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深海研究中的底栖有孔虫：回顾与展望
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摘 要：底栖有孔虫在古环境研究中的应用先是用作古水深或水团的标志物。随着新技术的应用，

识别出了 2种不同的底栖有孔虫微生境：外生种和内生种；认识到甚至深海底栖有孔虫，也能对表

层浮游生物勃发的季节性短暂事件作出响应，因为沉降到海底的有机物质供养着底栖有孔虫。目

前，底栖有孔虫被广泛应用于估算海洋表层生产力和底层水团的含氧量。回顾了深海底栖有孔虫

生态研究的历史和其在古海洋学中的应用，并强调研究、应用中的新方法、新技术。中国已经加入

了诸如  IODP 等深海研究计划，有必要向我国学术界提供底栖有孔虫研究的新方向，以资参考。
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　　底栖有孔虫是微体古生物学的起点。第一次世

界大战前后，美国科学家首先将这类微体化石作为

地层年代的标志用于石油勘探，大获成功，从而建立

了微体古生物学这门新学科。至于浮游有孔虫的地

层意义，要到 20世纪50 年代才被发现，钙质超微化

石的应用更晚。在现代的地质科学中，微体化石首

先是古海洋学、古环境研究的手段，浮游有孔虫和钙

质超微化石的应用比底栖有孔虫更为广泛。是不是

底栖有孔虫已经“退居二线”，在深海研究中不那么

重要了呢？

本文从历史回顾入手，分析底栖有孔虫研究及

其应用的变化历程，指出其在深海研究中不可替代

的重要性。不是底栖有孔虫的研究价值发生了变

化，而是它所解的科学问题和研究的方法已经转移，

值得我国地学界、尤其是古海洋学界注意。

1　底栖有孔虫作为“标志种”

底栖有孔虫在早期的深海研究中，和其它古生

物化石应用于地层学或古生态学时作为“标志”物

一样，常常是作为深度或者水团的标志。

早在20 世纪六七十年代以前，已经发现了深海

底栖有孔虫组合与深度相关，虽然那时对其生态了

解不多，但普遍把底栖有孔虫用作古深度标志［1］，

认为“底栖有孔虫群是在岸外按水深呈带状分

布”［2］。我国在研究海区底栖有孔虫生态分布的过

程中，也首先注意到与深度的关系。后来的研究表

明，底栖有孔虫的深度分布，很大程度上是水团与水

深的关系，在不同深度处分布着不同的水团，被不同

水团占据的海底生活着不同属种组合的底栖有孔

虫。因此，在研究古深度时，要求对古水体做综合性

解释［3］，不能用一个海区的深度资料直接去解释另

一海区的古深度［4］。

与此同时，底栖有孔虫的“标志种”也被广泛用

于指示水团，比如在大西洋深水区， Epistom  inella 

 um bonifera 指示南极底层水， Epistom  inella  exigua 和
 Cibicidoides  wuellerstorfi 指示北大西洋深层水［5］。与

水深相比，水团代表的是多种环境因素的综合，而不

只是单一的环境因素［6］，将底栖有孔虫应用于水团

研究显然是一种进步。但无论水深或者水团，底栖

有孔虫直到 80 年代初还只是作为“标志种”在使

用。尽管用虎红染色识别“活”有孔虫（其实是检查

有无原生质）来研究深海底栖有孔虫生态的技术早
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在 50 年代就已经发明，但由于采样和观测技术的限

制，这种生态研究在当时还只能是静态的、低分辨率

的，与今天以定量分析为基础、以追索机理为目标的

古海洋学要求相比，便显得不相适应。

2　深海底栖有孔虫微生境

80 年代起，海上技术的发展为底栖有孔虫生态

研究开辟了新阶段。美国  Corliss ［7］
把箱式取样器取

上的  OC  － 86/2-7-4 孔深海沉积柱状样切成 1  cm 厚

的薄层，在船上分别用虎红染色，结果发现底栖有孔

虫不仅分布在海底沉积层的表面，还生活在沉积物

之中，垂向上呈层状分布（图1），证实了他以前根据

图 1　北大西洋西部  OC -86 /2-7-4 孔活底栖有

孔虫优势种在沉积物里的分布

 Fig.1　 Distribution  of living  dom  inant benth  ic foram  inifera 

 w ith the sedim ent depth in core   OC -86 /2-7-4   fr  om  the 

 w estern   North  Atlantic （ M odified  from   Coliss  1988 ）
 Hoeglundina  elegans 是外生种； Melonis barleeanum 、

 Globobulim ina  affinis 和  Chilostom ella oolina 

是内生种（据  Coliss  1988 修改）

据底栖有孔虫壳体的碳同位素差异推测某些底栖有

孔虫可能生活在沉积物里的设想，因而提出了底栖

有孔虫微生境（ m icrohabitat ）的概念，将底栖有孔虫

区分为外（表）生种和内生种两大类（实际上还存在

一类介于外生种和内生种之间的机会种）。

有关微生境的研究是底栖有孔虫生态学的一个

重要进展。与一般生物的生境概念不同，底栖有孔

虫“微生境”涉及的是海水与沉积物界面上和界面

以下沉积物里的垂向分布，强调有孔虫活动的相对

位置。在  Coliss ［7］发现底栖有孔虫在海底沉积物里

呈层状分布的同时，他还发现了壳体形态与微生境

的关系：具有旋卷型壳体的底栖有孔虫中，表生种具

有螺旋壳和双凸或平—凸的壳型，便于在沉积物表

面保持稳定；内生种往往具有平旋壳和浑圆的壳缘，

便于在沉积层内部移动。由于沉积层表层和内部含

氧量不同，表生种壳体的细孔可以只在背面发生，而

内生种的细孔则在壳面均匀分布，以适应原生质与

外界气体交换的需要。

不仅如此， Corliss ［8］在挪威海的研究结果表明，

底栖有孔虫的形态特征与深度分布具有相关性（图

2），而这种相关性实际上反映了微生境与深度的关

系。壳体形态是锥形、圆柱型、扁平锥型、浑圆平旋

型、圆球型或扁平椭圆型的内生种，趋向于分布在

500  ～1 000   m 之间相对浅的海底；壳体形态是平—

凸螺旋型、双凸螺旋型、粟状螺旋型和浑圆螺旋型的

外生种，趋向于分布在1 500   m 以下的海底；1 000  ～
1 500   m 则是二者之间的过渡，200  ～500   m 处可能

因二者受生物扰动而含量基本相当。墨西哥湾的研

图 2　挪威海底栖有孔虫形态类型、外生种与内生种百分含量和有机碳通量的深度分布（据  Coliss ， Chen   1988 修改）

 Fig.2　 Distribution  of benthic foram  inifera  lm orphotypes ， epifaunaland  infaunalpercentage  and  organi  c carbon 

 flux  w ith w ater  depth in the  Norw  egian   Sea.（ M odified  from   Coliss ， Chen   1988 ）
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究结果与挪威海的研究结果基本一致：1 300   m 以上

内生种占主导地位，2 000   m 以下主要是外生种，

1 300  ～2 000   m 是内生种和外生种之间的过渡［9］。

微生境与深度的关系，又取决于有机碳的通量：有机

碳通量高的海底，以内生种为主，对应的海水深度较

浅；有机碳通量低的海底，水深较大，以外生种为主，

也就是说，有机碳通量控制着底栖有孔虫外生种和

内生种的比例。譬如，挪威海有机碳通量和微生境

的变化以1 000   m 为界（图2）。

微生境的另一个方面是海底的氧化还原状况。

表生种与内生种涉及两类不同的溶解氧：海底水体

的溶解氧和海底沉积物孔隙水里的溶解氧。海底水

体的溶解氧浓度是深部水团的一个重要性质，对于

更好地理解海洋环流历史、气候变化等具有重要意

义。孔隙水里的溶解氧浓度对有孔虫的壳壁特征及

其生活的微生境有重要影响，内生种壳体只有比外

生种壁孔密度大得多，才能增强与外界的气体交

换［7］。有关溶解氧对有孔虫影响的研究，以

 Kaiho ［10］的工作最具代表性，他建立了钙质底栖有

孔虫氧浓度指数，认为溶解氧浓度限制着底栖有孔

虫的微生境：在氧化环境（ oxic ，＞1.5   m  L / L  O 2）里，

底栖有孔虫以外生种占优势，具有壳体厚、壳径大

（≥350 μm）的形态特征；在弱氧化环境（ dysoxic ，

0.1  ～0.3   m  L / L  O 2）里，底栖有孔虫组成主要是内生

种，具有壳体薄、壳径小（螺旋壳 ＜200 μm，伸长扁

平壳＜250 μm）的特点；唯独在次氧化环境（ subox-

ic，0.3  ～1.5   m L  / L  O 2）里，外生种和内生种可以

“和平共处”，但也要以减小个体大小（＜350 μm）为

代价。氧化环境里的外生种和弱氧化环境里的内生

种生活在氧含量高（＞2  m L  / L  O 2）的底层水下；而

次氧化环境的有孔虫一般在低氧底层水中常见、但

在高氧底层水环境里和接近缺氧环境里也可以生

存。 Kaiho 利用深海底栖有孔虫来研究溶解氧含量

是深部水团性质研究中的一个典范。

微生境的研究，导致了控制因素之争［11］：部分

学者认为含氧量是控制因素，而另一部分学者则认

为营养物供应是最重要的控制因素。近年来对海洋

表层生产力与底栖有孔虫关系的研究，为回答这个

问题提供了重要依据。

3　营养物质供应与底栖有孔虫

深海底栖有孔虫的食物来源与其生存环境密切

相关。深海底栖有孔虫大致生活在两类环境里：全

年低温、高水压、完全黑暗的一般深海环境和有深海

热液、冷水渗透等的特殊环境［12］。在一般深海环境

里，海洋表层生产力是底栖有孔虫的营养物质提供

者，营养物质供应往往是季节性变化的；而在特殊环

境里，营养物质供应是非季节性的，食物来源也很多

样，与前者相比，人们对其认识还很肤浅。
3.1　季节性食物供应对底栖有孔虫的影响

海洋表层生产力是底栖有孔虫营养物质的主要

提供者，从海洋表面沉降至海底的营养物质维持着

一般深海环境里的底栖有孔虫种群的生存和繁衍，

沉到海底的有机碳越多，有孔虫丰度也就越高。曾

经推算，每1  m g 的有机碳降到海底，就可以有一个

壳径＞150 μm 的底栖有孔虫生成（因此提出用底栖

有孔虫的堆积速率估算古生产力［13］）。由于海面藻

类勃发后沉降到海底的植物碎屑先呈浮浆（ fluff ）状

存在，这类浮浆就为追踪底栖生物对表层生产力事

件的响应提供了材料。果然，80 年代中期，英国
 Gooday 在北大西洋4 000   m 左右水深处采集到海底

浮浆，从中发现了大量的底栖有孔虫活个体，其中以

 Epistom  inella  exigua 等 3 个种占据优势［14］。这项发

现改变了深海底栖有孔虫对海洋表层环境反映不灵

敏的偏见，证明活有孔虫群在海洋底部也能响应季

节性变化和表层海水的事件［15］。

更加系统的研究来自日本。 Kitazato 等［12］在东

京以南的相模湾千余米的深水处，进行了 4 年

（1994 —1998 ）的定点观测，采用遥测遥感（海洋生产

力）、沉积捕集器（沉降颗粒）、海底录像（雾状层

［ nepheloid  layer ］观测）和多管取样（沉积物及表面的

浮浆）等多种手段，发现海面藻类勃发（图3A）后，不

仅沉积通量增大（图 3B），而且海底的雾状层变浓（图

3C），浮浆层增厚（图 3D），沉积物氧化层减薄（图
3E），活底栖有孔虫也相应增多（图3F），生动地展现

了表层生产力驱使底栖有孔虫繁盛的过程。
90 年代以来，浮游生物勃发事件对底栖有孔虫

的影响，已经引起学术界的密切关注，使得有关表层

生产力或者有机碳通量与底栖有孔虫属种组合的关

系趋于明朗。在生物勃发期间，沉降至海底的有机

碳总量占年有机物总量的大部分［16］，并且它们多不

稳定，降解快。底栖有孔虫适应这种环境，特化出了

短期迅速繁殖生长和长期忍受饥饿的能力，从而产

生出随有机碳通量变化的属种组合：表生种和胶结

质浅内生种是低有机碳通量海底的特征组合；而在

高有机碳通量的海底，有机会种（也叫暂时性表生

种）和内生种组合（图4）。不仅如此，不同海区的表

层生产力季节性变化往往很不一样，其强弱和有机
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物质向海底间歇式沉积的频率也会影响底栖有孔虫

属种组合［17］。

有关有机碳通量与底栖有孔虫组合关系的新认

识，是对  Coliss 等［8］
发现的在不同水深处有机碳通

量和微生境关系的进一步发展，也为有孔虫组合的

深度分布提供了解释：不同深度海区的生产力和有

机碳通量不同，导致了底栖有孔虫属种分布的不同。

以地中海为例，表层生产力由西向东递减，因此同一

图 3　日本相模湾 1997 年表层生产力与

底栖有孔虫丰度实测记录

 Fig.3　 M easurem  ents of the relationship betw  een 

 surface  productivity and  benthic foram  inife  ral 

 abundance  in  Sagam  ibay ，J apan  in  1997 
A 藻类勃发（据海洋卫星及海水叶绿素－α测定；B 沉积通量（据水

深 1 190   m 处沉积捕集器记录）；C 雾状层浓度（用附近水深 1 177   m 

处海底录像记录，黑色示极浓，灰色稍浓，白色不浓）；D 浮浆厚度

（水深 1 450   m 海底多管取样实测）；E 氧化层厚度（同 D）；F 底栖有

孔虫活个体数（每 10   cm 3
沉积中的丰度，同 D）（据  Kitazaho 等，2000 

简化）

（A）  Algal bloom observed by  ocean satellite and  ch  lorophyll － α of the 

 sea water ；（B）  Sinking  flux  deposited in sedim ent staps  m oor  ed  1190 m 

 below the sea surface ；（C）  Nepheloid layerofdensities observed in vide o

 im ages at 1177 m w ater depth.  Black colour deno  tes extrem ely thick ， gray 

 slightly thick ， and  white thin ；（D）  Thickness of fluffy layer m easured by 

 m ultiple cores at  1 450   m bottom ；（E）  Thickness of oxygenated layer 

（ sam e as  D ）；（F）  Num bers of living  benthic foram inifera （ the  abun-

 dance per  10 cm 3  sedim ent ， sam e as  D ）.（ sim plified from  Kitazaho ，et

al，2000 ）

图 4　有机质通量对深海底栖有孔虫组合的影响

（据  Kuhnt （2003 年）在同济大学讲课的图件修改）

 Fig.4　 Influence  of organic m atter  flux  upon  d  eep- sea 

 benthic foram  iniferal assem  blages.（ M odified  from 

 Kuhnt ’ s lecture  at  Tong ji  University  2003 ）

深度的底栖有孔虫组合也呈东西向变化；而同一种

的深度分布界限也随着有机碳通量的不同而变

化
［20］

，譬如外生种  Gyroidina  orbicularis 生活在较深

海底，占全群落 10％以上的高值区上限，在西地中

海为 1 500   m ，向东则上升到 800  ～600   m 。
3.2　非季节性食物供应对底栖有孔虫的影响

在深入研究表层生产力季节性变化对深海底栖

有孔虫影响的同时，非季节性食物输入对深海底栖

有孔虫的影响也引起了人们的注意。由于非季节性

食物输入的种类较多且较复杂，目前对其和底栖有

孔虫的关系还了解不多，像鲸尸、无脊椎动物、木材

等营养物质向海底的输入没有规律，也不可预测，在

大多数地方具有局部性，它们对底栖有孔虫的影响

与自身大小和性质有关；而在低强度浊流频繁发生

的地方，底栖有孔虫能够依靠有机物质持续生存；在

有深海热液渗透的海底，有孔虫可能是当地动物群

的重要组分，其密度、多样性、组成多不同于非热液

区动物群［16］。一般说来，适应非季节性营养供应的

有孔虫往往是那些能适应低氧和（或）高生产力环

境的物种，它们响应有机物输入的方式可能因有机

物本身的性质不同和输入的规模和时间尺度不同而

有差别［18］。

总之，深海研究中的底栖有孔虫已由当初的古

深度和水团的“标志种”，变成了能够揭示溶解氧含

量和表层生产力变化（也能反映有机物非季节性变

化）的“要员”，成为一身兼多职的“多面手”。这固

然说明其应用范围变宽，但也标志着对底栖有孔虫
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研究程度的深入。实际上，海水深度（或水团）、有

机碳通量、溶解氧含量之间存在某种关联性。在分

布着不同水团的海水深度处，有机碳通量往往也不

一样，而有机碳通量与溶解氧含量通常呈现负相关

性。它们之间的关系实际上是海水深度与微生境之

间的关系。

回到微生境控制因素的题目上来，食物供应和

氧浓度是微生境的两大控制因素（图 5）。在缺营养

和富营养的环境里，只有外生种和浅内生种能够生

存，因为在缺营养的环境里，沉降下来的有机物大部

分在沉积物表面被消耗、氧化，仅有少量难溶的有机

物经过生物扰动等作用能进入浅内生境里，食物供

应限制着有孔虫的生存和繁殖；而在富营养环境里，

氧浓度是限制因子（氧含量低于 0.5   m L  / L 时［18］），

大量的有机物被输送到海底，消耗大量溶解氧，深的

内生境因缺氧而无深内生种生存。只有在中等营养

环境里，各种微生境的有孔虫才能共同生存，因为除

了部分有机物被外生底栖有孔虫消耗、氧化外，还有

部分有机物质进入深的内生境里，在这种情况下，食

物供应和氧浓度共同限制着底栖有孔虫在沉积物里

的最深分布。食物供应太少或者太多，对很多底栖

有孔虫都不利，食物过于贫乏会导致营养供应不足，

过于丰富会导致沉积物处于还原环境，这两种极端

均导致底栖有孔虫以特殊或单一的外生种为主，甚

至导致底栖有孔虫消失。

图 5　深海底栖有孔虫的食物供应、氧化还原和微生境的

概念模型（据  Gooday 等，1999 文献修改）

 Fig.5　 Conceptualm odel about food  availabil  ity ， oxygen 

 concentration  and  m icrohabitats of deep- sea  benthic 

 foram  inifera.（ M odified  from  J orissen  etal .，1995 

 and  form   Gooday ， etal .，1999 ）

4　展望新世纪深海底栖有孔虫研究

纵观深海底栖有孔虫研究，可以发现，海底有机

碳通量和深部水团这两大因素控制着底栖有孔虫的

分布。如果说底栖有孔虫在海底沉积物里的垂向分

布受营养供应和氧浓度的控制，那么，其在洋底横向

上的分布则受当地水团所控制。海水沉积物和海水

界面处和界面以下的沉积物里的氧浓度，既和营养

供应有关，又和水团本身的氧浓度有关。假如海底

有机碳通量不变，被性质不同的水团所覆盖的海底

微生境的“主人”也会很不相同。因此，我们研究底

栖有孔虫，总的来说主要可做两件基本方面的事情：

一是利用底栖有孔虫研究深部水团的变化规律，二

是利用底栖有孔虫研究海洋表层初级生产力。前者

反映地球表层系统中的水循环，后者涉及碳循环，都

是地球系统科学中的基本问题。

进入新世纪，传统的描述性的微体古生物学已

经转入新一代的古环境研究，不同之处在于定量分

析的方法、追索机理的目标和多学科的途径。作为

深海底栖生物中最为常见、又能保留化石的门类，底

栖有孔虫正成为深海古海洋学研究的“主角”，展现

着“第二个春天”的前景。与此相应，研究方法、观

测技术的创新已经成为时代的要求，如为求得更完

整的生态指标，在冷藏室中模拟海底温度饲养深海

底栖有孔虫、采用荧光等新技术识别活有孔虫

等
［21］

，都是有益的尝试。

现场的实时观测，将是新世纪深海研究的重要

新方向，底栖有孔虫为探测深海海底的过程提供了

灵敏的检测器。如墨西哥湾北部 500  ～600   m 水深

处烃类泄出口发现的底栖有孔虫，说明在总体处于

还原环境下的海底还可以有短暂间歇让有孔虫生

存［22］。像日本相模湾式的定点观察，从海面到海底

的系统研究，势必在新世纪的深海研究中进一步推

广，成为揭示海洋过程的新手段。

当前的古海洋学研究，总体偏重海水的上层结

构，对于海洋深部的信息明显缺乏。底栖有孔虫是

唯一从海岸到深海盆地无所不在而又大量出现、可

以保存的生物门类，是将古海洋学推进到整个海水

系统的重要支撑。通过不同深水海底的底栖有孔虫

取样研究，可望取得中层水、深层水和底层水的全套

信息，必将有助于从根本上加深对地球系统的理解。

底栖有孔虫的钙质壳体，广泛用于各种稳定同

位素（如δ
13C，δ

18O 等）和元素比值（如 Cd / C a ， Mg / 

Ca， Sr / C a ）分析，已经成为古海洋学的基本方法之

一。可惜对这些有孔虫的生态特征了解有限，以至

于对其古环境解释基本上是单纯的矿物化学分析，

并不考虑控制这类壳体生长的有孔虫生态学特征。

因此新世纪的一大任务是扩展深海有孔虫的生态研
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究，只有在了解其微生境的特征后，才可能正确解释

其壳体的化学成分［23］。

和其它门类的化石一样，底栖有孔虫的壳体也

经历着埋藏学的筛选：胶结壳的分解和钙质壳的溶

解，导致埋藏群、化石群与生物群之间的差异。因

此，埋藏学的研究是根据化石群再造古生态环境的

必要环节，加强底栖有孔虫埋藏学研究，势必有利于

古环境研究。

我国的古生物学研究具有光荣的历史传统和长

期的科学积累。作为古海洋学、古环境研究手段的

底栖有孔虫研究起步较晚，但近20 年已经取得了长

足的进步。中国自1998 年加入国际大洋钻探以来，

首先是以微体古生物学为基础的古海洋学研究进入

了国际学术前沿，开创了我国深海研究的新局面。

2003 年 10 月，国际综合大洋钻探（ IODP ）计划启

动，我国以加倍的投入继续成为其参与成员国，而古

环境研究是  IODP 的三大科学主题之一［24］，也是我

国可以发挥作用的首选领域。近年来，我国的深海

底栖有孔虫研究已经走向国际（如文献25），在新的

国际计划中应当将属种组合的研究与地球化学的多

种指标相结合，将室内镜下分析与海上现场观测、试

验和数值模拟相结合，争取在更高的层次上参与国

际学术合作和竞争。
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 BENTHIC  FORAM IN  IF ERA  IN  DEEP- SEA  RESERCH ：
 RETROSPECT AND  PROSPECT 

 ZHANG  J ia ng- yong ， W ANG  Pin - xia n 
（ Laboratory of Marine  Geology ， Tong ji University ， Shanghai 200092 ， China ）

 Abstract ： The  use  ofbenthic foram  inifera in  paleoenvir  onm entalstudies  was  started  as indicators of  paleo- wa-

 ter depth  or  w ater  m ass.  W ith  application  of ne  w technology ， tw o different m icrohabitats  of  benthic  foram  inifera 

 have  been  distinguished ： epifauna  vs  infauna ， and  it was  found  thateven  deep- water  benthic f  oram  inifera respond 

 to seasonal ephem  eral changes  caused  by  surfa  ce  planktonic bloom  for  the  supply  of organic  m  atter  to  the  sea  bot-

 tom .  Benthic foram  inifera are now  widely  used  for  estim ation  of surface  productivity  of  the  ocean  and  the  oxygen 

 contentofthe  bottom  water.  This paper review  s the  historicaldevelopm entofecologicalst  udies  on  deep- sea  benthic 

 foram  inifera and  theiruse  in paleoceanograp hy， with em  phasis on  new  approaches  and  new  techno  logy.  Since   China 

 has   joined  such  deep- sea  research  program  s as  IODP ， som  e new  directions in  benthic foram  iniferal  studies  are pro-

 posed  to the   Chinese  com  munity.

 Key  w ords ： Benthic foram  inifera ； Deep- sea  research ； Organic m atter  flux ； Oxygen  content ； IODP.
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