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摘 要：上层海洋浮游植物的氮吸收与硝化微生物介导的硝化作用是影响海洋生产力和碳汇潜

力的关键过程。这些关键氮循环过程如何响应海洋酸化和暖化的双重胁迫是海洋生物地球化学

循环与全球变化研究领域亟待解决的热点问题。系统总结了海洋酸化和暖化对氮吸收与硝化过

程的影响程度及作用机制，强调需重视酸化和暖化的间接影响，同时指出当前研究存在生态系统

的现场监测不足、多种过程与多重胁迫的协同研究有限以及长期适应过程认知欠缺等问题。最

后展望了未来需重点开展的三方面研究：① 强化氮吸收与硝化过程的同步耦合分析，解析酸化

和暖化的交互影响；② 探究上层海洋中上述过程的垂直分异响应机制；③ 突破时间尺度限制，阐

明浮游植物和硝化微生物长期适应过程与非线性响应规律。在实验体系、空间维度及时间尺度

上构建“三位一体”的研究框架，为评估全球变化下关键氮过程与海洋生产力的演变提供科学

基础。
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1 引 言

氮作为重要的生源要素，是调控海洋初级生产

力和碳输出过程的主要限制因子。海洋氮循环与

碳、磷等元素循环存在紧密的耦合关系，共同驱动

海洋生物地球化学过程，并通过影响海洋对二氧化

碳（CO2）的封存能力，成为调节全球气候的关键引

擎［1-2］。上层海洋不仅是海洋初级生产的主要发生

场所，也是氮、碳等元素周转速率最快的区域。其

中，浮游植物对硝氮和氨氮的吸收过程直接决定海

洋新生产力和再生生产力的量级，维系海洋食物网的

稳定功能，并调控海洋生物泵的效率［3-4］。生物泵固

定的大部分有机物在上层海洋发生再矿化，释放氨

氮。在富氧的上层海洋中，硝化微生物介导的硝化

作用可将氨氮逐步氧化为硝氮，使硝氮成为该区域

氮素的主要赋存形态［5-6］。值得注意的是，上层海洋

中经硝化作用生成的硝氮可能被浮游植物重新吸收

利用；若忽略这一过程，将高估硝氮吸收速率，进而影

响对海洋新生产力及生物泵效率评估的准确性。

此外，硝化过程还会释放温室气体氧化亚氮（N2O），

其具有能够部分抵消生物泵的碳汇潜力［7］。因此，

在上层海洋中，硝氮和氨氮吸收过程以及硝化作用这

些关键氮过程相互关联，共同影响海洋生产力和碳

汇潜力，能够对全球气候产生重要反馈（图1）。
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尽管科学界对上述过程的重要性已经达成共

识［8-13］，但上层海洋中浮游植物与硝化微生物的代谢

及其互作关系受强烈环境梯度调控，导致氮吸收和

硝化过程对环境因子变化的响应极其复杂。目前，

关于这些过程的关键驱动因素及其作用机制，尚未

形成系统认知［14-16］。更值得关注的是，工业革命以

来，人为活动导致大气 CO2 浓度从 28.4 Pa 上升至

40.5 Pa以上，达到过去 80万年以来的最高值；模型

预测显示，至 21 世纪末，大气 CO2浓度可能进一步

翻倍［17］。据估算，约 1/3 人为排放的 CO2被海洋吸

收，引发全球多数海域上层水体快速酸化［18-19］。与

此同时，大气 CO2浓度升高引发的全球变暖可能导

致 21 世纪末不同海域的海表温度上升 1~10 °C［17］。

快速的海洋酸化和变暖必然影响海洋生物的生长

代谢过程，并扰动现有的海洋氮、碳循环平衡［20-24］。

在当前以酸化和暖化为核心特征的全球海洋变化

背景下，上层海洋是受冲击最显著的区域。因此，

解析浮游植物介导的氮吸收过程和硝化微生物驱

动的硝化过程对海水酸化和暖化双重胁迫的响应

规律，已成为海洋氮循环与全球变化研究领域的前

沿科学问题。

近 20 年来，国内外学者已逐步认识到，海洋氮

循环的复杂过程及其与碳循环的耦合关系正受到

一系列前所未有的全球海洋变化因素的显著干扰。

其中，海水酸化和暖化作为全球海洋变化的核心驱

动因子，已对上层海洋生态系统与生物地球化学过

程产生深刻影响［25-26］。关于上层海洋关键氮循环过

程对酸化、暖化等全球变化因子的响应，现有研究

多聚焦于固氮作用、反硝化作用等氮循环的源汇过

程［22，27-29］，而针对氮吸收和硝化作用等氮循环的内循

环过程的研究仍较为薄弱。基于此，本文系统梳理

了近年来海洋酸化和暖化对上层海洋氮吸收与硝

化作用影响的研究进展，强调加强生态系统现场观

测研究的重要性，并探讨了该领域未来研究中亟须

解决的关键科学问题。

2 海洋酸化对氮吸收和硝化作用的
影响

2.1　酸化对氮吸收的影响　

2.1.1　影响程度　

海洋酸化对浮游植物光合作用的影响，特别是

在光合固碳方面，是学界研究的焦点，相关研究已

积累了大量研究成果。多数海洋光合自养浮游植

物通过胞内 CO2浓缩机制从外界获取碳源，CO2浓

度升高能够降低该机制的能量消耗，进而提高浮游

植物的固碳速率［30-31］。然而，pH 值降低却可能产

生相反的影响［32］；在当浮游植物处在非最适温度

条件时，这种限制情况表现得尤为明显［33］。最新

的研究也显示，在极度寡营养的流涡区中心，与流

涡区边缘相比，CO2浓度升高引发的酸化效应会导

致浮游群落生产力显著下降，这种负效应主要体现

在受氮限制的小型真核浮游植物（粒径<20 μm）

上；而对于原核浮游植物的固碳，CO2浓度升高的

影响相对较小，甚至还存在正效应［34］。由此可见，

不同的营养盐水平和浮游植物群落组成，可能会导

致生态系统的固碳对酸化的响应存在差异。

相较而言，目前关于光合固碳过程中氮吸收过

程如何响应酸化的研究，仍存在明显不足［35］，现有

研究成果多基于室内纯培养实验，且不同研究的结

果存在差异。例如，在酸化环境中，硅藻 Nitzschia 

closterium 和 Thalassiosira pseudonana 吸收硝氮的

速率下降了 10%~30%，但这两株硅藻吸收氨氮的

速率对酸化的响应并不一致，酸化仅抑制了

N. closterium吸收氨氮（最大吸收速率下降了 20%~

40%），而对 Thalassiosira pseudonana吸收氨氮的速

率则没有显著影响［36-37］。另有最新研究发现，降低

pH会使聚球藻 Synechococcus吸收硝氮的速率增加

约 30%，但对硅藻 T. weissflogii 吸收硝氮的速率没

有产生明显影响［38］。这一现象与为数不多的现场

培养实验结果类似，即在海水 pH值下降时，小粒径

浮游植物（0.7~5.0 μm）吸收硝氮的速率会显著提

图 1　上层海洋氮吸收和硝化作用及与生物泵相关的

重要生物地球化学过程

Fig. 1　Nitrogen uptake and nitrification in the upper 

ocean， along with key biogeochemical processes 

associated with the biological pump
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升，而大粒径浮游植物（>5.0 μm）吸收硝氮的速率则

基本不受影响［39］。综合来看，酸化对浮游植物吸收

硝氮和氨氮的影响程度存在种间差异，并且对真核

和原核不同浮游植物类群吸收硝氮的影响也有所

不同［38，40］。因此，与室内纯培养实验相比，针对现场

群落响应的研究，需要综合考虑复杂的环境因子以

及浮游生物群落组成的差异。

2.1.2　作用机制　

海洋酸化影响氮吸收过程的作用机制，核心在

于浮游植物的生理适应性响应，主要体现在以下 3

个方面：①酸化环境可能改变浮游植物细胞膜电势

与渗透性，直接影响硝氮和氨氮转运体的活性，进

而调控氮素的跨膜运输过程［31］；②低 pH 值条件下

浮游植物碳浓缩机制的下调，可能通过碳—氮代谢

的关联性间接作用于氮同化关键酶（如硝酸盐还原

酶）的活性，干扰胞内氮素转化效率［36］；③部分大粒

径真核浮游植物可通过调整细胞体积（如缩小体

积）及提升硝氮利用效率等适应性策略，维持氮吸

收过程的稳定［38］。鉴于不同浮游植物类群对酸化

胁迫的生理适应策略存在显著分化，后续研究需着

重关注酸化条件下浮游植物氮代谢网络的整体调

控规律，深入解析其分子机制与生态效应，为阐明

海洋酸化对海洋生态系统氮循环的影响提供理论

支撑。

2.2　酸化对硝化作用的影响　

2.2.1　影响程度　

硝化作用由氨氧化与亚硝酸盐氧化两个连续

步骤构成，其中氨氧化作用作为限速环节且伴随

N2O生产，因此被广泛关注。在寡营养开阔大洋中，

氨氧化古菌（Ammonia-Oxidizing Archaea，AOA）因

较高的底物亲和力，是氨氧化作用的主要驱动

者［41］。室内纯培养结果显示，典型 AOA 菌株（如

SCM1 和 HCA1）在 pH 值为 6.8~8.1 的范围内均可

快速生长，且在 pH 值约为 7.0 时达到最大生长速

率，表明其具备适应弱酸性环境的潜力［42］。然而，

现场培养实验呈现出不同的响应模式：在亚热带

开阔海域及北冰洋的研究中，当 pH 值降低 0.05~

0.22 时，AOA 介导的氨氧化速率普遍下降 3%~

44%［43-44］；且 pH 值降幅显著时抑制效应尤为明显，

如 Huesemann 等［45］在加拿大沿海的研究发现，当

pH 值从约 8.0 降至约 7.0 时，真光层与无光层的氨

氧化速率降幅均超过 50%。

在富营养的河口及近岸海域，氨氧化过程主要

由氨氧化细菌（Ammonia-Oxidizing Bacteria，AOB）

介导，其对 pH变化表现出较高的敏感性［46-47］。酸化

对近岸 AOB介导的氨氧化作用存在显著抑制。整

合全球近海生态系统研究发现，pH值下降约 0.3时，

氨氧化速率降低 7.8%~14.2%［48］，且在较低 pH 环境

中抑制效应更为显著，如 Kitidis等［49］在英吉利海峡

的研究发现，当 pH 值降至 6.5 时，水体氨氧化速率

几乎无法检测到。然而，这一规律存在区域特异

性，例如在美国温带河口的研究显示，低 pH值环境

下硝化速率反而升高［50］。这种看似矛盾的现象可

能反映了近海不同生态型AOB对 pH值的耐受性差

异，暗示 pH 值对硝化作用的影响可能因硝化微生

物群落组成的变化而产生分化［50］。

从生态效应来看，海洋酸化对氨氧化作用的总

体抑制可能会减少经由该过程产生的 N2O 排放

量［51］；但近年来的研究却发现，酸化可提高氨氧化

过程中 N2O的产率，这一正效应在河口和北冰洋海

域被广泛证实［52-53］，说明 N2O 生成与氨氧化过程对

海洋酸化的响应可能存在解耦现象。

2.2.2　作用机制　

在海洋自然环境中，酸化对氨氧化作用的抑制

作用主要源于对底物有效性的调控。具体而言，pH

值降低导致海水中H+浓度升高，会显著降低游离氨

（NH3）的含量。由于氨氧化微生物（尤其是 AOA）

主要以 NH3而非 NH+4 作为底物，环境中有效底物的

减少直接导致氨氧化速率下降［43］。现场培养实验

证实，当环境中氨氮浓度显著增加时，酸化对氨氧

化作用的抑制效应会明显缓解［48］。这一现象进一

步支持了底物限制是酸化抑制作用核心机制的观

点。除底物限制外，酸性环境还会促进 NO、NO2和

HNO2等有毒中间产物的积累，这些活性物质可抑

制氨氧化微生物细胞内氨单加氧酶（Ammonia 

Monooxygenase，AMO）的活性，从而间接降低氨氧

化速率［54］。

值得注意的是，当前研究多聚焦于海洋酸化对

氨氧化微生物及氨氧化速率的影响，而对亚硝酸盐

氧化细菌（Nitrite-Oxidizing Bacteria，NOB；海洋中

以 Nitropinae 门为主）及其介导的亚硝酸盐氧化作

用的响应程度和作用机制知之甚少［55］。最新研究

发现，NOB 可能通过“交叉供养”策略适应酸化环

境：其可将尿素降解产生的氨氮供给 AOB，同时利

用 AOB 代谢产生的 NO-2 完成自身能量代谢［56］。这

种种间互利关系可能是硝化微生物应对海洋酸化

负效应的重要适应策略。
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3 海洋暖化对氮吸收和硝化作用的
影响

3.1　暖化对氮吸收的影响　

3.1.1　影响程度　

温度作为调控生物代谢的核心环境因子，对海

洋生物的地理分布格局、群落结构及初级生产力水

平均具有决定性影响［57-58］。在浮游植物生长的最适

温度范围内，升温通常会促进其生长，但对氮吸收

过程的影响会因氮的形态差异而可能呈现显著不

同。具体而言，对于氨氮吸收，升温普遍表现出促

进效应，且随着环境中氨氮浓度的升高，升温带来

的促进作用会进一步增强［59］。相比之下，升温对硝

氮吸收的影响更为复杂［60］。中尺度围隔实验结果

显示，单纯升温（+4.5 °C）仅轻微刺激硝氮吸收速率

（增幅<10%），但当磷酸盐供应充足时，同等幅度的

升温反而会显著抑制硝氮吸收速率（降幅约

50%）［61］。室内纯培养实验进一步证实，在硝氮限制

条件下，硅藻生长的最适温度会降低 3~6 °C［62］，此

时升温会偏离其生理适应区间，可能导致其硝氮吸

收速率下降。此外，在硅藻占主导的富营养近海环

境中，现场观测发现，当温度从 7 °C 升至 25 °C 时，

硝氮吸收速率平均下降 46%［63］。这一结果既反映

了硅藻对硝氮吸收的温度适应特征，也暗示在自然

群落中，升温对硝氮吸收的抑制效应可能因优势种

的生理特性而被放大。总体而言，温度对浮游植物

氮吸收的影响具有形态特异性，反映了不同形态氮

素在浮游植物代谢网络中的功能分化。

3.1.2　作用机制　

温度对浮游植物吸收不同形态氮素的差异化

影响，可能受氮源代谢途径的环境响应异质性、温

度与营养限制的交互作用以及浮游植物细胞的表

型可塑性等因素的协同调控。氨氮转运蛋白

（Ammonium Transporter，AMT）和谷氨酰胺合成酶

对温度变化敏感，升温可显著促进浮游植物对氨氮

的吸收与利用过程［64-65］。硝酸盐还原酶的最适温度

区间为 10~20 °C，温度偏离该范围会显著降低其活

性［66］；但也有研究显示，无论硝氮处于耗尽或充足

状态，均能观测到硝酸盐还原酶活性的增加，这一

现象的调控机制仍需深入解析［60］。高温条件下，浮

游植物对磷和铁等元素的代谢需求增加，导致细胞

内能量分配格局改变，进而影响硝氮吸收速率［67］。

此外，温度可诱导大粒径浮游植物细胞发生形态变

化，通过调整细胞大小和比表面积，改变其从环境

中获取氮营养盐的能力［68］。

值得注意的是，不同纬度海域浮游植物群落对

升温的响应可能存在显著分化［22］。热带海域的典

型类群（如固氮藻、微微型原核浮游植物等）长期适

应高温环境，当升温接近其耐受阈值时，可能因“热

胁迫”导致代谢效率下降。相比之下，中纬度海域

的浮游植物（如硅藻）则可能因升温接近最适温度

而受益。特别值得关注的是，极地海域作为全球变

暖最快的区域，冰川融化带来的陆源氮输入增加，

使局地水体氮营养盐浓度升高［69］，氮限制的缓解与

升温的协同作用可能显著改变极地浮游植物的氮

代谢特征。

海洋升温对浮游植物氮吸收的影响不仅体现

在直接的生理和生化效应，还可通过改变海洋物理

过程间接调控氮的可利用性。观测与模拟结果均

表明，气候变暖导致的表层海水层化增强会显著减

弱营养盐的垂直输送，这种环境变化将驱动浮游植

物群落结构发生系统性转变：从以硅藻等大粒径为

主的类群，逐步向微微型浮游植物占优势的群落结

构过渡［70-72］。这种温度驱动的群落演替在空间上呈

现双重梯度特征，一是从热带到高纬度的经向转

变［73］，二是从海盆内部西边界流到东部上升流区的

纬向变化［74］。不同浮游植物类群的氮利用策略差

异，进一步放大了群落演替引发的生物地球化学效

应。硅藻对硝氮具有较高亲和力，在硝氮利用中占

据竞争优势，而微微型浮游植物更倾向于利用氨

氮［75］。因此，未来暖化海洋中可能出现的浮游植物

群落“小型化”趋势，将导致生态系统对氨氮的吸收

速率增加、对硝氮的吸收速率降低，进而减弱海洋

生物泵的效率。上述推论需要更多的现场实验验

证，且需综合考量升温和高 CO2浓度叠加对浮游植

物吸收不同形态氮素的影响［76］。

3.2　暖化对硝化作用的影响　

3.2.1　影响程度　

当前关于海洋暖化对硝化作用的影响研究较

为有限，对其作用机制的认识仍存在局限性。室内

纯培养实验显示，从天然海水中分离的AOA菌株在

10~26 °C 范围内，生长速率随温度升高而增加［42］。

然而，有限的现场观测结果却呈现出不同规律：生

态系统中 AOA介导的氨氧化速率对温度变化不敏

感。例如，在美国东北部沿海的研究中，当培养温

度在 8~20 °C 区间波动时，上层水体的氨氧化速率

未表现出显著差异［77］；类似结果在楚科奇海不同季

节的观测中也得到验证［59］。此外，Zheng 等［78］在中

国东南沿海的研究发现，当存在AOB丰度和活性较
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高的大颗粒物（>3 μm）时，氨氧化作用的最适温度

升高约 5 °C。近期一项系统研究进一步揭示，在氨

氮浓度较高的九龙江河口低盐区，升温 4 °C使AOB

主导的氨氧化速率增加 0.4%~30%；而在低氨环境

的九龙江河口高盐区和南海开阔海盆区，同等幅度

的升温却导致 AOA 主导的氨氧化速率下降 13%~

33%［79］。上述结果表明，不同生态型硝化微生物对

温度变化的适应性存在显著分化。

3.2.2　作用机制　

综合现有研究可知，底物浓度、颗粒物含量与

氨氧化微生物群落组成共同调控着氨氧化过程对

温度变化的响应方向和强度。具体而言，AOB可能

比AOA表现出更强的高温耐受性，更适应未来全球

的变暖环境，这可能与其具备更稳定的细胞膜脂组

成、更高效的热休克蛋白表达系统及更快速的能量

代谢途径有关［80］，这种生理特性使得AOB在温度升

高条件下能够维持较高的代谢活性。虽然室内纯

培养实验中AOA生长呈现显著的正温度响应，但在

自然环境中，其实际活性常受底物限制、光抑制效

应和生物竞争压力等多重环境因素制约。

除温度对氨氧化作用的直接影响外，海洋暖化

还可能通过改变其他环境因子间接作用于氨氧化

过程：首先，升温降低气体溶解度，导致海洋内部氧

气含量下降，而低氧环境（1~90 μmol O2/L）可能刺

激氨氧化速率［81］；其次，暖化加剧海洋表层层化，使

混合层内光照强度增加，可能抑制氨氧化微生物活

性并降低氨氧化速率［82］。此外，与对酸化影响的认

知类似，目前对NOB介导的亚硝酸盐氧化作用对温

度的响应研究仍较匮乏，这限制了我们对海洋硝化

过程响应气候变暖机制的全面理解。

4 总结与展望

现有研究表明，海洋酸化和暖化对上层海洋氮

吸收和硝化作用产生显著且复杂的影响（表 1和图

2）。从整体效应来看，海水暖化通常会提升浮游植

物的固碳效率，并加快其对氨氮的吸收速率，且这

一促进作用受底物浓度的正向调节；但暖化对硝氮

吸收的影响则呈现复杂的条件依赖性，其效应受营

养盐协同作用、浮游植物类群及温度区间共同调

控，在多数情况下更易表现为抑制作用。与此同

时，酸化通过干扰细胞生理过程（尤其对大粒径浮

游植物影响显著）对氮吸收过程产生负效应，这种

负效应在一定程度上可抵消暖化带来的正效应。

在硝化过程中，酸化通过降低海水中NH3浓度，对氨

氧化速率形成显著抑制，该效应在寡营养环境中表

现得尤为突出。值得注意的是，暖化会进一步加剧

对开阔大洋中以AOA为主导的氨氧化过程的抑制，

这种双重抑制作用将导致上层水体氨氮累积。此

外，温度升高引发的群落呼吸速率增强，会进一步

加速氨氮累积的趋势，使得上层水体中主要的无机

氮形态逐渐从硝氮向氨氮转变，这可能对海洋氮循

环及海洋生物泵的整体格局产生深远影响。另一

方面，海洋酸化和暖化还会引发海水层化增强、溶

解氧下降、有害活性物质累积等环境因素变化，进

而间接影响氮吸收和硝化过程（图 2），这为全面理

解气候变化背景下海洋氮循环的动态变化提供了

关键视角。

综上所述，现有研究成果虽已达成部分共识，

但仍存有诸多争议，未来亟须从以下 3个方面开展

更深入、更具创新性的研究：

（1）强化氮吸收与硝化作用的同步耦合机制研

究，解析酸化和暖化的交互影响。当前多数研究仅

聚焦于单一胁迫因子（如酸化或暖化）对单一过程

的影响，且主要依赖室内纯培养体系［84］。尽管这些

研究在机理阐释方面具有一定价值，但忽略了浮游

生物群落结构的动态变化及种间互作的关键影响，

难以真实反映生态系统的整体响应。未来研究需突

破单一过程研究范式，建立氮吸收与硝化过程的同

步观测与耦合分析框架，重点研究二者在物质代谢

（如氨氮与硝氮的转化）和能量传递上的联动机制；

尤其需要在生态系统研究中，充分考虑群落内复杂

的种间竞争和共生等互作关系，如浮游植物与硝化

微生物对底物的竞争关系、NOB与AOB之间的“交

叉供养”关系等在复合环境胁迫下的动态变化。

同时，针对NOB及其介导的亚硝酸盐氧化作用

在酸化和暖化条件下的响应机制研究严重不足，需

要予以重视，可借助宏基因组和宏转录组等多组学

技术，解析 NOB功能基因的表达调控规律，揭示其

在亚硝酸盐氧化过程中的适应性策略。由于酸化

和暖化对氮吸收和硝化作用的影响可能存在相反

效应，二者综合作用的净结果取决于区域环境特征

（营养盐水平、光照条件等）和浮游植物群落组成，

因此需要量化不同海区复合环境胁迫对关键氮过

程的影响程度，构建包含群落互助和环境特征的多

参数评估模型，以阐明酸化和暖化相反效应的作用

机制，并解释现有研究中观测到的空间异质性特

征，为准确预测区域和全球氮循环变化提供理论

支撑。
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（2）填补低纬度寡营养海区研究不足，解析氮

吸收和硝化过程的垂直分异响应机制。当前针对

现场生态系统的研究存在明显的空间不均衡性，研

究主要集中于近海和中高纬度海洋，而对低纬度寡

营养海区的系统性研究较为缺乏。寡营养海区覆

盖全球超过 30%的海表面积，是最大的海洋生物群

区，对大气 CO2的吸收与封存发挥着至关重要的作

用［85］。在气候变化背景下，这些海区正经历加速扩

张，其生态系统可能因酸化和暖化的复合胁迫而跨

越生态临界点，引发不可逆的生态后果［86］。

与其他海域相比，寡营养海上层水体氮吸收与

硝化过程呈现独特的“营养盐双层结构”（即以硝酸

盐跃层为分界的垂直结构）特征（图 3）［16］：在硝酸盐

跃层以上，原核浮游植物群落凭借其对氨氮的高亲

和力占据竞争优势。同时，由于光限制和浮游植物

对氨氮底物的竞争，硝化微生物的活性受到显著抑

制；在跃层以下，随着真核浮游植物丰度的增加及

其对硝氮利用的增强，硝化微生物所面临的竞争压

力减轻，硝化速率明显提高。这种垂直分异特征暗

示必须开展真光层内垂直精细结构的梯度研究，采

用高分辨率的采样手段（如连续分层采样结合原位

监测技术），重点解析硝酸盐跃层上下关键过程对

全球变化的差异响应。

此外，不同寡营养海域的硝酸盐跃层深度存在

空间变异（通常介于 30~150 m），这种变异直接调控

着上层海洋营养盐的分布和微生物群落结构。这

些因素可能导致氮吸收和硝化过程对暖化和酸化

的响应在陆架边缘海与开阔大洋之间存在系统性

差异，因此亟须通过跨区域比较研究加以验证。可

选取典型的寡营养陆架边缘海（如南海）与开阔大

洋（如北太平洋副热带流涡区），分析这些海域在群

落结构和环境参数等方面的差异对于氮循环过程

表 1　不同天然水体中氮吸收和硝化作用对海洋酸化和暖化的响应

Table 1　Responses of nitrogen uptake and nitrification to ocean warming and acidification in natural waters

调控因子

暖化

酸化

研究内容

尿素吸收

尿素吸收

尿素吸收

NH+4吸收

NH+4吸收

NH+4吸收

NO-3吸收

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

NO-3吸收

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

氨氧化

研究区域

美国加利福尼亚近海

美国切萨皮克湾

美国特拉华湾

美国切萨皮克湾

美国特拉华湾

楚科奇海

楚科奇海

楚科奇海

美国东北部海湾

中国东南部海湾

中国东南部河口

中国南海

中国长江口上游

中国长江口下游

美国Terminal Island

美国ALOHA站

加利福尼亚近海

北大西洋BATS站

马尾藻海

美国Sequim Bay

中国长江口

英国英吉利海峡

西北太平洋

北大西洋

南大洋

中国长江口

控制条件

原位温度+4 °C

原位温度±9 °C

原位温度±9 °C

原位温度±9 °C

原位温度±9 °C

温度范围-1.5~20 °C

原位温度±9 °C

温度范围-1.5~20 °C

温度范围8~20 °C

温度范围9~34 °C

温度范围14~34 °C

温度范围14~34 °C

温度范围10~35 °C

温度范围10~35 °C

CO2分压约81 Pa

pH7.42~8.00

pH7.91~8.07

pH7.93~8.06

pH7.99~8.09

pH6.0~8.0

pH降低0~1.2

pH6.1~8.1

pH降低0.06~0.4

pH降低0~0.46

pH降低0~0.46

pH7.8/CO2分压约81 Pa

效应

促进

促进

促进

促进

促进

由促进转为抑制

抑制

无响应

无响应

由促进转为抑制

促进

抑制

促进

由促进转为抑制

促进

抑制

抑制

抑制

抑制

抑制

抑制

抑制

抑制

抑制

抑制

抑制

参考文献

［39］

［63］

［63］

［63］

［63］

［59］

［63］

［59］

［77］

［78］

［79］

［79］

［83］

［83］

［39］

［43］

［43］

［43］

［43］

［45］

［48］

［49］

［51］

［52］

［52］

［53］
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响应全球变化的影响，揭示其内在规律。

（3）突破时间尺度限制，探究长期适应过程与

非线性响应机制。当前研究在时间尺度上存在局

限性，绝大多数室内和现场实验仅关注短期（小时

至天尺度）的环境胁迫效应，而对生态系统在长期

（月际至年尺度）环境胁迫下的适应过程认知严重

不足。为全面理解海洋氮循环对全球变化的响应，

未来需开展长期的多重因子胁迫实验，重点解析微

生物群落的演化规律（如群落结构的定向演替、优

势种的更替等）及其功能基因表达的动态变化特

征。可利用长期培养装置（如中尺度生态系统模拟

实验），模拟不同程度的酸化和暖化条件，追踪微生

物群落的长期变化，结合分子生物学技术，揭示其

功能适应机制。

同时，应开发整合环境—生物地球化学耦合过

程的高精度预测模型，定量评估底物浓度、溶解氧

和层化强度等背景场参数改变导致的非线性响应；

通过引入机器学习算法，结合长期适应与短期响应

的关联机制，特别是要阐明群落结构重组对氮循环

过程的影响阈值。这些研究将填补当前对生态系

统长期适应能力认知的关键空白，为准确评估生态

系统的稳定性和恢复力提供科学依据。

综上所述，未来研究应构建“三位一体”的创新

研究框架：在实验体系上，实现实验室模拟与现场

受控培养实验的有机结合，通过实验室研究明确具

体机理，再通过现场实验验证并拓展至生态系统尺

度；在空间维度上，开展富营养与寡营养海区的系

统比较，揭示不同营养盐状态下海区氮循环过程对

全球变化响应的共性与特异性；在时间尺度上，整

合短期响应与长期适应的互补效应，阐明海洋生态

系统在不同时间尺度上的响应规律。通过上述研

究框架，可精准量化不同程度酸化和暖化对上层海

图 2　海洋酸化和暖化对上层海洋氮吸收和硝化过程的影响模式示意图

Fig. 2　Schematic diagram illustrating the effects of ocean acidification and warming on nitrogen uptake 

and nitrification in the upper water column

加号和减号分别表示正（促进）和负（减少）效应；虚线框内表示酸化和暖化引起的环境因素变化对氮吸收

和硝化过程产生的间接影响；AOA：氨氧化古菌；AOB：氨氧化细菌。

The plus and minus signs indicate positive （increase） and negative （decrease） effects， respectively. The changes in environmental 

factors induced by acidification and warming that indirectly influence nitrogen uptake and nitrification are marked with 

dashed-line boxes； AOA： Ammonia-Oxidizing Archaea；AOB： Ammonia-Oxidizing Bacteria.
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洋氮吸收和硝化作用的交互影响，这将有助于准确

评估人为干扰导致的全球变化背景下关键氮循环

过程和海洋生产力的演变态势，深化对海洋生物地

球化学循环与气候反馈机制的理解。
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Research Progress on Responses of Upper-ocean Nitrogen Uptake 
and Nitrification to Ocean Acidification and Warming*

YANG Jinyu1， DAI Dongchen1， KAO Shuh-Ji2

(1. State Key Laboratory of Marine Environmental Science, College of Ocean and Earth Science, 

Xiamen University, Xiamen  Fujian 361102, China; 2. State Key Laboratory of Marine Resource 

Utilization in South China Sea, Hainan University, Haikou 570228, China)

Abstract：Nitrogen uptake by phytoplankton and nitrification mediated by nitrifying microorganisms in the 

upper ocean are key processes affecting marine productivity and carbon sequestration. Understanding how these 

two critical nitrogen cycle processes respond to the dual stressors of ocean acidification and warming represents a 

pressing research frontier in marine biogeochemical cycles and global change. Elucidating this issue will provide 

a theoretical foundation for accurately assessing future changes in ocean productivity and the efficiency of the 

biological pump. However, most existing studies rely on laboratory-based pure culture experiments, which may 

fail to adequately reflect the complex interactions between phytoplankton and nitrifying microorganisms in 

natural marine ecosystems and their responses to changes in environmental factors. This study systematically 

summarizes the impacts and mechanisms of ocean acidification and warming on nitrogen uptake and nitrification. 

In addition, more attention needs to be paid to other factors, such as strengthened ocean stratification and 

decreased dissolved oxygen contents, induced by ocean acidification and warming, which could indirectly affect 

nitrogen uptake and nitrification. Existing problems such as insufficient in-situ monitoring of ecosystems, limited 

synergistic studies on multiple processes and stresses, and inadequate understanding of long-term adaptation 

processes, are highlighted. Finally, three key areas are proposed for future research: ① synchronous coupling 

analysis of nitrogen uptake and nitrification processes, and clarifying the interactive effects of acidification and 

warming, ② exploring the vertical differentiation response mechanisms of the above processes in the upper 

ocean, particularly in oligotrophic oceans, where critical knowledge gaps exist, and ③ elucidating the long-term 

adaptation processes and nonlinear responses of phytoplankton and nitrifying microorganisms. A three-in-one 

research framework is constructed—encompassing the spatial dimension, temporal scale, and the experimental 

system—to provide a scientific basis for evaluating the evolution of key nitrogen processes and marine 

productivity under global change.

Key words：Marine nitrogen cycle; Nitrogen uptake; Nitrification; Ocean acidification; Ocean warming.
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