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　　海洋环境条件的变化导致浮游生物 (微藻、原生

动物或细菌)暴发性增殖或高度聚集使局部水体改

变颜色产生赤潮。海洋浮游微藻是引发赤潮的主要

生物 ,在 4 000多种浮游微藻中有 260多种能形成赤

潮 ,中国沿海的赤潮生物有 148种 ,其中 43种曾引发

过赤潮。赤潮的暴发是海洋生物、营养物质、各种自

然环境条件等内、外部因素综合作用的结果 ,其内因

是海水中存在赤潮生物 [1 ]。非赤潮期间与赤潮发生

时浮游植物的种类不同 ,发生赤潮时 ,并不完全是由

浮游植物群落中平时的优势种群增殖而成为赤潮生

物 ,而是赤潮生物的聚集或增殖 [2 ]。两次赤潮发生期

间的优势种不一定相同 ,赤潮发生前后存在藻种的

演变 ,一次赤潮期间也经常存在这种变化 ,关于这种

演变目前主要有两种观点 :一种观点认为是水体中

营养盐含量的变化引起藻种的变化 ;另一种观点认

为藻类之间的相互作用———化感效应引起藻种的更

替 [2 ]。化感效应广泛存在于自然界中。化感作用是

生物在进化过程中产生的一种对环境的适应性机

制 ,是生态系统中自然的化学调控现象。一般认为 ,

化感物质的产生和释放是生物在环境胁迫的选择压

力下形成的 [3～5 ]。

1　赤潮藻的化感效应

赤潮发生前的海域中生活着较丰富的浮游植物

的种群 ,各种群间以一定的比例构成该区域海洋浮

游植物的群落 ,但在赤潮形成的过程中 ,种类将朝着

单一化的方向发展 ,个别种类的异常增殖 ,使它成为

该海域的绝对优势种 ,并经常伴随对其它各类的排

除作用 (exclusion) ,虽然这种现象是十分复杂的 ,但

种间的化感效应显然是重要原因之一 [6 ]。研究表明 ,

赤潮藻由于细胞外有机物质 (化感物质)的分泌而导

致的浮游生物间的交互作用被认为是一种影响浮游

植物继发的重要因素 [7 ] , Keating[8 ]报道 cyanobacte2

ria分泌的有毒物质抑制硅藻的生长 ;同样 ,定鞭藻纲

( Prymnesiophyceae)及双鞭藻纲 (Dinoflagellate)的藻

类也有报道分泌一些物质抑制与其共存的其它浮游

生物。Pratt [9 ]报道了硅藻中肋骨条藻 ( S keletonema

costatum)和黄藻中的金黄滑盘藻 ( Olisthodiscus l ute2

us)的相互作用实验发现 ,金黄滑盘藻的滤液明显地

阻碍了中肋骨条藻的增殖。在定鞭藻中 ,Myklestad

等人 [10 ]报道了产毒 Chrysochrom ulina pol y lepis 和

海洋硅藻中肋骨条藻之间的一种强烈的化感相互作

用。Schmidt 等 [11 ]也发现 C. pol y lepis 对双鞭藻

( Heterocapsa t riquet ra)有一种强烈的化感作用 ,但

是这种作用是在一定的 p H值下发生。如果有毒物

质的释放会抑制赤潮藻竞争者的生长 ,那么对其它浮

游生物就有一种选择性的竞争优势。Windust 等 [12 ]

发现微量的双鞭藻毒素 OA (okadaic acid)及 D TX21

(dinophysistoxin21)也能有效地抑制几种微藻的生

长。作者在研究球形棕囊藻溶血毒素时也发现 ,微量

的球形棕囊藻的溶血毒素也能有效地抑制几种可能共

存的微藻生长。这表明 ,毒素的产生可能是一种压制或
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清除其它藻类竞争者的一种策略 ,因而在几种浮游

植物中体现出化感作用。

赤潮藻对浮游动物的生长也有抑制或毒害作

用 ,主要包括降低浮游动物的存活率、抑制生长、抑制

繁殖和摄食以及改变其正常行为等 ,进而影响到浮

游动物种群数量 ,甚至整个生态系统的结构。一些赤

潮藻能使一些浮游动物存活率降低 ,生长受到影响 ,

某些藻在低密度下就可以造成浮游动物的死亡 ,如

金黄环多沟藻 ( Gy rodi ni um aureol um) 藻细胞密度

> 200个/ mL 时 ,就能使埃氏网纹虫 ( Favel la ehren2

bergii) 存活率降低 [13 ]。一些赤潮藻对浮游动物繁

殖过程和幼体发育的影响主要分为对卵受精的影

响、对浮游动物产卵力和胚胎孵化的影响以及对幼

体发育的影响。赤潮藻危害着浮游动物的产卵前至

产卵后发育的整个生殖过程 ,这包括减弱浮游动物

配子的受精力、降低产卵能力和胚胎孵化率 ,有的胚

胎虽能孵化但幼体发育减慢、畸形甚至在短时间内

死亡。例 如 红 色 裸 甲 藻 ( Gy mnodini um san2

guinei um) ,闪光原甲藻 ( Prorocent rum micans) 都可

以降低柱形宽水蚤 ( Temora st y li f era) 雄体的授精

率 [14 ]。赤潮藻也对浮游动物摄食产生影响 ,如某些

桡足类对有毒藻类表现在拒绝摄食或摄食率降

低 [15 ]。有些有害赤潮藻可以影响一些浮游动物的运

动 ,使其表现出异于常态下的一些动作 [15 ]。赤潮藻

可能通过抑制浮游动物的繁殖以减少其数量从而减

轻对自己的捕食压力 ,为自身的存活和发展创造有

利条件。

因此单一种群赤潮的形成 ,显然不能归究于赤

潮原因藻自身生长速率的优势 ,因为许多原因藻在

一定的环境条件下其生长速率适中。赤潮发生期间

共存的非赤潮浮游生物的减少显然表明赤潮藻的强

竞争能力 ,同时也暗示赤潮暴发期间赤潮藻对其它

浮游生物存在一种竞争机制———化感效应 ,以抑制

它种生物对同种资源的竞争。

2　赤潮藻化感效应的激活

一般认为 ,植物在营养充足的条件下不会释放

化感物质。化感效应是由于植物自身生存环境受到

压迫时 ,为保证自身生存繁殖所需要的养分而激发

的一种抑制其它竞争生物生长繁殖的功能 [16 ]。

研究表明 ,在营养条件受到限制时很多赤潮藻会

产生 (或释放)一些化感物质。Myklestad 等[10 ]报道了

P缺乏时 C. polylepis ,硅藻 S keletonema costatum的生

长受到强烈的抑制。Granéli发现[17 ]在 N ,P盐限制时

Prymnesium parvum所产毒素的量增加 ,其无细胞过

滤液对 Thalassiosi ra weiss f logii , Prorocent rum mini2

mum和 Rhodomonas cf . baltica的生长也产生抑制 ,而

营养盐充足时这几种藻的生长并未受到影响。这暗示

当有毒定鞭藻生长的营养条件受到限制时 ,分泌有毒

代谢物可能是一种常见机制。当营养条件受到限制

时 ,浮游生物为获取营养在生理上可能发生一些变化

以增加其竞争能力。毫无疑问 ,就化感效应而言 ,利用

毒素对产毒藻来说可能是最为有利的 ,因为这有助于

在其它更为高级的竞争者 (如其它藻)存在的环境中繁

殖 ,否则就有可能被清除。据报道 ,不仅浮游生物 ,一

些其它微生物组织中 ,营养条件的限制与化感活性的

增强也有着密切关系[18 ]。显然 ,在没有营养限制条件

下以其最优生长率生长时组织并不产生化感物质 ,但

是如果由于营养条件受到限制而导致生长率下降 ,其

次生代谢过程就被激活 ,这样如果组织因其迅速的生

长能有效地参与竞争的话 ,就不产生毒素 ,但是如果组

织由于受到营养限制而不能有效地竞争的话 ,其毒素

的产生机制就被激活了[17 ]。

赤潮藻化感效应的理论基础仍然是植物的次生

代谢。关于次生代谢物质随环境条件变化的生理机

制方面 ,有以下几个假说 [4 ] : (1)碳素/营养平衡 (Car2
bon/ Nutrient Balance ,CNB) 假说 ; (2)生长/分化平

衡 ( Growth/ Differentiation Balance , GDB ) 假 说 ;

(3)最佳防御 (Optimum Defense ,OD)假说 ; (4)资源

获得 (Resource Avail2 ability , RA) 假说。这些假说

都从各自的角度说明环境胁迫条件下 ,植物次生代谢

物质的数量是增加的。赤潮藻化感物质作为其次生

代谢物质的一部分 ,其变化必然会受到藻体内次生代

谢物质变化的影响。尽管人们很难说明藻体内次生

代谢物质含量增加 ,其释放的化感物质就一定会增

加 ,但这至少从一个侧面反映了环境胁迫条件下 ,藻

类增强向环境释放化感物质的可能性。

赤潮藻化感物质在环境胁迫条件下产生变化的

内在生理机制问题 , 目前尚未见报道。用以上假说

来认识环境胁迫条件下赤潮藻化感物质产生和释放

的诱导机制是有意义的。
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图 1　各类化感化合物及其可能合成的途径 [23 ]

3　赤潮藻化感物质及其分离鉴定

　　化感物质是在植物次生代谢过程中通过醋酸途

径或莽草途径生成的 ,根据其性质大体上可分为 4

类 [3 ,16 ,19 ,20 ] : (1)脂肪族化合物 :指水溶性的醇和酸 ,

如草酸、乙醇等 ; (2) 脂肪酸、类酯物以及不饱和内

酯 :如苹果酸、柠檬酸等 ; (3) 萜类化合物 :如单萜烯、

桉树脑等 ; (4)芳香族化合物 :如酚、单宁等。这些物

质的可能生物合成途径如图 1所示。化感物质是化

学性质极不相同的各种植物次生代谢物质。

化感物质的分离方法目前常用的有萃取法、重

结晶法、柱色谱法、高压液相层析法、硅胶柱层析法、

Sephadex L H220 柱层析法、硅胶薄膜层析法和微晶

纤维素薄膜层析法等 ,这些方法可适时结合使用。化

感物质分子结构鉴定的主要方法有原子吸收法、红

外光谱 ( IR)法、核磁共振法 (NMR)法、质谱法、气相

色谱法以及用 M T23型元素分析仪进行元素分析法

等 [21 ]。

目前对已经分离鉴定的赤潮藻化感物质的报道

还很少。Suzuki 等人 [22 ]从赤潮藻 N eodi lsea yendo2
ana中分离鉴定出一种多不饱和脂肪酸———5 ,8 ,11 ,

14 ,172cicosapent2 aenoic 酸 ,后者抑制绿藻 Monos2
t roma ox ys perm um 的生长并阻碍孢子的沉积。其最

小抑制浓度是 1 mg/ L。Uchida等 [23 ]从一种双鞭藻

Peri dini um bi pes 中分离出一类抑藻物质 (antialgal

substances) ,经鉴定可能是不饱和脂肪酸或光氧化叶

绿素 c ,该物质能抑制 M icrocystis aeruginosa 的生

长。赤潮暴发期间 ,除赤潮藻间存在化感及化感物质

外 ,其它浮游生物也对赤潮藻产生化感作用。其中研

究得比较多的对赤潮藻具有抑制或杀灭作用的化感

物质有蓝细菌 N ostoc licnckia , Osci l latoria late2vi2
rens ,及 Scy tonema hof manni 分泌的蓝细菌素 (cya2
nobacterin) 和蓝细菌 Fischerel la m uscicola 分泌的

fischerellin (包括 A、B两种组分) ,其中 fischerellin的

分子结构如图 2所示 [24～27 ]。
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图 3　Fischerellin A ,B的结构

4　赤潮藻化感效应及化感物质的

研究前景

　　随着赤潮暴发的频率增加 ,赤潮藻相关的化感
效应正逐渐地引起研究者们的关注。自 1966 年
Pratt报道了金黄滑盘藻的滤液阻碍骨条藻的增殖后
近半个世纪以来 ,尽管大量的研究表明化感效应及
化感物质的存在 ,有关赤潮藻化感物质的研究仍然
很少。这主要是由于赤潮暴发过程中发生化感效应
的整个过程极其复杂 ,研究化感效应及化感物质需
要面对许多困难。首先化感物质自藻体分泌出体外
后在对化感受体 (其它浮游生物)起作用的过程中 ,由
于海洋中复杂的生态系统 ,很可能会发生一些物理、
化学及生物作用而发生改变 ,因而难以分辨出化感
物质是原初的还是经改变后的结果 ;其次 ,化感物质
除具有化感功能外 ,还有许多其它多方面的作用 ,难
以对其专一性进行区分。许多化学物质 (如有机酸
类、碱类)也具有化感作用 ,但却不一定是化感物质 ,

因为多数的酸类和碱类物质在一定浓度下都能抑制
生物的生长 ;第三 ,实验室的研究很难对复杂的海洋
生态系统进行再现 ;第四 ,难以在其它各种化学物质
存在的情况下 ,确定出化感作用物质 ;第五 ,赤潮藻化
感效应具有隐蔽性和多态性。隐蔽性即化感作用、竞
争作用和海洋微生物的作用交织存在 ,多态性即化
感作用受环境条件和基因型的影响很大 ,这种隐蔽
性和多态性以及化感物质种类繁多且作用机制不尽
相同等因素都给藻类化感作用的研究增加了难度。

赤潮藻的化感效应是一个非常新的研究领域 ,化

感作用未来的研究重点应该是继续寻找与赤潮藻相

关的化感物质 ,验证某些次生代谢物质是否具有专一

的化感特性 ;采用放射性同位素标记方法追踪化感物

质由供体 (donor)产生并最终作用于受体 ( receptor)

的整个过程 ;测定供体能够提供的化感物质的浓度、

化感物质作用的有效浓度和临界浓度 ;模拟海洋生态

系统中多种化感物质对受体的交互作用 ;外界环境如

海水温度、紫外线辐射等发生变化时化感物质释放后

所发生的变化 ;对赤潮藻化感物质作用机制的研究 ,

应彻底揭示赤潮藻化感物质的主要作用和一系列次

要效应 ,这有助于全面理解化感作用现象以及赤潮暴

发的相继性 ;全面深入地研究化感效应的遗传基础 ,

对控制化感性状的基因进行基因定位 ,找到其主要基

因和辅助基因 ,并探索控制化感作用的基因 ,为寻找

高效、安全的生物除藻剂奠定基础。

对化感效应及化感物质的研究不仅极具生物学

意义 ,而且对化感物质的研究具有非常大的应用潜

力。
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