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摘要    凸壳肌蛤(Arcuatula senhousei)是虾蟹等养殖品种的优质饵料生物，也是极具养殖潜力的贝

类品种。为了深入了解其生理代谢，利用室内静水法对不同温度(7℃、15℃、23℃、31℃)凸壳肌

蛤的摄食率、排粪率、耗氧率、排氨率等生理指标进行了研究，并建立了能量收支方程。结果显示，

23℃时的滤水率、摄食率、耗氧率、同化效率均显著高于其他温度梯度(P<0.05)，分别达到了

1.09 L/(g·h)、24.46 mg/(g·h)、3.50 mg/(g·h)和 62.93%；7℃时的滤水率、摄食率、耗氧率、排粪率、

排氨率均低于其他温度梯度，分别为 0.24 L/(g·h)、6.04 mg/(g·h)、1.02 mg/(g·h)、4.20 mg/(g·h)、

2.33 μmol/(g·h)。且滤水率、摄食率、耗氧率、同化效率随着温度升高都呈先升高后下降的趋势，

在 23℃时均达到最高值。不同温度下的能量收支方程为：100C = 58.12F + 46.74R + 2.54U – 7.40P 

(7℃)；100C = 44.28F + 29.14R + 1.85U + 24.73P (15℃)；100C = 17.18F + 41.81R + 6.64U + 34.37P 

(23℃)；100C = 53.35F + 28.26R + 14.66U + 3.73P (31℃)。能量收支研究表明，生长能(P)、呼吸能

(R)、排泄能(U)和粪便能(F)占摄食能(C)的比例分别为–7.4%~34.37%、28.26%~46.74%、1.85%~ 

14.66%、17.18%~ 58.12%，23℃时生长能占摄食能的比例显著高于其他温度梯度(P<0.05)，达到了

34.37%；7℃时最低，为–7.40%。研究结果为深入了解凸壳肌蛤的生理能量学提供了数据支撑。 
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凸壳肌蛤(Arcuatula senhousei)亦称寻氏肌蛤，俗

称‘薄壳’、‘乌鲶’、‘海葡萄’等，属于广温性贝类，

适宜生长盐度范围为 11.2~28.8，水温为 18~28℃(蔡英亚, 

1975)。沿太平洋西岸自我国南海、东海、黄渤海至北

海道以南、日本海、鄂霍茨克海均有分布(关福田等, 

1989)。其肉质鲜美，营养丰富，蛋白质含量高达

10.48%，比有‘海洋牛奶’之称的牡蛎(Crassostrea gigas)

还高出近 1 倍(孔美兰等, 2013)，是一种沿海居民热

衷食用的小型贝类。凸壳肌蛤是一种较为理想的优质

低值活体饵料，体内含有的 n-3 和 n-6 型多不饱和 
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脂肪酸(PUFA)占总脂肪酸的 35.57%，DHA 和 EPA

占比高达 16.44%，在对虾养殖过程中的高温季节投

喂，水质不易变质。但凸壳肌蛤仅在广东和福建的

部分地区有养殖利用 (关福田等 , 1989; 余纲哲等 , 

1996)，关于其他地区的养殖情况鲜有报道。本研究于

2015 年 6 月在山东桑沟湾开展大面积调查时发现，部

分区域有野生凸壳肌蛤分布，密度最高可达 200 g·m–2 

(湿重)。凸壳肌蛤喜泥砂底，个体之间通过足丝相互

缠绕，常黏连在一起营固着生活，通过滤水、摄食、

排泄等生理活动，发挥底栖生物的生物扰动作用，促

进沉积物中的矿化速率以及营养盐、有机质、重金属

等在沉积物水界面的转化与迁移过程(Glud, 2008)，

显著改变养殖区的底质状况(Vanni, 2002)。同时，凸

壳肌蛤具有分布范围广、繁殖能力强、养殖方法简

易、生产周期短的优点，可见其具有显著的经济效

益和生态效益，是一种值得深入研究和推广的养殖

品种。通过对贝类生理能量学的研究，能够充分了

解贝类在养殖过程中的生理生态变化，为养殖容量

的确定提供大量科学依据，从而可以合理规划养殖

规模，避免高密度养殖所带来的风险或养殖密度过低

造成的资源浪费。 

目前，国内外学者开展了大量关于贻贝(Mytilus 

edulis)、牡蛎、菲律宾蛤仔(Ruditapes philippinarum)、

缢蛏(Sinonovacula constricta)、文蛤(Meretrix meretrix)、

毛蚶(Scapharca subcrenata)、栉孔扇贝(Chlamys farreri)

生理能量学的研究(Widdows et al, 1988; Ren et al, 2001; 

Mao et al, 2006; 林小涛等, 2002; 姜祖辉等, 1999a,b; 

范德朋等, 2002; 冯建彬等 , 2004; 匡世焕等 , 1996; 

柴学良等, 2006)，研究结果对于养殖容量的确定具有

重要参考意义，还可以为构建 DEB 模型(Dynamic 

energy budget)提供基础数据。但目前有关不同温度下

凸壳肌蛤能量收支的研究未见报道，因此，对其进行

相关的能量学研究十分必要。 

1  材料及方法 

1.1  样品采集与实验地点 

实验所用凸壳肌蛤样品从山东桑沟湾楮岛海域

网箱养殖区(37°02.509ʹ N, 122°30.260ʹ E)采集，该区

域水深约为 8 m，于 2015 年 7 月 18 日利用抓斗式采泥

器(型号为 DP-201, 开口面积为 40 cm2)挖取深度约为

5 cm 的沉积物，30 min 内带回实验室(位于桑沟湾湾

口的楮岛码头)，从沉积物筛选规格相近[壳长为(17.14± 

0.72) mm]、进出水口活动正常的健康凸壳肌蛤。在玻

璃缸流水槽(长宽高为 9.00 cm  23.50 cm  29.00 cm)

中暂养 7 d 后开始实验，暂养期间，水槽水位保持在 

距底部 24 cm 处。沿岸的自然海水经砂滤后作为实验

用水，实验水温由冷水机(HXLS 1000, 大连)控制。实

验期间，海水盐度为 30.90±1.10，pH 为 8.10± 0.70，溶

氧为 6.00 mg/L 以上。 

1.2  实验设计 

实验温度共设 7℃、15℃、23℃、31℃，4 个梯

度。每个梯度均设 3 个重复和 3 个空白对照。凸壳肌

蛤暂养 7 d 后，开始实验。摄食、排粪实验中，每个

平行选取 5 个实验用贝，放入已洗刷干净的 1 L 玻璃

烧杯中进行实验，水量为 500 ml，饵料为硅藻(Nitzschia 

closterium)。实验过程中，为防止饵料沉降，在不影

响实验用贝正常摄食的前提下保持微充气，使硅藻在水

体中均匀分布，尽量避免产生实验误差，实验持续 2 h。

实验结束后，将贝放入经 0.45 μm 滤膜过滤的海水中，

收集实验后 24 h 内的粪便，并测定其颗粒有机物(POM) 

和总颗粒物(TPM)。实验过程中均未产生假粪。选用

容积为 0.53 L 的聚乙烯实验瓶测定耗氧率和排氨率，

实验组每个瓶中放 3 个凸壳肌蛤。观察实验贝开始正

常滤水后，即用保鲜膜密封瓶口，开始实验。对照瓶

不放贝，进行同样操作。实验过程中，全程水浴，保

持各处理组的温度一致，实验持续 2 h，实验结束后，

虹吸法取水样进行耗氧率和排氨率的测定。 

1.3  测定方法 

1.3.1  摄食率测定     摄食率 [Ingestion rate, IR, 

mg/(g·h)]以实验前后水体中饵料浓度的变化来表示，

以颗粒有机物 POM 的浓度为测定指标。 

65 450POM W W   

式中，W65 为饵料样品经 GF/C 玻璃纤维滤纸

(Whatman)(预先在马福炉中经 450℃灼烧 8 h 处理)过

滤后在 65℃烘箱中烘至恒重，用天平(精密度为 0.01 mg)

称重所得，W450 为 W65 样品滤纸在马福炉中经 450℃

灼烧处理并冷却后的重量。 

IR 的计算公式： 

   IR /0 tC C V W t    (Griffiths, 1980) 

式中，C0 和 Ct 分别为实验结束时空白组和实验

组水中的饵料浓度(mg/L)，V 为实验水体的体积(L)； 

W 为实验用贝软体干重(g)，t 为实验持续的时间(h)。 

1.3.2  排粪率和同化效率测定    运用摄食率和同

化效率 (Assimilation efficiency, AE, )计算排粪率

[Fecal pellet production rate, FR, mg/(g·h)]，粪便中

POM 的计算同上。 

1 2/E W W  ; 1 65 450W W W  ; 2 65 0W W W   
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式中，W0 为 GF/C 滤膜初始重量，F与 E的计算 

方法一致。 

AE 的计算公式： 

( ) [(AE / 1 ) ]F E E F        ×100(Conover, 1966) 

式中，Fʹ为饵料中无灰分干重的比例(%)，Eʹ为粪

便中无灰分干重的比例(%)。 

FR 的计算公式： 

 FR IR 1 AE    

式中，IR 为摄食率[mg/(g·h)]；AE 为同化效率(%)。 

1.3.3  耗氧率和排氨率测定    溶解氧(DO)的测定

采用(Winkler)碘量法(国家海洋局, 2007)，根据实验前

后溶解氧的浓度变化计算单位软体干重的耗氧率

[Oxygen consumption rate, OR, mg/(g·h)]。 

OR 的计算公式如下： 

 0 t (OR DO DO )/V W t      

式中，DO0 和 DOt 分别为实验开始和结束时实验

水中溶解氧含量(mg/L)，V 为实验用水的体积(L)，W

为实验用贝软体干重(g)，t 为实验持续时间(h)。 

氨氮(NH4
+-N)采用次溴酸钠氧化法(国家海洋局，

2007)测定，根据实验前后氨氮浓度变化计算单位软体

干重的排氨率[Ammonia excretion rate, NR, mol/(g·h)]。 

NR 的计算公式： 

   NR /t 0N N V W t       

式中，N0 和 Nt 分别为实验开始和结束时实验水

中氨氮浓度(μmol/L)，V 为实验用水的体积(L)，W 为

实验用贝软体干重(g)，t 为实验持续时间(h)。 

1.3.4  滤水率测定     滤水率 [Filtration rate, FR, 

L/(gh)]的计算公式： 

   FR ln / /0 tV C C W t     (Griffiths, 1980) 

式中，V 为实验水的体积(L)，C0 和 Ct 分别为实

验开始和结束时水中的饵料浓度(mg/L)，W 为实验用

贝软体干重(g)，t 为实验持续的时间(h)。 

1.3.5  氧氮比的计算方法    氧氮比(O/N)的计算公

式如下： 

   2 4O/N mg O / /16 / mg NH -N / /14h h  

(Widdows et al, 1988) 
1.3.6  能量收支的计算方法     摄食能 (Ingestion 

energy, C, J)：根据摄食率和有机物–能量转换系数，

1 mg POM=20.78 J (Crisp, 1984)； 

排粪能(Feces energy, F, J)：据排粪率和有机物-

能量转换系数，1 mg POM=20.78 J (Crisp, 1984)； 

呼吸能(Respiration energy, R, J)：根据耗氧率和

耗氧量–能量转换系数，l mgO2=14.23 J (Crisp, 1984)； 

排泄能(Excretion energy, U, J)：根据排氨率和排

氨量–能量转换系数，1 μmol NH+
4-N=0.34 J (Bayne et 

al, 1987)； 

生长能(Growth energy, P, J)：P = C – R – U – F  

能量收支的计算公式如下： 

C F R U P F A      (Carfoot, 1987) 

式中，C 为摄食能，F 为粪便能，R 为呼吸能；

U 为排泄能，P 为生长能，A 为吸收能。 

1.4  数据统计与处理 

数据处理采用 Excel 2013，统计分析采用 SPSS 19.0

软件，对所得数据用单因素方差分析(One-way ANOVA)

和 Duncan 多重比较进行分析，以 P<0.05 作为差异显

著水平。 

2  结果 

2.1  温度对凸壳肌蛤滤水率和摄食率的影响 

从图 1 和图 2 可以看出，随温度的升高，滤水率

和摄食率均呈先升高后降低的趋势，在 23℃时达到

最大值，分别为 1.09 L/(g·h)、24.46 mg/(g·h)，在 7℃时

为最小值，分别为 0.24 L/(g·h)、6.04 mg/(g·h)，且不

同温度之间两两差异显著(P<0.05)。 
 

 
 

图 1  凸壳肌蛤不同温度下的滤水率 
Fig.1  Filtration rate of A. senhousei at different temperature 

注：不同字母表示差异显示(P<0.05)，下同 
Note: Different letters represent significant  

difference (P<0.05), the same as below 
 

 
 

图 2  凸壳肌蛤不同温度下的摄食率 
Fig.2  Ingestion rate of A. senhousei at different temperature 
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2.2  温度对凸壳肌蛤代谢生理的影响 

2.2.1  温度对凸壳肌蛤耗氧率、排氨率、氧氮比的影响     

从图 3 可以看出，随着温度的升高，耗氧率呈先升

高后降低的趋势，23℃时达到最大值，为 3.50 mg/(g·h)，

7℃时为最小值，为 1.02 mg/(g·h)，且 23℃时与其他

温度梯度之间差异显著(P<0.05)。从图 4 和图 5 可以

看出，排氨率随温度的升高而升高，氧氮比随温度的升

高而降低。7℃时，排氨率达最小值，为 2.33 μmol/(g·h)，

氧氮比达最大值，为 27.45，31℃时排氨率达最大值，

为 50.44 μmol/(g·h)，氧氮比最小值为 2.89。且三者在

7℃和 15℃时均无显著性差异(P>0.05)，但与其他 2 个温

度梯度之间差异显著(P<0.05)。 
 

 
 

图 3  凸壳肌蛤不同温度下的耗氧率 
Fig.3  Oxygen consumption rate of A. senhousei  

at different temperature 
 

2 .2 .2   温度对凸壳肌蛤排粪率和同化效率的影响 

从图 6 可以看出，排粪率随温度的升高而升高，

31℃时达到最大值，为 15.76 mg/(g·h)，7℃时达最小

值，为 4.20 mg/(g·h)，且排粪率在不同温度时两两差

异显著(P<0.05)。从图 7 可以看出，随着温度的升高，

同化效率呈先升高后降低的趋势，23℃时达到最大

值，为 62.93%，31℃时达最小值，为 28.90%，且 23℃

时，与其他温度梯度之间差异显著(P<0.05)。 
 

 
 

图 4  凸壳肌蛤不同温度下的排氨率 
Fig.4  Ammonia excretion rate of A. senhousei  

at different temperature 

 
 

图 5  凸壳肌蛤不同温度下的氧氮比 
Fig.5  Oxygen-nitrogen ratio of A. senhousei 

 at different temperature 

 

 
 

图 6  凸壳肌蛤不同温度下的排粪率 
Fig.6  Fecal pellet production rate of A. senhousei  

at different temperature 
 

2.3  温度对凸壳肌蛤能量收支的影响 

从表 1 可以看出，23℃时，凸壳肌蛤生长能占摄

食能的比例最高，而排粪能比例最低；7℃时正好相

反；排粪能的占比随水温的升高呈先下降后上升趋势，

拐点位于 23℃；呼吸能占比始终较高，均大于 28%；

排泄能的占比始终处于较低水平，且 31℃时，排泄能占

比显著高于其他温度梯度(P<0.05)。 
 

 
 

图 7  凸壳肌蛤不同温度下的同化效率 
Fig.7  Assimilation efficiency of A. senhousei  

at different temperature 
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表 1  凸壳肌蛤不同温度下的能量收支 
Tab.1  Energy budget of A. senhousei at different 

temperature 

温度 

Temperature (℃) 

能量收支方程 
Energy budget 

7 100C=58.12F+46.74R+2.54U–7.40P 

15 100C=44.28F+29.14R+1.85U+24.73P

23 100C=17.18F+41.81R+6.64U+34.37P

31 100C=53.35F+28.26R+14.66U+3.73P
 

3  讨论 

温度变化会影响滤食性贝类的滤水速度，改变鳃

上纤毛的运动速率(Shumway, 1982)，进而直接影响贝

类的新陈代谢和生长发育，也可以通过改变水体中的

浮游生物量，间接对贝类生理产生影响。通常在适温

范围内，贝类的代谢速率随温度的升高而加速，但超

出这一范围时，各项生理活动的频率均会出现不同程

度的降低(杨红生等, 1998; 范德朋等, 2002; 董志国

等, 2004)，生物通过不断地调整自身的生理代谢以适

应环境。本研究中，凸壳肌蛤的耗氧率、摄食率、滤

水率和同化效率均随温度的升高而升高，在 23℃达

到最高，并且在 31℃时显著下降。Newell 等(1997)

研究表明，双壳贝类的摄食率会随着温度的升高而升

高，当温度超过最适温度时，摄食率会急剧降低，这

与本研究结果类似。Jansen 等(2007)研究发现，在环

境温度超过 24℃时，贻贝(Mytilus spp.)呼吸系统的振

幅相应下降；Hiebenthal 等(2013)研究发现，在温度

过高的情况下，北极蛤(Arctica islandica)和紫贻贝

(Mytilus edulis)的生理应激增加，表现为死亡率升高

和脂褐素积累，壳破断力和壳增长降低等。考虑到取

样海域全年最高温度为 25℃左右，因此，31℃可能

已经超过了凸壳肌蛤的耐受限度，生理代谢已经发生

了紊乱，其生长发育在一定程度上受到了影响。 

诸多研究表明，氧氮比与生物受到的环境胁迫紧

密相关，其可作为判断生物是否能够适应某些环境的

一项重要指标(Dall et al, 1986)。Conover 等(1968)研

究表明，主要由碳水化合物或脂肪供能，氧氮比接近

无穷大；Mayzaud (1976)研究表明，全部由蛋白质供

能，氧氮比约为 7。本研究中，7℃和 15℃的氧氮比

分别为 27.45±0.48、24.10±4.45，因此，在这 2 个温

度梯度下，凸壳肌蛤以碳水化合物、脂肪和蛋白质混

合供能，在 23℃和 31℃时的氧氮比分别为 9.46±1.06、

2.89±0.28，表明其主要由蛋白质供能，凸壳肌蛤通过

代谢调节来满足自身的营养需求进而适应环境。钱佳慧

等(2015)对栉孔扇贝的研究发现，超氧化物歧化酶、 

过氧化氢酶和谷胱甘肽过氧化物酶的活性会随着温

度的变化而变化，且均在 26.4℃达到最大值，这说明

贝类的代谢活动与温度联系密切。 

由能量收支方程可以看出，在温度为 23℃时，

凸壳肌蛤生长能占摄食能的比例显著大于其他 3 个温度

梯度(P<0.05)，这与蔡英亚(1975)的研究结果相似，同

时，在 23℃时，同化效率和滤水率也达到了最高，

进一步说明了该温度梯度适宜其生长发育。从凸壳肌

蛤的能量收支方程来看，排粪能占比最大(17.18%~ 

58.12%)，呼吸能(28.26%~46.74%)次之，其次是生长

能(–7.4%~34.37%)，排泄能最小(<14.66%)。与栉孔

扇贝的能量分配策略(王俊等, 1999)[呼吸能(44.29%~ 

51.70%), 排粪能(31.40%~36.80%), 生长能(12.72%~ 

21.68%)，排泄能(<1.71%)]不同，但与近江牡蛎(Ostrea 

rivularis) 类 似 [ 排 粪 能 (33.22%~64.22%) ， 生 长 能

(27.75%~58.93%)，呼吸能(6.62%~16.46%)，排泄能

(<1.24%)]，排粪能的占比最大。同化效率在 0.29~0.63

之间，不同温度梯度差别较大，对比其他滤食性贝类

的同化效率，如翡翠贻贝(Perna viridis)测得的同化率

在 0.66~0.94 之间(颉晓勇, 2001)，栉孔扇贝的同化率在

0.63~0.69 之间(王俊等, 1999)；牡蛎同化率的平均值在

0.73 左右(Valenti et al, 1981)，海湾扇贝(Argopecten 

irradias)和栉孔扇贝对金藻(Chrysophyta sp.)、海带

(Laminaria japonica)底泥的同化效率分别为 0.95、

0.62、0.29 和 0.92，0.45、0.43 (毛兴华等, 1997)，

可以看出在不同条件下，不同贝类在对于饵料的同化

率也有所不同。 
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Abstract    Arcuatula senhousia is a high-quality food for shrimps, crabs, and other aquaculture species 
and is a type of shellfish with a high breed latent capacity. The effects of temperature (7℃, 15℃, 
23℃, 31℃) on the physiological metabolism of A. senhousia were studied using the stagnant water 
method under controlled laboratory conditions in October 2015, to obtain a deeper understanding of its 
physiological metabolism and to establish its energy budget. The results showed that the filtration rate, 
feeding rate, oxygen consumption rate, and assimilation efficiency of A. senhousia at 23℃ were 
significantly higher than those at other temperatures (P<0.05), by up to 1.09 L/(g·h), 24.46 mg/(g·h), 
3.50 mg/(g·h), and 62.93%, respectively. The filtration rate, feeding rate, oxygen consumption rate, 
fecal pellet production rate, and ammonia excretion rate of A. senhousia at 7℃ were significantly lower 
than those at other temperatures (P<0.05), as low as 0.24 L/(g·h), 6.04 mg/(g·h), 1.02 mg/(g·h), 
4.20 mg/(g·h), and 2.33 μmol/(g·h), respectively. With increased temperature, the filtration rate, 
feeding rate, oxygen consumption rate, and assimilation efficiency of A. senhousia increased and then 
decreased, reaching the highest value at 23℃. The energy budget equations at different temperatures are 
as follows: 100C=58.12F+46.74R+2.54U–7.40P (7℃); 100C=44.28F+29.14R+1.85U+24.73P (15℃); 
100C=17.18F+41.81R+6.64U+34.37P (23℃ ); 100C= 53.35F+28.26R+14.66U+3.73P (31℃); The 
energy budget equations show that the energy required for growth (P), respiration (R), excretion (U), and 
feces (F) accounts for –7.4% to 34.37%, 28.26% to 46.74%, 1.85% to 14.66%, and 17.18% to 58.12% of 
the feeding energy (C), respectively. The proportion of growth energy to feeding energy varies greatly at 
different temperatures. Growth energy accounts for the highest percentage (34.37%) at 23℃ (P<0.05) 
and the lowest percentage (–7.40%) at 7℃. The results of this study provide theoretical guidance for a 
deeper understanding of the physiological energetics of A. senhousia. 
Key words    Arcuatula senhousia; Temperature; Assimilation efficiency; Oxygen-nitrogen ratio; 
Energy budget  
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