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摄食信息对球形棕囊藻和布氏双尾藻竞争结果的影响

霍铱萍，王小冬，王　 艳∗

暨南大学，赤潮与海洋生物学研究中心， 广州　 ５１０６３２

摘要：浮游动物的摄食信息能增大棕囊藻囊体体积，囊体形成被认为是棕囊藻的诱导性防御机制。 利用桡足类火腿伪镖水蚤和

异养甲藻海洋尖尾藻释放的摄食信息，研究了诱导性防御对球形棕囊藻和布氏双尾藻的竞争的影响。 结果表明，球形棕囊藻接

收了火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻释放的摄食信息之后形成更大的囊体。 防御启动后的球形棕囊藻比未接收摄食信息的球形棕

囊藻更快地形成囊体，且囊体维持的时间更长。 对照组和火腿伪镖水蚤摄食信息诱导的球形棕囊藻的生物体积比布氏双尾藻

更高，且球形棕囊藻在竞争中占优势；而海洋尖尾藻摄食信息诱导的球形棕囊藻生物体积低于布氏双尾藻，且球形棕囊藻相对

布氏双尾藻的竞争力下降。 微型浮游动物海洋尖尾藻摄食信息导致球形棕囊藻相对硅藻布氏双尾藻的竞争力的下降，有利于

解释硅藻先于棕囊藻发生藻华。
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化学信息是海洋浮游植物和浮游动物感受环境的重要媒介［１］。 浮游动物利用化学信息寻找，定位，识别

和捕获合适的食物［２］。 同时，浮游植物也会感知浮游动物产生的化学信息［３］。 部分浮游植物进化出诱导性

防御以减少摄食死亡率［３］。 在摄食信息的存在下，它们会改变自身的特征，如生化物质［４］、形态［５］、行为［６］和

生活史［７］。 在影响浮游植物防御效率的因素中，粒径大小的改变尤其重要［８］。 粒径大小的改变会导致捕食

者和猎物的粒径不匹配，使浮游植物得以避免浮游动物的摄食［９］。
棕囊藻（Ｐｈａｅｏｃｙｓｔｉｓ）是广泛分布于从热带到两极海区的藻华物种，对食物网功能和结构、碳和硫的生物

地球化学循环和气候变化有重要的作用［１０⁃１１］。 它存在游离单细胞和凝胶状囊体间转换的独特生活史［１２］。 游

离单细胞直径 ３—１０ μｍ，而由粘液基质包裹细胞的囊体直径普遍达几百微米，甚至几厘米［１２］。 囊体形成的

优势在于它凭借囊体较大的直径及坚韧的囊被，在浮游动物的攻击下能有效地增加囊体细胞的存活率［１３］。
桡足类，纤毛虫类和异养甲藻摄食信息的存在下，棕囊藻能形成更大的囊体［１４，１６］。 囊体的形成被认为是一种

诱导性防御机制。
但是诱导性摄食信息的释放可能不仅限于诱导出植物的防御功能。 粒径显著影响海洋浮游植物光的利

用，营养需求和摄入，以及新陈代谢 ／呼吸率等主要功能性特征［１７］。 由于较低的表面积与体积比值，扩散层增

厚，粒径更大的浮游植物生长率较低可能会导致竞争能力下降［１８］。 海洋浮游植物必须和共存的物种竞争有

限的资源；任何微妙的生理和生物变化都会影响它们之间竞争。 棕囊藻被认为是优秀的防御者，但是并非很

好的竞争者［１９］。 棕囊藻藻华通常在硅藻藻华之后爆发［１０］，说明棕囊藻的竞争力低于硅藻。 然而，仍未知球

形棕囊藻（Ｐｈａｅｏｃｙｓｔｉｓ ｇｌｏｂｏｓａ）竞争力低于硅藻是否与诱导性防御有关。 因此，我们选择生长率较低的硅藻—
布氏双尾藻（Ｄｉｔｙｌｕｍ ｂｒｉｇｈｔｗｅｌｌｉｉ）作为与球形棕囊藻共存的竞争者，研究了微型浮游动物海洋尖尾藻（Ｏｘｙｒｒｈｉｓ
ｍａｒｉｎａ）和中型浮游动物火腿伪镖水蚤（Ｐｓｅｕｄｏｄｉａｐｔｏｍｕｓ ｐｏｐｌｅｓｉａ）释放的摄食信息是否会使球形棕囊藻相对

布氏双尾藻的竞争力下降。 本研究将有助于理解诱导性防御对浮游植物生长和竞争的影响。

１　 材料与方法

１．１　 浮游植物和摄食者的培养

球形棕囊藻和布氏双尾藻在南中国海海域采集，用 ｆ ／ ２ 培养基培养，培养条件为：盐度 ３０‰，温度 ２０℃，
光强 １００ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ ｍ－２ ｓ －１，光暗周期 １４ ｈ ∶１０ ｈ。 在欧洲和中国沿海水域中能观察到布氏双尾藻与球形棕

囊藻共同出现［２０，２１］。 每 ５—７ 天用新鲜 ｆ ／ ２ 培养基稀释球形棕囊藻和布氏双尾藻以维持指数生长，用细胞丰

度增长率计算它们的最大生长率分别为（０．６９±０．０４） ｄ－１和（０．２８±０．０３） ｄ－１。 实验前，利用 Ｎｉｋｏｎ 倒置显微镜

（４００×），在 Ｓｅｄｇｗｉｃｋ⁃Ｒａｆｔｅｒ 计数板中测量细胞大小。 布氏双尾藻的细胞体积使用形态⁃体积模型［２２］中的三棱

柱体积公式计算，球形棕囊藻的细胞体积按照球形体积公式计算。
采用南中国海两种常见的中型和微型浮游动物，桡足类火腿伪镖水蚤和异养甲藻海洋尖尾藻，作为产生
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摄食信息的摄食者［１５］。 实验前经过检验，火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻都能摄食球形棕囊藻和布氏双尾藻。
火腿伪镖水蚤在实验开始 ２ 周前用 ４５０ μｍ 孔径的拖网于珠江口采集。 海洋尖尾藻从 Ｓｈａｎｎｏｎ Ｐｏｉｎｔ 海洋中

心获得。 两种摄食者都培养在 ｆ ／ ２ 培养基中，用球等鞭金藻（ Ｉｓｏｃｈｒｙｓｉｓ ｇａｌｂａｎａ）喂养。 实验开始 ２ｄ 前，将成年

的雌性火腿伪镖水蚤转移到新鲜的 ｆ ／ ２ 培养基下培养，不投喂食物以清空肠胃。 饥饿处理后，３ 只火腿伪镖水

蚤用已过滤的海水清洗，然后转移装有 ２００ ｍＬ ｆ ／ ２ 培养基的 ５００ ｍＬ 玻璃烧杯中。 实验前，海洋尖尾藻在黑暗

下培养 ７ｄ，使球等鞭金藻被完全消耗。 之后，将海洋尖尾藻转移玻璃烧杯中，控制其初始密度为 １００ 个 ／ ｍＬ。
火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻的培养体系中每 ４—５ｄ 更换新鲜的 ｆ ／ ２ 培养基，同时加入处于指数生长期的球形

棕囊藻单细胞喂养，细胞丰度范围为 １０５—１０６个 ／ ｍＬ。
１．２　 竞争⁃防御实验

为了研究摄食信息对竞争结果的影响，球形棕囊藻和布氏双尾藻暴露在火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻摄食

信息下培养。 实验在 ５０ ｍＬ 的聚苯乙烯细胞培养瓶中进行。 实验组和对照组设置 ５ 个平行。 实验期间，每天

用 ＧＦ ／ Ｆ 膜在低真空下过滤火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻的培养液作为含有摄食信息的滤液［２３］。 实验组培养

瓶中各加入 ５ ｍＬ 滤液；对照组中加入 ５ ｍＬ ｆ ／ ２ 培养基。 球形棕囊藻培养液用 １０ μｍ 尼龙膜在重力作用下过

滤 ２ 次以收集球游离单细胞［１４，２４］，与布氏双尾藻一同转移到对照组和实验组的培养瓶中，补充 ｆ ／ ２ 培养基至

５０ ｍＬ。 球形棕囊藻和布氏双尾藻的初始密度分别为 １００００ 个 ／ ｍＬ 和 １００ 个 ／ ｍＬ，使实验开始时两种藻类总

细胞体积相等，均为 １．１×１０６μｍ３ ［２５］。 实验培养条件与藻种培养时相同：盐度 ３０‰，温度 ２０℃，光强 １００ μｍｏｌ
ｐｈｏｔｏｎｓ ｍ－２ ｓ －１，光暗周期 １４ ｈ：１０ ｈ。

实验在半连续培养下持续 ２５ 天，每天移除 １０ ｍＬ 培养液用作细胞和囊体丰度的显微计数，每个实验组培

养瓶中加入 ５ ｍＬ 新鲜的 ｆ ／ ２ 培养基和 ５ ｍＬ 含有新鲜摄食信息的滤液，每个对照组培养瓶中加入 １０ ｍＬ ｆ ／ ２
新鲜的培养基，每天加入 ｆ ／ ２ 培养基避免了营养盐限制。 同时培养摄食者的玻璃烧杯中每天加入 ２５ ｍＬ 的新

鲜 ｆ ／ ２ 培养基，保证饵料数量的充足，并且减少营养盐限制对饵料质量的影响。 在整个实验过程中，检测火腿

伪镖水蚤的游动行为。 移除动作迟钝的火腿伪镖水蚤，用游动活跃的成年雌性火腿伪镖水蚤代替，排除死亡

火腿伪镖水蚤摄食信息的潜在影响［２３，２６］。
１．３　 细胞计数和囊体测量

用于显微计数的细胞和囊体样品用终浓度为 ４％的鲁格试剂固定。 球形棕囊藻和布氏双尾藻的细胞丰

度用 Ｓｅｄｇｗｉｃｋ－Ｒａｆｔｅｒ 计数板计数。 球形棕囊藻囊体丰度用带有标尺的 Ｎｉｋｏｎ 倒置显微镜在 ２４ 孔板中测

量［１４，２４］。 每个样品随机测量 ３０ 个囊体的直径以及囊体内的细胞数。 计数当天完成。
预实验发现在火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻摄食信息的存在下，布氏双尾藻细胞大小或者硅含量都没有变

化，表明布氏双尾藻不存在形态的诱导性防御能力。 为了进一步证明布氏双尾藻与球形棕囊藻共存时缺乏硅

化作用上的诱导性防御能力，每 ５ｄ 检测生物硅含量和细胞大小。 用 ０．６ μｍ 的聚碳酸酯膜过滤 ５ ｍＬ 样品，用
无 Ｓｉ 的培养基和 ０．０１ ｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＨＣｌ 清洗。 滤膜在 ６０℃下干燥，然后在 １００℃下用 ０．２ ｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＯＨ 消化１ ｈ。
冷却到室温之后，用 １ ｍＬ １ ｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＨＣｌ 中和样品，用比色法测定硅酸的浓度［２７］。 根据布氏双尾藻的细胞数

计算单位细胞的生物硅含量。 使用倒置显微镜测量布氏双尾藻的细胞长度和宽度。
浮游植物的竞争能力利用公式（１）计算：

Ｙ ｔ( ) ＝
ｌｎ （ＶＰｈａ）
ｌｎ （ＶＤｉｔ）

（１）

式中，ＶＰｈａ和 ＶＤｉｔ分别表示球形棕囊藻和布氏双尾藻在时间（ ｔ）下的总生物体积。 Ｙ（ ｔ）与时间（ ｔ， ｄａｙ）线性回

归的斜率表示球形棕囊藻相对布氏双尾藻的竞争力，正值代表球形棕囊藻竞争能力较高，而负值表示布氏双

尾藻竞争能力较高［２８］。
１．４　 数据分析

使用 Ｐｒｉｓｍ ＧｒａｐｈＰａｄ （ｖ．５．０） 软件进行统计分析和作图。 用 Ｄ′Ａｇｏｓｔｉｎｏ⁃Ｐｅａｒｓｏｎ 正态检验分析数据的正
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态性，用 Ｌｅｖｅｎｅ′ｓ 检验分析方差同质性。 用 ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＲＭ ＡＮＯＶＡ 检验分析实验组和对照组的生物体积随时间

的变化。 用非参数的 Ｍａｎｎ⁃Ｗｈｉｔｎｅｙ 检验分析实验组和对照组最大囊体直径和囊体丰度的变化。 用线性拟合

分析 （Ｙｔ） 与 ｔ 的关系，用 ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＣＯＶＡ 分析实验组和对照组之间的回归方程的斜率。 显著性水平为 Ｐ＜
０．０５。

２　 结果

２．１　 球形棕囊藻囊体丰度和直径的变化

对照组中球形棕囊藻囊体最早在第 ４ 天出现，共存在 １３ｄ；而两个实验组中第 ２ 天就出现了囊体，一直存

在至实验结束（２５ｄ；图 １）。 对照组中最大囊体丰度达（１３４６±５０） 个 ／ ｍＬ，但是在加入火腿伪镖水蚤和海洋尖

尾藻摄食信息组中分别只有（２１１±６０） 个 ／ ｍＬ 和（１２２±２１） 个 ／ ｍＬ（Ｐ＜０．０１）（图 １）。 对照组中的最大囊体直

径为（１１２±２６．７） μｍ，显著低于火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻摄食信息组（Ｐ＜０．０５），分别为（１３４±５４．７） μｍ 和

（１５０±５８．８） μｍ（图 ２）。

图 １　 对照组，火腿伪镖水蚤摄食信息实验组和海洋尖尾藻摄食信息实验组中球形棕囊藻的囊体丰度 ／ （个 ／ ｍＬ）

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｌｏｎｙ ａｂｕｎｄａｎｃｅｓ ｏｆ Ｐ． ｇｌｏｂｏｓａ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ， Ｐｓｅｕｄｏｄｉａｐｔｏｍｕｓ ｐｏｐｌｅｓｉａ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｄ Ｏ． ｍａｒｉｎａ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

２．２　 布氏双尾藻细胞大小和生物硅含量的变化

在整个实验过程中，火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻摄食信息组中的布氏双尾藻细胞的长度，宽度和单位细

胞的生物硅含量与在对照组中的相比均无显著的差异（Ｐ＞０．０５），表明布氏双尾藻不存在形态大小和硅化作

用方面的诱导性防御策略（表 １）。
２．３　 球形棕囊藻和布氏双尾藻生物体积的变化

对照组和火腿伪镖水蚤摄食信息组中球形棕囊藻的生物体积都显著高于布氏双尾藻（Ｐ＜０．０００１），而海

洋尖尾藻摄食信息组中则有相反的趋势（Ｐ＜０．０００１）。 对照组和火腿伪镖水蚤摄食信息组中球形棕囊藻的最

大生物体积分别是（６５．３±２．５９）×１０６ μｍ３ ／ ｍＬ 和（９３．２±５．９２）×１０６ μｍ３ ／ ｍＬ，显著高于海洋尖尾藻摄食信息组

中的（１１．１±０．１７）×１０６ μｍ３ ／ ｍＬ（Ｐ＜０．０００１）（图 ３）。 对照组和火腿伪镖水蚤摄食信息组中布氏双尾藻的最大
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图 ２　 对照组，火腿伪镖水蚤摄食信息实验组和海洋尖尾藻摄食信息实验组中球形棕囊藻的囊体直径

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｌｏｎｙ ｄｉａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｐ． ｇｌｏｂｏｓａ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ， Ｐｓｅｕｄｏｄｉａｐｔｏｍｕｓ ｐｏｐｌｅｓｉａ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｄ Ｏ． ｍａｒｉｎａ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

生物体积低于 １５×１０６ μｍ３ ／ ｍＬ，显著低于海洋尖尾藻摄食信息组的（６７．９±２．５２） ×１０６ μｍ３ ／ ｍＬ（Ｐ＜０００１）
（图 ３）。

表 １　 布氏双尾藻的细胞大小和单位细胞的生物硅含量

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｅｌｌ ｄｉｍｅｎｓｉｏｎｓ ａｎｄ ｂｉｏｇｅｎｉｃ ｓｉｌｉｃａ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｐｅｒ ｃｅｌｌ ｉｎ ｄｉａｔｏｍ Ｄ． ｂｒｉｇｈｔｗｅｌｌｉｉ

时间 ／ ｄ

对照组
Ｃｏｎｔｒｏｌ

添加火腿伪镖水蚤摄食信息组
Ｐｓｅｕｄｏｄｉａｐｔｏｍｕｓ ｐｏｐｌｅｓｉａ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ

添加海洋尖尾藻摄食信息组
Ｏ． ｍａｒｉｎａ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ

长度
Ｌｅｎｇｔｈ ／ μｍ

宽度
Ｗｉｄｔｈ ／ μｍ

单位细胞
生物硅含量
Ｂｉｏｇｅｎｉｃ ｓｉｌｉｃａ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
ｐｅｒ ｃｅｌｌ ／
ｐｍｏｌ

长度
Ｌｅｎｇｔｈ ／ μｍ

宽度
Ｗｉｄｔｈ ／ μｍ

单位细胞
生物硅含量
Ｂｉｏｇｅｎｉｃ ｓｉｌｉｃａ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
ｐｅｒ ｃｅｌｌ ／
ｐｍｏｌ

长度
Ｌｅｎｇｔｈ ／ μｍ

宽度
Ｗｉｄｔｈ ／ μｍ

单位细胞
生物硅含量
Ｂｉｏｇｅｎｉｃ ｓｉｌｉｃａ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
ｐｅｒ ｃｅｌｌ ／
ｐｍｏｌ

０ ６２．３±６．６０ １９．９±４．１１ １３．８±１．０６ ６２．９±５．４９ １９．６±３．７６ １３．９±２．３８ ６１．９±６．０７ １９．６±３．８８ １５．６±１．９９

５ ７２．１±１２．１２ １８．７±４．１１ １２．０±１．８３ ７１．８±１２．１９ １８．６±４．５１ １２．４±２．１５ ７３．２±１３．０７ １７．９±３．７７ １４．１±２．８６

１０ ６８．５±１２．３２ １９．１±４．６９ １４．１±０．５６ ６８．０±１２．３６ １８．６±４．１１ １４．２±１．１３ ６７．７±１１．９８ １８．４±４．２５ １２．３±３．８４

１５ ６４．４±１９．０５ １８．５±３．８４ １５．１±０．９５ ６４．６±８．６３ １９．２±３．６５ １４．９±２．３８ ６３．６±８．４６ １９．３±３．７５ １５．７±２．５０

２０ ６９．７±１２．０３ １８．５±３．７８ １５．１±１．２２ ７３．５±１３．４５ １８．２±３．８９ １２．９±３．１３ ６８．６±１１．９４ １８．５±４．０２ １５．１±４．６７

２５ ７６．４±１３．６４ １７．９±３．２２ １４．０±０．６３ ７７．７±１２．８１ １８．２±３．９３ １４．８±３．６９ ７５．９±１４．６０ １８．０±３．６３ １３．６±１．１８

２．４　 球形棕囊藻和布氏双尾藻竞争力的比较

对照组和火腿伪镖水蚤摄食信息组中 Ｙ（ ｔ）和 ｔ 有显著正向线性相关（Ｐ＜０．０００１）（图 ４），表明布氏双尾藻

在与球形棕囊藻的竞争中处于劣势。 火腿伪镖水蚤摄食信息组中的斜率显著高于对照组中的（Ｐ＜０．０００１），
表明火腿伪镖水蚤摄食信息增强了球形棕囊藻相对布氏双尾藻的竞争力。 相反，在海洋尖尾藻摄食信息组中

的斜率为负值（Ｐ＜０．０００１），表明球形棕囊藻的竞争力低于布氏双尾藻。
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图 ３　 对照组，火腿伪镖水蚤摄食信息实验组和海洋尖尾藻摄食信息实验组中球形棕囊藻（圆点）和布氏双尾藻（方块）的细胞体积

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｃｅｌｌ ｖｏｌｕｍｅ ｏｆ Ｐ． ｇｌｏｂｏｓａ （ ｃｉｒｃｌｅｓ） ａｎｄ Ｄ． ｂｒｉｇｈｔｗｅｌｌｉｉ （ ｓｑｕａｒｅｓ） ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ， Ｐｓｅｕｄｏｄｉａｐｔｏｍｕｓ ｐｏｐｌｅｓｉａ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｄ Ｏ．

ｍａｒｉｎａ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

图 ４　 对照组，火腿伪镖水蚤摄食信息实验组和海洋尖尾藻摄食信息实验组中球形棕囊藻的替代率

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｄｉｓｐｌａｃｅｍｅｎｔ ｒａｔｅｓ ｆｏｒ Ｐ． ｇｌｏｂｏｓａ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ， Ｐｓｅｕｄｏｄｉａｐｔｏｍｕｓ ｐｏｐｌｅｓｉａ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｄ Ｏ． ｍａｒｉｎａ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
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３　 讨论

桡足类，纤毛虫和异养甲藻释放的化学信息会使球形棕囊藻的囊体增大［１４⁃１６］。 囊体的增大是一个简单

且有效的诱导性防御机制［２３］，避免了大多数浮游动物的摄食［１３］。 实验期间球形棕囊藻的生物量没有受囊体

增大的影响，进一步论证了诱导性防御是一种可持续的策略。 火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻摄食信息的实验组

中球形棕囊藻形成的囊体比对照组大。 海洋尖尾藻摄食信息组中球形棕囊藻的最大生物体积比火腿伪镖水

蚤摄食信息组小 ８ 倍；然而两个实验组中的球形棕囊藻囊体大小相当。 尽管摄食者或食物球形棕囊藻的生长

会可能导致摄食信息滤液的营养盐差异，但摄食信息组和摄食者培养体系中持续添加新鲜的 ｆ ／ ２ 培养基保证

充足的营养盐，尽量避免营养盐缺乏。 而且海洋尖尾藻摄食信息组中布氏双尾藻的生物体积处于较高水平，
因此培养体系中不存在营养缺乏。 我们的结果与 Ｗａｎｇ 等［１５］的研究结果相符：营养充足情况下，接收摄食信

息后的球形棕囊藻比未接收摄食信息的产生的细胞丰度更高以及形成的囊体更大；营养限制条件下，启动诱

导性防御的球形棕囊藻仍比未被激发防御反应的形成的囊体更大但细胞丰度更低［１５］。 因此，诱导性防御的

维持和表达只与摄食信息的存在有关，与生物量无关。 很多研究已经证实，球形棕囊藻在摄食压力下，形态和

生化含量立即发生变化，但是生长率保持不变甚至下降［１４⁃１５］。 防御优先启动，同时避免防御引发的能量消耗

即随后的生长抑制。 球形棕囊藻在营养盐充足条件下，生长不受影响，一旦营养盐限制，防御立即进行，但是

生长率降低［１５］。 因此相似地，棕囊藻在同时面临摄食危机和竞争压力情况下，会优先选择启动防御而不是生

长和生物量的积累。
诱导性防御的优先表达也表现在火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻的摄食信息促进了球形棕囊藻囊体的形成

和维持。 棕囊藻游离单细胞和小囊体经常附着在硅藻上［２９］。 表明硅藻可能给棕囊藻提供固着基质，从而刺

激囊体的形成［３０］。 然而，我们的研究表明对于刺激囊体的形成，摄食信息比硅藻的存在更重要。 对照组球形

棕囊藻囊体比加入摄食信息组的晚 ２ｄ 形成。 添加摄食信息也增强了囊体持久性。 摄食信息组球形棕囊藻囊

体持续时间约为对照组的 ２ 倍。 有学者在欧洲沿海和罗斯海观察到在与不同浮游动物和硅藻共存情况下，棕
囊藻囊体持续 ２ 个月［３１⁃３２］，该现象与本研究结果一致。 然而，当不存在摄食者的情况下，波切棕囊藻

（Ｐｈａｅｏｃｙｓｔｉｓ ｐｏｕｃｈｅｔｉｉ）囊体的持续时间少于 ２０ｄ［２５］。 之前的研究也表明球形棕囊藻独自生长时囊体的持续时

间同样少于 ２０ｄ［３３］。 刺激囊体更快形成和囊体持续时间更长会增强囊体的防御能力，使其免受摄食。
普遍认为任何防御都必须付出相应的代价［３４⁃３５］。 棕囊藻中囊体的形成会导致生长和竞争能力的损耗。

南极棕囊藻囊体碳含量中粘液碳含量占（１４±４）％［３６］，而在南中国海水域中该比值高达 ９０％［３７］。 囊体的增大

会减少营养的摄取，因为更低的表面积与体积比，以及囊体扩散层的存在［３８］。 在本研究中，火腿伪镖水蚤摄

食信息组中球形棕囊藻的囊体增大并未对生长产生负面影响，直到实验结束球形棕囊藻总生物体积都在不断

增加。 前人的一些研究发现桡足类摄食信息会刺激球形棕囊藻的细胞丰度增加［１４⁃１５］。 也有实验证据和野外

观察表明囊体细胞生长率比游离单细胞高［３３］。 这些结果表明囊体的形成和增大并未表现出显著的能量损

耗。 囊体的形成被认为是抵抗摄食者的一种优势，因为形成囊被的物质是一次性投入而不需要重新构建［３９］。
火腿伪镖水蚤摄食信息的存在下，形成囊体所投入碳的量不足以妨碍棕囊藻的生长。 另外，在黑暗期间，囊体

内基质中的营养和能量可以给生长和繁殖提供重要的营养来源［４０］。 火腿伪镖水蚤释放的摄食信息不仅诱发

球形棕囊藻的诱导性防御，而且增强了球形棕囊藻的竞争力。 然而，火腿伪镖水蚤摄食信息组和海洋尖尾藻

摄食信息组的囊体丰度都小于对照组。 一方面，在摄食压力下，棕囊藻囊体体积的扩增可能比囊体的数量增

多更有效，诱导性防御状态下的球形棕囊藻需要增大和维持囊体，可能会导致没有额外的物质和能量形成更

多新囊体；另一方面球形棕囊藻成熟的囊体会向外释放囊体细胞，被释放的细胞会重新形成囊体［１２］，更大更

持久的囊体也意味着囊体较少向外释放细胞，因此新囊体形成的途径变少。 囊体丰度的减少这可能是诱导性

防御的代价。
海洋尖尾藻释放的摄食信息降低了球形棕囊藻相对布氏双尾藻的竞争能力，这可能也是启动诱导性防御
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付出的代价。 对照组的布氏双尾藻在竞争中始终处于劣势，而海洋尖尾藻摄食信息组球形棕囊藻处于劣势。
微型浮游植物的摄食信息的存在显著地改变了棕囊藻和硅藻的竞争结果。 火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻摄食

信息组中两种藻竞争动态的差异可能是由于布氏双尾藻对摄食信息的响应不同。 在本研究中，我们检测了布

氏双尾藻细胞大小和细胞硅含量这两种硅藻防御浮游植物摄食者的主要策略［４］。 然而，摄食信息会诱发其

它生化和生长的响应。 Ｒａｔｔｉ 等［４１］观察到纤毛虫增加了威氏海链藻（Ｔｈａｌａｓｓｉｏｓｉｒａ ｗｅｉｓｓｆｌｏｇｉｉ）的生长率，而火腿

伪镖水蚤对硅藻生长率没有影响。 我们的研究也发现微型浮游动物摄食信息刺激了硅藻的生长。 硅藻的生

长可能对微型浮游动物的摄食敏感，而球形棕囊藻可能对中型浮游动物的摄食敏感，因此在海洋尖尾藻摄食

信息存在下，球形棕囊藻的生长不如布氏双尾藻，则球形棕囊藻相对布氏双尾藻的竞争力下降。 不论棕囊藻

和硅藻对摄食信息的响应机制不同，摄食信息能显著影响浮游植物的种间竞争。
微型浮游动物释放的摄食信息会降低球形棕囊藻相对硅藻竞争力，这一结果有助于解释频繁观察到棕囊

藻藻华会出现在硅藻藻华之后［１０］。 微型浮游动物是浮游植物的主要摄食者［４２］，而且普遍认为它们对初级生

产力和生物量的影响超过中型浮游动物［４３］。 微型浮游动物对球形棕囊藻游离单细胞的摄食率显著高于中型

浮游动物［４４］。 因此微型浮游动物的摄食是棕囊藻诱导性防御进化的主要压力。 而囊体形成这一诱导性防御

在对抗微型浮游动物摄食者上是有效的［１３，２３］，但也会导致球形棕囊藻在与硅藻的竞争中处于劣势。 另外，布
氏双尾藻的生长率也低于海区中与球形棕囊藻共存的更小的硅藻，例如骨条藻（ Ｓｋｅｌｅｔｏｎｅｍａ） 和角毛藻

（Ｃｈａｅｔｏｃｅｒｏｓ） ［４５］。 这些较小的硅藻也能在与球形棕囊藻的竞争中获胜，使棕囊藻藻华只有在水体中的硅被

硅藻耗尽之后才开始爆发［４６］。
诱导性防御的表达导致竞争力的下降可以提供对“浮游生物悖论”的进一步理解。 前人提出了几个关于

该悖论的解释［４７］：营养和温度的季节循环［４８］，不完全的垂直混合层［４９］，资源竞争策略［５０］，和生理学和生活史

特征［５１］。 海洋生态系统中的摄食行为能促进物种共存和生物多样性增加（如，摄食者会对竞争优胜者施加更

高的摄食压力，防止劣势竞争者的灭绝） ［５２］。 摄食信息也能间接地促进物种的共存。 摄食信息的存在下，诱
导性防御的表达可以使棕囊藻把摄食压力转移到其它物种上，如硅藻，间接地减小了球形棕囊藻的竞争压

力［５３］。 棕囊藻因而成为具有优秀防御机制的竞争优胜者。 另一方面，微型浮游动物摄食信息对它们的生物

量和竞争产生负反馈调节，阻止防御优胜者排挤其它物种。 因此，摄食信息具有调节浮游植物的竞争和共存

生态功能。

４　 结论

火腿伪镖水蚤和海洋尖尾藻摄食信息均能诱发球形棕囊藻的防御反应。 火腿伪镖水蚤摄食信息诱导下

球形棕囊藻比布氏双尾藻更具竞争力；而海洋尖尾藻摄食信息导致球形棕囊藻在与布氏双尾藻的竞争中处于

劣势。 研究表明在面临摄食和竞争压力下，棕囊藻会优先选择启动防御，而不是增加细胞丰度和生物量的积

累。 棕囊藻的诱导性防御机制———囊体增大和持续时间增长，是对抗浮游动物摄食有效而经济的措施，但作

为代价，会表现出竞争能力下降。 海洋尖尾藻摄食信息组中布氏双尾藻处于竞争优势，表明布氏双尾藻的生

长对微型浮游动物的摄食信息更敏感，诱导性防御状态下的球形棕囊藻生长不如布氏双尾藻。 棕囊藻的主要

摄食者是微型浮游动物，微型浮游动物对棕囊藻诱导性防御机制进化施加主要摄食压力。 自然海区微型浮游

动物存在下，诱导性防御状态的棕囊藻在与硅藻竞争中处于劣势，有利于硅藻藻华在球形棕囊藻藻华之前爆

发。 由此可见，摄食信息通过对浮游植物种间竞争的调节，促进了物种的共存和物种多样性的增加。
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