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不同营养条件下铜绿微囊藻(Microcystis aeruginosa)

和小球藻(Chlorella vulgaris)的生长竞争行为* 
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摘要    蓝藻的暴发通常是藻类之间竞争的结果, 了解环境中蓝藻与其它藻类的竞争特点和生存策

略对揭示藻华暴发的机制及治理具有重要意义。本文以营养竞争为例, 以铜绿微囊藻(Microcystis 

aeruginosa)和小球藻(Chlorella vulgaris)为受试对象, 通过测定细胞密度、胞内 C、N、P、S 四种主

要元素含量以及培养基中总氮(TN)、总磷(TP)的消耗, 研究不同营养等级(超富营养、富营养、中营

养、贫营养)以及单独 N、P限制下两种藻在单独培养和共生培养条件下的生长特征和竞争行为。结

果表明: (1)在超富营养、富营养、中营养、贫营养条件时, 单独培养下的两种藻生物量与营养丰富程

度呈正相关; (2)共培养条件下, 在高营养水平时铜绿微囊藻在竞争中占优势, 低营养水平时小球藻

具有竞争优势; (3)胞内 C、N、P、S的测定发现, 随着营养水平的下降, 两种藻胞内 N、P的百分含

量逐渐减少, 而 C、S并未呈现显著变化; (4)N限制时, 铜绿微囊藻的半饱和常数 Ks及最大比增长率

μmax均大于小球藻; P限制条件下铜绿微囊藻的半饱和常数 Ks小于小球藻, 而最大比增长率 μmax大于

小球藻。综合分析, 同一营养条件下, 铜绿微囊藻竞争优势的先决因子是 N, 小球藻是 P。因此, 从

营养竞争与生物适应力角度考虑, 降低水体中富余的 N或适当提高 P的浓度可让小球藻获得竞争优

势, 对限制单一物种的形成具有平衡作用, 可作为防治藻华的潜在方法。 
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有害藻华是全球面临的三大水生生态环境问题

之一(Paerl, 2014)。我国是世界上蓝藻水华暴发最严

重、分布最广泛且蓝藻种类最多的国家之一(吴庆龙

等, 2008), 太湖、巢湖、滇池、洱海等内陆湖泊是蓝

藻藻华的高频发生区(王丹等, 2013)。藻华的频繁出

现对水体生态健康都构成巨大威胁 , 也对生态景观

和人类生活带来潜在风险(陈楠, 2015)。以内陆四大

淡水湖泊为例 , 蓝藻藻华灾害不仅导致周边城市严

重的供水危机(陈卫民等, 2010; Yu et al, 2014); 而且

藻毒素经食物链传递积累于水产品中 , 对公众健康

构成威胁 (例如诱发人体肝脏肿瘤和性腺功能障

碍)(Li et al, 2014)。藻华事件一直是学者、公众和社

会共同关心的议题(Paerl, 2014)。 

过去 30 年里围绕蓝藻藻华展开的工作主要集中

两大方面: 一是形成机制(孔繁翔等, 2005; 许海等, 

2011); 二是防控措施 (孔繁翔等 , 2006; 王志富等 , 

2014)。营养作为藻类生长的重要物质条件, 被多数学

者认为是藻类生物量增加和藻华暴发的重要原因

(Wang et al, 2015; Li et al, 2014; Scavia et al, 2014; 
O’Neil et al, 2013), 所以治理藻华的主要方向也是围

绕控制富营养化而展开 (孔繁翔等 , 2006; 朱广伟 , 

2008)。但是单纯进行营养控制治理藻华的效果并不

理想, 大规模藻华的暴发并未得到有效遏制(Paerl et 

al, 2013)。 
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从生态平衡来看 , 藻华的暴发除了表现出生物

量大量增加这一特点外, 还有另一个显著的特点: 即

单一物种占主导、多样性偏低(潘克厚等, 2004)。目

前控制藻华的主要方法是针对第一个特点 , 多采用

降低藻类生物量和水体中叶绿素的方式(王明翠等 , 

2002)。然而针对第二个特点却关注不多。从生态学

角度来看, 单一物种的大量生长不仅与营养相关, 也

与物种之间对资源的竞争利用相关 (Grover, 1991a, 

b)。一个良好的生态系统中不同藻之间存在竞争, 藻

类跟浮游动物之间也存在捕食 , 呈现此消彼长的态

势 , 多样性指数处在动态平衡中 , 而当平衡打破时 , 

则有可能引发生态事件或者生态灾害 (如藻

华)(Steinberg et al, 1988; Qin et al, 2013)。另外, 藻华

物种也通常是较为固定的几类 , 如蓝藻藻华中的微

囊藻属, 鱼腥藻属, 颤藻属等(Paerl, 2014), 这也表明

治理藻华不仅要降低藻类生物量 , 还要从根本上防

止藻华生物在暴发的各个阶段获得相对的竞争优势, 

才能减少藻华的暴发几率。因此, 提高共生藻的竞争

优势和藻类的多样性是利用生态学原理防治藻华的

可能策略。 

本文结合营养和生物竞争两个方面 , 考察了不

同营养水平下藻类的生长竞争 ; 随后模拟自然水体

环境, 从整体营养水平和单一重要元素(N、P)限制方

式下, 探讨了藻类的竞争表现和适应行为, 以期更深

入地认识藻类的营养竞争策略 , 为藻华的防控提供

借鉴思路。 

1  材料与方法 

1.1  藻种与培养基 

实验所用铜绿微囊藻(Microcystis aeruginosa)和

小球藻(Chlorella vulgaris, FACHB-8), 均来自中国科

学院水生生物研究所淡水藻种库(FACHB)。培养基为

BG11 (NaNO3: 1.50g/L; K2HPO4·3H2O: 0.04g/L; 
MgSO4·7H2O: 0.075g/L; CaCl2·7H2O: 0.036g/L; 
Na2EDTA: 0.001g/L; Na2CO3: 0.02g/L; 柠 檬 酸 : 

0.006g/L; 柠檬酸铁铵: 0.006g/L; 微量元素 A5 溶液: 

1mL/L)。为避免外源营养源的干扰, 所用玻璃器皿用

10%盐酸浸泡 48h, 清水冲洗后并用蒸馏水润洗 3遍。

实验过程中为保证培养基中的营养成分不被高压灭菌

条件所破环, 采用 0.22µm孔径过滤的方式进行除菌。 

1.2  营养等级的设置 

整体营养水平下藻类的竞争实验。实验所用的基

础培养基为 BG11, 首先根据湖泊富营养化等级标准

(王明翠等, 2002)中总氮(TN)和总磷(TP)的浓度, 将

配好的 BG11培养基用蒸馏水稀释到超富营养、富营

养、中营养、贫营养四个营养等级, 具体稀释倍数见

表 1。 

表 1  整体营养水平设置 
Tab.1  The setting of nutrition concentration levels 

营养等级 BG11稀释倍数
稀释后培养基中

TN (mg/L) 
稀释后培养基中

TP (mg/L) 

超富营养 1/4 61.89 1.78 

富营养 1/13 19.04 0.55 

中营养 1/28 8.84 0.25 

贫营养 1/280 0.88 0.03 

 
N或 P限制下藻类的竞争实验。单独改变 BG11

中 N或者 P的浓度, 其它成分不变, 设计不同初始 N

梯度(247.05mg-N/L, 61.89mg-N/L, 20.63mg-N/L, 6.88mg- 

N/L)和 P 梯度(7.12mg-P/L, 1.78mg-P/L, 0.6mg-P/L, 

0.2mg-P/L)。每个梯度均设置三种培养方式: 铜绿微

囊藻单培养、小球藻单培养、以及两种藻共生培养, 

每组均设两个平行。 

接种。分别将培养至对数期的铜绿微囊藻和小球

藻接种至 250mL锥形瓶中(培养体积为 150mL), 接种

前将铜绿微囊藻和小球藻用无菌水洗涤 5 遍去除细

胞表面吸附的营养盐。两种藻的初始接种浓度均为

7×105cells/mL。培养期间温度为 25℃, 光照强度为

3000 lx, 光暗周期为 12h : 12h。实验周期中每天定时

摇动 3 次, 为保证光照均匀, 每天随机交换培养瓶的

位置。 

1.3  藻类生物量的测定 

参照陈慧婷等(2013)及谭啸等(2006)的方法, 采

用 BD FACSCalibur™流式细胞仪进行藻细胞计数。

用标准计数微珠作为内参进行标定, 利用 FlowJo 软

件对流式结果进行藻细胞密度的分析统计。 

1.4  培养基中总氮、总磷的测定 

总氮和总磷的测定分别采用硫酸肼还原法和钼

蓝法(国家海洋局, 2007)。采用间断化学分析仪(德国

DeChem-Tech/Cleverchem380)进行测定。测定前, 总

氮和总磷分析用碱性过硫酸钾和过硫酸钾高温消解

30min。 

1.5  培养基中总氮、总磷的测定 

藻细胞内主要元素 C、N、S 的测定采用元素分

析仪(德国 Element/vario MACRO cube)。首先离心收

集藻细胞, 并用超纯水清洗 5 遍去除培养基的干扰, 
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再将收集到的细胞进行冷冻干燥 , 称取一定质量的

干燥样品用元素分析仪进行测定。P 元素测定用 1.4

中消解的方法 , 称取一定量冷冻干燥的藻细胞在过

硫酸钾高温消解后进行测定。 

1.6  数据分析 

1.6.1  铜绿微囊藻和小球藻的比增长率    铜绿微

囊藻和小球藻的比增长率计算公式参照文献进行

(Amano et al, 2012):  

μ = (lnN2－lnN1)/(t2－t1)         (1) 

式中, μ表示比增长率(d-1), t表示培养天数(d), N1、N2

分别表示在培养 t1、t2天后的细胞密度(cells/mL), 取

对数期的比增长率作为该营养浓度下的比增长率。 

1.6.2  半饱和常数的计算    营养浓度对藻类比增长

率的影响可用Monod方程(Zhang et al, 2014)描述, 即:  

μ = Cs*μmax/(Ks + Cs)          (2) 

式中, Cs为某一限制性营养的浓度, μ为在该浓度下的

比增长率, μmax为最大比增长率, Ks为半饱和常数, 即

当比增长率达到最大比增长率的一半 μmax/2时所需要

的营养浓度。参照 Hanes-Woolf 方法(崔启武, 1991)

将方程(2)整理成:  

Cs/μ = Cs/μmax + Ks/μmax          (3) 
令 y=Cs/μ, x=Cs, 以最小二乘法对上述方程进行线性

回归分析, 求出斜率 1/μmax和截据 Ks/μmax。斜率的倒

数即为最大比增长率 μmax, 斜率的倒数与截据的乘积

即为半饱和常数 Ks。 

2  结果与分析 

2.1  不同营养等级中两种藻单独培养下的生长特性 

图 1所示为单独培养的两种微藻在超富营养(A)、

富营养(B)、中营养(C), 和贫营养(D)四个水平下的生

长曲线。表 2为不同营养等级中两种藻的最大生物量

和比增长率。由图 1和表 2可知, 随着营养水平的下

降 , 两种藻的最大生物量和比增长率整体呈现明显

下降趋势。在超富营养条件下, 铜绿微囊藻和小球藻

最大生物量分别为 255×105和 123×105cells/mL, 在富

营养和中营养情况下生物量下降到 (30— 40)× 

105cells/mL, 最为显著的变化出现在贫营养组, 两种

藻的生物量急剧减少 , 仅为超富营养状态下的百分

之一(P<0.01)。这表明两种藻类对营养有直接的依赖

性, 营养是决定其生物量的重要因素。 

 

图 1  铜绿微囊藻与小球藻在不同营养水平中的生长曲线(单培养) 
Fig.1  Growth curves of M. aeruginosa and C. vulgaris at different concentrations of nutrients (uni-culture) 

注: A. 超富营养; B. 富营养; C. 中营养; D. 贫营养 
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表 2  铜绿微囊藻与小球藻在不同营养水平中的最大生物

量、比增长率(单培养) 
Tab.2  The maximum biomasses and specific growth rate of M. 

aeruginosa and C. vulgaris at different concentrations of 
nutrients (uni-culture) 

单培养 超富营养 富营养 中营养 贫营养

M. aeruginosa 255.43 30.41 13.69 0.000最大生物量 
(105cell/mL) C. vulgaris 123.37 34.65 40.10 1.77

M. aeruginosa 0.421 0.269 0.212 -0.604
比增长率 

C. vulgaris 0.369 0.279 0.289 0.066

 

在超富营养水平下铜绿微囊藻的比增长率及最

大生物量均显著高于小球藻 , 表明铜绿微囊藻在超

富营养状态下可能具有竞争优势。但是随着营养水平

的下降, 铜绿微囊藻的比增长率大幅下降, 而小球藻

的比增长率下降趋缓。在富营养和中营养下, 小球藻

的最大生物量和比增长率均大于铜绿微囊藻。在贫营

养下, 铜绿微囊藻接种后就呈现负增长, 而小球藻仍

能实现生物量不同程度的增殖 , 表明小球囊藻在低

营养环境中的耐受能力更强, 体现一定的优势。 

2.2  不同营养等级中藻类共培养的生长规律 

图 2 所示为共培养的两种微藻在超富营养(A)、 

富营养(B)、中营养(C)、贫营养(D)四个水平下的生长

曲线。表 3为共培养下, 两种藻的最大生物量、比增

长率。 

由图 2可知, 在共培养下两种藻的生长规律与单

培养时的趋势基本一致:随着营养水平的下降, 两种

藻的生物量呈现数量级水平的下降 , 呈现极显著差

异(P<0.01); 表明在共培养条件下营养的充裕程度依

旧是生物量的决定因素 , 并且铜绿微囊藻的最大生

物量和比增长率都比小球藻的下降得更显著。铜绿微

囊藻的生物量和比增长率在超富和富营养条件下均

高于小球藻 , 而在中营养和贫营养条件下又低于小

球藻。需要指出的是, 铜绿微囊藻和小球藻共培养时

的最大生物量并非都小于单培养条件 , 说明共培养

环境中原因除了营养源本身 , 藻类之间的也有相互

作用。 

2.3  两种藻在不同营养等级下胞内 C、N、P、S 元

素的含量 

图 3为单培养 15d后, 铜绿微囊藻和小球藻胞内

C、N、P、S四种主要元素占藻细胞质量的百分比。

由图可知随着营养等级的下降, 两种藻细胞内C的百 

 

图 2  铜绿微囊藻和小球藻在不同营养水平中的生长曲线(共培养) 
Fig.2  Growth curves of M. aeruginosa and C. vulgaris at different concentrations of nutrients (co-culture) 

注: A: 超富营养; B: 富营养; C: 中营养; D: 贫营养 



5期 张晶晶等: 不同营养条件下铜绿微囊藻(Microcystis aeruginosa)和小球藻(Chlorella vulgaris)的生长竞争行为 1017 

 

表 3  铜绿微囊藻与小球藻在不同营养等级中的最大生物量、比增长率(共培养) 
Tab.3  The maximum biomasses and specific growth rate of M. aeruginosa and C. vulgaris at different concentrations of nutrients 

(co-culture) 

共培养 超富营养 富营养 中营养 贫营养 

M. aeruginosa 183.99 56.09 18.02 0.15 最大生物量 
(105cell/mL) C. vulgaris 36.41 29.61 19.52 1.41 

M. aeruginosa 0.398 0.313 0.232 -0.112 
比增长率 

C. vulgaris 0.282 0.267 0.238 0.050 

 

图 3  铜绿微囊藻和小球藻在不同营养水平中胞内碳、氮、磷、硫的百分含量(%) 
Fig.3  The intracellular element content (%) of C, N, P, S of M. aeruginosa and C. vulgaris at different concentrations of nutrients 

注: A: 碳; B: 氮; C: 磷; D: 硫 

 
分含量较为稳定; S的百分含量呈现不稳定性波动; N

和 P 均呈现下降趋势, 这说明随着营养等级下降, 两

种藻主要受到了 N和 P的限制。此外, 小球藻在超富

营养条件下, P所占百分比较高, 在富营养、中营养和

贫营养条件下迅速下降, 说明小球藻对 P的依赖性比

铜绿微囊藻高。 

2.4  两种藻在不同营养等级下 N、P的消耗 

单位细胞消耗元素的量 C = (C0 – C1)/(N1 – N0), 

其中 C0和 C1分别表示培养基中初始和培养 15d后的

营养浓度, N0和N1分别表示初始和培养 15d后藻的数

量, 结果如图 4 所示。需要指出的是: 实验中由于在

贫营养条件下接种后铜绿微囊藻逐渐消亡 , 培养基

中 TN、TP浓度有所上升, 因此该浓度下的结果未呈

现。其它组别的结果显示(图 4), 随着营养梯度的下

降, 铜绿微囊藻和小球藻单位细胞对 TN、TP的消耗

量均呈现下降趋势。此外, 在各营养等级下, 两种藻

对 TN、TP的消耗量也呈现出差异: 单位细胞 N的消

耗量, 铜绿微囊藻>小球藻(P<0.05); 单位细胞 P的消

耗量, 小球藻>铜绿微囊藻(P<0.05)。 

2.5  铜绿微囊藻和小球藻的对 N、P的生长动力学参

数 

两种藻在不同 N 和 P 梯度下的比增长率如表 4

所示, 以Cs/μ对Cs作图, 以最小二乘法求出斜率和截

据, 计算出铜绿微囊藻和小球藻在N限制和 P限制下

的半饱和常数 Ks 和最大比增长率 μ, 结果如表 5 所

示。半饱和常数 Ks 是指当比增长率到达最大比增长

率一半时所需要的底物浓度。 

在 N 限制时, 铜绿微囊藻的半饱和常数远大于

小球藻, 表明铜绿微囊藻对 N 的亲和能力没有小球

藻高, 小球藻在较低 N 浓度时依然可以保持较高的

比增长率。从图 5 也可看出, 在 N 浓度小于 20mg/L

时, 铜绿微囊藻受到 N限制的影响更大, 其比增长率 



1018 海   洋   与   湖   沼 47卷 

 

 

图 4  铜绿微囊藻和小球藻在不同营养水平下单位细胞 N、P消耗量(单培养) 
Fig.4  The consumption of N and P per cell of M. aeruginosa and C. vulgaris at different concentrations of nutrients (uni-culture) 

注: A: 单位细胞 N的消耗; B: 单位细胞 P的消耗 

表 4  铜绿微囊藻和小球藻在不同 N、P 浓度下的比增长率 
Tab.4  The specific growth rate of M. aeruginosa and C. vulgaris at different concentrations of N and P 

 N浓度(Cs) (mg/L) 比增长率 μ Cs/μ P浓度(Cs) (mg/L) 比增长率 μ Cs/μ 

M. aeruginosa 247.05 0.412 599.282 7.12 0.412 17.271 

 61.88 0.356 173.726 1.78 0.307 5.795 

 20.63 0.314 65.786 0.60 0.299 2.009 

 6.88 0.167 41.070 0.20 0.269 0.743 

C. vulgaris 247.05 0.300 823.500 7.12 0.300 23.724 

 61.88 0.319 193.966 1.78 0.229 7.775 

 20.63 0.270 76.389 0.60 0.177 3.388 

 6.88 0.242 28.409 0.20 0.105 1.914 

表 5  铜绿微囊藻和小球藻对 N、P 最大比增长率及半饱和参数 
Tab.5  The specific growth rate and semi-saturation constants of M. aeruginosa and C. vulgar to N and P 

限制元素  截距(Ks/μmax) 斜率(1/μmax) Ks μmax R2 Sig.F 

N M. aeruginosa 23.69 2.33 10.17 0.43 0.9978 0.0002 

 C. vulgaris 1.66 3.31 0.50 0.30 0.9994 0.0003 

P M. aeruginosa 0.77 2.34 0.33 0.43 0.9939 0.0031 

 C. vulgaris 1.63 3.12 0.52 0.32 0.9984 0.0008 

 

图 5  铜绿微囊藻和小球藻在 N限制和 P限制下 Monod方程曲线 
Fig.5  The Monod functions for M. aeruginosa and C. vulgar under N or Plimitation 

注: A: N限制; B: P限制; 代表铜绿微囊藻实际测量结果; ●代表小球藻实际测量结果 
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低于小球藻, 此时小球藻具有竞争优势; 当 N浓度大

于 20mg/L时, 此时 N对铜绿微囊藻的限制逐渐解除, 

其比增长率大于小球藻 , 此时的铜绿微囊藻具有竞

争优势。 

在 P限制时, 铜绿微囊藻的半饱和常数小于小球

藻, 说明铜绿微囊藻对 P 的亲和力更高, 并且铜绿微

囊藻的最大比增长率大于小球藻 , 因此铜绿微囊藻

在 P限制时具有竞争优势。 

2.6  基于竞争结果的模型预测 

为了探究野外条件下的竞争结果 , 我们借助模

型预估了自然水体中的竞争行为。相比于实验室规模, 

湖泊生态系统尺度更大 , 可以近似认为藻类对湖泊

中 N 和 P 的消耗对整个湖泊而言未产生显著影响。

因此藻类在湖泊中的生长可以认为是在一个相对稳

定的状态中。根据 2.5中两种藻单培养计算出的动力

学参数 Ks和 ρmax, 预测输入不同 N和 P浓度时, 混合

培养的铜绿微囊藻和小球藻竞争结果, 如图 6所示。 

竞争预测结果显示, N或者 P任何一种营养较低

时, 两种藻均不能较好生长(图 6A); N 浓度恒定为

4mg/L, 而 P 处在偏低条件下时, 两种藻所受到的限

制都主要来自于 P, 由于 Ks(P): 铜绿微囊藻<小球藻, 

因此铜绿微囊藻表现出优势(图 6B)。随着 P浓度的升

高, 小球藻主要限制因子仍然是 P, 而铜绿微囊藻受限

因子由 P 变成了 N, 由于 Ks(N): 小球藻<铜绿微囊藻, 

因此两种藻竞争呈现出共存(图 6C/D)。当 P更高时, 两

种藻的受限因子演变为 N, 此时小球藻具有优势。 

同样的, 当 P 浓度恒定为 0.5mg/L, N 浓度由

0.05mg/L 到 15mg/L 时, 两种藻受限的先决因子是 N

随后铜绿微囊藻在一定范围依然受 N 限制, 而小球

藻则主要受限于 P, 到 N 浓度足够富余时, 此时两种

藻的限制因子都变成了 P, 因此呈现出的总体生长行

为是: 首先是小球藻具有优势, 然后是共存, 最后是

铜绿微囊藻胜出, 占据生态位优势(图 6F—J)。 

3  讨论 

竞争是群落结构组建的主导因子 , 也是决定物

种进化模式的重要因素(Choi et al, 2005)。竞争在浮游

植物群落中的重要性及其作用机制一直是生态学工

作者讨论的焦点(金相灿等, 2007)。浮游植物间因争

夺有限的空间和资源存在竞争现象 , 进而导致生态

系统群落生物多样性的改变。作为衡量生态系统是否

稳定的重要指标 , 生物多样性常用来评估水体的生

态健康(Borja et al, 2008)。一般而言, 水体中浮游藻

类种类越多样, 生态系统越趋于稳定(李果等, 2011), 

而当多样性降低或某一种藻类占据绝对优势时 , 生

态稳定性趋于临界状态, 存在藻华暴发的风险。以往

对于藻华形成原因的研究多关注于营养盐 , 认为富

营养化是导致藻华的成因(秦伯强, 2009)。事实上, 不

同的藻类对营养源的需求存在差异 , 有数量上的阈

值和种类上的偏好(Hansson, 1988; Miller et al, 2005), 

这使得我们考虑 : 营养条件是诱发藻华的必要条件

还是充要条件。因此, 研究营养与种间竞争关系能帮

助我们对藻华的营养学理论有更多的认识 , 丰富对

藻华形成机制的理解。 

此次实验中, 我们发现在单独培养条件下, 铜绿

微囊藻和小球藻对营养盐存在明显的浓度依赖性 , 

在超富营养环境中分别能到达最大生物量 250× 

105cell/mL 和 100×105cell/mL, 当营养下降为原来的

1/4 时 , 铜绿微囊藻和小球藻的生物量分别下降了

88.3%和 72.4%。在贫营养条件下, 铜绿微囊藻几乎不

能生长, 而小球藻能实现缓慢稳定的增殖。说明营养

限制时, 铜绿微囊藻受到的影响更大。铜绿微囊藻对

营养浓度的高度依赖也吻合蓝藻作为原核生物对环

境变化敏感的特点。 

在共生培养实验中 , 两者在生长特征上呈现与

单独培养不同的特点, 体现竞争互作的特征。小球藻

对营养浓度的改变表现得相对稳定。在贫营养水平下

营养极度缺乏 , 而小球藻依然呈现较为缓慢增长的

状态, 说明在同等条件下小球藻能耐受营养临界值, 

显示出比铜绿微囊藻更强的耐饥饿能力。值得注意的

是, 两种藻的竞争过程是交互的。我们推测这种现象

的形成一方面来自营养的供给受限 , 另一方面也来

自于铜绿微囊藻产生的藻毒素对小球藻的影响

(Bittencourt-Oliveira et al, 2015)。 

N、P 元素为藻类进行光合作用、合成有机物提

供物质基础, N、P 的赋存状态和浓度共同影响着藻

类的生长(陈蕾等, 2016)。因此, N、P 被认为是藻类

生长竞争的重要影响因子。本次工作中通过对不同营

养等级中两种藻胞内 C、N、P、S的百分含量测定发

现随着营养等级的降低 N、P的百分含量显著下降。

说明 N、P 对两种藻的生长具有较大影响。对 N、P

的消耗情况进行分析发现, 两种藻对 N、P 的需求和

同化能力呈现出较大差异。Tilman等(1981)认为最大

比增长率(μmax)和半饱和常数(Ks)是评价藻类竞争能

力的重要指标; 当资源有限时, 具有较小 Ks 和较大

μmax的物种将会获得竞争优势。本文通过 N、P 限制 
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图 6  不同 N和 P浓度下铜绿微囊藻和小球藻的竞争结果预测 
Fig.6   The Prediction of competition results between M. aeruginosa and C. vulgaris at different concentrations of N and P 

注: 实线代表铜绿微囊藻, 虚线代表小球藻。图 A—E: N浓度均为 4mg/L, P浓度分别为 0.01、0.1、0.3、0.4、0.5mg/L; 图 F—J: N浓度

分别为 0.05、1、3、6、15mg/L, P浓度均为 0.5 mg/L; A. 两藻均未生长; B. 铜绿微囊藻生长, 小球藻消亡; C/D. 两藻稳定共存; E. 小球

藻生长, 铜绿微囊藻消亡; F. 两藻均未生长; G/H. 小球藻生长, 铜绿微囊藻消亡; I. 两藻稳定共存; J. 铜绿微囊藻生长, 小球藻消亡 
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实验得出了铜绿微囊藻和小球藻在 N 限制和 P 限制

下的 Monod方程曲线及半饱和常数、最大比增长率。

由于铜绿微囊藻对 N 具有较高的半饱和常数以及较

大的最大比增长率, 因此我们推测当 N 充足时铜绿

微囊藻将处于竞争优势, 随着 N浓度的下降, 小球藻

将超越铜绿微囊藻成为优势种。Yue 等(2015)通过对

铜绿微囊藻在 N 缺乏和 P 缺乏的下的生长和蛋白组

学分析表明, 铜绿微囊藻受 N缺乏的影响更大, 而缺

P条件下依然可以生长 7天。本次实验从半饱和常数

和比增长率的角度进一步佐证了前人的观点。 

P 限制实验结果发现, 铜绿微囊藻比小球藻具有

更低的半饱和常数和较高的最大比增长率 , 因此铜

绿微囊藻无论是否受到 P的限制都将具有竞争优势。

Fernández 等(2015)的研究结果也显示 P 对微囊藻属

的生长并没有限制作用。这说明蓝绿藻对 N 的需求

量大于 P, N是蓝藻门的生长限制因子。本次实验中计

算得出铜绿微囊藻类对N : P的消耗比在 10—20之间, 

这也符合浮游植物生长的 Redfield 指数 (C︰N︰

P=106︰16︰1) (Redfield et al, 1958)。对 P的需求中, 

小球藻对 P 的依赖更为明显, Belkoura 等(1994)的研

究表明缺 N 和缺 P 小球藻的叶绿素分别下降了 44%

和 83%, 这进一步印证了小球藻对 P的需求性。根据

两种藻对N和 P利用的动力学参数和生长行为, 借助

模型可以对藻类竞争结果进行预测 , 从而帮助我们

从 N 源和 P 源这两个营养角度来认识藻华的成因以

及提出相关的建议。 

4  结论 

铜绿微囊藻和小球藻的竞争结果与营养水平相

关, 整体营养水平的降低, 两种藻的生物量均呈现显

著下降, 但是铜绿微囊藻对营养的依赖程度更强, 下

降程度更明显。共培养实验结果也证明在营养降低时, 

铜绿微囊藻在低营养水平时优势作用消失 , 而小球

藻优势作用凸显 ; 铜绿微囊藻更容易在高营养浓度

条件下暴发。 

通过对两种藻胞内元素百分含量以及对 N、P的

消耗发现, N、P是影响两种藻竞争的重要原因。进一

步对两种藻的 N、P 营养动力学参数的测定发现, 不

同营养水平下的竞争结果与两种藻对 N、P营养动力

学特征相关。铜绿微囊藻对 N 具有较高的半饱和常

数和较大的比增长率, 而小球藻对 P具有较高的半饱

和常数和较小的比增长率 , 因此我们预测限制水体

中 N 的浓度一方面能够有效降低铜绿微囊藻的生物

量, 另一方面也能提高小球藻的竞争优势, 消耗水体

中的营养 , 从而能够更有效地降低铜绿微囊藻藻华

的风险; 限制水体中的 P虽然能够降低水体中铜绿微

囊藻的生物量, 但是铜绿微囊藻依然处于优势地位, 

当高 N 浓度下依然具有再次暴发铜绿微囊藻藻华的

可能。本次试验中观察到的竞争行为能帮助我们: 1) 

更深入地了解藻华优势种的形成原因及藻华发生与

营养盐的关系 , 重新审视营养控制学说的必要性和

充分性; 2) 指导藻华的治理, 控制N浓度或适当增加

P 浓度能体现生物竞争行为, 发挥生物“相生相克”的

原理, 从而遏制蓝藻藻华。 
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GROWTH COMPETITION BETWEEN MICROCYSTIS AERUGINOSA AND  
CHLORELLA VULGARIS UNDER NUTRITION CONTROL 

ZHANG Jing-Jing1,  ZHOU Jin2,  ZHANG Huai-Jin1,  WANG Xiang1,   
SONG Jun-Ting1,  CAI Zhong-Hua2 

(1. School of Life Science, Tsinghua University, Beijing 100084, China;  
2. Graduate School at Shenzhen, Tsinghua University, Shenzhen 518055, China) 

Abstract    Microcystis aeruginosa bloom is the consequence of competition among algae. To understand the impact of 

nutrient on the competition, we carried out experiments on interspecific competition between Microcystis aeruginosa and 

Chlorella vulgaris, two most common algae in a eutrophic water environment. Different nutrition status 

(over-eutrophication, eutrophication, below-eutrophication and oligotrophication) and limitation (N or P), were designed in 

uni-culture and co-culture. Indexes analyzed were cell density, intracellular element content of C, N, P, S, and consumption 

of TN (total nitrogen) and TP (total phosphorus). Results indicate that the maximum biomass for both M. aeruginosa and C. 

vulgaris decreased with the decrease of nutrition concentration in the uni-culture. However, in the co-culture, M. 

aeruginosa showed advantage in super-eutrophication condition, while C. vulgaris did so in the other. The intracellular 

element contents of N and P dropped with the decrease of nutrition level, but C and S. M. aeruginosa demanded more N 

but less P than C. vulgaris. In addition, both half-saturation constant (Ks) and maximum specific growth rate (μmax) of M. 

aeruginosa were greater than those of C. vulgaris in N-limitation, while in P-limitation, smaller Ks and greater μmax than 

those of C. vulgaris. Therefore, at a same nutrition level, N is a more important limiting factor for M. aeruginosa but P for 

C. vulgaris in growth competition. Controlling N in drainage could be effective to prevent algal bloom. 

Key words    Microcystis aeruginosa;  Chlorella vulgaris;  nutrition control;  competitive advantage;  nitrogen;  

phosphorus 
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