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摘要: 底内动物不仅具有较强的适应沉积环境的生理耐受能力, 还具有适应沉积环境的行为策略, 而且其行为策

略与周围微环境关系密切, 研究两者的关系可以从行为学角度阐释生物扰动的生态学意义。本研究利用底内动物

行为学观察装置研究温度(15 ℃、20 ℃和 25 ℃)对不同规格[大规格(2.2±0.2) g、中规格(1.5±0.2) g、小规格

(0.7±0.2) g]双齿围沙蚕(Perinereis aibuhitensis Grube)行为特征的影响, 探究了不同行为过程对洞穴水交换、营养盐

和溶解氧变化规律的影响。结果表明, 双齿围沙蚕的径向起伏频率随温度的升高而升高(P<0.05)。不同规格双齿围

沙蚕的轴向爬行速度差异显著(P<0.05), 大规格沙蚕的轴向爬行速度随着温度的升高而减慢, 而中规格和小规格

沙蚕的轴向爬行速度随着温度的升高而加快。温度和规格对双齿围沙蚕的径向起伏和轴向爬行时间影响不显著

(P>0.05)。规格对双齿围沙蚕的泵水量、泵水速率、轴向爬行速度及营养盐溶出效率影响显著(P<0.05)。泵水量和

营养盐溶出效率均随着规格的增加而增大, 大规格沙蚕的泵水量最高可达 10.01 L/d; 径向起伏是双齿围沙蚕在洞

穴中的主要运动方式和泵水方式 , 其洞穴中磷酸盐、亚硝酸盐、氨氮和硫化物的溶出效率分别可达

109.80 μg/(cm2·d)、6.02 μg/(cm2·d)、60.56 μg/(cm2·d)和 15.40 μg/(cm2·d)。双齿围沙蚕泵水溶解氧阈值随着温度的

升高和规格的增大呈上升趋势。结果表明, 小规格双齿围沙蚕对高温和低氧环境的适应能力强于大规格沙蚕; 双齿

围沙蚕的泵水运动(生物灌溉)随温度的升高和规格的增大而增强, 其主要驱动因子是洞穴微环境的溶解氧含量; 

双齿围沙蚕的泵水溶解氧阈值可使其消耗最少的能量获得最高的溶氧收益, 符合“最佳性理论”, 可称之为“最佳溶

氧收益策略”。通过生物灌溉作用加速沉积物营养盐释放的现象是双齿围沙蚕为获得充足溶氧而产生的连带效应。 
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底栖动物通过生物扰动作用影响着沉积环境

的生物地球化学过程 , 被称为 “生态系统工程

师”[1]。根据栖息方式, 底栖动物可分为底上动物

(epifauna)和底内动物(infauna)。由于底内动物迁

移能力较弱, 其与沉积环境的关系尤为密切 [2-3], 

同时进化出了很强的生理耐受能力, 以适应沉积

环境低氧、低 pH 和高硫化氢等的特点[4-6]。此外, 

底内动物通过建管、筑穴、生物灌溉等行为过程, 

即生物扰动, 在沉积环境中建立了适宜自身生存

的微环境[7], 从而适应沉积环境。同时, 通过生物

扰动作用, 富含氧气的水会进入沉积物内部, 促

进好氧细菌有氧代谢, 防止沉积物因无氧代谢产

生有毒物质, 加速有害物质降解, 促进海洋生态

系统中的碳、氮、磷等生源要素循环, 从而产生

底质环境修复效应[2]。 

底栖多毛类是重要的、典型的底栖生物类群
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之一。其中, 以双齿围沙蚕(Perinereis aibuhitensis 

Grube)为代表的沙蚕科种类, 对环境胁迫具有较

强的耐受能力[8-10]。双齿围沙蚕是我国沿海的广

布种, 具有重要的生态功能和较高的经济价值。

其可以通过生物扰动作用有效降低沉积环境中的

硫化物和生源要素积累, 加速沉积物的生物地球

化学循环, 对有机物含量较高的沉积环境产生修

复效果, 从而利于其他物种的栖息[11-13]。目前, 大

多数研究往往关注沉积物-上覆水界面的氧通量、

营养盐通量或其他物质通量等, 以此证明生物扰

动加速了沉积物的矿化过程[1], 即关注底内动物

生物扰动结果的研究较多, 而对于底内动物实现

生物扰动的机制研究较少, 诸如双齿围沙蚕这类

穴居型底内动物扰动沉积物的行为过程及其影响

尚不清楚。 

已有研究表明, 不同规格双齿围沙蚕对底质

类型的选择行为不同, 小规格沙蚕对底质的搜寻

时间显著多于大规格和中规格沙蚕, 且小规格沙

蚕在底质中的移动距离显著大于大规格和中规格

沙蚕[14]。冯善聪等[15]研究发现, 当温度从 28 ℃降

至 5 ℃时, 双齿围沙蚕的代谢活动随温度的下降

而减慢; 当温度升至 30 ℃、35 ℃和 40 ℃时, 双

齿围沙蚕在 35 ℃和 40 ℃时均表现出一些不适

症状, 因此该研究认为双齿围沙蚕在 20~25 ℃时

活力最好, 对外界的刺激反应敏感。但王玲等[16]

对双齿围沙蚕代谢率的研究发现, 大规格沙蚕对

温度的敏感范围在 12~24 ℃, 中规格沙蚕对温度

的敏感范围在 10~20 ℃, 小规格沙蚕对温度的敏

感范围在 16~27 ℃, 当温度超过 27 ℃时, 3 种规

格的沙蚕代谢率均下降。因此, 综合考虑已有资

料, 本研究选取 15 ℃、20 ℃和 25 ℃3 个适宜温

度条件[17], 定量研究不同规格双齿围沙蚕在洞穴

中的运动行为特征, 从双齿围沙蚕运动行为的角

度解析温度和规格的协同作用对生物扰动过程的

影响, 以期为底内动物行为学研究提供方法参考

和数据资料。 

1  材料与方法 

1.1  实验动物的来源与暂养 

实验所用双齿围沙蚕和沉积物均取自山东省

丁字湾海域沙蚕自然栖息地。根据湿重将沙蚕分

为 3 个规格: 大规格(2.2±0.2) g、中规格(1.5±0.2) g

和小规格(0.7±0.2) g。实验前, 准备 3 个 40 cm× 

25 cm×40 cm 的整理箱, 提前 1 周铺设 10 cm 左右

的自然栖息地沉积物, 并在循环水系统中沉降、

稳定 1 周, 挑选完整、活力强的双齿围沙蚕, 按照

规格分别放入 3 个整理箱中暂养 1 周。暂养水温

为 20 ℃, 盐度 29~31, 溶解氧含量 7.5~8.0 mg/L, 

每天换水约 30%。 

1.2  双齿围沙蚕运动行为类型 

(1) 轴向爬行(axial crawling motion): 沙蚕在

洞穴中或部分身体探出洞口时, 沿洞穴轴向运动

(含前进和后退)的方式称为轴向爬行。 

(2) 径向起伏(radial undulating motion): 沙蚕时

常在洞穴中停止轴向爬行, 其身体会在原地由前向

后做波浪式起伏运动, 起伏运动的方向与洞穴横

截面径向相同, 这种原地运动方式称为径向起伏。 

1.3  实验装置与方法 

1.3.1  底内动物行为观测装置  本实验使用的沙

蚕行为学观测装置为自主研发 (专利申请号 : 

CN201910701440.2)。该装置为一个上端开口的正

方体容器(图 1)。大正方体容器内部包含一个上端

开口的小正方体容器, 小正方体容器和大正方体

容器仅共用侧面的一个透明面(图 1 侧面观, K), 

其他 4 个面均不共用。两个容器之间的空间分为

3 层(图 1 正面观, G、H、I), 每层均独立并且每个

独立分层各设置一个进水口(图 1 正面观, A、B、

C)和一个出水口(图 1 正面观, D、E、F)。在小正

方体容器中加入一个隔板, 隔板规格与小正方体

容器对应的透明面相同, 隔板可以垂直于透明面

移动, 隔板和透明面之间形成一个隔间(图 1 侧面

观, L), 该隔间的大小可以通过移动隔板来调节。

实验时, 将可调节隔间 L 的宽度调节到和所研究

双齿围沙蚕身体宽度尺寸相近, 加入其自然栖息

地的沉积物。向容器各层内加入实验所需温度的

海水。待沉积物沉降 5~7 d 后, 将双齿围沙蚕放入

隔间 L, 待其掘洞栖息后, 使用摄像装置对其运

动过程进行记录。测定沙蚕的轴向爬行时间、径

向起伏时间及径向起伏频率等 , 并使用 Image J

软件分析沙蚕轴向爬行速度等。 
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图 1  底内动物行为观测装置示意图 

A 为进水口 1; B 为进水口 2; C 为进水口 3; D 为出水口 1; E 为出水口 2; F 为出水口 3; G 为独立分层上层;  

H 为独立分层中层; I 为独立分层底层; J 为内部小正方体; K 为透明面; L 为可调节隔间. 

Fig. 1  Device for observing the behavior of infauna 
A: water inlet 1; B: water inlet 2; C: water inlet 3; D: water outlet 1; E: water outlet 2; F: water outlet 3;  

G: independent upper layer; H: independent middle layer; I: independent bottom layer;  
J: smaller cubic container; K: transparent side; L: adjustable infaunal chamber. 

 
1.3.2  人工洞穴行为定量装置  由于部分指标在

底内动物行为观测装置中测定较为困难, 本研究

设计了人工洞穴行为定量装置(图 2), 便于测定相

关指标。该装置为两片大小为 40 cm×50 cm× 

0.8 cm 固定在一起的玻璃, 玻璃的四角分别开一

个孔 ,  使用螺丝和螺母将两块玻璃板固定在一

起。在两块玻璃之间放置自然栖息地的沉积物 , 

沉积物的厚度和沙蚕身体厚度相似。选取规格合

适的塑料管, 将塑料管微微弯曲形成“U”形置于

沉积物中间部位, 挤压玻璃板至两个玻璃板内壁

与塑料管外壁相接触, 然后使用螺丝将玻璃板固 
 

 
 

图 2  人工洞穴行为定量装置示意图 

M: 沉积物; N: 双齿围沙蚕洞穴; O: 双齿围沙蚕. 

Fig. 2  Device diagram of artificial cave to quantify behavior 
M: sediment; N: burrow of polychaete; O: polychaete. 

定并缓缓将塑料管抽出, 即制成双齿围沙蚕洞穴, 

然后将双齿围沙蚕放入其中, 再将实验装置放入

80 cm×100 cm×80 cm 的玻璃缸中。该玻璃缸中提

前加入 3/4 体积的砂滤海水, 海水通过水泵与冷

水机(深圳, 日升 CL-650)相连, 根据实验要求利

用冷水机控制实验所需温度。该装置主要用于测

定双齿围沙蚕洞穴进出水口的溶解氧及营养盐含

量、泵水量等。 

1.3.3  实验过程  底内动物行为观察装置中沉积

物沉降完成并且温度稳定后 , 提前 1 d 傍晚约

17:00 选取一条沙蚕放入底内动物行为观察装置

的隔间, 使之自行掘洞完成栖息过程。第二天使

用摄像装置(杭州, 海康威视 DS-2CD3345-I)对沙

蚕在洞穴中的运动行为进行拍摄记录, 拍摄时间

为 9:00~10:00 和 21:00~22:00, 白天晚上各记录

1 h。每种规格重复 3 次。 

调节玻璃缸中水温至实验温度, 将双齿围沙

蚕放入人工洞穴行为定量装置中。当沙蚕在

9:00~10:00 和 21:00~22:00 之间运动时, 使用胶头

滴管在洞穴进水口附近的上覆水中吸取 4 mL 左

右海水, 然后使用新的胶头滴管缓缓深入到洞穴

出水口 3 cm 左右处, 待沙蚕泵水时, 缓慢抽取洞

穴出水口 4 mL 左右海水, 将抽取的海水分别使

用 0.45 μm 的滤膜过滤, 水样放入–80 ℃冰箱中
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保存。使用营养盐分析仪(德国, CleverChem380)

分析其中磷酸盐、亚硝酸盐、氨氮和硫化物的浓

度。通过测定沙蚕洞穴进出水口海水的营养盐含

量, 从而得到出水口与进水口营养盐含量的差值

(ρ差)。通过营养盐浓度差和泵水量即可求得营养盐

溶出量, 营养盐溶出量除以洞穴表面积, 可以计算

得出营养盐溶出效率 : C[(μg/(cm2·d)]=1000×ρ 差

×PV/Sb, 其中, PV 为一定时间内的泵水量; Sb 为人

工洞穴表面积。 

泵水量测定实验开始前使用比重为 1091 kg/m3

的红色油漆(中国, 齐鲁油漆)和泡沫球制作与实验

海水密度一致的示踪球(Φ≈1 mm)。向洞穴进水口

端放入示踪球, 示踪球会悬浮并随着水流而移动, 

此时使用摄像装置记录示踪球的移动过程, 通过

视频分析软件 Image J 对视频进行分析, 分别计

算沙蚕轴向爬行运动及径向起伏运动的泵水量。 

通过向水体中充氮气或氧气的方法, 使实验

玻璃缸内水体的溶解氧含量维持在 7.5~8.0 mg/L。

开始实验时, 先将溶解氧探针固定于自制支架上

(图 3), 调节支架的位置和高度, 使溶解氧探针尖

端插入沙蚕尾部对应的洞穴口 2~3 cm, 将探针连

接溶解氧测定仪(德国, Presens, Oxy-SMA-1), 连

续监测和记录洞穴出水口处溶解氧浓度。 
 

 
图 3  溶解氧测定装置示意图 

Fig. 3  Dissolved oxygen measuring device 
 

1.4  双齿围沙蚕运动行为量化指标及其测定和

计算方法 

(1) 轴向爬行速度 (axial crawling velocity, 

ACV, cm/s): 当沙蚕轴向爬行时, 以其吻部作为

参照的行进速度。 

ACV = D/t 
式中, ACV (cm/s)为平均轴向爬行速度; t (s)为轴

向爬行时间; D (cm)为时间 t 内的轴向爬行距离。 

轴向爬行时间和径向起伏时间(t, s): 通过分

析白天和晚上各 1 h 的视频, 记录每小时轴向爬

行时间和径向起伏时间。将白天和晚上各 1 h 的

运动情况分别作为白天 12 h 和晚上 12 h 的平均值, 

从而计算一天中轴向爬行时间和径向起伏时间。

沙蚕轴向爬行距离(D, cm): 通过分析视频, 使用

Image J 软件中的手动追踪模块对沙蚕一定时间

内的运动轨迹进行追踪, 记录测定爬行距离。 

(2) 径向起伏频率(radial undulating frequency, 

RUF, pulse/min): 沙蚕在洞穴中做径向起伏运动

时, 身体中段一个确定部位单位时间内的波动次

数称为径向起伏频率。 

通过观察视频记录一定时间内沙蚕身体中段

某一部分的径向起伏次数, 结合径向起伏时间计

算径向起伏频率。 

(3) 泵水量(pumping volume, PV, mL): 由于

沙蚕在洞穴内运动而使洞穴中的水与外界产生交

换, 将由沙蚕运动而导致洞穴水流出的体积称为

泵水量。 

当沙蚕在洞穴中运动时, 洞穴中的海水会随

着沙蚕的运动而流出洞穴外, 使用运动分析软件

Image J 中的手动追踪模式对指示物的移动速度

进行记录, 结合运动时间和洞穴横截面积计算泵

水量。 

PV=S×D1 

式中, PV (mL)为一定时间内的泵水量; S (cm2)为

洞穴横截面面积; D1 (cm)为示踪球在一定时间内

的移动距离 

(4) 泵水速率(pumping rate, PR, mL/min): 沙

蚕单位时间内的泵水量称为泵水速率。 

PR=PV/t 
式中, PR (mL/min)为泵水速率; t (min)为泵水时

间; PV (mL)为单位时间内的泵水量 

(5) 泵水效率(pumping efficiency, PE, mL/pulse

或 mL/cm): 双齿围沙蚕径向起伏一次或轴向爬行

1 cm 的泵水量。 
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(6) 人工洞穴表面积(surface area of artificial 

burrow, Sb, cm2): 人工洞穴内表面的沉积物面积。 

Sb=π×d×L–2w×L 

式中, Sb (cm2)为洞穴表面积; L (cm)为洞穴长度; d 

(cm)为塑料管直径; w (cm)为玻璃切面宽度。 

1.5  数据处理与分析 

使用 SPSS 23.0 统计分析软件分析数据, 以

双因素方差分析(two-way ANOVA)分析双齿围沙

蚕的规格和温度对沙蚕的径向起伏和轴向爬行时

间、径向起伏频率、轴向爬行速度、泵水速率、

泵水量、营养盐溶出效率和溶解氧含量的影响 , 

交互作用不显著时以单因素方差分析及 Duncan

多重比较进行组内差异显著性比较。当 P<0.05 时

认为差异显著。 

2  结果与分析 

2.1  径向起伏频率 

温度和规格对双齿围沙蚕径向起伏频率的影

响如图 4 所示。双因素方差分析表明, 温度对起

伏频率的影响显著(P<0.05), 而规格和规格与温

度交互作用影响不显著(P>0.05)。双齿围沙蚕径向

起伏频率随着温度的升高而升高。随着规格的增

大, 径向起伏频率表现出逐渐降低的趋势。25 ℃

时 , 小 规 格 沙 蚕 的 径 向 起 伏 频 率 最 高 , 为

41 pulse/min; 而 15 ℃时, 大规格沙蚕的径向起

伏频率最低, 为 27 pulse/min。 
 

 
 

图 4  温度和规格对双齿围沙蚕径向起伏频率的影响 

图中不同字母表示相同规格不同温度中的 

数据差异显著(P<0.05). 

Fig. 4  The influence of temperature and size on the radial 
undulating frequency of Perinereis aibuhitensis 

Data with different letters are significantly different among 
different temperatures in the same size (P<0.05). 

2.2  轴向爬行速度 

温度和规格对双齿围沙蚕轴向爬行速度的影

响如图 5 所示。双因素方差分析表明, 规格、规

格和温度的交互作用影响显著(P<0.05), 而温度

影响不显著(P>0.05)。大规格沙蚕在 15 ℃条件下

的轴向爬行速度显著高于 20 ℃和 25 ℃条件下

的轴向爬行速度(P<0.05), 小规格沙蚕在 25 ℃条

件下的轴向爬行速度显著高于 20 ℃条件下的轴

向爬行速度(P<0.05)。 
 

 
 

图 5  温度和规格对双齿围沙蚕轴向爬行速度的影响 

图中不同字母表示相同规格不同温度中的数据差异显著.  

Fig. 5  The influence of temperature and size on the axial 
crawling velocity of Perinereis aibuhitensis 

Data with different letters are significantly different among 
different temperatures in the same size.  

 

2.3  泵水速率 

温度和规格对双齿围沙蚕径向起伏和轴向爬

行泵水速率的影响如表 1 所示。双因素方差分析

表明, 规格、温度以及温度与规格交互作用对径

向起伏泵水速率影响显著(P<0.05); 而温度和规

格的交互作用对轴向爬行泵水速率影响不显著

(P>0.05)。随着规格的增大, 泵水速率呈现上升的

趋势。径向起伏泵水速率随着温度的升高而增大, 

而轴向爬行泵水速率在 20 ℃时最高, 但是同一

规格不同温度间差异不显著(P<0.05)。 

2.4  径向起伏和轴向爬行时间 

温度和规格对双齿围沙蚕每天径向起伏和轴

向爬行时间的影响如表 2 所示。对不同规格双齿

围沙蚕在不同温度下每天的径向起伏及轴向爬行

时间进行双因素方差分析, 结果表明, 规格、温

度、温度与规格交互作用影响均不显著(P>0.05)。 
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表 1  温度和规格对双齿围沙蚕径向起伏和轴向爬行泵水速率的影响 

Tab. 1  The influence of temperature and size on the pumping rate of radial undulating and axial  
crawling motion of Perinereis aibuhitensis 

n=3; x–±SD; mL/min 

径向起伏泵水速率 pumping rate of radial undulating motion 轴向爬行泵水速率 pumping rate of axial crawling motion 温度/℃ 
temperature 大规格 large size 中规格 medium size 小规格 small size 大规格 large size 中规格 medium size 小规格 small size

15 4.89±0.70a 4.00±0.56 2.41±0.39 3.15±0.85 2.23±0.40 1.13±0.14 

20 6.69±0.98a 4.09±0.85 2.10±0.41 3.67±0.71 3.22±0.15 1.58±0.38 

25 9.80±1.79b 4.19±0.26 2.13±0.19 2.82±0.31 2.25±0.20 1.46±0.04 

注: 表中同一列内标注不同字母的数据之间差异显著(P<0.05). 

Note: Data with different letters are significantly different from each other in the same column (P<0.05). 

 
表 2  温度和规格对双齿围沙蚕每天径向起伏和轴向爬行时间的影响 

Tab. 2  The influence of temperature and size on the radial undulating duration and axial crawling duration  
of Perinereis aibuhitensis in a day 

n=3; x–±SD; h/d 

径向起伏时间 radial undulating duration 轴向爬行时间 axial crawling duration 温度/℃
temperature 大规格 large size 中规格 medium size 小规格 small size 大规格 large size 中规格 medium size 小规格 small size

15 15.84±1.88 10.81±2.75 14.03±1.72 3.57±1.29ab 4.00±1.21 2.86±0.87 

20 15.49±1.02 13.51±2.08 12.45±1.91 2.65±0.52a 3.89±0.36 4.34±0.31 

25 14.94±1.90 17.34±0.28 11.91±1.51 6.33±0.90b 5.71±0.75 3.57±0.47 

注: 表中同一列内标注不同字母的数据互相之间差异显著(P<0.05). 

Note: Data with different letters are significantly different from each other in the same column (P<0.05). 

 
但是径向起伏的时间均显著长于轴向爬行时间。 

2.5  泵水量 

温度和规格对双齿围沙蚕每天径向起伏和轴

向爬行泵水量的影响如表 3 所示。双因素方差分

析表明, 规格对两种运动方式的泵水量均影响显

著(P<0.05), 而温度和两个因子的交互作用对两

种运动方式的泵水量均影响不显著(P>0.05)。规格

越大 , 径向起伏和轴向爬行的每天泵水量越大 , 

并且径向起伏泵水量要显著高于轴向爬行泵水量, 

径向起伏每天最大泵水量是轴向爬行每天最大泵

水量的近 9 倍。 

2.6  总泵水量 

温度和规格对双齿围沙蚕总泵水量的影响见

图 6。双因素方差分析表明, 规格的影响高于温

度、温度与规格交互作用的影响。双齿围沙蚕一

天的总泵水量随着规格和温度的增加而逐渐增

多。在 25 ℃时, 大规格沙蚕 1 d 的总泵水量可达

10.01 L/d, 而小规格沙蚕仅为 1.86 L/d, 相差近 5 倍。 

 
表 3  温度和规格对双齿围沙蚕每天径向起伏和轴向爬行泵水量的影响 

Tab. 3  The influence of temperature and size on the pumping rate of radial undulating and axial crawling motions  
of Perinereis aibuhitensis in a day 

n=3; x–±SD; L/d 

径向起伏泵水量 pumping volume of radial undulating motion 轴向爬行泵水量 pumping volume of axial crawling motion温度/℃
temperature 大规格 large size 中规格 medium size 小规格 small size 大规格 large size 中规格 medium size 小规格 small size

15 5.16±0.33 2.59±0.95 1.91±0.41 0.80±0.09 0.54±018 0.20±0.08 

20 6.28±0.93 3.31±1.08 1.61±0.46 0.80±0.08 0.75±0.42 0.35±0.01 

25 8.96±0.75 4.36±0.23 1.69±0.32 1.04±0.09 0.44±0.11 0.30±0.03 
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图 6  温度和规格对双齿围沙蚕总泵水量的影响 

图中同一规格不同温度间差异不显著(P>0.05).  

Fig. 6 The influence of temperature and size on the total 
pumping volume of Perinereis aibuhitensis 

There is no significant difference in the same size among  
different temperatures (P>0.05).  

 

2.7  营养盐溶出效率 

温度和规格对双齿围沙蚕洞穴营养盐溶出效 

率的影响如表 4。对洞穴中营养盐溶出效率进行

双因素方差分析, 结果显示, 温度对磷酸盐、亚硝

酸盐和氨氮的溶出效率影响不显著(P>0.05); 温

度与规格的交互作用对硫化物和氨氮的溶出效率

影响不显著(P>0.05)。总体来说 , 随着温度的升

高、规格的增大, 双齿围沙蚕洞穴营养盐溶出效率

呈现上升的趋势, 且规格对营养盐溶出效率的影  

响要大于温度的影响, 磷酸盐和氨氮的溶出效率   

较高。 

2.8  泵水溶解氧阈值 

温度和规格对双齿围沙蚕泵水溶解氧阈值的

影响如图 7。双因素方差分析表明, 规格、温度、

温度和规格交互作用的影响均显著(P<0.05)。随着

温度的升高, 规格的增大, 沙蚕泵水溶解氧阈值

也随着增大, 其范围为 0.46~2.98 mg/L。 

 
表 4  温度和规格对双齿围沙蚕洞穴营养盐溶出效率的影响 

Fig. 4  The influence of temperature and size on the dissolution efficiency of nutrients in the tube of Perinereis aibuhitensis 
n=3; x–±SD; μg/(cm2·d) 

规格 size 温度/℃ temperature 磷酸盐 phosphate 亚硝酸盐 nitrite 氨氮 ammonia nitrogen 硫化物 sulfide 

15 109.80±1.47a 5.69±1.69 40.45±8.34 10.93±3.23 

20 105.18±5.09a 5.08±1.84 55.50±13.09 11.24±4.00 

大规格 

large size 

25 139.21±5.58b 6.02±0.05 60.56±10.90 15.40±2.92 

15 50.26±6.52 1.30±0.45 55.49±3.29 7.99±2.03 

20 54.94±5.36 1.16±4.93 60.14±7.76 9.44±1.59 

中规格 

medium size 

25 42.15±5.07 1.45±0.58 34.92±5.58 13.51±1.59 

15 25.25±7.11 0.77±0.30 26.09±5.58 1.69±0.61 

20 16.32±6.62 1.84±0.61 34.92±5.51 2.46±0.23 

小规格 

small size 

25 26.64±5.39 1.07±0.46 27.62±4.01 3.70±0.61 

注: 表中同一列内标注不同字母的数据互相之间差异显著(P<0.05). 

Note: Data with different letters are significantly different from each other in the same column (P<0.05). 

 

3  讨论 

3.1  温度和规格对双齿围沙蚕行为的影响 

温度是影响生物生命过程的重要因素, 可以

影响生物的生长、繁殖、代谢等[15-18]。其中, 生

物的行为也会随温度的变化而变化 [19-23]。例如, 

滑背新对虾(Metapenaeus mastersii)在低温时活动

较缓, 温度升高时其活跃度增加[19]; 当温度由高

到低变化时, 墨吉对虾(Penaeus japonicus)运动减

少, 其蜕皮时间会随之延长[20]。在本研究中, 无

论大规格还是小规格双齿围沙蚕, 在不同温度下

的径向起伏运动的运动时间和泵水量均远大于轴

向爬行, 因此, 径向起伏是其在洞穴中的主要运

动方式和泵水方式。当温度与其他因子协同作用

时, 游泳生物的行为特点往往与温度单独作用时

表现出不同的规律。当流速一定时, 温度升高对

团头鲂(Megalobrama amblycephala)幼鱼的游泳

轨迹没有显著影响; 当流速增大时, 团头鲂的游

泳轨迹随着温度的升高而趋于复杂[24]。当温度升

至 34 ℃时, 鲤(Cyprinus carpio)幼鱼的最大游动 
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图 7  温度和规格对双齿围沙蚕泵水溶解氧阈值的影响 

图中相同规格中的不同字母表示同一规格 

不同温度间差异显著(P<0.05). 

Fig. 7  The influence of temperature and size on the threshold 
value of dissolved oxygen concentration when  

Perinereis aibuhitensis pump water 
Different letters in the same size denote significant difference 

among different temperatures in the same size (P<0.05).  
 

频率可达每分钟 110 次, 而鲤成鱼的游泳频率仅

为每分钟 40 次; 当温度降至 6 ℃时, 幼鱼的游泳

频率为每分钟 23 次, 而成鱼每分钟的游泳频率为 10

次, 两者在低温时游泳频率的差距大大降低[25]。

对底栖生物而言, 小规格刺参(Apostichopus japoni-
cus)的运动速度和运动时间均小于大规格和中规

格刺参的运动速度和运动时间[22]。在高温时成体

刺参(Apostichopus japonicus)的运动较幼参更频

繁[26]。但是, 随着温度的升高、规格的增大, 中

间球海胆(Strongylocentrotus intermediuss)的觅食

行为减弱[27]。因此, 在相同温度下处于不同生长

阶段的水生生物的行为特征很可能会有所差异; 

相比于温度的单独作用, 当温度和规格同时作用

时, 无论是游泳生物还是底栖生物均可能表现出

不同的运动规律。本研究中, 在温度和规格的共

同作用下, 双齿围沙蚕的轴向爬行速度呈现不同

的趋势。其中, 大规格沙蚕的轴向爬行速度随着

温度的升高而降低, 而中规格和小规格沙蚕的轴

向爬行速度则随着温度的升高而加快。这可能是

因为规格不同对温度的耐受能力也不同。姜旭阳

等 [28]研究发现 , 随着虹鳟(Oncorhynchus mykiss)

和硬头鳟(O. mykiss)幼鱼规格的增大, 其所能耐

受的最大温度值均下降 , 并且随着规格的增大 , 

其停食温度也逐渐降低; Recsetar 等[29]和 Zeigler

等 [30]研究发现 , 阿帕奇鳟 (Oncorhynchus gilae 
apache)的规格和耐热性之间同样存在负相关的

关系。由此可以推测, 沙蚕的规格与耐热性之间

可能也存在这种负相关的关系, 即小规格沙蚕对

温度的耐受性更强, 因而当水体温度升高时可能

会制约大规格沙蚕的运动。但是, 这并不是一般

规律, 例如, 当温度从 29 ℃升至 36 ℃时, 小规

格凡纳滨对虾(Litopenaeus vannamei)的运动行为

仍无明显改变 , 而大规格凡纳滨对虾颚片的摆动

速度明显加快[31]; 成体刺参在高温时的运动较幼

参也更趋于频繁[26]。因此, 温度对不同规格水生

生物行为特征的影响规律因物种而异。 

3.2  温度和规格对双齿围沙蚕泵水溶解氧阈值

的影响 

已有研究发现, 温度和规格对生物耗氧率具

有一定影响。王资生等 [ 3 2 ]研究发现 ,  扁玉螺

(Neverita didyma)的耗氧率随着规格的减小而增

大, 当温度在 10~30 ℃时, 其耗氧率随着温度的

升高而升高; 李俊辉等[33]研究发现, 在 15~30 ℃

时, 波纹巴非蛤(Paphia undulata)的耗氧率随着

温度的升高而升高, 小规格波纹巴非蛤的耗氧率

显著大于大规格波纹巴非蛤的耗氧率; 冯建彬等[34]

研究发现, 在 15~30 ℃内, 文蛤(Meretrix meretrix)

的耗氧率随着温度的升高而升高 , 且规格越小 , 

耗氧率越高。因此, 大多数生物耗氧率在其适宜

生存的条件下, 均会随着温度的升高而升高, 随

着规格的增大而降低。这种变化规律可能和生物

的生长发育特点相适应, 生物规格越小, 其生长

发育越迅速, 新陈代谢越旺盛, 因此耗氧率就越

高, 而规格增大时, 其生长发育已基本完成, 因

此新陈代谢下降, 从而耗氧率下降。本研究发现, 

双齿围沙蚕泵水溶解氧阈值随着温度降低而降低, 

随着规格减小而减小。已有研究发现, 双齿围沙

蚕的耗氧率随着温度的升高, 规格的减小而增大, 

且其耗氧量与体重成正比[16]。因此, 小规格沙蚕

虽然耗氧率高但是其体重较小, 所以其对氧气的

需求量较少, 可能更耐低氧。多位学者研究发现, 

生物体的规格越小, 其窒息点越低, 耐低氧能力

也就越强。唐毅等[35]研究发现, 水温一定时, 平
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均体重 1.55 g 的中华倒刺鲃(Spinibarbus sinensis)

的窒息点为 0.44 mg/L, 而平均体重为 7.28 g 中华

倒刺鲃的窒息点为 0.88 mg/L, 因此中华倒刺鲃鱼

种的窒息点会随着体重的增加而升高; 陈琴等[36]

研究表明黄颡鱼(Pelteobagrus fulvidraco)的窒息

点随着规格的增大而升高; 黄钧等 [37]研究表明, 

体重 3~4 g 的月鳢(Channa asiatica), 其窒息点为

0.44 mg/L, 而体重 7~8 g 的月鳢窒息点为 0.70 mg/L; 

王资生等[38]研究表明, 半滑舌鳎(Cynoglossus se-
milaevis)的窒息点随着温度和体重的增加而有所

增加, 在较低温度下, 小规格半滑舌鳎的耐低氧

能力很强。因此可以推测, 生物规格越小, 其耐低

氧能力越强。因此, 小规格沙蚕耐低氧的能力要

高于大规格和中规格沙蚕耐低氧的能力。小规格

沙蚕的这种良好的低氧耐受性导致其泵水溶解氧

阈值较低, 并且双齿围沙蚕的这种生理特点, 使

其在洞穴微环境水体处于低氧时, 可以更好地适

应环境, 且小规格沙蚕的适应能力更强。本研究

发现, 不同条件下的双齿围沙蚕均存在泵水溶解

氧阈值, 其意义在于双齿围沙蚕可以最大限度地

节省泵水能量支出而获得充足的溶解氧, 这符合

“最佳性理论”[39], 即消耗最少的能量获得最高的

溶氧收益 ,  可称之为 “最佳溶氧收益策略 ”。 

3.3  温度和规格对双齿围沙蚕洞穴中营养盐溶

出效率的影响 

沉积物-水界面的物质交换过程是海洋生态

动力学的重要研究内容, 沉积物是营养盐再生的

重要区域, 其可以调节近岸水体中的营养盐等物

质含量[40-41]。生物扰动作为一个控制沉积物生态

功能的重要因素, 在沉积物-水界面营养盐交换中

发挥着重要作用[42]。本研究中, 洞穴水的营养盐

有一定积累, 但不足以对沙蚕生存造成威胁, 而

随着双齿围沙蚕规格的增大, 沙蚕洞穴中营养盐

的溶出效率也随之增多, 及时将富含营养盐的洞

穴水排出。当生物扰动作用增强时, 由生物灌溉

方式泵入洞穴中的上覆水增多, 而上覆水中溶解

氧含量要高于洞穴中的溶解氧含量, 从而高氧的

海水进入深层沉积物中, 改变了沉积物中的生化

过程, 加速了有机质的降解, 使得更多的营养盐

释放出来[43-44]。而生物灌溉在将高氧水泵入洞穴

时, 同时也将营养盐含量较高的洞穴水泵出洞穴, 

从而洞穴中由于有机质降解而溶出的营养盐也随

着水流流出洞穴, 完成向上覆水的释放, 避免了

有害物质在洞穴中积累。生物灌溉不仅可以使溶

解氧进入沉积物中加速有机质的降解, 还可以将

沉积物间隙水中的物质向上覆水释放, 这两种方

式均对营养盐的释放起到一定的促进作用[45]。因

此, 当沙蚕规格增大时, 沙蚕的泵水量增加而导

致生物灌溉作用增强, 对沉积物的“双重影响”也

随之增强, 从而洞穴中营养盐溶出效率升高。 

4  结论 

本研究表明, 温度较高时, 小规格双齿围沙

蚕的轴向爬行速度高于大规格双齿围沙蚕, 比较

活跃; 无论大规格还是小规格双齿围沙蚕, 径向

起伏是其在洞穴中的主要运动方式和泵水方式; 

由于小规格双齿围沙蚕具有较强的低氧耐受能力, 

其泵水时间和泵水溶解氧阈值均低于大规格双齿

围沙蚕, 泵水溶解氧阈值的意义在于不同规格双

齿围沙蚕在泵水获得充足溶解氧的过程中最大程

度节省了能量支出, 符合“最佳性理论”, 可称之

为“最佳溶氧收益策略”, 因此, 驱动双齿围沙蚕

泵水的因子主要是溶解氧, 双齿围沙蚕为了获得

足够的溶解氧而进行泵水运动(生物灌溉), 从而

附带加速了沉积物的生物地球化学循环, 这也解

释了生物灌溉发生的原因及其生态效应。 
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Abstract: Infauna have developed physiological and behavioral strategies to cope with the stresses of sedimentary 
environments. Of the two, behavioral strategies are more important because they create microenvironments in the 
burrows which are essential for the survival of burrowing benthic animals. However, the few relevant published 
studies have not clarified the relationship between behavioral strategies and the microenvironment of benthic 
animal burrows. In the present study, we used a behavioral observation device to study the effects of temperature 
(15 ℃, 20 ℃, and 25 ℃) and body size [large size (2.2±0.2) g, medium size (1.5±0.2) g, and small size (0.7± 
0.2) g] on the behavior of Perinereis aibuhitensis in the burrow. We also investigated the water exchange, nutrients, 
and dissolved oxygen in the burrow. The results showed that temperature had a significant effect on the radial un-
dulating frequency of P. aibuhitensis (P<0.05), which increased with increasing temperature. Further, body size 
had a significant effect on the axial crawling velocity of P. aibuhitensis (P<0.05). The axial crawling velocity of 
large P. aibuhitensis decreased with increases in temperature, whereas the axial crawling velocity of medium and 
small P. aibuhitensis increased with increasing temperature. The temperature and body size had no significant ef-
fect on the radial undulating and axial crawling duration (P>0.05); however, body size had significant effects on 
the pumping volume, pumping rate, and nutrient dissolving efficiency (P<0.05). The pumping volume and nutrient 
dissolving efficiency increased with increases in body size. Moreover, the maximum pumping volume of P. aibu-
hitensis was 10.01 L/d in the group of large individuals and the maximum dissolution efficiency of phosphate, 
nitrite, ammonia nitrogen, and sulfide in the burrow were 109.80 μg/cm2/d, 6.02 μg/cm2/d, 60.56 μg/cm2/d, and 
15.40 μg/cm2/d, respectively. Radial undulating motion is the main action in moving and pumping. The dissolved 
oxygen threshold of pumping behavior in P. aibuhitensis is consistent with optimality theory, which is designated 
the “optimal dissolved oxygen obtainment strategy” in this study. It showed an upward trend with increases in 
temperature and body size. This study showed that small P. aibuhitensis individuals moved more actively than 
large ones at high temperatures or under low dissolved oxygen levels, indicating that they might have a higher 
tolerance for these conditions. The large P. aibuhitensis individuals showed a superior ability for bioirrigation at 
high temperatures. It was likely that dissolved oxygen in the burrow was the key factor driving the initiation of 
pumping. The release of nutrients from sediment is an additional effect resulting from the polychaetes pumping 
water to get sufficient oxygen. 

Key words: Perinereis aibuhitensis; behavior; burrow microenvironment; bioturbation; pumping water; dissolved 
oxygen threshold 
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