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摘要: 近年来ꎬ 气候变化和人类活动加剧导致水体低氧事件频发ꎬ 对生态系统产生了深远影响ꎬ 特别是对

近岸浅海底栖贝类的生存和生态功能构成威胁ꎮ 近岸浅海底栖贝类作为生态系统中的关键组成部分ꎬ 在低氧

胁迫下展现出一系列的适应性机制ꎮ 本文系统综述了低氧对近岸浅海底栖贝类群落结构、 个体行为、 抗氧化

防御、 免疫系统、 基因表达和代谢的影响ꎬ 以及组学技术在低氧适应机制研究中的应用ꎮ 此外ꎬ 本文还探讨

了现有的水质监测技术和耐低氧品种的选育进展ꎬ 强调了未来通过先进技术优化水质管理及加强耐低氧品种

选育的重要性ꎬ 以期为近岸浅海底栖贝类保护和水产养殖业可持续发展提供科学参考ꎮ
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　 　 水体中的溶解氧 ( ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｘｙｇｅｎꎬ ＤＯ) 是

影响水生动物生理代谢、 生长发育、 繁殖行为、 运

动摄食等生命过程的关键环境因子ꎬ ＤＯ 主要来源

于大气中的溶解及水生生物的光合作用ꎬ 而消耗途

径主要是水生生物呼吸作用和有机物分解ꎮ 在稳定

环境中ꎬ ＤＯ 的来源与消耗保持动态平衡ꎮ 当水体

中溶解氧浓度低于 ２ ｍｇ / Ｌ 时ꎬ 被认为是缺氧或贫

氧状态ꎮ 过低的溶解氧会显著降低水生动物的能量

代谢和免疫功能ꎬ 并导致其生长减缓、 抗逆性下

降ꎬ 甚至死亡[１]ꎮ
近岸浅海是海岸生态系统的重要组成部分ꎬ 承

载着丰富多样的生物种群ꎬ 在水体净化、 物质循环

等方面具有关键作用ꎮ 近年来ꎬ 随着全球变暖和人

类活动的增加ꎬ 水体中的缺氧事件频发ꎬ 加剧了近

岸浅海缺氧的频率和范围ꎬ 对生态系统构成严重威

胁[２]ꎮ 海洋变暖会降低氧气溶解度ꎬ 增强水生生

物的呼吸及有机物分解速率ꎬ 进而造成海洋缺

氧[３]ꎮ 水体富营养化促进藻类植物的过度生长ꎬ
导致藻华和赤潮的发生ꎬ 藻类植物死亡后的分解过

程会大量消耗水体氧气ꎬ 加剧了低氧环境的恶

化[４]ꎮ 温度跃层增强ꎬ 限制了表层富氧水和底层

水体的对流交换ꎬ 潮汐作用将缺氧的低层水体从深

水区输送至近岸浅海ꎬ 使水体承受更多缺氧压

力[５]ꎮ 目前ꎬ 低氧环境已成为全球气候变化和环

境问题日益突出的标志事件之一ꎬ 对近岸浅海生态

系统和水产养殖业产生了深远影响ꎮ
底栖贝类是生态系统的关键组分ꎬ 绝大部分时

间生活在水体底部ꎬ 以固着或埋栖的方式生存ꎬ 在

调节生态系统的能量流动、 物质循环等方面发挥重

要功能[６]ꎮ 底栖贝类在生态系统中占据多个营养

级ꎬ 丰富的物种多样性及庞大的种群数量能够通过

食物网级联效应影响初级生产者及高级消费者的种

群和群落变化[７]ꎮ 此外ꎬ 底栖贝类的生物扰动作

用可调节沉积物的初级结构ꎬ 促进营养物质循环ꎬ
影响底质结构和促进生态系统的能量流动ꎬ 是评估

生态系统健康的重要指标[８]ꎮ 同时ꎬ 绝大多数底

栖贝类还是重要的渔业捕捞和水产养殖对象ꎬ 具有

重要的经济价值ꎮ
基于水体缺氧事件频发及近岸浅海底栖贝类重

要的生态和经济价值ꎬ 近年来ꎬ 研究人员开展了大

量近岸浅海底栖贝类的低氧适应能力及适应性机制

研究ꎬ 积累了丰富的基础资料ꎮ 本文旨在总结近岸

浅海底栖贝类在应对低氧条件下ꎬ 其行为、 抗氧化

能力、 代谢、 免疫及基因表达等方面的研究进展ꎬ
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探讨该生理和分子过程在低氧适应方面的作用ꎬ 以

期为深入理解近岸浅海底栖贝类应对低氧的适应机

制和生态响应及开发健康养殖技术提供参考资料和

理论依据ꎮ

１　 低氧对近岸浅海底栖贝类群落及个
体的影响

１􀆰 １　 低氧对近岸浅海底栖贝类群落的影响

低氧的发生会导致底栖生物死亡或迁移ꎬ 破坏

底栖生物群落的丰富度和多样性ꎬ 使群落结构趋向

于单一ꎬ 影响整个生态系统的稳定性ꎮ Ｋｅｎｄｚｉｅｒｓｋａ
等[９]观察到在低氧条件下波罗的海南部的底栖贝

类在功能多样性和生物量方面都出现了严重枯竭ꎮ
Ｂａｕｓｔｉａｎ 等[１０]发现ꎬ 季节性低氧会影响墨西哥湾的

底栖贝类群落ꎬ 导致其丰富度、 丰度和生物量下

降ꎮ Ｎｉｌｓｓｏｎ 等[１１]的长期调查结果显示ꎬ 瑞典西海

岸古尔马斯峡湾的底栖贝类群落在经历长达 １０ 个

月的低氧后ꎬ 底栖贝类的物种丰富度大幅减少ꎬ 而

随着溶解氧条件恢复正常ꎬ 该地区的底栖贝类群落

结构也逐渐丰富ꎬ 甚至达到平衡状态ꎮ 然而ꎬ 闫

嘉[１２]研究发现ꎬ 轻度氧亏损 (２ ｍｇ / Ｌ<ＤＯ<６ ｍｇ /
Ｌ) 不会对长江口邻近海域底栖贝类群落造成显著

破坏ꎬ 相反ꎬ 当轻度氧亏损发生时ꎬ 天敌数量减

少ꎬ 这可能在一定程度上缓解一些底栖贝类的生存

压力ꎮ 研究推测ꎬ 轻度氧亏损对这些底栖贝类的影

响主要是通过间接减少其捕食者 (主要为底栖鱼

类) 的数量而产生的ꎮ
从上述研究可知ꎬ 缺氧环境下近岸浅海底栖贝

类种群数量、 物种量减少ꎬ 反之ꎬ 氧气充足区域通

常拥有丰富多样的底栖生物群落ꎬ 而轻度氧亏损可

能间接地促进了底栖生物的丰富度和多样性ꎮ 此

外ꎬ 低氧发生的频率、 严重程度或持续时间不同ꎬ
会对底栖贝类群落产生不同程度的影响[１３]ꎮ 目前

中国近岸浅海低氧区底栖贝类丰度及物种多样性的

相关监测数据较为匮乏ꎬ 今后有必要加强相关工

作ꎬ 为近岸浅海环境的保护与管理及经济的可持续

发展提供科学依据ꎮ

１􀆰 ２　 低氧对近岸浅海底栖贝类个体的影响

近岸浅海底栖贝类运动能力和生活习性的不同

通常会使其在低氧环境中的耐受能力、 器官结构和

行为等方面展现出一系列的差异和适应性变化ꎮ
１􀆰 ２􀆰 １　 近岸浅海底栖贝类的低氧耐受能力 面对

低氧环境ꎬ 近岸浅海底栖贝类进化出了不同程度的

耐受能力ꎻ 其中ꎬ 单壳贝类如九孔鲍 (Ｈａｌｉｏｔｉｓ ｄｉ￣
ｖｅｒｓｉｃｏｌｏｒ) 在溶解氧低于 ２􀆰 ０５ ｍｇ / Ｌ 时会出现大量

死亡[１４]ꎮ 双壳贝类对低氧的耐受能力普遍高于单

壳贝类ꎬ 几种常见双壳类动物的平均 ＬＣ５０ (５０％存

活率的半致死溶解氧浓度) 估计值为 ( １􀆰 ４２ ±
０􀆰 １４) ｍｇ / Ｌꎬ 大西洋蛤蜊 (Ｓｐｉｓｕｌａ ｓｏｌｉｄｉｓｓｉｍａ) 的

ＬＣ５０测得为 ０􀆰 ５ ｍｇ / Ｌꎬ 而波罗的海蛤 (Ｍａｃｏｍａ
ｂａｌｔｈｉｃａ) 的 ＬＣ５０ 为 １􀆰 ７ ｍｇ / Ｌꎬ 泥 蚶 ( Ｔｅｇｉｌｌａｒｃａ
ｇｒａｎｏｓａ) 在 ０􀆰 ５ ｍｇ / Ｌ 溶解氧环境中胁迫 １４ ｄ 后存

活率仍达到 ８５％[１ꎬ１５]ꎮ 菲律宾蛤仔 (Ｒｕｄｉｔａｐｅｓ ｐｈｉｌ￣
ｉｐｐｉｎａｒｕｍ) 在 ＤＯ 为 ０􀆰 ５ ｍｇ / Ｌ 时ꎬ １５６ ｈ 死亡率达

１００％ꎮ 相反ꎬ 在 ＤＯ 为 ２􀆰 ０ ｍｇ / Ｌ 的胁迫条件下ꎬ
２４０ ｈ 后有 ５０％的文蛤存活[１６]ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 低氧对近岸浅海底栖贝类器官结构及行为

的影响 正常的组织结构是决定水生动物适应能力

的基础ꎮ 鳃作为底栖贝类气体交换和离子调节的关

键器官ꎬ 对溶解氧变化敏感ꎬ 低氧会对鳃的细胞结

构造成不可逆的损伤[１６]ꎮ Ｌｉｕ 等[１７] 通过组织病理

学和细胞超微结构分析发现ꎬ 缢蛏 ( Ｓｉｎｏｎｏｖａｃｕｌａ
ｃｏｎｓｔｒｉｃｔａ) 在低氧胁迫过程中ꎬ 鳃丝上皮细胞出现

细胞变性和细胞质空泡化等现象ꎬ 且鳃细胞的细胞

基质发生凝固ꎬ 细胞器肿胀ꎬ 细胞核形状异常ꎮ
Ｊｉｎｇ 等[１６]发现ꎬ 低氧胁迫后菲律宾蛤仔的鳃发生

了严重的结构性损伤ꎬ 如细胞破裂、 线粒体空泡化

等ꎬ 且长时间低氧会对其组织细胞结构造成不可逆

性损伤ꎮ
行为改变是低氧引起的另一重要表观现象ꎮ 少

数运动能力较强的底栖贝类ꎬ 如栉孔扇贝 (Ｃｈｌａ￣
ｍｙｓ ｆａｒｒｅｒｉ) [１８] 等ꎬ 在低氧环境下运动能力明显增

强ꎬ 通过迁移逃避低氧ꎮ 但是ꎬ 绝大多数底栖贝类

运动能力有限ꎬ 主动逃离胁迫环境的能力较弱ꎬ 特

别容易受到缺氧环境的不利影响ꎮ 因此ꎬ 在应对低

氧环境条件时ꎬ 可以在原栖息地通过增加氧气输入

及降低氧气消耗两方面进行行为调节ꎬ 以维持机体

内环境稳态ꎬ 保证其正常生命活动ꎮ
１) 增加氧气输入ꎮ 许多双壳类会将进水管延

伸到沉积物￣水界面上方的水柱中ꎬ 以便获得更多

的氧气[１９]ꎮ 一些穴居、 埋栖型底栖贝类ꎬ 如海

蛤[２０]、 魁蚶 ( Ｓｃａｐｈａｒｃａ ｂｒｏｕｇｈｔｏｎｉｉ) [２１] 等物种可

通过减小埋藏深度甚至钻出地面来获取更多氧气ꎬ
提高氧气摄取效率ꎮ

２) 降低对氧气的消耗ꎮ 部分底栖贝类会通过

降低运动和摄食行为等来适应低氧环境ꎬ 如紫扇贝

(Ａｒｇｏｐｅｃｔｅｎ ｐｕｒｐｕｒａｔｕｓ) [２２] 在低氧条件下会降低其

行动能力以减少氧气消耗ꎮ 厚壳贻贝 (Ｍｙｔｉｌｕｓ ｃｏｒ￣
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ｕｓｃｕｓ) [２３] 和 香 港 牡 蛎 ( Ｃｒａｓｓｏｓｔｒｅａ ｈｏｎｇｋｏｎｇｅｎ￣
ｓｉｓ) [２４]会减少摄食以降低呼吸和能量代谢对氧气的

需求ꎮ 美洲牡蛎 (Ｃｒａｓｓｏｓｔｒｅａ ｖｉｒｇｉｎｉｃａ) [２５]也会通过

降低心跳速率以降低自身对氧气的消耗ꎮ

２　 低氧对近岸浅海底栖贝类生理生化
的影响

２􀆰 １　 低氧对近岸浅海底栖贝类抗氧化能力影响

活性氧 (ＲＯＳ) 是由活细胞产生的正常细胞代

谢副产物ꎬ 在细胞信号通路中发挥着重要作用ꎬ 参

与细胞周期调控、 应激反应和能量代谢等过程ꎮ 然

而ꎬ 长期的低氧会使生物机体产生过量的 ＲＯＳꎬ
引起氧化应激ꎬ 从而造成抗氧化防御作用的改变或

者引起大分子水平上的氧化损伤ꎬ 如膜脂过氧化、
蛋白质裂解和 ＤＮＡ 链断裂等ꎮ 抗氧化酶在调控由

ＲＯＳ 引发的氧化损伤中起着关键作用ꎬ 是生物体

抵抗氧化应激最重要的防线ꎮ 这些酶包括超氧化物

歧化酶 (ＳＯＤ)、 过氧化氢酶 (ＣＡＴ) 和谷胱甘肽

过氧化物酶 (ＧＰＸ) 等[２６]ꎮ
近年来ꎬ 抗氧化酶系统因其特性ꎬ 成为了近岸

浅海底栖贝类在低氧胁迫响应方面的研究重点ꎮ
Ａｎｄｒｅｙｅｖａ 等[２７]发现ꎬ 在低氧条件下香港牡蛎 ＳＯＤ
基因表达水平在 ２４ ｈ 时显著升高ꎬ 并在 ７２ ｈ 时达

到最高水平ꎮ 于帅等[２８]发现ꎬ 低氧条件下四角蛤蜊

(Ｍａｃｔｒａ ｖｅｎｅｒｉｆｏｒｍｉｓ) 的鳃丝和肝胰腺中 ＳＯＤ、 ＣＡＴ
等酶的活性随低氧胁迫时间延长呈先升高后降低的

趋势ꎮ 厚壳贻贝[２９]、 马氏珠母贝 (Ｐｉｎｃｔａｄａ ｆｕｃａｔａ
ｍａｒｔｅｎｓｉｉ) [３０]等物种在低氧胁迫下抗氧化酶活性变

化也都具有相同的趋势ꎮ 可见低氧前期底栖贝类机

体处于氧化应激状态ꎬ 抗氧化酶活性增强以清理过

量的 ＲＯＳꎬ 减轻潜在的生理损伤ꎻ 而随着低氧时

间的延长ꎬ 底栖贝类受到的氧化应激加剧ꎬ 抗氧化

防御体系发生紊乱ꎬ 生理状态较差ꎬ 抗氧化物质合

成能力下降ꎮ

２􀆰 ２　 低氧对近岸浅海底栖贝类免疫功能的影响

缺氧可通过影响血淋巴的细胞组成、 血细胞的

吞噬活性和 ＲＯＳ 的形成来抑制免疫系统ꎬ 导致血

细胞凋亡增加ꎮ 免疫机制的抑制和血细胞总量的减

少会导致近岸浅海底栖贝类抗病能力下降ꎬ 大大增

加其患病及感染寄生虫的风险ꎬ 导致死亡率升高、
疾病发生及生长速率下降[３１]ꎮ

Ａｎｄｒｅｙｅｖａ 等[３２]发现ꎬ 地中海贻贝 (Ｍｅｄｉｔｅｒｒａ￣
ｎｅａｎ ｍｕｓｓｅｌ) 在海洋酸化与低氧双重胁迫下ꎬ 血细

胞的吞噬活性显著低于对照组ꎮ Ｚｈａｎ 等[１５] 探究了

泥蚶在低氧条件下的免疫活性ꎬ 在低氧条件下血细

胞的吞噬和细胞活性受到明显抑制ꎬ 且免疫相关基

因的表达也显著下调ꎬ 可见低氧对泥蚶免疫功能影

响显著ꎮ Ａｎｄｒｅｙｅｖａ 等[３３]发现ꎬ 低氧条件下魁蚶的

细胞吞噬能力显著下降且抗氧化酶活性显著降低ꎬ
推测代谢受到抑制是导致其免疫功能降低的主要驱

动因素ꎮ 翡翠贻贝 (Ｐｅｒｎａ ｖｉｒｉｄｉｓ) [３４] 经低氧处理

后ꎬ 血细胞死亡率明显升高ꎬ 吞噬活性降低ꎬ ＲＯＳ
生成减少且复氧 ２４ ｈ 后血细胞死亡率和吞噬活性

未恢复到正常水平ꎮ
底栖贝类缺乏特异性免疫能力ꎬ 其主要依靠血

细胞来调节免疫系统ꎬ 因此血细胞的变化及其吞噬

活性可用于评估软体动物的免疫生理状态ꎮ 此方法

广泛用于水产养殖和渔业研究ꎬ 以表征细胞防御和

清除病原体的功能ꎮ 未来仍需要进一步研究以调查

血细胞总量减少是否是由于血细胞增殖减少或血液

流动等原因ꎮ

２􀆰 ３　 低氧对近岸浅海底栖贝类呼吸蛋白的影响

呼吸蛋白是生物体内负责氧气运输的重要分

子ꎬ 主要包括血红蛋白、 血蓝蛋白和蚯蚓血红蛋

白ꎮ 这些蛋白质能够可逆地与氧气结合ꎬ 为机体提

供维持生命活动所必需的氧气ꎮ 在低氧环境下ꎬ 氧

气输送机制的有效性直接关系到近岸浅海底栖贝类

的生存ꎬ 低氧胁迫对呼吸蛋白的影响也是目前关注

的重点之一ꎮ
研究显示ꎬ 低氧会影响呼吸蛋白的表达及合

成ꎬ 这种影响因底栖贝类物种、 呼吸蛋白不同而有

所差异ꎮ 如低氧条件会促进魁蚶[３５] 血红蛋白基因

的表达上升ꎮ 此外ꎬ 九孔鲍[１４]、 地中海贻贝[３２] 等

的血细胞总数及蛋白浓度在低氧条件下呈时间依赖

性减少且在复氧后会表现出不同程度回升ꎮ 部分底

栖贝类也可通过调节呼吸蛋白结构以更有效地结合

氧气ꎬ 如泥蚶[１５] 等在低氧条件下血红蛋白的浓度

并无显著性变化ꎬ 但其血红蛋白的氧亲和力显著提

高ꎮ 因此ꎬ 低氧条件下不同近岸浅海底栖贝类的不

同呼吸蛋白应答机制存在差异ꎬ 有待后续深入研

究ꎮ

２􀆰 ４　 低氧对近岸浅海底栖贝类代谢能力影响

溶解氧在近岸浅海底栖贝类的生理代谢过程中

发挥着重要作用ꎮ 低氧使得氧化磷酸化速率降低ꎬ
导致 ＡＴＰ 的产生量减少[３６]ꎮ 已有研究发现ꎬ 低氧

会引起杂色鲍的酸碱平衡紊乱和无氧代谢ꎬ 导致短
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期内葡萄糖和乳酸的合成及酸中毒[１４]ꎬ 菲律宾蛤

仔在低氧条件下会出现组织损伤、 活力下降和生理

代谢功能的减退[３７]ꎮ
近岸浅海底栖贝类可通过调节能量代谢路径来

应对低氧环境ꎬ 不同物种可能存在不同类型的代谢

调节策略ꎬ 反映了其对低氧环境的适应能力ꎮ 这种

物种间低氧耐受能力差异的主要原因是近岸浅海底

栖贝类逐渐进化出多种无氧代谢策略ꎬ 底栖贝类通

过一系列代偿性代谢 (包括抑制整体代谢率) 来

适应低氧环境[３８]ꎮ 厚壳玉黍螺 (Ｌｉｔｔｏｒｉｎａ ｌｉｔｔｏｒｅａ)
应对低氧时ꎬ 通过抑制转录和翻译等各种 ＡＴＰ 消耗

较高的细胞过程ꎬ 降低机体的能量消耗[３９]ꎮ 菲律宾

蛤仔可通过提高磷酸果糖激酶 (ｐｈｏｓｐｈｏｆｒｕｃｔｏｋｉｎａｓｅꎬ
ＰＦＫ) 和丙酮酸激酶 (ｐｙｒｕｖａｔｅ ｋｉｎａｓｅꎬ ＰＫ) 的活

性ꎬ 加快糖酵解速率ꎬ 以满足能量需求[４０]ꎮ 厚壳贻

贝体内己糖激酶 (ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅꎬ ＨＫ) 和乳酸脱氢酶

(ｌａｃｔｉｃ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎬ ＬＤＨ) 活性也都显著增强ꎬ
以适应低氧环境[２９]ꎮ 栉孔扇贝[１８]、 香港牡蛎[４１] 等

则主要通过激活 ＰＥＰＣＫ 和延胡索酸还原酶 (ｆｕｍａｒｉｃ
ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬ ＦＲＤ) 来实现向无氧代谢的转变ꎮ 此外ꎬ
无氧代谢所产生的乳酸在适量积累时能够增加血蓝

蛋白与氧气的亲和能力ꎬ 由此形成了反馈机制[４２]ꎮ

３　 多组学技术在近岸浅海底栖贝类低
氧防御机制研究中的应用

随着全基因组学、 转录组学和代谢组学等多组

学技术的快速发展ꎬ 研究者能够从基因、 转录和代

谢等水平全面解析近岸浅海底栖贝类的低氧适应机

制ꎮ 这些技术的联合分析可揭示近岸浅海底栖贝类

在低氧胁迫下的基因表达、 代谢通路等多种生物过

程的调控ꎬ 从多层次阐明其低氧适应的分子机制ꎬ
为更系统地理解底栖贝类的低氧适应机制提供了有

益借鉴ꎮ
马 氏 珠 母 贝[４３]、 太 平 洋 牡 蛎 ( Ｃｒａｓｓｏｓｔｒｅａ

ｇｉｇａｓ) [４４]等近岸浅海底栖贝类参考基因组的构建ꎬ
为多组学技术的应用提供了坚实的数据支持ꎮ 参考

基因组的精确注释ꎬ 可大大提高转录组和代谢组等

数据的分析效率ꎮ Ｌｉ 等[４５] 研究表明ꎬ 香港牡蛎体

内抗氧化、 免疫、 细胞凋亡和细胞骨架重组相关的

生物过程和通路在低氧条件下发挥了重要功能ꎮ
Ｈｕ 等[４６]为探究硬壳蛤 (Ｍｅｒｃｅｎａｒｉａ ｍｅｒｃｅｎａｒｉａ) 的

低氧适应机制ꎬ 对其鳃组织进行了转录组测序分

析ꎬ ＧＯ 分析发现ꎬ 微管相关功能显著富集ꎬ 且驱

动蛋白和动力蛋白相关基因在低氧组显著上调ꎮ
Ｎｉｅ 等[４７]发现ꎬ 菲律宾蛤仔在低氧适应过程中氧化

应激、 免疫应答等相关基因的表达受到显著影响ꎬ
且功能富集分析表明ꎬ ＨＩＦ 及 ＮＦ￣κＢ 信号通路在低

氧适应过程中发挥关键作用ꎮ Ｎｇｕｙｅｎ 等[４８] 通过气

相色谱质谱法 (ＧＣ￣ＭＳ) 探究低氧导致绿唇贻贝

(Ｐｅｒｎａ ｃａｎａｌｉｃｕｌｕｓ) 死亡事件频发原因时发现ꎬ 高

死亡率贻贝的能量代谢、 氨基酸代谢、 蛋白质降解

及氧化应激等几种代谢途径出现紊乱ꎮ Ｃｈｅｎ 等[４９]

为阐明干露对栉孔扇贝分子机制的影响ꎬ 通过 ＧＣ￣
ＭＳ 分析发现ꎬ 栉孔扇贝能量代谢由有氧转为无氧

代谢且渗透压调节系统发生紊乱ꎬ 推测这些现象并

非由缺氧引起ꎬ 而是由其自身的生理失调引发ꎬ 缺

氧可能是影响其内环境紊乱的诱发因素ꎮ 此外ꎬ 转

录组学和代谢组学的联合分析也为了解低氧对底栖

贝类的影响提供了新思路ꎮ 已有学者为研究马氏珠

母贝适应低氧的分子机制ꎬ 对其进行了转录组和代

谢组联合分析ꎬ 发现马氏珠母贝可能通过调节抗氧

化活性、 免疫活性和蛋白质稳态等来适应短期低

氧ꎻ 而长期低氧可显著抑制多种生物学功能ꎬ 如代

谢速率、 生物矿化活性、 细胞骨架重组和细胞代谢

等[５０]ꎮ 付忠明[５１]采用转录组测序和非靶代谢组学

检测等方法ꎬ 研究了虾夷扇贝 (Ｐａｔｉｎｏｐｅｃｔｅｎ ｙｅｓ￣
ｓｏｅｎｓｉｓ) 在低氧胁迫 ２４ ｈ 后关键基因和代谢物的变

化ꎬ 初步揭示了虾夷扇贝耐受低氧的分子调控机

制ꎮ
尽管转录组学和代谢组学等组学技术在底栖贝

类低氧适应机制的研究中已取得一定进展ꎬ 但相关

研究仍较为有限ꎮ 未来应加强这些组学技术的应

用ꎬ 并推动多组学联合分析ꎬ 以更全面地揭示近岸

浅海底栖贝类在低氧环境下的分子机制ꎬ 为该领域

的深入研究提供更为充实的数据支持ꎮ

４　 低氧对近岸浅海底栖贝类关键基因
的影响

在低氧环境下ꎬ 近岸浅海底栖贝类会面临多种

生理压力和潜在损伤ꎮ 为维持生命活动和生存ꎬ 这

些生物会激活一系列关键基因以产生相应的蛋白

质ꎬ 以应对低氧带来的不利影响ꎮ 其中ꎬ 低氧诱导

因子 (ｈｙｐｏｘｉａ￣ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｆａｃｔｏｒꎬ ＨＩＦ)、 脯氨酸羟基

化酶 ( ｐｒｏｌｙｌ ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅꎬ ＰＨＤ)、 ＡＭＰ 活化蛋白

激酶 (ＡＭＰ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬ ＡＭＰＫ) 分别

从基因表达、 氧感知和能量平衡方面调控贝类的低

氧适应性机制ꎬ 是贝类低氧响应的核心基因ꎮ

４􀆰 １　 低氧诱导因子

低氧诱导因子 (ＨＩＦ) 是关键的氧敏感转录激
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活因子ꎬ 负责调控细胞低氧信号传导ꎬ 维持后生动

物的氧稳态ꎮ ＨＩＦ 是一种 α / β 异源二聚体蛋白复

合物ꎬ 其主要作用机制包括氧依赖性的 ＨＩＦ￣α 蛋白

稳定性调控、 促进 ＨＩＦ 异源二聚体的形成及与下

游基因低氧反应元件 ( ｈｙｐｏｘｉａ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔꎬ
ＨＲＥ) 结合ꎬ 从而调控一系列低氧适应相关基因

的表达[５２]ꎮ ＨＩＦ 有 ＨＩＦ￣１、 ＨＩＦ￣２ 和 ＨＩＦ￣３ ３ 种异

构体ꎬ 其中 ＨＩＦ￣１ 是主要介导生理缺氧反应的因

子ꎮ ＨＩＦ￣１α 通过调控抗氧化酶基因表达 (如 ＳＯＤ、
ＧＳＴ、 ＣＡＴ) 激活抗氧化系统ꎬ 防止线粒体 ＲＯＳ 过

量产生ꎬ 维持细胞氧化还原稳态[５３]ꎮ
早期关于 ＨＩＦ￣１ 的研究多集中在脊椎动物中ꎬ

随着对低氧胁迫研究的深入ꎬ 其在水生生物中的作

用也逐渐被发掘出来ꎮ 目前已经在太平洋牡蛎[５４]、
皱纹盘鲍 (Ｈａｌｉｏｔｉｓ ｄｉｓｃｕｓｈａｎｎａｉ) [５５] 等物种中鉴定

了 ＨＩＦ￣１α 和 ＨＩＦ￣１βꎮ Ｋａｗａｂｅ 等[５６] 克隆了香港牡

蛎 ＨＩＦ￣１α 的全长ꎬ 并通过 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 和 Ｗｅｓｔｅｒｎ
ｂｌｏｔ 验证了 ＨＩＦ￣１α 的 ｍＲＮＡ 和蛋白的表达在空气

暴露中呈周期性诱导表达ꎮ 李治平[５７] 克隆了缢蛏

的 ＨＩＦ￣１α、 ＨＩＦ￣１βꎬ 并对其进行了表达量分析ꎬ
发现鳃组织表达量最高且在低氧胁迫下表达显著上

调ꎮ Ｗａｎｇ 等[５８]分析了长牡蛎 ＨＩＦ 家族的低氧应答

情况ꎬ 发现低氧诱导程度的差异可能一定程度上由

组织分布影响ꎬ 且在血淋巴中影响最显著ꎮ 总之ꎬ
ＨＩＦα 在转录水平上对低氧的响应结果不一ꎬ 这与

低氧程度及低氧暴露的时间有关ꎬ 而且具有不同的

物种特异性ꎬ 这可能反映了这些物种不同的低氧耐

受能力ꎮ
尽管近年来 ＨＩＦ￣１ 信号通路在近岸浅海底栖贝

类低氧应激中的作用研究取得了一定进展ꎬ 但与脊

椎动物相比研究仍然匮乏ꎮ 有限的研究数据无法阐

明近岸浅海底栖贝类和甲壳类 ＨＩＦ￣１ 如何调控其

上、 下游基因以响应低氧ꎬ 因此ꎬ 对 ＨＩＦ￣１ 的作用

机制及上、 下游基因的生物学功能研究仍有待提

升ꎮ

４􀆰 ２　 脯氨酸羟基化酶

脯氨酸羟化酶 (ＰＨＤ) 是二价铁离子 Ｆｅ２＋ 和

２￣氧戊二酸依赖型的双加氧酶家族ꎬ 它由 ３ 个成员

组成: ＰＨＤ１、 ＰＨＤ２ 和 ＰＨＤ３ꎬ 能够催化肽段底物

的 ４￣羟基化脯氨酸的形成ꎮ 在所有动物中ꎬ 缺氧

感知通过氧依赖 ＰＨＤ 催化的翻译后修饰介导[５９]ꎮ
常氧条件下ꎬ ＰＨＤ 通过催化 ＨＩＦ￣１α 的羟基化ꎬ 使

其结合到 ｖｏｎ Ｈｉｐｐｅｌ￣Ｌｉｎｄａｕ (ＶＨＬ) 蛋白ꎬ 继而标

记 ＨＩＦ￣１α 进行蛋白酶体降解ꎮ 然而ꎬ 缺氧条件会

抑制 ＰＨＤ 的羟化活性ꎬ 使得 ＨＩＦ￣１α 得以稳定ꎬ 进

入细胞核与 ＨＩＦ￣β 结合形成异源二聚体ꎬ 从而激活

下游靶基因的表达[６０]ꎮ
ＰＨＤ 是 ＨＩＦ 通路的重要调节因子ꎬ 作为细胞的

氧感受器ꎬ 已在许多近岸浅海底栖贝类中报道ꎮ
Ｍｅｎｇ 等[６１] 在长牡蛎中鉴定出了 ＰＨＤ２Ａ / Ｂꎬ 通过

免疫共沉淀和 ＧＳＴ￣ｐｕｌｌ ｄｏｗｎ 试验验证了常氧条件

下 ＰＨＤ２ 和 ＨＩＦ￣１α 蛋白间的相互作用ꎬ 首次阐明

了海洋无脊椎动物中的 ＰＨＤ￣ＨＩＦ 途径ꎮ 研究者在

美洲牡蛎和贻贝 (Ｍｙｔｉｌｕｓ ｇａｌｌｏｐｒｏｖｉｎｃｉａｌｉｓ) 中发

现ꎬ ＰＨＤ 基因系统发育特征与其他物种相似ꎬ 受

氧分压调控且在不同组织中广泛表达ꎬ 并在鳃中表

现出对长期低氧的转录响应[６２￣６３]ꎮ 此外ꎬ 有研究

表明ꎬ 低氧下 ＰＨＤ２ 和 ＰＨＤ３ 的 ｍＲＮＡ 水平升高且

受 ＨＩＦ 的转录调控ꎬ 以防止低氧下 ＨＩＦ 的过表达

及促进 ＨＩＦ 在复氧后的降解速度[６４]ꎮ 在 ＨＩＦ￣１α 通

路中ꎬ ＰＨＤ 还控制糖酵解关键酶的羟基化ꎬ 包括

丙酮酸激酶和丙酮酸脱氢酶ꎮ 敲除 ＨＩＦ￣１ 可逆转代

谢表型ꎬ 并损害 ＰＨＤ２ 缺陷的原始细胞和骨髓巨噬

细胞的功能[６５]ꎮ
ＨＩＦ￣１α 和 ＰＨＤ 间的相互作用非常复杂ꎬ ＨＩＦ￣

１α 和 ＰＨＤ 间的平衡状态对于细胞生存和适应低氧

环境至关重要ꎮ ＰＨＤ 在低氧下的诱导可能作为负

反馈的一种形式ꎬ 并可能通过在缺氧期间减弱

ＨＩＦ￣１α 的诱导及在复氧时加速 ＨＩＦ￣１α 的降解ꎬ 从

而有助于底栖贝类对低氧的适应ꎮ 但目前对底栖贝

类在 ＨＩＦ / ＰＨＤ 的相互作用方面研究极其匮乏ꎬ 以

后应致力于 ＨＩＦ / ＰＨＤ 互作的研究ꎬ 并致力于阐明

ＰＨＤ 家族在低氧条件下的详细作用ꎮ

４􀆰 ３　 ＡＭＰ 活化蛋白激酶

ＡＭＰ 活化蛋白激酶 (ＡＭＰＫ) 是生物能量代

谢调节的关键分子ꎬ 作为能量传感器ꎬ 在细胞和生

理水平上发挥作用ꎬ 通过恢复能量平衡来规避代谢

应激ꎮ 在 ＡＴＰ 缺乏的条件下 (如低氧)ꎬ 该酶通过

停止合成代谢过程和激活分解代谢过程来介导对低

能量水平的适应ꎮ 在能量耗尽前激活 ＡＭＰＫ 可诱

导及时的适应反应ꎬ 防止更严重的损伤[６６]ꎮ ＡＭＰＫ
由 ３ 个亚基 (α、 β 和 γ) 组成ꎬ 这些亚基中的每

一个都包含几种亚型 ( α１、 α２、 β１、 β２、 γ１、
γ２、 γ３) 所有异源三聚体基本上都是通过催化 α
亚基内苏氨酸残基的磷酸化来活化的ꎬ 其上游激酶

ＬＫＢ １ 和 ＣａＭＫＫ ２ 在磷酸化并因此激活 ＡＭＰＫ 中

发挥核心作用[６７]ꎮ 除通过增加 ＡＭＰ / ＡＴＰ 比率随

后激活 ＬＫＢ １ 的经典途径之外ꎬ 有证据表明ꎬ 在
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缺氧条件下 ＣＡＭＫＫ ２ 对 ＡＭＰＫ 的 Ｃａ ２＋依赖性激

活[６８]ꎮ
Ｇｕéｖéｌｏｕ 等[６９] 通过 Ｗｅｓｔｅｒｎ ｂｌｏｔ 试验证实了

ＡＭＰＫα 蛋白的存在ꎬ 且发现在低氧条件下平滑肌

中 ＡＭＰＫα 蛋白含量显著增加ꎮ 连珊珊[７０] 发现ꎬ
栉孔扇贝部分组织中 ＡＭＰＫα / β / γ 的表达量呈现增

龄性上升趋势ꎬ 且肾脏和鳃的表达量变化显著ꎬ 推

测肾脏组织参与调控能量代谢ꎬ 鳃中 ＡＭＰ / ＡＴＰ 显

著变化影响呼吸功能ꎮ Ｈｕ 等[７１] 研究表明ꎬ 硬壳蛤

在低氧胁迫下 ＡＭＰＫα 表达显著上调ꎬ ＡＭＰＫβ / γ 随

其有上调趋势ꎬ 但结果不显著ꎮ 太平洋牡蛎[６９] 等

物种中也发现了 ＡＭＰＫα 的转录调节可能参与调节

水生动物中响应急性低氧应激的能量代谢ꎬ 且缺氧

可诱导 ＡＭＰＫ 的磷酸化ꎬ 影响 ＡＭＰＫ 的活性和功

能ꎮ 此外ꎬ Ｚｈａｎｇ 等[７２]还发现ꎬ ＡＭＰＫ 信号通路在

厚壳贻贝幼虫变态过程中起着重要作用ꎮ

５　 水产渔业对环境低氧的应对措施

５􀆰 １　 水质监测研究进展

水体的温度、 ｐＨ、 溶解氧和氨氮等参数对水

生生物的生长、 免疫力和存活率有直接影响ꎬ 若水

质恶化ꎬ 不仅会引发疾病ꎬ 还可能导致水生生物的

大规模死亡ꎬ 造成严重经济损失ꎮ 因此ꎬ 准确和实

时的水质监测是保障养殖生产和管理措施得当、 提

高生产效益的关键技术手段ꎮ
目前ꎬ 中国的水质监测方式主要有两种: １)

浮标监测法ꎬ 该方法可实现自动、 定时监测ꎬ 通过

远程控制实时采集水温、 盐度、 ｐＨ、 电导率和溶

解氧等关键参数ꎬ 但由于浮标监测范围有限ꎬ 难以

全面反映整个养殖水域的水质状况ꎻ ２) 水质监测

船ꎬ 搭载各类水质传感器ꎬ 通过自动导航、 手动控

制和定点测量等控制方式ꎬ 高效地完成水质信息的

自动采集、 处理和分析ꎬ 然而ꎬ 监测船能耗较高ꎬ
且无法进行不同水层的实时检测[７３]ꎮ

随着物联网技术的发展ꎬ 实时严格监测养殖水

域环境指标的相关研究取得积极进展ꎮ 陈祺[７４] 基

于物联网设计了在线水质实时监测系统ꎬ 通过 ＢＰ
神经网络和 ＳＶＭ 算法ꎬ 对监测数据进行分类ꎬ 为

水质监测提供可靠的数据分析ꎬ 实现了大范围、 全

天候的水质监控ꎮ 刘澜鼎等[７５] 通过长期监测养马

岛贝类养殖海域的溶解氧、 化学需氧量、 无机氮和

活性磷酸盐等指标对水质进行监测与评价ꎬ 发现养

马岛水质良好ꎬ 适合贝类养殖ꎮ 于喆等[７６] 基于

ＮＥＴ 开发环境ꎬ 使用 Ｃ 语言、 ＭｙＳＱＬ 数据库、 百

度地图 ＡＰＩ 和 ＪａｖａＳｃｒｉｐｔ 技术ꎬ 设计了一套贝类养

殖信息管理系统ꎬ 该系统可实现贝类养殖环境查

询、 环境预警和产地溯源等功能ꎬ 为加强贝类养殖

区域有效监控、 提高贝类产品质量提供了可视化信

息平台ꎮ 先进的水质监测可提供更加准确、 全面的

数据支撑ꎬ 使养殖户能够根据实时预测数据迅速调

整水质管理策略ꎬ 最大限度地保障水产养殖的健康

发展并提升经济效益ꎮ

５􀆰 ２　 耐低氧品种培育研究进展

培育耐低氧养殖品种可以提高养殖动物在低氧

环境中的存活率ꎬ 降低养殖损失ꎬ 提升养殖的稳定

性和经济效益ꎮ 近年来ꎬ 面对气候变化带来的低氧

压力ꎬ 开发耐低氧品种显得尤为迫切ꎮ 传统的选择

育种虽然是有效的育种路径ꎬ 但过程缓慢且依赖于

长期的表型观察和经验积累ꎮ 随着组学技术的快速

发展ꎬ 多组学分析为深入研究近岸浅海底栖贝类在

低氧环境下的应激反应和适应机制奠定了重要的基

础ꎬ 进而为耐低氧新品种的培育提供了必要的技术

支持ꎮ
李炼星[７７]通过对缢蛏选育系 Ｆ５ 的遗传效应分

析及缢蛏选育系 Ｆ６ 的微卫星分析ꎬ 发现缢蛏选育

系的遗传特性比较稳定ꎬ 具有较好的耐低氧能力ꎮ
Ｃｕｅｔｏ￣ｖｅｇａ 等[７８]通过评估自然种群与杂交种群紫扇

贝的代谢率和应激相关基因的转录水平ꎬ 研究了其

在低氧条件下的耐受能力差异ꎬ 结果发现ꎬ 在低氧

环境下ꎬ 杂交种群表现出更高的存活率、 代谢率和

抗氧化能力ꎬ 表明紫扇贝杂交种对低氧环境具有更

强的适应能力ꎮ Ｘｉａｏ 等[７９] 通过将日本大鲍 (Ｈａｌｉ￣
ｏｔｉｓ ｇｉｇａｎｔｅａ)、 皱纹盘鲍、 绿鲍 (Ｈａｌｉｏｔｉｓ ｆｕｌｇｅｎｓ)
进行三元杂交以探究其耐低氧能力ꎬ 发现杂交品种

耐低氧能力显著优于亲本ꎮ
这些研究成果为耐低氧养殖品种的培育提供了

理论依据和实践经验ꎬ 也为应对全球气候变化所带

来的低氧压力提供了有效的解决方案ꎮ 未来应加强

组学技术在耐低氧品种的选育的应用ꎬ 利用该技术

深入揭示低氧胁迫对底栖贝类生理、 代谢和分子水

平的影响ꎬ 识别关键基因、 蛋白质和代谢通路ꎬ 从

而提高育种精准性和效率ꎬ 推动水产养殖业的可持

续发展ꎮ

６　 存在问题及展望

本文通过整理和总结现有的研究和调查资料ꎬ
综述了低氧对近岸浅海底栖贝类生理的影响ꎬ 并介

绍了底栖贝类对低氧的反应ꎮ 由此可见ꎬ 低氧对底
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栖贝类的影响是多种因素共同作用的复杂过程ꎬ 对

底栖贝类有着深远的影响ꎮ 尽管研究取得了一定进

展ꎬ 但仍有以下关键问题亟待解决: １) 研究广度

不足ꎬ 目前对低氧环境下底栖贝类的研究相对匮

乏ꎬ 尤其缺乏对其经济物种群体及生物群落潜在影

响的量化分析ꎻ 今后应扩展至更多的贝类物种ꎬ 开

展更广泛的调查ꎬ 以全面阐明低氧对底栖贝类群落

的重大生态和经济影响ꎮ ２) 分子机制研究层次需

深入ꎬ 现有研究多聚焦于转录水平ꎬ 若要系统揭示

底栖贝类对低氧的适应性机制ꎬ 需加强多组学技术

的联合应用ꎬ 包括全基因组、 转录组和代谢组等整

合分析ꎻ 未来ꎬ 随着测序技术的快速发展ꎬ 底栖贝

类的基因组学研究将进一步提升ꎬ 以推动低氧应答

基因功能和调控网络的深入解析ꎬ 从而为低氧适应

性机制的多层次理解奠定基础ꎮ ３) 耐氧新品种需

突破ꎬ 基于组学筛选出的关键基因可用于培育耐氧

品种ꎬ 通过系统调查近岸浅海底栖贝类种质资源ꎬ
利用分子标记技术分析遗传多样性和群体结构等指

标ꎬ 采用分子标记辅助育种以缩短选育周期ꎬ 提高

精准性ꎻ 同时ꎬ 借助基因编辑技术实现功能验证和

定向优化ꎬ 推动耐低氧新品种的开发ꎮ ４) 生态系

统监测与调控ꎬ 未来可结合 ５Ｇ、 物联网及云平台ꎬ
开发高效的水质监测系统ꎬ 实现对近岸浅海生态系

统的远程监测ꎬ 及时掌握水质动态ꎬ 为生态保护提

供技术支持ꎮ
综上所述ꎬ 关于底栖贝类应对低氧的机制研究

已经取得一些进展ꎬ 但研究相对分散且深度不足ꎬ
今后需进一步阐明底栖贝类缺氧反应的共性ꎬ 促进

资源的可持续利用ꎮ
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ｔｅｍꎬ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎬ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｓｈｅｌｌｆｉｓｈ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｓｈａｌｌｏｗ ｓｅａｓ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｏｍｉｃｓ ｔｅｃｈ￣
ｎｏｌｏｇｉｅｓ ｉｎ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｈｙｐｏｘｉａ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ. Ｔｈｅ ｐａｐｅｒ ａｌｓｏ ｅｘｐｌｏｒｅｓ ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ ｔｅｃｈ￣
ｎｏｌｏｇｉｅｓ ａｎｄ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｉｎ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ ｈｙｐｏｘｉａ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｖａｒｉｅｔｉｅｓꎬ ａｎｄ ｅｍｐｈａｓｉｚｓ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｏｐｔｉｍｉｚｉｎｇ
ｗａｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ ｈｙｐｏｘｉａ￣ｔｏｌｅｒａｎｔ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ａｄｖａｎｃｅｄ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ.
Ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｔｈｅ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ａｎｄ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｈｅｌｌｆｉｓｈ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｓｈａｌｌｏｗ ｗａｔｅｒｓ
ａｎｄ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ ｉｎｄｕｓｔｒｙ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｂｅｎｔｈｉｃ ｓｈｅｌｌｆｉｓｈ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｓｈａｌｌｏｗ ｗａｔｅｒｓꎻ ｈｙｐｏｘｉｃ ｓｔｒｅｓｓꎻ ａｄａｐｔｉｖｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ
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