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摘要:敌害生物的捕食在控制海洋底栖生物群落的丰度和组成中起着关键性的作用。 以红螯相手蟹(Sesarma haematocheir)和

毛蚶(Scapharca subcrenata)为试验对象,研究了红螯相手蟹的密度、规格、性别,以及毛蚶的密度、规格、海水温度和底质条件对

毛蚶苗种存活的影响。 结果表明,蟹表现出了第二种类型的功能反应,高密度底播毛蚶苗种可以显著提高成活率;当毛蚶苗种

壳长达到 20mm 以上时,蟹的摄食速率显著下降;随着蟹个体的增大,其摄食速率显著增加,毛蚶的存活率下降;当蟹的密度逐

渐增加的时候,同种个体之间的干扰竞争显著提高了毛蚶存活率;雄蟹凭借强有力的螯导致了更多毛蚶苗种的死亡;海水温度

较低的春季和秋季底播毛蚶苗种可以显著提高成活率;底质条件的复杂性和异质性为毛蚶的存活提供了“庇护空间冶,从而减

少了敌害生物捕食所带来的损失。
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Abstract: Predation is a key determinant in the regulation of species abundance and composition in marine benthic
communities. The effect of predator density, size, sex, prey density, size, and temperature, substrate condition on
predation was investigated using the crab (Sesarma haematocheir) and bloody clam (Scapharca subcrenata). The results
indicate that crabs displayed the type II functional response, S. subcrenata seeded at high density improved the survival rate
significantly. The feeding rates of crabs decreased significantly when shell length of the clam reached 20 mm. The feeding
rates increased as crab size increased, and the survival rate of the clam decreased significantly. Interference competition
between conspecifics improved the clam survival rate significantly as crab density increased. Male crabs with stronger claws
leaded to higher deaths of S. subcrenata. Releasing of S. subcrenata in spring and autumn at relatively low temperature
improved survival rate. Substrate of complexity and heterogeneity provided more spatial refuges for the clam survival, which
reduced the loss from predation.
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毛蚶(Scapharca subcrenata)是我国重要的海水经济贝类,隶属于瓣鳃纲、翼形亚纲、蚶目、蚶科。 近年来

随着人们生活水平的不断提高,对海产品的需求量也不断增大。 毛蚶因其肉味鲜美、营养价值丰富、产量高,
因而广受消费者和养殖户的青睐。 2010 年,我国蚶类产量达到 310380t,比 2009 年增加 33638t,养殖面积超过

75714hm2,比前一年增长 6915 hm2 [1],其养殖产业得到了迅猛发展。 但是由于过度捕捞以及栖息地环境的破

坏,毛蚶野生资源严重衰退。 为了满足市场和资源保护的需要,国内已经开展了大规模的苗种繁育和底播增

殖放流工作。
增殖放流是养护渔业资源和改善水域生态环境的一项重要手段,放流的苗种可以利用天然饵料,即节省

养殖成本,又可在较短时间内达到可捕规格。 然而,许多研究都已经证明浅海底栖敌害生物的捕食会对双壳

贝类的底播增殖产生不利影响[2鄄3]。 红螯相手蟹(Sesarma haematocheir)是一种小型的浅海底栖甲壳动物,广
泛分布于中国、日本、韩国温带海区的潮间带[4]。 正如其它贪食性蟹类一样,红螯相手蟹捕食各种底栖生物,
包括腹足类、双壳类、藤壶、多毛类等[5]。 被捕食者的存活取决于许多因素,例如被食者的密度、大小[6鄄7],捕
食者的密度、规格、性别[8鄄9],以及底质条件的复杂性[10] 和水体温度。 因此,理解捕食者和被食者之间的相互

作用关系对成功进行底播增殖和资源保护有重要的意义。 在本实验中,分别选取了泥质底和砂砾质底两个不

同的试验地点,研究了毛蚶的密度、规格,以及红螯相手蟹的密度、规格、性别和水体温度等因素对毛蚶存活的

影响,以期查清捕食者和被食者之间的行为机制和相互作用关系,确定底播毛蚶苗种较适宜的规格、密度、区
域、季节,从而尽可能减少敌害生物捕食所带来的损失。

1摇 材料与方法

1.1摇 实验材料

红螯相手蟹采捕于青岛市城阳区沿岸滩涂,毛蚶苗种来自日照市福源育苗场。 选择潮间带和池塘两个不

同底质的实验地点研究敌害生物捕食对毛蚶存活的影响,实验池塘水深 0.5m,水温 16.5益,溶解氧 6.10mg / L,
pH 值 8.42,盐度 30.56。 该池塘通过闸门与邻近海区连通,依靠潮水的涨落换排水,每日换水两次,底质以砂、
砾、贝壳碎片为主;而潮间带区域底质以泥质底为主,有多种小型沿岸蟹类栖息,每日有两次涨潮与落潮,满潮

时滩涂水深 0.62m,水温 14.8益,溶解氧 6.25mg / L,pH 值 8.2,盐度 30.89。
实验用毛蚶苗种和红螯相手蟹分别暂养于池塘中的圆形网箱中(直径 1.2m,高 0.3m)。 由于蟹在蜕皮过

程中不摄食,因此计数过程中蜕皮蟹的数据被剔除,同时对蟹的性别进行区分。 为了标准化饥饿水平,实验开

始前将红螯相手蟹饥饿 48h。 实验开始后将圆柱形地笼(半径 0.4m,高 0.3m,底面积 0.5m2,网目 2mm)放置于

池塘和滩涂上,使地笼底部埋于砂砾或泥中大约 50mm,而后分别把砂砾和软泥装入地笼底部,使其厚度也达

到 50mm。 毛蚶苗种放入地笼后 12h,将红螯相手蟹放入地笼中,并使用沉子将地笼固定。
1.2摇 不同毛蚶放养密度和规格对其存活率的影响

为研究不同放养密度毛蚶(壳长(12.60依0.85)mm)存活率的影响,将毛蚶分为 5 个不同的密度组,即 5、
10、20、30、40 个 / 0.5m2,每 0.5m2内均放置 1 只红螯相手蟹(甲壳宽(25.20依0.60)mm;体重(8.48依0.63)g),每
一密度组设有 4 个平行和 1 个对照组。

为研究毛蚶不同规格对其存活率的影响,将毛蚶分为 3 个不同的规格组,即壳长(6. 36 依 0. 80) mm、
(12.60依0.85)mm 和(29.30依1.60)mm,每 0.5m2内放置 1 只红螯相手蟹和 20 个同一规格的毛蚶,每一规格组

设有 4 个平行和一个对照组(笼内不放置红螯相手蟹)。 以上实验持续 24 h,而后将地笼取出,计数被蟹摄食

的毛蚶数量,以便计算存活率。
1.3摇 红螯相手蟹的个体规格、密度和性别对毛蚶存活率的影响

为研究红螯相手蟹的个体规格对毛蚶存活率的影响,将蟹分为 3 个不同的规格:甲壳宽分别为(21.50依
1.21)mm,(25.20依0.60)mm 和(31.00依1.16)mm,毛蚶壳长为(12.60依0.85)mm(在该海区进行的野外滩涂放

流预试验证明此规格毛蚶下潜能力较强,自然死亡率低),每 0.5m2内放置 20 个毛蚶和 1 只某一规格的蟹,每
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一不同规格组设有 4 个平行和 1 个对照组。
在红螯相手蟹不同密度对毛蚶苗种存活影响的实验中,实验蟹甲壳宽(25.20依0.60) mm,毛蚶壳长(12.60

依0.85)mm。 蟹被分为 4 个不同的密度组:1、2、4、8 / 0.5m2,每一密度组内放置毛蚶 20 个体,设置 4 个平行组

和 1 个对照组。
在红螯相手蟹的性别对毛蚶存活率影响的实验中,雌雄蟹甲壳宽为(25.20依0.60)mm,毛蚶壳长为(12.60

依0.85)mm,每 0.5m2内放置 1 只雌蟹或 1 只雄蟹和 20 个毛蚶,不同性别组设有 4 个平行和 1 个对照组;实验

持续 24 h。
1.4摇 不同温度对毛蚶存活率的影响

实验海水温度为 11益、16益和 21益,每一温度组放置 1 只红螯相手蟹(甲壳宽(25.20依0.60)mm)和 30 个

毛蚶(壳长(12.60依0.85)mm),设置 4 个平行和一个对照组,实验持续 24 h。
1.5摇 数据处理

实验数据用平均值依标准误表示,采用 SPSS16.0 软件进行双因素(在不同的底质条件下进行毛蚶不同放

养密度和规格、红螯相手蟹不同密度和规格、蟹的不同性别、不同温度的试验)方差分析(Two鄄way ANOVA),
并用 Duncan 进行多重比较分析,设置 P<0.05 为差异显著。

2摇 结果

图 1摇 不同放养密度对毛蚶存活的影响

摇 Fig. 1 摇 Effects of different stocking density on the survival of
S. subcrenata
不同小写字母表示同一放养密度时不同底质条件下毛蚶存活率

差异显著(P<0.05);不同大写字母表示同一底质条件下不同放养

密度时毛蚶存活率差异显著(P<0.05)

2.1摇 毛蚶不同放养密度和规格时的存活率

不同放养密度对毛蚶存活有显著性影响,随着毛蚶

密度的增加,其存活率也显著增加(P<0.05),但在 10
和 20 密度组之间毛蚶的存活率并没有显著性差异,在
40 密度组中毛蚶的存活率达到最高(图 1)。 随毛蚶密

度的减少,存活率降低,表明低密度底播苗种会导致低

的存活率。 两种不同的底质类型对毛蚶存活也有显著

的影响(P<0.05),在泥质底中毛蚶的存活率要低于沙

砾底中,不同密度和底质类型之间的交互作用没有对毛

蚶的存活产生显著性的影响。
随着毛蚶个体增大,其存活率显著升高(P<0.05),

在大个体组中只有少数毛蚶被摄食,毛蚶的存活率显著

高于小个体组,无论在泥质还是沙砾底质中当苗种壳长

达到 20mm 以上时,存活率均较高且没有显著性差异

(图 2);毛蚶不同规格和底质类型之间的交互作用并没

有对苗种的存活产生显著性的影响(P>0.05)。 在泥底区域红螯相手蟹的捕食能力强于在沙砾底中,因此在

沙砾底中的毛蚶有显著更高的存活率(P<0.05)。
2.2摇 红螯相手蟹的不同规格、密度和性别对毛蚶存活的影响

如图 3 所示,红螯相手蟹的规格对毛蚶存活率有显著影响(P<0.05),随着红螯相手蟹个体的增大其捕食

能力明显增强,而毛蚶的存活率则显著下降,大个体的红螯相手蟹导致了更多毛蚶苗种的死亡,而在小个体组

中毛蚶的存活率则较高。 对于毛蚶的存活,不同的底质类型也产生显著的影响 (P<0.05),相对于沙砾底,在
泥质底中更多的毛蚶被捕食;红螯相手蟹的不同规格和底质类型之间的交互作用并没有对毛蚶的存活产生显

著性的影响(P>0.05)。
不同放养密度的红螯相手蟹对毛蚶的存活产生了显著性的影响(P<0.05,图 4);随着笼内红螯相手蟹密

度的增加,毛蚶的死亡率降低,红螯相手蟹在高密度放养时彼此间的争斗使毛蚶的存活率显著升高。 红螯相
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手蟹的不同密度和底质类型之间的交互作用并没有对毛蚶的存活产生显著性的影响(P>0.05)。 相对于在泥

质底中的试验,红螯相手蟹在沙砾底质中捕食了较少的苗种,因而毛蚶的存活率较高(P<0.05),但当红螯相

手蟹的密度增加到 4 或 8 只 /笼时,不同底质类型对毛蚶的存活则没有产生显著性的影响。

图 2摇 不同的放养规格对毛蚶存活的影响

摇 Fig. 2 摇 Effects of different stocking size on the survival of S.
subcrenata

图 3摇 不同放养规格的红螯相手蟹对毛蚶存活的影响

摇 Fig.3摇 Effects of different stocking size of crab on the survival of
S. subcrenata

实验结果表明不同性别的红螯相手蟹对毛蚶存活有显著影响(P<0.05),雄蟹凭借强有力的螯在单位时

间内能够捕食更多的毛蚶,从而导致苗种存活率下降;而雌蟹较小的螯决定了它必须花费更多的时间捕获和

处理毛蚶,所以苗种的存活率较高(图 5)。 红螯相手蟹的性别和底质类型之间的交互作用对毛蚶存活产生了

显著性的影响(P<0.05)。 与泥质底中相比,在沙砾底质中雄蟹捕食了较少的苗种,因而毛蚶会有显著较高的

存活(P<0.05);然而在雌蟹处理组中,不同的底质类型则没有对苗种的存活产生显著性的影响。

图 4摇 不同放养密度的红螯相手蟹对毛蚶存活的影响

摇 Fig.4摇 Effects of different stocking density of crab on the survival
of S. subcrenata

图 5摇 不同性别的红螯相手蟹对毛蚶存活的影响

摇 Fig. 5 摇 Effects of different sex of crab on the survival of S.
subcrenata

2.3摇 不同温度时毛蚶的存活率

不同温度对毛蚶的存活产生显著性的影响(P<0.05),随着温度的逐渐升高,红螯相手蟹的捕食能力增

强,在 21益时毛蚶的存活率显著下降(图 6)。 同时实验结果也表明底质类型对毛蚶的存活有显著性影响(P<
0.05),泥质底中毛蚶的存活率显著低于沙砾底中,沙砾质底可能为毛蚶的存活提供了更多的“庇护空间冶而
增加了红螯相手蟹的搜索时间,从而使毛蚶的存活率升高。 不同温度和底质类型之间的交互作用并没有对毛

蚶的存活产生显著性的影响(P>0.05)。
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图 6摇 不同温度对毛蚶存活的影响

摇 Fig. 6 摇 Effects of different temperature on the survival of
S. subcrenata

3摇 讨论

随着毛蚶密度的增加,毛蚶的存活率显著升高。 捕

食者在短期内会表现出一种功能反应(即每个捕食者

所摄食的被食者的数量与被食者密度有关),对功能反

应的区分是非常重要的,因为功能反应的不同类型对被

食者种群的稳定性有明显不同的影响。 第一种类型的

功能反应(线性的、不依赖于密度的)几乎是不常见的,
因为大多数的捕食者都会主动的寻找它们的猎物;在第

二种功能反应中,随着被食者密度的减少死亡率增加;
而在第三种类型的功能反应中,随着被食者密度的降低

死亡率下降[11]。 根据本实验数据,在低密度组中随着

毛蚶密度的降低,死亡率增加,因此就能够确定红螯相手蟹表现了第二种类型的功能反应,在第二种功能反应

中,低密度放养毛蚶时红螯相手蟹的捕食能力最强,因此这种捕食是危险的并且可能会导致底播苗种的大规

模死亡。 在巨大的捕食压力作用下,集群反应可能是逃避捕食的一种有效地方式,因为集群反应即高密度的

猎物聚集会减少死亡。 例如,地中海贻贝(Geukensia demissa)通过聚集成捕食者很难袭击的团块形状从而逃

避捕食[12],而当美洲牡蛎(Crassostrea virginica)高密度聚集成团块状时也较少受到捕食者的攻击[13鄄14]。 在这

个实验中,随着放养密度的增加,很多毛蚶个体在高密度组中并没有被捕食。 然而高密度的底播贝类苗种也

可能会导致捕食者的大量聚集,因为蟹是非常善于运动的高效捕食者,同时高密度的底播苗种也使猎物增加

了种内对生存空间和饵料生物的竞争。 许多研究都证明苗种在放流以后由捕食所导致的死亡数立刻就会达

到最高,因此必须要确定捕食者的功能反应类型和集群反应,在放流前充分调查捕食者的丰度和分布,根据捕

食者的丰度和分布采取不同的应对措施,例如选择捕食者密度较低的放流区域,或者甚至可以在放流前将敌

害生物进行诱捕移除。
在小个体毛蚶处理组中,红螯相手蟹的捕食能力明显更强,而大个体的毛蚶则表现了相对较高的存活。

蟹能够捕食的猎物个体规格取决于螯的大小和生物力学机制,螯的间隙决定了蟹能够捕食的猎物的最大规

格[15鄄16]。 Boulding 等[17]发现贝壳能否被蟹轻易压碎取决于贝壳的特点,包括贝壳大小、厚度、膨胀度以及两

壳间是否存在间隙。 对大个体毛蚶而言,蟹很难直接压碎其坚硬的外壳,而聪明的捕食者通常会选择“边缘

切割冶的摄食策略,因而在实验结束后发现许多贝壳的边缘都是破碎不完整的。 也就是说随着贝类的逐渐生

长,贝壳的厚度和硬度都增加了,当长到某一规格时,“大小的庇护冶就实现了。 然而在许多猎物的选择实验

中,不同规格的猎物和捕食者被一起放在同一个实验容器中,贝壳形态学上的差异并不是解释较大个体存活

率较高的唯一原因。 许多软体动物的捕食者喜欢摄食较小的、较少“有利性冶(某种特定大小的猎物干重除以

处理时间)的猎物,尽管从单位处理时间所获得的能量看较小的猎物并不是最佳的,但从长期看,这种策略却

是可取的,因为这减少了损坏摄食附肢的风险。 Aronhime 和 Brown[18]注意到美味优游蟹(Callinectes sapidus)
为了减少螯损坏的风险选择较小的 Ischadium recurvum,或者选择有较短处理时间的猎物以逃避被其它捕食者

捕食的风险。 因此在底播增殖过程中,放流较大规格的苗种对减少敌害生物的捕食和提高苗种存活率是至关

重要的。
在不同规格的捕食者实验中,毛蚶的存活率显示了明显的差异,尽管蟹的个体规格之间差异并不大,但实

验结果却表明在摄食相同规格的毛蚶时大个体蟹有明显的优势,螯的大小可能起到了非常重要的作用,限制

着蟹能够处理和摄食的苗种规格。 在摄食猎物之前,蟹通常会对猎物进行检查以期做出决定是直接压碎贝壳

还是采取切割贝壳边缘的摄食策略[19]。 蟹通常会采用不同的方法来控制和摄食猎物,例如缺乏强有力的、高
度专业化螯的蟹会采取直接将贝壳压碎或边缘切割去暴露肉体部,然后将肉体部从贝壳碎片中分离出来,通
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过螯运送到口[5]。 当蟹想要捕食较大规格贝类时,摄食方法会从直接压碎转为切割贝壳边缘[15],然而来自破

碎的贝壳和肉体部碎屑的物理和化学刺激能够吸引更多不同的捕食者,从而干扰捕食者和猎物之间的关系。
在小个体和中等个体蟹的处理组中,出现一些被压碎的和有明显被切割痕迹的贝壳,而在大个体蟹的处理组

中,地笼底部几乎都是被直接压碎的贝壳碎片。
蟹的不同密度对毛蚶的存活产生了显著不同的影响。 当只有一只蟹处于地笼中时,捕食活动不受任何限

制,因而导致了毛蚶较高的死亡率。 然而当多只蟹存在时,其无法专注于摄食猎物,分散的精力导致毛蚶的存

活增加。 蟹是一种贪婪的动物,并且当只有一只处于地笼中时其想获得最大的能量摄入,但当多个体存在时,
为了获取更多的猎物它们彼此之间往往争斗,而这种同种个体之间的干扰则导致了它们无法摄食或很少摄

食。 蟹之间争斗的结果可能导致毛蚶的死亡率显著降低,从而提高了放流苗种的成活率。 然而,在海洋底栖

生态系统中,也发现了捕食者之间争斗的消极影响,例如争斗会使猎物存活率增加,近而加剧对空间和饵料的

竞争以至于其它的物种无法生存,并可能导致物种多样性的降低[20]。 有两个经验性模型描述了捕食者之间

的干扰竞争:一种是喜好模型,即捕食者会优先对其它的捕食者做出反应而不是去摄食;另一种是分散模型,
捕食者的注意力分散于猎物和其它的捕食者之间。 同种个体之间的集群行为和干扰竞争抑制了摄食,正如在

高密度组中所注意到的一些蟹由于打斗失去了螯,而这从长远来看对蟹的存活非常不利。
雌蟹和雄蟹有显著不同的捕食能力,凭借强有力的螯,雄蟹能够捕食更多的猎物;但由于雌蟹的螯较小因

此捕获并摄食猎物是相对困难的。 螯的间隙决定了蟹能够捕获的猎物规格[15鄄16]。 雌蟹的螯明显小于雄蟹,
由性别所决定的形态学差异性限制了它们分别能够捕获的猎物的规格。 蟹的螯在机械学和形态学上特征的

差异反应了它们的不同功能,并且也解释了对猎物不同处理方式的原因[21]。 在雌蟹处理组中,发现了许多边

缘被切割但依然完整的贝壳,被压碎的贝壳碎片数量远远少于雄蟹处理组,这也说明了由于螯的局限性,雌蟹

采取了不同的摄食策略。 然而在同一栖息地中,雌蟹也可能对猎物的存活表现出明显不利的方面,因为相对

较小的螯使得雌蟹能够将某些猎物从狭小的庇护空间中拖拽出来,而这对于较大螯的雄蟹来说则是不可能

的[22],因此在放流前调查放流区域的海底条件、特点也是十分重要的。
温度对蟹的摄食产生了显著的影响,随着温度的逐渐升高,在低温条件下潜居的蟹逐渐开始变的活跃起

来,逐渐增加的能量消耗需要通过不断增大对食物的摄取来补充,体内新陈代谢的增加也驱使着其去更加主

动的搜寻猎物,进而在单位时间内蟹的捕食强度逐渐增大,在 21益时毛蚶的死亡率达到最高,因此在较低温

度时底播有利于毛蚶的存活。 同时在毛蚶底播增殖的过程中,还要考虑毛蚶较为适宜的环境温度,虽然毛蚶

对温度的适应范围为 2—28益 [23],但陈建华等[24]总结我国北方地区毛蚶浅海养殖的经验,认为毛蚶底播的时

机以春秋两季(4—5 月和 9—10 月)海水温度较低时为宜。 这与本实验结果相似,温度较低时不仅蟹的活力

低,而且底播毛蚶的存活率较高,因此底播增殖时需要考虑两方面的因素从而确定最佳的放流季节。
由于底质条件的高度复杂性和异质性增加了空间“庇护所冶的数量,从而可能有效降低捕食的风险,增加

捕食者对猎物的搜索时间并降低二者之间的相遇速率,导致捕食速率降低,猎物的存活率升高。 Arnold[25] 发

现美味优游蟹(C. sapidus)对埋藏在光滑的底质中(泥或泥沙)的硬壳蛤(Mercenaria mercenaria)表现了较高的

摄食速率,而对由牡蛎壳和沙砾组成的底质中的硬壳蛤的摄食率则较低。 Sponaugle and Lawton[26] 在圆趾蟹

(Ovalipes ocellatus) 摄食硬壳蛤(M. mercenaria)的研究中也观察到相似的现象,并且证实了由于底质异质性

的增加,蟹对硬壳蛤的搜索时间增加,这可能是由于底质中类似贝壳碎片形状的物质的存在使捕食者很难区

分真正的猎物和碎片。 猎物有两种方式能够减少捕食者的捕食[27],一种方式是逃避行为,另一种方式是躲避

行为。 逃避行为较少受到底质类型的影响,尤其像毛蚶在附着变态后并不能像扇贝等物种那样进行游动,因
而逃避行为无法保护毛蚶免受敌害捕食的风险。 对猎物的搜寻需要化学感受器和机械感受器的结合作

用[28],螯和四肢上的嗅毛能够察觉外部不同的刺激并进而做出决定是否对猎物进行捕获和摄食[29],贝壳和

砂砾碎屑的存在可能会混淆不同的刺激从而迷惑捕食者做出正确的判断,这样就有可能使猎物能够躲避捕食

者的搜索,进而提高存活率。
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因此根据本实验的结果,在放流毛蚶苗种时,应事先对放流区域的底质条件进行调查,确定放流区域的底

质类型和蟹的丰度、分布以及大小规格;同时为了提高存活率,应在春季或秋季海水温度较低时选择砂质底的

区域进行高密度底播,苗种壳长应至少达到 20mm,从而减少蟹的捕食对底播毛蚶苗种所带来的损失。
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