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摘要    采用实验生态学方法，研究了魁蚶(Scapharca broughtonii)摄食、呼吸代谢及能量收支对短

期酸化(pH 分别为 8.2、7.9、7.6)的响应。结果显示，魁蚶的摄食率(IR)和排粪率(FER)均受 pH 影响

显著(P<0.05)，都随 pH 的降低而减少；魁蚶的耗氧率(OR)受 pH 影响显著(P<0.05)，随 pH 降低呈

明显的下降趋势，表明低 pH 在一定程度上抑制魁蚶的呼吸；排氨率(NR)受 pH 影响不显著，随 pH
的降低呈先下降再上升的趋势；O : N 值随 pH 的降低而减小。不同 pH 条件下的能量收支结果显示，

魁蚶的摄食能、呼吸能、排粪能和生长余力(SFG)均随 pH 的降低而减少。通过建立能量收支方程

发现，pH 显著影响魁蚶的能量分配(P<0.05)，随 pH 的降低，魁蚶的呼吸能和排泄能占摄食能的比

例增加，而排粪能和生长能占比减少，说明低 pH 条件下，魁蚶会做出适当生理调整降低 IR，增加

代谢率，导致能量减少，继而造成 SFG 减少。研究表明，短期酸化条件下，魁蚶的摄食和新陈代

谢显著降低，可能是细胞能量需求的增加和氮损失的协同作用。 
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海洋酸化会引发海洋生态系统内的一系列变化

(唐启升等, 2013)，已对贝类的受精、钙化、生长和

繁殖产生负面作用(Parker et al, 2009; Talmage et al, 

2011)。双壳贝类是最容易因 pH 的降低而受到影响的

海洋动物之一，海洋酸化将对它们产生严重危胁

(Kurihara et al, 2009)，可能导致代谢能力、能量存储
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及生长速度降低(Zhang et al, 2012; Beniash et al, 
2010)。目前，海洋酸化对一些经济贝类的生理作用

过程尚不清楚。研究海洋酸化对经济贝类生理过程的

影响对我国的水产养殖具有重要意义。 
魁蚶(Scapharca broughtonii)是一种大型海洋底

栖贝类，在我国辽东半岛、山东半岛等沿海资源量丰富，

是我国具有重要经济价值的浅海增养殖贝类。由于生

境破坏、过度捕捞、疾病暴发和近亲繁殖等因素，导

致其种群数量急剧减少(Mao et al, 2013)。近年来，国

内许多学者开展了魁蚶的人工增养殖和资源修复等

方面的研究(阮飞腾等, 2014; 李阳等, 2018; 薛素燕等, 
2019)，但有关酸化对其摄食生理及能量收支的影响等

尚未见报道。本研究测定了不同 pH 条件下，魁蚶的摄

食率[Ingestion rate, IR, mg/(g·h)]、排粪率[Faecal egestion 
rate, FER, mg/(g·h)]、耗氧率(Oxygen consumption rate, 

OR, %)、排氨率(Ammonia excretion rate, NR, %)及能量

收支参数，探讨了低 pH 对魁蚶的摄食、代谢及能量收

支的影响，旨在为在日益酸化的海水环境中进行贝类

养殖提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

实验所用 2 龄魁蚶取自本课题组在山东青岛市崂

山湾增养殖实验的贝类群体，清洁贝壳表面污物和附着

生物，选择壳长为(4.31±0.23) cm 的个体若干，置于整理

箱中暂养。暂养水温为(16.8±1.3)℃，每天全量换水 1 次，

连续充气，并投喂螺旋藻(Spirulina spp.)液 2 次。实验所

用海水经砂滤沉淀后储存备用，海水 pH 为 8.21±0.06，盐

度为 33.12±0.36，暂养 14 d。实验用魁蚶生物学数据见表 1。 
 

表 1  魁蚶生物学数据(平均值±标准差) 
Tab.1  Biological characteristics of S. broughtonii (Mean±SD, n=36) 

壳长 
Shell length (mm) 

壳高 
Shell height (mm) 

湿体重 
Wet body weight (g)

软组织干重 
Soft tissue dry weight (g)

壳干重 
Shell dry weight (g) 

肥满度 
Condition index (%)

43.08±2.32 33.14±2.24 22.45±3.87 0.98±0.20 9.03±1.64 10.73±1.34 

注：肥满度(%)=(软组织干重/壳干重)×100 
Note: Condition index (%)=(soft tissue dry weight/shell dry weight)×100 
 

1.2  实验设计 

设置 3 个 pH 梯度分别为 8.2、7.9 和 7.6，其中，

pH 为 8.2 实验组是自然海水组，pH 为 7.9 和 7.6 实验

组通过向自然海水连续充入 CO2加富空气以降低 pH获

得，充气时，使用多参数水质监测仪(SmarTROLL-MP, 
美国)实时监测海水 pH 的变化，当 pH 达到所需值时，

减缓纯 CO2 气体的通入流量，维持 pH 稳定在实验所

需值。本实验中，每个 pH 实验组设置 4 个平行，每个

平行 30 只魁蚶，置于方形水槽中(50 cm×30 cm×20 cm)，
为摄食、呼吸、排泄实验备用。 

1.3  摄食实验 

摄食实验在方形缸(20 cm×15 cm×10 cm)中进行。

每个方形缸中放 5 只魁蚶，2 L 海水，水中溶解氧(DO)
保持在 5 mg/L 以上，待魁蚶适应 10 min 后，投入初

始浓度为 5 mg/L 的螺旋藻液，并保证螺旋藻在水中

悬浮均匀。摄食实验的水环境与上述各 pH 实验组的

水环境相同。每个 pH 摄食组设置 4 个平行，2 个空

白对照组(不加魁蚶)，实验时间为 2 h。实验结束后，

将魁蚶取出，用游标卡尺测量魁蚶的规格(壳长、壳

高)，并称量其鲜重，之后用解剖刀将软组织与壳分

开，分别以铝箔纸包封，60℃烘干 48 h 至恒重，分析

天平称重。测定实验前后水体中螺旋藻的饵料浓度，

收集实验后魁蚶的粪便，计算魁蚶的 IR 和 FER，公式

如下： 
IR=V (C0–Ct)/(N×t×W) 

式中，V 为实验海水体积(ml)，C0、Ct 分别为实

验开始和结束时的饵料浓度(mg/L)，N 为实验魁蚶数

量，t 为实验时间(h)，W 为软组织干重(g)。 
FER=IR×(1–AE) 

式中，IR 为摄食率，AE 为同化率。 
同化率(Assimilation rate, AE, %)公式： 

AE=(F–E)/[(1–E)×F]×100 
式中，F=(POM/TPM)，为饵料中有机质的干重

比例，E=(POM/TPM)，为粪便中有机质的干重比例，

POM 为颗粒有机物含量，TPM 为总颗粒物含量。 

1.4  呼吸排泄实验 

实验前停食 24 h，将 3 只生存状态良好、规格

一致的魁蚶(表 1)放入 3 L 呼吸瓶中，实验持续 2 h。
每组实验呼吸瓶的水环境与各处理水槽中水环境相

同，以不加魁蚶的呼吸瓶为对照，实验设 4 个平行，

2 个对照组。放入魁蚶待其适应 10 min 后作为实验起

始时间，根据始末 DO 和氨氮(NH4
+-N)浓度的变化计

算 OR 和 NR。在实验结束后，用游标卡尺测量魁蚶的
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规格(壳长、壳高)，并称其鲜重，之后用解剖刀将软

组织与壳分开，在 60℃烘箱中烘干 48 h 后，称壳干

重和软组织干重。按以下方法计算 OR 和 NR，公式

如下： 
OR=(D0–Dt)×V/(W×t) 

式中，OR 为单位体重耗氧率[mg/(g·h)]，D0 和 Dt

为实验空白对照组和实验组水中 DO 的含量(mg/L)，V
为呼吸瓶容积(L)，W 为软组织干重(g)，t 为实验持续

时间(h)，16 为氧原子的摩尔质量(g/mol)。 
NR=[(Nt–N0)×V]/(1000×W×t) 

式中，NR 为单位体重排氨率[mg/(g·h)]，N0 和 Nt

为实验空白对照组和实验组水中 NH4
+-N 的浓度(mg/L)。

V 为呼吸瓶容积(L)，W 为软组织干重(g)，t 为实验持

续时间(h)。 
氧氮比公式： 

O : N=(OR/16)/(NR/14) 
式中，O : N 为魁蚶 OR 和 NR 之间的比值；OR 为

单位体重 OR[mg/(g·h)]；NR 为单位体重 NR[mg/(g·h)]。 
采用 SmarTROLL-MP(美国)测定实验海水中的

DO，采用次溴酸钠氧化法测定水中的氨态氮。 

1.5  能量计算 

贝类能量收支方程： 
C=G+R+U+F 

式中，C 为摄食能，G 为生长能，R 为呼吸能，

U 为排泄能，F 为排粪能。 
生长余力(SFG)为动物摄取的食物能量与其消耗

及损失的能量之差，用来预测供生长和再生产的剩余

能量。生长余力公式： 
SFG=A–(R+U) 

式中，A 为吸收能(A=C–F)。 
本研究在进行能量预算时，使用如下能量转换因子：

1 mg POM=20.78 J；1 mg O2=14.24 J；1 mg NH4
+-N= 

24.87 J。 

1.6  数据分析 

使用 Excel 2016 和 SPSS 18.0 软件进行数据分析

和作图，采用单因子方差分析(One-way ANOVA)比较

不同数据之间的差异性，P<0.05 为不同处理组间差异

显著标准。 

2  结果与分析 

2.1  短期酸化对魁蚶摄食率和排粪率的影响 

在本研究中，pH 对魁蚶的 IR 有显著影响(P<0.05)。
魁蚶的 IR 随 pH 的降低而减少(图 1)，pH 为 8.2 组的

IR 最高[4.82 mg/(g·h)]，显著高于 pH 为 7.9、7.6 组

(P<0.05)；pH 为 7.6 组的 IR 和 pH 为 7.9 组相比差异

不显著(P>0.05)。 
pH 对魁蚶的 FER 有显著影响(P<0.05)。魁蚶 FER

随 pH 的降低而减少(图 1)，pH 为 8.2 组的 FER 最高

[1.51mg/(g·h)]，显著高于 pH 为 7.9、7.6 组(P<0.05)。 
  

 
 

图 1  pH 胁迫对魁蚶摄食率和排粪率的影响 
Fig.1  Effects of pH on the ingestion rate and faecal  

egestion rate of S. broughtonii 

不同字母表示组间差异显著(P<0.05)，下同 
Different letters indicate significant difference between 

treatments (P<0.05), the same as below 
 

 

2.2  短期酸化对魁蚶耗氧率和排氨率的影响 

本研究中，pH 对魁蚶的 OR 有显著影响(P<0.05)。
魁蚶的 OR 随 pH 的降低呈下降趋势(图 2)。pH 为 8.2
组的 OR 最高[1.04 mg/(g·h)]，显著高于 pH 为 7.9、
7.6 组(P<0.05)。pH 为 7.6 组的 OR 最低[0.50 mg/(g·h)]
是 pH 为 8.2 组的 48%(P<0.05)，但与 pH 为 7.9 组相

比差异不显著(P>0.05)。 
pH 对魁蚶 NR 的影响不显著(P>0.05)。随着 pH

的降低，魁蚶的 NR 呈先下降再上升的趋势(图 2)。pH
为 8.2 组的 NR 最高[0.10 mg/(g·h)]，pH 为 7.9 组的 NR
最低[0.06 mg/(g·h)]，是 pH 为 8.2 组的 60%。 

 

 
 

图 2  pH 胁迫对魁蚶耗氧率和排氨率的影响 
Fig.2  Effects of pH on the oxygen consumption rate  

and the ammonia excretion rate of S. broughtonii 
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2.3  短期酸化下魁蚶的氧氮比的变化 

本研究中，魁蚶的 O : N 值随 pH 的降低呈下降的

趋势。pH 为 8.2 组中，O : N 值最大(10.12)，pH 为 7.6
组 O : N 值最小(7.91)(图 3)。方差分析表明，pH 对魁

蚶 O : N 的影响无显著差异(P>0.05)。 

2.4  短期酸化下魁蚶的能量收支 

本研究中，随着 pH 的降低，魁蚶的摄食能、呼吸

能、排粪能和 SFG 逐渐减少，而排泄能则呈先减少再

略有增加的趋势(表 2)。方差分析表明，pH 对魁蚶的摄

食能、呼吸能、排粪能和SFG均具有显著的影响(P<0.05)。

不同 pH 条件下，魁蚶的 SFG 能量收支方程见表 3。 
 

 
 

图 3  pH 胁迫对魁蚶 O : N 的影响 
Fig.3  Effects of pH on O : N of S. broughtonii 

 
表 2  魁蚶在不同 pH 下的能量收支 

Tab.2  Energy budget of S. broughtonii at different pH [J/(g·h), Mean±SD] 

pH 摄食能 
Consumption energy 

呼吸能 
Respiration energy

排泄能 
Excretion energy 

排粪能 
Fecal energy 

生长余力 
Scope for growth 

8.2 100.25±5.32a 14.07±1.26a 2.52±0.38a 31.39±1.37a 52.27±4.72a 
7.9 56.51±10.56b 8.87±0.66b 1.53±0.34b 17.32±0.82b 28.79±11.03b 
7.6 40.26±8.56b 7.18±1.35b 1.73±0.43ab 11.29±0.22c 20.06±8.43b 

注：同一列中不同字母表示组间差异显著(P<0.05) 
Notes: Different letters in the same column indicate significant differences between treatments (P<0.05) 
 

表 3  不同 pH 下魁蚶的能量收支方程 
Tab.3  Energy budget equation of  

S. broughtonii at different pH 

pH 能量收支方程 Energy budget equation 

8.2 100C=14.03R+2.52U+31.31F+52.14G 
7.9 100C=15.69R+2.71U+30.65F+50.95G 
7.6 100C=17.83R+4.29U+28.05F+49.82G 

 

3  讨论 

3.1  短期酸化对魁蚶摄食的影响 

pH 是影响贝类生理代谢的重要环境因子之一。

大量研究表明，适宜 pH 条件下，贝类机体处于标准

代谢状态，超出贝类适宜 pH 范围，其 IR 明显下降

并表现出一定的不适应性(杨杰青等, 2016)。海洋酸

化对海洋贝类等矿化生物的影响是备受关注的焦点

之一(黄荣莲等, 2017)，低 pH 对海洋贝类的摄食能力

具有显著影响(Fernández-Reiriz et al, 2011)。长牡蛎

(Crassostrea gigas)、黑唇鲍(Haliotis rubra)处于酸化

环境时，其机体处于一种近乎麻痹的状态，且摄食活

力明显下降(Bamber et al, 1990; Harris et al, 1999)。在

酸化条件下，槽蛤仔(Ruditapes decussatus)幼体的 IR
显著降低(Fernández-Reiriz et al, 2011)。何苗等(2017)
研 究 也 发 现 ， pH 的 降 低 对 缢 蛏 (Sinonovacula 

constricta)的 IR 存在显著性影响，缢蛏的 IR 随 pH 降

低呈明显下降趋势。提升 CO2 浓度对智利贻贝(Mytilus 
chilensis)稚贝的生理具有非常消极的影响，能够降低

其摄食、能量吸收、新陈代谢和最终用于生长的能量

(Navarro et al, 2013)，与本研究结果相似。本研究中，

pH 为 8.2 组魁蚶的 IR 显著高于 pH 为 7.9、7.6 组，

同时，魁蚶的 FER 也随着 pH 的降低而降低，说明酸化

对魁蚶的摄食和排粪产生了一定的消极作用，使得魁

蚶对短期的酸化环境表现出不适应性，机体偏离正常

的生理状态，导致 IR 和 FER 明显下降。 

3.2  短期酸化对魁蚶呼吸代谢的影响 

双壳贝类在海水酸化的胁迫下，无法完全补偿体

内酸碱平衡而受到的干扰，使能量代谢受到抑制

(Miles et al, 2007)。在多种情况下，代谢抑制是双壳

贝 类 在 压 力 条 件 下 生 存 的 一 种 适 应 性 策 略

(Michaelidis et al, 2005; Liu et al, 2012)。Lanning 等

(2010)研究表明，海洋酸化会抑制长牡蛎的新陈代谢。

在长期酸化条件下，地中海贻贝(M. galloprovincialis)
会出现呼吸代谢下降的现象(Ding et al, 2012)。在海

水低 pH 环境中，合浦珠母贝(Pinctada fucata)、华贵

栉孔扇贝(Chlamys nobilis)和翡翠贻贝(Perna viridis)
的新陈代谢均有所下降(Liu et al, 2012)。在严重酸化

条件下，贝类新陈代谢降低的主要原因是细胞能量需
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求的增加和氮损失的协同作用(Thomsen et al, 2010)。
但也有研究表明，在酸化胁迫下，槽蛤仔幼体的呼吸

率显著降低，而 NR 增加 (Fernández-Reiriz et al, 
2011)，与本研究结果相似。本研究中，随着 pH 的降

低，魁蚶的 OR 显著降低，NR 呈先降低后略有升高

的趋势，但均低于正常海水组，推测魁蚶的呼吸代谢

在酸化条件下受到了一定抑制。 
O : N 值能够反映环境对有机体的压力程度，其

值的高低可以作为生物体适应环境压力的指标之一

(Widdows et al, 1971)。本研究中，各 pH 组魁蚶的

O : N 值虽无显著差异，但低 pH 组的 O : N 值均低于

正常海水组。当贝类遭受来自外界的胁迫时，其 O : N
值降低，这与贝类遭受外界胁迫从而降解体内蛋白质形

成氨基酸的生理适应相吻合(李晓艳 , 2014; 焦海峰  
等, 2017)。 

3.3  短期酸化对魁蚶能量收支的影响 

海水中 CO2 浓度上升时，CO2 能穿过生物体的

细胞膜等结构进入海洋生物体内，使得细胞内的 pH
降低，打破了细胞内原有的酸碱平衡，生物体会启

动一系列调控机制来调节酸碱平衡，而调节过程需

要消耗能量(Parker et al, 2013; Gutowska et al, 2010)。
如果生物体自身所能产生的能量水平是一定的，那

么根据能量守恒定律，离子运输或酸碱维持能量消耗

的增加必然会引起其他生命活动能量分配的减少 
(王秀丹, 2017; Esbaugh et al, 2012; Bechmann et al, 
2011)。当美洲牡蛎(C. virginica)处于较高 CO2 浓度的

环境时(pH 为 7.5)，为维持自身的内稳态，其能量消

耗大大增加，标准代谢率大大增加 (Beniash et al, 
2010)，与上述研究结果相一致。本研究结果表明，

魁蚶的摄食能、呼吸能、排粪能和 SFG 均随 pH 的

降低而减少(其中，pH 为 7.6 组魁蚶的摄食能仅为

pH 为 8.2 组摄食能的 40%)，排泄能呈先减少后增加

的趋势。同时，在 pH 从 8.2 降至 7.6 的过程中，魁

蚶呼吸能的占比由 14.03%升至 17.83%，排泄能占比

由 2.52%升至 4.29%，而排粪能占比由 31.31%降至

28.05%，生长能占比则由 52.14%降至 49.82%。在贝

类能量分配中，环境变化会引起各部分能量占比发生

改变(王有基等, 2014)。随着 pH 的降低，魁蚶会作出

适当的生理调整(如降低摄食率、增加代谢率)以调节

因酸化环境造成的体内酸碱平衡紊乱。研究表明，

摄入减少和排泄增加通常与能量输入减少有关，海

水酸化引起能量输入减少，导致贝类生长缓慢

(Fernández-Reiriz et al, 2011)。 
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Effects of Short-Term Acidification on Feeding, Respiratory Metabolism,  
and Energy Budget of Scapharca broughtonii 

XUE Suyan1,2, LI Jiaqi1,2, LI Yang1, DING Jingkun1,  
XU Han1, ZHANG Wenwen1, MAO Yuze1,2①

, FANG Jianguang1 
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Marine Fisheries, Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Shandong Provincial Key Laboratory of Fishery Resources and 
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 Laboratory for Marine Science and Technology (Qingdao), Qingdao  266071) 

Abstract    Ocean acidification is one of the major changes in marine ecosystem in this century. This 
has a negative effect on the fertilization, development, growth, and survival of marine mollusks. Presently, 
physiological effects of ocean acidification on some economic shellfish are not clear. To study the effects 
of ocean acidification on the physiological ecology of economic shellfish is of great significance for 
environmental science, ecology, and aquaculture. The feeding, respiratory metabolism, and energy budget 
of Scapharca broughtonii at different pH levels (pH 8.2~7.6) were studied in the laboratory. The results 
showed that the feeding and defecation rates of S. broughtonii were significantly (P<0.05) affected by pH, 
and there was a declining trend on the feeding and defecation rates with a decrease in pH value. The 
oxygen consumption rate was also significantly (P<0.05) affected by pH, showing an obvious downward 
trend with decreasing pH value. There was an initial decrease in ammonia excretion rate, which then 
increased with a decrease in pH value. O : N ratio at low pH value was lower than that of normal seawater, 
indicating that low pH value could inhibit the respiratory metabolism of S. broughtonii to some extent. 
The energy budget at different pH values indicated that energy ingestion, respiratory consumption, fecal 
energy loss, and energy absorbed in the growth process all decreased with a decrease in pH value. 
Interestingly, energy loss during excretion decreased first and then increased. According to energy budget 
equation, we found that pH had a significant effect on energy distribution of S. broughtonii (P<0.05). As 
the pH value decreases, the proportion of energy consumed during respiration and excretion increases, 
while the proportion involved in excrement and growth decreases. Under low pH conditions, S. 
broughtonii will make appropriate physiological adjustments to reduce the feeding rate and increase the 
metabolic rate, resulting in a decrease in energy, which leads to a decrease in energy deposition in the 
growth process. This study suggested that the feeding and metabolism of S. broughtonii decreased 
significantly under short-term acidification, which may be a synergistic effect of increased cell energy 
demand and nitrogen loss.   
Key words    Scapharca broughtonii; pH; Feeding; Respiratory metabolism; Energy budget 
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