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封面图说: 色季拉山的长苞冷杉和高山杜鹃林———色季拉山高海拔处的植被主要有长苞冷杉、林芝云杉和高山杜鹃等,再高海

拔地区则分布有高山灌丛、草甸等。 长苞冷杉为我国特有种,属松科常绿乔木,分布于西藏东南部高山地带。 树高

可达 40m,树皮暗褐色,针叶较短;其球果圆柱形,直立。 长苞冷杉的形态独特,与分布区内多种冷杉有密切的亲缘

关系,和云杉、杜鹃的分布也彼此交叠。 随着色季拉山体海拔的升高,区域气候对于山地土壤从黄壤至棕色森林土、

直至高山草甸土的完整发育,以及对森林生态系统类型的形成都产生直接而深刻的影响。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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湖泊蓝藻水华发生机理研究进展

马健荣1,2, 邓建明1,2, 秦伯强1,*,龙胜兴3

(1. 中国科学院南京地理与湖泊研究所湖泊与环境国家重点实验室, 南京摇 210008;

2. 中国科学院大学, 北京摇 100049; 3. 贵阳市环境监测中心站, 贵阳摇 550002)

摘要:蓝藻水华是富营养化湖泊常见的生态灾害,通过产生毒素、死亡分解时使水体缺氧和破坏正常的食物网威胁到饮用水安

全、公众健康和景观,会造成严重的经济损失和社会问题,揭示其发生机理是进行防治的基础。 综述了蓝藻水华发生机理的主

要假说和证据,主要分为环境因子(营养盐、氮磷比、温度、微量元素、浮游动物牧食、水文和气象条件等)和生理生态特性(伪空

泡、胶质鞘、CO2 浓缩机制、适应低光强、贮藏营养物质、防晒、产毒素和固氮等)两个方面;评述了主要新理论,展望了今后的研

究。 到目前为止的研究表明寻找一两个关键因子并不能阐明蓝藻水华的发生机理。 现存的理论或假说尽管已经在蓝藻水华的

防治实践中产生重要作用,但仍然未能清楚地阐释其发生的客观规律。 认为蓝藻水华是在各种环境因子(外因)的耦合驱动

下,水华蓝藻由于其独特的生理生态特性(内因),产生巨大的生物量而在浮游植物群落中占绝对优势,在合适的水文气象条件

下集聚于水表而形成。 因此水华机理的研究应同时关注水华蓝藻的生理生态学规律和蓝藻水华发生的各种环境条件。 不同环

境因子协同影响水华蓝藻的不同生理生态特性的表达,从而影响水华的发生过程,将可能是以后研究的重点。 蓝藻水华机理的

研究在微观方面正趋向于应用分子生物学手段分析蓝藻生理过程,宏观方面则将广泛应用遥感遥测技术观测全湖蓝藻的变化

规律。 今后加强对水华蓝藻生理生态特性的基因表达与调控和环境多因子耦合作用于蓝藻水华过程的研究将有重要意义。 蓝

藻水华的机理研究包括现象、过程和原因 3 个层次的问题,通过大量的现象和过程的研究,不断揭示其发生过程中水华蓝藻的

群落演替、种群发展、细胞活性和分子机理等变化规律,才能找到其发生的真正原因, 为其防治提供理论依据和更好的治理措

施。 在蓝藻水华防治方面,控制营养盐和生态修复可能将是今后很长时间内最根本最有效和最具操作性的方法。
关键词:湖泊; 蓝藻水华; 发生机理; 进展; 展望

Progress and prospects on cyanobacteria bloom鄄forming mechanism in lakes
MA Jianrong1,2, DENG Jianming1,2, QIN Boqiang1,*, LONG Shengxing3

1 State Key Laboratory of Lake Science and Environment, Nanjing Institute of Geography and Limnology, Chinese Academy of Sciences, Nanjing

210008, China

2 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing, 100049, China

3 Environmental Monitoring Centre of Guiyang, Guiyang 550002,China

Abstract: Cyanobacterial blooms present risks for drinking water safety, public health and landscape, which cause serious
economic losses and social problems. To reveal cyanobacteria bloom鄄forming mechanism is the basis for cyanobacterial
blooms prevention. We reviewed the main hypothesis and evidences of the mechanism of cyanobacteria bloom鄄forming,
mainly including environmental factors ( nutrients, TN: TP ratio, temperature, trace elements, zooplankton predation,
hydrological and meteorological conditions, etc. ) and physio鄄ecological characteristics ( pseudo鄄vacuoles, sheath, CO2
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concentrating, adapt to low light intensity, the storage of nutrients, sunscreen, produce toxins and nitrogen fixation, etc. ),
then commented the new theories about cyanobacteria bloom鄄forming mechanism and prospected the future research. The
knowledge of understanding one or two key factors that does not clarify the mechanism of algal blooms. The existing theories
or hypothesis have still failed to explain the objective laws of the cyanobacteria bloom鄄forming clearly even though they have
played an important role in the practice of prevention and control of cyanobacterial blooms. Cyanobacterial blooms were
multiple driven by environmental factors ( external factors ) with the advantages of its unique physio鄄ecological
characteristics ( internal factors) . Hence, cyanobacteria could produce enormous biomass and dominate the phytoplankton
community, then bloom under water surface under suitable hydrological and weather conditions. Research on cyanobacteria
bloom鄄forming mechanism should also concern the two aspects. It will be the focus of future research on collaborative
expression of different physiological and ecological characteristics of cyanobacteria in different environmental factors, thus
affecting the occurrence of algal blooms. The research on mechanism of algal blooms will expand towards the micro and
macro level. Molecular biology methods will be used to study cyanobacterial physiological processes at the micro level. At
the macro level, remote sensing technology will be used to observe biomass spatial鄄temporal cyanobacteria variation. It is
very vital in the future to strengthen the research on the gene expression of cyanobacterial physio鄄ecological characteristics
and environmental factors coupling affect on the cyanobacterial blooms process. The further investigation that should be
interested for us: (1) What is the gene expression and regulation mechanism of Microcystis to form colonies? (2) How do
environmental factors affect gene expression and regulation process of the cyanobacteria? (3) What are the quantitative
relationships between meteorological factors ( radiation, wind, rainfall, etc. ), the hydrology or the hydrodynamic process
and the growth and distribution of cyanobacteria? (4 ) What are the quantitative relationships between nutrients and
cyanobacterial growth or reproduction? Cyanobacteria bloom鄄forming mechanism researches include three levels:
phenomena, processes and causes. To reveal the disciplines of cyanobacterial bloom in phytoplankton community
succession, population development, cell activity and molecular mechanism by a large number of phenomena and processes
research, will find the real cause of cyanobacterial blooms and provide a theoretical basis, and better governance measures
for the prevention and treatment.

Key Words: lakes; cyanobacterial blooms; bloom鄄forming mechanism; progress; prospects

蓝藻水华发生机理是阐明蓝藻水华发生规律的生态学理论。 近年来, 特别是 2007 年太湖蓝藻水华引起

的饮用水危机[1]以来,蓝藻水华一直备受各级管理部门和社会各界关注。 这一重要生态学领域在不断取得

新成果,不断加深人们对蓝藻水华的科学认识并作为理论基础支撑蓝藻水华的防治。 最近 10 余年中,不断有

学者对这一领域进行了总结或回顾。 Dokulil 和 Teubner[2] 使用温带和(亚)热带地区各种浅水和深水湖泊的

原始数据和文献资料分析并讨论了蓝藻优势形成的机制,认为蓝藻的长期优势通常是由多种因素(营养浓

度,湖泊形态,水温,水底光可用性,混合条件等)引起的。 孔繁翔和高光[3] 分析了导致蓝藻水华形成的化学、
物理和生物等主要环境因素,论述了蓝藻,尤其是微囊藻属(Microcystis)成为水华优势种的可能原因,并提出

了蓝藻水华成因的“四阶段理论冶。 2008 年出版的 Hudnell 主编的书中[4],提出了有害蓝藻水华研究的理论

框架,确定研究的 9 个主要方向并进行了详细的论述。 为推动我国这一领域的研究和蓝藻水华防治的进程,
探索符合我国湖泊特征的蓝藻水华防治策略,本文尝试根据事物发展变化的内外因辩证原理,综述各种关于

蓝藻水华形成的经典假说或证据(分为环境因子和水华蓝藻的生理生态特性两个方面进行),评述了我国学

者关于蓝藻水华形成机理的新理论,并对今后研究做出展望。
蓝藻水华有多种相近似的定义[5鄄6]。 目前大多数学者普遍认同蓝藻水华是在富营养化水体中蓝藻大量

增殖,水体中叶绿素 a 浓度超过 10mg / m3 或藻细胞超过 1. 5伊107 个 / L,并在水面形成一层蓝绿色或有恶臭的

浮沫[7]。 我国报道的发生水华的蓝藻共 26 种,其中微囊藻属 10 种,鱼腥藻属(Anabaena)12 种,拟鱼腥藻属

1203摇 10 期 摇 摇 摇 马健荣摇 等:湖泊蓝藻水华发生机理研究进展 摇
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(Anabaenopsis)、束丝藻属(Aphanizomenon)、浮丝藻属(Planktothrix)和拟浮丝藻属(Planktothricoides)各 1 种;
国外记载了约 89 种[8]。 蓝藻水华通过产生毒素、死亡分解时使水体缺氧和破坏正常的食物网威胁到饮用水

安全、公众健康和景观,会造成严重的经济损失和社会问题[5鄄6]。 几乎全世界的主干水系,包括非洲的维多利

亚湖、欧洲的波罗的海、北美的伊利湖等都出现过严重的蓝藻水华[9]。 我国是世界上蓝藻水华发生最为严

重、分布最为广泛的国家之一[10],太湖、巢湖和滇池是蓝藻水华发生最为严重的湖泊。 国内外学者对蓝藻水

华发生机理的研究,所关注的侧重点大致可分为外部的环境因子和水华蓝藻的生理生态特性。
1摇 环境因子

环境因子是蓝藻水华发生的外部条件,是诱导蓝藻水华发生的重要因素。 因此学者们希望从众多复杂的

环境中找出关键因子,主要有以下几种解释蓝藻水华发生机理的学说。
1. 1摇 氮磷营养盐

总氮和总磷分别超过 0. 5 mg / L 和 0. 02 mg / L,就可能暴发水华[11]。 随着湖泊富营养化,特别是磷浓度的

增加,通常会导致水体中蓝藻在浮游植物群落演替中占优势[12]。 温带湖泊总磷浓度在 0—30滋g / L 时,蓝藻占

优的几率为 10%以下,30—70 滋g / L 时为 40% ,接近 100 滋g / L 时,风险达到 80%左右[13]。 Xu 等[14]在太湖进

行现场营养盐添加实验表明,水体中 0. 014mg / L 的无机磷仍能够促进蓝藻(微囊藻属)生长,当磷的浓度升高

到 0. 2mg / L 时,蓝藻生长不再受到磷的限制;太湖蓝藻生长需要的无机氮在 0. 3—0. 8 mg / L 之间,低于 0. 3
mg / L,蓝藻不能生长,高于 0. 8 mg / L,蓝藻生长速率增加缓慢,氮对蓝藻的生长不再有限制作用。 湖水中溶解

性反应磷(SRP)是蓝藻水华发生的关键因子,我国多数湖泊水体中溶解性有机磷(DOP)浓度比溶解性反应

磷高 1 倍以上,其中大约 60%左右的 DOP 可被碱性磷酸酶水解后供藻类生长,激发太湖浮游植物体内碱性磷

酸酶活性的阈值浓度可能是 0. 02mg / L 的 PO3-
4 ; 当水华暴发时,水体中的磷酸盐浓度远低于暴发阈值,藻体

内酶被诱导大量产生,从而使水中碱性磷酸酶的数量、活性急剧增加,水体中其他形态的磷不断分解、释放出

可溶性无机磷(DIP),使得水体中由于水华暴发所消耗的 PO3-
4 得到补偿[15鄄16]。

目前普遍认为由于氮磷释放导致的水体富营养化直接促使水华的形成[17鄄21],因此氮磷就成为了蓝藻水

华控制的研究焦点[22鄄24],控制氮还是磷曾经一度引起激烈讨论[25鄄27]。 通过控制氮磷等营养盐控制蓝藻水华

具有很强的可操作性和很好的效果[24],在德国博登湖[28]、荷兰 Veluwe 湖[29]和德国M俟ggel 湖[30]观测到,蓝藻

生物量的确可以在营养盐输入减少时降低。 在日本琵琶湖,富营养化得到控制后,蓝藻水华基本消失[11]。
1. 2摇 总氮、总磷比

Redfield 认为 N 颐P 为 16 时对藻类的生长是适宜的[31],实验也证明了 N 颐P 为 16 时出现束丝藻水华[32],
其他实验研究不断支持并补充这一假说[33鄄36],Smith[35]认为发生蓝藻水华时总氮总磷比不超过 29颐1。 氮磷比

理论获得众多学者支持的同时也不断受到质疑。 Paerl 等[37]认为富营养化水体的氮磷负荷都比较高,可能超

过浮游植物的同化能力,氮磷比理论可能更适合于在类似安大略实验湖区营养盐相对缺乏的水体。 Xie[38鄄39]

等在武汉东湖的围隔实验证明氮磷比无论小于大于 29 都能发生蓝藻(微囊藻)水华;蓝藻水华的暴发导致水

体 pH 值上升,诱导沉积物大量释放磷,使得水体氮磷比降低,因此低氮磷比是蓝藻水华暴发的结果,而不是

原因。 许海等[40]研究结果表明氮磷比对铜绿微囊藻和斜生栅藻(绿藻)生长的影响并不表现在一个确定值

上,而与水体氮磷的绝对浓度有关,氮磷浓度比氮磷比对两种藻的生长影响更大。
1. 3摇 水温

Robarts 和 Zohary[41]认为蓝藻水华的发生主要是由于水温升高引发的。 蓝藻最适温度范围是 25—35益,
对高温的耐受性要强于其它藻类[42]。 Tan[43]在太湖冬季泥样的模拟升温培养实验,蓝藻(微囊藻)的复苏温

度(12. 5益)高于绿藻和硅藻(9益),并且蓝藻在复苏后的比生长速率高于绿藻和硅藻。 随着温度的升高,藻
类群落结构也发生了变化,蓝藻在 19. 5益以后占优势,占优势的蓝藻是水华形成的物质基础。 蓝藻以快速生

长的 r 对策迅速占据生态空间,获得竞争优势,并且随着温度的升高出现明显的微囊藻基因型演替现象。 光

合色素浓度的升高与绿藻和硅藻的复苏同步进行,但滞后于蓝藻的复苏。 绿藻和硅藻的最大光合效率出现在
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23益,而蓝藻峰值出现在 26. 5益。 全球气候变暖可能从多个途径促进水华的发生[9]。
1. 4摇 微量元素

水体微量元素充足时可能促进蓝藻水华的形成。 实验证明蓝藻比真核微藻需要更多的微量元素[44]。 当

铁的浓度在 0. 1—1. 0mg / L 时,藻类开始从绿藻向蓝藻演替[45];铁是固氮酶的组成要素之一,因此是固氮蓝藻

的基本元素[46鄄47]。 在研究中发现东太湖即使添加了氮磷,但是,藻类生物量仍然很少增长,原因很可能是缺

铁(未发表数据)。 另外,锰、铜、锌、镁、钼、钴等,需要量极少,但在维持细胞正常的生理功能上起着至关重要

的作用,与蓝藻水华的发生可能有密切关系。
1. 5摇 浮游动物牧食

只有当水华蓝藻能抵抗浮游动物的牧食后才能形成优势种群,因此能抵御浮游动物牧食的大群体蓝藻大

量生长形成水华[48]。 在实验室用浮游动物进行的受控实验能够模拟蓝藻(微囊藻)水华的形成,其机制是游

动物对绿藻的捕食,遏制了绿藻的生长,促使蓝藻快速生长形成优势种,这种现象在磷浓度很高时,比较容易

出现[49]。 因为,磷浓度高,绿藻会在竞争中占优势,但是浮游动物存在时,会遏制绿藻生长。 在灭菌培养条件

下用浮游动物也能够诱导微囊藻群体的形成[50]。 添加鞭毛虫,10d 后聚集成铜绿微囊藻群体,随后直径逐渐

增加,50d 后肉眼可见(200滋m 以上);用捕食了铜绿微囊藻的鞭毛虫滤液培养单细胞,3d 后观察到了一些含

3—4 个细胞的群体[50]。
1. 6摇 水文条件

水文条件影响到蓝藻的生长和分布。 蓝藻的生长需要稳定的水体,水体的稳定性与微囊藻的悬浮机制密

切相关[51],在水力滞留时间短的水体中的浮游植物组成中会失去竞争优势[52]。 一般认为水力滞留时间少于

2 周时,蓝藻难以有效地聚集形成水华[53]。 在缓流的河水中蓝藻种类较少[54]。 水滞留时间越长,发生水华的

可能性越大;相反地,滞留时间越短,不利于藻类的繁殖,较难以维持种群数量,不易形成水华[55鄄56]。 胡韧

等[57]对珠海竹仙洞水库研究指出,短水力滞留时间是控制浮游植物群落结构与数量的关键因子。 赵孟绪

等[58]认为在具备充分营养盐与适合水温条件下,水体稳定性是控制汤溪水库蓝藻水华发生时间的关键因子。
王孟等[59]研究长江流域红枫水库、百花水库等发现,因水量变化而导致水库水滞留时间变长容易发生水华,
因此加大水库水量的交换,缩短水滞留时间,有利于抑制富营养化。
1. 7摇 气象条件

水华通常在较为稳定的水体中出现,轻缓的风浪促进蓝藻水华的形成。 大于 3 m / s 的风速可以把表层水

华带到水下[60]。 如太湖蓝藻形成的风速阈值是 3. 1 m / s[61]。 Verhagen[62]建立了风驱动下藻类受湖流影响成

斑块状分布的模型;Ishikawa 等[63]对风驱动湖泊中水华蓝藻(微囊藻)的漂浮和集聚过程进行研究,提出了

“微囊藻旋回理论假说冶。 许秋瑾等[64] 基于营养盐、光辐射等理化条件建立了太湖蓝藻的生长模型。 另外,
蓝藻水华发生的基础是巨大的蓝藻生物量,这些生物量都是由光合作用完成的,所以光照强度和日照时间对

蓝藻水华发生有重要影响[65鄄66]。
2摇 生理生态特性

蓝藻独特的生理生态特性是同其他浮游植物的竞争优势,这是蓝藻水华形成的前提,在环境适宜的环境

中(如富营养化),这种优势就充分表现出来,大量生长而形成水华。 其中某个关键的生理生态特性是许多学

者极力去寻找的,主要有如下学说解释蓝藻占优势后发生水华。
2. 1摇 伪空泡(气囊)

蓝藻具有伪空泡或伪空泡群,调节伪空泡的浮力可使蓝藻在水柱中占有有利吸收光能的位置[67鄄68]。
Reynolds 等[68]根据伪空泡浮力绘制了铜绿微囊藻年生活周期图,认为铜绿微囊藻之所以在春季末到晚秋季

节在富营养化水体漂浮聚集水面形成水华是因为细胞内伪空泡浮力的作用,在冬季消失沉入湖底越冬则是伪

空泡坍塌失去浮力的结果,到第 2 年越冬的藻细胞重新形成伪空泡在上浮到水体表层,构成铜绿微囊藻的年

生活周期。
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2. 2摇 胶质鞘

几乎所有蓝藻都有胶质包被,胶被由微原纤维构成。 胶质具有重要的生理生态功能:藻丝运动、垂直分布

的调节、营养储存、营养物质的螯合与加工、代谢的自我调节、防御氧的侵害、防御金属的毒性、防御草食性牧

食和防御被消化[8]。 这些功能可能使得蓝藻在与其他浮游植物的竞争中占优势而形成水华。
微囊藻的群体是不定形的胶鞘包裹着多个细胞,最多可达数万个。 群体的形成、增大和形态的持久维持

是微囊藻获得种群优势进而形成水华并维持竞争优势的前提之一。 光照能促进微囊藻群体尺寸的增大,群体

微囊藻可能由于漂浮异质性的存在而更适应不断变化的外界环境,从而成为持久维持的优势种群[69]。 蓝藻

利用胞外多糖将蓝藻单细胞聚集成群体,形成充满空气的细胞间空隙产生的浮力是蓝藻水华形成的主要因素

之一[70]。
2. 3摇 CO2 浓缩机制

蓝藻能高效吸收浓缩低浓度的 CO2,在细胞内积聚比外界高几百到几千倍的 CO2 浓度[71]。 因此蓝藻不

仅能在低 CO2 浓度环境下能竞争,还能在蓝藻占优势的情况下将 CO2 浓度降到自身仅能利用的水平来确保

其优势。 另外,蓝藻由于漂浮能力,漂浮到水面可以利用大气中的 CO2,因此更具优势[72]。 群体微囊藻对无

机碳的高利用率有可能在不同种微囊藻水华的维持中起到了一定的作用[73]。 具有 CO2 浓缩机制的蓝藻通过

以上行为不断占据优势,大量繁殖形成水华。
2. 4摇 适应低光强

Mur 等[74鄄75]和 Zevenboon 等[76]认为蓝藻细胞不仅含有叶绿素 a,茁鄄胡萝卜素,还有多种辅助捕光色素,如
藻蓝素(C鄄phycocyanin)、藻红素(C鄄phycoerythrin)和别藻蓝素(allophycocyanin)等,能有效地捕获光能,在不同

深度的水柱中都可以生存,在光密度较低的条件下能利用一些特殊波长的光能,因而比其他藻类有较高的生

长速率,从而形成水华。
2. 5摇 贮藏营养物质

蓝藻细胞可以贮藏过量的营养物质以供环境中营养物质减少时利用。 Pettersson 等[36] 根据他们对 Erken
湖刺胞胶刺藻的观察,发现当胶刺藻下沉在沉积物表面时吸收了大量的磷,贮藏在细胞内,到藻群体萌发向水

面迁移时为细胞生长提供磷源。 蓝藻通过在营养充足时过量吸收而大量生长而形成水华。
2. 6摇 防晒

在强光条件下暴露的藻类细胞可能致死,但微囊藻通过增加细胞内类胡萝卜素的含量而保护细胞免受光

的抑制,对强光有较大的忍受性[77]。 紫外线 UV鄄A 和 UV鄄B 辐射是对生命系统有害的,会造成生物大分子的

损伤。 紫外线照射时,蓝藻的代谢合成的一种氨基酸(MAAs),具有防止紫外线伤害的作用[78]。 因此,相对于

其他藻类,蓝藻更容易在烈日炎炎的夏季形成水华。
2. 7摇 产毒素

常见的水华蓝藻几乎都能能够产生毒素[79],会对人类和动物的健康和生命构成严重威胁[24]。 可能是蓝

藻在自然环境中应对其他浮游植物竞争和被捕食的重要生存竞争策略。 kehr 等[80] 实验表明,微囊藻毒素可

能对微囊藻群体形成的影响是非常重要的,并因此获得压倒其他浮游植物的竞争优势。 Gan 等[81] 发现微囊

藻毒素在微囊藻群体形态的维持中具有重要作用,产毒微囊藻细胞在生长过程中释放到胞外的微囊藻毒素具

有信号物质的功能,它可通过激活产毒及非产毒微囊藻细胞中部分与多糖合成相关基因的表达,诱导一系列

胞外多糖产物的释放,进而促进微囊藻群体的聚集;若清除释放到胞外的微囊藻毒素分子,微囊藻群体的尺寸

则会显著减小。 水华蓝藻可能通过毒素持续维持种群优势,从而在条件适宜时形成水华。
2. 8摇 固氮

固氮蓝藻(如鱼腥藻)可以转化利用空气中的氮气[82],因此在缺氮的环境中固氮蓝藻具有绝对优势,在
条件适宜时就会形成水华。
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3摇 蓝藻水华发生机理的新理论

近年来我国学者提出有关蓝藻水华发生机理的新理论主要有以下几个。
3. 1摇 环境因子与生理特征共同作用

秦伯强等[1]认为蓝藻之所以能够爆发性生长形成水华一方面与蓝藻本身的生理特征有关,另一方面则与

系统内物理、化学、生物环境有关。 湖泊富营养化实际上是氮、磷等生源要素增加、积累的过程,而湖泊沉积物实际

上就是营养盐的储蓄库[83]。 对于浅水湖泊沉积物中磷的释放,风浪的动力作用将大幅度增加总磷的浓度,因此蓝

藻水华暴发的原因与湖泊物理环境如光照(或透明度)、温度和适宜的水动力有关,也与湖泊化学环境如氮磷浓度

及氮磷比等有关,还与形成水华的蓝藻本身的某些生理特征有关,如气囊及抗拒紫外线伤害的能力,从而在对光照

和营养盐的竞争中处于优势地位[19]。 此观点在理论上符合生态学的基本原理,本文就是在这一理论的基础上展开

综述;但由于大多数学者倾向于从众多复杂因子中找到关键因子以利于蓝藻水华的防治,各种研究结果相对独立,
目前缺乏充足的证据阐明各种环境因子如何影响蓝藻的各种生理生态特征,从而最终形成水华。
3. 2摇 正反馈调节

谢平[84]认为氮磷的大量输入导致水体营养盐浓度的增加,且氮磷比一般较低(如生活污水)。 能形成群体的

蓝藻在春末夏初开始增加,一旦超过牧食者所能控制的密度,便会快速攀升,开始大量聚集在表层,水体浑浊度增

加,光照强度下降,蓝藻较强的低光利用效率使它们具有竞争优势。 同时,随着蓝藻光合作用的大幅增加,水体 pH
的上升,CO2 浓度大幅下降,蓝藻对 CO2 的低半饱和常数 Ks 使它们具有竞争优势。 蓝藻在表面堆积还使其能直接

利用空气中的 CO2 而更具竞争优势。 pH 的增加促使富含铁磷的沉积物大量释放磷(可能还有铁),从而导致水华

氮磷比的降低,这样形成水华的蓝藻又可以增加它们自身的磷(铁)共给于生物量的增长。 因此,形成水华的蓝藻

还特别具有这种利用磷(铁)的正反馈优势。
这一理论很好地阐明了部分环境因子与蓝藻部分生理生态特征的相互作用而形成水华的过程,很值得借鉴。

但在不同的湖泊环境中可能关键因子不一样,发生蓝藻水华的关键过程也可能不尽相同,而且还有很多可能的重

要环境因子和生理生态特性没有提及。
3. 3摇 四阶段理论假说

孔繁翔和高光认为蓝藻水华的“暴发冶是表观现象,是蓝藻要先具有一定的生物量为前提的逐渐形成的过程,
并提出了蓝藻水华成因的四阶段理论假设———“在四季分明、扰动剧烈的长江中下游大型浅水湖泊中,蓝藻的生长

与水华的形成可以分为休眠、复苏、生物量增加(生长)、上浮及聚集等 4 个阶段,每个阶段中蓝藻的生理特性及主

导环境影响因子有所不同。 在冬季,水华蓝藻的休眠主要受低温及黑暗环境所影响;春季的复苏过程主要受湖泊

沉积表面的温度和溶解氧控制,而光合作用和细胞分裂所需要的物质与能量则决定了水华蓝藻在春季和夏季的生

长状况,一旦有合适的气象与水文条件,已经在水体中积累的大量水华蓝藻群体将上浮到水体表面积聚,形成可见

的水华。 研究蓝藻水华的形成机理必须寻找导致水华形成的各主要生理阶段的触发因子或特异性因子,针对不同

阶段蓝藻的生理特性,进行深入研究。 只有这样才有可能逐步弄清蓝藻水华的形成机制,并对其发生的每一进程

进行预测,寻求更加具有针对性的控制措施冶 [3]。 四阶段理论假说已经应用于蓝藻水华的预防、预测和预警的实践

中[85]。 四阶段理论假说使得蓝藻水华研究的思路变得更加清晰,更能有序地揭开蓝藻水华暴发原因。 但浅水湖泊

中蓝藻水华的暴发过程并不一定经历此 4 个阶段,如在太湖中,冬季仍然发现蓝藻水华。
3. 4摇 生理潜能发挥与适应竞争策略

刘永定[5]认为形成水华的蓝藻生长繁殖是快速还是缓慢,和它在什么条件下如何发挥其生理潜能有很大关

系。 在某些情况下,能够以光能转换率 10%的效率生长,而同样的物种,在另外的条件下只能以光能转换率 0. 2%
的效率生长;另一方面,水华蓝藻能在较短时间形成大规模“水华冶,这些都与它们的适应和竞争策略有关,即细胞

内具有精细的伪空胞结构鄄自主浮力调节机理、三套色素系统鄄低光补偿机制、细胞磷库和营养储藏转化鄄奢侈消费

机制、高效吸收和同化二氧化碳鄄无机碳浓缩机制、固氮鄄营养补偿机制、休眠鄄回避不良条件机制、产毒鄄尚不明确的

竞争机制、种群演替鄄生态位替补竞争机制[5]。 此观点强调了外部条件对蓝藻生理的影响,符合理论和实践,但还

需阐明外部条件如何具体影响蓝藻生理潜能发挥,以及不同适应竞争策略在不同条件下对蓝藻水华发生的贡献。
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3. 5摇 信号假说

蓝藻在外界信号(低温、黑暗、升温、光照等)的驱动下使得细胞内某些基因体系被打开或关闭,这种“开鄄关冶通
过节律性的调节转录来建立;某些基因活动的产物反过来改变环境的条件,使它们能更好地适应环境,并在富营养

化水体中形成水华和消失[8]。 铜绿微囊藻的基因组序列中就包含有程序性死亡序列[86],实验证明在氧化作用的压

力下可诱导铜绿微囊藻细胞的程序性死亡[87鄄88]。 信号假说深入到分子水平解释蓝藻水华发生的机理,用现代分子

生物学手段研究水华问题,是一大突破。 但证据还很少,需要进一步研究。
4摇 蓝藻水华发生机理的讨论

以上提到的各种环境因子和各种生理生态特性,既然有学者提出,并且有实验证据,这表明这些因素都会对蓝

藻水华的形成有重要作用。 但具体到不同类型的湖泊,则可能由于环境不同,而关键因素各异。 国内外典型湖泊

水华的主要影响因子就不太相同[89]。 到目前为止的研究表明希望寻找一两个关键因子就能阐明水华发生机理的

做法并不太理想,现存的理论或假说尽管已经在蓝藻水华的防治实践中产生重要作用,但仍然未能清楚地阐释蓝

藻水华发生的客观规律,仍需要进一步的研究。 根据事物发展变化的内外因辩证原理,内因是事物发展变化的根

据,外因事物变化的条件,外因通过内因起作用。 蓝藻水华是在内外因同时作用下发生的。 水华蓝藻本身具有的

生理生态特性是蓝藻水华发生的内因,环境因子是蓝藻水华发生的外因,环境因子通过作用于生理生态特而形成

蓝藻水华。 适宜的环境条件如温度、光照、营养盐和长滞留时间等耦合的情况下,激发了本来具有独特生态特性的

蓝藻的旺盛生长与快速繁殖,最终在浮游植物中处于绝对优势地位同时形成巨大的生物量,浮于水体表面,并由于

风浪等外力而在沿岸或湖湾堆积。
如微囊藻属,在养分充足的灭菌培养的简单环境中,各种环境条件相对稳定,环境压力小,一般以单细胞形式

存在,其生理生态特性潜能没有充分发挥;而在自然环境中比较复杂,各种环境因子不断变化,环境压力较大,其生

理生态特性充分体现出来,一般以群体形式存在,群体在胶质鞘的包被下形成稳定的微环境,可以更好的抵御病毒

入侵、浮游动物的捕食等环境因子的剧烈变化。 群体密度小于水,产生很大的浮力而浮到水体表面。 当所有的环

境因子的变化都适宜微囊藻生长时,便大量增殖,最终在适宜的水文气象条件下大量集聚于水表,形成水华。

图 1摇 蓝藻水华机理研究的层次示意图

摇 Fig. 1 摇 Research level schematic of cyanobacteria bloom鄄

forming mechanism

蓝藻水华的机理研究包括现象、过程和原因 3 个层次

的问题(图 1)。 蓝藻水华发生的现象的研究依赖于大量

的野外调查,弄清水华发生的地点、规模、时间、频率、环境

特征等一般信息,回答“是什么? 是怎么样的?冶。 蓝藻水

华发生的过程的研究要弄清蓝藻水华发生的物质、能量和

信息变化的时空序列,如蓝藻生物量如何变化最终导致水

华发生,回答“怎样发生的?冶。 蓝藻水华发生的原因是蓝

藻水华机理研究最核心的问题,是对水华现象和过程问题

的深入和凝练,回答“为什么发生?冶。 因此,要通过大量的

现象和过程的研究,不断揭示蓝藻水华发生过程中水华蓝

藻的群落演替、种群发展、细胞活性和分子机理等变化规

律,才能发现蓝藻水华发生的真正原因。
不同的水华蓝藻起源、结构和代谢不同,其生理生态

特性会有一定差异,对环境因子的响应也不太一样。 对占优势的水华蓝藻作具体测定和分析,有助于确切地找到

这些藻类水华发生的原因。

5摇 展望

随着人类活动对水环境的干扰增加和全球气候变化的影响,蓝藻水华将可能会更加频繁和广泛发生。 目前我

国政府和社会已经高度关注蓝藻水华的的防治,为揭示蓝藻水华发生机理提供了重要机遇。 蓝藻水华机理研究必

须从内因和外因同时进行。 特别是不同环境因子协同影响水华蓝藻的不同生理生态特性的表达,从而影响水华的

发生过程,将可能是以后研究的重点。 在研究趋势上,和其他生态学领域一样,蓝藻水华的研究正向宏观和微观的
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两个方向扩展。 宏观方面,用遥感遥测技术分析整个湖泊的蓝藻水华的发生和发展和消亡的轨迹;微观则深入到

基因、蛋白质等分子水平探索水华蓝藻的生理生态特性。
孔繁翔和高光[3]曾经在 2005 年提出当时迫切需要进行研究的内容。 但到目前为止仍有一些问题仍未完全得

到解决,如蓝藻过度增值的主导因素和微囊藻群体形成的条件。 今后加强对水华蓝藻生理生态特性的基因表达与

调控和环境多因子耦合作用于蓝藻水华过程的研究将有重要意义。 例如,微囊藻群体形成的基因表达和调控机制

是怎样的? 环境因子如何影响蓝藻的基因表达和调控过程? 气象因素(太阳辐射、风、降雨等)影响蓝藻的生长和

分布的定量关系是怎样的? 水文水动力过程对蓝藻的生长和分布的定量关系? 营养盐和蓝藻生长繁殖的定量

关系?
灾害蓝藻水华的防治是蓝藻水华机理研究的最终目的。 大多数学者认同的防治思路是:从多种环境因子中找

出关键因子,然后弄清楚关键因子的作用机制,最后找到相应的方法切断关键因子的作用。 但就今后很长时间内

的技术条件,外因中只有营养盐和水文条件是能够被人为有效控制的;而在富营养条件下,即便通过控制蓝藻的生

理生态特性达到控制某种蓝藻水华的目的,也难免会出现其它有害藻类水华。 水文条件的改变可以通过水利工程

来实现,如引江济太,带走了污染物,缩短了水力滞留时间,缓解了蓝藻水华发生的强度;但污染物进入其它生态系

统中造成了新的污染。 因此蓝藻水华的防治最根本最有效和最具有操作性的,是控制营养盐。 首先必须控源减

排,减轻营养负荷,控制蓝藻产生巨大生物量的基础;进而修复受损的生态系统,使得“藻型冶湖区向“草型冶转化,
从根本上限制蓝藻的生长;最后对流域进行综合调控,减少人类活动对湖泊生态系统的干扰和破坏,并实现其生态

服务功能的最大化。 蓝藻水华防治应遵循以防为主,防治结合的理念。 在充分认识蓝藻水华发生机理的基础上,
加大湖泊生态环境的修复和保护力度;综合运用多种监测预警技术,不断提高监测预警的准确率;不断巩固防范水

华发生的应急处理体系,开发各种应急技术;尽可能资源化利用蓝藻,使蓝藻成为经济藻类,如利用蓝藻的高生物

量生产生物柴油[90]。 使用经济手段防治蓝藻水华的发生值得探索,如招聘当地渔民参与湖泊生态保护和管理,达
到减少人为对湖泊生态的干扰或破坏的目的。
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