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全球环境变化已经成为影响人类可持续性发展的

关键因素, 而大气 CO2 浓度升高是导致环境变化(全
球变暖、海平面升高、上部混合层浅化等) 的主要元凶, 
2010年全球 CO2排放量首次突破 100亿 t(10.0 Pg±
0.9 Pg), 大气 CO2浓度达到(389.63±0.13)×10−6, 并继
续以年平均约 3%的速率递增[1], 全球大气环境恶化的
趋势更加严峻。海洋作为地球上最大的碳汇之一, 自工
业革命以来, 吸收了人类 CO2排放量的 30%~40%[2,3], 
有效的缓解了全球变暖的趋势, 但也使表层海水的碱
性下降, 引起海洋酸化。研究显示, 工业时代之前的
2500万年, 海水 pH变化未超过 0.1个单位, 而目前海
水 pH的年均变化速率要比工业时代前快数百倍[4], 预
计本世纪末表层海水平均 pH将要降低 0.3个单位, 到
2300年海水 pH下降最大值将达到 0.77个单位[5], 而在
沿岸生态系统的部分区域, pH 的实际降低速率要比预
测速率更快[6]。海洋酸化不可避免的会导致海水碳酸盐

系统发生变化, 进而改变海水化学平衡, 并协同温度
与海流的作用影响整个海洋生态系统。 
微生物是海洋生态系统的关键, 它不仅是海洋初

级生产力的主要贡献者, 同时介导了海洋中所有基本
的生物地球化学循环。浮游异养细菌作为海洋微生物

的一个极其重要的组成部分, 其生产力相当于整个海
洋初级生产力的 10%~80%[7], 并承担着海洋中
75%~95%有机物质的分解任务[8], 同时异养细菌在“微
生物食物环”中发挥着至关重要的作用[9]。本文从异养

细菌的胞外酶活性、群落结构及其功能等方面, 将海洋
酸化对异养细菌影响的相关研究成果进行概述。 

1  海洋酸化对异养细菌多样性和群

落结构的影响 
海洋微生物的多样性巨大而复杂, 每升表层海

水中存在成千上万种细菌, 虽然高CO2/低 pH的环境
未必会导致微生物种类的消失, 但 pH变化可能会改
 变微生物多样性和群落结构。Meron 等[10]关于海洋

酸化对珊瑚(Acropora eurystoma)共生微生物群落的
影响研究表明, 虽然 pH的改变没有影响优势种群(γ-
变形菌和蓝细菌 )的统治地位 , 但与正常海水环境
(pH=8.2)相比, 酸化条件下(pH=7.3)的共生微生物群
落多样性要更高, 部分序列出现频率发生显著变化
(α-变形菌显著增加, δ-变形菌和 Bacteroidetes显著降
低), 同时致病菌(Vibronaceae 和 Alteromonadaceae)
数量和种类明显增加; 另外珊瑚周围海水的细菌多
样性也发生变化, 低 pH条件下海水中 α-变形菌和疣
微菌 Verruncomicrobiae 的含量明显降低(分别为 9%
和 6%), γ-变形菌和蓝细菌的比例显著上升 (9%和
8%); Witt等[11]模拟酸化条件对海水中生物膜的细菌

群落进行研究, 发现高浓度的 pCO2 会导致黄杆菌

(拟杆菌)的丰度增加, α-proteobacteria 的丰度降低, 
生物膜的细菌群落对高 pCO2/低 pH条件能快速调整
和适应; Lidbury 等在意大利 Vulcano 岛附近海床的
CO2 渗漏区, 研究了海洋酸化对生物膜微生物群落
水平的影响, 结果表明, 不同 pCO2 浓度的海水中, 
生物膜的细菌群落结构有着显著差异, 随着 pCO2浓

度升高, 细菌群落的香农多样性指数和辛普森多样
性指数显著增加[12]; Ray等[13]在 Fram海湾设置生态
围格进行酸化研究 , 结果显示 , 海水中细菌的优势
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种群是 γ-变形菌和黄杆菌, 并且随着 pCO2浓度升高, 
部分海洋生态围格中细菌群落的丰度和多样性降低; 
Beman 等[14]对开放大洋和沿岸海水的硝化作用进行

研究发现, 高CO2/低 pH的环境将导致起硝化作用的
变形菌和古菌(AOB)的丰度减少 , 进而影响海洋中
氮的循环。Gilbert 等[15]利用宏基因组和环境转录组

学新技术来研究海洋微生物群落在赤潮发生和消亡

时的微生物多样性和结构变化, 发现在高 pCO2浓度

时, 赤潮区域海水中拟杆菌、α-变形菌、β-变形菌、
γ-变形菌的 mRNA序列快速增加。 

作为地球上最大的碳库, 深海环境的异养细菌
如何响应海洋酸化也是一个重点研究方向。Yamada
等[16]采集黑潮暖流深海水样(2000 m)开展海洋酸化
研究, 发现低pH条件对深海原核生物群落结构无明
显影响 , 但对细菌活性有抑制作用; Inagaki等 [17]对

日本南冲绳海沟深海热液口区域沉积物下层一个富

含液态CO2的区域进行研究 , 发现沉积物的关键微
生物种群包括:  ① 厌氧甲烷营养古菌(ANME-2C)和
δ-变形菌门的Ecl-2种群;  ② γ-变形菌和ε-变形菌中的
硫代谢化能异养菌, 说明pCO2浓度高的深海沉积物

中, 同化CO2和(或)CH4的异养细菌是优势种群; 另
外研究发现沉积物细菌的数量和丰度(109/mL)要远
高于液态CO2湖水 /气界面中的细菌群落 (107/mL), 
预示着高pCO2/低pH的环境对细菌群落有显著影响。
由于研究区域环境不同, 酸化对异养细菌多样性及
群落结构的影响也各有区别。 

2  海洋酸化对异养细菌胞外酶活性

的影响 
由于有机质的分解和再利用都必须依赖于异养

细菌对复杂或高分子底物进行水解, 而胞外酶是水
解作用的主要执行者, 因此,胞外酶活性可以作为异
养细菌应对环境变化的指示因子, 并对评估海洋有
机质循环和碳平衡有着重要意义。海水 pH降低将改
变异养细菌胞外酶的氨基酸电离常数和酶活性位点

的三级结构, 直接导致异养细菌胞外酶的活性发生
变化[18], 因此,近年来关于海洋酸化对异养细菌胞外
酶活性的影响也成为研究热点。部分研究表明异养

细菌胞外葡萄糖苷酶在酸化条件下, 活性明显提升[19], 
对多糖等聚合物的水解作用增强会产生更多单糖 , 
不仅促进细菌生长, 同时葡萄糖的增加将对细菌吸
收无机盐的过程产生竞争, 间接影响海洋初级生产

力水平。然而也有酸性海水中异养细菌胞外酶活降

低的报道, 如 Grossart 等[20]利用中型生态围隔实验

研究发现 , 具水解作用的胞外酶 (亮氨酸氨基肽酶
LAPase、α和 β-葡萄糖苷酶)在海水 CO2浓度升高的

情况下, 其酶活受到抑制; Wurst 等通过生态围格实
验发现, 当海水 pH从 8.1降至 7.6时,  LAPase的平
均酶活降低 40%, 最高达到 60%~70%[21]; Yamada 
和 Suzumura 报道了海水 pH 从 8.2 降到 7.8 时,  
LAPase 酶活显著降低, 脂肪酶(L-ase)的活性也随之
降低[22]; Lunau[23]在波罗的海进行中型生态围格实验, 
结果表明异养细菌的水解酶反应效率在酸化条件下

会受到抑制。另外也有酶活不受酸化条件影响的报

道, 如 Tanaka 等[24]研究发现磷酸酶活性不受海洋酸

化的影响, Yamada 和 Suzumura 的研究表明在海水
pH 变化过程中, 磷酸酶和 β-葡萄糖苷酶活性基本稳
定不变[22], Wurst的研究表明, pH变化对 α-葡萄糖苷
酶和碱性磷酸酶的活性影响不大[21]。 

3  海洋酸化对异养细菌功能的影响 
异养细菌在海洋生态系统的生物地球化学循环

和能量流动中具有重要意义: 一方面可以分解有机
质, 释放营养盐, 另一方面吸收溶解有机质(DOM), 
转化为颗粒有机物向上传递 , 形成二次生产 , 因此
异养细菌在海洋生态系统的碳循环中有着重要作用, 
另外异养细菌通过氨化作用、硝化作用、反硝化作

用和固氮作用等途径来影响海洋氮循环, 并在其他
生源要素如磷、硫循环中起到重要作用[25]。 

海洋酸化对碳循环的影响最直接表现在海洋生

产力的变化, 研究表明海洋酸化可能会改变自养型
浮游植物的生产力, 并导致 C:N:P 的组成结构发生
变化, 影响到生物碳泵的效率和微生物食物环中的
有机质再循环进程[26]。Teira 等[27]在模拟酸化环境条

件下 , 对表层海水中典型的两株纯培养菌株 : 玫瑰
杆菌 Roseobacter(MED 165) 和噬纤维菌 Cytoph-
aga(MED 217)进行了生物量和代谢等方面的影响研
究, 结果表明,高浓度的 pCO2 会导致上述菌株的固

碳速率显著增加 , 并使噬纤维菌 Cytophaga(MED 
217)的呼吸速率明显下降 , 预示着酸化条件对于海
洋细菌在碳循环中的作用会产生影响; 而 Karl 等[28]

研究发现酸化条件下, 异养细菌对一种以多糖为主
要成分的溶解性有机碳(DOC)的水解可以抑制颗粒
有机碳(POC)在海洋中的垂直传递, 导致对初级生产
力产生负反馈效应。异养细菌也可以通过胞外聚合
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颗粒物(TEP)来对环境条件改变作出快速反应, 并间
接影响海洋微食物环的循环和碳的垂直流通(生物碳
泵)[29]。另外 Shi 等[30]研究发现, 酸化条件下浮游植
物吸收铁离子(光合作用和浮游植物生长的关键营养
素)的能力下降, 预示着海洋酸化会对浮游植物产生
显著的影响, 间接影响到全球的海洋生产力和渔业
经济, 而海洋中的一种异养细菌-海杆菌属(Marino-
bacter)与浮游植物在铁离子的利用方面有着紧密的
互利共生关系 [31], 因此, 海洋酸化也可以通过细菌
与浮游植物关于铁的吸收来间接影响生产力水平。

然而也有部分研究显示酸化对海洋碳流通的影响不

明晰, 如 Kluijver 等[32]利用同位素标记的方法研究了酸

化对浮游植物和细菌之间碳流通的影响, 结果表明, 在
生态围格发生藻华的后期(即 pCO2 浓度升高阶段), 细
菌的生物量有着显著增加, 但酸化条件对于浮游植物和
细菌之间无机碳的流通没有显著影响。 

海洋酸化并不仅仅影响碳循环系统, 还与其他
元素循环和能量代谢有着潜在的协同和反馈效应。

近年来关于海洋酸化是否影响细菌在氮循环中的功

能也成为研究热点, 由于氨氧化细菌(AOB)有 CO2

浓缩机制(CCMs), 可以降低对 pCO2 浓度变化的敏

感性, 氨氧化古菌(AOA)则有着独特的 3-羟基丙酸/ 
4-羟基丁酸固碳途径, 缺乏 RuBisCO 酶, 因此普遍
认为海洋酸化可能不会对海洋氨氧化过程带来明显

效应。然而近来的研究结果却显示, 氮循环的三个重
要过程都会受酸化的影响[14]。Ward 对广泛分布的海
洋氨氧化细菌 Nitrosococcus oceanus 进行研究发现, 
在 pH 为 8.0时氧化速率最大, 而当 pH 降低 0.4~0.5
个单位, 氧化速率下降 20%~36%[33]。Rudd等[34]对淡

水湖泊近 10年的长期酸化实验显示水体硝化作用在
酸化条件下受到抑制。Huesemann 等研究发现海洋
酸化能抑制微生物的固氮作用 ,显著降低硝化速率 , 
与正常海水(pH 8.0)的环境相比, 酸化条件(pH 分别
为 7.0 和 6.5)的硝化速率分别降低 50%和 90%, 当
pH 浓度变化超过 0.5 个单位时, 海水的氨氧化速率
随之降低[35]; Hutchings 等[36]报道了在高 CO2浓度的

海区中海洋固氮作用增强, 但硝化作用速率和硝化
细菌、古菌的丰度减少, 由此导致硝酸盐的流通受到
影响, 并对反硝化作用产生负反馈效应; Beman 等[37]

对大西洋和太平洋的多个观测点的研究发现, 当 pH降
低 0.05~0.14个单位时, 所有研究站点的微生物硝化作
用速率随之减小(范围在8%~38%), 并影响N2O的产生, 
在百慕大和夏威夷海域, 酸化条件下海水氨氧化速率

分别降低 38%和 36%, 并预测海洋酸化将会从根本上
改变海洋的氮循环。另有研究表明[38], 海洋异养细菌
多样性的改变可能并不能明显影响其进行物质和能量

代谢的功能, 但可以影响真核生物多样性的丧失, 并
因此导致海洋生物地球化学进程的变化。 

4  异养细菌对海洋酸化的适应进化

相关研究 
由于目前对于海洋微生物多样性(无论是基因型

或表型水平)的认识还很有限, 因此对于异养细菌在
海洋 pCO2浓度快速增加的环境中是否能适应进化这

一问题, 目前还没有较好的结论。鉴于微生物遗传适
应性以及水平基因转移(HGT)的普遍存在 , 大多数
微生物似乎能通过其他物种获得基因而得到进化 , 
然而由于目前海洋的 pH 变化率要比地质记录以来
的任何时期都要快的多, 因此短期 pH变化幅度巨大
也可能会导致海洋异养细菌无法适应和调整。另外

海洋中的 HGT 在较短时间尺度(几十年至几百年)上
是至关重要的 , 但其过程很少有人了解 , 虽然目前
全基因组研究已经可以帮助人们定位 HGT 位点, 然
而对于在短期内环境选择压力是否足以将新基因固

定在整个群落中这个问题还无法得知[38]。关于异养

细菌的基因在海洋酸化环境中是否进化和如何适应, 
还没有很好的方案来进行相关研究, 而长期传代实
验的开展对于理解单一微生物如何应对高 pCO2/低
pH条件是非常必要的, Hughes等[40]设计了 4组大肠
杆菌(E.coli)菌株来研究其对不同环境条件的适应机
制: 第一组置于恒定酸性环境(pH 5.3), 第二组置于
恒定碱性环境(pH7.8), 第三组置于 pH随机变动的环
境, 第四组置于每日 pH在酸、碱之间循环变换的环
境, 传代 1000 代后再将各组菌株置于酸性或碱性环
境, 结果发现整个周期都暴露于酸性或者碱性环境
的细菌组发生特化, 当转移到它们偏爱的环境中时呈
现出明显的适切性(fitness), 而进化于 pH 不断变化环
境中的细菌具有多面适切性形式, 没有一组在任何环
境中有明显的适应性丢失现象[39]。Coffins和 Bell设置
了高 pCO2(1050μatm)的条件, 对 Chlamydomonas 传代
1 000次, 也没有发现其调节和进化的证据。 

5  未来需要重点研究的相关领域 
由于海洋酸化的研究历史较短, 早期的研究主

要集中在海洋酸化对海洋生物(尤其是钙化生物, 如
珊瑚、球石藻等)的影响[41,42], 而很少注意到微生物
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的生态效应, 关于异养细菌响应海洋酸化的研究目
前相关报道较少 [43,44], 研究不够系统 , 方法比较传
统, 在某种程度制约了人们对海洋酸化和异养细菌
的科学认识。未来关于海洋酸化对异养细菌的生态

效应研究, 重点需要关注以下研究领域:  
(1) 典型生态系统的比较研究。关于海洋酸化生

态效应, 重点要研究河口和近岸生态系统、大洋生态
系统、高呼吸作用(高浓度 pCO2)的海区、热带海域
和南北极海域这些典型生态系统的海洋酸化趋势及

其对异养细菌的生态效应, 并进行数据共享和比较
研究, 由此得出关于海洋酸化与异养细菌的科学和
全面的结论, 这个领域需要各国政府和全球相关研
究机构的共同协作。沿岸与河口生态系统由于碳酸

盐化学特征的空间和时间尺度变化幅度较大, 适合
开展海洋酸化的相关研究[45], 最近 Cai 等[46]的研究

发现我国东海沿岸海域由于富营养化的作用, 促进
了次表层海水的酸化效应, 加速了沿岸海水 pH的降
低 , 因此对于我国研究人员 , 更需要重点研究海洋
酸化对沿岸和河口生态系统的影响。 

(2) 异养细菌响应 pH变化的生理学基础研究。
关于在环境 pH值发生变化时, 典型异养细菌菌株如
何做出动态响应的研究, 目前的相关报道无法得出
共识, 因此要重点研究高 pCO2/低 pH的海洋环境是否
影响到异养细菌的化学平衡、细胞表面动力学和膜转

运等过程, 并因此导致细菌的生理学响应, 以及细菌
如何调控胞内 pH, 以适应外部环境的改变等。 

(3) 异养细菌对高 pCO2/低 pH 环境的适应进化
研究。需要重点研究在高 pCO2/低 pH的海洋环境条
件下, 异养细菌维持胞内 pH动态平衡过程中的遗传
适应机制; 需要确定异养细菌在海洋酸化环境中是
通过水平基因转移来获得新基因, 还是通过正向突
变选择; 同时需要确定异养细菌对高 pCO2/低 pH 环
境适应进化的时间尺度。 

6  海洋酸化研究的新技术和方法 
针对上述三个重点研究领域, 可以采取一些新

的技术和方法来开展更系统和全面的分析和研究。 
(1) 关于生态系统大尺度的研究 , 除了加强国

际间的数据共享和合作, 必须增加在典型生态系统
中投放大、中型生态围隔的数量, 并进行长期、实时
的监测, 最为理想的是开发设计出能够模拟海水表
面大气 CO2富集、释放并准确控制浓度的装置, 实现
完全自然环境下的海水 pH变化, 由此来研究酸化对

异养细菌的生态影响。 
(2) 由于许多典型细菌目前还不能纯培养 , 并

且海洋培养基可能并不能代表细菌在自然海洋中的

生存环境, 因此关于异养细菌响应 pH变化的生理学
基础研究, 首要任务还是要进一步改进海洋异养细
菌的可培养技术, 同时借助于流式细胞仪和微胶囊
包埋技术, 对分布更广、更能代表研究海域的优势菌
株, 实施单细胞操作, 进行胞内 pH 的 GFP 荧光测
定[47], 这对于深入了解细菌适应 pH变化的生理学响
应有着重要的参考价值。 

(3) 高通量测序技术和生态分子网络研究方法
的结合, 为更好的研究微生物群落多样性和系统发
育信息提供了强大的技术手段 [48,49], 并在全球气候
变化对微生物群落结构和功能的研究中得到广泛的

应用 , 取得了许多重要的研究成果 , 上述技术和方
法也应尽快引进到海洋酸化的相关研究中来。另外

Denef 和 Banfield 关于钩端螺菌属(Leptospirillum)在
矿山酸性排水区(AMD)这一特殊环境下的适应进化
研究新方法 [50], 对于拓展异养细菌对海洋酸化的适
应进化研究具有非常好的启示作用。 

7  结语 
由于研究区域、研究方法的局限以及微生物群

落的复杂性, 目前关于海洋酸化对异养细菌的影响
研究还非常有限和零散, 制约了人们全面系统认识
海洋酸化的生态效应。随着新的研究技术发展和各

国研究机构协作, 关于海洋酸化对异养细菌的生态
效应研究将会取得更多新的成果, 对于指导政府主
管部门制定相关政策可以提供更科学的参考。  
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