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摘　要：使用长江中下游地区常见的麦穗鱼及大型蟤作为研究对象，在避免直接摄食的情况下将麦穗鱼与大
型蟤在同一容器中培养，设计视觉胁迫与利它素影响的交叉实验，对照组为无视觉胁迫无利它素组、实验组分

别是无视觉胁迫有利它素组、有视觉胁迫有利它素组、有视觉胁迫无利它素组，研究其对大型蟤生长、体型和

繁殖的影响。结果发现：无利它素组的大型蟤体长增长更快；无利它素影响的大型蟤壳刺生长较快，在视觉胁

迫有无的实验组中表现出不同的反应，无利它素影响有视觉胁迫处理组的壳刺长度较无视觉胁迫更长；无利

它素组繁殖量的均值与有利它素组相比较，高出了２．８９倍，并且有利它素有视觉胁迫组的死亡速率最快。虽
然生物操纵技术使枝角类的捕食者减少，但是水体中残留的鱼类利它素对水生态系统中的枝角类依旧存在

抑制作用。研究表明麦穗鱼对枝角类不仅有直接摄食的压力，还可通过视觉胁迫与利它素对枝角类体型、生

长和繁殖产生间接的影响。
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　　氮磷等营养盐的过度输入使得水体富营养
化已经成为世界上最受关注的水环境问题之

一［１］，湖泊富营养化可导致水体形成水华、透明

度下降、生物多样性减少，生态系统结构和功能

退化等。温带湖泊实验表明通过生物操纵可以

减少食浮游生物鱼类，提高大型滤食性浮游动物

特别是枝角类的密度，通过滤食作用有效控制浮

游植物密度和生物量，从而控制浮游植物的生

长。但在亚热带地区，浮游动物平均体长比温带

要小许多［２］，对浮游植物的控制力有限，使得温

带湖泊的鱼类操纵在亚热带湖泊中是否适用存

在争议［３４］。

引起热带和亚热带地区浮游动物小型化的

原因更复杂多样，下行效应在亚热带并不明显，

对鱼类的控制是关键因素之一。刘正文等［５］在

惠州西湖进行湖泊生态修复实验，其结果显示即

使移除了浮游生物食性鱼类，浮游动物群落结构

并未产生太大变化，枝角类丰度依旧很低，枝角

类的体型很小，小型物种占优势，浮游动物／浮游
植物比值仍然很低，下行效应并不明显，结果倾

向于浮游动物小型化是因为存在较高的鱼类捕

食压力（即使是很少的鱼，但捕食压力还是很

高）。ＩＧＬＥＳＩＡＳ等［６］和ＭＡＺＺＥＯ等［７］研究表明，

在高温情况下，移除水体中的杂食性（浮游生物

食性）鱼类，使大型枝角类成为了优势种，对藻类

引起强烈的级联反应，可使水体透明度增加。但

是长江中下游地区的湖泊中浮游动物群落优势

种通常为小型浮游动物。鱼类的直接摄食使枝

角类的种类组成发生变化是导致枝角类小型化

的重要因素。但对于同一种枝角类，鱼类也可能

通过利用利它素和视觉胁迫对其形态和生产产

生影响。

早期研究［８］发现大型枝角类的表型的变异

呈周期性，盔形蟤（Ｄａｐｈｎｉａｇａｌｅａｔａｍｅｎｄｏｔａｅ）的
头盔长度最长的时期与常见的无脊椎动物捕食

者幽蚊（Ｃｈａｏｂｏｒｕｓ）和透明薄皮蟤（Ｌｅｐｔｏｄｏｒａ）的
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峰值密度相吻合，因此推测捕食者的摄食压力是

造成枝角类表型变化的原因。后续大量研究［９］

证明，利它素一般由鱼类的代谢物直接产生，捕

食者释放的利它激素确实会影响大型枝角类的

形态，其中最具代表性的例子便是大型蟤

（Ｄａｐｈｎｉａｍａｇｎａ）和蚤状蟤（Ｄａｐｈｎｉａｐｕｌｅｘ），如
幽蚊的利它激素能诱导大型蟤成熟时体型略有

增大，而仰蝽（Ｎｏｔｏｎｅｃｔａ）和食浮游生物的鱼类释
放的利它激素能诱导大型蟤成熟时体型变小［９］。

不同生长阶段响应摄食压力的反应也不同。壳

刺是大型蟤幼虫的重要防御手段，面对鲎虫

（Ｔｒｉｏｐｓｃａｎｃｒｉｆｏｒｍｉｓ）的摄食压力时，大型蟤呈现
壳刺大大增长、体长和体宽增大、成熟快的特点，

从幼体到成体，大型蟤完成了单一的壳刺防御向

体积和壳刺协同防御的转变，且捕食者的诱导效

应，幼虫在育卵袋中就已呈现［１０］。摄食压力对大

型枝角类的影响是因捕食者种类而异的。有研

究［１１］表明，只有幽蚊能诱导长刺蟤（Ｄａｐｈｎｉａ
ｌｏｎｇｉｓｐｉｎａ）长出颈部齿突，而划蝽和仰蝽不能诱
导其长出颈部齿突。除了捕食者种类之外，影响

摄食压力对大型枝角类的效果的因素还有很多，

如捕食者密度（即利它素浓度）［１２１４］，农药、寄生、

摄食压力的协同作用等［１５］。关于温度的影响，早

期研究［１６］早已发现许多大型枝角类都有季节变

异的现象。

基于研究者在亚热带湖泊中通过生物操纵

对改善水域生态环境的成败案例，大型枝角类对

不同捕食者所施加的捕食压力会产生不同的生

活史对策，以及对比亚热带水域与温带水域环境

的条件差异，为探究小型鱼类的存在对大型枝角

类存活的影响，本研究选取长江流域最为常见的

小型鱼类麦穗鱼（Ｐｓｅｕｄｏｒａｓｂｏｒａｐａｒｖａ）作为捕食
者，在避免直接摄食的情况下与大型蟤在同一水

体中培养，研究其对大型蟤生长、体型和繁殖的

影响。麦穗鱼在全球分布较广，多栖息于流速缓

慢的水体中，具有食性广、时代周期短、性成熟

早、繁殖能力和环境适应能力强等特点［１７］。用大

型蟤（Ｄａｐｈｎｉａｍａｇｎａ）代表大型枝角类，通过设
置有无视觉胁迫以及有无利它素处理，探究在不

同处理条件下麦穗鱼（捕食压力）对大型蟤存活

率、繁殖率、壳刺变化等指标的影响，旨在更直接

地解释说明亚热带水体中小杂鱼对大型枝角类

生长繁殖的影响，提高生物操纵技术的运用成

效，为生物操纵技术和水生态环境治理提供参考

依据。

１　材料与方法

１．１　捕食者直接摄食
鱼类的直接摄食实验在圆柱形透明的３Ｌ的

玻璃样品瓶中进行，在样品瓶中注入２Ｌ曝气水
（无氨），挑选３条体长为（６．５０±０．２８）ｃｍ健康
的麦穗鱼作为捕食者，被捕食者为实验室长期培

养的大型蟤，培养饵料为小球藻及酵母，随机从

实验室培养的大型蟤中挑取１００只大型蟤，将其
放入样品瓶中，实验设置３组平行，观察麦穗鱼
的摄食行为并进行记录，直至所有大型蟤全部被

摄食，记录时间。

１．２　视觉胁迫及利它素对大型蟤生长繁殖的影
响实验

实验装置为自行设计的３０ｃｍ×３０ｃｍ×２０
ｃｍ玻璃缸，在玻璃缸中间为一块开口２０ｃｍ×１０
ｃｍ的亚克力玻璃板（图１）。开口处用１２０目的
筛绢隔离，以保持玻璃缸两侧水体相通。用黑色

有孔的塑料膜固定在亚格力板上阻挡两侧视野。

容器内两侧各加入５Ｌ曝气水，在一侧放入１条
体长为（６．５４±０．２８）ｃｍ的麦穗鱼，另一侧放入
５０只新生幼蟤，实验初始在两侧加入密度为
１３．１５×１０６ｃｅｌｌｓ／ｍＬ的小球藻液２０ｍＬ，之后每
天用１０ｍＬ塑料移液管添加浓缩后的小球藻２０
滴（密度为１×１０８ｃｅｌｌｓ／ｍＬ），为控制变量，在鱼
的一侧也添加等量的小球藻液，以补充大型蟤生

长繁殖所需要的食物，每天为鱼类提供１０粒鱼
食，并将前一天未食用的食物捞出。

实验为１个对照组、３个实验组（图２），玻璃
缸隔间相通视为有利它素以字母 Ｋ表示不相通
为无利它素表示为 ＮＫ，不遮挡视野视为有视觉
胁迫以字母Ｖ表示，遮挡视野表示无视觉胁迫以
字母ＮＶ表示，每组设置３个平行，对照组（Ｃ）为
ＮＫ＋ＮＶ，３个实验组分别是：第一组（Ｔ１）为 Ｋ＋
ＮＶ，第二组（Ｔ２）为 Ｋ＋Ｖ，第三组（Ｔ３）为对照组
ＮＫ＋Ｖ，总共 １２个处理。培养水体的温度为
（２５±１）℃，光暗比为１２ｈ∶１２ｈ，光强为２０００
ｌｘ。每天记录大型蟤的出生、死亡、体长、壳刺长，
并及时将新生的幼蟤转移，如实验过程中麦穗鱼

死亡，则以相似的麦穗鱼替换，实验共进行１１ｄ。

８９
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图１　实验装置
Ｆｉｇ．１　Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｆａｃｉｌｉｔｙ

Ｃ．无视觉胁迫无利它素组；Ｔ１．无视觉胁迫有利它素组；Ｔ２．有视觉胁迫有利它素组；Ｔ３．有视觉胁迫无利它素组。

Ｃ．Ｎｏｎｖｉｓｕａｌｓｔｒｅｓｓｎｏｎｋａｉｒｏｍｏｎｅｇｒｏｕｐ；Ｔ１．ｎｏｎｖｉｓｕａｌｓｔｒｅｓｓｋａｉｒｏｍｏｎｅｇｒｏｕｐ；Ｔ２．ｖｉｓｕａｌｓｔｒｅｓｓｋａｉｒｏｍｏｎｅｇｒｏｕｐ；Ｔ３．ｖｉｓｕａｌｓｔｒｅｓｓｎｏｎ

ｋａｉｒｏｍｏｎｅｇｒｏｕｐ．

图２　实验设计
Ｆｉｇ．２　Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｄｅｓｉｇｎ

１．３　数据处理与分析
利用 ＳＰＳＳ１６．０进行单因素方差分析

（ＡＮＯＶＡ）比较不同处理条件下，大型蟤的体长、

壳刺及繁殖量等指标的组间差异性，在进行方差

分析前，对数据进行了方差齐性分析和正态分布

分析，若方差齐性，选择 ＬＳＤ检验，反之使用

９９
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Ｄｕｎｎｅｔｔ’ｓ检验（Ｐ＜０．０５）柱形图及折线图运用
Ｏｒｉｇｉｎ２０１７进行绘制，图中误差线均为标准差。

２　结果与分析

２．１　鱼类对大型蟤直接摄食压力
３个平行处理组中麦穗鱼对所投入的大型蟤

完全摄食所需时间分别为３０、４５和３４ｍｉｎ。其捕
食速率分别为 ３．３３ｉｎｄ．／ｍｉｎ、２．２２ｉｎｄ．／ｍｉｎ、
２．９４ｉｎｄ．／ｍｉｎ，其平均摄食速率为（２．８３±０．５６）
ｉｎｄ．／ｍｉｎ。
２．２　捕食者视觉胁迫与利它素对大型蟤生长繁
殖的影响

２．２．１　大型蟤平均体长的变化
比较分析１１天内不同处理条件下大型蟤体

长变化可发现，在无利它素处理组的大型蟤体长

增长速度快于有利它素的大型蟤，第１１日龄时，
４组设置的大型蟤体长平均值分别为无视觉胁迫
有利它素组为３．３１ｍｍ、有视觉胁迫有利它素为

３．２２ｍｍ、无视觉胁迫无利它素为３．４６ｍｍ、有视
觉胁迫无利它素组为３．５２ｍｍ。不同处理组之间
的差异最早出现在第５日龄。在无利它素干扰
的情况下，有视觉胁迫处理组的大型蟤体长与无

视觉胁迫的大型蟤体长具有显著性差异，它们的

平均体长分别为１．７８ｍｍ和１．５２ｍｍ。在第 ７
日龄时，有视觉胁迫有利它素组与有视觉胁迫无

利它素组的体长具有显著性差异，有视觉胁迫有

利它素处理组的体长超过了有视觉胁迫无利它

素组的体长，第７日龄的平均体长在４个处理组
中依次为２．３９、２．１８、２．６２和２．７６ｍｍ。在第９
天时，有视觉胁迫有利它素处理组大型蟤的体长

与其他３组表现出明显的差异性，生长明显受到
抑制。到第１１日龄时，无利它素组是否具有视
觉胁迫并未对大型蟤体长造成显著差异，有利它

素处理组因为视觉胁迫的差异则展现出显著性

差异，且有利它素组与无利它素组也具有显著性

差异。见图３。

相同字母表示组间无显著差异，不同字母表示组间具有显著性差异（Ｐ＜０．０５）。

Ｔｈｅｓａｍｅｌｅｔｔｅｒｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗａｓｎｏｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｇｒｏｕｐｓ，ｗｈｉｌｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗａｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｇｒｏｕｐｓ（Ｐ＜０．０５）．

图３　不同处理组下大型蟤体长变化
Ｆｉｇ．３　ＢｏｄｙｌｅｎｇｔｈｃｈａｎｇｅｓｏｆＤ．ｍａｇｎａｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｇｒｏｕｐｓ
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２．２．２　大型蟤平均壳刺长度变化
在４个处理组中，同样也观察大型蟤壳刺的

变化。在前９天的观察中，各个处理组的大型蟤
壳刺均呈增长的变化趋势，而第１１天时有细微
的逆生长，总体呈现出无利它素处理组的大型蟤

壳刺生长较快。在视觉胁迫的设置上表现出不

同的反应：在无利它素的前提下，有视觉胁迫处

理组的壳刺长度较无视觉胁迫来的长，而在有利

它素组的前提下，无视觉胁迫的生长更好。在实

验的１１天中，４个处理组的大型蟤壳刺最长依次
分别为０．３７、０．３８、０．４７、０．５３ｍｍ，有利它素有视
觉胁迫组与无利它素处理的两组均产生显著性

差异且壳刺最短（图４）。

相同字母表示组间无显著差异，不同字母表示组间具有显著性差异（Ｐ＜０．０５）。

Ｔｈｅｓａｍｅｌｅｔｔｅｒｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗａｓｎｏｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｇｒｏｕｐｓ，ｗｈｉｌｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗａｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｇｒｏｕｐｓ（Ｐ＜０．０５）．

图４　不同处理组下大型蟤壳刺变化
Ｆｉｇ．４　ＳｐｉｎｅｓｌｅｎｇｔｈｃｈａｎｇｅｓｏｆＤ．ｍａｇｎａｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｇｒｏｕｐｓ

２．２．３　大型蟤壳刺与体长比例变化
从壳刺与体长的比例来看，每个处理组的大

型蟤壳刺长与体长的比例均在减少，前３天内，
有视觉胁迫无利它素处理组的比例下降较慢，其

他３组则表现出有视觉胁迫有利它素组下降速
率最快，无视觉胁迫无利它素组下降速率次之，

无视觉胁迫有利它素最慢；当实验进行到第 １１
天时，有视觉胁迫有利它素处理组的壳刺与体长

比值最小，为 ０．０９，有视觉胁迫无利它素组为
０．１１，无视觉胁迫无利它素组为０．１４，有视觉胁
迫无利它素组最多，为０．１４。同时，有视觉胁迫
有利它素组与有视觉胁迫无利它素组在这一天

的比值表现出明显差异（图５）。

２．２．４　大型蟤的繁殖及存活数量
在４个处理组中，可看出，无利它素处理组

的后代平均总数比有利它素处理组的多，前者的

后代数量平均值与有利它素组相比较，增加了

２．８９倍（图６）。同时，它们在首次生殖时的体长
在有视觉胁迫组和无视觉胁迫组之间产生了明

显的差异，除了无视觉胁迫有利它素组的首次生

殖时间是第６天以外，其他３个处理组的首次生
殖时间均在第５天，有视觉胁迫组的体长较无视
觉胁迫组体长较短，有视觉胁迫组的首次生殖体

长分别为１．５７和１．５２ｍｍ，而无视觉胁迫组的首
次生殖体长为１．９５和１．７８ｍｍ（图７）。
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相同字母表示组间无显著差异，不同字母表示组间具有显著性差异（Ｐ＜０．０５）。

Ｔｈｅｓａｍｅｌｅｔｔｅｒｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗａｓｎｏｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｇｒｏｕｐｓ，ｗｈｉｌｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗａｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｇｒｏｕｐｓ（Ｐ＜０．０５）．

图５　不同处理组大型蟤壳刺与体长比例变化
Ｆｉｇ．５　ＣｈａｎｇｅｓｏｆｒａｔｉｏｏｆｓｐｉｎｅｌｅｎｇｔｈｔｏｂｏｄｙｌｅｎｇｔｈｏｆＤ．ｍａｇｎａｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｇｒｏｕｐｓ

相同字母表示组间无显著差异，不同字母表示组间具有显著

性差异（Ｐ＜０．０５）。

Ｔｈｅｓａｍｅｌｅｔｔｅｒｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗａｓｎｏｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ

ｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｇｒｏｕｐｓ，ｗｈｉｌｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗａｓ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｇｒｏｕｐｓ（Ｐ＜０．０５）．

图６　不同处理下大型蟤的后代总数
Ｆｉｇ．６　ＴｈｅｔｏｔａｌｎｕｍｂｅｒｏｆｏｆｆｓｐｒｉｎｇｏｆＤ．ｍａｇｎａ

ｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｇｒｏｕｐｓ

相同字母表示组间无显著差异，不同字母表示组间具有显著

性差异（Ｐ＜０．０５）。

Ｔｈｅｓａｍｅｌｅｔｔｅｒｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗａｓｎｏｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ

ｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｇｒｏｕｐｓ，ｗｈｉｌｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｄｔｈａｔｔｈｅｒｅｗａｓ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｇｒｏｕｐｓ（Ｐ＜０．０５）．

图７　不同处理组大型蟤首次生殖体长
Ｆｉｇ．７　Ｔｈｅｂｏｄｙｌｅｎｇｔｈｏｆｆｉｒｓｔｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

ｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｇｒｏｕｐｓ
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　　从死亡率来看，有利它素有视觉胁迫组的死
亡速率最高，有视觉胁迫无利它素组与无视觉胁

迫有利它素组的死亡速率相近，无视觉胁迫无利

它素的死亡速度在第５天后渐渐稳定，存活量在
第１１天时也剩余最多，存活率为７０％，有视觉胁
迫有利它素组最少，仅剩下２０％（图８）。

图８　不同处理组大型蟤存活情况
Ｆｉｇ．８　Ｔｈｅｎｕｍｂｅｒｏｆｓｕｒｖｉｖｉｎｇｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

ｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｇｒｏｕｐｓ

３　讨论

亚热带地区，鱼类的密度、物种丰度相对于

温带地区更高，其对浮游动物的捕食具有更强的

捕食压力，热带和亚热带的鱼类优势种通常为小

型杂食鱼类，鱼群优势种通常由大型捕食性鱼类

转化为小型杂食性鱼类，鱼类个体较小，食浮游

动物鱼类比例较高，幼鱼数量全年较多，浮游动

物是其主要食物，尤其是大型浮游动物。枝角类

或者大型水蚤在温暖的季节甚至全年都可能受

到较强的捕食压力［１８１９］。生物操纵技术也常常

用于治理富营养化水体，其往往在浮游生物食性

鱼类的移除后，很快会被剩余种群所补充，生物

操纵的影响只是短期的效果。因此，在亚热带湖

泊中要引起级联反应，并且维持级联反应要比在

温带湖泊中更难［３］。

自然河流湖泊中经常栖息有大型枝角类和

小杂鱼，捕食压力无处不在，然而捕食者扮演着

水域生态系统中重要的角色，捕食者是自然选择

的主要驱动力。研究［２０］表明，虾能够在池塘中充

当高捕食压力的角色，尤其是对桡足类和枝角

类。更何况是行动更为灵敏，经常群居的麦穗

鱼。众所周知，枝角类常常被用作鱼类的开口饵

料，说明它们对大型蟤施加了巨大的捕食压

力［２１］。枝角类会改变它们的滞育行为，或者形

态，或者两者同时改变来应对较大的捕食压

力［２２］。我们的结果表明大型蟤对这种较小鱼类

捕食者的存在是通过不同日龄的转换防御特征

维持有效的适应。

本文捕食压力实验也说明，麦穗鱼对大型蟤

的直接摄食压力非常大，大型蟤首次生殖体长在

视觉胁迫变量设置相同的情况下有利它素组的

体长较无利它素组要长，导致防御个体的体积增

加，这种快速的增长有利于躲避捕食者的捕

食［２３］。本实验比较了各处理组的大型蟤，但是并

未发现首次生殖时间上的显著差异。

由于麦穗鱼是一种杂食鱼类，相对而言被捕

食者的范围很广，被捕食者会引起生活史的转

变，例如转变刚出生时的体型大小。当捕食者在

所有生境捕食大型枝角类使它们无处可躲时，它

们通过垂直迁移来躲避被捕食。同时，诱导形态

学防御的表现也是一种有效的方式去对抗捕食

者。鲎虫属（Ｔｒｉｏｐｓ）诱导体型的有效性是基于捕
食者的进食方式的，它们用九对前肢抓住猎物后

进食。猎物通过食物槽被送进嘴里，被锋利的下

颚碾碎［２０］。但麦穗鱼捕食大型枝角类时，与这样

的进食方式不同，口径的大小足以毫无压力地将

大型蟤吸入口中。在利它素与视觉胁迫的双重

干扰下，大型蟤的发育和生长都被抑制，本实验

中，大型蟤在此条件下的体长最小，繁殖量极低，

由此可见，鱼类摄食压力对大型蟤的生长繁殖的

负面影响极大，ＭＡＲＴＩＮ在观察盔形蟤暴露于鱼
类利它素的实验中也得到类似的结果，ＳＡＲＭＡ
等［２４］、ＪＥＰＰＥＮＳＥＮ等［２４］、ＨＡＶＥＮＳ等［２６］的野外

研究也倾向于鱼类捕食压力导致了枝角类体型

减小［２７］，并得出较小的体型能够有效地避开捕食

者。

我们还观察到，４个处理组的大型蟤的体长
变化在第５天时显示出利它素对其诱导的作用，
但是在无利它素干扰情况下，有视觉胁迫处理组

拥有更大的体长，已经明显增大，同时也拥有更

大的壳刺长度，这表明视觉胁迫的刺激有助于诱

导大型蟤拥有更大的体长来防御捕食者。同时，

防御特征随着时间和生命阶段在变化，导致了不

同防御特征的连续变化，在幼年时期，生长身体
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的壳刺是最显著的防御结构。研究［２８］表明，在这

种已经被捕食者威胁的情况下，防御的形态学特

征会在幼体被排出母体前被进化，由于孵育囊中

的空间限制，在胎中无法形成大的形态学防御，

在进化过程中壳刺是折在甲壳边缘的，接着快速

孵化后，强化这个部位，形成完美的防御［２８］。这

也能解释本实验中在有视觉胁迫的情况下大型

蟤壳刺生长更快。另外，我们的实验结果与

ＣＡＲＡＭＵＪＯ等［２９］的研究成果相似，他也发现了

盔形蟤也通过壳刺变长来防御捕食者。这种保

护机制可以用以下事实来解释，较长的壳刺使得

大型蟤增加了整体长度，使它们不容易被口径有

限的捕食者吞食。

同时，实验结果还显示，在有捕食者干扰下

的体长和壳刺生长差异的保护功能会因为被利

它素更剧烈的干扰所压制，也可以说明，单一的

捕食者视觉胁迫对于大型蟤体型的诱导具有暂

时性，在短暂的干扰后，明确知道捕食者对自身

安全不存在威胁，便会调整回相似的生长特征。

在本实验中，视觉胁迫对大型蟤体长的刺激优先

与利它素处理组表现出来，而在第７天的时候，
视觉胁迫处理组的差异已经不再明显，利它素的

影响开始表现出差异，视觉胁迫处理组也表现出

有无视觉胁迫组能够更好地生长。这或许也因

为在食物充足的条件下，轻微的捕食者压力可以

被食物质量和来源所抵消［３０］。

施加捕食压力有助于不同阶段防御机制的

表达。形态学防御的进化只在被捕食者威胁的

阶段。诱导防御的基本特征是它们提供一种对

捕食者有效的保护，在幼年时可能是依赖壳刺，

较大时依赖体长。在４组处理实验中表现出的
防御特征差异是连续的动态过程，很可能是细长

的壳刺对巨大的捕食压力已经不起作用。这两

种特征都有助于被诱导者不会被捕食者捕食，但

巨大的捕食压力已经让它们的内稳态系统紊乱，

无法进行正常的生长与防御。因此，我们猜想，

麦穗鱼释放的利它素在与视觉胁迫同时干扰的

情况下具有迟滞性，而这种迟滞性一旦发生，便

能弱化捕食者视觉给予被捕食者的压力，在多重

捕食压力下，大型枝角类的存活状况堪忧。我们

总结为这个持续的转换是因为大型蟤整个生活

史都受到捕食者的威胁，在不同时期对不同程度

的捕食压力有不同的响应。

生物操纵技术运用于湖泊富营养化治理的

方式由来已久，人们通过化学毒杀、电捕、选择性

网捕、垂钓、增加鱼食性鱼类控制或清除以浮游

生物和底栖生物为食的鱼类来促进大型浮游动

物发展［５６，３１３４］，其中，有的湖泊出现了大型枝角

类，有的湖泊仍然以小型枝角类为主，这可能是

因为虽然枝角类的捕食者减少了，但是水体中残

留的鱼类利它素对水生态系统中的枝角类依旧

存在抑制作用，本研究表明了小杂鱼对大型枝角

类的捕食压力是生物操纵技术运用于富营养化

水体治理中的失败原因之一，但是否具有广泛的

代表性还要进一步深入探究。

４　结论

（１）单一的捕食者视觉胁迫能够快速促进
大型蟤壳刺防御机制的激发，但会随着时间弱

化。（２）充足的食物可以减少捕食压力对枝角
类生长繁殖的影响。（３）捕食者释放的利它素
对大型蟤生长繁殖起显著影响，虽然有迟滞性，

但是对大型蟤的影响是长期的，并且提高了大型

蟤的死亡率。
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