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四列藻继盐胁迫后的超补偿生长

郭羽丰‘,2，段舜山2，李爱芬2，刘振乾2

(1广东科学中心，广东广州510033;2.暨南大学水生生物研究所，广东广州510632)

              摘要:以海洋微藻四列藻门etraselmis tetratheL)为试验材料，在试验前阶段，笠于设定的多种低

              盐度和高盐度胁迫条件下培养10 d;在试验后阶段，将各处理组盐度恢复至正常(35)，并将该

              藻置于此条件下培养10 do在藻恢复生长阶段，发现盐度为巧的低盐处理组和盐度为100的

              高盐处理组与持续在正常盐度 (35)条件下培养的对照组比较，处理组有更强的生长能力(尸

              <0.05)，主要表现为在恢复生长的中后期(6--8 d),藻细胞平均相对生长率提高，细胞数增

              多，叶绿素a含量和生物量增高。同时，对于盐度条件的变化，藻细胞能通过细胞内蛋白质、糖

              含量的相应改变，来启动渗透调节机制以维持正常的生理机能。试验表明，四列藻继盐胁迫后

              的培养过程中，具有超补偿生长的特性。

              关键词:四列藻(Tetraselmis tetrathele );盐胁迫;超补偿生长
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    超补偿生长现象是生物体在遭受到营养限制、环

境因子胁迫、机械损伤或应激作用后，生物体的生长

和生理机能受到制约和影响。但当恢复到适宜的生长

条件后，生物体的生长却表现出高于正常条件下生长

的个体的生长速度，而使其生长状况和生理指标得到

不同程度的恢复[I]。目前，其研究领域已涉及反色动

物‘，〕、水产动物[2 -s 1、高等植物〔6-9等，但对于水生微藻

类，由于其个体微小，研究方法和测定手段较难以控

制，因而其专门研究目前开展得尚少。段舜山[10研究

了四列藻在营养限制胁迫下的超补偿生长过程，刘宁

宁“Irff究了蛋白核小球藻在光胁迫下的超补偿生长

现象，研究结果都证实了微藻超补偿生长的存在性。

    作者以四列藻为材料，进一步探讨了微藻超补偿

生长的一些规律，以期为揭示微藻超补偿生长现象存

在的普遍性提供科学依据，同时为微藻补偿性生长的

理论性研究提供科学资料，以及为人们在实践中利用

微藻的超补偿生长的某些规律，对有益微藻的养殖和

有害微藻的爆发(如赤潮)进行控制提供理论依据。

1 材料和方法
1.1 藻种来源和培养

    试验所用的四列藻(Tetraselmis tetrathele)来自暨

南大学水生生物研究所藻种室。将试验藻置于室内光

照培养箱中用250 mL的锥形瓶培养，培养温度为

24℃士1̀-，光照强度为5 000 lx，光暗周期为12: 12,

盐度为35, pH为6.5-7.0，采用f/2培养基。

1.2 处理方法

    设置盐度0, 5, 15, 25四个低盐度胁迫处理组和

80, 90,100,110四个高盐度胁迫处理组，以盐度35的

条件作对照组，在相同接种密度和相同其他培养条件

的情况下，将各试验组藻于上述盐度中培养10 d。然

后，解除盐胁迫并重新接种，在相同接种密度和相同

其它培养条件的情况下，将处理组和对照组都置于正

常盐度35的条件下培养10 d。每一试验组均设3个

平行。在培养过程中，进行有关指标的测定和相关参

数的计算。

1.3 细胞计数和相关生长参数的计算[[12,131

    细胞计数采用血球计数板计数法。自接种的次日

起为第1天，在每天的同一时间计数，取得每日(t)细

胞数(N) o

    细胞相对生长率=(1nNi一1nNo)/ (ti一t o)> N。是
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开始时的细胞数，N;是经过t1一t。时间后的细胞数。

  细胞数净增率=(N,一Na) /N,kX 100%, N，为第t

天的处理组细胞数，Na为第t天的对照组细胞数。

1.4 叶绿素a的All定

    抽滤收集藻细胞，用丙酮法测定[141

1.5 生物量的测定和相关参数的计算

    离心收集藻细胞，经电热鼓风恒温干燥箱100'C

恒温烘干至恒质量，用电子天平称出藻的干质量作为

藻的生物量[1310

    生物量净增率=(M,一M动/M,k X 100 %, M。为第

t天的处理组生物量，MA为第t天的对照组生物量。

1.6 细胞内蛋白质含量的测定

    离心收集藻细胞，反复冻溶处理，用紫外吸收法

测定[‘5]o151

1.7 细胞内糖含量的测定

    离心收集藻细胞，反复冻溶处理，用葱酮比色法

测定Usl0

2 结果

2.1 藻细胞生长情况的变化

    在胁迫处理的生长阶段，分别将盐度0, 5, 15, 25

的低盐度胁迫处理组和80, 90, 100, 110的高盐度胁

迫处理组与对照组的生长情况做比较，发现在盐度

0, 5的低盐度和110的高盐度下，藻细胞生长受到强

烈抑制，甚至伤害死亡，其它盐度下，藻生长受到不同

程度的抑制作用(图1)0

    在各处理组恢复正常盐度(35)后的生长阶段，发

现盐度25处理组和盐度80, 90的处理组与对照组间

的生长情况差异不显著(P>0.05)，而盐度15的处理

组和盐度100的处理组与对照组间的生长情况却表

现出显著差异(P < 0. 05)(图1)。到了培养的末期，因

受环境容量的限制，各处理组和对照组的细胞密度都

趋于接近。

2.2 生长参数的变化

    为了研究四列藻的超补偿生长，后续探讨的重点

放在解除胁迫后的恢复生长阶段，且仅考虑生长情况

与对照组比较表现出显著差异的处理组:低盐度(15)

处理组和高盐度(100)处理组的变化规律。在恢复生

长阶段，将上述2个处理组的平均细胞相对生长率与

对照组比较，发现在恢复正常盐度后培养的初期(第

1-2天)，2个处理组的平均细胞相对生长率都低于

对照组，表现出较弱的生长能力(图2)。随着培养时

间的推移，其间的差异逐渐减小。而到了培养中后期

(第6-8天)，2个处理组的平均细胞相对生长率都

高于对照组。但在培养的末期，2个处理组和对照组

的平均细胞相对生长率趋于接近。
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图1 四列藻在盐胁迫下和恢复正常盐度后的生长曲线

Fig. 1   Growth curves of T. tetrathele under salt stress and after normal salinity recovery
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    与此同时，2个处理组相对对照组的细胞数净增

率也表现出同样的变化趋势，即在恢复正常盐度后进

行培养的初期(第1一2天)表现为负值，随着培养时

间的推移，逐渐增大，到了培养中后期的第8天达到

最大，低盐度胁迫组为18.0%,高盐度胁迫组为

35.0%(图3)。而在培养的末期，2个处理组的细胞数

净增率都逐渐减小。

期，其间的差异逐渐减小。
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图2 四列藻在恢复正常盐度后的平均相对生长率

Fig. 2 Average relative growth rates of T. tetrathele after nommal

        salinity recovery

2.4 生物量的变化

    在恢复生长阶段，每2d测定并比较低盐度处理

组和高盐度处理组与对照组的生物量。发现在培养的

初期和中期 (第0-4天)，2个处理组藻的生物量都

与对照组差异不显著(P > 0. 05)，生物量净增率也很

小，或呈负值。而在培养的中期以后(第6-8天)，2
个处理组藻的生物量较之对照组都显著增高 (尸

< 0.05)(图5)。在培养的第8天左右，2个处理组生

物量净增率都达到最高，其中低盐度胁迫组生物量净

增率达 17.4%，而高盐度胁迫生物量净增率达

36.9%(图5)。在培养的末期，2个处理组和对照组的

生物量逐渐接近，2个处理组的生物量净增率都逐渐
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2.3 叶绿素a含量的变化

    在恢复生长阶段，每2d测定并比较低盐度处理

组和高盐度处理组与对照组的叶绿素a含量。结果表

明，在培养的初期和中期(第0-4夭),2个处理组的

叶绿素a含量与对照组差异均不显著(P>0.05)。而

在培养的中后期(第6-8天),2个处理组的叶绿素a

含量均显著高于对照组(P<0.05)(图4)。在生长末

0    2 4    6    8    10

培养时间/d

一10

图5 四列藻在恢复正常盐度后的生物量和生物量净增率

Fig. 5       Biomass and rate of net biomass increase of T. tetmthele

        after normal salinity recovery
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2.5 细胞内蛋白质、糖和蛋白质/糖的比值

      (P/C)的变化

    将低盐度处理组和高盐度处理组与对照组在不同

试验阶段的藻细胞内蛋白质、糖和蛋白质/糖的比值

(P/ C)予以比较(图6)。结果表明，在盐胁迫培养10d

后，低盐度处理组藻细胞内蛋白质含量显著低于对照组

护< 0. 05)，而高盐度胁迫处理组蛋白质含量明显高于
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图6 四列藻在盐胁迫不同阶段细胞内蛋白质、糖的含量和

      蛋白质/糖的比值

Fig. 6  Content of intracellular protein, carbohydrate and ratio of

        Pro. to Carbo. of T. tetrathele during山fferent stages Of

          salt stress

    I阶段表示胁迫处理前;II阶段表示盐胁迫处理10d后;10阶段

表示恢复生长10d后

    Stage工二s before stress; stagenwas after 10 days gr(mth under salt

stress; stage皿was after 10 days recovery gttnvth.

对照组(P<0. 05);低盐度胁迫处理组藻细胞内糖含量

显著低于对照组(P < 0. 05)，高盐度胁迫处理组糖含量

显著高于对照组伊< 0. 05);低盐度胁迫处理组藻细胞

的P/ C值显著低于对照组(P<0.05)，高盐度胁迫处

理组的P/C值显著高于对照组(P<0.05).

    在解除胁迫并恢复正常盐度培养10d后，2个处

理组与对照组比较的情况刚好与胁迫阶段相反。低盐

度胁迫处理组藻细胞内蛋白质含量显著高于对照组

(P<0.05)，高盐度胁迫处理组蛋白质含量显著低于

对照组 (P<0.05);低盐度胁迫处理组藻细胞内糖含

量显著高于对照组伊< 0. 05)，高盐度胁迫处理组糖含

量显著低于对照组(P<0.05);同时，2个处理组与对照

组藻细胞P/ C值间的差距，均比胁迫处理阶段的情况

有所减小。

3 讨论

    四列藻在受到盐胁迫后，在相同接种密度的情况

下，与正常盐度条件下培养的对照组比较，处理组藻的

生长都受到不同程度的抑制甚至伤害死亡，这种生长

的抑制主要表现在其细胞密度比同期对照组的低。藻

生长的抑制是由于藻细胞在不良的盐度条件下不能正

常地完成细胞的生理活动从而导致细胞生长迟缓、物

质合成能力下降、细胞分裂受阻所致。

    在恢复正常盐度条件后进行培养的过程中，试验

中有2个处理组:低盐度 (15)胁迫处理组和高盐度

(100)胁迫处理组的生长与持续正常盐度条件下培养

的对照组比较，表现出显著差异。这种差异主要表现为

在恢复生长的中后期，处理组的藻细胞比对照组平均

相对生长率提高，细胞数增多，叶绿素·a含量和生物量

增高，表现出了较明显的超补偿生长现象。这说明盐胁

迫作用对藻细胞发挥了作用，正是这种胁迫作用的效

应导致了藻细胞在其后的恢复生长阶段的快速生长。

这种胁迫作用是藻细胞恢复生长阶段产生超补偿生长

现象的基础，它与诱导高等动植物产生超补偿生长的

外界作用如“饥饿”、“损伤”等有类似的效果。而在恢复

生长阶段的对数生长期末，处理组与对照组的细胞密

度趋于接近，这是环境容量的限制作用造成的。

    Manodharan等[17将微小原甲藻(Prorocentrzan min-

。 )完全黑暗培养后恢复光照，藻细胞立即快速生

长，在初期细胞密度大于对照组，与本研究的结果有共

同点。刘宁宁{11’将蛋白核小球藻 (Chlorella pyrenoi-

dosa)遮光一段时间，当光照条件恢复后，遮光处理组

较对照组在短期内有更高的产量及生长速率，与本研
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究有类似之处。段舜山等‘3将四列藻进行营养限制胁

迫处理，发现在恢复营养后进行培养的初期表现出超

补偿生长现象，也与本研究有相同规律。上述结论和

本研究结果都为微藻超补偿生长现象的普遍性提供

了一定的依据。

    本试验中四列藻在盐胁迫下产生的超补偿生长

现象与曾报导的其他条件胁迫下产生的比较，存在一

些不同的表现。如本试验中在盐胁迫下产生的超补偿

生长在其出现的时间上有一个相对较明显的滞后现

象，即是出现在恢复生长阶段的中后期。而在其他报

导中，如段舜山等[3阶究四列藻在营养限制胁迫产生

的超补偿现象和刘宁宁[[11〕研究蛋白核小球藻在光限

制胁迫产生的超补偿现象，都出现在恢复生长阶段的

初期。这个出现时间上的滞后是由于藻细胞在环境盐

度突变的情况下，细胞的渗透调节需要一个相对较长

的过程造成的。而藻细胞适应光、营养的突变是没有

这个相对较缓慢的渗透调节过程。

    在盐胁迫培养10 d后，低盐度胁迫处理组藻细

胞内蛋白质含量和糖含量都低于对照组，P/ C值也低

于对照组;而高盐度胁迫处理组藻细胞内蛋白质含量

和糖含量却都高于对照组，P/ C值也高于对照组。据

赵可夫{18服道，细胞以合成有机渗调剂进行渗透调

节，细胞内可溶性糖和氨基酸及衍生物的含量变化有

利于细胞渗透调节，高盐度溶液中细胞内小分子有机

物含量增加，以及低盐度溶液中小分子有机物含量降

低都有利于降低细胞内外的渗透势差，保持细胞正常

的生理活动。显然，四列藻在受到低盐度和高盐度胁

迫后，其细胞内蛋白质和糖含量的变化是为了调节细

胞内渗透势，以适应变化的渗透环境。在解除胁迫并

恢复正常盐度培养10 d后，低盐度胁迫处理组藻细

胞内蛋白质含量和糖含量都高于对照组，P/ C值也高

于其在胁迫阶段的值，但与对照组的差异减小;高盐度

胁迫处理组藻细胞内蛋白质含量和糖含量都低于对

照组，P/ C值也低于其在胁迫阶段的值，但与对照组

的差异减小。在恢复正常盐度后，环境渗透势的改变

又引起藻细胞通过改变细胞内溶质浓度的来调节其

细胞内渗透势以适应新的渗透环境，所以藻细胞内蛋

白质含量和糖含量发生了改变，且与对照组比较的结

果与其在胁迫处理后的情况相比，发生了逆转。可见

这种环境渗透势的逆转，是导致细胞内溶质浓度出现

逆转的诱因。通过10 d时间的培养，处理组的P/C值

还没有恢复至对照组的正常水平，但与对照组的差异

逐渐减小，说明藻细胞在解除盐胁迫后的恢复生长

中，由于渗透调节相对较慢而导致其生理状况的恢复

过程较长，但变化的趋势是向正常的状态发展。其有

关具体的生理机制尚待进一步研究。

    对于四列藻在受到其它外界环境条件如温度胁

迫、干燥、机械损伤和毒害作用后，能否产生超补偿生

长现象和相应的具体表现，以及微藻与高等植物间、

不同的微藻间产生超补偿生长现象的共性和差异性

等问题有待今后进一步探讨。

4 结论

    (1)四列藻在低盐度(15)和高盐度(100)胁迫条

件下培养10 d后，当解除胁迫并恢复至正常盐度条

件(35)下进行培养的过程中，表现出较明显的超补偿

生长现象。

    (2)四列藻超补偿生长的特性主要表现是在恢

复生长阶段的中后期(6--8d)，与持续在正常盐度条

件下培养的对照组比较，处理组有更强的生长能力

(P <0.05)。具体表现为藻生长的平均相对生长率提

高，细胞数增多，叶绿素含量提高，生物量增高。其中，

细胞数净增率在低盐度(15)处理组最高达18.096，在

高盐度(100)处理组最高达35.0%。生物量净增率在

低盐度处理组最高达17.4%，在高盐度处理组最高达

36.996。

    (3)四列藻在受到盐胁迫处理后，以及在恢复生

长的过程中，对于盐度条件的变化，藻细胞能通过改

变细胞内蛋白质、糖的含量，来启动渗透调节机制以

维持正常的生理机能。
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Abstract:Micro一alga Tetraselnus tetrathele二 used as experimental material in this study. Before the ex
periement, T. tetrathele were cultured under stress of several lower or higher salinities for 10 days, and then, all of the

treated groups were cultured for another 10 days under the condition that the salinities were back to normal level (35).In

the stage of recovery growth, the treated groups of lower salinity(15) and higher salinity (100) showed a stronger ability of

growth than the control (P < 0. 05)，showing higher average relative growth rate，二 number of cells，二 bio ass, and
higher chlorophyll一a content than those of the control in the middle一later culture time (6一8 d).Meanwhile, with the

salinity changing, the content of intracellular protein and carbohydrate in T. tetrathele could changed correspondingly in

order to start the regulating mechanism of osnxotic potential to maintain the nomal physiological function. The experiment‘

result showed that T. tetrathele has the ability of~ 一compensatory growth in the after treatea with salt stress.
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