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摘要    海洋中存在一个巨大的惰性溶解有机碳(RDOC)库, 可与大气 CO2 碳量相媲美. 两

个碳库之间的交换势必影响气候变化. RDOC 可在海洋中保存数千年, 构成了海洋储碳的重

要机制. 探寻 RDOC 碳库形成机制是认识海洋如何储碳的关键. 新近提出的“海洋微型生物

碳泵(Microbial Carbon Pump, MCP)”理论指出, 海洋微型生物是 RDOC 碳库的主要贡献者. 

本文从 MCP 的主动机制和被动机制及其环境调控出发, 论述了海洋 RDOC 的组成与生物来

源, RDOC 组分的微型生物代谢途径, 病毒的裂解过程以及浮游动物活动对 RDOC 生产的贡

献, 不同类群微型生物有机碳代谢特征及其生物标记物与碳氢同位素表征, 以及 MCP 的能

量代谢特征与储碳效率, 并结合 MCP 储碳的地史证据展望了 MCP 在增加海洋储碳能力方

面的应用前景. 
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海洋碳循环是涉及全球变化的一个博大命题 , 

其研究的关键在于碳循环的过程与机制. 海洋碳循

环的过程与机制不仅在于其物理和化学的层面, 还

在于生物的层面[1~6]. CO2 由自养过程固定下来成为

有机碳, 有机碳又被异养过程呼吸返还为 CO2, 完成

一个循环. 在这个循环之中, 各种生物参与其中, 通

过不同的途径、不同的机制、在不同程度上影响着这

个循环的产出和效应[7~9]. 其中一方面的产出和效应

就是有一部分碳逃逸这个循环而被储藏在海洋中(即

储碳 ), 从而调节气候变化 . 人们所熟知的 “生物

泵”(Biological Pump, BP)就是一个至关重要的储碳机  

制 [10,11], 由于海洋储碳对于应对全球变暖具有重要

意义, 生物泵储碳过程研究已成为近 30 年来海洋碳

循环研究的焦点之一 [12,13](http://www.msrc.sunysb. 

edu/octet/biological_pump.html). 然而 , 几十年的研

究积累使人们认识到 , 生物泵导致的颗粒有机碳

(Particulate Organic Carbon, POC)向深海的输出是十

分有限的, 到达海底埋葬的有机碳量大约只有海洋

初级生产力的 0.1%, 绝大部分 POC 在沉降途中被降

解呼吸转化成 CO2
[13~16]. 其实, 海洋中的有机碳除了
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颗粒态之外 , 更主要的是以溶解有机碳 (Dissolved 

Organic Carbon, DOC)形式存在的, 从过滤分离角度

看, DOC占总有机碳的 95%强[17]. 而这其中约有 95%

的 DOC 是生物难以利用的惰性 DOC(Recalcitrant 

Dissolved Organic Carbon, RDOC)[15,18~20]. RDOC碳库

巨大(约 650 Gt), 可与大气 CO2 总碳量相媲美[21~23]. 
14C 测定表明海洋中的 RDOC 年龄可达 4000~6000 

年[15,24,25], 构成了海洋的长期储碳. 地史数据表明这

个海洋 RDOC 库在距今 5.42~8.5 亿年前的新元古代

中晚期曾一度是目前海洋 DOC 库的 100~1000 倍以

上, 且其碳循环的周期远大于 104 年[26,27]. 如此一来, 

“RDOC 碳库是怎么形成的?” 就成为人们关注的核

心科学问题. 新近提出的海洋“微型生物碳泵(Micro- 

bial Carbon Pump, MCP)”储碳机制[16]对此问题给出

了一个解答—微型生物生态过程是 RDOC 的主要

来源. 本文就 MCP 储碳理论从分子生物学、环境生

态学和生物地球化学的角度予以剖析和阐释, 并结

合地球历史数据分析, 探讨了 MCP 储碳的应用前景. 

1  微型生物碳泵理论—新认识的海洋储
碳机制 

MCP 理论 [16,28,29]指出 , 海洋中的微型生物是

RDOC 的主要贡献者. 微型生物个体虽小, 但数量极

大, 是海洋生态系统生物量和能流的主要承担者[3,30]. 

微型生物是海洋中与 DOC 联系 密切的生物组分. 

尽管过去已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, 但是, 以往忽视了一个

十分重要的过程 , 这就是异养微型生物不仅利用

DOC, 而 且 产 生 DOC, 并 且 其 中 一 部 分 就 是

RDOC[16,31,32], 正是这部分 RDOC 逃逸了生物的利用

和操控, 进入水体长期积累, 构成了海洋水体储碳. 

MCP指的就是这种把活性DOC转化为惰性的 RDOC

的微型生物生态过程[16], MCP 储碳是海洋生态系统

中一系列微型生物活动的总体效应[33]. 与经典“生物

泵”相比, MCP 是不依赖于沉降过程的储碳机制(图 1). 

MCP 不仅储碳, 而且释放氮、磷, 保障了海洋生产力

的可持续性; 与另外一种机制—由 CO2 分压差驱

动的“溶解度泵”—相比, MCP 具有不可比拟的优势: 

其产物惰性溶解有机碳不存在化学平衡移动, 不会

导致海洋酸化, 因此有着良好的研发前景.  

2   MCP 的主动机制 

2.1 海洋 RDOC 的组成与生物来源 

在传统模式下, 异养微型生物是有机碳的分解

者. 但实际上, 它们既是有机碳的分解者也是有机碳

的生产者. 经过 30 余年的研究, 海洋微型生物对于

RDOC 贡献的认识已经逐步建立起来. 早期的研究

证实海水中的异养微型生物利用浮游植物产生易降

解溶解有机碳 (Labile Dissolved Organic Carbon, 

LDOC)的同时也产生 RDOC 组分[34,35]. 多糖已被证

明是海水 DOC 的主要成分[36]. 研究表明, 表层海水

中>1000 Da 的组分中, 中性糖、醋酸盐和脂质三种成

分的分布呈现很好的相关性, 揭示了这些组分可能

来源于同一大分子—酰化低聚糖 [37]. 微型生物分

泌 的 其 他 胞 外 多 聚 物 (Extracellular Polymeric 

Substances, EPS)也可能是 RDOC 的重要来源, 比如

糖蛋白、脂蛋白、胞外 DNA. 此外, 有些单糖, 也可

以构成 RDOC, 例如 L 型葡萄糖. 大西洋中部海湾的

海水 DOC 中的碳水化合物水解后的单糖成分在时间

和空间尺度的差异性并不大, 揭示了这些 DOC 来源

有共同之处[38]. 常识中氨基酸是非常容易吸收利用

的碳源和氮源, 事实上只有L型氨基酸可以被广泛利

用, 而多数 D 型氨基酸很难作为单一碳源或氮源被

细菌利用. 研究表明, 以葡萄糖为碳源培养环境微型

生物数月, 难于被分解的葡糖胺以及 D 型氨基酸被

积累 [39], 表明海洋细菌细胞壁组分可能是海洋

RDOC 的重要来源. 来源于细胞壁的 D 型氨基酸(图

2)普遍存在于各类水体 [39], 并且已被作为生标用于

指示海洋环境中细菌起源的 DOC 组分[40]. 在嗜热的

古菌中也发现 D 型氨基酸的存在[41]. 氨基酸的手性

转化是由消旋酶催化的过程, 但在不同生物体内的

催化活性不同, 不同细菌分泌的 D 型氨基酸类型也

存在差异[42]. 催化 D 型氨基酸合成的消旋酶基因普

遍存在于海洋微型生物及环境宏基因中. 研究不同

类型的 D 型氨基酸的惰性特征以及在细胞壁和胞外

分泌物中分布情况将有助于认识胞外惰性物质产生

的生理机制和对海洋有机碳库的影响. 

培养实验表明, 海洋环境中微型生物群落能将

培养海水中添加的葡萄糖或谷氨酸快速转变为难以

再利用的 RDOC[31]. 对单一菌株 Pseudomonas chloro- 

raphis 的室内培养实验也证实了上述发现 :  约有

3%~5%的葡萄糖被转化为细菌难以再利用的惰性成

分并在整个实验周期中得以封存[32]. 这些经典的实 
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图 1  海洋碳循环有关的主要生物过程 

微型生物碳泵(MCP), 蓝色区域; 生物泵, 灰色区域; 微食物环(Microbial Loop), 粉红色区域; 病毒回路(Viral Shunt), 蓝绿色区域; 主食物链

(Grazing Food Chain), 绿色区域 

验证实了微型生物的某些代谢产物可以逃逸生物的

再利用过程而进入水体中得以保存积累. RDOC 的生

物小分子如何通过物理屏蔽或化学修饰保护对于其

免于被利用具有重要意义 [43], 研究发现 LDOC 到

RDOC 的微生物转化过程伴随着 DOC 分子量的相对

升高 [32], 其中之一变化可以由-CH2CH2O 基团的增

加进行解释, 同时还发现 LDOC 到 RDOC 的微生物

转化过程伴随着 D 型氨基酸的产生[32]. 
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图 2  水体中 D 型氨基酸的来源[39] 

细菌生长分裂过程中, 肽聚糖的再利用(a)或从头合成(b)过程中都伴随着 D 型氨基酸的释放 

2.2  微型生物胞外分泌物的环境效应  

微型生物的胞外分泌物如 D 型氨基酸、多糖和

信号小分子多具有一定的生物惰性, 可在水体中积

累形成海水中的 RDOC 组分[44]. 前期的实验表明, 

不同于L型氨基酸, 多数D型氨基酸不能被作为唯一

的碳源被利用 [ 4 5 ] ,  而深海的研究也表明深海细 

菌大量分泌的胞外多糖不能作为深海细菌的碳源和

能源[46]. 愈来愈多的研究则证实细菌分泌的 D 型氨

基酸和胞外多糖在生长代谢、聚集等生命过程中扮演

着非常重要的生态学作用.  

海洋细菌分泌的胞外多糖有利于自身黏附在动

植物、岩石等生物或非生物介质的表面以形成微型生 
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物的聚合体(microbial aggregates). 在这些聚合体形

成的过程中, 细菌的生长代谢途径被重新调节, 细胞

产生大量的以胞外多糖为主的胞外多聚物, 从而形

成少量细菌被大量胞外基质所包被的多层次结构[47]. 

我们的研究发现, 在氧化胁迫时, 细菌通过调节普遍

应激反应因子, 选择性抑制基因的转录, 抑制细菌的

鞭毛活动性而促进胞外多糖的分泌 , 使细菌由“浮

游”状态进入聚合的“生物膜”的状态[48,49]. 微型生物

的聚合体在海洋环境中可导致“海雪(marine snow)”

现象[50]. 海雪颗粒趋于下沉, 是有机物质从透光层到

深海底表面的重要运输途径, 展示了不可见的 DOC

聚合形成可见的 POC 的过程. 研究发现, 近几十年

海洋温度的不断上升导致了地中海区域内“海雪”现

象的频繁发生 [51]. 从海雪中分离的玫瑰杆菌

Roseobacter 可通过密度感应的信号传导系统调节微

型生物的聚合体的形成[52], 同时胞外多糖分布和结

构特点也影响聚合体的形成(图 3).  

此外与胞外多聚物导致的聚合效应相对的是 , 

微型生物的聚合体在环境影响下能够发生解体. 这

种解体是细菌群体的“程序性细胞死亡”(Program cell 

death)的结果, 它不但使处于聚合状态的细菌重回浮

游状态, 并伴随着大量死亡细胞成分和胞外多聚物

向水体中释放. 近研究发现某些 D 型氨基酸能够

在特定的环境下引起生物膜的解体[53]. 由此可见, D

型氨基酸不仅仅作为细胞壁的组分调节细胞壁的功

能, 并能作为信号分子调节聚合效应, 进而影响微型

生物的储碳效应.  

微型生物聚合体的形成和解体与环境因子和营

养因子密切相关, 但在海洋环境中的调节过程以及

对应的胞外多糖和 D 型氨基酸等胞外分泌物的调节

过程有待深入研究. 目前信号传导系统对环境温度、

pH 值、营养盐变化的分子响应机制并不清楚, 开展

相关研究有助于揭示气侯变化对“海雪”等微型生物

聚合体形成的影响. 研究“海雪” 等POC形成的条件, 

以及其他海洋环境中由微型生物介导的聚合现象和

沉降过程将加深我们对海洋碳循环尤其是碳输出的

认识.  

2.3  微型生物 RDOC 代谢的分子生物学检测 

当代海洋微型生物生态学已经进入一个繁荣的

“组学(-omics)时代”. 从 2003 年 Craig Venter 马尾藻

海区宏基因组检测[55], 到 2009 年拥有 60 多个站点宏 

 

图 3  海洋细菌的胞外多糖分泌特性[54] 

(a) 中形成比细胞尺寸还要大的松散的包被, 而(f)中仅在细胞四周

形成一层致密的薄膜. (d)和(f)在海雪颗粒中存在. 比例尺: (a), (b) 
100 nm, (c)~(f) 200 nm 

基因组数据全球海洋调查(Global Ocean Survey), 海

洋宏基因组研究大大拓宽了人们对海洋微型生物物

种多样性和功能基因多样性的认识[56]. 基因芯片技

术基于已有的 DNA 序列设计芯片探针, 能从样品中

筛选出已知物种或功能的基因组信息, 从而进行比

较、归类和多元统计等生态分析. 碳循环有关的基因

功能类型可依据其对 DOC 利用及其调控作用划分为

“碳转运”、“碳链转化”、“储碳或固碳”等类型, 这些

关键基因是联系个体微观代谢与微型生物碳泵宏观

效应的桥梁, 可以探究微型生物 DOC 利用、代谢以

及转运转化 RDOC 的分子机制. 例如, 通过对 ABC

转运体在两种细菌群落 SAR11及 Roseobacter的基因

组分布调查发现: Roseobacter 喜好碳水化合物类型

的 DOC, 而 SAR11 更喜欢含氮源类物质的 DOC[44]. 

然而并不是微型生物所有的基因都会得到表达, 作

为基因表达的 终产物—蛋白质才是微型生物代

谢过程的执行者, 也是微观过程重要的生物指示分

子, 而且海洋中的异养细菌群落蛋白表达会受环境
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因素调控, 通过海洋宏蛋白质组学技术可以对其代

谢微观过程加以反映. 通过宏基因组调查发现, 环境

因子对微型生物的关键代谢调控有密切联系 [56,57]. 

例如, 自养微型生物的呼吸链关键酶 NADH 脱氢酶

丰度与温度呈正相关, 而异养微型生物 NADH 脱氢

酶丰度与温度呈负相关; 微型生物在应对营养匮乏

状况, 更趋向于转运利用氨基酸, 并减少自身的氨基

酸合成; 在环境梯度上(盐度、温度、垂直深度), 细

菌的脂类、糖多脂、胞外多糖代谢等存在明显的变  

动 [57]. 以上表明微型生物可以通过调节一些“灵活” 

(flexibility)代谢途径, 用以适应环境, 另一方面包括

RDOC 在内的代谢物产生势必受到环境因子的影响. 

因此, 通过综合运用海洋宏基因组、宏蛋白质组学及

基因芯片技术对自然环境中微型生物群落结构及其

功能信息在基因、蛋白质水平上加以综合分析, 可提

供不同环境条件下微型生物群落结构和 DOC 代谢利

用信息、并反映 RDOC 主动产生代谢过程.  

3  MCP 的被动机制  

3.1  病毒作用及其对 RDOC 的贡献  

海洋浮游病毒是海洋生态系统中丰度 高的生

命粒子, 其丰度可达 1010 L1, 是原核生物(细菌和古

菌)丰度的 5~25 倍, 海洋病毒总数达 4×1030 之多, 

其生物量也仅次于原核生物 [58,59]. 海洋浮游病毒主

要包括藻类病毒和细菌/古菌病毒, 而细菌/古菌病毒

在数量上占绝对优势 [60,61]. 病毒通过感染和裂解细

菌/古菌细胞从而影响物质和能量在海洋微生物食物

网中的去处和通量[5,62]. 病毒的裂解使得原核生物生

物量转化为 DOC 进入水中, 脱离了主食物链, 形成

“病毒回路”[63,64](图 1). “病毒回路”改变了海洋碳流的

方向和途径, 减少了向上层营养级的碳的输送. 海洋

光合作用所固定的碳的 6%~26% 经过“病毒回路”回

流到 DOC 碳库[5,62,65]. 病毒裂解释放出组分复杂的

细胞物质, 如单体、寡聚体和多聚体、胶体物质和细

胞碎片等[66,67](图 4). 有相当一部分具有生物利用惰

性特征, 成为潜在的 RDOC[68,69]. 考虑到海洋中时刻

发生、无处不在的病毒裂解, 即使仅仅有少量的细胞

裂解产物为 RDOC, 病毒在海洋 RDOC 库积累过程

中的贡献也是可观的. 更重要的是, 病毒裂解直接影

响着 MCP 的主角—细菌/古菌的群落动态. 已有的

研究表明, 病毒通过感染和裂解细菌/古菌细胞来影

响细菌/古菌生态类群的丰度、生产力、群落结构和

多样性 [70~72]. 同时 , 被感染宿主细胞的裂解产物作

为营养物质, 为生态系统中未被感染的细菌/古菌所

利用, 进而影响这一部分微型生物类群的生态特性

及生态功能[73~75]. 这两种作用的耦合决定着特定生

态系统的 MCP 过程中病毒的角色和地位.  

另一方面, 病毒对海洋生态系统的物质和能量

循环的影响不仅仅是通过裂解宿主细胞, 而且它们

很有可能通过自身携带的基因, 直接参与到宿主的

碳代谢过程中. 单细胞蓝细菌原绿球藻(Prochloroco- 

ccus)是全球数量 多的光合作用生物, 光合能流大

约占到全球总量的四分之一[77], 在海洋食物链中发

挥着至关重要的作用. 它的病毒(噬菌体)在全球海洋

中广泛分布, 也是海洋中数量 多的病毒[78]. 已完成

测序的16个T4类原绿球藻噬菌体的基因组中有大量

与宿主的各种代谢途径有关的基因[79]. 这些“补充代

谢基因”[80]中 让人意想不到的是光合作用系统基 

因[81,82], 因为一般认为病毒是不会进行光合作用的. 

与光合作用电子传递[83,84]、色素合成[85]、戊糖磷酸途

径、核酸合成、磷代谢有关的基因也在原绿球藻噬菌

体的基因组中被发现了[79,86]. 光合作用系统基因在

噬菌体基因组中被发现后, 有人提出这些噬菌体的

基因可能通过参与光合作用而起到固碳和合成有机

物的作用[82]. 但是我们[87]发现噬菌体虽然有光合作

 

 

图 4  海洋不产氧光合异养菌(AAPB) R. denitrificans 被 RDJLΦ1 病毒裂解的动态过程[76] 

(a) 病毒加入宿主菌培养液后 100 min 开始裂解; (a)~(c) 开始裂解后每间隔 4 min 进行原子力显微镜成像; (d) 在(c)状态持续 20 min 后的形态 
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用的光反应途径(参与吸收光能)的基因, 但是却没有

暗反应卡尔文循环(参与固定二氧化碳合成有机物)

的基因, 并且噬菌体有卡尔文循环的抑制因子 CP12, 

于是在实验数据的基础上提出了这些病毒所携带的

光合作用基因虽然可能参与吸收太阳光能, 但是并

没有参与固定二氧化碳, 而是在裂解原绿球藻的过

程中参与了糖代谢[87], 很可能把宿主体内的葡萄糖

转化为噬菌体核酸的骨架戊糖. 这些与碳代谢有关

的“补充代谢基因”在异养微生物的噬菌体中从来没

有被发现过[80], 所以自养微生物的噬菌体可能除了

裂解宿主释放有机碳外, 还通过参与宿主的碳代谢

途径来增强噬菌体对宿主的感染能力. 这个病毒参

与的碳代谢途径也有可能把原绿球藻胞内的活性

DOC 转化为惰性的 RDOC, 并且 终影响海洋碳循

环.  

3.2  浮游动物活动对 RDOC 的贡献  

众所周知浮游植物可通过自身代谢提供相当大

一部分的 DOC[7,88].  处于指数生长期的藻类细胞

DOC 释放量相当于其每日总固碳量的 10%[89], 尽管

当细胞受到环境压力时 DOC 的释放量会大大增   

加[90,91], 这一数字仍小于水生态系统中细菌生长所

需的 DOC 量(约等于光合作用总固碳量的 20%~ 

40%)[92,93]. 因此, 目前普遍认为, 摄食活动所释放的

DOC 能够在一定程度上维持细菌的生长[94,95]. 与摄

食活动相关的 DOC 释放过程包括撒漏摄食(sloppy 

feeding, 摄食过程中饵料生物被摄食生物咬碎释放

DOC)、分泌、排泄及粪便的溶解等. 其中, 研究较多

的是浮游甲壳类动物摄食藻类的撒漏摄食, 藻类细

胞在被甲壳类咬碎的同时, 胞内 DOC 将被释放到水

中[96~98]. 当藻类个体较大, 甲壳类难于将之整个吞

咽时, 破碎作用所产生的 DOC 所占比重尤为明显, 

例如汤氏纺锤水蚤(Acartia tonsa)摄食布氏双尾藻

(Ditylum brightwellii)过程中, 释放的 DOC 可达所摄 

食碳量的 54%~69%[97]. 除撒漏摄食外, 浮游甲壳类

也可以通过直接的分泌作用释放一定量的 DOC[99,100]; 

其粪便溶解的 DOC 是水体 DOC 来源的另一途    

径[101,102]. 以往研究表明, 原生动物(主要包括纤毛虫

和异养鞭毛虫)对浮游植物的摄食占浮游植物消耗的

大部分(超过半数)[103] ,  这一摄食过程也同样伴随

DOC 的释放[104]. 考虑到浮游植物在海洋生境中的大 

量/广泛存在, 有理由相信原生动物对浮游植物的摄 

食作用在 DOC的产生与循环中起到重要作用[104]. 以

往研究多集中在摄食作用产生DOC的量, 对DOC分

子水平的描述, 尤其是其中 RDOC 的成分鲜有涉及.  

以往研究表明, 水体中部分 DOC 能够被异养细

菌吸收利用, 并通过微食物环(图 5)向更高营养级传

输 , 这部分碳量大约相当于海洋初级生产力的一  

半[105]. 在水生态系统中, 原生动物通常是细菌的主

要摄食者[106]. 与原生动物摄食相关的 DOC释放机理

主要包括分泌和排泄作用, 前者指原生动物将吸收

同化后的碳以代谢废物的形式通过细胞膜表面分泌, 

后者指原生动物将不能吸收同化的碳排出体外(由于

研究手段的限制 , 实际操作中常将二者合并处理). 

原生动物消化液泡(digestive vacuole)中的消化过程始

于低 pH值(大约为 2)以裂解食物细胞, 随后的步骤包

括高浓度的消化酶和相对较高的 pH 值(大约为 5)[107], 

这些极端化学条件都有可能引起有机物质化学组成

的改变, 在这一过程中, 部分活性 DOC 可能会转变

成 RDOC 而得以长期储存[108]. Koike 等[109]的研究发

现海水中胶质颗粒(直径 0.36~1 m)的丰度随异养鞭

毛虫对细菌的摄食活动的提高而增长, 其结论是异

养鞭毛虫对细菌的摄食能够产生亚微米大小的胶状

颗粒. 另有研究表明原生动物对细菌的摄食可释放

大分子有机化合物[108], 其中包括来自细菌的脂质和

来自原生动物用于消化的酶. Kujawinski 等[110]在原

生动物摄食细菌的实验中发现了 80 种新的 DOM 化

合物. 而Gruber等[32]的研究发现虽然细菌-纤毛虫(猎

物-摄食者)的相互作用在决定 POC 的命运中发挥重

要作用, 它们对水生系统中 DOC 组分的影响(例如

RDOC 的组分及数量)可能没有原本想象那么大. 然

而这一研究仅局限于特定种类的原生动物及细菌 , 

考虑到原生动物和细菌类群及代谢方式的多样性 , 

这一结论是否能推广到其他类群还有待进一步研究. 

在水生态系统中, 原生动物不仅能摄食异养细菌及

微型自养生物, 同时也能摄食病毒, 当海水中病毒的

丰度远高于细菌时, 病毒将成为原生动物的重要营

养来源[111]. 考虑到海洋中无处不在无时不发生的浮

游动物的摄食作用, 即使仅仅有少量摄食活动产物

为 RDOC, 其总量在海洋 RDOC 库积累过程中的贡

献也是可观的. 因此, 浮游动物在 DOC 释放、RDOC

碳库形成及 MCP 中扮演重要角色.  
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图 5  微型生物活动与 DOC 关系示意图 

修改自 Science 2010 年 2 月 5 日封面. 示浮游动物排泄(图左), 浮游

植物分泌(图上)和裂解(图右)产生 DOC, 及细菌对 DOC 的吸收利用

(图下) 

4  微型生物的 RDOC 代谢与环境调节   

4.1  微型生物功能类群的有机碳代谢特征差异 

微型生物的代谢活性将 LDOC 转化为 RDOC, 

从而进入长周期海洋碳循环. 值得注意的是, 在自然

生态中不同微型生物类群对于 DOC 的利用是有种属

特征差异的, 例如, 新近认识的功能类群好氧不产氧

光合异养细菌(Aerobic Anoxyenic Phototrophic Bac- 

teria, AAPB)已经被证实能选择利用浮游植物产生的

DOC[112], 并产生 AAPB-特定的 RDOC 于环境中, 因

此 AAPB 往往与浮游植物协同发展[112,113]; 而在深海

广泛分布的古菌类群(包括泉古菌和广古菌)则相对

更善于利用深海有机碳库中的 DOC[114,115], 从而产生

更加惰性的 RDOC于海洋碳库中. 可见, 在整个海洋

生态系统的有机碳库形成谱带上, 由不同的微型生

物类群通过一系列的微型生物代谢过程不断地将相

对活性 DOC 转化为 RDOC, 从而使海洋碳储库中的

RDOC 无论在量上还是惰性程度上均得到积累. 因

此, 研究海洋中各典型功能类群的 DOC 代谢活性及

各类群特定 RDOC 类型 , 将有助于我们深入理解

MCP 的生态学意义. 近年来越来越多的分子生物学

手段运用于环境生态学的研究, 针对环境中微型生

物有机碳代谢特征差异的研究, 目前 有前景的方

法通常是基于基因和基于同位素示踪相结合的产物. 

例如高通量基因芯片(GeoChip)技术, GeoChip 包括 4

类碳固定基因, 33 类碳降解基因(从活性有机碳到惰

性有机碳), 以及 4 类与甲烷氧化与合成有关的基因, 

共 11065 个探针, 针对的目标物种包含细菌、古菌、

真菌等广泛分布在陆地和海洋的微生物物种 [116], 

GeoChip 的运用能够细致的诠释海洋环境梯度中各

类群碳代谢途径的活性差异. 此外, 新近发展起来的

荧光原位杂交技术和基于放射性同位素底物示踪的

微型放射自显影技术的结合[114,117], 可以从单细胞水

平上观测微型生物各典型类群对有机碳底物的代谢

活性, 并评估针对各类群相对惰性的 DOC 底物类型. 

而近几年稳定同位素培养技术的运用和发展, 更拓

宽了与之相结合的后续研究手段, 如基于 PCR 的系

统发育研究、组学研究、磷脂脂肪酸研究等[118], 从

而能深入了解微型生物组成及有机碳代谢活性特征.  

4.2  MCP 有关的生物标记物及碳氢同位素  

微型生物的细胞膜脂类(简称“膜脂”)具有连接

DNA 和环境变化的特殊作用. 一方面, 膜脂的类型

不同反应了微型生物功能类群的不同; 不同类群所

具有的特征性类脂物或者特有类脂物, 可作为生物

标记物(简称“生标”)用于反映自然环境生物群落结构

(表 1). 例如, 细菌的特征是具有酯键结合的膜脂结

构[119], 而古菌是具有类异戊二烯结构特征的醚键膜

脂结构(二醚和四醚)[120]. 另一方面, 膜脂的有些成分

对外界环境的变化非常敏感, 这类类脂物或者它们

的聚合物可以反映微型生物的生理和营养状态, 以

及由这些微型生物进行的生物地球化学动力学过  

程[121,122]. 例如, 贫营养环境往往使细菌产生更多的

聚羟基链烷酸(Polyhydroxyalkanoate, PHA)[123]. 呼

吸醌可以用来指示微生物需氧活动的程度[124,125], 在

高能势终端电子受体(O, N)的环境中细菌合成苯醌的

几率增加; 相反, 利用有机底物进行呼吸作用的微生

物会形成萘醌. 因为 RDOC 的产生受制于环境的营

养状态并因氧化还原条件的改变而改变, 在实验室

条件下可以建立反应环境压力的生标与 RDOC 之间

的量的关系 , 并用这些指标来验证自然条件下

RDOC 产生的量的变化. 尽管脂类生标在自然环境

研究中得到广泛应用 , 但是还没有人把它们与

RDOC 研究相结合, 而后者将是对生标地球化学研

究的重要拓展.  

脂类化合物的稳定碳氢同位素(13C 和 2H)可用于

验证 MCP 效应、定量生物泵之间的关系、并反映微

生物参与碳循环具体的生物地球化学过程. 对于植

物或自养微生物而言有机质碳同位素的变化反映了

碳的固定途径(比如卡尔文循环固碳产生的有机质比

反向三羧酸循环碳同位素要正[126], 而氢同位素值可
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反映不同代谢途径相伴生的能量转化机制, 比如好

氧细菌和厌氧细菌在有机质代谢过程中产生明显不

同的氢同位素分馏[127]. 另外在异养生物降解有机质

过程中, 参与降解的微生物持续越久(或微型生物碳

泵循环次数越多时)其脂类生标的碳同位素值将变的

越正[128]. 这对于了解细菌/古菌所参与的 RDOC 产生

过程尤其重要, 因为可以通过鉴定代表特殊菌株的

生标化合物的碳同位素正负, 评估它们参与 RDOC

产生的程度, 同时可以利用生标化合物的氢同位素

值知道这些菌株的代谢过程时是有氧呼吸还是厌氧

呼吸.  

另外, 观察 L 型氨基酸和 D 型氨基酸的碳同位

素变化将有助于阐释 MCP 的主动机制. 不同氨基酸

的碳同位素值有着明显差值, 反映了不同生物菌群

碳代谢途径不同[129,130]. 比如, 异氧细菌所产生的甘

氨酸和异亮氨酸在碳同位素上要比自养菌(蓝细菌)

重 13‰~20‰[131], 因此可在不同水深特别是在真光

层以下检测这些氨基酸的碳同位素值来评估 MCP 在

不同水深的活动强度. 另外, 同一种氨基酸的碳同位

素值陆源的要比海洋的轻 5‰~15‰[129]; 因此通过测

定某一海域外海的和陆源的氨基酸碳同位素值作为

端源就可以通过建模估算出在河口区或近海环境异

养细菌所参与的 MCP 程度.  

生标同位素的进一步利用是通过 14C来示踪有机

碳不同组分在水体中的年龄. 开阔海区中不同碳库

的 14C 值有明显差异, 其中 POC(来自真光层)> DIC > 

DOC[25]. 这对检验 MCP 效应和与生物泵之间的关系

是一个重要手段; 假如生物沉降在有机碳循环中起

作用, 代表光合作用的自养生物生标将和 POC 一样

在各个水层表现为较正的 14C 值, 而 MCP 过程加剧

时代表异养过程的生标因参与 DOC 降解将表现为很

负的 14C 值[25]. 另一方面, 由于溶解无机碳和溶解有

机碳的 14C 值有着极大的不同, 因此通过测定代表菌

株的生标 14C可以知道该微生物在水体中是参与的自

养过程(代表溶解无机碳 14C)还是异养过程(代表溶解

有机碳的 14C); 这在真光层以下尤其重要, 因为大部

分深海微生物没有被鉴别, 其生理生化特征目前还

是未知数 , 因此其碳循环过程与机理尚不清楚 . 

Ingalls 等[9]通过比较古菌的生标和 DOC, DIC 的 14C

值, 认为深海古菌主要参与了 CO2 的固定过程. 利用

同样手段我们可以验证细菌在深海环境中碳代谢途

径和 MCP 效应. 类脂物(及氨基酸)和稳定/放射同位

素联合研究的应用可更好的了解群落中不同生物对

于碳源和碳流途径的调节作用[9,132], 同时辅助 MCP

研究的其他基因和生化手段. 另外由于类脂物生标

在长时间尺度上的稳定性, 使得它们在 MCP 古今链

接的研究中扮演重要角色(表 1).  

5  MCP 的能量代谢特征与储碳效率 

MCP 在执行 LDOC 向 RDOC 的转化过程中伴随

着呼吸代谢等生理生态过程. 例如, 很多参与“碳转

运”、“碳链转化”、“固碳、储碳”等功能过程的海洋

细菌和古菌功能蛋白和生物酶的合成及其催化活动

需要消耗由呼吸作用产生的 ATP. 对于微型生物个

体而言, MCP 功能过程存在一个生理效率问题, 即生

产 1 个单位的 RDOC 需要消耗多少由呼吸作用产生

的 ATP, 换言之, 用碳收支概念来计算, 就是生产 1

个单位的 RDOC 环境中有多少 LDOC 被呼吸作用氧

化分解产生 CO2. 对于海洋生态系统而言, MCP 运转

过程需要的能量大部分也是来自呼吸作用产生的

ATP. 海洋细菌和古菌的种类和功能极其多样, 不同 

表 1  海洋碳循环及气候变化相关的生物标志化合物指标 

指标 用途 参考文献 

BIT, 木质素, 长链烷烃 海洋环境中的陆源物质输入 Hopmans 等[133]; Eglinton 和 Eglinton[134] 

生物标志化合物 13C, 14C 同位素 有机碳的来源 Ingalls 等[9] 

PLFA, IPL-古菌 细菌或古菌活体总量 White 等[119]; Lipp 等[135] 

泉古菌醇 氨氧化古菌 Damste 等[136] 

古菌醇 产甲烷菌 De Rosa 等[120] 

缩醛磷脂 厌氧细菌 Villanueva 等[125] 

环丙烷/7c 和顺式/反式 环境压力(次优生长或有毒化合物) Guckert 等[137] 

UQ/MK 氧化还原状态 Villanueva 等[125] 

PHA/PLFA 生长因素受限 Villanueva 等[125] 

UK‘
37, TEX86 海表温度 Prahl 等[138]; Schouten 等[139] 
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种类、不同类群、不同功能群及不同微型生物群落的

MCP 效率可能存在很大差异, 并且环境因素进一步

影响着 MCP 效率. 例如, 在河口等近岸环境, 由于

陆源营养盐和有机碳等的大量输入, 河口局部区域

由于异养呼吸耗氧而可能形成低氧区, 并且海水悬

浮颗粒物内部和表面也可形成低氧微环境[140], 该环

境下的异养微生物以厌氧呼吸作用为主(图 6), 很多

陆源输入的氮营养盐被反硝化等厌氧异养呼吸作用

或厌氧氨氧化作用(ANaerobic AMMonium Oxidation, 

Anammox)消耗生成 N2 气
[141,142], 而不能被浮游植物

利用进行光合生产和固碳, 减低了生态系统营养盐

的利用效率、代谢产能效率及固碳储碳效率[143]. 如

果能降低陆源营养盐和有机物等向海洋的输入, 河

口反硝化等厌氧异养呼吸或厌氧氨氧化区域就会缩

小或消失, 氮营养盐等将主要被浮游植物利用进行

光合生产固碳, 河口净固碳区域也会随之扩大[143].  

在 MCP 理论框架下, 呼吸作用不应被单纯看做

是海洋碳生物地球化学循环体系的碳损失过程, 因

为呼吸作用同时也是 MCP 的能量代谢过程. 这个认

识为我们研究不同微型生物、不同生态系统、不同海

区储碳效率和碳汇潜力提供了新的视角和思路. 对

于海洋储碳增汇而言, 如何提高不同海域的 MCP 生

态效率是一个关键科学问题. 通过对 MCP 功能过程

和机理的解析, 同时辅以对海洋异养细菌和古菌呼

吸作用的研究, 将为研发低生态成本的 MCP 储碳增

汇生态对策提供基础, 服务于“生态系统呼吸消耗有

机碳成本 小化、RDOC 储碳产出 大化”的生态管

理目标. 这一点在大河口区尤为重要. 由于富营养

化、以及由此引发的低氧或缺氧环境, 导致生态系统

恶性循环, 许多河口生态系统固碳储碳效率很低, 生

态成本却很高. 通过对该环境海洋碳-氮循环连接或

耦合进行解析, 有望从营养盐利用效率和 MCP 生态

效率等方面入手研发低生态成本的储碳增汇对策.  

在实验技术上, 海洋微型生物及其群落的呼吸

作用速率测定一直是海洋生态学及生物地球化学研

究的一个难点[146~148]. 研究发现, 一些海域呼吸作用 

 

 

图 6  近岸富营养化海水环境中的主要无机电子受体及相应微型生物呼吸过程垂直分布 

修改自 Libes[144]和 Moore 等[145]. 由于陆源有机物和含氮营养盐等的输入所产生的河口等近岸海洋环境富营养化使得海水中溶氧被大量消耗, 

海水有氧层变薄, 而低氧和缺氧层变厚, 微型生物厌氧呼吸作用(如反硝化、硝酸盐还原、锰和铁氧化物还原、硫酸盐还原等)相应变强 
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所消耗的有机碳量甚至超过初级生产力所固定的有

机碳量, 而成为净异养水域. 净异养水域在受人类活

动影响较显著的河口和沿岸区较为普遍. 但是, 一些

寡营养大洋表层水同样存在净异养区, 这与现有的

生态系统代谢平衡理论严重相左, 其形成机制目前

尚不明确, 以往对海洋有机碳流路径分支及调控机

理了解的不足可能是造成这种人为假象的一个因素, 

呼吸作用速率不准确的测定被认为是可能产生这种

异常的另一原因[147]. 微生物群落呼吸速率测定方法

的改进[149], 以及 FISH(Fluorescence in situ Hybridiz- 

ation), CARD-FISH(Catalyzed Reporter Deposition- 
FISH)、原位 PCR(in situ PCR)等现代分子生物学技术

的进步和显微观测技术手段的提高[140,150,151], 为我们

准确测定异养细菌和古菌在好氧和厌氧(如反硝化作

用)生理条件下的呼吸速率提供了技术基础. 这些方

法的整合有望实现新实验技术手段的创新, 在更精

细和更准确的水平上对海洋微型生物群落及其关键

类群的呼吸作用进行分析; 更重要的是, MCP 理论中

的“情景特定 RDOC”(Situation-specific RDOC)观点对

上述问题提供了时空大尺度上的合理解释: 群落呼

吸消耗的有机碳不一定都是同时期自养生物光合作

用产生的, 有可能来自“情景 RDOC”在环境条件变化

之后的转化; 另一方面, 每一次的有机碳固定-呼吸

循环, 都伴随着 RDOC 的产生, 就算这个比例很小, 

RDOC 也会积少成多. 因而, MCP 内在的能量代谢特

征和动态变化规律, 是需要研究的新课题, 可藉此深

化对 MCP 功能过程及其储碳增汇效率和开发利用途

径的理解和认识. 

6  MCP 储碳的地史证据 

海洋 RDOC 碳库并非现代海洋才有, 在地质历

史时期, 海洋 RDOC 库无论是在大小还是循环时间

上都较现代海洋有过之而无不及[27,152], 其中 引人

注目的是距今约 8.5~5.42 亿年前的新元古代成冰纪

至埃迪卡拉纪出现的超大型海洋 RDOC 库[27](图 7). 

计算表明: 这一超大型海洋 RDOC 库大小是目前海

洋 RDOC 库的百倍、千倍, 且其 RDOC 循环的周期

也远远超过万年[26]. 这一阶段被认为是目前地球历

史上已知的海洋 RDOC 库积累 为剧烈的时期[27]. 

既然是有机碳库, 必然与生物活动有关. 但是在新元

古代由多细胞动物重要参与的生态系统尚未进化出 

来[128,153], 因此, 类似于今天海洋中浮游动物对有机

物质的打包效应(packing effects), 进而基于颗粒有机

碳沉降的生物泵储碳基本可以忽略. 而那时的海洋

充满了微型生物, 在缺乏捕食者的情况下, 碳流不是

向上层营养级传递而是被病毒裂解成为 DOC, 因此, 

这一超大型 RDOC 库的形成可以基本归结于 MCP 作

用加剧的结果. 由此可见, 弄清这一超大型 RDOC库

形成的生物地球化学机制对于从地球历史演化的角

度探讨 MCP 环境生态学调控机制和发展海洋 MCP

增汇的手段具有重要意义.  

然而, 目前对于这一超大型 RDOC 库的研究还

处于初级阶段, 主要集中在对该 RDOC 库的碳循环

动力学表征和鉴定等方面. 在新元古代, 超大型海洋

RDOC 库曾两度显现. 它们在地球化学记录上均表

现为沉积碳酸盐中碳同位素出现强烈负漂移(可至

15‰), 而与之共存的沉积有机质中的碳同位素则

保持不变[154~156](图 7). 这种碳同位素的非耦合现象

被认为是这一超大型RDOC库氧化释放出的 12C被结

合进入沉积碳酸盐中因而出现碳同位素负漂移, 但

合成的有机质则由于这一大型 RDOC 库的缓冲作用

而保持碳同位素组成不变[154]. 碳同位素动力学计算

表明这种碳同位素的非耦合现象不符合其他地质历

史时期的稳态碳循环的特征, 支持了这一时期超大

型 RDOC 库在深部海洋的出现[26,157]. 来自全球的地

球化学数据表明: 至少这一超大型 RDOC 库在埃迪

卡拉纪的积累与消亡具有全球性和等时性, 目前其

已在阿曼、我国华南、南澳大利亚以及美国加利福尼

亚等全球各地同时代地层中得以鉴定[27]. 此外, 新元

古代这一超大型海洋 RDOC 库的出现还伴随着全球

冰期与暖期交替的气候事件[156]和之后多细胞动物出

现等重大生命演化事件[154,155].  

MCP 储碳作用如何在晚新元古代造就了这一地

球历史上 大的海洋 RDOC 库? 这一强烈储碳事件

与这一时期重大气候和生命演化事件的出现是否有

关? 如果有关, 对现代海洋 MCP 储碳增汇及其气候

生态效应有何重要启示? 回答这些重大科学问题就

必须彻底搞清这一超大型 RDOC 库形成的生物地球

化学机制. 尽管科学家们普遍认为该超大型 RDOC

库的出现可能与晚新元古代的大冰期事件和海洋的

缺氧有关[156], 但具体细节和机制并不清楚. Li 等[158]

基于我国华南新元古代陡山沱组(该大型 RDOC 库第

二次显现时期)铁-硫-碳地球化学记录的空间波动性

发表了新元古代“三明治型”古海洋化学结构模型 ,  
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图 7  南澳大利亚新元古代地层记录的深海海洋大型有机

碳库的出现 

修改自文献[156]. 13Corg, 沉积有机质的碳同位素组成; 13Ccarb, 沉

积碳酸盐的碳同位素组成 

指出在新元古代极低硫酸盐含量的缺氧海洋中, 大

冰期所导致的从陆缘向深海远洋发展的氧化-还原梯

度可能是这一时期超大型 RDOC 库在深部海洋得以

形成的关键因素之一, 为新元古代超大型 RDOC 库

的生物地球化学形成机制的研究提供了起点.  

7  MCP 研究及应用展望 

综上可见, MCP 研究对于认识全球气候变化的

海洋调控机制具有重要意义. 今后这方面研究的关

键在于 MCP 的分子生物学过程与机制、环境生态学

过程与机制, 以及生物地球化学过程与环境效应的

综合考察. MCP 分子生物学过程与机制方面的研究

应包括微型生物对碳的细胞膜转运、胞内物质合成、

呼吸代谢以及 RDOC 生产等过程的内秉生物学机  

制. 运用基因、基因组学、蛋白质组学、代谢组学等

手段研究相关的生命活动, 特别聚焦有机碳的修饰

(如, 单糖/多糖的酰化作用)及氨基酸构象转化、葡萄

糖的构象变化导致 DOC 活性的变化, 以及在基因转

录和蛋白表达水平上研究相关水解酶/修饰酶/转运蛋

白的调节等. MCP 环境生态学过程与机制方面的研

究应包括 RDOC 释放的主动机制(如, 细胞分泌等)和

被动机制(如, 病毒裂解等)及其产物的活性/惰性特

征的阐释(包括化学表征和生物测验(Bioassay), 应特

别注重环境中氮、磷、铁等生源要素、温度、盐度、

酸度、溶氧等对微型生物生长、物质和能量代谢、以

及碳输入输出的调控作用. MCP 的生物地球化学过

程与环境效应方面的研究应包括现代海洋水柱与海

底沉积物中的类脂标志物对 MCP 储碳效应的表征, 

古海洋 MCP 储碳机制的解析(例如: 晚新元古代和末

次冰期以来 MCP 储碳效应波动的典型案例分析), 以

及建立全球变化背景下古今对比情景模型等. 上述

研究应该从基因到生态系统多层面上展开、注重对功

能基因的分析以及运用比较基因组学手法研究细胞

膜转运、细胞内物质合成、代谢产物及其释放的过程

与机制 ; 从室内实验到代表海区现场实验研究

RDOC 生产过程、释放过程、产物成分、生物可利用

性; 揭示典型海洋环境梯度上(从河口、近岸到大洋)

及特殊生境(如上升流区)MCP 动态变化规律、分析其

能量代谢与呼吸成本及 MCP 生态效率. 如此, 可望

对海区综合储碳潜力给出评估、为海洋增汇提供科学

依据和技术储备.  
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