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提要    20 世纪 60 年代起, 人们发现了许多有关桡足类摄食纤毛虫的直接或间接的证据。20 世纪
70 年代, 有人在实验室内培养纤毛虫并开展桡足类对其清滤率的研究, 结果表明桡足类对纤毛虫的
清滤率为 0.1—58.1mL/(ind.·h)。桡足类对纤毛虫的摄食方式有多种, 包括伏击摄食和通过游泳过滤
海水中的纤毛虫等。有的纤毛虫有逃避摄食的行为。20世纪 80年代末, 自然状况下桡足类群体对自
然饵料中纤毛虫的摄食得到了研究 , 结果表明桡足类对纤毛虫的清滤率多数情况下低于
40mL/(ind.·h)。实验室内和自然海区的研究都表明, 与浮游植物相比, 桡足类倾向于选择摄食纤毛
虫。根据现场测定的清滤率和桡足类丰度估计自然海区桡足类对纤毛虫的摄食压力的大部分研究结

果表明, 桡足类群体对纤毛虫生物量的摄食压力大约为每天 5%。这些自然海区的研究多集中在近岸
区域, 需要加强对大洋浮游桡足类摄食纤毛虫的研究。 
关键词    浮游纤毛虫; 桡足类; 摄食; 清滤率 
中图分类号    Q178            doi: 10.11693/hyhz20130600071 

20 世纪 70 年代, 表面荧光显微镜的应用使得人
们可以计数海水中的浮游细菌(Hobbie et al, 1977; 
Sieburth, 1978), 随后人们发现了 104—105cell/mL 的
蓝细菌(Johnson et al, 1979; Waterbury et al, 1979)在
水体中广泛分布。由于体积微小, 不能被桡足类摄食, 
这些微微级生物的生产力能否被传递到高层营养级

直至鱼类是海洋浮游生态学关注的一个问题 , 寻找
他们的摄食者也成为随后研究的热点。 

Azam 等(1983)设想细菌等生物被鞭毛虫和纤毛
虫利用, 提出了微食物环的概念。Sherr 等(1988)把
微微级自养生物加入到微食物环 , 一起组成了微食
物网。在这些设想的微型浮游生物营养关系中 , 浮
游纤毛虫与异养腰鞭毛虫(dinoflagellates)、异养鞭毛
虫 (flagellates)同属于海洋生态系统微型浮游动物
(microzooplankton), 它们以微微级浮游生物为食物 , 
同时也被中型浮游动物(mesozooplankton)摄食。 

海洋浮游纤毛虫是一类具纤毛的单细胞原生动

物 , 属于纤毛门 (Ciliophora), 多数属于旋毛纲
(Spirotrichea)下的寡毛亚纲(Oligotrichia)及环毛亚纲

(Choreotrichia)。浮游纤毛虫的粒级在 10—200μm 之
间, 根据壳的有无分为具壳的砂壳纤毛虫(900 余种)
和无壳纤毛虫(约 150 种), 浮游纤毛虫在自然水体中
的丰度约为 1×103ind./L, 在大多数情况下, 无壳纤毛
虫的丰度大于砂壳纤毛虫。在微食物网中, 浮游纤毛
虫由于粒级比异养鞭毛虫(2—20μm)大, 易于被桡足
类等中型浮游动物摄食 , 成为联系海洋浮游微食物
网和经典食物链(大型浮游植物-桡足类等中型浮游动
物-鱼)的重要中间环节。 

在 20世纪 80年代, 纤毛虫被上层营养级生物利
用的研究受到广泛关注, 如 Porter 等(1979), Conover 
(1982), Sherr 等 (1986), Stoecker 等 (1990), Gifford 
(1991), Sanders 等(1993)等。桡足类是中型浮游动物
(>200μm)的优势类群 , 大约占浮游动物生物量的
80%(Verity et al, 1996), 其饵料通常包括藻类、浮游
纤毛虫等微型浮游生物 , 其中藻类等浮游植物被认
为是其主要饵料来源(Calbet et al, 2005)。但是近来的
研究表明 , 浮游植物很难提供桡足类自身生长代谢
所需的全部营养物质(Dam et al, 1994; Carlotti et al, 
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1996; Peterson et al, 1996), 需要有其它的饵料补充, 
有实验表明在藻类和纤毛虫共存的情况下桡足类优

先摄食纤毛虫(Stoecker et al, 1985, 1987)。因此大多
数关于纤毛虫被摄食的研究都是桡足类对纤毛虫的

摄食。 
桡足类对纤毛虫的摄食在实验室 (Berk et al, 

1977; Robertson, 1983)和自然海区(Gifford et al, 1988; 
Tiselius, 1989)的研究均已开展。我国目前还尚未开展
实验室内桡足类摄食浮游纤毛虫的研究 , 在自然海
区的相关研究也很少(Huo et al, 2008)。本文阐述了海
洋浮游桡足类摄食纤毛虫的研究历史和现状 , 为我
国桡足类摄食纤毛虫的研究提供借鉴。 

1  浮游桡足类摄食纤毛虫的早期证据 

人们在无意中积累了一些纤毛虫被桡足类摄食

的证据。间接的证据包括 : 1. Sheldon 等 (1986)和
Smetacek(1981)分别发现围隔和自然海区中纤毛虫的
生物量与桡足类的生物量常出现负相关关系 ; 2. 
Heinle 等(1977)用碎屑产生的纤毛虫(无种类信息)来
培养桡足类 Eurytemora affinis, 产卵率和用浮游植物
喂养的效果一样, 所以推断桡足类是摄食纤毛虫的。 

直接的证据是在一些桡足类的肠道(Mullin, 1966; 
Harding, 1974)和粪便(Turner et al, 1983; Turner, 1984)
中发现砂壳纤毛虫的壳。Berk等(1977)用盾纤类海洋
纤毛虫尾丝虫 Uronema nigricans(直径为 8.88— 
17.30μm)喂养桡足类 E. affinis, 饵料丰度为 4.17— 
7.44×103mL–1, E. affinis 的清滤率为 0.068—0.934  
mL/(ind.·h), 摄食率为 717—5688ind.纤毛虫/(ind.桡足类·h)。 

由于无壳纤毛虫很脆弱, 容易解体, 所以无法确
认培养过程中无壳纤毛虫的消失是被摄食所引起的, 
还是由于其他原因造成无壳纤毛虫解体引起的。直到

Merrell等(1998)用 CMFDA(5-chloromethylfluorescein 
diacetate)染料为无壳纤毛虫染色 , 喂养桡足类 E. 
affinis, 并用荧光显微镜观察到桡足类体内有荧光 , 
确认无壳纤毛虫确实被桡足类 E. affinis摄食。 

2  桡足类摄食纤毛虫的实验室内研究 

2.1  桡足类摄食纤毛虫的清滤率和功能反应 
实验室内研究是指将捕食者和室内培养的纤毛

虫共同培养 , 大多数研究采用一种捕食者摄食一种
纤毛虫 , 根据培养前后纤毛虫丰度的变化估计纤毛
虫被摄食的情况。目前已开展的实验室内用桡足类进

行培养的研究较少(表 1), 采用的桡足类种类有 6 种, 

其中研究最多的是 Acartia tonsa; 采用的纤毛虫共计
13种, 其中 7种砂壳类和 6种无壳类, 使用最多的是
具沟急游虫(Strombidium sulcatum)。这些研究表明桡
足类对纤毛虫的清滤率为 0.1—58.1mL/(ind.·h)。 

实验室内的研究很少能估计出桡足类对纤毛虫

的摄食率随纤毛虫丰度的变化(即功能反应 functional 
response)情况。Frost(1972, 1975)根据功能反应曲线提
出摄食阈值浓度(threshold concentration), 即浮游桡
足类的摄食率为零时(停止摄食)的饵料浓度。随饵料
浓度升高, 摄食率增加, 而清滤率保持不变, 饵料浓
度升高到一定程度后, 摄食率不再增加, 而清滤率降
低 (图 1), 这时的浓度称为摄食饱和浓度 (saturation 
concentration)。为数不多的研究表明桡足类摄食纤毛
虫时, 饱和浓度很高。例如, 桡足类 A. tonsa在纤毛虫
Tintinnopsis tubulosa 的丰度达 2×103ind./L(Robertson, 
1983)、Favella sp.的丰度达到 3.4×103ind./L(Stoecker 
et al, 1985)时, 其摄食率一直线性增加, 说明桡足类
的清滤率没有变化。在纤毛虫 Eurytemora pectinis浓
度达(6—9)×104ind./L时, 桡足类 A. hudsonica清滤率
一直在增加(Turner et al, 1983)。Saiz等(1995)得出了
A. tonsa摄食 S. sulcatum的功能反应曲线, 纤毛虫的
丰度达到 1×104ind./L 后, 桡足类的摄食率才不再增
加。Kiorboe 等(1996)发现 S. sulcatum 丰度在(0— 
2.5)×104ind./L的范围内, A. tonsa的清滤率都没有减
少的趋势。 

同样地 , 对桡足类摄食纤毛虫的摄食阈值浓度
的研究更少。在桡足类 A. tonsa 摄食纤毛虫 S. 
reticulatum 的试验中, 当 S. reticulatum 的丰度大于
900ind./L(生物量 1μg C/L)时, 桡足类的清滤率保持
较高, 当低于这个丰度数值, 清滤率就开始逐渐降低; 
S. reticulatum丰度低于 100ind./L(生物量约 0.1μg C/L)
时, 桡足类完全停止摄食纤毛虫(Jonsson et al, 1990)。 
2.2  浮游植物对桡足类摄食纤毛虫的影响 

A. tonsa 摄食纤毛虫时, 水中的藻类会影响其对
纤毛虫的清滤率, 随着藻类丰度增加, 桡足类对藻类
的清滤率没有显著增加 , 但是对纤毛虫的清滤率降
低(Stoecker et al, 1985, 1987)。Stoecker等(1987)推测
藻类浓度过高可能会影响桡足类对纤毛虫的探测。 

与浮游植物相比 ,  桡足类倾向于摄食纤毛虫
(Stoecker et al, 1985)。Jonsson等(1990)认为纤毛虫的
粒级并不能解释这种倾向性 , 因为大多数纤毛虫都
比较大 , 桡足类能达到 100%过滤截留效率。桡足
类对纤毛虫有机械感知(Wiadnyana et al, 1989)和化  
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表 1  实验室内桡足类摄食纤毛虫的清滤率 
Tab.1  Clearance rate of copepods on ciliates in laboratory 

桡足类 纤毛虫 纤毛虫大小(μm) 清滤率※(mL/(ind.·h)) 参考文献 

Acartia tonsa Tintinnopsis tubulosa 48×148# 3.9—12.0 Robertson, 1983* 

 Favella panamensis 82×265# 4.5  

 Strombidium sulcatum  1.5—5.6 Broglio et al, 2003 

 Strombidium sulcatum  1.5—12.0 Saiz et al, 1995; Kiorboe et al, 1996

 Favella sp. 65×150# 2.5—8.7 Stoecker et al, 1985 

 Favella sp. 65×150# 0.3—10.4 Stoecker et al, 1987 

 Tintinnopsis sp. 32×65# 1.2—2.8  

 Strombilidium sp. 50—60& 1.9  

 Strombidium sp. 42×43# 2.5—3.1  

 Balanion sp. 32×34# 4.2—4.4  

 Urotricha sp. 9×12# 2.7  

 Strobilidium spiralis 65×65# 3.58 Jonsson et al, 1990 

 Strombidium reticulatum 43×30# 1.96  

 Mesodinium rubrum 43×38# 0.625  

Acartia hudsonica Eutintinnus pectinis 20×50# 0.19—0.38 Turner et al, 1983 

Acartia clausi Helicosomella fusiformis 23×110# 0.3—0.9 Ayukai, 1987 

 Favella tarakaensis 77×210# 2.0  

 Strombidium sulcatum 30& 1.4—26.3 Wiadnyana et al, 1989 

 Lohmanniella oviformis 18& 8.2 Gismervik, 2006 

 Strombidium sp. 40& 10.9  

 Strombidium conicum 48& 2.6  

 Strombidium vestitum 23& 2.4  

 Strobilidium undinum  0.4—0.8 Gismervik et al, 1998 

Centropages typicus Strombidium sulcatum 30& 5.4—58.1  

 Strombidium sulcatum  4.16—41.6 Caparroy et al, 1998 

Eurytemora affinus Uronema nigricans 9—17& 0.1 Berk et al, 1977 

Pseudocalanus sp. Lohmanniella oviformis 18& 17.7 Gismervik, 2006 

 Strombidium sp. 40& 16.8  

 Strombidium conicum 48& 8.8  

※: 这些研究中清滤率大多是一个范围, 但是桡足类对纤毛虫的清滤率最小是零, 所以此处只列出文献中出现的最大值; *: Robertson(1983)
也研究了桡足类对砂壳纤毛虫 Favella panamensis、Tintinnopsis tubulosa的摄食, 但是没有给出清滤率; #: 宽×长度; &: 长度。 

 

 
 

图 1  浮游桡足类的摄食率(a)和清滤率(b)随纤毛虫浓度变化趋势(Saiz et al, 1995) 
Fig.1  The response of planktonic copepods grazing rate and clearance rate along with ciliates concentration (adapted from Saiz et al, 1995) 
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学感知(Stoecker et al, 1987), 可以用来解释这种倾
向性。  
2.3  桡足类摄食纤毛虫的方式和纤毛虫的应对策略 

不同桡足类对纤毛虫的摄食方式不同。A. tonsa
采取伏击摄食(ambush feeding)(Jonsson et al, 1990; 
Kiorboe et al, 1996; Caparroy et al, 1998; Broglio et al, 
2001)的策略。Jonsson 等(1990)首先发现了 A. tonsa
的伏击摄食模式, 在伏击摄食时, 桡足类感知和捕获
单个纤毛虫 , A. tonsa 自由下降 , 纤毛虫在距离 A. 
tonsa大触角 0.1—0.7mm的时候就能被 A. tonsa感知
到, 而不用真正触碰到大触角, 然后 A. tonsa 开始伏
击摄食, 运用第二触角等器官截获纤毛虫。A. tonsa
完成摄食动作需时仅 0.1s。Caparroy 等(1998)发现桡
足类 Centropages typicus通过游泳来过滤海水中纤毛
虫 , C. typicus 的游泳速度 (3.5mm/s)比纤毛虫 S. 
sulcatum的游泳速度(0.2mm/s)大得多, S. sulcatum不
能逃离 C. typicus的摄食流场。A. tonsa体型较小, 摄
食流场速度低, 所以采取伏击摄食的方式。 
有的纤毛虫(Mesodinium rubrum, Strobilidium velox, 

Halteria grandinella)有弹跳行为, 即快速游泳(Jonsson 
et al, 1990; Gilbert, 1994)。在自然情况下, S. velox在
一分钟内弹跳 1.7—3.6次, 在游泳时间中占的比例为
0.8%, H. grandinella在一分钟内弹跳 8次, 在游泳时
间中占比为 1.0%。在与桡足类接触之前, 这些纤毛虫
能感受到流体力学的变化, 引发弹跳行为, 逃避摄食
(Jakobsen, 2001; Wu et al, 2010)。逃避引发的弹跳行
为和自然状况下弹跳行为的速度和距离没有明显变

化(Gilbert, 1994)。对于伏击摄食纤毛虫的桡足类 A. 
tonsa, 自由下降时的流场信号很弱 , 不足以引发纤
毛虫的弹跳行为(Kiorboe et al, 1999)。所以用弹跳行
为逃避摄食者也不是对所有捕食者都有效。弹跳行为

本身可以帮助纤毛虫逃避摄食者 , 但是由于弹跳对
水流造成很大的扰动 , 也增加了被摄食者发现的可
能性。 

由于桡足类和纤毛虫行为模式的不同 , 不同种
类的桡足类和纤毛虫的摄食关系也不同(Gismervik, 
2006)。例如 Tortanus setacaudatus能有效摄食砂壳纤
毛虫 Favella panamensis, 但是却不摄食 T. tubulosa。
这种差异并不能完全用大颗粒可以被优先摄食来解

释。Robertson (1983)认为这是由于 T. setacaudatus是
伏击摄食者, 砂壳纤毛虫 T. tubulosa比 F. panamensis
游泳速度慢, 因此 T. tubulosa对水流的扰动小, 与桡
足类的相遇几率也小。 

因为纤毛虫是运动的 , 桡足类与纤毛虫的接触
几率(contactment rate)也要大于桡足类与浮游植物的
接触几率。在这种情况下, 纤毛虫被摄食的情况还与
扰动有关 (Saiz et al, 1995; Kiorboe et al, 1996; 
Caparroy et al, 1998)。小尺度的扰动对桡足类摄食纤毛
虫有影响。在一定的扰动强度下(能量耗散率ε=10–3— 
10–2cm2/s3), A. tonsa对纤毛虫 S. sulcatum的清滤率可
以达到平静水体的 4倍, 但是扰动强度增大(ε=10–1— 
10cm2/s3)时, 清滤率减少, 不过仍比平静水体中的清
滤率高(Saiz et al, 1995)。桡足类 Centropages typicus
在ε=2.9×10–2—3×10–1cm2/s3时, 对纤毛虫 S. sulcatum
的清滤率可以达到平静水体的 4倍, 但是扰动强度增
大(ε=4.4cm2/s3)时, 清滤率减少到平静水体中的水平
(Caparroy et al, 1998)。 

砂壳纤毛虫被摄食的方式目前没有定论。Robertson 
(1983)在培养中没有发现破损的壳, 加上在桡足类粪
便中发现完整的壳 , 所以认为桡足类吞食整个的砂
壳纤毛虫。Turner等(1983)在加入桡足类的培养瓶(实
验瓶)中发现空壳的比例高于对照瓶(没有加桡足类), 
而且对照瓶中的空壳没有变形 , 而实验瓶中的空壳
很多都被弄皱变形 , 所以认为不能排除有些砂壳纤
毛虫的肉体被摄食, 而壳没有被摄食的可能性, 也有
可能当桡足类触碰到砂壳纤毛虫时 , 砂壳纤毛虫肉
体从壳中逃出。 

3  海上原位培养研究桡足类对纤毛虫的清
滤率 

3.1  原位培养研究桡足类摄食纤毛虫的方法 
海上原位培养研究纤毛虫被摄食的情况是指自

然海区的纤毛虫群落被摄食的情况。研究桡足类摄食

的方法大多是进行桡足类培养实验 , 将自然海水加
入培养瓶中, 没有添加桡足类的培养瓶作为对照瓶, 
添加桡足类的培养瓶为实验瓶。将培养瓶放在模拟自

然环境(主要是温度、扰动和光照)中培养一段时间, 
和对照瓶纤毛虫丰度相比较 , 实验瓶的减少量即被
视为桡足类的摄食量。研究桡足类群体在自然状况下

对饵料中纤毛虫的摄食开始于 Gifford 等(1988), 其
后有约 30个相似的研究开展起来(表 2)。这些研究的
海区主要是离岸很近的港湾或海边实验室 , 在开阔
水域的研究资料很少(表 2, 图 2)。 

大多数培养的培养体积都没有超过 3L, 一般在
2L左右, 个体小的桡足类使用的培养瓶小些。培养时
间大多为 24h, 最长为 78h。大多数培养中, 用来培养 
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图 2  自然海区现场的浮游纤毛虫被桡足类摄食的研究地点分布图 
Fig.2  Locations of in situ incubation stations for planktonic ciliates ingested by copepods 

•: 只有摄食实验; : 摄食实验和摄食压力 

 
的海水用过滤的方法排除其他摄食者 , 用来过滤的
筛绢孔径最小为 20μm, 最大为 400μm。有的培养中
为了消除桡足类代谢营养盐造成的影响 , 在培养瓶
中加富了营养盐(表 2)。温度的模拟主要有恒温室和
流水控温培养, 扰动的模拟为浮游动物轮。光照方面
要考虑的问题主要是模拟自然的光照周期和避免强

光照射。 
Roman 等(1980)研究了用培养瓶进行现场桡足

类摄食实验的牢笼效应(containment effect)或称瓶子
效应(bottle effect), 那时的桡足类摄食实验主要是研
究对浮游植物的摄食, 因此 Roman等(1980)的结果显
示培养过程中桡足类会释放营养盐 , 从而导致培养
瓶中浮游植物生长快一些 , 导致低估对浮游植物的
摄食。在桡足类摄食纤毛虫的培养实验中, 牢笼效应
也可能导致培养瓶中纤毛虫的生长也快一些 , 但是
没有研究对此进行评估 , 所有的研究中都没有考虑
牢笼效应。 

现场培养的方法也存在一些问题。这个方法的前

提是假设纤毛虫的减少是由桡足类造成的 , 但是这
个假设是有问题的, 一些其他因素也可能导致纤毛虫
的减少, 如遇到气泡或过度扰动(Gifford, 1985, 1993)。
Gifford 等(2007)的培养中, 海水没有过滤的主要目的
就是尽量减少对纤毛虫的伤害。培养过程中无壳纤毛

虫的死亡也是个问题 , 例如没有添加桡足类的对照
瓶中无壳纤毛虫的死亡率达 80%(Tiselius, 1989)。 

大多数海上添加桡足类培养是对几个种进行培

养, 对桡足类群体进行的研究较少。在海上培养的桡
足类种类(表 2)有: Acartia 属(A. bifilosa, A. clause, A. 
hongi, A. longiremis, A. tonsa), Calanus属(C. finmarchicus, 
C. helgolandicus, C. pacificus, C. sinicus, C. glacialis, C. 
hyperboreus), Centropages属(C. abdominalis, C. cherchiae, 
C. hamatus, C. typicus), Eucalanus属(E. bungii, E. pileatus), 
Neocalanus 属(N. cristatus, N. plumchrus, N. flemingeri), 
Oithona属(O. davisae, O. similis)和 Temora属(T. longi-
cornis)。桡足类六足幼体的摄食也得到研究(Stoecker 
et al, 1987; Dolan, 1991; Fessenden et al, 1994; Merrell 
et al, 1998)。 
3.2  原位培养研究桡足类摄食纤毛虫的结果 

桡足类对纤毛虫的清滤率最大为 C. hyperboreus
的 162.5mL/(ind.·h), 其次为 C. helgolandicus的 98 mL/ 
(ind.·h)和 N. cristatus的 70.8mL/(ind.·h), 其他大多数
清滤率低于 40mL/(ind.·h)(表 2)。桡足类体长(或体重)
增加, 清滤率增加, 但是单位体重的清滤率却随体长增
加而减小, 即个体小的桡足类摄食比较活跃(Levinsen 
et al, 2000)。 

有的培养实验把纤毛虫分成不同的粒级, 例如
Levinsen等(2000)、Liu等(2005a)和 Fileman等(2007)
把纤毛虫分为 20μm 以上和 20μm 以下两个体长组, 
Vincent(2001)分为 40μm以上和以下, Koski等(2002)
分为 30μm 以上和以下。这些培养结果表明, 桡足类
对纤毛虫的清滤率随纤毛虫尺寸的增加而增加(Tiselius, 
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1989; Nejstgaard et al, 1997)。 
目前几乎所有的实验结果(Gifford et al, 1988; 

Atkinson, 1996; Castellani et al, 2005)都表明, 桡足类
对纤毛虫的清滤率大于对浮游植物的清滤率 , 说明
桡足类倾向于选择摄食纤毛虫。这种选择性摄食的原

因可能是纤毛虫的粒级比较大 , 悬浮摄食的桡足类
对大颗粒的清滤率较大 , 也可能是伏击摄食的桡足
类的行为具有选择性。与摄食藻类相比, 桡足类摄食
纤毛虫有很多好处, 纤毛虫的粒级较大, 大多数的桡
足类等浮游动物倾向于摄食粒级较大的颗粒。纤毛虫

C:N 比例比藻类低, 蛋白质含量较高(Kiorboe et al, 
1985; Stoecker et al, 1990), 纤毛虫还可以合成桡足类
不能合成的不饱和脂肪酸(Sanders et al, 1993; Breteler 
et al, 1999, 2004), 从而有利于桡足类的生长。 

Calbet 等(2005)对已有的桡足类摄食纤毛虫资料
进行了总结, 估计了纤毛虫在桡足类饵料中的比例, 
当浮游植物的生物量为<50μg C/L、50—500μg C/L、
>500μg C/L 时, 纤毛虫在桡足类饵料中的平均贡献

分别为 49%、25%、22%, 即随着浮游植物生物量的
增加, 纤毛虫在桡足类饵料中的贡献减少。 

4  自然海区桡足类对纤毛虫的摄食压力 

根据自然海区桡足类的丰度和桡足类对纤毛虫

的清滤率可以估计桡足类群体对纤毛虫的摄食压力。

根据现场测定的清滤率和桡足类丰度进行估计的研

究不多(Dolan, 1991; Fessenden et al, 1994; Atkinson, 
1996; Atkinson et al, 1996; Lonsdale et al, 2000; Batten, 
2001; Calbet et al, 2002; Zeldis, 2002; Broglio et al, 
2004), 分布的海区也主要是海湾和离岸很近的海区
(图 2), 除 Dolan(1991)和 Fessenden等(1994)报导桡足
类群体摄食纤毛虫生物量的摄食压力为 45%—200%
外, 其他研究结果均比较一致: 桡足类群体对纤毛虫
生物量的摄食压力大约为每天 5%(表 3)。Dolan(1991)
研究发现, 在切萨皮克湾的表层桡足类(主要是幼体)
的丰度高达 80ind./L, 这是近岸富营养水体中的情况, 
因此桡足类对纤毛虫的摄食压力较高。 

 
表 3  不同海区现场培养得出的纤毛虫每天被中型浮游动物(主要是桡足类)摄食的压力 
Tab.3  Grazing pressure of mesozooplankton (mainly copepods) on ciliates by in situ incubation 

海区 
对纤毛虫现存量的摄食压力 
(括号中为平均值, 单位: %) 

对纤毛虫生产力的摄食压力 
(%) 

参考文献 

切萨皮克湾 34—200  Dolan, 1991 

俄勒冈沿海 25—45  Fessenden et al, 1994 

南乔治亚岛 5.7  Atkinson et al,1996 

罗斯海* 0.3—4.8  Lonsdale et al, 2000 

加里西亚沿海** 0.91—3.25 (1.4) 2.38—51.4 Batten et al, 2001 

阿尔沃兰海 0.3—3.5 (1.4)  Calbet et al, 2002 

新西兰副热带锋区 6.4 21.3 Zeldis et al, 2002 

地中海西北 0.4—6.9 (2.4)  Broglio et al, 2004 

*: Oithona spp. 对纤毛虫的摄食压力; **: 桡足类对微型浮游动物的摄食压力 

 
此外, Fileman等(2007)的研究结果表明, 英国 Celtic

海的桡足类群体对原生动物 PZP(protozooplankton, 
主要为纤毛虫和异养甲藻)的摄食压力与水华暴发有
关, 水华期和非水华期的摄食压力分别为 2%—10%
和 12%—17%。Fileman等(2010)研究发现, 英吉利海
峡桡足类 Calanus helgolandicus和 Acartia clausi的种
群对 PZP 的摄食压力在 2002 年为 3%—32%(平均
17%), 2003 年为 0.1%—15%(平均 3%), 其研究结果
表明桡足类对 PZP的摄食压力与调查年份也有关。 

根据桡足类的摄食能力在一定程度上可以估计

摄食压力与桡足类丰度的关系。Stoecker 等(1985)计
算 Acartia spp.的丰度为 3—4ind./L时, 就可以控制砂

壳纤毛虫 Favella sp.的生长。Calbet 等(2005)总结了
桡足类摄食纤毛虫的摄食率为 0.016—0.029μg C纤毛虫/ 
(μg C 桡足类·d), 要每天摄食纤毛虫生物量的 5%, 需要
桡足类(每只体重为 10μg C)的丰度为 0.7ind./L。 

Nielsen 等(1994)使用文献中的清滤率和桡足类
的丰度估计桡足类对>50μm ESD(equivalent spherical 
diameter, 等效球体直径)纤毛虫的摄食压力与纤毛虫
的生长率相抵 , 但是小个体纤毛虫的生长率要大于
桡足类群体对其摄食压力。 

5  结语 

自 20世纪 80年代以来, 人们开始在实验室内和
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海上现场研究浮游桡足类对纤毛虫的摄食。实验室内

有限的研究发现 : 桡足类对纤毛虫的摄食存在功能
反应; 相比于浮游植物, 桡足类倾向于摄食纤毛虫; 
不同桡足类对纤毛虫有不同的摄食方式 , 有的纤毛
虫有逃避桡足类摄食的行为。自然海区桡足类对纤毛

虫的摄食研究主要在近岸海区, 所用的方法较一致, 
多是在自然海区采集纤毛虫群体的样品 , 添加几个
种类的桡足类, 模拟现场环境进行对照培养实验。目
前的研究方法还存在一些问题 , 例如没有考虑牢笼
效应、气泡或过度扰动对纤毛虫的影响以及培养过程

中纤毛虫的自然死亡等 , 这些都是在今后的研究中
亟待解决的。原位培养研究桡足类摄食纤毛虫, 得出
了桡足类对纤毛虫的清滤率与桡足类和纤毛虫的粒

级有关 ; 桡足类对纤毛虫的清滤率大于对浮游植物
的清滤率, 这个结果与室内研究一致。根据自然海区
桡足类的丰度和桡足类对纤毛虫的清滤率可以估计

桡足类群体对纤毛虫的摄食压力 , 得出的结果较一
致, 大约为每天 5%。目前已经开展研究的海区多是
近岸海区, 对大洋的研究较少, 需要加强对大洋中桡
足类摄食纤毛虫的研究。 
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MARINE PLANKTONIC COPEPODS GRAZING ON CILIATES: A REVIEW 

ZHANG Wu-Chang1,  CHEN Xue1, 2,  LI Hai-Bo1, 2,  FENG Mei-Ping1, 2,   
YU Ying1, 2,  ZHAO Yuan1,  XIAO Tian1 

(1. Key Laboratory of Marine Ecology and Environmental Sciences, Institute of Oceanology, Chinese Academy of Sciences, Qingdao 
266071, China; 2. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 

Abstract    Since the 1960s, marine planktonic-copepods has been found to ingest ciliates indicated by direct or indirect 
evidence. In 1970s, clearance rates on ciliates were studied in laboratory, and were revealed between 0.1 and 
58.1mL/(ind.·h) in most cases. Different copepods have different ways to graze on ciliates, including ambush feeding and 
suspension feeding. Some ciliates have predator-deterrent strategies such as jumping. Studies on copepods predation on the 
ciliates in situ began in 1980s. Those studies showed that the clearance rates were below 40mL/(ind.·h). Copepods 
clearance rates on ciliates were higher than that on phytoplankton, which suggests that copepods may feed selectively on 
ciliates. The grazing pressure can be estimated in the clearance rate and copepod abundance in situ. Grazing pressure was 
about 5% per day in most cases. Most of previous studies were conducted in coastal areas or in laboratory. Copepod 
grazing on ciliates in oligotrophic oceanic waters remains poorly understood. 
Key words    planktonic ciliates;  copepods;  grazing;  clearance rate 
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