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摘要H用最优化适合度种群生态学模型模拟研究了中华哲水蚤和小拟哲水蚤种群在渤海生态系统中的垂直移动模式O生

命周期S世代时间S繁殖力和产卵量是决定这两种桡足类垂直移动的主要因素O在中华哲水蚤生活史类型中3无水平流动

或水平流动速率很小时3昼夜的垂直移动能使其获得最优的生态适合度O水流的增加或方向的改变会使其在底层的停留

时间增加O在小拟哲水蚤生活史类型中3随着水流的增加及其随之而来的损失率增高3其垂直移动的倾向逐步提高O
关键词H中华哲水蚤G小拟哲水蚤G垂直移动G生态适应性
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&510CL"M指 出3动 物 对 环 境 的 适 应 取 决 于 其 本 身 的 存 活 能 力S产 生 后 代 的 能 力 和 繁 殖 产 量Oj0n;80q
等L!M发现动物对摄食场所的选择3倾向于找那些可望获得最大的摄食收益3但有较大被捕食风险的地 方O
海 洋浮游动物对生境的选择也应遵循这一原则LKMO海洋中有很多因子3如潮汐S海浪S底 质S水 温S食 物 条

件S种群密度等3经常处于变化过程中O由于这些生态因子的不断变动3使自然的桡足类7&07Q70:;@种群受

周 围环境因子变化的影响3很难达到生理上的最大摄食效率LIMO为了在有限的时间内获得最大的捕食 收

益3浮游动物经常追逐饵料生物而做垂直移动L#MO浮游动物的生态适应性要尽量满足两个条件3即既要获

得最大的食物捕食量3又要尽可能地减少被凶猛动物7t<Q:580<@捕捉的危险O浮游动物在表层水体中容易

受到凶猛动物的攻击3但此处又最容易获得食物LE3FMO海洋底部因光线较暗而使凶猛动物的视觉模糊3捕捉

桡足类的准确性会大大下降LLMO所以一般认为海洋深处比较安全3然而却常有获能不足的缺陷L!3F3JMO滤食

性浮游动物常 采 用 两 种 策 略 应 付 上 述 情 况3一 是 滞 留 在 饵 料 生 物 丰 富 的 表 层 水 中3
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同 时 保 持 较 高 的 繁 殖
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力!二是作昼夜的垂直移动"这样不仅可以获得表层丰富的饵料"而且可以同时获得降低被捕食风险的好

处#$%&’(等)*+,-./0123%)4,和 5(0/6)7,认 为 浮 游 动 物 的 昼 夜 垂 直 移 动 主 要 是 为 了 减 少 被 捕 食 的 风 险#

8/39:等)**"*;,-<3/=2%%>等)*?,-@>=’(等)*A,和 B3>CD2E=F)*G,却认为这种迁移有可能是生物的斑状分布和取

样的非随机性产生的#种群对某一地区的占领对自己后代的延续非常重要"浮游动物对环境适应的过程"
象陆生动物一样"也应遵循最优化定律HH动物种群能权衡几个相互矛盾的因素最终选定最优化的生态

措施"取得最大的适合度I<&%62==J#这种最优化措施会使种群的基因库得以维持"基因库是指种群中全部

个体所有基因的总和)*4,"亦即一定空间内全部参加繁殖个体基因的总和#如果个体离开了该空间"便不再

对该种群的基因库做出贡献#因此"虽然在某一空间停留会付出一定的繁殖代价"但其可以丰富或维持该

种群基因库的内涵#因而在某一特定生境中停留的浮游动物种群"实际面临被捕食和被迁徙两种风险#浮

游动物的昼夜垂直移动是一种既复杂又普遍的生态现象"这种生态习性不仅改变了周围的环境"而且也导

致了摄食浮游动物的一些经济鱼类昼夜垂直移动)*K,#渤海现有 ?G种桡足类"可以划分为显著和不显著垂

直 移 动 两 种 类 型#进 入 L+年 代 以 来"由 于 受 全 球 气 候 变 化 的 影 响"国 际 上 先 后 开 展 了 MN5<$-.5OPQ-

N.5@RP-B5PR等海洋研究课题"旨在研究海洋生态系统对全球变化的 应 答 动 力 学 反 应)*7,#本 研 究 是

N.5@RP的一个分支课题"目的在于初步建立渤海桡足类的昼夜垂直移动生物海洋学的模型#

S 材料和方法

STS 资料获得

所获资料均采自渤海生态系统动力学研究HH东方红 ;号科学调查船"*LL7年 L月 ;?日U*+月 7日

出海现场调查#采集了 ;G个大面站IN3&9=%/%&>6J4个连续站IV;-VA-R?-@*-NG"V6’(>3$%/%&>6J"如图 *所

示#
大面站用中网I?++WJ和小网I;++WJ各拖一网#用 AX的福尔马林固定#连续站用桶式采水器每隔 G0

取各层水 ;+."G+W筛绢过滤"样品保存同上#回船内实验室镜检并对中华哲水蚤和小拟哲水蚤计数#浮游

动物的产卵实验Y从浮游生物网中选取体健活泼的中华哲水蚤和小拟哲水蚤"在解剖镜下"小心地用自制

的尖头微型胶头滴管分出雌性个体"放入 ;G+0D大培养皿中暂养#然后转入特制的产卵器中"再悬放于 GU

70的海水中产卵I见图 ;J"每隔 A(取出计数产卵量 *次"连续计数 A7(#将收集起的卵 *++只"放入 ;G+0D
的 烧杯中"在 ;GZ的恒温培养箱中孵化"喂以三角褐指藻I[\]̂_‘]abcdefbgha_giebefJ观察中华哲水蚤和

小拟哲水蚤的发育和存活寿命"并参照林元烧等)*L,的结果作了验证#

图 * 渤海湾生态系调查站位图

<&jT* O6k2=%&j/%&>6=%/%&>6=>l@>(/&2=%m/3:2’>=:=%20

图 ; 用于研究桡足类产卵量的装置HH产卵器

<&jT; n(292k&’2l>3’>121>9=2jj13>9m’%&>6

32=2/3’(HH2jj13>9m’%&>6m%26=&D

STo 分析方法

据 R&/62等)?,提出的桡足类生态适应性模型"内禀增长率IgfJ是指中华哲水蚤和小拟哲水蚤种群在外

界理想条件下可能达到的最大增长率#根据优化选择原理"桡足类种群可以选择表层I\*J和底层I\;J两类
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空间!对渤海 "#个大面站测量表明!平均水深 $%以上为有光层!$%以下为无光层&因此以 $%为表层和

底层的分界线!即’$%为表层!($%为底层&每个空间可提供不同的生殖力)*+,存活率)-+,世代时间).+
和 迁移速率)/+&用 0表示桡足类的行为选择适应性!0的取值范围为 1’0’2&032时表示桡足类种群全

部的生活时间都滞留在表层)42+水中!031时表示桡足类个体全部的生活时间都生活在底层水体中&生殖

力)*+,世代时间).+,迁移速率)/+和 适 应 策 略)5+将 取 决 于 桡 足 类 个 体 在 两 个 生 境 间 的 生 活 时 间 分 配 参

数!即 0值!则有6

7
8

.)0+
-9)0+*9)0+:;5)0+9<93 2

式中!9为任一时间内桡足类的存活可能性=42表示表层生境=4"表示底层 生 境=:;5)0+为 期 望 存 活 时 间!-9

)0+为水平空间生境的总损失率)>?@ABC+&*为生殖力)>?@AB>?@A+!.)0+为世代时间)C+=0为表层分布时间

)C+=0;2为底层分布时间)C+=5)0+为每个个体生产率的平流丢失率校正系数)>?@ABC+&文中规定 5值最大

时桡足类的行为出现最优化值 0%DE&为便于分析!规定 *9)0+和 .)0+为不随时间变化的参变量&

FAG 平流)H@IJKL>M?+与捕食

把浮游动物种群也可看作是海洋空间)N+中的一个特殊的空间&个体一旦离开了该空间就不再对其

原基因库作出贡献&42和 4"是 N的两个亚单位&N中的 42和 4"两生境中的平流速率不同!分别记作 /42
和 /4")%BC+&O指空间长度)%+&平流速率是 0的函数!则有6

P)0+3 Q)0+BO )2+
表 层的平流速率)/42+比底层平流速率)/4"+大!因而有)/42+()/4"+!但方向相反&<)0+为被捕食率)>?@B

C+=用 R42<,R42S分别表示表层白天和夜间的被捕食风险&底层的被捕食风险表示为 R4"&被捕食的风险白

天大于夜间!但夜间的被捕食风险仍高于底层!因而有 R42<(R42S(R4"的数值大小顺序&实验期间的昼夜

比为 2"<62"S!整日都呆在表层的危险性可以表示为 <)032+31A#)R42<TR42S+&在两个空间中作垂直移

动的种类!白天呆在底层会使全天的危险性变的最小)U+&如果 0小于 1A#!那么夜间也不全部呆在表层!因

而表达式可写为6

<)0+3 )0; 1A#+R42<T 1A#T )2; 1A#+R4")0( 1A#+ )"+

<)0+3 0R42ST )2; 0+R4" )0’ 1A#+ )U+
那么任一时刻作为 V函数的总损失率 -9)0+)被捕食或被迁徙+可表示为6

-9)0+3 :;)<):;5)0++TQ)0+:;5)0++BO+9 )W+
如果个体将全部的时间都花在表层)42+!则把其世代时间记为 .42&Q)0+为迁徙出生境的速率)%BC+!

若大部分时间都在底层!那么世代时间就可表示为6

.)0+3 .42B0 )#+
如果 031A#!表示桡足类在表层和底层滞留的时间相等!那么世代时间就会加倍&0无限接近于 1时!

表示全部时间都呆在底层!世代时间就会无穷大!可以认为是由于桡足类不能接受阳光照射而无法完成蜕

皮过程而使发育停滞)X>DYDZCJ+&生殖力与世代时间无关!因而有6

*)0+3 *)42+3 *)4"+ )[+

FA\ 平流风险的内涵

由上述各公式可以推导出任意桡足类的期望适合度为6

23 *]7
8

.)0+:;)<)0+TQ)0+BO+9:;5)0+9@9 )̂+

并可转化为6

23 *]:;)5)0+T<)0+TQ)0+BO+].)0+ )$+
根据 2__$年 _月 "U日至 21月 $日在渤海测定的中华哲水蚤和小拟哲水蚤的世代存活时间,日产卵

量 等 生 物 学 参 数 可 知!中 华 哲 水 蚤 在 "#‘的 世 代 存 活 时 间 为 "#A"@!合 _1̂"1C!日 均 产 卵 量 为 22A#
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!""#$%&’()小拟哲水蚤此时的存活时间为 *(+’)合 ,-.+-#)日均产卵量为 .(/!""#$%&’(0应当说明参数 123
表示的是一个理论时间0由方程45614768 123$7)如果中华哲水蚤花 3-9或 5-9的时间在表层生活)即

78-(3或78-(5)那么中华哲水蚤的理论世代时间便变为 /5/’或 5-(:’0根据渤海捕食桡足类凶猛动物

图 , 中华哲水蚤和小拟哲水蚤在无平流时行为值476
与适合度4;6的关系

<%"(, <%=&!##>?#@!A?=!’=BC!D?E%B@FB@GHIHJKLLMJMN

OKL?&’=D!PHQHOHIHJKLRHQSHT?#!#UB’!A!’V%=DBW=

?’E!T=%B&

的 数 量 和 时 空 分 布 特 点 和 模 拟 测 得 的 实 验 数 据)将 表

层4236X底层42/6生境在不同时间的被捕食危险性定为

Y23Z8-(,%&’$’)Y2/J8-(3%&’$’)Y2/8-(-3%&’$’0

[ 实验结果

[(\ 无平流时的适合度

当平流处 于 稳 态)即 水 平 水 流 为 -时)方 程4*6中

的 S476$]项等于 -0此时)适合度可不考虑平流产生的

影响0由方程4*6作出的行为值 7对适合度的关系如图

,所示0
由 图 ,中 可 以 看 出)中 华 哲 水 蚤 的 行 为 值 7等 于

-(5时)适合度 ;值 最 大)此 时 应 做 等 分 的 昼 夜 垂 直 移

动0即在饵料丰富的表层呆 3/D4一般在夜间6)而白天

阳光照射时则进驻底层0在取样过程中可以发现)中华

哲水蚤的游泳较活跃)傍晚上升至水面)夜间 33̂,-又

图 : 小拟哲水蚤在 ,个等级的平流时行为值476与适

合度4;6的关系0

<%"(: <%=&!##4;6%&@!A?=%B&=BC!D?E%B@FB@’%FF!@!&=

?’E!T=%E!@!"%U!#FB@=D!_?@?T?A?&W#_?@EW#T?#!

‘(S23与 S2/同 向 而 不 同 流 速 S23’%FF!@#F@BU S2/%&

#_!!’B&Aabc(S23与 S2/异向亦不同流速 S23’%FF!@#F@BU

S2/CB=D%&#_!!’?&’B@%!&=?=%B&

沉降至水深处)/̂,-又复上至表层0日出前4*̂--6又潜

回底层0由此发现)中华哲水蚤在表层和底层停留的时

间基本相等)这如模型所表示的最优值相同0小拟哲水

蚤和中华哲水蚤却不同0由模型图中看到)在 -(5d7e

3(-时)其适合度明显大于 -(5以下的行为值0说明小

拟哲水蚤的最优行为应该呆在表层而不要做昼夜的垂

直移动0在取样观察中发现)小拟哲水蚤大多集中在表

层 3-U之 上)只 在 夜 间 偶 而 在 35U以 下 捕 捉 到)其 行

为是和理论模型吻合的0

[([ 有平流时小拟哲水蚤的适应性

渤海湾是内海)平流速度较小0在 .月 /,日f3-
月 *日 的 出 海 调 查 过 程 中)多 数 时 间 的 平 流 速 度 都 小

于 3(-0只有 3-月 /日凌晨 3̂--开始受外海台风涌流

的巨大影响)水流速度曾一度达到 5(*+U$#)其他时间

多数为 -(3f-(,5U$#0根据大面站流速仪测定的表层

和底层流速的结果)结合东方红船上模拟该流速时)中

华 哲水蚤和小拟哲水蚤的逃逸实验结果)方程4*6中的

S476$]分别计算值为 -(-3X-(3和 -(,U$’)小拟哲水

蚤的行为值与适合度的关系如图 :所示0结果表明在

低 平 流 速 率 时)即 S476$]8-(-3U$’时)小 拟 哲 水 蚤

的行为值 7与适合度 ;的关系未能因平流的影响而产

生变化4如图 :)‘所示60小拟哲水蚤在此平流速率下

仍然在 7g-(5时有最大的适合度0此时小拟哲水蚤以

呆在表层为最适合0当平流速率增大至 -(3U$’时)适合度值 ;在 7等于 -(5时)出现了一个适合度高峰)
此时小拟哲水蚤的最优行为学特征应做垂直移动0当平流速率增大至 -(,U$’时)超过 -(5以下的 7值时)
适合度值均为负值0说明小拟哲水蚤在此水流速率下呆在表层已难形成稳定的种群0从大于 -以上的适合
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度下 !值可以看到"越接近于 #其 $值越大"表明小拟哲水蚤此时的最优化行为就是尽可能花更长的时间

听留在底层%&’()当表层 &*的水流速率与底层 &’不仅有量的差异"而且方向相反时"结果如图 +%,(所示)
可以看到在低水平平流条件下"小拟哲水蚤的最优行为仍在 !-#./的条件下出现"此时小拟哲水蚤仍以

在 表 层 生 活 最 为 有 利)当 在 高 水 平 水 流%0%!(123#.4516(时"!3#.’为 最 优 行 为"此 时 小 拟 哲 水 蚤 花

7#8的时间在底层"’#8的时间在表 层 获 得 最 优 适 合 度)当 0%!(123#9*516"即 在 中 等 水 平 的 平 流 条 件

下"!3#./时获得最大的适合度"此时小拟哲水蚤做昼夜的垂直移动获得最大的生态学收益)

:.; 有平流时中华哲水蚤的适应性

中华哲水蚤有发达眼点"感觉系统很敏感"游泳能力很强)实验中看到它是典型的显著昼夜垂直移动

桡足类)在渤海湾可清楚地看到它白天下降"夜晚上升)在午夜主要分布在 #<*/5的水层"午夜后下降)中

午下降到 ’/5以下水层"傍晚又开始上升"至 ’*=##上至表层)在有平流时中华哲水蚤最优行为与适合度

的关系如图 /所示)

图 / 中华哲水蚤在4个等级的平流时行为值>与适合

度 $的关系)

?@A./ ?@BCDEE%$(@CFDGHB@ICBIJDKHL@IFMIF6@MMDFDCB

H6LDNB@LDFDA@5DEMIFBKDOPQPRSTTURUVSTNHED

W.0&*与 0&’同 向 而 不 同 流 速 0&*6@MMDFEMFI5 0&’@C

EXDD6ICGY ,.0&*与 0&’异 向 亦 不 同 流 速 0&*6@MMDFE

MFI50&’JIBK@CEXDD6HC6IF@DCBHB@IC

由图 /W可以看到"在低平流水平上"即 0%!(123

#.#*516时"行为值 !仍在 #./时"适合度最大"此时中

华哲水蚤做昼夜的垂直移动仍能获得最大的生态学收

益)当平流速率进一步增大达到中等水平时"即0%!(12

3 #.#*516"行为值 Z亦在 #./时适合度最大"即做垂

直移动对中华哲水蚤最有利)值得强调的是"一旦 !值

超过 #./"种群在表层就不能维持"所以在此情况下"中

华哲水蚤在行为适应上必须做昼夜的垂直移动)当水

流 再次提高"即达到 0%!(123#.4516时"中 华 哲 水 蚤

的 适 合 度 值 $全 在 横 坐 标 之 下"此 时 中 华 哲 水 蚤 必 须

在底层才能维持种群的存在)所以中华哲水蚤在该水

流条件下一般只停留在底层"不会到表层水中活动)*#
月 ’日受外海台风影响"水流曾一度达到 [./51E"此时

取水样观察已在表层很难找到)而在同组的底泥采样

中却在间隙水中看到了相当多的中华哲水蚤个体)这

也证明了模型的实用性)当表层水和底层水的平流方

向相反时%如图 /,所示("可以看到在低平流水平上中

华哲水蚤的最优化适合度值仍在 !为 #./时出现"这亦

同无平流和同向平流一样)这时中华哲水蚤做常规的

昼夜垂直移动)在中等平流水平上"即 0%!(123#.*51

6时"在 #.’\!\#./之间"适合度的值较大)此时中华

哲 水 蚤 花 ’#8</#8的 时 间 待 在 表 层 水 中 最 为 有 利)
当 平流速率进一步增大"即 0%!(123#.4516时"中 华

哲水蚤的适应性仅在 !值为 #.’时有一个很窄的区间"
说明中华哲水蚤在表层停留 ’#8的时间"7#8停留在底层可以有效降低损失率"达到最优的生态适合度)

; 讨论

海洋甲壳类的垂直移动是一个海洋生态学的普遍现象)关于该问题的研究"国内外的很多学者有很多

的论述)桡足类的昼夜垂直移动和追逐食物有关"同时还可能与逃避敌害有关)从本文的实验和模型研究

的结果可以看到"中华哲水蚤和小拟哲水蚤的垂直移动主要与寿命]繁殖率]产卵量和海洋水流有关)主要

是为维持其种群的存在而做出的生存抉择"并且受到环境条件特别是水流大小的强烈影响)实验中发现"
水平流动的海流会使桡足类被迁移离开原来的生境这一因素会明显地决定着中华哲水蚤和小拟哲水蚤的

行为模式)是否在表层停留或迁移到底层的定位策略可能是环境对桡足类长期自然选择形成的"亦是桡足

+’7 生 态 学 报 ’*卷
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类对环境条件长期适应的结果!并随着环境条件的变化进行精确的调整"以达到获得最大的收益而付出最

小的代价之目的!即所谓行为最优化"达到最大的种群适合度!渤海是一个半封闭的海湾"湾内的平流和涌

流大大小于与之相通的外海!该海域是研究桡足类生态活动的有利场所!同时渤海湾的表层水流比底层水

流速度大"对研究中华哲水蚤和小拟哲水蚤的垂直移动的生物海洋学机制十分有利!该海域也有一些特殊

的物理海洋现象"如在 #$$$年 %月底 &月初的后续调查中"就成功发现了海洋内波的存在!渤海湾平均水

深只有 #’()*+,"只在中心敞水区水深达到 -#./("因此桡足类在表层和底层都能得到食物"但只是底层食

物的丰盛度要大大低于表层!所以对付表层敌害的捕食行为可能对中华哲水蚤和小拟哲水蚤更是进行垂

直移动很重要的选择因素!这和01234等)5,对挪威狭湾中对飞马哲水蚤67898:;<=>:?8@AB>A;<C和小拟哲水

蚤研究的地点是有区别的!挪威狭湾中表层食物丰富"而底层根本无食物可供采食!因而他们发现食物因

素对飞马哲水蚤和小拟哲水蚤的昼夜迁移影响非常大!同时在繁殖季节"表层水温明显高于底层!为了获

得食物D躲避敌害D减少被水流卷走风险"飞马哲水蚤和小拟哲水蚤为维持种群基因库和对后代基因库有

所贡献"能很好地选择各自的垂直移动生态模式!在挪威海6EFGH4I123J42C和亚极涡流区6KLMNFO2GIPG4C
对桡足类的研究中"QRJ34J等)/,发现"出生率和死亡率对垂直移动策略的影响要高于水流带来的影响!作

者在渤海湾中的研究结果也表明繁殖力D产卵量和寿命对中华哲水蚤和小拟哲水蚤的垂直移动模式是主

要的决定因素"而水流等非生物率因素只起一定的影响作用!同时看到"渤海湾中由于水文条件较之挪威

狭湾的更为稳定"两种桡足类的产卵速率都比挪威狭湾的要小!中华哲水蚤在静水或低水平平流条件下做

垂直移动"主要原因是寿命较长而产卵速率较小型桡足类小"为了在种群基因库中有所贡献"采取这种最

优化适合度战略!而小拟哲水蚤生命周期短"产卵速度快"属生态上的 @S选择类型"在表层多繁殖快发育"
尽量减少垂直移动"所以选择在表层生活的适合度战略!因此中华哲水蚤的适应策略更倾向于 TS选择类

型!但这种策略并非是一成不变的"如图 -和图 %所示"当水流逐步提高时"中华哲水蚤和小拟哲水蚤都有

下潜的倾向"说 明 该 两 类 桡 足 类 为 了 保 存 其 对 种 群 基 因 库 的 贡 献"尽 量 减 少 水 流 强 迫 迁 移 带 来 的 负 面 影

响!本研究不支持 U2GVP)##"#*,的观点"认为桡足类的垂直移动是由分布的斑状分布6W2XYZPV1JXG1MLX1F3C和

取样误差造成的!而支持了 [Q\]̂ 关于动物的行为适应性有动物的取食特点D繁殖力D外界环境条件决

定的论点!该结果与韩博平)*#,提出的微可感捕食压力变化能使浮游动物的垂直移动方式产生较大变化也

是一致的"尤其与 QRJ34J等)/,研究结果相一致"认为生物率对生物适应性的行为选择是第一位的!本研究

只是在渤海湾一个特定出海航次的一个生态模拟研究"其是否能适合其它海域或其他桡足类种类还有待

于进一步确定!
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