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光照及营养盐对 3 种赤潮甲藻吞噬营养行为的影响 

张淑雯, 欧林坚,吕颂辉, 陈菊芳 

(暨南大学 赤潮与水环境研究中心, 广东 广州 510632) 

摘要: 通过在室内批量培养实验中添加活体藻类及荧光标记藻类(Fluorescent Labled Algae, FLA)的方

式 , 研究不同光照及营养盐条件下 3 种赤潮甲藻米氏凯伦藻(Karenia mikimotoi)、链状亚历山大藻

(Alexandrium catenella)及东海原甲藻(Prorocentrum donghaiense)的吞噬营养行为; 通过现场船基围隔

实验 , 研究 2010 年春季 , 东海原甲藻赤潮发生时其对荧光标记的球等鞭金藻 (Fluorescent Labled 

Isochrysis galbana, FLIg)和骨条藻(Fluorescent Labled Skeletonema sp., FLS)的摄食行为。结果表明, 米

氏凯伦藻、链状亚历山大藻和东海原甲藻均具有吞噬营养行为, 属混合营养甲藻。米氏凯伦藻能摄食

活体球等鞭金藻; 链状亚历山大藻摄食荧光标记的旋转海链藻(Fluorescent Labled Thalassiosira curvis-

eriata, FLTc)。在围隔实验前期, 东海原甲藻可对 FLIg、FLS 进行摄食, 但该摄食行为随培养时间的延

长近乎消失。无论是在黑暗或是在营养盐胁迫的条件下, 仅发现极个别目标甲藻存在摄食行为, 发生

摄食的概率极低; 在围隔现场, 东海原甲藻对 FLA 的摄食概率仅为 0.4%～1.4 %, 表明吞噬营养并非 3

种目标甲藻的主要营养方式, 它们属于主要依赖光合自养获取营养的种类。 
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近年来 , 越来越多过去被认为完全依赖光合
自养的甲藻被证实具有吞噬功能而成为混合营养

生物 [1-2]。吞噬营养可能是甲藻一项重要的生理生

态适应策略 , 有利于甲藻在不断变化的环境条件
下保持营养竞争优势 , 尤其是在藻类受到光强或
营养盐限制无法光合自养时 , 吞噬营养可作为获
取有机碳或主要限制性营养盐的补充途径 [3-5]。混

合营养策略在甲藻赤潮的形成及发展过程中可能

发挥重要作用 , 开展赤潮甲藻吞噬营养行为的研
究有助于深入了解赤潮甲藻的营养竞争策略机制 , 
解释某些甲藻赤潮在低营养盐浓度下爆发和长时

间维持的机制 [4-6]。  
东海原甲藻(Prorocentrum donghaiense)、米氏凯

伦 藻 (Karenia mikimotoi) 和 链 状 亚 历 山 大 藻
(Alexandrium catenella)是中国东海主要的赤潮原因
种[7]。本论文以人工培养的活体藻类和荧光标记藻类

(FLA)为饵料, 研究实验室不同光照及营养盐条件下
3种目标甲藻的吞噬营养行为, 并与东海原甲藻赤潮
发生现场围隔实验中获得的东海原甲藻的吞噬营养

数据进行比较, 分析 3种赤潮甲藻的营养模式, 初步
探讨吞噬营养模式对 3 种赤潮甲藻获取营养的重要
性。 

1  材料和方法  

1.1  实验材料及培养条件  
米氏凯伦藻、链状亚历山大藻、东海原甲藻及

饵料藻球等鞭金藻 (Isochrysis galbana)、骨条藻
(Skeletonema sp.)、旋转海链藻 (Thalassiosira cur-
viseriata)、亚心形四爿藻 (Platymonas subcordi-
formis)、赤潮异弯藻(Heterosigma akashiwo)、微小
原甲藻 (Prorocentrum minimum)来自暨南大学赤潮
与水环境研究中心藻种库。按照低/富营养盐条件设
计将目标甲藻长期用灭菌 f/8或 f/2培养基培养, 饵
料藻则都用灭菌 f/2 培养基培养, 在藻类培养至指
数生长期时加入抗生素抑菌。培养条件为: 光暗周
期 L : D= 12 : 12, 光照 60 μE/(m2·s), 温度 20℃ ± 1 ℃。
采用 Retiga 4000R图像分析系统, 按照细胞的宽度
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和深度相等的原则 [8], 根据 Hillebrand [9]建立的公

式计算细胞体积 , 并将体积转换成单位细胞碳含 
量[10]。 

按 Rublee & Gallegos的方法制备 FLA[11]。包括

有荧光标记的球等鞭金藻(FLIg)、骨条藻(FLS)及旋
转海链藻(FLTc), 冷冻保存备用。 

1.2  有/无光照及低/富营养盐条件下 3 种赤

潮甲藻对活体饵料藻的摄食 
将 3种目标甲藻分别接种至 f/2(富营养)及 f/8(低

营养)培养基中, 待目标甲藻生长至指数生长期, 取
10mL目标甲藻到 50 mL的锥形瓶, 根据碳生物量相
当的原则, 分别加入一定数量处于指数生长期的 3
种饵料藻进行混合培养 , 若未发现甲藻吞噬行为 , 
则相对提高添加的饵料藻浓度(表 1)。其中一组实验
在正常光照条件下进行 , 另一组则采用黑暗培养 , 
每组两个平行, 4～6 h后, 取一定体积的藻液, 在正
置荧光显微镜(Olympus BX61)的明场模式下观察甲
藻是否有摄食现象, 并计算摄食入细胞内的饵料藻
的数目, 每个样品观察细胞 ﹥数 200个。采用图像分

析系统拍摄有吞噬营养行为的目标甲藻。实验中, 采
用 DAPI(4’ 6’- diamidino- 2- phenylindole)染色样品, 
在荧光显微镜紫外激发光波段 (Ex = 306~370 nm, 
Em>420 nm)下观察, 基本排除细菌的影响。 

1.3  有/无光照及低/富营养盐条件下 3 种赤

潮甲藻对 FLA 的摄食 
取 10 mL上述 f/2和 f/8培养基中培养的目标甲

藻到 50 mL 的锥形瓶(目标甲藻的起始浓度如表 1), 
分别向实验瓶中添加 FLIg、FLS 和 FLTc(f/2 培养条
件下饵料藻的终密度分别为 2×106, 0.8×106和 1×106

个/ mL, f/8低营养条件下 FLA的添加量减半), 同样
设置两组实验 , 一组是在正常光照下培养 , 另一组
实验黑暗培养, 每组设两个平行。4～6 h后, 分别取
一定体积的藻液, 在荧光显微镜的明场及蓝光波段
(Ex = 460~495 nm, Em﹥510 nm)下切换观察目标甲藻
是否具有摄食行为 , 并计算摄食入甲藻细胞里的
FLA个数, 观测细胞 ﹥数 200个。实验中, 采用 DAPI
染色样品 , 在荧光显微镜紫外激发光波段下观察 , 
基本排除细菌的影响。 

 
表 1  实验藻种的体积、碳含量及起始密度 
Tab. 1  Volume, carbon biomass, and initial concentrations of species tested 

起始密度(个/mL) 
藻种 体积 

(μm3) 
碳含量 
(pg/个) f/2培养基 f/8培养基 

米氏凯伦藻(甲藻) 8 809.6 ± 398.0 1 283.68 ± 47.87 8 315 8 000 
链状亚历山大藻(甲藻) 9 486.6 ± 456.4 1 363.01 ± 53.64 8 500 7 160 
东海原甲藻(甲藻) 818.9 ± 44.6 182.80 ± 8.23 1.3×105 1.3×105 
球等鞭金藻(金藻) 60.6 ± 4.4 10.92 ± 0.69 2.0×106～3.0×106 0.6×106～1.0×106 
旋转海链藻(硅藻) 220.2 ± 12.9 22.59 ±1.08 7.0×105～8.0×105 2.0×105～6.0×105 
骨条藻(硅藻) 482.5 ± 35.3 42.44 ± 2.50 5.0×105～6.0×105 1.0×105～5.0×105 

亚心形四爿藻(绿藻) 500.44 ± 26.5 73.69 ± 3.67 3.1×105 5.84×105 
赤潮异弯藻(甲藻) 843.3 ± 49.1 120.21 ± 6.58 1.8×105 1.04×105 
微小原甲藻(甲藻) 1 005.7 ± 45.13 217.02 ± 8.02 5.5×105 5.3×105 

 

1.4  东海赤潮高发区现场船基围隔实验中

东海原甲藻对荧光标记藻类的摄食 

2010 年春季, 在东海长江口邻近海域发生了大
面积的东海原甲藻赤潮。5 月 11 日, 取东海原甲藻
赤潮中心区域 Rb16测站(123°17.95′ E, 30°1′ N)的表
层海水进行现场船基围隔实验, 实验周期为 10 天。
共设 6 个围隔袋(M1～M6), 每个围隔袋水体积大约
为 700 L, 其中 M1为对照袋, M2、M3及 M6在实验
起始时一次性加入不同浓度的硝酸盐(NO3 – N)、磷

酸盐(PO4 – P)和尿素, M4和 M5则是每天早上 8: 30
分次加入营养盐(如表 2所示)。实验期间, 利用水泵
将现场海水抽入帆布袋内作为循环水, 以保持围隔
袋内水温与现场海水一致。在现场每天测定围隔袋

中的 Chla 值, 分别在实验进行的第 2、5 和 8 天(分
别代表东海原甲藻藻华的指数生长期、平稳期、衰

亡期)进行东海原甲藻对 FLA的摄食实验。 
取 500 mL水样, 经 120 μm筛绢过滤后分装到 3

个 300 mL的聚乙烯瓶中, 置于现场表层海水的水浴
中培养 30 min, 使瓶中温度接近于表层海水水温 , 
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分别在瓶中加入 FLIg 和 FLTc(终密度约为 2.0×104 
个 /mL), 另外一组不加 FLA 作对照 , 黑暗中培养   
4 h。取 20 mL样品, 依次加入鲁格试剂(终浓度 0.5 
%)、福尔马林(终浓度 3 %)及硫代硫酸钠溶液(终浓
度 0.1 %)进行固定[12]。放在 4 ℃冰箱保存 4 h使细胞
变硬。 
 
表 2  围隔实验中添加的营养盐量 
Tab. 2  Concentrations of nutrients added in mesocosms 

营养盐(μmol/L) 
实验组 

NO3-N 尿素 PO4-P 

M1 − − − 

M2 32 − 1 

M3 32 − 2 

M4 2/D − 0.1/D 

M5 2/D − 0.2/D 

M6 − 10 2 

注:“−”表示未添加。M2、M3和 M6在实验起始时一次性
加入营养盐, M4及 M5则是每天早上 8: 30分别加入营养盐 

 
在低负压条件下将样品过滤至 8 μm孔径的黑膜

上。在样品快过滤完时, 加入 1 mL的 DAPI, 终浓度
为 25 mg/L, 摇匀, 黑暗培养 10 min, 将藻液滤干。
滤膜在−20 ℃冷冻保存, 带回实验室镜检。观察时先
在荧光显微镜的紫外波段下确定为东海原甲藻, 在
蓝光激发波段下观测原甲藻是否存在吞噬 FLA 的现
象。 

2  结果与分析 

2.1  有/无光照及低/富营养盐条件下 3 种赤

潮甲藻对活体饵料藻的摄食 
无论是在富营养的 f/2 培养基还是低营养的 f/8

培养基 , 也无论是正常光照条件还是黑暗条件 , 在
添加入活体饵料藻的 4～6 h后, 在显微镜下观测到 3
种目标甲藻的生理活性良好, 在显微镜视野下快速
游动。 

在不同培养条件的实验组中, 分别跟踪观测混
合培养的 3 种目标甲藻的摄食行为。但仅在富营养
的 f/2及正常光照条件下, 观测到 1个游动中的米氏
凯伦藻细胞内部摄食有 2 个球等鞭金藻, 在黑暗及
低营养条件下未发现目标甲藻有吞噬营养行为, 表
明米氏凯伦藻具有吞噬营养行为, 但发生摄食的概

率极低, 是一偶然现象。增大饵料藻的密度, 未观测
到 3种目标甲藻的吞噬营养行为。 

2.2  有/无光照及低/富营养盐条件下 3 种赤

潮甲藻对 FLA 的摄食 
无论是何种培养条件 , 添加入 FLIg、FLS 和

FLTc的 4～6 h后, 在显微镜下观测到东海原甲藻、
链状亚历山大藻和米氏凯伦藻在视野下快速游动 , 
表明生理状态良好。 

研究结果发现, 富营养的 f/2 培养基条件下, 链
状亚历山大藻在正常光照及黑暗下均有摄食 FLTc的
现象, 观察﹥200 个细胞, 仅各观测到 1 个游动的链
状亚历山大藻细胞摄食 2～3个 FLTc, 表明摄食概率
低。实验中未观测到链状亚历山大藻对 FLIg和 FLS
的摄食 , 也未观测到东海原甲藻或米氏凯伦藻对
FLA的任何摄食。 

低营养的 f/8 培养基中, 无论是正常光照还是
黑暗条件下, 均未观测到 3种目标甲藻对 FLA的摄
食。 

 

图 1  游动中的米氏凯伦藻摄食活体球等鞭金藻 
Fig. 1  A swarming Karenia mikimotoi ingested two live 

Isochrysis galbana 
 

 

图 2  荧光显微镜下链状亚历山大藻对荧光标记海链藻的
摄食 

Fig. 2  The ingestion of fluorescent labeled Thalassiosira 
curviseriata by Alexandrium catenella under epif-
luorescence microscopy 

a. 明场; b. 蓝光波段 
a. Bright field; b. Blue-set field 
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2.3  东海赤潮高发区现场船基围隔实验中

东海原甲藻对 FLA 的摄食 
实验早期, 6 个围隔袋中均发现东海原甲藻对

FLIg 的摄食; 而仅在未添加营养盐的 M1 和每天仅
添加微量营养盐的 M4 中, 发现东海原甲藻对 FLS
具有摄食(表 3)。东海原甲藻摄食 FLIg的数量为 1～

4个, 而一般只摄食 1个 FLS(图 3), 这可能与多数骨
条藻为长链结构, 较难吞噬有关。在观测的 500个细
胞中, 仅 2～7 个东海原甲藻细胞具有摄食行为, 摄
食概率 0.4%～1.4 %。 

而在实验的中后期, 即东海原甲藻藻华的发展
及衰亡阶段, 各围隔袋中均未观测到东海原甲藻的 

 
表 3  围隔实验中东海原甲藻对荧光标记藻类的摄食 
Tab. 3  Feeding occurrences of Prorocentrum donghaiense on fluorescent labeled Isochrysis galbana (FLIg) and Skele-

tonema sp. (FLS) 

 摄食细胞数(个)  
前期 中期 后期 实验组 观察细胞数(个)

FLIg FLS FLIg FLS FLIg FLS 
M1 500 3 2 N N N N 
M2 500 7 N N N N N 
M3 500 2 N N N N N 
M4 500 4 2 N N N N 
M5 500 1 N N N N N 
M6 500 3 N N N N N 

注: 表中数字表示观测到有摄食行为的东海原甲藻个数, “N”表示未发现 

 

 

图 3  荧光显微镜下东海原甲藻对荧光标记金藻(a)和骨条
藻(b)的摄食 

Fig. 3  The ingestion of fluorescent labeled Isochrysis 
gallbana (a) and Skeletonema sp. (b) by Prorocen-
trum donghaiense under epifluorescence micros-
copy 

1.紫外波段；2.蓝光波段 

 
摄食行为。 

3  讨论 
在室内实验中, 首次发现米氏凯伦藻对球等鞭

金藻, 链状亚历山大藻对旋转海链藻具有摄食行为; 

且通过现场船基围隔实验, 发现东海原甲藻在赤潮
发生时, 对荧光标记的球等鞭金藻和骨条藻具有摄
食行为, 这一结果丰富了赤潮甲藻的吞噬营养行为
的研究。此前, 尚未见米氏凯伦藻吞噬营养行为方面
的任何报道。有研究认为链状亚历山大藻具有食物

泡结构且能摄食细菌、蓝细菌等原核生物, 为混合营
养生物 [13-14], 但报道链状亚历山大藻摄食真核生物
尚属首次。东海原甲藻和中肋骨条藻是东海海区的

两个重要的赤潮藻种[15-16], Yoo等[17]在实验室内发现, 
东海原甲藻能摄食中肋骨条藻 (Skeletonema co-
statum)。本文首次在东海原甲藻赤潮发生现场, 观测
到东海原甲藻对球等鞭金藻和骨条藻的摄食。 

Jeong 的研究团队认为, 多数自养甲藻都可能具 
有吞噬营养的行为和能力, 且这种吞噬行为非常普 
遍[17-18]。其研究结果表明, 处于指数生长期的东海原 
甲藻、海洋原甲藻在富营养的 f/2条件下对中肋骨条 
藻的摄食率可分别达到 0.5 和 3.1 cells/(dinoflagel- 
late·d)[17]。然而, 从本室内研究发现, 无论是在黑暗
或是在营养盐胁迫的条件下, 3种目标甲藻的摄食概
率都非常低。虽然不排除目标甲藻对饵料藻的种类

及粒径的选择性问题[19-20](本文选取不同门类、易被
摄食的较小粒径及海区常见种类), 本研究结果认为
目标甲藻虽具有吞噬营养的行为及能力, 但主要还
是依赖光合自养方式获取营养盐。也可能存在一种
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解释就是, 在室内长期富营养和光照充足的培养条
件下, 目标甲藻的吞噬营养能力已经减弱甚至丧失, 
造成实验中对甲藻吞噬行为及其重要性的低估。 

围隔实验中东海原甲藻摄食概率数据支持了室

内研究的结果。实验前期, 东海原甲藻可以摄食 FLIg
和 FLS, 但是发生摄食的概率仅达到 0.4%～1.4 %, 
表明即使在营养盐胁迫的条件下, 光合自养仍然是
东海原甲藻主要获取营养盐的方式。有趣的是, 在围
隔实验的中后期, 东海原甲藻在营养盐胁迫加重的
情况下 , 却未发生摄食行为 , 该原因是否与不同生
长时期东海原甲藻具有不同的营养竞争模式及策略, 
或一旦进入人工培养状态甲藻即丧失吞噬营养行为

有关, 尚有待进一步研究。 

4  结论 
在富营养的正常光照条件下, 观测到 1 个米氏

凯伦藻摄食球等鞭金藻; 在富营养培养的正常光照
及黑暗条件下, 各观测到 1 个链状亚历山大藻摄食
旋转海链藻。2010 年 5 月, 在东海原甲藻赤潮发生
现场的船基围隔实验中, 前期发现东海原甲藻能摄
食球等鞭金藻及骨条藻, 但发生摄食的概率也仅为
0.4%～1.4%, 且随着培养时间的延长吞噬行为消
失。该研究结果表明, 虽然东海原甲藻、米氏凯伦藻
和链状亚历山大藻具有吞噬营养行为, 为混合营养
生物。但无论是在黑暗或是营养饥饿的条件下, 3种
目标藻发生吞噬营养的概率都非常低, 是属于主要
依赖光合自养获取营养的种类。 
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Abstract: The effects of light and nutrients on the phagotrophic behaviors of three red-tide dinoflagellates (Kare-
nia mikimotoi, Alexandrium catenella, and Prorocentrum donghaiense) were studied by adding live algae and fluo-
rescent labeled algae (FLA) in the batch culture experiments. During the bloom period in the spring of 2010, the 
phagotrophic behavior of P. donghaiense on fluorescent labeled Isochrysis galbana (FLIg) and Skeletonema sp. 
(FLS) was inspected in the mesocosm experiment on board. Results showed that K. mikimotoi, A. catenella, and P. 
donghaiense could ingest cells, belonging to the mixotrophic organisms. K. mikimotoi could ingest live I. galbana 
and A. catenella could ingest fluorescent labeled Thalassiosira curviseriata (FLTc). In the prophase of the meso-
cosm experiment, P. donghaiense could ingest FLIg and FLS, but the behavior disappeared along with time. How-
ever, in the darkness or under the nutrient-deficient conditions, only little amount of dinoflagellates were found to 
ingest cells. The ingestion frequencies of P. donghaiense on FLA were only 0.4%~1.4 % in the mesocosm experi-
ment in situ. These results indicate that although these three species are mixotrophic dinoflagellates, autotrophy 
rather than phagotrophy might play an important role in acquiring nutrients. 
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Abstract: I attempted to analyze Ecology and Law with interdisciplinary analysis, and to approach the Ecological 
basis of legal institutions of sustainable fishery resources. Abiding by ecological laws and selecting proc-
ess-oriented recovery mode in the design of legal institutions of marine fishery resources’ restoration can improve 
the feasibility of the legal system. Based on in-depth analysis of the license management of marine resources of the 
fair distribution, technical laws, and regulations on fishery resources for the ecological control of the recovery 
process, and the dispute settlement mechanism on the concerns of marine ecosystems, I points out that legal institu-
tions of marine sustainable fishery resources has the intrinsic motivation of restoring marine fishery resources, 
preservation of the marine ecological balance, and getting a good ecological benefits. 
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