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摘要    胶州湾是我国重要的菲律宾蛤仔(Ruditapes philippinarum)养殖基地，为探究湾内菲律宾蛤

仔的生态容量及其碳汇功能，本研究采用 Ecopath 模型法评估了胶州湾菲律宾蛤仔的生态容量，并

利用 Ecosim 模块动态分析了菲律宾蛤仔生物量扩大对胶州湾生态系统结构与功能特征的潜在影

响，同时估算了胶州湾菲律宾蛤仔个体及种群水平的碳收支情况。结果显示，胶州湾菲律宾蛤仔的

生态容量为 239.9 t/km2，虽然整体水平尚未达到生态容量，但局部养殖区域已远超出了菲律宾蛤仔

的生态容量；当胶州湾菲律宾蛤仔生物量从当前增加至生态容量时，生态系统总流量、容量、优势

度和循环指数分别提高了 16.0%、3.9%、47.1%和 103.0%，而熵值降低了 10.4%，表明此时生态系

统具有更高的成熟度与稳定性，但菲律宾蛤仔生物量扩大至生态容量 10 倍时会对生态系统产生不

利影响甚至崩溃；菲律宾蛤仔个体在 1 个养殖周期内约摄取 3 310.1 mg C，其中约 46.2%的碳沉降

至海底，约 13.2%的碳通过收获移出，如按菲律宾蛤仔生物量达到生态容量时计算，胶州湾每年将

有 1.5 万 t 碳以生物沉积形式沉降至海底，有 0.6 万 t 碳以收获形式移出。研究结果为指导菲律宾

蛤仔增养殖产业的健康可持续发展、阐明菲律宾蛤仔的碳汇功能提供了理论依据与数据支撑。 

关键词    菲律宾蛤仔；Ecopath 模型；生态容量；碳收支；胶州湾 
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贝类(主要为滤食性贝类，如牡蛎、蛤、扇贝等)

是我国海水养殖的重要品种，据统计 2020 年我国贝

类养殖总产量高达 1 480.0 万 t，占海水养殖总产量的

69.3%以上(农业农村部渔业渔政管理局等, 2021)。滤
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食性贝类具有较高的经济价值，然而，近些年由于经

济效益的驱使，一些海域养殖密度不断增加，养殖规

模持续扩大，这些粗犷式的养殖方式会对养殖生物本

身及海洋生态系统带来一系列的负面影响，如死亡率

增加、生长速率减慢、浮游植物衰减、浮游植物群落

结构及底层环境的改变等(Prins et al, 1997; Velasco  

et al, 2009)。为更好地保障贝类养殖业的绿色可持续

发展，摸清养殖贝类与环境的相互作用关系、明确贝

类的养殖容量显得尤为重要。 

Inglis 等(2000)将贝类养殖容量分为 4 类，即物

理容量、养殖容量、生态容量和社会容量。在生态系

统水平上，贝类养殖的容量被定义为不会对生态系统

的结构和功能造成显著影响(即不可接受压力)的最大

养殖密度(McKindsey et al, 2006)。因此，在评估养殖

贝类的生态容量时，需要一种方法从整体水平上评估

养殖贝类对生态系统结构、功能以及其他功能群的影

响。根据营养动力学原理，Ecopath 模型从物质和能

量平衡角度出发，充分考虑了物种间的捕食关系、竞

争关系与生态转化效率，是评估养殖贝类生态容量的

有效工具(Jiang et al, 2005; Byron et al, 2011; 林群等, 

2013)。目前，利用 Ecopath 模型法评估贝类生态容量

在世界范围已经得到广泛应用。Byron 等(2011)利用

Ecopath 模型确定了 Narragansett 湾养殖牡蛎的生态

容量为 297 t/km2。Gao 等(2020)利用 Ecopath 模型得

出桑沟湾长牡蛎(Crassostrea gigas)的生态容量为目

前生物量的 1.8 倍，为 976 t/km2。Jiang 等(2005)利用

Ecopath 模型评估了 Tasman 和 Golden 湾新西兰翡翠贻

贝(Perna canaliculus)的生态容量，得出该海域贻贝的生

态容量为 65 t/km2，远低于其养殖容量(310 t/km2)，一

旦超过此生态容量，该海域生态系统结构与功能将发

生显著性的改变。虽然已有学者基于 Ecopath 模型评

估了贝类养殖活动对胶州湾海域生态系统的影响

(Han et al, 2017、2018; 马孟磊等, 2018)，也有学者基

于饵料收支平衡关系的生态模型、Dame 指标和 Herman

模型等方法估算了胶州湾菲律宾蛤仔的养殖容量(即产

量容量而非生态容量 )(刘学海等 , 2015; 董世鹏等 , 

2020)，但至今未见该海域菲律宾蛤仔生态容量的相

关报道。 

除了具有重要的经济价值外，滤食性贝类还通过

直接摄食水体颗粒物或间接改变营养元素流动，在碳

汇扩增、净化水质、缓解富营养化等方面发挥着重要

的生态服务功能(Dowd, 2003; 方磊等, 2011; Filgueira 

et al, 2015; 唐启升等, 2016; Alonso et al, 2021)。在近

海养殖生态系统中，浮游植物形成的初级生产力非常

高，滤食性贝类一方面通过对浮游植物大量摄食，将

颗粒有机碳转化为粪便和假粪等形式，加速了有机碳

向海底的输送过程；另一方面通过吸收海水无机碳形

成碳酸钙贝壳，在实现碳的长期封存中发挥着重要功

能(任黎华, 2014)。 

菲律宾蛤仔 (Ruditapes philippinarum)是一种广

温、广盐的海洋双壳贝类，在世界分布广泛，是一种

非常重要的海水贝类渔业开发品种。胶州湾位于山东

半岛南岸(总面积约为 350 km2)，是我国北方重要的

菲律宾蛤仔养殖基地。研究发现，菲律宾蛤仔的养殖

活动已对胶州湾底栖生态系统造成了一定程度的干

扰(麻骜等, 2014; 丁敬坤等, 2020)。本研究以胶州湾

菲律宾蛤仔为对象，构建胶州湾海域的 Ecopath 模型，

评估湾内菲律宾蛤仔的生态容量，并分析菲律宾蛤仔

的碳收支情况，研究结果可为菲律宾蛤仔的增养殖可

持续发展及其生态服务功能的发挥提供科学指导。 

1  材料与方法 

1.1  Ecopath 模型构建 

Ecopath 模型包括一组线性方程，描述了胶州湾

生态系统各功能群的生产量： 
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式中，Bi 和 Bj 分别为被捕食功能群 i 和捕食功能群 j

的生物量；(P/B)i 为功能群 i 的生产量/生物量或者生

态系统稳定情况下的总死亡率；EEi 为功能群 i 的生

态转化效率，被定义为生态系统中该功能群的利用比

例；(Q/B)j 表示捕食功能群 j 的食物消耗量/生物量；

DCij 是捕食功能群 j 胃含物中被捕食者 i 的比例；Yi

是功能群 i 的捕捞产量；Ei 为净迁移率；BAi 是功能

群 i 的生物量积累率。对于每个功能群 i，需要输入 DCij

和 4 个基本参数(B、P/B、Q/B 和 EE)中的至少 3 个以

构建模型。 

参照 Han 等(2017、2018)和马孟磊等(2018)建立

的模型，采用 Ecopath with Ecosim (EwE) 6.5 软件构建

胶州湾的营养通道模型。胶州湾 Ecopath 模型由 23 个

功能群组成，包括碎屑、浮游植物、浮游动物、棘皮

动物、多毛类、菲律宾蛤仔、头足类、虾类、蟹类和

不同类型鱼类等，各功能群 B (t/km2)、P/B (/yr)、Q/B 

(/yr)的值及其组成的食物矩阵参照 Han 等(2017、2018)

和马孟磊等(2018)的研究。各功能群的年捕捞量参照

《山东渔业统计年鉴》以及生态特征相似的黄渤海海

域的相关报道(山东省海洋与渔业厅, 2019; Gao et al, 

2020)。在当前胶州湾 Ecopath 模型的基础上，不断提
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高模型中菲律宾蛤仔的生物量，观察生态系统中包括

碎屑、浮游植物等在内的其他功能群的变化，当系统

中任意其他功能群的生态营养效率大于 1 时，推算得

出胶州湾菲律宾蛤仔的生态容量(Jiang et al, 2005; 

Byron et al, 2011; 林群等, 2013)。 

1.2  Ecosim 动态模拟 

在 Ecopath 静态模型的基础上，Ecosim 加入时间

动态模块，评估不同菲律宾蛤仔养殖密度对胶州湾生

态系统造成直接或者间接的潜在影响，基本方程如下： 

 / ( )i i ji ji i i i i i
j j

dB dt g Q Q I M F e B         (2) 

式中，dBi/dt 为功能群 i 在单位时间内的生物量变化；

gi 为净生长效率；Qji 为消耗率，其中 Bi 分为易捕食

部分和不易捕食部分(Walters et al, 1997)；Ii 是迁入

率；Mi 是自然死亡率；Fi 是捕捞死亡率，ei 是迁出率。 

Ecosim 中每个功能群的易捕食部分(v)为捕食者

和被捕食者间的营养控制关系(即上行控制关系，下

行控制关系和混合关系)，根据 Cheung 等(2002)、

Christensen 等(2004)和 Kluger 等(2016)的研究做相应

调整(表 1)： 

 vi = 0.151 5 × TLi + 0.048 5 (3) 
式中，TLi 是通过 Ecopath 模型中得到的每个功能群

的营养级，v 是 Ecosim 中的易捕食部分，介于 0 到 1

之间，其中 0 代表上行控制关系，1 代表下行控制关系。 

在计算时真正所需的易捕食部分(vnew)是通过如

下方程获得的(Kluger et al, 2016)： 

 ln(vnew) = 2.301 985 × vi + 0.001 051 (4) 

1.3  不同菲律宾蛤仔生物量密度情景设置 

将模型中菲律宾蛤仔的生物量分别设置为当前

(情景 1)、达到生态容量(情景 2)、生态容量 10 倍(情

景 3)以及无养殖情况(情景 4)，探究不同情景下胶州

湾生态系统结构和功能特征的动态变化。生态系统总

体特征采用如下指标进行表征：1)系统总流量(total 

system throughput)，即生态系统能量流动的总和，可

反映生态系统的规模大小；2)容量(capacity)，为生态

系统总流量和优势度的综合产物，代表了优势度的上 

 
表 1  胶州湾 Ecopath 模型所需的易捕食部分参数 

Tab.1  Vulnerabilities for the Jiaozhou Bay Ecopath model 

功能群  
Functional group 

易捕食部分  
Vulnerabilities (vi) 

实际易捕食部分  
Actual vulnerabilities (vnew) 

小型表层鱼类 Small pelagic fish 0.515 3.274 

大型底栖鱼类 Large benthic fish 0.695 4.954 

小型底栖鱼类 Small benthic fish 0.565 3.674 

锦鳚科鱼类 Gunnel 0.534 3.424 

小黄鱼 Small yellow croaker 0.586 3.861 

虾虎鱼科鱼类 Pinkgray goby 0.556 3.604 

大型底层鱼类 Large demersal fish 0.659 4.562 

小型底层鱼类 Smal demersal fish 0.574 3.756 

鲱科鱼类 Gizzard shad 0.415 2.605 

蟹类 Crabs 0.493 3.114 

虾类 Shrimps 0.480 3.021 

口虾蛄 Mantis shrimp 0.572 3.739 

大型头足类 Large cephalopoda 0.636 4.324 

小型头足类 Small cephalopoda 0.540 3.471 

乌贼 Squid 0.556 3.603 

菲律宾蛤仔 Manila clam 0.352 2.248 

其他类底层软体动物 Other molluscs 0.369 2.340 

多毛类 Polychaetes 0.360 2.294 

棘皮动物 Echinoderm 0.400 2.512 

其他底层无脊椎动物 Other demersal invertebrates 0.374 2.369 

浮游动物 Zooplankton 0.352 2.248 

浮游植物 Phytoplankton 0.200 1.586 

碎屑 Detritus 0.200 1.586 
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限；3)优势度(ascendency)，可综合反映生态系统总流

量和平均交互信息；4)平均交互信息(average mutual 

information)，给出了生态系统内物质交换网络的相关

信息；5)循环指数(Finn’s cycling index)，量化了生态

系统的再循环利用程度，是衡量系统成熟度和稳定性

的重要指标；6)熵(entropy)，给出了生态系统内流量

的总数和多样性的相关信息；7)能量转换效率(transfer 

efficiency)，即输出与被摄食之和与总流量的比值，

体现了该营养级被生态系统的利用效率；8) Kempton's 

Q 指数，为衡量生态系统生物量多样性的相对指数。 

1.4  胶州湾菲律宾蛤仔个体及种群水平的碳收支 

基于吴亚林(2018)有关不同温度下不同规格菲

律宾蛤仔的滤水及呼吸情况，牟新悦(2018)有关胶州

湾颗粒有机碳的分布情况，郭永禄(2005)有关 2 龄菲

律宾蛤仔的平均湿重情况(约为 5.95 g)以及周毅等

(2002)有关菲律宾蛤仔贝壳及软体部组织的含碳量，

在个体水平(1 个生长周期，约 730 d)和种群水平(当

前生物量和生态容量)上评估菲律宾蛤仔的碳收支情

况，以此分析胶州湾菲律宾蛤仔的碳汇能力。  

2  结果与分析 

2.1  胶州湾菲律宾蛤仔的生态容量分析 

利用构建的胶州湾 Ecopath 模型，评估胶州湾养

殖菲律宾蛤仔的生态容量。当菲律宾蛤仔的生物量达

到 239.9 t/km2 时，胶州湾生态系统处于平衡状态，菲

律宾蛤仔一旦超过此生物量，碎屑的生态营养效率首

先超过 1，此时 Ecopath 模型失去平衡，由此得出胶

州湾菲律宾蛤仔的生态容量为 239.9 t/km2。 

胶州湾菲律宾蛤仔当前、达到生态容量、超过生

态容量及无养殖情境下生态系统总体特征参数的变

化见表 2。由表 2 可以看出，当胶州湾菲律宾蛤仔生

物量达到 239.9 t/km2 (即生态容量)时，系统总消费量、

总呼吸量、总生产量和总生物量有所升高，而总输出

量、流向碎屑总量、系统净生产量、总初级生产量/

总生物量有所降低，其余生态系统能流指数差别基本

不大；当菲律宾蛤仔生物量为此生态容量 10 倍时，

生态系能流特征参数均发生了显著变化，其中，总输

出量、流向碎屑总量和系统净生产量甚至出现了负

值；而当胶州湾生态系统无菲律宾蛤仔养殖时，流向

碎屑总量、总初级生产量/总呼吸量、能量流入碎屑

比例等显著提高，浮游植物能流占比显著降低。 

从表 3 可以看出，随着菲律宾蛤仔生物量的增

加，胶州湾生态系统有机碎屑转换效率、初级生产者

转换效率以及总流量转换效率均明显提高，其中，有

机碎屑转换效率提升最大，当达到菲律宾蛤仔生态容

量时，营养级Ⅰ~Ⅱ之间的有机碎屑转换效率、初级

生产者转换效率和总流量转换效率是未养殖状态下

的 3.0、1.4 和 2.1 倍。 

2.2  不同菲律宾蛤仔生物量密度下胶州湾生态系统

结构和功能的变化 

基于 Ecosim 的动态模拟结果可知，随着菲律宾

蛤仔生物量密度的增加，胶州湾生态系统的规模不断

扩大，当达到生态容量时，系统的总流量、容量和优 
 

表 2  不同菲律宾蛤仔生物量情景下生态系统特征参数的变化 
Tab.2  Ecological indices of the Jiaozhou Bay under different scenarios of Manila clam biomass 

项目 

Items 

当前 
Current 

condition

生态

容量 
ECC

生态容量 

10 倍  
ECC×10 

无菲律宾蛤仔 

养殖 No clam 
aquaculture 

单位  
Units 

总消费量 Sum of all consumption 3 531.2 7 294.5 65 374.3 841.2 t/(km2·yr)

总输出量 Sum of all exports 3 189.0 1 169.9 –34 620.2 5 146.6 t/(km2·yr)

总呼吸量 Sum of all respiratory flows 2 066.6 4 286.8 38 551.7 479.6 t/(km2·yr)

流向碎屑总量 Sum of all flows into detritus 4 003.7 1 755.2 –32 946.3 5 610.9 t/(km2·yr)

总生产量 Sum of all production 6 384.6 7 175.0 19 373.9 5 819.6 t/(km2·yr)

总初级生产量/总呼吸量 Total primary production/total respiration 2.7 1.3 0.2 11.7  

系统净生产量 Net system production 3 559.6 1 339.4 –32 925.5 5 146.6 t/(km2·yr)

总初级生产量/总生物量 Total primary production/total biomass 33.3 18.2 2.3 81.7  

总生物量/总流量 Total biomass/total throughput 0.01 0.02 0.07 0.006 yr 

总生物量(除碎屑外) Total biomass (excluding detritus) 168.8 308.7 2 467.8 68.8 t/km2 

浮游植物能流占比 Contribution of phytoplankton to the 
ecosystem energy 

53.6 37.8 15.5 46.6 % 

能量流入碎屑比例 Flow to detritus 30.6 12.1 –90.6% 46.5 % 
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表 3  不同菲律宾蛤仔生物量情景下生态系统各营养级转换效率的变化 
Tab.3  Transfer efficiency of trophic levels under different scenarios of Manila clam biomass 

营养级(当前/生态容量/生态容量×10/无菲律宾蛤仔养殖) 
Trophic level (Current condition/ECC/ECC×10/No clam aquaculture) 来源 

Source 
Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅴ Ⅵ Ⅶ Ⅶ Ⅸ Ⅹ 

生产者 Producer/% – 14.40/18.49/
18.60/13.69 

1.64/4.62/
4.62/3.92

5.18/7.79/
7.79/6.70

4.22/11.33/
11.33/10.66

4.28/6.57/
6.57/7.16

–/6.79/ 
6.79/7.23 

  

有机碎屑 Detritus/% – 10.61/15.35/
18.18/5.45 

3.03/5.80/
5.80/5.02

5.65/10.45/
10.45/9.68

4.71/8.09/
8.09/8.29

4.31/6.75/
6.75/7.27

–/–/ 
–/6.95 

  

总流量 All flows/% – 13.40/17.72/
18.52/8.66 

2.15/5.08/
5.08/4.34

5.39/8.96/
8.96/8.18

5.15/9.67/
9.67/9.42

4.26/6.64/
6.64/7.21

4.21/6.59/ 
6.59/7.10 

4.0/5.86/ 
5.86/6.66 

9.29/1.19/
1.19/6.32

初级生产者转换效率 Transfer efficiency from primary producers/% 4.97/8.73/8.75/7.22 

有机碎屑转换效率 Transfer efficiency from detritus/% 5.66/9.76/10.33/6.42 

总转换效率 Total/% 5.37/9.31/9.44/6.75 

 
势度较当前分别增加 1 672.7 t/(km2·yr)、1 190.8 lowbits

和 4 363.0 flowbits；同时在情景 2 中，生态系统循环

指数(12.7%)和平均交互网络信息参数(1.1 bits)较当前

分别提高了 103.0%和 26.8% (图 1)。然而，菲律宾蛤

仔生物量密度的增加会对胶州湾生态系统多样性造

成一定的影响，具体表现为生态系统熵由 2.9 降低至

2.6，Kempton's Q 则由 0.7 降低至 0.6。在情景 1 和 2

中，系统能量转换效率变化不大，在 Ecosim 模拟的

前 2 年系统能量转换效率呈波动性下降，随后基本保

持稳定。值得注意的是，当菲律宾蛤仔的生物量密度

设为生态容量 10 倍时，胶州湾生态系统失去平衡，

除 Kempton's Q 指数外，其余参数均表现为负值或

接近于 0；而在无菲律宾蛤仔养殖情况下，生态系统

各特征参数随时间未发生明显改变，故均未在图中

展示。 

菲律宾蛤仔生物量密度的增加对其他功能类群

的生物量也会造成一定程度的影响，包括浮游植物、

小型底层鱼类、虾类、其他底层软体动物等功能群的

生物量出现一定程度的下降，浮游动物等功能群的生

物量变化基本不大(图 2)。 
 

 
 

图 1  不同菲律宾蛤仔生物量密度下胶州湾生态系统网络指数的动态分析 
Fig.1  Dynamic analysis of the network indicators in Jiaozhou Bay under current and ecological carrying capacity (ECC) conditions 
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图 2  不同菲律宾蛤仔生物量密度下胶州湾主要功能群相对生物量的动态变化 
Fig.2  Dynamic changes of biomasses of the functional groups in Jiaozhou Bay under current and  

ecological carrying capacity (ECC) conditions 
 

2.3  胶州湾菲律宾蛤仔个体及种群水平的碳收支 

在 1 个生长周期(约 730 d)内，菲律宾蛤仔约摄

取 3 310.1 mg 碳，其中，约有 46.2%的碳沉降至海底，

约有 40.6%的碳用于呼吸和钙化重新释放进入水体，

约有 13.2%的碳通过收获移出(图 3)。 
 

 
 

图 3  菲律宾蛤仔 1 个生长周期内的碳收支 
Fig.3  Carbon budget of R. philippinarum 

 during a farming cycle 
 

若以胶州湾菲律宾蛤仔当前生物量计算，胶州湾

菲律宾蛤仔每年将有 0.6 万 t 碳被沉积，有 0.3 万 t

碳因收获被移出；而当菲律宾蛤仔生物量达到生态容

量时，胶州湾每年将有 1.5 万 t 碳被沉积，有 0.6 万 t

碳被移出(图 4)。 

3  讨论 

本研究利用 Ecopath 模型评估了胶州湾菲律宾蛤

仔的生态容量，并进一步利用 Ecosim 模块动态分析

了菲律宾蛤仔生物量扩大对胶州湾生态系统的影响。

同样在先前的研究中，Jiang 等(2005)和 Gao 等(2020)

也基于 Ecopath 模型法及增加养殖贝类生物量使模型

失衡得到生态容量的假设，分别评估了不同养殖海域

贻贝、牡蛎等贝类养殖的生态容量。本研究评估出胶

州湾菲律宾蛤仔的生态容量为 239.9 t/km2 (表 2)。基于

已有文献资料(Han et al, 2017; 马孟磊等, 2018; 丁敬坤

等, 2020)，当前胶州湾菲律宾蛤仔的平均生物量密度

整体尚未达到其生态容量，但在胶州湾部分养殖区，

菲律宾蛤仔生物量可高达 3 444.8 t/km2 (范颖, 2015)，

已远超出了菲律宾蛤仔的生态容量。 

由系统总流量、容量、优势度、循环指数、能量

转换效率和 Kempton's Q 等生态系统特征参数的变化

可知，菲律宾蛤仔生物量的持续扩大会对胶州湾生态

系统造成一定的影响。当胶州湾菲律宾蛤仔生物量从

当前增加至生态容量时，生态系统总流量、容量和优

势度明显增加(图 1)，说明此时胶州湾生态系统的规

模及其抵抗外界环境变动的能力增强。根据 Odum 

(1969)和 Finn (1976)的报道，一个成熟的生态系统应

为系统内再循环比例较高而熵值较低。本研究中，当

胶州湾菲律宾蛤仔生物量增加至 239.9 t/km2时，生态系

统循环指数较当前提高了 103.0%，而熵值较当前降低了

10.4%，意味着此时胶州湾生态系统具有更高的成熟

度与稳定性。然而随着菲律宾蛤仔生物量密度的增

加，平均交互网络信息的表征参数有所提高 (由 
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图 4  胶州湾菲律宾蛤仔种群水平的碳收支情况 
Fig.4  Carbon budget of the Manila clam, R. philippinarum population in Jiaozhou Bay 

 
0.9 提升至 1.1 bits)，说明生态系统此时受到更多限

制，能量沿着更加固定的路径流动(例如通过菲律宾

蛤仔的路径) (Ulanowicz et al, 1997)。与此同时，生态

系统的 Kempton's Q 指数出现一定程度的下降，表明

较高的菲律宾蛤仔生物量密度会对生态系统物种多

样性产生一定的负面影响。当胶州湾菲律宾蛤仔生物

量持续增加至生态容量 10 倍时，随着模拟时间的延

长，生态系统各特征参数接近于 0 或出现负值(数据

未展示)，生态系统发生崩溃，说明系统无法承载如

此高密度的菲律宾蛤仔养殖。 

浮游植物是滤食性贝类的主要饵料来源，菲律宾

蛤仔生物量的增加直接导致了浮游植物类群生物量

的减少，并因食物竞争关系间接影响了其他底层软体

动物等竞争者种群的生物量(图 2)。鉴于上述因菲律

宾蛤仔生物量增加带来的直接或间接影响，胶州湾生

态系统无法容纳高于菲律宾蛤仔生态容量的生物量。

浮游动物是滤食性贝类的主要食物竞争者(Lam-Hoai 

et al, 2001; Gao et al, 2020)，在本研究中，菲律宾蛤

仔生物量的增加对浮游动物生物量的影响较小。在胶

州湾生态系统中，虾类是浮游动物的主要捕食者，同

时作为菲律宾蛤仔的饵料竞争者，菲律宾蛤仔生物量

的增加间接导致了虾类种群生物量的减少，从而可能

降低了其对浮游动物的摄食压力，导致浮游动物种群

生物量变化较小，这与李颖虹(2010)的实测数据一致。 

本研究还发现，在无菲律宾蛤仔养殖活动时，浮

游植物能流占比显著降低，说明浮游植物的生长可能

因贝类摄食活动的减少而受到一定程度的限制(如周

转率降低等)。同时发现，当无菲律宾蛤仔养殖活动

时，生态系统总初级生产量/总呼吸量和能量流入碎

屑比例显著提升，意味着此时大量初级生产力并没有

沿食物链传递而是沉积形成了碎屑；胶州湾生态系统

来源于有机碎屑的转换效率，特别是营养级Ⅰ~Ⅱ之

间的碎屑转换效率也显著降低(由 15.4 降低至 5.5)，

说明此时有机碎屑在营养级之间的传递不通畅，而胶

州湾适量的菲律宾蛤仔养殖可有效提升有机碎屑转

换效率及生态系统总转换效率，减少生态系统的能量

浪费。 

滤食性贝类具有较高的滤水、钙化与生物沉积速

率，这些生理特征使贝类具有重要的生物碳汇功能

(唐启升等, 2013、2016)。尽管有学者指出，滤食性

贝类并不是纯粹的固碳者，在表现出生物碳汇的同

时，还因呼吸和钙化过程释放碳而表现出部分碳源的

特征(Chauvaud et al, 2003)。但越来越多的监测结果

显示，养殖贝类呼吸产生的 CO2 并未直接从海洋释放

进入大气，由贝类呼吸产生的 CO2 可被生态系统中浮

游植物或大型藻类吸收，一部分碳还可被贝类重新利

用形成贝壳(刘启珍等, 2010; 蒋增杰等, 2012; Jiang 

et al, 2015; Zhao et al, 2019)。在本研究中，胶州湾菲

律宾蛤仔通过呼吸和钙化每年约释放 0.4 和 0.2 万 t

碳，通过收获每年约移出 0.3 万 t 碳，通过生物沉积

每年约有 0.6 万 t 碳沉入海底，这里菲律宾蛤仔收获

移出碳的计量基本采用与海洋行业标准《养殖大型藻

类和双壳贝类碳汇计量方法碳储量变化法》相同的方

法(该行业标准未考虑其释放以及沉积的碳)。从整体

上来看，相比菲律宾蛤仔释放产生的碳，有更多的碳

被移出和沉积，养殖菲律宾蛤仔发挥了重要的渔业碳

汇功能。然而受水动力等因素的影响，养殖海域沉积

物–水界面发生着剧烈的有机碳矿化作用，至于菲律

宾蛤仔生物沉积产生的有机碳中，有多少比例被永久

埋藏还需要进一步的量化与分析。 
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Abstract    Bivalve filter feeders, such as oysters, clams, and scallops, are an economically important 

species in China, with a total production of up to 14.8×106 tons in 2020, accounting for more than 69.3% 

of mariculture production. In recent years, the density and scale of shellfish mariculture have continued to 

increase in some areas owing to economic benefits. The crude farming strategies have a series of negative 

effects on the cultured organisms and marine ecosystems, such as inhibiting the individual growth rate and 

increasing individual mortality. The negative effects could then lead to the attenuation of phytoplankton, 

changing the structure of the phytoplankton community and benthic environment. To manage shellfish 

farms and the industry properly, it is important to understand the interaction between shellfish aquaculture 

and the marine environment and evaluate the ability of the marine ecosystem to support shellfish 

production.  

At the ecosystem level, the carrying capacity of shellfish is defined as the maximum mariculture 

density that does not significantly affect the structure and function of marine ecosystems. To evaluate the 

ecological carrying capacity of shellfish, a method that assesses the overall impact of cultured shellfish on 

the structure, function, and other functional groups of the ecosystem is required. Based on the principle of 

nutrition dynamics, the Ecopath model (Ecopath with Ecosim software, Version 6.5) is a scientific and 

effective tool for evaluating the ecological carrying capacity of shellfish from the perspective of material 

and energy balance, and fully considers predation, competition, and ecological transformation efficiencies 

between functional groups. The Ecopath model has been widely used to evaluate the ecological carrying 

capacity of shellfish in mariculture ecosystems. 

In addition to their important economic value, bivalve filter feeders play an important ecological role 

in carbon sequestration, storage, and water purification by ingesting particles and changing the nutrient 

cycle. In offshore ecosystems, the primary productivity is very high. Filter-feeding bivalves ingest a large 

amount of phytoplankton to convert particulate organic carbon into feces or pseudo-feces and accelerate 

the transportation of organic carbon to the seabed. Moreover, calcium carbonate shells are formed through 

absorption of inorganic carbon from seawater, which plays an important role in long-term carbon storage. 

Jiaozhou Bay is an important aquaculture base for the Manila clam, Ruditapes philippinarum, in North 

China. Studies have found that the cultivation of Manila clams caused disturbance to the benthic 

ecosystem of Jiaozhou Bay. To explore the ecological carrying capacity and ecological service functions 

of R. philippinarum in the bay, Ecopath with Ecosim models were applied, and the effects of further 

expansion of clam biomass on the community structure and functional characteristics of the Jiaozhou Bay 

ecosystem were evaluated. Furthermore, the effects of Manila clam aquaculture on carbon cycling were 
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quantified. Results showed that: The ecological carrying capacity of R. philippinarum in Jiaozhou Bay was 

239.9 t/km2; the average biomass of cultured clam has not yet reached the ecological carrying capacity, but 

the clam biomass in some areas has far exceeded this limit. When the clam biomass increased up to the 

level of the ecological carrying capacity, the total system throughput, capacity, ascendency, and Finn 

cycling index would also increase by 16.0%, 3.9%, 47.1%, and 103.0%, respectively, whereas the entropy 

would decrease by 10.4%, suggesting that the increase in clam biomass would lead to an increase in 

system maturity and stability; however, continued expansion to 10 times the ecological carrying capacity 

would adversely affect the ecosystem. At the individual level, a clam ingested approximately 3310.1 mg of 

carbon during a farming cycle, of which approximately 46.2% was deposited and 13.2% was removed 

through harvesting; at the population level (scaled to ecological carrying capacity), 15 000 tons of carbon 

could be deposited, and 6000 tons be harvested annually. These results provide theoretical guidance for the 

sustainable development of clam aquaculture and its ecological service functions. 

Key words    Ruditapes philippinarum; Ecopath model; Ecological carrying capacity; Carbon budget; 

Jiaozhou Bay 


