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摘要: 随着工业化进程的发展, 温室气体二氧化碳(CO2)大量排放, 约四分之一被海洋吸收, 导致海水

pH 值和碳酸钙饱和度降低, 出现了海洋酸化的现象。海洋酸化及引起的碳酸盐化学体系的变化已对各

种海洋生物产生影响。贝类作为海洋生态系统中的代表性生物类群, 自身具有一定的酸碱平衡调节能

力, 但其属于钙化生物, 极易受到海水酸化的影响。在对贝类进行酸化生理生态响应的研究中, 我们发

现海洋酸化影响到贝类整个生活史和几乎大部分生理过程, 尤其是早期生活史阶段呈现高度敏感性。

本文就目前国内外对贝类在酸化条件下的生理生态响应进行了综述和讨论, 为贝类应对海洋酸化响应

机制研究提供理论参考。 
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海洋贝类连接了初级生产者和高级消费者 , 是

物质循环和能量流动的重要环节, 也是沿海生态系

统中担任生态系统工程师的关键物种。众多双壳类

可为人类提供大量优质蛋白, 因而也是近海渔业捕

捞和水产养殖的重要对象[1]。贝类礁体是由大量贝类

聚集生长所形成的一种生态礁系统, 具有净化水体、

提供栖息地、维持生物多样性和防止海岸线侵蚀等

重要生态功能, 被喻为全球温带海洋的“珊瑚礁”。

然而人类活动加剧背景下的近海海洋环境发生了前

所未有的变化, 导致贝类礁生态系统稳定性降级。海

洋是重要的碳储库, 但进入海洋的过量 CO2 所导致

的“海洋酸化”已经被认为是除了全球变暖以外的

“另一个 CO2 带来的问题”[2], 成为当代海洋学研究

的热点。由于 CO2 进入海洋的速率远大于海洋混合

的速率, 目前海洋吸收的 CO2 大多聚集在海洋表层, 

因此表层海水的酸化现象更为显著。目前表层海水

的 pH 约为 8.1, 以当前 CO2 排放速率, 模型预测到

2100 年表层海水 pH 将会下降至 7.7~7.8, 至 2300 年

将继续下降至 7.3~7.4[3]。被吸收的 CO2 会逐渐向海

洋内部入侵, 过多的 CO2 不断地融入海水不仅导致

海水 pH 下降, 还造成碳酸根和碳酸钙饱和度降低[3]。

海洋中很多无脊椎动物如贝类为钙化动物, 当海水

中的碳酸根含量减少时, 直接影响钙化动物的钙化

能力。此外, 海水 pH 降低还会影响到海洋动物渗透

压酸碱平衡, 最终影响海洋钙化生物的生长和繁衍。

目前酸化对海洋生物特别是钙化生物的早期发育、

钙化、代谢、免疫等生理过程产生显著影响, 据科学

家预计, 到 2100 年, 海洋酸化导致的全球海洋贝类

种类的减少程度甚至可能高达 70%[4], 如果生物体

不能对海水 pH 变化作出相应的生理或行为学适应调

整, 将难以维系在酸化环境中的生存。因此, 海洋贝

类如何响应海水酸化压力下的环境变化是目前亟需

探讨的科学问题。 

1  酸化对贝类生理生态影响 

1.1 酸化对早期发育的影响 

大多数贝类有浮游幼虫阶段 , 其碳酸钙壳和骨

骼通常在幼虫阶段开始合成, 因此海洋酸化极易影

响到贝类的早期发育。河口和海洋生物的早期生命
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历史阶段(包括配子 , 胚胎和幼虫)通常比成体对升

高的 CO2 胁迫更敏感。例如硬壳蛤 (Mercenaria 

mercenaria)、海湾扇贝(Argopecten irradians )和美洲

牡蛎(Crassostrea virginica)在幼虫阶段对酸化 (~66 

Pa CO2) 敏感性增加[5], 贝类幼虫生长速度、存活率

和脂质累积率下降[6]。酸化(pH 7.39)处理下的海湾扇

贝幼体壳长显著变短[7], 新西兰绿贻贝(Perna cana-

liculus)壳变薄和囊壁附着减弱 , 增加其早期发育阶

段的死亡率[8]。酸化(pH 7.46)下扁牡蛎(Ostrea angasi)

幼体数量减少, 但其幼虫发育、存活的时间并没有受

到影响, 原因可能是扁牡蛎幼体对孵化腔中高碳酸

盐条件已产生适应性, 也可能是其配子从母巢腔中

释放后处于不敏感阶段[9]。黑足鲍(Haliotis iris)幼体

壳长度和重量受到低 pH 7.8 的负面影响, 并且大型

幼体较之小型幼体表现出对酸化条件一定的弹性适

应 , 呼吸速率没有受到显著影响 , 这表明黑足鲍幼

体可以在耐受酸化的同时维持有氧代谢功能[10]。在

酸化 pH 7.6 条件下, 79.2%的皱纹盘鲍(Haliotis discus 

hannai)幼虫和 13.3%的杂色鲍(Haliotis diversicolor)幼

虫正常发育, 而葡萄牙牡蛎(Crassostrea angulata)幼

虫对酸化的耐受性最大, 可能是由于其对河口酸化环

境已产生适应性[11], 但四角蛤蜊(Mactra veneriformis)

幼虫的平均壳长显著降低, 且畸形幼虫比例增加[12]。

若奥林匹亚牡蛎(Ostrea lurida)早期发育时期经历了

酸化(pH 7.8), 其随后的生长即使在正常的条件下也

会比未经历酸化的个体缓慢, 验证了酸化对牡蛎具

有幼体携带效应[13]。以上结果表明, 海洋酸化可能会

使多数贝类早期生活阶段发育迟缓或延迟 , 这样会

增加贝类被捕食的风险和对疾病的易感性, 并可能导

致一些双壳类物种在全球范围内的减少。 

1.2  酸化对钙化的影响 

由于酸化对具有钙质外壳或骨骼的生物具有直

接的显著影响, 因此机体钙化过程和机制在酸化研

究中受到了极大关注。海洋中的碳酸钙主要以文石

和方解石两种状态存在, 其中文石是碳酸钙的更易

溶形式, 海洋酸化导致表层海水中于本世纪中叶就

有可能出现文石的不饱和状态, 本世纪末发生方解

石的不饱和, 这些变化将使钙化生物难以产生或者

维持其碳酸钙质的外壳和骨骼[14]。研究显示, 在酸化

环境 pH 7.4 中, 太平洋牡蛎(Crassostrea gigas)在胚

胎发育时期的钙化过程受到低碳酸钙饱和状态的显

著负面影响[15], 海洋酸化(pH 7.7)可能通过影响幼体

贝壳内的金属成分比例(Sr/Ca, Mg/Ca)持续影响太平

洋牡蛎的贝壳钙化[16]。在紫贻贝的幼体适应性实验

中, 亲本耐酸性(pH 7.7)贻贝产生的幼体具有更强钙

化性能 [17], 这体现出双壳贝类在钙化性能方面对海

水酸化的跨带适应性, 揭示在未来气候环境变化下

的贝类可以通过跨代筛选来适应酸化的海洋环境。 

酸化还可影响到智利贻贝(Mytilus chilensis)的

钙沉积速率和壳厚度 [18], 贝壳的弱化将使其更容易

受到捕食者的侵袭, 所以酸化下钙化过程变化对于

种群动态的研究具有重要意义。即使是同一物种, 其

对海洋酸化的敏感性也存在显著差异。暴露于酸化

海水中的纹藤壶(Amphibalanus amphitrite)在生长期

间基底壳直径有增加的趋势, 而基底壳板的灰分含

量主要为碳酸钙, 证实在酸化 (pH 7.4)培养下的藤

壶个体出现补偿性钙化[19]。Parker 等[20]研究发现, 在

pH 7.8 条件下, 悉尼岩牡蛎(Saccostrea glomerata)的

养殖群体的壳每日增长量减少 25%, 而野生群体的

减少 64%。贝类外壳(方解石)在酸化条件下更脆, 而

内壳(文石)在酸化条件下变软 , 表明酸化可能会引

起贻贝壳物理性质的变化[21]。当暴露在酸化条件下, 

贝类虽然可以继续维持壳的钙化过程, 但由于在抵

御环境变化时消耗了过多的能量, 会降低在钙化过

程中的能量供给, 从而使得新生壳的结构和强度受

到影响, 降低其保护作用。 

1.3  酸化对免疫的影响 

贝类具有不同于脊椎动物的免疫机制来抵抗外

界病原体的入侵, 其宿主防御包括细胞和体液系统, 

血细胞可以清除病原微生物和死亡细胞, 参与损伤

修复 , 是贝类主要的免疫防御机制 [22], 但海洋酸化

可能会影响到贝类的免疫过程。Bibby 等发现, 酸化

(pH 6.7 和 7.7)对紫贻贝(M. edulis)健康有显著的消极

影响, 碳酸钙壳溶解导致血淋巴中 Ca2+的水平升高, 

吞噬作用受到抑制, 血细胞的生理功能受到负面影响, 

其原因可能是因贝壳溶解引起的 Ca2+浓度增加, 随后

导致依赖于 Ca2+的细胞信号传导途径受到影响[23]。和

正常条件 pH 8.1 相比, 暴露于 pH 7.3 的厚壳贻贝

(Mytilus coruscus)血淋巴细胞除了酸性磷酸酶之外

的其他抗氧化酶都表现出更高的活性 [24], 而溶酶体

含量减少, 血细胞死亡率和活性氧产量增加[25]。酸化

(pCO2 101~203 Pa)可以引起太平洋牡蛎(C. gigas)血

细胞凋亡和活性氧生成增加, 并且升高的 pCO2 对一

些抗氧化酶活性具有抑制作用, 消化腺中的谷胱甘
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肽水平降低 [26], 过氧化氢酶显著下降 , 但血淋巴免

疫应答并没有受到显著影响 [27]。泥蚶 (Tegillarca 

granosa)在酸化(pH 7.4 和 7.8)下的总血淋巴细胞数

和吞噬率显著减少, 嗜酸性和嗜碱性粒细胞的百分

比分别显著减少和增加, 信号传导也受到了一定的

负面影响[28]。海洋酸化会影响血细胞的细胞骨架、

溶菌酶和一氧化氮, 这可能是泥蚶吞噬作用受阻的

原因[29]。酸化对贝类的免疫系统有显著影响, 会改变

双壳贝类的免疫应答作用, 这可能会增加贝类对疾

病的易感性, 导致其更容易受到病原体的攻击。到目

前为止 , 人们只对少数双壳类动物进行了研究 , 对

CO2 驱动的海洋酸化对海洋双壳类免疫力的影响仍

然知之甚少, 并且基本的分子机制仍然未知。 

1.4  酸化对呼吸代谢的影响 

海水 pH 的降低影响贝类的生理代谢过程(食物

摄取, 吸收, 氧消耗和氨排泄)。酸化(pH 7.5 和 7.8)

条件下, 沟纹蛤仔(Ruditapes decussates)的清除率、

摄入率和呼吸速率显著降低, 氨排泄率增加[30]。暴露

于高度酸化(pH 7.70~7.84)的智利贻贝(M. chilensis)

清除率和吸收速率显著降低 [31], 死亡率增加 , 健康

指数(CI)随 pH 的降低而下降, 其生理活动(如清除率, 

耗氧率等)也有一定程度下降, 钙化速率和碳酸酐酶

活性的降低表明贻贝的碳汇能力受到抑制[32]。酸化

(0.112 kPa)引发欧洲大扇贝(Pecten maximus)耐热和

有氧代谢范围减少, 闭合机能受损并且对极端温度

的适应性减弱[33]。生活在 pH 5.36 和 7.29 之间的热

液喷口贻贝(Bathymodiolus brevior)的壳厚度和每日

生长增量约为生活在 pH>7.8 的贻贝的一半, 表明低 pH

对生理代谢和生长有阻碍作用[34]。栉孔扇贝(Chlamys 

farreri)在 pH 降至 7.9 时, 钙化速率降低 33%; 在 pH 

7.3 钙化速率几乎为 0, 呼吸率和耗氧率分别降低了

14%和 11%[35]。Wang 等[36]发现低 pH(pH 7.3 和 7.7)

对厚壳贻贝(M. coruscus)呼吸率和氨排泄率有显著的

负面影响, 但其清除率、食物吸收效率几乎没有受到

影响。贝类对食物摄入量减少和排泄率增加将会导致

整体净生长能量减少, 最终将导致其生长速度减慢。

与其他无脊椎动物比较, 贝类在形态上和生理上存在

较大差异, 无论是在种间或种内, 代谢率都有显著的

不同, 随着海洋酸化程度加深, 贝类的代谢机制可能

发生变化, 这些可能影响到其在未来的生存和种群变

化, 也可能影响到人类的健康。如 Su 等[37]研究发现

海水酸化可通过影响体内代谢, 改变可食用双壳类

体内苯并芘(B[a]P)、呋喃西林(NFZ)、氯霉素(CAP) 3

种污染物的积累。在 pH 为 7.8 和 7.4 时, 泥蚶对 B[a]P

的去除能力受到明显的抑制, 而对 NFZ 和 CAP 的去

除能力有所增强[37]。海水酸化能通过调节几种细胞

通路的生物利用度、生物积累和生物应答, 影响贝类

对 Cd2+的敏感性, 加重 Cd2+对贝类的危害作用, 如

氧化胁迫和诱导血细胞凋亡[38-39]。 

1.5  酸化对酸碱调节的影响 

作为碳水化合物反应的重要催化剂 , 碳酸酐酶

(CA)在脊椎动物的酸碱调节中起重要作用, 然而海洋

无脊椎动物中 CA 的分类和调节功能, 特别是其对海

洋酸化的响应很大程度上仍然是未知的[40]。太平洋牡

蛎(C. gigas)的 CgCAII-1 蛋白具有保守的 CA 催化结构

域, 与无脊椎动物细胞质或线粒体 α-CA具有高度的相

似性, 可将 CO2 转化为 H+和 HCO3
–, 酸化下(pH 7.5)牡

蛎肌肉、外套膜、肝胰腺、鳃和血细胞中的 mRNA 转

录物显著增加, CgCAII-1 蛋白还可与膜相关蛋白相互作

用, 这种基于细胞质的 CA 生理调节机制有助于解释海

洋贝类对酸化的其他生理反应[41]。紫贻贝(M. edulis)在

酸化(pH 7.5)下血清 pCO2 水平和血淋巴碳酸氢盐水平

增加, 表明贻贝并不能很好地进行酸碱调节, 使用碳

酸氢盐缓冲其血淋巴结的能力有限[42]。酸碱调节是酸

化过程的一个重要影响过程, 在短期的酸化条件下, 

贝类有一定的酸碱调节能力, 在比较不同海洋生物对

于海水酸化的适应性实验中, 活跃的贝类对于海洋酸

化相较其他群体表现出更强的酸碱调节能力 [43], 但

是超出耐受范围, 海水酸化作为一种促氧化胁迫源, 

会导致动物体内酸碱平衡失调 [38], 仍会导致酸碱平

衡紊乱, 从而导致其他生理过程异常。 

1.6  酸化对繁殖的影响 

不同于体内受精的生物, 大多数海洋贝类直接

将配子排放到海水中, 并在海水中完成受精过程。

海洋贝类的繁殖行为易受环境, 例如海洋酸化的影

响。Zhao 等[44]研究发现暴露于低 pH 7.7 的菲律宾蛤

仔(Ruditapes philippinarum)亲本繁殖的后代生长速

度显著增加, 表现出对酸化环境的适应性驯化。然而, 

暴露于 pH 7.5 条件下白樱蛤(Macoma balthica)受精

成功率减少 11%, 孵化成功率下降 87%[45], pH 7.8 条

件下悉尼岩牡蛎(S. glomerata)受精率显著降低[46]。太

平洋牡蛎(C. gigas)精子活力、受精率及孵化成功率均

受酸化(pH 7.4 和 7.8)负面影响[47], 两种条件下精子个
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体之间游泳速度、精子活力没有显著性差异[48], 也有

实验证明酸化对马氏珠母贝(Pinctada martensii)受精

行为并没有显著影响[49]。海洋酸化还会提高海洋贝

类的多精受精率, 如酸化的海水会干扰泥蚶受精过

程中与多精受精阻碍密切相关的卵膜去极化过程。

研究证明贝类配子细胞内的 Ca2+浓度和信号转导在

受精过程中发挥着不可替代的作用 [50], 海水酸化

(pH 7.4 和 7.8)很可能会影响泥蚶卵细胞受精过程中

Ca2+内流和 Ca2+信号调控 , 从而导致泥蚶受精能力

显著下降[51]。以上研究表明, 未来 300 年预期的酸

化程度对贝类的繁殖影响程度较大, 但对贝类不同

种类的影响存在一定差异。 

1.7  酸化对贝类行为学的影响 

1.7.1  酸化对贝类幼体沉降行为的影响 

大多数海洋无脊椎动物具有浮游的幼虫阶段 , 

在变态过程中会发生沉降附着, 从上层漂浮改为营

底栖生活, 这种行为对种群动态和群落结构有重要影

响[52]。研究表明酸化(pH 6.5~7.5)会降低印度回水牡

蛎(Crassostrea madrasensis)幼虫沉降密度 [53]以及影

响潜居泥沙生活的砂海螂(Mya arenaria)掘洞行为[54], 

对种群补充和扩散有负面影响。如果海洋酸化程度

不断增加, 幼体变态附着栖息环境的恶化可能会导

致双壳类等关键种群受到威胁。 

1.7.2  酸化对贝类捕食行为的影响 

似鲍罗螺(Concholepas concholepas)幼虫摄食率

随着 pH 下降而下降, 并且当 pH 下降至 7.8 时, 幼虫

食物多为硅藻和鞭毛藻, 而非蓝细菌[55]。这项研究揭

示了低 pH 条件对幼虫摄食行为的重要影响, 海洋酸

化可能从根本上影响似鲍罗螺幼虫摄食选择性。疣

荔枝螺(Thais clavigera)在酸化 96 Pa 环境中会优先

捕食短齿蛤(Brachidontes variabilis), 猎物处理时间

显著减少[56]。在当前环境 pCO2 下, 太平洋牡蛎(C. 

gigas)会降低自身的代谢速率以此调整对捕食者的

响应, 但伴随着 pCO2升高到 92 Pa, 贝类的能量需求

也会随着增加 [57]。大理石芋螺(Conus marmoreus)

对驼背凤凰螺 (Gibberulus gibberulus gibbosus)的

捕食成功率在酸化 99 Pa 下相比对照组 40 Pa 下降了

50%[58]。瓣膜运动对于调节鳃上的水流, 提供食物及

促进呼吸至关重要。北极蛤(Arctica islandica)在 pH 降

至 6.2 时, 绝大多数个体瓣膜运动速率增加[59]。在探

究海洋酸化对海洋无脊椎动物行为猎物防御的影响

的实验中, 发现海洋酸化可以改变一些贝类种群的

行为, 如改变捕食者和猎物的动态, 而氨基丁酸 A

型受体(GABAA)干扰可能是支持贝类猎物在海洋酸

化条件下行为反应的重要机制[60]。以上结果均表明, 

海洋无脊椎动物有适合于自己独特的捕食策略, 在最

适假设中, 要尽可能增加单位觅食时间内的能量收入, 

以使自己生存和繁殖的成功率达到最大, 但这种捕食

行为已受到海洋酸化的负面影响, 大部分表现为对猎

物的敏感性下降及其随后的摄食率降低。 

1.7.3  酸化对贝类反捕食的影响 

由于被捕者进化出各种策略来避免被其他动物

猎食, 所以在自然环境中捕食者和被捕食者处于一

种互为消长平衡的状态, 但海洋酸化引发的诸多生

理响应, 对机体内能量代谢以及能量再分配等方面

产生影响, 进而影响动物的反捕食行为。驼背凤凰螺

(G. gibberulus gibbosus)有强壮的足, 可以通过快速

向前跳跃来逃避威胁, 在升高的 pCO2(97 Pa)下, 面

对威胁时海螺跳跃个体数量减半, 并且跳跃潜伏期

增加, 意味着其反捕食性能在酸化条件时下降[61]。似

鲍罗螺(C. concholepas)被海浪冲击脱落后, 可以进行

快速的自我复位, 降低被捕食风险, 然而当其暴露于

升高 pCO2(101 Pa)及其捕食者时, 自我复位时间大约

是没有捕食者存在时的 2 倍, 并且早期发育个体反捕食

能力丧失[62]。黑钟螺(Tegula funebralis)在酸化 pH 7.0 时

抵御海星捕食风险的能力下降, 躲避时间降低[63]。酸

化(pH 7.3 和 7.7)导致厚壳贻贝(M. edulis)足丝分泌数

量以及足丝分泌相关蛋白表达降低, 闭壳肌强度减

弱 [64], 表明贻贝的防御能力受到了一定程度的负面

影响。海水酸化环境(pH 7.7)中生活的厚壳贻贝和紫

贻贝的个体群聚性降低, 其反捕食防御策略受到酸化

胁迫的负面影响[65]。以上结果表明不断增加的 CO2

可能会损害被捕食者逃逸行为, 改变捕食者与被捕食

者之间的相互作用, 这种作用不仅体现在策略和生理

状态上, 甚至还会作用于其表型和生活史等方面。  

2  酸化与其他因子的复合胁迫效应 

海洋环境因子很少单独对海洋生物产生影响 , 

通常与其他因素共同作用, 特别是在人类活动和环

境压力高的沿海生境如河口和近岸水域中, 但当前

大部分研究聚焦单一因素的环境胁迫带来的影响 , 

对复合环境胁迫研究的较少。环境因子的交互作用

包括叠加效应、拮抗效应以及协同效应, 对生物产生

的影响不尽相同。 
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2.1  海洋酸化与升温对生物的复合效应 

二氧化碳排放导致全球平均气温和海洋酸化程

度增加 , 这两个过程同时发生 , 为了更好地了解它

们对海洋物种的复合影响, 需要阐明多重环境胁迫

的交互效应。由于生理和生态特征的差异, 海洋生物

对海洋变暖和酸化的响应存在很大差异 [66-67], 许多

具有碳酸钙结构的海洋生物对海洋酸化十分敏感 , 

这将损害它们产生钙化骨骼的能力。但某些钙化可

以通过利用酸碱补偿[68], 迁移、代谢[69-70] 和能量再

分配[71]来缓冲酸化带来的负面影响。 

智利贻贝(M. chilensis)的钙沉积净速率和总重

量不受温度显著影响, 但是受 pH 水平的负面影响, 

温度和 CO2 双重胁迫作用仅影响壳的溶解, 对于钙

化无显著影响[18]。紫贻贝(M. edulis)和北极蛤耐受海

水温度和 pCO2(31~168 Pa)范围较广, 在胁迫作用下

表现为脂褐素升高, 壳生长和断裂力下降[71]。酸化

(pH 7.4 和 7.7)和升高的温度下鸡帘蛤 (Chamelea 

gallina)硫代巴比妥酸反应物和过氧化氢酶显著降低, 

超氧化物歧化酶显著增加 ; 地中海紫贻贝 (Mytilus 

galloprovincialis)抗氧化酶活性增强, 对总血细胞计

数、中性红摄取、血淋巴溶菌酶活性和总蛋白水平

等大部分免疫参数都有显著抑制作用[72]。长期暴露

于升高的 CO2(81 Pa)和高温下的美洲牡蛎(C. virgini-

ca)和硬壳蛤(M. mercenaria), 其细胞氧化还原状态

被改变[73]。鳞砗磲(Tridacna squamosa)幼体存活率随

着 pCO2(63 和 103 Pa)和海水温度的增加而降低, 并

且在最高两组胁迫因子作用下存活率小于 20%, 呈

现出协同抑制作用[74]。海洋酸化和变暖对血细胞的

免疫参数和钙稳态具有潜在影响。Li 等发现酸化(pH 

7.5 和 7.8)和变暖降低马氏珠母贝(Pinctada fucata)血

淋巴的 pH 值, 增加了总血细胞计数, 总蛋白质含量

和大透明细胞和粒细胞的百分比, 同时降低了中性

红吸收能力[75]。 

2.2  海洋酸化与缺氧对生物的复合效应 

人类活动向水域环境输入过量营养物质 , 导致

部分河口海岸水域富营养化, 常同时出现酸化和缺

氧现象。作为全球气候变化中的典型现象, 酸化和缺

氧在全球海域范围内的发生范围和频率不断增长。 

研究表明, 在酸化(pH 7.8)和缺氧共胁迫作用下, 美

洲牡蛎(C. virginica)的生长速率降低 [76], 呼吸功能

受到抑制 [77], 厚壳贻贝(M. coruscus)的清除率、吸

收效率、呼吸率、排泄率、氧氮比(O: N)和生长净

能降低 [78], 太平洋牡蛎(C. gigas)沉降前后的生长受

到抑制[79]。将紫贻贝(M. edulis)暴露在 2 个溶解氧水

平(6 mg/L 和 2 mg/L)下的 3 个 pH 水平(8.1、7.7、7.3)

中, 并在 14 d 的暴露期间测量其清除率、吸收效率、

呼吸率、生长范围和 O: N 比值。所有参数在低 pH、

低氧条件下均显著降低, 排泄率显著升高。低 pH 和

低氧对所有参数的加性效应都很明显, 低 pH 比低氧

的加性效应更强。总的来说, 缺氧会加剧酸化对贻贝

生理能量的影响[80]。天然条件下, 有些海湾可能会产

生昼夜循环性的 pH 和溶氧变化。有关昼夜循环性酸

化和缺氧对贝类的生物学影响鲜有报道, 目前仅有

昼夜循环性缺氧和酸化对加州贻贝(Mytilus califor-

nianus)和地中海紫贻贝(M. galloprovincialis)以及厚

壳贻贝(M. coruscus)生理和生长发育的影响[81-82]。关

于循环性缺氧和酸化对贝类的早期发育、能量代谢、

血淋巴免疫和蛋白质表达影响的机制尚不清楚。 

2.3  海洋酸化与重金属对生物的复合效应 

地壳岩石风化、陆地水土流失以及工业污水的

排放, 使得重金属亦成为海洋环境中常见的污染物

之一。Nardi 等发现酸化 pH 7.4 和镉相互作用使地

中海紫贻贝(M. galloprovincialis)血细胞中 DNA 发

生永久性损伤, 并证实了温度和酸化的协同效应增

加了镉的毒理学作用[83]。酸化(pH 7.6 和 7.8)的海水

能够增加 Cd2+在贝类鳃和消化腺中的富集, 海水酸

化和 Cd2+在诱导贝类氧化应激、组织病理损伤和细

胞凋亡等方面具有协同作用[84]。酸化(81 和 203 Pa)

和镉胁迫抑制硬壳蛤(M. mercenaria)和美洲牡蛎(C. 

virginica)血细胞中的免疫相关功能 , 并且这些效应

在升高的 pCO2 下加剧, 导致细胞吞噬活性和黏附

能 力 的 降 低 , 凝 集 素 和 热 休 克 蛋 白 (HSP70) 的

mRNA 在血细胞中表达和溶血酶在血细胞和血淋巴

中的活性降低[85]。然而, 酸化(81 和 203 Pa)和铜胁

迫下导致上述两种贝类循环血细胞数量增加, 吞噬

作用和血细胞黏附能力更高, 血细胞的代谢活性降

低[86]。在低 pH 7.3 和砷暴露条件下观察到葡萄牙牡

蛎(C. angulata)和太平洋牡蛎(C. gigas)谷胱甘肽 S-

转移酶活性降低, 其抗氧化、免疫防御和生物矿化

功能受到损害 [87]。 

2.4  海洋酸化与纳米材料对生物的复合效应 

随着纳米材料的进一步广泛利用 , 由此产生的

污染也不容忽视, 因此有不少学者研究了海水酸化

和纳米颗粒的复合胁迫作用。Wu 等[88]采用流式细胞
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术对暴露在纳米氧化锌(ZnO)和酸化(pH 7.3)共同胁

迫下的厚壳贻贝(M. coruscus)的血淋巴细胞参数进

行测量 , 发现这两种胁迫因子存在交互作用 , 对吞

噬性能、酯酶和溶酶体含量都有负面影响。随着纳

米 ZnO 浓度的增加, 厚壳贻贝的呼吸速率(RR)、吸

收效率(AE)、清除率(CR)、氧氮比(O: N)和生长净能

(SFG)均显著降低 , 而排泄率 (ER)显著增加。低

pH(pH 7.4)显著降低了贻贝的 CR、RR、SFG 和 O: N

值, 在高纳米 ZnO 浓度条件下, ER 的增加更为显著, 

因此海水酸化和纳米 ZnO 交互作用影响贻贝的生态

生理反应, 当二者同时出现时, 影响更为严重[89]。当

厚壳贻贝同时暴露于海水酸化(pH 7.3)和纳米二氧化

钛(TiO2)环境中时, 标准代谢率、需氧代谢范围、特

殊动力效应(SDA)斜率和 SDA 显著降低, 而峰值代

谢率、到峰值的时间和 SDA 持续时间显著增加, 纳

米 TiO2 和 pH 协同作用会对贻贝的摄食代谢产生不利

影响[90]。在海水酸化(pH 7.3)作用下, 二氧化钛纳米

颗粒诱导的氧化应激作用也在厚壳贻贝中增强[91]。

对于一些生理生化指标如超氧化物歧化酶、过氧化

氢酶、谷胱甘肽过氧化物、酸性磷酸酶和碱性磷酸

酶等虽然没有发现酸化和纳米颗粒的显著交互作用, 

但在厚壳贻贝暴露于低 pH 或高浓度纳米颗粒时, 上

述指标还是有所增加, 表明酸化或纳米颗粒诱导了

氧化应激[92]。 

海水 pH 值、温度、氧含量和大多重金属离子都

是影响海洋生物生存的重要环境因子, 对海洋生物

的生长繁殖、生理等方面均具重要影响, 继而对海洋

生物多样性产生深远影响。在未来对贝类的研究中, 

需要进一步考虑到不同贝类物种对多种环境胁迫的

响应的种间差异和种内变异性。 

3  展望 

目前对海洋酸化生理生态效应的认识主要集

中在室内模拟酸化条件实验 , 天然环境下的围隔

实验 [93-94]以及对自然环境高 CO2 水体的调查, 如存

在火山口 CO2 出口的区域和受近岸上升流影响的区

域[95]是具有重要现实环境意义的研究方向。当前, 关

于海洋生物对酸化的生理生态响应过程和机理我们

还认识不足, 对于酸化条件下不同物种之间的相互

作用以及整个海洋生态系统对酸化的响应还知之甚

少。未来, 关于海洋酸化生理生态效应研究应重点关

注: (1) 海洋底栖无脊椎动物, 都具有不同形态和特

征的生命阶段, 在不同生命周期对酸化表现出不同

的响应机制, 但现有研究大多数集中于早期生命阶

段, 在整个生活史阶段观察其对酸化的响应更能反

映出该物种对酸化的适应性; (2) 驱动海洋生态系统

变化的多元环境因子产生的交互作用可能更加复杂, 

鉴定多元环境胁迫对生物的复合影响是一个巨大的

挑战, 传统的生态生理方法大多研究单一的因子对

物种的影响难以反映真实状况, 现在需模拟现实环

境对多个压力源进行从分子生理水平到机体有害结

果的系统调查。 
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Abstract: Since the industrial revolution, greenhouse gases have been released in increasing quantities, a quarter of 

which has dissolved into the sea, reducing the pH and calcium carbonate saturation of seawater. This phenomenon 

is called ocean acidification. Ocean acidification and the accompanying changes in the seawater carbonate system 

have a profound impact on marine life. As a typical biological group in the marine ecosystem, mollusks possess a 

certain capacity for acid-base regulation. However, as calcified organisms, these animals may be easily affected by 

seawater acidification. Based on the existing investigations of ecophysiological responses in mollusks, we have 

found that ocean acidification almost affects the entire life history and most physiological processes of mollusks, 

which especially show high sensitivity to acidification in the early life stage. In this review, we summarize and 

discuss the present research progress on ecophysiological responses to ocean acidification in mollusks, providing a 

theoretical reference for future studies on the responding mechanisms of mollusks to ocean acidification. 
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