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封面图说: 岳阳附近的水源涵养林及水系鸟瞰———水源涵养林对于调节径流,减缓水、旱灾害,合理开发利用水资源具有重要

的生态意义。 洞庭湖为我国第二大淡水湖,南纳湘、资、沅、澧四水,北由岳阳城陵矶注入长江,是长江上最重要的水

量调节湖泊。 因此,湖周的水源涵养林建设对于恢复洞庭湖调节长江中游地区洪水的功能,加强湖区生物多样性的

保护是最为重要的举措之一。 对现有防护林采取人为干扰的调控措施,改善林分空间结构,将有利于促进森林生态

系统的正向演替,为最大程度恢复洞庭湖水源林生态功能和健康经营提供重要支撑。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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链状亚历山大藻赤潮衰亡的生理调控

马金华1,孟摇 希2,张摇 淑1,隋正红1,*,王津果1,周摇 伟1,常连鹏1

(1. 中国海洋大学海洋生物遗传学与育种教育部重点实验室,青岛摇 266003; 2. 南京农业大学园艺学院,南京摇 210095)

摘要:研究了链状亚历山大藻在对数生长期、衰亡期、高氮、低氮条件下,藻细胞中可溶性蛋白含量、超氧化物歧化酶(SOD)活
性、丙二醛(MDA)、过氧化氢(H2O2)和还原型谷胱甘肽(GSH)含量、光合速率和呼吸速率、DNA 降解、端粒酶活性的变化。 结

果表明:在衰亡期、高氮、低氮条件下链状亚历山大藻细胞中可溶性蛋白、GSH 含量、光合速率和呼吸速率下降;SOD 活性(低氮

条件除外)、H2O2、MDA 含量上升;端粒酶活性和 DNA Ladder 随着藻细胞生长而变化,并在衰亡时期,出现了明显的 DNA
Ladder。 研究结果显示链状亚历山大藻衰亡过程的反应表现为:蛋白质合成受阻或降解,产生大量氧化中间产物(MDA,H2O2

等),抗氧化系统被激活,GSH 等非酶抗氧化物质被大量消耗,SOD 等酶抗氧化物被激活;另外表现为光合速率和呼吸速率下

降;同时活性氧自由基(Reactive Oxygen Species, ROS)的积累诱发了细胞凋亡,核酸内切酶被激活,选择性降解染色质 DNA。
推测低氮、高氮条件均可以加快藻细胞的衰亡的生理过程,链状亚历山大藻的赤潮衰亡是一种有序的死亡过程。
关键词:链状亚历山大藻;衰亡;生理调控

Physiological regulation related to the decline of Alexandrium catenella
MA Jinhua1, MENG Xi2, ZHANG Shu1, SUI Zhenghong1,*, WANG Jinguo1, ZHOU Wei1, CHANG Lianpeng1

1 Key Laboratory of Marine Genetics and Breeding Ministry of Education, Ocean University of China, Qingdao 266003, China

2 College of Horticulture, Nanjing Agricultural University, Nanjing 210095, China

Abstract: Over the last several decades, harmful algal blooms (HABs) have emerged as a global environmental problem
because of their more frequent occurrence and because of the threat they pose to the health of humans and other organisms.
Great efforts have been made to elucidate the ecological and biological features of red tide events, using approaches ranging
from molecular and cell biology to large鄄scale field surveys, numerical modeling, and remote sensing from space. However,
studies on the molecular mechanisms of red tides, including those involved in their decline phase, are still limited.
Researchers believe that the decline phase of red tides represents a process of programmed cell death (PCD). PCD, which
is controlled by multiple factors, is an active, gene鄄regulated process that has evolved in most organisms. Alexandrium
catenella is an important causative dinoflagellate associated with HABs and paralytic shellfish poisoning. In this study, we
determined physiological and biochemical indices of A. catanella including soluble protein content, superoxide dismutase
(SOD) activity, malondialdehyde (MDA) content, reduced glutathione ( GSH) content, hydrogen peroxide ( H2O2 )
content, photosynthetic rate, respiratory rate, DNA laddering, and telomerase activity. These biochemical analyses were
conducted using cells of A. catenella collected after different periods of growth and under different growth conditions (i. e. ,
with different concentrations of nitrogen in the medium). There were differences in several parameters between the decline
phase and the logarithmic phase. There was an increase in peroxidation in A. catenella during the decline phase and under
low鄄 and high鄄nitrogen conditions. This was characterized by increased SOD activity ( except under low鄄nitrogen growth
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conditions), MDA content, and H2O2 content, and decreases in soluble protein content, GSH content, photosynthetic rate,
and respiratory rate. The results suggested that excessive reactive oxygen was the main reason for the decline of A.
catenella. Based on these experimental results, we hypothesized that the physiological process during the decline phase of
A. catenella was as follows: First, metabolism slowed, resulting in a decrease in intracellular protein levels. Secondly,
cells produced large amounts of peroxide, which activated the cellular antioxidant system. SOD was activated in response to
the massive accumulation of ROS, and other non鄄enzymatic antioxidants such as GSH were consumed. In spite of these
changes, the oxidation and antioxidant system remained unbalanced, resulting in excess accumulation of H2O2 and other
ROS. Ultimately, those ROS led to serious membrane lipid peroxidation and the release of MDA. The decrease in SOD
activity under low鄄nitrogen conditions may have been due to a lack of nitrogen, which is necessary for protein synthesis.
Finally, excessive accumulation of ROS induced apoptosis, and the endonuclease was activated to selectively degrade
chromosomes, resulting in DNA laddering. The photosynthetic rate decreased as a result of decreases in chlorophyll content
and RUBP carboxylase activity. The respiration rate decreased as a result of the decreased volume of mitochondria and
smaller area of their internal cristae. Telomerase activity also changed during the cell growth and decline periods. Low鄄
nitrogen and high鄄nitrogen conditions accelerated the physiological process of cell aging. These results are consistent with
the hypothesis that the decline of A. catenella is a controlled process of cell death. Our findings reveal some of the
physiological changes that occur during the decline phase of A. catenella. These data will help us to understand the decline
mechanisms of red tide algae, and provide a foundation for studying the molecular mechanisms of red tide dynamics. Such
information will be useful for developing methods to monitor and control red tides.

Key Words: Alexandrium catenella; decline; physiological regulation

链状亚历山大藻(Alexandrium catenella)是一种可产生麻痹性贝毒(Paralytic Shellfish Poisoning, PSP)的
赤潮微藻,是我国东南沿海主要的有毒赤潮藻之一[1]。 PSP 的毒性很强,是全球神经麻痹性毒素发生的主要

原因之一[2],对人体产生巨大的危害[3]。
赤潮发生消亡时,赤潮生物大量死亡,在细菌分解作用下,可造成环境严重缺氧引起鱼贝类窒息,或因代

谢物质对海洋生态系统造成毒害作用,同时赤潮的消亡与爆发一样呈现出突然性和一致性的群体的生长改

变,故赤潮消亡是赤潮研究中的热点问题。 关于赤潮消亡的机理,有很多研究者认为这是一种细胞程序性死

亡(PCD)的过程[4鄄7]。 本实验在实验室条件下研究了链状亚历山大藻在不同氮浓度生长条件及不同生长时

期的生理生化指标的变化,从而推测赤潮衰亡的过程是否符合这种推断。 已有报道揭示活性氧自由基

(Reactive Oxygen Species, ROS)是 PCD 的关键因子[8鄄10]。
对链状亚历山大藻赤潮爆发与消亡的研究多集中于海洋学、生态学等方面[11],对于赤潮衰亡生理变化方

面还未见报道。 本文主要对链状亚历山大藻对数生长期、衰亡期、高氮、低氮条件下的藻细胞分别测定一系列

生理、生化指标,揭示链状亚历山大藻在衰亡阶段发生的生理反应,为阐明赤潮衰亡机理奠定基础。
1摇 材料和方法

1. 1摇 材料

链状亚历山大藻,来源于中国海洋大学藻种室。
1. 2摇 培养条件和材料处理

将活化的链状亚历山大藻(A. catenella)在正常 f / 2 培养基中培养至对数期,以初始浓度为 3000 个 / mL 的

藻细胞量分别接种于低氮(氮浓度为 0. 0882 mmol / L)培养基、正常 f / 2 培养基(氮浓度为 0. 882 mmol / L)和高

氮(氮浓度为 2. 646 mmol / L)培养基[12]中,于温度为(20依1)益、光暗周期为 12h 颐12h、光照度为 30—35 滋mol
m-2s-1 的培养室中进行培养,隔天取藻计数,并绘制生长曲线图,在培养第 10 天(对数期)取 3 种生长条件中

的藻细胞约 1伊106 个,并在第 20 天(对数期)及第 40 天(衰亡期)分两次取正常 f / 2 培养基中的藻细胞约 1伊
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106 个,进行各生理生化指标的测定。
先将藻体在正常 f / 2 培养基中进行活化,至对数期后再以 3000 个 / mL 的量接种到新的 f / 2 培养基中,于

温度为(20依1)益,光暗周期为 12h 颐12h,光照度为 30—35滋mol m-2s-1 的培养室中进行培养。 隔天取藻计数,
每隔 5d 取样约 5伊106—1伊107 个藻细胞,液氮保存,进行 DNA 降解实验和端粒酶活性的测定。
1. 3摇 生理生化指标测定

藻细胞生长至对数期以及衰亡期以及低氮、高氮条件化培养 10d 后取样约 1伊106 个藻细胞,4000r / min 离

心 5 min,取沉淀的藻泥进行生理生化指标的测定。 每个指标的测定均设定 3 个平行样。
可溶性蛋白含量的测定按照 Bradford 方法进行,以牛血清蛋白做标准曲线,计算蛋白质含量[13]。 超氧化

物歧化酶(SOD)活力的测定采用氮蓝四唑(NBT)光化学反应法[14]。 丙二醛(MDA)含量测定参考张志良的

方法[15]。 还原型谷胱甘肽(GSH)含量测定参考张宗申等的方法[16]。 过氧化氢(H2O2)含量测定参考 Pick 和

Keisari 的方法[17] 测定。 光合速率和呼吸速率采用氧电极的方法测定;端粒酶活性用 TRAPEZE 誖 XL
Telomerase Detection Kit 测定,吟FL / 吟R 的大小与端粒酶的活性大小呈正比;DNA 降解用 Apoptotic DNA
Ladder Kit 测定。
2摇 结果与分析

2. 1摇 可溶性蛋白含量的变化

图 1 为对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养(10d)可溶性蛋白含量的变化。 藻细胞内

可溶性蛋白的含量在衰亡期、高氮及低氮生长条件显著下降(P<0. 01),由此表明在衰亡期和高氮、低氮培养

条件下的细胞生长受到限制,代谢能力下降,蛋白质合成减少或受阻,或部分代谢酶含量下降或降解。
2. 2摇 超氧化物歧化酶(SOD)活性的变化

图 2 为对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养(10d) SOD 活性的变化。 通过统计学分

析,SOD 活性在衰亡期、低氮、高氮条件与对数期(20d、10d)差异非常显著(P<0. 01)。 在衰亡期、高氮条件中

藻细胞 SOD 活性上升,可能是由于衰亡和高氮等不利条件刺激了藻体产生过量的 ROS,激活 SOD,活性明显

上升,清除体内过量的 ROS,以减轻藻体所受到的伤害。 而低氮条件中 SOD 活性降低,有可能是由于氮元素

不足,阻碍了蛋白质的合成。

摇 图 1摇 对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养

(10d)可溶性蛋白含量的变化

Fig. 1摇 Change of soluble protein content in A. catenella during

logarithmic(20d), decline (40d) phase and cultured at different

nitrogen lever (10d)

摇 图 2摇 对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养

(10d) SOD 活性的变化

Fig. 2摇 Change of SOD activity in A. catenella during

logarithmic(20d), decline (40d) phase and cultured at different

nitrogen lever (10d)

2. 3摇 丙二醛(MDA)含量的变化

图 3 为对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养(10d) MDA 含量的变化。 衰亡期、低氮、
高氮条件培养的藻细胞中 MDA 的含量明显升高(P<0. 01),说明了在生长的衰亡期、低氮、高氮条件中藻细胞

膜脂过氧化程度加剧,造成 MDA 大量积累。
2. 4摇 还原型谷胱甘肽(GSH)含量的变化

图 4 为对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养(10d) GSH 含量的变化。 在衰亡期、低氮、
高氮条件培养的藻细胞内 GSH 含量明显降低(P<0. 01),由此推测藻细胞内产生了过多的 ROS,激活了藻细
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胞的抗氧化系统,GSH 作为非酶抗氧化物质用于清除藻细胞内的过量的 ROS。

摇 图 3摇 对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养

(10d) MDA 含量的变化

Fig. 3摇 Change of MDA content in A. catenella during

logarithmic(20d), decline (40d) phase and cultured at different

nitrogen lever (10d)

摇 图 4摇 对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养

(10d) GSH 含量的变化

Fig. 4摇 Change of GSH content in A. catenella during

logarithmic(20d), decline (40d) phase and cultured at different

nitrogen lever (10d)

2. 5摇 过氧化氢(H2O2)含量的变化

图 5 为对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养(10d) H2O2 含量的变化。 在衰亡期、低
氮、高氮条件培养的藻细胞内 H2O2 含量明显上升(P<0. 01),表明了衰亡期、高氮、低氮等不适生长条件刺激

了藻体产生过量的 O2-,致使 H2O2 的积累。
2. 6摇 光合特性

2. 6. 1摇 光合速率

图 6 为对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养(10d)光合速率的变化。 衰亡期、高氮、低
氮条件藻细胞的光合速率明显下降(P<0. 01),表明与衰亡期及高氮、低氮条件下藻细胞中叶绿体内 RUBP 羧

化酶活性下降,光合电子传递和光合磷酸化受到阻碍[18]有关。

摇 图 5摇 对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养

(10d) H2O2 含量的变化

Fig. 5摇 Change of H2O2 content in A. catenella during

logarithmic(20d), decline (40d) phase and cultured at different

nitrogen lever (10d)

摇 图 6摇 对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养

(10d)光合速率的变化

Fig. 6摇 Change of photosynthetic rate in A. catenella during

logarithmic(20d), decline (40d) phase and cultured at different

nitrogen lever (10d)

2. 6. 2摇 呼吸速率

图 7 为对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养(10d)呼吸速率的变化。 衰亡时期、高氮、
低氮条件藻细胞的呼吸速率下降(P<0. 01),推测可能是由线粒体体积变小,褶皱膨胀,数目减少[19]造成的。

2. 7摇 DNA 降解

图 8 为每隔 5d 藻细胞的 DNA Ladder 的变化。 DNA 从第 25 天出现 DNA 降解的现象,到 40、45 天时 DNA
降解现象明显,出现了多条 DNA Ladder。 出现 DNA Ladder 是植物细胞凋亡的标志性特征[20],说明藻细胞衰

老也是经过 PCD 这个过程。
2. 8摇 端粒酶活性变化

图 9 为每隔 5d 藻细胞的端粒酶活性的变化。 通过统计学分析,5、10、15d 端粒酶活性差异显著(P<
0郾 05),酶活性上升;15、20d 差异极显著(P<0. 01),酶活性下降;20、25d 差异显著(P<0. 05),酶活性上升;25、
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摇 图 7摇 对数期(20d)和衰亡期(40d)以及不同氮浓度条件培养

(10d)呼吸速率的变化

Fig. 7摇 Change of respiratory rate in A. catenella during

logarithmic(20d), decline (40d) phase and cultured at different

nitrogen lever (10d)

30d 差异显著(P<0. 05),酶活性下降;30、35、40d 差异

不显著(P>0. 05);40、45d 差异显著(P<0. 05),酶活性

下降。 端粒酶活性在 5 至 15d 成上升趋势,15d 至 30d
呈上下波动现象,30 至 40d 酶活性相差不大,直到 45d
酶活性降低(图 9)。 No heated 是检测样品;Heated 是

阴性对照样品,即将端粒酶 85益高温灭活 10min,端粒

酶活性很低;两者比较测定端粒酶活性,从而验证实验

的可靠性和准确性(图 9)。
3摇 讨论

图 8摇 每隔 5d 藻细胞的 DNA Ladder 的变化

Fig. 8摇 Changes of DNA Ladder in A. catenella every 5 days

摇 泳道 1 为 姿 / HindIII DNA Marker,泳道 1—9 为分别从 5、10、15、20、

25、30、35、40、45d 亚历山大藻细胞中提取的 DNA,泳道 10 为阳性

对照,泳道 11 为 DL 2000 DNA Marker

周名江等[11] 根据现场和实验室的研究结果,提出

了甲藻赤潮生消过程的一个初步假设,认为赤潮衰亡是

随着营养盐的大量消耗、光照和水温的过强过高,以及

可能的高摄食压力而出现的藻细胞密度不断降低的过

程。 但由于实验室条件有限,无法完全模拟赤潮爆发与

衰亡,故采用批次培养的方法,隔天计数,绘制生长曲

线,直至藻细胞密度出现持续下降时,即认为到达衰亡

阶段。 由于在赤潮衰亡阶段,随着营养盐的大量消耗,
氮元素浓度下降,故本实验设计低氮条件。 海水富营养

化是赤潮发生的物质基础和首要条件[21]。 Lomas
等[22],Glibert 等[23]的研究表明当环境中氮营养物质浓

度较高,特别是铵盐和尿素等还原态氮营养物质浓度较

高时,容易爆发甲藻赤潮,所以本实验设计了高氮条件

模拟赤潮爆发的环境条件,以与衰亡条件下的生理过程

进行比较。
植物衰老是由基因控制的且受内外因素影响的导

致植物自然死亡的一系列衰退过程[24]。 衰老期间会出

现与正常生长阶段不同的生理生化变化,首先是蛋白质

的降解,吴光南等[25] 指出蛋白质降解是叶片衰老的基

图 9摇 每隔 5d 藻细胞的端粒酶活性的变化

Fig. 9摇 Changes of telomeraser in A. catenella every 5 days

本特征。 王月福等[26]研究了小麦旗叶衰老中蛋白质含

量的变化,发现小麦旗叶衰老过程中,可溶性蛋白含量

下降。 陈贵等[27]指出,在植物衰老进程中,蛋白质逐渐

降解成氨基酸。 田丹等[28]研究了镉胁迫对湛江等鞭金

藻和普通小球藻的生长和抗氧化系统的影响,结果表

明,高浓度的镉抑制两种藻的生长,可溶性蛋白含量降

低。 在本实验中在衰亡期及高氮低氮条件下的藻细胞

中蛋白质含量均下降,与他们的实验结果一致。 说明赤

潮发生消亡时,蛋白质合成受阻或降解。
其次是活性氧自由基(ROS)的变化。 20 世纪 60 年代末,MeCord 等[29]提出生物自由基伤害学说,该学说

认为衰老过程即活性氧代谢失调累积的过程。 其中超氧化物歧化酶(SOD)是需氧生物细胞中普遍存在的一

种含金属的酶,对机体的氧化与抗氧化平衡起着至关重要的作用,它可以清除 ROS,保护细胞免受伤害,被称

为细胞的保护酶[30]。 由于 SOD 对细胞起到有效的保护作用,其活性的高低可视为植物体自身清除有害物质
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能力的强弱,标志着细胞衰老程度[31]。 俞泓伶等[32] 认为 UV鄄B 辐射刺激了杜氏盐藻、小角毛藻的抗氧化系

统,SOD 等抗氧化酶类的活性会明显上升,以清除产生的过量 ROS,减轻藻体所受到的伤害。 毛树春等[33] 研

究发现随生长进程,中棉所 29 和中棉所 34 两个品种的 SOD 酶活性均表现升高趋势,且两品种表现一致,和
丙二醛( MDA )含量变化趋势相同。 MDA 作为脂质过氧化作用的产物,其含量的多少可以代表膜损伤程度

的大小[34]。 MDA 能与蛋白质结合引起蛋白质分子间交联,伴随着膜脂过氧化的其它作用,生物膜中结构蛋

白与酶聚合和交联,使它们结构功能中的催化功能发生变化,从而使整个细胞的功能和结构受到伤害,最终导

致衰老[35]。 华春等[36]在对杂交水稻及其三系叶片自然衰老的研究中表明,水稻叶片衰老过程中 MDA 含量

增加。 孙颖颖等[37]推测对羟基苯甲酸能够影响 5 种微藻的某些生理生化过程,包括形成氧化胁迫,加速藻细

胞体内活性氧的积累,导致藻细胞发生过氧化反应,使得 MDA 含量上升。 还原型谷胱甘肽(GSH)具有保护

生物膜、抗衰老、解毒、抗癌等的作用。 谷胱甘肽不仅是细胞内主要的还原型物质,还是多种酶反应的辅基,对
于生物体内蛋白质的—SH 有保护作用,因而能够保护细胞免受氧化及有毒物质的损伤。 Dertinger 等[38] 的研

究表明, 烟草叶片的水溶性抗氧化剂如抗坏血酸盐、谷胱甘肽的浓度随植株年龄不断降低。 彭金良等[39] 研

究了 a鄄萘酚对小球藻谷胱甘肽及其还原酶的影响,结果显示 GSH 含量降低,说明藻细胞在 a鄄萘酚胁迫下膜脂

过氧化加剧, GSH 在清除活性氧消除过氧化方面起了重要作用。 H2O2 是光合电子传递链的天然产物,是对

植物具有毒害作用的一种 ROS。 Brennan 认为,H2O2 可能是启动衰老机制的一个重要因子。 沈文飚等[40] 在

研究小麦旗叶自然衰老过程的清除活性氧能力的变化时也发现,旗叶在自然衰老过程中,H2O2 迅速累积的时

间与衰老的起始时间基本一致。 蔡恒江等[41]对 UV鄄B 辐射对亚历山大藻生长及其生理生化特征的影响的研

究中指出 UV鄄B 辐射后,H2O2 含量升高表明藻体细胞内的毒害作用也在加剧。 在本实验中在衰亡期、高氮和

低氮条件的藻细胞内 SOD 的活性(低氮条件除外)、MDA 含量以及 H2O2 的含量有明显的上升,而 GSH 含量

下降,与之前的报道一致。 说明链状亚历山大藻赤潮衰亡的生理性反应过程表现为:赤潮发生消亡时,藻细胞

生长受到抑制,蛋白质降解,代谢产生大量氧化中间产物,细胞的抗氧化系统被激活,GSH 等非酶抗氧化物质

被大量消耗,SOD 等酶抗氧化物被激活,活性上升,以应对大量积累的 ROS 有害物质。 但是,细胞内氧化与抗

氧化作用仍然发生失衡,H2O2 等 ROS 积累,导致膜脂过氧化程度严重,MDA 积累释放,对膜和细胞造成伤害。
而低氮条件 SOD 活性下降,可能是由于低氮条件下,氮元素不足,蛋白质合成受阻所导致的。

再次是光合作用和呼吸作用的变化。 Martin 等[42] 的研究表明,叶绿素含量和衰老之间存在明显的负相

关。 植物衰老的早期,叶绿体变小,基粒的数量减少,叶绿素含量下降,核酮糖鄄1,5鄄二磷酸 ( RUBP)羧化酶的

活性下降,电子传递、光合磷酸化受阻,因此,随着衰老的加剧及叶绿体的结构开始解体,光合速率迅速下降。
Ghosh 等[43]研究甘蓝型油菜的子叶衰老,发现伴随着叶绿素的降解, 叶绿体的超微结构发生了变化, 光合系

统域的活性也有较大的下降。 植物器官衰老时,由于线粒体体积变小,内膜折皱,数目减少,使呼吸速率下降,
但下降速度比光合作用慢。 李子杰等[44]研究得出 LaCl3降低了轮藻叶绿素 b 比例,不利于捕光复合物及叶绿

体基粒的形成, 从而引起光合效率的下降。 本实验测得的光合速率与呼吸速率均在衰老及高氮低氮条件下

降低,与之前的研究一致。 说明链状亚历山大藻赤潮衰亡的生理性反应过程表现为:赤潮发生消亡时,叶绿素

含量下降,RUBP 羧化酶的活性下降,电子传递、光合磷酸化受阻,光合速率下降;同时线粒体作为呼吸作用的

主要场所,体积变小,内膜折皱,导致呼吸速率下降。
核酸的急剧降解也是植物衰老期间的特征之一,衰老时细胞核及核内物质如 DNA、RNA、组蛋白及非组

蛋白等会产生较大的变化, 染色质凝缩和核 DNA 的损伤也是植物衰老的基本特征之一。 出现 DNA Ladder
是植物细胞凋亡的标志性特征[20]。 Smieonova 等[45]研究了 Ornithogal umvirens 和烟草的叶片衰老, 发现 DNA
损伤先于染色质凝缩, 指出草本植物的叶片衰老同样也是经过细胞程序性死亡(PCD)这个过程。 Vardi
等[4-5]认为在赤潮生物 Peridinium gatunense 的消亡过程是由于 CO2 限制引起的氧压力所启动的类似程序性

死亡的过程,并在细胞中检测到了活性氧物质,他们还证明正在衰老的细胞会分泌一种胞外硫醇蛋白,这种蛋

白会促使未衰老的细胞对氧压力敏感。 Dunn 等[6]认为在高温胁迫的 Aiptasia sp 中存在细胞坏死和 PCD 两种
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死亡过程。 本实验中随着藻细胞的生长,逐渐出现了 DNA Ladder 现象,因此推测链状亚历山大藻的衰老过程

也经历了 PCD 的过程。
端粒是一种存在于真核细胞染色体的末端,由 DNA鄄蛋白质复合物组成的特殊结构,端粒缩短到无法维持

染色体结构的完整性是复制衰老的一个典型生物特征[46]。 端粒的维持由端粒酶所催化,端粒酶是一种能延

长端粒末端的核酸蛋白酶。 端粒酶(Telomerase)能够向端粒末端添加(TTAGGG)n 序列,使端粒的长度在单

细胞个体和多细胞生物生殖细胞中维持动态平衡[47鄄48]。 本实验中得到的端粒酶活性检测数据证实了在单细

胞有机体中,如酵母,端粒酶的表达是持续性的[49]的说法以及端粒酶是影响细胞衰老的重要因素。
江天久等[50]发现当培养液氮浓度度超过 1. 765mM 对塔玛亚历山大藻的生长会产生抑制作用。 Hodgkiss

等[51]研究香港海域赤潮种,指出 Alexandrium catenella 生长的最佳氮磷比是 15—30 颐1。 本实验设计了设计高

氮条件(氮浓度为 2. 646 mmol / L,N / P 比为 45 颐1)模拟赤潮爆发的环境条件,以与衰亡条件下的生理过程进

行比较,但得出的结果显示,高氮与低氮和衰亡期藻细胞结果一致,说明高氮条件不利于 A. catenella 的生长,
并刺激了藻细胞产生胁迫反应。

综上所述,可以推断产生过量的活性氧自由基是导致链状亚历山大藻衰亡的主要原因,低氮、高氮条件均

可以加快藻细胞的衰老的生理过程,赤潮衰亡是一种有序的死亡过程,符合之前很多研究者关于赤潮消亡是

一种细胞程序性死亡(PCD)的过程的推测。
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