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封面图说: 在树上嬉戏的大熊猫———大熊猫是中国的国宝,自然分布狭窄,数量极少,世界上仅分布在中国的四川、陕西、甘肃

三省的部分地区,属第四纪冰川孑遗物种,异常珍贵。 被列为中国国家一级重点保护野生动物名录,濒危野生动植
物种国际贸易公约绝对保护的 CITES 附录一物种名录。 瞧,够得上“功夫熊猫冶吧。
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海洋浮游植物与生物碳汇

孙摇 军*

(天津科技大学海洋科学与工程学院,天津摇 300457)

摘要:系统描述了浮游植物与海洋碳汇相关的几个过程:初级生产、浮游植物沉降、浮游动物粪球打包沉降、经典食物链碳汇、溶
解有机碳生产和转化、透明胞外聚合颗粒物(TEP)凝聚网,和 CO2分压升高(海水酸化)影响下浮游植物功能群转变及中国海可

能的生物碳汇前景展望。 提出海洋初级生产过程和 TEP 凝聚网过程是中国海生物碳汇的关键过程,而中国海的黄海中部及长

江口区域是生物碳汇研究的重点区域,建议将硅藻及其碳汇过程作为今后研究的重点。
关键词:生物碳汇;浮游植物;功能群;透明胞外聚合颗粒物;海水酸化

Marine phytoplankton and biological carbon sink
SUN Jun*

(College of Marine Science and Engineering, Tianjin University of Science and Technology, Tianjin 300457, China)

Abstract: In this paper, we examined key processes for evaluating biological carbon sink in relation to marine
phytoplankton in the China Sea. Current phytoplankton carbon鄄sink鄄related processes are discussed, including primary
production, phytoplankton sinking, zooplankton fecal pellet package effects, the marine food chain, phytoplankton
dissolved organic carbon production and subsequent bacterial repackaging, transparent exopolymer particles (TEP), and
changes in phytoplankton functional groups under projected rising pCO2 . Marine primary production and the TEP
aggregation web are specifically examined. Key regional study areas in China, such as the central Yellow Sea and the
Yangtze River estuary, are also discussed, as well as suggestions for future biological carbon sink studies in China using
diatoms, a keystone functional group.

Key Words: biological carbon sink; phytoplankton; functional group; transparent exopolymer particles ( TEP );
ocean acidification

海水中的浮游植物是随波逐流的单细胞藻类,是海洋中最主要的初级生产者,在全球尺度上影响着海洋

碳循环,它们尽管只占地球生物圈初级生产者生物量的 0. 2% ,却提供了地球近 50%的初级生产量。 它们生

长迅速,支撑了海洋中从浮游动物到鲸鱼的庞杂食物链,为人类提供了一个生物多样性的世界和巨大的食物

来源。 浮游植物通过光合作用,吸收 CO2释放氧气,从根本上改变着人类的生存环境。
在当今全球 CO2分压升高的情况下,浮游植物及其相关过程对碳汇的作用是显著的。 究其原因主要是因

为浮游植物具有 3 个特征:(1)在地球生态系统分布广泛和数量巨大,是海洋生物碳库的主要组成部分;(2)
浮游植物通过光合作用直接利用 CO2,将其转变为有机物;(3)浮游植物是海水中最大量的颗粒物,从海洋能

学和动力学的角度改变全球气候,进而影响碳汇[1]。
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碳汇是指从大气中清除温室气体、气溶胶或温室气体前体的任何过程、活动或机制[2]。 碳汇其中一条重

要的途径是通过生物碳的产生和传递过程实现的,称其为生物碳汇。 生物体所产生和持有的碳称为生物碳

(Biogenic carbon),其主体是颗粒有机碳( POC, Particulate organic carbon) 和溶解有机碳(DOC, Dissolved
organic carbon),这两类碳的来源基本上都是通过初级生产过程实现的。 一般认为生物碳是最终可以分解并

重新变成 CO2的,只不过时间尺度不同,有些过程很快,如光合作用中的光呼吸过程,通常发生在几个毫秒内,
而有些生物则通过沉积变成煤和石油,重新燃烧变成 CO2,这个过程则要经过几百万年。 由于没有定义碳汇

的具体时间尺度,因此广义的来说,生物有机碳形成就是生物碳汇。 但是通常意义上,人们还是认为将生物碳

移入并保留在碳库的一段对人类有意义的时间,才是真正的碳汇。
POC 一般保留在活的生物体或死亡的生物体和碎屑中,他们最终沉积在海底或地层中,这是狭义的碳汇

过程。 海洋底部是地球最主要的生物碳汇区,浮游植物光合作用产生 POC,再通过各种食物网过程,最终死亡

的生物体或有机碎屑会通过重力作用沉降,一般称为生物泵过程。 这其中主要有几条途径:淤浮游植物死亡

沉降,大细胞的、群体的和链状的浮游植物死亡后快速沉降至海底;于浮游植物通过浮游动物的摄食后,变成

浮游动物粪便颗粒,快速沉降至海底;盂浮游植物产生的 DOC,通过物理、化学和生物作用形成似胶体的胞外

多糖(EPS, extracellular polysaccharide)最终吸附聚集各种有机或无机颗粒物碎屑形成大的有机颗粒物———
海雪沉降至海底;榆浮游植物通过层级的捕食关系———食物链的打包最终变为大的海洋生物体,最终死亡后

沉降至海底。
由此可见浮游植物在生物碳汇中起到至关重要的作用,以下就浮游植物在海洋碳汇中的几个关键过程

(图 1):初级生产、浮游植物沉降、浮游动物粪球打包沉降、经典食物链碳汇、溶解有机碳生产和转化、透明胞

外聚合颗粒物(TEP, Transparent exopolymer particles)凝聚网和 CO2分压升高(海水酸化)影响下浮游植物功

能群转变及中国海可能的生态系统碳汇研究展望进行逐一叙述。
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图 1摇 海洋浮游植物相关碳汇途径

Fig. 1摇 Pathway of carbon sink related to marine phytoplankton

TEP:透明胞外聚合颗粒物 transparent exopolymer particles;POC:颗粒有机物 particulate organic carbon; DOC:溶解有机物 dissolved organic

carbon;RDOC:惰性溶解有机碳 recalcitrant dissolved organic carbon

1摇 浮游植物和初级生产

初级生产是植物或细菌从大气或水体中利用 CO2生产还原态碳水化合物的过程。 目前为止共发现有 6

条生物固碳机制: 淤戊糖磷酸循环( reductive pentose phosphate cycle,也叫 Calvin鄄Benson Cycle 卡文鄄本松循

环,C3 途径) [3];于还原三羧酸循环(reductive tricarboxylic acid cycle) [4];盂乙酰辅酶 A 循环(reductive acetyl鄄
CoA cycle) [5]; 榆 3鄄羟基丙酸 循 环 ( 3鄄hydroxypropionate cycle ) [6]; 虞 3鄄羟 基 丙 酸 / 4鄄羟 基 丁 酸 循 环 ( 3鄄
hydroxypropionate / 4鄄hydroxybutyrate cycle ) [7]; 愚 二 羧 酸 / 4鄄羟 基 丁 酸 循 环 ( dicarboxylate / 4鄄hydroxybutyrate
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cycle) [8]。 最近对具有光合作用能力的海蛤蝓(Elysia chlorotica)的研究有可能阐明固碳机制的第 7 条途径。
浮游植物是海洋初级生产过程的主要执行者,海洋浮游植物绝大多数是 C3 植物,进行卡文鄄本松循环,也

有少数的浮游植物属于 C4 植物[9],多数研究者认为这种 C4 机制会更有效地利用海水中的 CO2,尤其是在低

CO2浓度的海水中[10鄄11]。
全球初级生产力的估算存在很多困难,但是根据卫星遥感归一化差异植被指数(Normalized Difference

Vegetation Index )的估算结果,海洋的年平均初级生产力为 140 g C·m-2·a-1,年初级生产量为 48. 5 Gt C / a,占
整个地球表面初级生产量的 46. 2% [12]。

相对于陆地植物来说,海洋浮游植物初级生产力略低,但是从碳汇的角度来看尤显重要:淤浮游植物具有

高速的增殖能力,通常浮游植物的生长率要远远高于陆地植物,甚至是其生长率的 105倍[13];于海洋浮游植物

固定的碳尽管只有少数以有机碎屑的形式保留在深海和沉积物中,但其循环周期达百万年,远远大于陆地植

物几十年的循环周期[14]。
2摇 浮游植物沉降

浮游植物生长过程中,自身积累蛋白质、核酸、脂类和多糖等颗粒有机碳,由于浮游植物细胞有机质密度

大于海水密度,因此会最终死亡沉降到海底,在这个过程中有机碳也随之沉降,形成碳汇。 但是活的、小细胞

的和具有游动能力的浮游植物却是很难沉降,这主要是由于浮游植物生存需要进行光合作用,而光在表层水

体中最强,浮游植物通过各种机制以抵御下沉。 活的浮游植物通过改变细胞组成增加油滴比例,形成可以调

节的液胞,鞭毛 /纤毛的游动,细胞表面增加翼、角和刺等突出物等方式悬浮 /上浮与海水表层,海水中也存在

各种尺度的扰动,这些扰动也在一定程度上帮助浮游植物阻止下沉。 这两种下沉和上浮的拮抗机制中,浮游

植物主动上浮和被动下沉机制的相对强弱,在很大程度上影响着生物碳汇。
浮游植物死亡细胞沉降的速度对于碳汇也是一个很重要的因素。 快速的沉降过程是碳汇的主要途径,而

慢速的沉降会导致死亡的浮游植物很快被细菌裂解、降解成为溶解有机物或 CO2释放达到水体中,这样碳只

会停留在上层水体中,参与到碳的溶解泵过程中,对于碳汇没有贡献。
根据斯托克斯定律: v = [2 伊 g 伊 (籽 - 籽0) 伊 r2] / (9 伊 浊) ,(式中 v 为粒子的沉降速度,籽 和 籽0分别为球形

粒子与介质的密度,r 为粒子的半径,浊 为介质的黏度,g 为重力加速度),颗粒物的沉降速率(v)和颗粒物粒径

(r)成正比,与颗粒物密度(籽)成正比。 因此小粒径的浮游植物很难沉降,而海洋中占大多数面积的热带大洋

是缺乏营养盐的寡营养海域,其中优势的浮游植物类群往往是细胞体积微小的超微型浮游植物。 因此,一般

认为这些区域是海洋碳汇的弱区,甚至是碳源区。 但是也有研究表明这些微小的浮游植物也能通过各种方式

沉降[15]或融入到经典食物链中[16],最终沉积到海底,形成对生物碳汇的贡献。
在浮游植物众多类群中有两类对生物碳汇具有重要影响的类群,分别是硅藻和颗石藻。 硅藻是外壳由二

氧化硅(SiO2)组成的盒型细胞,其 SiO2外壳是很规则的,中心目是圆形的,而羽纹目是拉长的两侧对称的。 硅

藻有些物种形成链,许多有刺或增加细胞表面积以阻止被捕食。 硅藻多分布在近岸和极地等高营养区域,例
如南大洋和北太平洋,是这些水体中主要初级生产者。 由于 SiO2(2. 634 g / cm3)比较难溶于水体,同时其密度

比海水高,因此硅藻可以快速沉降,形成高的生物碳汇。 如果沉积物中硅藻壳超过 30%以上,则称为硅藻软

泥,这些硅藻软泥区是海洋生物碳汇高的区域[17]。 颗石藻通过钙化作用产生覆盖于细胞壁表面的碳酸钙的

颗石粒,它们通常很小,同硅藻一样,CaCO3密度比海水高(2. 7 g / cm3),当颗石藻死亡后可以快速沉降到沉积

物中,形成 POC 的碳汇。 但是,颗石藻由于细胞壁沉积 CaCO3因此具有独特的碳酸盐反向泵功能,这一过程

与初级生产过程刚好相反,通过钙化作用,将海水中碳酸氢根转化为 CO2,用方程式表示:
Ca2++ 2HCO-

3 ÛCaCO3+ H2O + CO2­

是对 CO2的一个释放过程。 初级生产和钙化作用这两个相反的过程可以决定颗石藻对海洋表层 CO2是

碳汇还是碳源,这通常可用雨率(在输出真光层的生源颗粒物中无机碳和有机碳的比率,雨率 = PIC / POC =
CaCO3 / Corg)来表示[18鄄19]。
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由此可见不同类群的浮游植物其生物碳汇的效率是不一样的,因此有研究者认为如果人们通过改变浮游

植物的生长环境或浮游植物群落结构的话,也可以提高生物碳汇的效率,这未尝不可。 其中一个比较有名的

例子就是大洋施铁试验。 基于海水中铁浓度很低而又对浮游植物生长很重要,因此在水体中加入少量的铁就

可以诱使体系中大量的碳和其他营养盐被浮游植物所吸收,进而增加海洋的初级生产力及后续的生物泵过

程。 自 1993 年来共进行了约 13 次不同规模的原位大洋施铁试验,但其 CO2固存效力尚不确定,一方面是由

于这些实验选择的地点出现硅酸盐的限制作用,对海洋碳汇最有效的硅藻并未旺发,另一方面对于施铁试验

还有很多未知的生态后果,因此这方面的研究还有很长的路要走[20]。 但是作为人类可以干预或局部改变海

洋环境的有效途径,人为的生物泵调节增加生物碳汇是有前景的。
3摇 浮游动物粪球沉降

另外一条和浮游植物密切相关的生物碳汇过程就是经过浮游动物摄食后产生的粪球沉降过程。 浮游动

物粪球是动物排出体外的粪便颗粒,有不同的形状、大小、颜色和组成。 他们通过直接沉降的方式与海雪一起

沉降到海底,增加生物碳汇,也可以通过释放 DOC 的方式改变水体 DOC 的垂直分布,同时也是海洋弱光层

(twilight zone)或以下细菌和某些浮游动物的重要食物来源。
浮游动物粪球的碳汇过程是全年持续的过程,这点是有别于浮游植物沉降碳汇过程的,后者具有很明显

的季节性。 浮游动物粪球碳汇效率决定于粪球的生产速率、有机组成、沉降速率、浮游动物群落组成和粪球的

降解速率等因素,他们对 POC 沉降的贡献率变异较大,在 1%—100%之间。 粪球的生产率、大小、密度和碳组

成决定于浮游动物的食物———浮游植物。 一般来说,如果浮游植物生物量高会导致粪球的高生产率、大的粒

径和高比例的碳组成。 粪球组成中高的碳和氮含量是由于浮游动物粪球在肠道中存留时间短,动物还来不及

彻底消化吞噬到体内的食物而产生的。 这种情况下形成的粪球中还有相当比例的可食性浮游植物和非彻底

降解产物,以供其他的浮游动物或细菌作为食物来源。 粪球的大小和组成还决定于浮游植物的类型,浮游动

物吞食具有硬壳的浮游植物(如硅藻和颗石藻)后,其粪球就大,密度高,具有更高的生物碳汇效率,反之如果

浮游动物吞食的是无硬壳的浮游植物,则其粪球直径较小,密度低。 绝大多数浮游动物是杂食性的,既食浮游

植物,也食浮游动物,但是个别的浮游动物类群只以海雪和被囊动物幼虫的房体为食。
粪球的归宿一般并非人们想象中那样会很快沉降到海底,而是被很快崩解和分解了,但是也有少数会结

合海水中胶态有机物形成大的海雪而沉降至海底。 不同的浮游动物也会摄食粪球,导致粪球的崩解和降解。
大的浮游动物会吞食小的粪球,这一过程称为“食粪性冶;有些浮游动物摄食粪球表面的围食膜或其上的微生

物,称为“清粪性冶;还有些浮游动物并不直接吞食粪球,但可以用肢体将粪球破碎,称为“裂粪性冶。 这些过程

都会减缓生物碳汇过程,但是最终这些粪球都会结合到海雪中,或者本身形成海雪的核心,沉降到海底。
大粒径的粪球对生物碳汇的贡献不一定就比小粒径的要高,最近关于微型浮游动物的小粪球的研究表明

小粒径的粪球其通量更高,对碳汇的贡献更大[21]。
4摇 经典食物链碳汇

浮游植物的另外一条重要碳汇途径就是通过食物链向渔业资源生物传递,这部分碳被捕捞或收获移出海

洋体系后,其实质也是生物碳汇。 浮游植物与经典食物链之间的关系很好理解。 生态系统中,生物通过一系

列摄食与被摄食的关系紧密地联系起来,这种生物之间以食物营养关系彼此联系起来的序列,在生态学上被

称为食物链。 浮游植物是海洋生态系统的生产者,所有的初级消费者(例如浮游动物、食草鱼类和其他食草

生物等)以及次级 /顶级消费者(例如食肉鱼类、海洋哺乳类和鸟类等)都是直接或间接以浮游植物为食物来

源的。 海洋食物链的长度取决于生态系统的复杂程度,通常会在营养阶层之间彼此交错联结,形成的复杂网

状关系,又称为食物网。
浮游植物固定的碳在食物链 /食物网之间传递的同时会有一部分碳以生物呼吸的形式被氧化为 CO2重新

释放到周围环境中,这就是食物链的物质传递效率。 通常教科书上认为植物到初级消费者之间和初级消费者

到次级消费者之间,碳在食物链每向上传递一级就会损失 90% ,而只在更上一个营养级上保留 10% ,又称为
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林德曼效率(百分之十定律)。 其实,在海洋生态系统中这个定律是不准确的,浮游植物到浮游动物之间的转

换效率往往要高于 10% ,这和浮游植物与浮游动物的快速生长繁殖机制相关,能量的转换效率是和不同营养

阶层及特定物种密切相关的[22]。 因此海洋生物学家还有很多的工作去做,以厘清不同海区中各生态系统的

食物链 /食物网关系,测定各食物链营养阶层之间的碳转换效率,最终获得准确的从浮游植物到渔业资源之间

的碳转换效率。 这样才能正确评估海洋中的渔业碳汇。
5摇 浮游植物、溶解有机碳与碳汇

前文提到过浮游植物在向浮游动物、食草动物、食肉动物、顶级食肉动物层层传递碳的同时,有相当的碳

是以呼吸的形式转化为 CO2重新释放到水体中。 这同时还有一个很重要的过程,即溶解有机碳(DOC)过程,
DOC 被分解者(细菌)呼吸转化为 CO2,也会重新释放到水体中。

水体中生源溶解有机碳有几个来源:淤浮游植物光合作用过程中有相当的有机碳是以溶解态的形式释放

到水体中,称其为光合溶解有机碳(PDOC, photosynthetic dissolved organic carbon)生产[23]。 这是由于浮游植

物缺乏必要的营养盐或受到光强过高和过低的影响,处于非平衡生长状态,导致光合作用产生的有机碳不是

全部变成植物生长必须的蛋白质,而是会将过多的光合产物 PDOC 释放出细胞来;于细菌裂解浮游植物使细

胞内 DOC 释放到水体中;盂细菌被噬菌体裂解从细胞内释放出 DOC;榆各种动物在生理过程中向周围水体释

放的 DOC;虞浮游动物或次级消费者在摄食过程中的邋遢摄食,这种摄食过程是这样的,动物在破碎植物细

胞或其他动物细胞时,细胞质裂解,胞内的 DOC 释放到水体中;愚海水中的 POC 通过物理鄄化学溶解或微生物

加工过程,形成新的较难重新分解为 CO2的耐降解溶解有机碳[24鄄25]。
最近细菌在 DOC 降解过程和碳循环中的概念又被再一次更新,新近研究指出,细菌对 DOC 的加工利用

过程中产生的惰性溶解有机碳(RDOC, Recalcitrant dissolved organic carbon)可以在海洋水体中长期储存,构
成了海洋生物储碳 /碳汇的一个重要机制,被称为“微型生物碳泵冶 [26]。

但是无论如何,海洋中主要来源于浮游植物的 DOC 最终只有两个归宿:淤会被细菌降解为 CO2重新释放

到大气中,这是一个碳源的过程,是碳汇的逆过程;于或被打包成为胶体,再进一步转化为颗粒物沉降到海底,
这是一个碳汇过程,下面仔细了解一下这个过程。
6摇 TEP 凝聚网

海洋中的浮游植物会产生透明胞外聚合颗粒物(TEP),它是一种胶状的颗粒物既具有颗粒物的特性可以

沉降,又具有胶体的特性可以聚集,具有恒定的体积质量比。 它又不同于有机体颗粒物,可以具有不同的

C 颐N 颐P比例。 TEP 可以通过凝集作用使溶解有机物、细菌、微型鞭毛藻、浮游植物等形成凝聚体,这些凝聚体

可以直接被原生动物、中型和大型浮游动物、鱼类或其他海洋动物所摄食,将食物链的途径缩短,并与微食物

环和经典食物链相连。 由 TEP 连接的凝聚体在沉降过程中形成了海洋中碳垂直通量的另外一条重要途径。
它在凝聚过程中可以吸附周围的溶解有机物和黏着其他颗粒物而沉降,其 C:N 的比率远远高于 Redfield 比

率,所以会有更多的碳随着 TEP 而沉降入深海。 可以看出所有海洋不同水层的颗粒物最后的聚集沉降都有

TEP 的参与,它也是最终的碳汇形式,因此这一过程对生物碳汇具有最直接和重要的贡献[27鄄28]。
7摇 全球 CO2分压升高下的中国海浮游植物生物碳汇改变

综上所述,浮游植物对生物碳汇贡献最主要和重要的过程是初级生产过程以及 TEP鄄海雪相关的凝聚网

沉降过程。 浮游植物相关的碳汇必然和不同浮游植物功能群关联,而不同浮游植物功能群的区分则主要同其

对生源要素的吸收和元素的生物地球化学过程(也即元素循环)紧密相连。 浮游植物的分布模式是“全球分

布,区域选择性旺发冶,因此 CO2分压升高造成的全球海洋生源要素分布和循环模式的改变,则会深刻影响不

同功能群浮游植物的分布及其生物碳汇过程,也就会影响区域海洋和全球的碳循环。
中国海处于西北太平洋的边缘,除了东海少部分区域和南海中部是典型的开阔大洋海之外,渤、黄、东海

的大部分海域属于近岸和陆架区域,长江口和珠江口的河口区也是影响周边海洋生态系统的重要区域。 浮游

植物的多样性和群落结构在北方各中国海区相对简单,以硅藻、甲藻为主,常会在长江口和黄海中部发生优势
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种明显的春季水华,可能会形成中国重要的碳汇区;而在南海则多样性较高,各浮游植物功能群齐全,但是生

产力较低,由于温度较高,物理泵作用明显,南中国海可能是 CO2的弱“源冶区。
根据最近的研究结果,全球 CO2分压升高对海洋元素循环影响最大的是氮(N)元素,CO2分压的升高可以

促进固氮作用,抑制硝化和反硝化作用,这将导致更多的新生氮进入海洋体系,某种意义上会为海洋中提供更

多的新生产力,同样也增加了更多的输出生产力的可能[29]。 CO2分压升高对磷(P)循环和硅(Si)循环的研究

则相对较少,初步的研究结果表明 CO2分压升高对 P 和 Si 循环没有太多影响[29]。 另外,还有研究表明,CO2

分压升高下 TEP 由于酸化作用影响,变得蓬松,与 TEP 相关联的海洋凝聚网碳汇过程将减弱,这将加剧大气

CO2分压的升高和海洋酸化过程[30]。 因此大胆作如下预测:CO2分压升高对中国海 N 循环造成较大影响,海
洋的新生产会增加,而沉降过程一定程度上减弱,势必造成有多余的 NH4,使得那些嗜铵的浮游植物物种如骨

条藻(Skeletonema)会大大增加,由于蓝藻固氮作用的增强,会加剧这些物种的快速生长,这时浮游动物和鱼类

还来不及消耗掉这一快速的初级生产,因此这种初级生产形式向渔业的碳汇效率会减弱,这些藻最终会大量

死亡、沉降,进一步导致近岸大面积低氧或缺氧现象的发生。
以上分析仅仅是一种推断和假设,CO2分压升高后中国海的生物碳汇过程究竟会如何响应? 很多问题有

待于进一步实验、研究和厘清。 综上分析,建议将研究区域集中在碳汇最明显的黄海中部和长江口区域,尤其

是春季。 同时鉴于硅藻是中国近海浮游植物分布最广、丰度最高的类群,而且是生物沉降及 TEP 凝聚网过程

中对碳汇贡献最大的类群,可以将中国海生物碳汇今后的研究重点锁定在硅藻的碳汇过程上来。
致谢:冯媛媛对写作给予帮助,特此致谢。
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