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卤虫的生殖途径和影响因素
Reproduction path and effect factors of Brine Shrimp
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　　有关卤虫的第一篇报道发表于 1755 年 ,标本采

自英国的 Lymington。1758 年经林奈定名为 A r2
temia sal ina。卤虫 (Brine Shrimp) 隶属节肢动物门

(Arthropoda) 、甲壳纲 ( Crustacea) 、鳃足亚纲 (Bran2
chiopoda) 、卤虫科 ( Artemiidae) 。卤虫分布广泛 ,世

界各地的许多自然盐湖和人工盐池中均有分布。

近几十年来 ,关于卤虫的研究已经吸引了世界

各地许多科学家和水产养殖技术人员的目光 ,成为

一项研究热门。至今 ,已有超过 5 000 篇有关卤虫的

研究论文在全世界各地的各种刊物上发表。在比利

时 ,还有专门的国际卤虫研究中心。卤虫之所以引起

人们的关注 ,一方面是因为 : (1) 卤虫的个体小 ,成体

长才十几 mm ,容易在实验室的小水体内培养。(2)

卤虫的生长快 ,生命周期短、繁殖速度快 ,在摄氏 20

多度的水温下 ,从胚胎孵化、生长发育到性成熟 ,只需

十几天的时间。(3) 卤虫的饲喂也方便 ,它对饲料没

有选择性 ,只要是比它的口径小的颗粒 ,它都会吞下。

在实验室 ,可以用单细胞的浮游藻、酵母培养液或打

碎麸皮、米糠等东西喂它。因而卤虫成为一种模型生

物被广泛用于生物化学、生理学、遗传学和生态学的

研究。另一方面 ,自从 1933 年 Seale 将卤虫无节幼

体用于鱼苗的开口饵料以来 ,卤虫休眠卵已经被广

泛用于各种鱼、虾、蟹的人工育苗中 ,卤虫成体则被用

于成鱼成虾的养殖。卤虫已成为海水养殖中必不可

少的天然饵料 ,至今仍无法用人工饲料完全替代它。

随着全球范围内水产养殖业的迅猛发展 ,卤虫作为

一种经济资源也越来越受到人们的重视。

各地卤虫在形态结构上大体一致 ,而同地区的

卤虫又因年龄、性别、环境等条件的不同而有所不同 ,

因此有很长一段时间中人们认为卤虫只有一个种 ,

后来随着研究的深入 ,发现不同地方卤虫之间存在

着生殖隔离的现象。1979 年 ,在美国得克萨斯大学

举行的第一届国际卤虫会议上 ,与会者取得一致意

见 :根据分类学名称的国际会议规定 ,对存在生殖隔

离的种类分别给予不同种的名称。当时已被定名的

6 个种是 :1. A rtemia f ranciscana Kellogg ,2. A rtemia

tunisiona Bowen ,3. A rtemia urmiana Gunther ,4. A r2
temia persimtis Prosdocimi and Piccinelli ,5. A rtemia

minica Verrill ,6. A rtemia odessensis。对于孤雌生殖

的卤虫 ,由于无法确认是否存在生殖隔离 ,被笼统地

分为 1 个种 : A rtemia parthenogenetica ,习惯上在学

名后加上地名 ,以示区别不同地方的种群。实际上卤

虫远远不止 7 个种 ,许多偏僻地区人迹罕致 ,分布有

许多盐湖 ,在那里生活的卤虫不断被发现 ,其中不断

有新种被确认。研究表明 [1 ]用数值分析的方法可以

将不同地方的有性生殖卤虫分成明显不同的族 ,同族

的卤虫在基因型上也相似。数值分析方法也可以将

不同地方的孤雌生殖卤虫分成明显不同的族 [2 ] 。可

以推断 ,用数值分析的方法分出的不同的孤雌生殖卤

虫族 ,就有可能是不同的种。

卤虫的生殖方式一直是一个有趣而存在争议的

问题。它涉及三个层面的问题 :是有性生殖还是孤雌

生殖 ;是产休眠卵还是产夏卵 ;是卵生还是卵胎生。

先前人们普遍认为卤虫在环境条件优越时行孤

雌生殖 ,无需受精 ,此时产出的卵称为孤雌生殖卵或

无性生殖卵 ,由于这种卵常常在夏季大量出现 ,所以

又称夏卵。这种卵的数量较大 ,直径一般较小 ,卵壁

薄。夏卵或在卵囊中孵化成无节幼虫后排出体外 ,称

为卵胎生 ;或直接排出体外在水中孵化成无节幼虫 ,

称为卵生。夏卵是卤虫大量繁殖的主要方式 ,无节幼
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虫在十几天的短时间内就生长发育至成虫 ,又行孤

雌生殖 ,种群的数量就会在适宜的环境中迅速增长。

当环境条件恶劣时 ,卤虫改变生殖方式 ,会产生两种

不同的卵 ,一种发育成有性生殖雄体 ,另一种发育成

有性生殖雌体。这两种不同性别的个体具有不同的

形态。雄体具有抱握肢 ,用来抱住雌体的腹部进行交

配。雌雄交配行有性生殖 ,产生的卵称为有性生殖

卵 ,也称需精卵。这种卵直径较大 ,有厚壁 ,产出时处

于滞育状态 ,因此也称为休眠卵。休眠卵具有耐干

燥、耐低温的功能 ,可以渡过严酷恶劣的环境。休眠

卵则要经过数月的冷冻或干燥等去滞育条件才能在

合适的温度、盐度、光照下孵化。

这种环境合适时行孤雌生殖 ,环境恶劣时行有

性生殖的方式也存在于轮虫、枝角类等小型水生动

物中 ,是对环境的一种适应。

但是随着研究的深入 ,人们发现在卤虫的群体

中孤雌生殖和有性生殖是不会转化的。蔡亚能在

1986 年的一项研究中观察到无论是孤雌生殖的卤虫

还是两性生殖的卤虫 ,它们有一个共同的特点 ,就是

都能产生夏卵和冬卵。行两性生殖的卤虫 ,夏卵和冬

卵都必须经过受精。行孤雌生殖的卤虫 ,夏卵和冬卵

都无需受精。因此 ,他认为孤雌生殖产夏卵 ,有性生

殖产冬卵的论点是错误的。Barigozzi 1974 年也说

过 ,两性生殖卤虫产生出孤雌生殖卤虫尚无先例。

由此看来 ,有性生殖卤虫和孤雌生殖卤虫是完

全不同的进化分支 ,以各自不同的生殖和遗传方式

适应着自然生活环境。在新大陆的南美洲、北美洲、

澳洲和大洋州 ,只发现有有性生殖卤虫 ;而在旧大陆 ,

孤雌生殖卤虫和有性生殖卤虫都存在。

产夏卵或冬卵显然是对环境的一种对策 ,环境

适宜时产夏卵、环境恶化时产冬卵的规律是非常明

显的。那么 ,到底是哪些因子的变化改变了卤虫胚胎

的发育途径呢 ?

温度和盐度是影响海洋生物和生活在盐湖、盐

池中的生物生长发育的重要环境因子 ,因此许多研

究者将目光对准了这一问题。研究发现温度和盐度

对卤虫的生殖有明显的影响 ,虽然不同种的卤虫对

温度和盐度的适应各不相同 ,但还是可以找出一些

规律。

在 Browne [3 ]所做的不同温盐度组合对卤虫存活

和生殖影响的实验中 ,仅在温度为 24 ℃、盐度为 120

的条件下 , A rtemia f ranciscana、A . salina、A . sinica、

A . persimi lis 和 A . parthenogenetica 都能完成生活

史 ,在其他温度和盐度的组合中则有些品系的卤虫

不能完成生活史。这 4 种卤虫都在 24 ℃的温度条件

有最大生殖量 ,然而它们对盐度的适应却是不一样

的 ,A . f ranciscana、A . sinica、A . parthenogenetica 在

120 的盐度下有最大生殖量 ,而 A . salina、A . persi2
milis 则在 180 的盐度下有最大生殖量。盐度变化对

诱导产生休眠卵的影响在不同的卤虫中也不一样。

A . salina 在所有的温盐条件下都是只产休眠卵 , A .

parthenogenetica、A . sinica 要在 180 的高盐度下才

主要产休眠卵 ,而 A . f ranciscana 仅仅在温度 24 ℃,

盐度 120 时产卵 ,而且主要是夏卵。

Abatzopoulos 等 [4 ]的研究以一种四倍体的孤雌

生殖卤虫为材料 ,发现其最大生殖量的温度条件也在

24 ℃左右 ,但盐度却在 80。

而在 Baxevanis 等 [5 ,6 ] 的研究中 ,盐度对二种海

边的孤雌生殖卤虫 ( A . parthenogenetic Borg EI2Ar2
ab 和 A . parthenogenetic EI2Max) 的成熟和产卵影

响不大 ,而对一种内陆的孤雌生殖卤虫 ( A . parthe2
nogenetic Qarun Lake)的生殖有影响。在相同的盐度

条件下 ,有性生殖卤虫的生殖量和种群增长量要比无

性生殖卤虫的低。有性生殖的卤虫在盐度为 35 的水

中生殖量最高 ,而在盐度为 80 的水中存活率最高。

孤雌生殖种群在盐度为 35～200 的水中的存活率几

乎一致。看来孤雌生殖的卤虫似乎比有性生殖卤虫

有更强的适盐能力。但是 Triantaphyllidis 等 [7 ] 研究

了盐度对美国旧金山湾的有性生殖卤虫和中国天津

塘沽的孤雌生殖卤虫的存活率、生长率、发育成熟、形

态特征、怀卵量、生命周期的影响 ,得出的结论却是相

反的。他们的研究结果表明二者对环境中盐度的变

化的反应有明显的不同 ,有性生殖卤虫对高盐度环境

有更强的适应力。

很难用某一种或几种卤虫对盐度的适应来涵盖

所有的卤虫。在卤虫休眠卵作为商品进入大规模商

业流通之前 ,几百万年来各地的卤虫孤独地生活在彼

此隔离的盐湖中 ,适应着各自独特的生活环境 ,造成

了对水质因子适应的多样性。

尽管有不少人研究了环境条件对卤虫生殖的影

响 ,但是关于产夏卵还是产休眠卵的问题 ,研究得还

不透彻。Sorgeloos 等在 1980 年指出可用控制溶解

氧含量和螯合铁的浓度来改变夏卵和休眠卵的比例 ,

他们认为低溶解氧引起血红蛋白数量的增加 ,而血红

蛋白又是卤虫休眠卵壳的物质基础 ,这样就可以提高

休眠卵的比例。黄旭雄等 [8 ]在最近的研究中指出 ,光

周期明显影响一种产于中国河北的有性生殖卤虫的

胚胎发育途径 ,在长光周期条件下卤虫以非滞育途径

繁殖子代的比率较大 ,短光周期条件下以滞育途径繁

育子代的比率较大。
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关于卤虫产休眠卵和休眠卵去滞育的生物学机

制 ,人们所知甚少 ,是一个非常值得深入研究的领域。

关于卤虫的生殖另外一个有趣的现象是卵生和

卵胎生。

无论有性生殖的卤虫还是孤雌生殖的卤虫在产

生夏卵时都有二种可能的方式 :卵生和卵胎生。决定

是卵生或卵胎生的机制目前尚不清楚。早在 20 世纪

60 年代就有报道认为在水中或在食物中的一些特殊

物质如铁和叶绿素对诱发卵生有一定的作用 [9 ] 。

Browne [10 ]在 1980 年发表的文章认为与环境和遗传

因子有关。同年 ,Versichele 和 Sorgeloos 等 [11 ] 的研

究表明食物的数量和质量都有可能诱发不同的繁殖

方式。实际上夏卵的卵生应该是一种流产现象。之

所以这样推论 ,首先是没有完全的卵生现象 ,卵生和

卵胎生总是混合进行的 ,而且必定是卵囊中先排出

无节幼体 ,其后才有夏卵排出 ;其次是卵生时卵的孵

化率相对于卵胎生的要低 ,说明卵的质量低。

中国自 20 世纪 80 年代至今 ,海水养殖业从零散

到成片 ,再到养殖产量全球第一 ,在为人们的餐桌提

供越来越多的美味海鲜的同时 ,自身也发展成沿海

地区的重要产业。对卤虫和卤虫卵的需求也越来越

大。由于卤虫生长在自然盐湖或盐池中 ,产卵量受气

候的影响很大 ,它在不同年份的总产量、质量和价格

就会大幅度浮动。在卤虫卵市场价格爆涨爆跌的刺

激下 ,许多人开始尝试养殖卤虫 ,希望通过养殖卤虫

得到更多的卤虫卵。仅仅在山东东营地区 ,前几年就

有数十万亩的海边滩涂被开发成卤虫养殖池 ,但是

非常不成功 ,几乎没有人在养殖卤虫的项目上赢利

过。究其原因 ,主要是我国关于卤虫的相关研究非常

零星 ,几乎没有关于卤虫养殖的系统研究 ,更没有用

养殖手段取得大量卤虫卵的研究。进行卤虫生产性

养殖的基本问题是控制卤虫的生殖方式 ,如果控制

不了卤虫的生殖方式 ,在研究或养殖中就无法实现

预期的目的。因此 ,对卤虫的养殖进行系统的研究 ,

包括养殖途径、养殖环境、养殖方法 ,是非常有必要 ,

有意义 ,也是非常迫切的。
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