
文章编号: 1000–0615(2016)05–0703–08 DOI: 10.11964/jfc.20150810028

虾夷扇贝动态能量收支模型参数的测定

张继红1, 2 *，  吴文广1，  徐    东1，  任黎华1，  牛亚丽1，  赵学伟3

(1. 中国水产科学研究院黄海水产研究所，山东 青岛    266071;
2. 青岛海洋科学与技术国家实验室，海洋渔业科学与食物产出过程功能实验室，山东 青岛    266200;

3. 獐子岛集团股份有限公司，辽宁 大连    116001)

_pM

_pM

摘要：本研究以虾夷扇贝为实验生物，介绍了动态能量收支 (dynamic energy budget，
DEB)模型5个关键基本参数的测定及计算方法，分析了方法的利弊及注意事项，为贝类
DEB模型参数的准确获取提供参考方法。采用壳长与软体部湿重回归法计算虾夷扇贝的
形状系数δm；采用静水法测定不同温度条件下虾夷扇贝的呼吸耗氧率，计算阿伦纽斯温
度TA参数；采用饥饿法测定、计算单位时间单位体积维持生命所需的能量[ ]、形成单
位体积结构物质所需的能量[EG]和单位体积最大储存能量[EM]3个参数。室内饥饿实验持
续60 d，直至呼吸耗氧率及软体部干重基本保持恒定。结果显示，壳长(SL)与软体部湿
重(WW)的回归关系式为WW=0.0118SL3.4511(R2=0.9365)，根据公式V=(δmL)3，对软体部湿重
的立方根和壳长进行线性回归，所得的斜率即为形状系数δm值(δm=0.32);获得不同规格的
虾夷扇贝耗氧率与水温(热力学温度，K)倒数的线性回归关系，线性回归方程斜率的绝
对值为阿伦纽斯温度TA，平均为(4160±767) K。饥饿实验结束时，软体部干重和呼吸耗
氧率分别降低了56%和81%。虾夷扇贝的耗氧率稳定在0.17 mg/(ind·h)，经计算获得
[ ]=25.9 J/(cm3·d)；饥饿持续30天之后，虾夷扇贝软体部干重基本维持在(0.25±0.01)g，
经计算获得[EG]=3160 J/cm3，[EM]=2030 J/cm3。动态DEB理论是基于能量代谢的物理、化学
特性而建立的，体现了生物能量代谢的普遍性规律，能够反映摄食获取能量在不同发育生
长阶段的能量分配情况。但是，DEB模型参数的测定及计算比较复杂。基本参数的准确
获取将影响其他参数以及模型的准确性。本研究为虾夷扇贝DEB模型的构建奠定基础。
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养殖生物的个体能量学研究，是种群生物能

量学及生态系统动力学的基础 [ 1 ]。自 1986年

Kooijman[2]首次提出基于k-rule的个体动态能量收

支(dynamic energy budget，DEB)理论后，DEB模

型成功用于贝类、鱼类等多种生物的能量学研

究，已建立了贻贝(Mytilus edulis; M. galloprovin-
cialis)、长牡蛎(Crassostrea gigas)、蛤类(Macoma
balthica; Cerastoderma edule)等多种养殖贝类的

DEB模型[3-9]。DEB模型主要描述生物个体通过摄

食获取能量及其在不同发育生长阶段的主要生

理机能中(维持、生长和繁殖)的能量分配，可用

于预测个体的软体部、壳高、性腺等的生长变

化 [10-11]，已成功应用于种群动力学研究，为贝类

养殖及渔业管理提供指导 [12-13]; 能通过饵料的可

获得性预测养殖密度对生长的影响，评估海域

的养殖容量[14-15]。

DEB理论是基于能量代谢的物理、化学特性

而建立的 [2]。其优点是体现了生物能量代谢的普
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遍性规律。DEB模型不仅能够反映生物用于生长

的能量，量化能量在整个生活史阶段的能量分

配，包括用于贝壳、性腺发育等方面的能量，

而且，可以非常方便地应用于不同的种类研

究、不同海域条件等，使模型的应用范围更为

广泛，操作更为便捷。但是，DEB模型参数的测

定及计算比较复杂。模型参数包括基本参数和

复合参数2大类，复合参数是由基本参数组成

的。基本参数的准确获取将影响其他参数及

模型的准确性。本研究所拟测定的形状系数、

阿伦纽斯温度T A以及 [ ]、 [E G ]、  [E M ]都为

DEB模型的基本参数。DEB模型所用的单位为单

位表面积或者单位体积，而不是我们常用的单

位质量或者单位个体。这就需要一个形状系数

δm来转换。δm为贝壳的形状系数，反映贝壳长度

与贝类结构物质的关系。虽然DEB模型是目前国

际上的研究热点，但是我国在这方面的研究尚

未见报道。

虾夷扇贝(Patinopecten yessoensis)原主产于俄

罗斯、日本、朝鲜海域，属冷水性种类，自

1980年引入我国北方以来，已经成为我国北方重

要的海水养殖品种之一。随着养殖规模和密度

的不断扩大，养殖区自身污染严重，养殖生物

生长缓慢、病害频发、死亡率剧增，造成了巨

大的经济损失，威胁到虾夷扇贝养殖产业的生

存和发展[16]，迫切需要养殖容量的理论指导。因

此，本研究以虾夷扇贝为实验生物，介绍了5个
基本参数的测定方法，给出了虾夷扇贝DEB模型

所需的5个基本参数，为虾夷扇贝DEB模型的构

建奠定基础。

1    材料与方法

1.1    形状系数(Shape coefficient, δm)的获得

虾夷扇贝分别于6、11月取自獐子岛养殖海

域，共计116个扇贝。分别测定虾夷扇贝的壳长

及软体部湿重。壳长(L)用游标卡尺(日本三丰，

CD-6"CSX，精度0.01mm)测量；贝类的重量采用

电 子 天 平 ( 梅 特 勒 - 托 利 多 仪 器 有 限 公 司 ，

PL2002，精度0.01 g)称量，软体部湿重为剥离的

壳内全部组织的鲜重。假设软体部的比重为

1 g/cm 3 [ 3 ]，那么，V=软体部湿重。根据公式

V=(δmL)3，回归获得形状系数δm。

1.2    阿伦纽斯温度(Arrhenius temperature,TA)

虾夷扇贝取自大连獐子岛养殖海域，根据虾

夷扇贝个体大小分为A、B、C、D和E 5组(表1)，
暂养温度为(10±1) °C，海水盐度为29.3，期间每

天定量投喂新月菱形藻(Nitzschia closterium)，每

2天全量换水1次。驯养1周后开始实验。温度设

置5、10、15、20、25 °C 5个梯度。在每个温度

条件下，每个规格的扇贝设5个平行，3个空白对

照。每个塑料桶(4.1L)中放1个扇贝，实验时间持

续2 h。溶解氧 (DO) 的测定采用 (Winkler)碘量

法，根据实验前后溶解氧的浓度变化计算单位

干重耗氧率[R，mg/(h·gDW)]。

R =
DO0¡DOt

W £ t
£ V0R的计算公式：

式中，DO0和DOt分别为实验开始和结束时实验

水中DO含量 (mg/L)，V0为实验用水桶的体积

(L)，W为实验贝软组织干质量(g)，t为实验持续

时间(h)。
通过虾夷扇贝的耗氧率[mg/(h·gDW)]与水温

(T，热力学温度K)倒数的回归，计算阿伦纽斯温

度TA
[19]。  TA的计算公式：LnR=a×T– 1+b。式中，

线性回归关系式的斜率a的绝对值为TA。
_pM1.3    模型关键参数[ ]、[EG]、 [EM]的测定

_pM

_pM

[ ]、[EG]、  [EM]为DEB模型构建必需的参

数，可通过饥饿实验来获得。其中，[ ]为单位时

间单位体积维持生命所需的能量[volume-specific
maintenance costs per unit of time，单位为J/(cm3·d)]；
[EG] 为形成单位体积结构物质所需的能量(volume-
specific costs for growth，单位为J/cm3)；[EM]：为单

位体积最大储存能量(maximum storage density，
J/cm3)。

测定方法：取同一规格虾夷扇贝300个，置

于过滤海水中，进行饥饿实验。实验期间，水

温控制在10oC，每周换水2次。每隔1~2周取扇贝

5个，测定其呼吸耗氧率；另取扇贝15个，测定

总湿重、软体部湿重、软体部干重、软体部有

机物含量。其中，总湿重为阴干0.5 h后的贝全重

量，软体部干重为60 oC烘干72 h后的重量。软体

部有机物含量根据灰分法估算，即将称过干重

的软体部至于马弗炉中，450 oC灼烧4 h后称重；

根据质量差，获得软体部有机物含量。随着饥

饿时间的推移，直至软体部干重不再降低、呼

吸耗氧率保持恒定，结束实验 (约60 d)。
随着饥饿时间的推移，贝类体内存储的能量

逐渐被消耗。当存储的能量被耗尽时，贝类软

体部干重基本恒定，不随饥饿时间的推移而改
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变，此时的软体部重量即为贝类的结构物质。

计算方法如下：

[EG]=W1×C1×k/(Tr×V)
式中，W1为实验结束时保持恒定软体部干重(g);
C1为实验结束时贝类软体部有机物含量(%)；k有
机物的能值 (8000 J/g) [18 -19]，V为软体部的体积

(cm3)，Tr为生长效率的转换系数(Tr=40%)[19]。

贝类初始能量与饥饿后剩余的结构物质能量

之差，视为贝类体内存储的能量[EM]：

[EM]=k×(W0×C0–W1×C1)/V
式中，W0为软体部干重的初始值(g)，C0为实验

初始时贝类软体部有机物含量(%)。

2.    结果

2.1    贝壳的形状系数 (Shape coefficient, δm)
根据公式计算，对软体部湿重的立方根和壳

长进行线性回归，所得的斜率即为形状系数，

据此，获得虾夷扇贝的δm值为0.32(图1)。

2.2    阿伦纽斯温度(Arrhenius temperature, TA)
实验所用虾夷扇贝的平均壳高在4.413~8.507 cm

范围内，软体部干重的平均值介于0.165~2.880 g

之间(表1)。

在同一实验温度条件下，虾夷扇贝单位组织

干重耗氧率随体重的增加而减小(图2)。水温与

耗氧率之间呈现典型的倒钟形，在5~20 °C范围

内，耗氧率随着水温的升高而增大，在20 °C达

峰值；之后，耗氧率随着水温的升高而降低。

5个规格组(A、B、C、C和E)的虾夷扇贝耗

氧率与水温(热力学温度，T)倒数的线性回归关

系分别为LnR= –4293.6T– 1+15.476 (R2=0.9918)、

LnR= –5209T–1+16.642 (R2=0.9644)、LnR= –3500T–1+

12.132 (R 2 =9237)、LnR=  – 3 3 2 8 T – 1 +11.282

(R2=0.9181)、LnR= –4488T– 1+14.795 (R2=0.8942)

(图3)。设TA为线性回归方程斜率的绝对值，获

 
图 1    虾夷扇贝软体部湿重与壳长的关系

(a) 软体部湿重与壳长线性关系；(b) 软部湿重立方根与壳长的线性关系

Fig. 1    The relation between body wet mass and shell length for scallop P. yessoensis
(a) the relation between body wet mass and shell length; (b) the relation between cube root of body wet mass and shell length

表 1    实验所用虾夷扇贝的基本生物学特性

Tab. 1    Biological characteristics of scallop P. yessoensis used in the experiment

特征 features
分组 group

规格A size A 规格B size B 规格C size C 规格D size D 规格E size E

壳高/cm shell height 4.413±0.046 5.487±0.074 6.433±0.207 7.497±0.325 8.507±0.266

壳长/cm shell length 4.413±0.193 5.640±0.246 6.373±0.415 7.643±0.358 8.673±0.403

湿重/g wet weight 7.938±1.723 15.0567±2.837 24.920±3.982 40.693±4.611 65.933±5.778

软体部干重/g dry weight 0.165±0.026 0.333±0.067 0.690±0.082 1.310±0.442 2.880±0.514
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得模型所需的参数—阿伦纽斯温度TA，平均值为

(4160±767) K。

_pM2.3    模型关键参数[ ]、[EG]、 [EM]的获得

饥饿实验所用的虾夷扇贝基本生物学参数如

下：壳高(4.24±0.89) cm，总湿重(6.52±0.64) g，
软体部湿重(3.31±0.26) g，软体部干重为(0.43±
0.09) g。饥饿实验持续60 d结束时，虾夷扇贝软

体部干重、耗氧率分别降低了56%和81%(图3，
图4)。实验开始和结束时，虾夷扇贝软体部有机

物含量分别为81.4%±3.2%和53.0%±2.7%。

_pM

_pM

耗氧率基本保持恒定时的耗氧率视为扇贝维

持生存所需的最低能量[ ]。在10 °C条件下，虾

夷扇贝的耗氧率稳定在0.17 mg/(ind·h)，把耗氧

转换为能量单位 ,相当于62.96 J/(ind·d) (1 mL
O2=20.3 J [17]); 根据形状系数，转换为单位体积的

能量，得[ ]平均值25.9 J/(cm3·d)。
饥饿持续30 d之后，虾夷扇贝软体部干重保

持恒定，基本维持在(0.25±0.01) g(图5)。根据实

验结束时贝类软体部有机物含量(53.0%±2.7%)、

有机物的能值 [18-19](23 KJ /g)以及形状系数，将其

转换为能量单位，相当于1265 J/cm3。然后除以

反应生长效率的转换系数40% [19]，即可获得[EG]

值为3160 J/cm3(表2)。

将贝类初始能量与饥饿后剩余的结构物质能

量之差，视为贝类体内存储的能量(平均为4.93

KJ/ind.)，根据形状系数将其转化为单位体积最

大存储能量，得[Em]值为2030 J/cm3(表2)。

3    讨论

生物的体积是DEB模型最基本的参数之一，

 
图 2    温度对不同规格虾夷扇贝耗氧率的影响

A、B、C、D、E为5种规格的虾夷扇贝，下同

Fig. 2    The effect of temperature on oxygen
consumption rate of different
sizes of scallop P. yessoensis

A, B, C, D, E showed scallop of 5 different sizes, the same below

 
图 3    基于不同规格虾夷扇贝耗氧率的阿伦纽斯图(耗

氧率与热力学温度倒数的关系)

Fig. 3    Arrhenius plot (In rate versus 1/T) for the
oxygen consumption data of

different size scallop P. yessoensis

 
图 4     虾夷扇贝耗氧率随饥饿时间的变化情况

Fig. 4    The changes in oxygen consumption rate in the
scallop P. yessoensis during the starvation experiment

 
图 5    虾夷扇贝软体部干重(a)、存储物质(b)以及结构

物质(水平直线)随饥饿时间的变化情况

Fig. 5    The changes in dry flesh weight (a)and storage of
reserves (b) in the scallop during the starvation

experiment, relative to the structural mass (horizontal
solid line)
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几乎所有参数都与体积有关。而对于贝类而言，

体积的测定比较困难，但是测定壳长比较容易。

因此，可根据形状参数来计算体积V=(δmL)3以及

体表面积S=(δmL)2。对于贝类，通常采用壳长与

软体部湿重的关系来获得形状系数。已有报道

显示，贝类的形状参数介于0.175~0.381[19]。例如，

Crassostrea gigas 为0.175，Mya arenaria 为0.277,
Macoma balthica 为0.365，Cerastoderma edule 为
0.381，Mytilus edulis 为0.3327 [3]。本研究获得虾

夷扇贝的形状系数为0.32，在已有研究报道的范

围内。

DEB理论假设对于一个特定的物种，所有生

理活动(包括耗氧率、排氨率、摄食率、吸收率

等)都在有物种特异性的耐受范围内，与阿伦纽

斯温度(Arrhenius temperature，TA)有关 [2]。在适温

范围内，随着水温的升高，能量代谢率成幂函

数增加；超出适温范围，代谢率降低。通常根

据贝类在不同温度条件下的耗氧量、排氨率或

者生长率等来计算TA。例如，van Haren 等 [3]根据

贻贝幼体壳长生长率与食物、水温的关系给出

了TA。在已有的研究报道中，关于温度与贝类耗

氧率的研究较多，可以根据已有的数据来计

算。van der Veer 等[19] 根据Wilson等[20]的研究结果

计算了Macoma balthica 的TA=(5672±522)K，根据

Newell  等 [ 2 1 ]的研究报告，给出Cerastoderma
edule的TA=(5290±1107)K。本研究给出了低温种

虾夷扇贝的TA为(4160±767) K。因为没有关于虾

夷扇贝DEB模型参数的研究报道，所以，无法与

同种类的结果相比较。由于虾夷扇贝属于低温

种，因此其TA值低于已有报道的广温种TA值，如

Crassostrea gigas的TA值为5900 K。

_pM扇贝维持生存所需的最低能量[ ]测定的方

法主要有2种，一种为现场生长间接法，即在水

_pM

_pM

温较低的条件下，海域中的贝类经过一段时间

的养殖，软体部质量不但没有增加，反而因为

水温不适宜或者饵料浓度不充足等原因，摄入

的能量不足以维持贝类的消耗，出现软体部质

量下降现象，根据软体部质量降低的值来推算

[ ][22]。另一种方法就是本研究所采用的室内饥

饿法[23]。室内饥饿法的优点是可控、易操作。需

要注意的是，饥饿的时间不能过长，否则软体

部中的结构物质会受到损伤而作为能量来源被

消耗掉，使得计算的[ ]值偏低。

[EM]是最难测定的一个基本参数 [19]。在饥饿

法中，从计算[EM]值的公式来看(扇贝饥饿初始

能值与实验结束时结构物质能值的差)，实验开

始时扇贝的肥满度情况将直接影响  [EM]的计算

结果。Van der Meer等 [24]认为可以采用投喂的方

式，让生物获得充足的饵料，使其尽可能地储

存能量，经过饵料充足的供给，养殖一定时间

后，就可使生物存储最多的能量。然而，采用

室内投饵养殖的方式对于贝类并不合适。从养

殖经验来看，室内养殖贝类，通常都是越养越

瘦。因此，作者认为，饥饿实验开始时，最好

是在海域条件适宜、扇贝生长良好的情况下取

样，以免使 [EM]的值偏低。

DEB模型已经在国际上广泛应用，而我国在

该方面的研究尚未见报道。本研究给出了虾夷

扇贝的 5个基本参数的值，可以为虾夷扇贝

DEB模型的构建提供必需的参数。同时，介绍了

有关参数的测定方法，可以为其他养殖生物个

体DEB模型建立提供借鉴。虽然DEB模型的参数

与已有的有关贝类生理生态学测定指标有很大

的差异，但是，有些生理生态学指标是可以利

用的，通过重新计算和分析后，得到DEB模型所

需的参数。从而节省时间和重复实验。

表 2    [EG]和[EM]的计算结果

Tab. 2    Calculated results of [EG] and [EM]

初始值

initial value
结束值

end value
计算结果

calculated value

软体部干重/(g/ind) soft tissue DW 0.39±0.11 0.25±0.03

软体部有机物含量/% organic content of soft tissue 81.4±3.2 53.0±2.7

软体部能量/(J/ind) energy content 8.00±1.59 3.07±0.44

形成单位体积结构物质所需的能量/(J/cm3) volume-specific costs for growth, [EG] 3160±230

单位体积最大储存能量/(J/cm3) maximum storage density, [EM] 2030±120
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The estimation of dynamic energy budget (DEB) model parameters for
scallop Patinopecten yessoensis

ZHANG Jihong1, 2 *,    WU Wenguang1,    XU Dong1,    REN Lihua1,    NIU Yali1,    ZHAO Xuewei3

(1. Key Laboratory of Sustainable Development of Marine Fisheries, Yellow Sea Fisheries Research Institute,
Chinese Academy of Fishery Sciences, Qingdao    266071, China;    

2. Laboratory for Marine Fisheries and Aquaculture, Qingdao National Laboratory for
Marine Science and Technology, Qingdao    266200, China;    

3. Zhangzidao Group Co., Ltd, Dalian    116001, China)

_pM

_pM

_pM

Abstract: The Dynamic Energy Budget (DEB) theory is a mechanistic theory on metabolism that captures the
flows of energy and matter through out the entire life cycle of an organism. A DEB model of an individual
organism describes the rates at which the organism assimilates and utilizes energy for maintenance, growth and
reproduction, as a function of the state of the organism and of its environment. The DEB model assumes common
physiological processes across species and the only difference is in parameter values. It achieves this through a
relatively high degree of abstraction, with the pragmatic consequence that the state variables and core parameters
are not directly observable. In this paper, both laboratory and field experiments were designed to collect datasets
for parameter estimation of scallop Patinopecten yessoensis. 5 basic parameters, such as shape coefficient (δm),
Arrhenius temperature (TA), volume-specific maintenance costs per unit of time ([ ]), volume-specific costs for
growth (EG) and maximum storage density (EM) were measured and calculated in this paper. And the advantages,
disadvantages and precautions of these methods were analyzed. By the method of line regression of shell length
and soft tissue wet weight of Patinopecten yessoensis to calculate the shape coefficient; With static method to
measure the oxygen consumption rate of scallop at different temperature conditions, and then to calculate the
Arrhenius temperature; by starvation meathod to get the parameters of [ ], [EG  ] and [EM  ]. The lab-based
starvation experiment was done over 60 days. Changes in body flesh weight were monitored and the oxygen
consumption rate was measured. The experiment was finished when the oxygen consumption rate and the dry
weight of the soft tissue remained constant. The results showed: (1) The regression relationship between shell
length (SL) and soft part wet weight (WW) is WW=0.0118SL3.4511 (R2=0.9365). According to the formula V=(δmL)3,
the soft tissue wet weight of the cube root and shell length linear regression, the slope is the shape coefficient. The
various estimates by means of weighted regression were highly significant (R2=0.8776, p<0.05). δm value was 0.32,
which was in the range of reported results for other species of bivalves. (2) TA was calculated on experiments on
oxygen consumption as function of temperature. The mean value of TA was (4160±767) K. (3) Soft tissue DW and
oxygen consumption rate decreased by 56% and 81% respectively over the starvation experiment. Ash free dry
flesh weight was proportional to the dry flesh weight, with coefficients of 81.4% and 53.0% respectively at the
beginning and late stages of the experiment. [ ], [EG] and [EM] were estimated to be 25.9 J cm–3 d–1, 3160 J cm–3

and 2030 J cm–3, respectively. These results have laid the foundation for the construction of the DEB model of
scallop.
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