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全球气候变化下的海洋颗石藻生理生态学响应研究进展
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摘    要：海洋颗石藻是一类重要的浮游植物功能群，可同时进行光合作用和钙化作用，在全球海洋碳循

环中起到重要作用。海洋是人类排放 CO2 一个重要的汇，大气 CO2 浓度迅速上升导致海洋酸化、升温、

营养盐浓度及混合层内光照强度变化。这些复杂的环境变化与人类活动对海洋环境的其他扰动相叠

加，同时作用于海洋浮游植物，对海洋颗石藻的生长施加多重压力，进而对海洋碳循环产生复杂的反馈

效应。本文主要综述单一环境因子（CO2 浓度、温度、营养盐及光照水平）以及全球气候变化下多重环

境因子的复合作用对海洋颗石藻的生理生态学效应及其对海洋生物地球化学循环的潜在影响，并结合

近年来的研究进展，分析这一热门研究领域未来的发展方向。
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Physiological and ecological response of marine coccolithophores to
global climate change: a review
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Abstract: Coccolithophores are one of the marine phytoplankton functional groups, playing important roles in
the marine carbon cycle through both photosynthetic and calcification processes. The oceans are considered as
important  sink  of  the  anthropogenic  CO2.  The  rapid  increase  in  atmospheric  pCO2  since  the  industrial
revolution  has  caused  the  trend  of  global  climate  change,  including  ocean  acidification,  global  warming  and
changes  in  the  nutrient  concentrations  and  irradiance  in  the  mixed  layer.  These  complex  changes  in
environmental  conditions  will  affect  the  physiology  and  ecology  of  marine  phytoplankton  simultaneously,
which  is  the  so-call  environmental  multiple  stress.  The  response  of  coccolithophores  to  changes  in  multiple
environmental drivers will also have complex feedback to marine carbon cycle. This review mainly overviews
the  current  understanding of  the  effects  of  both  single  environmental  driver  (CO2  concentration,  temperature,
and nutrient  and irradiance levels)  and the interaction of  multiple environmental  drivers on the physiology of
coccolithophores and its implications on the marine biogeochemistry. Based on these recent research advances,
the future research perspectives are also summarized.
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颗石藻是浮游单细胞藻类，是现代海洋中钙

质化微型浮游生物，属于定鞭藻门（Haptophyta）、

颗石藻纲（Coccolithophyceae）[1]。颗石藻是一类

重要的浮游植物功能群[2]，约占海洋浮游植物碳
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库的 20%，并可在某些高纬度海域形成卫星遥感

可见的大规模水华[3-4]。颗石藻既可进行光合作

用又可以进行钙化作用，大概贡献了海洋碳酸钙

生产的一半 [5-6]，由于其钙化作用释放 CO2 气体

改变海水的总碱度，产生的胞外颗石粒可对海雪

沉降起到“压重”效应，进而影响海气 CO2 交换

以及碳向深海的输出 [7-8]。同时，颗石藻也是重

要的二甲基硫（DMS）的生产者 [9]，DMS是云凝

结核的重要组成部分，可改变云反射率，从而影

响到达地表的太阳辐射并对气候调节有显著影

响[10]。由于海洋颗石藻在海洋碳硫循环中的重

要作用及其钙化作用对海水碳酸盐化学变化的

敏感程度，近年来针对海洋颗石藻的研究已经成

为海洋酸化研究中的热点问题[11-12]。观测表明，海

洋环境变化已导致颗石藻在海洋中分布范围扩大[13]

并伴随钙化作用的减弱[14-15]。

由于化石燃料的消耗，大气中 CO2 浓度已较

工业革命前升高了 40%，并以每年 0.4%的速度

继续增长[16]。海洋是一个巨大的碳储库，吸收了

大部分人类排放的 CO2
[17]，大气中 CO2 浓度升高

可影响表层海水碳酸盐体系，引起海水 pH降

低、CO3
2−浓度下降及 HCO3

−浓度升高，并降低海

水碳酸钙饱和度及补偿深度（carbonate compen-
sation depth） [16]，该现象被称为海洋酸化 [15]。此

外，CO2 浓度升高也造成了其他环境因子快速变

化，其温室效应已使全球平均气温较 20世纪升

高（0.6±0.2）℃，随之造成的海洋升温将加剧海水

的层化并使混合层变浅，尤其是在大洋海域，层

化加强将降低由深海向上层混合层内的营养盐

输入和混合层内平均光照强度[18]。这些环境因

子对颗石藻的生长、光合及钙化作用等生理过

程均可起到重要的调节作用[19-20]，并在全球气候

变化的趋势下产生多重压力 [21-22]。本文结合近

年来国内外相关领域的研究进展，分别综述这些

环境因子变化对海洋颗石藻的生理生态学效应

及多重压力下的复合效应。

1   颗石藻对气候变化单一环境因子的生理学响应

1.1    海洋酸化

颗石藻具有效率极低的碳浓缩机制（CCM）

及较低的碳酸酐酶（CA）活性 [23]，在现今海水

CO2 浓度下，该种群的光合作用并未达到饱和，

与其他浮游植物相比其光合作用更容易受到碳

限制[24]。因此，实验室内和自然群落现场培养实

验都发现 CO2 浓度升高促进了该种群的生长和

光合作用[25-28]。同样，由于钙化作用的主要无机

碳源为 HCO3
−，一方面海洋酸化导致的 HCO3

−浓

度升高可对钙化作用起到促进作用；另一方面由

于海洋酸化导致海水中 H+浓度升高并降低碳酸

钙饱和度及削弱胞内外 H+浓度稳态平衡，从而

削弱和损伤其钙化作用[11, 29]。

颗石藻吸收 CO2 进行光合作用，通过细胞膜

转运 HCO3
−进行钙化作用，但在 CO2 限制下，颗

石藻可以利用 HCO3
−作为其光合固碳的无机碳

源 [18, 28-30]。海洋酸化造成的 CO2 升高可缓解细

胞对光合作用的活性碳（HCO3
−）转运的需求，此

过程节约的能量可被用于细胞生长和光合作用，

在某种程度上促进其生长和光合固碳作用[30-31]。

这种趋势对颗石藻优势物种 Emiliania huxleyi 和
Geophyracapsa oceanica 尤为明显[31-33]，而对于其

他物种，如高度钙化的 Coccolithus pelagicus，CO2

浓度升高对其生长影响不大[34]。

大量的模拟培养实验表明海洋酸化对颗石

藻的钙化作用（即颗石粒的生成）通常有负面效

应[11]，但也发现酸化对钙化作用的影响具有种间

甚至株间特性。当 CO2 浓度变化时，Calcidiscus
leptoporus 的钙化作用在当今 CO2 浓度下最高，

当 CO2 浓度升高或降低时皆有减弱，G. oceanica
和 E. huxleyi A型随着 CO2 浓度增加钙化作用受

到削弱，而 Coccolithus pelagicus 的钙化速率则

随 CO2 浓度变化保持恒定 [33-34]。现场调查研究

也发现，尽管总的趋势是 CO2 浓度升高降低了颗

石藻的钙化作用，但在低 pH海域仍可发现强钙

化的颗石藻物种占优势[12]。

E. huxleyi 是分布最广的颗石藻物种，也是海

洋碳循环研究中的“模式生物”
[35]。大部分早

期研究发现 CO2 浓度升高导致其钙化速率减

弱[11, 27]，但也有研究发现 CO2 分压升高促进了其

钙化作用，且不同株系的 E. huxleyi 有机碳和无

机碳的生产以及颗石粒形态皆对海水碳酸盐体

系中不同组分的变化有不同的响应[36-38]。

对造成 E. huxleyi 应对海洋酸化响应的株间
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特性原因的相关研究尚在初级阶段[29, 39]。由于

颗石藻在全球海洋中的广布性，其在自然群落中

的形态、生理习性及基因型存在着较大的种间

及株间差异，可能是造成其株间特性的主要原因[40]。

在自然海洋环境中，该物种存在 5种不同的形态

型（morphotype）：A、B、B/C、C和 R[41]，不同形态

型之间存在着明显的基因型上的差异[42]，其中颗

石粒较薄的 B/C型对海洋酸化的响应可能比颗

石粒较厚的 A型更为敏感[43]。研究钙化作用的

分子机理，对我们进一步认识这一问题有重要意

义[44]。此外，其钙化作用也会受到其他环境因子

的影响，如营养盐浓度、温度和光照条件等[19-20]。

在不同条件下其钙化速率对 CO2浓度变化的响

应曲线也有所不同[31]。

1.2    温度

温度对浮游植物是至关重要的一种环境因

子，影响浮游植物的代谢速率及最优生长速率。

在一定的温度范围内，升温通常可以导致浮游植

物细胞生长和同化速率显著升高[45]，影响其基因

型、表型变异、胞内化学转化和营养盐输运等过

程[46]。上升至群落的角度，由于不同浮游植物种

群的最优生长温度存在种间差异[47]，因此某些浮

游植物种群将会更受益于海水升温，同时另一部

分种群将失去竞争优势，引起物种组成变化和种

群演替[47]。决定海洋颗石藻在各海域分布特征

的一个重要因素也是其最佳生长温度[48-50]，当温

度>25 ℃ 时，G. oceanica 表现出最优生长，而在

较低温度下，Coccolithus  pelagicus 的生长速率

快，符合其对较寒冷海洋环境的适应性 [49, 51]。

E. huxleyi 则在较大温度范围内表现出高生长速

率，符合其广泛的地理分布特征[49]。

温度对颗石藻钙化作用影响的相关研究表

明其对温度变化的响应模式较为复杂，尤其是不

同形态型之间表现出明显差异。当温度升高时

E. huxleyi R型的钙化作用较强，而在低温时，其钙

化作用却受到削弱[16, 52-53]。在 13 ℃ 下，E. huxleyi
A型的钙化作用最强，但温度升高至 18 ℃ 时，

其钙化速率降低 [54-55]。同样，在较高水温下，颗

石藻冷水物种 C. pelagicus 的钙化作用降低[56]。

随着人类活动导致的大气中 CO2 浓度升高

而引起的全球变暖现象逐渐加剧，表层海水升温

也将对自然水体中的颗石藻产生相应的生态学

效应。卫星遥感观测数据已经发现近年来颗石

藻在全球海域中的分布出现了向极地海域扩张

的趋势，且海水温度变化对颗石藻自然种群分布

的影响可能比海洋酸化对其影响更为显著 [13]。

此外，气候变化导致风场变化和极端天气出现的

频次升高，因而引起表层海水温度波动幅度及频

率也发生改变[57]，这也会对颗石藻的生理生态产

生更加复杂的影响[58]。

1.3    营养盐浓度和结构

营养盐浓度和结构同样是控制浮游植物生

长和分布的重要因子。比起硅藻和甲藻，颗石藻

具有高效的营养盐吸收能力，其生长的营养盐半

饱和常数往往较低，有些物种还可以吸收利用有

机态营养盐，因此在营养盐浓度低的条件下有较

强的竞争性[54, 59]，可贡献寡营养海域有机碳生产

的 20%以上[60]。营养盐限制也是引发颗石藻在

较高纬度海域产生大规模水华的重要因素，如北

大西洋春季颗石藻水华通常发生在硅藻水华之

后，此时水体中的营养盐被消耗到无法支撑粒径

较大的浮游植物生长，从而导致颗石藻成为优势

种。有模型研究表明较低的磷酸盐浓度和充足

的硝酸盐供给（N/P>20）是引发颗石藻水华的理

想条件[61]，但也有现场模拟实验表明高 N/P不是

其水华形成的必要条件[62]。

颗石藻是单细胞生物，其细胞分裂包括 G1、
S（DNA合成）、G2和 M（有丝分裂）4个阶段。

当营养盐限制生长时，细胞处于 G1期的时间延

长，这也是钙化作用的初级阶段，因此营养盐限

制可促进其钙化作用[63]。综合实验室内模拟培

养的结果来看，与营养盐充足条件相比，颗石藻

主要优势物种的钙化作用在 P限制和 N限制条

件下可分别增强 37%和 25%[32]。与 N限制相

比，P限制对颗石粒钙化的促进更强，不仅增大

单位细胞的钙含量而且可增加其颗石粒数量[50, 63]。

随着表层海水变暖引起的海水分层加剧也将限

制真光层中的营养盐输入并加剧营养盐限制[64-65]，

并可潜在增强颗石藻钙化作用。

1.4    光照

光照是控制颗石藻光合和钙化作用的重要

能量来源。根据大量的颗石藻自然群落观测数
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据可知，较高的光照强度是引起颗石藻水华的重

要环境因素，其大规模水华通常发生在浅层水体

及光照强度较高的季节[66]，其发生的最低光强范

围一般为 25～150 μmol/（m2·s） [3]。与其他浮游

植物不同，由于其胞外颗石粒的覆盖和保护作

用，颗石藻在非常高 [> 1700 μmol/（m2·s）]的光

照强度下也不会表现出光抑制，其生长和光合作

用的饱和光强远远高于硅藻和甲藻[67]。

由于钙化作用同样需要能量，因此颗石藻颗

石粒的生产也依赖于光照强度。尽管许多研究

已经观察到随光照强度的增强，颗石藻的钙化作

用也随之增加[26, 60, 68-69]，但也有一些研究得到了

相反的结果 [27, 70]，当光强从 50 μmol/（m2·s）升高

至 400 μmol/（m2·s）时，E. huxleyi 单位细胞无机

碳含量反而降低，这主要是由于钙化作用的饱和

光强低于光合作用饱和光强引起的[27]。不同颗

石藻物种中的颗石粒的功能也可造成光照强度

对钙化作用影响的种间特性。例如，对于下透光

层物种 Florisphaera profunda，颗石粒可能有助

于其在弱光环境下对光进行聚焦[71]。当暴露在

强光照强度下，钙化株系 E. huxleyi 的生长速率

比非钙化株系快 3.5倍[72]。因此，不同颗石藻物

种或形态型的生长及钙化作用可能具有不同的

饱和光强，而某些颗石藻钙化作用甚至可能完全

不受高光强抑制。

2   全球变化多重压力下的颗石藻生理学响应

在全球气候变化的趋势下，以上多种环境因

子往往会同时变化而共同作用于颗石藻的生理

及生态学过程，产生不同的更加复杂的交互影响

效应，即叠加、协同和拮抗作用[73]（图 1）。
温度和光强均可调节颗石藻的光合及钙化

作用对海水中 CO2 浓度变化的响应，升温和 CO2

浓度升高的协同作用显著降低了以 E. huxleyi 为
优势物种的北大西洋春季水华颗石藻群落的钙

化速率，而在单独升高 CO2 浓度的条件下并未观

测到此趋势[74]。室内单种培养研究则进一步发

现，在不同温度条件下， E. huxleyi 的生长、光合

及钙化速率应对 CO2 浓度变化的响应曲线及其

最优浓度有所不同[31]。升温和 CO2 升高的协同

作用也显著促进了颗石藻在浮游植物种群中的

相对丰度[74]，这与针对大西洋浮游植物自然种群

的长期观测结果相一致，已发现气候变化造成过

去 20年间该海域颗石藻种群丰度显著上升，并

伴随着硅藻种群丰度的降低[75]。颗石藻的钙化

作用通常在饱和光强下才会对 CO2 浓度变化产

生较显著的响应 [26-27]。实验室三因素正交实验

发现 E. huxleyi CCMP371的光合作用显著地受

到温度和 CO2 浓度变化的交互影响，光照和 CO2

对其钙化作用有显著交互作用，三因子的交互作

用对其生长速率也产生了显著影响[27]。
 
 

酸化

生长速率

光合速率

钙化速率

钙化光合速率比

磷酸盐

磷酸盐
硝酸盐

硝酸盐

光照
光照

温度

酸化

协同负效应 (不显著)协同负效应 (显著)

加和负效应 (不显著)
加和负效应 (显著)

拮抗负效应 (不显著)

协同正效应 (不显著)协同正效应 (显著)

加和正效应 (不显著)

温度

图 1    其他环境因子变化与海洋酸化（至 20世纪末水平）

对颗石藻 Emiliania huxleyi 生理学过程的双因子及

多因子交互效应概念模型（修改自文献 [73]）

Fig. 1    Conceptual  model  of  two-way  factorial  and  multi-

factorial  effects  of  ocean  acidification  and  other

environmental  conditions  projected  for  the  end  of

this  century  on  the  physiological  rate  processes  of

coccolithophore  Emiliania  huxleyi  (adapted  from

reference[73])
 

营养盐水平也可调节颗石藻对海洋酸化的生

理响应。对颗石藻 E. huxleyi 的长期培养实验结

果表明：氮源和 CO2 浓度变化对其钙化作用起到

了交互效应，只有在硝态氮作为氮源的条件下其钙

化作用才会受到酸化的影响[76]。在不同的营养盐

条件下（N或 P限制），E. huxleyi 胞内的有机碳及

无机碳含量对海水碳酸盐化学变化的响应也有所

不同 [77]，氮限制和酸化的协同作用显著降低了

E. huxleyi 的胞内无机碳与有机碳的比值及其沉降

速率[78]。

尽管越来越多的研究结果凸显了多重环境

因子的交互效应不容忽视，但在实验室及现场模

拟培养实验的实际操作过程中，传统的多因子正

交实验往往会产生数量巨大的实验处理组别，严

重影响实验开展的可行性[49]。已有研究表明，多
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重环境因子对颗石藻的生理效应可能与单一因

子有一定的相关性[19-20, 73]。因此，有必要对相应

的实验设计有针对性地进行简化，比如从多重环

境中厘清并选取对颗石藻生理过程有较重要影

响的因子以及具有环境相关性的处理水平等[49]。

3   国内研究进展

国内针对颗石藻的相关研究主要集中在颗

石藻在中国近海的分布、生物多样性以及其分

布与环境因子之间的关系的相关调查研究[79-80]。

由于颗石藻的生长对营养盐需求不高，其在营养

盐浓度较高的中国近海总体丰度不高，不能生成

如北大西洋海域规律性的大规模水华，在中国近

海常见于南海海盆区等寡营养海域[81]。近年来，

一些相关的实验室及现场培养实验也陆续开展，

对酸化与其他环境因子如营养盐限制[78]、升温、

光照（包括紫外辐射）及低氧等的交互效应的相

关研究[22] 已有报道。

4   研究展望

综上所述，目前对全球气候变化下的海洋颗

石藻生理生态学已有大量的前期研究积累，但也

有很多相关科学问题亟待补充和深入研究。实

验室内模拟培养实验结果应与自然水体中的长

期观测手段互相结合、互相补充。前期大量针

对颗石藻的研究主要基于实验室内单一物种培

养实验结果，未来研究应拓展至浮游植物种群、

群落及生态系统水平，从短期驯化性实验上升至

长期进化水平适应性培养实验。此外，相关的模

型研究也应该将气候变化下多重环境因子的复

杂交互效应考虑在内，以期更加准确地预测在未

来变化的海洋环境中颗石藻这种重要的海洋浮

游植物功能群的响应以及由此带来的对海洋碳

循环的深远影响。
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