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摘要:链状裸甲藻(Gymnodinium
 

catenatum)是我国东南沿海常见的有毒赤潮原因种之一,其产生的麻痹性贝

类毒素(PSP)给渔业带来了巨大的经济损失,且该问题在全球范围内日益严重。有研究表明,海洋卡盾藻

(Chattonella
 

marina)对链状裸甲藻有明显的化感抑制作用,但是对其化感作用机制鲜有研究。本研究结合超

氧阴离子自由基(O-
2 ·)、超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)、丙二醛(MDA)、Caspase􀆼3等指标,对海

洋卡盾藻次级代谢产物中主要化感物质的抑藻效果进行分析,发现海洋卡盾藻化感物质的氧化胁迫是诱导链

状裸甲藻细胞凋亡的主要原因。相较于海洋卡盾藻中其他次级代谢产物,棕榈油酸是抑藻活性最好的化感物

质,棕榈油酸能够显著地抑制链状裸甲藻细胞的生长,抑制效果随着棕榈油酸浓度的增大而增强,并具有“低促

高抑”的毒物兴奋效应。此外,棕榈油酸能够对链状裸甲藻的抗氧化系统造成影响,导致链状裸甲藻细胞内

O-
2 ·过度积累而引起膜脂过氧化,Caspase􀆼3含量增加,进一步诱导链状裸甲藻细胞凋亡。该研究为理解海洋

环境中微藻间化感作用的生态影响和作用机制提供了新的视角,对预测全球变化背景下海洋初级生产力动态、
赤潮生物暴发机制及微型生态系统稳定性具有一定参考意义。
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  链状裸甲藻(Gymnodinium
 

catenatum)是可以

产生麻痹性贝类毒素(PSP)的裸甲藻(Gymnodini-
um)之一,是近些年来全球发生频繁的有害赤潮种类

之一[1]。PSP能在软体动物中富集,不仅会给水产养

殖业带来巨大经济损失,而且还会对人类健康和海洋

生态造成极大危害。当链状裸甲藻细胞被贝类(如牡

蛎、贻贝、扇贝)食用后,PSP会在贝类体内积累,人类

误食易引起中毒,严重时会导致肌肉麻痹、呼吸困难

甚至死亡。曾在墨西哥3次暴发的链状裸甲藻赤潮

共造成460人中毒,32人死亡[2];新西兰也曾发生因
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PSP而导致的中毒事件[2];在中国,链状裸甲藻营养

细胞及孢囊分布广泛且多次引发赤潮,已成为危害我

国近海生态安全的常见赤潮藻[1]。

  目前赤潮防治方法主要有物理法、化学法和生物

法等。其中,生物法防治具有安全可靠、经济实用等

优势[3]。生物法防治主要利用自然界中共生植物之

间的资源竞争来进行赤潮防治,其中干扰竞争是资源

竞争的重要方式之一[3]。对于植物来说,干扰竞争的

主要机制是化感作用[3]。植物通过化感作用将细胞

中的代谢产物释放到环境之中,以此增加自身在资源

竞争中的优势。海洋微藻间的化感作用既可以通过

释放化感物质来实现,也可通过细胞间的直接接触来

实现[4],化感作用的方式不同,其抑藻机理也不同。
在2011年的加利福尼亚赤潮研究中,Fernández􀆼her-
rera等[2]发现链状裸甲藻与隶属于针胞藻纲(Raphi-
dophyceae)的海洋卡盾藻(Chattonella

 

marina)能够

共存于巴哈拉斯水域中,二者都能向环境中释放毒

素。同时,针胞藻对链状裸甲藻往往具有支配作

用[2],也一定程度说明海洋卡盾藻与链状裸甲藻之间

存在着明显的化感作用。但海洋卡盾藻与链状裸甲

藻间的化感作用机理尚不明确,确定海洋卡盾藻对链

状裸甲藻化感作用的机制和化感物质的种类,对分析

海洋卡盾藻对链状裸甲藻的抑藻机理具有十分重要

的意义。

  藻类的化感物质主要是次级代谢产物中的脂类、
氨基酸、多糖以及蛋白。Dorantes􀆼aranda等[5]通过

分离海洋卡盾藻的次级代谢产物得到4种主要成分,
分别为十四烷酸、棕榈酸、棕榈油酸和十八碳四烯酸。
李嘉雯[6]研究表明,棕榈油酸具有良好的抑藻活性,
甚至可以杀死藻细胞,且其具有经济实惠、获取简单

等特点。故本研究探究以棕榈油酸为主的海洋卡盾

化感物质对链状裸甲藻的化感作用机制,拟为海洋卡

盾藻对链状裸甲藻的抑藻机制研究提供新解释,以期

为进一步开发棕榈油酸抑藻剂提供理论支持。

1 材料与方法

1.1 材料

  本实验所用链状裸甲藻和海洋卡盾藻均由广西

海洋科学院提供,并保存于广西海洋科学院微藻种质

资源库中,采用盐度为30的F/2培养基20
 

℃培养,
并取处于对数生长期的链状裸甲藻藻液进行实验。

1.2 仪器设备

  全波长多功能酶标仪(Thermo
 

Scientific
 

Multi-

skan
 

GO,美国赛默飞世尔科技公司),倒置荧光显微

镜[Nikon
 

TS􀆼100,尼康仪器(上海)有限公司],紫外

分光光度计(T6,北京普析通用仪器有限公司),高速

冷冻离心机(Sigma
 

3􀆼18K,德国Sigma公司),超声

波细胞破碎仪(Scientz􀆼Ⅱ
 

D,宁波新芝生物科技股份

有限公司)。

1.3 方法

1.3.1 海洋卡盾藻中不同组分对链状裸甲藻生长的

影响

  取处于对数生长期末期(第20天)且生长良好的

链状裸甲藻和海洋卡盾藻各1瓶并计算细胞密度(链
状裸甲藻细胞密度为60

 

cells/mL,海洋卡盾藻细胞

密度为240
 

cells/mL)。每实验组先各取50
 

mL
 

60
 

cells/mL的链状裸甲藻藻液于250
 

mL的灭菌三角

瓶中。第1组:另加入50
 

mL的F/2培养基,作空白

对照组;第2组:另加入50
 

mL
 

240
 

cells/mL的海洋

卡盾藻完整细胞培养液;第3组:另加入50
 

mL的无

细胞滤液,滤液为用0.22
 

μm滤膜过滤海洋卡盾藻

培养液并去除细胞所得;第4组:另加入50
 

mL的海

洋卡盾藻破碎细胞液(破碎条件:在冰浴环境中,破碎

功率250
 

W、工作3
 

s间歇2
 

s,持续破碎30
 

min)。
每实验组均设置3个平行,培养温度为(20±1)

 

℃,
光照强度约2

 

500
 

lx,光暗比为12
 

h∶12
 

h,每隔1天

取样并进行细胞计数(取1.0
 

mL摇匀后的藻液培养

液于1.5
 

mL的离心管中,加入20
 

μL鲁哥氏碘液进

行固定,用移液枪轻轻吹打混匀,取一定量样品铺满

100
 

μL浮游植物计数框并进行藻细胞计数)。实验

开始当天记为第0天。

1.3.2 海洋卡盾藻次级代谢产物对链状裸甲藻生长

的影响

  棕榈油酸组:先各取50
 

mL
 

400
 

cells/mL的链

状裸甲藻藻液于100
 

mL容量瓶中。第1组:不添加

棕榈油酸,作空白对照组;第2组:另加入2
 

mg的棕

榈油酸;第3组:另加入4
 

mg的棕榈油酸;第4组:另
加入8

 

mg的棕榈油酸;第5组:另加入16
 

mg的棕

榈油酸。依次添加有适量F/2培养基的灭菌海水并

定容至100
 

mL(即5个实验组中的棕榈油酸浓度依

次为0、20、40、80、160
 

μg/mL),再转移到250
 

mL的

灭菌三角瓶中培养。每实验组均设置3个平行,培养

温度为(20±1)
 

℃,光照强度约2
 

500
 

lx,光暗比为

12
 

h∶12
 

h,每隔1天取样并进行细胞计数,实验开

始当天记为第0天。棕榈酸组、十四烷酸组和十八碳

四烯酸组的测定方法皆同上述方法。
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1.3.3 超氧阴离子自由基(O-
2 ·)产生速率等指标

的测定

  筛选1.3.2节中生长抑制作用最强的化感物质

作为主要研究对象,加入处于对数生长期(第20天)
的链状裸甲藻藻液中,分别设置化感物质浓度为0、

20、40、80、160
 

μg/mL的实验组培养,取10
 

mL处理

48
 

h后的藻液离心(4
 

℃、4
 

000
 

r/min、10
 

min)收集

藻细 胞。用0.1
 

mol/L、pH 值 为7.4的 磷 酸 盐

(PBS)缓冲液洗涤并重悬细胞,超声波破碎后(破碎

条件:在冰浴环境中,破碎功率250
 

W、工作3
 

s间歇

2
 

s,持续破碎30
 

min)用离心管收集上清液。

  取少许上清液,分别利用超氧阴离子自由基

(O-
2 ·)试剂盒(比色法,南京建成生物工程研究所有

限公司)进行 O-
2 ·产出速率测定;利用超氧化物歧

化酶(SOD)试剂盒(WST􀆼1法,南京建成生物工程研

究所有限公司)进行酶含量测定;利用过氧化氢酶

(CAT)试剂盒(可见光法,南京建成生物工程研究所

有限公司)进行酶含量测定;利用丙二醛(MDA)试剂

盒(微板法,南京建成生物工程研究所有限公司)进行

MDA含量测定;利用Caspase􀆼3试剂盒(比色法,北
京索莱宝科技有限公司)进行Caspase􀆼3含量测定。
具体测定方法参照相关试剂盒使用说明书进行操作。

1.4 数据处理

  采用Origin
 

8软件绘制数据图。显著性分析使

用SPSS
 

13.0软件完成,对实验数据进行单因素方差

分析(One􀆼way
 

ANOVA)和最小显著差异(LSD)检
验分析,显著水平设置为0.05,极显 著 水 平 设 置

为0.01。

2 结果与分析

2.1 海洋卡盾藻中不同组分对链状裸甲藻生长的

影响

  海洋卡盾藻中不同组分对链状裸甲藻的生长影

响存在差异(图1)。相较于F/2培养基培养的链状

裸甲藻(空白对照组),其他组的链状裸甲藻前期(前

6天)生长均受到较为明显抑制(P<0.05),整体上

抑制强度为完整细胞培养液>无细胞滤液>破碎细

胞液。在生长后期,添加有海洋卡盾藻无细胞滤液、
破碎细胞液组的链状裸甲藻生长受抑制程度明显减

弱,仅添加有海洋卡盾藻完整细胞培养液组的链状裸

甲藻仍受显著抑制。可知,海洋卡盾藻对链状裸甲藻

的化感抑制作用来自海洋卡盾藻完整细胞的次级代

谢产物。

图1 海洋卡盾藻中不同组分对链状裸甲藻生长的影响

  Fig.1 Effect
 

of
 

different
 

components
 

in
 

Chattonella
 

marina
 

on
 

growth
 

of
  

Gymnodinium
 

catenatum

2.2 海洋卡盾藻次级代谢产物对链状裸甲藻生长的

影响

  为进一步确定海洋卡盾藻影响链状裸甲藻生长

的主要组分,将其次级代谢产物中的主要成分(棕榈

油酸、棕榈酸、十四烷酸、十八碳四烯酸)与链状裸甲

藻共培养,以探究不同浓度下海洋卡盾藻次级代谢产

物对链状裸甲藻生长的影响。如图2(a)所示,当添

加的棕榈油酸浓度为20
 

μg/mL时,链状裸甲藻细胞

的生长受到一定的促进作用(P<0.05);浓度上升至

40
 

μg/mL时,链状裸甲藻细胞生长虽然受到抑制

(P<0.05),但是仍能正常生长;而当浓度达到80
 

μg/mL以上时,链状裸甲藻细胞密度开始下降,表明

链状裸甲藻细胞的生长受到了明显的抑制(P<
0.05)。棕榈油酸组研究结果说明棕榈油酸对链状裸

甲藻有明显的“低促高抑”现象。

  在棕榈酸组中[图2(b)],当添加的棕榈酸浓度

为20
 

μg/mL时,链状裸甲藻细胞的生长无明显变化

(P>0.05)。而浓度继续增大时,链状裸甲藻细胞的

生长速率随着棕榈酸浓度的上升而下降,生长受到明

显抑制(P<0.05),但仍能保持缓慢生长。在十四烷

酸[图2(c)]或十八碳四烯酸[图2(d)]作用下,除高

浓度(160
 

μg/mL)十四烷酸表现出一定抑制作用

(P<0.05)外,其余实验组的链状裸甲藻细胞生长趋

势与空白对照组无明显差异(P>0.05),说明一般情

况下十四烷酸或十八碳四烯酸对链状裸甲藻细胞的

生长并无明显影响。

  综上,棕榈油酸对链状裸甲藻所产生的抑制作用

最强,且随着棕榈油酸浓度的升高,抑制效果显著增
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图2 海洋卡盾藻中不同次级代谢产物对链状裸甲藻生长的影响

Fig.2 Effect
 

of
 

different
 

secondary
 

metabolites
 

in
 

Chattonella
 

marina
 

on
 

growth
 

of
 

Gymnodinium
 

catenatum
强并存在明显剂量效应。可见,棕榈油酸是海洋卡盾

藻次级代谢产物中主要的化感物质组分。

2.2.1 棕榈油酸对链状裸甲藻 O-
2 ·产生速率的

影响

  棕榈油酸能对微藻的抗氧化系统造成影响[6],因
此,为进一步解析棕榈油酸对链状裸甲藻化感作用机

制,对不同棕榈油酸浓度下链状裸甲藻的O-
2 ·产生

速率进行测定。经棕榈油酸处理后的链状裸甲藻

O-
2 ·产生速率变化如图3所示,处理后的链状裸甲

藻O-
2 ·产生速率相较于空白对照组呈现上升趋势。

其中,在棕榈油酸浓度为80
 

μg/mL时,链状裸甲藻

O-
2 ·产生速率达到最大值(P<0.01);而当棕榈油

酸浓度达到160
 

μg/mL时,O-
2 ·产生速率明显下

降,这说明链状裸甲藻的细胞活性受到了影响,细胞

很可能大量死亡。

2.2.2 棕榈油酸对链状裸甲藻SOD和CAT含量

的影响

  经过0-80
 

μg/mL浓度的棕榈油酸处理后,链
状裸甲藻SOD[图4(a)]和CAT[图4(b)]的含量均

  图3 不同浓度棕榈油酸对链状裸甲藻 O-2 ·产生速率

的影响

  Fig.3 Effect
 

of
 

different
 

concentrations
 

of
 

palmitoleic
 

acid
 

on
 

the
 

generation
 

rate
 

of
 

O-2 ·
 

in
 

Gymnodinium
 

catena-
tum
呈现随浓度上升而上升的趋势,显著高于空白对照组

(P<0.01)。经80
 

μg/mL棕榈油酸处理后的链状

裸甲藻SOD和CAT含量均相对最高。这说明棕榈

油酸能够引起链状裸甲藻细胞的氧化应激反应,从而

导致链状裸甲藻细胞SOD和CAT含量升高。而当

棕榈油酸的浓度达到160
 

μg/mL时,链状裸甲藻的
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SOD和CAT含量明显下降,棕榈油酸对链状裸甲藻

SOD和CAT的产生表现出明显的“低促高抑”现象。

  图4 不同浓度棕榈油酸对链状裸甲藻SOD含量(a)和
CAT含量(b)的影响

  Fig.4 Effect
 

of
 

different
 

concentrations
 

of
 

palmitoleic
 

acid
 

on
 

SOD
 

content
 

(a)
 

and
 

CAT
 

content
 

(b)
 

of
 

Gymnodini-
um

 

catenatum
2.2.3 棕榈油酸对链状裸甲藻 MDA含量的影响

  经棕榈油酸处理后的链状裸甲藻 MDA含量的

变化如图5所示,随着棕榈油酸浓度的升高,链状裸

甲藻的 MDA含量出现显著上升的趋势,且随着棕榈

油酸浓度的增加而增加。

图5 不同浓度棕榈油酸对链状裸甲藻 MDA含量的影响

  Fig.5 Effect
 

of
 

different
 

concentrations
 

of
 

palmitoleic
 

acid
 

on
 

MDA
 

content
 

of
 

Gymnodinium
 

catenatum

2.2.4 棕榈油酸对链状裸甲藻Caspase􀆼3含量的

影响

  在棕榈油酸的作用下,链状裸甲藻出现氧化应激

反应,SOD和CAT的含量显著升高,过量积累的活

性氧簇(ROS)不能完全被清除,从而造成了氧化损

伤,会以此为信号激活程序性细胞死亡(PCD),导致

Caspase􀆼3含量上升从而诱导细胞的凋亡。棕榈油酸

处理后的链状裸甲藻Caspae􀆼3的含量变化如图6所

示,棕榈油酸处理后的链状裸甲藻Caspase􀆼3含量显

著高于空白对照组,且Caspase􀆼3含量整体上随着棕

榈油酸浓度的增加而增加。

  图6 不同浓度棕榈油酸对链状裸甲藻Caspase􀆼3含量

的影响

  Fig.6 Effect
 

of
 

different
 

concentrations
 

of
 

palmitoleic
 

acid
 

on
 

Caspase􀆼3
 

content
 

of
 

Gymnodinium
 

catenatum

3 讨论

  随着环境变化和海洋资源压力的增加,海洋生态

系统的稳定性受到前所未有的挑战[7]。海洋微藻中

存在的化感现象及其对生物群落结构和功能的影响

已成为海洋生态学研究的热点[8,9]。为研究探索海

洋卡盾藻对链状裸甲藻化感作用的机制,本研究分析

了海洋卡盾藻的完整细胞培养液、无细胞滤液和破碎

细胞液等不同组分对链状裸甲藻生长的影响。除空

白对照组外,各实验组的链状裸甲藻生长均受到抑

制,这说明海洋卡盾藻对链状裸甲藻的化感作用可通

过释放化感物质到细胞外来发挥作用,也可通过细胞

直接接触来实现。而实验组3种不同组分的抑制强

度为完整细胞培养液>无细胞滤液>破碎细胞液,这
可能是因为海洋卡盾藻对链状裸甲藻的化感作用具

有时效性,且释放化感物质到细胞外的作用效果比细

胞直接接触的效果更强的缘故。

  进一步对海洋卡盾藻的主要次级代谢产物进行
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抑藻活性测试,在海洋卡盾藻的4种次级代谢产物

中,棕榈油酸、棕榈酸和十四烷酸均能对链状裸甲藻

的生长产生抑制作用,但十四烷酸和棕榈酸均需要高

浓度才能明显抑制链状裸甲藻细胞的生长,且不能杀

死链状裸甲藻细胞。棕榈油酸在较高浓度时能直接

抑制链状裸甲藻细胞生长,具有较高的抑藻活性,具
有进一步开发成抑藻剂的价值。在添加的棕榈油酸

浓度为20
 

μg/mL时,链状裸甲藻细胞生长受到促进

作用,而当浓度达到80
 

μg/mL以上时,链状裸甲藻

细胞密度开始下降,这种“低促高抑”现象可能是由于

毒物的兴奋效应所引起的[10]。

  在加入棕榈油酸(0-80
 

μg/mL)后,链状裸甲藻

O-
2 ·的产生速率明显上升,链状裸甲藻 SOD 和

CAT的含量变化趋势也与O-
2 ·的产生速率变化趋

势相同,链状裸甲藻 MDA含量与Caspase􀆼3含量整

体上随着棕榈油酸浓度的增加而增加。结合以上指

标变化,可以推测:在棕榈油酸的作用下,链状裸甲藻

细胞氧化胁迫反应加剧,细胞中的活性氧自由基大量

积累。为了使藻细胞内活性氧自由基维持在正常水

平,SOD和CAT开始清除细胞中的活性氧自由基

(SOD和CAT含量增加)。MDA含量的上升表明链

状裸甲藻细胞经历着激烈的氧化胁迫和细胞膜脂过

氧化损伤过程。细胞的膜脂过氧化损伤会进一步影

响Caspase􀆼3的活性进而激活机体细胞中的PCD途

径,诱导细胞凋亡[11],Caspase􀆼3含量的升高说明链

状裸甲藻细胞在棕榈油酸的作用下发生凋亡。

  当棕榈油酸浓度达到160
 

μg/mL时,外界的刺

激超过藻细胞本身的内部平衡时,抗氧化系统的清除

能力下降甚至失去作用,链状裸甲藻细胞内的活性氧

无法清除,抗氧化系统的崩溃是链状裸甲藻细胞的

SOD和CAT含量在棕榈油酸浓度达到160
 

μg/mL
时大幅度下降的主要原因。而 MDA含量的继续升

高也表明了棕榈油酸引起的氧化胁迫对链状裸甲藻

细胞造成了更广泛、更彻底的膜脂过氧化损伤。

4 结论

  通过剖析海洋卡盾藻不同组分对链状裸甲藻生

长的影响,发现棕榈油酸是海洋卡盾藻次级代谢产物

中主要的化感物质,且棕榈油酸主要通过氧化胁迫的

方式对链状裸甲藻的抗氧化系统造成影响,导致链状

裸甲藻细胞内O-
2 ·过度积累引起膜脂过氧化,从而

诱导链状裸甲藻细胞凋亡。本研究为海洋卡盾藻对

链状裸甲藻的化感作用机制提供了新解释,为分析我

国近岸海域中的典型赤潮藻类的相互影响关系以及

浮游植物群落间生态系统的稳定性提供了参考依据。
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Effect
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530006,China;3.Beibu
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Research
 

Institute,Fangchenggang,

Guangxi,538000,China)

Abstract:Gymnodinium
 

catenatum
 

is
 

one
 

of
 

the
 

common
 

toxic
 

red
 

tide
 

causative
 

species
 

in
 

the
 

coastal
 

waters
 

of
 

Southeast
 

China.The
 

Paralytic
 

Shellfish
 

Poisoning
 

(PSP)
 

produced
 

by
 

G.catenatum
 

has
 

brought
 

huge
 

eco-
nomic

 

losses
 

to
 

fisheries,and
 

the
 

problem
 

is
 

becoming
 

more
 

and
 

more
 

serious
 

worldwide.Studies
 

have
 

shown
 

that
 

Chattonella
 

marina
 

has
 

a
 

significant
 

allelopathic
 

inhibitory
 

effect
 

on
 

G.catenatum,but
 

there
 

is
 

little
 

re-
search

 

on
 

its
 

allelopathic
 

mechanism.This
 

study
 

combined
 

indicators
 

such
 

as
 

superoxide
 

anion
 

radicals
 

(O-
2 ·),superoxide

 

dismutase
 

(SOD),catalase
 

(CAT),malondialdehyde
 

(MDA),and
 

Caspase􀆼3
 

to
 

analyze
 

the
 

algicidal
 

effect
 

of
 

the
 

main
 

allelochemicals
 

in
 

the
 

secondary
 

metabolites
 

of
 

C.marina,and
 

it
 

was
 

found
 

that
 

oxidative
 

stress
 

caused
 

by
 

allelochemicals
 

of
 

C.marina
 

was
 

the
 

main
 

reason
 

for
 

inducing
 

apoptosis
 

in
 

G.
catenatum

 

cells.Compared
 

with
 

other
 

secondary
 

metabolites
 

in
 

C.marina,palmitoleic
 

acid
 

is
 

the
 

best
 

allelo-
chemical

 

with
 

algae
 

inhibition
 

activity.Palmitoleic
 

acid
 

can
 

significantly
 

inhibit
 

the
 

growth
 

of
 

G.catenatum
 

cells,and
 

the
 

inhibition
 

effect
 

increases
 

with
 

the
 

increase
 

of
 

palmitoleic
 

acid
 

concentration,and
 

has
 

a
 

toxic
 

ex-
citatory

 

effect
 

of
 

“low
 

promotion
 

and
 

high
 

inhibition”.In
 

addition,palmitoleic
 

acid
 

can
 

affect
 

the
 

antioxidant
 

system
 

of
 

G.catenatum,leading
 

to
 

excessive
 

accumulation
 

of
 

O-
2 ·

 

in
 

the
 

cells
 

and
 

causing
 

lipid
 

peroxidation
 

of
 

the
 

membrane,and
 

an
 

increase
 

in
 

Caspase􀆼3
 

content,further
 

inducing
 

apoptosis
 

in
 

G.catenatum
 

cells.This
 

study
 

provides
 

a
 

new
 

perspective
 

for
 

understanding
 

the
 

ecological
 

impact
 

and
 

mechanism
 

of
 

allelopathy
 

among
 

microalgae
 

in
 

the
 

marine
 

environment.It
 

has
 

certain
 

reference
 

significance
 

for
 

predicting
 

the
 

dynamics
 

of
 

marine
 

primary
 

productivity,the
 

mechanism
 

of
 

red
 

tide
 

organism
 

outbreaks,and
 

the
 

stability
 

of
 

micro􀆼eco-
systems

 

under
 

the
 

background
 

of
 

global
 

change.
Key

 

words:Gymnodinium
 

catenatum;Chattonella
 

marina;allelopathic;palmitoleic
 

acid;oxidative
 

damage
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