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摘要：２０ 世纪末以来，沙蜇在东亚水域频繁暴发，不仅影响正常的渔业生产活动，也给海洋生态系统健康带来极大危害。 在室

内模拟秋季降温条件，研究了不同水温（４ 种降温条件）与饵料量（０．４２、１．２５、和 ４．２ μｇ Ｃ 螅状体－１ｄ－１）对沙蜇螅状体足囊繁殖

与横裂生殖的影响。 结果显示：１）秋季降温速度快慢导致的积温差异对沙蜇螅状体生成足囊数有显著影响（Ｐ＜０．００１），积温越

大，螅状体生成的足囊数量越多，发现两者具有较好的线性关系（ｙ ＝ １４２．５９ｘ＋２０８．３９；Ｒ２ ＝ ０．９６７），低积温条件下的足囊萌发也

较少；２）饵料量对螅状体无性繁殖的影响是有一定阈值范围的，在一定饵料量范围内，螅状体生成的足囊数量随饵料量的增加

而增加，而超过一定阈值范围，过剩的饵料影响水质对沙蜇螅状体反而产生负面影响。 ３）秋季新繁育出来的当龄沙蜇螅状体

可在越冬前发生横裂生殖，但横裂生殖的螅状体比例和放碟数量均较少。 试验结果说明，全球变化背景下，积温升高、饵料量小

幅增加均可能导致沙蜇秋季有性繁殖的当龄螅状体在越冬前生成更多的足囊，促进诱发翌年水母暴发。
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全球变化背景下，继赤潮、绿潮等由植物快速繁殖引起的大型海洋生态灾害后，一种由海洋动物———水母

的数量增多而导致的海洋生态灾害也受到全球的关注［１］。 沙蜇（Ｎｅｍｏｐｉｌｅｍａ ｎｏｍｕｒａｉ）是东亚水域大型灾害水

母优势种之一，２０ 世纪末以来，沙蜇频繁暴发给中国、日本和韩国沿海的渔业生产、海洋旅游业及人民健康安

全带来极大地负面影响［２⁃５］。 近年来，随着水母暴发机理研究的逐渐深入，人们越发意识到环境条件对底栖

螅状体阶段无性繁殖的影响对水母暴发形成的重要作用［６⁃１０］。 众多研究结果表明，在各环境因子对大型水母

生长发育的影响研究中，温度和饵料应为研究的重点，水温与饵料的综合变化情况对水母生活史的发育方向

与数量增长起着非常重要的调控作用［６，１１⁃１２］。
本文作者曾在室内对沙蜇螅状体进行了不同恒定温度条件下不同饵料量对沙蜇螅状体生长与足囊繁殖

的影响研究［１３］，试验结果表明，沙蜇螅状体可在 ０—２７．５℃范围内良好存活，７．５℃以下几乎没有足囊繁殖行

为，螅状体可在低温不摄食的状态下成功越冬，在 ８—２０℃范围内，螅状体生长、足囊形成及萌发均随水温和

饵料量的增加而显著增加。 由此可以分析出，沙蜇水母体在每年夏秋季经有性繁殖出的当龄螅状体，从出生

到越冬前的无性繁殖量对于翌年春季横裂释放的碟状体数量有决定性影响，那么这一时期沙蜇螅状体足囊繁

殖量受水温与饵料量的影响是否显著？ 是否会有横裂生殖发生？ 本文在实验室模拟条件研究了秋季降温期

不同水温和饵料量条件对沙蜇无性繁殖的影响，探讨了不同降温速度和饵料环境下，沙蜇当龄螅状体足囊繁

殖和横裂生殖的差异。 研究结果对进一步揭示积温升高对沙蜇繁殖生活史特征的作用及探索沙蜇暴发机理

有重要的学术价值。

１　 实验材料与方法

１．１　 试验材料

实验所用沙蜇螅状体为 ２０１６ 年 ９ 月 ２２ 日在大连旅顺塔河湾采捕的沙蜇亲体在育苗室经自然繁育获得，
螅状体附着在 ３０ ｃｍ×４０ ｃｍ 的聚乙烯波纹板上，培养于 １．８ ｍ×１．２ ｍ×０．８ ｍ 的水槽中，培养用水取自辽宁省

大连市黑石礁近岸，经黑暗沉淀并沙滤后使用，盐度 ３０—３２，ｐＨ ８．１—８．３，溶解氧大于 ５ ｍｇ ／ Ｌ，前期暂养期间

水温随室温自然波动，范围在 ２０—２４℃，试验开始前一周螅状体的培养水温约为 ２０℃。 前期暂养期间每周投

喂一次人工孵化的卤虫 （Ａｒｔｅｍｉａ ｓａｌｉｎａ）无节幼体，体长约 ３００ μｍ。
１．２　 试验方法

将上述波纹板附着有沙蜇螅状体的区域剪切成约 ３ ｃｍ×１０ ｃｍ 的小片，使每片上螅状体个数为 １０ 个，剔
除多余的螅状体与足囊。 选取总数为 ３０ 个螅状体的 ３ 个小片设为一个试验组的 ３ 个平行，置于 １５ ｃｍ×１５ ｃｍ
×３ ｃｍ 的密封隔离盒中，用智能光照培养箱（ＧＸＺ—２８０Ｂ； ＧＸＺ—２８０Ｃ）控制试验水温。 试验期间用画图兼拍

照的方法将每盒中的螅状体按所处波纹板的位置进行编号，统计观察每个螅状体生成的足囊数、足囊萌发情

况与横裂生殖过程。
根据 ２０１０—２０１６ 年课题组对自然水温的监测结果，模拟渤海与黄海北部海区秋季不同降温条件，设 ４ 个

温度变化组（Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３、Ｔ４），其中，Ｔ１ 为秋季高积温组、Ｔ２ 为黄海北部大连星海湾沿岸水域秋季平均降温曲

线、Ｔ３ 为人为设置的对照组、Ｔ４ 为秋季低积温组（图 １）。 每个温度曲线下设置 ３ 种饵料量组，Ｆ１ 组中的每个

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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图 １　 水温曲线图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｃｕｒｖｅ

　 Ｔ１： 秋季高积温组， Ａｕｔｕｍｎ ｈｉｇｈ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｇｒｏｕｐ；

Ｔ２： 黄海北部大连星海湾沿岸水域秋季平均降温曲线， Ａｖｅｒａｇｅ

ａｕｔｕｍｎ ｃｏｏｌｉｎｇ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｘｉｎｇｈａｉ ｃｏａｓｔａｌ ｗａｔｅｒｓ ｉｎ ｎｏｒｔｈ ｏｆ ｙｅｌｌｏｗ ｓｅａ；

Ｔ３： 人为设置的对照组， Ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ； Ｔ４： 秋季低积温

组， Ａｕｔｕｍｎ ｌｏｗ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｇｒｏｕｐ

螅状体投喂 １ 个卤虫，Ｆ２ 组中的每个螅状体投喂 ３ 个

卤虫，Ｆ３ 组中的每个螅状体均为过量投喂（约每个螅状

体投喂 １０ 个卤虫），根据 Ｕｙｅ 等［１４］ 对卤虫 Ｃ 值的测定

结果（０．８３ μｇ），估算 Ｆ１、Ｆ２ 和 Ｆ３ 的饵料量分别为 ０．
４２、１．２５、４．２ μｇ Ｃ 螅状体－１ｄ－１。

结合近岸自然海水盐度历年波动范围（２８—３３），
参考以往海水盐度对沙蜇螅状体影响的研究结果［１５］，
用暴晒 ２４ ｈ 的自来水将海水盐度调至 ２８ 作为试验海

水盐度，盐度计型号为 ＰＡＬ—０６Ｓ。 试验期间螅状体每

２ 天投喂一次，用吸有卤虫的吸管对准喂食，保证每个

螅状体摄食都达到饵料设置条件，投喂 ２—４ ｈ 后换水。
每天用解剖镜（Ｏｌｙｍｐｕｓ ＳＺＸ９）观察螅状体的无性繁殖

行为，连续观察 ５０ ｄ。
１．３　 指标测定与数据统计分析

形成足囊的螅状体比例

ＲＰ＝ＮＰ ／ Ｎ０

平均每个螅状体形成的足囊数 ＮＰＰ ＝ Ｐ０ ／ Ｎｔ

横裂率 ＳＴＲ ／ ％ ＝ １００ × ＮＳ ／ Ｎ０

足囊萌发率 ＧＲＰ ／ ％ ＝ １００ × Ｐｅ ／ Ｐ０
试验进行第 ｔ ｄ 的繁殖倍数 ＲＭ＝Ｐ ｔ ／ Ｎ０

式中，Ｎ０为试验开始时螅状体亲体个数，ＮＰ产生足囊的亲代螅状体个数，Ｎｔ为试验结束时螅状体的个数，ＮＳ为

发生横裂生殖的螅状体个数，Ｐ０为试验期间形成的足囊个数的总和，Ｐｅ为试验结束时萌发的足囊个数，Ｐ ｔ为试

验进行到第 ｔ 天时实心足囊个数和萌发螅状体个数的总和。
试验数据用平均数±标准差（Ｍｅａｎ ± ＳＤ）表示，用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 和 ＳＰＳＳ ２５．０ 软件对数据进行统计分析，采

用 Ｄｕｎｃａｎ’ｓ 多重比较检验组间差异。

２　 结果与分析

２．１　 秋季降温期水温和饵料量对沙蜇足囊繁殖的影响

２．１．１　 水温对沙蜇足囊繁殖的影响

试验过程中，各温度组均有螅状体发生了足囊繁殖行为，Ｔ１、Ｔ２ 和 Ｔ３ 组形成足囊的螅状体比例较多，组
间差异不显著，最高比例出现在 Ｔ２ 组，为 ８４．４４％，Ｔ４ 组形成足囊的螅状体比例最少，为 ５３．３３％，且与其他 ３
组的差异显著。 各温度组中每个螅状体形成的足囊数范围为 ０—６ 个，形成足囊数最多的螅状体出现在 Ｔ１
组，平均每个螅状体形成的足囊数为 ２．７１ 个，Ｔ２ 组次之，平均为 ２．２２ 个，Ｔ３ 与 Ｔ４ 组较少，平均分别为 １．４７ 与

１．３６ 个。 如表 ４，方差分析结果表明，水温对沙蜇形成足囊的螅状体比例和平均每个螅状体形成的足囊数的

影响极显著（Ｐ＜０．００１），２ 指标均有随积温的减少而降低的趋势（表 １）。
各试验组中足囊萌发数量均较少，范围为 ０—３ 个，平均每个试验组足囊萌发数最多的组是 Ｔ１，为 １．５６

个，其次为 Ｔ２ 和 Ｔ３，分别为 １．２２ 个和 １ 个，Ｔ４ 组最少为 ０．３３ 个。 平均每个试验组足囊萌发率最高的是 Ｔ３，
达 ６．１２％，其次为 Ｔ１ 和 Ｔ２，分别为 ５．９３％和 ５．２１％。 Ｔ４ 组的足囊萌发数和足囊萌发率均最少，分别为 ０．３３ 个

和 １．１８％，与其他 ３ 组的差异显著（Ｐ＜０．０５）（表 １）。 试验结果表明，低积温条件下的足囊萌发也较低。
２．１．２　 饵料量对沙蜇足囊繁殖的影响

试验过程中，各饵料组均有螅状体产生足囊，Ｆ１ 和 Ｆ２ 组形成足囊的螅状体比例较多，分别为 ８４．１７％和

３　 １８ 期 　 　 　 孙明　 等：秋季降温期水温和饵料量对沙蜇无性繁殖的影响 　
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８０％，Ｆ３ 最少，为 ４８．３３％，与 Ｆ１ 和 Ｆ２ 组的差异显著。 各饵料组中每个螅状体形成足囊数最多的螅状体出现

在 Ｆ２ 组，平均每个螅状体形成的足囊数为 ２．１６ 个，Ｆ１ 组次之，平均为 ２．０３ 个，Ｆ３ 组最少，平均仅为 １．６６ 个。
平均每个试验组足囊萌发数和萌发率均为 Ｆ２ 组最多，平均分别为 １．８３ 个和 ７．９３％，Ｆ１ 次之，平均分别为 １．０８
个和 ４．７％，Ｆ３ 最少，平均分别为 ０．１７ 个和 １．２％（表 ２）。 方差分析结果表明，饵料量对沙蜇螅状体足囊繁殖

的影响显著（Ｐ＜０．０１）（表 ４）。

表 １　 温度对沙蜇螅状体足囊繁殖的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｐｏｄｏｃｙｓｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｅｍｏｐｉｌｅｍａ ｎｏｍｕｒａｉ．

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

足囊繁殖 Ｐｏｄｏｃｙｓｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

形成足囊的
螅状体比例

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｏｌｙｐｓ ｔｈａｔ
ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ／ ％

平均每个螅状体
形成的足囊数

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ
ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｂｙ ｅａｃｈ

ｐｏｌｙｐ ／ 个

平均每个试验组
的足囊萌发数

Ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ｉｎ ｅａｃｈ

ｔｅｓｔ ｇｒｏｕｐ ／ 个

平均每个试验组
的足囊萌发率

Ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｔｈｅ
ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ｉｎ ｅａｃｈ
ｔｅｓｔ ｇｒｏｕｐ ／ ％

Ｔ１ ７６．６７±５．７７ａ ２．７１±０．２６ａ １．５６±０．７７ａ ５．９３±３．３７ａ

Ｔ２ ８４．４４±８．９４ａ ２．２２±０．２６ｂ １．２２±０．３８ａ ５．２１±２．１４ａ

Ｔ３ ６８．８９±１４．６４ａ １．４７±０．６５ｃ １．００±０．７２ａ ６．１２±５．２３ａ

Ｔ４ ５３．３３±９．６２ｂ １．３６±０．３４ｃ ０．３３±０．３８ｂ １．１８±２．０５ｂ

　 　 同列数据后不同字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５），Ｔ１： 秋季高积温组， Ａｕｔｕｍｎ ｈｉｇｈ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｇｒｏｕｐ； Ｔ２： 黄海北部大连星

海湾沿岸水域秋季平均降温曲线， Ａｖｅｒａｇｅ ａｕｔｕｍｎ ｃｏｏｌｉｎｇ ｃｕｒｖｅ ｏｆ Ｘｉｎｇｈａｉ ｃｏａｓｔａｌ ｗａｔｅｒｓ ｉｎ ｎｏｒｔｈ ｏｆ ｙｅｌｌｏｗ ｓｅａ； Ｔ３： 人为设置的对照组， Ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ

ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ； Ｔ４： 秋季低积温组， Ａｕｔｕｍｎ ｌｏｗ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｇｒｏｕｐ

表 ２　 饵料量对沙蜇螅状体足囊繁殖的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ ｏｎ ｐｏｄｏｃｙｓｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｅｍｏｐｉｌｅｍａ ｎｏｍｕｒａｉ．

饵料量
Ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ

足囊繁殖 Ｐｏｄｏｃｙｓｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏ

形成足囊的
螅状体比例

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｏｌｙｐｓ ｔｈａｔ
ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ／ ％

平均每个螅状体
形成的足囊数

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ
ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｂｙ ｅａｃｈ

ｐｏｌｙｐ ／ 个

平均每个试验组
的足囊萌发数

Ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｔｈｅ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ｉｎ ｅａｃｈ

ｔｅｓｔ ｇｒｏｕｐ ／ 个

平均每个试验组
的足囊萌发率

Ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｔｈｅ
ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ｉｎ ｅａｃｈ
ｔｅｓｔ ｇｒｏｕｐ ／ ％

Ｆ１ ８４．１７±７．２２ａ ２．０３±０．３４ａ １．０８±０．６８ａ ４．７０±３．３７ａ

Ｆ２ ８０．００±１０．９８ａ ２．１６±０．３８ａ １．８３±０．７２ｂ ７．９３±２．１４ｂ

Ｆ３ ４８．３３±１１．０４ｂ １．６６±０．２３ｂ ０．１７±０．２９ｃ １．２０±２．１４ｃ

　 　 同列数据后不同字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５），Ｆ１： 每次投喂的饵料量为 ０．４２ μｇ Ｃ 螅状体－１ｄ－１， Ｔｈｅ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ ｐｅｒ ｆｅｅｄｉｎｇ

ｉｓ ０．４２ μｇ Ｃ ｐｏｌｙｐ－１ｄ－１； Ｆ２： 每次投喂的饵料量为 １．２５ μｇ Ｃ 螅状体－１ｄ－１， Ｔｈｅ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ ｐｅｒ ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｓ １．２５ μｇ Ｃ ｐｏｌｙｐ－１ｄ－１； Ｆ３： 每次

投喂的饵料量为 ４．２ μｇ Ｃ 螅状体－１ｄ－１， Ｔｈｅ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ ｐｅｒ ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｓ ４．２ μｇ Ｃ ｐｏｌｙｐ－１ｄ－１

２．１．３　 水温和饵料量交互作用对沙蜇足囊繁殖的影响

各试验组中生成足囊数最多的螅状体出现在 Ｔ１Ｆ１ 和 Ｔ１Ｆ２ 组，最多达 ６ 个。 平均每个螅状体产生足囊

数最多的组为 Ｔ１Ｆ２ 和 Ｔ１Ｆ３，均为 ２．８３ 个（表 ３）。 形成足囊的螅状体比例最高的组为 Ｔ２Ｆ１ 组，为 １００％。 双

因素方差分析结果表明，尽管温度和饵料量对形成足囊的螅状体比例和平均每个螅状体形成的足囊数的影响

达到极显著（Ｐ＜０．００１）或显著（Ｐ＜０．０１）水平，但两者的交互作用对这 ２ 个指标影响均不显著（Ｐ＞０．０５）
（表 ４）。

各试验组中足囊萌发数量最多的螅状体出现在 Ｔ１Ｆ２ 组，达 ３ 个，平均每个试验组足囊萌发数最多的组也

是 Ｔ１Ｆ２ 组，达 ２．６２ 个，平均每个试验组足囊萌发率最高的是 Ｔ２Ｆ２ 组，达 １０．２５％（表 ３）。 双因素方差分析结

果表明，尽管温度和饵料量对足囊萌发数和足囊萌发率达到极显著（Ｐ＜０．００１）或显著（Ｐ＜０．０１）水平，但两者

的交互作用对这 ２ 个指标影响均不显著（Ｐ＞０．０５）（表 ４）。
２．２　 秋季降温期水温和饵料量对沙蜇横裂生殖的影响

试验期间，只有 Ｔ２Ｆ１ 组中的螅状体均未发生横裂生殖现象，其他试验组中螅状体虽然有横裂生殖现象，

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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但横裂率均较低，范围在 ０—２３．３３％，且每个螅状体放碟数量仅为 １—２ 个，平均每组放碟量范围为 ０—２．３３ 个

（表 ７）。

表 ３　 温度与饵料量交互对沙蜇螅状体足囊繁殖的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ ｏｎ ｐｏｄｏｃｙｓｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｅｍｏｐｉｌｅｍａ ｎｏｍｕｒａｉ

指标
Ｉｎｄｉｃｅｓ

饵料量
Ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ

温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

Ｔ１ Ｔ２ Ｔ３ Ｔ４
形成足囊的螅状体比例 Ｆ１ ９３．３３±５．７７Ａａ １００．００±０Ａａ ７６．６７±１１．５５Ｂａ ６６．６７±１１．５５Ｂａ
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｏｌｙｐｓ ｔｈａｔ Ｆ２ ９３．３３±５．７７Ａａ ８６．６７±１１．５５Ａａ ８３．３３±２０．８２Ａａ ５６．６７±５．７７Ｂａ
ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ／ ％ Ｆ３ ４３．３３±５．７７Ａｂ ６６．６７±１５．２８Ｂｂ ４６．６７±１１．５５Ａｂ ３６．６７±１１．５５Ａｂ
平均每个螅状体形成的足囊数 Ｆ１ ２．４７±０．２１Ａａ ２．４７±０．０６Ａａ １．８０±０．６２Ｂａ １．３８±０．４５Ｃａ
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ｐｒｏｄｕｃｅｄ Ｆ２ ２．８３±０．２９Ａａ ２．３７±０．３５Ｂａ １．８３±０．４５Ｃａ １．６２±０．４１Ｃａ
ｂｙ ｅａｃｈ ｐｏｌｙｐ ／ 个 Ｆ３ ２．８３±０．２９Ａａ １．８４±０．３６Ｂｂ ０．８９±０．１１Ｃｂ １．０８±０．１４Ｃａ
平均每个试验组的足囊萌发数 Ｆ１ １．６７±０．５８Ａａ １．３３±０．５８Ａａ １．００±１．００Ａａ ０．３３±０．５８Ｂａ
Ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ Ｆ２ ２．６７±１．１５Ａｂ ２．３３±０．５７Ａｂ １．６７±０．５８Ｂｂ ０．６７±０．５８Ｃａ
ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｔｅｓｔ ｇｒｏｕｐ ／ 个 Ｆ３ ０．３３±０．５８Ａｃ ０Ａｃ ０．３３±０．５８Ａｃ ０Ａｂ
足囊萌发率 Ｆ１ ６．９１±２．７８Ａａ ５．３９±２．２６Ａｓ ４．７５±４．２１Ａａ １．７５±３．０４Ｂａ
Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ／ ％ Ｆ２ ９．７８±５．３９Ａｂ １０．２５±４．１４Ａｂ ９．９１±５．０８Ａｂ １．７９±３．１０Ｂａ

Ｆ３ １．１１±１．９２Ａｃ ０Ａｃ ３．７０±６．４２Ｂａ ０Ａｂ
　 　 同行数据后不同的大写字母和同列数据后不同的小写字母均表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ４　 沙蜇螅状体足囊繁殖的方差分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｐｏｄｏｃｙｓｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｅｍｏｐｉｌｅｍａ ｎｏｍｕｒａｉ

源
Ｓｏｕｒｃｅ

自由度
ｄｆ

形成足囊的
螅状体比例

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｏｌｙｐｓ
ｔｈａｔ ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ／ ％

平均每个螅状体
形成的足囊数

Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ
ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｂｙ ｅａｃｈ ｐｏｌｙｐ ／ 个

平均每个试验组
的足囊萌发数

Ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ｉｎ ｅａｃｈ

ｔｅｓｔ ｇｒｏｕｐ ／ 个

平均每个试验组
的足囊萌发率

Ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ
ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ｉｎ
ｅａｃｈ ｔｅｓｔ ｇｒｏｕｐ ／ ％

均方
Ｍｅａｎ
ｓｑｕａｒｅ

Ｆ 显著性
Ｐ

均方
Ｍｅａｎ
ｓｑｕａｒｅ

Ｆ 显著性
Ｐ

均方
Ｍｅａｎ
ｓｑｕａｒｅ

Ｆ 显著性
Ｐ

均方
Ｍｅａｎ
ｓｑｕａｒｅ

Ｆ 显著性
Ｐ

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （Ｔ） ３ １５８７．９６３ １２．９９２ ０．００００ ３．５９２ ２９．４１０ ０．００００ ２．８８９ ６．９３３ ０．００２０ ０．００５ ３．４９８ ０．０３１０

饵料量
Ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ （Ｆ） ２ ４６０８．３３３ ３７．７０５ ０．００００ ０．８０９ ６．６２３ ０．００５０ ７．５８３ １８．２００ ０．００００ ０．０１４ ９．８１１ ０．００１０

温度×饵料量
（Ｔ×Ｆ） ６ １９３．５１９ １．５８３ ０．１９５０ ０．２４８ ２．０２７ ０．１０１０ ０．６９４ １．６６７ ０．１７３０ ０．００１ ０．９０７ ０．５０６０

误差 Ｅｒｒｏｒ ２４ １２２．２２２ ０．１２２ ０．４１７ ０．００１

２．２．１　 水温对沙蜇横裂生殖的影响

各温度组中，Ｔ３ 组中的横裂率和放碟量最多，分别为 １１．１１％和 １．２２ 个，Ｔ１ 和 Ｔ２ 组次之，Ｔ４ 组横裂率和

放碟量最低，分别为 ６．６７％和 ０．６７ 个（表 ５），多重比较结果表明各温度组间横裂率和放碟量的差异均不显著

（Ｐ＞０．０５），方差分析结果表明水温对沙蜇横裂率和放碟量的影响不显著（Ｐ＞０．０５）（表 ８）。

表 ５　 温度对沙蜇螅状体横裂生殖的影响

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｐｏｌｙｐｓ ｓｔｒｏｂｉｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｅｍｏｐｉｌｅｍａ ｎｏｍｕｒａｉ．

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

螅状体横裂生殖 Ｐｏｌｙｐｓ ｓｔｒｏｂｉｌａｔｉｏｎ

横裂率
Ｓｔｒｏｂｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ ％

每个试验组放碟量
Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｐｈｙｒａ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｆｒｏｍ ｐｅｒ ｔｅｓｔ ｇｒｏｕｐｓ ／ 个

Ｔ１ １０．００±１０．７９ａ １．００±１．０９ａ
Ｔ２ １０．００±７．０２ａ １．１１±０．８４ａ
Ｔ３ １１．１１±９．６２ａ １．２２±１．０９ａ
Ｔ４ ６．６７±５．７７ａ ０．６７±０．５８ａ

　 　 同列数据后不同字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

５　 １８ 期 　 　 　 孙明　 等：秋季降温期水温和饵料量对沙蜇无性繁殖的影响 　
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２．２．２　 饵料量对沙蜇横裂生殖的影响

各饵料组中，沙蜇螅状体横裂率和每个试验组放碟数均较低，但是随着饵料量的增多，两个指标均有不断

增加的趋势，在 Ｆ３ 组达到最大，横裂率和每个试验组放碟数分别为 １４．１７％和 １．４２ 个（表 ６）。 经组间多重分

析结果表明 Ｆ１ 和 Ｆ２ 差异不显著（Ｐ＞０．０５），但与 Ｆ３ 差异显著（Ｐ＜０．０５）。 方差分析结果表明饵料量对沙蜇横

裂率和放碟量的影响不显著（Ｐ＞０．０５）（表 ８）。

表 ６　 饵料量对沙蜇螅状体横裂生殖的影响

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ ｏｎ ｐｏｌｙｐｓ ｓｔｒｏｂｉｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｅｍｏｐｉｌｅｍａ ｎｏｍｕｒａｉ．

饵料量
Ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ

螅状体横裂生殖 Ｐｏｌｙｐｓ ｓｔｒｏｂｉｌａｔｉｏｎ

横裂率
Ｓｔｒｏｂｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ ％

每个试验组放碟量
Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｐｈｙｒａ ｒｅｌｅａｓｅｄ ｆｒｏｍ ｐｅｒ ｔｅｓｔ ｇｒｏｕｐｓ ／ 个

Ｆ１ ５．００±４．３３ａ ０．５０±０．４３ａ

Ｆ２ ９．１７±７．２２ａ １．０８±０．９２ａ

Ｆ３ １４．１７±１３．３５ｂ １．４２±１．３４ｂ
　 　 同列数据后不同字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２．３　 水温和饵料量交互作用对沙蜇横裂生殖的影响

试验期间，发生横裂生殖的螅状体中只有 Ｔ２Ｆ２ 和 Ｔ３Ｆ２ 两组中各有一个螅状体释放 ２ 个碟状体，其他仅

释放一个碟状体。 横裂率和每个试验组放碟量均为 Ｔ１Ｆ３ 组最多，分别为 ２３．３３％和 ２．３３ 个，但与其他组间的

差异并不显著（Ｐ＞０．０５）（表 ７）。 经过双因素方差分析结果表明，温度与饵料量的交互作用对沙蜇横裂率和

放碟量的影响均不显著（Ｐ＞０．０５）（表 ８）。

表 ７　 温度与饵料量交互对沙蜇螅状体横裂生殖的影响

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ ｏｎ ｐｏｌｙｐｓ ｓｔｒｏｂｉｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｅｍｏｐｉｌｅｍａ ｎｏｍｕｒａｉ

指标
Ｉｎｄｉｃｅｓ

饵料量
Ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ

温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

Ｔ１ Ｔ２ Ｔ３ Ｔ４

横裂率 Ｓｔｒｏｂｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ ％ Ｆ１ ３．３３±５．７７Ａａ ０Ａａ １３．３３±５．７７Ｂａ ３．３３±５．７７Ａａ

Ｆ２ ３．３３±５．７７Ａａ １６．６７±５．７７Ａａ １３．３３±１１．５５Ａａ ３．３３±５．７７Ａａ

Ｆ３ ２３．３３±２０．８２Ａａ １３．３３±１５．２８Ａａ ６．６７±１１．５５Ａａ １３．３３±５．７７Ａａ

每个试验组放碟量 Ｆ１ ０．３３±０．５８Ａａ ０Ａａ １．３３±０．５８Ｂａ ０．３３±０．５８Ａａ

Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｐｈｙｒａ ｒｅｌｅａｓｅｄ Ｆ２ ０．３３±０．５８Ａａ ２．００±１．００Ａａ １．６７±１．５３Ａａ ０．３３±０．５８Ａａ

ｆｒｏｍ ｐｅｒ ｔｅｓｔ ｇｒｏｕｐｓ ／ 个 Ｆ３ ２．３３±２．０８Ａａ １．３３±１．５３Ａａ ０．６７±１．１５Ａａ １．３３±０．５８Ａａ
　 　 同行数据后不同的大写字母和同列数据后不同的小写字母均表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ８　 沙蜇螅状体横裂生殖的方差分析

Ｔａｂｌｅ ８　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｐｏｌｙｐｓ ｓｔｒｏｂｉｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｅｍｏｐｉｌｅｍａ ｎｏｍｕｒａｉ

源
Ｓｏｕｒｃｅ

自由度
ｄｆ

横裂率
Ｓｔｒｏｂｉｌａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ／ ％

每个试验组放碟量
Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｐｈｙｒａ ｒｅｌｅａｓｅｄ

ｆｒｏｍ ｐｅｒ ｔｅｓｔ ｇｒｏｕｐｓ ／ 个

均方
Ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ Ｆ 显著性

Ｐ
均方

Ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ Ｆ 显著性
Ｐ

温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （Ｔ） ３ ０．００３ ０．３４３ ０．７９５０ ２．５８３ ２．３２５ ０．１１９０

饵料量 Ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ （Ｆ） ２ ０．０２５ ２．６００ ０．０９５０ ０．５１９ ０．４６７ ０．７０８０

温度×投饵频次 （Ｔ×Ｆ） ６ ０．０１８ １．８００ ０．１４２０ ２．１０２ １．８９２ ０．１２４０

误差 Ｅｒｒｏｒ ２４ ０．０１０ １．１１１

３　 讨论

３．１　 秋季降温期水温对沙蜇足囊繁殖的影响

沙蜇生活史由有性繁殖的浮游水母体和无性繁殖的底栖螅状体行世代交替组成［３，１６］，足囊繁殖是沙蜇唯
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一的螅状体无性繁殖方式［１５⁃１６］，在螅状体自身种群繁衍过程中起着非常重要的作用［１７⁃１８］。 在众多影响水母

足囊繁殖的环境条件中，温度被认为是最关键的调控因子［１９］。 我国学者鲁男最早报道了海蜇螅状体在 １５—
３０℃范围内，随温度升高，海蜇足囊繁殖能力增强［２０］。 Ｋａｗａｈａｒａ 等［２１］ 认为环境条件对足囊繁殖的调控作用

是沙蜇暴发的重要原因，并用试验证明了环境异常波动下足囊的萌发量显著高于稳定环境中的。 Ｆｅｎｇ 等［２２］

研究表明，沙蜇足囊繁殖的适宜温度范围为 １８—２５℃。 本试验结果表明，水温对沙蜇足囊繁殖的影响极显

著，Ｔ１ 温度组足囊繁殖效率最高，且各足囊繁殖的指标均随积温的减少而下降，说明在秋季降温时期积温越

高沙蜇螅状体足囊繁殖各指标越高，这与以往的研究结果相一致。
在本试验中，Ｔ１ 温度组的温度下降最慢，Ｔ２、Ｔ３ 次之，Ｔ４ 温度下降最快，显然这四个温度组的积温也是由

高到低的排列顺序。 在图 ２ 中，在饵料量相同的情况下，可看出无论是 Ｆ１、Ｆ２ 还是 Ｆ３ 饵料量组，Ｔ４ 温度组的

繁殖倍数远低于其他组，同时 Ｔ３ 温度组也是低于 Ｔ１ 和 Ｔ２ 温度组，而 Ｔ１ 和 Ｔ２ 温度组差距并不大。 另一方

面，各温度组随着温度的降低，积温增加的速率也逐渐变慢，各试验组繁殖倍数的增幅也是逐渐变慢。 总之在

秋季降温时，水温下降越慢，即积温越高，螅状体形成足囊的数量越多。

图 ２　 相同饵料量条件下，不同降温条件对沙蜇螅状体繁殖倍数的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｏｆ Ｎ．ｎｏｍｕｒａｉ ｐｏｌｙｐｓ ｉｎ ｓａｍｅ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙｉｎｇ

Ｆ１： 每次投喂的饵料量为 ０．４２ μｇ Ｃ 螅状体－１ｄ－１， Ｔｈｅ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ ｐｅｒ ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｓ ０．４２ μｇ Ｃ ｐｏｌｙｐ－１ｄ－１； Ｆ２： 每次投喂的饵料量为 １．

２５ μｇ Ｃ 螅状体－１ｄ－１， Ｔｈｅ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ ｐｅｒ ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｓ １．２５ μｇ Ｃ ｐｏｌｙｐ－１ｄ－１； Ｆ３： 每次投喂的饵料量为 ４．２ μｇ Ｃ 螅状体－１ ｄ－１， Ｔｈｅ

ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙ ｐｅｒ ｆｅｅｄｉｎｇ ｉｓ ４．２ μｇ Ｃ ｐｏｌｙｐ－１ｄ－１

３．２　 饵料量对沙蜇足囊繁殖的影响

多数研究表明，饵料的营养供应是水母进行无性繁殖必不可少的基础条件，多数水母种类在饵料充足的

条件下形成足囊，例如，白色霞水母的足囊繁殖随饵料量的增加而增加［２３］；丰富的营养条件下，海蜇螅状体形

成足囊活跃，个体大，易于萌发［２４］。 有些种类则相反，饵料匮乏是螅状体生成足囊的诱导条件，例如，海月水

母（Ａｕｒｅｌｉａ ａｕｒｉｔａ ｓ． ｌ．）螅状体在高温（２６℃）和低饵料供应条件（３．３ μｇ Ｃ 螅状体－１ ｄ－１）下形成更多的足

囊［１１，２５］。 本文作者曾研究过不同饵料量条件（０．４２、１．２５、２．０８ 和 ２．９１ μｇ Ｃ 螅状体－１ ｄ－１）对沙蜇螅状体在不

同恒定水温下足囊繁殖的影响［１３］，研究表明，在 １０—２７．５℃范围，足囊繁殖速度随水温与饵料量的增加而增

加，高温条件下，饵料量的影响作用明显，如饵料不足则螅状体死亡率增加。
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本文试验结果中，Ｆ２ 组（１．２５ μｇ Ｃ 螅状体－１ ｄ－１）的足囊繁殖指标好于 Ｆ１ 组（０．４２ μｇ Ｃ 螅状体－１ ｄ－１），与
以往研究结果一致，但 Ｆ３ 组（４．２ μｇ Ｃ 螅状体－１ ｄ－１）中足囊繁殖的 ４ 个指标均明显低于 Ｆ１ 和 Ｆ２ 组（图 ３），
可能与 Ｆ３ 组中的饵料量超过螅状体所需有关，说明饵料量并不是越多越好。 在实验过程中也发现，尽管 Ｆ３
组中投喂的卤虫可以都被沙蜇螅状体的触手抓满，但一段时间后有部分卤虫尸体会沉积在附近的片子上，螅
状体并不能将所有的卤虫完全消化掉，有些卤虫尸体会黏附在螅状体根部，甚至有些和足囊以及新萌发的幼

螅状体黏附在一起，换水时不易清除，这些卤虫尸体长期沉积在螅状体附近，导致螅状体脱落、畸形以及死亡

现象频发，且足囊上黏附卤虫尸体也会导致足囊萌发出的螅状体死亡。 综合以往研究认为，饵料量对沙蜇螅

状体生长及繁殖的影响也是有一定适宜范围的，在适宜饵料量范围内，螅状体足囊繁殖各指标随饵料量的增

加而增加，当饵料量超过螅状体所需，沙蜇螅状体的摄食状态及足囊繁殖均受到负面影响，主要原因可能与过

量未被消化的饵料残尸有关，过多的能量没有得到有效的转化，导致不利于螅状体生存的水质条件，促使螅状

体厌食、脱板、甚至死亡等现象，不利于螅状体种群的繁衍，详细机理还需进一步研究。

图 ３　 相同降温条件条件下，不同饵料量对沙蜇螅状体平均繁殖倍数的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｆｏｏｄ ｓｕｐｐｌｙｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｏｆ Ｎ． ｎｏｍｕｒａｉ ｐｏｌｙｐｓ ｉｎ ｓａｍｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

３．３　 有效积温与足囊数量的相关性分析

由于饵料量 Ｆ３ 组受过量饵料影响，螅状体有死亡脱板现象，我们选取饵料量 Ｆ１ 和 Ｆ２ 组数据的平均值与

有效积温进行了相关性分析，根据前期研究结果，选取螅状体形成足囊的生物学零度为 ７．５℃ ［１３］，经线性拟

合，发现二者具有较好的线性关系（图 ４）。 这表明，沙蜇螅状体形成足囊的数量与有效积温密切相关，螅状体

形成足囊的数量随有效积温增加而增多，这也进一步说明了全球变化背景下，积温升高可能导致沙蜇螅状体

在越冬前夏秋季的高温期生成更多的足囊，促进诱发翌年水母暴发。
３．４　 秋季降温期沙蜇的横裂生殖

横裂生殖是大多数钵水母从螅状体变态发育成水母体所必须经历的一个过程。 以往试验研究表明，适宜
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图 ４　 平均每个螅状体生成的足囊数和有效积温的关系

　 Ｆｉｇ．４ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｏｄｏｃｙｓｔｓ ｐｒｏｄｕｃｅｄ ｂｙ

ｅａｃｈ ｐｏｌｙｐ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

沙蜇横裂生殖的水温范围在 １０—１８℃ ［２６⁃２８］，但自然海

域调查结果表明，沙蜇仅在春季发生横裂生殖释放出水

母体［２９⁃３２］，未有相关报道发现自然海域中见到沙蜇水

母体出现在秋季。 本试验过程中，除 Ｔ２Ｆ１ 组，其他各

组中均有螅状体发生了横裂生殖现象，实验结果证明了

沙蜇螅状体秋季可发生横裂生殖，但发生横裂生殖的螅

状体比例和放碟数量均较少。 值得注意的是，本试验对

象是沙蜇秋季新繁殖出的当龄螅状体，而在自然海域

中，还有越年存活或夏秋季通过足囊繁殖萌发出来的螅

状体种群，这部分螅状体因为比有性繁殖的当龄螅状体

更早地在海底生长摄食，相对会积攒更多的能量，也许

会发生更高的横裂率和释放更多的碟状体，相关研究还

有待进一步详细研究。 Ｆｅｎｇ 等［２７］报道了水温对沙蜇横裂生殖的影响是显著的，本试验结果表明水温和饵料

量对沙蜇横裂生殖的影响均不显著，这主要与本试验中的横裂率和放碟数量非常少有关，本试验对象为秋季

新繁育出的当龄螅状体，而 Ｆｅｎｇ 等进行的试验对象是越年的螅状体，比本试验对象中的螅状体有更多的生长

发育时间，进而可以积攒更多的能量用于横裂生殖，这可能是造成差异的主要原因。 本试验结果中，积温较少

组沙蜇螅状体的横裂率和每个试验组放碟量较少，横裂率和每个试验组放碟量均随饵料量的增加而增大，说
明高积温和充足的饵料供应可使螅状体积攒更多能量用于进行横裂生殖。

综上，本试验结果说明，全球变化背景下，积温升高、饵料量小幅增加均可能导致沙蜇秋季有性繁殖的当

龄螅状体在越冬前生成更多的足囊，促进诱发翌年水母暴发。
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