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摘要：微型异养鞭毛虫（ＨＮＦ）是海洋微微型浮游生物的重要摄食者，通过摄食作用对后者的种类（或

类群）组成、粒径分布、数量结构和营养价值等属性具有重要的影响，而这与 ＨＮＦ的摄食选择性有直

接关系。对ＨＮＦ摄食选择性的研究有助于深入了解ＨＮＦ在海洋微食物环乃至整个海洋生态系统

中的作用。就国际上已开展的ＨＮＦ摄食选择性相关研究进行了回顾，分析和总结了影响ＨＮＦ选择

性摄食的关键因素，如食物大小、游动性、营养价值及食物细胞表面的生化结构特征等，并重点介绍了

ＨＮＦ摄食选择性形成的主要机制以及ＨＮＦ的选择性摄食在调节海洋微微型浮游生物群落结构中的

作用。
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１　引言

３０多年来，随着全球海洋通量联合研究（ＪＧＯ

ＦＳ）、全球海洋真光层研究（ＧＯＥＺＳ）、全球海洋生态

系统动力学研究（ＧＬＯＢＥＣ）、海岸带陆海相互作用研

究（ＬＯＩＣＺ）和海洋生物地球化学与生态系统整合研

究（ＩＭＢＥＲ）等重大国际海洋研究计划的陆续开展，人

们对海洋生态系统的认识有了很大的提高，微型、微

微型浮游生物及其所组成微食物环在海洋生态系统

的物流、能流和生源要素的生物地球化学循环中的巨

大作用得到了前所未有的重视［１］。

海洋微型异养鞭毛虫（ＨｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｉｃＮａｎｏｆｌａｇｅｌ

ｌａｔｅ，ＨＮＦ）的摄食生态学研究是国际微食物环与海

洋生态系统研究的热点之一［２］。ＨＮＦ是海洋微微型

浮游生物（ｐｉｃｏｐｌａｎｋｔｏｎ，包括异养细菌、蓝细菌和微微

型真核藻类）的重要消费者，对后者的种类（或类群）

组成、粒径分布、数量结构和营养价值等属性具有重

要的影响，这与ＨＮＦ的摄食选择性有直接关系。因

此，多年来ＨＮＦ的摄食选择性问题备受海洋生态学

家的关注，在ＨＮＦ对异养细菌的摄食选择性研究方

面已取得了重要的成果［３］。但至今为止，关于 ＨＮＦ

对蓝细菌和微微型真核微藻的选择性摄食研究报道

还很少［４－５］。本文主要介绍了国际上关于ＨＮＦ的食

性及摄食方式、影响 ＨＮＦ摄食选择性的主要因素、

ＨＮＦ摄食选择性的形成机制以及ＨＮＦ摄食选择性

对海洋微微型浮游生物群落结构的影响的研究进展。

２　微型异养鞭毛虫的食性及摄食方式

２１　微型异养鞭毛虫的食性

微型异养鞭毛虫（ＨＮＦ）的食性常见的主要有两

类，一类是吞噬营养，另一类是胞饮作用。大部分的

ＨＮＦ营吞噬营养，它们能捕获并消化颗粒食物，摄食



对象包括微微型浮游生物（如蓝细菌、异养细菌、微微

型真核藻类）［６］、较小的鞭毛虫［７］以及有机碎屑［８］等。

这类ＨＮＦ的食性还可相应地细分为异养细菌食性、

蓝细菌食性、草食性（食真核浮游植物）、肉食性（食微

小ＨＮＦ）以及碎屑食性等。而少数ＨＮＦ可以通过胞

饮作用从环境中吸收溶解有机物，它们能直接摄取低

分子量的有机物，例如单糖和氨基酸，但对于分子量

相对较高的蛋白质和多糖，则需要依靠体内的食物泡

将其酶解后再吸收［９］。另外，ＨＮＦ的食性往往不是

单一的，更多的表现为杂食性［１０］。

２２　异养鞭毛虫的主要摄食方式

根据鞭毛虫细胞结构的特点，Ｆｅｎｃｈｅｌ将噬菌性

的异养鞭毛虫的摄食方式归为三类［１１］，如图１所示。

第一 种 是 滤 食 （ｆｉｌｔｅｒｆｅｅｄｉｎｇ），在 领 鞭 类 （Ｃｈａ

ｏｎｏｆｌａｇｅｌｌａｔｅ）和异鞭类（Ｈｅｔｅｒｏｋｏｎｔ）中比较普遍。其

特点在于利用由微绒毛等细胞结构形成的过滤器截

留水体中的食物颗粒。两根微绒毛的间距通常只有

０．１～０．２μｍ，因此这种由微绒毛围成的类似于“衣

领”的结构能有效地截留微微型浮游生物（０．２～２

μｍ）。当环境中的食物较小时，这种摄食方式无疑是

比较高效的。第二种是拦截捕食（ｉｎｔｅｒｃｅｐｔｉｏｎｆｅｅｄ

ｉｎｇ），多数鞭毛虫采取这种方式捕获食物。它的特点

鞭毛虫游动产生水流将食物带到虫体表面，而后被鞭

毛虫直接捕获。第三种是伪足捕食（ｄｉｆｆｕｓｉｏｎｆｅｅｄ

ｉｎｇ），一些太阳鞭毛虫（ｈｅｌｉｏｆｌａｇｅｌｌａｔｅ）的种类以这种

方式捕食，这类鞭毛虫本身一般不具备移动性，但可

以利用自身具有粘性的伪足来捕获食物。

３　异养鞭毛虫摄食选择性的主要影响

因素

３１　食物的大小

从众多后生浮游动物的摄食研究可以看出，食物

大小是影响捕食者摄食的主要因素之一［１２］，对于微型

异养鞭毛虫也不例外。到目前为止，几乎所有已研究

的ＨＮＦ种类对不同大小的食物都具有摄食选择

性［１３－１７］。Ｈａｈｎ和Ｈｆｌｅ指出每种 ＨＮＦ都偏好特定

大小的细菌，对个体小的细菌，由于ＨＮＦ对它的摄食

效率比较低，所以得以生存，而个体大或形成菌落的

细菌对 ＨＮＦ的摄食具有抗性
［１８］。因此，Ｐｅｒｎｔｈａｌｅｒ

等人还根据细胞大小将 ＨＮＦ的食物细菌分成四类：

小细胞（＜０．４μｍ），受到ＨＮＦ的捕食压力较小；中等

大小细胞（０．４～１．６μｍ），这类食物易被ＨＮＦ捕食；受

到过度捕食的细菌（１．６～２．４μｍ）；以及对ＨＮＦ的捕

图１　异养鞭毛虫常见的３种摄食方式

ａ．滤食，领鞭毛虫（犕狅狀狅狊犻犵犪ｓｐ．）；ｂ～ｅ．拦截捕食，ｂ． 金

滴虫（犛狆狌犿犲犾犾犪ｓｐ．），ｃ．杯鞭虫（犅犻犮狅狊狅犲犮犪ｓｐ．），ｄ．舞行波豆虫

（犅狅犱狅狊犪犾狋犪狀狊），ｅ．双滴虫类；ｆ～ｈ．伪足捕食，ｆ．波豆虫类，

ｇ．有孔虫类，ｈ．尾滴虫（犆犲狉犮狅犿狅狀犪狊ｓｐ．）
［１０］

食具有一定抗性的大细胞（＞２．４μｍ）
［１９］，这种分类更

加直观的反映了食物大小对ＨＮＦ摄食的影响。Ｓｈｅｒｒ

等人也认为食物的粒径对鞭毛虫的摄食有重要影响，

＜５μｍ的鞭毛虫是异养细菌的首要消费者，而５～２０

μｍ的鞭毛虫则可能主要摄食蓝细菌等浮游植物
［６］。

３２　食物的游动性

海洋中２０％～８０％浮游细菌具有游动性
［２０］，一

些种类的游动速率甚至可以达到１４４μｍ／ｓ
［２１］。早期

的研究观点认为，增大食物的游动速率能够增加异养

鞭毛虫与细菌的接触几率，从而提高鞭毛虫的摄食

率［２２－２３］。近年来，利用高分辨率显微录像活体观测

技术得到的研究结果却与之截然相反［２４－２５］。这些结

果显示，虽然增大食物的游动速率能够增加 ＨＮＦ与

细菌的接触几率，但较大的游动速率（＞４０μｍ／ｓ）却

能大大提高食物逃脱被 ＨＮＦ捕获的几率（大约有

８５％的细菌可以逃脱）
［２４］，甚至有的细菌能够迅速改

变游动方向以避开捕食者［２６］。因此，食物游动速率

的增大反而会导致捕食者摄食率的降低。

３３　食物的营养价值

近年来研究表明，食物的营养价值对原生动物尤

其是异养鞭毛虫的摄食有着重要的影响，捕食者通常

会优先选择营养价值高的食物［２７－３０］，这与众多后生

浮游动物的摄食习性相似［３１］。Ｊüｒｇｅｎｓ和ＤｅＭｏｔｔ研

究结果显示，根据食物的不同营养价值和 ＨＮＦ生长

需求，ＨＮＦ的摄食表现出特定的选择偏好。在食物
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充足的条件下，分别供给高营养价值（例如细菌）和低

营养价值（例如微球颗粒）的食物，ＨＮＦ对细菌的摄

食率远大于对微球颗粒的摄食率［３２］。Ｊｏｈｎ和Ｄａｖｉ

ｓｏｎ在研究近囊胞藻（犘犪狉犪狆犺狔狊狅犿狅狀犪狊狏犲狊狋犻狋犪）对两种

相近大小浮游植物的摄食时，发现该鞭毛虫对Ｃ／Ｎ

比值较低（即较高营养价值）的球等鞭金藻（犐狊狅犮犺狉狔狊犻狊

犵犪犾犫犪狀犪）具有更高的摄食率
［３３］。ＨＮＦ在生长过程

中，不仅偏好高氮的食物，对于磷营养的需求也是如

此。Ｓｈａｎｎｏｎ等的研究指出，丹麦赭球虫（犗犮犺狉狅犿狅狀犪狊

犱犪狀犻犮犪）对生长于低磷培养液中的细菌的摄食率低于

生长在高磷培养液的细菌［３０］。

３４　食物细胞表面的生化结构特征

异养鞭毛虫具有一定的化学感受能力［３４］，已有

研究还显示食物细胞表面的生化结构能影响ＨＮＦ的

趋化性［２４，２７］，进而介导ＨＮＦ的选择性摄食。Ｍａｔｚ等

在乳胶颗粒表面包被不同化学物质（包括蛋白质Ａ、

淀粉、牛血清蛋白、聚半乳糖醛酸和聚二乙醇）用以喂

食一种金滴虫（犛狆狌犿犲犾犾犪ｓｐ．），同时利用高分辨率显

微录像技术发现该鞭毛虫可以通过细胞表面受体识

别已捕获的不同食物，并对其进行不同的处理，其中

一部分食物被转移到细胞内消化吸收，另一部分则直

接被丢弃［２４］。另外，食物细胞表面的脂肪酸［３５］和氨

基酸组成［３６］也能影响原生动物的摄食选择性。

另外，已有的研究表明，异养鞭毛虫或食物的密

度［１０］、生理状态（死或活，不同生长期等）［２３，３７］以及食

物细胞形态［３８］、表面的物理化学性状（如疏水性、电

荷）［５，２４，３９］和化学防卫机制（如分泌某些胞外多聚物、

毒素）［４０－４１］等也是影响异养鞭毛虫摄食选择性的重

要因素（如图２）。

综上所述，由于ＨＮＦ及其食物———微微型浮游

生物种类的多样性，摄食过程的复杂性以及生活环境

的变化等多种因素的影响，必然导致 ＨＮＦ的摄食呈

现出选择性，而且，选择性摄食往往不是由于单纯的

一个因素，而是各个因素共同作用的结果。

４　异养鞭毛虫选择性摄食的机制

４１　食物的抵抗机制

已有的研究表明，细菌的一些表型特征有助于自

身逃脱鞭毛虫的捕食。有的细菌在生长过程中会自

主分泌胞外聚合物并形成菌丝，这种表型特征虽然并

非由来自鞭毛虫的捕食压力诱导形成，但却有助于细

菌逃避鞭毛虫的捕食［３８］。虽然这类细菌所占比例不

大，但是当其他适口的细菌被ＨＮＦ捕食殆尽时，这类

图２异养鞭毛虫选择性摄食的主要影响因素

细菌就会大量繁殖起来，从而影响细菌群落的组成结

构。还有一部分细菌的表型特征如细胞的小型化

等［４２］，以及细菌保持较高的游动性［２５］和分泌有毒化

学物质［４０］则是细菌在应对 ＨＮＦ摄食的过程中进化

而来的，受ＨＮＦ选择性摄食所诱导。另外，有的异养

鞭毛虫会释放一种类似利他素（ｋａｉｒｏｍｏｎｅｓ）的化学信

号，能引起食物的表型特征发生改变［２６，４３］，从而降低

异养鞭毛虫对这类食物的摄食率。

４２　异养鞭毛虫选择性摄食的机制

目前对异养鞭毛虫选择性摄食的机制研究仍处

于起步阶段，对内在机制的认识尚存在许多空白。一

些学者试图从ＨＮＦ的摄食过程来探讨其选择性摄食

的机制。Ｍｏｎｔａｇｎｅｓ等
［３］总结了Ｂｏｅｎｉｇｋ和Ａｒｎｄｔ

［４４］

与Ｐｆａｎｄｌ等
［４５］的研究成果，将异养鞭毛虫的摄食过

程细划为寻找、接触、捕获、处理、摄入和消化等６个

阶段，发现各个阶段存在不同的选择机制。在寻找食

物的过程中，ＨＮＦ的游动速率和食物密度分别决定

了鞭毛虫的滤水体积和能接触到食物的数量，从而影

响鞭毛虫对食物的选择。第二个阶段是鞭毛虫与食

物的接触过程，即食物顺着由 ＨＮＦ的鞭毛运动所形

成的水流方向移动到ＨＮＦ可感知的范围。对于营直

接吞噬（ｐｈａｇｏｔｒｏｐｈｙ）和伪足捕食（ｄｉｆｆｕｓｉｏｎｆｅｅｄｉｎｇ）

的鞭毛虫，较大的食物能提高其接触食物的几率，因

此在可食用的食物大小范围内，鞭毛虫的摄食率随食

物大小的增大而增大［１７］。第三个阶段是捕获食物，

由于食物本身能够形成一定的抵抗策略，例如提高游

动速率、形成胞外聚合物或者聚集成团，从而降低了

鞭毛虫捕获食物的几率，此外细菌的疏水性、带电性

也能在一定程度上影响ＨＮＦ捕获食物的成功率。第
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四个阶段是对食物的前处理，这是一个主动过程，

ＨＮＦ细胞表面受体能够识别特定的食物，并且根据

食物细胞表面不同的物理化学特征加以分类处

理［４６］。在第五个阶段，ＨＮＦ形成液泡，通过内吞作用

将细胞摄入到细胞内，其中，食物的形态特征决定了

是否能被摄入细胞内，对于无法摄入到细胞内的食

物，有的ＨＮＦ还可以通过细胞外消化的方式来摄食。

最后一个阶段，ＨＮＦ分泌一些水解酶对食物进行消

化，对于一些难以消化的种类，例如革兰氏阳性

菌［４７］，ＨＮＦ会主动将其排出体外或者减小对这些食

物的摄食。

此外，还有一些学者试图从生化的角度来阐述

ＨＮＦ的选择性机制。他们的研究发现，异养鞭毛虫

细胞膜上存在一些受体，这些受体在食物信号传导途

径中发挥重要作用，并最终影响 ＨＮＦ对食物的识别

和摄食。目前已研究的受体可分为两大类，分别是Ｇ

蛋白偶联受体（ＧＰＣＲｓ）和凝集素（Ｌｅｃｔｉｎ）
［４６，４８］。

Ｈａｒｔｚ等在研究尖尾虫（犗狓狔狉狉犺犻狊犿犪狉犻狀犪）体内的一种

Ｇ蛋白激酶时发现，当该激酶活性受到抑制时，尖尾

虫的趋化作用和捕食率明显降低［４９］。Ｗｏｏｔｔｏｎ等在

尖尾虫中发现了一种蛋白受体（钙离子依赖的甘露糖

结合凝集素），当该受体与牛血清蛋白反应后，该鞭毛

虫对食物的识别受到阻碍，因此降低对食物的摄

食［４６］，但是目前此类的研究还不多见。

５　异养鞭毛虫摄食选择性对微微型浮

游生物的影响

５１　种群水平的影响

研究表明，异养鞭毛虫的选择性摄食对食物种群

结构有着重要的影响。一些室内培养实验结果显示，

ＨＮＦ的选择性摄食能改变食物种群的粒径组

成［５０－５２］，使细菌（包括种间和种内的个体水平）的粒

径分布向大小两端偏移［５３］。同时 ＨＮＦ对处于分裂

期的较大食物的摄食偏好，不仅能调节食物的生长率

还会影响种群的现存量［１７，５４］。ＨＮＦ的选择性摄食也

能诱导食物形态的改变，例如一些细菌在较强的

ＨＮＦ捕食压力下会形成更多的菌丝
［３８，５１］。ＨＮＦ的

摄食还能引起食物生理状态的变化。Ｖｅｒｈａｇｅｎ和

Ｌａａｎｂｒｏｅｋ发现随着异养鞭毛虫摄食压力的增大，硝

化细菌的活力随之提高［５５］。ｉｍｅｋ等也指出 ＨＮＦ

的摄食率与代谢活跃细菌的比例关系密切［５６］。另外，

来自ＨＮＦ的较高的摄食压力还可能导致细菌的失活，

只有摄食压力下降后，食物才能恢复正常状态［５７］。

５２　群落水平的影响

早在１９７９年，Ｇüｄｅ在室内连续培养实验中就观

察到异养鞭毛虫捕食压力的增大会导致细菌群落结构

的改变，优势种从原先的圆形细菌演变成螺旋形或者

丝状的细菌类型，因此他推测ＨＮＦ的选择性摄食对细

菌群落结构的形成具有重要意义［５０］。而后的３０年间，

针对这方面的研究层出不穷［５７－６１］，不管是室内还是现

场的研究都证实了Ｇüｄｅ的推测。许多学者在实验室

内利用恒化培养装置研究了单种鞭毛虫对细菌群落结

构的影响，这些结果表明鞭毛虫的选择性摄食能改变

细菌群落的粒级结构和种类组成（表１）。近年来，分

子手段的引入为研究食物种类变化提供诸多便利。

ＶａｎＨａｎｎｅｎ等在利用变性梯度凝胶电泳（ＤＧＧＥ）技

术结合连续培养系统的研究中得出，加入ＨＮＦ后，蓝

细菌的核酸ＰＣＲ产物的凝胶条带发生明显变化，表

明ＨＮＦ的选择性摄食会改变蓝细菌的种类组成
［６２］。

Ｊüｒｇｅｎｓ等利用原位荧光杂交技术（ＦＩＳＨ），用不同的

特异性引物与细菌核酸杂交，发现以球状和椭球状为

主的β噬细胞菌以及拟杆菌易被 ＨＮＦ摄食，导致这

些细菌的数量急剧下降；而以丝状为主的α和γ变形

菌种类却得以大量繁殖并成为优势种类［６０］。ｉｍｅｋ

等还利用寡核苷酸探针技术（ｒＲＮＡｔａｒｇｅｔｅｄｏｌｉｇｏｎｕ

ｃｌｅｏｔｉｄｅｐｒｏｂｅｓ）研究了ＨＮＦ选择性摄食对真细菌群

落结构的影响，结果发现具有菌丝的变形菌纲种类大

量繁殖，导致整个群落结构发生变化［６１］。

表１　恒化培养实验异养鞭毛虫摄食

选择性对细菌群落的影响

鞭毛虫种类 对细菌群落影响 参考文献

舞行波豆虫（犅狅犱狅狊犪犾狋犪狀狊）

　

α变形菌快速生长，β变形

菌种类所占比例下降
［６３－６４］

棕鞭藻（犗犮犺狉狅犿狅狀犪狊ｓｐ．）

　

中等大小种类被大量摄

食，改变群落的粒级结构
［５２－５３］

棕鞭藻（犗犮犺狉狅犿狅狀犪狊ｓｐ．）

　

放线菌纲种类大量繁殖，

成为优势类群
［６５］

金滴虫（犛狆狌犿犲犾犾犪ｓｐ．）

　

游动速率慢的种类被大

量摄食，部分种类细菌变

小以增大游动速率

［２５］

异养鞭毛虫对自养藻类的选择性摄食也能够影

响真核藻类的群落结构。ＨＮＦ的选择性摄食会导致

不同种类的自养藻类密度发生改变。Ｃｈｒｉｓｔａｋｉ等研

究了ＨＮＦ对三类超微型浮游生物（青绿藻、聚球藻和

原绿球藻）的摄食选择性，结果显示，由于对原绿球藻
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的偏好摄食，海水中原绿球藻数量降低，而青绿藻数

量变化不大［４］。Ｇｕｉｌｌｏｕ等人的研究也得到类似的结

果［６６］。ＨＮＦ的选择性摄食还能改变自养藻类的种

类组成。Ｐａｔｔｅｒｓｏｎ和Ｌａｒｓｅｎ的研究结果显示近囊胞

藻（犘犪狉犪狆犺狔狊狅犿狅狀犪狊ｓｐ．）捕食较小的硅藻后，由于无

法消化硅藻的硅质壳，会将硅藻外壳排出体外。如果

该鞭毛虫对硅藻的捕食压力很高，那么水体中的Ｓｉ／Ｐ

比就会发生显著变化，因此，由该鞭毛虫对硅藻捕食

所引起的营养元素再生过程的变化，将会直接影响该

海区微藻的种类组成［６７］。

６　结语

鞭毛虫的摄食选择性表现在多个方面，也受到多

种食物因素的影响［６８］。虽然近１０年来的相关研究，

尤其是近５年来对细菌的摄食选择性研究发展较快，

已经取得了一些重要的阶段性成果，对蓝细菌和真核

微藻的摄食研究也已有报道，但毕竟还是一个较新的

研究领域［６］。综合已有的文献资料来看，该领域的研

究仍然存在许多不足，主要表现在：（１）单因素选择性

研究较多，而对几种选择性的综合研究还很少［２４］；

（２）对异养细菌的摄食选择性研究占绝大多数，而对

蓝细菌和其他微微型浮游植物摄食选择性的相关报

道仍不多见［６９］；（３）大多研究局限于单种鞭毛虫的摄

食选择性，多种鞭毛虫的协同摄食的研究还有待于开

展；（４）目前报道的多数是实验室研究的成果，在现场

研究方面，已有一些淡水系统的研究报道，海洋的研

究还非常缺乏；（５）在海洋方面，无论是在实验室还是

在自然海区，从群体的角度研究微型鞭毛虫的摄食选

择性及其对被食者群落结构影响和调控作用几近空

白。可见，在微微型异养鞭毛虫的摄食选择性领域仍

然存在广阔的研究空间，需要更多的科学家来共同促

进这项研究。
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