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Abstract 
Mixotrophic microplankton are those that can carry out photosynthesis and ingestive behavior 
simultaneously. Mixotrophy makes mixotrophic microzooplankton be producer and consumer. 
Thus it’s a challenge for traditional phytoplankton-zooplankton dichotomy and the study of eco-
logical model. The distribution of mixotrophic microzooplankton in the sea is the foundation to 
understand their ecological function. In this study, we summarized the counting method and the 
result of mixotrophic flagellate and ciliate in the sea in previous studies. For mixotrophic flagel-
late, its percentage of abundance in flagellate with plastid in different sea regions was mostly less 
than 50%. Taxonomically, more than ten mixotrophic ciliates species were identified up to now. 
As the most easily identified mixotrophic ciliates, Laboea strobila mainly appeared in temperate 
zone and polar sea region. Percentage of mixotrophic ciliates abundance and biomass in different 
sea regions was mostly less than 70%. Overall, the research about taxonomy and ecology of mixo-
trophic flagellate and ciliate in natural sea region was scarcely carried out. In China the knowledge 
gap of mixotrophic microzooplankton has been indentified and is being focused on in some re-
lated research. 
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摘  要 

海洋浮游生物的混合营养是指一种生物既能进行光合自养，又能进行摄食营养。混合营养使得这种生物

既是生产者，又是消费者，因此对传统的食物链和生态模型研究是个挑战。混合营养的海洋浮游生物在

自然海区的分布是理解它们在自然海区生态功能的基础，本文综述了自然海区混合营养浮游生物的重要

类群--鞭毛虫和纤毛虫的计数方法和结果。混合营养鞭毛虫在不同海区占含色素鞭毛虫的比例多小于

50%。混合营养寡毛类纤毛虫的种类大约十余种，其中球果螺体虫(Laboea strobila)是混合营养纤毛虫

的重要类群，多分布在温带和极地海区;不同海区混合营养纤毛虫丰度和生物量所占比例多低于70%。总

体来看，混合营养型海洋浮游生物生态特征在自然海区的研究较少，我国在这方面的研究才刚起步。 
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1. 引言 

海洋浮游生物被分为浮游植物和浮游动物，在经典的生物营养模式分类中，浮游植物是自养生物，

利用阳光合成有机物、固定能量；浮游动物是异养生物，利用浮游植物合成的有机物。但是人们很早就

意识到海洋中的原生生物(protist)在同一个体中同时存在自养和异养两种营养方式，这种模式被称为混合

营养(mixotrophy)。异养的方式有两种，一种是渗透营养(osmotrophy)，一种是吞噬营养(phagotrophy)。广

义的混合营养中所指的异养方式可以是其中的任何一种，根据这个定义，几乎所有的浮游植物都是混合

营养者，因为它们都可以通过渗透营养吸收溶解有机物分子[1] [2]。吞噬营养方式意味着饵料生物的死亡，

是生物之间营养关系的具体体现。Flynn 等(2013)建议用自养和吞噬营养共同存在于一种生物的营养方式

来定义混合营养，本文即采取这个定义[3]。 
在自然海区浮游生物里的混合营养生物主要是鞭毛虫和纤毛虫。鞭毛虫最初被认为是自养的，但是

后来发现可以进行异养营养；纤毛虫最初被认为是异养的，后来发现某些种类可以行光合自养营养。

Stoecker (1998)将混合营养分成三种类型，I，“理想的混合营养”，即自养和异养的贡献一样多，在自

然界中这一类型非常罕见，II，以自养为主的藻类，III，以异养为主的原生动物[4]。Caron (2000)则仅分

为后两类，并且认为藻类中的混合营养者是具叶绿体的原生生物，其在后来获得吞噬营养的能力，是像

动物的植物，这些类群主要有混合营养的鞭毛虫和甲藻；而原生动物中的混合营养者是异养的原生动物

摄食藻类细胞后，保留了其叶绿体，并使得叶绿体在一段时间内参与光合作用，因此是像植物的动物，
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这些类群主要有浮游纤毛虫[5]。甲藻是浮游植物的重要类群，其混合营养在浮游植物研究中有广泛的开

展。混合营养鞭毛虫和纤毛虫的研究则落后很多，在自然海区的丰度和分布情况还没有充分的研究。本

文只介绍鞭毛虫和纤毛虫的混合营养，重点介绍自然海区混合营养鞭毛虫、纤毛虫分别在总鞭毛虫和总

纤毛虫丰度和生物量中的比例，以期为我国的同类研究提供参考。 

2. 混合营养鞭毛虫 

2.1. 发现混合营养鞭毛虫的历史 

在 1950 年代，人们就意识到了藻类的异养营养方式。一些海洋浮游植物在无菌培养(没有其他生物)
时，仅靠无机营养盐不能培养成功[5]。这些浮游植物能合成大部分有机物质，但是需要其他生物(通常是

细菌)的存在才能生长。细菌为藻类提供了生长因子(维生素、特殊脂肪)，而藻类可能为细菌制造有机质从

而作为生长的基质。在后来的藻类无菌培养液中加入有机质后，很多藻类的无菌培养获得成功[5]。但是

这一时期，人们认为藻类摄入有机营养的方式为胞饮作用。现在已经知道，许多藻类也能进行吞噬摄食[5]。 
在海洋微食物环概念提出以前，就有含色素的鞭毛虫体内有外来颗粒的报道[6]，这些结果都是在研

究其他内容时的偶然发现(incidental)。最早是 Kofoid 和 Swezy (1921)发现一些藻类中含有食物泡[7]，其

他的学者在自养鞭毛虫体内发现有机颗粒，但并不说明吞噬异养，也有可能是共生或寄生。因此这些结

果只是疑似吞噬异养，并不是其直接的证据[8]。微食物环概念首次提出细菌可被异养鞭毛虫摄食，最初

关注的是异养鞭毛虫的摄食[9]-[11]。自从微食物环概念提出之后，人们开始认真审视含色素鞭毛虫对细

菌的摄食。Porter (1988)将这一时期对含色素鞭毛虫混合营养的研究称为再发现(rediscover) [8]。 
首先就是要确认含色素鞭毛虫能摄食细菌，进行异养营养。尽管没有切实的证据，Porter 等(1985)将

含色素鞭毛虫列入到细菌的摄食者中：“含色素鞭毛虫和无色素鞭毛虫分类学上的亲缘关系很近，因此

结构也很相似，故含色素鞭毛虫可能和它的异养亲缘类群一样通过利用颗粒状的饵料进行异养”[12]。
Fenchel (1982)报道一个体内有小的不活动的叶绿体的鞭毛虫摄食细菌[9]。Bird 和 Kalff (1986)在实验室内

用荧光微球投喂含色素的 chrysophytes，用荧光显微镜观察生物体内有没有荧光微球，发现有摄食行为[13]。
Estep 等(1986)用从马尾藻海分离的 14 种含色素的 chrysomonad 进行克隆培养，在实验室中将其放入米粒

培养的细菌溶液中，发现它们和在藻类培养液中生长一样好，电镜观察表明它们确实摄食了细菌[14]。从

此含色素鞭毛虫能够摄食细菌被证实。 

2.2. 混合营养鞭毛虫所占丰度和生物量的比例 

第二个关注的内容是混合营养鞭毛虫占自养鞭毛虫的比例。最初计数鞭毛虫都是用光学显微镜和电

镜，含色素鞭毛虫和异养鞭毛虫区分不明显，研究者大多将所有的鞭毛虫都归为自养[15]-[19]。上世纪

80 年代，人们开始探寻更好的鉴别和计数含色素鞭毛虫的方法。Davis 和 Sieburth (1982)首先使用荧光显

微镜方法，先在紫外光激发光下找到鞭毛虫，再切换到蓝光激发光下确认鞭毛虫有无红色自发荧光以区

分自然海区含色素鞭毛虫(有红色自发荧光)和异养的鞭毛虫[20]，对自然海区含色素鞭毛虫的鉴别和计数

工作从此开展起来。Davis 和 Sieburth (1984)通过将研究样品先用表面荧光显微镜检查鉴别自养异养，再

用电镜检查可自养种的形态，从而区分其中的纯自养鞭毛虫和含色素鞭毛虫[11]。 
含色素的鞭毛虫并不一定摄食饵料行异养营养，因此含色素的鞭毛虫并不都是混合营养鞭毛虫，只

有那些摄食饵料的含色素鞭毛虫才是混合营养鞭毛虫。Arenovski 等(1995)是第一个估计混合营养鞭毛虫

丰度的学者[21]，先通过表面荧光显微镜检查含色素鞭毛虫和异养鞭毛虫的丰度，再通过添加人工饵料培

养实验，确定摄食饵料的含色素鞭毛虫在含色素鞭毛虫丰度中的比例，从而估计混合营养鞭毛虫在含色

素鞭毛虫中的比例。目前用这种方法进行的研究较少(表 1)，混合营养鞭毛虫丰度占自养鞭毛虫丰度的比 
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Table 1. Percentage of mixtrophic flagellates in flagellates with pigment 
表 1. 混和营养鞭毛虫占含色素鞭毛虫的比例 

海区 水体位置 季节 培养时间 示踪物 丰度比例/% 生物量比例/% 文献 

马尾藻海 表层 4 月，8 月 24 h 荧光标记蓝细菌 0-50  [21] 

 DCM 4 月，8 月 24 h 荧光标记蓝细菌 <0.5  [21] 

亚热带西太平洋 表层 周年 1 h 荧光标记蓝细菌 1.3~3.8  [22] 

爱琴海 0~100 m 春季,夏季 1 h 荧光标记细菌 6.2~12  [23] 

智利南部 Aysen 湾 1~25 m 春季 50 min 荧光标记细菌 0  [24] 

 1~25 m 冬季 50 min 荧光标记细菌 约 50  [24] 

丹麦 Aarhus 湾 表层 6 月 20 min 荧光标记细菌  49 或 9 [25] 

南极罗斯海 水体 春季 12 h 荧光标记细菌 8-42  [26] 

 冰芯 春季 12 h 荧光标记细菌 3-25  [26] 

乔治滩 表层 夏季，秋季 24 h, 36 h 荧光标记细菌 12-17 (最大 38)  [27] 

马尾藻海 表层 夏季，秋季 24 h, 36 h 荧光标记细菌 12-17 (最大 30)  [27] 

地中海西北部沿岸 表层 周年 40 min 荧光标记细菌 18 (<5 μm PF)  [28] 

 表层 周年 40 min 荧光标记细菌 11 (5~20 µm PF)  [28] 

智利中部上升率区 DCM，温跃层，25 m 周年 1 h 荧光标记细菌 <5  [29] 
 
例最大为 50%。这个比例随水深增加而减少，例如在马尾藻海，表层混合营养鞭毛虫丰度占自养鞭毛虫

的比例为 50%，在叶绿素最大层只有不到 0.5% [27]。 

3. 混合营养纤毛虫 

有关混合营养的无壳纤毛虫的研究历史较短，海洋浮游无壳纤毛虫最初是被认为异养的，但是后来发

现某些种类细胞内含有叶绿体和眼点。Norris (1967)在印度洋 78 m 水深处采得的一个纤毛虫体内排列有金

黄色的物体，他怀疑这是某种金藻(Chrysophyceae)的叶绿体，而不是整个藻体[30]。Blackbourn 等 (1973)
用电镜观察纤毛虫的细胞切片，发现了完整的藻类叶绿体，从而确认浮游纤毛虫体内确实有来自藻类的叶

绿体[31]。Laval-Peuto 和 Febvre (1986)用透射电镜在附属曳尾虫(Tontonia appendiculariformis)中发现了数百

种质体，并由此推断这种纤毛虫是营混合营养的[32]。McManus 和 Fuhrman (1986)分析了球果螺体虫(Laboea 
strobila)的色素组成包括叶绿素和藻红蛋白(phycoerythrin) [33]。Jonsson (1987)和 Stoecker 等(1987)则测定了

寡毛类纤毛虫对无机碳的吸收[34] [35]。Stoecker 等(1987)和 Laval-Peuto 和 Rassoulzadegan (1988)用表面荧

光显微镜方法确定纤毛虫是否含有外来色素体[35] [36]。纤毛虫体内的色素体有的是单独的色素体，有的是

处于食物泡中，Laval-Peuto 和 Rassoulzadegan (1988)推测这些纤毛虫可能通过摄食行为获得这些色素体(混
合营养)，但是并不确定，为谨慎起见，他们建议将这些纤毛虫统称为含有质体的纤毛虫(plastidic ciliates) [36]，
在以后的研究中，有的沿用这一称呼[37]-[42]，有的则称为混合营养纤毛虫(mixotrophic ciliates)。Stoecker
等(1994, 1996)则把含叶绿体的纤毛虫等同于混合营养纤毛虫[40] [41]。 

此处的关键问题是一些异养的纤毛虫体内也含有还没有充分消化的色素体，区分这种情况和混合营

养的纤毛虫成为难题。Stoecker 等(1987)和 Laval-Peuto 和 Rassoulzadegan (1988)认为严格自养的纤毛虫摄

食浮游植物后，在浮游植物被破坏之前，体内也会有未降解的植物色素，会对结果有影响[35] [36]。纤毛

虫获取的叶绿体通常排列在细胞周边的表膜下[43]，Modigh (2001)把叶绿体遍布纤毛虫细胞的个体视作

混合营养[42]。 
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3.1. 混合营养纤毛虫类群 

中缢虫是研究最多的混合营养纤毛虫，其形态很容易辨认，本文仅对形态复杂的寡毛类混合营养纤

毛虫进行论述。目前已确认的混合营养寡毛类纤毛虫种类有 13 种(表 2)，其中螺体虫属(Laboea)仅有球果

螺体虫一种，曳尾虫属(Tontonia)有 2 种，急游虫属(Strombidium)有 6 种，而欧米虫属(Omegastrombidium)、
拟曳尾虫(Paratontonia)、伪曳尾虫属(Pseudotontonia)及拟盗虫属(Strombidinopsis)均仅有 1 种。在个体形

态方面，由于球果螺体虫(呈锥形，有 4~5 圈螺纹) (图 1(a))、曳尾虫属个体较大(图 1(b))，且具有突出的

尾部，形态容易辨认，通过光学显微镜下镜检进行计数研究[46]-[48]。 
 
Table 2. Species of mixtrophic ciliates 
表 2. 混合营养纤毛虫种类 

现种类名 原种类名 中文名 体长(μm) 最大丰度(ind/L) 水深(m) 海区 文献 

Laboea strobila  球果螺体虫 70~80  0 Falmouth 河口, 
Villefranche 湾 

[36] [43] 

Omegastrombidium elegans Strombidium elegans 优雅欧米虫 55  0 Villefranche 湾 [36] 

Paratontonia gracillima Tontonia gracillima 纤细拟曳尾虫 31~48 10 50 爱琴海, 
Villefranche 湾 

[36] [44] 

Pseudotontonia simplicidens T. simplicidens 简单伪曳尾虫 30~40 10 75 爱琴海 [44] 

Strombidinopsis batos  黑莓拟盗虫  40 10 爱琴海 [44] 

Strombidium capitatum  具甲急游虫 52  0 Villefranche 湾 [36] 

S. conicum  锥形急游虫 50~75 490 1 爱琴海 [44] 

S. dalum  火炬急游虫 12~21 170 10 爱琴海 [44] 

S. stylifer  楔尾急游虫 50~60   长岛海峡 [45] 

S. tintinnodes Strombidium oculatum 丁丁急游虫 50~-60   爱尔兰海 [45] 

S. vestitum Strombidium delicatissimum 浅裂急游虫 22~26 190 1 爱琴海, 
Villefranche 湾 

[36] [44] 

Tontonia appendiculariformi  附属曳尾虫 80~105  0 Villefranche 湾 [36] 

T. ovalis  卵圆曳尾虫 45~53  0 Villefranche 湾 [36] 

 

 
(a)                      (b) 

Figure 1. Photomicrographs of Laboea strobila (a) and 
Paratontonia sp. (b) fixed with Lugol iodine solution 
(optical microscopy). Scale bar means 20 μm 
图 1. Lugol 试剂固定后的(a)球果螺体虫(Laboea 
strobila)和(b)曳尾虫属(Paratontonia sp.)图片(光学

显微镜拍摄)，比例尺 20 μm 
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3.2. 混合营养纤毛虫的计数方法 

对自然海区中自养、混养和异养纤毛虫的丰度的调查起始于 Stoecker 等(1989) [38]。不同研究学者采

用的计数方法不同。 
方法一：荧光显微镜观察计数。用倒置荧光显微镜观察，叶绿体在蓝光下有红色荧光，从而区分有

叶绿体的纤毛虫和不具叶绿体(严格异养)的纤毛虫。制备显微镜观察样品的方法有：1) 用 100 g l−1 的

hexamethylenetetramine 缓冲成 20%甲醛(formaldehyde)试剂 25 ml，加入 225 ml 海水样品，最终成为终浓

度 2%的甲醛固定海水。放入黑暗中 4℃保存，5 周内分析完毕。如果纤毛虫在水体中丰度较低，就需要

浓缩，可以 2) 把自然海水中的纤毛虫用 10 μm 筛绢逆向过滤(reverse filtration technique)的方法浓缩 500
倍，用 borax-buffered 甲醛试剂(终浓度为 3%)固定。这些样品的 100 ml 分样放入沉降杯，用倒置荧光显

微镜检查计数[49] [50]。也可以 3)将采集的样品过滤到黑膜上，DAPI 染色后在荧光显微镜下镜检[37]。
镜检时，每个样品检查约 30 个个体[51]。 

值得一提的是，严格异养的纤毛虫摄食浮游植物后，在浮游植物被破坏之前，体内也会有未降解的

植物色素，会对结果有影响[38] [44]。Modigh (2001)把叶绿体遍布纤毛虫细胞的个体视作混合营养[42]。 
方法二：光学显微镜计数，通过形态判断混合营养纤毛虫。由于螺体虫和曳尾虫个体较大，形态容

易辨认，所以 Dolan 等(1991, 1995, 1999)将它们作为混合营养纤毛虫的代表，通过 Lugol 试剂固定样品后

在光学显微镜下镜检，而其他混合营养纤毛虫(如急游虫属种类)通常个体较小，不作为混合营养纤毛虫来

计数[46]-[48]。 

3.3. 混合营养纤毛虫所占丰度和生物量的比例 

混合营养纤毛虫在不同研究海区所占丰度和生物量的比例不同(表 3)，不同学者对混合营养纤毛虫的

鉴定及计数方式有些差异，如 Stoecker 等(1987)对所有有机质体进行计数[35]，而 Martin 和 Montagnes 
(1993)则认为螺体虫属、曳尾虫属、具甲急游虫等是主要的混合营养纤毛虫[52]。混合营养纤毛虫在不同

海区的丰度和生物量所占比例多低于 70%，近岸海区所占比例比大洋海区稍高，在地中海其所占比例可

高达 93% [48]。 

3.4. 混合营养纤毛虫对叶绿素的贡献 

将混合营养纤毛虫分离出来，测定其叶绿素，估计出单个个体平均的叶绿素含量，可结合丰度估计

混合营养纤毛虫对叶绿素的贡献[53]。在 7~8 月，在冰岛、格陵兰附件海域和巴伦支海等北方海域(Nordic 
Seas)，单个细胞 Strombidium sp. A、Strombidium sp. B、Laboea strobila、Tontonia sp.的叶绿素含量分别

为 52 pg cell−1、30 pg cell−1、82 pg cell−1、21 pg cell−1，混合营养纤毛虫的叶绿素占总叶绿素的比例小于

15%，但在叶绿素浓度低(<0.2 g/L)的站位，混合营养纤毛虫 Strombidium sp.自己占的比例就高达 24% [53]。
在温带近岸区域，球果螺体虫的叶绿素含量可占到叶绿素浓度的 2%~3% [33]。 

3.5. 混合营养纤毛虫代表——球果螺体虫(Laboea strobila) 

球果螺体虫是含色素纤毛虫中个体最大的种，体积约为 1.1 × 105 μm3 [35]，固定后体积约为 8.1 × 104 
μm3 [38]，它的螺纹使得它很容易分辨。球果螺体虫分布海区为温带和极区。极地海区如加拿大东部北冰

洋[59]、冰岛和格陵兰岛附近海域[55]，温带海区有伍兹霍尔海域[35]、美国乔治滩[38] [43]、切萨皮克湾

[46]、新西兰周围海域[60]、挪威峡湾[37]、地中海沿岸[42] [48]等海域。 
Stoecker (1989)在地中海研究发现 Laboea strobila 的最大丰度达到 1.7 × 103 ind/L，平均丰度占到含色

素纤毛虫的 4.7% [38]；在地中海的 Catalan sea 最大丰度 135 ind/L，最大丰度出现在 5 m 水层[45]；在切 
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Table 3. Percentage of mixtrophic ciliates in the abundance and biomass of total ciliates in different sea regions 
表 3. 不同海区混合营养纤毛虫占纤毛虫(无壳和砂壳纤毛虫)丰度和生物量的比例 

海区 水深(m) 取样时间 最大丰度(ind/L) 丰度比例(%) 生物量比例(%) 示踪物 文献 

近岸海区        

伍兹霍尔 0 春  51  质体 [35] 

  夏  47  质体 [35] 

  秋  22  质体 [35] 

  冬  22  质体 [35] 

 0~9 7 月 2380 52  质体 [35] 

Nantucket 海峡 0~9 早夏  48.65  质体 [35] 

Villefranche 湾 0 10 月~次年 2 月  41*  带荧光的纤毛虫 [36] 

Villefranche 湾 0 22 个月   51* 带荧光的纤毛虫 [49] 

牙买加，加勒比海 1 1 年  12 25 螺体虫属，曳尾虫属 [54] 

E. Pacific fjord 2 2 月 57 1.6 7 螺体虫属，曳尾虫属， 
具甲急游虫 

[52] 

北欧海区 0 夏 497 58~65 59~63* 质体 [55] 

 50 夏 65 14~24  质体 [55] 

陆架/陆坡海区        

乔治滩，西北大西洋 0~35 7 月  21~70  质体 [38] 

 真光层 早夏  39  质体 [38] 

大洋海区        

马尾藻海  晚春  37  质体 [39] 

墨西哥湾流  晚春  25  质体 [39] 

亚北极太平洋 5~30 6, 9 月,次年 5, 8 月   30~50 质体 [56] 

北大西洋 0~20 5~6 月爆发 558~3006 52  质体 [40] 

 0 春季  16~39  质体 [40] 

威德尔海和斯科舍海 0~85 6~8 月  10  质体 [57] 

南极  3~4 月 5 10  质体 [41] 

地中海        

加泰罗尼亚的海 5 6 月 54 19 63 螺体虫属，曳尾虫属 [45] 

 0~20  70 18 48 螺体虫属，曳尾虫属 [45] 

 0~80  24 6 21 螺体虫属，曳尾虫属 [45] 

爱琴海，南部 0~20 3 月 70~210 17~55 5~89 质体 [48] 

 20~100  20~140 7~33 0.1~39 质体 [48] 

爱琴海，NBSW 0~20 3 月 40~1280 8~88 30~86 质体 [48] 

 20~100  0~10 0~14 0~5 质体 [48] 

爱琴海，Nother 0~20  30~260 28~87 18~93 质体 [48] 

 20~100  0~30 0~20 0~15 质体 [48] 

地中海近岸 0 秋冬  41*  质体 [36] 

地中海西北部  全年   平均 51,春夏 > 60 质体 [49] 

利古里亚海 0 5 月  46 39 质体 [58] 

*占无壳纤毛虫的比例，NBSW：受黑海水团影响的爱琴海北部海区，Nother：不受黑海水团影响的爱琴海北部海区。 



王超锋 等 
 

 
80 

萨皮克湾的球果螺体虫最大丰度 1800 ind/L，出现在 2 m 水层[44]。球果螺体虫的生物量可占到含色素纤

毛虫的 46% [35]。 
在垂直分布研究中，Dale (1987)发现球果螺体虫在水深 5~10 m 之间昼夜迁移[61]。Stoecker 等(1989)

发现球果螺体虫在早上日出前会升到表层，但是在中午表层和 10 m (次表层)丰度相当[38]。球果螺体虫

所处的水层可能与虫体寻找最佳光强进行光合作用有关。在季节分布相关研究中，在一年中球果螺体虫

在春季丰度最大，其他季节丰度很低[42]。 
在对球果螺体虫体内叶绿素含量研究中，McManus 和 Fuhrman (1986)利用一系列假设，估计球果螺

体虫的叶绿素含量为 49 pg cell−1 [33]。叶绿素在每个球果螺体虫体内平均浓度为 82 pg cell−1 [53]，叶绿体

在细胞体内有功能，但是不能再生，在球果螺体虫体内大约停留 2 周[43]，所以需要不断获取新叶绿体。

Stoecker 等(1987)测定的球果螺体虫的叶绿素含量为 187 pg cell−1 [35]。实验室培养的球果螺体虫的叶绿

素含量在 100~500 pg cell−1 [38]。 

4. 结语 

微食物网中各种生物的摄食营养关系纵横交织，微型浮游生物的混合营养现象使得营养关系更加错

综复杂。然而，目前对混合营养的研究还比较缓慢，主要由于 1) 长久以来，人们习惯了植物(生产者)动
物(摄食者)二分法的观念，需要时间慢慢接受混合营养的生活方式，2) 在生态模型中为混合营养生物找

到位置是个挑战，3) 研究方法过于复杂。Flynn等(2013)呼吁科学家要加强对浮游生物混合营养的研究[62]。
我国的科学家也已开始关注该研究方向[63]，戴聪杰等(2005)曾对混合营养型浮游生物生态学进行了综述

报道[64]，但主要关注于室内研究，本文则强调现场调查。近年来，相关研究在国内相继开展，含色素的

鞭毛虫的丰度在部分研究中得以统计，但混合营养鞭毛虫的丰度仍未真正估算；混合营养纤毛虫中也仅

有螺体虫的丰度有所报道[65]。相信在更多学者的关注下，我国在自然海区微型浮游生物的混合营养研究

将迅速开展并取得重要成果。 
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