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摘要：　构建实验微藻群落，通过单培养的方式获取各微藻的生长特征参数，以反映其内禀特征和预测其竞争

地位．混合培养所有微藻，对微藻竞争结果的理论预测进行实验验证，并开展一系列入侵模拟实验．实验结果

表明：纤细角星鼓藻（犛狋犪狌狉犪狊狋狉狌犿犵狉犪犮犻犾犲）在竞争过程中始终保持优势地位，并且能够成功入侵单建种群落，

但当被引入由多个微藻组成的共建种群落时其竞争优势不再明显．
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物种入侵是生态学研究的一个重要内容．入侵种不但会与原生种就有限的资源展开激烈的竞争，导

致部分物种的局域绝灭，而且会对入侵地的生态系统产生深远而复杂的影响［１?５］．近年来，入侵生物学已

成为新兴生态学研究的热点领域之一［６?１２］．目前，生态学家已提出多种解释物种入侵机制的假说，包括

基于探索物种自身生物特性的内禀优势假说、基于探索物种间相互关系的天敌逃逸假说、物种竞争假
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说、增强竞争力进化假说，以及基于探索生态系统抵御入侵性的多样性阻碍假说．然而，整合多种假说，

系统探索入侵机理机制方面的研究十分有限［１３?１６］，特别是以养分资源为切入点，开展整合入侵假设的研

究较少［１７?１８］．本文构建实验微藻群落，对内禀优势假说、物种竞争假说和多样性阻碍假说进行整合研究．

１　材料与方法

１．１　实验材料

选取５种常见的淡水浮游微藻作为实验材料，即纤细角星鼓藻、微星鼓藻、小书状新月藻、颗粒鼓藻

和小颤藻．在实验开展前，各微藻置于不含氮素和磷素的伍兹霍尔（ＷＣ）培养液
［１９］中培养１０ｄ．

１．２　实验方法

１．２．１　养分资源配置　根据雷德菲尔德比例和生态化学计量学原理
［２０?２１］，对微藻进行单一培养时，保

持各培养液中磷酸根离子浓度恒定，构建硝酸根离子浓度梯度，模拟氮素缺乏条件（犮（Ｎ）∶犮（Ｐ）＜１）．

类似地，模拟磷素缺乏条件 （犮（Ｎ）∶犮（Ｐ）＞３００）．对微藻进行混合培养时，配置不同氮磷比例的培养液，

犮（Ｎ）∶犮（Ｐ）＝１６∶１，犮（Ｎ）∶犮（Ｐ）＝１∶１，犮（Ｎ）∶犮（Ｐ）＝１８０∶１，分别代表氮素和磷素供给平衡、氮素

缺乏和磷素缺乏的情况．单培养实验重复３次，混合培养实验重复５次．

１．２．２　实验条件　选取总容积为１２５ｍＬ的锥形瓶（内盛５０ｍＬ培养液）对实验微藻进行培养．为了减

少环境不稳定性对微藻的影响，所有培养锥形瓶均置于光照培养箱中，恒温２０℃，光照２５００ｌｘ，光暗

比１２ｈ∶１２ｈ．在每日的光照生长期间，每隔２ｈ，人工摇动和振荡锥形培养瓶１次．

１．２．３　取样方法　在微藻单培养状态下，连续取样１５ｄ．每天取样时，从各锥形瓶中移取０．２５ｍＬ营

养液进行藻细胞计数，并在取样结束后，补充０．２５ｍＬ营养液．各微藻的生长特征参数使用 Ｍｏｎｏｄ竞

争方程［２２２３］进行量化．混合培养时，采用资源脉冲供给的方式
［２４］，以促进多种微藻的共存．取样工作每７

ｄ开展一次，一共开展７次．每次取样时，从各锥形瓶中移取０．２５ｍＬ营养液进行藻细胞计数．

１．２．４　微藻生长特征参数的计算　将单培养条件下的各微藻生长数据进行均值处理，采用 Ｍｏｎｏｄ生

长模型［２３］进行数据拟合，并计算各微藻的生长特征参数，即

狔＝μｍａｘ×狊／（犓ｓ＋狊）， （１）

犚
＝犱×犓ｓ／（μｍａｘ－犱）． （２）

式（１），（２）中：狔为生长比速；狊为限制性养分因子浓度；犓ｓ为半饱和常数；μｍａｘ为最大比生长速率；犱为

稀释率．

根据Ｔｉｌｍａｎ的竞争理论，对某制约养分因子有最低需求的藻类将具有最小的犚值．换言之，该藻

类将表现出最强的对该养分资源的摄取能力，而其在与别的藻类进行竞争的过程中，将保持绝对的优势

地位．因此，通过采用犚量化分析各微藻的养分资源摄取能力，可以预测其竞争能力［２５］．

１．２．５　实验微藻的模拟入侵实验　从内禀优势假说的角度出发，参照各微藻生长特征参数（特别是对

养分资源的摄取能力）和混合培养的竞争结果来选定竞争优势种．在模拟入侵实验中，以一个竞争优势

种为入侵种，其余的４种微藻则为原生种．原生种群落的构建采用两种方式：一种是将每种原生种进行

单一培养；另一种则是将４种原生种进行混合培养（各微藻的初始密度约为６０细胞·ｍＬ－１）．无论采用

何种方式，所构建的原生种群落分别置于３种不同氮磷浓度比例的培养液中（参见节１．２．１）进行培养，

并在培养１４ｄ后引入竞争优势种（初始密度约为２０细胞·ｍＬ－１）．入侵实验开展后每７ｄ进行一次取

样，整个取样过程一共持续５０ｄ（参见节１．２．３）．单培养实验每组做３个平行样，而混合培养实验每组

做５个平行样．最后，无论是竞争实验还是入侵实验，为了对各微藻种群数量特征进行比较，综合分析实

验末期的４次取样数据，采取自然对数处理消除异方差问题，采用方差分析和进行组间多重比较．

２　结果与分析

２．１　各微藻的生长特征参数

对某制约养分因子有最低需求（最小犚值）的藻类对该养分因子有最强的摄取能力，各微藻的生

长特征参数，如图１所示．由图１可知：当氮素为养分制约养分因子时，纤细角星鼓藻对氮素的摄取能力
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图１　实验微藻对限制性氮素和磷素的最低需求
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最强（最小的 犚Ｎ
），而微星鼓藻最弱（最大的

犚Ｎ
）；类似地，在磷素为制约养分因子时，纤细角

星鼓藻对磷素的摄取能力最强（最小的犚Ｐ
），而小

颤藻最弱（最大的犚Ｐ
）．

２．２　混合培养竞争结果

无论在氮素缺乏（犮（Ｎ）∶犮（Ｐ）＝１∶１）、磷素

缺乏（犮（Ｎ）∶犮（Ｐ）＝１８０∶１）或氮磷素供给相对平

衡（犮（Ｎ）∶犮（Ｐ）＝１６∶１）的条件下，纤细角星鼓藻

均为优势种，保持了较高的种群数量水平，其他微

藻的种群数量则呈现不断下降的趋势．例如，在氮

磷素供给相对平衡的条件下，犮（Ｎ）∶犮（Ｐ）＝１６∶

１，纤细角星鼓藻与其他微藻的种群数量特征差异明显（犉４，９５＝２４．８９，犘＜０．００１）．微藻在混合培养条件

下的种间竞争的结果，如图２所示．图２中：狋为实验天数；犱为藻种密度．由图２可知：纤细角星鼓藻的

种群数量（５．２５±０．３０）远大于小书状新月藻（１．６０±１．２６）、微星鼓藻（１．７５±１．３９）、颗粒鼓藻（２．２７±

１．６１）和小颤藻（１．８２±１．７０）的种群数量．

２．３　模拟入侵实验及其结果

以氮素和磷素供给相对平衡（犮（Ｎ）∶犮（Ｐ）＝１６∶１）的情况为例，在４个单建种群落（由小书状新月

藻、微星鼓藻、颗粒鼓藻、小颤藻所构成的单一物种群落）形成１４ｄ之后，引入纤细角星鼓藻．此后，纤细

角星鼓藻的种群数量不断上升，而各单建种的种群数量则不断下降，直至从实验系统中消失（竞争排斥

作用）．然而，当纤细角星鼓藻被引入由这４种微藻构成的共建种群落中，尽管不同微藻种群的数量特征

差异性依然显著（犉４，９５＝４１．８４，犘＜０．００１），但纤细角星鼓藻的竞争优势不再明显．入侵种与４种建群

种的种群动态变化，如图３所示．由图３可知：种群数量（３．５９±０．２０）显著低于颗粒鼓藻（４．３５±０．２１）

和小颤藻（４．３９±０．４２）的种群数量．

　　　图２　混合培养条件下的种间竞争结果　　　　　　图３　入侵种与４种建群种的种群动态变化

Ｆｉｇ．２　Ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅｏｕｔｃｏｍｅｗｉｔｈｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ　　　　　Ｆｉｇ．３　Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｄｙｎａｍｉｃｓｏｆｉｎｖａｄｅｒ

　　　ａｌｇａｌｓｐｅｃｉｅｓｃｕｌｔｉｖａｔｅｄｔｏｇｅｔｈｅｒ　　　　　　　　　　　　ａｎｄｆｏｕｒｒｅｓｉｄｅｎｔｓｐｅｃｉｅｓ　

３　分析与讨论

实验结果表明，各微藻在单一培养条件下的生长特征参数不但反映了其对有限资源的利用能力，代

表着其特有的内禀特性，而且决定了其在资源竞争过程中的地位．由于在单培育条件下，纤细角星鼓藻

表现出最强的摄取氮素或磷素资源的能力，预测其在与别的藻种的竞争过程中是优势种，而微藻混合培

养实验结果也证实了有关微藻竞争能力的预测．此外，在模拟入侵实验中，纤细角星鼓藻能够成功侵入

单建种群落，再次证明了其竞争优势．然而，当纤细角星鼓藻被引入由多个微藻组成的共建种群落时，其

竞争优势不再明显．一种解释是，相对于单建种群落而言，共建种群落中的４种微藻可以通过生态位互

补作用对有限的养分资源进行更加充分的利用，从而大大减少纤细角星鼓藻入侵的机会．另外一种解释

是，由于纤细角星鼓藻是在共建种群落构建１４ｄ后才被引入，优先级效应使共建种群落在资源利用方

面占据先来者的优势．考虑到纤细角星鼓藻在单建种群落和共建种群落中的表现差异性，实验结果更支

３０６第５期　　　　　　　　　　　　　李伟，等：采用微藻实验系统的入侵机制假说整合
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持多样性阻碍假说的解释．由于实验设计中没有考虑到共建种群落的多样性梯度及其所对应的物种构

成变化情况，无法量化分析不同微藻抵抗入侵能力的差异性．然而，根据各微藻对养分资源的摄取能力，

作为建群种代表的颗粒鼓藻和小颤藻在入侵模拟实验中发挥了较为关键的作用，即通过充分利用限制

性养分资源的方式，减少纤细角星鼓藻入侵的机会．

在开展的模拟入侵实验中，选取的入侵种并不是已对我国水生生物造成严重威胁的外来种．事实

上，试验材料均为我国常见的淡水微藻种类．在模拟入侵实验中，对养分资源有最强摄取能力的微藻被

视作入侵种，这是因为入侵种大多表现出一定的内禀优势．只有在微藻单一培养和混合培养实验完毕

后，才能根据实验结果确定选取哪一种微藻作为模拟实验中的入侵种，这样就避免了人为选择的主观

性．另外，选用的微藻系统是生态研究中常用的模型系统．虽然该模型系统是对复杂的自然系统的一个

简化，但其在揭示生态过程和相关机理方面发挥着重要的作用．因此，在种群、群落和入侵生态学等研究

中广为采用［２６?２９］．通过控制水体养分资源特征和微藻群落结构的方式模拟生物入侵的过程．虽然不能代

表在自然状态下生物入侵的真实状况，但是在严格控制的实验室条件下，可以对影响入侵的一些重要因

素进行效果评价，而这在多种因素相互作用相互影响的自然状态下是难以做到的．因此，建议未来的入

侵研究不但应把多种入侵机制假说进行整合并检验，而且应把野外观察与控制实验有机地结合在一起．

生物入侵是一个复杂的生态过程，多种因素的相互作用决定了某个外来种最终是否能够发展成为

入侵种．目前已提出的各种入侵机制假说都有其自身的局限性，只有通过对多种假说进行整合才能较好

地解释入侵机制［１２，１４］．近年来，一些生态学家开始尝试对多个入侵机制假说进行整合
［３０?３４］．除了研究对

象和研究系统不同之外，与前人研究的主要差别在于探讨的竞争类型不同．前人的研究探讨的是物种间

的化学竞争作用，即一个物种通过分泌特别的化学物质来抑制另外一个物种，而文中的研究探讨的是物

种间的消费竞争作用，即一个物种通过对共享资源的消耗来抑制另外一个物种．因此，未来的研究应充

分考虑物种间的各种竞争类型．此外，文中的研究尝试性地对几种入侵机制假说进行整合，但并未考虑

影响物种入侵的其他重要因素，如物种的释放种群数量、散播速率，以及天敌的种类和数量等．因此，未

来的研究还应加强对这些方面的深入探索．

４　结束语

入侵种往往具有某些明显的内禀优势，使它们能够在入侵地发展壮大．因此，未来的入侵生态学研

究应加强对入侵种和原生种功能性状特征的分析和比较工作．同时，还应加强对本土生物的保护，因为

较高的本土生物多样性可以有效抵御入侵．此外，由于不少生态系统中常呈现出多种外来种同时入侵的

现象［１８］，未来的研究还应关注更多的生态系统和更复杂的物种间相互作用关系．
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