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鲸落生态研究进展与展望

林明利，李松海
（中国科学院 深海科学与工程研究所 海洋哺乳动物与海洋生物声学研究室，海南 三亚 572000）

摘    要： 鲸落是指须鲸（Balaenoptera）和抹香鲸（Physeter macrocephalus）等大型鲸类死亡后，尸体沉入海底，

形成的一个长期以鲸尸为营养源的生态系统。鲸落研究始于 1987 年，迄今已经积累了一些生态认识，对这些

认识的梳理将为我国即将兴起的鲸落研究提供借鉴。鲸落的演替可分为移动清道夫、机会主义者、化能自养

和礁岩阶段，促进、耐受和抑制作用是推动不同阶段演替的主要生态因子，而水深、水温和地理位置对各演化

阶段的物种组成和群落结构具有重要影响。目前尚未在移动清道夫阶段发现鲸落专性物种，但已经在机会主

义者和化能自养阶段发现了包括食骨虫在内的 129 种专性物种，这些物种通过洋流将生活史早期产生的浮游

幼虫在鲸落间进行扩散。基于全球大型鲸类种群数量和死亡率，有学者粗略估算出相邻且演化阶段相同鲸落

的平均距离为 5～16 km，这些鲸落随机散布于各大洋海底，可为生物在位置固定、区域距离较远的冷热泉间

扩散提供垫脚石，共同维持深海生物多样性水平。有研究认为，捕鲸业对大型鲸类的大肆捕杀导致全球鲸落

减少了 65%～90%，这已引起深海物种生物多样性水平的严重下降甚至大规模灭绝。鲸落研究极具挑战性，

无论探测自然鲸落还是人工植入鲸落都要求配备高性能潜水器和具备熟练深潜作业能力，是一个国家对深海

探索能力和综合海洋科技水平的体现。根据国际鲸落研究进展和我国深海探测技术现状，提出我国鲸落研究

应充分利用区域优势、聚焦共性科学问题和注重新技术应用的建议。
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鲸落（whale fall）是指须鲸（Balaenoptera）和抹

香鲸（Physeter macrocephalus）等大型鲸类死亡后，

尸体沉入海底，形成的一个长期以鲸尸为营养源

的生态系统。鲸落一词最早出现于 1991 年，

Allison 等首次使用该词分析鲸化石生成原理 [1]。

从字面上理解，鲸落的“落”指的是鲸尸从海面下

沉到海底的过程，但如果视为一个生态学概念，笔

者认为，将“落”理解为以鲸尸为营养源支撑起的

一个独特深海生物群落更为贴切。此外，鲸落的

“鲸”也并非泛指所有鲸目动物，外文文献涉及该

词时主要指 14 种须鲸和抹香鲸。由于大型须鲸

和小型齿鲸在个体大小和骨骼脂肪含量方面存在

很大的差异，导致两者在尸体分解过程、持续时

间、所支撑起的生物群落和在深海生态系统所扮

演的角色迥然不同[2]。虽然个别学者在开展小型

齿鲸海底植入实验时也使用“whale fall”一词[3]，但

多 数 学 者 还 是 使 用 “ large  food  fall”  [4 − 5]或

“cetacean fall” [6] 等加于区分。目前，“鲸落”的中

文名词概念还不够明确，使用较混乱，相对于须鲸

和抹香鲸等大型鲸类死亡后形成的具有化能自养

阶段的鲸落，笔者建议使用“豚落”来表示小型齿

鲸尸体在深海形成的不具化能自养阶段的独特生

物群落。

并非所有大型鲸类生命的最终归宿都形成鲸 
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落。只有当鲸营养不足或长期生病死亡时，身体

浮力因脂肪层消耗降低，鲸尸才会下沉并伴随水

压的增大引起肺坍塌，从而进一步降低浮力并快

速地掉落到海底。鲸尸的下沉还是上浮主要取决

于脂肪含量，除了抹香鲸和露脊鲸（Eubalaena
japonica），其他大型鲸类的身体密度都略大水，一

般死亡后都会下沉[1,7]。特别是许多大型须鲸都具

有季节性迁徙习性，由于迁徙距离长且途中一般

不进食，很容易导致营养不良和脂肪层的过度消

耗，死亡后形成鲸落。据估计迁徙期死亡灰鲸

(Eschrichtius  robustus) 形 成 鲸 落 的 比 例 高 达

90%[8]。另外，热带海域是许多鲸类冬季的育幼场

所，生崽和长时间育幼行为也会导致营养物质过

度消耗，一旦个体死亡也容易形成鲸落。因此大

洋边缘大型鲸类的迁徙路线和热带鲸类的育幼场

所是全球鲸落密度最高的海域[8]。

在 19 世纪中期，人们就偶尔在鲸尸残骸中找

到一些从未见过的奇特深海生物[8]。随着深海底

拖作业的日益频繁，越来越多的新物种甚至新属

在鲸骨中被发现，人们逐渐意识到大型鲸类死亡

后可能会在海底形成独特的生物群落[9]。然而拖

网所能获得的毕竟只有一些残骨碎肉，作业过程

也会对生物体形态产生破坏，难于反映鲸落的

全貌。由于深潜技术的发展，1987 年 11 月 10 日，

由美国 Alvin 号深潜器在加利福尼亚州的 San
Catalina Basin 水深 1 240 m 处发现第一个完整的

鲸落[10]。这是 1 头长约 20 m 的蓝鲸或长须鲸形成

的鲸落，处于化能自养阶段，体表和附近沉积物表

层覆盖一层厚厚的硫化菌菌膜，除了观察到一些

和冷泉和热液相同的无脊椎动物外，研究人员还

发现了 6 种从来没有在该海湾发现过的动物。该

鲸落和其独特生物群落的发现立刻引起学术界极

大的关注[10]。由于自然鲸落的发现具有很大的偶

然性，自 1992 年开始，夏威夷大学在加利福尼亚

海域持续开展人工植入鲸落实验，大大促进鲸落

研究的发展[8]。截至 2022 年，全世界已经发现了

45 个自然鲸落，较深入研究的有 7 个，另外还开展

了 38 个人工鲸落植入实验[11 − 13]。

 1    鲸落的特点

从真光层掉落到深海海底的有机物种类多

样，细小的颗粒有机物（particulate organic matter）

可以称之为海洋雪（marine snow）；而体型较大的

鱼类、海鸟、海豹、海狮、海豚、鲸等脊椎动物和

大型海藻、树干等植物残骸可以称为“food fall”。
跟其他“food fall”相比，鲸落具有个体大、骨骼脂

肪含量高和骨骼表面积与体积比低等特征。这些

特征决定了它们在维持深海生物多样性方面具有

无可替代的作用。个体大是鲸落最大的特征。所

有须鲸和抹香鲸的成年个体质量都大于 5 t，蓝鲸

（Balaenoptera musculus）体质量可达 180 t[14]。巨

大的身体为营养极度贫乏的深海海底带来丰富的

有机营养物。据统计，1 头 40 t 重的大型鲸沉入海

底后，所含有机碳含量相当于相同身体覆盖面积

约 2 000 年背景有机碳的积累量[8]。鲸骨富含脂肪

是鲸落的另一个主要特征。为适应海洋环境，古

鲸的一个演化趋势就是提高身体脂肪含量，以增

加浮力和隔绝与环境的热交换效率。这导致鲸类

比陆生哺乳动物和水生变温动物拥有更高的脂肪

含量，其身体 87% 的软组织都富含脂肪[2]。而且它

们演化出疏松多孔的骨骼用于储存脂肪，据统计

大型鲸类骨骼的脂肪含量约 20%，而小型齿鲸仅

为 9%[15]。虽然不同年龄和不同部位骨骼的脂肪

含量存在差异，但总体来说，鲸骨脂肪含量可占身

体总质量的 5%～8%，据此可算出 1 头 40 t 重须鲸

的骨骼脂肪含量可达 2 000～3 000 kg[15]。鲸落最

后一个特征是大型鲸巨大的身体造成其拥有远低

于小型齿鲸和其他海洋脊椎动物的骨骼表面积与

体积比。低骨骼表面积与体积比，加上成年鲸骨

高度钙化和富含脂肪，导致在低温缺氧的深海海

底，微生物需要花费很长的时间来分解这些深藏

于钙化骨中的脂肪，因此，可以支撑起一个长期繁

荣的深海生物群落。

鲸落和冷泉、热液被誉为深海荒漠的三大绿

洲，被认为是全球物种最丰富的栖息地之一。仅

在美国加利福尼海域 2 个自然鲸落和 3 个人工植

入鲸落就发现了 407 个后生动物物种，而同期全

球发现的热液物种数是 469 种，冷泉仅有 230 种
[8]。而且在鲸落中，不仅能发现一些与冷泉和热液

共有的物种[16]，还能发现大量专性物种（whale-fall
specialists）。目前，已经发现了 129 种仅在鲸落中

生活的后生动物，科学家预测，全球鲸落专性物种

总数可达几百种[7]。通过采用形态和分子鉴定的

方法，近年来，越来越多的鲸落新物种被发现和报
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道[17 − 20]。其中，最引人注目的是食骨虫 (Osedax)。
这些奇特的动物直至 2002 年才在一块散落于

2 891 m 深的灰鲸鲸骨中被发现[21]，至今已有超过

30 个物种被鉴定，分布于水深 21～4 000 m 的各

大洋中[7]。食骨虫具有奇异的、能分泌酸性物质深

入鲸骨利用其中胶原蛋白的“分支根系”；它们不

具备消化道并与异养细菌形成共生系统获取营

养；它们还拥有外形和大小极其悬殊的两性个体，

雄性极小，可以聚集上千个的群体寄生在雌性个

体中[22 − 23]。虽然已经有报道发现食骨虫并非鲸落

专性物种，在大型鱼类骨骼和牛骨中也能发现它们

的踪迹[24]，但毫无疑问鲸落是它们最重要的栖息地。

 2    鲸落演化阶段及影响因子

 2.1    鲸落演化阶段    根据鲸尸的分解情况、群落

组成和生态系统的能量来源，鲸落演化可分为

4 个阶段。

 2.1.1   移动清道夫阶段 (mobile-scavenger stage)　 
该阶段得名于具有快速移动能力的食腐动物对鲸

尸软组织的摄食和清理。鲸尸到达海底后，大量

的食腐动物被气味所吸引，从各个方向朝尸体聚

集，例如盲鳗 (Myxiniformes) 能从 800 m 外的地方

“闻到”鲸尸的气味 [2]。该阶段生物群落主要包

括 盲 鳗 、 鼠 尾 鱼 (rattails)、 睡 鲨 (Somniosus
microcephalus)、海石蟹 (Paralithodes camtschaticus)
以及端足目 (isopods) 动物。这些动物都具有较强

的移动能力，一般为兼性食腐者，而非鲸落专性动

物[8]。在加利福利亚海域，这些食腐动物的摄食量

每天可达 40～60 kg。当鲸尸较小时，摄食率随鲸

尸的增大而加大，但当鲸尸增大到一定程度后，就

会存在一个饱和摄食率，摄食曲线呈对数增长模

型[25]。由于饱和摄食率的存在，移动清道夫阶段的

持续时间主要受限于鲸尸大小，一般持续几个月

到数年。在饱和摄食率下，1 头体质量为 100 t 的
鲸尸，其 90% 软组织被食腐动物完全摄食的时间

约 5 a[25]。研究还发现，该阶段食腐动物个体经历

从大到小的变化过程，从最开始的睡鲨和盲鳗等

大型鱼类，到钩虾 (Gammarus) 等中等大小的端足

类动物，最终以哲水蚤 (Sinocalanus sinensis) 等小

型桡足类动物结束[8]。

 2.1.2    机会主义者阶段 (enrichment opportunist
stage)　 鲸尸沉入海底 135～547 d 后，由于大型

食腐动物的摄食，鲸骨及其周围沉积物会散落大

量组织碎屑。这时环节动物门的多毛类、节肢动

物门的甲壳类、软体动物门的腹足类和双壳类等

高等无脊椎动物及异养细菌开始以这些组织碎屑

为营养源，快速生长繁殖形成繁荣的生物群落[26]。

不同于具有快速活动能力的食腐动物，这些动物

普遍移动能力弱，它们难于通过成年个体的迁移

来寻找鲸尸，主要通过浮游幼虫实现对鲸落的利

用。这些幼虫一旦遇到合适的鲸落，就会迅速发

育和繁衍，产下成千上万随着洋流漂浮的后代，直

至遇到新的鲸落，开始新一轮的生命历程。由于

幼虫能否遇到合适的鲸落具有很大的偶然性，因

此，这一阶段被称为机会主义者阶段。这些机会

主义者在短时间内可以达到很大的种群数量，据

统计在它们出现的 4 个月内，鲸尸附近表层沉积

物种群密度可达 20  000～ 45  000 个 ·m−2[27]，是

1 000 m 以下深海已知密度最高的动物栖息地[7]。

这些动物的分布也具有一定的规律性，以鲸尸为

中心，种群密度随距离的增加而快速下降，20～
30 m 后密度即接近海底正常水平。但生物多样性

水平与种群密度变化趋势不同，香农-维纳指数

(Shannon-Wiener index) 最低值位于以鲸尸为中心

的 1 m 半径内，然后随着距离的增加而升高[8]。一

些研究发现，小型齿鲸和其他体质量小于 50 kg 的

脊椎动物（如鱼类等）残骸不具备机会主义者阶段，

因为它们的软组织会在短时间内被食腐动物彻底

消耗殆尽[25,28]。机会主义者阶段持续的时间一般

小于 2 a，并一定程度上受鲸尸大小的影响[29]。

 2.1.3   化能自养阶段 (sulphophilic stage)　 该阶

段广受科学家关注，因为其拥有与冷泉和热液一

样以氧化硫化氢和甲烷为能量来源，形成以化能

自养细菌为食物链起点的长期稳定生态系统。是

否拥有化能自养阶段也是划分鲸落和豚落的重要

依据。鲸尸及其周围残余的组织碎屑被机会主义

者清理干净后，巨大的鲸尸仅剩下白森森的骨架，

但这还远不是鲸落演化的终点。在生态系统工程

师——食骨虫的侵袭下，厌氧细菌深入鲸骨内部，

通过还原海水中的硫酸盐，将疏松多孔鲸骨中的

脂肪缓慢分解成硫化氢和甲烷。这些硫化氢和甲

烷能进一步被栖息于鲸骨表面的化能合成细菌氧

化获取能量用于生长繁殖，最终形成一个不依赖

于阳光作为能量来源的独特生态系统[8]。该阶段
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也是鲸落演化中生物多样性最高的一个阶段，厌

氧细菌和化能细菌作为食物链的起点，支撑起大

量的甲壳类、环节动物、腹足类和双壳类等后生动

物。据统计，在单一鲸骨中，在这一阶段发现的动

物就可达 190 种[26]。稳定同位素分析表明，该阶段

生态系统的营养结构与冷泉和热液类似，有机氮

主要来源于海水，而非鲸尸，都包括 3～4 个营养

级[30]。由于厌氧细菌分解鲸脂的速度十分缓慢，这

一阶段可以持续 10 余年甚至上百年，持续时间主

要受到鲸尸大小和年龄的影响。幼鲸骨骼储存的

脂肪少且未完全钙化，在食骨虫的侵袭下其脂肪

会在较短时间内被完全释放，从而导致化能自养

阶段的时间相较于成年鲸大大缩短 [2]，仅能持续

几年[15]。

 2.1.4   礁岩阶段 (reef stage)　 当鲸骨中的脂肪最

终被微生物完全消耗，残存的无机钙和无机磷骨

骸化作海底礁岩，为附着生物提供落脚点和庇护

场所。

 2.2    影响鲸落演化的生态因子    鲸落不同演化

阶段不存在明确界限，一些典型物种会持续出现

在相邻阶段中。随着时间的推移，不仅物种组成

会发生变化，而且动物个体大小和活动能力也会

发生变化，从而导致群落结构和生态系统功能的

改变。移动清道夫阶段的优势种是一些游动能力

强、个体大的鱼类和甲壳动物，而机会主义者阶段

是一些移动能力稍弱的腹足类和环节动物，化能

自养阶段则主要由穴居的双壳类和固着生物如食

骨虫等小型动物组成[7]。驱动鲸落不同阶段的演

化原因，一般认为鲸落群落结构演化受生物和非

生物两大因素影响。

生物因素包括促进、耐受和抑制作用这 3 个

常见群落结构演化驱动力[31]，也包括捕食和竞争

这 2 个重要生态因子。在鲸落中，起主导作用的

是促进作用。鲸尸自海表抵达海底后，大型食腐

动物的摄食迅速清除其体表软组织，暴露出鲸骨，

并在鲸尸周边洒落大量食物残渣，为下一阶段机

会主义者的繁衍和化能自养细菌的附着提供必不

可少的条件。此外，食骨虫对骨骼的侵袭，使得厌

氧细菌能深入鲸骨对脂肪进行分解，而厌氧细菌

分解脂肪产生的硫化氢和甲烷又是化能自养细菌

赖以生存的能量来源。可以说正是深海严酷的环

境条件导致鲸落的演替具有明显的顺序性、可预

测性和方向性，早期食腐动物的摄食活动改变鲸

尸的资源条件，食物资源的逐渐减少抑制其自身

生存，却促进了后续机会主义者和化能合成阶段

物种的繁荣。此外，耐受作用在鲸落演替中也起

到一定的作用，例如在移动清道夫阶段，食腐动物

的进食会逐渐减少鲸尸软组织，增强食物资源的

竞争力度，导致睡鲨等早期大型食腐动物的离开，

而能耐受低营养水平的端足类动物逐渐成为群落

的优势种。最后，在较小的时空尺度，捕食和竞争

作用对鲸落生物也会产生影响，例如大型无脊椎

动物的捕食和竞争作用会显著降低鲸尸附近沉积

物线虫密度[27]；在捕食作用的影响下，移动清道夫

阶段群落结构具有明显的昼夜变化规律[32]。

此外，鲸落的形成、物种组成和群落结构也会

受到水深、水温和地理位置等非生物因素的影

响。深度会影响水温和水压，进而影响鲸落的形

成。如果沉降地点的水深太浅，水温就不够抑制

消化道微生物的发酵活动，水压不够抑制微生物

代谢产生的甲烷和硫化氢等气体导致的体积膨

胀，鲸尸将因浮力增大而重新上浮，无法形成稳定

的鲸落[1]。即便在浅水陆坡形成稳定的鲸落，高水

温也会大大缩短鲸尸的分解过程[7,19]。只有当鲸尸

下沉到足够深的海底，低温高压缺氧的深海环境

才能有效抑制肠道微生物代谢产生气体，同时随

着低密度的脂肪组织被食腐动物吞噬，密度将进

一步增大，鲸尸才能完整地长期保留在海底[2]。早

期科研人员认为，水深需要达到 1 000 m 才能防止

鲸尸再次上浮[1]，但近年来发现，这个深度被严重

高估了，很多植入实验表明，水深 100 m 甚至在高

纬度寒冷海域几十米水深就可以形成稳定的鲸

落[29,33 − 36]。此外，鲸落群落结构也会受到水深和水

温的影响，相关研究表明，近岸区和深水区群落结

构存在很大的差异，不仅物种丰富度随着水深的

增加而增加[29]，而且近岸浅水鲸落主要以兼性分解

者为优势种，而深水鲸落则可以发现大量专性物

种[7,29]。水深也会对鲸落生态系统工程师——食骨

虫的种类和密度产生影响，进而间接影响鲸尸的

分解过程和速度[37]。最后，鲸落群落结构还会受地

理位置的影响[38]。即使同为北太平洋，日本海域抹

香鲸形成的鲸落和加利福利亚灰鲸形成的鲸落，

其物种组成存在极大的差异，仅发现一个相同

物种[35]。
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 3    鲸落地理分布、生态功能和捕鲸业影响

目前，虽然被发现的自然鲸落数量极少，但这

并不意味全球鲸落分布密度很低，而是人类深潜

探测技术不足所致。Smith 等[10] 基于文献发表的

大型鲸类种群数量和年死亡率，计算出这些动物

的年死亡量，结合死亡个体沉入海底的比例，估算

了东北太平洋灰鲸和全球 9 种大型鲸类形成鲸落

的密度和数量。以灰鲸为例，其在东北太平洋的

种群数量约 18 000 头，每年大约有 500 头死亡后

能形成鲸落，根据它们的分布范围，可粗略地估计

出相邻 2 个处于相同演化阶段鲸落的距离为

5～16 km。其中，化能自养阶段持续时间最久，因

此处于该阶段的鲸落距离最短，平均约 5 km；而处

于移动清道夫阶段和机会主义者阶段时间较短，

相邻 2 个鲸落的距离分别为 16 km 和 13 km。他

们还分析了其他 9 种大型鲸类死亡后形成鲸落在

全球海洋的分布情况，发现处于化能自养阶段的

平均距离为 12 km，处于机会主义者阶段的距离

为 36 km[10]。需要注意的是全球鲸类动物的分布

是不均匀的，一般大洋边缘和赤道附近热带海域

鲸类动物密度较高[14]，形成鲸落的密度也会比平均

值高。而广阔的大洋平原相邻鲸落的距离会比估

算的理论值大。此外，这些估算仅考虑大型的须

鲸和抹香鲸，没有包括其他体型相对较小的齿鲸，

一些研究已经表明，领航鲸等体型较大的齿鲸所

形成的鲸落也具有化能自养阶段，虽然持续时间

没有大型鲸长[7]。

了解鲸落的数量密度和地理分布对研究鲸落

物种的扩散和生活史策略选择具有重要的意义。

栖息于鲸落的物种特别是专性物种如何在广阔的

深海中寻找处于合适演化阶段的鲸落，以维持个

体的生存和种群的延续？移动清道夫阶段为什么

缺乏鲸落专性物种？相反为什么机会主义者阶段

和化能自养阶段能演化出大量的鲸落专性物种？

这些问题的回答都需要对鲸落的地理分布有所了

解。在移动清道夫阶段，鱼类和甲壳动物等食腐

动物都是通过成年个体的快速移动实现对附近鲸

落的利用，因此它们能否搜寻到处于合适演化阶

段的鲸落，不仅取决于个体的移动速度和能量储

备水平，也受鲸落分布距离的制约。Smith 和
Baco[8] 通过构建数学模型，认为由于鲸落间平均距

离较远，深海鱼类的移动速度和能量储备水平决

定了它们无法仅依赖鲸落作为营养源完成完整的

生活史周期，因此只能选择兼性腐食的生活史策

略。然而 Ruxton 和 Bailey[39] 不同意上述观点，他

们通过增加鱼类的游泳速度，发现从生物能量学

的角度是允许鲸落专性鱼类存在的，因此认为移

动清道夫阶段不存在专性物种的结论还有待进一

步检验。在机会主义者和化能自养阶段，鲸落生

物虽然移动能力较弱甚至营固定生活，但它们在

生活史早期可以产生大量的担轮幼虫或蚤状幼虫

等浮游幼虫，通过洋流实现长距离的个体扩散，因

此，容易演化出以鲸落为单一营养源的生活史策

略，这解释了在这 2 个阶段能发现大量鲸落专性

物种的现象。

鲸落地理分布的特点也决定了它们在深海生

物多样性维持和演化上具有不可替代的作用。鲸

落、冷泉和热液都是深海还原性栖息地，特别是处

于化能自养阶段的鲸落拥有与冷泉和热液相同的

以化能合成细菌为起点的食物网，三者在群落结

构和能量流动方面具有一定的相似性[32]。相关研

究还表明，虽然鲸落和冷泉、热液生态系统都拥有

一些特有的专性物种，但也发现很多能同时在三

者分布的兼性物种[40]。然而这三者的分布特点和

在深海生物多样性演化上的作用并不相同。冷泉

和热液位置相对固定，都位于地质活动活跃的板

块接壤处 [16,41]，使得两者的分布具有明显的区域

性，不同区域间距离较远，一定程度上阻碍了深海

生物的迁徙和分布。鲸落则不同，由于鲸类拥有

很强的活动能力，使得鲸落的分布不仅范围广，而

且极具随机性。位置相对固定、区域距离较远的

冷泉和热液，与分布随机、距离较近的鲸落共同组

成深海荒漠的三大绿洲，成为深海生物扩散和分

布的重要栖息地。特别是大型鲸类形成的鲸落，

其化能自养阶段可以持续数十年甚至上百年，可

为深海生物在不同还原性栖息地间的扩散提供稳

固的垫脚石 [16]。

目前，鲸落作为深海生物扩散垫脚石的假说

已经为学界所接受，大量共享物种的发现证明三

者间确实存在广泛联系[42 − 43]，包括冷泉和热液的

明星物种——西伯加管虫 (Vestimentiferan) 也已

经在鲸落中发现[44]。但在演化史上，鲸落是否也曾

作为垫脚石呢？有些学者认为，深海生物的适应
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性演化早于鲸落出现的时间，因此鲸落在深海生

物多样性演化史上作用不大。这个观点得到鲸骨

化石研究的支持[41]。化石研究发现，早期鲸类（约

5 500 万年前）个体小，骨骼脂肪含量低，不能形成

长期稳定的鲸落；鲸类动物需要演化到龙王鲸

（Basilosaurus）才具备形成稳定鲸落的条件。龙王

鲸拥有接近 20 m 的体长，为适应深远海生活，它

们在始新世后期（约 3 700 万年前）就已经演化出

多孔而疏松的骨骼，开始具备形成鲸落的条件[7]。

对囊螂科 (Vesicomyidae) 的一些物种研究表明，它

们在龙王鲸等大型鲸类出现前，就已经开始在冷

泉和热液中出现了[42]，表明鲸落对它们的演化作用

不明显。然而，也有研究表明，鲸落对一些深海贻

贝的演化具有重要的作用，是它们地质史上从浅

海扩散到深海冷泉和热液栖息地的重要垫脚

石[45 − 47]。综上所述，鲸落的出现也许没有改变深

海生物多样性的演化趋势，但很可能大大加速这

一进程，代表深海化能合成生物的演化进入一个

新时期，即所谓的“化能共生机会主义阶段”

(chemosymbiotic opportunist stage) [48]。

鉴于鲸落本身拥有较高的生物多样性水平，

且对深海生物的扩散和演化具有重要的作用，其

数量变化也会对深海生物多样性水平的维持和演

化产生重大而深远的影响。让人遗憾的是，人类

现在正在改变而且很可能已经改变了全球鲸落的

分布情况。过去 200 a 间，由于人类大肆捕杀，全

球鲸类资源严重衰退，甚至造成一些种群如北大

西洋灰鲸等的灭绝[49]。由于鲸落专性物种依赖于

一个又一个的鲸落来完成生活史周期，大型鲸类

种群数量的下降，会深刻改变鲸落的密度和地理

分布格局，导致鲸落专性物种的衰退和灭绝[49]。此

外，捕鲸业对大型须鲸选择性的捕杀，也会对鲸落

的规模和持续时间产生影响。一些学者认为只有

达到 30 t 级别的大型鲸类，才能形成长期繁盛的

鲸落，小型鲸类形成的鲸落持续时间短，会影响专

性物种生命周期的完成和生活史策略的选择 [2]。

最后，鉴于鲸落与冷泉和热液共享多种物种，是深

海生物在不同还原性栖息地间迁移的垫脚石，鲸

落分布、密度和持续时间的改变也会对这些兼性

物种的生存产生威胁[49 − 50]。由于深海生物的调查

难度很大且缺乏历史对比数据，直接评估捕鲸业

对深海生物多样性的影响极为困难。一些专家通

过构建鲸落专性物种的集合种群模型，发现它们

对鲸落数量和持续时间具有很强的依懒性。考虑

到捕鲸业导致全球鲸落减少了 65%～90%，他们推

测历史上捕鲸业发达海域的深海生物多样性水平

可能已经严重下降甚至发生大规模灭绝事件[51]。

 4    鲸落研究方法和技术

探测自然鲸落和人工植入鲸落是开展鲸落研

究的 2 个主要途径。虽然相邻 2 个鲸落的平均距

离仅为几千米，但受限于深海作业的技术挑战和

高昂费用，自然鲸落的发现往往带有极大的偶然

性。自然鲸落的发现难度和不可控性，迫使越来

越多科研人员采用人工植入方法开展鲸落研究。

美国于 1987 年发现第一个自然鲸落，随后于

1992 年在加利福尼亚海域实施一系列人工植入灰

鲸实验[8,50]。日本海洋地球科学与技术研究厅生物

圈研究中心也于 2003 年将 12 头搁浅的抹香鲸尸

体运送到日本南部 219～254 m 深的海底，开展人

工鲸落研究实验[35]。此外，北欧一些国家和俄罗斯

也先后零散的开展一些小型须鲸和齿鲸的植入

实验[3,5,36,52 − 53]。

无论探测自然鲸落还是开展人工植入实验都

极具挑战性，不仅需要配备高性能潜水器，还要求

娴熟可靠的深潜作业能力。世界上除了中国、美

国、日本、俄罗斯和法国等少数配备载人深潜器国

家外，大多数国家目前都不具备水下深潜作业能

力。回顾鲸落研究历史和近年来取得的进展，都

是以深潜技术和海洋装备研发能力的进步为前

提，这是因为相关研究需要潜水器定期开展观察、

拍照、摄影、样品采集和相关仪器布放和回收等工

作。世界上第一个鲸落由著名的 Alvin 号所发

现 [10]，日本的 Shinkai 6 500 深潜器也先后于 1992
年和 2013 年在西北太平洋和西南大西洋 4 000 m
处发现自然鲸落 [17 − 18,54]。目前，除了载人潜水器

外，遥控水下机器人和自主水下机器人等深潜器

也先后应用到鲸落研究中[32,50]。近年来还有科研

人员在高纬度寒冷海域尝试开展浅水（<100 m）小

型齿鲸植入实验，他们或通过水肺潜水直接观

察[12] 或建立起实时视频监控系统对鲸尸分解情况

和生物群落演替进行观察[3]。

相机和录像机等影像系统也是开展鲸落研究

的必备技术手段。通过每隔一段时间对鲸尸的分
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解情况和鲸落物种组成进行拍照和录像，利用图

片马赛克技术对获得的照片和视频进行处理，可

以开展物种鉴定、数量统计和个体大小分析等工

作，进而了解鲸落演化过程和生物群落的变化趋

势[29,35]。此外，稳定性同位素技术也是鲸落研究的

重要手段，是分析物种生态位和营养级、研究种间

关系、了解鲸落营养结构和物质流动过程的重要

工具[30,38]。一般采用分子生物学方法结合电子显

微技术对鲸落新物种进行鉴定，线粒体细胞色素 c
氧化酶亚基 I (mitochondrial cytochrome c oxidase
subunit  I,  CO) 和 16S 核糖体 RNA（16S  rRNA）基

因分析是常用的分子鉴定技术[17 − 20]。

 5    展望和建议

经过 30 多年的研究，人类对鲸落的认识已经

取得了很大的进步，但还存在很多不足。首先，大

量的鲸落物种还在等待发现。科学家推测存在着

几百种鲸落专性物种，过去几年也有大量新物种

的发现报道[17 − 20]，但目前共计仅发现 100 余种，更

多栖息于鲸落的兼性物种和专性物种以及它们的

生物学特征和生态功能还有待进一步研究。其

次，研究地点十分有限。早期鲸落研究工作主要

由美国夏威夷大学完成，研究地点集中于加利福

尼亚海域[8]。近年来随着一些自然鲸落的发现和

越来越多人工鲸落植入实验的开展，研究地点逐

渐扩展到日本[7]、北欧[3,5,22]、巴西[17 − 18,20]、大西洋中

部[55] 和南极半岛附近海域[11,56]，但广阔的深海平原

和环境更为极端的海斗深渊还缺乏相关研究。最

后，鲸落的生态研究还需更为深入。除了少数研

究，目前多数工作还停留在物种鉴定和简单物种

组成分析上，有关食骨虫等关键种和优势种的种

群生态和生活史特征、群落演化细节和影响因素、

生物多样性维持水平和扩散机制、鲸落与其它还

原性栖息地生态和演化关系、生态系统能量流动

特征、世界鲸类资源衰退影响等都还所知甚少。

鲸落研究能充分体现一个国家的深海探索能

力和综合海洋科技水平，世界上只有少数国家具

备开展鲸落研究的能力，而除美国外，这些国家对

鲸落的研究也仅处于起步阶段，这为我国赶超国

际先进水平提供契机。我国拥有丰富的鲸类资

源。黄海、东海和台湾东部海域是西太平洋须鲸

往返亚热带海域和北极的主要迁徙路线，历史上

都有过短暂的捕鲸业[57]，近年来台湾东部的赏鲸船

多次发现抹香鲸群体，说明这些海域大型鲸类资

源丰富，具备形成鲸落的条件。南海地处热带，水

深最深，环境条件最为复杂多样，但还很缺乏对其

鲸类资源的了解[57]。自 2019 年以来，中国科学院

深海科学与工程研究所鲸类研究团队组织的深潜

鲸类调查航次，每年都能在三沙海域发现抹香鲸

和喙鲸的抚幼群体，说明南海是这些中大型鲸类

的固定栖息场所和繁殖地[58 − 59]，因此，这些海域也

很可能有鲸落分布。随着我国深海探测技术的进

步，“蛟龙号”、“深海勇士号”和具备全海深作业能

力的“奋斗者号”等世界先进水平的深潜设备先后

得到研发和应用，为我国鲸落的发现和研究奠定

了基础。2020 年 4 月 2 日下午，深海勇士号载人

潜水器在南海中部 1 600 m 海山上发现一个长约

3 m 的齿鲸尸骸，这是我国科学家第一次发现该类

型的生态系统，表明我国已经具备开展鲸落研究

的条件。随着我国建设海洋强国战略的推进，为

加深对深海生物多样性的认识和生命过程的了

解，为进一步开发和利用深海生物资源，应尽快开

展我国的鲸落研究工作。

基于当前国际鲸落研究现状和我国海洋战略

的发展要求，建议在开展鲸落研究时应突出以下

特点：1）充分利用区域优势。如上所述，黄海、东

海和南海都应拥有较为丰富的自然鲸落资源，加

上我国沿海地区常有大型鲸类搁浅，这为我国自

然鲸落和人工鲸落研究提供必要的物质基础。目

前，西太平洋仅有日本和新西兰有鲸落的发现和

研究报道，而广阔的东印度洋还没有鲸落研究记

录。不同地理位置鲸落的分解过程、物种组成和

群落结构都存在明显差异，开展相关研究不仅能

填补区域空白，也能加深对全球深海生物多样性

分布格局和维持机制的认识。鉴于西太平洋和东

印度洋是须鲸分布热点区域，而且我国在这 2 个

海域都有较好的研究基础，这为我国科学家跻身

国际鲸落研究前沿提供得天独厚的地理区位优

势。2）聚焦共性科学问题。在突出区域特色的基

础上，应聚焦国际鲸落研究的共性问题，包括：优

势种和关键种的种群特征和生活史策略及其对极

端环境的适应机制；竞争、捕食和共生等种间关系

在塑造群落结构和驱动鲸落演化中的作用；鲸落

生物群落特征、起源演化，与其它深海还原性栖息
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地动物区系的关系, 以及在深海生物多样性分布

和演化中的作用；鲸落生态系统结构、特征、营养

物质和能量流动过程等。3）注重新技术的应用。

鲸落生态研究的瓶颈在于深海探测技术，引入最

新深海探测技术和装备能促进对鲸落关键生态过

程的认识，例如，目前鲸落研究的最深深度为 4
204 m[20]，如能采用 “奋斗者号”开展 6 000 m 以下

鲸落研究，将有利于加深对深渊鲸落分解过程和

群落结构的认识。此外，深海成像技术、原位探测

和原位实验等技术装备在了解鲸落物种组成、群

落结构和演化等方面也具有重要的作用。
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Review and prospect of whale fall ecology

LIN Mingli,   LI Songhai
（Marine Mammal and Marine Bioacoustics Laboratory, Institute of Deep-sea Science and Engineering,

Chinese Academy of Sciences, Sanya, Hainan 572000, China）

Abstract： A  whale  fall  occurs  when  great  whales  such  as  baleen  whales  (Balaenoptera)  and  sperm  whale
(Physeter  macrocephalus)  die  and  their  carcasses  fall  to  the  ocean  floor.  Compared  with  other  organisms
dropped from the euphotic zone to the sea floor, great-whale carcasses highlight with giant body sizes and high
bone-lipid  content  which  allow  them  to  support  a  sequence  of  heterotrophic  and  chemosynthetic  microbial
assemblages in the energy-poor deepsea for decades. The succession of whale fall can be divided into mobile-
scavenger, enrichment opportunist,  sulphophilic and reef stages. Successional mechanisms of these stages are
driven by facilitation, tolerance and inhibition, while species composition and community structure are affected
mainly by water depth, temperature and geographical location. No whale-fall specialist has been found in the
mobile-scavenger  stage  to  date,  but  129  species  that  are  specialized  to  live  on  whale  remains  have  been
identified in the opportunistic and chemoautotrophic stages. Based on the population size and mortality of great
whales  around  the  world,  the  estimation  of  average  distance  among  adjacent  whale  falls  with  the  same
successional stage is 5-16 km. These whale falls share the similar chemoautotrophic communities and species
with those of vents and seeps, and thus are considered ecological and evolutionary stepping-stones in deep-sea
floor. Unfortunately, the serious decline of great whales populations caused by commercial whaling have led to
a 65%-90% reduction of whale falls in the world ocean, which may have reduced species diversity and caused
species extinctions in deep-sea ecosystems. The detection of natural whale falls and experimentally implanted
whale  remains  are  considered  to  be  the  two  main  methods  for  whale  falls  research  which  requires  the  high-
performance submersible and skilled deep diving operation ability. Finally, based on cetacean resources and the
development of deep-sea exploration technology in China, we highlight future research interests of whale fall.
Keywords：baleen whale；sperm whale；Osedax worm；cold seep；hydrothermal vent；hadal trench
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