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海洋浮游微食物网生物在海洋颗粒 

形成和沉降中的作用* 
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摘要    海洋中存在着大量的颗粒, 包括大型聚合颗粒(即海雪, 粒径>500m)、小型

聚合颗粒(1~500m)和亚微米颗粒粒径(<1m)等。颗粒在海水中营造了不同于纯海水

的小生境, 其中生活着与自然海水中不同的生物。异养细菌、蓝细菌、真核藻类、鞭

毛虫、纤毛虫等微食物网生物可以黏附在海洋颗粒上, 或生活在颗粒内部, 其丰度高

于周围水体中的自由生活生物, 这可能是由于颗粒提供了更适宜生长的营养环境。本

文综述了海洋浮游微食物网生物在海洋颗粒形成和沉降中的作用。微食物网生物在颗

粒物的形成过程中起到很重要的作用, 它们可以直接促进颗粒形成, 也可以彼此结合

成颗粒, 或微型浮游动物排粪形成颗粒。微食物网生物还可以对颗粒进行转化, 影响

颗粒的大小、沉降速度、或对颗粒及其黏附生物进行摄食。微食物网生物由于本身较小, 

沉降较慢, 但这些生物和颗粒的结合使得微食物网生物在碳通量中发挥重要的作用。 

关键词    微食物网; 海洋颗粒; 沉降; 碳通量 
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海水中除了生物之外 , 还有一些颗粒是

没有生命的碎屑(detritus), 包括有机碎屑和无

机碎屑。在海洋浮游生态学研究中, 如果没有

特别指出, 颗粒(particles)是指有机碎屑。科学

家 初认为海水中的颗粒来自动物的粪便和

浮游生物的尸体碎片 , 它们 终都会溶解到

海 水 中 , 随 水 深 的 增 加 颗 粒 会 减 少 (Riley, 

1963)。20 世纪 50 年代, 日本科学家在日本北

部海域的深海发现大量雪花状漂浮物 , 并将

它 们 命 名 为 海 雪 (marine snow)(Suzuki and 

Kato, 1953)。在深海中存在海雪这一现象, 与

浮游生物粪便等随水深减少的现象不一致 , 
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使人们意识到除了生物粪便和尸体碎片外 , 

还有其他的颗粒存在。 

在 20 世纪 90 年代, 随着新技术和染料的

应用 , 人们发现了不同粒径和染色特性的颗

粒 。 Isao 等 (1990) 使 用 颗 粒 计 数 器 (elzone 

monitor particle counter 80 XY)发现了粒级为

0.3~1.3µm 的 亚 微 米 颗 粒 (sub-micrometer- 

sized particles); Alldredge 等(1993)发现了粒级

为从 3µm 到>100µm 的透明胞外聚合颗粒物

(transparent exopolymer particles, TEP); Long
和 Azam(1996)发现了考马斯亮蓝染色颗粒

(Coomassie blue-stained particles, CSP); 
Mostajir 等(1995)发现了 4,6-二脒基-2-苯基吲

哚 (4,6-diamidino-2-phenylindole, DAPI) 染 色

颗粒(DAPI yellow particles, DYP)。由于不能

重复染色 , 目前还不能确定一个颗粒是否同

时是 TEP, CSP 和 DYP。这些新发现的颗粒被

统称为新颗粒(new particles)(Azam et al., 1993; 

Simon et al., 2002), 过去了解的颗粒(如生物

尸 体 、 粪 便 、 海 雪 等 ) 则 被 称 为 传 统 颗 粒

(classical particles)。由于新颗粒大多为透明状, 

也 被 称 为 海 洋 中 的 “ 暗 物 质 ”(dark matter) 

(Azam, 1998)。 

海 雪 和 新 颗 粒 都 是 高 分 子 聚 合 物

(polymer)聚合而成的颗粒物 , 其表面有细菌

繁殖, 并黏附了无机颗粒和浮游生物, 因此被

统称为有机聚合颗粒(organic aggregates), 或

简 称 为 聚 合 颗 粒 (aggregates)(Simon et al., 

2002)。这些聚合物与粪便颗粒和动物尸体有

明显区别 : 粪便颗粒和动物尸体有明显的边

界, 细菌等不能进入, 过滤到滤膜上后, 能够

保持其内的液体 , 从而保持原来的形态 ; 而

聚合颗粒中的高分子聚合物形成不同体积、不

同孔径、不同结构的框架, 海水充斥其中, 细

菌等生物可以进入, 一旦过滤到滤膜上, 聚合

颗粒中的海水流出, 框架就会塌缩, 不能保持

原来的形态 , 因此聚合颗粒也可被视为一种

胶状物(gel)(Verdugo et al., 2004)。 

根据是否能够被滤膜截留 , 海洋中的有

机碳可以分为溶解有机碳 (dissolved organic 

matter, DOC)和颗粒有机碳(particulate organic 

carbon, POC)。DOC 又可以划分为溶解组分

(free DOC, <1nm)和胶质组分(assembled DOC, 

1~1000nm)(Benner et al., 1992), 海洋水体中

的 DOC 保持可逆的组装/分散平衡, 生成胶状

颗粒(self-assembled microgels, SAGs), 这些

SAGs 是 海 洋 DOC 和 POC 之 间 的 桥 梁

(Verdugo et al., 2004; Verdugo, 2012)。 

按照粒径 , 聚合颗粒分为大型聚合颗粒

(macroaggregate) 、 小 型 聚 合 颗 粒

(microaggregate) 和 亚 微 米 颗 粒 (submicron 

particle) (图 1)(Simon et al., 2002)。大型聚合

颗粒粒径>500m, 主要是海雪 ; 小型聚合颗

粒粒径为 1~500m, 包括 TEP、CSP 和 DYP; 

亚微米颗粒粒径<1m。颗粒粒级越小, 丰度

就越大(Yamasaki et al., 1998), 这些颗粒粒径

从 小 到大 形成 了 颗粒 的连 续 谱 (Zetsche and 

Ploug, 2015)。 

海洋 中的微生境 是一个连续 存在的谱 , 

颗粒之外的海水是这个谱的一端 , 而聚合颗

粒中的空间是这个谱的另一端。颗粒在海水中

营造了不同于纯海水的小生境 , 里面生活着

与自然海水中不同的生物。对颗粒黏附生物研

究主要关注的问题有三个: (1)颗粒黏附生物

和自由生生物在海水中所占的比例; (2)颗粒

黏附生物和自由生生物在各自小生境中的丰

度比较; (3)颗粒黏附生物和自由生生物类群

组成和生理功能的不同。近年来, 学者们从不

同角度对异养细菌、蓝细菌、真核藻类、鞭毛

虫、纤毛虫等颗粒黏附生物进行了深入研究, 

本文将简要介绍以上这些微食物网生物在颗

粒形成和沉降作用中的重要作用。 

1  海洋颗粒有机碳中的微食物网生

物比例 

海洋中的 POC 的测量方法是用滤膜过滤 
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图 1  海洋主要颗粒及溶解有机成分粒径谱(引自 Simon et al., 2002) 
Fig. 1  Size spectra of the major particulate and dissolved organic constituents in aquatic systems  

 
海水, 测定截留在滤膜上的有机碳即为 POC。

在膜过滤的过程中, 海洋微食物网生物(如异

养细菌、蓝细菌、真核藻类和鞭毛虫等)也被

过滤到滤膜上, 因此, 颗粒有机碳中包括无生

命的碎屑(detritus)和浮游生物。 

由于微食物网生物个体微小 , 无法将生

物和碎屑分离开来 , 因此估计颗粒有机碳中

生物所占的比例难度较大。Pomeroy(1980)估

算颗粒有机碳中碎屑 , 认为生物的比例约为

10∶1, 这一比例被后人引用(Kirchman et al., 

1993; Verity et al., 2000), 但是一直没有人认真

测定过这个数值。通过计数马尾藻海(Sargasso 

Sea)表层至 175m 水层的水体内微食物网各个

类群的丰度 , 利用体积和生物量转换系数将

生物转换成生物量 , 估算结果表明微食物网

生物占 POC 的比例在 3~4 月为 55%, 在 8 月

为 24%(Caron et al., 1995; Roman et al., 1995)。 

有些研究没有估计所有微食物网生物的

比例, 而是估计一部分微食物网生物的比例, 

有 研 究 估 算 大 洋 中 细 菌 有 机 碳 (bacterial 

organic carbon, BOC)占 POC 的比例为 43%~ 

70% (Cho and Azam, 1988); 在 北 太 平 洋

ALOHA 站表层 0~80m, 细菌(自养和异养)及

细菌碎屑在总 POC 中的比例 为 20%~30% 

(Kawasaki et al., 2011); 在百慕大的 BATS 站

位表层 65m 水体中, 浮游植物和异养生物在

总 POC 中 的 比 例 分 别 为 32% 和 15% 

(Gundersen et al., 2001)。 

2  微食物网生物促进海洋颗粒的形成 

2.1  细菌促进聚合颗粒形成 

20 世纪 50~60 年代, 科学家对聚合物颗

粒产生的原因开始进行研究。实验证明, 在用

滤膜过滤的海水中充气产生气泡 , 就会产生

聚合物, 即 DOC 在界面(固体表面、气泡、海

洋表面)通过物理、化学作用生成聚合物颗粒

(Barber, 1966)。随着研究的深入, 人们发现海

洋微食物网生物在 DOC 转变为聚合物颗粒的

过程中非常重要。在实验模拟中, 只有活的微

生物存在的条件下大型聚合颗粒才能生成 ; 

如果用氯化汞固定海水, 或者用过滤的方法去

除细菌, DOC 不能产生聚合物颗粒(Biddanda, 

1985)。假交替单胞菌属(Pseudoalteromonas)的

细菌可以促进小聚合颗粒(直径 0.01cm)聚集

生成大聚合物颗粒(直径 0.1~1cm)(Yamada et 

al., 2016)。 

细菌可以通过三种途径促进聚合颗粒的

形成: (1)DOC 高分子聚合物可以通过物理作
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用和化学作用自组织成小型聚合物 , 这些小

型聚合物处于聚合-解聚的动态平衡中, 而细

菌 产 生 的 双 亲 胞 外 物 质 (amphiphilic 

exopolymer substances, EPS)在低浓度下即可

诱导高分子聚合物的聚合作用 , 从而帮助水

体 中 的 DOC 形 成 小 型 聚 合 物 (Ding et al., 

2008); (2)细菌生长释放的胞外高分子聚合物

中有细胞膜的组分, 黏度较高, 有利于形成聚

合颗粒(Stoderegger and Herndl, 1998, 1999), 

当加入细菌抑制剂后, 海水中形成的 TEP 浓

度则很低(Sugimoto et al., 2007); (3)细菌刺激

藻类分泌胞外高分子聚合物。针对威氏海链藻

(Thalassiosira weissflogii)的实验研究表明, 黏

附在硅藻上的细菌能刺激硅藻分泌胞外高分

子聚合物 , 从而形成聚合颗粒(Gärdes et al., 

2011, 2012)。 

2.2  微型浮游动物产生颗粒 

微型浮游动物产生的粪便排出体外后可

直接成为海洋颗粒。在自然海水中可以观察到

一些小型(<150µm)粪便颗粒 , 例如在赤道东

太平洋水体中存在粒级为 3~50µm 的粪便颗

粒, Gowing 和 Silver(1985)将其称为“迷你粪

球”(Minipellets)。在南大洋罗斯海(Ross Sea)

也观察到这类迷你粪球, 其直径为 20~100µm, 

它们中有些有自发荧光, 有些则没有(Gowing 

et al.. 2001)。Nöthig 和 Von Bodungen(1989)

在南极威德尔海发现了一些球形、椭球形和三

角 锥 形 的 粪 便 颗 粒 , 粒 级 为 30~150µm, 

Pasternak 等(2000)在亚北极区 Baisfjorden 海

域发现的迷你粪球的直径平均为 80µm, 并怀

疑它们的来源之一可能是浮游动物的粪便颗

粒 , 由于迷你粪球的直径相对原生动物来说

太大, 推测它们可能是由桡足类幼体产生的。 

通过培养实验 , 有学者发现几种微型浮

游动物排出的粪便颗粒也属于迷你粪球的粒

径范围。砂壳纤毛虫 Favella sp. 和无壳纤毛

虫 Balanion sp.产生的粪便颗粒的大小和它们

的甲藻饵料(16µm22µm)相近, Favella sp.的

粪便颗粒约为 19µm32µm, Balanion sp.产生的

粪便颗粒约为 18µm24µm, 并包含 1 个或多个

饵 料 细 胞 的 残 留 (Stoecker, 1984) 。 鞭 毛 虫

Pteridomonas danica 的 粪 便 颗 粒 的 大 小 为

0.2~1µm(Pelegri et al., 1999)。 

在南极海冰中的甲藻产生的粪便颗粒可

以集聚在海冰中 , 这些粪便颗粒呈球形或椭

球形, 平均直径为 30µm(Buck et al., 1990)。在

美国华盛顿州 Dabob 湾的一次硅藻水华过程

中 , 从布设的沉积物捕获器中可观察到甲藻

的粪便颗粒, 其尺寸为 83µm69µm, 甲藻粪

便对所有粪便(来自甲藻、桡足类、磷虾和海

鞘)的贡献为 29%(Buck and Newton, 1995)。通

过分析现场的迷你粪球的丰度与微型浮游动

物丰度的相关性 , 可以证明这些迷你粪球是

微型浮游动物产生的 (Beaumont et al., 2002; 

Buck et al., 2005)。 

2.3  微型浮游动物摄食的水流导致颗粒融合 

黏附在颗粒上的微型浮游动物摄食产生

水流, 使得海水中颗粒之间的接触机会增加, 

从而促使小颗粒融合形成更大的颗粒。附着在

乳 胶 荧 光 微 球 上 的 纤 毛 虫 Paraphysomonas 

imperforata 可 以 促 使 水 中 的 亚 微 米 颗 粒

(submicron particles, SMP, 0.3~1µm)更快、更

高 效 地 生 成 微 悬 浮 颗 粒 (micro-suspended 

particles, 5~20µm)。实验表明, 与物理过程导

致的亚微米颗粒融合生成微悬浮颗粒的过程

相比, 生物过程的效率更高。在近岸高生产力

的水体中 , 由于存在更丰富的附着生鞭毛虫

和亚微米颗粒 , 生物过程是导致微悬浮颗粒

生 成 的 关 键 机 制 (Fukudaand Koike, 2000, 

2004)。 

3  颗粒上的微食物网生物 

3.1  颗粒上的细菌 

在表面荧光显微镜计数细菌的方法发明

之后 , 科学家就发现海水中的细菌有的自由

生活, 有的黏附在颗粒上。用孔径为 0.22µm
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的滤膜过滤海水, DAPI 染色后在荧光显微镜

下计数 , 观察到在颗粒上的细菌即为黏附细

菌(attached bacteria), 而在滤膜上的细菌为自

由生细菌(free bacteria)(Goulder, 1976)。由于

计数颗粒上的细菌时 , 只能计数没有被滤膜

覆盖的一面 , 所以只能以颗粒两面的细菌有

相同的数目为假设。Goulder 还使用 3µm 孔径

的滤膜过滤获得过滤海水 (screened sample), 

没有过滤的海水被称为全海水 (whole water 

sample), 再使用 0.22µm 的滤膜过滤和 DAPI

染色法观察 , 计数全海水中和过滤海水中黏

附细菌和自由生细菌的丰度 , 结果发现过滤

海水中几乎没有黏附细菌 , 即黏附细菌都在

大于 3µm 的颗粒上, 而过滤海水中的细菌丰

度会比全海水中稍高 , 可能是因为在计数全

海水时 , 颗粒覆盖处的自由生细菌没有被计

数造成的(Goulder, 1977)。用离心的方法也可

以获得没有颗粒的海水 , 同样发现无颗粒海

水中的自由生细菌浓度比全海水中要高(Bent 

and Goulder, 1981)。细菌能探测到化学物质的

浓度梯度, 并以每秒钟几百微米(体长的几百

倍)的速度被吸引到颗粒上来, 海水中细菌丰

度的数量级只有 106indi./mL, 而颗粒上细菌

丰度可达 109indi./mL(Kiørboe  and Jackson, 

2001)。 

颗粒黏附细菌一般比自由生细菌大 , 也

比自由生细菌有较高的活性。但是颗粒细菌和

自由生细菌的名称只是为了区别它们的生活

环境, 从类群上看, 颗粒黏附细菌和自由生细

菌之间经常交换 , 即颗粒上的细菌进入到水

体中, 而水体中的细菌黏附到颗粒上。有些细

菌可能进化出了复杂的生活方式 , 既能够在

颗 粒 上 生 活 , 也 能 在 水 体 上 生 活 (Grossart, 

2010)。颗粒黏附细菌在总细菌中的比例与颗

粒物的多少、水流冲刷、颗粒物沉积和浮游动

物的摄食情况有关。总的来讲, 淡水、河口和

盐沼中颗粒黏附细菌所占的比例较大 ; 近岸

和大洋海域颗粒黏附细菌所占的比例较低 , 

而自由生细菌所占的比例为 90%以上(Unanue 

et al., 1992)。 

细菌具体黏附在哪些颗粒上 , 也是人们

关心的一个重要问题。证据表明 SMP 上面没

有 细 菌 (Leppard, 1992; Wells and Goldberg, 

1993; Schuster and Herndl, 1995)。小型聚合颗

粒中, 只在 TEP 上发现有细菌黏附。TEP 的

粒级较小, 其形成的内部空间有限, 因此细菌

仅能够黏附在 TEP 的表面。黏附在 TEP 表面

的细菌的丰度 N(indi./m2)与 TEP 的球体直径

d(m)的关系表示为 N=·d-, 其中和是常

数 , 已有研究中和以及细菌丰度的数值见

表 1。TEP 越小, 细菌的密度越高, 可能由于: 

(1)TEP 越小 , 存在的时间就越长 , 因而有更

多的时间让细菌黏附; (2)个体小的 TEP 密度

较大, 有较多的营养物质供养细菌。不同海区

TEP 上的细菌丰度相差 10 倍, 例如等效球直

径(equivalent spherical diameter，ESD)为 5m

的 TEP 的细菌密度可以从 0.08 到 0.7indi./ m2

不等。海水中 TEP 上黏附的细菌的总丰度占

水 体 细 菌 的 比 例 为 0.5%~25%, 大 可 达

89%(Passow, 2002)。此外, 大型聚合颗粒(海

雪)上的黏附细菌丰度 (Alldredge et al., 1986; 

Turley and Mackie, 1994; Silver et al., 1998)、

多样性(Grossart et al., 2006)也有研究, 海雪

上 的 黏 附 细 菌 丰 度 通 常 为 每 个 颗 粒 105~ 

108cells, 其丰度比自由细菌高出 1~2 个数量

级, 菌体大小也超过自由细菌, 这可能是由于

颗 粒 提 供 了 更 适 宜 细 菌 生 长 的 营 养 环 境

(Simon et al., 2002)。 

3.2  颗粒上的蓝细菌 

已有研究在聚合颗粒上观察到大量的蓝

细菌(Silver and Alldredge, 1981; Silver et al., 

1986; Lochte and Turley, 1988; Thiel et al., 
1989; Waite et al., 2000)。其中在大西洋东北海

区 4500m 水深处采集的聚合颗粒上, 聚球藻属

蓝细菌(Synechococcus)丰度为 8106~20 

106indi./mL, 大大高于表层海水(5105indi./mL)和 
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表 1  已有研究报道的 TEP 上细菌的丰度 (Passow, 2002) 
Tab. 1  Bacterial density on TEP in current researches       (单位: indi./m2) 

颗粒上的细菌丰度 (indi./µm2)
序号 研究海区 α β 

5µm TEP 颗粒 100µm TEP 颗粒
文献 

1 太平洋沿岸 1.36 0.78 0.39 0.04 Passow and Alldredge, 1994 

2 亚得里亚海 0.28 0.70 0.09 0.01 

3 亚得里亚海 0.30 0.82 0.08 0.007 
Schuster and Herndl, 1995 

4 卡特加特海峡 时间序列 0.25~1.68 0.35~1.00   

 卡特加特海峡 水华前 0.26 0.38 0.14 0.05 

 卡特加特海峡 水华后 1.53 0.72 0.48 0.06 

Mari and Kiørboe, 1996 

5 多瑙河 未调查 未调查 0.70 未调查 Berger et al., 1996 

6 亚得里亚海培养实验 0.58 1.06 0.10 0.004 Schuster and Herndl, 1995 

 
4500m 海水 (3102indi./mL)中的数值 (Lochte 

and Turley, 1988; Thiel et al., 1989)。在新西兰

东部海区 120m 水深处采集的聚合颗粒上, 聚

球藻蓝细菌丰度为 8108~20108indi./mL, 在

550m 水 深 聚 合 颗 粒 上 聚 球 藻 蓝 细 菌 为

7.5106indi./mL, 比水体中丰度高出 3~5 个数

量级 , 在下降过程中聚合颗粒上蓝细菌丰度

的 降 低 可 能 是 由 于 原 生 动 物 的 摄 食 所 导 致

(Waite et al., 2000)。 

因 为 微 微 型 自 养 浮 游 生 物

(picophytoplankton)个 体 微 小 , 其 单 个 个 体

沉降速度很低(Pedrós-Alió et al., 1989), 因

此只有形成颗粒才能大量沉降。微微型自养

浮游生物形成颗粒的途径有两个 , 第一是被

摄食后形成粪便 , 第二是被有机颗粒黏着合

并到有机颗粒上。Waite 等(2000)利用激光共

聚焦显微镜研究聚球藻属蓝细菌在聚合颗粒

中 的 分 布 , 发 现 蓝 细 菌分 布 在 颗 粒的 内 部 , 

说明其主要是通过被摄食而进入到聚合颗粒中, 

而不是通过颗粒黏着合并的途径。摄食蓝细菌

并生成粪便颗粒的摄食者主要有 4 类, 包括樽

海 鞘 (Salp) 、 尾 海 鞘 (Appendiculariae) 、 海 樽

(Doliolid)和翼足类(Pteropod)等(Fortier et al., 

1994)。  

3.3  颗粒上的原生动物 

1975 年, Paerl(1975)首次报道了海洋颗粒

上存在原生动物。随后 Caron 等(1982)对颗粒

上原生动物的类群和丰度展开研究 , 在马尾

藻海 0~25m 捕获的颗粒中 , 鞭毛虫的丰度

(3~70000cells/mL)是周围海水的 1~4 倍, 变形

虫和纤毛虫的丰度为 3~23cells/mL, 也高于周

围海水。 

在加利福尼亚东边界流中 , 从沉积物捕

获器采集到的颗粒上发现了纤毛虫 , 纤毛虫

可以随着下沉的颗粒沉降到 2000m, 颗粒上

纤毛虫的生物量远大于细菌的生物量。在真光

层以下 , 纤毛虫在颗粒上的丰度减少程度很

低。在不同的深度有不同的类群, 表明纤毛虫

并不是从表面沉降下来的, 而是本地种(Silver 

et al., 1984)。学者认为原生动物会探测并寻找

下沉的颗粒, 然后在颗粒上附着, 在跟随颗粒

下沉的同时也在颗粒上摄食和繁殖。当颗粒沉

降出它们的生境时, 它们会离开颗粒, 并上升

到自己生境的上层。在上升的过程中, 它们可

能会搭上上升颗粒的便车(Smith et al., 1989; 

Toggweiler, 1989)。 

变形虫的摄食主要依靠伪足的吞噬作用, 

所以它们必须附着在物体表面运动和摄食 , 

在近岸海区, 90%以上的变形虫是附着在颗粒

上的 (Rogerson et al., 2003)。在<200µm 和

>200µm 的颗粒上, 变形虫的丰度变化范围都

很 大 , 二 者 丰 度 之 间 并 没 有 显 著 的 差 异
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(Anderson, 2015)。 

Artolozaga 等(1997)利用自然海水在实验

室内制造海雪 , 观察原生动物在海雪上的附

着和繁殖过程。海雪形成后 4 天, 异养鞭毛虫

开始附着繁殖, 再过 1 天, 纤毛虫才开始繁

殖。鞭毛虫的主要类群是 Bodo designis 和

Rhynchomonas nasuta, 纤毛虫的主要类群是

Uronema marinum 、 Euplotes vannus 和

Aspidisca slein (Artolozaga et al., 1997)。 

进一步的研究发现 , 颗粒造成了海洋小

生境的多样化, 可以分为颗粒外水体、颗粒表

面和颗粒内部。有些原生动物仅在颗粒外水体, 

可 以 认 为 是 真 正 自 由 游 泳 型 , 例 如 变 形 虫

Amoeba radiosa、鞭毛虫 Paraphysomonas sp.、

纤毛虫 Cohnilembus punctatus、Uropedalium 

opisthosoma 等; 有的原生动物倾向于在颗粒

表面生活, 常见类群有鞭毛虫 Cafeteria sp.和

Bicosoeca maris, 它们从不在颗粒内部和外部

水体出现 ; 有的原生动物类群虽然倾向于在

颗粒表面生活 , 但是偶尔也会出现在颗粒内

部 ( 如 鞭 毛 虫 Bodo designis 、 Rynchomonas 

nasuta、纤毛虫 Euplotes vannus、Aspidisca 

steini) 或 水 体 中 ( 如 鞭 毛 虫 Oxyrrhis sp. 、

Pseudobodo tremulans、Salpingoeca sp.和纤毛

虫 Uronema maridum)(Artolozaga et al., 2000)。 

4  微食物网生物对颗粒的转化 

4.1  细菌改造颗粒 

除了帮助产生颗粒 , 细菌还可以对颗粒

进行改造, 将颗粒有机物质转化成溶解物质, 

将大颗粒分解成小颗粒。传统认识中, 黏附细

菌在将颗粒降解成溶解有机碳、减少有机质的

沉降通量中起主要作用, 但 Cho 和 Azam(1988)

发现自由生细菌才是颗粒降解的主要作用者, 

它们消耗了沉降颗粒中的有机物 , 把大的颗

粒转化成小颗粒。细菌只能利用溶解态的有机

碳, 因此, 颗粒中的物质首先要转化成溶解有

机碳才能被细菌利用。细菌产生大量的胞外酶, 

将颗粒中的多糖和蛋白等降解为溶解的小分

子物质 , 从而将可以沉降的颗粒转化为不沉

降的溶解有机物。其中黏附细菌只使用了释放

的溶解有机碳的一小部分, 大部分的溶解有机

碳释放到水体中被自由生细菌利用 (Kiørboe 

and Jackson, 2001)。 

细菌还可以影响颗粒的沉降速度。聚合颗

粒被细菌黏附后 , 细菌在颗粒表面和内部繁

殖, 消耗颗粒物质使得颗粒变小, 细菌也可以

通过分泌黏性物质, 填充颗粒内部的空隙, 促

进颗粒变大。随着细菌利用颗粒物质, 颗粒的

骨架逐渐被细菌细胞替代 , 颗粒的沉降速度

也受到影响。细菌使得颗粒多孔, 从而降低了

颗粒的下沉速度(Yamada et al., 2013)。 

4.2  微型浮游动物摄食颗粒 

为了研究微型浮游动物能否摄食碎屑颗

粒 , 人们进行了实验室内的喂食实验。将硅

藻、绿藻、桡足类和大型藻类的样品制造成不

同粒级的碎屑, 并用荧光染料 5-(4,6-二氯三

嗪 基 ) 氨 基 荧 光 素 [5-(4,6-dichlorotriazin-2-yl) 

aminofluorescein, DTAF]染色, 将荧光染色的

碎屑喂食纤毛虫 , 使用荧光显微镜观察到了

纤毛虫体内的荧光 , 进而可以确定纤毛虫摄

食了碎屑颗粒(Posch and Arndt, 1996)。在实验

室中用淡水鞭毛虫和纤毛虫摄食灭菌的碎屑

颗粒 , 所被摄食的碎屑颗粒的粒径与细菌的

粒径范围相同 , 实验发现碎屑颗粒能被微型

浮游动物摄食 , 其支撑的生长率与细菌为饵

料所支撑的生长率相同 , 这说明微型浮游动

物 可 以 摄 食 碎 屑 并 满 足 其 一 定 的 营 养 需 求

(Scherwass et al., 2005)。 

4.3  微型浮游动物摄食颗粒上的细菌 

Fenchel 等在 20 世纪 70~80 年代首次提出

微型浮游动物可能摄食黏附细菌(Fenchel and 

Jørgensen, 1977; Fenchel, 1986), 此后人们开

展 了 多 项 实验 (Albright et al., 1987; Caron, 

1987; Artolozaga et al., 2002; Kiørboe et al., 
2003, 2004; Tang et al., 2006), 证明微型浮游
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动物确实会摄食颗粒上的细菌。 

Albright 等(1987)向海藻酸钙微球上喷洒

海藻酸等化学物质, 使其具备黏性, 将这些微

球放入细菌培养液中 , 这样细菌就在微球上

生长 , 将这些黏附了细菌的微球用荧光染料

DTAF 染色并投喂给纤毛虫, 并使用荧光显微

镜观察纤毛虫体内食物泡中的细菌及荧光信

号, 发现纤毛虫可以摄食黏附细菌, 对自由细

菌和黏附细菌的偏好性随纤毛虫的种类而不

同(Albright et al., 1987)。 

Caron(1987) 则 将 几 丁 质 磨 碎 制 成 20~ 

40µm 的碎屑颗粒, 与细菌混合在一起用摇床

培养 6 天后, 有一些细菌黏附在几丁质上成为

黏附细菌。向这些培养液加入不同的鞭毛虫进

行实验 , 根据培养液中自由生细菌和黏附细

菌的丰度的变化研究摄食情况 , 发现有的鞭

毛虫喜欢摄食黏附细菌 , 有的偏好自由生细

菌, 其偏好性与鞭毛虫的种类有关。 

Artolozaga 等 (2002) 将 荧 光 标 记 细 菌

(fluorescently labeled bacteria, FLB)放入自然

海水在滚筒(rolling tanks)中培养, FLB 被包裹

在大型聚合物颗粒中 , 用以进行原生动物摄

食实验。实验发现原生动物能够摄食黏附在颗

粒上的细菌 , 但其摄食率与海水中细菌的摄

食率大体相当。该结果表明虽然颗粒上的细菌

丰度很大 , 但是由于原生动物需要花费额外

努力将细菌从颗粒上分离下来 , 所以无法达

到高摄食率。尽管如此, 颗粒上的原生动物的

丰度却比海水中高出 2~4 个数量级, 说明原

生动物在颗粒上生活有其他的获益 , 这些获

益可能包括: (1)因为颗粒上的细菌丰度大大

高于海水中的丰度 , 所以即便原生动物从颗

粒上分离细菌需要花费能量 , 但是在海水中

它们需要花费更多能量来寻找细菌 , 两者对

比, 在颗粒上摄食可能更为有利; (2)因为颗粒

上的细菌非常活跃 , 它们分解出超出自己使

用量的溶解物质 , 使颗粒周围溶解有机碳比

较富集 , 从而导致颗粒周围的细菌丰度进一

步增大 , 给在颗粒上生活的原生动物带来了

额外福利(Artolozaga et al., 2002)。 

5  微食物网生物的碳通量及其贡献 

微食物网生物的碳通量及其在碳通量中

的贡献的研究方法和本文第 2 部分颗粒有机

碳中生物的比例的研究方法类似 , 不同之处

在于样品来自沉积物捕获器。Taylor(1989)研

究了北太平洋环流沉积物捕获器中的微食物

网生物, 发现微型生物的碳通量约占 6%~8%

的颗粒有机碳通量 , 其中硅藻和甲藻等浮游

植物占的比例小于 20%, 寡毛类纤毛虫占的

比例(45%~79%) 大, 而细菌的比例为 2.7%~ 

28.6%。在真光层底部, 生命体对颗粒有机碳

通量的贡献为 36%, 其中微食物网生物占的

比例通常大于 10%, 这一比例在真光层以下

逐渐减小 , 在海洋中层(mesopelagic zone)为

22%, 在深海(bathypelagic zone)为 11%, 沉积

物捕获器获得的生命体中的优势类群在不同

的站位和层次也不相同 (Silver and Gowing, 

1991)。 

微型生物造成的碳沉降有两种途径 : 第

一 是 被 浮 游动 物 滤 食 ; 第 二 是 结合成 颗 粒 , 

自己沉降 , 或被浮游动物摄食 , 成为粪便沉

降。传统认识中微型浮游生物个体微小, 其自

身的沉降较慢 , 而摄食者微型浮游动物产生

的粪便也很小, 沉降也较慢, 故微型浮游动物

的粪便和微型生物本身在没有沉降到底前就

会被细菌等分解掉, 不能形成有效的沉降。但

是 Richardson 和 Jackson(2007)通过研究估算

出小型浮游植物对生物泵的贡献和大型植物

相当 , 随后其他研究发现微微型浮游植物对

碳通量的贡献和它们对初级生产力的贡献成

正比 , 与生物量的贡献没有关系 (Stukel and 

Landry, 2010), 中型浮游动物摄食聚合颗粒才

是微微型浮游植物初级生产输出的重要途径

(Wilson and Steinberg, 2010; Lomas and Moran, 
2011; Stukel et al., 2013)。 
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6  结语 

迄今为止 , 对海洋颗粒的研究已经历了

约半个世纪, 近年来随着研究手段的进步, 学

者们从多角度对海洋微食物网生物与颗粒的

关系开展了研究, “不同类型颗粒上的微食物

网生物类群和丰度”、“微食物网生物促进颗粒

的生成和转化”以及“颗粒对微食物网生物碳

通量的影响”是研究热点。海洋浮游微食物网

生物在海洋颗粒上丰度很高 , 并能够促进颗

粒的形成和沉降 , 在海洋碳通量中有着重要

的作用。我国在这些方面的研究才刚刚起步, 

随着我国海洋浮游微食物网研究的深入 , 相

信这个方向的研究会迅速开展起来。 
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The Function of Marine Pelagic Microbial Food Web Organisms in  
Marine Particle Formation and Sedimentation 

ZHAO Yuan1, 2  ZHAO Li1, 2  DONG Yi1, 2  LI Hai-Bo1, 2   
ZHANG Wu-Chang1, 2*  XIAO Tian1, 2 
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Abstract    In addition to living organisms, there are a lot of non-living particles in seawater. These 

non-living particles include classical particles (referred to as particles without special definition) with a 

fixed shape and new particles (referred to as aggregates) without a fixed shape. When a new particle is 

extracted from seawater, the water inside the particle drains and the particle collapses. New particles are 

divided into macroaggregates, microaggregates, and submicron particles according to their size. These 

particles form a habitat that is different from pure seawater. Different organisms inhabit the surface and the 

space between these particles with greater abundance than those found in seawater. The role of marine 

pelagic microbial food web organisms in the formation, transformation, and sedimentation of particles is 

reviewed in this paper. Bacteria and microzooplankton help form aggregates, while microzooplankton 

produce miniparticles through defecation. Bacteria inhabit particles to use organic carbon. Cyanobacteria 

adhere to these particles. With an increase in the volume of particles, some cyanobacteria are packaged 

into them. Microzooplankton are attracted to particles for grazing. These organisms could help particles 

grow by adhering to them and, simultaneously, diminish the size of the particle (or even break it apart) by 

converting the POC into DOC and the grazing effect. Although organisms in the microbial food web are 

too small to sediment quickly, they could significantly contribute to the carbon flux to the deep sea 

possibly through interaction with particles. 

Key words    Microbial food web;   Marine particle;   Sedimentation;   Carbon flux 
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