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封面图说: 雄视———中国的金丝猴有川、黔、滇金丝猴三种,此外还有越南和缅甸金丝猴两种。 金丝猴是典型的森林树栖动物,常
年栖息于海拔 1500—3300m 的亚热带山地、亚高山针叶林,针阔叶混交林,常绿落叶阔叶混交林中,随着季节的变化,
只在栖息的生境中作垂直移动。 川金丝猴身上长着柔软的金色长毛,十分漂亮。 个体大、嘴角处有瘤状突起的是雄性
金丝猴的特征。 川金丝猴只分布在中国的四川、甘肃、陕西和湖北省。 属国家一级重点保护、CITES 附录一物种。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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高摄食压力下球形棕囊藻凝聚体的形成

王小冬,王摇 艳*

(暨南大学 生命科学技术学院 赤潮与水环境研究中心,广州摇 510632)

摘要:棕囊藻包含囊体和游离单细胞两种生活史阶段。 囊体是棕囊藻藻华爆发时的优势形态,藻华衰退时囊体能够形成凝聚

体,但是棕囊藻游离单细胞的凝聚体极少被发现。 将球形棕囊藻单细胞和高密度的海洋弯曲甲藻共同培养,使球形棕囊藻的生

长承受高摄食压力,通过观察摄食者和棕囊藻的生长、凝聚体的数量和形态,阐明单细胞凝聚体的形成以及与摄食压力的关系。

当球形棕囊藻进入衰退期时,高摄食压力引发游离单细胞聚合形成凝聚体,无摄食压力情况下,单细胞不形成凝聚体。 凝聚体

由无鞭毛细胞组成,细胞排列紧密,近似球体。 凝聚体形成伊始,凝聚体内部可见凝胶状物质将细胞互相粘结,并且粘附了纤维

等物质。 凝聚体的体积和粘附的细胞数量逐渐提高,细胞排列愈加紧密,凝聚体内部形态和结构不易分辨。 凝聚体的形成有效

保护了部分单细胞免受摄食压力的影响,减少了摄食死亡率。 凝聚体的形成是球形棕囊藻面临高摄食压力时采取的主动的防

御策略。 球形棕囊藻能够频繁引发大规模藻华的原因可能在于其在生长的各个阶段中均具有优越的竞争策略。

关键词:球形棕囊藻;凝聚体;摄食;竞争策略;有害藻华

Formation of aggregation by Phaeocystis globosa (Prymnesiophyceae) in response
to high grazing pressure
WANG Xiaodong, WANG Yan*

Research Center for Harmful Algae and Aquatic Environment, College of Life Science and Technology, Jinan University, Guangzhou 510632, China

Abstract: Marine snow is a ubiquitous feature of the ocean and is considered to be a key mechanism for transporting carbon
to the deep ocean. Although not the only source of marine snow, aggregation of phytoplankton is one of its major
contributors. Large fluxes of aggregates are typically coupled to primary productivity and are associated with the termination
of phytoplankton blooms. Phaeocystis is a cosmopolitan bloom鄄forming alga that is often recognized as both a nuisance alga
and an ecologically important member of the phytoplankton. Phaeocystis has physiological capability to transform between
solitary cells and colonial life cycle stages. The predominant form during the bloom is the colonial phase. Aggregations of
senescent colonies were also observed occasionally at the end of the bloom. However, there is yet no direct evidence with
regard to the development of aggregation of Phaeocystis solitary cells. In this current study we conducted experiments to test
the hypothesis that aggregation formation by P. globosa can be initiated by the introduction of grazers (Oxyrrhis marina).
Phaeocystis globosa solitary cells were distributed into twelve 250 mL culture flasks at an initial concentration of 4000 cells /
mL. O. marina was added into six of the flasks ( initial concentration 0. 2 cells / mL) that were used as the grazing
treatments, and the other six flasks containing P. globosa solitary cells only served as the controls. We also investigate the
effect of turbulence on the aggregation formation by P. globosa solitary cells. Our results demonstrated that the aggregations
were formed only in the presence of grazers, which clearly suppressed the accumulation of solitary cells. These results
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strongly suggest that the development of colonies was initiated by grazing. These aggregations also had a very unique
structure: cells without flagella closely clumped together to form an approximately spherical structure. Microscopic
observations showed that these colonies lacked the mucus envelop that is characteristic of Phaeocystis colonies, and that
naked cells were seen clearly on the colony surface. It was unable to tell whether the interior of the colonies was hollow or
not, as the cells were packed tightly and the colonies appeared opaque. In our experiments the overwhelmingly high grazer
abundances may have greatly impeded the solitary cells to produce polysaccharide material and construct a mucilaginous
colony via growth and cell division. Aggregation size and cell numbers per aggregation increased with time, and the
development of aggregations effectively protected the cells from grazing. The grazer abundance increased rapidly in the first
twelve days, but then it began to fluctuate, coinciding with the time when colonies began to occur. We speculate that the
formation of aggregations may represent an energetically inexpensive means to increase the collective size against grazing.
Through a combination of life cycle stages and possibly grazer鄄activated defenses, Phaeocystis appears to have a greatly
reduced mortality compared to competing phytoplankton.

Key Words: Phaeocysits globosa; aggregation; grazing; competitive strategy; harmful algae bloom

海洋雪花是海洋生态系统中独特的现象,在能量流动和物质传递过程中具有重要的作用[1鄄2]。 浮游植物

凝聚体是海洋雪花的主要贡献者[3鄄4]。 凝聚体的形成一般发生在海洋藻华发生的中后期,浮游植物细胞彼此

粘合在一起,并且通过吸附细菌、生物碎屑和无机颗粒等物质,组成较大的凝聚体[3鄄4]。 浮游植物凝聚体的形

成显著影响了海洋生态系统的有机物质通量,据估算深海区域每年有 36% 的初级生产力以凝聚体的方式沉

降出真光层[2]。 室内研究同时发现,浮游植物细胞在衰退期时最易形成凝聚体,此时细胞分泌更多的糖类物

质,细胞表面粘性显著增加,有利于细胞彼此连接[5]。 浮游植物细胞的凝聚过程需要提高细胞互相碰撞的机

会,布朗运动,水体搅动和细胞沉降方式等物理因素均增加了凝集体形成的几率[6鄄7]。 浮游动物的摄食行为

同样能够增强浮游植物的凝集效率,例如浮游动物产生粘性更强的粪球,可粘合更多细胞;浮游动物通过游泳

行为增加细胞的碰撞机会,提高细胞凝聚的几率;但是某些浮游动物过快的游泳速度则可能减少凝聚体的形

成[8]。 因此浮游动物对凝聚体形成的影响还存在争议。
棕囊藻(Phaeocystis)广泛分布于从热带到两极的广大海区,在全球碳和硫循环过程具有重要的调控作

用[9鄄10]。 棕囊藻属于有害藻华物种,其产生的藻华经常导致严重的生态灾难和经济损失[11]。 1997 年,我国南

海首次爆发球形棕囊藻(Phaeocystis globosa)藻华,此次藻华面积覆盖 3000 km2海域,时间持续 6 个月,导致邻

近海域养殖鱼类的大量死亡,直接经济损失达到 750 万美元[12]。 棕囊藻具有特殊的异型生活史,包含游离单

细胞和囊体两种生活史状态[13鄄14]。 游离单细胞 3—9 滋m,囊体直径一般为几百微米,中国南海发现的球形棕

囊藻囊体直径则可达到 3 cm,为目前世界上发现的最大棕囊藻[12]。 囊体结构为中空球状,球体外被为一层具

有弹性的凝胶质半透膜,囊体细胞均匀包裹于凝胶质外被之下[15]。 囊体外被的主要成分为粘多糖[16],具有

粘性,因此囊体经常能够粘附在一起,形成凝聚体[17]。 凝聚体的形成加速了有机物质的垂直沉降。 在欧洲北

海南部,棕囊藻藻华衰退时,囊体互相聚合并粘附其它有机碎屑以及无机颗粒形成凝聚体沉降到水层底部,约
有 60%的初级生产力被沉入海底[4]。 棕囊藻的凝聚和沉降也被认为是棕囊藻藻华消退的主要原因之一[17]。
但是,海区中极少发现棕囊藻单细胞形成的凝聚体[4]。

棕囊藻囊体较大的体积导致浮游动物无法有效摄食囊体内细胞[18],有效减少了摄食死亡率[19鄄20]。 摄食

压力的存在提高了囊体体积和囊体的形成率[18,20]。 因此囊体的形成和体积的提高成为棕囊藻重要的生态竞

争策略[20]。 棕囊藻单细胞聚合成凝聚体同样提高了体积,最大直径可达到 10 cm[4],远远超过浮游动物的摄

食粒径范围。 但是目前为止,依然不清楚单细胞凝聚体的形成同摄食压力的关系。 本文选择中国南海球形棕

囊藻为研究对象,通过添加高密度摄食者,引入摄食压力,研究棕囊藻单细胞凝聚体形成和摄食压力之间的关

系,阐明摄食在棕囊藻藻华消退期间的功能和意义。 本次研究的结果为阐明球形棕囊藻的竞争策略及其生态
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效应提供了理论支持,同时增强了对于浮游植物凝聚体形成机制的理解。
1摇 实验方法

1. 1摇 藻种的培养

本研究所用球形棕囊藻取自广东汕尾沿海藻华发生现场,囊体直径范围为 500 滋m 到 1 cm,小心挑选健

康完整的囊体,培养于暨南大学赤潮与水环境研究中心藻种室。 球形棕囊藻培养在盐度为 30 psu 的 f / 2 培养

基中[21],温度保持为 20 益,光照强度为 100 滋mol 光子 m-2 s-1,光暗比为 12 h 颐12 h。 但是待第 2 次接种后,
囊体全部消失,只有游离单细胞存在,而且 70%以上的单细胞均带有鞭毛,可以自由运动。 本次研究中采用

的摄食者为异养甲藻鄄海洋弯曲甲藻(Oxyrrhis marina Dujardin),购自美国西华盛顿大学 Shannon Point 海洋中

心。 已有研究证实海洋弯曲甲藻能够以较高的速率摄食棕囊藻的单细胞[22]。
1. 2摇 摄食实验

将球形棕囊藻单细胞接种至 12 个透明培养瓶中(BD Biosciences, USA),接种体积为 250 mL,初始浓度

为 4000 个 / mL。 将海洋弯曲甲藻投入到其中 6 个培养瓶中作为摄食组,初始密度为 0. 2 个 / mL,剩余 6 个培

养瓶中只包含球形棕囊藻作为对照组。 3 个无摄食培养瓶和 3 个摄食瓶置于摇床上(VWR Scientific, USA),
摇床转速为 10 RPM,保持细胞均匀分布,并提高细胞的相遇率[23]。 其余 3 个摄食瓶和 3 个无摄食瓶置于静

止平台上。 培养温度为 20 益,光照强度为 100 滋mol 光子 m-2 s-1,光暗比为 12 h 颐12 h。
1. 3摇 取样与测定

每 4 d 取样 1 次,每次取 2 mL 样品,加入酸性 Lugol忆 s 溶液固定。 利用 Sedgwick鄄Rafter 计数框( SPI
Supplies, USA)计数游离单细胞数量,计数的细胞数量不少于 200 个[18]。 凝聚体形态与数量,凝聚体包含细

胞丰度以及海洋弯曲甲藻数量的测定在 24 孔细胞培养板中进行,计数的凝聚体 /海洋弯曲甲藻数量不少于

30 个。 为了研究的便利,将凝聚体的形态简化为球体(见结果 2. 1 及图 1),采用以下公式计算凝聚体的细胞

数量(Na):
Na = r3agg / r3cell

式中,ragg为凝聚体直径,rcell为单细胞直径。
2摇 结果

2. 1摇 单细胞凝聚体的形态

无论有无搅动,摄食组中均发现了棕囊藻单细胞凝聚体。 细胞紧密附着在一起,形成近似圆球结构,体积

大于摄食者———海洋弯曲甲藻。 在凝聚体形成初期,细胞联系较为松散,细胞之间有凝胶状物质存在,凝聚体

中包裹的纤维等物质清晰可见,且凝聚体细胞均无鞭毛。 随着聚集体体积逐渐提高,细胞彼此之间联系愈发

紧密,凝胶状物质不可见,细胞之间无缝隙,整个凝聚体呈不透明的球体,无法观察到凝聚体的内部结构(图
1)。 对照组中并无凝聚体的出现。

无搅动摄食组中凝聚体体积逐渐提高(P<0. 01),从第 16 天的(43. 4依7. 7) 滋m 增长至第 36 天的(98. 0依
27. 8) 滋m(图 2a)。 而搅动摄食组中凝聚体直径在第 36 天达到最高,只有(61. 97依15) 滋m(图 2b)。 无搅动

摄食组中,棕囊藻凝聚体包含的细胞密度逐渐提高(P<0. 01),从 16 天的(97. 5依89. 8)提高到(1367依823. 62)
个 /凝聚体(图 2c)。 而搅动摄食组中在第 36 天时达到最高,为(193. 2依170. 3)个 /凝聚体(图 2d)。 凝集体包

含细胞密度同凝集体体积线性相关(P<0. 001)。
2. 2摇 单细胞和凝聚体数量

海洋弯曲甲藻有效摄食了球形棕囊藻单细胞。 摄食组中细胞丰度显著低于对照组(P<0. 001; 图 3a)。
在 16d 和 20d 时,游离单细胞几乎被摄食殆尽。 直到 28d,细胞丰度才稍有提高,然后再次减少到几乎为 0。
搅动摄食组中单细胞浓度变化同样显著低于对照组(P<0. 001; 图 3b),摄食组中球形棕囊藻承受着较大的摄

食死亡率。
无搅动摄食组中,凝集体在第 16 天时大量形成,凝聚体数量达到(43. 8依2. 4)凝聚体 / mL,第 20 天达到最
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图 1摇 球形棕囊藻单细胞凝聚体的结构(A:凝聚体;F:纤维;SC:游离单细胞;O:海洋弯曲甲藻)

Fig. 1摇 The structure and cell distribution of aggregations of P. globosa (A: aggregation; F: filament; SC: Solitary cells; O: O. marina)

图 2摇 摄食组中球形棕囊藻的凝聚体直径(a, b)及包含的细胞丰度(c, d)

Fig. 2摇 Aggregation diameters (a, b) and cell abundance (c, d) of P. globosa in the presence of the grazers

a 和 c: 无搅动组; b 和 d: 搅动组

高值为(53. 7依0. 4) 凝聚体 / mL。 第 24 天开始囊体密度下降,实验结束时(36d),凝聚体数量只有(28. 0 依
3郾 3)凝聚体 / mL。 搅动摄食组中于 24d 发现凝聚体,28d 达到最高值(23. 0依2. 0)凝聚体 / mL,之后凝聚体数

量迅速下降(图 4)。
2. 3摇 摄食者的密度

海洋弯曲甲藻的初始密度只有 0. 2 个 / mL,但是其数量迅速提高且出现较大的波动。 在无搅动摄食组

中,海洋弯曲甲藻的密度于 12d 后达到(1. 06依0. 02)伊104个 / mL(图 5)。 由于凝聚体的出现,海洋弯曲甲藻的

密度出现波动并于 24d 后显著下降(P<0. 01),到实验结束时,海洋弯曲甲藻在无搅动摄食组中密度只有

(0郾 36依0. 05)个 / mL。 搅动组中由于凝聚体的出现,摄食者密度同样出现了波动,在 32d 后显著下降(P<
0郾 05)。
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图 3摇 球形棕囊藻在摄食组(黑)及对照组中(白)单细胞丰度

Fig. 3摇 Solitary cells concentration of P. globosa in grazing treatments (filled circles) and controls (open circles)

a 为不搅动组,b 为搅动组

图4摇 球形棕囊藻在搅动组(黑)以及非搅动组(白)中的凝聚体数量

摇 Fig. 4 摇 Aggregation concentrations of P. globosa in shaken

(filled circles) and unshaken (open circles) grazing flasks

图 5摇 搅动组(黑)和非搅动组(白)中海洋弯曲甲藻的密度变化

摇 Fig. 5摇 Abundance of Oxyrrhis marina in shaken ( solid circles)

and unshaken (open circles) grazing flasks

3摇 讨论

藻华末期,浮游植物细胞互相连接形成凝聚体是海洋生态系统中常见的现象。 尽管棕囊藻经常引发大规

模的藻华,但是目前关于棕囊藻单细胞凝聚体的报道只有一例[4]。 由于囊体是藻华发生期间的优势形

态[12鄄13],单细胞丰度很少,因此导致单细胞间接触机会少,降低了凝聚体的形成几率。 本次研究中,对棕囊藻

培养体系施加了搅动,有效增加了细胞的碰撞与结合几率;并促使棕囊藻细胞更快的进入衰退期[24];分泌更

多的多糖类物质,使得细胞表面黏性增强[16]。 具备形成凝聚体的两个必要条件,对照组中依然未发现任何凝

集体,说明对照组中单细胞缺乏形成凝聚体的机制。 无论是否存在搅动,摄食组中均发现了凝聚体的存在,说
明摄食压力的存在促进了单细胞凝聚体的形成。 囊体形成前,超过 70%的单细胞具有鞭毛,在海水中自由的

游动,而形成凝聚体的细胞则均无鞭毛。 这样在凝聚体形成过程中,单细胞褪去鞭毛粘结在一起,证明了凝聚

体的形成是棕囊藻主动的生理过程。 凝聚体的形成有效保护了部分细胞免受摄食者的影响,凝聚体一旦出

现,摄食者的数量立即减少。 随着凝聚体的体积增大,更多的细胞被凝聚体粘连在一起,导致摄食者密度持续

下降。 凝聚体的形成在棕囊藻生长末期成为抵御摄食的有效手段。
本研究中采用的摄食者密度较高,达到 1. 3伊104个 / mL,而这个密度在自然水体中是难以实现的,这也是

浮游动物摄食研究中一个普遍的问题[18,20]。 在 Jacobsen 等的研究中[18],摄食者:食物的比例为 1 颐 50
(Gyrodinium dominans: P. globosa solitary cells),随着实验的进行 G. dominans 密度提高很快,摄食者:食物的
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比例达到 3 颐50[23]。 而在本次研究中,摄食者:食物的比例最初只有 1颐20000,但是在 20d 时,这个比例达到 8,
说明海洋弯曲甲藻有效摄食了球形棕囊藻的单细胞,本身的密度也提高较快。 过高的摄食者密度必然导致过

高的摄食压力,从而引起浮游植物细胞特殊的生理响应[23]。 本研究中,过高的摄食压力导致了游离单细胞几

乎被耗尽,促进了凝聚体的形成。 细胞被凝聚体的形成可能属于棕囊藻的“应激冶反应的结果。 由于现场中

以及室内培养体系中,不会出现类似的高摄食压力,衰老的游离单细胞缺乏形成凝聚体的动力。 这也解释了

单细胞凝聚体很少被发现的原因。 而 Riebesell 等在欧洲北海发现棕囊藻单细胞聚集体时,海区微型浮游动

物密度较高[25],棕囊藻单细胞同样面临较高的摄食压力,同本文的研究结果具有很好的对比性。
一般来说,藻华末期的棕囊藻囊体衰老破裂,释放出单细胞,被微型浮游动物摄食,有机碳进入经典食物

链继续传递[13]。 衰老的囊体在海洋表层被微生物侵蚀,形成大量白色泡沫[11]。 而尚未破裂的囊体可形成凝

聚体,但是由于囊体之间结合松散,具有较大的浮力,不利于沉降,在真光层中再矿化[4],有机物质进入微生

物食物环。 如果单细胞形成凝聚体,则凝聚体不易被浮游动物摄食,而凝聚体由于结合了较多的细胞,体积和

密度增加,从而快速沉降至海底[4]。 因此单细胞形成凝聚体可能将更多的有机碳以沉积物的形式带入海底,
减少了食物链中有机物质的比例。 凝聚体的形成由于体积增大,可能阻碍小型浮游动物的摄食,减少了物质

和能量在食物链中的传递效率。 因此棕囊藻单细胞形成凝聚体将改变有机物质的循环和流通,进而改变海洋

生态系统的结构和功能。
球形棕囊藻在生长的各个阶段均具有优越的竞争生存策略[19]。 棕囊藻的囊体能够调控浮力,提高在真

光层中的滞留时间[26],为生物量在水体表层的迅速积累提供了条件。 当球形棕囊藻藻华爆发时,囊体坚韧的

外被和较大的体积抵制了海洋细菌,病毒和浮游动物对囊体细胞的侵蚀和摄食[18,20,27]。 而在藻华后期,棕囊

藻囊体开始破裂,囊体内细胞被释放出来。 如果承受的摄食压力过大,单细胞则可形成凝聚体,降低了细胞的

摄食死亡率。 另外,聚集体的存在可作为棕囊藻越冬的形态,在条件适合时再次增殖[19]。 具备各种优越的竞

争策略有利于球形棕囊藻藻华的形成,也解释了棕囊藻成为海洋生态系统中最“成功冶的浮游植物的原因。
4摇 结论

通过添加高密度的摄食者———海洋弯曲甲藻,在球形棕囊藻培养体系中引入较高的摄食压力,棕囊藻单

细胞被大量摄食,从而诱导并刺激单细胞脱去鞭毛,互相吸附连接,形成结构紧密的凝聚体结构。 棕囊藻单细

胞凝聚体体积显著高于摄食者的体积,且逐渐提高,造成了摄食者和食物之间的不匹配。 凝聚体的形成有效

阻止了海洋弯曲甲藻对游离单细胞的摄食,降低了细胞的死亡率。 鉴于现场中很少出现单细胞凝聚体,本次

研究中的凝聚体可能是球形棕囊藻面对高摄食压力情况下而采取的“应激性冶防御策略。 棕囊藻成为海洋生

态系统中主要的藻华物种得益于其具有的各种竞争策略。
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