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摘要：珊瑚礁作为一种典型的海洋生态系统，具有巨大的固碳和储碳潜力。 然而，目前对于珊瑚礁的净碳能力（碳释放与碳吸

收）仍存在争议，主要归因于珊瑚共生体碳代谢的多样性和复杂性。 珊瑚礁在生物钙化、呼吸过程中向大气释放二氧化碳

（ＣＯ２）；但在生物合成和沉积过程中却可以将碳进行固定与埋藏；为此，珊瑚礁的碳源碳汇身份还有待明确。 现有部分研究表

明，共生体通过碳代谢可以促进珊瑚礁吸收大气中的 ＣＯ２。 此外，珊瑚礁和海岸带蓝碳生态系统通常表现出很强的连通性，珊
瑚共生体碳代谢能有效提高海岸带盐沼植被、海草床、海洋浮游植物等生物的碳汇功能。 为了加深对珊瑚礁碳源⁃碳汇功能的

理解，综述了珊瑚共生体的碳代谢特征，梳理了共生体中碳的关键生态过程（有机碳的迁移、无机碳的转化、两者的赋存状态），

总结了细菌⁃虫黄藻⁃病毒在共生体碳代谢中的作用，评述了珊瑚礁碳源⁃碳汇特征及影响因子。 旨在阐明珊瑚共生体碳代谢的

关键过程，并基于此寻求有效的珊瑚礁碳增汇技术，形成以碳增量为主的珊瑚保护与修复技术，提升珊瑚礁在蓝碳生态系统中

的贡献。
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珊瑚礁是地球上生产力和生物多样性最高的生态系统之一，初级生产力达 ３００—５０００ ｇ Ｃ ｍ－２ ａ－１ ［１］。 该

生态系统维持高生产力的原因，主要得益于“珊瑚⁃虫黄藻⁃微生物”高效的共生体系。 复杂的共生体通过光

合、呼吸、摄食和钙化等理化过程驱动着高效的碳循环。 虫黄藻可以通过光合作用固定二氧化碳（ＣＯ２），并合

成有机物为珊瑚提供能量基质；珊瑚不仅为虫黄藻提供栖息地和光合作用所需原料，还可以从捕食消化的浮

游生物中获得维生素、微量元素和其它必需物质供给藻类使用，同时产生的代谢废物也可通过藻类转化为氨

基酸等物质再次供珊瑚循环利用。 对于微生物而言，它们通常作为底盘生产力和活跃的物质代谢中介，细菌 ＼
真菌⁃古菌等作为初级生产力的生产者和代谢者，在虫黄藻和珊瑚宿主之间充当物质循环和元素转化的桥梁

和引擎［２—３］，维持珊瑚礁生态系统的高生产力、高生物多样性和高代谢效率。
除了生态价值，对于礁体本身，它既是地质历史上石灰岩的主要物质来源，也是现代海洋中最重要的储碳

媒介。 珊瑚礁体主要成分是碳酸钙，珊瑚虫生物体成分主要是有机碳。 珊瑚虫死亡后被埋藏的礁体可直接转

换成石灰岩，永久封存。 定量分析结果表明，珊瑚礁在全球尺度上每年可固定 ９ 亿 ｔ 碳［４］。 然而，珊瑚共生体

碳代谢具有复杂的过程和多样的形式，这使得共生体中的碳流和碳通量较难核算。 与红树林、海草床、盐沼等

生态系统相比，珊瑚礁还未被纳入“蓝碳”生态系统［５］，主要原因在于珊瑚礁碳释放和碳吸收的差值尚存争

议，碳源和碳汇的结论还有待厘清。 产生这一矛盾有多种原因，最主要的原因在于共生体有机碳代谢和无机

碳矿化之间的对立。 有机碳代谢包括光合作用和呼吸作用，无机碳矿化包括碳酸钙的沉淀和碳酸钙的溶解；
这两对过程均有碳释放和碳吸收，因而形成一对矛盾。 同时，不同礁区由于物理、化学、生物过程的复杂性，也
使得碳通量和碳收支的核算很难定量测定［６—７］。 此外，珊瑚健康状态、环境条件、人为干扰程度以及时空边界

等其它因素均会对源汇差异产生影响［８］。 一些作者认为珊瑚礁生态系统在净碳收支上表现为碳源［６］；而近

年来越来越多的证据显示，从长时间的尺度看，珊瑚礁生态系统最终可能表现为碳汇［９］。 石拓等总结了共生

体通过光合作用、摄食、钙化等生理生化过程驱动珊瑚生态系统高效的有机碳和无机碳循环，指出珊瑚礁是减

缓气候变化的潜在蓝色碳汇［１０］。 然而，珊瑚礁碳源汇属性的判断还需要更多的数据，梳理共生体的碳代谢过

程显得尤为重要。
为此，考虑到共生体碳代谢过程的重要性与复杂性，本文尝试总结了珊瑚共生体碳循环的研究进展，包括

有机碳的迁移、无机碳的转化；呼吸作用⁃光合作用⁃钙化作用下的源汇特征；共生体中细菌⁃虫黄藻⁃病毒对碳

循环的贡献；以及珊瑚礁共生系统源汇悖论的由来和受控因素等；最后对可行的增汇模式进行了探讨。 论文

目的旨在梳理共生体碳代谢特征，解析珊瑚礁生态系统的源汇悖论，为珊瑚礁生态系统进入海洋蓝碳俱乐部

提供科学依据，也为珊瑚的保育和增汇策略提供新视角和框架补充。
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１　 珊瑚共生体的碳组成

１．１　 有机碳的构成与迁移

共生体的有机碳主要来源于虫黄藻的光合作用和珊瑚宿主的异养摄食等，包括稳定⁃不稳定碳库或者活

性⁃惰性碳库；依据原理和性质差异大致能通过物理 Ｃ、化学 Ｃ 和生物 Ｃ 的方式进行区分。
物理 Ｃ　 物理 Ｃ 主要是以珊瑚密度和粒径大小作为判别依据，该理论认为有机碳的稳定性主要受团聚体

的物理保护和矿物吸附过程的影响，并强调有机碳存在状态及空间分布与其受保护程度具有较强的相关性。
由于物理分离方法破坏性小，更能表征珊瑚有机碳的功能和形态，因此是目前有机碳分组的主流方法，其包括

以密度、粒径和团聚体性质而进行的细分。 在密度分组中，将珊瑚在重液 （１．６—２．０ ｇ ／ ｃｍ３）中离心，浮在液体

表面的组分为轻有机碳，沉淀部分为重有机碳，前者主要由分解一半的微生物残体和大块的动植物残体组成，
是介于新鲜有机质和腐殖质间的中间碳库，这类碳分解程度较低，稳定性较差，易被微生物分解利用；而后者

主要是指与矿物结合的有机碳，分解程度较高，稳定性较强［１１—１２］。 若以粒径大小为依据，将＞０．０５３ ｍｍ 的颗

粒作为颗粒有机碳，将＜０．０５３ ｍｍ 的颗粒作为矿物结合有机碳［１３—１４］。 两者的主要区别在于其来源成分和形

成途径。 其中，颗粒有机碳主要通过藻源途径形成，含有更多藻类来源的碳；而矿物结合有机碳主要以菌源途

径为主，细菌碳占比较高［１５］。 在三种以团聚体为依据进行的分组中，根据珊瑚团聚体大小，以 ２５０ μｍ 为界划

分为大团聚体 （＞２５０ μｍ）和微团聚体 （＜２５０ μｍ）。 其中大团聚体主要由有机胶结剂组成，微团聚体主要由

有机⁃矿质复合体组成［１３］。
化学 Ｃ　 化学分组是采取传统的化学方法将不同珊瑚碳组分按照它的化学性质进行区分。 这些性质可

在一定程度上反映有机碳在珊瑚中的化学稳定性。 目前化学分组主要是利用珊瑚有机碳在各种提取剂（如
水、缓冲液、稀酸或氧化水溶液等）中的溶解性、水解性和氧化性进行。 化学 Ｃ 主要包括可溶性有机碳、酸水

解有机碳和易氧化有机碳三类。 在一类中泛指珊瑚中所有可溶解的有机碳。 可溶性有机碳主要来源于珊瑚

粘液、共附生生物体和分泌物等，是珊瑚微生物分解的活性底物，也是珊瑚有机碳最为活跃、迁移性最大的碳

组分［１６］。 二类酸水解有机碳是指被酸（盐酸或硫酸）水解后的活性有机碳，易被水解的主要是蛋白质、核酸

和多糖，而未能水解的为惰性有机碳，如木质素、脂肪、蜡、树脂和软木脂等。 依据该方法可将有机碳划分为活

性和惰性有机碳，进而可计算惰性指数，衡量惰性有机碳库大小［１７］。 三类易氧化的有机碳是指：通过

３３３ ｍｍｏｌ ／ Ｌ高锰酸钾的氧化作用将有机碳分为活性碳和非活性碳两个组分，并计算碳库指数、活性指数和碳

管理指数［１８］。 一般来说，易被高锰酸钾氧化的成分主要有简单的糖类、氨基酸、胺基和氨基糖等物质。 除了

上述三种分类法，随着化学表征技术手段（红外光谱、核磁共振和气相 ／液相色谱、质谱）的发展，可以对珊瑚

有机碳的成分及化学结构进行定性和定量分析。 目前以１３Ｃ 核磁共振技术的应用最为常见，由于其对样品破

坏性小、处理简单、能够定量分子信息等优点被广泛用于珊瑚有机碳化学组成的研究［１９］。 其根据化学结构可

将珊瑚有机碳定性分为四大类：烷基碳、烷氧碳、芳香碳和羧基羰基碳［２０］。
生物 Ｃ　 生物分组往往是根据被微生物分解利用的程度来衡量珊瑚有机碳的稳定性，将可被微生物分解

利用的有机碳定义为活性有机碳（或微生物量碳），主要通过测定珊瑚微生物生物量、可矿化碳或生物标志物

来进行评估［２１］。 在一种微生物生物量的测定中，珊瑚经氯仿熏蒸处理后，被杀死的微生物残体等易分解有机

质被释放到珊瑚中，导致珊瑚中的可提取碳总量增加，测定浸提液中总碳的含量可以计算微生物量碳。 二种

可矿化碳的测定中，可矿化碳又称生物可降解碳，主要通过微生物分解有机质后，测定 ＣＯ２释放量或专性呼吸

速率 ｑＣＯ２（每单位微生物产生的 ＣＯ２量）来量化可矿化碳量。 同时，利用珊瑚矿化速率和累积矿化量可以评

估珊瑚微生物活性。 三种生物 Ｃ 的衡量是针对生物标志物的测定，常用的生物标志物种类包括脂类、糖类、
木质素酚、氨基酸和氨基糖等，其中木质素酚被定义为珊瑚中藻源碳的代表成分，而氨基糖被认为是菌源碳的

代表成分［２２］。
上述物理 Ｃ、化学 Ｃ 和生物 Ｃ 是对共生体有机碳的分组，而对它们运动的描述常用到不同的迁移方式。
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目前有机碳的迁移方式主要有两种—垂直沉降和水平输送。 在一种垂直沉降中，海水中有机碳以颗粒态

（Ｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ， ＰＯＣ）和溶解态（Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ， ＤＯＣ）的形式存在。 在珊瑚礁区中的

ＰＯＣ 主要由微生物、藻类、浮游生物以及分泌物等构成，这类物质的沉降及浮游生物的行为构成了 ＰＯＣ 的垂

直迁移。 ＤＯＣ 主要由珊瑚代谢产物和胞外聚合物（Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ Ｐｏｌｙｍｅｒｉｃ Ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ，ＥＰＳ）组成，温跃层⁃盐跃

层等不同水层的垂直混合带来了 ＤＯＣ 的垂直运动。 远海环境中由于浮游生物的活动以及有机物的氧化降

解，导致有机碳的浓度一般会随深度递减。 有研究表明泻湖沉积物中有机碳的含量仅为周围生物体中碳含量

的 １％，这表明泻湖中有机碳在下沉过程中被高效利用，具有十分明显的垂直分布特征［２３］。 相比于远海和大

洋环境，浅水区由于受航运、生物活动以及陆源水流的扰动，其 ＰＯＣ 和 ＤＯＣ 没有明显的垂直分布差异［２４］。
除了垂直沉降，水平输送也是有机碳迁移的重要方式。 珊瑚礁生态系统物种丰富，多样性和生产力远高于外

周水体，有相当比例的碳由共生体向外输出［２５］。 Ｚｈｅｎｇ 等通过沉积物捕捉器比较了沉积物的碳素含量，发现

有机碳的分布在共生体最高、泻湖次之、外周水体最低，具有明显的圈层扩散特征［２６］。 Ｈａｔａ 等对有机碳的水

平输送能力进行了估算，发现共生体向外周水平扩散的 ＤＯＣ 和 ＰＯＣ 通量分别为（３３±３） ｍｍｏｌ Ｃ ｍ－２ ｄ－１和

（６±１） ｍｍｏｌ Ｃ ｍ－２ ｄ－１ ［２５］。 而从全球规模来看，水平输出的总有机碳量约为 １５ ×１０１２ ｇ Ｃｔ ａ－１，占总净生产力

的四分之三［２７］。

图 １　 珊瑚礁共生体中无机碳的形成与转化过程

　 Ｆｉｇ．１　 Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｉｎ

ｃｏｒａｌ ｒｅｅｆ ｓｙｍｂｉｏｎｔ

１．２　 无机碳的构成与转化

共生体中无机碳的赋存状态主要为 ＣＯ２、Ｈ２ＣＯ３、

ＨＣＯ－
３、ＣＯ２－

３ 和 ＣａＣＯ３，由矿化过程进行转化，如图 １ 所

示。 气态 ＣＯ２通过海水界面与水结合形成 Ｈ２ＣＯ３分子，
碳酸通过两级电离释放出 Ｈ＋、ＨＣＯ－

３ 和 ＣＯ２－
３ ，游离的

ＣＯ２－
３ 与 Ｃａ２＋结合形成碳酸钙沉淀［２８］。 大多数珊瑚礁

区正在以稳定的速率沉积碳酸钙。 珊瑚及虫黄藻对碳

酸钙的生成有很强的促进作用，大部分矿化的无机碳沉

降在珊瑚礁区，只有少量被水流带到外周环境。 健康的

珊瑚礁生态系统中，海水中二氧化碳分压（ ｐＣＯ２）基本

保持稳定，碳酸钙以相对恒定的速率沉积，构成海洋中

重要的碳酸盐沉降区。 因此，全球珊瑚礁面积虽小却贡

献了碳酸钙产率的 ３２％—４３％［２９］。

２　 共生体碳代谢概况

珊瑚共生体中的碳来源主要有三个，一是来源于海水中的 ＤＩＣ，二是来源于虫黄藻的光合产物，三是来源

于被珊瑚摄取的浮游生物。 在珊瑚共生体的碳循环过程中，最重要的两名角色是虫黄藻和珊瑚宿主，主要的

碳循环过程包括有机碳循环和无机碳循环。 有机碳循环主要是指光合作用和呼吸作用；无机碳循环主要是指

钙化作用（在珊瑚研究中也被叫做矿化作用）和反向钙化作用（即钙化作用的逆向） ［３０］。 珊瑚礁生态系统中

的虫黄藻通过光合作用利用无机碳（Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ， ＤＩＣ），产生有机物并释放 Ｏ２供珊瑚呼吸。 其

中大部分有机物被珊瑚排出体外，但又很快被珊瑚作为食物来源捕获，再次进入循环。 与此同时，珊瑚呼吸产

生的 ＣＯ２和虫黄藻的内生 ＣＯ２与水中的 Ｃａ２＋发生作用合成钙质珊瑚骨骼［３１］。 共生微生物常常充当代谢中

介，加快碳循环速度［３］。 通常，在健康的珊瑚礁系统中，共生体中有机碳和无机碳的高效循环支撑了珊瑚礁

的高生产力［３２］；而在珊瑚礁系统健康状态受损时，其群落的碳循环过程受到显著干扰，并改变碳的流向［１０］。
因此，珊瑚钙化、虫黄藻光合作用和微生物代谢共同决定碳的代谢轨迹。

近年来，微传感器技术、叶绿素荧光技术和离子质谱技术的迅速发展为共生系统的碳循环研究带来了微

观层面的证据，并取得了许多新的进展。 有学者采用纳米二次离子质谱技术（ＮａｎｏＳＩＭＳ）分析了共生体中的

４６５３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

碳循环，以亚细胞分辨率跟踪和定量分析了组织中的碳素和稳定同位素的分布；在群落和组织水平上重新审

视了共生密度对珊瑚共生体的生理和营养影响；同时精确地揭示了共生体中碳素的循环和能量传递［３３—３４］，这
些结果证实了碳的代谢存在源与汇的交织，而且提出了精确认识碳的代谢过程需要 ３Ｄ 的空间意识。 此外，
同位素技术也大放异彩，例如 Ｃｈｅｎ 等利用氧同位素（δ１８ Ｏ）和碳同位素（δ１３ Ｃ），示踪了我国台湾省南部核电

站附近海域水温对珊瑚生长的影响，结果表明温度越高，珊瑚 δ１８Ｏ 越低，而 δ１３Ｃ 越高［３５］。 Ｄｅｎｇ 等利用 δ１３ Ｃ
示踪了南海北部的珊瑚礁体，显示在近百年尺度，光照强度改变了虫黄藻的光合作用［３６］。 Ｘｕ 等通过 δ１３ Ｃ 示

踪技术反演了南海珊瑚礁碳酸盐的长期变化，证明在足够长的时间序列上珊瑚对碳的代谢过程中，吸收大于

释放［３７］。

３　 共生体成员的碳代谢特征

３．１　 原核微生物（细菌与病毒）
共生体中原核生物的组成具有高度多样性，主导微生物包含 α 变形杆菌 Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ （如

Ｒｈｏｄｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ 和 Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｄａｌｅｓ），γ 变形杆菌 Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ（如 Ａｌｔｅｒｏｍｏｎａｄａｌｅｓ、Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｄａｌｅｓ 和
Ｖｉｂｒｉｏｎａｌｅｓ），β－变形菌以及拟杆菌等［３８］。 有研究表明，珊瑚共生体的微生物组成是影响珊瑚健康的关键因

素［３９］。 微生物群落组装方式包括扩散限制、生态漂移和同质选择等，在不同的生境中常常使用不同的方式，
以适应多变的环境，因此微生物群落的组成是动态的［４０］。 相比于物种组成，微生物在功能上差异更为多样，
在营养丰富的上升流区，微生物群落中存在丰富的有机质代谢基因；而在相对贫瘠的营养环境中，微生物则具

有更多参与光合作用的基因［３８］。 此外，与开放海域相比，共生体微生物的新陈代谢速率也明显更高。 放射性

胸腺嘧啶实验证明大堡礁区的珊瑚共生菌的倍增时间为 ３ ｈ，而开放海域的倍增时间为 ４ ｄ［４１］。 共生体的这

种高代谢率归因于宿主释放的有机碳被细菌吸收［４２］，同时这种高效率对生态系统的碳流通也存在较大影

响［４３］。 高代谢率通常与低生长效率相关，这是一种速率⁃产量的平衡。 细菌在不同的共生关系中代谢碳素

（如 ＤＯＣ）时，也常常使用不同的代谢途径。 如在与藻类共生的关系中，微生物会优先利用低效率的中心碳代

谢途径，如 Ｅｎｔｎｅｒ⁃Ｄｏｕｄｏｒｏｆｆ 途径和戊糖磷酸途径；而在珊瑚中则更偏向于利用 Ｅｍｂｄｅｎ⁃Ｍｅｙｅｒｈｏｆ⁃Ｐａｒｎａｓ 途

径［４４］。 微生物这些代谢路径的差异主要取决于珊瑚和藻类释放的有机质不同，其中珊瑚渗出液主要以脂类

和蛋白质为主，而藻类渗出液以不稳定的碳水化合物为主［４５］。 此外，ＥＭＰ 途径代谢速率要远远高于中心代

谢途径，因而提升了对碳的周转速率。 这一过程涉及珊瑚宿主、异养微生物和多种代谢中间物的参与，并受有

氧和无氧环境的影响（图 ２）。
对于一些深海的冷水珊瑚，如石珊瑚和深水软珊瑚，细菌碳源是重要的类别［４７—４８］。 多数共生细菌都具有

参与深水珊瑚碳循环的能力，ＤＮＡ 稳定同位素探测了海底火山口的一些深水珊瑚，发现这些珊瑚依靠与其共

生的化能细菌及其产物为碳源［４９—５０］。 Ｍｉｄｄｅｌｂｕｒｇ 等也表明深水石珊瑚的食物来源可能与共生的化能自养微

生物有关［５１］。 一般情况下，化能自养微生物寄生在珊瑚的粘膜层或者体外，这些微生物不会借助光合作用的

方式获取碳源，而是通过氧化一些简单的无机化合物，例如同化二氧化碳来获取化学能［５１］。 除此之外，稳定

同位素的数据表明，许多珊瑚群落获取食物依靠的是化学合成反应，但不同种类的珊瑚摄食策略存在差异。
有研究表明 Ｐａｒａｍｕｒｉｃｅａ ｓｐ．与 Ｃ． ｄｅｌｔａ 两种珊瑚的摄食与硫氧化家族细菌 ＳＵＰ０５ 有关，该家族细菌通过重组

（形成不同的 Ｃ 加工策略）帮助珊瑚利用冷源渗漏碳，以适应周围环境［５２］。 该研究表明这些深海珊瑚可能会

改变某些特定的微生物丰度，以获取碳素。
除细菌外，共生体中病毒也具有重要的作用（图 ３）。 在病毒裂解作用下细胞内容物作为溶解有机质释

放，病毒发挥着分流作用，增加了有机质的循环，减少了微生物生物量碳向食物网中的较高营养级的转移，同
时增加了上层食物网的初级生产力［５３—５４］。 这种病毒裂解对细菌群落的控制被称为杀死赢家 （Ｋｉｌｌ ｔｈｅ
Ｗｉｎｎｅｒ，ＫｔＷ） 策略［５５］。 在波利尼西亚 Ｍｏｏｒｅａ 岛相对原生态的珊瑚礁中，通过病毒裂解每天会清除 ２４％—
３６７％的细菌量，每天每升水释放 １．０—６２ μｇ 有机碳［５６］。 同时，在这一区域还发现了一种有别于 ＫｔＷ 策略的
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图 ２　 珊瑚礁生态系统中细菌驱动的有机物循环（参考自文献［４６］ ）

Ｆｉｇ．２　 Ｂａｃｔｅｒｉａ⁃ｄｒｉｖｅｎ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ ｃｏｒａｌ ｒｅｅｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ （ｍｏｄｉｆｉｅｄ ａｆｔｅｒ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ［４６］ ）

　 图 ３　 不同的营养条件下病毒对细菌采取的主要策略（参考自文

献［６１］ ）
Ｆｉｇ．３ 　 Ｔｈｅ ｍａｉｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ａｄｏｐｔｅｄ ｂｙ ｖｉｒｕｓｅｓ ａｇａｉｎｓｔ ｂａｃｔｅｒｉａ
ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ （ｍｏｄｉｆｉｅｄ ａｆｔｅｒ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ［６１］ ）
ＤＩＣ：溶解无机碳；ＰＯＭ：颗粒有机物；ＤＯＭ：溶解有机物

搭便车 “Ｐｉｇｇｙｂａｃｋ⁃ｔｈｅ⁃Ｗｉｎｎｅｒ” 理论［５７］，即溶源性病毒

不付成本而坐享收益。 有学者总结裂解是富营养条件

下的主要策略，而溶源是在寡营养条件下的应对方

式［５８—５９］。 波利尼西亚的营养含量很低，因而更偏向于

搭便车理论。 对 ２１１０ 个完整细菌基因组中噬菌体的分

析表明，细菌生长速度与溶源性之间存在正相关关系，
进一步印证了搭便车理论［６０］。 这种行为减缓了珊瑚礁

有机碳流的代谢速率，但是却提高了利用效率。
３．２　 真核微生物（虫黄藻）

虫黄藻（Ｚｏｏｘａｎｔｈｅｌｌａｅ）是棕色单细胞的甲藻，有着

不同的形态特征［６２］，且大多都是自养生物，其光合作用

是珊瑚共生体中碳代谢不可缺少的一环。 虫黄藻给珊

瑚宿主提供其自身绝大部分的光合作用产物，如糖类、
氨基酸、氧气等，这些产物用于满足珊瑚的生长需要。
而珊瑚给虫黄藻提供 Ｎ、Ｐ、ＣＯ２等代谢产物，这些产物

可以满足虫黄藻的生长和光合作用。 对 Ｃ 素的代谢

中，主要受光合磷酸化和卡尔文循环中的影响（图 ４）。
健康状态下 ＣＯ２来源顺利，卡尔文循环正常，光合磷酸

化行使，碳素得以有效固定；而当 ＣＯ２来源受阻时，则卡

尔文循环中断，光合磷酸化受阻，有机碳不能有效合成。
这一对过程调控着碳的走向。

一方面，虫黄藻吸收珊瑚释放的 ＣＯ２ 和环境中的
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图 ４　 虫黄藻光合作用示意图

Ｆｉｇ．４　 Ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｚｏｏｘａｎｔｈｅｌｌａｅ

（ａ）正常状态下虫黄藻经光合磷酸化和卡尔文循环进行碳循环； （ｂ）当 ＣＯ２获取受阻时卡尔文循环被打断，随后光合磷酸化过程也随之受

阻（参考自文献［６３］ ）； ＡＤＰ：二磷酸腺苷；ＮＡＤＰ＋：烟酰胺腺嘌呤二核苷磷酸；Ｐ ｉ：磷酸基团；ＡＴＰ：磷酸腺苷；ＮＡＤＰＨ：还原型烟酰胺腺嘌呤二

核苷酸磷酸；（ＣＨ２０） ｎ：糖类物质

ＣＯ２，在光照条件下生成葡萄糖和 Ｏ２；有机碳一部分成为珊瑚和虫黄藻呼吸作用的原料，一部分直接排放到环

境中再被珊瑚的触手捕捉［３１］。 另一方面，虫黄藻利用自身生成的部分有机碳和环境中的 Ｏ２进行呼吸作用产

生 ＣＯ２和水，作为光合作用的原料。 虫黄藻呼吸作用产生的 ＣＯ２也能被珊瑚用来与环境中的 Ｃａ２＋作用合成宿

主的钙质骨骼［３１］。 具体的过程为 ＣＯ２与水反应生成 ＨＣＯ－
３ 和 Ｈ＋， ＨＣＯ－

３ 再与 Ｃａ２＋ 反应生成 ＣａＣＯ３和 ＣＯ２

（Ｃａ２＋＋２ＨＣＯ－
３⇆ＣａＣＯ３＋ＣＯ２＋Ｈ２Ｏ），整个过程称为珊瑚的矿化过程（图 ５），其中的 ＣＯ２主要来源于珊瑚呼吸

作用和大气中的 ＣＯ２，而生成的 ＣａＣＯ３能够将碳稳定地固定起来。 在珊瑚共生体中，虫黄藻在大部分情况下

都是 ＣＯ２的消耗者，充当着碳汇的角色。 有研究表明在珊瑚共生体中，被虫黄藻固定的碳量为 １５—８３ μｇ Ｃ
ｃｍ－２ ｈ－１，其中有 ４０％—８０％的碳量转移到了珊瑚宿主中，珊瑚将有机碳中的 １０％—５０％释放成 ＤＯＣ，０．０５％—
４％释放成 ＰＯＣ；还有一些未知去向的有机碳被共生细菌所消耗（图 ６） ［６４］。

Ｋｅｌｔｏｎ 等人应用贝叶斯混合模型和稳定碳同位素比值分析，量化了红海食物网中从初级生产者到珊瑚礁

鱼类的碳流；证实了虫黄藻在 Ｃ 源层级上的重要份额［６５］。 Ｃｈｒｉｓｔｉｎｅ 等人应用氨基酸稳定同位素分析进一步

强化了虫黄藻在共生体中营养交换、碳周转和抵御环境压力下的重要作用［６６］。 除此之外，还有研究表明，虫
黄藻密度影响共生体的碳吸收和转运模式，面对无害的 ＰＯＣ 环境，有机碳的积累与珊瑚体内的虫黄藻密度呈

正相关［６７］；而面对有害 ＰＯＣ 颗粒（如微塑料），有机碳的积累则与珊瑚体内的虫黄藻密度呈负相关［６８］。 因

此，虫黄藻的健康、数量，它参与的光合作用、呼吸作用与钙化作用共同影响着共生体系统中的碳源⁃碳汇

属性。
在环境参数对虫黄藻碳代谢的影响上，温度和光照两个参数被较多关注。 Ｊｏｎｅｓ 等人利用脉冲调幅

（ＰＡＭ） 叶绿素荧光和光呼吸测定法，探讨了热应激对造礁珊瑚中虫黄藻光合作用的影响［６９］。 笔者近期针对
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图 ５　 珊瑚礁碳酸盐体系及矿化过程

Ｆｉｇ．５　 Ｃａｒｂｏｎａｔｅ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｃｏｒａｌ ｒｅｅｆ

图 ６　 珊瑚礁共生体的碳流过程总结图（参考自文献［６４］ ）

　 Ｆｉｇ．６　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｆｌｏｗ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎ ｃｏｒａｌ ｒｅｅｆ

ｓｙｍｂｉｏｎｔｓ（ｍｏｄｉｆｉｅｄ ａｆｔｅｒ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ［６４］ ）

ＤＯＣ：溶解有机碳；ＰＯＣ：颗粒有机碳

深圳大鹏湾的数据表明，光照强度或浊度影响虫黄藻的

光合效率，浊度越高会影响光的射入，降低藻类的光合

效率（２０２４，未发表）。 近年来得益于建模技术的发展，
评估环境参数对虫黄藻 Ｃ 代谢的影响更多依赖模

型［７０］。 目前主流的数值模型包括三类，一种是珊瑚—
虫黄藻内循环模型，该模型在细胞层面上参数化水质、
营养盐、光照、温度、ｐＨ 等，评估虫黄藻对无机碳的获取

和有机碳的制造过程。 二种是珊瑚微碳循环模型，该模

型将虫黄藻光合作用所积累的能量和珊瑚钙化消耗的

能量关联起来，耦合环境参数共同判别虫黄藻的碳周转

及 ＣａＣＯ３的沉降作用。 三种为综合耦合模型，结合水体

生源要素，海气界面处的气体交换，以及珊瑚生理生化

过程带来的 ＤＩＣ、ＤＩＮ 和 ＤＯＭ 浓度的变化，建立耦合反

馈模型。 这类模型的应用，可以将共生藻光合呼吸、珊
瑚虫有机体生化过程、以及主要的环境因子联系起来，
探讨全球变化背景下共生关系对单一或联合环境参数变化的响应机制。

４　 珊瑚礁生态系统“源⁃汇（ｓｏｕｒｃｅ⁃ｓｉｎｋ）”解析

４．１　 “源⁃汇”悖论分析

珊瑚礁的“源⁃汇”属性目前主要定义为三种，即净源、净汇或源⁃汇间转变［７１］。 这主要源于不同珊瑚共生

体中复杂的“理⁃化⁃生”过程，使得碳通量和碳收支的核算不易确定。 共生体的碳通量受多种因素的影响，主
要归咎于共生体有机碳代谢和无机碳矿化。 共生体群落的光合作用能够降低水体的 ｐＣＯ２，而呼吸作用能够

增加水体 ｐＣＯ２。 此外，碳酸钙的合成与溶解导致水体 ＣＯ２的释放与消耗。 因此，有机碳代谢和 ＣａＣＯ３沉淀与

溶解的平衡控制着珊瑚礁生态系统的源与汇［７２］。
尽管早有报道礁区可能是潜在的碳汇，但是由于钙化过程会产生 ＣＯ２（Ｃａ２＋ ＋ ２ＨＣＯ－

３ ⇆ＣａＣＯ３ ＋ ＣＯ２ ＋Ｈ２

Ｏ），在很长一段时间内一直被定义为碳源生态系统［７３］。 Ｗａｒｅ 等根据珊瑚钙化速率推测，每年全球珊瑚礁区
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向大气释放 ＣＯ２的通量为（０．０２—０．０８）Ｇｔ Ｃ，约占化石燃料排放 ＣＯ２总量的 ０．４％—１．４％，并认为珊瑚的钙化

作用是导致珊瑚礁区 ＣＯ２释放的主要驱动力［６］。 随后，不少学者也证实了珊瑚礁海域 ＣＯ２的释放与珊瑚钙化

之间的重要联系［７１， ７４—７５］，由此认为珊瑚礁的碳代谢结局倾向于碳源。 然而，目前也有不少研究推测珊瑚礁生

态系统是大气 ＣＯ２的净汇，尤其是在近海海域。 Ｋａｙａｎｎｅ 等对日本 Ｓｈｉｒａｈｏ 礁的调查结果支持了珊瑚礁区的碳

汇属性［７３］。 随后，有学者量化了源汇判断的依据，指出珊瑚礁的碳源或碳汇则取决于净有机生产力与净无机

生产力的比值（ＲＯＩ），当 ＲＯＩ＜０．６ 时，珊瑚礁区是大气 ＣＯ２的源；ＲＯＩ＞０．６ 时则是大气 ＣＯ２的汇［７２］。
面对源⁃汇的现状，需要梳理几个问题。 首先，从造礁珊瑚自身来看，大气 ＣＯ２浓度升高可能会有利于虫

黄藻的光合作用和初级生产力；但伴随的酸化又会抑制珊瑚的钙化作用，导致其碳汇属性被削弱。 这一点在

印度洋—太平洋多个珊瑚礁生态系统中均有过报道［８］。 其次，生态系统之间的相互作用对于碳交换有着重

要影响。 在红树林、海草床和珊瑚礁的连续生态系统中，虫黄藻可固定大量来自海草床和红树林的溶解无机

碳，并将其转化为有机碳。 此外，珊瑚释放的 ＣＯ２可以被大型海草、海藻等初级生产者再次利用，因此连续生

态系统整体上表现出较强的碳汇性质，这一点在“源⁃汇”计算中经常被忽略［７６］。 最后，珊瑚礁的不同状态也

影响着其“源⁃汇”状态，而珊瑚礁的不同状态由珊瑚群落的生理活动状态决定。 一般情况下，光照、温度和环

境中的二氧化碳浓度会影响珊瑚群落的健康状态和生理活动［７７—７８］。
目前，一些技术逐渐在“碳－汇”悖论的分析中大放异彩，其中以模型法为代表，模型法是评估与核算碳源

碳汇问题的好方法。 在陆生系统，Ｊｉａ 等人应用模型法分析了青藏高原水体在过去 ２０ 年里的碳源碳汇属性，
通过输入历史 ＣＯ２交换通量、速率、ｐＣＯ２等，证实高原湖泊总体上是碳汇，且具有西南部较高、东北部较低的地

理分布性［７９］。 该研究的思路和方法为珊瑚礁源汇属性的判断提供了参照。 的确，这方面已经有了一些积极

的尝试，其中最具代表性的为共生体耦合模型［８０］。 该模型在细胞尺度上描述珊瑚光合、呼吸和有机碳转运，
在生物体尺度上描述了珊瑚不同组分（即腔肠体、钙化流体）中的离子转运及钙化作用，并考虑了与周围海水

的物质交换，最后综合概述了影响珊瑚共生关系碳收支的主要过程。 该模型指出对于共生体来说，光合作用

产生的葡萄糖是主要的碳源，有机碳向宿主的转运是其主要的碳汇。 对于珊瑚来说从共生体转运的大部分有

机碳会以粘液渗漏的形式丢失。 此外，该耦合模型还应用于不同大气 ＣＯ２分压下的情景，结果显示在较高的

大气 ＣＯ２分压下，珊瑚钙化率下降，光合速率增加，珊瑚体内的碳酸盐体系也会发生相应变化［８０］。 总的来说，
该模型以一种耦合的方式模拟珊瑚共生系统，不仅突出了共生体碳代谢特征这一至关重要的环节，而且系统

涉及了珊瑚碳源汇过程，为全面剖析珊瑚共生体系统碳代谢归属提供了重要参照。
４．２　 “源⁃汇”效应的受控因子

光照、温度和 ｐＣＯ２等是影响珊瑚群落生理活动（呼吸作用、光合作用和钙化作用）的主要因素［７７—７８］，可以

左右珊瑚礁生态系统碳的“源⁃汇”属性。 以光照为例，适宜的光强有利于共生藻的光合作用，但是强光会带来

光损伤抑制光合作用，导致与宿主脱离进而发生白化或死亡［８１］。 除了光照外，温度也是珊瑚的敏感因子，当
环境温度＜２８℃时，珊瑚的钙化作用与光合作用均随温度的上升而增强；当温度＞２８℃时，珊瑚的钙化速率与

光合效率均呈现显著下降的趋势［８２］，因而高温会损害碳汇效应。 此外，ＣＯ２分压也影响其源汇走向，海水 ＣＯ２

含量的增加（海洋酸化）使得海水碳酸盐（ＣＯ２－
３ ）浓度降低，珊瑚钙化效率随之下降［８３］。 Ｇａｔｔｕｓｏ 等首次阐明了

珊瑚群落初级生产力、呼吸率以及钙化率对海水 ＣＯ２分压升高的响应，表明 ｐＣＯ２升高对珊瑚共生藻的光合作

用产生明显影响，并导致 ＣａＣＯ３饱和度显著降低［８４］。 Ｌａｎｇｄｏｎ 等进一步对珊瑚群落净钙化速率进行了研究，

证实随着 ｐＣＯ２的持续升高，海水中 ＣＯ２－
３ 浓度下降 ３０％，珊瑚钙化效率降低 １４％—４０％［８５］。 张远辉等根据碳

酸盐的热力学模式预测，从工业革命至 ２１００ 年南沙海域的 ＣａＣＯ３饱和度将下降 ４３％左右，从而可能引起珊瑚

礁钙化速率回落 ３３％［８６］。
除了环境参数，珊瑚的营养利用方式、健康状态、与周边生态系统的连通性都会影响源汇结局。 造礁珊瑚

是混合营养生物，其自养和异养这两种生活方式间的转换对珊瑚礁生态系统的碳“源⁃汇”属性会产生影响，甚
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至可能会决定其属性［８７］。 当珊瑚礁生态系统健康时，它整体上表现为大气 ＣＯ２的净汇；但当珊瑚礁生态系统

健康受到胁迫时，它则表现为大气 ＣＯ２的净源［１０］。 严宏强等指出珊瑚健康受损可能导致级联效应，如生物多

样性下降、食物网结构简化、营养级缩短以及空间结构多样性衰退等严重后果；这可能会引发从碳汇到碳源的

转变，导致原本固定在各营养层级生物体内的有机碳被释放，从而削弱珊瑚礁生态系统的储碳总量［２８］。

５　 总结与展望

共生体碳代谢的研究在有机碳的水平⁃垂直输送、无机碳的转化和 Ｃ 代谢过程动力学等方面取得了长足

进展。 然而目前对珊瑚礁生态系统碳“源⁃汇”的研究仍较为有限，我们未能全面地认识共生体细胞、个体、群
落多尺度上的碳循环过程及调控机制，为了进一步明确珊瑚礁生态系统蓝碳储库的身份，未来值得关注的研

究方向包括：
（１） 珊瑚共生体增汇模式　 在提升珊瑚礁生态系统碳汇能力的途径中，如果重点关注珊瑚共生体的成

员，可以从两条路径进行尝试，一是通过调节外界因素，如人工上升流方法，二是关注珊瑚群落的健康状态，如
珊瑚资源修复策略。 目前广西涠洲岛海域、广东徐闻、福建东山、三亚鹿回头以及深圳大鹏湾海域等主要示范

区和保护地正在实施有性繁殖相关的方法，期望在不久的将来能看到更多新品种，抗逆品系以及新修复资源。
（２） 新型技术的应用　 近年来一些新技术在珊瑚碳代谢的研究中崭露头角。 如纳米液相色谱－串联质

谱，Ｍｏｔｏｎｅ 等人首次采用该技术对珊瑚幼虫进行了蛋白质组学分析，结果表明可以精准了解水螅体功能蛋白

的变化情况，帮助计算 Ｃ 通量［８８］。 此外，纳米二次离子质谱技术（ＮａｎｏＳＩＭＳ）也是重要的方法，Ｋｒｕｅｇｅｒ 等采

用该方法描绘了珊瑚共生体之间能量传递的规律［３３—３４］，对 Ｃ 流动力学的明晰提供了便利。 上述纳米尺度的

新方法对加深珊瑚共生体 Ｃ 代谢的理解具有重要参考价值。
（３） 拓展时间尺度（十年或百年跨度）和空间尺度（生态连通性），全方位、多层次评估珊瑚共生体系统碳

通量的变化以及固碳、储碳特征　 珊瑚碳代谢过程的复杂性和源汇身份的不确定性，不易通过短期的试验和

有限的数据获得，亦不可作为孤立单一的生态系统来对待，而应在时空尺度上纵深考虑。 一是评估长时序范

围的净汇潜力；二是评估与其它生态系统（红树林、海草床、盐沼、浮游植物）的耦合性，探索多生态系统互作

下的综合 Ｃ 汇效果，为珊瑚礁进入蓝碳俱乐部获取科学筹码。
（４）资源修复新策略　 积极探索基于营养流利用、上升流方式改善珊瑚生境的方法，营造更为健康、更具

环境缓冲能力的生态系统［８９］。 拓展从无性繁殖到有性繁殖的增殖保育模式，通过基因编辑技术筛选抗逆基

因、选育抗逆品系，获取工程珊瑚株，为珊瑚礁资源修复和增汇潜力提供科技支撑［９０］。
（５） 建立珊瑚碳汇示范区　 珊瑚健康状态是影响珊瑚碳汇结局的关键性因素，珊瑚的健康受到胁迫时，

会吸收来自生态系统以外的有机碳，共生体被动经历从自养到异养的转变，同时从生态效应上也从健康珊瑚

礁主导的碳“汇”系统转向由退化珊瑚礁主导的碳“源”系统。 由此看来，保护珊瑚礁的健康可以大大增加珊

瑚礁的碳负排放能力，防止珊瑚礁退化。 该行为不仅能保护珊瑚礁，而且可以规范治理珊瑚礁的方式，探寻更

科学更高效地增加珊瑚负碳排放措施［９１］。
（６） 探索珊瑚碳汇交易类型　 为了加大海洋生态系统对碳汇的贡献，可以引入市场机制，重视碳汇交易

市场［９２—９３］。 我国有着丰富的海洋资源，三大海岸带生态系统以及海洋牧场的案例为海洋碳汇交易市场提供

了有力基础［９４］。 但是目前以珊瑚礁生态系统为代表的碳交易类型、和市场机制还相当薄弱。 为此我们应该

鼓励吸引社科和经济领域的专家积极参与，支持企业和相关机构进行有益尝试。 以政策环为推力、利益环为

引力、责任环为压力建立体系，为珊瑚礁生态系统碳汇交易市场的发展做出积极尝试［９５］。
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