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异养性海洋鞭毛虫摄食生态学研究进展
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� � 异养的海洋鞭毛虫由食细菌者、植食性动物、碎
屑取食者、营渗透营养者[1~ 4] 构成, 个体大小一般为

2~ 200 �m, 但< 2 �m 和> 200 �m 的也已有发现 ,在

绝大多数海区,其密度为 102 ~ 105个/ mL[ 4, 5] 。异养

鞭毛虫是海洋生态系统中浮游生物群落的重要成

员,同时又是海洋微食物环的重要环节之一[6, 7] 。近

年来,随着对海洋微食物环重要性认识的提高, 海洋

鞭毛虫的研究方兴未艾, 其中的摄食生态学研究更

是取得了显著的进展。

1 � 异养性海洋鞭毛虫的摄食对象

Fenchel等[1] 学者很早就指出, 异养鞭毛虫在海

洋生态系统营养结构中扮演着重要的角色, 是海洋

环境中细菌、蓝细菌和微型单胞藻的重要消费者。由

于异养鞭毛虫的摄食存在选择性, 其摄食行为不但是

控制细菌密度的主要因素,而且可以影响到细菌种类、

不同生理状态的细菌的分布状况。实验表明, 食菌者

的捕食能刺激细菌的生产量,摄食中释放出来的营养

盐和溶解有机物( DOM )在这一过程中可能起到很重

要的作用[3] 。另外,植食性鞭毛虫的摄食行为还能显

著影响自养原核生物、真核生物的密度变化(图 1)。

图 1 � 鞭毛虫在海洋微型生物食物网中的食物联系

� � 由于鞭毛虫的粒径范围很宽,不同粒径的类群的摄

食对象可能有一定的差别。较大型的鞭毛虫( > 20�m,

如眼虫、甲藻)对微型单胞藻( 2~ 20 �m)等自养性微

型生物的摄食可能高于小型鞭毛虫( < 20 �m, 如领

鞭毛虫、金滴虫、波豆虫) ,而后者对异养细菌和蓝细

菌的摄食消费则高于前者。这与食物颗粒与捕食者

的粒径大小, 以及两者在浮游生物群落中密度不同显

然是有关的。Sherr 等[ 3] 在河口区域的研究表明, < 5

�m 的异养鞭毛虫的个体数量在食菌者群落中占据

了 80%以上,而 5~ 10 �m 的异养鞭毛虫数量还不到

20%。目前, 研究主要集中在摄食细菌的小型鞭毛虫

( nanof lag ellat e, NF, < 20 �m)类群上。H avskum 和

H ansen [ 8] 在挪威近海的研究已经表明, 10~ 20 �m

的小型鞭毛虫主要摄食 nano 级的微型藻类, 而 5~

10�m 的小型鞭毛虫却大量摄食细菌大小的颗粒(常

常是< 1 �m )。Brandt 等[9] 、Cleven 等[10] 的研究也

表明, 虽然较大型鞭毛虫 ( > 10 �m)比小型鞭毛虫

( < 10 �m)在生物量上略占优势, 但对细菌的摄食却

远远低于小型鞭毛虫。Berninger 等[ 4] 综合了其他学

者的研究成果指出,当细菌浓度较低时,小型鞭毛虫

比其它生物能更有效地摄食细菌。可以说,小型鞭毛

虫是海洋环境中 pico�级浮游生物的主要消费者。在
贫营养海区, 微微型的浮游生物在初级生产者中占据

了重要的位置 ,因而异养鞭毛虫的摄食就显得尤为重

要了[ 4]。

然而, 目前研究者对异养鞭毛虫中单个种类的生

态学作用的了解还十分有限,这是因为对这一类群的

分类和鉴别仍然存在很大困难,多数的研究只是集中
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在系统生态学而不是种群生态学和群落生态学

上[2] ,主要用黑箱法( black box )考察整个鞭毛虫群

体在生态系统中的作用。

2 � 海洋鞭毛虫的摄食行为与摄食率

虽然细菌的繁殖生长能力很强(每隔数小时就

能繁衍一代) , 但是自然海区中的细菌密度却能保持

相对稳定,除了病毒的分解作用[ 11] 以外,异养鞭毛虫

的摄食行为对细菌生物量也有一定的调控作用[1, 3] 。

许多研究表明, 异养鞭毛虫对海洋中细菌及其它微

微型浮游生物的消费能力较高。据统计,每只鞭毛虫

每小时能摄取细菌大小的食物颗粒为几个到几十个

或几十个到数百个(表 1) , 近来的研究比较倾向于前

者。在不少情况下, 自然海区中由于鞭毛虫的摄食行

为造成的细菌死亡量, 相当于细菌的日产量[ 12] 。这

可能因为细菌的生长已经达到饱和, 数量处于比较

稳定的状态。这时, 细菌同时受制于海水中的营养物

质资源和鞭毛虫摄食压力[13] 。

表 1 � 海洋生态系统中小型鞭毛虫的摄食作用

清滤率

[ nL/ (个� h) ]

摄食率

[食物颗粒/ (个� h) ]
实验方法 文献

2. 3~ 4. 4 23~ 118 直接培养法 Caron等[14]

1. 4~ 79. 0 27~ 254 稀释培养法 Fenchel 等 [ 15]

1. 9~ 5. 3 12~ 37 粒径分划法 Kuu ppo�Leinikki [ 16]

- 1~ 8 微型细胞法 W ikn er 等[ 17]

1. 4~ 4. 3 1~ 14 荧光标记法 S her r 等[ 18]

- 2~ 27 荧光标记法 W ielt s chnig 等[ 19]

- 4~ 5 同位素标记法 Sleigh等[20]

- 0~ 31

荧光标记法

同位素标记法
Cleven等[12]

注: - 表示原文献无此项数据

� � 海洋鞭毛虫的摄食行为和摄食率与本身及食物

的密度是有密切关系的。一般来说, 在自然海区中,

异养鞭毛虫和细菌的数量关系相对稳定, 许多学者

认为,二者的数量比为 1 1 000[ 1, 6]。鞭毛虫的摄食

率随细菌密度的变化而变化, 呈正相关, 在一定的高

密度下达到饱和[4] 。在适宜的条件下,鞭毛虫 1日分

裂数次,以与细菌相当的速度增殖, 所以,鞭毛虫类的

个体密度变动通常是与细菌个体密度变动相平行

的[12] , 但往往出现时滞现象[21] , 如 J�r gens 等[22] 在

亚热带和热带的大西洋贫营养区发现时滞可达 3~ 7

d。

在摄食率研究中普遍采用的方法主要有直接培

养法[4] 、稀释培养法[2, 10, 23]、粒径分划法[2, 23] 、微型细

胞法、荧光标记法[ 2, 19, 23] 、同位素标记法[2, 12, 23~ 26] 。

目前,有些学者开始使用人工合成颗粒 ( inert parti�

cles)替代细菌或微型细胞来研究鞭毛虫摄食率[ 19] ,

另外,荧光标记结合流速细胞计数仪来研究鞭毛虫

摄食过程的食物颗粒变化也已得到普遍应用[ 27] 。各

种方法都可以用于现场实验和室内实验研究, 但都

具有各自的长处与不足,作者将在另文中加以讨论。

3 � 鞭毛虫摄食在海洋微食物环的能流
过程中的作用

� � 鞭毛虫的摄食率是决定海洋微食物环能流通量
的一个重要因素。Fenchel 等 [28] 指出, 相对于体型

较大的生物, 原生动物的代谢率高, 每天都要摄食大

量的食物(常是它们自身体重的好几倍) ,只有在最适

条件下, 作为食物的异养细菌的生长率才有可能超过

最小型的海洋鞭毛虫的摄食率[1] 。普遍认为,海洋鞭

毛虫的生长较快,一天约增加 1~ 9 倍,总生长效率为

22% ~ 48% (表 2)。

当前, 许多海洋生态学家正在研究自然海区中鞭

毛虫的现场摄食率,并由此来估计其生态效率, 即鞭

毛虫的能量转移效率。Cole 等[ 29] 的研究结果表明,

在海洋中,平均 60% 初级生产进入微型食物网中,其

它学者的估计也在 30% ~ 60%之间[2] 。这表明微食

物环在海洋生态系统的能量传递上是十分重要的途

径。W ikner 等[ 30] 指出,由于在许多浮游生物生态系

统中, 小型的鞭毛虫类是细菌的主要消费者, 所以它

们在决定初级生产的能量流向上起关键作用。

Sleigh 等[ 20] 的研究指出 , 外海域的鞭毛虫能摄食

18% 的细菌现存量, 总生长效率约为 50%。So lic[ 31]

在亚得里亚海的研究中指出,被摄食的细菌总数中有

80%是由异养鞭毛虫摄食的, 约有 32% 的细菌生产
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量流入异养鞭毛虫的生物量中, 其总生长效率为

40%。Chr istaki等[ 13] 在地中海的研究结果显示, 鞭

毛虫可以摄食 45% 的异养细菌二次生产量, 其中

40%为异养鞭毛虫所摄食, 5%为混合营养的鞭毛虫

所摄食。同样在地中海, V an Wambeke [ 32] 则通过

24 h模拟现场实验发现 65% ~ 91%的细菌生产量为

异养鞭毛虫所消费。W ieltschnig 等[19]在奥地利的研

究表明异养鞭毛虫只能够摄食 0. 3% ~ 20% 的异养

细菌二次生产量。由此可见,鞭毛虫对细菌的摄食压

力变化很大, 可能因研究的时间、地点和方法的不同

而改变。

表 2 � 海洋鞭毛虫的生长率和总生长效率

食物类别
食物密度

( ! 106个/ mL)

生长率

(增加倍/ d)

总生长效率

( % )
文献

细菌

细菌

蓝细菌

细菌

细菌

1

-

-

-

7~ 9

1. 7

5. 0~ 9. 0

1. 4~ 1. 9

1. 3~ 2. 3

0. 4~ 1. 2

30

43

22

23. 7~ 48. 7

35

Fenchel ( 1982)

Fenchel ( 1982)

Landry ( 1984)

Sh err ( 1983)

L ucas ( 1987)

注: 转引自文献[ 1] ; � 表示原文献无此项数据

� � 海洋鞭毛虫的重要性还表现在它能直接摄食自
养生物上。Vors 等[ 33] 研究太平洋赤道区微型浮游

动物时发现,只有 42%的种类是单纯细菌食性的, 另

有 12%的种类只摄食微型藻类。Caron 等[34] 的研究

表明,在绝大部分海域, < 5�m 的微型藻类是浮游植

物生物量的主要成分, 鞭毛虫摄食微型藻类及蓝细

菌的能力是具有重要意义的。Tamigneaux 等[35] 在

加拿大 St. L aw rence 海湾研究发现以鞭毛虫为主的

原生动物( < 20�m)能够摄食 33% ~ 42%的 Chla现

存量和 54% ~ 100% 的初级生产量。在南大洋的调

查中, F roneman 和 Perissinot o[36] 发现鞭毛虫为主的

微型浮游动物主要摄食 nano和 pico�级浮游植物, 在

夏季和冬季分别消费 13. 2%和 37. 6%的浮游植物现

存量及 22. 0% 和 67. 2% 的初 级生产量; Bec�
quevort [ 37] 发现 nano�级原生动物每天消费细菌性浮
游生物和浮游植物日产量的 32% ~ 40%。Sher r

等[38] 提出, 原生动物对自养生物的摄食在碳循环中

所起的作用可能比对细菌的摄食所起的作用还要重

要。由于到目前为止, 这方面的研究还比较零散, 很

难给出一个比较统一的认识。

4 � 海洋鞭毛虫摄食对营养盐类的矿化
和再生

� � Caron 等[ 39] 指出, 原生动物的总生长效率可高

达 40% ~ 50% ,同时, 原生动物能释放出其食物中相

当一部分的营养盐类(如 NH+
4 和 PO3-

4 ) , 这表明原

生动物摄食是海洋中营养盐再生的重要途径之一。

其他研究显示, 异养鞭毛虫在摄食过程中还能释放

出溶解有机碳、溶解游离氨基酸等有机物[ 3] ,将有利

于促进细菌的生长和营养元素的再生。在已知的真

核生物中, 小型鞭毛虫单位体重的营养盐排泄率是最

高的。Caron 等[39]列举了几种鞭毛虫的排氨率,认为

鞭毛虫的排氨作用与个体体积大小有关,个体越小排

氨率越高。Eccleston�Par ry 等[ 10] 在室内研究中发

现, 海洋鞭毛虫摄食细菌后所释放的 N, P 营养盐的

量与其体内的 C/ N / P 比有密切关系,通常 C/ N 比

较稳定, 而 C/ P 变化很大。另外, 鞭毛虫摄食过程中

也会释放出溶解有机磷 , 例如可溶性 DNA[ 40, 41] , 它

是海洋细菌的一个潜在的 P 来源。与此同时, 细菌

和蓝细菌中大量的 Fe 和其他痕量金属元素也会以

金属�DOM 复合物的形式被释放出来[40, 42, 43] , 其中

DOM�Fe 复合物可能会大大影响浮游植物和细菌获

得 Fe的途径[ 44] 。以上的研究是在实验室条件下进

行的。在自然海区, 异养鞭毛虫的营养盐矿化和再生

作用的研究还较少。Caron 等[ 45] 利用粒径分划方法

( size f ractionation met hod)的研究结果表明, 在海洋

生态系统中, 微型生物(通常是< 20 �m 的部分)在营

养盐矿化与再生中起主要作用。但是,符合该粒径大

小的细菌和鞭毛虫各自的作用如何,目前尚不清楚。

由于目前尚无法准确测定细菌的营养盐矿化再

生能力, 所以很难准确估计鞭毛虫对营养物的矿化再

生速率。传统的观念认为,细菌在营养盐的矿化再生

过程中起主要作用, 但目前这一观点已受到挑战。

Caron[ 46] 指出, 细菌对无机氮和无机磷的吸收会导致

细菌与浮游植物之间产生竞争关系。Bratbak 和

T hing stad[ 47] 的研究表明, 当细菌的生长不受碳源限

制时, 细菌能和浮游植物竞争无机营养盐, 从而刺激

浮游植物释放出溶解有机物,反过来又导致细菌的生

长和更剧烈的营养盐竞争。这种反馈机制将造成浮

游植物所能吸收到的限制性营养盐比例越来越少,而
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最终被细菌所淘汰。在这样的情况下,食细菌的鞭毛

虫和其它的食细菌者由于其具有摄食细菌并将细菌

体内的限制性营养盐重新释放入环境中, 而在营养

物质循环中发挥重要作用。

5 � 结语

综上,异养性海洋鞭毛虫的摄食生态学研究是

国际微食物环研究和海洋生态系统研究的热点之

一。联系中国正在开展的海洋生态系统动力学研究

可以发现,我们对海洋鞭毛虫的研究还刚刚起步, 仅

仅停留在其数量分布和主要类群组成的描述上, 在

方法学方面也刚刚开始摸索。从异养性鞭毛虫在海

洋生态系统能流、物流过程中的重要作用来看, 其摄

食生态学研究应当是今后几年中国海洋微食物环研

究的重要方向。
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