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摘 要:在过去 10 a中，海洋酸化已经成为全球海洋的一个新挑战。海洋酸化不仅会影响海洋中的碳化
学、营养盐、微量元素等的地球化学特性，而且能影响海洋中微生物、浮游动植物、各种大型动物乃至整个
海洋生态系统;不同区域的生物体系对酸化产生不同的响应，同一生物不同生命阶段的酸化响应可能截然

不同;酸化给海洋带来的影响是及其复杂多变的，而且这些影响之间还存在复杂的相互作用; 生态系统对

海洋酸化的自然响应是很多生物和非生物因素独立和共同作用的结果;对很多单一物种或单一因素酸化

响应的简单概括或总结，远不能描述海洋酸化对整个生态系统的影响规律。本文综述了海洋中微生物、浮
游动植物、各种大型动物等海洋生物对酸化响应的研究进展，指出了目前海洋酸化研究中存在的一些不
足，并提出了一些新的思路和方法。
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Ｒesponses of marine organisms and ecosystems to ocean acidification
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Abstract: In the past decade，ocean acidification has become a new challenge for the world＇s oceans． Ocean acidifica-
tion will not only affect ocean carbon chemistry，nutrients，trace elements and other geochemical characteristics，but al-
so affect ocean microbes，plankton，a variety of large animals and the whole marine ecosystem; biological and geo-
chemical systems in different regions presented different responses to acidification; the same creature may present very
different responses to acidification at different stages of life; the impacts that acidification bring to the ocean were ex-
tremely complex and changeable，and there were very complicated interactions between these impacts; the natural re-
sponse of marine ecosystems to acidification was the result of many biotic and abiotic factors responses independently
and synergistically; the simple summary of many responses of single species or single factors cannot fully describe the
influences that acidification bring to the entire ecosystem． This paper reviewed the research progress of the response of
marine organisms to ocean acidification，including marine microbes，plankton，a variety of large animals; and the au-
thor pointed out some current insufficient in ocean acidification research，and put forward some new ideas and meth-
ods．
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由于化石燃料的燃烧和深林退化，全球大气

中 CO2体积分数从工业革命前的大约 280 ×
10 －6增加到目前的接近 395 × 10 －6，增加了将近

40% ［1］。如此快的增速超过了过去上亿年的平
均增速［2］，而且目前地球大气中的 CO2含量至少

高于过去 8 × 105 a 间的平均含量［3］。人类活动
产生的 CO2有将近三分之一被海洋吸收，这在一

定程度上缓冲了地球大气中 CO2含量的增速
［4-5］。

但是海洋吸收 CO2不可避免地会给海洋自身带来

变化，比如海水 pH 降低、海洋中的基本化学平衡
被打破等，这种由于 CO2含量增加引起海洋性质

的变化被称为海洋酸化［6-7］。在过去 10 a 中，酸
化已经成为全球海洋的一个新挑战。虽然人们很
早就认识到 CO2的溶入会导致水溶液酸化，但直

到 2004 年主题为“高浓度二氧化碳环境下的海
洋”国际研讨会的举行和 2005 年英国皇家协会
发表了一篇相关报道［8］，海洋酸化才成为全球海

洋研究的热点课题。从那时起，人们开始认识到，
这种 CO2排放带来的海洋酸化问题

［7，9］，是过去

两个世纪以来人类使用化石燃料产生过多 CO2的

直接后果［5，10-11］。
人们关注海水 pH降低是因为这种降低可能

对海洋中的生物和地球化学系统具有潜在的深远

影响［12-13］。海洋酸化可能以不同的方式影响海
洋中的生物体系，这种影响可能是直接的也可能

是间接的。直接影响比如通过干扰生物钙化来影
响很多需要通过钙化形成躯体硬质部分的生物，

这些生物在海洋中分布极为广泛，例如浮游生物、
软体动物、棘皮动物和珊瑚都属于这类生物;还比
如对生物不同生命阶段的生理过程的影响，对生

物健康的影响，对免疫系统的影响，对生物行为方

式及生存竞争力等的影响都属于直接影响; 间接

影响比如由于某种形态碳酸盐的减少或由于生物

嗅觉、听觉、呼吸作用和新陈代谢以及生殖功能受
到酸化干扰［14-15］，进而给整个食物链带来影响。
而另一方面，有些物种在高浓度 CO2环境下可能

更易生长，比如海草［16］，也有些物种表现出对海

洋酸化具有适应能力［17］。对生物钙化过程的干
扰是人们熟知的海洋酸化生物响应过程之一，但

这种响应过程也是很复杂的，不能仅仅通过 pH
值变化就能解释清楚。CaCO3的沉积或解离受

CO2 －
3 和 Ca2 + 溶度积( ［CO2 －

3 ］ × ［Ca2 +］) 的控

制，虽然海水中［CO2 －
3 ］与 pH 值直接相关，但海

水中［Ca2 +］还可能受到诸如河水稀释、沉积物
溶出等过程的影响。海洋酸化还可能对很多元素
的生物地球化学循环产生直接或间接的影响，比

如对海洋碳化学和全球碳循环的影响，对营养盐

形态和循环的影响，对微量元素形态和归趋的影

响等等。
总之，酸化给海洋带来的影响是及其复杂多

变的，而且这些影响之间还存在复杂的相互作用，

因此，海洋酸化研究应该充分考虑各种因素的交

互作用，并从整个生态系统的角度研究海洋酸化

带来的影响。本文旨在通过对海洋中微生物、浮
游动植物、各种大型动物等海洋生物对酸化响应
研究进展的分析，揭示目前海洋酸化生物响应研

究中存在的不足，总结一些新的研究思路和方法，

以期为人们全面认识海洋酸化问题提供必要信

息，并为广大海洋环境研究人员提供研究思路。

1 碳化学系统对海洋酸化的响应

早在 19 世纪初，人们已经开始研究海水中的
CaCO3，但直到 20 世纪中后期才得到重视［18-19］。
当时已有研究者认识到海洋表层的 CaCO3与其上

空大气中 CO2存在某种平衡，但大都忽视了 Ca-
CO3变化对海洋生态系统的影响。海洋酸化的直

接后果是引起海洋碳酸化学系统的变化［20］。海
水中的碳化学平衡包括如下一系列的过程:

CO2 ( 大气)  CO2 ( 海水) + H2O  H2CO3

 H + + HCO －
3 2H + + CO2 －

3 ( 1)
海洋表层水中的 CO2通过一定时段的海 －气

界面交换与大气中的 CO2达到动态平衡，溶解到

海水中的 CO2，会与 H2 O 反应生成 H2 CO3，而

H2CO3 在海水中可以离解出 H +、HCO －
3 和 CO2 －

3

离子。在海水中上述过程是可逆的并接近平
衡［21］。在具有高浓度 CO2 －

3 ，或其他能参与酸碱

反应的酸根离子，如 BO3 －
3 、PO

3 －
4 、SiO

2 －
3 等的海水

中，上述简单的平衡过程 ( 1 ) 可以引发复杂的酸
碱缓冲关系。在现代海洋中，这种平衡的最终结
果是:绝大部分的碳酸盐以碳酸氢盐 ( HCO －

3 ) 形

式存在;海水的平均 pH 保持在 8 左右。由于表
层海水的 pH 保持在 8． 1 左右，所以在海洋表层
大约 90% 的无机碳以 HCO －

3 存在，9% 为 CO2 －
3 ，

只有 1% 是溶解态的 CO2。大气 CO2含量的增加
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使得海水中溶解态 CO2、HCO
－
3 以及 H + 浓度增

加;进而使海水 pH 值降低;然而 H +浓度的增加，

又会引起海水中 CO2 －
3 浓度降低。在 21 世纪的海

洋环境中，海水 pH 值每降低 0． 3 ～ 0． 4 个 pH 单
位，大约相当于 H +浓度增加 150% 和 CO2 －

3 浓度

降低 50%［12］。当表层海水的 CaCO3饱和状态低

于海洋生物所对应的矿物比例时，酸化开始直接

影响生物生长。海洋酸化对碳化学系统最主要的
影响之一就是增加了海水中 CaCO3矿物的溶解

性，即海水中溶解性 CO2的增加导致更多的 Ca-
CO3矿物溶解。

CaCO3CO2 －
3 + Ca2 + ( 2)

CaCO3的形成和溶解速率受饱和状态( Ω，碳
酸钙抵制自身溶解的能力) 控制，用下式表示:

Ω = ［Ca2 +］［CO2 －
3 ］ / K'sp ( 3)

其中: K'sp表示饱和溶度积( 亦称沉淀平衡常
数) ，由盐度、温度、压力等因素决定:

K'sp = ［Ca
2 +］sat［CO

2 －
3 ］sat ( 4)

特定矿物的饱和状态通常用下标注明，如

ΩAr表示方解石的饱和状态，ΩCa表示文石的饱和

状态。一般来说，Ω ＞ 1，表示矿物在溶液中是稳
定的，如果 Ω ＜ 1，表示矿物易溶解。每一种特定
的矿物都有不同的溶解度，比如海水中生物 Ca-
CO3矿物的两种主要形态方解石和文石，其中方

解石的溶解度高于文石［22］。这意味着方解石矿
物比文石矿物更易溶解，即使在 pH 值相对高的
水溶液里，方解石矿物也会很不稳定［23］。然而，
有些文石矿物的 Ca2 +离子被 Mg2 +离子取代，形
成所谓的镁文石矿物，这种矿物比方解石更易

溶解。

2 海洋生物对海洋酸化的响应

生活在近岸浅水区域的生物可能在 1 d 的时
间跨度内就经历环境 pH 从 7． 4 到 9． 2 的巨大变
化［24］;深海生物在一昼夜的时间跨度内经历的环

境 pH 变化不是很大，但季节性的变化也是相当
剧烈的，可以从 7． 5 变到 9． 7 ［25］; 而近岸富营养
水域的生物可能会经历更大的 pH 波动 ( 7． 1 ～
9． 7) ［25］。在跨越赤道到南极的海洋 pH 连续监
测中，发现表层 15 m 以上水体 pH 波动幅度可以
达到 1． 43 个 pH 单位［25］; 其中南极地区的波动
幅度较小，变化幅度小于 0． 1 个 pH 单位; pH 波
动幅度最大的海区出现在意大利一个具有海底火

山喷口的海岛附近。然而，值得注意的是在 4 个
周的时间跨度内河口或上升流等特定海区的 pH
波动幅度保持在 0． 4 ～ 0． 6 个 pH 单位［25］，潮池
中的 pH 日变化也保持在这一水平［26］。在多数
情况下，很多海区的 pH 观测值低于甚至远低于
人们对世纪末海洋表层平均 pH 的预测值［11］。
这表明很多海洋生物已经经历了 pH 降低的过
程，但人们对海洋 pH 波动响应的研究才刚刚开
始。随着海洋酸化的持续进行，海洋酸度和海洋
碳化学系统的变化将在时间和空间尺度上进一步

扩展，这意味着海洋酸化可能对不同区域的生物

和地球化学系统产生不同的影响，而且随着时间

的推移这些影响会持续增强。因此，对海洋酸化
生态系统响应的研究不仅要考虑 pH 的日间、季
节以及年际波动等细节问题，还要把特定区域环

境的影响和 pH 对生物群落结构的影响也考虑
在内［27］。
2． 1 海洋酸化的一般生物响应
很多海洋生物需要从海水中获得 CaCO3作为

原材料来构筑它们的坚硬外壳或骨骼［28］，由于能

影响( 至少在某种程度上) 这些生物的机体构筑

过程，海水碳化学是这些生物生长的重要环境参

数，对于那些壳外没有有机保护层的生物，碳化学

还能影响其壳的溶解速率［29］。对大型异养多细
胞海洋生物来说，只有保证细胞外液( 包括血液、
血淋巴或体腔液) 与海水保持一定的 CO2浓度梯

度，才能保证有效的呼吸作用;这些生物体液中的

pCO2大约为 101 ～ 405 Pa，高于海水的平均 pCO2。
为了保持稳定的 CO2交换，海水 pCO2的增加必将

导致这些生物体液中 pCO2的等量增长
［30］。这种

不可避免的体液 pCO2增加，主要通过以下两种机

制影响生理活动: ( 1 ) 在体液中聚集大量的
HCO －

3 以保持较高的 pH 值( 如硬骨鱼、头足类动

物和许多甲壳类动物) ; ( 2) 不聚集 HCO －
3 使体液

pH 值大幅下降［31］。在短期和中长期实验中发现
这两种机制都能引发疾病［30］。所以 pH 降低和
pCO2增加能对大型异养多细胞生物产生实质影

响。但这方面的研究也显得十分不足。
海洋酸化还能对海洋生物产生很多其他的直

接影响，比如对新陈代谢和能量交换、对生长速率
和条件，对生殖成功率和行为方式等的影响［32］;

当然也可能通过食物链产生间接影响［33］。而且
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酸化对同一生物不同生命阶段的影响可能截然不

同，这让相关研究变得更复杂。虽然开展特定生
物不同生命阶段对酸化的响应研究很必要，但目

前这样的研究还很少。
2． 1． 1 生物钙化
大气 CO2浓度增加导致海水 pH 值降低，将

在未来的几个世纪里引发大量海洋生物钙化速率

的降低。近年来，已有不少综述很好地总结了海
洋酸化对生物钙化的影响［9，32，34-36］。赖斯等［37］研
究了 18 种底栖生物对不同 CO2体积分数( 400 ×
10 －6、600 × 10 －6、900 × 10 －6、2850 × 10 －6 ) 环境的

响应，发现六种不同的响应机制，分别为: 线性负

响应( 如软蛤、牡蛎、扇贝、海螺和多毛虫) ; 阈值
负响应( 如热带海胆、温带珊瑚、贝壳和文蛤) ;未
响应( 如贻贝) ;抛物线响应( 如珊瑚红藻、石灰绿
藻、温带海胆) ;阈值正响应( 如龙虾) 和线性正响
应( 如螃蟹和虾) 。不同的响应机制，取决于不同
生物对自身钙化部位 pH 的调节能力、有机膜对
壳的保护程度、生物矿物的溶解性以及他们是否
直接利用 CO2进行光合作用等因素。针对生物钙
化酸化响应的研究已经开展了大量实验［9，32，34-36］，

但针对酸化影响生物骨骼的研究还很少［38］，这些

影响可能包括对骨骼矿物形态、元素组成、超微结
构和生物力学等性质的影响。
2． 1． 2 生境响应
酸化对浮游植物和初级生产力的影响是另一

个研究热点。由于无机碳是光合作用的基础物质
之一，所以海水 pCO2的增长理论上会促进初级生

产，这种现象一般在大型藻类中发现，但在浮游植

物中情况大不一样。出现这种情况可能与很多浮
游物种具有高效的捕碳机制有关，但是不同种群、
不同物种、甚至同一物种的不同个体都可能表现
出不同的海洋酸化响应，这同时也表明生物的光

合作用、生长、固碳、营养盐利用以及钙化等过程
是高度相互依赖的。浮游植物集中爆发的提
早［39］和爆发优势种的变更都与海洋酸化有

关［40］。目前还不知道这些变化会在多大程度上
引发海洋食物链连锁反应，但实质性的变化不可

避免。也有研究认为，在高浓度 CO2条件下，有害

硅藻能产生更多的毒素［41］。
2． 2 部分重要海洋生物的响应
2． 2． 1 珊瑚
珊瑚是地球上最重要的钙化生物，他们的文

石骨架和其形成的珊瑚礁为大量的各种各样的其

他海洋生物提供避难所和栖息地，珊瑚礁生态系

统被认为是海洋中的热带雨林。珊瑚的钙化速率
与环境海水的文石饱和状态线性相关［42］。因此，
CO2浓度升高引发的文石饱和状态降低必将对珊

瑚和珊瑚礁产生强烈的负面影响［35］。珊瑚的钙
化发生在体内，而且体内钙化单元一天的 pH 变
化量可以高达 1． 8 个 pH 单位［43］，尽管如此，只要
酸化引发的 pH 变化略高于钙化单元的 pH 日变
化的最小值，就能使珊瑚的钙化速率和生长速率

减少 50% ［25，44］。关于珊瑚早期生命阶段对酸化
响应的研究还很少，但已有数据表明酸化对珊瑚

的受精过程、幼虫行为方式和生长都有负面影
响［45］。但这些一般意义上的负面响应，并不是普
适真理，也有一些研究表明成年珊瑚虫可以在文

石饱和状态非常低的环境中钙化［46］，这可能与环

境的高营养水平有关。
2． 2． 2 软体动物
软体动物具有高度的种群多样性，海洋中大

约有 20000 多种不同类型的软体动物［47］。作为
海洋碳酸钙矿物的生产者，软体动物具有极高的

生态和经济价值，是海洋酸化生物响应研究的关

键种群之一。人们已经对三种类型的软体动物进
行了酸化响应研究，分别是: 双壳类( 尤其是牡蛎

和贻贝) ，腹足类( 特别是翼足类) 和头足类。由
于软体动物具有高度多样化的身体结构、生理特
性、钙化机制和生态特征，海洋酸化对其的影响机
制也各不相同，比如酸化能明显促进少数种类的

生长［48］，而对大部分种类无影响( 所研究种类的

大约 50% ) 或有负面影响 ( 所研究种类的大约
50% ) 。海洋酸化可能影响软体动物的存活和生
长［49］、钙化［37］、生理特点［50］、免疫能力［51］、蛋白
质组学结构［52］、进化过程［53］以及环境适应能
力［54］等一系列生态过程。作为海洋生态系统的
重要食物来源，而且其钙化对海洋酸化及其敏感，

双壳类软体动物的酸化响应研究得到了广泛重

视［29，55］。在短期实验中发现，海洋酸化使成年双
壳类动物的钙化速率明显减小［56］，而在长期实验

中发现，如果食物充足，成年双壳类动物可以在文

石饱和状态小于 1 的环境中钙化［50，57-58］。虽然软
体动物在早期生命阶段似乎更容易受到酸化的负

面影响［49，59］，但也有研究发现某些贻贝和其他无

脊椎动物可以在 pCO2为 71 ～ 101 Pa 范围内成
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功存活并成为优势种［58］，这表明不论是对环境的

适应还是充足的能量供给都有可能让软体动物在

生命早期阶段忍受海洋酸化的负面影响［60］。
2． 2． 3 棘皮动物
大多数棘皮动物在成年和幼虫阶段进行钙

化，所以棘皮动物也是海洋酸化响应研究的主要

目标物种之一。已有的研究表明棘皮动物的海洋
酸化响应机制根据物种不同高度细化，可能是种

群灭绝( 占所研究种群数的 9% ) ［61］，也可能是直
接间接的负面影响( 占所研究种群数的 52% ) ，还
可能会促进生长 ( 占所研究种群数的 6% ) ［62］。
但需要指出的是大多数发表的研究都是短期的研

究( 有 60%研究的实验周期小于 2 周) 且只关注
某一个生命阶段。
2． 2． 4 甲克类动物
甲克类动物也是非常多样化的物种，而且钙

化率很高。其中对整个生态系统来说最重要的要
数桡足类，但关于酸化对桡足类影响的研究还较

少。所进行的研究工作大多没有针对钙化，也很
少有证据表明酸化会对桡足类动物产生影响。即
使在很高的 pCO2条件下( pH = 7． 4) ，所考察的
四种桡足类动物也仅有一种存活率减小，所考察

三种动物的孵化成功率只有一种有微小降低( 大

约 20% ) ，但对所考察四种动物的产卵率无明显
影响［63-64］。所有研究都表明，浮游桡足类在本世
纪内好像不会受到海洋酸化的影响。已经有不少
研究考察了酸化对十足桡足类动物的影响，结果

表明，一旦酸化程度达到所预测的 2100 年的水
平，十足桡足类动物将受到海洋酸化的严重

影响［65］。
2． 2． 5 鱼类
对于人们预测的本世纪海洋酸化所能达到的

程度，仔鱼和成鱼体内的酸碱调节系统有足够的

能力和适应性来应付［31，66］。但对于鱼卵和稚鱼
来说，由于具有很高的比表面积，且体内的酸碱调

节系统发育不完全，可能很容易受到海洋酸化的

影响［67］。近来的一些实验研究表明海洋酸化会
对某些鱼类的稚鱼生长和存活类产生直接的负面

影响［68-69］，但对某些鱼类不会产生影响［70］。除了
能影响稚仔鱼生长和存活率外，实验室研究也表

明海洋酸化还能影响鱼类的其他生理过程［71-72］。
人们对长期暴露在高浓度 CO2环境是否会对鱼类

的繁殖产生影响也知之甚少，已进行的少数研究

指出酸化对鱼类繁殖影响很小。有研究发现当
CO2浓度升高时，某些河口鱼种的稚鱼死亡率升

高［68］;高 pCO2环境( 182 和 426 Pa) 能影响大西

洋鳕鱼的组织发展［69］。这些研究都表明某些海
洋鱼类在稚仔鱼阶段更易受到海洋酸化的影响。
米勒等［73］的研究表明酸化能降低某些鱼类在仔

鱼阶段的生长和存活，但如果它们的父母在仔鱼

阶段经历过相同的酸化环境，情况则刚好相反。
这表明在进行更全面的研究( 包括对上一代甚至

相继多代的研究) 之前，要断定海洋酸化会对某

种海洋鱼类的生长、发展或存活产生负面影响还
为时过早。所报道的能导致成年鱼类死亡的
pCO2 ( ＞ 1013 Pa) 要比人们预测的本世纪末大气
CO2浓度( 大约 ～ 101 Pa，保持当前排放强度情况

下) 高的多［74］。因此，海洋酸化直接导致成年鱼
类死亡率上升几乎是不可能的。已经有证据表明
非常高的 pCO2 ( ＞ 1013 Pa) 能影响鱼类的呼吸、

循环和新陈代谢等过程［75］，但人们对浅水区鱼类

的海洋酸化响应知之甚少。海洋酸化一个潜在的
严重后果是可能影响某些海洋鱼类的感知系统和

行为方式［76-77］。暴露在高浓度 CO2环境中的某些

鱼类幼虫可能失去对某些重要生物化学信号的鉴

别能力，比如不同生境类型的气味、亲属和非亲属
的气味、掠食者的气味等［76］; 最近的研究表明鱼
类听觉系统也能受到酸化的影响［77］;酸化导致某

些鱼类一系列的行为问题也被监测到，比如失去

方向感［77］。鱼类感知能力以及行为方式的改变
是否会影响食物链乃至整个生态系统，目前还不

得而知，但这种潜在风险是显而易见的。不同种
类的鱼表现出对海洋酸化不同的响应方式，如果

这种不同是基因层面的，那么能适应酸化环境的

新物种可能很快就会成为优势种［78］。因此，要预
测海洋酸化如何影响不同栖息地及整个生态系统

中的鱼类，不仅要考察各单一物种对酸化的响应，

还要了解不同物种酸化响应的差异性以及它们之

间的相互作用。
2． 2． 6 浮游植物
海洋中不同种类的浮游植物表现出对海洋酸

化不同的响应［79］。比如，有研究表明海洋酸化能
促进硅藻［80］、甲藻［81］、一些球石藻［82-83］以及某些
蓝藻［84］中细胞的分裂;而对另外一些球石藻的细

胞分裂起到负面影响［85-86］或是没有影响［87］;在某
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些蓝藻中也发现有负面影响［88］。浮游植物的光
合作用和固碳速率也同样表现出海洋酸化响应的

多样性［80］。一些近期的报道指出有一定数量的
浮游植物能够承受海洋酸化引起的 pH 降低和碳
化学改变［80，89-90］。因此，这些类型的浮游植物与
那些受海洋酸化负面影响的种类相比在海洋酸化

条件下更具竞争优势。
2． 2． 7 有孔虫
浮游有孔虫在碳酸盐泵中起着重要作用，海

洋沉积物中 50% 的碳酸盐与其有关［91］。像大多
数积极钙化类群一样，有孔虫通过生物钙化形成

其内部结构［92］。海水 pCO2增加导致钙化类群结

构中沉积的碳酸盐矿物减少［93-94］。微小的酸度
变化( ＜ 0． 2 pH 单位) 不会对海底 CO2喷口附近

有孔虫的生存构成影响，但急剧的 pH 降低( 2． 0
pH单位) 能导致钙化生物彻底消失［94］。
2． 2． 8 大型藻类
海洋酸化对非钙化巨藻的生长和光合作用具

有促进作用［16，95］，而对钙化巨藻的新陈代谢和生

长表现出明显的制约［16，96-97］，有些类群表现出钙

化转化率降低［37，98-99］，还有些表现出非线性响

应［16，100］。同时，钙化生物的光合作用速率也随着
pCO2增加而增长

［16，100］。随着 pCO2增加，珊瑚红

藻分泌的高镁方解石 ( high-Mg calcite) 中 Mg 含
量降低［101］，而这些高镁矿物在酸性环境中更易

溶解。现有数据表明钙化巨藻的生长在未来酸化
海洋中将受到制约，而大多数非钙化巨藻可能直

接或间接受益。
2． 2． 9 海洋菌群
有研究认为，海洋酸化通过直接影响浮游植

物的丰度、生产力和钙化等对海洋中的细菌群落
产生间接影响［102］。因此，海洋酸化引发的浮游
植物中溶解性有机物( DOM) 的增加，可能进一步
导致某些细菌种群的生物地球化学活性升高。
虽然海水中的细菌群落表观上不会受 pCO2

变化的强烈影响，但一般情况下 pCO2的增加会促

进细菌群落的初级生产［103-104］，而菌群丰度不会

随 pCO2改变
［104-115］。有报道指出海洋酸化会对细

菌的胞外酶活性［103，105-107］和多样性［102］产生各种

各样的影响。海洋酸化还可能影响某些微生食物
链的特殊功能，进而影响海洋的生物地球化学特

性。同时，微生食物链的变化也能通过光合固碳
( 提高 pH ) 、微生物降解( 有机物降解为 CO2，降

低 pH ) 以及钙化( 降低碱度) 等过程反作用于海
水的 pH值。
在海洋酸化的微生物响应研究中，碳过量消

耗( C-overconsumption) 和钙化( calcification) 两个
过程受到特殊关注。高 pCO2 改变了固碳的

‘Ｒedfield’比值，每个单位的 N 消耗了更多的
CO2 ; pH降低，使海水对 CaCO3具有腐蚀性，进而

影响生物钙化。高 pCO2可能会激发固碳过程，进

而提高 C、N 摩尔比( C∶ N) ［108］。在生物泵效率随
pCO2升高而提高的区域，即使很小的 C∶ N 升高，
也能给微生物带来显著的负面影响。能证明碳过
量消耗的最确凿数据来自于设定 pH 接近中性的
围隔实验，在挪威西部海域进行的一次围隔实验

研究指出，当实验设定大气 CO2浓度从 350 ×
10 －6增加到 1050 × 10 －6时，围隔系统的 C∶ N 从
6 增加到 8 ［109］。而在斯匹次卑尔根岛( Spitsber-
gen) 附近海域的围隔实验中，罗伊等［110］发现
pCO2升高对菌群结构影响很小甚至可以认为没

有实质性影响。
2． 2． 10 海洋病毒
目前没有确凿证据表明海洋酸化会对海洋中

的病毒产生直接影响，但由于病毒的生命循环和

延续与其宿主密切相关，所以很多病毒演化过程

如裂解可能会与海洋酸化间接相关。已经有研究
考查了海洋酸化对病毒丰度的影响，有的认为无

影响［111］，有的认为在某些情况下有积极影响而

在某些情况下有负面影响［112］。虽然有几篇文献
指出提高海水 pCO2会降低某些海洋无脊椎动物

的免疫能力［113］，但人们关于海洋酸化影响海洋

中病毒感染速率的相关知识同样相当缺乏。

3 生态系统对海洋酸化的响应

对很多单一物种或单一因素酸化响应的简单

概括或总结，远远不能描述海洋酸化对整个生态

系统的影响规律。可控围隔实验［33，114］是研究海
洋酸化对生态系统影响的较可行的方法，这种方

法考虑了除酸化之外的其他环境胁迫。酸化对某
些生物的正面影响，可能因为对其捕食者的负面

影响而抵消，甚至最终变为负面影响［115-116］。海
洋酸化也能通过影响食物的质量来间接影响下一

营养级［33］。生态系统对海洋酸化的自然响应是
很多生物和非生物因素独立和共同作用的结果。
在生物层面，这种响应主要取决于相互作用的不
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同物种受酸化影响程度的相对大小［115，117］，但其

他因素，比如酸化对营养级的影响［117］以及酸化

影响生物生存竞争力的方式等，也会对生态系统

的酸化响应产生影响。非生物胁迫比如温度、盐
度以及污染物等不仅直接影响生物，还能对生物

的海洋酸化响应产生调节作用。比如海洋酸化对
某些生物产生的负面影响可能因为温度升高对其

掠食者的负面影响而抵消［116］，尽管这些变量之

间的相互作用是显而易见的，但到目前为止，还很

少有综合考虑生物和非生物因素共同作用下的海

洋酸化响应研究，这种研究是迫切需要的。
海洋酸化还可能引发很多不可预知的更微妙

的生态效应［118］，但这些效应更难监测，比如，很

多生物的钙化响应阈值并不与化学阈值 CaCO3饱

和状态 Ω = 1． 0 相一致，而是可能高于或低于该
值。生物钙化速率的减缓，又可能引发如下效应:
( a) 削弱生物的竞争能力［119］; ( b) 降低生物性成
熟年龄［120］; ( c) 改变海水对生物的浮力; ( d) 改变
生物在海水中的光化学行为［121-122］;甚至( e) 改变
某些生物的基因表达［123］。假设很多浮游生物种
群都对海洋酸化表现出种族突变响应［36，124］，那么

就像温度升高对陆生生物种群带来的影响一样，

这些突变也将以复杂的方式影响生物群落结构。
种群响应的细微波动，可以在后代中被放大［125］，

进而可能引发浮游和底栖生态系统的重大变革。

4 总 结

酸化已经成为全球海洋的一个新挑战，其给

海洋带来的影响及其复杂多变，而且这些影响之

间存在复杂的相互作用，因此，海洋酸化研究应该

充分考虑各种因素的交互作用，从整个生物地球

化学系统的角度研究海洋酸化带来的影响。
随着海洋酸化的持续进行，海洋酸度和海洋

碳化学系统的变化将在时间和空间尺度上进一步

扩展，这意味着不同区域的生物和地球化学系统

可能经历不同程度的酸化影响，随着时间的推移

这些影响可能持续增强。对海洋酸化生态系统响
应的研究不仅要考虑 pH 的日间、季节以及年际
波动等细节问题，还要把特定区域环境的影响和

pH 对生物群落结构的影响也考虑在内。海洋酸
化对同一生物不同生命阶段的影响可能截然不

同，开展特定生物不同生命阶段对酸化响应研究

显得很必要。

对很多单一物种或单一因素酸化响应的概括

或总结，不能全面描述整个生态系统对酸化的响

应规律。生态系统对海洋酸化的自然响应是很多
生物和非生物因素独立和共同作用的结果。尽管
这些变量之间的相互作用是显而易见的，但到目

前为止，还很少有综合考虑生物和非生物因素共

同作用下的海洋酸化响应研究，这种研究是迫切

需要的。
酸化响应实验大多是在实验室模拟条件下进

行，难以反映实际环境中的真实状况，应该设计或

采用更贴近实际环境的研究方法; 可控围隔实验

是海洋酸化研究较可行的方法; 海洋酸化实验应

该尽可能在原地进行，并设计更长的时间跨度;海

洋酸化研究应针对每一个独特的栖息地、独特的
生态系统或独特的生物群落，以确定未来海洋酸

化对它们的潜在影响。
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