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铜绿微囊藻高温胁迫后的超补偿生长
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摘要:将在 40℃条件下培养 5 d 和 10 d 的铜绿微囊藻(Microcystis aeruginosa FACHB 905)转接至新鲜培养基，以 25℃培养条件

下转接的相同细胞密度的培养物为对照，然后均置于相同的培养条件下恢复生长 . 研究了各培养物的生长、叶绿素 a 浓度、光

系统Ⅱ的光化学效率(F v /Fm )、净光合速率和呼吸速率的变化 . 结果表明，在 40℃高温下分别培养 5 d 和 10 d，铜绿微囊藻的

比生长速率、F v /Fm 等指标均受到显著抑制( p < 0. 01) .但在胁迫解除后的中后期，40℃培养 5 d 组的比生长速率为 0. 362，显

著高于其对照组的 0. 301( p < 0. 05)，证明在恢复生长中出现超补偿生长现象;而 40℃培养 10 d 组的比生长速率为 0. 358，与

其对照组的 0. 341 差异不显著( p > 0. 05)，证明在恢复生长中出现等补偿生长现象 .铜绿微囊藻的这种超补偿生长特性是其成

为水华优势种的一个生物内源性因素 .
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Over-Compensatory Growth of Microcystis aeruginosa After High Temperature
Stress
QIN Hong-jie1，2，LI Dun-hai1

(1. Institute of Hydrobiology，Chinese Academy of Sciences，Wuhan 430072，China; 2. Graduate University of Chinese Academy of

Sciences，Beijing 100049，China)

Abstract:Two groups of Microcystis aeruginosa FACHB 905 cultures，40℃ and 25℃ cultures were set in present study. Both of them
were cultured for 5 and 10 days before transferred to fresh medium in same cell densities and then cultured under the same conditions
at 25℃ . The algae which were cultured under 25℃ for all the time were set as the control. The growth，chlorophyll a concentration，
F v /Fm，net photosynthetic rate and respiration rate were determined after re-inoculation. The result showed that the high temperature
treated groups have lower specific growth rate and lower F v /Fm than those of control groups ( p < 0. 01) . However，in the middle-later
stage of recovery growth，the specific growth rate of 40℃ for 5 days group was 0. 362，and it was significantly higher than that of control
groups of 0. 301 ( p < 0. 05)，while the specific growth rate of 40℃ for 10 days group was 0. 358，and there was no significant
difference with control. 40℃ for 5 days group showed over-compensatory growth while 40℃ for 10 days group showed exact-
compensatory growth. It implies that the over-compensatory growth characteristics of Microcystis aeruginosa is an endogenous biological
factor that contributing the outbreak of blooms.
Key words:high temperature stress; Microcystis aeruginosa; over-compensatory growth; photosynthesis; specific growth rate

蓝藻水华已成为影响水环境质量的全球性问

题
［1 ～ 3］，普遍认为温度

［4，5］、光照［6，7］等水文、气象因

子及营养盐
［8 ～ 13］，对蓝藻的生长有着直接或间接的

影响作用，而就蓝藻本身的生理特性对水华的贡献

的研究不多 .补偿与超补偿效应在自然界中普遍存
在，一般由胁迫和伤害所引起，是生物对不良环境的

一种适应
［14，15］. Belsky［16］将植物遭受伤害后的补偿

作用分为超补偿( over compensation)、等补偿( exact
compensation) 和低补偿( under compensation) 3 类 .

超补偿生长现象是生物体在遭受到营养限制、环境
因子胁迫、机械损伤或应激作用后，其生长和生理机
能受到制约和影响，但当恢复到适宜的生长条件后，

其生长却表现出高于正常条件下生长的状况，生长

状况和生理指标得到不同程度的恢复
［17］.

目前，超补偿生长研究领域已涉及反刍动

物
［18］、水产动物［19，20］、高等植物［21，22］、陆生草本植
物
［23］
等 .对于水生微藻类，由于其个体微小，研究方

法和测定手段较难控制，因而其研究开展得尚

少
［24］.但近年来该现象在微藻类研究中也被陆续报
道
［15，25 ～ 27］，但大多集中在海水真核藻类，而对于淡

水原核藻类———蓝藻的研究尚鲜见报道 . 且以往对
藻类超补偿效应的研究主要集中在观察其细胞数

量、色素和有机物含量的变化上［28］，对于其生理指
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标变化探讨的较少 . 本研究以蓝藻水华常见优势种
铜绿微囊藻为材料，从其生长和光合生理等方面进

一步探讨了微藻超补偿生长的一些规律，以期为揭

示微藻超补偿生长现象存在的普遍性提供科学依

据，以及从生物内源性因素方面探讨蓝藻水华形成

的原因 .

1 材料与方法

1. 1 藻种来源和培养
实验用藻种铜绿微囊藻(Microcystis aeruginosa

FACHB 905)来自中国科学院水生生物研究所典型
培养物保藏中心淡水藻种库 .采用 150 mL 的锥形瓶
于光照培养箱中培养，温度为 25℃ ± 1℃，光照强度
为1 250 lx 持续光照 . 采用 BG-11 培养基［29］静置培
养，每天人工摇动 2 ～ 3 次 .
1. 2 实验处理
将铜绿微囊藻在 25℃ ± 1℃、1 250 lx 下培养 15

d 使其处于对数生长期后再转接于 150 mL 锥形瓶
中 .实验设高温组(40℃ )与对照组(25℃ )，培养时
间设置为 5 d 和 10 d. 然后以新鲜培养基重新接种
上述两处理组的培养物，使其具有相同的接种密度，

将其均置于 25℃ ± 1℃、1 250 lx 下培养 . 每一实验
组均设 3 个平行 . 在培养过程中进行有关指标的测
定和相关参数的计算 .
1. 3 光密度值的测定和相关参数的计算
用 UV-3000 紫外 /可见分光光度计(Ultrospec

3000，Pharmacia Biotech，Biochrom Ltd.，England)
直接测定培养物在 665 nm 的光密度值 D665

［30］，以

示铜绿微囊藻的生长 .根据测定的指标，计算比生长
速率 μ［31］，以反映细胞的分裂生长能力［32］.
1. 4 叶绿素 a 浓度的测定
叶绿素 a 浓度的测定参照文献［33，34］. 取适

量新鲜培养物，离心后弃上清，收集藻体，加入与

培养物等体积的 95% 乙醇，置 4℃冰箱放置 24 h;
用 UV-3000 型分光光度计在 665 nm 和 649 nm 波
长下测定光密度值 D665和 D649，用公式 c = 13. 7 ×
D665 － 5 . 76 × D649 计 算 叶 绿 素 a 浓 度，单 位 为

μg·mL － 1 .
1. 5 叶绿素荧光的测定
叶绿素荧光用浮游植物调制叶绿素荧光仪

(PHYTO-PAM，Walz GmbH，Germany)测定，测定在
室温下进行

［35］.
1. 6 光合放氧与呼吸作用的测定
取培养物 2 mL，用英国 Hansatech 公司生产的

Clark 型 DW1 氧电极(Hansatech ，U. K)测定放氧
速率，光照强度为1 250 lx，水浴温度为 25℃ .放氧稳
定后记录时间不少于 10 min，放氧速率测定完毕，用
不锈钢滤片阻挡光路，测定呼吸速率

［36］. 光合放氧
与呼吸速率的单位为每 h 每 mg 叶绿素的放氧或耗
氧量，即μmol·(mg·h) － 1 .

2 结果与分析

2 . 1 铜绿微囊藻生长的变化
在 40℃下培养铜绿微囊藻的 D665前 2 d 稍有增

加，以后快速下降，到了第 10 d 仅为 25℃下培养的
15. 9%，表明在 40℃下铜绿微囊藻的生长受到严重
抑制( p < 0. 01)，见图 1 前处理 . 40℃处理 5 d 组在
前 6 d 的 D665维持在初始接种水平，说明在恢复正

常温度后的 6 d 内藻细胞的生长处于延滞期，8 d 以
后快速生长，D665直线上升(图 1 恢复生长) . 40℃处
理 10 d 组前 14 d 藻细胞生长处于延滞期，16 d 以后
恢复快速生长(图 1 恢复生长) . 40℃处理 10 d 组的
延滞期约为 40℃处理 5 d 组的 2 倍，表明微囊藻高
温胁迫时间越长其恢复期也越长 .

图 1 铜绿微囊藻在高温胁迫下和恢复正常温度后的生长曲线

Fig. 1 Growth curves of M. aeruginosa under high

temperature stress and after normal temperature recovery

2 . 2 铜绿微囊藻比生长速率的变化
表 1 中恢复生长阶段的比生长速率 μ 值计算时

的时间 t 均处在藻的对数生长期 . 在前处理阶段，
40℃处理组与 25℃对照组的比生长速率差异极显
著( p < 0. 01)，说明在 40℃下铜绿微囊藻的生长受
到了严重抑制 . 在恢复生长阶段，40℃处理 10 d 组
与 25℃处理 10 d 组的比生长速率差异不显著( p >
0. 05)，表明铜绿微囊藻经 40℃处理 10 d 后再转接
置于 25℃培养能够完全恢复到原来正常的比生长
说速率，出现等补偿生长现象;40℃处理 5 d 组与
25℃处理 5 d 组在转接到 25℃培养后，它们的比生
长速率差异显著 ( p < 0. 05 )，说明铜绿微囊藻经
40℃处理 5 d，在高温胁迫解除后可以出现超补偿生
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表 1 铜绿微囊藻在高温胁迫下和恢复正常温度后的比生长速率

Table 1 Specific growth rate of M. aeruginosa under high temperature stress and after normal temperature recovery

项目
前期处理阶段 恢复生长阶段

40℃ 25℃ 40℃ 10 d→25℃ 25℃ 10 d→25℃ 40℃ 5 d→25℃ 25℃ 5 d→25℃

t 范围1) / d (0，10) (0，10) (16，26) (2，12) (8，20) (2，14)

μ － 0. 110 ± 0. 002 0. 150 ± 0. 007 0. 358 ± 0. 015 0. 341 ± 0. 004 0. 362 ± 0. 022 0. 301 ± 0. 007

1)表示计算比生长速率的时间段

长现象 .
2 . 3 铜绿微囊藻叶绿素 a 浓度的变化
通过测定前处理阶段的叶绿素 a 浓度发现，铜

绿微囊藻培养物在 40℃下培养 10 d 后其叶绿素 a
浓度仅为 25℃的 1. 5%，结果表明 40℃高温对微囊
藻生长的抑制作用达到极显著水平( p < 0. 01，见图
2 前处理 . 在解除胁迫后的恢复生长阶段 40℃处理
10 d 组在前 16 d 叶绿素 a 浓度维持在很低水平，在
16 d 以后快速恢复生长进入对数生长期，叶绿素 a
浓度逐渐增加 . 40℃处理 5 d 组在前 8 d 叶绿素 a 浓
度维持在较低水平，在 8 d 以后恢复快速生长并进
入对数生长期(图 2 恢复生长) . 叶绿素 a 浓度的变
化趋势与 D665的变化趋势基本相同 .

图 2 铜绿微囊藻在高温胁迫下和恢复正常

温度后的叶绿素 a 浓度变化

Fig. 2 Changes of chlorophyll-a concentration in cultures of

M. aeruginosa under high temperature stress and after normal

temperature recovery

2 . 4 铜绿微囊藻叶绿素荧光的变化
铜绿微囊藻在 40℃下培养 10 d，F v /Fm 迅速下

降，第 4 d 时 F v /Fm 已经接近 0. 而在 25℃下 F v /Fm

变化不明显，处于 0. 43 ～ 0. 45 之间(图 3 前处理) .
结果表明，两实验组 F v /Fm 差异极显著( p < 0. 01)，
说明 40℃下铜绿微囊藻的光合系统受到的严重的
损伤 .

40℃处理 10 d 组，胁迫解除后的 10 d 内 F v /Fm

与刚接种时没有明显变化，一直很低接近于 0(图 3
恢复生长) .从第 12 d 起 F v /Fm 开始恢复，到第 20 d
时达到最大值 0. 42，之后又稍有降低，但始终低于

对照组( p < 0. 05) .实验结果表明，40℃胁迫的 10 d
以后再于 25℃培养，其 F v /Fm 无法完全恢复，光合

系统的损伤不能完全修复 .
40℃处理 5 d 组，胁迫解除后的 2 d 内 F v /Fm

没有明显变化(图 3)，从第 4 d 开始恢复，到第 10 d
就已经恢复到 0. 43，到第 14 d 时达到最大值 0. 47，
之后就没有大的变化，其 10 ～ 20 d 的 F v /Fm 与对照

组差异不显著( p > 0. 05)，这说明 40℃胁迫的 5 d
后 F v /Fm 可以完全恢复，光合系统的损伤可以完全

修复 . 同时也可以发现，40℃处理 10 d 组在开始恢
复以后其 F v /Fm 始终低于 40℃ 处理 5 d 组( p <
0. 01) .表明 40℃处理 10 d 比 40℃处理 5 d 在胁迫
解除后受损的光合系统需要更长的恢复期，而且恢

复的效果稍差 .

图 3 铜绿微囊藻在高温胁迫下和恢复正常温度后的 Fv /Fm

Fig. 3 Changes of F v /Fm in M. aeruginosa under high

temperature stress and after normal temperature recovery

2 . 5 铜绿微囊藻光合放氧与呼吸
图 4 显示的是经 40℃和 25℃培养 10 d 后的微

囊藻转接后在 25℃条件下培养的呼吸速率和净光
合速率曲线 .图 4 中，40℃ 10 d→25℃组培养前 14 d
的光合放氧和呼吸速率未测定，因为这段时间藻处

于延滞期，叶绿素 a 含量很低，测出的光合放氧和呼
吸速率误差会很大 . 统计分析表明，40℃ 10 d→
25℃组微囊藻在对数生长期(16 ～ 26 d)的净光合速
率与 25℃10 d→25℃组微囊藻在对数生长期(2 ～ 12
d)的净光合速率差异不显著( p > 0. 05)，而两实验
组的呼吸速率差异极显著( p < 0. 01) . 呼吸作用是

生命活动所需能量的主要来源，细胞内物质的合成、

损伤后的修复以及细胞的分裂等都需要能量 . 从图
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3 可以看出，在 40℃ 10 d→25℃组微囊藻在恢复生
长以后的对数生长期(16 ～ 26 d)其 F v /Fm 仍低于

对照组，在这期间光合系统还处在缓慢的自我修复

阶段，所以微囊藻需要更强的呼吸来释放更多能量

以保证各项生理活动正常进行 . 光合放氧和呼吸速
率与铜绿微囊藻的不同生长阶段有关，在同一时间

段但处于不同的生长阶段，因此导致光合放氧和呼

吸速率不同，因此不具可比性 .

图 4 微囊藻经 10 d 高温处理再恢复正常温度后

的呼吸速率和净光合速率

Fig. 4 Respiration rate and net photosynthesis rate of Microcystis

aeruginosa 905 after high temperature treatment for 10 days

and then return to normal temperature

图 5 显示的是微囊藻经 5 d 高温处理再恢复正
常温度后的呼吸速率和净光合速率 . 其中，40℃ 5 d

→25℃组培养前 6 d 的光合放氧和呼吸速率未测
定，因为这段时间藻处于延滞期，叶绿素 a 含量很
低，测出的光合放氧和呼吸速率误差会很大 .统计分
析发现，40℃5 d→25℃组微囊藻在对数生长期(8 ～
16 d)的净光合速率与 25℃5 d→25℃组微囊藻在对
数生长期(2 ～ 10 d)的净光合速率差异不显著( p >
0. 05)，呼吸速率差异显著( p < 0. 05) . 在图 3 中，
40℃5 d→25℃组微囊藻在 10 ～ 16 d 其 F v /Fm 已经

完全恢复，说明微囊藻的光合系统已经得到的完全

修复，但从表 1 可以得出在 8 ～ 16 d 其比生长速率
明显高于对照，也就是说在此期间藻细胞进行着快

速分裂，细胞分裂繁殖首先需要合成大量的核酸、各
种酶等，而这些都需要呼吸作用产生能量 . 40℃ 5 d

→25℃组微囊藻在 8 ～ 16 d 呼吸速率较对照要高，
正好满足藻细胞分类时的能量需求 . 净光合速率和
呼吸速率与铜绿微囊藻的不同生长阶段有关，在同

一时间段但处于不同的生长阶段，因此导致净光合

速率和呼吸速率不同，因此也不具可比性 .

图 5 微囊藻经 5 d 高温处理再恢复正常温度后的

呼吸速率和净光合速率

Fig. 5 Respiration rate and net photosynthesis rate of Microcystis

aeruginosa 905 after high temperature treatment for 5 days

and then return to normal temperature

3 讨论

微囊藻在受到 40℃高温胁迫后，在相同接种密
度的情况下，与 25℃下培养的对照组相比较，40℃
处理组藻的光密度值、比生长速率、叶绿素 a 含量、
F v /Fm 等指标均极显著低于其对照组 . 藻生长的抑
制是由于藻细胞在不良条件下不能正常地完成细胞

的生理活动从而导致细胞生长迟缓、产物合成能力
下降、细胞分裂受阻所致［24］.

7051



环 境 科 学 31 卷

经 40℃处理 5 d 后再转接于 25℃培养，在 0 ～ 6
d 藻处于延滞期，其 D665和叶绿素 a 含量没有明显变
化，而在第 8 d 以后快速恢复生长，其比生长速率 μ
显著高于其对照组 .这表明微囊藻在经 40℃高温处
理 5 d，在解除胁迫后的中后期才表现出超补偿生长
现象，这与绿色巴夫藻在 UV-B 胁迫后的生长补偿
效应
［26］
和四列藻继盐胁迫后的超补偿生长效应

［24］

也表现在解除胁迫后的中后期相似;而与蛋白核小

球藻在光限制胁迫产生的超补偿现象
［25］
和四列藻

在营养限制胁迫产生的超补偿现象
［15］
都出现在恢

复生长阶段的初期不同 . 分析其主要的原因可能是
40℃高温对铜绿微囊藻的伤害过于严重，例如其
F v /Fm 在经 4 d 高温后就已经几乎为 0 了，所以在
解除胁迫后需要更长的时间才能恢复 .
经 40℃处理 10 d 后再转接于 25℃培养，在 0 ～

14 d 藻处于延滞期，其 D665和叶绿素 a 含量没有明
显变化，而在第 16 d 以后快速恢复生长，而最终表
现出等补偿生长现象 . 前期的胁迫作用是藻细胞恢
复生长阶段产生超补偿生长现象的基础，它与诱导

高等动植物产生超补偿生长的外界作用如“饥饿”、
“损伤”等有类似的效果［20］，所以是否表现出超补偿
与前期的胁迫有很大关系 . 胁迫的持续时间是影响
补偿生长的一个重要因素

［17，37，38］. 本研究中 40℃处
理 5 d 组表现出超补偿，40℃处理 10 d 组表现出等
补偿，可能是由前期胁迫持续的时间不同造成的 .当
然，如果铜绿微囊藻受高温胁迫的时间更长些，可能

会出现低补偿生长甚至死亡 .
微囊藻在 40℃下培养，F v /Fm 迅速下降，从第 4

d 以后 F v /Fm 都接近 0，第 4 ～ 6 d 时 F v /Fm 一直很

低(图 3) . 40℃处理 5 d 组，在正常温度下培养 4 d
就能开始恢复部分叶绿素荧光，到第 10 d 时就可以
达到对照组的水平，最后完全恢复;40℃处理 10 d
组，在正常温度下培养 12 d 才能缓慢恢复叶绿素荧
光，一直到实验结束仍无法完全恢复到期对照组水

平，这表明 40℃处理 10 d 对光合系统的损伤过于严
重，部分结构发生了不可逆的损伤 .实验结果还能说
明胁迫持续的时间越长，在解除胁迫后藻生长的延

滞期也越长 .
40℃处理 5 d 组和 40℃处理 10 d 组在解除胁

迫后培养物生长到达对数生长期时，其呼吸速率均

高于对照组，主要原因是此时藻细胞内的正常的生

理结构仍为未完全恢复，从而加快了呼吸作用 .
在微囊藻大量生长的季节，往往在水体表面和

水华堆积区域气温能够达到近 40℃，根据本实验结

果，推测微囊藻的生长和光合生理必然受到胁迫 .当
然，受到如实验设置的持续 5 ～ 10 d 的 40℃高温在
自然条件是罕见的 . 在夜晚，气温会下降，微囊藻的
生理机能得以恢复，可能会表现出超补偿生长，生成

更多的水华生物量 . 这种超补偿生长效应是微囊藻
水华生物量骤增(水华暴发)的原因之一 .

4 结论

(1)铜绿微囊藻在 40℃高温下分别培养 5 d 和
10 d，培养物的光密度值 D665、比生长速率 μ、叶绿素
a 含量、F v /Fm 等指标均显著低于其对照，说明铜绿

微囊藻在 40℃高温下处理 5 ～ 10 d，其生长和光合
生理均会受到胁迫 .
(2)铜绿微囊藻经长期(10 d)高温处理，在胁

迫解除的中后期(16 ～ 26 d)表现出等补偿生长，而
其光系统Ⅱ( PSⅡ)的光化学效率(F v /Fm )无法完

全恢复;铜绿微囊藻经短期(5 d)高温处理，在胁迫
解除的中后期(8 ～ 20 d)表现出超补偿生长，且其光
系统Ⅱ( PSⅡ)的光化学效率(F v /Fm )可以完全恢

复，短期高温更有利于微囊藻水华的暴发 .
(3)铜绿微囊藻的这种超补偿生长特性是其成

为水华优势种的一个生物内源性因素 .
致谢:感谢藻类分类与资源利用学科组提供

Clark 型 DW1 氧电极;感谢安彦君在 PHYTO-PAM
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