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摘要:从研究蓝藻水华形成机理的需要出发,综述了浮游动物的牧食压力对藻类群体形成的诱发作用。指出诱发藻类群体形成

的化合物来自牧食性浮游动物对藻类的有效牧食,是藻类群体形成的重要原因之一,而这些诱发性的化合物并不是有关生物体

的组成成分,是种间相互作用的结果。藻类群体的形成方式有源于一个母细胞的分裂和业已存在的单细胞的聚合两种方式,栅

藻的诱发性群体可能是来自一个母细胞的分裂,而在其它藻类的诱发性群体形成如铜绿微囊藻则可能是业已存在的单细胞的

聚合。由于藻类形成群体后能显著降低浮游动物对其牧食速率,因此,这种诱发性群体形成的现象,可以解释为藻类对变化的牧

食压力的一种有效的反牧食防御策略,也是两者协同进化的结果。浮游动物对藻类群体形成的重要作用,在研究模拟蓝藻群体

及水华形成值得借鉴应用。作者还提出推测,水华蓝藻的群体形成,可能就是在富营养化条件下藻类快速生长,加上浮游动物的

牧食压力共同作用下联合驱动的结果,而这种群体形成很可能在积累到一定程度后,结合特定的气象水文等理化因子,就会聚

集于水表"爆发"出肉眼可见的水华。因此,开展浮游动物牧食作用对水华蓝藻早期群体形成诱发效应的研究不仅能加深对水华

形成的全面认识,而且对于进一步认识藻类的诱发性反牧食防御适应机制、揭示生态系统中生物之间的复杂关系也具有重要的

理论意义。
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文章编号:1000-0933(2005)08-2083-07 中图分类号:Q958.885.3 文献标识码:A

Effectsofzooplanktongrazingoncolonyformationinalgae:Areview
YANGZhou1,2,3,KONGFan-Xiang1* (1.NanjingInstituteofGeographyandLimnology,ChineseAcademyofSciences,Nanjing

210008,China;2.GraduateSchool,ChineseAcademyofSciences,Beijing100039,China;3.KeyLaboratoryofBioresourceTechnologyof
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Abstract:Inordertounderstandthemechanismsofbloom formationincyanobacteria(blue-greenalgae),wereviewedthe

literatureoninducingeffectsofgrazingpressureofzooplanktononcolonyformationinalgae.Thesepublishedstudies

demonstratedthateffectofcolony-inducingcompoundsreleasedbyherbivorouszooplanktonisakeyfactorincolonyformation

ofalgae.Theinducingchemicalsarenotthefunctionalconstituentsoftheorganismsinvolvedbuttheresultoftheinteraction

betweenspecies.Probablytwodifferentmechanismsareinvolvedinthecolonyformation.

===================================================================

Onemechanism suchasin



Scenedesmusspp.,isthatcoloniesareformedwhendaughtercellsofarecentlydividedcellfailtoseparateduring

reproduction,theotheristhatcoloniesareformedthroughadhesionofalreadyexistingsinglecells,suchasinMicrocystis

aeruginosa.Becauseahighproportionofcoloniescouldsignificantlyreducethegrazingrateofzooplankton,algalcolony

formationmaybeinterpretedasaninduceddefensestrategyagainstgrazingtoparedownmortalityduetoanimalgrazing.If

colonyformationincyanobacteriaisinducedbythegrazingpressureineutrophicwatersthenvisiblebloomswilloccurwhen

coloniesaccumulatetocertainmagnitudesunderfavorablehydrometeorologicalconditions.Itisthereforeimportanttoconduct

researchontheearlystageofcolonyformationincyanobacteriainducedbygrazingpressureofherbivorouszooplanktonto

understandthebloomformationandtoprovideinsightsintotheadaptivemechanismsofinducingdefenseagainstgrazingin

algaeasoneofthecomplexinteractionsamongorganismsinaquaticecosystems.

Keywords:zooplankton;algae;grazingpressure;colonyformation;cyanobacterialbloom

目前,藻类水华已成为严重影响水环境质量的全球性问题,能形成水华的藻类有很多种,如鱼腥藻、微囊藻、节球藻、颤藻、
绿藻、硅藻、栅藻等[1,2]。水华危害很大,有毒水华还会引起饮用者和使用者的中毒[3～6]。
什么状况属于形成的水华,一般认为:藻类在富营养化水体中过度生长,继而在水表层大量聚集(n×1010cell·L-1)而形成

的肉眼可见的藻类聚集体。水华特征为藻类大量生长和在水体表面聚集,这是一个从量变到质变的过程,但水华形成的具体过

程与机理仍不清楚。不过,可以想象的出,从单细胞的藻类个体到在水表较大面积聚合过程中,也存在一个量变到质变。可以简

单的设想,2个细胞聚合形成2细胞群体,4个细胞聚合形成4细胞群体,8个细胞聚合形成8细胞群体,等等。也就是说,在水华

"爆发"之前,微囊藻必定存在一个由单个细胞逐步聚合形成群体的过程。治理与预防水华必须清楚水华形成的详细过程,然后

针对其形成过程的薄弱环节采取针对性措施,可能是一个有效的途径。因此,实验室模拟研究水华形成显得相当重要。然而,令

人遗憾的是,在我国大多数的浅水湖泊中常常形成有毒水华的铜绿微囊藻(Microcystisaeruginosa),通过分离纯化转入实验室

无机营养培养基培养后,这种群体形态往往消失[7,8],无论其培养条件如何优化,尽管其生物量达到很大(如 1010cell·L-1),却

仍保持单细胞形态,难以形成野外水华的群体特征,这已经成为揭示水华形成机理的障碍之一。同样,其它一些藻类,如栅藻等,
在自然条件下常以群体形式存在,而在人工培养下却以单细胞为主要存在形态[9～12]。显然,这很可能说明在室内人工培养基中

可能缺少自然条件下存在的某种物质,而这些物质对于单细胞藻类形成群体可能发挥着至关重要的作用。这些物质来源于何

处呢?
在实验室条件下的纯种培养,除了非生物因素理化环境条件外,生物因素仅存在种内作用,这是否就是在人工条件下这些

藻类总是以单细胞状态存在而无法形成群体的原因之一?因为在自然湖泊中有多物种共存,物种间的相互作用是水生生态系统

功能的重要内涵,通过取食与被食形成的营养关系是生物种间最基本、最重要的一种营养关系,诱发群体形成的因素是否就来

源于这种自然条件下到处存在而实验室却正好缺乏的捕食作用中呢?国外一些学者已经开展了这方面的探讨,本文综述了这些

研究,以期从生物因素角度为研究藻类水华的形成机理提供有益的帮助。

1 浮游动物对一些藻类群体形成的诱发

1.1 栅藻

关于浮游动物对藻类群体形成诱发的研究,多数文献集中于浮游动物的牧食作用对栅藻群体形成的诱发效应。栅藻属种类

是一类最常见的淡水藻[13],也是群体性绿球藻目的代表,高度的表型可塑性是其一大特征[14]。然而,人工培养的栅藻通常不能

形成群体,而是主要以单细胞状态存在[10]。在实验室条件下,藻类经过多代培养后,失去它们能形成群体这一典型特征,说明在

培养基中缺乏某些因子,而在野外触发它们形成典型特征的因子或许来源于牧食性浮游动物[10]。20多年前,前苏联的

Mikheeva&Kruchkova首次报道在植食性浮游动物存在的条件下,栅藻可以形成群体[15]。Hesson&VanDonk向栅藻

(Scenedesmussubspicatus)培养基中加入 2%的大型 (Daphniamagna)培养滤液后,两天内种群即以群体占优势,而对照组仍

保持单细胞,平均每个群体的细胞数量由 1.4增加至 4.9个,形成了一些 2细胞和 4细胞群体,但大多数细胞群体是 8细胞[16]。

1年后,Lampert等用大型 培养滤液诱发斜生栅藻(Scenedesmusobliquus)也证实了这种现象,发现 8细胞群体增加了 5倍,占

整个种群的 50%[9]。Lürling等分别用大型 和盔型透明 (Daphniagaleata)的培养滤液对尖栅藻(Scenedesmusacutus)也诱发

了大量的 8细胞群体[17],而对照组种群中的 71%以上保持单细胞[18],群体形成结果与 Lampert等基本一致[9]。另外,他们在这

次 研究中还分别使用了萼花臂尾轮虫(Brachionuscalyciflorus)、镖水蚤(Eudiaptomusgracilis)和小型枝角类长额象鼻

(Bosminalongirostris)的培养滤液进行实验,结果发现这些浮游动物也能诱发栅藻形成群体。同时,他们用取自浮游动物高峰期

的湖水滤液进行实验,得出了同样的结论[18]。
上述有关浮游动物牧食对栅藻群体形成的诱发,还有更多的研究,在这些研究者的实验中,分别采用了不同的栅藻种类及
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株系以及不同的浮游动物,如螺形龟甲轮虫(Keratellacochlearis)、圆形盘肠(Chydorussphaericus)、僧帽 (Daphnia

cucullata)、老年低额 (Simocephalusvetulus)[10,11,18]。但是方法基本类似,或者采用含有一定比例(2%～16%)浮游动物培养

滤液(滤膜孔径为 0.1µm)的培养基,或者在培养的藻类中直接加入一定数量的浮游动物。总的来说,大多数研究能成功诱发出

群体形成,说明牧食诱发的群体形成在栅藻中是较广泛存在的。

1.2 微囊藻

微囊藻也具有两种表型--单细胞形态和群体形态,其中浮游动物的牧食压力对群体形成的诱发已偶见报道。Burkert等

研究了混合营养的鞭毛虫(Ochromonassp.)对铜绿微囊藻群体形成的作用[19]。他们设计了两组实验,一组是透析实验,一组是

接触实验。在透析实验中,微囊藻和鞭毛虫用透析膜加以分隔,只有分子量小于 14000Da的物质才能通过透析膜。为了减少细

菌和病毒污染以及其它藻类和真菌的影响,所有过程均严格灭菌。对照组为透析膜内外均为铜绿微囊藻。在接触实验中,不同初

始浓度的微囊藻以及鞭毛虫或鞭毛虫培养液,组合成直接接触实验。两组实验分别持续 4d和 7d,结果所有进行正常的实验处

理中均没有微囊藻群体形成。但奇怪的现象发生在透析实验的一个处理中,第 3天由于偶然事故起分隔作用的透析膜突然破

裂,大量鞭毛虫瞬间进入微囊藻区间,结果出现了一些数十个,有的数百个细胞聚合形成的微囊藻群体。出现这种情况可能是由

于鞭毛虫穿过透析膜进入微囊藻培养体系发生的非常突然和迅速。Jang等在研究枝角类存在时铜绿微囊藻的毒素含量是否会

发生变化时,发现了群体形成现象[20]。他们采用 4种株系的铜绿微囊藻和大型 、蚤状 (Daphniapulex)及多刺裸腹 (Moina

macrocopa)3种浮游动物,研究了直接或间接接触时微囊藻的毒素变化反应。实验进行 6d,每天取样 1次。结果发现,在直接和

间接置于浮游动物滤液的微囊藻株系中,出现了群体形成现象。所有 4种株系的铜绿微囊藻平均每个群体的细胞数量都在增

加,而在对照组只有微小的变化。在处理中,还观察到了由 64个细胞组成的最大群体。

1.3 其它藻类

水华束丝藻(Aphanixomenonflos-aqutle)是温带淡水湖泊中蓝藻水华的重要组成部分,Holm等在研究蚤状 对水华束丝

藻的摄食与消化时发现,在有蚤状 存在时水华束丝藻会呈现薄片状的群体,而在无蚤状 时呈单个丝状[21,22]。另外,小球藻

(Chlorellavulgaris)的正常形态是单细胞,但 Boraas等发现,稳定期的小球藻在接种原生动物鞭毛虫(Ochromonasvallescia)后

进一步培养,结果转变为 8细胞群体处于优势[23],研究者甚至推测这可能是多细胞生物的起源方式。对于具有群体特征的空星

藻(Coelastrum)[10,11]和集星藻(Actinastrum)[24],单细胞的个体置于枝角类培养滤液中培养后,也能导致群体形成。Wiltshire等

采用 8种不同株系的角星鼓藻(Staurastrum),在实验室条件下研究了它们形成群体是否与牧食者枝角类有关[25]。他们选择了

两种处理方式,一种是把培养的角星鼓藻中直接加入 5个大型 ,另一种是在培养的角星鼓藻中加入大型 培养滤液,对照组

是角星鼓藻单独培养。培养 4h后,结果显示 8种株系有 4种对直接存在的枝角类没有反应,2种株系密集地聚合为群体、沉入

底部以及黏附在容器壁上。另外 2种株系尽管没有聚合成群体,也一定程度上黏附于容器壁,而所有株系对枝角类培养滤液都

没有反应。这种现象说明群体的聚合不是枝角类释放的化学物质诱发而成,很可能是大型 运动时搅动的结果,所以,机械运动

或许也能导致角星鼓藻形成群体。于是,在同样的培养条件下,他们采用磁力搅拌棒轻轻搅动角星鼓藻培养液也导致形成群体,
证实了群体形成确实是由于大型 搅动的结果。

2 浮游动物诱发藻类群体形成的原因

在众多的浮游动物诱发藻类群体形成的研究中,有些已经深入研究了其中的原因。在大多数研究中普遍采用的一种方法,
就是在栅藻培养基中加入经过孔径为 0.1µm的微孔滤膜过滤的浮游动物培养滤液,因此,实验的实质是研究浮游动物生命活

动过程中释放的物质对藻类的可能影响。应该说,采用这种方法诱发成功的实验都能说明浮游动物确实可以释放一种能诱发藻

类形成群体的信息化学物质(infochemical)--利他素(kairomone)。Lampert等发现大型 释放的、能诱发栅藻形成群体的化

学物质是一种不易挥发的、热稳定性高、pH稳定性高的小分子有机物质(<0.5kDa),这种物质不受蛋白酶的影响[9]。而枝角类

或栅藻的组织匀浆均不能诱发栅藻群体形成,因此研究者认为起诱发作用的化学物质不是相关生物体的组成部分,而很可能是

两个物种相互作用的结果[9,17,26,27]。Lürling采用饥饿及投喂聚苯乙烯微粒的大型 培养滤液对栅藻进行诱发群体,结果没有

成功[17],也说明枝角类需要摄食可消化的食物才可能产生群体诱发物质。为了进一步证实群体诱发物质是否来源于牧食过程,

Lürling采用肉食性的长柱尾突 (Bythotrepheslongimanus)和透明薄皮 (Leptodorakindtii)生活过的培养滤液时,栅藻没有

群体形成发生,而采用植食性的棘爪网纹 (Ceriodaphniareticulate)、Daphniapulicaria等枝角类培养滤液都能成功诱发出群

体[28]。他推测诱发性物质可能以不具活性的形式构成藻类的组成成分,在经过牧食者的消化系统中被激活[28]。总之,这些研究

说明栅藻群体形成是与植食性浮游动物的有效牧食密切相关的,而不是浮游动物一般性分泌物质的普遍反应[12]。
牧食性浮游动物在摄食消化过程中释放的信息化学物质--利他素可以诱发栅藻形成群体,已得到普遍认同。不同生物间

可以诱发反牧食的利他素已证实有很多种,它们在水环境生物之间的相互关系发挥重要作用[29],但这些化学物质的结构仍然

难以确定[30]。为了建立更准确的牧食者-食物相互作用模型以及提高化学信息传递的研究,鉴别这些化合物非常必要。有关浮
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游动物释放的信息化学物质特性以及它们的分离与结构阐明,到目前为止,已经取得了一些进展,通过使用不同的方法检测浮

游动物分泌物已有不少报道[9,24,27,30～35]。
而角星鼓藻群体形成的原因与栅藻可能是截然不同的,Wiltshire等的试验表明角星鼓藻群体的聚合不是枝角类释放的化

学物质诱发而成,很可能是大型 运动时搅动的结果[25]。也就是说,作为能分泌大量粘胶的角星鼓藻,枝角类的存在或其它因

素所导致的轻轻搅动就能促进其粘胶的形成与分泌,从而促使角星鼓藻单细胞聚合而形成群体[25]。
对于铜绿微囊藻,情况要复杂的多。在 Burkert等的研究中,只是在透析膜破裂的偶然事故中才出现了单细胞聚合形成的

群体,但究竟是什么原因导致出现的这种群体形成现象,却很难作出合理的解释,因为无论在透析试验还是接触试验中微囊藻

都没有形成多细胞群体。但是,在 Jang等的研究中,采用大型 、蚤状 及多刺裸腹 3种浮游动物无论是直接还是间接作用

于铜绿微囊藻,均出现了群体形成这种现象[20],特别是在这个试验中由于枝角类培养滤液诱发铜绿微囊藻群体形成的成功,说

明枝角类释放了能诱发群体形成的信息化学物质。另外,在其它一些藻类的群体诱发形成实验中,研究者也认为群体形成现象

依赖于牧食性浮游动物释放的信息化学物质[10,11,23,24]。

3 浮游动物诱发藻类群体形成的方式

对于单细胞藻类,当最近分裂的细胞产生的两个子细胞没有分离而又继续进行子细胞分裂,便形成了群体[36]。另外,对于

业已存在的单细胞个体,由于有些藻类能产生粘胶物质或浮游动物粪渣泌出物,也可能聚合形成几十个细胞、有时候甚至几百

个细胞的大群体[18]。来源于同一母细胞的细胞群体,由于是细胞分裂但不分离形成的,因而这种多细胞结构通常保持整齐稳定

的排列;而一些群体的结构是不规则的任意排列,说明很可能是业已存在的细胞的聚合体。也就是说,群体形成可能有两种不同

的方式,除了牧食性浮游动物释放的化学物质影响分裂细胞的正常分离而诱发群体形成外,由于这种信息化学物质诱发藻类分

泌粘胶或浮游动物粪渣泌出物导致藻类聚合成群体也会出现[18]。
在上述关于浮游动物的培养滤液诱发栅藻群体形成的实验室研究中,研究者都认为浮游动物释放的诱发性化学物质诱发

的栅藻群体形成可能不是业已存在的单细胞的聚合,而是未分离的子细胞继续分裂的结果[9～11,13,18,28],因为形成的栅藻群体

大都排列规则。在 Burkert等实验事故中偶然诱发出的铜绿微囊藻群体,细胞排列杂乱,很可能是单细胞聚合而成的结果,研究

者发现这种诱发群体与取自湖泊中真正意义上的群体在形态差别很大[17],推测实验室获得的细胞群体可能不是真正意义上的

野外水华组成部分。另外,在 Jang等[20]的研究中以及作者初步试验观察,铜绿微囊藻诱发性群体的细胞排列确实不规则,是单

细胞随机聚合而成的可能性很大。而 Wiltshire等研究的角星鼓藻群体形成是由于搅动促进了粘性物质分泌而增强的细胞间粘

合作用,应该是业已存在的单细胞真正意义上的聚合[25]。

4 浮游动物诱发藻类群体形成的机制

为什么浮游动物牧食藻类的过程中会释放一些信息物质诱发藻类形成群体,是它们两者间协同进化最有趣的问题之

一[37,38],已成为生态学研究的热点[39]。很多藻类相对于它们的捕食者都要小的多,且其生存水域通常都存在多种浮游动物[40],
这意味着一旦遭遇捕食者就不可能幸存,一种有效的反捕食方法就是增加个体大小。如果在遭遇捕食者之前就能觉察到捕食者

的存在并产生相应的形态变化,从而降低被捕食风险,将是一种有效的防御策略[9,16]。Hesson&VanDonk发现[16],当 8细胞群

体的比例很高时,个体大小为 1.75mm的枝角类牧食速率降低 75%,反映出群体形成增加了牧食阻力。在其它研究中,小型枝

角类摄食多细胞群体速率相对于单细胞而言受到抑制[10,11,41,42]。同样,原生动物遇到群体栅藻时会降低牧食的成功性[43]。这些

大型群体使得很多牧食者摄食困难,因为大于 45µm的藻类一般枝角类均无法摄食[44]。因此,群体形态能有效地减缓因牧食导

致的种群数量下降。
竞争和捕食被看作是造成群落结构变动的主要选择压力,也是影响初级生产者和消费者种群最重要的生物因素,它们通常

相互作用[45]。而捕食会对个体生存产生强大的选择作用,通常比资源竞争要明显地导致更高的死亡,但为了维持种群延续及规

模,每一种生物都必须在存活与获得资源两方面寻求最佳平衡。因此,植食性浮游动物分泌物诱发的藻类群体形成,可以解释为

一种诱发性的防御策略[7,14]。当浮游动物处于少量时,这些藻类种群就会以单细胞为主,相对增大与外界环境接触面积,便于获

得更多资源;而当浮游动物牧食压力很大时,就会被诱发形成群体,形成群体后尽管在获得资源方面变得不利,但由于增大了浮

游动物的牧食阻力,因而有利于种群的保存与延续。这种诱发性的防御,相对于固定防御而言,具有更明显的益处,不需要消耗

很多代价来维持这种防御,只是在需要时才被诱发出来发挥作用[46,47]。应该注意的是,藻类的反捕食防御方式有很多种[48],包

括细胞壁增厚[49]、形成胶鞘或粘胶[50,51]、刺[52,53]以及产生或增强毒素[10,54]等,形成群体的特点只是潜在的反捕食防御的方式

之一[55]。植食性浮游动物在牧食藻类过程中释放的利他素,诱发藻类形成群体,避免藻类被过度牧食,应该是长期协同进化的

结果,具有重大进化意义。但是,有研究发现,栅藻在低温下,没有牧食者释放的化学触发物质也可形成群体[56],表明栅藻形成

群体也是一般性的越冬策略。在秋季,浮力较小的群体沉积于底泥中越冬[57]。在这种情况下,群体形成可以看作季节性生活史

的组成部分[58]。因此,藻类群体的形成更可能是受营养、温度等理化因子以及来自牧食者释放的化学物质联合驱动的一种形态
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变化[59]。

5 问题与启示

尽管国外已经开展了很多浮游动物对藻类群体形成的研究,尚有很多问题需要进一步探索,如栅藻,浮游动物的牧食在栅

藻不同生活史阶段对群体形成的贡献程度;不同植食性浮游动物与其牧食对象--不同藻类之间是否存在更加广泛的诱发群

体形成关系,尚有大量的实验需要开展,来证实这种关系在整个水生态系统的重要性如何等等。不过,已有的这些工作为相关研

究提供了一个思路,联系到我国大多数富营养化浅水湖泊面临的重大问题--蓝藻水华,其形成机理及防治的研究,实验室模

拟研究水华形成显得相当重要。然而在我国浅水湖泊中常常形成有毒水华的铜绿微囊藻,在实验室条件下,尽管采取很多理化、
营养等方法调控,生物量可以达到很大,却仍保持单细胞形态,难以形成类似野外水华藻类群体,很可能是由于实验室内缺乏在

自然界中普遍存在的种间相互作用。国内科学界也注意到,关于蓝藻水华的暴发,目前大量的研究集中于营养盐对藻类的效应,
而对生物学诱发机理研究深度还不够,至于浮游动物诱发藻类群体形成方面的研究,国内基本处于空白。在使用冬季太湖底泥

(含有各种浮游动物)的培养滤液以及太湖浮游动物高峰期的湖水滤液均诱发出了纯培养的铜绿微囊藻形成群体,为最终室内

模拟蓝藻水华的形成奠定了基础。在这里,作者大胆提出猜测,水华蓝藻的群体形成,可能就是在富营养化条件下藻类快速生

长,加上浮游动物的牧食压力共同作用下联合驱动的结果,而这种群体形成很可能在积累到一定程度后,结合特定的气象水文

等理化因子,就会聚集于水表"暴发"出肉眼可见的水华。因此,进行浮游动物的牧食作用对水华蓝藻早期群体形成的诱发效应

研究不仅能加深对水华形成的全面认识,采取更加有针对性的控制措施有所帮助,而且对于进一步认识藻类的诱发性反牧食防

御适应机制、揭示生态系统中生物之间的复杂关系也具有重要的理论意义,是值得在以后开展的工作。
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