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萼花臂尾轮虫对晶囊轮虫反捕食行为及形态响应的母体效应
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摘要: 为研究轮虫通过母体效应诱导能否产生行为响应, 以萼花臂尾轮虫(Brachionus calyciflorus)为例, 研究

其反捕食漂浮行为响应的母体效应。通过控制轮虫母体在捕食者诱导液中的暴露时间及带卵状态, 收集母体

产生的后代, 再将这些后代再次用捕食者诱导液处理, 观察后代的漂浮行为及形态特征。研究发现: 暴露于捕

食者诱导液诱导较长时间的母体产生的后代个体, 当再次暴露于捕食者诱导液时, 其产生的行为响应强于没

有母体暴露经历的后代; 母体暴露时间越长, 后代形态和行为响应均更加强烈。研究显示萼花臂尾轮虫可通

过母体效应产生漂浮行为响应。
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捕食与被捕食关系是组成食物网结构的基础
[1, 2]

。

捕食压力能诱导生物产生特异性反捕食响应, 如行

为、形态、生理生化和生活史响应等。这些响应

可降低生物被捕食的风险, 或者增加生物与捕食者

接触后的逃脱率
[3—7]

。因此, 研究反捕食响应有助

于深入理解食物网中不同生物间的互动机制, 为预

测食物网动态提供支持。

轮虫体型微小, 分布广泛, 具有较高的生物量

及年周转量
[8,  9], 是许多水生动物的重要食物源。

轮虫连接初级生产者和较高营养级, 其与捕食者的

互动关系具有重要的研究意义。目前已知至少

19种轮虫可产生特异性反捕食响应
[10—13], 包括形态

响应(产生棘刺、增加或缩小体型等)、生活史响应

(产生更多或更少的幼体、改变后代性别比例等),
以及行为响应 ( 产生附着、躲避或漂浮行

为)[14—18]
。但现有研究多数是关于特异性的形态变

化及伴随产生的生活史特征变化
[19, 20], 对于反捕食

行为响应研究较少。直到最近才有研究显示轮虫

除形态响应之外, 还可产生行为响应
[18]

。例如, 捕
食者晶囊轮虫 (Asplanchna) 可使变异臂尾轮虫

(Brachionus variabilis) 增大体型, 并增加附着在物

体表面的比例
[21]; 红臂尾轮虫 (B. rubens) 虽然没有

反捕食形态响应, 但晶囊轮虫可使其增加表面附着

比例
[13]

。西氏晶囊轮虫 (A. sieboldi) 可使萼花臂尾

轮虫 (B. calyciflorus) 迅速漂浮至水体表面并保持

一定时间
[18]
。

除直接接触捕食者, 产生响应之外, 轮虫还能

通过母体效应产生形态及生活史响应
[22, 23]

。例如,
经捕食者刺激并移除刺激物质可使臂尾轮属轮虫

产生具有反捕食形态的后代
[16, 22]

。在面临捕食者

时, 这种通过母体效应产生的防御形态可让体型较

小的轮虫在接触捕食者后成功逃脱。但除形态响

应之外, 轮虫反捕食行为响应能否通过母体效应产

生仍然未知。

萼花臂尾轮虫分布广泛, 关于其对生物或非生

物环境因素的响应已有许多报道
[24—26]

。在这些研

究基础上, 本文以萼花臂尾轮虫 (B. calyciflorus) 为
被捕食者, 以卜氏晶囊轮虫 (A. brightwellii) 为捕食

者, 设计实验研究萼花臂尾轮虫能否通过母体效应

产生行为响应。目前已知捕食者诱导液可能通过
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三种途径诱导轮虫产生反捕食响应(直接作用于轮

虫卵细胞表面受体; 渗透卵细胞, 对幼体产生作用;
影响母体, 使其产生具有反捕食响应的后代)[10]

。

此外, 轮虫在捕食者诱导液中暴露的时间长短也会

影响轮虫形态及生活史特征
[19]

。考虑到不同的诱

导途径及作用时间可能产生的影响, 我们通过实验

设计, 将处于不同带卵状态的萼花臂尾轮虫放入捕

食者诱导液中暴露不同时间后, 将轮虫从诱导液中

取出, 放入正常培养液培养。待这批轮虫产生后代,
收集后代并将后代再次暴露在捕食者诱导液中, 对
比这批后代与未经捕食者诱导的母体产生的后代

的漂浮行为差异及形态差异, 并分析行为和形态响

应与不同诱导途径及作用时间的关系, 为种间关系

与母体效应的联系研究提供基础。 

1    材料与方法
 

1.1    实验材料

萼花臂尾轮虫由采集自武汉下涉湖 (北纬 :
30°8′35″, 东经: 114°10′20″)的休眠卵孵化而得。在

轮虫孵化后, 随机挑选一个非混交个体于EPA培养

液中进行单克隆繁殖
[27], 获得萼花臂尾轮虫种群。

捕食者卜氏晶囊轮虫采集自保安湖(北纬: 30°14′39″,
东经: 114°43′37″), 随机挑选一个非混交个体用

EPA培养液中进行单克隆繁殖, 获得卜氏晶囊轮虫

种群。

在日常培养及正式实验中, 在BG-11培养液中

培养小球藻(Chlorella sp., FACHB-1067, 中国科学

院水生生物研究所淡水藻种库)并用其投喂萼花臂

尾轮虫
[28], 喂养密度约为1×106 个/mL。再用培养

的萼花臂尾轮虫投喂卜氏晶囊轮虫, 喂养密度约为

10 只/mL。所有轮虫及小球藻均在恒温光照培养

箱中培养, 光照周期(光﹕暗)为14h﹕10h, 光照强度为

1500 lx, 培养温度为(24±1)℃。在正式实验之前, 所
有的轮虫均在适宜生长条件下的光照培养箱内培

养至少1个月, 并保证实验时轮虫种群处于指数增

长期。

所有实验均采用卜氏晶囊轮虫诱导液模拟捕

食者存在的情况, 以免捕食者摄食影响观测结果。

在实验正式开始前12h, 在500 mL EPA培养液中放

入40只大小相当的晶囊轮虫个体(浓度: 80只/L), 并
投喂随机挑选的萼花臂尾轮虫(1000 只/L), 12h后
过0.2 μm滤网, 收集得到捕食者诱导液。正式实验

时, 用EPA培养液将诱导液浓度稀释至40只/L使
用。在所有实验中, 小球藻添加密度均为1×106 个/
mL。所有实验均在(24±1)℃的室内进行。 

1.2    实验一: 萼花臂尾轮虫短期暴露于捕食者诱

导液后, 后代个体再次暴露于捕食者诱导液中的行

为响应

本实验研究萼花臂尾轮虫母体在捕食者诱导

液中暴露2h后, 后代个体再次暴露于捕食者诱导液

时, 与没有母体暴露经历的个体的后代相比, 能否

产生更强烈的漂浮行为。实验分2组, 分别为对照

组(母体未暴露于晶囊轮虫诱导液中)、暴露组(母
体在晶囊轮虫诱导液中暴露2h)。随机挑选约

1000只未带卵萼花臂尾轮虫, 并等分为两批, 分别

放入EPA培养液和捕食者诱导液中培养2h。然后

用吸管挑出经捕食者诱导液处理的萼花臂尾轮虫,
并用EPA培养液润洗3遍 ,  然后放入EPA培养液

中。随后, 每隔2h观察母体的繁殖情况, 待有大量

新生幼体孵化后, 分别收集对照组和暴露组中产生

的幼体。每一组设置8个平行样品, 每1平行样品含

30只幼体, 将对照组和暴露组的幼体分别放入50 mL
晶囊轮虫诱导液中并混匀。待所有轮虫放入后

10min、30min、1h、2h、4h及6h用显微镜 (SOP-
TOP SZ) 于6.7倍下观察并统计漂浮于水面的轮虫

个体。在观察结束后, 立即用鲁哥试剂固定所有轮

虫, 统计每一平行样中轮虫数量, 随后计算实验过

程中不同观察时间段内轮虫的漂浮率。 

1.3    实验二: 萼花臂尾轮虫较长时间暴露于捕食

者诱导液后, 后代个体的行为响应

本实验研究萼花臂尾轮虫在晶囊轮虫诱导液

中暴露18h后, 后代个体再次暴露于捕食者诱导液

时, 与没有母体暴露经历的个体相比, 能否产生更

强烈的漂浮行为。本实验共设置3组, 分别为对照

组(母体未暴露于晶囊轮虫诱导液中)、18h不带卵

暴露组(轮虫母体在晶囊轮虫诱导液中暴露18h后,
挑选出仍处于未带卵状态的萼花臂尾轮虫并放回

EPA培养液中)及18h带卵暴露组(将轮虫母体在晶

囊轮虫诱导液中暴露18h后, 挑选已带卵的个体, 并
放回EPA培养液中)。由于每1组所需轮虫较多, 同
时观察较多数量可能产生混淆, 因此本实验将经

18h诱导处理后带卵与不带卵样品分两次进行实验,
记为子实验1和子实验2, 以减小挑选时间可能带来

的影响。

与1.2的实验设计类似, 子实验1中, 随机挑选约

1000只未带卵萼花臂尾轮虫, 均分为两批, 分别放

入EPA培养液和晶囊轮虫诱导液中培养18h。期间,
每隔2h观察萼花臂尾轮虫带卵情况。18h后, 用吸

管挑出诱导液中已经带卵的轮虫, 用EPA培养液润

洗3遍, 除去可能残余的诱导液后, 放入EPA培养液

中培养。随后步骤与1.2相同。子实验2与子实验
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1类似, 但在将母体暴露18h后, 挑选未带卵萼花臂

尾轮虫, 用EPA培养液润洗3遍后, 放入EPA培养液

中培养。随后步骤同1.2所述。 

1.4    实验三: 母体于捕食者诱导液中暴露时间及

带卵状态对萼花臂尾轮虫后代形态特征影响

实验前, 挑选约1000只未带卵萼花臂尾轮虫,
并将轮虫分为四组: 分别为对照组(C, 用EPA培养

液处理萼花臂尾轮虫母体)、短期暴露组(T1, 萼花

臂尾轮虫母体于捕食者信息素中暴露2h)、长期暴

露不带卵组(T2, 萼花臂尾轮虫母体于捕食者信息

素中暴露18h后, 收集仍未带卵的个体)和长期暴露

带卵组(T3, 萼花臂尾轮虫母体于捕食者信息素中

暴露18h后, 收集已带卵的个体), 其中T1与实验一

过程相同, T2和T3与实验二过程相同。暴露2h或
18h后 ,  将晶囊轮虫诱导液中的萼花臂尾轮虫用

EPA培养液润洗三遍, 放入EPA培养液中, 每2h观
察产幼体情况。待有大量新生幼体孵化后, 在不同

组中随机挑选新生幼体各30只, 用鲁哥试剂固定并

测量被甲长 (Lorica length)、被甲宽 (Lorica width)
和后侧棘刺长 (Posterolateral spine length)。通过上

述指标计算得出轮虫体积(体积=0.2A2B, 其中A=被
甲长, B=被甲宽)、后侧棘刺长度及后侧棘刺与被

甲长之比
[29]

。所有形态测量均在显微镜 (Olympus
X41) 及显微镜拍摄系统 (Mshot) 上完成。 

1.5    统计分析

在实验一与二中存在重复观测数据, 因此我们

用广义线性混合模型分析萼花臂尾轮虫漂浮数

据。由于数据不满足正态性, 将轮虫漂浮率进行对

数转换后 (lg[(y+ε)/(1–y+ε)], 其中ε为除漂浮率为零

之外的最小轮虫漂浮率) [ 3 0 ] ,  用glmmTMB包中

glmmTMB函数的高斯分布分析捕食者诱导液对萼

花臂尾轮虫漂浮率的影响(实验一, 固定变量: 不同

诱导液处理; 实验二, 固定变量: 不同诱导液处理,
母体带卵状态。两组实验随机变量: 不同平行及观

测时间), 并用lsmeans包中的Tukey’s HSD对不同处

理进行两两比较。实验三采用方差分析 (ANOVA)
统计母体暴露时间长短与幼体体积的关系, 并用广

义线性模型 (GLM) 分析不同母体暴露时间及状态

处理后侧棘刺长度的差异是否具有显著性。用非参

数检验 (Kruskal-Wallis test) 统计不同处理轮虫幼

体产生棘刺的比例。所有分析均在R 4.0.4中完成 [31]
。 

2    结果
 

2.1    母体短期暴露于捕食者诱导液中对萼花臂尾

轮虫后代再次暴露于捕食者时的行为影响

萼花臂尾轮虫母体在晶囊轮虫诱导液中暴露

2h后, 其后代个体再次暴露于捕食者诱导液中时,
漂浮率与没有母体暴露经历的个体相比, 没有显著

差异(图 1, GLMM, z=–0.280, P=0.779)。 

2.2    萼花臂尾轮虫母体长期暴露在捕食者诱导液

中对后代再次暴露于捕食者诱导液中的行为影响

当萼花臂尾轮虫在卜氏晶囊轮虫诱导液中暴

露18h后, 无论在暴露过程中是否形成卵, 其产生的

后代与对照组(没有母体暴露经历的后代)相比, 当
放入捕食者诱导液中时, 均表现出更强烈的漂浮行

为响应 (表 1与图 2)。但暴露相同时间后 (18h), 母
体是否带卵不影响后代的漂浮率(Tukey’s HSD,
t=0.011, P=0.999)。 

2.3    萼花臂尾轮虫母体在捕食者诱导液中暴露不

同时间后, 后代的形态特征

萼花臂尾轮虫母体在晶囊轮虫诱导液中暴露

不同时间后, 产生的后代体积具有差异(图 3)。母

体暴露时间越长, 产生的后代平均体积越大(图 3A)。
暴露相同时间时 (18h), 母体是否带卵对后代体型

无显著影响(图 3B)。但母体暴露时间及带卵状态

可显著影响后代的后侧棘刺长度(图 3B与表 2)。

表 1   实验二GLMM统计结果

Tab. 1   GLMM result for experiment 2

处理 Treatment 统计量Estimate SE z
18h带卵

18h oocyte 0.629 0.048 13.186***

18h 不带卵
18h non-oocyte 0.629 0.048 13.196***

注: 萼花臂尾轮虫母体在晶囊轮虫捕食者诱导液中暴露

18h后, 取出时带卵状态对后代个体再次暴露于捕食者诱导液

时的漂浮响应; ***P<0.001; 下同
Note: Effects of 18h maternal exposure (oocyte or non-

oocyte) on the floating response of the Brachionus calyciflorus
offspring when re-exposed to Asplanchna kairomone. ***P<0.001.
The same applies below
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图 1   萼花臂尾轮虫母体于捕食者诱导液中暴露2h后后代的漂

浮率

Fig. 1   The effect of 2h pre-exposure in Brachionus calyciflorus
parental generation on the floating ratio of offspring
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其中, 母体长时间暴露于捕食者诱导液中且在诱导

液中形成卵后, 产生的幼体后侧棘刺最长, 且这一

组后代具有最大的后侧棘刺与被甲长度比(图 3D)。
此外, 无论暴露时间长短, 捕食者诱导后的母体产

生的幼体均具有后侧棘刺(图 3C, Kruskal-Wallis
test, P<0.001)。 

3    讨论

许多生物可通过母体效应产生反捕食防御
[32—34] 。

例如, 经捕食者幽蚊 (Chaoborus flavicans) 诱导处

理的僧帽溞 (Daphnia cucullata) 产生的后代具有更

大的头盔 (Helmet) [35]
。经晶囊轮虫诱导的臂尾轮

虫产生的后代具有较长的棘刺
[22, 23]

。此外, 与没有

经捕食者诱导处理的个体相比, 诱导处理的母体产

生的休眠卵孵化后产生的防御性棘刺较短
[36]

。这

些结果表明生物可通过母体效应产生反捕食形态

响应。近年来也有研究发现生物可通过母体效应

产生行为响应
[37, 38]

。例如, 经捕食者诱导处理的蟋

蟀母体产生的后代具有更强的反捕食移动能力
[38]

。

我们的研究同样为这一观点提供了有力论据, 即经

捕食者诱导处理后, 轮虫不仅直接产生行为响应,
也能通过母体效应产生形态防御, 还可通过母体效

应产生行为响应。

当萼花臂尾母体短时间 (2h) 暴露于晶囊轮虫

捕食者诱导液后, 后代再次暴露在诱导液中的行为

与没有母体暴露处理的后代相比, 没有显著差异。

而母体曾较长时间 (18h) 暴露于诱导液后产生的后

代则具有显著的反捕食漂浮行为。该结果显示通

过母体效应产生的幼体漂浮行为强度可能与母体

接受的刺激时间相关。在轮虫接受较长时间刺激

后, 则可通过母体效应将这种刺激传递给后代, 使

0

0.2

0.4

0.6

0.8

10min 30min 1h 2h 4h 6h

萼
花
臂
尾
轮
虫
漂
浮
率

F
lo

at
in

g
 r

at
io

 o
f 

B
. 
ca

ly
ci

fl
o

ru
s

暴露时间 Exposure time

对照组

18h带卵

18h不带卵

 
图 2   萼花臂尾轮虫母体于捕食者诱导液中暴露18h后, 后代个

体再次暴露于捕食者诱导液时的漂浮率

Fig. 2   The effect of 18h pre-exposure in Brachionus calyciflorus
parental generation on the floating ratio in their offspring
generation
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图 3   萼花臂尾轮虫母体于捕食者诱导液中暴露2h(T1)、18h带
卵(T2)、18h不带卵(T3)及未暴露(C)后, 后代个体的形态特征

Fig. 3   The effect of pre-exposure in Brachionus calyciflorus
parental generation for 2h (T1), 18h oocyte (T2), 18h non-oocyte
(T3) and control (C) treatment on the morphological response in
their offspring generation
A. 萼花臂尾轮虫后代个体体积; B. 萼花臂尾轮虫后代个体侧

棘刺长度; C. 不同处理后代个体产生棘刺的比例; D. 后侧棘刺

与被甲长之比. 图中小写英文字符代表显著性差异

A. Body size of the offspring; B. Posterolateral spine length of the
offspring; C. Posterolateral spined ratio of the offspring; D. The
ratio of posterolateral spine length to lorica length. Significances
are indicated by the lower case
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后代产生更加强烈的行为响应。

在实验三中, 我们研究了萼花臂尾轮虫母体在

捕食者诱导液中暴露时间与后代形态的关系。与

前人的研究结果类似, 母体在晶囊轮虫诱导液中暴

露时间越长, 后代的形态响应则越强烈。综合前述

行为实验, 我们认为轮虫可通过母体效应使后代产

生更显著的形态和行为反捕食响应, 因此, 当萼花

臂尾轮虫与捕食者共存在时, 共同采用两种响应方

式可能提高轮虫幼体的生存率。

许多生物可通过改变形态或行为降低捕食者

威胁
[39, 40]

。目前已知包括软体动物、鱼类、两栖

动物及一些陆生动物等均可产生行为或形态反捕

食响应
[7, 41-43]

。这些响应除了改变生物自身的形态

或行为特征, 还可改变生物与捕食者的种间关系,
最终通过上行或下行效应影响食物网甚至生态系

统
[39, 44]

。近年来随着气候变化加剧, 极端天气增加,
种间关系可受到气候变化影响, 在不同生物间形成

资源错配
[45]

。例如, 桡足类和轮虫对气候变化的适

应程度不同, 升温可加强桡足类对轮虫的摄食作用,
降低轮虫在水体中的丰度

[46]
。在不利条件下, 与形

态响应相比, 行为响应发生时间较短, 在外界环境

改变或者恢复后, 行为响应可迅速逆转, 因此行为

响应对于生物适应不利环境具有重要意义
[47]

。在

特定情况下, 生物通过行为响应, 逃离捕食者或渡

过不利环境后, 才有机会产生形态或者生活史响应
[48]
。

在极端气候增加的情况下, 行为响应可能是决定生

物体能否生存的关键响应。本文首次发现轮虫可

通过母体效应产生反捕食行为响应, 这一结果也显

示轮虫对不利的外部条件具有更灵活的适应能力,
为未来的种间关系与母体效应的联系研究提供了

基础。 

4    结论

本研究在萼花臂尾轮虫的反捕食漂浮行为研

究基础上, 首次通过实验研究了轮虫母体效应与反

捕食漂浮行为的关系。发现: (1)经捕食者诱导液处

理较长时间后的母体, 无论是否带卵, 再放入普通

培养液后, 产生的幼体当暴露于同种捕食者诱导液

时, 产生的漂浮行为响应比没有经捕食者诱导液处

理的母体产生的幼体更强烈; (2)母体于捕食者诱导

液中暴露时间越长, 后代反捕食行为响应与形态响

应均更加强烈。在未来的种间关系研究中, 可以进

一步研究捕食者密度、与母体共存时间及其他如

气候变化等环境因素对轮虫反捕食行为母体效应

的影响, 以及这种响应对轮虫自身种群结构及其与

环境互动的影响。
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THE MATERNAL EFFECT OF ANTI-PREDATOR BEHAVIOURAL AND
MORPHOLOGICAL RESPONSES TO ASPLANCHNA IN BRACHIONUS

CALYCIFLORUS

HE Yu-Han1, ZHANG Huan1, ZHU Kong-Hao1, 2, ZHAO Kang-Shun1, 2, LI Hai-Lu3 and XU Jun1

(1. State Key Laboratory of Freshwater Ecology and Biotechnology of China, Institute of Hydrobiology, Chinese Academy of
Sciences, Wuhan 430072, China; 2. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China; 3. Key Laboratory of

Poyang Lake Environment and Resource Utilization of Ministry of Education, School of Resources Environmental and Chemical
Engineering, Nanchang University, Nanchang 330000, China)

Abstract: Predation is vital in regulating population and community structure in aquatic ecosystems. When predators
exist, many organisms can reduce the risk of predation by generating specific anti-predator responses. Therefore, one
pivotal goal in ecology is to investigate how prey respond to particular predators, and how prey pass the predator stress
on to offspring. In Monogononta, Phylum Rotifera, when coexisting with predators, some rotifers are able to exhibit
morphological, behavioural or life-history responses. And rotifer individuals without direct predator experience can ex-
hibit morphological anti-predator defences via maternal effects. But no study has so far investigated if the behavioural
anti-predator response could be triggered via maternal effect. Hence, in this study, we used B. calyciflorus as the model
organism to investigate whether its floating behavioural response could be triggered through maternal effect. We hypo-
thesized that B. calyciflorus individuals with maternal predator experience could express stronger floating behaviour
when exposed to the predator. In the experiments, we independently investigated the effect of exposure time (2h and
18h) and oocyte status (with and without eggs) of B. calyciflorus on the floating behaviour or morphology of their off-
spring when re-expose the offspring to predator kairomone. Our results suggested that (1) when expose to Asplanchna
predator kairomone, the rotifer offspring with maternal long time exposure experience (18h exposure) have higher pro-
portion floating to the water surface than individuals without maternal experience; (2) the intensity of anti-predator
morphological and behavioural responses depends on the maternal exposure time when the mother generation exposed
to predator kairomone for longer time, the offspring would exhibit both stronger morphological and behavioural re-
sponses. Our results provide novel evidence that behavioural anti-predator response could be affected by maternal effect.

Key words: Predator-prey interaction; Behavioural response; Maternal effect; Kairomone; Asplanchna brightwellii;
Brachionus calyciflorus
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