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摘要: 目前全球海洋酸化(ocean acidification, OA)问题正在以前所未有的速度快速恶化,使海洋生物以及海洋生态环境面临着

巨大的威胁。 藻类作为海洋中最主要的初级生产者,贡献了约 95%的初级生产力,是物质循环和能量流动的重要环节。 海洋

酸化能够改变藻类的初级生产力,从而影响海洋食物网中物质和能量从初级到次级生产者及更高营养级的传递,引发食物链

效应,进而对整个海洋生态系统带来不可逆转的影响,因此评估海洋酸化对藻类的影响具有重要的生态学研究意义。 本文总

结了近年来海洋酸化对藻类的光合作用、碳固定、生长、钙化、繁殖等生理生化过程以及对代谢组分和显微结构的影响,归纳

了海洋酸化对藻类的分子调控机制,同时围绕海洋酸化与环境因子以及海洋污染物对藻类的复合胁迫展开综述,并基于当前

海洋酸化对藻类影响研究中存在的不足做出展望,以期为人们解决海洋酸化问题提供思路和方法。
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Abstract: Presently, ocean acidification (OA) is escalating at an unprecedented pace, posing a considerable threat
to the chemical equilibrium of seawater. This acceleration has the potential to disrupt the marine ecological environ-
ment significantly, affecting various organisms. Among these, algae, the primary producers in the ocean, contribute
95% of productivity and play a vital role in material and energy cycling. The increasing acidity in the ocean could
alter algae productivity, subsequently impacting material and energy transfer through the marine food web. Such
changes may initiate a cascade effect in the food chain, leading to irreversible damage to the entire marine ecosys-
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tem. Additionally, algae’s heightened sensitivity to environmental changes makes them valuable as “ indicator or-
ganisms” for monitoring water quality. Therefore, assessing the ecological impact of ocean acidification on algae is
crucial for ecological research. This review aims to outline the effects of ocean acidification on the physiological
and biochemical processes of algae over recent years. This includes aspects such as photosynthesis, inorganic car-
bon fixation, growth, calcification, reproduction, as well as metabolic components and microstructure. The review
also explores how ocean acidification influences the molecular regulation mechanisms of algae, considering its
combined effects with environmental factors and marine pollutants. Furthermore, the article analyzes the limitations
of current algae research on ocean acidification and proposes solutions and strategies to address this pressing issue.
Keywords: ocean acidification; algae; ecological effects; mechanism of action

　 　 在过去的 150 多年里,由于化石燃料燃烧、森林

滥砍滥伐以及土地使用类型改变等人类活动的影

响,大气中的 CO2 浓度一直在稳步上升。 国际能源

署(International Energy Agency, IEA)发布的 Global
Energy Review 2021 [1]中的数据显示,自 1990 年以

来,全球 CO2 排放量持续增长,2021 年 CO2 排放量

达到 363 亿 t,创历史新高。 政府间气候变化专门委

员会 ( Intergovernmental Panel on Climate Change,
IPCC)声明目前人为排放的 CO2 使全球二氧化碳分

压(pCO2)从工业化前的 280 mg·kg-1上升到目前的

� 400 mg·kg-1左右,预估到 2100 年将达到 1 000 mg·
kg-1。 以上数据表明,当前大气中 CO2 浓度比历史

上任何时候都要高。 海洋通过与大气之间物理和生

物的相互作用,吸收大气中约 30%的 CO2
[2],因此随

着大气中 pCO2 升高,大量的 CO2 被海洋吸收,引起

H+和 HCO-
3 浓度增加,使海水 pH 值、碳酸根离子的

浓度以及碳酸盐饱和度降低,改变了海洋的碳酸盐

平衡,导致海洋酸化(ocean acidification, OA)[3]。 海

洋酸化会驱动海洋生态系统发生变化,直接或间接

对包括藻类、珊瑚、棘皮动物、贝类、甲壳动物、鱼类

在内的众多海洋生物造成影响。
藻类作为海洋生态系统中重要的初级生产者,

通过光合作用将无机碳固定为有机碳,贡献了全球

一半以上的初级生产力,是海洋中重要的生物碳泵,
在维持海洋生态系统的稳定中扮演重要角色,常被

用作为评估 CO2 对海洋生态系统影响的生物模

型[4],因此深入探究海洋酸化对藻类的影响具有重

要意义。 现有研究表明,海洋酸化会引起海水的化

学平衡发生改变,导致藻类的生存环境发生显著变

化,直接影响藻类光合与固碳、生长、钙化、繁殖等关

键生理过程,还会影响藻类的显微结构以及营养成

分等方面。 海洋作为地球上物质循环和能量流动的

大本营,实际环境中藻类不单一受到海洋酸化的影

响,往往还受到海洋生态系统中环境因子 (例如温

度、UVA)和海洋污染物(例如重金属、微塑料)的联合

影响,并且近年来,研究学者开始通过组学分析来探

究藻类对海洋酸化胁迫响应时差异基因的变化以及

发挥的功能,从分子层面揭示海洋酸化对藻类的影

响机制。 海洋酸化对藻类影响的相关研究在过去十

几年受到科学界高度重视,尤其是针对浮游植物以

及大型藻类进行了大量研究。 因此本文总结了近些

年的研究,重点围绕浮游植物和大型藻类,综述了海

洋酸化对藻类生态学效应及调控机制,为全面了解

藻类如何响应海洋酸化提供理论参考。

1　 海洋酸化对藻类生理生化过程的影响(Effects
of OA on algal physiological and biochemical
processes)
1. 1　 光合作用

光合作用是藻类与外界环境进行物质和能量交

换的关键生理过程,其核心为 2 个光能转化系统,即
光系统Ⅰ(PSⅠ)和光系统Ⅱ(PSⅡ)。 光合作用具体

过程如图 1(a)所示。 自由电子经过复杂的传递后结

合 NADP+形成 NADPH,每对经过电子传递的电子

可以形成 ATP 分子,合成的 NADPH 和 ATP 为后续

固碳过程提供还原力以及能量,在碳同化阶段将这

些活跃的化学能转变为稳定的化学能,实现从无机

碳到有机碳的转化[5]。
研究表明,CO2 浓度增加引起的酸胁迫影响着

藻类的光合系统(表 1),一方面会导致 PSⅡ反应中

心活性下降,抑制光合电子传递,降低光能转化效

率,从而对藻类的光合作用产生负面影响。 可以通

过测量一系列光合参数来跟踪藻类对海洋酸化胁迫

的光合响应,其中叶绿素荧光参数作为反映藻类光

合活性的重要指标,其变化可以反映荧光能量和电

子转移以及光合作用的结构和功能活性。 Trimborn
等[6]在不同 pCO2 水平下测定了克氏拟脆杆藻生长
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表 1　 海洋酸化对藻类光合作用的影响

Table 1　 Effects of ocean acidification on algal photosynthesis

影响效应

Effect
藻种类

Algae species

pCO2 水平/(mg·kg-1 )

pCO2 level/(mg·kg-1 )
暴露时间

Exposure time
文献

Literature

抑制

Inhibition

克氏拟脆杆藻

Fragilariopsis kerguelensis
800 14 d [6]

条浒苔

Enteromorpha clathrata
700 8 ~ 10 d [7]

无显著影响

No significant effect
米氏凯伦藻

Karenia mikimotoi
1 000 28 ~ 42 d [8]

促进

Promotion

中肋骨条藻

Skeletonema costatum
1 000 72 h [9]

坛紫菜

Pyropia haitanensis
1 000 2 h [10]

期间的最大光能转换效率(Fv /Fm ),结果显示,随着

� pCO2 水平的升高,叶绿素荧光参数整体呈下降趋

� 势,表明酸化显著降低克氏拟脆杆藻的光合作用。
除此之外,光合色素的含量的变化也能够直观地反

映海洋酸化对藻类光合作用的影响。 Trimborn 等[6]

还研究了海洋酸化对微藻光合色素含量的变化,研
究结果表明叶绿素 a 含量随 pCO2 水平的升高而降

� 低,出现上述现象的原因可能是酸化环境抑制了藻

类的生长,藻类通过减少自身光合色素的产生以保

存能量,减少无机碳的过度积累,并维持细胞内 pH
的稳定。 酸化胁迫对光合作用的负效应同样发现于

大型藻类,邹定辉和陈雄文[7]发现高浓度 CO2 使条

浒苔光合能力下降了 25% 。
但是还有研究表明,海洋酸化对藻类光合作用

的影响不只是单一负面效应,也有可能影响并不显

著或者促进藻类的光合作用。 比如 Hu 等[8]研究米

氏凯伦藻应对海洋酸化胁迫时其光合活性的变化,
与对照组相比,pCO2 水平升高的处理组其最大相对

电子传输速率(rETRmax)均高出约 10% ,但是差异并

不显著(P>0.05),结果表明升高的 pCO2 水平对米氏

� 凯伦藻的光合作用没有显著影响。 而随着 pCO2 水

� 平的升高,中肋骨条藻[9]、大型海藻坛紫菜[10]的光合

响应均表现为促进。 以上研究结果表明,海洋酸化

对藻类光合作用的影响具有种间异质性,对藻类的

光合作用的影响既有可能表现为抑制,也有可能没

有显著影响甚至表现为促进。
1. 2　 碳固定

藻类作为光合自养生物, 以溶解性无机碳

(dissloved inorganic carbon, DIC)作为碳源,主要有

CO2、HCO
-
3、CO3

2-等形式。 实际海洋环境中 95%的

无机碳以 HCO-
3 形式存在,CO2 只占不到 1% ,并且

CO2 在空气中的扩散速率约为水中的 8 000 倍[11],
因而 CO2 在藻类生活的水生系统中是一种限制性

底物。 而藻类进行光合固碳的关键的酶———核酮

糖-1,5-二磷酸羧化酶 (ribulose-1,5-bisphosphate car-
boxylase, Rubisco)只能以 CO2 作为底物,且对 CO2

的亲和力比较低[12],因此光合固碳的效率会受到严

重的碳限制。 藻类在长期进化过程中为了应对这种

碳限制形成了一种高效固碳的机制———CO2 浓缩机

制(CO2 -concentrating mechanism, CCM)[13](图 1(b))。
通过 CCM 机制,藻细胞能够利用碳酸酐酶(carbonic
anhydrase, CA)将高浓度的 HCO-

3 向 CO2 转化,进而

提高了 Rubisco 周围的 CO2 浓度,即使在低浓度

CO2 下也能实现高效固碳,这个过程是藻类利用

DIC 最普遍的策略,也是将无机碳转化为有机碳的

关键,而酸化通过影响藻类的 CCM 进而影响藻类

光合固碳的效率。
由于酸化条件下不同藻种对 CO2 的亲和力有

所区别,对 HCO-
3 的转运以及催化有所不同或者光

合固碳的关键酶(如 Rubisco、CA 等)活性存在差异,
因此海洋酸化对藻类的光合固碳过程影响不同(表
2)。 一方面,研究表明升高的 pCO2 能够下调藻类

� CCM 相关基因的表达,导致藻细胞对 HCO-
3 利用能

力下降,用于 HCO-
3 转移和利用的能量减少,从而节

省的能量可刺激藻细胞的光合固碳。 Shi 等[14]选取

了 3 种不同类型的硅藻———威氏海链藻、三角褐指

藻以及牟氏角毛藻在正常、海洋酸化、高 CO2 环境

条件下长期驯化,研究结果表明 pCO2 的增加均导致
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表 2　 海洋酸化对藻类碳固定的影响

Table 2　 Effects of ocean acidification on algal carbon fixation

影响效应

Effect
藻种类

Algae species

pCO2 水平/(mg·kg-1 )

pCO2 level/(mg·kg-1 )
暴露时间

Exposure time
文献

Literature

促进

Promotion

假微型海链藻

Thalassiosira pseudonana

三角褐指藻

Phaeodactylum tricornutum

牟氏角毛藻

Chaetoceros muelleri

800 40 generations [14]

无显著影响

No significant effect
中肋骨条藻

S. costatum
1 000 3 ~ 4 d [15]

抑制

Inhibition
边花昆布

Ecklonia radiata
850 21d [18]
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图 1　 藻类光合作用过程(a)和藻类的固碳机制(b)
注:QB 表示双电子传递体,从周围介质中接受电子以及 2 个 H+而还原成质体氢醌(PQH2 );细胞色素 bf 复合物催化电子 PQH2 到质体蓝素(PC)。

Fig. 1　 Algae photosynthetic electron transport chain (a) and carbon sequestration mechanism of algae (b)
Note: QB stands for double electron transporter, which can accept electrons from the surrounding medium and 2H+ to

reduce to plastid hydroquinone (PQH2 ); cytochrome bf complex catalyzes electron PQH2 to plastocyanin (PC).

3 株硅藻 CCM 相关基因表达的下调以及固碳速率

的增加,并且牟氏角毛藻的固碳速率表现出更明显

的促进作用,其原因可能是由于牟氏角毛藻的

Rubisco 对 CO2 的亲和力更低。 另一方面,有研究

表明酸化能否对藻类的光合固碳造成响应与藻类光

合作用在当前 pCO2 水平下是否已经饱和有关。 即

� 使 CCM 相关基因表达的下调能够节省一部分能量

用于固碳,但是一些藻类对 pCO2 水平的升高并无

� 明显响应。 例如 Chen 和 Gao[15]研究发现 pCO2 水

� 平的升高对中肋骨条藻光合固碳的影响并不显著(P
>0.05),其原因可能是其对无机碳的吸收在当前

� CO2 浓度下已经达到饱和。



第 1 期 刘雅静等:海洋酸化对藻类生态学效应及作用机制的研究进展 5　　　　

此外,不同于以上的研究结论,还有研究表明

pCO2 升高也会对藻类光合固碳造成负面影响,研究

学者从生化、能量方面对这种负面效应分别做出了

解释。 一是从生化角度分析,酸化可能会抑制 CCM
相关生物酶的活性,降低藻类的固碳效率[16]。 二是

从能量角度推测,当藻类处于光能充足甚至过剩的

环境中,节省的光能反而会导致额外的光照压力引

起光抑制[17],导致固碳量的减少。 综上所述,CCM
作为藻类进行高效固碳的一个重要机制,CO2 的加

富可能会导致藻类 CCM 相关基因表达的下调以及

对 HCO-
3 和 CO2 的亲和力降低从而使得藻细胞的

光合碳固定率提高,也有可能会使 PSⅡ的电子传递

速率受到更大程度的光抑制,非光化学猝灭降低,因
此藻类的光合固碳过程对酸化是何种响应取决于积

极影响和消极影响之间的平衡。
1. 3　 生长

生长可以直观地反映藻体受到酸化影响的程

度,因此探究海洋酸化对藻类生长的影响不可或缺。
对于藻类生长而言,由 pCO2 升高引起的海洋酸化呈

� 现正负效应,对于部分藻类也可能没有显著影响。 藻

种不同,对于 pCO2 升高所作出的响应也不同(表 3)。
一般而言,对于能够直接利用 CO2 的藻种来

说,海水中 CO2 浓度的增加缓解了藻类生长的碳限

制,使得藻类可以直接通过 CO2 被动扩散满足光合

作用所需,降低了藻类对 CCM 的依赖,从而节省的

物质和能量用于藻体生长。 并且 CO2 的增加使海

水中 CO2 /O2 比值增大,抑制藻体的光呼吸作用[19],
降低藻体的代谢水平,从而减少了能量消耗,促进了

藻体生长。 例如亚历山大藻是一类严格利用 CO2

的藻种,郝爽[20]研究发现,相对于正常 CO2 浓度的

环境,该藻在高浓度 CO2 下平均相对生长速率更

高。 但是也有一些只能利用 CO2 的硅藻,如斑点海

链藻,其生长速率不增反降。 范佳乐等[21]测定 7 个

不同 pCO2 水平对微藻生长的影响,与正常 pCO2 水

平相比,pCO2 水平为 800 mg·kg-1及 1 600 mg·kg-1

时微藻的生长速率分别下降了 17%和 32% ,结果表

明酸化抑制了生长。 上述差异性的结果表明,酸化

对于藻类生长的影响不仅与藻体无机碳利用机制有

关,也与水体的 pH 值相关。 CO2 的加富使水体中

pH 值下降,导致细胞内 pH 降低,而这种环境不利

于斑点海链藻这种不耐受低 pH 藻类的生长。
而对于能够积极利用 HCO-

3 藻种一般不会随着

pCO2 升高而表现出对生长的刺激甚至会有负面影

� 响。 例如红藻龙须菜既能利用 CO2 也能利用

HCO-
3,研究表明 pCO2 水平的升高对该藻的生长无

� 明显差异。 郑伟等[22]为了探究 CO2 浓度升高对大

型海藻的影响,以红藻龙须菜为实验对象,实验设置

了 2 个 CO2 浓度,即正常水平 CO2 浓度和高 CO2

浓度,结果显示 CO2 浓度升高并没有显著影响该藻

的生长速率。 这是因为 CO2 浓度的增加只会导致

HCO-
3 小比例的变化。 束毛藻同样具有多条无机碳

吸收途径,但是研究显示海水酸化对其生长呈现负

面效应[23],这种负面影响可以归结为 pH 下降影响

了束毛藻的细胞稳态,从而抑制了其生长。 综上所

述,藻类生长对海洋酸化响应的不同归结为无机碳

吸收机制及低 pH 的耐受程度不同。
1. 4　 钙化作用

钙化藻类以 HCO-
3 作为无机碳源进行钙化作

用[24],将 HCO-
3 转化为 CO3

2- 形成包裹在细胞表面

的钙质外壳(主要成分为 CaCO3 )。 钙质外壳有利于

细胞的沉降,从而将无机碳从海面运送到海底沉积

物中,因此藻类的钙化过程在全球碳循环中发挥了

表 3　 海洋酸化对藻类生长的影响

Table 3　 Effects of ocean acidification on algal growth
影响效应

Effect
藻种类

Algae species

pCO2 水平/(mg·kg-1 )

pCO2 level/(mg·kg-1 )
暴露时间

Exposure time
文献

Literature

促进

Promotion
亚历山大藻

Alexandrium minutum
800, 1 200 37 d [20]

无显著影响

No significant effect
红藻龙须菜

Gracilaria lemaneiformis
1 000 14 d [22]

抑制

Inhibition

斑点海链藻

Thalassiosira punctigera
800, 1 600 48 h [21]

红海束毛藻

Trichodesmium rythraeum
4 800 8 generations [23]
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重要作用。 而随着海水 CO2 浓度升高,表层海水碳

酸盐系统的组成发生改变,CaCO3 的饱和度也随之

下降,影响钙质外壳的形成,从而影响钙化速率,因
此海洋酸化逐渐成为钙化藻类的潜在威胁。

许多研究均证明了酸化对藻类钙化的负效应,
并且相较于钙化藻类的光合作用,酸化胁迫对其钙

化作用影响更加明显[25]。 研究学者多以钙化率作为

评估钙化藻类对酸化响应的一项重要指标。 Riebe-
sell 等[26]研究了海洋酸化对赫氏颗石藻和大洋球石

藻钙化率的影响,结果显示二者的钙化率对 pCO2

� 水平升高均表现出负面反应,并且与颗石藻相比,大
洋球石藻的钙化受到未来海洋酸化的负面影响更

大,这表明大洋球石藻对 pCO2 的变化更敏感。 因

� 此,钙化藻类对酸化的响应如何与藻类对 pCO2 变

� 化的适应程度息息相关。 对于大型藻类同样如此,
韦章良等[27]发现 CO2 浓度升高而引起的海水酸化

对仙掌藻的钙化速率有明显抑制作用,且这种抑制

作用随着酸化程度的加深而增加。 除钙化率外,还
可以从形态学变化来探究酸化对藻类的负面影响。
酸化对于钙化作用的负面调控表现在钙质外壳变薄

或者畸形。 Diner 等[28]通过观察发现,高浓度 CO2

下四孔钙盘藻、细孔钙盘藻的严重畸形率分别达

96%和 93% ,究其原因可能是因为 H+会导致钙质

外壳溶解以及破坏参与形成钙质外壳聚合物在细胞

膜表面的形成。 由此可见,海洋酸化主要是通过降

低钙化率、加速 CaCO3 结构的溶解、削弱钙骨架的

形成以及提高钙骨架的畸形率进而对藻类的钙化作

用进行负面调控。 直到 Iglesias-Rodriguez 等[29]提出

与上述相悖的研究结果后,不断有研究学者发现酸

化对于钙化作用的影响具有多样性。 为了验证

Iglesias-Rodriguez 等[29]的实验结果,Shi 等[30]采用了

pH/pCO2 控制的方法,结果发现在较低的 pH 以及

� 较高的 pCO2 下,赫氏颗石藻的钙化速率的确有所

� 增加。 但是在实际酸化环境中是否仍然出现上述的

结果,还需要进一步实验探究。 此外,钙化藻类在海

洋中实际处于长期酸化的环境,因此一些研究人员

针对上述问题进行了探究,发现钙化藻类对于长期

酸化环境能够进行适应性调整。 例如 Benner 等[31]

探究了不同梯度的 pCO2 对赫氏颗石藻长期驯化

� 700 多代的影响,结果与 Riebesell 等[26]的实验结果

相反,研究发现酸化条件下钙化速率增加,此研究结

果表明长期的适应可能会减弱甚至逆转藻类的负钙

化效应。 同样,Lohbeck 等[32]得出了一致的结论,通

过即时生理反应和 500 代高 pCO2 适应性反应对比

� 发现,即时生理反应显示钙化的减少,而高 pCO2 适

� 应群体中显示出钙化的恢复。 因此得出结论,钙化

藻类对海洋酸化的即时生理反应可能会通过进化适

应得到部分补偿,从而减轻海洋酸化的不利影响。
综上所述,钙化藻类对于酸化胁迫通常表现出

负面响应,但是由于细胞所受胁迫程度不同因而响

应也有所差异(表 4),并且近年来研究发现钙化作用

在长期酸化环境中出现了适应性调整,但是具体的

分子机制还需要进一步探究。
1. 5　 繁殖

大型藻类的生命周期特征是宏观孢子体和微观

配子体之间的世代交替[34]。 目前对海洋酸化和大型

藻类的研究侧重于成体阶段,而往往忽略藻类生命

周期的微观阶段。 但是与宏观阶段相比,微观阶段

实际上更容易受到环境压力的影响,会干扰其生命

周期的完成,因此研究海洋酸化对大型藻类早期微

观繁殖阶段的影响具有重要意义。
我们通过查阅文献总结发现,海洋酸化对于大

型藻类繁殖的影响的研究多集中于海带目。 海洋酸

化通过调节孢子体和配子体的生存、生长以及海带

细胞的受精率来影响海带的微观繁殖阶段。 Roleda
等[35]通过模拟未来海洋酸化环境,探究酸化对巨藻

减数分裂阶段浮游孢子萌发的影响,结果表明高

pCO2(低 pH)显著降低其游动孢子萌发率,并且高

� pCO2 处理(pH=7.5)与低处理(pH =8)相比,萌发率

� 减少了约 13% 。 同样 Gaitán-Espitia 等[36]一项研究

中,发现 pCO2 水平升高显著降低巨藻浮游孢子的

� 发芽率以及增加浮游孢子的死亡率。 Xu 等[37]也证

明了海洋酸化对海带微观发育有显著的负面影响,
在 CO2 浓度升高的情况下,海带的浮游孢子萌发

率、雌配子的排卵数以及受精率均降低。 综合上述

研究,酸化胁迫对藻类繁殖的负面影响主要表现为

抑制浮游孢子的萌发,其原因可能是由于 H+离子的

增加抑制了藻细胞的活性,从而抑制了细胞分裂而

影响细胞代谢[38]。 但是海带物种对于 pCO2 水平升

� 高的响应与所研究的物种和观察到的生命周期有关。
例如,González 等[39]研究发现 pCO2 水平升高对巨藻

� LF 对大多数早期发育性状没有显著影响。 再比如还

有研究发现,在高 pCO2 水平的条件下,糖海带配子

� 体的生长增加[40]。 总之,不同的大型藻类其早期发育

和繁殖的微观阶段对于酸胁迫的响应不同,同一大型

藻类在不同的繁殖发育阶段响应也不同(表 5)。
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表 4　 海洋酸化对藻类钙化作用的影响

Table 4　 Effects of ocean acidification on algal calcification

影响效应

Effect
藻种类

Algae species

pCO2 水平/(mg·kg-1 )

pCO2 level/(mg·kg-1 )
暴露时间

Exposure time
文献

Literature

促进

Promotion
赫氏颗石藻

Emiliania huxleyi
900 703 generations [31]

1 100 500 generations [32]

无显著影响

No significant effect
美丽条结藻

Syracosphaera pulchra
740 12 d [33]

抑制

Inhibition

赫氏颗石藻

E. huxleyi

大洋球石藻

Gephyrocapsa oceanica

仙掌藻

Halimeda opuntia

细孔钙盘藻

Calcidiscus leptoporus

四孔钙盘藻

Calcidiscus quadriperforatus

750 9 d [26]

1 164 ~ 1 208, 2 415 ~ 2 523 28 d [27]

1 380 7 generations [28]

表 5　 海洋酸化对藻类繁殖的影响

Table 5　 Effects of ocean acidification on algal reproduction

影响效应

Effect
藻种类

Algae species

pCO2 水平/(mg·kg-1 )

pCO2 level/(mg·kg-1 )
暴露时间/d

Exposure time/d
文献

Literature

促进

Promotion
糖海带

Saccharina latissima
1 300 28 [40]

无显著影响

No significant effect
巨藻 LF

Lessonia flavicans
1 300 35 [39]

抑制

Inhibition

巨藻 MP
Macrocystis pyrifera

海带

Saccharina japonica

珊瑚藻

Lithothamnion glaciale

820, 1 200 42 [35]

1 800 13 [36]

1 000 ~ 2 000 14 ~ 32 [37]

1 120 30 [38]

2　 海洋酸化对藻类代谢组分的影响(Effects of OA
on algal metabolic components)

藻类代谢产物(脂质、蛋白质、碳水化合物等)的
合成会受到海洋酸化环境的影响。 藻类在适应

pCO2 水平升高的同时会伴随着相关生理代谢反应

� 的适应性调节,例如酶活性等各种生理参数的改变,
这些生理调节会直接影响藻类的代谢组分的含量和

组成。 由于藻种不同,适应海洋酸化的机制不同,因
此藻类代谢组分对酸化的响应模式不同。

脂质和蛋白质在所有生物体中都具有重要的结

构和生理作用,它们分别由亚单位的脂肪酸(FA)和
氨基酸(AA)构成,而海洋酸化会影响藻类的 FA 和

AA 含量及组成,其中多不饱和脂肪酸(PUFA)和必

需氨基酸(EA)由于只能由初级生产者从头合成[41],
因而具有更高的生态学检测价值。 研究表明藻类的

FA 组成高度依赖于 CO2 浓度,升高 CO2 浓度通常

会导致 FA 含量的增加以及组成的改变。 Moghimi-
fam 等[42]研究发现高浓度 CO2 有利于 2 种杜氏藻分

离株 FA 的积累以及 PUFA 的生成。 Tang 等[43]也发

现高浓度 CO2 可促进斜生栅藻和蛋白核小球藻

PUFA 的生成。 综上得出结论,pCO2 水平升高有利

� 于多不饱和脂肪酸的积累,其中的机制可能是由于

CO2 浓度的增加会导致 O2 浓度的相对降低,从而

影响酶的去饱和作用,增加多不饱和脂肪酸的含量。
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但是 CO2 浓度对 FA 的影响是有限的,例如,Wang
等[44]的研究结果显示 CO2 浓度升高并没有显著增

加牟氏角毛藻的 PUFA 的含量。 同样,研究发现蛋

白质含量与组成与 CO2 浓度及海水 pH 的变化密切

相关,Liang 等[45]研究发现,与对照组相比,牟氏角

毛藻在长期高 CO2 驯化下其蛋白质含量显著增加。
pH 对蛋白质含量的影响在牡蛎海氏藻中也得到证

实。 Adjout 等[46]研究发现,与 pH 9.0 相比,牡蛎海

氏藻在 pH 7.0 和 pH 8.0 时蛋白质含量更高,即酸化

促进了蛋白质的合成。 在研究 pH 对索罗金小球藻

蛋白质含量的影响的实验中同样有此结论[47]。 与上

述研究不同,pH 的降低反而抑制了螺旋藻蛋白质和

AA 的含量[48],即海洋酸化对于蛋白质以及氨基酸

含量的影响呈现负面效应。 以上研究结果的不同可

归因于藻类最适 pH 值具有种间异质性,不同 pH 值

对藻类蛋白质结构或酶的敏感性影响不同,从而导

致了上述不同的研究结果。 例如 Khalil 等[49]通过实

验发现,巴氏杜氏藻和椭圆小球藻在最适 pH 值时

蛋白质积累最高,在其他 pH 值时 2 种微藻的蛋白

含量均降低。 进一步地,AA 的组成同样受到酸化

影响。 例如 Bermúdez 等[41]研究发现,高 CO2 水平

下,筒柱藻 6 个 EA 中有 5 个 EA 含量显著降低,他
们推测这种变化可能是由于 CCM 相关的蛋白质下

调。 因此,海洋 pCO2 水平升高引起的 pH 值的变化

� 对藻类的蛋白质及 AA 的含量及组成的影响同样复

杂,其影响程度的大小与最适 pH 有关。 EA 由于其

生态特殊性,因此近年来也逐渐被研究学者纳入研

究范围内,但是目前关于海洋酸化对于 EA 影响的

信息较少,未来需要进一步研究。

3　 海洋酸化对藻类显微结构的影响(Effects of OA
on algal microstructure)

当海洋环境发生改变时,藻体为了维持体内稳

态,自身结构会随着环境作出适应性变化,因此可以

通过探究显微结构的变化进一步揭示藻类对酸化生

理生化的响应,目前大多数研究集中探究叶绿体的

变化。 例如藻类对于酸化的响应可能表现出光合作

用的增强,这种正面效应反映在显微结构上则可能

表现为叶绿体数目的增多。 研究证明了高浓度 CO2

培养的蛋白核小球藻具有较高的光合速率[50],为了

进一步探究 CO2 浓度升高时蛋白核小球藻细胞内

部结构变化的情况,夏建荣和高坤山[51]通过显微观

察进行了相关研究,结果显示不同 CO2 浓度培养下

细胞内叶绿体的数量和分布有明显的不同,高浓度

CO2 培养的细胞叶绿体的数量明显增多,出现这种

显微结构变化的原因可能是藻类为了吸收更多的光

能,增加其光合速率来应对酸化胁迫,这与生理指标

测定结果相吻合。 同样可以通过叶绿体显微结构的

变化来了解酸化的负面调控。 Miyachi 等[52]的研究

表明在高浓度 CO2 培养的小球藻叶绿体片层结构

具有较高的电子密度,这种结构变化会阻碍 CO2 在

叶绿体内的扩散,从而导致光合速率的下降。 此外,
类囊体是叶绿体上的重要组成部分,类囊体膜上含

有光合色素和电子传递链的相关组分,光能向化学

能的转化在此进行。 有研究表明,类囊体作为环境

胁迫的敏感位点[53],在显微结构上的改变较为明显。
例如酸化条件下,杜氏盐藻会出现类囊体片层结构

缺失[54]。 并且与 CCM 机制密切相关的 Rubisco 和

CA 位于类囊体上的蛋白核,这种结构有利于增加

细胞对无机碳的亲和力。 而在海水酸化的条件下,
藻类为了维持自身的生长,通过下调 CCM 相关基

因的表达,降低对无机碳的亲和力来满足自身能量

需求,因此其显微结构会出现 Rubisco 和 CA 减少的

现象,正如夏建荣和高坤山[51]的研究发现,高浓度

CO2 培养的蛋白核小球藻细胞内蛋白核不明显或者

几乎消失,并且 Rubisco 的数目减少 40% ,这种显微

结构的变化与高浓度 CO2 下藻体对无机碳亲和力

的减少相一致。 综上所述,显微结构的观察有助于

验证生理生化实验的结果,从形态学进一步了解藻

类对酸化胁迫的响应,解析海洋酸化条件下藻细胞

结构及生理生化的变化。 而通过查阅大量的文献发

现当前的研究多集中于高浓度 CO2 对生理学特性

的影响,而细胞显微和亚显微结构的变化鲜见报道,
因此未来可以针对藻类显微结构的变化做进一步的

探究。

4　 海洋酸化对藻类影响的分子调控机制(Molecu-
lar regulatory mechanisms of OA effects on algae)

现有研究已经证明海洋酸化对藻类的生长以及

光合作用等生理生化过程具有一定程度的影响,为
阐明这些生理生化变化背后的调控机制,少部分针

对性研究也有所开展,这些研究为阐明藻细胞应对

胁迫时其代谢网络变化的调控机制提供了直接证据。
在一些研究中证实了高 pCO2 水平下某些关键

� 代谢通路发生改变,例如 Kumar 等[55]通过转录组学

研究大型藻类马尾藻应对长期酸化胁迫的分子机

制,结果显示其编码碳水化合物代谢酶的基因表达
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大部分上调,与碳储存和代谢有关的基因,如编码甘

露醇生物合成酶的基因显著上调以及编码线粒体电

子传递链和氧化代谢基因上调,表明马尾藻可能通

过调控能量代谢相关转录本的表达,形成特定的适

应机制。 同样地,Ye 等[56]研究发现与三羧酸循环、
糖酵解、戊糖磷酸途径和氮代谢相关的基因在高

pCO2 水平下大部分上调,并综合实验藻种在酸化环

境下生长迅速的结果,概括出藻类在未来酸化环境

中生长所采用的分子策略,即通过促进碳利用,包括

三羧酸循环和糖酵解途径,同时刺激氮代谢、蛋白质

合成等代谢途径来促进生长。 然而,小球藻[57]应对

酸化胁迫的策略截然不同。 小球藻通过下调代谢途

径以减少能量消耗,以此节省的能量被用于促进氨

基酸的合成,进而积累足够的氨基酸满足蛋白质周

转的需求。 综上所述,代谢相关基因表达的增加表

明藻类可能通过储备能量来防止细胞损伤,而代谢

基因表达的减少同样也是藻类生存的一种机制,通
过该机制,节省的能量被用于藻类其他应激反应。

在光合系统调控方面,Kumar 等[55]发现与光收

集复合物和光反应电子链相关的转录本表达增加,
表明马尾藻可能通过增加能量的捕获以及增强抗氧

化功能来应对酸化胁迫,这与 Tan 等[57]的研究结果

一致。 但酸化对藻类在光合作用生理上的促进效

应,在光合作用通路的调控方面不全表现为上调,例
如 Liang 等[58]研究发现长期酸化条件对微拟球藻具

有显著的促进效应,但是转录组学分析结果显示,仅
发现编码 PSⅡ组装修复蛋白以及光反应电子链末

端氧化酶的基因差异表达,并且均显著下调。 因此,
藻类光合系统应对酸化胁迫的普遍分子规律还需要

进一步探究。 另外,Kumar 等[55]还发现与碳获取和

碳固定途径相关的转录本几乎没有表达,仅发现 α-
CA 的一个转录本上调,而 Rubisco 以及碳酸氢盐离

子转运蛋白没有差异基因表达。 类似地,Lohbeck
等[32]的研究同样发现编码 α-CA 的基因仅在高

pCO2 环境下差异表达,因此诱导 α-CA 基因表达也

� 可能是藻类在高 pCO2 压力下的一种应答策略。
再者,酸化胁迫会打破藻类氧化还原平衡,进而

导致藻细胞氧化应激,因此藻类通过调控抗氧化信

号通路来维持胞内稳态。 例如,编码热休克蛋白基

因的高表达表明了酸化引发了藻类的氧化应激,同
时编码超氧化物歧化酶、过氧化氢酶和抗坏血酸过

氧化物酶的基因在高 CO2 浓度处理组中表达水平

的显著上调被认为是藻类为保护自己免受氧化损伤

的一种防御机制[59]。
此外,V-ATP 酶作为 H+转运体,能够将 H+从细

胞质泵到胞外,调节细胞内外 pH,在维持细胞 pH
稳态发挥极其重要的作用。 在耐受高 CO2 的藻类

中发现了编码该酶相关基因表达量的增加,如酸化

条件下马尾藻[55]以及海滩绿球藻 V-ATP 酶[60]的表

达上调,相比之下,暴露于类似条件下杆裂丝藻[61]

V-ATP 酶没有差异表达,甚至在赫氏颗石藻[62]这类

不耐受高 CO2 的藻中表达显著下调,以上结果说

明,V-ATP 酶的表达水平与藻类对酸化的耐受程度

息息相关。 另外,酸化也能够调控其他与离子转运

和 pH 调节相关蛋白的表达,如 Ca2+ /H+反向转运蛋

白[32],但是目前鲜有关于该方面的研究,未来随着研

究技术的发展,我们可以深入探究酸化对藻类离子

平衡通路方面的调控,帮助我们更进一步了解藻类

响应酸化的分子调控机制。
不仅如此,藻类还可以通过调控信息存储和加

工以及信号转导等通路应对海洋酸化胁迫[63]。 综合

以上研究可以得出结论,藻类可能主要通过调控代

谢、光合系统、抗氧化系统、离子平衡、信号转导及信

息存储和加工等通路来应对酸化胁迫(图 2)。 但是

由于当前针对性研究较少,因此更深入地理解藻

类应对酸化胁迫的分子响应机制还需要开展更多

的研究。

5　 海洋酸化与环境因子及海洋污染物对藻类的联

合影响(The combined effects of OA and environ-
mental factors and marine pollutants on algae)
5. 1　 环境因子

实际海洋环境中,酸化对藻类并不是单一胁迫,
而是与环境理化因子(如温度、UVR 等)联合对藻类

产生影响。 多因素影响不是单因素之间的简单组

合,换句话说,海洋酸化与多重环境因子的耦合作用

往往并不等于两者效应的简单叠加,而是以协同或

拮抗的方式对藻类起作用。
海水温度是影响海洋初级生产力的重要因子之

一。 海洋酸化与海水温度的升高被认为是海洋生物

2 个重要的非生物威胁,因此二者的联合作用对藻

类的生命活动产生的影响究竟如何值得进一步探

究。 一种研究结果是海洋升温会加剧海洋酸化对藻

类的影响,即海水温度的升高与海洋酸化的相互作

用表现为协同作用。 例如 Liu 等[64]研究发现 CO2

和温度同时升高时,大型藻类龙须菜的生长速率以

及光合作用相较于对照组显著提高,证实了海水升
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图 2　 海洋酸化对藻类的分子调控机制

注:橙色框表示海洋酸化对藻类具体的调控途径;海洋酸化激活了藻细胞的信号转导途径,影响第二信使受体以及下游

相关蛋白的合成来影响信号的传递,从而调节细胞内各种代谢过程,如糖酵解、戊糖磷酸途径、氮代谢、
光合代谢等,由此释放或接受的能量诱导信号级联,进而影响核苷酸和蛋白质生物合成途径,导致细胞行为和形态的变化。

Fig. 2　 Molecular regulation mechanisms of ocean acidification on algae
Note: The orange boxes indicate the specific pathways in which ocean acidification regulates algae; ocean acidification activates the signal

transduction pathway of algal cells, thereby affecting the synthesis of the second messenger receptor and downstream related proteins to affect

the transmission of signals, and then regulates various metabolic processes in the cell, such as glycolysis, pentose phosphate pathway,

nitrogen metabolism, photosynthetic metabolism, etc., and the energy released or received thereby induces the signal cascade, which in turn

affects the nucleotide and protein biosynthesis pathway, and ultimately leads to changes in cell behavior and morphology.

温与海洋酸化对藻类的生长以及光合作用存在累积

效应。 同样在微藻纤细角毛藻[65]、多尼骨条藻[66]中

同样发现二者的协同促进作用。 但是这种累积效应

对于藻类的影响是否显著存在着种间异质性。 比如

Fu 等[67]发现升温和酸化协同促进聚球藻的生长而

对于原绿球藻没有显著影响。 出现上述累积效应可

能的原因是一定的温度范围内海水温度适当的升高

会增加藻细胞的酶活性[68],从而加快藻细胞的新陈

代谢,有利于各种生化反应的进行。 但是由于不同

藻类生长以及进行其他生理生化过程所需的最适温

度以及酶活性有所差别,从而导致不同藻类对于海

洋酸化和升温的适应策略不同。 另一种研究结果是

升温会缓解一部分酸化对藻类的毒性作用,二者的

耦合效应表现为拮抗。 Passow 和 Laws[69] 研究发

现,在 15 ℃温度条件下,CO2 浓度升高会导致威氏

海链藻光合作用和生长速率急剧降低,但是当温度

设置为 20 ℃时,对于同样升高的 CO2 浓度条件,其
生长速率及光合作用仅小幅降低,即温度的升高会

减少酸化对这种海洋硅藻造成的负面影响。
UV 辐射一方面可以直接破坏藻细胞的 DNA、

蛋白质等生物大分子,改变藻细胞形态,影响光合固

碳作用[70],但另一方面也可以增强碳酸酐酶活性,刺
激藻类的光合固碳[71],因此 UV 辐射可以通过不同

的方式影响光合 CO2 的固定。 UV 辐射与海洋酸化

对藻类的耦合作用究竟是协同作用、拮抗作用还是

独立作用是目前人们普遍关注的问题。 大部分研究
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表明 UV 辐射和酸化会协同抑制藻类的生长[72]。 但

二者之间的协同作用能否表现为协同促进也有研究

人员进行了针对性的探究。 Chen 和 Gao[73]分别在

晴天和阴天下对球形棕囊藻进行 CO2 扰动实验,结
果发现酸化导致生长速率下降,UVR 的增加进一步

恶化了这一影响,即二者协同抑制球形棕囊藻的生

长。 然而在太阳辐射水平降低的阴天,CO2 加富和

UVR 协同促进了其生长。 因此酸化与 UVR 之间的

协同作用是促进还是抑制可能与辐射水平有关,辐
射强弱的不同可能会导致不同的耦合作用效果,在
低水平辐射下,UVR 与酸化的交互作用有可能会表

现为协同促进。 与上述研究结论相反,还有研究者

证明了 UV 辐射与酸化表现为相互拮抗。 他们的实

验数据显示,在酸化胁迫下,UV 辐射对藻细胞的损

伤得到了一定程度的缓解。 García-Gómez 等[74]评估

了当前 CO2 以及未来 CO2 水平与 UVR 对杜氏藻的

联合作用,结果发现酸化能够减弱 UVR 对该藻的

负面抑制作用。 另外,UVR 的增加也会抵消或部分

抵消高 CO2 引起的正面效应而产生负面效应,这可

能是由于 CCM 相关基因表达的下调导致光能过

剩,多余的光能与 UVR 协同加剧了光抑制程度,即
藻细胞的 PSⅡ受到损伤。
5. 2　 环境污染物

海洋作为地球上最大的碳库,活跃地进行物质

生产和能量流动,因此各种环境污染物,如重金属等

这类常见污染物以及微塑料等一些新兴污染物皆在

海洋中汇聚。 有研究显示,由海水 pH 降低引起的

海洋酸化会改变这些污染物的化学平衡,从而改变

它们对藻类的毒性作用,因此有必要探究藻类如何

响应酸化与环境污染物的共同胁迫。
重金属(如铁、铜、锌、铅、镍等)通常作为辅助因

子参与藻类的光合作用、PSⅡ中 D1 蛋白的合成等

环节[75],是进行各种生物化学过程必不可少的元素。
目前重金属是海洋中最常见的污染物,一般来说在

金属离子浓度升高的情况下,对生物有机体都具有

毒性作用。 研究显示,海水 pH 的降低会影响金属

离子在海水中的溶解度、吸附、毒性以及氧化还原速

率[76],海洋中这些重金属的形态及行为过程发生的

这一系列改变将直接影响重金属对藻类的生态毒理

效应,因此使得海洋酸化成为调控重金属毒性效应

的间接诱因。 大量文献表明,藻类对重金属的反应

具有 pCO2 依赖性,具体来说,适度增加的 pCO2 可

� 以减轻金属离子的毒性,这是因为海洋酸化一定程

度上可以减轻重金属对藻类造成的氧化损伤。 以

Cd 为例,Dong 等[77]研究发现当中肋骨条藻单独暴

露于 Cd,其超氧化物歧化酶 (superoxide dismutase,
SOD)活性以及脂质过氧化的重要产物丙二醛

(malondialdehyde, MDA)含量显著提高,而与单 Cd
处理组相比,海洋酸化与 Cd 处理显著降低了 SOD
活性与 MDA 含量。 这些结果表明,海洋酸化对 Cd
诱导的氧化毒性有一定的缓解作用。 进一步地,Xu
等[78]通过转录组学分析揭示在 pCO2 升高的条件下

� 假微型海链藻的铜解毒机制,结果表明微藻通过下

调细胞膜上 Cu2+还原为 Cu+的反应以减少 Cu 的摄

取,通过上调植物螯合素的生物合成将游离有毒的

Cu+转化为毒性较小的有机形式,并且上调 Cu+转运

体以增强 Cu+从细胞外排,从而降低藻细胞中 Cu 的

自由离子浓度,这些过程都可以减轻细胞中的氧化

损伤。 但进一步增加 pCO2 会导致海水 pH 值逐步

� 降低,从而促进金属从沉积物[79]和有机配体[80]中解

吸,导致有毒重金属离子浓度增多,因此海洋酸化可

能会加剧重金属对藻类的毒害作用。 例如有研究发

现海洋酸化条件下会放大 Cu 对大型藻缘管浒苔光

合生理的毒性[81]。 为了证实不同程度的海洋酸化与

重金属对藻类的交互作用是否如上文总结所述,
Gao 等[82]进行了实验验证,研究发现中高浓度 pCO2

� (1 000 mg·kg-1)可以减轻 Cu 对浒苔的毒性,而进一

步升高 pCO2(1 400 mg·kg-1)的确会加剧 Cu 的毒性。
微塑料作为一种新兴污染物,可以通过不同的

方式对藻类产生毒性,其毒性效应主要概括为氧化

损伤、遮蔽效应、机械损伤[83]。 目前关于海洋酸化与

微塑料对藻类协同交互作用的研究鲜有报道,但有

研究证明微塑料的环境行为与海水环境介质参数息

息相关,因此综合现有研究结论,总结了海洋酸化与

微塑料耦合作用对藻类可能造成的影响。 一方面,
海洋酸化可以加速微塑料老化降解为次级微塑料,
次级微塑料由于更小的粒径以及更大的比表面积,
因此会对藻类产生更强的毒性[84]。 加之藻细胞的细

胞膜呈现负电荷,而海洋酸化导致海水中 H+浓度升

高,使得微塑料表面正电荷增多,带正电的微塑料更

易被藻细胞吸附。 另一方面,海洋酸化可能会缓解

微塑料对藻类的抑制作用。 实际环境中的微塑料由

于受到风化等多种作用使其容易获得表面电荷修

饰[85],比如氨基(—NH2 )修饰,海洋酸化导致大量的

H+离子与修饰基团竞争作用位点[86],从而可能降低

微塑料对藻类的毒性作用。 还有一种可能是酸化会
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增强微塑料与藻细胞之间的异质聚集[87],形成的聚

集体在重力作用下沉降到底部,从而降低上层微塑

料的浓度,因此上层的藻细胞的生长会慢慢趋于恢

复。 但是以上只是基于已有研究所作出的几种猜

测,未来我们需要通过实验探究海洋酸化与微塑料

对藻类的交互作用以及藻类应对该双重胁迫的应答

机制,帮助我们更加全面的了解未来海洋环境对海

洋初级生产者产生的影响如何。

6　 总结与展望(Conclusion and prospect)
海洋酸化是目前备受关注的全球环境问题,藻

类作为海洋生态系统中的初级生产者,研究探明了

海洋酸化能够对其光合作用、固碳、生长等关键生理

过程产生影响,并且在探究其响应酸化胁迫的分子

机制的研究也取得了一定的进展。 但是当前已有的

研究方向尚存在一定的局限性,还有很多问题亟待

阐明,未来的研究可针对以下几方面问题进行深入

与拓展。
(1)进一步贴合实际海洋环境。 藻类的酸化响

应实验大多在实验室模拟条件下进行,极少部分进

行原位实验,而实际海洋酸化对藻类的影响绝不是

孤立发生的,会受到各种环境因子以及环境污染物

的影响,所以在探究藻类响应酸化胁迫实验时可能

会导致出现截然不同的实验结果,基于此实验结果

预测海洋酸化产生的生态学效应具有一定的片面

性。 因此未来我们需要尽可能贴合实际海洋环境,
系统地研究海洋酸化与多种环境因子之间的联系和

反馈机制,以此来更准确以及全面地预测未来酸化

环境对藻类乃至海洋生态系统的影响趋势。
(2)进一步深入营养水平传递的研究。 目前大

多数研究仍然停留在藻类这单一营养级上后续的研

究中我们需要注重对生态系统的整体影响,从食物

链和多营养级等方面来研究海洋酸化产生的宏观影

响,而不是仅仅停留在个体水平。
(3)进一步探究分子层面的响应规律。 藻类的

形态、生理、繁殖等都是受基因和蛋白表达所调控

的,而基因和蛋白表达容易受到环境变化的影响,因
此要进一步明确藻类响应酸化的机制,需要结合基

因和蛋白质表达等微观方面的研究,但目前鲜有在

分子水平上研究藻类响应酸化所产生的生理生化变

化的分子调控机制。

通信作者简介:梁成伟(1979—),女,博士,教授,主要研究方

向为藻类生物学、植物基因工程。
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