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� � 原生动物和水细菌关系密切, Sanders等[ 1]指出

无论在淡水或海洋生态系统中, 细菌和鞭毛虫的数

量有着较为稳定的比例 (约 1000�1)。由于细菌细

胞富含 N和 P, 原生动物通过对细菌的捕食作用成

为重要的无机盐再生者, 因而在水体的物质循环中

占据重要地位[ 2]。

原生动物是水细菌数量的主要调节者, 它沟通

了细菌与后生动物之间的食物链。原生动物中的三

大类: 鞭毛虫、肉足虫、纤毛虫都有一些专门吃细菌

的种类,如波豆虫属( Bodo )、屋滴虫属( Oikomonas )、

鼻吻滴虫属( Rhynchomonas )、领鞭毛虫类( Choanoflag�
ellates)、变形虫属 ( Amoeba )、四膜虫属 ( Tetrahy�
mena)、钟虫属 ( Vorticella )、旋口虫属 ( Spirostomum )

等。除了有固定的胞口外, 原生动物还发展了一些

专门的结构以捕食细菌。如领鞭毛虫类有一根鞭毛

伸出,在鞭毛的基部有一个细柔的领子张开, 形成一

个约 0�2�m的空地。当鞭毛颤动时,水流会冲进领

内,细菌就被粘在这个领上。纤毛虫在原生动物中

是最高级的,它摄食细菌的适应能力更为复杂。如

缘毛类有三层反时针旋转的小膜,外层起着过滤器

的作用, 内层把过滤的食物送入漏斗状的前庭。下

毛类中的小膜已排列成带, 叫小膜口缘带,能激起水

流涌向口内的波动膜而滤食[ 3]。

原生动物对细菌的掠食速度是惊人的。Fenchel

等[ 4]对一池塘碎屑沉积物中的细菌进行了研究, 认

为总细菌量中有 75%被原生动物所食, 其余 25%被

轮虫、摇蚊幼虫、桡足类所食。Andersen等[ 5]发现异

养的微型鞭毛虫对水体中细菌的去除率每天高达

5% � 250%。

在污水处理厂中, 原生动物对水细菌的捕食作

用有着实际的应用。由于原生动物的捕食作用可以

大大降低出水中细菌的密度, 提高出水质量, 故有

�清道夫�之称[ 3]。

尽管原生动物和细菌个体微小,但它们在水生

态系统中所起的作用却不容忽视。作者就原生动物

的捕食作用对水细菌影响的研究进展做一系统的总

结,旨在加深人们对原生动物与细菌关系的认识。

1 � 原生动物对细菌的选择性与抗捕食细菌

通常情况下,食菌原生动物对细菌的捕食是有
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选择性的。首先体现在对大小的选择上。因为对于

大的或小的细菌捕食效率往往较低,多数原生动物

喜欢捕食中等大小的细菌。Hahn 等[ 6]用不同直径

的乳胶球模拟细菌, 研究了一种食菌鞭毛虫 � � � 棕

鞭藻( Ochromonas sp. )对食物大小的选择性,发现与

直径 1�0�m 的乳胶球相比, 该种棕鞭藻对直径

0�5�m和 2�0�m乳胶球的吞噬速度分别低 10和 200

倍。经计算,该种棕鞭藻对直径 1�0�m 细菌的捕食
速度为19�9 � 5�5ind. / h, 而对直径 0�5�m细菌的捕
食速度仅为 1�9 � 0�05ind. / h。J�rgens 等[ 7]发现即

使生活在食物缺乏的环境中, 鞭毛虫对细菌大小的

选择性也没有多少降低。

G�de
[ 8]
、J�rgens 等

[ 9]
提出了抗捕食细菌( Graz�

ing�resistant bacteria)的概念,主要指那些由于个体较

大(丝状细菌、细菌聚集体和其他较大的细菌生长形

式)而不易或完全不能被原生动物捕食的细菌。但

直到现在, 对这个概念还没有一个明确的定义。不

同学者对抗捕食细菌大小下限的界定也有所不同,

如 2�0�m、2�4�m、2�5�m、3�m、4�m、5�m、10�m[ 10� 15]。

另外,影响捕食作用的因子很多,除大小外,细菌的运

动性、形状以及细胞表面特征同样可以影响捕食作

用,仅依据大小定义抗捕食细菌还有所局限。因此,

抗捕食细菌的概念在应用上还存在一些限制。

研究表明, 至少在淡水和近海海域生态系统中,

丝状菌有着广泛的分布。当原生动物捕食压力增加

时,就会出现大量的丝状菌[ 11, 14, 16]。除了丝状菌

外,其他复杂的细菌形态型也曾被描述过,如螺旋形

和星状的细菌[ 17, 18]。实验室的研究证明丝状和其

他复杂的形态型可以有效地保护细菌, 使之不被原

生动物捕食[ 19, 20]。

原生动物对所捕食的细菌品系也有选择

性[ 21, 22]。如生活在厌氧而含硫化氢环境中的斜毛

科( Plagiopylidae)和异毛目( Heterotrichida)的一些种

类专吃硫化菌, 海产帆口虫( Pleuronema marina )专吃

蛋白质分解菌[ 3]。

2 � 原生动物的捕食作用对水细菌种群形态的影响

由于观测手段的滞后,在自然生境中,捕食对单

一菌种的影响还没有研究。但在实验室条件下, 这

方面的工作有了不少进展。

原生动物的捕食作用可以显著影响细菌种群的

形态。Hahn 等[ 19]在恒化培养实验中发现, 在鞭毛

虫捕食压力的作用下,丛毛单胞菌( Comamonas aci�
dovorans)和弯杆菌 ( Flectobacillus spp. ) 转为丝状生

长。用同样的方法, 假单胞菌( Pseudomonas sp. )在

一种棕鞭藻( Ochromonas sp. )的捕食作用下, 形成了

悬浮小菌落(Suspended microcolony) [ 23]。而一旦除去

捕食者, 这几种细菌又能恢复到引入原生动物捕食

者之前的形态。

Shikano等
[ 20]
在分批实验中也发现其所研究的

细菌品系在捕食作用下,一部分细菌体积变大, 形成

丝状菌。但除去原生动物捕食者后, 该品系并没有

恢复原来的形态, 而是继续以丝状菌的形式生长。

无论是形成丝状菌还是悬浮小菌落, 这些生长

形式均能有效保护细菌不被原生动物捕食。但

Hahn等[ 6]认为,只有一小部分细菌品系可以依靠形

态的改变以逃避原生动物的捕食。

如前文所述,细菌个体变小亦能降低原生动物

的捕食效率,但在品系或种的水平上,由原生动物的

捕食作用导致的细菌个体小型化还没有被观察到。

由于方法上的困难,现在还很难断定由捕食引

发的细菌形态改变的原因究竟是什么, 但似乎用细

菌表现型的可塑性解释更为合理些。

有人认为由捕食诱导的细菌形态的改变是由原

生动物捕食者释放的化学物质引发的[ 22, 24] , 因为在

浮游食物网中,种间外激素有着广泛应用[ 25]。但截

止目前, 还未发现原生动物 � � � 细菌的相互作用中
化学物质起作用的证据。

3 � 原生动物的捕食作用对水细菌群落形态的影响

原生动物捕食作用引起的水细菌群落中个体大

小组成的改变已经被许多实验室的研究工作所证

实。G�de[ 8]在从活性污泥中分离的细菌群落的连续

培养中发现, 逐渐增加鞭毛虫的捕食活动可显著改

变细菌群落的形态结构, 群落从完全由杆状细胞组

成到大型的弧状菌和丝状菌占优势。此后的二十余

年,更多的研究工作表明原生动物捕食作用引起的

细菌群落大小的改变是单方向的,即要么大型化,要

么小型化[ 26, 27]。只有Hahn等[ 6]在恒化培养实验中

发现细菌群落大小的改变是双向的, 这个结果验证

了G�de[ 28]于 1989年提出的假说, 即在原生动物的

捕食压力下,细菌大型化和小型化同时发生。

Posch等[ 22]观察到了不同的反应, 他所研究的

细菌群落在三种原生动物捕食者的作用下均未出现

个体大型化的趋势, 仅三种中一种的捕食作用使该

菌落的细菌个体小型化。Posch认为这种现象出现

的原因是他研究所用的菌落中缺乏能形成大的形态

型的种类。
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Hahn等[ 29]认为造成各实验不同结果的原因还

可能是由于实验数据的缺乏或分析手段的滞后, 双

向的微小变化被忽视了。

野外的研究工作同样证明了原生动物的捕食作

用对菌落的影响。Sommaruga 等[ 12]在研究 Rodo 湖

的细菌时发现湖中的丝状菌特别多,占到细菌总生

物量的 45% � 86%。最长的丝状菌有 210�m长, 是

最小的食菌鞭毛虫的 105 倍, 甚至大于许多食菌的

纤毛虫和轮虫。同时, 湖中食菌微型鞭毛虫的数量

也很多,达到平均 1�2 � 104ind. / mL, 每小时能捕食
细菌现存量的 4% � 26%。Sommaruga 因此认为湖

中大量出现的丝状菌正是高的原生动物捕食压力的

结果。G�de
[ 28]
、Pernthaler 等

[ 30]
在研究自然生境中

浮游生物群落时发现, 随着原生动物捕食压力的增

加,细菌的大型化和小型化同时发生,因为二者均能

降低细菌的被捕食死亡率。

原生动物的捕食作用使得水细菌群落中抗捕食

形态型(丝状菌,小菌落)比例的增加具有重要的生

态意义。由于抗捕食形态型的出现通常是以牺牲细

菌生长率为代价的,低的细菌生长率使水体营养物

质的更新速率降低, 能量的流转效率降低,最终导致

整个生态系统生产力的降低[ 9]。

在研究原生动物的捕食作用对水细菌的影响

时,还应考虑细菌群落结构的自然变动。因为即使

没有捕食压力的改变, 细菌群落结构的波动也是存

在的[ 31] ,尽管相对于捕食活动造成的波动而言, 这

种波动的幅度不大
[ 14, 16]

。

4 � 原生动物的捕食作用对水细菌群落种类组成的影响

原生动物的捕食作用在影响细菌群落形态的同

时,也改变了菌落的种类组成。G�de
[ 8]
在从活性污

泥中分离出的细菌群落的连续培养中发现, 开始时

嗜纤维菌属( Cytophaga)细菌占优势,而引入原生动

物捕食者后不久,抗捕食的微环菌属(Microcyclus)细

菌代替了嗜纤维菌成为优势菌,而除去捕食者后, 嗜

纤维菌再度成为优势菌。

Simek等[ 13]用原位杂交技术证明原生动物的捕

食作用可以影响细菌群落的组成。实验开始时, 1 �
2�5�m长的变形菌纲�亚纲( ��Proteobacteria)的杆状
菌占优势,引入舞行波豆虫( Bodo saltans)后的 1 � 2d

内,�亚纲变形菌的数量持续减少, �亚纲变形菌(��
Proteobacteria)的数量迅速增加而成为优势菌群。菌

落的形态也相应发生了改变, 表现为丝状菌大量增

加,占到细菌总生物量的 60% � 75%。这些丝状菌

均长于 3�m,超过了舞行波豆虫可捕食大小的上限,

因而得到有效保护。此外, 鞭毛虫的捕食活动使

CFU(菌落形成单位)占到细菌总量的 88%, 远高于

对照组的30%。

J�rgens等[ 14]研究了从一个小池塘所取的水样

在除去枝角类浮游动物后微生物区系的演替过程。

开始时,属于变形菌纲 �亚纲噬纤维菌属和黄杆菌

属( Flavobacterium)的生长迅速的小型球菌和杆菌占

优势。此后,随着异养微型鞭毛虫的大量出现, 这些

小型细菌被大量捕食而数量逐渐减少, �亚纲和 �

亚纲变形菌的数量持续增加。�亚纲的变形菌主要

由 3 � 6�m 长的杆状菌组成, 开始只占细菌总量的

不到1%,但除去枝角类的 72h后,它们成为了优势

菌群。

Weinbauer 等[ 32]在研究富营养化的PluBsee湖时

发现,上层湖水中有 80% � 100% 的细菌被异养微
型鞭毛虫捕食。但原生动物对水细菌的大量捕食并

不能降低浮游细菌的多样性。Hofle 等[ 33]证实, 当

发生浮游藻类的水华时, 数量达到顶峰的异养鞭毛

虫对细菌的捕食压力很大,但水体中浮游细菌的多

样性没有降低。而水华发生后, 浮游细菌的多样性

却显著降低,但这是后生动物的捕食作用所致, 并非

原生动物。这说明至少在富营养条件下, 原生动物

的捕食作用并不能降低浮游细菌的多样性。对于贫

营养的海洋生态系统而言,细菌的群落结构似乎主

要由营养条件决定, 而与原生动物的捕食作用关系

不大。

5 � 原生动物的捕食作用对水细菌生理状态的影响

Simek等[ 13]认为原生动物的捕食作用对水细菌

可以有两种影响结果: 一种为形成丝状菌、菌胶团等

抗捕食的形态;另一种是出现能快速生长的细菌品

系,因为高的种群增长率可以补充由于被捕食造成

的种群数量的减少, 同样能使细菌品系得以延续。

许多研究表明原生动物的捕食活动能增加细菌的活

力,促进细菌的生长。Fenchel等[ 4]在实验生态模型

中证明由于有食菌原生动物的存在, 反而刺激了细

菌对有机物质的分解速度。Verhagen 等
[ 34]
在对一

种硝化细菌 � � � 欧洲亚硝化单胞菌 ( Nitrosomonas

europaea)的恒化培养实验中发现, 鞭毛虫的捕食作

用可促进每个细菌细胞的硝化作用。Posch 等
[ 22]
用

�3H 标记的胸腺嘧啶核苷和用 �14C 标记的亮氨酸做

示踪物, 用舞行波豆虫 ( Bodo saltans )、瞬目膜袋虫

( Cyclidium glaucoma)和一种棕鞭藻( Ochromonas sp. )
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作为捕食者,研究了原生动物的捕食作用对单个细

菌代谢的影响, 发现原生动物捕食活动可以增加细

菌的代谢活力, 但对于同一细菌群落,不同原生动物

捕食者的影响有所不同。此观点在野外工作中也得

到了证实,在 Rimov 水库, Simek 等[ 35]观察到鞭毛虫

的总捕食率与活跃细菌的比例呈显著的正相关。

原生动物的捕食作用能促进细菌生长的原因如

下: ( 1)使细菌生长维持在对数生长期, 防止细菌种

群的衰老,提高细菌酶的活力。( 2)原生动物活动产

生的溶解性有机物质可直接被细菌利用[ 36]。( 3)原

生动物的捕食作用可以促进藻类的生长, 因而提高

了初级生产力, 间接为细菌提供了更多的营养[ 37]。

( 4)原生动物的捕食作用减少了细菌间对营养盐和

生存空间的竞争。

Gorgio等[ 38]观察到了不同的反应。他在近海的

研究中发现,由于原生动物倾向于捕食活跃的细菌,

因而捕食的结果使水体中不活跃细菌的比例增加。

Gorgio 认为不活跃的细菌也能逃避原生动物的捕

食,因为不活跃的细菌通常比活跃细菌个体小[ 39]。

6 � 结语

综上所述, 食菌原生动物的捕食作用对水细菌

的影响既可以表现在种群水平上,也可以表现在群

落水平上。在种群水平上, 一些类群通过暂时性或

永久性地变为更大些的形态(丝状菌、小菌落)以逃

避捕食。而另一些类群缺乏这种能力。在群落水平

上,由捕食引起的细菌形态改变为变大或变小,或者

同时向两个方向改变。在形态改变的同时, 群落的

种类组成也发生改变。此外, 原生动物的捕食作用

还能影响细菌的生理状态。

虽然近些年来科学家们对原生动物与水细菌的

关系进行了许多卓有成效的研究, 但截止目前,关于

原生动物捕食作用对水细菌影响的研究还多仅限于

实验室,野外的研究工作进行的较少,而且只研究了

中营养和富营养的水体, 对于贫营养水体中原生动

物捕食作用对水细菌影响的研究还未见报道。

在漫长的协同进化过程中形成的原生动物与细

菌之间的关系是非常复杂的。要想揭示这种复杂的

关系,新方法、新技术的应用是必须的。近些年来,

在此领域的方法学上有许多新的进展。如用于分析

单细胞水平上微生物群落结构的荧光原位杂交法

(FISH) , 以及被用来进行微生物群体多样性分析的

变性梯度凝胶电泳法( DGGE)等。相信,随着新方法

的进一步完善, 将会了解到自然生态环境中微生物

更真实的生存状态。
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