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高压下深海碳循环的过程及其对生命活动的影响
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摘要$ 目前约 .85化石燃料来源的%*

.

被海洋吸收!缓解了人类活动对气候变化的影响# 海洋通过多个概念的

碳泵将大气中的%*

.

输送到深海# 深海高压和低温的特点有利于%*

.

溶解!目前已经储存了相当于大气含量 84

倍的无机碳!另外!深海沉积物中还储存有大量甲烷水合物# 认识深海中的碳循环过程!对于保护海洋固碳能力$

开发固碳潜力有重要意义# 总结了国内外在海洋碳库$碳输送研究方面的进展!重点讨论了深海%元素转化循环

的过程以及高压对生命活动的影响# 微生物驱动了深海碳循环!大部分浮游植物所包含的有机碳在沉降过程中

被微生物矿化成%*

.

以及转化为难降解的有机碳!使深海成为巨大的$长周转时间的有机碳库+ 高压能提高古菌

甲烷厌氧氧化的活性!提升屏蔽海底甲烷释放的能力!同时!高压下氧化甲烷的过程中不仅产生碳酸氢盐!还产生

可支持异养生物的乙酸!因此!全球甲烷厌氧氧化的通量可能被低估+ 高压下细胞代谢额外产生的氨!可作为氨

氧化古菌固定无机碳的潜在能量来源# 总之!研究现在以及未来的人类活动对深海碳循环过程的影响以及环境

效应!评估应用深海作为地球工程技术平台封存%*

.

的可能性!都迫切需要加深对碳循环在内的深海元素循环的

认识#
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4"引言

目前!人类经济与人口已达到前所未有的规

模!应用化石燃料推动工业化带来发展的同时也伴

随着温室气体的排放# 当今主要温室气体二氧化

碳%%*

.

&和甲烷 %%-

!

&在大气中的浓度相对于

#>84 年分别增加了 !45和 #845!已达到过去 ?4

万&以来的最高值 )#*

#

人类活动每年会向大气释放约 !44 亿M的%*

.

%以%元素计约为 ##4 亿 M&

).*

!但陆地与海洋的碳

汇作用会减缓大气 %*

.

浓度的上升速度# 化石燃

料所生成的%*

.

中有 .85被海洋吸收!是主要的碳

汇# 深海是海洋的主体!深度超过 # 444 /深海占

据全球海洋体积的 >85# 短期看来!深海的固碳作

用难以进行人为调控!但是深海巨大的体量使人类

必须了解其中的碳循环对全球 %*

.

浓度的调节作

用!并且在长时间尺度下估算人类活动对深海的影

响# 本文对高压下深海碳循环的过程以及对生命

活动影响进行研究!评估了应用深海作为地球工程

技术平台封存%*

.

的可能性#

#"研究背景

%*

.

是最重要的温室气体!其浓度已从 #J8? 年

8月的 +#7 V#4

)7急剧升高到了 .4.#年 8月的 !#J V

#4

)7

# 虽然在地质历史时期出现过更高的%*

.

浓度!

但目前%*

.

浓度上升速度是前所未有的%图 #%&&&#

%-

!

是第二大温室气体!截至 .4.# 年 . 月!大气

%-

!

浓度已达 # ??J V#4

)J

!虽然在大气中的浓度远

低于%*

.

!但其 #44 &范围内单位质量的升温潜势
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为34

"

的 "0 1*% 倍"*#

!

大气中3J

%

浓度的上升在 "###)"##' 年间曾

出现过短暂的停滞*图 $ * 7++%人们曾一度认为

3J

%

已达中和%'巴黎协定(也没有包含 3J

%

排放的

目标! 然而%目前大气3J

%

浓度的高速增长已经持

续了 $# 6以上%如果未来几十年里保持该速度%

3J

%

对气候变暖的影响可以大大抵消甚至逆转来自

减少34

"

排放的效果! 此外%全球变暖可能促进海

底甲烷水合物的分解%导致 3J

%

释放到海洋中%其

全球影响仍待进一步调查!

温室气体的排放增强了大气对地面长波辐射的

吸收%进而导致了全球变暖等气候变化的产生! 目

前地球已变暖了约 $ K%由此带来的极端天气与生

态破坏%降低了地球的宜居性! 因此 $-' 个缔约方

在 "#$. 年通过了'巴黎协定(%旨在将全球升温控

制在前工业化时期的 " K以内%并争取把温度升幅

限定在 $&. K! 为了实现这一温度目标%各国须尽

快达到温室气体排放的峰值%以便在 "$ 世纪中期

实现零排放! "#"# 年 - 月%我国提出力争于 "#*#

年前碳排放达到峰值%努力争取 "#'# 年前实现碳

中和的.双碳/目标! 碳中和作为一个长期的气候

目标%除了减少人为排放%我们还需要在生态建设

与保护%碳捕集,利用与封存技术,调查分析各生态

系统固碳潜力等方面做出努力!

*6+ 0# 万6尺度下大气中34

"

浓度"% 2'#

*7+ 近年来大气中的34

"

和3J

%

浓度"/#

图 !#大气中;<

"

和;E

K

浓度

&'()!#;,1/2180.8',1,3;<

"

.16;E

K

'18=2.84,57=202

"!深海碳库的机制与规模

3元素是生命的物质基础! 然而%3并非地壳

中最丰富的元素%地壳中碳的质量含量只有

#&#*"+! 地球中主要有以下几个碳库*表 $+

"0#

$

!

生物圈中的生物和死亡生物中的有机物&

"

大

气中的34

"

&

#

岩石圈中的沉积碳酸盐,干酪根和

化石燃料&

$

海洋中的可溶性无机碳,有机碳,沉

积有机碳和甲烷水合物等!

表 !#地球中的主要碳库$: D%%

L.-)!#M.N,0/.0-,102520O,'05'18=2P.08=

": D%#

碳库 碳赋存状况!! 质量5*$#

-

,+

生物圈
生物*活+ '## 1$ ###

生物*死+ $ "##

大气 34

"

/"#

岩石圈

沉积碳酸盐 R'# ### ###

干酪根 $. ### ###

化石燃料 % $*#

海洋

可溶性无机碳*浅层+ '/#

可溶性无机碳*深层+ *' /*#

可溶性有机碳 $ ###

沉积有机碳 " *""

甲烷水合物 $# ###

生物 *

-/'-
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""工业革命以来!大气 %*

.

浓度升高主要是人类

将封存的化石燃料这一碳库引入碳循环造成的!而

岩石圈中的其他碳库一般不参与碳循环# 这些碳

储库形成或消耗的反应时间尺度是千万年!甚至上

亿年# 海洋是地球上的第二大碳库!海水中所含的

可溶性无机碳%@ABB01LEK 9F0G(&FAH%&GI0F! @9%&是

大气 %*

.

的 84 倍!主要储存在低温高压的深海

%图 .&# 海水中的另一大碳源是可溶性有机碳

%@ABB01LEK *G(&FAH%&GI0F! @*%&!其中大部分属于

难降解有机碳%<ETG&HM0GU@ABB01LEK *G(&FAH%&GI0F!

<@*%&!其储量以 %元素质量计约为 7>4 V#4

J

M!

相当于大气中 %*

.

的总量# 海洋沉积物同样也是

巨大的碳库!在 # /的垂直深度内!全球海洋沉积

物的有机碳储量达 . +.. V#4

J

M!几乎是陆地土壤

的 . 倍)J*

# 虽然深海沉积物单位面积的碳储量较

低!但由于其广泛的地理覆盖面积!深度大于 # 444 /

沉积物占海洋沉积物碳储量总量的比例高达

?!5

)J )#4*

# 如果不受到干扰!埋藏在深海沉积物中

的有机碳周转时间可达百万年之久)##*

# 然而!人

类对海洋的开发导致海洋沉积物重新悬浮!使其暴

露在氧气中!一部分通过异养代谢使有机碳重新变

成%*

.

)#.*

!这些半永久性碳的再矿化过程可能加剧

未来的气候变化#

注" 图中含量均以%元素计#

图 #"海洋碳库及其储量

'()*#"O/059/5-=19-060-A1(-6597,30(--060-A06

""%-

!

是一种还原形式的碳!在大气中的留存时

间较短!J45的大气%-

!

会在 #4 &内被羟基自由基

氧化去除)#+*

!其在大气中的浓度需要通过持续的

%-

!

释放来维持# 大约 JJ5的甲烷水合物形成于

海洋沉积物中!在海底呈固态形式保存!由包裹着

%-

!

分子的刚性水分子笼组成# 甲烷水合物可以是

生源性的%由微生物活动在沉积物深处形成&!也可

以是热源性的%非生物源的%-

!

从较深的沉积物中

释放出来!由于压力)温度条件或某些盖层地质结

构的特性而被捕获&

)#!*

# 甲烷水合物的存在取决

于温度$压力$盐度$气体组成等因素)#8*

!分布广

泛!主要存在于大陆架斜坡沉积物$超过 +44 /深

的海隆和沉积物以及大陆和大陆架的极地沉积物

中)#7*

# 海洋中埋藏着巨量的甲烷水合物!通常认

为其储量约为 #4 444 V#4

J

M!相当于全球化石燃料

储量的 . 倍)#>*

# 海洋中溶解的 %-

!

浓度与溶解氧

浓度呈负相关!在最小含氧带 %*]U(EF 'AFA/D/

0̀FEB! *'̀ &浓度最高!可达 .4 =#44 F/01RS!在深

海海水中的浓度较低)#?*

#

+"深海碳输送的过程

海洋覆盖了地球表面的 >#5!大气与海洋这 .

种地球物理流体之间存在巨大的%*

.

通量!以%元

素质量计平均每年约 J4 V#4

J

M

).*

# 在百万年的时

间尺度上!海洋和大气之间的 %*

.

净通量是由无机

和生物过程变化驱动的# 工业革命以来!存在着从大

气到海洋的%*

.

净通量!目前每年约为 .$8 V#4

J

M

).*

#

海洋的表层水被太阳加热!被风混合!平均温

度约 #? t!深度 >8 =.44 /!由密度跃层将表层水

体与深海隔离开# 深海平均温度为 + t!尽管生物

体$有机物$溶质和气体能通过运动$沉降或扩散过

程进入深海!但表层和深海之间的水体直接交换受

到密度跃层的限制!主要通过多个概念上的碳泵进

行碳输送#

$$!"无机碳输送

海洋从大气中吸收 %*

.

主要通过溶解度泵$碳

酸盐泵和生物泵 + 种方式# 溶解度泵指在分压差

的驱动下!%*

.

溶于海水从而改变海洋上方大气的

%*

.

浓度以及通过热盐环流作用将溶解无机碳从海

表输送至海洋内部的过程%图 +&# 溶解度泵不仅

是物理过程!也包括化学反应# 溶解的%*

.

与-

.

*反

应%%*

.%&̂&

,-

.

*

&

-

.

%*

+

&

-%*

)

+

,-

,

&

%*

. )

+

,

.-

,

&!在表层海水中 N-值为 ?$#!有 + 种形式的

溶解无机碳都处于化学平衡状态!有 J45为

-%*

)

+

!J5为%*

. )

+

!只有 #5为 %*

.

)#J*

# 海洋碳酸

盐缓冲系统使得海洋能够吸收更多的大气 %*

.

!并

且增加了%*

.

在海水中的停留时间# 密度跃层导

,?7,
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!!!!!注$ STU&硫酸盐还原细菌& VWNX&甲烷厌氧氧化古菌& @43&颗粒有机碳!

图 I#深海的碳输送及转化过程

&'()I#;.0-,162+'O20J .1680.153,04.8',170,/25525'18=2622752.

致深海与浅海的物质循环十分缓慢%深海 34

"

输入

来源主要在高纬度区域%这是因为表层冷却的海水

克服了与深层水间的浮力差""# 2"$#

! 然而%通过溶

解度泵吸收34

"

将造成海洋酸化%不利于需要碳酸

钙骨骼的生物生存%对海洋生物碳循环产生重要影

响"""#

! 此外%海洋表面 IJ值下降以及温度升高也

会导致海洋吸收34

"

的效率下降!

许多海洋生物通过反应 *36

" M

M"J34

2

*

!

3634

*

MJ

"

4M34

"

+在其骨骼和保护组织中沉淀

出 3634

*

%使得浅海能够以 3634

*

颗粒的形式向

深海输送无机碳%该过程称为碳酸盐泵*也称为碳

酸盐反泵+! 海洋生物可以利用文石或方解石作

为它们的碳酸盐骨架形式! 文石为针状晶体%抗

矿化能力较弱%对海洋酸度的增加较敏感& 方解

石的结构为三棱形%形成结晶块""*#

%其中颗石藻

*!"##"$%&'"('")*++的方解石外壳是碳酸盐泵最主

要的载体""%#

! 低温和高压下的深海水域中积累

了大量 34

"

%使得进入该水域中的 3634

*

处于不

饱和状态%导致 3634

*

颗粒在向深海下沉的过程

中溶解*3634

*

MJ

"

34

*

!

"J34

2

*

M36

" M

+%因而小

颗粒在沉降过程中可能完全溶解%而大颗粒则可能

沉降到海底沉积物上! 3634

*

溶解的深度区域被称

为溶解跃层! 文石的溶解跃层通常在 .## 1$ ### )

的深度"""#

& 方解石的溶解跃层深度通常在 * ### 1

. ### )%但由于海洋 34

"

浓度的增加%这个深度

已经相对于工业化前变浅了 *## )

"".#

! 下沉的

3634

*

溶解意味着钙质沉积物较多存在于浅海%深

度大于 ' ### )的深渊几乎没有碳酸盐沉积物! 据

估计%全球来源于真光层的生物碳酸盐年输出量为

#&% L$#

-

1$&0 L$#

-

,

""'#

! 海洋酸化将降低碳酸盐

泵的效率%由于该反应同时也生成 34

"

%因而生物

钙化是大气中34

"

的一个潜在来源!

I&"#有机碳输送

生物泵指由浮游生物通过光合作用同化无机

溶解碳合成颗粒有机碳%并向深海沉淀的过程*图

*+! 与占据陆地生态系统主要生物量的植被相比%

真光层中的自养生物主要是单细胞藻类! 据估计%

海洋年净初级生产力以3元素质量计高达 .# L$#

-

,%

与陆地相当""/#

%其中 0#+ 1-#+的净初级生产力

在表层海水中被迅速消耗""0 2"-#

! 沉入深海的有机

碳由颗粒有机碳*@6<,BOYA6,;4<=69BO36<7>9% @43+

组成%大约有 $+ 1'+能够沉降到海底%最终只有

约 #&*+的净初级生产力在海底固存"*##

! 大部分

@43在沉降过程以及到达海底后被矿化%释放出

34

"

,W4

2

*

,@4

* 2

%

等%使深海营养盐浓度显著高于浅

海"*$#

!

海洋表面的部分TZ43被紫外线破坏%但在黑

暗深海中可封存 % ### 1' ### 6

"*"#

%超过热盐环流

的时间尺度%在作为碳储库以及缓解气候变化方面

--'-
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可能具有重要潜力# 微生物碳泵%'AHG0IA&1%&GI0F

:D/N!'%:&被认为是海洋 <@*%形成的机制!微

生物利用生物泵产生的易降解有机碳%S&IA1E@ABC

B01LEK *G(&FAH%&GI0F! S@*%&!并在该过程中产生

<@*%

)++ )+!*

# <@*%主要有 . 类!一类是自身化学

特性而导致的难以被降解的<@*%M!另一类是由于

其浓度过低而难以被利用的<@*%H

)+8*

# 在北太平

洋北部收集的表层和深海 <@*%之间存在明显的

成分差异" 表层<@*%差异较大!富含高度不饱和

化合物和不饱和脂肪族化合物!这可能是浮游植物

输入和光降解产物导致的+ 深海中的 <@*%已被

微生物酶过程修饰!具有较高数量的等效双键和降

解程度!氢R碳比值较低!不饱和度较高和分子内成

环!其组成大致均匀!富含高度不饱和化合物!包括

具有脂肪链以及氧化衍生的多环芳烃)+7 )+>*

#

<@*%的产生不受物理过程%混合$下沉或温盐环

流&的直接影响!而与深度有关!活跃在整个水体

中)+?*

# 非生物因素!如垂直混合和光降解也可能

影响<@*%的组成及其时空分布!从而影响 '%:

的强度和效率)+J*

# 每年通过 '%:产生的 <@*%

为 4$# V#4

J

=4$. V#4

J

M!相当于目前海洋每年

%*

.

净吸收的 !5 =?5

)+?*

# 目前!我们对产生和利

用<@*%的机制的定量认识仍处于初级阶段!还需

进一步研究以量化 '%:海洋碳储的能力!了解其

对全球变化的响应以及作为碳捕集和封存基础的

潜力#

$$$"%-

&

输送

甲烷水合物的储层并非静止的!而会在沉积作

用$压力扰动以及温度变化的影响下发生解离# 即

使甲烷水合物在解离过程中释放出 %-

!

!沉积物和

海洋水域中的物理$化学和生物汇也会减少到达大

气中的%-

!

数量!以至于现今地球上很少有地方

的甲烷水合物解离会释放出大量的 %-

!

进入大

气)!4*

# 沉积物中%-

!

的厌氧氧化%;F&EG0IAH*]AK&MA0F

0T'EM6&FE! ;*'&是很强的 %-

!

生化汇!在微生物

的驱动下!硫酸盐$硝酸盐$金属离子等作为电子受

体!从沉积物向上迁移到达硫酸盐还原区% 2D1T&ME

<EKDHMA0F 0̀FE! 2<̀ &的过程中氧化了 ?45到 J45

的%-

!

)!#*

# ;*'也与海底浅层的碳酸盐沉淀密切

相关!因为;*'会产生碳酸氢盐!在流动的碳循环

中去除活性碳)!.*

#

当%-

!

在海底释放进入海水!但由于海水中的

%-

!

浓度很低!导致 %-

!

在上升过程中迅速溶解扩

散!气泡被氧气和氮气占据!使 %-

!

溶解在较深的

水体中)!+*

# 即使溶解在海水中!好氧的微生物氧

化是一个强大的%-

!

汇!可以限制溶解的 %-

!

向大

气的流通!当海水受到 %-

!

浓度升高的扰动时!氧

化率会增加)!!*

# 但是大量 %-

!

排放后的剧烈氧化

作用可能导致水体缺氧!同时也会增加溶解的

%*

.

!从而加剧海洋酸化#

海洋沉积物的物理特征也构成了一种 %-

!

的

汇# 这些物理汇不会像 ;*'那样转化 %-

!

!但它

们可以防止%-

!

与海洋)大气系统发生相互作用#

最重要的物理因素是那些阻碍 %-

!

通过沉积段迁

移的因素# 物理汇的例子包括阻碍流动的低渗透

性沉积物$结构性圈闭$水合物和R或气体饱和沉积

物等)!4*

#

!"深海中的微生物

深海是有机物再矿化以及长期碳储存的关键

场所!它包含了水生系统中最大的微生物库# 在水

深超过 .44 /的海域中的细菌和古菌占全球海水

中原核生物量的 >85!主导深海元素循环!控制营

养物质的利用$初级生产以及海洋中温室气体的生

产和消耗)!8*

!在地球元素循环中发挥着关键的驱

动作用# 深海原核生物的胞外酶活性与表层水的

微生物相当!甚至更高!可能表明其生命模式依赖

于表面附着颗粒或胶体)!7*

# 来自表层海洋的有机

碳供应与深海微生物有机碳需求不匹配)!>*

# 这部

分缺口由深海中的化能自养微生物所填补!其利用

化学能将@9%转化为新有机碳!约占海表浮游植物

输入量的 #85 =8+5

)!?*

#

由于沉积:*%输入量通常随深度的增加而迅

速衰减!因此深海获得的 :*%的输入量很低!而由

此产生的<@*%也难以被微生物利用!导致人们曾

长期认为暗海中的微生物生长极为缓慢或处于休

眠状态# 然而有研究表明!深海中的微生物总体上

新陈代谢是活跃的)!J )84*

#

基于 #72G<3;基因序列可以很容易描述微生

物群落的特征!一项基于 #72G<3;基因序列的研究

调查全球深海中浮游和颗粒附着的原核微生物多

样性# 在来源于太平洋$大西洋和印度洋的 +4 个

深海样品中!共检测到了 + 7J8 个分类单元%*NEC

,4>,
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G&MA0F&1b&]0F0/AHlFAMB! *blB&

)8#*

!而在全球表层

海水中检测到了多达 78 8!8 个*blB

)8.*

!这表明深

海中的原核生物的多样性只占全球海洋中的少部

分# 另外!深海样品间的平均共享 *bl比例高达

!.5!主要属于
%

)变形菌$

&

)变形菌$

'

)变形

菌$放线菌和奇古菌)8#*

!可认为深海原核生物群落

由 # 组高度共享但比例不同的优势物种与 # 组低

丰度但特异的稀有物种组成#

海底沉积物包括好氧和厌氧微生物生态系统!

它们在地质历史时期依靠非常低的生物可用能量

而长期存在# 缺氧海底沉积物中的古菌群落的组

成与氧化沉积物中的古菌群落明显不同!深古菌

%Q<=7F<:A7<;9=<&$广古菌%"E:F<:A7<;9=<&$阿斯加

德古菌%(C?<:G<:A7<;9=<&等古菌在厌氧沉积物中含

量很高!而好氧古菌群落则由奇古菌%)7<E><:A7<R

;9=<&主导)8+*

# 与古菌群落相似!细菌群落在缺氧

与氧化沉积物中同样差别很大# 变形菌%3:9=;9M<AR

=;:B<&!包括
%

)变形菌$

&

)变形菌!与厚壁菌%*B:R

>BAE=;C&的成员一起!在氧化底层沉积物中占优势+

与此相反!在缺氧沉积物中!暗黑菌%(=:BM<A=;:B<&$

绿弯菌%/789:9J8;!B&和浮霉菌%38<@A=9>FA;=;C&的成

员大量存在)8+*

#

8"深海中微生物驱动的碳循环过程

H$!"异养微生物矿化有机碳

细菌对有机物的利用极大地影响了有机碳从

表面到海洋内部的垂直通量!从而影响了全球碳循

环和气候!因此揭示有机物和微生物相互作用和调

控的机制是更好地理解海洋生物地球化学循环的

关键!虽然深海中的矿化速度大大低于表层水)8!*

!

但长期来看导致了深海中%*

.

的富集#

%#&:*%# 进入深海的有机碳根据能否被滤膜

截留定义为 :*%%被 4$>

(

/滤膜截留&与可溶性

有机碳%@*%!能通过 4$>

(

/滤膜&

)88*

# :*%的下

沉是生物泵的一个主要组成部分!微生物过程调节

下沉的:*%的化学和物理结构!影响碳输送的深

度# :*%富集会滋生密集的微生物群!细胞密度可

高于周围环境水体 + 个数量级# 聚集菌群的发展!

往往与胞外的多聚物有关!可能会促进生物膜的形

成!内部的菌群间呈现合作$互利共生$拮抗等关

系)87 )8>*

# 附着细菌表现出一系列细胞外酶的高活

性!主要负责水解:*%

)8?*

!在该过程中释放相当于

总降解量 845 =J?5的 @*%!只有很小量被附着

细菌吸收矿化)8J*

!其他释放出来的 @*%支持了深

海中浮游的微生物的生长)88*

# 因此!虽然附着在

:*%上的微生物只占浮游环境中微生物总丰度的

小部分!但:*%是微生物活动的'热点(!浮游菌的

生长在很大程度上依赖于向下输送的:*%流#

%.&@*%# @*%是海洋中最主要的有机碳形

式!@*%的成分非常复杂!由于降解难易程度差别

很大!其周转时间短至数分钟!长至数千年# 微生

物只能通过跨膜运输 @*%来获得营养!由于只有

小分子底物可以运输过膜!高分子量的 @*%是具

有复杂结构的主要细胞成分!包括蛋白质$多糖和

脂类!必须由胞外酶水解后才能被利用# 蛋白质占

浮游藻类生物质的大部分!因而各种蛋白质分解酶

在海洋系统中非常丰富# 海洋环境中的蛋白质常

常被吸附于各种颗粒!使其不易被细菌降解!其中

的机制可能是蛋白质构象变化以及物理遮挡导致

蛋白酶难以接触酶切位点)74*

# 糖与蛋白质氨基的

共价结合的糖基化反应也同样提高了蛋白质的降

解难度# 不同来源的菌群对被颗粒吸附或糖基化

的蛋白质的降解能力各异!表层菌群倾向于利用游

离的新鲜蛋白质!而深水菌群则更适合利用糖基化

修饰过的蛋白质)7#*

#

海洋中的小分子易降解有机物%如游离氨基酸

和中性糖!占总@*%的 #5&通常只有很低的浓度!

微生物需通过特定的转运蛋白消耗能量主动运输

这些分子# 由于主动运输效率很高!游离氨基酸和

中性糖等分子的周转时间通常在数分钟至数小时

范围内)88*

# 在海洋环境中!小分子易降解有机物

在微生物生产中占的比例可达 #45 =#445

)88*

!但

深海微生物可能难以获得这类小分子有机物的供

应)7.*

#

海洋中大部分 @*%属于 <@*%!细菌在海洋

<@*%的形成中起重要作用# 海洋@*%中存在@)

氨基酸!这是细菌细胞壁中肽聚糖的一种成分!难

以作为单一碳源或氮源被利用!表明细菌可以将易

降解的游离糖和氨基酸转化为不易降解的细胞成

分)7+ )7!*

# 在海洋沉积物中发现的细菌有机物的残

余量!远远超过了细菌生物量!这表明在水柱和沉

积物中发生了来自细菌的有机物的选择性保

存)78*

# 深海中最丰富的@*%%含量a845&是微生

物代谢来源的富含羧基的脂环族分子%%&GI0]U1)

<AH6 ;1AHUH1AH'01EHD1EB! %<;'&

)77 )7>*

!具有萜类

,#>,
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化合物中的结构特征!含有丰富的羧基和脂环!作

为膜成分或次生代谢物出现在各种微生物中)7?*

#

虽然@*%代表了深海中的一个巨大的碳库!但由

于难以被分解利用!该部分仅能满足异养微生物群

落的碳需求的 #45

)7J*

#

附着在颗粒上生长的微生物被认为是典型的

富营养菌!可以适应不同的底物浓度!在营养丰富

的条件下快速生长!由于保持了更多样化的酶机

制!因此附着生长的富营养菌拥有更大的基因

组)>4*

# 深海的原核生物的基因组通常比其浅海亲

缘菌更大!它们可能以多样的$更倾向于附着颗粒

的方式生存)>#*

!这与深海有机碳以 <@*%为主相

吻合#

H$#"自养微生物初级生产作用

海洋中的大部分新陈代谢活动是由微生物介

导的!特别是在海洋的内部# 因此!微生物的碳需

求!即异养微生物的生物量生产和呼吸作用的总

和!应该与下沉颗粒的通量大致吻合# 沉降的有机

物并不足以满足黑暗海洋中微生物的能量需求!在

大西洋和太平洋地区都有这种微生物有机碳供应

和需求不匹配的报道)>.*

!除了可能低估了沉降有

机物的输入量之外!还有另外一种可能!即深海存

在大量能自的养微生物!它们合成了大量有机

碳)>+*

# 大量证据表明!还原无机物!如氢气$硫化

物$氨等!可以在含氧的深海中作为浮游微生物的能

量来源)>!

!

>7*

!并且自养细菌和古菌在黑暗海洋中的

初级生产与异养生物的生产在一个数量级水平)!?*

#

氨氧化古菌 %;//0FA&)*]AKAhAF(;GH6&E&!

;*;&的发现改变了人们对海洋碳氮循环的认

识)>>*

!已经分离培养的 ;*;属于奇古菌)>?*

!利用

好氧氨氧化产生的能量固定无机碳源!其氨氧化的

化学总计量与氨氧化细菌 %;//0FA&)*]AKAhAF(

O&HMEGA&! ;*O&相同!在此过程中氨作为电子供体!

氧气作为电子受体%3-

+

,#$8*

.

"

3*

)

.

,-

.

*,

-

,

&

)>J*

# ;*;是海洋中氨氧化反应的主要承担

者!据估计!地球海洋中约有 # V#4

.?个 ;*;细胞!

是深海中最主要的微生物类群!占海水中总原核细

胞数的 .45 =!45

)?4 )?#*

!在含氧沉积物中可达

+45

)?.*

# 包括;*;和亚硝酸盐氧化菌%3AMGAME*]AC

KAhAF(O&HMEGA&! 3*O&在内的深海硝化菌!每年可在

深海中通过氨氧化以及亚硝酸盐氧化产生的能量

将 # V#4

#+

=. V#4

#+

/01的无机碳元素转化为有机

碳元素!氧化 # V#4

#!

=. V#4

#!

/01氨态氮元素)?+*

#

基于 <>9(基因序列!大洋的;*;至少分为 . 个支

系!一支被称为浅水系 %P&MEG%01D/F YG0DN ;!

P%;& 或高氨系 %-A(6 );//0FA&%0FHEFMG&MA0F

%1DBMEG! -;%&!另一个被称为深水系%P&MEG%01C

D/F YG0DN O! P%O& 或低氨系 %S0\);//0FA&

%0FHEFMG&MA0F %1DBMEG! S;%&

)?!*

# P%O支系主要分

布在深度大于 +44 /的海域!是这些区域最丰富以

及最活跃的 ;*;类群)?4!?8*

!虽然可能在上升流区

域的表层水体中被发现!但在浅水区域它们表现出

较低的转录活性)?7*

# 由于缺乏来源于深水系的

;*;培养物!因此难以确定深度导致的 ;*;多样

性差异的生理基础#

;*;通过改良的羟基丙酸酯R羟基丁酸酯

%-UKG0]U:G0NA0F&MER-UKG0]UODMUG&ME! -:R-O&途

径固定-%*

)

+

!其能量利用效率在已知好氧自养途

径中是最高的)?>*

!这可能是其在低能量环境中大

量繁殖的基础之一# 由于在深海中氨氧化受到低

温$寡营养等不利条件的限制!深海 ;*;也有混合

营养型的可能!目前已在海洋
'

类群 %基于

#72G<3;基因分类&的 ;*;的基因组中发现了具

有吸收葡萄糖功能的 ?=C(Q/基因)??*

# 海洋 ;*;

6B=:9C9DE>B8ECBN$在
%

)酮酸的作用下生长得到刺

激!表现出潜在的混合营养型)?J*

+ 基因组编码多种

转运蛋白!表明可能以前体的形式利用多种有机

物)J4*

# 然而
%

)酮酸对海洋;*;的促进作用的实质

是清除<*2!并且基于#+

%底物标记实验!发现被有机

物刺激生长的 6B=:9C9DE>B8ECBN$@@2# 以及 6BR

=:9C9CD7<;:< HB;@@;@CBCZ3>7都是严格自养微生物)J#*

#

;*;利用氨氧化产生的能量固定海水中的无

机碳!合成多糖$脂质$含氮有机物等代谢产物!这

些初级代谢产物可作为深海生态系统的重要支撑

供异养生物利用!其中难以降解的成分溶解于海水

或沉降至海底!不再进入大气# ;*;的膜脂是由核

心膜脂和极性头基组成的甘油二烷基甘油四醚酯

%Y1UHEG01@AIAN6UM&FU1Y1UHEG01bEMG&EM6EG1ANAKB!

Y@YbB&# ;*;都含有其特有的高丰度的 HGEF&GC

H6&E01)Y@YbB!Y@YbB可以在沉积物中保存数百

万年)J.*

!可以成为 <@*%池中脂类的重要组成部

分!因而在深海中丰富的 ;*;可能回收细菌矿化

有机物过程中产生的大量 %*

.

!在海洋固碳与储碳

过程中作为'%:的重要补充发挥关键作用#

,.>,
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H$$"微生物甲烷氧化

基于地球化学观测的研究发现!%-

!

在厌氧沉

积物向上扩散的过程中与硫酸盐一同消失!并在随

后证明了;*'控制海底 %-

!

排放的主要过程)!#*

#

该过程主要是由甲烷厌氧氧化古菌 %;3&EG0IAH

'ZM6&F0MG0N6AH&GH6&E&! ;3'Z&和硫酸盐还原细菌

%2D1T&ME)<EKDHAF(O&HMEGA&! 2<O&介导的# 该过程

中%-

!

作为电子供体!硫酸盐作为电子受体%%-

!

,

2*

. )

!

"

-2

)

,-%*

)

+

,-

.

*&!反应的吉布斯自由能

仅为)#7$7 QcR/01

)J+*

# ;3'Z和 2<O构成的细胞

团广泛分布于海洋沉积物中!但是由于生长极为缓

慢!目前仍然未获得纯培养的;3'Z#

;*'过程除了与硫酸盐还原过程耦合!还可

以与多种还原反应耦合!利用的电子受体主要分为

硫酸盐$硝酸R亚硝酸盐和金属离子 + 类)J+*

!体现

了这种生化过程的多样性# ;3'Z与产甲烷古菌

在系统发育上相近!根据 #72G<3;和 >A:(基因的

进化和生理功能的差异!;3'Z主要分为 + 类"

;3'Z)#$;3'Z). 和 ;3'Z)+

)J!*

! ;3'Z)#

和;3'Z). 分布范围较广!分布在海洋沉积物$冷

泉$湖泊沉积物$土壤$油田沉积物等环境!而

;3'Z)+ 主要分布在海底泥火山和冷泉环境

中)J8*

#

;3'Z通过%-

!

生成的逆反应过程进行甲烷

厌氧氧化!甲基辅酶 '还原酶%'EM6U1)H0EFhU/E

'GEKDHM&BE! 'HG& 的同系物被认为是催化甲烷厌

氧氧化的第一步反应)J7*

!而其与 2<O进行电子传

递的机制仍有待进一步阐明!目前的假设包括氢作

为电子传递体$硫作为电子传递体以及通过纳米导

线的直接电子传递)J>*

#

7"高压对微生物生命活动及深海碳

代谢的影响

""静水压力是海洋的显著特征之一!每下降 #4 /!

静水压力增加约 # 个大气压%约 4$# ':&&!因而深

海的静水压范围在 #4 =##4 ':&之间# 压力会促

使由液至固的相变并改变吉布斯自由能!有利于伴

随体积减小的化学反应过程# 参与蛋白质一级结

构的大多数共价键都是压力至少在 #44 =#84 ':&

下是稳定的)J?*

!因而压力对蛋白质最大的影响在

于影响分子间作用力!如稳定氢键$减小静电相互

作用!破坏疏水相互作用等!从而影响蛋白质的水

合$折叠$展开以及聚集!甚至导致其变性)JJ*

# 在

高静水压%-A(6 -UKG0BM&MAH:GEBBDGE! --:&之下!所

有液体的体积都会减小!相对于水!碳氢化合物的

体积变化要大得多!在 --:作用下磷脂双分子层

被压缩并导致酰基链紧密堆积!甚至相变成胶状的

液晶形式)#44*

!流动性下降#

在大肠杆菌$酿酒酵母以及一些深海嗜压菌

中进行的研究显示!--:深远影响了细胞生理学

和细胞学行为!包括转录$翻译$膜脂组成! 多亚

基蛋白组合!蛋白质结构和细胞活性等)#4#*

# 根据

在不同 --:下生长能力的不同!微生物可以分为

压力敏感%在大气压和高压下具有相似的生长速

率&$耐压%在高压中的增长和大气压中生长速率

差不多&$嗜压%在高压中的增长比大气压中生长

速率更快&和专性嗜压%仅在高压下生长&! 种类

型# 微生物对 --:的适应机制是多样的!包括

膜调节$转录调节和渗透产物的产生!就像细胞

应对其他压力时的情况一样!如营养限制和极端

N-R温度R盐度条件#

静水压会导致胞内活性氧簇%<*2&浓度升高

从而威胁到微生物的生存)#4.*

# 微生物产生的<*2

主要由细胞质膜上的呼吸链产生!一般占 *

.

总消

耗量的 4$#5 =4$.5

)#4+*

!而高压破坏质膜和膜蛋

白介导的电子传递链的动态平衡导致更严重的

<*2压力)#4!*

# 抗氧化防御机制是细胞应对 --:

的关键机制!这点在模式嗜压菌 +7;S<@;88< DB;T9=98R

;:<@CP:+ 上得到了证明)#4.*

# 地球上大量的生物

与环境交换气体!许多核心代谢过程与气体有关!

--:使得液体能够溶解更高浓度的气体!因而对微

生物驱动的地球化学循环有直接影响# 例如!深海

溶解的 %-

!

有利于甲烷厌氧氧化的进行)#48*

!高压

下大量溶解的 %*

.

也是化能自养微生物的无机碳

来源!因而--:与海洋的碳汇作用密切相关#

尽管我们对细胞适应 --:机制已经有了初步

的认识!但关于它对细胞本身的地球化学功能$微

生物生态学和进化的影响仍然知之甚少# 许多关

键的问题仍需我们进一步阐明!如高压引起的氧化

应激对细胞的影响$微生物之间的相互作用是否可

能提高对--:的抗性以及是否存在未被发现的适

应高压的机制等等#

高压能够增加 %-

!

的溶解度!提高 ;*'的活

,+>,
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中!国!地!质!调!查 "#"$ 年

性!$#%"

# 在深海中$&'()在氧化 *+

,

的过程中能

够产生乙酸$并作为碳源支持异养生物群落!$#-"

#

在深海*+

,

自然渗漏环境中$溶解的甲烷浓度远高

于硫酸盐浓度$其中电子供体和受体一直是不平衡

的# 因此$从*+

,

中产生乙酸盐可能是一个普遍现

象# 而这部分来源于 *+

,

的乙酸盐并没有列入之

前计算的全球&.(通量范围!,$"

$因而有必要重新

评估海洋的*+

,

预算$这对预测全球气候变化具有

重要意义# 我们的研究还发现$高压下细胞倾向于

利用硝酸盐还原为氨以获得能量%待发表&$这些额

外的氨可以作为氨氧化&.&固定*.

"

的潜在能量

来源# 由此可知$高压不仅深刻影响了深海 *+

,

释

放及其向*.

"

转化的效率$而且还影响了深海自养

微生物碳固定的能力#

/!结论与展望

海洋在碳汇过程中吸收了大量人为来源的碳

排放$在调节大气*.

"

浓度方面发挥了极其重要的

作用# 深海是海洋的主体$包含了远大于地球大气

的巨大碳库$但我们仍然对其中包括碳循环在内的

元素循环缺乏认识# 作为固碳端$一方面我们需要

加强对海洋的生态建设以及保护$研究现在以及未

来的人类活动对深海碳循环过程的影响以及环境

效应# 另一方面$我们也应评估应用深海作为地球

工程技术平台封存*.

"

的潜力#

%$&海洋通过溶解度泵和生物泵向深海输送碳

元素$降低大气中*.

"

的分压# 溶解度泵导致海洋

酸化$而通过生物泵的作用只有极低比例的有机碳

能够沉降并封存到海底沉积物中#

%"&微生物碳泵目前已被证明是海洋储碳的一

个重要机制'''微生物在矿化有机碳的过程中产

生长周转时间的 01.*# 01.*的产生(碱度增强

以及碳酸盐的沉淀$可以在缺氧的环境中实现微生

物介导的海洋碳负排放!$#/"

#

%2&另外$深海中的微生物初级生产作用与厌

氧甲烷氧化过程也是海洋碳汇的重要组成部分$分

别起到转化无机碳以及削减甲烷释放的作用$这部

分的增汇效果有待进一步研究# 理解高压下的深

海碳循环过程是开发深海固碳潜力的基础$然而目

前我们对深海碳循环的认识仍然相对不足$这要求

我们在全球气候变化的背景下$继续努力揭示深海

高压下的碳循环过程#
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