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海洋暗光层颗粒附着微生物的群落演替和生态功能
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  摘 要:暗光层是各类元素到达更深水域或海底的必经通道,是海洋对颗粒有机物(particulateorganicmat-
ter,POM)进行显著降解和生物利用的水层.微生物参与了暗光层中有机物的迁移转化过程,但对其群落演替和代

谢活性知之甚少.研究总结了暗光层的环境特征及相关微生物类群的结构和功能,并结合不同海域暗光层上下界面

垂直水层中的颗粒附着微生物的群落演替、碳源利用及潜在的生态功能,来解析微生物在暗光层中的空间动态变化,

并反映该生态位中微生物对碳源的选择偏好.在未来全球变暖与海洋生物泵作用相对增强的背景下.今后的研究更需

聚焦暗光层中的微生物类群,并统一POM粒级划分标准,来阐明暗光层中微型碳泵和深海碳沉降的调控及贡献.
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1 海洋暗光层的定义及特征

暗光层(twilightzone)是位于真光层(0~200m)和无光层(~1000m)之间的过渡地带,又称为弱光层

(disphoticzone)[1],但是这种深度对于不同的研究也不是绝对的,有研究指出可以根据光照强度来定义暗光

层,覆盖范围从10-9到10-1μmol·m-2·s-1[2].暗光层虽然具有微弱的太阳辐射,但无法满足光合作用,表
现出静水压增加、光线减弱、无机营养浓度高和食物供应不稳定等主要特征.暗光层受水团边界、海流、切变

带、内部潮汐、漩涡等影响,因而具有不连续性的物理化学特性.真光层浮游植物在进行光合作用时伴随着大

量有机颗粒物的产生,通过暗光层向深海沉降[3].暗光层是各类元素到达更深水域或海底的必经通道,也是

海洋中对颗粒有机物进行显著降解和生物利用的水层.约70%的有机碳都在暗光层被分解[4],维持着高度多

样性和活跃的细菌、古菌、病毒、原生生物和浮游动物等.暗光层所具有的这些物理和生物地球化学特征构建

了特殊的生态位,是研究微生物多样性及其驱动有机物转化的热点.

2 暗光层中颗粒有机物的动力学过程

海洋中的颗粒有机物主要包括悬浮的沉积物颗粒、浮游植物及碎屑、浮游动物和鱼的粪球、聚集体、海洋

雪、凝胶、透明外聚合颗粒物和胶体微粒等不同粒径组分,其来源主要可分为陆源、海源以及海底沉积物的再
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悬浮.海水中的颗粒有机碳(particulateorganiccarbon,POC)不仅在一定程度上控制着溶解有机碳(dis-
solvedorganiccarbon,DOC)的转化,还是生物摄食与代谢中的主体,对海洋生态系统食物链结构影响巨大.
由真光层输出的大部分生源颗粒物于暗光层内再矿化,导致其所携带的环境信息可能消失.同时,暗光层内

的悬浮颗粒物通过生物和物理过程聚集成粒径较大的沉降颗粒,携带着暗光层的环境信息,一同沉入深海[5].
全球海洋通量联合研究计划(jointglobaloceanfluxstudy,JGOFS)实施15年以来表明暗光层是大洋

POC输出通量衰减最为显著的区域[6].然而,暗光层颗粒动力学是目前海洋碳循环研究中最为薄弱的环节

之一.多数针对暗光层POC输出通量和有机颗粒再矿化的研究是间接基于真光层和深海POC输出通量的

比较.通常在高纬度海域暗光层POC的再矿化速率较快;在较低纬度的热带海区真光层的POC输出通量较

低,暗光层有机颗粒的再矿化速率较为缓慢[7].在中国南海东北部,缓慢下沉的颗粒(~(15±9)m/d)对

POC输出通量具有较大贡献,而在暗光层约70%由真光层输入的POC被再矿化[8].有机物粒级大小会影响

其沉降率和周转率,是影响暗光层POC衰减过程的重要因子之一.传统物理海洋研究集中在较大的粒级上,
通常更大的粒级下沉得更快[9];但真光层向下沉降的主要POC通量与较小粒级有关[10],缓慢的下降速度增

加了小粒级在暗光层中的停留时间,增加了再矿化时间.有研究表明粒径<50μm的POC是寡营养西北太

平洋输出到暗光层POC的重要贡献者,贡献率平均为(52±6)%[11].因此,只有研究清楚暗光层微生物介导

的有机颗粒的聚集、解聚集、再矿化过程,才可能更准确地解读出更多深海颗粒动力学和生物生态学的信息.

3 暗光层微生物生态分布和代谢特征

暗光层浮游微生物的群落结构有别于真光层和深层海水[12-13],其生物多样性和细胞丰度明显高于海洋

深层水[14].这种垂直分层的差异可能是由于不同水层中可利用物质和能量的梯度分布所导致的.在北大西

洋,Chloroflexi的SAR202己被证明在表层叶绿素最大值以下水层非常丰富,在500m至更深水层的暗光

层区域其平均丰度比可达10%[15].在地中海西部海域的暗光层中颗粒附着微生物多样性远低于自由生活微

生物群落,并以Alteromonasmacleodii为优势类群[16],颗粒附着的氨氧化细菌存在不同的系统发育类型,
主要隶属于Nitrosomonaseutropha 类群[17].在太平洋暗光层中,CrenarchaeotaGroupI最高可占微型浮游

生物的40%[18].南海暗光层中以Proteobacteria为优势门类;且800m的群落结构与0和200m有显著差

异;γ-Proteobacteria 在0和200m处占主导地位,但在800m处以α-Proteobacteria 占优[19].对于不同的颗

粒,γ-Proteobacteria 的相对丰度在200m处增加,随着POC粒级减小,在暗光层的上下界面都观察到γ-
Proteobacteria 比例的降低和α-Proteobacteria 比例的增加;同时Rhodobacterales的比例也有所下降,在暗

光层下界面的较大颗粒(50~200μm)上,Sphingomonadales和Rhodobacterales占主导地位[19].南海暗光层

下界面的微生物多样性与上层水体中有显著差异,而从真光层到暗光层上界面没有发生显著的群落演替,这
可能与两个水层的连续性有关.有研究证明在中国南海,表层与深海中的微生物群落组成之间存在潜在的垂

直连接,可能是由微生物附着在下沉颗粒上所导致的[20].α-/γ-Proteobacteria 相对丰度在深度的差异分布可

能归因于温度效应,因前者具有更高的最适生长温度(25~35℃)[21],更接近于海面温度.SAR11生态型II
是暗光层SAR11进化枝的主要来源[13,22].同时,暗光层微生物存在着独特的微生物群落和生活方式,展现出

较大的基因组和较高细胞特异性呼吸活动等特征[23-24].海洋异养细菌在暗光层的代谢活性以及基因多样性

等方面均超过了其他微型生物[25],其代谢功能主要与高静水压力或降解有机物密切相关,包括细胞壁/膜/
包膜生物发生、细胞骨架、防御机理、信号转导机理、复制、重组和修复以及无机离子转运和代谢等.不同微生

物类群发挥各自代谢特点,推动了海洋暗光层食物环中能流和物流循环.

4 暗光层微生物驱动的海洋碳循环

海洋碳循环主要受溶解泵和生物泵两种机制调控.微型生物碳泵(microbialcarbonpump,MCP)理论阐

述了微型生物可不依赖于颗粒碳降解而驱动从活性有机碳到惰性DOC的转化并进行储碳的过程[4].海洋生

物泵包括浮游植物将真光层中的溶解无机碳通过光合作用转化为POC和将POC向深部海洋垂直输送两个

过程,至少在深海中百年尺度以上才能视为碳封存的有效途径[26-27].POC输出的生物来源与海洋表层群落
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的细胞类型相关,而与其细胞大小无关,所有的初级生产者类型的细胞都可以与其生产速率成比例的向下输

出POC[28].不同海域海水的营养状况不同,真光层中生活的浮游动植物种类不同,所形成的不同粒径颗粒物

的营养成分及结构不同,因而所附着的微生物丰度、种类及群落结构也有所差异.不同来源的POC组成结构

不同,在暗光层中的矿化、降解、沉降的速率和过程也就不同.POC可支持自养和异养微生物群落,为微生物

提供生活空间和有机质来源,也是营养物质快速循环的活性中心.在向下沉降的过程中,颗粒附着微生物在

时刻进行着降解、厌氧氧化等矿化过程.垂直POC通量在海洋暗光层区域迅速衰减,大部分沉降的POC在

暗光层中消失[29],这是由于生物(定植生物的代谢)和非生物(矿物溶解)过程导致的.细菌和浮游动物在暗

光层获得碳的机制可能会影响着POC沉降转为CO2 的再矿化作用,决定了海洋的储碳效率[30-31];同时,

POC通量的减少影响着暗光层的空间异质性,进而影响细菌群落.暗光层浮游动物包括持续存在以及昼夜

(或季节性)垂直迁徙的捕食型浮游生物,它们可将巨大的沉降海洋雪碎裂成较小的缓慢下沉或悬浮的团聚

体[32].通过沉积物捕集器测定亚热带太平洋夏威夷海洋时间序列站和热带日本时间序列站K2暗光层下沉

POC损失量后发现,在海域暗光层中细菌对碳的需求量是浮游动物需求量的3倍[25].有研究发现,尽管大多

数有机碳以大型浮游动物可接触到的快速沉降大颗粒的形式存在,但在海洋暗光层的再矿化过程中,原核生

物占了70%至92%.这是因为浮游动物破坏和摄取的快速下沉颗粒物中,约有50%可能会被释放为悬浮和

缓慢下沉的物质,刺激深海微生物碳循环[33].异养原核生物在营养贫乏的环境中会附着在营养物质的表面

生物膜中生长,当水体中的营养物质变得丰富,则恢复到自由生长的最优增长模式[34].POC中的各种需氧及

厌氧微生物形成互利的氧化还原微环境,以利于自己的生存代谢并参与生物地球化学循环,共同推动海洋暗

光层食物环中有机物的循环.还有研究表明微生物颗粒的降解与沉降速率相关,沉降颗粒(1~8m/d)的降解

率相对于悬浮颗粒增加了10倍.潜在的机制是寡聚物通过酶抑制颗粒降解,寡聚物的积累在低沉降速率下

建立了对酶活性的竞争.以上表面微生物生理学、流体动力学和生物化学竞争在微观尺度上的复杂相互作

用[35].同时,暗光层的暗碳固定对于全球海洋的碳汇也起着重要作用,根据阿拉伯海实验结果的外推,全球

海洋暗光层中暗碳固定量占全球海洋初级生产力的15%[36].

5 暗光层颗粒附着微生物的碳源利用潜能

真光层产生的大多数(约70%~90%)POC在暗光层被微生物降解和再矿化[37],导致只有0.1%~
0.3%的POC最终被埋在海底沉积物中[38].颗粒有机物中的营养水平较周围水体中明显偏高,是主要的地球

化学碳元素循环发生的场所[39].与自由生活的微生物相比,附着颗粒的微生物通常多样性更高[40],具有更高

的POC利用水解活性[41],对环境变量的反应更少[40,42].同时粒级是影响颗粒附着微生物组成和活性的一个

重要参数[43].因此,对附着在不同大小颗粒物上的微生物进行对比研究,将有助于理解它们在暗光层不同深

度的种群变化和在POC转化中的潜在功能.颗粒附着微生物往往具有更高的胞外酶活性和代谢活性[44-45],
其丰度主要受悬浮颗粒的数量和质量的影响[46].附着于颗粒有机物上的微生物会分泌胞外酶[47],将颗粒有

机碳分解为溶解有机碳,因此其水解POC的速度远远超过利用释放DOC的速度,从而在颗粒有机碳后面

形成了营养丰富的DOC羽流,进一步被周围环境中的自由生活细菌所利用,支持其生长繁殖和呼吸消

耗[48-49].据报道,POC的碳源因不同的粒级和水深而异[32],依赖于BiologEcoPlateTM生态板进行模拟培养实

验将有助于快速了解从真光层到暗光层的垂直水柱中不同粒径颗粒有机物附着微生物的碳源底物利用潜

力.南海暗光层中微生物碳源底物利用随着培养时间的增加,碳水化合物和羧酸的利用主要发生在表层和暗

光层上界面;氨基酸类、碳水化合物、羧酸的利用率趋势相似;胺类与聚合物的利用率相似,在上界面远高于

下界面.在生态板培养过程中优先利用且容易降解的有机物,也是通常认为的水柱中最主要的生物可利用碳

源[50-51].在培养过程中,平均颜色变化率(averagewellcolordevelopment,AWCD)值基本都是先进入指数

增长期,然后进入稳定期.该值反映了暗光层上下两个界面的微生物碳代谢活性有显著不同(p<0.05),可能

是由两层之间明显不同的群落组成引起的,也可能与这两边界层有机碎屑的差异有关[19].暗光层中的大多

数下沉有机物是以海洋雪、粪便颗粒和其他碎屑颗粒的形式存在的,并且之前可能已经被浮游动物多次摄入

而改变组成和结构,微生物选择性地吸收了最容易利用且富有营养的有机物[52],导致了暗光层下界面的碎
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屑中难降解多糖的相对比例增加[23,53].在暗光层的上界面聚合物和碳水化合物被优先使用,其次是氨基酸,
可能与该界面的优势类群Alteromonadales和Pseudomonadales有关.这两类群可以将高浓度的聚合物和碳

水化合物作为碳源[51,54];其中Alteromonadales可以分泌一系列胞外酶来降解和利用海洋中的各种有机物

质,在海洋下沉颗粒有机物的矿化和生物地球化学转化中发挥着关键作用.在暗光层的下界面,聚合物和氨

基酸被优先使用,可能是由于该界面中Rhodobacterales的占比较高.该类群可降解各类聚合物,如胞外聚合

物颗粒[55]和几丁质[56].氨基酸主要来源于海洋生物降解、蛋白质水解、细胞外排泄和食物链各级代谢产物,
是海洋有机氮和有机碳的重要组成部分.它们通常被微生物优选为可用碳源,并以高亲和力运输到细胞

中[57].以上表明了真光层和暗光层上下界面不同粒径附着微生物群落的碳源选择、碳源利用效率和代谢活

性均具有明显差异.

6 暗光层颗粒附着微生物的生态功能

近年来,微生物参与的暗光层颗粒动力过程已引起研究者的高度重视.异养微生物在暗光层和深海将沉

降有机碳转化为CO2 的速率对于调控海洋碳储存起着重要的作用.海洋颗粒附着微生物在海洋营养盐再

生、生源要素(碳、氮、磷、硫、铁等)循环、食物网物质、能量和遗传信息流动等方面中发挥着重要作用.它们通

过呼吸作用影响POM的降解,从而影响海洋POM 的再矿化深度、海洋生物泵储碳作用、海洋对大气CO2
浓度及全球气候变化的调节作用;另一方面,附着微生物在降解POM的同时,加速营养盐再生,促进海洋真

光层的光合固碳作用和在弱光、无光层进行的微生物化能自养固碳作用,从而将生物泵及微型生物碳泵过程

耦合起来,对全球气候变化和海洋环境变化发挥着重要作用[58].
南海暗光层中颗粒附着微生物的潜在生态功能包括碳水化合物代谢、氨基酸代谢、脂肪代谢、糖合成代

谢、外源生物降解和代谢,并在表层和暗光层上下界面之间的代谢类别差异显著(p<0.05).氨基酸代谢是最

丰富的功能类别,其次是碳水化合物代谢.暗光层上界面的大颗粒(50~200μm)中各种代谢类别相对丰度最

低,可能是因为较大的颗粒能迅速从透光带下沉到暗光层[59],导致了微生物的代谢活性降低.参与肽聚糖和

脂多糖生物合成途径在暗光层上下两个边界处的相对丰度较高;这些聚合反应过程已在先前的研究中得到

证实[60].此外,尽管南海暗光层上下界面之间的原核群落结构存在显著差异(p<0.05),但大多数代谢途径

及相对丰度相似;这表明暗光层区域的微生物生态功能和主要代谢过程相对稳定[61].另外,暗光层的再矿化

主要是由异养微生物主导的[62],其速率决定了生物泵的储碳效率[63].在暗光层中,原核微生物对POC的衰

减约占总量的50%~93%[33],经过暗光层的异养生物再矿化作用最终达到深海的碳通量仅有2~4pg·

a-1[64],因此研究暗光层颗粒附着微生物的生态功能至为重要,尤其在理解暗光层生物泵和微型生物碳泵过

程对评估海洋储碳能力和调节全球气候变化的生态问题上.

7 存在问题和发展趋势

7.1 聚焦于暗光层及微生物

暗光层是连接真光层和海底沉积物的重要水层,是POM 和溶解有机物(dissolvedorganicmatter,

DOM)在海水中的垂直强烈分解和循环发生的区域[32].目前对颗粒物从真光层向深海的沉积过程和沉积速

率等方面研究较多,但是对于微生物驱动的暗光层颗粒物迁移转化的代谢生态功能方面还不甚了解.人们一

直认为是海洋浮游动物利用了沉降的碳,但细菌在暗光层对有机碳的需求更高[32].暗光层附着在颗粒物质

上的微生物可通过产生外水解酶分解大颗粒POC,或自身利用或转变成较小粒度(0.3~0.6μm)的非沉降

性颗粒物质[65]来影响海洋POC再矿化深度和海洋生物泵储碳作用.根据地球系统模型评估,如果没有强力

的减排措施,预计到2100年暗光层的生态就会受到广泛的破坏,影响将持续数千年[66].此外,微生物群落结

构在暗光层与真光层和深海层之间具有显著差异[12].暗光层的多种微生物群落可对下沉和悬浮的有机物质

进行重新包装和再处理,同时也是释放粪便球和溶解有机物的主要贡献者.然而,微生物对碳沉降通量的潜

在贡献经常由于自身个体较小、沉降速度较低而往往被忽视.事实上,微生物在海洋碳的生物转移中发挥着

至关重要的作用[67].目前,大多数研究集中于整个水柱微生物的多样性和群落结构方面,忽略了暗光层中微
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生物类群组成和功能的研究.因此微生物在暗光层沉降颗粒消耗的相对贡献尚不清楚,这些贡献是否随深度

和生境而变化,或者微生物在暗光层中消耗分解碳的根本机制如何影响沉降POC的再矿化均需进一步的研

究.在未来全球变暖以及海洋生物泵作用相对增强的背景下,深入探究暗光层微生物群落的演替格局和生态

贡献,将有助于了解微生物驱动的海洋有机物质的转化过程.
7.2 粒级的标准化

颗粒物的粒级已被证明是影响微生物分布、群落组成和活性的重要参数[43].相对于自由生活的微生物,
颗粒附着微生物通常较大、局部密度较高,并表现出较高的底物获取、酶活性、蛋白质生成和呼吸速率[44].目
前普遍认为颗粒附着微生物对沉降过程中有机碳降解作用显著[32],但其具体贡献仍知之甚少.在生态学上,
通常采用0.22μm、0.8μm、1.6μm和3μm来表示自由生活和不同粒级颗粒附着微生物,以此探求颗粒附

着和浮游微生物群落的共性和差异性[40].而海洋物理学科中不同粒级POC的常用划分标准无法针对相对

应颗粒附着微生物进行耦合研究.因此,针对现有标准的不同颗粒附着微生物在暗光层沉降颗粒的消耗作用

以及相对重要性尚不清楚,其群落结构和潜在功能在空间上是否具有差异也不得而知,尤其在暗光层消耗分

解碳的作用与差异等方面均需进一步研究.
目前,POM与DOM在国际上通常使用孔径大小为0.7μm的GF/F玻璃纤维膜或0.2μm大小的滤膜

来划分.事实上,粒径更小的0.2μm更接近DOM 的化学理论定义[68].但由于化学上首要解决定量问题,目
前是通过灼烧法对POM中的元素含量进行测定,对应可选材质合适的膜只有0.7μm的GF/F玻璃纤维

膜,忽略了0.2~0.7μm之间不到1%的细菌来源含碳量[69].而在DOM定量上,如样品滤水量过少,因过滤

操作而产生的背景污染(滤膜污染)可能都超过了大洋样品中少量真实存在的颗粒态有机物含量,导致滤膜

污染产生的差异大于样品本身的差异.目前,0.7μm是在海洋化学上可接受的划分界限,而从生物学上,传
统认为大部分细菌能够被0.2μm孔径的膜截留,是较为合理的操作粒径[70].因此,从不同研究目的出发,滤
膜孔径大小和类型的选择是灵活多变的,为实验的可行性提供基本保障.

众所周知,颗粒尺寸会影响颗粒的沉积,较大的颗粒通常富含有机碳,它们以海雪的形式迅速下沉[32].
采用228Th/228Ra不平衡方法[59]研究了南海北部真光层和暗光层POC的输出通量,结果表明,较大的颗粒对

深海的碳通量和固存贡献更大,而较小的颗粒在暗光层被再矿化[37].因此,整合传统物理海洋和生物学研究

使其粒子分级统一化,对于研究暗光层颗粒附着微生物对元素生物地球化学循环,尤其是碳循环过程是非常

重要的.
7.3 技术发展及应用

随着分子生物学技术的发展,宏基因组学、宏转录组学和蛋白组学等应用于解析暗光层的不同来源颗粒

的蛋白表征及其功能[53,57].同时也可以利用稳定同位素标记碳源(如葡萄糖)作为底物来培养暗光层中的微

生物,通过提取和分离带有13C标记的总DNA,结合高通量测序技术等可以分析活跃利用该种底物的微生

物群落的组成.BiologEcoPlateTM生态板模拟培养实验也用以初步调查微生物群落的碳源利用方式和代谢活

性.目前各种方法之间存在差异,因此有必要在同一海区进行多种方法的比较,并结合沉积物捕获器,卫星遥

感,234Th/238U和210Po/210Pb等方法来定量暗光层有机物的矿化速率和深海沉降的碳通量,厘清微生物在暗

光层有机物的迁移转化中的作用及贡献.
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Communitysuccessionandecologicalfunctionsofparticle
attachedmicrobesinthetwilightzone
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  Abstract:Thetwilightzoneistheessentialpassageforvariouselementstoreachdeeperwatersortheseabed,anddeg-
radationandutilizationoftheparticulateorganicmatter(POM)weresignificantlyoccurred.Microbesareactivelyinvolvedinthe
migrationandtransformationofthePOMinthetwilightzone.However,littleisknownabouttheircommunitysuccessionand
metabolicactivityassociatedwithdifferentparticlesinthetwilightzone.Wesummarizedtheenvironmentalfeaturesofthetwi-
lightzoneandthestructureandfunctionoftherelatedmicrobialgroups.Togetherwithandanalyzedthespatialdynamicchan-

gesofprokaryotesinthetwilightzonebycombiningthecommunitysuccession,carbonsourceutilization,andpotentialecologi-
calfunctionsofparticulateattachedprokaryotesintheverticalwaterlayerfromtheuppertothelowerboundaryofthetwilight
zone.Italsoreflectedtheinitialpreferenceofthecarbonsourcebythenaturalmicrobesinthisniche.Inthecontextoftherela-
tivelyenhancedpumpingeffectofmarineorganismsinthefutureglobalwarming,futureresearchneedstofocusmoreonthe
microbialgroupsinthetwilightzone,andunifythePOMparticlesizeclassificationcriteriatoclarifythespatialsuccession

processofmicroorganismsinthetwilightzoneandtheirregulatorycontributionstodeep-seacarbondeposition.

Keywords:twilightzone;particulateorganicmatter;communitysuccession;carbonsourceutilization;ecologicalfunc-
tion
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