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摘要 鱼类是淡水生态系统的重要组成部分. 近年来水体富营养化和蓝藻水华暴发导致的水环境恶化、适宜栖息

地丧失等生态问题, 对鱼类生存及渔业经济带来巨大威胁和影响. 蓝藻和鱼类的生态作用是相互的, 利用鱼类调控

蓝藻过度增长的生物操纵技术在某些富营养化水体治理过程中取得了一定效果. 在此背景下, 全面评估蓝藻水华

对淡水鱼类种群的影响, 以及鱼类对蓝藻生长的控制与驱动效应, 是进一步推进淡水生态系统治理与保护研究的

关键. 本文系统归纳分析了蓝藻水华对淡水渔业的危害、有害蓝藻及其次生代谢产物对鱼类的毒性效应以及鱼类

对蓝藻的生态调控作用, 并对未来的重点研究方向进行展望, 提出复杂蓝藻生物质或原位蓝藻水华对鱼类影响的

综合效应和相关的水生态风险评价将是未来研究的重点. 生物操纵技术的可行性应依据所治理水体的基本环境和

生物特征, 结合具体实践进行判断和决策. 本文旨在为蓝藻水华的生态风险评估、淡水鱼类资源的保护, 以及水生

态环境的改善提供科学依据.
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水体富营养化现象在全球范围内普遍存在, 是世

界性的环境热点问题. 2019年生态环境状况公报显示,
我国中营养和富营养的湖泊(水库)所占比例分别为

63%和28%[1], 水体富营养化是我国目前面临的主要水

环境问题. 全球气候变暖背景下, 水体富营养化引起

的蓝藻水华在湖泊、水库及河流等淡水水体中频繁暴

发, 严重破坏水生生物栖息地和生态系统平衡, 对社会

经济造成巨大损失, 也是淡水渔业发展面临的重要

问题.
鱼类是淡水生态系统的重要组成部分, 是水生食

物网的调控者和最终出口, 对维持水生态系统稳定有

重要作用. 淡水鱼类也是人类重要的蛋白质来源, 有着

巨大的社会经济价值[2]. 因此, 蓝藻水华对鱼类的影响

也受到学者们的广泛关注. 蓝藻异常增殖导致水体的

有效利用率下降、溶解氧降低、生物多样性下降、鱼

类等水生生物大量死亡. 有害蓝藻产生蓝藻毒素和异

味物质等次生代谢产物, 藻毒素可通过食物链积累、

传递, 对鱼类等水生生物造成急性或慢性不良影响[3,4],
异味物质也能够引起水体、鱼类和贝类中的异味污染

问题. 近年来, 蓝藻水华的持续时间呈增加趋势[5,6], 加

剧对鱼类群落结构和生物多样性造成的不利影响, 严

重阻碍淡水渔业的健康发展.
在水生态系统中, 蓝藻-鱼类之间的生态作用是相

互的, 主要作用包括蓝藻水华对鱼类的危害及滤食性

鱼类对蓝藻的摄食与调控(图1). 目前, 关于有害蓝藻

对鱼类的毒性效应研究主要集中于微囊藻毒素(micro-
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cystin, MC)对鱼类的影响, 包括积累-解毒动力学解析

和有关的分子机制. 然而在实际水环境中, 有害蓝藻对

鱼类的影响是一个复杂的综合效应过程[7,8]. 有害蓝藻

除了产生蓝藻毒素(如MC)、柱孢藻毒素(cylindrosper-
mopsins, CYN)、节球藻毒素(nodularins, NOD)等, 还

可以产生多种其他复杂的代谢产物, 都可能对鱼类产

生不利的生物学效应[7]. 此外, 除常见的有害浮游蓝藻

之外(如微囊藻、拟柱孢藻、束丝藻等), 某些底栖蓝

藻(如颤藻、席藻等)也可以产生多种毒素并会引起鱼

类及其他生物中毒, 需足够重视. 因此, 全面评估蓝藻

及其活性代谢物质对鱼类的综合(生态)毒理学效应,
对正确认识蓝藻水华的生态风险至关重要.

利用鱼类调控蓝藻过度增长的生物操纵方法已经

在国内外某些湖泊治理中取得了一定效果. 然而, 不管

是经典还是非经典生物操纵方法都受到很多因素影响,
如营养水平、鱼类放养模式、湖库形态、浮游植物群

落结构等, 导致控藻效果差异较大, 甚至产生负面效

应[9,10]. 所以, 充分认识蓝藻和鱼类之间的生态相互作

用关系, 掌握所治理水体的基本生态特征是更好地实

施“以渔控藻”策略、保证控藻效果的前提. 本文旨在

通过梳理蓝藻水华对淡水鱼类的影响, 以及鱼类对蓝

藻水华生态调控的研究现状和进展, 为淡水鱼类和蓝

藻的生态学研究, 以及水生态环境的治理和保护提供

科学参考.

1 蓝藻水华对淡水渔业的危害

1.1 影响渔业产量及品质

当蓝藻水华发生时, 蓝藻易集聚水体上层, 一定程

度上阻隔大气中的氧气进入水体, 导致上下水层溶氧

分异, 呈现缺氧或者亚缺氧状态, 使水体恶化; 另一方

面, 当蓝藻死亡时, 藻体腐烂分解导致水中的溶解氧被

大量消耗, 造成鱼、虾等水产品因缺氧而窒息死亡, 对
渔业造成巨大经济损失.

蓝藻产生大量的次生代谢产物, 包括导致不良味

道和气味的化合物(异味物质, off-flavor metabolites)和
具有生化活性的化合物(生物活性物质, bioactive meta-
bolites)(表1[11]). 湖泊中异味物质的存在十分普遍, 且与

蓝藻的关系最为密切[12]. 异味物质通过鱼鳃和皮肤进

入鱼体后大量富集, 异味残留于鱼体之中, 严重影响鱼

类的品质[13]. 这些异味一般需要较长的净化时间才能

去除, 甚至在烹制后也存在异味而不为消费者接受. 国
内外已报道多起诸如尼罗河罗非鱼、虹鳟、鲶和大口

黑鲈等重要经济鱼类, 因遭受异味物质污染, 导致其生

产和销售受到影响的事件[3]. 可见, 由蓝藻次生代谢物

引发的异味也是影响渔业经济的重要问题之一. 具有

生物活性的代谢物可通过影响进食、抑制生长、破坏

免疫防御作用、引发或促进肿瘤生长等方式导致鱼类

死亡[3]. 某些有毒代谢产物也具有积累放大效应, 可通

图 1 (网络版彩色)蓝藻水华与淡水鱼类之间的生态相互作用
Figure 1 (Color online) The possible pathways of ecological interaction between cyanobacterial blooms and freshwater fish
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过食物链富集, 进一步危害消费者的健康安全[4,14].

1.2 破坏鱼类适宜栖息地

蓝藻水华不仅改变了水体环境因子, 出现低溶解

氧、高pH、高化学需氧量等特征, 死亡后还分解产生

大量的衍生物质, 包括氨态氮、硝态氮等, 严重影响水

质, 破坏鱼类等水生生物适宜的栖息地[15]. 水华期间,
浮游动植物群落结构通常会发生改变, 很多鱼类在幼

鱼期以浮游生物作为开口饵料, 而水华下浮游生物资

源的变化间接影响了鱼类适宜的摄食条件. 蓝藻大量

繁殖阻碍了水生植物的光合作用和生长繁殖[16], 很多

可为鱼类提供栖息生存、繁衍生殖、逃避敌害场所的

水生植物无法存活, 进而可能间接影响鱼类的捕食、

栖息和产卵繁殖等行为.
鱼类是否可以主动躲避蓝藻水华? 有关这方面的

报道并不多. 在波兰Sulejow水库发生蓝藻水华期间,
Godlewska等人[17]进行了鱼类和蓝藻的同步探测调查,

发现夜间鱼类和蓝藻生物量的变化在空间上呈现相反

的趋势. 回声探测和刺网捕获量都证实了鱼类和蓝藻

的最大生物量在空间上的不匹配, 在水华区域内捕获

的鱼类数量比水华区域之外少两倍, 该结果为鱼类主

动躲避蓝藻水华提供了直接证据[17]. 水华发生除了透

明度降低外, 其他因素如溶解氧、pH的不稳定性都可

能影响鱼类的行为. 研究还发现, 水华区域内鱼类的平

均规格在统计学上显著小于水华区域外的鱼类. 为避

免被较大的鱼类捕食, 蓝藻水华区域可能是小型鱼类

的重要避难所[18]. 为了充分了解蓝藻水华对鱼类回避

行为的触发机制, 如鱼类的回避行为取决于蓝藻密

度、水体理化条件, 还是取决于蓝藻的毒性等, 需开展

进一步的对比研究提供科学数据支撑.
除浮游蓝藻之外, 有害底栖蓝藻对鱼类的影响也

不容忽视. 底栖蓝藻通常形成藻垫, 广泛分布在湖泊、

河流和池塘的底部[19]. 在一定的环境条件下, 它们也会

从藻垫基质上脱落并漂浮到水体表面. 相对于浮游蓝

表 1 已检出的淡水蓝藻次生代谢产物及其对鱼类的影响a)

Table 1 Secondary metabolites of cyanobacteria and their effects on fish

化合物 作用途径 种类

Aeruginosin — —

Anabaenopeptin 蛋白磷酸酶 北美鳉

Anatoxin-a(S) 乙酰胆碱受体E 鲤、牙银汉鱼

Antillatoxin 脑 鲫

Barbamide 鲫

BMAA 胚胎(阵挛性抽搐和脊柱弯曲) 斑马鱼

Calothrixin — —

Carmabin — —

Cyanopeptolin 昼夜节律 斑马鱼

Cylindrospermopsin 胚胎、肝脏、肾脏、结肠、脑、淋巴细胞、
白细胞、肝细胞

斑马鱼、鲤、草鱼等

Jamaicamide 脑、肾脏 鲫

Kalkitoxin 脑、肝脏 鲫

Microcyclamide — —

Malyngamide 血液、肾脏 鲫

Microcystin 胚胎、肝脏、肾脏、脑、结肠、鳃、心脏、
上皮细胞、淋巴细胞、卵巢、睾丸

斑马鱼、青鳉、鲤、虹鳟、大磷副泥鳅、
欧白鲑、硬头鳟、褐鳟等

Microginin — —

Microguanidine — —

Microviridin — —

Nodularin 胚胎、巨噬细胞、淋巴细胞 斑马鱼、鲫、草鱼

Saxitoxin 胚胎、乙酰胆碱酯酶 斑马鱼、青鳉、虎利齿脂鲤

a) “—”表示尚未报道
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藻, 目前底栖蓝藻受到的关注较少. 但在过去几年中,
有关底栖蓝藻毒素在水生生物体内蓄积的报道不断增

多[20~22].事实证明,它们产生的毒素也会引起动物中毒,
除了致毒效应之外, 大面积的底栖藻垫可能会限制鱼

类进入产卵区或减少觅食栖息地[19], 直接影响鱼类的

栖息范围和食物来源.

1.3 影响鱼类群落结构和物种多样性

近年来, 蓝藻水华春季提前暴发的趋势较明显, 而
淡水鱼类繁殖期一般在4~6月, 鱼类从繁殖期即有可能

受到有害蓝藻的威胁, 影响鱼类种群数量的变化, 甚至

改变鱼类群落结构和物种多样性. 多项研究表明, 蓝藻

毒素具有繁殖毒性, 既可影响雌鱼的产卵数量和质量,
又可延缓子代的生长发育[23,24]. 蓝藻水华污染物可能

影响鱼类种群的遗传多样性. 祖慧琳[25]研究发现, 太湖

不同区域的野生鲫和黄颡鱼种群的遗传多样性存在一

定的差异, 随着水华污染的加重, 野生鲫和黄颡鱼的遗

传多样性逐渐降低, 说明太湖蓝藻水华造成的污染可

能是导致鱼类种群遗传多样性减少的原因.
此外, 富营养化和蓝藻暴发引起水生生物多样性

下降, 对鱼类个体和群落也产生不利影响. 对太湖鱼类

群落调查显示, 鱼类群落和种群小型化趋势明显, 小型

鱼类湖鲚在群落中占绝对优势[26]. 分析1992~2016年间

太湖湖鲚捕捞量与水体富营养指数TSI的关系发现, 富

营养化指数TSI与湖鲚产量呈显著正相关[27], 湖泊营养

物质含量的升高为小型鱼类提供了丰富的浮游生物饵

料, 但鱼类小型化与蓝藻生物量增多之间是否存在直

接关系, 还需进一步研究.

2 有害蓝藻对鱼类的生态毒理效应

2.1 蓝藻次生代谢产物

2.1.1 异味物质

蓝藻是水体中挥发性有机物(volatile organic com-
pound, VOC)的主要来源之一. 这些挥发性有机物容易

导致饮用水和工农业生产生活用水产生异味, 还会带

来鱼类、贝类和其他水生生物产生令人反感的气味和

味道. 异味物质的类型因蓝藻种类而异, 在众多蓝藻异

味化合物质中, 土臭素(geosmin, GEO)和2-甲基异茨醇

(2-methylisoborneol, 2-MIB)是两种最常见的异味化合

物, 已有广泛研究[28]. β-环柠檬醛(β-cyclocitral)、β-紫

罗兰酮(β-ionone)等萜类化合物也经常被检测到, 球状

蓝藻特别是微囊藻易产生此类化合物[29]. 此外, 蓝藻还

可以产生二甲基硫醚、二甲基二硫醚、异丙基二硫

醚、香叶醇等异味化合物[28]. 例如, 在太湖的贡湖湾水

体中监测到GEO、2-MIB、β-环柠檬醛、β-紫罗兰

酮、二甲基硫醚等多种异味化合物[30].
自然条件下, 异味物质一般不会导致生物中毒, 但

会带来水产品的异味问题. 鱼类的土腥味常在夏季蓝

藻水华时出现, 土腥味一般由土臭素和2-MIB引起, 能

够产生土腥味的蓝藻主要是颤藻、鞘丝藻、鱼腥藻等

属种[29]. 土臭素和2-MIB这类亲脂性分子通过鱼和贝类

的腮和肠道迅速吸收, 因此出现难闻的异味[3].
2.1.2 生物活性物质

蓝藻可以产生大量的生物活性化合物, 对水生动

植物生命安全构成严重威胁. 其中, 人们关注较多的是

蓝藻毒素, 常见的有肝毒素包括微囊藻毒素、节球藻

毒素及柱孢藻毒素; 神经毒素有类毒素(anatoxin, ANT)、
蛤蚌毒素(saxitoxin, SXT)等[31];细胞内毒素主要是指蓝

藻脂多糖(lipopolysaccharide, LPS), 位于外层细胞内或

外层细胞表面, 由糖类聚合物、核心寡糖和酰化糖脂

(脂质A)组成[32]. 国内外学者已经对MCs进行了广泛深

入研究, 并将其纳入水质风险管理框架. MC和其他几

种蓝藻毒素(ANTs、SXT、CYN)也被列入美国环境保

护署(U.S. Environmental Protection Agency, 2016)第四

类候选污染物名单. 这些代谢物主要是由非核糖体肽

合成酶(non-ribosomal peptide synthetase, NRPS)和聚

酮合成酶(polyketide synthase, PKS)合成的寡肽和生物

碱[8]. 除了已知的蓝藻毒素之外, 蓝藻还可以产生数百

种多肽(cyanopeptides).
据报道, 在意大利、希腊、波兰、捷克、葡萄

牙、巴西、以色列、瑞士和芬兰[7]等国家的湖泊、河

流、水库中, 检测到多种蓝藻多肽类代谢物, 有些蓝藻

多肽类代谢物(如cyanopeptolins和anabaenopeptins)在
表层水中的出现频率和浓度与MC相当[33], 而且可以

在纳摩尔范围内抑制蛋白酶活性[7,34]. 因此, 十分有必

要对蓝藻产生的其他代谢产物进行(生态)毒性风险评

估, 但蓝藻代谢物结构多样性的庞大、参考标准的缺

乏以及鉴定、量化分析的高要求, 也都对风险评估提

出了更高标准. 随着科学技术的进步, 先进的分析技

术如基质辅助激光解吸/电离飞行时间质谱(MALDI-
TOF MS)等, 可以用于进一步揭示蓝藻代谢物的多

样性.
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2.2 鱼类主要暴露和积累途径

2.2.1 直接接触

溶解的蓝藻次生代谢物在水体中可以通过鳃和皮

肤直接进入鱼体后大量富集[3], 鱼类还由于摄入蓝藻或

受蓝藻污染的食物(例如捕食物或碎屑)直接暴露于蓝

藻代谢物中. 蓝藻的摄入可能是被动的, 也可能是主动

的, 在较为严重的水华水体中, 被动摄入的可能性更高.
例如, 鲶摄食黏附有蓝藻的浮游颗粒食物, 增加了对蓝

藻代谢物的潜在接触[35], 而浮游食性鱼类(如鲢、鳙、

罗非鱼等)主动摄入蓝藻, 室内研究表明高浓度的有毒

蓝藻大大降低捕食效率, 从而有可能影响这些鱼类的

生长[36]. 有研究表明, 在太湖的围栏实验中, 鲢、鳙能

有效摄食有毒微囊藻且呈现快速生长, 虽然鲢、鳙体

内富集了微囊藻毒素, 但可高效地降解[37,38].

2.2.2 食物网传递和积累

蓝藻次生代谢产物在水生生物组织中的积累使其

在食物链中传递. 在世界范围内的天然水体中, 多种鱼

类体内检测到藻毒素的积累. Xie等人[4]于2003年对我

国巢湖不同食性鱼类的调查研究发现, MC在肝脏中的

含量高低依次为: 肉食性鱼类(翘嘴鲌)>杂食性鱼类

(鲫)>浮游生物食性鱼类(鲢)>植食性鱼类(鳊); 而Jiang
等人[39]于2014年在巢湖的调研显示, 肌肉中MC平均含

量: 浮游食性鱼类(鲢)＞杂食性鱼类(鲫)＞植食性鱼

类(鳊)＞肉食性鱼类(鲚), 说明MC可在食物链中积累

和传递, 但其是否具有生物放大效应仍存在争议. 在实

验室条件下, 也证明了藻毒素可通过浮游动物转移到

鱼体内[40,41]. 谢钦铭等人[42]研究发现, 铜绿微囊藻通过

以多刺裸腹溞为媒介对鲤幼鱼造成肝细胞损伤. 其他

潜在的水生生物食源也可以通过食物链传递到鱼类,
包括水生植物、大型藻类[43]以及积累蓝藻代谢产物的

其他底栖动物和游泳动物 , 例如腹足类、甲壳类

等[21,44].

2.3 蓝藻毒素对鱼类的生理生化影响及分子机制

多种蓝藻毒素对鱼类具有直接毒性作用(表1[11]),
其中关注最多的是MC. 国内外学者针对MC已经开展

了大量的研究, 从行为学、组织病理学和分子学等方

面评估了MC对鱼类的毒性效应. MC能导致鱼类肝

脏、肾脏、心脏、脑、鳃等组织受损, 干扰鱼类胚胎

的发育和内分泌系统, 影响鱼类正常繁殖, 导致性腺病

理损伤, 体内性激素水平紊乱, 产卵量减少, 甚至可以

造成子代胚胎质量下降[23,24]. 此外, MC还具有一定的

神经毒性和免疫毒性[45~47]. 近年来, 组学技术的应用有

助于深入了解其毒性效应, 已经有许多关于MC对鱼类

基因或蛋白质表达影响的研究报道, 包括对暴露在

MC-LR环境中的斑马鱼进行微阵列研究[45,48~50]. 研究

发现, 斑马鱼幼鱼暴露MC-LR后, 热休克蛋白和免疫

相关基因在靶向分析中出现差异表达[50]. Rogers等
人[48]还综合研究了关于MC-LR和微囊藻对斑马鱼幼鱼

宏基因表达谱影响, 发现微囊藻对斑马鱼幼鱼具有内

分泌干扰作用. 然而, 基因组水平的变化可能无法真正

反映功能水平的变化. 蛋白质组由存在于特定细胞或

组织中的所有蛋白质组成, 蛋白质组在细胞内可以随

时间和环境的变化而改变 [ 5 1 ] . L i等人 [ 5 2 ]研究

了斑马鱼胚胎暴露于MC-LR 96 h后的蛋白质表达, 发

现40种蛋白质在胚胎发育过程中受到影响, 这些蛋白

质主要参与氧化应激、能量代谢和细胞骨架装配等

过程.
除MC之外, 柱孢藻毒素对鱼类的毒性作用也引起

了重视, 已证明它能有效抑制蛋白质的合成. 最近的一

些研究表明, CYN能够使鱼类的某些氧化应激生物标

志物发生变化[53,54]. 例如, 暴露于CYN(2~8 µg/mL)会
导致鱼肝细胞(PLCH-1)中的ROS升高[53]. CYN还能够

影响鲤白细胞的活力和增殖, 诱导凋亡和坏死, 改变细

胞形态和吞噬活性[55]. CYN也会对草鱼淋巴细胞产生

毒性作用, 细胞活性随CYN浓度的增加而逐渐降低[56].
其他蓝藻毒素也会在一定程度上对鱼类产生不利影响,
如节球藻毒素(nodularin)会影响鱼类胚胎发育, 降低免

疫细胞活性; 类毒素(anatoxin)、蛤蚌毒素(saxitoxin)可
诱发鱼类的神经毒性等(表1[11]).

2.4 蓝藻水华对鱼类的综合毒性效应

尽管水样中经常检测到MC、CYN、NOD等, 但蓝

藻暴发时还会产生其他次生代谢物质(表1[11]), 因此实

际水环境中蓝藻水华对鱼类的影响是一个复杂的综合

效应. 许多研究发现, 蓝藻或蓝藻提取物对鱼类的致毒

效应强于纯藻毒素[48,57~59]. Palíková等人[58]评估了不同

的MC和蓝藻生物质组分对鲤幼鱼发育的影响, 发现复

杂的蓝藻生物质和粗提物的毒性最大 , 而含有

8~255 µg/L浓度的MC洗脱液显示没有或只有微弱的毒

性作用, 表明蓝藻水华中复杂的生物质提取物可对鲤

幼鱼产生明显的毒性, 并且这些影响与MC的含量关系

不大. 其他研究也发现, 与纯毒素相比, 鱼类暴露于野

进 展
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外样品的蓝藻粗提液后, 毒性效应更为显著, 观察到胚

胎畸形和高死亡率以及心率的显著降低, 而这些影响

也不能仅归因于MC的存在[43,59], 如斑马鱼幼鱼暴露于

不含MC的蓝藻提取物中时, 也出现了水肿和尾巴弯曲

等现象[43]. 利用代谢组学分析, 发现鱼类短期(96 h)暴
露于不同蓝藻生物质中(产生MC或不产生MC的铜绿

微囊藻),均会诱导肝脏代谢组发生变化,尤其是参与能

量代谢和抗氧化反应的代谢产物发生显著变化, 潜在

地表明了鱼类对蓝藻的应激反应[60]. 除常见的微囊藻

之外, 其他蓝藻也具有一定的毒性效应. Berry等人[61]

发现, 斑马鱼胚胎直接浸入剂量高达50 μg/mL的CYN
后并无毒性反应, 但将胚胎直接浸入拟柱孢藻(C. raci-
borskii)和束丝藻(A. ovalisporum)的提取物中则会导致

死亡率增加并具有持续的发育障碍. 这表明, 拟柱孢藻

和束丝藻的代谢产物可以抑制斑马鱼胚胎的发育, 粗

提物中的毒素和未知化合物的协同作用可能会增加其

生物毒性[59,62], 未来需要对这些未知的代谢物进行持

续深入研究.
太湖原位研究发现, 位于蓝藻水华较为严重的梅

梁湾水域中的鲤由于摄食有毒蓝藻, 其体内毒素含量

和肝脏ROS(reactive oxygen species)、MDA(malondial-
dehyde)含量显著高于室内对照与蓝藻较少的胥口湾水

域的样品, 且鱼体已经受到氧化损伤, 而此时梅梁湾水

域中MC含量并未超标[63]. 邱彤等人[64]在太湖梅梁湾的

围栏实验也显示, 不同食性鱼类(包括肉食性鱼类鲌、

杂食性鱼类鲫以及滤食性鱼类鲢和鳙)在蓝藻水华暴

发期肝脏和肾脏均出现了病理变化, 其抗氧化酶活力

在水华期显著升高. Saraf等人[59]将青鳉胚胎分别暴露

于从天然湖泊中收集的水华样品、微囊藻纯藻液和

MC-LR溶液中, 发现天然水华样品比微囊藻和MC-LR
有更高的毒性(相同的藻类密度或MC-LR浓度下进行

比较),主要表现为死亡率增加和心率降低更为严重.此
外, Jia等人[65]于太湖蓝藻水华期间, 在浮游植物样品中

检测到27种不同作用方式的内分泌干扰物, 揭示了蓝

藻水华潜在的内分泌干扰风险. Le Manach等人[66]利用

蛋白质组学技术研究了雄性和雌性青鳉对微囊藻的反

应, 揭示了雌性肝脏中参与卵子发生蛋白质的失调, 表
明暴露于蓝藻水华的鱼类种群可能面临若干生态毒理

问题. 因此, 蓝藻水华对鱼类的综合生态毒理学作用是

十分复杂的, 需要不断深入探究. 未来除了研究单一藻

毒素对相关生物的毒理学效应, 蓝藻水华对鱼类的综

合效应和相关的水生态风险评价需要引起足够重视.

2.5 鱼类对蓝藻毒素的解毒机制

蓝藻毒素在鱼体中的解毒过程可能有两种: 一种

是与谷胱甘肽(glutathione, GSH)的结合反应[67]; 另一

种是通过胆汁排泄[68]. GSH是谷氨酸、半胱氨酸和甘

氨酸组成的一种三肽, 是组织中主要的非蛋白巯基

(-SH)化合物, 它不但是机体内重要的抗氧化剂, 还可

参与许多物质的解毒作用. GSH在藻毒素的解毒过程

中起重要作用, 该过程由谷胱甘肽S-转移酶(glutathione
S-transferase, GST)系统介导[67]. 例如, 在草鱼腹腔内注

射MC-LR(900 μg/kg)和GSH(8 mg/kg)后, 没有对肝脏

造成组织损伤, 而未注射GSH的草鱼出现明显的肝脏

损伤[69]. 邱彤[64]也发现滤食性鱼类对MC有更强的抗性

可能与鱼体肝脏内较高的GSH储备及抗氧化酶活性有

关. 研究认为, MC在鱼体内的代谢主要通过形成MC-
谷胱甘肽(MC-GSH)和MC-半胱氨酸(MC-Cys)结合物,
最后排出体内[70,71]. 此外, 鱼类还能够通过胆汁排出肝

脏中积聚的藻毒素[68]. 在罗非鱼对MC的净化实验中发

现, 实验期间, 肝脏和肠道中的MC浓度逐渐降低, 而胆

囊和周围水体中的MC浓度却逐渐升高[72], 表明鱼类可

以通过胆汁将MC排泄到周围的水体中, 从而降低了

MC对自身的危害.

3 鱼类摄食对蓝藻生长的生态效应

3.1 鱼类摄食对蓝藻生理生态的影响

蓝藻与鱼类相互作用的研究大多集中在蓝藻对鱼

类的毒性作用或藻食性鱼类对蓝藻的摄食能力. 化学

防御作用广泛存在于水生态系统的动植物中[73]. 某些

蓝藻在浮游动物释放的化学信号介导下, 观察到“诱导

防御”现象: 在浮游动物的胁迫下, 几种铜绿微囊藻的

毒素产量显著增加[74]. 一些藻类群体(如鞭毛藻、角藻

和黑角藻等)作为对鱼类捕食的防御机制, 会表现出形

态变化[75]. 然而, 关于鱼类捕食压力对蓝藻生理生态影

响的研究较少.
Jang等人[76]报道了滤食性鱼类的存在可以显著增

强微囊藻的产毒: 直接暴露于浮游生物食性鱼类-鲢
(Hypophthalmichthys molitrix)3种铜绿微囊藻(NIES
44、88和99)的MC产量均增加, 其中NIES 44藻株的

MC含量比对照组高50倍以上(对照组的MC平均值为

16.2 µg/g干细胞, 而处理组的平均值为878.6 µg/g干细

胞); 暴露于杂食性鱼类-鲫(Carassius gibelio langsdor-
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fi)组的MC的增加小于鲢组, 但其MC含量也高于对照

组[76]. 之后, 相关实验又进一步证实了鲢、鲫在实验状

态下, 随着实验时间增长, MC产量升高, 细胞内和细胞

外MC含量峰值均显示出明显的剂量依赖性反应(P＜
0.05), 表明铜绿微囊藻MC产量的增加可能是由于鱼类

释放的种间激素浓度升高所致[77]. 因此, 在鱼类控藻过

程中, 也应关注到水体中藻毒素含量变化的影响.

3.2 生物操纵技术在蓝藻水华治理中的生态效果与
争议

生物操纵(biomanipulation)是Shapiro等人[78]首先

提出的控制富营养化湖泊蓝藻过度生长的重要理论之

一. 经典生物操纵是指通过放养肉食性鱼类, 减少浮游

生物食性鱼类, 从而发展和壮大牧食性浮游动物种群,
借助浮游动物控制蓝藻过量繁殖的方法[79]. 该方法在

国外某些小型、浅水性富营养化湖泊的蓝藻治理中取

得一定的效果[79~81]. 但在富营养化湖泊中发生水华是

持续性的过程, 研究表明, 当蓝藻的密度超过8×107

ind./L时, 浮游动物不能有效摄食蓝藻, 水华藻类也以

浮游动物无法有效滤食的群体性蓝藻为主, 浮游动物

的繁殖力也随之下降[79], 经典的生物操纵手段在热带/
亚热带富营养化湖泊中效果甚微[82]. 基于此, Xie和
Liu[83]提出了非经典生物操纵(non-traditional biomani-
pulation), 即利用滤食性鱼类直接调控蓝藻数量的生物

操纵方法.
放养鲢、鳙的非经典生物操纵被认为是控制蓝藻

水华的有效方法之一, 主要是利用滤食性鱼类可以直

接摄食并消化蓝藻的特性. 陈少莲等人[84]研究发现, 微
囊藻不仅可被鲢、鳙消化, 且能促进鱼类的生长. 太湖

富营养化条件下, 也发现鲢、鳙能够以蓝藻为主要食

物[85], 其肠含物中蓝藻门占了浮游生物总数量的95%
以上[86]. 另一方面, 在蓝藻暴发时, 鲢、鳙等滤食性鱼

类对有害蓝藻有更强的抗性, 而杂食性和肉食性鱼类

肝脏细胞超微结构都出现了明显的病理改变[64]. 对蓝

藻密度较高的富营养化水体, 部分实践也证明, 利用非

经典生物操纵技术可直接有效地控制蓝藻水华[79,83,87],
如表2所示. 谢平和刘建康[83,88]首先证实了鲢、鳙有效

地遏制了武汉东湖的微囊藻水华, 原位实验得出遏制

水华的有效放养密度为46~50 g/m3. 之后, 在滇池、太

湖、阳澄西湖、千岛湖及淀山湖等围隔试验中也发现

鲢、鳙能够有效降低蓝藻数量[87,89~91]. 大部分成功的

非经典生物操纵实验都有一个共同的特征, 即它们都

是在富营养化或超富营养化条件下的小型或中型水体

中进行的, 且群体或大型藻类(主要是蓝藻)是浮游植物

优势种. 但是, 也有研究发现, 随着滤食性鱼类的生理

活动及其排泄物的增加, 使水体中氮磷浓度升高, 会促

进浮游植物的增殖. 王银平等人[92]研究发现, 鲢、罗非

鱼在摄食微囊藻干粉后, 排泄物氮可直接参与水体中的

营养物质循环, 为藻类的生长提供有利条件. 原位实验

研究也表明, 鲢、鳙单次摄食并没有对微囊藻造成致命

损伤, 藻类光合活性和生长活性可在短期内恢复, 有加

速富营养化的可能[93]. 另外, 滤食性鱼类在滤食大型藻

类的同时抑制了浮游动物的生物量, 由于浮游动物的

捕食压力小, 无法控制小型藻类, 导致藻类趋于更小型

化, 藻类的总生物量也增加[94,95]; 在大型水体中, 鲢、

鳙等鱼类投放后, 存在与水华蓝藻区域时空分布不一

致的现象, 即鱼、藻呈现空间上的分离[96]. 因此, 不同

的研究表明, 依靠放养鲢、鳙来控制浮游植物总量, 提
高水体透明度, 目前仍存在一定的争议.

3.3 滤食性鱼类对湖泊浮游-底栖食物网耦合的影
响及其应用潜力

作为湖泊生态系统, 浮游食物网与底栖食物网无

疑是互动和相互影响的, 滤食性鱼类放养对浮游层的

影响势必延伸到对底泥中营养盐赋存及底栖层生物群

落结构变化. 一方面大量鲢、鳙的滤食可能促使浮游

植物向小型化发展, 而藻类小型化更利于底栖双壳类

对藻类的滤食, 从而促进次级生产力的提高[105]; 另一

方面, 鲢、鳙强大的滤食能力形成的大量排泄物——
鱼粪由表层转移到湖体底部, 并被底栖动物所利用, 从
而实现能量物质从浮游层向底栖层的转移[106,107]. 淡水

双壳类以滤食水中的颗粒物为食, 能加速水体中颗粒

物沉积, 提高水体透明度, 是被国内外广泛研究的生物

操纵工具[108]. 双壳类和鲢鳙同属利用短食物链的滤食

性生物, 两者栖息地空间生态位有明显差异, 同时对浮

游植物的选择性上也有较强的互补性. 三角帆蚌(Hyr-
iopsis cumingii)、斑马贻贝(Dreissena polymorpha)和
河蚬(Corbicula fluminea)等双壳类均以滤食小型藻类

为主[97,109]. 双壳类与浮游动物同属小型藻类滤食者,
而通常双壳类比浮游动物受到的捕食压力小, 对环境

变化的耐受能力也强. 因此, 从浅水湖泊水层的空间

看, 滤食性鱼类和双壳类具有显著的空间生态位和摄

食生态位的差异, 且两者之间无捕食关系, 扩大了对水

体中藻类的滤食范围; 从浅水湖泊食物网关系看, 滤食
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性鱼类与双壳类之间通过食物链耦合, 增强了对立体

空间藻类群体的有效利用效率.
滤食性鱼类与底栖贝类协同控藻的原位研究发现,

滤食性鱼类(鳙)与底栖贝类(河蚬)的配置组合不仅在

一定程度上降低了水体营养盐含量, 也通过贝类滤食

小型藻类的能力缓解了滤食性鱼类无法控制小型藻类

的不足, 鱼蚬组的叶绿素浓度显著降低(图2(a)), 贝类滤

食藻类后产生的排泄物可被鳙重新滤食, 产生了进一

步的协同控藻效应(图2(b))[110]. 因此, 在目前富营养湖

泊中经典生物操纵短路、浮游动物滤食藻类作用不足

的前提下, 有针对性地实施非经典生物操纵, 并采取综

合有效措施弥补滤食性鱼类滤食可能导致的藻类进一

步小型化的次效应, 利用不同营养生态位生物之间的

协同作用和食物链之间的耦合来实现对浮游植物的有

效利用, 对浅水湖泊环境治理理论和实践都具有指导

意义, 也是生物调控措施不断丰富的体现.

4 总结与展望

随着全球变暖和水体富营养化的加剧, 蓝藻水华

的频率和持续时间也呈增长趋势. 蓝藻暴发影响到水

体环境质量和人类生存环境的可持续发展. 蓝藻和鱼

类的生态作用是相互的, 蓝藻水华能够对鱼类造成不

利影响, 而合理的鱼类放养又可以调控蓝藻水华发生

(表2). 基于目前的研究现状, 未来的研究需要从蓝藻

表 2 蓝藻水华对鱼类影响的野外调查及以渔控藻的原位实验研究a)

Table 2 Field investigations on the influence of cyanobacteria bloom on fish and in-situ experimental studies on the control of algal blooms using
phytoplanktivorous fish

地区 湖泊 时间(年) 鱼类 累积/毒性效应 控藻效应 文献

中国 太湖

2004~2005 鳙

肠道、肝脏、肾脏、脾脏和肌肉中MC
含量最大值分别为85.67、2.83、1.70、
1.57和0.89 µg/g DW; 鳙对MC有很强的

抵抗力

鳙可用于生物操纵 [38]

2005 鲢

MC含量: 肠道(97.48 μg/g DW)＞肝脏
(6.84 μg/g DW)＞肾脏(4.88 μg/g DW)＞
血液(1.54 μg/g DW); 与相同地点的其他
动物相比, 鲢在肝脏中积累的MC较少

鲢能够有效摄食产毒微囊藻(占
肠道浮游植物总含量的84.4%) [97]

2009 鲢、鳙 肌肉中平均4.8 ng MC-LR Req/g WW
当鲢、鳙的投放密度分别为
7.5、1.1 g/m3时可以有效控制

浮游植物的生物量
[98]

2012 多种鱼类
肌肉中BMAA浓度范围为0.07~35.9 µg/g
DW, 且存在生物富集现象, 即营养水平

较高的鱼类BMAA含量较高
— [99]

2012 鲢、罗非鱼 —
藻类生物量随着罗非鱼生物量的
增加而增加, 而鲢密度在70 g/m3

时可有效控制蓝藻
[100]

中国 巢湖

2003 不同食性
鱼类

肌肉中MCs平均含量: 肉食性鱼类>杂食
性鱼类>浮游生物食性鱼类>植食性鱼类.

MCs可在食物链中积累和传递
— [4]

2008 鲢 肌肉中MC-RR浓度为28 ng/g DW — [101]

2014 不同食性
鱼类

肌肉中MCs平均含量: 浮游食性鱼类＞
杂食性鱼类＞肉食性鱼类. 而肝脏中: 杂
食性鱼类＞浮游食性鱼类＞肉食性鱼类.

MCs主要积累途径可能为摄食

— [39]

意大利 Albano湖 2004 鳟 内脏中CYNs浓度为2.7 ng/g DW — [102]

法国 Bourget湖 2009 鲈
肌肉(14 ng/g WW)和肝脏(34 ng/g WW)
中检测到MC; 未观察到肝脏和肠组织病

理学变化
— [103]

巴西
Jacarepaguá

湖
2012 罗非鱼

MC的积累优先发生在罗非鱼的肌肉中,
其次是性腺、肝脏, 最后是胆汁; 湖内罗

非鱼表现出氧化应激反应
— [104]

a) MCs, 微囊藻毒素; CYNs, 柱孢藻毒素; BMAA, 神经毒素, β-甲氨基-L-丙氨酸; WW, 湿重; DW, 干重; “—”表示未报道
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及其衍生物的生长与产生、迁移与转化、控制与去除

等途径系统地加以关注.
(1) 淡水生态系统的鱼类生物多样性正面临严重

威胁, 只有充分了解影响鱼类种群多样性的具体因素,
才能为淡水鱼类资源保护提供更加科学的指导. 鱼类

对蓝藻水华的回避行为取决于蓝藻密度、蓝藻毒性,
还是多种因素的协同作用? 蓝藻水华是否对鱼类的正

常繁殖和种群延续造成影响, 机制如何? 鱼类小型化

现象和鱼类种群多样性下降是否与蓝藻水华存在直接

关系等? 因此未来需更多关注蓝藻水华对鱼类及其他

生物种群的生理生态和行为的影响.
(2) 复杂蓝藻生物质或原位蓝藻水华、底栖有害

藻类等对鱼类影响的综合效应和相关的水生态风险评

价需要引起足够重视. 目前, 关于藻毒素与其他代谢产

物或与其他环境和生物因素共同作用的毒性研究比较

匮乏, 除了MC以外, 蓝藻还产生多种肽类代谢产物, 但
由于缺乏系统研究, 它们产生的联合作用仍然难以估

计. 水生态系统中存在的各种其他环境和生物因素之

间可能发生的相互作用, 可能使蓝藻水华相关的环境

问题更加复杂. 全面有效地评估有害蓝藻对鱼类的实

际影响, 异味物质对水产品的影响及其水产品生态健

康标准等都是环境问题和渔业问题的焦点.
(3) 因水制宜、因藻施策开展经典生物操纵和非经

典生物操纵的协同和有效性研究. 水环境修复的生物操

纵方法受地理特征、湖库形态、藻类组成、放养模式、

生物群落结构等因素影响, 生物调控需要在充分了解所

治理水体的环境和生物群落结构特征的基础上, 选择

合适的生物操纵方法. 滤食性鱼类与双壳类底栖动物

的联合食物链操纵技术具有一定的应用潜力, 需进一

步验证其在自然湖泊中应用的协同性与有效性. 此外,
寻找、筛选和培育对有害蓝藻抵抗力更高或对毒素积

累更少的藻食性鱼类和其他生物种, 对提高“以渔控藻”
的生态效益和经济效益具有重要价值, 也可为有害蓝

藻水华生态风险评估和水生态系统保护提供科学保障.
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Ecological interaction between cyanobacterial blooms and
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Fish are an integral component of aquatic ecosystems and play important roles in maintaining ecosystem stability.
However, fish have recently been under great threat due to the deterioration of aquatic environments and the loss of suitable
habitats. Due to the intensification of global warming and water eutrophication, the frequency and duration of
cyanobacteria blooms have been increasing. Cyanobacteria blooms are often accompanied by cyanotoxin and taste-and-
odor substance productions which threaten fish survival and fishery economics. However, the ecological interaction
between cyanobacteria and fish is multifaceted. Biomanipulation techniques using fish to regulate excessive cyanobacteria
growth have achieved certain effects in the bioremediation of eutrophic water bodies. Therefore, a comprehensive
assessment of the impacts of cyanobacteria blooms on freshwater fish populations and the control and driving effects of fish
on cyanobacteria are necessary to protect freshwater ecosystems. This study systematically analyzes the effect of
cyanobacteria blooms on freshwater fisheries, toxicological effects of harmful cyanobacteria on fish, and the ecological
regulation of fish on cyanobacteria. Accordingly, we have proposed future research directions. More attention should be
paid to the impacts of cyanobacteria blooms on the physiology, ecology, and behavior of fish, and other animal populations.
It is necessary to further clarify whether fish miniaturization and a decline in fish species diversity are directly related to
cyanobacteria blooms. Fish exposure to cyanobacteria blooms is a complex topic because aquatic animals are not only
exposed to cyanotoxins but also to cyanobacterial cells and lysates which contain various compounds. Thus, the overall
effect of complex cyanobacteria biomass or in situ cyanobacteria blooms on fish and the corresponding aquatic ecological
risk assessment probably will be the focus of future aquatic research. Moreover, a comprehensive examination of the
impact of taste-and-odor substances produced by cyanobacteria on fishery products is also required. Biomanipulation,
including traditional and non-traditional techniques, is one of the effective tools to control cyanobacteria blooms.
Biomanipulation for water environment restoration can be affected by several factors including geographical
characteristics, lake and reservoir morphology, algal composition, stocking mode, and biological community structure.
Therefore, the feasibility of implementing biomanipulation should depend on the environmental and biological
characteristics of water bodies and specific practices during decision-making processes. Previous studies suggest that
combining bivalve and filter-feeding fish may enhance the bioremediation effect of algae but their synergistic effects and
effectiveness in natural lakes remain to be further verified. Therefore, this study aims to provide a scientific basis to assess
the ecological risk of cyanobacteria blooms, protect freshwater fish, and improve aquatic environments.

cyanobacterial blooms, freshwater fish, secondary metabolites, toxic effects, biomanipulation
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