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腔肠动物平衡感觉器官结构的研究进展 
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① 华南农业大学动物科学学院  广州  510642；② 华南农业大学生命科学学院  广州  510642 

摘要：本文概述了腔肠动物的平衡感觉器官结构：刺胞动物掌状伞形螅（Corymorpha palma）固着器末

端的无纤毛平衡囊、软水母（Leptomedusae）钟形伞缘的开放型和封闭型平衡囊、筐水母（Narcomedusae）

外伞表面外伞神经环上方边缘有感觉棍的间囊水母（Aegina）和有感觉乳突及感觉棍的嗜阳水母

（Solmissus）的平衡囊、硬水母（Trachymedusae）外伞神经环上方边缘的平衡囊、钵水母（Scyphozoa）

伞缘的感觉棍和立方水母（Cubozoa）伞缘稍上方的感觉棍，栉水母（Ctenophore）反口面中央的平衡

囊或顶器官。本文内容对理解其他水生无脊椎动物的平衡感觉器官的结构及功能有重要意义，同时也

可能作为对现行动物学相关教材内容的有益补充。 
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Equilibrium Sensory Organ Structures in Coelenterate 

LI Hai-Yun①  WANG Xue-Ke②  LUO Jing-Yu②  SUN Jing-Chen①* 

① College of Animal Science, South China Agricultural University, Guangzhou  510642;  

② College of Life Science, South China Agricultural University, Guangzhou  510642, China 

Abstract: This paper provides an overview of the equilibrium sensory organ structures in Coelenterate. 

Statocyst lacks cilia at the end of the holdfast in fairy palm Corymorpha palma. Open and closed statocysts lie 

on the bell margin of Leptomedusae. The statocysts of Narcomedusae lie on the exumbrellar surface just 

above the exumbrellar nerve ring, with a sensory club (Aegina) and a sensory papilla carrying a sensory club 

(Solmissus). The statocysts of Trachymedusae lie around the margin above the exumbrellar nerve ring. 

Rhopalia locate on the edge of the umbrella in Scyphozoa and slightly above umbrella edge in Cubomedusae. 

Statocysts or apical organs of Ctenophores locate at the aboral end of the bodies. This article has great 

significance for understanding the structures and functions of equilibrium sensory organs of aquatic 

invertebrates, and it might also be a useful supplement to the current zoological textbooks. 
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动物学教材作为教学活动的“剧本”，其内

容的精简与凝练，是教学改革的重要举措。近

年来，我们一直进行着相应适用教材的编写与

教改研究（李海云等 2018，2019a，b，李海云 

2021）。现有教材在无脊椎动物的教学内容中，

平衡感觉器官没有介绍或介绍很少（刘敬泽等 

2013，吴志新 2015，宋憬愚 2017，陈小麟等 

2019，许崇任等 2020）或有一些介绍但不够系

统（刘凌云等 2009）。平衡感觉器官是一种以

探测引力方向为主的感觉器官，不同类群动物

的平衡感觉器官的数目、大小及结构均有差异，

与动物体本身的构造、生活方式及其生存环境

有关，而与动物演化水平关系不大。其基本结

构要素相似，均含有凝结物团块（平衡石：其

瞬时位置取决于所受重力）及感觉结构（细胞

器、毛细胞、表皮感觉毛及感觉垫等），其中，

感觉结构受到平衡石位置的机械影响，能将信

息传到神经系统。在演化过程中，这两种结构

要素产生了许多不同的表现形式，在水生无脊

椎动物中最为明显，因为这些动物群不是演化

的单系群（ Budelmann 1988 ）。腔肠动物

（Coelenterate）在演化地位上比较特殊，其体

制为辐射、两辐射、四辐射、六辐射和八辐射

对称为主，适应水生生活。本文仅就部分腔肠

动物的平衡感觉器官结构进行较系统的概述，

以此进一步理解其他水生无脊椎动物的平衡感

觉器官，同时将可能补充现行动物学教材相关

内容的欠缺。 

腔肠动物传统上含刺胞动物（Cnidaria）和

栉水母（Ctenophore）两个动物门。但近期有

学者根据分子数据推导认为栉水母或是低等的

后生动物，或与刺胞动物互为并系（Wallberg et 

al. 2004，Ryan et al. 2013，Whelan et al. 2015，

2017，Laumer et al. 2018，Li et al. 2021）。腔肠

动物所含类群及其分类的确切地位有待于进一

步证实。刺胞动物和栉水母在结构上有很多相

似之处，两者均为具有两个胚层、有原始消化

循环腔和出现简单组织分化的组织水平的多细

胞动物。腔肠动物除少数种生活于淡水中，其

余均生活于海水中。 

1  刺胞动物的平衡囊 

刺胞动物因具有刺细胞而得名，其平衡囊

主要发生于水母型世代，以有纤毛的平衡囊为

主，极少数缺纤毛。 

1.1  无纤毛的平衡囊 

掌状伞形螅（Corymorpha palma）是一种

生活在海洋泥滩上的独居式水螅型刺胞动物，

它的水螅体由体壁匍匐延伸到泥中的丝状固着

器锚定，其平衡囊存在于丝状固着器末端部，

与常规的平衡囊不同，Campbell（1972）认为其

缺乏纤毛细胞和神经，平衡石直接靠在囊壁上。 

掌状伞形螅的丝状固着器末端由一层内胚

层细胞、一层薄薄的中胶层和一层外胚层细胞

组成。球形或卵形平衡囊是两个末端内胚层细

胞之间的腔，仅被这两个末端细胞的质膜包围

（图 1）。末端细胞的核和大部分细胞质位于平

衡囊的远端，近端只有一层薄薄的细胞质直接

延伸，将平衡囊与中胶层分离开来。囊中平衡

石为压实的胞质凝结物，球状或略为不规则，

以单位膜为界。 

Campbell（1972）认为，掌状伞形螅信息

从平衡囊到效应器（收缩部）系统的传递可能 
 

 
 

图 1  刺胞动物掌状伞形螅丝状固着器末端平衡囊 

结构示意（基于 Campbell 1972 照片绘图） 

Fig. 1  Diagram showing a statocyst in a filamentous 

holdfast end of Cnidaria polyp Corymorpha palma 

(drawing based on photos of Campbell 1972) 

外胚层. Ectoderm；末端细胞. Terminal cells；内胚层. Endoderm；

中胶层. Mesoglea；平衡石. Statolith 
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不是由神经介导的，其固着器末端没有神经细

胞。而孤立的末端能显示出正常的重力响应和

迁移，提示平衡囊不受远方神经细胞的支配。

由于效应器活动发生在平衡囊的几微米范围

内，似乎没有必要由神经细胞传导信息。神经

传导系统的缺乏可能与缺乏纤毛有关，纤毛通

常作为感觉细胞游离面感受刺激的初级结构。 

1.2  有纤毛的平衡囊 

1.2.1  软水母（Leptomedusae）的平衡囊  软

水母的平衡囊位于钟型伞缘，数目 8 [帽形水母

（ Tiaropsis ） ] 到 300 个以上 [ 多管水母

（Aequorea）]，为缘膜上的袋状结构。在帽形

水母和多开囊水母（Mitrocomella）中近端是开

放的，为开放型平衡囊（图 2a）。而在哈里水

母（Halistaura）、杯水母（Phialidium）和多管

水母中是封闭的，为封闭型平衡囊（图 2b）。

平衡囊的大小变化很大，结构却很相似：外部

覆盖着单层上皮，内部远端衬有薄上皮，近端

内衬有感觉细胞。平衡囊中含有石细胞，内有

平衡石。平衡石由石细胞产生，一般为含有硫

酸钙的凝结物，在有些种中还存在磷酸钙

（Singla 1975）。 

1.2.2  筐水母（Narcomedusae）的平衡囊  筐

水母的平衡囊位于外伞表面，正好在外伞神经

环下方（图 3）。间囊水母（Aegina）在每对触

手间有 4 ~ 8 个平衡囊，成体中平衡囊的总数

可能达 30 个以上。嗜阳水母（Solmissus）有 8

个平衡囊。每个平衡囊都有一层高上皮细胞组

成的基底垫，即感觉垫或纤毛垫。基底垫中央

出现一个自由悬挂的小体，在间囊水母称为感

觉棍（图 3a），在嗜阳水母称为带有感觉乳突

的感觉棍（图 3b），两种水母的平衡囊在基底

垫细胞、平衡石细胞及平衡石大小及数目上均

有区别（图 3）。 

软水母平衡囊的感觉纤毛，尤其是存在于

毗邻石细胞的感觉细胞上的感觉纤毛，靠近并

平行于石细胞膜。在筐水母中，基底垫和感觉

乳突的感觉纤毛又长又粗。软水母感觉纤毛和

筐水母感觉棍纤毛没有小根，但基底垫和感觉

乳突的纤毛有发育良好的小根，纤毛为常规的

“9 + 2”式结构（Singla 1975）。 

1.2.3  硬水母（Trachymedusae）的平衡囊  硬

水母指状阿格兰莎（Aglantha digitale）成体有

8 个结节状平衡囊和 3 型纤毛感觉受体。各个 
 

 
 

图 2  软水母的平衡囊径向切面结构示意（仿 Singla 1975） 

Fig. 2  Diagrams showing radial sections of Leptomedusae (after Singla 1975) 

a. 开放型平衡囊；b. 封闭型平衡囊。a. The open type statocyst; b. The closed type statocyst. 

注意内上皮朝向缘膜、石细胞和感觉上皮。Note inner epithelium towards the velum, lithocyte and sensory epithelium.  

环管. Circular canal；内伞. Subumbrella；缘膜. Velum；中胶层. Mesoglea；内上皮. Inner epithelium；外伞面. Exumbrellar surface；外伞神

经环. Exumbrellar nerve ring；内伞神经环. Subumbrellar nerve ring；感觉上皮. Sensory epithelium；平衡石. Statolith；内胚层神经团. 

Endodermal nervous mass 
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平衡囊自由地悬挂在一对触手基部之间伞状边

缘形成的凹槽中（图 4a）。每个平衡囊都由一

个近端的柄与外伞表面相连。平衡囊的远端部

包含的凝结物为其平衡石。覆盖平衡囊的上皮

细胞既有纤毛感觉细胞，也有上皮肌肉细胞

（Singla 1983）（图 4b，c）。 
 

 
 

图 3  筐水母的平衡囊径向切面结构示意（仿 Singla 1975） 

Fig. 3  Diagrams showing the radial sections of the statocysts of Narcomedusae (after Singla 1975) 

a. 四手间囊水母的平衡囊；b. 马氏嗜阳水母的平衡囊。a. The statocyst of Aegina citrea; b. The statocyst of Solmissus marshalli. 

内伞神经环. Subumbrellar nerve ring；外伞神经环. Exumbrellar nerve ring；基底垫. Basal cushion；内胚层神经团. Endodermal nervous mass；

感觉纤毛. Sensory cilium；感觉棍. Sensory club；平衡石. Statolith；感觉乳突. Sensory papilla 

 

 
 

图 4  成体硬水母指状阿格兰莎平衡囊的位置及结构示意（仿 Singla 1983） 

Fig. 4  Diagrams showing the position and structure of statocysts in adult Trachymedusae (after Singla 1983) 

a. 平衡囊位于伞状边缘；b. 平衡囊径向切面；c. 平衡囊切向切面。 

a. Location of statocysts on the umbrellar margin; b. Radial section of a statocyst; c. Tangential section of a statocyst. 

生殖腺. Gonad；辐水管. Radial canal；垂管. Manubrium；缘膜. Velum；平衡囊. Statocyst；触手. Tentacle；环水管. Ring canal；内神经环. Inner 

nerve ring；外神经环. Outer nerve ring；上皮肌肉细胞. Epitheliomuscular cell；感觉细胞. Sensory cell；感觉纤毛. Sensory cilium；平衡石. Statolith 
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3 型纤毛感觉受体分别为，基底垫（感觉

垫或纤毛垫）、有微绒毛的纤毛感觉细胞和无微

绒毛的纤毛感觉细胞（图 5）。基底垫由一组有

微绒毛的纤毛感觉细胞构成，每个细胞都有一 
 

 
 

图 5  两型纤毛感觉细胞结构示意 

（改绘自 Singla 1983） 

Fig. 5  Schematic diagram showing structures of two 

types of cilia sensory cells (redrawing after Singla 1983) 

a. 有微绒毛的纤毛感觉细胞；b. 无微绒毛的纤毛感觉细胞。 

a. Ciliary sensory cell with microvilli; b. Ciliary sensory cell without 

microvilli. 

动纤毛. Kinocilium；微绒毛. Microvilli；轴突. Axon 

条 被 一 微 绒 毛 环 包 围 的 顶 端 动 纤 毛

（kinocilium）。与基底垫细胞关联的轴突进入

神经环（Singla 1983，Holtmann et al. 2001）。  

1.2.4  钵水母（Scyphozoa）的感觉棍  钵水

母的代表动物海月水母（Aurelia aurita）伞缘

有 8 个感觉棍（rhopalia）（图 6a）（Chapman 

2011）。每个感觉棍有一对特殊的感觉垂片（其

可能是化学感受器），1 个简单的眼点，外部有

保护帽进行保护，眼点的下方为平衡囊，感觉

棍本身也有感觉棍垂片（图 6b）。平衡囊的作

用原理（图 6c）：当动物处于水平位置时，平

衡石未触到感觉毛，当动物向侧面倾斜时，平

衡石向感觉毛摆动，刺激到感觉毛，并向与感

觉细胞相联系的肌肉发出神经信号，这些肌肉

收缩可使动物恢复正确的位置或方向（Pechenik 

2015，李海云等 2019a）。 

1.2.5  立方水母（Cubomedusae）的感觉棍  

立方水母是演化地位最高等的刺胞动物，已知

近 50 种，全为海生。水母型为主，水螅型在已

知立方水母中不明显或多数未知。水母体伞部

高可达 25 cm，多数种类约 2 ~ 3 cm，伞部横切

面方形，俗称箱水母。伞缘方形的四角各有 

 

 
 

图 6  海月水母及其感觉棍、平衡囊局部放大结构示意 

Fig. 6  Diagrams showing the moon jelly of Aurelia aurita and amplified structure of its rhopalium and statocyst 

a 引自李海云等 2019a，b ~ d 根据 Pechenik 2015 改绘。a cited from Li et al. 2019a, b﹣d redrawing according to Pechenik 2015. 

a. 海月水母示 8 个感觉棍；b. 1 个感觉棍细节；c.平衡囊作用原理。 

a. Aurelia aurita shows 8 rhopalia; b. Detail of one rhopalium; c. The principle of statocyst operation.  

感觉垂片. Sensory lappet；保护帽. Protective hood；眼点. Ocellus；平衡囊. Statocyst；触手. Tentacles；感觉棍垂片. Rhopalial lappet；到肌

肉的神经突. Neurite to muscle；感觉纤毛. Sensory cilium；平衡石. Statolith 
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1 条或 1 组触手，触手基部分化为扁平、坚韧

的叶片状结构，称叶状体（pedalia）（图 7a）。

4 个感觉棍位于叶状体对应伞缘稍上方的凹穴

内。感觉棍结构较为复杂，其上有 6 个眼。6

个眼中，位于中央的 2 个眼有晶体结构，与脊

椎动物眼的结构成分类似，上方的较小，下方

的较大；侧面的 4 个眼较小且分成 2 对，上方

的 1 对为小坑状，称为坑眼（pit eye），下方的

1 对呈新月状，称为裂缝眼（slit eye）。感觉棍

下方为平衡囊（图 7b，c），平衡囊内有平衡石，

囊壁有纤毛感觉细胞（Kozmik et al. 2008，

O’Connor et al. 2009，Liegertová et al. 2015）。 

刺胞动物的平衡囊主要发生于水母型世

代，只有少数异常水螅体有平衡囊，如昏糊水

母（Narcomedusan）中海沙螅（Halammohydra）

和耳螅（Otohydra）的水螅体。螅形目（Hydroida）

水螅体没有平衡囊。Salvini-Plawen（1966）描 
 

述过管水母（Siphonohydra adriatica）的生殖

体样结构，可能为平衡囊；Swedmark 等（1966）

研究过耳状囊水母（Euphysa aurata）的类似器

官。在这两例中，可能的平衡囊似乎与伞形螅

的相似，但位于触手轮近端的下方，有感觉纤

毛。很可能伞形螅的所有种以及相关的枝葵螅

属（Branchiocerianthus）的固着器末端部均有

平衡囊。绝大多数平衡囊有感觉纤毛，且用于

区分被胚亚目（Calyptoblastea）和裸胚亚目

（Gymnoblastea）。两个目代表种的水母体，前

者有平衡囊，后者没有平衡囊（Horridge 1969，

Campbell 1972）。伞形螅属于裸胚亚目，却有

无纤毛的平衡囊，较为特殊。 

2  栉水母的平衡囊 

栉水母以具有栉带和黏细胞等与刺胞动物

和其他动物相区别（Pang et al. 2008）。 

 

 
 

图 7  立方水母及其感觉棍、平衡囊局部放大结构示意 

Fig. 7  Diagrams showing the structire of cubomedusan and amplified structure of its rhopalium and statocyst 

a 和 c 根据 Pechenik 2015 改绘，b 改绘自 Liegertová et al. 2015。 

a and c redrawing according to Pechenik 2015, b redrawing from Liegertová et al. 2015. 

a. 立方水母外观；b. 1 个放大的感觉棍；c. 感觉棍结构示意。 

a. Extrinsic feature of Carybdea sp.; b. One rhopalium enlarged; c. The structure of the rhopalium. 

柄. Stalk；小眼晶体. Lens of ocellus；坑眼. Pit eye；裂缝眼. Slit eye；大晶体. Large lens；感觉纤维. Sensory fibers；平衡石. Statolith；平

衡囊. Statocyst；睫毛. Cilium；消化循环管. Gastrovascular canal；视网膜细胞的光敏色素. Light-sensitive pigment of retinal cells 
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2.1  侧腕栉水母（Pleurobrachia）的平衡囊 

侧腕栉水母反口面顶部中央有一顶器官

（apical organ），即平衡囊，内有碳酸钙成分为

主的平衡石，平衡石坐落在被称为平衡器

（balancers）或弹簧（springs）的 4 簇融合的

纤毛之上，平衡石上方有一个由纤毛上皮组成

的盖帽（穹顶）罩住（图 8）（Krisch 1973，

Aronova 1974，Brusca et al. 2016，Hickman et al. 

2016，李海云等 2019a）。 

2.2  兜水母（Bolinopsis mikado）的平衡囊 

兜水母的平衡囊与侧腕栉水母的类似，位

于反口面近端部中央。由穹顶罩住，平衡石坐

落在平衡器上，囊壁上皮层四周有 4 簇硬毛、4

组层状体和 2 个上皮乳头（图 9）。 

2.3  栉水母平衡囊的纤毛类型 

对栉水母顶器官中的纤毛类型有过一些研

究（Tamm et al. 2002，Tamm 2016，Norekian et 

al. 2019，Jokura et al. 2020）。兜水母顶器官含

有 6 型具有不同轴丝的纤毛（表 1）：典型的   

“9 + 2”可动轴丝，此类又包括有动力蛋白外

臂和内臂、仅有内臂和没有动力蛋白臂 3 种类 

 

型；A 管中有的有电子密集的蛋白；“9 + 0”

轴丝，缺乏中央成对的微管；具有薄片层分隔

结构的轴丝。考虑到“9 + 2”轴丝结构被认为

是祖先形式的纤毛，栉水母顶器官可看成是一

个精心组装的改良纤毛囊腔，能够感觉和传递

细胞外刺激，并产生各种方向的液体流动。当

将栉水母翻转使其口面向上时，感觉细胞可感

知平衡石的重量，接受信号，通过神经纤维传

至栉带下面的肌纤维，引起栉板收缩，带动栉

板上的纤毛迅速摆动，使身体恢复到原来的正

常位置。 

3  小结 

腔肠动物中刺胞动物的平衡囊有或无纤

毛，以有纤毛者为主，或是开放型，或是封闭

型。软水母的平衡囊位于钟型伞缘；筐水母的

平衡囊位于外伞表面，外伞神经环下方；硬水

母的平衡囊悬挂在触手基部之间伞状边缘形成

的凹槽中；钵水母的平衡囊位于伞缘眼点的下

方；立方水母的平衡囊与 6 个眼同时位于感觉

棍上。刺胞动物的平衡囊最少是 4 个，多可达 

 
 

图 8  侧腕栉水母及其反口面平衡囊放大结构示意 

Fig. 8  Diagrams showing structure of Pleurobrachia, a ctenophore and its statocyst on aboral surface 

a 和 b 引自李海云等 2019a，c 根据 Brusca et al. 2016 绘图。a and b cited from Li et al. 2019a, c drawing according to Brusca et al. 2016. 

a. 外观；b. 反口面平衡囊在体位置；c. 平衡囊放大及其与 8 条栉带的关系。 

a. External view; b. The position of statocyst on aboral surface; c. The statocyst and its relationship to the eight comb belts. 

穹顶. Dome；栉带. Comb belt；平衡石. Statolith；平衡器. Balancers；细胞层. Cellular lining；纤毛. Cilia；栉板. Comb plate 
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图 9  兜水母的平衡囊结构示意（根据 Jokura et al. 2020 绘图） 

Fig. 9  Diagram showing statocyst of the ctenophore Bolinopsis mikado (drawing after Jokura et al. 2020 ) 

箭头表示极性场的方向。Arrows indicate the direction of the polar field. 

反口面. Aboral surface；口面. Oral surface；矢状面. Sagittal plane；触手面.Tentacular plane；纹状带纤毛. Striated tract cilia；层状体.  

Lamellate bodies；穹顶纤毛. Dome cilia；平衡石. Statolith；平衡器. Balancer；硬毛. Bristles；上皮乳头. Epithelial papilla； 纤毛沟. Ciliated 

groove；桥. Bridge；扇形区纤毛. Fan cilia 上皮层. Epithelial floor 

 

表 1  兜水母的平衡囊中各类型纤毛及栉板纤毛的结构及长度比较（数据引自 Jokura et al. 2020） 

Table 1  Structure and length comparison among different statocyst cilia and  

comb plate cilia of Bolinopsis mikado (Data is cited from Jokura et al. 2020) 

纤毛结构示意图 Structure diagrams纤毛名称 
Name of cilia 

纤毛类别 
Type of cilia 近端 Proximal 远端 Distal 

纤毛特征 
Characteristic 

纤毛长度（μm）
Length of cilia 

穹顶纤毛 
Dome cilia 

多纤毛 
Multicilia 

 

有内动力蛋白臂，无外动力蛋白臂 
Have inner dynein arms and no outer 
dynein arms 

311.4 ± 8.2 

平衡器纤毛 
Balancer cilia 

单纤毛 
Monocilia 

  

微管内蛋白 
Microtubule inner proteins 

96.9 ± 10.6 

纤毛沟纤毛 
Ciliated groove cilia 

多纤毛 
Multicilia 

 

具有薄片层分隔结构 
Compartmenting lemellae 

22.2 ± 9.8 

层状体纤毛 
Lamellate body cilia 

多纤毛 
Multicilia 

  

无动力蛋白臂 
Dynein less 

3.4 ± 1.3 

硬毛纤毛 
Bristle cilia 

单纤毛 
Monocilia 

  

无动力蛋白臂 
Dynein less 

78.6 ± 12.3 
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续表 1 

纤毛结构示意图 Structure diagrams纤毛名称 
Name of cilia 

纤毛类别 
Type of cilia 近端 Proximal 远端 Distal 

纤毛特征 
Characteristic 

纤毛长度（μm）
Length of cilia 

扇形区纤毛 
Fan cilia 

多纤毛 
Multicilia 

 

典型的“9 + 2”结构 
Typical “9 + 2” structure 

49.6 ± 5.8 

纹状带纤毛 
Striated tract cilia 

多纤毛 
Multicilia 

  

典型的“9 + 2”结构 
Typical “9 + 2” structure 

11.1 ± 0.5 

栉板纤毛 
Comb plate cilia 

多纤毛 
Multicilia 

具有薄片层分隔结构 
Compartmenting lemellae 

1 000.0 ± 0.2 

 

300 个以上。刺胞动物的平衡囊有两种类型感

觉细胞，即有微绒毛和无微绒毛纤毛感觉细胞。

栉水母的平衡囊 1 个，位于反口面中央，平衡

囊内均有平衡石结构，其平衡石由平衡器附着

固定。囊壁不同结构的毛细胞纤毛数目、纤毛

结构和长度不同。当动物空间位置变动或运动

时，平衡石受重力作用，发生移动而刺激到毛

细胞，毛细胞将冲动传入神经，传出信息支配

肌肉以调整动物的空间位置或运动方向。 
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