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封面图说: 壶口瀑布是黄河中游流经秦晋大峡谷时形成的一个天然瀑布。 此地两岸夹山,河底石岩上冲刷成一巨沟,宽达 30
米,深约 50 米,最大瀑面 3 万平方米。 滚滚黄水奔流至此,倒悬倾注,若奔马直入河沟,波浪翻滚,惊涛怒吼,震声数

里可闻。 其形其声如巨壶沸腾,故名壶口。 300 余米宽的滚滚黄河水至此突然收入壶口,有“千里黄河一壶收冶之
说。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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甲藻的异养营养型

孙摇 军1,*, 郭术津2

(1. 天津科技大学海洋科学与工程学院, 天津摇 300457;2. 中国海洋大学海洋生命学院, 山东 青岛摇 266003)

摘要:综述了甲藻的异养类型。 目前已知异养营养型在甲藻中广泛存在,只有很少几种甲藻营严格自养营养方式。 有近一半的

甲藻物种是没有色素体的,还有很多甲藻即使具有色素体也会有异养营养需求,称为兼养营养类型。 这些兼养类群不一定主要

以有机物作为其获取碳的来源,而仅仅是补充一些生长必需的有机物如维生素、生物素等。 兼养类群以渗透营养和腐食营养方

式进行,同时也可以寄生方式和共生方式进行兼养生活。 无色素体的甲藻以有机物作为碳的唯一来源,仅仅依靠异养方式生

存,属于严格异养营养方式,又称有机营养型。 它们是甲藻异养营养型的主体,其主要类型有寄生、渗透营养和吞噬营养。 由于

吞噬营养是甲藻异养的主要类型,因此论述了 3 种吞噬营养型:吞噬营养方式、捕食茎营养方式和捕食笼营养方式。 吞噬营养

方式在无甲类和具甲类甲藻中都有存在,主要通过甲藻细胞的纵沟或底部对猎物进行吞噬,也有研究发现吞噬部位为顶孔或片

间带。 捕食茎营养方式是通过捕食茎刺穿猎物细胞膜并吸食其细胞质来获取营养,在异养甲藻中也较常见。 捕食笼营养方式

只在原多甲藻属(Protoperidinium)和翼藻属(Diplopsalis)里发现,是甲藻通过鞭毛孔分泌细胞质到胞外形成捕食笼将猎物包裹

并进行消化来摄食的。 甲藻摄食对象尺寸范围变化较大,小至几微米,大至几百微米。 有些甲藻具有摄食选择性,通过感应猎

物释放的化学物质来判断猎物的位置并进行摄食,摄食完成后由于体积的增加经常会发生细胞分裂和蜕鞘。 对于甲藻异养的

其他形式如拦截摄食营养方式、伪足摄食营养方式、口足摄食营养方式、触手摄食营养方式等只作简单介绍。 还就甲藻异养的

研究方法、其生态学意义和进化学意义进行简要论述,并对相关研究进行展望。
关键词:甲藻;异养营养型;吞噬营养方式;捕食茎营养方式;捕食笼营养方式;有害藻华

Dinoflagellate heterotrophy
SUN Jun1,*, GUO Shujin2

1 College of Marine Science and Engineering, Tianjin University of Science and Technology, Tianjin 300457, China

2 Marine life Science College, Ocean University of China, Qingdao 266003, China

Abstract: The state art of dinoflagellate heterotrophy are reviewed in this paper. Heterotrophic dinoflagellates are
widespreadly in dinoflagellates, only few species are living on autotrophic mechanism sensu stricto ( autotrophic
amphitrophy) alone. Nearly half of the dinoflagellate species are apochlorotic, and the rest dinoflagellate species have
organic nutritional needs even if they have chloroplasts, called mixotrophy. These mixotrophy dinoflagellates do not
necessarily uptake organic compounds as the major carbon sources, but vitamins, biotin and so on for growth and
reproduction. The mixotrophy dinoflagellates can live not only on actively uptaking dissovled organic matters (osmotrophy)
and extracellular digestion of food with subsequent uptake of the dissolved products ( saprotrophy), but also parasitic
(parasitism) and symbiotic ( symbiosis) way to support their growth. Most apochlorotic dinoflagellates live on organic
matters as their only carbon source, called heterotrophic amphitrophy sensu stricto, or organotrophy, which are the majority
of heterotrophic dinoflagellates. There are three types of organotrophy, parasitic organotrophy, symbiosis organotrophy and
phagotrophy. This article discusses the three kinds of phagotrophy in detail: phagotrophic feeding, peduncle feeding and
pallium feeding. Phagotrophic feeding is commonly found in either thecate or athecate apochlorotic dinoflagellates,
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phagotrophic dinoflagellates mainly feed through the junction of the flagellar grooves in sulcus or the bottom of the hypotheca
for the prey, but through the apical hole and suture are also found. Peduncle feeding dinoflagellates feed by means of an
extinsible, tube鄄like “peduncle / phagopod冶, by which attached to unicellular algae, ciliates and even small metazoans,
pierce through their prey cytoplasmic membrane and suck their cytoplasma to get the nutrition. Peduncle feeding is the
majority of phagotrophy in dinoflagellates. Pallium feeding only is found in Protoperidinium and Diplopsalis, feeding on
other plankton with a pallium (sac) extruded from a microtubular basket outside the cell, wrapping and digesting the prey
in pallium. The sizes of dinoflagellates prey have a wide range, from a few microns to hundreds of microns. Some
dinoflagellates feed selectively. They locate and feed on special prey by chemical sensing, and consequently increase the
biovolume and ecdysis. Other types of heterotrophic feeding by dinoflagellates, such as filter / interception feeding,
pseudopodial feeding, stompopd feeding, tentacle / piston feeding etc. , is briefly introduced in this article. The methodology
of dinoflagellate heterotroph study, an attempt to understand the evolutionary meaning of these heterotrophic manifestations,
their implications on the marine ecosystem, and future research topics are also briefly discussed.

Key Words: dinoflagellate; heterotrophy; phagotrophic feeding; peduncle feeding; pallium feeding; harmful algal bloom

甲藻是浮游植物的重要组成部分,和硅藻等其它浮游植物一道启动了海洋生态系统的食物链,是海洋中

重要的初级生产者,在海洋生态系统的物质循环和能量流动中扮演重要角色。 目前全球已发现的 2000 多种

甲藻中有一半是可以营异养营养生活类型[1],自然海区中异养甲藻的丰度有时还会超过纤毛虫等浮游动

物[2鄄3],其摄食行为会对浮游植物的群集结构产生不可忽视的影响[4],尤其是 20 世纪 90 年代以来,这种现象

在很多有害甲藻赤潮中都有发现[5]。 甲藻异养行为使得甲藻身兼生产者和消费者的双重角色,不仅能够进

行光合作用,还能通过对其他生物摄食来满足自身营养需要,使得甲藻更好地衔接了微食物环和后生动物间

的物质循环和能量流动,在食物网中发挥了重要作用。 本文就异养甲藻的摄食类型和机制及其生态意义作一

综述,以期为国内该方面的研究提供参考。
1摇 甲藻异养型的研究概况

异养是指生物体利用有机物进行代谢、生长和繁殖。 相对应的是自养,指仅仅利用无机物合成自身代谢、
生长和繁殖所需有机物。 甲藻尽管在分类地位上属于植物,但是仅有很少数的物种,如卵甲藻(Exuriaella
sp. )、腰带多甲藻卵平变型(Peridinium cinctum f. ovoplanum)、非显多甲藻(Peridinium inconspicuum)、沃尔多

甲藻(Peridinium volzii)和威尔多甲藻(Peridinium willei),被报道是纯自养类型[1]。 甲藻的大多数物种是属于

营养缺陷型的,其生长过程中或多或少需要有机物,也即存在异养营养方式。
甲藻异养型早在 19 世纪就引起了人们的关注,当时主要通过观察甲藻细胞内是否含有食物泡来判断其

是否具有异养行为,由于甲藻细胞较脆弱以及在光学显微镜下观察难度较大等原因,研究进展较缓慢。 随后,
人们将研究重点转移到甲藻对溶解态有机物(Dissolved organic matter, DOM)的利用上。 由于在当时条件下

甲藻培养基较难配制,在室内条件下甲藻很难存活,因此甲藻对颗粒态有机物( Particulate organic matter,
POM)摄食的研究较少。 随后,甲藻培养基配置技术的成熟及荧光标记和电镜等技术的发展,使得甲藻对

POM 的摄食研究具有了可操作性,如可以通过对 POM 进行荧光标记[6]或通过电镜观察[7]来进行研究。 研究

发现,异养型在很多甲藻属如原甲藻目(Prorocentrales)、鳍藻目(Dinophysiales)、裸甲藻目(Gymnodiniales)、夜
光藻目(Noctilucales)、膝沟藻目(Gonyaulacales)和多甲藻目(Peridiniales)等几乎目前所有的甲藻目中都

存在。
甲藻利用有机物进行生长繁殖的异养类型有几种。 有近一半的甲藻物种没有色素体,还有很多甲藻即使

具有色素体也会存在异养营养需求,称为兼养营养类型。 这些兼养类群不一定主要以有机物作为其获取碳的

来源,而仅仅是补充一些生长必需的有机物如维生素、生物素等。 这些兼养的类群以渗透营养(通过渗透方

式吸收 DOM)和腐食营养(通过一些丝网状结构进行胞外消化,再吸收入细胞内)方式进行兼养营养,同时也
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可以寄生方式和共生方式进行兼养营养生活。 很多无色素体的甲藻主要以有机物作为碳的来源,仅仅依靠异

养方式生存,这类甲藻为有机营养型,它们是甲藻异养营养型的主体,其主要类型有寄生、渗透营养和吞噬营

养。 下面就主要的有机营养型甲藻异养营养方式进行详细介绍。
2摇 甲藻异养型介绍

2. 1摇 吞噬营养方式

吞噬营养型是甲藻细胞体直接吞噬猎物的一种摄食方式,早期对吞噬营养型的研究主要是看甲藻细胞内

是否有食物泡,由于技术的限制发现吞噬营养在无甲类甲藻中居多,如裂缝旋沟藻(Gyrodinium fissum) [8]、飞
燕角藻(Ceratium hirundinella) [9]和巨多甲藻(Peridinium gargantua) [10] 等;1972 年,Uhlig 利用显微摄影技术

记录了夜光藻(Noctiluca scintillans = Noctiluca miliaris)的吞噬摄食行为[11];随着荧光标记及电子显微镜等技

术的发展,人们在具甲类甲藻里也发现了吞噬营养型的广泛存在,如叉角藻(Ceratium furca) [12]、半球易碎藻

(Fragilidium subglobosum ) [13]、 墨 西 哥 易 碎 藻 ( Fragilidium mexicanum ) [14]、 无 纹 旋 沟 藻 ( Gyrodinium
instriatum) [15]和双排钟易碎藻(Fragilidium duplocampanaeforme)等[16]。 目前已发现的吞噬营养型甲藻见

表 1。
甲藻吞噬摄食部位一般是在细胞体的纵沟或底部(图 1),如 Bursa 观察到的赤裸甲藻(Gymnodinium

rubrum)对急游虫 ( Strombidium sp. ) 的摄食[17], Norris 观察到的新月角藻 ( Ceratium lunula) 对多甲藻

(Peridinium sp. )的摄食(图 2) [18],Uchida 观察到的无纹旋沟藻对纤毛虫的摄食[15] 等;少数甲藻物种可以通

过顶孔和片间带摄食一些小尺寸猎物,如多纹膝沟藻(Gonyaulax polygramma)和施克里普藻( Scrippsiella
spp. )可以通过顶孔摄食隐藻[19],原甲藻(Prorocentrum spp. )可以通过片间带摄食隐藻[20]。 关于甲藻的吞噬

摄食行为很早就有描述,1930 年 Hofeneder 发现飞燕角藻从纵沟伸出触手将猎物(蓝绿藻、硅藻或纤毛虫)拉
到细胞内[21],随后在锥角藻(Ceratium cornutum)、叉角藻和三角角藻(Ceratium tripos)中也发现了类似现象。
角藻属(Ceratium)是具甲类甲藻,细胞外包裹有厚的甲板,Hofeneder 认为这些甲板是可活动的,只有这样具

甲类甲藻才能吞噬大尺寸猎物[21],但他只是推测,没有证实。 1996 年,Skovgaard 借助电镜和荧光标记观察了

半球易碎藻对角藻的吞噬。 他发现在吞噬初始阶段,半球易碎藻纵沟附近的片间带变大使得纵沟间隙也变

大,以此来容纳猎物[13];2010 年,Myung 通过对易碎藻的电镜观察发现,易碎藻摄食完成后甲板因细胞体积增

大分开,但仍然和细胞体连在一起,甲板之间也没有完全断开,依靠一种胶状不明物质相连接[7]。 Skovgaard
和 Myung 的研究证明 Hofeneder 的推测是正确的,具甲类甲藻的甲板的确具有活动能力来适应其吞噬摄食需

要。 另外,Skobgaard 发现甲藻在吞噬猎物时能够通过改变猎物的外部形态来利于其吞噬的进行,如半球易碎

藻在吞噬角藻的过程中,会慢慢将角藻的甲板消解以利于其在细胞内形成食物泡[13]。 目前这种猎物甲板消

解机制还不清楚,甲板主要成分为纤维素,那么半球易碎藻如何溶解这些纤维素,通过自己的酶还是存在共生

体帮助其消解,这方面还没有相关研究。 旋沟藻在吞噬摄食链状硅藻如中肋骨条藻时会先将其转化成团状群

体后再吞噬。 以上这些现象都是吞噬型甲藻对摄食方式适应的结果,这些适应行为使其可以吞噬一些尺寸较

大的猎物,使得摄食范围更广,对其生存的延续意义重大。
吞噬型甲藻的猎物尺寸与甲藻自身尺寸呈正相关,即大个体甲藻的吞噬口大,能吞噬的猎物尺寸往往也

大。 Hansen 研究了旋沟藻(Gyrodinium spirale)的猎物等效球径(estimated spherical diameter, ESD)范围,发现

旋沟藻的 ESD 为 30 滋m,其猎物尺寸下限为 4. 4—6. 6 滋m,上限为 48. 8—94. 5 滋m,最佳尺寸为 32 滋m[22];
Jakobsen 研究了裸甲藻(Gymnodinium sp. )的猎物 ESD 范围,发现旋沟藻的 ESD 为 7 滋m,猎物尺寸范围为 4—
10 滋m,最佳尺寸为 8 滋m[23]。 有些甲藻具有选择性吞噬摄食,如 Gymnodinium granii Schiller 专门摄食蓝

藻[24],巨多甲藻专门摄食膝沟藻(Gonyaulax sp. ) [10],半球易碎藻专门摄食角藻[13],双排钟易碎藻专门摄食

鳍藻(Dinophysis sp. ) [16]。 目前,关于甲藻的吞噬选择性机制还不明确,Spero[25] 提出可能与猎物细胞体释放

的化学物质有关,即甲藻有“嗅觉冶,可以感应到特定的化学物质。 甲藻在摄食完成后,由于体积剧增,往往伴

随着细胞分裂或蜕鞘的发生[13]。
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mi

cr
um

( L
ea
db
ea
te
re

t
Do
d g
e
19
66
)
La
rs
en
20
00
( =

加
拉

旋
沟

藻
G y

ro
di
ni
um

ga
la
th
ea

nu
m
( B
ra
ar
ud
19
57
)
Ta
yl
or
19
92
)

a
[ 6
]

旋
环

沟
藻

Co
ch
lo
di
ni
um

co
ns
pi
ra
tu

m
Ko
fo
id

et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

微
小

卡
罗

藻
Ka

rl
od

in
iu

m
mi

cr
um

( L
ea
db
ea
te
r
et
Do
d g
e
19
66
)
La
rs
en
20
00

a
[ 5
]

佛
氏

环
沟

藻
Co

ch
lo
di
ni
um

fa
ur
ei
Ko
fo
id

et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

无
斑

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

as
ti
g
m
at
um

Ch
ri
st
en
19
59

a
[ 8
3
]

螺
旋

环
沟

藻
Co

ch
lo
di
ni
um

he
li
x
( P
ou
ch
et
18
87
)
Le
m
me
rm
an
n
18
99

a
[ 6
0
]

不
对

称
下

沟
藻

Ka
to

di
ni
um

as
y
m
me

tr
ic
um

( M
as
sa
rt
19
00
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 8
3
]

雷
氏

环
沟

藻
Co

ch
lo
di
ni
um

le
bo

ur
ae
Ko
fo
id

et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

弯
曲

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

ca
m
py

lo
s
( H
ar
ri
s
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 5
9
]

多
环

环
沟

藻
Co

ch
lo
di
ni
um

po
l y

kr
ik
oi
de
s
M
ar
ga
le
f
19
61

a
[ 5
8
]

安
第

斯
下

沟
藻

Ka
to

di
ni
um

ed
ax
( S
ch
ill
er
19
54
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 8
8
]

辐
射

状
环

沟
藻

Co
ch
lo
di
ni
um

ra
di
at
um

Ko
fo
id

et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

锥
下

沟
藻

Ka
to

di
ni
um

fa
st
i g

at
um

Ki
rs
ch
ho
ff
et
M
e y
er
19
95

a
[ 1
0
]

辐
射

环
沟

藻
Co

ch
lo
di
ni
um

ra
di
at
um

Ko
fo
id
et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

真
菌

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

fu
n g

i f
or

me
( A
nn
is
im
ov
a
19
25
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65
( =

真
菌

裸
甲

藻
G y
m
no
di
ni
u
m
fu
n g
if
or
me
Sc
hi
ll
er
19
33
;
=

布
莱

克
裸

甲
藻
G y
m
no
-

di
ni
u
m
bl
ax
H
ar
ri
s
19
39
;
=

奥
地

利
下

沟
藻

Ka
to
di
ni
um

au
st
ri
ac

um
( S
ch
ill
er

19
55
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65
)

a
, b

[ 1
0
, 2
4
, 3
9
, 5
9
, 6
2
]

苏
氏

环
沟

藻
Co

ch
lo
di
ni
um

sc
hu

et
ti
i
Ko
fo
id

et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

寒
下

沟
藻

Ka
to

di
ni
um

hi
em

al
e
( S
ch
ill
er
19
54
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 2
4
]

闪
光

环
沟

藻
Co

ch
lo
di
ni
um

sc
in
ti
ll
an

s
Ko
fo
id

et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

超
黄

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

h y
pe
rx

an
th

um
( H
ar
ri
s
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 5
9
]

涡
轮

环
沟

藻
Co

ch
lo
di
ni
um

tu
rb
in
eu

m
Ko
fo
id

et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

中
下

沟
藻

Ka
to

di
ni
um

in
te
r
me

di
um

Ch
ri
st
en
19
59

a
[ 8
9
]

文
斯

环
沟

藻
Co

ch
lo
di
ni
um

vi
nc
tu

m
Ko
fo
id

et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

莫
洛

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

m
ol
o p

ic
um

( H
ar
ri
s
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 5
9
]

寇
氏

隐
甲

藻
Cr

yp
th
ec
od

in
iu

m
co
hn

ii
( S
eli
go
18
86
)
Ch
at
to
n
ex
Gr
as
sé
19
52

b
[ 7
0
, 1
03
]

山
地

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

m
on
ta

nu
m
( S
ch
ill
er
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 8
8
]

隐
拟

多
甲

藻
类
Cr
yp
to
pe
ri
di
ni
o p
so
id
s

b
[ 1
04
]

特
异

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

no
ta
tu

m
( S
ku
ja
)
Ch
ri
st
en
II
I
19
61

a
[ 9
1
]

瓦
里

安
变

形
藻

Di
na

m
oe
bi
di
um

va
ri
an

s
Pa
sc
he
r
19
16

a
[ 7
1
]

草
地

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

pr
at
en
se
( B
au
me
is
te
r
19
42
)
Ch
ri
st
en
19
61

a
[ 9
2
]

渐
尖

鳍
藻

Di
no

ph
ys
is

ac
u
mi

na
ta
Cl
a p
ar
èd
e
et
La
ch
ma
nn
18
59

b
[ 7
2
, 7
4
]

皮
提

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

pt
yr
ti
cu

m
( H
ar
ri
s
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 5
9
]

矛
鳍

藻
Di

no
ph

ys
is

ha
st
at
a
St
ei
n
18
83

b
[ 3
4
, 6
2
]

四
角

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

te
tr
a g

on
o p

s
( H
ar
ri
s
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 5
9
]

挪
威

鳍
藻

Di
no

ph
ys
is

no
rv
e g

ic
a
Cl
a p
ar
èd
e
et
La
ch
ma
nn
18
59

b
[ 7
2
, 7
4
]

春
下

沟
藻

Ka
to

di
ni
um

ve
rn

al
e
Ch
ri
st
en
19
61

a
[ 9
0
]

胖
双

盾
甲

藻
Di

pl
o p

el
ta

bo
m
ba
( S
te
in
18
83
)
Do
d g
e
et
To
ri
u
mi
19
93

c
[ 4
]

钟
形

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

vo
rt
ic
el
lu

m
( S
te
in
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 6
6
]

透
镜

翼
藻

Di
pl
o p

sa
li
sl

en
ti
cu
la
Be
r g
h
18
81

c
[ 4
]

拉
氏

下
沟

藻
Ka

to
di
ni
um

wo
lo
sz

yn
sk
ae
( S
ch
ill
er
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 9
3
]

拟
多

甲
茧

弯
藻

En
to

m
os
i g

m
a
pe

ri
di
ni
oi
de
s
Sc
hi
ll
er
19
25

a
[ 7
3
]

帕
氏

帆
甲

藻
Ko

fo
id
in
iu

m
pa

vi
ll
ar

di
i
Ca
ch
on
et
Ca
ch
on
19
67

a
[ 9
4
]

芽
绕

甲
藻

Es
o p

tr
od

in
iu

m
ge

m
m
a
Ja
vo
rn
ic
k y
19
62

b
[ 1
05
]

水
母

状
细

盘
藻

Le
pt
od

is
cu
s

me
du

so
id

es
H
er
tw
i g
18
77
(
=

水
母

状
帕

杰
藻

Pr
at
je
te
ll
a

me
du

so
id

es
( H
er
tw
i g
)
Lo
eb
lic
h
Jr
.e
t
Lo
eb
lic
h
II
I
19
66
)

a
[ 9
8
]

墨
西

哥
易

碎
藻

Fr
a g

il
id
in
iu

m
me

xi
ca

nu
m
Ba
le
ch
19
88

a
[ 6
2
]

多
边

舌
甲

藻
Li
n g

ul
od

in
iu

m
po

l y
ed

ra
( S
te
in
18
83
)
Do
d g
e
19
89

a
[ 5
8
]

双
排

钟
易

碎
藻

Fr
a g

il
id
iu

m
du

pl
oc
a
m
pa

na
e f
or

me
Né
za
n
et
Ch
o
mé
ra
t
20
09

a
[ 1
6
]

马
山

露
西

尔
藻

Lu
ci
el
la

m
as
an

en
si
s
M
as
on
, J
eo
n g
,
Li
ta
ke
r
,
Re
ec
e
et
St
ei
di
n g
er

20
07

b
[ 1
07
]

异
粗

易
碎

藻
Fr

a g
il
id
iu

m
he
te
ro
lo
bu

m
Ba
le
ch
19
59

ex
Lo
eb
lic
h
II
I
19
65

a
[ 7
4
]

裂
线

甲
藻

Ne
m
at
od

in
iu

m
pa

rt
it
um

Ko
fo
id
et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

半
球

易
碎

藻
Fr

a g
il
id
iu

m
su

b g
lo
bo
su

m
( S
to
sc
h
19
69
)
Lo
eb
lic
h
II
I
19
80

a
[ 6
2
]

鱼
雷

线
甲

藻
Ne

m
at
od

in
iu

m
to
r p

ed
o
Ko
fo
id
et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

具
毒

冈
比

甲
藻

Ga
m
bi
er

di
sc
us

to
xi
cu
s
Ad
ac
hi

et
Fu
ku
yo
19
79

a
[ 5
]

夜
光

藻
No

ct
il
uc
as

ci
nt
il
la
ns
( M
ac
ar
tn
e y
18
10
)
Ko
fo
id
19
20
( =

No
ct
il
uc

a
mi

li
-

ar
is
Su
ri
ra
y
ex
La
ma
rc
k
18
16
)

a
[ 6
0
]
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续
表

物
种

Ta
xo
n

营
养

型

Tr
o p
hi
c
t y
pe

物
种

Ta
xo
n

营
养

型

Tr
o p
hi
c
t y
pe

毕
氏

薄
甲

藻
Gl
en

od
in
iu

m
bi
eb
li
i
Sc
hi
ll
er
19
37

a
[ 2
4
]

圆
奥

布
藻

Ob
le
a
ro
tu

nd
a
( L
eb
ou
r
19
22
)
Ba
le
ch

ex
So
ur
ni
a
19
73

c
[ 1
08
]

瘦
薄

甲
藻

Gl
en

od
in
iu

m
le
pt
od

er
m
um

H
ar
ri
s
19
40

a
[ 5
9
]

拉
本

蛎
甲

藻
Os
tr
eo

ps
is

la
be
ns
Fa
us
te

t
M
or
to
n
19
95

b
[ 5
]

小
孔

薄
甲

藻
Gl
en

od
in
iu

m
pu

lv
is
cu
lu
s
( E
hr
en
be
r g
18
40
)
St
ei
n
18
83

a
[ 6
6
]

荚
状

蛎
甲

藻
Os
tr
eo

ps
is

le
nt
ic
ul
ar
is
Fu
ku
yo
19
81

a
[ 5
]

多
纹

膝
沟

藻
Go

n y
au

la
x
po

l y
gr

a
m
m
a
St
ei
n
18
83

a
[ 5
8
]

卵
状

蛎
甲

藻
Os
tr
eo

ps
is

ov
at
a
Fu
ku
yo
19
81

a
[ 5
]

刺
膝

沟
藻

Go
n y

au
la

x
s p

in
i f
er
a
( C
la
pa
rè
de

et
La
ch
ma
nn
18
59
)
Di
es
in
g
18
66

a
[ 5
8
]

暹
罗

蛎
甲

藻
Os
tr
eo

ps
is

si
a
me

ns
is
Sc
h
mi
dt
19
01

a
[ 5
]

青
绿

裸
甲

藻
G y

m
no

di
ni
um

ae
ru

gi
no
su

m
St
ei
n
18
83
( =

尖
裸

甲
藻

G y
m
no

di
ni
um

ac
id

ot
um
N y
ga
ar
d
19
49
)

a
[ 2
4
, 7
6
]

牛
尖

甲
藻

Ox
yp

h y
si
so

x y
to
xo
id

es
Ko
fo
id
19
26

b
[ 1
09
]

敏
裸

甲
藻

G y
m
no

di
ni
um

a g
il
e
Ko
fo
id

et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

海
洋

尖
尾

藻
Ox

yr
rh
is

m
ar
in
a
Du
ja
rd
in
18
41

b
, d

[ 9
5
]

双
眉

裸
甲

藻
G y

m
no

di
ni
um

a
m
ph

or
a
Ko
fo
id

et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

施
威

类
裸

甲
藻

Pa
ra

gy
m
no

di
ni
um

sh
iw

ha
en
se
Ka
n g
, J
eo
n g
,
M
oe
st
ru
p
, e
t
Sh
in

20
10

b
[ 1
10
]

弓
裸

甲
藻

G y
m
no

di
ni
um

ar
cu

at
um

Ko
fo
id
19
31

a
[ 7
8
]

范
氏

鲍
氏

藻
Pa

ul
se
ne
ll
a
vo

ns
to
sc
hi
i
Dr
eb
es
&
Sc
hn
e p
f,
19
88

b
[ 6
2
]

金
色

裸
甲

藻
G y

m
no

di
ni
um

au
re
ol
um

( H
ul
bu
rt
19
57
)

b
[ 6
0
]

柏
林

拟
多

甲
藻

Pe
ri
di
ni
o p

si
sb

er
ol
in
en
si
s
( L
em
me
rm
an
n
)
Bo
ur
re
ll
y
19
68

b
[ 6
2
]

奥
地

利
裸

甲
藻

G y
m
no

di
ni
um

au
st
ri
ac
um
Sc
hi
ll
er
19
33

a
[ 7
9
]

安
第

斯
拟

多
甲

藻
Pe

ri
di
ni
o p

si
se

da
x
( S
ch
ill
in
g
19
13
)
Bo
ur
re
ll
y
19
68
( =

安
第

斯

薄
甲

藻
Gl
en

od
in
iu

m
ed

ax
Sc
hi
lli
n g
19
13
)

a
[ 7
5
]

链
状

裸
甲

藻
G y

m
no

di
ni
um

ca
te
na
tu

m
Gr
ah
am
19
43

a
[ 5
8
]

针
状

多
甲

藻
Pe

ri
di
ni
um

ac
ic
ul
i f
er
um

Le
m
me
rm
an
n
, 1
90
0

a
[ 9
6
]

科
尼

裸
甲

藻
G y

m
no

di
ni
um

cn
ec
oi
de
s
H
ar
ri
s
19
40

a
[ 5
9
]

巨
多

甲
藻

Pe
ri
di
ni
um

ga
r g

an
tu

a
Bi
ec
he
le
r
19
52

a
[ 1
0
]

蓝
色

裸
甲

藻
G y

m
no

di
ni
um

co
er
ul
eu

m
Do
gi
el
19
06

a
[ 8
1
]

噬
鱼

费
氏

藻
P f
ie
st
er
ia

pi
sc
ic
id

a
St
ei
di
n g
er
et
Bu
rk
ho
ld
er
, 1
99
6

b
[ 5
]

坳
裸

甲
藻

G y
m
no

di
ni
um

co
l y

m
be
ti
cu

m
H
ar
ri
s
19
40

a
[ 5
9
]

圆
法

拉
藻

Ph
al
ac
ro

m
a
ro
tu

nd
at
um

( C
la
pa
rè
de

et
La
ch
ma
nn
18
59
)
Ko
fo
id

et
Mi
ch
en
er
19
11
( =

圆
鳍

藻
Di

no
ph

ys
is

ro
tu

nd
at
a
Cl
a p
ar
èd
e
et
La
ch
ma
nn
18
59
)

b
[ 3
4
, 6
2
]

狭
裸

甲
藻

G y
m
no

di
ni
um

co
nt
ra
ct
um

Ko
fo
id
et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

核
隐

孔
绕

甲
藻

Pl
ec
to

di
ni
um

nu
cl
eo
vo
lv

at
um

Bi
ec
he
le
r
19
34
( =

小
环

沟
藻

Co
-

ch
lo
di
ni
um

mi
ni
at
um

Ko
fo
id

et
Sw
ez
y
19
21
)

a
[ 6
0
]

肋
裸

甲
藻

G y
m
no

di
ni
um

co
st
at
um

Ko
fo
id
et
Sw
ez
y
19
21

a
[ 6
0
]

足
甲

藻
Po

do
la

m
pu

s
s p
.

c
[ 1
00
]

寒
裸

甲
藻

G y
m
no

di
ni
um

cr
yo

ph
il
um

( W
ed
em
a y
er
,
Wi
lc
ox

et
Gr
ah
am
)
H
an
se
n

et
M
oe
st
ru
p
ex
Da
u g
b j
er
g
,
H
an
se
n
,
La
rs
en

et
M
oe
st
ru
p
20
00
( =

寒
前

沟
藻

A
m
ph

id
in
iu

m
cr
yo

ph
il
um

W
ed
em
a y
er
,
Wi
lc
ox

et
Gr
ah
am
19
82
)

b
, c

[ 1
8
]

科
氏

多
沟

藻
Po

l y
kr
ik
os

ko
fo
id
ii
Ch
at
to
n
19
14

a
[ 6
0
]

盘
状

裸
甲

藻
G y

m
no

di
ni
um

di
sc
oi
da

le
H
ar
ri
s
19
40
( =

阔
嘴

薄
甲

藻
Gl
en

od
in
iu

m
eu
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图 1摇 赤裸甲藻的吞噬营养方式[17]

Fig. 1摇 Phagotrophy in Gymnodinium rubrum Kofoid & Swezy[17]

(a)赤裸甲藻在吞噬纤毛虫急游虫; (b)—(d)赤裸甲藻细胞吞噬了

(a)裸甲藻(b)海链藻(c)3 个筛链藻; (c)和(d)图中细胞核被位移

到细胞上鞘

30µm

30µm 50µm

a b

c d

摇 图 2摇 角藻属的异养营养方式[1,18,21]

Fig. 2摇 Heterotrophy in the genus Ceratium[1,18,21]

(a),(b)飞燕角藻的腐食营养[21] , (a)捕获小细胞甲藻的固定后

细胞[21] , (b)捕获硅藻的活细胞, 显示原生质网捕获猎物[21] ;

(c) 飞燕角藻的伪足摄食营养方式[21] ; (d)新月角藻用腹区吞噬

原多甲藻[18]

2. 2摇 捕食茎营养方式

捕食茎摄食营养方式是甲藻通过捕食茎(peduncle)刺穿猎物细胞膜并吸取其细胞质成分来获得营养的

一种摄食方式,其研究可以通过观察捕食茎的存在来进行。 1952 年, Biecheler 首次发现沃拉旋沟藻

(Gyrodinium vorax)可以用捕食茎方式摄食帕氏旋沟藻(Gyrodinium pavillardi) [10],随后人们相继发现美丽囊

甲藻(Blepharocysta splendor鄄maris)、扁压原多甲藻(Protoperidinium depressum)、厚甲原多甲藻(Protoperidinium
crassipes) [26]、真菌下沟藻(Katodinium fungiforme) [27]、鲍氏藻(Paulsenella sp. ) [28] 和马山露西尔藻( Luciella
masanensis)等可以进行捕食茎摄食。 一些甲藻捕食茎摄食是有选择性的,如柏林拟多甲藻(Peridiniopsis
berolinensis)专性摄食锥角藻[29],鳍藻专性摄食纺锤披巾虫(Tiarina fusus) [4],无纹旋沟藻专性摄食塔拉卡网

纹虫(Favella taraikaensis) [15],金色裸甲藻(Gymnodinium aureolum)专性摄食聚球藻(Synechococcus sp. ) [30]。
目前,捕食茎摄食营养方式在无甲类甲藻[如前沟藻属(Amphidinium)、裸甲藻属(Gymnodinium)、旋沟藻属

(Gyrodinium)]和具甲类甲藻(如隐甲藻属(Crypthecodinium)、鳍藻属(Dinophysis)、尖甲藻属(Oxyphysis)、拟多

甲藻属(Peridiniopsis)、费氏藻属(Pfiesteria))中都有发现。 目前已发现的捕食茎摄食营养方式甲藻见表 1。
捕食茎是从甲藻细胞体鞭毛孔附近或纵沟中部伸出的 (图 3),尺寸大小因物种而异,如在圆鳍藻

(Dinophysis rotundata)和柏林拟多甲藻中长度为 8—12 滋m,宽度为 3—5 滋m,末端宽度可超过 10 滋m[31];而在

角毛鲍氏藻(Paulsenella chaetoceratis)中长 25—100 滋m[32]。 多数甲藻捕食茎在摄食过程中可见,有的物种如
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嵌晶前沟藻(Amphidinium poecilochroum)和湖生前沟藻(Amphidinium lacustre)只在摄食初始阶段可见[33]。
1991 年,Hansen 详细描述了圆鳍藻对纤毛虫的捕食茎摄食过程[34]。 纤毛虫的运动速度比鳍藻快,圆鳍藻捕

食时先借捕食茎吸附到纤毛虫细胞体上并随其游动,同时吸食其细胞质,摄食完成后,鳍藻收回捕食茎并离开

纤毛虫。 有的甲藻如真菌裸甲藻(Gymnodinium fungiforme)和柏林拟多甲藻等可以通过猎物(如线虫)细胞体

的裂口进行摄食[31]。 在线虫细胞裂口释放物的吸引下,柏林拟多甲藻会先绕线虫裂口旋转,旋转的同时保持

纵沟的开口对着猎物的方向,然后从纵沟发出捕食丝(capture filement)将自身细胞体与线虫连接,慢慢将自

己拉近线虫的伤口,最后捕食茎伸出并进行吸食。 捕食完成后,收回捕食茎离开猎物(图 3)。

20µm

1

2 3 4

图 3摇 甲藻的捕食茎摄食营养方式[31,34]

Fig. 3摇 Tube feeding of dinoflagellates[31,34]

左图: 圆法拉藻摄食纺锤披巾虫[34] ; 右图: 柏林拟多甲藻摄食一个受伤的线虫, 1) 柏林拟多甲藻腹部朝向一个受伤线虫挤压出来的部分

围绕, 2) 释放捕捉丝, 3) 摄食管吸食(由于压力作用细胞上体部变形), 4) 离开被摄食的线虫(捕捉丝仍有残留) [31]

1985 年 Schnepf 对鲍氏藻的捕食茎结构进行了超显微研究[35],发现其捕食茎是由 20 根微管聚集成束构

成的,每根微管又由 20 根微丝构成,捕食茎是由捕食茎根部的微管篮延伸而形成的;捕食茎与细胞体连接处

有电子致密环;捕食茎外侧的细胞质膜在猎物细胞膜和甲藻食物泡膜间是连续的(图 4)。 Calado 在柏林拟多

甲藻中也有类似的发现[31]。 有的甲藻如拟多甲藻和鲍氏藻在捕食茎末端存在吸盘结构(hook),用以将捕食

茎固定在摄食对象上[31鄄32]。 目前多数关于捕食茎的报道还是跟以上的描述类似的,但 Wilcox 在冷前沟藻

(Amphidinium cryophilum)里发现了另一种不同结构的捕食茎———捕食足[36]。 与捕食茎不同的是,捕食足是

空的圆柱状体,不包含任何细胞骨架或者细胞质,其着生部位是细胞体的底部而不是细胞体的腹部,在摄食完

成后,捕食足不被甲藻收回而是留在猎物细胞体上[36]。 随后,人们在波旋沟藻(Gyrodinium undulans)和球甲

藻(Dissodinium spp. )中也有类似的发现[37]。 捕食足摄食由于捕食完成后将捕食足留在猎物细胞体上而不是

收回,下次摄食又得形成新的捕食足,因此消耗较多的能量。
甲藻摄入的营养物质可以储存在一个大食物泡内,如真菌裸甲藻、厚前沟藻(Amphidinium crassum)和柏

林拟多甲藻;也可以储存在多个小食物泡内,如鳍藻;有的物种如嵌晶前沟藻和湖生前沟藻每摄食一个猎物便

形成一个单独的食物泡[38]。 甲藻摄食完成后,经常会伴随着蜕鞘或细胞分裂[15]。
关于捕食茎摄食的动力机制问题一直以来存在着争议。 Bardele 认为,甲藻捕食茎的超微结构与纤毛虫

的吸管触手非常相似,因此其摄食机理应该也相似,即捕食茎是通过微管和微丝的运动带动膜的运动来摄食

的[39]。 然而 Schnepf 通过对鲍氏藻和拟多甲藻捕食茎的研究发现,在摄食过程中捕食茎的膜并没有运动,基
本保持不动[35],因此他提出另一种观点“压力泵说冶,即捕食茎捕食的动力来源与渗透压有关。 他认为,甲藻

捕食茎与其内部的食物泡是相连的,食物泡通过从细胞质中泵入离子来提高泡内渗透压,以此保证其对猎物

细胞质的吸力,不过这种机制需要一个食物泡和鞭毛管的连接,及一个可以关闭鞭毛括约的离子泵。 Calado
对这种假设提出怀疑,因为他在对柏林拟多甲藻的研究中并没有发现这些食物泡周围有摄食管和鞭毛管[31]。
他认为这些食物是通过一般的机械虹吸原理获得的,支持这种假说的证据就是摄食前的细胞会有上体部的变
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摇 图 4摇 鲍氏藻的捕食茎[35]

Fig. 4摇 Feeding tube of Paulsenella cell, schematically[35]

捕食茎是一个在鞭毛孔的基部被甲藻液泡空腔(C)包裹的囊状

体, 甲藻液泡基部周围是鞭毛括约体(FS)围绕, 摄食茎内部在鞭

毛孔附近被摄食茎括约体(TS)围绕, 外边直接插入硅藻原生质

(D)中. F: 纵鞭; G: 高尔基体; N:细胞核; P: 细胞质; V: 食物

泡; A: 甲藻液泡

形和一个已经存在的开放的食物空泡连接 着 摄

食管[31]。
2. 3摇 捕食笼营养方式

这是甲藻通过从鞭毛孔或纵沟后端分泌细胞质到

胞外形成捕食笼包裹猎物并进行消化的一种摄食方式

(图 5)。 早在 1930 年,Hofeneder 就发现飞燕角藻以捕

食笼方式摄食,随后人们相继发现原多甲藻[40]、荚状前

多甲 藻 ( Preperidinium lenticulatum )、 卵 甲 藻 ( Oblea
rotunda)、锥形原多甲藻(Protoperidinium conicum) [41]、
灰甲原多甲藻(Protoperidinium pellucidum) [22]、叉分原

多甲 藻 ( Protoperidinium divergens ) [42] 和 透 镜 翼 藻

(Diplopsalis lenticula) [43] 具有捕食笼摄食行为。 目前,
捕食笼摄食现象只在具甲类甲藻如原多甲藻属和翼藻

类 [ 包 括 翼 藻 属 ( Diplopsalis )、 拟 翼 藻 属

(Diplopsalopsis)、盾藻属(Diplopelta)、卵甲藻属(Oblea)
和前多甲藻属(Preperidinium)]中发现。 目前已发

现的捕食笼摄食营养方式甲藻见表 1。
1930 年 Hofeneder 首次描述了飞燕角藻的捕食笼

摄食行为,据描述,飞燕角藻可以从鞭毛孔分泌细胞质

到胞外形成笼状结构将硅藻包裹并进行消化[21]。
Strom 经过研究发现,捕食笼型甲藻捕食行为分为捕食

前、捕食中和捕食后 3 个阶段[44]。 甲藻发现猎物后会

先绕猎物细胞体旋转,通过感应猎物释放的化学物质来

确定其位置,然后从鞭毛孔发出捕食丝将猎物与自身相

连;随后收缩捕食丝将猎物朝鞭毛孔拉近并释放捕食笼

A

B

Dn

Dt

图 5摇 甲藻的捕食笼摄食营养方式[54,100]

Fig. 5摇 Pallium feeding of dinoflagellates

摇 原多甲藻在捕捉链状硅藻(Dt)并释放出捕食笼, 左图 B): 原多

甲藻展开捕食笼消化硅藻; 原多甲藻捕食笼方式摄食海链藻, 右

图下: 原多甲藻捕食笼方式摄食双尾藻

将猎物包裹,在捕食笼分泌的消化酶的作用下,猎物细

胞质液化被吸收;摄食完成后,甲藻将捕食笼收回直至

完全消失[44]。 至于所消化的营养物质如何被运入甲藻

细胞内的研究较少,但可以确定的是,捕食笼的收回可

以带回很大一部分营养物质。
关于 捕 食 笼 的 结 构 成 分, 1992 年 Jacobson 和

Anderson 对其作了相关研究[45]。 他们通过对尖原多甲

藻 ( Protoperidinium spinulosum ) 和 点 刺 原 多 甲 藻

(Protoperidinium punctulatum)的捕食笼的超显微研究发

现,它是一个高度液泡化的膜囊,包含多个拱形,有时分

叉的微管带(microtubular ribbon),它源自内部的拉长了

的电子不透明的微管篮,在从细胞伸出的地方有围绕着

皮层的嗜锇括约肌样环状结构(sphincter鄄like osmiophilic ring)(图 6)。
由于捕食笼的可延伸特点,捕食笼型甲藻可以摄食大至 5—8 倍其自身体积的猎物[44鄄47],小至 4—8滋m 的

猎物[43鄄45, 48鄄49],其摄食范围大小与甲藻能够产生的捕食笼大小有关,能产生的捕食笼越大,则猎物尺寸上限越

大。 虽然捕食笼型甲藻的猎物谱很广,但有些物种具捕食选择性,如卵甲藻可以摄食多种猎物,但对布氏双尾
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摇 图 6摇 甲藻捕食笼摄食方式[45]

Fig. 6 摇 Dinoflagellate pallium feeding, schematically show the

pallium auxiliary structures

示捕食笼结构. MB: 微管篮; N:细胞核; P: 囊泡; pp: 孔甲板;

Pc:液泡链接

藻(Ditylum brightwellii)摄食时表现出最大生长率[44];
胡氏原多甲藻 (Protoperidinium huberi) 对硅藻有偏嗜

性,也在摄食布氏双尾藻时表现出最大生长率[49];灰甲

原多甲藻在单独面对硅藻或甲藻时都具有摄食行为,但
同时面对硅藻和甲藻时,对硅藻表现出偏嗜性[48]。 原

多甲藻对硅藻的捕食偏嗜性可能有两个原因,一个是与

化学感应有关,即原多甲藻对硅藻释放的化学物质更感

兴趣;另一个与捕食的容易度有关,即甲藻具有活动能

力使其能够逃脱捕食丝的固定,因此不易被摄食,而硅

藻无运动能力,捕食相对容易些。
2. 4摇 其他异养营养类型

除了以上描述的 3 种常见甲藻异养类型,Jeong 在

海洋尖甲藻 (Oxyrrhis marine) 和旋沟藻 ( Gyrodinium
spp. )中发现了一种全新的摄食行为,即拦截摄食营养

方式(Filter / Interception feeding) [30]。 他发现,以上两种

甲藻在摄食细菌等小尺寸猎物时,会先通过鞭毛的搅动

使周围的水体进入纵沟形成捕食流,捕食流在纵沟流动

的过程中,水流中的细菌等小尺寸猎物会被甲藻截食。
纵沟越长越窄,则摄食的几率越大(图 7)。

除此之外还有腐食营养型(图 2a、b)、伪足摄食营

养方式(pseudopodial feeding) (图 2c、8B)、口足摄食营

养方式(stompopd feeding)(图 8A)、触手摄食营养方式

( tentacle and piston feeding )、 共 生 营 养 方 式

(symbiotically feeding ) 和 寄 生 营 养 方 式 ( parasitical
feeding)(图 8C)等异养营养型。
3摇 甲藻异养营养型的研究方法

甲藻异养营养型的研究经历了几个阶段。 早期是

直接用光学显微镜观察,根据甲藻细胞体内是否含食物

泡来确定是否进行了摄食,这种方式缺陷较多,一是甲藻的细胞结构较脆弱,极易在操作过程中破损给观察造

成不便,二是有时很难确定甲藻细胞内的“食物泡冶是不是甲藻细胞体自身的内含物。 1993 年 Bockstahler 和
Coats 用蛋白银染技术来研究血红阿卡藻(Akashiwo sanguinea)、非链旋沟藻(Gyrodinium uncatenum)和叉角藻

对微型纤毛虫(nanociliates)的摄食,但这种方法只能判断甲藻是否进行了摄食,不能区分甲藻食物泡内的猎

物为何物种[12]。 随后,人们通过对甲藻的猎物进行荧光标记来研究其摄食行为,常用染色剂为二氢乙锭

(hydroethidine) [50],然而这种染色剂毒性较强并且其荧光颜色与甲藻本身的叶绿素荧光颜色类似,极易造成

混淆。 Li 提出用 5鄄氯甲基二乙酸萤光素(5鄄chloromethylfluorescein diacetate,CMFDA)代替二氢乙锭[6],因为

CMFDA 荧光颜色为亮绿色,与甲藻本身叶绿素的红色荧光很容易区分,毒性也较弱,因此是一种理想的染

色剂。
4摇 甲藻异养营养型的生态意义

赤潮研究中有些问题现在还无法解释,如在一些贫营养水域如远洋海区,有时也会发生赤潮,如短凯伦藻

(Karenia brevis)和微小原甲藻(Prorocentrum minimum)赤潮,这些赤潮的发生机制是什么? 再就是有些赤潮存

在物种更迭现象,即在一次赤潮中有多种赤潮优势物种,往往其中一种优势物种的衰退伴随着另一种优势物
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种的兴起。 如果我们不把甲藻的异养营养行为考虑其中,这些问题很难回答。 Jeong 认为在贫营养海区如远

洋海域的某些甲藻物种为适应环境,进化出可以摄食聚球藻和异养细菌的能力,前者具有固氮能力,后者细胞

成分中 P / N 值较高,因此即使在贫营养海区这些甲藻也能获得足量的 N 和 P,一旦环境条件适宜便形成赤

潮[51]。 对于赤潮物种更迭问题,Jeong 通过对马山港的一次赤潮研究发现,赤潮物种更替顺序依次为前沟藻

和赤潮异弯藻(Heterosigma akashiwo)寅微小原甲藻和尖叶原甲藻(Prorocentrum triestinum)寅多环环沟藻

(Cochlodinium polykrikoides)寅闪光原甲藻(Prorocentrum micans),而这些物种存在一定的级联摄食关系,说明

物种的更迭与甲藻间的摄食有关[20]。
甲藻的异养营养使得海洋生态系统能量流动更加复杂,如有些作为初级生产者的光合型甲藻如帕氏旋沟

藻和线甲藻(Nematodinium sp. )可以对一些初级消费者如急游虫和纤毛虫(Spiroprorodon garrisoni)进行摄食,
使得生态系统中的能量流动方向改变[52];Jeong 研究发现墨西哥易碎藻与叉分原多甲藻存在相互摄食现象,
墨西哥易碎藻可以吞噬摄食一到多个叉分原多甲藻,而多个叉分原多甲藻可以捕食茎方式摄食一个墨西哥易

碎藻[14]。 以上甲藻异养摄食现象使得经典食物网中物质循环和能量流动方向更加复杂,在海洋生态系统生

物链的研究中值得引起注意。
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摇 图 7摇 甲藻的拦截摄食营养方式[51]

Fig. 7摇 Filter / Interception feeding of dinoflagellate

(A): 海洋尖尾藻; (B): 旋沟藻; (C): 噬鱼费氏藻; c: 横沟凹

陷; s: 纵沟; pc:捕食茎盖
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摇 图 8摇 甲藻的其他异养营养方式[10,101鄄102]

Fig. 8摇 Other heterotriphic type of dinoflagellate feeding

(A): 敏红甲藻的口足摄食营养方式, P. 活塞, S. 口足; (B):巨

多甲藻的伪足摄食营养方式, 伪足围绕着猎物 (C): 恰特原欧丁

藻的寄生营养方式

5摇 甲藻异养营养型的进化意义

研究发现,同种甲藻面对不同的猎物时会根据具体条件采用不同的摄食机制。 Uchida 发现无纹旋沟藻

在对小尺寸的砂壳纤毛虫真丁丁虫(Eutintinnus tubulosus)进行摄食时,采用的是直接吞噬方式,而对大尺寸的

亚速网纹虫(Favella azorica)进行摄食时,采用的是捕食茎摄食方式[15];Jeong 发现海洋尖甲藻和旋沟藻在对

小粒径的超微型浮游植物进行摄食时,采用的是拦截摄食营养方式,而对微型和小型浮游植物进行摄食时,采
用的是直接吞噬方式[30];Berge 发现铠卡罗藻(Karlodinium armiger)在摄食小尺寸猎物时采用直接吞噬方式,
摄食大尺寸猎物时采用捕食茎摄食方式[53]。 这表明,经过对环境的适应,有些甲藻物种已经进化出具有不同
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捕食方式的能力,它们在面对不同类型、尺寸的猎物时采用最合适的摄食方式来满足营养需要,以此来维持生

存,同时,这类甲藻由于捕食方式的多样性使其在与只有一种捕食方式的甲藻的生存竞争中占据优势地位。
异养甲藻不仅捕食方式多样化,捕食位置也不一样。 Jeong 发现多纹膝沟藻在摄食隐藻等小尺寸猎物时,

摄食发生在顶孔,在摄食强壮前沟藻(Amphidinium carterae)、赤潮异弯藻、三角异孢藻(Heterocapsa triquetra)和
微小原甲藻等大尺寸猎物时,摄食发生在纵沟。 Jeong 在对施克里普藻研究的过程中也发现类似的现象[20];
另外,Jeong 还发现闪光原甲藻可以同时从 3 个不同位置的细胞体片间带摄食隐藻。 甲藻的这种摄食位置多

样化也是其对环境的适应现象,使其可以根据不同的猎物尺寸选择合适的摄食位置,而摄食口(纵沟、顶孔和

片间带)尺寸的大小就在甲藻物种间竞争食物关系中扮演了重要的角色,从长远的演化角度来看,吞噬型甲

藻具有向大吞噬口型演化的趋势。 捕食茎摄食营养方式甲藻和捕食笼摄食营养方式甲藻由于不需要对猎物

进行吞噬,因此它们可以对一些大尺寸有时甚至是 10 倍自身体积的猎物进行摄食[54],有时多个捕食茎或捕

食笼型甲藻可以同时对同一个大尺寸猎物进行摄食,因此相对于吞噬营养型甲藻,捕食茎型甲藻和捕食笼型

甲藻在对大尺寸猎物的摄食中占据优势地位。
捕食笼的嗜锇括约肌样环与捕食茎电子致密环相似,而且两者都有微管篮结构,一定程度表明两者间可

能存在进化关系,即捕食笼是捕食茎的特化形式。 因为有研究发现,捕食茎在对一些超微型浮游生物如细菌

等摄食时是将其通过捕食茎通道整个摄入的,因此这类甲藻在历史进化过程中由于小个体猎物的缺失可能进

化成捕食笼来适应大个体猎物摄食。
6摇 甲藻异养营养型研究的几点思考

(1)纯自养型甲藻很少,近年来国内兴起很多以微藻为生物柴油原料的研究,在筛选藻种时需要考虑甲

藻的营养型。
(2)异养甲藻基因序列的不同决定了其细胞形态和酶系统结构的不同,因此最终决定了其营养型即摄食

方式的不同。 因此,有必要在基因水平上参照系统进化树对甲藻物种间形态、消化酶及摄食方式不同的根本

原因进行研究。
(3)异养甲藻可以摄食一些行光合作用的食物如蓝藻、隐藻、定鞭藻、硅藻和甲藻等,同时将食物的色素

体也摄食,这样甲藻细胞内可能就含有来自不同纲的多种色素体,这支持了三级内共生假说,即甲藻起源于一

个吞噬了具有二级色素体真核细胞的细胞[55]。 为探讨藻类的进化,值得去研究藻类的摄食行为、色素体类

型、DNA 序列、亚甲基四氢叶酸还原酶基因表达和它们的食物之间的关系。
(4)1995 年 Bhattacharya 和 Medlin 提出甲藻内共生理论,即甲藻的色素体是由一些被吞噬的内共生生物

衍化来的[56],而且越来越多的研究发现先前认为是营光合自养方式的甲藻都具有异养营养行为,那么甲藻的

严格自养型是否存在,是否所有的甲藻都具有异养行为? 所以,探索那些仍被认为是光合自养型的甲藻是否

也具有异养摄食行为是很有意义的。
(5)20 世纪 90 年代以来,世界各地有害甲藻赤潮的发生越来越频繁,其中很多赤潮甲藻的异养摄食行为

在赤潮的种群动力学中发挥着重要的作用,但当前甲藻赤潮的相关研究和预防都是基于其是营光合自养营养

的基础之上的,很少将甲藻的异养营养型考虑其中。 因此,新的赤潮研究策略需要建立,即在研究赤潮的形

成、爆发、维持和衰退时将甲藻的异养营养型对赤潮生物种群结构的影响考虑其中。
甲藻作为较古老的浮游植物类群,其营养方式的多元化是必然的。 自养生物的异养化过程是进化的主流

还是进化的逆支现在还无法定论。 多种营养方式集于一身的个别甲藻物种其不同摄食方式的应用也是本着

最优索食理论原则,以最节省能量最大获取食物量为前提的。
目前看来几乎所有的甲藻都可以异养或兼养营养方式生存,因此在书写一个甲藻完整的物种名时除了按

照林奈的植物双名法写全属名和种名之外,还需加上命名年。
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