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摘要    伴随着全球气候变化的日益加剧, 过量 CO2排放所导致的海洋酸化和暖化现象已引起广泛

关注。本研究设置了两个 pH水平(pH 8.1和 pH 7.6)和两个温度梯度(20.0和 23.0°C), 以探讨海水酸

化和温度升高对日本鼓虾(Alpheus japonicus Miers)氧化应激和能量代谢过程的影响。结果发现, 海水

酸化、热应激以及海水酸化和热应激复合胁迫能够诱导日本鼓虾产生不同程度的氧化应激现象, 且

海水酸化和热应激对过氧化氢酶(Catalase, CAT)活性、还原型谷胱甘肽(Glutathione, GSH)含量和还原

型谷胱甘肽与氧化型谷胱甘肽比值(Glutathione/Oxidized Glutathione, GSH/GSSG)有交互作用; 其中, 

海水酸化和热应激复合暴露导致鼓虾 GSH含量较对照组水平降低了 66.0%, GSH/GSSG比值降低为

对照组水平的 20.8%, 而脂质过氧化水平则较对照组显著增加了 51.4%。此外, 海水酸化和热应激复

合暴露能够导致日本鼓虾己糖激酶(Hexokinase, HK)活性的显著增强和蛋白质含量的显著降低, 提

示鼓虾通过调节糖酵解过程和能量储备来满足机体的能量代谢需求。上述结果表明, 短期海水酸化

和热应激暴露能够影响日本鼓虾的抗氧化防御体系、能量代谢过程以及能量储备能力, 长期持续暴

露可能会对其种群维持构成潜在威胁。 
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工业革命以来, 人类通过化石燃料燃烧、砍伐森

林等活动释放了大量 CO2进入大气中, 导致大气 CO2

浓度由 280 ppm增至超过 410 ppm (Friedlingstein et al, 

2019)。其中 , 海洋吸收了约 29%人为排放的 CO2
 

(Sabine et al, 2004), 导致了海水中 2
3CO 浓度的降低

和 3HCO浓度的增加, 同时伴随着海水 pH 值的降低, 

这种现象被称为海洋酸化(ocean acidification)(Feely 

et al, 2004)。此外, CO2又属于温室气体, 过量排放会

引起全球变暖 , 进而导致表层海水温度的升高

(Hoegh-Guldberg et al, 2012)。据估计, 表层海水 pH

值较工业革命前下降了约 0.1 个单位, 海洋表面温度

则上升了 0.74°C (Feely et al, 2009)。预计到 21世纪

末 , 表层海水 pH 将再下降 0.3—0.5 个 pH 单位

(Caldeira et al, 2003), 而海洋表面温度则将升高

1—3°C (Collins et al, 2013)。在全球气候变化和人类

活动的影响下 , 近岸海域的生物群落结构及地理分

布将不可避免地发生变迁 , 进而影响到物种生存以

及近海生态系统的健康可持续发展。 

生活在近岸海域的海洋生物承受着较强的生存

压力 , 同时面临着海水酸化和升温等多重环境压力

(Cao et al, 2019)。越来越多的证据表明, 海洋酸化对

软体动物、甲壳动物、造礁珊瑚、棘皮动物等海洋生

物具有负面效应(Talmage et al, 2009; Sinutok et al, 

2014; Figueiredo et al, 2016; Mollica et al, 2018), 能
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够影响生长发育、钙化沉积、酸碱平衡调节和能量代

谢等生理过程。此外, 海洋动物多为变温动物, 对温

度变化较为敏感, 其存活、发育、繁殖和应激反应等

关键生理过程均受到温度变化的显著影响(Yao et al, 

2014)。例如 , 热应激可导致华丽长臂虾 (Palaemon 

elegans)、短吻海马(Hippocampus guttulatus)和海胆

(Heliocidaris erythrogramma)等多种海洋动物的代谢

抑制、热休克反应和氧化应激等负面效应(Aurélio et 

al, 2013; Madeira et al, 2016; Harianto et al, 2018), 同

时伴随着机体热调节能力的显著抑制(Brothers et al, 

2015)。然而, 相比多因素复合影响, 多数研究主要关

注单一环境压力对关键生态类群的影响 , 对多重压

力下的耦合效应研究仍然非常有限。已有研究发现, 

海水酸化和升温刺激能够影响多种海洋生物的生长

繁殖、新陈代谢、钙化过程、内分泌调控等生理过程

以及行为学特征(Walther et al, 2010; Johnson et al, 

2012; Little et al, 2013; Rivest et al, 2014; Pistevos et 
al, 2015), 而且不同种类以及同种类不同发育阶段的

生物表现出明显的敏感性差异(Hendriks et al, 2010; 

Kroeker et al, 2010)。例如, 海水酸化和升温在抑制白

棘三列海胆(Tripneustes gratilla)幼虫生长方面表现出

加和效应(Brennand et al, 2010), 而适度的升温刺激

则能够减弱海水酸化对长牡蛎(Crassostrea gigas)幼

虫生长的负面影响(Parker et al, 2010)。 

鼓虾物种丰富、生态多样性高, 常与虾虎鱼、海

螠绵、 虫动物、珊瑚和海葵等其他生物共生, 是研究

宿主类型和栖息地环境关系的理想生态类群(Hurt et 

al, 2013)。其中, 日本鼓虾(Alpheus japonicus Miers)

为我国近海常见种类 , 也是我国沿海渔业的常见捕

捞对象; 同时, 作为黄渤海渔业资源的重要饵料生物, 

其数量波动将影响到生态系统的能量传递途径和食

物网的稳定(徐从军等, 2019)。基于此, 本研究以日本

鼓虾为研究对象, 开展了为期 14 天的海水酸化和热

应激暴露实验 , 以评估单独或复合暴露对鼓虾氧化

应激和能量代谢等生理过程的影响 , 研究结果可为

深入了解多重压力下近海关键生态类群的响应途径

提供科学依据。 

1  材料和方法 

1.1  实验动物采集与暴露实验设置 

实验用日本鼓虾样品[体长(41.2±5.3)mm, 体重

(2.2±0.5)g]采集自山东烟台近岸海域, 样品采集时的

海水温度约为 18°C, pH约为 8.0。样品采集后, 置于

新鲜海水中, 立即运至实验室进行为期 10天的暂养。

暂养期间 , 水温控制在 (18.0±0.2)°C, pH 8.10±0.03; 

其间投喂商品化对虾饲料, 每日更换新鲜砂滤海水。 

本研究采用 2×2 双因素实验设计, 包括两个 pH

水平 (pH 8.1 和 pH 7.6)和两个温度梯度 (20.0 和

23.0°C), 共设置 4 个处理组。其中, 海水温度和 pH

的设置以采样海域的实际温度和 pH为基础(Zhang et 

al, 2018), 同时参考了联合国政府间气候变化专门委

员会 (Intergovernmental Panel on Climate Change, 

IPCC)预测的 2100 年海水增温和 pH 降低幅度(IPCC, 

2014)。暴露实验过程中, 通过恒温控制系统以每天

0.5°C 的幅度逐步调节温度至预设值, 采用气体-CO2

流量控制系统调节水体 pH 值至预设值; 各处理组达

到预定条件后稳定 5 天, 开始为期 14 天的正式暴露

实验。各处理组分别设置三个重复, 每个平行水箱内

养殖 20 只日本鼓虾, 整个实验期间实验动物的死亡

率低于 5%。 

实验期间, 每日采用 PB-10 型 pH 计(Sartorius 公

司, 德国)测定水体 pH, 使用前采用符合美国国家标

准局标准的 pH缓冲溶液校准; 海水盐度和溶解氧(DO)

采用 YSI® 85 型多参数水质分析仪测定; 此外, 每隔

两天采集水样, 使用 798 MPT Titrino自动电位滴定仪

(Metrohm公司, 瑞士)测定水体总碱度(TA)。根据测定

的温度、盐度、pH值和 TA值, 使用 CO2SYS软件计

算海水的碳酸盐化学参数, 相关化学参数见表 1。 

表 1  暴露期间相关海水化学参数 
Tab.1  Relevant seawater chemical parameters during the exposure experiment 

处理组 pH 温度(°C) 盐度 总碱度(µmol/kg) pCO2(µatm) DIC (µmol/kg) 

pH 8.1 + 20°C 8.17 ± 0.02 20.0 ± 0.2 31.1 ± 0.3 2357.03 ± 14.41 433.21 ± 23.71 2125.67± 7.14 

pH 7.6 + 20°C 7.61 ± 0.03 20.0 ± 0.2 31.2 ± 0.2 2353.39 ± 25.14 1802.60 ± 35.12 2335.33 ± 7.27 

pH 8.1 + 23°C 8.16 ± 0.01 23.0 ± 0.2 31.1 ± 0.3 2367.53 ± 15.82 454.12 ± 21.23 2120.28 ± 6.62 

pH 7.6 + 23°C 7.60 ± 0.02 23.0 ± 0.2 31.3 ± 0.4 2377.29 ± 25.21 1917.43 ± 19.11 2352.26 ± 5.31 
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1.2  样品采集 

暴露实验结束后 , 分别采集日本鼓虾的肌肉和

消化腺组织, 立即置于液氮中速冻, 随后所有样品置

于80°C 超低温冰箱保存, 直至后续生理、生化指标

分析。实验过程中, 每个处理组设置 6个重复。 

1.3  氧化应激指标测定 

氧化应激指标测定采用南京建成生物工程研究

所研制的商品化试剂盒, 方法简述如下: (1) 组织匀

浆液制备: 称取适量肌肉组织, 加入磷酸盐缓冲溶液

(0.01mol/L K2HPO4, 0.01mol/L KH2PO4, 0.5mol/L KCl, 
1mmol/L EDTA-Na2)中, 制备成 10% m/v的组织匀浆

液; 10000g, 4°C离心 15min收集上清液。(2) 氧化应

激指标测定: 超氧化物歧化酶(Superoxide dismutase, 

SOD)、过氧化氢酶 (CAT)、谷胱甘肽巯基转移酶

(Glutathione S-transferase, GST)活性和还原型谷胱甘

肽(GSH)、氧化型谷胱甘肽(GSSG)含量以及脂质过氧

化物(Lipid Peroxidation, LPO)水平的测定参照南京建

成生物工程研究所的相关试剂盒说明书 , 抗氧化酶

SOD、CAT和 GST的活力单位为 U/mg prot, GSH和

GSSG含量以 mg/g prot表示, GSH/GSSG比值由 GSH

和 GSSG 換含量 算; LPO水平以丙二醛(MDA)含量表

示, 测定单位为 nmol/mg prot; 组织总蛋白浓度采用

BCA 法测定, 所用试剂盒购自南京建成生物工程研

究所, 测定单位为 mg/L。 

1.4  糖酵解和消化酶指标测定 

本研究测定的能量代谢相关指标主要包括糖酵

解酶[丙酮酸激酶(Pyruvate Kinase, PK)和己糖激酶

(HK)]和消化酶[胰蛋白酶(Trypsin, Tryp)和碱性磷酸

酶(Alkaline Phosphatase, AKP)], 测定流程简述如下: 

取适量肝胰腺组织在 0.86%生理盐水溶液中匀浆, 制

备成 10% m/v的组织匀浆液; 在 4°C下 10000g离心

15min, 获得匀浆液上清; 采用南京建成生物工程研

究所研制的商品化试剂盒 , 分别进行丙酮酸激酶

(PK)、己糖激酶(HK)和胰蛋白酶(Tryp)、碱性磷酸酶

(AKP)的活性测定。丙酮酸激酶(PK)、己糖激酶(HK)

和碱性磷酸酶(AKP)的活性单位为 U/g prot, 胰蛋白

酶(Tryp)活性单位为 U/mg prot, 组织总蛋白浓度测定

方法同上。 

1.5  能量储备物质含量测定 

本研究测定的能量储备物质主要包括糖原

(Glycogen, GLY)和蛋白质(Protein, PROT)含量, 测定

方法简述如下: 采集适量肌肉组织, 加入匀浆缓冲液

(0.1mol/L Tris-HCl, 15% PVP, 153µmol/L MgSO4和

0.2% Triton X-100)中匀浆, 制备成 10% m/v的组织匀

浆液; 在 4°C下以 10000g离心 15min, 收集匀浆液上

清, 用于储能物质含量分析。糖原(GLY)含量测定参

照 Dubois 等(1956)描述的苯酚-硫酸法, 以葡萄糖作

为标准物进行糖原含量的定量; 蛋白质(PROT)含量

测定以牛血清白蛋白为标准 , 根据 Biuret 方法对

PROT含量进行定量(Robinson et al, 1940)。GLY和

PROT含量均以 mg/g FW(鲜重)表示。 

1.6  统计分析 

所有实验数据均采用平均值±标准偏差来表示 , 

使用 SPSS 22.0统计分析软件对所有数据进行单因素

方差分析, 事后检验采用 Tukey 检验, 显著性水平设

定为 P<0.05。通过双因素方差分析评估不同处理组间

的差异, 显著性水平设定为 P<0.05。 

2  结果 

2.1  海水酸化和热应激对日本鼓虾氧化应激的影响 

海水酸化和热应激对日本鼓虾氧化应激指标的

影响如图1所示。与对照组相比, 酸化和热应激处理

组鼓虾的 SOD活性均无显著变化(图1a); 然而, 酸化

和热应激复合暴露(pH 7.6 + 23.0°C)导致鼓虾的 SOD

活性显著低于酸化单独暴露组(pH 7.6)。暴露14天后, 

热应激处理组(23.0°C)的CAT活性较对照组水平显著

增加 1.12倍 (P<0.05, 图 1b), 而酸化单独暴露 (pH 

7.6)、酸化和热应激复合暴露(pH 7.6 + 23.0°C)对鼓虾

的 CAT 活性均无显著影响。对于 GST 活性而言, 各

处理组间均不存在显著差异(图1c)。此外, 酸化(pH 

7.6)、热应激(23°C)以及酸化和热应激复合暴露组(pH 

7.6 + 23°C)的 GSH含量和 GSH/GSSG比值均较对照

组水平显著降低(P<0.05, 图1d, 1e); 其中, 酸化和热

应激复合暴露组的 GSH 含量较对照组水平降低

66.0%, GSH/GSSG比值降低为对照组水平的20.8%。

然而, 热应激(23.0°C)和酸化升温复合暴露(pH 7.6 + 

23°C)导致 LPO 水平较对照组分别增加 47.2%和

51.4%(P<0.05, 图1f)。ANOVA 结果分析表明, 海水

酸化和热应激对日本鼓虾的 CAT 活性、GSH 含量和

GSH/GSSG比值均具有交互作用(表2)。 

2.2  海水酸化和热应激对日本鼓虾糖酵解酶类的影响 

海水酸化和热应激对鼓虾肝胰腺组织中糖酵解

酶的影响如图 2 所示。暴露 14 天后, 海水酸化处理

组(pH 7.6)的 PK 活性显著高于其他处理组, 而酸化

和热应激复合暴露(pH 7.6 + 23.0°C) 则导致鼓虾 PK 
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图 1  海水酸化和热应激对日本鼓虾氧化应激指标的影响 
Fig.1  Antioxidant enzyme activities and LPO levels in A. japonicus exposed to increased seawater acidification and thermal stress 
注: a: 超氧化物歧化酶(SOD); b: 过氧化氢酶(CAT); c: 谷胱甘肽巯基转移酶(GST); d: 还原型谷胱甘肽(GSH); e: 还原型谷胱甘肽/氧化

型谷胱甘肽(GSH/GSSG); f: 脂质过氧化水平(LPO)。竖线代表平均值±标准差(n = 6), 标有不同字母的处理组间存在显著性差异(P<0.05)。 

表 2  双因素方差分析: 海水酸化和热应激对日本鼓虾生理指标的影响 
Tab.2  Two-way ANOVA: Effects of seawater acidification and warming on physiological parameters of A. japonicus 

因子/交互 
 

pH 温度 pH × 温度 

SOD 
F (1, 20) = 0 

P = 0.988 
F (1, 20) = 11.995 

P = 0.002 
F (1, 20) = 2.187 

P = 0.155 

CAT 
F (1, 16) = 7.785 

P = 0.013 
F (1, 16) = 1.910 

P =0.186 
F (1, 16) = 13.841 

P = 0.002 

GST 
F (1, 20) = 2.773 

P = 0.111 
F (1,20) = 0.245 

P = 0.626 
F (1, 20) = 3.243 

P = 0.087 

GSH 
F (1, 16) = 45.517 

P < 0.0001 
F (1, 16) = 18.107 

P = 0.001 
F (1, 16) = 20.948 

P < 0.0001 

GSH/GSSG 
F (1, 12) = 62.912 

P < 0.0001 
F (1, 12) = 35.693 

P < 0.0001 
F (1, 12) = 21.846 

P = 0.001 

氧化应激 

MDA 
F (1, 17) = 4.319 

P = 0.053 
F (1, 17) = 13.110 

P = 0.002 
F (1, 17) = 2.600 

P = 0.125 

PK 
F (1, 20) = 3.246 

P = 0.087 
F (1, 20) = 42.499 

P < 0.0001 
F (1, 20) = 12.488 

P = 0.002 
糖酵解酶 

HK 
 

F (1, 16) = 7.370 
P = 0.015 

F (1, 16) = 14.874 
P = 0.001 

F (1, 16) = 2.991 
P = 0.103 

Tryp 
F (1, 20) = 3.681 

P = 0.069 
F (1, 20) = 5.169 

P = 0.034 
F (1, 20) = 1.966 

P = 0.176 
消化酶 

AKP 
F (1, 16) = 0.017 

P = 0.899 
F (1, 16) = 29.815 

P < 0.0001 
F (1, 16) = 3.500 

P = 0.080 

PROT 
F (1, 20) = 15.282 

P = 0.001 
F (1, 20) = 37.496 

P < 0.0001 
F (1, 20) = 20.348 

P < 0.0001 
能量储备 

GLY 
F (1, 24) = 2.311 

P = 0.141 
F (1, 24) = 0.134 

P = 0.717 
F (1, 24) = 1.683 

P = 0.207 

注: 表中加粗字体表示具有显著作用。 
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图 2  海水酸化和热应激对日本鼓虾糖酵解酶活性的影响 
Fig.2  Glycolytic enzyme activities in A. japonicus exposed to increased seawater acidification and thermal stress 

注: a: 丙酮酸激酶(PK); b: 己糖激酶(HK)。竖线代表平均值±标准差(n = 6), 标有不同字母的处理组间存在显著性差异(P<0.05)。 

 
活性较对照组降低了 21.2% (P<0.05, 图 2a)。此外, 海

水酸化和热应激单独处理对 HK活性无显著影响, 而

酸化海水和热应激复合暴露组(pH 7.6 + 23.0°C)的

HK 活性较对照组水平显著增加了 83.6% (P<0.05, 

图 2b)。ANOVA分析结果表明, 海水酸化和热应激对

日本鼓虾的 PK活性具有显著的交互作用(表 2)。 

2.3  海水酸化和热应激对日本鼓虾消化酶类的影响 

海水酸化和热应激对鼓虾肝胰腺组织中消化酶

活性的影响如图3所示。海水酸化和热应激单独暴露

14天后, 胰蛋白酶 Tryp 活性较对照组水平无显著变

化, 而酸化和热应激复合暴露组(pH 7.6 + 23.0°C)的

胰蛋白酶 Tryp 活性则较对照组水平升高了36.5% 

(P<0.05, 图3a)。此外 , 无论酸化暴露与否 , 热应激

(23.0°C)处理能够显著抑制鼓虾肝胰腺的 AKP 活性

(图3b)。 

2.4  海水酸化和热应激对日本鼓虾储能物质含量的

影响 

海水酸化和热应激暴露 14 天后, 日本鼓虾肌肉

组织中的储能物质含量如图 4所示。其中, 海水酸化

和热应激单独处理组的蛋白质含量较对照组无显著

变化 , 而海水酸化和热应激复合暴露 (pH 7.6 + 

23.0°C)可导致鼓虾肌肉组织中的蛋白质含量显著低

于其他三个处理组(P<0.05, 图 4a)。对糖原含量而言, 

虽然海水酸化和/或热应激处理组较对照组水平有所

降低, 但均与对照组含量无显著差异(图 4b)。分析发

现, 在单独酸化(pH 7.6)条件下, 鼓虾体内两种储能

物质(糖原和蛋白质)的含量均无显著变化, 表明在短

期酸化处理下鼓虾尚能维持其能量稳态。双因素方差

分析结果表明 , 海水酸化和热应激对日本鼓虾肌肉

组织中的蛋白质含量具有显著的交互作用(表 2)。 

 

图 3  海水酸化和热应激对日本鼓虾消化酶活性的影响 
Fig.3  Digestive enzyme activities in A. japonicus exposed to increased seawater acidification and thermal stress 

注: a: 胰蛋白酶(Tryp); b: 碱性磷酸酶(AKP)。竖线代表平均值±标准差(n = 6), 标有不同字母的处理组间存在显著性差异(P<0.05)。 
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图 4  海水酸化和热应激对日本鼓虾储能物质含量的影响 
Fig.4  Contents of energy reserves in A.japonicus exposed to increased seawater acidification an thermal stress 

注: a: 蛋白质(PROT); b: 糖原(GLY)。竖线代表平均值±标准差(n = 6), 标有不同字母的处理组间存在显著性差异(P<0.05)。 

 

3  讨论 

越来越多的证据表明 , 海洋酸化和暖化将不可

避免地造成海洋生物多样性的下降 , 导致生物群落

结构及地理分布的变迁 , 进而影响整个生态系统的

结构、功能、服务与产出(Campbell et al, 2016)。目前, 

有关海洋酸化和暖化对软体动物、珊瑚等海洋生物的

影响已有较多报道 , 但在甲壳类生物中的研究相对

较少。已有研究发现, 甲壳类动物对海洋环境变化的

适应能力较弱 , 为面临较高风险的生态类群

(Whiteley et al, 2011)。本文以兼具生态和经济价值的

近海常见种——日本鼓虾为研究对象, 探讨了海水酸

化和升温对其氧化应激和能量代谢等生理过程的影

响 , 以期能够为准确评估多重环境压力下近海关键

生态类群的适应潜力提供理论依据。 

3.1  氧化应激 

活性氧(ROS)是生物体正常有氧代谢过程的副产

物(Halliwell et al, 1986), 保持 ROS的动态平衡是机

体维持正常生理功能的关键。当生物体受到外界环境

干扰时, 会导致机体的 ROS 平衡失调, 从而造成机

体的氧化损伤(Hassoun et al, 1996; Almazan et al, 

2000)。在长期进化过程中, 生物体形成了一整套抗氧

化防御机制, 主要包括 SOD、CAT、GST、GPx等酶

抗氧化系统和多种小分子抗氧化物质。其中, SOD是

机体清除氧自由基的关键酶类 , 能够催化超氧化物

转化为H2O2, 而CAT则可将H2O2进一步转化为H2O; 

GST 可以催化谷胱甘肽与亲脂性化合物结合, 在机

体防御氧化应激中也发挥着重要作用(Matozzo et al, 

2013)。 

已有研究表明, 包括海水酸化、热应激和污染物

暴露在内的多种环境压力 , 均能够增加海洋无脊椎

动物体内的 ROS含量(Zhang et al, 2012; Siddiqui et al, 

2015), 造成机体的氧化损伤。例如, 海水酸化和/或热

应激可导致虾夷扇贝(Patinopecten yessoensis)、鸡帘

蛤 (Chamelea gallina) 和 紫 贻 贝 (Mytilus 

galloprovincialis)体内 ROS 的过量产生, 从而对机体

健康状态产生负面影响(Matozzo et al, 2013; Liao et 

al, 2019)。在本研究中, 短期海水酸化处理(pH 7.6)对

日本鼓虾的 SOD和 CAT活性均无显著影响, 热应激

(23.0°C)则能够显著诱导CAT活性, 推测 SOD和CAT

活性变化的不同步性与该两种酶的受影响模式存在

差异密切相关(秦洁芳等, 2011)。此外, 热应激单独暴

露以及海水酸化和热应激复合暴露均能够导致机体

LPO水平的显著升高和 GSH含量、GSH/GSSG的显

著降低。LPO 作为细胞和组织氧化损伤的重要指标, 

常被用来表征生物膜氧化损伤的程度; GSH是一种重

要的抗氧化剂, 可作为底物与 GPx 和 GST 共同抵御

过氧化损害 , 其含量是衡量机体抗氧化能力的重要

因素。本研究中 LPO水平的显著升高和 GSH含量、

GSH/GSSG 比值的显著降低, 表明热应激以及海水

酸化和热应激复合暴露均能够诱导较为严重的脂质

过氧化, 导致机体产生氧化应激现象。类似的现象在

其他多种物种中已有报道 , 如热应激可导致南极扇

贝 (Adamussium colbecki)消化腺中 GSH 含量降低

(Benedetti et al, 2016), 海水酸化和卡马西平复合暴

露则能够导致浅沟蛤 (Scrobicularia plana)体内

GSH/GSSG比值的降低和 LPO水平的升高(Freitas et 

al, 2016)。 

3.2  能量代谢与储备 

能量代谢标志物对于评估环境压力下的机体能
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量状态具有重要的指示意义  (Dong et al, 2016)。

Freitas 等(2017)研究发现 , 海水酸化暴露可导致紫

贻贝(M. galloprovincialis)体内的蛋白质含量被显著

抑制 , 而酸化和灿烂弧菌复合暴露也能够导致长牡

蛎(C. gigas )体内蛋白质含量的显著降低(Cao et al, 

2018)。在本研究中, 单独酸化、热应激处理对鼓虾

体内的蛋白质和糖原含量无显著影响 , 而海水酸化

和热应激复合暴露则能够显著抑制鼓虾体内的蛋白

质含量 , 提示复合暴露对机体能量物质储备的影响

较单一暴露组更加强烈。蛋白质含量降低的原因可

能是由于氨基酸被动员进入三羧酸循环为机体提供

能量 , 抑或氨基酸被用于合成其他抵抗环境应激的

物质。 

PK 和 HK 作为糖酵解过程重要的变构调节酶, 

其活力变化能够反映机体对糖酵解过程的调控水平。

例如, 热应激可降低紫贻贝(M. galloprovincialis)外套

膜的 PK活性(Anestis et al, 2007)。在本研究中, 海水

酸化导致鼓虾肝胰腺组织的 PK 活性显著升高, 表明

机体通过增强糖酵解过程以维持其酸碱稳态及其他

应激反应所需的能量; 然而, 在热应激以及酸化和热

应激复合暴露条件下, 鼓虾肝胰腺 PK 活性受到显著

抑制 , 这可能是由于热应激导致了线粒体呼吸速率

增加, 加速了 ROS 的形成(钱佳慧等, 2015), 进而导

致 PK 活性的降低。此外, 在酸化和热应激复合暴露

条件下, 肝胰腺 HK 活性受到显著诱导, 较对照组水

平增加了 83.6%, 表明鼓虾体内糖原消耗的增加, 用

于满足机体耗氧代谢的需求 , 这与本研究中热应激

条件下糖原含量降低的趋势相吻合。类似的现象在金

头鲷(Sparus aurata)中也有报道, 单独酸化以及酸化

和热应激复合暴露均可导致机体糖酵解过程的增强

和糖原含量的降低(Araújo et al, 2018)。总体而言, 热

应激对日本鼓虾糖酵解酶类活性的影响强于酸化 , 

这可能是由于温度升高导致机体代谢速率的加快 , 

从而诱导了能量代谢相关酶类活性的显著变化。 

消化酶活性变化也是生物体能量代谢调节的途

径之一(Hochachka et al, 2002), 被认为是评估机体受

环境胁迫导致的生物学损伤和生理状态改变的可靠

指标(Zambonino Infante et al, 2008)。Rosa等研究发

现, 适度升温刺激可导致清洁虾(Lysmata seticaudata)

肝胰腺中胰蛋白酶活性的显著升高 (Rosa et al, 

2014)。在本研究中, 酸化和热应激复合暴露导致日本

鼓虾胰蛋白酶活性显著升高 , 提示机体可能通过增

强蛋白质消化能力以维持自身能量的稳态。此外, 热

应激处理能够显著抑制鼓虾 AKP 活性, 这被认为与

AKP 酶活性的温度依赖性密切相关。与海水酸化暴

露相比 , 热应激对日本鼓虾肝胰腺中消化酶活性的

影响更加显著 , 提示热应激对日本鼓虾消化能力的

影响程度高于海水酸化。 

4  结论 

本文以日本鼓虾为研究对象 , 探讨了海水酸化

和热应激对其氧化应激和能量代谢等生理过程的影

响, 主要结论如下: 短期海水酸化、热应激以及海水

酸化和热应激复合暴露处理均可导致日本鼓虾出现

不同程度的氧化应激现象, 且复合暴露组的 LPO 水

平和 GSH/GSSG 比值较单独暴露组变化更加显著; 

同时, 海水酸化、热应激以及海水酸化和热应激复合

暴露能够影响鼓虾的糖酵解过程和能量储备 , 且表

现为热应激的影响程度高于海水酸化。 
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EFFECTS OF SEAWATER ACIDIFICATION AND THERMAL STERSS ON THE 
ANTIOXIDANT RESPONSES AND ENERGY METABOLISM OF ALPHEUS JAPONICUS 

MIERS 

LI Xiao1, 2, 3,  QU Yi1, 2, 3,  ZHANG Qian-Qian1, 2,  ZHANG Tian-Yu1, 2, 3,  CAO Rui-Wen1, 2, 3,   
ZHAO Jian-Min1, 2, 4 

(1. Muping Coastal Environmental Research Station, Yantai Institute of Coastal Zone Research, Chinese Academy of Sciences, Yantai 
264117, China; 2. Research and Development Center for Efficient Utilization of Coastal Bioresources, Yantai Institute of Coastal Zone 
Research, Chinese Academy of Sciences, Yantai 264003, China; 3. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China;  

4. Center for Ocean Mega-science, Chinese Academy of Sciences, Qingdao 266071, China) 

Abstract    As a consequence of global climate change in the last two centuries, ocean acidification resulted in warming 

waters. In this study, we explored the physiological responses of snapping shrimp Alpheus japonicus Miers, an abundant 

and broadly distributed species of marine crustacean, to modern (400ppm) and future ambient CO2 (2000ppm) seawater 

acidic levels at two temperatures (20, 23°C) in experiment. Results show that the elevated acidic and thermal stresses led to 

oxidative stress, and acidic and thermal stresses had interactive effects on the catalase (CAT) activity, glutathione (GSH) 

content and the ratio of glutathione (GSH) to oxidized glutathione (GSSG), GSH content and the GSH/GSSG ratio of the 

shrimp were significantly inhibited by 66.0% and 20.8%, respectively, while the LPO level increased by 51.4% in contrast 

to the control’s. Moreover, the HK activity was increased and PROT content reduced, showing disturbance in glycolysis 

and energy reserves. In other words, the energy metabolism strategy adopted by A. japonicus would be not sustainable in 

the long term. In addition, the short-term seawater acidification and elevated thermal stress in the experiment triggered 

oxidative stress and disturbance in energy metabolism of A. japonicus. Therefore, global warming and ocean acidification 

would affect the population replenishment of the species, as well as other ocean creatures in the future. 

Key words    Alpheus japonicus Miers;  seawater acidification;  thermal stress;  antioxidant response;  energy 

metabolism 
 


