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颗石藻 Emiliania huxleyi对升温和温度波动 

响应的株间效应* 
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摘要    在全球气候变化的背景下, 极端天气频发, 海洋生物也将受到环境异质性的影响, 即环境

条件基于平均水平的震荡变化。为研究温度波动变化对海洋碳循环中的重要种群颗石藻的影响, 采

用半连续培养的方式对海洋颗石藻优势种赫氏颗石藻(Emiliania huxleyi)的非钙化株系与钙化株系分

别进行模拟培养实验, 探究颗石藻在低(20 °C)和高(25 °C)平均温度下对升温及温度波动变化的响

应。结果表明, 升温与温度波动对两株 E. huxleyi的生长均起到了抑制作用, 而升温和温度波动变化

对两株 E. huxleyi的生长速率以及胞内碳水化合物含量、非钙化株系的颗粒有机碳含量及钙化株系的

蛋白质和颗粒物无机碳含量、碳氮比及沉降速率产生了显著的交互效应, 温度的波动变化在一定程

度上增强了颗石藻应对升温的适应性。通过对两株系的生理响应结果进行对比分析, 发现非钙化株

系各生理参数对升温和温度波动变化更为敏感, 表明颗石藻的钙化作用可能对其应对环境波动下的

极端环境条件起缓冲保护作用。升温和温度波动变化显著削弱了颗石藻的沉降速率, 可能会对颗石

藻相关的海洋碳沉降与输出产生显著的削弱效应。因此, 为了更准确地预测海洋颗石藻对气候变化

的响应, 未来相关研究需要考虑叠加在升温基础上的温度波动变化对颗石藻的生理生态学效应。 
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化石燃料的燃烧、热带森林的砍伐以及土地利用

的改变等人类活动使大气中的二氧化碳(CO2)浓度持

续升高, 由于二氧化碳的温室效应, 全球平均气温也

随之上升并导致海洋升温(IPCC, 2022)。在过去的一

个世纪内, 全球平均海面温度(sea surface temperature, 

SST)升高了约 1 °C (Fischetti, 2013), 预计到 2100年, 

全球海洋表层水温将持续上升 1~4 °C (IPCC, 2022)。

海水升温也使海洋异常增暖事件和海洋热浪等生态

灾难频发, 对海洋生物多样性产生影响(Hobday et al, 

2016; IUCN, 2016), 如北极水域的融化可能会增加物

种在太平洋和大西洋之间跨北极迁徙的可能性

(Parmesan et al, 2003; 郭世安等, 2022)。生活在真光

层内的浮游植物与其他生物相比粒径更小生长较快, 

因而对温度变化的响应更加明显。温度是影响生物代

谢途径中酶活性的重要环境因子 , 对调节浮游植物

的生长和生理过程起到关键作用(Eppley, 1972; Raven 

et al, 1988), 在适温范围内浮游植物在不同温度下的

生长速率通常随着温度的升高而逐渐升高 , 达到最

适温度后则随升温迅速降低(Norberg, 2004), 进而影

响藻类基因型和表型变异及胞内化学转化、存储和营

养盐输运等过程(Raven et al, 1988)。 

在全球平均气候变化的基础上 , 海洋浮游植物

还将受到不同时空尺度的环境条件震荡变化的影响

(Cabrerizo et al, 2021)。温度可在不同的时间尺度上



1期 婻王雅 等: 颗石藻 Emiliania huxleyi对升温和温度波动响应的株间效应 99 

 

波动, 如随天气变化、昼夜循环、垂直和水平平流、

季节变化等产生震荡变化 (Leinweber et al, 2009; 

Doblin et al, 2016)。而且随气候变化的加速, 这种环

境波动变化频率和幅度也会随之变化(Salinger, 2005; 

Williams et al, 2014; Perkins-Kirkpatrick et al, 2020)。

由于浮游植物的热性能曲线在超过其最佳生长温度

后迅速下降 , 在较高温度下的波动可能意味着浮游

植物会周期性地经历不利于生长的温度条件(Vasseur 

et al, 2014), 从而对海洋生物从有机体水平上(资源

获取及分配)到种群水平上(繁殖及演替)产生不可忽

视的影响(Bernhardt et al, 2020)。例如, 温度波动显著

降低了海洋甲藻 Amphidinium massartii和 Coolia sp.

的生长速率 , 其热休克蛋白在温度波动的高温阶段

呈现出了显著的上调(Fu et al, 2022)。同样地, 温度波

动也延缓了近岸硅藻威氏海链藻 (Thalassiosira 

weissflogii)的生长, 随机温度波动降低了其胞内碳氮

含量 , 但恒定波动则对其胞内化学元素含量影响不

显著(王鑫威, 2019)。在平均温度相同的条件下, 赫氏

颗石藻(Emiliania huxleyi)的生长速率在较高频率的

温度波动变化下降幅较低 , 说明温度波动对其生理

过程受高温抑制的现象有所缓解(Wang et al, 2019)。

与稳定温度条件相比 , 温度波动可升高淡水浮游动

物的物种多样性(Shurin et al, 2010), 而对湖泊浮游植

物群落的研究则发现升温和温度波动的共同作用导

致了浮游植物种群物种多样性的显著降低(Rasconi et 

al, 2017)。 

颗石藻是一类具有多种生态型  (Hagino et al, 

2005; Cubillos et al, 2007)并在海洋中分布广泛的单

细胞藻类(McIntyre et al, 1967; Brown et al, 1995), 可

通过光合作用生产颗粒有机碳 (particulate organic 

carbon, POC), 并通过钙化生产颗粒无机碳(particulate 

inorganic carbon, PIC)(Rost et al, 2004)。在亚热带海

域, 颗石藻贡献了 20%以上总有机碳生产(Poulton et 

al, 2007)及约 50%亚热带和高纬度碳酸钙(CaCO3)的

沉积(Tyrrell et al, 2004), 在海洋碳循环中有重要作

用。赫氏颗石藻(Emiliania huxleyi)是分布最广泛的颗

石藻优势物种 , 尤其在温带和靠近北极的海域可发

生大面积季节性水华(Hobday et al, 2016)。E. huxleyi

对海水碳酸盐体系的变化很敏感 , 海洋酸化对 E. 

huxleyi 的生长和钙化都产生了负面影响(冯媛媛等, 

2020)。然而, 除海洋酸化外, 颗石藻的生理学过程还

受到许多变化的环境因素影响, 如紫外线辐射、温度

和营养盐浓度等。其中, 温度可能是调节颗石藻生理

机能最重要的因素之一(Boyd et al, 2010; Sett et al, 

2014; Gao et al, 2019)。自 20世纪 50年代以来, 海水

变暖使包括颗石藻在内的北大西洋浮游植物的分布

每 10 年向极地方向移动数百公里, 水华的季节时间

提前了 4~5 周 (IUCN, 2016), 生物量也随之增加

(Winter et al, 2014)。研究发现, 在低光条件下升温可

以提高 E. huxleyi的生长速率(Feng et al, 2008), 此外, 

温度也是控制 E. huxleyi细胞 POC和 PIC含量的重要

因子(Feng et al, 2018)。同时, 由于颗石藻在自然环境

中存在着形态及基因型上的多样性 , 不同物种及同

一物种的不同株系应对温度异质性变化的响应机制

也可能存在显著差异(Westbroek et al, 1993)。综上, 

如果不考虑温度波动的影响 , 就无法准确理解和预

测海洋颗石藻对海洋环境快速变化的响应 , 但针对

颗石藻应对升温和温度波动度的交互作用的生理响

应的相关研究还在起步阶段。此外, 颗石藻的不同株

系应对温度波动响应的株间效应也尚未可知。 

因此, 在前期研究基础上, 本研究通过对颗石藻

E. huxleyi 的钙化株系和非钙化株系分别在恒温及温

度波动条件下进行室内受控半连续培养实验 , 以期

获取颗石藻对升温和温度波动交互作用的生理响应; 

并通过对比分析颗石藻钙化与非钙化株系对升温及

温度波动变化生理响应的株间效应 , 以期进一步探

究颗石藻钙化作用对其应对温度变化的调节机制。 

1  材料与方法 

1.1  藻种选择 

实验采用的赫氏颗石藻钙化株系 Emiliania huxleyi 

RCC1266 分离自爱尔兰周围的大陆架水域(49°30′N, 

10°30′W), 赫氏颗石藻非钙化株系 Emiliania huxleyi 

PMLB分离自欧洲北海。藻种在实验室用无硅的 f/20

培养基, 即 f/2 水平稀释 10 倍(Guillard et al, 1962), 

保种于恒温光照培养箱(GXZ-280D, 宁波), 培养温

度为 15 °C、光照强度为 120~150 μmol/(m2·s)、光暗

周期比为 12 h︰12 h。 

1.2  实验设置 

取指数生长期的藻种接种至 500 mL Nalgene培

养瓶中, 初始细胞丰度为 1.0×104 cells/mL, 光强为

150~180 μmol/(m2·s)、光暗周期比为 12 h︰12 h, 培养

基由过滤并高压灭菌后的黄渤海海水配置, 氮、磷营

养盐、维生素及微量元素添加至 f/20水平, 在由加热

棒及冷暖水机(HC-1000BH, 海利, 中国)控温的恒温

(20和 25 °C)及波动[(20±4)和(25±4) °C]水槽中进行培
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养, 其中温度波动频率为每 24 h一个波动周期(图 1), 

实验采用的波动频率与幅度采取温带近岸海域常见

平均水平(Leinweber et al, 2009)。共设置四个处理组: 

(1) 对照: 20 °C恒温; (2) 波动: (20±4) °C; (3) 升温: 

25 °C恒温; (4) 升温+波动: (25±4) °C, 每个处理设置

3 个平行样。每天用荧光仪(Trilogy, Turner Designs, 

美国)测量活体荧光值后采用新鲜配置的培养基进行

稀释, 使藻液的丰度维持在 1.0×104 cells/mL, 至生长

速率连续 5~7 个稀释周期中保持相对稳定时(变化

<15%)进行最终采样(Feng et al, 2008)。各处理组总培

养时间为 15~21天。 

 

图 1  室内培养温度波动模式简易图 
Fig.1  Fluctuation mode of temperature in semi-continuous 

culture incubation  
注: 灰白条代表光照周期, L︰D = 12 h︰12 h; T代表平均温度 

 
1.3  样品分析 

1.3.1  藻细胞计数、叶绿素及生长速率   取 1 mL

混匀藻液用 6 μL 碱性鲁格试剂固定, 通过微藻计数

框在光学显微镜(CH20BIMF200, Olympus, 日本)下

计数 , 计算培养结束时的细胞丰度。实验结束时取

20 mL藻液过滤在 GF/F滤膜(25 mm, Whatman, 美国)

上, 于20 °C冰箱中避光保存。测定时在避光20°C

条件下用 5 mL 90%丙酮萃取 24 h, 然后用酸化法荧

光仪(Turner Designs, 美国)测定叶绿素 a (chl a)含量

(Welschmeyer, 1994)。 

生长速率 μ (单位: /d)用下列公式计算:  

 2 1

2 1

ln( / )N N

T T
 


,             (1) 

式中, T1和 T2分别为取样时间, N1和 N2分别为在 T1

和 T2 时采用荧光仪(Turner Designs, 美国)测定的活

体叶绿素荧光值。 

1.3.2  蛋白质和碳水化合物含量测定     将两份

100 mL藻液过滤到 0.4 μm聚碳酸酯滤膜(PALL, 美

国)上, 在80 °C 冰箱中保存, 用于蛋白质和碳水化

合物含量的测定。蛋白质的测定采用考马斯亮蓝

G-250法(Bradford, 1976) 。用 1 mL Milli-Q水将滤膜

上的藻液洗脱, 随后加入 4 mL 考马斯亮蓝溶液, 混

合充分后放置 5 min 显色, 用紫外可见分光光度计

(UV-2550, Shimadzu, 日本)测量 595 nm下的吸光度。

碳水化合物的测定采用硫酸-苯酚显色法(Dubois et al, 

1956), 取出滤膜, 加入 5 mL 0.05 mol/L H2SO4溶液, 

置于 60 °C 水浴加热 10 min 后冷却至室温, 取样品

2 mL加 0.05 mL 80%苯酚溶液和 5 mL浓硫酸试剂, 

静置 30 min 显色 , 然后用紫外可见分光光度计

(UV-2550, Shimadzu, 日本)测量 485 nm下的吸光度。 

1.3.3  元素组成分析    细胞颗粒有机磷(particulate 

organic phosphorus, POP)含量采用磷钼蓝显色法测定

(Solórzano et al, 1980)。取 50 mL藻液过滤到经马弗

炉(450 °C, 4 h)灼烧过的 GF/F滤膜上, 藻液过滤完成

后加入 2 mL 0.17 mol/L的 Na2SO4溶液润洗, 而后转

移至瓶玻璃瓶内(已灼烧), 加入 2 mL 0.017 mol/L的

MgSO4 溶液使 GF/F 滤膜完全浸没, 然后封口置于

60 °C烘箱中烘干后待测定。测试时采用 HCl将有机

磷转化为无机磷酸盐后加入显色剂 , 显色后用紫外

可见分光光度计 (UV-2550, Shimadzu, 日本 )测量

855 nm下的吸光度。 

总颗粒碳(Particulate total carbon, PTC)、POC和

颗粒态有机氮(particulate organic nitrogen, PON)的含

量用 CHN 元素分析仪(Costech, 意大利)进行分析

(Hutchins et al, 1998)。取 2份 100 mL藻液, 分别过

滤到 2张GF/F滤膜上(已灼烧), 过滤完成后取一份直

接放入铝箔纸袋(已灼烧)在 60 °C 烘箱内烘干, 用于

测定 PTC的含量; 另一份用浓盐酸熏蒸 3 h (以去除

无机碳)后放入 60 °C 烘箱内烘干(Zondervan et al, 

2002), 用于测定 POC 和 PON, PTC 与 POC 之差为

PIC (Feng et al, 2008), 即  

CPIC = CPTC – CPOC,           (2) 

式中, CPIC、CPTC、CPOC分别代表 PIC、PTC、POC的

含量(单位: pg/cell), 将细胞 POC 与 PIC 含量与 μ 相

乘得出 POC 与 PIC 的生产率 PPOC、PPIC [单位 : 

pg/(cell·d)]:  
PPOC=μ×CPOC,             (3) 

PPIC=μ×CPIC.              (4) 

1.3.4   沉降速率和细胞大小的测定    浮游植物沉

降速率的测定采用赛特科尔沉降法 (SETCOL 法 ) 

(Bienfang, 1981)。将混合均匀的藻液倒入垂直放置、 
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出水口已封闭的沉降柱 , 盖好盖子使沉降柱内几乎

没有气泡, 在静止桌面上避光放置 3 h。完成沉降后

依次从上、中、下三个出水口取样, 记录取样的时间

和各层藻液体积, 然后量取适量藻液过滤至 GF/F 滤

膜上 , 用于对叶绿素 a 含量的测定。最终结果用

Bienfang沉降速率公式进行计算(单位: m/d):  

 

s

z

=
B l

B t


 
 

 
,                (5) 

其中, Bz为沉降柱内总生物量(单位: μg/L); Bs为沉降

柱最下层生物量(单位: μg/L); l 为沉降柱高度(单位: 

cm); t为沉降时间(单位: h)。 

细胞大小采用 Beckman 激光粒度仪测定 (LS 

13320, 美国)。 

1.4  数据分析 

显著性分析及交互效应采用双因素方差分析方

法(Two-way ANOVA)分析, P<0.05 表示有显著性差

异。采用 Graphpad Prism 8绘图。 

计算环境因子的交互效应依据 Flot 等方法

(Piggott et al, 2015)。OE (observed effect)为单一环境

因子或两种及以上环境因子共同变化对浮游植物某

一生理参数的表观影响 , 通过计算处理组相比于对

照组变化的百分比获得 , 如单一环境因子的表观影

响计算如下:  

 
OE %

F C

C


 ,            (6) 

其中 OE 为波动对浮游植物生理参数的表观影响; F

为波动组数值; C 为对照组数值; 结果是正值为升高 

效应, 结果是负值为降低效应。 

ME (multiplicative effect)为两种环境因子的交互

效应, 如升温和波动的交互效应计算如下:  

 
11 2 2ME 1 OE 1 OE 1,     

        
(7) 

其中, ME1+2为升温和波动的交互效应; OE1和 OE2

分别为升温和波动对浮游植物生理参数的表观影

响。当 OE1与 OE2正负结果一致时, |OE1+2| > |ME1+2|, 

两种环境因子为协同性交互效应 , 反之则为拮抗性

交互效应。 

2  结果 

2.1  生长速率 

在 20和 25 °C条件下, 温度波动变化均显著降低

了两个株系 E. huxleyi的生长速率(图 2, P<0.05)。在

恒温及温度波动条件下 , 升温显著降低了非钙化株

系 E. huxleyi PMLB的生长速率, 在升温(25 °C恒温)

及升温波动组[(25±4) °C]均显著低于对照(20 °C恒温)

及波动[(20±4) °C]组(P<0.05), 分别降低了 13.06%和

28.21% (图 2a)。而对钙化株系 E. huxleyi RCC1266而

言, 升温组与对照组的生长速率无显著差异, 仅在波

动条件下 , 升温波动组的生长速率显著低于波动组

(图 2b, P<0.05)。两株系的最高生长速率均出现在对

照组 [非钙化株系 : (0.87±0.04) /d; 钙化株系 : 

(1.01±0.01) /d], 最低生长速率则在升温波动组[非钙

化株系: (0.66±0.02) /d; 钙化株系: (0.56±0.04) /d]。双

因素方差分析表明 , 升温和温度波动对两株系的生

长速率有显著交互效应(P<0.05)。 

 

图 2  不同温度条件下 Emiliania huxleyi PMLB (a)与 Emiliania huxleyi RCC1266 (b)的生长速率 
Fig.2  Growth rates of Emiliania huxleyi PMLB (a) and Emiliania huxleyi RCC1266 (b) under different temperature conditions  

注: 误差棒表示标准偏差, n=3; 字母表示处理组间的显著性差异, P<0.05, 余图同 
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2.2  胞内叶绿素 a、蛋白质及碳水化合物含量 

在四个温度温度组中 , 非钙化株系 E. huxleyi 

PMLB的胞内 chl a、蛋白质及碳水化合物含量均在波

动组最高、在升温组为最低(图 3a, 3c, 3e)。对非钙化

株系 E. huxleyi PMLB 而言, 温度恒定时, 升温使胞

内 chl a、碳水化合物含量分别比对照组显著降低了

81.88%和 83.38% (P<0.05); 而在温度波动下, 高温

波动与波动组相比 ,  胞内 chl  a 含量显著降低了

54.51% (P<0.05), 而其他参数虽有下降的趋势, 但无

显著性差异(P>0.05)。在同样的平均温度条件下, 温

度波动使胞内各参数含量都有所升高, 高温波动下胞

内 chl a 含量较高温组显著上升了 354.66% (P<0.05),  

 

图 3  不同温度条件下 Emiliania huxleyi PMLB (a, c, e)和 Emiliania huxleyi RCC1266 (b, d, f)胞内叶绿素 a、蛋白质和碳水

化合物质量浓度 
Fig.3  Cellular chlorophyll a, protein and carbohydrate contents of Emiliania huxleyi PMLB (a, c, e) and Emiliania huxleyi RCC1266 (b, 

d, f) under different temperature conditions  
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胞内蛋白质含量在波动组及高温波动组也分别较对

照组及高温组升高 209.61% (P<0.05)及 336.82%, 胞

内碳水化合物含量在高温波动组也较高温组升高了

220.23%。与非钙化株系相似, 钙化株系 E. huxleyi 

RCC1266的胞内 chl a、蛋白质及碳水化合物含量最

高值也出现在(20±4) °C (图 3b, 3d, 3f)。与非钙化株系

不同的是, 温度恒定时, 升温显著提高了钙化株系 E. 

huxleyi RCC1266 的胞内蛋白质及碳水化合物含量

(P<0.05); 而在温度波动条件下, 胞内 chl a 含量在升

温波动组较波动组降低了 54.51% (P<0.05)。温度波动

仅在低温(20 °C)条件下显著升高了胞内 chl a、蛋白质

及碳水化合物含量(P<0.05), 在平均温度为 25 °C 下, 

各参数在高温波动组与高温组间无显著差异

(P>0.05)。双因素方差分析表明, 升温和温度波动仅

对 E. huxleyi PMLB的胞内碳水化合物含量有显著交

互效应(P<0.05), 对 E. huxleyi RCC1266 的胞内蛋白

质和碳水化合物含量均有显著交互效应(P<0.05)。 

2.3  胞内元素组成及颗粒碳生产速率 

在四个温度处理组中 , 非钙化株系 E. huxleyi 

PMLB的胞内 POP、POC和 PON含量在波动组最高、

在升温组最低(图 4a, 4c, 4e), 这与其胞内的 chl a和生

物大分子含量的变化一致。对非钙化株系 E. huxleyi 

PMLB而言, 温度恒定时, 升温使胞内 POP、POC和

PON 含量分别比对照组显著降低了 76.64%、77.23%

和 77.47% (P<0.05); 而在温度波动下, 高温波动与波

动组相比 , 胞内 PON 含量显著降低了 48.41% 

(P<0.05), 而胞内 POP与 POC含量虽然也出现了下降

趋势, 但无显著性差异(P>0.05)。在同样的平均温度

条件下, 温度波动使胞内各参数含量都有所升高, 波

动相比于对照组无显著性差异(P>0.05), 而高温波动

下胞内 POP、POC和 PON含量分别较高温组显著升

高了 397.75%、508.02%和 353.12% (P<0.05)。 

与非钙化株系相似, 钙化株系 E. huxleyi RCC1266

的胞内 POP、POC与 PON含量最高值也出现在波动

组(图 4b, 4d, 4f), 与非钙化株系不同的是, 最低值出

现在高温波动组。温度恒定时, 升温对钙化株系 E. 

huxleyi  RCC1266 胞内各参数的含量无显著影响

(P>0.05); 而在温度波动下, 高温波动与波动组相比, 

胞内 POP 与 PON 含量显著降低了 14.31%和 41.02% 

(P<0.05), 胞内 POC 含量虽也出现了下降趋势, 但无 
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图 4  不同温度条件下 Emiliania huxleyi PMLB (a, c, e)和 Emiliania huxleyi RCC1266 (b, d, f)胞内颗粒有机磷、颗粒有机碳

和颗粒有机氮质量浓度 
Fig.4  Cellular POP, POC and PON contents of Emiliania huxleyi PMLB (a, c, e) and Emiliania huxleyi RCC1266 (b, d, f) under 

different temperature conditions  
 

显著性差异(P>0.05)。温度波动在低温(20 °C)条件下

显著升高了胞内 POP 和 POC 含量(P<0.05), 在高温

(25 °C)条件下显著降低了胞内 PON含量(P<0.05)。双

因素方差分析表明, 升温和温度波动仅对 E. huxleyi 

PMLB的胞内 POC含量有显著交互效应(P<0.05), 对

E. huxleyi RCC1266的胞内 POP、POC和 PON含量

均无显著交互效应(P>0.05)。 

非钙化株系 E. huxleyi PMLB的胞内元素摩尔比

在四个温度处理组中均无显著性差异(表 1, P>0.05)。

钙化株系 E. huxleyi RCC1266的 C/N在高温波动组

最高, 在对照组最低。在温度波动下, 升温使碳氮比

值(C/N)比波动组显著升高了 18.85% (P<0.05); 在平

均温度为 25 °C 下, 温度波动使 C/N 比高温组显著

升高了 16.58% (P<0.05)。与 C/N相反, 钙化株系 E. 

huxleyi RCC1266的 N/P在对照组最高, 在高温波动

组最低。温度恒定时, 升温使 N/P显著降低了 4.08% 

(P<0.05)。双因素方差分析表明, 升温和温度波动仅

对 E. huxleyi RCC1266 的 C/N 有显著交互效应

(P<0.05)。 

在 25 °C条件下, 温度波动变化显著降低了钙化

株系 E. huxleyi RCC1266的胞内 PIC含量与 PIC/POC 

(图 5, P<0.05)。在恒温及温度波动条件下, 升温使胞

内 PIC 含量有降低趋势 , 但组间无显著性差异

(P>0.05), 而温度波动仅在高温条件下显著降低了胞

内 PIC含量。与胞内 PIC含量变化相似, 升温波动组

的 PIC/POC 也显著低于高温组 , 而其他处理组的

PIC/POC 变化均无显著性差异(P>0.05)。双因素方差

分析结果表明, 升温和温度波动对胞内 PIC含量有显

著交互效应 (P<0.05), 使其比对照组显著降低了

69.84%, 对 PIC/POC则无显著交互效应(P>0.05)。 

表 1  不同温度条件下 E. huxleyi PMLB 与 E. huxleyi RCC 1266 的元素摩尔比 
Tab.1  Elemental molar ratio of E. huxleyi PMLB and E. huxleyi RCC 1266 under different temperature conditions(The letters 

represent the significant differences among different treatments, based on the level of P<0.05). 

处理组 
指标 

20 °C (20±4) °C 25 °C (25±4) °C 

E. huxleyi PMLB 

C/N 6.13±0.54 a  5.85±0.36 a  6.14±0.16 a  6.83±0.55 a 

N/P 8.80±0.40 a  8.29±0.32 a  8.62±1.60 a  7.63±0.85 a 

C/P 53.89±3.87 a 48.44±1.76 a 52.86±9.45 a 52.22±8.02 a 

E. huxleyi RCC1266 

C/N  5.46±0.35 a 5.79±0.47 a  5.90±0.51 a  6.88±0.25 b 

N/P 10.82±0.64 a 10.37±0.68 a  9.80±1.41 a  4.01±4.23 a 

C/P  60.65±7.82 a  56.90±9.21 b   58.04±11.19 ab   67.84±10.42 ab 

注: C/N, N/P, C/P分别表示碳氮比值、氮磷比值和碳磷比值; 字母表示处理组间的显著性差异, P<0.05 
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图 5  不同温度条件下 Emiliania huxleyi RCC1266胞内颗粒无机碳质量浓度(a)与颗粒无机碳/颗粒有机碳质量比(b) 
Fig.5  Cellular PIC contents (a) and PIC/POC quality ratio (b) of Emiliania huxleyi RCC1266 under different temperature conditions 

 
在四个处理组中, 非钙化株系 E. huxleyi PMLB

的 POC 生产速率在波动组最高、在升温组最低(图

6a), 这与前文所述各参数含量的变化趋势一致。在

恒温及温度波动条件下 , 升温使非钙化株系 E. 

huxleyi PMLB 的 POC 生产速率分别显著降低了

80.21%和 51.86% (P<0.05)。在同样的平均温度条件

下, 高温波动下的 POC 生产速率较高温组显著升高

了 374.58% (P<0.05)。而钙化株系 E. huxleyi 

RCC1266的 POC生产力在对照组最高, 在高温波动

组最低。在恒温与温度波动条件下, 升温对 POC 生

产速率无显著影响(图 6b, P>0.05)。而在同样的平均

温度条件下 , 温度波动显著降低了钙化株系 E. 

huxleyi RCC1266的 POC生产速率(P<0.05), 波动及

升温波动组分别较对照及高温组显著降低了 11.49%

和 41.59%。对钙化株系 E. huxleyi RCC1266的 PIC

生产速率而言, 与 POC 生产速率相似, 其最高值与

最低值也分别出现在对照组和高温波动组(图 6c)。

升温组与对照组的 PIC 生产速率无显著差异

(P>0.05),仅在波动条件下, 升温波动组的 PIC 生产

速率显著低于波动组 68.23% (P<0.05)。而温度波动

也仅在高温(25 °C)条件下显著降低了 PIC生产速率

(P<0.05)。双因素方差分析表明, 升温和温度波动对

E. huxleyi PMLB 的 POC 生产速率无显著交互效应

(P>0.05), 对 E. huxleyi RCC1266的 POC及 PIC生产

速率均有显著交互效应 (P<0.05), 分别较对照组显

著降低了 46.27%和 73.29%。 

 

图 6  不同温度条件下 Emiliania huxleyi PMLB (a)与 Emiliania huxleyi RCC1266 (b)的颗粒有机碳生产速率, 以及 Emiliania 

huxleyi RCC1266的颗粒无机碳生产速率(c)  
Fig.6  Production rates of POC of Emiliania huxleyi PMLB (a) and Emiliania huxleyi RCC1266 (b), and production rates of PIC of 

Emiliania huxleyi RCC1266 (c) under different temperature conditions  
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2.4  细胞大小及沉降速率 

非钙化株系 E. huxleyi PMLB的细胞大小对温度

变化均无显著性差异(图 7a, P>0.05)。钙化株系 E. 

huxleyi RCC1266 的细胞大小仅在高温波动下较高温

组显著上升了 9.47% (图 7b, P<0.05)。钙化株系 E. 

huxleyi RCC1266 经酸化处理后的颗石球大小对温度

变化也均无显著性差异(图 7c, P>0.05)。双因素方差

分析表明 , 升温和温度波动对两株系的细胞大小无

显著交互效应(P<0.05)。 

在 20 °C条件下, 升温与温度波动均显著降低了

E. huxleyi PMLB的沉降速率(图 8a, P<0.05)。温度恒

定时 , 升温使非钙化株系的沉降速率比对照组显著

降低了 55.40%, 波动使沉降速率比对照组显著降低

了 53.82%。而对钙化株系 E. huxleyi RCC1266而言, 

升温使沉降速率发生显著下降(图 8b, P<0.05), 升温

及升温波动组分别显著低于对照及波动组 69.54%和

69.69%, 温度波动则对沉降速率无显著影响(P>0.05)。

与生长速率相似 , 两株系的最高沉降速率也均出现

在对照组[非钙化株系 : (0.19±0.01) m/d; 钙化株系 : 

(0.05±0.05) m/d], 最低沉降速率出现在升温波动组[非钙

化株系: (0.52±0.01) m/d; 钙化株系: (0.12±0.01) m/d]。双

因素方差分析表明 , 升温和温度波动对 E. huxleyi 

RCC1266的沉降速率有显著交互效应(P<0.05), 对 E. 

huxleyi PMLB无显著交互效应(P>0.05)。相关性分析

表明钙化颗石藻胞内 PIC含量与沉降速率(图 8c)呈显

著正相关关系(图 8c, R2=0.601 7, F=15.11, P <0.05)。 

 

图 7  不同温度条件下 Emiliania huxleyi PMLB (a)与 Emiliania huxleyi RCC1266 (b)的细胞大小, 以及酸化处理后 Emiliania 

huxleyi RCC1266的颗石粒大小(c)  
Fig.7  Cell size of Emiliania huxleyi PMLB (a) and Emiliania huxleyi RCC1266 (b), and size of coccolith of Emiliania huxleyi 

RCC1266 (c) under different temperature conditions  

 

图 8  不同温度条件下 Emiliania huxleyi PMLB (a)与 Emiliania huxleyi RCC1266 (b)的沉降速率及 RCC1266 

株系胞内 PIC含量与沉降速率的相关性分析(c) 
Fig.8  Sinking rates of Emiliania huxleyi PMLB (a) and Emiliania huxleyi RCC1266 (b) under different temperature conditions and the 

regression of the correlation between cellular PIC content and sinking rate of Emiliania huxleyi RCC1266 (c)  
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2.5  交互作用 

升温和温度波动对非钙化株系 E. huxleyi PMLB

的生长速率、生物量以及元素计量学指标的交互作用

见表 2。通过对培养后 E. huxleyi PMLB各参数的分析

发现, 升温和温度波动对 E. huxleyi PMLB 的生长速

率、C/N、N/P和 C/P产生协同性交互效应, 对胞内 chl 

a、蛋白质、碳水化合物、POP、POC 和 PON 含量、

POC生产速率以及沉降速率产生拮抗性交互效应。且

升温和温度波动对 E. huxleyi PMLB的生长速率、胞内

碳水化合物和 POC含量有显著的交互作用(P<0.05)。 

升温和温度波动对非钙化株系 E. huxleyi RCC1266

的生长速率、生物量以及元素计量学指标的交互作用

见表 3。通过对培养后 E. huxleyi RCC1266各参数的

分析发现, 升温和温度波动对 E. huxleyi RCC1266的

生长速率、胞内 POC、PON和 PIC含量、C/N、N/P、

C/P、PIC/POC、POC 与 PIC 生产速率产生协同性交

互效应, 对胞内 chl a、蛋白质、碳水化合物、POP含

量以及沉降速率产生拮抗性交互效应。且升温和温度

波动对 E. huxleyi RCC1266的生长速率、胞内蛋白质、

碳水化合物和 PIC含量、C/N、POC与 PIC生产速率

以及沉降速率有显著的交互作用(P<0.05)。 

表 2  升温和温度波动对 E. huxleyi PMLB 生长速率、生

物量及元素计量学指标的交互作用 
Tab.2  Interactive effects of temperature increase and 

fluctuation on the growth rate, chlorophyll a biomass and 
elemental stoichiometry of E. huxleyi PMLB 

指标 OE1/% OE2/% OE1+2/% ME1+2/% 交互作用

生长速率 13.06* 8.65* 34.42 22.84 +* 

叶绿素 81.88* 81.10 17.62 229.38  

蛋白质 64.73 209.61* 54.08 410.02  

碳水化合物 83.38* 24.33 46.79 128.00 * 

颗粒有机磷 76.64* 73.85 16.30 207.09  

颗粒有机碳 77.23* 98.23 38.42 251.32 * 

颗粒有机氮 77.47* 97.87 2.08 251.16  

碳/氮 0.10 4.62 11.41 4.72 + 

氮/磷 2.06 5.79 13.31 7.97 + 

碳/磷 1.91 10.11 3.10 12.21 + 

颗粒有机碳生

产速率 
80.21* 84.05 11.41 231.68  

沉降速率 55.40* 53.82* 72.65 139.04  

注: OE1和OE2分别为升温和温度波动对E. huxleyi PMLB生理参

数的表观影响; OE1+2为升温和温度波动交互对 E. huxleyi PMLB生理

参数的表观影响; ME1+2 为升温和波动的交互效应; + 表示协同性交

互效应; 表示拮抗性交互效应; *表示 Two-way ANOVA 的结果为

P<0.05; 无标记表示 Two-way ANOVA的结果为 P>0.05 

表 3  升温和温度波动对 E. huxleyi RCC1266 生长速率、生物量及元素计量学指标的交互作用 
Tab.3  Interactive effects of temperature increase and fluctuation on the growth rate, chlorophyll a biomass and elemental 

stoichiometry of E. huxleyi RCC1266 

指标 OE1/% OE2/% OE1+2/% ME1+2/% 交互作用 

生长速率 6.43 20.10* 35.66 27.82 +* 

叶绿素 5.54 17.19* 14.40 23.68  

蛋白质 32.61* 57.19* 44.42 108.45 * 

碳水化合物 166.08* 308.83* 216.91 987.81 * 

颗粒有机磷 0.36 14.64* 1.76 15.05  

颗粒有机碳 1.94 10.73* 16.71 12.88 + 

颗粒有机氮 9.42 13.56 33.03 24.26 + 

颗粒无机碳 28.01 25.08 69.84 60.11 +* 

碳/氮 8.01 5.94 25.91 14.43 +* 

氮/磷 9.42 4.08* 62.93 13.88 + 

碳/磷 4.30 6.19* 11.85 10.76 + 

无机碳/有机碳 24.24 17.30 63.73 45.73 + 

颗粒有机碳生产速率 8.01 11.49* 46.27 20.42 +* 

颗粒无机碳生产速率 32.44 15.91 73.29 53.51 +* 

沉降速率 69.54* 20.89 76.02 104.96 * 

注: OE1和 OE2分别为升温和温度波动对 E. huxleyi PMLB生理参数的表观影响; OE1+2为升温和温度波动交互对 E. huxleyi PMLB生理参数

的表观影响; ME1+2为升温和波动的交互效应; + 表示协同性交互效应; 表示拮抗性交互效应; *表示Two-way ANOVA的结果为P<0.05; 无标记

表示 Two-way ANOVA的结果为 P>0.05 
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3  讨论 

升温与温度波动对两株系颗石藻的生长均起到

了抑制作用, 导致两株 E. huxleyi 的生长速率均在高

温波动组最低。不同的是, 升温对非钙化株系生长速

率的影响更明显 , 而温度波动对钙化株系生长速率

的影响更显著。温度对浮游植物的生长至关重要, 直

接影响藻细胞代谢途径中酶的活性。在一定温度范围

内 , 温度升高通常可以导致浮游植物细胞生长显著

升高(Fu et al, 2014; O’Donnell et al, 2017)。颗石藻的

最佳生长温度范围通常为 20~25 °C (Rosas-Navarr et 

al, 2016), 而本研究中由 20 °C至 25 °C的升温使两株

E. huxleyi 的生长速率显著降低, 表明分离自温带海

域的两个株系的最优生长温度均低于 25 °C。在温度

波动条件下 , 本研究中两株颗石藻的生长速率则进

一步降低。针对分离自马尾藻海域的钙化株系 E. 

huxleyi CCMP371 的研究也发现 , 温度波动生长的

削弱作用在平均温度较高的条件下尤为明显(Wang 

et al, 2019)。这潜在表明在温度波动条件下的最佳生

长温度范围之外的高温条件将对颗石藻生长产生更

强的负面影响。藻细胞适应高温可能需要合成新的

蛋白质(如热休克蛋白)来加强细胞修复机制对抗恶

劣环境 , 从而可能对能量和营养重新分配 , 降低生

长速度(O’Donnell et al, 2018; Schaum et al, 2018)。

而由于浮游植物对温度的响应是非线性的 , 其生理

过程对温度波动变化的响应与稳态条件下有显著差

异(Jensen, 1906)。 

升温显著降低了两种颗石藻胞内叶绿素 a、碳水

化合物、POP、PON含量, 其主要原因可能是高温降

低了藻细胞对营养盐的吸收和利用(Reynolds, 2006a, 

2006b; O’Donnell et al, 2018; Qu et al, 2018)。已有研

究表明, 在较高的温度下, 浮游植物会显著提高蛋白

质的合成以对抗恶劣环境(Toseland et al, 2013; Fu et 

al, 2022), 而在本研究中尤其是钙化株系的胞内蛋白

质含量在升温组显著高于对照组 , 有助其对抗升温

导致的不利影响 , 导致其胞内碳氮元素含量的下降

远没有非钙化株系显著 , 这也潜在表明了颗石藻的

钙化作用可能对其应对高温环境的负面效应起缓冲

保护作用。此外, 两株颗石藻的生长速率与元素组成

对升温和温度波动的响应存在着不一致的趋势 , 这

是由于浮游植物可通过改变代谢途径的方式适应环

境的变化 , 如通过降低生长速率的方式来增加对其

他生理功能的能量分配 (Toseland et al, 2013; Halsey 

et al, 2015; Yvon-Durocher et al, 2015)。 

升温和温度波动对钙化和非钙化株系 E. huxleyi

的元素组成的影响趋势存在株间差异 , 而且两株系

对温度波动的生理响应在两种不同的平均温度条件

下也有不同的趋势 , 这可能与其是否具有钙化功能

有关及两株藻的最优生长温度范围有关。在本研究中, 

尽管升温降低了 E. huxleyi非钙化株系的胞内叶绿素

a、蛋白质及碳水化合物含量, 但在温度波动条件下, 

这些指标的含量均显著上升 ; 温度波动使非钙化颗

石藻胞内大分子和元素含量与 POC 生产速率也都显

著升高。这表明温度的波动变化可能在一定程度上增

强了颗石藻的可塑性 , 温度升高导致的负效应在一

定程度上被波动状态下短暂出现的良性条件所补偿

(Schuam et al, 2018)。通过对两株系的生理响应结果

进行对比分析 , 发现非钙化株系各生理参数尤其是

元素组成对升温和温度波动变化更为敏感 , 而钙化

株系的组间差异较小。Flynn 等(2016)研究揭示了颗

石藻可通过钙化作用保持藻细胞周围微环境(如 pH)

处于相对稳态, 以抵抗外界环境变化, 而本研究中钙

化株系细胞元素组成的不敏感性也可能来自于颗石

藻的钙化作用对其应对环境波动下的极端环境条件

起缓冲保护作用。近期对同种甲藻不同株系的研究也

发现了甲藻应对温度波动变化的生理响应的株间效

应与其生活史所处温度范围有关(Fu et al, 2022)。颗

石藻钙化与非钙化株系不同响应的相关机制尚有待

后续深入研究。 

升温与温度波动均显著削弱了两株颗石藻的向

下沉降 , 且升温对钙化株系沉降速率的减缓作用尤

为显著。颗石藻钙化作用产生的颗石粒的压重效应可

大大加速颗石藻的沉降速率(Lecourt et al, 1996), 导

致本研究中 E. huxleyi钙化株系沉降速率远高于非钙

化株系, 并随着升温引起的 PIC生产即钙化作用受到

显著削弱, 钙化株系的沉降速率也显著降低。且这种

削弱作用在高温波动环境中更加显著 , 并进一步降 

低了钙化株系的沉降速率。这主要是因为温度的波动

迫使藻细胞间歇性地应对不利于其生长的极端高温

(29 °C) (Rosas-Navarr et al, 2016), 颗石藻细胞反复

经历极端高温环境会大幅削弱其钙化作用降低其颗

石粒的生成(Gerecht et al, 2014; Feng et al, 2017, 

2018), 并随之引起 PIC/POC 值的显著降低。PIC 和

POC的比值即雨率(rain ratio)是碳向深海输出的重要

参数(Doney et al, 2009), 而颗石粒的压重效应推动的

沉降对在海洋生物碳泵所主导的碳向深海的输运与
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埋藏起到重要作用。本研究结果表明海水升温可潜在

削弱颗石藻相关的碳沉降 , 而温度震荡变化将进一

步加剧这种效应。 

本研究也进一步揭示了升温与温度波动对两株

颗石藻的生长及元素组成产生交互作用。升温与温度

波动对两株系颗石藻的交互作用表现为对生长速率

的协同降低作用以及对碳水化合物含量的拮抗作用。

升温与温度波动的交互对非钙化颗石藻生理参数的

影响多为拮抗 , 这更加说明温度波动可以缓解升温

对非钙化颗石藻的不利影响。而钙化株系由于其钙质

外壳的存在 , 致使升温与温度波动的交互未对其生

理参数未出现完全一致的影响 , 体现了升温与温度

波动的交互对两株系 E. huxleyi生理参数的影响存在

株间差异。升温与温度波动两种环境条件协同抑制了

两株系 E. huxleyi 的生长速率, 这表明气候变暖导致

的海洋表层温度升高及波动的频率增加不利于颗石

藻的生长 , 进而加剧降低与颗石藻相关的由表层向

深海输出碳的速度。同样的, Cabrerizo 等(2021)通过

总结分析近年来等相关研究结果 , 也发现升温与温

度波动对海洋微生物在从个体到种群以及不同时间

尺度上均存在不同程度的复杂交互效应。 

4  结论与展望 

颗石藻 E. huxleyi的非钙化与钙化株系的生长速

率、元素组成及沉降速率等生理指标均受到了升温和

温度波动变化的影响 , 而升温和温度波动变化对两

株 E. huxleyi的生长速率以及胞内碳水化合物含量均

产生了显著的交互效应 , 温度的波动变化可能在一

定程度上增强了颗石藻的可塑性。通过对两株系的

生理响应结果进行对比分析 , 结果表明非钙化株系

各生理参数对升温和温度波动变化更为敏感 , 潜在

表明颗石藻的钙化作用可能对其应对环境波动下的

极端环境条件起缓冲保护作用。升温和温度波动变

化显著削弱了颗石藻的沉降速率 , 可对颗石藻相关

的海洋碳沉降与输出产生显著的削弱效应。因此 , 

在全球变化背景下 , 叠加在升温基础上的温度波动

变化的环境异质性对海洋颗石藻的生理生态学效应

不容忽视。 

值得注意的是 , 尽管本研究初步发现颗石藻非

钙化及钙化株系对升温和温度波动变化的响应存在

株间差异, 但其分子机制在本研究中并未涉及。因此, 

未来的研究还需从分子水平如转录组及基因组层面

对其机制进行深入分析。此外, 海洋中环境因子变化

的时间尺度可从较短(几秒至几小时)一直到较长(几

十年至上百年)甚至到更长的特征时间尺度(Kremer 

et al, 2018), 而环境变化作用于浮游植物的长期效应

可能不同于短期效应。要更准确地预测颗石藻对未来

全球气候变化的响应和相关机制 , 也需要从进化学

的角度研究颗石藻应对温度波动震荡变化的长期响

应趋势。 
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STRAIN SPECIFIC RESPONSES OF COCCOLITHOPHORE EMILIANIA HUXLEYI TO 
WARMING AND TEMPERATURE FLUCTUATION 

WANG Ya-Nan1, 2,  FENG Yuan-Yuan2, 3,  LI Tong-Tong1,  CAI Ting4,  BAI You-Cheng4 
 (1. College of Marine and Environmental Sciences, Tianjin University of Science and Technology, Tianjin 300457, China; 2. School of 

Oceanography, Shanghai Jiao Tong University, Shanghai 200030, China; 3. Shanghai Polar Frontier Scientific Research Base; Shanghai 
200030, China; 4. Second Institute of Oceanography, Ministry of Natural Resources, Hangzhou 310012, China) 

Abstract    Under global climate change, with increased frequency of extreme weather, marine organisms are also 

affected by environmental heterogeneity—the fluctuation of environmental conditions based on average level. Therefore, 

the strain-specific effects of temperature fluctuation on coccolithophores was studied by conducting a semi-continuous 

incubation on a non-calcified and a calcified strain of coccolithophore Emiliania huxleyi, an important role player in 

marine carbon cycle. The physiological responses of the two strains to ocean warming and temperature fluctuation at low 

(20 °C) and high (25 °C) mean temperatures were examined. Results suggest that the temperature increase and fluctuation 

inhibited the growth of E. huxleyi, while significant interactive effects of temperature increase or fluctuation on growth and 

cellular carbohydrate content of two strains of E. huxleyi, PIC content of non-calcified E. huxleyi, and protein and PIC 

contents of calcified E. huxleyi were observed. Temperature fluctuation enhanced the adaptability of coccolithphores in 

response to an elevated temperature. Comparison between the physiological responses of the two strains reveals that the 

physiology of non-calcified strain was more sensitive to warming and temperature fluctuation, indicating that the 

calcification of coccolithophores may play a protective role in an extreme environment change. Warming and temperature 

fluctuation significantly decreased the sinking rate of coccolithophores, suggesting a weakened carbon export by 

coccolithophores in a warmer and temperature fluctuating environment. Therefore, to precisely predict the response of 

marine coccolithophores to climate change and the biogeochemical feedbacks, the effects of temperature fluctuation should 

be considered. 

Key words    coccolithophores;  ocean warming;  temperature fluctuations;  calcification; strain specific responses 

 


