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巢湖蓝藻水华形成原因探索及“优势种光合假说冶

贾晓会1, 2,施定基2,3,*,史绵红4,李仁辉5,宋立荣5,方摇 昊2,
虞功亮5,李摇 轩2,杜桂森1

(1. 首都师范大学生命科学学院, 北京 100048; 2. 天津科技大学海洋科学与工程学院,天津摇 300457;

3. 中国科学院植物研究所,北京摇 100093; 4. 安徽省环境监测中心,合肥摇 230061;

5. 中国科学院水生生物研究所,武汉摇 430072)

摘要:为探索蓝藻水华的形成原因,从 2007 年以来对巢湖西区浮游藻类种类、优势种季节变化、初级生产力、水质参数及优势种

的光合生理生态学特性作了观测。 关于蓝藻水华形成过程中迅猛发展的原因,近 80a 已提出了 10 种假说,但对解释巢湖形成

的蓝藻水华,尚显不足。 基于对蓝藻水华的了解,提出了如下“优势种光合假说冶:(1)蓝藻水华包含各种藻类,蓝藻水华发生不

仅与藻细胞浓度有关,还与水体初级生产力直接有关。 巢湖中这两者在夏季最大,在冬季最小。 但无定量关系。 (2)水华藻类

中生长最快、细胞密度最大的是优势种,含有多个优势种时可能随季节更替。 巢湖几乎整年发生蓝藻水华,已检测出 4 种优势

种都是蓝藻,从早春起先是水华鱼腥藻,以后有绿色微囊藻、惠氏微囊藻和铜绿微囊藻。 (3)各种环境因子都影响优势种生长,
其中少数主导因子影响较大。 在巢湖富营养条件下,光强、温度和 pH 值是主导因子。 (4)主导因子对优势种光合活性的影响,
可决定其能否处于优势。 巢湖的温度和 pH 值变化可能促进了惠氏微囊藻取代绿色微囊藻,铜绿微囊藻取代惠氏微囊藻,而光

强变化可能调节冬季时水华鱼腥藻取代了绿色微囊藻,春季时正好是相反的取代。
关键词:蓝藻水华; 优势种; 光合生理生态学; 优势种光合假说; 巢湖

Formation of cyanobacterial blooms in Lake Chaohu and the photosynthesis of
dominant species hypothesis
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Abstract: Elucidation of the causes of cyanobacterial harmful algal blooms ( CHABs) may be a precondition for their
control. We have investigated Lake Chaohu since 2007; identifying phytoplankton species, observing seasonal variation in
dominant species, measuring primary productivity, detecting changes in limnological characteristics, identifying “ leading
factors冶, and then assaying the ecophysiology of photosynthesis in the dominant cyanobacteria. We also analyzed the
historical events relating to CHABs in this lake. Our studies showed that phytoplankton diversity varied seasonally, and
dominant cyanobacteria represented more than 74% of the total phytoplankton cells. Dominant species in 2008 to 2009
included Microcystis viridis ( in April, May, June, October, November and December); M. wesenbergii ( in July and
August); M. aeruginosa ( in September); and Anabaena flos-aquae ( in January, February and March). Blooms were
recorded over 100 years ago in this lake, and no appropriate explanations have been advanced for their causes. Since the
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1930s, researchers have presented the following ten hypotheses on bloom formation: (A) the TN / TP hypothesis; (B) the
inorganic nitrogen hypothesis; ( C) the buoyancy hypothesis; ( D) the storage strategy hypothesis; ( E) the low light
hypothesis; (F) the high pH / low CO2 hypothesis; (G) the elevated water temperature hypothesis; (H) the trace element
hypothesis; ( I) the zooplankton grazing hypothesis; and ( J) the evolutionary adaptation hypothesis. Although these
hypotheses explain why cyanobacteria successfully compete over eukaryotic algae in most lakes and reservoirs, they cannot
clarify why different dominant cyanobacterial species appear in seasonal succession in Lake Chaohu. A new hypothesis is
needed. Based on our understanding, we have constructed “the photosynthesis of dominant species hypothesis冶, as follows:
(1) Blooms include various species of cyanobacteria and algae. Bloom initiation is related to cell density, and also to
primary productivity. We collected and measured phytoplankton monthly in different water depths at six points in the
western part of Lake Chaohu. In 2008 to 2009, collected phytoplankton consisted of 85 species ( in 5 phyla) . Both cell
density and primary productivity were highest during the summer, and lowest during winter. (2) During blooms, dominant
species grew more quickly and had the greatest biomass of the phytoplankton. There were four dominant species and these
constituted over 74% of the total phytoplankton cells in different seasons. (3) The growth of dominant species was affected
by environmental factors; we termed some “leading factors冶 as these had the greatest effects. When Lake Chaohu became
eutrophic, light, temperature and pH were the leading factors. (4) Although leading factors affect the growth of dominant
species, photosynthesis is the most essential variable. The study of the ecophysiology of photosynthesis may reveal the
relationship between leading factors and dominant cyanobacteria, and also clarify why a few species of cyanobacteria are
able to be dominant during particular seasons. When temperature and pH increased between spring and summer, the
photosynthetic rate of M. wesenbergii was greater than that of M. viridis. When temperature and pH decreased between
summer and autumn, this was favorable to M. aeruginosa photosynthesis. Similar changes occurred between autumn and
winter, and M. viridis replaced M. aeruginosa. Although A. flos-aquae was able to grow at higher temperatures and pH
than M. viridis, this filamentous cyanobacterium was not able to adapt to higher light intensity. Light intensity appears to be
crucial for these cyanobacteria. Our hypothesis is formulated from common understanding within the natural sciences:
questions arising at a higher level of integration ( such as ecology or agronomy), often require mechanistic answering at a
lower integrative level (such as the ecophysiology of photosynthesis) .

Key Words: cyanobacterial blooms; dominant species; ecophysiology of photosynthesis; the photosynthesis of dominant
species hypothesis; Lake Chaohu

防治蓝藻水华的依据是对其形成原因的理解。 蓝藻水华是指这样一种不受欢迎的生态现象:聚生或丝状

体蓝藻在淡水体系一定条件下,产生过多的生物量,有时凝聚成片状、块状漂浮在水面上;这些水华蓝藻中许

多种类产生藻毒素,威胁人类健康、破坏生态系统可持续发展[1]。 蓝藻水华形成的过程可以分为起始和发展

两个时期。 孔繁翔和高光提出的四阶段理论假说对于水华蓝藻冬季休眠和春季复苏作了独到的分析[2]。 主

要涉及的是起始时期。 虽然他们也提到生物量增加和上浮、积聚这两阶段。 它们属于蓝藻水华形成的发展时

期。 这时期水华蓝藻生物量迅猛增长,造成严重的生态不平衡和环境问题已成为国内外研究者的主要关注

点。 近 80a 来国外学者提出过 10 个假说:(1)总氮 /总磷比假说[3],(2)无机氮种类假说[4],(3)细胞浮力假

说[5], (4)贮存策略假说[6],(5)低光照假说[7],(6)高 pH 值 /低 CO2假说[8],(7)高水温假说[9],(8)微量元素

假说[10],(9)动物食藻假说[11],(10)进化适应假说[1]。 这些假说的提出者用化学、物理学、生态学、生理学、
生物化学和分子生物学等多种技术,分析了物理因素、化学因素和生物因素的影响。 它们主要探讨为什么水

华蓝藻在淡水藻类群体中会异军突起生长占优势[12];近 10a 左右越来越多地注意水华蓝藻中优势种的季节

变化。 这 10 个假说中 6 个偏重于非生物因素,抓住了一些重要的环境因子;另外 4 个假说更多地关注蓝藻本

身的特性。 这些研究蓝藻水华的发展趋势启示人们[1]:阐明蓝藻水华发生原因,需要鉴定优势种,需要分析

9692摇 11 期 摇 摇 摇 贾晓会摇 等:巢湖蓝藻水华形成原因探索及“优势种光合假说冶 摇
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环境中的主导因素,需要探索优势种蓝藻与环境中主导因素的关系。
位于安徽省的巢湖是我国第五大淡水湖。 100 多年前就有发生蓝藻水华的记录[13]。 这可能是我国最早

的。 这为探索蓝藻水华发生原因提供了较典型的水体。 巢湖流域的农民把蓝藻水华称为“湖靛冶,按它们出现

的季节不同分为(1)春靛(早春水华),(2)霉靛(晚春水华),(3)伏靛(夏季水华),(4)秋靛(秋季水华) [14]。
这表明巢湖的蓝藻水华在一年中持续时间较长。 这些湖靛可用作稻、麦、棉等农作物的肥料。 但也使动物和

老百姓中毒[15]。 虽然这些湖靛的颜色,肥效不同,但至今尚不清楚组成这些湖靛的藻类。 更不清楚这些湖靛

产生的原因。 从 2007 年起调查和评估了巢湖蓝藻水华。 为此在近 3a 对巢湖西区作了现场观察和取样,鉴定

优势种后,分离、纯化并分析了它们的光合生理生态特性。 在此基础上本文提出了“优势种光合假说冶,着重

探索不同水华蓝藻之间是如何竞争,为何不同季节有不同的优势种,从而形成了不同水体在不同季节中有特

色的蓝藻水华。
1摇 材料与方法
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图 1摇 巢湖西区采样点图

Fig. 1摇 The map of sampling in Western Area of Lake Chaohu

1. 1摇 监测断面的设置

由全球定位系统 GPS 导航,在巢湖西区设 6 个采

样点(图 1):1 号(N 31毅39忆15. 93义,E 117毅18忆3. 43义)、2
号(N 31毅42忆15. 25义,E 117毅20忆18. 98义)、3 号(N 31毅42忆
28. 08义,E 117毅21忆44. 96义)、4 号(N 31毅41忆29. 09义,E 117毅
23忆50. 68义)、5 号(N 31毅39忆33. 35义,E 117毅21忆40. 85义)和
6 号(N 31毅35忆39. 03义,E 117毅20忆11. 62义)。 于 2008 年 4
月到 2009 年 3 月每月进行采样分析。
1. 2摇 实验方法

1. 2. 1摇 初级生产力测定[16鄄17 ]

采用用黑白瓶溶氧法测定。 初级生产力曝光时段

都是10:00—14:00。 将巢湖西区 1 号、3 号、4 号、5 号

和 6 号水样装瓶后在 2 号点, 进行曝光。 黑白瓶体积为 250 mL,挂瓶深度分别为 0,0. 5 m,1 m,1. 5 m 和 2 m
每层 1 个黑瓶、2 个白瓶,采样时固定初始溶氧。 用碘量法算出黑白瓶中的溶解氧,进而推算出初级生产力。

同时测定水温、透明度、pH 值、总氮(TN)、总磷(TP)。 透明度用赛氏圆盘测定, 其他营养盐指标的测定

参见“湖泊生态调查观测与分析冶 [18]。
1. 2. 2摇 浮游藻类样品采集及分析[16,19]

浮游藻类定性样品采用 25#浮游生物网(网孔直径为 64 滋m)在水面表层呈“肄 冶字形缓慢捞取浮游植物

样品,并将网内浓缩液置于 100 mL 塑料水样瓶中,现场用鲁哥氏液固定,带回实验室镜检分类。 藻种鉴定主

要依据《中国淡水藻类———系统、分类及生态》 [20]以及最近关于微囊藻分类的研究进展[21]。
浮游藻类定量样品用有机玻璃采水器采集不同水层的水样混合,取 1 L 置于广口塑料瓶(1 L)中,现场用

15 mL 鲁哥氏液固定。 样品带回实验室后静置沉降 24 h 以上,沉淀浓缩至 30 mL。 采用显微镜视野计数法计

数样品中不同藻类的细胞数。
1. 2. 3摇 优势种的确定[ 22鄄23 ]

水华蓝藻的优势种根据每个种的优势度值(Y)来确定:Y=(ni / N)伊fi,式中,ni 为 i 种的个体数,N 为所有

种类总个体数,fi 为第 i 种出现的频率。 Y 值大于 0. 02 的种类为全年调查的优势种。
1. 2. 4摇 水华蓝藻优势种的分离培养[24鄄25]

在倒置显微镜下, 用消过毒的巴斯德吸管将水华蓝藻优势种的单藻落挑出后,接种于 BG鄄11 或 CT 培养

基中,培养在温度为 (25依1)益、光强为 80 滋mol·m-2·s-1的条件下。 细胞长起来后,再将纯化的藻细胞扩大培

养至三角瓶中,准备测定。
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1. 2. 5摇 光合放氧测定[26]

水华蓝藻优势种的光合放氧是用 Clark 型氧电极(Hansatech Ltd. , U. K. ) 测定。 电极的反应室为 2 mL
的密闭系统,其温度由 DC21015 低温恒温槽(宁波海曙天恒仪器厂) 通过循环水控制。 光源为红色发光二极

管,光强由电极自带的专用软件控制, 通过 ORT1 型光量子计标定。
1. 2. 6摇 叶绿素 a 浓度测定[27 ]

为了计算优势种光合放氧活性,需测定蓝藻的叶绿素 a。 离心收集藻细胞,加入 3 mL 甲醇,混匀后 4 益
浸泡 6—14h,4000 r / min,离心 10 min,取上清,测定 A665值。 根据公式:Chla (滋g / mL) = 13. 9 伊A665,计算样

品中叶绿素 a 的含量。
1. 3摇 统计分析

本研究数据分析和图表绘制使用 Excel 和 Origin Version 7. 5 (OriginLab 公司, 美国) 和 SPSS 11. 5 软件

中进行。
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摇 图 2摇 2008 年 4 月—2009 年 3 月巢湖西区浮游藻类的初级生产力

月变化

Fig. 2摇 Monthly changes of primary productivity of phytoplankton

in Western Area of Lake Chaohu from April of 2008 to March

of 2009

2摇 结果

2. 1摇 巢湖西区初级生产力季节变化

浮游藻类是水生态系统中最重要的初级生产者,
初级生产力即是初级生产者的光合产物,是生物量增加

的基础。 在生态调查中,测定水体初级生产力通常为评

估在发展水产养殖的潜力,同时也作为水体富营养化的

主要指标之一[28]。 淡水水体的富营养化促进蓝藻水华

发生。 蓝藻水华的泛滥既是初级生产力组分改变的结

果,又进一步改变了初级生产力。
巢湖西区浮游藻类初级生产力的季节变化如图 2。

从 4 月到 5 月,巢湖西区 6 个取样点的初级生产力只有

少量提高,而到 6 月初级生产力每个取样点都成倍增加

达到最高。 7 月初级生产力明显下降,8 月又有提高,到
9 月份达到小高峰,后一直降低,到冬季(12 月、翌年 1
月份)初级生产力几乎为 0。 6 月通常是巢湖历年蓝藻

水华暴发的主要季节,初级生产力测定结果与此一致。
2. 2摇 巢湖西区浮游藻类群落组成及细胞密度的月变化

2. 1. 1摇 群落组成

表 1 显示巢湖西区在 2008—2009 年的浮游藻类包括 5 个门、48 属、85 种。 其中,绿藻占总种数的

52郾 9% ;其次是蓝藻门,占 30. 6% ;硅藻的种类位居第三,占 11. 7% ;三者共占 95. 2% 。

表 1摇 巢湖西区浮游藻类种数和密度的季节变化

Table 1摇 Seasonal variations of species number and density of phytoplankton in Western Aera of Lake Chaohu

门类
Phylum

种数
No. of species

种数比例 / %
Percentage

藻细胞密度 Cell density(伊104个 / L)
季节变化 Seasonal variations

春季
Spring

夏季
Summer

秋季
Autumn

冬季
Winter

年平均密度
Average density
(伊104个 / L)

蓝藻 Cyanophyta 26 30. 6 4415. 8 17381. 8 6115. 35 1953. 86 2488. 90(95. 38% )

绿藻 Chlorophyta 45 52. 94 435. 5 127. 3 68. 51 199. 47 69. 23(2. 65% )

硅藻 Bacillariophyta 10 11. 76 189. 42 23 49 150. 19 34. 28(1. 31% )

隐藻 Cryptophyta 3 3. 52 20. 43 73. 63 91. 55 15. 6 18. 29 (0. 70% )

裸藻 Euglenuphyta 1 1. 18 1. 29 0. 64 1. 29 0 0. 27 (0. 01% )

总计 Total 85 100 5062. 44 17606. 07 6325. 7 2319. 12 2609. 45
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摇 摇 表 1 还指出浮游藻类细胞年平均密度有季节变化:蓝藻门在夏、秋季细胞密度较高;绿藻门和硅藻门以

冬、春季细胞密度最多;隐藻门同蓝藻门相似;裸藻门四季变化不大。 但是,按全年平均细胞密度蓝藻占绝对

优势,为 95. 38% 。
2. 2. 2摇 细胞密度

图 3 显示,相对于绿藻、硅藻、隐藻和裸藻,蓝藻在春、夏、秋、冬四季都占有优势,其细胞密度在 6 月达到

高峰值(图 3A),此时蓝藻占浮游藻类总细胞密度的 98. 69% 。 绿藻和硅藻在 1—3 月温度稍低时细胞较多,
随温度升高到 8 月份最少,秋季时又有慢慢回升(图 3B)。 不同的是绿藻细胞密度在 4 月达到最大 189伊104

个 / L,而硅藻是在 3 月达最高 103. 42伊104个 / L。 隐藻周年变化是 1—6 月细胞数量较少,而 7—11 月细胞数

量有所增加(图 3B),以后又减少。
这些结果与 1980—1981 年[29]、1984 年[30]和 1999 年[31]的报导相似,只是浮游藻种类越来越少,蓝藻数量

越来越多,这表明巢湖已属蓝藻型的富营养性的湖泊[30]。
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图 3摇 巢湖西区各浮游藻类类群的的密度的月变化

Fig. 3摇 Monthly changes of cell density in the major communities of the phytoplankton in Western Aera of Lake Chaohu

A. Cyanophyta;B. Chlorophyta, Bacillariophyta, Cryptophyta and Euglenuphyta

2. 3摇 巢湖西区水华蓝藻优势种的季节变化

2. 3. 1摇 水华蓝藻优势种的鉴定

巢湖西区水体中蓝藻优势种出现的频率及相对密度见表 2。 经统计学分析巢湖西区蓝藻门的优势种为

绿色微囊藻、惠氏微囊藻、铜绿微囊藻和水华鱼腥藻。 绿色微囊藻出现频率较高,细胞密度最高 L;惠氏微囊

藻和铜绿微囊藻出现频率相对较低,但其细胞密度较高;水华鱼腥藻出现率最高达 86. 09% ,但细胞密度最

低。 此外,虽然有些蓝藻的优势度<0. 02,细胞密度在个别月份较多,但其出现频率很低,如水华束丝藻等。 这

些优势种藻细胞在不同季节占浮游藻类总细胞数的 74. 4%—95. 6% 。

表 2摇 巢湖西区蓝藻门优势种出现频率、相对密度及优势度

Table 2摇 Occurrence frequency, relative density and dominancy of the dominant species cyanobacteria in Western Aera of Lake Chaohu

种类
Speicies

出现频率 / %
Occurrency
frequency

平均密度

/ ( 伊104个 / L)
Average density

相对密度 / %
Relative density

优势度 Y 值
Dominancy

绿色微囊藻 Microcystis viridis 61 815. 192 31. 2 0. 190

惠氏微囊藻 Microcystis wesenbergii 37. 08 700. 967 26. 69 0. 099

铜绿微囊藻 Microcystis aeruginosa 23. 96 567. 935 21. 7 0. 052

水华鱼腥藻 Anabanea flos鄄aquae 86. 09 164. 718 6. 3 0. 054
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2. 3. 2摇 巢湖西区水华蓝藻优势种的季节变化
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摇 图 4摇 2008 年 4 月—2009 年 3 月巢湖西区水华蓝藻优势种的月

变化

Fig. 4 摇 Monthly variations in dominant species of blooms鄄

forming cyanobacteria in Western Aera of Lake Chaohu

4 种优势种的定量分析(图 4)表明,绿色微囊藻在

4、5、6、10、11、12 月份是优势藻种;在 7、8 月份惠氏微

囊藻占优势;而在 9 月份铜绿微囊藻占优势。 1、2、3 月

份水华鱼腥藻数量稍多于绿色微囊藻,这证明巢湖整年

都有蓝藻水华存在,只是每个季节的优势种不同。
2. 4摇 巢湖西区水体水质参数及其与优势种的关系

2. 4. 1摇 水体水质参数的变化

巢湖西区 2008 年 4 月到 2009 年 3 月各项理化指

标实测平均值呈现明显的季节变化(表 3)。 关于湖泊

富营养化程度的评价指标,采用屠清瑛等在 1990 年提

出的巢湖水质营养状态的评价标准[32]。 根据 TN、TP、
SD 平均值和浮游藻类优势种的监测结果:TN 为 2郾 53
mg / L>2 mg / L,TP 平均为 0. 211 mg / L<0. 11 mg / L,SD
为 0郾 25 m<0. 73 m,浮游藻类优势种为蓝藻门;据这些

数据评判巢湖西区为重富营养化。

表 3摇 2008 年 4 月—2009 年 3 巢湖西区主要水质参数

Table 3摇 Changes of limnological parameters in Western Area of Lake Chaohu from April of 2008 to March of 2009

时间
Time pH 值

温度 Temperature
/ 益

透明度 SD
/ cm

总氮 TN
/ (mg / L)

总磷 TP
/ (mg / L)

2008鄄04 7. 48 17. 91 31. 67 3. 8 0. 243

2008鄄05 7. 55 21. 17 22. 83 2. 89 0. 15

2008鄄06 7. 73 24. 83 11. 83 1. 35 0. 27

2008鄄07 8. 53 30. 42 24. 5 2. 67 0. 28

2008鄄08 8. 63 27. 50 26. 83 2. 48 0. 36

2008鄄09 8. 46 27. 18 22. 17 1. 13 0. 27

2008鄄10 7. 45 21. 42 30. 33 1. 38 0. 22

2008鄄11 7. 57 13. 08 25. 17 2. 67 0. 2

2008鄄12 7. 48 8. 01 22. 00 3. 67 0. 189

2009鄄01 7. 13 4. 73 28. 33 2. 25 0. 11

2009鄄02 7. 35 7. 53 23. 78 3. 18 0. 158

2009鄄03 6. 92 12. 14 30. 33 2. 89 0. 083

2. 4. 2摇 水体水质参数和水华蓝藻优势种的相关性

用 SPSS11. 5 软件分析绿色微囊藻、惠氏微囊藻、铜绿微囊藻和水华鱼腥藻的细胞密度与 pH 值、温度、TN
和、TP 和透明度之间的相关性。 表 4 指出,绿色微囊藻细胞密度与 pH 值显著地正相关;惠氏微囊藻细胞密度

与温度和 TP 之间均存在显著和极显著的正相关;铜绿微囊藻细胞密度温度和 TP 之间均存在显著和极显著

的正相关,而与 TN 之间存在极显著的负相关,水华鱼腥藻细胞密度与 pH 值间存在极显著正相关,而与温度

和 TP 之间存在极显著的负相关。
这些相关性说明温度和 pH 值在水华蓝藻优势种的演替中都起正相关作用。 上述分析中没有提到光因

子。 这是由于光因子在现场不易测准,经常受到各种气象条件变化影响。 实际上光应是比温度、pH 值更重要

的因素。
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表 4摇 巢湖西区水质参数及绿色微囊藻、惠氏微囊藻、铜绿微囊藻和水华鱼腥藻的相关性

Table 4摇 Correlations between limnological parameters and cell densities of Microcystis viridis, Microcystis wesenbergii, Microcystis aeruginosa

and Anabaena fios鄄aquae in Western Area of Lake Chaohu

水质参数
Limnological parameters

绿色微囊藻
Microcystis viridis

惠氏微囊藻
Microcystis wesenbergii

铜绿微囊藻
Microcystis aeruginosa

水华鱼腥
Anabaena fios-aquae

温度 Temperature / 益 0. 463 0. 8179** 0. 783** -0. 889**

pH 值 0. 804** 0. 3924 0. 498 0. 759**

透明度 SD / cm -0. 736* -0. 346 -0. 538 0. 176

总氮 TN / (mg / L) -0. 373 -0. 3607 -0. 7168** 0. 586

总磷 TP / (mg / L) 0. 389 0. 673* 0. 765** -0. 761**

摇 摇 *表示显著性水平在 0. 05 下的相关系数;**表示显著性水平在 0. 01 下的相关系数

2. 5摇 巢湖水华蓝藻优势种的光合对光强、温度和 pH 的响应

蓝藻水华的生物量主要来自优势种。 优势种的发展和更替既取决于本身的特性又与环境有关[33鄄34]。 蓝

藻是一类光自养生物,其生长取决于光合合成的有机物超过呼吸消耗(净光合)。
图 5 表明 4 种优势水华蓝藻的净光合对不同光强、温度和 pH 值的响应。 3 种微囊藻的最适温度顺序为:

绿色微囊藻 (23 益左右) <铜绿微囊藻 (27 益左右) < 惠氏微囊藻 (30 益左右)。 这顺序同自然界中的季节

变化一致,然而,在冬天占优势的水华鱼腥藻,其最适温度为 25 益,高于春天占优势的绿色微囊藻。 显示 4 种

优势蓝藻的光合对不同 pH 值的响应。 其中 3 种微囊藻的最适 pH 值的顺序是绿色微囊藻(pH 值 7. 5) < 惠

氏微囊藻 (pH 值 8. 5) <铜绿微囊藻 (pH 值 9. 0)。 巢湖水体的 pH 值从春天到秋天其变化趋势是逐渐升高

的,而到冬天时,pH 值有所下降。 然而,水华鱼腥藻又是个例外。 这些矛盾可能由光合光强曲线得到解释。
数据表明水华鱼腥藻的光饱和点 (34. 59 滋mol·m-2·s-1)要低于铜绿微囊藻(82郾 19 滋mol·m-2·s-1)、绿色微囊

藻 M. viridis (104. 69 滋mol·m-2·s-1) 和惠氏微囊藻 (135. 71 滋mol·m-2·s-1)的光饱和点。 并且,水华鱼腥藻开

始进入光抑制的光强 (100 滋mol·m-2·s-1) 也低于铜绿微囊藻(200 滋mol·m-2·s-1)、绿色微囊藻(300 滋mol·m-2·s-1) 和

惠氏微囊藻(450 滋mol·m-2·s-1)的光强。 尚未见到有关水华蓝藻光合对不同光强、温度和 pH 值响应的研究。
Pearl 和他的同事们注意到,固氮蓝藻占优势主要取决于利用氮磷的能力[1]。 水华鱼腥藻属于固氮蓝藻,然而

在 2007 至 2009 年工作期间,没有发现,生物可利用氮磷的变化同水华鱼腥藻占优势有密切的关系,因此光可

能起着更重要的作用(图 5)。
3摇 讨论

探索蓝藻水华形成过程中迅猛发展的原因的关键是,回答少数几个优势种蓝藻为什么长得比其他藻种

快? 80a 来对于这个问题的回答分成了三步走:第一步探索蓝藻为什么长得比真核藻快;第二步探索固氮蓝

藻和非固氮蓝藻之间的变换。 序言中列出的 10 个假说,已为回答这两个问题提供了大量的论证和分析。 然

而尚难以回答第三步问题,即蓝藻水华持续期中,为什么占优势非固氮蓝藻(如微囊藻)之间有季节的变化?
要阐明这问题既要了解不同季节中水体的环境因子变化,又要了解这些优势种的生物学特性,尤其是它们对

主要环境因子的响应。 本研究试图在第三步回答中提供一些信息。 为此,以对巢湖 3a 来的观测为依据,提出

“优势种光合假说冶,其具体内容如下:
(1)蓝藻水华包含许多藻种,每个藻种都是水体的初级生产者。 蓝藻水华的发生不仅与藻细胞密度有

关,还与水体的初级生产力直接有关。 巢湖 2008—2009 年存在 5 门 85 种浮游微藻。 初级生产力和藻细胞密

度都是夏季最高,冬季最低;但这两者之间增加或减少无定量关系。
(2)水体藻类中生长最快、细胞密度最大的是少数优势种。 含有几个优势种的水体中,可能随环境因子

发生季节更替,使蓝藻水华持续存在。 巢湖在 2008—2009 年鉴定到 4 个优势种,其生物量占浮游藻类细胞的

74. 4%—95. 6% 。 在冬季和早春水面上漂浮的是水华鱼腥藻,以后占优势的有绿色微囊藻、惠氏微囊藻和铜

绿微囊藻。
(3)许多环境因子影响这些优势种的生长,其中少数几个主导因子影响更大。 本研究在 2008—2009 年
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图 5摇 巢湖水华蓝藻优势种的净光合对温度、pH 值和光强的响应

Fig. 5摇 The responses of net photosynthesis in the dominant species of bloom鄄forming cyanobacteira to environmental factors temperature,

pH value, light intensity

从巢湖测定的环境因子中分析到,在营养条件变化较小时,光照、温度和 pH 值是上述 4 种藻占优势的主导

因子。
(4) 主导环境因子可影响优势种藻细胞多种生理过程,造成生长的快慢;由于藻类是光合自养生物,其中

对光合作用的影响最重要。 本研究对关于巢湖中分离纯化的 4 种优势种对不同光强、温度和 pH 值响应的光

合生理生态学研究,可解释为什么这 4 种蓝藻在不同季节占优势,希望有助于巢湖蓝藻水华发生原因的理解。
这个假说是基于 100 多年来已有的研究,尤其是借鉴了 10 种假说后提出的。 首先,随研究发展趋势,不

仅研究浮游藻类总体,更要鉴定优势种。 其次,在环境因子分析方面不是所有因子都考虑,抓不出头绪。 而通

过测定和统计,找出主导因子。 第三,在生物因子分析方面,承认藻类各种结构和生理过程都影响生长,但与

其生长关系最密切的是光合,需要着重观测光合对主导环境因子的响应。
蓝藻水华是一种复杂的生态现象,这个生态系统是大量生物和非生物因素在高水平的整合[1]。 已有研

究蓝藻水华的进展证明,直接、简单地处理这个复杂系统,难有成效。 在自然科学领域中为了解析一个复杂的

高水平整合系统中的过程,通常是抓出一些重要的因子,简化这个系统成为低水平的整合。 例如,为了解析农

作物的光合作用,从群体鄄个体鄄细胞鄄叶绿体鄄类囊体膜到 2 个光系统组分,抓出了色素、蛋白等关键因子,测试

快速变化,理解了光合过程中光能转化机制,理解了叶绿素荧光如何反映了光化学转化效率[28]。 这为用卫星

遥感扫描作物群体生长态势,或者用叶绿素荧光仪测定农作物对环境胁迫的响应提供了理论和技术基础。
本文把巢湖蓝藻水华的高水平整合系统,简化为优势种对单一环境因子响应的光合生理生态研究系统,

希望探索水华蓝藻与环境的关系,寻找水华蓝藻快速生长的条件,从而为理解蓝藻水华暴发原因提供依据。
曾经用光合生理生态学研究了水稻田绿肥植物满江红的生长规律[35鄄36];还弄清了荒漠地区的陆生蓝藻发菜
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最适生长条件[37]。 本研究阐明了优势种蓝藻的光合特性在形成水华中起决定性作用。 这启示人们在探索防

治蓝藻水华时,可直接从抑制优势种光合能力入手。 然而抑制光合作用的化合物大多对人和其他生物有毒,
如果选用不产毒、其生长最适条件相似于水华蓝藻优势种的藻类进行共培养,可能值得探索。 经过几年努力

已经找到了一种真核藻分泌的化感物质可有效抑制铜绿微囊藻的光合和生长,可能为防治蓝藻水华提供一条

新途径[38]。
致谢:中国科学院武汉植物园胡鸿钧研究员帮助鉴定藻种;安徽省环境科学研究院李堃博士和赵纯真硕士帮

助现场调查和取样,在此一并致谢。
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