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一氧化氮对植物重金属胁迫抗性的影响研究进展
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南京师范大学生命科学学院 江苏省生物多样性与生物技术重点实验室, 南京摇 210023

摘要:一氧化氮(NO)作为一种重要的信号分子,在调节植物重金属胁迫抗性方面上起着非常重要的作用。 综述了 NO 在植物

体内的产生途径,重金属胁迫下植物体内内源 NO 含量的变化以及外源 NO 与内源 NO 对植物重金属胁迫抗性的影响。 大量研

究表明外源 NO 能够增强植物对重金属胁迫的抗性,一方面是通过增强植物细胞的抗氧化系统或直接清除活性氧,另一方面是

通过影响植物对重金属的吸收以及重金属在植物细胞内的分布。 然而内源 NO 在调节植物重金属胁迫抗性上的功能角色仍存

在争议。 有些研究表明内源 NO 是有益的,能够缓解重金属胁迫诱导的毒性;但是也有证据表明内源 NO 是有害的,能够通过促

进植物对重金属的吸收以及对植物螯合素进行 S鄄亚硝基化弱化其解毒功能,从而参与重金属诱导的毒害反应和细胞凋亡过程。
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Abstract: Heavy metal pollution has become an increasingly serious environmental problem because heavy metal can be
easily taken up by plants, leading to inhibition of plant growth and development. Hence, it is necessary to investigate
resistances of plants to heavy metal stress. As an important signaling molecule, nitric oxide ( NO) is involved in the
regulation of multiple plant responses to a variety of abiotic and biotic stresses. Recently, an increasing number of articles
have reported the effects of NO on resistances of plants to heavy metal stress. However, studies which systematically
summarize the molecular mechanisms of NO on resistances of plants to heavy metal stress are quite limited. This research
mainly reviews the pathways of NO production, changes of endogenous NO contents under heavy metal stress and influences
of exogenous and endogenous NO on resistances to heavy metal stress. The sources of NO production in plants involve not
only enzymatic reaction pathways which include nitric oxide synthase (NOS), nitrate reductase (NR), nitrite reductase
(Ni鄄NOR) pathways and etc. but also non-enzymatic reaction pathways. Many authors have noted discrepant reports on the
effects of heavy metal stress on endogenous NO content in plants and the observed differences in endogenous NO
accumulation are frequently ascribed to the use of different duration of treatment, heavy metal concentrations, species and
genotypes of plants and varieties of plant tissues. Interestingly, all plant cell suspensions show a visible increase in
endogenous NO accumulation under heavy metal stress, which is attributed to the fact that they are lacking of network
regulation between cells and cells. Meanwhile, it has been demonstrated that exogenous NO could enhance antioxidant
defence system of plant cells, act as an antioxidant promoting direct scavenging of reactive oxygen species, induce
metallothioneins (MTs) gene expression by displacing heavy metal bound to MTs, and affect the uptake of heavy metal into
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plants and the distribution of heavy metal in plant cells though regulating the metabolism of cell wall composition,
consequently relieve heavy metal toxicity and enhance resistances of plants to heavy metal stress. However, the functional
roles of endogenous NO in regulating resistances of plants to heavy metal stress are controversial. Some research show that
endogenous NO is helpful for alleviating heavy metal鄄induced toxicity. On the contrary, some evidences indicate that
endogenous NO is harmful, and participates in heavy metal鄄induced cell toxicity and programmed cell death through
accelerating the absorption of heavy metal and S鄄nitrosylation of phytochelatins. These conflicting data suggest that NO may
have a dual effect on resistances to heavy metal stress, but great efforts are required in order to clarify this speculation.
Finally, interrelated perspectives are also discussed to further study the relationship between NO and resistances to heavy
metal stress.
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一氧化氮(Nitric Oxide, NO)是一种广泛存在于生物体内的水溶性和脂溶性气体小分子信号物质,在植

物体内参与多种生理过程,如诱导种子萌发[1]、抑制种子休眠[2], 调节植物光合作用[3]、花的形成[4] 以及植

物的根向地性生长[5],延缓植物的衰老过程[6] 等。 同时,NO 也参与调节植物对一系列非生物和生物胁迫的

抗性,在非生物胁迫抗性方面,NO 能够增强植物抗盐性,抗旱性,抗涝性,抗极端温度,抗紫外线辐等[7];在生

物胁迫抗性方面,NO 能通过增加 3忆5忆鄄环鄄磷酸鸟苷(cGMP)和水杨酸(SA)的水平来增强植物的抗病性[8]。
对重金属胁迫抗性而言,已有大量文献表明 NO 能够调节植物对重金属胁迫抗性,但对 NO 在植物重金

属胁迫抗性方面的具体机制做系统总结和概括的研究较少并且对内源 NO 在调节植物重金属胁迫抗性上的

功能角色也很少涉及。 本文结合国内外最新的研究进展,综述了 NO 调节植物重金属胁迫抗性的相关机制,
为研究植物重金属胁迫抗性机制提供了参考。

1摇 植物体内 NO 的产生途径

1.1摇 酶促反应途径

1.1.1摇 一氧化氮合酶(NOS)途径

在动物体内,NO 主要通过 NOS 以 L鄄精氨酸、O2及 NADPH 为底物催化而成,FAD、FMN、血红素、四氢叶

酸、Ca2+ / CaM 和 Zn2+为 NOS 的辅基[9]。 在植物体内也有类似的 NOS,Neill 等[7]发现植物能够通过氧化 L鄄精
氨酸形成瓜氨酸而产生 NO,并且动物 NOS 抑制剂 L鄄硝基精氨酸甲酯(L鄄NAME)能够抑制拟南芥 NOS 活性并

减少 NO 的产生[10],另外人们已经在植物组织如豌豆的根、茎、叶中[11]以及各种细胞器如过氧化物酶体[12]和

叶绿体[13]中都检测到了 NOS 活性。 然而植物 NOS 的基因和蛋白序列与动物却并不相同,如最近发现的绿藻

(Ostreococcus tauri)中的 NOS 蛋白序列已经被鉴定出来,结果其与动物的 NOS 蛋白序列仅有 45%的相似性,
而其结构模型与动物的反应区域却高等相似[14],另外 Guo 等发现拟南芥中 AtNOS1 基因编码的蛋白与蜗牛

中参与 NO 合成的蛋白有相似序列,但这一蛋白与典型的动物 NOS 蛋白序列没有相似性[15],并且体外重组的

AtNOS1 也没有 NOS 活性[16],实际上 AtNOS1 是一种 GTPase 而不是 NOS,因而命名为 AtNOA1[17],该蛋白可

能参与线粒体核糖体的生物合成以及翻译过程,并在此过程中间接参与 NO 的合成[16]。
1.1.2摇 硝酸还原酶(NR)和亚硝酸还原酶(Ni鄄NOR)途径

在植物体内除了 NOS 途径以外,细胞质的硝酸还原酶(NR)和根部特有的质膜亚硝酸还原酶(Ni鄄NOR)
也参与 NO 的生成,NR 和 Ni鄄NOR 以 NAD(P)H 作为电子供体进行还原反应将亚硝酸盐(NO-

2)还原生成 NO。
已经在多种植物体内检测到了 NR 的活性,如黄瓜[18]、向日葵、菠菜和玉米[19]等。 St觟hr 等在烟草根系中证实

了 Ni鄄NOR 途径的存在[20]。
1.1.3摇 其他酶促途径

另外,植物体内还有其他的酶也参与 NO 的产生,如辣根过氧化物酶[21]、黄嘌呤氧化酶(XOR)以及黄嘌
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呤脱氢酶(XDH) [22]、细胞色素 P450[23]等。
1.2摇 非酶促途径

植物体内还可通过非酶促反应途径合成 NO,如类胡萝卜素和光可以催化 NO-
2 转化成 NO[24],另外在酸

性或者还原条件下,质外体能够通过非酶促反应将亚硝酸盐还原为 NO[25]。 另外,研究发现多胺也能够诱导

NO 的产生[26]。

2摇 重金属胁迫下植物体内内源 NO 含量的变化

重金属胁迫下,植物细胞内源 NO 含量往往会发生显著变化,然而内源 NO 含量的变化却有众多的影响

因素。
如 100 滋mol / L 的铜(Cu)、镉(Cd)、锌(Zn)短期处理 24 h 以后,豌豆根内的内源 NO 含量升高[27],而 100

滋mol / L 的 Cu、Cd、Zn 长期处理 14 d 以后,豌豆根内的内源 NO 含量却下降[28],说明重金属处理时间的长短能

够影响植物体内内源 NO 含量的变化。
Leterier 等用不同浓度的砷(As)对拟南芥处理 7 d 以后发现,当砷浓度小于 250 滋mol / L 时,拟南芥根内

的 NO 含量没有增加,甚至在 250 滋mol / L 时出现了下降;而当砷浓度超过 500 滋mol / L 时,拟南芥根内的 NO
含量大幅增加,并且在 500 滋mol / L 时达到最大[29],表明植物体内内源 NO 含量的变化与重金属的浓度有关。

100 滋mol / L 的 Cd 处理 24 h 以后,水稻根内的 NO 含量下降[30],而在同样的 100 滋mol / L 的 Cd 处理 24 h
以后豌豆根内的 NO 却增加[27];另外,Chen 等在研究大麦的两种基因型 weishuobuzhi 和 dong17 对 5 滋mol / L
的 Cd 胁迫反应时发现,两种基因型大麦体内的 NO 含量变化不同,其中 weishuobuzhi 型大麦根内的 NO 含量

在第 1 天达到最大值,而后随着处理时间的延长,NO 含量迅速下降,而对 Cd 敏感的 dong17 型大麦根内的 NO
含量在第 10 天达到最大,另外,weishuobuzhi 和 dong17 叶内的 NO 含量都在第 1 天达到最大[31]。 这些发现说

明重金属胁迫下,植物体内内源 NO 含量的变化与植物的种类以及基因型和植物组织类型有关。
尽管大量研究证明植物在重金属胁迫下内源 NO 含量的变化受植物种类与基因型,重金属浓度以及处理

时间等因素的影响,然而对植物悬浮细胞而言,重金属胁迫下其内源 NO 含量总会增加[32鄄35],出现这一现象的

原因可能是植物悬浮细胞缺少细胞与细胞之间的网络调控。

3摇 外源 NO 增强植物对重金属胁迫的抗性

3.1摇 外源 NO 缓解重金属对植物细胞造成的氧化胁迫

活性氧(ROS)包括单线态氧( 1O2)、超氧阴离子(O·-
2 )、过氧化氢(H2O2)、羟自由基(·OH)等。 在正常生

长过程中,植物细胞会产生 ROS 参与生理代谢,如光合作用和呼吸作用[36]。 然而在包括重金属胁迫在内的

胁迫条件下,植物细胞会产生过量的 ROS,造成氧化胁迫,从而导致膜脂过氧化,蛋白质变性以及 DNA 和

RNA 的损伤等[37鄄39]。 植物细胞内有一系列的抗氧化系统能够有效地清除 ROS,抗氧化系统包括抗氧化酶,如
超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)、抗坏血酸过氧化物酶(APX)、谷胱甘肽过氧

化物酶(GPX)以及谷胱甘肽还原酶(GR)等,还包括抗氧化剂小分子如抗坏血酸(ASA)、谷胱甘肽(GSH)、脯
氨酸(Pro)和类胡萝素(Car)等[40],近年来研究发现多胺(PAs)也属于抗氧化剂,能够有效地清除 ROS[41]。

一方面外源 NO 能够提高植物细胞抗氧化系统,增强其清除 ROS 的能力,从而缓解重金属对植物细胞造

成的氧化伤害。 外源 NO 能够增强大豆悬浮细胞的抗氧化酶特别是 SOD 的活性,抑制 Cd 诱导产生的 O·-
2 和

H2O2的过量积累[32];增强番茄 SOD、CAT 和 POD 的活性,减少过量 Cu 诱导的氧化胁迫[42];增加水稻抗氧化

酶 CAT、GR、POD 和 SOD 的活性,并抑制 Cd 诱导的 ASA 和 GSH 含量的升高,从而增强水稻对 Cd 胁迫的抗

性[43];增加向日葵叶内的 SOD、CAT、APX、GPX 和 GR 活性以及 GSH 含量,缓解 Cd 对向日葵造成的氧化胁

迫[44];提高 CAT、APX 和 GPX 的活性以及 Pro 含量,抑制镍(Ni)对油菜的氧化胁迫[45];提高人参根部抗氧化

酶 SOD、CAT、POD、APX 和 GR 活性,缓解过量 Cu 造成的 O·-
2 和 H2O2积累以及膜脂过氧化,并大幅降低细胞
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死亡率[46]。 Xu 等发现在 Cd 胁迫下,苜蓿根内的 GSH 和 Pro 含量都下降,而外源 NO 处理能够显著增加 Pro
和 GSH 的含量并抑制 Cd 诱导的苜蓿根细胞 K+和 Ca2+的损失,缓解 Cd 对苜蓿造成的氧化损伤[47]。 研究还

发现外源 NO 能够通过调节苜蓿 PAs 代谢酶以及 Pro 代谢酶活性增加 PAs 和 Pro 含量[48],增加 Cd 胁迫下小

麦体内亚精胺(Spd)和精胺(Spm)的含量[49],并且增强吡咯啉鄄 5鄄羧酸合成酶(P5CS)的活性,增加 Cu 胁迫下

衣藻对 Pro 的合成[50]。 由此可见,外源 NO 能够增强植物体内的抗氧化系统,从而显著降低重金属对植物的

毒害,增强植物对重金属胁迫的抗性。
另一方面,NO 能够直接清除 ROS,显著抑制重金属诱导的 ROS 的积累,从而缓解重金属对植物造成的氧

化损伤。 如外源 NO 能够减少 Cd 诱导的 H2O2和膜脂过氧化产物丙二醛(MDA)的积累,缓解 Cd 对小麦根部

造成的氧化胁迫,并阻止 Cd 诱导的抗氧化酶 SOD、CAT、GPX 和 GR 等活性的升高[51];能够抑制 As 诱导水稻

体内的 O·-
2 、H2O2和 MDA 的积累以及抗氧化酶 SOD、CAT、APX 和 GPX 活性的升高[52];能够逆转锰(Mn)胁

迫诱导水稻体内 GSH 和 ASA 含量的下降以及抗氧化酶 SOD、CAT、APX、GPX 和 GR 活性的升高,并减少 Mn
诱导的 H2O2的积累和反应膜脂过氧化程度的硫代巴比妥酸反应物(TBARS)水平的升高[53];还能够逆转 Cd
诱导水稻的抗氧化酶 SOD、CAT、APX、GPX 和 GR 活性的升高以及 ASA 和 GSH 含量的下降,并抑制 H2O2的

积累,叶绿素和蛋白质的降解,缓解 Cd 对水稻的氧化胁迫[54]。 以上发现说明外源 NO 能够直接降低重金属

诱导的 ROS 的积累,原因可能是 NO 能够直接与 O·-
2 结合形成过氧化亚硝酸盐(ONOO-) [55],而 ONOO-对动

物细胞有极大毒性但对植物细胞代谢并不具有毒害作用[56],并且 ONOO-又能够与 H2O2相互作用产生 NO-
2

和 O2
[57],因此 NO 能够与 ROS 直接结合,从而减少重金属诱导的 ROS 造成的细胞毒性。 另外,重金属胁迫下

植物体内的抗氧化系统的能力大幅提高是因为重金属胁迫诱导产生了大量的 ROS,而 ROS 能够显著激活抗

氧化酶活性[58],因此外源 NO 显著降低抗氧化系统能力的原因可能是 NO 能够直接清除 ROS,使 ROS 水平大

幅降低,从而抑制了抗氧化系统能力的升高。
金属硫蛋白(Metallothioneins, MTs)是一种小分子的富含半胱氨酸的金属结合蛋白,通过巯基与重金属

结合形成无毒或低毒络合物,从而避免有害重金属对植物体的潜在毒性[59]。 在动物细胞中,有研究发现在肝

细胞中添加 NO 的供体 V鄄PYRRO / NO,能够大幅增强 MTs 基因的表达,从而减弱 Cd 的毒性,增强肝细胞对

Cd 胁迫的抗性[60]。 原因可能是 NO 能够替换与 MTs 结合的重金属[61鄄62],并且释放的重金属能够进一步促进

MTs 基因的表达[62]。 在植物细胞中可能也存在类似的机制,Wang 等研究发现外源 NO 能够提高 MTs 的含量

并增强番茄对 Cu 胁迫的抗性,而对 MTs 敏感型番茄而言,外源 NO 并不能明显地增强番茄对 Cu 胁迫的抗

性,表明 MTs 在介导 NO 缓解重金属胁迫上起着至关重要的作用[42]。
3.2摇 外源 NO 影响植物对重金属的吸收以及重金属在植物体内的分布

研究发现外源 NO 能够影响植物对重金属的吸收,从而调节植物对重金属胁迫的抗性。 如外源 NO 能够

减少苜蓿对 Cd 的吸收[47],减少小麦和豌豆对 Zn 的过量积累[63],抑制决明对铝(Al)的吸收[64]。 但也有研究

表明外源 NO 缓解重金属胁迫并不是通过抑制植物对重金属的吸收。 如外源 NO 缓解过量 Cu 对小麦种子萌

发的抑制作用,并且通过增强 SOD 和 CAT 的活性缓解过量 Cu 对小麦种子造成的氧化胁迫,然而外源 NO 并

不能抑制小麦种子对 Cu 的吸收[65];外源 NO 能够缓解过量 Cu 对人参造成的毒害作用,但并不能显著降低人

参根细胞对 Cu 的吸收[46];外源 NO 供体硝普钠(SNP)处理能够缓解铅(Pb)对拟南芥的毒害,但不能减少拟

南芥对 Pb 的积累[66]。 Xu 等在研究中发现,对 Cd 的超富集植物龙葵而言,Cd 胁迫能够诱导显著的生长抑

制,促进 H2O2的积累并破坏膜的完整性,而添加外源的 NO 供体亚硝基谷胱甘肽(GSNO)能够增强 SOD 和

CAT 的活性,增加 Pro 含量,抑制 H2O2的积累,提高膜的完整性,从而缓解 Cd 对龙葵的毒害,并且添加 NO 清

除剂 c鄄PTIO 后能够加重 Cd 对龙葵的毒害作用,这表明外源 NO 能够缓解 Cd 胁迫对龙葵造成的伤害,增强龙

葵对 Cd 胁迫的抗性。 但另一方面添加 NO 清除剂 c鄄PTIO 能够减少龙葵对 Cd 的吸收,添加外源的 NO 供体

GSNO 能够增加龙葵对 Cd 的吸收,说明 NO 促进龙葵根部对 Cd 的吸收[67],这些研究暗示了外源 NO 可能存

在相应的调节机制调节重金属在植物体内的分布。
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面对重金属胁迫,植物细胞也有一系列的防御机制,以最大程度减少重金属可能造成的伤害,其中作为抗

重金属胁迫的第一道屏障,细胞壁对吸收的重金属具有束缚作用[68]。 研究表明进入水稻细胞的 Al 80%—
85%分布在细胞壁,从而有效地阻止 Al 进入水稻细胞的细胞质[69],因此重金属在植物细胞壁的沉积是一种

十分重要的重金属抗性机制。 纤维素、半纤维素和果胶等是细胞壁的主要组成成分,研究发现外源 NO 能够

调节植物细胞细胞壁成分的代谢,如低浓度的 NO 供体 SNP 能够促进番茄根部细胞壁纤维素的合成[70],增加

土豆嫩叶胼胝质的积累和沉积,而高浓度的 NO 却起相反的效果[71];另外外源 NO 能够减少烟草 BY鄄2 悬浮细

胞细胞壁果胶、半纤维素和纤维素的含量[72],这些研究都暗示了外源 NO 可能通过调节植物细胞壁成分含量

进而调节植物细胞对重金属胁迫的抗性。 实际上,Xiong 等证实了在 Cd 胁迫下,外源 NO 能够增加水稻根细

胞细胞壁果胶和半纤维素的含量,增加 Cd 在根和茎细胞壁中的积累,减少 Cd 在叶片可溶性成分中的分布,
从而增强水稻对 Cd 胁迫的抗性[73];Zhang 等也发现外源 NO 能够逆转 Al 胁迫诱导的水稻根细胞细胞壁果胶

和半纤维素含量的增加,并且显著降低 Al 在水稻根尖和水稻幼苗细胞壁中的积累,从而减少 Al 胁迫诱导的

根的生长抑制和膜脂过氧化,增强水稻对 Al 胁迫的抗性[74];另外外源 NO 能够降低小麦和黑麦根尖细胞细胞

壁对 Al 的吸附,增强 Al 胁迫抗性[75]。 因此上述的外源 NO 缓解重金属胁迫,但并不减少植物对重金属的吸

收可能是因为外源 NO 能够调节植物细胞细胞壁成分,促进了重金属在细胞壁的分布,减少了在细胞可溶性

成分中的分布,但总体上并没有减少植物体内的重金属,但也可能是因为存在其他的调节机制。

4摇 内源 NO 参与调节植物重金属胁迫抗性

尽管大量的研究表明低浓度的外源 NO 能够缓解重金属胁迫对植物造成的伤害,增强植物对重金属胁迫

的抗性,然而内源 NO 在调节植物重金属胁迫抗性上的功能角色仍存在争议。 有研究发现内源 NO 是有益

的,能够缓解重金属胁迫诱导的毒性,如 Tian 等发现 Al 胁迫能够减少芙蓉葵体内的内源 NO 含量,并且抑制

芙蓉葵根的伸长,添加 NO 的供体 SNP 能够缓解 Al 对根的伸长抑制,而 NO 清除剂 c鄄PTIO、NOS 抑制剂 L鄄
NAME 以及 NR 抑制剂钨酸盐(Tungstate)却能够加重 Al 的抑制作用或者抑制外源 NO 的缓解作用,表明内源

NO 能够促进根的伸长,增强 Al 胁迫抗性[76];Qiu 等研究发现微波处理能够提高小麦抗氧化酶 SOD、POD、
CAT、APX、GPX 和 GR 活性以及 GSH、ASA 和 Car 含量,缓解 Cd 胁迫对小麦的氧化伤害,而 NO 清除剂 c鄄
PTIO 则能够逆转微波的缓解效果,表明内源 NO 能够增强小麦体内的抗氧化系统,参与微波增强植物对重金

属胁迫的抗性反应[77];Talukdar 等发现内源 NO 与外源 NO 都能缓解 As 对菜豆造成的生长抑制和氧化胁迫,
增强菜豆 As 胁迫抗性[78];在荠菜中也有类似的发现,即外源 NO 与内源 NO 都能够缓解 Cd 诱导的膜质过氧

化,增强荠菜对 Cd 胁迫的抗性[79]。
然而,近年来也有研究表明植物细胞内源 NO 是有害的,并参与重金属诱导的毒害反应和细胞凋亡过程。

如 100 滋mol / L Cd 能够显著抑制小麦和拟南芥根的生长,而添加 NO 清除剂 c鄄PTIO 都能够缓解这种抑制作

用,表明内源 NO 参与 Cd 诱导的小麦和拟南芥根的生长抑制[49, 80];100 滋mol / L 或者 150 滋mol / L 的 Cd 能够

诱导 NO 的大量产生,并导致拟南芥悬浮细胞凋亡,而添加 NOS 抑制剂 L鄄NMMA 以后,显著抑制其细胞凋

亡[33];研究还发现添加 NO 清除剂 c鄄PTIO 能够减少 Cd 诱导产生的 O·-
2 和 H2O2的积累,减少黄羽参豆根细胞

对 Cd 的吸收,并显著抑制 Cd 诱导产生的细胞凋亡[81];150 滋mol / L Cd 能够诱导烟草悬浮细胞产生大量的

NO,并且诱导明显的细胞凋亡,而 NOS 抑制剂 L鄄NAME 和 NO 清除剂 c鄄PTIO 能够减少烟草细胞对 Cd 的吸收

并且显著降低烟草悬浮细胞的细胞凋亡[35],这些发现表明重金属胁迫下,植物体内源的 NO 是有害,并且参

与重金属诱导的毒害反应和细胞凋亡。 另外,30 滋mol / L Cd 能够促进拟南芥内源 NO 的大量释放并且促进

Cd 在拟南芥根部的大量积累,从而显著诱导拟南芥根的生长抑制,而添加 NOS 抑制剂 L鄄NAME 以后,拟南芥

根部积累的 Cd 大量减少,并显著缓解了 Cd 胁迫诱导的根的生长抑制,表明 Cd 胁迫诱导的内源 NO 是有害

的,促进拟南芥根部对 Cd 的吸收,进而促进 Cd 对拟南芥细胞造成的毒性[30];caspase鄄 3 是一种半胱氨酸蛋白

酶,是细胞凋亡过程中最主要的终末剪切酶,在细胞凋亡中起着不可替代的作用,研究发现 100 滋mol / L Cd 诱
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导 NO 的大量合成,显著激活拟南芥 caspase鄄 3 的活性,从而诱导拟南芥细胞凋亡,而添加 NO 清除剂 c鄄PTIO
能够显著抑制 caspase鄄3 的活性,减少其细胞凋亡,表明内源 NO 参与 Cd 诱导拟南芥的细胞凋亡过程[80],以上

研究进一步证明了内源 NO 是有害的,并参与重金属诱导的毒害反应和细胞凋亡过程。
植物螯合素(Phytochelatins, PCs)是一种由半胱氨酸、谷氨酸和甘氨酸组成的含巯基螯合多肽,GSH 是植

物螯合素的前体,在植物螯合素合成酶催化下合成植物螯合素,植物螯合素能够与进入细胞内的重金属离子

螯合,并把重金属隔离在液泡内,从而减轻重金属对细胞质中活性物质的毒害,增强植物对重金属胁迫的抗

性[59]。 NO 能够促进 酌鄄ecs 和 gshs 基因的表达,从而增加苜蓿根内 GSH 的含量[82],而 GSH 是植物螯合素的前

体,因此可以推断出 NO 也可能促进植物螯合素的合成,但事实并非如此,在 100 滋mol / L 和 150 滋mol / L Cd 胁

迫下,拟南芥悬浮细胞内的植物螯合素含量大幅升高,而添加 NOS 抑制剂 L鄄NAME 后,植物螯合素含量进一

步升高,表明内源 NO 抑制植物螯合素含量的升高,进一步研究发现是因为 Cd 诱导的内源 NO 能够通过 s-亚
硝基化作用与植物螯合素的半胱氨酸残基(Cys)结合形成 NO鄄PC2、NO鄄PC3和 NO鄄PC4,从而弱化植物螯合素

对 Cd 的解毒作用,促进拟南芥悬浮细胞的细胞凋亡[33],Elviri 等也证实了 NO 与植物螯合素的 s-亚硝基化结

合[83]。 由此可见,内源 NO 能够使植物螯合素 s鄄亚硝基化,减弱植物螯合素对重金属胁迫的解毒功能,从而

促进重金属对植物的毒害。

5摇 研究展望

尽管国内外已对 NO 在调节植物重金属胁迫抗性方面做了大量研究,但是 NO 的具体作用机制仍然不是

很清楚。 建议未来相关研究应该加强以下几个方面的工作:
(1) 重视 NO 与其他信号分子如 Ca2+、茉莉酸(JA)、水杨酸(SA)和乙烯(ET)等存在的交叉调控。 研究

表明其他的信号分子也参与调节植物重金属胁迫抗[84],并且 NO 可能与其他信号分子共同作用来调节植物

重金属胁迫抗性,因此加强 NO 与其他信号分子的交叉调控尤为必要。
(2) 加强对 NO 靶标分子的研究。 NO 作为一种信号分子,必然通过刺激靶标分子而发挥作用,而 NO 正

是通过靶标分子进而调节植物对重金属胁迫的抗性,因此加强对 NO 靶标分子的研究很有意义。
(3) 加强对内源 NO 作用机制的探讨。 重金属胁迫下,内源 NO 对植物重金属胁迫抗性起着更为重要的

作用,并且研究发现内源 NO 对重金属胁迫具有双重作用,因此内源 NO 在重金属胁迫抗性上具体的功能角

色有待研究。
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环境因子对河流底栖无脊椎动物群落结构的影响

任海庆1,2, 袁兴中1,2,3,*, 刘摇 红1,2, 张跃伟1,2, 周上博1,2

1 重庆大学资源及环境科学学院, 重庆摇 400030

2 西南资源开发及环境灾害控制工程教育部重点实验室, 重庆摇 400030

3 煤矿灾害动力学与控制国家重点实验室, 重庆摇 400030

摘要:底栖无脊椎动物是河流生态系统的重要组成部分,在物质循环和能量流动中是不可或缺的重要环节。 其群落结构特点与

河流环境因子密切相关,能较好地反映河流生态系统健康状况。 综述了物理因子(底质、温度、水深、水流、洪水干扰等)、化学

因子(溶氧量、pH 值、磷、氮等)、生物因子(水生植物、竞争和捕食)、人为干扰(电站建设、城镇化等)和综合因子对河流底栖无

脊椎动物群落结构的影响,并根据国内外研究现状指出水流、海拔和洪水干扰等环境因子对河流底栖无脊椎动物群落结构影响

的研究较少或不足,对这些环境因子的研究应是今后河流生态学领域需要着力推进重要内容。 深入研究和完善环境因子与底

栖无脊椎动物群落结构的关系可为保护底栖无脊椎动物群落、流域水生态系统管理和受损河流生态系统修复提供更为全面的

科学依据。
关键词:底栖无脊椎动物; 环境因子; 群落结构

The effects of environment factors on community structure of benthic
invertebrate in rivers
REN Haiqing1,2, YUAN Xingzhong1,2,3,*, LIU Hong1,2, ZHANG Yuewei1,2, ZHOU Shangbo1,2

1 College of Resource and Environmental Science, Chongqing University, Chongqing 400030, China

2 Key Laboratory of Southwest Resource Exploitation and Environmental Disaster Controlling Engineering of Ministry of Education, Chongqing 400030, China

3 State Key Laboratory of Coal Mine Disaster Dynamics and Control, Chongqing University, Chongqing 400030, China

Abstract: Benthic invertebrate refers to aquatic animals living at the bottom of water in the all or part of life history. As an
important component in river ecosystem, it is also an indispensable connection link in energy flow and matter cycle. Benthic
invertebrates are characterized by long life cycle, slow action, broad range of types and large body size, which are
convenient for collection and observation. The distribution, abundance and diversity of benthic invertebrate can convey
information of environmental pollution. Some groups display strong resistance against severe environment, while other groups
are sensitive to changes in environmental conditions. The characteristics of benthic invertebrate reflect the health state of
river ecosystem. Benthic invertebrate is one type of significant indicator organisms in river health assessment. At present,
many scholars mainly focused on river health assessment and the effects of a few environmental factors on benthic
invertebrate community structure. The effects of environment factors on community structure of benthic invertebrate are very
complex: there are numerous environment factors and the effects of different environment factors on different benthic
invertebrate groups are not completely the same. This article discusses the influences of environment factors including
physical factors ( bottom sediment, water temperature, water depth, water current, etc.), chemical factors ( dissolved
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oxygen, total phosphorous, total nitrogen, etc.), biological factors ( aquatic plants, competition and predation ),
anthropogenic disturbance and other combined factors on community structure of benthic invertebrate. Different environment
factors impose different impacts on benthic invertebrates. Bottom sediment is an essential condition for all life activities
including growth, reproduction, etc. Any species has the strict living temperature range. Community structure of benthic
invertebrate is directly influenced by the fluctuation of temperature. Water depth is one of major environment factors of
community structure of benthic invertebrate. In general, the density and biomass of benthic invertebrate continuously vary
with water depth. Water flow not only affects feed conditions of benthic invertebrate, rivers productivity, competition among
species and within species, larval living places, but also has significant impacts on the community structure of river. Flow
velocity determines the composition of benthic invertebrate community. Altitude determines the changes of temperature, light
and other environment factors and indirectly affects the community structure of benthic invertebrate. Water chemical factors
are closely related to community structure of benthic invertebrate. Aquatic plants provide excellent habitat fields for
propagation, feeding and living for benthic invertebrate. Benthic invertebrates are affected by both competition and
predation: excessive competition and predation often result in the reduction in species diversity, secondary productivity and
feeding conditions as well as the changes in community structure of benthic invertebrate. Anthropogenic disturbance ( such
as power plant construction, thermal discharge and urbanization) is mainly response for the changes of the community
structure of benthic invertebrate. The effects of water flow, water velocity, altitude and flood on community structure of
benthic invertebrate are seldom reported. These environment factors should be perfected and investigated in the future.

Key Words: benthic invertebrate; environment factors; community structure

底栖无脊椎动物是指生活史的全部或大部分时间生活于水体底质内或之上的水生动物群,是河流水生态

系统的重要组成成分,在维持水生态系统的平衡中起着十分重要的作用。 底栖无脊椎动物所涉门类众多、生
命周期较长、体型较大、活动缓慢;其物种分布、丰富度和多样性能传达环境被污染的信息,部分类群既有对恶

劣环境抗性很强的种类,又有对环境条件变化(如溶氧量、pH 值、底质类型等)很敏感的种类。 因此,底栖无

脊椎动物被广泛认为是河流生态系统健康的指示生物之一[1鄄2]。 目前,国内外已有不少学者利用底栖无脊椎

动物对河流生态系统健康状况进行了评价,但关于河流底栖无脊椎动物群落结构与环境因子关系方面的研究

还不够全面。
底栖无脊椎动物是食物链中的重要环节,在水体中能促进有机碎屑分解,通过摄食、排泄和在沉积物中活

动,释放营养盐到水体中,同时也能加快营养盐的移动速度[3]。 其群落结构与环境因子联系密切,在不同的

季节和生境中,种类组成、丰度都存在明显的差异性[4]。 环境因子对底栖无脊椎动物的影响非常复杂,不仅

环境因子众多,而且不同的环境因子对不同的底栖无脊椎动物类群有着不完全一致的作用。 因此,研究底栖

无脊椎动物群落结构与环境因子的关系具有重要意义,可为保护底栖无脊椎动物群落和流域水生态系统管理

提供重要的科学依据,同时也是河流生态学研究的基础,并且一直是研究的热点[5鄄8]。 本文从物理因子、化学

因子、生物因子、人为干扰及综合因子方面综述了对河流底栖无脊椎动物群落结构的影响,指出环境因子对河

流底栖无脊椎动物群落结构相关研究尚需完善之处,并为今后相关的研究方向提供参考。

1摇 物理因子

1.1摇 底质

底质是影响河流底栖无脊椎动物群落结构最重要的环境因素之一[9鄄10],是底栖无脊椎动物生长、繁殖等

一切生命活动的必备条件,其粒径大小、异质性、表面结构、稳定性等对底栖无脊椎动物群落结构的组成影响

很大。
国内根据《河流泥沙颗粒分析规程》将底质分为粘粒( < 0. 004 mm)、粉沙(0. 004—0. 062 mm)、沙粒

9413摇 10 期 摇 摇 摇 任海庆摇 等:环境因子对河流底栖无脊椎动物群落结构的影响 摇



http: / / www.ecologica.cn

(0郾 062—2.0 mm)、砾石(2.0—16.0 mm)、卵石(16.0—250.0 mm)、漂石(>250.0 mm)六类[11]。 国外河流生态

学研究中采用 Cummins 的分类方法将底质分为淤泥(<0.05 mm)、细沙(0.05—2 mm)、砂砾(2—16 mm)、卵石

(16—64 mm)、圆石(64—256 mm)、漂石(>256 mm) [12]。 底质类型的不同直接影响底栖无脊椎动物群落结

构[13]。 就理论上而言,淤泥、细沙和砂砾的稳定性较差,异质性低,底栖无脊椎动物的生物量和多样性较低;
卵石、圆石和漂石表面结构复杂,稳定性较好,生物量和多样性较高。 王强等[14] 对西南山地源头溪流附石性

水生昆虫群落特征及多样性研究发现大圆石(粒径(214.7依29.9) mm)上水生昆虫多度显著高于小圆石(粒径

(122.3依12.9) mm),Shannon鄄Wiener 多样性指数和 Margalef 丰度指数也显著高于小圆石;Hildrew 等[15]、
Reice[10]、Rabeni 和 Minshall[16]认为河流底质粒径平均大小影响底栖无脊椎动物群落结构。

底栖无脊椎动物主要取食浮游生物、底栖藻类和水草碎屑,其多样性和丰度随着底质中浮游生物和水草

碎屑数量变化而变化。 因此底质组成成分不同,将影响底栖无脊椎动物群落结构的组成。 Angradi[17] 和
Hawkins[18]认为包含树叶、砾石、树木等的底质生境比含有沙粒和基岩简单结构的底质生境有更高的底栖无

脊椎动物多样性;但是过高的浮游生物、底栖藻类和水草碎屑生物量反而导致生境缺氧,可能导致底栖无脊椎

动物多样性和丰度下降,如生活于 Michigen 河的一种摇蚊 Brillia flavifrons 主食植物叶子,当底质中富含新鲜

植物叶子时较衰败叶子具更高的生长速率[19]。
1.2摇 温度

任何物种都生活在严格的温度范围内,温度的变化直接或间接影响底栖无脊椎动物群落结构。 Ward 和

Stanford[20]认为温度格局影响昆虫生命周期,从而导致昆虫密度增加。 Hay 等[21] 对 Missouri 河内大型无脊椎

动物漂移密度与非生物因子的关系进行了研究,提出水温是河流上游重要的预测因子。 全球气候变化对河流

底栖无脊椎动物群落的影响一直也是研究者关注的重点。 Hughes[22]认为群落结构和组成的变化被作为是生

物结构对气候变化的一种信号,气候变化的结果将影响生物的生理机能、物候关系和分布等。 Floury 等[23] 人

对河流大型无脊椎动物和气候变化进行 30a(1979—2008 年)数据统计,结果显示,相对 30a 前,温度升高 0.9
益,流速缓慢或者静止的水域中大型无脊椎动物(包括外来物种)逐渐转向耐污种和广适种。 除此之外,季节

变化对底栖无脊椎动物群落结构也产生一定的影响,Kosnicki 和 Sites[24] 对美国 Missouri Ozark 河流进行了研

究,指出在一年内不同季节,底栖无脊椎动物群落结构随着季节变化而变化。
1.3摇 水深

底栖无脊椎动物群落结构明显的随着水深的变化而变化。 Beisel 等[25]对在中尺度生境特征的影响下,河
流群落结构与空间变化的关系研究中,指出除了底质外,河流水深是影响底栖无脊椎动物的重要因素,在很小

的范围内,水深与底栖无脊椎动物的均匀度成正相关,与多度成负相关关系。 Heino[26] 研究了空间异质性、生
境大小和水质对静水中底栖无脊椎动物群落结构的影响,发现刮食者物种丰富度与河流水深成正相关性。 杨

青瑞和陈求稳[27]对漓江大型底栖无脊椎动物及其与水环境的关系研究发现,水深是影响大型底栖无脊椎动

物群落结构和分布的主要环境因子。
1.4摇 水流

水流对底栖无脊椎动物群落结构的影响包括流速和流量。 通常急流水域中的含氧量一般达到饱和,适合

喜氧型底栖无脊椎动物栖息;反之,流速缓慢或者静止的水域中含氧量较低,适合需氧量低的底栖无脊椎动物

栖息。 流量的增加导致沿岸凋落物输入的增加,为底栖无脊椎动物提供更多食物来源,并且最佳流量对河流

生态系统有积极的作用。
一般来说,河流上游(尤其是源头段)流速湍急,河流底质多为岩块、砾石,植物落叶基本没有分解,水质

较好,适合蜉蝣目、毛翅目和襀翅目等类群栖息;到河流下游,流速缓慢,底质粒径逐渐变小,主要适合腹足纲、
环节动物门等动物栖息。 在研究过程中流速被认为是底栖无脊椎动物栖息地生境中重要因子,在讨论时空变

化对底栖无脊椎动物影响时,应该把流速的变化考虑在内[28]。 Nelson 和 Lieberman[29]在流量和其他环境因素

对底栖无脊椎动物的影响研究中发现,流速是解释群落结构最重要的变量。 Nelson[30]也提出流速是影响底栖
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无脊椎动物群落结构最基本的环境因子。
水流流量不仅影响河流生产力[31]、种间和种内的竞争力[32]和稚虫的分布地点[33],而且对河流底栖无脊

椎动物群落结构有显著性影响。 孙小玲等[34]对春季昌江大型底栖无脊椎动物群落结构及功能摄食类群的空

间分布研究表明,流量的增加会加速河流中沿岸凋落物的输入,水温的升高会加速凋落物的分解,进而增加河

流中有机碳和其他溶解物质的含量,从而决定底栖无脊椎动物的群落结构。 Li 等[35] 人在香溪河底栖无脊椎

动物和它们对河道环境流量的应用方面建设了生境适宜模型,通过最低要求河道流量(水文级)、最小河道环

境流量(生物物种水平)和最佳河道环境流量(生态系统水平)研究发现年平均流量的 42.91%(2.639 m3 / s)是
保护河流生态系统健康、保持河道生物多样性、减少小水电站影响的最佳河道环境流量。
1.5摇 洪水干扰

洪水干扰能改变底栖无脊椎动物群落结构组成,洪水持续时间、流量大小、水位波动等因素对底栖无脊椎

动物群落结构产生不同程度的影响。 在国外,洪水与河流底栖无脊椎动物群落结构关系的相关研究开始较

早,但缺乏系统性研究,仍不完善;这方面的研究在国内几乎空白。
Junk 等人在 1989 年提出洪水脉冲理论概念,认为洪水脉冲是“河流鄄洪泛区冶系统生物生存、生产力和交

互作用的主要驱动力[36],其属性主要包括洪水量级、脉冲时间、淹水时间等,此理论用以解释河流洪泛湿地区

能量及营养的动态变化。 当丰水季节,泛滥洪水建立了河流与洪泛区之间的水力联系,洪水径流不断地由河

流向洪泛区提供有机营养物质输入,水栖生物及无脊椎动物迅速生长;枯水季节,其河道与洪泛区各自维持自

身的营养物质循环[37]。 此理论也指出在洪泛区系统内具有较高的生物量,但受到地形、地貌因素的限制,洪
泛区与河流有机质交换会受到影响,在水文连通性不是很好的情况下,洪泛区有机体也可能显著地影响河流

系统的食物网[38],因此,洪泛区是生物多样性研究的热点区域。 现阶段对洪泛区动物研究,主要集中在鱼类

和水鸟的研究,如 Bayley[39]对鱼类的研究和 Roshiier[40]对鸟类的研究,但是对底栖无脊椎动物的研究工作非

常稀少。
洪水干扰对不同流域内底栖无脊椎动物群落结构的影响已有研究,如 Mundahl 和 Hunt[41] 在美国进行了

不同级别的溪流对底栖无脊椎动物影响的研究,发现洪水干扰导致很多溪流中无脊椎动物的密度减少

75%—95%,类群丰富度减少 30%—70%,在一级和二级溪流中,群落结构变得更加简单,但是在四级溪流中

没有这种变化;还指出不同的洪水干扰程度对溪流群落结构的恢复需要不同的时间。 Bond 和 Downes[42]对澳

大利亚的 8 条人工河流进行研究,结果表明洪水干扰是对底栖无脊椎动物群落影响的重要机制。 除此之外,
Resh 等[43]、Lake[44]也对洪水与底栖无脊椎动物群落结构的关系进行了研究。
1.6摇 海拔

海拔高低决定了一个区域的温度和光照等环境因子的变化,间接影响底栖无脊椎动物群落结构组成。 不

同季节底栖无脊椎动物群落结构的不同,除了氨氮、硬度和水温等环境因子外,海拔也是主要的影响因子之

一[45]。 Mishra 等[46] 对印度喜马拉雅冰川河流的底栖无脊椎动物分布格局进行了研究,指出在高海拔河流

中,蜉蝣目、毛翅目、双翅目、襀翅目和鞘翅目占底栖无脊椎动物总量的比例大于 80%。 Carvalho 等[47]研究了

巴西半干旱地区间歇性的河流中底栖无脊椎动物结构,发现除底质类型、植物和枯枝落叶外,海拔也是影响底

栖无脊椎动物组成的重要因子之一。 Loayza鄄Muro 等[48] 认为高海拔为底栖无脊椎动物群落创造了独特的具

有挑战的环境,限制了底栖动物群落的多样性。 渠晓东等[49]对雅砻江锦屏段及其主要支流 25 个采样点的大

型底栖动物进行了调查研究,发现 5 月份和 11 月份影响底栖无脊椎动物的主要环境因子为海拔高度、氨氮和

硬度等。 Carter 等[50]在三类生境尺度与溪流底栖无脊椎动物群落结构关系的研究中发现,物种组成是随着土

地利用的海拔变化而变化的,但物种多样性与海拔之间并没有明显的关系。

2摇 化学因子

底栖无脊椎动物生活史的全部或者大部分时间都生活在水中,其群落结构与水体中化学因子(包括溶氧
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量、pH 值、氮、磷等)有着紧密的联系。
溶氧量是水体中影响底栖无脊椎动物群落结构的重要因素之一,不同的类群对溶氧量需求不同。 任淑

智[51]指出底栖无脊椎动物种类的多样性指数与水中溶氧呈显著正相关关系。 Buss 等进行了环境恶化和水质

对底栖无脊椎动物群落结构影响的研究,提出溶氧量与底栖无脊椎动物群落有密切的关系[52]。 陈小华等以

上海地区为例[53],选取平原河网地区底栖无脊椎动物作为生物评价基准,认为溶氧量是对河道水质评价的重

要指标之一。 McClelland 和 Brusven[54]研究发现襀翅目物种的敏感度与栖息生境中溶氧量有着密切的关系。
Lemly 对污染河流底栖昆虫群落修复的研究中发现溶氧量是直接影响底栖生物的重要因子[55]。 Negi 和
Mamgain[56]研究了季节变化对底栖无脊椎动物的影响,认为底栖无脊椎动物多样性受水中溶氧量控制。

底栖无脊椎动物群落结构与水体中氮、磷含量紧密联系。 吴东浩等[57] 在确定西苕溪上游流域大型底栖

无脊椎动物河流营养盐浓度阈值中,发现总氮和总磷的突变点分别为 1.1409 mg / L 和 0.1033—0.1035 mg / L,
当总氮和总磷超过各自阈值时会导致大型底栖无脊椎动物群落结构的严重退化。 Duran[58] 在土耳其对

Behzat 河用底栖无脊椎动物和物化参数监测水质,发现在夏季河流下游段含有较高的磷酸盐和氮离子,从而

导致较低的底栖动物丰度。 Bourassa 和 Morin[59]研究发现无脊椎动物的丰度随着总磷含量变化而变化,认为

河流的无脊椎动物群落结构变化与磷含量有关。 Feece 和 Richardson[60]在研究加拿大不列颠哥伦比亚省西南

部的大河流、内陆河和海岸的底栖无脊椎动物结构组成的过程中,发现底栖动物的丰度与 NO2NO3鄄N、pH 值

和海拔等环境因子有关外,还和总氮的含量有关。 王备新等[61] 对常州地区太湖流域上游水系大型底栖无脊

椎动物群落结构特征及其与环境的关系进行了研究,指出总氮和总磷对该地区大型底栖无脊椎动物群落结构

的影响较大。 除总氮、总磷含量水平外,NH+
4 鄄N 含量也影响底栖无脊椎动物群落结构,如吴东浩研究发现

NH+
4 鄄N 是影响西苕溪底栖动物分布的关键环境因子[62]。
水体中 pH 值、浊度、电导等对底栖无脊椎动物群落结构也产生一定的影响。 pH 值对底栖无脊椎动物的

繁殖能力影响很大,pH 值在 5.0 以下时,底栖无脊椎动物的生物量明显减小,繁殖能力也显著减弱[63]。
Thomsen 和 Friberg[64]指出,pH 值较低直接影响底栖无脊椎动物的出生率,导致底栖无脊椎动物多样性降低。
Clements[65]、Peiffer 等[66] 认为溪流中 pH 值降低能触发重金属的释放,引起底栖无脊椎动物中毒。 蒋万祥

等[67]对香溪河底栖无脊椎动物空间分布进行了研究,发现 pH 值、浊度和电导对九冲河大型底栖动物群落结

构影响显著。

3摇 生物因子

3.1摇 水生植物

水生植物是河流生境的重要组成部分,可为底栖无脊椎动物提供庇护场、繁殖、栖息场所等优良生

境[68鄄69],因此能显著影响底栖无脊椎动物群落结构和空间分布。 水生植物的存在提高了河流生境的异质性,
含有水生植被的水域会有更高的底栖无脊椎动物多样性。 Kaenel 等[70]研究了水生植物的管理对底栖无脊椎

动物群落结构的影响,指出清除水生植物后,底栖无脊椎动物的总数下降约 65%;同时建议水生植物只能在

夏天清除,并将清除的植物放在河床上为无脊椎动物提供庇护场。 Percival 和 Whitehead[71]、Rooke[72] 也得出

在相同的河流,覆盖植物的区域内无脊椎动物的丰富性和多样性比无水生植物区域高。
3.2摇 竞争和捕食

竞争和捕食也是影响底栖无脊椎动物群落结构的因素,过度的竞争和捕食往往造成物种多样性、次级生

产力和取食条件下降,导致底栖无脊椎动物群落结构发生变化。 如蜉蝣目、毛翅目、摇蚊和颤蚓类等底栖动物

在不同密度下进行的培养实验表明,高密度造成同种或异种个体变小,死亡率增加,世代数减少,从而导致生

物量降低[73]。 随着渔业活动越来越频繁,渔民过多的放养捕食种类,捕食作用导致底栖无脊椎动物的生物量

急剧下降,对底栖无脊椎动物群落结构造成重大影响。 Gilinsky[74]指出鱼类捕食对底栖无脊椎动物密度和种

类数有显著的影响。 除此之外,食物量的大小对底栖无脊椎动物群落也有一定的影响。 水体中叶绿素和藻类
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是底栖无脊椎动物的食物来源之一,当它们的现存量发生剧变时,底栖无脊椎动物数量和生物量也随之发生

较大变化[75]。

4摇 人为干扰

陈浒等[76]研究了乌江梯级电站开发对大型底栖无脊椎动物群落结构和多样性的影响,表明梯级水库的

修建使底质环境差异变小,底栖动物物种丰度、密度和生物多样性降低,群落类型趋于简单,优势类群表现不

明显;并且水库建成的年代越久,底栖动物的丰度、密度就越低,群落的组成类群就越少,物种组成以寡毛类和

摇蚊类为主。 胡德良和杨华南[77]研究了热排放对湘江湘潭电厂江段大型底栖无脊椎动物群落结构的影响,
发现在强增温区没有底栖无脊椎动物,自然水温在 26 益以下的季节里,中、低增温区底栖动物种类和数量比

自然水体要丰富,多样性指数值相应增高;但是突然停止温排,增温区内喜温动物有可能受冷冲击而死亡。 刘

东晓等[78]研究了城镇化对钱塘江中游支流水质和底栖动物群落结构的影响,结果表明随着城镇化水平提高,
城镇溪流表现出高氮、磷营养盐水平、敏感底栖动物物种消失、耐污物种个体数量急剧上升等城镇溪流退化的

共性现象。

5摇 综合因子

实际上,在河流生态系统中,每一个环境因子都不是独立地发挥作用,总是和其他环境因子综合作用于底

栖无脊椎动物群落结构。 张勇等[79]对钱塘江中游流域不同空间尺度环境因子对底栖动物群落的影响进行了

研究,表明底栖无脊椎动物受到流域尺度环境因子和河段尺度环境因子的综合影响;流域尺度的关键环境变

量是纬度、海拔、样点所在流域大小、森林用地百分比,河段尺度是总氮、总磷、钙浓度、二氧化硅浓度和平均底

质得分。 Sharma 等[80]人研究 Tons 河底栖无脊椎动物时指出,河流流速、水深、浊度、溶氧量和底质类型是共

同影响底栖无脊椎动物多样性的环境因子。

6摇 底栖无脊椎动物群落结构的研究展望

底栖无脊椎动物群落结构特征主要取决于环境因子的特点,环境因子的变化影响底栖无脊椎动物的生

长、捕食、繁殖和群落的演替等,并最终使整个群落结构发生变化。 由于不同类群底栖无脊椎动物在丰度、密
度、生物量和多样性等特征上的不同,能够反映河流生态系统中环境因子的特点。 对底栖无脊椎动物群落结

构与环境因子的研究不仅是生态学研究的基础,也是河流生态学的主要研究内容之一,同时也为保护底栖无

脊椎动物群落和受损河流生态系统修复提供了科学依据。
根据国内外研究现状,不少研究者主要是利用底栖无脊椎动物具有易采集、种类多、对各种干扰反应敏感

以及比较容易鉴定等特点,用于对河流生态系统健康进行评价,侧重于对底栖无脊椎动物群落结构与河流水

质、底质、温度、水深、生物因子和人为干扰之间关系的研究。 但是,对于底栖无脊椎动物群落结构与水流、海
拔、和洪水干扰等环境因子的研究较少或者不足,因此,对上述环境因子与底栖无脊椎动物群落结构的关系今

后是需要完善和重点研究的内容。 在底栖无脊椎动物群落结构与环境因子关系的研究中,应注重研究和了解

河流底栖无脊椎动物群落的功能群类型,研究底栖无脊椎动物功能群的时空动态及其与综合性环境因子(包
括沉积物结构、氧含量、营养元素、有机物含量、颗粒型有机碳、温度、水流、水质、等等)变化的相互关系;研究

不同空间尺度的河流生境异质性及多维环境梯度(从源头到河口的纵向梯度,从河流河道到河漫滩、高地的

侧向梯度,上行流、下行流的垂直梯度)对底栖无脊椎动物功能群多样性的影响;加强底栖无脊椎动物功能群

对河流的自然和人为干扰响应的研究。
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我国农户生计转型的生态效应研究综述

张芳芳1, 赵雪雁2,*

1 陇南师范高等专科学校, 成县摇 742500

2 西北师范大学地理与环境科学学院, 兰州摇 730070

摘要:生计作为人类最主要的行为方式,对人地系统的演化起着主导驱动作用,探讨人类生计与生态环境的相互关系成为当前

人地系统科学的研究热点,农户作为广大农村最主要的经济活动主体与最基本的决策单位,其所采取的生计策略对生态环境产

生着深远影响。 在阐释农户生计转型及其驱动因素的基础上,建立了农户生计转型的生态效应分析框架,梳理了近年来国内农

户生计转型的生态效应研究主要进展,指出未来研究中需关注农户的生计演变规律及其调控机制、农户生计策略对生态环境的

作用机制、农户生计转型的生态效应评估与监测、农户的可持续生计方式塑建等关键问题。

关键词:农户生计转型; 土地利用模式; 能源利用模式; 生态效应; 可持续生计

A review of ecological effect of peasant忆s livelihood transformation in China
ZHANG Fangfang1, ZHAO Xueyan2,*

1 Longnan Teachers College, Chengxian 742500, China

2 College of Geography and Environment Science, Northwest Normal University, Lanzhou 730070, China

Abstract: As the uppermost behavioral pattern, the livelihood drives the human鄄earth system evolution. Therefore, it is the
present research hotspot of the human鄄earth system science to study the interrelationship between human livelihood and eco鄄
environment, livelihood analysis have attracted increasing interests as a new perception on explaining and solving the eco鄄
environment problems in the eco鄄fragile region. In order to comprehensively understand research status of the relationship
between the peasant忆s livelihood and eco鄄environment, the paper firstly analyzes the key driving factors for the farmer忆s
livelihood transformation based on the sustainable livelihood analysis framework provided by the UK忆 s Department for
International Development ( DFID). Then, the paper founds out the analytical framework of the ecological effect of the
peasant忆 s livelihood transformation, teases out the main research fields about impact of the peasant忆 s livelihood
transformation on eco鄄environment in recent years, the main research fields include impact of the peasant忆 s livelihood
transformation on the arable land utilization model and the rural residential land model, the impact on the rural life energy
consumption model and on ecological restoration. Finally, the paper points out that the research on the relationship between
the farmer忆s livelihood and eco鄄environment in the future should pay close attention to several questions which include the
farmer忆s livelihood evolution rule and its regulatory mechanism, the mechanism of the farmer忆s livelihood transition on eco鄄
environment, evaluation and monitoring the ecological effect of the farmer忆 s livelihood transition and the sustainable
livelihood mode establishment.

Key Words: farmer忆 s livelihood transformation; land utilization model; energy consumption model; ecological effect;
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sustainable livelihood.

当前人类社会面临的环境问题日趋严峻,这些复杂的环境问题都是人地关系相互作用的产物。 在复杂的

人地系统中,生计作为人类最主要的行为方式,通过从自然界获取维持生计所需的生产和消费资料而作用于

生态环境,成为人地系统演化的主导驱动因素,探讨人类生计与生态环境的相互关系已成为当前人地系统科

学的研究热点[1鄄2]。 农户作为广大农村最主要的经济活动主体与最基本的决策单位,其所采取的生计策略不

仅决定着当地自然资源的利用方式与利用效率,更决定着当地生态环境的干预方式及干预强度,对生态环境

产生深远影响[3]。 Scoones 认为扩张型生计策略将导致砍伐森林和坡地开垦等行为,致使生态环境恶化;集约

化生计策略通常以优质农地的集约利用替代劣质农地,从而促进边际土地的抛荒、植树造林以及森林恢复,但
是高度集约化也可能导致环境退化;以非农化为主的多样化生计有利于降低生计脆弱性和风险,保障食物安

全,减少饥荒威胁[4鄄6];迁移生计会降低原居住区的资源与生态压力,有利于生态恢复。 在缺乏先进生产要素

投入情况下,农户生计单一化导致的任意开荒和滥砍滥伐等行为将会增多,使生态环境退化。 农户生计方式

日益多样化,由单一的种植转向养殖、林果业、外出务工、经商等。 选择不同生计方式的农户如纯农户(包括

困顿户和农业大户)、农兼户、兼农户对生态影响的方式和程度具有较大差异。 困顿农户一方面对生态环境

破坏较大;另一方面又是生态保护与建设的潜在力量。 农业大户一方面对本地生态环境有较大的负面影响;
另一方面,在一定程度上能避免低效、落后的生产生活方式,利于减轻生计活动对本地生态环境的破坏程度。
农兼户有主要劳动力外出务工,客观上减少了对本地生态环境破坏的可能性;同时,农兼户又有家庭劳动力居

村管护林木,发展林果业,有利于农村生态系统的整体建设。 兼农户离开农村实现非农就业,客观上减少了本

地生态环境的人口承载量,给生态恢复提供了最基本的条件[7]。 在生态脆弱地区,农户所采取的不合理生计

方式已成为影响生态环境的最主要和最直接因素,导致大面积的森林、草地生态系统被开垦为农田、水生生境

破碎化或丧失、水域和湿地生态系统生物多样性及功能受损,这种大规模的资源耗竭、生态退化将对人类的可

持续发展构成严峻挑战[8]。 因此,有必要从农户的生计模式出发,寻求解决生态环境问题的有效途径。
生计分析作为观察和研究生态脆弱区环境保护和自然资源可持续利用的一种新视角,已在发展中国家和

地区得到广泛关注[9鄄10]。 已有大量学者从农户生计与土地利用[11鄄13]、农户生计变迁与生态系统演变[2]、农户

生计与自然资源管理[14]、农户生计与生态补偿[15]、生计资源配置与生态环境保护[16]、农户生计发展变化与

山区聚落[17鄄18]、失地农民可持续生计与城镇化进程[19] 等角度出发开展了农户生计对生态环境的影响研究。
本文在阐释农户生计转型及其驱动因素的基础上,建立了农户生计转型的生态效应分析框架,梳理了近年来

我国农户生计转型的生态效应研究的主要进展,讨论了未来研究中应关注的几个关键问题,旨在为促进我国

农户生计与生态环境关系研究提供借鉴和参考。

1摇 农户的生计转型及其驱动因素

1.1摇 农户的生计策略及生计转型

生计策略是指人们为了实现生计目标而采取的行动和选择,包括生产活动、投资策略、生育安排等。
Scoones 将农户生计策略分为扩张型、集约化、多样化和迁移型等四种类型;Ellis 在他的分析框架里则将生计

策略归为以自然资源为基础的活动和以非自然资源为基础的活动(包括汇款以及其他收入转移) [4]。
农户生计策略是动态的,当环境背景、生计资本及政策制度发生剧烈变化时,农户往往会转变生计策略以

适应新的人地关系,生计转型已成为农户响应人地关系变化的最佳选择[20]。 例如,在人口密度小,且土地易

获得的条件下,子女多的农户首先采取扩张型生计策略;当资源利用和劳动力饱和后又选择集约化生计策略;
当边际规模递减、出现“内卷化冶现象时,为了继续增加生计产出,维持生计的稳定性,多样化策略就成了另一

个选择;当人口增长或环境恶化无法承载时,农户则会选择迁移策略[21]。 生计转型不仅反映了农户的能力和

资产以及谋生所需活动之间的结合,也反映了社会制度、家庭关系以及在生活周期中资源获得机制的调整,更
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反映了农户对生态环境变化的适应。 当前,发展中国家农户的生计转型主要指农户赖以生存、生活的职业或

产业发生根本转变,农民对农业生产与农村土地依赖性由强渐弱的演变过程。 在微观农户层面,指农户最终

发展为农业大户、职业农民,或由纯农户向一兼户、二兼户、三兼户、非农户的渐次转变;在宏观层面,指农户生

计多样化、非农化程度的逐步增加。
1.2摇 农户生计转型的驱动因素

1.2.1摇 环境背景变化

农户的初始生计选择往往对自然环境具有强烈的依赖性,在贫困地区尤为明显。 自然环境为农户生计策

略的选择提供了物质基础,并奠定了其空间分异的基本格局。 然而,在剧烈环境变化影响下,农户生计资产及

所处的脆弱性环境都将发生剧烈变化,为了应对自然灾害、饥荒、经济波动、政策变化等冲击或风险,使自身免

遭损害或将损失降到最小程度,农户往往会改变原有生计策略,实现生计转型。 其中,生态环境变化作为 21
世纪人类社会面临的最严峻挑战,对食物、水安全、公共健康、自然资源和生物多样性等造成威胁,从而对人们

的福利与生计产生多重压力,尤其会使贫困地区农户拥有的生计资产发生剧烈变化,加剧农业人口的脆弱性,
从而引致农户生计转型。 例如,我国石羊河流域下游民勤绿洲生态环境日趋恶化,致使 7 万余人、20 万头牲

畜饮水困难,2 万多公顷耕地被迫弃耕,农户生计面临严峻挑战,自 20 世纪 80 年代以来,已有大批农民被迫

迁移[22]。 可以说,生态退化已成为当前生态脆弱区农户生计转型的关键驱动因素。
1.2.2摇 生计资本变化

在市场、制度、政策以及自然等因素造成的风险性环境中,农户拥有的生计资本决定着其所采取的生计策

略,拥有较多资本的人们往往具有更多的选择权及较强的处理胁迫和冲击、发现和利用机会的能力,以确保其

生计安全并可持续地使用自然资源;而那些资本贫乏的人们往往缺乏开发替代资源的能力,从而使其在自然

灾害面前显得脆弱无助,缺乏应对环境变化的缓冲能力,只能依赖免费的公共资源。 通常,农户会根据生计资

本的变化调整其生计策略。 有研究表明,当家庭因成年人发病率和死亡率增高而丧失人力与社会资本时,农
户对自然资源的依赖性就会加剧[23];另有研究表明,当农户拥有的自然资本减少或稀缺时,农户生计会转向

二、三产业。 例如,青藏高原牧民的生计主要依赖草地、耕地和药材等自然资源,但近年来草地退化和药材资

源锐减直接影响了农牧民的生计,高山峡谷区与山原区的农户通过劳动力向二、三产业转移,成功实现了生计

转型,但高原区农牧民却因“无技能、无文化、无本钱、无社会关系冶,难以实现生计转型,部分牧民已沦为“生
态灾民冶 [24]。
1.2.3摇 政策与制度变化

组织结构和制度程序影响着农户的生计策略———资产组合与使用方式。 近年来,生态政策已成为生态脆

弱区农户生计转型的强大引擎。 例如,我国实施的退耕还林(退牧还草 /退田还湖)政策,使农户拥有的生计

资本及其组合发生了变化,加速了农户生计转型[25]。 赵雪雁等[15] 研究发现,甘南黄河水源补给区退牧还草

工程的实施限制了农户对草地资源的利用,使农户拥有的自然资本存量减少,这促使了该区农户生计方式发

生显著变化,从事非农活动的农户比例增加,生计多样化指数增大。 另有研究也发现,退耕后农户的收入结构

和成本结构发生了变化,退耕还林促进了农业劳动力向其他产业转移[26鄄27]。 但也有学者认为,退耕还林政策

不一定能够促使农业劳动力向非农转化,并进一步提升农户的收入,这主要因为退耕还林政策对农户生计的

作用因家庭结构而不同[28]。

2摇 农户生计转型的生态效应

2.1摇 分析框架

由图 1 的解析框架可以看出,在自然与社会因素的驱动下,农户生计方式逐渐由传统的农业开始向兼业

化、非农化转变,相应地引起了农户的消费行为、对自然资源的依赖程度、利用方式与利用效率、农村聚落的变

化,使农户对生态环境的影响也随之发生变化。 其中,土地利用 /覆被变化、能源利用是农户生计策略影响生
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态环境的重要中介。

图 1摇 农户生计转型的生态效应分析框架

Fig.1摇 The analysis framework of ecological effect of the Peasant忆s Livelihood Transformation

明确农户生计转型的关键驱动因素是塑建可持续生计的基础。 农户的生计转型主要取决于环境背景、生
计资本、组织 /制度等因素。 其中,环境背景变化是促使农户生计转型的引擎,研究中除关注自然灾害与生态

退化对农户生计的影响外,还需关注大规模城镇化、快速经济增长、经济全球化、人口流迁等环境变化对农户

生计的影响;生计资产是影响农户生计策略选择的核心要素,研究中不仅需要明确各种生计资产之间的关系

以及生计资产与生计策略之间的关系,更要明确环境背景及组织 /制度变化对各种生计资产的影响及其引发

的生计策略变化趋势。
探明生计策略对生态环境的作用机制是农户生计转型的生态效应研究中急需解决的关键科学问题。 当

前大部分研究以土地利用 /覆被变化、能源利用等为中介来分析农户生计策略对生态环境的影响,但尚未揭示

生计策略影响生态环境的关键路径与作用机制,研究中需要将生计策略变化鄄土地利用 /覆被变化 /能源利用鄄
生态环境变化联系起来,建立路径方程,辨明生计策略对生态环境的影响路径与机制。

科学评估农户生计转型的生态效应是调控农户生计策略的前提与关键。 研究中需要将农户的生计策略

变化与生态系统的结构与功能变化联系起来,测算农户生计转型对生态环境的影响程度,从而评估农户生计

转型的生态效应。
2.2摇 农户生计转型对生态环境的作用

探明生计策略对生态环境的作用机制是农户生计转型的生态效应研究中急需解决的关键科学问题。 然

而,目前研究多以土地利用、能源利用等为中介定性分析农户生计转型对生态环境的影响,对其具体的作用路

径缺乏深入的解析。
2.2.1摇 农户生计转型对土地利用模式的影响

土地利用 /覆被变化是农户生计影响生态环境的主要中介,以多样化、非农化为主的生计转型通过诱发农

业劳动力的不足和非农收入的增加,对农户土地利用行为产生强烈影响,最终对土地质量和生态环境产生影

响。 研究发现,生计非农化与多样化促使劳动力的数量和质量、资金投入等在农业活动与非农活动上产生竞

争,伴随着非农化水平的提高,农户在耕地利用类型上倾向于选择效益高、耗时少的种植方式[29],杀虫剂和其

他农用化学品使用量倍增;而且因农业劳动机会成本的增加,耕地利用集约度降低、边际耕地撂荒以及耕地向

其他地类转变,同时,土地保护投资减少,导致更多的土壤侵蚀和更迅速的土地退化[30鄄31]。
研究发现,非农活动增加了农户的总收入,使土地投资可能性增大,有助于土地集约利用技术的采用。 张

丽萍等[32]就指出以非农活动为主的生计多样化不仅是青藏高原东部山地构建可持续生计的核心,同时也是

实现土地可持续利用的根本途径。 另有研究发现,生计非农化诱致的农业劳动力缺乏、较高的务农机会成本

以及地租下降促使了农户耕地流出,随着非农水平的提高,越来越多的农户将耕地部分或全部出租[33],土地

从传统的小规模经营向集中规模经营转化,促进了土地集约化利用[13]。
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农户生计转型也促使乡村空间格局发生显著变化,以宅基地废弃与土地闲置为主要特征的农村空心化现

象日渐严重。 因此,基于生计转型的农村居民点用地模式研究也成为热点问题。 陈秧芬等[34]发现,农户非农

就业程度与人均农村居民点用地面积存在倒 U 型规律。 周婧等[35]也指出,纯农业型与农业主导型农户居民

点用地规模变化较小,土地利用粗放且多样化程度高;而农工兼具型农户的居民点用地规模扩大,土地利用集

约度提高且多样性下降;非农主导型与非农业型农户,居民点用地规模缩减,土地集约度较高,多样性下降,居
民点生产性用地比重下降、居住性用地比重上升。 可见,随着农户生计方式的转型,农户的居民点用地功能会

随之发生变化,从而引致农户居民点用地模式发生转变。 鉴于此,农村居民点整治必须考虑农户的后顾生计

来源[36]。
2.2.2摇 农户生计转型对生活能源消费模式的影响

能源与环境问题是当前全球最为关注的热点问题,二者紧密地交织在一起。 尤其在生态脆弱的贫困地

区,贫困农户拥有的生计资产匮乏,致使其缺乏开发替代资源的能力,只能依赖免费的能源资源(如草皮、畜
粪、薪柴、秸秆等),这在很大程度上加剧了水土流失、土壤侵蚀、森林植被破坏,以生活用能为主的能源消费

行为成为生态脆弱区生态退化的最基本因素。 吴燕红等[37] 的研究发现,滇西北少数民族地区农村生活能源

主要以薪柴为主,从而产生地区生态退化等环境问题;刘刚[38]也发现,长期以来西藏农牧民以畜粪、薪柴等传

统生物质能源为主的能源利用模式对森林和草地造成严重破坏。 可见,农户能源消费模式也是影响生态环境

的重要环节。
生计转型引致了农户生活能源消费模式的转变,梁育填等[39]发现,从事非农产业有助于西南山区农户降

低非商品性能源的消费比例,增加商品性能源的消费比例,从而不断提升能源消费结构。 赵雪雁[40]也指出甘

南高原纯农户、兼业户、非农户的生活用能依次降低,且随着非农化水平的提高,商品性能源比重逐渐增加,而
生物质能比重逐渐降低。 席建超等[41]则发现,在乡村旅游发展诱导下,六盘山生态旅游区农户能源消费正经

历着由内向型“生活鄄生产系统冶内部自循环模式向外向型“生活鄄旅游系统冶外部输入型模式的转变,与纯农

型农户相比,乡村旅游型农户的人均能源消费显著增加,能源消费以商品能源为主,且广泛采用新能源,与传

统农业生产有关的饲养和农机耗能已基本消失,而与生活享受相关的家电、照明、热水等能耗增加。 总体来

看,在纯农业活动阶段,农户的生活能源消费主要来自于薪柴、秸秆、畜粪等生物质能,砍伐薪柴对地表覆被造

成严重破坏,加剧了水土流失和风蚀度,破坏了生态环境。 随着生计多样化、非农化水平的提高,农业劳动力

投入明显减少,秸秆、畜粪的可获取性降低、砍伐薪柴的机会成本增高,且农户购买商品性能源的能力提高,使
农户生活燃料来源由秸秆、薪柴等传统能源向电力、燃气、太阳能等商品和清洁能源转变,这在一定程度上促

使了生态脆弱区生态环境的恢复。
2.2.3摇 农户生计转型对聚落空间演进模式的影响

农户是农村的最基础性组成要素。 聚落的形成和发展过程既是一种环境选择的结果,也是农户不断影

响、塑造和适应环境的过程,从本质上讲,聚落所依托的环境质底就决定了农户的生计行为,进而通过生态环

境映射出复杂的效应来。 吴旭鹏等[42]指出居民点布局方式制约着农户的生计方式,而生计方式的变化驱使

着居民点朝有利于生计发展的方向变化,两者相互促进、相互制约。 何仁伟[17]研究发现农户生计发展水平与

山区聚落的地理条件具有显著相关性;凉山州县域农户生计发展水平有较强的空间关联,空间差异明显。 王

传胜等[18]指出农户迁移引起的坡地村落空间演进减缓了原地的资源环境压力,农户开辟了新地,丰富了生计

资产,提高了收入,改变了与环境不相和谐的生存方式。 常飞,杨勇[43]研究表明农村居民点空间格局的变化,
导致居住形态的变化,集约式、立体式居住方式,必然会打破原有的生活惯性,其生计方式的选择也必须适应

新的空间模式,同时居民点的聚集也增加了耕作半径,增加了劳动的时间成本,农民需要重新在投入与产出间

寻求平衡,生计策略发生了变化,在政府的引导下农户生计策略正在向规模化、专业化、非农方向发展。 以上

研究仅仅局限于农户生计转型对聚落空间演进模式的影响层面,没有把研究对象放置在我国目前正处于城市

化高速发展的特定环境背景中。
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2.3摇 农户生计转型的生态效应

生计方式是影响居民响应人口压力和环境退化的关键因素。 阎建忠[44]研究指出大渡河上游不同地带的

居民对环境退化具有不同的响应过程。 河谷区通过劳动力向二、三产业转移,缓解了人口压力,采取积极的措

施来应对自然灾害和森林退化;中山区以劳动力向二、三产业转移和发展畜牧业来缓解人口压力,没有采取积

极的措施来响应自然灾害、森林和草地退化,也没有采取措施来保护野生动植物资源;山原区的劳动力不能转

移到二、三产业,只能通过增加牲畜数量来解决生计,没有采取措施来响应森林和草甸退化,也没有采取措施

来保护野生动植物资源,牧民仅采取一些积极的措施来应对草料不足的问题和雪灾等自然灾害。 王成超[45]

研究表明在不同的历史时期,区域生态系统变化主要受到农户生计的驱动,农户生计行为的变迁决定本地生

态系统的演化路径及结果。 王成超、杨玉盛[3]指出农户生计变化与山地生态系统演化是紧密相关的,农户生

计状况最终决定着山地生态系统的特征,农户生计的改善往往驱动着山地生态系统的正向演替。

3摇 研究展望

3.1摇 农户的生计演变规律及其调控机制研究

生计模式是影响生态环境的关键人文因素,它作为解释与解决生态环境问题的一种新视角已得到了广泛

关注。 定量评价人文因素是建立概念模型、分析其演化规律,建立模拟模型分析其作用的基础,但是,生计模

式能否量化? 如何量化? 这是一个值得研究的话题。 目前往往以非农化水平或生计多样化指数作为农户生

计方式的替代指标,但该替代指标并不能准确、全面地反映农户的生计模式,尤其对农户生计要素之间的反馈

关系缺乏描述,急需寻求更好的替代指标刻画农户生计模式的特征。
不同社会经济、政治文化背景之下,生计模式对局地或全球资源、环境的影响截然不同。 如何甄别生计模

式演变背后的驱动因素? 如何分析其演变规律? 如何促进农户生计策略从原来的破坏生态型转向保护生态

型? 将是农户生计转型研究中急需解决的关键科学问题之一。 未来研究中,需要从全局角度审视农户的生计

系统,分析各种生计要素之间的互动联系与复杂的反馈关系,探明农户的生计演化规律、演化的驱动力以及各

种驱动要素之间复杂关系,明确建立成功生计策略的开端是什么? 需要探讨农户生计演化的调控机制,揭示

影响农户生计从破坏生态型向改善生态型转变的关键障碍是什么? 明确促使农户生计转型的切入点在哪里?
应采取何种措施促进农户生计转型?
3.2摇 农户生计转型对生态环境的作用机制研究

农户生计与生态环境的关系是一种复杂的网状作用关系,诊断农户生计转型对生态环境的影响路径和影

响机制也是需要解决的一个关键科学问题。 然而,目前研究多以土地利用、能源利用为中介来定性分析农户

生计转型对生态环境的影响,对农户生计与生态环境之间的多重反馈关系缺乏定量模拟,对农户生计影响生

态环境的作用路径与作用机制也缺少全面、系统的剖析。 农户生计与生态环境的关系问题并非是简单地通过

塑建可持续生计而改善生态环境的问题,而是要将生计与生态环境问题放到人鄄地大系统中去,考察生态、社
会、经济各个界面上的关系。 未来研究中,应将农户生计与生态环境问题放到人地系统中,寻找新的中介要

素,系统剖析生计模式与生态环境之间的网状关系,探明农户生计转型对生态环境的作用路径与作用强度,并
对生计模式与生态环境的关系进行模拟与预测。
3.3摇 农户生计转型的生态效应评估与监测

目前对农户生计转型的生态效应研究尚未全面开展,仅基于农户调查资料进行了一些初步的定性、静态

分析,农户生计转型的生态效应研究理论和评估方法的完善,有赖于对农户生计演化机理与过程、生计转型对

生态环境影响机理与过程的深入了解,有赖于对生态系统与社会经济系统之间复杂和隐含关系的有效整合。
未来研究中,需要结合遥感、GIS 技术、生态环境监测技术、社会调查技术,对典型生态脆弱区农户生计对生态

环境的影响进行长期监测,关注农户生计与生态环境变化的动态过程;需要开发农户生计转型的生态效应综

合动态评估模型,在评估中不仅需要考虑生态脆弱区的生态环境现状、不同生态系统的结构及功能,还要评价
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其时空变化对农户生计转型的敏感性,研究农户生计对生态环境、生态系统结构与功能的影响程度;需要构建

把生态、社会、经济联系在一起的动态模拟模型,利用情景分析和动态模型对农户生计转型的生态效应变化做

出预测与回顾评价,并进一步分析生态环境变化对人类福利的影响。 快速城镇化与工业化将引起农户生计的

变迁,这必然会对生态环境产生影响,这个问题也需要关注。
3.4摇 农户的可持续生计方式塑建

人类的生计方式不是固定不变的,它们总是与一定的生态环境、社会结构和族群文化相适应[46]。 实际

上,农户所采取的生计方式是其对所处环境的一种文化选择,由于农户赖以生存的自然与人文背景千差万别,
因此需要基于不同区域的自然地理条件与社会文化背景,探索富有地域特色的可持续生计方式。 例如,青藏

高原的生态环境与人文背景独具特色,只有符合其自然与人文环境的生计模式才有助于实现人地和谐,而那

些在其他发展中国家和我国东部地区已获成功的生计模式未必适合青藏高原。 如何塑建可持续生计方式,这
不仅是未来急需关注的重要科学问题,也是迫切的社会需求。 未来研究中,不仅需要重视当地农户的生计需

求,充分考虑农户的利益诉求和行为意愿,更要发挥农户的本土知识在生计策略选择中的作用,因为农户的各

种生计行动选择、形成过程是其在特定环境下与当地的资源禀赋、生态环境互动的过程,农户已对如何安排有

限的资源来维持生计形成了一套本土化的知识体系,这种本土化知识更有助于农户选择有效的替代生计。

4摇 结语

近年来,生计分析作为观察和研究发展中国家和地区缓解贫困、环境保护、自然资源可持续利用的一种新

视角,引起了全社会的广泛关注。 在缺乏先进生产要素投入情况下,生计单一化往往使农户更加贫困,因贫困

导致的滥垦、滥砍、滥伐、滥采的行为将会增多,最终导致生态系统不断退化。 然而,农户生计非农化、多样化

将有效地增强农户抵御风险与冲击的能力,降低其对免费资源的利用程度,从而促进生态恢复[45]。 目前,尽
管围绕农户生计转型的生态效应开展了许多研究,但尚不系统,提供给决策者的信息有限。 为了充分发挥农

户生计转型的生态恢复效应,需要明确农户生计转型的驱动机制以及生计转型对生态环境的作用机制,充分

利用环境变化背景中的各种机遇和优势,将农户可持续生计塑建与农村生态环境保护、自然资源合理利用相

结合。
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富油微藻布朗葡萄藻分子生态学研究进展

马丽芳, 刘俊稚, 刘新颖, 汪志平*, 陈子元
浙江大学原子核农业科学研究所, 农业部核农所重点开放实验室, 杭州摇 310029

摘要:分子生态学是研究生命系统与环境系统相互作用机理及其分子机制的科学,可以从宏观和微观结合的角度真实反映生态

现象的本质。 简述产烃布朗葡萄藻形态与化学种等生理生态特征的基础上,综述了近年来国内外布朗葡萄藻分子生态学研究

的新进展,主要包括分子系统发育学及其与化学种、基因组、地理来源等之间的关系。 经典分类学上,关于布朗葡萄藻属于绿藻

门(Chlorophyta)还是黄藻门(Xanthophyta)存在争议,而基于 18S 核糖体核糖核酸(18S ribosomal ribonucleic acid,18S rRNA)序列

的分子系统发育学研究结果将布朗葡萄藻界定为绿藻门、共球藻纲(Trebouxiophyceae)。 依据藻株的产烃种类和化学结构特

征,可将布朗葡萄藻划分为 A、B 和 L 3 个化学种,而布朗葡萄藻的分子系统学进化关系与化学种间高度统一。 在基因组大小

上,位于同一大亚聚群中的化学种 B 与 L 间却存在明显差异,而进化关系较远的化学种 B 与 A 间则更相近。 不同地理来源布

朗葡萄藻的 18S rRNA 序列和内部转录间隔区(internal transcribed spacer,ITS)多态性较高,提示不同地缘藻株间存有较高的遗

传多样性。 探讨了布朗葡萄藻分子生态学研究尚待解决的问题,并对今后相关研究做了展望。
关键词: 布朗葡萄藻; 形态学; 化学种; 分子生态学; 分子系统发育学

Advances in molecular ecology of the oil鄄rich microalga Botryococcus braunii
MA Lifang, LIU Junzhi, LIU Xinying, WANG Zhiping*, CHEN Ziyuan
Key Laboratory of Chinese Ministry of Agriculture for Nuclear鄄Agricultural Sciences, Institute of Nuclear-Agriculture Sciences of Zhejiang University, Hangzhou

310029, China

Abstract: Molecular ecology is defined as a science that studies interactions between life system and environmental system,
as well as the corresponding molecular mechanisms. By combining macro and micro aspects, molecular ecology could reflect
the nature of ecological phenomena. The green microalga Botryococcus braunii is well known for its ability to accumulate
large amounts of hydrocarbon, and it is attractive as a potential resource for renewable biofuel production. This review, on
the base of briefly introducing the physio鄄ecological characteristics of B. braunii concerning morphology and chemical race,
mainly addresses the up鄄to鄄date achievements of molecular ecology including molecular phylogeny and its relationship with
chemical race, genome size and original geographical position. Morphologically, B. braunii is characterised by a botryoid
organization of individual pyriform鄄shaped cells, held together by a refringent matrix containing lipids. In classical taxonomy
mainly referring to morphology structures, it is difficult to identify whether B. braunii is a member of Chlorophyta or
Xanthophyta, Recently, the molecular phylogenetic results based on 18S rRNA analysis clarified that this alga belongs to
Trebouxiophyceae (Chlorophyta) . According to the differences of the produced hydrocarbon, at least three chemical races of
B. braunii could be identified, respectively named as Race A, B and L. Race A produces essentially odd鄄numbered n鄄
alkadiene and triene hydrocarbons from C23 to C33; race B produces triterpenoid hydrocarbons (CnH2n-10, n = 30—37),
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including C30—C37botryococcenes and C31—C34 methylated squalenes; by contrast, the hydrocarbon product of the race L
involves one single C40 tetraterpenoid hydrocarbon, lycopadiene. In addition, the molecular phylogenetic analyses of B.
braunii based on 18S rRNA gene sequences shows high consistency between the established phylogeny and the chemical
races; meanwhile, there seems to be some correspondence between the alga evolutionary relationship and the hydrocarbon
products. On the genomic level, the genome size is similar in race B (166.2Mb) and race A (166.0Mb) which are in far
evolutionary relationships, whereas it exists significant differences between race B and race L (211.3Mb) which are from
the same cluster. The significance of this discrepancy in terms of how these chemical races diverged is not clear at this time.
Moreover, genetic relationship of this alga strain originally isolated from different geographical locations is established by
molecular phylogenetic analysis, indicating both high genetic diversity in alga strains and high genetic polymorphism in
DNA segments. To conclude, this review discusses some deficiency in the present research and suggests several critical
issues that need further study. For instance, the genome and proteome of B. braunii to reconstruct main metabolic pathways
which are responsible for lipid production should be sequenced. These finding will definitely aid in directly clarifying the
molecular mechanisms of ecological phenomena, thus benefit both the theory development in molecular ecology and the
practice process for alga鄄oil production.

Key Words: Botryococcus braunii; morphology; chemical race; molecular ecology; molecular phylogenetics

布朗葡萄藻(Botryococcus braunii)因其脂质含量高、不占用耕地及可利用 CO2光合产烃等优势,成为具有

重大开发潜力的能源微藻之一[1]。 布朗葡萄藻具有梨形单细胞、串状集落等典型形态特征,富含烃类和脂肪

酸等代谢产物[2鄄3]。 其主要烃类组成与化学结构等常因藻株不同而存在明显差异,一般可据此分为 A、B 和 L
3 个化学种[4鄄6]。 然而,由于布朗葡萄藻的形态特征和生化组分等易受环境因素影响[7鄄11],利用以形态学为主

要依据的经典分类学界定布朗葡萄藻时往往会存在较大难度与争议。
随着分子生物学与生态学的相互渗透和发展,分子生态学应运而生[12鄄13]。 分子生态学应用分子生物学

的原理和方法,使生态学研究从表观特征观察深入到生物体内各种生物活性分子以及这些分子与环境相互作

用的机制,进而以宏观与微观紧密结合的角度反映生态系统中生物个体和种群间关系的本质[14鄄15]。 近年来,
相关分子生态学研究在揭示布朗葡萄藻的分类地位、遗传多样性及系统演化等方面不断发展,并取得了一定

成果。 本文在简述布朗葡萄藻形态学与化学种特征的基础上,着重介绍其分子生态学研究的最新进展,并对

今后面临的挑战与研究动向进行探讨与展望。

1摇 布朗葡萄藻的生理生态特性

1.1摇 形态学特征

布朗葡萄藻是一种单细胞光合微藻,广泛分布于世界热带、亚热带和温带的淡水和微咸水等水域中[16],
其典型形态学特征为:单细胞呈梨形,长 7—13 滋m,宽 5—9 滋m,具有一个裸露蛋白核、细胞核、叶绿体、淀粉

核等;基质外壁富含脂质,使各单细胞呈辐射状聚成串状集落[1, 8, 17鄄18]。 在我国淡水藻志及一些其他研究中,
认为布朗葡萄藻具有绿藻门 ( Chlorophyta) 的本征性,隶属于绿藻门、绿藻纲 ( Chlorophyceae)、绿球藻目

(Chlorococcales)、葡萄藻科(Botryococcaceae)、葡萄藻属(Botryococcus) [17, 19鄄20];而根据其质体和淀粉粒的结

构,胡鸿钧和魏印心[21]、Smith[22] 等建议将其归入黄藻门(Xanthophyta)、黄藻纲(Xanthophyeeae)。 布朗葡萄

藻的形态结构不仅在不同藻株之间存在差异,即使同一藻株的不同培养条件和生长阶段也有所不同。 由于布

朗葡萄藻的形态结构易受温度、pH、光照等环境条件的影响[7鄄11],使得以形态学为基础的经典分类学鉴定工

作的难度大为增加,且鉴定结果也易引起争议。 因此,经典分类学在布朗葡萄藻藻种的分类、鉴定上存在较大

局限性,还须结合分子生态学等弥补其局限和不足。
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1.2摇 化学种类及其特征

根据其烃类化学结构性质的不同,可以将布朗葡萄藻分为 A、B 和 L 3 个化学种[4鄄6, 23鄄25]。 (1)化学种 A:
主要合成无分枝、直链、奇数碳链 C23—C33的 n鄄二烯烃、三烯烃,其中二烯烃含量较多。 (2)化学种 B:主要合

成不饱和的三萜类烯烃(CnH2n-10, n= 30—37),包括 C30—C37的葡萄烯和 C31—C34的甲基鲨烯等[26],其中葡萄

烯含量较多,通常能占到细胞干重的 27%—86%。 (3)化学种 L:仅合成一种分枝上存在苯环或杂环的四萜类

烯烃(C40H78),含量为细胞干重的 2%—8%。 在上述 3 个化学种中,葡萄藻所含脂质均是石油和煤的主要组

成成分[27鄄29]。 其中,化学种 A 和化学种 B 的含烃量相对较高,在作为烃类燃料的生产上要优于化学种 L。 在

实验室培养条件下,和化学种 L 相比,化学种 A、B 的细胞通常较大;而且,在稳定生长期,化学种 A 常呈绿色

或浅黄色,而化学种 B、L 则呈桔红或桔褐色[8, 30]。 因此,葡萄藻的这些特定形态特征可用于其化学种的初步

判断。
此外,Templier 等[31]发现另一种化学种 Gb 的二烯烃与化学种 A 相似,但烯键同时存在顺式和反式;

Kawachi 等[32]报道发现了含有 C18—C20环氧树脂正烷烃的新化学种 S。 可见,随着研究的深入,布朗葡萄藻的

化学分类正得以不断地补充和完善。

2摇 布朗葡萄藻的分子生态学研究

2.1摇 分子系统发育学研究

基于形态特征的经典分类学是现代生物分类学的基础。 随着分子系统学研究策略及分析手段的日益完

善,植物分类学领域在注重传统经典分类学的同时,加强了以蛋白质、核酸等为证据的分子系统学研究[33],以
期对经典分类学起到验证和补充的作用。 布朗葡萄藻的形态、生理生化等表型特征在外界因素的影响下容易

发生变化,但这种表型特征在本质上是由藻株的基因型所决定的。 因此,直接反映基因型的分子数据是研究

系统发育关系的理想标记,是进行基因分型和遗传多样性研究的良好位点。
分子系统发育学研究有两大分子标记,即蛋白质与核酸[34鄄35]。 蛋白质是分子系统学研究中最早应用的

分子,随着聚合酶链反应(polymerase chain reaction,PCR)扩增及自动测序技术的发展,核酸测序分析逐渐成

为阐明系统演化关系最为有效的方法。 在核酸测序分析中,常用于分子系统发育学研究的基因片段包括:核
基因片段 18S rRNA 序列、 ITS 序列等,叶绿体基因片段 1,5鄄二磷酸核酮糖羧化酶 /加氧酶基因 ( 1, 5鄄
bisphosphate carboxynase / oxygenase large subunit gene,rbcL)等,以及线粒体基因片段等[36鄄38]。 目前,布朗葡萄

藻的分子系统发育学研究主要利用核基因 18S rRNA 与 ITS 区,及叶绿体基因 rbcL 序列构建系统发育树进行

相应的系统分析,从基因水平阐明其分类地位、遗传多样性及系统演化等。
经与其他微藻核糖体小亚基 RNA 序列[39]比对分析,Sawayama 等[40]建立了第一个针对布朗葡萄藻的系

统发育树,发现布朗葡萄藻 B. braunii K俟tzing(Berkeley;化学种 B)属于绿藻门、绿藻纲,同小桩藻(Characium
vaculatum)和巴夫杜氏藻(Dunaliella parva)亲缘较近。 Senousy 等[41]构建了布朗葡萄藻不同化学种藻株与 53
个绿藻门藻株的 18S rRNA 序列系统发育树,发现布朗葡萄藻属于绿藻门、共球藻纲(Trebouxiophyceae),并与

共球藻纲的 Choricystis 亲缘关系最近。 上述结果有力支持了布朗葡萄藻属于绿藻门的观点,但对其所属纲别

仍存在分歧。
Weiss 等[42]针对 B. braunii Berkeley 藻株重建了 18S rRNA 序列系统发育树,并通过布朗葡萄藻 茁鄄肌动蛋

白的互补脱氧核糖核酸( complementary deoxyribonucleic acid,cDNA)序列系统发育树来验证其结果,认定

B. braunii Berkeley 属 于 共 球 藻 纲。 国 内 王 朋 云 等[43] 利 用 绿 球 藻 目 ( Chioroeoeeales )、 柄 球 藻 目

(Misehoeoceales)、衣藻目(ehiamydomonadales)和小球藻目(Chiorellales)的 rbcL 序列构建了系统发育树,同样

发现布朗葡萄藻株与共球藻纲、小球藻目的藻株同属一大簇群。 因此,分子系统发育树证实布朗葡萄藻属绿

藻门、共球藻纲,为澄清其经典分类学上的争议提供了强有力的分子证据。
2.2摇 分子系统发育关系与化学种的关联性

Kawachi 等[32]根据气相色谱鄄质谱分析结果,以邻接法 (Neighbor joining,NJ)、最大简约法 (Maximum
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parsimony,MP)和最大似然法(Maximum likelihood,ML)将其分离的 31 个布朗葡萄藻藻株分为 4 个化学种(包
括已知化学种 A、B、L 和新化学种 S),并与 GenBank 上其他布朗葡萄藻株共同构建了基于 18S rRNA 序列的

系统发育树(图 1) [32],形成 3 个主聚群玉、域、芋,依次分别与化学种 A、B、L 相对应;其中,主聚群域、芋又分

别形成亚聚群域1、域2 和芋1、芋2,而亚聚群芋1、芋2 分别对应于化学种 L、S。

图 1摇 基于 18S rRNA 序列的布朗葡萄藻序列系统发育树[32]

Fig.1摇 Phylogenetic tree of B. braunii based on 18S rRNA sequences, cited from reference
Numbers around the internodes indicate bootstrap values in the NJ, MP, and ML analyses; 1000 replications, the same below

为进一步探讨布朗葡萄藻分子系统发育与其所属化学种之间的关系,笔者从 GenBank 中获取了更多已

知化学种类型的布朗葡萄藻的 18S rRNA 序列[32, 41鄄42],并利用 MEGA 5.05 软件以邻接法 NJ、最大简约法 MP
和最大似然法 ML 构建了分子系统发育树(图 2)。 可知,化学种 A、B、L 均属共球藻纲这个大分枝,其下分成

两个谱系,分别由化学种 A 和化学种 B、L 组成。 这可能与其产烃类型存在关联性,即化学种 B、L 产生的烃类

均以类异戊二烯烃为组成单位,而化学种 A 主要合成二烯烃[41]。 这一结果验证和补充了布朗葡萄藻的化学

种分类,同时揭示其分子系统发育关系与化学种之间存在较高的关联性。
2.3摇 进化关系与基因组大小间的相关性

布朗葡萄藻化学种 B、L 在 18S rRNA 序列的系统发育树中属于同一谱系,即二者存在较近的进化关系,
然而其基因组大小却存在明显差异。 Weiss 等[42鄄43] 测得分属化学种 A、B、L 的 3 株藻的基因组大小依次为

166.0Mb、166.2Mb 和 211.3Mb。 可见,属于同一谱系中的化学种 B、L 的基因组大小差距显著,而进化关系较

远的化学种 A、B 的基因组大小反而很接近,这提示有关布朗葡萄藻化学种间的进化关系还需作更深入地探

究。 最近,Moln佗r 等[44]利用已测序化学种 B(B. braunii Showa)的一个转录组,构建了其主要烃类的生物合成

网络,为揭示不同化学种与其主要烃类生物合成网络的联系提供了重要启示。 相信随着其他化学种布朗葡萄

藻基因组的测定和注释,将为揭示布朗葡萄藻不同化学种进化关系及其相应基因组特性的内在关联等提供更

全面的信息。
2.4摇 亲缘关系、遗传多样性与地理来源间的关联性

布朗葡萄藻的系统发生树通常由两大簇群组成,而每个族群又可进一步细分为不同的亚簇,表明该藻的
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图 2摇 基于 18S rRNA 序列的布朗葡萄藻系统发育树[32, 41鄄42]

Fig.2摇 Phylogenetic tree of B. braunii based on 18S rRNA sequences

18S rRNA、ITS 序列位点具有较高的遗传多态性,不同藻株之间存在遗传上的多样性[45]。 由于布朗葡萄藻广

泛分布于世界各地,其较高的遗传多样性可能由一定程度的地理隔离所致。 王朋云等[45鄄46] 以与布朗葡萄藻

同科但不同属的南向球葡萄藻(Botryosphaerella sudetica UTEX 2629)的 18S rRNA、ITS 等序列为外群构建了布

朗葡萄藻系统发育树,比较了不同地理来源的布朗葡萄藻亲缘关系的远近程度。 18S rRNA 的系统发育树结

果表明,采自我国云南抚仙湖的藻株(B. braunii AGB鄄Bb02)与采自湖北武汉的藻株(B. braunii AGB鄄Bb03)属
于同一簇群,分别与源自泰国的藻株(B. braunii Songkla Nakarin)和源于非洲科特迪瓦的藻株(B. braunii
Ayame)的遗传亲缘关系较近;而采自英国剑桥的藻株(B. braunii AGB鄄Bb01)则属于另一簇群,与源于玻利维

亚的藻株(B. braunii Titicaca)和美国明尼苏达的藻株(B. braunii Tow 9 / 21 P鄄16w)亲缘关系较近,其遗传距离

分别为 0.0098 和 0.0116。 在 ITS 系统发育树中,AGB鄄Bb01 与源于澳大利亚新南威尔士的藻株(B. braunii
Jillamatong)亲缘关系最近,与源自英国坎布里亚的藻株(B. braunii CCAP807 / 2)和科特迪瓦藻株(B. braunii
Yamoussoukro)亲缘关系最远。 此外,Kawachi 等[32] 构建的基于 18S rRNA 序列的布朗葡萄藻系统发育树发

现,一些采自同一地域的藻株也会处于不同的系统位置上。 这种差异可能是由某些摄食微藻的鸟类通过觅

食、迁徙等携带布朗葡萄藻传播的结果[47鄄48]。 布朗葡萄藻的遗传多样性与地理来源之间的联系性尚需更多

实地检测和更充足的种质资源测序分析等进一步考察。

3摇 问题与展望

近年来,分子生态学作为一门新兴学科,为生态学研究提供了崭新的角度和思路,它通过宏观与微观的结

合,在阐释生命系统与环境系统相互作用的机理及其分子机制中发挥着越来越重要的作用。 较其他某些藻类

而言,布朗葡萄藻的分子生态学研究起步较晚,面临一些问题和挑战:(1)现有布朗葡萄藻分子系统发育学研

究使用的分子标记主要集中于单一的 DNA 序列片段上,今后相关研究所选择的 DNA 分子标记应趋向于多片

段、长序列,以期获得更加充足的分子数据信息,从而更全面地反映其系统发育关系[36]。 (2)在布朗葡萄藻

18S rRNA 的系统发育树中,同一谱系的化学种 B、L 比化学种 A 存在更近的进化关系,这与它们的产烃种类
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存在一定关联性;但不同化学种的进化关系与其相应基因组大小的关系相反[42鄄43]。 布朗葡萄藻 3 个化学种

之间存在怎样的进化关系,其基因组与主要烃类生物合成网络之间存在怎样的调控与反馈机制,这些问题的

阐释需要对不同化学种的基因组进行更深入地测定分析。 (3)布朗葡萄藻的遗传多样性是否由地理隔离引

起[45鄄46],其遗传多样性与地理来源之间存在怎样的相关性,这需要在更多实地考察和更充足的源于不同地域

藻株分子数据信息的基础上深入论证。
与经典分类学研究一样,分子系统发育学也有自身的一些局限性[35]。 布朗葡萄藻分子系统发育学研究

只有将核酸与蛋白质数据综合起来建立更为完善的系统发育树,再与经典分类、化学分类相互结合印证,逐步

建立整体体系,才能更深入准确地阐明其系统发育关系。 同时,基因组和蛋白质组序列测定及相应生物信息

学的迅猛发展,不仅促进有关布朗葡萄藻烃类合成的基因工程、系统基因组学和蛋白组学的兴起,而且将从微

观水平上更真实直接地阐明生态现象的分子机理,从而推进布朗葡萄藻分子生态学研究及能源微藻产业化

进程。
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蜜蜂蜂群温湿度调节研究进展

汪天澍1, 刘摇 芳1, 余林生1,*, 潘摇 炜2, 江朝晖2, 付月生2

1 安徽农业大学蜂业研究所, 合肥摇 230036

2 安徽农业大学信息与计算机学院, 合肥摇 230036

摘要:环境温度的变化直接影响蜜蜂的个体发育、群体活动、蜂群繁殖、群势强弱等方面,蜂群温湿度是对蜜蜂生命活动影响最

大的环境因素,蜜蜂会积极地响应环境温度变化。 在巢群内温度高于或低于子脾要求温度,蜜蜂就会采取各种解决办法。 研究

蜂群温度的分布、变化规律以及调控机制是当前蜂学领域的热点问题,而掌握了蜂群温度变化规律,也能更好的进行科学养蜂,

提高蜂产品的产量和质量,同时对人类认知、环境保护也具有非常重要的借鉴价值。 近年来随着基因组学、生物学、高新科学技

术等的应用,蜜蜂温湿度调节的研究不断深入。 整合当前国内外蜜蜂蜂群温湿度调节的研究报道,对蜜蜂蜂群温湿度调节现象

和行为进行综合阐述,并对蜂群温湿度内在调控机理方面的进一步研究提出新思路。

关键词:蜜蜂; 蜂群; 温度; 湿度; 调节

A review of researches on the regulation mechanisms of temperature and
humidity in honey bee hives
WANG Tianshu1, LIU Fang1, YU Linsheng1,*, PAN Wei2, JIANG Zhaohui2, FU Yuesheng2

1 Apiculture Research Institute of Anhui Agriculture University, Hefei 230036, China

2 School of Information and Computer, Anhui Agriculture University, Hefei 230036,China

Abstract: A honey bee colony displays various characteristics in different periods of the year depending on environmental
factors. Temperature and humidity within the hive are important for all bees. Adult honey bees can tolerate a considerable
range of temperatures, while the survival and normal growth of the brood depends upon brood nest temperature being
maintained within a range of about 32—37 益 . Temperature regulation is accomplished through the efforts of the adult bees
who hold central brood nest temperature between about 34 益 and 36 益 . When the temperature falls below 14 益, the
honey bees start staying in the hive and forming a ball (winter cluster); when the temperature falls below 6 益, the hive
has the appearance of an exact ball. It is known that each bee can produce heat of 0.1 calorie per minute at 10 益 . During
the summer months, honey bees stop whatever they are doing and attempt to cool the hives because of the hot weather. In
addition, when there is an excessive amount of humidity within the hive, it can lead to diseases such as septicemia and this
in turn causes colony losses. Honey bees showed a high level of organization, and would take action to keep the hive in
optimum condition. This unusual phenomenon drew a great deal of interest and research from scholars in the field of honey
bees, making hive temperature a hot issue in honey bee research. Bees are a peculiar species formed from a hundred million
years of natural selection and evolution. They can construct the strongest hive for the largest honey storage using the least
amount of material using the well acknowledged hexagon honeycomb design. Likewise, in their natural state, bees only need
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to consume a small amount of honey (i.e., energy) and can keep a stable and constant temperature in the hive, showing
excellent energy鄄saving optimization ability. The hive temperature regulation mechanism can be imitated, and we can draw
lessons from this kind of energy saving optimization method to design and manufacture new air conditioning energy saving
systems, and apply it in greenhouses, gymnasiums and other high energy consumption facilities. In the first section of this
paper, honey bees and their biological characteristics of hive thermoregulation were summarized. In the second part, hive
humidity regulation was examined. In the third part, current research about hive temperature and humidity regulation, at
home and abroad, were integrated. The current results of the study only showed the function of temperature and humidity
regulation and that different ages of worker bees and different kinds of bees behaved differently. However, the age of the
queen and drones爷 impact on the nest temperature and humidity change and changes in regulation of individual bees nest
temperature during energy metabolism and longevity are not shown. Lastly, we put forward new ideas for the internal
regulation mechanism of hive temperature and humidity for future study. Further research is needed, particularly on the
intrinsic link between individuals and groups in the form / structure in terms of the thermostat mechanism.

Key Words: honeybee; hive; temperature; humidity; regulation

蜜蜂营群居生活,是社会性高度进化的昆虫,蜂群是蜜蜂赖以生存的生物学单位,温湿度是影响蜜蜂生

活、生存、繁衍的重要环境因素。 蜜蜂调节蜂巢温度,使蜜蜂生活在适宜的温度范围内,延长寿命并能更好地

生存和繁殖。 蜜蜂是典型的社会性昆虫,尽管蜜蜂个体很简单,但是群体却表现出高度的组织适应特性,能在

蜂巢中维持相对稳定的环境条件[1]。 温度是对蜜蜂生命活动影响最大的环境因素[2鄄3]。 环境温度的变化直

接影响蜜蜂的个体发育、群体活动、蜂群繁殖、群势强弱等方面,进而影响到蜂产品的生产。 不仅如此,经过亿

万年的自然选择和进化,蜂群只需消耗较少的能量(蜂蜜)就能保持蜂巢内的温度相对稳定[4],从而在严酷的

自然状态下得以生存和繁衍。 蜜蜂个体是变温动物,体温会随着外界气温的变化而变化,但它们的蜂巢却如

同一个装有“空调冶的房间,尤其在其繁殖后代的时候,蜂巢内基本维持 34—35 益,这一温度是最适宜蜂卵孵

化的温度[5]。 经过长期的生产实践和科学研究,人们对蜜蜂的调温现象和行为有着较多的认识。 现有研究

结果只表明蜜蜂具有调节蜂巢温湿度的功能,未能进一步揭示蜜蜂调节蜂巢温湿度的机制。 本文综合了近些

年来国内外对蜂巢温湿度调节的研究报道,为蜂巢温湿度研究机制进一步的研究提供科学依据。

1摇 蜂巢温度调节

蜜蜂蜂巢内的温度与蜂巢内是否有蜂子(包括卵、幼虫、蛹)有相当大的关系,如果蜂群内无蜂子的话,蜂
群内部的温度可以在 14—32 益这个范围内波动,倘若蜂群内部有蜂子,由于蜂子发育对温度要求较高,所以

蜂巢内部的温度需要保持在 34. 4—34. 8 益 之间,恒定的温度是蜂子未成熟阶段的正常生长和发育的关

键[6鄄7]。 蜜蜂调节巢温的行为是由巢内温度和子脾温度的变化来决定的[8]。 蜜蜂对子脾的温度十分敏感,蜜
蜂能感觉出子脾在 0.2—0.5 益范围内的温度变化[9],如果巢内温度高于或低于这个正常温度,蜂群就会采取

一系列的措施来解决。
1.1摇 温度低于正常范围

若外界的温度低于正常范围,蜜蜂会采取以下几种方式进行调控:(1)工蜂承担了发挥“空调冶作用的重

担。 一旦蜂巢内的温度开始降低,它们就会展开翅膀然后运动其胸部肌肉系统(蜜蜂做的这种肌肉系统的运

动和飞行时的振动是不同的,不会因此而如同风扇般加速空气流动而散热[10]),藉此提升胸腔的温度,将胸部

紧贴在封盖子的蜡盖上,依靠这些热量来维持蜂巢的温度,产热蜂保持触角一动不动与巢房的蜡盖相接触,目
的是为了测量封盖子蜡盖的温度,测量的高灵敏性归结于其触角端部携带高度密集的热敏感受器[11鄄12];(2)
非产热蜂“挤压冶蜂巢上的小单元格,并厚厚地附在巢脾上,增加蜂巢密封性能,它们会努力把热量丧失降低

到最低水平[13];(3)蜜蜂在过冬的时候会互相聚拢结成球形团在一起,使蜂团的散热面积减小,并且球体内部
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