
 
热带海洋学报 JOURNAL OF TROPICAL OCEANOGRAPHY  2010 年 第 29 卷 第 3 期：87−92 

http://jto.scsio.ac.cn; http://www.jto.ac.cn 
 

                            

收稿日期：2008-01-14; 修订日期：2008-05-08。刘学东编辑 
基金项目：国家重点基础研究发展计划(2010CB428903); 科技部社会公益研究专项资金项目(2004DIB3J087); 国家海洋局青年科学基金 

(2008113); 海洋公益性行业科研专项经费项目资助(200805069); 国家专项(908-02-04-0, 908-ZC-II-04); 国家海洋局专项(No.  
2011914); 国家海洋局第二海洋研究所基本科研业务费专项(JT0806, JG0921) 

作者简介：江志兵(1983―), 男, 浙江省温岭市人, 研究实习员, 主要从事海洋生物研究, E-mail: jzb1217@126.com 
通讯作者：陈全震, 研究员。 E-mail：chenqz6509@126.com 
致谢：浙江省海洋水产养殖研究所清江试验场谢起浪、柴雪良、郑金和、李晓勇、张炯明、胡利华、肖国强、邵鑫兵、闫茂仓、陆荣茂 

和董迎辉等在实验过程中给予了很多的帮助, 谨表谢忱！ 

海洋生物学 

不同升温速率对桡足类高起始致死温度的影响 
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(1. 国家海洋局海洋生态系统与生物地球化学重点实验室, 国家海洋局第二海洋研究所, 浙江 杭州, 310012; 2. 浙江大学环境

与资源学院, 浙江 杭州, 310029; 3. 农业部海洋与河口渔业重点开放实验室, 上海, 200090) 

摘要: 为探明升温速率对桡足类热忍受能力的影响 , 并找出一个相对合适的升温速率作为其高起始致死温度

(upper incipient lethal temperature, UILT)试验中的标准升温速率, 研究了中华哲水蚤 Calanus sinicus、真刺唇角水

蚤 Labidocera euchaeta、精致真刺水蚤 Euchaeta concinna和背针胸刺水蚤 Centropages dorsispinatus等 4种桡足类

在 1℃·h−1、0.1℃·min−1、1℃·min−1和突然暴露等 4 个不同升温速率下的 UILT。结果表明, 同一种桡足类在不同

升温速率下的热忍受能力存在较大的差异, 各种桡足类的 UILT 均在升温速率为 0.1℃·min−1时最大, 高于或低于

该升温速率, 其 UILT都降低。因此, 建议桡足类 UILT实验的标准升温速率为 0.1℃·min−1。在 0.1℃·min−1的标准

升温速率下, 各种桡足类的热忍受能力从强到弱依次为真刺唇角水蚤、背针胸刺水蚤、精致真刺水蚤、中华哲水

蚤, 其 24h-UILT分别为 31.0℃、29.6℃、29.1℃和 27.7℃, 48h-UILT分别为 30.1℃、29.5℃、28.6℃和 27.3℃, 各

种桡足类的热忍受能力间均有显著差异。 
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Effect of heating rate on the upper incipient lethal temperature for copepods 

JIANG Zhi-bing1,3, ZENG Jiang-ning1,2, CHEN Quan-zhen1, LIAO Yi-bo1,3, GAO Ai-gen1, XU Xiao-qun1, 
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zhou, 310012, China; 2. College of Environmental and Resource Science, Zhejiang University, Hangzhou 310029, China; 3. Key 
Laboratory of Marine and Estuarine and Fisheries, Ministry of Agriculture, Shanghai 200090, China) 

Abstract: To explore how heating rate influences the thermal tolerance of copepods and to recommend heating rate criteria 
during copepod upper incipient lethal temperature (UILT) tests, four copepod species (Calanus sinicus, Labidocera euchaeta, 
Euchaeta concinna, Centropages dorsispinatus) collected from the Yueqing Bay were studied in laboratory under different heat-
ing rates (1 ·h℃ −1, 0.1 ·min℃ −1, 1 ·min℃ −1, and abrupt exposure). The results showed that thermal tolerance of the same copepod 
species varied with heating rate, and all the experimental copepods decreased in number from a heating rate of 0.1 ·min℃ −1 to-
wards quicker or slower heating rates. Thus, the rate of 0.1 ·min℃ −1 was considered as the standard heating rate for UILT experi-
ments. In the trial conducted at 0.1 ·min℃ −1, the 24h-UILT of L. euchaeta, C. dorsispinatus, E. concinna and C. sinicus were 
31.0 , 29.6 , 29.1℃ ℃ ℃ and 27.7 , respectively; the 48h℃ -UILT of L. euchaeta, C. dorsispinatus, E. concinna and C. sinicus were 
30.1 , 29.5 , 28.6℃ ℃ ℃ and 27.3 , respectively. Differences of thermal ℃ sensitivity between these animals were all significant. 
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cinna; Centropages dorsispinatus; thermal tolerance; thermal discharge 
 

生物体热忍受能力实验是热生物学领域研究中

的普遍方法, 通过热效应实验可以研究全球气候变
暖(如 El Nino 现象)和其他人为因素(如电厂等工业
冷却水排放 )等造成的升温现象对水生生物的影  
响 [1–5]。热效应实验确定水生生物的热限制值

(Thermal limits)一般有两种方法: 1) 将生物体从某
一适应温度以一定的升温速率升温至实验温度或突

然暴露于实验温度, 在一定暴露时间(12、24、48、
96和 168h等)内生物体死亡率达到 50%时的温度值, 
称之为高起始致死温度值(upper incipient lethal tem-
perature, UILT)[2,4–6]; 2) 将试验生物体以一定的升
温速率升温至实验生物出现一定的症状(如身体失
去平衡、丧失游泳能力、死亡等)时的温度值 , 称
之 为 最大热临界 值 (critical thermal maximum, 
CTMax)[2,7–10]。后者由于实验便于操作、所需生物

个体数少、得到数据较快等优点而在热效应实验中

得到广泛应用 [11]。但前者可以给水生生物提供较  
长的时间以适应长期的热胁迫 , 较后者更为真实 
地模拟生物体在自然环境中遭受到各种长期的热胁

迫[9–10], 在生态学研究上显得更为有意义[12]。然而

无论是哪种方法, 确定生物体的 UILT 和 CTMax 都
涉及升温速率这一问题。 

许多学者曾就不同升温速率对鱼类热忍受能力

的影响展开研究[3,9,13–16], 并对鱼类热效应实验的升
温速率加以规范[9,11,13−14]。有关桡足类热忍受能力的

报道也较多 [1,4,5,17], 但没有就不同升温速率对桡足
类 UILT的影响进行研究。此外, 研究不同升温速率
下桡足类的UILT在评价滨海热(核)电厂冷却系统升
温和温排水对桡足类影响时也有较大的实际意义。

为弄清升温速率和桡足类热忍受能力间的关系, 并
找出一个相对合适的升温速率作为桡足类 UILT 研
究中的标准升温速率(为不同桡足类热忍受能力的
比较提供一个升温速率标准), 本文研究了中华哲水
蚤 Calanus sinicus、真刺唇角水蚤 Labidocera 
euchaeta、精致真刺水蚤 Euchaeta concinna 和背针
胸刺水蚤 Centropages dorsispinatus等 4种桡足类在
1℃·h−1、0.1℃·min−1、1℃·min−1和突然暴露等 4 个
不同升温速率下的 UILT。 

1  材料与方法 

1.1  桡足类的采集及暂养 
实验用桡足类于春季(2007年 4―5月)采自浙江

省乐清湾海域(28°19′N, 121°09′E), 表层自然海水温
度均为 20℃。现场用 505μm网筛在表层采集浮游动
物后带回实验室, 于 2000L 玻璃缸暂养, 然后挑选
出中华哲水蚤、真刺唇角水蚤、精致真刺水蚤和背

针胸刺水蚤 , 于 50L 水族箱中暂养 2d(水温
20.0±0.2℃ )。期间隔 12h 投喂适量等鞭金藻
Isochrysis galbana, 隔 24h 清除已经死亡的桡足类
个体、粪便及其他污物, 并换水 2/3。由于真刺唇角
水蚤成体属肉食性为主的杂食性[18], 隔 12h 还要投
喂适量小型桡足类如小拟哲水蚤 Paracalanus par-
vus和针刺拟哲水蚤 Paracalanus aculeatus等。日光
灯控制光照, 光强 500±50 lux, 光暗比 16 h : 8 h。 

1.2  桡足类在不同升温速率下的 UILT实验 
实验方法参考文献[1, 5]。将桡足类从驯化水体

中转移至 1L烧杯中暂养, 然后从暂养烧杯中随机选
取 20个体质健壮的成体桡足类放入盛 400ml二次砂
滤水的 500ml烧杯中(在实验过程中对烧杯进行微充
气), 适应 10min后以 1℃·h−1的升温速率匀速水浴升

温。当烧杯内水体水温升至各设定温度梯度时, 将
烧杯转移至预先升温到设定温度的水族箱里水浴恒

温 48h。0.1和 1℃·min−1升温组的试验方法如 1℃·h−1

升温组。另外, 还有一个升温速率实验是将 20个桡
足类从 20℃的驯化温度突然转移至预先加热到设定
温度的二次砂滤水中(突然暴露)水浴恒温 48h。各种
桡足类在不同升温速率下的设定温度梯度见表 1。
每个升温速率实验温度组均设 3 次重复, 对照组的
操作程序如上, 但并不加热。在达到设定温度后 1、
2、4、8、16、24、36 和 48h 时观察桡足类死亡情
况, 用吸管及时清除污物和死亡个体, 并记录死亡
个数。以滴管口轻微吹打桡足类, 15s内无任何反应
为 UILT实验死亡标准。期间投喂适量等鞭金藻, 其
中真刺唇角水蚤同时投喂适量小型桡足类如小拟哲

水蚤和针刺拟哲水蚤等。日光灯控制光照 , 光强
500±50 lux, 光暗比 16h : 8h。试验期间自然水温
20.0±0.2℃, pH值 8.0±0.1, 盐度 22.5±0.5。 

 
1.3  数据分析 

计算各温度梯度下持续暴露 24、48h 时各种桡
足类的死亡率。当对照组出现死亡时, 各温度组的  

死亡百分数按以下公式进行校正: 

P = (P′－C) / (1－C) 

式中, P′为观察死亡百分数; C为对照组死亡百分数; 
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表 1  各种实验桡足类在不同升温速率下的设定温度梯度 
Tab. 1  Scheduled temperature gradients of experimental copepod species under different heating rates 

温度梯度/℃ 
种类 

1℃·h−1 0.1℃·min−1 1℃·min−1 突然暴露 

中华哲水蚤  ① C. sinicus 26.0―29.0 26.5―29.0 26.0―29.0 26.0―29.0 

真刺唇角水蚤② L. euchaeta 28.5―34.5 28.5―34.5 28.5―34.5 28.5―34.5 

精致真刺水蚤  ① E. concinna 27.5―30.0 27.5―30.0 27.0―30.0 27.0―30.0 

背针胸刺水蚤② C. dorsispinatus 26.5―32.5 26.5―33.5 26.5―32.5 26.5―32.5 

注：① 表示以 0.5℃为升温梯度; ② 表示以 1.0℃为升温梯度。 

 
P为校正后的死亡百分数。用 SPSS13.0软件按概率

单位法计算各种桡足类在不同升温速率下的 24、48h

时的 UILT(24h-UILT和 48h-UILT)及其 95%置信限。

若两个 UILT 的 95%置信限不重合, 则有显著差异, 

反之, 则无显著差异。 

2  结果 

2.1  暴露时间对桡足类 UILT的影响 
实验桡足类在各升温速率下的 UILT(24h-UILT

和 48h-UILT)均随暴露时间延长而降低(图 1―图 4), 

除背针胸刺水蚤在各升温速率下的 24h-UILT 与

48h-UILT 间无显著差异外(95%置信限重合), 其余

各种桡足类在各升温速率下的 24h-UILT 均显著高

于 48h-UILT(95%置信限不重合)。 

2.2  升温速率对桡足类 UILT的影响 
各种实验桡足类的 UILT 均在升温速率为   

0.1℃ ·min−1 时最大 , 高于或低于该升温速率 , 其
UILT 都降低 , 在突然暴露时最低 , 在升温速率为  
1℃·h−1和 1℃·min−1时, UILT居中(图 1―图 4)。 

图 1表明中华哲水蚤在 0.1℃·min−1升温速率下 
 

 

图 1  中华哲水蚤在不同升温速率下的 24h-UILT 和
48h-UILT 
a、b、c和 d分别表示 1℃·h−1、0.1℃·min−1、1℃·min−1和突然暴露; 误
差线表示 95%置信限 

Fig. 1  24h-UILT and 48h-UILT of C. sinicus under differ-
ent heating rates 

的 24h-UILT 显著高于 1℃·min−1和突然暴露升温速

率下的 24h-UILT, 但其与 1℃ ·h−1 升温速率下的

24h-UILT 无显著差异。0.1℃·min−1 升温速率下的

48h-UILT 显著高于 1℃·h−1 和突然暴露升温速率下

的 48h-UILT, 但其与 1℃ ·min−1 升温速率下的

48h-UILT间无显著差异。 
 

 

图 2  真刺唇角水蚤在不同升温速率下的 24h-UILT 和
48h-UILT 
a、b、c和 d分别表示 1℃·h−1、0.1℃·min−1、1℃·min−1和突然暴露; 误
差线表示 95%置信限 

Fig. 2  24h-UILT and 48h-UILT of L. euchaeta under dif-
ferent heating rates 
 

 
图 3  精致真刺水蚤在不同升温速率下的 24h-UILT 和
48h-UILT 
a、b、c和 d分别表示 1℃·h−1、0.1℃·min−1、1℃·min−1和突然暴露; 误
差线表示 95%置信限 

Fig. 3  24h-UILT and 48h-UILT of E. concinna under dif-
ferent heating rates 
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图 4  背针胸刺水蚤在不同升温速率下的 24h-UILT 和
48h-UILT 
a、b、c和 d分别表示 1℃·h−1、0.1℃·min−1、1℃·min−1和突然暴露; 误
差线表示 95%置信限 

Fig. 4  24h-UILT and 48h-UILT of C. dorsispinatus under 
different heating rates. 

 
图 2表明真刺唇角水蚤除在 0.1℃·min−1升温速

率下的 24h-UILT 与突然暴露下的 24h-UILT 间有显
著差异外, 与其余升温速率下的 24h-UILT间无显著
差异。在各升温速率下的 48h-UILT间无显著差异。 

图 3表明精致真刺水蚤在 0.1℃·min−1与 1℃·h−1、

1℃·min−1升温速率下的 24h-UILT间无显著差异, 但
0.1℃·min−1升温速率下的 24h-UILT显著高于突然暴
露下的 24h-UILT。0.1℃·min−1和 1℃·h−1升温速率下

的 48h-UILT 显著高于 1℃·min−1和突然暴露升温速

率下的 48h-UILT; 0.1℃·min−1与 1℃·h−1升温速率下

的 UILT 间无显著差异; 1℃·min−1 和突然暴露下的

UILT间无显著差异。 
图 4表明背针胸刺水蚤在 0.1℃·min−1和 1℃·h−1

升温速率下的 UILT 显著高于 1℃·min−1和突然暴露

升温速率下的 UILT; 0.1℃·min−1和 1℃·h−1升温速率

下的UILT间无显著差异; 1℃·min−1和突然暴露升温

速率下的 UILT间无显著差异。 

2.3  桡足类 UILT的种类差异 
在相同升温速率下, 各种桡足类的 UILT 从高

到低均依次为真刺唇角水蚤、背针胸刺水蚤、精致

真刺水蚤、中华哲水蚤(图 1―4)。如在 0.1℃·min−1

的升温速率下, 真刺唇角水蚤、背针胸刺水蚤、精
致真刺水蚤、中华哲水蚤的 24h-UILT分别为 31.0℃、
29.6℃、29.1℃、27.7℃, 48h-UILT分别为 30.1℃、
29.5℃、29.0℃、28.0℃, 各种桡足类的 UILT 间均
存在显著差异。 

3  讨论 

国内外一些研究表明, 升温速率对鱼类 CTMax

和 UILT 有较大影响, 同一种鱼类在不同升温速率
下其热忍受能力存在较大的差异[3,9,13–16]。Kivivuori
等[6]研究大型溞 Daphnia magna 在不同升温速率下
的热忍受能力有较大差异。本实验中, 同一种桡足
类在不同升温速率下的热忍受能力也存在较大差异

(图 1―4)。 
升温速率不仅影响实验生物适应升温所需的时

间, 而且影响实验生物暴露于致死温度下的暴露时
间[19], 该暴露时间包括升温期间的暴露时间以及升
温至设定温度的持续暴露时间(24h 和 48h)。升温速
率越快 , 暴露时间越短 , 反之升温速率越慢 , 暴露
时间则越长。升温速率越快, 可能会对实验生物产
生热冲击[20–21], 而且有可能使实验生物体温滞后于
水温的改变[22], 使得出的 UILT 低于其实际的热忍
受极限值[11]。升温速率稍慢, 可以给实验生物提供
相对较长的时间以适应温度的改变[22], 但若升温速
率太慢, 暴露时间太长, 也可能导致生物体的热忍
受能力下降[19,23]。实验中暴露时间越长, 桡足类的
死亡率上升, UILT 越低。可见, 桡足类对高温的忍
受能力随暴露时间延长而逐渐减弱。因此生物体在

一定升温速率下能够在最短的时间内完全适应温度

的改变, 就可能获得对升温的最大热忍受值[19]。 
本实验中, 各种桡足类的 UILT 在升温速率为

0.1℃ ·min−1 时最高 , 此后随升温速率增加或减小  
而降低 , 在突然暴露时最低 (图 1―4)。桡足类在    
1℃·min−1升温速率和突然暴露的快升温条件下其热

忍受能力较 0.1℃·min−1升温速率时低, 原因可能是
在该升温速率下桡足类不能较好的适应温度的快速

改变(可能形成热冲击)。桡足类在 1℃·h−1的慢升温

条件下, 其热忍受能力仍较 0.1℃·min−1升温速率下

差, 可能是因为 1℃·h−1升温速率较 0.1℃·min−1升温

速率慢很多, 使得桡足类在 1℃·h−1的慢升温条件下

的暴露时间较 0.1℃·min−1升温速率的暴露时间长很

多。一旦桡足类在接近、甚至达到其致死温度的高

温下暴露, 其代谢能力和能量消耗等会降低[24], 生
理状况可能较常温下差, 对高温的热忍受能力可能
减弱。暴露时间越长, 对桡足类伤害就越大, 从而导
致桡足类在较慢的升温速率(1℃·h−1)下时其热忍受
能力降低。据本研究的结果, 各种桡足类在升温速
率为 0.1℃·min−1时最大, 因此可以认为桡足类在该
升温速率下能较好地适应温度的改变, 得到其最大
的热忍受值。 

有学者认为确定鱼类的热忍受极限值需要建立

快速升温速率标准, 如 Becker 等[9]及 Cox[13]认为鱼
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类的升温速率标准为 0.3℃ ·min−1, 而 Elliot 和
Elliot[14]与 Lutterschmidt 和 Hutchison[11]认为鱼类的

升温速率标准应为 1℃·h−1。他们认为在该升温速率

下, 时间相对较快, 避免实验鱼类适应温度的改变, 
而且同时有足够的时间避免鱼体温度滞后于水体温

度的改变[3,7]。但鱼类热效应实验中所谓的标准升温

速率(0.3℃ ·min−1 或 1℃ ·h−1), 其实可能并不科学 , 
因为不同种类的鱼类间个体差异较大, 在标准升温
速率下, 个体相对较大的鱼类其体温的改变可能滞
后于水温的改变, 而个体相对较小的鱼类则可能不
会出现这种情况[12], 这样就有可能导致实验测得个
体相对较大的鱼类热忍受极限值高于其真实值, 从
而影响各种鱼类间热忍受能力比较的结果[11,13,15]。

因此 , 在鱼类热效应实验中很难对其升温速率加
以规范并建立升温速率的标准。而桡足类则不同 , 
其个体较鱼类小很多, 一般仅为 1―4mm[25], 种类
间的个体差异相对较小 , 在相对较快的升温速率
下 , 不会出现类似于鱼体温度改变滞后水温改变
的现象 [6,17]。因此, 可以对桡足类热效应实验中的
升温速率加以规范, 建立升温速率标准。本实验中, 
各种桡足类的热忍受极限值均在 0.1℃·min−1 时最

大 , 高于或低于该升温速率, 其热忍受极限值都降
低。因此, 建议桡足类热效应实验的标准升温速率
为 0.1℃·min−1。 

生物的耐热性是物种在生态环境作用下, 长期
选择、进化的结果, 不同生物体对环境温度的耐受
范围各不相同, 表现为种类的差异性。如实验中, 在
0.1℃·min−1 标准升温速率下, 各种桡足类的热忍受

能力从强到弱依次为真刺唇角水蚤、背针胸刺水蚤、

精致真刺水蚤、中华哲水蚤, 且各个种类的热忍受
能力间均存在显著差异。中华哲水蚤属暖温性近岸

类群, 是适应于偏低温的是暖温带种[26], 在春季成
为东海桡足类中的优势种[27], 耐热性最差。精致真
刺水蚤属暖水种, 是秋冬季东海桡足类的第一优势 
种[28], 耐热性相对较强。背针胸刺水蚤属咸淡水区
的低盐高温优势种, 在夏季优势度较高[27], 耐热性
较强。而真刺唇角水蚤则属暖水性近岸类群, 适应
于高温海区, 一年四季均为东海的桡足类优势种[27], 
耐热性最强。 

此外, 研究不同升温速率下桡足类的 UILT 在
评价滨海热(核)电厂冷却系统升温和温排水对桡足
类影响时也有较大的实际意义。冷却水在经过直流

冷却系统后出水口水温将提高 6—12℃[29−30], 由于
冷却系统设计可能各不相同[31], 进入冷却系统的冷
却水的升温速率也可能各不相同。且滨海热(核)电
厂所在的海域也各不相同, 从电厂出水口排出的温
排水与其周围水体的交换速率也各不相同。由于桡

足类通常漂浮于海水的表层, 其环境选择和回避能
力较差, 受海流、潮流和风浪等外力的作用, 容易从
自然水温水域逐渐漂移到高增温区内[32]。这就有可

能导致电厂附近的桡足类遭受到不同升温速率下的

热胁迫。根据本实验的研究结果显示升温速率是影

响桡足类热忍受能力的一个重要因素, 不同升温速
率下, 桡足类的热忍受能力不尽相同。因此, 在模拟
或评价电厂温排水升温对桡足类的影响时还要考虑

到升温速率这一重要因素。 
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