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摘要    海洋浮游纤毛虫是海洋微食物环的重要组成部分, 同时也是连接海洋微食物环和经典食物

链的重要环节。研究海洋浮游纤毛虫的摄食情况对了解海洋浮游纤毛虫在海洋浮游生态系统物质循

环和能量流动中的作用有重要意义。主要研究内容包括纤毛虫的食性、纤毛虫对不同饵料的摄食强

度(摄食率、清滤率)和选择性、影响摄食的因素及摄食后的同化和排遗。海洋浮游纤毛虫食性的研

究方法主要有两种, 分别为体内饵料颗粒法和维持生长法。实验室内估算纤毛虫摄食率和清滤率主

要有两种方法, 分别为饵料浓度差减法和体内饵料颗粒增多法。可以用特定体积清滤率和特定生物

量摄食率来比较不同种纤毛虫的清滤率和摄食率。已有研究结果表明, 纤毛虫的饵料包括较小的纤

毛虫、硅藻、甲藻、鞭毛虫、聚球藻、原绿球藻和细菌等。纤毛虫的摄食率范围为 0.1—920 cells/(ciliate 

h), 清滤率范围为 0—110 μL/(ciliate h)。纤毛虫对饵料的粒径和化学性质均有选择性。饵料浓度、温

度、光线、扰动以及纤毛虫所处的生长阶段都会对纤毛虫的摄食率产生影响。不同种类纤毛虫对不

同种类饵料的同化率(67%—79%)和消化时间(13.7 min—24 h)不同。 
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海洋浮游纤毛虫(以下简称纤毛虫)根据肉体外

是否具有壳体可分为砂壳纤毛虫和无壳纤毛虫两大

类 , 主要隶属于旋毛纲(Sprirotrichea)下的环毛亚纲

(Choreotrichia)和寡毛亚纲(Oligotrichia), 另外也包括

叶口纲 (Litostomatea)下的中缢虫和一些寡膜纲

(Oligohymenophora)下浮游生活的尾丝虫。纤毛虫是

海洋微食物环的重要组成部分 , 是连接微食物环与

经典食物链的重要环节(Azam et al, 1983; Pierce et al, 

1992)。因此研究海洋浮游纤毛虫的摄食情况对了解

海洋浮游纤毛虫在海洋浮游生态系统物质循环和能

量流动中的作用有重要意义。 

纤毛虫摄食的研究内容包括纤毛虫的食性、纤毛

虫对不同饵料的摄食强度(摄食率、清滤率)和选择性、

影响摄食的因素及摄食后的同化和排遗。对纤毛虫摄

食的研究开始于 Daday (1887)的研究, 他发现个体小

的砂壳纤毛虫会被个体较大的砂壳纤毛虫摄食。随后, 

体内饵料颗粒法(Gold, 1968)、维持生长法(Gold, 1969; 

Johansen, 1976; Capriulo et al, 1980; Stoecker et al, 
1981; Stoecker et al, 1985; Verity et al, 1986)等方法被

用来研究纤毛虫的食性。Spittler(1973)首次在实验室

内用不同粒径的活性炭颗粒代替饵料的方法研究纤

毛虫的摄食强度 , 随后荧光标记饵料 (Sherr et al, 

1987)等方法被应用到纤毛虫摄食研究中来。本文综

述海洋浮游纤毛虫摄食研究的历史和现状 , 以期为

国内的相关研究提供借鉴。 

1  纤毛虫的食性 

研究纤毛虫的摄食首先要确定其食性 , 即饵料



1期 张武昌等: 海洋浮游纤毛虫摄食研究综述 277 

 

组成。研究纤毛虫食性的方法主要有两种: 第一种是

体内饵料颗粒法 , 即检查纤毛虫体内因摄食而形成

的食物泡 , 鉴定饵料的种类; 第二种是维持生长法 , 

即在实验室内用不同的饵料来喂养纤毛虫 , 依据纤

毛虫的生长状况来判断纤毛虫对饵料的摄食情况。 

1.1  体内饵料颗粒法 

体内饵料颗粒法最先应用于纤毛虫食性研究。浮

游纤毛虫研究的早期 , 在海上采集的砂壳纤毛虫体

内的食物泡中发现有小的砂壳纤毛虫(Daday, 1887; 

Blackbourn, 1974), 颗石藻和无壳纤毛虫(Entz, 1909), 

细菌、硅藻、放射虫和金胞藻类(Campbell, 1926, 1927)

以及甲藻(Beers et al, 1967)。在砂壳纤毛虫的食物泡

中很少看到硅藻, Blackbourn(1974)认为硅藻太大, 不

能被砂壳纤毛虫摄食。 

体内饵料颗粒法在实验室内也得到应用。Gold(1968)

首次尝试实验室内培养砂壳纤毛虫 Tintinnopsis sp., 

混合饵料中包括藻类 Rhodomonas lens, Isochrysis 

galbana, Platymonas tetrathele, Saccharomyces 
cerevisiae 以及培养基中原有的藻类 Diaphanoeca 

grandis 和细菌, 随后在活体纤毛虫的食物泡中观察

到上面的成分, 说明 Tintinnopsis sp.可以摄食这些藻

类和细菌。在室内实验中, Stoecker(1984)发现砂壳纤

毛虫 Favella sp.在饵料缺乏时会摄食自己的粪粒。 

1.2  维持生长法 

体内饵料颗粒法可以得到纤毛虫的饵料组成 , 

但是此方法存在局限性 , 不能说明被摄食饵料对纤

毛虫的营养价值。维持生长法可以在实验室内检验饵

料对于纤毛虫的营养价值。早期的研究者在实验室内

使用维持生长法寻找合适的饵料培养纤毛虫以进行

各种实验。Gold(1968, 1969, 1973)最先在实验室内成

功培养砂壳纤毛虫 , 所用的饵料为自养鞭毛虫

(phytoflagellates), 虽然他没有进行纤毛虫摄食的观

察 , 但是这个培养实验已经可以说明砂壳纤毛虫摄

食自养鞭毛虫并维持生长。用不同饵料培养纤毛虫时, 

纤毛虫的生长情况可以作为饵料对纤毛虫是否具有

营养价值的指标(Gold, 1969; Johansen, 1976; Capriulo 

et al, 1980; Stoecker et al, 1981; Stoecker et al, 1985; 
Verity et al, 1986)。 

1.2.1  硅藻对于纤毛虫的营养价值    多数研究表

明硅藻作为饵料几乎不能维持纤毛虫的生长。

Blackbourn(1974)发现砂壳纤毛虫 Favella serrata 对

硅藻不摄食或很少摄食。Johansen (1976)报导砂壳纤

毛虫在只有硅藻作为饵料的情况下不能培养成功。

Jonsson(1986) 在 实 验 室 中 观 察 到 无 壳 纤 毛 虫

Strombidium可以摄食硅藻, 但是并不生长。Capriulo

等(1980)在自然海区进行培养实验说明微型浮游动物

(包括浮游纤毛虫)可以摄食较小的硅藻, 但是有长须

的硅藻(Thalassiosira 或 Chaetoceros)不易被摄食。

Gifford(1981)认为硅藻 Thalassiosira weissflogii 的长

须 (-chitin threads)使得硅藻不易被纤毛虫摄食。

Verity 等(1986)也得到了类似的实验结果, 他们使用

带长须的硅藻和不带长须的硅藻分别喂养砂壳纤毛

虫 Tintinnopsis acuminata和 T. vasculum, 两种砂壳纤

毛虫在没有长须的硅藻做为饵料时生长很快 , 在有

长须的硅藻作为饵料时几乎不生长 , 较小的 T. 

vasculum还出现个体的死亡。 

1.2.2  甲藻对于纤毛虫的营养价值    不同种类的

甲藻对于纤毛虫的营养价值不同。Gold(1969)和

Stoecker等(1981)对比各种饵料对纤毛虫生长的影响, 

得出砂壳纤毛虫 Favella campanula和 F. ehrenbergii

必须要有甲藻作为饵料才能存活。Stoecker 等(1981)

研究表明并不是所有的甲藻都是 F. ehrenbergii 适合

的饵料, 甲藻 Gonyaulax tamarensis、G. polyedra、

Heterocapsa sp.能很好地支持 F. ehrenbergii 的生长; 

甲藻 Prorocentrum mariaelebouriae 虽然被摄食, F. 

ehrenbergii 的生长率却较低, 所以不是很好的饵料; 

甲藻 Amphidinium carterae 会产生类似胆碱的物质, 

不被 F. ehrenbergii摄食。 

根据培养的经验 , 有些用来培养纤毛虫的经验

饵料。例如甲藻 Heterocapsa triquetra用来培养砂壳

纤毛虫 Favella taraikaensis (Kamiyama et al, 2005)。 

1.2.3  鞭毛虫对于纤毛虫的营养价值    纤毛虫摄

食鞭毛虫的相关研究目前较少 , 已有的研究表明鞭

毛虫并不是适合纤毛虫的饵料。Jonsson(1986)发现无

壳纤毛虫 Strombidium vestitum、S. reticulatum 和

Lohmanniella spiralis 虽然摄食一些自养和异养的鞭

毛虫, 但是却不生长。 

而在自然海区 , 砂壳纤毛虫偏好摄食鞭毛虫。

Modigh 等(2003)检查自然海区采集的砂壳纤毛虫体

内的食物泡 , 根据荧光特点 , 发现体内有聚球藻等 , 

但是主要的饵料是 nano 级鞭毛虫, Modigh 等(2003)

认为 nano 级鞭毛虫的丰度较低, 而砂壳纤毛虫如果

偏好以 nano 级鞭毛虫为食, 必然饵料受限, 导致丰

度不会太高。这可能是自然海区砂壳纤毛虫丰度不高

的原因之一。 

1.2.4  聚球藻对于纤毛虫的营养价值    一些淡水
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的聚球藻 Coccoid cyanobacteria对纤毛虫没有营养价

值(Klaveness, 1984; Skogstad et al, 1987)。Verity等

(1986)在实验室内用海洋聚球藻培养两种海洋浮游砂

壳纤毛虫(Tintinnopsis acuminate, T. vasculum)都没有

成功, 可能是这两种砂壳纤毛虫不摄食聚球藻, 也可能

由于聚球藻营养不够, 不能维持砂壳纤毛虫生长。 

另外一些研究表明 , 在自然海区中聚球藻是纤

毛虫的重要饵料之一。Sherr等(1986)用荧光显微镜在

自然海区纤毛虫的体内的食物泡中发现了聚球藻。

Perez 等(1996)发现在自然海水中添加聚球藻, 纤毛

虫的生长得到促进, 而在自然海水中添加纤毛虫, 聚

球藻的生长得到明显抑制。Bernard等(1993)在法国的

维勒弗朗什湾(Bay of Villefranche)检查砂壳纤毛虫体

内的食物泡, 发现聚球藻是砂壳纤毛虫 Rhabdonella 

spiralis 主 要 饵 料 , 是 砂 壳 纤 毛 虫 Salpingella 

acuminata 的唯一饵料。Pitta 等(2001)用荧光显微镜

计数地中海纤毛虫体内的聚球藻 , 发现纤毛虫体内

的聚球藻最多可达 14 个, 平均为 0.94 个; 无壳纤毛

虫体内的聚球藻平均为 0.28个。 

1.3  其它方法 

除了上述方法之外 , 一些研究者还用其它的方

法来确认纤毛虫的饵料组成 , 例如通过监测饵料的

减少来证明纤毛虫对饵料的摄食。Gold(1969)将砂壳

纤毛虫 Favella campanula 和甲藻 Glenodinium 

foliaceum或 Peridinium trochoideum混合(个体数比例

1︰14), 经过一晚的摄食后, 加入 14C标记的NaHCO3, 

光合作用 1 h, 测定甲藻固定的 14C, 实验组甲藻的光

合作用比对照组平均低了 38%, 因此可以证明纤毛

虫摄食了甲藻。 

另外还有些研究根据纤毛虫和饵料生物在自然

环境中出现的先后次序推论这些饵料生物与纤毛虫

的被摄食关系(Verity et al, 1986)。 

Gold(1969)还用实验证明砂壳纤毛虫 Tintinnopsis 

tubulosa 能吸收氨基酸。把 14C 标记的氨基酸放入砂

壳纤毛虫的培养液中 , 培养一段时间后砂壳纤毛虫

的壳上就会有放射性标记, 而且培养 240 min后比培

养 10 min后活体砂壳纤毛虫的壳上有更多的放射性。 

2  纤毛虫摄食强度的研究方法 

衡量纤毛虫的摄食强度的参数包括摄食率 [I, 

ingestion rate, cells/(grazer h)]、清滤率(F, clearance 

rate, μL/(grazer h)]等。摄食率即摄食者在单位时间内

摄入体内的饵料个数(或质量, 通常以碳 C 表示), 摄

食率除以培养期间饵料的平均丰度即为清滤率。 

研究浮游纤毛虫摄食率和清滤率常用的方法有

两种。第一种是饵料浓度差减法, 即将浮游纤毛虫和

饵料混合培养 , 根据培养前和培养后饵料浓度的降

低, 利用 Frost(1972)在研究桡足类摄食时使用的公式

进行估计。第二种是体内饵料颗粒增多法, 饵料被摄

入纤毛虫体内不会立即被消化 , 所以摄食实验开始

后随着时间增加, 纤毛虫体内的颗粒增加, 一段时间

后(最开始被摄食的颗粒被消化掉之后), 纤毛虫体内

的颗粒数目保持稳定。体内饵料颗粒增加法主要研究

的是无壳纤毛虫和透明壳砂壳纤毛虫 , 黏着壳纤毛

虫的壳有粘着颗粒, 不易观察肉体内的饵料颗粒, 所

以黏着壳纤毛虫摄食的研究较少。 

饵料进入纤毛虫体内后不易被辨认 , 所以开始

有人使用替代饵料的颗粒来研究摄食 , 这些替代颗

粒包括活性炭 (Spittler, 1973)、淀粉 (Spittler, 1973; 

Kivi et al, 1995)、刚果红染色的酵母菌(Spittler, 1973)

等。后来使用荧光标记的颗粒(Jonsson, 1986), 用荧光

显微镜观察纤毛虫体内颗粒发出的荧光。这些荧光标

记颗粒可以是荧光塑料微球 , 也可以是荧光标记藻

类(FLA)、荧光标记细菌(FLB) (表 1)。 

Spittler(1973)用活性炭作为替代饵料的颗粒, 结

果表明砂壳纤毛虫会摄食大于 2 μm 的活性炭颗粒, 

但是摄食量很少, 对小于 2 μm 的活性炭颗粒则不摄

食。另有研究结果表明, 砂壳纤毛虫可以摄食淀粉颗

粒(直径 3—60 μm)和刚果红染色的酵母菌(直径 2— 

8 μm)。由于纤毛虫摄食过程可能存在机械感应或化

学感应 , 这些替代饵料进行的实验结果可能不能反

映真实的摄食情况。另外, 由于这些饵料不能运动, 

可能导致被捕获的几率降低(Bernard et al, 1990)。 

除这两种方法外, Fenchel等(1988)根据具沟急游

虫游泳速度为 600 μm/s, 用于摄食的胞口小膜的面积

为 1200 μm2, 估计具沟急游虫的清滤率为 2.59 μL/ 

(ciliate h)。 

3  纤毛虫对不同饵料的摄食 

迄今为止 , 除没有纤毛虫对硅藻摄食率和清滤

率的研究数据以外, 纤毛虫对纤毛虫(表 2)、甲藻(表

3)、鞭毛虫(表 4)、聚球藻和原绿球藻(表 5)以及细菌

(表 6)的摄食研究均有展开。 

3.1  纤毛虫对不同饵料的摄食强度 

有研究表明个体较大的纤毛虫可以摄食较小的纤

毛虫, 纤毛虫对纤毛虫的摄食率范围是 0.15—4.50 cells/  
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表 1  纤毛虫对不同饵料颗粒的摄食(检查体内饵料颗粒法) 
Tab.1  Ciliates grazing on different food particles (by observing the food particles in ciliate food vacuoles) 

纤毛虫 饵料 F I 参考文献 

Tintinnopsis tubulosa 刚果红染色的酵母菌 0.8M — Spittler (1973) 

T. Parvula  1.7 M —  

T. fimbriata  8.5 M —  

Leprotintinnus bottnicus  0.5 M —  

Lohmanniella spiralis 
Strombidium reticulatum 

Strombidium vestitum 

直径 1.11—19.1 m荧光塑料颗粒 

直径 1.11—9.7 m荧光塑料颗粒 

直径 1.11—9.7 m荧光塑料颗粒 

0—26 
0—3.1 

0—0.52 

— 
— 
— 

Jonsson (1986) 

Helicostomella subulata H3标记自然细菌(直径 0.3—0.8 m) 0.042 M — Hollibaugh et al (1980) 

具沟急游虫 Beads 1.7 M — Fenchel et al (1988) 

环毛类 
Laboea 

Tintinnopsis 
0.5 m直径荧光微球 

0.012—0.083
0.021—0.042

0.107 M 

— 
— 
— 

James et al (1996) 

Strombidium, Strobilidium 
其它纤毛虫 

0.5 m直径荧光微球 — 
— 

7—34 
14—50 

Ichinotsuka et al (2006)

无壳纤毛虫 1.09 m直径荧光微球 1.5 — Hall et al (1993) 

清滤率[F, μL/(ciliate h)], 摄食率[I, cells/(ciliate h)]。M表示最大值 

表 2  纤毛虫摄食纤毛虫的清滤率[F, μL/(ciliate h)]和摄食率[I, cells/(ciliate h)] 
Tab.2  Clearance rates [F, μL/(ciliate h)] and ingestion rates [I, cells/(ciliate h)] of ciliates grazing on ciliates 

摄食者 饵料 F I 参考文献 

饵料浓度差减法     

Favella panamensis Tintinnopsis tubulosa 52.13—129.86 — Robertson (1983) 

Favella sp. Balanion sp. 12.2—15.0 0.2—0.3 Stoecker et al (1985) 

检查体内颗粒法     

Mesodinium pulex Metanophrys sp. — 0.15—0.32 Dolan et al (1991) 

Euplotes vannus Cyclidium sp. — 3.4  

E. woodruffi Pleuronema sp. — 4.5  

 

(ciliate h), 清滤率的范围是 12.20—129.86 μL/(ciliate 

h)。纤毛虫对甲藻摄食的研究比较广泛, 摄食率范围

是 0.10—500 cells/(ciliate h), 清滤率的范围是

0.3—110 μL/(ciliate h)。纤毛虫对鞭毛虫的摄食报道

也较多, 摄食率范围是 0.095—51 cells/(ciliate h), 清

滤率的范围是 0.02—17.4 μL/(ciliate h)。纤毛虫对聚

球藻和原绿球藻的摄食率 , 实验室内的结果与自然

海区的结果差异较大。自然海区的摄食率范围是

0.13—0.41 cells/(ciliate h); 实验室内得出的摄食率范

围是 18—920 cells/(ciliate h)。纤毛虫对聚球藻和原绿

球藻的清滤率较小, 范围是 44—515 nL/(ciliate h)。 

纤毛虫对细菌摄食的研究方法有两种, 一种是用

自然细菌(包括同位素标记的细菌)喂养纤毛虫, 另一

种是用单分散性荧光标记细菌喂养纤毛虫。Sherr 等

(1987)发明了单分散性荧光标记细菌(monodispersed, 

fluorescently labeled bacteria, 简称 FLB), 用来研究

纤毛虫等原生动物对细菌的摄食 , 标记的荧光染料

为 5-(4,6-dichlorotriazin-2-yl) aminofluorescein, 简称

DTAF。实验证明 FLB 对原生动物没有毒性, 原生动

物能消化 FLB 并生长, 生长状况和没有染色的同种

活菌株没有差异, 即原生动物对 FLB 和没有被标记

的细菌没有选择性摄食。纤毛虫对细菌的摄食率为

3.2—630 cells/(ciliate h), 清滤率为 < 1— 213000 

nL/(ciliate h)。其中 Lessard等(1985)在自然海区得到

的一种纤毛虫对细菌的清滤率[213000 nL/(ciliate h)]

的值远高于其它种类纤毛虫对细菌的清滤率。另外, 

还有研究利用细菌的生长率和毛生长率的数据推算

纤毛虫对细菌的摄食率, Rivier 等(1985)用细菌喂养

Strombidium sulcatum, 推算出的清滤率为 602—

73100 nL/(ciliate h), 摄食率为(4.3—237.6)×103 cells/ 

(ciliate h), 这个结果大大高于其它实验结果, 因此其

准确性还有待验证。 
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表 5  纤毛虫摄食聚球藻和原绿球藻的清滤率[F, nL/(ciliate h)]和摄食率[I, cells/(ciliate h)] 
Tab.5  Clearance rates [F, nL/(ciliate h)], ingestion rate [I, cells/(ciliate h)] of ciliate grazing on Synechococcus and Prochlorococcus 

纤毛虫 饵料 F I 参考文献 

室内饵料浓度差减法 

Strombidium sulcatum 聚球藻 515 96 Christaki et al (1999) 

Uronema sp. 聚球藻 148.2 31  

Strombidium sulcatum 原绿球藻 45.3 20.0  

Uronema sp. 原绿球藻 44 18  

室内检查食物泡法 

Strombidium sulcatum 聚球藻 80—130* — Christaki et al (1998) 

Eutintinnis sp. 聚球藻 219 920 Apple et al (2011) 

自然海区检查食物泡     

砂壳纤毛虫 聚球藻 — 0.41 Pitta et al (2001) 

无壳纤毛虫 聚球藻 — 0.13  

*: 数据为根据原文表 3估计 

表 6  纤毛虫摄食细菌的清滤率[F, nL/(ciliate h)]和摄食率[I, cells/(ciliate h)] 
Tab.6  Clearance rates [F, nL/(ciliate h)] and ingestion rates [I, cells/(ciliate h)] of ciliate grazing on bacteria 

纤毛虫 饵料 F I 参考文献 

室内利用生长率和毛生长率的数据推算 

Strombidium sulcatum 细菌 602—73100 (4.3—237.6)×103 Rivier et al (1985) 

室内检查食物泡法     

Scuticociliates FLB 140 — Sherr et al (1987) 

Oligotrichs FLB 260 —  

Strombidium sulcatum FLB 40* — Christaki et al (1998) 

自然海区     

现场纤毛虫 FLB 0—213000 — Lessard et al (1985) 

潮沟中纤毛虫 E. coli, FLB 54—406 — Gonzalez et al (1990) 

现场纤毛虫 FLB 138—168 — Sherr et al (1989a) 

naked choreotrichous ciliates FLB 14—308 6—630 Sherr et al (1989b) 

现场纤毛虫 FLB 29—163 3.2—19.6 Epstein et al (1992) 

small choreotrichs 
Laboea 

FLB 
FLB 

53—575 
247 

— 
— 

James et al (1996) 

现场纤毛虫 FLB 5.4—211 19—473 Seong et al (2006) 

*: 数据为根据原文表 3估计。FLB: 荧光标记细菌 
 

3.2  纤毛虫对饵料的选择性 

纤毛虫摄食时, 对不同的饵料会有选择性。纤毛

虫对饵料选择性可能源自其对饵料物理性质(大小、

形状、质地)或化学性质(如化学成分)的辨别和喜好。 

3.2.1  饵料的粒级     对于纤毛虫而言, 较小的种

类摄食粒径小的饵料 , 较大的种类摄食的饵料粒级

较广。随着纤毛虫本身粒级的增大, 对于粒径较小的

饵料的摄食比例减小。Rassoulzadegan 等(1988)用观

察自然界中纤毛虫体内颗粒的方法得出粒级小于

30 μm 的纤毛虫的饵料颗粒中有 72%是 pico 级

(0.2—2 μm), 28%是 nano级(2—20 μm); 30—50 μm的

纤毛虫的饵料颗粒中 30%是 pico级, 70%是 nano级; 

大于 50 μm的纤毛虫的饵料颗粒中 5%是 pico级, 95%

是 nano级。Pitta等(2001)发现砂壳纤毛虫对 nano级

浮游生物的摄食比对 pico级浮游生物的摄食更有效。

Jonsson (1986)使用不同粒级的乳胶微球(fluorescent 

latex beads), 检查纤毛虫对粒级的选择性。用不同粒

级(直径为 1.11、2.11、2.87、4.9、5.7、6.4、7.9、9.7、

14.4、19.1 μm)的乳胶微球来做实验 , 无壳纤毛虫

Lohmanniella spiralis、Strombidium reticulatum和 S. 

vestitum 有摄食的粒级分别为 2.11—14.4、1.11—6.4

和 1.11—6.4 μm。Lohmanniella spiralis的围口小膜间

的空隙在小膜基部为 2 μm, 而在远端为 4 μm; 而对

于 Strombidium reticulatum, 这两个数值分别为
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1.2 μm和 4.4 μm。S. reticulatum和 S. vestitum能摄食

1.1 μm的乳胶微球, 可能是因为在小膜基部, 小膜间

隙会变小(Jonsson, 1986)。浮游纤毛虫中环毛类的小

膜间距大于 2 μm (Fenchel, 1980a; 1980b; Jonsson, 

1986), 一些研究结果表明纤毛虫对小于 2 μm的颗粒

的清滤效果要比大于 2 μm的颗粒差很多。 

实验室内的实验结果多表明纤毛虫饵料的粒径

级小于纤毛虫口区直径或壳开口直径。Jonsson (1986)

用直径为 1.01—19.2 μm的乳胶微球或纯培养的微藻

在 12°C 的恒温下喂养三种无壳纤毛虫, 用复式显微

镜观察纤毛虫能摄食的最大颗粒的直径与口区直径

的比例为 40%。Spittler(1973)用直径为 3—60 μm、浓

度为 80 mg/L的淀粉颗粒喂养砂壳纤毛虫, 用显微镜

测定砂壳纤毛虫摄入体内的淀粉颗粒的直径 , 发现

砂壳纤毛虫摄食的最大淀粉颗粒的直径是壳开口的

41.2%—45%。Heinbokel(1978b)发现砂壳纤毛虫能够

摄食的颗粒直径可以到达其口区直径的 43%。砂壳纤

毛虫 Stenosemella ventricosa口径大约为 30 μm, 可摄

食粒径为 1.3—33 μm的颗粒, 但主要还是 3—12 μm

的颗粒(Rassoulzadegan et al, 1981)。Gifford(1985)发

现无壳纤毛虫 Strombidium spp.能摄食与自己一样大

的颗粒 , 在饵料缺乏时 , 甚至自相残杀。Kamiyama

等(2001)在室内实验得出 Favella ehrenbergii 和 F. 

taraikaensis 摄食的饵料的最大粒径为壳开口直径的

59%和 78%。 

Verity 等(1986)报道砂壳纤毛虫摄食硅藻的直径

大于砂壳纤毛虫壳的开口直径的 50%, Capriulo(1982)

也发现野外砂壳纤毛虫自然饵料的粒径大于砂壳纤

毛虫的开口直径。Kamiyama 等(2001)认为自然饵料

和人工饵料的实验结果不同说明了纤毛虫的化感作

用在选择饵料时是很重要的, 当饵料合口时, 饵料的

粒径大于纤毛虫口径时也可以被摄食。 

有很多研究总结了不同种类纤毛虫的饵料粒径

范围及最适饵料粒径(表 7)。Kivi 等(1995)用直径为

1.4—40 μm 的小麦淀粉集中研究纤毛虫的摄食粒级, 

得出不同种类纤毛虫的饵料粒径范围及最适饵料粒

径。Rychert(2008)使用小麦淀粉(1.25—10 μm)研究发

现无壳纤毛虫 Balanion comatum 和 Strombidium sp.

分别摄食 1.25—7.5 μm和 1.25—5 μm的颗粒。Bernard

等(1990)用不同粒径的颗粒(0.6—11.9 μm), 包括一种

FLB、两种聚球藻和 9 种微藻作为无壳纤毛虫

Strombidium sulcatum的饵料, 得出 S. sulcatum摄食

的粒径范围为 0.6—6.6 μm, 最适粒径为 2.5 μm。因为

这个研究中不同粒径的饵料是不同的藻类 , 所以这

个结果仅作为参考。Rassoulzadegan(1978)用自然海水

喂养砂壳纤毛虫 Favella ehrenbergii, 用颗粒计数器

监测水中颗粒的减少, 发现 F. ehrenbergii 摄食的粒

级范围为 4—30 μm。 

表 7  不同种类纤毛虫可摄食饵料的粒径范围及最适饵料粒径 
Tab.7  Size ranges of ingested particles for different ciliate species and the most suitable particle sizes 

种类 饵料粒径范围(m) 最适饵料粒径(m) 参考文献 

Lohmanniella oviformis 1.4—11.2 5.6 Kivi et al (1995) 

Strobilidium sp. 40 m 1.4—26.6 9.8  

Strobilidium spiralis 1.4—16.8 5.6  

Strombidium sp. 20 m 1.4—5.6 2.8  

Strombidium spp. 25 m 1.4—9.8 5.6  

Strombidium conicum 2.8—25.2 4.2  

Tintinnidium fluviatile 1.4—8.4 4.2  

Tintinnopsis beroidea 1.4—8.4 4.2  

Tintinnopsis lobiancoi 2.8—23.8 5.6  

Balanion comatum 1.25—7.5 — Rychert (2008) 

Strombidium sp. 1.25—5 —  

Strombidium sulcatum 0.6—6.6 2.5 Bernard et al (1990) 

Favella ehrenbergii 4—30 — Rassoulzadegan (1978) 

 
Capriulo(1982)认为砂壳纤毛虫的摄食率和清滤

率与食物颗粒大小呈正相关。Fenchel等(1988)用检查

纤毛虫体内颗粒增加的方法研究具沟急游虫对不同

粒径颗粒(0.21 μm的荧光微球, 0.51 μm的荧光微球, 

0.8 μm的绿色微球, 1.1 μm的荧光微球, 2.83 μm的微

球)的选择性, 发现纤毛虫对这些颗粒的最大清滤率
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随粒径的减小而减少, 对 0.51 μm 颗粒的清滤率是

2.83 μm 颗粒的 5%, 对 0.21 μm 颗粒没有摄食。

Bernard 等 (1990)的研究表明 , 当饵料浓度都是

0.49×10–6 (体积比)时, 一个粒级为 30 μm的纤毛虫对

聚球藻的清滤率为 174.3 μm3/h, 对微球藻 Nannochloris

的清滤率为 3125.3 μm3/h, 相差 1个数量级。 

3.2.2  饵料化学性质    饵料化学性质(quality)对纤

毛虫摄食的影响研究较少, 也比较难。要寻找形状和

运动性相同(相似)的颗粒作为对比是比较困难的。

Christaki 等(1998)和 Dolan 等(2003)利用普通的塑料

荧光微球(plain fluorescent microsphere, pMS)和表面

涂有羧酸酯的微球(carboxylate microsphere, cMS)作

为对比, 发现无壳纤毛虫 Strombidium sulcatum 对这

两种微球的清滤率不同 , 从而确定纤毛虫在摄食时

对饵料的化学性质是有区分的。 

Chen等(2010)用两种单胞藻 Nannochloropsis sp.

和 Isochrysis galbana 作为饵料来研究一种寡毛类纤

毛虫(未定种)的摄食 , 这两种饵料的相应球型直径

(equivalent spherical diameter, ESD)和 C、N含量相近, 

纤毛虫对这两种饵料摄食率存在差异, Chen等(2010)

认为存在差异与它们的化学性质有关。但是

Nannochloropsis sp.运动能力很差, 而 I. galbana有很

强的运动能力 , 不同的运动能力也有可能会对摄食

率造成影响。 

3.3  不同种类纤毛虫摄食的比较 

为了比较不同种类纤毛虫的摄食率和清滤率, 一

般使用特定生物量摄食率(specific ingestion rate)即单

位时间内摄食的生物量是自身生物量的倍数(Rose et 

al, 2013)和特定体积清滤率(volume-specific clearance 

rate)即单位时间内清滤的体积是纤毛虫体积的倍数

(Christaki et al, 1998)。 

不同种类纤毛虫在摄食不同饵料时特定体积清

滤率不同[(0.06—52)×104 h–1]。Strombidium sulcatum

对几种颗粒的特定体积清滤率为(0.06—1.2)×104 h–1 

(Christaki et al, 1998)。 Chrisataki 等 (1999)认为

Strombidium sulcatum摄食 Prochlrococcus的特定体积

清滤率为(0.29—0.34)×104 h–1, 而摄食 Synechococcus

的特定体积清滤率为(3.29—3.64)×104 h–1。Chen 等

(2010)指出 Strobilidium sp.摄食 I. Galbana的最大特

定体积清滤率为 52×104 h–1, 摄食 Nannochloropsis sp.

时的最大特定体积清滤率为 18×104 h–1。 

不同种类纤毛虫特定生物量摄食率相似。

Verity(1991)发现无壳纤毛虫 Strombidium的特定碳生

物量摄食率为 0.13—0.15 h–l。Rose等(2013)认为无壳

纤毛虫 Strombidium sp.的特定摄食率为 0.0510— 

0.187 h–1。Kamiyama等(2005)给出砂壳纤毛虫 Favella 

taraikaensis特定碳生物量摄食率为 3.5 d–1。 

4  影响纤毛虫摄食的因素 

4.1  饵料浓度 

饵料浓度对纤毛虫摄食的影响研究较多。有研究

表明, 随着饵料浓度的增加, 纤毛虫的清滤率和摄食

率先是增加, 而当饵料浓度达到一定值时, 清滤率或

者摄食率达到最高值 , 之后随饵料浓度的继续增加

而迅速降低。 

砂 壳 纤 毛 虫 Favella azorica 摄 食 甲 藻

Heterocapsa triquetra 时 , 当饵料浓度为 300—400 

cells/mL时, 清滤率达到最大 18.2 μL/(ciliate h), 高于

这个浓度 , 清滤率迅速降低 , 当饵料浓度达到

6000—7000 cells/mL时, 清滤率只有 0.9 μL/(ciliate h); 

砂壳纤毛虫 F. azorica摄食甲藻H. circularisquama时, 

当饵料浓度为 300—400 cells/mL 时, 清滤率达到最

大 27.5 μL/(ciliate h), 高于这个浓度, 清滤率迅速降

低, 当饵料浓度达到 6000—7000 cells/mL 时, 只有

4.1 μL/(ciliate h), 当饵料浓度高于 104 cells/mL 时, 

无法测得清滤率(Kamiyama, 1997)。Verity(1985)发现

拟铃虫属(Tintinnopsis)砂壳纤毛虫摄食率随着饵料浓

度的增加而增加, 到 80 μgC/L时达到最大, 饵料浓度

再升高时, 摄食率保持不变, 饵料浓度超过 400—500 

μgC/L 时摄食率下降。砂壳纤毛虫 Amphorides 

quadrilineata 的摄食率在饵料藻(Isochrysis galbana)

浓度为 100 μgC/L时达到最大, 然后保持恒定直到饵

料浓度增加到 600 μgC/L (Jakobsen et al, 2001)。

Kamiyama 等 (2005) 发 现 砂 壳 纤 毛 虫  Favella 

taraikaensis 的 摄 食 率 随 饵 料 甲 藻 Alexandrium 

tamarense浓度的升高先升高, 当 A. tamarense的浓度

超过 100 cells/mL时, F. taraikaensis的摄食率维持不

变。在日本的濑户内海的Western Hiroshima Bay, 当

发生有害藻华(甲藻Heterocapsa circularisquama)时(最

大丰度为 3950 cells/mL), 可以检测到的主要砂壳纤毛

虫有 Favella、Tontonia、Eutintinnus、Tintinnopsis 和

Amphorellopsis, 当甲藻 Heterocapsa circularisquama

的浓度由 260 cells/mL 增至  1170 cells/mL 时 , 

Favella、 Tontonia 的丰度上升 , Tintinnopsis 和

Amphorellopsis 在整个藻华期间丰度稳定。当

Heterocapsa circularisquama的丰度为 100 cells/mL时, 
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纤毛虫能摄食其现存量的 5%—75%, 而当其丰度为

2000 cells/mL 时 , 纤毛虫只能摄食其现存量的

1%—3% (Kamiyama et al, 2005)。Rassoulzadegan等

(1981)将砂壳纤毛虫 Stenosemella ventricosa在自然海

水中适应培养 24 h 后, 用自然海水培养来观察其摄

食率, S. ventricosa的丰度为 2.3 cells/mL, 根据饵料

浓度的变化, 发现在开始的几个小时内 S. ventricosa

有很高的摄食率 , 达到 4×105 μm3 (wet vol food)/ 

(ciliate d)。在 20小时后摄食率下降并在 30小时后最

终稳定在 4.6×104 μm3 (wet vol food)/(ciliate d), 大约

相当于砂壳纤毛虫湿重的 66%或体内有机碳的 43%。 

无壳纤毛虫 Strobilidium sp.摄食单胞藻 Isochrysis 

galbana 和 Nannochloropsis sp.时, 饵料浓度达到 1000 

μgC/L时, 摄食率才达到最大。当以 Nannochloropsis sp.

为饵料时, 清滤率随着饵料浓度的增加会稍微升高, 到

饵料浓度为 500 μgC/L时达到最大, 然后保持在一定的

水平 , 饵料浓度为 2000 μgC/L 时降低 (Chen et al, 

2010)。Banse(1982)总结了大部分已知的数据, 认为在

大洋中纤毛虫的适口饵料浓度很低, 这造成了纤毛虫

的低摄食率, 进而导致了纤毛虫生长率较低。 

也有一些不同的结果 , Verity(1985)发现拟铃虫

属 (Tintinnopsis)砂壳纤毛虫的清滤率随饵料浓度

(10—700 μgC/L)的升高而降低。 

4.2  温度 

多数研究表明温度升高会使得纤毛虫摄食率增

加。Rassoulzadegan(1982)发现 15—26 C范围内, 纤

毛虫摄食率随温度的升高而升高。Verity(1985)发现拟

铃虫属(Tintinnopsis)砂壳纤毛虫在饵料浓度相同的情

况下, 清滤率和摄食率随温度的升高而升高, 15C时

的清滤率和摄食率分别是 5C 时的 1.5—1.7 倍和

5—2.9倍。Aelion等(1985)估计砂壳纤毛虫 Favella sp.

的摄食率在 8—12C 时较低, 12—16C 时迅速升高, 

16—19C基本不变, 21C降低。 

也有研究表明温度对砂壳纤毛虫摄食率影响

不大。Stoecker等(1982)发现 Favella sp.以甲藻为食 , 

饵 料 浓 度 为 80—800 cells/mL 的 情 况 下 , 在

8—20C 的范围内 , 清滤率不受温度的影响。

Capriulo(1982)研究了 7 种从野外收集的砂壳纤毛

虫对自然悬浮颗粒的摄食率和清滤率 , 认为纤毛虫

的摄食与温度无关。  

4.3  纤毛虫的状态 

纤毛虫所处的状态有四种, 饥饿期、指数生长期

(饵料不受限制)、静止期(饵料受限)、分裂滞后期(摄

食很多饵料, 但是还没有分裂)。不同时期的纤毛虫摄

食强度有差异, Christaki 等(1998)研究了无壳纤毛虫

Strombidium sulcatum 在指数生长期和静止期的摄食

率, 对于同一种饵料, 指数生长期个体的清滤率大于

静止期个体。 

饥饿期的纤毛虫其摄食强度一般较高。Taniguchi

等(1985)发现经过少于 45 min的饥饿处理后, 砂壳纤

毛虫的摄食率升高。Rassoulzadegan 等(1981)也发现

经过一天的饥饿处理后 , 砂壳纤毛虫 Favella 

ehrenbergii的摄食率升高。 

4.4  光线 

有的研究结果表明光照可以使纤毛虫的摄食强

度增加。Rassoulzadegan(1978)认为光照能影响砂壳纤

毛虫 Favella ehrenbergii 摄食活动, 在有光线的条件

下摄食率较高。Stoecker 等 (1982)发现砂壳纤毛虫

Favella sp.会聚集在饵料浓度高的地方, 导致在有光

的条件下清滤率增加。Strom(2001)发现两种纤毛虫在

中等光照下的摄食率是黑暗时的 2—7倍。 

也有的研究表明光照降低纤毛虫的摄食强度。

Chen等(1999)使用 FLA喂养 Lohmanniella sp., 在黑

暗状态下 , 摄食率为 0.4 FLA/(ciliate min), 在 115 

μE/(m2 s)的光照下, 降为 0.07 FLA/(ciliate min), 当光

线突然关闭或打开时, 摄食率立即发生变化。 

另外有一些研究认为光线对纤毛虫摄食没有影

响。Heinbokel(1978a)用砂壳纤毛虫的研究没有发现

摄食行为有明显的昼夜节律。Blackbourn(1974)在实

验室内用砂壳纤毛虫 Tintinnopsis parvala 和 T. 

cylindrica摄食微藻 Pavlova lutheri, 也没有发现摄食

行为有明显的昼夜节律。 

4.5  扰动 

纤毛虫的清滤率受扰动的影响因种而异。砂壳纤

毛虫 Helicostomella sp.在剪切率为 10 s–1时的清滤率

为静止水体的 0.42倍, 而 Favella sp.受扰动的影响较

小 (Shimeta et al, 1995)。同样的 , 无壳纤毛虫

Strombidium sulcatum在扰动时清滤率会降低。 

5  同化和排遗 

同化(assimilation)即纤毛虫对所摄食饵料的消化

吸收 , 纤毛虫消化吸收的饵料与所摄食饵料的比值

即为同化率。排遗(egestion)是指纤毛虫排出未被消化

的食物颗粒。 

5.1  饵料摄食量 

Rassoulzadegan(1978)估计砂壳纤毛虫 Favella 
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ehrenbergii 每天摄食量相当于自身含碳量的 70%。

Heinbokel(1978a)报道植食性砂壳纤毛虫每天能摄食

微型甲藻的量达自身体重的 240%, Rassoulzadegan等

(1981)得出 Stennosomella ventricosa每天的摄食量为

自身体重的 43%。 

5.2  同化率 

Stoecker(1984)用甲藻 Heterocapsa triquetra喂养

砂壳纤毛虫 Favella sp., 观察砂壳纤毛虫的粪粒, 发

现里面最多可以有 4 个饵料藻的残余, 粒级最大为

19×32 m。粪便中的 C、N 含量是饵料藻的 21%和

8%, C:N是 26, 大于饵料藻(C:N=9.1)。粪粒的体积是

其摄食饵料体积的 21%—22%, 因为砂壳纤毛虫

Favella 摄食甲藻时将细胞整个吞下, 所以估计纤毛

虫的同化率为 78%—79%。Rassoulzadegan(1978)估计

砂壳纤毛虫 Favella ehrenbergii的同化率为 67%。 

5.3  饵料在纤毛虫体内通过的时间 

Bernard 等 (1990)用不同饵料饲养无壳纤毛虫

Strombidium sulcatum。发现通过 S. sulcatum体内时间

最短的是粒级为 2.5 μm 的甲藻 Nannochloris sp. 

[(13.72.2) min]。FLB, 聚球藻 Synechococcus sp., 微

藻 Emiliania huxleyi和 Isochrysis galbana的通过时间

分别 是 (20.13.1), (23.16.0), (21.42.6)和 (20.1 

3.7) min。Dolan 等(1997)测得一系列食物[荧光微球, 

聚球藻以及单胞藻(Isochrysis galbana)]通过无壳纤毛

虫 Strombidium sulcatum的食物泡的时间的一半约为

75min。 

Rassoulzadegan 等(1988)将喂食 2 h 的砂壳纤毛

虫 Favella 用孔径 50 μm 的筛绢过滤出来 , 放入

0.22 μm 过滤的海水中, 用颗粒计数器计数海水中排

遗颗粒的增加, 发现排遗过程主要发生在 12 h 以后, 

并在 24 h内完成。Kopylov等(1987)测得两种砂壳纤

毛虫摄食藻类的半消化时间约为 1 h (6010 min)。 

6  小结 

目前国外在实验室内和自然海区对纤毛虫的摄

食已经进行了相当广泛的研究。资料表明纤毛虫的食

性很广, 海水中自由生活的纤毛虫、硅藻、甲藻、鞭

毛虫、细菌等都可以成为纤毛虫的饵料。不同纤毛虫

对不同饵料的摄食率[0.1—920 cells/(ciliate h)]和清

滤率[0—110 μL/(ciliate h)]均有不同, 纤毛虫的摄食

会受到饵料浓度、温度、光线、扰动及纤毛虫所处的

生长阶段等的影响。纤毛虫对饵料的粒径有一定的选

择性, 一般摄食比本身粒径小的颗粒, 但也有研究表

明砂壳纤毛虫可以摄食大于其口径的颗粒。纤毛虫对

饵料的化学性质也有选择性。饵料颗粒通过纤毛虫体

内的时间变化范围较大(13.7 min—24 h)。我国对纤毛

虫摄食的研究较少 , 本综述总结纤毛虫摄食研究的

现状及研究结果, 以期为我国的相关研究提供参考。 
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MARINE PLANKTONIC CILIATES GRAZING: A REVIEW 

ZHANG Wu-Chang1, 2,  CHEN Xue1, 2, 3,  LI Hai-Bo1, 2, 3,  WANG Chao-Feng1, 2, 3,  LIANG Chen1, 2, 3,  
ZHANG Shan1, 2,  XIAO Tian1, 2 

(1. Key Laboratory of Marine Ecology and Environmental Sciences, Institute of Oceanology, Chinese Academy of Sciences, Qingdao 
266071, China; 2. Laboratory of Marine Ecology and Environmental Science, Qingdao National Laboratory for Marine Science and 

Technology, Qingdao 266071, China; 3. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 

Abstract    Marine planktonic ciliates are important components of microbial food web. They are the key link between 

microbial food web and classical food chain. Research on planktonic ciliates grazing is important to understand the role of 

planktonic ciliates on material cycling and energy flow in marine planktonic ecosystem. Food composition and ingestion 

intensity, including ingestion rate and clearance rate, food selectivity, the influencing factor of ingestion, assimilation and 

egestion after ingestion are the main research contents. Two methods were used to investigate food composition: the first 

one is to observe the food particles in ciliate food vacuoles, and the second one is to observe the growth of ciliates cultured 

in different foods. In laboratory, the batch culture feeding experiments and the method of detecting the increase of food 

particle inside the ciliates cells were used to measure ingestion rate and clearance of ciliates. Volume-specific clearance 

rate and specific ingestion rate were used to compare the ingestion rate and clearance rate of different ciliates. Ciliates can 

graze smaller ciliates, diatoms, dinoflagellates, nanoflagellates, Synechococcus, Prochlorococcus and bacteria. Ingestion 

rate of ciliates ranged from 0.1 to 920 cells/(ciliate h), and clearance rate ranged from 0 to 110 μL/(ciliate h). Ciliates show 

food selectivity according to food size and chemical quality. Food concentration, temperature, light and disturbance and the 

growth phase of ciliates itself can influence the ingestion rate of ciliates. The assimilation rate (67%—79%) and egestion 

time (13.7 min—24 h) were different when different ciliates and food were concerned. 

Key words    planktonic ciliates;  food composition;  ingestion rate;  clearance rate; assimilation rate 

 


