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专论与综述 
 
 

“微型生物碳泵”理论阐释了海洋微型生物储碳新机制, 涉及分子生物学机理和生物地球化学

过程, 是多学科交叉研究的一个宏大命题。 
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摘  要: 在全球气候环境演变的背景下, 认识海洋微型生物对碳循环的贡献, 需要了解

其过程和机制。最近提出的“微型生物碳泵”理论阐释了海洋储碳的一个新机制: 微型生物

活动把溶解有机碳从活性向惰性转化, 从而构成了海洋储碳。这个过程当中, 自养与异养

细菌、病毒、原生动物等具有不同生理特性微型生物类群扮演着不同的生态角色, 本文将

围绕微型生物碳泵主线分别论述之。 
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Abstract: The oceans are full of microorganisms, which play a significant role in global carbon 
cycle. Microbial carbon sequestration in the ocean, as a cutting-edge scientific issue, receives a 
great deal attention in the context of global climate change. Based on the microbial carbon pump 
conceptual framework, microbes are major producers of recalcitrant dissolved organic carbon 
(RDOC) that can stay in ocean water column for long time storage. Different microbial groups 
contribute to RDOC carbon pool in different ways. This paper addresses groups such as autotro-
phic and heterotrophic microorganisms, viruses and protozoa with respect to their various eco-
logical characteristics and specific roles in RDOC formation.  

Keywords: Microbial carbon pump, Ocean carbon cycle, Dissolved organic matter, Bacteria, 
Virus 

微型生物(包括自养、异养、原核、真核的单

细胞生物以及病毒)个体虽小, 但生物量极大, 是

海洋生态系统生物量和能流的主要承担者[1]。微

型生物是海洋中与溶解有机碳(Dissolved organic 

carbon, DOC)联系最密切的生物组分。Azam 等提

出了海洋微食物环(Microbial loop)的概念[2−3], 即

海洋中相当数量的溶解有机碳被微型生物吸收

利用, 而后经原生动物的摄食并通过桡足类等中

型浮游动物进入经典食物链(图 1)。通常在高生产

力及富营养环境下, 光合作用对 DOC 生产贡献

较大; 而在寡营养环境下 DOC 生产受到原生动

物摄食作用的影响较明显[3]。微型生物通过光合 
 

 
图 1  海洋微型生物与溶解有机碳的相互作用网络 

Fig. 1  Network of interactions between marine microorganisms and dissolved organic carbon (DOC) 
注: AAPB: 好氧不产氧光合细菌; DOC pool: 溶解有机碳库; RDOC: 惰性溶解有机碳; BP: 生物泵. 
Note: AAPB: Aerobic anoxygenic phototrophic bacteria; DOC pool: Dissolved organic carbon pool; RDOC: Recalcitrant dissolved 
organic carbon; BP: Biological pump. 
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作用、异养代谢, 病毒裂解作用和原生动物摄食

等, 可以带来 DOC 组分重新分配, 而且微型生物

被认为是最主要的惰性溶解有机碳(Recalcitrant 

dissolved organic carbon, RDOC)来源[4]。由此可

见, 微型生物在海洋碳循环过程发挥重要作用。

本文着重介绍微型生物与 DOC 的相互关系, 探

讨微型生物储碳过程与机制的研究焦点。 

1  “微型生物碳泵”与 RDOC 

海洋碳循环的过程与机制不仅在于物理的、

化学的过程与机制, 还在于生物的过程与机制, 
如人们所熟知的“生物泵” (Biological pump, BP), 

就是其中一个至关重要的海洋 CO2 吸收生物机

制[5−6], 是近 30 年来海洋碳循环研究的一个焦

点[7−8]。然而, 研究者逐渐认识到 BP 导致的颗粒

有机碳(Particle organic carbon, POC)向深海的输

出是十分有限的[6], 其他有机碳的去向及存在形

式令人困惑。焦念志等提出了基于微型生物生态

过程的“微型生物碳泵” (Microbial carbon pump, 

MCP)的前沿理论框架[4,9−10], 它解释了一部分海

洋 碳 的 去向 , 指 出 微 型 生 物 生态 过 程 能产 生

RDOC (图 1), 可长期储存在海洋中。MCP 不仅

储碳, 而且释放无机氮、磷, 从而保障海洋初级

生产力的可持续性[4]。与 BP 相比, “微型生物碳

泵”不依赖于沉降和物理搬运过程; 与其他海洋

CO2 吸收机制“溶解度泵”相比, MCP 不存在化学

平衡移动, 不会导致海洋酸化[4]。微型生物碳泵

的机制有主动机制如通过微型生物代谢分泌

RDOC, 及被动机制如病毒与原生动物促动的

RDOC 释放等[4,9]。 

海洋 DOC 被生物利用的能力是连续的且范

围很大, 包括周转时间在几分钟到几小时的活性

溶 解 有 机 碳 (Labile dissolved organic carbon, 

LDOC)[11−12]、周转时间在几周到几年之间的半活

性溶解有机碳(Semi-labile dissolved organic car-

bon, SLDOC)[13−15], 以及可以在海洋中停留几十

年到千年尺度的 RDOC[16−20]。LDOC 是海水中最

具有生物活性的有机组分, 包括溶解的自由化合

物如中性单糖和溶解氨基酸。由于微型生物的快

速利用, 这些化合物周转很快, 因此在海洋中只

能维持在纳摩尔水平[16,19,21−22]。从表层到深海, 

DOC 的 浓 度 随 深度而 降 低 (图 2), 一般 认为

RDOC 从表层到深海浓度是几乎不变的, 超出深

海 RDOC 部分的 DOC 被定义为 SLDOC, DOC 浓

度发生垂直变化的则主要是 SLDOC[15−16,23]。在海

洋中, 初级生产力是海洋中有机物质的最终来

源, 活着的有机体的生物量占海洋有机物质的比

重不超过 1%, 有 90%的有机物质是非生物的

DOC[24]。相对于陆地上的有机碳储库, 海洋 DOC
库的形成过程还不清楚, 具体的来源以及化学结

构都还不明了。最新的研究可以推知大部分海洋 

 

图 2  海洋中溶解有机碳的浓度及分布(仿自文献[26]) 
Fig. 2  Abundance and distribution of dissolved organic 
carbon in the ocean (after reference [26]) 
Note: DOC: Dissolved organic carbon. 
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DOC 是低分子量 DOC (<1 000 Da)[25], 也是抗微

型生物降解的, 即 RDOC, 同时在分子水平亦未

被鉴定出来。生物地球化学研究现在及将来对海

洋 DOC 的研究热点也将主要立足于 3 个方面, 包

括 RDOC 的真实年龄谱和循环、海洋碳循环中

DOC 的角色, 及 DOC 的微型生物过程, 包括产

生、转化与矿化以及海洋细菌循环海洋 RDOC 的

可能途径等。海洋碳库 RDOC 的 4 个主要的可能

来源包括光化学反应、沉积物输入、陆源输入及

微型生物代谢, 其中微型生物代谢对 RDOC 生产

的影响是研究者今后所需面临的重要科学问题。 

2  光合微型生物与 DOC 的关系 

海洋中的光合作用贡献了地球一半的光合作

用总量。根据光合作用演化的过程, 它又可以分

为两类——不产氧光合作用和产氧光合作用。 

2.1  产氧光合微型生物 
原核微型蓝细菌(主要包括聚球藻和原绿球

藻)是海洋中最重要的初级生产者之一, 而且也

是地球上数量最多的光合微型生物类群[27−28]。原

绿球藻具有一种独特的光合色素——二乙烯基

叶绿素, 是迄今在环境中发现的唯一不以正常叶

绿素 a 为主要光合色素的自养生物。原绿球藻经

过长期的进化, 分化成两个生态类型——高光适

应型和低光适应型。这两类的原绿球藻在色素组

成上有明显的差别: 高光适应型具有较低的叶绿

素 b/二乙烯基叶绿素 a 的比值, 而后者的比值比

较高[29]。原绿球藻在自然海区的丰度非常高, 最

大记录达到 7×105 个/mL[30]。它们主要分布在北

纬 45°至南纬 40°的热带和温带寡营养的大洋海

区[31]。由于对光适应的不同, 高光型原绿球藻一

般分布在真光层 100 m 以内, 而低光型原绿球藻

主要生长在真光层的 100 m−200 m 层[32]。聚球藻

是一个更古老、多样性更高的类群, 它们在全球

都有分布, 可以跨越赤道到极地。多样化的基因

型为它们多样的环境适应做了诠释。 

蓝细菌在固定 CO2 成自身有机物的同时, 也

在释放大量的 LDOC 到周围环境, 这些 LDOC 能

够快速的被异养细菌利用[33]。蓝细菌在寡营养海

区贡献了上层海洋近 40%的 POC 总量, 约 10%的

光合作用产物以 LDOC 的形式释放, 生物泵和微

型生物碳泵的效率也正是依赖于这部分微型生

物和一些真核光合藻类的光合作用固碳量[33−35]。 

2.2  不产氧光合微型生物 
不产氧光合作用通常被认为是所有光合类型

的祖先[36], 包括厌氧不产氧和好养不产氧两种光

合作用过程[37]。厌氧不产氧光合细菌往往被限制

在有光的缺氧区域[38]。而约 30 年前被发现的好

氧不产氧光合异养细菌(AAPB), 承担着好氧不

产氧光合作用途径, 在现代海洋中有着广阔的

生存空间。和产氧光合微型生物相比, 不产氧的

光合微型生物含有一个相对简单的光合反应器

件——光合基因簇[39](图 3)。AAPB 广泛分布于几

乎全球海洋的真光层, 并具有独特的生理特征和

生态功能, 在海洋生物量中占有重要份额, 在碳

及其他生源要素的生物地球化学循环中扮演着

独特的角色[37,39]。AAPB 营好氧异养生长兼有光

合作用功能, 依靠呼吸消耗有机质底物来维持其

生长代谢, 同时光能作为其异养代谢的能量补

充。其光合作用能流对全球碳循环、能量循环有

着重要的意义。AAPB 光合作用产生的 ATP 减少

了其在吸收溶解有机碳的过程中对呼吸代谢产

生能量的需求, 这样既减少了被异养呼吸代谢释

放的二氧化碳的量, 又增加了进入细胞的 DOC

的量。因此 AAPB 对于海洋碳循环的潜在贡献就

在于能够用光驱动产生 ATP 和还原力进行碳的

合成代谢, 以补充或代替呼吸作用产生 ATP, 保

留细胞体内存在的有机碳[37,40]。 

尽管 AAPB 光合作用的主要电子供体还不清

楚, 但 DOC 是还原剂的可能来源[41]。因此, 在大
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洋上层水体中浮游植物与光合细菌丰度之间的

显著差异可能是由它们光合作用的电子供体来

源造成的——浮游植物所需的电子供体是水, 而

光合细菌所需的电子供体是 DOC[42], 从而导致

光合细菌在海洋生态系统中的低丰度, 并且不能

完全依靠光合作用进行自养生长。在海洋生态系

统中, 尤其是近岸海域有着丰富的 DOC, 包括浮

游植物产生的 DOC、陆源 DOC 和腐殖质 DOC。

我们在中国东海、南海的研究揭示了 AAPB 与叶

绿素之间显著的阳性相关性, 暗示了 AAPB 对浮

游植物产生 DOC 可能存在一定的依赖[43]。我们

在横跨北太平洋和南大西洋全球尺度上的研究

也验证了 AAPB 丰度及其占总原核生物群落的比

例与叶绿素浓度的阳性相关[44]。因此, 可以推测, 

来源于浮游植物的 DOC 可能是限制 AAPB 分布

的关键因子。尽管相比于其他类型的 DOC, 非

AAPB 的 异 养 细 菌 也 更 喜 好 浮 游 植 物 产 生

DOC[45], 但其可利用的碳源谱更广, 如陆源 DOC

和腐殖质 DOC。而 AAPB 对碳源的要求更专一, 

利用 PDOC, 代谢产生其他类型的 DOC (如

RDOC), 这一特性使其在海洋碳循环中发挥着碳

分馏的重要作用。 
 

 

图 3  AAPB 光合基因簇的组成结构 
Fig. 3  Photosynthetic gene cluster composition and structure in AAPB species 

注: 绿色: bch 基因; 红色: puf 基因和调节基因; 粉色: puh 基因; 橙色: crt 基因; 蓝色: hem 和 cyc 基因; 黄色: LhaA 基因; 白

色: 不确定或者不相关基因; 灰色: 假设基因. 箭头方向代表了假设的转录方向. 
Note: Green: bch genes; Red: puf and regulators genes; Pink: puh genes; Orange: crt genes; Blue: hem and cyc gene; Yellow: LhaA 
gene; Blank: Uncertain or unrelated genes; Grey: Hypothetical protein. The horizontal arrows represent putative transcripts. 

 

3  微型生物代谢与 DOC 利用 

3.1  异养细菌 
海洋浮游异养细菌在代谢活性以及基因多样

性等方面均超过了其他微型生物, 是碳循环中不

可缺少的“主角”。通常认为没有一类细菌能够在

各类 DOC 的利用中都占主导地位, 细菌发挥各

自代谢特点, 充分吸收 DOC 以获取生存空间, 与

此同时推动了海洋食物环中能流和物流循环[46]。

例如, 个体小且基因组小的 SAR11 类群, 偏好氨

基 酸 、 能 利 用 二 甲 基 巯 基 丙 酸 内 盐

(Dimethylsulfoniopropionate, DMSP)[47]; 玫 瑰 杆

菌(Roseobacter)分支类群是海洋里的“多面手”, 

可以利用 DMSP、有机酸、喜好浮游植物来源碳

水化合物等[48]; 鞘脂单胞菌目细菌拥有降解复杂

化合物如芳香类物质的能力[48]; 拟杆菌类群某些

细菌能利用 N-乙酰基-D-葡萄糖胺、浮游植物产

生的高分子量溶解有机碳如多糖等[48]。γ-变形

菌类群(例如交替单胞菌目细菌)能利用 N-乙酰

基-D-葡萄糖胺、降解芳香族化合物、能进行甲基

营养代谢等[48]。可见, 海洋异养细菌 DOC 利用展

现了多样化特点。 

3.2  古菌 
古菌在海洋碳循环过程的作用也不可忽视。

早期研究认为, 古菌多分布于海底热液、陆地热

泉、火山口以及盐碱湖等极端环境, 是一类极端

生命形式[49−50]。直到 1992 年, Fuhrman 等[51]才通

过分子生物学方法检测到太平洋 100 m 和 500 m
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水体中的浮游古菌。至此, 浮游古菌被发现是海

洋微型生物的重要组分之一。尤其是在真光层以

下的深海大洋, 海洋泉古菌 Marine GroupⅠ类群

的生物量可占总原核生物量的 20%, 有些海域甚

至几乎与细菌丰度相当, 远高于其在表层的比

例[52−53]。因此, 泉古菌作为深海的优势类群在海

洋碳循环中发挥着重要的作用。最近的一些研究

表明古菌能够利用无机碳作为碳源进行化能自

养代谢[54−56]; 而对唯一分离到的非极端环境泉古

菌种 Nitrosopumilus maritimus 的研究表明其自养

代谢依靠氧化氨提供能源[57]。另外一些研究也表

明大洋古菌能够吸收氨基酸[54,58−60], 因此也具有

异养功能或混合营养功能[61]。大洋总氨基酸库的

主要成分是 L 型-氨基酸, 它能够被异养原核生物

群落有效的吸收利用; 而 D 型-氨基酸则被认为

是保守的, 难以被吸收。然而研究发现, 在海洋

中层和深层水体中泉古菌对 D 型-氨基酸的代谢

是导致总原核生物群落对 D 型-/L 型-天冬氨酸吸

收比率随深度增高的主要原因[59,62−63], 这表明海

洋泉古菌是深海有机碳代谢的主要贡献者, 同时

更是深海有机碳库形成的重要贡献者。我们在中

国南海冷涡系统与非冷涡系统的比较研究也揭

示了泉古菌对 D 型-天冬氨酸的有效代谢, 并且

代谢活性在冷涡站位要显著高于冷涡系统外站

位。经过对各种理化因子的比较分析发现, 造成

泉古菌在冷涡内外差异的关键因子是有机碳库

的差异。由于气旋冷涡造成的深层海水上涌, 导

致发荧光的有机质(主要为腐殖质有机质)组分在

冷涡系统内比冷涡系统外显著增多, 从而使得上

涌带来的深海泉古菌类群在冷涡中心的上层水

体中分布较多, 且有机碳代谢活性较高。这一研

究提供了深海泉古菌与腐殖质这类惰性溶解有

机碳组分紧密相关的证据, 并暗示了泉古菌是深

海海洋有机碳库的关键贡献者[63]。 

3.3  DOC 利用关键基因 
基因组为细菌利用 DOC 的潜在能力提供了

信息。不同细菌类群的基因组存在差异, 造成了

它们的关键物质与能量代谢途径可能有所不同, 

DOC 代 谢 转 化 因 而 各 有 特 点 。 例 如 , 海 洋

Roseobacter 基因组研究表明该类群具有完整糖

酵解途径, 而且有 Entner-Doudoroff 途径作为补

充, 强化其代谢碳水化合物的能力[64]; 而 SAR11

基因组缺乏几个关键糖酵解酶, 仅通过非传统的

Entner-Doudoroff (缺乏基因 eda)途径进行碳水化

合物代谢[65]。 

对于大多数低分子量 DOC, 可能需要通过特

异性转运蛋白主动运输, 进入细胞后才能被细菌

代谢转化(图 4)[48]。转运蛋白是主要细胞膜蛋白, 

种类繁多, 其中主动转运蛋白数量最多, 包括

ABC 转运蛋白、TonB 依赖型转运蛋白(TonB- 

dependent transporter, TBDT)、TRAP 转运蛋白、

磷酸转运体系等(图 4)。ABC 转运蛋白承担了碳

水化合物、氨基酸等营养物质的转运工作。TBDT

允许革兰氏阴性菌转运铁载体, 血红素和维生素

B12 等[66−67]。最近发现细菌也可以利用 TBDT 获

取各种碳水化合物、有机酸、氨基酸甚至高分子

量的 DOC 如多糖水解后的寡糖等[66]。研究表明, 

ABC 转运蛋白也是 Roseobacter 重要的核心蛋白, 

且碳水化合物 ABC 转运蛋白类型较多, 如它们

存在能转运五碳糖的转运蛋白[68]; 而 SAR11 氨

基酸 ABC 转运蛋白类型较多[46]; 它们对 DOC 的

偏好或与此有关。Roseobacter 和 SAR11 的 ABC

转运蛋白基因丰富, 但极其缺乏 TBDT 基因; 拟

杆菌类群、γ-变形菌类群、鞘脂单胞菌目细菌的

TBDT 基因数量较多而 ABC 转运蛋白基因较少。

我们在功能上定义及证实了转运 DOC 的 TBDT 大

量存在, 而且该类转运蛋白在海洋环境分布极其

广泛[69]。TBDT 是鞘脂单胞菌目、拟杆菌和 γ-变 



焦念志等: 海洋微型生物储碳过程与机制概论 77 

 

http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 
图 4  关键代谢基因(如转运蛋白基因)可以反映细菌利用 DOC 的微观过程 
Fig. 4  Implications for DOC assimilation by key genes (e.g. transporter genes) 

Note: DOC: Dissolved organic carbon; TBDT: TonB-dependent transporter. 
 

形菌某些类群底物利用模式多样的关键分子基

础, 例如, 它们存在可以转运 N-乙酰基-D-葡萄

糖胺及五碳糖的 TBDT[69]。近些年, 研究者开始

通过蛋白质组发现 SAR11、Roseobacter 细菌

ABC 转运蛋白表达对细菌生长极为重要[70−71]。我

们 对 分 离 到 的 两 株 来 自 鞘 脂 单 胞 菌 目 的

Citromicrobium 属的细菌进行蛋白质组分析工作, 

发现 TBDT 种类与丰度都存在高表达现象(占到

质膜蛋白表达数量的 50%以上)[69]。在 Sargasso

海区、南大西洋近岸等海域微型生物群落宏蛋白

质组研究发现, 在不同海区由于 DOC 的组成差

异及其他环境因子的影响, 造就了不同的具有竞

争优势的细菌类群, 与碳源、氮源转运密切相关

ABC 转运蛋白及 TBDT 等功能蛋白表现活跃, 表

明它们在群落应对各种营养状况过程中发挥了

重要作用[72−74]。自养微型生物原绿球藻基因组具

有利用如 DNA、尿素、寡肽、氨基酸、氰酸酯的

基因。在弱光层生存的原绿球 MIT9313 中含有糖

转运体[75]; 聚球藻 WH8102 的基因组包含氰酸酯

和膦酸盐的转运蛋白[76], 聚球藻 CC9311 基因组

含有少量羧酸转运蛋白[77], 且它们均含尿素和氨

基酸的转运体[76−77]。 

可见 , 转运蛋白是指示微型生物代谢同化

DOC 种类的一把“钥匙”, 对物质营养循环有启示

作用。因此, 转运过程的基因或蛋白分子指标分

析可以探究异养细菌 DOC 利用微观过程。此外, 

DOC 的 大 部 分 研 究 都 集 中 在 高 分 子 量 物 质

(>1 000 Da), 细菌无法直接通过转运蛋白对其加

以利用。海水中胞外酶的活性有被检测到, 推测

细菌或通过胞外酶对高分子量 DOC 进行酶解成

小分子化合物, 进而加以利用[78]。胞外酶的组成

与活性, 将影响细菌对 DOC 的转化。因此, 转运

蛋白及胞外酶等将是微型生物与 DOC 相互作用

的分子机制研究聚焦点。 

4  病毒裂解作用与 DOC 释放 

海洋病毒类群包括海洋环境中可以侵染真核

微型生物(包括浮游植物和浮游动物)、细菌和古

菌的病毒颗粒, 其中噬菌体(细菌/古菌病毒)是海

洋病毒类群的主体。病毒是海洋微型生物类群中

个体最小、丰度最高的组成部分[79]。据统计, 病

毒在海洋中的浓度平均约为 3×109 个/L, 总数则

达到 4×1030 个/L 之多[80−81]。在不同环境间病毒的

丰度相差较大, 有些可达几个数量级[82−83], 但病

毒与细菌/古菌的丰度比一般为 10 左右。 

在海洋生态系统中, 病毒的生态功能主要通
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过感染和裂解宿主影响其丰度、生产力、群落结

构和多样性等生态特性[84], 从而影响物质和能量

在海洋微生物食物网中的流动[85−86]。但不同于原

生动物捕食所造成的细菌生产力和生物量向海

洋食物网上层传递, 病毒的裂解使得细菌生产力

和营养物质重新回到或保持在可以被其他细菌

利用的营养水平, 形成了海洋生态系统中物质和

能量循环的“微生物环”之外的“病毒环”。例如, 

与无病毒的生态系统相比, 有病毒的生态系统可

以造成高达 50%细菌死亡率、细菌的呼吸将会增

加 27%、而向原生动物的输出则会减少 37%, 最

终导致微型浮游动物的生产力减少 20%[87]。“病

毒环”的另一影响是产生大量的溶解有机碳, 海

洋碳库中大约有 1/4 的碳流经这一病毒回路、海

洋光合作用所固定的碳的 6%−26%经过“病毒环”

回流到 DOC 碳库[85,88−89]。“病毒环”的存在改变

了海洋碳流的途径, 减少了向上层营养级的碳

的输送, 在海洋碳循环中起到至关重要的作用

(图 5)。此外, 病毒释放的物质除了一部分成为溶

解态的有机物质外, 还有相当一部分以颗粒态的

形式存在, 比如一些结构类物质, 像脂质、大的蛋

白, 还有细胞壁等[90−91], 从而贡献于海洋 POC 库。 

在深海中, 病毒感染原核异养生物可以将大

量溶解的有机碳释放到深海中; 在营养匮乏的深

海, 营养物的这种注入尤为重要。然而, 目前绝

大部分的海洋病毒生态学研究还局限于海洋表

层和真光层部分, 我们对真光层以下的海洋病毒

的认识十分有限。即使如此, 人们推测病毒对深

海生态系统的结构和功能也起着重要作用[92−93]。

首先, 随着深度的增加, 细菌两大主要致死因素

(捕食和裂解)中的捕食因为鞭毛虫等捕食者数量

的急剧减少而变得微不足道, 因此在深海生态

系统中, 病毒裂解就成为细菌最主要的致死因

素[94−95]。已有研究表明深海沉积物中的病毒类群

具有很高的生产力[92]。其次, 虽然病毒丰度随着 

 
图 5  海洋病毒参与的主要海洋碳循环途径 
Fig. 5  Modelling virus-mediated carbon flow in marine 
carbon cycles  
注: “病毒环”指的是海洋溶解有机物通过病毒裂解异养细菌

和蓝细菌回流到海洋溶解有机物库中的途径, “病毒环”的存

在改变了营养物质在海洋生态系统中的流向. POC pool: 颗

粒有机碳库; DOC pool: 溶解有机碳库; LDOC: 活性溶解有

机碳; SLDOC: 半活性溶解有机碳; RDOC: 惰性溶解有机

碳; SRDOC: 半惰性溶解有机碳. 
Note: The flow of dissolved organic carbon liberated from the 
viral lysis of marine heterotrophic and autotrophic microbes 
back to the DOC pool in environment is called “viral loop”, 
which indicates that it could influence the pathways for the 
utilization of nutrients at different trophic levels. POC pool: 
Particle organic carbon pool; DOC pool: Dissolved organic 
carbon pool. LDOC: Labile dissolved organic carbon; SLDOC: 
Semi-labile dissolved organic carbon; RDOC: Recalcitrant 
dissolved organic carbon; SRDOC: Semi-recalcitrant dissolved 
organic carbon. 
 
深度增加而降低, 但其降低的幅度远小于细菌, 

因此深海环境中的病毒细菌比比表层海水更高。

再次, 深海环境下常年较低的温度理论上会降低

病毒的降解率, 有利于病毒的存活。此外, 病毒

特有的“溶源性”生活方式有助于病毒适应宿主数

量相对较少的深海环境[96]。因此, 我们有理由相

信深海浮游病毒也许在海底生态系统中扮演着

比海洋表层病毒更为重要角色。 

5  原生动物摄食与 DOC 释放 

在海洋环境中, 原生动物具有高度的多样性

及广泛的摄食对象 [97], 其摄食可以改变海洋浮
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游植物的群落组成[98−99]和细菌类群分布[100]。在

这一过程中, 大小为 2 µm−20 µm 的异养鞭毛虫

(Heterotrophic nanoflagellates, HNF)扮演着重要

角色。有研究报道海洋中<1 µm 的微型生物的摄

食者大都是<5 µm 的鞭毛虫, 5 µm−20 µm 的鞭毛

虫则摄食体型稍大、1 µm−10 µm 的生物[101]。HNF

的丰度在不同水生系统中差异较大, 在海洋表层

水中一般在 100−10 000 个/mL[102]。虽然存在争议, 

HNF 和细菌的数量通常保持相对稳定, 二者的比

例约为 1:1 000[103]。HNF 的摄食随细菌丰度的变

化而波动, 二者呈正相关, 它们可以摄食 25%甚

至 100%的细菌日生产量[103−105]。同样, HNF 对自

养生物也有较大的摄食压力: Caron 等报道, 在美

国东北部沿岸海区 HNF 能够摄食大约 54%的蓝

藻生产力[106]; Kuosa报道在Baltic海的夏季和秋季, 

HNF 能够消耗大约 32%−42%的初级生产力[107]。 

海洋浮游纤毛虫大小一般为 20 µm−200 µm, 

主要包括无壳的寡毛类和丁丁虫类[107], 它们是

海洋环境中典型的浮游植物摄食者[108−110]。相对

于 HNF, 纤毛虫所摄食食物的粒径范围要大一

些, 一般在 20 µm 以内[111−112]: 丁丁虫能够摄食

其壳体口径一半大小的食物[113], 当食物大小为

其壳体口径的 25%时, 摄食率最高[114]。除 HNF

和纤毛虫外, 海洋生态系统中另一大类原生动物

摄食者是营吞噬性营养的腰鞭毛虫, 这一类原生

动物既可摄食<1 µm 的细菌, 也可摄食>200 µm

的链状硅藻, 因此, 它们的食物粒径范围要远大

于 HNF 和纤毛虫[115]。同时, 有研究报道混合营

养的腰鞭毛虫也可进行摄食活动: Bockstahler 和

Coats[116]在 3 种常见的可形成赤潮的腰鞭毛虫的

食物中发现了硅藻和<20 µm 的纤毛虫; Yoo 等[117]

发现一种自养的腰鞭毛虫也可以硅藻为食物。 

近年来研究发现, 食物在原生动物体内经一

系列消化及代谢作用后, 代谢产物及未消化的食

物碎片通过原生动物的体表排出体外, 溶解有机

碳是其中的组分之一 : 纤毛虫 Uronema sp.和
Euplotes sp.分别能够将其所摄食细菌碳量的 9%

和 3%以 DOC 的形式释放[118]; 在原生动物摄食微

型藻类的实验中发现约 16%−37%的藻类碳量会

在摄食过程中释放出来[119](图 6)。原生动物的摄

食过程还能释放其他物质, 例如溶解氨基酸[120], 

溶解有机磷(例如可溶性 DNA)[121]以及痕量金属

元素(例如 Fe、Zn、Mn)[122]等。因此, 原生动物

不仅具有链接微食物环与经典食物链以传递物

质与能量的作用, 它们也是海洋溶解有机碳和其

他营养元素的重要来源之一[123]。大分子溶解有机

物及小的胶体颗粒组成了海洋部分惰性溶解有

机物[124], 而原生动物的捕食是这些物质的来源

途径之一: Nagata 等[125]在以 3H 标记的细菌做为

异养鞭毛虫食物的研究中发现异养鞭毛虫能够

释放类似于脂质体的大分子有机复合物, 这些有

机复合物可能是由其消化液泡中的消化酶(酸性

磷酸酶)和未消化完全的细菌的细胞膜(含有大量

脂质)所形成。在随后的研究中, Tranvik[126]以一种

混合营养的淡水鞭毛虫为对象对其进行自养及

摄食细菌条件下的比较实验, 其研究发现: 与自

养 相 比 , 鞭 毛 虫 摄 食 细 菌 时 可 释 放 更 多 的

>0.02 µm 的胶质颗粒并且这些颗粒具有更高的

惰性。在海洋环境中, 混合营养的鞭毛虫同样大

量存在[127], 上述结果很有可能可以推广到海洋

混合营养的鞭毛虫, 这一推论有待进一步研究工

作的验证。有研究表明原生动物及其食物的种类

组成对所释放的 DOC 及溶解碳水化合物的成分

有显著影响: 与腰鞭毛虫 Prorocentrum minimum

相比, 纤毛虫 Strombidinopsis acuminatum 在摄食

藻类 Cryptomonas sp.的实验中发现了更高的总溶

解碳水化合物与溶解有机碳比例和更低的单糖

与总溶解碳水化合物比例, 这一差异很有可能是

由于不同原生动物类群对有机物质具有不同的

消化、同化及分泌作用所导致的[119]。因此, 海洋 
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图 6  原生动物捕食引起 DOC (RDOC)的释放 
Fig. 6  Release of DOC (RDOC) by protozoa grazers 

注: 食物(细菌、微型藻类等)在原生动物摄食者体内经一系列的消化作用后, 产物通过分泌(主要为代谢废物)和排泄作用(主

要为不能同化的食物残渣)排出体外, 是海洋 DOC 潜在的重要来源途径之一. DOC: 溶解有机碳; RDOC: 惰性溶解有机碳. 
Note: The release of dissolved organic carbon by protozoa grazing on prey (bacteria, microalgae etc.) includes excretion of assimi-
lated C and egestion of unassimilated C from grazer’s food vacuoles which is a potentially important source of marine dissolved or-
ganic carbon. DOC: Dissolved organic matter; RDOC: Recalcitrant dissolved organic carbon. 

 
原生动物及其食物在环境中的大量存在, 以及时

刻发生的摄食活动使得它们在海洋碳循环中发

挥着重要作用。 

综上所述 , 由于海洋原生动物及其食物具

有高度的多样性(包括不同的生境、大小、类群

等)[128], 可以想象这两大功能类群其营养及代

谢方式同样具有高度的多样性。不同的营养与

代谢方式对摄食过程所释放的 DOC 会产生各种

各样的影响, 有理由相信这其中的 DOC 化学组

成也可能具有高度的多样性。因此, 对原生动物

摄食在 DOC 碳库积累及循环中的作用及 DOC

的化学组成尤其是其中 RDOC 的比例的探索, 

将直接贡献于海洋碳循环及 RDOC 碳库来源的

研究。 

6  结语 

海洋微型生物世界多姿多彩, 它们在全球尺

度上起着营养循环和气候调节的作用。近些年, 

海洋权益成为国家核心战略之一, 海洋科技将大

有作为。在全球变暖的气候背景下, 微型生物碳

循环研究变得现实而又迫切, 其中微型生物储碳

过程与机制研究, 将成为海洋学和微生物学等领

域研究者协同创新的契机, 引领我国在海洋碳循

环研究取得长足进步。 
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