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微型浮游动物摄食生态学研究进展
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摘要：微食物网在海洋生态系统中的重要性日益引起重视。微型浮游动物是微食物网的重要组成部分，也是连

接微食物网与meso级浮游动物的重要环节，其生物量和摄食生态学研究也不断深入。文章总结了近年来关于微

型浮游动物丰度和生物量及摄食生态学方面的研究进展，主要包括微型浮游动物摄食的研究方法、上下行效应、

影响其摄食的主要因子。
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Feeding ecology progress of microzooplankton
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Abst眦t： Microzooplankton has received incre船ing attentions as an important trophi℃link between tlle microbial loop帅d mesozoop-
lankton．Therebre，tllis p印er reviews the adv锄ces in the feeding ecolog)r and the abund粕ce粕d biomass 0f micmzoopl蛐kton． It fo-

cuses on the methods witll which山e铲北ing pressure 0f microzo叩la吐ton on ph)rtopl锄kton and primary pmduction，tlle top-down明d

down-top ef玷ct caused by the herbivory of micmzooplaIlkton，and the main f如tors that innuenced its herbiVory．The study of feeding e—

colog)r 0f microzooplaIlkton should go further_
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浮游动物的摄食是影响海洋中浮游植物数量的一个重

要原因。以前，meso级(体长200～2 000斗m)的浮游动

物(如桡足类)被认为是从浮游植物到大型(mcm级，

体长>2 000斗m)浮游动物，再到游泳动物的主要能流通

道⋯。但近20年的研究发现，微型浮游动物因其捕食细菌

及小型浮游植物而在能量从低级向高级流动中扮演重要角

色。绝大多数现场研究发现微型浮游动物每天消费初级生

产力很显著心’3j。微型浮游动物不仅控制浮游植物种类的大

小，也通过其有选择性的摄食来控制某些藻类的生长和营

养盐的重新利用H’5 J。因此，微型浮游动物的摄食也很可能

影响春季在温带水域经常发生的水华帕J。另外，浮游动物

的种问竞争、捕食竞争等生态现象都与其摄食有关，并通

过其摄食行为来调控。浮游动物作为有机物由初级生产向

更高营养阶层转移的关键环节，其摄食率的大小将对整个

生态系统的物质循环和能量流动产生影响，是建立海洋生

态系统动力学模型的关键参数之一¨J。研究微型浮游动物
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的摄食对进一步了解能量流动、营养物质的重新利用有重

要意义。本文综述了当前微型浮游动物摄食生态学方面的

研究进展，以期对我国微型浮游动物生态学的深入研究有

所促进。

l 微型浮游动物及其研究历史

微型浮游动物包括鞭毛虫、纤毛虫、异养腰鞭毛虫、

小型甲壳动物，鼢南也瑚及小的后生动物。为了便于采集
和研究，浮游动物被分为不同的粒级，不同的作者对微型

浮游动物粒级范围的规定也有所不同悼J，据目前较多采用

的标准，本文微型浮游动物指体长小于200斗m的浮游动

物。

早期的微型浮游动物研究po(如1889年“National”

号科学考察船的浮游生物调查，1903年Lohmann的研究

等)，主要是分类鉴定工作。

在1920年至1960年，由于海洋经典食物链(浮游植

物一浮游动物一鱼类)被广泛接受，有关微型浮游动物的

研究非常少。

从1960年开始，人们又逐渐重新认识到微型浮游动物

的重要性，相继开展了微型浮游动物生态学研究，主要是

其群落结构和丰度。近年来，由于微型浮游动物的研究被

列入一些重大海洋研究计划[如全球海洋能量联合研究

(JGOFs)、全球海洋真光层研究(GOEzs)、全球海洋动力

学研究与监测(GLOBEC)]，对其生物量及摄食压力方面

的研究取得了很大进步。

在微型浮游动物生物量和丰度方面，张武昌等"1对海

洋微型浮游动物的丰度和生物量做了系统阐述。在研究微

型浮游动物摄食时，一些文献也涉及到微型浮游动物的丰

度、生物量方面¨o’11J。对微型浮游动物丰度和生物量的研

究也不断深入，如赤潮、水华期间微型浮游动物生物量的

研究口2'”]，法国Etang de Thau泻湖微型浮游动物生物多样

性¨4|、大亚湾核电站附近水域浮游纤毛虫群落结构¨“、台

湾海峡砂壳纤毛虫¨⋯、渤海运动类铃虫等的研究Ⅲj。有学

者提出了微型浮游动物的生物多样性模式：生物量多样性，

结构组成多样性及物种多样性¨⋯．

2研究微型浮游动物摄食的方法

，为了评估微型浮游动物在海洋生态系统中的重要性，

早在20世纪初，科学家就试图估计微型浮游动物的摄食压

力。张武昌等¨副对海洋微型浮游动物的摄食方法做了详细

阐述，并重点介绍了稀释法的理论和在实践中遇到的问题。

从目前来看，尽管研究微型浮游动物的摄食出现了许多方

法，但还没有一个成熟的方法。sCOR(海洋研究科学委员

会，scientific committee on 0ceallic ReseaI℃h)为JGOFs推

荐了下列2种方法研究微型浮游动物的摄食：(1)利用微

型浮游动物的现存量估计摄食压力，(2)稀释法。在实际

研究中，由于稀释法操作简单，能同时估算浮游植物的内

禀生长率和浮游动物的摄食率等优点，从而被大多数学者

采纳。现在一些学者将其与高效液相色谱技术(HPLc)相

结合，进一步丰富和完善了稀释实验H’“J。荧光标记法也

是近来应用较多的方法之一，一些学者对其进行了改

进㈣。

3微型浮游动物摄食生态学研究现状

3．1国外研究概况

3．1．1微型浮游动物摄食的下行效应 微型浮游动物的

摄食对初级生产力的归宿(fate)有重要影响。Verity等闭1

在Hatteras c印e和south Atlantic Bight大陆架通过测量浮游

植物的生产量及微型浮游动物的摄食量来研究微型浮游动

物在初级生产力流向进程中的作用。稀释实验结果表明，

微型浮游动物对小于200斗m和小于8斗m的叶绿素产量的

摄食分别为65％和8l％。微型浮游动物对2个粒级叶绿素

的摄食量都随温度的升高而增加。Verity等旧刈利用稀释实

验法研究了赤道太平洋地区春季和厄尔尼诺刚发生时及消

失后浮游植物的生长率和微型浮游动物对其摄食的影响。

发现微型浮游动物的摄食率随深度的增加而减小，在赤道

海域厄尔尼诺期间及非厄尔尼诺期问，微型浮游动物的摄

食都是有机碳转化的一个重要通道。Tsuda及Kawaguchi等

人旧1用稀释法研究时也发现微型浮游动物的捕食率与nano

级(2—20“m)浮游植物的生长率具相关性，两者之间具

相互耦合关系(coupling)。stmm等Ⅲo在春秋2季对墨西

哥湾北部的大陆架区进行了稀释实验。结果表明，即使在

富养化的近岸水域，微型浮游动物仍是浮游植物死亡的重

要原因之一。由于微型浮游动物种类多，摄食机制也多样

化，其对浮游植物的捕食影响不仅仅限于最小的浮游植物

细胞。这说明基于个体大小的营养结构模型在沿岸生态系

统能量流动方式的解释方面可能会产生误导。

1996年5月Quevedo等¨列在阿斯图里亚斯(比斯开湾

南部)研究发现微型浮游动物的生物量与叶绿素a的浓度

显著相关。理论估计了微型浮游动物群落对浮游植物的捕

食影响。发现c胁reo疵^c以i眦s是最重要的捕食者，其次
是后生动物桡足类幼体。微型浮游动物对浮游植物的潜在

影响与春季藻类水华期间初级生产者个体较大相吻合。

L蚰dry等Ⅲ1研究了阿拉伯海(Ambi粕sea)西南季风

和东南季风期间浮游植物生长率及微型浮游动物摄食率的

空间变化情况，及其在季风所引起的不同作用力情况下与

周围水体中营养盐的关系。第一个指标，浮游植物生长率

的估计，用周围水体的营养盐状况与人工增加营养盐浓度
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后的比值(u。／u。)，来表示浮游植物生长潜力所需营养盐

的供应情况。第二个指标，微型浮游动物捕食与浮游植物

生长率的比值的估计值(Ⅱ∥u。)，来表征浮游植物生产被

完全利用的程度与微型浮游动物摄食大致平衡的程度。H∥

u。值低则意味着大多数浮游植物生产量逃避了微型浮游动

物的摄食，并在富营养区的重新矿化速率快，因此，也表

示其由硅藻一meso级浮游动物捕食通道重要性增加，能量

输送通量也增强。

3．1．2微型浮游动物摄食的上行效应 meso级浮游动物

对微型浮游动物的摄食方面，Bant锄等Ⅲ1研究了西班牙西

北沿岸上升流区羽状带微型浮游动物作为中型浮游动物饵

料的重要性，尽管叶绿素浓度较低，微型浮游动物仍构成

桡足类群体饵料的一个较小部分。纤毛虫比异养腰鞭毛虫

更多地被摄食，这反映了水体中纤毛虫的丰度较高。Hal．

vosen等旧刊认为桡足类摄食自养和异养型饵料的多少与饵

料在水体中的多少成比例。网采的桡足类不足以对微型浮

游动物产生明显的摄食压力。但考虑到中型浮游动物及桡

足类的各个生活阶段，作者认为微型浮游动物的生长受制

于其中型捕食者。Gaudy啪1在1996年10～11月间研究了赤

道太平洋地区meso级浮游动物的生物量，捕食率及新陈代

谢。在高营养盐低生产力的赤道地区，最高的meso级浮游

动物生物量出现在南纬6度及赤道。昼夜之间生物量无明

显变化，不同纬度范围内其铵盐及磷酸盐排泄率较稳定。

上述特征取决于微型浮游动物的密度及C／N颗粒比。赤道

地区白天meso级浮游动物摄食及铵盐排泄较强烈，但其胃

内叶绿素含量并未出现明显的昼夜差异。这说明：一方面

meso级浮游动物的摄食活动在营养传递中起重要作用；另

一方面，浮游植物及其主要捕食者(微型浮游动物)处于

连续循环的变动中。meso级浮游动物主要摄食较大食物颗

粒(大于8斗m，如硅藻，腰鞭毛虫)，与微型浮游动物相

比，其对浮游植物的摄食仅占总摄食量的22％。当叶绿素

量不足以平衡mso级浮游动物的新陈代谢所需时，它便开

始以微型浮游动物作为饵料。

作为桡足类的饵料，原生动物比浮游植物的质量更高。

研究发现，桡足类捕食原生动物，其繁殖力和孵化率都比

其摄食藻类时要高旧’3⋯。这可能是由于原生动物能产生藻

类所缺乏的脂肪酸和类固醇，或由于其营养成分比藻类更

均衡∞“。这些发现有助于解释桡足类更偏好摄食原生动物

而不是浮游植物。异养原生动物作为meso级浮游动物的饵

料具有非常重要的意义，有学者对痕量金属从原生动物到

中型浮游动物的传递进行了研究日“。作者运用放射物质标

记法来定量研究meso级浮游动物摄食纤毛虫、异养鞭毛

虫、异养腰鞭毛虫时对银，镉、铁，汞，铊，锌的吸收及

输送通量，发现至少有一种原生动物对银，镉，铁，汞的

吸收率高于浮游植物。与原生动物对金属的高吸收率相吻

合的是其细胞质中金属含量也相对较高。研究结果显示，

桡足类摄食纤毛虫时对银和锌的吸收分别比摄食硅藻时高

119％，44％，这可能是导致Hudson河口银、锌浓度达到

其亚致死剂量的主要原因；另外，在高营养盐低叶绿素区，

原生动物对铁的吸收率和输出率较高，而meso级浮游动物

对它的摄食则可能增强了限制性营养盐的重新矿化利用。

z“ner等"纠利用人工围隔实验来研究2种重要的甲壳

类meso级浮游动物对微食物网的下行效应。自然浮游生物

群落在中级营养水平的湖中按水蚤(脚^凡缸)和桡足类的
密度大小进行分级。研究发现，中型浮游动物对原生动物

和细菌有明显的下行效应。桡足类的选择性摄食通过纤毛

虫对n明。级浮游生物产生明显的下行效应。中等大小的纤

毛虫(20～40¨m)(主要是ol自扣￡廊^矗如)因桡足类的摄食

而减少，而naIlo级纤毛虫(主要是Pr0幻，Mti妇)变得很

多。光合营养和异养的nano级鞭毛虫随着桡足类生物量的

增加而显著增加。这是中型纤毛虫对n舳。级生物的摄食压

力减少的缘故。水蚤生物量的增加使细菌生物量、活动能

力及繁殖率减小，而桡足类生物量的增加则与水蚤的情况

相反。细菌生物对由中型浮游动物的摄食反应不明显，细

菌的变化更多表现在种类组成上。该实验说明，浮游动物

摄食的下行效应可以影响至细菌水平，也揭示在夏季下行

效应引起的浮游生物群落的变化需要相当长的时间。

另外，近来在探索海洋在全球碳循环中的作用时，海

洋生态系统中浮游植物生产量在生物地化循环中的流向

(fate)及其在食物网结构和能量传递过程中的作用愈来愈

引起专家的兴趣。如研究浮游动物群落大小组成对碳通量

通道的影响(重新矿化利用与输出)。颗粒有机物生产、重

新矿化利用的通道与微型浮游动物有关，特别是原生动物。

因为它们在摄食过程中占主导地位，但产生的粪便颗粒的

沉降速率却较慢ⅢJ。

3．2国内研究概况

我国微型浮游动物的研究始于20世纪30～40年代，

倪达书，王家楫，尹光德等对中国海区及淡水的砂壳纤毛

虫和无壳纤毛虫进行了分类。我国以往的浮游动物研究是

通过浮游动物网拖网采集样品，网孔直径为160¨m左右，

因此无法估计微型浮游动物的丰度(abundance)和生物量

(biomass)旧1，我国海区微型浮游动物丰度和生物量的资料

较少喁J。有关微型浮游动物摄食的研究见表1。

3．3影响微型浮游动物摄食率因子的研究

3．3．1光的影响 光对水生食物网存在上下行效应：通

过影响光合作用和初级生产力产生下行效应；通过影响透

明度对鱼类捕食浮游动物及浮游动物的丰度、个体大小产

生上行效应142J。Jakobsen等H纠研究了异养原生浮游动物的

在1 d内的摄食和生长率，4种海洋生异养原生浮游动物的

生长率和摄食率都显示出明显的昼夜节律。大多数情况下，
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二者在白天均高于夜间。异养腰鞭毛虫矾m蠡，船矗n口在保

持昼夜节律时存在光阈值，在光强(photons)为2．6×

10一斗mol·m～·s“时，仍可观测到昼夜节律，但在光强

(photons)为3．1×10一斗mol·m～·s“则观测不到昼夜节律。

作者将昼夜节律与腰鞭毛虫o．打m^加自然生活时的昼夜节

律对调后，研究其生长率和捕食率的变化。发现倒置的昼

夜节律会暂时抑制该腰鞭毛虫的生长和摄食。作者认为，

原生动物保持昼夜节律的光阈值是在一个时间段内才有效，

而不是对瞬时的光照改变就有效。这种特性使得当原生动

物在较短时间被水流带至光强(photons)小于3．1×10“

¨rn01·m～·s。的水层时，它的其生长和摄食不会马上受到抑

制。总之，白天浮游植物光合作用强烈，而原生动物的捕

食和生长率都较高，这可能促进海洋透光层捕食一被捕食

这一循环。

表1微型浮游动物摄食压力研究

Tab．1 S哪mary of st．1di鹤on IIlicmz∞棚锄Il【ton g眦i赆pre鲻硼陀

注：DM：稀释法；MFDM：改进的稀释法；MFIL：改进的荧光标记法

+1：文中没有指出优势类群，对微型浮游动物群体进行研究

+2：实验室内研究，不存在季节和水深

Noto：DM：dilution method；MFDM：modified dilution method；MFrL：II州ified nuolescence．1abeled technique
+1： study the micoz00plankton commun蚵，not∞me dominallt specie8l

+2：study in the la‰tory，no se舾ons or depth．

3．3．2温度的影响 一些学者在研究微型浮游动物的摄

食时注意到了温度的影响。FronemaIl等‘231利用稀释法在实

验室研究了南非KaIiega Estuary南岸的微型浮游动物，发现

15℃和20℃下微型浮游动物对浮游植物的摄食无显著差异。

但温度对急游虫摄食的影响非常大㈨，由于此纤毛虫是亚

热带暖水种类，它对温度的耐受性很强，而摄食活动的最

适温度也偏向高温。Vaqlle等⋯也认为，在18℃以下时，

温度对原生的摄食速率影响显著，而在18℃以上时，则无

显著影响；温度的影响在室内实验室较显著，在现场条件

下不显著。原因是原生动物在自然条件下对温度有个适应
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过程。

另外，微型浮游动物中的砂壳纤毛虫粘附在悬浮颗粒

上，有助于其索食及降低被捕食的风险㈤1。Jonson及Jo—

hansson假设砂壳纤毛虫通常附着在水体悬浮颗粒上，并且

粘附在颗粒上的与自由生活的纤毛虫是一种动态的平衡。

在实验室培养中，观测纤毛虫粘附或脱离颗粒与其生理状

态的关系。并进一步检验粘附在悬浮颗粒上的纤毛虫是否

比自由生活的个体在索食和被捕食时存在优势。研究发现

附着于颗粒上的纤毛虫较自由生活的个体更不容易被浮游

的meso级浮游动物捕食。

3．3．3饵料生物的影响 多数研究表明微型浮游动物和

被捕食者存在着动态的耦合关系ⅢJ。水域中的微型浮游植

物，特别是蓝细菌和原绿藻的数量巨大，生物量和生产力

最高，特别是在热带和亚热带海域。大量浮游植物的流向

及存在意义也是目前研究的热点之一。它可能被微型浮游

动物所取食，随后通过呼吸作用释放或通过食物链进入下

一营养级，也可能随其它颗粒下沉到海洋深部，也可能分

泌有机物，重新被细菌利用，各个途径的重要性仍未知。

Burkiu等H刊研究发现原生动物的摄食速率与蓝细菌生产力

之间具有紧密联系。原生动物对微型浮游植物的高度利用

和快速反应维持了这两类生物种群数量的动态平衡。如果

这种平衡遭到破坏，则会引起微型藻类的水华，甚至引发

赤潮Ⅲ’491。由于微型浮游动物包括许多物种，各物种间也

存在捕食关系。

4结语

与传统食物链(浮游植物一浮游动物一鱼类)相比，

微型浮游动物在海洋生态系统物流和能流中也起着重要作

用，是连接微型食物网和较高营养级的中枢哺1。但在不同

的海区，微型食物网的作用大小也不同。一般认为，微型

食物网在贫营养海域的作用大于其在一般海域，是形成高

营养盐低叶绿素(HNLP：hi曲nutrient8 low phytopl她kton)

现象的三个原因之一(水体的不稳定，微量元素(如铁)

的缺乏，以及微型浮游动物的摄食)瑚41。HNLP的存在引

出了以下问题：与贫营养区相类似，都是pico级(0．2～2

“m)和nano级浮游生物占主要地位，是哪些因子使藻类

的生长量变低并保持这种状态?处于较高营养级的动物的

生物量较高，相对较低的初级生产力是如何支撑这些动物

的需要的?关于这些问题需要进一步研究。

在分析和构建海洋食物网之间相互作用的模型时，所

有异养鞭毛虫被认为是具有相同食物需求和生长反应的依

赖植物的功能集团¨“。异养鞭毛虫群落可能在生态上存在

显著差异，如最大生长率、相对季节变化、主要生长限制

因子等方面，将其视为一个功能集团，可能过于简化，导

致产生片面的结论。今后的研究必须转到研究特定种群的

净生长率上来；并应进一步研究影响微型浮游动物各种群

的环境因子，如人工加富实验(加营养盐)对微型浮游动

物摄食是否有影响等，以使稀释实验在贫营养海区运用时

也更能反映自然情况。

国外已有利用高效液相色谱分析方法跟踪特征光合色

素在培养前后的变化，以研究由特征色素表征的不同浮游

植物类群的生长及被摄食情况。我国至今仍未见类似报道。

我国的研究与国际研究水平还存在差距，在微型浮游

动物种类的动态变化、群落组成及微食物网中的细菌、病

毒等方面有待进一步深入。
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