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摘要：自工业革命以来，空气中人为排放 ＣＯ２量增加，引起温室效应，导致地球表面温度升高和海水升温；同时，由于海⁃气界面

气体交换，大气中 ＣＯ２部分溶解于海洋，引起海洋酸化。 海洋升温加快鱼体内生化反应和代谢速率，并通过影响生长、觅食和繁

殖等生命过程中能量供给，间接影响到鱼类种群分布、群落结构及生态系统的功能。 而海水酸化会干扰海洋鱼类仔稚鱼的感觉

和行为，增加其被捕食率，并削弱其野外生存能力，可能威胁自然种群补给量。 综述了海洋升温、海洋酸化及其两者共同作用对

海洋鱼类的影响，为预测鱼类响应全球海洋环境变化的响应趋势提供相关依据。
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自工业革命以来，由于人类燃烧化石燃料，向大气释放了大量 ＣＯ２，导致地球表面平均气温升高大约

０．７℃，并且以此 ＣＯ２排放速率计算，至 ２１ 世纪末地表温度将升高 ２—４℃ ［１］。 全球平均气温上升了约 １℃已
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经改变了物种的地理分布，海洋变温动物通过向两极扩散来寻找温度适宜的水域［２］。 由于海⁃气 ＣＯ２交换，人
为排放的 ＣＯ２总量的四分之一进入海洋，引起海水化学改变，包括海水中溶解 ＣＯ２的量增加，海水 ｐＨ 从工业

革命前的 ８．２，至 ２１００ 年将会降低到 ７．８，以及降低生物组织中碳酸钙的溶解度［３—５］。
海洋鱼类尽管具有较强的酸碱调节能力，但也可能受到酸化的不利影响［６—１３］。 并且，温度是鱼类生理和

生态的主要非生物决定因子［１４—１５］。 海洋升温也将对海洋鱼类产生广泛影响，包括已有报道的向两极扩

散［１６—１７］和降低低纬度鱼类的生长率［１８］。 目前，升温和酸化双重环境胁迫因子对海洋鱼类影响的研究也开始

引起关注［８， １９］。 海水升温和酸化不仅能够直接影响鱼类的生理和行为，也可能通过改变栖息地环境以及改

变食物网结构而间接影响鱼类［２０］。 而鱼类同时也是海洋食物网的中心环节，海洋环境对鱼类资源的影响必

将影响全球渔业资源产量［２１］。
为此，本文综述了海洋酸化、海洋升温以及两者共同作用对鱼类的影响，为预测鱼类响应全球海洋环境变

化的趋势提供相关依据。

１　 海洋升温对鱼类个体、种群及生态系统的影响

至 ２１ 世纪末，全球海洋的平均温度将升高 ２．６—４．８℃ ［２２］，这将对不同区域、不同鱼类造成不同的影响。
在赤道及两极地区，海水水温的日变化和季节变化较小［２３—２５］，耐受温度变化范围较窄［２６］，温度变化一旦超出

其适宜范围，海洋鱼类将消耗更多能量用于维持日常代谢，因此会降低其生存适宜度［２７］。 这些鱼类或者通过

生理调节适应升温，或者迁移到其他温度适宜的纬度或水深度，也可能在局部地区彻底消失［１６］。 温度变化会

影响鱼体内生物化学反应速度和代谢速率［２８—２９］，进而影响生长、觅食和繁殖等生命过程中能量供给，这将间

接影响鱼类种群分布、群落结构及生态系统功能。

图 １　 温度对鱼类有氧范围的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ａｅｒｏｂｉｃ ｒａｎｇｅ ｏｆ ｆｉｓｈ

１．１　 海洋升温对鱼类生理代谢影响

不同种类、不同地理区域的鱼类对温度耐受范围不

同。 经研究发现，有氧范围是决定鱼类温度耐受能力的

重要因素。 有氧范围即基础氧气摄取和最大氧气摄取

之间的间距（图 １） ［３０］。 温度升高对有氧范围的影响是

海洋升温影响鱼类存活最重要的生理机制。 伴随温度

升高，鱼体合成代谢需氧量增加，然而水中溶解氧却在

下降，鱼体血液循环和呼吸系统的能力不能满足基础代

谢氧气需求量的增加。 氧气需求量和氧气供给量之间

的不平衡将会限制有氧范围，而有氧范围的减少将会降

低鱼类生存适宜度［２７， ３１］。
热带海洋鱼类生活在水温相对恒定的环境中，他们

对于海洋升温更加敏感。 当水温升高至比夏季平均水

温高 ２—４℃时，５ 种珊瑚礁鱼类基础代谢耗氧率升高，而最大氧气摄取量并不增加，从而造成有氧范围的下

降［３２］。 对于绝大多数海洋鱼类，在发育过程中首先经历浮游生活阶段，然后到近岸适宜栖息地定居，其中外

海漂浮生活的仔鱼最容易受到环境改变的影响，死亡率较高［３３］。 从 １９９８ 年到 ２０１１ 年，从澳大利亚 Ｌｉｚａｒｄ 岛

共采集 １０ 批次刚定居的雀鲷（Ｐｏｍａｃｅｎｔｒｕｓ ｍｏｌｕｃｃｅｎｓｉｓ），通过耳石微结构分析，推算仔鱼漂浮阶段的时间

（ｐｅｌａｇｉｃ ｌａｒｖａｌ ｄｕｒａｔｉｏｎ， ＰＬＤ）和仔鱼的日生长率。 研究发现随着温度升高，ＰＬＤ 逐渐下降而生长率不断增

加，而当海水温度超过 ２８℃后，温度再升高，ＰＬＤ 趋向增加而生长率却在下降［３４］。 实验表明，鱼类对水温的

耐受能力与水温之间是呈倾斜的圆顶形的关系，在最适温度范围内，鱼类的生长率会随水温升高增加，但是当

水温高于最适温度后，其生长又会快速下降［２６］。 通常变温动物在温度升高时，会降低食物特殊动力系数，减
少对食物消化、吸收和同化作用的能量消耗，以此维持日能量收支平衡［３５］。 但是，对出膜 ６—９ｄ 小丑鱼

４３４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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（Ａｍｐｈｉｐｒｉｏｎ ｐｅｒｃｕｌａ）基础代谢、餐后代谢反应的研究，发现升温提高仔鱼基础代谢率，对餐后用于消化和吸收

的能量消耗却没有影响，因此在海水温度升高时，仔鱼可能需要寻找更多食物才能维持正常生长速率［３６］。 而

当食物不充足时，升温增加能量消耗，用于生长和发育的能量相应地减少，导致仔鱼生长速度下降，降低变态

成功率［３７］。 并且，在野外长期的观察也发现海洋升温对鱼类早期发育的潜在威胁。 在长达 ５８ 年对加利福尼

亚州南部海区 ４３ 种鱼类幼鱼的物候学研究中发现，在近十几年，３９％的种类（主要是外海漂浮性鱼类）季节丰

度最高值提前，１９％的种类（主要是近岸底栖性鱼类）延后。 而浮游动物的物候学并没有随之提前，因此，那
些物候学没有与浮游动物同步改变的鱼类将得不到充足的食物，最终减少渔业补充量［３８］。

在温度较高的环境中，生物个体趋向变小，因为这样可以增加表面积与体积比，从而容易保持氧气吸收和

消耗平衡［３９］。 在 ４０ 年间，伴随着冬季水温升高 １—２℃，北海 ８ 种主要的经济鱼类中的 ６ 种，其渐近体型的大

小随之下降，从而使这些群体的单位补充渔获量平均降低 ２３％［４０］。 从全球角度，由于海洋升温使得小个体鱼

种可能代替大个体鱼种，据估计到 ２０５０ 年，鱼类集合平均最大体重将会减少 １４％—２４％［４１］。
某些海区海面平均温度的升高速度高于全球平均气温的升高速度，等温线在向两极移动［４２］。 作为物种

表型可塑性的一种方式，行为温度调节可以降低环境温度改变对物种和种群的不利影响。 鱼类是外温动物，
通过迁移活动来维持体内适宜温度，而最适温度理论上反映了鱼类有氧运动能力的最适温度。 然而，目前许

多热带鱼类所在纬度的最高温度已经接近它们的最适温度［４３］。 因此，这些种群可能就会暂时性地迁移到更

深水层或者高纬度等水温更低的水域，以此降低基础代谢消耗。 最近的报道称有 ８０ 种热带和亚热带的草食

性鱼类的生活区域已经扩散到了温带珊瑚礁区［４４］。
１．２　 海洋升温对鱼类与其他物种间相互关系的影响

在以往研究全球气候变化影响时主要关注全球升温对单一物种直接的生理影响，然而最近通过对陆地和

淡水系统的长期数据（＞２０ 年）的 ｍｅｔａ 分析发现，全球升温对鱼类分布区域改变，以及带来新的种间关系的影

响，更有可能改变整个生态群落的结构和功能［４５］。
当小生境水温不同时，鱼类会通过迁移寻找适宜温度的栖息地，尤其是当食物链顶端的捕食性鱼类对温

度比较敏感，它迁移栖息地后，将会改变食物网结构和能量流动。 例如，湖红点鲑（Ｓａｌｖｅｌｉｎｕｓ ｎａｍａｙｃｕｓｈ）是冷

温性鱼类（适宜温度 １０—１２℃），对温度敏感，是美国北部湖泊中顶级捕食者，是食物网中关键物种。 夏季平

均气温从 １５—２０℃变化过程中，因为湖泊中有温度分层，鲑鱼会离开水温较高的近岸，而游向水温较低的深

水区，与此相伴，它对来自近岸的小型鱼类和无脊椎动物的捕食量将会下降，而更加依赖深水区的浮游植物的

生产力，使得湖泊中食物网结构发生改变［４６］。 而这种基本食物网结构再造，会通过调节到捕食者的能量通

量，改变生物量积累，在环境变化快速时期终将威胁到生态系统的可持续性。
在全球，随着海洋升温和海流的向极化增强，许多热带鱼类入侵至温带海域，由于物种入侵，海洋升温将

会间接影响鱼类与其他物种间的关系，进而影响到群落结构和海洋生物多样性。 入侵物种主要是珊瑚礁关键

草食性鱼类，例如独角鱼（Ｎａｓｏ ｕｎｉｃｏｒｎｉｓ）、鹦鹉鱼、兔子鱼（Ｓｉｇａｎｕｓ ｒｉｖｕｌａｔｕｓ）和刺尾鱼属（Ａｃａｎｔｈｕｒｕｓ ｓｐ．）的一

些种类。 其中，热带草食性兔子鱼，因为海水升温经苏伊士运河拓殖到地中海，并建立了大量的种群。 他们破

坏了近岸大型海藻林，并阻止新藻场的建立，深刻改变了近岸岩礁系统［４４］。 澳大利亚东部地处热带⁃温带过

渡地带，有海藻森林这种关键栖息地。 进行长期观测发现，１０ 年间水温升高 ０．６℃，伴随着入侵的草食性鱼类

种类增加以及高温下这些鱼类较高的啃食速率，海藻林逐渐减少，最后消失。 同时，当地之前丰富的鱼类群落

也逐渐消失，取而代之以热带草食性鱼类占优势的群落［４７］。 在日本南部部分海区观察到珊瑚已入侵至纬度

较高的温带海区，珊瑚⁃海藻相互作用增强，这些区域正在以海藻为主慢慢转变以珊瑚为主。 如果大型海藻场

消失而不是被替代，那么物种多样性会急速下降，然而，若被珊瑚替代，那物种多样性可能不受影响，甚至会增

加。 据估计到 ２１００ 年，大范围入侵将会导致多区域群落间的物种趋同化，从全球看局部物种丰富度净增加，
在入侵物种多的海域将会形成非相似群落［４８］。

受全球升温影响，海洋鱼类分布区移向高纬度和深水区。 利用捕捞平均气温指数，分析 １９７０—２００６ 年间

５３４　 ２ 期 　 　 　 王晓杰　 等：鱼类对海洋升温与酸化的响应 　
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的年渔业捕捞量，得知海洋渔业捕捞量受气温变化的显著影响，在高纬度地区暖水性物种占捕捞优势种的趋

势越来越明显，而在热带海区亚热带物种捕捞量越来越少。 这种捕捞组成的改变对沿岸地区渔业经济发展有

较大影响［４１］。 例如，金枪鱼具有重要经济价值，它们依赖于逆流热交换系统维持体温高于环境水温，因而水

温是决定其分布的重要因素。 热带金枪鱼主要分布于水温高于 １８℃的水域，然而 １９６７—２０１１ 年间延绳钓捕

捞量的数据显示，在大西洋、西太平洋和印度洋的亚热带水域中热带金枪鱼的捕获百分比呈上升趋势。 由此

表明，伴随全球变暖，热带金枪鱼种群在向两极移动［４９］。

２　 海洋酸化对鱼类早期发育和行为影响

２．１　 海洋酸化对鱼类早期发育影响

研究表明海洋鱼类对海洋酸化具有较强耐受性，因为成鱼可以通过鳃和肾脏进行酸碱调节［９， ５０］，然而幼

鱼由于呼吸和离子交换模式与成体不同［５１］，并且与成鱼相比具有较大的表面积和体积比［５２—５３］，因此幼鱼对

海洋酸化比较敏感。 酸化会影响一些鱼类的胚胎发育［５４］、仔稚鱼的生长［６］，破坏仔鱼组织和器官结构［１０］，降
低仔鱼存活率［６］等。 然而，也有研究发现，海水酸化并不影响精子和卵子的受精率［５５］、受精卵的孵化率［５６］、
仔鱼的生长和发育［７， １０—１１， ５６—５７］以及游泳能力［５８］ 等。 尽管这些研究在海水中 ＣＯ２分压为 ７００—９００ μａｔｍ 时

（以目前 ＣＯ２排放速度，到 ２１ 世纪末海水中 ＣＯ２分压），对鱼类存活等并未造成直接的影响［５９］，但是，酸化对

鱼类造成的亚致死效应将可能是影响个体甚至种群最大的危险因素［６０］。 例如，酸化造成鱼类生长缓慢，个体

变小等，在自然种群中，这些个体将会增加被敌害捕食的几率、降低获得食物的能力，进而会增加死亡率［６１］。
２．２　 海洋酸化对鱼类行为的影响及其机制

在以往的研究中高 ＣＯ２的研究主要从 Ｈ＋浓度升高带来的酸性效应研究对鱼类影响，大多研究发现鱼类

具有高效的酸碱调节方法，认为鱼类可以耐受较高的 ＣＯ２分压。
直至 ２００９ 年在对大堡礁鱼类的研究中，发现酸化会影响珊瑚礁鱼类的感觉和行为。 Ｐｈｉｌｉｐ Ｌ． Ｍｕｎｄａｙ 首

先报道了酸化海水会干扰小丑鱼幼鱼嗅觉对不同气味的辨别能力。 在正常水体中（ｐＨ ８．１５）小丑鱼幼鱼能够

识别一系列不同的气味，正确识别这些气味可以帮助他们找到适合成体生活的珊瑚礁栖息地。 而在酸化（ｐＨ
７．８）处理刚刚产下的受精卵并继续处理至孵化出膜 １１ ｄ 后，小丑鱼幼鱼会被正常情况下避让的气味所吸引，
而在 ｐＨ ７．６ 的酸化组，小丑鱼幼鱼对任何气味都没有反应［６２］。 随后，通过越来越多的室内模拟及野外酸化

实验发现，酸化还能影响鱼类听觉敏感度［７］、视觉［６３］、降低行为侧向化［６４］以及影响幼鱼视觉识别捕食者的学

习能力［６５］，表明酸化对鱼类的整个神经系统都可能产生影响。
海洋酸化对鱼类种群影响取决于该物种的适应潜能，而后者又取决于种群内个体间的遗传变异度。 研究

发现，酸化对鱼类种群内不同个体的行为影响程度不同［６６—６７］，而且这种个体差异能够跨代传递。 将亲代棘鲷

（Ａｃａｎｔｈｏｃｈｒｏｍｉｓ ｐｏｌｙａｃａｎｔｈｕｓ）根据嗅觉行为分为 ＣＯ２敏感个体和 ＣＯ２耐受个体，然后再将它们的后代进行酸

化处理。 根据脑组织的基因组、转录组和蛋白质组学分析结果发现，高浓度 ＣＯ２酸化处理后，耐受亲代和敏感

亲代的后代的基因和蛋白表达均有差异，这种跨代分子特征表明个体间对 ＣＯ２敏感度不同将为鱼类种群适应

海洋酸化提供可能［６８］。
关于海水酸化对鱼类感觉和行为影响机制，最早是由 Ｎｉｌｓｓｏｎ 等提出的抑制性神经递质受体假设［６９］。

γ⁃氨基丁酸 （ＧＡＢＡ）门控离子通道主要通透 Ｃｌ－和 ＨＣＯ－
３，正常情况下，离子通道打开，Ｃｌ－和 ＨＣＯ－

３ 内流，引起

神经元细胞膜超极化，抑制神经冲动传导。 当海水 ＣＯ２分压升高后，鱼体内血液和组织内会进行酸碱离子调

节从而改变某些神经元跨膜的 Ｃｌ－和 ／或 ＨＣＯ－
３ 浓度改变，引起神经元去极化，产生兴奋性神经冲动，从而引起

鱼类行为异常。 除上述机制之外，近年来，其他的补充解释也不断出现。 海水酸化除了通过改变中枢神经系

统中细胞内外 ＨＣＯ－
３ 浓度之外，也可能通过升高的 ＣＯ２分压，和 ／或者降低的 ｐＨ 直接作用于鱼类的外周嗅觉

系统，从而影响鱼类的嗅觉行为。 神经电生理实验发现酸化处理实验鱼后，能够引起快速且可恢复的对某些

６３４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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气味嗅觉敏感度下降，这表明酸化后质子浓度升高会改变气味分子和 ／或嗅觉结合区域的构象，从而降低受

体—配体亲和力。 酸化处理金头鲷（Ｓｐａｒｕｓ ａｕｒａｔａ Ｌ．）在降低 ｐＨ（ＣＯ２分压保持不变）时，会降低金头鲷对 Ｌ⁃
丝氨酸，Ｌ⁃亮氨酸，Ｌ⁃精氨酸和 Ｌ⁃谷氨酰胺的嗅觉敏感度，但不影响对 Ｌ⁃戊二酸的敏感度。 表明升高的质子浓

度并不能解释全部的嗅觉敏感度的下降。 当升高 ＣＯ２分压（ｐＨ 保持不变），又会降低金头鲷对 Ｌ⁃丝氨酸，Ｌ⁃亮

氨酸和 Ｌ⁃精氨酸的嗅觉敏感度，但不影响其对 Ｌ⁃谷氨酰胺和 Ｌ⁃戊二酸的敏感度［７０—７１］。 因此推测 ＣＯ２分压的

升高（ｐＨ 保持不变）也可能直接影响鱼类的嗅觉敏感度，水体中 ＣＯ２扩散进入外周嗅觉神经元，引起细胞内

ｐＨ 降低，降低嗅觉传导通路传输效率，从而降低嗅觉敏感度［７２］。

３　 海洋酸化和升温对鱼类的复合效应

大气中 ＣＯ２浓度升高，给海洋带来了双重效应，即海洋升温和海洋酸化［７３—７５］。 然而，目前，同时研究海洋

酸化和升温两种胁迫因子对鱼类影响的报道很少，已有报道主要是研究它们对鱼类生理和行为的影响。 例

如，在 ２ 种珊瑚鱼类（Ｏｓｔｏｒｈｉｎｃｈｕｓ ｄｏｅｄｅｒｌｅｉｎｉ）和（Ｏ． ｃｙａｎｏｓｏｍａ）的研究中发现，升温能够降低这两种鱼的有氧

范围，这与之前的研究结果一致，更重要的是，酸化会加剧升温的不良影响，使得有氧范围进一步下降［２８］。 在

研究这两种胁迫因子对鳐鱼（Ｌｅｕｃｏｒａｊａ ｅｒｉｎａｃｅａ）胚胎发育影响中发现，升温会影响胚胎发育、存活率和代谢

率，但酸化会加剧升温的影响，通过增加活动代谢消耗、延长发育时间和降低初孵仔鱼体重面积比等影响胚胎

发育［７６］。 在对冷水性、发育缓慢的南极龙鱼（Ｇｙｍｎｏｄｒａｃｏ ａｃｕｔｉｃｅｐｓ）的研究中，龙鱼胚胎发育对升温更加敏

感，而只有在升温和酸化同时处理时，酸化才会对胚胎发育产生不利影响。 升温和酸化协同累加效应，如降低

孵化率、影响发育和代谢等会改变生物气候学（如提早孵化），会对于季节分化非常明显的极地生态系统带来

不利影响［７７］。
海洋酸化和升温还会影响珊瑚礁鱼类的侧向行为和觅食行为等。 例如，对照组雀鲷（Ｐｏｍａｃｅｎｔｒｕｓ ｗａｒｄｉ）

有明显的向右转弯的侧向行为，酸化组表现出向左转弯的行为，而酸化升温组侧向性则显著降低［７８］。 捕食动

态是一个关键的生态过程，在对海洋升温和酸化对珊瑚礁群落中鱼类的猎物⁃捕食者影响的研究中发现，升温

和酸化对于总体捕食率的影响是协同累加的，但对于捕食者对猎物选择性的影响则是相互拮抗的［７９］。 虽然

海洋酸化和海洋升温只影响部分海洋鱼类的生理及行为，但可能会通过物种间的竞争、捕食、繁殖、共生和寄

生关系，从而对群落和生态系统产生深远影响［８０—８１］。

４　 研究展望

４．１　 开展多重环境胁迫因子对鱼类影响的研究

在许多近岸和外海生态系统中，海区低氧和酸化是紧密相关的。 在低氧区 ＣＯ２分压会比预计 ２１ 世纪末

ＣＯ２分压高出一个数量级［８２］。 伴随着全球升温，海洋中低氧且酸化的区域将会进一步扩大［８３］。 在某些海域，
当海水升温、缺氧与酸化三种环境胁迫因子同时存在时，它们共同作用对海洋生物的影响可能比单一因素的

影响更为复杂［８， ８３］。 同时，海水升温、酸化以及缺氧等海水理化性质的改变，也可能改变海洋中污染物的性

质和毒性［８４］。 因此应更加关注多重环境胁迫因子对鱼类的综合影响。
４．２　 研究环境变化对鱼类及其生物间相互关系的影响

生物与环境以及不同物种之间复杂的相互作用共同构成了生物群落。 竞争、捕食、繁殖、共生、疾病和寄

生是种群和群落的关键组织力量［８５］。 目前，大部分研究是从个体水平研究环境变化对鱼类直接生理影响，然
而这些研究不可能提供全面了解鱼类对复杂生态环境的响应。 一个种群对环境变化的响应依赖于不同尺度

的生态过程，比如行为改变、扩散和种群动态。 这些生态过程依赖于栖息地和必需资源的可得性，后者又会受

到环境因素的时空变化。 因此，应该从目前单一物种的研究方式，逐渐转向研究生物间的相互关系，从更高水

平如群落、生态系统水平，了解环境变化对鱼类以及全球渔业的影响。

７３４　 ２ 期 　 　 　 王晓杰　 等：鱼类对海洋升温与酸化的响应 　
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图 ２　 环境变化从不同尺度上对鱼类种群的影响［８６］

　 Ｆｉｇ． ２ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｎ ｆｉｓｈ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｃａｌｅｓ［８６］

４．３　 鱼类对海洋环境变化的适应性进化

鱼类在从仔鱼、稚鱼到成鱼的不同的生活史阶段，
由于其生理特性的不同，如对钙化生物需求量、自身酸

碱等生理调节机能，对于海洋酸化和升温等环境变化的

生理响应（如行为等）不同（图 ２）。 目前绝大多数研究

是通过短期、单世代实验，研究海洋升温、酸化对海洋生

物的某一个生活史阶段的影响，而生物对环境变化的长

期适应及适应性进化等相关研究则相对较少，因此需要

利用数量遗传学和基因组学等方法广泛研究鱼类对环

境变化的适应潜能。
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