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摘要： 海洋活化石——鲎（hòu）是十分宝贵的自然资源，在科研、经济、生态等方面都有着不可估量的价值。鲎作为古老的

海洋底栖动物被过度捕捞，现已到了枯竭的程度，2021 年 2 月，我国《国家重点保护野生动物名录》正式更新和发布，我国海域

的中国鲎和圆尾鲎被列为国家二级保护动物。为推动鲎研究和有效制定实施鲎资源的保护措施，本文主要从鲎的生物学研

究、资源利用和生态保护三个方面入手，瞄准鲎的分类学问题、鲎的生物学前沿问题包括神经系统、视觉系统、消化系统、循环

系统、生殖与发育和共附生微生物等、生态保护现状以及存在的问题等方面国内外的研究进展进行综述，明确研究重点和难点

的同时，扩大对鲎的认知。
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Abstract： Horseshoe crab is one of the precious natural bioresources with inestimable value in scientific research， 
economy， ecology and so on.  As an ancient marine benthic animal， the horseshoe crab is now an overfished， endangered 
biological resource.  In February 2021， the “List of Key Protected Wild Animals in China” was officially updated and an⁃
nounced， and Tachypleus tridentatus and Carcinoscorpius rotundicauda in China’s waters were listed as the national sec⁃
ond⁃class protected animals.  In order to promote research on the horseshoe crab and effectively formulate and implement 
conservation measures for the resource， this paper reviews the research progress of horseshoe crab from three aspects： bi⁃
ology research， resource utilization and ecological protection， and focuses on the taxonomic opinions， the nervous sys⁃
tem， visual system， digestive system， circulatory system， reproduction and development， symbiotic microorganisms， 
and the current status and problems of resource use and ecological conservation.  The paper also intends to expand people’
s understanding of horseshoe crab.
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0 引  言

鲎（hòu）是古老的海洋底栖动物，其最早的化石

记录可追溯至 4 亿多年前的奥陶纪［1］，在地球的出现

早于恐龙，其形态在几亿年间变化不大，是研究生物

进化的重要材料。鲎眼的侧抑制现象和鲎甲良好的

力学性能吸引了不少的仿生设计者［2］和材料研究人

员［3］，侧抑制现象被广泛应用于遥感图像和红外图

像的增强等，而鲎甲的力学性能则被开发成鲎式轻

质堤坝技术应用于软弱地基筑堤。鲎血遇热原即凝

集，具有灵敏度高、效率高等特点，在药品检验、医疗

设备制造、生物工业、食品检测等领域有广泛的应

用［4］。鲎在美洲一度被用作肥料、牲畜饲料和吸引

美洲鳗鱼和海螺的商业诱饵［5］，但在亚洲地区，主要

是作为食材被消费利用，为沿海地区作出了重要的

经济贡献，仅有个别国家将其用作渔业诱饵或猪饲

料等。鲎卵具有丰富的营养，是海滨候鸟迁徙途中

重要的能量补给。

科研人员对鲎的研究一直在不断地深入，从古

至今大致可分为以下几个重要阶段。早至 19 世纪

上半叶，对鲎的科学研究主要是完成对鲎的命名与

数量统计［6］；19 世纪下半叶以美国、日本为主的几个

国家开始了鲎形态与结构方面的研究［7］。20 世纪中

叶鲎血液变形细胞裂解物与细菌内毒素可发生凝集

作用被报道后，才掀起了国内外学者对鲎研究的浪

潮［8］；20 世纪下半叶鲎素的发现再一次提升了鲎研

究的深度和广度。此后几十年间，国内外对鲎免疫

功能的研究热情有增无减，同时鲎的医疗功能造成

社会对鲎的需求大幅增加［9］。21 世纪前后，因过度

捕捞和栖息地消失［5］等原因，全球鲎的数量急剧下

降，人们开始关注鲎的生态保护，在鲎的种群结构、

养殖保育、鲎资源管理和区域保护等方面做了许多

研究［10］。美洲鲎的研究和管理较为系统化，但亚洲

海域的鲎研究因历史文化、地理距离和经济水平等

原因较为缓慢，甚至有不少报道的内容相矛盾，如中

国海域鲎的种类数，这不利于亚洲海域鲎研究的顺

利开展。本文通过对鲎的研究进行系统综述，希望

能为鲎领域生物学研究、有效制定及实施鲎保护措

施提供重要参考。

1 鲎的分类地位与种群

鲎因其马蹄形背甲，故又俗称为马蹄蟹（horse⁃
shoe crab），但与螃蟹相比，马蹄蟹与蝎子和蜘蛛的

亲缘关系更密切。鲎属节肢动物门（Arfhropoda）肢

口纲（Merostomata）剑尾目（Xiphosura）鲎科（Limu⁃
lidae）。通过对已有标本和现存的种进行严格比较

和鉴定，现存的鲎有四个种，后来又被分为 2 亚科 3
属 。 美 洲 鲎 亚 科（Limulinae）仅 美 洲 鲎（Limulus 
polyphemus）1 属 1 种；鲎亚科（Tachypleinae）由蝎鲎

属（Carcinoscorpius）的 圆 尾 鲎（Carcinoscorpius ro⁃
tundicauda）和鲎属（Tachypleus）的中国鲎（Tachy⁃
pleus tridentatus）（又称为东方鲎、日本鲎或三刺鲎）

与南方鲎（Tachypleus gigas）（又称为巨鲎）构成。鲎

体分为头胸部、腹部和剑尾三个部分（图 1），三部分

中间由类关节构造相连，体外包被硬质甲壳。头胸

部腹面有六对胸部附肢，头胸部背面前端有一对单

眼，两端有一对复眼；腹部腹面有六对板状附肢，腹

甲两侧有棘刺；剑尾部细长、坚硬。美洲鲎与其他三

种鲎的最大区别在于美洲鲎的剑尾长度短于头胸部

加上腹部的长度；圆尾鲎的独特之处在于它（成鲎）

的体型是四种鲎中最小的［11］，并且它的剑尾横截面

不是同其他三种鲎的三角形，而是近似圆形［12］；中国

鲎是四者中体型（成鲎）最大的，且雌鲎腹甲后沿仅

有三个突刺，因而又被称为三刺鲎［13］；南方鲎腹甲背

面无小刺［13］（表 1）。

鲎的甲壳结构为特殊的正交各向异性结构，具

有三个正交轴的特性，由三层结构组成：外壳无矿物

质，呈层状结构，起防水保护作用；外壳下是由约 2~
3 µm 宽的垂直于背腹轴的几丁质纤维构成的中间

层，蜕皮后新甲壳形成过程中起物质运输和营养作

用；内部核心是多孔隙的泡沫结构，中间为中空，内

部核心结构轻巧、机械强度大、吸收能力高、具有热

稳定性。甲壳蜕皮时发生的硬化过程还可以稳定角

质 层 基 质 蛋 白 ，使 其 硬 度 、难 溶 性 和 耐 降 解 性

更强［14］。

鲎被称为“活化石”［15］，从形态上不易区分四种

鲎，根据基因组学技术，已测得美洲鲎、圆尾鲎、中国

鲎和南方鲎的基因组大小分别为 1. 5 Gb、1. 9 Gb、
2. 3 Gb 和 2. 0 Gb［16］，对基因组特征的分析比较是精

确区分 4 个物种的最有效方式。在基因组层面的鲎

种群分布研究中发现多个区域的鲎存在种内遗传变

异，推断美洲鲎在其分布范围内存在一系列的遗传

不连续可能与地理距离有关［17，18］。对马来半岛圆尾

鲎的种群研究中也发现东西部样本比西部样本存在

更高的遗传变异，即马来半岛东西海岸的种群有所

不同，认为南部海岸充当陆地屏障［19］。2021 年揭示
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了马来半岛鲎遗传断裂的实际位置位于马六甲海

峡［20］。类似的种内遗传变异在南方鲎［21］和中国鲎［22］

中也被观察到，均体现了鲎对环境变化的响应。然

而，中国海域内 9 个采样点的中国鲎无种内遗传变

异［23］，这可能主要由人为运输和不合理的放流活动

引起，但同时启示我们，可将鲎引入其历史上栖息过

的海域，以促进鲎资源的恢复。目前尚未发现中国

海域内的圆尾鲎无种内遗传变异的报道。

2 鲎的栖息地与地理分布

鲎的分布并不均匀。在美洲，美国大西洋中部

沿岸的鲎群数量最为丰富，并且整体上美洲的鲎群

数量随纬度增加而减少。亚洲鲎（中国鲎、圆尾鲎和

南方鲎的合称）也呈现出类似的纬度梯度分布，其中

中国鲎分布于亚洲的多个国家，95% 的中国鲎分布

于中国海域，且主要分布于中国南部［13］。美洲鲎仅

分布于北美洲美国和墨西哥的东部沿岸，而其他三

种鲎则分布于亚洲的东南沿岸，即从印度到日本的

水域，包括了东印度群岛以及菲律宾的水域［24~26］。

鲎生活史大多需要高潮线滩地、浅水区和深水

区三种类型栖息地［27］，对应着成鲎产卵和卵孵化、幼

鲎生长发育以及亚成鲎蛰居这几个生活阶段，鲎产

卵和卵孵化地点选择的主要因素是海拔、海滩坡度、

沉积物特性和足够振幅的半日潮汐［28，29］。美洲鲎成

图 1　四种鲎的形态构造［15］

Fig.  1　Morphological structure of four species adults of horseshoe crab［15］

表 1 四种鲎的形态特征比较［11~15］

Table 1 Comparison of morphological characteristics between four species of horseshoe crab［11~15］

物种

美

洲

鲎

圆

尾

鲎

中

国

鲎

南

方

鲎

性别

雌鲎

雄鲎

雌鲎

雄鲎

雌鲎

雄鲎

雌鲎

雄鲎

体型

较大

较大

小

小

大

大

较小

较小

成体甲壳

颜色

绿褐色或

褐色

绿褐色或

褐色

黑绿或绿

褐色

黑绿或绿

褐色

绿灰色

绿灰色

绿灰色

绿灰色

头胸甲形态

背面：凸起较高，内凹

较深；前缘：圆弧状

背面：凸起较高，内凹

较深；前缘：圆弧状

背面：凸起较低，内凹

较浅；前缘：圆弧状

背面：凸起较低，内凹

较浅；前缘：圆弧状

背面：凸起高，内凹深；

前缘：圆弧状

背面：凸起高，内凹深；

前缘：两处凹陷

背面：凸起低，内凹浅；

前缘：圆弧状

背面：凸起低，内凹浅；

前缘：圆弧状

有无腹甲

背面小刺

无

无

有

有

有

有

无

无

腹甲后缘

棘突数

1

1

1

1

3

3

1

1

剑尾截

面形态

三角形

三角形

椭圆形

椭圆形

三角形

三角形

三角形

三角形

有无剑尾

脊部棘刺

有

有

无

无

有

有

有

有

第三步

足形态

钳状

钳状

钳状

钳状

钳状

钩状

钳状

钩状

生殖盖板

形态

中叶长于

侧叶

中叶长于

侧叶

中叶等于

侧叶

中叶等于

侧叶

中叶短于

侧叶

中叶短于

侧叶

中叶短于

侧叶

中叶短于

侧叶

生殖孔形

态

扁平

凸起

扁平

凸起

扁平

凸起

扁平

凸起
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体在繁殖季节前往河口附近的高潮线滩地产卵，胚

胎发育也在此，11 龄以前的生活在浅水区，并且随

着体型的增大和捕食能力的增强，它们活动的范围

逐渐扩大，美洲鲎 11 龄以后往深水区迁移。中国鲎

成体的繁殖地点和受精卵的孵化与美洲鲎相同，但

对于幼鲎生长发育时期的栖息地存在争议。早期中

国鲎幼体也生活在潮间带和浅水区，同年水温下降

至一定温度时，就会迁移至深水区，来年水温升高至

18 ℃以上时，则从深水区迁移至浅水区觅食［30］。也

有报道描述中国鲎幼体孵出后留于巢穴过冬，来年

水温升高后在附近海滩生活［31］。描述南方鲎和圆尾

鲎迁移和栖息地选择的文献较少，现有研究倾向于

两种鲎产卵地点土壤粒度的差异。南方鲎和圆尾鲎

的分布区有部分重叠，但南方鲎更倾向于沙滩，圆尾

鲎则更喜欢在红树林边缘的泥滩［32］，且其幼体和亚

成体生活在沉积物表面，成体则通常生活在沉积物

2~3 cm 深处［33］。

3 鲎的生理与生殖

3. 1 鲎的生理学

鲎神经系统的基础研究包括了光传导现象、侧

抑制现象、呼吸功能的神经控制、心脏功能的神经抑

制、感觉器官的控制等。19 世纪 80 年代开始研究鲎

的中枢神经系统，建立鲎的中枢神经系统图谱是必

要的，但样本选择和技术手段等原因使这些研究结

果模棱两可。20 世纪 80 年代，绘制了美洲鲎的脑图

谱［34］，并基于解剖学观察和综合他人研究对鲎脑进

行区域划分和命名，许多研究认为螯肢亚门动物的

中脑是退化的，因此将鲎脑分为前脑和后脑两个部

分，这对于当时的学术研究具有重要意义［34］。直到

2003 年的研究为螯肢动物中脑的存在提供了形态

学证据［35］。鲎脑分为前脑、中脑和后脑三个部分，分

别含有神经一对、一对和五对［13］。然而，同年在进行

中国鲎脑神经节的组织形态结构观察时，未发现典

型的中脑结构（即神经纤维网和嗅叶），而发现鲎中

枢神经系统中的后五对神经对应着鲎的五对步

足［36］。因此，认为鲎脑分为前脑和后脑两部分。但

在 2021 年关于晚石炭纪鲎化石中保存完好的鲎的

中枢神经系统的描述，标本显示中枢神经系统的七

对神经对应于前脑（视神经）、中脑（螫肢）和大型步

足［38］。21 世纪关于鲎神经系统的研究揭示了美洲

鲎的中枢神经系统是光敏器官［38］。此外，鲎的神经

递质类型和神经激素及其相关功能也受到关注，如

中间复合体的神经递质类型［39］、脑神经节中的神经

递质与激素的分布［40］、昼夜节律所需神经递质［41］、脑

神经中三种离子通道的分布［42］等，但研究尚未系统

化，且现有圆尾鲎和南方鲎的神经系统研究报道不

多，四个物种间的神经系统差异也是一个值得探究

的问题。

鲎视觉系统是视觉研究的典型模型。鲎有两对

眼睛，一对单眼位于头胸甲前端，用以感知亮度，对

紫外光最敏感；一对复眼位于头胸甲两侧，是鲎主要

的视觉器官。每只复眼内有 800~1 000 只小眼，小

眼感受器大到肉眼可见，且每只小眼都是一个独立

的视觉功能单位。鲎复眼的侧抑制现象是指鲎的每

只小眼都能抑制周围小眼对光的响应的现象，且两

只小眼间的距离越近，相互抑制作用越强，此现象最

初由在研究鲎眼视觉机制时发现的，当只给一只小

眼光刺激时，仅此一只小眼有放电反应而周围的小

眼并无放电反应；当保持单位面积光照强度不变而

光照面积扩大，此小眼周围的小眼也开始有放电反

应，并且原本接受光刺激的那只小眼的放电频率下

降了。侧抑制现象可以突出边缘、加大反差，还可以

拟合图像细微间断处和作为高通滤波器，被广泛应

用于工程设备和软件应用程序［43］。

鲎消化系统研究多集中于美洲鲎、中国鲎和圆

尾鲎，对南方鲎的消化系统进行的研究很少。依据

划分方法，鲎的消化系统可分为消化道和中肠腺两

大部分［13］。鲎消化道主要包括食道、胃、中肠、直肠，

各部分基础结构相似，即由几丁质层、黏膜层、黏膜

下层、肌肉层和浆膜组成。鲎食道的肌肉发达、黏膜

褶皱丰富、几丁质层极厚，为食物的物理消化提供了

可靠的结构基础和屏障；胃发达的肌肉和黏膜褶皱

促使食物的进一步消化；中肠具有发达的黏膜褶皱

和微绒毛，使吸收面积大大增加；直肠中的黏膜褶皱

主要进行水分和无机盐的回收。中肠具有特殊的中

肠腺结构，主要由中肠盲囊和黄色结缔组织组成，中

肠腺具有营养消化、吸收、贮存和再利用的功能，其

中的黄色结缔组织被称为营养贮存库，主要由营养

细胞构成，是鲎耐饥饿的关键所在。黄色结缔组织

除具营养功能外，还因其间充质细胞或干细胞可分

化成造血组织而具有强大的造血功能。鲎消化道结

构与鲎杂食性紧密相关。刚孵化出的幼鲎以卵黄为

食，即营养需求为内源营养，2 龄幼鲎的消化道基本

发育完善，2 龄和 3 龄幼鲎的食物主要来自底栖生物

和悬浮颗粒有机物，包括浮游植物、大型藻类和米

草，在 3 龄幼鲎后续的成长中，甲壳类、多毛类和软

体动物等在食物中的比重逐渐加大，这与猎物大小

和鲎自身粉碎猎物的能力相适应［44］。

鲎循环系统与其他节肢动物一样，属于开放式
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循环系统，可分为两个独立的系统——由心脏和动

脉组成的血淋巴血管系统与由腔隙和窦腔组成的血

淋巴腔隙系统。鲎的血液因富含铜原子呈蓝色，血

淋巴中的血细胞以大颗粒细胞、小颗粒细胞和透明

细胞为主，除血细胞外，还含有丰富的生物活性物

质。由于鲎进化地位不高，未具有适应性免疫系统，

鲎一直凭借优越的先天性免疫系统通过凝集作用、

补体激活、抗菌作用、活化氧的形成和吞噬作用等抵

御病原体的侵袭，其中的凝集作用和生物活性功能

备受关注。较新的研究指出，鲎体参与先天免疫的

基因家族，已经历了广泛的串联复制，这些扩大的基

因家族或许是鲎先天性免疫系统的重要组成部

分［45］。鲎的颗粒细胞又被称为变形细胞，其细胞裂

解物遇到细菌内毒素即产生凝集作用，其灵敏度和

效率远胜于传统的家兔热原检查法，因而被开发成

鲎试剂并已在多个领域取得瞩目的成就。人们也对

鲎试剂制备的副产物抗菌肽鲎素进行了深入的研

究。鲎素主要有 TP⁃Ⅰ、TP⁃Ⅱ、TP⁃Ⅲ和美洲鲎素

Ⅰ（polyphemusin Ⅰ）和美洲鲎素 Ⅱ（polyphemusin
Ⅱ）五种，且均具有分子质量小、同源性好、生物活性

多样、应用前景可观的特点，但制备工艺复杂和不成

熟、成本费用昂贵、体内试验缺乏、稳定性不高等因

素限制了鲎素的应用［46］。

3. 2 鲎的生殖和发育

当天气变暖，水温上升，雌鲎与雄鲎前往潮间带

交配，不同物种对沙质的偏好有所不同，这在前文已

阐述。据报道，美洲鲎的生殖行为与亚洲物种不同。

在亚洲，雄鲎用钩状步足钩住雌鲎腹甲边缘，使雌鲎

将其驮行至潮间带高潮线附近。雌鲎用第六对步足

基部花瓣突起物作钻沙挖穴工具，在沙滩上挖穴并

产卵，随后雄鲎在卵堆上排精，而卵堆由涨潮时上涌

的泥沙覆盖和孵化，雌鲎在一穴产卵后便移动至 20
厘米远再次挖穴和产卵，重复十几次。高潮线附近

埋卵堆，既能在高潮水涨时更换卵堆内的水分并保

持卵堆的湿度，又能在潮水退去时使卵堆吸收足够

的太阳光热量以保证受精卵的发育。鲎受精卵通常

要经过 50~60 d 才能孵化出幼虫，雌鲎需经多次蜕

皮才能达到性成熟以成为成体，孵化到成熟的周期

需要 8~13 年［31］。美洲鲎并非总是成对前往沙滩。

据了解，雄鲎先抵达沙滩，并在水体中释放激素以吸

引雌鲎，当发现雌鲎向沙滩移动时，雄鲎才会附在雌

鲎背部。那些落单的、未能附着在雌鲎身上的雄鲎

会在配对成功的鲎产卵排精后围绕在卵堆周围排

精。亲子关系分析结果显示，这些落单的雄鲎使雌

鲎产下的许多卵受精。由于当鲎胚胎孵化成幼体以

后，幼体在生长过程中逐渐向深水区移动，这不利于

种群数量的统计，因此幼鲎在产卵地的数量、体型变

化、生长速率和死亡率等成为估量鲎的年度补充量、

预测野生鲎种群数量和生境是否被破坏的重要基线

数据［47］。关于鲎的发育，研究方向侧重于环境条件

对鲎发育的影响。人类活动造成的石油污染、重金

属污染、农药污染等化学污染是主要的威胁，已有研

究证实暴露在一定浓度的上述污染环境中的鲎，体

内均出现相应污染物的富集并表现出不同的毒性作

用［48~50］。以人类活动为主引发的全球变暖所导致海

平面上升同样引起鲎研究人员的注意，用生态位模

型预测 2050 年的气候变化情景，推断未来东南亚的

鲎在适宜栖息地的范围和分布上不会发生重大变

化［26］。根据 PSMC 分析结果提出，目前属海平面较

高的间冰期，是鲎补充其遗传多样性的关键时期。

因此，非急剧的海平面上升本身或并不会导致鲎的

种群规模下降，反而是有利于种群数量的增加，但沿

海基础设施的开发等严重破坏鲎栖息地的行为只会

导致其种群数量进一步下降［45］。

4 鲎的共附生微生物

海洋无脊椎动物依赖自身强大的化学防御机

制，在竞争异常激烈的海洋生境中经久不息，许多海

洋天然产物在结构上与微生物天然产物极为相似，

被认为是由其共附生微生物产生的，而鲎作为生物

进化的重要材料，其共附生微生物的研究也具有特

殊的意义。

基于 Springer、ResearchGate、ScienceDirect、中

国知网、万方和百度学术等多个数据库的检索结

果，发现关于鲎共附生微生物的报道很少。鲎的共

附生微生物研究一开始是集中于病原微生物的发

现和鲎的常见疾病，科研人员从鲎外部病变中分离

到了类似贝氏硫细菌属（Beggiatoa）的菌，以及亮发

菌属（Leucothrix）、弧菌属（Vibrio）、黄杆菌属（Fla⁃
vobacterium）、假单胞菌属（Pseudomonas）、巴氏杆

菌属（Pasteurella）、镰刀菌属（Fusarium）和颤藻属

（Oscillatoria），并提出甲壳感染、皮肤溃疡、支气管

炎和眼炎是鲎的常见疾病［51~54］。近年来，鲎的共附

生微生物研究则主要集中于微生物与鲎的共生关

系上，如从鲎嘴和鲎书鳃取样并分离鉴定出 32 株细

菌，并推断假交替单胞菌属（Pseudoalteromonas）、

弧菌属和发光菌属（Photobacterium）与鲎可能为互

惠共生关系［55］；2020 年以后分别开展了鲎肠道微生

物的研究。利用鲎肠道样品进行 16S rRNA 基因扩

增子测序，并比较了初始摄食和蜕皮对中国鲎肠道
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微生物区系的影响以及环境对肠道微生物区系变

化的影响，Alpha 多样性分析结果表明幼鲎肠道微

生物主要类群是变形菌门（Proteobacteria）和拟杆菌

门（Bacteroidetes），肠道微生物的多样性和丰富度

在鲎初次蜕皮后显著降低，但是经 PICRUSt 工具预

测的菌群功能显示幼鲎肠道微生物区系主要受内

部机制的调节［56］；对北部湾中国鲎和圆尾鲎肠道微

生物进行 16S rRNA 基因扩增子测序，分析表明两

种鲎肠道微生物均以软壁菌门（Tenericutes）、变形

菌门和拟杆菌门为主，不过丰度有所不同，并得出

中国鲎和圆尾鲎肠道微生物群落多样性、组成和功

能无明显差异，同时解释这可能是样品量不足和个

体间存在差异导致的［57］；在进行香港海域中国鲎和

圆尾鲎的血淋巴蛋白质组学和肠道微生物区系研

究时，基于 16S rRNA 基因进行扩增子测序发现，中

国 鲎 肠 道 微 生 物 的 主 要 类 群 有 厚 壁 菌 门（Fir⁃
micutes）、变形菌门、软壁菌门和梭杆菌门；圆尾鲎

肠道微生物的主要类群为变形菌门、软壁菌门和梭

杆菌门。因圆尾鲎体内存在河豚毒素，人类误食会

引起中毒，还研究了圆尾鲎共生微生物生产河豚毒

素的潜力，他们在中国鲎和圆尾鲎肠道微生物中均

发现了极低比例的可产生河豚毒素的哈维氏弧菌

（Vibrio harveyi），推测该菌不是圆尾鲎河豚毒素的

主要来源［58］，并根据河豚的皮肤粘液和肾脏中也可

以分离出产河豚毒素菌株这一结果猜想［59］产生河

豚毒素的微生物可能存在于圆尾鲎身体的其他

部位。

当前的鲎共附生微生物研究处于初始阶段，以

上报道已提供了数据基础，其中利用 PICRUSt 工具

预测菌群功能，初探了鲎肠道微生物的功能活性，但

因传统纯培养、扩增子测序和 PICRUSt 工具具有一

定的局限性，鲎共附生微生物群体更深层次的生物

信息和功能未能被系统挖掘。后续研究中若结合其

他现代生物学技术，如宏基因组测序技术或许有新

发现。

5 鲎的资源利用

美洲鲎最早被用作诱饵、工具、土壤肥料和牲畜

饲料，在 19 世纪 70 年代到 20 世纪中叶期间，每年美

洲鲎被用于化肥产业的捕捞量超过 100 万只［60］，致

使美洲鲎数量急剧减少。在 20 世纪 90 年代以后，人

们发现雌鲎散发的气味能吸引鳗鱼、鳉鱼和海螺等

水产动物，以鲎为诱饵的商业渔业需求呈爆炸式增

长，1998 年的报告中提到［61］，在新泽西州，4 个捕捞

鲦鱼/鳉鱼的渔民每年平均需要 4 125 只鲎作饵料，

同时被广泛应用。尽管美洲以穿刺法为标准采血，

并在采血后放生鲎，但是以血为代价的应用和不合

理的管理仍增加了鲎的死亡率，据估计放血后的鲎

死亡率可高达 20%［62］。之后，鲎素被发现，鲎血的

研究吸引了更多人的关注。相较之下，以候鸟与美

洲鲎卵为基础关系形成的生态旅游对美洲鲎而言是

最温和的商业利用方式，然而鲎卵受到诸如重金属

等的污染，在候鸟体内形成生物富集，近年来此类候

鸟数量的下降可能与鲎卵受到污染有关［63］。亚洲鲎

的商业利用与美洲鲎并不完全一致。长久以来，亚

洲鲎最主要的商业利用是餐桌上的美食，这普遍存

在于泰国、孟加拉国、马来西亚、印度尼西亚、中国等

多个国家，其中的大部分国家还会将鲎作为出口商

品出售。除食用外，亚洲鲎也被用作壮阳等用途的

药物和装饰性工艺品，这导致 20 世纪 70 年代中国海

域的鲎数量下降了 80%~90%［64］。在中国香港等部

分地区，亚洲鲎被用于放生仪式，尽管人们的初衷是

善意的，但不同的栖息地或许对被放生的鲎形成潜

在威胁。在鲎血和鲎素的功能研究方面，亚洲多采

用杀死鲎体以采集全部血液的方式。此外，非法或

合法地出口鲎等均加剧了鲎资源的枯竭。

6 鲎的生态保护

正如上文所提到的，过度捕捞和开发造成的数

量减少引起人们对鲎资源的担忧。除此之外，鲎栖

息地的丧失这一威胁也不可小觑。2007 年 6 月，第

一个以鲎保护为主题的国际研讨会在纽约举办，印

度、中国、美国和墨西哥的代表均指出栖息地的破坏

和丧失是各自国家鲎资源管理面临的主要问题，并

表示人类活动对栖息地的不良影响、全球气候变化

引起的自然灾害是鲎栖息地破坏和丧失的重要原

因［65］，特别是工业污染和水产养殖污染引起的重金

属含量超标等水质恶化、沿海围垦、海滩垃圾、垂钓

和休闲划船活动以及采砂和码头建设，以及海洋酸

化、海平面上升、台风和海啸等。面对鲎资源全球性

枯竭这一现状，相关国家的政府机构和研究人员等

纷纷采取措施或提出保护设想（表 2）。在长期的统

一管理下，美国海域的鲎数量总体上已有所回升，但

需要注意的是区域间的鲎种群具有种内生态位差

异，对美洲鲎的保护不能一刀切［66］。墨西哥海域的

鲎数量统计缺乏数据，还需持续关注和进行积极的

管理［67］。相较于美洲鲎的系统性管理，亚洲鲎的管

理因地区法律的复杂、执法力度的低下、管理资金的

不足和管理方法的不同等显得十分困难。东南亚地

区的发展中国家较多，其中不少国家的政府在鲎的
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生态重要性和鲎的可观经济效益两者间更看重后

者，故在鲎管理上有所妥协，扭转此局面才能推动鲎

保护工作。亚洲鲎的分布范围很广，亟需通过划定

标准的统计方法获得亚洲鲎的种群分布情况和基础

数据来制定有效的保护方案。2019 年 3 月，中国鲎

在世界自然保护联盟（IUCN）红色名录里的等级从

原本的数据缺乏（DD）更新为濒危（EN）。我国 2021
年 2 月将鲎升级为国家二级保护动物［68］。从此，我

国鲎资源的保护进入到新的历史阶段。

7 总结与展望

本文从鲎的生物学研究、商业利用和生态保护

三个方面总结了国内外鲎研究现状。在鲎的生物学

研究中，神经系统的结构尚未明确，各部分的作用和

功能仍是研究重点，四个物种间的神经系统是否存

在差异也需要关注；视觉系统的研究较深入且已实

现广泛仿生应用；循环系统的研究使鲎试剂在实际

应用中取得瞩目成就，但因当前鲎资源愈发稀缺，亟

需推动重组因子 C 法的使用；鲎生殖和发育过程大

致已明确，充分利用生殖与发育的规律，可以为其创

造更加有力的繁育和生长的条件与环境，鲎发育的

影响因素可为鲎资源保护提供指导；消化系统的结

构与鲎体各阶段偏好的食物已明确，但肠道菌群的

相关研究尚处于初步阶段，鲎共附生微生物研究深

度不足，挖掘到的生物信息较少，若通过宏基因组测

序和传统纯培养相结合的方法进行研究，或可为鲎

的病理学研究和鲎的生理学研究提供丰富且十分有

效的基础数据，鲎作为生态通才，其共附生微生物或

具有其独特性，研究鲎共附生微生物或可有效拓展

海洋微生物资源库，基于肠道菌群对宿主的重要性，

肠道菌群的深入研究将在鲎资源的人工繁育和后期

的资源保护中起重要推动作用；商业利用多为鲎资

源的消耗性利用，推动替代物的使用是关键；亚洲鲎

资源拥有国和墨西哥或可参考美国发展以候鸟红腹

滨鹬（Calidris canutus）和中国鲎鲎卵为基础关系与

以红树林和圆尾鲎为基础关系形成的生态旅游。

基于当前的保护现状，本文从法律法规与管理

体系、公众意识和利益冲突、种群与栖息地、养殖保

育四个角度提出了保护建议，第一，加强法律法规与

管理体系监督和惩罚力度，建立自上而下的管理体

系，明确鲎资源的管理权限［69］。第二，加强公众保护

意识宣传，推动重组因子 C 法［70，71］的使用和通过鲎

共附生微生物探索鲎体药用来源。第三，加强鲎种

群动态监测和栖息地保护，监督沿海排污，构建生态

廊道，减少对现有鲎产卵地的破坏，合理增殖放

流［72］。第四，加强养殖保育，完善鲎的养殖模式，开

发适合鲎的专用饲［73，74］，建设疫病防控体系。

鲎资源恢复无快速的解决方法，应做好打“持久

表 2 现有的鲎保护措施

Table 2 Existing protection measures for horseshoe crab

对象

美洲鲎

亚洲鲎

国家/地区

美国

墨西哥

亚洲东南沿岸

保护措施

1.实行大西洋海洋渔业委员会管理计划：进行鲎产卵调查和鲎捕捞量报告、商业渔业上实施捕捞配

额限制和季节性限制、建立保护区、生物医药产业中合理发放豁免捕捞证并要求持证人提供捕捞数

量和形态测量等数据等

2. 使用饵袋及合成新型引诱剂

3.增殖放流

4. 禁止进口和使用亚洲马蹄蟹作为诱饵

5.生境保护

6.成立观鸟和自然保育组织

7.积极寻找和开发鲎试剂替代品

8.进行科普宣传，促进以社区为基础的保护工作和提高公众意识

9.发展鲎的水产养殖技术

1.在墨西哥湾东北部地区，规范鲎的商业用途，相关法规与佛罗里达州的法规相同 [67]

2.在墨西哥尤卡塔地区，明文禁止鲎的捕捞，除非按相关要求提供证明 [67]

1.立法保护：将鲎列为保护物种 [68]、禁止非法捕捞或出口等 [25]

2.科学合理地增殖放流 [72]

3.生境改善和保护 [65]

4.积极寻找和开发鲎试剂替代品 [71]

5.进行科普宣传，促进以社区为基础的保护工作和提高公众意识

6.发展鲎的水产养殖技术 [70,73]

7.建立国际合作 [65]
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战”的准备和建设海洋强国的决心。现代生物技术

的发展大大增强了我国海域鲎资源恢复的可行性，

相信我国鲎资源将会恢复如初。
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