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低纬度边缘海浮游植物群落演变
及其与全球变化的关联

黄邦钦＊，肖武鹏，柳　欣
（厦门大学 环境与生态学院，近海海洋环境科学国家重点实验室，福建省海陆界面生态环境重点实验室，福建 厦门 ３６１１０２）

摘要：随着全球变暖和人类活动的加剧，低纬度边缘海浮游植物群落已发生或正在发生变化，并影响整个生态系统结
构和功能．综述了加勒比海、阿拉伯海和南中国海（南海）这３个典型低纬度边缘海的浮游植物群落演变格局，分析了其

变动的驱动因素及其与全球气候变化的关联，探讨了群落变动对海洋生态系统功能的影响及其效应．在此基础上分析

了目前该研究领域的不足以及未来的发展方向，指出应加强低纬度边缘海生态结构与功能的长期观测，以期揭示气候

变化和人类活动对生态系统的影响及其效应．
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　　浮游植物是海洋初级生产力的主要贡献者，支撑
超过９５％的海洋食物网［１］，驱动海洋生态系统的物质
循环与能量流动．浮游植物通过光合作用吸收ＣＯ２并
释放Ｏ２，并利用海水中的无机氮、磷及微量金属元素，
对调节全球气候、缓解大气中温室气体压力及降低人
为活动引起的近岸生态系统富营养化等起非常重要

的作用．同时，浮游植物体积小、繁殖快、种类繁多、分
布广泛，可对各种环境压力做出快速响应，因而可作
为指示海洋生态系统变化的良好指标［２］．
边缘海是指连接大陆和大洋，延伸几千公里，且

以至少一个岛弧与大洋分隔的海洋盆地［３］．低纬度热
带海洋覆盖全球５０％的开放水域和３０％的大陆架，其
中边缘海众多，是热带大洋的重要组成部分［４］．低纬
度边缘海由深海、海山、峡谷、珊瑚礁及岛屿链组成，
其复杂的地形支持着高初级生产力和生物多样性，但
同时受人类活动影响也非常显著［５－６］．相对开阔大洋，
边缘海对全球变暖等环境变化更加敏感［７］．在陆缘一
侧，工业化、城市化、航运、过度捕捞和栖息地破坏等
也威胁着边缘海生态系统的健康，如环境污染和物种
入侵等．此外，低纬度沿岸国家或地区承载着全球最

大的人口增长和经济增速（如东南亚地区），来自人类
活动的压力也更加剧烈［５］．
由于低纬度边缘海的高生物多样性、高生态脆弱

性和承受高人类活动压力，以及浮游植物在海洋生物
地球化学循环及其调节和反馈海洋生态系统变化中

的重要作用，随着全球变暖和人类活动的加剧，研究
低纬度边缘海浮游植物群落演变格局及其驱动因素

以及由此产生的生态效应越来越成为人们关注的热

点．本文中将以３个典型低纬度边缘海为例，包括加
勒比海（图１（ａ））、阿拉伯海（图１（ｂ））和南中国海（南
海）（图１（ｃ）），梳理这些海域浮游植物群落的季节、年
际和年代际演变格局、各类变动的环境驱动，以及与
全球气候变化的关联，并分析群落变动对海洋生态系
统功能的影响及其效应．这３个海区有着一些共同特
点，即受到渔业、能源开采（石油、天然气、采矿）、海水
变暖及富营养化的严重影响［５，８］．通过梳理这些典型
海区的现有研究状态，剖析目前研究的不足，有助于
找出当前迫切需要开展的科学问题，以期为保护全球
变化背景下低纬度边缘海生态系统的生物多样性、减
少其脆弱性及提出可持续发展对策提供科学参考．
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图１　典型低纬度边缘海
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１　加勒比海浮游植物群落演变及其与
全球变化的关联

　　加勒比海是位于西半球热带大西洋的一个边缘
海，其西部和西南部分别是墨西哥的尤卡塔半岛和中
美洲诸国，北部由古巴至大安的列斯群岛，东部是小
安的列斯群岛，南部为南美洲北海岸．加勒比海是世
界最大的边缘海之一，面积约２．７５４×１０６　ｋｍ２．最深
处是开曼海槽（Ｃａｙｍａｎ　Ｔｒｏｕｇｈ），位于开曼群岛和牙
买加之间，水深７　６８６ｍ．加勒比海拥有诸多海湾，其
中南部的卡里亚科盆地（Ｃａｒｉａｃｏ　Ｂａｓｉｎ）位于委内瑞拉
东北部陆架，由水深约１　４００ｍ的东、西两个次盆地组
成，分别以水深约１４０ｍ的浅水通道与加勒比海外海
相连［９］．受信风驱动，卡里亚科盆地常出现季节性上升
流，该过程又受赤道辐合带（ｉｎｔｅｒｔｒｏｐｉｃａｌ　ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｃｅ
ｚｏｎｅ，ＩＴＣＺ）控制［１０－１２］．由于其独特的地理特性和生物
地球化学作用，自１９９５年以来，科学家们在该海域开
展了长期现场观测，其中卡里亚科时间序列观测计划
（Ｃａｒｉａｃｏ　Ｏｃｅａｎ　ｔｉｍｅ－ｓｅｒｉｅｓ　ｐｒｏｇｒａｍ）设置ＣＡＲＩＡＣＯ
时间序列观测站（图１（ａ）），获得了常规生物和理化参
数的连续变化资料，对该海域的浮游生态系统演变、
食物网结构和生物地球化学循环等取得了一系列重

要进展［１０，１３－１６］．
研究发现，加勒比海南部的初级生产及颗粒有

机物输出通量的季节变动与上升流息息相关．从１２
月到次年５月，信风随ＩＴＣＺ南移而加强，从而驱动
强上升流；这些纬向风在其余时间是停歇的，但７—８

月可能会出现轻微的风动次级上升流［１０］．强上升流
带来的营养盐有利于大粒级的硅藻生长［１５］，可支撑
约７０％的年净初级生产力（ｎｅｔ　ｐｒｉｍａｒｙ　ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ，

ＮＰＰ），且大部分ＮＰＰ产生在上层６０ｍ，而８０ｍ以下

ＮＰＰ通常低于检测限；上层６０ｍ平均叶绿素ａ质量
浓度在高生产力期间为５６ｍｇ／ｍ２，而其余时间（６—

１１月）均低于２７ｍｇ／ｍ２［１０，１３］，群落结构以Ｐｉｃｏ－级的
蓝藻为主［１５］．

ＣＲＩＡＣＯ的时间序列数据显示，过去２０年来卡
里亚科盆地的生物地球化学和食物网结构发生了明

显变化［１３－１４，１６］．１９９６—２０１０年间海表温度上升了约
（１．００±０．１４）℃，水体层化加强，上升流减弱，真光层
内营养盐浓度降低，受此影响，上层海水叶绿素ａ浓度
和ＮＰＰ分别以每年（２．８±０．５）％和（１．５±０．３）％的
速度下降，其下降程度在２００４年以后最为明显［１３］．浮
游植物群落结构也发生了较大变化，２００４年后优势类
群从硅藻、甲藻和颗石藻转化为小粒级浮游植物，伴
随着中型浮游动物丰度增加和沙丁鱼捕获量减

少［１３，１７］．Ｔａｙｌｏｒ等［１３］指出这些现象表明加勒比海南
部浮游生物群落结构在２００４年前后发生了年代际转
型（ｒｅｇｉｍｅ　ｓｈｉｆｔ，或译为体制转变）．通过分析全球气
候变化指数的变化后发现，这种转型与亚速尔高压中
心（ｔｈｅ　Ａｚｏｒｅｓ　ｈｉｇｈ　ｐｒｅｓｓｕｒｅ　ｃｅｎｔｅｒ）北移和ＩＴＣＺ大
西洋中心向东北方向迁移引起的信风减弱有关［１３］．
Ｐｉｎｃｋｎｅｙ等［１６］结合显微镜检测资料和高效液相色谱
（ＨＰＬＣ）所获得的光合色素数据进一步分析了该年代
际转型前后两个时期（１９９６—２０００年和２００６—２０１０
年）浮游植物群落结构的差异．显微镜检测资料显示

·９８７·
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的变化趋势与Ｔａｙｌｏｒ等［１３］的报道类似，上层５５ｍ大
粒级浮游植物（＞２０μｍ）丰度在年代际转型后下降到

１／５，其中大粒级的硅藻丰度下降到１／４，且在上升流
期间表现最为明显．１９９６—２０００年浮游植物主要为几
内亚藻（Ｇｕｉｎａｒｄｉａ）、细柱藻（Ｌｅｐｔｏｃｙｌｉｎｄｒｕｓ）和骨条藻
（Ｓｋｅｌｅｔｏｎｅｍａ）等中心纲硅藻和裸甲藻（Ｇｙｍｎｏｄｉｎｉｕｍ
ｓｐ．），而２００６—２０１０年优势浮游植物为硅藻和颗石
藻，且硅藻主要为中心纲的细柱藻和几内亚藻及羽纹
纲的拟多菱形藻（Ｐｓｅｕｄｏｎｉｔｚｃｈｉａ）．基于 ＨＰＬＣ的全
粒级浮游植物组成数据同样反映出群落结构的年代

际转型，但与显微镜检测结果稍有差异，其结果显示
硅藻的下降程度稍弱，且颗石藻浓度并非下降反而增
加约６０％．其原因主要是浮游植物高生物量存在明显
由上层水体（５５ｍ以上）向下层水体（５５ｍ以下）转移
的现象，下层水体浮游植物总生物量及各类群生物量
都显著增加，但显微镜检测资料低估了 Ｐｉｃｏ－级和

Ｎａｎｏ－级浮游植物的丰度．总体而言，浮游植物多样性
（基于光合色素种类和浓度计算的Ｓｈａｎｎｏｎ多样性指
数）增加１４％，而群落组成的季节变动减弱了［１６］．卡
里亚科盆地浮游植物群落结构的年代际转型已是不

争的事实，但在长期尺度上浮游植物是否能适应环境
的变化仍然难以确定．Ｉｒｗｉｎ等［１８］通过物种分布模型
评估ＣＡＲＩＡＣＯ站的优势浮游植物物种是否能够适
应不断变化的环境条件或它们是否具有固定的环境

偏好．结果表明，大多数优势种能够调整其实际生态
位，以适应水温和辐照度的增加趋势，但大多数物种
表现出固定的硝酸盐生态位（浓度）．此外，浮游植物
群落结构的年代际转型对生物地球化学循环的影响

尚存争论．根据Ｂｏｐｐ等［１９］的预测，升温导致的浮游植
物小型化势必会降低生物泵的碳输出效率，但Ｔａｙｌｏｒ
等［１３］的结果显示尽管ＣＡＲＩＡＣＯ浮游植物倾向于小
型化，颗粒有机物向深层的输出通量却是增加的．
Ｔａｙｌｏｒ等［１３］认为颗粒有机碳（ＰＯＣ）输出通量的增加
可能归因于沙丁鱼数量的减少导致浮游动物生物量

增加，从而使浮游动物的摄食增加了．然而，Ｐｉｎｃｋｎｅｙ
等［１６］的结果显示ＰＯＣ通量在年代际转型前后并没有
显著变化，其原因可能是浮游动物摄食增加了有机物
的再矿化［２０］或小粒级浮游植物更容易被矿化［２１］．由
此可见，浮游植物群落结构与ＰＯＣ输出之间的关系
非常复杂，厘清这种关系对于理解气候变化对低纬度
边缘海生态系统的影响至关重要．
综上可知，加勒比海浮游植物群落结构的常规时

空变化特征主要表现为１２月到次年５月上升流期间
以硅藻为主，其余时间以蓝藻为主；主要年代际变化

特征为２００４年前后发生年代际转型，优势类群从硅
藻、甲藻和颗石藻转化为小粒级浮游植物，高生物量
向下层水体转移，多样性增加，群落组成的季节变动
减弱．全球气候变化是驱动该年代际转型的主要因
素，即亚速尔高压中心北移和ＩＴＣＺ大西洋中心向东
北方向迁移引起信风减弱，从而引起海表温度升高，
水体层化加强，上升流减弱，真光层内营养盐浓度降
低，有利于小粒级浮游植物生长．然而，浮游植物群落
结构的长期演变与全球变化的关联及其生态效应仍

有待更深入研究．

２　阿拉伯海浮游植物群落演变及其与
全球变化的关联

　　阿拉伯海是印度洋北部的边缘海，其北界为巴基
斯坦和伊朗，西临索马里东北部和阿拉伯半岛，东部
与印度接壤．阿拉伯海表面积约３．８６２×１０６　ｋｍ２，最
大宽度约２　４００ｋｍ，最大水深４　６５２ｍ．阿拉伯海位于
热带季风气候区，海流随季风风向而变化，夏季（６—９
月）受西南季风影响呈顺时针方向，冬季（１１月到次年

３月）受东北季风影响呈逆时针方向［２２］．这两个相反
的季风和洋流系统带来全年两种不同时期的高初级

生产力：夏季的高浮游植物丰度来自于西南季风驱动
而成的强上升流，而冬季东北季风期间的高浮游植物
丰度与对流混合有关［２３－２５］．因此，阿拉伯海是全球生
产力最高的海区之一［２６］．
科学家们在阿拉伯海开展过两次大的国际联合

调查研究，即２０世纪６０年代的“印度洋国际考察队”
（ｔｈｅ　ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ　Ｉｎｄｉａｎ　Ｏｃｅａｎ　ｅｘｐｅｄｉｔｉｏｎ，ＩＩＯＥ）和

９０年代的“全球海洋通量联合研究”（ｊｏｉｎｔ　ｇｌｏｂａｌ
ｏｃｅａｎ　ｆｌｕｘ　ｓｔｕｄｙ，ＪＧＯＦＳ）［２７］．这两大国际计划较系统
地研究了浮游植物群落结构对夏季西南季风和冬季

东北季风的响应规律和机制［２６，２８－３１］．研究发现，季风及
其风向逆转是原本寡营养的真光层产生高浮游植物

生物量、固碳量和碳沉降的主要驱动因子．冬季季风
期间，陆源干冷空气导致海表蒸发和冷却，驱动对流
混合，使混合层加深并将营养物质从温跃层卷入真光
层，从而支撑硅藻的生长［２６，３２］．东北季风之后的３—５
月，海面相对平静，太阳辐射较强，海表温度升高，从
而引起水体层化加强，真光层内营养盐较低．此时固
氮束毛藻（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｓｍｉｕｍｓｐｐ．）生长最为旺盛，常常
在阿拉伯海中部和东部形成藻华［３３］．夏季季风期间，
西南风沿岸分量（ａｌｏｎｇ－ｓｈｏｒｅ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ）急剧上升，
但向岸分量（ｃｒｏｓｓ－ｓｈｏｒｅ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ）的作用较弱，因
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此，在艾克曼（Ｅｋｍａｎ）作用下，离岸流较强，从而导致
沿岸上升流较强，并将底层营养物质涌入上表层，支
撑大规模硅藻藻华，形成高初级生产力和碳输出［３０］．
西南季风过后到东北季风到来之前的１０—１１月，阿
拉伯海表层海水成寡营养状态，浮游植物以Ｐｉｃｏ－级的
原绿球藻和聚球藻为主［３０］．由于夏季提供丰富的饵
料，此时浮游动物的丰度达到峰值［３４］．
阿拉伯海是印度洋升温最明显的海区，研究其

海水理化条件及浮游植物的长期变化对了解和预测

全球气候变化背景下该生态系统的变化显得尤为重

要．随着现场观测数据的累积和水色卫星遥感技术
的发展，关于阿拉伯海年代际长期变化的研究也有
一些突破性进展．通过对过去５０年（１９６０—２０１０
年）的现场和遥感数据集成分析，Ｐｉｏｎｔｋｏｖｓｋｉ和

Ｑｕｅｓｔｅ［３５］发现由于西伯利亚高压值的减少，西阿拉
伯海海表风速呈下降趋势，海表温度、上层３００ｍ的
温度和盐度都呈上升趋势，氧跃层和营养盐跃层变
浅，水体酸化加强，营养盐浓度降低，浮游植物生物量
下降，从而导致鱼群死亡率增加、渔业资源减少等一
系列生态问题．通过地球系统模型反演更长尺度的数
据资料（１９５０—２０１２年），Ｒｏｘｙ等［３６］也发现类似的现
象，即印度洋海区６０年来浮游植物生物量下降了约

２０％，其中下降最明显的海域正是升温最显著的阿拉
伯海，同时指出升温对浮游植物的影响大于风速变化
的影响．
相对生物量的研究，关于阿拉伯海浮游植物群落

结构长期变化的报道非常有限．在大时间尺度上，

Ｓｃｈｕｂｅｒｔ等［３７］通过分析沉积物中的生物标记物，发现
该海区浮游植物群落结构２０万年来保持稳定状态．
然而，近几十年的数据表明浮游植物群落结构存在明
显变动．Ｇｏｄｈｅ等［２］分析了阿拉伯海东南沿岸２１年
（１９９０—２０１０年）的网采浮游植物群落组成变化及其
环境影响因素，发现甲藻丰度与海表温度正相关，尤
其在１９９７—１９９８年的强厄尔尼诺－南方涛动（ＥＮＳＯ）
期间及之后表现最为明显．１９９５—２０００年束毛藻丰度
下降，而部分硅藻丰度随海水浊度下降而升高，主要
为大粒级的圆筛藻属（Ｃｏｓｃｉｎｏｄｉｓｃｕｓ　ｓｐｐ．）、奥杜藻属
（Ｏｄｏｎｔｅｌｌａｓｐｐ．）和双尾藻属（Ｄｉｔｙｌｕｍｓｐｐ．）．总体而
言，阿拉伯海东南沿岸浮游植物群落倾向于更高的属
丰富度和硅藻丰度．然而，Ｇｏｍｅｓ等［３８］通过２００３—

２０１１年的调查发现，阿拉伯海冬季浮游植物群落结构
发生了根本性的变化，原本占优势的硅藻已经被夜光
藻（Ｎｏｃｔｉｌｕｃａ　ｓｃｉｎｔｉｌｌａｎｓ）取代，这种转变是真光层内
大规模出现的低氧水造成的：夜光藻的内共生体胞藻

（Ｐｅｄｉｎｏｍｏｎａｓ　ｎｏｃｔｉｌｕｃａｅ）是绿藻门青绿藻纲的一种，
在１３亿年前氧含量很低时就已出现，因而比硅藻更
能适应低氧条件，能维持高固碳效率和高细胞丰度．
受夏季藻华、南大洋次温跃层天然低氧水的注入以及
本身水体交换缓慢等因素影响，阿拉伯海东北部中层
（１２０～１　５００ｍ）存在永久低氧水．随着全球变暖，欧亚
大陆变暖以及西南亚和喜马拉雅高原－青藏高原地区
春季积雪在１９９７—２００４年间的持续性减少导致海陆
气压梯度变大，引起西南季风增强，从而增强了阿拉
伯海西部沿岸上升流，使得阿拉伯海西部近岸夏季藻
华更加严重［３９］．因此，真光层内的低氧水可能来源于
中层低氧水的水平和垂直扩展．此外，周边国家人口
的剧增导致近岸地区富营养化增强，冬季西印度洋沿
岸流可能有助于近岸富营养化导致的低氧水域的扩

散．由于夜光藻的主要摄食者并非鱼类而是樽海鞘和
水母，这种改变将导致生态系统的剧变，威胁渔场和
沿海居民生活，该报道引起科学家们的广泛关注，但
随后无论是原位观测还是Ａｒｇｏ浮标的数据都没有发
现类似的缺氧环境和硅藻优势被取代的现象［４０－４１］．可
见，关于阿拉伯海浮游植物群落结构的长期演变规律
还有待进一步探索．
综上可知，阿拉伯海浮游植物群落结构常规演替

格局为冬季混合支撑硅藻生长，春季层化引起束毛藻
藻华，夏季上升流支撑硅藻藻华，秋季寡营养以原绿
球藻和聚球藻为主．在年代际尺度上，浮游植物主要
群落演替特征为２００３—２０１１年冬季硅藻被夜光藻取
代，该变化与全球变化造成真光层内出现大规模低氧
环境有关，即全球变暖引起夏季藻华更加严重，使得
中层低氧水向真光层扩散，此外近岸富营养化导致的
低氧水域也可向外扩散，从而有利于具备内共生胞藻
的夜光藻生长．

３　南海浮游植物群落演变及其与全球
变化的关联

　　南海是西太平洋最大的陆架边缘海，面积达３．５×
１０６　ｋｍ２，平均水深１　３５０ｍ，最深超过５　５００ｍ［４２］．南
海北部和西北部以中国大陆为界，西面和西南面为越
南和泰国湾，南面为巽他陆架和婆罗洲，东面是中国
台湾岛和菲律宾［４３］．此外，南海北部以台湾海峡与东
海相通，东北部以吕宋海峡与太平洋相连，东南部以
民都洛海峡与苏禄海联通．南海处于北半球低纬度的
热带－亚热带海洋气候带上，北部海表温度相对较低，
年均温度约２５～２６℃，南部全年温度较高，年均海表
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温度最高可达２９℃［４４］．海盆区年均营养盐跃层深度
约６０ｍ，真光层深度全年相对较稳定，保持在８０～９０ｍ
的范围．由于真光层深度超过营养盐跃层，常常形成较
深的次表层叶绿素最大层（ｄｅｅｐ　ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｍａｘｉｍｕｍ
ｌａｙｅｒ，ＤＣＭＬ）［４５］．与阿拉伯海类似，南海受东亚季风
的交替影响：从１１月到次年４月盛行强东北季风，６—

９月盛行西南季风，５月和１０月为季风间期［４５－４６］．除受
季风影响外，南海营养盐和浮游植物生物量还受河流淡
水输入的影响．珠江和湄公河是流入南海的两大主要河
流，年均流量分别为３１６和４７０ｋｍ３／ａ［４７］．珠江冲淡水
将大量的陆源氮排放至南海北部，导致近岸海域叶绿
素ａ浓度较高［４８］．然而，在西南季风驱动下，夏季南海
海盆区常形成西边界流，使南海北部的表层环流总体
呈反气旋状态，加上珠江羽流向东北方向扩散，导致
南海北部的陆源营养盐难以到达中部海盆［４２，４９］．因
此，南海中部海盆区常表现出寡营养特性．
关于南海浮游植物生物量和初级生产力的季节

和年际变动已有大量研究．如Ｔｓｅｎｇ等［４５］通过对南海
北部海盆区东南亚时间序列站（Ｓｏｕｔｈ　Ｅａｓｔ　Ａｓｉａｎ
ｔｉｍｅ－ｓｅｒｉｅｓ　ｓｔａｔｉｏｎ，ＳＥＡＴＳ），图１（ｃ）的现场调查，发
现冬季表层及水柱积分浮游植物生物量和初级生产

力都接近于其他季节的３倍．这主要是由于冬季较低
的表层水温和较强的东北季风使混合层深度加深所

致．Ｈｕａｎｇ等［５０］利用２０１４年７月至２０１５年７月运行
在南海中部海盆的生物地球化学剖面漂流浮标（ＢＧＥ－
Ａｒｇｏ）数据，通过构建上层氧气物质通量模型估算了
南海净群落生产力（ＮＣＰ）的季节变化，发现南海中部
上层的ＮＣＰ在东北季风盛行时期大于西南季风盛行
时期，峰值出现在１月，而夏天甚至出现短暂异养状
态（即 ＮＣＰ小于０）；而且 ＮＣＰ的日变化与叶绿素ａ
浓度和表层风速有着很好的相关性，说明 ＮＣＰ的季
节驱动主要是由于风速变化造成水体混合程度变化，
进而影响营养盐供应，改变了浮游植物生长和生产．
Ｌｉｕ等［５１］结合现场数据、遥感数据和模式数据分析，
报道了冬季吕宋岛上升流和巽他陆架北部上升流及

夏季越南东岸上升流出现浮游植物生物量和初级生

产力高值的情况．同时，他们也发现南海北部海盆区
初级生产力在冬季形成一个较大的峰值，在夏季形成
较弱的峰值．Ｔａｎ等［５２］通过遥感反演估算１９９８—２００６
年南海初级生产力的季节和年际变化，进一步指出整
个南海海区的初级生产力都呈现在冬、夏两季分别形
成较强和较弱峰值的格局．其研究还发现，南海西部
月平均初级生产力在 １９９８ 年夏季出现低值，与

１９９７—１９９８年发生的ＥＮＳＯ事件密切相关．在更长时

间尺 度 上，Ｐａｌａｃｚ 等［５３］ 对 １９９７—２０１０ 年 间 的

ＳｅａＷｉＦＳ遥感数据分析发现，南海全部海域表层月平
均叶绿素ａ浓度和风速整体呈升高趋势，前者从１９９７
年９月至２００３年９月增加了１２％，而此后至２０１０年

４月下降了３％，后者从１９９７年９月至２００５年１２月增
加２１％，但随后下降１１％．该研究指出南海浮游植物生
物量与海面风速的共同变动主要受ＥＮＳＯ等大尺度事
件的调控．此外，关于南海浮游植物生物量和生产力的
变动还受各种中尺度过程的影响，如中尺度涡［４３，５４－５５］、
冲淡水［５６－５８］和上升流［４８，５９］等，以及内波和内潮［６０－６１］、

台风事件［５０，６２－６３］和气溶胶沉降［６４－６５］等．
同样，受季风气候和各种物理过程的影响，南海

浮游植物群落结构及其时空分布也具有高度复杂性．
早期的报道始于显微镜分析［４３，６６－７０］，其中 Ｎｉｎｇ等［４３］

通过对１９９８年夏季和冬季两个现场航次的显微镜检
测观察，共鉴定浮游植物５门５４属１１９种，其中６３．０％
为硅藻，２４．１％为甲藻，蓝藻占９．３％，绿藻和金藻各
占１．８％．硅藻是优势最大的类群，其相对丰度冬季
（９５．７％）高于夏季（７５．９％）．夏季浮游植物受磷限
制，其群落结构从硅藻向甲藻和蓝藻演替；同时，他们
发现深层叶绿素最大值（ＤＣＭ）层的叶绿素ａ高值主
要是由Ｐｉｃｏ－级浮游植物所贡献．然而，显微镜检测结
果对小粒级尤其是Ｐｉｃｏ－级浮游植物的贡献有所低估．
针对Ｐｉｃｏ－级浮游植物，Ｌｉｕ等［７１］通过流式细胞技术
（ＦＣＭ）分别于２００１—２００２年和２００４—２００５年在

ＳＥＡＴＳ进行了高频采样调查，其结果表明：原绿球藻
是丰度最高的Ｐｉｃｏ－级自养浮游植物，且在夏季优势度
最为明显；夏季原绿球藻占总自养生物量的８０％，而
冬季聚球藻和 Ｐｉｃｏ－级真核浮游植物贡献６０％～
８０％．
随着分子生物学技术的发展，研究者针对南海

Ｐｉｃｏ－级真核浮游植物群落结构的时空变动开展了系
列研究．Ｗｕ等［７２－７３］应用荧光原位杂交结合酪酰胺信
号放 大 技 术 （ＦＩＳＨ－ＴＳＡ），对 南 海 自 珠 江 口 到

ＳＥＡＴＳ的Ｐｉｃｏ－级光合真核浮游植物（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｐｉｃｏｅｕｋａｒｙｏｔｅｓ，ＰＰＥｓ）主要类群进行了４个季节的研
究，首次揭示了青绿藻纲（Ｐｒａｓｉｎｏｐｈｙｃｅａｅ）、普林藻纲
（Ｐｒｅｍｎｅｓｉｏｐｈｙｓｅａｅ）、海金藻纲（Ｐｅｌａｇｏｐｈｙｃｅａｅ）和迅
游藻纲（Ｂｏｌｉｄｏｐｈｙｃｅａｅ）等ＰＰＥｓ在南海的特殊分布模
式．其结果表明，青绿藻是最丰富的类群，但不同属呈
现非常大的时空差异，其中Ｍｉｃｒｏｍｏｎａｓ和Ｏｓｔｒｅｏｃｏｃｃｕｓ
在夏季近岸区达到最大丰度，Ｂａｔｈｙｃｏｃｃｕｓ在春季陆
架区达到最大丰度，而普林藻、海金藻和迅游藻均在
夏季层化水体中具有较高丰度．研究还分析了影响该
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ＰＰＥｓ群落组成差异的调控因素，发现环境过滤作用
是影响ＰＰＥｓ群落结构季节变动的主要因素，而空间
扩散限制因素的作用并不显著．Ｗｕ等［７４］进一步采用

４５４高通量测序技术对南海（包括部分东海样品）Ｐｉｃｏ－
级真核浮游生物丰富种和稀有种进行比较研究，发现
这两个子群落显示出明显季节性差异分布模式，且其
影响因素具有水层差异：在表层水体，丰富种较多受
到扩散限制，而稀少种较多受到环境过滤影响；在次
表层水体，二者均较少体现环境过滤，而较多受到扩
散限制影响．这些研究为全面了解浮游植物群落结构
变动及其对环境变化的响应迈出了重要的一步．
对南海浮游植物全粒级群落组成及其变动的研

究也有一系列报道，且多关注对季风、冲淡水、沿岸流
及中尺度涡旋等物理过程的响应．陈纪新等［７５］通过

ＨＰＬＣ光合色素的方法发现秋季南海北部近岸受珠
江冲淡水影响，浮游植物以硅藻、隐藻和绿藻为优势
类群，而远离河口的陆架及其外缘以定鞭藻、原绿球
藻和聚球藻为优势．之后，Ｚｈａｉ等［７６］通过相同方法发
现南海北部冬季浮游植物群落结构也呈现类似分布

格局，此外还报道了浮游植物群落结构在垂直方向上
的差异，在陆架的 ＤＣＭ 层，聚球藻具有较高的生物
量，在陆坡和海盆区，ＤＣＭ之上以聚球藻和原绿球藻占
优势，ＤＣＭ层之下主要是海金藻类（Ｐｅｌａｇｏｐｈｙｔｅｓ）．Ｈｏ
等［７７］认为南海北部浮游植物光合色素组成和群落结

构的时空变动受夏季陆源营养物质输入、冬季混合强
度以及来自台湾海峡的低温沿岸流的影响．此外，针
对中尺度涡旋的影响，Ｈｕａｎｇ等［５５］观测到２００３年１２
月至２００４年３月两个不同起源和年龄的暖涡影响下
浮游植物群落结构呈现不同的响应模式，浮游植物群
落在受黑潮影响的暖涡中以原绿球藻为主，而在受近
岸水团影响的局地暖涡中以定鞭藻为优势．Ｗａｎｇ
等［７８］报道了２００８年夏季南海中部海盆的３个暖涡边
缘的高生物量主要由定鞭藻和原绿球藻增加所贡献．
硅藻虽然不是优势类群，但在暖涡边缘仍然有２．５倍
的生物量增加，但并未带来边缘生源硅输出通量的增
加，反而是在暖涡中心生源硅输出通量更高．研究指
出这主要是由于暖涡由边缘向中心的平流输运所致．
同时，研究还指出，在生物泵中起主要作用的类群在
暖涡中心、边缘和非暖涡影响区分别为硅藻、定鞭藻８
型和原绿球藻．浮游植物对冷涡的响应与对暖涡又呈
现不同的模式，钟超等［７９］和 Ｗａｎｇ等［５４］通过对南海西
部的冷涡观测发现，冷涡中心浮游植物以硅藻、青绿
藻和聚球藻为主，而定鞭藻和原绿球藻的贡献较小．
鉴于以上研究在时空尺度和分辨率上的不足，Ｘｉａｏ

等［８０］通过分析南海２００４—２０１５年２０个现场调查航
次的光合色素组成数据，归纳总结得到南海浮游植物
群落结构全年平均态的５个分布模式：１）近岸模式，
其特征为南海北部近岸海区全年以硅藻占绝对优势，
并伴随有一定浓度的甲藻（春季）、聚球藻和青绿藻；

２）外海模式，其特征为原绿球藻在整个南海的外海
水体都具有较高生物量，尤其在春季和夏季最为明
显；３）表层模式，其特征为聚球藻在整个南海上混
合层的生物量都较高，但从春季到冬季逐渐减少；

４）次表层模式，其特征为定鞭藻８型和青绿藻在南
海次表层的生物量较高，其中定鞭藻８型的生物量
最大层比青绿藻的更深；５）陆架模式，其特征为南海
陆架海区浮游植物群落结构具有高多样性，且季节变
化较明显．
然而，由于尚缺乏南海长时间序列的现场调查资

料，关于浮游植物群落结构的年代际变动尚未见报
道．尽管如此，研究者通过培养实验或数学统计模型
对南海浮游植物群落结构变动与气候变化因子的关

系开展了针对性研究．针对２０世纪末ＣＯ２将升高和水
体层化加剧将引起混合层变浅且光照强度加强的预

测，Ｇａｏ等［８１］通过现场培养实验研究发现二者的耦合
作用对浮游植物光合作用和生长起负面效应，浮游植
物群落结构将由硅藻转化为其他类群，从而改变食物
网结构和碳输出．针对ＣＯ２上升和ｐＨ 下降的双重效
应，Ｈｏｎｇ等［８２］以南海海盆区的寡营养海水培养束毛
藻，发现ＣＯ２升高对束毛藻固氮的促进作用弱于海水

ｐＨ下降的抑制作用，导致海洋酸化的净效应为抑制
束毛藻固氮，且该负效应随着海水中铁浓度的下降而
增强．在基于现场实测数据的统计模型方面，Ｘｉａｏ
等［８０］结合最大熵模型（ＭａｘＥｎｔ）与广义加性模型
（ＧＡＭｓ）模拟了南海主要浮游植物类群的实际生态位
曲线，并进一步估算了每条生态位曲线的平均生态位
和生态位宽度，发现不同类群针对温度、光照及营养
盐浓度这３个因子的生态位特性可聚类为明显的４
组，并将硅藻、原绿球藻、聚球藻、定鞭藻８型等主要
类群彼此分开．该结果表明南海浮游植物群落结构的
时空变动来自于不同类群在温度、光照及营养盐浓度
这三者之间的权衡差异（ｔｒａｄｅ－ｏｆｆ），这些差异决定了
它们对未来环境变化的适应能力．
表１总结了以上３个边缘海的浮游植物群落结构

时空变化的主要特征，以及典型年代际变化的主要特
征、影响因素及生态效应．总体而言，相对加勒比海和
阿拉伯海，南海地形梯度更大，同时影响因素也更多，
除受季风影响外，还受珠江、湄公河冲淡水的显著影
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响，因而浮游植物群落结构具有更大的空间变化特
征．在长时间尺度上，加勒比海和阿拉伯海都发生过
浮游植物群落结构的年代际转型或根本性变化，虽然
两个海区的变化特征并不一样，但这些变化都与气候

变化和人类活动有关．南海同样受气候变化和人类活动
的显著影响，但由于长时间连续观测数据的不足，目前
尚不清楚类似的阶段性变化在南海是否发生过，也无法
预知未来是否会发生．

表１　加勒比海、阿拉伯海和南海浮游植物群落结构时空变化和年代际变化的代表性特征、影响因素及生态效应

Ｔａｂ．１　Ｍａｉｎ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ，ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ　ｆａｃｔｏｒｓ　ａｎｄ　ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｓｅａｓｏｎａｌ－ｓｐａｔｉａｌ　ａｎｄ　ｉｎｔｅｒａｎｎｕａｌ

ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ　ｏｆ　ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ　ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｃａｒｉｂｂｅａｎ　Ｓｅａ，ｔｈｅ　Ａｒａｂｉａ　Ｓｅａ　ａｎｄ　ｔｈｅ　Ｓｏｕｔｈ　Ｃｈｉｎａ　Ｓｅａ

特征因素 加勒比海［１３－１７］ 阿拉伯海［２６，３０，３２，３８］ 南海［３０］

常规时空变化

特征
１２—５月上升流期间以硅藻为主，
其余时间以蓝藻为主

冬季混合支撑硅藻生长；春季层化
引起束毛藻藻华；夏季上升流支撑
硅藻藻华；秋季寡营养以原绿球藻
和聚球藻为主

近岸全年硅藻占优势；表层聚球藻，
春季到冬季递减；外海原绿球藻占优
势，春夏最明显；次表层定鞭藻８型
和青绿藻占优势；陆架具有高多样性
且季节变化明显

时空变化驱动

因素

信风 季风 季风、冲淡水

年代际变化

特征
２００４年前后发生年代际转型，优势
类群从硅藻、甲藻和颗石藻转化为
小粒级浮游植物，高生物量向下层
水体转移，多样性增加，群落组成的
季节变动减弱

２００３—２０１１年冬季硅藻被夜光藻
取代

未知

年代际变化

影响因素

亚速尔高压中心北移和ＩＴＣＺ大西
洋中心向东北方向迁移引起信风减

弱，从而引起海表温度升高，水体层
化加强，上升流减弱，真光层内营养
盐浓度降低

全球变暖引起夏季藻华更加严重，
使得中层低氧水向真光层扩散；近
岸富营养化导致的低氧水域向外扩

散；夜光藻具有内共生体胞藻，比硅
藻更能适应低氧环境

未知

年代际变化

生态效应

尚存争论，ＰＯＣ输出通量增加或无
显著变化

由硅藻－鱼类的经典食物链转化为
夜光藻－樽海鞘和水母的食物链，危
害渔场和沿海居民生活

未知

４　总结与展望

南海和阿拉伯海都处于热带季风气候区，研究者
针对季风影响下浮游植物生物量和群落结构的时空

变化特征开展了大量工作，主要聚焦于风生上升流和
对流混合对浮游植物时空变动的驱动作用．此外，南
海的研究焦点还包括珠江冲淡水、冷涡和暖涡等中尺
度过程对浮游植物生物量和群落演替的影响．然而，
在浮游植物群落结构的长期演变方面，南海缺乏代表
性长时间观测资料的报道．尽管２１世纪初ＳＥＡＴＳ的
建立提供了一些高分辨率资料，但针对浮游植物群落
结构研究仅限于季节尺度，尚缺乏年际和年代际尺度
的连续观测，因此，目前尚不能在长时间尺度上了解
南海浮游植物群落演替与全球气候变化与人类活动

的关系．例如，除加勒比海外，海洋生态系统年代际转

型已在全球多个海域被证实存在［８２－８３］，然而，在诸如
南海等其他低纬度边缘海，由于长时间序列观测资料
的缺乏，尚不能确定是否也存在类似这样的生态系统
年代际转型．同时，作为海洋生态系统储碳的重要途
径，生物泵和微型生物碳泵均由浮游植物固碳过程驱
动，其储碳机制必然受到浮游生态系统结构和相关过
程的影响，然而，浮游植物的长期演变对生物泵及微
型生物碳泵的效率有着什么样的影响目前也是未解

之谜．因此，开展全球变化影响下的浮游植物（和浮游
动物）群落结构的长期演变以及由此引发的海洋储碳
过程、机制和碳库变动这一重大科学问题研究，是当
前全球变化研究的重要方向，但也是研究的薄弱环节
和难点所在．基于此，探寻古海洋记录和现代过程关
联，建立沉积碳库变动与浮游生物群落结构演变及全
球变化联系，是揭示全球变化背景下浮游生物长期演
变规律及其对海洋生态系统储碳过程影响的关键
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环节［８４］．
阿拉伯海和加勒比海的长期观测研究较多，尤其

是加勒比海的ＣＡＲＩＡＣＯ时间序列观测站，为了解当
地乃至整个低纬度边缘海浮游植物群落结构的长期

变动及其驱动机制提供了大量宝贵资料．然而，总体
而言，关于浮游植物群落结构的长期演变规律及其与
气候变化的关联以及群落演变所产生的生态效应还

存在很大的争议．其原因主要来自于观测资料在时间
和空间分辨率上的不足、观测手段的缺陷以及研究方
法的单一等．随着全球变暖和人类活动的加剧，必须
以长期连续观测的手段在生态系统水平上开展动态

变化研究，同时有效利用新设备、新技术、新方法开展
多层面、大尺度、立体化研究．如通过生物地球化学剖
面漂流浮标（Ｂｉｏ－Ａｒｇｏ）、水下滑翔机（Ｇｌｉｄｅｒ）等原位
在线连续观测手段，并结合浮游植物群落快速分类传
感器（如ＢＢＥ）等技术开展长期连续在线监测；将实测
数据与多源卫星遥感技术结合反演浮游植物群落结

构的长期变动；将传统显微分类学、化学分类法（如

ＨＰＬＣ）与分子生物学结合，在全粒级水平上研究浮游
植物群落结构的变动规律；将现场观测与室内控制实
验相结合，研究群落演变的关键过程及调控机制等．
近１０年来，以观测数据为基础，通过多种统计学

手段建立经验模型，如神经网络模型［８５］、广义加性模

型［８６－８７］等，成为研究浮游植物和生态系统对气候变化

响应的热点．统计模型手段便于分析多种环境变化的
独立或交互影响，同时可假设多种情景模式预测未来
变化趋势，已在温带、亚热带海域及全球尺度应用于
浮游植物群落动态对多种环境变化因子的响应研

究［８５，８８－９０］．此外，自２０世纪９０年代起，应用数学手段

模拟海洋生态系统结构、功能与过程的海洋生态系统
模型获得较大的发展［９１］，并从以浮游植物生物量为单

一总体发展为考虑浮游植物群落结构动力学模型［９２］，

对研究浮游植物群落演替动态的调控机制做出了重

要贡献．尤其是近年来以浮游植物功能特性（ｔｒａｉｔ－
ｂａｓｅｄ　ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ）为基础的生态模型
已成为研究浮游植物群落动态对气候变化响应的新

手段，成功用于模拟和预测北太平洋浮游植物在粒级
水平上的群落动态［９３］．此外，针对阿拉伯海的夜光藻

藻华现象，研究者正在开发模型预测系统，以帮助周
边国家准确预测夜光藻藻华暴发的时间和规模［９４］．因

此，为进一步了解低纬度边缘海浮游植物群落动态及
其对气候变化的响应，以实测数据为基础，建立统计
模型、生态系统模型成为未来的发展趋势．
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２０１７，１９（１）：２７－２９．
［８５］　ＦＬＯＭＢＡＵＭ　Ｐ，ＧＡＬＬＥＧＯＳ　Ｊ　Ｌ，ＧＯＲＤＩＬＬＯ　Ｒ　Ａ，ｅｔ

ａｌ．Ｐｒｅｓｅｎｔ　ａｎｄ　ｆｕｔｕｒｅ　ｇｌｏｂａｌ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｍａｒｉｎｅ

Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ　Ｐｒｏｃｈｌｏｒｏｃｏｃｃｕｓ　ａｎｄ　Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ［Ｊ］．

·８９７·



第６期 黄邦钦等：低纬度边缘海浮游植物群落演变及其与全球变化的关联

ｈｔｔｐ：∥ｊｘｍｕ．ｘｍｕ．ｅｄｕ．ｃｎ

Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｎａｔｉｏｎａｌ　Ａｃａｄｅｍｙ　ｏｆ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ

Ｕｎｉｔｅｄ　Ｓｔａｔｅｓ　ｏｆ　Ａｍｅｒｉｃａ，２０１３，１１０（２４）：９８２４－９８２９．
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