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深远海浮游动物生态学研究进展

孙栋１，王春生１，２，∗

１ 国家海洋局第二海洋研究所 海洋生态系统与生物地球化学海洋局重点实验室， 杭州　 ３１００１２

２ 国家海洋局第二海洋研究所 卫星海洋环境动力学国家重点实验室， 杭州　 ３１００１２

摘要：深远海浮游生态系统依据水深的差别可以被划分为几个子系统，包括上层、中层、深层和深渊层等。 目前大量的研究结果

表明在海洋上层，由于光照、温度、海冰和营养盐补充等因素的影响，浮游生物群落往往呈现出显著的时空变化。 但在海洋中层

及更深的区域，传统观点认为随着水深的增加，海洋的理化环境趋向于稳定，在这一区域生态系统的时空变化要弱于海洋上层。
同时受调查技术和经费的限制，人们对于这一广阔区域内浮游生态系统时空变化规律的认识要局限的多。 随着我国海洋科学

的发展和海洋强国战略的实施，我们的海洋科学研究也逐渐由过去的以近海研究为主发展到当前的近海、边缘海和深远海研究

协同发展。 但与我国近海浮游生态学过去数十年间积累的大量研究成果相比，我国科学家对深远海，特别是中层、深层和深渊

层浮游生态学方面的研究极为缺乏。 本文从大洋浮游动物群落的垂直分布及其变化、种间关系与生态位分化、深海浮游动物群

落在碳沉降和生物地球化学循环中的作用等多个角度全面总结了当前国内外深海浮游生态学的研究进展，同时介绍过去十余

年来深海浮游生态学研究技术手段上的巨大进步，以期为今后国内同行的研究提供参考和借鉴。
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海洋占据了地球表面积的 ７１％，同时也是大量微生物、植物和动物物种的栖息地，它们与海洋环境一起

构成了地球上最大的生态系统。 依据生物群落的特征与理化环境的显著差异，特别是水深的差别，海洋生态

系统可以被划分为浅海生态系统和深远海（大洋）生态系统。 前者主要是指位于陆架上的海底及其上方水层

中的生态系统，而后者指陆架边缘以外的海洋生态系统，包括位于陆坡、洋盆、洋脊、海沟等海洋地貌上的海底

及其上方水层中的生态系统。 对于大洋生态系统而言，通常可以依据水深和光照情况的不同划分为数个子系

统，包括 ２００ ｍ 以浅、光照条件可以维持浮游植物和光合微生物进行净初级生产的海洋上层（ ｅｐｉｐｅｌａｇｉｃ
ｚｏｎｅ）；２００—１０００ ｍ、光照大大减弱以至于不足以维持浮游植物及光合微生物进行净初级生产的海洋中层

（ｍｅｓｏｐｅｌａｇｉｃ ｚｏｎｅ）；１０００ ｍ 以下、光照完全消失以至于完全依赖上层海洋生产力输出的广义海洋深层（ｄｅｅｐ
ｓｅａ）。 而对于广义的海洋深层又可以依据环境的差异和生态系统类型的不同而进一步划分为 １０００—４０００ ｍ
的狭义海洋深层（ｂａｔｈｙｐｅｌａｇｉｃ ｚｏｎｅ）、４０００—６０００ ｍ 的深渊层（ａｂｙｓｓｏｐｅｌａｇｉｃ ｚｏｎｅ）和大于 ６０００ ｍ 的超深渊层

（ｈａｄａｌｐｅｌａｇｉｃ ｚｏｎｅ）（图 １） ［１， ２］。 为了表达上的简便，如不特别指明，下文将海洋中层、深层和深渊层等统称为

深海。

图 １　 海洋生态系统的垂直划分（仿［２］ ，修改）

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｖｅｒｔｉｃａｌ ｚｏｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｒｉｎｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ （Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ
［２］ ）

海洋浮游生态学是海洋科学的一个重要分支，主要

研究内容是浮游生物种群、群落和生态系统等各个层次

的时空变换规律及其内在机制。 由于采样调查上的便

利和与渔业活动的直接关联性，自二十世纪初开始人们

就对海洋上层的浮游生态系统展开了系统的调查研

究［３， ４］。 目前大量的研究结果表明在海洋上层，由于光

照、温度、海冰和营养盐补充等因素的影响，浮游生物群

落往往呈现出显著的时空变化［ｅ．ｇ． ５， ６］。 但在海洋中层

及更深的区域，传统观点认为随着水深的增加，海洋的

理化环境趋向于稳定，在这一区域生态系统的时空变化

要弱于海洋上层。 同时受调查技术和经费的限制，人们

对于这一广阔区域内浮游生态系统时空变化规律的认

识要局限的多。 早期，人们对这一深度范围的浮游动物

群落的初步认识和了解主要来源于几次大规模的区域性海洋综合调查（如国际印度洋调查，ＩＩＯＥ），随着过去

二十年以来全人类对于全球变化问题的重视，人们逐渐认识到海洋中层及更深层区域的浮游生态系统对于生

物地球化学循环、海气相互作用和全球变化的重要意义［７， ８］，并且随着研究技术手段的进步，关于海洋中层及

更深层区域浮游生态学的相关研究报道正在快速增加（图 ２）。
随着我国海洋科学的发展、综合国力的提升和海洋强国战略的实施，我们的海洋科学研究也逐渐由过去

的以近海研究为主发展到当前的近海、边缘海和深远海研究协同发展［９］。 但是与我国近海浮游生态学过去

数十年间积累的大量研究成果相比，我国科学家对深远海，特别是中层、深层和深渊层浮游生态学方面的研究

极为缺乏。 本文试图从深海浮游动物群落的垂直分布及其变化、种间关系与生态位分化、深海浮游动物群落

在生物地球化学循环中的意义等多个角度总结当前国内外对于深海浮游动物生态学的研究进展，并介绍过去

十余年来深海浮游生态学研究技术手段上的巨大进步，以期为今后国内同行的研究提供参考和借鉴。

１　 深海浮游动物群落的垂直分布及其变化

在海洋上层，随季节变化的光照和温度条件以及由此驱动的海水物理、化学环境的协同变化导致温带和

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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图 ２　 关于过去 ２５ 年间深海浮游动物生态学研究的文献计量学分析

Ｆｉｇ．２　 Ｂｉｂｌｉｏｍｅｔｒｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｅｅｐ⁃ｓｅａ ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｅｃｏｌｏｇｙ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｖｅｒ ｔｈｅ ｐａｓｔ ２５ ｙｅａｒｓ

（基于 Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ 数据库。 ａ，海洋中层浮游动物研究，检索逻辑：“ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ” ａｎｄ “ｔｗｉｌｉｇｈｔ ｚｏｎｅ” ｏｒ “ｍｅｓｏｐｅｌａｇｉｃ”，检索结果 ８６０ 篇；ｂ，

海洋深层浮游动物研究，检索逻辑：“ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ” ａｎｄ “ｄａｒｋ ｚｏｎｅ” ｏｒ “ｂａｔｈｙｐｅｌａｇｉｃ”，检索结果 ３０４ 篇）

极地海洋初级生产力会呈现出显著的季节特征［１０， １１］，另外在一些热带和亚热带大洋及边缘海，季风引发的上

升流强度和营养盐水平的变化也会导致显著的初级生产力季节变化［１２］，这些变化都通过上行控制效应而进

一步导致海洋上层浮游动物的丰度、生物量和群落结构等表现出明显的季节动态［１３， １４］。 而在深海，传统的观

点认为这一区域的基本环境特征是温度低，盐度和溶解氧浓度非常稳定，因此在这种环境下深海生物群落的

季节变化会很微弱［１５］。 但是过去大约三十年间的研究结果大大改变了这一旧有的观念，人们逐渐认识到深

海动物群落几乎完全依赖于海洋上层产生的物质和能量输出［１６］，因此海洋上层的季节变化必然会通过一系

列途径影响到深海动物群落。 下面，本文从全球尺度上对热带和亚热带海洋、温带海洋、极地和亚极地海洋等

三个差异显著的浮游生态系统分别简要概述，并且对国际学术界特别关注的热带大洋中层缺氧现象、季风及

海山等海底地貌结构对大洋浮游生态系统的影响等三方面问题进一步详细论述。
１．１　 热带、亚热带海洋

在典型的热带、亚热带大洋，由于强烈的层化作用导致海洋上层缺乏营养盐补充，因此海洋上层的初级生

产力很低，同时初级生产力和叶绿素浓度的时空变化不明显［１７］。 在这种情况下，热带、亚热带海洋的浮游动

物群落不仅生物量很低，而且生物量呈现随着水深增加而快速递减的趋势。 例如，Ｓｔｅｉｎｂｅｒｇ 等［１８］对中太平洋

ＡＬＯＨＡ 海洋监测站（２３°Ｎ）０—１０００ ｍ 浮游动物的垂直分布的研究表明夜间 ０—５０ ｍ 浮游动物生物量为

７．１—９．５ ｍｇ ／ ｍ３，在 ３００—５００ ｍ 则快速降低至不到 １．０ ｍｇ ／ ｍ３，到 ５００—７５０ ｍ 时更是小于 ０．５ ｍｇ ／ ｍ３。 我们在

极度寡营养的热带西太平洋“采薇”海山附近（１５°Ｎ）的研究也发现了类似的规律：０—１００ｍ 水层和 １００—
２００ｍ 水层的浮游动物丰度分别为 ７２．１１ ｉｎｄ ／ ｍ３和 ３６．４１ ｉｎｄ ／ ｍ３；而海洋中层的浮游动物丰度很低，各水层的

丰度均小于 ３．００ ｉｎｄ ／ ｍ３（未发表数据）。 总体来说，在季节变化方面，由于热带、亚热带海洋的表层温度常年

较高，水体结构稳定，海洋上层初级生产力状况由于常年受到营养盐的限制而季节变化很小（季风区除外，见
下文），因此这一区域深海浮游动物群落的季节变化不显著。
１．２　 温带海洋

在温带海洋，海洋上层的温度会呈现出较为明显的季节变化［２］。 在冬季，不稳定的水体结构有利于深层

营养盐的垂直补充，随着春季光照的增加和水温的上升，浮游植物能够利用水体中充沛的营养盐而出现旺发

现象（ｓｐｒｉｎｇ ｂｌｏｏｍ） ［１９］，这导致温带海洋上层的浮游动物生物量在浮游植物旺发季节往往显著高于其他季

节［２０］，海洋上层较高的生产力会随着浮游生物垂直迁移、粪便和生物残屑的沉降等方式进一步影响深海浮游

生物群落［２１⁃２２］。 因此，与热带、亚热带海洋深海浮游动物群落缺乏季节变化相比，温带海洋深海浮游动物群

落往往呈现出较强的季节变化。 例如，在东北大西洋（４７°Ｎ），２００—４００ ｍ 水层的浮游动物生物量春季要显著
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高于夏季，但在更深的位置（４００—１０００ ｍ），生物量的季节差别就不再显著，这很好地反映了海洋上层生产力

的变化；此外，由于夏季在海洋深层（１０００—２０００ ｍ）有较大规模的哲水蚤休眠种群存在，因此这一深度的浮

游动物生物量呈现出夏季高于春季的特征［２３］。 另外，Ｓｉｏｋｏｕ 等［２０］ 对春季和秋季爱琴海（３６—４１°Ｎ）０—１０００
ｍ 浮游动物群落的研究也表明海洋上层和海洋中层的浮游动物生物量和群落结构均存在着明显季节差异，同
时在中尺度上，浮游动物群落在上层和中层均表现出较明显空间差异。
１．３　 极地、亚极地海洋

对于极地、亚极地海洋生态系统来说，夏季冰层的融化是一个决定性的事件［２４］，随着冰层融化、温度上

升，浮游植物进入旺发状态［１１］，充足的食物支持了这个季节的海洋上层具有极高的浮游动物生物量，而随着

上层营养盐的耗尽，浮游植物生物量下降，积累了充足脂类物质的浮游动物沉降至中层乃至更深的低温水域

进入季节性休眠状态［２５， ２６］。 在冰岛附近北大西洋（６６—７１°Ｎ）开展的浮游动物群落研究证实了上述理论：冬
季海洋中层各个采样深度范围内的生物量都显著高于春季和夏季，而同时海洋上层的生物量则显著低于春季

和夏季；进一步的研究发现哲水蚤属和长腹水蚤属的季节性垂直迁移是造成这一现象的主要原因［２７］。 此外，
很多浮游动物类群有昼夜垂直移动习性，这往往造成中低纬度海区浮游动物生物量和群落结构的昼夜垂直分

布存在明显差异［ｅ．ｇ． １８， ２８］，但在高纬度海区的浮游动物需要充分利用短暂的浮游植物旺发季节积累脂类物质

以保证繁殖或休眠活动的需要，因此往往不表现出昼夜垂直迁移现象［２６， ２９］。 另外还需特别注意的是，由于极

地海区水温较低，浮游动物通常需要经历数个生长季的生长才能够达到性成熟，因此在分析高纬度海区浮游

动物，特别是桡足类的生态学现象时，优势种群的年龄结构及其变化往往不可忽视［３０］。
１．４　 热带大洋中层缺氧现象的影响

现代海洋学研究发现在热带东太平洋、北印度洋和热带东大西洋等海区的中层均存在着大面积的缺氧

层，这种真光层以下的缺氧现象主要是由于海洋上层沉降下来的有机质在热带海区相对温暖的中层被大量微

生物分解利用，好氧微生物的活动消耗了水体中的溶解氧，但稳定的水体结构导致中层水体缺乏垂直方向上

的交换，从而无法获得上层和深层富氧水的补充，最终导致在海洋中层出现一个溶解氧水平显著低于海洋上

层一个数量级甚至更低的缺氧层（ｏｘｙｇｅｎ ｍｉｎｉｍｕｍ ｚｏｎｅ， ＯＭＺ） ［３１⁃３３］。 海水中充沛的溶解氧通常是大多数海

洋动物的生存都必须依赖的重要环境条件［３４］。 对于浮游动物来说，极低的溶解氧环境通常会对其垂直分布

特征产生显著的限制作用。 例如，Ｗｉｓｈｎｅｒ 等［３５］发现阿拉伯海中部水域（１６°Ｎ）的中层（２５０—５００ ｍ）可以出

现溶解氧低于 ０．２ ｍＬ ／ Ｌ 的 ＯＭＺ 区域，同时浮游动物生物量的垂直分布呈现出 ０—２００ ｍ 水层最高，５００—
１０００ ｍ 水层其次，２５０—５００ ｍ 水层最低的双峰模式。 与类似纬度范围、但不存在中层缺氧现象的西太平洋和

中太平洋的研究结果相比（上文所述），这一结果很好地体现了中层缺氧现象对深海浮游动物垂直分布的强

烈限制作用。 另外，一些浮游动物种类在长期的进化过程中具备了对低氧环境的特殊适应能力，例如研究发

现一种阿拉伯海中层分布的光水蚤 Ｌｕｃｉｃｕｔｉａ ｇｒａｎｄｉｓ 集中分布于 ６００—１０００ ｍ 的深度，而同步测定的这一水

层溶解氧仅为 ０．０７—０．１５ ｍＬ ／ Ｌ 的水平；一些乳点水蚤属 Ｐｌｅｕｒｏｍａｍｍａ、长腹水蚤属 Ｍｅｔｒｉｄｉａ 和真哲水蚤属

Ｅｕｃａｌａｎｕｓ 的种类也被证明对海洋中层的缺氧环境有着极佳的适应能力［３６］。 因此，由于不同种类的浮游动物

对于 ＯＭＺ 表现出的耐受差异，海洋中层的缺氧现象不仅仅可以影响浮游动物生物量和丰度的垂直分布，而且

还可以显著影响群落结构的垂直分布模式和昼夜垂直移动（ｄｉｅｌ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ， ＤＶＭ）模式（框 １）。
　 　 框 １． 不同浮游动物类群躲避 ＯＭＺ 的几种垂直分布模式［３７， ３８］

Ｂｏｘ １． Ｓｅｖｅｒａｌ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｇｒｏｕｐｓ， ｅｓｃａｐｉｎｇ ｆｒｏｍ ＯＭＺ

１． 上层⁃中层双峰分布型：种群在 ＯＭＺ 以浅的真光层存在一个丰度上的峰值，在 ＯＭＺ 水层丰度很低，在 ＯＭＺ 以深的水层存在

一个次级峰值（这表明自然状态下这是一个上层⁃中层广深度分布的种类，因躲避 ＯＭＺ 而出现双峰分布）。

２． 跨 ＯＭＺ⁃ＤＶＭ 型：夜间种群垂直迁移至 ＯＭＺ 以浅的真光层中摄食，白天垂直沉降至 ＯＭＺ 以深的富氧低温水层（种群在

ＤＶＭ 过程中经过 ＯＭＺ 的时间很短暂）。

３． 上层单峰分布型：种群在 ＯＭＺ 以浅的真光层存在一个丰度上的峰值，在 ＯＭＺ 水层和 ＯＭＺ 以深丰度均很低，即 ＯＭＺ 以下不

存在丰度的次级峰值（这表明自然状态下这是一个海洋上层分布的种类，因此不受 ＯＭＺ 限制）。

４． 次表层⁃中层双峰分布型：种群在混合层中的分布并不均匀，表层丰度很低，在次表层存在峰值，在 ＯＭＺ 水层丰度很低，在

ＯＭＺ 以深又存在一个次级峰值（这表明自然状态下种群应为次表层⁃中层分布，因躲避 ＯＭＺ 而出现双峰分布）
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１．５　 季风的影响

在远离大陆的热带、亚热带海区，通常情况下由于稳定的海流和温度条件导致海洋上层生态系统的季节

变化很微弱（如热带中太平洋）。 但是在一些受到季风影响的热带、亚热带海区，季风和环流的季节变化及上

升流、温盐状况的变化会对海洋上层生态系统产生深刻影响［３９， ４０］。 例如在阿拉伯海，夏季强烈的西南季风会

导致索马里近海出现很强的离岸上升流和深入阿拉伯海离岸区的芬勒特射流［４１］，充沛的营养盐导致阿拉伯

海上层浮游动物生物量急剧提高［４２］。 在海洋中层，时间序列沉积物捕获器的数据清晰地表明海洋上层初级

生产力的大幅提高导致中层 ＰＯＣ 通量在季风季节的显著升高［４３］，同时这一水层浮游动物生物量和群落结构

也出现了相应的变化［４４， ４５］。 在海洋深层，尽管季风导致的 ＰＯＣ 通量季节变化依然清新存在，但浮游动物生

物量的季节变化几乎完全消失（１５—１６°Ｎ） ［４４］。 这些研究表明，深海浮游动物群落受海洋上层季风影响的变

化幅度会随着深度的增加而逐渐减小。
１．６　 海山的影响

按照一般的定义，海山是指高出海底达到 １０００ ｍ 及以上，且不露出海面的海底凸起物［４６］。 基于不同海

山顶部距离海平面的高度差异和它们在水文及生态特征上的差别，可以将海山分为浅海海山（海山顶部进入

真光层）、中深度海山（海山顶部比真光层深，但小于 ４００ 米）和深海海山（海山顶部比 ４００ 米深） ［４７］。 经过约

半个世纪以来对太平洋和大西洋各类海山区的生态研究和渔业调查，人们发现海山区的水体和海底均拥有明

显不同于大洋其他区域的独特生态系统，其典型特征就是海山区的浮游生物、游泳生物和底栖生物在生物量、
丰度、多样性等方面都显著不同于周边的大洋生态系统和海底生态系统，这一系列现象被归纳为“海山效应”
（Ｓｅａｍｏｕｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ） ［４８， ４９］。 概括而言，针对浅海海山的浮游生态学调查较多，很多这类调查得到海山顶部及附

近真光层中的初级生产力、浮游植物和浮游动物生物量均显著高于周边大洋水域的结论［５０， ５１］，而针对深海海

山及其对中层、深层浮游动物群落影响的研究却非常缺乏。 一个涵盖不同深度海山浮游生态系统的例子是

Ｍａｒｔｉｎ 和 Ｃｈｒｉｓｔｉａｎｓｅｎ［５２］对于东北大西洋三座海山的调查，他们发现两座中深度海山顶部 ０—２００ ｍ 层浮游动

物生物量要低于周边海域，同时海域中层浮游动物生物量差别不大；但对同区域一座深海海山的调查发现海

山山坡附近的中层水体浮游动物生物量要显著低于周边海域。 又如，在东太平洋的一个深海海山区，Ｓａｌｔｚｍａｎ
和 Ｗｉｓｈｎｅｒ［３７］也发现桡足类的生物量和丰度在水深约 ６００—８００ｍ 处具有一个明显的次级峰值，这一深度与海

山顶部的水深非常接近（９６０ｍ），而通常情况下在这一深度桡足类的丰度会大大低于上层水体。 这些研究表

明不同深度的海山对浮游动物群落的影响可以显著不同，同时过去的研究很多时候也忽视了海山对于中层和

深层浮游动物群落的影响（即使在关于浅海海山的研究中亦是如此）。
与此同时，人们也从物理海洋学、生态动力学、地质学、动物行为学等不同角度提出了一系列假说来试图

解释这些现象，比较有代表性的包括“上升流⁃初级生产提高”假说［５３］、“垂直迁移受阻⁃空窗”假说［５４］、“能量

效率⁃外来补充”假说［５５］和“逆上升流 ／下降流”假说［５６］等（框 ２）。
　 　 框 ２． 海山影响浮游生态系统的几种假说［５３⁃５６］

Ｂｏｘ ２． Ｓｅｖｅｒａｌ ｈｙｐｏｔｈｅｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅａｍｏｕｎｔ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｐｌａｎｋｔｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ

１． “上升流⁃初级生产提高”假说：此假说认为海山区复杂动力过程产生的上升流和涡旋将导致营养盐丰富的深层海水进入真

光层，这些营养盐促进了各类浮游植物的生长从而极大提高了海山区真光层的初级生产力，这种促进作用在寡营养的大洋区域会

尤其明显，这进一步支持了浮游动物和食物链上更高营养级生物量的增加。

２． “垂直迁移受阻⁃空窗”假说：此假说认为浅海海山和中深度海山将对浮游动物的昼夜垂直迁移产生强烈的阻碍作用，因此

白天在海山上方水体中的植食性浮游动物将因为无法下沉进入安全深度而遭到捕食，从而可以在海山上方的水体中观察到一个

低丰度和低生物量的植食性浮游动物空窗。

３． “能量效率⁃外来补充”假说：此假说认为很多海山区单纯依赖“上升流⁃初级生产提高”机制增加的生产力并不足以支持各

类浮游动物和游泳动物的代谢活动，因此必然存在某些周边大洋区域物质和能量补充海山区生态系统的途径。

４． “逆上升流 ／ 下降流”假说：某些浮游动物对海山区存在的上升流或下降流做出行为学上的响应，通过主动的逆流运动而保

持在特定深度。
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但当前的主要问题是大量的野外证据无法完全证实其中任何一种假说，不但对于同一海山生态系统不同

年份的调查中会得到完全不同的结论，甚至针对同一海山在同一航次调查的不同时间段获得的数据都有显著

差别［５０⁃５２， ５７， ５８］。 针对这些不一致的野外证据，Ｇｅｎｉｎ［４７］建议只有在较浅的海山，当存在较长时间和较为强烈

的上升流，使得富营养的深海海水能够上升进入真光层并且在真光层中停留足够长的时间以满足浮游植物种

群增殖时，经典的“上升流⁃初级生产提高”假说才可以用于解释海山区存在较高浮游动物生物量的现象。 此

外，上述的大部分假说（除“能量效率⁃外来补充”假说外）都无法从理论上解释在深海海山区发现的中层和深

层浮游动物聚集现象。 因此，关于海山，特别是深海海山对于中层和深层浮游动物群落的影响还需要进一步

深入研究。

２　 深海浮游动物群落的种间关系和生态位分化

２．１　 在群落尺度上

长期以来，生物多样性的形成和维持机制一直是生态学研究的一个核心问题。 经典观点认为物种在群落

中的共存是以生态位分化为前提的，换言之，生态位完全重叠的物种可能因为对相同资源产生激烈竞争而发

生竞争排斥，因此无法在同一群落中稳定共存［５９， ６０］。 虽然近年来生态理论在解释一些限制性资源不多、物种

生态位分化不明显、但依然存在稳定共存现象的生物群落时遇到了巨大挑战［６１］。 但在开阔大洋，水体中垂直

方向上的资源条件会随着水深的增加而急剧减少［６２］，即对于各类浮游动物来说，深海环境通常是一个资源极

端受限制的生境。 因此，生态位理论对于解释深海浮游动物群落的种间关系仍然是非常恰当的。 由于目前对

于深海浮游动物群落内部的捕食和寄生等种间关系的研究仍然极度缺乏，故本文主要从种间竞争和生态位分

化角度简要阐述深海浮游动物群落的种间关系问题。
对于深海的浮游动物来说，食物生态位分化是至关重要的，而这一过程往往通过空间（水深）生态位的分

化而实现。 概括而言，研究浮游动物食物生态位的技术手段主要有胃含物分析［６３］、脂质分析［６４］、分子生物学

分析［６５］和稳定同位素分析［６６］等。 其中，随着近年来分析技术的进步，利用脂类标志物和稳定同位素分析研

究浮游动物（也包括其他海洋动物）生态位的方法逐渐成为主流趋势［６７， ６８］。 例如，Ｌａａｋｍａｎｎ 等［６９］ 对北极深

海几种桡足类（包括真刺水蚤科和鹰嘴水蚤科）生态位分化机制的研究表明同一属的近缘种之间通过各自偏

好不同的水层深度而实现空间生态位的分化；又如，在南大西洋深海桡足类的研究中发现不同个体的营养级

与其栖息的水深成正相关，而且同一物种不同发育阶段个体间和雌雄间都呈现出空间生态位上的显著分

化［６６］。 综上所述，对于深海浮游动物群落而言，较为简单的食物网结构和较为单一的资源限制模式导致近缘

种的同域共存必然出现针对食物资源的竞争排斥，个体和种群对低种间竞争环境的偏好导致群落中的不同物

种表现出空间（水深）生态位的分化。 但不可忽视的是，由于采样调查上的困难，迄今尚未见到有关不同类群

和不同水深的深海浮游动物群落面临的捕食压力方面的研究，因此我们无法评估来源于中层和深层的小型游

泳动物及滤食性鱼类对它们的捕食压力在这种空间（水深）生态位分化中的贡献。
２．２　 在生物地理学尺度上

传统上，对于生态位方面的研究主要在种群和群落尺度上开展［５９， ６６］，但随着生物地理学、群落生态学和

分子系统学的发展和融合，近年来人们逐渐开始在更大的宏观尺度或者生物地理学尺度上探讨物种的生态位

变化规律。 其中最为重要的发现是“生态位保守性”假说（ｎｉｃｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｓｍ， ＮＣ） ［７０］的提出。 该假说认为某

一物种或者某一谱系的生态位及与生态位相关的某些生态特征随着物种或谱系的进化过程而变化不大，即生

态位在生物进化过程中具有一定的保守性。 大量的研究表明这种现象在陆地动植物中普遍存在［ｅ．ｇ． ７１， ７２］，但
是少量试图验证海洋浮游动物生态位保守性假说的研究却发现同一物种不同地理种群间的气候生态位存在

显著分化，从而不支持此假说［７３］。 由于这一假说在海洋浮游动物中的实证研究极度缺乏，因此我们目前无法

得到更全面的认识。 但是近期一个关于大空间尺度上深海浮游动物分子系统发育关系的研究却有助于我们

对上述假说的理解：该研究发现在北极海域和南大洋中层分布的一种桡足类（Ｇａｅｔａｎｕｓ ｔｅｎｕｉｓｐｉｎｕｓ）的不同地
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理种群间存在显著的遗传分化，但是同样分布于两个海区深层的另一种桡足类（Ｇ． ｂｒｅｖｉｓｐｉｎｕｓ）的不同地理种

群间则不存在显著的遗传分化［７４］。 这一研究尽管没有获得两个物种不同地理种群间的准确生态位数据，但
是根据两个物种栖息深度的不同和不同深度下环境特征稳定性的差异，我们可以推测海洋深层极端稳定的环

境导致物种进化的速度变得非常缓慢，同时海洋深层热盐环流的存在导致即使南北极之间的地理种群间可能

并不存在绝对意义上的空间隔离；与之相比，海洋中层的环境特征仍有明显的季节变化和地理差异，这有利于

大尺度上不同地理种群间的隔离分化。 在此基础上，我们可以进一步预测海洋浮游动物生态位的保守性程度

会随着物种栖息深度的增加而加强，海洋上层分布的浮游动物在同一气候区域内或者同一海区内就可能不具

备生态位的保守性；海洋中层分布的浮游动物在更大的地理尺度上也可能不具备生态位的保守性；但海洋深

层分布的浮游动物很可能在全球尺度上仍然具有较强的生态位保守性。 不过，由于这类大尺度上的实证研究

仍然很缺乏，目前这一假说尚无法很好的验证。

３　 深海浮游动物群落在碳沉降和生物地球化学循环中的作用

海洋是一个巨大的碳库，有估算认为海洋上层的光合作用固定的碳大约占全球初级生产固定无机碳总量

的一半左右［７５］，而由于生物碳泵（ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃａｒｂｏｎ ｐｕｍｐ）的存在，上层海洋固定的碳被大量输送到了深

海［７６］。 有估计甚至认为如果生物碳泵失效，未来大气中的 ＣＯ２浓度将比现在上升大约 ５０％［７７］。 因此，在当

今大气 ＣＯ２浓度上升和全球变化的大背景下，海洋生物碳泵及其影响因素得到了各国政府和科学家的高度重

视。 由于国内已经有关于海洋生物碳泵方面的专门论述［７８， ７９］，对于边缘海的浮游生物在海洋生物碳泵方面

的研究也有介绍［８０］，因此本文对于浮游动物在生物碳泵方面的一般贡献和影响不再赘述，而是着重介绍过去

的研究者们相对忽视的两类浮游动物垂直迁移现象对海洋生物碳循环的意义。
３．１　 昼夜垂直迁移的意义

很多海洋浮游动物都有昼夜垂直迁移（ｄｉｅｌ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ， ＤＶＭ）的习性，通常这种现象表现为夜间上

浮至上层或者表层摄食，而白天下沉至数十米至数百米不等的海洋深处［８１］。 经典观点认为白天的下沉有利

于躲避一些依赖于视觉的捕食者，但是也有证据表明在一些类群中躲避捕食并非一个主要原因［２６］。 这种昼

夜垂直迁移已经被证明存在重要生态意义和生物地球化学循环上的意义：一方面，抛开这些昼夜垂直迁移发

生机理方面的争论，过去二十余年间学术界对于“浮游动物夜晚在表层摄食浮游植物，白天下沉到深层后，其
自身呼吸代谢、排泄物和被更高营养级动物捕食都导致它们是上层有机碳往深层输送的一个重要途径”这一

基本结论是没有争议的［８２， ８３］。 例如，Ｔａｋａｈａｓｈｉ 等［８４］在东北太平洋亚极地海区的研究表明仅仅两种优势桡足

类的昼夜垂直迁移对于海洋上层到海洋中层垂直碳通量的贡献率就达到 １５％之多；而在温带北大西洋的研

究也表明上述机制在 ３００ ｍ 深度的碳通量贡献可以达到 ＰＯＣ 通量的 ７１．４％［２２］。 此外，由于海洋上层初级生

产力和不同浮游动物类群昼夜垂直迁移强度的季节差异，浮游动物昼夜垂直迁移对于海洋垂直碳通量的贡献

率也会出现明显的季节变化，如在北太平洋亚极地生态系统中这一机制在春季的贡献率就要显著低于其他季

节［８４］。 另一方面，浮游动物的昼夜垂直迁移对于维持海洋中层的浮游生态系统也至关重要：在太平洋热带海

区和亚极地海区的研究表明海洋中层损失的 ＰＯＣ 通量根本无法满足这一深度浮游动物和浮游细菌的能量需

求，仅仅细菌的碳需求就达到同水层 ＰＯＣ 损失量的 ３—１０ 倍之多，两者之间如此大的差距只能依赖浮游动物

垂直迁移带来的能量和物质补充［８５］。
３．２　 季节性垂直迁移的意义

很多大型的桡足类存在季节性垂直迁移（ｓｅａｓｏｎａｌ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ， ＳＶＭ）现象，这种现象往往伴随着个

体的发育过程，例如北太平洋亚极地海区的一些大型哲水蚤会在上层海洋摄食和生长，待个体成熟后下沉到

数百米的深海交配和产卵，并且不会再次上浮到海洋上层［８６］；而极地海区的一些种类则要经历数年的发育期

才能够成熟，期间会多次经历季节性垂直迁移过程［８７］，因此这种垂直迁移又被称为“个体发育垂直迁移”
（ｏｎｔｏｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ）。 例如，在北太平洋亚极地海区，几种优势的新哲水蚤和真哲水蚤在浮游植
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物旺发季节（四月至七月）会一直停留在海洋上层摄食，随着秋季温度下降和浮游植物生物量的急剧降低，它
们逐渐下沉到海洋中层 （八月至九月），然后冬季会停留在那个深度休眠［８８］，而据估计仅其中一种

（Ｎｅｏｃａｌａｎｕｓ ｆｌｅｍｉｎｇｅｒｉ）的季节性垂直迁移活动为深海（１０００ ｍ 深度）带来的垂直碳通量贡献就可达到总 ＰＯＣ
通量的 ９％之多［８９］。 与之类似，在北大西洋高纬度海区，春夏季积累了丰富脂类物质的飞马哲水蚤 Ｃａｌａｎｕｓ
ｆｉｎｍａｒｃｈｉｃｕｓ 种群会在夏末逐渐下沉到 ６００—１４００ ｍ 的深海中进入休眠［８６， ９０］，尽管每只哲水蚤平均仅含有

２００ μｇ 的脂类，但由于其拥有极大的种群规模，因此这一季节性垂直迁移意味着巨量的脂类物质下沉到了深

海之中。 最近的一项研究计算了休眠种群的死亡率、代谢消耗和排泄之后认为大约有 ４４—９３％的脂类物质

最终在种群休眠的深海中被消耗掉，这意味着 １—４ ｇ Ｃ ｍ－２ ｙ－１的深海碳通量［９１］。
关于浮游动物垂直迁移在生物地球化学循环中的意义，当前的研究主要还存在几方面的不足：一是人们

对中层浮游动物面临的捕食压力很难准确估算，而遭受捕食通常是海洋浮游桡足类最主要的死亡原因［９２］，因
此这导致很难准确区分浮游动物自身呼吸代谢、排泄物和个体死亡三者对于这一过程的相对贡献（例如有研

究认为呼吸代谢的贡献要占绝对优势（６４—９８％） ［８４］，但也有结果表明排泄物的贡献要大于呼吸代谢［８９］ ）；二
是目前的研究主要涉及海洋上层和中层，而一些极地海区浮游动物的季节性垂直迁移可以达到 １０００ ｍ 以下

的海洋深层［ｅ．ｇ． ２３］，但迄今关于深层浮游动物的垂直迁移与生物碳泵之间关系的研究仍然极度缺乏；三是目前

在高生产力海区（如南大洋、白令海、北大西洋的亚极地海区等）和中等生产力海区（如热带东太平洋海区）的
研究较多，而在寡营养海区（如热带西太平洋暖池区和北太平洋亚热带环流区等）的研究很少。

４　 当前深海浮游生态学研究的技术手段简介

４．１　 浮游生物拖网

浮游生物拖网是最传统和最为广泛使用的浮游动物采样调查设备。 早在 １８２８ 年，人们就开始利用浮游

生物拖网采集浮游生物，此后达尔文在乘坐“贝格尔”号进行环球考察时也使用过此类设备［４］。 随着对海洋

科学认识的深入，人们逐渐开始试图发展一些能够深入到海洋深处，并且分不同水层采集浮游动物样品的设

备。 当前，深海调查时应用较多的浮游生物分层拖网主要包括 ＢＩＯＮＥＳＳ（Ｂｅｄｆｏｒｄ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｏｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ Ｎｅｔ
ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓａｍｐｌｉｎｇ Ｓｙｓｔｅｍ）、 ＭＯＣＮＥＳＳ （ Ｍｕｌｔｉｐｌｅ Ｏｐｅｎｉｎｇ ／ Ｃｌｏｓｉｎｇ Ｎｅｔ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓｅｎｓｉｎｇ
Ｓｙｓｔｅｍ）和 ＨＹＤＲＯ－ＢＩＯＳ Ｍｕｌｔｉｎｅｔ 三类，其主要性能指标见表 １。

表 １　 当前深海浮游生物调查中应用广泛的三类主要分层拖网简介

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｒｅｅ ｍａｉｎ ｍｕｌｔｉ⁃ｌａｙｅｒｓ ｐｌａｎｋｔｏｎ ｔｏｗ ｎｅｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｕｒｒｅｎｔ ｄｅｅｐ⁃ｓｅａ ｐｌａｎｋｔｏｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ

名称
Ｎａｍｅ

采样时的拖行方式
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｔｏｗｉｎｇ
ｗｈｅｎ ｓａｍｐｌｉｎｇ

拖行速度
Ｓｐｅｅｄ ｗｈｅｎ ｔｏｗｉｎｇ

最适采样类群
Ｍｏｓｔ ｓｕｉｔａｂｌｅ
ｐｌａｎｋｔｏｎ ｇｒｏｕｐｓ

缺点
Ｗｅａｋｎｅｓｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

ＢＩＯＮＥＳＳ 倾斜上升拖曳为主
３．０ —４．０ ｋｎ
（船舶拖曳）

较大型浮游动物，如磷
虾等

设备重量大、下水准备
流程繁琐

［９３］

ＭＯＣＮＥＳＳ 倾斜上升拖曳为主
１．５—２．０ ｋｎ
（船舶拖曳）

各类中型和大型浮游
动物

设备体积庞大，需要很
强专业技巧

［９４］

Ｍｕｌｔｉｎｅｔ 垂直拖曳为主、也可水
平拖曳

０．５—１．０ ｍ ／ ｓ
（缆车拖曳）

中型浮游动物，不适合
采集有较强逃逸能力
的浮游动物

较大型的浮游动物存
在显著网前逃逸现象

［９５］

４．２　 光学调查设备

由于经典的网采⁃镜检模式无法快速高效获得浮游动物群落的生态数据，因此人们开发了一系列基于各

类光学技术的浮游动物调查设备，当前应用较多的包括 ＶＰＲ（Ｖｉｄｅｏ Ｐｌａｎｋｔｏｎ Ｒｅｃｏｒｄｅｒ）、ＯＰＣ（Ｏｐｔｉｃａｌ Ｐｌａｎｋｔｏｎ
Ｃｏｕｎｔｅｒ）和 ＬＯＰＣ（Ｌａｓｅｒ Ｏｐｔｉｃａｌ Ｐｌａｎｋｔｏｎ Ｃｏｕｎｔｅｒ）、ＵＶＰ（Ｕｎｄｅｒｗａｔｅｒ Ｖｉｄｅｏ Ｐｒｏｆｉｌｅｒ）微光成像系统以及搭载在

ＡＵＶ ／ ＲＯＶ ／ ＨＯＶ 等各类潜器上的摄录设备等。 关于海洋浮游动物的图像观测技术及相关进展，国内近期已

有专门报道［９６］，因此这里不再赘述。

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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４．３　 声学调查设备

在各类海洋调查仪器中，基于声学原理的调查设备是很重要的一个类别。 其中，声学多普勒海流剖面仪

（Ａｃｏｕｓｔｉｃ Ｄｏｐｐｌｅｒ Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｐｒｏｆｉｌｅｒ， ＡＤＣＰ）是一类基础的物理海洋调查设备，由于其测定海流的基本原理是捕

捉水中各类悬浮粒子的声波反射，因此这类设备可以用于研究不同粒径浮游动物在水体中的丰度和分布情

况［９７］。 声学调查方法的主要优势有二：首先，由于当前各类 ＡＤＣＰ 已经广泛装备于各式海洋调查船、锚定长

期观测系统及 ＣＴＤ 采水器等设备平台，因此我们可以通过分析这些 ＡＤＣＰ 数据获取经典网采调查方法很难

获得的长期性、大范围的浮游动物调查数据［９８］；其次，可以很方便的进行时间上的连续站或者空间上的连续

剖面调查，并实时得到调查数据［２８］。
４．４　 沉积物捕获器

现代的沉积物捕获器（Ｓｅｄｉｍｅｎｔ Ｔｒａｐ）通常是为采集特定水深、长时间序列的海洋沉降颗粒物样品而设计

的装置，目前已经成为全球变化研究和生物地球化学循环研究领域非常重要的技术手段［９９］。 由于很多中层

和深层的浮游动物具有较强的垂直迁移能力，而沉积物捕获器的设计又导致其一旦落入样品管则很难再次逃

逸，因此沉积物捕获器的时间序列沉积物样品中往往混杂有数量不一的浮游动物样品［１００］。 尽管沉积物捕获

器获取的浮游动物样品毫无疑问具有很大的随机性和选择性，但是在高生产力的海区，仍可与浮游生物拖网

获取的数据结合来分析浮游动物群落的季节变化规律［１０１］。

５　 我国的研究现状

长期以来，我国浮游生态学研究的重点区域是近海和边缘海的上层水体，而由于经费和技术手段的限制，
对边缘海和大洋的中层及深层浮游动物生态学研究很少。 早期较有代表性的工作是在上世纪七十年代至八

十年代对南海的综合调查中，国家海洋局第三海洋研究所和中国科学院南海海洋研究所分别对这一海区中层

和深层的浮游动物生物量和物种多样性等基本群落特征进行了初步研究［１０２⁃１０４］。 此后，随着国家南北极综合

科考工作的展开，我国科学家分别对北冰洋的楚科奇海、北太平洋的白令海及南大洋的南设得兰岛附近海域

上层和中层的浮游动物群落结构进行了研究［１０５⁃１０７］。 近年来，随着我国“一带一路”国家战略及“走向深远

海”海洋发展战略的实施，我国科学家依托国家海洋局“全球变化与海气相互作用”专项、中国科学院“热带西

太平洋海洋系统物质能量交换及其影响”先导专项、中国大洋矿产资源研究开发协会“中国富钴结壳勘探合

同区的资源与环境调查”专项及“中国多金属结核勘探合同区的资源与环境调查”专项、科技部“超深渊生物

群落及其与关键环境要素的相互作用机制研究”９７３ 项目等重大科技计划的资助，逐渐开展了一系列边缘海、
大洋和极地海域的深海浮游动物生态学研究，特别是对西北太平洋的马里亚纳海沟、雅浦海沟、采薇海山和雅

浦海山等区域展开了较为系统的浮游生态学研究，相信未来几年会有越来越多的相关研究涌现。

６　 展望

第一，在深海浮游动物群落垂直分布及其变化方面，已有的研究报道主要集中在北半球的极地亚极地、南
大洋、东太平洋和阿拉伯海等区域，对于与我国关系最密切的西太平洋海区，这类研究还非常缺乏。 此外，在
我国南海海盆和东海的深水区，大量的研究表明上层浮游生态系统会受到季风和环流的显著影响［１２， １３， １０８］，
基于上文所述阿拉伯海区域的研究结果，中层和深层生态系统也会受到相应的影响，但目前尚未见到报道。

第二，在深海浮游动物群落的种间关系和生态位分化方面，早期受到稳定同位素分析技术上的限制，必须

通过先确定基准营养级的稳定同位素基线，然后测定目标动物的 δ１５Ｎ 并与之比对，从而获得目标动物或类群

的营养级［６９， １０９］。 这一方法的最大缺陷在于人为选取的基准营养级有时会与真实情况存在显著偏差，而近期

氨基酸特异性稳定同位素分析方法的进步已经可以有效避免这个问题［１１０］。 因此，这一方法的应用必然极大

促进今后深海浮游动物种间关系的研究。
第三，在深海浮游动物与生物地球化学循环的研究方面，已有的研究主要集中在生产力较高的热带、亚热

９　 １０ 期 　 　 　 孙栋　 等：深远海浮游动物生态学研究进展 　
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带边缘海和高纬度海区，对于广大寡营养海区的研究极为缺乏。 在当前全球气候变化和人类活动的大背景

下，寡营养海区 （如热带亚热带的西太平洋、中太平洋和中印度洋等） 生态系统的重要性日益受到重

视［１１１， １１２］，今后在这些海域的研究应更多的考虑深海浮游动物生态学与生物地球化学循环和全球变化研究的

紧密结合，有针对性的开展工作。
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Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｔｒｅｎｄｓ． Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ： Ｎｏｖａ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｐｕｂｌｉｓｈｅｒｓ， Ｉｎｃ．， ２００８： ６７⁃１３０．
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［５３］ 　 Ｕｄａ Ｍ， Ｉｓｈｉｎｏ Ｍ． Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｐａｔｔｅｒｎ ｒｅｓｕｌｔｉｎｇ ｆｒｏｍ ｅｄｄｙ ｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｆｉｓｈｉｎｇ ｇｒｏｕｎｄｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｋｙｏ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｆｉｓｈｅｒｉｅｓ， １９５８，

４４（１ ／ ２）： １０５⁃１２９．
［５４］ 　 Ｇｅｎｉｎ Ａ， Ｇｒｅｅｎｅ Ｃ， Ｈａｕｒｙ Ｌ， Ｗｉｅｂｅ Ｐ， Ｇａｌ Ｇ， Ｋａａｒｔｖｅｄｔ Ｓ， Ｍｅｉｒ Ｅ， Ｆｅｙ Ｃ， Ｄａｗｓｏｎ Ｊ． Ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｐａｔｃｈ ｄｙｎａｍｉｃｓ： ｄａｉｌｙ ｇａｐ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｖｅｒ

ａｂｒｕｐｔ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ． Ｄｅｅｐ Ｓｅａ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｐａｒｔ Ｉ： Ｏｃｅａｎｏｇｒａｐｈｉｃ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｐａｐｅｒｓ， １９９４， ４１（５ ／ ６）： ９４１⁃９５１．
［５５］ 　 Ｈｉｒｃｈ Ｓ， Ｍａｒｔｉｎ Ｂ， Ｃｈｒｉｓｔｉａｎｓｅｎ Ｂ． Ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｄｅｍａｎｄ ａｔ ｔｗｏ ｓｅａｍｏｕｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ＮＥ Ａｔｌａｎｔｉｃ． Ｄｅｅｐ Ｓｅａ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｐａｒｔ ＩＩ：

Ｔｏｐｉｃａｌ Ｓｔｕｄｉｅｓ ｉｎ Ｏｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ， ２００９， ５６（２５）： ２６５６⁃２６７０．
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