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摘要：为了研究南极磷虾渔场汤氏纽鳃樽的食物组成及其影响因素，实验基于 2020 年
3—4 月在布兰斯菲尔德海峡采集到的汤氏纽鳃樽样本，通过分析肠道内容物确定了其食物
组成，并进一步分析了其食性的月间以及生活史阶段间差异。结果发现，汤氏纽鳃樽主要
摄食硅藻和浮游动物，还少量摄食纤毛虫、原生动物等，优势饵料为羽状环毛藻；汤氏纽
鳃樽的摄食存在着月间差异，表现为 3 月大量摄食优势硅藻即羽状环毛藻，而 4 月末羽状
环毛藻的摄食数量显著降低。此外，汤氏纽鳃樽的摄食还存在着显著的生活史阶段差异。
本研究结果可为南大洋汤氏纽鳃樽的食性研究提供参考，为阐明汤氏纽鳃樽与南极磷虾间
的营养关系提供基础数据。
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汤氏纽鳃樽 (Salpa thompsoni) 为一种典型的

被囊动物，隶属于海樽纲  (Thaliacea) 纽鳃樽目

(Salpida) 纽鳃樽科 (Salpidae)，通常以高密度集群

出现在南大洋[1]。汤氏纽鳃樽生活史分为 2 个阶段，

即单体阶段和复体阶段。该类群具有较高的摄食

率[2-3]，对浮游植物的摄食压力可能超过桡足类[4]，

另一方面又作为某些经济鱼类和鸟类的饵料 [3]，

故在南大洋食物链中起着非常重要的作用。另外，

汤氏纽鳃樽能够将较小的颗粒转化为较大的粪便

颗粒，加快颗粒物质的沉降速度，在有机物质向

海底的输送过程中作用显著[5-7]；因此，汤氏纽鳃

樽在南大洋生物地球化学循环中具有重要作用。

海洋生态系统关键种的食性分析是食物网能

量流动和物质转换的研究基础 [8]；因此，研究汤

氏纽鳃樽的摄食生态、阐明其在海洋生态系统中

的营养作用具有重要意义。国内外学者对汤氏纽鳃

樽的研究多集中在中尺度分布和丰度方面[9-11]，针对

其摄食习性和营养级的研究报道较少。Perissinotto
等 [12] 曾对汤氏纽鳃樽的摄食进行简单的探讨。针

对拉扎列夫海的研究显示，汤氏纽鳃樽的生化组

成季节性差异并不显著[13]，但鞭毛虫 (dinoflagellate)
是其周年贡献较大的摄食对象[14]。最近，Pauli 等[15]

针对南极半岛南极磷虾  (Euphausia superba) 和汤

氏纽鳃樽的摄食机制进行比较分析后发现，2 种

生物均具有典型的选择性摄食机制，且二者之间

的食物组成较为相似，说明二者之间存在食物竞
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争。近年来，汤氏纽鳃樽因与南极磷虾存在饵料

竞争 [15-17] 而受到越来越多的关注。一方面因汤氏

纽鳃樽与南极磷虾竞争食物源而致后者种群分布

及资源量发生变化[18]，另一方面因南极磷虾渔场

出现大量纽鳃樽而致渔民被迫转移作业渔区，进

而影响渔业企业的生产决策。鉴于此，本实验以

南极磷虾渔业夏秋季主要渔场—布兰斯菲尔德

海峡区域采集到的汤氏纽鳃樽的食物组成及食性

为研究目标，以传统的肠道内容物分析法为基础，

拟阐释该物种的食性，以期为构建南大洋食物网

营养通道提供基础资料，并为开展南极磷虾渔场

形成机制以及为海上生产指导提供科学信息。 

1    材料与方法
 

1.1    样本收集

样本随机采集于磷虾拖网渔船“福荣海”轮磷

虾拖网作业，采样时间为 2020 年 3—4 月，取样

站点为 62.99°S~63.27°S、58°W~59.36°W 间的 16 个

站点 (图 1)。海上随机采样的样本 (n=40) 立即用

塑料试管单个冷冻保存在−20 °C 冷库中，运回国

内实验室后迅速存入−80 °C 超低温冰箱中，以便

后续实验室分析。 

1.2    分析方法
 

　　基础生物学测量　　在实验室中将样本解冻

后，首先测定其体长  (BL/mm，将纽鳃樽身体拉

直至自然状态展平，用电子游标卡尺测量从前孔

径至后孔径的长度)、体质量 (WW/g，用吸水纸擦

拭样本表面水分，再置于电子天平上测量其体质

量)、肠直径 (GL/mm，取出肠道后利用电子游标

卡尺测量肠道内部最远距离得到其肠直径) 等生物

学信息，并确定个体的形态。选用精度为 0.01 mm
的电子游标卡尺测量体长、肠直径，利用精度为

0.001 g 的电子天平测量体质量。 

　　肠道内容物镜检　　测量完生物学数据及外

型特征后，在 Nikon SMZ-2000 解剖显微镜下自纽

鳃樽体内分离出肠道，先吸取一定量的纯水放入

浮游生物计数框中，然后将取出来的肠道转移到

计数框内。取出肠道内容物并沉淀后，利用浮游

生物计数框在 200 倍的倒置显微镜下观察、拍照、

计数。若个体肠道内容物丰度较高，分若干次观

察并累计食物出现的频次，其摄食对象尽可能鉴

定到种的水平上。

汤氏纽鳃樽摄食以肠道内容物的相对丰度表

示。评价饵料重要性的指标包括饵料重量百分比

(W)、个数百分比 (N) 及出现频率 (F)，但由于本

实验中汤氏纽鳃樽摄食对象大多为硅藻或浮游动

物残肢，无法计算重量百分比，故使用后 2 个指

标研究其摄食情况：

N =
N i

N b
£ 100 (1)

F =
Ci

Cb
£ 100 (2)

式中，Ni 表示某饵料生物的个数，Nb 表示肠道内

容物中饵料生物的总个数；Ci 表示含某饵料生物

的肠道样本数，Cb 表示肠道样本总数。 

1.3    统计分析

利用幂函数分析汤氏纽鳃樽体长-体质量关系。

对肠道内容物数据处理时，为了便于分析汤氏纽

鳃樽食物组成随月份和生活史阶段 (2 种形态) 的
变化，将鉴定到的饵料生物分为 5 大类，即优势

种羽状环毛藻 (Corethron pennatum) 和其他除羽状

环毛藻以外的硅藻、浮游动物残肢、纤毛虫及一

些原生动物、未鉴定到种的其他饵料，并对这 5
大类饵料的个数、个数百分比、出现频率进行分析。

首先，利用三相图分析汤氏纽鳃樽食物组成

随月份与生活史阶段之间的关系。为了进一步探

究汤氏纽鳃樽食物组成与其他因素之间的关系，

本研究利用多项式广义线性模型 (MGLM) 分析汤

氏纽鳃樽食物组成与月份、生活史阶段、BL、GL
及 WW 之间的关系，联结函数为狄利克雷分布函

数，并利用贝叶斯信息准则 (BIC) 选择最优模型。

为了进一步探究月份及生活史阶段对汤氏纽鳃樽

食物组成的综合影响，将所有样本划分为 3 月复

体 (MA)、3 月单体 (MS)、4 月复体 (AA)、4 月单
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图 1    南极半岛与采样站点

Fig. 1    The Antarctic Peninsula with the sampling locations
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体 (AS)，进行冗余分析 (RDA)。
所有操作均采用 R (版本 4.0.0) 程序包进行处

理。显著性水平 P<0.05。除特殊说明外，本研究

所有数据均以平均值±标准差 (mean±SD) 表示。 

2    结果
 

2.1    基础生物学信息

纽鳃樽体长范围为 12.51~71.08 mm，平均体长

为 (41.41±14.80) mm，优势体长范围为 40.00~58.00
mm；体质量范围为 0.052~1.799 g，平均体质量

为 (0.516±0.411)  g。体长 -体质量关系为  WW=
0.001 7BL1.406 7 (R2=0.786 2，n=40，P<0.01)。样本

中，单体共 21个，肠直径范围为 3.07~10.87 mm，

平均肠直径为 (6.70±2.08) mm，优势肠直径范围

5.67~8.27 mm；复体共 19 个，肠直径范围为 5.22~
23.22 mm，平均肠直径为 (9.49±3.46) mm，优势肠

直径为 5.22~9.72 mm。 

2.2    食物组成

共鉴定出汤氏纽鳃樽的饵料生物 39 种，其

中能够鉴定到种的有 22 种，硅藻占 18 种，其他

一些饵料生物还包括浮游动物肢节、硅藻碎片、

原生动物 (protozoa) 以及纤毛虫 (ciliates) 等。羽状

环毛藻在数量和出现频次上占绝对优势 (表 1)。
其中羽状环毛藻和浮游动物肢节 (主要包括

南极磷虾及介形类动物残肢等) 出现在所有汤氏纽

鳃樽的肠道内容物中。其他硅藻，如脆杆藻 (Fra-
gilaria spp.)、针杆藻 (Synedra spp.)、多束辐环藻

(Actinocyclus divisus) 出现频次也较高，达到 70%~
80%；较为常见且形态清晰可见的硅藻，如小环

毛藻 (Corethron  hystrix)、海洋环毛藻 (C.  pelagi-
cum)、簇生卵形藻 (Cocconeis fasciolata)、短纹楔

形藻 (Licmophora abbreviate) 、海链藻 (Thalassio-
sira spp.) 等，出现频次约 40%~50%。除此之外，

波缘杯虫 和梵氏波缘杯虫的出现频次较高，分别

达到了 70% 和 45%，形态清晰。此外，汤氏纽鳃

樽肠道内容物中还含有大量的硅藻碎片、原生动

物的壳碎片以及少量无法鉴定的饵料。 

2.3    食物组成随月份及生活史阶段的变化

MGLM 结果显示，涵盖月份、生活史阶段以

及二者的交互项等所构建的模型效果最优，且月

份、生活史阶段以及二者的交互项均对汤氏纽鳃

樽食物组成产生显著的影响 (表 2)。
由三相图可知，汤氏纽鳃樽样本主要摄食羽

表 1    南极布兰斯菲尔德海峡汤氏纽鳃樽的食物组成

Tab. 1    The food composition of S. thompsoni in the
Bransfield Strait, Antarctica

饵料种类
food items

个数/个
Ni

个数
百分比/%

N

出现
频率/%

F

羽状环毛藻　C. pennatum 35 489 87.411 100

脆杆藻　Fragilaria spp. 247 0.608 77.5

小环毛藻　C. hystrix 245 0.603 52.5

针杆藻　Synedra spp. 215 0.530 80

多束辐环藻　A. divisus 179 0.441 72.5

海洋环毛藻　C. pelagicum 154 0.379 45

海链藻　Thalassiosira spp. 103 0.254 57.5

圆筛藻　Coscinodiscus spp. 96 0.236 42.5

环毛藻　Corethron spp. 86 0.212 20

簇生卵形藻　C. fasciolata 61 0.150 42.5

短纹楔形藻　L. abbreviate 58 0.143 40

克格伦拟脆杆藻
Fragilariopsis kerguelensis

58 0.143 57.5

线状拟脆杆藻　F. linearis 44 0.108 35

舟形藻　Navicula spp. 37 0.091 22.5

卵形藻　Cocconeis spp. 33 0.081 30

三角藻　Trigonium spp. 25 0.062 15

角毛藻　Chaetoceros spp. 5 0.012 5

细柱藻　Leptocylindrus spp. 3 0.007 5

圆形硅藻碎片 307 0.756 92.5

波缘杯虫　Acanthostomella norvegica 28 0.069 70

梵氏波缘杯虫　Cymatocylis vanhoeffeni 18 0.044 45

纤毛虫 ciliate 80 0.197 35

浮游动物肢节
(南极磷虾及介形类动物残肢)

2 580 6.355 100

浮游动物肌肉组织、内脏 225 0.554 92.5

放射虫　radiolaria 5 0.012 12.5

原生动物　protozoa 146 0.360 80

其他　others 73 0.180 77.5

表 2    南极布兰斯菲尔德海峡汤氏纽鳃樽食物组成影响因

素的多项式广义线性分析结果

Tab. 2    The result of multinomial generalized linear
analysis on food composition of S. thompsoni in the

Bransfield Strait, Antarctica

变量　　　
variables　　　

卡方值
Wald’s value

P值
P value

截距　intercept 142.23 <0.001

月份　month 49.37 <0.001

生活史阶段　life history stage 40.87 <0.001

月份与生活史阶段交互项
month and life history stage

20.46 0.001
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状环毛藻，其次摄食浮游动物，较少摄食其他硅藻；

3 月复体对羽状环毛藻的摄食贡献最高，4 月单体

对浮游动物的摄食贡献最高，且纽鳃樽对其他硅

藻有一定的摄食，但偏好不明显 (图 2)。羽状环毛

藻所占的饵料贡献比超过 90% 的纽鳃樽均为 3 月

的复体，3 月样本中低于 80% 的均为单体。

结果显示，第 1 主成分的贡献率为 97.5%，

第 2 主成分的贡献率为 1.9%。图 3 直观地反映出

3 月复体与其他因子之间并无重叠，区分效果最

明显；4 月复体的离散程度较大，摄食情况最为

分散。 

3    讨论
 

3.1    汤氏纽鳃樽食物组成

硅藻是汤氏纽鳃樽肠道内最常见的饵料生

物 [19-20]，在汤氏纽鳃樽的粪球中也发现了未降解

的硅藻[21]。来自东南极夏秋季的调查显示，汤氏

纽鳃樽肠道内主要组成为拟脆杆藻 (34.3%~70.5%)
和棕囊藻  (Phaeocystis spp.) (23.6%~50.3%)，个数

百分比随取样站点不同而变化，其他还包括圆筛

藻、菱形藻  (Nitzschia)、拟菱形藻  ( Pseudonitzs-
chia )、海毛藻 (C. inerme) 等[19]。一般来说，浮游

动物肠道中发现的浮游植物反映了周围环境中浮

游植物的自然组成[22]。本研究的结果显示，汤氏

纽鳃樽肠道内的食物主要组成为羽状环毛藻

(87.41%)，也观察到了拟脆杆藻 (0.251%)、圆筛藻

(0.236%)，但并未发现棕囊藻、海毛藻、菱形藻、

拟菱形藻等，这说明不同海域的浮游植物组成各

异，汤氏纽鳃樽摄食的硅藻种类也不尽相同。本

研究观察到，汤氏纽鳃樽肠道内的羽状环毛藻

(200~250 μm) 非常丰富且形态完整，可能是因为

该藻种的细胞长度范围适合被汤氏纽鳃樽摄食，

且具有坚硬的硅质壳壁，不易短时间内消化而大

量保留在肠道中 [23-25]。有研究表明，即使是在硅

藻对浮游植物总生物量贡献较低的冬季，星脐圆

筛藻 (Asteromphalus) 和克格伦拟脆杆藻等大型硅

藻在汤氏纽鳃樽的肠道内仍然可见[26]。本次研究

样本的取样时间为夏、秋季，其肠道内发现了 96
个星脐圆筛藻和 58 个克格伦拟脆杆藻，出现频次

分别为 42.5% 和 57.5%，这也侧面印证了上述结论。

汤氏纽鳃樽与南极磷虾之间不仅存在食物竞

争关系，而且还会出现前者摄食南极磷虾的情况。

汤氏纽鳃樽肠道内容物中存在南极磷虾的残肢及

幼体 [27-29]，推测汤氏纽鳃樽在滤食的同时，还可

能会意外地捕食海水中南极磷虾的卵和幼体 [30]，

从而对磷虾种群的补充造成影响 [18, 31]。本研究发

现，汤氏纽鳃樽体腔内存在体型完整的南极磷虾，

而解冻后的汤氏纽鳃樽样本中也发现了肉眼可见

的南极磷虾残肢，但考虑到本研究获得的汤氏纽

鳃樽样本取自南极磷虾渔业，故不排除渔业捕捞

过程中南极磷虾被挤压进汤氏纽鳃樽体腔内的可
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图 2    南极布兰斯菲尔德海峡海峡汤氏纽鳃樽食物组成

随月份与生活史阶段的变化

Fig. 2    Food composition of S. thompsoni in the Brans-
field Strait, Antarctica and its variation with month and

life history stage
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图 3    南极布兰斯菲尔德海峡海峡汤氏纽鳃樽食物组成

及月份与生活史阶段之间关系的冗余分析

Fig. 3    Redundancy analysis on relationship between
food composition of S. thompsoni in the Bransfield Strait,

Antarctic and month and life history stage
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能性。南极磷虾幼体和汤氏纽鳃樽均被认为是浮

游动物 [31-32]；因此，一旦二者生活在同一个区域

就可能较难在空间上分离。南极磷虾是一种以硅

藻为主要摄食对象的选择性摄食生物，更倾向于

摄食硅藻，而非如定鞭金藻 (prymnesiophytes)、隐

藻 (cryptophytes) 等较小的藻类 [33-34]，尽管也有研

究认为其与南极磷虾一样具有选择性摄食的习

性[15]，但汤氏纽鳃樽的食物组成通常被认为可反

映周围水域浮游生物群落组成[3, 35]。

南极磷虾呈环南极分布，超过 50% 的生物量

分布在西南大西洋，特别是在南极半岛西部水域

密度极高，但随着气候变化日趋明显，南极磷虾

分布存在向南迁移的趋势、60°S 以北水域南极磷

虾的丰度有所下降[36]，而此时汤氏纽鳃樽的丰度

增加，其分布南界由 60°S 移至 65°S[3, 16, 37]，这导

致汤氏纽鳃樽和南极磷虾的栖息范围产生了更大

的重叠，使得其成为南极半岛水域食物和栖息地

的直接竞争对手[3, 6, 35]。考虑到南极磷虾和汤氏纽

鳃樽的食物组成结构大致相似[15]，而汤氏纽鳃樽

在有利条件下能够快速繁殖，这可能会进一步增

强这两个物种之间的竞争，从而对南极磷虾种群

结构造成进一步的威胁[3, 16]。但总的来讲，二者之

间是否存在捕食-被捕食关系尚未有明确的结论[38]。 

3.2    汤氏纽鳃樽食物组成的影响因素

三相图的结果显示，汤氏纽鳃樽对羽状环毛

藻的摄食量极高，且 3 月的样本对羽状环毛藻的

摄食普遍高于 4 月的样本，其中对羽状环毛藻摄

食贡献最高的是 3 月的复体形态，达 90% 以上，

3 月单体对羽状环毛藻的摄食贡献有所减少，分

布在 65%~80%；有极少数的 4 月样本对羽状环毛

藻的摄食贡献也达到了 80%~90%，但大多数的 4
月样本对羽状环毛藻的摄食贡献分布在 50%~75%；

对浮游动物的摄食贡献较高的主要是 4 月的单体，

同时它们对羽状环毛藻的摄食贡献降到 60% 以内；

有部分的单体 (包括 3 月和 4 月) 表现出同时对羽

状环毛藻和浮游动物适中的摄食贡献；汤氏纽鳃

樽对除优势种以外的其他硅藻的摄食情况没有显

著性特征，即有一定的摄食，但摄食数量在季节

和形态上没有显著变化，但能明确 3 月复体对其

他硅藻的摄食相对较少，各单体样本对其他硅藻

的摄食相对较多。综上，汤氏纽鳃樽的食物组成

可能受到月份及其生活史阶段的影响 [39]。结合

RDA 分析，3 月复体与其他样本相比表现出显著

的摄食差异，这进一步地表明了 3 月复体摄食的

特殊性，显示出此时羽状环毛藻对其食物源极高

的贡献率；4 月单体的摄食情况在图 2 中表现得

最为离散，这是因为 4 月的单体有一部分较多地

摄食了羽状环毛藻，一部分降低对羽状环毛藻摄

食的同时增加了对浮游动物的摄食，还有一部分

表现为对 2 种饵料的摄食情况相当，这与三相图

的结果较为契合。MGLM 模拟结果也进一步佐证

了汤氏纽鳃樽的食物组成与体长、体质量、肠直

径之间的关系并不十分显著，而主要是受月份和

生活史阶段的综合影响。

Von 等 [14] 在拉扎列夫海开展了夏、秋、冬 3
个季节汤氏纽鳃樽的肠道内容物观察实验；总体

结果显示，汤氏纽鳃樽肠道内饵料组成比较相似，

主要包括藻类碎片、粪球以及一些未知的饵料，

但不同的是，与夏、秋季相比，冬季汤氏纽鳃樽

肠道内完整的硅藻细胞较少、碎片较多 [40-41]。本

研究不涉及冬季汤氏纽鳃樽样本，只对夏末、秋

初汤氏纽鳃樽对羽状环毛藻的摄食变化情况有个

初步的了解，认为其食物组成会有相应的变化，

后续的工作将考虑采集冬季样本进行肠道内容物

观察，从而更好地阐明该物种摄食的季节性差异。

有研究显示，夏末，汤氏纽鳃樽的生物活性会降

低，并开始逐渐迁移到更深的水层生活[42]，从而

导致其对浮游植物的摄食压力变小，这也体现了

汤氏纽鳃樽摄食有季节性差异，即其食物组成受

到季节变化的影响。此外，针对汤氏纽鳃樽的分

层调查结果发现，冬季汤氏纽鳃樽更倾向于生活

在 200 m 以深的水层中，这种现象的出现可能与

汤氏纽鳃樽 2 个世代的季节性交替有关 [14]，世代

的季节性交替使得汤氏纽鳃樽单体与复体间也表

现出摄食的差异[43]。这种世代交替而造成的单体

和复体间摄食差异也可能会出现在其他季节，从

而导致秋季复体对羽状环毛藻的摄食率高于单体。
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Factors influencing food composition of salp (Salpa thompsoni) in
krill fishing ground of the Bransfield Strait, Antarctica

LIAO Danfeng 1,2,     FANG Qian 1,     ZHU Guoping 1,2,3,4*

(1. College of Marine Sciences, Shanghai Ocean University, Shanghai    201306, China;
2. Center for Polar Research, Shanghai Ocean University, Shanghai    201306, China;

3. Polar Marine Ecosystem Laboratory, Ministry of Education Key Laboratory of Sustainable Exploitation of Oceanic Fisheries
Resources, Shanghai Ocean University, Shanghai    201306, China;

4. National Engineering Research Center for Oceanic Fisheries, Shanghai Ocean University, Shanghai    201306, China)

Abstract: Salpa  thompsoni is  an  important  tunica  filter  feeder  in  the  Southern  Ocean,  which  plays  a  significant
role in the Antarctic marine food web. S. thompsoni and Antarctic krill (Euphausia superba) compete for similar
diets. Therefore, in order to study the factor influencing food composition of S. thompsoni in the fishing ground of
Antarctic krill fishery, based on the specimens collected from the Bransfield Strait from March to April 2020, this
study identified the food composition of this species, and further analyzed the difference in feeding habits between
months and life history stages. The results showed that S. thompsoni mainly fed on diatoms and zooplankton, and a
small number of ciliates and protozoa. C. pennatum is dominant in the diet of S. thompsoni. Seasonal differences
occurred in diet of S. thompsoni. Specifically, the feeding quantity of diatom, i.e., C. pennatum, which is dominant
in March, decreased significantly at the end of April. The diet composition of S. thompsoni changed significantly
between  solitary  and  aggregating  stages.  This  study  is  expected  to  provide  a  reference  for  the  study  of  feeding
habits of S. thompsoni in the Southern Ocean, and to provide basic information for clarifying the trophic relation-
ship between S. thompsoni and Euphausia superba.

Key words: Salpa thompsoni; intestinal contents analysis; feeding habit; Antarctic krill fishery; Bransfield Strait;
Antarctica
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