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海洋酸化的生理生态效应及其与升温、
UV辐射和低氧化的关系

高坤山
(厦门大学 海洋与地球学院,近海海洋环境科学国家重点实验室,福建 厦门 361102)

摘要:海洋以每小时超过100万t的速率,从大气中吸收矿物燃料衍生及人类排放的CO2,引起海水pH下降,导致海

洋酸化.与此同时,全球变暖引起海洋升温,使得上部混合层变浅,导致该层内营养盐减少,浮游生物接受可见光和 UV
的辐射量增加,并且使得O2的溶解度降低,引起低氧化.这些海洋变化问题在全球范围内普遍存在,然而,不同海域的环

境响应和生态效应有所不同.主要综述全球海洋酸化问题研究进展,突出升温、UV辐射影响下的酸化效应,进而结合南

海相关的研究进展分析未来研究动态.
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  人类活动及矿物燃料的使用导致大气CO2浓度

(以CO2 分压(pCO2)表示)从工业革命(18世纪60年

代)前的28Pa升高至41Pa(2016年11月),增长了

约46%,并仍以每年0.5%的速率继续增长[1],从而导

致全球变暖,并引起海洋升温.同时,大量CO2溶入海

水使pH下降,导致海洋酸化,扰动海水化学环境.另
一方面,海洋升温使上部混合层变浅,导致该层内营

养盐减少(由下向上的输送量减少),浮游生物接受

UV辐射量增加(因为混合路径变短),且海水O2溶解

度降低,引起全球海洋低氧化,并使缺氧区不断扩展.
迄今,有关海洋酸化的生物影响与生态效应研究

多数基于单个种类、单种条件下的受控实验,而对生

物群落和生态系统水平上的响应、多重环境震荡下酸

化与升温的生理生态效应等方面研究极少[2].海洋全

球变化直接或间接地影响生物代谢、生存及相关生态

与生物地球化学过程,在不同海域产生不同的环境效

应与生态效应,进而调控碳的汇源过程.因此,认知海

洋酸化、升温与低氧化等多重环境影响下的生态系统

过程变化并阐明相关机制非常重要,但目前仍存在技

术与方法瓶颈[3].本文综述了海洋酸化、升温、UV辐

射和低氧化及其叠加对生物的影响.

1 海洋酸化对生物的影响

自工业革命以来,随着大气pCO2的升高,海洋不

断吸收人类排放的CO2,其吸收速率(平均)达每小时

100万t以上[4],这对缓解全球变暖起着重要的作用,
却使海水碱性下降而引起海洋酸化.目前海洋酸化速

率是过去3亿年以来最快的[5].有关研究发现,距今

2.52亿年前的海洋物种大灭绝与古海洋酸化事件相

关[6].在浅海CO2喷口处,随着pH下降,生物量明显

减少,生物多样性也降低[7].然而海洋酸化在多重环

境压力下对不同物种、不同生态系统或过程的影响尚

存在很大的不确定性[2],亟需研究其影响过程与机制

以预测其影响趋势.
据预测,至21世纪末,海洋酸化将使上层海水平

均pH 下降0.4(H+ 浓度升高150%)[8],近海水域

pH下降0.45[9],危及海洋生物及生态系统服务功

能[10].已有研究表明,胶州湾表层海水pH[11]和南海

表层pCO2[12]存在明显的季节变化,南海近海及珊瑚
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礁系统的海水pH昼夜变动明显[13-14],渤海夏季低氧

区pH 与同年6月相比下降0.29(H+ 浓度增加1
倍)[15].在2012年召开的第419次香山会议上,海洋

酸化问题得到充分讨论,其对我国海洋生物与水产资

源的潜在危害得到广泛关注[16].

1.1 对典型生物过程的影响

海洋酸化会减少珊瑚类的钙化及珊瑚礁系统的

生物多样性[17],降低珊瑚礁系统的净钙含量[18];同时

可降低造礁珊瑚藻类的钙化量[19-20]及贝类的钙化量

与孵化率[21-22],使得太平洋牡蛎(Crassostreagigas)
的血细胞凋亡和活性氧(ROS)增加,消化腺中的谷胱

甘肽(GSH)水平降低[23].此外,海洋酸化可导致虾类

触须 变 短、生 长 缓 慢[24],提 高 浮 游 动 物 的 呼 吸 速

率[25],并影响其捕食率与消化功能[26];同时会增加有

害物种的繁殖[27],恶化病毒对藻类的攻击[28],影响鱼

类的嗅觉、听觉与视觉系统[29-32].

1.2 对浮游植物的影响

海洋光合生物同化将无机物合成有机物,发挥着重

要的碳汇作用.在大洋海域58个站位2000~4000m
处的观测结果显示,以硅藻为主的浮游植物从真光层

向深海的沉降速率为124~732m/d[33].在南海不同

水域,硅藻丰度决定浮游植物的丰度,是海洋生物碳

泵的主要驱动者[34].海洋酸化可能降低硅藻的生物硅

含量[35-36],进而影响浮游动物对硅藻的捕食率及粪粒

量[37],因此海洋酸化可能通过影响硅藻的硅化作用而

间接地影响颗粒有机碳的沉降量.在酸化条件下,南
海表层硅藻丰度下降,单位水体或单位叶绿素的固碳

量明显下降;且不同深度的硅藻类因受光量不同对酸

化的响应可能不同,在低光下促进生长,而在高光下

抑制生长[38].对海链藻属(Thalassiosira)不同种类的

研究表明,近海水域的威氏海链藻(T.weissflogii)
与分布在大洋的大洋海链藻(T.oceanica)对酸化的响

应完全不同:酸化可促进威氏海链藻的呼吸作用进而

提高其同化速率,但对其生长没有影响;而大洋海链

藻的生长速率明显受到酸化的抑制[39].酸化还可使苯

酚类毒性化合物在浮游植物细胞内和桡足类体内的

含量升高,显示出潜在的食物链效应[40].

1.3 对异养细菌的影响

海洋异养生物,主要是不能进行光合作用与化能

合成作用的细菌类,其降解有机物过程中释放的CO2
可增强海水酸化[9].有关酸化如何影响细菌异化作用

的问题目前尚缺乏科学认识[41].夏威夷 ALOHA站

的细菌生产力滞后于初级生产力1~2个月,对升温

有明显的响应,却不受短期海水酸化的影响[42].然而,
另有研究显示海洋酸化可使细菌消耗额外的能量,上
调与质子泵相关基因的表达,可能会影响微生物碳泵

效率[43].在亚热带沿岸富营养化水域,细菌群落结构

则不受酸化的影响[44].尽管如此,pH的变化会影响细

菌、藻类等与病毒的关系,从而影响物质生产及其降

解过程,相关的生物地球化学过程也会发生变化.

1.4 对病毒的影响

早在20世纪30年代,研究者们就开始探讨病毒

对pH变化的响应,发现有些病毒即使在pH<3时也

不受影响,而另一些病毒在pH<7时则变得不稳

定[45-47].关于海洋酸化对病毒直接影响的研究报道不

多.在酸化对病毒与宿主相互作用的影响方面,感染

聚球藻(Synechococcus)的病毒CyanophageS-PM2的

隐蔽期随着pH的降低而变长,而其潜伏期却正好相

反,单位细胞裂解量也随pH 的降低而下降[48].在真

核藻类与病毒关系方面,当pH从8.1降到7.7时,病
毒PgV可引起球形棕囊藻(Phaeocystisglobosa)的光

合作用下降,呼吸作用升高,单位细胞裂解量下降;此
外,酸化可使赫氏颗石藻(Emilianiahuxleyi)受病毒

EhV感染后的裂解时间延长[49].
总之,海洋酸化会直接或间接地引起有机物同化

和异化过程的变化,影响颗粒有机碳(POC)和溶解有

机碳(DOC)的产量,因此,会使得海洋吸收CO2及碳

输送量发生变化[50].然而,该假设需要在不同海域放

大实验规模进行研究,认识机制并获得较可靠的量化

指标进行集成分析后方能验证.目前存在如下几方面的

趋势:1)注重多种环境因子影响下的酸化效应;2)注重

海洋酸化的区域性影响;3)注重不同尺度水平上的对

比;4)注重长期观测及生态系统过程的研究.

2 海洋升温对生物的影响及其与

酸化的复合效应

  自工业革命以来,大气中CO2的增加与全球平均

升温呈线性相关[51].自20世纪70年代以来,海洋吸

收了90%以上的地球热增量,导致全球变暖、海洋升

温[8].海洋升温已经辐射到1000m深度[52].全球海

洋表层平均温度在过去的100多年里升高了1℃左

右[53];到21世纪末预计可增加2~4℃[8].过去20年

间,厄尔尼诺事件发生明显变化,全球变暖1℃可导

致台风事件增加高达25%[54].我国东海、南海边缘海

域在过去50年间,与全球相比升温速度较快[55-56].
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2.1 海洋升温对生物的影响

温度是影响生物代谢的重要因子.由于各种酶的

活性在一定范围内与温度变化密切相关,生物代谢速

率通常会随着温度的上升而升高,在达到最高值后又

快速下降.海洋生物在不同时空尺度上经受着温度的

连续性(昼夜、季节)或突发性变化,涉及到温跃层、潮
汐、台风事件,云或太阳辐射的日变动,以及自然气候

循环和人类活动影响所导致的长期变化[51].海洋升温

影响生物的适温范围[57]及生理行为[58]可引起多种生

物生态位的变化、优势浮游生物种群的季节性变迁、
浮游生物群落结构的变化以及全球生产力格局的变

化[59-60].如潮间带的贝类,夏季在高温时段耐受其他

环境胁迫的能力下降,体内能量水平下降,相关调节

因子的表达升高,但不足以应对热胁迫,最终大量死

亡[61-62].贝类中苹果酸脱氢酶在不同温度下的稳定性

和柔性变化,与其适应生境温度变化能力有关,决定

了不同种类对升温的生理学响应及其分布[63].
光合生物在不同海域对升温的响应不同,随着海

洋的全球 性 变 化,初 级 与 次 级 生 产 力 正 在 发 生 变

化[64].尽管升温在实验室或局部水域可促进浮游植物

的生长[65],但从全球规模来看,海洋升温会导致初级

生产力下降,异养微生物的降解作用加强,海洋碳汇

量下降[64].连续50年(1960—2009)的观测发现,大西

洋东北部和北海的甲藻丰度因为海洋升温而降低[66].
在一个中尺度生态系统实验中,高温和高光强的叠加

明显加速了春季藻华的爆发,也导致优势种群的改

变[67].然而,这些现象的内因不一定完全与温度变化

直接相关,可能是多种因素的复合效应.阳光辐射增

强、平流层臭氧浓度降低(UV-B辐射增高)往往与温

度升高同时发生,而温度升高会导致上部混合层变浅

及该层内营养盐浓度下降,因而导致浮游植物生物量

下降,群落结构中优势种向粒径小的方向演化[64].
异养细菌在海洋碳循环中起着重要的作用[43,68].

对东海2000—2001年与黄海春、秋季的研究发现,细
菌丰度与生产力主要受温度与溶解有机物的调控[69].
然而,近期研究发现细菌生产力在南海水域受磷的限

制[70],其代谢需要额外能量以应对海洋酸化[43].一方

面,海洋升温会与其他环境变化发生复合或叠加作

用,影响细菌生产力;另一方面,细菌的丰度又受病毒

的调控.海洋升温会影响海洋病毒蛋白的结构、酶活

性、膜酯等生物分子的弹性(如热变形、敏感性等)[71],
而不同种类(甚至不同品系)的病毒,其生物分子组成

和特性有所差异[72],温度变化对它们的影响程度也各

不相同.在水温高于30℃时,多数噬菌体的量会下

降[72].温度升高能增加环境中胞外酶(如蛋白酶和核

酸酶)的活性,从而促进病毒的降解[73].

2.2 海洋酸化与升温对生物的复合效应

海洋酸化及全球变暖与人类CO2排放有密切的

关联,进而影响生物地球化学过程及生态系统.近海

生态系统在人类活动及海洋全球变化影响下也许会

发生演变,然而这些可能的宏观变化需要机制性的阐

释,以期提升预测的可靠性.为此,需要在研究单因子

影响的基础上探讨双因子或多因子的复合效应.多因

子的复合效应有时可同时发生,有时是序列性发生,
其复合、叠加或促进效应取决于环境胁迫前后或同时

发生的时间与持续时间的长短[74].
处于表层或上部混合层内的浮游生物,无论是近

海还是大洋海域,均经受着昼夜与季节性的温度变

化.海洋升温会影响表层温度的变化幅度,进而引起

上部混合层变浅,由下向上的营养盐输送减少等.因
此,上层海洋中的生物面临酸化、升温、营养盐减少

(临近人类居住地的沿海水域除外)以及暴露 UV辐

射量增加等多重环境的胁迫.这些环境变化的复合效

应是未来海洋环境科学研究的热点之一.
实验室研究显示酸化与升温对不同物种产生的

生理生态效应不同.例如:对微微型浮游植物聚球藻

和原绿球藻(Prochlorocoecus)的研究表明,升温与酸

化协同促进了前者的生长,对后者却没有影响[75];酸
化 和 升 温 4 ℃ 协 同 促 进 了 硅 藻 类 骨 条 藻

(Skeletonema)的 生 长[76],却 对 海 链 藻、角 毛 藻

(Chaetoceros)影响不明显[77];进行钙化作用的颗石藻

类,在酸化与升温条件下生长速率下降[78];酸化和升

温协同降低了赫氏颗石藻的最适生长温度与最大生

长速率[79];在2~608PapCO2 范围内,升温可使赫氏

颗石藻和大洋球石藻(Gephyrocapsaoceanica)颗粒

无机碳(PIC)与POC的生产速率增加[80].就大型海藻

而言,褐藻羊栖菜(Sargassumfusiforme)的呼吸系

数在酸化条件下升高,暗示酸化和升温可协同提高呼

吸速率[81].对造礁珊瑚藻类的研究发现,酸化导致其

钙化量下降,升温则可进一步降低其钙质量[82].此外,
酸化与升温可协同提高固氮蓝藻的固氮作用[83].在德

国基尔海湾的研究发现,升温可导致浮游植物群落结

构的变化,增加浮游动物的生物量;而在原位水温条

件下,浮游动物受酸化的负面影响,捕食率降低,导
致浮游植物的生物量升高[84].总体而言,酸化和升温

的复合效应主要体现在酸化会降低生物对温度变化

的耐受能力.如鹿角珊瑚Acroporapulchra的钙化速率

受到温度与酸化的双重调控[85](图1).木珊瑚科的
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Balanophylliaeuropaea可在pH低至7.3的环境中维

持较高的钙化作用,而在温度同时上升的情况下其钙

化速率迅速下降[86].Reynaud等[87]在25℃考察柱状珊

瑚(Stylophorapistillata)对pCO2升高的响应时未发

现钙化率有明显下降,而在28 ℃时发现其下降了

37%.可见升温与酸化效应可因生物种群、物理化学

环境等不同存在区域性的差异,这种现象及其机制需

要进一步探讨.

黑色代表南半球春季(2014年9—10月),红色代表南半球

夏季(2015年1—2月);实线表示环境CO2 浓度,虚线

表示高CO2 浓度/酸化状态(周洁根据文献[85]重建).

图1 鹿角珊瑚Acroporapulchra钙化作用

对海洋酸化与温度变化的响应

Fig.1 ResponseofcoralAcroporapulchracalcificationto
oceanacidificationandtemperaturechange

未来海洋对CO2的吸收取决于生物介导的碳汇

与碳源过程,即依赖于生物的同化与异化作用.研究

推测,海洋升温会影响海洋生物碳泵(MBP)和微型生

物碳泵(MCP)及两者的相互作用[88-89].近期研究发

现,酸化并没有影响浮游生物生态系统中DOC的组

成[90],而是促进了POC的生产[91].有关酸化与升温

是否会产生复合效应,进而影响DOC的组成和POC
的生产,尚需在不同海域进行研究.海洋中的大部分

DOC会通过细菌的裂解在短期内被转换为CO2,然而

有部分DOC可抗细菌的裂解而长期(数百至数千年)
存在,发挥着较稳定的碳汇作用[92].海洋酸化与升温对

MBP和MCP的影响尚存在很大不确定性[8,88].因此,
认识海洋生物的碳汇源过程以及同化与异化作用对酸

化与升温的响应尤其重要.然而,迄今升温与酸化复合

效应的研究结果多数是在单一条件或在实验室受控条

件下获得,复合影响及其机制尚不清楚.

3 UV辐射对生物的影响及其与酸化的

复合效应

  阳光UV(280~400nm)辐射对生物的影响可为

正面、负面或正负相抵,表现出中性,这与辐射量、物
种及其他环境状况有关.在亚热带地区,到达地面的

UV-B(280~315nm)辐射通常占阳光总能量的1%以

下,UV-A(315~400nm)与可见光(PAR,400~700nm)
分别占其7%~8%和40%~50%,红外辐射能量约占

其50%;中午时段 UV-B∶UV-A∶PAR约为0.5∶
16∶100.UV-B受臭氧浓度变化的影响,而 UV-A、

PAR不受其影响;UV-B与PAR的比例与天顶角变

化有关,早晚低,中午高,而 UV-A与PAR的比例不

受该影响,一天内持平.大气中的气溶胶及水中的有

机物质均可消减这3种波段的阳光辐射.研究表明,
平流层臭氧浓度每降低1%,到达地面的 UV-B辐射

量会提高2%[93].由于《蒙特利尔公约》的履行,臭氧

破坏得到了遏制,平流层的臭氧在21世纪中期有望

回到1980年以前的水平[94].然而其他因素的作用,如
由全球气候变化引起的温度变化、痕量气体的存在与

否[95]、大气环流模式的变化,都可能导致低纬地区的

UV-B水平提高2%~3%[96].
在中国南海外海海域,PAR透射深度(真光层深

度)超过80m,UV-A和UV-B透射深度分别为50和

38m,可到达真光层深度的62%和47%.在汕头近岸

海域,有些地方可见光透射深度仅为6~8m;UV-A、

UV-B透射深度分别为3.0~3.5m和1.7~2.3m,占
真光层深度的50%和30%[97-98].在大洋海域,UV辐

射可到达深度超过80m[99].分布在上部混合层的浮

游生物,通常均会暴露于阳光 UV辐射下.然而无论

是全球海洋通量联合研究(JGOFS)还是我国海洋调

查规范,只要求在测定初级生产力等参数时采用透明

容器,而普通玻璃或聚碳酸酯透明材料不透或仅透过

少量UV-A辐射,因此迄今的多数调查研究忽略了

UV辐射的效应.UV辐射对浮游植物固碳量的影响

取决于水深和阳光辐射强度的高低,低或中水平的

UV-A辐射可促进藻类固碳[97,100].UV辐射也是调控

桡足类垂直分布的主要因子,并影响其水平分布[101].
UV辐射影响水域中的光化学与光生物学过程,

其作用不容忽视[102].然而,室内实验或多数甲板培养

实验忽视了阳光UV辐射的作用(非石英材质容器无

法透过UV-B辐射),海洋酸化生理生态效应能否反

映酸化的原位影响还有待于探讨[38].UV-A在低强度

(阴天或较深层)时促进浮游植物的光合固碳,在高强

度(晴天中午)时抑制其光合作用,而UV-B则始终导

致损伤[97];UV辐射还可改变某些蓝藻的形态[103-104],
损伤其DNA[104],并抑制钙化藻类的钙化作用[20,105].
酸化与UV辐射叠加,进一步降低了钙化藻类的钙化
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作用[20,105-106].由于UV的透射深度可达80m(南海外

海水域可达50~60m),PAR和 UV的比例在不同深

度明显不同,所以海洋酸化与阳光辐射对初级、次级

生产过程的复合效应在不同深度会存在明显差异.
热带水域的浮游动物、亚热带水域的鱼类等均受

到UV辐射的伤害,而其受影响程度与其他环境状态

有关[102].在近岸海域,端足类通过摄食定生藻类获得

UV屏障物质.尽管鱼类等游动性动物可以逃避 UV
辐射,然而其生殖细胞(卵、精子)及幼体仍受到 UV
辐射的影响.目前这方面的研究报道很少,有关酸化

与UV辐射叠加影响的研究更少.

4 海洋低氧化对生物的影响及其与

酸化的复合效应

  海洋低氧化是指海水中溶解O2 浓度(以O2 分压

(pO2)表示)下降的现象.该环境问题是由于升温引起

的海水O2溶解度降低,上层海洋层化加重导致的表层

向深层O2输送量减少,以及富营养化与生物耗氧量的

增加等诸多环境变化叠加所致.无论是在大洋海域还

是近海水域,pO2 在过去50年均明显下降[107].
海洋中O2的消耗主要由呼吸作用与细菌对有机

碳的降解所致.MBP将POC向深海输送的过程中消

耗了O2,增加了CO2和营养盐.因此,海水pCO2的不

断增加(海洋酸化)与微生物耗O2的叠加会在500~
700m深处形成生物死亡区[108](图2).过去50年间,
在太平洋海域,缺氧(溶解O2质量浓度小于2mg/L)深
度从400m减少到300m,pO2明显下降[109],这与气候

变化有密切关系[110].
海洋生物与其他生物一样,代谢过程需要O2;当

溶解O2低于一定浓度后,低氧胁迫会导致其死亡.不
同生物的半致死溶解O2质量浓度不同,可相差几倍或

十几倍,较典型的缺氧区溶解O2质量浓度在2mg/L
以下.通常缺氧现象与温度和pCO2有关(低氧区往往

pCO2较高而pH较低),如温跃层下溶氧量少、pH低.
近岸海域由于海洋低氧化与富营养化相互作用,缺氧

区正以每年约5.5%的速率增加[111];且与海洋酸化叠

加后导致酸化的速率比大洋海域快[9].另外,低氧化

会促进反硝化作用,减少硝酸根离子的量,影响海洋

的氮循环、初级生产力及 MBP效率.然而海洋低氧化

如何影响各种生物(尤其是光合生物)的代谢及关键

生态过程,目前科学界认识甚微.
伴随着海洋酸化、升温等,海水pO2和pCO2的比

值越来越小,且在深层海水中变化得更快[108];其次,

黑色表示实际观测值,红色表示大气pCO2 加倍

情况下的估测值(根据文献[108]重建).

图2 海水pCO2(a)与pO2(b)随深度变化的趋势

Fig.2 TherelationshipofseawaterpCO2(a)andpO2(b)

withwaterdepths

物理混合过程引起深层海水向表层输送,也影响了真

光层内pO2和pCO2的比值;再者,上升流区的物理与

化学环境受大气pCO2升高及相关气候变化的影响也

在不断发生变化,如在加州海岸上升流区,pO2和

pCO2的比值不断下降,对当地的贝类养殖造成重大经

济损失,浮游动物的现存量也在不断减少[112].显然,
这些生态与经济效应,除了与pH变化有关外,还与海

水pO2和pCO2的比值变化相关.
海洋低氧化与酸化均会影响POC与PIC的生产

量,也会影响浮游动物及底栖生物的生理活性.理论

上看,pO2降低或pCO2与pO2比值增大均有利于光合

固碳酶的羧化作用,并下调该酶催化的氧化作用,因
此,pCO2与 pO2比值的变化会影响藻类的光合作

用[113].低氧、酸化或pO2与pCO2比值的降低会对光

合固碳、呼吸、光呼吸、生长及钙化作用产生复合影

响.此外,浮游动物响应酸化胁迫,增加其呼吸作用的

同时增加了其摄食率[25].因为海洋低氧化也会影响动

物的呼吸作用,所以低氧与酸化必然产生复合效应,
影响生物的呼吸作用及其能量供给平衡.

5 展 望

海洋酸化与全球变暖是由人类碳排放引起的,同
时也是当今社会面临的两个重大环境问题,威胁海洋

生态系统.为此,对其生态学效应的研究已经在全球
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广泛开展.酸化对POC生产的影响尚有争议,不同区

域研究展现的生态效应不同.有报道酸化对异养细菌

没有影响,也有报道其影响它们的代谢及基因表达;
关于升温与酸化的复合效应,有报道叠加的,有报道

没有复合效应的,也有报道有拮抗作用的.这些争议

性较大的研究结果大都基于实验室受控条件下的实

验,难以反映自然环境震荡下升温与酸化的影响,不
能阐明多重环境变化的复合效应[3].

生态系统中生物生产与异化作用,受酸化与升温

的复合效应,可能是叠加、增效或拮抗,与自养和异养

生物代谢、群落结构及多重环境压力有关.东海航次

观测与甲板实验显示,浮游植物释放的二甲基硫量与

叶绿素浓度呈现正相关,其降解在 UV-B辐射和低

pH影响下加快[114].显然,海洋初级、次级生产过程、
生物的异化作用及有机物的光降解等受多种环境因

子的影响,如何在震荡或接近原位复杂环境条件下开

展升温与酸化效应的研究,目前面临技术上的挑战.
海洋酸化中尺度生态系统实验类似于海洋中的

围隔实验,可在原位环境震荡或变化条件下研究酸化

的生态效应.这类中尺度水平的实验在德国、挪威、比
利时、美国(借用德国的设施)、中国(厦门大学等)、秘
鲁(借用德国的设施)、韩国、西班牙等国家均有开展.
德国、挪威及比利时等国家的科学家使用27t海水的

中尺度实验设施,发现pCO2升高增加了浮游植物的

固碳量,使其有机碳氮质量比增加了30%以上,降低

了其饵料价值[115];另有研究使用50t海水的中尺度

实验设施,发现酸化没有影响浮游生物生态系统中的

溶解无机碳组分[90].韩国学者使用2t海水的中尺度

实验设施,发现pCO2升高仅促进了中肋骨条藻(S.
costatum)的生长,而对其他浮游植物类群影响不明

显[116].我国科学家使用4t海水的中尺度实验设施,
发现pCO2升高可使浮游植物细胞内苯酚类毒性物质

含量升高,且使捕食这些浮游植物的桡足类体内苯酚

类含量也升高[40];此外,初级生产力与细菌生长效率

也明显升高[117].然而,升温效应的中尺度实验因水量

大、温控难度高,基本没有开展(有用电热棒加热的,
但加热棒局部温度很高,不理想).总之,中尺度生态

系统实验由于用水量大,升温与酸化控制技术难度

大,运行成本高,至今在全球开展的次数有限,有待于

在不同地区进一步开展.
在海洋酸化、升温、低氧化及 UV辐射等多重环

境胁迫下,生物的栖息地或水域正在退化或缩小.根
据已有的科学认知可以建立如下科学假设,即栖息地

或可栖息水域退化假说(图3):可垂直游动的生物为

躲避较高水温或UV辐射向下移动,然而温跃层以下

低氧和酸化的海水又会对其增添新的环境胁迫,其结

果导致这类生物可栖息的水域缩小或栖息地退化.这
可能是导致近年来典型渔场捕鱼量下降的主要原因.
这一假说还需要在开展受控实验的同时结合原位调

查数据进行验证.

图3 栖息地退化假说示意图

Fig.3 Illustrationofhabitatdegradationhypothesis

参考文献:
[1] NOAA.Globalwarmingupdate2016[EB/OL].[2018-07-

07].https:∥www.co2.earth/.
[2] RIEBESELL U,GATTUSOJP.Lessonslearnedfrom

oceanacidificationresearch[J].NatureClimateChange,

2015,5(1):12-14.
[3] BOYDPW,COLLINSS,DUPONTS,etal.Experimental

strategiestoassessthebiologicalramificationsofmultiple
driversofglobaloceanchange:areview[J].Global
ChangeBiology,2018,24(6):2239-2261.

[4] SABINECL,FEELYRA,GRUBERN,etal.Theoceanic
sinkforanthropogenicCO2[J].Science,2004,305(5682):

367-371.
[5] HÖNISCHB,RIDGWELLA,SCHMIDTDN,etal.The

geologicalrecordofoceanacidification[J].Science,2012,

335(6072):1058-1063.
[6] GARBELLIC,ANGIOLINIL,SHENSZ.Biomineralization

andglobalchange:anewperspectiveforunderstanding
theend-Permianextinction[J].Geology,2017,45(1):

19-22.
[7] FABRICIUSK E,LANGDON C,UTHICKES,etal.

Losersandwinnersincoralreefsacclimatizedtoelevated
carbondioxideconcentrations[J].NatureClimateChange,

2011,1(3):165.
[8] GATTUSOJP,MAGNANA,BILLR,etal.Contrasting

futuresforoceanandsocietyfromdifferentanthropogenic
CO2emissionsscenarios[J].Science,2015,349(6243):

aac4722.
[9] CAIWJ,HU X,HUANG WJ,etal.Acidificationof

subsurfacecoastalwatersenhancedbyeutrophication[J].

·508·



厦门大学学报(自然科学版) 2018年

http:∥jxmu.xmu.edu.cn

NatureGeoscience,2011,4(11):766-770.
[10] IGBPIOC SCOR.Ocean acidification summaryfor

policymakers:thirdsymposiumontheoceaninahigh-

CO2 world [C/OL].[2018-07-07].Stockholm:IGBP,

2013.http:∥www.igbp.net/publications/summariesfo-

rpolicymakers/summariesforpolicymakers/oceanacidifica-

tionsummaryforpolicymakers2013.5.30566fc6142425d6c

   9111f4.html.
[11] 邓雪,胡玉斌,刘春颖,等.胶州湾表层海水碳酸盐体系

的季节变化[J].海洋与湖沼,2016,47(1):234-244.
[12] CHAIF,LIUG,XUEH,etal.Seasonalandinterannual

variabilityofcarboncycleinSouthChinaSea:athree-

dimensionalphysical-biogeochemicalmodelingstudy[J].

JournalofOceanography,2009,65(5):703-720.
[13] DAIM,LUZ,ZHAIW,etal.Diurnalvariationsofsurface

seawaterpCO2incontrastingcoastalenvironments[J].

LimnologyandOceanography,2009,54(3):735-745.
[14] WANGG,JINGW,WANGS,etal.Coastalacidification

inducedbytidal-drivensubmarinegroundwaterdischargein

acoastalcoralreefsystem[J].EnvironmentalScience&

Technology,2014,48(22):13069-13075.
[15] ZHAIWD,ZHAOH,ZHENGN,etal.Coastalacidification

insummerbottomoxygen-depletedwatersinnorthwestern-

northernBohaiSeafromJunetoAugustin2011[J].

ChineseScienceBulletin,2012,57(9):1062-1068.
[16] 唐启升,陈镇东,余克服,等.海洋酸化及其与海洋生物

及生 态 系 统 的 关 系 [J].科 学 通 报,2013,58(14):

1307-1314.
[17] SUNDAYJM,FABRICIUSKE,KROEKERKJ,et

al.Oceanacidificationcanmediatebiodiversityshiftsby
changingbiogenichabitat[J].NatureClimateChange,

2017,7(1):81.
[18] ALBRIGHTR,TAKESHITAY,KOWEEKDA,etal.

Carbondioxideadditiontocoralreefwaterssuppresses

netcommunity calcification[J].Nature,2018,555
(7697):516-519.

[19] GAOK,ARUGA Y,ASADA K,etal.Calcificationin

thearticulatedcorallinealgaCorallinapilulifera,with
special reference to the effect of elevated CO2
concentration[J].Marine Biology,1993,117(1):

129-132.
[20] GAOK,ZHENGY.Combinedeffectsofoceanacidification

andsolar UV radiation on photosynthesis,growth,

pigmentationandcalcificationofthecorallinealgaCorallina
sessilis(Rhodophyta)[J].GlobalChangeBiology,2009,

16(8):2388-2398.
[21] 张明亮,邹健,方建光,等.海洋酸化对栉孔扇贝钙化,呼

吸以及能量代谢的影响[J].渔业科学进展,2011,32

(4):48-54.
[22] GAZEAUF,PARKERLM,COMEAUS,etal.Impacts

ofoceanacidificationonmarineshelledmolluscs[J].

MarineBiology,2013,160(8):2207-2245.
[23] WANGQ,CAO R,NING X,etal.Effectsofocean

acidificationonimmuneresponsesofthePacificoyster

Crassostreagigas[J].Fish & ShellfishImmunology,

2016,49:24-33.
[24] KURIHARA H,MATSUIM,FURUKAWA H,etal.

Long-term effectsofpredictedfutureseawaterCO2
conditionsonthesurvivalandgrowthofthemarine

shrimpPalaemonpacificus[J].JournalofExperimental
MarineBiologyandEcology,2008,367(1):41-46.

[25] LIW,GAO K.A marinesecondaryproducerrespires

andfeedsmoreinahighCO2ocean[J].MarinePollution

Bulletin,2012,64(4):699-703.
[26] STUMPPM,HUM,CASTIESI,etal.Digestioninsea

urchinlarvaeimpairedunderoceanacidification[J].

NatureClimateChange,2013,3(12):1044-1049.
[27] HALL-SPENCERJM,ALLENR.TheimpactofCO2

emissionson"nuisance"marinespecies[J].Researchand

ReportsinBiodiversityStudies,2015,4:33-46.
[28] CHENS,GAOK,BEARDALLJ.Viralattackexacerbates

thesusceptibilityofabloom-formingalgatoocean

acidification[J].GlobalChangeBiology,2015,21(2):

629-636.
[29] MUNDAYPL,DIXSONDL,DONELSONJM,etal.

Oceanacidificationimpairsolfactorydiscriminationand

homingabilityofamarinefish[J].Proceedingsofthe

NationalAcademyofSciencesoftheUnitedStatesof

America,2009,106(6):1848-1852.
[30] NILSSONG E,DIXSON D L,DOMENICIP,etal.

Near-futurecarbondioxidelevelsalterfishbehaviourby
interferingwithneurotransmitterfunction[J].Nature

ClimateChange,2012,2(3):201-204.
[31] DIXSONDL,JENNINGSAR,ATEMAJ,etal.Odor

tracking in sharksis reduced underfuture ocean

acidificationconditions[J].GlobalChange Biology,

2015,21(4):1454-1462.
[32] 王晓杰,宋佳坤,范纯新,等.海洋酸化对鱼类感觉和行

为影响的研究进展[J].生态毒理学报,2015,10(6):

13-20.
[33] AGUSTIS,GONZLEZ-GORDILLOJI,VAQUD,et

al.Ubiquitoushealthydiatomsinthedeepseaconfirm

deepcarboninjectionbythebiologicalpump[J].Nature

Communications,2015,6:7608.
[34] 薛冰,孙军,李婷婷.2014年夏季南海北部浮游植物群

落结构[J].海洋学报,2016,38(4):54-65.

·608·



第6期 高坤山:海洋酸化的生理生态效应及其与升温、UV辐射和低氧化的关系

http:∥jxmu.xmu.edu.cn

[35] MILLIGANAJ,VARELADE,BRZEZINSKIM A,et

al.Dynamicsofsiliconmetabolismandsiliconisotopic

discriminationinamarinediatomasafunctionofpCO2
[J].Limnology and Oceanography,2004,49(2):

322-329.
[36] XUK,FUFX,HUTCHINSDA.Comparativeresponses

oftwodominantAntarcticphytoplanktontaxatointeractions

betweenoceanacidification,warming,irradiance,and

ironavailability[J].LimnologyandOceanography,2014,

59(6):1919-1931.
[37] LIUH,CHEN M,ZHUF,etal.Effectofdiatomsilica

contentoncopepodgrazing,growthandreproduction
[J].FrontiersinMarineScience,2016,3:89.

[38] GAOK,XUJ,GAOG,etal.RisingCO2andincreased

lightexposuresynergisticallyreduce marineprimary

productivity[J].NatureClimateChange,2012,2(7):

519-523.
[39] LIF,WU Y,HUTCHINSD A,etal.Physiological

responsesofcoastalandoceanicdiatomstodiurnal

fluctuationsinseawatercarbonatechemistryundertwo

CO2 concentrations [J].Biogeosciences,2016,13
(22):6247.

[40] JIN P,WANG T,LIU N,etal.Oceanacidification

increasestheaccumulationoftoxicphenoliccompounds

acrosstrophiclevels[J].NatureCommunications,2015,

6:8714.
[41] WANG Y,ZHANGR,ZHENGQ,etal.Bacterioplankton

communityresilienceto ocean acidification:evidence

from microbialnetworkanalysis[J].ICESJournalof

MarineScience,2015,73(3):865-875.
[42] VIVIANIDA.Variabilityandcontrolsofproduction,

partitioning,andutilizationoforganic matterinthe

NorthPacificSubtropicalGyre[D].Manoa:University
ofHawaii,2016.

[43] BUNSEC,LUNDIND,KARLSSONCM,etal.Response

of marine bacterioplankton pH homeostasis gene

expressiontoelevatedCO2[J].NatureClimateChange,

2016,6(5):483-487.
[44] LIN X,HUANG R,LIY,etal.Interactivenetwork

configuration maintains bacterioplankton community
structureunderelevated CO2 inaeutrophiccoastal

mesocosmexperiment[J].Biogeosciences,2018,15(2):

551-565.
[45] KRUEGER A P,FONGJ.Therelationshipbetween

bacterialgrowthandphageproduction[J].TheJournal

ofGeneralPhysiology,1937,21(2):137-150.
[46] WEILM,BEARDD,BEARDJ.pHstability,responseto

antibioticsandfactorsinfluencingegg-cultureofmumps

virus[J].ProceedingsoftheSocietyforExperimental

BiologyandMedicine,1948,68(2):308-309.
[47] JINS,ZHANGB,WEISZOA,etal.Receptor-mediated

entrybyequineinfectiousanemiavirusutilizesapH-

dependentendocyticpathway[J].JournalofVirology,

2005,79(23):14489-14497.
[48] TRAVING S J,CLOKIE M R,MIDDELBOE M.

Increasedacidificationhasaprofoundeffectonthe

interactionsbetweenthecyanobacteriumSynechococcus
sp.WH7803anditsviruses[J].FEMS Microbiology
Ecology,2014,87(1):133-141.

[49] CARREIRAC,HELDAL M,BRATBAK G.Effectof

increasedpCO2onphytoplankton-virusinteractions[J].

Biogeochemistry,2013,114(1/2/3):391-397.
[50] FLYNNKJ,CLARK D R,MITRA A,etal.Ocean

acidificationwith (de)eutrophicationwillalterfuture

phytoplanktongrowthandsuccession[J].Proceedingsof

theRoyalSocietyofLondon B:BiologicalSciences,

2015,282(1804):20142604.
[51] IPCC.Climatechange2013:thephysicalsciencebasis

[M].CambridgeandNewYork:CambridgeUniversity
Press,2013:6-10.

[52] LEVITUSS,ANTONOVJI,BOYERTP,etal.Warming
oftheworldocean[J].Science,2000,287(5461):2225-

2229.
[53] FISCHETTIM.Deepheatthreatensmarinelife[J].

ScientificAmerican,2013,308(4):92.
[54] BIGGG,HANNAE.Impactsandeffectsofoceanwarming

onthe weather [C]∥ Explaining Ocean Warming:

Causes,Scale,EffectsandConsequences.Gland:IUCN,

2016:359-372.
[55] BAOB,RENG.Climatologicalcharacteristicsandlong-

termchangeofSSToverthemarginalseasofChina[J].

ContinentalShelfResearch,2014,77:96-106.
[56] WILLIAMSGA,HELMUTHB,RUSSELLBD,etal.

Meetingtheclimatechangechallenge:pressingissuesin

southernChinaandSE Asiancoastalecosystems[J].

RegionalStudiesinMarineScience,2016,8:373-381.
[57] PÖRTNERHO.Ecosystemeffectsofoceanacidificationin

timesofocean warming:aphysiologist'sview[J].

MarineEcologyProgressSeries,2008,373:203-218.
[58] SINCLAIRBJ,MARSHALLKE,SEWELL M A,et

al.Canwepredictectothermresponsestoclimatechange

usingthermalperformancecurvesandbodytemperatures?

[J].EcologyLetters,2016,19(11):1372-1385.
[59] NIXONSW,FULWEILERR W,BUCKLEYBA,et

al.Theimpactofchanging climate on phenology,

productivity,andbenthic-pelagiccouplinginNarragansett

·708·



厦门大学学报(自然科学版) 2018年

http:∥jxmu.xmu.edu.cn

Bay[J].Estuarine,CoastalandShelfScience,2009,82
(1):1-18.

[60] EDWARDSKF,THOMASMK,KLAUSMEIERCA,

etal.Phytoplanktongrowthandtheinteractionoflight

and temperature:a synthesis at the species and

communitylevel[J].Limnologyand Oceanography,

2016,61(4):1232-1244.
[61] HANGD,ZHANGS,MARSHALLDJ,etal.Metabolic

energysensors(AMPKandSIRT1),proteincarbonylation

andcardiacfailureasbiomarkersofthermalstressinan

intertidallimpet:linking energetic allocation with

environmentaltemperatureduringaerialemersion[J].

Journalof Experimental Biology,2013,216 (17):

3273-3282.
[62] DONGY W,ZHANGS.Ecologicalrelevanceofenergy

metabolism:transcriptionalresponsesinenergysensing
andexpendituretothermalandosmoticstressesinan

intertidallimpet[J].FunctionalEcology,2016,30(9):

1539-1548.
[63] DONGY W,LIAO ML,MENGXL,etal.Structural

flexibility and protein adaptation to temperature:

moleculardynamicsanalysisofmalatedehydrogenasesof

marine molluscs[J].Proceedings ofthe National

AcademyofSciencesoftheUnitedStatesofAmerica,

2018:201718910.
[64] DANOVAROR,CORINALDESIC,RASTELLIE,et

al.Impactsandeffectsofoceanwarmingonmicroorganisms
[C]∥ExplainingOceanWarming:Causes,Scale,Effects

andConsequences.Gland:IUCN,2016:57-74.
[65] SUMMERSJC,KUREKJ,KIRKJL,etal.Recent

warming,ratherthanindustrialemissionsofbioavailable

nutrients,is the dominant driver oflake primary

productionshiftsacrosstheAthabascaoilsandsregion
[J].PLoSOne,2016,11(5):e0153987.

[66] HINDERSL,HAYSGC,EDWARDSM,etal.Changesin

marine dinoflagellate and diatom abundance under

climatechange[J].NatureClimateChange,2012,2(4):

271-275.
[67] LEWANDOWSKAA,SOMMERU.Climatechangeand

thespringbloom:amesocosmstudyontheinfluenceof

light and temperature on phytoplankton and

mesozooplankton[J].MarineEcologyProgressSeries,

2010,405:101-111.
[68] 张武昌,赵丽,陈雪,等.海洋浮游细菌生长率和被摄食

的研究综述[J].海洋科学,2016,40(5):151.
[69] ZHAOS,XIAO T,LU R,etal.Spatialvariabilityin

biomassandproductionofheterotrophicbacteriainthe

EastChinaSeaandthe Yellow Sea[J].Deep Sea

ResearchPart Ⅱ:TopicalStudiesin Oceanography,

2010,57(11/12):1071-1078.
[70] YUANX,ZHOUW,HUANGH,etal.Bacterialinfluence

onchromophoricdissolvedorganic matterincoastal

watersofthenorthernSouthChinaSea[J].Aquatic

MicrobialEcology,2016,76(3):207-217.
[71] BRUMJR,HURWITZBL,SCHOFIELD O,etal.

Seasonaltimebombs:dominanttemperatevirusesaffect

Southern Ocean microbialdynamics[J].TheISME

Journal,2016,10(2):437-449.
[72] MOJICAKD,BRUSSAARDCP.Factorsaffectingvirus

dynamicsandmicrobialhost-virusinteractionsinmarine

environments[J].FEMSMicrobiologyEcology,2014,89
(3):495-515.

[73] DELL'ANNO A,CORINALDESIC,DANOVAROR.

Virusdecompositionprovidesanimportantcontribution

tobenthicdeep-seaecosystemfunctioning[J].Proceedings

ofthe NationalAcademyofSciencesofthe United

StatesofAmerica,2015,112(16):E2014-E2019.
[74] GUNDERSONAR,ARMSTRONGEJ,STILLMANJ

H.Multiplestressorsinachangingworld:theneedfor

animprovedperspectiveonphysiologicalresponsesto

thedynamicmarineenvironment[J].AnnualReviewof

MarineScience,2016,8(1):357-378.
[75] FUFX,WARNER M E,ZHANGY,etal.Effectsof

Increasedtemperature and CO2 on photosynthesis,

growth,andelementalratiosin marineSynechococcus
andProchlorococcus (Cyanobacteria)1[J].Journalof
Phycology,2007,43(3):485-496.

[76] KREMPA,GODHEA,EGARDTJ,etal.Intraspecific

variabilityintheresponseofbloom-forming marine

microalgaetochangedclimateconditions[J].Ecology
andEvolution,2012,2(6):1195-1207.

[77] HYUNB,CHOIK H,JANG P G,etal.Effectsof

increasedCO2andtemperatureonthegrowthoffour

diatomspecies(Chaetocerosdebilis,Chaetocerosdidymus,

SkeletonemacostatumandThalassiosiranordenskioeldii)

inlaboratoryexperiments[J].JEnvironSciInt,2014,23
(6):1003-1012.

[78] SCHLÜTERL,LOHBECKKT,GUTOWSKAMA,et

al.Adaptationofagloballyimportantcoccolithophoreto

oceanwarmingandacidification[J].NatureClimate

Change,2014,4(11):1024-1030.
[79] LISTMANN L,LEROCH M,SCHLÜTER L,etal.

Swiftthermalreactionnormevolutioninakeymarine

phytoplanktonspecies[J].Evolutionary Applications,

2016,9(9):1156-1164.
[80] SETTS,BACHLT,SCHULZKG,etal.Temperature

·808·



第6期 高坤山:海洋酸化的生理生态效应及其与升温、UV辐射和低氧化的关系

http:∥jxmu.xmu.edu.cn

modulates coccolithophorid sensitivity of growth,

photosynthesisandcalcificationtoincreasingseawater

pCO2[J].PLoSOne,2014,9(2):e88308.
[81] ZOUD,GAOK,LUO H.Short-andlong-termeffects

ofelevatedCO2onphotosynthesisandrespirationinthe

marinemacroalgaHizikiafusiformis (Sargassaceae,

Phaeophyta)grownatlowandhigh Nsupplies[J].

JournalofPhycology,2011,47(1):87-97.
[82] MARTINS,HALL-SPENCERJM.Effectsofoceanwar-

mingandacidificationonRhodolith/Maërlbeds[M]∥

RIOSMENA-RODRÍGUEZR,NELSON W,AGUIRRE

J.Rhodolith/Maërlbeds:aglobalperspective.Berlin:

Springer,2017:55-85.
[83] HUTCHINSD,FUFX,ZHANGY,etal.CO2control

ofTrichodesmium N2fixation,photosynthesis,growth

rates,andelementalratios:implicationsforpast,present,

andfutureoceanbiogeochemistry[J].Limnologyand

Oceanography,2007,52(4):1293-1304.
[84] PAULC,SOMMER U,GARZKEJ,etal.Effectsof

increasedCO2concentrationonnutrientlimitedcoastal

summerplanktondependontemperature[J].Limnology
andOceanography,2016,61(3):853-868.

[85] COMEAUS,CARPENTERR,LANTZC,etal.Para-

meterization of the response of calcification to

temperatureandpCO2inthecoralAcroporapulchra
andthealgaLithophyllum kotschyanum [J].Coral

Reefs,2016,35(3):929-939.
[86] RODOLFO-METALPA R,HOULBRÈQUEF,TAMBU-

TTÉÉ,etal.Coraland molluscresistancetoocean

acidificationadverselyaffectedbywarming[J].Nature

ClimateChange,2011,1(6):308-312.
[87] REYNAUDS,LECLERCQN,ROMAINE-LIOUDS,et

al.Interacting effects of CO2 partialpressure and

temperatureonphotosynthesisandcalcificationina

scleractiniancoral[J].GlobalChangeBiology,2003,9
(11):1660-1668.

[88] JIAON,ZHENGQ.Themicrobialcarbonpump:from

genestoecosystems[J].Appliedand Environmental

Microbiology,2011,77(21):7439-7444.
[89] 孙军,李晓倩,陈建芳,等.海洋生物泵研究进展[J].海

洋学报,2016,38(4):1-21.
[90] ZARK M,RIEBESELL U,DITTMAR T.Effectsof

oceanacidificationonmarinedissolvedorganicmatter

arenotdetectableoverthesuccessionofphytoplankton

blooms[J].ScienceAdvances,2015,1(9):e1500531.
[91] CZERNYJ,SCHULZK G,BOXHAMMERT,etal.

ImplicationsofelevatedCO2onpelagiccarbonfluxesin

anArcticmesocosmstudy:anelementalmassbalance

approach[J].Biogeosciences,2013,10(5):3109-3125.
[92] JIAON,HERNDLGJ,HANSELLDA,etal.Microbial

productionofrecalcitrantdissolvedorganicmatter:long-

termcarbonstorageintheglobalocean[J].Nature

ReviewsMicrobiology,2010,8(8):593-599.
[93] KERRJ,MCELROY C.Evidenceforlargeupward

trendsofultraviolet-Bradiationlinkedtoozonedepletion
[J].Science,1993,262(5136):1032-1034.

[94] PLUMMERD,SCINOCCAJ,SHEPHERD T,etal.

Quantifyingthecontributionstostratosphericozone

changesfromozonedepletingsubstancesandgreenhouse

gases[J].AtmosphericChemistryandPhysics,2010,10
(18):8803-8820.

[95] OSSA,SOLA Y,BECH J,etal.Evidenceforthe

influenceoftheNorthAtlanticOscillationonthetotal

ozonecolumnatnorthernlowlatitudesandmidlatitudes

duringwinterandsummerseasons[J].JournalofGeophysical

Research:Atmospheres,2011,116(D24):D24122.
[96] WILLIAMSONCE,ZEPPRG,LUCASR M,etal.

Solarultravioletradiationinachangingclimate[J].

NatureClimateChange,2014,4(6):434-441.
[97] GAOK,WU Y,LIG,etal.SolarUVradiationdrives

CO2fixationin marinephytoplankton:adouble-edged

sword[J].PlantPhysiology,2007,144(1):54-59.
[98] LIG,GAO K.VariationinUVirradiancerelatedto

stratosphericozonelevelsaffectsphotosyntheticcarbon

fixation of winter phytoplankton assemblagesfrom

surfacecoastalwateroftheSouthChinaSea[J].Marine

BiologyResearch,2012,8(7):670-676.
[99] TEDETTIM,SEMPRR,VASILKOVA,etal.High

penetrationofultravioletradiationinthesoutheast

Pacificwaters[J].GeophysicalResearchLetters,2007,

34(12):L12610.
[100] XUJ,GAOK.UseofUV-Aenergyforphotosynthesis

inthered macroalgaGracilarialemaneiformis[J].
PhotochemistryandPhotobiology,2010,86(3):580-

585.
[101] MAZ,LIW,SHENA,etal.Behavioralresponsesof

zooplanktontosolarradiationchanges:insituevidence
[J].Hydrobiologia,2013,711(1):155-163.

[102] BAISA F,LUCAS R M,BORNMAN JF,etal.

Environmentaleffectsofozonedepletion,UVradiation

andinteractionswithclimatechange:UNEPenviron-

mentaleffectsassessmentpanel,update2017[J].

Photochemical&PhotobiologicalSciences,2018,17(2):

127-179.
[103] WU H,GAOK,VILLAFAÑEVE,etal.Effectsof

solarUVradiationonmorphologyandphotosynthesis

·908·



厦门大学学报(自然科学版) 2018年

http:∥jxmu.xmu.edu.cn

offilamentouscyanobacterium Arthrospiraplatensis
[J].AppliedandEnvironmentalMicrobiology,2005,71
(9):5004-5013.

[104] GAOK,LIP,WATANABET,etal.Combinedeffects
ofultravioletradiationandtemperatureonmorphology,

photosynthesis,andDNAofArthrospira (Spirulina)

platensis (Cyanophyta)[J].JournalofPhycology,

2008,44(3):777-786.
[105] GAOK,RUAN Z,VILLAFANE V E,etal.Ocean

acidificationexacerbatestheeffectofUVradiationon
thecalcifyingphytoplankterEmilianiahuxleyi[J].
LimnologyandOceanography,2009,54(6):1855-1862.

[106] XUK,GAOK.SolarUVirradiancesmodulateeffects
ofoceanacidificationonthecoccolithophoridEmiliania
huxleyi[J].PhotochemistryandPhotobiology,2015,91
(1):92-101.

[107] BREITBURGD,LEVIN L A,OSCHLIESA,etal.
Decliningoxygenintheglobaloceanandcoastalwaters
[J].Science,2018,359(6371):eaam7240.

[108] BREWERPG,PELTZERET.Limitstomarinelife
[J].Science,2009,324(5925):347-348.

[109] WHITNEY F A,FREELAND H J,ROBERT M.
Persistentlydeclining oxygenlevelsintheinterior
watersoftheeasternsubarcticPacific[J].Progressin
Oceanography,2007,75(2):179-199.

[110] KEELINGRF,KÖRTZINGERA,GRUBERN.Ocean
deoxygenationinawarmingworld[J].AnnualReview
ofMarineScience,2010,2(1):199-229.

[111] VAQUER-SUNYERR,DUARTECM.Thresholdsof

hypoxiaformarinebiodiversity[J].Proceedingsofthe
NationalAcademyofSciencesoftheUnitedStatesof
America,2008,105(40):15452-15457.

[112] DONEYSC,RUCKELSHAUSM,DUFFYJE,etal.
Climatechangeimpactson marineecosystems[J].
AnnualReviewofMarineScience,2012,4(1):11-37.

[113] GAOK,CAMPBELLDA.Photophysiologicalresponses
ofmarinediatomstoelevatedCO2anddecreasedpH:a
review[J].FunctionalPlantBiology,2014,41(5):

449-459.
[114] JIANS,ZHANG H H,ZHANGJ,etal.Spatiotem-

poraldistribution characteristicsand environmental
control factors of biogenic dimethylated sulfur
compoundsintheEastChinaSeaduringspringand
autumn[J].Limnologyand Oceanography,2017,63
(S1):S280-S298.

[115] RIEBESELLU,SCHULZKG,BELLERBYR,etal.
EnhancedbiologicalcarbonconsumptioninahighCO2
ocean[J].Nature,2007,450(7169):545-548.

[116] KIMJM,LEEK,SHINK,etal.Theeffectofseawater
CO2concentrationongrowthofanaturalphytoplankton
assemblageinacontrolledmesocosmexperiment[J].
LimnologyandOceanography,2006,51(4):1629-1636.

[117] HUANGY,LIUX,LAWSEA,etal.Effectsofincrea-
singatmosphericCO2onthemarinephytoplanktonand
bacterialmetabolismduringabloom:acoastalmesocosm
study[J].ScienceoftheTotalEnvironment,2018,633:

618-629.

EcologicalandPhysiologicalEffectsofOceanAcidificationandTheir
CorrelationswithWarming,UVRadiationandDeoxygenation

GAOKunshan
(StateKeyLaboratoryofMarineEnvironmentalScience,CollegeofOceanandEarthSciences,

XiamenUniversity,Xiamen361102,China)

Abstract:TheoceansaretakingupoveronemilliontonsoffossilCO2,resultinginincreaseddissolvedCO2anddecliningpH,
leadingtooceanacidification.Meanwhile,globalwarmingduetoaccumulatedCO2andothergreenhousegasesiscausingocean
warming,whichenhancesstratificationwiththinneduppermixedlayers,exposingplanktoniccellsorindividualswithinthislayerto
increasinglevelsofdaytimeintegratedvisiblelightaswellasUVradiation.Oceanwarmingalsoreducesdissolvedoxygenin
seawater,resultinginoceandeoxygenation.Alltheseoceanglobalchangesaresupposedtoinfluencemarineecosystemsindifferent
regions.However,regionalresponsesandecologicaleffectsareexpectedtodifferbasedonthedocumentedknowledges.Thisreview
overviewstheresearchadvancesinoceanacidification,highlightingthecombinedeffectsofoceanacidificationwithwarmingandsolar
UVradiation,andanalyzesfutureresearchperspectivesandthenproposessomescientifichypothesis.

Keywords:oceanacidification;deoxygenation;oceanwarming;UVradiation;marineorganisms
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