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海洋浮游细菌生长率和被摄食的研究综述 
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摘要: 海洋浮游细菌利用海水中的溶解有机碳合成自身物质, 是海洋浮游生态系统的二次生产者。微

型浮游动物是细菌的主要摄食者, 也是细菌生产向较高营养级传递的中介。研究海洋浮游细菌的生长

率和被(微型浮游动物的)摄食率对理解海洋浮游生态系统的功能具有重要作用。本文综述了利用改变

海水中生物类群组成(或功能)的培养方法研究海洋浮游细菌生长率和被摄食率的历程和现状, 为我国

的同类研究提供借鉴。改变海水中生物类群组成(或功能)进行培养的方法有海水分粒级培养、海水稀

释培养和添加选择性抑制剂培养。这些方法各有其局限性, 应用并不广泛。细菌及其主要摄食者异养

鞭毛虫群落在自然海区和实验室内都有生长周期, 鞭毛虫的生长周期落后于细菌, 因此细菌的生长率

有时会小于被摄食率, 有时会大于被摄食率。我国这方面的研究相对落后, 应值得引起重视, 建议从海

水稀释培养法入手开展相关研究。  
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海洋浮游细菌(本文统称细菌)是海洋生态系统

中的重要生产者, 可以摄取水体中的溶解有机碳并

将其转变成颗粒有机碳。与浮游植物的初级生产相

对应, 细菌的生产被称为二次生产(bacterioplankton 

secondary production)[1]。细菌被微型浮游动物摄食, 

微型浮游动物又被个体较大的浮游动物摄食, 从而将

细菌生产传递到经典生物链。因此研究海洋浮游细菌

的生长(丰度的增长)和微型浮游动物对细菌的摄食, 

对了解海洋浮游微食物网生产功能具有重要意义。 

在自然海水中细菌的动态(表观生长率)是细菌

生长和被摄食两种因素共同作用的结果。研究人员

在实践中发现, 将自然海水中的细菌与其摄食者分

开十分困难[2-3]。目前有两种方法来估算细菌的被摄

食率 , 第一种方法是计数摄食者体内细菌个数 ; 第

二种方法是通过改变生物类群组成(或其生态功能)

进行培养 , 根据表观生长率的变化估计被摄食率 , 

这种方法也可以用来估计细菌的生长率[4]。 

改变细菌及微型浮游动物类群组成(或功能)的

方法有 3种: (1)海水分粒级培养法, 分级过滤去除全

部或一定粒级的摄食者; (2)水稀释培养法, 将自然

海水和过滤海水(通过过滤去除细菌及其摄食者)按

一定的比例混合从而改变生物的丰度; (3)海水生物

抑制剂法, 生物抑制剂包括真核生物抑制剂和原核

生物抑制剂, 海水真核生物抑制剂法是改变细菌生

长率的唯一方法。本文对这三种方法分别论述。 

1  海水分粒级培养法 

海水分粒级培养即将海水用一定孔径的滤膜过

滤 , 以去除比细菌粒级大的摄食者 , 把通过滤膜的

海水进行培养, 通过培养前后细菌丰度的变化来估

计细菌的生长率。如果同时培养过滤的海水和原始

海水, 两者之间细菌生长率的不同可以用来估计细

菌的被摄食率。 

Ivanov[5]最早用 “海水培养法 (Seawater culture 

technique)”估计水体中细菌的生长 , 通过培养自然

海水, 监测培养前后细菌的生长[6]。但是 Ivanov[5]没

有考虑微型浮游动物对细菌的摄食, 同时也没有准
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确计数细菌的方法。Gak等[7]开始意识到细菌存在捕

食者 , 在估计细菌生长的时候 , 用过滤较大颗粒的

方法去除细菌的捕食者, 这是真正意义的用海水分

粒级培养法估计细菌的生长率, 不过此时还没有准

确计数细菌的方法。Fuhrman等[1]是 Hobbie等[8]发明

准确计数海水细菌方法后第一个用分粒级培养法估

计细菌生长的研究, 随后又有一些研究用该方法估

计了细菌的生长率(表 1)。 

 
表 1  海水分粒级培养得出的不同海区细菌的生长率 
Tab. 1  Growth rate of marine bacterioplankton in different ocean regions (seawater size-fractionation incubation) 

海区 滤膜孔径(μm) 培养时间(h) 生长率(d–1) 参考文献 

斯克利普斯海区 3 - 0.48~2.64 [1] 

乔治亚近岸 3 40 0.792 [9] 

乔治亚近岸 3 5, 10 0.72 [10] 

Skidaway, 盐沼 3 19 0.00~2.88 [11] 

亚热带东南太平洋(47°S) 3 >40 0.00~4.32 [12] 

北加利福尼亚陆架区 3 16~18, 30~34 –1.2~0.72 [13] 

中国南海 2 24 0.57 [14] 

 
各种孔径的滤膜对细菌摄食者的滤过效率是分

粒级培养法面临的主要问题。Fuhrman 等[1]用 3 m

的滤膜去除细菌的摄食者, 但没有检验滤膜对细菌

摄食者的滤过效率。Wright等[15]通过比较孔径为 1、

3、8、12、37、120、270 m滤膜的滤过效果, 建议用

孔径为 1 m的滤膜过滤进行培养。Fuhrman等[1]发现

即使孔径为 1 m的滤膜也有一些鞭毛虫会穿过, 这一

结果被 Cynar等[3]证实。由于滤膜不能有效地把捕食者

和细菌分离, 所以这种方法测定细菌的生长率并不准

确, 自 Ducklow等[6]以后就没人再使用这种方法。 

虽然海水分粒级培养法不再用来估计细菌的生

长率, 但是在研究不同粒级微型浮游动物对细菌的

影响方面却有很多发现。首先, 小粒级的微型浮游动

物是细菌的主要摄食者[7, 16]; 第二, 多级过滤培养的

结果发现微型浮游动物存在多个营养级[14, 17-18]; 第

三, Sherr 等[19]发现微型浮游动物倾向选择摄食正在

分裂的较大的细菌。 

海水分粒级培养实验再现了细菌和鞭毛虫的自

然周期。在自然海区, 细菌和鞭毛虫的丰度存在周期

变化, 变化的周期约为 10~20 d[20-22], 而两者的周期

存在一定的相位差(即摄食者的生长落后饵料生物), 

这一现象被 Tanaka 等 [22]称为“摄食者-饵料生物涡

(predator-prey eddy)”。Andersen 等[23]将自然海水用

孔径为 8 m的滤膜过滤, 培养过程(大于 400 h)中重

现了细菌和鞭毛虫的变化周期, 细菌和鞭毛虫的摄

食关系符合洛特卡-沃尔泰勒模型。 

2  海水稀释培养法 

测定细菌的生长率时为了去除摄食者的影响 , 

Kirchman等[24]首先用孔径为 0.2 m的滤膜过滤海水, 

去掉细菌和摄食者, 用过滤海水稀释自然海水以达到减

少摄食者丰度的目的, 然后培养一段时间, 测定细菌的

生长率。这一方法仅有一个稀释度而且没有去除所有的

微型浮游动物。随后, 一些研究者采用了这种单一稀释

度的海水稀释培养法进行了细菌生长率的研究, 有的研

究为了进一步减少摄食者丰度, 用孔径为 0.2 m 的滤

膜过滤的海水稀释较大孔径滤膜过滤的海水(表 2)。这

些方法只是最大可能地去除摄食者, 但是都不能完全

去除摄食者, 因此这种方法没有得到更多的应用。 

Landry等[28]将其之前发明的用来估计浮游植物生

长率和被微型浮游动物摄食率的稀释培养法[29]应用到

估计浮游细菌的生长率和被摄食率上来, 稀释培养首

先将海水分别用 0.2 μm和 1 μm滤膜进行过滤, 然后用

自然海水对过滤海水进行不同倍数的稀释, 自然海水在

混合后海水中的体积比例即为稀释度, 培养 24 h后, 通

过回归分析的方法估计细菌生长率和被摄食率(表 3)。 

稀释培养法有 3个理论假设: 第一, 细菌的生长

依赖水体中的溶解有机物, 生长率不会受细菌丰度

变化及摄食者丰度变化的影响; 第二 , 细菌的死亡

率与捕食者的丰度成正比; 第三 , 假设细菌初始丰

度 P0和 t时刻丰度 Pt符合指数公式: Pt=P0 e
(k-g)t(k为

每天的生长率, g为每天的被摄食率)。因此, 在自然

海水中, 细菌丰度的变化率为:  

rn =
1

t
ln(

0

tP

P
) = k–g 

在稀释海水中, 细菌丰度的变化率为:  

rd= k–xg 
其中 x 为稀释度。通过测量不同稀释度培养后细菌 
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表 2  单一稀释度海水稀释培养法得出的不同海区细菌的生长率 
Tab. 2  Growth rate of marine bacterioplankton in different ocean regions (seawater dilution incubation with only one dilutability) 

海区 稀释度 培养时间(h) 生长率(d–1) 参考文献 

基尔湾 - - 0.44(0.24)* [25] 

乔治亚近岸 1︰1 40 0.528 [9] 

纽约湾 1︰10 40 1.44~2.64 

Sippewisset盐沼 1︰10 20 3.84 
[24] 

北加利福尼亚陆架区 1︰10 16~18, 30~34 1.2~2.16 [13] 

Vineyard Sound 1︰20 32, 48, 72 0.24~5.76 

西北大西洋(1500 m) 1︰20 32, 48, 72 –0.72~9.6 
[26] 

斯克利普斯海区 1︰50~1︰5** 80 1.92 [27] 

埃塞克斯河口 1︰10*** 24 2.16 [15] 

西北大西洋 1︰2~1︰10 6~12 –1.92~5.14(平均 1.94) [6] 

*: 这个实验仅有 40%的细菌生长, 高值表示活性较高的个体的生长率, 低值表示总体的生长率 

**: 稀释的海水用 1或 0.6 μm的膜过滤 

***: 稀释的海水用 1 μm的膜过滤 

 
丰度的变化率, 可得出生长率 k和被摄食率 g。 

目前已经进行过多稀释度海水稀释培养实验的

海区 14个(表 3), 从南极到热带的夏威夷和Kakapoto

环礁, 这些结果得出细菌的生长率和被摄食率分为

0.04~3.12 d–1、0~5.52 d–1。在有的海区, 细菌生长率

高于被摄食率[28, 36], 而有的海区相反[3, 35]。 
 
表 3  多稀释度海水稀释培养法得出的不同海区细菌的生长率和被摄食率 
Tab. 3  Growth rate and microzooplankton grazing rate of marine bacterioplankton in different ocean regions (seawater 

dilution incubation with several dilutabilities) 

海区 培养时间(h) 生长率(d–1) 被摄食率(d–1) 参考文献

夏威夷 24 1.2~1.9 0.5~1.1 [28] 

凯尔特海和北海 >20~30 0.48~3.12 0.48~5.52 [30] 

亚北极东北太平洋 48 0.16~0.57 0.32~0.43 [31] 

南极半岛附近海区 48 0.5~0.8 0 [32] 

法属波利尼西亚塔卡波托环礁 1, 24 约 0.9 平均 0.25 [33] 

加拿大北极区 24, 48 3~5月: <0.2 , 6~9月: 0.6~1.0 0.15~0.88 [34] 

麦克默多海峡 24, 48 9~11月: 0.4~0.65;  

11月~1月: 0.15~0.3 

0.05~0.73 [34] 

红海 36 0.61~0.72 0.73~0.89 [35] 

阿卡巴湾 36 0.86~1.3 0.75~1.06 [35] 

密西西比河羽状流区 24 0.8 0.5 [36] 

西北地中海 24 表层 0.880.43 (HNA 1.180.60,

LNA0.470.28) 
DCM 0.710.23 (HNA0.360.23, 
LNA 0.900.46) 

0.750.23 (HNA 1.020.31, 
LNA0.370.19) 
0.580.29 ( HNA 0.260.17, 
LNA 0.770.50) 

[37] 

东南极(30~80E)海区 24 0.4~2.6 0.3~2.3 [38] 

亚南极海区 24 0.14~0.87 0.2~1.03 [39] 

南极半岛西部海区 72 0.04~0.82 (HNA 0.17~0.95,  
LNA 0.03~0.17) 

0.08~0.38 (HNA 0.08~0.43, 
LNA 0.06~0.20) 

[40] 

HNA: 高核酸含量细菌; LNA: 低核酸含量细菌; DCM: 叶绿素最大层 
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微型浮游动物对细菌的摄食压力在水华和非水

华期不同。例如在极区, 当有水华发生时, 微型浮游

动物摄食全部细菌 , 而没有水华发生时 , 对细菌几

乎不摄食[34]。 

细胞核染色使人们能够估计细菌的核酸含量[41], 

根据细胞内核酸含量的多少将细菌分为高核酸含量

(high nucleic acid, HNA)细菌和低核酸含量(low nu-

cleic acid, LNA)细菌。流式细胞仪技术和稀释培养方

法的结合可以分别估算出 HNA 细菌和 LNA 细菌的

生长率及被摄食率。用这一方法发现 HNA 和 LNA

细菌的生长和被摄食率在不同的水层不同。在地中

海西北部和南极半岛西部海区, 表层HNA细菌的生长

率和被摄食率都高于 LNA; 而在叶绿素最大层(deep 

chlorophyll maximum, DCM), 趋势正好相反, LNA

细菌的生长率和被摄食率都高于 HNA[37, 40]。 

稀释培养法可以同时测定微型浮游动物对细

菌、蓝细菌和自养真核生物的摄食, 因此可以比较微

型浮游动物对 pico-级浮游生物不同类群的摄食选择

性。在夏威夷海区, 微型浮游动物对细菌的摄食率大

于对蓝细菌的摄食率。在 Mississippi River plume, 微

型浮游动物选择摄食自养真核生物[36]。在寡营养海

区(如 Gulf of Aqaba and the Northern Red Sea), 微型

浮游动物对细菌和浮游植物的摄食率很高, 但是对

蓝细菌的摄食率极低甚至没有摄食[35]。在太平洋环

礁, 微型浮游动物对细菌的摄食率小于对蓝细菌的

摄食率[33]。 

3  海水生物抑制剂方法 

在细菌生长和被摄食的研究中使用的选择性生

物抑制剂包括真核生物抑制剂和原核生物抑制剂。

在海水中添加选择性生物抑制剂, 不会改变海水中

原有细菌和微型浮游动物的组成, 但会改变它们的

功能, 通过抑制细菌的生长或微型浮游动物的摄食

可以改变细菌的表观生长率, 从而估计细菌的生长

率和被摄食率。真核生物抑制剂限制真核生物摄食

者的活动 , 使得微型浮游动物的摄食率为零 , 因此

可以估计细菌的生长率。原核生物抑制剂限制细菌

生长 , 使得细菌的生长率为零 , 因此可以估计微型

浮游动物的摄食率。 

理想的选择性生物抑制剂应对目标生物有较好

的抑制作用, 同时自身不能作为细菌的底物直接促

进细菌生长, 也不能杀死或促使浮游植物、微型浮游

动物释放体内有机物质从而间接促进细菌的生长, 或

者限制微型浮游动物排泄从而间接抑制细菌的生长。 

Newell 等[42], Sherr 等[43], Taylor 等[44]对真核生

物抑制剂和原核生物抑制剂的效果进行了探索, 他

们在实验室内用纯培养或从海水中分离获得的原生

动物, 通过添加不同浓度的抑制剂和不添加抑制剂

作为对照的方法进行研究(表 4)。得到检验的真核抑

制剂有环己酰亚胺、双硫胺甲酰、秋水酰胺、秋水

仙碱、中性红和灰黄霉素等, 它们对目标生物的抑制

效果不同, 其中双硫胺甲酰和中性红对鞭毛虫和纤

毛虫都有很好的抑制作用, 其他抑制剂不能同时对

两类生物有很好的抑制。得到检验的原核生物抑制

剂有吡硫头孢菌素、氯霉素、青霉素和凡可霉素, 在

受试浓度下 , 吡硫头孢菌素对细菌生长没有影响 , 

而氯霉素、青霉素和凡可霉素在较高浓度下可以抑

制细菌生长。目前没有检测真核生物抑制剂能否作

为细菌生长的底物的报道。 

Taylor 等[44]检验了几种真核生物抑制剂对浮游

植物的影响。加入不同真核生物抑制剂的单种浮游

植物与对照(不加入抑制剂)相比 , 不同浮游植物生

长率有不同程度的降低。例如, 硅藻对双硫胺甲酰, 

环己酰亚胺和中性红敏感。浮游植物的死亡会导致

水体中溶解物质增加 , 从而提高细菌的生长率。

Sherr 等[43]发现真核生物受到抑制后, 会减少释放营

养盐, 从而使得细菌的生长率的估计偏低。 

目前还没有发现哪种选择性抑制剂能抑制全部

目标生物而又没有副作用, 所以 Taylor 等[44]建议慎

用选择性抑制剂。此后, 只在 Delaware Estuary[45], 

红海[46], Vineyard Sound[47]和智利北部海区[48]用选择

性抑制剂法进行了研究。其中, Coffin等[45]没有给出

细菌的生长率和被摄食率, 而是直接给出了细菌二

次生产力。在红海, 细菌的生长率为 0.014~0.097 h–1, 

微型浮游动物对细菌的摄食率为 0.010~0.108 h–1[46]。

在 Vineyard Sound, 细菌的生长率为 0~0.47 d–1 [47]。

在智利北部海区, 细菌的生长率和被摄食率的范围

都是为 0~0.07 h–1 [48]。 

4  小结与展望 

水体中细菌数量的绝大多数是自由生活的细菌, 

附着在颗粒上的细菌只是一小部分[49], 因此研究细

菌的生长率主要是自由生活细菌的生长率。Ducklow

等 [6]认为细菌生长率的测定是估计细菌生产力的基

础, 放射性同位素吸收法测定的细菌生产力需要细

菌的生长率计算将同位素的吸收率转换成细菌生物 
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表 4  生物抑制剂对细菌、鞭毛虫和纤毛虫的影响 
Tab.4  Influence of biological inhibitors on bacterioplankton, flagellate, and ciliate 

中文名称 英文名称 
浓度

(mg/L) 
作用原理 对鞭毛虫 对纤毛虫 对细菌的影响 参考文献

真核生物抑制剂        

环己酰亚胺 Cycloheximide 1, 10, 100 抑制 80S核糖体调控 完全抑制 部分抑制 时无作用 [42-43]

双硫胺甲酰 Thiram 1, 10, 100 抑制蛋白合成 完全抑制 完全抑制 10、100 mg/L时

部分抑制 

[42-43]

秋水酰胺 Demicolcine 0.1~1.0 - 无作用 - 无作用 [43] 

秋水仙碱 Colchicine 25~200 抑制微管微丝聚合 无作用 部分抑制 无作用 [43] 

中性红 Neutral Red - 刺激自噬作用并 

抑制内吞作用 

完全抑制 完全抑制  [43] 

灰黄霉素 Griseofulvin - 抑制微管微丝聚合 部分抑制 完全抑制  [43] 

原核生物抑制剂        

吡硫头孢菌素 Cephapirin 1, 10, 100 - 无作用 - 无作用 [42-43]

氯霉素 Chloramphenicol 1 - 无作用 - 抑制率为 90% [42-43]

青霉素 Penicillin - - 部分抑制 无作用 浓度大时有影响 [43] 

凡可霉素 Vancomycin 100~200 - 无作用 - 浓度大时有影响 [43] 

 

量增长的转换系数 [1], 但是细菌生长率测定工作困

难重重 , 进展缓慢 , 如今的转换系数仍旧是用实验

室内培养的细菌测定的。 

目前 , 还没有文献研究微生物的群体感应

(Quorum Sensing)[50]对细菌的生长率和被浮游动物

摄食率的影响, 特别采用海水稀释培养法进行研究

的实验条件下与自然海区中存在浮游动物摄食压力

情况下细菌的生长率相差较大是否与微生物的群体

感应相关还没有结论, 因此相关的研究亟待开展。 

目前常用的三种研究方法中, 海水分粒级培养

法不能有效的把捕食者和细菌分开, 因此不能准确

的估算细菌的生长率, 在 Ducklow 等[6]以后就很少

有人用这个方法专门研究细菌的生长率, 仅在研究

分辨摄食细菌的微型浮游动物所处的粒级方面开展

了一些研究; 选择性生物抑制剂法也有很大的副作

用 , 结果并不准确 , 因此这个方法也没有的到广泛

的应用。单一稀释度海水稀释培养法同海水分粒级

培养法一样, 很难通过稀释完全分离细菌和捕食者, 

因此得到的数据也不准确; 而多稀释度海水稀释培

养法并不试图将细菌及其摄食者分割开来, 而是通

过改变水体中细菌和其摄食者的比例来改变细菌的

表观生长率, 结果相对准确。从已有的细菌生长率和

被摄食率的结果来看, 用海水分粒级培养法和生物

抑制剂法得到的细菌生长率比多稀释度培养法得到

的数值低(表 1、表 3), 而用单一稀释度培养得到的结

果之间差异较大(表 2)。 

综上所述, 虽然多稀释度海水稀释培养法是建

立在三个理论假设的基础上, 结果也存在一定的偏

差, 但综合来看是目前比较理想的测定细菌生长率

和被摄食的方法。 

我国的微食物环研究较国外起步较晚, 在细菌

的生长率和被微型浮游动物摄食率的研究方面还较

落后, Chen 等[14]在南海用海水分粒级培养法研究了

不同粒级的微型浮游动物对细菌的影响。建议我国

的研究者可以从多稀释度海水稀释培养法入手开展

相关研究。 
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Abstract: Marine bacterioplanktons are secondary producers in the marine planktonic ecosystem. They synthe-

size particle organic carbon from dissolved organic carbon in seawater. Microzooplanktons are the main predator of 

marine bacterioplanktons and are the link between bacterioplankton secondary production and higher trophic levels. 

Determining the growth rate of marine bacterioplankton and the rate at which they are grazed by microzooplankton 

is important for understanding the function of the marine planktonic ecosystem. In order to provide a reference for 

the initiation of such a study in our country, this review summarizes previous studies that have assessed marine 

bacterioplankton growth rates and microzooplankton grazing rates by changing the composition (or function) of 

these biological groups in seawater. These studies used three different ways to change the composition (or function) 

of these biological groups in seawater: seawater size-fractionation incubation, seawater dilution incubation, and 

biological inhibitors addition incubation. These methods were not widely used. Bacterioplanktons and flagellates 

have distinct growth cycles in both field and laboratory environments. The growth cycle of flagellates falls behind 

that of bacterioplanktons; thus, the growth rate of bacterioplanktons might be higher or lower than the grazing rate 

of the microzooplankton. Studies of marine bacterioplankton growth rates and microzooplankton grazing rates are 

rare in China. We suggested beginning our studies using the seawater dilution incubation method. 
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