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许多海洋无脊椎动物在变成附着成体之前, 有
一个浮游幼体阶段。幼体的浮游生活短则几分钟, 长
达数月。一般来说, 海洋无脊椎动物幼体的附着变态
主要由外界环境因子和内源性因子控制  [1-2], 特别
是外界环境因子对许多海洋无脊椎动物的幼体附着

和变态起着极为重要的作用[3-4]。理解影响和控制海

洋无脊椎动物幼体附着变态的诱导因子, 可促进发
育生物学、海洋底栖群落生态学等相关领域研究的

开展, 具有重要的理论意义; 同时, 对于改善水产养
殖苗种生产技术和发展新型海洋防污技术具有重要

的实际应用价值[4-7]。 
大量研究表明化学诱因对于海洋无脊椎动物幼

体附着基的选择极为关键[4]。在自然界中, 化学诱因
主要来源于海洋中的同种生物成体 [8]、微生物     
膜[9-10]、海藻[11-12]等各种自然附着基。迄今, 所分离
和鉴定天然诱导物还只有很少几种, 如 jacaranone、
δ-tocotrienol、游离脂肪酸等[11, 13-14]。因而, 许多学
者转而利用所熟悉的神经递质、离子等各种人工诱

导物进行研究, 尝试解释幼体附着变态的机制[15-17]。

同时, 一些学者对部分人工诱导物的有效浓度进行
了相关实验, 其目的是探讨这些化合物在海洋防污
技术研究和水产养殖等应用的可能性[5, 18-20]。 

在过去的几十年里, 国内外已有一些优秀的关

于人工诱导物对海洋无脊椎动物幼体附着变态的影

响研究的综述报道[3, 16, 21-22]。目前, 关于人工诱导物

研究的最新综述报道已是 7 年前[22]。作者主要在前

人研究的基础上 , 结合最近的一些研究结果 , 从以

下几个方面对迄今国内外在人工诱导物研究的发展

状况进行了较为系统的总结, 并展望了本领域的今

后研究前景。 

1  人工诱导物对海洋无脊椎动物幼

体附着变态的影响 

1.1  神经递质 
神经递质按其化学性质可分为胆碱类、单胺类、

氨基酸类、多肽类、嘌呤类和脂类等。  
1.1.1  胆碱类 

研 究 表 明 乙 酰 胆 碱 能 诱 导 太 平 洋 牡 蛎

(Crassostera gigas)幼体变态, 而相同浓度下的氯醋
甲胆碱和琥珀酰胆碱却对幼体的变态无任何影   
响[23]。Hirata 等[24]研究发现氯化胆碱能诱导诗博加

衰海牛(Phestilla sibogae)幼体的变态 , 且其变态率
随浓度上升而增加。尽管胆碱和琥珀酰胆碱对管栖

多毛类加州篱帚毛虫(Phragmatopoma lapidosa cali-
fornica)的变态有诱导效果, 但幼体变态表现为非正
常变态, 且难以完成最终变态及附着过程[23]。Satuito
等 [25]研究结果表明 : 氨甲酰胆碱显著诱导紫贻贝
(Mytilus galloprovincialis)幼体变态 , 乙酰胆碱则无
任何诱导效果。张涛等[26]检测了氯化胆碱对墨西哥

湾扇贝(Argopecten irradians concentricus)幼体的诱
导效果, 其研究结果表明该幼体在氯化胆碱的诱导
作用完成变态, 且当处理时间为 12～48 h 时, 适宜
浓度为 10×10−6～100×10−6 mol/L。 
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1.1.2  单胺类 
单胺类神经递质主要包括儿茶酚胺类的肾上腺

素、去甲肾上腺素和多巴胺, 还有 5-羟色胺(5-HT)、
组胺等。 

肾上腺素已成功诱导许多海洋无脊椎动物幼体

的附着和变态。Okamoto 等[27]发现肾上腺素能诱导

多毛类肉刺盘管虫(Hydroides ezoensis)幼体变态, 但
却不能促使其完成附着。双壳贝类如紫贻贝 [5]、翡

翠贻贝(Perna virdis)[28]、太平洋牡蛎[23]、食用牡蛎

(Ostera edulis)[19]、金星斑纹蛤 (Venerupis pullas-
tra)[19]、墨西哥湾扇贝(Argopecten irradians concen-
tricus)[26]等均能在肾上腺素的作用下完成变态。

Matsuura 等[29]检验了肾上腺素对刺参(Apostichopus 
japonicus)幼体的诱导效果 , 结果表明 20×10−6～

50×10−6 mol/L 的肾上腺素成功诱导了该幼体变态, 
且在 50×10−6 mol/L浓度下, 诱导效果最佳。 

去甲肾上腺素诱导多毛类、贻贝、牡蛎、扇贝、

海鞘以及海参等幼体附着和变态的研究已有大量报

道。例如 , 多毛类的克氏无襟毛虫 (Pomatoleios 
kraussii)和肉刺盘管虫经 1×10−4～3×10−4 mol/L浓度
的去甲肾上腺素处理后完成了变态[27]。Satuito 等[25]

证实去甲肾上腺素在 10×10−6～100×10−6 mol/L对紫
贻贝幼体具有显著诱导效果。在同样浓度下, 尽管去
甲肾上腺素也成功地诱导了太平洋牡蛎幼体变态 , 
但却无法诱导幼体完成附着[23]。Feng等[30]研究发现

冠瘤海鞘(Styela canopus)能在去甲肾上腺素的诱导
下完成附着和变态。 

多巴胺在浓度范围 5×10−6～130×10−6 mol/L 内, 
诱导诗博加衰海牛[31]和刺参[29]等幼体的变态。相对

比而言 , 即使在同样浓度范围内 , 却无法诱导紫贻
贝[25]和太平洋牡蛎幼体完成变态[23]。 

5-HT能促进珠母贝[32](Pinctada maxima)、纹藤
壶 [33](Balanus amphitrite)幼体的附着或变态。尽管
5-HT 能诱导管栖多毛类加州篱帚毛虫幼体变态, 其
变态却表现为非正常的变态 [16]。此外 , 研究发现
5-HT对于太平洋牡蛎和诗博加衰海牛幼体变态无任
何诱导效果[23, 31]。 

迄今, 关于组胺对海洋无脊椎动物幼体附着变
态的研究还很少 , 如澳大利亚海胆 (Holopneustes 
purpurascens)幼体能够在组胺的诱导下完成附着这
一过程[34]。 
1.1.3  氨基酸类 

氨基酸类神经递质包括 γ-氨基丁酸(GABA)、谷

氨酸(Glu)、天冬氨酸、甘氨酸等。 
关于 GABA 诱导海洋无脊椎动物幼体附着和变

态的研究已有很多报道。70 年代末期, Morse 等[35]

发现红鲍幼体在 GABA 的作用下, 能完成附着和变
态。随后, 许多学者的研究表明 GABA 能促进诗博
加衰海牛、贻贝、牡蛎及苔藓虫等幼体的附着和变

态[19-20, 31]。  
除 GABA 外, 其他一些氨基酸类已被报道能诱

导纹藤壶和多毛类的华美盘管虫等海洋无脊椎动物

幼体附着和变态[36-38]。  
1.1.4  其他神经递质 

Rittschof 等 [39]研究发现二丁酰环磷腺苷

(db-cAMP)能促进纹藤壶幼体附着。然而, db-cAMP
对管栖多毛类加州篱帚毛虫和诗博加衰海牛幼体的

变态无任何诱导效果[16, 31]。Kitamura等[11]的研究结

果表明主要由二十碳五烯酸(20:4)、棕榈酸(16:0)、
花生四烯酸(20:4)和棕榈油酸(16:1)构成的游离脂肪
酸诱导了两种海胆的附着和变态。NO被发现具有抑
制大西洋舟螺 (Crepidula fornicata)幼体变态的功  
能[40]。 

1.2  离子 
自 20世纪 70年代初期 Spindler等[41]发现 Li+ 能

诱导水螅类(Hydtactinia echinata)幼体变态以来, 很
多学者尝试利用 K+ 、Cs+、NH4

+ 等各种离子调查其

对海洋无脊椎动物幼体附着变态的影响。 
K+ 在 1×10−3～75×10−3 mol/L浓度范围内能诱导

多毛类加州篱帚毛虫、软体动物门的紫贻贝 (M. 
galloprovincialis)、翡翠贻贝(P. virdis)、诗博加衰海
牛、红鲍(Haliotis rufescens)、苔藓虫门(bryozoan)中
的多室草台虫 (Bugula neritina)以及棘皮动物门
(Echinodermata)的绿海胆(Lytechinus variegatus)等许
多海洋无脊椎动物幼体的附着和变态[5, 20, 42-44]。然而, 
K+ 对贻贝(M. edulis)幼体附着和变态无任何诱导效
果[18], 且能有效地抑制纹藤壶幼体的附着[39]。  

也有许多关于 Cs+诱导海洋无脊椎动物幼体附

着和变态研究的报道。Müller 等[45]发现在 2×10−3～

300×10−3 mol/L浓度 Cs+作用下, 水螅类 H. echinata
幼体的变态率随浓度升高而增加。Woollacott 等[46]

研究结果表明 30×10−3 mol/L Cs+均诱导海绵类

Aplysilla sp. 幼体变态。此外, Cs+能诱导多毛类的华

美盘管虫 (Hydroides elegans)、缪氏帚虫 (Phoronis 
mülleri)以及贝类的诗博加衰海牛等幼体变态[47-48]。 
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许多学者的研究表明 NH4
+ 能诱导紫贻贝[5]、太

平洋牡蛎(C. gigas)和美洲牡蛎(C. virginica)[49]等幼

体的附着变态。然而, Zhao等[32]发现 NH4
+ 对大珠母

贝(Pinctada maxima)幼体附着无任何诱导效果 , 表
明不同种类对 NH4

+ 的反应也不相同。 

1.3  其他 
以往的研究显示除上述人工诱导物能诱导海洋

无脊椎动物幼体的附着和变态外, 硫化氢(H2S)、乙
醇(EtOH)、甲醇(MeOH)等有机溶剂也能诱导部分海
洋无脊椎动物幼体的变态。Cuomo[50]证明在多毛类

Capitella sp.Ⅰ幼体对 H2S 做出附着反应 , 且在
1×10-4～10×10-4 mol/L 浓度范围, 幼体的附着率最
高。Pennington 等[51]调查发现 EtOH、MeOH 等 10
种有机溶剂均能诱导贝类的诗博加衰海牛幼体的变

态。Yang 等[5]的研究结果表明, EtOH、MeOH 等 8
种有机溶剂也能诱导紫贻贝幼体的变态, 除正己烷
外, 其他 7 种有机溶剂的半数效应浓度范围 0.04～
0.82 mol/L。  

2  人工诱导物的作用机理 

2.1  神经递质 
2.1.1  胆碱类 

自 20 世纪 70 年代, Bonar[52]首次发现琥珀酰胆

碱能诱导软体动物的诗博加衰海牛幼体变态以来 , 
已有大量文献针对胆碱及其衍生物对海洋无脊椎动

物幼体变态的影响进行了报道[16, 23-26]。以往的研究

表明胆碱的作用机理与自然诱导物不同, 其可能参
与神经活动最终刺激诗博加衰海牛幼体变态[24]。相

比之下, 胆碱的衍生物可能并非作用于加州篱帚毛
虫的受体 , 而作用于幼体的神经系统 , 从而刺激幼
体完成变态[16]。Faimali等[53]通过生物化学、组织化

学及免疫组织化学等方法对藤壶幼体体内的类乙酰

胆碱化合物的存在和分布进行了检测, 发现乙酰胆
碱酯酶抑制剂能有效与胆碱酯酶(AChE)结合, 且结
合比较牢固, 水解较慢, 使AChE不能再与ACh结合, 
从而导致胆碱能神经末梢释放的 ACh 不能及时被
AChE 分解, 造成堆积, 产生拟胆碱作用, 从而刺激
藤壶幼体的变态。 
2.1.2  单胺类 

Coon等[15]调查发现肾上腺素能诱导太平洋牡蛎

幼体的变态, 且氯丙嗪、哌唑嗪等 α1-肾上腺素拮抗
剂能明显抑制肾上腺素的诱导活性, 由此认为 α1-肾

上腺素受体(AR)可能在太平洋牡蛎幼体的变态过程
中起着极为关键的作用, 这也是 α1-AR 首次被发现
存在于软体动物。Bonar等[54]进一步的研究表明肾上

腺素存在于太平洋牡蛎幼体的组织中 , 提出
Ca2+/PIP 第二信使途径可能在肾上腺素信号转导过
程中发挥作用的假说。 

Satuito等[25]和 Yang等[5]研究发现肾上腺素同样

能诱导紫贻贝幼体的变态, 且 α-AR拮抗剂酚妥拉明
能有效的抑制肾上腺素对幼体的诱导活性, 表明肾
上腺素可能直接作用于幼虫的 AR, 从而控制幼体变
态[25]。柯才焕等[28]对翡翠贻贝研究发现, 肾上腺素
等儿茶酚胺类能明显诱导该种幼体的变态, 并根据
其类似物的分子结构与诱导幼体变态的活性, 初步
认为具备附着变态能力的翡翠贻贝幼体含有类似于

脊椎动物 α1-AR, 这种受体可接受外界适宜的化学
信号物质而引起幼体的附着行为反应。随后, 柯才焕
等[55]通过分子药理学试剂将控制僧帽牡蛎幼体变态

的受体分子鉴定到 α1A-AR。 
2.1.3  氨基酸类 

GABA 由 Glu 经谷氨酸脱羧酶催化脱羧基产生, 
是一种广泛分布于中枢神经系统的重要的抑制性氨

基酸类神经递质。GABA 的附着和变态诱导作用可
能与幼体对 GABA 敏感细胞的去极化有关; 同时, 
氯离子或其他阴离子的去极化外流可能参与 GABA
的信号传导过程[36]。 

Glu 是中枢神经系统内含量最高的一种氨基酸, 
且是 GABA的前体。研究表明, 极性带电氨基酸 Glu
能明显提高纹藤壶幼体附着率, 但其作用机理有待
进一步研究[37]。 

2.2  离子 
K+能影响许多海洋无脊椎动物幼体的附着和变

态。研究表明 K+或通过使兴奋的细胞膜去极化或直

接作用于幼体的神经系统, 从而促使幼体完成变态
过程[2, 36]。 

Cs+被认为是一种潜在 K+通道阻滞剂, 可使质
膜的去极化。一些海洋无脊椎动物幼体能在 Cs+ 诱

导下完成附着和变态, 但其诱导效果却能被四乙胺
(TEA)所抑制[48]。然而, TEA同样作为一种 K+通道阻

滞剂, 却能抑制 Cs+ 的诱导, 这似乎难以理解。研究
表明 Cs+的有效诱导浓度远低于 K+, 因而其不是作
用于特定受体而是通过使兴奋细胞的细胞膜去极化

来刺激幼体的变态[17, 47]。 
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研究表明不同种类海洋无脊椎动物对 NH4
+ 的

反应也不相同, 其作用机制有待进一步的研究。 

3  人工诱导物的应用研究 

3.1  神经递质 
在水产养殖经济种类的苗种生产中, 幼体附着

变态的成功与否直接决定出苗量和育苗的成败。因

而, 通过各种化学物质提高幼体的附着变态率是解
决这一问题的主要途径之一。 

目前, 肾上腺素已被投入贝类的苗种生产。例如, 
利用肾上腺素仅能诱导牡蛎幼体变态这一特性, 可
用来生产单体牡蛎, 因而近些年来单体牡蛎的产业
得到了迅速的发展。此外, 肾上腺素也被用来诱导贻
贝、珠母贝、扇贝、海参等幼体的变态[23, 25-26, 28], 其
有效浓度范围为 1×10-6～100×10-6 mol/L。 

GABA 能诱导一些海洋无脊椎动物幼体的附着
和变态[19-20, 31], 特别是其在鲍的苗种生产中有着广
泛的应用。鲍因种类不同和育苗条件的差异, 其变态
发育时间有所差异。因而, 确定成熟鲍幼体的日龄范
围对提高其附着变态率极为关键。 

3.2  离子 
K+ 价格远低于神经递质如肾上腺素, 具有很大

优势, 故在生产上具有很大的应用前景。研究表明
K+诱导变态后的稚贝和生长速度与海洋微生物膜诱

导变态后的稚贝一样 , 无任何显著性差异 , 且其存
活率达 100%, 因而建议尝试其在育苗生产推广应 
用[6]。 

4  研究展望 
许多海洋无脊椎动物具有浮游生活和附着生活

两个阶段, 而幼体的附着和变态是衔接这两个阶段
的关键环节。理解和控制海洋无脊椎动物幼体附着

变态的诱导因子不仅是海洋产业如海洋生态养殖

业、海洋防污产业发展以及海洋资源的可持续发展

的需求, 也是海洋化学生态学、幼体发育生物学、海
洋底栖群落生态学等相关领域研究开展的需要, 因
而具有重要的实际应用价值和理论意义。 

迄今, 关于海洋无脊椎动物个别种类的幼体附
着变态机理的研究已经深入到蛋白质组学、转录组

学、代谢物组学、受体分子生物学、神经发育生物

学、电生理学以及免疫细胞化学等领域。然而, 大多
数的海洋无脊椎动物幼体附着变态机理的研究亟待

开展。化学诱因对于海洋无脊椎动物幼体附着基的

选择具有重要影响, 尽管目前已有大量的相关研究, 
仍有几个领域的研究相对较少, 应引起重视。建议今
后开展: (1)全球气候变化和海洋酸化对海洋无脊椎
动物幼体附着变态的影响; (2)利用转录组学、蛋白质
组学等现代分子生物学技术, 从分子作用途径揭示
海洋无脊椎动物幼体的对附着基的选择机理; (3)利
用神经发育生物学和电生理学角度, 揭示各种化学
物质对海洋无脊椎动物幼体附着变态的诱导机制。 
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