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摘要：海洋生物泵是海洋生态系统储碳的重要途径之一。生物泵研究在过去３０ａ取得显著进展，尤
其在典型开阔大洋与若干边缘海真光层生物泵研究方面。本研究从浮游生物（浮游植物、浮游动

物）群落结构对生物泵影响的角度综述了最新的若干研究进展，并归纳分析了生物泵对海洋暖化

和酸化等全球变化的响应。最后指出应加强对边缘海和弱光层生物泵的深入研究，以及全球变化

影响下的生物泵变化趋势研究。此外，应注重新方法新技术和生态模型在生物泵研究中的应用。
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　　海洋是地表系统最大的碳库，自工业革命以来
海洋吸收了约４８％的人为排放 ＣＯ２，在全球碳循环
中起着非常重要的作用［１２］。海洋浮游植物占不到

全球 １％的光合自养生物生物量，但却贡献了近
５０％的初级生产力［３］。随着海洋碳循环研究的不

断深入，相继提出了海洋“物理泵”（“溶解度泵”）、

“化学泵”（“碳酸盐泵”）、“生物泵”和“微型生物碳

泵”等储碳机制。海洋生物泵是指浮游植物光合作

用将无机碳（ＣＯ２）合成颗粒有机碳（ＰＯＣ，即浮游植
物细胞），通过自身沉降和浮游动物的摄食打包沉

降等一系列复杂过程（包括初级生产、摄食、聚集、

呼吸、矿化、沉降等）将碳从海表层输送出真光层或

弱光层海的过程［４５］。已有模型研究表明，如果海

洋生物泵关闭，那么大气中的 ＣＯ２浓度比率会增加
０．０２％，超过当前大气中浓度的４０％，这将进一步
加剧温室效应并加速气候变暖［６７］。因此，海洋生

物泵在全球碳循环与气候系统调控中起十分重要的

作用。据估计，海洋生物泵每年去除超过１００亿吨
来自于海洋上层的碳，但其中只有约１０％的碳输运
到达深层［６］。已有研究表明，大约２／３海洋中碳的
垂直梯度是由于生物泵而产生的，其余的１／３是由
于溶解度泵产生的［７］。

较为系统地开展海洋生物泵研究可以追溯到

２０世纪 ８０年代末启动的全球海洋通量联合研究
（ＪＧＯＦＳ），此后，多个全球大型海洋研究计划，如海
洋生态系统动力学研究（ＧＬＯＢＥＣ）、海洋生物地球
化学和海洋生态系统整合研究（ＩＭＢＥＲ）、海洋碳与
生物地球化学（ＯＣＢ）和海洋碳与气候变化（ＯＣＣＣ）
等均涉及生物泵研究。海洋学家运用多种技术手段

（如沉积物捕获器、同位素示踪等）获取了全球边缘

海和大洋大量的实测数据，对生物泵生态过程和机

制有了较好的认识，尤其是对真光层生物泵过程与

调控机制方面取得了较好的进展。

然而，生物泵是个极其复杂的生态系统过程，影

响生物泵效率的因素很多，比如初级生产过程、浮游

生物（浮游植物和浮游动物）群落结构、浮游动物对

浮游植物的摄食和微生物的矿化作用［７］，此外，生

物泵效率还取决于富含有机质的聚集体的形成和分

解，以及ＰＯＣ聚集体与悬浮的“压载物”矿物质之间
的相互作用［８］。通常生物泵效率较低，而且时空变

动很大，大部分在水柱上层通过光合作用固定的碳

会在真光层（１００～２００ｍ）和弱光层（约 ２００ｍ至
１０００ｍ）的中上层被再矿化。一般来说，只有约
５％～２５％的净初级生产量输出真光层，在大洋荒漠
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区，通常小于１０％净初级生产量输出真光层［９］，但

在极地海域可高达３０％ ～１００％［１０］。通常仅有３％
的净初级生产量可输出弱光层，抵达无光层（大于

１０００ｍ）［８］。上层初级生产的碳约 １５％被细菌消
耗［３］，３０％ ～７０％被小型浮游动物摄食［１１］以及

２０％～３５％被中型浮游动物摄食［１２］。此外，物理过

程（如中尺度涡旋、上升流等）通过影响化学和生物

群落特征而显著影响生物泵输出通量和效率［１３１４］。

在当今全球变化（如暖化、酸化、富营养化等）的背

景下，生物泵效率也将受到影响，全球变化可能通过

改变初级生产力、生物群落结构和微生物代谢等影

响生物泵ＰＯＣ输出通量和效率。

１　浮游植物群落结构对生物泵的影响
浮游植物是全球海洋最主要的初级生产者，初

级生产驱动了生物泵的运作。但初级生产力与生物

泵ＰＯＣ输出通量并不是简单的线性关系，浮游植物
群落结构、沉降特性以及通过食物链的传输等都会

影响ＰＯＣ输出通量。浮游植物的沉降速率总体较
低，通常只有小于１～１０ｍ／ｄ［１５１７］，显著低于其它较
大颗粒的沉降速率［１８２１］。由于体积较小且沉降速

率很慢，沉降过程中容易被摄食和矿化，通常情况下

浮游植物的直接沉降对 ＰＯＣ的贡献并不高。直到
最近２０ａ来的研究表明，在藻华发生的海区浮游植
物可以直接快速沉降到海底，浮游植物的直接沉降

输出才被认为是生物泵 ＰＯＣ输出通量的主要组成
部分［２２］。此外，浮游植物群落的组成也会影响ＰＯＣ
输出通量和效率，浮游植物通过影响沉降颗粒的压

载物，进而也会影响 ＰＯＣ输出通量和效率［２３］，如硅

藻和颗石藻类可能对碳通量有很强的影响，因为它

们的硅质外壳和颗石外壳提供了重要压载物，从而

提高了颗粒物的沉降速率［２３２４］。阿拉伯海和北大

西洋的基于沉积物捕获器和２３４Ｔｈ的生物泵研究结
果表明，浮游植物群落中硅藻的比率与生物泵效率

呈正相关关系［３，１０］，Ｃａｉ等（２０１５）在南海陆架和陆
坡的研究亦有类似的结果，浮游植物中硅藻比例越

高，ＰＯＣ输出通量越高，但海盆区则出现不一样的
关系［２５］。由于生物泵生态过程的复杂性（如群落结

构演变与输出通量的时间不匹配，后者滞后）等原

因，浮游植物群落结构与ＰＯＣ输出通量之间的上述
关系规律的研究结果并不能用于推断其他地区的生

物泵影响模式［１０］。

浮游植物细胞的沉降速率受多种因素影响，包

括各种形式的运动、细胞形态、生理状态和介质的粘

度与密度，以及局部海水的动力学特性［２６］。Ｂｉｅｎ

ｆａｎｇ等 （１９８４）采用 ＳＥＴＣＯＬ管模拟沉降的方法，
比较研究了２９种不同浮游植物的沉降速率与细胞
碳、氮含量和细胞体积的关系，结果显示浮游植物细

胞沉降速率与细胞碳、氮含量和细胞体积３项因子
均呈线性相关关系［２７］。其中较小型浮游植物细胞

（细胞直径小于２０μｍ）同种间沉降速率相近，沉降
速率均较低，仅为０．１５ｍ／ｄ左右，而较大体积的浮
游植物（细胞直径大于２０μｍ）不同种类的沉降速
率变化范围是０．２３～１．７０ｍ／ｄ，沉降速率与细胞体
积呈线性正相关。在圣赫勒拿湾测量了在各种环境

条件下不同组分的浮游植物组合的沉降速率，其中

基于叶绿素 ａ的浮游植物沉降速率介于 ０．００～
０．９１ｍ／ｄ之间，而基于碳生物量的浮游植物沉降速
率介于０．００～０．７８ｍ／ｄ之间，但是这二者的相关性
很小［２８］。浮游植物沉降速率与野外所测量的所有

环境参数均无显著相关性，而与浮游植物种类组成

显著相关，而后者受各种环境条件的制约。由于颗

粒沉降动力学可能影响不同粒级浮游植物的生物量

和生产力的垂直分布和物种演替模式。研究亦表明

浮游植物的生理状态对其沉降速率有明显的影

响［２９］。通过分析不同浮游植物在不同环境条件下

的沉降速率，可以进一步了解浮游植物群落结构的

演变对生物泵输出通量和效率的影响［２８］。不同生

理状态（如生长期和衰老期）的浮游植物细胞沉降

速率不同，其中活跃的浮游植物细胞沉降速率接近

０～３０ｍ／ｄ，而衰老细胞的沉降速率比活跃期细胞
快 ３～４倍［３０］。研究还表明，光照［３１］、细胞营

养［１５，３１］、细胞大小和细胞碳含量等均会影响沉降速

率［３０］，进而影响生物泵ＰＯＣ输出通量与效率。

２　浮游动物群落结构对生物泵的影响
浮游动物摄食和粪球输出是海洋生物泵的关键

过程。ＣＯ２进入海洋后，被光合浮游植物固定下来
的ＰＯＣ在海洋生态系统中通常有两个归宿，一部分
是初级生产者浮游植物直接被消费者浮游动物、游

泳动物等摄食后进入更高营养的消费者体内，然后

通过呼吸作用产生ＣＯ２在真光层循环。另一部分是
浮游植物和浮游动物粪球颗粒直接向下沉降，在沉

降过程中还可能与其他颗粒一起聚集（形成聚集

体），然后以聚集体的形式向下沉降。在沉降过程

中还会发生被再次摄食打包、降解导致再矿化等过

程，最终部分颗粒物输出到深海中。浮游动物产生

的粪球颗粒可显著促进ＰＯＣ的垂直通量，是生物泵
的重要组成部分［３２］。

浮游动物粪球颗粒对总 ＰＯＣ输出通量的贡献
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变化很大（０％ ～９９％），且受多种因素的影响［３２］。

浮游动物群落组成、垂直迁移行为和营养模式都可

以影响粪球颗粒的丰度和组成，从而影响ＰＯＣ输出
通量和效率［３３］。Ｔｕｒｎｅｒ（２０１５）总结了全球浮游动
物粪球输出通量研究结果，表明部分文献报道粪球

输出通量贡献率很高，是ＰＯＣ输出通量的最重要来
源，也有部分文献报道中粪球输出通量贡献率较低，

还有一些报道中粪球输出通量对 ＰＯＣ的贡献具有
可变性［３４］。例如在赤道大西洋的４００ｍ以上水层
中，浮游动物粪球有机物质含量仅占总悬浮物质量

浓度的４％，却贡献了４００ｍ层的 ＰＯＣ输出通量的
９９％左右［３５］。在北大西洋５月春季藻华事件结束
后，栖息于北大西洋深处的桡足类飞马哲水蚤

（Ｃａｌａｎｕｓｆｉｎｍａｒｃｈｉｃｕ）粪球颗粒占总 ＰＯＣ沉降输出
通量的９２％［３６］。在挪威附近海域２００ｍ以上水层，
粪球平均贡献了 １１％ ～３７％，最高达 ６６％的 ＰＯＣ
输出通量［３７］。在加拿大的圣劳伦斯湾６—９月份浮
游动物粪球颗粒 ＰＯＣ输出通量占总 ＰＯＣ输出通量
的３％至接近１００％，而在粪球 ＰＯＣ输出通量最高
时期占总ＰＯＣ输出通量的比率均高于６６％［３８］。此

外其他一些研究表明，在棕囊藻（Ｐｈａｅｏｃｙｓｔｉｓ）［３９４０］

和颗石藻（Ｃｏｃｃｏｌｉｔｈ）［４１４２］的藻华期间磷虾（Ｅｕｐｈａｕ
ｓｉａ）和桡足类动物粪球则是ＰＯＣ输出通量的主要贡
献者。

浮游动物的摄食活动会影响颗粒物到达深海的

速率，这种沉降的ＰＯＣ输出通量的大部分变化发生
在海洋中“弱光层”内（即真光层至１０００ｍ）［４３４４］。
在海洋中层，浮游动物会消耗较小的沉降颗粒或悬

浮颗粒，并将它们再打包成密度大、沉降速度较快的

粪球颗粒［４５］。粪球颗粒的输出也受季节性食物供

应、摄食、食粪性行为和微生物再矿化等过程的影

响［４６４７］。在沉降过程中，粪球颗粒会通过被动物直

接摄食碎裂成较慢或不容易沉降的颗粒或者被其它

浮游动物重新吞食，还有些粪球颗粒与其他颗粒聚

集在一起，形成海洋雪（简称海雪）［４８］。粪球颗粒

含有大量未消化或部分消化的物质，可供细菌和其

它浮游微生物摄食并释放溶解有机碳（ＤＯＣ），浮游
生物和细菌改变颗粒特性并减缓碳的输出［４３］。粪

球颗粒的类型随着深度发生变化，可作为海洋中层

浮游动物重新包装的指示［４９］。

“海雪”是由浮游植物（包含植物碎屑）、海鞘类

住囊虫丢弃的住屋、浮游动物粪球和其他杂质粘液

等聚集而成的大于５００μｍ的肉眼可见的大型有机
聚集体，是 ＰＯＣ沉降输出的重要组成部分［１７］。浮

游植物向下沉降主要有两种路径，第一是被浮游动

物摄食以后形成粪球，以粪球的形式沉降；第二是浮

游植物直接沉降（例如硅藻、颗石藻类）或者与其他

颗粒一起在一定条件下形成较大体积的聚集体，最

终以聚集体的形式沉降输送到深海［３４，５０］。在藻华

发生期间，浮游植物和其他颗粒一起易形成聚集体，

这些絮状聚集体沉降速率的范围是从每天几十到几

百米，极大地提高了浮游植物细胞的沉降速率和

ＰＯＣ输出通量［５１］。在东海近岸藻华区的研究发现，

东海原甲藻（Ｐｒｏｒｏｃｅｎｔｒｕｍｄｏｎｇｈａｉｅｎｓｅ）藻华期间，由
于浮游植物大多以聚集体的形式集体沉降，东海原

甲藻的平均沉降速率增加了１０倍，而潜在输出通量
增加了约１００倍［２２］。

浮游动物粪球颗粒对总 ＰＯＣ输出通量的相对
贡献还与所在海域的物理过程（如上升流）和浮游

动物桡足类生命周期有关。研究认为在阿拉伯海中

的浮游动物可以控制垂直通量的变化［５２］。６月上
升流开始时，上层大型桡足类大量捕食硅藻，防止硅

藻大量繁殖，８—９月上升流季节结束时，最大垂直
通量事件发生在桡足类迁移到深海中并进入滞育之

后，此时未被摄食的硅藻成为沉积物捕获器中沉降

颗粒的主要成分［５３］。粪球颗粒对总 ＰＯＣ输出通量
的相对贡献比率可能会因厄尔尼诺而发生变化［５４］。

１９９７年１月，在１９９７—１９９８年洪保德海流北部厄
尔尼诺之前，浮游动物粪球颗粒在３００ｍ深的沉积
物捕获器中占总 ＰＯＣ的５％ ～１０％，这是在浮游动
物群落以桡足类为主的时期。在１９９７年７月，厄尔
尼诺开始时，温跃层的加深导致上升流的营养盐输

入减少，叶绿素水平降低。此时浮游动物中有丰富

的纽鳃樽和磷虾类，来自磷虾的浮游动物粪球占总

ＰＯＣ输出通量的２４％～３８％。１９９８年１月，在厄尔
尼诺后期，桡足类再次占优势，浮游动物粪球 ＰＯＣ
输出通量对总 ＰＯＣ输出通量贡献下降至２．７％ ～
１１．３％［５４］。

３　全球变化对海洋生物泵的影响
据推测，生物泵最早在海洋中运作可追溯至５

亿年前的显生宙［５５５６］，因此，生物泵与气候变化的

相互作用（影响、响应和反馈）已经历了漫长的地球

历史进程。在未来全球变化背景下，海洋暖化、酸化

和富营养化条件下生物泵将如何运作是我们必须揭

示的重要课题，但目前我们对此了解还很少（图１）。
海水变暖通常增强水体层化，减少深层营养盐

的向上输运，上层营养盐浓度降低，初级生产力降

低，生物群落结构发生改变，由大粒级的硅藻变为小

粒级的聚球藻（Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ）和原绿球藻（Ｐｒｏｃｈｌｏ
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ｒｏｃｏｃｃｕｓ），进而使生物泵输出通量减少。但海水暖
化亦有增加生物泵输出通量的案例，如全球变暖提

高风强度或风暴（如台风）几率增加，提高了高营养

盐低叶绿素（ＨＮＬＣ）区的铁浓度，并增加透明胞外
多聚物（ＴＥＰ）的生产和硅藻的聚集，生物泵输出通
量增加［３４］。

图１　海洋生物泵及其对全球变化的响应
Ｆｉｇ．１　Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｐｕｍｐａｎｄｉｔｓｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｔｈｅｇｌｏｂａｌｃｈａｎｇｅ

　　海水变暖加快了生态系统的生物代谢过程（如
异养微生物的分解速率），这将导致 ＰＯＣ输出通量
的降低［５７５８］。变暖也改变上层海洋生态系统，从以

硅藻中、大型浮游动物为优势的系统转变为以微微
型浮游植物小型浮游动物为优势的系统，进而减低
ＰＯＣ输出通量。模型的研究亦显示，在未来持续暖
化背景下，全球海洋初级生产力和ＰＯＣ输出通量将
降低［５９６０］。海水暖化也促进海雪的形成和有机物

的聚集。研究发现温度升高使硅藻聚集加快，类似

ＴＥＰ在较高温度下浓度升高的特性［６１］，然而升温也

刺激细菌的生长和代谢，导致聚集物的快速降解。

因此，暖化不仅提高了聚集体和海雪的形成速率，而

且也促进了颗粒物的降解速率，这导致相应的生物

泵的增强或减弱。

随着大气中ＣＯ２含量上升，ｐＨ下降，海水酸化。
海水中ＣＯ２浓度升高对生物泵的影响亦很复杂，虽

然ＣＯ２浓度升高能促进ＣＯ２限制的浮游植物光合作
用，但也改变了浮游植物群落组成和总初级生产力，

同时海水酸化使得碳酸钙等压载物容易被降解而减

少输出，因而生物泵效率是提高还是降低，目前仍然

没有确切的结论［３４］。

海洋酸化将降低钙化浮游生物（如颗石藻、有

孔虫等）的钙化强度，这是颗粒有机碳的压载物，如

此将导致ＰＯＣ输出通量和生物泵效率的降低［６２６６］。

酸化亦改变主要营养元素的循环，特别是氮，但目前

已有的结果相互矛盾。有结果表明，酸化促进了蓝

藻的固氮作用、提高了反硝化作用、抑制了消化作

用［６７６８］。但新近的研究结果表明，通过区分了海水

酸化的ＣＯ２效应和ｐＨ效应，发现ＣＯ２升高对束毛藻
（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｓｍｉｕｍ）的促进作用小于海水 ｐＨ下降对其
的抑制作用，导致海洋酸化的净效应为抑制束毛藻

的固氮和生长，南海天然固氮生物群落的研究亦呈
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现一致的结论［６９］。通过对海水培养基成分的分析

并结合系统的受控培养实验，发现先前报道的海洋

酸化对束毛藻固氮的促进作用，很可能是由于相关

研究使用的人工海水培养基受铜和氨的污染所导致

的假象———酸化降低了过量的铜和氨对束毛藻的毒

性作用，使得其生长和固氮速率加快［７０］。

细菌矿化对生物泵ＰＯＣ输出有重要影响，但目
前高ＣＯ２或酸化对此影响的研究较少，在富营养化
生态系统，围隔实验结果表明，在高 ＣＯ２处理组，附
着态和浮游态细菌的呼吸速率在平台期显著下调

（约３１％），而细菌生产力无显著变化，表明在 ＣＯ２
加富条件下，细菌碳同化的效率发生改变，总需碳量

下调，更多吸收的碳用于自身生长而用于呼吸消耗

的比例减少。自养和异养类群代谢速率的同时变

化，促进整个生物群落净生产力升高，说明ＣＯ２加富
效应将会对近岸生态系统碳循环产生深远的影

响［７１］。

未来的海洋暖化和酸化要同时改变海水、碳酸

盐、层化、混合、营养盐和生物群落结构，但这种变化

在全球不同区域而不同［７，５７，７２］。在这种多因素（包

括温度、光照、营养盐、ＣＯ２、酸化、生物群落结构等）
复合影响下，要想从各自的因子来预测生物泵的变

化是很困难的［６７６８，７３７４］。因此，海洋学家要预测下

个世纪生物泵的准确变化（变强或变弱）是很难的。

受多种相互作用参数和协同效应的影响，这些参数

都会影响生物泵的输出通量和储存量。

海水暖化和富营养化将改变浮游植物的群落结

构，进而可能影响生物泵效率。Ｘｉａｏ等（２０１８）基于
东海１４ａ（２００２—２０１５年）累积的２３个现场航次的
大量浮游植物光合色素数据，采用多种统计学手段，

建立了东海硅藻和甲藻对主要环境因子的响应模

式。模型显示，硅藻和甲藻对温度和营养盐（氮、磷

及其比值）变化的响应模式不同：硅藻偏好低温和

高营养盐，而甲藻对温度和营养盐相对不敏感，但倾

向于低磷和高氮磷比的环境。在假设温度和氮磷比

（取对数）各升高两个单位的情境下，模型预测东海

约６０％的区域将出现硅藻生物量的下降，约７０％的
区域甲藻生物量将升高；变化最大的近岸区域硅藻

生物量将降低１９％，甲藻生物量将升高６０％［７５］。

量化生物泵的效率是构建全球碳循环模型的先

决条件［７６］。然而，在最近的海洋变暖和酸化对生物

泵的预期影响模型中，关于上层生态系统如何应对

这种变化仍存在很大的不确定性［７７７８］。最近的一

些模拟表明，过去１０ａ，全球初级生产力和生物泵碳
输出已经呈下降趋势［７９８４］。近几十年来，海洋变暖

导致大气中ＣＯ２含量增加，从而加剧了大气和海洋
变暖。

４　研究展望
针对当前海洋生物泵研究的概况及其未来全球

变化情景下的生物泵变化趋势，本研究认为应该加

强如下几个问题的研究。

（１）边缘海不同生态系统的生物泵结构、输出
通量和影响机制。通常认为驱动海洋生物泵的决定

性因素是浮游植物初级生产力，然而近年来很多研

究发现两者并不存在简单的线性耦合关系。海洋上

层食物网结构，特别是浮游动物的摄食打包、垂直迁

移、细菌生产和呼吸等各种生物类群的生命活动都

被认为是引起这种非耦合关系的因素。相对于大洋

生态系统的生物泵研究，目前对边缘海的研究还十

分肤浅。通过对边缘海不同生态系统（如陆架、陆

坡和海盆等）生物泵结构的比较研究，阐明其调控

机制。

（２）海洋全水柱生物泵研究。过去３０ａ来，海
洋生物泵研究主要集中在真光层，最近的研究指出

有机碳在弱光层的传递是个极为复杂的过程，主导

这个过程的是以细菌和浮游动物等为主的中层生物

群落，这些生物对有机碳的消耗、转换、矿化和再生

产过程，极大地影响了中层水的碳循环过程和 ＰＯＣ
输出。然而，这样的研究还非常缺乏。

（３）全球变化情景下的生物泵变化趋势研究。
当前以变暖为主要特征的全球变化在持续加剧，而

且大气中ＣＯ２持续升高，ｐＨ下降导致海洋酸化，近
岸富营养化和低氧（缺氧或无氧）已在进一步加剧。

上述全球变化已经并将继续导致生态系统结构和功

能发生明显转变，进而可能对生物泵储碳产生深远

的影响，但对其影响机理和效应还不清楚，需要加强

研究［３４］。

（４）采用一些新的研究方法与技术。传统的方
法（２３４Ｔｈ２３８Ｕ、漂浮式沉积物捕获器）比较适合真光
层ＰＯＣ输出研究，而针对弱光层的研究需要探索新
方法和技术的研究与应用，如２１０Ｐｏ２１０Ｐｂ［８５８６］和中性
浮力沉积物捕获器［８７］，可探讨采用漂浮式中性浮
力锚链式沉积物捕获器（分别适合真光层弱光层
深水层）组合集成模式开展全水柱生物泵ＰＯＣ输出
通量研究。此外水下图像剖面仪（ＵｎｄｅｒｗａｔｅｒＶｉｓｉｏｎ
Ｐｒｏｆｉｌｅｒ，ＵＶＰ）可应用于颗粒测定和估算沉降的研
究［８８８９］。

（５）构建更完善的生物泵模型并提高预测精
度。目前大多生物泵模型只考虑由于重力作用导致
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的ＰＯＣ沉降过程，忽略了包括浮游动物垂直迁移、
物理过程（如垂直混合、中尺度涡等）对 ＰＯＣ以及
ＤＯＣ对生物泵的贡献［９０］。同时目前预测结果也存

在很大的不确定性。例如，对于真光层界面，目前几

种模型预测的全球输出生产力的不确定性范围为５
～１２ｐｇ／ａ（以Ｃ计），这个与每年由于人类活动新增
进入全球海洋的 ＣＯ２量相当。在今后的模型研究
中，一个是构建更加完善的生物泵输出的机理模

型［９１］，尤其是阐明中深层浮游动物垂直迁移过程贡

献［９２］，并结合全球环流模型，全面评估不同物理和

生物过程对生物泵的贡献。另一途径是基于观测数

据的逆向模型，即利用大规模的现场实测数据，通过

统计学或借助机器学习的手段（如人工神经网络、

深度学习等）来训练算法［９３］，模拟复杂的生物泵过

程，提高模型预测度来更加精确定量生物泵对全球

气候变化的贡献。
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［７］　ＰＡＳＳＯＷＵ，ＣＡＲＬＳＯＮＣＡ．ＴｈｅｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｐｕｍｐｉｎａｈｉｇｈＣＯ２ｗｏｒｌｄ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＥｃｏｌｏｇｙＰｒｏｇｒｅｓｓＳｅｒｉｅｓ，２０１２，４７０：２４９

２７２．
［８］　ＤＥＬＡＲＯＣＨＡＣＬ，ＰＡＳＳＯＷＵ．ＦａｃｔｏｒｓｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇｔｈｅｓｉｎｋｉｎｇｏｆＰＯＣａｎｄｔｈｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｏｆｔｈｅｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｃａｒｂｏｎｐｕｍｐ［Ｊ］．

ＤｅｅｐＳｅａＲｅｓｅａｒｃｈＰａｒｔＩＩ：ＴｏｐｉｃａｌＳｔｕｄｉｅｓｉｎＯｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ，２００７，５４（５／６／７）：６３９６５８．
［９］　ＮＥＵＥＲＳ，ＤＡＶＥＮＰＯＲＴＲ，ＦＲＥＵＤＥＮＴＨＡＬＴ，ｅｔａｌ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｉｎｔｈｅｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｃａｒｂｏｎｐｕｍｐａｔｔｈｒｅｅｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌｏｃｅａｎ

ｓｉｔｅｓ［Ｊ］．ＧｅｏｐｈｙｓｉｃａｌＲｅｓｅａｒｃｈＬｅｔｔｅｒｓ，２００２，２９（１８）：３２３１．
［１０］　ＢＵＥＳＳＥＬＥＲＫ，ＢＡＬＬＬ，ＡＮＤＲＥＷＳＪ，ｅｔａｌ．ＵｐｐｅｒｏｃｅａｎｅｘｐｏｒｔｏｆｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅｏｒｇａｎｉｃｃａｒｂｏｎｉｎｔｈｅＡｒａｂｉａｎＳｅａｄｅｒｉｖｅｄ

ｆｒｏｍｔｈｏｒｉｕｍ２３４［Ｊ］．ＤｅｅｐＳｅａＲｅｓｅａｒｃｈＰａｒｔＩＩ：ＴｏｐｉｃａｌＳｔｕｄｉｅｓｉｎＯｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ，１９９８，４５（１０／１１）：２４６１２４８７．
［１１］　ＣＡＬＢＥＴＡ，ＬＡＮＤＲＹＭＲ．Ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｇｒｏｗｔｈ，ｍｉｃｒｏｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎｇｒａｚｉｎｇ，ａｎｄｃａｒｂｏｎｃｙｃｌｉｎｇｉｎｍａｒｉｎｅｓｙｓｔｅｍｓ［Ｊ］．

ＬｉｍｎｏｌｏｇｙａｎｄＯｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ，２００４，４９（１）：５１５７．
［１２］　ＨＥＲＮ?ＮＤＥＺＬＥ?ＮＳ，ＩＫＥＤＡＴ．Ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ［Ｍ］．ＮｅｗＹｏｒｋ：ＯｘｆｏｒｄＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙＰｒｅｓｓ，２００５：５７８２．
［１３］　ＺＨＯＵＫ，ＤＡＩＭ，ＫＡＯＳＪ，ｅｔａｌ．Ａｐｐａｒｅｎｔｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔｏｆ２３４Ｔｈｂａｓｅｄｐａｒｔｉｃｌｅｅｘｐｏｒｔａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈａｎｔｉｃｙｃｌｏｎｉｃｅｄｄｉｅｓ

［Ｊ］．ＥａｒｔｈａｎｄＰｌａｎｅｔａｒｙＳｃｉｅｎｃｅＬｅｔｔｅｒｓ，２０１３，３８１：１９８２０９．
［１４］　ＷＡＮＧＬ，ＨＵＡＮＧＢ，ＬＡＷＳＥＡ，ｅｔａｌ．Ａｎｔｉｃｙｃｌｏｎｉｃｅｄｄｙｅｄｇｅｅｆｆｅｃｔｓｏｎｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓａｎｄｐａｒｔｉｃｌｅｅｘｐｏｒｔｉｎ

ｔｈｅｎｏｒｔｈｅｒｎＳｏｕｔｈＣｈｉｎａＳｅａ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＧｅｏｐｈｙｓｉｃａｌＲｅｓｅａｒｃｈ：Ｏｃｅａｎｓ，２０１８，１２３（１１）：７６３２７６５０．
［１５］　ＢＩＥＮＦＡＮＧＰＫ．ＳＥＴＣＯＬ：ａｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｃａｌｌｙｓｉｍｐｌｅａｎｄｒｅｌｉａｂｌｅｍｅｔｈｏｄｆｏｒｍｅａｓｕｒｉｎｇｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｓｉｎｋｉｎｇｒａｔｅｓ［Ｊ］．Ｃａｎａ

ｄｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｉｓｈｅｒｉｅｓａｎｄＡｑｕａｔｉｃＳｃｉｅｎｃｅｓ，１９８１，３８（１０）：１２８９１２９４．
［１６］　ＳＭＡＹＤＡＴＪ，ＢＩＥＮＦＡＮＧＰＫ．Ｓｕｓｐｅｎｓｉｏｎｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓｏｆｖａｒｉｏｕｓｐｈｙｌｅｔｉｃｇｒｏｕｐｓｏｆｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎａｎｄｔｉｎｔｉｎｎｉｄｓｉｎａｎｏｌｉｇｏｔｒｏ

ｐｈｉｃ，ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌｓｙｓｔｅｍ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＥｃｏｌｏｇｙ，１９８３，４（４）：２８９３００．
［１７］　ＴＵＲＮＥＲＪＴ．Ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎｆｅｃａｌｐｅｌｌｅｔｓ，ｍａｒｉｎｅｓｎｏｗａｎｄｓｉｎｋｉｎｇｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｂｌｏｏｍｓ［Ｊ］．ＡｑｕａｔｉｃＭｉｃｒｏｂｉａｌＥｃｏｌｏｇｙ，

２００２，２７（１）：５７１０２．
［１８］　ＢＩＥＮＦＡＮＧＰＫ．ＰｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｓｉｎｋｉｎｇｒａｔｅｓｉｎｏｌｉｇｏｔｒｏｐｈｉｃｗａｔｅｒｓｏｆｆＨａｗａｉｉ，ＵＳＡ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＢｉｏｌｏｇｙ，１９８０，６１（１）：６９

７７．
［１９］　ＬＡＵＲＥＮＣＥＡＵＣＯＲＮＥＣＥＣ，ＴＲＵＬＬＴＷ，ＤＡＶＩＥＳＤＭ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙｃｏｎｔｒｏｌｓｏｎｍａｒｉｎｅｓｎｏｗｓｉｎｋｉｎｇ

ｖｅｌｏｃｉｔｙ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＥｃｏｌｏｇｙＰｒｏｇｒｅｓｓＳｅｒｉｅｓ，２０１５，５２０：３５５６．
［２０］　ＰＡＫＨＯＭＯＶＥＡ，ＦＲＯＮＥＭＡＮＰＷ，ＷＡＳＳＭＡＮＮＰ，ｅｔａｌ．Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆａｌｇａｌｓｉｎｋｉｎｇａｎｄｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎｇｒａｚｉｎｇｔｏｄｏｗｎ

ｗａｒｄｆｌｕｘｉｎｔｈｅＬａｚａｒｅｖＳｅａ（ＳｏｕｔｈｅｒｎＯｃｅａｎ）ｄｕｒｉｎｇｔｈｅｏｎｓｅｔｏｆｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｂｌｏｏｍ：ａｌａｇｒａｎｇｉａｎｓｔｕｄｙ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＥｃｏｌ
ｏｇｙＰｒｏｇｒｅｓｓＳｅｒｉｅｓ，２００２，２３３：７３８８．

［２１］　ＳＭＥＴＡＣＥＫＶ，ＶＯＮＢＲ?ＣＫＥＬＫ，ＺＥＩＴＺＳＣＨＥＬＢ，ｅｔａｌ．Ｓｅｄｉｍｅｎｔａｔｉｏｎｏｆｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅｍａｔｔｅｒｄｕｒｉｎｇａｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｓｐｒｉｎｇ
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ｂｌｏｏｍｉｎｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｔｈｅｈｙｄｒｏｇｒａｐｈｉｃａｌｒｅｇｉｍｅ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＢｉｏｌｏｇｙ，１９７８，４７（３）：２１１２２６．
［２２］　ＱＩＵＹ，ＬＡＷＳＥＡ，ＷＡＮＧＬ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓｏｆｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｃｅｌｌｓａｎｄｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎｆｅｃａｌｐｅｌｌｅｔｓｔｏＰＯＣ

ｅｘｐｏｒｔｆｌｕｘｅｓｄｕｒｉｎｇａｓｐｒｉｎｇｂｌｏｏｍｉｎｔｈｅＥａｓｔＣｈｉｎａＳｅａ［Ｊ］．ＣｏｎｔｉｎｅｎｔａｌＳｈｅｌｆＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１８，１６７：３２４５．
［２３］　ＡＲＭＳＴＲＯＮＧＲＡ，ＬＥＥＣ，ＨＥＤＧＥＳＪＩ，ｅｔａｌ．Ａｎｅｗ，ｍｅｃｈａｎｉｓｔｉｃｍｏｄｅｌｆｏｒｏｒｇａｎｉｃｃａｒｂｏｎｆｌｕｘｅｓｉｎｔｈｅｏｃｅａｎｂａｓｅｄｏｎ

ｔｈｅｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｏｆＰＯＣｗｉｔｈｂａｌｌａｓｔｍｉｎｅｒａｌｓ［Ｊ］．ＤｅｅｐＳｅａＲｅｓｅａｒｃｈＰａｒｔＩＩ：ＴｏｐｉｃａｌＳｔｕｄｉｅｓｉｎＯｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ，
２００１，４９（１／２／３）：２１９２３６．

［２４］　ＫＬＡＡＳＣ，ＡＲＣＨＥＲＤＥ．Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｏｆｓｉｎｋｉｎｇｏｒｇａｎｉｃｍａｔｔｅｒｗｉｔｈｖａｒｉｏｕｓｔｙｐｅｓｏｆｍｉｎｅｒａｌｂａｌｌａｓｔｉｎｔｈｅｄｅｅｐｓｅａ：ｉｍｐｌｉｃａ
ｔｉｏｎｓｆｏｒｔｈｅｒａｉｎｒａｔｉｏ［Ｊ］．ＧｌｏｂａｌＢｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌＣｙｃｌｅｓ，２００２，１６（４）：１１１６．

［２５］　ＣＡＩＰ，ＺＨＡＯＤ，ＷＡＮＧＬ，ｅｔａｌ．Ｒｏｌｅｏｆｐａｒｔｉｃｌｅｓｔｏｃｋａｎｄｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｃｏｍｍｕｎｉｔｙｓｔｒｕｃｔｕｒｅｉｎｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅｏｒ
ｇａｎｉｃｃａｒｂｏｎｅｘｐｏｒｔｉｎａｌａｒｇｅｍａｒｇｉｎａｌｓｅａ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＧｅｏｐｈｙｓｉｃａｌＲｅｓｅａｒｃｈ：Ｏｃｅａｎｓ，２０１５，１２０（３）：２０６３２０９５．

［２６］　ＧＵＯＳＪ，ＳＵＮＪ，ＺＨＡＯＱＢ，ｅｔａｌ．ＳｉｎｋｉｎｇｒａｔｅｓｏｆｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｉｎｔｈｅＣｈａｎｇｊｉａｎｇ（ＹａｎｇｔｚｅＲｉｖｅｒ）ｅｓｔｕａｒｙ：Ａｃｏｍｐａｒａ
ｔｉｖｅｓｔｕｄｙｂｅｔｗｅｅｎＰｒｏｒｏｃｅｎｔｒｕｍｄｅｎｔａｔｕｍａｎｄＳｋｅｌｅｔｏｎｅｍａｄｏｒｈｎｉｉｂｌｏｏｍ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＭａｒｉｎｅＳｙｓｔｅｍｓ，２０１６，１５４：５１４．

［２７］　ＢＩＥＮＦＡＮＧＰＫ，ＨＡＲＲＩＳＯＮＰＪ．Ｓｉｎｋｉｎｇｒａｔｅｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｎａｔｕｒａｌａｓｓｅｍｂｌａｇｅｓｏｆｔｅｍｐｅｒａｔｅａｎｄｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｔｏ
ｎｕｔｒｉｅｎｔｄｅｐｌｅｔｉｏｎ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＢｉｏｌｏｇｙ，１９８４，８３（３）：２９３３００．

［２８］　ＰＩＴＣＨＥＲＧＣ，ＷＡＬＫＥＲＤＲ，ＭＩＴＣＨＥＬＬＩＮＮＥＳＢＡ．ＰｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｓｉｎｋｉｎｇｒａｔｅｄｙｎａｍｉｃｓｉｎｔｈｅｓｏｕｔｈｅｒｎＢｅｎｇｕｅｌａｕｐ
ｗｅｌｌｉｎｇｓｙｓｔｅｍ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＥｃｏｌｏｇｙＰｒｏｇｒｅｓｓＳｅｒｉｅｓ，１９８９，５５（２／３）：２６１２６９．

［２９］　ＫＡＨＬＬＡ，ＶＡＲＤＩＡ，ＳＣＨＯＦＩＥＬＤＯ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙｏｎｅｘｐｏｒｔｆｌｕｘ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＥｃｏｌｏｇｙＰｒｏｇｒｅｓｓＳｅ
ｒｉｅｓ，２００８，３５４：３１９．

［３０］　ＳＭＡＹＤＡＴ．Ｇｒｏｗｔｈｐｏｔｅｎｔｉａｌｂｉｏａｓｓａｙｏｆｗａｔｅｒｍａｓｓｅｓｕｓｉｎｇｄｉａｔｏｍｃｕｌｔｕｒｅｓ：ＰｈｏｓｐｈｏｒｅｓｃｅｎｔＢａｙ（ＰｕｅｒｔｏＲｉｃｏ）ａｎｄＣａｒｉｂｂｅ
ａｎｗａｔｅｒｓ［Ｊ］．ＨｅｌｇｏｌｎｄｅｒＷｉｓｓｅｎｓｃｈａｆｔｌｉｃｈｅＭｅｅｒｅｓｕｎｔｅｒｓｕｃｈｕｎｇｅｎ，１９７０，２０（１）：１７２１９４．
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