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摘要:综述了国际上研究微型浮游动物对浮游植物和初级生产力摄食的方法3并重点介绍了稀释法的理论和在实践中遇

到的问题C各种方法得出的微型浮游动物对浮游植物和初级生产力摄食压力的估计表明3微型浮游动物在海洋生态系统

中扮演重要角色C
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6"9.4]̂{|(|$]{|0̂ 0(}|$x0%00~1]̂&{0̂ 5x]%|̂5(x0}"{]̂y|̂5@"{0$&y]{]]̂y6!9/|14{|0̂ {z$\̂|.4z6|(̂z$@

$z""]x#3’|{\{\z\z1~0(Z**&92
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海洋生态学的研究已由单纯的生物种类和生物量的调查转向对生物过程的研究i其中?初级生产力的

去向<T-(#>是研究的热点之一i浮游动物对浮游植物的摄食是初级生产向较高营养级转化的关键步骤?因

而成为目前研究的重中之重i浮游动物的摄食量占浮游植物生物量和初级生产力的比例分别被称为浮游

动 物对浮游植物生物量<j"6()5&-*7()*/%)3)..>和初级生产力<j0%3-0650)$’+(%)*>的摄食压力<k0-B%*8

50#..’0#>i
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微型浮游动物是指体长小于 !""#$的浮游动物%近 !"&来由于其在海洋生态系统中具有重要作用而

备受关注%但是%我国在这一领域的研究却较少’本文简要介绍了研究微型浮游动物对浮游植物和初级生

产力摄食压力的研究方法和一些结果%并重点介绍稀释法%以期推动我国在这一领域的研究’

( 研究微型浮游动物摄食的方法

()( 研究微型浮游动物摄食的方法综述

为了估计微型浮游动物在海洋生态系统中的重要性%在本世纪初%科学家就试图估计微型浮游动物的

摄食’*+",年%-./$&00假设原生动物每天摄食的食物的体积是身体体积的 ")1倍%后生动物则为 "2*’根

据 这个假设%原生动物的摄食占总摄食量的3+45*6’*+7*年899:;和<=9>&:=假设原生动物?桡足类幼虫和

桡足类成体每天分别摄食体碳的 3?*和 "23倍%根据微型浮游动物的生物量估计摄食量5!6’在这段时期以

后%一些间接或直接估计微型浮游动物摄食影响的方法被提出%*+,,年%@ABB.:C对这些方法做了很好的综

述D见 表 *E536%随 着 我 国 对 这 一 研 究 领 域 的 重 视%我 国 的 海 洋 生 态 学 工 作 者 也 对 其 中 的 一 些 方 法 作 了 介

绍5F%16’
表 ( 研究微型浮游动物摄食的方法D按 @ABB.:C%*+,,E

GHIJK( LMNNHOPQRNKSTQUVMVKUSQKVSWNHSKSTKXOHYWZXQRNW[OQYQQ\JHZ]SQZDB.̂.̂>A0_@ABB.:C%*+,,E
方法

‘9=/.C;

优点

aCb&0=&_9;

不足之处

cA;&Cb&0=&_9;
参考文献d

e9B9:90f9;
间接方法

*2利 用 摄 食 者 和 饵 料 的 营

养关系来估计
不用实验操作 不精确 5g6

!2将 实 验 室 的 数 据 外 推 至

海上调查
不用实验操作 可能不反映现场情况 ; 576

32将 其 他 的 海 上 数 据 用 到

自己的研究中
不用实验操作 可能不反映现场情况 5,6

直接方法

*2摄食标记物

惰性物质标记 定量%直接显示吞噬速度 摄食者的选择性摄食对结果有影响 5+6

放射性物质标记 定量%灵敏度高
放射性物质有其他的流通渠道%影响

标记作用 5*"6

!2代谢抑制剂法 定量 非专性抑制剂 5**6

32生物分粒级培养 定量%用自然群体
操 作 较 多%对 生 物 的 影 响 大%摄 食 者

和饵料生物并非完全分离 5*!6

F2稀释法

定 量 同 时 测 出 藻 类 的 生 长 率 和

浮游动物对藻类的摄食率%对自

然群体的干扰较少

可能改变自然群体%摄食的阈值行为

是否发生很难确定 5*36

12色素收支 定量%没有对自然群体的干扰
叶 绿 素 转 化 为 脱 镁 叶 绿 酸 的 比 例 尚

不确定 5*F6

d参考文献一栏并未列出原文给出的全部文献’

()h <ije推荐的方法

由表 *可以看出%尽管出现了许多方法%但是目前还没有哪种方法简单?精确地估计微型浮游动物的

摄食’<ijeD海洋研究科学委员会%<fA90=ABAfi.$$A==99.0jf9&0Afe9;9&:f/E为k全球海洋通量研究计划

Dl@jm<nl.A0=@̂.o&̂jf9&0m̂pq<=pCrEs推荐了下列 !种研究微型浮游动物摄食的方法5*16D*E利用微型浮

游动物的现存量估计摄食压力%D!E稀释法’
上述方法D*E需要测定下列参数n微型浮游动物各个主要类群D鞭毛虫?纤毛虫和腰鞭毛虫E的丰度D个

t-E和生物量D#_it-EuvAf.wDx!#$E和 0&0.wD!y!"#$E浮游植物的生物量D#_it-Eu细菌的生物量D#_

it-E’
假设n

!g3* 生 态 学 报 !*卷
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!"#鞭毛虫摄食细菌和 $%&’(浮游植物)

!*#纤毛虫和腰鞭毛虫摄食 +,+’(浮游植物)

!-#每一类群的微型浮游动物摄食率保持不变)

!.#滤食的速度随温度而改变/
微型浮游动物各个类群的滤食率!012%+345’67#可参照文献8"9:";:"<=/滤食率乘以生物量就可以求出微

型浮游动物的摄食率/各个类群的摄食率相加即为总的摄食率/这种方法的精度大概为>;9?@A-99?/

B 稀释法

由于近来稀释法的应用比其他方法普遍:所以本文重点介绍稀释法/

BCD 稀释法简介

稀释法的 -个假设是E!"#浮游植物丰度的改变不会影响其增长速率)!*#浮游动物的清滤率不会因饵

料浓度的改变而改变/浮游动物在饵料浓度高时不会因达到自身的需要而停止摄食/在饵料浓度低时不会

因摄食不到饵料而减少摄食努力或停止摄食/!-#浮游植物的生长可以用以下公式来表示E

FGH FIJ!K>L#G

其中 FG是时间为 G时浮游植物的丰度:FI是开始时浮游植物的丰度:K是浮游植物的增长率:L是浮

游动物的摄食率/
根据以上 -个假设:将自然海水!含有浮游植物和微型浮游动物#和过滤海水!没有浮游植物和微型浮

游动物#按一定的比例混合!即将自然海水稀释#:稀释度为 M!稀释度定义为自然海水和混合后海水的体积

比#:那么:浮游植物的增长率K不变:浮游动物的摄食率则变为ML/培养一段时间G!例如 "3#后:浮游植物

的增长可以用下列公式表达E

FGH FIJ!K>ML#G/
所以:培养不同稀释度!例如 *NO:N9O:<NO和 "99O#的海水:检测培养前和培养后浮游植物的浓度 FG和

FI/K和 L可以通过求解方程组的方法得出/在理论上:只要培养两个稀释度的海水就足够了!图 "#/

图 " "PPQ年 <月东海 RSTUV研究 "9*站稀释培

养实验结果图示

U%WX" YZ[61\’]3%16\%’+Ẑ$Z7%0Z+\,\"9*W7%3

[\,\%’+%+\5Z_,[\‘5%+,VZ,367%+WR61a:"PPQ

不难得出浮游植物的加倍时间!bMEc%0Z’]d’6(

e1%+W#:每天的加倍数!f#:微型浮游动物对浮游植物现

存量的摄食压力!FgEW7,h%+Wi7Z[[67Z’+j+%\%,1[\’&k#
和对初级 生 产 力 的 摄 食 压 力!FlEW7,h%+Wi7Z[[67Z’+

$7%0,7ai7’36&\%’+#E

bMH 1+*2K fH K21+*

FgH "> JLm "99?

FlH !JK> J!K>L##2!JK> "#m "99?
在配制和培养稀释海水的过程中:一定要小心保持器

皿的清洁:动作要轻:以免伤害微型浮游动物/培养海水的

容器要用 "9?盐酸浸泡/培养时:容器中不要有气泡:因

为微型浮游动物很脆弱:气泡对它们有伤害/
稀释法得出的微型浮游动物的摄食率 L是一个率

的概念:不是摄食浮游植物碳的绝对数量/微型浮游动物摄食浮游植物的绝对量要用浮游植物的生物量换

算出来/
浮游植物的浓度可以用丰度!个201#n叶绿素 ,浓度!oW2p#或特征色素浓度!oW2p#来表示/一般操作

中使用叶绿素,浓度:因为这种操作较为简单/但是:以叶绿素,作为浮游植物的指标反映的是浮游植物群

体 的变化:不能反映浮游植物各个类群的变化/将稀释法与高效液相色谱技术!qip‘:q%W5iZ7]’70,+&Z
p%r6%3‘57’0,\’W7,$5a#结合起来8"Q=:用 qip‘分析培养前和培养后海水中各种色素的浓度:可以反映各

个不同类群浮游植物的变化/

BCB 稀释法作为一种方法:它的假设和理论结构得到广泛的讨论8"P@*-=
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!"!"# 营养盐的浓度影响浮游植物的增长率 由于培养的时间$%&’(太长)培养过程中营养物质的消耗

有可能抑制浮游植物的生长*如果自然海水中营养盐不足的话)稀释程度低的几瓶首先受到影响)其实际

生长率位于回归直线的下面*+,-%年)./0123和 4/55677做了一组对比实验)加入 8和 9的一组比没有加

入的一组色素增长要快:+;<*+,,%年)=>=/0?5等发现)加入营养盐的一组比没有加入营养盐一组生长率

增加 &倍:%&<*
至 于 加 入 营 养 盐 对 微 型 浮 游 动 物 是 否 会 产 生 影 响)有 的 作 者 认 为 也 许 会 损 伤 脆 弱 的 微 型 浮 游 动

物:+;);<*=>=/0?5:%&<认为加入营养盐对微型浮游动物没有影响)因为虽然加入营养盐的一组比未加入营

养盐的一组生长率增加了 &倍)但是其回归直线是平行的)即摄食率相同*

!"!"! 微型浮游动物的摄食率可能不与稀释度成正比 关于这个假设可能有两点误差*
第一)稀释培养开始时)培养瓶中微型浮游动物的浓度是与稀释度成正比的*但是)微型浮游动物的生

长较快)而且没有稀释的培养瓶中的微型浮游动物由于饵料丰富生长较快*所以在培养过程中)各瓶中微

型浮游动物浓度的差异会加大*微食物环中的复杂摄食关系使得这一因素更加复杂*
第二)稀释法假设单个微型浮游动物的清滤率不会随稀释而改变)这种情况只发生在饵料浓度合适的时候*

当饵料浓度高于或低于这个范围)单个微型浮游动物的清滤率就会改变*当饵料浓度过高时)微型浮游动物的摄

食努力会因为饱食而不再增加*饵料浓度低时)微型浮游动物会因为摄食不到饵料而停止摄食*
鉴于上述情况)@/AA/BC5在 +,-,年使用非线性摄食模型做回归:%D<)./0123等在 +,,E年则使用相对摄

食率来代替稀释度做回归:%;<*

!"!"F 用色素表示浮游植物浓度对稀释实验的影响 +,,E年GH/762’C?56和 H6A5>’I6362在 稀 释 实 验

时同时测定各个类群浮游植物的丰度$个JIA(和浮游植物的特征色素*与浮游植物的丰度$个JIA(的变动

得出的结果相比)用叶绿素 /的变化来计算的结果低了 E%K)其他特征色素的变化得出的结果低 ;;K:%E<*

图 % 稀释法对初级生产力摄食压力的图示$说明见正

文(

LMBN% O’/276PQA/M0M0B7’6IM>2CRCCQA/0S7C0B2/RM0B

Q2655?26C07’6QC7607M/AQ2MI/23Q2C1?>7MC0$566167/MA

M07’676P7(

!"!"T 藻类的光适应$.MB’7/1/Q7/7MC0(对 稀 释 培 养 的 影 响 光 适 应 是 指 藻 类 细 胞 对 不 同 的 光 线 条 件 产

生相应的改变)其中之一是藻类细胞在不同的光线条件下)其每个细胞所含的色素浓度改变*在强光下)色

素的含量减少)在弱光下)色素的含量增加*如果光适应的时间尺度小于稀释培养的时间)这种现象就会对

稀释实验的结果产生影响*+,,E年)=>=/0?5发现光适应使得他的实验中)叶绿素/的浓度在较高稀释度

的培养海水中没有增长)而细胞数目却有明显增加:%U<*

F 微型浮游动物对浮游植物的摄食压力

大部分使用稀释法的研究是利用叶绿素$而不是碳(作为浮游植物的结算通货$>?2260>3(*所以这一方

法得出的微型浮游动物对浮游植物现存量和初级生产力的摄食压力)严格来讲应是对叶绿素现存量和叶

绿素生产力的摄食压力*将浮游植物群体的生物量$碳(和叶绿素$O’A(的浓度的比值记为$OVO’A(+)初级

生产力的这一比值记为$OVO’A(%*只有当$OVO’A(+和$OVO’A(%相等时)上述对叶绿素和浮游植物的摄食压

力才是相等的*
稀 释 法 得 出 的 对 初 级 生 产 力 的 摄 食 压 力)其 意 义

与其它方法不同*稀释法得出的对初级生产力的摄食

压 力 的 意 义 可 以 表 述 如 下V如 图 %所 示)WX是 浮 游 植

物 培 养 前 的 生 物 量)W是 假 设 没 有 微 型 浮 游 动 物 摄 食

时 培 养 后 的 初 级 生 产 力$WX$YZ[+(()W+是 自 然 海 水

$微型浮游动 物 摄 食 率 为 \(培 养 后 的 初 级 生 产 力$WX
$Y$Z[\([+(()W%为浮游动物的的摄食 W[W+*所以对

初级生产力的摄食压力为W%JW*因为W是假设没有微

型 浮 游 动 物 摄 食 时 可 能 达 到 的 初 级 生 产 力)所 以 稀 释

法得出的对初级生产力的摄食压力是对可能的生产力

$W(的摄食压力$@2/RM0BQ2655?26C07’6QC7607M/AQ2M]

I/23Q2C1?>7MC0(*
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表 ! 微型浮游动物的摄食压力"用稀释法以外的方法#仿 $%&&’()#*+,,-.
/0123! 45660789:;<5=>3;9:6>?79@99A20BC<9BD70@>BD>BB37><>?3BE>79B63B<;.

研究地点

F%GHI

动物类群

J%K(’L’’MNOPQG’P
R(’SMI

水体深度

THMGUI
季节

FHOI’PI
方法

JHGU’)I

摄食初级生产

力的比例"V-
$(OL%PRM(HIIS(H
’PM(%WO(X
M(’)SKG%’P

参考文献

YH&H(HPKHI

长岛湾 所有微型浮游动物 水体 周年 Z[ \]X(^* _,‘
秘鲁沿岸 纤毛虫 水体 a月 Zb cde\)^* _ef‘
gON%&’(P%OgS((HPG 所有微型浮游动物 水体 \d+月 Zb fdce)^* _f‘
南加利福尼亚湾 砂壳纤毛虫 水体 周年 Zb \deh)^* _+‘
FOOP%KUiPNHG 纤毛虫和桡足类幼虫 水体 冬季 Zb ]h)^* _e,‘
jQQHIU%湾 所有微型浮游动物 水体 周年 Zb *hX(^* _e+‘
长岛湾 砂壳纤毛虫 hWd*VN%RUG#*fW ad**月 F[ *ede*)^* _*e‘
F’SGUOWMG’P湾 砂壳纤毛虫 水体 周年 Zb ahX(^* _]h‘
长岛湾 砂壳纤毛虫 *kcW 周年 Zb efX(^* _]*‘
$SNNWO([l’() 砂壳纤毛虫和轮虫 水体 周年 Zb *hh)^* _]e‘
mO((OROPIHGG湾 砂壳纤毛虫 hW 周年 F[ aeX(^* _]]‘

Z[n利用野外调查的数据oZbn利用实验室得来的数据oF[n分粒级估计oZ[nHpG(OM’NOG%’P&(’W&%HN))OGOoZbnZpG(OMq

’NOG%’P&(’WNOr’(OG’(X)OGOoF[nI%LH&(OKG%’POG%’P

*-张武昌#王 荣s海洋微型浮游动物的丰度和生物量#生态学报#e*卷#待发表s

表 t 在世界不同海区进行稀释培养实验的结果

/0123t u3;52<;9:=>25<>9B3vA37>63B<;>B=>::373B<A07<;9:<w3x972=9?30B
研究海区

F%GHI y")^*- z")^*- {|"V- {}"V-
参考文献

YH&H(HPKHI
~IN’&l’()#挪威南部 h.\d*.a h.hed*.h, P) P) _]\‘
东北大西洋 P) P) P) ]+d**c _]c‘
!HNN%PRIUOSIHPFHO P) P) P) e*def* _]a‘
印度洋西北部 P) P) P) ]*df* _]f‘"
gHNG%K!OX#英国 P) h.\d*.h *]dac P) _*,‘
热带太平洋 h.f h.c P) fc _],‘
ZIGSO(X’&JSP)OQO P) P) \]dc* hdeh] _]+‘
大西洋南部 h.had*.,f hdh.c, hd\\ hdah _\h‘
FSrG(’M%KONg’P#H(RHPKH h.hfd*.]e hdh.aa *\d\, \cd,* _\*‘
bOLO(H#FHO h.h*+dh.h,h h.h*edh.hce *.]df \cd+f _\e‘
YU’)HY%#H(#马里兰州#美国 P) h.ede.h *fdf+ \cd*h\ _eh‘
$ON%&Op$O(r’S( P) P) ], hd*hh _]‘
$%(’IU%WO!OX h.ead*.,, h.ed*.]+ *c.]dfc.e P) _\]‘
华盛顿沿岸 h.\ccdh.ae, h.hacdh.ef, ade\ *fdce _*]‘
阿拉伯海 *.* h.a P) P) _\\‘
热带太平洋 h.ehd*.hh h.e*dh.fe P) ccd,] _\c‘
夏威仪湾 *.ede.h h.*d*.* e+d]f P) _\a‘
北冰洋加拿大沿岸 h.hadh.]\ h.hedh.*f ,d*c \hd**\ _\f‘
阿拉伯海 h.ced*.*e h.ed*.*+ ], af _\,‘
亚北极太平洋 hdh., hdh.a P) \hdch _\+‘
南大洋 h.*dh.\ h.hdh.] P) P) _ch‘
圣劳伦兹湾西部 h.\*d*.h+ h.]\dh.cc e+d\e c\d*ec _c*‘
挪威的两个海湾 P) P) P) chd*hh _ce‘
北大西洋 P) P) P) ]fd*hh _c]‘
赤道太平洋 h.\d*.* h.ed*.h P) fhd*e] _c\‘
北海的南部 h.h]dh.h+,% h.h]fdh.*f\% P) P) _cc‘
J’PGH(HX!OX#加拿大 h.c]d*.]h h.e]dh.f+ e*dcc P) _ec‘
澳大利亚大堡礁 h.h*dh.h\U^* hdh.hha+U^* P) P) _ca‘"
渤海 h.e]dh.f] h.\]dh.a+ ]\dch ,cd*hh _cf‘
美国路易斯安娜洲 [’S(NHORSH湾 h.\ade.*\ h.]ede.** P) P) _c,‘
墨西哥湾 J’r%NH湾 h.fhd*.ae h.cfd*.*h P) P) _c+‘
yn浮游植物的生长率ozn微型浮游动物的摄食率o{|#{}n微型浮游动物对浮游植物的生物量和初级生产力的摄食压力o
ynMUXG’MNOPQG’PR(’&GU(OGHoznW%K(’L’’MNOPQG’PR(OL%PR(OGHo{|nW%K(’L’’MNOPQG’PR(OL%PRM(HIIS(H’PMUXG’MNOPQq
G’P%P%G%ONIG’KQo{}nW%K(’L’’MNOPQG’PR(OL%PRM(HIIS(H’PM’GHPG%ONM(%WO(XM(’)SKG%’P. "研究微型浮游动物对’()*q
+,-+-++./的摄食o %单位为 U^*s该论文研究微型浮游动物对赤潮生物 {,0*-+(/1|/IM.单种的摄食.P)n无数据 m’)OGH

用其它方法计算微型浮游动物对初级生产力的摄食压力需要测定初级生产力s因为在培养浮游植物

ca]*,期 张武昌等n海洋微型浮游动物对浮游植物和初级生产力的摄食压力

万方数据



时!并没有将微型浮游动物排除!所以测得的初级生产力为图 "中的 #$%所以这些方法得出的摄食压力是

对 #$的摄食压力%
尽管研究方法还有许多问题!人们还是对微型动物摄食压力做出了一些估计%表 "是用稀释法以外的

方 法得出的对初级生产力的摄食压力!微型浮游动物&或其某一类群’摄食初级生产力的 ()*$++) ,-$

&或 .-$’%
目前已在许多海区用稀释法进行了研究!这些研究的结果如表 /所示%微型浮游动物摄食浮游植物现

存量的 +*0()!摄食初级生产力的 +*"+/)%虽然如上面所述有很大的误差范围!但是超过 $++)的研究

也不多%
微型浮游动物比大于 "++12的浮游动物的摄食压力&$+)*"+)’$’要大很多%在自然海区!往往测得

的初级生产力很高!但是浮游植物的生物量在几天之内却没有明显的升高%微型浮游动物的摄食被认为是

重要原因之一%
我国在微型浮游动物摄食研究方面起步较晚!在渤海和东海进行了稀释培养实验%实验室内测定微型

浮游动物对饵料的摄食也正在进行%
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3$+4 [688.7,-9.=,YF>a?-;Ŷ6B>68e8̂6B>a>Bk7.]>=k7.?68@a‘6?67@?7@̂‘>B.=,,>=@aD.k6DD.?68>=@B6.=F.?67826.e
8A76,F>?‘.,A.DD.l6D7.,>@>8@?@̂6?6B‘=>.A6;pOR;zSPr;!$TU(!WuX"UT*"Th;

3$$4 }.2 l̂6DD[.=,}.7̂6=?67-9;-8?>2.?>=k?‘6k7.]>=k 7̂688A76@a‘6?67@?7@̂‘>B=.=@̂D.=_?@=@as*HNM$PMPMM~J
8̂ ;̂#8>=k?‘686.F.?67,>DA?>@=.=,86D6B?>E6>=‘>l>?@7?6B‘=>.A68;pOR;qMPr;#RPQ;sNR;!$TUh!||X$"$*
$"T;

3$"4 }.̂7>AD@Z\ .=,}.7̂6=?67-9;Z7.]>=klm/(?@"+"A22>B7@]@@̂D.=_?@=>=[@=kj8D.=,Y@A=,;pOR;zSPr;!
$TU+!V{X/$T*/"h;

3$/4 [.=,7m\ :.=,C.886??Cb;-8?>2.?>=k?‘6k7.]>=k>2 .̂B?@a\.7>=6\>B7@e]@@̂D.=_?@=;pOR;zSPr;!$TU"!
{uX"U/*"UU;
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3$U4 5A7_>DDbC!\.=?@A7.+}![D6F6DDm=}<!NKOr;\>B7@]@@̂D.=_?@=k7.]>=k.=,86D6B?>E>?m@â ‘m?@̂D.=_?@=>=
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