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海洋初级生产力是指海洋中初级生产者(主要是

浮游植物)通过光合作用或化学合成生产有机物的能

力或速率[1-2], 它是海洋生态系统中其他异养生物的

生存基础, 并从根本上影响着全球生物地球化学循

环[3]与气候变化[4]。研究表明, 海洋浮游植物通过光

合作用不仅贡献了生物圈内的一半净初级生产力(以

碳计约为 5×1013 kg/a)[4], 提供了生态系统中其他有

机体生长与新陈代谢所需要的初级有机物能源, 限制

了整个生态系统的总生物量与生产力(包括渔产业[5]), 

控制了地球表面的总体生物能源流动[6-7]; 而且通过

“生物泵”有效地将大气中的温室气体固化入海底 , 

进而对全球气候起到调控作用[8]。因此, 海洋初级生

产力的精确估算已成为各国研究活性有机体与无机

碳库之间的碳循环、海洋固碳能力以及气候变化的

重要枢纽[9-11]。 

测定海洋初级生产力技术有多种, 包括在 20 世

纪前半叶广泛使用的黑白瓶测氧法、后期发展起来

的 14C 标记法、18O 标记法、叶绿素法[12], 以及起源

于 20 世纪 70 年代中期的遥感法和近期出现的三氧

同位素(17Δ)技术[13-14]等。其中, 14C 标记法是目前为

止最为经典与常用的初级生产力标准测试技术 [4], 

由丹麦科学家 Steemann Nielsen[15]在 1952 年提出, 

因其精确度高、操作简单、耗时短且费用低而迅速

取代以往流行的黑白瓶测氧法, 被海洋学家与湖沼

学家广泛采用[16-17]。我国学者[16, 18-21]针对该方法也

进行过深入探讨, 并将该方法广泛应用于对我国海

域初级生产力和碳同化系数的测定[22-23]。 
14C 技术可简述为: 在水样培养瓶中加入示踪剂

(NaH14CO3)后 , 置于光照下培养 ; 水中浮游植物通

过光合作用吸收同化环境中的无机碳, 并将其转化

为有机物质 ; 一定时间后 , 过滤出水样中颗粒有机

物质, 并测定其 14C放射性强度, 从而计算出在该环

境下浮游植物的初级生产力。利用该技术, Steemann 

Nielsen[15]首次报道了在丹麦 Galathea 海洋调查中测

定的初级生产力结果, 开启了精确测定海洋初级生

产力的新纪元。该技术使得在全球不同区域测定的

初级生产力结果更具有可比性, 为精确估算全球海

洋初级生产力提供了技术支撑[4, 24]。 

1  技术问题及历史争议 

虽然 14C技术自出现后便迅速成为标准技术, 被

全球广泛使用, 并基于此积累了庞大的数据库[4], 但

一些争议也伴随出现, 如培养瓶的大小与材质、水样

无污染采集技术及培养技术[17, 19]、培养时间的长短
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等等[25]。然而, 这些问题并非 14C技术所独有, 其他

培养技术(如黑白瓶测氧法等)都会遇到类似问题。
14C 技术独有的争议问题是该技术究竟在测定净初

级生产力、总初级生产力, 还是一个中间值[25-30]？ 

为更好地理解该争议问题, 在此先澄清几个基

本概念。部分学者认为文献中使用的生产力(produ-

ctivity)、生产量(production)或生产率(production rate)

等术语是同义的[31], Falkowski[6]则在其专著《Aquatic 

Photosynthesis》中指出: 严格意义上讲, 生产力是包

含时间尺度的, 相当于生产量在某一定时间内的变

化率(production rate)。因此, 若仅考虑水体中以浮游

植物为主体进行的光合作用 , 初级生产力 (primary 

productivity)等同于光合作用率(photosynthetic rate)。

总初级生产力(gross primary productivity)指浮游植物

在光合作用中生产有机碳的总速率。因浮游植物在

光合作用同时, 一直在进行呼吸作用来为细胞活动

提供所需能量, 导致部分有机碳会被消耗掉。总初级

生产力减去呼吸作用率(respiration rate), 即为净初

级生产力(net primary productivity, 等同于净光合作

用率), 相当于浮游植物在单位时间、单位面积的有

机碳净产量[31]。 

而关于 14C技术的争议和困惑, 并不仅仅源于对

基本概念理解, 更源于我们对浮游植物细胞内部碳

流动途径与模式、细胞生理特征与代谢机制的理解

仍不透彻、不完整[32]。因此, 对 14C技术争议的探讨

过程, 也是科学家对浮游植物细胞活动、光合作用、

呼吸作用[33]、有机碳释放[34]、营养盐限制、光照效

应[35-36]、捕食效应[25]、昼夜循环[37]等基础概念不断加

深理解的过程。那么 14C技术争议是如何产生的呢？ 

早期, Ryther[29]在《Nature》上报道了一个有趣

的分批培养实验 : 他用 14C 均匀标定了杜氏藻

(Dunaliella euchlora)的培养液 , 然后将被标定的藻

细胞再悬浮于不含 14C的新培养液中, 均分为两份分

别置于光照下与黑暗中继续培养。结果发现, 光照下

的细胞在随后数天内并没有丢失 14C放射性活度, 但

黑暗中的细胞却几乎每天丢失 20%的 14C 活度。

Ryther[29]提出一个假设机制, 即“最新呼吸碳的再固

定机制”。基于该机制, Ryther推断 14C技术测定的是

净光合作用率, 即净初级生产力。 

无独有偶, Steemann Nielsen [38]也进行了一个类

似实验, 却得到了不同的结果。当被 14C均匀标定的

蛋白核小球藻(Chlorella pyrenoidosa)细胞被再悬浮

于不含 14C的新培养液中并在光照下培养时, 细胞中

14C 放射性活度减少了一部分, 尽管其减少率并不如

经相同处理后培养在黑暗中的细胞。基于此, Stee-

man Nielsen 认为 14C 技术测定的是位于净光合作用

率与总光合作用率之间的一个值。 

两个类似实验得出的截然不同的结论, 引发了

关于 14C 技术究竟测定什么的历史性争议[27]。随后, 

Ryther[28]的研究表明: 尽管没有校正呼吸作用、暗吸

收作用以及同位素差异, 14C 测定的碳固化率与细胞

内颗粒碳的净增长率等同。 Ryther[39]对衣藻

(Chlamydomonas)进行的分批式培养表明, 无论指数

生长情况下还是营养盐匮乏条件下, 用 14C测定的光

合作用率都很好地吻合用黑白瓶测氧法测定的净光

合作用率。Bunt[40]通过用质谱仪测定氧的变化, 发现

光照下呼吸作用率降低至黑暗中的 25%, 并认为如

果溶解有机碳的释放可以忽略, 14C 技术测定的是净

光合作用率。但是, Steemann Nielsen[41]通过比较使用
14C 与测氧法获得的磷或氮元素匮乏条件下藻类光

合作用率数据, 却得出与 Ryther与 Bunt等不同的结

论, 他认为在矫正呼吸作用率后, 14C 测定结果与总

光合作用率相当。 

与此同时, 诸多其他科研工作者也为解决此争

议而进行了相关研究[27], 热论持久不衰。Peterson[27]

在 1980 年的综述中, 对与该争议相关的诸多研究进

行了详细评述, 但受限于对光抑制作用、光呼吸作用

(photorespiration, 这是 18O 和 14C 标记技术的共存问

题)、暗呼吸作用、细胞内碳循环机制等基础过程的理

解, 所以关于 14C测定结果的争议在当时未成定论。 

2  解决争议过程中不同测定方法的

差异比较 

自 20世纪 80年代至今, 科学家针对 14C的争议

问题进行了更多其他研究, 这些研究既包括实验室

测试 , 也包含野外原位培养 , 并且与多种其他方法

测定结果进行了比较 [30], 除测氧法外 , 比较常见的

是 18O 标记法和 17Δ技术。18O 标记法在原理上类似
14C 方法, 通过标记氧元素来测定光合作用产氧量, 进

而计算光合作用率; 但不同于 14C 方法, 由于在培养

过程中 18O 几乎不受呼吸作用影响, 该法测定的是总光

合作用率[42]。17Δ技术是一种非培养技术, 类似的, 由于

呼吸作用对 17Δ 代表的三氧同位素体系影响微乎其微, 

该技术测定结果往往也近似于总光合作用率[14]。 

基于全球海洋通量联合研究(JGOFS)公开发表

的数据, Marra[43]比较了 18O 标记所测的总光合作用



 

 Marine Sciences / Vol. 38, No. 12 / 2014 151 

率与 14C 标记测定的结果, 发现后者低于前者, 且
14C 测定结果更接近净群落生产力。Laws 等[25]则比

较了在 Arabian海洋调查中基于 14C所测的光合作用

率与基于测氧法、18O标记所测的总光合作用率, 并

通过光深计算了 14C 测定结果与总光合作用率的比

值; 在综合考虑 Mehler反应、光呼吸作用、暗呼吸、

细胞分泌、捕食作用与紫外线对测定技术的影响后, 

其模型预测 14C 测定结果与总光合作用率的比值可

能为 0.48。Bender 等[35]也比较了全球海洋通量联合

研究中利用 14C 测定的生产率与利用测氧法试管培

养测定的新生产率, 认为 24 小时 14C 标记培养所得

生产率约占测氧法所测总碳生产率的 45%。考虑到

Mehler 反应、光呼吸作用、细胞分泌和群落线粒体

呼吸作用的影响, 该差别似乎与实际相符。 

Aristegui 等[44]则发现在南极半岛附近沿岸表层

水域, 用 14C技术测定的水体每日总颗粒固碳量低于

用测氧法同时测定的净群落生产量 29%~54%。

2002~2003 期间在夏威夷海洋时间序列(HOT)站点 4

次巡航调查中, Juranek[45]发现: 18O同位素试管培养

测定的总初级生产力(0~100 m水深)平均是 14C测定

的初级生产力的 1.5倍。而 2006~2008年间, Quay等[13]

在北太平洋 ALOHA 时间序列站点分别利用培养方

法(14C与 18O 标记)和非培养方法(17Δ技术)测定了海

洋初级生产力 , 并进行了对比研究 , 发现在可见光

层(0~200 m水深), 17Δ技术与 18O标记所测的总光合

作用率约为 14C 所测结果的 2~3 倍。值得注意的是
17Δ技术目前本身还有一定的不确定性[14], 其测定结

果比 18O 标记所测结果高出 25%~60%甚至更多, 因

此, 利用该技术对比 14C结果的思路仍待探讨。 

可见, 目前大部分对比试验结果似乎倾向于表

明: 14C 标记技术所测结果低于总初级生产力。但即

便如此, 14C 标记技术能否精确测定净初级生产力仍

然是个未知问题; 如果 14C测定结果高于净初级生产

力, 这种偏离能有多少？如果基于此类数据来校正

卫星遥感计算模式并在全球尺度上评估海洋初级生

产力 , 最终会导致怎样的误差？目前 , 仍未有明确

结论[30]。 

综上可见, 关于 14C技术究竟在测定净初级生产

力、总初级生产力还是一个中间值的问题, 一直是海

洋初级生产力研究中的争论焦点。受限于对浮游植

物细胞内部碳流动途径与模式的认知、分析仪器的

精度、和测试手段的局限等多种因素, 直至目前, 该

争议问题仍未得到一个毫无疑义的、总结性的答案。

所以, 对该争议的探讨反复出现在国内外各种专著[6, 46]、

教课书[47]和科技文献中。 

3  解决争议的可行性假设 

时至今日, 最有希望深入研究或解决 14C技术争

议问题的一个探讨模式仍然是由 Ryther在 1956年首

次提出的藻细胞“最新呼吸碳的再固定机制”[25-26, 30]。

正如 Marra[43]所述: “接受最新呼吸碳的再固定机制

可以解释 14C技术中的大多数理解问题, 且不需要对

呼吸碳的损失做特别的解释。”Williams等[32]针对中

肋骨条藻(Skeletonema costatum)的研究表明 14C标定

POC 和 DOC 生产率接近净光合作用率, 该结果与

Ryther提出的呼出 CO2被 100%循环吸收的机制一致。 

图 1 A为 Marra [26]近期提出的一个关于“最新

呼吸碳的再固定机制”的示意图。在藻细胞中, 从线

粒体呼出的 CO2 并未立即被排出细胞外, 而是被细

胞内的叶绿体再次吸收, 重新进入光合作用循环中。

如果该机制确实存在, 那么利用 14C标记所测的光合

作用率与利用 18O标记所测的总光合作用率[6]将有必

然的差异, 因为在光合作用中, 一部分 CO2 可以在

细胞中被重复利用, 而 O2 则不可以, 这必然会导致

细胞内碳吸收与氧释放的不平衡。 

Pei和 Laws [30]则扩展了 Marra [26]示意图的适用

范围, 提出了图 1 B, 并用数学模型解释了 Ryther的

“最新呼吸碳的再固定机制”。由于浮游植物中很多物 

 

图 1  浮游植物细胞光合作用与呼吸作用概念模型简图 

A和 B分别改编自文献[26]和[30] 
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种并不具备细胞器(如叶绿体和线粒体等)的原核细

胞(如蓝细菌等), 因此图 1B 的适用范围更大。在该

图中, P是指在光合作用中浮游植物细胞吸收无机碳

的效率。细胞中的有机碳经呼吸作用后, 或者被排出

细胞(即 R表示有机碳释放效率), 或者在细胞内循环

并重新进入光合作用(即 R)。因此, 总光合作用率等

于 P+R, 而净光合作用率等于 P–R。那么, 细胞对无

机 14C的净吸收效率则可用如下公式表示:  

DICSA SA

ID ID
R

P R

U P R              (1) 

式中 U 是指净 14C 吸收率, SADIC是指环境中溶解无

机碳(DIC)的比活度, SAR 是被呼出细胞外的那部分

碳的比活度; 而 IDP与 IDR则分别为光合作用与呼吸

作用的碳同位素判别因子 (isotope discrimination 

factor), 用来对比活度进行修正。因此, 被光合作用

同化入细胞的碳比活度在修正后为 SADIC/IDP, 而被

呼出细胞外的碳比活度则是 SAR/IDR; IDP 一般为

1.05。14C技术测定的光合作用率等于公式(1)右侧除

以 SADIC/IDP, 因此, 计算所得光合作用率(U)为:  

DIC

SA ID
'

SA ID
R P

R

U P R              (2) 

如果公式(2)中的 R＝0, 即图 1 B中所有被呼吸

作用释放出的碳都在细胞内循环, 并再次进入光合

作用; 或者 SAR/IDR＝SADIC/IDP, 即被呼出细胞外的

碳与被同化入细胞中的碳具有相同的比活度, 公式

(2)计算所得的将是净光合作用率(P–R)。SAR/IDR＝

SADIC/IDP 暗示所有被细胞呼出体外的碳其实都是

Ryther[29]实验中的“新”碳, 即先前溶液中被 14C 均匀

标定的碳。而 Ryther [29]当时也是基于与此类似的推

理, 而得出 14C技术测定净光合作用率的推断。 

否则, 如果 R＝0, 即所有被呼吸作用释放出的

碳都脱离了细胞, 并且 SAR＝0, 即所有被呼出的碳

是“旧”碳(指 Ryther [29] 实验中原本就存在于细胞中

且未被 14C 标定过的那部分碳), 那么公式(2)计算所

得的将是总光合作用率。 

然而, Ryther 所提出的“最新呼吸碳的再固定机

制”目前尚未被完全认可, 比如 Dring和 Jewson[48]曾

拒绝了该假设, 并且该机制也不能解释 Williams 等[49]

和 Grande等[50]在船上进行培养后所测的结果。在最

近的研究中, Halsey 等[51-52]的实验结果也并不完全

支持该机制, 他们监测了一系列生长率被硝酸盐限

制的杜氏盐藻(Dunaliella tertiolecta)稳态培养, 发现

高生长率(1.2 d–1)下细胞中 14C标定的碳水化合物固

化效率比低生长率(0.12 d–1)高出 5倍; 被细胞固定的

“新碳”在参与呼吸作用后 , 并未进入再循环体系 , 

而是被释放至环境中, 且“新碳”在细胞中的停留时

间与生长率有关。 

因此, 关于“最新呼吸碳的再固定机制”仍存在

争议, 尚未行成定论。而某些其他过程也可能会导致

测试结果的不一致性, 如溶解有机物的释放[53]、最新

固碳与旧碳的不同新陈代谢途径[43]、培养时间与呼

吸作用的影响[25]等等。 

4  最新研究进展 

在近期的研究中, 利用恒化器进行连续培养成

为解决 14C技术争议问题的一个值得探索的思路, 因

为该套设置能够在实验室精确控制光照、温度、营

养盐补给或限制、细菌干扰等环境因素, 可以通过重

复测定细胞颗粒有机碳、溶解有机碳等参数, 利用数学

模型对藻细胞生长情况进行高精确度的评估[30, 54-56]。

如 Halsey 等[51, 52]利用恒化器针对杜氏盐藻 Dunal-

iella tertiolecta进行了多次硝酸盐限制条件下的连续

培养, 其结果表明对 14C测定结果的解释应取决于浮

游植物的生长率与培养时间的长短。随后, Halsey等[57]

将该藻种与海洋硅藻 Thalassiosira weissflogii进行了

比较研究 , 并发现了类似的规律 , 即细胞中新形成

的有机碳产物存在细胞中的时间与细胞生长率大小

呈正相关性; 14C 标记在较短的培养期内倾向于测定

总初级生产力, 而随着培养时间增长, 14C 标记将倾

向于测定净初级生产力。但是, 目前他们仅测定了众

多浮游植物中的两个藻种, 其结论是否适用于其他

藻种仍不明确。 

Pei和 Laws [30]近期对 Ryther的分批培养实验进

行了优化和改进, 并以此对 7 种常见藻种进行了研

究, 从中鉴定出具有不同碳呼吸模式的两种典型藻

种—球等鞭金藻 (Isochrysis galbana)和凯氏小球藻

(Chlorella kessleri)。根据 Ryther的“最新呼吸碳的再

固定机制”初步推测 14C 技术能准确测定前者的净初

级生产力 , 但高估后者的净初级生产力; 该推测在

随后的连续培养实验中得以证实。其初步研究结果

表明藻类的物种组成、生长率以及不同藻种细胞的

呼吸作用与光合作用比值对判断 14C 测定结果有显

著影响。在机理的解释上, Pei 和 Laws [30]将 Ryther

的“最新呼吸碳的再固定机制”, 与 Halsey 等[51, 52]提

出的生长率影响机制结合起来, 从而推断出 14C标记

技术倾向于高估呼吸作用与光合作用比值较高的藻
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种细胞的净初级生产力。 

随后, Pei 和 Laws [58]继续对以上两种具有不同

碳呼吸模式的典型藻种开展了昼夜循环培养, 并以

硝酸盐作为控制生长率的限制因子。发现在高生长

率下, 14C 标记所获得的有机碳生产率与对照方法所

揭示的实际生产率相当; 但在低生长率下, 14C 标记

结果显著高估了有机碳生产率, 尤以凯氏小球藻更

为明显。在昼夜 24 h 培养后 14C 标记结果与实际生

产率偏离程度比白昼培养结果更为显著; 由于浮游

植物细胞在夜间呼吸作用所消耗的有机碳仅有约

73%源于日间的光合作用, 14C 标记方法估算的有机

碳暗夜呼吸作用率低于对照方法所揭示的实际呼吸

作用率。Pei和 Laws [58]初步推测浮游植物细胞在不

同生长率下胞内呼吸碳的循环效率差异可能是导致
14C 标记结果偏离率受生长率影响的原因, 而黑暗条

件下呼吸碳组分和光照条件下胞内呼吸碳循环效率

则可能对昼夜循环后 14C 标记结果高估实际生产率

的程度造成影响。 

但是, Pei 和 Laws [30]目前仅研究了自然界众多

藻种中的很小一部分, 藻种分布亦不能囊括全球主

要海域和湖泊。因此, 为彻底解决 14C技术中的争议

问题 , 未来需要对更多的藻种进行系统研究 , 同时

需要将室内可控性培养结果与野外实际培养结果进

行统计学上的对比。毫无疑问, Pei和 Laws [30]将分批

培养与连续培养实验相结合的思路在解决 14C 争议

问题上极具可行性和潜力。 

5  研究展望 

关于 14C技术究竟在测定什么的争议, 持续了半

个多世纪仍未能解决[26, 30], 但诸多海洋与湖沼学家

为解决该问题而不懈努力。这不仅因为 14C技术具有

诸多优点 , 更因为半个多世纪以来 , 科学家已花费

大量时间和资源利用 14C 技术在全球范围内成千上

万的区域测定了海洋初级生产力 [24], 并构建了庞大

的海洋初级生产力数据库[59]。这些数据正在被用来

校正卫星遥感计算模式 [60-62], 在全球尺度上评估海

洋初级生产力, 进而研究其对全球碳循环以及气候

变化的影响[45]。在大多数情况下,  14C技术的这些不

确定性(包括对测定结果的解释)会在测定初级生产力

时导致两倍以内的误差, 但如今全球遥感推断和生物

模型校验都需要将该误差控制在 20%~50%之内[32]。 

此外, 考虑到时至今日乃至将来很长一段时间, 
14C 技术仍是诸多测定初级生产力技术中不可替代

的“标准方法”[4], 探讨、解决 14C 技术相关的争议问

题, 极具科学与现实意义。而且, 对此问题的研究可

加深我们对浮游植物细胞内部生理特征与代谢机制

的理解[52], 有助于深入分析营养盐限制[63-66]、光照效

应[35]、捕食效应[25]、昼夜循环[37]等环境条件对浮游

植物生长率及固碳效率的影响, 从而更好地理解水

域微生态结构, 探索其在全球碳循环与气候变化中

的影响[4, 67-69]。 

可以预见, 对 14C技术争议的探讨仍将是今后海

洋学与湖沼学研究热点之一。随着分析仪器和测试

技术的不断提高, 将 14C标记技术测定结果与其他技

术进行系统比较可能会成为一种比较流行的研究模

式, 比如 Pei和 Laws [30]与 Halsey等[51, 52]所使用的恒

化器连续培养技术, 或者与经过改进后的高精度黑

白瓶测氧法[32]、18O标记技术[13]、17Δ技术[14]等进行

比较。 
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