式扩散和爆发成灾也往往随洪水而发生。 因此水介质在贝类的物种传播上起着重要

的作用。 贝类在水下的沉降规律是研究其运动规律的重要内容之一［５］。
在贝类学的研究初期，贝壳特征几乎成了分类特征的唯一来源［６］。 长期以来，贝壳形态特征都是分类的

主要依据［７］，但是贝壳形态也会随着环境变化而变化，贝壳的细微结构在种的水平上也具有差异［８］。 贝类具

有较大的表型可塑性，即使是不同地理种群，生活的环境差异以及长期的适应性进化在形态上都可能产生明

显分化［９］。 尽管贝壳几何学引起学者的注意已经有 ２００ 多年了，然而我们对构造规则如何发挥作用以及形态

进化是如何发生的还知之甚少。 运动需要能量，贝壳在发挥着保护和支持作用的同时也是一种运动负担。 有

壳动物在爬行、游泳或掘穴时，肌肉所施加的力量都必须足以克服贝壳的重量。 碳酸钙的密度比水的大三倍

左右，减少贝壳重量将增加其个体的机动性能［１０］。
贝类在贝壳厚度、生活史策略等特征上都存在快速进化的能力［１１］。 运动行为在软体动物的生态和进化

上具有重要作用，长期的适应性选择往往可以使其运动扩散能力出现特化［１２］。 贝壳是软体动物的支撑和保

护器官，但是同时也是一个运动负担，不利于其捕食和迁徙。 此外，在进化过程中，为了适应不同的生境，贝壳

会通过异速生长产生差异，但是此种差异在“壳⁃体质量比”上的体现以及此种变化对于运动扩散功能的影响

未见相关报道。 生态水力学是研究生命体在水中的扩散转移规律及流场控制技术的新兴交叉型学科［４］。 因

此本研究选取 ９ 种具代表性的常见贝类作为研究对象，运用形态学与生态水力学相结合的交叉学科方法，通
过分析壳⁃体质量比和静水沉降特性的种间差异，及壳⁃体质量比与静水沉降速度、静水沉降加速度之间的相

关关系，以期能够初步探讨贝壳形态的适应性进化与水环境介导的运动扩散能力进化的关系，为阐明贝类种

群扩散的生态策略提供理论基础。

１　 材料与方法

１．１　 实验材料

实验于珠江水产研究所外来水生生物入侵风险评估中心进行，所用贝类为南方地区常见贝类，样品主要

采集于广东省境内，每个物种的样本量≥３０。 所有实验贝类样品皆为成体，９ 种贝类样品分属于 ９ 个属，其物

种分类信息如表 １ 所示。
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表 １　 实验所用贝类的分类信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｍｏｌｌｕｓｃｓ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

纲
Ｃｌａｓｓ

目
Ｏｒｄｅｒ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

１ 福寿螺
Ｐｏｍａｃｅａ ｃａｎａｌｉｃｕｌａｔａ

腹足纲
Ｇａｓｔｒｏｐｏｄａ

中腹足目
Ｍｅｓｏｇａｓｔｒｏｐｏｄａ

瓶螺科
Ａｍｐｕｌｌａｒｉｉｄａｅ

瓶螺属
Ｐｏｍａｃｅａ

２ 中华圆田螺
Ｃｉｐａｎｇｏｐａｌｕｄｉｎａ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ

腹足纲
Ｇａｓｔｒｏｐｏｄａ

中腹足目
Ｍｅｓｏｇａｓｔｒｏｐｏｄａ

田螺科
Ｖｉｖｉｐａｒｉｄａｅ

圆田螺属
Ｃｉｐａｎｇｏｐａｌｕｄｉｎａ

３ 铜锈环棱螺
Ｂｅｌｌａｍｙａ ａｅｒｕｇｉｎｏｓａ

腹足纲
Ｇａｓｔｒｏｐｏｄａ

中腹足目
Ｍｅｓｏｇａｓｔｒｏｐｏｄａ

田螺科
Ｖｉｖｉｐａｒｉｄａｅ

环棱螺属
Ｂｅｌｌａｍｙａ

４ 平角卷螺
Ｐｌａｎｏｒｂａｒｉｕｓ ｃｏｒｎｅｕｓ ｖａｒ．

腹足纲
Ｇａｓｔｒｏｐｏｄａ

基眼目
Ｂａｓｏｍｍａｔｏｐｈｏｒａ

扁卷螺科
Ｐｌａｎｏｒｂｉｄａｅ

扁卷螺属
Ｐｌａｎｏｒｂａｒｉｕｓ

５ 椭圆萝卜螺
Ｒａｄｉｘ ｓｗｉｎｈｏｅｉ

腹足纲
Ｇａｓｔｒｏｐｏｄａ

基眼目
Ｂａｓｏｍｍａｔｏｐｈｏｒａ

椎实螺科
Ｌｙｍｎａｅｉｄａｅ

萝卜螺属
Ｒａｄｉｘ

６ 非洲大蜗牛
Ａｃｈａｔｉｎａ ｆｕｌｉｃａ

腹足纲
Ｇａｓｔｒｏｐｏｄａ

柄眼目
Ｓｔｙｌｏｍｍａｔｏｐｈｏｒａ

非洲大蜗牛科
Ａｃｈａｔｉｎｉｄａｅ

非洲大蜗牛属
Ａｃｈａｔｉｎａ

７ 同型巴蜗牛
Ｂｒａｄｙｂａｅｎａ ｓｉｍｉｌａｒｉｓ

腹足纲
Ｇａｓｔｒｏｐｏｄａ

柄眼目
Ｓｔｙｌｏｍｍａｔｏｐｈｏｒａ

巴蜗牛科
Ｂｒａｄｙｂａｅｎｉｄａｅ

巴蜗牛属
Ｂｒａｄｙｂａｅｎａ

８ 背角无齿蚌
Ｓｉｎａｎｏｄｏｎｔａ ｗｏｏｄｉａｎａ

双壳纲
Ｂｉｖａｌｖｉａ

蚌目
Ｕｎｉｏｎｏｉｄａ

蚌科
Ｕｎｉｏｎｉｄａｅ

无齿蚌属
Ｓｉｎａｎｏｄｏｎｔａ

９ 河蚬
Ｃｏｒｂｉｃｕｌａ ｆｌｕｍｉｎｅａ

双壳纲
Ｂｉｖａｌｖｉａ

帘蛤目
Ｖｅｎｅｒｏｉｄａ

蚬科
Ｃｏｒｂｉｃｕｌｉｄａｅ

蚬属
Ｃｏｒｂｉｃｕｌａ

１．２　 研究方法

（１）形态测量：贝类个体的形态参数用游标卡尺（精确到 ０．００１ ｃｍ）进行测量，所测指标包括：壳长，壳顶

沿中轴到壳底部的最大长度；壳宽，垂直于壳高中轴的最大宽度［１３⁃１４］；对于双壳贝类，壳长为壳体前后方向最

大距离；壳宽为壳体背部与腹部方向最大距离［１５］。 用吸水纸吸干表面水分后，用电子天平称量体质量（精确

到 ０．０１ ｇ）和壳质量（精确到 ０．０１ ｇ），所有质量均为湿重［１６］。 用变异系数（Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ Ｖａｒｉａｔｉｏｎ，Ｃ．Ｖ．）表征

数据的离散程度大小，其值为标准差与平均值之比。
（２）壳⁃体质量比计算：按以下公式计算。

壳⁃体质量比＝壳质量
体质量

＝体质量－去壳质量
体质量

（３）静水沉降特性的测定：采用静水沉降法，设置沉降缸模拟自然条件下的沉降特征。 沉降缸为圆柱体

形，高 ２．４ ｍ、直径 １．２ ｍ，以清澈的池塘养殖用水灌装。 于水面中心点以下 １５ ｃｍ 设置沉降起始点，于起始点

以下 １４０ ｃｍ 的垂直平面设置沉降计时终点，终点距离缸底垂直距离大于 ２５ ｃｍ，缸底设置“缓冲网”以使样品

免受机械刺激和损伤。 所有受试个体皆以体长轴平行于水面的姿态进入自然沉降。 以秒表记录起点至终点

的运动时间，测量重复 ３ 次（图 １）。 依据公式 ｖ＝Ｓ ／ ｔ 计算平均沉降速度（其中，ｖ 为沉降速度，Ｓ 为沉降距离、ｔ
为沉降时间）；假设样品为匀加速运动，依据公式 ａ＝ ２Ｓ ／ ｔ２计算加速度（其中 ａ 为沉降加速度，Ｓ 为沉降距离、ｔ
为沉降时间）。
１．３　 数据分析

采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ ｏｆｆｉｃｅ ２０１０ 软件、ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ８．６ 软件和 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２０ 软件等进行数据统计、差异性

比较、回归分析和作图。 依据前述公式计算壳⁃体质量比和沉降速度、沉降加速度。 结果表示为：平均值±标准

差。 以“壳长”、“壳宽”、“体质量”、“壳⁃体质量比”等作为因变量，采用单因素方差分析法（ＡＮＯＶＡ）分析种

间差异显著性（Ｐ＜０．０１）。

２　 结果与分析

２．１　 供试贝类的主要形态测量

分别测量 ９ 种贝类的壳长、壳宽和体质量三个主要的形态指标，其测量结果如表 ２ 所示。 由表可知，背角
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图 １　 静水沉降示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｅｔｔｌｅｍｅｎｔ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｌｌｕｓｃｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

无齿蚌（Ｓｉｎａｎｏｄｏｎｔａ ｗｏｏｄｉａｎａ Ｌｅａ， １８３４）的壳长、壳宽、体
质量最大，平角卷螺（Ｐｌａｎｏｒｂａｒｉｕｓ ｃｏｒｎｅｕｓ ｖａｒ．）的壳长最

小，椭圆萝卜螺（Ｒａｄｉｘ ｓｗｉｎｈｏｅｉ Ｈ．Ａｄａｍｓ）的壳宽和体质量

最小。 ９ 种贝类的壳长、壳宽、体质量的总体变异系数（Ｃ．
Ｖ．）分别为 ０．６７，０．５４，１．１１，因此体质量的变异＞壳长的变

异＞壳宽的变异。
２．２　 壳⁃体质量比的种间差异

研究结果显示（图 ２）：９ 种贝类的平均壳⁃体质量比为

（０．３２±０．１３），所有受试贝类壳⁃体质量比的种内 Ｃ．Ｖ． ＜０．
３６，平均 Ｃ．Ｖ． ＝ ０．２０，背角无齿蚌变异最大（Ｃ．Ｖ． ＝ ０．３５），
河蚬变异最小（Ｃ．Ｖ． ＝ ０．１１），因此贝类壳⁃体质量比的种属

特异性强。 不同种贝类之间存在明显的种间变异，其中非

洲大蜗牛的壳⁃体质量比最小（０．１７±０．０４），极显著地低于

其他贝类（Ｐ ＜ ０． ０１），河蚬的壳⁃体质量比最大（０． ５４ ± ０．
０６），极显著高于其他贝类（Ｐ＜０．０１），福寿螺的壳⁃体质量

比接近 ０．５０（０．５０±０．０６），铜锈环棱螺次之（０．３８±０．０６）。
中华园田螺（０．２２±０．０３）、背角无齿蚌（０．２３±０．０８）、同型巴

蜗牛（０．２６±０．０８）、平角卷螺（０．２６±０．０４）和椭圆萝卜螺（０．
２８±０．０４）的壳体质量比为 ０．２５ 左右，种间差异性较小（Ｐ＜
０．０１），只有中华园田螺和椭圆萝卜螺之间存在极显著差异（Ｐ＜０．０１），其余差异不显著。 陆生贝类的总体壳⁃
体质量比（０．２１）显著小于水生贝类（０．３５）（Ｐ＜０．０１），但并非所有陆生贝类的壳⁃体质量比都较水生贝类小。

表 ２　 实验贝类的主要形态测量

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｏｒｐｈｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｍｏｌｌｕｓｃｓ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

壳长
Ｓｈｅｌｌ ｌｅｎｇｔｈ ／ ｃｍ

壳宽
Ｓｈｅｌｌ ｗｉｄｔｈ ／ ｃｍ

体质量
Ｂｏｄｙ ｍａｓｓ ／ ｇ

１ 平角卷螺 Ｐｌａｎｏｒｂａｒｉｕｓ ｃｏｒｎｅｕｓ ｖａｒ． １．０３±０．０９Ａ １．８１±０．１１ＢＣ １．１５±０．１９Ａ
２ 同型巴蜗牛 Ｂｒａｄｙｂａｅｎａ ｓｉｍｉｌａｒｉｓ １．３５±０．２４ＡＢ １．４６±０．２１ＡＢ １．１３±０．４４Ａ
３ 椭圆萝卜螺 Ｒａｄｉｘ ｓｗｉｎｈｏｅｉ １．６０±０．１８Ｂ １．０２±０．１１Ａ ０．５１±０．１３Ａ
４ 铜锈环棱螺 Ｂｅｌｌａｍｙａ ａｅｒｕｇｉｎｏｓａ ２．３４±０．３３Ｃ １．６９±０．１８Ｂ ２．７０±１．０８Ａ
５ 河蚬 Ｃｏｒｂｉｃｕｌａ ｆｌｕｍｉｎｅａ ２．３５±０．３５Ｃ ２．１６±０．２６Ｃ ４．１９±１．５５Ａ
６ 中华圆田螺 Ｃｉｐａｎｇｏｐａｌｕｄｉｎａ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ ４．５４±０．５０Ｄ ３．６９±０．３６Ｄ ２０．６７±６．０７Ｂ
７ 福寿螺 Ｐｏｍａｃｅａ ｃａｎａｌｉｃｕｌａｔａ ５．５９±１．２９Ｅ ４．７２±０．７５Ｅ ３２．５８±１４．８７Ｃ
８ 非洲大蜗牛 Ａｃｈａｔｉｎａ ｆｕｌｉｃａ ６．２３±１．４５Ｅ ３．４５±０．７０Ｄ ３１．３６±１７．１３Ｃ
９ 背角无齿蚌 Ｓｉｎａｎｏｄｏｎｔａ ｗｏｏｄｉａｎａ ７．７５±０．４６Ｆ ５．１３±０．４９Ｅ ４３．８３±１１．７３Ｄ

　 　 同列数据无相同字母表示在 ０．０１ 水平上差异极显著

２．３　 静水沉降特性的种间差异

观察发现，除中华园田螺、铜锈环棱螺和河蚬外，其余贝类均具备在水面漂浮的能力。 在静水沉降实验

中，壳形是影响沉降姿势的主要因素，双壳贝类和螺类的沉降行为差异明显，其中双壳类的沉降稳定性较差，
沉降终点距离理想降落点的距离较大，而螺类多为螺旋形下沉或平稳形下沉，壳形接近的物种沉降行为相似。
不同贝类沉降速度的种间差异如图 ３ 所示。 由图可知，贝类沉降速度的变异范围较大，其中椭圆萝卜螺的沉

降速度最低（（４．１３±０．９６） ｃｍ ／ ｓ），只与平角卷螺（（９．８６±３．０４） ｃｍ ／ ｓ）差异不显著，但极显著低于其他贝类（Ｐ
＜０．０１）；而河蚬的沉降速度最大（（２４．９９±４．２２） ｃｍ ／ ｓ），极显著高于其他贝类（Ｐ＜０．０１）。 同为水生贝类，河蚬

的沉降速度是椭圆萝卜螺沉降速度的 ６ 倍；平角卷螺、同型巴蜗牛（（１２．７３±３．９３） ｃｍ ／ ｓ）和背角无齿蚌（（１３．
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图 ２　 贝类壳⁃体质量比的种间差异

Ｆｉｇ． ２ 　 Ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｈｅｌｌ⁃ｍａｓｓ ｔｏ

ｂｏｄｙ⁃ｍａｓｓ

０４±３．７３） ｃｍ ／ ｓ）３ 种贝类的种间沉降速度差异不显著，
但与其他贝类差异极显著（Ｐ＜０．０１）；非洲大蜗牛（（１８．
３０±３．６４） ｃｍ ／ ｓ）、铜锈环棱螺（（１９．４８±３．１４） ｃｍ ／ ｓ）、中
华园田螺（（２１．４４±３．９２） ｃｍ ／ ｓ）和福寿螺（（２１．７７±５．
２３） ｃｍ ／ ｓ）４ 种贝类的种间沉降速度差异不显著，但是

与其他贝类差异极显著（Ｐ＜０．０１）。
沉降加速度的种间差异如图 ４ 所示，由图可知椭圆

萝卜螺的沉降加速度最小（０．２５±０．１１ ｃｍ ／ ｓ２），平角卷

螺、同型巴蜗牛和背角无齿蚌的沉降加速度较为接近，处
于较低水平。 非洲大蜗牛、铜锈环棱螺、中华园田螺和福

寿螺 ４ 种贝类的沉降加速度较为接近，处于较高水平，河
蚬的沉降加速度最大（９．１７±３．２０ ｃｍ ／ ｓ２），极显著的高于

其他贝类（Ｐ＜０．０１）。 贝类的沉降速度和沉降加速度的种

间差异不尽相同，但是种间差异的趋势基本一致。
２．４　 壳⁃体质量比与水力学沉降特性的关系

９ 种受试贝类的沉降速度和沉降加速度与壳⁃体质

量比的相关关系如图 ５ 所示，由图可知，总体上，沉降速

度、沉降加速度与壳⁃体质量比的均值之间存在一定的

相关性，相关性系数 Ｒ２分别为 ０．２８ 和 ０．３９，但是没有明

显的线性关系。 而指数函数（０．１５， ０．１５）、幂函数（０．０９， ０．０９）和对数函数（０．１９， ０．２８）回归分析得到的相关

性系数更低，拟合度更小。

图 ３　 静水沉降速度的种间差异

Ｆｉｇ．３　 Ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｔｔｌｉｎｇ ｖｅｌｏｃｉｔｙ ｉｎ ｓｔｉｌｌ ｗａｔｅｒ

图 ４　 静水沉降加速度的种间差异

Ｆｉｇ．４ 　 Ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｔｔｌｉｎｇ ａｃｃｅｌｅｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｔｉｌｌ

ｗａｔｅｒ

３　 讨论

３．１　 壳⁃体质量比的种间差异及其进化形成原因

　 　 软体动物种类繁多且分布广泛，现存种和化石种共有近 １５ 万种，贝壳是最重要的保护器官，其形成主要
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图 ５　 壳⁃体质量比与沉降速度、沉降加速度的相关关系

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｈｅｌｌ⁃ｍａｓｓ： ｂｏｄｙ⁃ｍａｓｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｅｔｔｌｉｎｇ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ （ｖｅｌｏｃｉｔｙ ａｎｄ ａｃｃｅｌｅｒａｔｉｏｎ）

依靠外套膜表皮细胞的分泌物。 瓣鳃纲（Ｌａｍｅｌｌｉｂｒａｎｃｈｉａ）贝类约 ２ 万种，全部营水生生活，大部分海产，少部

分淡水种。 腹足纲（Ｇａｓｔｒｏｐｏｄａ）贝类约 １０ 万种，一般通称螺类，包括前鳃亚纲（Ｐｒｏｓｏｂｒａｎｃｈｉａ）、后鳃亚纲

（Ｏｐｉｓｔｈｏｂｒａｎｃｈｉａ）及肺螺亚纲（Ｐｕｌｍｏｎａｔａ）。 广布于海洋、淡水和陆地。 贝类的干重、湿重与壳长、壳宽、壳高

等主要形态学参数存在明显的线性关系，这些关系在河蚬［１５］、环棱螺［１６］、萝卜螺［１６］、福寿螺［１４］等大多数物种

中都得到了验证。 带壳湿重（体质量）是估算淡水螺类生物量和能量值的最有效指标［１６］。 因此，壳⁃体质量比

是形态对环境变化适应性的一种综合反应。
壳形的可塑性和异速生长在贝类中已被广泛研究，环境因素可以诱导壳形的微结构产生变异，受环境因

子时空变异的选择作用，螺类的生态表型可在壳的厚薄和大小之间产生进化权衡［１７］。 因此尽管本研究中由

于不同贝类生境特征的差异性和多样性［１８］，水文环境特征可能并非是贝类壳⁃体质量比种间差异形成的主要

原因，但是陆生贝类与水生贝类之间、双壳类与螺类之间受水力学作用的差异性是显而易见的，只是这种具体

选择作用的实现过程还有待进一步研究［１９］。
有研究表明，淡水贝类在壳厚、壳型、生长以及繁殖等特征上的表型可塑性是海水贝类的三倍以上，因此

淡水贝类的表型可塑性在种间以及种内的差异可能是极其显著的［２０］，这与本研究发现淡水贝类的壳⁃体质量

比呈现出极显著的种间差异是相一致的（Ｐ＜０．０１）。 有研究表明生活在海岸带的贝类，其形态和行为都会受

到水流的影响并产生适应性变化［１０］。 一般而言，贝壳的保护作用和贝类的运动速度的进化方向是不相容

的［１０］。 但是，某些贝壳较厚的螺类更能够在一定的时间内抵御水禽的消化作用，从而实现远距离传播，这可

能是贝壳同时具有保护作用和促进扩散能力的另一种体现［２１］。
环境对贝壳形态不具备决定作用，而只有调控作用［２２］。 古代湖泊中的软体动物贝壳形态与其捕食者的

进化有关，对于捕食者驱动的贝类贝壳形态进化，淡水贝类不如海洋贝类那么明显［１０］。 具备最坚固贝壳的淡

水贝类只在古湖泊和古河流中有发现，然而这种普遍的反捕食特征在现代贝类种已经不复存在了［２３］。 大量

研究表明，淡水螺类的壳形态指数与体质量显著相关，但是相关关系会随着生境条件的变化而不同［２４］。 除了

本文所研究的成体贝类的壳⁃体质量比特征以外，贝壳的强度、硬度和弹性模量等力学性能指标也会随着贝壳

的生长而增大［２５］。 因此，壳⁃体质量比的种内时空变异还需要进一步的研究。
３．２　 贝类水力学沉降特性的种间差异

贝类水力学沉降特征研究属于生态水力学的范畴。 生态水力学作为一门新兴交叉学科，关注水力学与生

态过程之间的关联，研究水力条件的改变对水生态系统平衡以及对生物多样性的影响是其最重要的研究内容

之一［２６⁃２７］。 贝类水力学沉降特性种间差异的研究是对水文与生物体之间互作研究的一个有益补充［２８－２９］。 极

端气候和人类活动影响下，贝类水力学沉降特征的明确有助于对入侵、进化等相关生态过程的理解［３０］。
有研究表明河蚬形态在流域间存在显著的区域变化，区域间壳体形态差异是水流速度的差异所致， 而水

体化学组成和温度变化与此种形态变化之间相关性不大［３１］。 沉降速度与沉降加速度是体质量与形态的综合

作用结果。 许多底栖无脊椎动物都没有对抗强烈水流的游泳能力［３２］，因此只能作为近似颗粒在水流中被动
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运动，随水漂流和吸附能力对于扩散、传播和定殖尤其重要［３３］，在底栖动物生活史中利于种群扩散的时期可

能不尽相同［３４］，种群的扩散传播往往是通过整个生活史策略实现的，因此本研究中沉降速度较大的物种可能

并不一定就是随水流扩散能力弱的物种，不过其他生活史阶段的扩散能力还有待进一步研究。
３．３　 贝类壳⁃体质量比与水力学沉降特性的相关关系

本研究所涉及的贝类为我国南方地区常见的贝类，相关性分析表明壳⁃体质量比和沉降特性之间的相关

性总体上不显著，并非壳⁃体质量比越大沉降速度或沉降加速度就越大。 壳⁃体质量比是形态参数之间的一种

关系，沉降特性是形态、行为功能与水环境之间互作的一种反应。 有研究表明螺类运动特征的进化通常是不

稳定的，但是体型大小在进化上则是相对较为保守的，而体型大小是运动能力最主要的限制因子之一［１０］。 福

寿螺和非洲大蜗牛的体型与同类型螺类相比优势极其显著，都具有较强的运动、扩散能力，此二种螺类极强的

摄食、破坏能力也与体型大小相关［３５］，并且成体阶段都具有水中漂浮的能力，这可能部分解释了其成为恶性

入侵生物的原因。 这与水文格局变化、长距离运输和极端气候改变了腹足类在人类世的地理分布的研究结果

也是一致的［３６］。
尽管体型对于贝类在生态上具有无可争议的重要性，但这并不意味着在宏观进化上就一定会有直接的体

现［３７］。 形态上的特化将降低贝类的运动、扩散能力，但是扩散能力是一个综合性状，并不是由某一特征单独

决定的。 壳⁃体质量比和沉降特性之间的相关关系不显著，可能预示着贝壳特征在很大程度上是综合生境适

应的结果。 沉降速度和沉降加速度是成体贝类随水流扩散能力的一种反应，但生态水力学对于种群扩散的综

合作用可能还需考虑整个生活史阶段的作用以及贝类的运动、繁殖行为特征［３８］。 例如，福寿螺与中华园田螺

和铜锈环棱螺的沉降速度差异并不显著，但是前者在非应激状态下还具有在水中漂浮的能力，使其具备更强

的扩散能力。 作为广布种，这些贝类都具有较强的适应能力［３９］，除了福寿螺和非洲大蜗牛等世界性入侵物种

以外，河蚬、背角无齿蚌、同型巴蜗牛等在某些地区也被当做入侵种，种群扩散能力的研究是其入侵生态学研

究的重要内容［４０］。 不过，贝壳表型与沉降行为特征各自的进化路径与生态功能以及二者之间的相关关系对

于种群扩散的作用力还有待深入研究［４１］。

４　 结论

贝类的壳⁃体质量比存在极显著的种间差异，种属特异性强，水生贝类的壳⁃体质量比显著大于陆生贝类，
“壳⁃体质量比”参数能较好的反应贝类在生境适应性上对运动与保护功能的权衡。 贝类的静水沉降速度和沉

降加速度存在极显著的种间差异，成体贝类的壳⁃体质量比与沉降特性之间不存在普适性的显著相关关系，其
相关性的进一步揭示还需考虑水文对不同生活史时期贝类种群扩散的作用。 同时，贝类入侵种的危害性与其

扩散能力密切相关，而扩散能力是物种长期适应性进化的重要结果，是包含物种个体形态特征、生理生态行为

以及所处生境等多因素的综合策略。
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