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摘要:海洋以超过100万t/h的速率从大气中吸收矿物燃料衍生的CO2,使上层海洋pH下降,导致海洋酸化.海洋酸

化影响海洋生物的生长、繁殖和代谢,波及海洋生态系统生产力及其服务功能.海洋酸化可使毒性物质在浮游植物中累

积并向浮游动物传递,且可导致大型褐藻类的碘含量增加,进而使其捕食者体内碘含量也增加.然而,海洋酸化在多营

养级水平上对食物链效应的影响尚不明确.综合分析预示海洋酸化的生态效应可直接或间接影响人类健康.本文主要

综述海洋酸化的食物链效应及其对海洋渔业经济的影响,并展望相关研究的发展趋势.
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  化石燃料的使用等人类活动释放包括CO2在内

的大量温室气体,导致全球变暖;与此同时,海洋吸收

大量矿物燃料衍生的CO2(超过100万t/h),缓解了全

球变暖,却使海水pH下降,导致海洋酸化[1].研究显

示,自工业革命以来,海洋吸收了人类排放CO2量的

1/3以上,已导致上层海洋H+质量分数增加30%[2].
在能源使用结构不发生大变化的情况下,大气CO2浓
度将继续升高,已有模型预测至21世纪末,海洋酸化

会使上层海洋pH下降0.3~0.4,H+质量分数将增

加100%~150%[3].目前的酸化速率是过去3亿年间

海洋酸化事件中最快的[4].海洋酸化引起的海水化学

(碳酸盐系统及物质形态)、物理(声波传递速率)及生

物过程变化正在改变海洋生物赖以生存的环境,影响

海洋生物的代谢及海洋生态的演化过程.
迄今,有关海洋酸化对生物的影响及生态效应研

究已经涵盖病毒[5]、细菌[6-8]、浮游植物[9-11]、大型海

藻[12-13]、浮游动物[14-16]、棘皮类[17-19]、鱼类[20-22]等多种

海洋生物[23-26].然而,目前海洋酸化的研究多聚焦于

单一营养级(初级生产者、次级生产者或更高营养

级),关于其食物链效应尚缺乏足够的科学认知.本文

主要综述海洋酸化的食物链效应及其对海洋渔业经

济的影响,并展望相关研究的发展趋势.

1 海洋酸化的食物链效应

1.1 对浮游植物脂肪酸的影响及其食物链

效应

  初级生产者是水域生态系统中脂肪酸特别是多

不饱和脂肪酸(PUFA)合成的重要载体,其以食物形

式向不能自身合成脂肪酸的初级或更高营养级的消

费者提供主要的脂肪酸来源.初级生产者中脂肪酸组

成和含量的变化会通过食物链的传递,影响次级生产

者浮游动物的生长以及产卵率[27],改变鱼体内脂肪酸

的含量和组成,影响鱼类的发育[28],进而影响人类食

物的品质和营养价值,对人类健康产生影响[29].
关于海洋酸化对初级生产者中脂肪酸含量和组

成的影响,目前已经有诸多研究报道.硅藻筒柱藻

(Cylindrothecafusiformis)在海洋酸化条件下(CO2
体积分数0.075%)生长,其细胞内PUFA质量分数

降低约3%,营养价值降低[30].由于初级生产者中
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10%~20%的必需生物大分子会通过食物链传递至

下一营养级,所以初级生产者的PUFA含量及营养价

值降低势必会影响到次级生产者.这一假设在Rossoll
等[27]的研究中得到验证:该研究分析了对照组和海洋

酸化条件下培养的硅藻假微型海链藻(Thalassiosira
pseudonana)的生化组分,并将其喂食次级生产者汤

氏纺锤水蚤(Acartiatonsa),结果显示海洋酸化显著

(a)红色表示上调,绿色表示下调;AMP.单磷酸腺苷,ADP.二磷酸腺苷,ATP.三磷酸腺苷,ADK.腺苷激酶,

GADPH.三磷酸甘油醛脱氢酶,NDPK.二磷酸核苷激酶,GTP.三磷酸鸟苷,NAD.辅酶Ⅰ,NADH.还原型辅酶Ⅰ.
(b)和(d)30L微尺度培养体系;(c)和(e)4000L中尺度培养体系.*p<0.05.

图1 海洋酸化条件下浮游植物细胞内的代谢途径变化(a),以及浮游植物细胞内(b~c)和
浮游动物体内(d~e)毒性物质苯酚类含量的变化(修改自文献[34])

Fig.1 Alteredmetabolicpathwaysunderoceanacidification(a),andthechangesofphenoliccompound
contentsinphytoplanktoncells(b-c)andzooplanktonbodies(d-e)(modifiedfromRef.[34])

降低了该硅藻的总脂肪酸和PUFA含量,并影响汤氏

纺锤水蚤的生长以及产卵率.以原位浮游植物群落为

研究对象的中尺度围格实验也证实,海洋酸化条件下

浮游植物群落中PUFA含量降低,并通过食物链传递

显著降低桡足类飞马哲水蚤(Calanusfinmarchicus)
体内的PUFA含量[31].另外,受酸化影响,脂肪酸与

蛋白质或碳水化合物的比例变化亦会降低初级生产

者向次级生产者的营养级传递效率(高达50%),从而

显著降低浮游动物的生物量[14].然而,也有研究显示

海洋酸化可提高一些海洋无脊椎动物的饵料价值或

可利用性,从而缓解海洋酸化对其的负面效应[32].除
初级生产者外,一些更高营养级的生物(如鱼和虾)的
营养价值在海洋酸化条件下也会发生变化,如一种经济

牡蛎的蛋白质、脂质、碳水化合物及热量值均受海洋酸

化影响显著降低[33].综上所述,海洋酸化可以影响初级

生产者的脂肪酸含量和组成,并通过食物链传递至次级

生产者,从而对其生长、繁殖、行为等产生间接影响.

1.2 对藻类中苯酚类和碘含量的影响

除备受关注的脂肪酸等生物大分子外,海洋酸化

还会影响浮游植物及大型海藻的一些次级代谢产物,
使得浮游植物累积毒性物质苯酚类,大型褐藻的碘含

量增加.研究发现[34](图1):浮游硅藻与颗石藻类等

细胞内的苯酚类物质含量,在酸化条件下与对照组相

比质量分数增加了46%~212%;同时呼吸速率增加

了130%~160%.该现象的机制是:浮游植物细胞内

脂肪酸β-氧化、三羧酸循环、糖酵解等代谢途径加速,
呼吸作用增强,以获取抵御酸化胁迫所需要的额外能

量,从而增加了苯酚类的含量.将以上浮游植物喂食

浮游动物(桡足类)后,浮游动物体内的苯酚类物质含

量也明显升高,质量分数增加了28%~48%.由于苯

酚类物质具有毒性,这种物质在次级生产者体内的累

积可能会对其生理产生负面影响,并可能通过食物链

传递至更高营养级.另有研究显示,在海洋酸化条件

下,虾捕食浮游植物和浮游动物后其肉质口感变

差[35],这可能与Jin等[34]发现的酸化食物链效应机制

有关.另外,褐藻类的海带适应海洋酸化条件后其藻

体中碘含量升高,被鲍鱼摄食后鲍鱼组织内碘含量显

著增加[36].该现象的机制为:受酸化影响,海带的碘代

谢通路中卤代过氧化物酶(vHPOs)表达水平显著降

低.综上所述,海洋酸化会影响初级生产者中一些次

级代谢产物(如苯酚类)或其他生源元素(如碘)的含
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量,将其传递至次级生产者并在其体内累积,进而对

海产品的质量产生影响(图2).

图2 海洋酸化的食物链效应示意图(修改自文献[37])

Fig.2 Schematicdiagramshowingthefoodchaineffectsof
oceanacidification(modifiedfromRef.[37])

1.3 对浮游植物群落组成的影响

海洋酸化的食物链效应不仅体现在生化组成上,
还体现在浮游植物的群落组成上.关于海洋酸化对浮

游植物群落组成的影响已有所认知;然而这种群落组

成的变化对食物网的物质和能量传递产生的级联效

应却鲜有报道.在海洋酸化条件下粒径较大的硅藻受

益较大,其生长速率受到的促进幅度较大[38-39],在原

位培养实验中,海洋酸化条件下浮游植物群落结构逐

渐向大粒径硅藻占主体的方向演替[39-43],可缩短食物

链长度,从而提高物质和能量传递效率[44],进而提高

次级生产者的生产效率.然而也有例外:在北大西洋

一天然CO2喷口处,一种粒径较大的链状硅藻丰度随

着CO2浓度升高而升高;但由于这种硅藻不受次级生

产者青睐,所以一些腹足类软体动物和海胆的丰度顺

着CO2浓度升高的梯度反而降低[45].
由此可见,由海洋酸化驱动的浮游植物群落演替

所产生的食物链效应与群落演替后占主体的浮游植

物类群属性相关,且这种关联在产毒藻中尤为明显.
在北大西洋加那利群岛附近一片寡营养盐海区,对原

位浮游植物群落开展的为期2个多月的中尺度围格

实验[46]显示:当CO2体积分数升高到0.06%时,一种

有毒藻类Vicicitusglobosus的丰度成倍增加;当CO2
体积分数升高到0.08%时,产生藻华.这种有毒藻类

的大量繁殖使得以前占主导地位的浮游生物物种(如
桡足类、纤毛虫和腰鞭毛虫等)的丰度急剧下降,从而

减少了由初级生产者向次级生产者的物质和能量流

动;海洋食物链的崩溃使颗粒物质在海洋上层水体中

的存留时间延长,从而降低了颗粒物向深海的输送效

率,进一步削弱了海洋作为地球上最大碳汇的功能,
加剧气候变化.然而在瑞典峡湾的一项原位实验中,
CO2浓度升高显著提高了初级生产力,进而提高了次

级生产者及更高营养级的鱼类丰度,提升了大西洋鲱

鱼(Clupeaharengus)幼体的存活率,这体现了由海洋

酸化驱动的由下而上的正面食物链效应[47].可见,海
洋酸化的食物链效应存在区域性差异.

海洋酸化的生理生态效应受控于其他环境因子

的变化.在近岸水域,海水富营养化使得赤潮不断爆

发[48],赤潮期间海水中CO2浓度显著降低,海水pH
值升高而出现“碱化”,可在短时间内抵消海洋酸化对

浮游植物群落演替的效应[49-52].因此,在近岸水域,海
洋酸化对浮游植物群落演替的影响及其级联的食物

链效应,很大程度上取决于该水体的富营养化程度.
不同海区受陆源输入、物理过程和生物活动的影响程

度不同,海洋酸化效应也会不同[40,53-55];但海洋酸化可

以引起浮游植物群落的演替,进而通过食物链传递至

更高营养级,并产生正面或负面效应.这种效应很大

程度上取决于演替后浮游植物群落中优势种的属性

(是否有毒或是否受捕食者青睐等);同时又存在较大

的空间异质性,还受到其他环境因素的影响.如
2010—2014年间在瑞典、芬兰、挪威和西班牙的不同

海区开展的5次原位中尺度围隔实验[56]发现:营养盐

水平显著影响原位浮游植物群落结构及演替,从而进

一步影响食物链传递及生物地球化学循环.即在寡营

养盐海区,海洋酸化提高了颗粒有机物的碳氮比,并
进一步提高其向下输送效率;而在营养盐充足海区,
碳氮比显著降低.

1.4 对次级生产者的影响

如前文所述,海洋酸化可以通过影响初级生产者

的生化组成、群落结构等间接地对初级消费者、次级

消费者等次级生产者产生级联效应;但海洋酸化引起

的海水碳酸盐系统振荡同样会直接影响次级生产者.
这种直接效应(表1)有正面效应也有负面效应,或没

有效应.Clark等[22]考察了6个不同种类的超过900
条野生鱼和养殖鱼,发现海洋酸化对珊瑚礁鱼类躲避

捕食等活动水平和行为偏侧化(活动时倾向于使用一

侧大脑)没有显著的负面影响.这项研究结果挑战了

以往的科学认知,在学术界引起了激烈的辩论.
Munday等[76]对此提出了16点质疑,指出其在研究方

法、实验材料的选择等方面存在问题,因此难以推翻

·004·
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海洋酸化影响珊瑚礁鱼类行为的理论;并进一步分析

了过去110篇关于海洋酸化对鱼类行为影响的论文,
指出44篇有关珊瑚礁鱼的论文中有41篇论文显示海

洋酸化对鱼类的关键行为均体现出明显的效应.关于

海洋酸化对更高营养级生物如鱼类的影响尚存在较

大的分歧和争议,需要开展进一步研究.

表1 海洋酸化对次级生产者的直接效应

Tab.1 Directeffectsonsecondaryproducerbyoceanacidification

生物类群 受影响的性状 效应 参考文献

浮游动物 呼吸 升高 [57]
捕食 降低 [58]
死亡率 升高 [14]
产卵率 降低 [14]

腔肠动物 摄食 升高 [59]
摄食 降低 [60]

软体动物 嗅觉 降低 [61]
嗅觉 升高 [61]
摄食 不变 [62]

棘皮动物 摄食 升高 [63]
摄食 降低 [64]

甲壳类动物 躲避捕食 降低 [65]
躲避捕食 不变 [66]
摄食 降低 [67]
摄食 升高 [68]
游泳 降低 [69]

鱼 嗅觉 降低 [70]
嗅觉 不变 [71]
躲避捕食 升高 [72]
捕食 降低 [73]
捕食 升高 [74]
捕食 不变 [74]
产卵 升高 [75]

2 海洋酸化对海洋渔业经济的潜在影响

综上,海洋酸化可以影响初级生产者体内的生物

大分子(如脂肪酸)、次级代谢产物(如苯酚类)、生源

元素(如碘)等各生化组分的含量和组成,也可以改变

初级生产者的群落结构和组成,从而影响海洋食物网

中物质和能量从初级到次级消费者以及更高营养级

的传递,引发食物链效应.这种上行效应会影响海产

品的品质,甚至危及人类健康.
2007年Gazeau等[77]构建了海洋酸化与贝类死

亡率的关系,并给出了评估参数.之后,越来越多学者

从产业经济角度探究了海洋酸化的影响[77-78].评估海

洋酸化对海洋产业经济的影响涉及两个关键步骤:一
是确定海洋酸化程度及其与海产品产量之间的关系,
二是对受影响海产品的产量进行估算.Cooley等[79]的

估算结果显示美国贝类产业的经济损失至2060年可

高达22亿美元,届时渔业捕捞量将下降6%~25%,
经济损失可达17亿~100亿美元.Fernandes等[80]则

估算了海洋酸化和升温对英国捕鱼量的影响,结果显

示经济损失至2050年可达8700万英镑.Narita等[81]

指出意大利、法国和西班牙这几个现今贝类生产大国

将是受海洋酸化冲击的重灾区,到21世纪末整个欧

洲贝类产业每年的经济损失将超过10亿美元.放眼

全球来看,在消费贝类的量不变的前提条件下,到21
世纪末,海洋酸化可导致海洋贝类产业损失60亿美

元;如果再考虑消费者对贝类消费需求随收入增加,
这一数值可高达1000亿美元[82].

我国是世界上最大的水产大国,贝类养殖产量约

占全球总量的85%.近年来,海洋酸化对中国贝类产

业经济的影响倍受关注.于千钧等[83]采用净现值估价

法分析显示,未来100年内中国贝类产业经济将面临

142亿~11500亿美元的现值损失,损失程度与海洋

酸化程度相关.健康发展的水产产业在保障国家粮食

安全、丰富动物蛋白种类、维持沿海海区稳定、拓宽就

业渠道、增加农渔收入、维持沿海渔区稳定、清洁海域

水质和固碳汇碳等方面都发挥着至关重要的作用[83].
因此,开发新型养殖技术或有效实施贝藻组合型养

殖,引入藻类以固定过量的CO2,一方面可减轻海洋

酸化的负面影响,另一方面可为贝类生长提供较多的

浮游植物产量以及高水平溶解氧,促进贝类生长,这
是当下科学与产业领域共同关注的热点.

3 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,相关生态学效应研究已经在全球广

泛开展[84].如前所述,就海洋酸化的食物链效应及其

对海洋水产经济的潜在影响,虽已取得一些进展,但
尚存在诸多的未知问题和不确定性.为提升人们对海

洋酸化生态效应的认知,促进抵御酸化胁迫的技术研

发,未来可从以下几个方面开展研究:
首先,应将短期实验拓展至长期以明晰海洋生物

的适应性响应.作为海洋初级生产的主要贡献者,浮
游植物具有种群数目大、生长速率快、遗传变异持续
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性强等特征,因此它们在应对海洋环境变化时具有较

大的适应性潜能,可以产生进化性响应[85-89].这种进

化性响应可能进一步恶化浮游植物的饵料价值,也可

能在一定程度上改善饵料品质,因此海洋酸化对浮游

植物的饵料价值的影响需要进一步研究.
其次,关注气候变化和人类活动双重作用下海洋

环境正在发生的巨大变化.除海洋酸化外,海洋升温

(暖化)、海洋脱氧(低氧化)、上部混合层变浅以及层

内紫外辐射暴露量增加(因为混合路径变短)等多重

环境胁迫正在影响生态与生物地球化学过程.如在海

洋暖化状态下,短期一周的升温(热浪状态)会降低硅

藻的总脂质及某些必需PUFA的含量,但经过长期升

温驯化(适应生长800~2400代,约2年)后又可得到

一定程度的恢复[90].然而在海洋酸化影响下能否出现

这种现象,目前尚不明确.在近岸水域,还存在严重的

水体富营养化问题.关于海洋酸化与其他环境因子对

初级生产者的生化、生源要素组成的复合效应(叠加、
协同增效或拮抗效应)均有报道[91],但大多基于实验

室受控条件下的实验,难以反映自然环境波动条件下

的复合效应.然而如何在自然震荡或接近原位复杂环

境条件下开展海洋酸化与其他环境因子复合效应的

研究,目前仍面临技术上的挑战.海洋酸化中尺度生

态系统实验类似于海洋中的围格实验,可在原位环境

振荡条件下研究海洋酸化的生态效应,目前在德国、
挪威、比利时、美国、中国(厦门大学等)、秘鲁、西班

牙、韩国等国家均有开展.如我国科学家使用4t海水

的原位中尺度实验设施,发现海洋酸化在原位波动环

境条件下使初级生产者及其捕食者体内的毒性物质

苯酚类含量显著升高,首次在不同规模研究体系中验

证了海洋酸化的食物链效应[34].然而,此类中尺度实

验设施依然存在诸多困难,在均匀控温和碳酸盐系统

稳定性控制等方面尚存在技术瓶颈.
再次,食物链研究应延伸至多个营养级.目前关

于海洋酸化的食物链效应都聚焦于两个营养级(初级

生产者至初级消费者)[27,34,36],很少涉及3个甚至更多

营养级的研究.海洋酸化条件下,初级生产者中累积

的毒性物质可向初级消费者传递,但能否向更高营养

级的鱼类或人类传递(图2)并产生相关的毒理学效

应,目前尚缺乏科学认知.海洋酸化对海产品的影响

是否会间接威胁人类健康尚不明确.因此,未来的研

究应延伸食物链研究至多个营养级,并建立科学、系
统评估食物链效应的方法和体系,为更准确地评估海

洋酸化的食物链效应提供科学依据.
最后,应加强学科交叉与合作.如前所述,要准确

评估海洋酸化对海洋渔业经济的影响,涉及到确定海

洋酸化状况及其与海产品产量之间的关系和对受影

响海产品的产量进行估算,前者属于海洋科学领域,
而后者属于经济学研究范畴.因此,首先需要建立系

统的研究方法及观测体系,为准确评估提供详细的量

化参数;其次应从当前产业状况、人口增长水平、消费

偏好等方面优化经济学模型参数,从而准确估算海洋

酸化对海洋渔业经济的影响,为决策者制定相应政策

以减少经济损失提供科学参考.总之,为及早减轻海

洋酸化对海洋渔业经济的负面影响,应在上述几个方

面开展深度合作与交叉性研究.
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Effectsofoceanacidificationonthemarinefoodchainand
itspotentialinfluencesonmarinefisheryeconomy

JINPeng1,2,GAOKunshan1*
(1.StateKeyLaboratoryofMarineEnvironmentalScience,XiamenUniversity,Xiamen361102,China;

2.SchoolofEnvironmentalScienceandEngineering,GuangzhouUniversity,Guangzhou510006,China)

Abstract:Theoceanistakingupover106t/hoffossilCO2,resultinginincreaseddissolvedCO2anddecliningpHoftheupper
seawater,leadingtooceanacidification.Ithasbeenreportedthatoceanacidificationhastremendousimpactsonthegrowth,

development,andmetabolismofmarineorganisms,andsubsequentlyaffectsthefunctionsandservicesofmarineecosystem.Ocean
acidificationaccumulatesthetoxicphenoliccompoundsinprimaryproducersandthesecompoundsaccumulateinsecondaryproducers
viatrophictransfer.Meanwhile,oceanacidificationresultsintheincreasediodinecontentsinkelpsandseaweeds,andsubsequently
leadstoanincreasediodinecontentsinpredatorsthatfeedonthem.However,littleisknownregardingeffectsofoceanacidification
onthefoodchainacrossmultipletrophiclevels,whichwouldbesupposedtoaffectthehumanhealthdirectlyorindirectly.Inthis
review,weoverviewtheresearchprogressineffectsofoceanacidificationonthemarinefoodchainanditspotentialinfluenceson
marinefisheryindustry,andposefutureresearchperspectives.
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