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微藻是海洋生态系统中最主要的初级生产者，

也是引发赤潮的主要生物[1-2]。微藻之间的竞争作用

是海洋生态系统的重要组成部分，对竞争机理的探

讨，可进一步解释群落结构演替和赤潮发生原因，为

赤潮治理提供新的思路，对海洋生态系统的修复和保

护具有重要意义，竞争机理在微藻开发利用上的应

用，将取得重大的经济效益和社会效益[3]。目前，藻

类竞争研究多限于对竞争现象的描述，其作用机理还

不完全清楚。关于微藻与其它生物如大型海藻、细菌、

浮游动物等之间的竞争已有报导，微藻之间竞争研究

也逐渐开展[3~5]。作者综述了影响微藻间竞争作用的

环境因素以及微藻自身一系列适应环境变化的竞争

策略，探讨了微藻间竞争作用机理，对以后的研究工

作进行了展望。 

1  竞争概念 

竞争可以分为资源利用性竞争(exploitation com- 
petition)和相互干扰性竞争(interference competition)。
资源利用性竞争是指利用共同有限资源的生物之间

的妨害作用，两种生物之间没有直接干涉，只有因资

源总量减少而产生的对竞争对手的存活、生殖和生长

的间接影响；相互干扰性竞争为一个个体以行为上直

接对抗影响另一个个体。从生物类群角度划分，竞争

还可分为种间竞争(interspecific competition) 和种内
竞争（intraspecific competition）。种间竞争一般是指
两种或更多种生物共同利用同一资源而产生的相互

妨碍作用；种内竞争指同种生物之间的竞争[6，7]。 

2  影响竞争的环境因素 

影响微藻之间竞争作用的环境因素很多，包括光

照、营养、温度、水流和 pH等，其中营养和光照被
认为是影响群落结构的决定性因素[8，9]。 
2.1 光照 
光是植物进行光合作用的能量来源，对光的竞争

是影响浮游植物群落组成的决定性因素之一，能耐受

或者适应最低光照强度的物种能排除其它物种而成

为优势种[10]。光是变量，不同水层，不同季节，一天

当中不同时间段都在变化。处在水面上层的植物比处

在下层的植物对光的利用占优势，但浑浊度低和水体

搅动利于下层植物对光的竞争。一些下沉藻类如硅藻

对光照竞争能力强，在低光下也能很好的生长，所以

在光照弱但水体搅动较大的冬季和早春，能经常观察

到硅藻在水域中占据优势[11]。  
2.2  营养 
微藻对营养的竞争也是影响浮游植物群落结构

的决定性因素之一。营养盐比例假说认为，环境中微

藻的种类组成与水体中的营养盐成分相关[12，13]。一

个物种能取代其它物种而成为优势种，取决于该物种

营养盐利用特性和营养盐供应形式。近年来，由于 N、
P 的输入，使得 N/Si 和 P/Si 比值增加，从而改变了
原有藻类的组成[14]。在自然水域经常观察到从硅藻到

鞭毛藻的种群演替，硅藻赤潮发生后随之发生鞭毛藻

赤潮[15]。研究发现，磷、硅含量与种群结构变化存在相

互关系。硅藻大量繁殖后，硅含量减少，同时鞭毛藻
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生物量增加，磷含量开始减少。硅减少增加鞭毛藻对

磷的利用率，间接助于鞭毛藻赤潮发生[16]。 
Kuwata 等[17]通过微囊藻(Microcystis novacekii )

和四尾栅藻(Scenedesmus quadricauda ) 竞争试验认
为培养液中铵浓度只影响优势种最终的生物量，对哪

种藻形成优势种以及一种藻逐渐代替另一种藻而成

为优势种的时间(displacement time)没有影响。 
李瑞香等[18]在加磷围隔实验中研究表明，营养盐

浓度较高时，中肋骨条藻（Skeletonema costatum)的
增殖速率比具齿原甲藻（Prorocentrum dentatum)快得
多，以其快速的繁殖在竞争中取得优势地位，因此，

中肋骨条藻形成的赤潮持续时间较短，消亡也快；当

营养盐成为限制因子时，具齿原甲藻具有更强的耐受

能力，比中肋骨条藻存活时间长，形成的赤潮持续时

间也较长。 
另外，当光成为限制因子时，营养增加会使浮游

植物迅速生长；当营养成为限制因子时，一定范围内，

光照增加也会使浮游植物生物量增加。这些现象或许

能很好的解释有些赤潮在春末或夏季暴发的原因。 
2.3  水体中的金属元素 
有些微藻对铁浓度的改变较为敏感。铁能促进藻

细胞叶绿素、蛋白质以及碳水化合物的合成，铁含量

适宜的情况下，有些微藻能迅速生长，成为优势种[19]。

锗对微藻生长的影响与种类有关。锗可特异性地抑制

硅藻生长，影响硅的代谢系统，抑制叶绿素和相关酶

的合成[20]。  
2.4  水体交换 
水体交换程度影响物种对光和营养的利用，所以

也影响物种之间的竞争作用。不同微藻对水体交换程

度要求不同。微囊藻经常在水交换差的自然水域中成

为优势种。Kuwata 等[17]通过竞争试验发现，在每天

水体交换率小于 65%时，微囊藻占优势：当每天水体
交换率大于 65%时，四尾栅藻占优势。 
2.5  pH 
水体 pH影响营养盐的存在形式，而不同物种对

营养盐的不同存在形式利用效率不同，所以水体 pH
间接影响微藻对营养盐的竞争。例如，硅在 pH较高
的海水中以溶解态形式存在，在 pH较低的河流中以
颗粒形式存在，颗粒态硅不能被微藻利用[16]。 

3  微藻自身竞争策略 

微藻间竞争作用除受环境条件影响外，还与自身

一系列适应环境的竞争策略有关。 
3.1  他感作用 
他感作用(Allelopathy)也称为克生作用或植化相

克。Rice[21]把他感作用定义为“植物通过产生化学物
质释放到环境中，从而对别的植物产生影响”，这些
化学物质称为他感物质。Fogg[22]研究发现，海洋藻类

在生长过程中会不断向周围环境释放多种物质，如碳

水化合物、氨基酸、酶、脂类、维生素、有机磷酸、

毒素、挥发性物质以及抑制和促进因子等。广义的他

感作用包括正面效应和负面效应，正面效应指促进作

用或相生性，负面效应指抑制作用或克生性，目前，

多数学者所研究的他感作用指的是其负面效应。 
他感物质被认为是影响浮游植物相互作用的重

要因素[21,23]。如金黄滑盘藻(Olisthodiscus luteus)能分
泌抑制中肋骨条藻生长的物质[24]；微囊藻能分泌藻毒

素 (microcystin, MC) 抑制栅藻的生长 [25]；小球藻

(Chlorella vulgaris)能分泌一种抗生素叫小球藻素
(Chlorellin)抑制菱形藻(Nitzschia frustulum)的生长；多
甲藻 (Peridinium polonicum)能分泌一种抗生素
(glenodinin)抑制杜氏藻( Dunaliella sp.)的生长[26]。 

逆境如营养缺乏会促进他感物质的产生，且不同

的营养条件，他感物质产生的量也不同。室内研究发

现，塔玛亚历山大藻（Alexandrium tamarense）在磷
限制条件下产生的毒素(sacitoxin）比氮限制条件下高
5-10倍[27]；渐尖鳍藻(Dinophysis acuminata)在氮限制
条件下产生的毒素(okadaic acid)比磷限制条件要高 6
倍[28]；拟多纹菱形藻仅在硅限制条件下积累多莫酸

(domoic acid)[29]。  
3.2  混合营养 
在光照或无机营养盐不能满足需要时，有些微藻

可通过混合营养方式获得能量。当无机营养盐成为限

制因子时，微型原甲藻(Prorocentrum mininum)和米氏
裸甲藻(Gymnodinium mikimotoi)可通过摄食来补充营
养 [30]；当铁成为限制因子时，赤道太平洋棕鞭藻

(Ochromonas sp.)通过摄食细菌， 一方面获取铁以维
持光合作用，另一方面获取碳源以减少光合作用的压

力 [31]；当光成为限制因子时，短丝金色藻

(Chrysochromulina brevifilum) 和 嗜 寒 裸 甲 藻

(Gymnodinium cryophilum)能够吞噬其竞争对手来获
得碳源[32]。由于混合营养生物要消耗部分能量以维持

光合作用的细胞器、同化无机营养的酶系统以及吞噬

器官，所以在生长不受限制时，混合营养型生物相对
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于自养生物并没有竞争优势，但在光、营养盐及食物

成为限制因子时，混合营养生物则具有很大的竞争优

势，能够更有效的生存与繁殖[33]。 
3.3  形成孢囊 
有些微藻在不良环境（如寒冷的冬季、营养缺乏

等）下形成孢囊来保护自身从而增加了耐受能力，

比其它生物更容易度过不良时期，且待条件合适时

萌发[34，35]。室内研究也发现，当竞争者米氏裸甲藻

存在时，环状异甲藻(Heterocapsa circularisquama)可
暂时形成包囊[36]。 
3.4  生理和生态行为 
有些微藻为适应生态环境发展了相应的生理和

生态行为机制。如有鞭毛的微藻可以主动迁移到光照

适宜、营养丰富的水层[15]；有些微藻能产生粘液，形

成链状结构来适应水流[37]。 

4  竞争机理 

竞争的实质是竞争者对资源的竞争或通过相互

作用来达到抑制其它竞争者的目的。 
4.1  资源竞争 
微藻都需要相同的环境资源（空间、光、营养、

二氧化碳等），当必需的一种或多种资源可利用的量

不足时，物种之间就面临着竞争[10]。在资源相同的条

件下，谁能更有效的利用资源，谁就能排除其它物种

占据优势；当资源处于较低水平时，谁能利用有限的

资源得以生存，那么谁就将占据主导地位，且对有限

资源耐受能力越强，生存的几率越大。因此，有关研

究的重点是确定物种对资源因子的利用速率、效率，

以及因子的最低限度，以便对微藻的生长进行调控。 
当物种的限制因子不是同一种资源时，如一种是

光限制，一种是营养限制，两者就可在一定程度上共

存，共存的状况又决定于光和营养限制的程度；如果

限制因子一种是硅，一种是磷，那两者竞争状况就决

定于硅/磷比及硅磷的最低含量。有关研究的重点是
找到关键的限制因子，通过控制限制因子调控微藻的

生长。 
4.2  他感作用机制 
他感作用是藻类适应逆境、抵御捕食者、维持自

身生长、与其它生物建立相互作用的途径，释放的胞

外物质（他感物质）是藻类之间相互作用的媒介[36,38]。 
目前，从微藻中分离出了一些他感物质包括一些

赤潮毒素等，但对其作用机制还不十分清楚。微囊藻

产生的毒素是一种单环七肽，该毒素能诱导细胞凋

亡、氧化应激和线粒体功能的改变[39]，可特异性地抑

制丝氨酸和苏氨酸蛋白磷脂酸合成酶 1 和 2A（PP1
和 PP2A）[40]；赤潮异湾藻（Heterosigma akashiwo）
胞外物质能促进昆虫 Spodoptera frugiperda (Sf9)细胞
内 Ca2+浓度增高，抑制 Ca2+-ATPase的转运，最终导
致细胞死亡[41]。关于他感物质作用机理，有的学者认

为是有机毒物的产生，也有的学者认为是由于过氧化

物、过氧化氢、羟基自由基等活性氧（ROS）的产生
和释放[42，43]。 
从许多实验结果来看，他感作用效果与微藻的密

度有关。环状异甲藻和米氏裸甲藻混合培养，环状异

甲藻起始密度为 200个/mL，当米氏裸甲藻起始密度
为 2 000个/mL时，米氏裸甲藻生长受影响不大；当
米氏裸甲藻起始密度降至 200个/mL时，2 d后米氏
裸甲藻的生长被严重抑制，4 d后全部死亡[36]。微藻

密度越大，在适合的条件分泌的他感物质越多，如果

暴露在其中的生物越少，则每个生物相应分得的毒物

就越多，毒性作用总体效果就越强[44]。从生态生理学

角度分析，他感物质浓度低时，生物可能对其产生适

应性，故在低浓度时他感作用不明显；但在微藻密度

增大时，他感作用也不是无限增强，由于回馈作用可

能会抑制代谢物质的进一步产生[45，46]。 
4.3 细胞接触 
当微藻生长到一定密度，引起空间资源竞争，就

不可避免地产生高频率的细胞接触。研究发现，很多

竞争抑制现象仅从资源竞争和他感作用方面难以解

释。环状异甲藻对米氏裸甲藻具有较强的抑制作用，

但用高密度环状异甲藻的滤液培养米氏裸甲藻，其生

长并不受限制，这说明环状异甲藻分泌的物质不能或

不足以抑制米氏裸甲藻的生长，推测其抑制作用主要

由细胞频繁接触引起，并估算米氏裸甲藻与环状异甲

藻接触 19 次即被杀死[36]。环状异甲藻通过细胞接触

也能杀死条纹环沟藻(Gyrodinium instriatum)[47]。三角

褐指藻低密度情况下接种赤潮异湾藻，赤潮异湾藻能

顺利生长，而在三角褐指藻高密度的情况下接种赤潮

异湾藻，即使生长条件适宜，赤潮异湾藻也难以生长

并迅速消亡，推测赤潮异湾藻的消亡除受他感作用影

响外，与三角褐指藻频繁接触也有关系。另外，Gross[48]

发现他感物质能通过细胞接触起作用，即生物分泌的

他感物质能通过细胞接触直接传递至目标生物，从而

引起抑制作用。 
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4.4 小结 
从根本上讲，微藻间的竞争最终体现在对资源的

竞争，归纳到竞争的机理表现为主动的获取资源（资

源利用性竞争）和压制竞争对手获取资源（相互干扰

性竞争）。资源利用性竞争即“资源竞争”；相互干扰
性竞争包括“他感作用机制”和“细胞接触”。他感作用
机制表现为主动或被动的压制竞争对手获取资源，而

细胞接触体现为最直接的“肉搏式”压制竞争对手。在
多数情况下，各种竞争并存，甚至互为条件、互为结

果。 

5 展望 

目前微藻竞争作用研究，多限于对竞争现象的描

述，仍需投入大量研究工作。对竞争作用机理的探讨，

有助于揭示赤潮暴发原因，并从根本上解决赤潮问

题。考虑到一些饵料藻具有较大的表面积/体积比、
易于高密度培养、短期内可迅速繁殖、具有较强的竞

争优势等优点，如果找到抑制赤潮藻生长的饵料藻用

来治理赤潮，既可净化修复水体，又可作为其它生物

的饵料，将是一种较为理想的生态防治赤潮的方法。

此外，对他感物质进行分离、鉴定，生物活性确定，

可制成新型杀藻剂。 
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