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浮游植物的化感作用
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摘要：生物化感作用研究是近年来兴起的交叉学科，是化学生态学研究的重要领域。研究水域浮游植物化感作用对了解浮游植

物之间、浮游植物与其他生物之间的相互作用及作用机理具有重要意义，对了解赤潮和水华的发生机制及其生态控制等具有非

常重要的作用。综述了海洋和湖泊浮游植物化感作用和化感物质的内涵，讨论了水体浮游植物化感作用的特点、研究化感作用

的基本方法、化感物质的种类以及影响化感物质作用的生物和非生物因素，详细介绍了浮游植物化感物质的作用机理以及逃避

和拮抗化感作用的方式，同时对目前研究的热点问题及未来研究的方向做了简要概述。
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人类对化感作用现象观察已经有悠久的历史了，但直到 89:; 年以后才开始真正意义上的科学研究［8］，浮

游植物化感作用的研究始于 <; 世纪初对蓝细菌化感作用的研究。随着对化感作用在生态系统中的作用认识

的不断深入，化感作用也成为近年来生态学和环境科学研究的热点之一［<］，而其在农业生态系统中潜在巨大

应用价值使陆生植物化感作用的研究更为广泛和深入，并取得了丰硕的成果。与陆生生态系统相比，水生生

态系统具有不同的物理和化学因素的限制，给这方面的研究带来了许多的困难［=］，因此过去大部分的研究都

只停留在现象的观察和描述上，近年来随着先进技术的引入和创新的实验设计的提出，开始有更多的研究集

中到对化感作用机理的研究和应用上［>］。

赤潮和水华是当今社会所面临的一个严重的生态和社会经济问题［? @ A］，研究显示浮游植物化感作用可能

是引起海洋和淡水有害藻类相对于其他浮游藻类取得生长优势的一个关键因素，因而在赤潮和水华形成过程

中发挥了重要的作用。通过分析各种环境因素来建立化感作用的数学模型，以便对赤潮和水华的发生提供早

期预警［9 @ 8<］，同时通过对化感物质的研究，可以为湖泊和海洋富营养化的生态治理探索切实可行的方法。

)* 化感作用

B**’*)#-"!/ 这个词是由德国科学家 C)*,2! 于 8:=A 年提出，8:9> 年 D,(’ 在《B**’*)#-"!/》第 < 版中做了比

较完整的定义：一种植物，包括微生物通过产生化学物质对其他植物产生直接或间接的刺激或抑制影响［8=］。

生物间的化感作用普遍存在，从高等植物到大型藻类、微藻、细菌和病毒都曾观察到化感现象。从广义来说化

感作用包括：（8）抑制作用：指一种植物分泌某些化感物质抑制或杀死其他植物。人们通过观察抑制作用开

始化感作用的研究，一些学者也直接把抑制作用定义为化感作用，所以过去也把化感作用称为克生作用。抑

制作用一直都是化感作用的研究重点，关于绿藻［8>］、蓝细菌［8?，8E］、硅藻和甲藻［8A］等浮游植物间的抑制作用的

报道也很多。（<）刺激作用：一种生物分泌的化学物质能促进自身或其他生物的生长，从而获得竞争优势。

F’3+*7.6 曾纪录绿藻 !"#$%&’&%()* +,"-* 刺激自身和 !"%$%&’&%()* 其他种类的生长［89］。C).-!-. 和 G3-,.)3 也

发现绿藻 .&%’&#,+* /+$’,0#* 刺激自身的生长也刺激 12$"$3$0’40 的生长［8:，<;］。（=）同时产生刺激作用和抑制

效应：指某些植物分泌的物质随浓度的变化产生不同的作用效果，即在某一浓度范围内发挥刺激作用，在另一

浓度范围内具有抑制效应［<］。不过这种现象只在陆生植物内有发现，水生环境下还没有发现类似的报道。

（>）产生自体抑制作用：指某些植物产生一些化学物质抑制自身的发展和种群的扩大，从而使群体保持平衡，

有利于自身的生长繁殖［8，<］。单细胞绿藻 5)+&%$++* &4+*6*%,0 产生的毒素是一种自体毒素，不仅抑制浮游藻类

70#$%,&"$++* 8&%’&0* 和 9,#-02),* 8%40#4+4’ 的生长，而且也限制他们自己群体的数量［<8，<<］。

近年来化感作用的研究发展迅速，分离和鉴定化感物质的方法不断成熟，许多新的实验方法也在不断的

提出，然而多数研究都很难清晰的确定发生在浮游植物群落中的化感作用，这包含了多方面的原因［<=］：（8）使

用混合培养和野外观察实验过程中，由于水体环境条件复杂，影响因素难以控制，观察到的现象可能是多种竞

争机制共同作用的结果，所以难以将化感作用同其他作用机制区分开来［<>］。（<）在验证化感作用的实验中将

浮游植物的细胞溶解物或提取物加入到培养基中时，这些物质中就包含了在野外条件下并不释放到环境中的

细胞内化合物，这些化合物可能会引起化感作用从而产生误差［<?］。（=）在检验潜在的化感物质对某一生物种

的生长抑制实验时，这个种的生长条件的控制常常是很困难的，特别是营养的控制，这些都可能导致对实验结

果的曲解，例如：在自然条件下化感物质会不断的释放，而在实验室中化合物会被光和细菌不断的降解掉［8?］。

（>）在水生环境中，化感物质可能在很低的浓度范围里释放，在不同的生长阶段以不同的浓度释放，或者是由

;<E8 H 生H 态H 学H 报H H H <A 卷H
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竞争者引起一些潜在的反应，这些都给化感物质的分离和纯化带来了困难。

在高的营养、高细胞浓度、实验体积小的实验室条件下两个种间竞争的结果，不能真实的反应野外环境情

况［/0］因此在研究化感作用一种反映显示环境中化感作用的更为严格的检验应该具有以下特征：（1）从已知的

具有化感作用的生物种中分离到单一的化感物质，（/）在现实的环境中，分离的化合物引起目标生物种产生

效应的能力水平，（2）通过目标种来描述特征性的症状，（3）化感效应机制必须反应现实环境情况，考虑传递

率和在水生环境的扩散等因素的影响［//］。

竞争是构建包括海洋浮游生物群落在内的生物群落的一个重要因素，浮游生物通过不同的生理和生化适

应来实现对光和营养的竞争，作为一种竞争方式，化感作用使某一个生物获得对其他生物的生长优势，而影响

生物的生长、繁殖和演替。这种优势完全区别于捕食与被捕食和对环境的适应能力，它依赖于向环境中释放

的化学物质的作用，这种化学物质与目标生物发生相互作用后显示刺激或抑制效应［/4］，通过有毒物质的释放

来杀死或抑制竞争者以便最大的获得必需的营养和光照，保持对其他生物种的优势［14］。

!" 化感物质

!& #" 化感物质的内涵及作用方式

化感物质是次级代谢过程中释放的小分子化合物，与目标生物作用而产生化感效应。一种化合物在自然

界中可能发挥包括化感作用在内的不同的作用，这是由于生物体和影响生物体的特殊的环境因素引起的［/5］。

相同的化合物在不同的生物体中或者在不同的环境条件下具有不同的作用，!"#$#%"# &’()*#+,#% 和 !"#$#%"#
6##& 在波罗的海中通常是不产生毒素，然而在淡水环境中这两个种产生毒素［17］。

一种化合物可能在特定情况下才作为化感物质，这可能与化合物的浓度、作用时间、被降解的速度等因素

有关［/1］。当化感物质的浓度、作用时间达不到引起化感作用所需要的最低限制水平时，就不能产生化感作用

或引起的作用无法被观察到。影响化感物质释放和在环境中累积的因素很多，营养限制［/8，29］、#:、温度等环

境因素都能影响化感物质的释放，在水体环境中分子的迁移依靠扩散作用和水平对流，化感物质会被不断的

被稀释。一种化感物质引起的化感作用的程度与其释放率、毒素活性、目标生物种的敏感度有关［/5］。

已研究的多数浮游生物化感物质是直接释放到环境中产生作用的，但有些是通过直接接触来作用的，例

如：;<)66 观察到来自于蓝细菌 -.)/0%1%’’# 2,)/./(’# 的化感物质直接通过细胞与细胞接触来转移而不是释放

到媒介中［/5］。

对化感物质的研究大多基于实验室而不是在现实环境中的实验，这种结果可能会产生一些偏差，一些化

学物质在实验室条件下可能具有化感作用而在现实环境中没有类似的现象产生，过去一直认为毒素也是一种

化感物质而研究表明毒素的产生与化感作用没有直接的联系，化感物质是在生长过程中释放的，并非在细胞

死亡或融解后释放的［12］，所以确定一种化学物是不是化感物质，首先需要考虑是否这种物质直接释放到环境

中，其次化合物在自然中能否达到生物活性的浓度，还有就是产生的任何影响是否能持续足够的时间［13］。

!& !" 化感物质的种类

与其他真核生物（高等动植物，也包括原核生物）的研究相比，对浮游藻类次生代谢物的研究很少，但许

多在高等植物中发现的具有化感作用活性的物质在浮游植物中也有发现。高等植物产生的化感物质主要来

自于：（1）=(’"-"’，它是碳水化合物代谢的产物，例如：长连脂肪酸、倍半萜类、内脂和有机酸；（/）莽草酸，它

是氨基酸代谢的产物，例如：生物碱、多肽、嘌呤和丹宁酸［2］。目前浮游植物化感物质的分离主要采用直接从

植物体本身提取的方法，但这样发现的物质可能并不释放到环境中，因此无法在水体中检测到［21］。由于水是

浮游植物化感作用的媒介，多数浮游植物释放化感物质到水体中，所以从水体中提取分离化感物质更具实际

意义，而水体中的化感物质的浓度很低，也给富集、分离、鉴定带来了困难。在实验室中观察到赤潮蓝细菌培

养液对绿藻的抑制作用，但将培养液经浓缩、提取的化合物并没有化感作用，对从这种蓝细菌 87> 乙醇提取

物进行测定也没有检测到化感作用，分析其中的原因就是由于我们富集的化感物质浓度不足。

$" 研究化感作用的方法

交叉培养是研究两个藻种之间化感作用相互作用的一个经典的方式，就是将待检验的生物种在富含有其

1/01? 3 期 ? ? ? 杨斌? 等：浮游植物的化感作用 ?
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他生物种的细胞渗出液的培养基中生长，来研究培养基中的化感物质对其的影响。这种方法只能够了解两个

物种间是否具有化感作用。研究化感作用的另一种方法是将未知组分的细胞提取物，单独的分泌物（常根据

大小分离）或纯化的已知的化感物质加入到某种浮游生物的培养基中来检验其是否对该生物有化感作用现

象发生。采用这种方法也存在一个问题，有些生物只有在多种化感物质的共同作用下才会产生明显的化感作

用，因此单一物质的检测产生的化感作用的现象不明显而无法被观察到，因此采用这种方法可能会产生

误差［/0 1 /2］。

化感效应的研究不仅仅是验证和描述现象，更重要的是解释机理和比较物种间相互作用的相同点和不同

点。可是受到多种条件的制约，在浮游藻类中关于化感物质代谢的分子遗传学研究很少，很难从文献中了解

到化感物质在细胞中的合成位置和过程，以及相应的结构基因表达和调控。34"".’5 教授曾运用定向突变技术

研究化感物质缺失突变体的产生来研究化感物质和毒素的功能［/］。随着检验基因差异的 678 测序和基于分

子的基因检测在生物学和生态学上的普遍运用，在未来化感作用的研究中将会扮演着重要角色。随着科学技

术的发展，许多先进技术也不断的运用到化感作用的研究中来，例如数字成像技术和信息技术［/9，/:］，这些技

术的运用将会极大的促进这一领域的研究和发展。

!" 化感作用的作用机理

化感物质对目标生物种的作用方式是复杂和多样的。常常通过细胞形状和结构的改变来观察和表示化

感物质对目标生物代谢过程的影响，这些影响包括植物激素的产生和发生作用的过程、膜的透性、营养的摄取

和酶的功能和活性，这些功能的改变进一步影响到光合作用，呼吸作用和营养消化等代谢过程［/0］。

!& #" 改变细胞膜的透性，影响植物对养分的吸收

目前，对化感作用机理的研究多集中在生理学上，化感物质能影响细胞膜的结构、功能和渗透性，然后通

过细胞膜来影响激素和离子的吸收。这类化感物质通过酶水解或破坏质膜上离子通道而形成孔道引起细胞

膜不可逆转的破坏［/;］。!"#$%&’()$ *+",)$ 产生的毒素 <5=>.’?,. 0 可能直接在真核细胞膜上形成孔道，而破

坏膜的透性［@A］。

!& $" 影响光合作用和呼吸作用

化感物质引起的最具代表性的植物毒素机制之一是通过与 <B!成分的相互作用而抑制光合作用和氧的

生成。<B!成分和其他成分连接成网络用来捕获、传递、利用光能，把光能转化成电能。许多蓝细菌产生化

感物质通过直接与 <B!位点连接而抑制电子传递［@C，@0］。来自 -(’./&"+00+ $)’.(.10+ 的 D,?(!’5’**,. 可能与多个

<B!位点发生作用，2.#31%&$+ 产生的 (=-.)E-"5,. 与 FG电子受体的氧化位点结合［@/］。

某些化感物质通过破坏叶绿素来影响光合作用从而影响植物生长。如 -(’./&"&00+ $)’.(.10+ （H!45’"）
I)>)." 产生 的 化 感 物 质：J,?(!(5’**,. 8 是 一 种 自 然 的 <B!抑 制 剂，从 4(."1.#’3(’ +&")5(%1’+ 中 萃 取 的

>,(5)(=?",.KLM 通过改变色素的方式抑制光合作用，最终导致 61’31. $)’.1")$ N& 8+-5O! 和 7%+8+&%+ G)5=
GHC 中固氮酶活性的丧失［@@］。

其他一些化感物质通过抑制参与光合作用的组织来毒害靶细胞，最后导致靶细胞死亡，例如：-(’./&"&00+
$)’.(.10+ 产生的次级代谢产物 D,?(!’5’**,. 影响鱼腥藻和绿藻 9/0+$#:1$1%+’ "&(%/+":3(( 的荧光传递和氧的形

成［@P］，相同的影响也可由来自淡水蓝细菌 ;’.(00+31"(+ 0+&3&,("&%’ N5)4-. ’Q I)>)." ［@2］、2.#31%&$+ /1<$+%%(［@9］和

="(./1"$)’ :10(10)$ （G!-5-O%）R)>-5’S T 8.-+.)?",O,?［@:］，绿藻 !+%:1"(%+ $1")$ G)5= ［@;］，海洋甲藻 9110(+
$1%13(’ ［PA］产生的化感物质所引起。能量是伴随光合作用过程而产生的，对参与光合作用的元件的破坏影响

能量的产生。

!& %" 破坏蛋白质的合成和基因表达，影响植物激素和所需的关键酶类的作用

在核酸水平，化感作用可能对 678 和 M78 合成的时间和合成量产生毒害性影响，从而影响生命周期的

转变［0A］。例如生物碱可能通过插入 678 中或通过其杂环氮的正离子与核酸磷酸基团的负离子形成离子键

来直接与 678 作用［00，PC］。与生物碱长时间接触，或高敏感剂量可能对基因结构产生重大的影响和导致高的
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突变率。/)-. 等人研究了从蓝细菌 !"#$%&’&(() 中分离的生物碱 012’#,!-#-*,.3)*’ 4，和从 *)(+,%’"- 5#& 中分离

的 6.3)*)#!’.-."!7,3,.’ (-*)"!7,8,. 9，显示这两种化合物抑制 :;9 和蛋白质的合成，但这种影响的水平强烈的

依赖聚合酶的浓度，后者也能抑制 /;9 复制［<<，=1］。附生植物甲藻 .’+’+$&/,’01 ("1) 和一些浮游藻产生的

>?-3-,( -(,3 是一种有效丝氨酰羟丁氨酸蛋白磷酸酶抑制剂，在真核细胞中，丝氨酰羟丁氨酸蛋白磷酸酶在铁

循环信号传导和蛋白质合成中起作用［=@］。

!& !" 影响细胞的运动、细胞分裂和生长

一些海洋和淡水甲藻释放的物质对其他甲藻具有生长抑制的潜力，因为它们能破坏这些受抑制的甲藻膜

表面的附属物例如最外层膜、鞘、鞭毛，使它们发生脱落。2/)3)&/) 4(+#5)60)& A7’B,55). 产生的 9.-")8,.2- 和

C,(7)(D5",.2E: 使得能运动的绿藻 *%()178+1+/)# 9%’&/3&’: 丧失运动的能力［=<］。

!& #" 导致微藻抗病力减弱

化感物质可能导致微藻的继发性感染，使它们对病毒、细菌或真菌更加敏感，这些化感物质本身对目标生

物没有明显的直接的影响，只是使这些生物更容易受到病毒，细菌或真菌的攻击，而这种作用对它们来说是致

命的［11］。

#" 生物逃避和拮抗化感作用的方式

在植物群落中，生物体之间相互作用通过长期的进化过程而紧密联系，一些生物产生毒素对某些生物具

有毒害作用，但对其他生物没有害，而且有些种类还能分解和利用这些有毒物质，所有化感作用植物的伴生种

类往往对这些植物释放的化感物质具有赖受性。一种浮游生物对不同的化感物质有不同的敏感性，F,5"-7)*
分别用蓝细菌 2(&-)/8’"01 ,)1)’&/#& 和 .; <)’=01 的释放物处理硅藻时发现硅藻对 2; ,)1)’&/#& 的释放物有

一些敏感，但对 .; <)’=01 就特别的敏感［0=，==］。GH,??-.’. 也在实验中观察到蓝细菌能刺激自身、与自身相近

的蓝细菌，以及甲藻的生长，抑制绿藻的生长［1I］。

在化感作用过程中，那些不受化感物质影响的种类很可能通过一些逃避或抵抗策略而在这种条件下存

活，甲藻 >&’&’+$)<#) $"’$0()’"#60)1) 产生的一种暂时的包囊来避免被其他的硅藻和甲藻杀死［=J］；有些种类通

过一种行为上的策略作为抵抗化感物质的机制，这种反应可能是目标种临时逃避化感作用竞争者的一种方

式，这种逃避策略在许多浮游植物种被发现用于避免被捕食者的摄取，例如有些种类能在空间和时间上对某

一化学物梯度做出反应，而采取运动方式来逃避 ［0=，=K］；有些种类自身能释放另一种化合物与他感物质结合或

对其修饰而使其失去活性，从而保护自己，?; @&"##4(+:"" 与 .; <)’=01 共存是因其能对 .; <)’=01 产生的他感物

质进行修饰［=L，=M］；有研究指出细菌可能在终止浮游植物间的化感相互作用中发挥重要作用，一些共生的细菌

可以改变和修饰化感物质或者释放自身的抗生素或其他刺激性物质来与化感物质发生反应而使其失活［JI］，

但是目前对细菌在浮游植物化感作用中发挥的作用了解有限，有待进一步的研究。这些逃避或抵抗策略可能

是在长期的共同进化过程中演变而来的，是对自身生存环境的一种适应。由于生存环境的多样性，生物会利

用自身的环境来逃避和拮抗这种威胁，所以在逃避和拮抗化感作用方式上应该也存在多样化。

$" 研究展望

植物化感作用是一种自然现象，是植物对环境适应的一种化学表现形式。植物化感作用研究就是为了揭

示其本质，阐明为什么和在什么条件下产生并释放化感物质，同种或异种植物是怎样识别相互作用的化学物

质，通过生理、生化和生态学机理以及相应的分子生物学来解释化感作用的作用过程。通过对这些本质问题

的了解，以便更好的利用这些自然的化学调控规律进行生物调控。化感物质一般为生物体的次级代谢产物，

具有不同的生物活性和化学结构，影响到细胞内的许多生物化学过程。从浮游植物中分离纯化的具有化感作

用的化合物不仅具有作为生物调控工具，除草剂或生物防治的潜力，同时某些化合物还具有药用开发

价值［=，J0 N J<］。

在未来的研究应该包括以下几个方面：（0）化感物质生物合成的途径与关键酶的特性研究；（1）具有化感

作用物种资源的调查评价及利用研究；（@）化感作用在自然生态系统中的演变规律；（<）化感作用的生化机制
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及克生途径；（/）具有应用前景的化感物质的基因克隆和转基因，并对受体植物基因表达与调控进行研究；

（0）化感作用在可持续发展应用上的研究和开发［1，0/］。
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