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摘要: 为了探讨溶解氧浓度变化对厚壳贻贝(Mytilus coruscus)摄食和代谢的影响, 分析贝壳开放行为和呼吸代谢

的相关关系, 观察测定了 8 mg/L、6 mg/L、4 mg/L、2 mg/L 和 1 mg/L 溶解氧水平下厚壳贻贝贝壳开放程度、滤水

率、耗氧率和排氨率, 并计算了氧氮比值。结果显示, 溶解氧浓度在 4 mg/L 及以上水平时, 厚壳贻贝的贝壳持较

大程度开放, 而当溶解氧浓度降至 2 mg/L 及以下后, 贝壳逐渐关闭; 溶解氧浓度降至 4 mg/L 后, 贻贝滤水率显著

下降; 溶解氧浓度在 2~8 mg/L 间, 贻贝耗氧率无显著变化, 降至 1 mg/L 后, 耗氧率显著下降; 排氨率与滤水率和

耗氧率呈相反趋势, 溶解氧浓度降至 2 mg/L 后, 贻贝排氨率显著上升; 降至 4 mg/L 后, 氧氮比值显著下降; 贝壳

开放程度与滤水率、耗氧率之间呈正相关关系。研究表明, 厚壳贻贝可以适应一定范围内溶解氧浓度的波动, 保持

机体代谢水平相对稳定; 当环境溶解氧降至 1 mg/L 以下, 机体无法再维持正常的代谢, 厚壳贻贝部分关闭贝壳, 

以降低能量消耗, 应对低氧胁迫。本研究可为厚壳贻贝低氧适应机制研究和养殖提供参考。 
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低氧一般是指水环境中溶解氧浓度低于

2 mg/L 的现象[1]。近年来, 由于富营养化加剧、

赤潮频发和全球变暖等原因, 导致近岸和河口水

体低氧程度不断加剧[2-3]。当水体中溶解氧浓度过

低, 不足以维持生物生命活动时, 会出现大量死

亡现象, 形成“死亡区(dead zones)”。自 20 世纪 60

年代以来, 海洋近岸“死亡区”不断扩大, 全球报

道的“死亡区”已近 700 个, 对海洋生态系统造成

了严重影响 [4-5]。低氧环境会影响水生生物的生

长、存活、行为、生理以及功能, 甚至改变整个

生物群落结构组成、能量流动和生态系统结构[6]。 

在新的环境下, 生物会采取行为、生理和进

化上的策略以应对环境因子的变化, 其中因环境

应激而引起的表型适应是生物应对环境变化的重

要机制[7]。生理适应是环境适应的重要策略, 能量

平衡是动物环境适应的基本要求。呼吸代谢是直

接反映贝类能量代谢的基本生理活动, 也是研究

贝类环境适应的重要指标。与生理特性一样, 动

物的行为特性也是在长期进化过程中形成的[8]。

大多数生理机制, 包括能量代谢, 可以通过行为

反应进行调节。生理和行为在进化中相互耦合 , 

从而产生适应性权衡[9]。因此, 研究低氧胁迫下海

水贝类的行为和生理响应, 有助于解析贝类的适

合度和生理适应策略。 

近岸海域是潮间带贝类的栖息地, 在其生命

周期中, 既会面临上述人类活动导致的低氧环境

胁迫, 也会遭遇海水涨退潮等自然因素导致的周

期性溶解氧浓度波动[10]。海水贝类是近海生态系

统的组成部分, 在近海生态环境中发挥着重要作

用[11-12]。在长期的进化过程中, 贝类产生了独特
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的逆境适应机制[13]。了解这些机制, 有助于阐明

潮间带贝类对溶解氧变动环境的适应策略。贻贝

属物种在近海生态系统中具有重要作用。因其分

布广泛, 一直是海水贝类生理、生态、生物力学

研究的模式动物之一 [14-15]。厚壳贻贝 (Mytilus 
coruscus)主要分布于我国东南沿海, 在浙闽沿海

尤为常见, 因其营养价值较高，含有丰富的抗菌

多肽, 具有重要的经济价值, 是我国主要的贻贝

养殖品种之一[16-17]。本研究观察、测定了不同溶

解氧水平下厚壳贻贝的贝壳开放行为、程度以及

滤水率、耗氧率、排氨率等生理代谢指标, 分析

了贝壳开放行为与代谢率之间的相关关系, 有助

于探讨厚壳贻贝低氧适应的生理机制和策略, 也

可为厚壳贻贝的健康养殖提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

实验用厚壳贻贝采自浙江嵊泗养殖海域, 选

用大小相近、壳型完整且活力强的厚壳贻贝(表 1), 

运回实验室后置于 1000 L 水槽中驯化养殖 10 d, 

期间海水盐度 25, 水温保持在(20±0.5) ℃, 每天

换水 1 次, 每次换水 1/2。每天投喂 2 次小球藻

(Chlorella vulgaris) 和 亚 心 形 扁 藻 (Platymonas 
subcordiformis)混合藻液。 

 
表 1  厚壳贻贝生物学数据 

Tab. 1  Biological parameters of Mytilus coruscus 
n=12; x ±SD 

壳长/mm 
shell length 

壳高/mm 
shell height 

湿重/g 
wet weight 

软体部干重/g 
dry tissue weight

85.08±5.03 40.71±2.58 42.74±6.92 1.46±0.42 

 

1.2  低氧胁迫处理  

实验设置 5 个溶解氧梯度: 8 mg/L、6 mg/L、

4 mg/L、2 mg/L 和 1 mg/L, 其中 8 mg/L 为对照组。

采用往水体中充氮气和空气混合气体的办法缓慢

调节至各溶解氧水平, 溶解氧浓度使用雷磁溶解

氧测定仪(JPBJ-609L)持续测定, 维持各溶解氧水

平 4 h 后, 观察厚壳贻贝的贝壳开放和关闭行为

变化并拍照, 测定厚壳贻贝的滤水率、耗氧率和

排氨率。 

1.3  贝壳开放行为观测 

取 3 只厚壳贻贝放在透明密闭容器内, 水体

体积 4 L, 容器外壁设有刻度标尺。保持贻贝贝壳

顶端向外, 以便于观察和拍照, 采用 1.2 的方法分

别调节溶解氧浓度至各设定水平后, 观察记录贝

壳开放行为和程度的变化, 并用数码相机(Nikon 

S220)拍照。每隔 3 min 拍照测定 1 次, 每只贻贝

测量 10 次。参照 Riisgård 等[18]的方法, 以标尺测

量贻贝出水孔上缘开口处两贝壳间距离。对每只

贻贝, 以贝壳间最大开放距离为 100%, 其余时点

测定的贝壳间距除以最大开放距离, 以百分比表

示不同测量时点的贝壳开放程度。已有的研究和

预实验表明, 水体中添加单胞藻可以促使贻贝保

持贝壳充分开放 10~60 min[18]。为保证贻贝在正

常溶解氧条件下最大程度开放贝壳, 并减少饵料

浓度对贝壳开放行为的影响, 测定过程中添加亚

心形扁藻, 使藻细胞浓度约为 1.5×104 cells/mL。测

量期间, 水体持续充氮气和空气混合气体保持溶

解氧水平稳定。 

1.4  滤水率测定 

在 50 L 水内加亚心形扁藻藻液, 使藻细胞浓

度约为 1.5×104 cells/mL, 取水样 500 mL, 以孔径

0.45 μm 的混合纤维素脂滤膜抽滤, 按照海洋调

查规范第 6 部分: 海洋生物调查(GB/T 12763.6- 

2007) [19]测定叶绿素 a (Chl a)含量(C0)。调节溶解

氧浓度至各设定水平, 将上述海水分别装入 2.5 L

密闭水槽内, 每个水槽放 1 只厚壳贻贝, 有厚壳

贻贝的为处理组, 无贝的为空白对照组, 持续充

氮气加空气混合气体维持水槽内溶解氧水平。贝

壳张开后开始计时, 30 min 后取水样 500 mL, 测定

Chl a 含量(Ct)。每只贝重复测量 2 次, 共测量 3

只贝。实验结束, 测量厚壳贻贝壳长、壳高等生

物学数据后, 解剖取软体部于 65 ℃烘干至恒重。 

滤水率[20]: CR = V×ln(C0/Ct)/(m×t) 
式中, V 为水槽内海水体积(L), C0、Ct 分别为实验

前后水槽内 Chl a 浓度(mg/L), m 为软体部干重(g), 

t 为持续时间(h)。 

1.5  耗氧率和排氨率测定 

采用 2.0 L 玻璃呼吸瓶, 注入各溶解氧梯度海

水, 取不同溶解氧水平处理的厚壳贻贝放入呼吸
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瓶, 实验组每个呼吸瓶放 2 只贝, 空白组不放。密

封瓶口后放在塑料箱内水浴, 保持水温 20 ℃。塑

料箱底放磁力搅拌器, 以磁力转子混匀呼吸瓶内

海水。使用雷磁溶解氧测定仪(JPBJ-609L)持续测

定呼吸瓶内溶解氧浓度(每 5 min 读数 1 次)。每个

处理组设 3 个平行和 1 个空白对照。实验结束后, 

取瓶内水样采用次溴酸盐氧化法测定氨氮浓度。

解剖取厚壳贻贝软体部于 65 ℃烘干至恒重。 

耗氧率[21]: R=b×V/m 

式中, b 为溶解氧浓度对时间线性回归斜率的绝

对值, V 为呼吸瓶体积(L), m 为实验贝软体部干重

(g);  

排氨率[22]: E=(Nt–N0)×V/(m×t) 
式中, N0 和 Nt 分别为实验前后呼吸瓶内 NH4

+-N 浓

度(µg/L), V 为呼吸瓶体积(L), m 为实验贝软体部

干质量(g), t 为持续时间(h)。 

氧氮比计算[23]: O/N=(R/16)×1000/(E/18) 

式中, O/N 为氧氮比值, R 为耗氧率[(mg/(g·h)), E
为排氨率[(mg/(g·h))。 

1.6  数据处理 

实验数据以平均数±标准差( x ±SD)表示。利

用 Excel 2010 进行数据处理并作图; 采用 SPSS 

20.0 统计软件对数据进行单因素方差分析(one- 

way ANOVA)分析, 以 0.05 和 0.01 分别作为差异

显著和极显著水平, 百分比数据在分析前先进行反

正弦转换; 采用 Excel 2010 对贝壳开放程度、滤

水率、耗氧率、排氨率进行线性和非线性回归分析。 

2  结果与分析 

2.1  低氧胁迫对厚壳贻贝贝壳开放行为的影响 

实验显示, 溶解氧在降至 4 mg/L 前, 厚壳贻

贝的贝壳仍维持较大程度的开放, 两贝壳间距最

大可达 1.42 cm, 外套膜仍呈舒张状态, 受水体溶

解氧浓度影响较小; 而随着溶解氧浓度继续下降

至 2 mg/L 和 1 mg/L, 厚壳贻贝的贝壳逐渐关闭, 

外套膜逐渐收缩(图 1)。方差分析显示, 2 mg/L 和

1 mg/L 处理组厚壳贻贝的贝壳开放程度极显著低

于对照组(P<0.01)(图 2)。 

 

 
 

图 1  不同溶解氧水平下厚壳贻贝的贝壳开放行为 

Fig. 1  Shell valve opening behavior of Mytilus coruscus under different oxygen concentrations 
 

2.2  低氧胁迫对厚壳贻贝滤水率的影响 

结果显示, 随着溶解氧浓度的下降, 厚壳贻

贝的滤水率逐渐下降(图 3), 但对照组和 6 mg/L

处理组间无显著差异(P>0.05); 溶解氧浓度降至

4 mg/L 后 , 厚壳贻贝滤水率出现显著下降

(P<0.01)。方差分析显示 , 4 mg/L、2 mg/L 和

1 mg/L 处理组间厚壳贻贝的滤水率无显著差异

(P>0.05)。 

2.3  低氧胁迫对厚壳贻贝耗氧率和排氨率的影响 

结果显示, 随着溶解氧水平的下降, 厚壳贻贝

的耗氧率逐渐下降, 但 6 mg/L、4 mg/L 和 2 mg/L

处理组与对照组无显著差异(P>0.05, 图 4)。溶解氧

浓度降至1 mg/L后, 厚壳贻贝耗氧率出现显著下降

(P<0.01)。 
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图 2  不同溶解氧水平下厚壳贻贝的贝壳开放程度 

**表示与对照组(8 mg/L)相比差异极显著(P<0.01). 

Fig. 2  Shell opening degree of Mytilus coruscus  
under different oxygen concentrations 

** means extremely significant difference (P<0.01)  
compared with the control group (8 mg/L). 

 

 
 

图 3  不同溶解氧水平下厚壳贻贝滤水率 

**表示与对照组相比差异极显著(P<0.01). 

Fig. 3  Filtration rates of Mytilus coruscus under  
different oxygen concentrations 

** means significant difference (P<0.01) compared  
with the control group. 

 

结果显示, 随着溶解氧水平的下降, 厚壳贻

贝的排氨率呈上升趋势(图 5), 但 6 mg/L 和 4 mg/L

处理组与对照组无显著差异(P>0.05)。溶解氧浓度

降至 2 mg/L 后, 厚壳贻贝排氨率出现显著上升

(P<0.05)。随着溶解氧浓度的下降, 厚壳贻贝的氧

氮比值逐渐降低(表 2), 溶解氧浓度降至 4 mg/L

后, 氧氮比值出现极显著下降(P<0.01)。方差分析

显示, 4 mg/L、2 mg/L 和 1 mg/L 处理组间氧氮比

值无显著差异(P>0.05)。 
 

 
 

图 4  不同溶解氧水平下厚壳贻贝耗氧率 

**表示与对照组相比差异极显著(P<0.01). 

Fig. 4  Oxygen consumption rates of Mytilus coruscus under 
different oxygen concentrations 

** means significant difference (P<0.01) compared  
with the control group. 

 

 
 

图 5  不同溶解氧水平下厚壳贻贝排氨率 

*表示与对照组相比差异显著(P<0.05). 

Fig. 5  Ammonia excretion rates of Mytilus coruscus  
under different oxygen concentrations 

* means significant difference (P<0.05) compared  
with the control group. 

 

表 2  不同溶解氧水平下厚壳贻贝代谢氧氮比 

Tab. 2  O∶N ratio of Mytilus coruscus under different oxygen concentrations 

 溶解氧浓度(mg/L) oxygen concentration 

 8 6 4 2 1 

O∶N 比 O∶N ratio 39.12±11.84 31.28±16.51 18.72±5.73** 15.95±5.00** 6.90±0.46** 

注: **表示与对照组相比有极显著差异(P<0.01). 

Note: ** means extremely significant difference (P<0.01) compared with the control group. 
 

2.4  贝壳开放程度、滤水率、耗氧率和排氨率关系 

回归分析显示, 厚壳贻贝贝壳开放程度与滤

水率间的关系符合 y=0.0008x2‒0.0043x+0.2406 

(R²=0.86), 与耗氧率间的关系符合 y=0.1655x0.319 

(R2=0.98), 与排氨率间关系符合 y=‒0.0075x2+ 

0.3615x+52.23 (R2=0.95) (图 6a, 图 6b, 图 6c)。滤

水率与耗氧率之间呈显著正相关(y=0.804x‒0.1113, 

R2=0.71) (图 6d)。 
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图 6  厚壳贻贝贝壳开放程度、滤水率、耗氧率和排氨率间的关系 

Fig. 6  Relationship between shell opening degree, filtration rate, oxygen consumption rate and ammonia  
excretion rate of Mytilus coruscus 

 

3  讨论 

3.1  低氧胁迫对厚壳贻贝贝壳开放和摄食的影响 

行为是动物适应自然环境的主要手段[24]。贝

壳开放程度已被许多学者用作评估环境变化响应

或环境适合度的指标[25-26]。本研究发现, 当水体

溶解氧浓度高于 4 mg/L 时, 厚壳贻贝的贝壳开放

程度对溶解氧浓度的变化不敏感, 而溶解氧浓度

降至 2 mg/L 后, 厚壳贻贝的贝壳逐渐关闭, 表明

低氧胁迫影响厚壳贻贝的行为。本研究与对其他

贝类的研究结果一致 , 例如溶解氧浓度降至

2 mg/L 后, 紫贻贝(Mytilus edulis)的贝壳逐渐关

闭[21]; 溶解氧浓度下降至 1 mg/L 后, 美洲牡蛎

(Crassostrea virginica)的贝壳也会关闭[27]。 

贝壳开放与收缩是贝类神经、闭壳肌等综合

作用的结果, 贝类在面对环境变化时, 通过贝壳

的开放行为调节机体的生理活动, 比如对食物和

氧气的获取[25-26]。许多研究表明, 贝壳的开放程

度与滤水率呈正相关关系[28-30]。本研究中, 厚壳

贻贝的滤水率随着贝壳逐渐关闭而出现显著下降, 

表明低氧胁迫影响了厚壳贻贝的摄食, 这可能因

为贝壳开放程度下降导致鳃弓收缩, 鳃丝间距离

缩短, 同时流入贝壳内部的海水减少, 导致了滤

水率的降低[25]。本研究中, 溶解氧浓度在 4 mg/L

时, 厚壳贻贝的贝壳开放程度无显著变化, 但滤

水率出现了显著下降, 这可能因为溶解氧浓度下

降影响了厚壳贻贝水管的开放。有研究报道, 在

盐度下降时, 紫贻贝贝壳开放程度保持不变, 但

出水管关闭[31]。因此, 在未来的研究中应同时关

注贝壳和水管的行为变化。有研究报道, 紫贻贝

的滤水率在溶解氧 2 mg/L 以上基本保持不变, 其

后快速下降 [21,32], 与本研究的结果不同, 表明不

同种类对低氧的耐受程度有所差异。 

3.2  低氧胁迫对厚壳贻贝代谢的影响 

因为潮汐变化, 生活在潮间带的海洋无脊椎

动物每天都会经历一段时间的低氧期, 而降低代谢

率是其应对低氧胁迫的重要适应性进化机制[10,33]。

本研究中, 在溶解氧浓度 2~8 mg/L 范围内, 厚壳

贻贝的耗氧率保持相对稳定, 而 1 mg/L 后耗氧率

出现显著下降, 表明厚壳贻贝代谢对溶解氧的适
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应范围较广。研究发现, 许多滤食性贝类的耗氧率

在一定的溶解氧浓度范围内保持相对稳定[34], 欧洲

扇贝(Pecten maximus)的耗氧率在海水氧饱和度

降至 20%以后才快速下降[35]; 紫贻贝的耗氧率也

是在溶解氧浓度降至 1 mg/L 后迅速下降[21]。贻

贝、扇贝等是营固着性生活的, 不像鱼类、甲壳

类等可以快速移动, 所以在长期的进化过程中形

成对低氧环境的适应能力, 以利于更好地适应多

变的溶氧环境。Stickle 等[36]也发现双壳类比甲壳

类更耐受低氧环境。 

有学者将耗氧率独立于外部氧气浓度变化的

动物称为“氧气调变生物(oxyregulators)”, 将耗氧

率随外部氧气浓度下降而降低的动物称为“氧气

随变生物(oxyconformers)”[35,37]。本研究结果表明

厚壳贻贝属于氧气调变生物。在滤食性贝类中, 氧

气通过鳃和其他组织器官表层扩散吸收[38]。因为

鳃丝的表面积大, 其摄取氧气的能力远超机体维

持正常有氧代谢所需的氧气量, 所以贝类可以保

持稳定的耗氧率; 而当氧气浓度降低至某一特定

值后, 贝类无法再维持正常的氧气摄取量, 耗氧

率迅速下降, 这个浓度也称氧气临界点[35,39]。本研

究中, 厚壳贻贝耗氧率的氧气临界点为 1 mg/L。

同时, 厚壳贻贝耗氧率的下降伴随着贝壳的逐渐

关闭和滤水率的降低 , 表明这是一个协同的过

程。Jørgensen 等[38]认为, 通过关闭贝壳, 流入贝

壳内水量降低, 鳃和组织表层变厚, 氧气摄取量

下降, 贻贝的耗氧率降低。由此可见, 厚壳贻贝通

过降低摄食行为的能量消耗, 应对低氧胁迫环境。 

排氨率可以反映机体的蛋白质代谢水平 [40], 

氧氮比可以反映机体蛋白质、脂肪和碳水化合物

代谢的比例。有学者认为, 氧氮比大于 50, 机体

以脂肪和碳水化合物代谢为主; 氧氮比低于 30, 

机体以蛋白质代谢为主[40-41], 而当机体完全以蛋白

质代谢提供能量时, 氧氮比达到最低值 7 左右[42]。

本研究中随着溶解氧浓度的降低, 厚壳贻贝氨氮

排放量逐渐上升, 氧氮比降低, 表明低氧胁迫下

厚壳贻贝的代谢底物由碳水化合物向蛋白质偏移; 

当溶解氧浓度降至 2 mg/L 以下, 厚壳贻贝可能仅

以蛋白质代谢提供能量。 

综上所述, 厚壳贻贝对水体溶解氧浓度变化

具有一定的适应能力。在溶解氧浓度高于 2 mg/L

时, 厚壳贻贝的耗氧率和滤水率保持相对稳定。

溶解氧浓度低于 1 mg/L 后, 厚壳贻贝无法再维持

正常的代谢水平。厚壳贻贝通过部分关闭贝壳 , 

降低滤水率, 以减少摄食活动的能量消耗, 维持

机体最基础的能量代谢水平; 推测厚壳贻贝体内

产能方式逐渐由多种能量物质转为完全依赖蛋白

质代谢, 未来可结合细胞和分子水平研究进一步

验证。 
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Shell valve opening behavior and metabolism of Mytilus coruscus un-
der different oxygen concentrations 
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Abstract: To explore the effects of variations in dissolved oxygen concentrations on the feeding and metabolism of 
the mussel Mytilus coruscus and analyze the relationship between shell opening behavior and respiratory metabo-
lism, we observed and measured the shell valve opening degree and rates of filtration, oxygen consumption, and 
ammonia excretion of M. coruscus exposed to 8, 6, 4, 2, and 1 mg/L dissolved oxygen and calculated the O:N ratio. 
The results revealed the following: at oxygen concentrations greater than 4 mg/L, the shell valve of M. coruscus 
mainly remained opened but gradually closed when the oxygen concentration decreased to below 2 mg/L; when 
the oxygen concentration decreased to 4 mg/L, the filtration rate decreased significantly; and the oxygen con-
sumption remained stable when the oxygen concentration was between 2 and 8 mg/L but declined significantly 
when the concentration decreased to 1 mg/L. The ammonia excretion rate showed an opposite tendency, increasing 
significantly when the oxygen concentration decreased to 2 mg/L, and the O:N ratio significantly decreased when 
the oxygen concentration decreased to 4 mg/L. Furthermore, a positive relationship was found between the shell 
valve opening degree and the rates of filtration and oxygen consumption. The findings of this study indicate that M. 
coruscus can adapt to fluctuations in dissolved oxygen concentrations within a certain range and maintain a rela-
tively stable metabolic level. However, in environments where dissolved oxygen concentrations decrease to below 
1 mg/L, these mussels are unable to maintain normal metabolism and respond to hypoxic stress by closing the 
shell valve to reduce energy consumption. These observations can provide a reference for investigating the hy-
poxia adaptive mechanism and farming of M. coruscus. 
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