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Sammandrag

Mingden CO; som slidpps ut i atmosféren tas till stor del upp av havet, vilket orsakar
forsurning genom en fordndring i den kemiska balansen som resulterar i en pH-sénkning och
en minskning av méngden karbonatjoner. Man har linge antagit att kalkbildande organismers
tillvixt hammas till f61jd av minskningen av tillgéngligt karbonat som behdvs for bildandet av
skelettet. Sjoborrar dr en kalkbildande nyckelorganism for ekosystem virlden over.
Experimentella studier péd forsurningens paverkan pa sjoborrar utfors i akvarier med
modifierade pH-nivéder. Parametrarna varierar och inkluderar sankt pH, sénkt pH 1
kombination med hojd temperatur, en gradvis pH-sénkning och varierande exponeringstider.
Studierna har visat motstridiga resultat, vilket dels kan bero pa skillnader i parametrar och
dels pd variationen av modellorganismer och deras naturliga klimatférhallanden, men de
flesta resultat visar pd minskad storlek och missbildningar hos exponerade larver som i ménga
fall leder till minskad verlevnad. Studier pa genuttryck har visat att fler metaboliska
processer dn biomineraliseringen paverkas och kan orsaka en fordrojning i utvecklingen. Den
upptiackten understryker problematiken med experimentella studier i och med att minskad
storlek kan vara en fordrojning i utvecklingen snarare dn en missbildning. Framtida studier
behover fokusera pa mekanismerna bakom de metaboliska processerna for att kunna forutsiga
effekterna av forsurning pé sjoborrar.

Inledning

Sedan industrialismen har méngden koldioxid (CO,) i atmosféren okat till det dubbla (Sabine
et al. 2004) vilket dels fororsakar en temperaturdkning i och med véxthuseffekten, men har
dven en negativ effekt pa havets kemi (Orr ef al. 2005). Néstan en tredjedel av all koldioxid
som slédpps ut i atmosféren tas upp av havet som fungerar som en sénka for 6verskottet
(Sabine ef al. 2004). Detta leder till att havets pH-niva sdnks, vilket i sin tur skapar en obalans
1 de kemiska reaktionerna. Det dr detta som man med ett samlingsnamn kallar for férsurning
(Doney et al. 2009). En fordubblad CO;-halt i atmosfaren har orsakat en pH-sédnkning i havets
ytvatten med 0,1 pH-enheter (Caldeira & Wickett 2003). Idag har havet ett pH pd omkring
8,1, men utan vidtagna atgérder for att minska utsldppen, forvintas pH minska med 0,3-0,45
enheter till &r 2100 (Orr ef al. 2005). Detta antas leda till forodande konsekvenser for havet
och dess organismer och har dérfor varit ett vdl studerat amne det senaste decenniet (Doney et
al. 2009). Trots detta har vi fortfarande mycket lite kunskap om vilka effekter det kan fa for
havets ekosystem (Kroeker ef al. 2010).

Man har lidnge fokuserat pd havets kalkbildande organismer i samband med forsurningen.
Kalkbildningsformagan och séaledes utvecklingen och tillvéxten tros hdmmas i samband med
forsurningen (Doney et al. 2009). Sjoborrar dr en kalkbildande organism inom fylumet
tagghudingar som é&r spridda over hela vérlden, 1 olika klimat och pé olika djup (Clark ef al.
2009). De fungerar som betare av havsbotten och ir byten till flera predatorer pd hogre
trofiska nivaer och utgdr grunden for ekosystemet (Pearse 2006). De ar darfor viktiga
nyckelorganismer och hur de paverkas av yttre faktorer har saledes effekter pa hela
ekosystemet. Sjoborren dr dirfor en vdl anvind modellorganism i studier pa forsurningens
paverkan pé kalkbildande organismer (Dupont ef al. 2013). Mycket fokus har riktats mot
sjOborrarnas tidiga larvfas i och med att de inte kan reglera sin inre milj6 och ar dérfor
kénsliga for kemiska fordndringar (Melzner ef al. 2009).

Syftet med den hir oversiktsartikeln &r att ta reda pa hur sjoborrars utveckling, tillvaxt och
overlevnad pédverkas i en forsurad miljo. De studier som hittills har genomforts inom detta
omrdde sammanstdlls och metoden och resultaten diskuteras.



Forsurningens mekanismer

Nér méngden koldioxid (CO,) dkar i atmosfdren sker en jimviktreaktion mellan atmosfar och
hav som innebér att mer CO, ldser sig i havet. Detta far foljder for den kemiska balansen i och
med att CO, bildar kolsyra (H,CO3) vid kontakt med vatten (H,0) som sedan bildar
bikarbonat (HCO3) eller karbonatjoner (CO3™) genom att avge en respektive tva vitejoner
(H*) (fig. 1) (Doney et al. 2009).

CO2(atmos) > COzaq) + H20 & H,CO3 & H* + HCO3 « 2H* + €03~

Figur 1. En 6kad mingd koldioxid (CO,) i atmosféren leder till att CO, 16ser sig i havet i en jamviktsreaktion
och bildar kolsyra (H,CO3) i reaktion med vatten (H,0). Kolsyran dissocierar till bikarbonat (HCO3 eller
karbonatjoner (CO%7).

Effekt pa havet
Foljderna av en 6kad mangd koldioxid i atmosfdren innebér att koncentrationen av vitejoner i
havet okar, vilket betyder att pH minskar. Den 6kade koncentration 16sta vétejoner innebér

4ven att koncentrationen CO%~ minskar och att koncentrationen HCO3 &kar (Doney et al.
2009).

Temperaturen i havet dr en drivande faktor i hur litt CO, 18ser sig; ju kallare temperatur i
havet desto lattare 16ser sig CO,. P& hogre latituder finns ocksé uppstréommningssystem som
for med sig CO,. Kombinationen av dessa faktorer paskyndar forsurningshastigheten (Feely et
al. 2004, Fabry et al. 2009).

Effekt pa kalkbildning

Sjoborrar bildar ett skelett av magnesium-kalciumkarbonat, till skillnad frdn andra
kalkbildande organismer som har ett skelett av enbart kalciumkarbonat. Magnesiumformen av
kalk har en hogre 16slighet, vilket kan géra dem mer kéinsliga for kemiska fordndringar i
miljon (Andersson et al. 2008). Hastigheten av bildandet och dissociationen av det har
mineralet beror pd mittnadsgraden av kalciumkarbonat (Ca,C0O3) (Doney et al. 2009). Vid
bildandet av skelett tar sjoborrar upp Ca>" och HCO3 eller CO%~ for syntetisering. Nir
koldioxid 16ser sig 1 havet minskar méttnadsgraden av Ca,CO5 i1 och med att koncentrationen
CO%~ minkar (Doney et al. 2009, Orr et al. 2005). Detta leder till att dissociationsgraden for
kalkbildande organismer kar och saledes innebér en 6kad mingd 16st CO, i havet att
tillvixten for kalkbildande organismer paverkas (Hofmann et al. 2010). Sjoborren har en
komplex livscykel och genomgar flera faser innan de nér det adulta stadiet. Redan i den forsta

fasen paborjas kalkbildningen i form av ett endoskelett som senare utvecklas till ett exoskelett
(O’Donnell et al. 2010).

Sjoborrens livscykel

Sjoborren har tre faser i sin livscykel; larvfasen, juvenilfasen och den adulta fasen (fig. 2)
(Dupont et al. 2013). Larven kallas echinopluteuslarv och spenderar flera veckor i den
pelagiska zonen som planktoniska larver (Conway et al. 1984 ). De flesta arter bildar fyra
armar i ett tidigt stadium som de anvénder till att simma och finga foda med. Under
resterande larvfasen utvecklar de ytterligare fyra armar (Conway et al. 1984). Nér de dvergér



till juvenilstadiet bosétter de sig pa havsbotten och genomgar metamorfos, ddr endoskelettet
byts ut till ett exoskelett. Juvenilerna utvecklar taggar i manga arter och mognar sa
sméningom till reproducerande adulter (Dupont et al. 2013).

PELAGISK ZON
Morfogenes
Echinopluteuslarv
Embryo ‘
Metamorfos
Fertilisering
BOTTEN

' Juvenil

Figur 2. Sjoborrens livscykel. Embryon utvecklas till echinopluteuslarver i den pelagiska zonen. Larverna
genomgar metamorfos och bosétter sig pa botten som juveniler ddr de mognar till reproducerande adulter.
Omritad efter Dupont et al. (2013).

De flesta sjoborrearter reproducerar sig genom att sldppa ut gameter i en synkroniserad
héndelse. Efter fertilisering bildas zygoter som genomgar morfogenes till echinopluteuslarver.
Den embryonala klyvningen pdborjas ungefér en timme efter fertilisering. Den fjarde
klyvningen bildar 16-cellstadiet och den sjdtte klyvningen bildar 64-cellstadiet.
Blastulastadiet nas efter ungefir sex timmar och gastrulationen startar efter ungefar ett dygn.
Det sista stadiet innan larvfasen kallas prismstadiet som de nér efter ungefar 30 timmar. Dér
borjar de anta echinopluteuslarvformen (fig. 3) (Conway et al. 2013).
Experimentutformningen i studier varierar och inkluderar olika faser i sjoborrens livscykel.
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Figur 3. Morfogenes fran zygot till larv (1) zygot genomgar embryonal klyvning till 16-cellstadiet och 64-
cellstadiet (2) genomskérning av blastula, gastrula och prism (3) genomskéarning av tidig echinopluteuslarv.
Omritad efter Conway et al. (1984).

Utformning av studierna

For att studera pH-péverkan pa sjoborrars mortalitet och tillvixt anviinder man sig av akvarier
med modifierade pH-nivaer i laboratorium. Adulta sjoborrsindivider fran naturliga
populationer samlas in under deras reproduktionssdsong och halls i miljéer som motsvarar
deras naturliga habitat. De injiceras med kaliumklorid (KCI) som inducerar reproduktionen
och efter fertilisering 6verfors avkomman till experimentakvarier och exponeras for miljoer
med ldgre pH-niva som har modifierats genom tillsdttning av CO,. For att méta utveckling
och tillvaxt utfors morfometriska analyser som kvantifieras genom mitning och jamforelse av
olika kroppsdelar i ett datorprogram. Fér morformetriska analyser pé larver fixeras de i
formaldehyd, formalin eller etanol innan de fotograferas med kamera i mikroskop (Doo et
al.). Vissa studier har analyserat skelettbildningen i svepeelektronmikrosskop (SEM) (Clark et
al. 2009). De morfometriska parametrarna for echinopluteuslarven inkluderar langd (L), bredd
(B), kroppsliangd (KS), kroppsbredd (KB), kroppsstav (KS), postoral armliangd (PA), postoral
stav (PS), anterolateral armlédngd (AA) och anterolateral stav (AS) (fig. 4) (Suckling et al.
2014b). Juveniler och adulter mits eller vigs for tillvdxtdata (Shirayama & Thornton 2005).
Larvoverlevnad uppskattas genom densitetsprover under experimentets gang (Martin et al.
2011).
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Figur 4. Echinopluteuslarvens morfologi och morfometriska parametrar. Langd (L), bredd (B), kroppslangs
(KS), kroppsbredd (KB), kroppsstav (KS), postoral armlangd (PA), postoral stav (PS), anterolateral armléngd
(AA), anterolateral stav (AS), mage (Ma), mun (M). Omritad efter Suckling et al. (2004b).

Experimentdesignen och parametrarna i de hittills genomforda studierna varierar och
inkluderar studier som testar effekten av akut pH-fordandring (Doo et al. 2011), en studie som
undersoker effekten av gradvis pH-fordndring (Suckling et al. 2014 b) samt studier som
kombinerar bade pH- och temperaturfordndringar (Sheppard Brennand et al. 2010). Alla
studier varierar i exponeringstid, dér de flesta utsétter sjoborrarna for ldgre pH under en
livsfas (Doo ef al. 2011) och nagra experiment inkluderar dvergingseffekter och stricker sig
over flera livsfaser och generationer; larv till juvenil (Byrne et al. 2010, Wangensteen ef al.
2013), adult till larv (Uthicke et al. 2013, Suckling et al. 2014a) och adult till juvenil (Dupont
et al. 2013). Modellorganismerna som anvands dr ocksa av varierande arter, liksom arternas
naturliga klimatfoérhéllanden.

Experiment med sankt pH

De flesta studier har av en sédnkt pH-niva under larvfasen dir tva studier berdknar
kalciumupptaget (Clark et al. 2009, Martin et al. 2010) och tre studier testar fysiologiska
aspekter (O’Donell et al. 2011, Togdham & Hofman 2009, Stumpp et al. 2011). En studie
exponerar endast juvenilfasen (Shirayama & Thornton 2005) och tre studier stricker dver tva
generationer och testar 6vergangseffekter fran exponerade adulter till deras avkomma 1
larvfasen (Uthicke et al. 2013, Dupont et al. 2013, Suckling et al. 2014a).

Paverkan pa larvfas

I en studie pa Centrostephanus rodgersii frain New South Wales i Australien testades tillvixt
och utveckling i experimentmiljéer med pH 8,1 (kontroll); 7,8 och 7,6 (Doo ef al. 2011).
Embryona léts véixa i 3 eller 5 dagar till prism- eller echinopluteusfasen varpé individerna
klassificerades sedan som normala eller onormala, dar onormala individer inkluderad



avstannad embryonal utveckling, onormala prismer, assymetrisk armstorlek eller avsaknad av
armar i echinopluteusfasen. Studien resulterade i att andelen normala individer minskade med
ungefdr 15 % i de l4gre pH-nivaerna och i pH 7,6 hade echinopluteuslarverna dessutom
kortare armar. Diremot syntes ingen signifikant skillnad i asymmetriska armar mellan de tre
testgrupperna.

Yu et al. (2011) utforde en liknande studie pa Strongylocentrotus purpuratus fran
Kaliforniens kust. Larvernas tillvixt och utveckling testades i ett experiment med tre olika
pH-miljoer som korresponderar till de varierande forhallandena i deras naturliga miljo,
orsakat av uppvillning. Tva experiment utfordes vid olika tidpunkter; det forsta experimentet
inkluderade tre pH-nivaer (8,1; 7,7 och 7,5) och det andra experimentet inkluderade tva olika
pH-nivéer (8,0 och 7,5). Larverna fixerades dag tre och dag sex i bdda experimenten. For
morformetrisk analys mittes den totala ldingden. Resultatet visade att lagre pH genererade
mindre larver i alla replikat. Ddremot visade endast ett av replikaten signifikant skillnad i
asymmetri mellan pH-nivaerna (Yu et al. 2011).

En annan studie pa Paracentrotus lividus fran en population i tidvattenmiljo samlades
individer in frén tva olika omrdden dér det ena hade varierande pH-nivd och det andra hade
mycket smi pH-variationer (Moulin et al. 2011). Studien testade larvutveckling fram till
echinopluteusfasen i miljéer med sju olika pH-nivier mellan pH 8,0 till pH 6,8. Missbildade
echinoplutueslarver klassificerades utifran avsaknad av en eller fler armar eller onormal form.
Ingen signifikant skillnad fanns mellan larverna fran adulter fran de olika omrddena men
larvernas storlek minskade och de antog en annorlunda form i pH ldgre dn 7,4.

I en studie pa Arbacia dufresnei fran Chile testades utveckling och tillvéxt i tre olika pH-
nivéer (7,4; 7,7 och 8,0) (Catarino et al. 2012). Larverna fick vixa i fem dagar tills
kontrollgruppen hade utvecklat 2 armar varpa andelen normala och andelen missbildade
larver noterades samt andelen larver som hade stannat i tillvixten. Normala larver
klassificerades efter normal prismfas eller echinopluteusfas med 2 eller 3 armar. Postoral
armlidngd och ldngd maittes. Resultatet visade att ldgre pH sénker utvecklingshastigheten utan
att orsaka missbildningar i och med att armlédngden minskade med sdnkt pH och langden
foljde samma utvecklingshastighet sé att de beholl sin isometriska form.

Kalciumupptag

Clark et al. (2009) jamforde 6verlevnad, utveckling, tillvéxt och kalciumupptag hos larver av
fyra olika arter fran tre olika klimat; 7Tripneustes gratilla frén tropiskt klimat (Cookdarna),
Pseudechinus huttoni och Evechinus chloroticus fran tempererat klimat (Nya Zeeland) samt
Sterechinus neumayeri fran polarklimat (Antarktisk). Experimenten utfordes pa de 3 olika
platserna dir arterna samlades in vid olika tidpunkter och pagick under olika l&ng tid.
Experimenten testade missbildningar och dverlevnad i sex testgrupper med pH 6,0; 6,5; 7,0;
7,5; 7,8 samt 8,0. Nér experimentet slutforts undersoktes skeletten i ett
svepeelektronmikroskop (SEM) for att detektera eventuella missbildningar. Experimenten
som testade tillvdxt och kalkbildningshastighet hade en testgrupp som holls i den pH-niva
som berdknas uppnas for den platsen &r 2100. Fér morformetrisk analys mattes total ldngd,
bredd, stav- och armldangd. Resultatet visade att alla fyra arterna generellt hade en hade en
signifikant ldgre 6verlevnad och reducerad tillvixt i pH ldgre dan 7,0. Morfologin hos alla arter
utom P. huttoni paverkades i lagre pH och blev smalare. Kalkbildningshastigheten paverkades
i alla arter utom S. numayeri. Mest paverkade var arterna frén det tempererade klimatet. Dessa
arter noterade ocksa ha en skadad skelettstruktur nér studerade i SEM (Clark et al. 2009).



Martin et al. (2011) studerade dverlevnad, tillvixt och kalciumupptag i tvd experiment pa
medelhavsarten Paracentrotus lividus. Experimenten hade sex pH-nivaer (8,1; 7,9; 7,7; 7,5;
7,25 och 7;0). Prover togs dag 2 och dag 3. Den totala lingden méttes genom summering av
kropps- och postorala armlédngden bédda dagarna och lingden pd armarna, kroppen och
bredden méttes endast dag tre. Symmetriindex berdknades fran forhdllandet mellan den
vénstra och hogra totala ldngden. Studien visade ingen skillnad i 6verlevnad mellan pH-
nivaerna. Men den resulterade i att den totala lingden péverkades mellan de tvd dagarna med
en signifikant interaktion mellan dem. Symmetriindex péverkades inte av pH, ddremot
minskade bade armldangden och kroppsldngden med lagre pH. Bredden pdverkades endast i
den lagsta pH-nivan, dér dven det allometriska forhéllandet mellan den totala ldngden och
langden pd kroppen och de postorala armarna skilde sig fran de hogre pH-nivéerna.
Kalciumupptaget startade i gastrulastadiet och dkade linjart till dag 2, efter det skedde
upptaget i en ligre hastighet till dag 3. Hastigheterna skilde sig mellan pH-nivéerna mellan
dag 1 och 2 och upptaget var korrelerat till pH i bade gastrula och echinoplutuesstadiet.
Upptaget var dven korrelerat till larvens ldngd, oberoende av pH (Martin ef al. 2011).

Biologiska processer

Todgham & Hofmann (2009) genomforde en studie av S. purpuratus fran Kalifornien som
testade dndringar 1 genuttryck i larvfasen. Larver fick vixa till tidigt prismstadium innan RNA
extraherades och analyserades med en oligonukleotid-microarray som utvecklats for att visa
genuttryck for S. purpuratus, bland annat kalkbildning, syra-baskompensering,
cellstressrespons och apoptos for denna art. Resultat visade ett minskat genuttryck i alla dessa
processer (Todgham & Hofmann 2009).

En studie har jamfort de morfologiska fordndringarna i skelettet med dndringar i
echinopluteuslarvens genuttryck for biologiska processer pa Lychtenius pictus fran
Kalifornien (O’Donnell et al. 2010). Sjoborrarna holls 1 3 olika pH-nivaer (~7,83; 7,87 och
7,78) fram till echinopluteusfasen. Larvprover togs efter 48, 53, 70 och 142 timmar. Nio
morfometriska parametrar méttes déir lingden pd kroppsstavarna, och armarna summerades
som ett matt pa total skelettillvixt. Den morfometriska analysen visade att larverna i ldgre pH
var signifikant mindre vid alla tidpunkter, vid den sista var det dock marginellt. De hade
ocksa generellt mindre armar och fick annorlunda kroppsform. Microarrayanalysen visade att
kalkbildning och energimetabolism nedreglerades medan syra-basregleringen inducerades.

Stumpp et al. (2011) genomforde ocksa en studie pa S. purpuratus frén Kalifornien dér
mortalitet, utveckling, tillvixt, fodointag och syremetabolismens hastighet testades i ett 21-
dagarsexperiment. Dessa parametrar korrelerades for att kunna berdkna utrymme for tillvaxt i
lagre pH- miljoer. Kroppsldngd, total langd, post- och preoral armlédngd méttes for
morfometrisk analys. Resultatet visade att mortaliteten var hogre hos larverna i ldgre pH én
hos larverna i kontrollgruppen. Utvecklingen av embryona var fordréjd i 1dgre pH och nadde
sitt fulla 4-armsstadium efter tre dagar, medan kontrollgruppens larver hade utvecklat fyra
armar redan efter tva dagar. Samma monster syntes for larvernas tillvaxt; i ldgre pH gick
tillvixten langsammare, larverna véxte sig lika stora, men i olika hastighet. Med dessa
parametrar korrelerade, syntes att larver i ldgre pH lade mindre energi pa tillvixten (Stumpp
etal. . 2011).

Paverkan pa juvenilfas

Shirayama och Thornton (2005) testade tillvixt och 6verlevnad hos juveniler av tva
sjoborrearter; Hemicentrotus pulcherrimus och Echinometra mathaei. De genomforde tva
experiment under en sexménadersperiod som skilde sig i temperatur och kroppsstorlek pa



juvenilerna vid experimentstart. Det forsta experimentet hade en lagre temperatur och dér
juvenilerna hade en mindre kroppsstorlek dn det andra experimentet. Den relativa tillvéxten
méttes genom att viiga den véta vikten varannan vecka. Resultatet visade skillnad i 6verlevnad
mellan arterna dir H. pulcherrimus var kénsligare for lagre pH med en mortalitet pd 27 %
medan E. mathaei hade en ldgre mortalitet pa 10 %. Men ingen skillnad i mortalitet syntes
mellan kontroll- och testgrupp inom nagon av arterna i det andra experimentet. Ddremot
skilde sig tillvixten mellan grupperna i bdda experimenten hos H. pulcherrimus, dir
testgrupperna hade en légre tillvixt. I det forsta experimentet syntes skillnad 1 tillvixt fran och
med vecka 14 och i det andra experimentet syntes skillnad i tillvaxt frdn och med vecka 16. H.
pulcherrimus foljde samma monster i det forsta experimentet dér testgruppen hade en
reducerad tillvéxt frdn och med vecka 12 (Shirayama & Thornton 2005).

Overgangseffekter mellan faser och generationer

En studie som testade dvergdngseffekterna fran adulter till larver anvénde Echinometra
mathaei fran Australien som modellorganism (Uthicke et al. 2013). I experimentet fick
adulter acklimatisera sig i fyra pH-nivéer (8,1; 7,9; 7,7 och 7,5) under sju veckor innan
reproduktion. Tillvaxt for adulter médttes genom vigning av den véata vikten. Resultatet visade
pa en signifikant skillnad i tillvéxt mellan pH-nivder, med minskad tillvéxt i lagre pH, dock
marginell. De testade dels om larver fran icke-acklimatiserade adulter skilde sig frdn
kontrollférhallandena for varje pH-nivé och dels om larver fran acklimatiserade adulter skilde
sig frin icke-acklimatiserade adulter. Utvecklingen av larver frdn forexponerade adulter fick
en hogre andel onormala larver som f6ljd. Légre pH resulterade i kortare armar och
asymmetriska larver, men ingen skillnad syntes mellan larver frdn férexponerade och icke-
forexponerade forildrar.

I en annan studie som ocksa testade dvergéngseftekterna for utveckling och verlevnad
mellan generationer anvinde Psammechinus miliaris fran Skottland och testades
overgangseffekter fran adulter till larver i experiment dér adulterna exponerades for lagre pH
under olika l1ang tid (0, 28, 42 och 70 dagar) (Suckling et al. 2014a). Avkomma till kontroll
och 0-dagarsgrupperna togs fran adulter som héllits i sin naturliga miljé och avkomman i 0-
dagarsgruppen placerades direkt i ldgre pH. I 6vriga grupper placerades avkomma i ldgre pH
efter att adulterna hade exponerats for ligre pH i respektive grupp. Overlevnaden mittes med
2-3 dagars mellanrum och larver fixerades dag 2, 7, 11, 14 och 17 under experimentets ging.
Liangd, bredd, kroppslédngd, kroppsstav, postoral armlédngd och postoral stav méttes for analys.
En skillnad i 6verlevnad syntes frén dag elva d& dverlevnaden var hogst for larver i
kontrollgruppen jamfort med larver i 28- och 10-dagarsgruppen samt efter 16 dagar jamfort
med 42- och 70-dagarsgruppen. Dag 17 hade larver i ldgre pH utvecklat signifikant fler
preorala armar och dag elva hade de utvecklat fler stavar i jamforelse med kontrollgruppen.
Sammantaget syntes en skillnad i utveckling med langden pa exponeringstiden med fler
missbildningar ju lingre exponeringstid.

I en studie pa Stronglyocentrotus droebachiensis sammanfordes adulter frén en population
fran Norge och en population frdn Danmark i tva olika experiment med individer som
samlades in i tva olika perioder (Dupont et al. 2013). Adulterna exponerades for lagre pH
under antingen 4 eller 6 manader. Avkomman fran de olika testgrupperna lits véxa i olika pH-
nivéer, till och med 3 ménader efter att de hade bosatt sig pé botten. I det forsta experimentet
rdknades antalet lyckade bosdttningar 28 dagar efter fertilisering och larvernas mortalitet
miéttes de forsta 15 dagarna. I det andra experimentet mittes dverlevnaden och tillvéxten hos
juvenilerna. Tillvixten méittes genom att méita och jamfora juvenilernas diameter innan och
efter tre ménader. I resultatet sags att 5 till 9 ganger férre larver frén adulter som



forexponerats under fyra manader naddde juvenilstadiet, men ingen skillnad syntes i hos larver
fran adulter som forexponerats under 16 ménader. Juveniler som utvecklats fran adulter i hogt
pH och som hélls kvar 1 hogt pH hade en mortalitet pa 95 % medan &vriga juveniler hade en
mortalitet pd omkring 46-67 %. Juvenilernas tillvéxt paverkades inte av 14gt pH, ddremot var
tillvixten hos juveniler hogre nér de hade héllits i en konstant pH-niva under béda faserna.

Experiment med sankt pH och hojd temperatur

Av de studier som har utformat experiment som testar interaktionerna mellan temperatur och
pH, har tva testat effekterna i larvfasen (Sheppard Brennand et al. 2010, Gianguzza et al.
2014) och tva har studerat 6vergingseffekterna fran larv- till juvenilfasen (Byrne ef al. 2010,
Wangensteen et al. 2013).

Paverkan pa embryonal fas och larver

Sheppard Brennand et al. (2010) genomforde en studie som testade utveckling och tillvaxt
hos Tripneutes gratilla fran Australien. Experimenten sdnkte pH med 0,3 och 0,5 enheter fran
8,15 1 kombination med en temperaturhdjning pa 3°C och 6°C frén 24°C. Resultatet visade att
larverna blev mindre i ldgre pH. Vad som ocksé syntes var att de negativa effekterna av pH
minskade nir temperaturen 6kade 3°C (Sheppard Brennand et al. 2010).

I en studie pa Arabica lixula frén Italien pavisades liknande resultat som for 7. gratilla under
paverkan av temperatur och pH (Gianguzza et al. 2014). Overlevnad och utvecklingshastighet
testades i experiment som striickte sig ver 48 timmar. Atta experiment utfordes i fyra olika
temperaturer (20; 24; 26 och 27°C) och tva olika pH-nivaer (7,9; 8,2). Mortaliteten var
signifikant for alla pH-nivaer vid 27°C, men inte vid ldgre temperaturer. For
utvecklingshastigheten syntes interaktion mellan parametrarna da den vi var snabbare i pH 7,9
120°C, lika snabb i bada pH-nivaerna i 24°C och saktades ner vid 26°C i pH 7,9.
Sammantaget visades att effekten av pH-sdnkning kan fa en positiv respons med en
temperaturdkning som ligger i nedre delen av artens viarmetolerans.

Overgangseffekter fran larv- till juvenilfas

I en fyraveckorsstudie pa Heliodicaris erythrogramma fran Australien testades
interaktionerna mellan temperatur och pH i paverkan tillvéxten till juvenilstadiet (Byrne et al.
2010). Embryon léts véxa till 5 dagar in i juvenilfasen i tvd olika temperaturer (22; 24 och
26°C) i tre olika pH-nivéer (pH 8; 7,8 och 7;6). Kalkbildningshastigheten for varje individ
miéttes utifran antalet taggar den hade bildat. Juvenilerna fick en signifikant andel missbildade
individer till f61jd av ldgre pH och hogre temperatur. Bada faktorerna hade en negativ
paverkan pd juvenilerna men ingen interaktion fanns mellan dem. Vid 26°C stannades
utvecklingen av i alla pH-nivder. Antalet taggar skilde sig ocksé dér juveniler i 24°C i de
lagre pH-nivéerna producerade fler taggar dn ovriga grupper.

I en 52-dagarsstudie pa Arabica lixula fran Spanien testades overgangseffekterna for
utveckling, tillvéxt och dverlevnad frén larv- till juvenilfasen (Wangensteen et al. 2013).
Experimentdesignen inkluderade tre temperaturer i tva olika pH-nivaer (16 °C; 17,5 °C och
19 °CipH 8,1 samt 19 °C i pH 7,7). De tre forstndmnda motsvarar den varierande naturliga
miljon langs kusten och den senaste motsvarar den forvéntade pH-nivén i deras naturliga
miljo inom en néra framtid. Fér morfometrisk analys mattes kroppslédngden som ett matt pa
kroppsstorleken och dvriga morfologiska parametrar som mattes var kroppsbredd,
kroppsstavarna och de postorala armarnas langd. Nér larverna borjade bositta sig efter 40-42
dagar mattes skalet pd 30 individer fran varje miljo och dverlevnaden av boséttare
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berdknades. Resultatet visade att larvernas tillviaxt och 6verlevnad var hogre i varmare
temperaturer. Alla testgrupper visade en fordrojd utveckling och ligre pH minskade
larvstorleken, men temperaturen var den drivande faktorn i utvecklingen och tillvéxten. Ingen
skillnad fanns mellan de olika grupperna i juveniléverlevnad.

Experiment med gradvis exponering for lagre pH

Den enda studie som genomforts med en experimentdesign som gradvis exponerar sjoborrar
for lagre pH testade dverlevnad, tillvixt och utveckling och anvinde Psammechinus miliaris
frén Skottland som modellorganism (Suckling et al. 2014b). Den gradvisa sankningen gjordes
i fem steg och gick fran normal pH-niva ner till den nivan som havet berdknas nedga till &r
2100. Séankningen utfordes 1 tvé olika hastigheter och startade i tvé olika livsfaser, vilket
bildade tre testgrupper; snabb 6kning fran dag ett, snabb 6kning dag nio samt ldngsam 6kning
fran dag ett. Dag ett startade under forsta delningen av embryot och vid dag nio hade
echinopluteuslarven utvecklats. Larverna fixerades dag 7 och 17 varpa ldngd, bredd,
kroppsliangd, kroppsstav, postoral armlédngd och postoral armstav mittes. Studien visade att
larver 4r mindre motstandskraftiga 4n juveniler och att snabbare exponering vid tidigare
stadier resulterar i mindre larver med dkad mortalitet. Ddremot var det sammantaget med
juvenilfasen, inte signifikant fler individer som lyckats bositta sig i ndgon av grupperna med
lagre pH jdmfort med kontrollgrupperna. Ingen skillnad i form syntes mellan grupperna.

Diskussion

I denna o6versiktsartikel sammanstélls och granskas studier som utforts pa hur sjoborrars
utveckling, tillvéxt och dverlevnad paverkas av forsurning. Ménga experimentella studier har
genomforts, med varierande utformning och visat olika resultat. Aven studier pa forindringar
1 genuttryck for biologiska processer vid exponering av ldgre pH kommer att diskuteras.

Utveckling

Utvecklingen har visat pd komplikationer hos larver i lagre pH i flera experimentella studier
(Moulin et al. 2011, Clark et al. 2009, Martin et al. 2011, O’Donnell et al. 2010). I de studier
som testade overgangseffekterna fran exponerade adulter till deras avkomma i larvfasen har
motstridande resultat pavisats. Uthicke et al. (2013) ség att larvutvecklingen paverkades av
lagre pH, men ingen skillnad syntes mellan avkomma frén adulter som foérexponerats och
avkomma fran adulter som inte hade forexponerats. Suckling et al. (2014a) sag daremot fler
missbildningar hos larver fran adulter som exponerats under en léngre tid. Utvecklingen i en
studie som inkluderar bdde lidgre pH och hogre temperatur for juveniler som har exponerats
redan frén embryostadiet, resulterade i att en signifikant andel juveniler blev missbildade i
hogre temperatur och lidgre pH (Byrne ef al. 2010).

Tillvaxt

Tillvéxten av larver har i flera experimentella studier visat sig paverkas av lagre pH i och med
att larverna minskar i storlek (Doo et al. 2011, Yu et al. 2011, Moulin et al. 2011, Martin et
al. 2011, O’Donnell et al. 2010). O’Donnell et al. (2011) hade ddremot en marginell
signifikans i det sista provet under experimentet som togs 142 timmar in i utvecklingen. Clark
et al. (2009) testade fyra olika arter fran tre olika klimat och pdvisade reducerad larvtillvéxt
hos alla de fyra arterna i experimentet samt reducerad kalkbildningsformaga for alla arter
utom polararten. Kalkbildningsférmégan for arterna frén de tempererade klimaten paverkades
mest, och vid undersokning av skeletten i SEM, syntes nedbruten skelettstruktur i dessa arter.
Den enda studie som har testat effekterna av att exponera juveniler for 1dgre pH pdvisade
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ocksa reducerad tillvixt (Shirayama, & Thornton 2005). Vid studier pa dvergéngseftekter for
tillvixten i lagre pH visades att juveniler inte paverkades signifikant, men det noterades att
tillvixten var hogst i miljoer som héllits i konstant pH fran larvfasen, oavsett pH-niva
(Dupont ef al. 2013). I de tvé studier som kombinerade pH-sdankning och temperaturh6jning
under larvfasen visade tillvixten motstridande resultat. Sheppard Brennand et al. (2010) fann
att den negativa effekten som lagre pH har pa tillvixten motverkas av hogre temperaturer som
ligger inom artens virmetolerans. En positiv effekt erhdlls nir temperaturen ligger i den ligre
delen av temperaturtoleransen medan en negativ effekt fis i den 6vre delen (Sheppard
Brennand ef al. 2010). En skillnad 1 juvenilers tillvixt i 14gre pH och hogre temperatur for
exponering av larv- och juvenilfasen visades av Byrne et al. (2010) som matte tillvéxten hos
juveniler i antalet taggar som utvecklats och sag en dkad kalkbildningshastighet i lagre pH-
nivéer och tva grader varmare temperatur an i deras naturliga milj6. Wangensteen et al.
(2013) matte istdllet skalet pa juvenilerna och fann, i kontrast, ingen skillnad mellan i tillvaxt
hos juvenilerna. Daremot syntes en minskad storlek pa larverna. Den enda studie som
genomfort en gradvis exponering av pH och startade 1 olika stadier i utvecklingen, visade att
tidigare exponering resulterade i mindre larver (Suckling ef al. 2014b).

Overlevnad

Overlevnaden har visats minska signifikant for larver i ligre pH i tva studier (Clark et al.
2009, Stumpp et al. 2011). Shirayama & Thornton (2005) testade 6verlevnaden hos juveniler
av tva arter och sdg ocksé en mortalitet pd 10 respektive 27 % av vardera arten. Vid
exponering av adulter under olika lang tid i experiment pd dvergangseffekter sags att fem till
nio ganger farre larver, fran adulter med en kortare exponeringsperiod, verlevde till och med
bosittningen (Dupont et al. 2013). Larver fran adulter som exponerats under langre tid visade
ingen signifikant skillnad i 6verlevnad medan en kortare exponeringstid av adulter och en
konstant lag pH-niva ledde till hogre mortalitet. Suckling et al. (2014a) sag ocksa skillnad i
larvoverlevnad till foljd av 6vergingseffekter. Overlevnaden skilde sig mellan grupper vid
olika tidpunkter, ddr adulter som hade exponerats kortare tid producerade avkomma som
uppvisade lagre overlevnad i ett tidigare skede 4n avkomman fran de adulter som exponerats
langre tid. I de tva studier som testade 6verlevnaden i experiment som kombinerade pH och
temperatur visade motstridande resultat. Gianguzza et al. (2014) ség ingen signifikant skillnad
i 6verlevnad hos larver medan Wangensteen ef al. (2013) testade overgéngseffekterna fran
larv- till juvenilfasen sdg en hogre 6verlevnad for larverna i hogre temperaturer, diremot
pavisades ingen skillnad i 6verlevnad for juvenilerna (Wangensteen ef al. 2013). Vid en
gradvis exponering i olika hastigheter syntes en skillnad i larvoverlevnad dir snabb
exponering fran tidig utveckling resulterade 1 hogst larvmortalitet (Suckling et al. 2014b).
Diremot fanns det ingen skillnad i 6verlevnad mellan grupperna nér larverna hade bosatt sig
och gétt in 1 juvenilfasen.

Metaboliska processer och fordrojd utveckling

Flera metaboliska processer har visat dndringar i genuttrycket. Todgham & Hofmann (2010)
genomforde microarrayanalys och fann att de ett fick ett minskat genuttryck i flera biologiska
processer utover biomineralisering och konstaterade att fler fysiologiska processer én
kalkbildningen behdver undersokas i studier pa hur kalkbildande organismer paverkas av
forsurning. O’Donnell ef al. (2010) visade ocksa att genuttrycket i flera biologiska processer
nedreglerades, dédribland biomineralisering vid ldgre pH. Portner et al. (2010) konstaterade att
dessa fordndringar i transkriptomen kan vara en konsekvens av fordrdjd utveckling till f61jd
av en pH-inducerad stress och kan feltolkas av resultat som missbildningar (Portner et al.
2010). Efterfoljande studier har visat pa fordrdjd utveckling. Stumpp et al. (2011) fann en
fordrojd utveckling efter att ha mitt och korrelerat flera parametrar for larver. Martin et al.
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(2011) matte kalciumupptaget och fann att lagre pH har en indirekt pdverkan pé
kalkbildningshastigheten i och med att larverna var mindre men allometrin normal. Catarino
et al. (2012) fann ocksé en lagre utvecklingshastighet med mindre larver med normal
allometri. Wangensteen ef al. (2013) sag en fordrdjd utveckling i ldgre pH och varmare
temperatur dér temperatur var den drivande faktorn medan Gianguzza et al. (2014) sig att
utvecklingshastigheten saktades ner i lagre pH, men fick en snabbare hastighet med en hogre
temperatur inom virmetoleransspannet.

Skillnader experimentutformning

Skillnaderna i experimentutformningen kan utgora en grund for feltolkning och skeva
slutsatser och kan vara bidragande faktor till vissa motstridande resultat. De flesta studier tar
hénsyn till den minskade pH-nivén och négra {4 tar hiansyn till minskat pH och héjd
temperatur i kombination. Bdde pH och temperatur dr relevanta parametrar i och med att CO;
1 atmosféren orsakar bade forsurning och en temperaturokning. De studier som har testat bada
dessa parametrar har visat att temperatur och pH kan interagera och ha en positiv effekt pa till
larvtillvaxten (Sheppard Brennand et al. 2010, Gianguzza et al. 2014, Wangensteen et al.
2013).

Skillnader i exponeringstid i studierna kan ocksé vara en forklaring till vissa motstridande
resultat. Flertalet studier har endast testat effekterna av exponering under en livsfas, vilket kan
ge missvisande resultat. Overgangseffekter innebir att det som en organism utsitts for under
en fas i livet kan fa konsekvenser som inte syns direkt, utan i senare faser i livet (Podolsky &
Moran 2006). Skillnader i exponeringstid kan séledes resultera i olika effekter pa
modellorganismerna.

Den varierande anvéndningen av modellorganismer kan ocksé utgora en grund for feltolkning
av resultat och begrinsar jamforelsen mellan studierna. Skillnader mellan arternas naturliga
miljo kan innebéra olika anpassningsformagor och darmed resultera i olika effekter (Clark et
al. 2009).

Fokus i framtida studier och slutsatser

I dagsldget finns det inga tydliga svar pa hur sjoborrar paverkas av forsurningen. Tillvixten
och utvecklingen har pdverkats i manga studier, som leder till hogre dodlighet i flera fall. Men
ndgra konkreta slutsatser kan inte dras fran resultaten, dels till foljd av motstridiga resultat och
dels till foljd av variationen i experimentutformningen och modellorganismerna. Trots
ovissheterna kring mekanismerna och bristerna i de experimentella studierna, kan det
konstateras att sjoborrar verkar paverkas av forsurningen, dven om effekterna inte kan
faststillas. Missbildningar, minskad storlek och fordrdjd utveckling paverkar larvernas
chanser att 6verleva. Kortare armar skulle innebéra en reducerad formaga att tillgodogora sig
néring (Sewell et al. 2004) 1 och med att larverna har cilier pd armarna som de anvénder sig
av for att finga foda med (Strathmann 1971). En fordr6jd utveckling skulle innebéra att
larverna spenderar en léngre tid i den pelagiska zonen som &r mycket mer riskfylld och
minskar chanserna for 6verlevnad (Soars et al. 2009). Larvernas forutséttningar att dverleva
till juvenilstadiet &r kritiskt for populationen pa sikt (Martin ef al. 2011). Hur
sjoborrspopulationerna paverkas av forsurningen har inverkan pé hela det marina ekosystemet
och det &r av stor vikt att f4 en grundlig forstaelse for mekanismerna bakom processerna for
att kunna forutsdga effekterna.
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Havsforsurningens paverkan pa sjoborrar- utveckling, tillvaxt och

overlevnad: etisk bilaga
Elin Ljunggren
Sjalvstiandigt arbete i biologi 2014

Reglera utslappen
I 6versiktartikeln behandlas ett miljoproblem som orsakas av antropogeniskt utslédpp av CO, i

atmosfdren. Konsekvenserna av detta fokuseras pa den direkta effekten pa sjoborrar, men
utslappet har dven en direkt eller indirekt effekt pa alla organismer i ekosystemet. Méanniskan
ar den enda art som har mojlighet att orsaka saddan storskalig forstorelse, vilket ocksd ldmnar
oss med ett ansvar for vad véra handlingar innebar for naturen och hur det paverkar alla andra
organismer.

Vem bar ansvaret?

Den 6kande koldioxidhalten i atmosfaren startade med industrialismen och eftersom att
foretagen star for de storsta utsldppen, ligger ocksé det storsta ansvaret pa industrin. En global
grians for maximalt utslédpp behdvs for att reglera féroreningen.

Forskningsetik

Oversiktsartikeln 4r en uttommande artikel inom omradet, varfor alla studier som hittills
genomforts ndmns och kritiskt granskas baserat pd metod och slutsatser. Risken finns att jag
har missat artiklar inom dmnet till foljd av brister i mitt artikelsok. Jag har anvént tva olika
databaser; Google Scholar och Web of Science 1 sokprocessen och anvint mig av flera olika
sokord i olika kombinationer for att hitta alla relevanta artiklar. Inga artiklar som jag har hittat
pa studier inom dmnet har uteslutits. Alla kéllor refereras till direkt i texten och referenslista
finns bifogad.
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