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枝角类休眠卵形成和萌发的研究进展
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摘要 :综述了多年来国内外对枝角类休眠卵的研究概况 ,重点介绍了休眠卵的形态、形成的条件、保存方

式及萌发条件等。休眠卵通常呈圆形或椭圆形 ,外被一层厚的卵膜。休眠卵的形成主要依赖于生物因

子 (遗传因素、种群密度等)和非生物因子 (温度、食物、光照等) 的作用。影响休眠卵萌发的因子有休眠

卵的保存方式、保存时间、萌发阶段的光照及温度等。
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Advances in the Production and Hatching of Resting Eggs of Cladoceran
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Abstract :The studies on resting eggs of cladoceran were reviewed in this paper. It was emphasized on the morphology

of resting eggs , and the factors influencing resting eggs production ,preservation and hatching of resting eggs. The

resting eggs are usually roundness or oval ,and there is a thick membrane outside them. The formation of resting eggs

depends primarily on biological factors ( genetic factors , population density , etc ) and non2biological factors

(temperature ,food ,illumination ,etc) . The factors affecting the hatching of resting eggs are the formation and time of

preservation as well as illumination and temperature of hatching period.
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　　枝角类属节肢动物门甲壳纲鳃足亚纲枝

角目 ,是浮游动物的重要组成部分。枝角类的

生殖方式包括孤雌生殖与两性生殖。在正常的

环境条件下以孤雌生殖为主 ,是其进行大量繁

殖的主要方式。休眠卵 (冬卵)是枝角类在不良

环境条件下进行有性生殖延续后代的产物[1 ] 。

国内外一些学者对不同属种的枝角类休眠卵的

形态、形成与萌发等方面进行了大量研究 ,本文

对相关文献做一综述 ,以期为枝角类的繁殖生

物学研究提供一定的理论依据。

1 　枝角类休眠卵的形态

枝角类休眠卵外包裹一层较厚的卵膜 ,卵

膜外还常常含有其他结构。薄皮　科、单肢　

科以及一部分仙达　科等种类的休眠卵在卵膜

外有一层透明的胶膜 ,由雌体输卵管分泌物形

成。大眼　科休眠卵卵膜外被有硬壳 ,由孵育

囊底部上皮细胞的分泌物形成。而象鼻　科、

粗毛　科、盘肠　科以及　科的休眠卵则在卵

膜外由于　壳瓣的参与而形成卵鞍[1 ] 。

枝角类卵鞍结构十分恒定 ,在扫描电镜下 ,



枝角类卵鞍有明显的种间和亚种间的差异 ,即

枝角类卵鞍具有种的特异性[1 ] 。除了可能因环

境造成的个体大小差异外 ,各种枝角类卵鞍表

面的纹饰以及结构不仅具有种的特异性 ,而且

卵鞍的形态、休眠卵的数量及排列方式都非常

稳定。枝角类种类间的分类地位相距越远 ,卵

鞍的形态和结构差异越明显 ,因此卵鞍可作为

枝角类的分类依据。

此外 ,一些研究者还对枝角类休眠卵卵鞍

的形成进行了探讨。低脊锥唇　 ( Wlassicsia

pannonica)卵鞍的鞍壳主要由母　的外壳参与

形成 ,覆盖了　体背部的大部分 [2 ] 。隆线　

( Daphnia carinata)休眠卵从母体剥离后母　壳

瓣无明显缺损 ,且其壳瓣与卵鞍差异显著 ,这说

明了隆线　休眠卵卵鞍并非来自于母　壳瓣 ,

而是卵鞍形成过程中新产生的[1 ,3 ] 。

2 　枝角类休眠卵的形成

与轮虫一样 ,枝角类的生活史具有世代交

替的规律 ,可进行孤雌生殖和有性生殖。在温

度适宜、食物丰富的环境条件下 ,枝角类通常进

行孤雌生殖 ,行单性世代。当环境条件恶化时 ,

如食物缺乏、温度过高或者过低、种群密度过大

等 ,枝角类单性生殖产生的卵有一部分发育成

雄体 ,与需精雌体行两性世代 ,它们交配受精

后 ,便形成具厚壳的休眠卵[4 ] 。Hobaek 等[5 ] 认

为大型　 ( D . magna)雄体的产生与卵鞍的形成

可能是由不同环境因素独立控制的。但有报道

认为蚤状　 ( D . pulex) 孤雌生殖雌体在没有受

精的情况下可以直接产生休眠卵[6 ] ,其机理将

有待于进一步的研究。

211 　生物因子

21111 　种群密度对枝角类休眠卵形成的影响

　种群密度是动物自我调节以保持种群稳定的

一个重要因素。对于具有世代交替的枝角类来

说 ,在适宜的环境下 ,通过孤雌生殖很快扩大种

群。当种群密度过大时 ,便会引起食物的不足

和空间的拥挤 ,进而减少生殖量。种群开始出

现需精雌体和雄体 ,有性生殖随之发生[1 ,7 ] 。

种群密度是诱发休眠卵产生的一个重要生

态因子 ,不同种类间存在明显的差异性。在短

光照周期下 ,大型　产生休眠卵的种群密度阈

值为 0106 个Πml ,且当种群密度在 0106～016 个

Πml 范围时 ,休眠卵的数量与种群密度呈线性相

关[8 ] 。休眠卵的数量与种群密度呈显著相关在

另外一个大型　实验中得到验证[9 ] 。当蒙古裸

腹　 ( Moina mongolica) 种群密度达到 013 个Πml

以上时 ,能诱发产生雄体和休眠卵 ; 种群密度

达 013～116 个Πml ,第一窝雄体百分率随种群密

度增加而增加 [10 ] 。模糊网纹　 ( Ceriodaphnia

dubia)的两性生殖和休眠卵的产生也受食物浓

度和种群密度的诱导[11 ] 。但是 D’Abramo
[12 ] 发

现在食物充足时 ,即使种群密度高达 20～30 个

Πml ,也没有发现多刺裸腹　 ( M . macrocopa) 进

行两性生殖。

种群密度增大导致枝角类休眠卵产生的机

制 ,存在不同的看法。研究人员发现代谢物的

积累对大型　休眠卵的产生没有明显影响。

Carvalho 等[9 ]的研究显示 ,随着种群密度增加 ,

大型　碰撞率 (encounter rate) 增大 ,休眠卵个数

显著增多 ,且大型　碰撞率的大小与产生休眠

卵的个数显著相关。卢芳野等[10 ] 也通过类似

实验基本排除了排泄物和食物的作用 ,得出蒙

古裸腹　休眠卵的产生与个体碰撞率相关。

Innes[13 ]发现蚤状　休眠卵的形成与种群密度

无明显关系 ,其雄体的出现刺激了两性生殖雌

体 (sexual females) 的产生 ,易于交配产生休眠

卵。

21112 　遗传因素对枝角类休眠卵形成的影响

　外界环境因子影响枝角类个体的生长、生殖

以及存活 ,但其自身的遗传因素是影响其休眠

卵形成的重要内因。对子代起显著影响的母体

效应倍受关注[14～16 ] 。Mousseau 等[17 ] 提出了母

体将环境变化的信息传递给子代 ,从而子代表

现出对环境变化的适应性表现型。LaMontagne

等[16 ]的实验中提到母体为子代储存能量 ,可以

影响其生长率、存活率和生殖力 ,并通过母体效

应影响子代的繁殖模式 ,出现有性生殖个体 ,产

生休 眠 卵。Alekseev 等[18 ] 发 现 母 　 ( D .

pulicaria)可以把食物和光照等信息传递给子

·551·3 期 孟 　琼等 :枝角类休眠卵形成和萌发的研究进展 　　　



代 ,从而影响子代休眠卵的产生。与　属亲本

相比 ,杂种种类两性生殖成功率更低 ,不利于休

眠卵的产生[19 ] 。

枝角类不同品系间的繁殖也有所不同。

Ferrari 等[20 ]发现采自于剑桥池塘的大型　第一

胎产生的雄体为 1119 % ,而采自北极的大型　

在相同条件下培养 ,第一胎没有雄体产生 ,后期

培养的结果也不一样。剑桥种与北极种杂交形

成的后代生殖情况则介于二者之间。另外 ,光

照时间对不同品系大型　生殖方式的影响存在

明显差异。采自加拿大北部的大型　单个培养

时 ,即使食物丰富 ,光照时间减少会促进雄体和

休眠卵的产生 ; 而来自英国的品系 ,在光照周

期改变时却不产生雄体和休眠卵 ; 用两个品系

杂交的后代做实验得出的结果介于二者之

间[20 ] 。这一观点与轮虫的有性生殖在一定程

度上也是由遗传因素控制的结论相似[21 ] 。因

此 , 类有性生殖的形成不仅受外界刺激影响 ,

而且母　本身也影响其两性生殖。

212 　非生物因子

21211 　温度对枝角类休眠卵形成的影响 　温

度影响枝角类的生长与生殖 (如世代时间、内禀

增长率以及生殖方式) [22 ] 。温度升高会加快枝

角类发育成熟 ,缩短性成熟所需的时间且减少

生殖量。透明　 ( D . hyalina ) 在 15 ℃、20 ℃、

25 ℃和 30 ℃下性成熟所需要的时间分别为

719、413、318 和 313 d
[23 ] 。

在自然水体和室内培养条件下 ,过高或过

低的温度均能够诱发枝角类的两性生殖。大型

在温度低于 18 ℃时产生大量雄体 ,并出现休

眠卵 ,且随着温度的升高雄体所占比例逐渐减

少[22 ] 。D’Abramo
[12 ] 认为温度影响多刺裸腹　

产生两性生殖的原因可能与降低其摄食率有

关。微 齿 喜 马 拉 雅 低 额 　 ( Simocephalus

himalayensis miorodus) 两性生殖主要是由低温

(15 ℃) 造成的[24 ] 。隆线　孤雌生殖最适水温

在 25 ℃左右。但在大幅度变温 (16～30 ℃)和高

温 (30 ℃)条件下休眠卵的发生率明显高于其他

温度 ,且低温不利于获得大量休眠卵[25 ] 。总

之 ,温度是影响枝角类休眠卵形成的必要条件 ,

温度对不同种类的影响存在明显的差异 ,其作

用机制有待于进一步研究。

21212 　光照周期对枝角类休眠卵形成的影响

　Stross 等[26 ] 发现蚤状　在高种群密度条件

下 ,光照昼夜比为 12∶12 与 16∶8 培养时 ,前者

产生休眠卵 ,后者没有休眠卵。所不同的是 ,

Korpelainen
[22 ]发现大型　在昼夜比 16∶8 光照条

件下所产生的雄体与休眠卵数大于长时间光照

(昼夜比 22∶2)与短时间光照 (昼夜比 10∶14) 条

件下。

Ferrari 等[20 ]研究发现光照时间对不同品系

大型　生殖方式的影响存在明显差异。由此可

见 ,光照对枝角类生殖方式的作用受其对环境

适应的影响 ,其作用机理有待进一步研究。

21213 　食物对枝角类休眠卵形成的影响 　食

物密度一方面影响枝角类的生殖量 ,增加食物

可以提高生殖量 ,缺少食物会降低生殖量 ; 另

一方面 ,食物密度和质量还控制枝角类的生殖

方式发生改变。陆开宏等[25 ]发现隆线　在半饥

饿状态下有较高的休眠卵发生率。当温度适宜

时 ,食物不足或过多都会促进长刺　 ( D .

longispina)产生雄体[27 ] 。当　类在较短的时间

内处于饥饿状态时便会刺激其产生休眠卵 ,若

类受饥饿时间过长就会引起　体孵育囊中的

卵被吸收[27 ] 。

曹文清等[28 ]研究表明 ,当小球藻 ( Chlorella

sp . )密度下降到 (1～2) ×10
3 个Πcm

3 时 ,蒙古

裸腹　便出现有性生殖个体 ,并形成休眠卵。

另外 ,在饥饿状态下蒙古裸腹　所产生的卵有

的不排入孵育囊中或者早期胚胎被母体吸收。

郑重等[29 ] 把出现的类似现象 ,称为“诞生前的

死亡”。这种现象究竟是食物因素还是母　本

身的遗传因素导致的 ,原因有待进一步探讨。

在实验中增加适量酵母 ,隆线　休眠卵的

发生率明显增大[25 ] 。Laurén2M¾¾tt¾等[30 ]用铜绿

微囊藻 ( Microcystis aeruginosa) 培养蚤状　种群

时 ,发现蚤状　种群密度下降 ,单个幼　性成熟

时间延缓且成体产生大量的休眠卵。

21214 　代谢产物对枝角类休眠卵形成的影响

　代谢产物积累是影响枝角类生长发育和生殖
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的生态因子之一 ,一些代谢产物的化学成分与

性质至今仍不清楚。许多研究表明不同枝角类

种类及不同品系对代谢物积累的敏感程度存在

差异。卢芳野等[10 ] 实验表明 ,代谢物积累能诱

发蒙古裸腹　雄体的产生 ,雄体出现率高达

3313 %。Lürlin 等[31 ] 将僧帽　 ( D . cucullata) 与

蚤状　放入积累其代谢物的培养液中培养 ,两

种　的内禀增长率分别下降了 25 %和 44 %。

此外 ,代谢产物还促进了蚤状　休眠卵的产生 ,

并导致 83 %的僧帽　卵不能完成发育。Hobaek

等[32 ]认为大型　不仅对自身代谢产物积累敏

感 ,而且对其他枝角类如蚤状　等积累的代谢

物也很敏感 ,产生雄体和休眠卵 ,其诱发作用的

机理在于化学物质的刺激。但是 ,Carvalho 等[9 ]

发现代谢产物的积累对大型　休眠卵的产生并

没有明显影响。

21215 　其他环境因子对枝角类休眠卵形成的

影响 　除上述因子外 ,外源物质如重金属、氨

氮、pH对枝角类两性生殖也有影响。如 Cu2 + 、

Zn2 + 对发头裸腹 ( M . irrasa) 的两性生殖具有诱

导作用[33 ,34 ] 。

3 　枝角类休眠卵的萌发

枝角类在环境恶化时 ,由孤雌生殖转为两

性生殖并产生休眠卵 ,休眠卵可以抵抗不良环

境 ,在条件好转时重新萌发进行孤雌生殖。枝

角类萌发分为两个阶段 ,即暗反应的孵育阶段

和光反应的萌发阶段[35 ] 。

低温保存是完成休眠卵孵育的必要条件 ,

光照、干湿循环、干燥等因素可触发休眠卵的萌

发。休眠卵的质量、暗反应阶段休眠卵的保存

方式以及保存时间、萌发阶段萌发液的选择等

也是影响枝角类休眠卵萌发的重要条件。此

外 ,氧气、培养液中的离子成分和光照条件对枝

角类萌发率和萌发速率也有影响 Ξ

除了休眠卵本身的质量外 ,水温、水中的离

子成分、光照等对于休眠卵的萌发率与萌发速

率也都有一定的影响。

311 　枝角类休眠卵的质量 　枝角类休眠卵的

质量对于其萌发率的影响较大。陆正和①发现

在种群急剧拥挤效应下获得的蚤状　休眠卵萌

发率明显低于低温条件下、种群密度相对较高

所产生的休眠卵。前者空卵鞍较多 ,饥饿引起

休眠卵积蓄能量不足 ,不易萌发。相似结论也

出现在蒙古裸腹　休眠卵萌发上[36 ] 。枝角类

休眠卵的形成条件通常是非常复杂的。当条件

不成熟时 ,可能刺激枝角类表现出两性生殖形

成休眠卵的行为 ,但未真正受精 ,出现了空卵

鞍 ,或者卵鞍内休眠卵营养不足。空卵鞍是影

响枝角类休眠卵萌发率的重要因素。

312 　暗反应阶段的因子

31211 　枝角类休眠卵的保存时间 　休眠卵必

须经历一定的滞育期 ,受到足够的刺激才能萌

发[1 ] 。简单的外界刺激并不能促进枝角类胚胎

发育的迅速完成。枝角类滞育期在夏天持续几

天或者几周 ,在秋冬季节则持续几个月 ,滞育期

的长短还因种类以及外界条件而不同 ,即使同

一个种、在同样条件下 , 滞育期也不同。

Stevense 等[35 ]发现　属休眠卵在干燥或者潮湿

状态下置于黑暗中保存 5 d ,休眠卵在 21 ℃下

孵化 ,需要 3～5 d ,在低温 (7 ℃)下需要 9 d。一

些　属休眠卵在底泥中的生存活力可大于 125

年[37 ] 。但有研究人员发现 ,通过改变多刺裸腹

的培养条件可以获得大量的休眠卵 ,且休眠

卵无滞育期 ,适宜条件下就可以孵化[38 ] 。

休眠卵的萌发率也随着保存时间的长短而

变化。在 - 4 ℃下冷冻保存 0～62 d 内 ,蒙古裸

腹　休眠卵的萌发率随着保存时间的增加而增

加 ; 62～180 d内其萌发率呈现下降的趋势[36 ] 。

这与蚤状　[39 ]休眠卵萌发率的规律一致。

31212 　枝角类休眠卵的保存方式 　枝角类休

眠卵的保存方式一般包括 :低温干燥保存、低温

带水保存和常温干燥保存[36 ,38 ] 。Doma
[40 ] 还利

用干湿循环的保存方法刺激大型　休眠卵的萌

发。程汉良等[38 ] 发现多刺裸腹　休眠卵的萌

发以干燥低温最理想 ,保存一年后孵化率仍能

达到 60 %。蒙古裸腹　在 - 4 ℃下冷冻保存 ,
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其萌发率最高 (达 22 %) [36 ] 。另外 ,在有氧条件

下保存 ,不论采取任何萌发液 ,蚤状　休眠卵都

不能萌发 ,无氧条件下则萌发率较高[39 ] 。

313 　光反应阶段的因子

31311 　光照 　光是枝角类休眠卵萌发的必要

条件 ,处于黑暗状态下的休眠卵通常不易萌

发[39 ] 。蚤状　休眠卵经低温长期保存后 ,即使

在适宜的温度 (15～30 ℃) 条件下 ,若没有光照 ,

萌发率仅为 3133 % ,但在光照的条件下 ,其萌

发率可提高到 20 %[39 ] 。Stross[41 ] 也观察到类似

趋势 ,在无光刺激时蚤状　休眠卵的萌发率不

超过 2 % ,并认为光的刺激与休眠卵的保存时

间无关。

31312 　温度 　温度是影响枝角类休眠卵萌发

的重要生态因子。枝角类休眠卵一般在最适温

度下孵化率较高 ,温度过高或者过低孵化率均

不理想。蚤状　休眠卵萌发率在 25 ℃下最高 ,

15 ℃和 20 ℃下萌发率均较低[39 ] 。程汉良等[38 ]

发现 ,多刺裸腹　休眠卵孵化时数 ( H) 与水温

( T) 存在直接的关系。即 H = 4741325 9 -

291451 5 T + 01478 3 T
2 ( R

2
= 01978 4 , n = 8) ,

且 15 ℃是多刺裸腹　休眠卵萌发的临界温度。

发头裸腹　休眠卵发育的最低温度为 12 ℃,当

水温上升到 35 ℃以上时休眠卵开始出现死亡

或者萌发困难 ,即便休眠卵能够孵化出幼　 ,其

孵化出的幼　也很快死亡[42 ] 。

4 　自然水体中枝角类休眠卵的状况

在自然水体的底泥中蕴藏着丰富的枝角类

休眠卵 ,尤其是富营养化水体 ,但底泥中缺氧、

重金属成分的积累都可能成为抑制休眠卵萌发

的重要因素[43 ] 。不管怎样 ,部分休眠卵的萌

发、　类的生长与生殖是自然水体中枝角类自

然增殖的物质基础。Maia2Barbosa 等[43 ] 在富营

养水体底泥中检出大量枝角类与轮虫休眠卵 ,

且发现轮虫休眠卵孵化率为 60 %～80 % ,明显

高于枝角类的 10 %。

调查发现 ,底泥中的休眠卵比水体中的枝

角类物种更丰富[43 ,44 ] 。在 Kenya 水体底泥里蕴

藏的 11 种　属物种的休眠卵 ,是水体中的两倍

多[44 ] 。休眠卵在沉积物中的积累 ,可能是一个

潜在的基因库 ,保证了枝角类物种的多样性。

在自然水体中 ,由于水流搅动一部分休眠卵埋

于底泥中得以避光保存 ,在适宜条件下 ,休眠卵

因外力 (水流搅动等因素) 离开底泥 ,在光照作

用下孵化出幼　。通过这种方式 ,枝角类能够

完成其世代交替过程 ,保存了种的延续。另外 ,

Arbačiauskas 等认为自然水体中的　属休眠卵

一般在食物充足的季节 (春季)大量萌发[45 ] 。

5 　枝角类休眠卵的研究意义及展望

休眠卵是枝角类在不良环境条件下进行有

性生殖延续后代的产物。休眠卵的产生对枝角

类种群的季节动态和物种的延续具有十分重要

的意义。另外 ,诱导休眠卵的形成以及休眠卵

的适时孵化利用也是水产养殖业中非常有意义

的课题。休眠卵的质量、保存方法与保存时间

长短、萌发机制以及如何选择适时萌发 ,这些问

题都决定着枝角类商业化生产是否可行、能否

被推广应用。此外 ,在生产实践中 ,休眠卵的萌

发率是广大科研工作者需要特别关注的 ,只有

当多数休眠卵在短时间孵化处理进入孤雌生殖

阶段 ,才能使种群密度迅速增加 ,保证鱼类育苗

饵料的需要。

休眠卵在诱发、萌发以及应用过程中 ,还有

许多问题尚未得到解决。例如休眠卵的诱发规

律、休眠卵的萌发形式及萌发条件等需要科研

工作者展开更深入的研究与探索。
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北京鸟类新纪录———斑头鸺　

图 1 　斑头鸺　

　　2006 年 10 月至 2008 年 3 月 ,北京市野生动物救护中心和

北京猛禽救助中心陆续救助到 4 只斑头鸺　 ( Glaucidium

cuculoides) ,接收时间及测量数据见表 1。4 只鸺　都具有如下

特征 :上体、头部、颈侧部及翅上覆羽为暗褐色 ,具有细白色横

斑 ; 颏、颚纹、喉部的块斑以及下腹中央纯白 ,下腹部具有宽褐

色纵纹 ,不杂横斑 ; 虹膜黄褐色 ,嘴浅绿而端黄 ,蜡膜暗褐色 ,趾

黄绿色 ,爪近黑色 (图 1) 。经查阅有关资料 ,并与北京罕见的花

头鸺　外形特征对比 ,后者体型非常小 (18 cm) 而饱满、体羽蓬

松。灰色的头上布满白色小点斑 ,眼小而呈橘黄色 ,下体偏白

而略具灰褐色纵纹。上体灰褐、具白点 ,翼及尾上多横斑 ,白色

眉纹短 ,不甚清晰。另外 ,虹膜橙黄色、嘴角质灰色、脚黄色 ,两

者区别明显。鉴定为鸱　科鸺　属的斑头鸺　。

表 1 　北京地区斑头鸺　的测量数据 　( g , mm) 3

日期 (年2月2日) 地点 体重 体长 翅长 喙长 尾长 跗跖

2006210231 海淀区 195. 0 250 150 15 94 34

2007201230 城区 185. 0 234 140 12 95 21

2008203217 西城区 129. 5 265 165 17 102 30

　　3 2008 年 3 月 7 日北京猛禽救助中心在丰台区接收的一只个体未进行测量。

　　据文献记载 ,斑头鸺　分布于我国甘肃南部、陕西、四川、重庆、贵州、云南、西藏、湖北、湖南、河南、安徽、江西、

江苏、上海、浙江、福建、广西、广东、海南及香港等地。迄今已知的最北界为山东 ,北京地区尚没有分布记录。中国

有 5 个亚种 : austerum 在西藏东南部 ; rufescens 在云南西部 ; brugeli 在云南南部 ; persimilie 在海南岛 ; whitelyi 在华

中、华南及东南等地区 ,偶见于山东。

上述 4 只斑头鸺　是由市民发现的受困野生动物。均没有外伤 ,羽毛完整 ,没有人为饲养迹象 ,因此认为它们

均为野生个体 ,是北京鸟类的新记录。斑头鸺　一般为留鸟 ,我国有 5 个亚种记录。从地理分布和形态特征来看 ,

北京地区的个体应属于 G. c. whiteleyi 华南亚种。斑头鸺　的繁殖期为 3～6 月 ,2008 年 3 月 7 日接收的斑头鸺　

为成年雌性个体 ,死亡后解剖发现卵泡发育明显。但斑头鸺　是否已经在北京地区繁殖还需更多资料证明。

感谢北京师范大学张正旺教授协助鸟类鉴定。
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