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摘要#伪空胞一直被认为是蓝藻水华形成过程中的主要浮力提供者&但是否是唯一的浮力提供者还不清楚B本研究利用室内

蓝藻水华形成模拟实验和野外验相结合的方法&从生理生态学角度探讨细胞间空隙对蓝藻水华形成的影响B室内蓝藻水华形

成模拟实验表明&蓝藻在上浮过程中以单细胞形态存在&但在水柱培养器取样口 % 开始形成小群体’通过对细胞镇重物$胞外

多糖(细胞干重和蛋白质等%的含量的分析表明&胞外多糖在蓝藻上浮过程中&变化率最大&含量在水柱培养器取样口 % 处达

到最大值&在 * 次实验过程中&胞外多糖的量分别为#*‘(’("(‘*& 和 ")‘$* OVPM@;;B野外蓝藻群体显示群体内部具有大量的细

胞间空隙’将野外蓝藻群体分别经 "‘( 1WG压力和超声波破碎仪 E( ]e处理 "FA8&结果发现蓝藻在 "‘( 1WG压力下&群体内部

不存在细胞间空隙&并且伪空胞破裂&蓝藻不能上浮&但在超声波处理下&蓝藻群体被打散成单细胞悬浮在水体中&但伪空胞

是完好无损B实验结果表明&蓝藻利用胞外多糖将蓝藻单细胞聚集成群体&形成细胞间空隙&细胞间空隙产生的浮力是蓝藻水

华形成的主要因素之一B
关键词#蓝藻’细胞间空隙’浮力调节’水华形成’浮力提供因子
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!!蓝藻细胞利用伪空胞调节自身浮力进行垂直迁

移&以获取适宜的光能&得到充足的营养盐&致使它

们在与其它藻类竞争时具有明显的优势
,"&’-B孔繁

翔等
,*-

认为蓝藻水华形成之前&蓝藻的生物量在水

体中已经大量暴发&蓝藻从悬浮水体到形成水华过

程中&伪空胞是否是浮力的主要提供者. 是否还存

在其他的浮力提供因子. 诸多问题并不清楚B
由于因伪空胞破裂而导致浮力丧失迅速&而且

浮力恢复所需的伪空胞合成过程较慢$ t’E :% ,E- &

细胞增殖对伪空胞的稀释作用也需要以细胞的世代

时间来度量&因此蓝藻水华过程中不可能仅有伪空

胞一种浮力提供因子B但是迄今为止&没有文献报道

蓝藻其它浮力提供因子B
蓝藻外面由很多层结构所包被&其主要成分被
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称为细胞外多糖$@J7O7;<NGMM:GLA?@&+W5% ,)- &通常以

’ 种 形 式 存 在& 其 一 为 荚 膜 $MGON>;@% 或 称 胶 鞘

$N:@G9:%&其二为黏液层$N;AF@%B荚膜为一较薄的均

一层&具均匀纤丝状结构&围绕在细胞壁外B黏液层

是一非均匀厚层&包围在荚膜外
,)& %-B而胞外多糖中

荚膜和黏液层具有黏滞性
,%- &可以将蓝藻单细胞黏

着成群体&从而在群体内部形成细胞间空隙
,%&$- $图

"%&这种结构不仅可以保护细胞不受不良环境的影

响&而且还可能为蓝藻群体提供浮力&从而调节蓝藻

细胞的运动&同时蓝藻利用荚膜和黏液层形成群体

后扩大了在水体中的体积&增加了群体在水中受到

的浮力B因此蓝藻群体细胞间空隙可能是蓝藻水华

形成的重要浮力提供者之一B但目前这方面的研究

尚属空白B

图 QR蓝藻群体中的细胞间空隙$箭头所示%

=AVB"!.89@LM@;;>;GLNOGM@$GLL7Q% A8 GVVL@VG9@N7SM<G87RGM9@LAG

!!由于中国的淡水湖泊大多数属于浅水湖泊&且

极易受到风浪的搅动&分层所取水样不能真实地反

映整个静止水体中蓝藻垂直分布状况&因此不能准

确地研究蓝藻水华形成机制&更不能确定蓝藻水华

形成不同阶段为其提供浮力的主要因子&因此本研

究利用室内蓝藻水华形成模拟实验和野外实验相结

合的方法&从生理生态学角度探讨细胞间空隙对蓝

藻水华形成的影响&并结合室内水柱模拟实验的数

据&试图阐述细胞间空隙形成的原因&以期对探究蓝

藻水华形成机制&为蓝藻水华暴发的治理提供科学

依据B

QR材料与方法

QSQ!藻种的培养

微囊藻 =36]U#*( 由中科院淡水藻种库提供B
将该藻种培养在 U["" 中$"(( FV,G,0*( "( FV

’̂]W0E( $) FV1V50E)$]’0( E( FV6G6;’)’]’0(
’( FV,G’60*( % FV柠檬酸铁和 " FV,G’+X23)
’]’0( " 4去离子水%&置于 )(( F4的三角瓶$ ’((
F4培养基%培养&温度为 ’&p&光照度为’ )(( ;J&
光暗比为 "’ :y"’ :&培养基的初始 O]值为 && 接种

量为 ’ l"(EM@;;N)F4c"B
QSE!蓝藻复苏模拟实验

待藻种生长进入指数期后&将藻种从水柱培养

器的下端注藻口注入B水柱培养器的外面用不透光

图 ER藻细胞培养器

=AVB’!6>;9>L@M@;;L@GM97LS7LM<G87RGM9@LAG

的锡箔纸包被$图 ’%B将该装置置于温度为 ’&p&
光照度为’ )(( ;J&光暗比为 "’ :y"’ : 的培养室内B
样品静置以防止培养液垂直搅动&藻种培养 *( ?&按

取样口 % a" 的顺序在各取样口各取样 ) F4&所取

样品用同体积的 U["" 培养液由注藻口处小心注

入&每 "( ? 测相关指标一次B

*(%"
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QSG!检测指标

蓝藻数目#细胞流式仪计数’胞外多糖含量#采

用蒽酮D硫酸法
,&- ’蛋白质含量#考玛斯蓝染料结合

法
,#- ’细胞干重检测#参照6:A等

,"(-
的方法B

QST!微囊藻伪空胞的分离(纯化

伪空胞分离和纯化参考 f@G9:@LN等
,""-

的方法&
略有改动#藻细胞培养至对数生长期&在培养基中加

入1V’b和青霉素[&使之最终浓度分别为 " FF7;P4
和 ’)( $4c"&静置培养 % :&用 *(( LPFA8离心法收集

微囊藻细胞至装有 " F7;P4甘油的试管中&轻摇试

管 "( FA8&使蓝藻细胞和甘油充分混合B用 * 倍体积

(‘(’ F7;P4(O]$‘$ 2LAND6;进行渗透冲击&使细胞

裂解&Ep冰箱放置 E :&裂解液以 *(( LPFA8离心过

夜&收集液面的淡蓝绿色层&收集液通过不同孔径

$"‘’( (‘&( (‘%)( (‘E) $F% 的 [=P6滤膜进行过

滤&所得滤液在 ’ l*( MF的 5@O:GL7N@EU柱上进行

凝胶过滤&随后用 (‘(" F7;P4(O]$‘) 2LAND6;溶液

洗脱&得乳白色洗脱液&以 *(( LPFA8 离心 % :&收集

液面白色漂浮层$伪空胞的提取液%于 +OO@8?7LS管

Ep冰箱保存&用于电镜观察B

QSU!伪空胞的电镜观察

将 ’(( 目铜网覆盖在伪空胞提取液上&静置吸

附 ") FA8 后&用滤纸吸去多余液体&在铜网上滴 (‘)
F4的 ’i醋酸双氧铀溶液&避光染色 "( FA8&去掉

染色液&样品自然干燥&在 ]%(( 透射电子显微镜

$]A9GM:A&日本%下观察&负染色电镜观察试验在南

京医科大学完成B
QS!!野外蓝藻水华样品处理

野外蓝藻水华于 ’((# 年 "( 月&在太湖梅梁湾

处采集B样 品 " 无 任 何 处 理&做 对 照’ 样 品 ’ 在

"‘(1WG压强下处理’ 样品 * 超声波破碎仪 E( ]e处

理 " FA8$确保蓝藻群体被打散成单细胞且单细胞

不破碎%B

ER结果与分析

ESQ!蓝藻的形态及浓度

微囊藻=36]U#*( 在水柱培养器中培养 *( ?&
在取样口 " a) 处&大部分蓝藻呈单细胞状态&且处

于细胞分裂期&蓝藻生物量随着蓝藻的上浮而增大&
而取样口 % 处&显微镜检测到了蓝藻群体$图 *%B

图中数字代表取样口& 照片为显微镜照片

图 GR蓝藻培养 GF *的形态

=AVB*!17LO:7;7V<7S4*("%(1-#*-NOB=36]U#*( G9@GM: QG9@L7>9;@9M>;9ATG9@? S7L*( ?G<N

!!第 "( ? 测得水柱培养器中的藻浓度变化趋势

随着水的深度变浅&蓝藻浓度增加&在取样口 E a)
之间蓝藻浓度增长率最大&藻浓度在取样口 % 处最

大&为 $‘’ l"()M@;;PF4&第 ’( ? 和第 *( ? 的浓度测

试结果显示&各取样口的藻浓度变化趋势是一致的&
即在水出口 " a) 蓝藻浓度随着水的深度变浅而增

加&藻浓度在取样口 ) 处最大&分别为 ")‘E* l"()

M@;;PF4和 "#‘’$ l"()M@;;PF4$图 E%B但取样口 ) a%
之间&蓝藻浓度有下降趋势&而未在液面发现蓝藻水

华现象B
ESE!细胞镇重物的变化

在 * 次实验中&蓝藻胞外多糖含量变化趋势都

是随着水的深度变浅含量增加&但增长速率有差异

,图 )$G%-B第 "( ? 测得的胞外多糖由深到浅&增长

E(%"
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图 TR水柱培养器取样口点的蓝藻浓度

=AVBE!6@;;M78M@89LG9A78 M:G8V@N7S4*("%(1-#*-NOB

=36]U#*( A8 9:L@@9@N9N

图 UR水柱培养器各取样点的蓝藻细胞镇重物含量变化

=AVB)!6:G8V@NA8 RG;;GN9A8 % QG9@L7>9;@9N

速度缓慢&取样口 % 处的胞外多糖的含量约是取样

口 " 处含量的 ’‘# 倍&最大值在取样口 % 处&含量为

*‘(’ OVPM@;;’而第 ’( ? 和第 *( ? 随深度变浅胞外

多糖含量增加迅速增加’最大值均出现在取样口 %
处&分别为#"(‘*& OVPM@;;和 ")‘$* OVPM@;;&分别是

取样口 " 处含量的 *‘’( *‘# 倍B
在 * 次检测结果表明&细胞干重在取样口 % 处

分别是取样口 " 处的 "‘#(( "‘&&( "‘$E 倍&且各取

样点的增加量变化缓慢,图 )$R%-B

蓝藻细胞蛋白质含量变化趋势与细胞干重类似

,图 )$M%-B蛋白质的在取样口 % 处的含量与在取样

口 " 处 的 含 量 之 差 分 别 为 ’‘#)( ’‘’#( ’‘&)
OVPM@;;B蛋白质在取样口 " 至取样口 * 之间增长率

较大&但取样口 * 到取样口 % 处的蛋白质含量的变

化较小B
ESG!细胞间空隙的浮力研究

野外样品经过不同处理后&样品 " 蓝藻漂浮于

水层表面&样品 ’ 蓝藻均都下沉&样品 * 蓝藻细胞悬

浮于水中$图 %3a%6%B细胞形态有较大差异#样品

" 中蓝藻群体细胞内部有很大的细胞间空隙$图

%X%&样品 ’ 中蓝藻细胞结合紧密&无细胞间空隙

$图 %+%’样品 * 蓝藻呈游离的单细胞状态$图 %=%B
而负染色电镜发现样品 " 和样品 * 中的伪空胞形态

完整 $图 %[&%.%&而样品 ’ 中的伪空胞 塌 陷 $图

%]%B由此可见&伪空胞是蓝藻细胞上浮或悬浮的主

要因素&而细胞间空隙是蓝藻水华形成的主要浮力

因素B

GR讨论

伪空胞一直被认为蓝藻水华形成的浮力主要提

供者
,"&’&"’ a"#- &但是蓝藻水华形成的各个阶段&伪空

胞是否是主要的浮力提供者并不清楚&目前文献并

没有涉及到该研究内容B在静水中&水体运动(风向

和群落大小等因素也会影响浮游蓝藻的分布
,’(-B本

课题组其他研究结果表明&蓝藻上浮过程中伪空胞

的气体相对含量先增后减&说明伪空胞为蓝藻提供

浮力先增后减’基因转录结果也证实# +72!的拷贝

和 +72@基因的转录水平趋势与伪空胞的相对气体

含量的变化趋势一致$另有文章发表%B因此笔者认

为伪空胞是蓝藻上浮的主要浮力提供者&该浮力仅

仅能使蓝藻悬浮水中&不能使其漂浮到水面形成蓝

藻水华B故悬浮水体中的蓝藻上浮至水面形成水华

过程中&肯定存在另外的浮力提供者B
本研究镜检发现野外未经处理的样品 " 内具有

大量的细胞间空隙$图 %X%&而且伪空胞完整$图

%[%&蓝藻群体在水面形成了水华’处理样品 ’ 经

"‘( 1WG压力处理后&细胞群体内没有细胞间空隙

$图 %+%&也没有发现完整的伪空胞$图 %]%&藻细

胞均都沉淀试管底部’而样品 * 经 E( ]e超声波处

理 " FA8 后&伪空胞完整$图 %.%&藻细胞成悬浮状

$图 %=%&无群体形成&无细胞间空隙B比对样品 " 和

’ 的群体及伪空胞的形态&说明蓝藻形成水华的浮

力是由伪空胞和细胞间空隙共同提供’比对样品 ’

)(%"
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3#样品处理后第 " ? 的形态’!U#样品处理后第 * ? 的形态’!6#样品处理后第 ) ? 的形态’!X#样品 " 第 " ? 蓝藻群体的形态’

+#样品 ’ 第 " ? 蓝藻群体的形态’!=#样品 * 第 " ? 蓝藻的形态’![#样品 " 第 " ? 伪空胞的形态’!]#样品 ’ 第 " ? 伪空胞的形态’

.#样品 * 第 " ? 伪空胞的形态’!3a6#普通光学照片’Xa=#显微镜照片’[a.#电镜照片

图 !R野外样品处理前后群体和伪空胞形态变化

=AVB%!17LO:7;7V<7S9:@GVVL@VG9@NG8? VGNT@NAM;@NA8 9:L@@9L@G9@? 8G9>LG;NGFO;@N

和 * 群体和伪空胞的形态可知#伪空胞是蓝藻上浮

的主要浮力提供者&该浮力仅仅能使蓝藻悬浮水中&
不能使其漂浮到水面形成蓝藻水华B比对样品 " 和

* 群体和伪空胞的形态&证明了细胞间空隙是悬浮

水体中的藻细胞上升至水面形成水华的主要浮力提

供者B综合比对样品 "( ’ 和 * 的群体和伪空胞的形

态&说明伪空胞是蓝藻上升阶段的浮力提供者&此浮

力仅仅能使藻细胞悬浮水体&不能使其形成水华&而

细胞间空隙可以为悬浮在水中的藻细胞或蓝藻群体

提供足够浮力&使其上浮到水面形成蓝藻水华B但是

由于实验设备和实验条件的原因&目前还无法准确

检测野外群体内部细胞间空隙的气体含量&也无法

准确地检测野外群体内部细胞间空隙的密度&因此

也无法定量地分析细胞间空隙为蓝藻提供浮力的大

小&只能通过比对不同处理样品$样品 " a*%群体及

伪空胞的形态&定性地分析细胞间空隙对蓝藻上浮

提供浮力的影响B

形成蓝藻群体是细胞间空隙形成的前提&而胞

外多糖一直被认为形成蓝藻群体的重要诱导因子&
蓝藻胞外多糖中荚膜和黏液层可以将蓝藻单细胞黏

着成群体
,) a$&’"&’’-B由于野外样品受到风浪等诸多

因素的影响&野外所取样品并不能真正反映某一水

层的蓝藻群体内细胞数量和胞外多糖的关系&因此

本研究利用室内模拟实验&在静止水体中测量了不

同水层的细胞数量和细胞镇重物&实验结果发现胞

外多糖和蓝藻形态有密切关系#室内蓝藻培养 *( ?
后&蓝藻形态在取样口 " a) 呈单细胞&在取样口 %
处呈小群体$图 *%’细胞镇重物中&胞外多糖含量在

取样口 " a% 之间差异变化最大&两者相差 *‘$ 倍&
而细胞干重和蛋白质的含量在取样口 " a% 之间差

异不显著B因此实验结果暗示胞外多糖可能就是蓝

藻形成群体的重要因子&该室内模拟实验结果结合

野外样品照片&也证实了胞外多糖是蓝藻群体形成

细胞间空隙的重要因子B

%(%"
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大量蓝藻细胞由悬浮水体中单细胞变为群体&
并在水面形成水华&究其原因可能是随着蓝藻细胞

的上浮&细胞镇重物增加&但增加的量不足以抵消伪

空胞提供的浮力&当细胞镇重物产生的重力与伪空

胞提供的浮力达到平衡时&藻细胞停留在水体中某

一位置$本实验显示大部分藻细胞停留在取样口 )
处%&由于此处靠近液面&光照条件改善&更加有利

于蓝藻光合作用&从而产生更多的胞外多糖
,"#&’"- &

使蓝藻细胞具有更强的黏滞性&更有利于蓝藻形成

群体&形成更多的蓝藻群体细胞间空隙B大量的细胞

间空隙不仅抵消了细胞镇重物产生的重力&而且也

为蓝藻群体提供了强大的浮力&其蓝藻群体漂浮在

水面形成水华B

TR结论

$"%在室内水柱模拟实验中&蓝藻在上浮过程

中以单细胞形态存在&但在接近水面时发现蓝藻小

群体B
$’%细胞间空隙不仅抵消了细胞镇重物产生的

重力&而且也为蓝藻群体提供浮力&使其蓝藻群体漂

浮在水面形成水华B
$*%胞外多糖是细胞间空隙形成的原因B

参考文献#
, " -!0;AT@L/4& [G8S[[B=L@N:QG9@LR;77FN,3-B.8# f:A9978 U

3& W799N1 $ @?N%B2:@+M7;7V<7S6<G87RGM9@LAG , 6-B

,@9:@L;G8?N# ;̂>Q@L3MG?@FAMW>R;AN:@LN& ’(((B"E#D"#EB

, ’ -!U788@91W& W7>;A8 1B,>F@LAMG;F7?@;A8V7S9:@O;G8I978AM

N>MM@NNA78 A8 G 8>9LA@89DLAM: L@N@LT7AL# @8TAL78F@89G;G8?

O:<NA7;7VAMG;SGM97LN;@G?A8V974*("%(1-#*-’)"3+*,%-’ ?7FA8G8M@

,C-B+M7;7VAMG;17?@;& ’((’& QU!# #*D""’B

, * -!孔繁翔& 高光B大型浅水富营养化湖泊中蓝藻水华形成机理

的思考,C-B生态学报& ’(()& EU$*%# )&#D)#)B

, E -!]G<@NW &̂ fG;NR<3+B38 A8T@N9AVG9A78 A8979:@L@M<M;A8V7S

VGNT@NAM;@OL79@A8 ?@LAT@? SL7F M7;;GON@? VGNT@NAM;@N,C-B

C7>L8G;7S[@8@LG;1AML7RA7;7V<&"#&E& QGF# ")#"D")#%B

, ) -!X@W:A;AOOAN/& -A8M@8eA8A1B+J7M@;;>;GLO7;<NGMM:GLA?@NSL7F

M<G87RGM9@LAGG8? 9:@ALO7NNAR;@GOO;AMG9A78N , C-B =+15

1AML7RA7;7V</@TA@QN& "##&& EE# ")"D"$)B

, % -!苏传东B蓝杆藻 ""* 菌株$@1’,%#$)()NOB""*%胞外多糖的研

究,X-B青岛#中国海洋大学& ’(()B

, $ -!\:G8V 1& 7̂8V = _& 2G8 _& )# ’./ UA7M:@FAMG;&

F7LO:7;7VAMG;& G8? V@8@9AMTGLAG9A78NA8 4*("%(1-#*-’)"3+*,%-’

?>@97M7;78<?ANGVVL@VG9A78 ,C-Bf7L;? C7>L8G;7S1AML7RA7;7V<

G8? UA79@M:87;7V<& ’(($& EG#%%*D%$(B

, & -!=GALRGAL8 ,CB3F7?ASA@? G89:L78@L@GV@89,C-B6:@FAN9L<G8?

.8?>N9L<& "#)*& T#&%B

, # -!]@RR@L9XWC& W:AOONWC& 59LG8V@/fB6:@FAMG;G8G;<NAN7S

FAML7RAG;M@;;N,3-B.8# ,7LLANC/& /ARR78NXf $@?N%B

1@9:7? A8 FAML7RA7;7V<B-B)U,6-B478?78# 3MG?@FAMWL@NN&

"#$"B’(#D*EEB

,"(-!6:A\& \:G7 5B 0O9AFAeG9A78 7SF@?A>F G8? M>;9ATG9A78

M78?A9A78NS7LO>;;>;G8 OL7?>M9A78 R<G8@QO>;;>;G8DOL7?>MA8V

<@GN9,C-B+8e<F@1AML7RA7;7V<2@M:87;7V<& ’((*& GE# ’(%D

’""B

,""-!f@G9:@LNWC& C7N91& 4GFO7L9X 23B2:@VGNTGM>7;@

F@FRLG8@7S4*("%(1-#*-’)"3+*,%-’B3 OGL9AG;GFA87 GMA?

N@g>@8M@,C-B3LM:AT@N7SUA7M:@FAN9L<G8? UA7O:<NAMN& "#$$&

QIV#’’%D’EEB

,"’-!0;AT@L/4& fG;NR<3+BXAL@M9@TA?@8M@S7L9:@L7;@7S;AV:9

F@?AG9@? VGNT@NAM;@M7;;GON@A8 9:@R>7<G8M<L@V>;G9A78 7S

!,’&’),’ G.%-’93’) $ M<G87RGM9@LAG% , C-B4AF87;7V<G8?

0M@G87VLGO:<& "#&E& EW# &$#D&&%B

,"*-!fG;NR<3+B]7F@7N9GNANA8 R>7<G8M<L@V>;G9A78 R<O;G8I978AM

M<G87RGM9@LAG,C-B=+15 5<FO7NA>F& "#&&& TT# ##D""%B

,"E-!fG;NR<3+B2:@VGNT@NAM;@# GN9GR;@VGNDSA;;@? N9L>M9>L@A8

RGM9@LAG,3-B.8# UL>RGII 30& ]@FFA8VN@8 UU& 5>8?8@N[

$@?N%B5>O@LNG9>LG9A78 G8? U>RR;@=7LFG9A78 A8 =;>A?NG8?

0LVG8ANFN,6-B2L78?:@AF& ,7LQG<# 2GOALW>R;AN:@LN& "#&#B

%#D"(*B
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