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摘要 氮是海洋初级生产过程的重要限制性营养盐, 调控有机质生产、生物泵运转与碳封存. 因此, 氮的输入、周 

转与迁出对海洋生态健康与全球气候至关重要. 与此同时, 全球变化正在快速改变海洋环境, 对氮循环造成深刻且 

复杂的影响. 西北太平洋是全球气候的重要调节器, 也是受全球变化影响导致升温与酸化最为快速的海区之一. 本 

文聚焦西北太平洋氮循环关键过程(大气沉降、生物固氮、硝化作用及氮移除等)这一主线, 系统梳理剖析该海域 

氮的源汇格局、动力过程及其调控机理; 并总结分析全球变化下升温与酸化对生物固氮、浮游植物氮吸收、硝化 

与氧化亚氮生成等过程的影响及其效应. 未来研究应围绕多界面氮素通量、多尺度氮循环过程和多元素代谢耦合, 
采用多学科、多手段、多要素综合的范式, 以提升对全球变化下西北太平洋氮循环过程及其气候效应的认知与预 

测能力, 在海洋多尺度、跨圈层物质循环领域取得新突破. 
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氮是生命体不可或缺的基本元素, 其在地表系统 

的迁移转化对生态系统健康与全球气候具有举足轻重 

的作用. 海洋是地表系统最大的活性氮储库, 但是氮在 

全球海洋的分布极不均匀. 在开阔水域, 氮是初级生产 

过程中最重要的限制性营养盐 [1], 调控海洋有机质生 

产、生物泵运转与碳封存 [2]. 海洋中氮的生物地球化 

学循环是由一系列微生物介导的多个动力过程组成的 

复杂网络, 不同的氮过程对于温度、pH、溶解氧、光 

照等环境条件均有最适范围, 且对上述环境条件的变 

化响应十分敏感. 因此, 海洋环境变化将对各个氮循环 

过程造成不同的影响, 从而可能改变氮的收支平衡和 

生态系统过程, 并反馈于全球气候系统 [3].  

西北太平洋泛指北太平洋第三岛链以西海域, 是 

全球海洋系统中独具特色的复杂海区, 在纬向上横跨 

人为活动密集的边缘海—强劲的西边界流黑潮—开阔 

太平洋洋盆, 在经向上纵跨寡营养盐的北赤道和北太 

平洋副热带流涡区(NPSG)—中纬度混合区—富营养盐 

的亚北极流涡区. 由于西北太平洋丰富的洋流系统、 

活跃的动力过程和剧烈的环境梯度, 造就了其陆—海 

—气多界面极为活跃的物质交换和能量传输, 在调控 

全球热量分布与碳、氮等关键元素循环上发挥极为关 

键的作用 [4]. 与此同时, 西北太平洋也是受人类活动和 

全球变化影响最为显著的海区之一. 由于副热带模态 

水形成与生物泵的作用, 西北太平洋每年吸收约250 
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Tg C的二氧化碳(CO 2), 是全球海洋的重要碳汇区 [5]. 然 

而, 大量热量与CO 2的输入使西北太平洋成为全球海洋 

中升温、酸化和脱氧最为显著的海区之一, 对海洋生 

态系统过程和生物地球化学循环造成了深刻、复杂的 

影响 [6].  
西北太平洋不仅是国际上海洋动力、生物地球化 

学和气候变化的热点研究区, 更是我国进军深海的门 

户和突破地球系统多圈层互作研究的绝佳选区 [7]. 自 

20世纪80年代以来, 国际科学界在西北太平洋实施了 

热带海洋与全球大气研究计划(TOGA)、西北太平洋 

海洋环流与气候试验(NPOCE)等多个国际大科学计划. 
我国也高度重视在西太平洋的研究, 近期部署了 “黑潮 

延伸体海气相互作用与气候变化”、国家自然科学基 

金重大研究计划“西太平洋地球系统多圈层相互作用” 
等一系列科学计划, 一大批研究成果正在快速涌现, 显 

著提升了我们对西北太平洋环流、海气物质交换、生 

物地球化学循环等过程的认知, 也催生了一系列新的 

科学问题. 本文首先回顾西北太平洋开阔大洋氮循环 

的历史研究, 重点梳理该海区氮的源汇格局、关键界 

面通量和主要氮过程速率的时空变异特征; 进一步总 

结人类活动与全球变化协同作用下, 快速变化的海洋 

环境对西北太平洋关键氮循环过程的影响; 最后, 就当 

前研究存在的重大科学问题提出讨论和展望, 以期促 

进海洋氮循环与全球变化领域的研究.  

1 西北太平洋氮的外源输入 

1.1 大气氮沉降 

大气沉降是人为源活性氮进入海洋的重要途径 

之一, 对海洋新氮供给具有重要贡献 [8]. 当前由大气 

沉降输入全球海洋的氮通量已达38~96 Tg N a – 1, 是 

工业革命前的4~10倍; 在局地其对表层海洋贡献的活 

性氮与次表层涌升供给的活性氮通量相当 [8,9]. 东亚 

是全球人口最为稠密、人为活动最为活跃的区域, 随 

着亚洲经济的快速增长, 东亚大陆人为污染物的排放 

量持续上升; 自1981年至20世纪90年代中期, 西北太 

平洋气溶胶氮浓度也显著上升 [10]. 进入21世纪以来, 
随着东亚国家污染物减排政策的实施, 气溶胶氮浓度 

趋于稳定 [11]. 例如, 基于东海岛Uljin站2004~2016年 

时间序列观测, 溶解无机氮(DIN)干沉降通量基本稳 

定, 约为82.19 μmol N m–2 d–1 [12], 与临近日本海的通量 

(90.41 μmol N m–2 d–1)相当 [13]; Uljin站湿沉降通量在 

2011~2016年期间亦维持在约131.51 μmol N m –2 d –1[14]. 
基于现有观测数据 ,  西北太平洋的DIN干沉降通 

量为5.8~479.1 μmol N m –2 d –1[12 ,15~19] ,  中位数为 

48.1 μmol N m–2 d–1 (图1(a)); 而DIN湿沉降通量则显著 

大 于 干 沉 降 通 量 ( p < 0 . 0 0 1 ) ,  达 2 9 . 7 ~ 5 7 0 . 7  
μmol N m –2 d –1 [12,20,21], 中位数为133.3 μmol N m–2 d–1 

(图1(b), (c)). 相较于DIN沉降通量, 溶解有机氮(DON) 
的沉降通量研究数据较少; 但现有个别报道指出, 在西 

北太平洋开阔海区春季的沉降通量贡献亦可占同期总 

氮沉降量的17%~30% [18]. 
在空间上, 氮的大气沉降通量总体呈现自近岸向 

远洋指数递减的分布特征 [16], 陆架边缘海的DIN沉降 

通量为西北太平洋开阔海域的3~6倍 [22]. 在140°E以西 

和以东区域 ,  DIN的平均沉降通量分别约为34和 

15 μmol N m–2 d–1 [15]. 在季节上, 大气沉降亦展现出强 

烈的波动. 由于干沉降主要受控于区域源排放, 氮氧化 

物(NO x)排放通量在春季达到一年中的峰值 [23]. 在西北 

太平洋副热带区, 春季气溶胶中DIN浓度是夏季的 

图 1 西北太平洋大气溶解无机氮的沉降通量观测结果. (a) 大气干沉降 [12,15~19]; (b) 大气湿沉降 [12,20,21]; (c) 干湿沉降通量的统计分布对比图 
Figure 1 Atmospheric deposition flux of dissolved inorganic nitrogen in the Northwest Pacific. (a) Dry deposition [12,15–19]; (b) wet deposition [12,20,21]; 
(c) statistical comparison between wet and dry deposition  
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10倍, 其气溶胶中硝酸盐(NO 3 
−)在春季的沉降通量可 

达 4 0  μ m o l  N  m – 2  d – 1 ,  而 夏 季 则 下 降 至 不 足  

5 μmol N m–2 d–1 [23]. 与干沉降有所不同, 湿沉降季节变 

异主要受降水频率与强度调控, 夏秋季节通常高于春 

季. 如在Uljin站沿岸长期监测中, 7~11月湿沉降氮通量 

约为干季的两倍, 湿沉降年均贡献可占总氮沉降量的 

58%以上 [ 1 2 ] ;  在亚北极区 ,  夏季湿沉降亦可高达 

119 μmol N m –2 d –1[24]. 综合考虑研究区的空间与季节 

变异特点, 按照140°E东西两侧平均沉降通量分别为34 
和15 μmol N m–2 d–1估算(研究区总面积约3600万km 2), 
本研究区DIN总沉降通量约为4 Tg N a –1, 这一通量略 

低于基于模式模拟得到的氮沉降通量6 Tg N a –1[25]. 需 

要注意的是, 该估算是基于有限的观测数据, 尤其是在 

开阔大洋观测数据数据十分有限; 在季节覆盖上, 秋冬 

季观测数据明显不足; 极端天气(如强降水和海雾)难以 

被充分捕捉, 导致湿沉降数据较少; 在氮素组分上, 有 

机氮的观测数据稀缺, 其对于区域氮沉降的贡献尚有 

待精准量化. 上述原因共同导致了西北太平洋氮沉降 

通量的估算仍存在较大不确定性. 
大气氮沉降不仅刺激了寡营养盐海区的初级生产, 

而且能够通过有机质沉降与再生过程传递至海洋次表 

层, 改变次表层营养盐之间的计量关系和结构, 显著增 

大了次表层氮亏损(N *)值 [26], 并进一步对海洋内部的 

氮、碳循环产生显著影响 [27]. 在北太平洋开阔大洋观 

测到氮吸收速率在沙尘事件后增加了25%, 新生产力 

提高了4倍, 表明大气氮沉降刺激了浮游植物生长, 促 

进了生物泵的运转效率 [28]. 在长时间序列上, 西北太平 

洋的叶绿素浓度与东亚沙尘事件的发生呈显著相关性, 
也暗示大气氮沉降对海洋初级生产具有直接影响 [29]. 

1.2 生物固氮 

海洋生物固氮过程是指固氮微生物将氮气转化为 

生物可利用氮的过程, 是海洋中活性氮的重要来源, 也 

是支撑海洋新生产力和维持海洋氮源汇平衡的关键过 

程 [30]. 由于高温、寡营养盐的环境特征, 全球海洋副热 

带流涡区长期以来被认为是生物固氮的热点海区. 在 

NPSG, 固氮过程的早期研究集中于夏威夷时间序列站 

(HOTs站) [31], 西北太平洋的研究起步较晚, 直至近十余 

年来才逐步兴起并在近期快速累积, 从而得以初步厘 

清西北太平洋固氮速率与固氮微生物的空间和季节分 

布格局、通量和调控机理.  
西北太平洋固氮速率在空间与季节尺度均存在变 

异 [32~35]. 在经向上, 固氮速率高值位于流涡中心区域 

(10°~30°N),  真光层水柱积分固氮速率最高可达 

1000 μmol N m–2 d–1以上, 中值为178 μmol N m–2 d–1, 
并 向 赤 道 和 高 纬 度 迅 速 降 低 ,  中 值 分 别 为 3 8 和  

22 μmol N m–2 d–1; 在纬向上, 固氮速率的差异相对较 

小, 但固氮微生物与固氮速率的高值常现于120°~130°E 
黑潮主轴区域(图2(a~f)). 此外, 由于铁(Fe)和磷(P)的输 

入, 一些岛屿下游也成为固氮的热点区域 [36]. 在垂向 

上 ,  固氮速率在混合层内高 ,  极大值通常出现于 

50 m水深以浅, 并随深度增大而减小(图2(g~j)). 在季 

节上, 夏季固氮速率要显著高于冬季, 可能是由于冬季 

相较于夏季水温较低、光强较弱、垂向混合和次表层 

硝酸盐供给较强等一系列因素综合所致 [37]. 基于固氮 

功能基因nifH表征的固氮微生物总丰度分布与固氮速 

率分布总体一致, 在空间上呈现流涡区中心高、向赤 

道与中高纬度降低的特点; 在季节上呈现春夏季高、 

秋冬季低的特点 [32]. 然而, 不同的固氮微生物具有不同 

的生态位分布, 其中热带与副热带区域主要以束毛藻 

和单细胞固氮蓝藻UCYN–B为主, 二者偏好高温、光 

照充足的条件; 而在高纬度(>30°N)区域, 则以对低温 

适应性更强的单细胞固氮蓝藻UCYN–A共生固氮体系 

占据优势; 异养固氮微生物类群在本研究海区普遍存 

在 [37], 但其对于固氮速率的实际贡献迄今缺乏有效方 

法甄别. 基于观测结果的外推, 西北太平洋年均固氮通 

量可达5.7~6.5 Tg N a –1[37]; 这一结果与基于逆向模式 

估算的5.8 Tg N a –1高度吻合(图2(k)) [35]. 总体而言, 尽 

管近年来在西北太平洋固氮观测快速累积, 但集中于 

副热带流涡区, 在季节上以夏季为主, 对于流涡区外围 

和冬季的观测不足, 这导致了固氮通量的评估仍然存 

在不确定性; 此外, 异养固氮微生物对海洋固氮的贡 

献, 尤其是其在中深层海洋的固氮活性, 迄今仍不清 

楚, 量化异养固氮微生物对海洋固氮通量的贡献是一 

个亟待解决的前沿和难点问题. 
固氮过程受多种环境因子调控, 主要包括营养盐 

供给和物理条件. 根据资源竞争理论, 当环境氮浓度足 

够低导致非固氮生物生长受到限制时, 固氮微生物才 

具备生态优势 [ 3 0 ] .  在西北太平洋的营养盐匮乏层 

(NDL, 即硝酸盐跃层以浅)内, 固氮过程则主要受限于 

Fe和P供给, 其中Fe主要来自大气沉降, 而P则主要通过 

次表层水体输入 [38]或溶解有机磷的直接利用 [39]. 在西 

北太平洋, 传统观点认为该海区固氮过程主要受限于 

Fe供给 [30]. 近期的研究认为, 西北太平洋固氮过程的营 

评 述  
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图 2 西北太平洋固氮的时空变化特征及其对输出生产力的贡献. (a, b) 春夏季与秋冬季上层100 m固氮速率观测结果; (c, d) 春夏季与秋冬季 

不同经度范围固氮速率统计; (e, f) 春夏季与秋冬季不同纬度范围固氮速率统计; (g~j) 春夏季与秋冬季固氮速率在颗粒态与溶解态中的分布; 
(k~m) 基于逆向模式的研究区固氮速率、输出生产力, 以及固氮对输出生产力的支撑比例. 数据来源文献[32,33,35] 
Figure 2 Spatiotemporal variation of N 2 fixation in the Northwest Pacific and its contribution to export production. (a, b) Integrated (0–100 m) N 2 
fixation rate in spring–summer and autumn–winter, respectively; (c–f) longitudinal and latitudinal comparison of N 2 fixation rate; (g–j) vertical 
distribution of N 2 fixation rate in particulate and dissolved phases, respectively; (k–m) an inversed model output of N 2 fixation rate, export production, 
and the contribution of N 2 fixation to carbon export in the study area. Date from Refs. [32,33,35]  
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养盐限制亦具有空间变异且受控于Fe:N供给比: 当 

Fe:N供给比高时(如南中国海与副热带流涡区), Fe相对 

充裕, 同时氮匮乏促使固氮微生物具有竞争优势; 反之, 
当Fe:N供给比低时(如北赤道流区域), 固氮微生物出现 

Fe限制; 此外, Fe过剩亦可能导致P匮乏, 形成固氮的磷 

限制格局 [34]. 除营养盐限制, 固氮过程同样受到了物理 

条件的调控, 其中海水温度是决定固氮地理分布的重 

要因子. 研究显示, 固氮蓝藻普遍需要超过20℃的温度 

条件才能维持活性, 该条件限制了其在高纬度和深层 

水体中的分布. 尽管部分异养固氮微生物和UCYN–A 
具备低温适应能力, 但其丰度较低, 对固氮过程的贡献 

可能有限. 因此, 温度可能是调控固氮分布边界与季节 

变化特征的关键因素. 此外, 洋流、中尺度涡等物理过 

程对固氮微生物的空间分布与活性也具有显著影响. 
例如, 黑潮可将富含束毛藻的水体输送至中国南海、 

东海等边缘海, 支持区域初级生产力 [40]. 中尺度过程通 

过影响水体辐聚或者辐散影响真光层营养盐供给和混 

合层光强、温度, 从而调控固氮过程. 传统认为, 冷涡 

中心由于水体涌升, 促进次表层营养盐向真光层的供 

给, 从而不利于固氮过程, 而暖涡则反之. 这一观点在 

HOTs站位的观测中得到了验证 [41]. 然而, 近期通过在 

西北太平洋冷涡的高分辨率观测, 发现冷涡中心通过 

将次表层富磷的水体输送至表层, 增加磷的供给, 从而 

提升了冷涡中心的固氮速率, 表明了中尺度涡过程对 

于固氮的多面影响 [33]. 总体而言, 西北太平洋固氮过程 

的营养盐调控研究虽在近期取得了一系列进展, 但其 

时空变异特点还尚未厘清; 尤其是活跃的中尺度涡过 

程如何影响固氮过程仍有大量的未知. 此外, 现有对于 

固氮作用调控的研究主要聚焦于上行效应方面, 浮游 

动物摄食(下行效应)对于固氮过程调控的研究还十分 

匮乏. 基于模式研究发现, 下行效应也是控制西北太平 

洋固氮过程的一个重要因子 [35], 但在野外观测实验中 

尚未见相关报道. 
尽管固氮过程提供的新氮在HOTs站可支撑高达 

25%~50%的输出生产力 [42], 在西北太平洋其占比平均 

也高达28%(图2(l, m)), 但观测结果显示固氮生物本身 

对输出生产力的直接贡献不足10% [43]. 这说明固氮生 

物固定的新氮(DDN)必须通过释放与传输才能实现有 

效输出, 同时也暗示了固氮过程中部分DDN可能存在 

于溶解态氮库中. 少数的研究表明, DDN的释放量可 

能占总固氮量的12%~97%, 摄食、病毒裂解、细胞程 

序性死亡均可能是造成DDN释放的重要因素 [44]. 近期 

在NPSG的观测证实 ,  在溶解态氮库中存在大量的 

DDN, 且该释放量占比随深度快速增加. DDN的释放 

与传输受光强调控: 在真光层上部, 释放的DDN主要 

被浮游植物快速吸收; 而在真光层底部, 则被硝化微生 

物转化为硝酸盐, 以溶解态形式积累, 这表明固氮过程 

产生的DDN不仅参与了对输出生产力的贡献, 同时也 

驱动了真光层氮的再生循环. DDN在溶解态的分布约 

占颗粒态分布的30%, 暗示当前仅观测颗粒态上固氮 

速率的研究, 可能显著低估了全球海洋固氮通量 [33]. 未 

来亟需进一步探索DDN在支撑海洋输出生产力中的贡 

献与传输途径, 以深化对海洋固氮过程对碳输出驱动 

过程与机理的认识. 

2 西北太平洋氮素分布与再生循环 

2.1 氮的分布及其对生产力调控 

真光层氮的供给与浓度水平调控着初级生产力与 

浮游植物群落结构, 进而影响输出生产力与生物碳汇 

能力. 西北太平洋具有显著的硝酸盐浓度梯度, 表层硝 

酸盐浓度随纬度增加呈增加趋势(图3(a)); 相应地, 自北 

赤道流和副热带流涡区至中纬度混合区, 初级生产力 

水平随之升高, 而在硝酸盐丰富的亚北极流涡区, 初级 

生产力水平反而略有下降. 造成海洋初级生产空间格 

局的因素众多, 包括温度、光照、营养盐等上行控制 

和病毒裂解、浮游动物摄食等下行调控. 而基于营养 

盐分布与船基营养盐加富培养的研究结果表明, 从营 

养盐限制空间分布格局的角度, 西北太平洋副热带流 

涡区的初级生产力主要受到了氮限制, 而亚北极流涡 

区的初级生产过程则受到了铁限制(图3(b)) [1]. 根据卫 

星遥感观测反演的初级生产力估算, 西北太平洋的初 

级生产力为4.0~4.8 Pg C a –1[45]. 
水体氮供给与浓度水平不仅调控初级生产力水平, 

同时也影响浮游植物群落结构及其对氮源的选择. 在 

寡营养盐海区, 原绿球藻和聚球藻等微微型原核藻类 

往往是营养盐跃层以浅(即NDL)浮游植物的主导类群; 
而在营养盐跃层以深(即营养盐充足层, NRL)或者表层 

营养盐丰富的中纬度混合区和亚北极流涡区, 真核藻 

类在浮游植物群落中的占比显著增加. 由于不同浮游 

植物类群具有迥异的营养盐来源与结构, 且其所产生 

的有机质在输出、矿化等生态过程中差异显著, 故而 

近期研究提出以营养盐跃层为界, 将真光层分为NDL 
和NRL的双层结构框架理论 [46]. 由于水体持久性层化, 
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西北太平洋NDL内的营养盐可能主要来自大气沉降和 

固氮作用, 微微型原核藻类主要的氮源为氨氮, 一些高 

生物活性的小分子有机氮(如尿素)也可能有较大的贡 

献, 而硝酸盐则是次要氮源; 而在NRL或中高纬度海区, 
营养盐则来自次表层输送, 硝酸盐成为真核浮游植物 

的重要氮源 [46].  
除大气沉降与生物固氮外, 次表层富营养盐水体 

的向上涌升是NRL层氮供给的重要途径. 由于量化跨 

等密度面营养盐的通量需要基于湍流微结构与物质浓 

度等物理—生物地球化学参数的高分辨率、同步观测, 
相关研究颇少. 近期的研究显示, NPSG西部区域真光 

层底部的NO 3  
–供给速率平均为20.2 μmol N m–2 d–1, 可 

支持该海区约8.5%的新生产力, 比固氮与大气氮沉降 

的通量小一个数量级 [47]. 然而, 这一观测结果显著低于 

NPSG东部区域HOTs站位次表层NO 3 
–供给可以贡献 

30%~50%新生产力的估算结果 [31], 暗示了寡营养盐的 

NPSG海区次表层NO 3 
–的供给对新生产力的支持程度 

存在显著的空间差异, 但其变异规律尚待阐明. 在层化 

较弱、垂直混合更强的中高纬度海区, 次表层NO 3 
– 供 

给速率应显著高于副热带流涡区, 可能是该海区新生 

产力的主要氮源. 然而, 目前尚未见西北太平洋中高度 

海区跨等密度面营养盐通量的直接观测 ,  导致其 

NO 3 
– 供给量仍然无法准确估算. 值得注意的是, 在副热 

带流涡区, 长期观测到NDL内净群落生产力和溶解无 

机碳的亏损所对应的营养盐需求量大于营养盐的供给, 
这暗示了存在其他氮源来支撑NDL内的生产过程 [48]. 
模式研究结果表明, 溶解态有机氮的侧向传输及其矿 

化, 可支撑高达24%~36%的氮源, 可能是该部分“缺失” 
营养盐的重要来源 [49]. 在副热带流涡区, 中尺度涡也是 

影响营养盐供给的关键过程, 其对寡营养盐海区的新 

生产力的贡献可高达20%~50% [50]. 一般认为, 中尺度 

冷涡驱动了富营养盐的次表层水抬升, 进而有利于真 

光层的营养盐供给与浮游植物生长, 促进初级生产过 

程与有机质输出; 而暖涡则效果相反 [50]. 但在实际观测 

中, 中尺度过程对于浮游植物群落结构、有机质生产 

与输出的效应十分复杂, 并不完全吻合冷涡刺激生产 

和输出的传统认知. 例如, 近期在南海的一个冷涡内的 

观测发现: 在冷涡中心虽然初级生产力得以增强, 但同 

时异养代谢也增强, 因而并未观测到输出效率的提 

高 [51]. 造成上述现象的原因可能是由于在中尺度涡的 

不同生命周期阶段, 水动力条件存在显著差异; 再者, 
生物活动对由水动力驱动的营养盐供给的响应在时间 

和空间上可能都存在滞后性, 这给中尺度涡的氮动力 

过程造成了观测上的巨大挑战. 
总体而言, 在西北太平洋的复杂环流与显著环境 

梯度下, 浮游植物的氮源结构和营养盐限制格局仍然 

图 3 西北太平洋表层硝酸盐(NO 3 
−) (a) 与初级生产力(NPP) (b) 分布. NO 3 

–数据来自WOA 2023(https://www.ncei.noaa.gov/access/world-ocean- 
atlas-2023/). 基于卫星数据的2003~2022年月平均净初级生产力数据通过“海洋生产力”网站(http://sites.science.oregonstate.edu/ocean. 
productivity/index.php)获取, 其计算分别采用了垂直综合初级生产力模型的两种算法(标准VGPM算法及其替代方案Eppley-VGPM)以及更新的 

碳基础生产力模型算法(CbPM) 
Figure 3 Spatial distribution of (a) surface nitrate concentration (NO 3 

−) and (b) vertically integrated net primary productivity (NPP) in the Northwest 
Pacific. Annual mean nitrate data were obtained from World Ocean Atlas 2023 (https://www.ncei.noaa.gov/access/world-ocean-atlas-2023/). Monthly 
satellite-based NPP data, relying on the Vertically Generalized Production Model (Standard-VGPM) algorithm and its alternative formulation (Eppley- 
VGPM) and the updated Carbon-based Production Model (CbPM) algorithm, were accessed via the Ocean Productivity website (http://sites.science. 
oregonstate.edu/ocean.productivity/index.php) and averaged over years 2003–2022  
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是一个尚未深入的重大科学问题, 特别是溶解态有机 

氮对初级生产的贡献及其调控机理仍缺乏观测证据. 
此外, 西北太平洋活跃的(亚)中尺度过程对于营养盐的 

供给及其如何影响碳、氮元素循环效应, 仍存在诸多 

不确定性, 尤其是缺乏覆盖(亚)中尺度涡全生命周期氮 

动力过程的观测.  

2.2 硝化作用 

硝化过程是将氨氮依次氧化为亚硝酸盐和硝酸盐 

的两步过程, 链接海洋中的还原态氮库与氧化态氮库, 
不仅决定了海洋中无机氮库的组成, 而且为反硝化等 

脱氮过程提供电子受体, 因此是桥接海洋氮输入与移 

除的核心路径. 由于硝化过程会消耗氧气、释放质子 

与温室气体氧化亚氮(N 2O), 因此, 其对于海洋脱氧、 

酸化和大气温室气体含量也具有直接效应. 硝化过程 

的两个步骤, 即氨氧化与亚硝酸盐氧化, 分别由氨氧化 

微生物(包括氨氧化细菌与氨氧化古菌)和亚硝酸盐氧 

化菌执行. 全硝化细菌(comammox)目前只发现于淡水 

系统和近海环境中, 在开阔大洋中尚未被观测到.  
目前对西北太平洋硝化过程的观测较少, 尤其是 

亚硝酸盐氧化速率仅有零星报道. 氨氧化速率与亚硝 

酸盐氧化速率在空间上总体呈现随初级生产力一致 

的分布趋势 [52~55], 即高生产力的中纬度混合区最高、 

寡营养盐的北赤道与亚热带流涡区最低、亚北极流 

涡区居中的空间分布特点(图4(a, b)), 这符合海洋硝化 

过程主要受控于有机质生产及其在水柱中再矿化强 

度的认知 [56]. 在垂向上, 氨氧化速率与亚硝酸盐氧化 

速率均基本呈现单峰结构, 即在次表层(通常在真光层 

底部附近)存在极大值. 这一特征主要归因于在真光层 

上部氨氧化与亚硝酸盐氧化微生物主要受光抑制以 

及浮游植物对氮源的竞争; 而在真光层以深, 氨氧化 

与亚硝酸盐氧化则主要受制于底物的供给 [52,53,56]. 近 

年来, 对真光层的高分辨率观测进一步显示, 氨氧化 

与亚硝酸盐氧化速率的极大值所在深度在垂直上并 

非完全一致, 亚硝酸盐氧化速率极大值的位置要略深 

于氨氧化极大值深度, 可能是因为亚硝酸盐氧化菌对 

光的敏感性比氨氧化微生物更高 [54]. 此外, 观测显示, 
西北太平洋水柱积分(0~1000 m)的亚硝酸盐氧化速率 

(0.34~1.25 mmol N m–2 d–1)要高于对应站位的氨氧化 

速率(0.06~0.70 mmol N m–2 d–1), 表明在开阔大洋存在 

其他潜在的亚硝酸盐产生路径, 以维持亚硝酸盐产生 

与消耗的平衡 [53]. 近期研究表明, 西北太平洋的尿素氧 

化对亚硝酸盐来源的贡献可高达30%~50%, 进而维持 

了硝化过程中亚硝酸盐产生与消耗的平衡 [55]; 此外, 在 

其他海域的观测表明, 多胺、氰酸酯等小分子有机质 

可能也是氨氧化微生物的潜在底物 [57,58], 但在西北太 

平洋尚未被验证. 由于观测数据稀疏, 尚不能准确评估 

西北太平洋水柱积分硝化速率与精确刻画其时空变异 

特点. 考虑到硝化底物主要源自颗粒有机质再矿化, 按 

西北太平洋的净初级生产中值约4.5 Pg C a –1和输出通 

量约为0.9 Pg C a –1估算, 真光层内的再生生产力约为 

3.6 Pg C a –1. 按照Redfield的碳氮(C:N)比值(106:16)换 

算, 真光层内再循环氮通量约为600 Tg N a –1. 真光层内 

再生产生的氨氮主要经由浮游植物与氨氧化微生物消 

耗. 根据Yool等(2007)对于真光层氨氧化速率的数据同 

化与模拟结果, 真光层氨氧化占再生氨氮消耗的比例 

中值为20%, 平均值则为55%. 考虑到全球不同海区该 

占比的分布高度离散, 该研究认为20%的中值更具代表 

性 [59]. 而在南海观测中, 真光层氨氧化消耗占其总消耗 

量的37.1%±16.1% [52]. 综合以上结果, 本文采用上述报 

道的平均值, 即约30%再生矿化的NH 4 
+被氨氧化微生 

物再利用, 而其余主要被浮游植物吸收利用以估算其 

真光层的氨氧化通量, 则估算真光层内氨氧化通量为 

180 Tg N a –1. 在中深层海洋由真光层输出的有机质中 

90%经历再矿化, 其产生的氨氮可完全被氨氧化, 则其 

通量约为140 Tg N a –1. 由此估算, 西北太平洋全水柱的 

氨氧化通量约为320 Tg N a –1. 
氨氧化与亚硝酸盐氧化的影响因子众多. 除底物 

供给外, 光照、浮游植物竞争、痕量营养盐浓度以及 

浮游动物摄食等因素, 均有可能调控氨氧化与亚硝酸 

盐氧化过程. 鉴于氨氧化与亚硝酸盐氧化微生物的光 

敏感性, 传统观点认为硝化作用在真光层内并不活 

跃 [60]. 然而, 随着全球海洋观测数据的累积, 发现在营 

养盐丰富的中高纬度和近岸海区的真光层内也存在活 

跃的硝化过程 [53]. 这一发现挑战了利用硝酸盐吸收速 

率来衡量新生产力的传统观点 [59]. 近期的研究进一步 

揭示, 在富营养盐海区, 由于群落结构的演替, 真核藻 

类可能倾向于利用更高浓度的硝酸盐, 降低了其对痕 

量氨氮的亲和力, 从而降低了对氨氮的竞争, 为硝化微 

生物提供了生态位(图4(c)) [52]. 这一观点不仅解释了全 

球不同海区硝化过程对光照响应不一致的现象, 也刻 

画了寡营养盐海区真光层氨氮循环的双层结构特点, 
即在NDL内氨氮消耗以对氨氮具有高亲和力的原核浮 

游植物吸收为主, 而在NRL由于浮游植物类群向真核 
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藻类演替, 其主要利用更高浓度的硝酸盐, 因而氨氮消 

耗由硝化过程主导 [46]; 同时, 还解释了亚硝酸盐可在营 

养盐丰富的中高纬度海区海表积累, 而其浓度极大值 

层在副热带寡营养盐海区位于氨氧化活跃的真光层底 

部的现象 [54]. 中尺度涡通过影响真光层内营养盐供给 

和有机质生产, 进而影响氨氧化和亚硝酸盐氧化微生 

物的垂向分布和活性, 进而调控亚硝酸盐极大值层的 

深度与累积程度 [61]. 除底物供给与浮游植物竞争外, 痕 

量营养盐的供给也可能是调控氨氧化与亚硝酸盐氧化 

的关键因素之一. 基于室内纯株培养的研究结果显示, 
氨氧化古菌(AOA)对Fe和铜(Cu)的需求均高于大部分 

寡营养盐海域这些元素的实际浓度, 表明海洋氨氧化 

过程也可能受到痕量元素的限制 [62,63]. 然而, 截至目 

前, 尚未见海洋系统中氨氧化与亚硝酸盐氧化过程受 

到Fe、Cu等痕量金属限制的直接证据. 海洋硝化过程 

的下行控制也是当前研究的薄弱环节, 结合稀释培养 

与同位素示踪方法, 近期在西北太平洋首次报道了浮 

游动物对真光层内氨氧化微生物的摄食率大于50%, 
调控了氨氧化微生物丰度, 证实了氨氧化过程的下行 

控制 [64]. 病毒裂解也可能是影响氨氧化与亚硝酸盐氧 

化微生物的重要过程 [56], 但其对于海洋氨氧化与亚硝 

酸盐氧化的影响仍缺乏定量研究. 
由于氨氧化与亚硝酸盐氧化微生物均为化能自养 

型微生物, 且活跃于真光层底部与弱光层. 因此, 氨氧 

化和亚硝酸盐氧化微生物也可能对海洋黑暗固碳有显 

著贡献, 从而对黑暗生物圈的物质能量来源和海洋固 

碳、储碳均有重要作用. 在西北太平洋的观测表明, 氨 

氧化与亚硝酸盐氧化过程的固碳速率可达0.004~1.31 
和0.003~0.20 nmol C L–1 d–1; 通过该两步硝化过程, 外推 

估算全球黑暗海洋对固碳的贡献为10~20 Tmol C a –1[65]. 
值得注意的是, 基于室内纯株培养的研究显示, 氨氧化 

与亚硝酸盐氧化微生物不仅积极参与颗粒有机碳的生 

产, 并将高达5%~30%的固碳量以溶解态有机碳的形式 

释放于环境中 [66]. 这一结果暗示了氨氧化与亚硝酸盐 

氧化微生物在海洋中的固碳能力可能高于基于颗粒态 

有机碳的估算结果, 但海洋氨氧化与亚硝酸盐氧化微 

生物固碳对于溶解态有机碳库的贡献尚未见报道. 
总之, 有限的研究显示, 西北太平洋的氨氧化与亚 

硝酸盐氧化过程速率在空间格局上总体与初级生产力 

一致. 氨氧化与亚硝酸盐氧化存在速率不匹配的现象, 
尿素可能是底物氨氮受限条件下氨氧化微生物代谢的 

重要替代底物. 然而, 受限于观测数量, 当前西北太平 

洋的氨氧化与亚硝酸盐氧化过程研究还存在一些不足: 
由于空间覆盖率不足, 难以获得区域尺度硝化通量; 此 

外, 缺乏不同季节的观测数据, 尚未阐明二者的季节性 

变异特点; 对于西北太平洋氨氧化与亚硝酸盐氧化的 

调控因子, 尤其是痕量营养盐的限制格局, 以及下行效 

应的调控作用, 还存在诸多疑问; 此外, 氨氧化与亚硝 

酸盐氧化过程的固碳过程中溶解有机碳的释放及其归 

宿尚未开展研究.  

图 4 西北太平洋硝化速率分布与真光层硝化过程的双层结构. (a) 氨氧化速率; (b) 亚硝酸盐氧化速率; (c) 真光层硝化作用的双层结构模型. 数 

据来源文献[52~55] 
Figure 4 Spatial distribution of nitrification rates in the Northwest Pacific and the dual-layer structure of euphotic-zone nitrification. (a) Ammonia 
oxidation rate; (b) nitrite oxidation rate; (c) a conceptual model illustrating the dual-layer structure of nitrification in the euphotic zone. Data from Refs. 
[52–55]  

8  



3 西北太平洋氮的移除 

3.1 氮的输出与埋藏 

反硝化、厌氧氨氧化等脱氮过程以及沉积物氮埋 

藏是海洋活性氮库的主要移除路径, 在很大程度上决 

定了生物泵运转与碳封存效率. 传统观点认为, 反硝化 

与厌氧氨氧化仅发生于缺氧环境. 由于西北太平洋水 

体溶解氧水平总体高于反硝化和厌氧氨氧化发生的阈 

值(<20 μmol O 2 L –1) [67], 该海区可能不会发生反硝化与 

厌氧氨氧化. 然而, 近期基于模式的研究认为, 全球富 

氧海区由颗粒物介导的低氧微环境可以诱导反硝化过 

程在有氧水体中发生, 从而可能存在氮移除 [68]. 然而, 
目前在西北太平洋开阔大洋, 尚未见颗粒物介导的反 

硝化的直接观测结果, 该过程的潜在重要性尚有待 

验证. 
氮的去除主要通过颗粒氮(PN)的输出与埋藏途径 

实现. 遗憾的是, 当前在研究区的颗粒物输出通量仅有 

零星观测, 且主要聚焦颗粒有机碳(POC)的观测. 基于 

钍同位素( 234Th)和沉积物捕获器观测资料显示, 在 

N P S G 真 光 层 底 部 的 P O C 输 出 通 量 为 1 . 2 5 ~ 1 . 9 2  
mmol C m–2 d–1; 而在西北太平洋中高纬度区域, 真光 

层底部的POC输出通量为2.0~11.08 mmol C m –2 d –1 [69]. 
然而, NPSG真光层底部的POC输出通量在中尺度涡边 

缘可提高至6.92~16.2 mmol C m –2 d –1 [70]. 基于生物地球 

化学剖面浮标(BGC–Argo)的研究结果显示, 在NPSG边 

缘区域(~30°N), 冬季高频的混合层泵作用也可使POC 
输出通量高达9.17 mmol C m–2 d–1 [71]. 这些中小尺度过 

程的高POC输出通量表明以往NPSG的POC输出通量 

可能被低估. 根据海洋物理—生态—生物地球化学耦 

合的逆向模式结果估算, 西北太平洋真光层底部的 

POC输出通量为0.9 Pg C a –1, 其中重力沉降贡献了 

75%, 而浮游动物垂向迁移和物理混合分别贡献了9% 
和16% [72]. 若假设输出颗粒物C:N符合Redfield比值, 则 

可以估算西北太平洋真光层底部PN的输出通量为160 
Tg N a –1. 

通常, 约80%~90%的自真光层底部输出的有机质 

在向下输运的过程中被不断降解与再矿化, 埋藏至海 

底沉积物中的有机质仅占海洋表层初级生产力的1% 
左右 [73]. 基于沉积物岩芯调查结果, 中纬度西北太平洋 

现代有机碳埋藏速率约为0.02~0.10 g C cm–2 a–1 (折合 

0.05~0.23 mmol C m–2 d–1) [74]. 若以研究区表层沉积物 

的C:N比值约为9估算 [75], 研究区PN的埋藏速率为 

5.09~25.27 μmol N m–2 d–1. 由于研究区观测数据十分 

有限且颗粒有机质的输出通量存在显著的时空变异性, 
目前尚无法系统刻画氮输出与埋藏的时空特征. 

3.2 N 2O的生产与海气通量 

N 2O是一种痕量气体, 在海洋中的储库仅约为硝酸 

盐的0.1% [76]. 然而, 因N 2O具有强大的温室气体效应与 

平流层臭氧消耗能力, N 2O释放也受到广泛关注 [77]. 但 

相较于其他氮素与氮循环过程, 海洋N 2O的研究起步 

晚, 还存在大量未知. 已有研究认为, 海洋N 2O的主要 

产生过程包括硝化过程、硝化细菌反硝化以及反硝化 

过程. 在有氧环境中, 硝化过程是其主要产生路径; 而 

反硝化过程则主要发生于低氧水体 [78]. 目前研究普遍 

认为, 氨氧化过程是海洋N 2O的主要来源, 氨氧化过程 

是海洋N 2O的主要来源, 贡献全球海洋80%以上的N 2O 
净生产量, 历来是海洋N 2O研究的核心内容 [79]. 由于西 

北太平洋水体总体处于有氧状态, 因此硝化作用可能 

是其N 2O的主要来源. 然而, 基于氮、氧同位素示踪的 

分析结果表明, 在西北太平洋的中层水中有相当部分 

(部分层位可达30%)的N 2O由反硝化或者硝化细菌通 

过反硝化过程产生 [80]. 由于西北太平洋较高的溶解氧 

浓度不利于反硝化过程的发生, 故而推测该部分N 2O 
产生于东赤道太平洋的低氧区并随洋流侧向传输至西 

北太平洋 [81]. 但是, 颗粒物低氧微环境的存在, 亦有可 

能在有氧水体中通过反硝化途径原位产生N 2O. 这一猜 

测近期在西北太平洋近海高浊度水体中得到了验证, 
但在寡营养盐开阔海域尚未见直接观测证据 [82]. 

观测表明, 西北太平洋是大气N 2O的释放源, 海洋 

表层N 2O浓度与海气通量的时空分布格局总体与初级 

生产力一致. NPSG内海表N 2O与大气浓度平衡或略微 

过饱和, 通量约为0.4 μmol N 2O m –2 d –1[83,84]; 在中纬度 

的高生产力海区, 海表N 2O浓度与过饱和度最高, 通量 

可达1.6 μmol N 2O m –2 d –1[85~87]; 但在部分海区, 偶尔观 

测到表层N 2O不饱和的现象, 但造成这一现象的原因及 

其对于西北太平洋N 2O海气通量的影响仍缺乏研究 [88] 

(图5(a)). 基于机器学习模型的结果显示, 西北太平洋 

N 2O的释放通量为0.29 Tg N a –1, 占全球海洋总释放通 

量的6.9% [88]. 在垂向上, 西北太平洋N 2O的分布总体呈 

现单峰结构特点: 自表层向中层浓度增加, 并在水柱溶 

解氧极小值层达到峰值, 之后随深度增加降低到稳定 

含量(图5(b)). N 2O的垂直分布与表观耗氧量(AOU)呈 

镜像关系, 而与NO 3 
–浓度呈正相关关系(图5(c, d)). 
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由于N 2O含量少、产生速度低、过程机理复杂等 

原因, 西北太平洋N 2O来源路径与产生速率的定量研究 

目前仍处于起步阶段. 同位素示踪培养实验结果表明, 
在西北太平洋的真光层内存在活跃的N 2O原位生产过 

程, 其生产速率的高值位于氨氧化过程最为活跃的真 

光层底部, 且N 2O的水柱累积生产速率与颗粒有机质 

的储库大小以及氨氧化速率均呈正相关关系 (图5  
(e~g)) [89]. 这说明高生产力不仅可以促进颗粒有机质的 

输出, 同时也刺激了氮的再生循环和N 2O的释放, 从而 

对由初级生产驱动的碳输出(即生物泵的碳汇效应)产 

生一定的抵消效应. 因而, 评估海洋生物泵的净碳汇效 

应应综合考虑碳输出与N 2O释放. 
受限于N 2O观测数量与过程速率研究的不足, 西北 

太平洋N 2O的分布与来源还存在大量科学问题尚待进 

一步深入探索, 重点包括: 西北太平洋缺乏N 2O的长时 

间连续观测, 目前尚未能解析N 2O的分布与海气通量的 

季节与年际变异; 真光层内N 2O的生产过程及其速率仅 

在局部海区有零星报道, 其空间变异特征及其机理尚 

不清楚; 此外, 尚未见中深层水体N 2O产生速率的相关 

报道; 最后, 西北太平洋既是大气CO 2的汇区, 也是大气 

N 2O的源区, 二者的净气候效应及其内在的调控机制亦 

有待深入研究.  

4 全球变化对西北太平洋氮循环的影响 

4.1 海洋升温的影响 

海洋具有巨大的热容, 储存了全球气候系统超过 

90%的热量盈余, 对于缓解全球变暖起到了关键作用, 
但同时也造成了海洋内部的升温. 观测数据显示, 西北 

太 平 洋 是 受 全 球 升 温 影 响 最 大 的 海 区 之 一 ,  在  

1981~2020年间温度上升显著, 每十年增温为0.28℃ [90]. 
温度是影响生物代谢最根本的环境因子之一. 海 

图 5 西北太平洋N 2O海气交换通量、垂直分布特征与产生速率. (a) N 2O海气交换通量; (b~d) 典型站位N 2O、AOU与NO 3 
–的垂向分布; (e~g)西 

北太平洋上层200 m的POC储库、硝化速率与N 2O产生速率的相关性. 数据来源文献[83~88] 
Figure 5 Air-sea flux, vertical distribution and production rate of N 2O in the Northwest Pacific. (a) Air-sea N 2O flux overlaied by the stations of 
observed N 2O profiles; (b–d): vertical profiles of N 2O, AOU and NO 3 

−; (e–f): relationship between integrated N 2O production rate, POC stock and 
ammonia oxidation rate in the upper 200 m. Data from Refs. [83–88]  
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洋升温显著影响了海洋浮游生物的组成与活性, 从而 

深刻影响关键元素的生物地球化学循环过程. 在寡营 

养盐的北太平洋副热带流涡区, 升温进一步加剧了海 

洋上层水体的层化, 减弱次表层营养盐向真光层的输 

送, 导致浮游植物类群中对寡营养盐环境适应能力强 

的原核藻类增加、总初级生产力下降, 从而改变浮游 

植物的群落结构和生态功能 [91]. 然而, 在中高纬度的富 

营养盐海区, 升温导致的水体层化增强可以提高海洋 

混合层内的平均光照强度, 从而促进初级生产过程和 

氮吸收 [92]. 总体而言, 升温导致过去50年内北太平洋的 

初级生产力总体下降了约25% [93]. 模式预测结果表明, 
至2100年, 海洋暖化可能进一步导致该区域的海洋初 

级生产力下降20% [94]. 随着升温导致的副热带流涡区 

氮限制进一步加剧, 以及升温对于固氮蓝藻代谢的促 

进作用, 暖化可能会促使固氮蓝藻向更高纬度扩张, 从 

而改变海洋固氮的生态分布 [95]. 升温同时也影响固氮 

生物活性. 室内培养与模型预测显示, 升温(+3℃)使单 

细胞固氮蓝藻Crocosphaera的固氮酶铁利用效率自2.5 
上升至3.5~4.0 mol N (mol Fe)–1 d–1, 固氮速率提升30% 
~50%, 而束毛藻Trichodesmium的固氮作用在更高的温 

度下(32℃)达到最优 [96,97], 从而能够部分弥补因层化加 

剧导致的次表层营养盐供给减少. 在细胞水平上, 升温 

导致呼吸作用加剧, 浮游植物细胞大小随升温而减 

小 [98]; 同时改变细胞的C:N:P计量学关系, 从而影响浮 

游植物的营养盐需求 [99]. 
除浮游植物外, 升温也会刺激异养微生物的代谢 

速率、提高有机质矿化速率, 因而降低生物泵效率 [100]. 
对于硝化过程而言, 由于海洋次表层与中层的温度通 

常低于基于纯株培养的海洋AOA最适宜温度, 因而, 
推断海洋内部升温有利于AOA的活性. 然而, 在西太 

平洋的温度调控实验发现, 温度升高降低了水体的硝 

化速率, 其原因在于底物限制条件下, 升温显著降低氨 

氧化微生物的底物亲和力 [101]; 而在高纬度的北极海区, 
硝化速率则对于温度的变化没有响应, 其原因可能在 

于该海区的硝化微生物活性受限于其他的限制性因素 

例如痕量营养盐的供给 [102]. 在切萨皮克湾水体和我国 

近海沉积物的温度调控实验中, 均观测到短期升温显 

著刺激了N 2O的产生 [103,104]; 但在西北太平洋, 水体升 

温对于N 2O产生的影响尚未见报道. 温度上升亦会通 

过影响浮游动物摄食与微生物矿化影响有机质矿化、 

颗粒有机质沉降与氮再生. 在西太平洋寡营养盐海区, 
升温导致微型浮游动物摄食速率显著增加, 通过高摄 

食压力促进有机氮矿化, 为浮游植物提供再生营养 

盐 [105]. 

4.2 海洋酸化的影响 

当前, 海洋累计吸收了全球近40%的人为CO 2. 大 

量人为CO 2进入海洋引起了海水碳酸盐体系的剧烈变 

化, 导致海水酸度增加(即pH下降). 自工业革命以来, 
海表平均pH已经下降了约0.1个单位, 预测至2100年还 

将持续下降0.4个单位 [106]. 西北太平洋是全球海洋酸化 

速度最快的海区之一, 其表层酸化速率为−0.0013~ 
−0.0020 a–1 [107]. 因而, 海洋酸化对西北太平洋生物过 

程与生态效应广受关注.  
海洋酸化的生态效应包括海水中CO 2分压增大和 

pH下降两个方面. 在当前pH条件下, 海洋表层水体中 

CO 2分子浓度约为10~20 μmol L–1, 这一浓度低于浮游 

植物关键固碳酶(即核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶)的半饱 

和常数, 使得浮游植物需要依赖耗能高的碳浓缩机制 

来满足其固碳过程对底物的需求 [108]. 因而, CO 2分子 

浓度的上升有利于浮游植物通过下调碳浓缩机制来降 

低能耗, 进而能在一定程度促进浮游植物生长与固 

碳 [109]. 然而, 这一效应跟环境中营养盐水平紧密相关. 
例如, 近期研究表明, 酸化可导致西北太平洋副热带流 

涡区的初级生产力下降15%~30%, 主要是因为酸化导 

致小型真核浮游植物(<20 μm)的生长率下降; 但对富 

营养盐的中纬度混合区的初级生产过程没有显著影 

响 [110]. 酸化引起的CO 2加富效应同样作用于固氮蓝藻. 
由于生物固氮的高耗能特点, 高CO 2浓度条件下固氮生 

物对碳浓缩机制的下调有助于获取其固氮所需的能量, 
从而在一定程度上刺激固氮 [108]. 但与此同时, 海水pH 
的下降干扰了浮游植物胞内酸碱度的稳态, 降低了固 

氮酶的活性, 影响细胞的能量生产以及需要消耗更多 

能量用于细胞内稳态的维持, 从而不利于固氮等高能 

耗过程. 室内培养实验结果发现, 以束毛藻为代表的固 

氮蓝藻对海洋酸化的pH下降和CO 2加富的净效应表现 

为抑制效应; 现场培养实验同样表明酸化抑制固氮 [111]. 
因而, 海洋酸化总体不利于海洋蓝藻固氮 [112]. 若进一 

步考虑pH下降对海洋中微量元素Fe的可利用性的影 

响, 将进一步加剧固氮的Fe限制, 放大酸化对于固氮、 

固碳的不利影响 [113]. 基于细胞代谢模式预测结果显示, 
在高排放场景下, 到21世纪末酸化将使得海洋固氮作 

用下降27% [114]. 在细胞水平上, 海洋酸化同样提高了 

浮游植物细胞的C:N:P计量学关系, 从而影响浮游植物 
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的营养盐需求 [99]. 
传统观点认为, 酸化会抑制氨氧化作用, 原因在于 

氨氧化过程的关键蛋白——氨单加氧酶的有效底物为 

NH 3, 而不是离子形态的NH 4 
+. 在现有海水体系中, 90% 

的总氨(NH 3与NH 4 
+)以离子形态赋存; 而随着pH下降, 

NH 4 
+的占比会进一步上升 [115]. 由于海洋中总氨浓度 

低, 氨氧化微生物总体受到底物供给的限制 [53], 普遍预 

测海洋酸化将进一步加剧底物限制, 抑制海洋氨氧化 

过程 [115]. 然而, 不同的观测结果显示, 并非所有的海区 

都符合这一趋势. 在北大西洋与北太平洋副热带流涡 

区 ,  pH短期调控实验证实了海水酸化抑制了氨氧 

化 [115]; 但在西北太平洋副热带和中纬度海区, 氨氧化 

速率并没有受pH下降的影响 [116]. 目前, 硝化作用对海 

水酸化不同响应的原因, 尚没有合理的解释. 作为氨氧 

化过程的副产物, 海水酸化对N 2O生产的影响也有不同 

的观测结果. 在高纬度北大西洋海区, 海水酸化因抑制 

氨氧化过程而显著降低了N 2O的生产 [117]. 然而, 在西北 

太平洋的pH调控实验结果显示, 海水酸化虽然没有对 

氨氧化过程具有显著影响, 却刺激了N 2O的释放, 推测 

其机理可能是因为pH的下调促使氨氧化中间物(例如, 
一氧化氮NO转化为N 2O的前提物HNO)的质子化程度 

提高, 从而刺激N 2O的生产 [116]. 在西北太平洋寡营养环 

流区的观测也证实, 在海洋中层氧最小值区内酸化通 

过促进HNO二聚化的化学路径使N 2O产率较正常条件 

提升185%~491% [118]. 

4.3 多重环境压力并存的复合效应 

全球变化对海洋生态过程和元素循环的影响是一 

个复杂的重大科学问题, 也是当前海洋生物地球化学 

研究的热点. 然而, 现有报道主要聚焦单一环境因子变 

化开展, 鲜有研究对多个环境因子共变的复合效应进 

行探讨, 这也为基于单因子变化影响的研究结论外推 

到真实海洋带来了巨大的不确定性. 近期, 一项基于近 

岸沉积物的研究发现, 酸化通过抑制反硝化作用, 有效 

缓解了由升温加剧的N 2O释放, 从而在一定程度上降低 

了升温导致N 2O生产加剧的正反馈效应 [119]. 但在开阔 

大洋系统, 升温、酸化等多个因子对氮循环主要过程 

的复合效应研究仍几乎空白. 此外, 海洋升温和酸化通 

常伴随着水体层化、环流、光照、溶解氧含量等一系 

列重要海水理化特征的改变, 共同作用于生物和生态 

过程, 导致多因子耦合的研究极具挑战性. 最后, 海洋 

升温与酸化均是一个长期的过程, 当前基于短期生理 

学响应的研究结论在何种程度上决定微生物对于全球 

变化的响应仍有待持续观测与验证. 因此, 全球变化对 

西北太平洋乃至全球海洋氮循环的影响认知上, 仍然 

存在大量未知, 需要进一步深入研究, 尤其亟需加强多 

全球变化场景下的机制研究, 从而提高对全球变化下 

海洋氮过程的响应及其机理的认知. 

5 结论与展望 

氮调控了全球海洋大部分海区的初级生产力, 因 

而决定了CO 2的封存和海洋生态系统运转. 全球变化 

正在深刻影响海洋氮循环源汇格局与源汇速率, 进而 

对海洋生态系统与气候系统产生复杂且尚难以预测 

的反馈. 西北太平洋在调控全球热量分布与碳、氮等 

关键元素循环上扮演极为关键的作用, 是全球变化重 

要的缓冲器, 也是受其影响最为显著的海区. 国际和 

国内在西北太平洋部署的一系列重大科学计划为西 

北太平洋多尺度、跨圈层氮循环研究奠定了坚实基 

础. 本文系统回顾与梳理了西北太平洋氮的主要源汇 

格局和跨界面通量(图6). 大气沉降与生物固氮是西 

北太平洋的主要氮源, 二者通量相当但呈现互补的空 

间分布特征: 大气沉降由近岸向开阔大洋、由中高纬 

度向低纬度递减; 而固氮则高发于寡营养盐的副热带 

流涡区. 表层氮的分布调控初级生产力与有机质的输 

出, 决定水体氮矿化与硝化等再生过程, 影响N 2O的 

产生与释放, 并部分抵消了生物泵运转的碳汇效应. 
升温与酸化对生物固氮、浮游植物氮吸收、硝化与 

N 2O的释放均产生了显著的影响, 但其效应与影响程 

度呈现空间异质性, 对相关机制的认知还有待深入 

研究.  
未来研究应关注以下几个重点方向: 一是, 西北太 

平洋跨界面活性氮源汇格局与时空变异, 尤其是大气 

沉降与生物固氮的通量格局、季节变化和未来趋势, 
解析人类活动与全球变化如何协同影响大气沉降与固 

氮过程, 进而对于初级生产和生态系统过程的链式效 

应. 二是, 多尺度动力过程影响下的海洋内部氮过程, 
重点解析微观尺度—亚中尺度—中尺度对于氮素供给 

和氮再生循环如氮同化、矿化、硝化的复杂调控过程 

与机制. 三是, 多元素耦合研究, 系统研究氮、碳、磷、 

铁等关键生源要素生物地球化学循环的耦合与分析, 
评估各个元素动力过程的调控与反馈, 以及上述元素 

代谢的复合生态与气候效应. 四是, 由于观测数据所 

限, 当前仍不能精细的区分与比较西北太平洋不同区 
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域氮素分布、多界面通量及其季节变异; 随着在西北 

太平洋研究数量的增多和观测数据的快速累积, 未来 

应进一步梳理和回答西北太平洋不同区域氮素收支及 

其时空变异这一重大科学问题. 未来应以多学科交叉、 

多手段联用、多要素集成, 对西北太平洋氮动力过程 

进行系统研究, 提升对全球变化下西北太平洋氮循环 

过程及其气候效应的认知与预测能力, 在海洋多尺度、 

跨圈层物质循环领域取得突破, 实现引领.   
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Summary for “全球变化下的西北太平洋氮循环: 源汇格局与多界面通量” 
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Nitrogen is a key limiting nutrient for ocean primary productivity and it regulates the biological carbon pump and, 
ultimately, carbon sequestration. The sources, transformations, and sinks of nitrogen are thus crucial for marine ecosystem 
health and global climate. The nitrogen cycle is undergoing profound and complex perturbations owing to rapid global 
marine environmental changes. The Northwest Pacific Ocean acts as a pivotal regulator of global climate by absorbing 
substantial amounts of carbon and heat and is among the fastest warming and acidifying ocean regions under global change. 
However, the source-sink dynamics and associated fluxes of the nitrogen cycle in this region remain poorly constrained, 
hindering the ability to accurately assess its response to these changes.  

Here, we synthesize the current knowledge on key nitrogen cycling processes in the Northwest Pacific, including 
atmospheric deposition, nitrogen fixation, nitrification, and nitrogen removal, to examine their spatiotemporal variations, 
source-to-sink fluxes, and underlying mechanisms. Our results show that atmospheric deposition (4–6 Tg N a –1) and 
nitrogen fixation (~6 Tg N a –1) contribute comparably to new nitrogen inputs; however, they exhibit distinct spatial and 
seasonal patterns. Nitrogen deposition decreases from coastal regions to the open ocean and peaks in winter–spring, 
whereas nitrogen fixation is highest in the center of the subtropical gyre in summer. The contribution of subsurface nitrate 
and dissolved organic nitrogen to primary production is expected to be high. However, their fluxes and spatiotemporal 
patterns remain unresolved. In the euphotic zone, intense nitrogen cycling, driven by low export and high regeneration 
rates, sustains vigorous nitrification (~180 Tg N a –1) and nitrous oxide production. This nitrous oxide flux accounts for 
nearly half of its sea-to-air exchange (0.29 Tg N a –1), offsetting a substantial portion of the carbon sequestration benefit 
provided by the biological pump. The close spatial coupling between the primary production and nitrification rates 
indicates that organic matter production and its subsequent regeneration as a key regulator of nitrification in the ocean. 
Although organic nitrogen burial in sediments is the primary removal pathway in this region, the flux remains poorly 
constrained owing to limited observations. Furthermore, we summarize how warming and acidification affect biological 
nitrogen fixation, phytoplankton nitrogen uptake, nitrification, and nitrous oxide production. These findings highlight the 
profound yet complex influence of global change on the marine nitrogen cycle. However, the synergistic effects of multiple 
environmental drivers remain largely unclear. 

Based on these findings, we propose the following priorities for advancing research on the nitrogen cycle in the 
Northwest Pacific: (1) clarify the spatiotemporal variability and long-term trends of nitrogen deposition and nitrogen 
fixation to determine how these external nitrogen sources regulate marine productivity and carbon sequestration; (2) 
investigate the nitrogen dynamics across spatial scales with a particular focus on submesoscale and mesoscale processes; 
(3) quantify the nitrogen fluxes across key interfaces and their coupling with other elemental cycles; and (4) advance the 
predictive understanding of nitrogen cycling and its climate feedbacks in a changing Northwest Pacific through 
interdisciplinary frameworks that integrate multiple methodologies. 

nitrogen cycle, source-sink structure, interface flux, global change, the Northwest Pacific 
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