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摘要：生物礁是由珊瑚虫、藻类等造礁生物组成、具有抗浪结构的海相碳酸盐岩，是全球主要碳库之一，也是观察热带海洋影响

中-高纬度环境过程的重要窗口。近二、三十年以来，伴随着海洋水体的显著酸化和增温，全球热带海洋生物礁的主体——珊

瑚礁系统遭受了不同程度的影响。其中，对于高温强迫而言，海水温度上升诱发珊瑚白化、抑制珊瑚的自我修复；海洋酸化可

以显著改变珊瑚钙化率、抑制珊瑚幼虫发育、引发珊瑚礁的溶解；两大因素均可改变珊瑚礁的群落结构。针对这些环境要素

的改变，珊瑚自身可以通过共生藻的种类转换以及调控基因表达等手段在一定程度上抵抗高温胁迫；但若温室气体的排放不

受控制，绝大多数珊瑚礁到 21 世纪末都将遭受灾难性打击。为应对未来不同场景下的珊瑚礁变化，还需要对高温、酸化等关

键因子响应特征进行更深入的研究；珊瑚礁长序列研究有可能为珊瑚的长周期演化特征提供关键认识，也为现代观测提供有

益补充。
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Abstract: Tropical  reefs  are  anti-wave  structures  composed  of  corals,  algae  and  other  reef-building  organisms.  They  are  one  of  the  world's

major  carbon  banks  and  an  important  window  to  observe  the  linkages  and  interactions  between  the  mid-  to  high-latitude  environmental

processes and tropical oceans. In the past decades, with the significant acidification and warming of global oceans, the tropical coral reefs are

seriously under threat.  Ocean acidification is a factor which may significantly affect coral calcification rates,  inhibit  the development of coral

larvae, and trigger the dissolution of coral reefs. And high temperature may cause the rising of sea temperature, coral bleaching and inhibit the

self-repair of coral reefs. In addition, both of the two factors may induce changes in the community structure of coral reefs. In response to the

changes in these environmental factors, corals can resist heat stress to a certain extent by changing the types of symbiotic algae and regulating

gene expression. However, if the emission of greenhouse gases is not properly controlled in the near future, most coral reefs on the Earth may

face complete  elimination by the end of  this  century.  A more comprehensive understanding of  coral  reefs’  response to  the key factors  in  the

climate system change, including higher temperature and acidification, is required to cope better with changes of coral reefs in different possible

scenarios in the future. The study of reef depositional sequences may provide key insights into the long-term evolving patterns of coral reefs, and

serve as a valuable supplement for modern observations.
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自工业革命以来，人类活动所排放的大量

CO2 及其他温室气体进入大气圈后，对全球变暖产

生了重大影响；就海洋而言，伴随海水温度和大气

CO2 浓度的升高，极端事件更加频繁且剧烈，海水
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水体也逐渐酸化 [1]。作为海洋系统的重要组成，珊

瑚礁具有巨大生态和经济价值，也是海洋生态系统

中最脆弱的一环，不可避免的遭受到全球变暖和海

洋酸化的全面影响 [2-3]。近年来，大量学者从全球增

温和海洋酸化背景下的珊瑚礁生态响应过程与机

制等方面开展了十分深入的研究，取得了一批具有

重大影响的认识。例如，有研究预示，受全球变暖

和海洋酸化的严重干扰，21世纪生物礁生态系统中

的珊瑚含量将大幅下降 [4]；虽然，应对这一不可逆过

程并维持珊瑚礁的生态功能需要借助科学、社会和

政府多方面的全力合作 [5]，但由于在过去珊瑚礁响

应全球变化等重要细节不清晰，目前预测珊瑚礁的

发展仍有许多不确定性 [6]。这些认识不但为珊瑚礁

的保护和预测提供了理论支持，也为揭示过去全球

变化中珊瑚礁记录的古环境过程及其可能反馈奠

定了基础。因此，本文将从全球变暖和海水酸化两

个主要方面，对近年来获得的这些研究进行总结，

尝试为珊瑚礁古环境研究中“将今论古”这一方法

论提供支撑。

1    珊瑚对全球变暖的响应

伴随全球增温的显著，海洋极端高温事件

（marine  heatwaves,  MHWs）也更加频繁和剧烈 [7-8]。

这一热胁迫可能会使造礁珊瑚的共生藻遗失，即珊

瑚白化现象。近三十年以来，全球大多数地区的珊

瑚礁均受到了较为严重的白化威胁 [9]；但不同地区

的白化历史也有所不同：其中，大西洋的白化风险

最高，太平洋其次，印度洋和澳大利亚周边则风险

较低；不过在澳大利亚周边及中东地区，白化风险

已经迅速增加（图 1）。倘若热胁迫持续存在，白化

的珊瑚最终将面临死亡，对珊瑚礁生态系统造成毁

灭性打击 [4-6]。因此，研究珊瑚白化对全球增温、海

水变暖的响应特征与机制是预测未来珊瑚生存状

况的基础。

1.1    高温胁迫引发珊瑚白化的生物学机制

对于热胁迫而言，珊瑚白化在分子及细胞层面

的机制，目前研究还很不充分。一些研究认为活性

氧（reactive oxygen species, ROS）可能在珊瑚白化中

有重要影响 [10-11]。根据这一活性氧假说，高温及强

光导致共生藻叶绿体吸收更多能量，累积过量电

子，生成更多氧气；高浓度的氧气产生活性氧，并向

珊瑚细胞中扩散；珊瑚自身的线粒体也可在高温胁

迫下产生活性氧。共生藻以及珊瑚中的活性氧在

细胞层面造成的氧化损伤，可以最终诱导珊瑚白

化。高温或强光胁迫下，共生藻主要是通过胞吐或

类似机制被珊瑚宿主完整地排到珊瑚细胞外 [12]，其

他可能还包括藻类的原位降解、藻类被珊瑚宿主释

放到胞外、含有藻类的宿主细胞脱离珊瑚体，以及

含有藻类的宿主细胞凋亡或自噬等 [11]。不过，单细

胞层面上的研究却表明活性氧可能并不是引发珊

瑚白化的初始因素 [13]，当高温胁迫已经引起一定程

度白化时，珊瑚内的活性氧浓度并无显著上升，且

无明显的氧化损伤。

1.2    珊瑚对温度上升的适应性

按照适应白化假说，不同的共生藻类群对温度

（或其他环境因子）有不同的适应能力，珊瑚也能调

节其共生藻群落组成（如 Tong等 [14]）：为适应环境，

珊瑚通过白化失去共生藻，随后从外界获得新的共

生藻。Baker[15] 的移植实验中，从深水向浅水移植

的珊瑚，在这种应激策略下，虽然短期白化率较高，

但共生藻类随后发生的转变，促使珊瑚长期存活率

 

 
图 1    2015—2016年白化事件中全球珊瑚礁的白化程度统计 [9]

Fig.1    Global coral bleaching in 2015 and 2016[9]
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也有提高；相反，从浅水向深水移植的珊瑚，虽然短

期内没有经历白化，但其长期存活率较低。这些结

果支持了珊瑚白化现象本身是一种高风险的适应

机制。同时，野外观测也表明，在高温导致的严重

白化和死亡事件后，珊瑚中耐热的共生藻更为丰富[16-17]；

并且至少在某些情况下，珊瑚白化后的耐热性增加

是由共生藻群落组成的变化所导致，而不仅仅由于

热胁迫引起的珊瑚自身变化[18]。

此外，珊瑚还可通过其他机制适应环境。例

如，生活在温度更高且变率更大的潟湖环境中的风

信子鹿角珊瑚（Acropora hyacinthus）对热应激白化

的耐受能力更强 [19]，1～2年内就可获得对热应激的

耐受能力，可能与其基因表达的变化有关 [20]。通过

短期热驯化（7～11天），细枝鹿角珊瑚（Acropora
nana）表现出广泛的基因表达变化，表明这类珊瑚

可能具有多级适应机制 [21]。形态学方面也可观察

到类似的热适应特征，如热驯化后的鹿角杯形珊瑚

（Pocillopora damicornis）的胃层增厚，可能有利于保

护共生藻[22]。

另一方面，全球变暖也可使一些珊瑚的抗白化

机制失效。例如，Ainsworth等 [23] 发现过去 30年间

大堡礁 75%的热应激事件都可归入“保护轨迹”：先

有一个低于珊瑚白化阈值的亚高温，约 10天的回

落期后，温度再升高到白化阈值以上；这种情况下，

前一个亚高温有助于珊瑚获得耐热性，降低珊瑚细

胞的死亡及共生藻的损失。但 0.5 ℃ 的全球变暖可

能就足以使得“保护轨迹”转变为“单一/重复白化”

轨迹 [23]：亚高温的缺失导致抗白化机制的失效，造

成珊瑚直接白化或死亡。

1.3    全球变暖抑制珊瑚的自我恢复

尽管小幅变暖可能会促使珊瑚钙化率升高，但

安达曼海 [24] 和红海 [25-26] 的珊瑚钙化率下降可能与

温度上升直接相关。这是因为珊瑚钙化中的 pH调

节过程通常依赖于共生藻的代谢活动，当温度超过

阈值并叠加海水酸化的影响时，珊瑚的钙化过程将

被抑制[27]。

同时，珊瑚幼虫的再定殖对于珊瑚白化后的恢

复非常关键：白化事件后，成年珊瑚的死亡将直接

导致新生珊瑚幼虫的数量减少；如果连续发生热胁

迫，下一年珊瑚幼虫的存活率也会降低 [28]。例如，

2016年和 2017年连续 2次白化事件后，大堡礁的

珊瑚幼虫定殖量仅为过去 20年平均水平的 11.3%，

一些耐热性较差的种群下降幅度更大 [29]；倘若这种

恶性循环得不到实质性缓解，整个珊瑚礁系统将最

终崩溃。

1.4    温度上升改变珊瑚礁的群落结构

海水增温也将改变珊瑚礁的群落结构：某些珊

瑚种类占比大为降低 [30-31]，这类以分支状珊瑚为主，

如鹿角珊瑚（Acropora gemmifera、A. digitifera）、萼

柱珊瑚（Stylophora pistillata）等；另一类以团块状及

皮壳状珊瑚为主，种群占比相对增加，如横小星珊

瑚 （ Leptastrea  transversa） 、 澄 黄 滨 珊 瑚 （ Porites
lutea）、琉球扁脑珊瑚（Platygyra ryukyuensis）、海孔

角蜂巢珊瑚（Favites halicora）等。同时，热胁迫下的

珊瑚白化也会促使微生物群落发生改变 [32]。如，有

益细菌可能会减少，而珊瑚致病菌（pathogen）或机

会致病菌（opportunistic pathogen）则可能增加 [33]。此

外，珊瑚群落结构的变化也可影响与珊瑚相关的其

他动物的种群、多样性与行为模式等[34-36]。

例如，大堡礁 2015—2016年白化事件中，珊瑚

群落改变的程度与热胁迫呈正相关，严重白化

（＞60%）的珊瑚礁群落明显改变，未受白化影响的

珊瑚礁则变化较小 [37]。同时，珊瑚礁白化后，藻类

覆盖率大幅增加，鱼类和无脊椎动物的空间分布格

局也随之改变 [38]（图 2）。从长期来看（10年以上），

海水温度恢复正常后，虽然珊瑚礁群落的物种丰度

可恢复到白化前的水平，但主要构成已转变为耐热

种、能快速生长的本地残余种，及从附近迁移进入

的新种 [39]。在长期的生态系统修复中，塞舌尔的案

例表明一部分严重白化（＞90%）的珊瑚礁可以恢复

到了由珊瑚主导的状态，另一部分则转变为了由肉

质大型藻类主导的生态系统，Graham等 [40] 认为这

种差异可能与珊瑚礁的群落复杂性或水深等要素

有关。

2    珊瑚对海洋酸化的响应

珊瑚的钙化率由珊瑚的骨骼密度与生长速率

两项参数决定。生长模拟 [41] 和野外观测 [42-44] 表明

不同 pH值影响下的珊瑚文石晶体结构没有明显区

别，也没有溶解的迹象，因此，海水酸化并不会显著

影响珊瑚骨骼的生长速率；但其形态结构却发生改

变，即骨骼变薄、骨骼孔隙度增加、骨骼密度降低

（图 3）。此外，珊瑚幼体在酸化条件下的骨骼形态

结构不但发生了变化，骨骼表面也出现溶解迹象，

可能说明珊瑚幼体更加脆弱 [45]。因此，海水酸化影

响下珊瑚钙化率的变化并非只是简单的物理化学

溶解过程，还与珊瑚发育机制有着密切联系。
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2.1    珊瑚钙化对海水酸化的抵抗力

珊瑚骨骼钙化过程并非直接发生在海水中，而

是 在 珊 瑚 体 内 的 胞 外 钙 化 流 体 （ extracellular
calcifying fluid）与腔肠中的海水被反口面内胚层、

中胶层和外胚层分隔开 [46]。多种实验结果均表明，

珊瑚钙化流体中的 pH值要高于环境海水，原位微

电极和 pH敏感染料测得的 pH值较日间瞬时钙化

流体高约 0.6～1.2[47-48]，而硼同位素测得的 pH值较

长期平均值高约 0.3～0.6[49]。当海水 pH值下降时，

钙化流体中的 pH值下降幅度要小于环境海水 [15]，

使得骨骼钙化实际发生处的文石饱和度维持在相

对 较 高 水 平 。 珊 瑚 细 胞 膜 上 由 ATP（ adenosine
triphosphate）驱动的 Ca2+/H+反向转运泵应当参与了

pH值的调节过程[46]。

McCulloch等 [49] 在考虑珊瑚的 pH自我调节功

能的基础上，建立了 IpHRAC模型用以模拟不同要

素影响下的珊瑚钙化响应。结果表明：假定温度恒

定，CO2 增加引起的海水酸化将导致珊瑚钙化率下

降，但下降程度比其他没有 pH调节能力的钙化生

物低一半以上；若同时考虑水温和 CO2 的增加，珊

瑚钙化率基本保持不变，对于部分珊瑚种类还可有

小幅上升。同时，CO2 增加可以促进珊瑚共生体的

光合作用，协助抵消海水酸化的影响 [50]。此外，澳

大利亚西部珊瑚礁的野外研究表明，20世纪期间的

滨珊瑚（Porites）钙化率非但没有下降，在一定程度

上还升高了，表现为钙化率和海表温度距平的正相

关关系[51]。

这些研究强调了当温度增加不太多时，珊瑚自

身 pH值调节功能在全球变暖背景下可以部分抵消

海水酸化对珊瑚钙化率的影响。

2.2    海洋酸化抑制珊瑚幼虫发育

实验研究表明，珊瑚的精子活动 [52-53]、受精过

程[54-55]、幼虫代谢[56-57]、变态[57]、定殖与其后生长[54, 56]，

特别是侧向生长 [57]，都受海水酸化的控制。野外观

察证实酸化条件下的珊瑚幼虫定殖效率较低 [58]。

作为珊瑚幼虫的主要附着基质 [59]，壳状珊瑚藻因为

高镁方解石含量较高而对海水 pH值的变化非常敏

感 [60-64]。珊瑚生长的模拟实验也观察到海水酸化将

导致的壳状珊瑚藻相关的微生物群落改变，并抑制

珊瑚幼虫的附着 [65-66]；表明海洋酸化可能会对受损

珊瑚礁的恢复产生负面影响。

因此，尽管成年珊瑚的顶端生长和整体的钙化

率对海水酸化的响应并不显著，但其生活史的早期

过程对酸化程度却十分敏感 [67]；在评估海洋酸化对

珊瑚生长的影响时，不仅需要考虑珊瑚的整体钙化

率，还需特别注意生长阶段的差异性。

 

 
图 2    海表温度上升对珊瑚礁群落的影响 [3]

Fig.2    Effects of sea surface temperature increases on coral reefs[3]
 

 

 
图 3    海洋酸化对珊瑚礁的影响 [3]

Fig.3    Effects of ocean acidification on coral reefs[3]
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2.3    海洋酸化引发珊瑚礁的溶解

虽然活体珊瑚对海水酸化有较强的抵抗力，但

自然条件下，疏松的珊瑚骨骼将对溶蚀作用更为敏

感 [68]。礁相沉积也是珊瑚礁的重要组成部分，包括

死亡珊瑚的骨骼、其他生物残体及各类碎屑组分。

虽然活体珊瑚为应对海水酸化可以主动调节自身

pH值，但珊瑚礁中没有生命的部分显然不具有此

类功能；因而海水酸化对珊瑚礁的影响不仅反映在

活珊瑚钙化率的变化上，也表现为礁相沉积的溶解

过程[69]。

研究表明，对于活体珊瑚，即使在酸化水体中

生长 7个月至一年以上，文石晶体的形态也无明显

变化 [41, 70]；但死亡珊瑚的骨骼在酸化水体中仅放置

3个月，其文石晶体就已经发生明显溶解 [70]。模拟

实验的结果也表明珊瑚礁中的活体珊瑚比例越低，

礁体对于海水酸化越敏感[68]。

Eyre等 [71]、Cyronak和 Eyre[72] 分别在太平洋和

大西洋的多个珊瑚礁中，向礁相沉积放置的有机玻

璃腔通入 CO2，通过控制局部海水 pH值，获得了碳

酸盐岩溶解程度与海水文石饱和度的负相关关

系。按照这一认识，目前珊瑚礁沉积总量已比工业

革命前有所下降，并在 21世纪中期可能转为净溶

解，由此导致整个珊瑚礁系统的彻底破坏[71-72]。

此外，Albright等 [73] 通过潟湖海水的 CO2 注入

实验，进一步验证了海洋酸化会降低珊瑚礁系统的

总体净钙化率。相反的，若加入 NaOH使海水 pH值

恢复至工业革命前的水平，整个珊瑚礁系统的净钙

化率显著升高 [74]。这或许表明增加珊瑚礁周围海

水的碱度是一种珊瑚礁保护的有效措施。

2.4    海洋酸化改变珊瑚礁的群落结构

总体而言，生长较快的珊瑚更容易受到海水酸

化的影响 [75-77]，而在对海洋酸化有较强抵抗力的物

种中，抵抗酸化的机制也不尽相同 [78]；因而，珊瑚对

酸化的响应具有显著的物种特异性。在海洋酸化

的背景下，珊瑚礁中对酸化敏感的物种会相对减

少，抗酸性强的物种则会相对增多，生态系统内的

多样性随之降低 [79]，而多样性的下降则可能进一步

抑制珊瑚的生存和生长，形成恶性正反馈 [80]。与珊

瑚共生的微生物群落结构在这一过程中也可能发

生改变，从而影响珊瑚的生理或健康状况[81]。

同时，通过研究与海底火山活动相关的 CO2 喷

口或渗漏点附近的天然珊瑚礁群落特征（图 4），人
们发现随着海水 pH值的降低，珊瑚礁生态系统将

由珊瑚主导转变为大型藻类主导 [82]，珊瑚群落构成

由造礁珊瑚转变为非造礁珊瑚 [83]，珊瑚的多样性显

著降低 [84]，礁体发育停滞 [84]、侵蚀增强 [85]。此外，与

珊瑚礁相关的大型底栖无脊椎动物[86-87] 以及下层浮

游动物 [88] 的数量以及多样性总体上也有减少。尽

管这些研究反映的是与海水的空间 pH值变化相关

的群落差异，而非珊瑚礁群落在时间上的变化，但

这一结果仍强烈暗示了全球海洋酸化可能导致珊

瑚礁系统发生类似的群落结构变化。

3    珊瑚礁演变预测

珊瑚礁的预测主要基于耦合不同要素的环流

模型（general circulation models, GCMs） [89-90]，或基于

详细观测的局地数值计算 [91-92]。在这些预测中，早

期通常简单地使用周热度指数衡量珊瑚的白化阈

值[89-90]，而未能考虑极端高温事件的频率、局地的水

动力条件、海洋酸化的协同效应，以及珊瑚自身演

化和适应。新近研究指出，局地的水动力条件复杂

多变[93]；海水酸化影响下的珊瑚更易受到生物侵蚀[68]；

珊瑚种群的恢复速率并非一成不变，也会受到白化影

响[29]。与全球平均温度逐渐升高的趋势相比，珊瑚种

群对极端高温事件的反应更为强烈，在极端高温事

件频发的 RCP（ representative  concentration  pathway，
温室气体排放情景）8.5情景下，珊瑚不太可能从白

化事件中恢复过来 [91]。不过，Woesik等提出 RCP
6.0情景下珊瑚覆盖率或许足以维持在可观水平 [91]；

但 Kubicek等[92] 坚持认为只有能快速适应的珊瑚群

落才能在 RCP 6.0或更高情景下生存，适应慢的珊

瑚群落即使在 RCP 2.6情景下也令人堪忧。因此，

对珊瑚礁未来变化的预测还存在很多不确定性 [5]，

未来需要获得更多、更精确的约束条件等关键数

据，具体包括珊瑚礁演化对过去全球变化的响应过

程、珊瑚生态系统对现在全球变化响应的深层机

制、珊瑚及其他藻礁生物的进化特性等。

4    结论与展望

伴随着海洋水体的增温和酸化，全球珊瑚礁系

统均遭受较为严重的威胁。其中，对于高温强迫而

言，海水温度上升诱发珊瑚白化、抑制珊瑚的自我

修复，影响珊瑚礁的群落结构；另一方面，海洋酸化

可以显著降低珊瑚钙化率、抑制珊瑚幼虫发育、引

发珊瑚礁的溶解，也可改变珊瑚礁的群落结构。在

这些过程中，珊瑚自身可以通过调控共生藻的种群
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转换与基因表达等手段在一定程度上抵抗高温胁

迫，但对于高温诱导珊瑚白化的生物学机制目前还

不清楚。此外，较低程度的升温也有助于提高珊瑚

对酸化的抵抗能力，并最终影响珊瑚白化后的恢复。

在这些认识的基础上，目前已经建立了珊瑚白

化事件与海洋变暖之间的半定量关系，并意识到随

着全球变暖，珊瑚白化的频率与严重程度也在逐渐

升高。根据模型结果推测，倘若温室气体的排放不

受控制（RCP 8.5），绝大多数珊瑚礁到 21世纪末都

将遭受灾难性打击。为更好地应对珊瑚礁保护，构

建未来不同场景下的珊瑚礁预测模型，阐明不同类

别珊瑚礁对高温、酸化等关键因子的响应机制是此

间要点之一。

然而，现代观测仅能覆盖过去数十年至一百年

的区间，这些数据在有效约束模型方面仍存在极大

的局限性。例如，过去数亿年间，海洋的水化学特

征可能控制了珊瑚的骨架特征与种群进化 [94]；另一

方面，中中新世（16.0～11.6 Ma）是全球气候的温暖

期 [95]，但也是西太平洋珊瑚礁发育的极盛期 [96-97]。

由此推测不同地史时期内的珊瑚礁对全球变暖和

海洋酸化可能具有完全不同的响应特征和机制。

因此，加强珊瑚礁的长序列研究可以为珊瑚礁演化

预测提供有益的关键补充，特别是在弥补现代观测

的不足、刻画珊瑚礁长周期演化特征、揭示珊瑚礁

响应全球变化的长期机制等方面展示更为精准的

边界约束。
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