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浮游动物作为浮游植物的摄食者和调控者 o它们

之间形成复杂的 !多样性的相互作用关系 ∀这种相互

作用的形式不仅影响着海洋中生物群落的动态变化

和演替 o而且在很大程度上影响着海洋环境的变化 ∀

由于藻类与浮游动物之间相互关系的多样性和可变

性 o在不同的种类之间不同的条件下往往表现出不同

的相互作用形式 o使两者之间的关系难以琢磨 ∀随着

近海赤潮事件的频繁发生 o认识赤潮生物对海洋生物

群落的影响的需求愈来愈强烈 ∀本文试图以相互作用

的多样性为出发点 o对赤潮藻类与浮游动物之间的关

系做出较为清晰的阐述 ∀

t 赤潮藻类对浮游动物的作用方式

tqt 藻毒素对浮游动物的作用

赤潮藻类对浮游动物的抑制作用主要表现在化

学物质即藻毒素的作用上 ∀藻毒素是产毒藻类所合成

的一类重要的次级代谢产物 o包括多种具有不同化学

结构和功能的化合物 ≈t ou ∀次级代谢产物在海洋中是

常见的 o已有数千种次级代谢产物被发现和描述 o其

中许多发挥着防御捕食者 !降低污损 !抑制竞争者 !防

止病原微生物感染以及在繁殖中发挥着吸引配子等

作用 ≈v ∀藻毒素的作用可能主要是防御捕食者 !抑制

竞争者或者作为一种储存物质 o但对于其具体的生态

意义目前仍认识不足 ∀从能量角度看 o产毒是一个耗

能的过程 o如果不能获得其他利益得到补偿 o则难以

取得竞争的优势 ∀

藻毒素的毒性是根据化合物对高营养级的脊椎

动物的效应来定义的 ≈w 
o因此藻毒素对其直接的食用

者浮游动物可能并不具有毒性 o或具有不同方式 !不

同效应的毒性 ∀例如 °≥°毒素使一些种类的鱼的卵 !

幼体和成体致死 o致死的方式包括直接暴露在藻毒素

中 ! 摄食产毒甲藻或摄食以产毒甲藻为食的浮游动

物 ~而 °≥°毒素对一些龙虾和螃蟹的幼体和成体 !双

壳类 !桡足类不具有明显的毒性作用 ∀这种效应的不

同可能是因为无脊椎动物不具有象脊椎动物那样的

中枢神经系统 o也可能是因为结合位点的亲和力或定

向性不同 ∀

虽然藻毒素对浮游动物的作用与对脊椎动物的

作用有所不同 o但也有许多致毒或产生其他副作用的

事例 ∀许多对藻毒素抑制作用的研究是通过在实验室

以浮游动物摄食某种产毒藻来进行研究的 ∀当把具有

不同毒性的 Αλεξανδριυµ ταµαρενσε 喂给 Αχαρτια ηυδ2

σονιχ和 Πσευδοχαλανυσ¶³q时 o这两种桡足类的摄食率

随毒性的增加而减少 ≈x ∀一些浮游动物摄食 Γψµνο2

δινιυµ βρεϖε 则导致心率提高 , 并失去对运动神经的

控制 ∀哲水蚤 Χαλανυσ παχιδιχυσ的无节幼虫在只有

Προτοχερατιυµ ρετιχυλατυµ 和 Γ . βρεϖε 作为食物时 o发育

速度与饥饿的个体一致 o并且不能通过 v期无节幼虫

期 k第一个摄食期l ~ Γ . βρεϖε 使之失去对神经肌肉节

的控制 o并最终死亡 ≈y ∀当桡足类 Αχαρτια τονσα分别摄

食产毒的 Γ . βρεϖε ! 无毒的 Γ .σανγυινευµ ! Προτοχεν2

τρυµ µινιµυµ 和过滤海水时 , 摄食 Γ .βρεϖε 的个体的

产卵率远小于其他两种 ,与过滤海水中的饥饿个体相

似 ,但 Γ .βρεϖε 对这些卵的孵化率却没有影响 ∀另外还

有很多类似的事例 ∀从总体上讲 o产毒藻对浮游动物

的作用大多不是致死性的 o而是导致浮游动物运动 !

摄食 !产卵或孵化行为的改变 ≈w ∀
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通过浮游动物分别对藻类的胞外分泌物和藻细

胞的反应推测 o对取食有抑制作用的化学物质有的在

胞内 o如 Ηετεροσιγ µα χαρτεραελαρ和 Γ . ναγασακιενσε ; 而

有的在胞外 , 如 Π. ρετιχυλατυµ ; 有的胞内外的物质都

有抑制作用 ,如 Σχριππσιελλατροχηοιδεα ;也有可能是伴生

的细菌所产生的毒素 ∀检测是否有胞外毒素的方法是

观察有毒藻的滤液是否对测试动物依然具有毒性 ,但

如果是易于降解的或毒性低的毒素 ,这种方法很难应

用 ≈z ∀ Α. ταµαρενσε 滤液在几小时后就不会对砂壳纤

毛虫产生毒性效应 o表明了这种毒素的不稳定性 ≈{ ∀

tqu 赤潮藻对浮游动物的其他作用

赤潮藻类对浮游动物的有害作用不仅表现在化

学物质的抑制上 o有时还会产生物理的缠绕或损伤 ∀

对甲藻 Γψροδινιυµ χορσιχυµ 能够造成桡足类 Αχατια

γρανι的摄食率和产卵率的降低 o并导致麻痹和死亡 o

但较低浓度的甲藻 kyvs ¦̈¯̄¶q°̄
2t
l 以及小于 x Λ°和

squ Λ°的滤液却没有致毒反应 o说明致毒机制不是

单纯的摄食 o也不是由于分泌物和伴随的细菌 ∀扫描

电镜研究结果表明 oΓ . χορσιχυµ 的细胞上环绕着许多

细丝 ;使许多细胞缠绕在一起并粘附在 Α. γρανι的表

皮上 , 主要是在腹部和触角上 , 并对 Α. γρανι产生致

死效应 , 直接接触是产生毒害作用的前提 ≈| ∀致死的

原因可能是 :干扰了 Α. γρανι的机械的或化学的感觉

系统的功能 ;或通过细胞表面或细丝与 Α. γρανι触角

上的化学感受器的直接接触提高了毒性物质的直接

吸收 ;或者堵塞了 Α. γρανι的生殖孔或肛门 ∀

即使赤潮藻不能产生毒素或产生的毒素对浮游

动物没有明显的抑制作用 o这些藻类也可能因不合胃

口或缺乏某些营养成分而导致浮游动物饥饿或营养

不足 ∀有害藻类还可以通过对水环境的改变间接对浮

游动物产生影响 o比如在赤潮后期的溶解氧降低 !氨

含量的提高 o会对水体中的所有动物产生不利影响 ∀

u 浮游动物对赤潮藻类的适应

一些浮游动物能够通过对产毒藻类的排斥反应

避免或降低它们对自身的有害作用 ∀当把桡足类

Ευρψτε µορα αφφινισ分别喂以无毒和具毒的蓝藻 Νοδυ2

λαρια¶³q时 o其摄食率随着毒性的增加而减少 ~而另

一种桡足类 Αχατιαβιφιλοσα虽然完全不能取食 Νοδυλαρια

¶³qo但具毒的 Νοδυλαρια¶³q并不能影响它对绿藻 Βρα2

χηιοµονασ συβµαρινα的摄食 , 表明它具有选择性摄食

的能力 ≈ts ∀当把 Χαλανυσ φινµαρχηιχυσ分别喂以无毒的

Αλεξανδριυµ ταµαρενσε 和产 °≥° 毒素的 Α.εξχαϖατυµ

时 ,对后者的清滤率接近零 ;当喂以 Α.εξχαϖατυµ 和无

毒硅藻 Τηαλασσιοσιρα ωεισσφλογιι的混合液时 , 只摄食后

者 , 然而在 Χ. φινµαρχηιχυσ体中都测到了 °≥°毒素的

积累 o ×∏µµ¬©©
≈tt 推测是由于摄食中的失误或尝试性的

摄食导致了毒素的摄入 ∀至于浮游动物通过何种机制

产生对有毒藻的排斥反应 o目前还没有明确的认识 o

但已有几种模式被提出 }ktl 藻毒素的毒性降低了浮

游动物的摄食能力 ∀ Αχαρτια τονσα摄食 Γ .βρεϖε 时 o许

多个体像是在昏睡 o而把它们放入过滤海水中就很快

恢复正常 ∀这说明藻毒素的生理影响使之失去进一步

摄食的能力 ≈w ∀kul化学感受器 ∀浮游动物通过其触角

或口器上的化学感受器来识别有毒和无毒的种类 ∀

kvl某些藻类的形状不适合被摄食或者营养成分差使

浮游动物拒绝摄食 ∀kwl摄食后又通过反胃反应将食

物排出 ∀ ≥¼®̈¶
≈tu 通过录像摄影技术观察到几种桡足

类取食 Προτοχερατιυµ ρετιχυλατυµ 时会有肠的逆蠕动

kµ̈√̈ µ¶̈ ³̈µ¬¶·¤̄¶¬¶l 和反胃kµ̈ª∏µª¬·¤·¬²±l 反应 ∀

在一些情况下 o藻类的快速繁殖和聚集并不对浮

游动物造成危害 o而是为浮游动物的快速繁殖提供了

充分的饵料 ∀在几种甲壳动物对产毒蓝藻 Πλανκτοτηριξ

ρυβεσχενσ的摄食实验中 o这几种浮游动物的敏感性表

现出很大的不同 o有的种类没有受到毒素的有害影

响 o可能是在同一水域的共同生活中逐渐具有了对这

种毒素的适应能力 ≈tv ∀所以藻毒素的不同作用形式

除了与种类和环境等因素有关 o还与所在海域的进化

历史有关 ∀当某一种浮游动物与某一种赤潮藻在一定

海区共同生存了相当长的一段时间 o协同进化的结果

可以使浮游动物形成对藻毒素的免疫能力或适应能

力 o除非达到罕见的高浓度 o一般不会产生致死效

应 ∀而如果赤潮的原因藻是从别的海区通过海流或其

他途径转移而来的 o往往对赤潮海域的生物群落产生

灾害性的后果 ∀

v 浮游动物在赤潮或藻华过程中的角

色和行为

�¼¥¤®®̈ ±
≈tw 描述了一个由于浮游动物的摄食压力

不同而影响浮游植物春季水华的典型例子 }大西洋中

浮游动物的优势种是 Χαλανυσ φινµαρχηιχυσo在早冬时

以 x期桡足类幼虫形式存在于深水中 o靠贮存的油脂

生活而不进行摄食 ∀在晚冬或早春时 o存活下来的 x

期桡足类幼虫开始蜕皮变成成虫 o这时的个体数是一

年中的最低值 ∀蜕皮后成虫迁移到表层进行摄食 o只

有在浮游植物数量增长后才开始繁殖 ∀这种繁殖的滞

后性使浮游植物能够达到较高的生物量而形成春季

水华 ∀而北太平洋中浮游动物的优势种是 Νεοχαλανυσ

πλυµχηρυσ和 Ν. χριστατυσ, 这两种的个体都比 Χ. φιν2
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µαρχηιχυσ大 o在夏天以成虫形态进入深水中 o一直在

深水中度过冬天 ∀由于贮存的能量充分 o能够在深水

中交配和产卵 ∀卵孵化后 o幼虫在晚冬浮游植物的春

季水华前浮上水面准备摄食 o再加上一些始终存在于

表层的更小的植食性种类 o浮游植物数量难以得到迅

速增加而形成水华 ∀因此浮游植物是否能够形成春季

水华与浮游动物优势种的生活策略紧密相关 ∀在

t||z年 �µ¬¶«≥̈ ¤的春季水华中 o由于浮游动物优势种

的种群规模较小 o总摄食率只有初级生产力的 tzh

k近岸l 和 uuh k离岸l o在水华结束时最高才达到

zyh
≈tx ∀这说明浮游动物对藻华的控制能力还取决

于浮游动物种群的规模和发育的阶段 ∀

浮游动物摄食压力的变化在一些赤潮生消过程

中发挥着关键性的作用 o促进或抑制赤潮的发展 ∀例

如 o浮游动物数量的减少有助于美国 �¤ª∏±¤ �¤§µ̈海

湾的赤潮发生 o而异养鞭毛虫和枝角类的摄食作用使

丹麦近海的角藻赤潮减弱 ∀t||s年发生于美国 ×̈ ¬¤¶

海岸的赤潮 k其原因种后来被鉴定为 Αυρεουµβρα λα2

γυνενσισl持续的时间超过 z年 o作为浮游植物主要摄

食者的小型浮游动物和底栖动物在赤潮发生前密度

降低到非常低的水平 o这是赤潮能够发生的一个重要

原因 ≈ty ∀室内培养的结果表明这种藻类不能为这里

的一些优势种类如纤毛虫 !夜光虫 !轮虫的生长提供

营养 o桡足类 Αχαρτια τονσα以之为食时 o产卵率与饥饿

个体相似 o幼体的成活率比饥饿个体还低 ∀这种抑制

作用使得小型浮游动物群落对浮游植物现存量的摄

食率由 |xh降至 xh o浮游动物的数量和摄食率的下降

又是造成赤潮能够持续如此长时间的主要原因≈tz ∀

虽然角藻一般被认为不是浮游动物很好的饵料 o

但在丹麦海域的一次角藻藻华中 o日生产量的 vsh

∗ zsh被甲壳类浮游动物所摄食 o而个体较小的纤毛

虫对它的摄食非常微弱 ∀同时由于角藻的个体较大 o

使叶绿素的主要分布粒级集中在 � xs Λ°和 � tt Λ°o

tt Λ°∗ xs Λ°之间的组分只占 sqxh ∗ yh o这样较

大型的浮游动物可以获取充足的饵料 o例如 Χαλανυσ

τψπιχυσ的雌性成体产卵率可以达到或接近其最大产

卵率 ;而个体较小的种类如 Παραχαλανυσ παρϖυσ, Τε µο2

ρα λονγιχορνισ等 o 由于最佳摄食范围在 tt Λ°和 xs

Λ°之间 o受到饵料不足的限制 o产卵率只达到最大产

卵率的 vsh和 tyh
≈t{ ∀因此赤潮藻类对不同浮游动

物的不同供饵能力将使浮游动物群落结构发生变化 ∀

由于浮游动物与赤潮藻类的作用形式的多样性 o

浮游动物对赤潮的调控也有多种不同的形式 ∀有的在

赤潮前期对浮游植物的摄食压力很大 o而在赤潮发生

后骤然降低 ~有的在赤潮发生前的摄食压力不大 o而

随着赤潮的发展和浮游植物浓度的升高 o摄食压力逐

渐增大 ∀这些不同的作用形式 o在很大程度上影响着

赤潮的发生 !发展及其生态后果 o而浮游动物群落的

规模则影响其调控的能力 ∀

w 藻毒素通过浮游动物向更高营养级

生物的传递

藻毒素有时并不直接对摄食者的浮游动物产生

作用 o而是通过浮游动物向鱼类 !哺乳类 !甚至人等高

营养级的生物传递 o并引起这些生物的毒性作用 o这

种沿食物链的传递已经在一些实验中得到证明 ∀

×̈ ¶·̈µ通过产毒甲藻短裸甲藻与多种桡足类和幼鱼的

摄食实验证明 o藻毒素可以通过藻类 2桡足类 2幼鱼

的食物链进行传递 ≈t|  ∀ ≥¦«²̄¬±通过确定的证据把

�²±·̈µ̈¼湾的海狮大量死亡同这里的 Πσυδονιτζσχηια

αυστραλισ的暴发相联系 o毒素 §²°²¬¦¤¦¬§通过食物链

的传递和积累效应进入海狮体内并达到了致死的浓

度 ≈us ∀对美国 �¤¶¶¤¦«∏¶̈··¶�¤¼中的各粒级的浮游动

物体中所含 °≥°毒素的分析表明 o大于 xss Λ°的浮

游动物体中藻毒素含量较高 o而占多数的小型种类所

含的藻毒素却少得多 o甚至有的检测不到 ∀这说明较

大型的种类在藻毒素的传递中发挥着重要的作用 o而

小型的种类在藻毒素沿事物链的传递中没有所设想

的那样重要 ≈ut ∀

x 小结

近海日益加重的富营养化使营养盐对藻类的限

制作用有所降低 o而浮游动物等摄食者对藻类的选择

性摄食和细菌 !病毒等病原微生物的选择性感染对浮

游植物的控制作用相对加强 ∀一些藻类可以通过制造

藻毒素和其他敏感物质来抑制浮游动物的摄食 o浮游

动物转而摄食与之共存的其他种类 o使其他种类的数

量下降并从而减少了它们对产毒藻类的营养竞争 ∀摄

食压力的减少和营养环境的改善使产毒藻有了快速

繁殖的机会 o容易达到较高的密度而形成藻华 ∀但是 o

由于产毒藻不是良好的饵料 o在藻华时所形成的高初

级生产力并不能有效地向较高的营养级转移 o生产力

更多地以藻的生物量形式存在或沉积在海底 o而浮游

动物和更高级的鱼类等摄食者却经常经受着赤潮带
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来的食物质量下降和藻毒素的毒性影响 ∀在这种情况

下 o富营养化的后果不仅不能提高经济生物的产量和

品质 o而且会降低他们的产量 o而输出生物量的减少

又反过来加剧了富营养化的程度 o产生恶性的循环 ∀

因此 o准确认识各营养级生物之间的作用形式在理论

和实践上都具有重要的意义 ∀

在我国的赤潮研究中 o赤潮藻尤其是有毒藻对贝

类和鱼类的影响已经开展并取得进展 ∀而赤潮藻对浮

游动物的作用以及浮游动物对赤潮生物的控制和对

藻毒素的传递作用的研究尚属空白 o这不利于对赤潮

研究的深入 o建议在今后的计划和研究中加强这一领

域的工作 ∀
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