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摘要: 为研究低氧胁迫对虾夷扇贝(Patinopecten yessoensis)行为、生理生化(免疫防疫功能及关键呼吸酶)的影响, 

设置了 1 mg/L、2 mg/L、4 mg/L、7 mg/L (对照组) 4 个溶解氧梯度, 测定分析了虾夷扇贝行为特征(外壳的开闭合

程度大小)、耗氧率、排氨率、抗氧化酶[超氧化物歧化酶(SOD), 过氧化氢酶(CAT)]和呼吸相关酶[乳酸脱氢酶(LDH)

和丙酮酸激酶(PK)]活性的响应情况。结果发现: (1)虾夷扇贝的存活率随着 DO 浓度的降低而降低, DO=1 mg/L 时的

存活率仅为 55%; 在 DO=1 mg/L, 2 mg/L 和 4 mg/L 时, 虾夷扇贝的半致死时间分别为 95.97 h、147.37 h 和 209.58 h。

(2)将扇贝行为特征划分为 5 个等级, 按照 0~4 赋分, 评分越高, 代表扇贝状态越好。从扇贝行为特性的量化指标来

看, DO 浓度越低, 评分分数越低, 虾夷扇贝状态越差。(3)低氧胁迫对虾夷扇贝耗氧率、排氨率有显著影响(P<0.05), 

在 DO≤2 mg/L 下, 氧氮摩尔比<7, 虾夷扇贝主要由蛋白质供能; DO≥4 mg/L, 虾夷扇贝由蛋白质和脂肪氧化供能

为主。(4)低氧胁迫对虾夷扇贝 SOD、CAT 和呼吸酶有显著性影响(P<0.05)。24 h 的低氧胁迫使得肝胰腺及闭壳肌

的自由基 ROS浓度升高; 48~96 h的低氧胁迫下, SOD、CAT酶活开始降低。不同的溶解氧浓度下代谢途径不同, DO= 

2 mg/L 时, 有氧呼吸代谢转变为葡萄糖-丙酮酸-乳酸的呼吸途径; DO=1 mg/L 时, 呼吸代谢途径可能优先选择葡萄

糖-琥珀酸途径。从生理生化层次上来看, 免疫功能下降和呼吸代谢途径改变可能会引起虾夷扇贝行为特征改变。 

关键词: 虾夷扇贝; 低氧; 生理; 抗氧化酶; 呼吸关键酶 
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溶解氧(DO)是影响海洋动物生长、繁殖、生

存等的重要因子。受人类活动和全球气候变暖、

水体层化、水体富营养化等的影响, 海洋低氧现

象形成, “低氧区”的面积日趋扩大, 严重威胁着

海洋生态环境和海洋生物的生长和生存[1]。通常

把 DO 浓度≤2 mg/L 作为缺氧判断的阈值[2]。研

究发现水体缺氧将影响贝类的行为, 诸如低氧下

波罗的海蛤(Macoma balthica)的埋栖深度变浅[3]， 

缺氧会降低紫扇贝(Argopecten purpuratus)的运动

能力和开闭壳次数以及规避捕食者的能力[4]。水

体缺氧还会损害贝类的呼吸代谢、存活、生长以

及贝类的酶活和免疫能力[5-6], 甚至导致死亡[7]。 

虾夷扇贝(Patinopecten yessoensis)个体大, 味

道鲜美, 营养价值高, 且生长快, 具有非常高的

经济价值。但是, 养殖过程中的大规模死亡现象

时有发生[8], 高密度养殖和局部区域低氧可能是

造成虾夷扇贝死亡的重要原因之一[9]。据报道, 虾

夷扇贝可通过改变行为特征和生理响应策略来应

对低氧胁迫, 如壳的开闭频次、程度、新陈代谢

的速率等[10-11]。Seto 等[12]通过生物学模型分析了

虾夷扇贝对低氧的耐受性 , 得出了夏季北海道

Notoro 湖底缺氧区(DO <2 mg/L)扇贝半致死时

间。而关于虾夷扇贝对低氧胁迫的行为响应(开闭

壳)及生理、生化应激响应未见报道。 
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本研究以虾夷扇贝为研究对象, 测定了不同

溶解氧浓度对其开闭壳特征和生理指标(呼吸耗

氧、氨氮代谢)、生化指标(抗氧化酶 SOD 和 CAT, 

呼吸相关酶 LDH 和 PK)的影响, 分析扇贝应对低

氧胁迫的开闭壳表观行为, 从生理、生化层次探

讨虾夷扇贝应对低氧胁迫的行为响应机制, 旨在

为深入了解虾夷扇贝的行为学特性及低氧胁迫对

虾夷扇贝的影响提供基础数据。 

1  材料与方法 

1.1  实验装置 

溶解氧和水温调控装置示意图见图 1。实验

装置分为 5 个部分: 实验水槽、供给水槽、冷水

器、气泵和继电器控制系统。维持水温、溶解氧

控制及自动换水都是通过继电器控制相应电磁阀

完成。溶解氧探头精度为±0.1 mg/L, 温度探头的

精度为±1 ℃。实验水槽为透明亚克力材质, 内径 

44 cm, 高度 57 cm。 

1.2  实验设计 

虾夷扇贝取自山东桑沟湾养殖海域。扇贝平

均壳长(49.59±4.74) mm。暂养期间定时投喂饵料

金藻。根据水体中溶解氧低至 4 mg/L 将会对养殖

生物带来不利影响[13], 低于 2.0 mg/L 通常作为水

体低氧的判别阈值[14], 本实验设置 4 个浓度梯度, 

分别为 1 mg/L、2 mg/L、4 mg/L 和 7 mg/L (对照

组)。实验开始前，将扇贝至于 DO=7 mg/L 条件

下，并进行 24 h 时的适应。通过充入氮气的方式

降低水体中的溶解氧。以每 6 h 下降 25%的速度

来下调溶解氧浓度，使其在 24 h 后达到目标值。

之后开始正式实验。每个 DO 浓度梯度设置 3 个

平行, 每个平行 20 个扇贝。实验期间海水的温度

为(15±1) ℃, 盐度为 32.0±0.5。实验持续 96 h, 每

个处理组在目标值的正式实验中, 均未对虾夷扇

贝进行喂食。每天记录扇贝的存活情况, 并将死

亡的个体及时移除。 

1.3  开闭壳行为学特性的观察及量化评价方法  

双壳贝类的开闭壳行为及外套膜状态可以直

观地反映贝类的生理状况, 是一种反映贝类对环

境变化响应的有效的行为指标。虾夷扇贝在正常

生活状态时, 两壳张开, 外套膜外侧和内侧的触

手向外伸展, 并且可以看见外套眼和内脏团。当

遇到环境胁迫时, 通常先关闭双壳, 随着胁迫持

续, 扇贝不得不开壳呼吸和摄食, 当生理状态不

良时, 外套边缘退缩, 甚至不能闭壳而死亡。实验

分别在 24 h、48 h、96 h 观察 20 min, 记录每个实

验组 60 只扇贝的开闭壳行为状态和相应的数量。

使用 El-Shenawy[15]和 Anacleto 等[16]的打分方法

并做了一些修改(表 1), 对扇贝开闭壳行为和生理 
 

 
 

图 1  实验运行装置图 

Fig. 1  Diagram of experimental operation device 
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表 1  扇贝活动打分标准 

Tab. 1  Criteria used for scoring scallop activity 

评价标准 criterion 得分 score 

壳完全张开, 外套膜萎缩, 鳃丝粘连, 濒临死亡或死亡 
Shell valve opening and mantle membrane edge shrinking, gill filaments being adhesive, dying or being dead 

0 

壳完全闭合 Shell valve completely closing 1 

外套眼点清晰, 外套膜闭合, 外套膜缘良好 Mantle membrane closing, edge and eyes being clearly visible 2 

外套眼点清晰, 上下两层外套膜之间有微小缝隙, 内脏不可见 
Shell valve and mantle membrane opening a little and eyes being clearly visible but viscera being not clearly visible 

3 

外壳完全张开, 外套膜张开幅度大, 角度大可以看到鳃和健康的内脏 
Shell valve and mantle membrane opening and both gill and viscera being visible 

4 

 
状态分了 5 个等级和赋分(0~4)。评分越高, 代表

扇贝状态相对越好。各实验组的总得分为各实验

组所有扇贝打分的总和。 

1.4  耗氧率和排氨率的测定 

分别在实验进行的 0 h、48 h、96 h 测定扇贝

耗氧率和排氨率。所用容器为 1 L 烧杯, 每个烧

杯放 1 个扇贝。实验设 3 个平行, 3 个空白对照。

实验时间持续 2 h。装满水后用保鲜膜密封, 分别

测定实验开始和结束时水体中的 DO 和氨氮浓

度。根据 GB 17378. 4—2007《海洋监测规范》方

法, 分别采用 Winkler 碘量法和次溴酸钠氧化法

测定海水中的溶解氧(DO)和氨氮(NH3-N)含量。虾

夷扇贝的耗氧率[OCR, mg/(g·h)]、排氨率[NCR, 

mg/(g·h)]及氧氮比(O/N)计算公式如下:   

OCR=[(DO0–DOT)×V]/(w×t) 
AER=[(NT–N0)×V]/(w×t) 
O/N=(OCR/16)/(AER/14) 

式中, DO0 和 DOT 分别为测量开始时和实验结束

时水中溶解氧浓度(mg/L), N0 和 NT 为测量开始时

和实验结束时水中氨氮浓度(mg/L), V 为试验瓶内

水的体积(L), w 为虾夷扇贝软体部干重(g), t 表示

实验持续的时间(h)。 

1.5  抗氧化酶和呼吸酶的测定 

每个实验组分别于实验的 0 h、12 h、24 h、

48 h、72 h 和 96 h 进行样品采集, 实验组在每个

时间点随机采集 3 只实验扇贝, ‒80 ℃冰箱保存。 

取 0.1 g 闭壳肌、外套膜、肝胰腺和鳃组织样

品, 按照质量与体积比 1∶9 加入预冷的 0.86%生

理盐水, 用组织研磨仪研磨成 10%组织匀浆。将

制备好的 10%匀浆 4 ℃条件下 2500 r/min 离心

10 min, 取上清液 , 其中 , 闭壳肌和肝胰腺组织

用于测定 SOD、CAT 等氧化应激指标, 闭壳肌和

鳃用于测定 LDH、PK 等糖酵解酶活指标, 测试试

剂盒购自南京建成生物工程研究所。 

1.6  数据分析 

应用 SPSS 17.0 软件对低氧下虾夷扇贝的耗

氧率、排氨率、抗氧化酶(SOD、CAT)和呼吸酶

(LDH 和 PK 酶)数据进行单因素方差分析(one way 

ANOVA)。采用 Duncan 法进行组间多重比较; 不

符合正态分布和方差齐性的采用 Kruskal-Wallis

检验进行均值比较。P<0.05 视为差异显著。 

2  结果与分析  

2.1  虾夷扇贝在不同溶解氧下的存活情况 

虾夷扇贝的累计存活率随实验持续时间的变

化情况见图 2。虾夷扇贝的存活率随着溶解氧浓

度的降低而降低。从实验开始至 96 h 结束, 对照 

 

 
 

图 2  虾夷扇贝在不同溶解氧下的累计存活率 

Fig. 2  Cumulative survival rate of Patinopecten yessoensis  
at different dissolved oxygen levels 
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组(DO=7 mg/L)的存活率一直保持在 100%; DO= 

4 mg/L 实验组的存活率达 92%; DO=2 mg/L 实验

组, 在 24~48 h 之间, 存活率快速下降, 在实验结

束时, 存活率为 78%; DO=1.0 mg/L 实验组的扇贝

存活率最低, 约为初始的 55%。计算获得虾夷扇

贝在 DO 浓度为 1 mg/L、2 mg/L 和 4 mg/L 时的

半致死时间分别为 95.97 h、147.37 h 和 209.58 h。 

2.2  虾夷扇贝的行为特征 

不同溶解氧条件下虾夷扇贝活动总的得分情

况见图 3。各实验组扇贝活动的累计总得分随着

溶解氧浓度的降低而降低; DO=1 mg/L 条件下, 

总得分随着实验时间的延长而降低, 96 h 的得分

仅为初始值的 9%; DO=2 mg/L 条件下, 实验持续

至 96 h 时, 总得分降低至初始值的 63%。 

不同溶解氧条件下虾夷扇贝活动各个评分级

别的占比情况见图 4。总体趋势为溶解氧越低, 状

态越差的比例越大。状态极差和死亡 (0 评分 )  

的百分比均随着时间的延长而增加 , 紧闭外壳 

(1 评分 )的数量随时间延长逐渐减少 ; 在 DO= 

1 mg/L 条件下, 得分 2 和 3 的百分比随时间延长

而减少; 与其他 2个实验组相比, 在 96 h时, 得分

为 0 的比例最高。DO=2 mg/L 和 DO=4 mg/L 条件

下, 得分 3 和 4 的比例随时间的延长均增加。 
 

 
 

图 3  不同溶解氧条件下虾夷扇贝活动总的得分 

Fig. 3  The total activity scores of Patinopecten yessoensis at 
different dissolved oxygen conditions 

 

 
 

图 4  不同溶解氧条件下虾夷扇贝活动各个评分级别的百分比情况 

Fig. 4  Percentage of each activity scoring level of Patinopecten yessoensis at different dissolved oxygen conditions 

 

2.3  低氧胁迫对虾夷扇贝的耗氧率、排氨率及氧

氮比的影响  

虾夷扇贝的耗氧率、排氨率及氧氮比对低氧

胁迫的响应情况如图 5 所示。方差分析结果显示, 

溶解氧浓度和胁迫时间对耗氧率有显著影响

(P<0.05)。在 DO=1 mg/L, 2 mg/L 和 4 mg/L 浓度

下 , 胁迫时间至 96 h 时 , 耗氧率均显著降低

(P<0.05); 对 于 相 同 时 间 的 不 同 DO 组 , 

DO=1 mg/L 和 2 mg/L 实验组的耗氧率显著低于

DO=4 mg/L 和 7 mg/L 实验组, 随着胁迫时间的延

长, 在 96 h 时, 各实验组的耗氧率均存在显著差

异(P<0.05)。 

方差分析结果显示, 溶解氧浓度和胁迫时间

对排氨率有显著影响(P<0.05)。在 DO=2 mg/L 浓

度下 , 胁迫时间至 96 h 时 , 排氨率显著降低

(P<0.05)。对于相同时间的不同 DO 组, 胁迫时间

至 96 h 时, DO=1 mg/L 和 2 mg/L 实验组排氨率显

著低于 DO=4 mg/L 和 7 mg/L 实验组(P<0.05)。 

方差分析结果显示, 溶解氧浓度和胁迫时间

对氧氮比有显著影响(P<0.05)。对于相同时间的不

同 DO 组, 胁迫时间至 96 h 时, DO=1 mg/L 和

4 mg/L 实验组氧氮比显著低于 DO=2 mg/L 和

7 mg/L 实验组(P<0.05), 在 DO=4 mg/L 和对照组

DO=7 mg/L, 虾夷扇贝氧氮比为 4.47±0.31 和 8.7± 

1.98。在 DO=1 mg/L 和 2 mg/L 下, 虾夷扇贝氧氮

比为 4.40±0.53 和 7.28±1.13。 
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图 5  不同溶解氧浓度下虾夷扇贝的耗氧率、排氨率和氧氮比 

大写字母代表同一溶解氧浓度不同时间之间的差异显著性; 小写字母代表相同时间不同 

溶解氧浓度之间的差异显著性. 不同字母表示差异显著(P<0.05). 

Fig. 5  Oxygen consumption rate, ammonia excretion rate and O/N ratio of Patinopecten yessoensis  
under different dissolved oxygen concentration 

Values with different letters indicate significant difference (P<0.05). Capital letters represent differences between  
times within the same dissolved oxygen concentration, and lowercase letters represent differences  

between different dissolved oxygen within the same time. 
 

2.4  低氧胁迫对虾夷扇贝不同组织中抗氧化酶

活性的影响  

虾夷扇贝闭壳肌、肝胰腺中抗氧化酶(SOD)

活性对低氧胁迫的响应见图 6。方差分析结果显

示, 溶解氧浓度和胁迫时间对闭壳肌及肝胰腺组

织中 SOD 酶活性均有显著影响(P<0.05)。对于同

一 DO 实验组不同时间 DO=1 mg/L 实验组闭壳肌

SOD 活性波动较大, 表现出应激性升高然后下降, 

再升高又下降的变化趋势; 其他 2 组闭壳肌 SOD 

活性没有出现显著性的升高, 而是随胁迫时间的

延长呈现先降低后升高的变化趋势。对于相同时

间的不同 DO 实验组, 1 mg/L 组在实验开始(0 h) 

SOD 活性显著高于其他实验组(P<0.05), 而其他

实验组间无显著性差异(P>0.05); 随着胁迫时间

的延长, DO=2 mg/L 和 DO=4 mg/L 实验组的 SOD

活性显著低于对照组和 DO=1 mg/L 组, 而 DO= 

1 mg/L 实验组的 SOD 酶活性由初始的应激性升

高开始下降; 在实验持续至 24 h 时, SOD 酶活性 
 

 
 

图 6  虾夷扇贝在不同溶解氧浓度下闭壳肌(a)和肝胰腺(b) SOD 酶活性 

大写字母代表同一溶解氧浓度不同时间之间的差异显著性; 小写字母代表相同时间  

不同溶解氧浓度之间的差异显著性. 不同字母表示差异显著(P<0.05). 

Fig.6  The activity of SOD enzyme in adductor muscle (a) and hepatopancreas (b) of Patinopecten yessoensis  
under different dissolved oxygen conditions 

Values with different letters indicate significant difference (P<0.05). Capital letters represent differences between  
times within the same dissolved oxygen concentration, and lowercase letters represent differences  

between different dissolved oxygen within the same time. 
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均显著低于对照组(P<0.05)(图 6a)。 

与闭壳肌相比, 肝胰腺组织 SOD 酶活性对低

氧胁迫的响应更为强烈(图 6b)。在 0 h 时, 各实验组

的 SOD酶活性均出现显著的应激性升高(P<0.05), 

之后, DO=1 mg/L 实验组的 SOD 活性随着时间的

延长而降低, 而其他 2 个实验组的 SOD 活性均呈

现下降之后再显著升高的趋势(P<0.05)。 

虾夷扇贝闭壳肌、肝胰腺中抗氧化酶(CAT)

活性对低氧胁迫的响应见图 7。方差分析结果显

示 , 溶解氧浓度和胁迫时间对闭壳肌及肝胰腺

CAT 酶活性均有显著影响(P<0.05)。因对照组中

闭壳肌 CAT 酶波动比较大, 在此只比较相同时间

不同实验组的差异。总体上, 0 h 时, DO=1 mg/L

实验组的 CAT 酶活性受到抑制, DO=2 mg/L 和

DO=4 mg/L 实验组的 CAT 酶出现应激性升高(图

7a); 在实验持续至 96 h 时, 各胁迫组 CAT 酶活性

与对照组相比显著降低(P<0.05)。与闭壳肌相比, 

肝胰腺 CAT 酶活性对 DO 胁迫的响应比较弱。对

于同一 DO 组的不同时间, 各实验组肝胰腺 CAT

都随胁迫时间的延长呈现先升高再降低的变化趋

势。在胁迫时间持续 24 h 时, 2 mg/L 和 4 mg/L 实

验组才出现应激, 显著高于对照组; 在 48 h 时, 

1 mg/L和 2 mg/L实验组显著高于对照组(P<0.05); 

之后, 各实验组间无显著性差异(图 7b)。 

 

 
 

图 7  虾夷扇贝在不同溶解氧浓度下闭壳肌(a)和肝胰腺(b) CAT 酶活性 

大写字母代表同一溶解氧浓度不同时间之间的差异显著性; 小写字母代表相同时间 

不同溶解氧浓度之间的差异显著性. 不同字母表示差异显著(P<0.05). 

Fig. 7  CAT activity in adductor muscle (a) and hepatopancreas (b) of Patinopecten yessoensis  
under different dissolved oxygen conditions 

Values with different letters indicate significant difference (P<0.05). Capital letters represent differences between  
times within the same dissolved oxygen concentration, and lowercase letters represent differences  

between different dissolved oxygen within the same time. 

 

2.5  低氧胁迫对虾夷扇贝不同组织呼吸关键酶活

性的影响  

虾夷扇贝闭壳肌、外套膜中乳酸脱氢酶 LDH

的活性对低氧胁迫的响应见图 8。方差分析结果

显示, 溶解氧浓度和胁迫时间对闭壳肌 LDH 酶活

性有显著影响(P<0.05)。对于同一 DO 组的不同时

间, 除 4 mg/L 和 7 mg/L 实验组 LDH 酶活性比较

稳定外, 其他两组闭壳肌 LDH 酶活性都随胁迫时

间的延长呈现先升高后降低的变化趋势; 对于相

同时间的不同 DO 组 , 与其他实验组相比在

2 mg/L溶解氧胁迫下LDH酶活性显著升高(P<0.05), 

但在 1 mg/L (72~96 h), LDH 酶活性显著降低

(P<0.05)。 

外套膜组织 LDH 酶活性对低氧胁迫的响应

与闭壳肌类似, 1 mg/L 和 DO=2 mg/L 组的外套膜

LDH 酶活性随胁迫时间的延长呈现先升高后降低

的变化趋势, 与其他实验组相比在 2 mg/L 溶解氧

胁迫下得到明显的升高(P<0.05), 对于相同时间

的不同 DO 组，1 mg/L, 96 h LDH 酶活性显著降

低(P<0.05)。 

虾夷扇贝闭壳肌、鳃中丙酮酸激酶(PK)活性

对低氧胁迫的响应见图 9。方差分析结果显示, 溶 
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图 8  不同溶解氧浓度条件下虾夷扇贝闭壳肌(a)和外套膜(b) LDH 酶活性的变化 

大写字母代表同一溶解氧浓度不同时间之间的差异显著性; 小写字母代表相同时间 

不同溶解氧浓度之间的差异显著性. 不同字母表示差异显著(P<0.05). 

Fig. 8  LDH activity in adductor muscle (a) and mantle (b) of Patinopecten yessoensis under different dissolved oxygen conditions 
Values with different letters indicate significant difference (P<0.05). Capital letters represent differences between  

times within the same dissolved oxygen concentration, and lowercase letters represent differences  
between different dissolved oxygen within the same time. 

 

解氧浓度和胁迫时间对闭壳肌 PK 酶活性有显著

影响(P<0.05)。对于同一 DO 组的不同时间, 除

7 mg/L 实验组 PK 活性比较稳定外, 其他各组闭

壳肌 PK 活性都随胁迫时间的延长呈现先升高后

降低的变化趋势; 1 mg/L组闭壳肌 PK与其他组相

比显著降低(P<0.05)。 

溶解氧浓度和胁迫时间对鳃 PK 酶活性也有

显著影响(P<0.05)。对于相同时间的不同 DO 组, 

2 mg/L 和 4 mg/L 组与对照组和 1 mg/L 组相比显

著升高(P<0.05)。 

 

 
 

图 9  不同溶解氧浓度条件下虾夷扇贝闭壳肌(a)和鳃(b)丙酮酸激酶活性的变化 

大写字母代表同一溶解氧浓度不同时间之间的差异显著性; 小写字母代表相同时间 

不同溶解氧浓度之间的差异显著性. 不同字母表示差异显著(P<0.05). 

Fig. 9  PK enzyme activity in adductor muscle (a) and gill (b) of Patinopecten yessoensis  
under different dissolved oxygen conditions. 

Values with different letters indicate significant difference (P<0.05). Capital letters represent differences between  
times within the same dissolved oxygen concentration, and lowercase letters represent differences  

between different dissolved oxygen within the same time. 

 
 

3  讨论 

3.1  虾夷扇贝在低氧胁迫下的耐受性 

半致死时间 LT50 可以反映出生物对胁迫因子

的耐受能力。本研究中 DO=1 mg/L 条件时 , 

LT50=95.97 h; 2 mg/L 时, LT50=147.37 h, 与 Seto

等[12]的研究结果(DO=1 mg/L 时, LT50 为 63~96 h)

略有差异, 可能是因为扇贝的规格和实验条件所
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导致的, 本实验选用的是 1~2 龄虾夷扇贝, 实验

是在室内静水进行的, 而在自然海区扇贝可能面

临着更多的生存挑战, 生存率更低。已有的研究

结果显示, DO=1.5 mg/L 条件下, 栉孔扇贝的半致

死时间为 432 h, 在 DO=0.5 mg/L 的低氧环境下, 

菲律宾蛤仔(Ruditapes philippinarum)的半致死时

间约为 422 h[17]。可见, 与栉孔扇贝、菲律宾蛤仔

相比, 虾夷扇贝对低氧胁迫的耐受性更差, 低氧

胁迫对虾夷扇贝的存活有显著的影响。 

3.2  虾夷扇贝对低氧胁迫的行为响应特征  

行为学可直观地反映出生物对低氧胁迫的响

应情况。从贝类行为特征随时间的变化趋势来看, 

DO=2 mg/L 和 DO=4 mg/L 实验组的变化趋势都

是随时间的延长总分数先升高再降低。这与 Hao

等 [14] 研究 的高 温胁 迫下 虾夷 扇贝 的行 为 及

Hégaret 等 [18]研究的毒素胁迫下扇贝(Argopecten 
purpuratus)的反应相一致。说明当虾夷扇贝受到

环境变化的刺激时, 会先紧闭双壳, 适应该环境

一段时间之后 , 再慢慢张开双壳。但是当 DO= 

1 mg/L 时, 虾夷扇贝总分数随时间的延长一直呈

现降低的趋势, 在 DO≤2 mg/L 时, 随着时间增

加, 虾夷扇贝行为评分为 0 的比例明显增加, 出

现了外套膜萎缩、鳃丝粘连等现象。可见, 严重

的低氧胁迫会影响虾夷扇贝的行为特征, 并导致

死亡率显著升高。 

3.3  行为响应的生理生化机制探讨 

生物的耗氧率和排氨率的大小可以反映生物

代谢活动的强弱。本实验耗氧率随着水体中溶氧浓

度的下降而呈现下降趋势, 与 Artigaud 等[19]研究

的欧洲扇贝(Pecten maximus)通过降低呼吸来维

持和储存能量的结论一致。尤其是在 DO=1 mg/L

时 , 虾夷扇贝的呼吸显著受到了抑制。氧氮比

(O∶N)反映生物体代谢中所动用的能源物质的组

成结构。当氧氮比≤7 时, 生物体的全部能量由蛋

白质分解来提供[20], 在本研究中, 当 DO<4 mg/L, 

以蛋白质供能为主, 说明了虾夷扇贝蛋白质代谢

受短期低氧胁迫的影响相对较大。 

为了使自身的新陈代谢能与低氧环境相适应, 

海洋生物通常会在生化层面上进行必要的调节[21], 

CAT 和 SOD 是生物体内抗氧化反应机制的重要

成员, 具有清除和平衡细胞内活性氧自由基(ROS)

的作用, 是检测贝类免疫防御能力的重要指标。

在常氧状态下, ROS 的产生和消除处于一种动态

平衡, 低氧带来的氧化胁迫会导致底栖生物氧化

应激, 过量的 ROS 会造成生物体内氧化应激和

抗氧化体系的紊乱[22-23], 并致使免疫能力降低[24]。

在本实验中, 溶解氧胁迫初期 24 h, 各实验组虾

夷扇贝体内的 CAT、SOD 活性均发生积极的响应, 

随时间的延长, 酶活随外界环境变化发生相应的

改变 , 使机体在胁迫中能保持平衡状态 ; 在

DO=2 mg/L 24 h 之后, 其闭壳肌和肝胰腺组织的

CAT、SOD 活性显著增强, 机体处于氧化应激状

态, 启动抗氧化防御体系来清除过量产生的 ROS; 

DO=1 mg/L, CAT、SOD 活性开始降低, 原因可能

是虾夷扇贝自身调节压力过大, 体内生理状态出

现紊乱。 

葡萄糖作为能源物质在缺氧条件下拥有多条

代谢通路。大多数海洋底栖生物会选择葡萄糖-

琥珀酸途径, 糖酵解与部分三羧酸循环的逆反应

进行耦合, 在无氧条件下生成 ATP。例如蛤仔及

海湾扇贝在低氧环境下更加倾向于由磷酸烯醇式

丙酮酸-琥珀酸代谢途径来提供能量 [25-26], 也有

很多生物的乳酸脱氢酶(LDH)会还原丙酮酸倾向

于生成乳酸, 选择葡萄糖-乳酸代谢途径, 这个途

径会生成乳酸等酸性物质, 不利于细胞稳态的维

持[27]。丙酮酸激酶(PK)是糖酵解过程中重要的限

速酶, 负责催化由磷酸烯醇式丙酮酸转化为丙酮

酸的反应。在低氧压力下, 会抑制丙酮酸激酶的

活性, 磷酸烯醇式丙酮酸可以通过转化为草酰乙

酸并进行三羧酸循环的逆反应释放更多的ATP[28]。

本研究发现, DO=2 mg/L, LDH 活性升高, 虾夷扇

贝可能倾向于生成丙酮酸-乳酸的代谢通路, 导致

虾夷扇贝乳酸积累过多, 细胞膜受损, 细胞稳态

受到破坏。为保护细胞稳态, 在 DO=1 mg/L, LDH

和 PK 会降低甚至抑制, 虾夷扇贝可能选择了磷

酸烯醇式丙酮酸-琥珀酸代谢途径, 也可能选择某

些冠瘿碱脱氢酶的催化下生成了亚氨基酸等其他

代谢的途径。对于虾夷扇贝在低氧下具体的无氧

代谢途径还需要进一步的探究。 

综上所述, 当扇贝通过闭合等行为应对缺氧
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时, 生理响应也随着发生改变, 包括降低有氧呼

吸强度、改变呼吸代谢途径(呼吸方式转变为无氧

呼吸方式, 呼吸途径为丙酮酸-乳酸的代谢途径); 

同时, 为了提供扇贝生存所需能量, 供能方式以

蛋白质代谢供能为主; 随着低氧持续时间的延长, 

乳酸积累可能造成虾夷扇贝外套膜内缩、鳃丝粘

连、免疫功能下降和呼吸代谢途径改变, 从而导

致机体代谢紊乱, 细胞稳态失衡, 死亡率增加。 
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Behavioral characteristics and physiological responses to hypoxic 
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Abstract: This study outlines the effects of hypoxia stress on the behavior, physiology, immunity function, and key 
respiratory enzymes of Patinopecten yessoensis. To accomplish this, four dissolved oxygen (DO) gradients 
[1 mg/L, 2 mg/L, 4 mg/L, and 7 mg/L (control group)] were set to determine the behavioral characteristics (the 
degree of opening and closing of the shell), oxygen consumption rate, ammonia excretion rate, and the activity 
levels of antioxidant enzymes (SOD, CAT) and respiratory enzymes (LDH and PK). The results were as follows: 
(1) The survival rate of Patinopecten yessoensis decreased with the decrease in DO concentration; when DO was 
1.0 mg/L, the survival rate was only 55%. At 1 mg/L, 2.0 mg/L, and 4.0 mg/L dissolved oxygen concentration, the 
median lethal time of the scallops was LT50=95.97 h, LT50=147.37 h, and LT50=209.58 h, respectively. (2) The be-
havioral characteristics of the scallops were divided into five grades numbered from 0 to 4; the higher the score, 
the better the scallop’s state. From the quantitative indicators of scallop behavioral characteristics, the lower the 
concentration of DO, the lower the score and the worse the state of the scallops. (3) Hypoxic stress had significant 
effects on the oxygen consumption rate and ammonia excretion rate of the scallops (P<0.05) under the stress of 

DO≤2 mg/L. When the molar ratio of oxygen to nitrogen was <7, the energy supply of the scallops was mainly 

protein; whereas when the DO was ≥4 mg/L, the scallops were mainly sustained by protein and fat oxidation. (4) 

Hypoxia stress significantly affected the level of SOD, CAT, and respiratory enzymes (P<0.05) in Yesso scallops. 
Being under 24-h hypoxia stress increased the concentration of reactive oxygen species (ROS) in the hepatopan-
creas and adductor muscle. After 48–96 h of hypoxia stress, the activity levels of the SOD and CAT enzyme began 
to decrease. The metabolic pathways are different under different concentrations of dissolved oxygen. The study 
has found that when DO=2 mg/L, the metabolism associated with aerobic respiration is converted to the glu-
cose-pyruvate-lactic acid respiratory pathway and when DO=1 mg/L, the respiratory metabolic pathway may give 
priority to the glucose-succinate acid pathway. On physiological and biochemical levels, the decrease in immune 
function and the change in respiratory metabolic pathways may cause the changes in scallop behavior. 

Key words: Patinopecten yessoensis; hypoxic; physiology; antioxidant enzymes; respiratory key enzyme 
Corresponding author: ZHANG Jihong. E-mail: zhangjh@ysfri.ac.cn 


