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邢康南，牛翠娟．休眠卵孵化对策与食物浓度对萼花臂尾轮虫（Ｂｒａｃｈｉｏｎｕｓ ｃａｌｙｃｉｆｌｏｒｕｓ）两品系干雌体种群增长的影响．生态学报，２０２０，４０（２１）：
７９７８⁃７９８６．
Ｘｉｎｇ Ｋ Ｎ， Ｎｉｕ Ｃ Ｊ． Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｈａｔｃｈｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｙ ａｎｄ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｓｔｅｍ ｆｅｍａｌｅ′ ｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｔｗｏ ｓｔｒａｉｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｔｉｆｅｒ Ｂｒａｃｈｉｏｎｕｓ
ｃａｌｙｃｉｆｌｏｒｕｓ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０２０，４０（２１）：７９７８⁃７９８６．

休眠 卵 孵 化 对 策 与 食 物 浓 度 对 萼 花 臂 尾 轮 虫
（Ｂｒａｃｈｉｏｎｕｓ ｃａｌｙｃｉｆｌｏｒｕｓ）两品系干雌体种群增长的影响

邢康南，牛翠娟∗

生物多样性与生态工程教育部重点实验室，北京师范大学生命科学学院， 北京　 １００８７５

摘要：周期性孤雌繁殖的轮虫靠休眠卵度过不良环境，等环境适宜时休眠卵孵化出干雌体，再次通过孤雌繁殖建立种群。 通常

休眠卵要经历一段休眠期再孵化，但也有些休眠卵生成后很快孵化，称为早孵化现象。 有关休眠卵不同孵化对策如何影响其干

雌体克隆种群的增长，目前尚不清楚。 分别观测了萼花臂尾轮虫（Ｂｒａｃｈｉｏｎｕｓ ｃａｌｙｃｉｆｌｏｒｕｓ）的两个品系 Ｈ１（窄温度生态位）和 Ｄ１

（宽温度生态位）的休眠卵在不同孵化对策和不同食物浓度下所生产的干雌体克隆群的种群增长差异。 孵化对策包括早孵化

（ｅａｒｌｙ ｈａｔｃｈｉｎｇ，ＥＨ）和晚孵化（ｌａｔｅ ｈａｔｃｈｉｎｇ，ＬＨ）；食物浓度包括高食物浓度（ｈｉｇｈ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，ＨＦ： ２×１０６个细胞 ／ ｍＬ）和低

食物浓度（ｌｏｗ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，ＬＦ： ５×１０５个细胞 ／ ｍＬ），每个品系下各设置 ４ 个实验组（ＬＨ⁃ＨＦ、ＬＨ⁃ＬＦ、ＥＨ⁃ＨＦ、ＥＨ⁃ＬＦ），每组

１０ 个重复。 结果发现，对 Ｄ１ 品系来说：孵化对策和食物浓度对最大种群数量具有显著的综合影响（Ｐ ＝ ０．００２），但两因素间不

存在交互作用（Ｐ＝ ０．９１１）；早孵化的干雌体种群在最大种群数量上显著高于晚孵化的干雌体种群（Ｐ＝ ０．００１）。 对 Ｈ１ 品系：孵

化对策和食物浓度对最大种群数量综合影响显著（Ｐ＜０．００１），且两个因素之间存在交互作用（Ｐ＜０．００１）； 高食物浓度下，ＥＨ 干

雌体克隆群的最大种群数量显著低于 ＬＨ 干雌体克隆群（Ｐ＜０．００１）。 高食物浓度下干雌体克隆群开始有性生殖的密度阈值，Ｄ１

品系 ＥＨ 组显著高于 ＬＨ 组（Ｐ＝ ０．０４１）；而 Ｈ１ 品系 ＥＨ 组却显著低于 ＬＨ 组（Ｐ＝ ０．０２２）。 最高种群密度下，Ｈ１ 品系的有性生殖

率在两种孵化对策之间存在显著差异（Ｐ＝ ０．０４４），ＥＨ 种群的有性生殖率低于 ＬＨ 种群，而 Ｄ 品系却未见有性生殖率在不同孵

化对策间存在明显差异。 本研究结果显示休眠卵的孵化对策会影响其后代干雌体种群的增长特性，其影响的结果可能与种群

的生境适应相关。

关键词：孵化对策；萼花臂尾轮虫；种群增长；有性生殖率；食物浓度
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ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ ｆｅｍａｌｅ′ｓ ｃｌｏｎｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｇｅｎｅｒａｔｅｄ ｆｒｏｍ ｓｔｒａｉｎ Ｄ１ （ｓｔｒａｉｎ ｗｉｔｈ ｗｉｄｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｎｉｃｈｅ） ａｎｄ Ｈ１ （ｓｔｒａｉｎ ｗｉｔｈ
ｎａｒｒｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｎｉｃｈｅ）， ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｔｉｆｅｒ Ｂｒａｃｈｉｏｎｕｓ ｃａｌｙｃｉｆｌｏｒｕｓ． Ｗｅ ｓｅｔ ｔｗｏ ｈａｔｃｈｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ （ｅａｒｌｙ ｈａｔｃｈｉｎｇ （ＥＨ） ｖｓ．
ｌａｔｅ ｈａｔｃｈｉｎｇ （ ＬＨ）） ａｎｄ ｔｗｏ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ （ ｈｉｇｈ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （ ＨＦ， ２ × １０６ ｃｅｌｌｓ ／ ｍＬ） ｖｓ． ｌｏｗ ｆｏｏｄ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （ＬＦ， ５×１０５ ｃｅｌｌｓ ／ ｍＬ）） ｉｎ ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ｇｅｎｅｒａｔｅｄ ｆｏｕｒ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｇｒｏｕｐｓ （ＬＨ⁃ＨＦ， ＬＨ⁃ＬＦ， ＥＨ⁃ＨＦ，
ａｎｄ ＥＨ⁃ＬＦ） ｆｏｒ ｅａｃｈ ｓｔｒａｉｎ． Ｅａｃｈ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｇｒｏｕｐ ｉｎｃｌｕｄｅｄ ｔｅｎ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ． Ｔｗｏ ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｉｎ Ｄ１
ｓｔｒａｉｎ， ｈａｔｃｈｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｙ ａｎｄ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｈａｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｚｅ （Ｐ ＝ ０．００２）， ｂｕｔ
ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｎｏ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｆａｃｔｏｒｓ （ Ｐ ＝ ０． ９１１）． Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＥＨ ｇｒｏｕｐ ｗａｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ＬＨ ｇｒｏｕｐ （Ｐ＝ ０．００１）． Ｉｎ Ｈ１ ｓｔｒａｉｎ， ｔｈｅ ａｂｏｖｅ ｔｗｏ ｆａｃｔｏｒｓ ａｌｓｏ ｓｈｏｗｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ
ｏｎ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒ （Ｐ＜０．００１）， ｂｕｔ ｔｈｅｒｅ ｅｘｉｓｔｅｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｆａｃｔｏｒｓ （Ｐ＜０．００１）． Ｉｎ ＨＦ
ｇｒｏｕｐｓ ｔｈａｔ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｗａｓ ｎｏｔ ｔｈｅ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ， ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｇｒｏｕｐ ＥＨ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ｌｏｗｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ＬＨ （Ｐ＜０．００１）， ｗｈｉｃｈ ｄｉｆｆｅｒｅｄ ｗｉｔｈ Ｄ１． Ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ
ｆｏｒ ｔｒｉｇｇｉｎｇ ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ Ｄ１ ＥＨ ｇｒｏｕｐ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ ＬＨ ｇｒｏｕｐ （Ｐ ＝ ０． ０４１）． Ｉｎ Ｈ１，
ｈｏｗｅｖｅｒ， ｉｔ ｗａｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒａｒｙ （Ｐ ＝ ０．０２２）． Ｉｎ Ｈ１， ｔｈｅ ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｕｎｄｅｒ ｐｅａｋ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ＥＨ
ｇｒｏｕｐ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｌｏｗｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ＬＨ ｇｒｏｕｐ （Ｐ ＝ ０．０４４）， ｗｈｉｌｅ ｎｏ ｓｕｃｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｗａｓ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｉｎ Ｄ１． Ｉｎ ｂｒｉｅｆ，
ｈａｔｃｈｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ ｒｅｓｔｉｎｇ ｅｇｇｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｅｍ ｆｅｍａｌｅ ｃｌｏｎｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｙｓ， ｗｈｉｃｈ ｍａｙ ｄｕｅ ｔｏ
ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅｉｒ ｎａｔｕｒａｌ ｈａｂｉｔａｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｈａｔｃｈｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｙ； Ｂｒａｃｈｉｏｎｕｓ ｃａｌｙｃｉｆｌｏｒｕｓ； ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ； ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ； ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ．

单巢纲轮虫生活史为典型的世代交替，休眠卵的形成是其生活史中非常重要的一部分，轮虫依靠休眠卵

来适应不良环境的变化，对延续种群、保留基因有重要意义。 因此，与休眠相联系的有性生殖也被看作是对不

良环境的适应［１⁃３］。 一个基因要被保留下来，必须在种群中传递下去，而环境中的不利因素对这一过程有阻

碍作用。 由于休眠期的存在，带有基因变异的休眠卵的形成和这些具有基因变异后代的出生在时间上分隔开

来，分隔时间或长或短。 轮虫休眠卵库就像“种子贮存库”一样，当环境恢复到适宜轮虫生存时， 它们可以在

短时间内孵化出来并依靠孤雌生殖迅速繁衍扩大种群，有利于种群避开不利的生态因子，使该物种的基因在

栖息地中保留下来，而不至于灭绝。 此外，休眠卵耐干旱的特性是轮虫在全球范围内广泛分布的原因，因为高

耐旱能力有助于休眠卵的散布，例如借助风力或鸟类、昆虫等动物的衔食而散布到更广泛的范围以致全球范

围内，这样可使轮虫从不适宜生存的环境中解放出来，尽快在适宜生存的环境孵化、增殖［４⁃５］。
对单巢纲轮虫休眠卵的早期研究主要集中于休眠卵形成、孵化过程及其影响因素等方面，随着研究的逐

渐深入，休眠卵的孵化时间引起了研究者的关注［６⁃８］。 有性生殖产生的休眠卵会沉入自然水体底泥中的休眠

卵库进行休眠，休眠时长在轮虫种间和种内均有差异［８］。 以往通常认为，休眠卵会休眠至下一个生长季，乃
至数年之后才萌发，相对于轮虫仅能持续数天至几周的寿命而言，休眠时间较长［６，９⁃１１］。 然而，一些实验室研

究发现部分休眠卵在产生后的几天之内便开始孵化，称为早孵化现象（ｅａｒｌｙ ｈａｔｃｈｉｎｇ） ［１１⁃１５］。 虽然目前少有确

凿证据显示野外环境下也存在休眠卵的早孵化现象，但是 Ｇｉｌｂｅｒｔ［１６］ 预测这个现象在自然环境中可能十分普

遍，并且具有重要意义。 原因有两点，一是为使种群获得尽可能大的短期适合度，即使已经开始进行有性生

殖，种群也应当保持优良的孤雌生殖，而休眠卵的早孵化恰好对此有利；二是在生长季开始了一段时日之后，
种群的基因多样性在自然选择作用下减小，此时休眠卵的早孵化能为种群带来新的遗传变异，其中有可能包

含更适应此时环境的基因型［１６］。 此外，有研究者提出轮虫休眠卵的孵化时间是一个具有“两头下注对策”的
生活史特征［１０，１７］，即轮虫的单克隆种群能通过产生具有不同孵化对策的休眠卵来分摊风险，有研究表明孵化

对策多样性与该克隆群所处环境的不可预测性呈出明显的正相关［１８⁃２０］。
目前，关于休眠卵孵化对策的研究主要集中于对孵化对策的影响因素上［７⁃８，１０］，尚不清楚不同轮虫或同种

轮虫的不同品系在孵化对策上是否存在偏好；孵化对策又如何影响其干雌体后代克隆群的增长与繁殖［１１］，对
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于这些问题的定量研究有助于了解早孵化现象对轮虫种群适合度的影响。
本研究拟采用萼花臂尾轮虫（Ｂｒａｃｈｉｏｎｕｓ ｃａｌｙｃｉｆｌｏｒｕｓ）的两个品系 Ｈ１、Ｄ１ 为实验动物模型，通过比较观测

两种孵化对策下的干雌体单克隆种群的增长及有性生殖率（混交率）的差异，来探究孵化对策对后代种群增

长的影响。 Ｈ１、Ｄ１ 两品系均采集自北京西海（１１６°３８′８７．２８″Ｅ， ３９°９４′９４．３１″Ｎ），但是在自然水体中的生长时

间不同：Ｈ１ 的生长季为 ８—９ 月，是窄温度生态位品系；而 Ｄ１ 的生长季为 ５—１０ 月，是宽温度生态位品系［２１］。
两品系来源地 ４—１１ 月部分环境指标数据见表 １。 本研究可为深入了解轮虫“休眠”的功能作用及其生活史

的适应性进化提供基础数据，并可为水产养殖中重要饵料生物轮虫的培养提供一定的理论参考。

表 １　 北京西海 ４—１１ 月水体部分环境因子观测数值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄａｔａ ｉｎ Ｘｉｈａｉ ｄｕｒｉｎｇ Ａｐｒｉｌ ｔｏ Ｎｏｖｅｍｂｅｒ

月份
Ｍｏｎｔｈ

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ ｐＨ

叶绿素 ａ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ （ｍｇ ／ ｍ３）

生物量

Ｂｉｏｍａｓｓ ／ （×１０ －６μｇ）
水深

Ｄｅｐｔｈ ／ ｃｍ

４ １１．８０±０．０５ ７．６３±０．０７ ６．５６±２．２０ ６９３．４９±６４．６９ １０７．３３±２０．４３

５ １９．７１±０．０８ ７．７２±０．０３ ４．５６±０．３５ ３５４．２５±３８．６５ １３１．３３±２１．０７

６ ２４．５６±０．０１ ７．５５±０．０１ ６．９８±０．５０ ３４７．４５±２２．２２ １１２．６７±２３．３１

７ ２５．４２±０．０９ ７．４４±０．０１ ８．４２±０．４５ １５１．０８±１４．３７ １２０．３３±２１．８５

８ ２８．０１±０．０３ ７．８４±０．０１ １．６７±０．１６ １９０．２９±１７．４２ １１４．００±２２．６１

９ ２６．４４±０．０４ ８．２５±０．０２ １．１２±０．０７ １４５．２７±１４．９８ １２９．３３±２１．６３

１０ １８．５３±０．０７ ７．８９±０．０９ ０．８４±０．０９ １３９．５８±２３．４１ １２７．８３±２３．９１

１１ ９．６９±０．１０ ７．０３±０．０２ １．５３±０．７０ １９３．６４±１７．４１ １２４．６７±１７．１３

　 　 本表引自李雯娟［２１］ ； １０—１１ 月数据收集于 ２０１２ 年，４—９ 月数据收集于 ２０１３ 年

１　 材料与方法

１．１　 两种孵化对策的休眠卵和食物的制备

本研究的两个萼花臂尾轮虫品系均为本实验室自野外采集，在实验室内保种培养的样本。 两种孵化对策

的休眠卵制备方法为：将从克隆群中收集的休眠卵直接孵化，数天之内萌发的可认定为早孵化休眠卵；将收集

的休眠卵置于 ４℃下避光保存 ４０ ｄ 后再放到相同孵化条件下萌发，模拟经历了较长休眠期的晚孵化休眠卵。
轮虫的食物为蛋白核小球藻（Ｃｈｌｏｒｅｌｌａ ｐｙｒｅｎｏｉｄｅｓａ）（购自中国科学院水生生物研究所淡水藻种库），经无

菌接种后，扩大培养于 ＳＥ 培养液（根据中国科学院水生生物研究所淡水藻种库的配方进行配置）中，恒温光

照培养（２５℃，３０００ ｌｘ，Ｌ ∶Ｄ＝ ２４∶０）。 选取指数增长期的藻液，在 ４℃，７０００ ｒ ／ ｍｉｎ 离心 ６ ｍｉｎ，收集的浓缩藻

液，使用分光光度计测定其原始浓度，４℃储存备用。
１．２　 实验处理过程

取各品系的休眠卵，两种孵化对策组各约 ８０ 枚，分别置于盛有 ３０ ｍＬ ＣＯＭＢＯ 培养液的烧杯中孵化，孵化

及后续的种群培养条件均为培养温度 ２０℃、光照强度 ３０００ ｌｘ、光周期 Ｌ ∶Ｄ ＝ １６∶８。 挑选健康的、出生 ２ｈ 以内

的幼体于 ６ 孔板中进行单克隆培养，每孔培养体积为 ５ ｍＬ，培养起始密度为 ０．２ ｉｎｄ ／ ｍＬ。 每个品系各设置 ４
个实验组：晚孵化⁃高食物浓度（ＬＨ⁃ＨＦ（２×１０６ 个细胞 ／ ｍＬ）），晚孵化⁃低食物浓度（ ＬＨ⁃ＬＦ（５ × １０５ 个细胞 ／
ｍＬ）），早孵化⁃高食物浓度（ＥＨ⁃ＨＦ），早孵化⁃低食物浓度（ＥＨ⁃ＬＦ），每个实验组 １０ 个重复。 每 １２ｈ 换一次培

养液并观察一次，统计每个孔中非混交雌体（ａｍｉｃｔｉｃ ｆｅｍａｌｅ，ＡＦ）数量、混交雌体（ｍｉｃｔｉｃ ｆｅｍａｌｅ，ＭＦ）数量和个

体总数（Ｎ），计算混交率 ＭＲ “ＭＲ＝ＭＦ ／ Ｎ”。 统计时，带有非混交卵的成熟个体计入非混交雌体数量，带有雄

卵或休眠卵的成熟个体计入混交雌体数量，所有个体均计入总数。
１．３　 数据分析

对各实验组种群增长曲线进行 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程拟合，得出方程中参数的估计值。 拟合使用的公式为：Ｎ＝Ｋ ／
（１＋ｅａ－ｒｔ），其中 Ｎ 为种群数量观测值，待定参数 Ｋ 为环境容纳量，ｒ 为内禀增长率，ａ 为积分常数。 对混交率、
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

内禀增长率数据进行反正弦转换。 用 Ｓ⁃Ｗ 正态分布检验和 Ｌｅｖｅｎｅ 方差齐性检验检测数据的正态分布和方差

齐性，若符合，则对各品系的内禀增长率、最大种群数量、开始进行有性生殖时的种群密度和混交率进行双因

素方差分析，进一步用 ＬＳＤ 进行两两比较；若数据经一定转换后仍不满足进行方差分析的要求，则对数据进

行非参数检验。 实验统计结果以平均值±标准误（Ｍｅａｎ ± ＳＥ）表示，差异显著性水平设定为 ０．０５，全部统计分

析采用 ＳＰＳＳ ２０．０ 软件，并采用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 作图。

２　 结果

２．１　 不同处理组种群数量随时间的变化

２．１．１　 种群数量增长曲线

两品系不同处理组的种群增长曲线如图 １ 所示。

图 １　 不同实验处理组的种群数量增长曲线（数据表示为：Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｆｉｇ．１　 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｇｒｏｕｐｓ（ Ｄａｔａ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ａｓ Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｄ１：宽温度生态位品系；Ｈ１：窄温度生态位品系；ＬＨ⁃ＨＦ：晚孵化⁃高食物浓度； ＬＨ⁃ＬＦ：晚孵化⁃低食物浓度； ＥＨ⁃ＨＦ：早孵化⁃高食物浓度； ＥＨ⁃

ＬＦ：早孵化⁃低食物浓度

２．１．２　 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程拟合

对各实验组种群增长曲线进行了 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程拟合，获得 Ｋ、ｒ 的估计值和拟合优度 Ｒ２，如表 ２ 所示。 除

Ｈ１ 品系的低食物浓度下两实验组拟合优度较低外，其余各组均获得较好地拟合效果。

表 ２　 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程拟合结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｌｏｇｉｓｔｉｃ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎ

品系
Ｓｔｒａｉｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

样本量
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ

环境容纳量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃａｐａｃｉｔｙ

Ｋ±ＳＥ

内禀增长率
Ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ

ｒ±ＳＥ

拟合优度
Ｒ⁃ｓｑｕａｒｅｄ
Ｒ２±ＳＥ

Ｄ１ ＬＨ⁃ＨＦ ７ ２６．０００±７．５３７ ０．３０５±０．０３１ ０．９４６±０．０１１
ＬＨ⁃ＬＦ ５ ９．６００±２．５０２ ０．１９３±０．０５５ ０．９６６±０．０１２
ＥＨ⁃ＨＦ ５ ４６．４００±７．０３３ ０．３８４±０．０１２ ０．９７８±０．０１０
ＥＨ⁃ＬＦ ８ ２８．３７５±３．２３５ ０．２７９±０．０１６ ０．９７２±０．００９

Ｈ１ ＬＨ⁃ＨＦ １０ ２０１．５００±１０．６４７ ０．２７３±０．０１７ ０．９６７±０．００９
ＬＨ⁃ＬＦ ７ ４．７１４±０．８９２ ０．０２８±０．００８ ０．７６４±０．０４３
ＥＨ⁃ＨＦ ９ ３８．３３３±５．２７０ ０．１７５±０．０１４ ０．９６４±０．００８
ＥＨ⁃ＬＦ ６ ８．５００±１．０５７ ０．０５１±０．０１１ ０．５２６±０．０３１

　 　 Ｄ１：宽温度生态位品系 Ｓｔｒａｉｎ ｗｉｔｈ ｗｉｄｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｎｉｃｈｅ；Ｈ１：窄温度生态位品系 Ｓｔｒａｉｎ ｗｉｔｈ ｎａｒｒｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｎｉｃｈｅ； ＬＨ⁃ＨＦ：晚孵化⁃高食物

浓度 Ｌａｔｅ ｈａｔｃｈｉｎｇ⁃ｈｉｇｈ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； ＬＨ⁃ＬＦ：晚孵化⁃低食物浓度 Ｌａｔｅ ｈａｔｃｈｉｎｇ⁃ｌｏｗ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； ＥＨ⁃ＨＦ：早孵化⁃高食物浓度 Ｅａｒｌｙ

ｈａｔｃｈｉｎｇ⁃ｈｉｇｈ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ； ＥＨ⁃ＬＦ：早孵化⁃低食物浓度 Ｅａｒｌｙ ｈａｔｃｈｉｎｇ⁃ｌｏｗ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
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２．１．３　 内禀增长率

对各组内禀增长率数据进行了反正弦转换后，Ｄ１ 仍不符合进行参数检验的要求，因此进行了曼⁃惠特尼

Ｕ 检验，发现孵化对策对 Ｄ１ 品系的种群内禀增长率没有显著影响，食物浓度对种群内禀增长率有显著影响，
高食物浓度更有利于种群增长，如图 ２；对 Ｈ１ 各组数据进行双因素方差分析，发现孵化对策和食物浓度两因

素对 Ｈ１ 品系的内禀增长率的综合影响是显著的（Ｐ＜０．００１），并且两因素之间存在交互作用（Ｐ＜０．００１），孵化

对策对 Ｈ１ 品系的内禀增长率影响不显著（Ｐ ＝ ０．２３５），食物浓度对 Ｈ１ 品系的内禀增长率影响显著（Ｐ＜
０．００１），进一步将四组数据在单因素下用 ＬＳＤ 进行两两比较，统计结果如图 ２。

图 ２　 各处理组内禀增长率的比较（数据表示为：Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ（ Ｄａｔａ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ａｓ Ｍｅａｎ±ＳＥ）

无相同上标字母表示具有统计学显著差异 Ｐ＜０．０５

２．１．４　 最大种群数量

为使数据满足方差齐性，符合进行双因素方差分析的要求，对最大种群数量数据进行了平方根转换。
如表 ３ 所示，孵化对策和食物浓度两因素对 Ｄ１ 品系的最大种群数量具有显著的综合影响（Ｐ＝ ０．００２），而

两者之间不存在交互作用（Ｐ＝ ０．９１１），两个因素单独对最大种群数量起作用。 其中，孵化对策对 Ｄ１ 品系的

最大种群数量影响显著（Ｐ＝ ０．００１）， 食物浓度对 Ｄ１ 品系的最大种群数量也有显著影响（Ｐ＝ ０．００４，图 ３）。

表 ３　 孵化对策与食物浓度对品系 Ｄ１ 最大种群数量影响的双因素方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈａｔｃｈｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｙ ａｎｄ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｚｅ ｉｎ Ｄ１

源 Ｓｏｕｒｃｅ 平方和
Ｓｕｍ ｏｆ ｓｑｕａｒｅ ｄｆ 均方

Ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ Ｆ Ｓｉｇ．

校正模型 Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ ｍｏｄｅｌ ４０．４４７ ３ １３．４８２ ６．９４１ ０．００２

截距 Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ ５０７．９４４ １ ５０７．９４４ ２６１．５１１ ０．０００

孵化对策 Ｈａｔｃｈｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｙ ２７．３２２ １ ２７．３２２ １４．０６７ ０．００１

食物浓度 Ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ２０．９８６ １ ２０．９８６ １０．８０５ ０．００４

孵化对策×食物浓度 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ０．０２５ １ ０．０２５ ０．０１３ ０．９１１

误差 Ｅｒｒｏｒ ４０．７８９ ２１ １．９４２

总计 Ｔｏｔａｌ ６１４．０００ ２５

校正的总计 Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ ｔｏｔａｌ ８１．２３６ ２４

孵化对策和食物浓度两因素对品系 Ｈ１ 的最大种群数量具有显著的综合影响（Ｐ＜０．００１，表 ４），且两者之

间存在交互作用（Ｐ＜０．００１）。 孵化对策对 Ｈ１ 品系的最大种群数量影响显著（Ｐ＜０．００１），食物浓度对 Ｈ１ 品系

的最大种群数量影响也显著（Ｐ＜０．００１，图 ３）。
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表 ４　 孵化对策与食物浓度对品系 Ｈ１ 最大种群数量影响的双因素方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈａｔｃｈｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｙ ａｎｄ ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｚｅ ｉｎ Ｈ１

源
Ｓｏｕｒｃｅ

平方和
Ｓｕｍ ｏｆ ｓｑｕａｒｅ ｄｆ 均方

Ｍｅａｎ ｓｑｕａｒｅ Ｆ Ｓｉｇ．

校正模型 Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ ｍｏｄｅｌ ７５４．１５８ ３ ２５１．３８６ ２２５．８６４ ０．０００

截距 Ｉｎｔｅｒｃｅｐｔ ９３５．７００ １ ９３５．７００ ８４０．７０５ ０．０００

孵化对策 Ｈａｔｃｈｉｎｇ ｓｔｒａｔｅｇｙ ９１．９８６ １ ９１．９８６ ８２．６４７ ０．０００

食物浓度 Ｆｏｏｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ４２８．５５８ １ ４２８．５５８ ３８５．０５０ ０．０００

孵化对策×食物浓度 Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ １４８．４５２ １ １４８．４５２ １３３．３８１ ０．０００

误差 Ｅｒｒｏｒ ３１．１６４ ２８ １．１１３

总计 Ｔｏｔａｌ ２０６６．０００ ３２

校正的总计 Ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ ｔｏｔａｌ ７８５．３２２ ３１

图 ３　 各处理组最大种群数量的比较（数据表示为：Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｚｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （Ｄａｔａ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ａｓ Ｍｅａｎ±ＳＥ）

无相同上标字母表示具有统计学显著差异 Ｐ ＜ ０．０５

２．２　 有性生殖

２．２．１　 种群混交率随时间变化曲线

两品系不同处理组的混交率曲线如图 ４ 所示，Ｄ１ 品系和 Ｈ１ 品系各实验组的种群混交率均随着培养时间

延长而提高。 Ｄ１ 品系中各组的最大种群混交率差异不明显，且同一实验组内不同克隆群之间的变异较大；
Ｈ１ 品系中，ＬＨ⁃ＨＦ 组的最大混交率明显最高，ＬＨ⁃ＬＦ 和 ＥＨ⁃ＨＦ 两组次之，ＥＨ⁃ＬＦ 最低。
２．２．２　 各实验组种群开始进行有性生殖时的种群密度

对各组数据进行算数平方根转换后，“低食物浓度”各组数据仍不符合进行双因素方差分析的要求，因此

３８９７　 ２１ 期 　 　 　 邢康南　 等：休眠卵孵化对策与食物浓度对萼花臂尾轮虫两品系干雌体种群增长的影响 　
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图 ４　 各处理组混交率随时间的变化曲线（数据表示为：Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｆｉｇ．４　 Ｍｉｘｉｓ ｒａｔｉｏ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ （Ｄａｔａ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ａｓ Ｍｅａｎ±ＳＥ）

仅探究了高食物浓度下“孵化对策”这一因素对种群开始进行有性生殖时的密度有何影响。 对 Ｄ１ 数据进行

了单因素方差分析（Ｐ＝ ０．０４１），对 Ｈ１ 数据进行了曼⁃惠特尼 Ｕ 检验（Ｐ＝ ０．０２２），结果如图 ５ 所示。

　 图 ５　 不同处理组种群开始进行有性生殖时的种群密度比较（数

据表示为：Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｔ ｔｈｅ ｂｅｇｉｎｎｉｎｇ ｏｆ

ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐｓ（Ｄａｔａ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ

ａｓ Ｍｅａｎ±ＳＥ）

无相同上标字母表示具有统计学显著差异 Ｐ＜０．０５

２．２．３　 各实验组种群在最高种群密度下的混交率

对各组混交率数据进行算数平方根转换后，“低食

物浓度”数据仍不符合进行双因素方差分析的要求，因
此仍然仅探究高食物浓度下“孵化对策”这一因素对种

群在最高种群密度下的混交率有何影响。 对 Ｄ１、Ｈ１ 数

据进行了单因素方差分析，“孵化对策”对 Ｄ１ 种群在最

高种群密度下的混交率影响不显著（Ｐ ＝ ０．８５５），对 Ｈ１
种群在最高种群密度下的混交率有显著影响 （ Ｐ ＝
０．０４４，图 ６）。

３　 讨论

本研究主要观测了萼花臂尾轮虫（Ｂ． ｃａｌｙｃｉｆｌｏｒｕｓ）
的两个品系 Ｈ１、Ｄ１ 在不同休眠卵孵化对策和不同食物

浓度下干雌体形成的单克隆种群增长的差异。 本研究

发现，休眠卵孵化对策确实对其干雌体克隆种群的增长

产生了影响，但具体影响的结果与各品系在自然环境中

的生长季的时间有关。 同一品系中，内禀增长率和最大

种群数量的分析结果表明孵化对策会对种群最终能占领的环境资源多少产生影响，早孵化更有利于生长季时

间较长的 Ｄ１ 品系的种群增长，晚孵化更有利于生长季时间较短的 Ｈ１ 品系的种群增长。
在长期自然选择压力下，不同环境、不同品系的轮虫在与休眠相关的性状（如休眠期存活率、休眠时长和

孵化率等）上会呈现出不同的特点［２２⁃２３］。 休眠期的长短可能受诸多因素的影响［１７⁃１８，２２］，不同孵化对策所占的

比例与萌发后种群增长的表现也会相应受到影响。 有研究表明，在底泥环境安全的前提下，水体环境不适宜

种群生长的时间越长，休眠卵的休眠期也越长［１７］。 也就是说，环境适宜的生长季越短，种群越倾向于选择较

长的休眠期，较晚孵化的休眠卵形成的种群能够获得更高的种群适合度，本研究的结果支持这一发现。
本研究使用的 Ｄ１ 和 Ｈ１ 为不同温度生态位的萼花臂尾轮虫品系，一年之中适宜宽温度生态位的品系

（Ｄ１）生长的时间较长，该品系中早孵化的休眠卵在萌发时很可能仍处于环境适宜的生长季内，因此后代种群
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　 图 ６　 不同处理种群在最高种群密度下的混交率（数据表示为：

Ｍｅａｎ±ＳＥ）

Ｆｉｇ．６　 Ｍｉｘｉｓ ｒａｔｉｏ ａｔ ｐｅａｋ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｇｒｏｕｐｓ（Ｄａｔａ ａｒｅ ｓｈｏｗｎ ａｓ Ｍｅａｎ±ＳＥ）

无相同上标字母表示具有统计学显著差异 Ｐ＜０．０５

能够以低混交率快速扩增，在适宜生境下参与竞争。 而

水体中窄温度生态位品系（Ｈ１）生长的时间较短，若过

早萌发则可能面临着生长季的结束，采取晚孵化对策才

是一个相对保险的选择。 另外，影响 Ｈ１ 品系的最大种

群数量的两个因素（孵化对策和食物浓度）之间存在交

互作用，以及 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程拟合的结果（表 ２）都说明，
Ｈ１ 品系对食物浓度的要求较高，当食物缺乏时，食物会

超越孵化对策成为影响种群增长的主要因素。 Ｈ１ 品系

的生长季在夏末秋初，早孵化的个体可能面临已存在的

高种群密度个体对食物的竞争和秋季食物生产将随光

照和温度下降而降低的双重压力，因而晚孵化更有利。
在一个生长季中，产生足够多的休眠卵可在一定程

度上保证种群的长期适合度［２４］，但进行有性生殖对种

群在当下生长季的短期适合度又有明显代价［２５，２６］，种
群需要在二者之间进行权衡［２７］。 种群开始进行有性生

殖时的种群密度可以反映出在增长早期对密度信号响

应的灵敏性，再结合种群密度较高（达到环境容纳量）时的有性生殖率，可以反映出种群在不同时期通过有性

生殖产生休眠卵的倾向性。 本研究中，在种群增长的早期，Ｄ１ 品系早孵化的种群比晚孵化的更能经受较高的

种群密度，先以较低的有性生殖率迅速扩大种群（图 ５），优先保证种群在当下生长季的短期适合度，而不急于

产生休眠卵保种，这可能和 Ｄ１ 品系生长季较长有关。 Ｈ１ 品系恰恰与 Ｄ１ 相反，早孵化的种群比晚孵化的种

群更倾向于尽早产生休眠卵（图 ５）以应对接下来可能面临的环境胁迫，优先保证种群的长期适合度，对种群

增长造成的代价由增长后期相对较低（图 ６，相对于晚孵化休眠卵后代种群）的混交率来弥补。
总体上，本研究有助于我们了解休眠卵在孵化时间上的两头下注对策与种群自身特性、种群的原始生境

之间存在的联系，很可能是轮虫种群对生境时间变异的适应性表现，也使我们能够进一步了解休眠的功能作

用，并可以为水产养殖中合理利用和培养饵料生物提供参考。 即便是在同一轮虫品系中，甚至是同一克隆群

中，也存在着休眠卵孵化对策的差异［１５，１９］，但原因以及不同孵化对策如何影响后代种群动态还需要更多的定

量研究。
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