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滤食性贝类摄食生理的研究进展 m
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近年来随着养殖环境的恶化及贝类产量的持续

下降 o人们越来越重视对这些经济贝类的繁殖生物

学 ! 生理能量学以及对养殖区水体养殖容量的估算

等方面的研究 ∀其中对滤食性贝类摄食生理的研究

是上述研究中的一个重要内容 o它不但可以帮助人

们了解贝类在不同环境条件下的摄食生理状况 o还

在育苗 !预算个体的生长潜力和产量 !估算海区养殖

容量中起重要作用 ∀本文介绍了滤食性贝类摄食机

制 !对食物颗粒的选择性 !摄食节律 !环境因子对摄

食生理的影响及最近用于滤食性贝类摄食生理研究

的新技术方法等几方面内容 o并就描述滤食性贝类

摄食生理的几个参数的使用问题进行了讨论 ∀

t 摄食机制

关于贝类的摄食机制 o经研究认为贝类选食器

官是鳃 !唇瓣和食物选择盲囊 ∀滤食性贝类则主要靠

鳃丝和其上着生的 v种纤毛 k前纤毛 !前侧纤毛 !侧

纤毛l的组合运动来摄取食物颗粒 }侧纤毛摆动形成

进水水流 ~前侧纤毛收集食物颗粒 ~前纤毛运输食物

颗粒 ∀当含有食物颗粒的水流经过鳃时 o前侧纤毛就

会以重力作用 !阻挡等方式把颗粒过滤或截取下来 o

过滤下来的颗粒被裹以黏液在前纤毛摆动下经鳃腹

部的食物凹槽送到唇瓣 o经唇瓣筛选的食物颗粒如

适宜 k大小合适 !有机物含量较高l 则被吞食进入消

化道 ~不适宜颗粒则被以假粪的形式排出体外 ∀这种

机制称为黏液纤毛作用 ∀如果滤食性贝类仅靠鳃丝

和纤毛被动 ! 机械滤食 o势必随着藻类规格的增大 o

从鳃上漏掉的机会就减少 o贝类对它们的摄食率就

会提高 ∀而事实上并没有出现上述现象 o这表明贝类

一定存在着机械被动滤食以外的滤食机制 o

� µª̈ ±¶̈ ± t||s年的研究表明滤食性贝类还存在另

外一种摄食机制 }水动力学作用 o即食物颗粒随水流

通过鳃丝到达鳃的背部 o沿背部凹槽进入唇瓣 ∀这两

种摄食机制并不是相互矛盾的 o而是互为补充的关

系 ∀贝类究竟以哪种方式为主与环境无关k无论在何

种环境下 o这两种作用都同样有效l o主要与种类有

关 } • ¤µ§t||v ot||w年的研究表明 o在贻贝中主要

是黏液纤毛作用 ~在海湾扇贝中主要是水动力作用 ~

在美洲牡蛎中两种作用同样重要 ∀� ±̈¬±ª̈ µt||z年
≈u 认为不管哪一种摄食机制 o黏液在摄食及食物颗

粒的选择过程中都具有重要的作用 ∀

u 对食物颗粒的选择性

关于贝类对食物颗粒究竟具不具有选择性的问

题争论已久 ∀ � µ̈±¤µ§ t|zu 年 ! t|zw 年 o ƒ²¶2

·̈µ2≥ °¬·«t|zx年 o • ¬±·̈µt|z{年证明贝类没有选

择性 ∀�¬ µ¥²̈ 和 � «̄ ±̈¥̈ µªt|{t年研究表明贝类

有无选择性的问题主要和种类有关 ∀选择效率和唇瓣

的大小有明显的相关性 o而跟鳃的类型和环境无关 ∀

≥«∏° º¤¼ t|{x年的研究表明 o不但唇瓣有选择性 o鳃

和胃在选择食物时也起到一定的作用 ∀ • ¤µ§t||u年

的研究表明滤食性贝类对食物颗粒的选择性可以分为

两种策略 }质量选择型和数量选择型 ∀质量选择型指贝

类对任何浓度的饵料都有选择性 o这种选择性和饵料的

数量没有关系 o只和饵料的质量k有机物含量的多少l有

关系 o如 Πλαχοπεχτεν µ αγελλανιχυσ和 ∆ρεισσενα

Πολψµ ορπη等属于这种类型 ∀数量选择型指这种贝类

的选择性并不是在任何浓度下都起作用 o而是在一定饵
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料浓度下起作用oΜψτιλυσεδ υλισ, Οστρεαεδ υλισ, Χερασ

τοδερµ αεδ υλε , Χορβιχυλαφλυ µ ινεα等属于数量选

择型∀作者通过对菲律宾蛤仔的实验和观察后认为蛤仔

也属于数量选择型 ∀作者认为这些贝类体内可能存在某

种传感器 o当饵料达到一定饵料浓度时刺激了体内的选

择器官 o从而表现出对饵料的选择性 }把质量低的饵料

作为假粪排出体外 o摄食有机物含量较高的食物颗粒 ∀

这种选择性可能是贝类长期适应环境中饵料浓度剧烈

变化的结果 }在低浓度时为了满足其能量代谢需要 o不

管饵料质量高低 o尽量多摄食饵料 ~在高浓度饵料比较

充足时 o就可以有选择性地摄食有机物含量高的饵料 o

以获得最高效的能量∀

v 对描述滤食性贝类摄食生理几个参

数的讨论

在研究滤食性贝类摄食生理的过程中 o对用于描述

其摄食生理的几个参数的使用常常混淆 o影响了彼此间

的学术交流 o有必要对此进行澄清 ∀现将几个常用参数

的含义及它们间的联系分别整理如下 o以供参考 }

v qt ƒ¬̄·µ¤·¬²±µ¤·̈和 �±ª̈ ¶·¬²±µ¤·̈

ƒ¬̄·µ¤·¬²±µ¤·̈ 是指单位时间内滤食性动物经鳃

滤食的水中颗粒物的重量k°ªr«l∀国内不少学者将其

译为 /滤水率0 o也有将其译为 /滤除率0 o并将其定义为

贝类滤过的水的体积 k�r «l∀ • ¬±·̈µ等 t|z{年也将

ƒ¬̄·µ¤·¬²±µ¤·̈ 定义为滤水能力 ∀但随着对生理能量学

的深入研究 o越来越多的学者如 �¤√¤µµ² t||u年 o

• ²±ªt|||年 o �¬¬¶¤±§t||t年 o �¤µ¬̄̄ t||z年 o

�¤¼±¨t||v年将其作为滤食能力的指标k°ªr«lo用它

来描述经鳃滤食饵料的量 o而用另一指标来表示滤水的

量 ≤¯̈ ¤µ¤±¦̈ µ¤·̈ 如�ª̄ ¶̈¬¤¶t||{年≈w 
o�¤¼±¨t|{z

年 o ≥ °¤¤̄ t||z年 o • ¬̄¥∏µt|{|年 o °¬̄§¬·¦«t|||

年 o�¤¦²± t||{年 ∀如果将/ ƒ¬̄·µ¤·¬²±µ¤·̈0译为/滤水

率0并定义为滤水能力 o就和目前普遍使用的 ≤¯̈ ¤µ¤±¦̈

µ¤·̈ 发生冲突 o故作者认为应将 ƒ¬̄·µ¤·¬²±µ¤·̈ 译为

/滤食率0更为合适 o其计算公式和计算摄食率使用的公

式是一致的k具体内容见董波 t|||年的综述l∀�±ª̈ ¶2

·¬²±µ¤·̈ 定义为单位时间内经唇瓣摄食入口的颗粒物

重量 k°ªr «lo指贝类实际摄食进入消化道的颗粒物的

重量∀在贝类没有产生假粪的情况下滤食率和摄食率是

一致的 ∀当贝类产生假粪时摄食率等于滤食率减去单位

时间内产生的假粪量∀这主要是由于滤食性贝类对饵料

颗粒具有选择性 o可以将经鳃滤过但不适宜摄食的颗粒

以假粪的形式经唇瓣排出体外 o从而引起这两者的差

异 ∀其实这两个概念都是用来描述贝类滤食能力的指

标 ∀

v qu ≤¯̈ ¤µ¤±¦̈ µ¤·̈ 和 °∏°³¬±ªµ¤·̈

≤¯̈ ¤µ¤±¦̈ µ¤·̈是指滤食性生物在单位时间内滤

食水中悬浮颗粒物时所滤过的水的体积k�r«l∀国内统

称为 /清滤率0 o它反映了动物的滤水能力 o但不等于动

物在单位时间内的实际滤水量 k°∏°³¬±ªµ¤·̈ 暂定为

抽水率l~因为清滤率是根据食物颗粒的降低速率推算

的 o其含义是 }假定动物能将过滤水体中的食物颗粒全

部滤食 o是与其摄食率相当的滤水速率∀实际上动物不

可能将过滤水体中的食物颗粒百分之百地捕获并吃掉 o

显然清滤率总是小于 °∏°³¬±ªµ¤·̈ ∀

°∏°³¬±ªµ¤·̈ 是指单位时间内通过蛤仔外套腔

的水的体积 ∀只有当蛤仔对水体中颗粒物的保留率为

tssh时 o清滤率才等于抽水率∀直接测量抽水率是十分

困难的 o所以在很多文章中都没有使用这一名词 ∀实际

实验中都采用间接的方法 o即通过测量水体中颗粒物的

浓度变化来计算滤食性动物的滤水能力 ∀从而在文献中

清滤率k≤¯̈ ¤µ¤±¦̈ µ¤·̈l代替抽水率k°∏°³¬±ªµ¤·̈l

而被广泛使用来说明动物的滤水情况∀它的计算公式分

两种 }在静水中用 ≤²∏ª«̄¤± t|y|年的公式 ΧΡ = ς̄ ±

kΧsrΧτ)/ ΝΤ , 式中 ς为实验水体积 ; Χs !Χτ 分别为实

验开始和 τ时间时的饵料浓度 ; Ν为实验个体数 ; Τ为

实验时间 ∀ 在流水中用 �¬̄§µ̈·«和 ≤µ¬¶³t|zy年的

公式 ΧΡ = ς(Χt p Χulr Χs o式中 ς为水流速度 ; Χs o

Χt oΧu 分别为实验动物周围饵料浓度 !进水和出水饵料

浓度 ∀

v qv �¥¶²µ³·¬²± ©̈©¬¦¬̈±¦¼和 �¶¶¬°¬̄¤·¬²±

©̈©¬¦¬̈±¦¼

�¥¶²µ³·¬²± ©̈©¬¦¬̈ ±¦¼是指贝类通过消化系统吸

收的物质占其摄食量的比例o称为吸收率~�¶¶¬°¬̄¤·¬²±

©̈©¬¦¬̈ ±¦¼是贝类经消化道吸收后同化为自身组分的部

分占摄入部分的百分比o称同化率∀通过概念可以知道同

化率比吸收率少了排泄和体热增加这部分所占的比例o因

而应比吸收率略小o但由于两者相差不大 k排泄和体热增

加能仅占整个吸收能的 xh ∗ tsh左右lo而同化率在实

际测量中较困难o故较多学者在实践中用吸收率代替同化

率来计算能量收支 ∀ 吸收率的计算公式一般采用

≤²±²√ µ̈t|yy年的比例法}ΑΕ = ( Φχ − Εχ)/ (t p Εχ)
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≅ Φχ ≅ tss o式中 Φχ指饵料中无灰分干重的比例 ~Εχ

指粪便中无灰分干重的比例 ∀此方法因方便(不用收

集所有粪便l 而被广泛应用 o但值得注意的一点是 }

公式中假设饵料中的无机物部分不能被贝类所消化 o

实际上无机物在通过消化道时有一小部分被消化和

损失掉 o所以此公式本身存在一定的误差 ∀

w 摄食生理的影响因子

w qt 体重

体重是影响滤食性贝类摄食的重要因子之一 ∀

研究表明清滤率 !摄食率和体重为幂函数关系 } Ψ =

α Ω β , 其中 β 为重量指数 o 其值一般不超过 t ∀

• ¬±·̈µ t|z{ 年报道 β 值在 s qyy ∗ s q{u 之间 ~

�¤¼±¨和 �̈ º¨̄¯ t|{v年总结得出滤食性双壳贝类

的 β 值在 s qyu左右 ∀ β 值的大小和贝滤食饵料种类

及实验温度有关 ∀体重对贝类吸收率无明显影响 o

• ¬±·̈µt|y| 年对偏顶蛤 k Μοδιολυσ µ οδιολυσ) ,

∂ ¤«̄ t|zv年对紫贻贝所做的研究都支持此论点 ∀

w qu 温度

温度的变化对滤食性贝类的摄食有显著的影

响 ∀ �¤¼±¨t||v年的实验表明 o在适宜的温度范围

内 o摄食率 !清滤率随着温度的升高以幂函数的形式

增加 o并在最适宜温度下达到一个最大值 ∀温度再升

高 o摄食率和清滤率会急速下降 ∀温度对吸收率的影

响报道较少 o �¤¬±ª t|{z 年 o • ¬̄¥∏µ和 �¬̄¥¬¶«

t|{|年 o∞µ®²° ≥¦«∏µ¬±®和 �µ¬©©¬·«¶t||u年的研

究认为温度和吸收率联系不大 ~而 • ¬±·̈µt|y|年研

究 Αρχτιχα ισλαν διχα 和 Μοδιολυσ µ οδιολυσ的结

果表明 o在 w ∗ tu ε 温度范围内吸收率和温度无相关

性 o当温度达到 us ε 时吸收率分别增加了 ty h 和

tx h ∀另外 ∞̄ √¬±和 �²±²µt|z|年 o� ¬̈µ¤¶t||u年 o

� ¥̄̈ ±·²¶¤ t||w年的研究结果都证明了贝类吸收率

随温度的升高而增加 ∀本文作者的研究结果也表明蛤

仔的吸收率随温度的升高而增加 o但超过适宜温度范

围后其吸收率会随温度的升高而下降 ∀

w qv 饵料浓度

饵料浓度对摄食生理的影响一直是研究的热

点 ∀在适宜的饵料浓度范围内 o滤食性贝类的摄食率

和清滤率随浓度的增加而增加 o呈幂函数关系 ∀超过

一定的饵料浓度时 o随浓度的增加其摄食率稍微降

低 o但变化比较平缓 o而清滤率却急剧下降 o几乎达到

零 ∀�ª̄ ¶̈¬¤¶t||u年认为这是滤食性贝类在高饵料浓

度下调节其摄食率的一种方式 ∀一般说来滤食性贝类

主要有两种调节摄食率的方式 }一是靠降低清滤率减

少其滤食的饵料量 ~二是通过排出大量假粪来稳定摄

食率 ∀应该说这两种方式在调节摄食率时是同时起作

用的 ∀但对于不同的饵料质量所起的作用也不一样 o

当饵料中有机物含量较高时 o前者起主要作用 ~当饵

料中有机物含量较低时 o后者起主要作用 ∀

�µ¬¦̈ ­̄和 � ¤̄²∏© t|{w 年 o �¤¼±¨ t|{z 年 o

�ª̄ ¶̈¬¤¶t||u年 o�¤√¤µµ² t||u年 o�¤¼±¨t||v年 o

≤µ¤±©²µ§t||x年≈v 研究表明 }滤食性贝类的吸收率

与饵料浓度无显著的相关性 k�¤¼±¨和 �̈ º¨̄¯ t|{v

年总结其值大约在 xw h左右l o但 �µ∏¦̈ t||{年认为

吸收率却随饵料质量升高而有明显的增加 ∀

w qw 调节机制

关于贝类对摄食率 ! 清滤率的调节机制目前存

在两大派别 } � µª̈ ±¶̈ ± 的机械学派 ! � µª̈ ±¶̈ ±

t|{y ot||s ot||y年≈x 认为滤食性贝类的滤食活动主

要是由鳃等滤食器官的物理性质所决定的 o贝类不能

对环境的变化作出补偿性反应 ∀� µª̈ ±¶̈ ±及其同事

就水的黏滞性和温度的变化关系进行了讨论并将摄

食率 !清滤率随温度的变化归咎为这种关系 ∀他们认

为摄食率 !清滤率随温度的变化是由于温度的变化改

变了鳃的物理性质以及流经鳃的水的黏滞性 ∀这种观

点显然并不能解释贝类摄食生理的变化和其他环境

因子的关系 ∀

以 �¤¼±¨为首的生理学派 t|{z ot||v ot||{年
≈t 认为滤食性贝类本身可以根据环境的变化而作出

相应的反应以适应环境的变化 o即对环境的变化具有

生理补偿性 ~贝类摄食率 !清滤率随温度 !饵料浓度和

质量等因子的变化而变化是贝类为适应环境而调节

自身生理性质的结果 ∀目前 o这一观点被大多数学者

所认可 ∀

x 摄食节律

对于潮下带贝类的摄食率随时间的波动 o • ¬̄2

¶²± 和 ≥¨̈ §等人 t|zw年认为跟潮汐和环境因子都

没有直接关系 o也没有呈现出一定的规律性 ∀根据实

验观察只要有合适的饵料存在 o处于潮下带的贝类一

直是开口摄食的 ∀对于潮间带的贝类来说 o随潮汐变

化表现出一定的摄食节律 }当涨潮时贝类会加快滤食

以补偿干露时段饵料的缺乏 o但这种补偿是有一定限
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向 荣 曹奇原 阎 军

k中国科学院海洋研究所 青岛 uyysztl

黑潮是西太平洋海区的重要暖流 o它携带着高

温 !高盐水体经台湾东部海域和冲绳海槽北上 o其主

流轴是西北太平洋海气热量交换最强的海区 o对东亚

气候和该区海洋沉积物的分布以及表层生产力的影

响巨大 ∀进入晚第四纪以来中国大陆及其邻近海域的

m 国家自然科学基金资助项目 w|zvyuts号 ~中国科学院海

洋研究所调查研究报告第 v{xw号 ∀

收稿日期 }t|||2s|2sx ~修回日期 }t|||2tu2vs

度的 o这就是为什么潮上带的贝类比潮下带的贝类生

长缓慢的原因 ∀

y 用于研究摄食生理的新技术

内窥镜检查法k∂¬§̈ ² ±̈§²¶¦²³¼l及电子显微

镜的应用 o对揭开滤食性贝类的摄食机制 o了解其摄

食器官在摄食过程中的功能以及黏液在滤食性贝类

摄食和对饵料颗粒物的选择性等方面都有十分重要

的作用 ∀

流式细胞计kƒ ²̄º ¦¼·²° ·̈µ¼l可以用来分析食

物颗粒的化学组分 o确定饵料的质量 o这有助于分析

贝类对颗粒的选择性 ∀ �¤̄§º¬± t||x年通过此方法

对牡蛎幼体摄食进行研究后认为其选择性不但和颗

粒大小有关系而且和颗粒的化学组分有密切的联

系 ∀同位素标记法是研究饵料颗粒在贝体内吸收途径

及各种饵料成分k碳 !氮l代谢的有力工具 ∀用tw
≤ 标记

饵料颗粒可以很容易掌握不同颗粒物在消化道中停

留时间 o以及它们各自的吸收率和吸收量的大小 ∀

�¤¥¥²··等发展起来的微胶囊技术可以帮助了解贝

类对饵料营养的需求和食物所提供的营养之间的关

系 ∀这种技术和同位素标记法一起使用 o可以帮助了

解滤食性贝类对营养需求的季节变化以及饵料颗粒

进入消化道后的消化模式 ∀运用现代的分子生物学技

术可以有助于分析不同个体及群体间摄食生理差异

的基因基础 ∀运用分子技术还可以改变贝类的某些摄

食生理特性 o使其向有益于人类的方向发展 o将来甚

至可以定位食物颗粒的选择性以及对食物颗粒物中

各组分吸收的基因 o并对其进行组合改造 o使贝类能

够适应不同的饵料环境 o这样就可大大提高目前的养

殖水平和产量 o使养殖成为真正意义上的人工控制养

殖 ∀

z 结语

综上所述 o滤食性贝类摄食生理的理论研究在

近几年来已经取得了长足的发展 o并在预测水体养殖

容量 !估算个体生长和产量等实际应用中得到了较理

想的效果 ∀我国是贝类养殖大国 o几种主要的养殖贝

类如栉孔扇贝 !海湾扇贝 !牡蛎 !贻贝 !蛤仔等都是滤

食性贝类 o但我国对滤食性贝类摄食生理及生理能量

学的研究十分薄弱 o研究的广度 !深度和国际水平有

相当大的差距 ∀许多实际中出现的问题得不到基础理

论的支持 o近几年来在养殖中总是出现这样或那样的

问题 o因而迫切需要系统地开展这方面的基础性研

究 ∀随着养殖业的发展 !对养殖水体养殖容量及贝类

生理能量学研究的深入开展 o相信这方面的研究会越

来越被更多的学者所重视 ∀
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