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串联养殖模式下的凡纳滨对虾(Litopenaeus 

vannamei)与缢蛏(Sinonovacula constricta)生长特

性、消化免疫及水生态效应* 

梅泊承  张晓东  赵淳朴  徐继林  王丹丽①  郭春阳① 
(宁波大学海洋学院  浙江宁波  315832) 

摘要    虾蛏串养模式作为海水围塘养殖坚持可持续发展、绿色发展的模式, 已在福建沿海地区推

广, 取得明显效果, 但目前适宜于该模式下的虾蛏数量配比尚不清楚。在实验室内, 通过设立 LP 组

(虾蛏数量配比 1︰3)、MP组(1︰5)、HP组(1︰7), 模拟虾蛏串联养殖模式, 对虾和缢蛏分别投喂颗

粒饲料、微绿球藻和角毛藻, 并对虾蛏生长特性、养殖环境水质因子、消化与免疫指标、环境与蛏

内脏团微生物群落进行探究。结果表明, LP 组和 MP 组虾蛏增重率和特定生长率显著高于 HP 组。

LP 组和 MP 组对虾增重率分别为 43.88%、41.91%, 缢蛏增重率分别为 29.30%、29.40%。水质营养

盐浓度开始总体升高达到峰值后总体下降。虾蛏对环境反应不同, 缢蛏中淀粉酶和过氧化氢酶活性

变化显著, 对虾则是胰蛋白酶和超氧化物歧化酶活性变化显著。RDA 分析表明, 总氮、活性磷酸盐

是影响微生物群落关键因素。16S rRNA分析表明, 虾蛏不同数量配比对养殖环境以及缢蛏内脏团有

较大影响, 与 LP组相比, MP组和 HP组微生物种类更多, 且参与氮磷循环的微生物丰度增加。当虾

蛏数量配比为 1︰3 或者 1︰5 时, 虾蛏能良好生长且串养系统养殖环境能起到改善作用。研究结果

有助于优化虾蛏串养模式, 对今后虾蛏串养模式健康发展具有重要意义。 
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凡 纳 滨 对 虾 (Litopenaeus vannamei) 和 缢 蛏

(Sinonovacula constricta)分别是我国东南沿海重要的

海水养殖虾类和贝类, 养殖规模大, 产量高(薛宝宝, 

2019; Yuan et al, 2020)。同时凡纳滨对虾养殖也在全

球养殖数量中稳步上升。然而, 养虾产业迎来了不少

的挑战 , 近年来虾蛏海水围塘养殖存在着诸如生产

模式效率低、养殖塘生态系统不稳定、物质与能量利

用率不高、病害频发、养殖经济效益下滑等诸多问题, 

已不能适应现代渔业可持续发展的需求(Nadella et al, 

2021)。研究者针对传统这些问题, 进行不少研究和探

索 , 近年逐步形成了以内循环养殖为特征的池塘生

态养殖模式, 鮰比如运用在斑点叉尾 养殖中, 生产率

较传统养殖有较好的提高(Brown et al, 2011)。这种模

式的主要特点是将养殖池分为饲养生产区和水质净

化区(Turker et al, 2003), 水产养殖系统分区是基于将

浮游植物现存量生产力管理以增加鱼产量 , 利用浮

游植物的高生产力去除养殖对象释放的无机营养物

(Smith et al, 1988; Drapcho et al, 2000)。本文所研究的

凡纳滨对虾与缢蛏串联养殖模式也属于这种模式之

一 , 是将凡纳滨对虾与缢蛏分塘养殖的一种新模式
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(刘招坤, 2014; 张清科等, 2019), 依据凡纳滨对虾和

缢蛏的不同生态位、习性和食性互补的特点, 有效降

低水体中有害营养盐的积累 , 维持水生态环境相对

稳定, 实现虾蛏健康高效养殖。 

实现健康高效养殖, 离不开微藻的调控。微藻是

在海洋和淡水中发现的微小单细胞生物 , 单独或成

群生活在表面、沉积物中(曹豪豪等, 2021)。它们在

食物链中起着重要的作用 , 因其可以在不同的生命

阶段被鱼类和贝类食用(王志滨等, 2014)。微藻除了

吸收无机氮和磷等污染物之外 , 还增加了养殖环境

水体中有机碳含量 , 这很好地改善了养殖水环境

(Gupta et al, 2019)。另外, 微藻也含有抗氧化剂, 包

括多不饱和脂肪酸、光合色素和类胡萝卜素酚类化合

物等(Shalaby, 2011; Chen et al, 2021)。这些可能有助

于对虾在紧张的水产养殖条件下减少活性化合物。随

着食物链传递 , 活性氧化物会在养殖动物体内逐渐

积累, 可以减少氧化应激效应, 提高免疫性能, 但最

终使得虾产量升高。 

提高水产养殖的产量与合适的养殖密度关系密

切。养殖密度在水产养殖中是一个重要参数, 对养殖

对象生长性能有着明显影响。关于养殖密度研究方面, 

多以鱼、虾、蟹为研究对象。较适的养殖密度不仅提

高养殖成功率和减少病害发生 , 而且也增加了养殖

效益。但高密度养殖是水产养殖中很常见的一种慢性

胁迫因子 , 过高的养殖密度则会降低养殖对象生长

率及消化酶酶活性(Huchette et al, 2003; Sahin et al, 

2014)。陈志(2017)研究密度对双线紫贻幼贝生长存活

影响, 发现高密度对贝生长率及存活率显著降低。近

年, 骆云慧等(2021)、鲍格格等(2022)研究了虾蛏串养

模式下的能量流动模型、浮游植物与水质之间的关系

和生态修复效果 , 但关于虾蛏串联养殖中两者不同

的数量配比对虾蛏消化酶及非特异性免疫酶的影响

方面未见相关研究报道。 

养殖对象是否健康, 养殖环境是否友好, 这些不

仅可以通过检测养殖对象的消化酶、非特异性免疫指

标和养殖水环境的水质指标来综合判断 , 也可以通

过检测养殖对象及养殖环境微生物群落来评价。越来

越多研究表明 , 微生物在水产养殖生态系统中扮演

着关键角色, 水体环境、底泥微生物有着氮磷循环、

净化水质、污染物降解等功能(Newton et al, 2011; 任

丽娟等, 2013); 而肠道微生物在宿主对摄入营养物质

的消化吸收、生长发育、免疫等方面起着重要作用(金

若晨, 2020), 例如, 作为抵抗病原体入侵的屏障并为

宿主营养获取提供补充代谢途径(Crovesy et al, 2020; 

Zheng et al, 2020)。由于微生物群落易受到所处环境

变化而变化 , 如养殖对象数量的变化、营养物质输

入、养殖对象排泄物和浮游生物残骸、季节水温变化

及动保产品的使用等。这些因素都很有可能导致养殖

水体、底泥及养殖对象中微生物群落组成及丰度改变, 

从而影响到养殖对象的健康生长(Dai et al, 2022)。 

本实验采用 Illumina MiSeq平台对虾蛏不同数量

配比串联养殖模式下的水体、底泥及缢蛏内脏团微生

物的 16S rRNA V3~V4区进行高通量测序, 比较并分

析微生物群落组成及其与水环境因子的相互作用。并

通过水环境因子变化、水体和底泥微生物群落结构等

养殖外部因素 , 虾蛏相关消化免疫酶指标及缢蛏内

脏团微生物群落结构等内部因素综合分析 , 确定虾

蛏串养模式最适虾蛏养殖数量配比 , 旨在为今后虾

蛏串联养殖模式的高效健康发展提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

健康缢蛏来自于宁波鄞州椿霖水产养殖场 , 凡

纳滨对虾来自于鄞州浩海水产养殖场。实验前暂养于

天然海水(盐度 20, 28~29 °C)中。实验用蛏规格为

(10.01±0.15) g, 凡纳滨对虾规格为(4.01±0.06) g。 

1.2  方法 

1.2.1  实验设计及养殖管理    实验设置 LP组、MP

组、HP 组 3 个虾蛏不同数量配比实验组, 每个实验

组设 3 个平行组, 各实验组在对虾数量不变的情况下, 

设定虾与蛏数量配比分别为 1︰3、1︰5、1︰7, 具体

投放虾蛏数量见表 1。实验时间为 2021年 9月 30日

~10月 28日, 实验周期为 28 d。 

该实验在宁波大学中试基地的室内模拟虾蛏串

联养殖系统中进行, 根据本实验室前期研究结果, 设

定虾蛏养殖面积比为 4︰1, 由一个面积为 0.20 m2对

虾养殖槽和一个面积为 0.05 m2的缢蛏养殖槽组成一

个独立的养殖单元。虾槽水深 0.25 m, 蛏槽水深

0.15 m, 缢蛏养殖槽底部添加消毒后的涂泥 12 cm, 

对虾养殖槽用气石连续增氧 , 虾槽水位低于蛏槽水

位形成一定的高度差 , 利用水泵将虾槽的水泵入蛏

槽, 蛏槽里的水自流回到虾槽, 实现虾槽和对应蛏槽

形成水循环。实验装置系统如图 1所示。 

实验用海水是自然海水经两次过滤后使用 , 每

个养殖单元每天换水量 40%~80%。换后废水采用净

化技术加以处理 , 采用多种作用有效去除废水中颗
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粒物及蓝绿藻等。实验期间水温 24.0~28.1 °C, pH 

7.64~8.27, 盐度 20, 虾槽溶解氧大于 5.99 mg/L, 蛏

槽溶解氧大于 4.90 mg/L。 

凡纳滨对虾投喂“强普”牌饲料, 日投喂量按照

对虾体重的 3%~4%进行投喂, 每天分 3次投喂, 投喂

时间分别为 6:00、12:00、16:00。缢蛏投喂人工培养

的角毛藻 (Chaetoceros)和微绿球藻 (Nannochloropsis 

gaditana), 用“宁波大学 M3#”营养盐配方培养两种

微藻, 藻密度维持在 10×104 cell/mL, 投喂量依照天

气、水质以及缢蛏摄食情况作适当调整。 

表 1  虾蛏不同数量配比投放数量 
Tab.1  The Number of L. vannamei and S. constricta placed at different proportions 

组别 虾密度/(ind./m2) 蛏密度/(ind./m2) 虾蛏比 对虾数量/尾 投放缢蛏数量/只 

LP组 60 180 1︰3 12 9 

MP组 60 300 1︰5 12 15 

HP组 60 420 1︰7 12 21 

 

 

图 1  养殖单元装置示意图 
Fig.1  Schematic diagram of the breeding device 

注: A为蛏槽; B为缓冲区; C为虾槽; D为支撑台; E为水泵; 箭头

①代表水泵泵水方向; 箭头②代表水流方向 

 
1.2.2  水质样品采集与测定    实验期间每天用便

捷式溶氧仪测定温度和溶解氧; 盐度计、pH 计测定

盐度和 pH。在实验开始的第 1、7、14、21、28天取

虾槽和蛏槽水样。依据海洋监测规范(GB 17378.4- 

2007)测定水样中 TN、TP、氨氮、硝酸盐、亚硝酸盐、

活性磷酸盐等水质因子。 

1.2.3  虾蛏生长指标    实验开始及结束时测定对

虾和缢蛏, 将养殖虾蛏称重并记录, 计算增重率及特

定生长率。 

计算公式为:  

SGR=[ln(Wt)-ln(W0)]/t×100%, (1) 
WGR=(Wt-W0)/W0×100%, (2) 

式中, Wt: 实验结束时虾蛏重量; W0: 实验开始时虾

蛏重量; t: 养殖天数。 

1.2.4  免疫指标及消化酶活性测定     实验结束

时 , 3 个实验组中的每个平行组随机选取 5 个缢蛏

的内脏团、5 尾凡纳滨对虾的肝胰腺和肌肉组织 , 

迅速置于液氮中保存 , 然后将所取样品放入–80 °C

超低温冰箱保存。采样过程遵循欧盟关于动物实验

的第 2010/63/ EU 号指令和国家研究委员会的实验

动物护理和使用指南。所测免疫指标包括超氧化物

歧化酶 (SOD)、过氧化氢酶 (CAT)、酸性磷酸酶

(ACP)、碱性磷酸酶(AKP)、丙二醛(MDA)。所测的

消化酶有胃蛋白酶、胰蛋白酶、脂肪酶 (LPS)、淀

粉酶(AMS)。所有用于酶活测定试剂均购自南京建

成生物工程所 , 各项指标都是按照说明书测定方法

进行测定。  

1.2.5  高通量测序样品    本实验所用样品于养殖

实验结束采集(表 2), 采集的样本包括了 9 个养殖单

元的水体 (SC1-1~SC3-3)、养殖单元中蛏槽泥样

(N1-1~N3-3)和养殖单元中缢蛏内脏团样品 (C1-1~ 

C3-3)共 27个样品。采样时养殖单元水温(23.5±0.5) °C, 

pH 为 8.11±0.19, 每个养殖单元的水样包含了虾槽水

样和蛏槽水样, 水样和泥样采用五点法采集。所采的

水样, 用 0.22 μm微孔滤膜的真空抽滤装置进行抽滤, 

然后将滤膜装进冻存管放入–80 °C超低温冰箱待测。

取表层 1 cm底泥, 混匀后置于冻存管中, 放入–80 °C

超低温冰箱待测。缢蛏内脏团样本的采集即从每个养

殖单元随机 5 只缢蛏, 在无菌状态下取出缢蛏内脏团, 

并装入冻存管中。然后将样品送美格基因科技有限公

司进行高通量测序。 

表 2  不同数量配比虾蛏串联养殖模式下水体、底泥及缢

蛏内脏团的采样信息 
Tab.2  Sampling information of water column, substrate, and 

razor clam offal mass in different quantity ratios  in 
shrimp–razor-clam tandem culture model 

样品 缩写 

水体 SC 

底泥 N 

缢蛏内脏团 C 
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1.3  数据分析 

实验数据采用 SPSS 26 软件进行单因素方差分

析 (One-Way ANOVA), 结果以平均值 ±标准差

(mean±SD)表示。采用邓肯假定等方差和邓尼特不假

定等方差事后比较各实验组数据之间差异, P<0.05为

显著差异。 

2  结果与分析 

2.1  各实验组生长指标比较 

各实验组对虾和缢蛏的生长指标如表 3所示。从

三个实验组对虾的生长看, LP 组特定生长率和增重

率最高, 且 MP组与 LP组无显著性差异(P>0.05)。各

实验组缢蛏的生长与对虾相似, LP 组和 MP 组比较, 

两组的特定生长率和增重率十分接近, HP 组的特定

生长率和增重率仅为 0.60%和 18.34%。无论是对虾还

是缢蛏, 在对虾数量一定的情况下均表现出 HP 组的 

特定生长率与增重率都是最低, 即增加缢蛏数量会影

响虾蛏的生长, 且与其他两组呈显著性差异(P<0.05)。 

表 3  各实验组对虾和缢蛏的生长指标 
Tab.3  Growth indicators of shrimp and razor clams in each 

experimental group 

组别 特定生长率/% 增重率/% 

LP-X 1.29±0.26* 43.88±10.68* 

MP-X 1.25±0.17* 41.91±6.74* 

HP-X 0.61±0.08 18.80±2.16 

LP-C 0.92±0.16* 29.34±5.73* 

MP-C 0.92±0.20* 29.40±7.26* 

HP-C 0.60±0.02 18.34±0.65 

注: LP: 低虾蛏数量配比组; MP: 中虾蛏数量配比组; HP: 高虾

蛏数量配比组; X: 凡纳滨对虾; C: 缢蛏; *: P<0.05 
 

2.2  各实验组水质指标变化分析 

三个虾蛏不同数量配比实验组的水质因子变化

如图 2所示。各实验组总氮、总磷、硝酸盐、亚硝酸 

 

图 2  虾蛏串养系统主要水质因子含量变化 
Fig.2  Changes in the content of the main water quality factors in the shrimp- razor-clam tandem culture system 
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盐、氨氮和活性磷酸盐浓度前期和中期总体呈上升趋

势, 后期的亚硝酸盐和硝酸盐出现明显下跌。组间水

质营养盐浓度特点表现为 HP组>MP组>LP组。氨氮

浓度变化在 0.05~1.06 mg/L, 第 1~7 d时其浓度迅速

升高, 第 7 d后浓度保持相对稳定。亚硝酸盐和硝酸

盐在第 21 d时达到峰值, 第 21 d后各浓度出现不同

程度下降。总氮浓度表现为各实验组到达峰值时间不

同, HP组总氮浓度在第 14 d达到峰值, MP组第 21 d

达到峰值而 LP组总氮浓度一直升高。活性磷酸盐和

总磷浓度在养殖过程中一直升高, 第 21 d 后升高趋

势变缓。 

2.3  各实验组消化酶及非特异性免疫相关酶活性

比较  

凡纳滨对虾和缢蛏的消化酶变化呈现不同的特

点 , 凡纳滨对虾和缢蛏有不同的方式来应对环境变

化。四种消化酶中除胃蛋白酶无明显变化, 其余 3种

酶在各实验组缢蛏中均有显著性差异(P<0.05)。胰蛋

白酶在 LP组缢蛏中活性最高, 显著高于MP组和 HP

组(P<0.05)。淀粉酶在 HP组活性最低, 与其余两组存

在显著性差异(P<0.05)。脂肪酶活性在 LP组和 HP组

中存在显著性差异(P<0.05)。不同实验组对虾肌肉中

消化酶变化不大 , 但在对虾肝胰腺中胰蛋白酶活性

不同实验组间有着显著差异 , 对虾肝胰腺中胰蛋白

酶活性在 HP 组最低 , 与其余两组呈显著差异

(P<0.05)。 

由表 4和表 5可知, 虾蛏在不同实验组中非特异

性免疫表现方式也不同。与对虾肌肉比较而言, 缢蛏

内脏团和对虾肝胰腺中非特异性免疫酶对环境变化

更为敏感。缢蛏内脏团中除 MDA无明显变化外, CAT

和 AKP 在不同实验组中存在显著性差异(P<0.05), 

SOD在MP组与 HP组存在显著性差异(P<0.05), ACP

在 LP 组中活性最低, 且与其余两组存在显著性差异

(P<0.05)。对虾肌肉非特异性免疫酶酶活在不同实验

组中表达较稳定, 仅 HP组中的 ACP与其余两组存在

显著性差异(P<0.05)。ACP 和 AKP 在不同实验组对

虾肝胰腺中表达稳定 , 各组间不存在显著性差异

(P>0.05)。SOD和 MDA在 HP组中活性最高, 与另两

组存在显著性差异(P<0.05)。CAT在 LP组和 HP组中

呈显著性差异(P<0.05)。 

2.4  缢蛏内脏团及养殖环境中微生物丰度及组成分

析 

由图 3可知, 各实验组共有 197个 OTUs, 水样、

底泥和缢蛏内脏团微生物 OTU 数量特征趋势一致。

随着虾蛏数量配比的增加, OTU数量逐渐增加。水中

richness 指数在 MP 组与其余两组存在显著性差异

(P<0.05)。底泥和缢蛏内脏团所有处理 (chao1、

simpson、richness、reads)之间无显著性差异(P>0.05)。 

水样、底泥、缢蛏内脏团样品在门水平上的微生

物群落丰度及组成见图 4所示。对水样、底泥、缢蛏

内脏团 3种样品的高通量测序数据进行分析, 所有序

列共分为 57 门 121纲 242目 367科 628属 8 026个

OTUs。由图 4 显示, 水、底泥及缢蛏内脏团微生物

相对丰度不尽相同, 样品间优势菌门不同。随着虾蛏

数量配比增加 , 缢蛏内脏团中软壁菌门不再具有优

势地位, 而变形菌门、螺旋体门、Epsilonbacteraeota

丰度仍占优势地位(P>0.05), 且放线菌门和厚壁菌门

丰度有所增加。底泥微生物种类多但丰度相差大, 变

形菌门和拟杆菌门占 80%以上, 其余微生物丰度占

比不足 20%。水中微生物种类较少, 变形菌门分度占

比 70%以上, 分别达到 80.0%、73.9%和 84.6%。而不

同实验组水样中拟杆菌门相对丰度相差不大 , 分别

占 12.5%、12.8%和 11.1%, 表明水环境因子对拟杆菌

门无明显影响。 

水样、底泥、缢蛏内脏团样品中门水平上微生物

群落丰度的聚类如图 5所示。从水样、底泥、缢蛏内

脏团三种样品中选取丰度前 15 的物种进行聚类分

析。首先, 在样品聚类方面, 水样和底泥之间的相似

性与缢蛏相比较而言更加紧密 , 也就是水和底泥之

间的影响更大。在缢蛏样品方面, MP与 HP组聚类之

后, 再和 LP 组聚类。这种情况同样在底泥样品中出

现, 水样聚类略有差别, LP 组与 HP 组聚类后和 MP

组聚类。水、底泥和缢蛏内脏团样品微生物群落比较

看出, 缢蛏内脏团微生物丰度高的微生物类群较多, 

包含了厚壁菌门、放线菌门、Epslionbacteraeota、软

壁菌门、蓝细菌门、螺旋体门、绿弯菌门及浮霉菌门

等。LP 组中软壁菌门相对丰度高于其余两组底泥中

微生物丰度高的微生物类群数量和缢蛏内脏团微生

物丰度高的微生物类群相当, 绿弯菌门、浮霉菌门、

疣微菌门、放线菌门、Dependentiae、拟杆菌门及

Patescibacteria。水中微生物群落丰度相对较高的仅 2

门, 即变形菌门和 Epslionbacteraeota。 

2.5  基于属水平的微生物群落结构 

水样、底泥及缢蛏内脏团样品在属水平上的微

生物群落丰度及组成如图 6 所示。在属水平上, 各

实验组样品中微生物丰度大于 1%的优势细菌组成

及丰度存在明显不同。弓形菌属作为三个实验组缢 
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图 3  水样、底泥和缢蛏内脏团微生物 OTU比较 
Fig.3  Comparison of microbial OTUs in water, substrate, and razor clam visceral mass 

注: SC: 水样; N: 底泥样; C: 缢蛏内脏团样 

 

图 4  水样、底泥、缢蛏内脏团样品在门水平上的微生物群落丰度及组成 
Fig.4  Microbial community abundance and composition at the phylum level for water, substrate, and razor clam visceral mass samples 
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图 5  虾蛏不同数量配比各样品门水平上微生物群落丰度的聚类热图 
Fig.5  Cluster heat map of microbial community abundance at phylum level of each sample in different quantitative ratios of shrimp and 

razor clam 
注: Firmicutes: 厚壁菌门; Actinobacteria: 放线菌门; Tenericutes: 软壁菌门; Cyanobacteria: 蓝细菌门; Spirochaetes: 螺旋体门; 

Proteobacteria: 变形菌门; Chloroflexi: 绿弯菌门; Planctomycetes: 浮霉菌门; Verrucomicrobia: 疣微菌门; Acidobacteria: 酸杆菌门; 

Bacteroidetes: 拟杆菌门 

 

图 6  水样、底泥及缢蛏内脏团样品在属水平上的微生物群落丰度及组成 
Fig.6  Microbial community abundance and composition at the genus level in water, substrate, and razor clam viscera mass 
注: Arcobacter: 弓形菌属; Mycoplasma: 支原体属; Marinobacterium: 海杆菌属; Vibrio: 弧菌属; Polaribcter_4: 极地杆菌属; 

Flavobacterium: 黄杆菌属; Romboutsia: 罗姆布茨菌属; Cyanobium_PCC-6307: 蓝细菌属 
 

蛏内脏团优势菌属, 实验组之间无显著差异(P>0.05)。

支原体属丰度随着虾蛏数量配比增加而呈降低趋势, 

Draconibacterium 和罗姆布茨菌属变化情况与支原体

属情况相反。底泥中 Tenacibaculum 和黄杆菌属丰度

降低表现在MP组和 HP组中, 其余丰度占比较稳定。

水样中优势菌属是 Donghicola, 另外水样中海杆菌属

丰度随着虾蛏数量配比增加而增加。Marivita也属于

水样微生物的一种优势菌, LP组丰度低于其余两组。 

2.6  样品微生物与环境因子相关性 

水质环境因子与优势菌群相关性分析见图 7。由
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图 7 可知 , 厚壁菌门、绿弯菌门、Dependentiae、拟

杆菌门、酸杆菌门、Patescibacteria 及浮霉菌门与

TN、TP 正相关性高(P<0.05), 其中厚壁菌门、绿弯

菌门、Patescibacteria 和浮霉菌门还与 NO3
—、PO4

—、

NO2
—、NH4

+呈正相关 , Proteobacteria 与水质环境因

子呈正相关 (P<0.05), 但正相关性要低一些。

Epsilonbacteraeota、软壁菌门、蓝细菌门与 TN、TP、

NO3
—、PO4

—、NO2
—、NH4

+均呈负相关(P<0.05)。疣微菌

门与 TN、TP、NO3
—呈正相关(P<0.05), 而与 PO4

—、

NO2
—、NH4

+呈负相关(P<0.05)。螺旋体门与 NO3
—呈负

相关, 与其余五项水质环境因子呈正相关。放线菌门

与 TN、TP 呈负相关, 与 NO3
—、PO4

—、NO2
—、NH4

+呈

正相关(P<0.05)。拟杆菌门和酸杆菌门与 NO3
—、PO4

—、

NO2
—、NH4

+相关性情况与放线菌门相反。Dependentiae

与 NO3
—、PO4

—呈正相关(P<0.05), 而与 NO2
—、NH4

+呈

负相关(P<0.05)。表明不同菌群对水质因子有着不一

样的影响。 

不同样品微生物与环境因子之间的 RDA 分析见

图 8 所示。图中是本研究 27 个样品中微生物与环境

因子之间的关系 , 得到影响样品分布的重要环境驱 

 

图 7  水质环境因子与优势菌群相关性分析 
Fig.7  Correlation analysis between water-quality environmental factors and dominant bacterial population 

注: Verrucomicrobia: 疣微菌门; Tenericutes: 软壁菌门; Cyanobacteria: 蓝细菌门; Spirochaetes: 螺旋体门; Actinobacteria: 放线菌门; 

Firmicutes: 厚壁菌门; Chloroflexi: 绿弯菌门; Bacteroidetes: 拟杆菌门; Acidobacteria: 酸杆菌门; Planctomycetes: 浮霉菌门 

 

图 8  不同样品微生物与环境因子之间的 RDA分析 
Fig.8  Correlation analysis between microorganisms and environmental factors of different samples 

注: SC: 水样; N: 底泥样; C: 缢蛏内脏团样; 1表示 LP组; 2表示 MP组; 3表示 HP组 
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动因子。不同样品微生物与环境因子之间 RDA 分析

显示, 横轴能解释物种变量为 63.1%; 纵轴能解释物

种变量为 14%。水体中的 TN、NO3
—、PO4

—对不同样

品微生物影响更大。NO3
—、PO4

—、NO2
—、NH4

+与水样

样品中微生物呈正相关 , MP 组水样样品微生物与

TN、TP 在底泥样品中, 各组底泥样品与水环境因子

相关性相似, 除 HP 组的一组平行样之外, 其余底泥

样与 TP、TN 呈正相关, 与 NO3
—、PO4

—、NO2
—、NH4

+

均呈负相关。 

3  讨论 

3.1  串联养殖模式下虾蛏数量配比对生长的影响 

虽然本研究的虾蛏串联养殖效果已经在生产实

践中得到肯定, 充分利用了水体的空间, 相比于其他

传统养殖模式提高了水体利用率。对虾养殖塘既给对

虾生长提供空间又使藻类能充分利用对虾残饵粪便

作为氮磷营养源, 继而供蛏塘中缢蛏滤食, 减少了养

殖废水的排放 , 实现绿色健康养殖目标 (骆云慧等 , 

2021)。符合未来水产养殖可持续发展的方向。那么, 

在这样的串联养殖模式中对虾与缢蛏合理的数量配

比是多少？也就是说, 在对虾密度不变的情况下, 最

适的缢蛏密度是多少？这正是本实验要解决的科学

问题。在本实验中, 低数量配比的 LP 组生长指标更

好, MP 组与 LP 组生长指标相差不大。LP 组虾蛏特

定生长率和增重率最高, 与高数量配比的 HP 组虾蛏

特定生长率和增重率呈显著性差异(P<0.05)。有研究

认为高密度养殖会增加个体之间对资源以及空间的

竞争, 造成较多的能量消耗而影响生长(Da Costa et 

al, 2016)。实验中 HP 组虾蛏生长受到明显抑制。其

他研究也表明, 虾夷扇贝(Mizuhopecten yessoensis)在

适宜养殖密度下耗氧率和排氨率较低 (车建锋等 , 

2020)。何苗(2017)研究温度对缢蛏排氨率不存在着显

著性差异(P>0.05)。也就是说在本实验中, 排除了水

温的变化对排氨率影响。在本实验的水质指标反映, 

高虾蛏数量配比 HP 组中, 因缢蛏数量增加, 导致养

蛏水体中氨氮含量高于其余两组 , 由于虾蛏串养模

式属于循环水养殖 , 导致整个养殖单元水体中氨氮

含量同步升高。但氨氮在养殖第 21 天后浓度下降的

原因来自于养殖换水、贝类的吸收、环境微生物降解

以及底泥吸附。顾楠(2020)研究氨氮对凡纳滨对虾生

长及存活有着明显影响。当甲壳动物受到氨氮胁迫时, 

甲壳动物体内氨氮解毒代谢途径会发生一些变化。该

途径会降低甲壳动物鳃组织对分子氨通透性 , 增加

NH4
+排除率(岳峰, 2010)。也就表明 HP 组水环境比

LP、MP组水环境差, 虾蛏生长不仅受到密度胁迫, 而

且对虾也受到氨氮胁迫, 最终造成实验结束时 HP 组

对虾和缢蛏的生长均不如 LP组和 MP组。同时, 滤食

性贝类对养殖生态修复有着积极的作用, 李黎等(2015)

的研究表明 , 适宜密度的放养缢蛏 (Sinonovacula 

constricta)能较好促进沉积物中磷的循环和再生, 提高

水体氮的利用率, 有效调控水体中亚硝酸盐及氨氮等

有害物质含量。方磊等 (2011)研究了河蚌 (Anodonta 

woodiana)对中华鲟养殖水体生态修复效果 , 发现背

角无齿蚌能显著降低水体总磷的含量。另外, 与传统

虾蛏混养模式相比 , 虾蛏串联养殖模式更加有利于

维持池塘生态稳定 , 对养殖池塘水生态环境有明显

修复作用(鲍格格等, 2022)。从本研究水质指标来看, 

HP 组超出系统中缢蛏对氨氮和无机磷的调控, 严重

影响虾蛏生长。因此, 本实验结果表明, 从兼顾虾蛏

生长与养殖产量考虑, 在对虾养殖密度 60 ind./m2条

件下, 虾蛏数量配比以MP组 1︰5最为合适, 即缢蛏

密度 300 ind./m2。 

3.2  从消化酶活和非特异性免疫指标评价虾蛏数

量配比  

消化酶和非特异性免疫酶活性在一定程度上反

映了养殖对象健康状况。当养殖对象受到一定程度的

环境胁迫时 , 消化酶及非特异性免疫酶活性变化也

会有所表现。如有研究发现氨氮胁迫使得黄颡鱼

(Pelteobagrus fulvidraco)幼鱼肠道消化酶活性破坏

(Wang et al, 2021)。在氨氮胁迫对方斑东风螺消化酶

的影响研究中显示, 随着低质量氨氮浓度(22 mg/L)

胁迫时间的延长 , 方斑东风螺胃蛋白酶活性总体上

呈现抑制作用(谭春明等, 2019)。王贞杰等(2017)研究

表明, 氨氮胁迫会使圆斑星鲽(Verasper variegatus)幼

鱼肝脏中的 MDA含量显著升高。从对虾与缢蛏的消

化酶活性分析发现 , 虾蛏可能是受到生存空间竞争

以及食物竞争的影响, 导致不能达到较好状态。有研

究认为 , 高密度会显著降低凡纳滨对虾生长和免疫

性能(Liu et al, 2017)。本研究中各实验组之间, 缢蛏

内脏团和凡纳滨对虾中 SOD 和 CAT 存在显著差异, 

HP 组 SOD 及 CAT 活性显著低于 MP 和 LP 组

(P<0.05)。表明不同虾蛏数量配比也同样影响着缢蛏

和凡纳滨对虾消化酶及非特异性免疫酶活性。活性氧

攻击生物细胞膜中多不饱和脂肪酸的时候 , 会引起

脂质的过氧化, 从而形成一些脂质过氧化物, 比如醛

基(丙二醛)、酮基、羟基、羰基、氢过氧基等(马细兰
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等, 2018)。SOD是已知的唯一一种可以利用自由基作

为底物并催化超氧阴离子歧化的酶 , 其对机体的氧

化和抗氧化平衡起着至关重要的作用 , 能清除超氧

阴离子自由基, 保护细胞免受损伤(Li et al, 2012)。

CAT和GSH协同催化H2O2分解到H2O和O2 (Xi et al, 

2012)。在活生物体内自由基与脂质反应产生脂质过

氧化, 氧化的最终产物是 MDA, 它引起大分子的交

联聚合, 如蛋白质和核酸, 并诱导细胞毒性(Heinlaan 

et al, 2008)。同样, MDA作为一种最重要的脂质过氧

化产物, 是油脂中多元不饱和脂肪酸过氧化产物, 也

可以反映机体脂质的过氧化水平高低(Lepage et al, 

1991)。表明高虾蛏数量配比组受较大的环境压力, 胁

迫可导致虾蛏体内生理活动受到干扰 , 甚至受到了

损伤。因此, 从消化酶以及免疫酶指标综合来看, MP

组虾蛏有着较好的摄食以及非特异性免疫状态 , 说

明更适应对虾养殖密度 60 ind./m2 和缢蛏密度 300 

ind./m2的串联养殖环境。 

3.3  对虾与缢蛏数量配比与微生物组成特点的关系 

本研究结果表明, 三个不同虾蛏数量配比实验组

中, 水样、底泥和缢蛏内脏团微生物丰度及组成之间

存在着差异。水样和底泥之间的关系更为密切, 两者

的微生物优势菌门相同, 均为变形菌门(Proteobacteria)

和拟杆菌门(Bacteroidetes), 两者占各自微生物总数

80%以上。据报道, 变形菌是沉积物或土壤中最丰富

的门类, 因为它可以适应不同的极端环境, 并强烈参

与沉积物中有机物降解和代谢过程 (Dong et al, 

2019)。在养殖实验后期虾蛏串养系统中菌群较为稳

定, 水质营养盐受到菌群作用出现不同程度的下降。

比如海杆菌属是属于反硝化细菌 , 能将硝酸盐中的

氮通过一系列中间产物还原为氮气 , 长时间能降低

水体中总氮(巫亮, 2014)。在属水平上, 水样和底泥微

生物组成差异比较明显 , 底泥中微生物多样性高于

水样和缢蛏内脏团微生物。主要是底泥中物质组成较

复杂, 营养较为丰富, 比较适合微生物生长, 提高了

底泥微生物组成丰度及种类 , 对分解利用底泥中沉

积的有机物起到积极的作用。虽然不同数量配比实验

组中缢蛏内脏团优势菌丰度也表现不同 , 但缢蛏内

脏团微生物优势菌门都有变形菌门(Proteobacteria)、

软壁菌门(Tenricutes)、螺旋体门(Spirochaetes)。陈琼

等(2017)发现的虾养殖池水体的微生物物种相对丰度

前 10 包含有疣微菌门和软壁菌门。另外, 刘文亮等

(2017)在凡纳滨对虾肠道中发现疣微菌门, 表明这两

种菌与虾联系紧密。从图 3看出, 串养系统水样以及

缢蛏内脏团中也发现了疣微菌门的存在 , 表明缢蛏

内脏团微生物组成变化与虾蛏串养有关 , 微生物组

成也会受到养殖对象的改变而改变。本研究表明, 微

生物组成也会受到养殖密度的影响 , 在不同实验组

中, 缢蛏内脏团微生物丰度中有所变化。并发现随着

虾蛏数量配比的增加, 导致软壁菌门丰度逐渐降低, 

同时水体中 TN 出现不同程度的升高, 说明对氮磷循

环产生一定的影响。有研究指出, 软壁菌门具有突出

的核酸降解能力, 对磷、氮等元素的循环有着重要驱

动作用(Zheng et al, 2021)。厚壁菌门、放线菌门丰度

可能与虾蛏数量配比呈正相关 , 厚壁菌门能产生芽

孢, 可抵抗脱水和极端环境, 有固氮作用。因此也可

看出某些微生物在水质调控方面起着积极作用。本研

究中弓形菌丰度的增加可能是有硫化物产生。弓形菌

属的代谢多功能性可能在以高硫化物、低氧和动态流

体运动为特征的水体中提供竞争优势(Jurado et al, 

2021), 也较为符合本研究系统循环水特征。由于 HP

组比其他组获得的更多的食物来源 , 使得有机物变

得丰富, 放线菌主要功能是吸收营养物质, 使得放线

菌在较高密度组中更容易生长。不同实验组水样中海

杆菌属丰度也有所不同, 与 TN 呈正相关。董学兴等

(2019)研究发现, TP显著影响罗氏沼虾肠道微生物结

构 , 同时养殖模式可通过影响水体营养盐尤其是氮

磷的含量影响罗氏沼虾肠道微生物群落结构 , 与本

研究结果类似, 相关性分析证实 TN 是水样、底泥和

缢蛏内脏团微生物群落结构改变的主要水质因子 , 

氮磷元素水平间接地影响着环境及肠道微生物菌群

的构成。总之, 水、底泥和缢蛏内脏团存在一定关系, 

水和底泥微生物相似性更高, 联系更加紧密。底泥微

生物组成及种类更加丰富 , 很大可能影响着水中和

缢蛏的微生物组成。在虾蛏数量配比下影响微生物的

主要驱动因子是总氮和活性磷酸盐。MP组虾蛏数量

配比为 1︰5 (60 ind./m2︰300 ind./m2)时, 串联养殖

系统中微生物群落组成对环境更友好。 

4  结论 

综上所述 , 不同虾蛏数量配比使得水质营养盐

浓度发生不同程度变化 , 进而使虾蛏消化酶和非特

异性免疫酶活性升高或降低 , 改变虾蛏及环境微生

物组成及丰度, 在养殖后期, 稳定的菌群对水质营养

盐产生反馈调节 , 使得水质营养盐浓度有降低的趋

势, 减少虾蛏来自环境的压力。受到上述多种因素影

响, 在虾蛏增重率和特定生长率方面表现明显。在虾
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蛏数量配比串联养殖模式中 , 低中虾蛏数量配比组

特定生长率、增重率等生长指标明显高于高虾蛏数量

配比组。从养殖环境内外因素分析, 低中虾蛏数量配

比串联养殖模式更优。采用低中虾蛏数量配比 (60 

ind./m2 : 180 ind./m2; 60 ind./m2 : 300 ind./m2)的虾蛏

串联养殖模式, 能维持较高的虾蛏生长水平、有效控

制营养盐因子, 减少对虾蛏应激损伤, 给虾蛏营造良

好的养殖环境。 
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GROWTH PERFORMANCE AND AQUATIC ECOLOGICAL EFFECT IN TANDEM 
CULTURE OF SHRIMP LITOPENAEUS VANNAMEI AND RAZOR CLAM 

SINONOVACULA CONSTRICTA 

MEI Bo-Cheng,  ZHANG Xiao-Dong,  ZHAO Chun-Pu,  XU Ji-Lin,  WANG Dan-Li,  GUO Chun-Yang 
(School of Marine Science, Ningbo University, Ningbo 315832, China) 

Abstract    The tandem culture of shrimp Litopenaeus vannamei (L) and razor clams Sinonovacula constricta (S) in 

seawater pond is a sustainable practice and a green development model, which is being promoted widely in coastal areas of 

Fujian, South China with a good achievement. However, the appropriate proportion of each species involved remains 

unclear. We tested the L-S tandem culture in different L︰S proportions (low 1︰3, LP; middle 1︰5, MP; and high 1︰7, 

HP), in which L and S were fed pelleted diets of Nannochloropsis oculata and Chaetoceros, respectively, and the growth 

performance was monitored and analyzed in terms of water quality factors, digestive and immune indicators, and microbial 

communities in the ambiance and razor clam viscera. The results showed that the weight gain rate and specific growth rate 

of L and S were significantly higher in the LP group than in the HP group, with the MP group being similar to the LP group. 

The weight gain rates were 43.88% and 41.91% for shrimp and 29.30% and 29.40% for razor clams in the LP and MP 

groups, respectively. The water nutrient concentration increased before reaching peak value and then decreased overall. 

The shrimp and clams responded differently to the environment. The activities of amylase and catalase in the clams 

changed significantly, while the activities of trypsin and superoxide dismutase changed significantly in shrimp. The 

redundancy analysis showed that total nitrogen and reactive phosphate were the key factors affecting the microbial 

community. As 16S rRNA analysis shown, different L︰S proportions had a greater impact on the culture environment and 

the visceral mass of the clam. The microbial species were more diversified and the microorganism that involved in nitrogen 

and phosphorus cycling were more abundant in the MP and HP groups than those of the LP group. Therefore, the L︰S 

proportions of 1︰3 or 1︰5 shall be a good choice in the L-S tandem culture. This study provided a good reference for 

similar aquacutural practices in a healthy and sustainable way in the future. 

Key words    Litopenaeus vannamei;  Sinonovacula constricta;  tandem culture;  water quality factors;  microbial 

community 
 


