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摘要    海洋微型生物是海洋生物地球化学循环的主要驱动者, 也是海洋能量代谢的主要参与者, 在海洋生态

系统中发挥着举足轻重的作用. 好氧不产氧光合异养细菌(AAPB)是海洋中一类重要的功能类群, 在海洋中广泛

分布, 它们可以利用光能补充自身的能量代谢, 在海洋碳循环中发挥着重要而特殊的作用. 在 21 世纪初, 由于

微型生物显微荧光定量方法的弊端, 人们对于 AAPB 分布规律的认识存在着一定的偏差. “时间序列红外荧光显

微数字化方法”(TIREM)的建立, 修正了 AAPB 定量偏差, 揭示了海洋中 AAPB分布的真正规律. 之后, 对 AAPB

生态分布调控因素的进一步研究表明: 相对于光照, 溶解有机碳(DOC)对 AAPB 绝对丰度和相对丰度的影响更

重要. 此认识推翻了“AAPB 通过利用光能就可以赢得与普通异养细菌竞争”这一“想当然”的理论推测. 而对

AAPB 碳源利用特点的研究表明, 此功能类群具有重要的碳分馏作用, 即 AAPB 在碳代谢过程中, 部分碳源并非

简单的沿着传统生物泵方向传递. 在此基础上的海洋微型生物与 DOC 相互作用关系研究, 最终导致海洋储碳新

机制—微型生物碳泵(MCP)的提出, 它解释了海洋中巨大溶解有机碳库存在的原因和机制, 实现了海洋储碳

机制理论上的新突破.  

关键词    海洋微型生物, 好氧不产氧光合异养细菌, 时间序列红外荧光显微数字化技术, 微型生物碳泵, 海洋

碳循环 
  

 
 

1  引言 

海洋微型生物是海洋生物地球化学循环的主要

驱动者, 也是海洋能量代谢的主要参与者, 在全球海

洋生态系统中发挥着举足轻重的作用. 好氧不产氧

光合异养细菌 (Aerobic Anoxygentic Phototrophic 
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Bacteria, AAPB)是海洋微型生物中重要的功能类群, 

它们兼有好氧异养生长和利用光能的能力, 可以通

过消耗有机底物为自身的生命活动提供能量, 也可

以利用光能来补充自身的能量需求. 与常见的厌氧

光合细菌相比, AAPB对氧气有不同的适应机制, 并

且兼具自养和异养细菌的特点, 因此它们在全球海

洋真光层中广泛存在. AAPB虽然可以利用光能, 但

其机制有别于浮游植物, 它缺乏卡尔文循环的关键

酶——1, 5-二磷酸核酮糖羧化酶, 因而不能利用光能

有 效 固定 CO2. AAPB 具 有 光捕集 系 统 I (Light 

harvesting complex I, LHI), 能够产生ATP, 实现光能

向化学能的转化(Yurkov和Beatty, 1998), 这可以减少

细胞代谢对有机碳的消耗, 从而使更多有机碳保存

在环境中. 这类微型生物的微观活动可能产生宏观

上的重要效应 (图1). 据估计 , 近岸和大洋水体中 , 

AAPB利用光能产生的能量 , 可以分别节省2.4%和

5.4%对初级生产力的消耗 (Jiao等 , 2010a). 同时 , 

AAPB细胞尺寸通常比普通异养细菌大(Sieracki等 , 

2006), 导致其更容易被捕食, 因此能够将更多的生

物量传递至上层营养级. 此外, 有些AAPB能够产生

胞外分泌物, 其粘性很强, 容易形成较大的细菌集群

或与其他颗粒物形成聚合物, 客观上有利于基于颗

粒沉降的海洋生物泵的作用. 由此可见, AAPB在海

洋生态系统的能流传递与碳循环中具有重要意义(焦

念志, 2009).  

2  AAPB 常规计数方法的偏差及 TIREM 方
法的建立 

由于AAPB计数方法准确性的原因 ,  人们对

AAPB生态分布规律的认识并不是一帆风顺的. 最初

普遍使用的计数方法为红外落式荧光显微镜技术

(InfraRed Epifluorescence Microscopy, IREM)(Kolber

等, 2001; Schwalbach和Fuhrman, 2005), 它通过识别

AAPB特征色素BChl a的红外荧光对AAPB进行计数

定量. 基于此方法, 研究人员发现在贫营养的大洋环

境中AAPB比其他异养细菌(non-AAPB)更具生存优

势. 如Kolber等在东北太平洋(48°N, 128°W)的调查

结果显示: 在真光层水域中, AAPB占整个微型生物

群落的(11.3±1.7)%, 细菌叶绿素与叶绿素的比率

(BChl a/Chl a)约为0.008; 而在贫营养区域(14°N,  

 

图 1  AAPB 和浮游植物的能流示意图比较 

ATP, 三磷酸腺苷, 代表能量. 焦念志(2009) 

104°W), BChla/Chla值增加到0.1, 并且认为全球BChla/ 

Chla平均值为5%~10%. 据此, Kolber等(2001)推测, 

在寡营养的大洋环境中, AAPB的丰度比例可能会远

高于10%. 同时, 他们也给出了看似合理的理论解释: 

大洋水体中溶解有机碳(Dissolved Organic Carbon, 

DOC)的浓度很低, 相对于其他不能利用光能的浮游

细菌 , AAPB具有更强的生存优势(Kolber等 , 2000, 

2001).  

然而更细致的研究发现: AAPB计数方法, 在通

用的IREM设置下, 蓝细菌会导致AAPB计数的阳性

误差 , 使得AAPB计数值显著高于实际值(Zhang和

Jiao, 2004; Schwalbach和Fuhrman, 2005). 究其原因, 

是因为在通用IREM设置下, 所有红外荧光信号都能

够被捕捉; 而新的方法学研究表明: 蓝细菌所包含的

特征色素Chl a的荧光, 在红外波段存在某种程度的

拖尾 , 因而也能被电子耦合装置 (Charge-Coupled 

Device, CCD)捕捉到红外荧光信号, 这一信号会被误

认为是由AAPB发出的, 从而造成AAPB计数中显著

的阳性误差. 蓝细菌(主要包括原绿球藻和聚球藻)在

海洋中广泛分布且丰度较高, 因此由蓝细菌引入的

误差会严重干扰计数结果(图2)(Zhang和Jiao, 2004).  

理论上AAPB的正确计数方法应为: 总红外荧光

阳性计数和总蓝细菌叶绿素荧光计数的差值. 虽然

理论上可行 ,  但是在方法可行性研究中发现 ,  将

AAPB准确计数并不简单. 在落式荧光显微镜下曝光

的初期, 聚球藻叶绿素的荧光强度会显著高于原绿

球藻的荧光强度. CCD如果在此时捕获叶绿素荧光信

号, 聚球藻荧光信号将覆盖部分原绿球藻的信号, 使 
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图 2  左图的聚球藻给右图 AAPB 的计数所带来的误差约为 28% 

Zhang 和 Jiao(2004) 

得捕获的蓝细菌叶绿素荧光信号偏少, 即应该被扣

除的总蓝细菌计数偏少, 进而导致AAPB的丰度被高 

估. 这种现象导致的误差在寡营养大洋海区尤为严

重. 此“荧光屏蔽效应”类似于常见的“月明星稀”现

象: 若明月当空照, 则可见的星星数量相对较少(图3) 

(焦念志, 2009).  

时间序列红外荧光显微数字化方法(Time-series 

observation based Infrared Epifluorescence Microscope, 

TIREM)的建立, 彻底解决了“荧光屏蔽效应”的影响 

(Jiao等, 2006), 实现了AAPB的准确定量, 即AAPB细

胞数等于红外荧光时间序列成像时处于稳定期的红

外阳性细胞数减去红色荧光时间序列成像时处于稳

定期的蓝细菌细胞数 . 与普通 IREM方法相比 , 

TIREM方法具有以下优点:  

(1) TIREM通过时间序列观测, 在各类微型生物

的荧光信号到达平台期时取值. 而IREM因担心“荧 

 

图 3  以“月明星稀”示意“荧光遮蔽效应” 

左下图为显微镜下最初曝光时间下的红色荧光信号; 右下图为显微镜下曝光稳定后的红色荧光信号 
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光萃灭”效应而急于取值, 而忽略了“荧光遮蔽效应”, 

导致原绿球藻无法被有效计量、甚至无法被观测到; 

TIREM方法有效解决了此问题(图4, Jiao等, 2006).  

(2) 运用数字化处理方法, 将所有微型生物个体

的荧光信号转化为数字信号(0或1), 避免了不同人在

不同时间观察造成的误差, 使数据更可比; 同时, 这 

也解决了IREM方法中, 由色素荧光强度来确定生物

量所造成的严重误差, 即生物量相同的细胞, 其色素

含量随时间、水深的变化而不同, 有时甚至高达数量

级差异.  

(3) 解决AAPB定量误差的同时, 也实现了原绿

球藻的显微定量.  

对比先前IREM的检测结果, 应用TIREM方法检

测来自河口、陆架、东海、南海及大洋的样品的结果

表明, IREM方法的确会引入严重的阳性误差(表1). 

尤其在寡营养的大洋环境, 原绿球藻的丰度很高, 这 

 

图 4  时间序列 CCD Cyano-图像中 Synechococcus CCMP 
840 和 Prochlorococcus CCMP1375 荧光及背景的光密度值

随时间变化情况 

表 1  不同海洋环境中蓝细菌所引入的误差 a) 

 河口 近岸 大洋 

红外阳性细胞数 
(个/毫升) 

(3.5~8.0)×104 (3.1~19)×104 (2.2~20)×104 

BCMa)细胞数 
(个/毫升) 

(3.2~6.6)×104 (1.1~3.8)×104 (0.1~1.1)×104 

蓝细菌细胞数 
(个/毫升) 

(0.4~3.0)×104 (1.1~17)×104 (1.2~20)×104 

大致的误差范围 10%~60% 30%~500% 200%~10000% 

a) BCM, Bacteriochlorophyll-Containing Microbes, 含细菌叶

绿素的微生物. Jiao等(2006) 

导致IREM法对AAPB的高估达20倍以上. 因此, 基

于IREM方法的AAPB全球分布格局的科学认识, 即

认为AAPB在寡营养海区的丰度和比例高于近岸海

区是不准确的.  

3  重新认识 AAPB 分布规律与调控机制 

在接下来的研究中 , 科学家运用TIREM技术 , 

综合中国主要海区、太平洋、大西洋和印度洋典型海

区的AAPB分布和变化规律的研究, 在全球尺度上揭

示了AAPB真正的生态分布模式——AAPB丰度从近

海到大洋, 从富营养到寡营养海域呈递减趋势; 同

时, 太平洋、大西洋和印度洋的比较研究发现, AAPB

丰度及其相对丰度在印度洋典型洋区要高于大西洋

及太平洋; 而最低值则出现在太平洋Gyre极端贫营

养水域(图5)(Jiao等, 2007).  

虽然AAPB全球分布规律得到准确的阐释, 但其

调控机制却令人困惑: 为什么AAPB能够利用光能的

生存优势, 未能使其在寡营养海域获得更高相对丰

度? 此现象背后, 是否存在未被揭示的科学问题?  

果然, 之后大量的调查研究发现, AAPB的水平分

布与无机营养盐浓度呈负相关, 与叶绿素浓度显著正

相关(Jiao等, 2007; Zhang和Jiao, 2007). 并且, 此二者

的相关性, 显著高于non-AAPB与叶绿素浓度的相关

性, 尤其是AAPB%与叶绿素浓度显著相关. 这表明, 

相对其他细菌, AAPB对浮游植物的依赖性更强(图6).  

此现象背后又隐藏何种科学问题? 通常认为光

照、温度、盐度、营养盐和有机碳供给等, 都应该是 

调控AAPB分布的重要因素. 基于浮游植物的生态功

能, 一个合理的推测得以凸显: AAPB更依赖浮游植

物的原因, 可能是更依赖于浮游植物产生的溶解有

机碳(Phytoplankton produced DOC, PDOC). 而这一

理论推测, 需要严谨的科学实验加以证实.  

针对以上推测, 我们在厦门近岸海域开展了现

场培养实验, 实验结果如图7所示: 在去除了浮游植

物的培养体系中, AAPB丰度和相对丰度被显著抑制, 

而普通异养细菌丰度则无显著变化. 培养实验的地

点是近岸环境, 其体系中的DOC来源复杂(包括陆源

DOC、沉积物DOC等), 足以满足普通异养细菌的需

求, 因此实验结果中未观察到其受到去除浮游植物

的影响. 而在相同DOC供给下, AAPB则受到显著影 
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图 5  AAPB 在总异养细菌中的比例(AAPB%)在全球海洋的分布规律 

红色圆圈的位置和大小代表了采样站位以及该站位的 AAPB%值, 白色三角形代表垂直剖面的采样站位(Jiao 等, 2007) 

 
图 6  太平洋、大西洋和印度洋表层水中 AAPB 丰度、AAPB 比例、non-AAPB 丰度与叶绿素的相关性 

回归方程式为 y=aebx(Jiao 等, 2007)  

响 , 背后的机理不言而喻 : 可供AAPB利用的DOC, 

的确主要来自浮游植物. 这是否意味着可供AAPB利

用的碳源种类少于non-AAPB的? 相对于non-AAPB, 

AAPB是否更“挑食”?  

为了进一步回答以上的问题 , 我们对典型的

AAPB和non-AAPB进行了BIOLOG碳源检测分析 . 

实验结果表明AAPB可利用碳源的种类确实显著少

于non-AAPB(图8). 至此, 结合上述一系列逻辑推理

和实验结果, 看似矛盾的现象最终得到了解释: 表面

上AAPB具有利用光能的生理优势 , 但因为其“挑
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食”(较窄的碳源利用谱), 导致了其在寡营养大洋环

境中的丰度和相对丰度要远小于近岸富营养的环境

(Jiao等, 2007, 2008).  

至此, 关于AAPB准确的全球分布规律及其环境

调控机制的科学故事得到了圆满阐述. 然而, 科学家

并没有止步于此, 因为科学的发展是在不断探寻真

相的基础上, 思考、总结并提炼其背后更具有普遍规

律的科学理论.  

4  提出“海洋微型生物碳泵(MCP)”理论框架 

对科学问题不断探索的本身, 同样会产生重要

的科学思想: 既然AAPB功能类群存在较专一的碳源

利用谱, 那么多样性如此之高的异养细菌类群是否 

 

图 7  厦门近岸现场培养实验 

上图红色线条表示经过 3 m 预过滤去除浮游植物的实验组, 黑色线条表示未经过滤保留浮游植物的对照组; (a)~(d)分别表示总细菌丰度、

AAPB 丰度、AAPB 所占总细菌比例和叶绿素浓度随时间变化情况 

 

图 8  典型 AAPB 菌株和 non-AAPB 菌株对于 BIOLOG 不同碳源的利用情况对比 

(a) 每一横排标志代表一株菌对于 BIOLOG GN2 板中 96 种碳源的利用情况, 有标志出现则代表可以利用该种碳源, 无标志则代表不能利用

该种碳源; (b) 不同培养时间点下各菌株利用碳源的种类 
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也具有各自碳源利用特异性呢? 这种微型生物介导

的碳分馏和转化效应在海洋碳循环中有何重要意义? 

海洋中为什么会存在巨大的溶解有机碳库? 其来源

是什么? 什么因素会影响此有机碳库的变化?  

对这些科学问题及其相关海洋科学问题的探索, 

科学家创新性的提出了“微型生物碳泵”(Microbial 

Carbon Pump, MCP)理论框架(图9和图10), MCP从全

新的视角, 解释了上述海洋碳循环的众多科学问题

(Jiao等, 2010b). 海洋微型生物(细菌为主)能够快速

利用活性溶解有机碳(Labile DOC, LDOC, 如PDOC), 

同时产生相对惰性的溶解有机碳(Refractory DOC, 

RDOC), RDOC不易被利用, 因此能够长期存在于海

洋环境中, 最终实现了海洋储碳. 由于MCP储碳机制

不同于依赖颗粒沉降的生物泵, 所以亦被称为“非沉

降生物泵”.  

MCP理论指出, 作为与 DOC联系最密切的生物

组份, 海洋微型生物是RDOC的主要贡献者. 众所周

知, 自养微型生物可以产生DOC、异养微型生物可以

吸收利用DOC. 然而, 人们经常忽视一个重要的过

程 , 即异养微型生物在利用DOC的同时 , 也产生

DOC, 这其中包括RDOC, RDOC可以在水体中长期

保存和积累 , 最终构成海洋中巨大的RDOC碳库 . 

MCP不依赖物理沉将过程, 不会导致海洋酸化, 其储

碳周期长达数千年(Jiao等, 2010b).  

M C P理论的提出 ,  不仅解答了海洋中巨大

RDOC碳库的来源问题, 而且也为海洋碳循环研究开

辟了一个全新的视角, 是海洋科学领域的重要突破, 

对于海洋碳循环和全球海洋碳循环机制的研究具有 

 

图 9  “非沉降生物泵”(红色)与“沉降”生物泵 

焦念志(2009) 

 

图 10  海洋碳循环涉及的主要生物过程, 其中微型生物碳

泵是构成海洋 DOC 库的关键过程 

BP 生物泵, MCP 微型生物碳泵, RDOC 惰性溶解有机碳(焦念志, 
2012) 

重要意义. “微型生物碳泵”和“生物泵”相互补充, 涵

盖了“非沉降”和“沉降”过程, 形成了对于海洋储碳机

制更全面和系统的认识 (Jiao等 , 2010b; 焦念志等 , 

2011, 2013; 焦念志, 2012). 基于MCP理论框架的前

瞻性 , 它被Science评论为“巨大碳库的幕后推手”; 

Science/AAAS出版了MCP的Science增刊; 国际海洋

科学委员会 (SCOR)为此设立了MCP科学工作组

(WG134), 工作组开展了卓有成效的工作, 取得了令

人瞩目的成绩.  

5  总结 

实现科学新发现的途径不止一条, 如实验仪器

本身的创新, 长期实验结果到规律的总结等. 然而, 

科学创新的源泉多姿多彩, 不乏从科学方法创新到

科学理论创新, 这正是科学本身的魅力所在. MCP理

论框架的提出(图11)生动地展示了这一科学规律 :  
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图 11  从 AAPB 计数方法的修正到 MCP 理论的提出示意图  

TIREM方法的建立 , 解决了IREM方法问题的同时 , 

实现了AAPB的准确定量, 揭示了AAPB真实的全球分

布规律, 但这一规律与逻辑常识“看似矛盾”. 为探索

真相, 科学家研究了影响AAPB分布的因素, 发现它

们对DOC具有选择利用性. 将在AAPB类群上的这一

认识推广到其他海洋异养细菌, 同时结合RDOC在全

球海区大量存在的事实, 创造性地提出了MCP理论框

架. 回顾整个历程, 不难发现, 科学家对一系列科学

问题不懈的探索和思考, 每个过程, 每个步骤, 都生

动展示了科学方法创新带动科学理论发现这一规律.  

科学创新的大门 , 始终为执着于科学的“有心

人”敞开着.  

致谢    两位审稿人及刘燕婷、张翊哲和陈晓炜在文章
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