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Abstract: Background, aim, and scope Giant clams (Tridacna spp.) are the largest marine bivalves of any 
ocean. They stay in one location and live in symbiotic relationship with zooxanthellae. Many environmental 
factors can affect their growth over their life time. In recent years, the number of Tridacna individuals have 
decreased dramatically, and some species have come close to extinction due to overfishing by humans. 
Artificial breeding and release of giant clams have become important elements in giant clams’ conservation. 
In addition, the carbonate shells of giant clams can provide valuable high-resolution paleoclimate research 
archives, however, the full environmental implications of shell geochemical proxy values are still to be fully 

摘 要：砗磲是世界上最大的双壳贝类，与虫黄藻共生，生长过程中受到多种自然环境因素的影响。近

年来，由于人类的过度捕捞，砗磲数量骤减，对砗磲进行人工培养、繁育、放流，成为砗磲保护的重要

工作之一。此外，砗磲碳酸盐壳体还是一种良好的高分辨率古气候研究载体，但其壳体地球化学指标的

环境指示意义还存在较大争议，实验室培养也是探讨砗磲地球化学指标环境指示意义的有效途径之一。

基于上述原因，近年来有不少研究开展了砗磲的培养试验，通过改变培养条件分析各种环境因子对砗磲

生长及壳体地球化学特征的影响。本文就砗磲的培养方法、人工培养条件进行简要综述，并从温度、光

照、盐度、pCO2、营养盐、金属离子等多个方面对人工培养条件下，砗磲生长的影响因素及其生理适应

性机制进行总结分析，为后续砗磲的培养保护和地球化学研究提供参考。

关键词：砗磲；虫黄藻；砗磲实验室培养
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understood. Laboratory controlled culture methods to reveal the environmental implication of geochemical 
proxy formation is an essential part of increasing our understanding. In recent years, some culture experiments 
have been conducted to investigate the effect of environmental factors on growth of the giant clams. Here, the 
influencing factors on Tridacna growth are reviewed, providing reference points for further culture, conservation, 
and geochemistry of giant clam shell carbonate properties. Materials and methods Here, the culture modes of 
Tridacna are illustrated and the environmental factors, such as temperature, light, salinity, pCO2, selected metal 
ions are reviewed. Results Studies have shown that the Tridacna culture modes can be divided into primary 
environment culture: semi-natural culture, and laboratory culture. The Tridacna survival rate under the first two 
culture modes and the influence of various environmental factors on the third mode are analyzed. Prolonged 
temperatures above 30℃ can cause damage to the Tridacna and its symbiotes. When the luminous flux exceeds 
1061 μmol ∙ m−2 ∙ s−1, the Tridacna shell will dissolve more than calcium. Tridacna gigas could adapt to lower 
water salinity by adjusting its respiration rate and zooxanthellae density and volume. Discussion Primary 
environment culture may be the most suitable mode to quantify Tridacna growth, but the survival rate is hardly 
guaranteed due to the presence of predators and unsuitable climatic conditions. Laboratory culture can solve 
this problem. However, it must be noted that the environmental factors still influence the growth of Tridacna. 
Studies have found that the Tridacna have the ability to adapt the changes of environment in the short term, and 
maintain physiological balance by changing respiratory rate, reducing metabolism, and adjusting zooxanthellae 
density. Some studies have also explored Tridacna genetics. It was found that Tridacna may control the up-
regulation or down-regulation of differentially expressed genes, and adjust amino acid composition to adapt to the 
environment. Conclusions Although Tridacna can adapt to the changes of surrounding environment; if changes 
of environmental factors exceed certain thresholds, the adaptive capacity of Tridacna decreases. Eventually, when 
the growth of Tridacna is interrupted, the shell dissolves, the mantle is bleached and can be life-threatening. 
Different species or sizes of Tridacna have different tolerance ranges, and may have different responses to the 
same environmental conditions. Recommendations and perspectives In laboratory seawater tanks, it is necessary 
to introduce normally co-habiting animals to help the growth of Tridacna, including mint shrimp to remove 
algae, sea cucumbers to help turn sand, and trochids to resist Oncomelania. Thus, in addition, it is important 
for researchers to recognize that in nature other organisms are essential for healthy Tridacna populations.
Key words: Tridacna; zooxanthellae; Tridacna laboratory culture

砗磲是世界上最大的双壳贝类，从始新世以

来便是热带太平洋—印度洋浅海珊瑚礁系统中的

重要组成部分。砗磲普遍可以长至 35 — 40 cm，其

中体积最大的砗磲种属库氏砗磲，最长可生长至

1 m 以上（Rosewater，1965）。该生物寿命一般

为数十年，最长可达 100 a 左右。与其他双壳贝类

相比，砗磲最大的特点是与虫黄藻互利共生，在

其发育为成体砗磲后不再需要进行滤食，通过虫

黄藻光合作用产生的营养能量自养，其外套膜组

织中有一个类似人体血管的系统——虫黄藻管状

系统，用于虫黄藻的安置，一切营养物质的交换

都在该系统中完成（Yonge，1936；Fisher et al.，
1985；Norton et al.，1992）。砗磲是珊瑚礁生态

系统中重要的造礁护礁生物，由于其体积较大，

可以为珊瑚礁系统中的鱼类以及小型生物提供庇

护所；也能在海水富营养化时通过其本身的滤水

功能隔离部分营养物质；大量的砗磲能够产生丰

富的天然碳酸钙壳材料，与珊瑚礁结合，增加珊

瑚礁的地形异质性（Neo et al.，2015）。目前已知

的砗磲主要有 11 种，如表 1 所示。

砗磲的内收肌、性腺、闭壳肌以及裙边一直

被视作可口的美食（Lucas，1994）；随着雕刻技

术的发展，砗磲壳体被广泛用于制作珠宝、摆件

等工艺品，且价格不菲，一些制作精美的砗磲雕

刻品售价甚至可达 70 万元（人民币）（Larson，
2016）；此外，砗磲也是水族市场中备受欢迎的双



32  地球环境学报 第 15 卷

DOI: 10.7515/JEE221027DOI: 10.7515/JEE221027

壳贝类，是世界上交易最为频繁的十大观赏无脊椎

动物之一（Wabnitz et al.，2003）。砗磲身后巨大

的经济效益驱使了人类的过度捕捞，导致现代珊瑚

礁盘中砗磲种群数量急剧减少，部分品种已处于

濒危境地。有调查发现，毛里求斯 7 个珊瑚礁上仅

剩的两种砗磲的数量在 1999 — 2016 年显著减少，

几乎灭绝（Ramah et al.，2019），位于埃及红海

北部的珊瑚礁盘上仅剩长砗磲存活（Ullmann，
2013）。目前所有种属的砗磲均已被列入世界自然

保护联盟的濒危物种红色名录（https://portals.iucn.
org/library/sites/library/files/documents/2017-001-
v.1-En.pdf）以及《濒危野生动植物种国际贸易公

约》 附录Ⅱ（http://cites.org.cn/citesgy/fl/201912/
W020191212554434119153.pdf）。

除生态意义外，砗磲壳体也是天然的高分辨率

气候记录者。砗磲致密的文石壳体，通常具有清

晰的年生长纹层甚至日生长纹层，年纹层宽度可达

1 cm，日纹层宽度约 5 — 60 μm，是开展古气候

古天气研究的理想材料（Welsh et al.，2011；Yan 
et al.，2017；Ma et al.，2020）。近十余年来，已

有不少学者对砗磲壳体月 — 天 — 小时分辨率生物

地球化学指标进行分析，探讨其月 — 天 — 小时分

辨率生物地球化学指标的环境、气候及天气指示意

义，实现了对极端天气（如寒潮、台风）、季节性

差异、ENSO 等的重建（Watanabe et al.，2004；
Elliot et al.，2009；Sano et al.，2012；Yan et al.，
2013；Yan et al.，2015；Yan et al.，2020）。但

是，目前部分砗磲元素地球化学指标对环境气候

变化的指示意义还存在争议，例如 Sr/Ca 是否能

用作海表温度代用指标（Elliot et al.，2009；Sano 
et al.，2012）。已有研究提出：实验室培养砗磲，

进行一系列环境参数的控制实验，同时对砗磲壳

体和培养水体进行高分辨率的地球化学分析是厘

清砗磲地球化学指标环境指示意义的有效途径之

一（Yan et al.，2013；Warter et al.，2018；Liu 
et al.，2021）。目前，用于开展砗磲地球化学研

究的实验室培养还十分稀缺。但面对现代砗磲濒

危的境地，多个国家为拯救砗磲，尽快恢复砗磲

种群，开展了砗磲的人工培养培育，也都取得了

不错的进展，为砗磲的实验室培养提供了非常有

效的参考。本文将对砗磲生长过程中的一系列环

境影响因素进行综述，汇总适宜砗磲的培养条件，

以期对现在及未来砗磲的培养、保护和实验室培

养提供帮助。

1 砗磲的培养模式

20 世纪 80 年代便已有学者进行砗磲培养，大

多数研究都是在不进行人工干预的自然条件下进

行原生态的砗磲培养（Alder and Braley，1989；
Pearson and Munro，1991）；为避免大型鱼类、

蟹类等捕食者对砗磲生存造成威胁，部分研究者

为砗磲制作了“庇护笼”、“定居环”等（Foyle 
et al.，1997；Hart et al.，1998；Waters et al.，
2013），将砗磲置于更安全的“亚自然”环境中

培养。随后，越来越多的研究开始利用实验室人

工培养池或生态海缸进行培养，能够更好地控制

环境变量，以探讨不同环境因素对砗磲生长的影

响（Elfwing et al.，2001；Jantzen et al.，2008；
Maboloc et al.，2015；Warter et al.，2018；Li et al.，
2022）。

由于捕食者的存在与恶劣气候条件的影响，

表 1 砗磲种类简介
Tab. 1 A brief introduction to Tridacna species

种类

Species
最大成体尺寸

Maximum adult size
发现者，时间

Discoverer, date

番红砗磲

Tridacna crocea
19 cm

（Knop，1996）
Lamarck，1819

长砗磲

Tridacna maxima
40 cm

（Kinch，2002）
Röding，1798

诺瓦砗磲

Tridacna noae 
35 cm

（Militz et al.，2015）
Röding，1798

无鳞砗磲

Tridacna derasa
62 cm

（Lewis et al.，1988）
Röding，1798

鳞砗磲

Tridacna squamosa
41 cm

（Rosewater，1965）
Lamarck，1819

库氏砗磲

Tridacna gigas
137 cm

（Rosewater，1965）
Linnaeus，1758

魔鬼砗磲

Tridacna mbalavuana 
暂无研究

No research
Ladd，1934

罗氏砗磲

Tridacna rosewateri
暂无研究

No research
Sirenko and 

Scarlato，1991

暂无中文命名

Tridacna squamosina
暂无研究

No research
Shurany，1899

砗蚝

Hippopus hippopus
暂无研究

No research
Linnaeus，1758

瓷口砗蚝

Hippopus porcellanus
暂无研究

No research
Rosewater，1982

种属详细信息见网站 https://www.marinespecies.org/index.php。
Detailed species information is available on the website https://www.
marinespecies.org/index.php. 
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在原生态自然培养条件下，砗磲存活率的变幅较

大，这与砗磲体积大小及本身对环境的适应能力

有关。例如：将长砗磲置于无庇护笼保护的自然

条件下进行培养，18 d 后砗磲的存活率仅为 17.3%
（Waters et al.，2013）；将 50 只长约 19 mm 的幼

年鳞砗磲放养至原生自然环境中，其存活率在 2 h
后跌至 0，通过监控影像发现，所有砗磲全部被

海鲷鱼捕食（Heslinga et al.，1984）。大型捕食

者对砗磲的影响是致命的，但部分砗磲对体积较

小的捕食者有一定的自适应能力。将平均壳长为

84.13 mm 的 1000 只库氏砗磲与等量的红口嵌线螺

（Cymatium muricinum）放置于同一培养系统中，

约 3 个月后，库氏砗磲的存活率为 83.7%（Perron 
et al.，1985）。将鳞砗磲幼体与约为自身壳长 1/10
的蟹类放置于同一培养系统中，182 d 后，鳞砗磲

存活率为 82%，其壳体强度比无天敌环境下培养

的砗磲壳体强度更强，且壳体鳞甲的厚度也显著

增加（Neo and Todd，2011）。自然生态系统中的

捕食者种类繁多，砗磲在面对体积较大的鱼类捕

食者时很难存活，因此，原生自然培养砗磲的风

险较大。

表 2 展示了近年来部分砗磲自然培养和亚自

然培养案例。人工制作的“庇护笼”、“定居环”

等设施不仅能帮助砗磲更好地抵御捕食者，还能

帮助砗磲通过足丝更快更牢固地与珊瑚礁盘黏

结，避免水流强度变化致使其脱离监测区域，因

此，亚自然培养条件下的砗磲存活率普遍高于自

然培养条件。Foyle et al.（1997）在所罗门群岛连

续两年进行了每年为期 8 个月的鳞砗磲培养实验，

第一年使用定居环的时长较短，为 1 周或 1 个月，

第二年将定居环的使用时长延长到 2 个月，发现

鳞砗磲的存活率从 32.4% 提高至 66.6%。Hart et al.
（1998）在所罗门群岛进行了 24 个月的无鳞砗磲

培养实验，但仅在实验的前两个月使用了定居环，

结果显示无鳞砗磲的存活率为 92.2%。

需要指出的是，“定居环”和“庇护笼”的

使用并不能保证砗磲免受所有环境因素的影响。

在 Foyle et al.（1997）的实验中，第一年实验期间

出现了更高频次的大风大浪天气，同时在部分监测

点发现了小型捕食者法螺，这两个因素也会影响鳞

砗磲的存活率，导致第一年的存活率低于第二年。

在后续实验中，还发现长砗磲与番红砗磲两种小型

砗磲的存活率低于无鳞砗磲，这与部分捕食者倾向

于捕食体积较小的砗磲有关（Hart et al.，1998）。

Elfwing et al.（2003）在菲律宾同一岛屿上的三个

地区利用“庇护笼”进行了库氏砗磲培养实验，

但其中一个水域受到生活污水的污染，导致该水

域 25% 的库氏砗磲死亡。随着后续研究者在培养

选址上的调整以及“庇护笼”制作方面的改进，

亚自然培养条件下的砗磲存活率已提高到了 90%
甚至更高（Elfwing et al.，2003；Lebata-Ramos 
et al.，2010；Mohammed et al.，2019）。

实验室培养是完全依靠人工控制的培养手

段，早在 20 世纪 80 年代就取得显著成效，砗磲

存活率得到了极大保证。将无鳞砗磲与鳞砗磲放养

至人工培养池中，90 d 后二者的存活率仍为 100%
（Heslinga et al.，1984）。在后期的实验室培养实

验中，研究关注点已从砗磲存活率转移到影响砗

磲生长生存的生理指标上。

2 砗磲培养的主要环境因素

人工海缸培养砗磲可以避免砗磲受到培养地

恶劣气候及捕食者等不利因素的影响，主要影响

因素转变为培养水体、光照、温度等人工可调节

因素。适宜的温度、光照强度、盐度、pH 等，是

砗磲正常发育的关键。不利的培养条件会造成砗

磲生长速率、壳体钙化速率下降甚至生长停滞，

同时可能引起共生物虫黄藻密度的下降，导致砗

磲白化甚至死亡。

2.1 温度

水温对砗磲生长的影响是巨大的，是最重要

的环境指标之一。由于砗磲主要生活在热带—亚

热带海域，能够适应的温度区间较小，温度过高

或过低均会对砗磲及其共生物虫黄藻造成影响。

研究者通过实验室培养的方法，探究了不同种类

砗磲对温度变化的响应特点和生理性适应机制。

Blidberg et al.（2000）对三种砗磲进行 24 h 的高

温刺激实验（30℃，高于当地环境温度 3℃），发

现在热刺激下，库氏砗磲与无鳞砗磲的总光合产

量（Pg）和呼吸速率（R）均减弱，Pg /R 增加；但

砗蚝的表现却相反。Elfwing et al.（2001）同样对

鳞砗磲进行了 12 h 的高温刺激实验，发现鳞砗磲

总光和产量增加，呼吸速率减弱，Pg /R 降低。上

述实验结果说明：短时间的高温刺激会因砗磲种

属的不同而产生不同的生物生理反馈。此外，在

培养时长为 12 h 和 24 h 的两组实验中，均未发现

砗磲白化的现象（Blidberg et al.，2000；Elfwing 
et al.，2001）。
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表 2 近年来部分砗磲自然培养和亚自然培养案例
Tab. 2 Recent Tridacna culture cases

培养方式

Culture mode
培养时间

Duration
地点

Site
种属

Species
初始数量

Initial number
存活率

Survival rate / %
参考文献

Reference

自然培养

Primary 
environment 

culture

2 h
帕劳马拉卡尔潟湖

Malakal lagoon, Palau
T. squamosa 50 0

Heslinga 
et al.，1984

自然培养

Primary 
environment 

culture

18 个月

18 months

蜥蜴岛沃森湾

Watson’s Bay, Lizard Island T. gigas，
T. derasa

162 42
Alder and 

Braley，1989帕尔弗雷岛和南岛

Palfrey Island and South Island
96 49

自然培养

Primary 
environment 

culture

5 a 澳大利亚大堡礁中部米迦勒礁

Michaelmas Reef, central Great 
Barrier Reef, Australia

T. gigas 1120 68.2
Pearson and 

Munro，1991
7 a T. derasa 46 67.4

亚自然培养

Semi-natural 
culture

8 个月

8 months
所罗门群岛

Solomon Islands
T. squamosa

14000 32.4 Foyle 
et al.，19974500 66.6

亚自然培养

Semi-natural 
culture

24 个月 24 months
所罗门群岛

Solomon Islands

T. derasa 8800 92.2
Hart 

et al.，1998
19 个月 19 months T. maxima 8800 38.9
17 个月 17 months T. crocea 8800 39

亚自然培养

Semi-natural 
culture

6 个月

6 months

菲律宾西拉基和卡基普坦海峡

Silaqui and Caquiputan Channel, 
Philippines

16°26.806′ N，119°55.352′ E；
16°26.263′ N，119°54.751′ E；

16°23.325′ N，119°54.851′ E

T. gigas 90 94.4
Elfwing 

et al.，2003

亚自然培养

Semi-natural 
culture

7 个月

7 months

圣约翰岛、沙都姆岛、韩都岛、

昔兰尼礁

Pulau Sakijang Bendera, Pulau 
Satumu, Pulau Hantu, Cyrene Reef

T. squamosa 144 80.6
Guest et al.，

2008

亚自然培养

Semi-natural 
culture

382 d
卡宾礁东南侧

Southeastern side of Carbin Reef
10°58.74′ N，123°27.89′ E

T. gigas 605 89.1
Lebata-Ramos 
et al.，2010

自然培养

Primary 
environment 

culture

2 a
拉克代夫群岛

Lakshadweep Archipelago
T. maxima 2044 91.5

Apte and 
Dutta，2010

亚自然培养

Semi-natural 
culture

18 d
艾图塔基海洋研究中心

Aitutaki Marine Research Centre
T. maxima

450 66.7

Waters et al.，
2013自然培养

Primary 
environment 

culture

150 17.3

亚自然培养

Semi-natural 
culture

18 个月

18 months

Abu-Sadaf 珊瑚礁

Abu-Sadaf reefs
27°17′37″ N，33°47′10″ E

T. maxima 48 100
Mohammed 
et al.，2019

自然培养：仅对砗磲进行标记；亚自然培养：人工为砗磲提供一定庇护，但仍在原生环境中培养。

Primary environment culture: only Tridacna is labeled; semi-natural culture: provide some artificial shelter for Tridacna, but still cultivated in the 
primary environment.
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Buck et al.（2002） 对库氏砗磲进行长期培

养，每天给予至少 4 h 的高温（＞30℃）刺激，

8 周后虫黄藻数量仅剩 1%，外套膜体积减少了近

30%，且外套膜中的叶绿素 a、叶绿素 c 在 8 周的

实验结束时几乎为零。但该实验并非是单因素实

验，其实验期间的光照也比自然环境高 2 — 3 倍，

因此不能忽视光照对该实验的影响。Junchompoo 
et al.（2013）调查了泰国罗勇省曼奈岛鳞砗磲与番

红砗磲的高温耐受性，发现在当地水温超过 32℃
后，部分砗磲开始发生白化，90% 的砗磲在接近

33℃的高温刺激 1 个月后完全白化，但当秋季到

来，温度下降至 30℃以下时，有 40% 的砗磲重新

着色，其余 60% 的砗磲因高温而死亡，说明持续

长时间的高温对两种砗磲的正常生长极为不利，

但部分砗磲能够重新着色，表明鳞砗磲、番红砗

磲具有自我恢复、重新与虫黄藻建立共生关系的

能力。

随后，有学者对砗磲适应温度变化的生理机

制进行了研究。Zhou et al.（2019）对番红砗磲进

行高温刺激培养实验，在受到热刺激 24 h 后，番

红砗磲外套膜中超氧化物歧化酶（SOD）和过氧

化氢酶（CAT）活性均低于常温实验组，番红砗

磲的抗氧化能力被抑制；同时，番红砗磲外套膜

中与细胞凋亡相关的酶 caspase3 的活化程度升高，

外套膜细胞出现凋亡。此外，该实验还发现，在

受到 32℃的高温刺激后，共生体虫黄藻的密度降

低。Dubousquet et al.（2016）对长砗磲进行升温

培养实验，发现在受到升温刺激后的第三天，温

度为 29℃时，砗磲外套膜内饱和与不饱和脂肪酸

的相对比例发生了变化，具体表现为饱和脂肪酸

棕榈酸（C16∶0）减少，长碳链多不饱和脂肪酸

增加，胆固醇含量也有略微增加，但在升温刺激

培养的第 5 d，温度为 31℃时，这三种成分又恢复

到了初始比例。在升温实验中，不饱和脂肪酸的

增加会对砗磲产生负面影响，造成其细胞膜流动

性的降低，但胆固醇含量的增加能够缓解这种负

面影响。除此之外，Dubousquet et al.（2016）还

发现，逐步升温 3 d 后，在参与脂质代谢与活性氧

清除的 RNA 序列中 SOD 和 CAT 的差异表达基因

明显上调，在后续为期 5 d 的持续高温（32℃）

刺激实验中，这二者的变化幅度明显大于其他

RNA 序列，而在热刺激结束后 24 h 内又恢复至

原有水平，由此推测这是砗磲本身生理适应高温

刺激的过程。然而，上述 SOD 和 CAT 的调节形

式与 Zhou et al.（2019）的实验结果有所不同，可

能与高温刺激的时长以及砗磲种属有关。此外，

在 32℃的培养条件下连续培养 5 d 时，Dubousquet 
et al.（2016）观测到长砗磲长碳链脂肪酸含量增

加，表明在面对高温刺激时，长碳链脂肪酸在长砗

磲的生理适应机制中也具有重要作用。同时，在

整个实验中，不同种类的脂肪酸都出现了先变化

后复原的过程，说明长砗磲在逐步适应温度变化。

随着温度的升高，部分虫黄藻细胞出现体积增大，

呈聚集状，或部分破裂的现象，且这些现象在热

刺激结束后依旧存在，表明持续的高温可能对共

生体造成永久性损伤。综上，无论是砗磲的直接

反馈还是生理性适应机制，长期高温实验与短期

高温实验的情况截然不同。短期刺激下，砗磲具

备适应温度变化的能力，但当高温刺激超过一定

时限，砗磲及其共生体可能会受到永久性损伤。

此外，不同种类的砗磲均无法长期承受 32℃及以

上的高温，甚至部分砗磲在 29℃时就已经出现生

理性损伤（Dubousquet et al.，2016）。砗磲本身

为热带生物，生长于太平洋—印度洋海域，该区

域大部分海表温度高于 23℃（Junchompoo et al.，
2013；Yan et al.，2013），但由于目前暂无对砗磲

进行低温培养的实验，只能根据其生活区域温度

及高温培养实验结果推测最适宜砗磲生长的温度

为 23 — 29℃。

2.2 光照

砗磲与虫黄藻共生，主要靠虫黄藻光合作用

产生有机质供自身生长，因此光照对砗磲的生

长至关重要。虫黄藻在进入砗磲内部后会顺着虫

黄藻管状系统直达外套膜，吸收光能进行光合作

用，为砗磲提供生长发育的能量（Norton et al.，
1992）。有学者对砗磲光合作用与滤食获得的能量

占比进行分析，发现虫黄藻光合作用所提供的能

量，基本上可以满足砗磲呼吸与发育的需求，因

此，砗磲仅在生存环境的光照水平极低的情况下

才会进行滤食（Klumpp et al.，1992；Klumpp and 
Lucas 1994；Ambariyanto，2006）。光照是砗磲生

长发育的决定性因素，在不同程度的光照条件下，

虫黄藻进行光合作用的能力不同，提供给砗磲的能

量也有所差异（Lucas et al.，1989；Jantzen et al.，
2008；Rossbach et al.，2019）。
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2.2.1 光照强弱对于砗磲生长及壳体钙化的影响

为探究光通量对砗磲生长的影响，研究者使

用格网遮挡光线或调整照明设备的光通量，观察

不同光通量水平下砗磲的生长生存情况。Guest 
et al.（2008）在不同光通量条件下对鳞砗磲进行为

期10周的培养实验，结果显示 ：在800 μmol ∙ m−2 ∙ s−1

光通量条件下，鳞砗磲壳体的长度和湿重均为

180 μmol ∙ m−2 ∙ s−1 条件下的 2 倍，且在 800 μmol ∙ m−2 ∙ s−1

以内，生长速率与光通量水平成正相关。Adams 
et al.（2013）采用遮挡光线的方法对鳞砗磲进行

培养实验，发现培养 4 个月后，不同光通量条件

下鳞砗磲的生长速率与遮挡程度成负相关，与

Guest et al.（2008）的研究结果一致。Lucas et al.
（1989）采用格网遮挡日光的方法对库氏砗磲进

行 7 个月的培养实验， 发现在日光无遮挡（光

通量 1684 μmol ∙ m−2 ∙ s−1） 与 50% 遮挡（光通量

732 μmol ∙ m−2 ∙ s−1）条件下，砗磲壳体的生长没有

显示出明显差异，说明库氏砗磲的光合作用在过

高的光通量条件下已达到光饱和；但在日光遮挡

90% 的条件下，库氏砗磲的生存无法保障，3 个月

后仅有 20% 存活。

Warter et al.（2018）通过使用不同光通量的卤

素灯对番红砗磲进行了 16.5 d 的培养实验，发现

壳体增长与光通量呈正相关；但壳体钙化程度在

100% 光通量（(162 ± 7) μmol ∙ m−2 ∙ s−1）与42%光

通量（(68 ± 6) μmol ∙ m−2 ∙ s−1）条件下无明显差异。

需要注意的是，在该实验中，卤素灯所提供的光通

量最高约为日光光通量的 1/10，而在 Lucas et al.
（1989）的实验中，在此光通量水平下培养的番红

砗磲虽然有微弱生长，但无法生存 3 个月以上。

Rossbach et al.（2019）使用格网遮挡的手段模拟生

存在不同水深的砗磲所接收到的光通量，当光通量

为 530 — 561 μmol ∙ m−2 ∙ s−1（水深 3 — 5 m）时，长砗

磲的总光和产量达到峰值（光饱和），其净钙化率

也达到最高；在光通量低于 530 μmol ∙ m−2 ∙ s−1时，

长砗磲的总光和产量与光通量成正相关；光通量

高于 561 μmol ∙ m−2 ∙ s−1 时，二者呈负相关。推测

光通量高于 1061 μmol ∙ m−2 ∙ s−1 后，砗磲壳体的溶

解程度将大于钙化程度。上述研究表明：光通量

在 500 μmol ∙ m−2 ∙ s−1 左右最适宜大部分种类砗磲

生长，培养库氏砗磲等成体体积较大的砗磲可适

当增加光通量至 800 μmol ∙ m−2 ∙ s−1。对于所有种类

的砗磲，在进行长期培养时，至少要保证光通量

大于 180 μmol ∙ m−2 ∙ s−1（Lucas et al.，1989；Guest 
et al.，2008；Rossbach et al.，2019）。

2.2.2 光照对不同体积砗磲的影响

不同种类或不同体积大小的砗磲对光照的需

求与适应程度不同（Lucas et al.，1989；Adams 
et al.，2013；Rossbach et al.，2020）。 Jantzen et al.
（2008）对壳长 11 — 12 cm 的鳞砗磲与长砗磲进

行了短期控光培养实验，发现在低光通量条件下

培养 10 d 后，鳞砗磲的总光和产量不足长砗磲

的 1/2，此外，在光通量为 (128 ± 59) μmol ∙ m−2 ∙ s−1

时，鳞砗磲外套膜中的虫黄藻密度相较 (468 ± 
104) μmol ∙ m−2 ∙ s−1 条件下更低，长砗磲的虫黄藻密

度则与之相反。Yau and Fan（2012）分析不同体积

长砗磲在特定光照条件下的光量子产率，发现组织

湿重＞50 g 的长砗磲，其光量子产率几乎不受光通

量变化的影响，相反，组织湿重＜50 g 的长砗磲，

在正午太阳辐射度最高时（700 μmol ∙ m−2 ∙ s−1）光

量子产率明显下降。这与 Jantzen et al.（2008）的

实验结果相似，组织湿重＜50 g 的砗磲，在受到

最高光辐射（1000 μmol ∙ m−2 ∙ s−1）时，光量子产率

也呈现明显的下降趋势。

早期研究发现：砗磲生长过程中，随着其体

积增大，外套膜增厚，砗磲所能容纳的虫黄藻数

量越来越多，但平均每克湿重所包含的虫黄藻数

量随砗磲体积的增大而减少（Fisher et al.，1985；
Griffiths and Klumpp，1996）。对番红砗磲的研

究表明，在三种不同光通量条件下，体积较大个

体的虫黄藻密度皆低于体积较小个体的虫黄藻密

度（Liu et al.，2020）。此外，也有学者提出随着

砗磲的生长，外套膜的增厚，光线需要穿过更多

的组织才能到达虫黄藻管状系统（Trench et al.，
1981），据此推测，部分大体积的砗磲需要更多的

光来进行光合作用，因此对强光的适应能力更强。

2.2.3 特殊光种对砗磲及虫黄藻的影响

在自然光培养条件下，除了可见光，一些特

殊光种可能对砗磲生长产生影响，比如紫外线

（Ishikura et al.，1997；Rossbach et al.，2020）。

Ishikura et al.（1997）发现番红砗磲在被 UV-B 紫

外线（波长为 (312 ± 6) nm）刺激 20 min 后，其体

内虫黄藻的光合作用完全受到抑制；被 UV-A 紫外

线（波长为 (356 ± 6) nm）刺激 60 min 后，虫黄藻

的光合作用被抑制了 50%。但对于共生于外套膜

中的虫黄藻来说，约 87% 波长为 310 nm 和 90%
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波长为 320 nm 的紫外光在穿过番红砗磲外套膜

0.2 mm 深度之前就已被吸收，并未对共生于外套

膜中的虫黄藻产生影响。据此推测吸收紫外线的

成分是存在于最外层外套膜的类菌胞素氨基酸，

但该成分也被检测出存在于砗磲的肾以及其他无

虫黄藻共生动物的外套膜中，说明此氨基酸并非

砗磲最外层外套膜中特有的氨基酸，因此在砗磲

受到紫外线刺激时，该氨基酸所发挥的具体作用还

有待研究（Ishikura et al.，1997）。Rossbach et al.
（2020）接着探讨了光照及紫外线对于长砗磲一

系列生理指标的影响，发现在适合长砗磲生长的

光照条件下额外添加一定程度的紫外线照射 2 周，

会导致长砗磲壳体瓣膜张开的幅度变小、持续时

间变短。在同时接受光照与紫外线刺激后，实验

组与空白对照组长砗磲的呼吸速率、钙化速率、

虫黄藻密度和外套膜脂质过氧化程度均未发生明

显变化，总光和产量在紫外线刺激下有明显降低，

但在停止刺激后又重新恢复原水平，说明短期的

紫外线照射并未对砗磲造成永久性损伤。砗磲本

身具有抵抗紫外线的能力，能够很好地保护虫黄

藻免受损伤，但强紫外线长时间的刺激会导致砗

磲产生瓣膜闭合、光合产量降低等现象，从而影

响砗磲生长。除外套膜中的类菌胞素氨基酸外，

虹膜细胞也有选择光种的能力，可以将不利于砗

磲生长的紫外线抵挡在外或转化为适合砗磲生长

的蓝光（Fatherree，2019）。

2.3 盐度

由于砗磲主要分布于印度洋、太平洋海域，

且多位于水体表层 5 m 以内，生存环境极易受到

降水的影响，特别是短时间的强降水事件，会导

致局地水体盐度降低，从而影响砗磲的正常生长

发育（Morton，2002；Nakano et al.，2009）。将

幼年库氏砗磲置于不同盐度的水体中进行培养，

发现在盐度为 18‰ 的水体中培养 4 d 后，死亡率

达到 100%；盐度为 25‰ 时，部分库氏砗磲存活

但其呼吸速率显著提高，鳃有明显的增生拉长现

象，这可能是生理适应低盐度的过程（Maboloc 
and Villanueva，2017）。在 25‰ 的低盐度条件下

培养 14 d 后，库氏砗磲共生体虫黄藻密度降低，

且部分虫黄藻有一定程度的退化，但库氏砗磲的

净光合速率、外套膜中类胡萝卜素、叶绿素 a、叶

绿素 c 含量均未发生明显变化（Maboloc et al.，
2015）。此外，其他双壳贝类在受到低盐度刺激

时，会在滤食过程中通过降低对水体颗粒物的清

除率、提高吸收率的方式来维持生理平衡，但库

氏砗磲则更多地通过调整光合作用与呼吸作用来

适应盐度的变化（Maboloc et al.，2014）。通常海

水盐度为 35‰，但上述实验结果表明：水体盐度

短时间内降低至 25‰，不会对库氏砗磲造成太大

影响，库氏砗磲能通过调整呼吸速率、虫黄藻密

度和体积的方式适应环境。

2.4 二氧化碳分压（pCO2）

随着全球变暖，化石燃料燃烧导致大气中 CO2

浓度增加，海洋酸化问题日益严重，预计到 2100
年底和 2300 年，海洋表层海水的 pH 值将分别下

降 0.3 — 0.4 和 0.7 — 0.8（Li et al.，2022），海洋酸

化也会对珊瑚礁系统中的砗磲造成影响（Watson，
2015；Brahmi et al.，2021）。Watson et al.（2012）
研究不同 pCO2 条件下鳞砗磲的生理特征变化，

发现在 pCO2 为 103.25 Pa 的条件下培养 60 d 后鳞

砗磲的存活率仅为 19%，其壳体出现溶解现象，

但需要注意的是该培养实验所提供的光通量仅有

65.1 μmol ∙ m−2 ∙ s−1，远低于自然光照水平，因此砗

磲的高死亡率或许不能完全归咎于高 pCO2。随后

Watson（2015）将光通量提高至304 μmol ∙ m−2 ∙ s−1，

发现壳体溶解的现象被抑制，说明充足的光照可以

减弱壳体在高 pCO2 浓度下的溶解程度。Kurihara 
and Shikota（2018）在自然光照下对番红砗磲进

行人工培养，同样发现 pCO2 大于 101.33 Pa 时番

红砗磲壳体出现溶解，但由于光照充足，溶解程度

较低，砗磲的存活率并未受到影响。Syazili et al.
（2020）、Brahmi et al.（2021）与 Li et al.（2022）
的研究也进一步证明高 pCO2 对砗磲壳体发育的抑

制作用。在不同 pCO2 条件下培养鳞砗磲 6 周，

显示在 pH = 7.6 水体中培养的鳞砗磲，其净钙化

率、光合速率和虫黄藻密度均低于正常水体下培

养的鳞砗磲（Syazili et al.，2020；Brahmi et al.，
2021；Li et al.，2022）。Li et al.（2022）首次在

酸化培养条件下提取鳞砗磲的 RNA 并对转录组

进行测序，从转录组中共鉴定出 1624 个差异表达

基因，其中 1199 个基因下调，且差异表达的基因

主要以代谢途径为主，包括淀粉和蔗糖、谷胱甘

肽、甘油脂等物质代谢的途径，表明鳞砗磲采用抑

制代谢、延缓生长的办法应对酸化。Kurihara and 
Shikota（2018）的培养实验发现：随着水体 pCO2

的增加，番红砗磲中虫黄藻密度也随之增加，但番
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红砗磲的净光合速率变化幅度不大。由此推测在高

pCO2 海水中，虫黄藻的单株生产力会降低，为适

应低的 pH，番红砗磲会主动与额外的虫黄藻建立

共生关系以弥补光合产量，这与鳞砗磲适应低 pH
的方式有所不同。综上所述，若给定的光通量密度

超过 300 μmol ∙ m−2 ∙ s−1，且温度处于 26  — 29℃，

则 60.80 — 70.93 Pa 的 pCO2 最适合壳体发育；若不

能提供足够的光照，则 30.40 — 40.53 Pa 的 pCO2 较

为合适。

2.5 营养盐

20 世纪，研究人员开始在砗磲培养水体中添

加硝酸盐、铵盐、磷酸盐等成分，探究砗磲及其共

生物的生长发育是否会受到营养盐的影响（Hastie 
et al.，1992；Ambariyanto and Hoegh-Guldberg，
1997；Grice and Bell，1999）。Hastie et al.
（1992）将无鳞砗磲分别置于添加了 50 μmol ∙ L−1

硝酸盐和 50 μmol ∙ L−1 铵盐的培养水体中，发现

无鳞砗磲的壳体生长量在 60 d 后比空白组分别高

61% 和 68%，有营养盐刺激的无鳞砗磲外套膜颜

色更鲜艳，壳体张开得更大；停止添加营养盐后的

90 d 内，对比空白组，曾被营养盐刺激的无鳞砗磲

生长速率更快。Fitt et al.（1993）也进行了类似的

实验，发现无鳞砗磲在添加了铵盐与硝酸盐的水

体中生长更快，生长速率为空白组的 175%，同时

虫黄藻的有丝分裂指数及密度也有相应的提升。

Ambariyanto and Hoegh-Guldberg（1997）的实验

结果与 Hastie et al.（1992） 和 Fitt et al.（1993）
类似：在添加了营养盐的水体中，长砗磲和无鳞

砗磲的共生虫黄藻密度都有所提高，且叶绿素含

量也有所增加。Grice and Bell（1999）针对不同

壳长的长砗磲进行研究，发现幼年长砗磲壳长较

短时（5 mm），铵盐会抑制其生长发育，据此提

出营养盐的添加应视其年龄、壳长而定。但这与

Fitt et al.（1993）的研究结果相反，其实验使用的

幼年无鳞砗磲壳长介于 2 — 8 mm，生长并未受到

铵盐抑制。推测这可能是砗磲的种间差异导致，

相较长砗磲，成体体积较大的库氏砗磲和无鳞砗

磲在幼年时对营养盐的耐受性较高。综上所述，

是否添加营养盐，添加多少营养盐应按照砗磲的

种类和年龄来划分。

除了在水体中添加营养盐外，还有实验向培

养水体中添加可供砗磲滤食的藻类，探讨对砗磲

的生长是否有所增益。Toonen et al.（2012）在四

种砗磲的培养水体中添加角刺藻，培养 1 a 后，长

砗磲、番红砗磲和鳞砗磲的存活率均高于无藻类

添加的对照组，且湿重和壳长也高于对照组；无

鳞砗磲的存活率相对较低，但其生长速率较快，

湿重为对照组的 3 倍。

2.6 金属离子

金属离子作为典型的海洋污染物，会对海洋生

物产生较大影响（Aydın-Önen and Öztürk，2017；
Lozano-Bilbao et al.， 2018）。 重金属等有毒物

质在海水中很难被分解，极易通过生物富集的方

式对海洋生物造成毒害，在原生环境及亚自然培

养环境中，水体易被人类排放的生活污水和工业

废水污染，从而影响砗磲的生长生存。早期，部

分实验向培养水体中添加金属离子或沉积物等杂

质，以此模拟污染水体，探究污染物对砗磲生长

生存的影响（Duquesne and Coll，1995；Elfwing 
et al.，2002）。Duquesne and Coll（1995） 向培

养水体中添加不同浓度的 Cu2+ 和 Cd2+，当 Cu2+ 浓

度为 0.2 mg ∙ L−1 时，所有番红砗磲在 3 d 内死亡；

番红砗磲在水体 Cu2+ 浓度为 0.06 mg ∙ L−1 的条件下

培养 18 d 后，虫黄藻的密度下降至原来的 20%；

在添加了 0.2 mg ∙ L−1 Cd2+ 后，番红砗磲细胞质中

Cd2+ 浓度在 20 d 后升高了近 20%。Elfwing et al.
（2001）向鳞砗磲的培养水体中添加 50 μg ∙ L−1 的

Cu2+，12 h 后，发现鳞砗磲总光合速率下降，呼吸

速率提高，说明短时间内金属离子已经对鳞砗磲的

正常生长造成了影响。在库氏砗磲及砗蚝的培养

水体中同样添加 Cu2+，但将浓度降低至 5 μg ∙ L−1，

发现两种砗磲的 Pg /R 仍有明显下降，进一步证

明 Cu2+ 会影响砗磲的正常生长（Elfwing et al.，
2002）。金属离子污染对砗磲是致命的，在后续

的砗磲培养或放流中，应尽可能地远离人类生活

区和工业区。

3 总结

结合已经实施过的培养实验与部分水族馆

管理者的经验（Watson，2015；Maboloc and 
Villanueva，2017；Fatherree，2019；Liu et al.，
2020），将砗磲亚自然、实验室培养的适宜条件

进行总结，如表 3 所示。

总体来说，砗磲适宜的培养条件还需根据其

种属与体积大小做一定区分，结合实际培养条件

考虑，因地制宜的同时培养一些鱼类、植物等，

帮助砗磲建立完整的生态系统。在实验室海缸培
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养中，更是需要引入功能性动物帮助砗磲生长，

包括去除藻类的薄荷虾、帮助翻沙的海参、抵御

砗磲天敌钉螺的马蹄螺等。部分海水生物与砗磲

共存关系如表 4 所示。

表 3 砗磲培养的适宜条件（面向亚自然、实验室培养）
Tab. 3 Suitable conditions for Tridacna culture (semi-natural culture, laboratory culture)

指标

Index
合理范围

Reasonable range
备注

Remarks

盐度

Salinity
34‰ — 36‰

密度比重计：1.025 — 1.027（25℃）

Density hydrometer: 1.025 — 1.027 (25℃ )

温度

Temperature
23 — 29℃ –

钙含量

Calcium content
400 — 450 mg ∙ L−1

海水中 Ca 含量一般为 420 mg ∙ L−1，加入适量 Ca 可以促进壳体长。

The content of Ca in seawater is generally 420 mg ∙ L−1, adding proper amount of Ca can promote 
shell length.

pH 8.0 — 8.4
在能够提供足够光照的条件下无需调节 pCO2。

Without regulating pCO2 under conditions that provide enough light.

光照条件

Light condition
180 — 800 μmol ∙ m−2 ∙ s−1

光通量的上限应根据培养砗磲的种属及体积大小酌情考虑，一般不超过 1000 μmol ∙ m−2 ∙ s−1。

The upper limit of the luminous flux should be considered in light of the species and size of 
Tridacna, generally not exceeding 1000 μmol ∙ m−2 ∙ s−1.

磷 
Phosphorus

＜0.03 mg ∙ L−1 –

硝酸盐 
Nitrate

＜1 mg ∙ L−1（最佳）

＜1 mg ∙ L−1 (optimum)
至少保证＜10 mg ∙ L−1。

Ensure that at least ＜10 mg ∙ L−1.

铵盐 
Ammonium salt

10 — 50 mg ∙ L−1 无鳞砗磲与库氏砗磲培养中，铵盐添加相对较高。

Ammonium addition is relatively high in culture of T. derasa and T. gigas.

昼夜比

Light / dark
12 h∶12 h / 14 h∶10 h

如果培养海缸中藻类较多，可适当减少白光照射，仅用蓝光。

If there are many algae in the sea tank, the white light exposure can be appropriately reduced and 
only blue light can be used.

表 4 部分生物与砗磲的共存关系（根据 Fatherree（2019））
Tab. 4 Relationship of some organisms with Tridacna (according to Fatherree (2019))

相互关系

 Relation
种类

Species

不可共存

Cannot coexist

蝴蝶鱼、箱鲀、海牛、鲀鱼、鹦嘴鱼、刺鲀、引金鱼、蟹、螳螂虾、龙虾、食肉虾、章鱼、食肉海星、海龟。

Butterfly fishes, boxfishes, cowfishes, filefishes, parrotfishes, porcupinefishes, triggerfishes, crabs, mantis shrimps, 
lobsters, carnivorous shrimps, octopuses, carnivorous sea stars, sea turtles.

可能共存

Possible coexistence
侏儒神仙鱼、鲇鱼、薄荷虾、臭鼬清洁虾。

Pygmy angelfishes, blennies, peppermint shrimp, skunk cleaner shrimps.

互不影响

Non interacting
花鮨、天竺鲷、小丑鱼、彗星鱼、雀鲷。

Anthias, cardinalfishes, clown fishes, comets, damselfishes.

砗磲在短期内对环境因素的变化都有一定的

适应能力，通过改变呼吸速率、降低代谢、调整

虫黄藻密度等方式来维持生理平衡，通过差异表

达基因的上调与下调、氨基酸成分的变化等实现

对环境的适应。但当环境变化达到一定程度时，

砗磲的适应能力逐渐减弱，最终表现出生长停滞、

壳体溶解、外套膜白化等现象，最终危及生命。

需要指出的是，不同种属、不同体积大小的砗磲

在面对同一环境变化可能有不同的反馈表现；不

同种属、不同体积大小的砗磲的耐受性也有一定

差异。
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