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摘　要：以生物体在大洋中的扩散为核心，总结了相关研究成果，综述了目前海洋数值模型发展及其在海洋
生物扩散模拟研究中的应用进展和展望，旨在为深入研究海洋数值模型与生物生态模型的耦合及其在生物

生态研究上的应用提供参考。首先从海洋模型的发展历史入手，对比了不同海洋模型的配置方式，并列举目

前全球应用最为广泛的几个模型，包括混合坐标大洋环流模型（ＨＹＣＯＭ）、非结构有限体积法海洋模型
（ＦＶＣＯＭ）与区域海洋模型系统（ＲＯＭＳ），分析其特点及相关应用。此外，针对生物体扩散的３个基本阶段：
释放、输送以及沉降，列举目前研究生物体扩散的３种基本研究方法，包括遗传基因法、元素标记法以及模型
法，并在此基础上进一步探讨了海洋数值模型在生物体扩散中的应用。结果表明，模型法相对于其他两种方

法而言是最优的方法，其可操作性和经济性最为适宜，但模型法的发展空间还很大，还有很多需要攻克的难

题。海洋数值模型在生物体扩散研究中的应用实例进一步表明，利用物理模型与生物模型耦合是目前最为有

效的手段。生物体扩散的成功建模需同时考虑模型自身的适应性以及生物体本身的行为，通过不断调试模拟

生物扩散过程，进而择优选择。此外，开发出精度更高、实用性更强、兼容性更优的海洋模型是需要攻克的另

一难题。目前，由于气候条件复杂、可获得数据资料较少等因素，大洋区域生物体扩散研究较为有限，但随着

科技的进步，大洋区域数据资料的积累、适宜大洋区域海洋模型的开发，对大洋区域的生物体扩散研究必将成

为趋势。
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　　随着计算机科学技术的进步，人类对于世界
大洋的探索更显多样化，由此衍生了海洋研究方

法的不断改进以及大量实测资料的积累。人类

对海洋认知的逐渐深入除了体现在由海表至海

底、由近岸至远洋的空间尺度，还包括了对海洋

生物与环境间相互作用的研究。为了更好地明

晰整个大洋的生态过程，不同的海洋生物模块研

究逐渐发展起来，开始出现利用数值模拟的海洋

水动力过程仿真海水运动对生物生存环境变化

所产生的影响研究。虽然模型本身并不能完全

还原整个海洋的过程，但通过提高时空分辨率和

优化参数方案，可以达到突出主要环境因子的作

用，这在海洋生态过程的机制研究中发挥着不可

替代的作用。好的模型就如钥匙，不仅提供了探

索各种生物与物理耦合过程的手段，而且还可用

于指导海上观测和实测资料的分析。相反地，缺

乏严格科学方法建立起来的模型不仅起不到正

确模拟的作用，反而有碍于科学认知的发展。正
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确的模型研究方法应该以较完善的物理模型为

基础，由最简单的生物模型入手，以了解和掌握

控制各种相互作用因子的机理过程为第一目的，

并建立起具有理论价值且应用于实际海洋系统

的生态模型［１］。

过去２５年来，物理海洋学和鱼类生态学的
发展提高了研究有关物理过程和生物体输送之

间相互作用的能力。２０世纪８０年代末，鱼类早
期生活史研究中出现了首个基于个体水平的物

理生物耦合模型（ＩＣＰＢＭ）［２］。随后，不同海洋模
型耦合生物模型的实例相继出现。随着研究的

深入，其优势也凸显出来。研究人员逐渐认识

到，海洋数值模型是研究生物体行为模式的关

键，但也往往忽略对其性能的检验，特别是生物

体扩散研究。随着对海洋的复杂结构和各种海

洋过程相互作用认识理解的进一步提升，高性能

海洋模型在生物体输送研究中的重要性已变得

非常明显。利用虚拟粒子模拟海洋生物体，再利

用海洋物理模型作为驱动这些虚拟粒子输送的

基础动力机制，从而形成一套完整的海洋生物体

输送研究体系，这对于后期渔情预报、渔业管理、

海洋保护及海洋生态等研究均具有重要意义。

基于这种思路，本研究首先对海洋数值模型

发展史进行了简要总结，着重对目前广泛应用的

海洋数值模型进行了分析，并在此基础上概述了

海洋数值模型在海洋生物与生态上的应用，尤其

是在海洋生物体输送中的应用，以期为国内外研

究人员开展相关研究提供基本思路。

１　海洋数值模型的发展
简单地说，海洋数值模型就是对海洋原始方

程组离散求解的过程。目前，随着人类对海洋认

知的深入以及相关技术的不断发展，海洋环流研

究领域已建立了４类数值模型，它们在海洋不同
物理、生物等过程的研究中均发挥着极其重要的

作用。这４类模型的各自特点可通过空间离散
化计算（有限差分、有限元、有限体积）和垂直坐

标（重力势面、等密度面、西格玛层、混合层）的不

同组合予以体现。

第一类海洋数值模型是在重力势（Ｚ）坐标
下将低阶有限差分技术应用于海洋原始方程而

得出，它也是最原始的海洋数值模型。２０世纪６０
年代，由美国国家地球物理流体动力学实验室

（ＧｅｏｐｈｙｓｉｃａｌＦｌｕｉｄＤｙｎａｍｉｃｓＬａｂｏｒａｔｏｒｙ，ＧＦＤＬ）的
海洋学家创立。在此基础上，第一代海洋数值模

型逐渐扩展出多个模型，如哈佛大学预测系统模

型（Ｈａｒｖａｒｄｏｃｅａｎｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓｙｓｔｅｍ，ＨＯＰＳ）、６０年
代末期发展起来的模块化海洋模型（ｍｏｄｕｌａｒ
ｏｃｅａｎｍｏｄｅｌ，ＭＯＭ）、洛斯阿拉莫斯国家实验室
（ＬｏｓＡｌａｍｏｓＮａｔｉｏｎａｌＬａｂｏｒａｔｏｒｙ，ＬＡＮＬ）发展起来
的并行海洋模式（ｐａｒａｌｌｅｌｏｃｅａｎｐｒｏｇｒａｍ，ＰＯＰ）以
及美国国家大气研究中心（ＮＣＡＲ）发展起来的联
合海洋模型 （ＮＣＡＲ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙｏｃｅａｎｍｏｄｅｌ，
ＮＣＯＭ）。一组基于结构有限体积离散化的重力
势模型（麻省理工学院大气环流模型，ＭＩＴｇｃｍ）也
在美国麻省理工学院发展起来。

至２０世纪７０年代，第二类、第三类海洋数值
模型相继发展起来。两种相互竞争的垂直离散

化和坐标处理方法进入海洋建模领域，即基于不

可混溶层（层化模型）的垂直离散化和地形跟随

垂直坐标（σ坐标模型）。这些模型使用类似于
重力势坐标模型中使用的低阶有限差分格式。

此时，关于层化模型和σ坐标模型的一些研究案
例已得到应用，前一类包括由美国海军研究实验

室（海军分层海洋模型，ＮＬＯＭ）、迈阿密大学（迈
阿密等密度坐标海洋模型，ＭＩＣＯＭ）、ＧＦＤＬ（哈尔
伯格等密度模型，ＨＩＭ）等设计和建造的模型。后
一类中应用最广泛的两个模型分别来自普林斯

顿（普林斯顿海洋模型，ＰＯＭ）以及罗格斯大学与
加州大学洛杉矶分校（区域海洋建模系统，

ＲＯＭＳ）。
接着，更先进的第四类海洋数值模型算法得

以建立。其中最重要的是已建立基于Ｇａｌｅｒｋｉｎ有
限元体系的模型。例如，三角形有限元代码

ＱＵＤＤＹ（达特茅斯大学）和光谱有限元代码
ＳＥＯＭ（罗格斯大学）。这些与早期模型最根本的
区别在于运动方程中数值算法的求解，所使用的

非结构化水平网格在原先的基础上也得到极大

改善。最近的例子包括非结构化网格，其通过有

限体积法实现，如非结构有限体积法海洋模型

（ｆｉｎｉｔｅｖｏｌｕｍｅｃｏａｓｔａｌｏｃｅａｎｍｏｄｅｌ，ＦＶＣＯＭ）。
近些年来，地形跟随坐标（ｓｉｇｍａ，ｓ）类型的

海洋模型应用越来越广泛。其最大的吸引力在

于对地形的平滑模拟，以及水流和地形之间相互

作用的高度拟合。而另一方面，对陡峭地形压力

梯度计算的数值误差一直是地形跟踪海洋模型
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关注的一个领域。相关工作使得关于时间步长、

平流、压力梯度和次网格尺度参数化的数值算法

得以改进。早在２０００年初，在美国海军研究办公
室海洋、大气与空间研究处的赞助下，一项新的

计划———开发下一代地形跟随海洋模型开始实

施，以用于科学和操作应用。最新的地形跟随海

洋建 模 系 统 （ｔｅｒｒａｉｎｆｏｌｌｏｗｉｎｇｏｃｅａｎｍｏｄｅｌｉｎｇ
ｓｙｓｔｅｍ，ＴＯＭＳ），结合了物理学、数值方法和数据
同化等领域的最新知识。

为了更好地比较上述模型，本文整理了不同

数值模型的配置方式（表１），包括模型水平网格
的形状及差分格式、垂向坐标的选择以及垂直混

合参数化方案的选取，可为初步了解海洋数值模

型的基本特点提供参考。

２　主要海洋数值模型及其特点
实测资料的时空尺度至今难以呈现真实而

全面的海洋现象。因此，利用数值模式进行数值

化模拟是目前较为可行的研究方法之一。随着

科技的发展，目前国内外各种海洋模型层出不

穷，各具优势，本文挑选了目前国内外使用最广

泛且均应用于海洋生物扩散模拟的几个模型，包

括混合坐标大洋环流模型（ＨＹＣＯＭ）、ＦＶＣＯＭ以
及ＲＯＭＳ，分别简述这些模型的特点以及其在海
洋中的应用。

ＨＹＣＯＭ的出现是为了弥补其前身 ＭＩＣＯＭ
（Ｍｉａｍｉｉｓｏｐｙｃｎｉｃｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｍｏｄｅｌ）的短板，因而
ＨＹＣＯＭ在许多方面沿用了 ＭＩＣＯＭ的方法。该
模型克服了传统模型系统的设计以及垂直离散

化的局限性。它的设计初衷就是为了其可应用

的区域范围更加广泛，且在模拟、预报等方面的

表现力更加突出。ＨＹＣＯＭ经过多年发展，已经
逐渐发展为比较完备的模型系统，在许多方面得

到较好的应用。除了在物理上，ＨＹＣＯＭ在生态
研究上也有应用，如ＲＥＢＥＣＣＡ［１９］通过对比两个

模型———ＰＯＬＣＯＭＳ和ＨＹＣＯＭ，最终选定已建立
的大 西 洋ＨＹＣＯＭ 作 为 冷 水 珊 瑚 （Ｌｏｐｈｅｌｉａ
ｐｅｒｔｕｓａ）幼体扩散研究的物理模型。ＰＡＲＩＳ等［２０］

将基于珊瑚（Ｃｏｒａｌｌｉｕｍｓｕｌｃａｔｕｍ）个体的模型与
ＨＹＣＯＭ进行耦合，在不同尺度下模拟了珊瑚幼
体的连通性变异能力。

ＦＶＣＯＭ［１６－１７］为由美国麻省大学达特茅斯分
校和伍兹霍尔海洋研究所研发的一个新的预测、

非结构网格、有限体积、自由表面、三维原始方程

的海岸海洋环流模型。它所采用的有限体积法

结合了有限元法的网格几何灵活性以及有限差

分方法简单离散计算的优点。ＦＶＣＯＭ最初为河
口湾的河口洪水／干旱过程以及海岸地区由潮
汐、浮力和风驱动的环流系统而开发。但经过发

展，该模型已经扩展为海盆尺度乃至全球尺度的

模拟。ＦＶＣＯＭ最初被编译为 σ垂直坐标系统，
现在已经升级为一个可随不同地形而有不同选

择的地形跟随垂直坐标系统。利用该模型解决

生物问题的应用早已开始，如 ＨＵＲＥＴ等［２１］利用

ＦＶＣＯＭ模拟缅因州湾西部海岸大西洋鳕（Ｇａｄｕｓ
ｍｏｒｈｕａ）的补充量与环境变量之间的关系。

ＲＯＭＳ是一类三维、自由表面、地形跟随的海
洋数值模型，其被广泛应用于海洋及河口地区的

水动力及水环流模拟。该模型利用垂直静压近

似和布辛尼斯克（Ｂｏｕｓｓｉｎｅｓｑ）假设求解雷诺平均
纳维—斯托克斯方程组［２２］。ＲＯＭＳ模型主要应
用于海洋近岸和河口海洋环境预报。目前，世界

各国均有ＲＯＭＳ的身影。其中迈阿密大学、美国
海洋与大气管理局和美国海军等部门合作使用

ＲＯＭＳ模型在墨西哥湾和加勒比海域建立了一个
区域海洋预报系统。美国海军以菲律宾群岛为

中心使用 ＲＯＭＳ模型建立了区域海洋预报系统
（１００°Ｅ～１４０°Ｅ、１８°Ｓ～２５°Ｎ）。

３　海洋数值模型在海洋生物体扩散
中的应用

　　近年来，海洋数值模型迅速发展，这使得它
们在多学科领域中的应用不断增多。其中，海洋

模型在海洋生物学研究中的应用包括初级生产

力、食物网和种群动态的模拟、鱼类行为调查、海

洋保护区网络设计和评估以及海平面变化对生

态系统、水动力和泥沙输移的环境影响等。目

前，海洋模型可与拉格朗日粒子扩散、漂移概率

密度函数、生物行为、生长参数、繁殖变化等相结

合，以更好地模拟生物粒子在海洋中的生物、生

理及物理过程。自１９１４年ＨＪＯＲＴ［２３］首次开展渔业
补充量研究开始，了解海洋生物补充量变化的来

源便已成为渔业研究的重大挑战。海洋生物的

扩散作为渔业补充量研究的一个重要内容，对其

进行更深入的研究成为海洋生物与生态学发展

无法回避的课题。传统上认为，海洋环境中的生

７４２
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表１　不同海洋数值模型的配置方式
Ｔａｂ．１　Ｃｏｎｆｉｇｕｒａｔｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍａｒｉｎｅｎｕｍｅｒｉｃａｌｍｏｄｅｌｓ

名称

Ｎａｍｅ

水平网格（差分

方式）Ｌａｔｅｒａｌｇｒｉｄ
（ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｔｙｐｅ）

垂向坐标

Ｖｅｒｔｉｃａｌｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ
垂直混合参数化方案

Ｖｅｒｔｉｃａｌｍｉｘｉｎｇｐａｒａｍｅｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
相关文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

模块化海洋模型

（ｍｏｄｕｌａｒｏｃｅａｎ
ｍｏｄｅｌ，ＭＯＭ）

矩形；有限差分

（Ａｒａｋａｗａ＂Ｂ＂） Ｚ坐标系统

ＫＰＰ参数化（Ｋｐｒｏｆｉｌｅｐａｒａｍｅｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｓｃｈｅｍｅ）；
ＢＬ方案（ＢｒｙａｎＬｅｗｉｓｂａｃｋｇｒｏｕｎｄｄｉｆｆｕｓｉｖｉｔｙ）；

ＰＰ混合方案（Ｐａｃａｎｏｗｓｋｉ
Ｐｈｉｌａｎｄｅｒｍｉｘｉｎｇｓｃｈｅｍｅ）；ＧＭ中尺

度涡参数化（ＧｅｎｔＭｃｗｉｌｌｉａｍｓｐａｒａｍｅｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ）；
ＦＫＦＨ亚中尺度涡参数化（ＦｏｘＫｅｍｐｅｒＦｅｒｒａｒｉ
Ｈａｌｌｂｅｒｇｒｅｓｔｒａｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｅｆｆｅｃｔｓｂｙｓｕｂｍｅｓｏｓｃａｌｅ
ｅｄｄｉｅｓ）；ＳＪＬ潮能耗散（ＳｉｍｍｏｎｓＪａｙｎｅ

Ｌａｕｒｅｎｔｍｉｘｉｎｇｒｅｌａｔｅｄｔｏｔｉｄａｌｅｎｅｒｇｙｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ）

［３］

并行化海洋模型

（ｐａｒａｌｌｅｌｏｃｅａｎ
ｐｒｏｇｒａｍ，ＰＯＰ）

矩形；有限差分

（Ａｒａｋａｗａ＂Ｂ＂） Ｚ坐标系统

ＰＰ混合方案（ＰａｃａｎｏｗｓｋｉＰｈｉｌａｎｄｅｒｍｉｘｉｎｇ
ｓｃｈｅｍｅ）；ＫＰＰ参数化（ＫＰｒｏｎｌｅ

ｐａｒａｍｅｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ）；ＧＭ中尺度涡参数化
（ＧｅｎｔＭｃｗｉｌｌｉａｍｓｐａｒａｍｅｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ）

［４－５］

麻省理工大气环流模型

（ＭＩＴｇｃｍ）
三角形；有限体积

（Ａｒａｋａｗａ＂Ｃ＂） Ｚ坐标系统 ＫＰＰ参数化（ＫＰｒｏｎｌｅｐａｒａｍｅｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ）；ＧＭ中尺
度涡参数化（ＧｅｎｔＭｃｗｉｌｌｉａｍｓｐａｒａｍｅｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ） ［６］

迈阿密等密坐标海洋模型

（Ｍｉａｍｉｉｓｏｐｙｃｎｉｃｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ
ｏｃｅａｎｍｏｄｅｌ，ＭＩＣＯＭ）

矩形；有限差分

（Ａｒａｋａｗａ＂Ｃ＂） 等密度坐标系统
ＫＴ混合模型

（ＫｒａｕｓＴｕｒｎｅｒｍｏｄｅｌｍｉｘｅｄｌａｙｅｒｍｏｄｅｌ） ［７－９］

哈尔伯格等密度模型

（Ｈａｌｌｂｅｒｇｉｓｏｐｙｃｎａｌ
ｍｏｄｅｌ，ＨＩＭ）

矩形；有限差分

（ＡｒａｋａｗａＣｇｒｉｄ） 等密度坐标系统
ＧＭ中尺度涡参数化

（ＧｅｎｔＭｃｗｉｌｌｉａｍｓｐａｒａｍｅｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ） ［１０］

混合坐标大洋环流模型

（ｈｙｂｒｉｄｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ
ｏｃｅａｎｍｏｄｅｌ，ＨＹＣＯＭ，）

矩形；有限差分

（Ａｒａｋａｗａ＂Ｃ＂）

ｚ坐标，ｓｉｇｍａ坐标以及
ｉｓｏｐｙｃｎｉｃ坐标的
混合坐标系

ＫＰＰ参数化（ＫＰｒｏｎｌｅｐａｒａｍｅｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ）；ＭＹ２．５
（ＭｅｌｌｏｒａｎｄＹａｍａｄａ２．５）；ＧＩＳＳ（Ｇｏｄｄａｒｄ
ＩｎｓｔｉｔｕｔｅｆｏｒＳｐａｃｅＳｔｕｄｉｅｓ）；ＰＷＰ动力不稳定
模型（ＰｒｉｃｅＷｅｌｌｅｒＰｉｎｋｅｌｄｙｎａｍｉｃａｌｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ
ｍｏｄｅｌ）；ＫＴ（ｔｈｅｂｕｌｋＫｒａｕｓａｎｄＴｕｒｎｅｒ）

［１１］

普林斯顿海洋模型

（Ｐｒｉｎｃｅｔｏｎ
ｏｃｅａｎｍｏｄｅｌ，ＰＯＭ）

矩形；有限差分

（Ａｒａｋａｗａ＂Ｃ＂） ｓｉｇｍａ坐标 ＭＹ２．５
（ＭｅｌｌｏｒａｎｄＹａｍａｄａ２．５） ［１２］

半谱原始方程模型

（ｓｅｍｉｓｐｅｃｔｒａｌｐｒｉｍｉｔｉｖｅ
ｅｑｕａｔｉｏｎｍｏｄｅｌ，ＳＰＥＭ）

矩形；有限差分

（Ａｒａｋａｗａ＂Ｃ＂） ｓｉｇｍａ坐标
ＰＰ混合方案（Ｐａｃａｎｏｗｓｋｉ
Ｐｈｉｌａｎｄｅｒｍｉｘｉｎｇｓｃｈｅｍ；

ＭＹ２．５（ＭｅｌｌｏｒａｎｄＹａｍａｄａ２．５）
［１３］

罗格斯ｓ坐标模型
（ｓｃｏｏｒｄｉｎａｔｅＲｕｔｇｅｒｓ
ｍｏｄｅｌ，ＳＣＲＵＭ）

矩形；有限差分

（Ａｒａｋａｗａ＂Ｃ＂）
地形跟随坐标

（即ｓ坐标）

ＭＹ２．５（ＭｅｌｌｏｒａｎｄＹａｍａｄａ２．５）；
ＰＷＰ动力不稳定模型（ＰｒｉｃｅＷｅｌｌｅｒ
Ｐｉｎｋｅｌｄｙｎａｍｉｃａｌｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙｍｏｄｅｌ）

［１４］

区域海洋模型系统

（ｒｅｇｉｏｎａｌｏｃｅａｎ
ｍｏｄｅｌｉｎｇｓｙｓｔｅｍ，ＲＯＭＳ）

矩形；有限差分

（Ａｒａｋａｗａ＂Ｃ＂）
可伸缩地形

跟随坐标（即ｓ坐标）

ＢｒｕｎｔＶａｉｓａｌａｆｒｅｑｕｅｎｃｙｍｉｘｉｎｇ；Ｋ剖面参数化
（ＫＰＰ）；ＭＹ２．５（ＭｅｌｌｏｒＹａｍａｄａ２．５）；
ＧＬＳ湍流闭合方案（ｇｅｎｅｒｉｃｌｅｎｇｔｈｓｃａｌｅ）

［１５］

非结构有限体积海洋模式

（ｆｉｎｉｔｅｖｏｌｕｍｅｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｏｃｅａｎｍｏｄｅｌ，ＦＶＣＯＭ）

三角形；有限体积

（Ａｒａｋａｗａ＂Ｃ＂） 地形跟随垂直坐标系统 ＭｅｌｌｏｒＹａｍａｄａ２．５阶模型 ［１６－１７］

欧洲海洋核心模型

（ｎｕｃｌｅｕｓｆｏｒ
Ｅｕｒｏｐｅａｎｍｏｄｅｌｌｉｎｇｏｆｔｈｅ

ｏｃｅａｎ，ＮＥＭＯ）

矩形；有限差分

（ＡｒａｋａｗａＣｔｙｐｅｇｒｉｄ）

ｚ坐标；或
ｓ坐标；或

两者混合的坐标

ＰＰ混合方案（ＰａｃａｎｏｗｓｋｉＰｈｉｌａｎｄｅｒ
ｍｉｘｉｎｇｓｃｈｅｍｅ）；ＧＧＬ湍流闭合方案（Ｇａｓｐａｒ
ＧｒｇｏｒｌｓＬｅｆｅｖｒｅＴＫＥｔｕｒｂｕｌｅｎｔｃｌｏｓｕｒｅｓｃｈｅｍｅ）；
ＧＬＳ湍流闭合方案（ｇｅｎｅｒｉｃｌｅｎｇｔｈｓｃａｌｅ）；ＫＰＰ
参数化（ＫＰｒｏｎｌｅｐａｒａｍｅｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ）；ＧＭ中尺
度涡参数化（ＧｅｎｔＭｃｗｉｌｌｉａｍｓｐａｒａｍｅｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ）；
ＣＢ波浪增强混合（ＣｒａｉｇＢａｎｎｅｒｗａｖｅｅｎｈａｎｃｅｄ
ｔｕｒｂｕｌｅｎｃｅ）；ＳＪＬ潮能耗散（ＳｉｍｍｏｎｓＪａｙｎｅ
Ｌａｕｒｅｎｔｍｉｘｉｎｇｒｅｌａｔｅｄｔｏｔｉｄａｌｅｎｅｒｇｙｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ）

［１８］
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物种群活动范围具广泛不受限性，如浮游生物可

被洋流携带至全球各海域。有证据表明，部分海

洋生物种群在浅层和深层水体内均可较好地扩

散，但在不断变化的海洋环境以及一些海洋过程

影响下，即使是具有较强活动能力的海洋生物

体，其在海洋中的扩散依然面临重重障碍［２４］。所

以，生物体在海洋中的扩散机制极具研究价值。

３．１　生物体扩散阶段
目前海洋生物体扩散主要分为３个阶段：释

放、输送以及沉降［２４］。

首先，对于释放而言，生物体释放的能力会

受其本身形态影响。例如，与其他生物相比，浮

游生物幼体形态因受水文输送影响较大而显得

释放能力较强。此外，基于繁殖需要，浮游生物

还会通过释放建立不同区域之间的关联［２５］。

虽然生物体的大小和游泳能力不尽相同，但

在大洋中，洋流是推动生物体输送的重要动力。

影响生物体输送的水动力参数在时间和空间上

有多种尺度，其重要性可依研究的区域、深度而

定。

部分生物体为了选择合适的生物栖息地，到

达某位置后会下沉。而下沉过程涉及到海水平

流过程、生物体游泳能力以及被动下沉过程。大

多数生物体完全有能力根据一系列化学、沉积

学、组织学线索选择合适的沉降地点，以便发现

栖息地并寻找同类。成功的扩散需要生物幼体

在适当的生境沉降定居，并可以存活下来进行后

续繁殖。

在这３个阶段中的任一阶段海洋生物幼体
的死亡率均较高［２６］，主要是因为受到包括生物体

的位置、物种、个体大小、捕食者的分布、种群密

度以及非生物因素（温度、压力、溶解矿物质浓

度、光照等）的影响。

３．２　大洋扩散
最初，人们普遍认为，海洋生物种群相对开

放，其传播几乎没有边界，可在大洋中随意飘荡。

然而，ＣＯＷＥＮ等［２７］发现，即使是具有较高迁移

能力的珊瑚鱼类，其扩散距离也不过 １０～１００
ｋｍ，且它们在长期扩散的过程中逐渐趋于固定
态。

深海中，海底地形是研究海洋生物种群的重

要环境因素。多项研究表明［２８－２９］，许多海山存

在有特定的生物群落。有一个值得关注的问题

是，海山本身是否可以被视为一个生境？海山的

形状、大小、年代各有不同，所有这些因素均会影

响到当地水文环境条件，甚至影响底栖生物，这

些使得海山与那些被定义为海洋生境的区域，如

河岸、浅滩斜坡等难以分开讨论。所以，对于具

有一定深度条件的海山需要将其归为生物群落

生长不可忽略的重要生境。研究人员发现大洋

中的生物在垂向上存在一定的分布模式，即生物

多样性在垂向上有一定分层，其中深海（２００～
２０００ｍ）的生物多样性达到峰值。这种垂向分
布模式可能受很多因素的影响，比如水团边界在

垂向上可作为一种物理障碍阻止生物体的扩散。

３．３　扩散研究方法
长期以来，生物体在大洋中的扩散研究一直

是热点课题，而针对该课题的研究方法层出不

穷，目前应用最广泛、也是最被认可的３种研究
方法分别为遗传基因法、元素标记法、模型法。

遗传基因法可能是目前最成功的扩散研究

方法。在此方法的应用过程中，可看到生物进化

的时间尺度和历史种群动态，这对于研究生物体

迁移模式和种群持久性与稳定性较为重要，但在

评估种群距离隔离（ｉｓｏｌａｔｉｏｎｂｙｄｉｓｔａｎｃｅ，ＩＢＤ）测
量中的作用并不明显［３０］。

元素标记法可识别某种生物基于时间尺度

和运动轨迹的出生源地。以稳定同位素和微量

元素分析为基础的荧光标记技术如今仍作为新

兴技术在不断发展。考虑到研究结果的准确性，

其还可以与遗传基因学方法进行结合，目的是识

别标记生物所生活水域的水团和生物摄食变化

的特征，这些特征可拼凑出完整的生物发展史过

程信息，并根据它们所经历的水化学过程确定出

生源和过境点的位置［３１］。

最后一种是模型法，而被大气学家和海洋学

家广泛采用的拉格朗日粒子跟踪法可以用来模

拟被动粒子从释放到跟随海流飘荡的完整过程。

这些粒子可在空间或时间上进行向前或向后释

放，以此来识别生物体的可能扩散路径。粒子可

以被赋予一定的行为能力，如模拟游泳能力、昼

夜垂直移动、生物个体浮力差异（确定生物体是

被动漂流还是主动漂流）。该方法的一大优势是

可在不同时间尺度上进行应用［３０］。

总之，众多生物扩散的研究方法中，目前应

用最为广泛的应属模型法。因为相对于其他两

９４２
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种方法而言，模型法的可操作性以及经济性要优

越的多。基于多种因素，模型法的发展空间还很

大，还有很多需要科研工作者攻克的难题。

３．４　生物物理耦合模型的方法
生物物理耦合模型的建立需要同时具备流

体动力速度场数据和粒子模拟器，该粒子模拟器

将根据输入的速度、方向和行为数据追踪生物体

在时间和空间上的变化。所以，一个生物物理耦

合模型建立的首要关键步骤便是选择合适的速

度场。ＦＯＳＳＥＴＴＥ等［３２］综合概述了使用经验数

据（欧拉和拉格朗日数据）以及推断数据（如卫星

观测或一般环流模型）的优缺点。整个模型必须

根据数据的可用性结合需解决的问题以及海洋

进程尺度来考虑。由于深海研究中的深度和空

间范围较广，所以必须使用海洋数值模型提供速

度矢量，但一个模型并不能完全涵盖研究区域的

整个海洋物理过程。因此，在进行生物物理模型

建模时，研究者需评估并不断调试模型的参数，

从而确定其是否足以涵盖生物物理耦合模拟所

需的整个过程。模型输出结果后需要进行一个

结果验证，而模型验证是一个迭代过程，需不断

比较预测和观察结果，相应地调整模型并重复这

个过程［１２］。

一些方法在模拟生物体进化方面十分先进：

如基于个体的建模方法（ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｂａｓｅｄｍｏｄｅｌ，
ＩＢＭ）。该方法可模拟生物个体在其生命周期中
的独立运动轨迹，并可随机控制调整胁迫条件来

研究不同条件下生物体的发展过程。该模型的

成功建立需要输入准确的生物、非生物和生命史

参数（例如死亡率、代谢率、摄食等），以便模拟包

括生物补充量在内的扩散。ＷＥＲＮＥＲ等［３３］认

为，ＩＢＭ是海洋生物类补充量研究的标准化工
具，但在当前研究中，该方法大多集中于浅海，由

于深海区域物种的非生物、生物和生命参数很难

被完全获取，因此，针对深海研究的先进生物物

理模型有待进一步发展。

３．５　面临的挑战
生物体扩散的成功建模依赖于对整个研究

区域的海流和水体物理参数的精确三维估计。

流速的高分辨率表达对于实际平流轨迹的计算

至关重要［３４］，特别是在地形复杂的区域。一方

面，数值模型的水动力过程具有较高的时空变异

性；另一方面，在底部地形复杂的地方存在着一

些重要物种的亲体繁殖体释放和生物体补充现

象。海洋流体动力学可以确定繁殖体的扩散和

补充、生存率或适宜栖息地的补充量的程度。海

流速度的精确表示对于海洋模型的广泛应用也

很重要，例如探寻失踪的船只和飞机残骸、定位

漂浮物、模拟溢油、扩散的碎片和污染物等。通

常，海洋数值模型针对特定目的而设计，或在特

定的空间或时间尺度上可得到较好的模拟结果，

但在大陆架上或邻近的深水中可能表现不佳。

针对许多用于海洋生物体扩散研究的海洋模型，

其重要局限是中尺度（１０～１００ｋｍ）和亚尺度（＜
１０ｋｍ）特征的复制性较差［３５］。这一点对于海洋

中高度动态的区域影响较大，在此处的海洋过程

（例如潮汐、上升流、锋面等）中，空间尺度范围可

达到米，甚至几千米［３６］。理想情况下，用于复杂

地形研究的海洋模型应该能够获取高分辨率网

格上的所有小尺度（例如，水平方向０．５～１ｋｍ）
物理过程特征，且能精确模拟潮汐能和大气强迫

以及实施数据同化的能力［３７］。全球和海盆尺度

海洋学模型因常常不能满足前述要求中的至少

一个，导致大部分情况下不能准确地再现该海域

中的海洋动力情况。虽然区域高分辨率模型能

够满足以上所有要求，但其研究范围被限制在区

域范围内（例如 ＜１００ｋｍ２），对于生物体在海洋
中的大规模扩散具有局限性。近年来，各种海洋

模型研究表明［３６］，水平对流对于所有的生物体扩

散研究均至关重要。此外，海水的温度、盐度和

营养盐在生物繁殖体的存活、生长和发育中起着

重要的作用。例如，水温对于海洋生物体的存活

具有重要的生物学意义，这使得其成为生物体扩

散模型中不可缺少的参数［３８］。

当模拟海洋生物的适宜性和生存状况时，时

间尺度（小时或天）成为关键；例如，当涉及海洋

生物在真实海洋中所能承受的温度极限这类情

况，这些情况可能超出生物体的生理耐受范围，

对生物体的各种生理过程、洄游路径等产生较大

的影响。然而，一些流体动力学模型中涉及到的

时间尺度只是季节或年份，这导致在模拟过程中

不能重现真实海洋中生物的一些相关过程。

当考虑生物体扩散模型的细节时，有必要提

及一些非海洋状态的其他因素（如生物体的自身

行为），这些因素可能影响真实海洋中生物体的

扩散过程。生物体的一些行为（如游泳能力或昼
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夜垂直迁移）会使整个分析过程难度增大，因而

建模更加困难。在输送模型中，无论这些生物体

行为会对模型的结果产生何种影响，理解模型的

准确性最为重要，在任何扩散模型研究中选择一

个适宜的流体力学模型是开展研究的第一步。

３．６　应用进展
为了更深入地了解海洋生物生态系统，研究

生物在物理环境下的一系列生长、变异、繁衍、漂

流等过程，利用物理模型与生物模型耦合是目前

解决这一问题的最佳手段。ＺＨＡＮＧ等［３９］利用

ＲＯＭＳ建立大西洋中部湾、乔治斯浅滩和缅因湾
区域的海洋数值模型，并耦合冲浪蛤（Ｓｐｉｓｕｌａ
ｓｏｌｉｄｉｓｓｉｍａ）的基于个体模型，物理模型结果可以
验证其与实际观测到的物理循环模式、地表水以

及底水温度基本一致，且与实际观测到的上升和

下沉中冲浪蛤幼体的分布基本相同，进一步验证

了该模型的可靠性。在此基础上，该研究分析了

冲浪蛤幼体的扩散路径以及种群之间的连通性。

ＰＡＲＩＳ等［２０］利用 ＨＹＣＯＭ 建立了基于珊瑚
（Ｃｏｒａｌｌｉｕｍｓｕｌｃａｔｕｍ）个体的ＩＢＭｓ模型，进而研究
不同尺度下珊瑚幼体的连通性变异能力。ＬＩ
等［４０］利 用 ＦＶＣＯＭ 耦合 ＩＢＭｓ模拟澳洲鲭
（Ｓｃｏｍｂｅｒａｕｓｔｒｉａｓｉｃｕｓ）幼鱼在东中国海的扩散，并
通过一系列敏感性实验，探究澳洲鲭幼鱼的存活

率、扩散路径受台风、水温、孵化场地的影响。除

了在中纬度地区，物理生物模型耦合的研究在极

地海域也有应用。以南大洋生态系统中的关键

物种———南极磷虾的输送为例：早在 １９９８年，
ＨＯＦＭＡＮＮ等［４１］就利用拉格朗日模型———高精

度南极模型 （ｆｉｎｅｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎＡｎｔａｒｃｔｉｃｍｏｄｅｌ，
ＦＲＡＭ）研究了南极磷虾的输运，结果表明南极半
岛西部的南极磷虾种群为在南乔治亚岛附近发

现的磷虾种群提供了来源；ＭＵＲＰＨＹ等［４２］基于

ＯＣＣＡＭ海洋模型分析证实了南极磷虾在斯科舍
海域的分布随季节的变化而变化；ＦＡＣＨ等［４３］利

用ＨＯＰＳ模拟斯科舍海及周围的环流过程验证了
斯科舍海东部的南乔治亚海域南极磷虾种群数

量来源主要是上游地区（如南极半岛西侧）的磷

虾个体，ＨＯＰＳ中的漂流模拟表明，沿西南极半岛
大陆架南极磷虾群体可以被夹带到南极绕极流

南锋（ＳＡＣＣＦ）中；ＰＩＯＮＥＳ等［４４］利用高分辨率

ＲＯＭＳ和仔稚体下降上升模型（ｅｍｂｒｙｏｌａｒｖａｅ

ｄｅｓｃｅｎｔａｓｃｅｎｔｍｏｄｅｌ，ＥＬＤＡＭ）模拟了南极磷虾
仔稚体的下潜上浮周期循环，以确定南极半岛西
侧大陆架的哪些区域可以成功完成该周期循环。

本文列举了国内外利用海洋模型进行生物输送

的部分研究（表２）。

４　小结和展望
目前，不同海洋模型在生态中的应用越来越

广泛。对于海洋生态的研究也不仅仅是局限于

生物个体特性方面的研究，还需要将生物个体融

入到模拟物理环境中，分析其在物理环境中的扩

散路径、垂直移动现象、季节变异等过程，这些过

程均需要结合物理环境才能得到更接近真实的

结果。所以，如需进一步对生物进行研究，最终

的发展趋势势必结合海洋数值模型，否则就会使

研究趋于单一化。生物物理模型耦合的实例不

在少数，除了最常见的中纬度地区，极地区域的

应用也很广泛。但目前的生物物理模型耦合研

究依然集中于近海区，主要原因是大洋区域的海

洋物理过程纷繁复杂，且目前人类所掌握的资料

也只能对大洋区域的海洋现象有一个大概的了

解，虽然海洋数值模型在一定程度上可以模拟海

洋的物理过程，但模型本身的误差决定了其不太

可能完全精确地模拟海洋过程。此外，模型也不

可能做到模拟海洋的所有过程。

综上，生物物理耦合模型的发展还有很大的

进步空间，尤其是在大洋区域的应用方面。早在

２０世纪７０年代，南大洋就开始成为国内外科学
研究的重点区域。以南极磷虾为例，其作为南极

生态系统中的关键物种，扩散过程甚至关乎南极

生态系统的命运。所以，利用模型模拟南极磷虾

在南大洋中的扩散过程就显得极为重要，这也对

参与构建该过程的模型提出了更高的要求。随

着模型的不断迭代更新，以及新模型的兴起，模

型的精确度必将得到较大提升。此外，国内外对

海洋的研究在不断扩大加深，研究人员也在通过

各种科研手段慢慢拨开海洋中的层层迷雾。在

此基础上，生物体在大洋中的扩散研究将会逐渐

成熟，这有利于人类了解并认识整个海洋的生态

系统，进而为更好地制定全球生态保护规则并付

诸行动做出重要贡献。
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表２　利用海洋模型开展生物输送的部分研究
Ｔａｂ．２　Ｓｅｌｅｃｔｅｄｓｕｍｍａｒｙｏｆｓｔｕｄｙｏｎｕｓｉｎｇｏｃｅａｎｍｏｄｅｌｆｏｒｔｒａｎｓｐｏｒｔｏｆｍａｒｉｎｅｓｐｅｃｉｅｓ
海洋模型

Ｏｃｅａｎｍｏｄｅｌ

海洋生物种类

Ｍａｒｉｎｅｓｐｅｃｉｅｓ

年份

Ｙｅａｒ

参考文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ
ＦＲＡＭ 南极磷虾Ａｎｔａｒｃｔｉｃｋｒｉｌｌ １９９８ ［４１］

ＯＣＣＡＭ
南极磷虾Ａｎｔａｒｃｔｉｃｋｒｉｌｌ ２００４ ［４２］

斯科舍海冰鱼 Ｃｈａｅｎｏｃｅｐｈａｌｕｓａｃｅｒａｔｕｓ ２０１０ ［４５］
ＰＯＣＭ 南极磷虾（仔稚期）Ａｎｔａｒｃｔｉｃｋｒｉｌｌ（ｌａｒｖａｅ） ２００４ ［４６］
ＨＯＰＳ 南极磷虾Ａｎｔａｒｃｔｉｃｋｒｉｌｌ ２００６ ［４３］

环境流体动力学模式（ＥＦＤＣ） 浮游幼体（沿岸）Ｌａｒｖａｌｐｌａｎｋｔｏｎ ２００７ ［４７］

ＲＯＭＳ

牡蛎Ｃｒａｓｓｏｓｔｒｅａｖｉｒｇｉｎｉｃａ，Ｃ．ａｒｉａｋｅｎｓｉｓ ２００８ ［４８］
浮游动物Ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ ２０１０ ［４９］

南极磷虾（仔稚期）Ａｎｔａｒｃｔｉｃｋｒｉｌｌ（ｌａｒｖａｅ） ２０１３ ［４４］
侧纹南极鱼Ｐｌｅｕｒａｇｒａｍｍａａｎｔａｒｃｔｉｃａ ２０１５ ［５０］

冲浪蛤Ｓｐｉｓｕｌａｓｏｌｉｄｉｓｓｉｍａ ２０１５ ［３９］
欧洲沙丁鱼Ｓａｒｄｉｎａｐｉｌｃｈａｒｄｕｓ ２０１８ ［５１］

ＦＶＣＯＭ
日本鲭Ｓｃｏｍｂｅｒｊａｐｏｎｉｃｕｓ ２０１４ ［４０］
太平洋鳕Ｇａｄｕｓｍｏｒｈｕａ ２００７ ［５２］

ＨＹＣＯＭ
珊瑚Ｃｏｒａｌｌｉｕｍｓｕｌｃａｔｕｍ ２００８ ［２０］

冷水珊瑚幼体Ｌｏｐｈｅｌｉａｐｅｒｔｕｓａ ２０１６ ［１９］
ＭＩＫＥ２１ 藤壶（幼体）Ｂａｌａｎｕｓａｍｐｈｉｔｒｉｔｅ ２０１３ ［５３］

ＢＲＡＮ（ＢｌｕｅｌｉｎｋＲｅＡＮａｌｙｓｉｓ） 海洋鱼类 Ｍａｒｉｎｅｆｉｓｈｅｓ ２０１２ ［５４］

南大洋状态评估模式（ＳＯＳＥ）ＭＡＲＳ
小鳞犬牙南极鱼Ｄｉｓｓｏｓｔｉｃｈｕｓｅｌｅｇｉｎｏｉｄｅｓ ２０１６ ［５５］

欧洲
*

（仔稚期）Ｅｎｇｒａｕｌｉｓｅｎｃｒａｓｉｃｏｌｕｓ（ｌａｒｖａｅ） ２０１０ ［５６］
欧洲

*

Ｅｎｇｒａｕｌｉｓｅｎｃｒａｓｉｃｏｌｕｓ ２０１５ ［５７］

ＰＯＭ
绿藻Ｅｎｔｅｒｏｍｏｒｐｈａｐｒｏｌｉｆｅｒａ ２０１１ ［５８］
欧洲

*

Ｅｎｇｒａｕｌｉｓｅｎｃｒａｓｉｃｏｌｕｓ ２０１３ ［５９］
日本鳗鲡Ａｎｇｕｉｌｌａｊａｐｏｎｉｃａ ２０１８ ［６０］

ＰＯＬＣＯＭＳ 大马哈鱼虱Ｌｅｐｅｏｐｈｔｈｅｉｒｕｓｓａｌｍｏｎｉｓ ２０１７ ［６１］

参考文献：

［１］　陈长胜．海洋生态系统动力学与模型［Ｍ］．北
京：高等教育出版社，２００３．
ＣＨＥＮ Ｃ Ｓ． Ｄｙｎａｍｉｃｓａｎｄ ｍｏｄｅｌｓｏｆｍａｒｉｎｅ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ［Ｍ］．Ｂｅｉｊｉｎｇ：ＨｉｇｈｅｒＥｄｕｃａｔｉｏｎＰｒｅｓｓ，
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