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封面图说: 白洋淀是华北地区最大的淡水湖泊湿地。 淀区内沟壕纵横交织错落,村庄、苇地、园田星罗棋布,在水文、水化学、生
物地球化学循环以及生物多样性等方面,具有非常复杂的异质性。 随着上游城镇污废水、农田径流进入水域,淀区
富营养化日益加剧。 复杂的水环境特点、高度的景观异质性和良好的生物多样性,使得该地区成为探索规模性厌氧
氨氧化反应的良好研究地点(详见本期第 6591—6598 页)。

彩图提供: 王为东博士摇 中国科学院生态环境研究中心摇 E鄄mail: wdwangh@ yahoo. com
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全球 CO2 水平升高对浮游植物生理和
生态影响的研究进展

赵旭辉1,2,孔繁翔1,谢薇薇1,3,史小丽1,*

(1. 中国科学院南京地理与湖泊研究所,湖泊与环境国家重点实验室,南京摇 210008;

2. 中国科学院研究生院,北京摇 100049;3. 南京农业大学生命科学学院,南京摇 210095)

摘要:工业革命以来由于化石燃料的大量燃烧,大气 CO2 水平不断增加,预计在 21 世纪末将增至现有水平的两倍,达到 750
滋L / L。 作为全球初级生产力的重要贡献者,浮游植物应对 CO2 水平升高的生理生态响应必然会对水生生态系统和碳、氮等元

素的生物地球化学循环产生重要影响。 全球 CO2 水平的升高将显著改变水体的碳化学环境,淡水生态系统(湖泊和河流)由于

容量小变化比海洋更为显著。 水体碳化学环境的改变首先会影响浮游植物个体,在高 CO2 水平下,浮游植物的细胞会有变小

的趋势,并且细胞的光合作用强度也会有不同程度的增加,其中细胞较小或者不具有碳浓缩机制(CCM)的浮游植物增加较多,

此外浮游植物细胞的化学元素计量值也将显著改变。 随后浮游植物个体水平上的变化会进一步影响水生生态系统,例如水体

初级生产力水平的提高,浮游植物、浮游动物群落结构组成以及水体微食物网结构的变化等。 此外浮游植物对 CO2 水平升高

的生理生态响应程度还与水体的营养水平有关。 总结了大气 CO2 水平升高对浮游植物生理生态影响的研究方法,展望了未来

可能的研究方向。
关键词:CO2 升高;浮游植物; 初级生产力; 元素生态化学计量学; 群落结构

Effect of enhanced CO2 level on the physiology and ecology of phytoplankton
ZHAO Xuhui1,2, KONG Fanxiang1, XIE Weiwei1,3, SHI Xiaoli1,*
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Abstract: With the increase of global carbon emissions since the industrial revolution, atmospheric CO2 level is expected to
be twice higher than the present level at the end of this century, reaching to 750 滋L / L. As atmospheric CO2 is the most
important source of soluble CO2 in water due to the deliberate CO2 sequestration, global CO2 elevation would significantly
alter carbonate chemical environments of aquatic ecosystems. When atmospheric CO2 concentration doubles at the end of
century, it is predicted that pH value of surface oceans would drop approximately 0. 3 units, the concentration of
bicarbonate ion would increase by 6% , and carbonate ion concentration would decrease by 50% . Considering the smaller
buffering capacity of freshwater ecosystems than that of oceans, carbonate chemical environments of freshwater lakes and
rivers may change more notably after the increase of CO2 level. The shift of carbonate chemistry would in turn have dramatic
effects on aquatic ecosystems. Phytoplankton has been used widely as an indicator of changes of aquatic ecosystems because
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this relatively short鄄lived organism responds rapidly to subtle changes. Meanwhile, it contributes approximately 50% of the
total global primary productivity, which plays a vital role in global carbon cycling. Therefore, the physiological and
ecological responses of phytoplankton to global CO2 elevation would have great significance on water ecosystems and
biogeochemical cycle. Elevated carbon resource could enhance the photosynthetic activity of phytoplankton, particularly
small phytoplankton or non鄄CCM (non鄄carbon concentration mechanism) phytoplankton. When CO2 level increases, the
cell size of phytoplankton would potentially decrease, and the elemental ratio of carbon to nitrogen in phytoplankton cell
would increase up to more than 10% . Then, those changes in the individual phytoplankton cell would cause certain
variations in the ecological level. Primary productivity would rise significantly as a result of enhanced photosynthetic activity
of phytoplankton. The shift in assemblage composition of phytoplankton, and the variation of elemental ratio could affect the
edibility of phytoplankton, which would alter the abundances and the community structure of zooplankton. Furthermore, the
accumulating concentration of organic carbon in water would promote the growth and reproduction of heterotrophic
bacterioplankton, which would strengthen the competition between bacterioplankton and phytoplankton for nutrients, such
as nitrogen and phosphorus. More importantly, elevated CO2 effects differ between oligotrophic and eutrophic water body. It
is expected that effects on algal productivity in eutrophic aquatic ecosystems could be potentially larger, since in eutrophic
water the input of nitrogen and phosphorus to the global biochemical cycle exceeds that of the carbon input by several orders
of magnitude. Finally, we summarized the development of the methodology for studying the effect of enhanced CO2 level on
water ecosystems. Long鄄term in situ simulating experiment would be the best approach for studying the effect of enhanced
CO2 on natural phytoplankton community. In future research, picophytoplankton will attract more attention, since they are
sensitive to the change of CO2 level compared with large ones because of their high surface鄄area鄄to鄄volume ratio. In
addition, more efforts should be exerted for freshwater ecosystems with respect to elevated CO2 effects, as they are far less
investigated than marine ecosystems even though they are closely linked to the survival of human being.

Key Words: elevated CO2; phytoplankton; primary productivity; elemental stoichiometry; community structure

随着工业社会的迅速发展,煤矿和石油等化石燃料的大量燃烧,大气 CO2 浓度已经从工业前的 270 滋L / L
升高至现在的 386 滋L / L。 如果人类的生活、生产方式没有较大的改变,预计到本世纪末,大气 CO2 的浓度可

超过 750 滋L / L[1鄄2],这种变化必然对全球生态系统产生深远影响。 已有大量研究表明全球 CO2 水平升高会显

著增加陆地生态系统的初级生产力[3]。 水体作为大气 CO2 的重要碳汇,大气 CO2 浓度的升高必将会强烈地

影响海洋、湖泊和河流等水体的 CO2 水—气交换,而 CO2 的水气扩散通量则会影响水体中浮游植物的生长和

繁殖,进而对水生生态系统和生物地球化学循环产生深远影响[4]。
浮游植物初级生产力几乎占据了全球总初级生产力的 50% [5],而大气 CO2 浓度是决定浮游植物生长的

重要因子之一[6],因此有关浮游植物对大气 CO2 浓度升高的生态响应一直是热点问题。 目前,关于大气 CO2

水平升高对海洋浮游植物生理生化和生态系统结构的影响研究相对较多[7鄄10]。 虽然淡水湖泊对全球碳平衡、
气候调节,以及整个生物地球化学循环的影响要远远小于陆地和海洋生态系统,但作为内陆水体最重要的组

成单元, 湖泊生态系统与人类的生存和社会发展有着息息相关的联系,而目前还很少有关全球 CO2 水平升高

对淡水生态系统影响的研究[11鄄12],所以今后关于大气 CO2 水平升高对淡水浮游植物尤其是对其群落结构演

变的研究对预测淡水生态系统物质循环和能量传递的变化将有着重要的意义。
本文综述了国内外关于全球 CO2 水平升高对浮游植物和水生生态系统影响的最新研究进展,回顾总结

了大气 CO2 水平升高对水生生态系统浮游植物影响的研究方法。 最后展望了全球 CO2 水平升高对水生生态

系统影响的未来研究方向。
1摇 全球 CO2 水平升高对水体碳化学的影响

首先,大气 CO2(CO2 (g))水平的升高引起了全球性的气候变暖,使表层水体的温度和矿化度也会随之升

1886摇 21 期 摇 摇 摇 赵旭辉摇 等:全球 CO2水平升高对浮游植物生理和生态影响的研究进展 摇
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高,这虽然会导致水体溶解性无机碳(DIC)和碱度的降低,但是其效果不显著[14]。 另一方面,由于大气-水体

间 CO2 的交换服从开放体系的亨利定律,大气 CO2 分压逐渐升高的综合效果必然会增加表层水体中的 CO2

浓度,引起方程(1)、(2)和(3)向右移动,最终造成水体中溶解性 CO2(CO2 (aq))浓度增加,pH 值下降,HCO-
3

含量升高,DIC 总量增加[13,15鄄16]。
CO2(g)葑CO2(aq) (1)

CO2(aq) +H2O葑 H++HCO-
3 (2)

HCO-
3葑H++ CO2-

3 (3)
已有研究证明大气 CO2 水平从工业前的 270 滋L / L 增加到现在的 386 滋L / L,使海水的 pH 值下降了大约

0. 12 个单位;如果大气中 CO2 水平超过 700 滋L / L,海洋中 pH 值将再下降 0. 3 个单位,HCO-
3 含量增加 6%以

上[17],CO3
2-含量下降 50% ,这些变化将会显著影响了海水中 Ca2+的迁移转化[18],更重要的是这种变化的速

度将超过过去两千万年间的最高速度[19]。 自然水体(包括海洋和淡水)的 pH 值一般在 7. 0—8. 2 之间,致使

溶解态的 CO2(aq) 仅占 DIC 的 0. 5%—1% ,而 CO2 的水气扩散速度又一般会小于浮游植物固定 CO2 的速

度[20],CO2 作为自然水体中浮游植物的直接碳源,极有可能会成为浮游植物生长的限制因素之一,所以 CO2

水平的升高对浮游植物的生长有着重要的影响。 与海洋相比,淡水水体如湖泊和河流的水量都较小且具有更

小的碱度,致使其应对大气 CO2 水平升高的缓冲能力较弱,所以淡水水体 pH 值的下降幅度和 DIC 浓度的增

加量可能会更加显著[21],这对于淡水中浮游植物的生长影响将更大。
2摇 全球 CO2 水平升高对浮游植物个体水平的影响

2. 1摇 全球 CO2 水平升高对浮游植物光合作用的影响

自然水体中的 DIC 主要以 HCO-
3 离子存在,约占 92% ;CO2 的含量不足水体 DIC 的 1% ,所以体中 CO2 (aq)

很难满足大部分浮游植物的正常生长[22]。 此外,核酮糖—2—磷酸羟化氧化酶(rubisco)作为浮游植物光合作

用的关键酶,不仅现在的大气 CO2 水平达不到其半饱和浓度,而且 rubisco 对 CO2 的亲和力也较低,因此

rubisco 催化羧化反应的速率通常是限制浮游植物固定 CO2 效率的重要因子[23]。 即便如此,很多浮游植物的

光合作用速率还是达到了相对较高的水平,研究表明这是因为许多浮游植物为了保证 rubisco 羧化反应的效

率,都自然进化形成了碳浓缩(Carbon Concentration Mechanism,CCM)机制[24]。 拥有 CCM 机制的浮游植物能

利用水体中最大的碳库 HCO-
3,如在碳酸酐酶(CA)的催化作用下使 HCO-

3 向 CO2 转化或者浮游植物细胞直

接吸收富集 HCO-
3
[25鄄28];此外,部分浮游植物的 CCM 机制还能增加细胞内 CO2 向细胞膜外再泄漏的阻力,保

证其有效地利用有限的 CO2
[29鄄30]。 不仅如此,其实无论海洋还是淡水中不同浮游植物种类之间 CCM 机制的

效率是相距甚远的,其效率可以用颗粒态 rubisco 的半饱和浓度 Km 与表观光合作用半饱和浓度 K1 / 2 的比值 R
表示,例如既使海洋中蓝藻种类之间的 R 值也可相差达 3 个数量级以上[31鄄32]。 所以,浮游植物间 CCM 机制

的差异不仅体现在是否具有 CCM 机制,更多的会表现在 CCM 机制的效率上。
关于 CCM 机制的起因,现在普遍的观点是历史上低 CO2 浓度的胁迫环境促使了 CCM 机制的产生和发

展,浮游植物为了克服低碳源的限制,自然选择了 CCM 机制[33鄄 34]。 目前对于 CCM 机制的研究已达到了分子

水平[24],低 CO2 浓度会诱发浮游植物 CA 基因的表达,产生细胞外碳酸酐酶和细胞内碳酸酐酶[35],胞外碳酸

酐酶催化胞外的 HCO-
3,生成 CO2 后再进入细胞内;胞内碳酸酐酶催化直接吸收入细胞内的 HCO-

3
[36]。 例如

莱茵衣藻 Chlamydomonas reinhardtii 的 CA 基因的存在及其在蛋白质合成和光合作用中的重要作用已经得到

证实,将 Chlamydomonas reinhardtii 转移到较低 CO2 浓度的水环境中可以检测到 CA 酶活性的显著增加[37]。
值得注意的是,因为 CCM 机制需要酶解并促使 HCO-

3 穿透细胞膜,是一个消耗能量的过程;而 CO2 是不带电

荷的气体分子,穿透脂溶性的细胞膜是不需要消耗能量的被动运输过程,所以浮游植物可能更倾向于直接吸

收 CO2 (aq),已有研究表明 CCM 机制在促进 HCO-
3 吸收利用的同时,并不影响蓝藻对水体 CO2 的直接利用[38],

甚至在一定 HCO-
3 浓度范围内蓝藻对 CO2 的吸收动力学是稳定的[39] 这可能是由于浮游植物吸收 HCO-

3 和
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CO2 的途径不同,但是这从侧面也证明了浮游植物对 CO2 (aq)的喜好性,所以全球 CO2 水平的升高可能会削弱

浮游植物对 CCM 机制的依赖性。
至于浮游植物对于 CO2 水平升高的生态响应也被证明具有明显的种间差异。 具有 CCM 机制的浮游植

物虽然可以适应较低的 CO2 浓度,但是由于 CCM 机制本身是耗能的[40],浮游植物的生长速度会受到不同程

度的限制,这种限制作用在深水区或者水底等光照较弱的区域更加显著[22]。 不具有 CCM 机制的浮游植物原

本在较低 CO2 水平下的环境中生长会受到一定的限制;但当全球 CO2 水平升高后,碳限制程度的减弱会更有

利于它们的生长和繁殖[8]。 目前的研究认为可以利用浮游植物中稳定性同位素13C 的相对丰度 啄13C 值区分

其是否具有 CCM 机制,根据浮游植物吸收利用 HCO-
3 的生理过程会增强13C 的同位素分馏效应,若 啄13C<

-30译,认为浮游植物仅依靠 CO2 (aq),不具有 CCM 机制;若 啄13C>-30译,证明其还吸收利用了 HCO-
3,具有

CCM 机制[41鄄42]。 研究发现,英国的 Windermere 湖中缺乏 CCM 机制的淡水藻类 Chrysophytes 和 Synurophytes 在
高水平 CO2 条件下生长速度相对较快[43];而硅藻 Skeletonema costatum 因为具有一定效率的 CCM 机制对 CO2

升高的生态响应并不显著[15]。 不仅如此,具有 CCM 机制的浮游植物也会如前所述因为 CCM 机制效率的不

同,对全球 CO2 水平升高产生敏感程度不同的生理和生态响应[15鄄16,43鄄44]。 当大气 CO2 水平从 150 滋L / L 上升

至 750 滋L / L 时,赤道太平洋中硅藻的丰度在减小,而棕囊藻 Phaeocystis 的优势却在增加,这可能就是因为两

种藻类 CCM 机制效率不同的原因[45]。 淡水水体中,蓝藻由于具有较高 CCM 机制效率,在较低 CO2 水平水体

中比其他浮游植物更具有竞争优势,但在未来高 CO2 水平水体中,其优势地位可能被取代[46鄄47],这预示着未

来的富营养化湖泊中发生水华的优势种可能会演化成其他种类。
CCM 机制不仅可以影响浮游植物对 CO2 的有效利用;另一方面,CO2 水平的升高也会反过来影响 CCM

机制。 在高 CO2 浓度环境下,绿藻类 Chlamydomonas 经过 1000 时代的繁殖进化,不仅细胞体积有所减小,增
殖速度加快,CCM 机制的效率也在降低,这证明 Chlamydomonas 正在逐代向高效利用细胞能量的方向进

化[48]。 如果这个结果同样适用于其它浮游植物,这就意味着未来浮游植物 CCM 机制的种群差异性将减小,
甚至消失,毕竟 CCM 机制是一个耗能的生理过程,其优势取决于它的耗能代价以及浮游植物生理代谢的需求

程度[24],因此浮游植物 CCM 机制是否能在未来较高 CO2 水平的环境中广泛存在还有待于后续研究。
2. 2摇 全球 CO2 水平升高对浮游植物细胞大小的影响

浮游植物除了按照典型的营养类型和遗传因子的分类方法以外,也可以按照其形态大小进行分类,例如

浮游藻类按照粒径大小可分为小型藻( net鄄plankton >20 mm),微型藻( nanoplankton 2—20 mm) 和超微藻

(picoplankton<2 mm) [49]。 浮游植物的新陈代谢速度与细胞的体积呈负幂函数关系,体积越小,比表面积越

大,营养物质的扩散补给相对越充分,生物量和相对丰度也就越大[50鄄51]。 富营养水体中超微型浮游植物的比

例相对较少,但在贫营养水体中超微型藻的数量可占浮游植物总量的 90% 以上[10,52],并且固定了占总量

50%—70%的碳[11]。 在大气 CO2 水平逐渐升高的趋势下,超微藻在低纬度、低营养水平水体中的比重可能会

不断增加。
CO2 的补给情况与其它营养物质相似,同样受扩散速度的限制[7],因此体积较小的浮游植物可以将从全

球 CO2 水平升高的趋势中受益更多。 近年来的研究表明莱茵衣藻(Chlamydomonas reinhardtii)在高水平 CO2

的培养条件下粒径有变小的趋势[43]。 因此体积较小的浮游植物,例如淡水水体中的超微型蓝藻类

Aphanocapsa、Aphanothece、Chroococcus、Coelosphaerium、Cyanodictyon 等,都有可能会在将来较高 CO2 水平的环

境中演变成竞争优势较强的优势种群[11]。 此外,气候变暖也会影响浮游植物细胞的大小,研究表明浮游植物

的粒径会随着“温室效应冶呈线性下降的趋势,在 15 益的基础上每升高一度,藻类粒径会下降 2. 5% [53],这种

变化可以作为大气 CO2 水平升高对细胞大小带来的间接影响[53鄄54]。
2. 3摇 全球 CO2 水平升高对浮游植物化学元素组成的影响

浮游植物的化学元素组成是新陈代谢的结果,所以研究其化学元素组成一直是认识浮游植物生理过程的

重要方向。 传统观点认为浮游植物的化学元素组成是长期自然选择的结果,取决于周围环境中营养物质的元
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素比例[55鄄56]和光利用策略[57],虽然不同浮游植物的元素组成具有种群差异性,但主要元素组成 C 颐N 颐P 比值

通常保持在 106颐16颐1 附近,即著名的 Redfield 比值[58]。 但是近些年的研究却表明浮游植物的化学元素组成

受水体 DIC 含量影响较大,大气 CO2 水平的上升将会显著改变浮游植物的化学元素组成,这就打破了

Redfield 比值不受外界影响的传统观点。 大气 CO2 水平的升高不仅会影响浮游植物的光合作用速率,而且会

进一步改变浮游植物的营养需求,最终改变浮游植物的化学元素组成。 例如在营养充分的海水中当 CO2(aq) <
10 滋mol / L 时,CO2 水平的变化会显著改变 6 种海洋浮游藻类 C 颐N 颐 P 的比值,尤其在光照不足时影响更加

显著[9]。
近年来关于大气 CO2 水平升高对浮游植物化学元素组成的影响研究更是取得了新进展。 研究发现浮游

植物化学元素组成对大气 CO2 水平升高的反应非常敏感,目前普遍的研究认为浮游植物细胞碳、氮的含量会

因为光合作用的增强而增大,而其增大的变化幅度取决于浮游植物的来源地和种类[9鄄13]。 实验证明大气 CO2

水平从 380 滋L / L 升至 750 滋L / L 后,海洋中聚球藻 Synechococcus 细胞碳含量增加了 16%—18% ,氮含量增加

了 27% ,而磷的含量变化不明显[46]。 同样在淡水湖泊中绿藻细胞的碳、氮元素组成在 CO2 水平升高后也发

生了显著地提高[58]。 由于细胞化学元素应对大气 CO2 升高的敏感程度不同,导致细胞元素的含量比值也发

生了显著的变化,如海洋中的固氮蓝藻 Trichodesmium,当大气 CO2 从现在的浓度 386 滋L / L 升至 1500 滋L / L,
其 N:P 比值将会显著增大 16%—21% [59]; 当 CO2 水平从 250 滋L / L 升至 900 滋L / L 后,Trichodesmium 的细胞

C 颐N 比值也增加了 8. 27% [60]。
尽管到目前为止大部分的研究都集中在 CO2 水平升高对浮游植物 C 颐N 颐P 比值的影响,并且对其他元素

组成影响的研究也还较少[61],但是其实大气 CO2 水平的提高对细胞化学元素的影响更主要的还是体现在对

细胞化合物结构和含量的影响,高浓度 CO2 水平不仅增加了浮游植物的 C 颐N,同时糖类、脂肪酸和蛋白质的

结构和含量也发生了变化[18],甚至发现其细胞组成的 啄13C 会随 CO2 水平的升高呈现明显的降低[62]。 过多

的 CO2 可能被浮游植物固定,并以糖类物质存储在细胞内[63]。 如对于海洋石球藻 Emiliania huxleyi 的研究表

明颗粒型无机碳(PIC) /颗粒型有机碳(POC)将会随着全球 CO2 水平的升高而降低,这会抑制海洋中的钙化

作用[64],影响碳的大气—海洋循环。 淡水绿藻 Chlamydomonas、Chlorella 和 Scenedesmus 在应对逐渐升高的

CO2 水平时,细胞中蛋白质和 N 元素的含量会有所提高,与此同时,叶绿素 a 的含量也会发生不同程度的提

高[65]。 此外,最具有深远意义是 CO2 水平的升高后会显著增加透明胞外聚合颗粒物(TEP)的含量[66],TEP
的 C 颐N 颐P 比值不仅明显高于 Redfield 比值,还会促进溶解性或胶体有机物转变为颗粒态有机物[67],剧烈地

改变碳、氮等元素的生物地球化学循环。
最后要强调的是,全球 CO2 水平升高对浮游植物化学元素计量值的影响还会受水体营养水平的影响,如

氮、磷的限制,而且不同浮游植物还表现出了明显的种间差异。 虽然已有大量研究证明许多浮游植物细胞的

C 颐N 和 C 颐P 会随大气 CO2 水平的升高而升高[5,61鄄63],但是也存在生理响应完全不同或者相反的浮游植物,如
硅藻 T. weissflogii 细胞中的 C 颐N 比值会随着大气 CO2 水平的升高而呈现逐渐降低的趋势,并且这种降低的

趋势在 CO2 的低浓度范围内(<400 滋L / L)比较显著[9]。
3摇 全球 CO2 水平升高对水生生态系统的影响

浮游植物对全球 CO2 水平升高的响应首先会体现在个体水平上,包括光合作用、细胞大小和细胞化学元

素组成等,随后不同种群的生物量也会发生变化,进而影响了浮游植物群落组成和结构,最后对整个水生生态

系统产生深远影响。 目前的研究主要集中在 CO2 水平升高对水生生态系统初级生产力、微食物网的影响,以
及不同营养水平水生生态系统对 CO2 水平升高的生态响应。
3. 1摇 浮游植物初级生产力的影响

浮游植物的初级生产力占据地球总初级生产力的 50%以上[5,68鄄69],所以研究全球 CO2 水平升高对浮游植

物初级生产力的影响意义重大。 早期人们的普遍认识是浮游植物必须通过水气交换和碳酸盐平衡系统才能

接触 CO2,并且 CO2 在水中的扩散速度远小于其在空气中的扩散速度,所以由于水体的缓冲作用,传统的观点
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认为浮游植物与陆生绿色植物相比,其初级生产力对大气 CO2 浓度升高的响应可能不明显[62,70]。 其实得出

这样的结论都是因为多数控制实验是在被 CO2 饱和的水体中进行的,忽视了浮游植物的碳固定、水体碳化学

和水气交换过程之间的动力学关系[71],而自然环境中很少出现这种完全饱和的情况。 目前已有的研究已经

证明虽然自然水体表层中 HCO-
3 浓度大约为 2 mmol / L,而 CO2 (aq) 的浓度却极低,仅为 10 mmol / L 左右,浮游

植物的羧化酶通常需要 25—35 mmol / L 的 CO2 (aq)才能达到饱和,所以不具有 CCM 机制的浮游植物在进行光

合作用时往往被较低的 CO2 扩散速率所限制,既使拥有 CCM 机制的浮游植物也可能会因为缺乏 CA 酶的活

性中心(如锌元素)而表现出碳限制[72鄄74],因此大气 CO2 浓度的升高必将增加浮游植物的光合作用,显著增大

水生生态系统的初级生产力,已经有大量的研究证实大气 CO2 水平加倍后,水体初级生产力可提高约 10%—
50% [70鄄75]。 此外,目前测定初级生产力时采用更加简单准确的14C 同位素的方法后发现超微型浮游植物(<2
mm)在淡水水体特别是其丰度较大的贫营养水体中贡献的初级生产力可能一直被低估,实际可达总初级生产

力的 50%以上,并且由于其具有较大的比表面积,吸收固定 CO2 的速度较快,所以大气 CO2 水平的升高可能

会使超微型浮游植物贡献的初级生产力在总初级生产力中的比重上升[76],特别是在一些贫营养水体中超微

型藻类的优势可能会更加明显。
虽然目前对于全球 CO2 水平升高会提高水体(包括海洋和淡水)初级生产力的观点已经达到广泛的共

识,但是全球 CO2 水平升高后也会引发其他的气候变化,如温度升高、水面风速下降等,这些气候变化因素会

促进湖泊等静水水体分层趋于稳定,造成透光层的营养物质难以得到补充,引发严重的营养限制,最终也可能

导致初级生产力的降低。 例如刚果境内的贫营养湖随着 CO2 水平的升高,其初级生产力已经较工业前有所

降低[77]。 所以,在研究全球 CO2 水平升高对初级生产力的影响时应当考虑各种因素的综合效果。
3. 2摇 微食物网变化的影响

浮游动物的捕食以及异养浮游细菌分解的选择性也会对浮游植物的群落组成和结构产生影响[47]。 全球

CO2 水平升高会改变浮游植物的种群相对丰度以及细胞的元素化学组成,进而影响了浮游植物的可食性,改
变了浮游动物,甚至鱼类的捕食习惯,破坏了浮游动物和异养浮游细菌的竞争平衡[78]。 例如在中营养和富营

养的淡水湖泊中浮游植物的主要捕食者是 Daphniid 等,贫营养湖泊主要的捕食者是 Calanoid copepod 等[79]。
一方面,随着全球 CO2 水平的升高,这两种浮游动物会呈现不同适应程度的生态响应;另一方面,它们的食物

结构也会因浮游植物群落结构的组成及 C 颐N 颐P 化学元素比值的变化而发生变化,因此这两种浮游动物的竞

争平衡必然会随之发生变化,最终导致不同营养状态湖泊中的浮游动物种群结构也发生变化。 异养浮游细菌

承担着分解矿化浮游植物残体和生物分泌物的功能,这种分解过程直接影响到水生生态系统的营养环境[80],
包括营养盐和微量元素的含量,所以异养浮游细菌也是浮游植物群落演替的关键控制因素之一。 大气 CO2

水平的升高首先会促进浮游植物的生长和繁殖,进而导致水体中有机碳含量的增加,为异养浮游细菌提供了

更加丰富的营养物质,所以大气 CO2 水平的升高也间接促进了水体中异养浮游细菌数量的增加,加剧了其与

浮游植物对氮、磷等营养元素的竞争[81]。 此外,全球 CO2 水平升高后引起的气候变暖会加热自然水体,这会

改变异养浮游细菌的分解速度和食物营养结构[59, 82],最终间接地影响浮游植物的群落组成和结构[83鄄84]。 所

以,全球 CO2 水平的升高趋势会直接或间接地改变微食物网的组成和结构,作为微食物网重要组成部分的浮

游植物必然也会随之发生显著的变化。
3. 3摇 不同营养水平水生生态系统对 CO2 水平升高的生态响应

水生生态系统应对全球 CO2 水平升高的生态响应主要还是取决于水体中浮游植物的种类和数量,而不

同营养水平水体的浮游植物群落结构差异较大[47],例如贫营养水体中微型藻和超微藻的数量较富营养水体

更占优势,太平洋贫营养海域的培养实验表明在未来 100—200a,全球 CO2 水平的升高会使贫营养海域浮游

植物的初级生产力可增加约 15% ,其中占主导地位的是对 HCO-
3 低亲和力的或者无 CCM 机制以及 CCM 机制

效率较低的浮游植物;而富营养化的近海水生生态系统由于受 CO2 限制更加显著,全球 CO2 水平升高的生态

响应也会更明显,研究证明 CO2 浓度加倍后,富营养海域中对 HCO-
3 低亲和力的浮游植物的初级生产力可提
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高达 40%之多[71]。
淡水水体如湖泊和河流的缓冲能力远低于海洋,全球 CO2 水平升高对湖泊和河流中浮游植物的影响可

能更大,特别是对一些富营养化的湖泊,由于其氮、磷等营养元素充足,初级生产力和生物密度较大,会表现出

更加强烈的碳限制,所以全球 CO2 水平升高对该水体初级生产力的影响更显著,尤其是 pH 值较低的富营养

湖泊,有研究表明因 CO2 含量的加倍,富营养水体的初级生产力会增加 50% 以上[71,76]。 因此可以预测全球

CO2 水平升高可能会加剧富营养化湖泊中浮游植物过度繁殖所产生的水华现象。 但是对于一些受有机物污

染严重的湖泊和河流由于受污染物降解的影响,CO2 的含量已经接近饱和甚至过饱和,该水体中浮游植物对

大气 CO2 水平提高的生态响应程度可能会比较迟钝[71,85]。 因此在研究水生生态系统应对全球 CO2 水平升高

的生态响应时,要区别对待不同营养状况的水体,尤其更要加大力度研究富营养化问题日趋严重的湖泊和近

海,预测 CO2 水平升高后这些水生生态系统的变化,为提前预防避免灾难性事件发生提供理论基础。
4摇 大气 CO2 水平升高对水生生态系统浮游植物影响的研究方法进展

目前有关陆地生态系统 CO2 水平控制实验已经相对成熟,因此存在大量的关于陆地生态系统,如热带雨

林、草原、稻田等,对全球 CO2 水平升高响应的研究[86鄄87],但是水生生态系统由于涉及 pH 值和水气交换平衡

等复杂问题,CO2 水平控制实验不确定因素较多,确定单因素的生理生态效应时显得更具有挑战性,因此对水

生生态系统的相关研究明显滞后于陆地生态系统研究[73]。 虽然目前已有的各种控制实验方案和实验结果的

可比性仍然比较差,但是关于水生生态系统 CO2 浓度控制技术正在随着分析检测技术和控制技术的发展而

逐渐走向完善。 根据前人的控制实验方法,可以概括其发展历程(表 1)。 大气 CO2 水平升高对水生生态系统

浮游植物影响的研究方法主要有以下几种:
(1)直接 CO2 鼓气法摇 早期的关于浮游植物的 CO2 控制实验都是在室内直接向培养液中鼓入 CO2

[37],
根据鼓气的速度和 CO2 的浓度来控制培养液中的 CO2 (aq),CO2 的控制水平比较高,可达 1000 滋L / L 以上,远

远超出现有的和本世纪末的预测浓度,培养液的 pH 值也会显著降低[21]。 这一时期培养的浮游植物一般都是

在保证营养元素充足条件下的单种或者几种混合培养[12]。 虽然该研究结果具有重要的指导作用,但是因为

其与真实情况相差较大,不能用于解释和预测自然水体的生态响应。
(2)直接控制水体 DIC 和 pH 值法摇 水体中碳的各种形态(CO2 (aq)、HCO-

3、CO3
2-)是可以相互转化的,因

此可以通过控制水体中的 DIC 和 pH 值来调节 CO2(aq)
[9鄄10],因为其实验成本较低且控制相对容易,故在实验

室内较常用,但是这种方法也存在较多问题,如重碳酸盐或酸碱的加入会使体系的 pH 值和碱度大幅改变,其
中 HCO-

3 浓度的大幅度改变可能会影响浮游植物的表观光合作用,增加了对实验结果解释的不确定因素[88]。
(3)目前最理想的水生生态系统 CO2 控制实验是通过原位的野外试验模拟全球 CO2 水平升高对浮游植

物的影响,充分考虑了自然环境的多种因素可能带来的影响[62,84]。 浮游植物的 CO2 控制实验也经历了从一

次性批次培养向半连续或连续培养的方式转变,一直发展到现在的野外原位试验[46],这不仅克服了室内实验

浮游植物种群密度过大的问题,也解决了培养实验过程中 DIC、碱度、DO 和氮、磷等营养元素含量波动剧烈的

难点。 该方法通常先在水体中鼓入含有不同 CO2 水平的空气饱和一段时间,然后利用密闭流动气体的方法

保持培养液上方的 CO2 水平,这样不仅考虑了 CO2 的浓度要求,也注重了 CO2 水气交换速率的影响[71,82]。 虽

然 pH 值的控制还需要改善,但是由于是原位的培养实验,水体中的浮游植物种类和营养物质都是比较符合

自然水体实际情况的。
水生生态系统的 CO2 浓度控制实验,不仅从控制方法和检测技术方面都已经有了较大的进步,而且控制

实验的培养时间也有所增加[21,62],从早期的数小时到后来的数月,这一方面是技术进步和资金投入增加的结

果,另一方面也体现了人们认识的深入,短期小规模的室内控制实验虽然能够解释和发现一些问题,如 CCM
机制的发现,但是对于浮游植物群落的演替和进化问题都需要较长时间的观察实验,所以增加浮游植物培养

的实验周期和世代数是未来 CO2 浓度控制实验的发展方向之一。
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表 1摇 CO2 浓度控制技术的发展概述

Table 1摇 Overview of the development of technology on CO2 manipulations

浮游植物种类
Phytoplankton species

CO2 控制方法 / 培养时间

CO2 control method / Incubation time

CO2 控制水平

Levels of CO2

concentration

发表年份
Published year

莱茵衣藻 Chlamydomonas reinhardtii 室内鼓气培养 / 2—24 h 不等 50000 滋L / L 1988[37]

海洋浮游植物群落
Marine phytoplankton community 室内鼓气 / 2 h 3、10、38、91 mmol / L 1997[8]

硅藻 Phaeodactylum tricornutum 等
室内加稀 HCl 或稀 NaOH 溶液 / POC > 50
mmol / L 后至少稳定 3d 1. 5—37. 7 mmol / L 1999[9]

硅藻 Thalassiosira pseudonana,
绿藻 Stichococcus bacillaris,
甲藻 Alexandrium fundyense,
海石球藻 Emiliania huxleyi,

室内 先 酸 化 高 温 去 除 背 景 DIC, 再 用
NaHCO3 调节 CO2 浓度,密封后鼓入无 CO2

的空气 / 8d

培养液 DIC 浓度 0. 25、
0郾 50、1. 00、2. 00 mmol / L 2000[88]

海石球藻 Emiliania huxleyi
原位实验,先鼓气饱和培养液,再密闭保持
上浮气体 CO2(g)的浓度 / 19d 190、410、710滋L / L 2005[82]

束毛藻属 Trichodesmium 室内半连续培养,鼓气 / 浮游植物达到稳定
期 7—10 世代

150、 380、 750、 1250、
1500滋L / L 2007[59]

聚球藻 Synechococcus,
原绿球藻 Prochlorococcus

室内半连续培养,鼓气 / 浮游植物达到稳定
期至少 5d 380、750 滋L / L 2007[40]

河流浮游植物群落
Freshwater phytoplankton community 原位实验,鼓气 / 90d 360、720 滋L / L 2009[84]

5摇 研究展望

综上所述,全球 CO2 水平升高必将会对水体碳化学环境、浮游植物、整个水生生态系统和生物地球化学

循环产生重大影响。 目前针对水生生态系统对 CO2 水平升高响应的相关研究还很薄弱,未来迫切需要开展

以下方面的研究。
(1)光合作用或者光呼吸途经的改变对浮游植物应对大气 CO2 浓度升高后的诱导变化具有重要作

用[37],但是其在分子生物学水平上的生理机制尚不清楚,这应当是未来研究一个突破口,需要进一步深入

研究。
(2)由于受传统显微镜观察法的限制,对于水体中具有重要生态意义的超微藻的研究一直进展缓慢,但

是随着分子生物技术的引入和其对全球气候变化的特殊敏感性,对于水体中超微藻的研究必将更加深入。
(3)目前关于水生生态系统的 CO2 控制实验基本上还是以是短期的室内实验为主,并且实验所用的浮游

植物种类有限,不能完全模拟自然水体,实验结果的适用性具有很大的不确定性,因此为了模拟自然水体的真

实情况,进行长期的野外中宇宙生态系统实验将是不可或缺的途径。
(4)全球 CO2 水平升高等全球气候变化问题对水生生态系统的影响是多方面的,目前的研究还局限于

CO2 水平、温度和水体营养盐等因素,各种因素的综合生态效应也是未来研究的一个重要方向。
(5)全球 CO2 水平升高会显著改变浮游植物的群落组成和结构,这一点具有重要的生态意义。 目前对于

淡水水生生态系统这方面的研究还很少,所以淡水浮游植物群落组成和结构对 CO2 水平升高的响应趋势是

当前亟待解决的问题。
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