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环境因子对东海原甲藻生长及脲酶活性的影响

蔡　 雨 ， 刘静雅 ， 秦俊莲 ， 孙树刚 ， 段舜山 ， 徐　 宁∗

暨南大学生态学系，水生生物研究所，广州　 ５１０６３２

摘要：以我国东南沿海大规模赤潮原因种东海原甲藻为实验材料，研究了环境因子对其生长及脲酶活性的调控作用。 结果表

明，东海原甲藻的适宜生长温度为 ２０—２５ ℃，而 ２５ ℃下脲酶活性最高。 在光强 ２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ 条件下细胞密度显著下降（Ｐ＜
０．０５），但仍能维持较高的脲酶活性（９．４０５ ｆｍｏｌ ｈ－１ ｃｅｌｌ－１）。 在盐度 ２０—４０ 范围内，东海原甲藻能够维持快速生长和较高的脲

酶活性。 氮源组成对东海原甲藻生长无显著影响，但对脲酶活性影响较大。 具体而言，东海原甲藻脲酶活性与尿素浓度呈显著

正相关关系，而无机氮源 ＮＨ＋
４和 ＮＯ－

３对其脲酶活性具有显著的抑制作用，在氮缺乏条件下脲酶活性明显增强。 东海原甲藻脲酶

活性对环境温度、光照、盐度和营养的响应特征可能是在长期进化中形成的生态适应策略，使其在无机氮源不足时得以转而利

用有机氮源，从而在资源竞争中占据有利地位。
关键词：东海原甲藻；脲酶活性；生长；尿素；环境因子
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ｍｅｄｉｕｍ． Ｍｏｒｅｏｖｅｒ， ｗｅ ｆｏｕｎｄ ｔｈａｔ ＮＨ４

＋ ｈａｄ ａ ｓｔｒｏｎｇｅｒ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｙ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｕｒｅａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｐ． ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ ｔｈａｎ ＮＯ－
３ ．

Ｉｎ ｔｈｅ Ｎ ｓｏｕｒｃｅ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ， ｕｒｅａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ＮＨ４
＋ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｗａｓ ｓｔｉｌｌ ｌｏｗｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ ＮＯ–

３ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ａｆｔｅｒ
ｔｈｅ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ｅｑｕａｌ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｕｒｅａ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｕｒｅａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｗｈｅｎ ａｍｂｉｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｗａｓ
ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ． Ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ Ｐ． ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ ｕｒｅａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｌｉｇｈｔ， ｓａｌｉｎｉｔｙ， ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｍａｙ ｒｅｆｌｅｃｔ ａｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ． ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ， ｗｈｉｃｈ ａｌｌｏｗｓ ｉｔ ｔｏ ｍａｋｅ ｕｓｅ ｏｆ
ｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｗｈｅｎ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅｓ ａｒｅ ｉｎｓｕｆｆｉｃｉｅｎｔ， ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ Ｐ． ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ ｗｉｔｈ ａ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ａｄｖａｎｔａｇｅ
ｏｖｅｒ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｉｎｇ ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｕｒｅａ ｉｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｆｏｒｍｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｐｒｏｒｏｃｅｎｔｒｕｍ ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ； ｕｒｅａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ｇｒｏｗｔｈ； ｕｒｅａ； ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

东海原甲藻（Ｐｒｏｒｏｃｅｎｔｒｕｍ ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ）是近年来中国东海大规模赤潮的主要种类。 据统计，２００２—２００８
年间福建沿岸海域共发生东海原甲藻赤潮 ２５ 起，其中 ２００４ 年 ５ 月初发生的赤潮面积达 １０ ０００ ｋｍ２ ［１⁃２］。 东

海原甲藻赤潮不仅造成巨大的经济损失，同时也带来严重的生态、资源和环境问题［１，３］。 研究显示，东海原甲

藻对低光照、较低温度（１０—２０ ℃）、变化盐度的适应能力及其独特的营养竞争策略可能是其形成赤潮的重要

原因［３⁃７］。
随着全球有机氮肥使用的不断增加，大量尿素进入近岸水体，成为溶解有机氮（ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ，

ＤＯＮ）库的重要组成成分。 有报道指出，切萨皮克湾海域夏季的尿素 Ｎ 浓度高达 ２５—５０ μｍｏｌ ／ Ｌ，占 ＤＯＮ 的

比例最高可达 ９０％［８］。 我国大亚湾的尿素 Ｎ 浓度平均为 ２８．２ μｍｏｌ ／ Ｌ ［３］。 有研究表明，许多甲藻利用尿素的

能力胜过 ＮＯ–
３

［９］。 如美国加利福利亚的 Ｎｅｗｐｏｒｔ 海滩附近的多边舌甲藻（Ｌｉｎｇｕｌｏｄｉｎｉｕｍ ｐｏｌｙｅｄｒｕｍ）赤潮期

间，尿素的吸收率就高于 ＮＯ–
３ 和 ＮＨ＋

４
［１０］。 东海原甲藻以尿素为氮源条件下的最大比生长速率也高于

ＮＯ–
３

［４］。 此外，尿素对浮游植物群落吸收总氮的贡献率与甲藻所占比例高度相关，因此高水平浓度的尿素可

能诱发甲藻赤潮暴发［１１⁃１３］。
研究表明，浮游植物通过主动或被动运输途径吸收尿素后，必须由脲酶将其转化为 ＣＯ２和 ＮＨ＋

４才能供细

胞利用［１４］。 近几十年，已经发现许多浮游植物具有脲酶基因，但是关于微藻脲酶活性的研究仍然很有限。 本

文以东海原甲藻为实验对象，研究了温度、光照、盐度和营养盐对其种群生长及脲酶活性的影响，为深入了解

尿素在赤潮藻生长及赤潮形成的作用提供一定的实验依据。

１　 材料与方法

１．１　 实验材料与培养条件

东海原甲藻（ＪＸ⁃１）采自我国东海赤潮高发海区，经毛细管分离培养成单细胞株系，保存于暨南大学水生

生物研究中心藻种库。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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试验藻种于室内光照培养箱（广东省医疗器械厂，ＬＲＨ⁃４００⁃Ｇ）中培养，除特殊说明外，温度（２３±１）℃，辐
照强度约 １００ μｍｏｌ ｍ－ ２ ｓ－１，光暗比 １２ ｈ ∶ １２ ｈ。 选用 ｆ ／ ２ 培养基，基础介质为人工海水（盐度为 ３０．５ ｐｓｕ） ［１５］。
１．２　 实验设计

１．２．１　 光照、温度和盐度实验

预培养：将指数生长期的东海原甲藻细胞接种至无氮、磷的 ｆ ／ ２ 培养基，另添加 ＣＯ（ＮＨ２） ２ ５００ μｇＮ ／ Ｌ，

ＮａＨ２ＰＯ４ １００ μｇＰ ／ Ｌ，培养 ３ 轮以上。
实验方法：将东海原甲藻转接至含 ６００ ｍＬ 培养基（同上）的三角瓶中，分别设置不同的光照（２、３０、１００

μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、温度（１５、２０、２５ ℃）或盐度（２０、２５、３０、３５、４０ ｐｓｕ）条件，置于室内光照培养箱中培养，每组 ３ 个

平行。 每隔 ２４ ｈ 取 ５ ｍＬ 藻液观察并测定其吸光值 ＯＤ６８０。 每隔 ４８ ｈ 取 １０ ｍＬ 藻液观察、计数，并测定脲酶活

性［１６］。 取指数增长期后期（第 ６ ｄ）的藻液收集部分藻粉，测定其细胞碳氮比（ＣＨＮＳ ／ Ｏ ２４００， Ｐｅｒｋｉｎ Ｅｌｍｏｒ）。
脲酶活性测定方法：尿酶活性方法测定参照徐宁等 ［１６］，并以单个细胞单位时间内所产生氨的量来表示脲酶

活性。
１．２．２　 氮源组成实验

预培养：设置如下 ６ 种氮源组成：ＮａＮＯ３（ａ 组），ＣＯ（ＮＨ２） ２（ｂ 组），ＮＨ４Ｃｌ（ｃ 组），ＮａＮＯ３和 ＣＯ（ＮＨ２） ２各

占 １ ／ ２（ｄ 组），ＮＨ４Ｃｌ 和 ＣＯ（ＮＨ２） ２各占 １ ／ ２（ｅ 组），ＮａＮＯ３、ＮＨ４Ｃｌ、ＣＯ（ＮＨ２） ２各占 １ ／ ３（ｆ 组）。 设置氮浓度为

５００ μｇＮ ／ Ｌ，磷浓度为 １００ μｇＰ ／ Ｌ。 将处于指数生长期的东海原甲藻分别接种至上述培养基中进行 ３ 轮预

培养。
实验方法：经预培养的东海原甲藻等量接种于装有 ６００ ｍｌ ｆ ／ ２ 培养基（氮磷如上添加）的三角瓶中，每组

３ 个平行。 将三角瓶置于室内光照培养箱中培养。 每隔 ２４ ｈ 取 ５ ｍＬ 藻液观察并测定其吸光值 ＯＤ６８０。 每隔

２４ ｈ 取 １０ ｍＬ（三份）的藻液观察、计数，并测定脲酶活性。
１．２．３　 氮源转换实验

预培养：调整 ｆ ／ ２ 培养基氮源为 ＮａＮＯ３（Ａ 组）或 ＮＨ４Ｃｌ（Ｂ 组），氮浓度为 ５００ μｇ Ｎ ／ Ｌ，同时调整磷浓度为

１００ μｇ Ｐ ／ Ｌ，将处于指数生长期的东海原甲藻分别接种至上述培养基中预培养三轮。
实验方法：将经过预培养的东海原甲藻离心清洗后，等量接种于装有 １５００ ｍＬ 培养基（培养基成分同预

培养）的三角瓶中，每组 ３ 个重复。 将三角瓶置于室内光照培养箱中培养，至培养基中无氮时，加入 ５００ μｇ
Ｎ ／ Ｌ 的 ＣＯ（ＮＨ２） ２和 １００ μｇ Ｐ ／ Ｌ 的 ＮａＨ２ＰＯ４，继续以相同条件培养。 每隔 ２４ ｈ 取 ５ ｍＬ 藻液观察并测定其吸

光值 ＯＤ６８０。 每隔 ２４ ｈ 取 １０ ｍＬ（三份）的藻液观察、计数，并分别测定脲酶活性。
１．３　 统计分析

使用 ＳＰＳＳ １７．０ 软件进行数据统计分析，Ｏｒｉｇｉｎ ７．５ 绘图。

２　 结果与分析

２．１　 盐度、温度和光照强度对东海原甲藻生长及脲酶活性的影响

实验结果显示，东海原甲藻在 ２０—４０ ｐｓｕ 盐度范围和 １５—２５ ℃水温范围内均能够快速生长。 盐度为 ２５
ｐｓｕ 和 ３０ ｐｓｕ 条件下的细胞密度显著高于其它 ３ 组（Ｐ＜０．０５）（图 １Ａ）。 ２０ 和 ２５ ℃实验组的最大细胞密度和

最大比生长速率都显著大于 １５ ℃实验组（Ｐ＜０．０５）（图 １Ｂ）。 在 ２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光照强度下，东海原甲藻细胞

密度基本不变，在 ３０ 和 １００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光照条件下，东海原甲藻的生长显著高于 ２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ （Ｐ＜０．０５）
（图 １Ｃ）。

所有实验组均能检测到脲酶活性，且变化趋势相似：接种后第 ３ 天活性最高，然后随着处理时间的延长而

下降（图 ２）。 从图 ２ 可以看出，水温对东海原甲藻脲酶活性影响最大。 ２５ ℃组具有最高脲酶活性（１２．８１ ｆｍｏｌ
ｈ－１ ｃｅｌｌ－１，），其次是 ２０ ℃组（１１．０２ ｆｍｏｌ ｈ－１ ｃｅｌｌ－１），而 １５ ℃组最高脲酶活性仅为 ７．０５５ ｆｍｏｌ ｈ－１ ｃｅｌｌ－１，约为 ２５
℃实验组的 ５０％，显著低于其他两组（Ｐ＜０．０５）（图 ２Ｂ）。 光照是除温度外影响东海原甲藻脲酶活性的重要因

３　 ６ 期 　 　 　 蔡雨　 等：环境因子对东海原甲藻生长及脲酶活性的影响 　
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图 １　 盐度 （ｐｓｕ，Ａ）、温度 （℃，Ｂ）和光照强度 （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，Ｃ）对东海原甲藻生长的影响

Ｆｉｇ． １ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ （ ｐｓｕ， Ａ ）， ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （℃， Ｂ ） ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ （ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１， Ｃ ） ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ
Ｐｒｏｒｏｃｅｎｔｒｕｍ ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ

素。 光照在大于 ３０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１时对脲酶活性无显著影响（Ｐ＞０．０５）。 但当光照强度为 ２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，其脲

酶活性 ９．４０５ ｆｍｏｌ ｈ－１ ｃｅｌｌ－１，显著低于其它两组（Ｐ＜０．０５）（图 ２Ｃ）。 盐度对藻细胞脲酶活性的影响较小。 盐

度为 ２５—３５ 实验组最大脲酶活性均高于 １１ ｆｍｏｌ ｈ－１ ｃｅｌｌ－１，显著高于盐度 ２０ 和 ４０ 的实验组（Ｐ＜０．０５） （图
２Ａ）。 东海原甲藻细胞碳氮比（Ｃ ／ Ｎ）实验结果显示： １５ ℃实验组 Ｃ ／ Ｎ 比值为 １１．０６，远小于 ２０ 和 ２５ ℃实验

组（Ｐ＜０．０５）。 而 ２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光照组 Ｃ ／ Ｎ 值为 ８．１５，显著小于 ３０ 和 １００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１光照组其他两组（Ｐ＜
０．０５）（表 １）。 不同盐度实验组 Ｃ ／ Ｎ 比值差异不显著。

表 １　 盐度、温度和光照强度对东海原甲藻碳氮比的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ， ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｎ Ｃａｒｂｏｎ ／ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ （ Ｃ ／ Ｎ ） ｒａｔｉｏ ｏｆ Ｐ． ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ

处理组 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ 碳平均含量
Ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ％

氮平均含量
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ％

碳氮质量比
Ｒａｔｉｏ ｏｆ Ｃ ／ Ｎ

碳氮比标准偏差
Ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

ｏｆ Ｃ ／ Ｎ

盐度 Ｓａｌｉｎｉｔｙ ／ （ｐｓｕ） ２０ ２４．０２ １．１３ ２１．２６ ０．８７６

２５ ３１．０１ １．４８ ２０．９５ ０．７４３

３０ ２９．９４ １．３６ ２２．０１ ０．６９９

３５ ３２．４７ １．４２ ２２．８７ ０．８２３

４０ ２８．８６ １．１７ ２４．６７ ０．８４７

温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｒｕｅ ／ （℃） １５ ３７．１６ ３．３６ １１．０６∗ ０．７

２０ ４７．６４ １．８５ ２５．７５ ０．８５

２５ ４７．４６ １．９８ ２３．９７ ０．７９

光照 Ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ／ ２ ５．５４ ０．６８ ８．１５∗ ０．４７

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１） ３０ ２７．５５ １．３３ ２０．７１ ０．４９

１００ ４４．９７ ２．１４ ２１．０１ ０．５６

　 　 ∗表示 Ｐ＜０．０５，与其他组别相比，有显著差异
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图 ２　 盐度 （ｐｓｕ，Ａ）、温度 （℃，Ｂ）和光照强度 （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，Ｃ）对东海原甲藻脲酶活性的影响

Ｆｉｇ． ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ （ｐｓｕ， Ａ）， ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （℃， Ｂ） ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１， Ｃ） ｏｎ ｕｒｅａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｐ． ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓ

２．２　 氮源的组成对东海原甲藻生长及脲酶活性的影响

实验结果表明，东海原甲藻能以尿素、ＮＯ－
３和 ＮＨ＋

４为唯一氮源正常生长。 第 ２ 天进入指数生长期，第 ５—６

天进入稳定期。 铵氮组（５００ μｇ ＮＨ４Ｃｌ ⁃Ｎ·Ｌ－１）最高细胞密度显著高于其它实验组（Ｐ ＜０．０５）（图 ３）。
如图 ４ 所示，各实验组均可检测出脲酶活性。 ｂ 组（尿素）第 １ 天的脲酶活性显著高于其它组（Ｐ ＜０．０５），

第 ３ 天（指数生长初期）的脲酶活性达到最大值，为 １１．２７ ｆｍｏｌ ｈ－１ ｃｅｌｌ－１，而后下降并趋于平稳，与接种时相近。
含 １ ／ ２－１ ／ ３ 尿素氮的 ｄ、ｅ、ｆ 组第 ３ 天（指数生长初期）脲酶活性略下降而后升高，到第 ７ 天（指数生长末期）
达最大值，分别为 ９．４８、８．８２、８．２５ ｆｍｏｌ ｈ－１ ｃｅｌｌ－１，且 ｄ 组（１ ／ ２ 尿素氮）显著大于 ｆ 组（１ ／ ３ 尿素氮）（Ｐ ＜０．０５）。

图 ３　 氮源组成对东海原甲藻生长的影响

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ
Ｐ． ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ

（ａ：５００ μｇ ＮａＮＯ３ ⁃Ｎ·Ｌ－１；ｂ：５００ μｇ ＣＯ（ＮＨ２ ） ２ ⁃Ｎ·Ｌ－１；ｃ：５００

μｇ ＮＨ４Ｃｌ⁃Ｎ·Ｌ－１；ｄ：２５０ μｇ ＮａＮＯ３ ⁃Ｎ·Ｌ－１，２５０ μｇ ＣＯ（ＮＨ２） ２ ⁃

Ｎ·Ｌ－１；ｅ：２５０ μｇＮＨ４ Ｃｌ⁃Ｎ·Ｌ－１，２５０ μｇ ＣＯ（ＮＨ２ ） ２ ⁃Ｎ·Ｌ－１；ｆ：

１６７ μｇ ＮａＮＯ３ ⁃Ｎ·Ｌ－１，１６７ μｇ ＮＨ４Ｃｌ⁃Ｎ·Ｌ－１，１６７ μｇＣＯ（ＮＨ２） ２ ⁃

Ｎ·Ｌ－１）

图 ４　 氮源组成对东海原甲藻脲酶活性的影响

　 Ｆｉｇ． ４ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｎ ｕｒｅａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ
Ｐ． ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ

（ａ：５００ μｇ ＮａＮＯ３ ⁃Ｎ·Ｌ－１；ｂ：５００ μｇ ＣＯ（ＮＨ２ ） ２ ⁃Ｎ·Ｌ－１；ｃ：５００

μｇ ＮＨ４Ｃｌ⁃Ｎ·Ｌ－１；ｄ：２５０ μｇ ＮａＮＯ３ ⁃Ｎ·Ｌ－１，２５０ μｇ ＣＯ（ＮＨ２） ２ ⁃

Ｎ·Ｌ－１；ｅ：２５０ μｇＮＨ４Ｃｌ⁃Ｎ·Ｌ－１，２５０ μｇ ＣＯ（ＮＨ２ ） ２ ⁃Ｎ·Ｌ－１；ｆ：

１６７ μｇ ＮａＮＯ３ ⁃Ｎ·Ｌ－１，１６７ μｇ ＮＨ４Ｃｌ⁃Ｎ·Ｌ－１，１６７ μｇＣＯ（ＮＨ２） ２ ⁃

Ｎ·Ｌ－１）
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培养基中不含尿素的 ａ、ｃ 组脲酶活性在实验期间保持不变，且显著小于其他 ４ 组（Ｐ ＜０．０５），但 ａ 组（硝氮组）
的脲酶活性略大于 ｃ 组（铵氮组）。 实验结果表明，氮源组成是影响东海原甲藻细胞脲酶活性的重要因素。
最大脲酶活性与尿素浓度呈显著正相关（Ｒ ＝ ０．９７７）。
２．３　 氮源转换对东海原甲藻生长及脲酶活性的影响

实验结果显示，东海原甲藻在以硝氮（Ａ 组）和铵氮（Ｂ 组）为唯一氮源时均能快速生长，且铵氮组细胞密

度显著高于硝氮组（Ｐ ＜０．０５）。 在培养基中补充尿素后，硝氮组比铵氮组（停滞 １ 天）早 １ 天重新进入指数生

长期，且前期细胞密度显著高于铵氮组（Ｐ ＜０．０５），但后期两组细胞密度相近（Ｐ ＞０．０５）（图 ５）。
Ａ、Ｂ 两组均可检测出东海原甲藻脲酶活性。 在加入尿素前（第 ８ 天前），Ａ、Ｂ 两组脲酶活性都趋于稳定，

但 Ａ 组显著高于 Ｂ 组（Ｐ ＜０．０５）。 加入尿素后（第 ８ 天后），两组脲酶活性均迅速升高。 Ａ、Ｂ 组分别在第 １０
和 １１ 天达到最大值，分别为 １０．４７、９．８２ ｆｍｏｌ ｈ－１ ｃｅｌｌ－１，且 Ａ 组显著高于 Ｂ 组（Ｐ ＜０．０５），其后均开始下降

（图 ６）。

图 ５　 氮源转换对东海原甲藻生长的影响

　 Ｆｉｇ． ５ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ
Ｐ． ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ

（Ａ：５００ μｇ ＮａＮＯ３ ⁃Ｎ·Ｌ－１；Ｂ：５００ μｇ ＮＨ４Ｃｌ ⁃Ｎ·Ｌ－１）

图 ６　 氮源转换对东海原甲藻脲酶活性的影响

　 Ｆｉｇ． ６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｏｎ ｕｒｅａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ
Ｐ． ｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ

（Ａ：５００ μｇ ＮａＮＯ３ ⁃Ｎ Ｌ－１；Ｂ：５００ μｇ ＮＨ４Ｃｌ⁃Ｎ Ｌ－１）

３　 讨论

３．１　 温度、光照和盐度对东海原甲藻脲酶活性的影响

实验室研究结果表明，在 ２０—２７ ℃温度范围内东海原甲藻的生长速率大于 ０．６０ ｄ－１ ［４］。 野外调查发现，
东海原甲藻赤潮期间水温为 １８．５—２１．３ ℃ ［１７⁃１８］，类似地，本研究结果显示，２０—２５ ℃水温条件下东海原甲藻

细胞密度较高，１５ ℃时细胞密度有所下降，与野外调查结果一致（图 １Ｂ）。 本研究采用以尿素为唯一氮源的

低氮培养条件，在培养至第八天后东海原甲藻的生长出现衰退现象（图 １）。 王宗灵等的研究也发现，在 Ｎ 限

制条件下，东海原甲藻的生长在第 ５ 天就出现衰退现象［１９］。 由此可见东海原甲藻的生长受到环境条件尤其

是营养状况的调控。
本研究结果显示，２５ ℃实验组的最大脲酶活性显著高于 ２０ ℃和 １５ ℃组（图 ２Ｂ）。 我们的前期研究发

现，东海原甲藻的脲酶活性在 １５—７０ ℃之间随着温度的升高而增强，当温度达到 ８０ ℃以后，脲酶活性急剧降

低［１６］。 可能的原因是脲酶是一个热稳定性的酶［２０］。 野外调查也表明，脲酶活性最高出现在夏季，比春秋季

高出 ５ 倍［２１⁃２２］。 并且，在河口尿素的最高吸收率也出现在夏季，最低吸收率出现在冬季［２２］。 这些报道与本实

验结果一致。 东海原甲藻脲酶活性与温度的正相关关系可能是在长期进化中形成的适应特征。 水温较低时，
浮游植物生长缓慢，水体营养盐含量较高，东海原甲藻对尿素的吸收不是必要的。 而水温较高时，浮游植物生

长迅速，对营养盐的竞争加剧，无机氮源已经无法满足其生长的需要。 此时，对尿素的吸收能够有效补充氮

源，成为东海原甲藻重要的竞争策略。 然而，有研究指出，在硅藻为优势种的水体中尿素的吸收率与温度呈负
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相关［２３］。 另外，在 Ｃｈｅｓａｐｅａｋｅ 湾和 Ｎｅｕｓｅ 河口的现场研究发现， １０—２５ ℃范围内微小原甲藻（Ｐｒｏｒｏｃｅｎｔｒｕｍ
ｍｉｎｉｍｕｍ）对尿素的吸收率保持不变［２４］。 因此，海洋微藻脲酶活性对温度的响应关系可能是因种而异的。

实验室研究发现，东海原甲藻在 ３０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光照强度下，种群生长接近饱和［４］，即光照需求显著低

于其他赤潮藻，因此在高混浊海水中具有形成赤潮的优势［２５］。 本研究也证实，在 ３０ 和 １００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的光

照强度下东海原甲藻生长并无显著差异，但在 ２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１的低光照条件下无法生长（图 １Ｃ）。 可能的原因

是，东海原甲藻对尿素的吸收需要消耗能量通过尿素转移酶完成，而低光强不足以支持藻细胞对尿素的吸

收［８，２６⁃２７］。 另一方面，低光照强度下东海原甲藻光合作用速率降低，脲酶将尿素转化为氨，使氨在藻体内被大

量积累，进而抑制藻脲酶活性［８］。 有趣的是，即使在低光照（２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）条件下，东海原甲藻细胞脲酶活

性仍维持在较高水平（９．４０５ ｆｍｏｌ ｈ－１ ｃｅｌｌ－１）表明藻细胞在不利于生长的条件下能够持续吸收、积累尿素（图
２Ｃ）。 此时藻细胞的碳氮质量比为 ８．１５，显著高于其它处理组（表 １），表明低光照对光合作用的影响大于对

氮吸收的影响。 东海原甲藻在低光照条件下对尿素的吸收能力对于维持种群的生存具有重要生态意义。
东海原甲藻盐度适应范围较广，为 ２０—４０ ｐｓｕ，适宜生长的盐度介于 ２５—３５ ｐｓｕ 之间［１６］。 藻细胞在高盐

度下生长需要更多能量，脂肪含量也相应增加，而当盐度适当降至其原环境的盐度 ２ ／ ３ 时，对其生长有明显的

促进作用［２８］。 本研究表明，盐度对东海原甲藻脲酶活性影响不大（图 ２Ａ）。 盐度为 ２５—３５ ｐｓｕ 条件下东海

原甲藻脲酶活性较高，盐度 ２０ 和 ４０ ｐｓｕ 的实验组脲酶活性有所降低（图 ２Ａ）。 沿海水体的盐度范围一般介

于 ２５—３５ ｐｓｕ 之间，有利于东海原甲藻对尿素的吸收和利用。
３．２　 氮源对东海原甲藻脲酶活性的影响

在本研究设置的 ６ 种不同单一或混合氮源条件下，东海原甲藻的生长速率和细胞密度均差异不大（图
３），表明东海原甲藻对于不同氮源具有灵活的吸收、利用机制。 类似地研究发现，微小原甲藻具有多种氮源

利用机制，其中对 ＮＨ＋
４的吸收速率最大，对 ＮＯ－

３、尿素和混合氨基酸的吸收速率无明显差异［２４］。 另外，利马原

甲藻（Ｐｒｏｒｏｃｅｎｔｒｕｍ． ｌｉｍａ）分别以 ＮＯ－
３、ＮＨ

＋
４、尿素为唯一氮源时，其最大比生长速率无显著性差异［２９］。

本研究发现，在不同氮源条件下东海原甲藻的脲酶活性显示出不同的变化趋势（图 ４）。 首先，东海原甲

藻脲酶活性取决于环境中是否存在尿素，且活性高低与尿素浓度呈正相关关系。 如在氮源实验中，尿素组具

有最高的脲酶活性，ＮＯ－
３、ＮＨ

＋
４组的脲酶活性始终维持在最低水平，而混合氮源组介于二者之间（图 ４）。 其

次，相对于尿素水体中无机氮源 ＮＨ＋
４ ＮＯ－

３的存在对东海原甲藻脲酶活性具有显著的抑制作用（图 ４）。 在氮源

实验中，混合氮源组脲酶活性在第 ７ 天才达到最高值。 这可能是因为东海原甲藻优先利用无机氮，而当无机

氮不足以满足其氮需求时，脲酶活性才会增加。 而且，比之 ＮＯ－
３，ＮＨ

＋
４对脲酶的抑制作用更为明显。 如实验结

果显示，单独氮源 ＮＨ＋
４组脲酶活性始终显著低于 ＮＯ－

３组（图 ４）。 而在氮源转换实验中，即使实验后期添加了

等量尿素，较之 ＮＯ－
３组，ＮＨ＋

４组脲酶活性仍然显著偏低，且响应速度较慢（图 ６）。 另外，我们注意到在氮缺乏

条件下东海原甲藻脲酶活性明显增强。 在实验后期，所有实验组东海原甲藻脲酶活性均有所回升（图 ６）。 此

时种群生长已进入衰亡期，水体氮浓度已显著降低并抑制了东海原甲藻的生长。
Ｓｏｌｏｍｏｎ 和 Ｇｌｉｂｅｒｔ 的研究显示，在含有脲酶的浮游植物中，脲酶总有基础活性，而活性高低却受氮源的调

控，如微小原甲藻和卡罗藻（Ｋａｒｌｏｄｉｎｉｕｍ ｖｅｎｅｆｉｃｕｍ）在 ＮＯ－
３和尿素中的脲酶活性要比在 ＮＨ＋

４中高［３０］。 另有研

究发现，在 Ｎ 饥饿时亚历山大藻脲酶活性会增加［１４］。 野外调查显示，浮游植物脲酶活性高低与 ＮＯ－
３、ＮＨ

＋
４ 浓

度呈负相关［８］。 这与我们对东海原甲藻的研究结果一致。 因此，ＮＯ－
３ 和 ＮＨ＋

４ 可能是脲酶活性的下行调节

物［８］。 然而，不同来源的研究结果也显示出明显的差异性。 如涡鞭藻（Ｈｅｔｅｒｏｃａｐｓａ ｔｒｉｑｕｅｔｒａ）在 ＮＨ＋
４ 中的脲酶

活性要比在 ＮＯ－
３ 和尿素中高［３０］。 类似地，较早的研究也指出，氮缺乏或尿素培养的丰迪亚历山大藻

（Ａｌｅｘａｎｄｒｉｕｍ ｆｕｎｄｙｅｎｓｅ）脲酶活性最高，ＮＨ＋
４次之，而 ＮＯ－

３中没检测到脲酶活性［１４］。 另外有报道指出，一株威

氏海链藻（Ｔｈａｌａｓｓｉｏｓｉｒａ ｗｅｉｓｓｆｌｏｇｉｉ）脲酶活性不受氮源调节［３１］，而同种的其它藻株中 ＮＯ－
３ 可下行调节［３２］。 因

此，氮源对浮游植物脲酶活性的调节作用可能具有种间特异性，有待进一步研究。
最近二、三十年以来，全球尿素的使用量迅速增加，大量尿素进入近岸水体，成为溶解有机氮库的重要组

７　 ６ 期 　 　 　 蔡雨　 等：环境因子对东海原甲藻生长及脲酶活性的影响 　
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成成分。 越来越多的证据显示，这些来源于人类活动的有机氮可能改变浮游植物群落结构，甚至诱发甲藻赤

潮的发生［４，３３］。 本研究证实，在无机氮源缺乏的环境条件下，东海原甲藻脲酶活性显著增强，而且与水体尿素

浓度呈正相关关系。 有理由相信，东海原甲藻对尿素的利用是一种重要的营养竞争策略，使其在无机氮源不

足时得以转而利用有机氮源，从而有效拓展营养生态位，在资源竞争中占据有利地位。
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