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S u m m ar y  

 

T h e bi ol o gi c al c ar b o n p u m p ( B C P) e x p orts or g a ni c c ar b o n fr o m t h e s urf a c e t o t h e d e e p o c e a n 

t hr o u g h w hi c h it dri v es t h e o c e a ni c c ar b o n st or a g e  of at m os p h eri c C O 2 . T h e m aj orit y of t his 

e x p ort e d c ar b o n is m e di at e d b y si n ki n g m ari n e p arti cl es , w hi c h ar e m ostl y  f or m e d b y  pri m ar y 

pr o d u c ers i. e. p h yt o pl a n kt o n, a n d d etrit al m at eri al i n cl u di n g d e a d z o o - a n d p h yt o pl a n kt o n as 

w ell  as  f e c al  p ell ets.  T h e  effi ci e n c y  at  w hi c h  t h es e  m ari n e  p arti cl es  ar e  e x p ort e d  is l ar g el y 

d e p e n d e nt o n t h e i nt er pl a y b et w e e n t h eir d e gr a d ati o n a n d t h e d ur ati o n t h e p arti cl es s ettl e 

t hr o u g h t h e w at er c ol u m n. P arti cl e a n d a g gr e g at e d e gr a d ati o n is l ar g el y dri v e n b y  att a c h e d  

mi cr o b es  a n d z o o pl a n kt o n gr a zi n g , w hi c h is m ost pr o mi n e nt i n t h e  u p p er f e w h u n dr e d m et ers 

of t h e w at er c ol u m n. S ettli n g v el o citi es of p arti cl es or a g gr e g at es  ar e l ar g el y d et er mi n e d b y 

t h eir d e nsit y a n d t h us c o m p ositi o n. T h e r ef or e, f ast s ettli n g a g gr e g at es or p arti cl es s i n k m or e 

r a pi dl y t hr o u g h t h e u p p er w at er c ol u m n, w hi c h i n cr e as es t h e effi ci e n c y f or c ar b o n e x p ort. 

T h e  i n c or p or ati o n of b all asti n g c o m p o n e nts, s u c h as s e di m e nts or mi n er als , d uri n g p arti cl e 

a g gr e g ati o n m a y i n cr e as e t h e si z e-s p e cifi c s ettli n g v el o citi es of t h e a g gr e g at es a n d  ar e  t h us 

a n i m p ort a nt pr o c ess f or  c ar b o n e x p ort  vi a t h e bi ol o gi c al p u m p . T h e m a n us c ri pts wit hi n t his 

diss ert ati o n f o c us o n t h e i m p a ct of a g gr e g at e m or p h ol o g y a n d  b all asti n g  o n s ettli n g v el o citi es  

a n d h o w c ar b o n e x p ort is m e di at e d b y sl o w v ers u s  f ast s ettli n g a g gr e g at es . W e i n v esti g at e d 

t h e  h ori z o nt al  r el o c ati o n  of  sl o w  vs.  f ast  s ettli n g a g gr e g at es i n  f or m  of  p arti cl e  cl o u ds, 

a g gr e g at e b all asti n g  t hr o u g h  t h e  i n c or p or ati o n  of  mi n er als  a n d  t h e  r ol e  of  t h e a g gr e g at e 

mi cr ostr u ct ur e o n s ettli n g.  

 

I n M a n u s cri pt  I  w e d e v el o p e d  a  m et h o d  f or  t h e o bs er v ati o n  of  t h e  i nt er n al a n d  e xt er n al  

str u ct ur e of m ari n e s n o w w hi c h is cr u ci al f or t h e u n d erst a n di n g of its s ettli n g b e h a vi o ur a n d 

e x c h a n g e r at es of s ol ut es wit h t h e s urr o u n di n g e n vir o n m e nt . D u e t o its s m all si z e a n d fr a gil e 

n at ur e, s m all s c al e o bs er v ati o ns of m ari n e s n o w h a v e b e e n r estri ct e d t o a r es ol uti o n of w h ol e 

a g gr e g at es  wit h o ut  t h e  p ossi bilit y  t o  o bs er v e  t hr e e -di m e nsi o n al  str u ct ur es  wit hi n  si n gl e 

a g gr e g at es,  e. g.  mi cr o p or es,  c h a n n els  or  h oll o w  s p a c es.  I n  t his  pr oj e ct  w e  us e  m a g n eti c 

r es o n a n c e i m a gi n g t o d e v el o p a t hr e e-di m e nsi o n al i m a gi n g m et h o d t h at c a n vis u ali z e s urf a c e 
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a n d i nt er n al mi cr ostr u ct ur es wit hi n i n di vi d u al a g gr e g at es.  F or t h e first ti m e, w e ar e a bl e t o 

vis u ali z e  t h e  t hr e e -di m e nsi o n al  i nt er n al  a n d  e xt er n al  str u ct ur e  of  a n  a g gr e g at e.  T h es e 

o bs er v ati o ns i n di c at e t h at c o m m o nl y us e d a p pr o a c h es t o d eri v e a g gr e g at e si z es a n d v ol u m e 

usi n g g e o m etri c m o d el s h a p es s u c h as a n  elli ps oi d, u n d er esti m at e tr u e a g gr e g at e si z es. Usi n g 

a fl o w m o d el, w e c o m p ar e d t h e eff e ct of t h e a g gr e g at e s h a p e wit h elli ps oi d a n d s p h eri c al 

m o d el  s h a p es  t o  o bs er v e  diff er e n c es  i n  s ettli n g  b e h a vi o ur.  S urf a c e  v orti cit y  fi el ds  o n  t h e 

a g gr e g at e  w er e  m or e  pr o n o u n c e d  as  f or  m o d el  s h a p es.  G e n er at e d  dr a g  f or c es  b y  t h e 

a g gr e g at e w er e o v er a m a g nit u d e l ar g er as f or t h e m o d el s h a p es. D es pit e t h e o c c urr e n c e  of 

c o n n e cti n g  c h a n n els  i n  t h e  a g gr e g at e  p or e  s p a c e,  w e  di d  n ot  o bs er v e  a n y i n di c ati o ns f or 

i nt er n al fl o w b y o ur fl o w m o d el. O ur r es ults s u g g est t h at c urr e nt p ar a m et eri z ati o ns  of p arti cl e 

si z e m a y bi as esti m ati o ns of mi cr o bi al d e gr a d ati o n a n d s ettli n g v el o cit y of a g gr e g at es.  T his 

m a y h a v e l ar g e i m pli c ati o ns f or c urr e nt esti m ati o ns of c ar b o n e x p ort vi a t h e bi ol o gi c al p u m p.  

 

I n M a n u s cri pt II, w e c o m bi n e d i nt er-a n n u al a n d -s e as o n al fl u x m e as ur e m e nts b et w e e n 1 9 8 9 

- 2 0 1 7 wit h a s hi p -b as e d pr o c ess st u d y fr o m 2 0 1 9 t o d e d u c e f or ci n g f a ct ors f or t h e f or m ati o n 

of s h elf pr o d u c e d p arti cl e cl o u ds a n d t h eir c o ntri b uti o n t o d e e p o c e a n c ar b o n e x p ort i n t h e  

C a n ar y c urr e nt -E B U S ( C C -E B U S). O ur r es ults fr o m d e e p o c e a n c ar b o n fl u x es s h o w t h at p arti cl e 

cl o u d s f or m e d at t h e c o nti n e nt al s h elf c o nti n u o usl y s u p pl y 4. 2 - 6. 0 ti m es m or e c ar b o n t h a n 

v erti c all y e x p ort e d l o c al s urf a c e pri m ar y pr o d u cti o n. Mi cr os c o pi c o bs er v ati o ns a n d m e as ur e d 

si z e a n d s ettli n g v el o citi es i m pl y t h at mi n er al b all asti n g of offs h or e a d v e ct e d p arti cl es a n d 

a g gr e g at es dri v es t h e f or m ati o n of a f ast -s ettli n g b e nt hi c p arti cl e cl o u d w hil e n o n -b all ast e d 

p arti cl es  a n d  a g gr e g at es  f or m  a  sl o w er  s ettli n g i nt er m e di at e  p arti cl e  cl o u d.  T h es e 

o bs er v ati o ns  s u g g est  t h at  c o m m o n  a p pr o a c h es  t h at  o nl y  c o nsi d er  v erti c al  d o w n w ar d 

m o v e m e nt  of  s ettli n g p arti cl e s  a n d  a g gr e g at es  ar e  pr o n e  t o  o v er esti m at e  c ar b o n  fl u x  a n d 

t ur n o v er b y n ot i n cl u di n g t h e c o ntri b uti o n of h ori zo nt al a d v e ct e d sl o w s ettli n g p arti cl es a n d 

a g gr e g at es t hr o u g h o ut  t h e  w at er  c ol u m n.  T h e  r e c o g niti o n  of  h ori z o nt al  a d v e ct e d  p arti cl e 

cl o u ds i n m o d elli n g eff orts will t h us h el p i m pr o v e o ur a bilit y t o a c c ur at el y q u a ntif y c ar b o n 

e x p ort a n d s e q u estr ati o n vi a t h e  bi ol o gi c al p u m p.  

 

I n M a n u s cri pt III, w e d es cri b e t h e r ol e of s e a-i c e m e di at e d a g gr e g at e  b all asti n g as dri v er f or 

c ar b o n e x p ort i n t h e vi ci nit y of t h e i c e-e d g e i n t h e Ar cti c.  B y c o m bi ni n g 1 3 -y e ars of c o nti n u o us 
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fl u x m e as ur e m e nts wit h b e nt hi c e D N A a n al ysis, l a b or at or y-b as e d b all asti n g e x p eri m e nts a n d 

s e a -i c e distri b uti o ns, w e s h o w t h at t h e r el e as e of cr y o g e ni c g y ps u m a n d t erri g e n o us m at eri al 

fr o m  m elti n g  s e a-i c e  b all asts  or g a ni c  m att er  i n  t h e  w at er  c ol u m n,  w hi c h  e n h a n c es  c ar b o n 

e x p ort.  T h e  b all asti n g  e x p eri m e nts  s h o w e d  t h at si z e -s p e cifi c  a g gr e g at e  s ettli n g  v el o citi es 

w h er e  u p  t o  1 0 -f ol d  hi g h er t h at  n o n-b all ast e d  a g gr e g at es ,  w hi c h  r es ult e d  i n > 3 0 %  hi g h er 

c ar b o n e x p ort at t h e i c e -e d g e. F urt h er, e D N A s a m pl es fr o m t h e s e a -fl o or s h o w e d t h at t h e 

sl o w  s ettli n g  p h yt o pl a n kt o n  g e n us P h a e o c ystis  s p p.,  w hi c h  g e n er all y  d o es  n ot  c o ntri b ut e 

si g nifi c a ntl y t o c ar b o n e x p ort, w as effi ci e ntl y e x p ort e d t o t h e s e a fl o or i n s e a -i c e ass o ci at e d 

ar e as. As cr y o g e ni c g y ps u m is pri m aril y f or m e d i n first -y e ar s e a -i c e, its eff e ct o n a g gr e g at e 

b all asti n g  is  e x p e ct e d  t o  c o nti n u e  as  l o n g  as  p h yt o pl a n kt o n  p h e n ol o g y  m at c h es  t h e 

distri b uti o n of s e a -i c e. H o w e v er, t h e fl u x of t erri g e n o us m at eri al c o nti n u o usl y d e cr e as e d o v er 

t h e p ast  d e c a d es a n d is e x p e ct e d t o c e as e wit h pr o gr essi n g s e a -i c e l oss si n c e t h e f ut ur e Ar cti c 

s e a -i c e  is  pr oj e ct e d  t o  b e  f or m e d  i n  t h e  o p e n  o c e a n  a n d  n ot  o n  t h e Si b eri a n  s h elf  w h er e 

t erri g e n o us s e di m e nt is i n c or p or at e d i nt o t h e i c e. W e t h er ef or e e x p e ct t h at t h e o n g oi n g l oss 

of s e a -i c e wit h gl o b al w ar mi n g will li mit a g gr e g at e b all asti n g a n d t h us r e d u c e c ar b o n e x p ort 

i n t h e f ut ur e Ar cti c O c e a n. 
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Z u s a m m e nf ass u n g  
 

Di e  bi ol o gis c h e  K o hl e nst off p u m p e  e x p orti ert  or g a nis c h e n  K o hl e nst off v o n  d er  O z e a n 

O b erfl ä c h e i n di e Ti efs e e, u n d tr ei bt s o mit di e S p ei c h er u n g  v o n at m os p h äris c h e m C O 2 i n d e n  

O z e a n e n  a n. D er Gr o ßt eil d es  or g a nis c h e n  K o hl e nst offs wir d i n F or m v o n si n k e n d e n P arti k el n 

e x p orti ert et,  w el c h e  a us  B est a n dt eil e n  d er  Pri m är pr o d u kti o n  i n  d er  W ass er o b erfl ä c h e 

b est e h e n,  wi e  et w a  Al g e n  u n d  D etrit us w el c h es  z. b . a us t ot em  P h yt o -,  Z o o pl a n kt o n  o d er 

K ot b all e n b est e h e t. Di e Effi zi e n z mit d er di es e P arti k el e x p orti ert w er d e n ist i n gr o ß e m M a ß e 

a b h ä n gi g v o n d er P arti k elsi n k g es c h wi n di g k eit u n d d er A b b a ur at e. D er A b b a u v o n P arti k el n 

g es c hi e ht Gr o ßt eil es  i m o b er e n T eil der W ass ers ä ul e u n d wir d  d ur c h m i kr o bi ell e n A b b a u u n d 

Z o o pl a n kt o n  F r a ß  v er urs a c ht.  Di e  Si n k g es c h wi n di g k eit  d er  P arti k el  ist  wi e d er u m 

h a u pts ä c hli c h  v o n  d er  P arti k el di c ht e  a b er  a u c h  d er  M or p h ol o gi e u n d  s o mit  d er 

Z us a m m e ns et z u n g  a b h ä n gi g.  S o mit  f ü hr e n  s c h n ell a bsi n k e n d e  P arti k el  z u  ei n e m 

v er h ält nis m ä ßi g g eri n g e n  A b b a u, d a di e P arti k el s c h n el l a us d e m o b er e n T eil d er W ass ers ä ul e 

si n k e n. D as E i n b a u e n v o n B all ast m at eri ali e n wi e z. b. S e di m e nt e o d er Mi n er ali e n, k a n n di e 

Si n k g es c h wi n di g k eit e n  v o n  P arti k el n  er h ö h e n  u n d  ist  s o mit  ei n  wi c hti g er  F a kt or  d er  d e n 

E x p ort  v o n  K o hl e nst off  ü b er  di e  Bi ol o gis c h e  P u m p e  b e ei nfl usst .  Di e  St u di e n  i n n er h al b  d er 

v or g el e gt e n  Diss ert ati o n  b e zi e h e n  si c h d es h al b a uf di e  M or p h ol o gi e  v o n  P arti k el n,  d e n 

Ei nfl uss  d ur c h  d as  B es c h w er e n  ü b er  B all a st m at eri ali e n  u n d  U nt ers c hi e d e  z wis c h e n  d e m 

E x p ort v o n K o hl e nst off d ur c h  l a n gs a m u n d s c h n ell a bsi n k e n d e P arti k el. Hi erf ür u nt ers u c ht e n 

wir d e n h ori z o nt al e n Tr a ns p ort v o n s c h n ell u n d l a n gs a m a bsi n k e n d e n „ P arti k el w ol k e n “, d as 

b es c h w er e n v o n P arti k el n d ur c h d i e Int e gr ati o n v o n Mi n er ali e n, u n d d e n E i nfl uss d er i nt er n e n 

u n d  e xt er n e n Mi kr ostr u kt ur v o n  P arti k el n  a uf  i hr e  Si n k g es c h wi n di g k eit  u n d 

A g gr e g ati o ns p ot e nti al.  

 

I n M a n u s kri pt I  e nt wi c k elt e n wir ei n e M et h o d e z ur D arst ell u n g v o n i nt er n e n u n d ä u ß er e n 

Str u kt ur e n v o n m ari n e n P arti k el n, w el c h es ess e nti ell f ür d as V erst ä n d nis u n d di e V or h ers a g e 

v o n  P arti k elsi n k g es c h wi n di g k eit e n  u n d  a ust a us c hr at e n  v o n  g el öst e n  St off e n  mit  d er 

U m g e b u n g  i st.  D ur c h  i hr e  kl ei n e  Gr ö ß e  u n d  fr a gil e m  A uf b a u  si n d  U nt ers u c h u n g e n  v o n 

m ari n e n  P arti k el n  li miti ert  a uf  g a n z e  P arti k el,  o h n e  di e  M ö gli c h k eit  di e  i nt er n e n 

P or e nstr u kt ur e n a us T u n n el u n d H o hlr ä u m e n mit ei n z u b e zi e h e n. I n di es e m Pr oj e kt ist u ns als 
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erst e g el u n g e n ei n e M et h o d e z u e nt wi c k el n u m di e i nt er n e u n d ä u ß er e Str u kt ur i n kl usi v e v o n 

P or e n  mit  Hilf e  v o n  M a g n etr es o n a n zt o m o gr a p hi e  dr ei di m e nsi o n al  d ar z ust ell e n.  U ns er e 

B e o b a c ht u n g e n d e ut e n d ar a uf hi n d as r e g ul är v er w e n d et e M et h o d e n z ur B esti m m u n g d er 

Gr ö ß e v o n P arti k el n mit hilf e v o n g e o m etris c h e n F or m e n wi e z. b. ei n er Elli ps e, f e hl er b e h aft et 

si n d. Mit hilf e ei n es Str ö m u n gs m o d els, v er gli c h e n wir d e n Ei nfl uss d er F or m v o n d e m P arti k el 

mit elli ptis c h e n u n d s p h äris c h e n g e o m etris c h e n F or m e n u m d e n Ei nfl uss d er Str u kt u r a uf d as 

si n k v er h alt e n f est z ust ell e n. Di e W ir b elst är k e i m Fl uss ü b er d er O b erfl ä c h e d es P arti k els w ar 

st är k er a us g e pr ä gt als b ei d e n g e o m etris c h e n F or m e n. D er g e n eri ert e Str ö m u n gs wi e d erst a n d 

d es P arti k els w ar u m d as 1 0 -f a c h e er h ö ht i m V er gl ei c h z u d e n g e om etris c h e n F or m e n. Tr ot z 

d er Pr äs e n z v o n T u n n elstr u kt ur e n d ur c h d e n P arti k el, h a b e n wir k ei n e I n di zi e n f ür i nt er n e n 

Fl uss ü b er u ns er M o d el f estst ell e n k ö n n e n. U ns er e Er g e b niss e d e ut e n d ar a uf hi n d as r e g ul är 

v er w e n d et e M et h o d e n z ur P ar a m etrisi er u n g v o n P art i k el gr ö ß e n, A n n a h m e n z u A b b a ur at e n 

u n d  P arti k elsi n k g es c h wi n di g k eit e n  v erf äls c h e n  k ö n nt e n.  Di es e  B e o b a c ht u n g e n  k ö n nt e 

w eitr ei c h e n d e I m pli k ati o n e n f ür a kt u ell e S c h ät z u n g e n z u m E x p ort v o n K o hl e nst off ü b er di e 

B i ol o gis c h e P u m p e h a b e n.  

 

I m M a n u s kri pt II k o m bi ni ert e n  wir  j ä hrli c h e  u n d  s ais o n al e  K o hl e nst off  E x p ort  M ess u n g e n 

z wis c h e n  1 9 8 9  u n d  2 0 1 7  i m  A uftri e bs g e bi et  v or  W est afri k a  mit  ei n er  s c hiffs b asi ert e n 

Pr o z essst u di e  a us  d e m  J a hr e  2 0 1 9,  u m  di e  v or h errs c h e n d e n  F a kt or e n  f ür  di e  Bil d u n g  v o n 

P arti k el w ol k e n z u  i d e ntifi zi er e n  u n d  i hr e n  A nt eil  a m  K o hl e nst off e x p ort  i n  d er  Ti efs e e  z u 

b esti m m e n. U ns er e Er g e b niss e h a b e n g e z ei gt, d ass d er A nt eil v o m K o hl e nst off e x p ort ü b er 

l at er al ei n g etr a g e n e P arti k el w ol k e n d e n v o m v erti k al e n E x p ort a us d er O b erfl ä c h e u m d as 

4. 2 -6. 0  f a c h e  ü b erst ei gt.  Er g e b niss e  v o n  Mi kr os k o p-b asi ert e n  B e o b a c ht u n g e n  u n d 

M ess u n g e n  v o n  P arti k el gr ö ß e n  u n d  Si n k g es c h wi n di g k eit e n  z ei g e n,  d ass  d er  Ei n b a u  v o n 

Mi n er ali e n P arti k el b es c h w ert u n d s o mit z ur Bil d u n g v o n s c h n ell si n k e n d e n P arti k el w ol k e n 

f ü hrt,  w ä hr en d  P arti k el  di e  ni c ht  b es c h w ert  w ur d e n  l a n gs a m  si n k e n d e  P arti k el w ol k e n 

bil d et e n. U n s er e  B e o b a c ht u n g e n d e ut e n d ar a uf hi n, d as g ä n gi g e M et h o d e n z ur B esti m m u n g 

v o m K o hl e nst off e x p ort d a z u n ei g e n d e n K o hl e nst off e x p ort u n d A b b a ur at e n z u ü b ers c h ät z e n, 

d a i n di es e n d er Ei ntr a g v o n l at er al e m m at eri al ni c ht b er ü c ksi c hti gt wir d. D as i nt e gri er e n v o n 

l at er al e m  K o hl e nst off ei ntr a g  ü b er  P arti k el w ol k e n  i n  M o d ell e n  z ur  B esti m m u n g  d es 
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K o hl e nst off e x p orts  ist  s o mit  ei n  wi c hti g er  S c hritt  u m  d e n  K o hl e nst off e x p ort  u n d  di e 

d ar a uff o l g e n d e S e q u estri er u n g ü b er di e B i ol o gis c h e P u m p e b esti m m e n z u k ö n n e n.  

 

I m M a n u s kri pt III b es c hr ei b e n wir , wi e di e Fr eis et z u n g v o n ei n g es c hl oss e n e m M at eri al a us 

s c h m el z e n d e m  M e er eis  d e n  K o hl e nst off e x p ort  e ntl a n g  d er  M e er eis k a nt e  i n  d er  Ar ktis 

a ntr ei bt.  D ur c h  d i e K o m bi n ati o n  v o n  1 3 -j a hr e  a n d a u er n d e n  K o hl e nst off e x p ort  M ess u n g e n 

mit  b e nt his c h e n  e -D N A  A n al ys e n,  L a b or e x p eri m e nt e n  z ur  B es c h w er u n g  v o n  P arti k el n  u n d 

D at e n  z ur  M e er eis a us d e h n u n g,  z ei g e n  wir  d as  di e  Fr eis et z u n g  v o n  kr y o g e n e m  Gi p s  u n d 

t erri g e n e m  M at eri al, P arti k el  i n  d er  W ass ers ä ul e  b es c h w er e n  u n d  s o mit  d e n 

K o hl e nst off e x p ort  er h ö ht.  Di e E x p eri m e nt e  z ur B es c h w er u n g  v o n P arti k el n  z ei gt e n  d as 

a uf g e n o m m e n es M at eri al di e P arti k elsi n k g es c h wi n di g k eit e n u m d as 1 0 -f a c h e er h ö h e n. Di es 

s pi e g elt e si c h i n  ei n e m  3 0 % h ö h er e n K o hl e nst off e x p ort i n d er N ä h e d er M e er eis k a nt e  wi d er . 

D es w eit er e n  h a b e n  b e nt his c h e  e -D N A  A n al ys e n  g e z ei gt  d as  di e  Al g e P h a e o c ystis  s p p.  i n 

R e gi o n e n  mit  r e g el m ä ßi g er  M e er eis b e d e k u n g  bis  z u m  M e er es b o d e n g es u n k e n  i st ,  o b w o hl 

di es e  d af ür  b e k a n nt  ist  d ur c h  i hr e  l a n gs a m e  Si n k g es c h wi n di g k eit  ni c ht  n e n n e ns w ert  z u m 

K o hl e nst off e x p ort i n ti ef er e W ass ers c hi c ht e n b ei z utr a g e n.  Mit B e z u g a uf d e m  Kli m a w a n d el 

er w art e n wir, d ass,  s ol a n g e di e P h ä n ol o gi e d er fr ü hj ä hrli c h e n Pl a n kt o n bl üt e mit d e m B e gi n n 

d er  M e er eiss c h m el z e  ü b er ei nsti m mt,  d as F r eis et z e n  v o n k r y o g e n e m G i ps  P arti k el  i n  d er 

W ass ers ä ul e  b es c h w er e n  wir d.  J e d o c h  z ei gt e n  di e  E x p ort m ess u n g  d as  mit  d er 

f orts c hr eit e n d e n R e d u kti o n d er M e er eis a us d e h n u n g d er Ei ns c hl uss u n d s o mit d as fr eis et ze n 

v o n t erri g e n e m M at eri al a us M e er eis si c h i m m er w eit er r e d u zi ert. Wir er w art e n s o mit,  d ass 

di e  b est ä n di g e  R e d u kti o n  d er  M e er eis b e d e c k u n g  d ur c h  d e n  Kli m a w a n d el  d e n 

K o hl e nst off e x p ort i m Ar ktis c h e n O z e a n r e d u zi er e n wir d.  
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Intr o d u cti o n  
 

M ari n e c ar b o n p u m p s  

 
C ar b o n tr a n sf er b et w e e n t h e gl o b al c ar b o n r e s er v oir s  

T h e gl o b al c ar b o n c y cl e d es cri b es t h e tr a nsf er of c ar b o n wit hi n a n d b et w e e n t h e f o ur m ai n 

gl o b al c ar b o n r es er v oirs, i n cl u di n g t h e l a n d, at m os p h er e, g e ol o gi c al r es er v es i. e. f ossil f u els 

a n d t h e o c e a n ( H o u g ht o n 2 0 1 4). C ar b o n tr a nsf er b et w e e n t h e m ai n c ar b o n r es er v oirs o c c ur s  

t hr o u g h a m ultit u d e of a bi oti c an d bi oti c pr o c ess es i n w hi c h c ar b o n i s tr a nsf err e d as a “ c ar b o n 

fl u x ”. W h e n e v er a n et i nfl u x of c ar b o n t o a is hi g h er t h a n its r el e as e, it is c o nsi d er e d a “ c ar b o n 

si n k ”.  

Fr o m t h e f o ur m aj or c ar b o n r es er v oirs, t h e o c e a n is a k e y c o m p o n e nt i n t h e r e g ul ati o n of t h e 

gl o b al cli m at e t hr o u g h a n et i nfl u x of at m os p h eri c C O 2 , t h u s a cti n g as a n et c ar b o n si n k ( L al 

2 0 0 8). T h e n et o c e a n i nfl u x of at m os p h eri c C O 2  at t h e air -s e a i nt erf a c e is dri v e n b y a gr a di e nt 

of a hi g h er C O 2  p arti al pr e s s ur e ( p C O 2 ) i n t h e at m os p h er e whi c h l e a ds t o a n a c c u m ul ati o n of 

diss ol v e d i n or g a ni c c ar b o n ( DI C) i n t h e s urf a c e o c e a n ( V ol k a n d H off ert 1 9 8 5). T his gr a di e nt is 

m ai nt ai n e d b y “ c ar b o n p u m ps ” w hi c h a cti v el y tr a ns p ort DI C fr o m t h e s urf a c e o c e a n t o t h e 

o c e a n  i nt eri or.  T h er ef or e,  t h e  o c e a ns  c ar b o n  p u m ps  ar e  a  dri vi n g  f or c e  t h at  r e g ul at e 

at m os p h eri c C O 2  c o n c e ntr ati o ns a n d t h us t h e gl o b al cli m at e.  

 

C ar b o n p u m p s i n t h e o c e a n  

T h e o c e a n c ar b o n p u m ps ar e disti n g uis h e d i n t h e s ol u bilit y p u m p a n d t h e bi ol o gi c al p u m p. 

T h e s ol u bilit y p u m p is b as e d o n t h e i n cr e as e of s e a w at er d e nsit y a n d C O2  s ol u bilit y wit h c ol d er 

w at er  t e m p er at ur es.  As  p art  of  t h e  gl o b al  o c e a n  cir c ul ati o n,  c o m m o nl y  r ef err e d  t o  as  t h e 

gl o b al c o n v e y er b elt, r el ati v el y c ol d  DI C e nri c h e d s urf a c e w at er si n ks i nt o t h e o c e a n i nt eri or 

at hi g h l atit u d es w hi c h  l e a ds  t o t h e f or m ati o n of DI C e nri c h e d d e e p w at er.   

I n  c o ntr ast,  t h e  bi ol o gi c al  p u m p  e x p orts  c ar b o n  fr o m  t h e  o c e a n  s urf a c e  i nt o  its  i nt eri or  i n 

f or m  of  p arti c ul at e  or g a ni c  c ar b o n  ( P O C).  T h e  a c c u m ul at e d  DI C  i n  t h e  s urf a c e  o c e a n  is 

tr a nsf or m ed  i nt o  P O C  t hr o u g h  p h ot os y nt h esis  b y  m ari n e  a ut otr o p hs,  i n  p arti c ul ar  m ari n e 

p h yt o pl a n kt o n.  W h e n p h yt o pl a n kt o n  c olli d e,  t h e y  m a y  sti c k  t o g et h er,  a g gr e g at e  a n d  f or m  

w h at  is r ef err e d t o  as  “ m ari n e  a g gr e g at e ”.  If  t h e  e q ui v al e nt  s p h eri c al  di a m et er  of  s u c h  a 
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m a ri n e a g gr e g at es is l ar g er t h a n 5 0 0 µ m, it m a y als o b e t er m e d  “ m ari n e s n o w ” . T o g et h er wit h 

“f e c al  p ell ets ”  w hi c h  ar e e x cr et e d  fr o m h et er otr o p hs  e. g.,  z o o pl a n kt o n ,  t h es e  t w o  m ari n e 

p arti cl e t y p es tr a ns p ort t h e assi mil at e d DI C as P O C i nt o t h e o c e a n i nt eri or a n d t h us dri v e t h e 

u pt a k e of at m os p h eri c C O 2  i n t h e s urf a c e o c e a n.  

C o m bi n e d, t h e s ol u bilit y p u m p a n d t h e bi ol o gi c al p u m p dri v e a n esti m at e d t ot al C O 2  u pt a k e 

of ~ 9 2. 5 Gt C y e ar -1  fr o m t h e at m o s p h er e, w hi c h a m o u nts t o ~ 2 5 Gt of c ar b o n p er y e ar  ( L al 

et al. 2 0 0 8) . H o w e v er, t h e c o ntri b uti o n of t h e bi ol o gi c al p u m p t o t h e tr a nsf er of DI C t o t h e 

d e e p o c e a n is esti m at e d t o c o v er ~ 7 0 % of t h e t ot al c ar b o n e x p ort  ( P ass o w & C arls o n 2 0 1 2). 

T h er ef or e, t h e bi ol o gi c al p u m p  a c c o u nt s  f or t h e m aj orit y of c ar b o n e x p ort  to t h e d e e p o c e a n 

a n d t h us C O 2  r e g ul ati o n of t h e gl o b al at m os p h er e. 

 

M e c h a ni s m s of p arti cl e tr a n s p ort i n t h e bi ol o gi c al p u m p  

T h e e x p ort of m ari n e P O C is m e di at e d b y v ar yi n g e x p ort p at h w a ys i n cl u di n g a bi oti c a n d bi oti c 

pr o c ess es  ( B o y d  et  al.  2 0 1 9). A p pr o xi m a t el y 6. 5  ±  2. 5  Gt  of  t h e  gl o b al  P O C  e x p ort  c a n  b e 

attri b ut e d t o gr a vit ati o n al s ettli n g i. e. t h e p arti cl e d e nsit y is hi g h er as t h at of t h e s urr o u n di n g 

w at er. I n a d diti o n, 4 ± 3 . 5 Gt  of gl o b al P O C e x p ort is s u g g est e d t o b e  p artl y m e di at e d b y  s o 

c all e d  p arti cl e -i nj e cti o n  p u m ps  ( PI P)  t h at  a cti v el y  tr a ns p ort  p arti cl es  t o  gr e at er  d e pt h. 

H o w e v er, as PI P  e x p ort  s ettli n g - as w ell as s us p e n d e d p arti cl es , a u n k n o w n fr a cti o n of c ar b o n 

e x p ort  m e di at e d  b y  PI P  c a n  als o  b e  a c c o u nt e d  t o  e x p ort  vi a  gr a vit ati o n al  s ettli n g . T h e 

c o m bi n e d t ot al e x p ort of a p pr o xi m at el y 1 7  Gt is t h er ef or e l i k el y a n o v er esti m ati o n d u e t o 

d o u bl e a c c o u nti n g.  T h e u n d erl yi n g pr o c ess es t o t h es e PI P i n cl u d e 5 diff er e nt m e c h a nis ms of 

w hi c h 3 ar e p h ysi c al a n d 2 bi ol o gi c al b as e d. P h ysi c al b a s e d m e c h a nis ms i n cl u d e : (I) t h e mi x e d-

l a y er  p u m p,  w hi c h is  dri v e n  b y  t h e  a c c u m ul ati o n  of  m ari n e  a g gr e g at es  a n d  p arti cl es i n 

s u m m er m o nt hs a n d s u bs e q u e ntl y  dil ut e d as  t h e mi x e d l a y er d e pt h i ncr e as es d uri n g wi nt er. 

I n t h e f oll o wi n g s pri n g, o nl y a fr a cti o n of t h e dil ut e d p arti cl es is r ei ntr o d u c e d i nt o t h e mi x e d 

l a y er  wit h  t h e  o ns et  of  s urf a c e  str atifi c ati o n. (II) T h e  l ar g e  s c al e  s u b d u cti o n  p u m p  w hi c h 

c o v ers t h e p assi v e tr a ns p ort of m ari n e a g gr e g at es a n d p arti cl es al o n g t h e gl o b al c o n v e y er b elt 

a n d (II I) t h e e dd y -s u b d u cti o n p u m p w hi c h s u b d u cts s urf a c e w at ers o n s c al es of u p t o 1 0  k m 

b y  v erti c al  cir c ul ati o n  i n  e d d y  fr o nts.  T h e  bi ol o gi c al  b as e d  m e c h a nis ms  i n cl u d e:  (I V)  t h e 

m es o p el a gi c  mi gr a nt  p u m p  w hi c h d es cri b es  t h e  e x cr eti o n  of f e c al  p ell ets  fr o m  v erti c all y 

mi gr ati n g  z o o pl a n kt o n i n d e e p er w at er l a y ers a n d ( V) t h e s e as o n al li pi d p u m p w hi c h d es cri b es 
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t h e  r es pir ati o n  of  li pi d  r es er v es  fr o m  hi b er n ati n g  z o o pl a n kt o n  i n  d e e p  w at er  l a y ers. 

T h er ef or e,  P O C  e x p ort  vi a  t h e  bi ol o gi c al  p u m p  is  m e di at e d  b y  a  c o m bi n ati o n  of f a ctors , 

i n cl u di n g t h e p arti cl es d e nsit y, t h e pr e v aili n g bi ot a a n d t h e p h ysi c al c o n diti o ns of t h e w at er 

c ol u m n.  

 

C ar b o n r e mi n er ali s ati o n of e x p ort e d p arti cl e s  

Fr o m t h e esti m at e d gl o b al n et pri m ar y pr o d u cti o n of 5 0 Gt C y e ar -1  ( St ei n b er g & L a n dr y 2 0 1 7), 

t h e s u g g est e d c ar b o n e x p ort  of t h e bi ol o gi c al p u m p is 6 -1 7 G t C y e ar -1  of w hi c h a p pr o x. 0. 6 6 

G T C y e ar -1  r e a c h e s 2 0 0 0 m d e pt h or gr e at er ( B o y d et al. 2 0 1 9, H e ns o n et al. 2 0 1 2).  T h er ef or e, 

c ar b o n  fl u x es  i n  t h e  w at er  c ol u m n  g e n er all y  d e cr e as e  wit h  i n c r e asi n g  d e pt h. T his  str o n g 

att e n u ati o n of P O C e x p ort is d u e t o z o o pl a n kt o n gr a zi n g a n d mi cr o bi al r e mi n er alis ati o n.  

Z o o pl a n kt o n  gr a zi n g  o c c urs  pr e d o mi n a ntl y  i n  t h e  u p p er  f e w  h u n dr e d  m et ers  of  t h e  w at er 

c ol u m n  (J a c ks o n  &  C h e c kl e y  2 0 1 1,  I v ers e n  et  al.  2 0 1 0). I n  a d diti o n,  m ari n e  p arti cl es  ar e 

h ots p ots f or mi cr o bi al a cti vit y ( A z a m et al. 1 9 9 3, T hi el e et al. 2 0 1 9, Ar n osti et al. 2 0 1 1 ) w hi c h 

d e gr a d e p arti cl es a n d t h us r e d u c e P O C e x p ort w hil e s ettli n g t hr o u g h t h e w at er c ol u m n. As a 

r es ult, P O C att e n u ati o n is s u g g est e d t o r e d u c e e x p ort fl u x b y 3 0 - 8 0 % wit hi n t h e t o p 1 0 0  m 

( B u essl er et al. 2 0 2 0) a n d o nl y a n esti m at e d 1 - 1 0 % of pri m ar y pr o d u cti o n is e x p ort e d t o a 

d e pt h of ≥  2 0 0 0  m ( H e ns o n et al. 2 0 1 2).  

 

D e pt h d e p e n d e nt s e q u e str ati o n effi ci e n c y of e x p ort e d c ar b o n  

T h e  s e q u estr ati o n  ti m es c al e  of  t h e e x p ort e d  P O C  is  d e t er mi n e d b y  t h e  d ur ati o n  u ntil  t h e 

e x p ort e d P O C is r el o c at e d b a c k t o t h e s urf a c e o c e a n. T h er ef or e, a gr e at er e x p ort d e pt h l e a ds 

t o a hi g h er s e q u estr ati o n effi ci e n c y ( P ass o w & C arls o n 2 0 1 2, B o y d et al. 2 0 1 9).  Esti m ati o ns 

f or t h e s e q u estr ati o n ti m e of a gi v e n  e x p ort d e pt h ar e hi g hl y v ari a bl e  e. g. f or a n e x p ort d e pt h 

of  1 0 0 0  m,  t h e  esti m at e d  s e q u estr ati o n  ti m es c al e  r a n g es  b et w e e n  1 0 0  y e ars  ( P ass o w  & 

C arls o n  2 0 1 2)  a n d  3 0 0  –  4 0 0  ( B o y d  et  al.  2 0 1 9) y e ars . S us p e n d e d  p arti cl es  t e n d  t o  h a v e  a 

l o w er s e q u estr ati o n effi ci e n c y th a n s ettli n g p arti cl es . T his is b e c a us e s us p e n d e d p arti cl es ar e 

d e p e n d e nt o n PI Ps t o b e a cti v el y tr a ns p ort e d t o d e e p er w at er l a y ers a n d t h us c o ntri b ut e t o 

c ar b o n e x p ort  ( B o y d et al. 2 0 1 9). D u e t o t his li mit ati o n of s us p e n d e d p arti cl es t o r e a c h gr e at 

d e pt hs , settli n g p arti cl es h a v e a l ar g er p ot e nti al f or l o n g -t er m c ar b o n s e q u estr ati o n.  
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T h e f u n d a m e nt al p ar a m et er s t o e sti m at e c ar b o n e x p ort  

T h e a c c ur at e d et er mi n ati o n of c ar b o n fl u x es fr o m t h e s urf a c e t o t h e d e e p o c e a n is ess e nti al 

t o ass ess c ar b o n e x p ort via t h e bi ol o gi c al p u m p a n d t h us u n d erst a n d i n g its i m pli c ati o ns f or 

cli m at e f u n cti o ni n g. N u m er o us st u di es o v er t h e p ast  d e c a d es h a v e i d e ntifi e d a m ultit u d e of 

pr o c ess es  w hi c h  aff e ct  t h e  e x p ort vi a  t h e  bi ol o gi c al  p u m p .  H o w e v er,  e x p eri m e nt al  a n d 

t h e or eti c al b as e d o bs er v ati o ns h a v e s h o w n t h at t h e m ai n p ar a m et ers f or t h e r e g ul ati o n of 

c ar b o n  e x p ort  ar e  t h e  s ettli n g  v el o cit y  a n d  r at e  of  d e gr a d ati o n  ( e. g., M arti n  et  al.  1 9 8 7, 

I v ers e n &  Pl o u g 2 0 1 3) .  T h er ef or e, r el e v a nt i m pli c ati o ns  of  p arti cl e a n d  a g gr e g at e  s ettli n g 

v el o cit i es a n d d e gr a d ati o n will b e dis c uss e d s e p ar at el y i n t h e f oll o wi n g c h a pt ers.  

 

P arti cl e d e gr a d ati o n  

 

T h e p el a gi c f o o d w e b pl a ys a c e ntr al r ol e i n t h e c y cli n g a n d e x p ort of c ar b o n. I n p arti c ul ar, 

mi cr o b es a n d z o o pl a n kt o n pl a y a f u n d a m e nt al r ol e b y r e c y cli n g or g a ni c c ar b o n fr o m m ari n e 

a g gr e g at es a n d tr a nsf erri n g it i nt o t h e diss ol v e d or g a ni c a n d i n or g a ni c p o ol, as w ell as li n ki n g 

hi g h er a n d  l o w er tr o p hi c l e v els as pr e d at ors a n d f o o d s o ur c e ( St ei n b er g & L a n dr y 2 0 1 7). T h e 

d e gr a d ati o n a n d c o ns u m pti o n of m ari n e a g gr e g at es c a n l o os el y b e s e p ar at e d i nt o t w o v erti c al 

d o m ai ns: Z o o pl a n kt o n gr a zi n g of m ari n e a g gr e g at e s is m ostl y pr o n o u n c e d i n t h e u p p er f e w 

h u n dr e d m et ers of t h e w at er c ol u m n  (J a c ks o n & C h e c kl e y 2 0 1 1, I v ers e n et al. 2 0 1 0, v a n d er 

J a gt  et  al.  2 0 2 0),  w hil e  t h e  d e gr a d ati o n  b y  p arti cl e  att a c h e d  mi cr o b es  is  pr o mi n e nt 

t hr o u g h o ut t h e e ntir e w at er c ol u m n (I v ers en a n d Pl o u g 2 0 1 3, I v ers e n et al. 2 0 1 0 ). 

 

Z o o pl a n kt o n d e gr a d ati o n  

T h e m aj orit y of z o o pl a n kt o n f e e di n g o c c urs i n t h e e u p h oti c z o n e a n d is esti m at e d t o c o ns u m e 

7 5 –  9 1 % of c ar b o n pr o d u c e d fr o m pri m ar y pr o d u cti o n ( St ei n b er g & L a n dr y 2 0 1 7) . H er e b y, 

t h e c o ns u m e d c ar b o n is m et a b oli c all y r es pir e d, fi x e d wit hi n t h e or g a nis m or e x cr et e d as f e c al 

p ell ets. F e c al p ell ets ar e p arti c ul arl y r el e v a nt si n c e t h e y ar e r ei nt e gr at e d i nt o c ar b o n e x p ort 

as f ast s ettli n g a n d c o m p a ct a g gr e g at es a n d c o nt ai n  a p pr o xi m at el y u p t o h alf  o f t h e c ar b o n 

c o n s u m e d b y t h e z o o pl a n kt o n ( St ei n b er g & L a n dr y 2 0 1 7).  T h er ef or e, t h e r at e at w hi c h t h es e 
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ar e e x p ort e d a n d d e gr a d e d b y mi cr o bi al r e mi n er alis ati o n a n d/ or z o o pl a n kt o n c o pr o p h a g y is 

a d et er mi ni n g f a ct or if z o o pl a n kt o n gr a zi n g r es ults i n a n i n cr e a s e or d e cr e as e of c ar b o n fl u x es. 

F or i nst a n c e, r a pi dl y e x p ort e d f e c al p ell ets fr o m d e ns e s w ar ms of A nt ar cti c krill ( E u p h a usi a 

s u p er b a ) w er e o bs er v e d t o l o c all y c o ntri b ut e u p t o 7 2 % of c ar b o n fl u x i n t h e w at er c ol u m n 

a n d d e p osit > 6 0 % of c ar b o n st or e d i n t h e s e a fl o or. I n c o ntr ast, f e c al p ell ets pr o d u c e d fr o m 

s al ps  ( S al p a  t h o m ps o ni )  i n  t h e  s a m e  r e gi o n  c o nt ai n e d  4-f ol d  m or e  c ar b o n  t h a n  krill  f e c al 

p ell ets, y et mi cr o bi al d e gr a d ati o n a n d dis a g gr e g ati o n r et ai n e d 8 0 % i n t h e mi x e d l a y er ( I v ers e n 

et al. 2 0 1 7, P a uli et al. 2 0 2 1). T h er ef or e, t h e “r e p a c k a gi n g ” of or g a ni c c ar b o n fr o m t h e w at er 

c ol u m n i nt o effi ci e ntl y e x p ort e d f e c al p ell ets a n d t h e r a t e at w hi c h t h es e ar e e x p ort e d a n d 

r e c y cl e d m a y f u n d a m e nt all y i m p a ct t h e e x p ort effi ci e n c y of t h e bi ol o gi c al p u m p.  

 

Mi cr o bi al d e gr a d ati o n  

M ari n e a g gr e g at es h ost disti n ct mi cr o bi al c o m m u niti es ( T hi el e et al. 2 0 1 9 ) w hi c h c a n b e t w o- 

t o  t hr e ef ol d  m or e  a b u n d a nt c o m p ar e d  t o  t h e  s urr o u n di n g  w at er  c ol u m n,  t h us  e n a bli n g  a 

r a pi d  r e mi n er alis ati o n. T h e  k e y  d et er mi n a nts  f or  mi cr o bi al  c ar b o n  t ur n o v er wit h i n  m ari n e 

a g gr e g at es  is  t h e  i n - a n d  effl u x  of  O 2 ,  n utri e nt s  a n d  diss ol v e d  or g a ni c  m att er  (Pl o u g  & 

B er g k vist  2 0 1 5, Z et s c h e  et  al.  2 0 2 1).  H er e wit h,  mi cr o bi al  gr a zi n g  a n d  e xtr a c ell ul ar  e n z y m e 

r el e as e  ar e  m ai nt ai n e d,  t h us  dri vi n g  h et er otr o p hi c  pr o d u cti o n  o n  t h e  a g gr e g at e  a n d  t h e 

r el e as e of u n utili z e d D O C t o t h e s urr o u n di n g w at er c ol u m n ( Ar n osti et al. 2 0 1 1).  

I n-sit u m e as ur e m e nts of a g gr e g at e d e gr a d ati o n i n di c at e t h at mi cr o bi al r e mi n er alis ati o n of 

m ari n e  a g gr e g at es  is  t e m p er at ur e  d e p e n d e nt,  wit h  i n cr e asi n g  d e gr a d ati o n  r at es  at  hi g h er 

t e m p er at ur es  (I v ers e n  a n d  Pl o u g  2 0 1 3).  T his  h as  b e e n  s u p p ort e d  b y  d e e p  o c e a n  c ar b o n 

fl u x es, w hi c h c o ul d b e r e pli c at e d wit h fl u x c al c ul ati o ns b y t a ki n g t h e t e m p er at ur e d e p e n d e nt 

mi cr o bi al d e gr a d ati o n i nt o a c c o u nt  (I v ers e n & Pl o u g 2 0 1 3). H o w e v er, e x p eri m e nt al st u di es 

h a v e  als o  s h o w n  t h at  t h e  i n cr e as e  i n  a m bi e nt  pr ess ur e  d e cr e as es  t h e  c o n c e ntr ati o n  a n d 

r es pir at or y a cti vit y of p arti cl e att a c h e d mi cr o b es, es p e ci all y w h e n r e a c hi n g a m bi e nt pr ess ur e 

e q ui v al e nt t o 3 0 0 0  m d e pt h a n d b el o w  ( Gr oss art & G ust 2 0 0 9, Sti ef et al. 2 0 2 1). T his i n di c at es, 

t h at t h e t e m p er at ur es m ari n e a g gr e g at es e x p eri e n c e w hil e s ettli n g t hr o u g h t h e w at er c ol u m n 

m a y b e a g o o d i n di c at or f or mi cr o bi al d e gr a d ati o n r at es i n d e pt hs a b o v e 3 0 0 0  m, w hil e at 

d e e p er d e pt hs, pr ess ur e i n d u c e d eff e cts ar e e x p e ct e d t o f urt h er d e cr e as e r es pir at or y a cti vit y 

of p arti cl e att a c h e d mi cr o b es.   
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T h e  mi cr o b i al  c o m m u niti es  of  m ari n e  a g gr e g at es  s a m pl e d  fr o m  t h e  d e e p  o c e a n  s h o w e d 

si mil ar  mi cr o bi al  c o m p ositi o ns  as  f or  t h e  s urf a c e  o c e a n,  s u g g esti n g  t h at  mi cr o bi al 

c ol o ni z ati o n o c c urs m ai nl y i n t h e s urf a c e o c e a n ( T hi el e et al. 2 0 1 5, B o e uf et al. 2 0 1 9). T his 

m a y s u g g est t h at p arti cl e att a c h e d mi cr o bi al a cti vit y i s r el at e d t o t h e w at er t e m p er at ur es i n 

t h e u p p er w at er c ol u m n. T h er ef or e, t h e t e m p er at ur e d e p e n d e n c e of t h e mi cr o bi al a cti vit y 

a n d  t h us a g gr e g at e d e gr a d ati o n d uri n g  s ettli n g m a y  b e  m or e  aff e ct e d  i n  tr o pi c al  o r 

s u btr o pi c al r e gi o ns as f or p ol ar r e gi o ns, si n c e  a g gr e g at es si n k fr o m r el ati v el y w ar m s urf a c e 

w at ers t o t h e c ol d d e e p o c e a n , as s u g g est e d b y tr e n ds t o w ar ds a m or e effi ci e nt mi cr o bi al 

r e mi n er ali z ati o n i n r e gi o ns wit h c ol d w at ers ( M ars a y et al. 2 0 1 5).  

 

 

A g g r e g at e f or m ati o n a n d it s i m pli c ati o n s o n s ettli n g v el o citi e s  

 

M ari n e a g gr e g at e f or m ati o n e n vi si o n e d fr o m a g gr e g ati o n - a n d c o a g ul ati o n t h e or y  

P arti cl e  a g gr e g ati o n  is  a  pri m ar y  pr o c ess  of  t h e  bi ol o gi c al  p u m p  as  it  alt ers  t h e  p h ysi c al 

pr o p erti es of or g a ni c m att er b y f or mi n g a g gr e g at es t h at  all o ws t h e  tr a nsf er of m at eri al fr o m 

t h e  diss ol v e d  i nt o  t h e  p arti c ul at e  p h as e a n d  s us p e n d e d/sl o w -s ettli n g  si n gl e  c ells  i nt o  f ast -

s ettli n g a g gr e g at es ( B ur d & J a c ks o n 2 0 0 9). E xt e nsi v e t h e or eti c al a n d e m piri c al b as e d fi n di n gs 

h a v e pr o p os e d  tw o  m aj or  h y p ot h esis  t h at  d es cri b e  a g gr e g ati o n  b e h a vi o ur  of  p arti c ul at e 

m at eri al a n d ar e b as e d o n t h e a g gr e g ati o n of m at eri al b y c ollisi o n ( a g gr e g ati o n  t h e or y) a n d 

t h e sp o nt a n e o us ass e m bl y of D O M p o l y m ers t o l ar g er si z e d g el p ol y m ers ( p ol y m er g el t h e or y; 

V er d u g o et al. 2 0 0 4).  

A c c or di n g  t o  t h e a g gr e g ati o n  t h e or y,  t h e p arti cl e  a g gr e g ati o n  r at e  is  d e p e n d e nt  o n  t h e 

p arti cl e s iz e, c o n c e ntr ati o n, a d h esi o n f or c e i. e. sti c ki n ess a n d e n c o u nt er r at e w hi c h d e p e n d s  

o n diff er e nti al s ettli n g, t ur b ul e nt  or l a mi n ar fl ui d s h e ar a n d, f or s u b -mi cr o n si z e d p arti cl es,  

B r o w ni a n m oti o n ( B ur d & J a c ks o n 2 0 0 9).  

I n t h e p ol y m er g el t h e or y, a g gr e g ati o n is e x pl ai n e d b y s elf-i n d u c e d ass e m bl y t o n et w or ks of 

r a n d o m or (s e mi) or d er e d str u ct ur es vi a c h e mi c al or p h ysi c al b o n ds, i n cl u di n g c o v al e nt b o n ds,  

h y dr o g e n  b o n di n g,  v a n  d er W a als  f or c es,  el e ctr ost ati cs, e nt a n gl e m e nt  et c.  ( V er d u g o  et  al. 

2 0 0 4).  
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T h e  e xt e nt  t o  w hi c h t h e a g gr e g ati o n  t h e or y  a n d  p ol y m er  g el  t h e or y o v erl a p s  a n d 

c o m pl e m e nt s  e a c h  ot h er  is  n ot f ull y  cl e ar,  h o w e v er,  a si z e -d e p e n d e nt  r el e v a n c e  c a n  b e 

e x p e ct e d a n d w o ul d s u g g est p ol y m er g el t h e or y t o e x pl ai n pri m aril y s u b -mi cr o n c o a g ul ati o n 

pr o c ess es  i n cl u di n g p arti cl e pr e c urs or  m at eri al  s u c h  as  n a n o - a n d  mi cr o g els,  w hil e  t h e 

a g gr e g ati o n  t h e or y is m or e s uit a bl e f or t h e d es cri pti o n of p arti cl e a g gr e g ati o n i n t h e l ar g er 

si z e r a n g es, h e n c e m ari n e s n o w.  

 

T h e h y dr o d y n a mi c e n vir o n m e nt fr o m a g gr e g at e s i m p a ct s b a ct eri al att a c h m e nt  

I n  a d diti o n  t o  t h e  a g gr e g ati o n  p ar a m et ers  d efi n e d  fr o m a g gr e g ati o n  t h e or y,  t h e 

h y dr o d y n a mi c e n vir o n m e nt ar o u n d a s ettli n g a g gr e g at e  m a y aff e ct t h e e n c o u nt er of p arti cl es  

( S e c c hi et al. 2 0 2 1). As m ari n e a g gr e g at es s ettl e t hr o u g h t h e w at er c ol u m n, t h e s urr o u n di n g 

w at er g e n er at es a dr a g f or c e i. e. fl ui d r esist a n c e w hi c h f or ms a t hi n l a y er of w at er  ar o u n d t h e 

a g gr e g at e , wit h  a  st e e p  gr a di e nt  of  fl o w  v el o citi es  i. e.  s h e ar  r at e . W h e n  p arti cl es  ar e  t o 

e n c o u nt er,  t h e  s h e ar  r at e  ar o u n d  t h e  s ettli n g  a g gr e g at e  m a y  a ct  as  a  li miti n g  b arri er  b y 

“ p us hi n g a w a y ” t h e c olli di n g p arti cl e a n d t h us d e c el er at e  t h e c olli si o n s p e e d . T h er e b y, t h e 

e n c o u nt eri n g p arti cl es tr aj e ct or y m a y b e r e dir e ct e d  b y  t h e fl o w s urr o u n di n g t h e a g gr e g at e, 

t h us  d efl e cti n g  t h e  e n c o u nt eri n g p arti cl e  a n d  pr e v e nti n g a g gr e g ati o n  ( Z et s c h e  et  al.  2 0 2 0 , 

S e c c hi et al. 2 0 2 1 ). T his i m pli es t h at  t h e h y dr o d y n a mi c e n vir o n m e nt of a s ettli n g a g gr e g at e  

m ust b e o v er c o m e  i n or d er f or c olli di n g p arti cl es t o s u c c essf ull y e n c o u nt er a n d p ot e nti all y 

a tt a c h.  

S t u di es h a v e s h o w n t h at t h e h y dr o d y n a mi c e n vir o n m e nt  m a y d efl e ct  b a ct eri a  (S e c c hi et al. 

2 0 2 0). I n a d diti o n t o si z e, t h e b a ct eri al  m otilit y/si n ki n g v el o citi es aff e cts t h e r at e at w hi c h 

s m all si z e d p arti cl es o v er c o m e t h e b o u n d ar y l a y er a n d h e n c e, att a c h t o t h e p arti cl e.  

N o n -m otil e/tr ul y  s us p e n d e d b a ct eri a  ar e  att a c h e d  l ess  fr e q u e nt a n d  i n  t h e  wi n d w ar d 

dir e cti o n of  a  s ettli n g  p arti cl e .  I n  c o ntr ast,  m otil e b a ct eri a,  att a c h  m or e  fr e q u e nt  a n d 

pr e d o mi n a ntl y i n t h e l e e w ar d p ositi o n of a p arti cl e  ( S e c c hi et al. 2 0 2 0). T his is b e c a us e m otil e 

b a ct eri a ar e a bl e t o p e n etr at e i nt o t h e hi g h s h e ar l a y er  as t h e y ar e d efl e ct e d , if t h eir m otilit y 

v el o cit y is hi g h er as t h e w a k e fl o w b e hi n d t h e a g gr e g at e ( S e c c hi et al. 2 0 2 0).  H o w e v er, t h e 

m e nti o n e d  b a ct eri al  m otilit y  is  a  c h e m ot a cti c all y  dri v e n  m o v e m e nt  t o w ar ds  t h e  p arti cl e. 

T h er ef or e,  m otil e  b a ct eri a  a cti v el y  a p pr o a c h  t h e  s urf a c e  of  t h e  a g gr e g at e  i n d e p e n d e nt  of 

t h eir ori e nt ati o n t o w ar ds t h e a g gr e g at e.  
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I n  a d diti o n, t h e s urf a c e  h et er o g e n eit y  of  s ettli n g a g gr e g at es cr e at es  l o c al v orti cit y , w hi c h  

cr e at es a r ot ati o n al w at er fl o w t o w ar ds t h e a g gr e g at e s urf a c e. T his is p arti c ul arl y pr o n o u n c e d 

if t h e str u ct ur es ar e l o c at e d l at er al o n t h e s ettli n g p arti cl e ( Z ets c h e t al. 2 0 2 0). T h e v ort e x es 

cr e at e d fr o m s urf a c e str u ct ur es m a y  t h us e n h a n c e t h e a g gr e g ati o n p ot e nti al of s m all si z e d 

p arti cl es b y dr a g gi n g t h e p arti cl e t o w ar ds t h e a g gr e g at es  s urf a c e.  

P arti cl e b all a sti n g i n cr e a s e s a g gr e g at e s ettli n g v el o citi e s  

T h e  i n c or p or ati o n  of  r el ati v el y  d e ns e  b all asts  mi n er als i n cr e as es t h e  si z e-s p e cifi c s ettli n g 

v el o citi es  of m ari n e a g gr e g at es ( e. g. I v ers e n a n d Pl o u g 2 0 1 0, Pl o u g et al. 2 0 0 8 a, Pl o u g et al.  

2 0 0 8 b, v a n d er J a gt et al. 2 0 1 8) . T his p arti cl e b all asti n g is a c o m m o nl y o bs er v e d pr o c ess a n d 

c a n b e m e di at e d b y m at eri al of or g a ni c a n d i n or g a ni c ori gi n.  

B all asti n g s o ur c es of or g a ni c ori gi n c o m pris e m ai nl y p h yt o pl a n kt o n gr o u ps t h at f or m s h ells of 

bi o g e ni c mi n er als, i n cl u di n g c al ci u m c ar b o n at e ( c o c c olit h o p h or es) a n d o p al ( di at o ms; I v ers e n 

& Pl o u g 2 0 1 0, Pl o u g et al. 2 0 0 8 ). F urt h er, t h e i n c or p or ati o n of r el ati v el y d e nse  f e c al p ell ets 

i nt o m ari n e a g gr e g at es c a n i n cr e as e p arti cl e s ettli n g v el o citi es (Pl o u g et al. 2 0 0 8 ).  

I n or g a ni c p arti cl e b all asti n g i n cl u d es t h e i n c or p or ati o n of mi n er als or s e di m e nts (I v ers e n & 

R o b ert  2 0 1 5,  v a n  d er  J a gt  et  al.  2 0 1 8).  T h es e  m at eri als  ar e  s o ur c e d  b y  t h e  d e p ositi o n  of 

at m os p h eri c d ust o n t h e o c e a n s urf a c e, e. g. S a h ar a n d ust d e p ositi o n i n t h e Atl a nti c ( I v ers e n 

et al. 2 0 1 0, N o wl a d et al. 2 0 1 5 , v a n d er J a gt et al. 2 0 1 8), s e di m e nt pl u m es fr o m ri v er or gl a ci al 

dis c h ar g e  ( H al b a c h  et  al.  2 0 1 9,  M o u y e n  et  al.  2 0 1 8 )  or  t h e  r es us p e nsi o n  of  s e di m e nts  i n 

s h all o w s h elf ar e as ( F a hl & N öt hi g 2 0 0 7).   

 

Diff er e n c e s b et w e e n sl o w a n d f a st s ettli n g a g gr e g at e s f or c ar b o n e x p ort  

As t h e m aj orit y of or g a ni c m att er t ur n -o v er  o c c urs wit hi n t h e u p p er f e w h u n dr e d m et ers  ( e. g. 

I v ers e n et al. 2 0 1 0), t h e r et e nti o n ti m e wit hi n t h es e d e pt hs l ar g el y d et er mi n es t h e effi ci e n c y 

at w hi c h P O C is e x p ort e d t o gr e at er d e pt h. F ast p arti cl e a n d a g gr e g at e s ettli n g v el o citi es m a y 

tr a nsiti o n or g a ni c m att er  e ffi ci e ntl y t o gr e at er d e pt hs w hi c h li mits z o o pl a n kt o n gr a zi n g a n d 

mi cr o bi al  d e gr a d ati o n  at  s h all o w  d e pt hs .  F urt h er,  c ol d er  w at er  t e m p er at ur es  li mit  t h e 

r es pir ati o n r at e of p arti cl e att a c h e d mi cr o b es t h us li miti n g p arti cl e d e gr a d ati o n (I v ers e n & 

Pl o u g  2 0 1 3) .  H e n c e,  a  f ast  p arti cl e  s ettli n g  i nt o  d e e p er  a n d  c ol d er  w at er  l a y ers  ( e x cl u di n g 

p ol ar  r e gi o ns  wit h  c ol d  s urf a c e  w at ers ,  s e e  s e cti o n Mi cr o bi al  d e gr a d ati o n )  r e d u c es  t h e 

d e gr a d ati o n b y att a c h e d mi cr o b es  i n t h e d e e p o c e a n (M ars a y et al. 2 0 1 5 ). T h er ef or e, f ast 
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p arti cl e a n d a g gr e g at e s ettli n g v el o citi es ar e a d et er mi ni n g f a ct or f or t h e effi ci e n c y of P O C 

e x p ort.  

I n c o ntr ast, sl o w-s ettli n g p arti cl es a n d a g gr e g at es ar e g e n er all y c o nsi d er e d t o b e d e gr a d e d 

m or e  effi ci e ntl y at s h all o w d e pt hs  d u e t o t h eir l o n g er r esi d e n c e ti m es a n d, t h us, e x p os ur e t o 

gr a zi n g z o o pl a n kt o n a n d mi cr o bi al d e gr a d ati o n i n t h e u p p er p art of t h e w at er c ol u m n. F or 

e x a m pl e, t h e  p h yt o pl a n kt o n s p e ci es  P h a e o c ystis  s p p . f or ms c ol o ni es wit h hi g h a m o u nts of 

g el ati n o us  p ol ys a c c h ari d es , w hi c h  l o w er  t h eir  s ettli n g  v el o cit y  t o  a p pr o x.  ~ 1 0  m  d a y -1  

(S kr e sl et  1 9 8 8,  Pl o u g  et  al.  1 9 9 9 ). D u e  t o  t his  l o w  s ettli n g  v el o cit y, P h a e o c ystis  s p p.  is 

g e n er all y  att e n u at e d  wit hi n  t h e  t o p  1 0 0  m  of  t h e  w at er  c ol u m n  a n d  t h er ef or e  o nl y 

c o ntri b ut es  t o  c ar b o n  fl u x  i n  n e gli gi bl e  a m o u nts  ( R ei gst a d  &  W ass m a n n  2 0 0 7,  W olf  et  al. 

2 0 1 6). F urt h er, sl o w -s ettli n g p arti cl es  a n d a g gr e g at es  ar e str o n g l y aff e ct e d b y w at er c urr e nts. 

T h er ef or e, r es us p e nsi o n a n d v erti c al mi xi n g ar e m or e li k el y t o m ai nt ai n sl o w -s ettli n g p arti cl es 

i n  t h e  s urf a c e  o c e a n.  H o w e v er,  l at er al  a d v e cti o n  m a y  r el o c at e  sl o w  s ettli n g  p arti cl es a n d 

a g gr e g at es o v er f ar dist a n c es a n d t h us c h a n g e t h e ar e a t h at t h e t h e y ar e e x p ort e d  t o fr o m 

t h eir pr o d u cti o n ori gi n. T his is p arti c ul arl y r el e v a nt i n s h elf r e gi o ns, w h er e t h e li mit e d w at er 

d e pt h l e a ds t o a s h ort s e q u estr ati o n ti m e w h e n c o m p ar e d wit h t h e d e e p o c e a n  ( B o y d et al. 

2 0 1 9, K ar a k as et al. 2 0 0 5) . A l at er al r el o c ati o n of p arti cl es fr o m s h all o w t o d e e p ar e as m a y 

t h er ef or e e xt e n d t h e s e q u estr ati o n ti m es c al e of p arti cl es a n d t h us i n cr e as e t h e a m o u nt of 

P O C e x p ort e d vi a t h e bi ol o gi c al p u m p.  
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Ai m s of t h e d o ct or al t h e si s  

 

Gr e at  eff orts  h a v e  b e e n  u n d ert a k e n  o v er  t h e p ast  d e c a d es  t o  i d e ntif y  a n d  d es cri b e  t h e 

pri n ci p al m e c h a nis ms t h at c o ntr ol a n d dri v e t h e c ar b o n e x p ort vi a t h e bi ol o gi c al p u m p. I n 

p arti c ul ar,  t h e  i nt er pl a y b et w e e n  p arti cl e  d e gr a d ati o n  a n d  s ettli n g v el o cit y  h a v e  b e e n 

i d e ntifi e d  as  d et er mi ni n g f a ct ors  f or  c ar b o n  e x p ort ( e. g.,  M arti n  et  al.  1 9 8 7,  I v ers e n  et  al. 

2 0 1 3) . H o w e v er, u ntil n o w, p arti cl e a g gr e g ati o n a n d its c o ns e q u e nti al i m pli c ati o ns o n p arti cl e 

s ettli n g  v el o citi es  ar e  n ot  f ull y  u n d erst o o d.  S p e cifi c all y,  m et h o d ol o gi c al c o nstr ai nts  o n  t h e 

s u b -a g gr e g at e  l e v el  li mit  o ur  u n d erst a n di n g  of  a g gr e g ati o n  pr o c ess es.  I n  a d diti o n,  hi g hl y 

d y n a mi c e n vir o n m e nts s u c h as p ol ar a n d s h elf r e gi o ns e n c o m p ass c o m pl e x e n vir o n m e nt al 

pr o p erti es  t h at  aff e ct  p arti cl e  f or m ati o n,  c o m p ositi o n  a n d  b al l asti n g  wit h  v ar yi n g 

c o ns e q u e n c es f or p arti cl e si n ki n g v el o citi es  a n d t h e ti m e a v ail a bl e f or or g a ni c m att er t ur n -

o v er i n t h e w at er c ol u m n .  

I n  t his  t h esis,  I  ai m  t o  i n v esti g at e  k n o wl e d g e  g a ps  r e g ar di n g  a g gr e g at e  str u ct ur e a n d 

a g gr e g ati o n  o n  t h e  s u b -a g gr e g a t e  l e v el  a n d  t h e  s ettli n g  b e h a vi o ur  of  p arti cl es  i n  hi g hl y 

d y n a mi c y et gl o b all y r el e v a nt e n vir o n m e nts f or c ar b o n e x p ort. T h e q u esti o ns a d dr ess e d i n 

t his t h esis ar e: 

 

I. H o w d o es l at er al a d v e cti o n a n d v erti c al tr a ns p ort c o ntri b ut e  t o d e e p o c e a n c ar b o n 

fl u x ? 

II. W h at ar e t h e i m pli c ati o ns of mi n er al b all asti n g o n s ettli n g m ari n e a g gr e g at es ?  

III. H o w  d o es  a g gr e g at e  str u ct ur e  aff e ct  mi cr o bi al  d e gr a d ati o n  a n d  a g gr e g ati o n 

p ot e nti al ?  
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A b str a ct  

 

O c e a ni c c ar b o n st or a g e is l ar g el y m e di at e d b y or g a ni c a g gr e g at es w hi c h si n k fr o m t h e s urf a c e 

o c e a n  t o  t h e  d e e p  s e a.  Si n c e  c ar b o n  fl u x  is  d et er mi n e d  b y  t h e  c o n c e ntr ati o n  a n d  s ettli n g 

v el o cit y of or g a ni c a g gr e g at es, it is vit al t o u n d erst a n d h o w a g gr e g at e c o m p ositi o n, si z e a n d 

s h a p e i m p a ct t h eir si z e -s p e cifi c c ar b o n c o nt e nt a n d si n ki n g v el o cit y. H o w e v er, w e still str u g gl e 

t o vis u ali z e a n d q u a ntif y t h e t hr e e-di m e nsi o n al str u ct ur e wit hi n s ettli n g a g gr e g at es as w ell as 

h o w tr a ns p ar e nt c o m p o n e nts of t h e a g gr e g at e s aff e ct t h eir si z e a n d s h a p e. H er e, w e s u g g est 

a m et h o d t o vis u ali z e b ot h t h e i nt er n al a n d e xt er n al t hr e e -di m e nsi o n al str u ct ur e of i n di vi d u al 

a g gr e g at es  usi n g  m a g n eti c  r es o n a n c e  i m a gi n g  ( M RI).  W e  c o m p ar e d  mi cr os c o pi c  a n d  M RI 

m e as ur e m e nts  a n d  f o u n d  t h at  a g gr e g at e  si z e,  v ol u m e  a n d  s urf a c e  ar e a  w er e  l ar g er  w h e n 

d et er mi n e d vi a M RI c o m p ar e d t o mi cr os c o p y. If t his dis cr e p a n c y is c orr e ct, it h as i m pli c ati o ns 

f or  pr e vi o us  si z e-b as e d  m e as ur e m e nts  o n  a g gr e g at es,  s u c h  as  v ol u m etri c  c ar b o n  c o nt e nt, 

mi cr o bi al  r es pir ati o n  d eri v e d  fr o m  mi cr os e ns or  pr ofil es,  c ar b o n -s p e cifi c  d e gr a d ati o n,  a n d 

si z e -s p e cifi c s ettli n g v el o citi es. A c c o m p a ni e d wit h t h e hi g h -r es ol uti o n si z e m e as ur e m e nts, t h e 

M RI  all o w e d  vis u ali z ati o n  of  s m all -s c al e  str u ct ur e  o n  t h e  a g gr e g at e  s urf a c e.  W h e n 

i m pl e m e nti n g t h es e s urf a c e str u ct ur es i nt o a fl o w m o d el, w e f o u n d t h at t h e y c a us e d str o n g 

v orti cit y  fi el ds,  w hi c h  m a y  e n h a n c e  mi cr o bi al  c ol o ni z ati o n  d o w nstr e a m  of  t h e  str u ct ur e. 

F urt h er, t h e s m all -s c al e s urf a c e str u ct ur es i n cr e as e d t h e dr a g f or c es o n t h e s ettli n g a g gr e g at e 

t o a m a g nit u d e hi g h er t h a n w o ul d b e e x p e ct e d fr o m a s m o ot h s p h er e wit h a si mil ar v ol u m e. 

T h e i nt er n al str u ct ur e of t h e a g gr e g at e s h o w e d c o n n e cti n g c h a n n els t hr o u g h o ut t h e e ntir e 

a g gr e g at e. T h o u g h t h es e c h a n n els c o n n e ct e d t o t h e s urf a c e of t h e a g g r e g at e, t h e fl o w m o d el 

still  s u g g est e d  t h at  fl o w  a n d  a d v e cti o n  di d  n ot  o c c ur  t hr o u g h  t h e  c h a n n els,  s u g g esti n g 

diff usi o n as t h e m ai n m e c h a nis m f or s ol ut e tr a ns p ort t o a n d fr o m s ettli n g a g gr e g at es. O ur 

pr eli mi n ar y  r es ults  s u g g est  t h at M RI  b as e d  str u ct ur al  a n al ys es  of  s ettli n g  a g gr e g at es  is  a 

p o w erf ul t o ol t o li n k s m all -s c al e str u ct ur es a n d pr o c ess es wit hi n si n gl e a g gr e g at es t o l ar g e -

s c al e pr o c ess es, s u c h as bi o g e o c h e mi c al c y cl es a n d o c e a ni c c ar b o n s e q u estr ati o n.  
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I ntr o d u cti o n 

 

T h e  w orl d’s  o c e a ns  r e g ul at e t h e  gl o b al  c ar b o n  c y cl e  t hr o u g h  t h e  u pt a k e  a n d  st or a g e  of 

at m os p h eri c C O 2 . T h e bi ol o gi c al c ar b o n p u m p is a k e y m e c h a nis m t o r e g ul at e at m os p h eri c 

C O 2  u pt a k e  vi a  t h e  e x p ort  of  or g a ni c  m att er  fr o m  t h e  s urf a c e  t o  t h e  d e e p  o c e a n: 

P h yt o pl a n kt o n  i n  t h e  s urf a c e  o c e a n  fi x  diss ol v e d  at m os p h eri c  C O 2  i nt o  p arti c ul at e  or g a ni c 

c ar b o n  ( P O C)  vi a  p h ot os y nt h esis  a n d,  b y  si n ki n g  t hr o u g h  t h e  w at er  c ol u m n,  tr a ns p ort  t h e 

fi x e d P O C t o t h e d e e p o c e a n w h er e it m a y b e s e q u est er e d ( V ol k & H off ert 1 9 8 5, T ur n er 2 0 1 5, 

B o y d et al. 2 0 1 9).  

T h e e x p ort of P O C is l ar g el y m e di at e d b y si n ki n g a g gr e g at es, s u c h as z o o pl a n kt o n f e c al p ell ets 

p ell ets a n d m ari n e s n o w a g gr e g at es ( All dr e d g e a n d Sil v er 1 9 8 8). M ari n e s n o w oft e n c o nt ai ns 

a  g el  li k e  m atri x  of  p ol ys a c c h ari d es  w hi c h  ar e  c oll e cti v el y  t er m e d  tr a ns p ar e nt  e x o p ol y m er 

p arti cl es ( T E P; P ass o w & All dr e d g e 1 9 9 4, Fli ntr o p et al. 2 0 1 8, Z ets c h e et al. 2 0 2 0). T h es e T E P 

arr a n g e t o  a sti c k y w e b -li k e str u ct ur e t o w hi c h t h e m at eri al pr e v aili n g i n t h e w at er c ol u m n 

a d h er es  t o,  t h us  f or mi n g  a  hi g hl y  h et er o g e n o us  a n d  p or o us  a g gr e g ati o n  of  w h ol e 

p h yt o pl a n kt o n c ells or t h eir fr a g m e nts, d etrit al m at eri al a n d i n or g a ni cs s u c h as mi n er als or 

s e di m e nts ( Fli ntr o p et al. 2 0 1 8, v a n d er J a gt et al. 2 0 1 8).  

M ari n e a g gr e g at es h ost di v ers e mi cr o bi al c o m m u niti es w hi c h d e gr a d e t h e a g gr e g at es w hil e 

s ettli n g  t hr o u g h  t h e  w at er  c ol u m n.  T h es e  c o m m u niti es  pri m aril y f or m  o n si n gl e 

p h yt o pl a n kt o n  c ells  a n d  s m all  a g gr e g at es  d uri n g  a g gr e g at e  f or m ati o n  i n  t h e  u p p er  w at er 

c ol u m n ( T hi el e et al. 2 0 1 5). H o w e v er, it is p ossi bl e t h at s o m e m otil e b a ct eri a c ol o ni z e s ettli n g 

a g gr e g at e s t hr o u g h o ut t h e w at er c ol u m n ( S e c c hi et al. 2 0 2 0), t h o u g h m ost st u di es s u g g est 

t h at t his is o nl y a mi n or fr a cti o n of t h e mi cr o bi al c o m m u niti es ass o ci at e d wit h t h e a g gr e g at es 

at d e pt h ( T hi el e et al. 2 0 1 5, B a c h m a n n et al. 2 0 1 8, M estr e et al. 2 0 1 8, F a d e e v et  al. 2 0 2 0). 

T h e  a g gr e g at e  ass o ci at e d  mi cr o bi al  c o m m u niti es  c a n  b e  t w o - t o  t hr e ef ol d  m or e  a b u n d a nt 

c o m p ar e d  t o  t h os e  i n  t h e  s urr o u n di n g  w at er,  m a ki n g  m ari n e  a g gr e g at es  h ots p ots  f or 

mi cr o bi al  a cti vit y  ( T hi el e  et  al.  2 0 1 9).  D uri n g  t h e  mi cr o bi al  d e gr a d ati o n,  o r g a ni c  m att er  is 

s ol u bili z e d  a n d  r e mi n er ali z e d  u n d er  t h e  r el e as e  of  c ar b o n  di o xi d e  (r es pir ati o n),  diss ol v e d 

or g a ni c  m att er  ( D O M,  s ol u bili z ati o n)  a n d  n utri e nts  (r e mi n er ali z ati o n)  t o  t h e  s urr o u n di n g 

w at er c ol u m n ( Ar n osti et al. 2 0 1 0, Z ets c h e et al. 2 0 2 0). T h er ef or e, al o n g wit h z o o pl a n kt o n 

gr a zi n g, mi cr o bi al d e gr a d ati o n is a d et er mi ni n g f a ct or f or t h e effi ci e n c y wit h w hi c h or g a ni c 
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m att er, i n cl u di n g c ar b o n, is att e n u at e d fr o m t h e s urf a c e t o t h e d e e p o c e a n, t h us r e g ul ati n g 

at m os p h eri c C O 2  s e q u e str ati o n vi a t h e b i ol o gi c al p u m p.  

O v er t h e p ast d e c a d es, a m ultit u d e of a p pr o a c h es h a v e b e e n d e v el o p e d t o esti m at e c ar b o n 

e x p ort  a n d  s e q u estr ati o n  vi a  t h e  bi ol o gi c al  p u m p. ( e. g.  I v ers e n  et  al.  2 0 1 0,  M c D o n n ell  & 

B u esll er  2 0 1 0,  Ki k o  et  al.  2 0 1 7,  G ui di  et  al.  2 0 0 8,  I v ers e n  & Pl o u g  2 0 1 3). W hil e  t h es e 

a p pr o a c h es m a y utili z e v ar yi n g e q ui p m e nt a n d s o ur c es f or d at a a c q uisiti o n, t h e v ari a bl es t h at 

ar e  u ni v ers all y  n e c ess ar y  t o  esti m at e  v erti c al  c ar b o n  fl u x es  ar e  t h e  q u a ntit y  of  p arti c ul at e 

or g a ni c c ar b o n, t h e r at e of its d e gr a d ati o n a n d t h e s p e e d at w hi c h it s ettl es t hr o u g h t h e w at er 

c ol u m n.  H o w e v er,  t h e  f u n d a m e nt al  p ar a m et er  d efi ni n g  e a c h  of  t h es e  v ari a bl es  is  t h e 

a g gr e g at e si z e a n d str u ct ur e, i. e. a g gr e g at e di a m et er, v ol u m e, s urf a c e ar e a, a n d i nt er n al a n d 

e xt er n al  p h ysi c al  str u ct ur e s  s u c h  as  s urf a c e  r o u g h n ess  a n d  i nt er n al  p or e -s p a c e.  Oft e n 

a g gr e g at e v ol u m e is us e d t o d eri v e c ar b o n -t o-v ol u m e r ati os of diff er e nt t y p es of a g gr e g at es 

(I v ers e n et al. 2 0 1 0, I v ers e n a n d Pl o u g 2 0 1 0, I v ers e n a n d Pl o u g 2 0 1 3), w hi c h c a n b e us e d t o 

esti m at e  t h e c ar b o n  c o nt e nt  of  diff er e nt  a g gr e g at e  t y p es  a n d  si z es  usi n g  o pti c al 

m e as ur e m e nts of i n sit u p arti cl e a b u n d a n c e a n d distri b uti o n ( e. g. G ui di et al. 2 0 0 8, I v ers e n et 

al. 2 0 1 0, Ki k o et al. 2 0 1 7). F urt h er m or e, t ot al r es pir ati o n r at e of mi cr o bi al c o m m u niti es wi t hi n 

a g gr e g at es  ar e  oft e n  d et er mi n e d  fr o m  t h e  pr o d u ct  b et w e e n  a g gr e g at e  s urf a c e  ar e a  a n d 

o x y g e n fl u x at t h e a g gr e g at e s urf a c e w hi c h is m e as ur e d usi n g mi cr os e ns ors ( Pl o u g et al. 1 9 9 9 , 

I v ers e n  &  Pl o u g  2 0 1 3,  Pl o u g  &  Gr oss art  2 0 0 0,  Z ets c h e  et  al.  2 0 2 0).    Si z e-s p e cifi c  s ettli n g 

v el o citi es of m ari n e a g gr e g at es ar e t y pi c all y r el at e d t o t h e e q ui v al e nt s p h eri c al di a m et er of 

t h e  a g gr e g at es  (I v ers e n  a n d  Pl o u g  2 0 1 0,  M c D o n n ell  &  B u ess el er  2 0 1 0,  G ui di  et  al.  2 0 0 8 

I v ers e n a n d R o b ert 2 0 1 5). All of t h es e m e as ur e m e nts ar e r eli a nt o n o ur a bilit y t o d et er mi n e 

a g gr e g at e si z e a c c ur at el y a cr oss a m ultit u d e of m et h o ds, i n cl u di n g mi cr os c o p e, i n sit u c a m er a 

s yst e ms, a n d l as er s c a n ni n g s yst e ms. H o w e v er, d es pit e t h e cr u ci al r ol e p arti cl e v ol u m e a n d 

s urf a c e ar e a h a v e f or u n d erst a n di n g a n d pr e di cti n g t h e f u n cti o ni n g of t h e bi ol o gi c al p u m p, 

t h er e is n o m et h o d t o d at e t h at all o ws f or t h e a c c ur at e d et er mi n ati o n of t h e tr u e v ol u m e a n d 

s urf a c e ar e a of a m ari n e p arti cl e.  

T h e  c o m m o n  a p pr o a c h  t o  esti m at e  a g gr e g at e  v ol u m e  a n d  s urf a c e  ar e a  is  t o  m e as ur e  t h e 

a g gr e g at e di m e nsi o ns a n d fit a m at c hi n g g e o m etri c v ol u m e i. e. a n elli ps oi d or s p h er e fr o m 

w hi c h  t h e  v ol u m e  a n d  s urf a c e  ar e a  ar e  d eri v e d  ( e. g.  Pl o u g  &  Gr oss art  2 0 0 0,  G är d es  et  al. 

2 0 1 1,  I v ers e n  &  Pl o u g  2 0 1 3,  Z ets c h e  et  al.  2 0 2 0).  H o w e v er,  t h e  c o m p ositi o n  of  m ari n e 
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a g gr e g at es is hi g hl y h et er o g e n o us a n d c o nt ai ns i nt er n al p or e s p a c es a n d r uff s urf a c e ar e as 

( Z ets c h e et al. 2 0 2 0, Fli ntr o p et al. 2 0 1 8, R o g g e et al. 2 0 1 8, Pl o u g & P ass o w 2 0 0 7). T h er ef or e, 

t h e  est a blis h e d  m et h o ds  f or  t h e  a p pr o xi m ati o n  of  surf a c e  ar e a  a n d  v ol u m e  ar e  i n e vit a bl y 

bi as e d,  t h us  aff e cti n g  o ur  c a p a bilit y  t o  u n d erst a n d  a n d  pr e di ct  c ar b o n  c y cli n g  a n d  e x p ort 

wit hi n t h e bi ol o gi c al p u m p.  

I n t his st u d y, w e pr es e nt f or t h e first ti m e a n e w a p pr o a c h t o vis u ali z e i n 3 D t h e i nt er n al a n d 

e xt er n al  str u ct ur es  of  a n  a g gr e g at e.  W e  c o m bi n e  t h es e  o bs er v ati o ns  wit h  l a b -b as e d 

m e as ur e m e nts  of  si z e,  s ettli n g  v el o cit y  a n d  o x y g e n  c o ns u m pti o n  i n  or d er  t o  c o m p ar e  t h e 

a c c ur a c y of est a blis h e d a p pr o a c h es wit h pr e cis e v ol u m e a n d ar e a m e as ur e m e nts fr o m t h e 

m a g n eti c  r es o n a n c e  i m a gi n g  ( M RI).  W e  c o m bi n e  o ur  M RI  d eri v e d  a g gr e g at e  si z es  wit h  a 

c o m p ut ati o n al  fl ui d  d y n a mi cs  ( C F D)  b as e d  n u m eri c al  m o d el  t o  esti m at e  t h e  i m p a ct  of  t h e 

a g gr e g at e str u ct ur e o n h y dr o d y n a mi c pr o p erti es i n cl u di n g b o u n d ar y l a y er t hi c k n ess a n d dr a g 

f or c es. O ur fi n di n gs s u g g est t h at esti m ati o ns b as e d o n a g gr e g at e s urf a c e ar e a a n d v ol u m e 

w hi c h ar e d eri v e d fr o m g e o m etri c s h a p es i n v ol v es si g nifi c a nt diff er e n c es c o m p ar e d t o o ur 3 D 

r e c o nstr u ct e d  a g gr e g at e,  i n di c ati n g  t h at  t h e  us e  of  M R  i m a gi n g  c a n  b e  a  p o w erf ul  t o ol  t o 

i m pr o v e t h e str u ct ur al a n al ysis of m ari n e a g gr e g at es. 
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M at eri al a n d M et h o d s  

 

Al g a e c ult ur e s  

C ult ur es  of P h a e o c ystis  a nt ar cti c a , C h et o c er os  d e bilis  a n d Ps e u d o nit zs c hi a  t ur gi d ul a  w er e 

gr o w n f or 2 5 d a ys at 2  ° C i n artifi ci al s e a w at er wit h 3 5 P S U a c c or di n g t o K est er et al. ( 1 9 7 6), 

a n d w as e nri c h e d wit h n utri e nts a c c or di n g t o f/ 2 m e di u m ( G uill ar d 1 9 7 5). T h e c ult ur es w er e 

k e pt u n d er a c o nst a nt li g ht irr a di ati o n e q ui v al e nt t o 1 5 0 μ m ol  p h ot o ns m -2  s -1 . 

 

A g gr e g at e f or m ati o n  

A n  al g al  c o n c e ntr ati o n  of  7 0 0 0  c ells  ml -1  of P h a e o c ystis  a nt ar cti c a , C h et o c er os  d e bilis  a n d 

Ps e u d o nit zs c hi a t ur gi d ul a  r es p e cti v el y, w er e tr a nsf err e d i nt o p h os p h at e a n d tr a c e el e m e nts 

li mit e d artifi ci al s e a w at er ( F 1/ 4 ) a n d fill e d i nt o r oll er t a n ks ( 1 4 x 7. 5 c m; 1. 1 5  l t a n k-1 ). R oll er 

t a n k s w er e pl a c e d o n a r oll er t a bl e s et at 3 r p m i n a t e m p er at ur e-c o ntr oll e d c a bi n et s et at 

2  ° C u ntil a g gr e g at es h a d f or m e d aft er 5 d a ys.  

 

M e a s ur e m e nt s of a g gr e g at e s ettli n g a n d o x y g e n c o n s u m pti o n  

T o  d et er mi n e  t h e  a g gr e g at e  s ettli n g  v el o cit y,  si z e,  s ettli n g  ori e nt ati o n  a n d  o x y g e n 

c o ns u m pti o n,  a g gr e g at es  w er e  pl a c e d  i nt o  a  fl o w  c h a m b er  ( 5  c m  di a m et er)  w hi c h  k e e ps 

a g gr e g at es s us p e n d e d b y cr e ati n g a n u p w ar d fl o w, t h us mi mi c ki n g  a g gr e g at e s ettli n g ( Pl o u g 

& J ør g e ns e n 1 9 9 9). T h e w at er i n t h e fl o w c h a m b er w as a er at e d t o e ns ur e o x y g e n s at ur ati o n, 

a n d  c o ol e d  t o  t h e  i n c u b ati o n  t e m p er at ur e  of  t h e  al g al  c ult ur e  ( 2° C)  wit h  a  t h er m ost at 

(J ul a b o).  O n c e  t h e  fl o w  w as  a dj ust e d  t o  m ai nt ai n  t h e a g gr e g at e  s us p e n d e d,  t h e  s ettli n g 

v el o cit y w as d et er mi n e d i n tri pli c at es b y di vi di n g t h e fl o w r at e wit h t h e di a m et er of t h e fl o w 

c h a m b er. A g gr e g at e si z es w er e d et er mi n e d i n t h eir l e n gt h, wi dt h a n d h ei g ht wit h a r eti c al 

m o u nt e d o n a n o c ul ar a n d t h e s ettli n g  ori e nt ati o n of i n di vi d u al a g gr e g at es w as c a pt ur e d wit h 

a c a m er a ( S o n y al p h a 7 II wit h a m o u nt e d C arl Z eiss M a kr o -Pl a n ar T 1 0 0  m m f/ 2 Z F 2).  

T h e mi cr o bi al o x y g e n c o ns u m pti o n of a g gr e g at es w as m e as ur e d as v erti c al pr ofil es i n 1 0 0  µ m 

st e ps fr o m 1  m m a b o v e t h e a g gr e g at e u ntil t h e a g gr e g at e c e ntr e usi n g a cl ar k -t y p e o x y g e n 

mi cr o s e n s or  ( U ni s e n s e,  O X -1 2,  1 0  µ m  ti p  di a m et er)  m o u nt e d  o n  a  mi cr o m a ni p ul at or.  T o 

e ns ur e  t h at  n o  p h ot os y nt h eti c  O 2  pr o d u cti o n  fr o m  p h yt o pl a n kt o n  wit hi n  t h e  a g gr e g at es 

aff e ct e d  t h e  m e as ur e m e nts,  o x y g e n  pr ofil es  w er e  t a k e n  i n  t h e  d ar k.  T h e  o x y g e n  fl u x  of 
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i n di vi d u al a g gr e g at es w as c al c ul at e d i n n m ol O2  c m -2  h -1  b y u si n g t h e m o d el fr o m M or a di et 

al. ( 2 0 2 1) a n d t h e n m ulti pli e d b y t h e s urf a c e ar e a t o O 2  h -1 a g g -1 . Fr o m t h e o bt ai n e d o x y g e n 

c o n s u m pt i o n, t h e mi cr o bi al r es pir ati o n of i n di vi d u al a g gr e g at es w as d eri v e d ass u mi n g a o n e-

t o-o n e m ol ar r ati o of O 2  fl u x t o C O2  fl u x.  

 

A g gr e g at e pr e p ar ati o n f or M R i m a gi n g m e a s ur e m e nt s  

Aft er  t h e  m e as ur e m e nts  i n  t h e  fl o w  c h a m b er,  m ari n e  s n o w  p arti cl es  fr o m  t h e  r ol l er  t a n k 

e x p eri m e nts w er e e m b e d d e d i n a g ar os e f oll o wi n g a m o difi e d pr o c e d ur e a c c or di n g t o R o g g e 

et al. ( 2 0 1 8). A 0. 5 % w ei g ht c o ntri b uti o n of a g ar os e ( S E R V A, r es e ar c h gr a d e, g el str e n gt h mi n. 

1 7 0 0 g/ c m 2 ) w a s a d d e d t o filt er e d s e a w at er a n d h e at e d t o b oili n g t e m p er at ur e w hil e stirri n g 

u ntil  f ull y  diss ol v e d.  T h e  h ot  a g ar  w as  t h e n  fill e d  i nt o  a n  e m b e d di n g  m o ul d  w hi c h  w as 

s u bs e q u e ntl y pl a c e d o n a tiss u e c o ol er (J ür g e ns Tiss u e c o ol pl at e C O P 2 0) s et at 0° C. T h e tiss u e 

c o ol er w as us e d t o e ns ur e t h at t h e a g ar c ur e d  i n a gr a di e nt fr o m b ott o m t o t o p. Aft er a p pr o x. 

4  mi n, w h e n t h e a g ar i n t h e l o w er h alf of t h e e m b e d di n g m o ul d w as fir m a n d i n t h e u p p er 

h alf still li q ui d, i n di vi d u al a g gr e g at es w h er e g e ntl y pl a c e d i nt o t h e li q ui d a g ar a n d l et t o s ettl e 

o n t h e c ur e d a g ar w it hi n t h e m o ul di n g bl o c k. Aft er t h e a g ar f ull y c ur e d a s m all a g ar bl o c k 

c o nt ai ni n g t h e fr e el y e m b e d d e d a g gr e g at e w as c ut o ut of t h e e m b e d di n g m o ul d. T o c o ntr ol 

f or str u ct ur al alt er ati o ns fr o m t h e e m b e d di n g pr o c ess, di m e nsi o ns of wi dt h, l e n gt h a n d h ei g ht 

of  t h e e m b e d d e d a g gr e g at e w er e m e as ur e d o n c e m or e wit h a r eti c al m o u nt e d o n a st er e o 

l o u p e ( x x x) b ef or e t h e a g ar bl o c k w as g e ntl y tr a nsf err e d i nt o a 2 ml r e a cti o n t u b e. Aft er w ar ds, 

t h e r e a cti o n t u b e w as fill e d wit h a c o ntr ast a g e nt ( 0. 5 m m ol M a g n e vist s ol uti o n; S c h eri n g) 

w hi c h  w as  l et  t o  diff us e  i nt o  t h e  a g ar  bl o c k  f or  a  mi ni m u m  of  2 4 h.  E m b e d d e d  a g gr e g at es 

w h er e t h e n st or e d at 7° C u ntil t h e c o n d u cti o n of M R I m e as ur e m e nts.  

 

M RI m e a s ur e m e nt s  

M R  i m a gi n g  w as  d o n e  o n  a  Bi os p e c  7 0/ 2 0  U S R  ( Br u k er  Bi os pi n  M RI  G m b H,  Ettli n g e n, 

G er m a n y) wit h a m a g n eti c fi el d str e n gt h of 7 T w or ki n g at 3 0 0 M H z. T h e s yst e m ist e q ui p p e d 

wit h  a  m a g n eti c  fi el d  gr a di e nt  i ns ert  B G A 1 2 S 2  ( i n n er  di a m et er =  1 1 6  m m,  m a x.  gr a di e nt 

str e n gt h = 4 4 1  m T  m − 1 ). Si g n al e x cit ati o n a n d r e c e pti o n w as d o n e usi n g a c ust o m-b uil d r a di o 

fr e q u e n c y  ( R F)  l o o p-g a p  r es o n at or  (i n n er  di a m et er:  2 1 m m,  l e n gt h:  2 5 m m)  i n d u cti v el y 

c o u pl e d  t o  t h e  R F -s yst e m.  I n  or d er  t o  d eri v e  3 -di m e nsi o n al  m a ps  of  T 2 -r el a x ati o n  a n d 
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diff usi o n  of  w at e r  m ol e c ul es,  M R  i m a gi n g  m e as ur e m e nts  w er e  d o n e  usi n g  t h e  f oll o wi n g 

p ar a m et ers: ( 1) T 2 m a p: M ulti -S pi n -E c h o s e q u e n c e wit h 1 5 s pi n -e c h os s e p ar at e d b y 1 0 ms, T E 

= [ 1 0 2 0 … 1 5 0] ms, T R = 3. 0s, t w o ti m es si g n al a v er a gi n g, t ot al e x p eri m e nt al ti m e = 1 3: 3 9 

h o urs: mi n. ( 2) Diff usi o n m a p: St ejs k al -T a n n er p uls e d gr a di e nt S pi n -E c h o s e q u e n c e ( St ejs k al & 

T a n n er 1 9 6 5), T E = 2 7. 5 ms   T R = 3. 0s, 1 2 si g n al a v er a g es, t ot al e x p eri m e nt al ti m e = 2 8: 1 9 h: m, 

b -v al u es = [ 0 6 0 0] s m m -2 . 

B ot h  d at a  s ets  w er e  a c q uir e d  wit h  i d e nti c al  g e o m etri c al  p ar a m et er  at  a n  is otr o pi c  s p ati al 

r es ol uti o n of 7 8 µ m ( d at a m atri x si z e: 1 2 8 x 1 2 8 x 6 4 p oi nts, fi el d of vi e w ( F O V): 1 0 x 1 0 x 5 m m 3 ). 

D at a w er e st or e d i n t h e g e n eri c f or m at of t h e v e n d or.  

 

I m a g e pr e-pr o c e s si n g  

I m a g e  r e c o nstr u cti o n  w as  d o n e  offli n e  usi n g  c ust om  writt e n  s cri pts  i n  J uli a  pr o gr a m mi n g 

l a n g u a g e ( V ersi o n 1. 7. 1, htt ps://j uli al a n g. or g/ ) as f oll o ws: T h e a c q uir e d M R-ti m e d o m ai n d at a 

w er e arr a n g e d t o 4 D -d at a s ets w h er e t h e first 3 di m e nsi o ns r e pr es e nt t h e d at a k -s p a c e, w hil e 

t h e  4t h di m e n si o n  c orr es p o n ds  t o  v ol u m es  a c q uir e d  at  diff er e nt  e c h o  ti m es  ( T 2 -

m e as ur e m e nt) or b -v al u es ( diff usi o n m e as ur e m e nts). N e xt, t h e i n di vi d u al 3 D -d at a s ets w er e 

z er ofill e d al o n g all t hr e e k -s p a c e a x es pri or t o 3 D -F o uri er -Tr a nsf or m ati o n ( 3 D - F T) usi n g t h e 

" F F T W " -p a c k a g e  of  J uli a.  T h es e  F T -pr o c ess e d  d at a  w er e  s a v e d  as  m a g nit u d e  d at a  wit h  a n 

is otr o pi c s p ati al r es ol uti o n of 3 9 µ m i n t h e Nifti -f or m at (htt ps:// nifti. ni m h. ni h. g o v/ ) usi n g t h e 

J uli a "NIf TI " -p a c k a g e. T h e fi n al T 2 -r el a x ati o n m a p w as c al c ul at e d usi n g a l e ast-s q u ar es fitti n g 

al g orit h m  as  i m pl e m e nt e d  i n  J uli as  " Ls q Fit " -p a c k a g e  b y  a  pi x el wis e  esti m ati o n  of  t w o 

p ar a m et ers ( S 0, T 2) t o fit t h e d at a p oi nts at t h e m e as ur e d T E -ti m es a c c or di n g t h e foll o wi n g 

e q u ati o n: S( x, y, z, T E) = S 0( x, y, z) * e x p{ -T E/ T 2( x, y, z)} w h er e S( x, y, z, T E) : = si g n al ti m e c o urs e at 

v o x el p ositi o n ( x, y, z) m e as ur e d at T E a n d S 0( x, y, z) as w ell as T 2( x, y, z) ar e pi x el -wis e esti m at e d 

v al u es. T his r es ults i n a 3 -di m e nsi o n al m a p r e pr es e nti n g t h e s a m pl e d v ol u m e b y T 2 -r el a x ati o n 

v al u es i n ms. T h es e esti m at e d T 2 -v al u es ar e k n o w n t o b e s m all er as c o m p ar e d t o t h e i ntri nsi c 

T 2 r el a x ati o n ti m es - t his eff e ct is d u e t o t h e diff usi o n w ei g hti n g i ntr o d u c e d b y t h e tr a nsi e nt 

m a g n eti c fi el d gr a di e nts us e d f or s p ati al e n c o di n g t h e i m a g es ( E d z es et al. 1 9 9 8).  

A n al o g o us t o t his pr ot o c ol, t h e diff usi o n d at a w er e pr o c ess e d. H er e, t h e diff usi o n c o nst a nt 

( D C)  a n d  t h e  S 0  ar e  esti m at e d  b y  fitti n g  t h e  si g n al  t o  t h e  f oll o wi n g  e q u ati o n:  S( x, y, z, b)  = 
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S 0( x, y, z) * e x p{ -b * D C( x, y, z)} w h er e S( x, y, z, b) : = si g n al at v o x el p ositi o n ( x, y, z) m e as ur e d wit h 

t h e c orr es p o n di n g b-v al u e a n d S 0( x, y, z) as w ell as D C( x, y, z) ar e pi x el -wis e esti m at e d v al u es.  

Aft er  i m a g e  pr e -pr o c essi n g,  r es p e cti v e  a g gr e g at e  i m a g es  fr o m  T 2  m e as ur e m e nts  a n d 

diff usi o n m a ps w er e c o n v ert e d t o a n 8 -bit gr e y s c al e ( pi x el v al u es r a n gi n g fr o m 1 - 2 5 6), a n d 

st a c k e d i n a z -pl a n e usi n g t h e o p e n -s o ur c e i m a g e pr o c essi n g s oft w ar e i m a g e J (fiji, v ersi o n 

2. 1. 9/ 1. 5 3 c).  L o w  pi x el  v al u es  r e pr es e nt e d  e m b e d d e d  str u ct ur es  i. e. t h e  e m b e d d e d 

a g gr e g at e, w hil e hi g h v al u es r e pr es e nt e d t h e s urr o u n di n g a g ar a n d w at er p o c k ets wit hi n t h e 

a g gr e g at e. I n or d er t o diff er e nti at e b et w e e n a g gr e g at e str u ct ur es a n d s urr o u n di n g m e di u m, 

w e us e d t h e mi ni m u m d et e ct a bl e v o x el v al u e f or n ois e gr ai n t o d efi n e a t hr es h ol d v al u e.  

T h e d at a w er e pr o c ess e d wit h t h e A vi z o s oft w ar e ( v ersi o n 2 0 2 1. 2). T h e m e as ur e d a g gr e g at e 

w as  s e g m e nt e d  wit h  a  m ar k er -b as e d  w at ers h e d  al g orit h m  ( W at ers h e d  m o d ul e).  M ar k ers 

w er e s et wit h t h e S e g m e nt ati o n E dit or b y t hr es h ol d s e g m e nt ati o n (t hr es h ol d of 2 2 2). T h e 

r es ulti n g  str u ct ur e  w as  f urt h er  m a n u all y  c orr e ct e d  b y  i n cl u di n g  a n d  e x cl u di n g  i n di vi d u al 

v o x els  t o  a c c o u nt  f or  t h e  a g gr e g at e  a n d  b a c k gr o u n d,  r es p e cti v el y.  T his  w as  n e c ess ar y, 

b e c a us e s o m e p arts of t h e a g gr e g at e h a d v o x el v al u e s t h at l a y o utsi d e t h e t hr es h ol d v al u e, 

w hil e  p arts  of  t h e  b a c k gr o u n d  n ois e  l a y  wit hi n  t h e  t hr es h ol d  v al u e.  As  g ui d eli n e  f or  t h e 

a d diti o n a n d r e m o v al of v o x els w e f oll o w e d t h e pri n ci pl e t h at n ois e is a r a n d o m artif a ct a n d 

d o es n ot f or m c o h er e nt str u ct ur es.  T h er ef or e, it c a n b e e x p e ct e d t h at d et e ct e d str u ct ur es 

wit h a c o h er e nt a p p e ar a n c e, e. g. a d et e ct e d s h ar p e d g e o v er m ulti pl e v o x els, ar e p art of t h e 

e m b e d d e d a g gr e g at e str u ct ur e a n d vi c e -v ers a ( c o m p aris o n s h o w n i n Fi g. S 1). T h us, it s h o ul d 

b e n ot e d, t h at d u e t o t h e d et e cti o n li mit ati o ns of o ur M RI s et u p, t h e d efi n e d c o nt o ur of t h e 

a g gr e g at e m a y l o c all y v ar y wit hi n t h e si z e r a n g e of a v o x el, i. e., 3 9  µ m 3 . T h e M at eri al St atisti cs 

a n d  L a b el  St atisti c  m o d ul es  w er e  us e d  t o  c h ar a ct eri z e  t h e  a g gr e g at e  a n d  c al c ul at e  t h e 

a g gr e g at e’s v ol u m e a n d s urf a c e ar e a.  

 

Fl o w m o d el s et u p  

A n u m eri c al C F D ( C o m p ut ati o n al Fl ui d D y n a mi cs) m o d el w as us e d t o si m ul at e t h e fl o w i n t h e 

dir e ct vi ci nit y of t h e a g gr e g at e. T h e m o d el is b as e d o n t h e o p e n -s o ur c e t o ol b o x O p e n F O A M 

v ersi o n  2 1 1 2  ( O p e n  Fi el d  O p er ati o n  a n d  M a ni p ul ati o n,  w w w. o p e nf o a m. c o m).  I n  or d er  t o 

r es ol v e t h e fl o w e q u ati o ns O p e n F O A M us es t h e Fi nit e V ol u m e M et h o d ( F V M). I n t h e pr es e nt 

c as e  a  SI M P L E  ( S e mi -I m pli cit  M et h o d  f or  Pr ess ur e-Li n k e d  E q u ati o ns)  s ol v er  t h at  all o ws  t o 
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c o u pl e t h e N a vi er -St o k es e q u ati o ns wit h a n it er ati v e pr o c e d ur e w as us e d ( F er zi n g er & P eri c 

2 0 0 1). T h e d o m ai n ( D X = 0. 0 2 m, D Y = 0. 0 2 m, D Z = 0. 0 6 m) w as dis cr eti z e d i nt o a gri d of 

t hr e e-di m e nsi o n al  h e x a g o n al  el e m e nts.  T h e  fl o w  w as  dri v e n  b y  i nl et  a n d  o utl et  b o u n d ar y 

c o n diti o ns  t h at  w er e  assi g n e d  at  t h e  t o p  a n d  b ott o m  of  t h e  d o m ai n. All  si d es  w alls  w er e 

dis cr eti z e d wit h r e c y cli n g b o u n d ar y c o n diti o ns. I n or d er t o r es ol v e t h e fl o w i n hi g h r es ol uti o n 

e a c h  a g gr e g at e  w as  e m b e d d e d  b y  si x  m es h  r efi n e m e nt  z o n es.  I n  t ot al  t hr e e  a g gr e g at e 

g e o m etri es w er e dis cr eti z e d i nt o t h e d o m ai n at X =  0. 0 1 m, Y = 0. 0 1 m a n d Z = 0. 0 4 m ( Fi g. 1). 

T w o g e o m etri es w er e d esi g n e d as si m plifi e d s h a p e m o d els (s p h er e a n d elli ps oi d) a n d s er v e d 

m o d el  v ali d ati o n  ( Fi g.  2).  B ot h  g e o m etri es  w er e  cr e at e d  wit h  t h e  o p e ns o ur c e  s oft w ar e 

Bl e n d er a n d i m pl e m e nt e d i nt o t h e C F D  e n vir o n m e nt as S T L fil es. Pl e as e n ot e t h at t h e si z e 

r a n g es  of  t h e  elli ps oi d  a n d  t h e  s p h er e  b as e d  o nt o  t h e  e q u al  s p h eri c al  di a m et er.  T h e  S T L 

(st er e o lit h o gr a p h y fil e) fil e of t h e n at ur al a g gr e g at e, w as als o p ositi o n e d at t h e s a m e l o c ati o n 

as t h e s p h er e a n d  t h e elli ps oi d. T h e ori e nt ati o n of t h e M R i m a g e d a g gr e g at e w as s et t o m at c h 

t h e ori e nt ati o n of t h e a g gr e g at e i n t h e fl o w c h a m b er. T h e s ettli n g v el o cit y v al u es u n d er w hi c h 

all a g gr e g at es w er e t est e d w as U z = 6 0. 2 5 m d a y -1 . E a c h m o d el r u n w as st o p p e d aft er th e fl o w 

fi el d w as i n st e a d y st at e, w h er e b y all m o d el r u ns c o n v er g e d aft er 1 2 0 0 it er ati o n st e ps. E a c h 

si m ul ati o n  w as  r u n  i n  p ar all el  o n  4 8  c or es  a n d  t o o k  3 9  h o urs  of  c o m p ut ati o n  ti m e  o n  a 

B e o w ulf cl ust er.  

I m a g es cr e at e d fr o m t h e m o d el o ut p ut w er e g e n er at e d usi n g t h e 3 D o p e n -s o ur c e i m a gi n g 

s oft w ar e P ar a vi e w ( Kit w ar e). B o u n d ar y l a y er si z es w er e d efi n e d as fl o w v el o citi es wit hi n t h e 

u p p er  1 0 %  of  t h e  t er mi n al  s ettli n g  v el o cit y  of  t h e  a g gr e g at e  fr o m  fl o w  c h a m b er 

m e as ur e m e nts. A n is o v ol u m e Filt er w as us e d t o d eri v e t h e e x a ct l o c ati o n of t h e b o u n d ar y 

l a y er. Fr o m t h e d eri v e d b o u n d ar y l a y er, t h e v ol u m e a n d s urf a c e ar e a w h er e d eri v e d usi n g 

P ar a vi e w.  

 

E x c e s s d e n sit y of a g gr e g at e s  

Fr o m t h e m e as ur e m e nts i n t h e fl o w c h a m b er, w e c al c ul at e d t h e e x c ess d e nsit y (∆ ρ ) of 

a g gr e g at es a c c or di n g t o I v ers e n a n d Pl o u g ( 2 0 1 0):  

 

∆ 𝜌 = 	
% & 	' ( 	) *

+

,
	- 	.

      ( 1) 
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w h er e  ρ  ϖ  i s t h e d e n sit y of s e a w at er at 2 ° C at a s ali nit y of 3 5 P S U ( 1. 0 2 8 0  i n g c m -3 ), ω  i s t h e 

m e a s ur e d a g gr e g at e s ettli n g v el o cit y i n c m s -1 , g  i s t h e gr a vit ati o n al a c c el er ati o n ( 9 8 1 c m  s -2 ) 

a n d D i s t h e a g gr e g at e di a m et er ( c m) i n dir e cti o n of t h e Z -a xis w hi c h w as d eri v e d fr o m t h e 

r es p e cti v e  s h a p es  wit hi n  t h e  m o d el. C D  i s  t h e  di m e nsi o nl ess  dr a g  f or c e  w hi c h  w as 

e x p eri m e nt all y d eri v e d fr o m t h e fl o w  m o d el.  
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R e s ult s  

 

A list of a g gr e g at e pr o p erti es i n cl u di n g t h e a g gr e g at e s h a p e ( v ol u m e, ar e a a n d p or e s p a c e), 

mi cr o bi al  r es pir ati o n  as  w ell  as  h y dr o d y n a mi c  pr o p erti es  ( b o u n d ar y  l a y er,  dr a g  f or c e  a n d 

e x c ess d e nsit y) ar e s u m m ari z e d i n t a bl e 1.  

 

A g gr e g at e f or m ati o n  

A g gr e g at es  fr o m  a  p h yt o pl a n kt o n  c ult ur e  mi x  wit h  e q u al  p arts  of P h a e o c ystis  a nt ar cti c a , 

C h et o c er os  d e bilis  a n d Ps e u d o nit zs c hi a  t ur gi d ul a  w er e  f or m e d  at  a  t ot al  al g al  c ell 

c o n c e ntr ati o n of 2 1 0 0 0  c ell s  ml -1 . T h e f or m e d a g gr e g at es w er e hi ghl y p or o us a n d v er y fr a gil e 

( Fi g. S 2), t h us f alli n g a p art r e g ul arl y w hi c h m a d e t h e h a n dli n g diffi c ult. 

 

A g gr e g at e v ol u m e, ar e a a n d s h a p e  

A n o v er vi e w fi g ur e of t h e s h a p e a n d i nt er n al p or e of t h e a g gr e g at e d eri v e d fr o m M RI is s h o w n 

i n Fi g. 3 . T h e v ol u m e of t h e M RI  d eri v e d a g gr e g at e m o d el wit h a d d e d p or e s p a c e v ol u m e w as 

3. 8 6  m m 3  a n d  t h er ef or e  3 7 %  l ar g er  as  t h e  o pti c all y  fitt e d  s p h er e  wit h  2. 4 3  m m 3  a n d  4 5 % 

l ar g er as t h e d eri v e d s p h er e wit h 2. 1 4 m m 3 . B y e x cl u di n g t h e m e as ur e d p or e s p a c e v ol u m e 

of 0. 6 8 m m 3 , t h e r e s ulti n g M RI d eri v e d tr u e a g gr e g at e v ol u m e w as 3. 1 8 m m 3  wit h a mi ni m u m 

e sti m at e of 3. 0 8 m m 3  a n d a m a xi m u m esti m at e of 3. 2 3 m m 3 .  

T h e o ut si d e s urf a c e ar e a of t h e M RI  d eri v e d a g gr e g at e m o d el w as 0. 1 8 9  c m 2 , w hil e s urf a c e 

ar e as of t h e o pti c al l y d eri v e d elli ps oi d a n d s p h er e w er e a p pr o xi m at el y h alf wit h 0. 0 9 1 c m 2  

a n d 0. 0 8 0  c m 2  r e s p e cti v el y. T h e p or e s p a c e ar e a of t h e M RI  d eri v e d a g gr e g at e m o d el w as 

0. 1 7 0  c m 2 ,  r e s ulti n g  i n  a  t ot al  s urf a c e  ar e a  of  0. 3 5 8  c m2  wit h  mi ni m u m  a n d  m a xi m u m 

esti m at es of 0. 3 5 c m 2  a n d 0. 4 2 c m 2 , r e s p e cti v el y. T h er ef or e, t h e t ot al s urf a c e ar e a of t h e M RI  

d eri v e d  a g gr e g at e  m o d el  w as  ~ 4  f ol d  l ar g er  as  t h e  o pti c all y  d eri v e d  s urf a c e  ar e a  of  t h e 

elli ps oi d a n d s p h er e.  

T h e v ol u m e of t h e o pti c all y d eri v e d elli ps oi d fr o m t h e e m b e d d e d a g gr e g at e w as 2. 5 5  m m 3  

w hi c h  a m o u nts  t o  a  ~ 5 %  i n cr e as e  c o m p ar e d  t o  t h e  elli ps oi d  v ol u m e  d eri v e d  fr o m  fl o w 

c h a m b er  m e as ur e m e nts.  T h e  s h a p e  of  t h e  e m b e d d e d  a g gr e g at e  a p p e ar e d  o v er all  m or e 

fl att e n e d wit h a h ei g ht, wi dt h a n d d e pt h of 1. 7 1 m m,  2. 7 5  m m & 1. 0 4 m m,  w hil e t h e s h a p e 
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of t h e s us p e n d e d a g gr e g at e i n t h e fl o w c h a m b er w as n arr o w er b ut m or e el o n g at e d i n h ei g ht 

wit h di m e nsi o ns of 2. 1 2 5  m m, 1. 7 5  m m a n d 1. 2 5  m m, r es p e cti v el y ( Fi g. 2).  

 

Fl o w v el o cit y, b o u n d ar y l a y er si z e a n d v orti cit y  

T h e a g gr e g at e s ettli n g v el o cit y m e as ur e d i n t h e fl o w c h a m b er w as 6 0  m  d a y -1 . T h e fl o w fi el ds 

d eri v e d fr o m t h e m o d el o ut p ut s h o w e d p ar all el r u n ni n g str e a mli n es w hi c h w er e d efl e ct e d 

fr o m  t h e  s urf a c e  of  t h e  r es p e cti v e  s h a p e,  s m o ot hl y  f oll o w e d  t h e  s urf a c e  a n d  aft er w ar ds 

c o n v er g e d  b a c k  t o  i n -p ar all el  r u n ni n g  str e a mli n es  wit h  n o  i n di c ati o n  f or  t h e  f or m ati o n  of 

v orti c es  i n  t h e  l e e w ar d  dir e cti o n  of  t h e  r es p e cti v e  s h a p es  ( Fi g.  S 3).  F or  t h e M RI  d eri v e d 

a g gr e g at e  m o d el,  str e a mli n es  s h o w e d  n o  i n di c ati o n  f or  fl o w  t hr o u g h  t h e  i nt er n al  p or e 

str u ct ur es.  

T h e  b o u n d ar y  l a y er  ar e a  of  t h e M RI  d eri v e d  m o d el  a g gr e g at e  w as  0. 6 7  c m 2  wit h  a  t ot al 

v ol u m e of 6. 1 1  m m 3 . T h e b o u n d ar y l a y er ar e a of t h e elli ps oi d w as 0. 2 0 c m 2  wit h a v ol u m e of 

3. 2 5  m m 3  w hil e t h e b o u n d ar y l a y er of t h e s p h er e h a d a n ar e a of 0. 2 0  c m 2  wit h a v ol u m e of 

3. 1 2  m m 3 . T hi s r e s ult s i n a n ~ 2-f ol d l ar g er s urf a c e ar e a a n d ~ 3-f ol d l ar g er t ot al v ol u m e of t h e 

b o u n d ar y l a y er b y t h e M RI  d eri v e d m o d el a g gr e g at e w h e n c o m p ar e d t o t h e b o u n d ar y  l a y er 

of t h e elli ps oi d a n d t h e s p h er e ( Fi g 5 ).  

T h e r es p e cti v e wi n d w ar d a n d l e e w ar d dist a n c e of t h e b o u n d ar y l a y er al o n g t h e z -a xis w as 

0. 0 2 8  c m a n d 0. 0 2 4  c m f or t h e m o d el d eri v e d a g gr e g at e, w hil e t h e elli ps oi d w as 0. 0 1 2  c m a n d 

0. 0 2  c m a n d t h e s p h er e w as 0. 0 2  c m a n d 0. 0 2 8  c m. W h e n di vi di n g t h e c o m bi n e d dist a n c e of 

t h e b o u n d ar y l a y er al o n g t h e z-a xis wit h t h e di a m et er of t h e r es p e cti v e s h a p e, t h e b o u n d ar y 

l a y er fr a cti o n w as 0. 2 4 5 f or t h e M RI  d eri v e d a g gr e g at e, w hil e t h e elli ps oi d h a d t h e s m all est 

fr a cti o n wit h 0. 1 5 7 a n d t h e s p h er e t h e l ar g est wit h 0. 3 0 0.  

V orti cit y  fi el ds  cl e arl y  pr o n o u n c e d  o n  t h e  s urf a c e  of  t h e M RI  d eri v e d  a g gr e g at e  w hil e  t h e 

s urf a c e of t h e elli ps oi d a n d t h e s p h er e f or m e d b ar el y a n y v orti cit y ( Fi g. 4 a -c ). T h e i nt e nsit y of 

v orti cit y fi el ds f or t h e M RI  d eri v e d a g gr e g at e v ari e d d e p e n di n g o n t h e h et er o g e n eit y of t h e 

s urf a c e  str u ct ur e  a n d  w h er e  m ost  i nt e ns e  at  str u ct ur es  t h at  e xt e n d e d  l at er al  fr o m  t h e 

a g gr e g at e ( Fi g. 4 a ).  

 

Dr a g f or c e, dr a g c o effi ci e nt a n d e x c e s s d e n sit y  



M a n us cri pt I  

 
 
 

3 7  

T h e  t ot al  dr a g  f or c e  g e n e r at e d  o n  t h e  s p h er e  b y  o ur  m o d el  w as  0. 6 8 3  N  ( Fi g. 6 ).  T h es e 

o bs er v ati o ns m at c h e d w ell t h e t h e or eti c al b as e d dr a g c o effi ci e nts of 0. 6 5 1  N a c c or di n g t o 

W hit e  et  al.  2 0 0 5,  s u g g esti n g  t h at  o ur  m o d el  w as  c a p a bl e  t o  r e pr es e nt  t h e  h y dr o d y n a mi c 

f or c es o n t h e r es pe cti v e s h a p es wit h a pr e cisi o n of ~ 9 5 %. C o m p ar e d t o t h e s p h er e, t h e dr a g 

f or c e g e n er at e d o n t h e elli ps oi d w as o nl y 0. 4 9 4 N w hi c h a m o u nts t o a ~ 3 0 % l o w er dr a g f or c e 

g e n er at e d o n t h e s p h er e, w hil e t h e dr a g f or c e fr o m t h e M RI  d eri v e d m o d el a g gr e g at e w as 

8. 1 1  N r es ulti n g i n a n ~ 1 2 -f ol d i n cr e as e c o m p ar e d t o t h e s p h er e.  

T h e d eri v e d dr a g c o effi ci e nt f or t h e M RI  d eri v e d a g gr e g at e w as 2 9 8. 2 fr o m w hi c h 1 7 6. 7 w as 

f or m e d b y vis c o us dr a g a n d 1 2 1. 5 b y pr ess ur e dr a g. T h e dr a g c o effi ci e nt f or t h e elli ps oi d w as 

l o w est wit h 1 8. 2 fr o m w hi c h 1 3. 9 w as f or m e d b y vis c o us dr a g a n d 4. 2 b y pr ess ur e dr a g, w hil e 

t h e s p h er e g e n er at e d a dr a g c o effi ci e nt of 2 5. 1 w hi c h c o m p os e d of a vis c o us dr a g b y 1 6. 8 a n d 

pr ess ur e dr a g of 8. 3.  

Usi n g t h e m o d el d eri v e d dr a g c o effi ci e nts, t h e c al c ul at e d e x c ess d e nsit y of t h e M RI  d eri v e d 

a g gr e g at e  m o d el  w as  5. 3 7 • 1 0 -3  g  c m -3 .  T hi s  w a s  ~ 1 0-f ol d  hi g h er  as  f or  t h e  s p h er e  wit h 

5. 9 8 • 1 0 -4  g  c m -3 , w hil e e x c e s s es d e nsit y of t h e elli ps oi d w as l o w est wit h 3. 3 3 • 1 0 -4  g  c m -3 . 

 

R e s pir ati o n r at e  

T h e o x y g e n mi cr os e ns or m e as ur e m e nts of t h e a g gr e g at e w hil e s ettli n g i n t h e fl o w c h a m b er 

s h o w e d a n O 2 fl u x of 5. 5 2 7 8 n m ol O 2  c m -2  h -1 . A s s u mi n g a 1 t o 1 m ol ar c o n v ersi o n of O2  t o 

C O 2  fr o m mi cr o bi al r es pir ati o n, t h e ar e a i nt e gr at e d C O2  fl u x of t h e s p h er e w as 1 0. 6 5 n m ol C 

a g g -1  d -1 . T h e ar e a i nt e gr at e d C O2  fl u x of t h e elli ps oi d w as si mil ar wit h 1 2. 0 8 n m ol C a g g-1  d -1 , 

w hil e t h e l ar g er ar e a of t h e M RI  d eri v e d a g gr e g at e f or m e d a 2 -f ol d hi g h er C O2  fl u x of 2 5. 0 7 

n m ol C a g g -1  d -1 . 

 

 



M a n us cri pt I  

 
 
 

3 8  

 
 
Fi g 1: N u m eri c al m o d el s et u p i n di c ati n g t h e m o d el di m e nsi o ns, b o u n d ar y c o n diti o ns a s w ell a s t h e m e s h di stri b uti o n. 

 

 
Fi g 2: O v er vi e w of t h e t e st e d a g gr e g at e s h a p e s: a) S p h er e b) Elli p s oi d c) A g gr e g at e  

 
 
 
 



M a n us cri pt I  

 
 
 

3 9  

 
 

 

Fi g. 3 . A g gr e g at e  m o d el  of  t h e  i nt er n al  a n d  e xt er n al  a g gr e g at e  s h a p e,  d eri v e d  fr o m  m e a s ur e m e nt s  wit h m a g n eti c 
r e s o n a n c e i m a gi n g (M RI ).  
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Fi g. 4 . M o d el d eri v e d v orti cit y fi el ds  ( a-c) a n d fl o w v el o cit y al o n g t h e Z-a xi s  ( d-f) f or t h e s p h er e ( a & d), elli ps oi d ( b & e) 
a n d a g gr e g at e ( c & f).  T h e c o or di n at e a x es s h o ws t h e ori e nt ati o n at w hi c h t h e m o d el o ut p ut is d e pi ct e d.  
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Fi g. 5 . M o d el d eri v e d b o u n d ar y l a y er s h a p e f or t h e s p h er e  ( a), elli ps oi d (b ) a n d a g gr e g at e  (c ). T h e d e pi ct e d b o u n d ar y 
l a y er w as d efi n e d as w at er v el o citi es w hi c h ar e wit hi n  ≥ 9 0  - 1 0 0 % of t h e t er mi n al s ettli n g v el o cit y. T h e c o or di n at e a x es 
s h o ws t h e ori e nt ati o n a t w hi c h t h e m o d el o ut p ut is d e pi ct e d.  

 

 

1 m m
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c

1 m m

1 m m
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Fi g. 6 . G e n er at e d  dr a g  f or c e  of  t h e or eti c al  a n d  m o d el  d eri v e d  s ettli n g  f or  diff er e nt  s h a p e s.  Li g ht  gr e y  d ots  d e pi ct 
t h e or eti c al  v al u es  f or  g e n er at e d  dr a g  f or c e  wit h  i n cr e asi n g  s ettli n g  v el o citi es  a c c or di n g  t o  W hit e  et  al.  2 0 0 5.  T h e 
r e m ai ni n g  d ots  s h o w  t h e  g e n er at e d  dr a g  f or c e  o n  t h e  a g gr e g at e  (r e d),  elli ps oi d  ( bl u e)  a n d  s p h er e  ( bl a c k),  w hi c h  w as 
d eri v e d fr o m t h e m o d el o ut p ut.  

 

  



M a n us cri pt I  

 
 
 

4 3  

T a bl e. 1. C o m p ar ati v e o v er vi e w t a bl e of s p h er e, elli p s oi d a n d a g gr e g at e pr o p erti e s r e g ar di n g s h a p e, r e s pir ati o n a n d 
h y dr o d y n a mi c f e at ur e s. T h e 1 0 % v al u e f or t h e b o u n d ar y l a y er v ari a bl es i n di c at es t h at t h e b o u n d ar y l a y er w as d efi n e d 
w at er v el o citi es w hi c h ar e wit hi n  ≥ 9 0  - 1 0 0 % of t h e t er mi n al s ettli n g v el o cit y . D et ails o n r es p e cti v e v ari a bl es c a n b e o bt ai n 
fr o m t h e m at eri al & m et h o ds s e cti o n. 

 S p h er e  Elli p s oi d  A g gr e g at e  

S urf a c e ar e a ( e x cl u di n g p or e 

s p a c e)  

0. 0 8 0 c m 2  

 

0. 0 9 1 c m 2  0. 1 8 9 c m 2  

S urf a c e ar e a (i n cl u di n g p or e 

s p a c e)  

  0. 3 5 8  c m 2  

V ol u m e ( e x cl u di n g p or e s p a c e)  2. 1 4 m m 3  2. 4 3  m m 3  3. 8 6  m m 3  

V ol u m e (i n cl u di n g p or e s p a c e)    3. 1 8 m m 3  

Z a xi s di a m et er  0. 1 6 0 c m  0. 2 0 8 c m  0. 2 1 2 c m  

T ot al dr a g c o effi ci e nt  2 5. 0 9 3  1 8. 1 6 4  2 9 8. 2 3 8  

 

Pr ess ur e dr a g c o effi ci e nt  8. 2 5 5  4. 2 4 7  1 2 1. 5 0 0  

Vis c o us dr a g  1 6. 8 3 8  1 3. 9 1 7  1 7 6. 7 3 7  

Dr a g  0. 6 8 3 N  0. 4 9 4 N  8. 1 1 0 N  

E x c ess d e nsit y  5. 9 8 8 * 1 0 -4  g c m -3  3. 3 3 4 * 1 0 -4  g c m -3  5. 3 7 3 * 1 0 -3  g c m -3  

B o u n d ar y l a y er ar e a ( 1 0 %)  0. 2 0 c m 2  0. 2 0 c m 2  0. 6 7 c m 2  

B o u n d ar y l a y er v ol u m e ( 1 0 %) 

(i n cl u di n g p or e s p a c e) 

3. 1 2 m m 3  3. 2 5 m m 3  6. 1 1 m m 3  

Ar e a i nt e gr at e d O 2  fl u x 1 0. 6 1 n m ol O 2 a g g -1  

d -1  

1 2. 0 8 n m ol O 2 a g g -1  

d -1  

2 5. 0 7 n m ol O 2 a g g -1  

d -1  

V ol u m etri c O 2  fl u x 4. 9 6  n m ol  O 2 m m -3  

d -1  

4. 9 6  n m ol  O 2 m m -3  

d -1  

6. 4 9 n m ol O 2 m m -3  

d -1  
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Di s c u s si o n  

 

I n t his st u d y, w e s h o w f or t h e first ti m e a t hr e e-di m e nsi o n al r e pr es e nt ati o n of t h e i nt er n al 

a n d  e xt er n al  str u ct ur es  of  a  s oft  e m b e d d e d  a g gr e g at e  usi n g  m a g n eti c  r es o n a n c e  i m a gi n g 

( M RI). A m aj or c o nstr ai n i n t h e st u d y of m ari n e a g gr e g at es is t h eir hi g hl y s ensiti v e str u ct ur e. 

T his  m a k es  t h e  st u d y  of  si n gl e  a g gr e g at es  c h all e n gi n g  as  mi n or  dist ur b a n c es  m a y  alr e a d y 

r es ult i n t h e alt er ati o n or disr u pti o n of t h e a g gr e g at e str u ct ur e, t h us aff e cti n g t h e o ut c o m e 

of m e as ur e m e nts. I n t h e c as e of o ur st u d y, it is p ossi b l e t h at t h e a g gr e g at e str u ct ur e w as 

aff e ct e d b y t h e a g gr e g at e e m b e d di n g i nt o a g ar. E m b e d di n g of m ari n e a g gr e g at es i n m e di a 

s u c h as cr y o g els ( E b ers b a c h a n d Tr ull 2 0 0 8; L a ur e n c e a u -C or n e c et al. 2 0 1 5; Wi e d m a n n et al. 

2 0 1 6, Fli ntr o p et al. 2 0 1 8), h ar d r esi n, o r a g ar ( R o g g e et al. 2 0 1 8) h a v e pr e vi o usl y b e e n us e d 

t o fi x a n d pr es er v e si n gl e a g gr e g at es f or a n al ys es wit h mi ni m al i m p a ct o n t h eir str u ct ur e. T h e 

utili z e d  m et h o d  of  s oft -e m b e d di n g  i n  a g ar  f or  t h e  fi x ati o n  of  t h e  m ari n e  a g gr e g at e  w as 

s u g g est e d  t o  b e  mi ni m al  i n v asi v e  ( R o g g e  et  al.  2 0 1 8).  T o  f urt h er  mi ni mi z e  str u ct ur al 

dist ur b a n c es,  w e  us e d  a  gr a di e nt  e m b e d di n g  w hi c h  d a m p e n e d  t h e  i m p a ct  of  t h e  s ettli n g 

a g gr e g at e o n t h e c ur e d a g ar d uri n g t h e e m b e d di n g pr o c ess.  

R e p e at e d m e as ur e m e nts of t h e l e n gt h, wi dt h a n d h e i g ht of t h e e m b e d d e d a g gr e g at e r es ult e d 

i n  a  v ol u m e  i n cr e as e  of  t h e  fitt e d  elli ps oi d  of  ~ 5 %,  w hi c h  is  wit hi n  a n  e x p e ct e d  r a n g e  of 

m e as uri n g  err or  a n d  s u g g ests  t h at  n o  c o n d e ns ati o n  or  s w elli n g  of  t h e  a g gr e g at e  o c c urr e d 

aft er  e m b e d di n g.  H o w e v er,  it  s h o ul d  b e  n ot e d  t h at  i n  c o m p aris o n  t o  t h e  l e n gt h 

m e as ur e m e nts o bt ai n e d i n t h e fl o w c h a m b er, m e as ur e m e nts of t h e a g gr e g at e h ei g ht w h er e 

s m all er i n t h e c ur e d a g ar bl o c k w hil e t h e m e as ur e d wi dt h w as l ar g er. D u e t o t h e s e nsiti v e 

str u ct ur e of t h e a g gr e g at e, t h e h y dr o d y n a mi c f or c es w hil e s ettli n g will d ef or m a n a g gr e g at es 

str u ct ur e  i nt o  a  m or e  str e a mli n e  s h a p e.  T h e  o bs er v e d  diff er e n c e  i n  a g gr e g at e  h ei g ht  a n d 

wi dt h ar e t h er ef or e li k el y a r es ult of e m b e d di n g t h e a g gr e g at e i n a q u asi -s us p e n d e d st at e, 

w hi c h  als o  e x pl ai ns  t h e r el ati v el y  m or e  el o n g at e d  s h a p e  of  t h e  a g gr e g at e  al o n g  t h e  z -a xis 

w h e n c o m p ar e d t o t h e s h a p e d eri v e d fr o m M R I ( Fi g. 2). T h e a m o u nt of d ef or m ati o n b et w e e n 

m e as ur e m e nts of t h e s ettli n g a g gr e g at e i n t h e fl o w c h a m b er a n d t h e s e di m e nt e d a g gr e g at e 

i n t h e e m b e d din g m e di u m str o n gl y d e p e n ds o n t h e c o m p ositi o n of t h e e m b e d d e d a g gr e g at e. 

W e f or m e d a g gr e g at es fr o m p h yt o pl a n kt o n c ult ur es of di at o ms a n d P h a e o c ystis a nt ar cti c a  

w hi c h pr o d u c e v er y p or o us a g gr e g at es wit h hi g h q u a ntiti es of T E P ( Tr a ns p ar e nt e x o p ol y m er 
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p arti cl es; P ass o w 2 0 0 0, R ei gst a d & W ass m a n n 2 0 0 7, Fi g. S 2.). H o w e v er, w e e x p e ct t h e eff e ct 

of  h y dr o d y n a mi c  d ef or m ati o n  of  t h e  a g gr e g at e  str u ct ur e  t o  b e  l ess  i n  m or e  c o m p a ct 

a g gr e g at es a n d t o b e n o n -e xisti n g f or z o o pl a n kt o n f e c al p ell ets. W hil e t his c a v e at s h o ul d b e 

c o nsi d er e d  f or  t h e  i nt er pr et ati o n  of  t h e  e m b e d d e d  a g gr e g at e,  w e  o bs er v e d  dis cr e p a n ci es 

b et w e e n  t h e  mi cr os c o p e  a n d  M RI  t h at  w er e  l ar g er  t h a n  w h at  c o ul d  b e  e x pl ai n e d  b y  t h e 

e m b e d di n g  pr o c e d ur e  al o n e.  H e n c e,  w e  c o nsi d er  t h e  c o m bi n ati o n  of  M RI  wit h  s oft 

e m b e d di n g i n a g ar as a p o w erf ul n e w t o ol t o st u d y m ari n e a g gr e g at es o n t h e s u b -a g gr e g at e 

l e v el. 

 

I m p a ct of g e o m etri c v ol u m e e sti m ati o n s o n t ot al a g gr e g at e v ol u m e  

I n  e x p eri m e nt al  s et u ps,  a g gr e g at e  si z e  is  d et er mi n e d  fr o m  m e as ur e me nts  of  a g gr e g at e 

l e n gt h,  wi dt h  a n d  h ei g ht  a n d  t h e  e q ui v al e nt  s p h eri c al  di a m et er  is  c al c ul at e d  fr o m  t h e 

a g gr e g at e  v ol u m e,  t y pi c all y  b y  ass u mi n g  t h at  t h e  a g gr e g at e  h as  a n  elli ps oi d al  s h a p e  ( e. g. 

Pl o u g a n d Gr oss art 2 0 0 0, I v ers e n & Pl o u g 2 0 1 0, I v ers e n & R o b er t 2 0 1 5). W hil e m ost m ari n e 

s n o w a g gr e g at es t e n d t o h a v e elli ps oi d al s h a p es, t h e y c a n h a v e m a n y ot h er s h a p es i n cl u di n g 

s p h eri c al,  t u b ul ar,  c yli n dri c al,  a n d  e v e n  c o m et  s h a p es,  m e a ni n g  t h at  t h e  a g gr e g at e  h as  a 

s p h eri c al fr o nt wit h a c o m et t ail i n its w a k e.  

T h e a g gr e g at e v ol u m e w e o bt ai n e d fr o m M RI m e as ur e m e nts w as 6 0 % l ar g er wit h a 2 -f ol d 

l ar g er o utsi d e s urf a c e ar e a, c o m p ar e d t o t h e o pti c all y fitt e d elli ps oi d. As a g gr e g at e s h a p es 

c a n b e hi g hl y di v ers, t h e utili z e d g e o m etri c s h a p e will i m p a ct h o w w ell t h e tr u e  a g gr e g at e 

v ol u m e a n d s urf a c e ar e a ar e r e pr es e nt e d. T h e v ol u m e d eri v e d fr o m a fitt e d r e ct a n gl e, f or 

i nst a n c e,  s h o w e d  a  b ett er  fit  f or  o ur  a g gr e g at e  b y  o nl y  o v er esti m ati n g  t h e  M RI  d eri v e d 

v ol u m e b y ~ 2 0 % a n d u n d er esti m ati n g t h e s urf a c e ar e a b y ~ 1 0 %. It is e x p e ct e d, h o w e v er, t h at 

diff er e nt  a g gr e g at e  s h a p es  w o ul d  yi el d  diff er e nt  r es ults,  t h us  i m pl yi n g  t h at  esti m ati o ns  of 

v ol u m e a n d s urf a c e ar e a of i n di vi d u al a g gr e g at es m a y b e ar l ar g e err ors d e p e n di n g o n t h e 

fitt e d s h a p e.  

T his o bs er v ati o ns i n t ur n m a y h a v e l ar g e c o ns e q u e n c es f or v ari o us pr a cti c es w hi c h ar e b as e d 

o n v ol u m e a n d ar e a esti m at es t h at ar e d eri v e d fr o m fitt e d g e o m etri c s h a p es. F or i nst a n c e, 

t h e r es pir at or y C O2  fl u x of t h e mi cr o bi al c o m m u nit y o n a n a g gr e g at e is c o m m o nl y d eri v e d 

fr o m m e as ur e m e nts of o x y ge n c o n c e ntr ati o n pr ofil es t hr o u g h t h e a g gr e g at e -w at er i nt erf a c e 

of t h e diff usi v e b o u n d ar y l a y er ( e. g. Pl o u g et al. 2 0 0 8, I v ers e n & Pl o u g 2 0 1 3). T o d et er mi n e 
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t h e  t ot al  C O2  r e s pir ati o n,  t h e  r es pir at or y  C O2  fl u x  i s  t h e n  i nt e gr at e d  b y  t h e  ar e a  of  t h e 

a g gr e g at e  w hi c h c o m m o nl y is d eri v e d usi n g a fitt e d elli ps oi d a n d t h us will alt er i n a c c or d a n c e 

t o t h e d eri v e d s urf a c e ar e a ( Pl o u g et al. 2 0 0 8, I v ers e n & Pl o u g 2 0 1 3). A n ot h er e x a m pl e ar e  

p arti cl e c a m er a s yst e ms t h at d et e ct p arti cl e distri b uti o ns t hr o u g h o ut t h e w at er  c ol u m n  a n d  

ar e  c o m m o nl y  us e d  t o  esti m at e  a g gr e g at e  si z es  t hr o u g h o ut  t h e  w at er  c ol u m n  b y  fitti n g 

g e o m etri c  s h a p es  t o  t h e  a g gr e g at es  c a pt ur e d  i n  t h e  i m a g es.  Wit h  t h es e  d eri v e d  si z e 

esti m ati o ns, b u d g ets of c ar b o n c o nt e nt t hr o u g h o ut t h e w at er c ol u m n ( Ki k o et al. 2 0 1 7) a n d 

esti m at es of v erti c al c ar b o n fl u x ar e c o m m o nl y c o m p ut e d ( G ui di et al. 2 0 0 8, I v ers e n et al. 

2 0 1 0, M c D o n n ell & B u ess el er 2 0 1 0). It s h o ul d b e n ot e d t h o u g h t h at a m ultit u d e of e m piri c al 

o bs er v ati o ns  s h o w e d  c o h er e nt  pr e di cti o ns  wit h  esti m at es  fr o m  elli ps oi d  s h a p e 

a p pr o xi m ati o ns. F or i nst a n c e, d e e p o c e a n fl u x es fr o m a gl o b al s p a n ni n g list of s e di m e nt tr a p 

r e c or ds  c o ul d  b e  a c c ur at el y  pr e di ct e d  fr o m  a g gr e g at e  r es pir ati o n  r at es  t h at  ar e  b as e d  o n 

elli ps oi d s h a p e a p pr o xi m ati o ns (I v ers e n & Pl o u g 2 0 1 3). H o w e v er, c o ntr o v ersi al o bs er v ati o ns 

of o c e a ni c c ar b o n b u d g ets a n d b at h y p el a gi c r es pir ati o n r at es h a v e fr e q u e ntl y b e e n o bs er v e d 

( B ur d  et  al.  2 0 1 0). C o nsi d eri n g  t h at  t h e  m e nti o n e d  e x a m pl es  ar e  f u n d a m e nt al  f or  gl o b al 

o c e a ni c  c ar b o n  fl u x  a n d  b u d g et  esti m at es,  t h e  o bs er v e d  mis m at c h  b et w e e n  t h e  M RI  a n d 

elli ps oi d d eri v e d a g gr e g at e s urf a c e ar e a a n d v ol u m e d e m o nstr at e t h at t h e a p pli e d m et h o d 

f or a g gr e g at e si z e d et er mi n ati o n is f u n d a m e nt al f or t h e a n al ysis a n d c o n cl usi o ns r e g ar di n g 

t h e bi ol o gi c al p u m p, a n d s h o ul d b e c onsi d er e d c ar ef ull y.  

 

I m p a ct of v orti cit y fi el d s o n a g gr e g at e c ol o ni z ati o n 

T h e m o d ell e d fl o w v el o cit y fi el ds f oll o w e d t h e s urf a c e of t h e s p h er e, elli ps oi d a n d a g gr e g at e 

s m o ot hl y al o n g t h e Z -a xi s. T his is i n li n e wit h pr e vi o us o bs er v ati o ns of s p h er e a n d a g gr e g at e 

v el o cit y  fl o w  fi el ds  at  R e y n ol ds  n u m b ers  <  5  ( Ki ør b o e  et  al.  2 0 0 1,  Z ets c h e  et  al.  2 0 2 0). 

E x p eri m e nt al a n d m o d el -b as e d o bs er v ati o ns of mi cr o bi al c ol o ni z ati o n o n a pill ar as w ell as 

pr otr u di n g  s urf a c es  s h o w,  t h at  att a c h m e nt  of  m otil e  b a ct eri a  o c c urs  pr i m aril y  i n  t h e 

d o w nstr e a m dir e cti o n of t h e fl o w ( S e c c hi et al. 2 0 2 0). T his d o w nstr e a m att a c h m e nt of m otil e 

b a ct eri a w as s u g g est e d t o b e pr o m ot e d b y t h e f or m ati o n of l o c al v orti cit y w hi c h dri v es t h e 

att a c h m e nt of t h e b a ct eri a b y cr e ati n g a l o c al r ot ati o n t o w ar ds t h e s urf a c e ( Z ets c h e et al. 

2 0 2 0,  S e c c hi  et  al.  2 0 2 0).  O ur  fl o w  m o d el  s h o w e d  o v er all  hi g h er  v orti cit y  o n  t h e  r o u g h 

s urf a c es of t h e a g gr e g at e c o m p ar e d t o t h e elli ps oi d a n d s p h er e wit h b ot h s m o ot h s urf a c es 
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( Fi g. 4  a -c). At l at er al e xt e nsi o ns al o n g t h e s urf a c e of t h e a g gr e g at e, t h e m o d el s h o w e d l o c al 

m a xi m a of v orti cit y ( Fi g.  4  c), w hi c h is i n li n e wit h pr e vi o us o bs er v ati o ns usi n g p arti cl e i m a g e 

v el o ci m etr y  ( PI V,  Z ets c h e  et  al.  2 0 2 0).  T his  m a y  t h er ef or e  s u g g est,  t h at  t h e  r o u g h  s urf a c e 

ar e as  of  m ari n e  a g g r e g at es  m a y  e n h a n c e  t h e  p ot e nti al  f or  mi cr o bi al  c ol o ni z ati o n  a n d 

p ot e nti all y  p arti cl e  s c a v e n gi n g.  T his  als o  s u g g ests  t h at  t h e  att a c h m e nt  a n d  c ol o ni z ati o n  of 

m otil e b a ct eri a o c c urs at diff er e nt r e gi o ns of i n di vi d u al a g gr e g at es a n d t h at t h e c ol o ni z ati o n 

m e c h a nis ms  ar e  diff er e nt  b et w e e n  a g gr e g at es  wit h  s m o ot h  v ers us  r o u g h  s urf a c es,  i. e. 

c ol o ni z ati o n  o n  s m o ot h  a g gr e g at es  m ostl y  o c c urs  d o w nstr e a m,  w hil e  att a c h m e nt  t o 

a g gr e g at es wit h r o u g h s urf a c es o c c ur d o w nstr e a m of t h e a g gr e g at e its elf a n d d o w nstr e a m of 

l at er all y e xt e n di n g str u ct ur es. 

 

Vi s u ali z ati o n of i nt er n al p or e s p a c e - i m pli c ati o n s f or mi cr o bi al c o m m u niti e s a n d fl o w 

M RI all o w e d us t o vis u ali z e t h e i nt er n al p or e s p a c es of a n a g gr e g at e. T h e vis u alis ati o n of t h e 

i nt er n al  p or e  s p a c e  s h o w e d  is ol at e d  c h a m b ers  a nd  t u n n els  t h at  s pr e a d  a n d  c o n n e ct e d 

t hr o u g h o ut t h e a g gr e g at e as w ell as f ar r e a c hi n g d e pr essi o ns o n t h e s urf a c e. C o m p ar e d t o 

t h e  s m o ot h  s urf a c e  of  t h e  elli ps oi d,  t h e  hi g hl y  h et er o g e n o us  str u ct ur es  of  t h e  a g gr e g at e 

r es ult e d i n s urf a c e ar e a esti m at es w hi c h wer e 2 -f ol d l ar g er w h e n o nl y c o nsi d eri n g t h e o utsi d e 

s urf a c e a n d 4 -f ol d l ar g er w h e n a d diti o n all y t a ki n g t h e i nt er n al p or e s p a c e i nt o a c c o u nt. T his 

s u g g ests  t h at  m ari n e  a g gr e g at es  h a v e  l ar g er  ar e as  f or  mi cr o bi al  c ol o ni z ati o n  t h a n  w h at  is 

esti m at e d w h e n c al c u l ati n g t h e s urf a c e ar e a of a s m o ot h elli ps oi d. F urt h er, a g gr e g at es h a v e 

b e e n  o bs er v e d  t o  h ost  di v ers  a n d  disti n ct  mi cr o bi al  c o m m u niti es  ( T hi el e  et  al.  2 0 1 5). 

H et er o g e n o us  str u ct ur es  s u c h  as  i n di vi d u al  p or es  or  l o c al  d e pr essi o ns  m a y  sti m ul at e  t h e 

f or m ati o n of  di v ers e  c o m m u niti es  o n  a  r el ati v el y  s m all  s p ati al  s c al e,  as  i n di c at e d  b y  t h e 

h et er o g e n o us  distri b uti o n  of  i n di vi d u al  b a ct eri al  cl a d es  t hr o u g h o ut  a g gr e g at e  str u ct ur es 

( Fli ntr o p  et  al.  2 0 1 8).  S urf a c e  h et er o g e n eit y  fr o m  str u ct ur es  of  m ari n e  a g gr e g at es  m a y 

t h er ef or e b e cr u ci al f or t h e di v ersit y of mi cr o bi al c o m m u niti es w hi c h is li k el y t o aff e ct p arti cl e 

d e gr a d ati o n a n d n utri e nt c y cli n g wit hi n a g gr e g at e att a c h e d mi cr o bi al c o m m u niti es.  

I nt er n al  fl o w  a n d  c o ns e q u e nti al  s ol ut e  tr a ns p ort  t hr o u g h  a g gr e g at es  h as  b e e n  s u g g est e d 

t hr o u g h c o n n e cti n g t u n n el str u ct ur es ( Li & L o g a n 2 0 0 1, Pl o u g et al. 2 0 0 2). H o w e v er, s o f ar 

t h er e h as b e e n n o dir e ct o bs er v ati o n of fl o w t hr o u g h m ari n e a g gr e g at es ( Pl o u g & P ass o w 

2 0 0 7,  Z ets c h e  et  al.  2 0 2 0).  O ur  m o d el  o bs er v ati o ns  of  fl ui d  fl o w  ar o u n d  t h e  M RI  d eri v e d 



M a n us cri pt I  

 
 
 

4 8  

a g gr e g at e di d n ot s h o w a n y i n di c ati o ns f or fl o w t hr o u g h t h e i nt er n al p or e s p a c e d es pit e t h e 

pr es e n c e  of  c o n n e cti n g  c h a n n els.  T his  s u g g ests  t h at  t h e  vis c o us  f or c es  of  w at er  at  l o w 

R e y n ol ds  n u m b ers  wit hi n  t h e  a g gr e g at e  b o u n d ar y  l a y er  d e c el er at es  t h e  fl o w  v el o cit y  of 

o n c o mi n g w at er a n d t h er ef or e pr e v e nts fl o w wit hi n t h e p or e c h a n n els ( Fi g. 4 f). T his i n di c at es 

t h at  fl o w  as  a  m e c h a nis m  f or  s ol ut e  tr a ns p ort  c a n  li k el y b e  n e gl e ct e d  a n d  s u g g est s  t h at  

diff usi o n is t h e m ai n m e c h a nis m f or s ol ut e tr a ns p ort wit hi n s ettli n g a g gr e g at es.  

Pr e vi o us esti m ati o ns of t h e p or e w at er fr a cti o n i n di at o m a g gr e g at es r a n g e d b et w e e n 8 8 –  

9 8 %  of  t h e  t ot al  a g gr e g at e  v ol u m e  ( Pl o u g  &  P ass o w  2 0 0 7 ).  T h e  t ot al  v ol u m e  of  t h e  M RI 

d eri v e d i nt er n al p o c k ets, t u n n els a n d d e pr essi o ns i n t h e a g gr e g at e o nl y a m o u nt e d t o ~ 1 8 % 

of t h e t ot al a g gr e g at e v ol u m e. H o w e v er, it is i m p ort a nt t o c o nsi d er t h at t h e d et e cti o n li mit of 

o ur  M RI  m e as ur e m e nts  w as  3 9  µ m 3  p er  v o x e l.  T his  i m pli es  t h at  i n  or d er  t o  d et e ct  a  p or e 

str u ct ur e,  a  c o h er e nt  si g n al  of  m ulti pl e  v o x els  is  n e c ess ar y,  t h us  s u g g esti n g  t h at  t h e  tr u e 

d et e cti o n  li mit  f or  i nt er n al  p or e  s p a c es  wit hi n  t h e  a g gr e g at e  is  a b o v e  7 8  µ m 3  u si n g  M RI. 

C o n si d eri n g t h at a g gr e g at es c o nt ai n p or es wit h si z es w ell b el o w o ur d et e cti o n li mit ( Fli ntr o p 

et al. 2 0 1 8, R a di c et al. 2 0 1 1), t his s u g g ests t h at w e o nl y o bs er v e t h e u p p er si z e fr a cti o n of 

a g gr e g at e p or e s p a c es fr o m o ur M RI m e as ur e m e nts. H o w e v e r, t h e M RI d eri v e d p or e s p a c e 

s h o ws l ar g er si z e d str u ct ur es t h at d o n ot c o nt ai n or g a ni c m att er i. e. ar e fill e d wit h w at er. 

T h er ef or e, t h e c o m bi n ati o n of c al c ul at e d esti m at es f or a g gr e g at e p or e s p a c e wit h l ar g er si z e d 

a n d w at er fill e d p or e str u ct ur es fr o m t h e M RI w o ul d gi v e a m or e a c c ur at e esti m at e of t h e 

p or e w at er fr a cti o n i n m ari n e a g gr e g at es.  

B y c o m bi ni n g t h e e x p eri m e nt all y d eri v e d r e gr essi o n of p or e w at er fr a cti o n p er a g gr e g at e si z e 

fr o m Pl o u g & P ass o w ( 2 0 0 7) wit h a g gr e g at e v ol u m e a n d p or e s p a c e m e as ur em e nts d eri v e d 

fr o m t h e M RI, w e o bt ai n a t ot al p or e w at er fr a cti o n of 0. 8 9 9. T h es e fi n di n gs ar e w ell wit hi n 

t h e r a n g e of p or e w at er fr a cti o ns fr o m di at o m a g gr e g at es ( Pl o u g & P ass o w 2 0 0 7) a n d ar e 

e x p e ct e d, c o nsi d eri n g t h at t h e w at er fr a cti o n f or l ar g e s c al e p or e s p a c es o nl y s hift e d fr o m a 

pr e vi o usl y ass u m e d p or e w at er fr a cti o n of ~ 0. 9 0 ( Pl o u g & P ass o w 2 0 0 7) t o 1. 0 0 i n o ur c as e. 

W e t h er ef or e s u g g est t h at o ur o bs er v ati o ns d o n ot c o nsi d er a bl y alt er pr e vi o us esti m ati o ns 

o n a g gr e g at e p or osit y, b ut ar e m or e r el e v a n t f or pr o c ess es r e g ar di n g mi cr o bi al c ol o ni z ati o n 

a n d d e gr a d ati o n.  

 

I m pli c ati o n s of dr a g f or c e o n t h e e x c e s s d e n sit y of p arti cl e s 



M a n us cri pt I  

 
 
 

4 9  

T h e m o d el d eri v e d o ut p ut of t h e dr a g f or c e w hi c h w as g e n er at e d f or a s m o ot h s p h er e w as i n 

a c c or d a n c e  t o  t h e or eti c all y  b as e d  es ti m at es  a c c or di n g  t o  W hit e  et  al.  2 0 0 5 ( Fi g.  6).    T his 

s u g g ests t h at o ur m o d el is c a p a bl e t o a c c ur at el y r e pr es e nt t h e f or c es t h at ar e g e n er at e d b y 

a n o bj e ct t h at s ettl es t hr o u g h w at er. T h e m o d ell e d dr a g f or c e f or t h e s m o ot h elli ps oi d w as 

l o w er  t h a n  it  w as f or  t h e  s p h er e.  T his  w as  e x p e ct e d,  as  elli ps oi d al  o bj e cts  t e n d  t o  h a v e 

o pti mis e d str e a mli n e pr o p erti es w h e n t h e l e n gt h al o n g t h e z -a xis e x c e e ds t h at of t h e x - a n d 

y -a xis ( W hit e et al. 2 0 0 5 ), as it di d i n o ur c as e. I n c o ntr ast, t h e g e n er at e d dr a g f or c e o n th e 

m o d el a g gr e g at e e x c e e d e d t h at of t h e s p h er e b y 1 2 -f ol d ( Fi g. 6). T his w as p arti all y d u e t o a 

hi g h er  pr o p orti o n  of  pr ess ur e  dr a g  w hi c h  a c c o u nt e d  f or  ~ 4 0 %  of  t h e  t ot al  dr a g  o n  t h e 

a g gr e g at e a n d w as f or m e d fr o m  h y dr o d y n a mi c all y  bl u nt ar e as of t h e h et er o g e n o us s urf a c e 

str u ct ur e.  I n  a d diti o n,  t h e  m o d ell e d  vis c o us  dr a g  w as  ~ 1 0 -f ol d  hi g h er  f or  t h e  a g gr e g at e 

c o m p ar e d t o t h e s p h er e. T his w as li k el y d u e t o t h e l ar g er b o d y of w at er w hi c h w as m o v e d b y 

t h e s ettli n g a g gr e g at e c o m p ar e d t o t h e s p h er e, as i n di c at e d fr o m t h e l ar g er si z e d b o u n d ar y 

l a y er  (t a bl e. 1 ).  It  s h o ul d  t h er ef or e  b e  c o nsi d er e d  t h at  h et er o g e n o us  s urf a c e  str u ct ur es  of 

s ettli n g  a g gr e g at es  g e n er at e  s u bst a nti all y  hi g h er  dr a g  f or c es  t h a n  i d e ali z e d  s p h eri c al  a n d 

elli ps oi d al m o d el a g gr e g at es wit h s m o ot h s urf a c es.  

C al c ul ati o ns f or t h e e x c ess d e nsit y of s ettli n g a g gr e g at es ar e dir e ctl y ti e d t o t h e a m o u nt of 

g e n er at e d  dr a g  vi a  t h e  dr a g  c o effi ci e nt  ( e q u ati o n 1 ).  T h er ef or e,  t h e  e x c ess  d e nsit y  of  t h e 

a g gr e g at e w as 1 2 -f ol d hi g h er t h an  t h e e x c ess d e nsit y of t h e s p h er e a n d 1 6 -f ol d hi g h er t h a n it 

w as  f or  t h e  elli ps oi d.  T h e  e x c ess  d e nsit y  of  o ur  a g gr e g at e  w as  c o m p ar a bl e  t o  pr e vi o us 

m e as ur e m e nts  of  a g gr e g at es  wit h  s ettli n g  v el o citi es  of  ~ 2 2 0  m  d a y -1  i. e.  f o ur  ti m es  hi g h er 

t h a n t h e m e as ur e d s ettli n g v el o cit y of ~ 6 0 m  d a y -1  (I v er s e n & Pl o u g 2 0 1 0). I n c o ntr ast, t h e 

e x c ess es d e nsiti es of t h e s p h er e a n d elli ps oi d w er e wit hi n t h e r a n g e of a g gr e g at es wit h si mil ar 

s ettli n g  v el o citi es  t o  o ur  a g gr e g at e  i. e.  ~ 6 0  m  d a y -1  (I v er s e n  &  Pl o u g  2 0 1 0).  T h e  dr a g 

c o effi ci e nt of a g gr e g at es is c o m m o nl y d eri v e d fr o m t h e t h e or eti c al dr a g c o effi ci e nts d eri v e d 

f or a s p h er e, a n d h e n c e St o k es l a w, si n c e a n a c c ur at e d et er mi n ati o n of dr a g c o effi ci e nts fr o m 

p arti cl es  wit h  h et er o g e n o us  s urf a c e  str u ct ur es  w as  s o  f ar  n ot  p ossi bl e.  T his  i m pli es  t h at 

pr ess ur e dr a g w as pr e vi o usl y n ot a c c o u nt e d f or, si n c e S t o k es l a w o nl y c o nsi d ers t h e f or c es 

fr o m  vis c o us  or  fri cti o n  dr a g.  T his  s u g g ests  t h at  e x c ess es  d e nsiti es  of  a g gr e g at es  ar e 

u n d er esti m at e d w h e n t h e dr a g c o effi ci e nt is d eri v e d fr o m a s p h er e usi n g St o k es la w. H e n c e,  

it  s e e ms  t h at  e x c ess es  d e nsiti es  of  m or e  n at ur al  a g gr e g at es  wit h  h et er o g e n o us  s urf a c e 
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str u ct ur es s h o ul d b e a m a g nit u d e l ar g er t h a n pr e vi o usl y esti m at e d. T h es e o bs er v ati o ns m a y 

h a v e  i m pli c ati o ns  o n  fl u x  esti m ati o ns  w h er e  p arti cl e  s ettli n g  v el o citi es  ar e  d e ri v e d  fr o m 

S t o k es l a w b y ass u mi n g a s p h eri c al s h a p e ( G ui di et al. 2 0 0 8, M c D o n n ell & B u ess el er 2 0 1 2). F oll o wi n g 

t h es e ass u m pti o ns, t h e u n d er esti m at e d dr a g f or c e w o ul d r es ult i n a n o v er e sti m ati o n f or p arti cl e 

s ettli n g v el o citi es w hi c h w o ul d t h er ef or e i n cr e as e esti m ati o ns of c ar b o n fl u x.  

 

C o n cl u si o n  

 

I n t his st u d y, w e w er e f or t h e first ti m e a bl e t o a c c ur at el y vis u ali z e t h e i nt er n al a n d e xt er n al 

str u ct ur es of a n a g gr e g at e i n a mi ni m al i n v asi v e a n d t hr e e -di m e nsi o n al m a n n er. O ur o bt ai n e d 

r es ults  of  t h e  a g gr e g ate  v ol u m e  a n d  s urf a c e  ar e a  i n di c at e d  l ar g e  dis cr e p a n ci es  wit h 

est a blis h e d pr a cti c es t h at fit g e o m etri c s h a p es e. g. elli ps oi ds or s p h er es, a c c or di n g t o l e n gt h 

or ar e a m e as ur e m e nts of i n di vi d u al a g gr e g at es. T h es e r es ults t h er ef or e s u g g est, t h at fitt e d 

g e o m etr i c s h a p es m a y i ntr o d u c e bi as es t o esti m ati o ns w hi c h ar e b as e d o n a g gr e g at e si z e, 

s u c h as a g gr e g at e c ar b o n c o nt e nt, e x p ort fl u x es or a g gr e g at e s ettli n g v el o citi es. I n a d diti o n, 

t h e s hifts i n h y dr o d y n a mi c pr o p erti es d u e t o t h e h et er o g e n o us s h a p es m a y h a v e i m pli c ati o ns 

o n p arti cl e c ol o ni z ati o n fr o m a m bi e nt b a ct eri a a n d c o m m u nit y distri b uti o ns t hr o u g h o ut t h e 

a g gr e g at e. H o w e v er, it s h o ul d b e c o nsi d er e d t h at t h e pr es e nt e d a n d dis c uss e d i m pli c ati o ns 

of  o ur  fi n di n gs  st e m  fr o m  m e as ur e m e nts  b as e d  o n  a  si n gl e  a g gr e g at e  a n d  ar e  t h er ef or e 

e x p e ct e d  t o  v ar y.  N o n e  t h e  l ess,  o ur  r es ults  d e m o nstr at e  h o w  cr u ci al  t h e  c orr e ct 

p ar a m et eri z ati o n  of  a g gr e g at e  v ol u m e  a n d  s urf a c e  ar e a  ar e  f or  v ari o us  pr a cti c es  a n d 

pr o c ess es,  i n cl u di n g  mi cr o bi al  c ol o ni z ati o n  a n d  r es pir ati o n,  c al c ul ati o ns  of  o c e a ni c  c ar b o n 

e x p ort  fl u x es  a n d  h y dr o d y n a mi c  f or ci n g  ar o u n d  s ettli n g  a g gr e g at es.  F ut ur e  w or k  s h o ul d 

t h er ef or e c ar ef ull y c o nsi d er t h e s h a p e of t h e a g gr e g at e w h e n c al c ul ati n g v ol u m e a n d s urf a c e 

ar e a. M RI m a y b e a h el pf ul t o ol f or a g gr e g at e st u di es a n d  h as a gr e at p ot e nti al t o i m pr o v e 

o ur  k n o wl e d g e  o n  a g gr e g at e  str u ct ur es,  b ot h  i nt er n al  a n d  e xt er n al,  a n d  h o w  t h e y  i m p a ct 

s m all -s c al e pr o c ess es wit hi n a g gr e g at es as w ell as t h e s ettli n g t hr o u g h a n d s ol ut e e x c h a n g e 

wit h t h e s urr o u n di n g w at er.  

 

R ef er e n c e s  



M a n us cri pt I  

 
 
 

5 1  

Al l dr e d g e, A. L., & Sil v er, M. W. ( 1 9 8 8). C h ar a ct eristi cs, d y n a mi cs a n d si g nifi c a n c e of m ari n e s n o w. Pr o gr ess i n O c e a n o gr a p h y , 
2 0 ( 1), 4 1– 8 2. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 7 9 -6 6 1 1( 8 8) 9 0 0 5 3 -5  

Ar n osti , C. ( 2 0 1 1). Mi cr o bi al e xtr a c ell ul ar e nz y m es a n d t h e m ari n e c ar b o n c y cl e. A n n u al R e vi e w of M ari n e S ci e n c e , 3 , 4 0 1–
4 2 5. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 4 6/ a n n ur e v -m ari n e -1 2 0 7 0 9 -1 4 2 7 3 1  

Az a m F, M arti n ez J, S mit h D C ( 1 9 9 3) B a ct eri a -or g a ni c m att er c o u pli n g o n m ari n e a g gr e g at es. I n:  
G u err er o R, P e dr ós Ali ó C ( e ds) Tr e n ds i n mi cr o bi al e c ol o g y. S p a nis h S o ci et y f or Mi cr o bi ol o g y, B ar c el o n a, p 4 1 0 – 4 1 4  

B a c h m a n n, J., H ei m b a c h, T., H ass e nr ü c k, C., K o p pri o, G. A., I v ers e n, M. H., Gr oss art, H. P., & G är d es, A. ( 2 0 1 8). E n vir o n m e nt al 
d ri v ers  of  fr e e-li vi n g  vs.  p arti cl e-att a c h e d  b a ct eri al  c o m m u nit y  c o m p ositi o n  i n  t h e  M a urit a ni a  u p w elli n g  s yst e m. 
Fr o nti ers i n Mi cr o bi ol o g y , 9 ( N O V), 1– 1 3. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 3 3 8 9/f mi c b. 2 0 1 8. 0 2 8 3 6  

B o y d, P. W., Cl a ustr e, H., L e v y, M., Si e g el, D. A., & W e b er, T . ( 2 0 1 9). M ulti-f a c et e d p arti cl e p u m ps dri v e c ar b o n s e q u estr ati o n 
i n t h e o c e a n. N at ur e , 5 6 8 ( 7 7 5 2), 3 2 7– 3 3 5. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 3 8/s 4 1 5 8 6 -0 1 9 -1 0 9 8 -2  

B ur d, A. B., H a ns ell , D. A., St ei n b er g, D. K., A n d ers o n, T. R., Arı, J., B u ess el er, K. O., D e h airs, F., J a c ks o n, G. A., B alt ar, F., 
B e a u pr e, S. R., K a d k o, D. C., K o p p el m a n n, R., L a m pitt, R. S., N a g at a, T., R ei nt h al er, T., R o bi ns o n, C., R o bis o n, B. H., 
T a m b uri ni, C., & T a n a k a,  T. ( 2 0 1 0). D e e p -S e a R es e ar c h II Ass essi n g t h e a p p ar e nt i m b al a n c e b et w e e n g e o c h e mi c al a n d 
bi o c h e mi c al  i n di c at ors  of  m es o - a n d  b at h y p el a gi c  bi ol o gi c al  a cti vit y  :  W h at  t h e  @  $  ] !  is  wr o n g  wit h  pr es e nt 
c al c ul ati o ns of c ar b o n b u d g ets  ?  5 7 , 1 5 5 7– 1 5 7 1. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. dsr 2. 2 0 1 0. 0 2. 0 2 2  

E b ers b a c h, F., & Tr ull, T. W. ( 2 0 0 8). Si n ki n g p arti cl e pr o p erti es fr o m p ol y a cr yl a mi d e g els d uri n g t h e K Er g u el e n O c e a n a n d 
Pl at e a u c o m p ar e d St u d y ( K E O P S): Z o o pl a n kt o n c o ntr ol of c ar b o n e x p ort i n a n ar e a of p ersist e nt n at ur al ir o n i n p uts i n 
t h e S o ut h er n O c e a n. Li m n ol o g y a n d O c e a n o gr a p h y , 5 3 ( 1), 2 1 2– 2 2 4. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 4 3 1 9/l o. 2 0 0 8. 5 3. 1. 0 2 1 2  

E dz es, H. T., V a n D uss c h ot e n , D., & V a n As, H. ( 1 9 9 8). Q u a ntit ati v e T 2 i m a gi n g of pl a nt tiss u es b y m e a ns of m ulti-e c h o M RI 
mi cr os c o p y. M a g n eti c R es o n a n c e I m a gi n g , 1 6 ( 2), 1 8 5– 1 9 6. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/ S 0 7 3 0 -7 2 5 X( 9 7) 0 0 2 7 4 -9  

F a d e e v, E., R o g g e, A., R a m o n d e n c, S., N öt hi g, E. M., W e k erl e, C., Bi e n h ol d, C., S alt er, I., W ait e, A. M., H e h e m a n n, L., B o eti us, 
A., & I v ers e n, M. H. ( 2 0 2 1). S e a i c e pr es e n c e is li n k e d t o hi g h er c ar b o n e x p ort a n d v erti c al mi cr o bi al c o n n e cti vit y i n 
t h e E ur asi a n Ar cti c O c e a n. C o m m u ni c ati o ns Bi ol o g y , 4 ( 1), 1– 1 3. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 3 8/s 4 2 0 0 3 -0 2 1 -0 2 7 7 6 -w  

F erzi g er J. H., P eri c M., C o m p ut ati o n al M et h o ds f or Fl ui d D y n a mi cs, S pri n g er, 3r d E d., 2 0 0 1.  

Fli ntr o p,  C.  M.,  R o g g e,  A.,  I v ers e n,  M.  H.,  Mi ks c h,  S.,  T hi el e,  S.,  &  W ait e,  A.  M.  ( 2 0 1 8). O C E A N O G R A P H Y  : M E T H O D S 
E m b e d di n g a n d sli ci n g of i nt a ct i n sit u c oll e ct e d m ari n e s n o w . 2 . htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 2/l o m 3. 1 0 2 5 1  

G är d es, A., I v ers e n, M. H., Gr oss art, H. P., P ass o w, U., & Ullri c h, M. S. ( 2 0 1 1). Di at o m -ass o ci at e d b a ct eri a ar e r e q uir e d f or 
a g gr e g ati o n of T h al assi osir a w eissfl o gii. I S M E J o ur n al, 5 ( 3), 4 3 6– 4 4 5. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 3 8/is m ej. 2 0 1 0. 1 4 5  

G ui di, L., J a c ks o n, G. A., St e m m a n n, L., Mi q u el, J. C., Pi c h er al, M., & G ors k y, G. ( 2 0 0 8). R el ati o ns hi p b et w e e n p ar ti cl e si z e 
distri b uti o n  a n d  fl u x  i n  t h e  m es o p el a gi c  z o n e. D e e p -S e a  R es e ar c h  P art  I:  O c e a n o gr a p hi c  R es e ar c h  P a p ers , 5 5 ( 1 0), 
1 3 6 4 – 1 3 7 4. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. dsr. 2 0 0 8. 0 5. 0 1 4  

G uill ar d, R. R. L. ( 1 9 7 5 ). C ult ur e of P h yt o pl a n kt o n f or F e e di n g M ari n e I n v ert e br at es. I n: S mit h, W. L., 
C h a nl e y, M. H. ( e ds) C ult ur e of M ari n e I n v ert e br at e A ni m als. S pri n g er, B ost o n, M A. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/ 9 7 8 -1 -
4 6 1 5 -8 7 1 4 -9 _ 3  

I v ers e n,  M.  H.,  N o w al d,  N.,  Pl o u g,  H.,  J a c ks o n,  G.  A.,  &  Fis c h er,  G.  ( 2 0 1 0).  Hi g h  r es ol uti o n  pr ofil es  of  v erti c al  p arti c ul at e 
or g a ni c m att er e x p ort off C a p e Bl a n c, M a urit a ni a: D e gr a d ati o n pr o c ess es a n d b all asti n g eff e cts. D e e p -S e a R es e ar c h 
P art I: O c e a n o gr a p hi c R es e ar c h P a p ers , 5 7 ( 6), 7 7 1– 7 8 4. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. dsr. 2 0 1 0. 0 3. 0 0 7  

I v ers e n, M. H., & Pl o u g, H. ( 2 0 1 0). B all ast mi n er als a n d t h e si n ki n g c ar b o n fl u x i n t h e o c e a n: C ar b o n-s p e cifi c r es pir ati o n r at es 
a n d si n ki n g v el o cit y of m ari n e s n o w a g gr e g at es. Bi o g e os ci e n c es , 7 ( 9), 2 6 1 3– 2 6 2 4. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/ b g -7 -2 6 1 3 -
2 0 1 0  



M a n us cri pt I  

 
 
 

5 2  

I v ers e n, M. H., & Pl o u g, H. ( 2 0 1 3). T e m p er at ur e eff e cts o n c ar b o n -s p e cifi c r es pir ati o n r at e a n d si n ki n g v el o cit y of di at o m 
a g gr e g at es –  p ot e nti al i m pli c ati o n s d e e p o c e a n E art h f or . 4 0 7 3– 4 0 8 5. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/ b g -1 0 -4 0 7 3 -2 0 1 3  

I v ers e n,  M.  H.,  &  R o b ert,  M.  L.  ( 2 0 1 5). B all asti n g  eff e cts  of  s m e ctit e  o n  a g gr e g at e  f or m ati o n  a n d  e x p ort  fr o m  a  n at ur al 
pl a n kt o n c o m m u nit y. M ari n e C h e mistr y , 1 7 5 , 1 8– 2 7. htt ps:// d oi . or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. m ar c h e m. 2 0 1 5. 0 4. 0 0 9 

K est er, D. R., D u e d all, I. W., C o n n ors, D. N., & P yt k o wi cz, R. M. ( 1 9 6 7). D e p art m e nt of Z o ol o g y a n d Pl a n kt o n L a b or at or y, 
U ni v ersit y of S o ut h a m pt o n, E n gl a n d. Li m n ol o g y & O c e a n o gr a p h y , 1 2 , 1 7 6– 1 7 9.  

Ki k o, R., Bi ast o c h, A., Br a n dt, P., Cr a v att e, S., H a uss, H., H u m m els, R., Kri est, I., M ari n, F., M c D o n n ell, A. M. P., Os c hli es, A., 
Pi c h er al, M., S c h w arz k o pf, F. U., T h ur n h err, A. M., & St e m m a n n, L. ( 2 0 1 7). Bi ol o gi c al a n d p h ysi c al i nfl u e n c es o n m ari n e 
s n o wf all at t h e e q u at or. N at ur e G e os ci e n c e , 1 0 ( 1 1), 8 5 2– 8 5 8. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 3 8/ N G E O 3 0 4 2  

Ki ør b o e, T., Pl o u g, H., & T h y g es e n, U. H. ( 2 0 0 1). Fl ui d m oti o n a n d s ol ut e distri b uti o n ar o u n d si n ki n g a g gr e g at es. I. S m all -s c ale 
fl u x es a n d h et er o g e n eit y of n utri e nts i n t h e p el a gi c e n vir o n m e nt. M ari n e E c ol o g y Pr o gr ess S eri es , 2 1 1 ( Ki ør b o e 2 0 0 0), 
1 – 1 3. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 2 1 1 0 0 1  

L a ur e n c e a u -C or n e c, E. C., Tr ull, T. W., D a vi es, D. M., Br a y, S. G., D or a n, J., Pl a n c h o n, F., C ar l otti, F., J o u a n d et, M. P., C a v a g n a, 
A. J., W ait e, A. M., & Bl ai n, S. ( 2 0 1 5). T h e r el ati v e i m p ort a n c e of p h yt o pl a n kt o n a g gr e g at es a n d z o o pl a n kt o n f e c al 
p ell ets t o c ar b o n e x p ort: I nsi g hts fr o m fr e e -drifti n g s e di m e nt tr a p d e pl o y m e nts i n n at ur all y ir o n -f ertilis e d w at ers n e ar 
t h e K er g u el e n Pl at e a u. Bi o g e os ci e n c es , 1 2 ( 4), 1 0 0 7– 1 0 2 7. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/ b g -1 2 -1 0 0 7 -2 0 1 5  

Li,  X.  Y.,  &  L o g a n,  B.  E.  ( 2 0 0 1).  P er m e a bilit y  of  fr a ct al  a g gr e g at es. W at er  R es e ar c h , 3 5 ( 1 4),  3 3 7 3– 3 3 8 0. 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/ S 0 0 4 3 -1 3 5 4( 0 1 ) 0 0 0 6 1-6  

M c d o n n ell, A. M. P., & B u ess el er, K. O. ( 2 0 1 0). V ari a bilit y i n t h e a v er a g e si n ki n g v el o citi es of m ari n e p arti cl es . 5 5 ( 5), 1– 1 4. 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 4 3 1 9/l o. 2 0 1 0. 5 5. 5. 0 0 0 0  

M estr e, M., R ui z -G o nz ál ez, C., L o g ar es, R., D u art e, C. M., G as ol, J. M., & S al a, M. M. ( 2 0 1 8). Si n ki n g p arti cl es pr o m ot e v erti c al 
c o n n e cti vit y  i n  t h e  o c e a n  mi cr o bi o m e. Pr o c e e di n gs  of  t h e  N ati o n al  A c a d e m y  of  S ci e n c es  of  t h e  U nit e d  St at es  of 
A m eri c a , 1 1 5 ( 2 9), E 6 7 9 9– E 6 8 0 7. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 7 3/ p n as. 1 8 0 2 4 7 0 1 1 5  

M or a di, N., Kl a w o n n, I., I v ers e n, M. H., W e nz h öf er, F., Gr oss art, H. P., Pl o u g, H., Fis c h er, G., & K h alili, A. ( 2 0 2 1). A N o v el 
M e as ur e m e nt -B as e d M o d el f or C al c ul ati n g Diff usi v e Fl u x es A cr oss S u bstr at e -W at er I nt erf a c es of M ari n e A g gr e g at es, 
S e di m e nts a n d Bi ofil ms. Fr o nti ers i n M ari n e S ci e n c e , 8 ( A u g ust), 1– 1 2. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 3 3 8 9/f m ars. 2 0 2 1. 6 8 9 9 7 7  

P ass o w,  U.,  &  All dr e d g e,  A.  L.  ( 1 9 9 4). A  d y e -bi n di n g  ass a y  f or  t h e  s p e ctr o p h ot o m etri c  m e as ur e m e nt  of  tr a n s p ar e nt 
e x o p ol y m er p arti cl es ( T E P) . 1 3 2 6– 1 3 3 5.  

P ass o w, U. ( 2 0 0 0). F or m ati o n of tr a ns p ar e nt e x o p ol y m er p arti cl es, T E P, fr o m diss ol v e d pr e c urs or m at eri al. M ari n e E c ol o g y 
Pr o gr ess S eri es , 1 9 2 , 1– 1 1. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 9 2 0 0 1  

Pl o u g, H., & J ør g e ns e n, B. B. ( 1 9 9 9). A n et -j et fl o w s yst e m f or m ass tr a nsf er a n d mi cr os e ns or st u di es of si n ki n g a g gr e g at es. 
M ari n e E c ol o g y Pr o gr ess S eri es , 1 7 6 ( 1 9 8 7), 2 7 9– 2 9 0. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 7 6 2 7 9  

Pl o u g, H. , & Gr oss art, H. P. ( 2 0 0 0). B a ct eri al gr o wt h a n d gr azi n g o n di at o m a g gr e g at es: R es pir at or y c ar b o n t ur n o v er as a 
f u n cti o n  of  a g gr e g at e  si z e  a n d  si n ki n g  v el o cit y. Li m n ol o g y  a n d  O c e a n o gr a p h y , 4 5 ( 7),  1 4 6 7– 1 4 7 5. 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 4 3 1 9/l o. 2 0 0 0. 4 5. 7. 1 4 6 7  

Pl o u g, H.,  &  P ass o w,  U.  ( 2 0 0 7).  Dir e ct  m e as ur e m e nt  of  diff usi vit y  wit hi n  di at o m  a g gr e g at es  c o nt ai ni n g  tr a ns p ar e nt 
e x o p ol y m er p arti cl es. Li m n ol o g y a n d O c e a n o gr a p h y , 5 2 ( 1), 1– 6. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 4 3 1 9/l o. 2 0 0 7. 5 2. 1. 0 0 0 1  

Pl o u g, H., I v ers e n, M. H., & Fis c h er, G. ( 2 0 0 8). B all ast ,  si n ki n g v el o cit y , a n d a p p ar e nt diff usi vit y wit hi n m ari n e s n o w a n d 
z o o pl a n kt o n f e c al p ell ets  : I m pli c ati o ns f or s u bstr at e t ur n o v er b y att a c h e d b a ct eri a. 5 3 ( 5), 1 8 7 8– 1 8 8 6.  

R a di ć, T. M., S v etli či ć, V., Ž uti ć, V., & B o ul g ar o p o ul os, B. ( 2 0 1 1). S e a w at er at t h e  n a n os c al e: M ari n e g el i m a g e d b y at o mi c 
f or c e mi cr os c o p y. J o ur n al of M ol e c ul ar R e c o g niti o n, 2 4 ( 3), 3 9 7– 4 0 5. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 2/j mr. 1 0 7 2  



M a n us cri pt I  

 
 
 

5 3  

R ei gst a d, M., & W ass m a n n, Æ. P. ( 2 0 0 7). D o es P h a e o c ystis s p p . c o ntri b ut e si g nifi c a ntl y t o v erti c al e x p ort of or g a n i c c ar b o n ?  
2 1 7 – 2 3 4. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/s 1 0 5 3 3 -0 0 7 -9 0 9 3 -3  

R o g g e, A., Fli ntr o p, C. M., I v ers e n, M. H., S alt er, I., F o n g, A. A., V o gts, A., & W ait e, A. M. ( 2 0 1 8). H ar d a n d s oft pl asti c r esi n 
e m b e d di n g f or si n gl e -c ell el e m e nt u pt a k e i n v esti g ati o ns of m ar i n e-s n o w-ass o ci at e d mi cr o or g a nis ms usi n g n a n o -s c al e 
s e c o n d ar y  i o n  m ass  s p e ctr o m etr y. Li m n ol o g y  a n d  O c e a n o gr a p h y:  M et h o ds , 1 6 ( 8),  4 8 4– 5 0 3. 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 2/l o m 3. 1 0 2 6 1  

S e c c hi, E., Vit al e, A., Mi ñ o, G. L., K a ntsl er, V., E b erl, L., R us c o ni, R., & St o c k e r, R. ( 2 0 2 0). T h e eff e ct of fl o w o n s wi m mi n g 
b a ct eri a  c o ntr ols  t h e  i niti al  c ol o ni z ati o n  of  c ur v e d  s urf a c es. N at ur e  C o m m u ni c ati o ns , 1 1 ( 1),  1– 1 2. 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 3 8/s 4 1 4 6 7 -0 2 0 -1 6 6 2 0 -y  

St ejs k al E. O.  a n d T a n n er J. E. , " S pi n Diff usi o n M e as ur e m e nts: S pi n E c h o es i n t h e Pr es e n c e of a Ti m e  
D e p e n d e nt Fi el d Gr a di e nt. " J. C h e m. P h ys. 4 2, 2 8 8 ( 1 9 6 5)  

T hi el e, S., F u c hs, B. M., A m a n n, R., & I v ers e n, M. H. ( 2 0 1 5). C ol o ni z ati o n i n t h e p h oti c z o n e a n d s u bs e q u e nt c h a n g es d uri n g 
si n ki n g d et er mi n e b a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n i n m ari n e s n o w. A p pli e d a n d E n vir o n m e nt al Mi cr o bi ol o g y , 8 1 ( 4), 
1 4 6 3 – 1 4 7 1. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 2 8/ A E M. 0 2 5 7 0 -1 4  

T hi el e, S., B ass e, A., B e c k er, J. W., Li ps ki, A., I v ers e n, M. H., & M oll e n h a u er, G. ( 2 0 1 9). Mi cr o bi al c o m m u niti es i n t h e n e p h el oi d 
l a y ers  a n d  h y p o xi c  z o n es  of  t h e  C a n ar y  C urr e nt  u p w elli n g  s yst e m. Mi cr o bi ol o g y O p e n , 8 ( 5),  1– 1 3. 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 2/ m b o 3. 7 0 5  

T ur n er, J. T. ( 2 0 1 5). Pr o gr ess i n O c e a n o gr a p h y Z o o pl a n kt o n f e c al p ell ets , m ari n e s n o w , p h yt o d e trit us a n d t h e o c e a n ’ s 
bi ol o gi c al p u m p. Pr o gr ess i n O c e a n o gr a p h y , 1 3 0 , 2 0 5– 2 4 8. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. p o c e a n. 2 0 1 4. 0 8. 0 0 5  

v a n d er J a gt, H., I v ers e n, M. H., Fri es e, C., & St u ut, J. W. ( 2 0 1 8).  T h e b all asti n g eff e ct of S a h ar a n d ust d e p ositi o n o n a g gr e g at e 
d y n a mi cs a n d c ar b o n e x p ort  : A g gr e g ati o n , s ettli n g ,. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 2/l n o. 1 0 7 7 9 

V ol k, T., & H off ert, M. I. ( 1 9 8 5). E F FI CI E N CI E S I N O C E A N -D RI V E N C A R B O N P U M P S  : A N A L Y SI S D e p art m e nt of A p pli e d 
S ci e n c e , N e w Y or k U ni v ersit y m o d els s ol u bilit y p u m p si g n al , s u bj e ct t o u n c ert ai nti es i n t h e C  : P R e dfi el d c h a n g es 
w hi c h l o w er p C O • at m i n t h e m o d el ar e v erti c al c ar b o n Si n c e di.  T h e C ar b o n C y cl e a n d At m os p h eri c C O 2: N at ur al 
V ari ati o ns Ar c h e a n t o Pr es e nt , 3 2 , 9 9– 1 1 0.  

Wi e d m a n n, I., R ei gst a d, M., M ar q u ar dt, M., V a d er, A., & G a bri els e n, T. M. ( 2 0 1 6). S e as o n alit y of v erti c al fl u x a n d si n ki n g 
p arti cl e c h ar a ct eristi cs i n a n i c e -fr e e hi gh ar cti c fj or d -Diff er e nt fr o m s u b ar cti c fj or ds ? J o ur n al of M ari n e S yst e ms, 1 5 4 , 
1 9 2 – 2 0 5. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j.j m ars ys. 2 0 1 5. 1 0. 0 0 3  

W hit e, F. M., & M aj d al a ni, J. ( 2 0 0 6).  Vis c o us fl ui d fl o w  ( V ol. 3, p p. 4 3 3-4 3 4). N e w Y or k: M c Gr a w -Hill.  

Z ets c h e, E. M., L arss o n, A. I., I v ers e n, M. H., & Pl o u g, H. ( 2 0 2 0). Fl o w a n d diff usi o n ar o u n d a n d wit hi n di at o m a g gr e g at es: 
Eff e cts  of  a g gr e g at e  c o m p ositi o n  a n d  s h a p e. Li m n ol o g y  a n d  O c e a n o gr a p h y , 6 5 ( 8),  1 8 1 8– 1 8 3 3. 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 2/l n o. 1 1 4 2 0  

 

C o m p eti n g  I nt er e st: T h e  a ut h ors  d e cl ar e  t h at  t h e y  h a v e  n o  c o m p eti n g  i nt er est. D at a 

a v ail a bilit y St at e m e nt: D at a us e d i n t his st u d y ar e m a d e a v ail a bl e at P A N G E A.  
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L at er al a d v e cti o n of s h elf pr o d u c e d or g a ni c m att er i s t h e m ai n c o ntri b ut or t o 

d e e p o c e a n c ar b o n fl u x i n t h e C a p e Bl a n c U p w elli n g r e gi o n  

 

St eff e n S w o b o d a 1 * , H a n n a h M ar c h a nt1, 2 , S o er e n A h m er k a m p1, 2 , J a n-H e n dri k H e h e m a n n 1, 2 , 

H a g e n B u c k -Wi e s e 1, 2 , F ar o o q M oi n J al al u d di n1, 2 , M ari u s B e c k er3 , Arj u n C h e n n u4 , O s c ar E. 

R o m er o 1, 6 , K ai S c h w alf e n b er g5 , Si m o n R a m o n d e n c1, 6 , M ort e n H. I v er s e n1, 6 *  

 

1 M A R U M a n d U ni v ersit y of Br e m e n, L e o b e n er Str. 8, 2 8 3 5 9 Br e m e n, G er m a n y  

2 M a x Pl a n c k I nstit ut e f or M ari n e Mi cr o bi ol o g y, C elsi usstr a ß e 1 , 2 8 3 5 9 Br e m e n, G er m a n y  

3 Ki el U ni v ersit y, I nstit ut e of G e os ci e n c es, Ott o -H a h n -Pl at z 1, 2 4 1 1 8 Ki el, G er m a n y  

4 L ei b ni z C e ntr e f or Tr o pi c al M ari n e R es e ar c h F a hr e n h eitstr a ß e 6 , 2 8 3 5 9 Br e m e n, G er m a n y 

5 I n stit ut e f or C h e mi str y a n d Bi ol o g y of t h e M ari n e E n vir o n m e nt, C arl -v o n -Ossi et z k y -Str a ß e 9 -1 1 , 

2 6 1 2 9 Ol d e n b ur g, G er m a n y  

6 Alfr e d W e g e n er I nstit ut e, Alfr e d W e g e n er I nstit ut e H el m h olt z C e ntr e f or P ol ar a n d M ari n e 

R es e ar c h, A m H a n d els h af e n 1 2, 2 7 5 7 0 Br e m er h a v e n, G er m a n y  

 

* C orr e s p o n di n g a ut h ors:  

 
St eff e n S w o b o d a  

M ort e n H. I v ers e n  
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A b str a ct  

S u b -s urf a c e  cl o u ds  of  p arti c ul at e  m att er  ( n e p h el oi d  l a y ers)  ar e  a  p ersist e nt  f e at ur e  i n  t h e 

o c e a ni c E ast er n B o u n d ar y U p w elli n g r e gi o n off C a p e Bl a n c. H o w e v er, it is u n cl e ar t o w hi c h 

e xt e nt t h e p arti c ul at e or g a ni c m att er wit hi n t h es e cl o u ds si n ks a n d c o ntri b ut es t o d e e p o c e a n 

c ar b o n e x p ort. I n t his st u d y w e c o m bi n e d s h ort -t er m c ar b o n fl u x es fr o m 8 e x p e diti o ns wit h 

pr o c ess st u di es a n d a 2 3 -y e ars ti m e -s eri es of d e e p o c e a n c ar b o n fl u x es. T h er e b y w e ass ess e d 

t h e i nt er-a n n u al a n d i nt er -s e as o n al c o ntri b uti o n of h ori z o nt al a d v e ct e d p arti cl es t o c ar b o n 

e x p ort  i n  t h e  d e e p  o c e a n  off  C a p e  Bl a n c.  O ur  r es ults  r e v e al e d  t h at  p arti cl e  cl o u ds  ar e 

c o m p os e d of sl o w si n ki n g m at eri al a d v e ct e d offs h or e fr o m t h e pr o d u cti v e s h all o w s h elf. T h e 

p arti cl e cl o u ds a c c o u nt e d f or ~ 8 0 % of t h e t ot al or g a ni c c ar b o n e x p ort t o t h e a dj a c e nt d e e p 

o c e a n w at ers, wit h t h e r e m ai n d er ori gi n ati n g fr o m pri m ar y pr o d u cti o n i n o p e n o c e a n w at ers. 

C o nsi d eri n g t h at m ari n e  p arti cl e cl o u ds ar e o bs er v e d t hr o u g h o ut t h e gl o b al o c e a n, o ur r es ults 

s u g g est t h at t h e c o m m o n a p pr o a c h es us e d t o esti m at e c ar b o n fl u x att e n u ati o n, w hi c h o nl y 

c o nsi d er  a  v erti c al  c o m p o n e nt,  will  l e a d  t o  o v er esti m ati o ns  i n  c ar b o n  fl u x  a n d  t ur n o v er. 

R e c o g nit i o n of p arti cl e cl o u ds as a n i nt e gr al p art of t h e bi ol o gi c al c ar b o n p u m p a n d i n cl usi o n 

of  l at er al  a d v e cti o n  i n  f ut ur e  c ar b o n  b u d g ets,  will  all o w  m or e  a c c ur at e  q u a ntifi c ati o ns  of 

e x p ort effi ci e n c y a n d bi ol o gi c al t ur n o v er, h e n c e, i m pr o v e t h e d at a us e d t o m o d el a n d pr e di ct 

o c e a ni c c ar b o n s e q u estr ati o n.  

 

Pl ai n L a n g u a g e S u m m ar y  

T h e bi ol o gi c al c ar b o n p u m p tr a nsf ers bi ol o gi c all y pr o d u c e d or g a ni c c ar b o n fr o m t h e s u nlit 

s urf a c e o c e a n t o t h e d e e p s e a vi a s ettli n g p arti cl es. T his d o w n w ar d r ai n of “ m ari n e s n o w ” 

t hr o u gh t h e w at er c ol u m n is a n ess e nti al c o m p o n e nt t h at l e a ds t o t h e u pt a k e a n d st or a g e of 

c ar b o n di o xi d e i n t h e o c e a ns. G e n er all y, t his tr a nsf er t o t h e d e e p o c e a n is c o nsi d er e d as a 

v erti c al pr o c ess; w h er ei n or g a ni c c ar b o n is f or m e d i n t h e s urf a c e o c e a n b y p h yt o pl a n kt o n a n d 

si n ks o ut dir e ctl y, i n t h e s a m e r e gi o n.  H er e w e s h o w t h at a s ur prisi n gl y l ar g e pr o p orti o n of 

t h e c ar b o n t h at r e a c h es t h e d e e p o c e a n a dj a c e nt t o a pr o d u cti v e u p w elli n g r e gi o n is pr o d u c e d 

o n  t h e  s h all o w  s h elf  >  4 5 0  k m  a w a y.  T his  o c c urs  b e c a us e  c urr e nts  tr a ns p ort  c ar b o n  ri c h 

p arti cl es  i n  s u b -s urf a c e  “ p arti cl e  cl o u ds ”  t h at  si n k  v er y  sl o wl y.  T h es e  p arti cl e  cl o u ds 

c o ntri b ut e ~ 8 0 % of t h e or g a ni c c ar b o n fl u x t o t h e d e e p o c e a n, d e m o nstr ati n g t h at h ori z o nt al 
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tr a ns p ort c a n b e m or e i m p ort a nt t h a n v erti c al tr a ns p ort f or o c e a ni c c ar b o n s e q u estr ati o n. 

H o w e v er, d es pit e t h e i m p ort a n c e of h ori z o nt al tr a ns p ort f or o c e a ni c c ar b o n s e q u estr ati o n 

a n d E art h’s cli m at e, it is oft e n o v erl o o k e d i n gl o b al m o d elli n g eff orts.  

 

1. I ntr o d u cti o n  
 

T h e bi ol o gi c al c ar b o n p u m p ( B C P) m e di at es t h e tr a nsf er of or g a ni c m att er fr o m t h e s urf a c e 

t o t h e d e e p o c e a n, f u elli n g s u b-s urf a c e e c os yst e ms, as w ell as c o ntri b uti n g a n esti m at e d 6 -

1 7  Gt  t o  a n n u al  c ar b o n  s e q u estr ati o n  i n  t h e  d e e p  o c e a n  a n d  s e afl o or  ( B o y d  et  al.  2 0 1 9). 

Si n ki n g m ari n e a g gr e g at es a n d f e c al p ell ets ar e t h e m ai n v e ct ors of or g a ni c m att er e x p ort 

wit hi n t h e B C P ( T ur n er 2 0 1 5), a n d t h e effi ci e n c y wit h w hi c h t h es e p arti cl es ar e e x p ort e d is 

d e p e n d e nt o n t h e i nt er pl a y b et w e e n p arti cl e d e gr a d ati o n a n d s ettli n g v el o cit y (I v ers e n et a l. 

2 0 1 0;  N o w al d  et  al.  2 0 1 5).  P arti cl e  d e gr a d ati o n,  a n d  t h e  ass o ci at e d  att e n u ati o n  of  c ar b o n 

fl u x, is l ar g el y dri v e n b y z o o pl a n kt o n f e e di n g a n d mi cr o bi al r e mi n er ali z ati o n ( v a n d er J a gt et 

al.  2 0 2 0,  J a c ks o n  &  C h e c kl e y  2 0 1 1,  I v ers e n  et  al.  2 0 1 0).  T y pi c all y, t h e  m aj orit y  of  fl u x 

att e n u ati o n t a k es pl a c e i n t h e u p p er f e w h u n dr e d m et ers of t h e w at er c ol u m n ( M arti n et al. 

1 9 8 2)  a n d  t h e  r et e nti o n  ti m e  of  s ettli n g  a g gr e g at es  at  t h es e  d e pt hs  d et er mi n e  t h eir 

att e n u ati o n ( St e m m a n n et al. 2 0 0 4, I v ers e n et al. 2 0 1 0). T h e r ef or e, f a ct ors w hi c h i n cr e as e t h e 

si n ki n g v el o cit y of a g gr e g at es dir e ctl y i m p a ct t h e m a g nit u d e of c ar b o n fl u x (I v ers e n a n d Pl o u g 

2 0 1 0). F or e x a m pl e, p arti cl e b all asti n g fr o m S a h ar a n d ust, bi o mi n er als or cl a y p arti cl es w as 

s h o w n  t o  i n cr e as e  p arti cl e  s ettli n g  v el o citi es  b y  2  t o  4 -f ol d,  t h us  i n cr e asi n g  t h e  e x p ort 

effi ci e n c y b y d e cr e asi n g t h e ti m e t h at a b all ast e d a g gr e g at e n e e d e d t o si n k t hr o u g h t h e w at er 

c ol u m n, i. e. d e cr e asi n g t h e ti m e f or d e gr a d ati o n (I v ers e n et al. 2 0 1 0, I v ers e n a n d Pl o u g 2 0 1 0, 

I v ers e n & R o b ert 2 0 1 5, v a n d er J a gt et al. 2 0 1 8).  

T h e ti m e t h at c ar b o n is r e m o v e d fr o m e x c h a n g e wit h t h e at m os p h er e d e p e n ds o n t h e d e pt h 

t o w hi c h it is e x p ort e d t o, wit h gr e at er e x p ort d e pt hs l e a di n g t o a l o n g er s e q u estr ati o n ti m e. 

T his m e a ns t h at sl o w s ettli n g a g g r e g at es t h at ar e o nl y e x p ort e d t o s h all o w d e pt hs m a y b e 

tr a ns p ort e d  b a c k  u p  t o  t h e  s urf a c e  o c e a n  vi a  r es us p e nsi o n  a n d  v erti c al  mi xi n g  o n  d ail y  t o 

s e as o n al ti m e -s c al es ( B o y d et al. 2 0 1 9). I n t his m a n n er, t h e or g a ni c c ar b o n fr o m sl o w s ettli n g 

a g gr e g at es  h as a  hi g h er  li k eli h o o d  of  b ei n g  r e mi n er alis e d  i n  t h e  s urf a c e  o c e a n  w h er e  t h e 

pr o d u c e d c ar b o n di o xi d e c a n e x c h a n g e wit h t h e at m os p h er e. Si mil arl y, t h e li mit e d d e pt hs i n 

s h all o w o c e a n m ar gi ns m a y r e d u c e t h e s e q u estr ati o n p eri o d of e x p ort e d c ar b o n. T his is d u e 
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to  t h e  s h all o w  d e pt h  of  r e mi n er ali z ati o n  f or  t h e  s e di m e nt e d  a g gr e g at es,  w h er e b y  t h e 

pr o d u c e d  c ar b o n  di o xi d e  m a y  b e  r el e as e d  b a c k  i nt o  t h e  at m ost p h er e.  If  or g a ni c  m att er  is 

a d v e ct e d fr o m t h e s h all o w r e gi o ns t o t h e d e e p o p e n o c e a n, t h e c ar b o n m a y b e s e q u estr e r e d 

f or  l o n g  p eri o ds  ( e. g.  K ar a k as  et  al.  2 0 0 6,  Fris c h k n e c ht  et  al.  2 0 1 8).  C o ns e q u e nti all y,  t h e 

h ori z o nt al  r el o c ati o n  of  or g a ni c  m att er  pr o d u c e d  i n  s h elf  r e gi o ns  t o  t h e  o p e n  o c e a n  m a y 

dr a m ati c all y i n cr e as e t h e s e q u estr ati o n ti m e of t h e c ar b o n a n d t h us i n cr e as e t h e effi ci e n c y 

of  t h e  bi ol o gi c al  p u m p.  S u c h  h ori z o nt al  tr a ns p ort  m e c h a nis ms  ar e  t y pi c all y  o bs er v e d  i n 

E ast er n  B o u n d ar y  U p w elli n g  S yst e ms  ( E B U Ss)  w h er e  a  fr a cti o n  of  t h e  d e e p  o c e a n  c ar b o n 

e x p ort m a y ori gi n at e fr o m pr o d u cti o n i n t h e s h all o w o c e a n m ar gi n s, i. e. i n t h e s h all o w s h elf 

r e gi o n ( e. g. Fis c h er et al. 2 0 0 9, R o m er o et al. 2 0 2 0).  

E B U Ss  ar e  a m o n g  t h e  m ost  pr o d u cti v e  r e gi o ns  i n  t h e  o c e a ns,  wit h  t h e  f o ur  m aj or  E B U Ss 

( C a n ar y,  C alif or ni a,  B e n g u el a,  a n d  H u m b ol dt  u p w elli n g  s yst e m)  c o ntri b uti n g  1 0 %  of  gl o bal 

m ari n e pri m ar y pr o d u cti o n a n d ~ 2 0 % of fis h eri es d es pit e c o v eri n g l ess t h a n 1 % of t h e o c e a n’s 

s urf a c e ( C arr 2 0 0 2, B e hr e nf el d a n d F al k o ws ki 1 9 9 7, P a ul y a n d C hrist e ns e n 1 9 9 5). E B U Ss ar e 

c h ar a ct eri z e d  b y  str o n g  al o n g -s h or e  tr a d e  wi n ds  t h at  dri v e  cr oss -s h or e  E k m a n  tr a ns p ort 

w hi c h  c arri es  n utri e nt -ri c h  d e e p  w at ers  i nt o  t h e  e u p h oti c  z o n e  ( G ar ci a-R e y es  et  al.  2 0 1 5, 

J a c o x et al. 2 0 1 5). T his l e a ds t o hi g h r at es of pri m ar y pr o d u cti o n f u el e d b y t h e hi g h n utri e nt 

i n p ut  a n d  t h e  str o n g  offs h or e  a d v e cti o n  cr e at es  l ar g e s urf a c e  fil a m e nts  of  p h yt o pl a n kt o n 

r es ulti n g i n str o n g l at er al dis pl a c e m e nt of s urf a c e pr o d u cti o n a n d c ar b o n e x p ort ( e. g., V a n 

C a m p et al. 1 9 9 1, P el e grí et al. 2 0 0 5, G a bri c et al. 1 9 9 3). I n a d diti o n, i nt e ns e b ott o m c urr e nts 

o n  t h e  s h all o w  c o nti n e nt al  s h elf  f or m  s o  c all e d  “ n e p h el oi d  l a y ers ”  t h at,  d u e  t o  t h eir  sl o w 

s ettli n g v el o cit y, ar e a d v e ct e d i nt o t h e m es o - a n d b at h y p el a gi c d e pt hs i n t h e o p e n o c e a n ( e. g., 

C alif or ni a  E B U S:  H arl ett  1 9 7 3,  R a ns o m  et  al.  1 9 9 8;  C a n ar y  E B U S:  Fr e u d e nt h al  et  al.  2 0 0 1, 

K ar a k as et a l. 2 0 0 6, N o w al d et al. 2 0 0 6, Fis c h er et al. 2 0 0 9, O h d e et al. 2 0 1 5; B e n g u el a E B U S: 

I nt h or n et al. 2 0 0 6, W al dr o n et al. 2 0 0 9; H u m b ol dt E B U S: L a m et al. 2 0 1 8). Tr a diti o n all y, t h es e 

n e p h el oi d l a y ers h a v e b e e n c o nsi d er e d t o b e c o m p os e d fr o m s e di m e nts t h at ar e r es u s p e n d e d 

fr o m t h e s h elf a n d sl o p e s e afl o or ( e. g. G ar d n er et al. 2 0 1 8), h o w e v er, s e v er al st u di es h a v e 

f o u n d t h at n e p h el oi d l a y ers c o nt ai n l ar g e m ari n e s n o w p arti cl es a n d l a bil e or g a ni c m at eri al 

wit h disti n ct mi cr o bi al c o m m u niti es ( R a ns o m et al. 1 9 9 8, S a n ts c hi et al. 1 9 9 8, T hi el e et al. 

2 0 1 9, I v ers e n et al. 2 0 1 0, R o ulli er et al. 2 0 1 4, P ui g et al. 2 0 1 3, R o m er o et al. 2 0 2 0). T h e m ari n e 

s n o w wit hi n n e p h el oi d l a y ers i n cl u d e p h yt o pl a n kt o n gr o u ps a n d mi cr o bi al c o m m u niti es t h at 
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ar e r el at e d t o t h e p el a gi c e n vir o n m e nt ( R a ns o m et al. 1 9 9 8, T hi el e et al. 2 0 1 9, R o m er o et al. 

2 0 2 0). T his s u g g ests t h at n e p h el oi d l a y ers ar e f or m e d fr o m b ot h b e nt hi c a n d p el a gi c m at eri al, 

w hi c h f or m w h at w e h er e aft er r ef er t o as “ p arti cl e cl o u ds ” i n t h e w at er c ol u m n. T h es e p arti cl e 

cl o u d s t r a ns p ort sl o w-si n ki n g or g a ni c c ar b o n h ori z o nt all y fr o m t h e o c e a n m ar gi ns t o t h e d e e p 

o c e a n.  

S e v er al st u di es h a v e pr e vi o usl y i n v esti g at e d t h e pr o c ess es r es p o nsi bl e f or l at er al a d v e cti o n 

of  s urf a c e  pr o d u cti o n  i n  E B U Ss  a n d  t h e  c o ns e q u e nt  i m p a ct  o n  p arti c ul at e  or g a ni c  c ar b o n 

( P O C) dis pl a c e m e nt a n d e x p ort vi a t h e bi ol o gi c al c ar b o n p u m p ( H el m k e et al. 2 0 0 5, A m os et 

al. 2 0 1 9, C h a b ert et al. 2 0 2 0, B o ni n o et al. 2 0 2 1, L o v e c c hi o et al. 2 0 1 7, L o v e c c hi o et al. 2 0 1 8, 

S a nt a n a -F al´ c o n et al. 2 0 2 0, Fris c h k n e c ht et al. 2 0 1 8 ). H o w e v er, d es pit e b ei n g a p ersist e nt 

f e at ur e  wit hi n  E B U Ss,  t h e  r ol e  t h at  p arti cl e  cl o u ds  a n d  h ori z o nt al  a d v e cti o n  pl a y  f or  P O C 

e x p ort h as s o f ar n ot b e e n dir e ctl y q u a ntifi e d fr o m t h e s h all o w s h elf t o t h e d e e p o p e n o c e a n. 

H er e, w e utili z e P O C fl u x es o bt ai n e d fr o m 8 s hi p b o u n d e x p e diti o ns as w ell as a 2 3 -y e ars ti m e -

s eri es of d e e p o c e a n P O C fl u x es t o ass ess t h e i nt er -a n n u al a n d i nt er -s e as o n al c o ntri b uti o n of 

h ori z o nt al a d v e cti o n of p arti cl e cl o u ds t o c ar b o n e x p ort i n t h e d e e p o c e a n off C a p e Bl a n c. W e 

c o m bi n e t h e  l o n g-t er m  m e as ur e m e nts  wit h  s hi p-b as e d  pr o c ess  st u di es  t o  u n d erst a n d  t h e 

m e c h a nis ms t h at s h a p e t h e tr a ns p ort a n d distri b uti o n of p arti cl e cl o u ds a n d s o ur c es a n d si n ks 

of  or g a ni c  m att er  i n  t h e  C a n ar y  C urr e nt -E B U S  ( C C -E B U S).  O ur  r es ults  s u g g est  t h at  p art i cl e 

cl o u ds ar e a d v e ct e d offs h or e fr o m t h e pr o d u cti v e s h all o w s h elf a n d s u p pl y ~ 8 0 % of t h e t ot al 

c ar b o n e x p ort t o t h e d e e p o c e a n. H e n c e, a si g nifi c a nt fr a cti o n of t h e d e e p o c e a n c ar b o n fl u x 

is e x p ort e d vi a h ori z o nt al tr a ns p ort of s u b-s urf a c e p arti cl e cl o u d s fr o m t h e s h elf r e gi o n t o t h e 

o p e n  o c e a n.  W e  s u g g est  a  r e ass ess m e nt  of  or g a ni c  m att er  fl u x es  i n  E B U Ss  a n d  ur g e  t h e 

c o nsi d er ati o n of  off -s h or e a d v e ct e d p arti cl e cl o u ds fr o m o c e a n m ar gi ns f or gl o b al c ar b o n 

b u d g ets.  
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2. M at eri al a n d M et h o d s  
 
2. 1. S a m pli n g st ati o n s  

Fi el d d at a w er e o bt ai n e d d uri n g t h e R V P os ei d o n cr uis e ( P O S 5 3 1) t o t h e C C -E B U S off C a p e 

Bl a n c  fr o m  J a n u ar y  1 8 t h t o  F e br u ar y  1st 2 0 1 9.  S a m pli n g  w as  p erf or m e d  al o n g  a  tr a ns e ct 

b et w e e n  2 0° 4 6. 2 5 1’  N –  2 1° 1 2. 6 1 8’  N  c o v eri n g  t h e  s h elf,  sl o p e  a n d  o p e n  p el a gi c  w at er 

c ol u m n vi a f o ur k e y r e gi o ns; t h e s h all o w s h elf r e gi o n ( C B s h; 1 7° 1 0. 8 5 9’ W - 1 7° 3 7. 7 6 7’ W), t h e 

c o nti n e nt al sl o p e ( C B s; 1 7° 4 0. 5 7 5’ W - 1 7° 4 4. 7 7 9’ W), e u p h oti c o p e n o c e a n ( C B e u ; 1 8° 4 4. 2 1 9’ 

W –  1 8° 5 3. 6 4 8’ W), a n d m es otr o p hi c o p e n o c e a n ( C B m es o ; 2 0° 5 1. 9 1 9’ W - 2 0° 5 3. 8 2 6’ W). T w o 

a d diti o n al c o n n e cti n g st ati o ns w er e st u di e d b et w e e n C B e u  a n d C B m es o  ( Tr a n s e ct; 1 8° 0 4. 5 2 5’ 

W –  1 8° 2 4. 2 2 2’  W).  D e pl o y e d  i nstr u m e nt ati o n  a n d  m e as ur e m e nts  at  e a c h  k e y  r e gi o n 

c o nsist e d of: R os ett e w at er s a m pl er, i n sit u p arti cl e c a m er a, m ari n e s n o w c at c h er ( M S C), fr e e -

drifti n g s e di m e nt tr a ps ( h er e aft er r ef err e d t o as “ drifti n g tr a p ”) a n d m e as ur e m e nts of pri m ar y 

pr o d u cti o n a n d st a n di n g st o c k of P O C t hr o u g h t h e w at er c ol u m n. D e pl o y m e nts at tr a ns e ct 

st ati o ns  w er e  li mit e d  t o t h e  r os ett e  w at er  s a m pl er  a n d  i n  sit u  p arti cl e  c a m er a. A  d et ail e d 

s a m pli n g o v er vi e w is gi v e n i n Fi g ur e 1 a n d t a bl e S 1 i n S u p p orti n g I nf or m ati o n. T h e r os ett e 

w at er  s a m pl er  w as  e q ui p p e d  wit h  a  S B E  9  C T D  ( S e a -Bir d  S ci e ntifi c,  B ell e v u e,  U S A)  f or 

c o n d u cti vit y, t e m p er at ur e a n d pr ess ur e, a W E T L a bs E C O-A F L/ F L ( W E T L a bs I n c., P hil o m at h, 

U S A)  f or  fl u or es c e n c e  a n d  t ur bi dit y,  a n d  S B E  4 3  ( S e a -Bir d  S ci etifi c,  B ell e v u e,  U S A)  f or 

diss ol v e d  o x y g e n  m e as ur e m e nts.  W at er  c urr e nts  fr o m  t h e  s urf a c e  t o  1 0 0 m  d e pt h  w er e 

c o nti n u o usl y m e as ur e d wit h a s hi p m o u nt e d 1 8 0 k H z a c o usti c d o p pl er c urr e nt pr ofil er ( A D C P; 

T el e d y n e T e c h n ol o gi es, T h o us a n d O a ks, U S A ) wit h a m e as uri n g i nt er v al of 5 H z.  
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Fr o m  t h e  r es ulti n g  p arti cl e  a b u n d a n c e  s p e ctr u m  ( f),  t h e  d eri v e d  E S D  w as  t h e n  us e d  t o 

c al c ul at e t h e t ot al p arti cl e v ol u m e of e a c h si z e bi n ass u mi n g a s p h eri c al s h a p e. T h e p arti cl e 

c a m er a s yst e m a c c ur at el y q u a ntifi e d p arti cl es wit h E S Ds r a n gi n g fr o m 1 0 7  –  6 2 6 6  µ m. T h e 

o pti c al r es ol uti o n of t h e c a m er a s yst e m c o ul d n ot q u a ntif y p arti cl es < 1 0 7 µ m, w hi c h r es ult e d 

i n a d e cr e as e i n p arti cl e n u m b er si z e-s p e ctr a f or s m all er p arti cl es ( Fi g ur e S 1). P arti cl es l ar g er 

t h a n 6 2 6 6 µ m w er e v er y r ar e ( < 3 p arti cl es p er bi n) a n d w er e e x cl u d e d fr o m f urt h er a n al ysis 

si n c e t h eir n u m b ers w er e n ot si g nifi c a ntl y r eli a bl e (J a c ks o n  et al. 1 9 9 7).  

 

2. 3. V erti c al e x p ort fl u x e s  

V erti c al e x p ort fl u x es w er e m e as ur e d o v er a p eri o d of 2 4  h wit h a n arr a y of t hr e e drifti n g 

tr a ps ( S e di m e nt tr a p 2 8. 4 0 0, K C D e n m ar k, D e n m ar k) l o c at e d at 1 0 0, 2 0 0 a n d 4 0 0  m d e pt h 

t et h er e d t o s urf a c e b u o ys. At e a c h c oll e cti o n d e pt h, t h e drifti n g tr a p arr a y c o nsist e d of f o ur 

g yr os c o pi c all y m o u nt e d c oll e cti o n t u b es ( di a m et er: 1 1 c m a n d l e n gt h: 7 0 c m), w hi c h w er e 

fill e d wit h filt er e d s e a w at er pri or t o t h eir d e pl o y m e nt. T h e filt er e d s e a w at er w as m a d e d e ns er 

b y a d di n g a n  e q ui v al e nt of 3  P S U of s o di u m c hl ori d e ( N a Cl).   

T hr e e c oll e cti o n t u b es fr o m e a c h d e pt h w er e us e d f or bi o c h e mi c al a n al ysis, w hil e a f o urt h 

t u b e c o nt ai n e d a n i ns ert c u p t h at w as fill e d wit h a vis c o us cr y o g el, r ef err e d t o as g el tr a p 

( Tiss u e-T e k ®  O. C. T. ™  C o m p o u n d;  S a k ur a  Fi n et e k  E ur o p e  B. V.,  T h e  N et h erl a n ds;  h er e aft er 

r ef err e d t o as “ g el tr a p ”). T h e g el tr a p c oll e ct e d i nt a ct m ari n e a g gr e g at es wit h o ut d a m a gi n g 

or alt eri n g t h eir si z e a n d str u ct ur e ( T hi el e et al. 2 0 1 5, Fli ntr o p et al. 2 0 1 8).  

Aft er t h e drifti n g tr a ps w er e r e c o v er e d, sl o w-si n ki n g p arti cl es i n t h e c oll e cti o n t u b es w er e l eft 

t o s ettl e f or 4 h i n t h e d ar k aft er w hi c h t h e o v erl yi n g w at er w as t h e n g e ntl y si p h o n e d off. T h e 

c oll e ct e d m at eri al w as pr es er v e d wit h H g Cl ( 0. 1 4 % fi n al c o n c e ntr ati o n) a n d k e pt at  4° C till 

f urt h er a n al ysis. T h e c u p i ns erts fr o m t h e g el tr a p w er e r e m o v e d, i m a g e d a n d fr o z e n at – 2 0° C.  

F or m e as ur e m e nts of P O C a n d p arti c ul at e or g a ni c nitr o g e n ( P O N), s u bs a m pl es fr o m drift tr a p 

s a m pl es  w er e  filt er e d  o nt o  pr e -c o m b ust e d  a n d  pr e -w ei g h e d  G F/ F  filt ers  ( W h at m a n  G F/ F 

0. 7 µ m, 2 5 m m, G E H e alt h c ar e E ur o p e G m b H , G er m a n y). Aft er dr yi n g ( 2 4 h at 4 0° C), t h e filt ers 

w er e w ei g h e d a n d a ci d f u m e d ( 2 4  h wit h 3 7 % H Cl), dri e d o n c e m or e ( 2 4 h at 4 0° C) a n d t h e n 

p a c k e d i n ti n b o ats f or m e as ur e m e nts of P O C a n d P O N c o nt e nt wit h a C H N el e m e nt al a n al ys er 

( El e m e nt ar v ari o E L III, pr e cisi o n of ± 0. 7 μ g C or ± 0. 3 %). V al u es of P O C: P O N i n u nits of m ass 

w h er e c o n v ert e d t o m ol ar u nits. 
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F or  a n al ysis  of  v ol u m etri c  p arti cl e - a n d  z o o pl a n kt o n  f e c al  p ell et  fl u x  c o ntri b uti o n  t o  t h e 

m e as ur e d  drifti n g  tr a p  fl u x,  g el  tr a p  s a m pl es  w er e  i m a g e d  ( pi x el  si z e:  3. 4 7  µ m/ p x)  wit h  a 

c ust o m -b uilt c a m er a s et u p. T h e c a m er a s et u p ( B asl er a c A 4 6 0 0 –  7 g c, B asl er A G, G er m a n y, 

wit h a m o u nt e d E d m u n d O pti cs 1 0 m m 0. 5 x i nli n e c o m p a ct t el e c e ntri c l e ns, E d m u n d O pti cs, 

G er m a n y) w as att a c h e d t o a m ot ori z e d st a g e wit h a L E D p a n el b e n e at h o n w hi c h t h e g el tr a p 

c u ps w h er e pl a c e d a n d b a c klit. Pr o c essi n g a n d a n al ysis of t h e c u p i m a g es w as p erf or m e d wit h 

t h e s oft w ar e p a c k a g e Fiji ( S c hi n d eli n et al. 2 0 1 2) if n ot st at e d diff er e ntl y. P h ot o gr a p hs w er e 

t a k e n as a gri d of 8 8 fr a m es ( 1 2. 8 m m x 1 0. 2 m m p er i m a g e; 8 x 1 1 i m a g es p er c u p) w hi c h 

c o v er e d  t h e  e ntir e  c u p.  Fr o m  e a c h  gri d  fr a m e,  ei g ht  d efi n e d  f o c us  d e pt hs  w er e  i m a g e d 

r es p e cti v el y  t o  e ns ur e  all  p arti cl es  w er e  i n cl u d e d  a n d i n  f o c us.  T h e  ei g ht  i m a g es  of  e a c h 

r es p e cti v e gri d fr a m e w er e st a c k e d usi n g t h e f o c us st a c ki n g s oft w ar e Z er e n e st a c k er ( Z er e n e 

S yst e ms L L C, U S A) a n d c o ns e c uti v el y stit c h e d t o g et h er t o f or m a 7 1 8 m e g a pi x el c o m p osit e 

i m a g e w hi c h d e pi ct e d t h e c o nt e nts of t h e e ntir e g el tr a p c u p. A n y c oll e ct e d z o o pl a n kt o n w er e 

m a n u all y s el e ct e d a n d r e m o v e d. F or p arti cl e a n al ysis, e a c h i m a g e w as c o n v ert e d t o gr e y s c al e 

a n d t h e b a c k gr o u n d w as r e m o v e d usi n g a t hr es h ol d v al u e of 5 6 o n a gr a ys c al e of 2 5 6 i nt e nsit y 

l e v els.  F e c al  p ellets  w er e  m a n u all y  m ar k e d  t o  a n al ys e  s e p ar at el y  fr o m  p h yt o pl a n kt o n 

a g gr e g at es  a n d  p arti cl es.  M e as ur e d  p arti cl es  w er e  assi g n e d  t o  o n e  of  1 4  l o g arit h mi c all y -

s p a c e d  si z e  bi ns  r a n gi n g  fr o m  2 0  µ m –  1 1 3 3  µ m  as  pr e vi o usl y  d es cri b e d  ( M ar k uss e n  et  al. 

2 0 2 0).  

 

2. 4. M e a s ur e m e nt s of s ettli n g v el o cit y a n d mi cr o bi al d e gr a d ati o n of p arti cl e s  

F or t h e a n al ysis of si n gl e -a g gr e g at e s ettli n g v el o cit y a n d mi cr o bi al r es pir ati o n, p arti cl es w er e 

c oll e ct e d usi n g a M S C. S a m pli n g d e pt hs w er e 1 0 m b el o w t h e c hl or o p h yll m a xi m u m ( C hl m a x ) 

l a y er w hi c h r a n g e d b et w e e n 2 0 –  6 0  m. O n d e c k, c a pt ur e d p arti cl es wit hi n t h e M S C w er e l eft 

t o s ettl e f or a mi ni m u m of 8 h b ef or e t h e t o p ~ 9 0  L fr o m t h e 1 0 0  L c o nt ai n e d i n t h e M S C w as 

g e ntl y dr ai n e d. Aft er w ar ds, t h e l o w er c oll e cti o n c yli n d er of t h e M S C, i n  w hi c h t h e p arti cl es 

h a d s ettl e d, w as r e m o v e d a n d i n di vi d u al a g gr e g at es w er e c oll e ct e d f or f urt h er a n al ys es.  

F or m e as ur e m e nts of s ettli n g v el o cit y a n d r es pir ati o n, p arti cl es w er e tr a nsf err e d t o a fl o w 

c h a m b er ( 5  c m di a m et er) w hi c h e n a bl es t o m ai nt ai n a g gr e g at es s us p e n d e d b y a n o p p osi n g 

u p w ar d fl o w t h at w as a dj ust e d t o t h e s a m e v el o cit y a n d t h e s ettli n g v el o cit y of t h e i n di vi d u al 

a g gr e g at es ( Pl o u g & J ør g e ns e n 1 9 9 9). T h e fl o w c h a m b er w as s et u p i n a n a q u ari u m wit h a n 
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air  diff us er  a n d  pl a c e d  i n  a  t e m p er at ur e -c o ntr oll e d  r o o m  a dj ust e d  t o  t h e  i n  sit u  w at er 

t e m p er at ur e i n w hi c h p arti cl es w er e s a m pl e d. 

O n c e  t h e  p arti cl es  w er e  s us p e n d e d  i n  t h e  fl o w,  s ettli n g  v el o citi es  w h er e  m e as ur e d  i n 

tri pli c at es  b y  di vi di n g  t h e  fl o w  r at e  wit h  t h e  ar e a  of  t h e  fl o w  c h a m b er.  P arti cl e  si z e  w as 

m e as ur e d i n its l e n gt h, wi dt h a n d h ei g ht usi n g a n o c ul ar ( 1 2 x m a g nifi c ati o n) wit h a r eti c al. 

T h e r es p e cti v e v ol u m es w er e t h e n c al c ul at e d ass u mi n g a n elli ps oi d s h a p e fr o m w hi c h t h e E S D 

w as d eri v e d.  

Usi n g a Cl ar k -t y p e o x y g e n mi cr os e ns or ( U nis e ns e, O X -1 2, 1 0  µ m ti p di a m et er) m o u nt e d o n a 

mi cr o m a ni p ul at or, t h e o x y g e n c o n c e ntr ati o n w as m e as ur e d e v er y 2 0  µ m fr o m 2 m m a b o v e 

t h e s us p e n d e d a g gr e g at e’s s urf a c e t o t h e c e ntr e of t h e a g gr e g at e.  

T h e o x y g e n fl u x of r es p e cti v e a g gr e g at es w as c al c ul at e d i n n m ol O 2  c m -2  h -1  u si n g t h e m o d el 

of M or a di et al. ( 2 0 2 1), a n d t h e n m ulti pli e d b y t h e s urf a c e ar e a f or e a c h a g gr e g at e t o n m ol 

O 2  h -1  a g g -1 . T h e v ol u m etri c O2  fl u x w a s t h e n c al c ul at e d b y di vi di n g t h e O2  h -1  a g g -1  b y t h e 

c al c ul at e d a g gr e g at e v ol u m e. T h e v ol u m etri c  c ar b o n r es pir ati o n w as c al c ul at e d b y ass u mi n g 

a o n e -t o-o n e m ol ar r ati o fr o m O 2  fl u x t o C O2  fl u x. S u b s e q u e ntl y, t h e i n di vi d u al a g gr e g at es 

w er e  tr a nsf err e d  t o  a n  Ut er m ö hl  c h a m b er  a n d  i m a g e d  t o  vis u all y  d et er mi n e  t h eir 

c o m p ositi o n usi n g a n i n v ert e d mi cr os c o p e ( Z eiss, A xi o v ert 2 5).  

  

2. 5. O 2  fl u x e s i n p er m e a bl e s e di m e nt s 

O x y g e n fl u x es fr o m t h e s urfi ci al s a n d y s e di m e nts o n t h e c o nti n e nt al s h elf w er e esti m at e d at 

t w o st ati o ns at C Bs h w hi c h w er e l o c at e d i n w at er d e pt hs of 2 9 m ( 2 0° 4 6. 3 5 2 N 1 7° 1 1. 0 2 7 W) 

a n d  5 9  m  ( 2 0° 4 6. 6 5 4  N  1 7° 2 5. 6 7 5  W).  S e di m e nts  at  b ot h  st ati o ns  c o nsist e d  o f  p er m e a bl e 

s a n d y s e di m e nts (s e e T a bl e S 2 i n S u p p orti n g I nf or m ati o n f or s e di m e nt c h ar a ct eristi cs).  

I n  sit u  O2  p e n etr ati o n  d e pt h  at  b ot h  st ati o ns  w as  d et er mi n e d  usi n g  a  b e nt hi c  l a n d er 

( A h m er k a m p et al. 2 0 1 7). S u bs e q u e ntl y, at e a c h st ati o n, s e di m e nt w as s a mpl e d usi n g a v a n 

V e e n Gr a b, fr o m w hi c h t h e u p p er 2 c m of s e di m e nt w as c oll e ct e d, h o m o g e ni z e d a n d fill e d 

i nt o a cr yli c fl o w t hr o u g h r e a ct ors ( F T R) i n tri pli c at es t o m e as ur e v ol u m etri c O2  c o n s u m pti o n 

r at es  ( A h m er k a m p  et  al.  2 0 1 7,  M ar c h a nt  et  al  2 0 1 6).  Bri efl y , a er at e d  b ott o m  w at er  w as 

p u m p e d u p w ar d t hr o u g h t h e F T R usi n g a p erist alti c p u m p ( C ol e P al m er M ast er Fl e x) u ntil t h e 

e ntir e p or e w at er v ol u m e i n t h e F T R w as e x c h a n g e d wit h t h e a er at e d w at er. P or e w at er w as 

s a m pl e d at ~ 1 0 dis cr et e ti m e p oi nts o v er ~ 1 2 0 mi n ut e s fr o m a n att a c h m e nt at t h e b ott o m of 
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t h e c or e e q ui p p e d wit h a n o pt o d e-b as e d m e as ur e m e nt s yst e m ( O X F T C, P yr os ci e n c e). Fr o m 

t h e  c h a n g e  i n  o x y g e n  c o n c e ntr ati o n  o v er  ti m e,  t h e  v ol u m etri c  o x y g e n  c o ns u m pti o n  r at es 

w er e d et er mi n e d.  

O x y g e n fl u x es w er e esti m at e d b y i nt e gr ati n g t h e v ol u m etri c o x y g e n c o ns u m pti o n r at es o v er 

t h e  p e n etr ati o n  d e pt hs  b as e d  o n  a  tr a ns p ort  m o d el  p u blis h e d  b y  Elli ott  a n d  Br o o ks 

( 1 9 9 7 a  &  b), pr e vi o usl y a d a pt e d i n M ar c h a nt et al. ( 2 0 1 6) a n d A h m er k a m p et al. ( 2 0 1 7).  

 

2. 6. M e a s ur e m e nt s of pri m ar y pr o d u cti o n a n d p arti c ul at e or g a ni c c ar b o n st a n di n g st o c k  

C O 2  fi x ati o n  r at es  i. e. pri m ar y  pr o d u cti o n  at  5  m  d e pt h,  w er e  d et er mi n e d  o v er  1 2  a n d  2 4 

h o urs fr o m w at er s a m pl es c oll e ct e d at e a c h st ati o n f oll o wi n g M arti n e z -P er e z et al. ( 2 0 1 6). 

F or e a c h st ati o n s e a w at er w as c oll e ct e d at 0 9: 0 0 a m vi a t h e s hi p i nl et a n d fill e d i nt o t e n 6 2 0 

m L i n c u b ati o n b ottl es. S u bs e q u e ntl y, 1 3 C -DI C ( N a H 1 3 C O 3, ≥ 9 8 % Si g m a -Al dri c h) w as a d d e d t o 

ei g ht of t h e b ottl es t o a fi n al c o n c e ntr ati o n of ~ 5 %. T h e t w o i n c u b ati o ns wit h o ut a d d e d 1 3 C -

DI C  w er e  t er mi n at e d  i m m e di at el y  t o  d et er mi n e  t h e  n at ur al  a b u n d a n c e  of 1 3 C  i n  t h e  P O C , 

al o n g wit h t w o 1 3 C -DI C  -s pi k e d. T h e r e m ai ni n g si x b ottl es w er e fill e d t o t h e t o p, cl os e d b u b bl e -

fr e e a n d i n c u b at e d at s urf a c e w at er t e m p er at ur e vi a s e a w at er fl o w-t hr o u g h. Li g ht l e v els w er e 

a dj ust e d t o b e r e pr es e nt ati v e of i n -sit u c o n diti o ns b y c o v er i n g t h e i n c u b at or wit h a filt er f oil 

( O c e a n Bl u e; L e e filt er 7 2 4, 3 6. 2 % tr a ns missi o n). Aft er ~ 1 2 h a n d ~ 2 4 h, t h e i n c u b ati o ns w er e 

t er mi n at e d f or t hr e e b ottl es r es p e cti v el y. A s u bs a m pl e of 6 m L w as c oll e ct e d fr o m e a c h b ottl e 

a n d c o m bi n e d wit h 1 0 0 µ L of a s at ur at e d m er c uri c c hl ori d e s ol uti o n i n a 6 m L gl ass vi al, w hi c h 

w as  cl os e d  b u b bl e -fr e e;  t h es e  s a m pl es  w er e  us e d  f or  d et er mi n ati o n  of 1 3 C -DI C  l a b elli n g 

p er c e nt a g e.  T h e  r e m ai ni n g  s a m pl e  v ol u m e  w as  filt er e d  ( K N F  N e u b er g er,  < 0. 4  b ar  v a c u u m 

i nt e nsit y) o nt o a pre -c o m b ust e d ( 6 h o urs at 4 5 0 ° C) 2 5 m m G F/ F filt er ( W h at m a n G F/ F 0. 7 µ m, 

2 5 m m, G E H e alt h c ar e E ur o p e G m b H , G er m a n y) a n d st or e d at -2 0 ° C.   

T h e G F/ F filt ers w er e a ci d f u m e d o v er ni g ht ( H C L 3 7 % M er c k), all o w e d t o dr y a n d p a c k e d i nt o 

ti n c u ps. P O C c o nt e nt a n d is ot o pi c c o m p ositi o n w as d et er mi n e d usi n g a n el e m e nt al a n al ys er 

( T h er m o Fl as h E A, 1 1 1 2 S eri es) c o u pl e d t o a n is ot o p e r ati o m ass s p e ctr o m et er ( D elt a Pl us X P 

I R M S; T h er m o-Fi n ni g a n). 1 3 C -DI C at o m p er c e nt a g e i n t h e i n c u b ati o ns w as d et er mi n e d fr o m 

a n a ci difi e d 2 ml s u bs a m pl e ( T orr es et al, 2 0 0 5) fr o m t h e 6 ml gl ass vi al, usi n g c a vit y ri n g -

d o w n  s p e ctr os c o p y  ( G 2 2 0 1 -i  c o u pl e d  t o  a  Li ais o n  A 0 3 0 1,  Pi c arr o  I n c.,  S a nt a  Cl ar a,  U S A, 

c o n n e ct e d t o a n A ut o M at e Pr e p D e vi c e, B us h n ell, U S A).  
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S u bs e q u e ntl y, C O 2  fi x ati o n r at es w er e c al c ul at e d ( Gr oss k o pf et al, 2 0 1 2) as: 

 

𝜌 𝑂 5 6 78 9 : ;8 < = 	> : ; ? = 	
( A ; < B % 	D E % F : B GH ? 6 A ; < B % 	D E % 	I < = ; > <H )

A ; < B % 	. K % 6 A ; < B % 	D E % 	I < = ; > <H )
	∙	

D E %

M
   ( e q. 2) 

 

w h er e  At o m %  P O C  s a m pl e  is  t h e  at o m % 1 3 C  i n  t h e  P O C  fr o m  t h e  l a b ell e d  s a m pl e  ( n = 3); 

At o m % P O C c o ntr ol is t h e n at ur al a b u n d a n c e of 1 3 C i n t h e P O C as d et er mi n e d fr o m t h e c o ntr ol 

s a m pl e; At o m % DI C is t h e at o m % of 1 3 C -DI C i n t h e DI C p o ol a n d P O C is t h e t ot al p arti c ul at e 

or g a ni c c ar b o n c o n c e ntr ati o n o n t h e filt er a n d t is t h e d ur ati o n ti m e of t h e m e as ur e m e nt ( d a y -

1 ). 

F or t h e P O C st a n di n g st o c k, 1. 5 l s e a w at er w er e c oll e ct e d usi n g a C T D r os ett e  at C B m es o , C Bs 

a n d  C B s h at  1  m,  5  m,  1 0  m,  5 0  m  a n d  1 0 0  m,  pr o vi d e d  a  s uffi ci e nt  w at er  d e pt h  at  t h e 

r es p e cti v e st ati o n. S a m pl es w er e filt er e d i n tri pli c at es o n pr e c o m b ust e d ( 6 h o urs at 4 5 0 ° C) 

2 5 m m G F/ F filt ers ( W h at m a n G F/ F 0. 7 µ m, 2 5 m m, G E H e alt h c ar e E ur o p e G m b H , G er m a n y) 

a n d st or e d at -2 0° C. F or P O C a n al ysis, t h e filt ers w er e a ci d f u m e d o v er ni g ht  ( H C L 3 7 % M er c k), 

dr y e d at 4 0° C a n d s u bs e q u e ntl y p a c k e d i nt o ti n c u ps. P O C c o nt e nt w as d et er mi n e d usi n g a n 

el e m e nt al a n al ys er ( T h er m o Fl as h E A, 1 1 1 2 S eri es).  

 

2. 7. E x c e s s pr o d u cti o n a n d e x p ort c o ntri b uti o n of s h elf d eri v e d or g a ni c m att er  

T o esti m at e t h e c o ntri b uti o n of l at er all y a d v e ct e d s h elf pr o d u cti o n t o m e as ur e d e x p ort fl u x 

i n t h e drift tr a ps, w e c al c ul at e d t h e pr oj e ct e d l oss of v erti c al P O C e x p ort fr o m 1 0 0 m t o 4 0 0  m 

b as e d o n t e m p er at ur e -d e p e n d e nt mi cr o bi al d e gr a d ati o n f or t h e r e gi o ns C B S , C Be u  a n d C B m es o  

a c c or di n g t o L ut z et al. ( 2 0 0 2), a n d c o m p ar e d o ur r es ults wit h t h e m e as ur e d P O C fl u x of t h e 

drifti n g tr a ps (I v ers e n & Pl o u g 2 0 1 3). T h us, t h e P O C fl u x ( J; C/ m2 / h) t o t h e d e pt h ( Z ; m) w as 

c al c ul at e d b y:  

 

𝐽 = 𝐽( O P ) 𝑒
R 6

& ( S )

T
U 	O      ( e q. 3) 

 

w h er e D( T)  is t h e t e m p er at ur e d e p e n d e nt r at e of mi cr o bi al d e gr a d ati o n ( % h-1 ) a n d W  i s t h e 

s ettli n g  v el o cit y  ( m  h -1 ).  T h e  t e m p er at ur e  d e p e n d e nt  r at es  of  mi cr o bi al  d e gr a d ati o n  w er e 

o bt ai n e d  fr o m  t h e  lit er at ur e  a n d  o n -b o ar d  m e as ur e m e nts  ( Fi g ur e  S 2  i n  S u p p orti n g 

I nf or mati o n;  T a bl e  S 3  i n  S u p p orti n g  I nf or m ati o n).  T h e  w at er  t e m p er at ur e T  f or  t h e 
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c orr es p o n di n g d e pt h Z  w as o bt ai n e d fr o m t e m p er at ur e m e as ur e m e nts of t h e C T D c ast at t h e 

st ati o n. T h e s ettli n g v el o cit y W  is d eri v e d fr o m a v er a g e s ettli n g v el o citi es fr o m o n b o ar d flo w 

c h a m b er m e as ur e m e nts of t h e r es p e cti v e st ati o ns ( C B s = 6 1. 5  m  d -1  [ n =  2 3];  C B e u  =  8 6  m  d -1  

[ n =  2 0]). Si n c e n o si z e t o s ettli n g r el ati o ns hi p w as f o u n d, w e us e d a n a v er a g e s ettli n g v el o cit y 

f or all a g gr e g at e si z es at e a c h r e gi o n. Missi n g s ettli n g v el o citi es fr o m C Bm es o  w er e s u b stit ut e d 

b y v al u es fr o m C B e u  si n c e P O C, P O N a n d C/ N e x p ort fl u x at 1 0 0  m d e pt h at C B e u  a n d C B m es o  

w h er e si mil ar a n d mi cr os c o pi c o bs er v ati o ns of p arti cl es at C B e u  s h o w e d n o i n di c ati o ns of s h elf 

i nfl u e n c e, i. e. w e di d n ot o bs er v e d lit h o g e ni c m at eri al s u c h as d ust or s a n d i n t h e a g gr e g at es. 

O ur c al c ul ati o ns f or t h e l at er al c o ntri b uti o n of s h elf m at eri al t o e x p ort fl u x at d e pt h offs h or e 

d o n ot c o nsi d er t h e r ol e of z o o pl a n kt o n gr a zi n g or d ust d e p ositi o n, w hi c h m a y b ot h i m p a ct 

p arti cl e e x p ort a n d att e n u ati o n i n t h e r e gi o n (I v ers e n et al. 2 0 1 0, v a n d er J a gt et al. 2 0 1 8, 

N o w al d et al. 2 0 1 5). Z o o pl a n kt o n f e e di n g o n s ettli n g a g gr e g at es h as b e e n s h o w n t o r e d u c e 

c ar b o n  fl u x  i n  t h e  u p p er  1 0 0  m  ( e. g.  I v ers e n  et  al.  2 0 1 0,  J a c ks o n  &  C h e c kl e y  2 0 1 1), w hi c h 

c orr o b or at e wit h o ur p arti cl e c a m er a pr ofil es w hi c h s h o w e d t h at t h e str o n g fl u x att e n u ati o n, 

i. e.  r a pi d  d e cr e as e  i n  p arti cl e  a b u n d a n c e  a n d  t ot al  p arti cl e  v ol u m e,  o c c urr e d  at  d e pt hs 

s h all o w er t h a n 1 0 0  m f or C B S  a n d C B e u . A d diti o n all y, b y o nl y t a ki n g mi cr o bi al d e gr a d ati o n i nt o 

a c c o u nt b et w e e n 1 0 0 a n d 4 0 0 m, t h e c al c ul at e d c ar b o n fl u x t o 4 0 0 m fitt e d t h e m e as ur e d 

c ar b o n fl u x t o 4 0 0  m at C B m es o . T hi s s u g g e st e d t h at z o o pl a n kt o n gr a zi n g o n s ettli n g a g gr e g at es 

w as n e gl e ct a bl e at d e pt hs b el o w 1 0 0  m at C B m es o  a n d w e c o n si d er t h e s a m e t o b e tr u e f or C B s 

a n d C B e u . T h e c o n si st e ntl y l o w v ol u m etri c c o ntri b uti o n of f e c al p ell ets t o e x p ort fl u x at all 

d e pt hs b et w e e n 1 0 0 a n d 4 0 0 m at C B S  a n d C B e u  ( ~ 4 % a n d ~ 6 % t o 1 0 0 - 4 0 0  m r es p e cti v el y), 

f urt h er s u p p ort e d t h at z o o pl a n kt o n gr a zi n g w as of littl e i m p ort a n c e f or t h e fl u x att e n u ati o n 

b el o w 1 0 0  m. H e n c e, w e c o nsi d er t h at o ur fl u x c al c ul ati o ns, w hi c h o nl y c o nsi d er t e m p er at ur e -

c o ntr oll e d mi cr o bi al d e gr a d ati o n, ar e r e pr es e nti n g t h e i n sit u c o n diti o ns.  

T o esti m at e t h e i nt ers e as o n al a n d i nt er a n n u al c o ntri b uti o n of l at er all y s o ur c e d s h elf m at eri al 

t o t h e o p e n o c e a n e x p ort off C a p e Bl a n c, w e a p pli e d t h e c al c ul ati o n ( e q u ati o n 3) t o e x p ort 

fl u x es c oll e ct e d wit h s h ort -t er m drifti n g tr a p a n d l o n g-t er m d e e p o c e a n s e di m e nt tr a p d at a. 

F or s h ort t er m drifti n g tr a p fl u x es, t his w as d o n e f or P O C fl u x es c oll e ct e d b y 1 8 drifti n g tr a p 

d e pl o y m e nts  i n  t h e  u p p er  4 0 0  m  of  t h e  w at er  c ol u m n  b et w e e n  2 0 1 2 –  2 0 1 9  ( T a bl e  S 4  i n 

S u p p or ti n g I nf or m ati o n). L o n g-t er m e x p ort fl u x es of P O C, C a C O3 , b p Si a n d lit h o g e ni c m at eri al 

w er e  c oll e ct e d  at  t h e  st ati o n  C B m es o  b et w e e n  1 9 8 9  a n d  2 0 1 2  (s e e  d et ail e d  m o ori n g 
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d es cri pti o ns i n Fis c h er et al. 2 0 1 6) . T h e c o nti n u o us e x p ort fl u x es c o v er e x p ort m e as ur e me nts 

f or e v er y s e as o n at ~ 3 6 0 0 m d e pt h a n d at v ari o us d e pt hs b et w e e n ~ 7 5 0 –  4 1 5 0  m. S e as o n al 

a v er a g es  of  t h e  El  Ni ñ o/ S o ut h er n  Os cill ati o n  ( E N S O)  i n d e x  a n d  Atl a nti c  M ulti d e c a d al 

Os cill ati o n  ( A M O)  i n d e x  d uri n g  t h e  m o ori n g  d e pl o y m e nts  w er e  o bt ai n e d  fr o m  N O A A -E S R L 

P h ysi c al S ci e n c e L a b or at or y, B o ul d er C ol or a d o. W e c al c ul at e d t h e pr oj e ct e d l oss of v erti c al 

P O C  e x p ort  fr o m  tr a p  m e as ur e m e nts  b et w e e n  ~ 7 5 0 - 1 2 5 0  m  t o r e a c h  3 6 0 0 m  b as e d  o n 

t e m p er at ur e d e p e n d e nt mi cr o bi al d e gr a d ati o n (I v ers e n a n d Pl o u g 2 0 1 3). A g gr e g at e s ettli n g 

v el o citi es a n d mi cr o bi al d e gr a d ati o n w er e utili z e d as i n e q u ati o n 3 a n d v erti c al t e m p er at ur e 

c h a n g es  w er e  o bt ai n e d  fr o m  C T D  pr ofil es  d uri n g  o ur  s a m pli n g  c a m p ai g n.  T e m p er at ur e 

pr ofil es  ar e  e x p e ct e d  t o  b e  st a bl e  b et w e e n  y e ars  a n d  s e as o ns  d u e  t o  a li mit e d  s e as o n al 

v ari a bilit y i n t h e r e gi o n ( Fis c h er et al. 2 0 1 5)  

T o  esti m at e  if  t h e  s h all o w  s h elf  pr o d u cti o n  of  or g a ni c  m att er  is  s uffi ci e nt  t o  s u p pl y  t h e 

esti m at e d q u a ntiti es of l at er al a d v e ct e d m at eri al, w e p erf or m e d a b u d g et c al c ul ati o n b y usi n g 

m e as ur e m e nts of i n sit u p arti cl e c a m er a pr ofil es, P O C fl u x c oll e ct e d b y t h e drifti n g tr a ps, n et 

c o m m u nit y  pr o d u cti o n,  i n  sit u  p arti cl e  d e gr a d ati o n,  P O C  st a n di n g  st o c k  a n d  b e nt hi c 

r es pir ati o n. 

Firstl y w e d et er mi n e d t h e ar e al n et c o m m u nit y pr o d u cti o n ( N C P) wit hi n t h e p h oti c s urf a c e 

o c e a n b y:  

 

𝜌 𝑂 𝐽 = 𝐽 𝑒 𝑃 	 ∙	𝐷 D 	     ( e q. 4) 

 

w er e V P P  is  t h e  n et  v ol u m etri c  pri m ar y  pr o d u cti o n  ( m g  C  m-3  d a y -1 )  m e a s ur e d  o v er  2 4  h 

i n cl u di n g c o m m u nit y r es pir ati o n a n d D P  i s t h e d e pt h of t h e pr o d u cti v e s urf a c e l a y er, w hi c h is 

d eri v e d fr o m fl u or es c e n c e pr ofil es a n d w as d efi n e d as 2 5 m, 6 5  m a n d 6 5  m f or C B s h, C Bs a n d 

C B m es o  r e s p e cti v el y. W e c al c ul at e d P O Ca g gr e g at e d  a s t h e P O C c o nt e nt of s ettli n g p arti cl es fr o m 

t h e pr o d u cti v e s urf a c e l a y er, b y m ulti pl yi n g t h e m a es ur e d si z e s p e cifi c P O C c o nt e nt of i n -sit u 

p arti cl es wit h t h e o bs er v e d si z e distri b uti o n fr o m p arti cl e c a m er a d e pl o y m e nts. T o esti m at e 

t h e a m o u nt of offs h or e a d v e ct e d P O C wit hi n t h e C a p e Bl a n c fil a m e nt fr o m C B s h t o t h e r e gi o n s 

C B s,  C Be u  a n d  C B m es o  r e s p e cti v el y,  w e  p erf or m e d  a  b u d g et c al c ul ati o n  t o  d et er mi n e  t h e 

p ot e nti al a d v e ct e d P O C b y:  
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𝜌 𝑂 𝐽 H < I :H 	= 𝐽 𝑒 𝑃 Z G 	∙	𝐷 B8 I > < \8 :H
; ∙	𝐺 O < < GH : = ^ ; < =

; ∙ 𝑑𝑖𝑙 ; + 𝑁 𝐶 𝑃   ( e q. 

5)  

 

b y w hi c h t h e a d v e ct e d P O C ( P O C l o c al; m g m-2  d a y -1 ) i s d eri v e d fr o m t h e P O C st a n di n g st o c k 

(P O C u p ; m g m-2  d a y -1 ) wit hi n t h e pr o d u cti v e s urf a c e l a y er, i n cl u di n g t h e i n p ut of t h e d ail y n et 

c o m m u nit y  pr o d u cti o n  ( N C P ;  m g  m-2  d a y -1 ),  u n d er  t h e  mi cr o bi al  r es pir ati o n  (R mi cr o bi al ;  d-1 ), 

m a cr o z o o pl a n kt o n gr a zi n g r at e ( G z o o pl a n kt o n; % d-1 ) ( 0. 9 2; Stei n b er g & L a n dr y 2 0 1 7) a n d t h e l oss 

of P O C b y t h e dil uti o n f a ct or ( dil ; %) ( K ar a k as et al. 2 0 0 6) wit hi n t h e r esi d e n c e ti m e (t; d). T h e 

mi cr o bi al  r es pir ati o n  r at e  w as  s et  t o  0. 1 2  a c c or di n g  t o  a n  a v er a g e  t e m p er at ur e  of  1 8° C 

(I v ers e n et al. 2 0 1 0, I v ers e n a n d Pl o u g 2 0 1 0, I v ers e n a n d Pl o u g 2 0 1 3). T h e r esi d e n c e ti m e t is 

d eri v e d b y di vi di n g t h e a v er a g e dist a n c e b et w e e n s a m pli n g sit es of 3 5  k m fr o m C B s h t o C Bs, 

1 1 5  k m fr o m C B s t o C Be u  a n d 2 0 5  k m fr o m C B e u  t o C Bm es o  wit h t h e a v er a g e s urf a c e a d v e cti o n 

s p e e d  of  6. 9  k m  d a y -1  ( Fi s c h er  et  al.  2 0 1 5).  F or  t h e  r esi d e n c e  ti m e t t h e  mi ni m u m  a n d 

m a xi m u m  dist a n c e  of  1 0 - 7 0  k m  fr o m  C B s h t o  C Bs w a s  u s e d  t o  g e n er at e  a  mi ni m u m  a n d 

m a xi m u m esti m at e of p ot e nti al a d v e ct e d P O C. F or t h e v al u e P O C u p  at C B e u  a n d C B m es o , t h e 

v al u e of P O C l o c al fr o m t h e pr e vi o us st ati o n w as us e d. T h e dil uti o n f a ct or dil  w as i n cl u d e d f or 

esti m at es o n C B e u  a n d C B m es o , b ut n ot f or C Bs.  

T o  e sti m at e  t h e  a m o u nt  of  offs h or e  a d v e ct e d  P O C  t h at  w as  s o ur c e d  fr o m  t h e  s h elf 

(P O C a d v e ct e d ), w e p erf or m e d a si mil ar c al cul ati o n as f or P O C l o c al ( e q. 5) w hi c h di d n ot i n cl u d e 

t h e i n p ut of t h e d ail y n et c o m m u nit y pr o d u cti o n N C P  f or t h e offs h or e st ati o ns C Be u  a n d C B m es o . 

A si mil ar a p pr o a c h w as us e d t o esti m at e t h e a m o u nt of l at er al a d v e ct e d P O C as s u bs urf a c e 

p arti cl e cl o u ds fr o m C B s h t o t h e st ati o ns C Bs, C Be u  a n d C B m es o , r e s p e cti v el y. T h e p ot e nti all y 

a d v e ct e d P O C ( P O C cl o u d ) w a s d et er mi n e d b y 

 

𝑃 𝑂 𝐶 IH < Z 2 	= 	c 𝑃 𝑂 𝐶 H < d + 𝑃 𝑂 𝐶 : - - > ? - : ; ? 2 − 𝑅 \ ? = ; f 8 I g 	∙	𝑅 B8 I > < \8 :H
; 	∙	𝐺 O < < GH : = ^ ; < =

; 	∙ 𝑑𝑖𝑙      

( e q. 6) 

 

w h er e t h e p ot e nti al a d v e ct e d P O C cl o u d  ( m g m-2  d a y -1 ) w a s d eri v e d fr o m t h e P O C st a n di n g st o c k 

b el o w t h e mi x e d l a y er ( P O C l o w; m g m-2  d a y -1 ) wit h t h e a d d e d P O C i n p ut of s ettli n g a g gr e g at es 

(P O C a g gr e g at e d ; m g m-2  d a y -1 ) fr o m t h e pr o d u cti v e s urf a c e l a y er, u n d er t h e d e gr a d ati o n of t h e 

d ail y b e nt hi c r es pir ati o n ( R b e nt hi c ; m g m-2  d a y -1 ), t h e mi cr o bi al r es pir ati o n f a ct or (R mi cr o bi al ; %) a 
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m a cr o z o o pl a n kt o n  gr a zi n g  r at e  ( R z o o pl a n kt o n;  %)  ( 0. 9 2;  St ei n b er g  &  L a n dr y  2 0 1 7)  a n d  t h e 

dil uti o n f a ct or ( dil ; %) ( K ar a k as et al. 2 0 0 6) d uri n g t h e r esi d e n c e ti m e (t; d). T h e mi cr o bi al 

r es pir ati o n f a ct or is a dj ust e d t o t h e esti m at e d a v er a g e t e m p er at ur e d uri n g t h e s ettli n g of t h e 

s u bs urf a c e p arti cl e cl o u ds, wit h 0. 1 ( 1 0° C) b et w e e n C B s a n d C B e u  a n d 0. 0 4 b e t w e e n C Be u  a n d 

C B m es o ( ~ 4° C). F or t h e r esi d e n c e ti m e t t h e mi ni m u m a n d m a xi m u m dist a n c e of 1 0 - 7 0  k m 

fr o m  C Bs h t o  C Bs w a s  u s e d  t o  g e n er at e  a  mi ni m u m  a n d  m a xi m u m  esti m at e  of  p ot e nti al 

a d v e ct e d P O C. F or t h e d et er mi n ati o n of P O C l o w at C B e u  a n d C B m es o , t h e v al u e of P O C cl o u d  fr o m 

t h e pr e vi o us st ati o n w as us e d. F urt h er, R b e nt hi c  a n d G z o o pl a n kt o n w er e n ot c o nsi d er e d f or C B e u  

a n d C B m es o , a s a d v e ct e d P O C is n ot e n c o u nt er e d wit h s e di m e nts p ast t h e s h elf br e a k a n d is 

e x p e ct e d t o s ettl e b el o w t h e d e pt h of z o o pl a n kt o n gr a zi n g a cti vit y.  

 

  



M a n us cri pt II  

 
 
 

7 1  

3. R e s ult s  

 
T h e s a m pli n g c a m p ai g n w as c arri e d o ut i n J a n u ar y 2 0 1 9 d uri n g t h e wi nt er s e as o n off C a p e 

Bl a n c; a n ar e a wit h str o n g c o ast al u p w elli n g a n d l o w s e as o n alit y ( Fis c h er et al. 2 0 1 5). S ali nit y, 

t e m p er at ur e, d e nsit y a n d o x y g e n pr ofil es at t h e s h elf br e a k a n d t h e s h all o w s h elf b et w e e n 

C B s a n d C B s h s h o w e d u p w elli n g of d e e p w at er i nt o t h e s h all o w s h elf as a w at er l a y er, c o v eri n g 

t h e b ott o m 5 0 m of t h e w at er c ol u m n at t h e s h elf br e a k a n d gr a d u all y t hi n ni n g t o ≤  1 0  m, 

5 0  k m  o n t o  t h e  s h elf  ( Fi g ur e  S 3  i n  S u p p orti n g  I nf or m ati o n).  B as e d  o n  wi n d  dir e cti o ns  a n d 

A D C P d eri v e d s urf a c e c urr e nts ( d at a n ot s h o w n), w e o bs er v e d tr a ns p ort of s urf a c e w at er i n a 

w est w ar d offs h or e dir e cti o n, i n di c ati v e of E k m a n tr a ns p ort c a us e d b y t h e tr a d e wi n d s ( Fi g ur e 

S 4  i n  S u p p orti n g  I nf or m ati o n)  r e pr es e nt ati v e  f or  a  cl assi c  st at e  f or  u p w elli n g  i n  t h e  ar e a 

(J o h ns o n 1 9 7 6, Aríst e g ui et al. 2 0 0 9). 

 

3. 1. V erti c al t ur bi dit y a n d p arti cl e pr ofil e s  

I n sit u p arti cl e pr ofili n g s h o w e d hi g h v al u es of p arti cl e c o n c e ntr atio n a n d v ol u m e al o n g t h e 

e ntir e tr a ns e ct, fr o m t h e s urf a c e t o 1 0 0 - 1 5 0  m; c o nsist e nt wit h hi g h w at er t ur bi dit y v al u es 

( Fi g ur e 2). A v er a g e p arti cl e c o n c e ntr ati o ns a n d v ol u m e i n t h e t o p 1 5 0 m w er e hi g h est o n t h e 

s h all o w s h elf at C B s h wit h 6 1 5 ± 8 1 p arti cl es L -1  a n d 9 4 ± 1 4 p p m, d e cr e as e d at t h e s h elf br e a k 

at C B S  t o 2 2 4 ± 4 0 p arti cl es L-1  a n d 3 5 ± 6 p p m a n d w er e l o w est i n t h e o p e n o c e a n at C B m es o  

wit h 8 2 ± 1 6 p arti cl es L -1  a n d 1 2 ± 3 p p m. At t h e sl o p e st ati o ns t w o disti n ct p e a ks i n p a rti cl e 

a b u n d a n c e, t ot al p arti cl e v ol u m e a n d t ur bi dit y pr ofil es w er e o bs er v e d at i nt er m e di at e d e pt h 

a n d a b o v e t h e s e a fl o or, w hi c h s h o w e d t h e pr es e n c e of t h e i nt er m e di at e p arti cl e cl o u d (I P C) 

a n d b e nt hi c p arti cl e cl o u d ( B P C), r es p e cti v el y ( Fi g ur e 2 & Fi g ur e  3).  
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Fi g ur e 2. T ur bi dit y b as e d o n pr ofil es ( bl a c k li n es) m e as ur e d o n a l atit u di n al s h elf tr a ns e ct d uri n g t h e ti m e p eri o d of t h e pr o c ess st u d y 
(J a n u ar y 2 0 1 9). P arti cl es fr o m t h e s h all o w s h elf ar e a d v e ct e d offs h or e i n t h e s urf a c e l a y ers b et w e e n 1 0 0  –  1 5 0  m, at i nt er m e di at e d e pt hs 
b et w e e n 3 0 0  –  9 0 0  m m et ers f or mi n g p at c h y distri b ut e d i nt er m e di at e p arti cl e cl o u ds a n d b e nt hi c p arti cl e cl o u ds w hi c h f oll o w t h e sl o p e 
a n d e xt e n d offs h or e i n t w o l a y ers b et w e e n 1 3 0 0  –  1 6 0 0  m a n d b el o w 1 9 0 0  u ntil t h e s e afl o or.  

 

T h e d e pt h of t h e I P C r a n g e d i n d e pt hs b et w e e n 2 3 0 –  4 5 0  m at C B S  a n d c o n si st e d of i n di vi d u al 

p at c h es  or  cl o u ds  of  m ostl y  8 0 9  –  1 5 8 7  µ m  si z e d  p arti cl es  ( Fi g ur e  3),  wit h  a n  a v er a g e 

c o n c e ntr ati o n  of  1 5 9  ±  2 8  p arti cl es  L -1  a n d  v ol u m e  of  2 6  ±  5  p p m . F urt h er  offs h or e  at  t h e 

tr a ns e ct  st ati o ns,  t h e  I P C  r a n g e d  i n  d e pt hs  b et w e e n  ~ 3 0 0 –  9 0 0  m  a n d  w as  o nl y  visi bl e  as 

i n di vi d u al cl o u ds i n t h e t ur bi dit y pr ofil es (Fi g ur e 2 ).  

T h e B P C e xt e n d e d fr o m t h e b ott o m t o ~ 2 0 0  m a b o v e t h e s e afl o or cl os e t o t h e s h elf br e a k at 

C B S  a n d  s e p ar at e d  i nt o  t w o  l a y ers  r a n gi n g  b et w e e n  ~ 1 3 0 0 -1 6 0 0  m  a n d  ~ 1 9 0 0  m  u ntil  t h e 

s e afl o or at ~ 3 0 0 0  m at C B e u  ( Fi g ur e 2). T h e p arti cl e si z e-r a n g e of t h e B P C at C BS  v ari e d fr o m 

t h e  I P C  b y  c o nt ai ni n g  4. 2 ti m es m or e  v ol u m e  of 1 3 0  –  2 0 0  µ m  si z e d p arti cl es  a n d  o v er all 

hi g h er a v er a g e p arti cl e c o n c e ntr ati o n of 4 9 1 ± 7 1 p arti cl es L -1  a n d v ol u m e of 8 1 ± 1 3 p p m 

( Fi g ur e S 5 a & b; pr ofil e G e o B 2 3 6 0 3 _ 3 1 a n d G e o B 2 3 6 0 4 _ 0 1 i n S u p p orti n g I nf or m ati o n). T h e 

p e a k  of  t h e  B P C  i n cr e as e d  wit h  d e pt h  a n d  e xt e n d e d  b el o w  t h e  d e pl o y m e nt  d e pt h  of  t h e 

p arti cl e  c a m er a  s o  p arti cl e  c o n c e ntr ati o ns  a n d  v ol u m e  b el o w  5 0 0  m  li k el y  e x c e e d  t h os e 

m e as ur e d i n t h e u p p er 5 0 0 m ( Fi g ur e 2).  

° W ° W ° W ° W
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Fi g ur e 3. L atit u di n al s h elf tr a ns e ct of p arti cl e v ol u m e fr o m 1 0 7 -4 1 3  µ m 
( a), 4 1 3-8 0 9  µ m ( b) a n d 8 0 9 -1 5 8 7  µ m ( c) p arti cl e si z e cl ass es d uri n g o ur 
pr o c ess  st u d y  (J a n u ar y  2 0 1 9).  P arti cl es  a d v e ct e d  i n  t h e  s urf a c e  l a y ers 
a n d t h e b e nt hi c p arti cl e cl o u d ( w hi c h f oll o ws t h e sl o p e), ar e c o m p os e d 
of  e a c h  of  t h e  s h o w n  p arti cl e  si z e  cl ass es.  I n  a d diti o n,  p arti cl e s  i n  t h e 
8 0 9 -1 5 8 7  µ m  si z e  r a n g e  ( c)  f or m  p at c h y  distri b ut e d  i nt er m e di at e 
p arti cl e cl o u ds b et w e e n 2 3 0  –  4 5 0  m p ast t h e s h elf br e a k.  

 

 

° W ° W ° W ° W ° W

° W° W° W° W° W

° W° W° W° W° W
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3. 2. Drifti n g tr a p fl u x e s  

Fl u x es of dr y w ei g ht ( D W) a n d P O N s h o w e d si mil ar v al u es at 1 0 0  m d e pt h a cr oss all st ati o ns, 

w hil e P O C fl u x at C B s w a s 2 7 -2 9 % hi g h er t h a n at C B e u  a n d C B m es o  ( T a bl e 1). I n c o m p aris o n t o 

P O C fl u x t o 1 0 0 m, t h e fl u x at 2 0 0 m  a n d 4 0 0  m i n cr e as e d b y 9 -2 3 % a n d 1 7 -2 7 % at C B S a n d 

C B e u , r e s p e cti v el y, b ut d e cr e as e d b y 7-4 6 % at C B m es o . I n a d diti o n, fl u x es at 2 0 0 a n d 4 0 0 m 

w er e hi g h er at st ati o ns cl os er t o t h e s h elf. At C B S  t h e P O C: P O N r ati os at 4 0 0 m w er e l o w est 

wit h a v al u e of 6. 2 c o m p ar e d t o 6. 9 at 1 0 0 m a n d 8. 3 at 2 0 0 m d e pt h, i n di c ati n g fl u x t o 4 0 0 m 

w as  l ar g el y  c o m p os e d  of  u n d e gr a d e d  or g a ni c  m att er,  li k el y  p h yt o pl a n kt o n.  T h e  P O C: P O N 

r ati os at C Be u  w a s 6. 7  –  7. 1 at all s a m pl e d d e pt hs. At C B m es o , P O C: P O N r ati os s h o w e d a st e a d y 

i n cr e as e fr o m 7. 2 at 1 0 0 m t o 9. 2 at 4 0 0  m d e pt h. P arti cl es wit h E S Ds of ~ 3 0 0  µ m w er e t h e 

m ai n c o ntri b ut or at C B S  a n d C B e u , c o m pri si n g 1 7 % a n d 2 0 % of t h e t ot al p arti c ul at e v ol u m e 

r es p e cti v el y,  w hil e  at  C Bm es o  p arti cl e s  wit h  E S Ds  of  ~ 5 8 0  µ m  c o m pris e d  2 1 %  of  t h e  t ot al 

p arti c ul at e  v ol u m e.  F urt h er m or e,  at  C B s t h e  t ot al  v ol u m e  of  p arti cl es  i n  t h e  si z e-r a n g e 

b et w e e n 2 0  µ m  - 4 1 3  µ m w a s u p t o ~ 2 -f ol d hi g h er i n t h e g el tr a ps c oll e ct e d at 2 0 0 a n d 4 0 0  m 

c o m p ar e d  t o  1 0 0  m  ( Fi g ur e  S 4  i n  S u p p orti n g  I nf or m ati o n).  I n  a d diti o n,  w e  o bs er v e d  hi g h 

a b u n d a n c es of p arti cl es wit h E S Ds ≤ 2 0  µ m at t h e 2 0 0  m  a n d 4 0 0  m g el tr a p, s u g g esti n g t h e 

pr es e n c e of s m all p arti cl es i n t h e t w o d e e p er tr a ps.  

T h e c o ntri b uti o n of f e c al p ell ets w as 3. 5 - 7 % of t h e t ot al p arti cl e v ol u m e f or all st ati o ns at 

1 0 0  m. At 2 0 0  a n d 4 0 0  m f e c al p ell ets w er e 1 8 % of t h e p arti cl e v ol u m e at C B m es o , 4 % at C BS  

a n d 6 % at C B e u  ( Fi g ur e S 6 in S u p p orti n g I nf or m ati o n).  

 

T a bl e 1. Fl u x es of Dr y w ei g ht ( D W), p arti c ul at e or g a ni c c ar b o n ( P O C) a n d p arti c ul at e or g a ni c nitr o g e n ( P O N) fr o m drift 
tr a p d e pl o y m e nts. T h e c al c ul at e d v erti c al P O C fl u x ( P O C v erti c al) is d eri v e d fr o m t e m p er at ur e d e p e n d e nt mi cro bi al 
d e gr a d ati o n u n d er t h e ass u m pti o n of v erti c al e x p ort ( e q u ati o n 3). T h e l at er al P O C e x p ort c o ntri b uti o n is t h e fr a cti o n of 
a d v e ct e d P O C t o e x p ort fl u x a n d is d eri v e d fr o m t h e diff er e n c e b et w e e n m e as ur e d a n d c al c ul at e d P O C.  
St ati o n  D e pt h 

[ m] 

D W [ m g m -2  

d a y -1 ] 

P O C [ m g m -2  

d a y -1 ] 

P O N [ m g m -2  

d a y -1 ] 

P O C 

[ %] 

P O N 

[ %] 

P O C: P O N  P O C 
v erti c al  
[ m g m-2  

d a y -1 ] 

L at er al P O C 

e x p ort 

c o ntri b uti o n 

[ %] 

C B m es o  1 0 0  8 4 3. 9 0  7 9. 0 8  9. 4 2  9. 3  1. 1  7. 2  7 9. 0 8  0  

 2 0 0  6 3 2. 9 3  7 3. 6 5  7. 1 9  1 1. 6  1. 1  8. 8  6 7. 1 0  8. 9  

 4 0 0  3 8 9. 8 3  5 4. 1 1  5. 0 3  1 3. 9  1. 3  9. 2  5 0. 1 9  7. 2  

C B e u  1 0 0  8 4 8. 0 5  7 7. 3 1  9. 4 3  9. 1  1. 1  7. 0  7 7. 3 1  0  

 2 0 0  8 9 7. 8 0  9 0. 1 4  1 0. 8 7  1 0. 0  1. 2  7. 1  6 6. 5 5  2 6. 1 6  

 4 0 0  8 2 7. 3 8  9 8. 3 8  1 2. 5 4  1 1. 9  1. 5  6. 7  5 0. 0 1  4 9. 1 6  

C B S  1 0 0  8 1 3. 2 9  1 0 0. 7 7  1 2. 6 0  1 2. 4  1. 5  6. 9  1 0 0. 7 7  0  

 2 0 0  1 0 0 5. 3 2  1 1 0. 1 4  1 1. 3 7  1 1. 0  1. 1  8. 3  8 1. 5 8  2 5. 9  
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3. 4. L at er al e x p ort c o ntri b uti o n d uri n g t h e fi el d c a m p ai g n  

T h e esti m at e d c o ntri b uti o n of l at er al a d v e ct e d s h elf pr o d u cti o n t o m e as ur e d P O C e x p ort fr o m 

t h e drifti n g tr a p d e pl o y m e nts d uri n g t h e fi el d c a m p ai g n i n cr e as e d wit h i n cr e asi n g d e pt h at 

C B s a n d  C B e u  fr o m  ~ 2 6 %  at  2 0 0 m  t o  ~ 5 5 %  at  4 0 0  m.  T his  a m o u nt e d  t o  a  t ot al  l at er al 

c o ntri b uti o n at 4 0 0  m d e pt h of 6 8. 5 8  m g  C  m -2  d a y -1  a n d 4 8. 3 6  m g  C  m -2  d a y -1  at C B s a n d C B e u  

r e s p e cti v el y. F urt h er offs h or e, esti m at e d l at er al i nfl u e n c e w as v er y l o w wit h 9 % at 2 0 0  m a n d 

7 % at 4 0 0  m at C B m es o  ( T a bl e. 1). 

 

3. 5. L o n g t er m c o ntri b uti o n of l at er al s o ur c e d c ar b o n e x p ort  

L o n g -t er m s e as o n al s e di m e nt tra p fl u x es fr o m 1 9 8 9  –  2 0 1 2 at t h e m o ori n g sit e at C B m es o  ar e 

o bt ai n e d fr o m Fis c h er et al. ( 2 0 1 6; T a bl e 2). A v er a g e s e as o n al P O C e x p ort at 7 5 0 –  1 2 5 0  m 

w as l o w er or e q u al t o fl u x m e as ur e d at 3 6 0 0  m ( T a bl e 2). T h e esti m at e d l at er al c o ntri b uti o n 

of s h elf m at e ri al f or t h e tr a p c oll e cti o n at 3 6 0 0 m d e pt h r a n g e d b et w e e n 3. 4  –  4. 7  m g  P O C  m -

2  d a y -1  a n d c o v er e d 7 6 - 8 3 % of t ot al P O C fl u x es b et w e e n all s e as o ns ( Fi g ur e 5 a). S e di m e nt 

tr a p  fl u x es  w er e  n ot  c orr el at e d  t o  t h e  A M O  ( S p e ar m a n  c orr el ati o n  p  =  0. 6 6)  or  E N S O 

( S pe ar m a n c orr el ati o n p = 0. 3 8) i n d e x b ut si g nifi c a ntl y c orr el at e d t o C a C O 3  ( S p e ar m a n p = 

< 0. 0 0 1), b p Si ( P e ars o n p = < 0. 0 0 1) a n d lit h o g e ni c m at eri al fl u x es ( P e ars o n p = < 0. 0 0 1).  

V al u es fr o m drifti n g tr a p fl u x es w er e o bt ai n e d b et w e e n 2 0 1 1  –  2 0 1 9 al o n g t h e sl o p e off C a p e 

Bl a n c  ( T a bl e  S 4  i n  S u p p orti n g  I nf or m ati o n).  T h e  esti m at e d  l at er al  c o ntri b uti o n  of  s h elf 

m at eri al  i n cr e as e d  wit h  s h elf  pr o xi mit y  a n d  w as  m or e  pr o n o u n c e d  f or  4 0 0  m  c o m p ar d  t o 

2 0 0  m d e e p fl u x esti m at es, t h o u g h n ot b ei n g st atisti c all y si g nifi c a nt ( Fi g ur e 5 c; s p e ar m a n r a n k 

c orr el ati o n; p  = 0. 0 7 f or 4 0 0  m a n d p  = 0. 3 5 f or 2 0 0  m fl u x es).  

 
T a bl e 2. S e as o n al a v er a g e fl u x es of p arti c ul at e or g a ni c c ar b o n ( P O C) t o 7 5 0  –  1 2 5 0  m a n d 3 6 0 0  m fr o m 1 9 8 9 u ntil 2 0 1 2 
at C B m es o  d eri v e d fr o m Fis c h er  et  al.  2 0 1 6, a n d esti m at e d c o ntri b uti o n of l at er al a d v e ct e d s h elf e x p ort a n d s urf a c e 
d eri v e d e x p ort.  
S e a s o n  A v. P O C  

7 5 0 -

1 2 5 0  m  

[ m g m-2  

d a y -1 ] 

A v. P O C  

3 6 0 0 m  

[ m g m-2  

d a y -1 ] 

L at er al P O C 

c o ntri b uti o n  

[ m g m-2  d a y -1 ] 

S urf a c e P O C 

c o ntri b uti o n  

[ m g m-2  d a y -1 ] 

L at er al P O C 

c o ntri b uti o n  

[ %] 

S urf a c e P O C c o ntri b uti o n  

 [ %] 

S pri n g  4. 8  4. 8  3. 7  1. 2  7 6  2 4  

S u m m er  3. 2  5. 2  4. 2  1. 0  8 1  1 9  

A ut u m n  4. 0  4. 4  3. 4  1. 1  7 6  2 4  

Wi nt er  6. 2  6. 4  4. 7  1. 7  7 4  2 6  
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3. 6. B u d g et c al c ul ati o n s f or off s h or e tr a n s p ort of s h elf pr o d u c e d c ar b o n  

M es ur e m e nts of pri m ar y pr o d u cti o n at C B s h, C Bs a n d C B m es o  a m o u nt e d f or 2 4 0 4, 3 0 1 0 a n d 

7 3 3  m g  C  m -2  d a y -1 ,  r e s p e cti v el y.  T h e a v er a g e  b e nt hi c  r es pir ati o n  o n  t h e  s h all o w  s h elf  w as 

1 8 8 ± 2 5 5  m g  C  m -2  d a y -1 . T h e t ot al m e as ur e d P O C st a n di n g st o c k o n t h e s h all o w s h elf at C Bs h 

w a s  o n  a v er a g e  1 6 0 9 8  m g  C  m -2  fr o m  w hi c h  8 2 4 0  ±  1 3 4 1 m g  C  m -2  w er e  c o nt ai n e d  i n  t h e 

s urf a c e pr o d u cti v e l a y er b et w e e n 0 a n d 2 5  m a n d 7 8 5 8 ± 2 0 7 8  m g C m -2  wit hi n t h e d e pt hs 

b et w e e n 2 5 a n d 6 0  m d e pt h.  

T h e esti m at e d a m o u nt of a d v e ct e d s h elf P O C wit hi n t h e C a p e Bl a n c fil a m e nt w as 6 6 7 1  - 9 9 7, 

6 4  –  1 0 a n d 0. 0 1  –  0. 0 0 2 m g C m -2  d a y -1  at C B s, C Be u  a n d C B m es o , r e s p e cti v el y. W h e n i n cl u di n g 

t h e d ail y n et c o m m u nit y pr o d u cti o n t o t h e a d v e ct e d P O C p ast t h e s h elf br e a k, t h e r es ulti n g 

l o c al P O C wit hi n t h e C a p e Bl a n c fil a m e nt w as esti m at e d t o 1 2 0 9 5 - 9 0 7 5, 1 2 5 9 0  - 1 2 5 6 0 a n d 

3 2 2 5 m g C  m -2  d a y -1  at C B s, C Be u  a n d C B m es o , r e s p e cti v el y. T h e s u bs urf a c e a d v e cti o n of s h elf 

P O C as p arti cl e cl o u ds w as 1 2 0 2 0  - 1 9 1 5, 2 2 6  - 3 6, a n d 7  –  1  m g C m -2  d a y -1  f or C Bs, C Be u  a n d 

C B m es o , r e s p e cti v el y. T h e r es ulti n g t ot al a d v e cti o n of 2 9 1 2 - 1 8 6 9 1 m g C m -2  d a y -1 , a s b a s e d o n 

t h e e x c ess P O C, i. e. t h e P O C t h at w as n ot t ur n o v er o n t h e s h elf, i n di c at e d t h at t h e s a n d y s h elf 

s yst e m w as a n et a ut otr o p hi c s yst e m.  
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4. Di s c u s si o n  
 

4. 1. L at er al a d v e cti o n i s t h e m aj or s o ur c e of d e e p o c e a n P O C fl u x  

S e as o n all y a v er a g e d P O C fl u x es m e as ur e d o v er 2 3 y e ars at 4 5 0 k m off t h e c o ast of N W Afri c a 

( C a p e Bl a n c) at t h e C Bm es o  sit e s h o w e d t h at fl u x es t o i nt er m e di at e d e pt hs ( 7 5 0 m –  1 2 5 0 m) 

w er e ei t h er e q u al t o, or l o w er t h a n fl u x es t o t h e d e e p o c e a n ( 3 6 0 0 m). Si mil arl y, w h e n w e 

c al c ul at e d p ot e nti al fl u x es t o t h e d e e p o c e a n b as e d o n t h e u p p er tr a p fl u x es, t e m p er at ur e 

d e p e n d e nt  mi cr o bi al  d e gr a d ati o n  a n d  a v er a g e  p arti cl e  si n ki n g  v el o citi es  ( E q.  3),  t h e 

c al c ul at e d fl u x es t o t h e d e e p o c e a n o nl y a c c o u nt e d f or 1 7 –  2 4 % of t h e m e as ur e d P O C fl u x 

( Fi g ur e 2 a). T his mis m at c h b et w e e n c al c ul at e d a n d m e as ur e d e x p ort fl u x t o 3 6 0 0 m w as of 

si mil ar m a g nit u d e f or all s e as o ns a n d y e ars. I n c o ntr ast, a si mil ar c o m p aris o n c arri e d o ut f or 

gl o b all y distri b ut e d d e e p o c e a n s e di m e nt tr a ps s h o w e d g o o d c orr el ati o ns b et w e e n c al c ul at e d 

a n d m e as ur e d P O C fl u x (I v ers e n  a n d  Pl o u g  2 0 1 3). H o w e v er, t h at st u d y o nl y i n cl u d e d fl u x es 

w hi c h  d e cr e as e d  wit h  i n cr e asi n g  d e pt h,  as  t h e y  ass u m e d  t h a t  t h os e  wit h  hi g h er  fl u x es  at 

d e pt h w er e i nfl u e n c e d b y l at er al a d v e cti o n.  

T h e  hi g h er  m e as ur e d  c o m p ar e d  t o  c al c ul at e d  P O C  fl u x  t o  t h e  d e e p  o c e a n  at  C B m es o  c o ul d 

p ot e nti all y h a v e b e e n c a us e d b y hi g h i n p uts of S a h ar a n d ust. D ust i n p ut b all asts p arti cl es a n d 

in cr e as es t h eir si n ki n g v el o citi es t h er e b y l e a di n g p uls e e v e nts of hi g h P O C e x p ort ( N o w al d et 

al. 2 0 1 5, v a n d er J a gt et al. 2 0 1 8). H o w e v er, e v e n w h e n ass u mi n g a d o u bl e d s ettli n g v el o cit y 

i n  o ur  c al c ul ati o ns,  t h e  esti m at e d  l o c al  v erti c al  e x p ort  fr o m  t h e  s urfa c e  o c e a n  w o ul d  o nl y 

e x pl ai n  3 2  –  4 8 %  of  t h e  t ot al  m e as ur e d  P O C  fl u x  t o  3 6 0 0  m  d e pt h.  H e n c e,  t h e  c o nsist e nt 

mis m at c h t hr o u g h o ut t h e e ntir e 2 3 -y e ars c a n n ot b e e x pl ai n e d b y t h e irr e g ul ar o c c urr e n c e of 

d ust st or ms. F urt h er, t h e mis m at c h w as of si mil ar m a g nit u d e f or all s e as o ns a n d y e ars a n d 

s h o w e d n o c orr el ati o n t o s hifts i n t h e A M O or E N S O, w hi c h i m p a ct t h e m a g nit u d e of c ar b o n 

e x p ort  off  C a p e  Bl a n c  ( Fis c h er  et  al.  2 0 1 5,  R o m er o  et  al.  2 0 2 1).  T h er ef or e,  t h e  diff er e n c e 

b et w e e n t h e c al c ul at e d a n d m e as ur e d P O C fl u x es i n di c at es t h at ~ 7 5 % of t h e t ot al P O C fl u x t o 

t h e d e e p o c e a n off C a p e Bl a n c is c o nsist e ntl y s u p pli e d fr o m a s o ur c e ot h er t h a n l o c al v erti c al 

e x p ort. L o gi c all y t his s o ur c e m ust b e fr o m l at er al a d v e cti o n of P O C.  

T o  g ai n  a  first  i nsi g ht  i nt o  w h er e  t h e  P O C  w as  l at er all y  a d v e ct e d  fr o m,  w e  c o m p ar e d  t h e 

c al c ul at e d a n d m e as ur e d fl u x es t o 2 0 0 a n d 4 0 0 m fr o m 1 8 drift tr a ps d e pl o y e d b et w e e n 2 0 1 1 

a n d 2 0 1 9 i n t h e r e gi o n b et w e e n t h e s h elf a n d C B m es o . T h e s h all o w drifti n g tr a ps d e pl o y e d i n 

t h e  u p p er  4 0 0  m  of  t h e  w at er c ol u m n  cl os e  t o  C B m es o  ( 2 1° W,  Fi g.  5 c)  s h o w e d  a n  o p p osit e 
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tr e n d t o t h e d e e p o c e a n m o or e d tr a ps. H er e w e o bs er v e d hi g h er c al c ul at e d fl u x es c o m p ar e d 

t o  t h e  m e as ur e d  fl u x es,  i. e.  t h er e  w as  n o  e vi d e n c e  of  l at er all y  a d v e ct e d  m at eri al  t o  t h e 

drifti n g tr a ps d e pl o y e d at 2 0 0 a n d 4 0 0 m at C B m es o . H o w e v er, wit h i n cr e asi n g pr o xi mit y t o t h e 

s h elf, t h e m e as ur e d drifti n g tr a p fl u x es at 2 0 0 a n d 4 0 0  m gr a d u all y e x c e e d e d t h e c al c ul at e d 

P O C fl u x es ( Fi g. 5), i. e. t h er e w as a n i n cr e asi n g fr a cti o n of l at er all y a d v e ct e d P O C. Fr o m t his, 

w e  s u g g est  t h at  t h e  gr a d u all y  d e cr e asi n g  mis m at c h  b et w e e n  m e as ur e d  a n d  c al c ul at e d 

drifti n g  tr a p  fl u x es  w as  d u e  t o  offs h or e  a d v e cti o n  of  sl o w  si n ki n g  cl o u ds  of  p arti cl es  t h at 

ori gi n at e d  fr o m  t h e  s h elf.  T h es e  p arti cl e  cl o u ds  ar e  fr e q u e ntl y  o bs er v e d  o ff  C a p e  Bl a n c 

( N o w al d et al. 2 0 0 6, K ar a k as et al. 2 0 0 6, Fis c h er et al. 2 0 0 9, H el m k e et al. 2 0 0 5) a n d h a v e 

b e e n  s u g g est e d  t o  ori gi n at e  fr o m  t h e  s h elf  r e gi o n  b as e d  o n  t h e  pr es e n c e  of  c o ast al  a n d 

b e nt hi c di at o ms i n t h e C B m es o  d e e p o c e a n tr a p ( R o m er o et al. 2 0 2 0). O ur r es ults s u g g est t h at 

s h elf m at eri al is c o nsist e ntl y tr a ns p ort e d offs h or e as p arti cl e cl o u ds t h at sl o wl y si n k t o t h e 

d e e p o c e a n.  

 

4. 2. F or m ati o n of s u b s urf a c e p arti cl e cl o u d s  

T o b ett er u n d erst a n d t h e m e c h a nis ms b y w hi c h p arti cl es ar e tr a ns p ort e d fr o m t h e s h elf t o 

t h e o p e n o c e a n as p arti cl e cl o u ds, w e c arri e d o ut a pr o c ess st u d y d uri n g J a n u ar y 2 0 1 9 i n t h e 

C a p e  Bl a n c  r e gi o n.  S at ellit e  o bs er v ati o ns  of  c hl or o p h yll  a n d  S a h ar a n  d ust  s h o w e d  t h at  n o 

l ar g e p h yt o pl a n kt o n bl o o m or d ust d e p ositi o n e v e nt h a d o c curr e d i n t h e m o nt h pr e c e e di n g 

t h e  s a m pli n g  c a m p ai g n ( Fi g ur e  S 7  &  Fi g ur e  S 8  i n  S u p p orti n g  I nf or m ati o n).  T h er ef or e,  o ur 

o bs er v ati o ns w er e n ot i nfl u e n c e d b y a n e pis o di c p uls e fl u x w hi c h c o ul d h a v e d e c o u pl e d fl u x 

m e c h a nis ms b et w e e n t h e s urf a c e a n d d e e p o c e a n.  

D uri n g t h e J a n u ar y s a m pli n g p eri o d, b ot h a n i nt er m e di at e a n d b e nt hi c p arti cl e cl o u d (I P C a n d 

B P C, r es p e cti v el y) w er e o bs er v e d i n t h e i n sit u c a m er a a n d t ur bi dit y pr ofil es. B ot h p arti cl e 

cl o u ds ori gi n at e d o n t h e s h elf a n d di v er g e d at t h e s h elf br e a k ( Fi g. 3  a n d 4). D uri n g t h e ti m e 

of t h e c a m p ai g n, t h e I P C c o ul d b e o bs er v e d u p t o 1 1 0  k m  p ast t h e s h elf br e a k, w hi c h is t y pi c al 

f or t his r e gi o n w h er e t h e I P C h as e v e n b e e n s h o w n t o e xt e n d 4 0 0 k m offs h or e ( K ar a k as et al. 

2 0 0 6, N o w al d et al. 2 0 0 6). Usi n g a m o d elli n g  a p pr o a c h K ar a k as et al. ( 2 0 0 6) s u g g est e d t h at 

t h e l at er al a n d v erti c al e xt e nti o n of t h e I P C w o ul d o nl y b e p ossi bl e if p arti cl es s a n k wit hi n it 

at a n a v er a g e s ettli n g v el o citi y of 5 m d -1 , i n c o ntr a st p arti cl es i n t h e B P C r e q uir e d a n a v er a g e 

s ettli n g  v el o c it y  of  t h e  3 5    m  d-1 .  T hi s  i n di c at es  t h at  t h e  p arti cl es  wit hi n  t h e  I P C  a n d  B P C 
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s e p ar at e  p ast  t h e  s h elf  br e a k  d u e  t o  t h eir  diff er e nt  s ettli n g  v el o citi es.  T h e  i n  sit u  c a m er a 

pr ofil es r e v e al e d diff er e n c es i n p arti cl e si z e -s p e ctr a b et w e e n t h e t w o cl o u ds. T h e B P C m ai nl y 

c o nsist e d of s m all p arti cl es ( < 4 1 3 µ m) w hil e t h e I P C c o nt ai n e d all p arti cl e si z es t h at w er e 

d et e ct a bl e  b y  t h e  c a m er a  ( Fi g.  4),  w hi c h  w as  s ur prisi n g  si n c e  s m all  p arti cl es  ar e  g e n er all y 

c o nsi d er d  t o  si n k  sl o w er  t h a n  l ar g e  p arti cl es  if  t h e y  ar e  c o m p os e d  of  si mil ar  m at eri al. 

T h er ef or e w e h y p ot h esi z e t h at t h e s m all p arti cl es i n t h e B P C w er e d e ns er t h a n t h e p ari cl es i n 

t h e  I P C.  I n d e e d  b ot h  mi cr os c o pi c  o bs er v ati o ns  a n d  dir e ct  si z e -s p e cif c  s ettli n g  v el o cit y 

m e as ur e m e nts r e v e al e d t h at t h e p arti cl es f or m e d  o n t h e s h elf c o nsist e d of b ot h b all ast e d 

a n d n o n -b all ast e d m ari n e s n o w a g gr e g at es (r at h er t h a n z o o pl a n kt o n f e c al p ell ets) wit h o ut a 

cl e ar  si z e -t o-s ettli n g  r el ati o ns hi p  ( Fi g.  5,  Fi g.  S 7).  T his  i m pli es  t h at  diff er e n c es  i n  p arti cl e 

d e nsit y  dri v es  t h e  s e p ar at i o n  of  t h e  I P C  a n d  B P C  at  t h e  s h elf  br e a k,  wit h  t h e  f ast-s ettli n g 

p arti cl es f or mi n g t h e B P C w hil e t h e sl o w -s ettli n g p arti cl es f or m t h e I P C.  

T h e  sl o w  s ettli n g  of  p arti cl es  wit hi n  t h e  I P C  c o ul d  p ot e nti all y  r es ult  fr o m  li mit e d  diff usi v e 

e x c h a n g e  b et w e e n  l ess d e ns e  p or e w at er  wit hi n  s ettli n g  a g gr e g at es  a n d  t h e  s urr o u n di n g 

w at er at h al o cli n es ( Ki n dl er et al. 2 0 1 0, M a cI nt yr e et al. 1 9 9 5). H o w e v er, w e di d n ot o bs er v e 

a n y  r el ati o ns hi p  b et w e e n  p e a ks  i n  p arti cl e  c o n c e ntr ati o ns  a n d  s ali nit y  gr a di e nts,  w hi c h  is 

si mil ar t o  pr e vi o us  o bs er v ati o ns  t h at  als o  di d  n ot  fi n d  a n y  i n di c ati o ns  f or  h al o cli n e  dri v e n 

p arti cl e  r et e nti o n  off  C a p e  Bl a n c  ( N o w al d  et  al.  2 0 0 6,  I v ers e n  et  al.  2 0 1 0).  A n  alt er n at e 

m e c h a nis m  f or  r e d u c e d  si n ki n g  v el o citi es  c o ul d  b e  hi g h  q u a ntiti es  of  tr a ns p ar e nt 

e x o p ol y m eri c p arti cl es ( T E P) i n t h e a g gr e g at es ( A z et z u -S c ott & P ass o w 2 0 0 4). T E P h as a l o w er 

m ass  d e nsit y  ( 7 0 0 –  8 0 0  k g  m -3 )  t h a n  s e a w at er  a n d  pr o vi d e  b u o y a n c y  i nsi d e  or g a ni c 

a g gr e g at es. W hil e w e di d n ot dir e ctl y m e as ur e T E P c o n c e ntr ati o n i n a g gr e g at es, w e  o bs er v e d 

l ar g e a g gr e g at es t h at w er e c o m p os e d of n o n-si n ki n g g el ati n o us m at eri al at t h e s h elf ( Fi g ur e 

S 9 i n S u p orti n g I nf or m ati o n). T his i n di c at es hi g h T E P c o n c e ntr ati o ns i n s h elf s o ur c e d p arti cl es 

m a y e x pl ai n t h e o bs er v ati o ns of l ar g e, s e e mi n gl y sl o w -si n k i n g p arti cl es wit hi n t h e I P C at 3 0 0 

m at C B e u  ( Fi g ur e 4 c). C o nsi d eri n g a n a v er a g e offs h or e c urr e nt v el o cit y of ~ 0. 1 m s-1  ( K ar a k a s 

et al. 2 0 0 6), it w o ul d t a k e t h e p arti cl es wit hi n t h e I P C b et w e e n o n e a n d t w o m o nt hs t o r e a c h 

t h e C Bm es o  d e e p o c e a n tr a p ( 4 5 0 k m fr o m t h e s h elf). T his i m pli es t h at t h e p arti cl es wit hi n t h e 

I C P ar e d e gr a d e d at l o w r at es, w hi c h m a y b e a r es ult of t h eir hi g h T E P c o n c e ntr ati o n. T h e 

t ur n o v er ti m e of T E P is str o n gl y d e p e n d e nt o n its c h e mi c al c o m p ositi o n ( P ass o w 2 0 0 2). T E P 

c o m p o u n d s ri c h i n m a n n os e a n d g al a ct os e ar e r a pi dl y d e gr a d e d, w hil e f u c os e c o nt ai n g T E P 
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c o m p o u n ds ar e m or e r esist a nt t o d e gr a d ati o n ( P ass o w et al. 2 0 0 2, Si c h ert et al. 2 0 2 0). H e n c e, 

b ot h t h e sl o w s ettli n g v el o citi es a n d t h e l o n g r esi d e n c e ti m e of t h e or g a ni c m att er wit hi n t h e 

I P C s u p p orts t h at t h e p arti cl es ar e c o m p os e d of s u bst a nti al a m o u nts of T E P. 

 

4. 3. I m pli c ati o n s f or gl o b al c ar b o n s e q u e str ati o n 

B y c o m bi ni n g a ut o - a n d h et er otr o p hi c pr o c ess es, t h e st a n di n g st o c k of P O C o n t h e s h elf, a n d 

offs h or e c urr e nt v el o citi es,  w e esti m at e d t h at 1 –  7 m g P O C m -2  d -1  t h at r e a c h e d t h e d e e p 

o c e a n at C B m es o  ori gi n at e d fr o m t h e s h elf.  T his m at c h e d t h e i n d e p e n d e nt esti m at e of l at er al 

a d v e cti o n b as e d o n t h e s e di m e nt tr a p d at a ( 3. 4  –  4. 7  m g  P O C  m -2  d a y -1 ; E q u ati o n 3; Fi g ur e 6). 

B ot h of t h es e r es ults i n di c at e t h at offs h or e a d v e cti o n of or g a ni c m att er fr o m t h e s h all o w s h elf 

r el o c at es l ar g e q u a ntiti es of P O C i n t h e f or m of p arti cl e cl o u ds. C o nsi d eri n g t h at t h e sl o w -

si n ki n g or g a ni c m att er w as o bs er v e d t o r e a c h d e pt hs of at l e ast 8 0 0 m, i. e. w ell b el o w t h e 

wi nt er mi x e d l a y er, h ori z o nt al a d v e cti o n is li k el y a n i m p ort a nt b ut o v erl o o k e d m e a c h nis m f or 

o c e a ni c c ar b o n s e q u estr ati o n.  
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T h e bi ol o gi c al c ar b o n p u m p ( B C P) is esti m at e d t o dri v e a gl o b al c ar b o n e x p ort of 6 6 0  ±  3 0 0 

Mt C yr -1  t o 2 0 0 0 m d e pt h ( H e ns o n et al. 2 0 1 2). C o nsi d eri n g t h at t h e a n n u al P O C d e p ositi o n 

of  t h e  f o ur  m aj or  E B U Ss  w as  esti m at e d  t o  c o v er  4 1  Mt  P O C  ( C arr  et  al.  2 0 0 2, 

J a h n k e et  al.  2 0 0 9),  t h eir  t ot al  c o ntri b uti o n  w o ul d  a m o u nt  t o  4 -1 2 %  of  t h e  gl o b al  c ar b o n 

e x p ort. P arti cl e cl o u ds ar e a p ersist e nt f e at ur e i n all of t h e m aj or E B U Ss ( e. g. R a ns o m et al. 

1 9 9 8;  Fis c h er  et  al.  2 0 0 9,  I nt h or n  et  al.  2 0 0 6,  L a m  et  al.  2 0 1 8),  a n d  ass u mi n g  a  si mil ar 

c o ntri b uti o n  t o  d e e p  o c e a n  c ar b o n  e x p ort  of  7 6 -8 3 %  as  w e  f o u n d  f or  t h e  r e gi o n  off  C a p e 

Bl a n c, l at er all y a d v e ct e d s h elf m at eri al w o ul d s u m u p t o 3 1 -3 4 Mt C yr -1 , r e s ulti n g i n 5-1 0 % of 

t h e esti m at e d gl o b al c ar b o n e x p ort vi a t h e B C P. E v e n t h o u g h t his esti m ati o n is b as e d o n wi d e -

r a n gi n g ass u m pti o ns, it cl e arl y d e m o nstr at es t h at p arti cl e cl o u ds i n t h e m aj or E B U S n e e d t o 

b e t a k e n i nt o a c c o u nt i n gl o b al c ar b o n b u d g ets.  

P arti cl e cl o u ds ar e c o nsist e nt f e at ur es t h at o c c ur i n d e p e n d e nt fr o m E B U Ss t hr o u g h o ut t h e 

gl o b al o c e a ns i n ar e as cl os e t o c o nti n e nt al m ar gi ns wit h el e v at e d c urr e nt v el o citi es ( G a r d n er 

et al. 2 0 1 8 a, G ar d n er et al. 2 0 1 8 b). S e di m e nt tr a p r e c or ds s u g g est t h at p arti cl e cl o u ds f or m e d 

fr o m s h elf m at eri al c o ntri b ut e s u bst a nti all y t o fl u x es i n t h e d e e p o c e a n, as h as b e e n s h o w n 

i n t h e C a n a d a B asi n ( H w a n g et al. 2 0 1 5), Fr a m str ait ( L al a n d e et al. 2 0 1 6), L a pt e v S e a ( F a hl & 

N öt hi g 2 0 0 7, S h ult z et al. 2 0 2 1), N ort h - a n d C e ntr al Atl a nti c ( H w a n g et al. 2 0 1 7, C o nt e et al. 

2 0 1 9) a n d S o ut h C hi n a S e a ( Bl att m a n n et al. 2 0 1 8). C o m p ositi o n al a n al ys es of d e e p o c e a n 

fl u x es i n di c at e t h at l at er all y s u p pli e d PO C c o ntri b ut es 2 0 t o 6 9 % t o t h e t ot al d e e p o c e a n P O C 

fl u x ( H w a n g et al. 2 0 1 5, H w a n g et al. 2 0 1 7, L al a n d e et al. 2 0 1 6, F a hl & N öt hi g 2 0 0 7). T a k e n 

t o g et h er wit h t h e s u g g esti o n b y J a h n k e et al. ( 2 0 0 9) w h o esti m at e d t h at c o nti n e nt al m ar gi ns 

m a y s u p pl y ~ 5 0 % of gl o b al d e e p o c e a n c ar b o n e x p ort, t his i m pli es t h at p arti cl e cl o u ds ar e 

gl o b all y i m p ort a nt f or t h e tr a ns p ort of c ar b o n fr o m o c e a n m ar gi ns t o t h e o p e n o c e a n i nt eri or 

a n d d e e p o c e a n s e di m e nt. T his als o s u g g ests t h at h ori z o nt all y a d v e ct e d P O C m a y c o ntri b ut e 

s u bst a nti all y t o o p e n o c e a n b e nt hi c c o m m u niti es a n d t o c ar b o n s e q u estr ati o n vi a t h e B C P. 

C o nsi d eri n g  t h at  m ari n e  p arti cl e  cl o u ds  h a v e  b e e n  o bs er v e d  t hr o u g h o ut  t h e  gl o b al  o c e a n 

( G ar d n er et al. 2 0 1 8 a, G ar d n er et al. 2 0 1 8 b ), it s e e ms li k el y t h at l at er al s u p pl y of P O C fr o m 

t h e c o nti n e nt al m ar gi ns t o t h e d e e p o c e a n is n ot li mit e d t o E B U Ss. T h er ef or e, o nl y c o nsi d eri n g 

a  v erti c al  c o m p o n e nt  i n  c ar b o n  fl u x  att e n u ati o n  esti m at es,  as  is  d o n e  i n  wi d el y  us e d 

a p pr o a c h es, s u c h as t h e “ m arti n c ur v e ” ( M arti n et al. 1 9 8 7), wil l l e a d t o o v er esti m ati o ns i n 

b ot h  t ot al  fl u x  a n d  t ur n o v er  i n  t h e  w at er  c ol u m n  a b o v e  t h e  tr a p  ( B ur d  et  al.  2 0 1 0).  B y 
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r e c o g ni zi n g p arti cl e cl o u ds a n d h ori z o nt al a d v e cti o n as a n i nt e gr al p art of t h e B C P, w e will b e 

a bl e t o m or e a c c ur at el y q u a ntif y e x p ort effi ci e n c y a n d bi ol o gi c al t ur n o v er, h e n c e, i m pr o vi n g 

t h e d at a us e d t o m o d el a n d pr e di ct o c e a ni c c ar b o n s e q u estr ati o n. 

 

A c k n o wl e d g e m e nt s  

W e t h a n k G er h ar d Fis c h er f or dis c ussi o ns a n d criti c al c o m m e nts. W e t h a n k G er h ar d Fis c h er, 

H el g a v a n d er J a gt, Cl ar a Fli ntr o p , Lili H uf n a g el, Ni c ol as N o w al d, G öt z R u hl a n d, M ar c o Kl a n n, 

St ef a n T hi el e, a n d Is a b ell Kl a w o n n f or s u p p ort d uri n g drifti n g s e di m e nt tr a p d e pl o y m e nts 
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J a h n k e R A ( 2 0 0 9) Gl o b al s y nt h esis. I n: Li u K K, At ki ns o n L, Q ui n o n es R, T al a u e-M c M a n us L ( e ds) ( 2 0 1 0) C ar b o n a n d n utri e nt 
fl u x es i n c o nti n e nt al m ar gi ns: A gl o b al s y nt h esis. S pri n g er, N e w Y or k 

J o h ns o n, R. ( 1 9 7 6). C urr e nt Pr ofil es i n t h e C a n ar y C urr e nt U p w elli n g R e gi o n N e ar C a p e Bl a n c, M ar c h a n d A pril 1 9 7 4, 8 1 ( 3 6), 
6 4 2 9 – 6 4 3 9.  

K ar a k aş,  G.,  N o w al d,  N.,  Bl a as,  M.,  M ar c h esi ell o,  P.,  Fri c k e n h a us,  S.,  &  S c hlitz er,  R.  ( 2 0 0 6). Hi g h -r es ol uti o n  m o d eli n g  of 
s e di m e nt er osi o n a n d p arti cl e tr a ns p ort a cr oss t h e n ort h w est Afri c a n s h elf. J o ur n al of G e o p h ysi c al R es e ar c h: O c e a ns , 
1 1 1 ( 6), 1– 1 3. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 2 9/ 2 0 0 5J C 0 0 3 2 9 6  

Ki n dl er,  K.,  K h alili,  A.,  &  St o c k er,  R.  ( 2 0 1 0). Diff usi o n -li mit e d  r et e nti o n  of  p or o us  p arti cl es  at  d e nsit y  i nt erf a c es, 1 0 7 ( 5 1). 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 7 3/ p n as. 1 0 1 2 3 1 9 1 0 8  

L al a n d e, C., N öt hi g, E. M., B a u erf ei n d, E., H ar d g e, K., B esz cz y ns k a -M öll er, A., & F a hl, K. ( 2 0 1 6). L at er al s u p pl y a n d d o w n w ar d 
e x p ort of p arti c ul at e m att er fr o m u p p er w at ers t o t h e s e afl o or i n t h e d e e p e ast er n Fr a m Str ait. D e e p -S e a R es e ar c h 
P art I: O c e a n o gr a p hi c R es e ar c h P a p ers , 1 1 4 , 7 8– 8 9. htt ps :// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. dsr. 2 0 1 6. 0 4. 0 1 4 

L a m, P. J., L e e, J. M., H ell er, M. I., M e hi c, S., Xi a n g, Y., & B at es, N. R. ( 2 0 1 8). Si z e -fr a cti o n at e d distri b uti o ns of s us p e n d e d 
p arti cl e c o n c e ntr ati o n a n d m aj or p h as e c o m p ositi o n fr o m t h e U. S. G E O T R A C E S E ast er n P a cifi c  Z o n al Tr a ns e ct ( G P 1 6). 
M ari n e C h e mistr y , 2 0 1 ( S e pt e m b er), 9 0– 1 0 7. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. m ar c h e m. 2 0 1 7. 0 8. 0 1 3  

L o v e c c hi o, E., Gr u b er, N., M ü n ni c h, M., & L a c h k ar, Z. ( 2 0 1 7). O n t h e l o n g -r a n g e offs h or e tr a ns p ort of or g a ni c c ar b o n fr o m 
t h e C a n ar y U p w elli n g S yst e m t o t h e o p e n N ort h Atl a nti c. Bi o g e os ci e n c es , 1 4 ( 1 3), 3 3 3 7– 3 3 6 9.  

L o v e c c hi o, E., Gr u b er, N., & M ü n ni c h, M. ( 2 0 1 8). M es os c al e c o ntri b uti o n t o t h e l o n g -r a n g e offs h or e tr a ns p ort of or g a ni c 
c ar b o n  fr o m  t h e  C a n ar y  U p w elli n g  S yst e m  t o  t h e  o p e n  N ort h  Atl a nti c. Bi o g e os ci e n c es  ( V ol.  1 5). 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/ b g -1 5 -5 0 6 1 -2 0 1 8  

L utz, M., D u n b ar, R., & C al d eir a, K. ( 2 0 0 2). R e gi o n al v ari a bilit y i n t h e v erti c al fl u x of p arti c ul at e or g a ni c c ar b o n i n t h e o c e a n 
i nt eri or. Gl o b al Bi o g e o c h e mi c al C y cl es , 1 6 ( 3), 1 1-1 -1 1 – 1 8. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 2 9/ 2 0 0 0 g b 0 0 1 3 8 3  

M a ci nt yr e, S., All dr e d g e, A. L., & G ots c h al k, C. C. ( 1 9 9 5). A c c u m ul ati o n of m ari n e s n o w i n t h e w at er c ol u m n, 4 0 ( M a y). 

M ar c h a nt, H. K., H olt a p p els, M., L a vi k, G., A h m er k a m p, S., Wi nt er, C., & K u y p ers, M. M. M. ( 2 0 1 6). C o u pl e d nitrifi c ati o n -
d e nitrifi c ati o n l e a ds t o e xt e nsi v e N l o ss i n s u bti d al p er m e a bl e s e di m e nts. Li m n ol o g y a n d O c e a n o gr a p h y , 6 1 ( 3), 1 0 3 3–
1 0 4 8.  

M ar k uss e n, T. N., K o nr a d, C., W al d m a n n, C., B e c k er, M., Fis c h er, G., & I v ers e n, M. H. ( 2 0 2 0). Tr a c ks i n t h e S n o w –  A d v a nt a g e 
of C o m bi ni n g O pti c al M et h o ds t o C h ar a ct eri z e M ar i n e P arti cl es a n d A g gr e g at es. Fr o nti ers i n M ari n e S ci e n c e , 7 (J u n e), 
1 – 1 2.  
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M arti n, J. H., K n a u er, G. A., K arl, D. M., & Br o e n k o w, W. W. ( 1 9 8 7). V E R T E X: c ar b o n c y cli n g i n t h e n ort h e ast P a cifi c. D e e p S e a 
R es e ar c h P art A, O c e a n o gr a p hi c R es e ar c h P a p ers , 3 4 ( 2), 2 6 7– 2 8 5. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/ 0 1 9 8 -0 1 4 9( 8 7) 9 0 0 8 6 -0  

M artí n ez -P ér ez, C., M o hr, W., L ös c h er, C. R., D e k a ez e m a c k er, J., Litt m a n n, S., Yil m az, P., L e h n e n, N., F u c hs, B. M., L a vi k, G., 
S c h mitz, R. A., L a R o c h e, J., K u y p ers, M. M. M. ( 2 0 1 6). T h e s m all u ni c ell ul ar di az otr o p hi c s y m bi o nt, U C Y N -A, is a k e y 
pl a y er i n t h e m ari n e nitr o g e n c y cl e. N at ur e Mi cr o bi ol o g y , 1 ( 1 1), 1 6 1 6 3. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 3 8/ n mi cr o bi ol. 2 0 1 6. 1 6 3 

M or a di,  N.,  Kl a w o n n,  I.,  I v ers e n,  M.  H.,  W e nz h öf er,  F.,  Gr oss art,  H.  P.,  Pl o u g ,  H.,  Fis c h er,  G.,  K h alili,  A.  ( 2 0 2 1). A  N o v el 
M e as ur e m e nt -B as e d M o d el f or C al c ul ati n g Diff usi v e Fl u x es A cr oss S u bstr at e -W at er I nt erf a c es of M ari n e A g gr e g at es, 
S e di m e nts a n d Bi ofil ms. Fr o nti ers i n M ari n e S ci e n c e , 8 ( A u g ust), 1– 1 2. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 3 3 8 9/f m ars. 2 0 2 1. 6 8 9 9 7 7  

N o w al d,  N.,  K ar a k as,  G.,  R at m e y er,  V.,  Fis c h er,  G.,  S c hlitz er,  R.,  D a v e n p ort,  R.  A.,  &  W ef er,  G.  ( 2 0 0 6). Distri b uti o n  a n d 
tr a ns p ort pr o c ess es of m ari n e p arti c ul at e m att er off C a p e Bl a n c ( N W-Afri c a): r es ults fr o m v erti c al c a m er a pr ofil es. 
O c e a n S ci e n c e Dis c ussi o ns , 3 ( 4), 9 0 3– 9 3 8. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/ os d -3 -9 0 3 -2 0 0 6  

N o w al d,  N.,  I v ers e n,  M.  H.,  Fis c h er,  G.,  R at m e y er,  V.,  &  W ef er,  G.  ( 2 0 1 5). Ti m e  s eri es  of  i n -sit u  p arti cl e  pr o p erti es  a n d 
s e di m e nt tr a p fl u x es i n t h e c o ast al u p w elli n g fil a m e nt off C a p e Bl a n c, M a urit a ni a. Pr o gr ess i n O c e a n o gr a p h y , 1 3 7 , 1–
1 1. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. p o c e a n. 2 0 1 4. 1 2. 0 1 5  

O h d e, T., Fi e dl er, B., & K örtz i n g er, A. ( 2 0 1 5). S p ati o-t e m p or al distri b uti o n a n d tr a ns p ort of p arti c ul at e m att er i n t h e e ast er n 
tr o pi c al N ort h Atl a nti c o bs er v e d b y Ar g o fl o ats. D e e p -S e a R es e ar c h P art I: O c e a n o gr a p hi c R es e ar c h P a p ers , 1 0 2 , 2 6–
4 2.  

P ass o w ,  U.  ( 2 0 0 2).  Tr a ns p ar e nt  e x o p ol y m er  p arti cl es  ( T E P)  i n  a q u ati c  e n vir o n m e nts. Pr o gr ess  i n  O c e a n o gr a p h y , 5 5 ( 3– 4), 
2 8 7 – 3 3 3. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/ S 0 0 7 9 -6 6 1 1( 0 2) 0 0 1 3 8 -6  

P a ul y, D., & C hrist e ns e n, V. ( 1 9 9 5). Pri m ar y pr o d u cti o n r e q uir e d t o s ust ai n gl o b al fis h er i es. N at ur e , 3 7 4 ( 6 5 1 9), 2 5 5– 2 5 7. 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 3 8/ 3 7 4 2 5 5 a 0  

P el e grí,  J.  L.,  Aríst e g ui,  J.,  C a n a,  L.,  G o nz ál ez -D á vil a,  M.,  H er n á n d ez -G u err a,  A.,  H er n á n d ez -L e ó n,  S.,  M arr er o -Dí az,  A., 
M o nt er o, M. F., S a n g r á, P., S a nt a n a-C asi a n o, M. ( 2 0 0 5). C o u pli n g b et w e e n t h e o p e n o c e a n a n d t h e c o ast al u p w elli n g 
r e gi o n off n ort h w est Afri c a: W at er r e cir c ul ati o n a n d offs h or e p u m pi n g of or g a ni c m att er. J o ur n al of M ari n e S yst e ms, 
5 4 ( 1-4 S P E C. I S S.), 3 – 3 7. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j.j m ars ys. 2 0 0 4. 0 7. 0 0 3  

Pl o u g, H., & J ør g e ns e n, B. B. ( 1 9 9 9). A n et -j et fl o w s yst e m f or m ass tr a nsf er a n d mi cr os e ns or st u di es of si n ki n g a g gr e g at es. 
M ari n e E c ol o g y Pr o gr ess S eri es , 1 7 6 ( 1 9 8 7), 2 7 9– 2 9 0. ht t ps:// d oi. or g/ 1 0. 3 3 5 4/ m e ps 1 7 6 2 7 9 

P ui g, P., M a dr o n, X. D. d e, S al at, J., S c hr o e d er, K., M artí n, J., K ar a g e or gis, A. P., … H o u p ert, L. ( 2 0 1 3). T hi c k b ott o m n e p h el oi d 
l a y ers i n t h e w est er n M e dit err a n e a n g e n er at e d b y d e e p d e ns e s h elf w at er c as c a di n g. Pr o gr ess i n O c e a n o gr a p h y, 1 1 1 , 
1 – 2 3. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. p o c e a n. 2 0 1 2. 1 0. 0 0 3  

R a ns o m, B., S h e a, K. F., B ur k ett, P. J., B e n n ett, R. H., & B a er w al d, R. ( 1 9 9 8). C o m p aris o n of p el a gi c a n d n e p h el oi d l a y er m ar i n e 
s n o w:  I m pli c ati o ns  f or  c ar b o n  c y cli n g. M ari n e  G e ol o g y , 1 5 0 ( 1– 4),  3 9 – 5 0.  htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/ S 0 0 2 5 -
3 2 2 7( 9 8) 0 0 0 5 2 -8  

R o m er o, O., R a m o n d e n c, S., & Fis c h er, G. ( 2 0 2 0). A t w o -d e c a d es ( 1 9 8 8 – 2 0 0 9) r e c or d of di at o m fl u x es i n t h e M a urit a ni a n 
c o ast al u p w elli n g: I m p a ct of l o w -fr e q u e n c y f or ci n g a n d a t w o-st e p s hift i n  t h e s p e ci es c o m p ositi o n. Bi o g e os ci e n c es 
Dis c ussi o ns , 1– 3 2. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/ b g -2 0 2 0 -3 3 6  

R o ulli er,  F.,  B erli n e,  L.,  G ui di,  L.,  D urri e u  D e  M a dr o n,  X.,  Pi c h er al,  M.,  S ci a n dr a,  A.,  …  St e m m a n n,  L.  ( 2 0 1 4).  P arti cl e  si z e  
distri b uti o n a n d esti m at e d c ar b o n fl u x a cr oss t h e Ar a bi a n S e a o x y g e n mi ni m u m z o n e. Bi o g e os ci e n c es , 1 1 ( 1 6), 4 5 4 1–
4 5 5 7. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/ b g -1 1 -4 5 4 1 -2 0 1 4  

S a nt a n a -F al c ó n,  Y.,  M as o n,  E.,  &  Aríst e g ui,  J.  ( 2 0 2 0).  Offs h or e  tr a ns p ort  of  or g a ni c  c ar b o n  b y  u p w elli n g  fil a m e nts  i n  t h e 
C a n ar y  C urr e nt  S yst e m. Pr o gr ess  i n  O c e a n o gr a p h y , 1 8 6 ( M ar c h),  1 0 2 3 2 2. 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. p o c e a n. 2 0 2 0. 1 0 2 3 2 2  
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S a nts c hi,  P.  H.,  B al n ois,  E.,  Wil ki ns o n,  K.  J.,  Z h a n g,  J.,  B uffl e ,  J.,  &  G u o,  L.  ( 1 9 9 8).  Fi brill ar  p ol ys a c c h ari d es  i n  m ari n e 
m a cr o m ol e c ul ar  or g a ni c  m att er  as  i m a g e d  b y  at o mi c  f or c e  mi cr os c o p y  a n d  tr a ns missi o n  el e ctr o n  mi cr os c o p y. 
Li m n ol o g y a n d O c e a n o gr a p h y , 4 3 ( 5), 8 9 6– 9 0 8. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 4 3 1 9/l o. 1 9 9 8. 4 3. 5. 0 8 9 6  

S c hi n d eli n, J., Ar g a n d a -C arr er as, I., Fris e, E., K a y ni g, V., L o n g air, M., Pi etzs c h, T., … C ar d o n a, A. ( 2 0 1 2). Fiji: A n o p e n -s o ur c e 
pl atf or m f or bi ol o gi c al -i m a g e a n al ysis. N at ur e M et h o ds , 9 ( 7), 6 7 6– 6 8 2.  

Si c h ert, A., C orz ett, C. H., S c h e c ht er, M. S., U nfri e d, F. , M ar k ert, S., B e c h er, D., … H e h e m a n n, J. H. ( 2 0 2 0). V err u c o mi cr o bi a 
us e h u n dr e ds of e nz y m es t o di g est t h e al g al p ol ys a c c h ari d e f u c oi d a n. N at ur e Mi cr o bi ol o g y , 5 ( 8), 1 0 2 6– 1 0 3 9.  

St ei n b er g, D. K., & L a n dr y, M. R. ( 2 0 1 7). Z o o pl a n kt o n a n d t h e O c e a n C ar b o n C y cl e. A n n u al R e vi e w of M ari n e S ci e n c e , 9 ( 1), 
4 1 3 – 4 4 4.  

T hi el e S., F u c hs B. M, A m a n n R., I v ers e n M. H. ( 2 0 1 5) C ol o ni z ati o n i n t h e p h oti c z o n e a n d s u bs e q u e nt c h a n g es d uri n g si n ki n g 
d et er mi n es  b a ct eri al  c o m m u nit y  c o m p ositi o n  i n  m ari n e  s n o w. A p pli e d  a n d  E n vir o n m e nt al  Mi cr o bi ol o g y .  8 1: 1 4 6 3-
1 4 7 1, d oi: 1 0. 1 1 2 8/ A E M. 0 2 5 7 0 -1 4  

T hi el e, S., B ass e, A., B e c k er, J. W., Li ps ki, A., I v ers e n, M. H., & M oll e n h a u er , G. ( 2 0 1 9). Mi cr o bi al c o m m u niti es i n t h e n e p h el oi d 
l a y ers  a n d  h y p o xi c  z o n es  of  t h e  C a n ar y  C urr e nt  u p w elli n g  s yst e m. Mi cr o bi ol o g y O p e n , 8 ( 5),  1– 1 3. 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 2/ m b o 3. 7 0 5  

T ur n er, J. T. ( 2 0 1 5). Pr o gr ess i n O c e a n o gr a p h y Z o o pl a n kt o n f e c al p ell ets , m ari n e s n o w , p h yt o d etrit us a n d t h e o c e a n ’ s 
bi ol o gi c al p u m p. Pr o gr ess i n O c e a n o gr a p h y , 1 3 0 , 2 0 5– 2 4 8. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. p o c e a n. 2 0 1 4. 0 8. 0 0 5  

V a n C a m p, L., N y kj a er, L., Mitt elst a e dt, E., & S c hlitt e n h ar dt, P. ( 1 9 9 1). U p w elli n g a n d b o u n d ar y cir c ul ati o n off N ort h w est 
Afri c a  as  d e pi ct e d  b y  i nfr ar e d  a n d  visi bl e  s at ellit e  o bs er v ati o ns. Pr o gr ess  i n  O c e a n o gr a p h y , 2 6 ( 4),  3 5 7– 4 0 2. 
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 7 9 -6 6 1 1( 9 1) 9 0 0 1 2 -B  

v a n d er J a gt, H., I v ers e n, M. H., Fri es e, C., & St u ut, J. W. ( 2 0 1 8). T h e b all asti n g eff e ct of S a h ar a n d ust d e p ositi o n o n a g gr e g at e 
d y n a mi cs a n d c ar b o n e x p ort  : A g gr e g ati o n , s ettli n g ,. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 2/l n o. 1 0 7 7 9 

v a n d er J a gt, H., Wi e d m a n n, I., Hil d e br a n dt, N., Ni e h off, B., & I v ers e n, M. H. ( 2 0 2 0). A g gr e g at e F e e di n g b y t h e C o p e p o ds 
C al a n us a n d Ps e u d o c al a n us C o ntr ols C ar b o n Fl u x Att e n u ati o n i n t h e Ar cti c S h elf S e a D uri n g t h e Pr o d u cti v e P eri o d. 
Fr o nti ers i n M ari n e S ci e n c e , 7 ( S e pt e m b er). htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 3 3 8 9/f m ars. 2 0 2 0. 5 4 3 1 2 4  

W al dr o n,  H.  N.,  M o nt eir o,  P.  M.  S.,  &  S w art,  N.  C.  ( 2 0 0 9).  C ar b o n  e x p ort  a n d  s e q u estr ati o n  i n  t h e  s o ut h er n  B e n g u el a 
u p w elli n g s yst e m: L o w er a n d u p p er esti m at es. O c e a n S ci e n c e , 5 ( 4), 7 1 1– 7 1 8. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/ os -5 -7 1 1 -2 0 0 9  
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R el e a s e of b all a st m at eri al d uri n g s e a -i c e m elt e n h a n c e s  c ar b o n e x p ort i n t h e 

Ar cti c O c e a n  

 
 

St eff e n  S w o b o d a 1 * ,  T h o m a s Kr u m p e n 2 ,  E v a-M ari a  N öt hi g 2 ,  K atj a M etfi e s 2 ,  Si m o n R a m o n d e n c 1, 2 , 

J utt a W oll e n b ur g 2 , Kir st e n F a hl 2 , Il k a P e e k e n 2 , M ort e n H.  I v er s e n1, 2 *  

 
1 M A R U M - C e nt er f or M ari n e E n vir o n m e nt al S ci e n c es, U ni v ersit y of Br e m e n, L e o b e n er Str. 8, 2 8 3 5 9 Br e m e n, G er m a n y.  

2 Alfr e d W e g e n er I nstit ut e, Alfr e d W e g e n er I nstit ut e H el m h oltz C e ntr e f or P ol ar a n d M ari n e R es e ar c h, A m H a n d els h af e n 1 2, 

2 7 5 7 0 Br e m er h a v e n, G er m a n y.  

 

C orr e s p o n di n g a ut h or s:  
St eff e n S w o b o d a  

M ort e n I v ers e n  

 
A b str a ct  

 
Gl o b all y, t h e m ost i nt e ns e u pt a k e of a nt hr o p o g e ni c c ar b o n di o xi d e o c c urs i n t h e Atl a nti c p art 

of t h e Ar cti c O c e a n, h o w e v er, littl e is k n o w n a b o ut h o w c ar b o n u pt a k e a n d e x p ort will b e 

i m p a ct e d b y p a n-Ar cti c s e a -i c e d e cli n e. W e i n v esti g at e d h o w s e a-i c e d eri v e d m at eri al aff e cts 

p arti cl e  b all asti n g  a n d  c ar b o n  e x p ort  i n  t h e  Fr a m  Str ait  b y  c o m bi ni n g  1 3 -y e ars  of  fl u x 

m e as ur e m e nts wit h b e nt hi c e D N A a n al ysis, l a b or at or y e x p eri m e nts a n d s e a -i c e distri b uti o ns. 

W e s h o w t h at m elti n g s e a -i c e i n t h e Fr a m Str ait r el e as es cr y o g e ni c g y ps u m a n d t erri g e n o us 

m at eri al, w hi c h b all asts si n ki n g p arti cl es a n d t h er e b y e n h a n c es t h eir s ettli n g v el o citi es b y u p 

t o 1 0-f ol d. T his r es ult e d i n u p t o 3 0 % hi g h er c ar b o n e xp ort i n t h e vi ci nit y of t h e i c e e d g e w h er e 

b ot h g y ps u m a n d t erri g e n o us m at eri al w er e r el e as e d t o t h e w at er c ol u m n d uri n g i c e -m elt. 

Cr y o g e ni c g y ps u m is f or m e d wit hi n s e a -i c e d uri n g i c e-f or m ati o n a n d b all asti n g b y g y ps u m is 

e x p e ct e d t o p ersist i n t h e f ut ur e as l o n g as s e a -i c e m elti n g a n d r el e as e of g y ps u m is c o nsist e nt 

wit h p h yt o pl a n kt o n p h e n ol o g y. H o w e v er, t erri g e n o us m at eri al is pri m aril y i n c or p or at e d i nt o 

s e a -i c e  w h e n  i c e  is  f or m e d  o n  t h e  Ar cti c  c o nti n e nt al  s h elfs.  Si n c e,  l ess  s e a-i c e  is  c urr e ntl y 

f or m e d on s h elfs, t erri g e n o us fl u x es fr o m m elti n g s e a -i c e i n t h e Fr a m Str ait ar e h er e s h o w n 

t o  b e  r e d u c e d  b y  > 8 0 %  p er  d e c a d e.  W e  pr e di ct  t h at  t erri g e n o us  fl u x  will  ulti m at el y  c e as e 

w h e n i nt e nsifi e d s e a -i c e m elt i nt err u pts tr a ns ar cti c s e a-i c e tr a ns p ort, t h us li mitin g p arti cl e 

b all asti n g  w h e n  t h e  i c e  m elts  i n  t h e  Fr a m  Str ait.  T h er ef or e,  s e a -i c e  l oss  will  li k el y  r e d u c e 

c ar b o n e x p ort i n t h e Fr a m Str ait a n d g e n er all y i n t h e f ut ur e Ar cti c O c e a n.   
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I ntr o d u cti o n 

 

T h e bi ol o gi c al p u m p dri v es t h e e x p ort of or g a ni c m att er fr o m t h e s urf a c e t o t h e d e e p o c e a n, 

m e di ati n g  c ar b o n  s e q u estr ati o n  a n d  d eli v eri n g  or g a ni c  m att er  t o  s u bs urf a c e  a n d  b e nt hi c 

e c os yst e ms ( 1 , 2 ). T h e m ai n v e ct ors f or or g a ni c m att er e x p ort ar e z o o pl a n kt o n f e c al p ell ets 

a n d  m ari n e  s n o w  p arti cl es  w hi c h  ar e c o m p os e d  of  t h e  pr e v aili n g  m at eri al  i n  t h e  w at er 

c ol u m n, i n cl u di n g i n or g a ni cs ( e. g. mi n er als), li vi n g a n d/ or d etrit al or g a ni c m at eri al ( 3 ). T h e 

effi ci e n c y wit h w hi c h m ari n e s n o w p arti cl es a n d z o o pl a n kt o n f e c al p ell ets ar e tr a nsf err e d t o 

t h e  d e e p  o c e a n  is  lar g el y  d et er mi n e d  b y  t h eir  s ettli n g  v el o cit y  a n d  t h e  r at e  at  w hi c h  t h e 

c o nt ai n e d  or g a ni c  m att er  is  d e gr a d e d.  T h e  m ost  c o m m o n  d e gr a d ati o n  m e c h a nis ms  ar e 

z o o pl a n kt o n  gr a zi n g  a n d  mi cr o bi al  r e mi n er ali z ati o n  ( 4 ).  T y pi c all y,  m ost  fl u x  att e n u ati o n 

o c c urs i n t h e u p p er 1 0 0 m of t h e w at er c ol u m n ( 5 ). T h er ef or e, f ast s ettli n g p arti cl es ar e m or e 

li k el y t o o v er c o m e hi g h d e gr a d ati o n b y si n ki n g r a pi dl y t hr o u g h t h e w at er c ol u m n. As a r es ult, 

p arti cl e s ettli n g v el o citi es ar e a c o ntr olli n g f a ct or f or t h e e xt e nt of p arti cl e d e gr a d ati o n i n t h e 

w at er c ol u m n ( 4 ).  

I n  t h e  s e a-i c e  c o v er e d  Ar cti c,  bri n e  c h a n n els  i n  t h e  i c e  (6 ),  i c e  ri d g es  a n d  t h e  s n o w-i c e 

i nt erf a c e a ct as a h a bit at f or i c e- a n d cr y o p el a gi c al g a e ( 7 , 8 ). I n a d diti o n, s e a-i c e m elt i n d u c es 

s urf a c e str atifi c ati o n w hi c h pr o m ot es t h e f or m ati o n of p h yt o pl a n kt o n bl o o ms t h at f or m l o n g 

n arr o w b elts al o n g t h e i c e e d g e ( 9 , 1 0 ). T h e di v ers e p h yt o pl a n kt o n c o m m u niti es ass o ci at e d 

t o s e a-i c e m a y t h er ef or e s ust ai n a n e n h a n c e d pri m ar y pr o d u cti o n a n d h a v e b e e n o bs er v e d t o 

i n cr e as e fl u x of p arti c ul at e or g a ni c c ar b o n ( P O C) i n t h e vi ci nit y of t h e i c e e d g e c o m p ar e d t o 

i c e fr e e ar e as (1 1 -1 4 ). T his e n h a n c e d P O C fl u x w as e x pl ai n e d b y i n cr e as e d si n ki n g v el o citi es 

i n t h e s e a-i c e vi ci nit y (1 4 , 1 5 ).  

I n cr e as e d  p arti cl e  s ettli n g  v el o citi es  c a n  b e  c aus e d  b y  t h e  i n c or p or ati o n  of  b all asti n g 

c o m p o n e nts ( e. g. s e di m e nts or mi n er als) i nt o m ari n e p arti cl es ( 4 , 1 6 -1 8 ). R e c e ntl y, cr y o g e ni c 

g y ps u m w as dis c o v er e d as a s e a -i c e m e di at e d b all asti n g c o m p o n e nt i n t h e Ar cti c O c e a n (1 9 ). 

Cr y o g e ni c  g y ps u m  cr yst als  f or m d uri n g  i o n  pr e ci pit ati o n  i n  s e a -i c e  bri n e  ( 2 0)  a n d  w er e 

o bs er v e d  t o  b e  r el e as e d  d uri n g  i c e  m elt  ( 1 9 , 2 1 ).  T h e  r el e as e d  cr y o g e ni c  g y ps u m  w as 

i n c or p or at e d  i nt o  m ari n e  p arti cl es  i n  t h e  w at er  c ol u m n,  i n cl u di n g  sl o w  si n ki n g  c ol o ni es  of 

P h a e o c ystis s p p., w hi c h e n h a n c e d t h eir s ettli n g v el o citi es a n d l e d t o t h eir r a pi d e x p ort t o t h e 

s e afl o or ( 1 9 ).  
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I n  a d diti o n  t o  cr y o g e ni c  g y ps u m,  Ar cti c  s e a-i c e  c a n  c o nt ai n  l ar g e  a m o u nts  of  s e di m e nts 

( N ür n b er g et al. 1 9 9 4), w hi c h c a n als o s er v e as a b all asti n g c o m p o n e nt. D uri n g t h e f or m ati o n 

of s e a -i c e o n t h e s h all o w Si b eri a n s h elf, t erri g e n o us m at eri al is i n c or p or at e d b y s us p e nsi o n 

fr e e zi n g or b y a n c h or i c e w hi c h pl o ws t hr o u g h s h all o w s e di m e nts (2 2 , 2 3 ). S u bs e q u e ntl y, t h e 

s e a -i c e  is  tr a ns p ort e d  a cr oss  t h e  Ar cti c  O c e a n  b y  t h e  Tr a ns pol ar  Drift  a n d  t h e  i c e  r aft e d 

s e di m e nts ar e r el e as e d d uri n g s e a -i c e m elt, w hi c h t y pi c all y o c c ur i n t h e Atl a nti c s e ct or of t h e 

Ar cti c ( 2 4 , 2 5 ). 

S e a -i c e r aft e d s e di m e nts ar e m ostl y c o m p os e d of q u art z a n d cl a y mi n er als (2 2 , 2 6 , 2 7 ), w hi c h 

w er e  o bs er v e d  t o  eff i ci e ntl y  b all ast  m ari n e  s n o w  p arti cl es  i n  l a b or at or y  e x p eri m e nts, 

r es ulti n g i n 2-f ol d hi g h er p arti cl e s ettli n g v el o citi es c o m p ar e d t o n o n-b all ast e d p arti cl es ( 1 7 , 

2 2 ). T y pi c all y, t erri g e n o us a n d P O C fl u x ar e hi g h i n t h e vi ci nit y of t h e s e a-i c e e d g e (1 1 ), an d it 

w as s u g g est e d t h at b all asti n g s e di m e nts m a y dri v e a m or e effi ci e nt P O C e x p ort i n t h e Ar cti c 

O c e a n ( 2 8 ). 

T h e c o nti n u o us r e d u cti o n of Ar cti c s e a -i c e ar e a a n d t h e tr a nsiti o n fr o m m ulti-y e ar t o w ar ds 

first-y e ar s e a -i c e m a y h a v e str o n g r e p er c ussi o ns o n s e a-i c e m e di at e d p arti cl e b all asti n g. Si n c e 

o nl y  s h elf  f or m e d  i c e  c o nt ai ns  t erri g e n o us  m at eri al,  t h e  r e d u c e d  s e a -i c e  f or m ati o n  o n  t h e 

Si b eri a n  s h elf  d e cr e as es  t h e  r el e as e  fr o m  m elti n g  s e a -i c e  (2 4 , 2 9 ).  Cr y o g e ni c  g y ps u m 

pr e ci pit ati o n is n ot r estri ct e d t o s e a -ic e f or m ati o n i n s h elf ar e as, b ut a d e cli n e of t h e a n n u al 

s e a -i c e  f or m ati o n  will  r e d u c e  t h e  pr o d u cti o n  a n d  h e n c e,  b all asti n g  p ot e nti al  b y  cr y o g e ni c 

g y ps u m. H o w e v er, w hil e t h e s e a -i c e d e cli n e i n t h e Ar cti c O c e a n a p p e ars t o o v er all r e d u c e t h e 

p ot e nti al f or s e a i c e b all asti n g, t h e l o w er e d s e a -i c e c o v er als o l e a ds t o m or e li g ht a v ail a bilit y 

i n t h e u p p er w at er c ol u m n w hi c h i n cr e as es pri m ar y pr o d u cti o n ( 3 0). It is t h er ef or e u n cl e ar 

w h at i m p a ct a r e d u cti o n of s e a -i c e b all asti n g m a y h a v e o n c ar b o n e x p ort i n a m or e pr o d u cti v e 

f ut ur e Ar cti c O c e a n. 

I n t his st u d y, w e utili z e c o nti n u o us fl u x m e as ur e m e nts fr o m s e di m e nt tr a ps at st ati o n H G-I V 

(i n  t h e  c e ntr al  Fr a m  Str ait)  b et w e e n  2 0 0 0 –  2 0 1 3  i n  c o m bi n ati o n  wit h  e D N A  s e di m e nt 

s a m pl es, r e m ot e s e nsi n g d at a o n s e a -i c e distri b utio ns as w ell as l a b or at or y e x p eri m e nts t o 

ass ess  t h e  r ol e  of  s e a -i c e  m e di at e d  b all asti n g.  W e  f o c us  o n  t h e  e x p ort  of  t h e  m ari n e 

h a pt o p h yt e P h a e o c ystis  s p p. as m o d el or g a nis m, as it is n e utr all y b u o y a nt a n d t h er ef or e d o es 

n ot c o ntri b ut e c o nsi d er a bl y t o e x p ort  fl u x b el o w 1 0 0 m w at er d e pt h if n ot b all ast e d ( 1 9 , 3 1 - 

3 4 ). W e ass ess e d t h e r ol e of t h e s e a-i c e e d g e f or c ar b o n e x p ort a n d c o ns e q u e nti al s y m p a gi c-
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p el a g o -b e nt hi c c o u pli n g a n d pr e di ct t h at f ut ur e s e a -i c e d e cli n e m a y r e d u c e c ar b o n e x p ort i n 

t h e Ar cti c O c e a n.  
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R e s ult s  

 

S e a -i c e c o v er a n d e x p ort fl u x e s at st ati o n H G-I V i n t h e c e ntr al Fr a m Str ait 

A n al y z e d  s e di m e nt tr a p fl u x es c o v er t h e s a m pli n g p eri o d fr o m 2 0 0 0 –  2 0 1 3. S e di m e nt tr a p 

fl u x es  of  P O C  a n d  n u m b ers  of  1 8 S-s e q u e n c es  of P h a e o c ystis  s p p.  (P h a e o c ystis  s p p. 

O p er ati o n al  T a x o n o mi c  U nits,  r es p e cti v el y P h a e o c ystis  s p p.  O T Us)  b et w e e n 

M ar c h  a n d  S e pt e m b er  w er e  si g nifi c a ntl y  hi g h er  w h e n  t h e  dist a n c e  t o  t h e  i c e  e d g e  w as 

a  0  –  4 0  k m  fr o m  t h e  tr a p  c o m p ar e d  t o  P O C  fl u x  a n d  P h a e o c ystis  s p p.  O T Us  t h at  w er e 

c oll e ct e d w hil e t h e i c e e d g e w as 4 0 –  8 0 k m fr o m t h e tr a p ( Wil c o x o n s i g n e d-r a n k t est; p < 

0. 0 5; Fi g  2 c,  2 d ).  T h e  fl u x  of  P O C  a n d  st er ol  b as e d  t erri g e n o us  m ar k ers  fr o m  M ar c h  t o 

S e pt e m b er  w as  si g nifi c a ntl y  p ositi v el y  c orr el at e d  ( S p e ar m a n’s  r a n k  c orr el ati o n  c o effi ci e nt; 

p  <  0. 0 0 1;  Fi g.  2 e).  T h e  m o nt hl y  e x p ort  fl u x  of  P O C,  t err i g e n o us  m ar k er  a n d  s e q u e n c e 

a b u n d a n c e of P h a e o c ystis s p p.  O T Us i n t h e s e di m e nt tr a ps w er e hi g h est i n A pril a n d A u g ust 

wit h a dr o p i n e x p ort fl u x es fr o m M a y  t o J ul y ( Fi g. 3 a & 3 b). 

T h e  o c c urr e n c e of  0. 1 5  µ g/ L  s e a -i c e  c a m p est er ol  a n d  0. 4 1 µ g/ L  s e a -i c e  sit oster ol  i n  t h e 

st u di e d  s e a -i c e  s a m pl es (i n cl u di n g M el osir a  ar cti c a  a g gr e g at es)  fr o m  t h e  A m u n ds e n  B asi n 

c a n  b e  c o nsi d er e d  t o  s u p p ort  t h e  ass o ci ati o n  b et w e e n  s y m p a gi c  bi ot a  a n d  t erri g e n o us 

bi o m ar k ers e ntr ai n e d i n t h e s e a -i c e.  

T h e s e a -i c e c o v er a g e w as i nt e gr at e d t o t h e d ur ati o n of t h e r es p e cti v e s a m pli n g p eri o ds fr o m 

t h e  s e di m e nt  tr a p  a n d  i n cr e as e d  fr o m ~ 0 -5 %  i n  M ar c h  t o  ~ 2 0 %  i n  J u n e  a n d  d e cr e as e d 

aft er w ar ds t o 0 % d uri n g i c e -fr e e c o n diti o ns i n S e pt e m b er ( Fi g. 3 c). T erri g e n o us m ar k er fl u x es 

d e cr e as e d si g nifi c a ntl y o v er t h e s a m pli n g p eri o d fr o m 2 0 0 0  –  2 0 1 3  (S e as o n al M a n n -K e n d all 

t est; p < 0. 0 0 1; Fi g. 5 d).  

 

S e afl o or D N A s a m pl e s  

S e q u e n c e  a b u n d a n c es  of P h a e o c ystis  s p p.  w er e  m e as ur e d  fr o m  d e e p  o c e a n  s e di m e nt 

s a m pl es ( c oll e ct e d wit h m ulti -c or er s e di m e nt s a m pl e rs) a cr oss a l atit u di n al tr a ns e ct of t h e 

Fr a m Str ait o v er t h e ti m e p eri o d 2 0 0 3 –  2 0 1 6. S e q u e n c e a b u n d a n c es  i n di c at e d a n e n h a n c e d 

P h a e o c ystis s p p.  d e p ositi o n at t h e i c e -c o v er e d st ati o ns l o c at e d i n t h e e ast Gr e e nl a n d c urr e nt 

( E G st ati o ns) c o m p ar e d t o t h e H G st ati o ns l o c at e d i n m ai nl y i c e -fr e e Atl a nti c w at ers of t h e 

W S C  (fi g.  S 1).  H o w e v er,  d u e  t o  t h e  li mit e d  s a m pl e  a v ail a bilit y  f or  t h e  E G  st ati o ns  ( n  =  8) 
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c o m p ar e d t o t h e H G st ati o ns ( n = 3 7) a n d a l ar g e v ari a bilit y w as o bs er v e d i n t h e s e q u e n c e 

a b u n d a n c es of P h a e o c ystis  s p p. O T Us a n d o ur i nt er pr et ati o n of hi g h er e x p ort of P h a e o c ystis 

s p p . at t h e E G st ati o ns c o m p ar e d t o t h e H G st ati o ns c o ul d n ot b e v erifi e d b y st atisti c al t esti n g. 

 

G y p s u m s c a v e n gi n g e x p eri m e nt  

W e i n c u b at e d i n sit u f or m e d or g a ni c a g gr e g at es t h at w er e c oll e ct e d 1 0 m b el o w t h e d e pt h of 

t h e c hl or o p h yll m a xi m u m l a y er i n r oll er t a n ks wit h l ar g e ( > 6 3 µ m) a n d s m all ( > 3 0 t o < 6 3 µ m) 

si z e d g y ps u m cr yst als t o t est h o w s c a v e n gi n g of t h e g y ps u m aff e ct e d t h e s i z e-s p e cifi c s ettli n g 

v el o citi es of f or m e d a g gr e g at es. T h e s c a v e n gi n g e x p eri m e nt wit h l ar g e si z e d g y ps u m cr yst als 

( > 6 3 µ m) s h o w e d a si g nifi c a ntl y hi g h er p arti cl e s ettli n g v el o citi es (t w o-w a y A N O V A, p <  0. 0 5 ) 

o v er t h e e ntir e 1 5 h of t h e e x p eri m e nt, w h e n c o m p ar e d t o t h e c o ntr ol tr e at m e nt ( Fi g. 4 a). 

F urt h er, p arti cl e s ettli n g v el o citi es di d n ot d e cr e as e o v er ti m e, i. e. b et w e e n 0 h a n d 1 5 h of 

i n c u b ati o n. 

I n  c o ntr ast,  t h e  s c a v e n gi n g  e x p eri m e nt  wit h  s m all  si z e d  g y ps u m  cr yst als  ( ≥ 3 0 t o ≤ 6 3  µ m) 

s h o w e d a n oti c e a bl e, b ut n ot si g nifi c a nt i n cr e as e of p arti cl e s ettli n g v el o citi es 3 h a n d 5 h aft er 

t h e a d diti o n of g y ps u m, a n d d e cr e as e d aft er w ar ds t o si mil ar s ettli n g v el o citi es as t h e c o ntr ol 

tr e at m e nt ( Fi g. 4 b). A d et ail e d o v er vi e w of m e as ur e d s ettli n g v el o citi es is list e d i n t a bl e S 3.  

 

S e a -i c e tr a c ki n g 

S at ellit e -b as e d tr aj e ct ori es of s e a -i c e l e a vi n g Fr a m Str ait w er e c al c ul at e d i n m o nt hl y i nt er v als 

o v er  t h e  p eri o d  fr o m  1 9 9 7  –  2 0 2 1.  T h e  a g e  of  s e a -i c e  e xiti n g  t hr o u g h  t h e  Fr a m  Str ait 

si g nifi c a ntl y d e cr e as e d o v er t h e s a m pli n g p eri o d fr o m 1 9 9 7 t o 2 0 2 1 ( S e as o n al M a n n -K e n d all 

t est, p < 0. 0 1, t a u = -0. 2 4; Fi g. 5 a). T his is i n li n e wit h t h e si g nifi c a nt r e d u cti o n of t h e m o d ell e d 

s e a -i c e t hi c k n ess fr o m 1 9 9 7 t o 2 0 2 1 ( S e as o n al M a n n-K e n d all t est, p <  0. 0 0 1, t a u = -0. 4 0; Fi g. 

5 b).  T h e  ar e a  i n  w hi c h  t h e  e x p ort e d  s e a-i c e  w as  f or m e d  si g nifi c a ntl y  s hift e d  fr o m  s h all o w 

ar e as cl os e o n t h e s h elf t o ar e as of gr e at er d e pt h i n t h e o p e n Ar cti c O c e a n fr o m 1 9 9 7 t o 2 0 2 1 

( S e as o n al M a n n-K e n d all t est, p <  0. 0 5, t a u = -0. 1 0 3; Fi g. 5 c).  
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Di s c u s si o n  

 

I n cr e a s e d P O C e x p ort i n t h e s e a-i c e vi ci nit y 

P O C fl u x es m e as ur e d o v er a p eri o d of 1 3 y e ars d uri n g t h e pr o d u cti v e s e as o n at H G -I V w er e 

si g nifi c a ntl y hi g h er wit h s e a -i c e pr o xi mit y of 0 –  4 0 k m c o m p ar e d t o p eri o ds w h e n t h e s e a -i c e 

pr o xi mit y  w as  4 0  –  8 0  k m  ( p  <  0. 0 5, Fi g  2 c).  A d diti o n all y,  w e  o bs er v e d  t h at  P O C  fl u x  w as 

p ositi v el y  c orr el at e d  t o  t err estri al  m ar k er  fl u x  ( p  <  0. 0 5 ,  Fi g  2 e). T his  w as  es p e ci all y 

pr o n o u n c e d d uri n g A pril a n d A u g ust w h e n s e a -i c e m elti n g o c c urr e d at H G-I V w h e n s e a-i c e 

a p pr o a c h e d a n d r etr e at e d, r es p e cti v el y. T h e s e a -i c e m elt a n d r el e as e of t erri g e n o us m at eri al 

c a us e d  a  b all asti n g  of  s ettli n g  or g a ni c  m att er  a n d  r es ult e d  i n  el e v at e d  P O C  a n d  t err estri al 

m ar k er  fl u x  c o m p ar e d  t o  p eri o ds  wit h  l ar g er  dist a n c e  t o  t h e  i c e -e d g e,  i. e.  n o t erri g e n o us 

m at eri al r el e as e d fr o m s e a -i c e ( Fi g. 3 a & 3 b). Si mil ar o bs er v ati o ns h a v e b e e n m a d e i n pr e vi o us 

st u di es w h er e el e v at e d P O C a n d i c e -r aft e d s e di m e nt fl u x es w er e f o u n d i n t h e vi ci nit y of t h e 

s e a -i c e e d g e c o m p ar e d t o i c e-fr e e r e gi o ns (1 1 , 1 4 ). T his s u g g ests t h at t h e r el e as e of t err estri al 

a n d  lit h o g e ni c  m at eri al  fr o m  m elti n g  s e a -i c e  at  t h e  i c e-e d g e  c a n  b all ast  or g a ni c  m att er, 

c a usi n g it t o si n k f ast er a n d t h er e b y i n cr e as e P O C fl u x. T his is s u p p ort e d b y dir e ct o bs er v ati o ns 

of hi g h er p arti cl e s ettli n g v el o citi es i n i c e -ass o ci at e d r e gi o ns c o m p ar e d t o i c e -fr e e ar e as (1 4 , 

1 5 ).  W hil e  a  c orr el ati o n  b et w e e n  P O C  a n d  t erri g e n o us  fl u x es  al o n e  d o es  n ot  c o nfir m 

b all asti n g  of  or g a ni c  a g gr e g at es  b y  i c e -r aft e d  m at eri al,  t h es e  c o m bi n e d  o bs er v ati o ns  of 

el e v at e d  P O C,  t e rri g e n o us  m at eri al  fl u x  as  w ell  as  hi g h er  p arti cl e  s ettli n g  v el o citi es  i n  i c e -

ass o ci at e d ar e as, s u g g est p arti cl e b all asti n g as a n i m p ort a nt dri v er f or el e v at e d P O C e x p ort 

at or n e ar t h e i c e -e d g e d uri n g i c e -m elt.  

 

B all a sti n g p ot e nti al b y cr y o g e ni c g y p s u m  

W e  o bs er v e d a t e m p or ar y i n cr e as e of p arti cl e s ettli n g v el o citi es w h e n g y ps u m cr yst als w er e 

i n c or p or at e d ( Fi g. 4), s u p p orti n g t h e pr o p os e d b all asti n g eff e ct of g y ps u m (1 9 ). B all asti n g b y 

s m all  g y ps u m  cr yst als  ( > 3 0  t o  <  6 3  µ m)  c a us e d  a  1. 5 -f ol d  i n cr e as e  i n  s ettli n g  v el o citi es, 

h o w e v er, t his eff e ct w as s h ort -li v e d ( 3-5  h), d u e t o t h e r a pi d diss ol uti o n of g y ps u m cr yst als i n 

s e a w at er a n d wit hi n t h e a g gr e g at es ( 2 1 ). N e v ert h el ess, t his c o ul d still e n h a n c e P O C fl u x es 

o ut of t h e u p p er w at er c ol u m n, w h er e or g a ni c m att er is m ost v ul n er a bl e t o att e n u ati o n d u e 

t o t h e hi g h z o o pl a n kt o n gr a zi n g i n t h e u p p er f e w h u n dr e d m et ers of t h e w at er c ol u m n ( 5). It 
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s h o ul d als o b e n ot e d t h at t h es e r es ults ar e c o ns er v ati v e, as w e i n c u b at e d at a t e m p er at ur e 

of 2° C, w hi c h is c o m p ar a bl e t o A tl a nti c w at er t e m p er at ur es i n Fr a m Str ait (2 1 ), w h er e as ot h er 

Ar cti c  w at ers  ar e  c ol d er  ( -1° C).  As  g y ps u m  diss ol uti o n  d e cr e as es  wit h  d e cr e asi n g  w at er 

t e m p er at ur e, g y ps u m b all asti n g b y s m all cr yst als w o ul d h a v e a l o n g er a n d m or e pr o n o u n c e d 

b all asti n g p ot e nti al i n t h e c ol d er Ar cti c w at ers.  

I n c o ntr ast, b all asti n g b y l ar g e g y ps u m cr yst als ( > 6 3 µ m) c a us e d a 1 0 -f ol d i n cr e as e i n si n ki n g 

v el o citi es , w hi c h l ast e d u ntil t h e e n d of t h e i n c u b ati o n ( aft er 1 5  h), pr es u m a bl y d u e t o t h eir 

s m all er s urf a c e t o v ol u m e r ati o w hi c h r es ults i n a sl o w er diss ol uti o n ( 2 1 ). H e n c e, > 6 3 µ m 

si z e d g y ps u m cr yst als h a v e t h e p ot e nti al t o e n h a n c e P O C fl u x t o t h e d e e p o c e a n a n d m e di at e 

P O C d e p ositi o n o n t h e s e a fl o or i n b ot h r el ati v el y w ar m Atl a nti c a n d c ol d Ar cti c w at ers.  

C o nsi d eri n g  t h at w e  a d d e d  a  si mil ar  m ass  of  s m all  a n d  l ar g e  si z e d  g y ps u m  cr yst als  i n  t h e 

e x p eri m e nts, t his i m pli es t h at t h e b all asti n g eff e ct b y g y ps u m is l ar g el y d e p e n d e nt o n t h e si z e 

distri b uti o n of g y ps u m cr yst als, i. e. t h e diss ol uti o n ti m e, a n d n ot t h e q u a ntit y of t h e g y p s u m 

cr yst als  r el e as e d  d uri n g  s e a -i c e  m elt.  I n  c o ntr ast  t o  g y ps u m,  t h e  b all asti n g  eff e ct  b y 

t erri g e n o us m at eri al is n ot t e m p or aril y li mit e d b y diss ol uti o n (1 7 ) a n d t h er ef or e, t h e q u a ntit y 

of  r el e as e d  t erri g e n o us  m at eri al  is  li k el y  t h e  d et er mi ni n g  f a ct or of  its  b all asti n g  p ot e nti al. 

C o ns e q u e nti all y,  p arti cl es  t h at  ar e  b all ast e d  b y  t erri g e n o us  m at eri al  m a y  h a v e  a  hi g h er 

p ot e nti al  t o  m e di at e  d e p ositi o n  of  P O C  o n  t h e  s e afl o or,  es p e ci all y  i n  t h e  w ar m er  Atl a nti c 

w at ers w h er e s e a -i c e t y pi c all y m elt. 

 

P h a e o c y sti s  s p p. e x p ort a s a n i n di c at or f or s e a -i c e m e di at e d b all a sti n g 

T o f urt h er ass ess p ot e nti al p arti cl e b all asti n g fr o m t h e b ul k s a m pl es of t h e s e di m e nt tr a p ti m e 

s eri es,  w e  us e d  t h e  e x p ort  fl u x  of  t h e  al g a e P h a e o c ystis  s p p.  as  a n  i n dir e ct  i n di c ati o n of 

p arti cl e  b all asti n g. P h a e o c ystis  s p p.  f or ms  c ol o ni es  wit h  l ar g e  a m o u nts  of  g el ati n o us 

p ol ys a c c h ari d es,  w hi c h  i n cr e as e  b u o y a n c y  a n d  t h er ef or e  l o w er  t h eir  si n ki n g  v el o citi es  t o 

~ 1 0  m d a y -1 , wit h r e p ort s of P h a e o c ystis  s p p. c ol o ni es e v e n risi n g t o t h e s urf a c e ( 3 5 , 3 6 ). As a 

r es ult, P h a e o c ystis  s p p. is us u all y c o nsi d er e d t o b e r et ai n e d wit hi n t h e u p p er 1 0 0  m of t h e 

w at er c ol u m n a n d d o es n ot c o ntri b ut e n ot a bl y t o e x p ort fl u x wit h o ut b ei n g b all ast e d ( 3 1 - 3 4 ). 

H o w e v er, w e o bs er v e d fl u x of P h a e o c ystis  s p p. t o 1 8 0  –  3 4 0  m at t h e vi ci nit y of t h e i c e e d g e 

( Fi g.  2 d).  T his  s u g g ests  t h at  t h e P h a e o c ystis  s p p.  fl u x  m ust  h a v e  b e e n  b all ast e d,  w hi c h 

s u p p orts pr e vi o us o bs er v ati o ns of e x p ort of b all ast e d P h a e o c ystis  s p p. ( 1 3 ). W hil e it s h o ul d 
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b e n ot e d t h at v erti c al mi xi n g ( 3 2 ) a n d d o w n w elli n g (1 2 ) w er e s u g g est e d t o e x p ort P h a e o c ystis  

s p p. t o w at er l a y ers ≥  1 0 0  m, o nl y a n i n cr e as e i n d e nsit y b y b all asti n g w as o bs er v e d t o e x p ort 

P h a e o c ystis  s p p. t o gr e at er d e pt hs a n d e v e n d e p ositi o n o n t h e s e a fl o or i n > 2 0 0 0  m ( 1 9 ).  

T o  f urt h er  v erif y  t h e  p ossi bilit y  of  i c e  m e di at e d  b all asti n g,  w e  a n al y z e d  s e di m e nt  s a m pl es 

a cr oss a n e ast -w est tr a ns e ct al o n g t h e Fr a m Str ait f or t h e d e p ositi o n of P h a e o c ystis  s p p.. W e 

o bs er v e d P h a e o c ystis  s p p. a cr oss t h e e ntir e tr a ns e ct, wit h a n ot a bl y e n h a n c e d d e p ositi o n i n 

t h e m or e fr e q u e ntl y i c e ass oci at e d p art of t h e w est er n Fr a m Str ait ( E G st ati o ns), d es pit e t h e 

c o m m o n o c c urr e n c e of P h a e o c ystis  s p p. t hr o u g h o ut t h e e ntir e Fr a m Str ait (fi g. S 1; 1 3 , 3 7, 3 8 ). 

T h er ef or e, w e  s u g g est t h at t h e effi ci e nt e x p ort a n d d e p ositi o n of P h a e o c ystis  s p p. at d e pt hs 

> 2 0 0 0  m w as d u e t o b all asti n g b y cr y o g e ni c g y ps u m a n d/ or i c e r aft e d s e di m e nts, w hi c h w er e 

r el e as e d d uri n g s e a-i c e m elt i n t h e Fr a m Str ait. 

 

S e a -i c e d eri v e d b all a sti n g –  a n o v erl o o k e d pr o c e s s i n t h e Ar cti c ?  

T h e effi ci e nt e x p ort of or g a ni c m att er i n i c e c o v er e d r e gi o ns h as pr e vi o usl y b e e n o bs er v e d as 

m ass  s e di m e nt ati o n  e v e nts  of  t h e  cr y o p el a gi c  al g a e M el osir a  ar cti c a  (3 9 )  a n d  i n di c ati o ns 

t o w ar ds  hi g h  c ar b o n  tr a nsf er  effi ci e n ci es  fr o m  t h e  s urf a c e  t o  t h e  s e afl o or  b y  b e nt hi c 

r e mi n er ali z ati o n r at es ( 4 0). T h e eff e cti v e tr a ns p ort of M. ar cti c a  mi g ht h a v e b e e n i n cr e as e d 

b y a d diti o n al b all asti n g t hr o u g h t erri g e n o us m at eri al. T his w as s u p p ort e d b y t h e pr es e n c e of 

c a m p est er ol a n d sit ost er ol i n al g a e a g gr e g at es s a m pl e d fr o m s e a -i c e l e a ds d uri n g t h e s a m e 

c a m p ai g n w h er e t h e m ass s e di m e nt ati o n of M. ar cti c a  w as o bs er v e d. I n a d diti o n, M. ar cti c a  

h as als o b e e n s h o w n t o i n c or p or at e cr y o g e ni c g y ps u m, w h e n it is r el e as e d fr o m t h e s e a -i c e 

d uri n g t h e m elti n g s e as o n ( 2 1 ). T his s u g g ests t h at s e a-i c e m e di at e d p arti cl e b all asti n g m a y b e 

a c o m m o n, b ut o v erl o o k e d, dri v er f or effi ci e nt c ar b o n e x p ort i n t h e Ar cti c.  

T h e pr o p os e d pr o c ess es of p arti cl e b all asti n g b y i c e r aft e d m at eri al ar e s u m m ari z e d i n fi g ur e 

6. T erri g e n o us m at eri al is i n c or p or at e d d uri n g s e a -i c e f or m ati o n w hil e cr y o g e ni c g y ps u m m a y 

f or m  i n  first  y e ar  i c e  fr o m  i o n  pr e ci pit ati o n  i n  t h e  s e a-i c e  bri n e.  T h e  i c e  r aft e d  m at eri al  is 

tr a ns p ort e d al o n g t h e Ar cti c Tr a ns p ol ar Drift a n d r el e as e d d uri n g s e a-i c e m elt at t h e o utfl o w 

g at e w a ys  of  t h e  Ar cti c  O c e a n,  e. g.  Fr a m  Str ait.  W h e n  t h e  r el e as e d  m at eri al  e n c o u nt ers 

or g a ni c m att er as it si n ks t hr o u g h t h e w at er c ol u m n, it m a y a ct as a b all asti n g c o m p o n e nt, 

w hi c h i n cr e as es P O C fl u x a n d t h er ef or e dri v es a m or e effi ci e nt e x p ort of c ar b o n t o t h e d e e p 

o c e a n.  
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R e c e ntl y it h as b e e n s h o w n t h at pri m ar y pr o d u cti o n i n t h e Fr a m Str ait is li n k e d t o t h e mi x e d 

l a y er d e pt h ( M L D) a n d t h e s e a-i c e e d g e (1 0 ). I n dir e ct pr o xi mit y of t h e s e a-i c e e d g e, m elt w at er 

f or ms a str o n g h al o cli n e wit h a n arr o w M L D w hi c h v erti c all y li mits pri m ar y pr o d u cti o n w hile 

m ai nt ai ni n g  t h e  p h yt o pl a n kt o n  i n  s urf a c e  w at ers,  t h us  d el a yi n g  c ar b o n  e x p ort  u ntil  l at e 

s u m m er ( 1 0 ). I n c o ntr ast, l ess s e a-i c e m elt f or m e d a d e e p er r e a c hi n g M L D w hi c h s u p p ort e d 

a  hi g h er  p h yt o pl a n kt o n  bi o m ass  t h at  w as  e x p ort e d  e arli er  i n  t h e  s e as o n  ( 1 0 ). T h e  li mit e d 

c ar b o n  e x p ort  d uri n g  t h e  n arr o w  M L D  r e gi m e  m at c h es  w ell  wit h  o ur  o bs er v ati o ns,  t h at 

s h o w e d t h at P O C e x p ort is li mit e d w h e n s e a -i c e c o v er is ≥ 1 5 %. H o w e v er, d es pit e a p ot e nti all y 

li mit e d pri m ar y pr o d u cti o n b y a n arr o w M L D, t his d o es n ot r ul e o ut a m or e effi ci e nt a n d dir e ct 

e x p ort cl os er t o t h e i c e e d g e u n d er l ess s e a -i c e c o v er. T h o u g h it s h o ul d b e n ot e d t h at d uri n g 

t h e p eri o d of t h e o bs er v ati o ns ( 2 0 1 7 & 2 0 1 8), b all asti n g b y t erri g e n o us m at eri al w as li k el y 

li mit e d si n c e t h e s e a-i c e e x p ort e d t hr o u gh t h e Fr a m Str ait w as n ot f or m e d o n t h e s h all o w 

s h elf  a n d  t h er ef or e  di d  n ot  i n c or p or at e  s h elf  s e di m e nt  d uri n g  i c e -f or m ati o n  (fi g.  5 c).  I n 

c o n cl usi o n  w e  s u g g est,  t h at  t h e  m e c h a nis ms  t h at  pr o m ot e  pri m ar y  pr o d u cti o n  a n d  dri v e 

c ar b o n  e x p ort  gr a d u all y  alt er  i n t h e  m ar gi n al  i c e  z o n e  a c c or di n g  t o  t h e  a m o u nt  of  s e a-i c e 

c o v er. T h e M L D pr o m ot es a gr a d u all y i n cr e asi n g pri m ar y pr o d u cti o n fr o m > 2 0 % –  0 % s e a -i c e 

c o v er, w hil e t h e o ns et of p arti cl e b all asti n g w h e n s e a -i c e c o v er dr o ps ≤ 1 5 % l e a ds t o a dir e ct 

a n d effi ci e nt c a r b o n e x p ort. 

 

I m pli c ati o n s of gl o b al w ar mi n g o n s e a-i c e m e di at e d b all a sti n g  

Risi n g t e m p er at ur es i n t h e L a pt e v S e a a n d c e ntr al Ar cti c O c e a n ar e l e a di n g t o a r e d u cti o n of 

s e a -i c e  f or m ati o n  i n  s h all o w  ar e as  a n d  t h er e b y  r e d u c e d  p ot e nti al  f or  t h e  e ntr ai n m e nt  of 

t erri g e n o us m at eri al fr o m s h all o w s h elf r e gi o ns ( Fi g. 5 c, 2 2 , 2 3 ). C o u pl e d t o t h e c o nti n u o us 

r e d u cti o n of l o n g-r a n g e s e a-i c e tr a ns p ort a n d a pr e m at ur e r el e as e of i c e-r aft e d m at eri al i n 

t h e C e ntr al Ar cti c (2 4 , 4 1 ), w e c o n cl u d e t h at t h e c o nti n u o us d e cr e as e of t erri g e n o us m ar k er 

fl u x es b et w e e n 2 0 0 0 –  2 0 1 3 i n t h e Fr a m Str ait ( Fi g. 5 d; 2 9 ) r es ult e d i n t h e r e d u c e d P O C e x p ort. 

A s t e m p er at ur es i n t h e Ar cti c c o nti n u e t o ris e, w e e x p e ct t h at t h e u pt a k e a n d tr a ns p ort of 

i c e-r aft e d m at eri al a n d t h us t h e eff e ct of t err estri al b all asti n g t o f urt h er r e d u c e a n d ulti m at el y 

c e as e  w h e n  t h e  tr a ns ar cti c  s e a -i c e  tr a ns p ort  fr o m  t h e  Si b eri a n  s h elf  is  disr u pt e d  ( Fi g.  5 c). 

H o w e v er, t h er e ar e s u bst a nti al u n c ert ai nti es as t o h o w cr y o g e ni c g y ps u m b all asti n g mi g ht 

i m p a ct P O C fl u x d uri ng t h e tr a nsiti o n p eri o d t o a n i c e -fr e e Fr a m Str ait. I n cr e as e d pr o p orti o ns 
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of m elti n g first y e ar s e a -i c e (4 2 ), w hi c h c o nt ai ns hi g h er g y ps u m c o nt e nts (2 1 ), mi g ht e n h a n c e 

P O C fl u x. H o w e v er, t h e pr o gr essi v el y e arli er o ns et of s e a -i c e m elt m a y r es ult i n a p h e n ol o gi c al 

mis m at c h b et w e e n i c e m elt a n d bl o o m f or m ati o n ( 4 3 , 4 4 ), r e d u ci n g t h e p ot e nti al f or g y ps u m 

b all asti n g. C o m bi n e d wit h a pr oj e ct e d i c e -fr e e Ar cti c O c e a n d uri n g s u m m er s e as o ns at t h e 

e n d of t his c e nt ur y or e v e n e arli er ( 4 4 ), g y ps u m b all asti n g is e x p e cte d t o r e d u c e t o n e gli gi bl e 

a m o u nts, t h us r e d u ci n g P O C e x p ort i n t h e Ar cti c O c e a n.  
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M at eri al a n d M et h o d s  

 

S e di m e nt tr a p fl u x e s a n d s e a -i c e c o n c e ntr ati o n s at st ati o n H G-I V 

Fi el d  s a m pli n gs  w er e  p erf or m e d  at  t h e  l o n g -t er m  e c ol o gi c al  r es e ar c h  ( L T E R) o bs er v at or y 

H A U S G A R T E N l o c at e d i n t h e e ast er n Fr a m Str ait ( Fi g. 1). Fl u x m e as ur e m e nts w er e o bt ai n e d 

fr o m m o or e d s e di m e nt tr a ps at st ati o n H G-I V ( ~ 7 9° N; 0 4° E) of t h e o bs er v at or y. H er e, si n ki n g 

p arti cl es  i n cl u di n g  m ari n e  mi cr o or g a nis m  fr o m  all  si z e  cl ass e s  w er e  s a m pl e d  b y  m o difi e d 

a ut o m ati c  Ki el  s e di m e nt  tr a ps  ( S M T  2 3 0  K/ M T ),  wit h  a  s a m pli n g  ar e a  of  ~  0. 5  m2 ,  a n d  2 0 

li q ui d-ti g ht  s a m pli n g  c u ps  (4 5 - 4 7 ).  T h e  m o or e d  l o n g-t er m  s e di m e nt  tr a ps  w er e  d e pl o y e d 

a n n u all y  fr o m  2 0 0 1 - 2 0 1 3  ( n ot  e v er y  y e ar  a n d  m o nt h  w er e  f ull y  c o v er e d,  s e e  T a bl e  S 1) 

b et w e e n 1 8 0 –  3 4 0  m d e pt h ( e x c e pt fr o m 2 0. 0 7. 2 0 0 9 –  1 5. 0 7. 2 0 1 0 w h er e t h e d e pl o y m e nt 

d e pt h w as 8 0  m; s e e t a bl e S 1). T h e c oll e cti o n p eri o d of s a m pli n g c u ps l ast e d f or 1 0 -3 1 d a ys, 

r es p e cti v e, wit h s h ort er i nt er v als ti m e d d uri n g t h e pr o d u cti v e s e as o n (t a bl e S 1). 

D et ails o n s a m pl e h a n dli n g a n d m e as ur e m e nts of p arti c ul at e or g a ni c c ar b o n ( P O C) fl u x es c a n 

b e o bt ai n e d fr o m “( 1 0 ) ”. T erri g e n o us m ar k er fl u x es i n cl u d e d c a m p est er ol ( 2 4-m et h yl c h ol est -

5 -e n -ß -ol) a n d sit ost er ol ( 2 4 -et h yl c h ol es t-5 -e n -3 ß -ol) a n d w er e o bt ai n e d a c c or di n g t o “( 4 7 ) ”. 

T o s u p p ort t h e c o n c e pt of t h es e t erri g e n o us m ar k ers i n ass o ci ati o n wit h s e a -i c e d eri v e d bi ot a, 

s a m pl es  of  diff er e nt  s e a -i c e  h a bit ats  i n cl u di n g  m elt  p o n ds  ( wit h  a n d  wit h o ut M el osir a 

ar cti c a  a g gr e g at es),  c oll e ct e d  i n  t h e  A m u n ds e n  B asi n  (f or  d et ails  s e e  “( 4 8 ) ”)  w er e  als o 

a n al y z e d f or c a m p est er ol a n d sit ost er ol.  

D at a of s e a -i c e c o n c e ntr ati o n a n d e xt e nt w er e o bt ai n e d fr o m N SI D C/ N O A A a n d esti m at e d 

a c c or di n g  t o  “( 1 0 ) ”,  w h er e  t h e  s e a-i c e  e d g e  w as  d efi n e d  as  ar e as  wit h  1 5 %  s e a -i c e 

c o n c e ntr ati o n. C o ns e q u e nti all y, t h e dist a n c e t o t h e i c e -e d g e w as d efi n e d as t h e dist a n c e fr o m 

t h e  ar e a  wit h  1 5 %  s e a-i c e  c o n c e ntr ati o n  t o  t h e  st ati o n  H G-I V  i n  c e ntr al  H A U S G A R T E N. 

S e di m e nt tr a p fl u x es o bt ai n e d d uri n g p eri o ds wit h a n a v er a g e s e a -i c e e d g e dist a n c e > 1 5 0 k m 

t o st ati o n H G-I V w er e n ot c o nsi d er e d f or a n al ysis. A n o v er vi e w of s e di m e nt tr a p fl u x es a n d 

s e a -i c e distri b uti o ns ar e gi v e n i n t a bl e S 1.  

 

e D N A a n al y s e s: S a m pli n g a n d D N A -i s ol ati o n: 

S e di m e nt  tr a p  s a m pl es  f or  e D N A -a n al ys es,  c o v er e d  t h e  d e pl o y m e nt  y e ars  2 0 0 1,  2 0 0 6  a n d 

2 0 1 2 as w ell as p e a k pr o d u cti v e p eri o ds b et w e e n 2 0 0 0 a n d 2 0 1 3 (s a m pl e d et ails s h o w n i n 
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t a bl e S 1). T h e s a m pl es w er e s plit b y a w et s plitti n g pr o c e d ur e aft er r e m o v al of z o o p l a n kt o n 

(s wi m m ers)  >  0. 5  m m,  w hi c h  w er e  m a n u all y  r e m o v e d  u n d er  a  diss e cti n g  mi cr os c o p e  at  a 

m a g nifi c ati o n of 2 0 a n d 5 0. S u bs e q u e nt m ol e c ul ar a n al ys es ar e b as e d o n 1/ 3 2 s plits of t h e 

ori gi n al s e di m e nt tr a p s a m pl e. W e c oll e ct e d c ells f or D N A is ol ati o n of D N A  b y filtr ati o n of a 

s plit fr a cti o n fr o m t h e ori gi n al s a m pl e o nt o a 0. 2 2 µ m St eri v e x -Filt er ( Milli p or e, S c h w al b a c h, 

G er m a n y).  Filt ers  w er e  w as h e d  wit h  st eril e  N ort h  S e a  w at er  ( ~ 5 0  ml).  G e n o mi c  D N A  w as 

is ol at e d fr o m t h e s a m pl es wit h t h e P o w er W at er D N A Is ol ati o n Kit ( Qi a g e n, Hil d e n, G er m a n y) 

a c c or di n g t o t h e m a n uf a ct ur ers pr ot o c ol.  

B e nt hi c e D N A a n al ys es w er e b as e d o n pr o c essi n g s a m pl es fr o m t h e u p p er 1 c m of s e di m e nt 

c or es  c oll e ct e d  wit h  a  T V -g ui d e d  m ulti c or er  at  4 5  st ati o ns  al o n g  a n  e ast -w est  tr a ns e ct 

c o v eri n g 5. 6° E a n d 6° W at ~ 7 9° N (t a bl e S 2) b et w e e n 2 0 0 3 –  2 0 1 6. Ti p -l ess s yri n g es w er e 

us e d t o c oll e ct t hr e e s m all er s u bs a m pl es fr o m t h e ori gi n al c or e. S u bs e q u e nt t o s a m pli n g, t h e 

s yri n g es  c o nt ai ni n g  t h e  s e di m e nt  w er e  st or e d  at -2 0° C  u ntil  f urt h er  pr o c essi n g.  F or  D N A -

is ol ati o n, t h e first t o p c e nti m et er ( 0-1 c m) of c or e i n t h e s yri n g e w as c ut off usi n g a st eril e 

s c al p el. Fr o m e a c h of t h e t hr e e s u bs a m pl es, ~ 0. 5 g s e di m e nt w as p o ol e d, w hil e 0. 2 5 g of t his 

p o ol  w as  s u bj e ct e d  t o  f urt h er  pr o c essi n g.  G e n o mi c  D N A  w as is ol at e d  usi n g  t h e  D N e as y 

P o w er S oil  Kit  ( Qi a g e n,  Hil d e n,  G er m a n y)  f oll o wi n g  t h e  m a n uf a ct ur er’s  pr ot o c ol.  D N A 

c o n c e ntr ati o ns  of  b ot h,  s e di m e nt  tr a p - a n d  b e nt hi c  s a m pl es,  w er e  d et er mi n e d  usi n g  t h e 

Q u a nt us  Fl u or o m et er  ( Pr o m e g a,  G er m a n y)  a c c or di n g  t o  t h e  m a n uf a ct ur er’s  pr ot o c ol  f or 

m e as uri n g  d o u bl e  str a n d e d  D N A.  T h e  r es ulti n g  D N A -e xtr a cts  w er e  st or e d  at -8 0  ° C  u ntil 

f urt h er a n al ys es. 

 

Ill u mi n a-S e q u e n ci n g  1 8 S  r D N A:  F or  Ill u mi n a -S e q u e n ci n g,  a  fr a g m e nt  of  t h e  1 8 S  r D N A 

c o nt ai ni n g  t h e  h y p er v ari a bl e  V 4  r e gi o n  w as  a m p lifi e d  wit h  t h e  pri m er  s et  5 2 8i F  ( 5’- 

G C G G T A A T T C C A G C T C C -3’) ( 4 9 ) a n d: 9 3 8i R ( 5’-G G C A A A T G C T T T C G C -3’). All P C Rs ( p ol y m er as e 

c h ai n  r e a cti o n)  h a d  a  fi n al  v ol u m e  of  2 5  µ L a n d  c o nt ai n e d  1 2. 5  µl  m ast er mi x  ( K A P A  Hi Fi 

H ot St art  R e a d y Mi x,  K A P A Bi os yst e ms,  R o c h e),  2. 5  µ l  of  e a c h  pri m er  ( 1  µ M ol)  a n d  2. 5  µl 

g e n o mi c D N A ( ~ 5 n g/ µl). P C R a m plifi c ati o n w as p erf or m e d i n a t h er m al c y cl er ( E p p e n d orf, 

G er m a n y) wit h a n i niti al d e n at ur ati o n ( 9 5 ° C, 3 mi n) f oll o w e d b y 2 5 c y cl es of d e n at ur ati o n ( 9 5 

° C, 3 0 s e c), a n n e ali n g ( 5 5 ° C, 3 0 se c), a n d e xt e nsi o n ( 7 2 ° C, 3 0 s e c) wit h a si n gl e fi n al e xt e nsi o n 

( 7 2 ° C, 5 mi n). T h e P C R pr o d u cts w er e p urifi e d fr o m a n a g ar os e g el 1 % [ w/ v] wit h t h e A M P ur e 
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X P P C R p urifi c ati o n kit ( B e c k m a n C o ult er, I n g., U S A) a c c or di n g t o t h e m a n uf a ct u er’s pr ot o c ol. 

S u bs e q u e nt t o p urifi c ati o n of t h e 1 8 S r D N A fr a g m e nt t h e D N A c o n c e ntr ati o ns of t h e s a m pl es 

w er e  d et er mi n e d  usi n g  t h e  Q u a nt us  Fl u or o m et er  ( Pr o m e g a,  U S A).  I n di c es  a n d  s e q u e n ci n g 

a d a pt ers of t h e N e xt er a X T I n d e x Kit (Ill u mi n a, U S A) w er e att a c h e d vi a t h e I n d e x P C R. All P C Rs 

h a d a fi n al v ol u m e of 5 0 µl a n d c o nt ai n e d c o nt ai n e d 2 5 µl of K A P A HI FI Mi x ( K a p a Bi os yst e ms, 

R o c h e, G er m a n y), 5 µl of e a c h N e xt er a X T I n d e x Pri m er [ 1 µ m ol/ L], 5 µl D N A -t e m pl at e [ ~ 5 n g] 

a n d 1 0 µl P C R gr a d e w at er. P C R a m plifi c ati o n w as p erf or m e d i n a  t h er m al c y cl er ( E p p e n d orf, 

G er m a n y) wit h a n i niti al d e n at ur ati o n ( 9 5 ° C, 3 mi n) f oll o w e d b y 8 c y cl es of d e n at ur ati o n ( 9 5 

° C, 3 0 s e c), a n n e ali n g ( 5 5 ° C, 3 0 s e c), a n d e xt e nsi o n ( 7 2 ° C, 3 0 s e c) wit h a si n gl e fi n al e xt e nsi o n 

( 7 2  ° C,  5  mi n).  Pri or  t o  q u a ntifi cati o n  of  t h e  P C R  pr o d u cts  wit h  t h e  Q u a nt us  Fl u or o m et er 

( Pr o m e g a, U S A) f or s e q u e n ci n g wit h t h e Mi S e q-S e q u e n c er (Ill u mi n a, U S A), t h e fi n al li br ar y 

w as  cl e a n e d  u p  usi n g  t h e  A M P ur e  X P  P C R  p urifi c ati o n  kit  ( B e c k m a n  C o ult er,  I n g.,  U S A). 

S e q u e n ci n g of t h e D N A -fr ag m e nts w as c arri e d o ut wit h t h e Mi S e q R e a g e nt Kit V 3 ( 2 x 3 0 0 b p) 

a c c or di n g t o t h e m a n uf a ct ur er’s pr ot o c ol (Ill u mi n a, U S A). R a w s e q u e n c es g e n er at e d i n t his 

st u d y  h a v e  b e e n  d e p osit e d  at  t h e  E ur o p e a n  N u cl e oti d e  Ar c hi v e  ( E N A)  wit h  t h e  a c c essi o n 

n u m b er x x x ( a c c essi o n n u m b er will b e pr o vi d e d s u bs e q u e nt t o a c c e pt a n c e of t h e m a n us cri pt).  

S e q u e n c e  a n al y s e s:  R a w  r e a ds  w er e  q u alit y  tri m m e d  wit h  Tri m m o m ati c  ( 5 0 ).  T h us,  r e a ds 

w er e s c a n n e d wit h a 4 -b as e wi d e sli di n g wi n d o w a n d c ut w h e n t h e a v er a g e q u alit y dr o p p e d 

b el o w 1 5. F or m er gi n g p air e d -e n d r e a ds, t h e s cri pt j oi n -p air e d -e n d s wit hi n t h e o p e n -s o ur c e 

bi oi nf or m ati cs pi p eli n e QII M E v. 1. 8. 0 ( 5 1 ) w as us e d wit h a mi ni m u m r e a d o v erl a p of 2 0 b as es. 

F urt h er  a n al ys es  w er e  p erf or m e d  usi n g  QII M E  v. 1. 8. 0  ( 5 1 ).  I n  s h ort,  r e a ds  w er e  q u alit y-

filt er e d  a c c or di n g  t o  r e c o m m e n d e d  s etti n gs  (5 2 ).  O nl y  s e q u e n c es  t h at  f ull y  m at c h e d  t h e 

pri m er s e q u e n c es at t h e b e gi n ni n g a n d e n d of t h e s e q u e n c e, r es p e cti v el y, a n d w hi c h w er e 

b et w e e n  2 0 0  a n d  5 0 0  b p  i n  l e n gt h  w er e  f urt h er  pr o c ess e d.  F or  c hi m er a  d et e cti o n  a n d 

cl ust eri n g  of  s e q u e n c es  i nt o  O T Us  w e  us e d  t h e  QII M E  w or kfl o w  ‘ us e ar c h. qf’,  w hi c h 

i n c or p or at es U C HI M E (5 3 ). Pr e-cl ust er e d s e q u e n c es w er e c h e c k e d f or c hi m er as ( d e n o v o a n d 

wit h Sil v a 1 1 9 S S U R ef N R). T h e r e m ai ni n g s e q u e n c e s et w as cl ust er e d ( d e n o v o) i nt o O T Us 

wit h a si mil arit y t hr es h ol d of 9 8 %. T h e t a x o n o m y of O T Us w er e cl assifi e d usi n g t h e QII M E 

d ef a ult  s e q u e n c e  cl assifi er  U C L U S T  ( 5 4 )  N or m ali z ati o n,  a n al ys es  a n d  vis u ali z ati o n  of  t h e 

s e q u e n c e d at a w as c arri e d o ut i n R ( R D e v el o p m e nt C or e T e a m, 2 0 0 8). T h e s e q u e n c e d at a s et 

w as n or m ali z e d t o t h e l o w est n u m b er of O T Us i n t h e st u d y usi n g t h e r ar ef y f u n cti o n fr o m t h e 
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V e g a n  p a c k a g e.  1 8 S  s e q u e n c es  of P h a e o c ystis  s p p.  O T Us  ar e  p u blis h e d  i n  G e n b a n k  a n d 

s e q u e n c e a b u n d a n c es i n t h e s a m pl es ar e p u blis h e d i n P A N G A E A. A c c essi o n n u m b ers will b e 

pr o vi d e d s u bs e q u e nt t o a c c e pt a n c e of t h e m a n us cri pt.  

 

G y p s u m s c a v e n gi n g e x p eri m e nt  

T o  st u d y  t h e  b al l asti n g  eff e ct  of  cr y o g e ni c  g y ps u m  cr yst als  o n  p arti cl e  s ettli n g,  w e  us e d  a 

m o difi e d a p pr o a c h of t h e “s c a v e n gi n g e x p eri m e nt ” fr o m “( 1 8 ) ” w h er e w e o bs er v e d s ettli n g 

v el o citi es  of i n-sit u  m ari n e  s n o w  p arti cl es  w hi c h  w er e  e n c o u nt er e d  wit h  g y ps u m  cr yst als. 

Cr y o g e ni c  g y ps u m  cr yst als  us e d  i n  t h e  e x p eri m e nts  w er e  c oll e ct e d i n-sit u d uri n g  r es e ar c h 

e x p e diti o n P S 1 0 6 1/ 2 i n 2 0 1 7 (s e e “( 2 1) ” f or f urt h er d et ails). E x p eri m e nts w er e p erf or m e d 

d uri n g r es e ar c h e x p e diti o n P S 1 2 1 i n 2 0 1 9.  

F or  t h e  e x p eri m e nt, i n-sit u  m ari n e  s n o w  a g gr e g at es  w er e  c oll e ct e d  wit h  a  m ari n e  s n o w 

c at c h er  ( M S C).  T h e  c oll e cti o n  d e pt h  w as  s et  1 0  m  b el o w  t h e  c hl or o p h yll  m a xi m u m  l a y er, 

w hi c h w as d et e ct e d fr o m fl u or es c e n c e r e a di n gs a n d r a n g e d b et w e e n 4 0 –  6 0  m. C a pt ur e d 

m ari n e s n o w a g gr e g at es w er e l et t o s et tl e f or 8 h wit hi n t h e M S C, b ef or e t h e o v erl yi n g w at er 

w as g e ntl y dr ai n e d. C oll e ct e d a g gr e g at es w er e e v e nl y di vi d e d i nt o 6 r oll er t a n ks ( 1. 1 5 l t a n k -

1 )  fill e d  wit h  filt er e d  s e a w at er  fr o m  t h e  M S C,  of  w hi c h  o n e  w as  us e d  as  a  c o ntr ol  w hil e  a 

g y p s u m s u s p e n si o n w as a d d e d t o t h e r e m ai ni n g 5 t a n ks. A t ot al of 4 e x p eri m e nts w er e c arri e d 

o ut i n a t e m p er at ur e -c o ntr oll e d l a b or at or y s et at 2° C, wit h t w o utili zi n g a g y ps u m s us p e nsi o n 

wit h cr yst als ≥ 3 0  µ m  - ≤  6 3  µ m ( 2 4. 3 2 m g L -1  a n d 2 0. 0 6 m g L -1 ) a n d t w o wit h cr yst als ≥ 6 3  µ m 

( 2 1. 1 2  m g  L-1  a n d  2 3. 3 3  m g  L -1 ).  T h e  g y p s u m  cr yst als  w er e  s us p e n d e d  i n  5 0 ml  filt er e d 

s e a w at er fr o m w hi c h 1 0  ml w as a d d e d t o e a c h r oll er t a n k r es p e cti v el y. T h e g y ps u m tr e at e d 

r oll er t a n ks w er e d esi g n at e d t o o n e of 5 ti m e p oi nts r es p e cti v el y ( 3 h, 5 h, 7 h, 1 0 h, 1 5 h) a n d 

pl a c e d o n a r oll er t a bl e s et at 3 R P M. F or e a c h ti m e p oi nt, vi d e o r e c or di n gs of t h e d esi g n at e d 

t a n k a n d t h e c o ntr ol t a n k w er e t a k e n ( S o n y al p h a a 7II; Z eiss L o xi a 5 0 m m f 2. 2). M e as ur e m e nts 

of  p arti cl e  si z e  a n d  s ettli n g  v el o cit y  w er e  o bt ai n e d  fr o m  t h e  c a pt ur e d  vi d e o  r e c or di n gs 

a c c or di n g t o “( 5 5 ) ”. M e as ur e d s ettli n g v el o citi es fr o m r oll er t a n k e x p eri m e nts wit h g y ps u m 

cr yst als  ≥  3 0  µ m  - ≤  6 3  µ m  a n d  cr yst als  ≥  6 3  µ m w er e  gr o u p e d  r es p e cti v el y  f or  f urt h er 

a n al ysis.  

 

S e a -I c e tr a c ki n g 
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I n or d er t o d et er mi n e tr aj e ct ori es a n d ori gi n of s e a-i c e p assi n g t h e s e di m e nt tr a p p ositi o n at 

7 9° N/ 4. 3° E, w e a p pli e d a L a gr a n gi a n a p pr o a c h c all e d I C E Tr a c k. T h e a p pr o a c h tr a c es s e a -i c e 

b a c k w ar d i n ti m e usi n g a c o m bi n ati o n of l o w -r es ol uti o n s at ellit e a n d atm os p h eri c r e a n al ysis 

d at a pr o d u cts. S o f ar, I C E Tr a c k h as b e e n us e d i n a n u m b er of p u bli c ati o ns t o e x a mi n e s e a -i c e 

s o ur c es, p at h w a ys, t hi c k n ess c h a n g es a n d at m os p h eri c pr o c ess es a cti n g o n t h e i c e c o v er ( 5 6 - 

5 8 ).  

I n s u m m ar y, I c e Tr a c k us es a c o m bi n ati o n of th e f oll o wi n g t hr e e diff er e nt i c e drift pr o d u cts 

f or  t h e  tr a c ki n g  of  s e a-i c e:  (i) m oti o n  esti m at es  pr o vi d e d  b y  t h e  C e ntr e  f or  S at ellit e 

E x pl oit ati o n  a n d  R es e ar c h  ( C E R S A T; 5 9 ),  (ii) t h e  O SI-4 0 5 -c  m oti o n  pr o d u ct  fr o m  t h e  O c e a n 

a n d S e a I c e S at ellit e A p pli c ati o n F a cilit y ( O SI S A F; L a v er g n e, 2 0 1 6), a n d (iii)  P ol ar P at hfi n d er 

D ail y  M oti o n  V e ct ors  ( v. 4)  fr o m  t h e  N ati o n al  S n o w  a n d  I c e  D at a  C e nt er  ( N SI D C; 6 0 ).  T h e 

I c e Tr a c k  al g orit h m  first  c h e c ks  f or  t h e  a v ail a bilit y  of  C E R S A T  m oti o n  d at a,  si n c e  C E R S A T 

pr o vi d es t h e m o st c o nsist e nt ti m e s eri es of m oti o n v e ct ors st arti n g fr o m 1 9 9 1 t o pr es e nt a n d 

h as  s h o w n  r eli a bl e  p erf or m a n c e  ( 6 1 ).  D uri n g  t h e  s u m m er  m o nt hs  (J u n e– J ul y),  w h e n  drift 

esti m at es fr o m C E R S A T ar e missi n g, m oti o n i nf or m ati o n is bri d g e d wit h t h e O SI S A F pr o d u ct 

( 20 1 2 t o pr es e nt). Pri or t o 2 0 1 2, or if n o v ali d O SI S A F m oti o n v e ct or is a v ail a bl e wit hi n t h e 

s e ar c h r a n g e, N SI D C d at a ar e a p pli e d. Al o n g tr a c k, s e v er al a d diti o n al p ar a m et ers fr o m v ari o us 

s at ellit e - a n d r e a n al ysis pr o d u cts ar e d eri v e d. E. g. s e a -i c e c o n c e ntrati o n is r etri e v e d fr o m a 

C E R S A T  pr o d u ct  ( 6 2 ),  w hil e  t h e  t h er m o d y n a mi c  i c e  t hi c k n ess  w as  c al c ul at e d  b y  m e a ns  of 

N C E P r e a n al ysis 2 m -air t e m p er at ur e d at a ( 6 3 ) f oll o wi n g “(6 4 ) ”. T h e m o d el w as t est e d a n d 

a p pli e d i n “( 5 8 ) ”. 

T h e r e c o nstr u cti o n of s e a -i c e tr aj e ctori es w or ks as f oll o ws: S e a -i c e is tr a c e d b a c k w ar d i n ti m e 

o n a m o nt hl y b asis st arti n g o n t h e 1st of e a c h m o nt h ( 1 9 9 7 - 2 0 2 1). Tr a c ki n g is dis c o nti n u e d 

if s e a-i c e c o n c e ntr ati o n, at a s p e cifi c l o c ati o n al o n g t h e tr aj e ct or y dr o ps b el o w 2 5 %, w hi c h 

t h e al g orith m d efi n es as t h e p ositi o n at w hi c h t h e i c e is f or m e d. Si n c e t h e st u d y of “( 6 5 ) ” 

i n di c at e d  a  li mit e d  p erf or m a n c e  of  I c e Tr a c k  i n  t h e  Fr a m  Str ait,  tr a c ki n g  p erf or m e d  i n  t his 

st u d y is i niti at e d at a p ositi o n l o c at e d f urt h er n ort h. T his p ositi o n ( 8 3° N/ 1 1° E) w a s c h os e n t o 

b e i n t h e c at c h m e nt ar e a of t h e s e di m e nt tr a p, w hi c h w as d et er mi n e d i n a s e p ar at e tr a c ki n g 

e x p eri m e nt.  
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St ati sti c al a n al y si s  

St atisti c al a n al ysis of l o n g -t er m tr e n ds i n s e di m e nt tr a p fl u x es a n d e n vir o n m e nt al d at a w er e 

p erf or m e d wit h a s e as o n al n o n -p ar a m etri c K e n d all r a n k c orr el ati o n c o effi ci e nt. T h e m o nt hl y 

diff er e n c e of e x p ort fl u x es m e as ur e d i n a dist a n c e of 0 -4 0  k m a n d 4 0 -8 0  k m fr o m t h e i c e e d g e 

w er e t est e d wit h a Wil c o x o n r a n k s u m t est. T h e c orr el ati o n b et w e e n P O C a n d t erri g e n o us 

m ar k er fl u x m e as ur e d wit h t h e s e di m e nt tr a ps w as t est e d wit h a s p e ar m a n r a n k c orr el ati o n.  

F or t h e g y ps u m b all asti n g e x p eri m e nts, s ettli n g v el o citi es  w h er e L o g 1 0  tr a n sf or m e d t o ass ur e 

a n or m al distri b uti o n aft er w hi c h a t w o -w a y A N O V A a n d T u k e y t est w er e p erf or m e d t o t est 

f or  diff er e n c e  i n  s ettli n g  v el o cit y  b et w e e n  c o ntr ol  a n d  g y ps u m  a d d e d  tr e at m e nts. All 

st atisti c al t esti n g w as p erf or m e d i n R ( R C or e T e a m 2 0 2 1).  
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c ol u m n a n d t h eir i m pli c ati o ns f or a ni m al f e e di n g i n t h e pl a n kt o n. D e e p -S e a R es e ar c h P art I , 5 8 ( 3), 2 8 3– 2 9 7.   
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B i o g e os ci e n c es, 8 ( 2), 5 1 5– 5 2 4. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/ b g -8 -5 1 5 -2 0 1 1  
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htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/ 9 7 8 -3 -6 4 2 -5 6 8 7 6 -3 _ 2  



M a n us cri pt III  

 
 
 

1 0 9  
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3 0.  Arri g o, K. R., & Dij k e n, G. L. V a n. ( 2 0 1 5). Pr o gr ess i n O c e a n o gr a p h y C o nti n u e d i n cr e as es i n Ar cti c O c e a n pri m ar y 

pr o d u cti o n. Pr o gr ess i n O c e a n o gr a p h y , 1 3 6 , 6 0– 7 0. htt ps: // d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. p o c e a n. 2 0 1 5. 0 5. 0 0 2  

3 1.  W ass m a n n, P. ( 1 9 9 4). Si g nifi c a n c e of s e di m e nt ati o n f or t h e t er mi n ati o n of P h a e o c ystis bl o o ms. J o ur n al of M ari n e 

S yst e ms , 5 ( 1), 8 1– 1 0 0.  

3 2.  R ei gst a d, M., & W ass m a n n, Æ. P. ( 2 0 0 7). D o es P h a e o c ystis s p p .  c o ntri b ut e si g nifi c a ntl y t o v erti c al e x p ort of or g a ni c 

c ar b o n ?, 2 1 7 – 2 3 4.  

3 3.  W olf, C., I v ers e n, M., Kl a as, C., & M etfi es, K. ( 2 0 1 6). Li mit e d si n ki n g of P h a e o c ystis d uri n g a 1 2  d a ys s e di m e nt tr a p 

st u d y. M ol e c ul ar E c ol o g y , 2 5 ( 1 4), 3 4 2 8– 3 4 3 5. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/ m e c. 1 3 6 9 7  

3 4.  Ass m y, P., F er n á n d ez -M é n d ez, M., D u art e, P., M e y er, A., R a n d el h off, A., M u n d y, C. J., … Gr a ns k o g, M. A. ( 2 0 1 7). 

L e a ds  i n  Ar cti c  p a c k  i c e  e n a bl e  e arl y  p h yt o pl a n kt o n  bl o o ms  b el o w  s n o w -c o v er e d s e a  i c e. S ci e ntifi c  R e p orts , 

( D e c e m b er 2 0 1 6), i n r e vi e w.  

3 5.  Pl o u g, H., St olt e, W., E p pi n g, E. H. G., & J ør g e ns e n, B. B. ( 1 9 9 9). Diff usi v e b o u n d ar y l a y ers, p h ot os y nt h esis, a n d 

r es pir ati o n of t h e c ol o n y-f or mi n g pl a n kt o n al g a e, P h a e o c ystis s p., 4 4 ( 8), 1 9 4 9– 1 9 5 8 . 

3 6.  S kr esl et, S. ( 1 9 8 8). B u o y a n c y i n P h a e o c ystis p o u c h etii ( H ari ot) L a g er h ei m. J o ur n al of E x p eri m e nt al M ari n e Bi ol o g y 

a n d E c ol o g y , 1 1 9 ( 2), 1 5 7– 1 6 6. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/ 0 0 2 2 -0 9 8 1( 8 8) 9 0 2 3 0 -4  

3 7.  N öt hi g, E. M., Br a c h er, A., E n g el, A., M etfi es, K., Ni e h off, B., P e e k e n, I., B a u erf ei n d, E., C h er k as h e v a, A., G ä bl er -

S c h w arz, S., H ar d g e, K., Kili as, E., Kr aft, A., Ki d a n e, Y. M., L al a n d e, C., Pi o nt e k, J., T h o mis c h, K., W urst, M. ( 2 0 1 5). 

S u m m erti m e pl a n kt o n e c ol o g y i n Fr a m Str ait -a c o m pil ati o n of l o n g -a n d s h ort -t er m o bs er v ati o ns. P ol ar R es e ar c h , 

3 4 ( 1).  

3 8.  Or k n e y, A., Pl att, T., N ar a y a n as w a m y, B. E., K ost a kis, I., & B o u m a n, H. A. ( 2 0 2 0). Bi o -o pti c al e vi d e n c e f or i n cr e asi n g 

P h a e o c ystis d o mi n a n c e i n t h e B ar e nts S e a: I n cr e asi n g P h a e o c ystis i n B ar e nts S e a. P hil os o p hi c al Tr a ns a cti o ns of t h e 

R o y al S o ci et y A: M at h e m ati c al, P h ysi c al a n d E n gi n e eri n g S ci e n c es , 3 7 8 ( 2 1 8 1).  

3 9.  B o eti us,  A.,  Al br e c ht,  S.,  B a k k er,  K.,  Bi e n h ol d,  C.,  F el d e n,  J.,  F er n a n d ez -M e n d ez,  M.,  H e n dri c ks,  S.,  K atl ei n,  C., 

L al a n d e, C., Kr u m p e n, T., Ni c ol a us, M., P e e k e n, I., R a b e, B., R o g a c h e v a, E., S o m a vill a, R., W e nz h öf er, F. ( 2 0 1 3). 

E x p ort of Al g al Bi o m ass fr o m t h e M elti n g Ar cti c S e a I c e. S ci e n c e , 3 3 9 ( 6 1 2 6), 1 4 3 0– 1 4 3 2.  

4 0.  H off m a n n, R., Br a e c k m a n, U., H as e m a n n, C., & W e nz h öf er, F. ( 2 0 1 8). D e e p -s e a b e nt hi c c o m m u niti es a n d o x y g e n 

fl u x es i n t h e Ar cti c t h e Fr a m Str ait c o ntr oll e d b y s e a-i c e c o v er a n d w at er d e pt h. Bi o g e os ci e n c es , 1 5 ( 1 6), 4 8 4 9–

4 8 6 9.  

4 1.  Ki p p, L. E., C h ar ett e, M. A., M o or e, W. S., H e n d ers o n, P. B., & Ri g or, I. G. ( 2 0 1 8). I n cr e as e d fl u x es of s h elf -d eri v e d 

m at eri als t o t h e c e ntr al ar cti c o c e a n. S ci e n c e A d v a n c es , 4 ( 1), 1– 1 0.  

4 2.  Ri c k er, R., K a u k er, F., S c h w ei g er, A., H e n dri c ks, S., Z h a n g, J., & P a ul, S. ( 2 0 2 1). E vi d e n c e f or a n i n cr e asi n g r ol e of  

o c e a n h e at i n ar cti c wi nt er s e a i c e gr o wt h. J o ur n al of Cli m at e, 3 4 ( 1 3), 5 2 1 5– 5 2 2 7. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 7 5/J C LI -D -

2 0 -0 8 4 8. 1  

4 3.  T e d es c o, L., Vi c hi, M., & S c o c ci m arr o, E. ( 2 0 1 9). S e a -i c e al g al p h e n ol o g y i n a w ar m er Ar cti c. S ci e n c e A d v a n c es , 5 ( 5). 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 2 6/s ci a d v. a a v 4 8 3 0  

4 4.  L a n n uz el,  D.,  T e d es c o,  L.,  v a n  L e e u w e,  M.,  C a m p b ell,  K.,  Fl or es,  H.,  D elill e,  B.,  Mill er,  L.,  St ef els,  J.,  Ass m y,  P., 

B o w m a n, J., Br o w n, K., C ast ell a ni, G., C hi eri ci, M., Cr a b e c k, O., D a m m, E., Els e, B., Fr a nss o n, A.,  Fri pi at, F., G eilf us, 

N., J a c u es, C., J o n es, E., K a art o k alli o, H., K ot o vi c h, M., M ei n ers, K., M or e a u, S., N o m ur a, D., P e e k e n, I., Ri nt al a, J., 

St ei n er, N., Tis o n, J., V a n c o p p e n oll e, M., V a n d er Li n d e n, F., Vi c hi, M., W o n g p a n, P. ( 2 0 2 0). T h e f ut ur e of Ar ct i c s e a-

i c e  bi o g e o c h e mistr y  a n d  i c e-ass o ci at e d  e c os yst e ms. N at ur e  Cli m at e  C h a n g e , 1 0 ( 1 1),  9 8 3– 9 9 2. 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 3 8/s 4 1 5 5 8 -0 2 0 -0 0 9 4 0 -4  

4 5.  Kr e mli n g, K., L e ntz, U., Z eitzs c h el, B., S c h ultz -B ull, D. E., a n d D ui n k er, J. C. 1 9 9 6. N e w t y p e of ti m e -s eri es s e di m e nt 

tr a p f or t h e r eli a bl e c oll e cti o n of i n or g a ni c a n d or g a ni c tr a c e c h e mi c al s u bst a n c es. R e vi e w of S ci e ntifi c I nstr u m e nts  

6 7, 4 3 6 0 -4 3 6 3.  

4 6.  Z eitzs c h el, B., Di e k m a n n, P., a n d U hl m a n n, L. 1 9 7 8. A n e w m ultis a m pl e s e di m e nt tr a p.  M ari n e Bi ol o g y  4 5, 2 8 5 -2 8 8.  

4 7.  F a h l, K., & N öt hi g, E. M. ( 2 0 0 7). Lit h o g e ni c a n d bi o g e ni c p arti cl e fl u x es o n t h e L o m o n os o v Ri d g e ( c e ntr al Ar cti c 

O c e a n) a n d t h eir r el e v a n c e f or s e di m e nt a c c u m ul ati o n: V erti c al vs. l at er al tr a ns p ort. D e e p -S e a R es e ar c h P art I: 

O c e a n o gr a p hi c R es e ar c h P a p ers , 5 4 ( 8), 1 2 5 6– 1 2 7 2.  

4 8.  F er n á n d ez -M é n d ez, M., W e nz h öf er, F., P e e k e n, I., S ør e ns e n, H. L., Gl u d, R. N., & B o eti us, A. ( 2 0 1 4). C o m p ositi o n, 

b u o y a n c y  r e g ul ati o n  a n d  f at e  of  i c e  al g al  a g gr e g at es  i n  t h e  C e ntr al  Ar cti c  O c e a n. P L o S  O N E , 9 ( 9). 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 1 0 7 4 5 2  
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4 9.  El w o o d, H. J., Ols e n, G. J., & S o gi n, M. L. ( 1 9 8 5). T h e s m all -s u b u nit ri b os o m al R N A g e n e s e q u e n c es fr o m t h e 

h y p otri c h o us cili at es O x ytri c h a n o v a a n d St yl o n y c hi a p ust ul at a. M ol e c ul ar Bi ol o g y a n d E v ol uti o n , 2 ( 5), 3 9 9– 4 1 0. 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 9 3/ o xf or dj o ur n als. m ol b e v. a 0 4 0 3 6 2  

5 0.  B ol g er A M, L o hs e M, Us a d el B. Tri m m o m ati c: a fl e xi bl e tri m m er f or Ill u mi n a s e q u e n c e d at a. Bi oi nf or m ati cs ( O xf or d, 

E n gl a n d) 2 0 1 4; 3 0( 1 5): 2 1 1 4 -2 1 2 0.  

5 1.  C a p or as o J G, K u cz y ns ki J, St o m b a u g h J, Bitti n g er K, B us h m a n F D, C ost ell o  E K, et al. QII M E all o ws a n al ysis of hi g h -

t hr o u g h p ut c o m m u nit y s e q u e n ci n g d at a. N at ur e M et h o ds  2 0 1 0; 7( 5): 3 3 5 -3 3 6.  

5 2.  B o k uli c h N A, S u br a m a ni a n S, F ait h JJ, G e v ers D, G or d o n JI, K ni g ht R, et al. Q u alit y -filt eri n g v astl y i m pr o v es di v ersit y 

esti m at es fr o m Ill u mi n a a m pli c o n s e q u e n ci n g. N at ur e M et h o ds 2 0 1 3; 1 0 ( 1): 5 7 -5 9.  

5 3.  E d g ar R C, H a as BJ, Cl e m e nt e J C, Q ui n c e C, K ni g ht R. ( 2 0 1 1) U C HI M E i m pr o v es s e nsiti vit y a n d s p e e d of c hi m er a 

d et e cti o n. Bi oi nf or m ati cs; 2 7( 1 6): 2 1 9 4 -2 2 0 0.  

5 4.  E d g ar R C. ( 2 0 1 0) S e ar c h a n d cl ust eri n g or d ers o f m a g nit u d e f ast er t h a n B L A S T. Bi oi nf or m ati cs; 2 6 ( 1 9): 2 4 6 0-2 4 6 1.  

5 5.  Pl o u g,  H.,  T er br ü g g e n,  A.,  K a uf m a n n,  A.,  W olf -Gl a dr o w,  D.,  &  P ass o w,  U.  ( 2 0 1 0). A  n o v el  m et h o d  t o  m e as ur e 

p arti cl e si n ki n g v el o cit y i n vitr o, a n d its c o m p aris o n t o t hr e e ot h er i n vitr o m et h o ds. Li m n ol o g y a n d O c e a n o gr a p h y: 

M et h o ds , 8 ( A U G), 3 8 6– 3 9 3.  

5 6.  P e e k e n, I., Pri m p k e, S, B e y er, B., G u et er m a n n, J., K atl ei n, C., Kr u m p e n, T., B er g m a n n, M., H e h e m a n n, L., a n d G er dts, 

G.: Ar cti c s e a i c e is a n i m p ort a nt t e m p or al si n k a n d m e a ns of tr a ns p ort f or mi cr o pl asti c, N at. C o m m u n., 9, 1 5 0 9, 

2 0 1 8.   

5 7.  D a m m, E., B a u c h, D., Kr u m p e n, T., R a b e, B., K or h o n e n, M., Vi n o gr a d o v a , E., a n d U hli g, C.: T h e Tr a ns p ol ar Drift 

c o n v e ys  m et h a n e  fr o m  t h e  Si b eri a n  S h elf  t o  t h e  c e ntr al  Ar cti c  O c e a n,  S ci. R e p.,  8,  4 5 1 5, 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 3 8/s 4 1 5 9 8 -0 1 8 -2 2 8 0 1 -z, 2 0 1 8.  

5 8.  B elt er, H. J., Kr u m p e n, T., V o n Al b e d yll, L., Al e ks e e v a, T. A., Bir n b a u m, G., Fr ol o v, S. V., H e n dri c ks, S., H er b er, A., 

P ol y a k o v,  I.,  R a p h a el,  I.,  Ri c k er,  R.,  S er o v et ni k o v,  S.  S.,  W e bst er,  M.,  H a as,  C.  ( 2 0 2 1).  I nt er a n n u al  v ari a bilit y  i n 

Tr a ns p ol ar Drift s u m m er s e a i c e t h i c k n ess a n d p ot e nti al i m p a ct of Atl a ntifi c ati o n. Cr y os p h er e , 1 5 ( 6), 2 5 7 5– 2 5 9 1. 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/t c -1 5 -2 5 7 5 -2 0 2 1  

5 9.  Gir ar d -Ar d h ui n, F. a n d Ezr at y , R.: E n h a n c e d ar cti c s e a i c e drift esti m ati o n m er gi n g r a di o m et er a n d s c att er o m et er 

d at a, I E E E T. G e os ci. R e m ot e., 5 0, 2 6 3 9 – 2 6 4 8, 2 0 1 2.   

6 0.  Ts c h u di,  M.,  F o wl er,  C.,  M asl a ni k,  J.,  a n d  St e w art,  J.  S.:  P ol ar  P at hfi n d er  D ail y  2 5  k m  E A S E -Gri d  S e a  I c e  M oti o n 

V e ct or s, V ersi o n 3. T e c h ni c al r e p ort, N A S A N ati o n al S n o w a n d I c e D at a C e nt er Distri b ut e d A cti v e Ar c hi v e C e nt er, 

B o ul d er, C ol or a d o U S A, 2 0 1 6.   

6 1.  Kr u m p e n, T., J a n o ut, M., H o d g es, K. I., G er d es, R., Gir ar d -Ar d h ui n, F., H öl e m a n n, J. A., & Will m es, S. ( 2 0 1 3). 

V ari a bili t y a n d tr e n ds i n L a pt e v S e a i c e o utfl o w b et w e e n 1 9 9 2-2 0 1 1. Cr y os p h er e , 7 ( 1), 3 4 9– 3 6 3. 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/t c -7 -3 4 9 -2 0 1 3  

6 2.  Ezr at y, R., Gir ar d -Ar d h ui n, F., Pi oll e, J. F., K al es c h k e, L., H e y gst er, G.: Ar cti c a n d A nt ar cti c S e a I c e C o n c e ntr ati o n a n d 

Ar cti c  S e a  I c e  Drift  Esti m at e d  fr o m  S p e ci al  S e ns or  Mi cr o w a v e  D at a,  T e c h ni c al  R e p ort,  D e p art e m e nt 

d' O c e a n o gr a p hi e P h ysi q u e et S p ati al e, I F R E M E R, Br est, Fr a n c e, 2 0 0 7.   

6 3.  K a n a mits u, M., E bis uz a ki, W., W o oll e n, J., Y a n g, S. K., H nil o, J. J., Fi ori n o m M., a n d P ott er, G., H.: N C E P -D O E A MI P -

II R e a n al ysis ( R-2), B. A m. M et e or ol. S o c., 8 3, 1 6 3 1 – 1 6 4 3, 2 0 0 2.   

6 4.  T h or n di k e, A. S.: A t o y m o d el li n ki n g at m os p h eri c t h er m al r a di ati o n a n d s e a i c e gr o wt h, J. G e o p h ys. R es. -O c e a ns, 

9 7, 9 4 0 1 – 9 4 1 0, 1 9 9 2.   

6 5.  Kr u m p e n, T., V o n Al b e d yll, L., G o essl i n g, H. F., H e n dri c ks, S., J u hls, B., S pr e e n, G., Will m es, S., B elt er, H. J., 

D et hl off, K., H a as, C., K al es c h k e, L., K at eli n, C., Ti a n -K u nz e, X., Ri c k er, R., R ost os k y, P., R ü c k ert, J., Si n g h a, S., 

S o k ol o v a, J. ( 2 0 2 1). M O S Ai C drift e x p e diti o n fr o m O ct o b er 2 0 1 9 t o J ul y 2 0 2 0: S e a i c e c o n diti o ns fr o m s p a c e a n d 

c o m p aris o n wit h pr e vi o us y e ars. Cr y os p h er e , 1 5 ( 8), 3 8 9 7– 3 9 2 0. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 1 9 4/t c -1 5 -3 8 9 7 -2 0 2 1  

 

A c k n o wl e d g e m e nt s: W e t h a n k c a pt ai n a n d cr e w fr o m R V P ol arst er n  a n d R V M ari a S. M eri a n  

f or  t h eir  s u p p ort  d uri n g  t h e  r es e ar c h  e x p e diti o ns.  W e  t h a n k  N a di n e  K n ü p p el,  C hristi a n e 

L or e n z e n, a n d S w a ntj e R o g g e f or t h eir t e c h ni c al s u p p ort i n t h e l a b or at or y. W e t h a n k H a n n a h 

M ar c h a nt f or c o m m e nti n g o n t h e m a n us cri pt. F u n di n g: T his w or k w as f u n d e d b y t h e D F G -
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R es e ar c h  C e nt er/ Cl ust er  of  E x c ell e n c e  “ T h e  O c e a n  i n  t h e  E art h  S yst e m ”:  E X C -2 0 7 7 -

3 9 0 7 4 1 6 0 3, t h e  Alfr e d  W e g e n er  I nstit ut e  H el m h olt z  C e nt er  f or  P ol ar  M ari n e  R es e ar c h 

t hr o u g h t h e P o F I V pr o gr a m “ C h a n gi n g E art h - S ust ai ni n g o ur F ut ur e ” T o pi c 6. 1 & 6. 3 of  t h e 

G er m a n  H el m h olt z  Ass o ci ati o n, t h e  G er m a n  F e d er al  Mi nistr y  of  E d u c ati o n  a n d  R es e ar c h 

( pr oj e ct: 0 3 F 0 6 2 9 A), t h e H el m h olt z E x c ell e n c e N et w or k  f or t h e pr oj e ct “ P ol ar S yst e m a n d its 

eff e cts o n t h e O c e a n Fl o or ( P O S Y) ”, a n d t h e fr a m e w or k of t h e H G F I nfr astr u c t ur e Pr o gr a m 

F R A M  of  t h e  Alfr e d -W e g e n er -I nstit ut e  H el m h olt z  C e nt er  f or  P ol ar  a n d  M ari n e  R es e ar c h. 

A d diti o n al  f u n di n g  c a m e  fr o m  t h e  H G F  Y o u n g  I n v esti g at or  Gr o u p  S e a P u m p  “ S e as o n al  a n d 

r e gi o n al f o o d w e b i nt er a cti o ns wit h t h e bi ol o gi c al p u m p ”: V H-N G -1 0 0 0 . C o m p eti n g I nt er e st: 

T h e a ut h ors d e cl ar e t h at t h e y h a v e n o c o m p eti n g i nt er est. D at a a v ail a bilit y St at e m e nt: D at a 

us e d i n t his st u d y ar e m a d e a v ail a bl e at P A N G E A. 1 8 S s e q u e n c es of P h a e o c ystis  s p p. O T Us ar e 

p u blis h e d i n G e n b a n k a n d s e q u e n c e a b u n d a n c es i n t h e s a m p l es ar e p u blis h e d i n P A N G A E A. 

A c c essi o n n u m b ers will b e pr o vi d e d s u bs e q u e nt t o a c c e pt a n c e of t h e m a n us cri pt.  

 

 

Fi g. 1.  O v er vi e w m a p of t h e s a m pli n g st ati o ns l o c at e d i n t h e l o n g -t er m e c ol o gi c al r e s e ar c h o bs er v at or y H A U S G A R T E N i n t h e 
Fr a m Str ait.  T h e r e d cir cl e i n di c at es st ati o n H G -I V w h er e t h e s e di m e nt tr a p m o ori n g w as d e pl o y e d. Gr e e n cir cl es i n di c at e t h e 
b e nt hi c s e di m e nt s a m pl e sit es.  

 

 

 

 

H G-I VH G-I V

H G-IH G-I

H G-II
H G-I VH G- VII

H G-I X H G-II
H G-I VH G- VII

H G-I X

E G-I V
E G-III

E G-II
E G-I

E G-I V
E G-III

E G-II
E G-I
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Fi g. 2. S e di m e nt tr a p fl u x e s a n d s e a -i c e d y n a mi c s m e a s ur e d at t h e m o ori n g st ati o n H G-I V fr o m 2 0 0 0 –  2 0 1 3 . P a n el a s h o ws 
s e di m e nt tr a p m o ori n g fl u x es of t erri g e n o us m ar k er ( or a n g e b ars) a n d P h a e o c ystis  O T Us ( gr e e n s q u ar es). P a n el b s h o ws t h e 
a v er a g e dist a n c e of t h e s e a -i c e e d g e ( d efi n e d as ≥ 1 5 % s e a-i c e c o v er) t o t h e m o ori n g l o c ati o n. P a n el c a n d d r es p e cti v el y 
s h o ws P O C fl u x a n d s e q u e n c e a b u n d a n c e of P h a e o c ystis O T U s at H G -I V, gr o u p e d a c c or di n g t o t h e d ist a n c e of t h e s e a-i c e e d g e 
at t h e ti m e of i n di vi d u al fl u x m e as ur e m e nts. P a n el e s h o ws fl u x es of P O C a g ai nst t erri g e n o us m ar k er c oll e ct e d at H G -I V 
(li n e ar r e gr essi o n, gr e y ar e a s h o ws t h e 9 5 % c o nfi d e n c e i nt er v al). N o s e di m e nt tr a p w as d e pl o y e d  at H G -I V b et w e e n J ul y 2 0 0 3 
a n d J u n e 2 0 0 4 w hi c h l e a ds t o t h e missi n g fl u x m e as ur e m e nts i n p a n el a a n d b (s e e t a bl e S 1 f or d et ails). D u e t o irr e g ul ar 
s a m pli n g fr e q u e n c y, t h e s a m pli n g m o nt hs ar e st at e d i n p a n el a. F or p a n el c -e o nl y fl u x v al u es d uri n g t h e pr o d u cti v e s e as o n 
fr o m M ar c h –  S e pt e m b er w er e us e d .  
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Fi g. 3. M o nt hl y s e di m e nt tr a p fl u x e s a n d s e a -i c e c o v er m e a s ur e d at t h e m o ori n g st ati o n H G-I V fr o m 2 0 0 0 –  2 0 1 3.  P a n els a 
a n d  b  d e pi ct  t h e  m o nt hl y  P O C  a n d  t erri g e n o us  m ar k er  fl u x.  P a n el  c  s h o ws  t h e  m o nt hl y  a v er a g e  s e a -i c e  c o v er  o v er  t h e 
m o ori n g l o c ati o n at H G -I V. Gr e e n cir cl es i n p a n el a –  c s h o w t h e s e q u e n c e a b u n d a n c e of P h a e o c ystis  O T Us i n t h e s e di m e nt 
tr a p s a m pl es. 
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Fi g. 5. C h ar a ct eri sti c s of s e a -i c e e x p ort e d t hr o u g h t h e Fr a m Str ait fr o m 1 9 9 7 - 2 0 2 1, d eri v e d fr o m a s e a -i c e b a c ktr a c ki n g 
e x p eri m e nt  a n d t erri g e n o u s m ar k er fl u x e s at H G-I V fr o m 2 0 0 0 –  2 0 1 3.  P a n el a s h o ws t h e a v er a g e i c e a g e of e x p ort e d s e a -
i c e. P a n el b s h o ws t h e m o d ell e d a v er a g e s e a-i c e t hi c k n ess of e x p ort e d s e a-i c e. P a n el c s h o ws t h e w at er d e pt h at t h e ar e a 
w h er e e x p ort e d s e a -i c e w as f or m e d. Or a n g e b ars i n dic at e s e a -i c e f or m ati o n i n ar e as wit h a w at er d e pt h > 1 0 0 m, w hil e bl u e 
b ars i n di c at e a s e a -i c e f or m ati o n d e pt h i n s h all o w r e gi o ns wit h < 1 0 0  m d e pt h. P a n el d s h o ws t h e t erri g e n o us m ar k er fl u x 
o v er t h e s a m pl e d p eri o d fr o m 2 0 0 0 –  2 0 1 3. N ot e t h e c h a n g e of x -a xis v al u es b et w e e n p a n el d a n d a -c. P a n el e s h o ws t h e  
ar e al  tr a c k d e nsit y of  s e a-i c e t h at w as e x p ort e d t hr o u g h t h e Fr a m Str ait fr o m 1 9 9 7 –  2 0 2 1. L e v els of st atisti c al si g nifi c a n c e 
f or a r e d u cti o n o v er ti m e i n p a n el a - d w er e t est e d wit h a s e as o n al n o n -p ar a m etri c K e n d all r a n k c orr el ati o n c o effi ci e nt  a n d 
ar e i n di c at e d b y p -v al u es.  
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D i s c ussi o n 
 

P arti cl e a n d a g gr e g at e s ettli n g v el o citi es ar e a k e y as p e ct f or t h e m o d e a n d q u a ntit y of c ar b o n 

e x p ort vi a t h e bi ol o gi c al c ar b o n p u m p ( e. g. I v ers e n et al. 2 0 1 0, I v ers e n a n d Pl o u g 2 0 1 0). I n 

p arti c ul ar, f ast p arti cl e a n d a g gr e g at e s ettli n g v el o citi es t hr o u g h t h e i n c or p or ati o n of d e ns e 

c o m p o n e nts s u c h as b all ast mi n er als, as w ell as sl o w -s ettli n g or s us p e n d e d p arti cl es wit h hi g h  

a m o u nts  of  l o w -d e nsit y  p ol ys a c c h ari d es  ( e. g.  T E P),  m ar k  t w o  e xtr e m es  f or  p arti cl e  a n d 

a g gr e g at e  e x p ort.  I n  t his  diss ert ati o n,  n e w  i nsi g hts  o n  t h e  i m pli c ati o ns  of  f ast - a n d  sl o w -

s ettli n g p arti cl es a n d a g gr e g at es f or t h e bi ol o gi c al p u m p ar e pr es e nt e d. I n M a n u s cri pt I , a 

n o v el m et h o d f or t h e t hr e e -di m e nsi o n al r e pr es e nt ati o n of i nt er n al a n d e xt er n al str u ct ur es 

fr o m  a g gr e g at es  is  pr es e nt e d,  w hi c h  i m pr o v es  o ur  u n d erst a n di n g  of  s m all-s c al e 

h y dr o d y n a mi cs a n d t h eir i m pli c ati o ns f or p arti cl e a g gr e g ati o n. I n M a n u s c ri pt II, w e o bs er v e d 

t h e c o ntr asti n g s ettli n g b e h a vi o ur a n d e x p ort c o ntri b uti o n of f ast- a n d sl o w -s ettli n g p arti cl es 

a n d  a g gr e g at es  fr o m  t h e  s h all o w  s h elf  t o  t h e  d e e p  o c e a n  i n  t h e c a n ar y  c urr e nt  e ast er n 

b o u n d ar y u p w elli n g s yst e m ( C C -E B U S ) of C a p e Bl a n c. I n  M a n u s cri pt III , w e i d e ntif y a n e w s e a-

i c e m e di at e d b all asti n g m e c h a nis m w hi c h e n h a n c es c ar b o n e x p ort at t h e s e a-i c e e d g e i n t h e 

ar cti c.  

I n t h e f oll o wi n g, p ot e nti al i m pli c ati o ns a n d r el e v a nt dir e cti o ns f or f ut ur e r es e ar c h f or e a c h of 

t h e  pr es e nt e d  st u di es ar e  pr es e nt e d  s e p ar at el y.  S u bs e q u e ntl y,  I  c o m bi n e  t h e  pr es e nt e d 

fi n di n gs t o gi v e a br o a d er p ers p e cti v e o n p arti cl e a g gr e g ati o n a n d b all asti n g t hr o u g h o ut t h e 

w at er c ol u m n a n d pr o p os e t h e c o n c e pt of h y dr o d y n a mi c d e p e n d e nt a g gr e g ati o n p ot e nti al as 

a t o ol t o pr e di ct p arti cl e e n c o u nt er pr o b a bilit y a n d t h us a g gr e g ati o n i n t h e w at er c ol u m n.  

 

 

C o ntri b uti o n s fr o m l at er al a d v e cti o n a n d v erti c al tr a n s p ort t o d e e p o c e a n 

c ar b o n fl u x  

 

S urf a c e a n d s u b s urf a c e s o ur c e s f or m ari n e p arti cl e s a n d a g gr e g at e s  

I n a d y n a mi c o c e a n, t h e s ettli n g of a g gr e g at es a n d p arti cl es is a t hr e e-di m e nsi o n al pr o c ess 

t h at  is  d e p e n d e nt  o n t h e  v erti c al s ettli n g  a n d  t h e  h ori z o nt al  m o v e m e nt  of  w at er  m ass es, 
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f or mi n g  p arti cl e  tr aj e ct ori es  t h at f oll o w v e ct ors  r at h er  t h a n  a  v erti c al  li n e  ( W e k erl e  et  al. 

2 0 1 8, M a n u s cri pt  II ). T h e  c o m p ositi o n  of  a n  a g gr e g at e  or  p arti cl e  l ar g el y  d et er mi n es  its 

s ettli n g v el o cit y a n d is t h er ef or e d e p e n d e nt o n its s o ur c e ( M a n u s cri pt II ). I n t h e o p e n o c e a n, 

a g gr e g at e  s ettli n g  v el o citi es  ar e  l ar g el y  d et er mi n e d  b y  t h e  c o m p ositi o n  of  t h e  pr e v aili n g 

p h yt o pl a n kt o n c o m m u nit y. F or i nst a n c e, a g gr e g at es t h at i n cl u d e t h e h a pt o p h yt e P h a e o c ystis  

s p p. t e n d t o h a v e sl o w er s ettli n g v el o citi es a n d ar e t h us m or e pr o n e t o h ori z o nt al a d v e cti o n 

b y w at er c urr e nts ( M a n u s cri pt I , M a n u s cri pt II , R ei gst a d & W ass m a n n 2 0 0 7), w hil e a l ar g e 

pr o p orti o n of c al cifi e rs  e. g. di at o ms t e n d t o i n cr e as e s ettli n g v el o citi es ( I v ers e n & Pl o u g 2 0 1 0, 

Pl o u g et al. 2 0 0 8 ). I n a d diti on, ar e as wit h el e v at e d i ntr usi o n of b all asti n g c o m p o n e nts s u c h as 

t h e r el e as e of s e a-i c e r aft e d m at eri al (M a n u s cri pt III ), a e oli a n d ust d e p ositi o n or r es us p e nd e d  

s e di m e nts ( M a n u s cri pt II ), t e n d t o f or m f ast er s ettli n g p arti cl es.  

A s u bs urf a c e s o ur c e t o a g g r e g at es a n d p arti cl es is t h e offs h or e a d v e cti o n of (r e)s us p e n d e d 

m at eri al fr o m s h elf m ar gi ns , w hi c h w er e s h o w n t o c o ntri b ut e t o  d e e p o c e a n c ar b o n e x p ort 

t hr o u g h o ut  t h e  gl o b al  o c e a ns  ( Ki m  et  al.  2 0 2 0,  G ar d n er  et  al.  2 0 1 8,  K ar a k as  et  al.  2 0 0 6 , 

M a n u s cri pt II ). T h es e p arti cl es a n d a g gr e g at es c a n ori gi n at e fr o m c o nti n e nt al s h el v es,  ri v er- 

or  gl a ci al -dis c h ar g e  ( M a n u s cri pt  II , H al b a c h  et  al.  2 0 2 0 ,  M o u y e n  et  al.  2 0 1 8).  T h es e 

a g gr e g at es a n d p arti cl es f or m l ar g e s p a n ni n g p arti cl e cl o u ds ( M a n us cri pt II) w hi c h s e p ar at e 

v erti c all y  d e p e n d e nt  o n  t h eir  d e nsit y,  f or mi n g  i nt er m e di at e  p arti cl e  cl o u ds  (I P C)  wit h 

r el ati v el y sl o w s ettli n g v el o citi es a n d f aster  s ettli n g b e nt hi c p arti cl e cl o u ds ( B P C; R o m er o et 

al. 2 0 2 0, Fis c h er et al. 2 0 0 9 , M a n u s cri pt II ). 
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Fi g. 1. Di stri b uti o n s of p arti cl e cl o u d s i n t h e gl o b al o c e a n s.  ( a) P arti c ul at e m att er c o n c e ntr ati o n a v er a g e d 
fr o m t h e b ott o m 1 0 m of i n di vi d u al pr ofil es. ( b) M a p of s urf a c e e d di e ki n eti c e n er g y fr o m 2 0 0 2 –  2 0 0 6. Fi g ur es 
o bt ai n e d a n d m o difi e d fr o m G ar d n er et al. 2 0 1 8.  

 

C o a st al c urr e nt s m a y dri v e t h e p at c h y di stri b uti o n of p arti cl e cl o u d s i n t h e w at er c ol u m n  

I n t h e c as e of t h e C C-E B U S off C a p e Bl a n c, offs h or e a d v e ct e d s h elf p arti cl es a n d a g gr e g at es  

c o ntri b ut es  a p pr o x.  8 0 %  of  d e e p  o c e a n  c ar b o n  e x p ort  ( M a n u s cri pt  II ).  C o nsi d eri n g  t h e 

r e m ai ni n g  t hr e e  m aj or  E B U Ss  e x hi bit  hi g h  r at es  of  pri m ar y  pr o d u cti o n  ( C arr  2 0 0 1 ),  si mil ar 

c urr e nt r e gi m es ( G ar ci a -R e y es et al. 2 0 1 5, J a c o x et al. 2 0 1 5 ) a n d t h e pr es e n c e of s u bs urf a c e 

p arti cl e cl o u ds ( R a ns o m et al. 1 9 9 8, Fis c h er et al. 2 0 0 9, I nt h or n et al. 2 0 0 6, L a m et al. 2 0 1 8 ), 

a s u bst a nti al c o ntri b uti o n of s h elf pr o d u cti o n t o d e e p o c e a n c ar b o n e x p ort c a n b e e x p e ct e d 

i n all E B U Ss.  
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T h e p arti cl e cl o u ds t h at ar e t y pi c all y o bs er v e d i n t h e r e gi o n off C a p e Bl a n c w er e s u g g est e d t o 

b e s o ur c e d fr o m b e nt hi c r es us p e nsi o n o n t h e s h all o w s h elf ( K ar a k as et al. 2 0 0 6 , M a n u s cri pt 

II). I n g e n er al, s h elf s yst e ms h a v e d y n a mi c c urr e nt r e gi m es w hi c h l e a d t o t h e r es us p e nsi o n of 

s e di m e nts ( Ki m et al. 2 0 2 0, G ar d n er et al. 2 0 1 8). I n t h e C C -E B U S, offs h or e dir e ct e d wi n d l e a ds 

t o a st a bl e offs h or e fl o w i n t h e s urf a c e w at ers, a n d a s u bs urf a c e s h or e w ar d fl o w i n d e e p er 

w at ers a b o v e t h e s h elf s e di m e nt (J o h ns o n 1 9 7 6, Aríst e g ui et al. 2 0 0 9 ). H o w e ver, o c c asi o n all y 

t h e wi n d dir e cti o n s hifts t o a s h or e w ar d dir e cti o n, t h us r e v ersi n g t h e dir e cti o ns of t h e c urr e nt 

fl o w (J o h ns o n 1 9 7 6). As a r es ult, d e e p er w at ers o n t h e s h all o w s h elf ar e “ p us h e d ” offs h or e 

w hi c h m a y c arr y or g a ni c m att er t h at a c c u m ul at e d o n t h e s h elf s e di m e nt, p ast t h e s h elf br e a k. 

T his w o ul d l e a d t o o c c asi o n al p uls es of offs h or e tr a ns p ort e d or g a ni c m att er fr o m t h e s h all o w 

s h elf, w hi c h m a y e x pl ai n t h e p at c h y o c c urr e n c e of sl o w s ettli n g p arti cl e cl o u ds r at h er t h a n a 

c o nst a nt str e a m of s h elf s o ur c e d p arti cl es ( N o w al d et al. 2 0 0 6).  

I nt er n al w a v es h a v e b e e n s u g g est e d t o f or m n e p h el oi d l a y ers at c o nti n e nt al sl o p es a n d t h us 

ar e e x p e ct e d t o c o ntri b ut e t o t h e f or m ati o n of l at er al a d v e ct e d p arti cl e cl o u ds  (P ui g et al. 

2 0 0 4,  G ar d n er  et  al.  2 0 1 8 ).  I n  t he  C C -E B U S,  i nt er n al  w a v es  h a v e  b e e n  o bs er v e d  offs h or e 

(J a c ks o n 2 0 0 7) a n d s e di m e nt w a v es o n t h e c o nti n e nt al sl o p e off C a p e B l a n c s u g g ests t h at 

i nt er n al w a v es m a y  fr o m t h e s e di m e nt t o p o gr a p h y i n t h e r e gi o n ( S a n z et al. 2 0 1 7). H o w e v er, 

c ar b o n  t o  nitr o g e n  r ati os  of  e x p ort  fl u x es  i n  t h e  d e e p  o c e a n  tr a ps  w h er e  r el ati v el y  l o w, 

s u g g esti n g t h e pr es e n c e of l ar g el y u n d e gr a d e d m at eri al ( M a n u s cri pt II ). W hil e t his d o es n ot 

r ul e o ut a p ot e nti al c o ntri b uti o n of i nt er n al w a v es t o t h e f or m ati o n of t h e i nt er m e di at e a n d 

b e nt h i c  p arti cl e  cl o u ds of  C a p e  Bl a n c,  it  i n di c at es  t h at  i nt er n al  w a v es  ar e  li k el y  n ot  t h e 

d o mi n a nt m e c h a nis m dri vi n g l at er al e x p ort of C a p e Bl a n c.  

 

P ot e nti al bi a s of fl u x m e a s ur e m e nt s b y  sl o w si n ki n g a n d s u s p e n d e d p arti cl e s  

A f u n d a m e nt al iss u e w h e n m e as uri n g c ar b o n fl u x es vi a t h e bi ol o gi c al p u m p, is t h at c o m m o nl y 

a p pli e d  m et h o d ol o gi es  d o  n ot  all o w  f or  t h e  diff er e nti ati o n  b et w e e n  f ast  s ettli n g  a n d  sl o w 

s ettli n g or s us p e n d e d p arti cl es  ( Gi eri n g et al. 2 0 2 0). As a r es ult, t h e a m o u nt a n d t h er ef or e 

r el ati ve i m p ort a n c e of sl o w s ettli n g a n d l at er al a d v e ct e d p arti cl es c a n n ot b e diff er e nti at e d 

fr o m f ast v erti c al s ettli n g p arti cl es i n fl u x m e as ur e m e nts, m a ki n g it diffi c ult t o i nt er pr et fl u x 

c h ar a ct eristi cs  s u c h  as  ori gi n,  c o m p ositi o n  or  a g e.  F or  i nst a n c e,  t h e  m o ori n g  l o c ati o n  at 

st ati o n H G -I V i n Fr a m str ait w hi c h w as us e d t o i d e ntif y s e a-i c e b all asti n g i n t h e vi ci nit y of t h e 
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i c e e d g e i n M a n u s cri pt III , h as a s e di m e nt tr a p m o u nt e d at 1 25 0  & 2 6 0 0  m. H o w e v er, str o n g 

l at er al a d v e cti o n of s h elf m at eri al l e a ds t o hi g h i n p ut of l at er al a d v e ct e d m at eri al ( L al a n d e et 

al. 2 0 1 6 ).  As  a  r es ult,  t h e  m e as ur e d  fl u x es  fr o m  t h e  d e e p  o c e a n  tr a ps  c o ul d  n ot  b e 

i m pl e m e nt e d  i n M a n u s cri pt  III ,  si n c e  t h e  c o ntri b uti o n  a n d  c h ar a ct eristi cs  fr o m  v erti c al 

s ettli n g p arti cl es fr o m t h e s urf a c e o c e a n c o ul d n ot b e diff er e nti at e d fr o m l at er all y s o ur c e d 

p arti cl es ori gi n ati n g fr o m t h e s h elf.  

R e c e nt a d v a n c es i n t h e d et e cti o n a n d cl assifi c ati o n of p arti cl es a n d t h eir fl u x es ar e m or e a n d 

m or e r eli a nt o n i m a g e -b as e d d et e cti o n s yst e ms w hi c h c a pt ur e v erti c a l p arti cl e distri b uti o n 

pr ofil es, i n cl u di n g s hi p - or gli d er - b as e d p arti cl e c a m er a s yst e ms, or m o or e d wi n c h s yst e ms 

(Tr u d n o ws k a et al. 2 0 2 1 , Gi eri n g et al. 2 0 2 0 ). H o w e v er, p arti cl e s ettli n g v el o citi es c a n n ot b e 

o bt ai n e d  fr o m  c a m er a  i m a g es.  T h er ef or e,  s ettl i n g  v el o citi es  ar e  esti m at e d  b y  d eri vi n g  t h e 

e q ui v al e nt  s p h eri c al  di a m et er  fr o m  t h e  p arti cl e  ar e a  i n  t h e  i m a g e,  a n d  c al c ul ati n g  t h e 

t h e or eti c al s ettli n g v el o cit y f or a si mil ar si z e d s p h er e a c c or di n g t o st o k es l a w ( e. g. G ui di et al. 

2 0 0 8 , M c D o n n ell & B u ess ell er 2 01 2 ). Usi n g t his a p pr o a c h is pr o bl e m ati c f or a f e w r e as o ns: (I) 

A s o utli n e d i n M a n u s cri pt I , t h e us e of g e o m etri c s h a p es t o d eri v e p arti cl e si z e esti m at es is 

li k el y  bi as e d  a n d  m a y  u n d er esti m at e  tr u e  p arti cl e  si z es;  (II)  t h e  dr a g  f or c e  g e n er at e d  o n 

p a rti cl es wit h h et er o g e n o us s urf a c e str u ct ur es is c o nsi d er a bl y hi g h er as f or a m o d el s p h er e, 

r es ulti n g i n a n o v er esti m ati o n w h e n d eri vi n g s ettli n g v el o citi es wit h st o k es l a w ( M a n u s cri pt 

I); (III) b y a p pl yi n g st o k es l a w, p arti cl e s ettli n g v el o citi es ar e d e p e nd e nt o n t h eir si z e a n d l ar g er 

si z e d p arti cl es will s ettl e f ast er t h a n s m all er p arti cl es. H o w e v er, i n -sit u p arti cl es d o n ot s h o w 

a r el ati o ns hi p b et w e e n t h eir si z e a n d s ettli n g v el o cit y w h e n p arti cl e s h a p es ar e d eri v e d fr o m 

g e o m etri c v ol u m e esti m at es ( M a n u s c ri pt I, M a n u s cri pt II , I v ers e n & L a m pitt 2 0 2 0); (I V) as it 

is n ot p ossi bl e t o diff er e nti at e b et w e e n s us p e n d e d a n d si n ki n g p arti cl es fr o m c a m er a i m a g es, 

s us p e n d e d p arti cl es ar e i n cl u d e d i nt o v erti c al fl u x esti m at es. T h er ef or e, t h e us e of c a m er a 

i m a g es f or t h e esti m ati o n p arti cl e s ettli n g a n d t h us e x p ort fl u x es b e ar l ar g e u n c ert ai nti es. 

 

 

 

N e w t o ol s ar e n e e d e d f or t h e d et er mi n ati o n of s ettli n g v el o citi e s a n d l at er al p arti cl e fl u x  

A n e wl y d e v el o p e d a p pr o a c h b y M or a di et al. (i n pr e p.) us es p arti cl e si z e -d istri b uti o ns fr o m 

fl u x m e as ur e m e nts (s e di m e nt g el-tr a ps) i n c o m bi n ati o n wit h p arti cl e si z e-distri b uti o ns fr o m 
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p arti cl e c a m er a d e pl o y m e nts t o disti n g uis h b et w e e n s ettli n g a n d s us p e n d e d p arti cl es i n t h e 

w at er c ol u m n. A p pl yi n g t his m et h o d t o t h e ar e a ar o u n d t h e C a p -V er d e isl a n ds off t h e c o ast 

of M a urit a ni a, r e v e al e d, t h at t h e c o n c e ntr ati o n of s us p e n d e d p arti cl es i n si z e cl ass es b el o w 

< 1 0 0  µ m is ~ 1 0 -f ol d hi g h er as f or si mil ar si z e d si n ki n g p arti cl es. A n a d v a nt a g e of t his m et h o d 

is, t h at p arti cl e c a m er a s yst e ms s u c h as t h e u n d er w at er visi o n pr ofil er ( U V P) a n d p arti cl e si z e -

distri b uti o ns  fr o m  s e di m e nt  tr a ps  e q ui p p e d  wit h  g el -tr a ps  ar e  c o m m o nl y  ass ess e d 

p ar a m et ers a n d alr e a d y h a v e a r el ati v el y l ar g e d at a b as e of r e c or d e d p arti cl e si z e -s p e ctr a. 

T h er ef or e, ar e as wit h  l o n g l asti n g d at as ets s u c h as t h e Fr a m Str ait (M a n u s cri pt III ) a n d t h e 

C C -E B U S off t h e c o ast of C a p e Bl a n c ( M a n u s cri pt II ) c a n b e r e visit e d a n d t h e c o ntri b uti o n of 

s us p e n d e d vs. s ettli n g p arti cl es ass ess e d.  

Al g orit h ms f or P O C fl u x esti m ati o ns ar e c o m m o nl y b as e d o n t h e i nt er p ol ati o n of s e di m e nt 

tr a p fl u x es, c o m bi n e d wit h a n esti m ati o n f or p arti cl e a n d a g gr e g at e s ettli n g v el o citi es a n d 

t h eir r at e of d e gr a d ati o n ( L ut z et al. 2 0 0 2). H o w e v er, as o utli n e d i n t h e pr e vi o us p ar a gr a p h, a 

c o m m o n iss u e wit h s e di m e nt tr a ps is t h at v erti c al a n d l at er al s o ur c e d fl u x of a g gr e g at es a n d 

p arti cl es c a n n ot b e diff er e nti at e d. T h er ef or e, w h e n l at er al s o ur c e d p arti cl es a n d a g gr e g at es 

c o ntri b ut e  t o  t h e  fl u x,  t h e  p ar a m et eri z ati o n  of  t h e  i nt er p ol ati o n  m a y  o v er esti m at e  t h e 

a m o u nt of v erti c al fl u x. I n o ur st u d y ( M a n u s cri pt II ), w e a c c o u nt e d f or t his m et h o d ol o gi c al 

iss u e b y usi n g m ulti pl e tr a p m e as ur e m e nts fr o m diff er e nt d e pt hs t o v erif y i nt er p ol at e d fl u x es 

a n d q u a ntif y t h e a m o u nt of l at er al i n p ut. As v erifi c ati o n f or t h e c o ntri b uti o n o f l at er al fl u x 

i n p ut,  w e  us e d  p arti cl e  c a m er a  d e pl o y m e nts,  s at ellit e  c hl or o p h yll  esti m at es  a n d  s at ellit e 

m e as ur e m e nts of a er os ol o pti c al d e pt h. I n a d diti o n, w e m a d e a f ull c ar b o n b u d g et fr o m t h e 

s h all o w s h elf t o t h e o p e n o c e a n i n or d er t o q u a ntif y t h e p ot e nti al a m o u nt of l at er al a d v e ct e d 

c ar b o n fr o m o ur dir e ct m e as ur e m e nts. Usi n g o v er t w o d e c a d es of s e di m e nt tr a p fl u x es, w e 

esti m at e d t h e p ot e nti al l o n g -t er m i m p a ct fr o m l at er all y a d v e ct e d p arti cl es a n d a g gr e g at es t o 

t h e d e e p o c e a n c ar b o n fl u x off C a p e Bl a n c. As a r es ult, w e w er e a bl e t o s h o w t h at l at er al 

s o ur c e d p arti cl es a n d a g gr e g at es c o ntri b ut e d 8 0 % of d e e p o c e a n e x p ort off C a p e Bl a n c a n d 

t h at  s h all o w  s h elf  pr o d u cti o n  dir e ctl y  li n ks  t o  d e e p  o c e a n  c ar b o n  e x p ort  i n  t h e  r e gi o n 

( M a n u s cri pt II)  

N e w a p pr o a c h es li k e t h es e ar e cr u ci al f or t h e a c c ur at e d et er mi n ati o n of P O C e x p ort i n t h e 

o c e a n  a n d  off er  v al u a bl e  i nf or m ati o n  o n  p arti cl e  c h ar a ct eristi cs  e. g.,  f ast  vs.  sl o w  s ettli n g 

v el o citi es, c o m p ositi o n, ori gi n et c.. L at er al p arti cl e fl u x es ar e a p ersist e nt a n d wi d e  s pr e a d 
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f e at ur e i n t h e gl o b al o c e a ns (M a n u s cri pt II , fi g. 1 ), y et t h eir i m p ort a n c e i n t h e m ari n e c ar b o n 

c y cl e is n ot k n o w n a n d r ar el y r e c o g ni z e d si n c e w e l a c k t h e t o ols t o ass ess t h e m. I n a d diti o n, 

s us p e n d e d p arti cl es a n d a g gr e g at es n e e d t o b e e x cl u d e d i n v erti c al fl u x esti m at es w hi c h ar e 

b as e d  o n  gr a vit ati o n al  s ettli n g,  w hil e  n e w  a p pr o a c h es  f or  t h e  d et er mi n ati o n  of  p arti cl e 

s h a p es  a n d  c o m p ositi o n  m a y  i m pr o v e  o ur  c a p a bilit y  t o  p ar a m et eri z e  s ettli n g  v el o citi es 

(M a n u s cri pt  I). T h e wi d e-s pr e a d i m pl e m e nt ati o n o f t h e pr es e nt e d a p pr o a c h es (M a n u s cri pt 

II, M or a di i n pr e p.) will t h er ef or e h el p t o b ett er u n d erst a n d p arti cl e fl u x es a n d e n a bl e us t o 

u n d erst a n d  t h e  m ari n e  c ar b o n  c y cl e  as  a  t hr e e  di m e nsi o n al  r at h er  t h a n  a  stri ctl y  v erti c al 

s yst e m.  

 

 

Mi n er al b all a sti n g of  s ettli n g a g gr e g at e s  

 

A e oli a n d u st d e p o siti o n a s a b all a sti n g s o ur c e i n u p w elli n g r e gi m e s  

I n t h e C C-E B U S, a e oli a n d e p ositi o n of S a h ar a d ust w as s u g g est e d t o i n c or p or at e i nt o m ari n e 

p arti cl es  w hi c h  pr o m ot es  a g gr e g ati o n  a n d  e n h a n c es  c ar b o n  e x p ort  b y  p arti cl e  b all asti n g 

( N o w al d et al. 2 0 1 5, v a n d er J a gt et al. 2 0 18 ). O v er all, a e oli a n d ust d e p ositi o n is a c o m m o n 

f e at ur e i n all of t h e m aj or E B U S ( D a nsi e et al. 2 0 1 7, J ar di n e et al. 2 0 2 1, v a n d er D o es et al. 

2 0 2 0). W hil e a dir e ct li n k b et w e e n e v e nts of d ust d e p osi ti o n a n d d e e p o c e a n e x p ort fl u x es 

h as n ot b e e n o bs er v e d i n t h e C C -E B U S, it w as s u g g est e d t h at d ust d e p osits a c c u m ul at e i n t h e 

s urf a c e  o c e a n  a n d  w h e n  e n c o u nt eri n g  wit h  or g a ni c  m att er,  f or m  f ast -s ettli n g  a g gr e g at es 

( Fis c h er et al. 2 0 0 9, Fis c h er et al. 2 0 1 6). T his is s u p p ort e d b y m e as ur e d s e di m e nt tr a p fl u x es 

fr o m t h e C alif or ni a E B U S w hi c h s h o w e d a str o n g c orr el ati o n b et w e e n lit h o g e ni c s e di m e nts 

a n d P O C fl u x ( T h u n ell et al. 2 0 0 7). H o w e v er, t his m a y als o s u g g est t h at a e oli a n d ust d e p ositi o n 

m a y c o ntri b ut e  t o s e di m e nt i n c or p or ati o n of m ari n e p arti cl es o n t h e s h all o w s h elf i n E B U S, 

a n d t h us c o ntri b ut e t o t h e f or m ati o n of B P Cs ( M a n u s cri pt II ). As a r es ult, d ust d e p ositi o n m a y 

l e a d t o a n e n h a n c e d c ar b o n fl u x as s u g g est e d fr o m tr a p r e c or ds ( T h u n ell et al. 2 0 0 7), b ut is 

t e m p or aril y d e c o u pl e d b et w e e n d e p ositi o n e v e nts a n d P O C fl u x m e as ur e m e nts ( Fis c h er et al. 

2 0 0 9, Fis c h er et al. 2 0 1 6).  

S e a -i c e m e di at e d b all a sti n g c a n b e e x p e ct e d i n A nt ar cti c a 
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G y ps u m cr yst als wit h s ul p h ur is ot o p e r ati os si mil ar t o s e a -w at er s o ur c e d s ul p h at e, h a v e b e e n 

o bs er v e d i n A nt ar cti c s e a -i c e ( W ell m a n & Wills o n 1 9 6 3), a n d c o ast al a er os ol s a m pl es ( H ar a 

et al. 2 0 1 2), t h us i n di c ati n g t h e s e as o n al f or m ati o n of cr y o g e ni c all y f or m e d g y ps u m i n s e a -i c e 

bri n e i n t h e A nt ar cti c. I n a d diti o n, t h e m aj orit y  of s e as o n all y f or m e d A nt ar cti c s e a -i c e m elts 

d uri n g  s u m m er  ( E a yrs  et  al.  2 0 1 9 ),  t h us  s u g g esti n g  a  m or e  pr o n o u n c e d  first-y e ar  i c e 

f or m ati o n a n d t h us g y ps u m f or m ati o n, as i n t h e Ar cti c ( W oll e n b ur g et al. 2 0 2 0). T h er ef or e, a 

s e as o n al f or m ati o n a n d r el e as e of  cr y o g e ni c g y ps u m i nt o t h e w at er c ol u m n wit h a b all asti n g 

eff e ct c a n b e e x p e ct e d ( M a n u s cri pt III ). 

A p art fr o m i n di c ati o ns f or g y ps u m f or m ati o n, t h e c o nsi d er a bl e d e p ositi o n of u p t o 2 4 ,0 0 0  k g 

a e oli a n s e di m e nt p er k m 2  o n t h e A nt ar cti c s e a -i c e s urf a c e h as b e en r e p ort e d ( At ki ns & D u n b ar 

2 0 0 9).  F urt h er,  s e a  fl o or  s e di m e nt  s h o w e d  gr e at  si mil ariti es  wit h  a e oli a n  s e di m e nts, 

i n di c ati n g  t h at  t h e  d e p osit e d  s e di m e nts  o n  t h e  s e a-i c e  w er e  r el e as e d  d uri n g  i c e  m elt  a n d 

s ettl e d t hr o u g h t h e w at er c ol u m n ( At ki ns & D u n b ar 2 0 0 9 ). It c a n t h er ef or e b e e x p e ct e d t h at 

si mil ar t o t h e C C -E B U S off C a p e Bl a n c ( M a n u s cri pt II , v a n d er D o es et al. 2 0 2 0)  a n n u al a e oli a n 

s e di m e nts t h at a c c u m ul at e d o n t h e s e a i c e c o v er ar e r el e as e d d uri n g s e a -i c e m elt a n d b all ast 

or g a ni c m att er i n t h e w at er c ol u m n, t h us e n h a n ci n g p arti cl e s ettli n g v el o citi es a n d c ar b o n 

e x p ort.  

 

R el e a s e of c al ci u m i o n s m a y e n h a n c e t h e a g gr e g ati o n p ot e nti al of cr y o g e ni c g y p s u m  

As  o utli n e d  i n  t h e  i ntr o d u cti o n,  f a ct ors  f or  t h e  p ot e nti al  of  a g gr e g ati o n  a c c or di n g  t o 

c o a g ul ati o n  t h e o r y  ar e t h e  p arti cl e  si z e,  c o n c e ntr ati o n,  a d h esi o n  f or c e  i. e.  sti c ki n ess  a n d 

e n c o u nt er r at e ( B ur d & J a c ks o n 2 0 0 9). W hil e sti c ki n ess is i n g e n er al e m piri c all y pr o vi d e d wit h 

a n u m b er fr o m 0 -1 ( Ki ør b o e et al. 1 9 9 4), n o cl e ar m e c h a nis m f or t h e a ct u al a d h esi o n o f a 

p arti cl e t o a n ot h er is m e as ur e d a n d p ar a m et eri z e d. H er e, c o n c e pts of p ol y m er g el t h e or y m a y 

b e us ef ul f or t h e p ar a m et eri z ati o n of t h e t er m sti c ki n ess, si n c e t h e c o n n e cti o n b et w e e n t w o 

p arti cl es is d efi n e d b y c h e mi c al or p h ysi c al b o n ds s u c h as c o v al e nt b o n ds, h y dr o g e n b o n di n g 

et c. ( V er d u g o et al. 2 0 0 4). U n d er t his c o nsi d er ati o n, t h e diss ol uti o n of cr y o g e ni c g y ps u m m a y 

e n h a n c e t h e a d h esi o n f or c e of T E P a n d t h us its p ot e nti al f or a g gr e g ati o n. G y ps u m is a mi n er al 

wit h t h e c h e mi c al f or m ul a C a S O 4 • H 2 O, t h u s r e l e asi n g c al ci u m i o ns u n d er diss ol uti o n i n w at er 

( W oll e n b ur g  et  al.  2 0 2 0).  C al ci u m  i o ns  h a v e  b e e n  i d e ntifi e d  as  a  cr u ci al  el e m e nt  f or  t h e 

f or m ati o n of p ol y m er g els b y cr e ati n g C a-B o n ds w hi c h st a bili z e g el n et w or ks a n d i n cr e as e t h e 
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a d h esi o n f or c e of T E P ( V er d u g o 2 0 1 2, M e n g & Li u 2 0 1 6). T h er ef or e, t h e i n cr e as e d a d h esi o n 

f or c e  i. e.,  sti c ki n ess,  b y  t h e  diss ol uti o n  of  g y ps u m  i n  t h e  w at er  c ol u m n  m a y  e n h a n c e  t h e 

pr o b a bilit y f or g y ps u m cr yst als t o a g gr e g at e wit h a n e n c o u nt er e d m ari n e p arti cl e. F urt h er, 

t h e r el e as e of fr e e c al ci u m i o ns fr o m g y ps u m diss ol uti o n m a y i n dir e ctl y i n cr e as e t h e sti c ki n ess 

of m ari n e a g gr e g at es a n d t h us t h e f or m ati o n of l ar g er g el n et w or ks s u c h as T E P fil a m e nts, or 

t h e a g gr e g ati o n p ot e nti al wit h p ot e nti all y i n ert p arti cl es i n t h e w at er c ol u m n s u c h as q u art z 

i. e., s a n d gr ai ns. T h er ef or e, t h e r el e as e a n d diss ol uti o n of cr y o g e ni c g y ps u m m a y h a v e t w o 

o p p osi n g eff e cts: (I) i n cr e as e d sti c ki n ess d u e t o t h e diss ol uti o n of cr y o g e ni c g y ps u m i n cr e as es 

t h e  pr o b a bilit y  f or  g y ps u m  t o  att a c h  t o  a g gr e g at es  a n d t h er ef or e  e n h a n c e  t h eir  s ettli n g 

v el o cit y  ( M a n u s cri pt  III );  (II);  t h e  i n cr e as e d  f or m ati o n  of  T E P  fil a m e nts  e n h a n c es  p arti cl e 

b u o y a n c y ( A z et z u -S c ott & P ass o w 2 0 0 4 ) a n d dr a g (M a n u s cri pt I ), w hi c h m a y r e d u c e s ettli n g 

v el o citi es.  As  a  r es ult,  c h e mi c al  c o m p osit i o n  a n d  r e a cti o n  p ot e nti al  of  p arti cl es  a n d  t h e 

s urr o u n di n g w at er c ol u m n ar e a n i m p ort a nt f a ct or t h at n e e ds f urt h er c o nsi d er ati o n f or t h e 

u n d erst a n di n g of p arti cl e a g gr e g ati o n a n d p ol y m er g el or T E P pr o p erti es ( V er d u g o 2 0 1 2 ). 

 

T h e f or m ati o n of cr y o g e ni c mi n er al s ot h er t h a n g y p s u m m a y e n h a n c e p arti cl e b all a sti n g i n 

t h e u p p er w at er c ol u m n 

D uri n g t h e f or m ati o n of s e a i c e, e x c ess i o ns ar e s e cr et e d as a s alt y bri n e, f or mi n g p or es a n d 

bri n e  c h a n n els  wit hi n  t h e  n e wl y  f or m e d  i c e  ( U n d er w o o d  et  al.  2 0 1 0).  Cr y o g e ni c  mi n er al 

f or m ati o n i n s e a-i c e o c c urs fr o m i o n pr e ci pit ati o n w h e n t h e s ali nit y of t h e bri n e e x c e e ds its 

s at ur ati o n  st at e  ( G eilf us  et  al.  2 0 1 3).  T h e  mi n er als  t h at  c o ns e q u e nti all y  pr e ci pit at e  ar e 

d et er mi n e d b y t h e a m bi e nt t e m p er at ur e ( W oll e n b ur g et al. 2 0 1 8). T h es e mi n er als i n cl u d e 

g y ps u m,  i k ait e,  mir a bilit e,  h y dr o h alit e,  s yl vit e,  M g Cl 2  a n d  A nt ar cti cit e  ( W oll e n b ur g  et  al. 

2 0 2 0).  Cr y o g e ni c  g y ps u m  is  c o nsi d er e d  t h e  m ost  st a bl e  a m o n g  t h es e  mi n er als  a n d  o n c e 

pr e ci pit at e d fr o m s e a -i c e bri n e, it m a y b e r el e as e d fr o m t h e s e a-i c e d uri n g m elti n g a n d c a n 

b all ast or g a ni c a g gr e g at es if it e n c o u nt ers a n d i n c or p or at es i nt o t h e m a s it si n ks t hr o u g h t h e 

w at er c ol u m n ( W oll e n b ur g et al. 2 0 1 8, M a n u s cri pt III ). 

Bri n e  c h a n n els  i n  s e a -i c e  i n h a bit  a  wi d e  v ari et y  of  bi ot a  w hi c h  fill  bri n e  c h a n n els  wit h 

e xtr a c ell ul ar p ol y m eri c s u bst a n c e ( E P S, U n d er w o o d et al. 2 0 1 0, J u hl et al. 2 0 1 1). T h e pr e s e n c e 

of E P S h as b e e n s h o w n t o aff e ct s e a -i c e bri n e m or p h ol o g y a n d i n cr e as e d b ul k s ali nit y b y 1 1-

5 9 %.  T h er ef or e,  pr e v aili n g  bi ot a  mi g ht  e n h a n c e  t h e  p ot e nti al  f or  cr y o g e ni c  mi n er al 
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pr e ci pit ati o n. F urt h er, it h as b e e n s u g g est e d t h at E P S m a y c o v er cr y o g e ni c m i n er als a n d t h us 

li mit  t h eir  diss ol uti o n  w h e n  r el e as e d  i nt o  t h e  w at er  c ol u m n  ( W oll e n b ur g,  p ers o n al 

c orr es p o n d e n c e). T h er ef or e, d es pit e t h at cr y o g e ni c mi n er als ot h er t h a n g y ps u m m a y b e l ess 

st a bl e  o n c e  r el e as e d  i n  t h e  w at er  c ol u m n,  a  “s hi el di n g  eff e ct ”  of  E P S  m a y  d el a y  t h eir 

diss ol uti o n a n d m a k e a n i n c or p or ati o n i nt o m ari n e a g gr e g at es p ossi bl e. C o nsi d eri n g t h at fl u x 

att e n u ati o n is str o n g est i n t h e u p p er 1 0 0  m of t h e w at er c ol u m n (J a c ks o n & C h e c kl e y 2 0 1 2), 

e v e n  a  s h ort -t er m  b all asti n g  eff e ct  of  m or e  i nst a bl e cr y o g e ni c  mi n er als  wit hi n  t his  d e pt h 

r a n g e m a y h a v e a n ot a bl e i m p a ct o n c ar b o n e x p ort.  

 

 

I m pli c ati o n s fr o m a g gr e g at e str u ct ur e o n mi cr o bi al d e gr a d ati o n a n d 

a g gr e g ati o n p ot e nti al  

 

I nt er n al diff u si o n of a g gr e g at e s m e a s ur e d b y n u cl e ar m a g n eti c r e s o n a n c e  

T h e  est a blis h m e nt  of  N M R  s p e ctr os c o p y  f or  t h e  t hr e e -di m e nsi o n al  vis u alis ati o n  of  m ari n e 

s n o w a g gr e g at es off ers a st e p f or w ar d t o w ar ds u n d erst a n di n g s u b -a g gr e g at e s c al e pr o c ess es. 

I n M a n u s cri pt I , t h e t hr e e-di m e nsi o n al str u ct ur e of a m ari n e s n o w a g gr e g at e w as vis u ali z e d, 

w hi c h all o w e d f or d et ail e d a n al ysis of t h e i nt er n al str u ct ur e, ar e a, v ol u m e a n d h y dr o d y n a mi c 

pr o p erti es of a g gr e g at es w h e n s ettli n g t hr o u g h t h e w at er c ol u m n.  

W hil e M a n u s cri pt I  f o c us e d o n t h e N M R d eri v e d str u ct ur al r e pr es e nt ati o n of m ari n e s n ow 

a g gr e g at es, pr eli mi n ar y d at a c oll e ct e d fr o m N M R m e as ur e m e nts s h o w a t hr e e -di m e nsi o n al 

r e pr es e nt ati o n  of  t h e  diff usi o n-c o effi ci e nts  of  w at er  wit hi n  t h e  A g gr e g at e  ( F i g. 2 ).  T h es e 

o bs er v ati o ns s u g g est t h at m ost of t h e a g gr e g at e str u ct ur e is n ot c o nsi d er a bl y  li mit e d i n its 

diff usi o n  of  w at er  a n d  s ol ut es.  T his  is  i n  li n e  wit h  pr e vi o us  st u di es  w hi c h  s h o w e d  t h at 

a p p ar e nt diff usi vit y wit hi n m ari n e s n o w is n e arl y si mil ar t o t h e fr e e diff usi o n c o effi ci e nts i n 

s e a w at er ( Pl o u g & P ass o w 2 0 0 7). F urt h er, it h as b e e n s h o w n t h at t h e m aj orit y of a g gr e g at e 

str u ct ur es ar e c o m p os e d of T E P w hi c h ar e s u g g est e d t o n ot li mit diff usi o n wit hi n a g gr e g at es 

( Z ets c h e et al. 2 0 2 0).  

I n a d diti o n, t h e t hr e e-di m e nsi o n al vis u alis ati o n of diff usi o n c o effi ci e nts m a y gi v e i n di c ati o ns 

t o t h e f orm ati o n of a n o xi c mi cr o ni c h es w h er e diff usi o n is li mit e d a n d mi cr o bi al a cti vit y m a y 

tr a nsiti o n t o w ar ds a n a er o bi c m et a b olis m ( Kl a w o n n et al. 2 0 1 5). F urt h er, i n c o m bi n ati o n wit h 
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a n d  a g gr e g at es  t o  s u c c essf ull y  e n c o u nt er  a n d  p ot e nti all y  a g gr e g at e.  F urt h er,  it  h as  b e e n 

s h o w n  t h at  t h e  att a c h m e nt  effi ci e n c y  of  b a ct eri a  o nt o  a  pill ar  i n  l a mi n ar  fl o w  c o n diti o ns 

d e cr e as e d  wit h  i n cr e asi n g  fl o w  v el o cit y  a n d  i n cr e asi n g  di a m et er  of  t h e  pill ar  ( S e c c hi  et  al. 

2 0 2 0). T his  o utli n e d  li mit ati o n  i n  a g gr e g ati o n  i m pli es  t w o  t hi n gs:  ( 1) t h e  p ot e nti al  f or  a 

p arti cl e  t o  o v er c o m e  t h e  h y dr o d y n a mi c  e n vir o n m e nt  ar o u n d  a n  a g gr e g at e  a n d  c olli d e,  is 

d e p e n d e nt  o n  t h e  r el a ti v e  si z e  diff er e n c e  b et w e e n  t h e  e n c o u nt eri n g  p arti cl e  a n d  t h e 

a g gr e g at e a n d t h e s ettli n g v el o cit y, i. e. a l ar g e a n d f ast-s ettli n g a g gr e g at e f or ms a str o n g er 

“ h y dr o d y n a mi c  s hi el d ”  t h a n  a  s m all  a n d  sl o w -s ettli n g  p arti cl e.  ( 2)  I n  a  s etti n g  w h er e  t h e 

t er mi n al s ettli n g v el o cit y of a n a g gr e g at e is n ot r e a c h e d, t his “ h y dr o d y n a mi c s hi el d ” is n ot or 

o nl y p artl y est a blis h e d, t h us i n cr e asi n g t h e p ot e nti al f or a g gr e g ati o n wit h ot h er p arti cl es a n d 

a g gr e g at es.  

As a c o ns e q u e n c e, t his a g gr e g ati o n b e h a vi o ur of s m all si z e d p arti cl es m a y h a v e a s u bst a nti al 

i m p a ct  o n  t h e  w a y  a g gr e g at e  b all asti n g  o c c urs  i n  t h e  w at er  c ol u m n.  C o nsi d eri n g  t h at  a 

li mit ati o n  i n  t h e  att a c h m e nt  of  a  n o n-m otil e  m ut a nt  of  t h e  b a ct eri u m Ps e u d o m o n as 

a er u gi n os a ( u p t o 5 µ m i n l e n gt h; Di g gl e & W hit el a y 2 0 2 0) h as b e e n s h o w n at a fl o w s p e e d of 

1 2. 5  m d a y -1  ( S e c c hi et al. 2 0 2 0), it m a y b e s u g g est e d t h at fi n e gr ai n e d mi n er als i n t h e silt 

( 5 0 –  2  µ m si z e d) or cl a y ( <  2  µ m) si z e fr a cti o n ar e li mit e d i n t h eir pr o b a bilit y t o att a c h t o a 

s ettli n g a g gr e g a t e.  

A p ot e nti all y r el e v a nt o bs er v ati o n f or t h e b all asti n g b e h a vi o ur of fi n e -gr ai n e d mi n er als h as 

b e e n  m a d e  b y  v a n  d er  J a gt  et  al.  ( 2 0 1 8).  I n  t h eir  st u d y,  t h e y  c o n d u ct e d  e x p eri m e nts  t o 

i n v esti g at e t h e b all asti n g i m p a ct of wi n d c oll e ct e d S a h ar a n d ust o n t h e s ettli n g v el o cit y of 

m ari n e a g gr e g at es. T h eir st u d y s h o w e d t h at if p arti cl es ar e f or m e d i n s e a w at er wit h a d d e d 

S a h ar a n  d ust,  t h e  a v er a g e  s ettli n g  v el o citi es  of  t h e  f or m e d  a g gr e g at es  w h er e  si g nifi c a ntl y 

hi g h er  ( 4 3 0  ±  2 8 0  m  d a y -1 )  t h a n  f or  si mil ar  n o n-b all ast e d  a g gr e g at es  ( 1 3 3  ±  1 0 8  m  d a y -1 ). 

H o w e v er, if i n sit u c oll e ct e d a g gr e g at es w er e i n c u b at e d wit h S a h ar a n d ust, t h er e w er e n o 

si g nifi c a nt diff er e n c es i n si z e -s p e cifi c s ettli n g v el o citi es b et w e e n b all ast e d a n d n o n -b all ast e d 

a g gr e g at es ( n o n -b all ast e d a g gr e g at es = 3 1 9  ±  2 1 0  m  d a y -1 ; S a h ar a n d u st b all ast e d a g gr e g at es 

= 4 0 2  ±  2 8 0  m  d a y -1 ), t h u s i m pl yi n g t h at o nl y littl e t o n o n e of t h e s us p e n d e d d ust att a c h e d t o 

t h e alr e a d y f or m e d a g gr e g at es. I n t h e st u d y, t h e a ut h ors ar g u e d t h at t h e c arr yi n g c a p a cit y of 

t h e  pr ef or m e d  a g gr e g at es  w as  alr e a d y  e x pl oit e d,  w hi c h  pr e v e nt e d  t h e  d ust  t o  att a c h. 

H o w e v er,  gi v e n  t h at  t h e  p e a k  di a m et er  of  t h e  d ust  si z e  distri b uti o n  w as  3 0  µ m  ( gi v e n  i n 
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e n c o m p ass t h e t ur b ul e nt o c e a n s urf a c e t h at is e x p os e d t o at m os p h eri c f or ci n g ( Ri c h m a n et 

al.  1 9 8 7),  d e nsit y  l a y ers  s u c h  as  h al o cli n es  t h at  t e m p or aril y  sl o w  d o w n  s ettli n g  v el o citi es 

( Ki n dl er et al. 2 0 1 0, M a cI nt yr e et al. 1 9 9 5), m ar gi ns of c o unt er c urr e nt fl o w  s u c h as p ol e w ar d 

u n d er c urr e nts  (Fis c h er et al. 2 0 2 0, K ä m pf et al. 2 0 1 6 ) a n d b e nt hi c b o u n d ar y l a y ers t h at f or m 

a b o v e t h e s e a fl o or ( T h o ms e n & M c C a v e 2 0 0 0). A n e x a m pl e w o ul d b e t h e a e oli a n d e p ositi o n 

of d ust off n ort h -w est c o ast of Afri c a ( v a n d er D o es et al. 2 0 2 0), w hi c h w o ul d e nt er t h e u p p er 

mi x e d l a y ers wit h hi g h p h yt o pl a n kt o n a b u n d a n c es a n d t h us f or m b all ast e d a g gr e g at es i n t h e 

u p p er w at er c ol u m n ( v a n d er J a gt et al. 2 0 1 8).  

O n  t h e  ot h er  h a n d,  i n  ar e as  wit h  li mit e d  w at er  m o v e m e nt  a n d  a  u n if or m  w at er  c ol u m n 

c o m p ositi o n, p arti cl es a n d a g gr e g at es w o ul d r e a c h t h eir t er mi n al s ettli n g v el o cit y. T h er ef or e, 

h y dr o d y n a mi c e n vir o n m e nt w o ul d b e e x p e ct e d t o f ull y d e v el o p i n t h es e ar e as, t h us r e d u ci n g 

t h e  p ot e nti al  f or  a g gr e g ati o n.  T his  m a y  e x pl ai n  w h y s ettli n g  p arti cl es  h a v e  li mit e d  or  n o 

i m p a ct o n t h e distri b uti o n of p arti cl e cl o u ds (I v ers e n et al. 2 0 1 0, v a n d er J a gt et al. 2 0 2 0). 

W hil e p arti cl e cl o u ds d o h a v e a br o a d p arti cl e si z e -distri b uti o n wit h u p t o milli m etr e si z e d 

a g gr e g at es  ( R a ns o m  et  al.  1 9 9 8 ,  S a nts c hi  et  al.  1 9 9 8,  P ui g  et  al.  2 0 1 3, M a n u s cri pt  II ),  t h e 

m aj orit y of p arti cl es ar e ≤  3 0  µ m i n di a m et er, t h us li miti n g a p ot e nti al e n c o u nt er wit h v erti c al 

s ettli n g a g gr e g at es ( M c C a v e 1 9 8 3 , P ui g et al. 2 0 1 3, M a n u s cri pt II ). T h er ef or e, v erti c al s ettli n g 

p arti cl es a n d a g gr e g at es m a y i nt er a ct wit h t h e l ar g e si z e fr a cti o n of p arti cl es fr o m p arti cl e 

cl o u ds, h o w e v er, t h e y ar e u nli k el y t o c olli d e wit h s m all si z e d p arti cl es.  

Fr o m t h e s u g g est e d i m p a ct of t h e h y dr o d y n a mi c e n vir o n m e nt a n d i n p arti c ul ar t h e b o u n d ar y  

l a y er o n p arti cl e e n c o u nt er pr o b a bilit y a n d t h us a g gr e g ati o n, a c o n c e pt u al o v er vi e w is gi v e n 

i n fi g. 4  t o d e pi ct t h e p ot e nti al r ol e of t h e h y dr o d y n a mi c d e p e n d e nt a g gr e g ati o n p ot e nti al 

t hr o u g h o ut t h e w at er c ol u m n. 
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b e r e dir e ct e d t o t h e l e e w ar d si d e a n d a c c el er at e d b y t h e  r e d u c e d dr a g of t h e w a k e fl o w , t h us 

all o wi n g t o att a c h fr o m b e hi n d  ( Fi g. 3).  

A g e n er al ass u m pti o n t h at h as b e e n m a d e i n t h e pr e vi o us dis c ussi o n o n p arti cl e a g gr e g ati o n 

is,  t h at  l ar g er  si z e d  a g gr e g at es  h a v e  a  hi g h er  s ettli n g  v el o cit y  t h a n  s m all-si z e d  a g gr e g at es. 

T h er ef or e,  l ar g e  si z e d  a g gr e g at es  a p pr o a c h  t h e  s m all  si z e d  p arti cl e  vi a  diff er e nti al  s ettli n g 

w hi c h will c a us e a n e n c o u nt er wit h t h e p ot e nti al f or t h e m t o sti c k t o g et h er a n d a g gr e g at e. 

H o w e v er, r e c e nt st u di es h a v e s h o w n t h at i n -sit u m ari n e a g gr e g at es d o n ot s h o w a si z e -t o-

s ettli n g  r el ati o ns hi p  ( M a n u s cri pt  II ,  I v ers e n  &  L a m pitt  2 0 2 0)  a n d  t h at  s ettli n g  v el o citi es  of 

b all asti n g mi n er als s u c h as cr y o g e ni c g y ps u m or s a n d gr ai ns e x c e e d t h at of m ari n e p arti cl es 

w h e n  si mil arl y,  or  e v e n  s m all er  si z es  ( W oll e n b ur g  et  al.  2 0 2 0, K o m ar  1 9 7 8 ).  T h er ef or e, 

sit u ati o ns  w h er e a s m all si z e d f ast s ettli n g p arti cl e or a g gr e g at e a p pr o a c h es a l ar g e si z e d sl o w 

s ettli n g  a g gr e g at e  ar e  li k el y  t o  o c c ur  i n  sit u.  P ot e nti al  e x a m pl es  w o ul d  b e  t h e  r el e as e  of 

cr y o g e ni c g y p s u m fr o m s e a -i c e wit h c o m m o n si z es ar o u n d 1 m m or t h e a e oli a n d e p ositi o n of 

l ar g e si z e d s e di m e nt gr ai ns ( W oll e n b ur g et al. 2 0 2 0, At ki ns & D u n b ar 2 0 0 9). As a r es ult, t h e 

h y dr o d y n a mi c eff e ct of t h e b o u n d ar y l a y er w o ul d b e m u c h l ess pr o n o u n c e d si n c e t h e l ar g er 

ar e a a n d t h us fri cti o n of t h e l ar g e a g gr e g at e w o ul d r es ult i n a  hi g h er i n erti a, w hi c h w o ul d 

pr e v e nt it fr o m b ei n g d efl e ct e d b y t h e f ast s ettli n g b ut s m all p arti cl e. I n t h e c as e of s e a -i c e 

m e di at e d b all asti n g, i n cl u di n g t erri g e n o us m at eri al a n d cr y o g e ni c g y ps u m, w e e x p e ct t his t o 

b e  li k el y  t h e  m ost  c o m m o n  m e c h a nis m  of a g gr e g at e  b all asti n g  ( M a n u s cri pt  III ).  T his  w as 

i n di c at e d b y t h e d e p ositi o n of r el ati v el y l ar g e si z e d P h a e o c ystis  s p p. c ol o ni es at t h e s e a -fl o or 

wit h i n c or p or at e d cr y o g e ni c g y ps u m mi n er als ( W oll e n b ur g et al. 2 0 1 8).  
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C o n cl u si o n   

 

Esti m ati o ns o n t h e c ar b o n e x p ort vi a t h e bi ol o gi c al p u m p c o m m o nl y o nl y c o nsi d er t h e s urf a c e 

o c e a n  as  a  s o ur c e  f or  p arti cl es  a n d  a g gr e g at es  ( e. g.  H e ns o n  et  al.  2 0 1 2,  B o y d  et  al.  2 0 1 9, 

B u ess el er et al. 2 0 2 0, M a er z et al. 2 0 2 0) a n d r e c e nt esti m at es f or a n n u al c ar b o n e x p ort r a n g e 

b et w e e n 5 -1 7 G T C, i m pl yi n g a l ar g e u n c ert ai nt y i n o ur a bilit y t o d et e ct a n d q u a ntif y c ar b o n 

e x p ort  vi a t h e bi ol o g i c al p u m p ( B o y d et al 2 0 1 9). A s o utli n e d  i n t his t h esis, s u bs urf a c e s o ur c e d 

a g gr e g at es  a n d  p arti cl es  fr o m  t h e  c o nti n e nt al  s h el v es  ar e a n  a d diti o n al s o ur c e  w hi c h 

c o ntri b ut e s  t o gl o b al  c ar b o n fl u x es . St u di es t h at  att e m pt e d t o diff er e nti at e b et w e e n s urf a c e 

a n d  l at er al  s o ur c e d  e x p ort  i n  d e e p  o c e a n  tr a ps  s u g g est  l at er al  s o ur c e d  e x p ort  c o ntri b ut es 

b et w e e n 2 0 -8 0 %  of c oll e ct e d c ar b o n e x p ort  ( H w a n g et al. 2 0 1 5, L al a n d e et al. 2 0 1 6, F a hl & 

N öt hi g 2 0 0 7, S c h u lz et al. 2 0 2 1,  H w a n g et al. 2 0 1 7, C o nt e et al. 2 0 1 9, Bl att m a n n et al. 2 0 1 8, 

M a n u s cri pt  II ) a n d  g l o b al  o bs er v ati o ns  s h o w  t h e  c o nsist e nt  pr es e n c e  of  c o ast al  f or m e d 

p arti cl e cl o u ds w hi c h e x p a n d t hr o u g h o ut t h e gl o b al o c e a ns ( G ar d n er et al. 2 0 1 8 ). F urt h er, 

m at eri al e x p ort e d fr o m t h e e u p h oti c z o n e t o t h e s h all o w s e a-fl o or is i n c or p or at e d i nt o t h es e 

l at er al  e x p a n di n g  p arti cl e  cl o u ds,  gi vi n g  alr e a d y  s e di m e nt e d  or g a ni c  m att er  a  “s e c o n d 

c h a n c e ” t o e x p ort at d e e p er d e pt hs a n d s e q u est er c ar b o n f or l o n g er ti m es c al es ( B o y d et al. 

2 0 1 9 , M a n u s cri pt  II ). T h er ef or e,  as  l o n g  as  c ar b o n  fl u x  esti m at es  ar e  c o nsi d er e d t o  f or m 

e x cl usi v el y i n t h e s urf a c e o c e a n a n d e x p ort v erti c all y, w e ar e o nl y c o nsi d eri n g a “ p art of t h e 

pi ct ur e ” a n d t h us will n ot b e a bl e t o  u n d erst a n d t h e f u n cti o ni n g, n or  a c c ur at el y pr e di ct t h e 

t ot al a m o u nt of c ar b o n e x p ort b y t h e bi ol o gi c al p u m p.  

I n  a d diti o n,  t h e  p ar a m et eri z ati o n  of  p arti cl es  a n d  a g gr e g at es  i n  c urr e ntl y  est a blis h e d 

m et h o d ol o gi es  i ntr o d u c es  c o nsi d er a bl e  u n c ert ai nti es, fr o m t h e  st u d y  of  s m all  s c al e  s u b-

a g gr e g at e pr o c ess es  t o esti m at es of  c ar b o n fl u x es  t hr o u g h o ut t h e w at er c ol u m n. I n p arti c ul ar, 

t h e a c c ur at e d et er mi n ati o n of t h e i nt er n al a n d e xt er n al a g gr e g at e  m or p h ol o g y  is a cr u ci al 

a d v a n c e m e nt  t h at  h as  i m pli c ati o ns  f or  o bs er v ati o ns  o n  mi cr o bi al  r es pir ati o n,  mi cr o bi al 

c ol o ni z ati o n,  a g gr e g ati o n  a n d  b all asti n g,  a n d  esti m ati o ns  of  s ettli n g  v el o citi es  a n d  c ar b o n 

c o nt e nt  (M a n u s cri pt  I ,  M a n u s cri pt  II,  M a n u s cri pt  III). F urt h er,  n e w  a p pr o a c h es  f or  t h e 

s e p ar ati o n  b et w e e n s ettli n g  a n d  n o n - s ettli n g  p arti cl es  will  i m pr o v e  o ur  c a p a bilit y  t o 

a c c ur at el y  d et er mi n e  e x p ort  fl u x es  a n d  t h us  o ur  u n d erst a n di n g  of  t h e  bi ol o gi c al  p u m p  

( M or a di et al. i n pr ess). H o w e v er, t h es e o bs er v ati o ns als o r e v e al t h at as l o n g as w e h a v e n ot 
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r e vi s e d  th e  p ar a m et eri z ati o n  of  m ari n e  p arti cl es  a n d  a g gr e g at es,  dir e ct  m e as ur e m e nts  of 

c ar b o n e x p ort i. e. wit h s e di m e nt tr a ps ar e cr u ci al as a r ef er e n c e f or fl u x esti m ati o ns.  

 

O nl y if w e m a n a g e t o cl os e t h e g a p of c urr e nt u n c ert ai nti es o n o c e a ni c c ar b o n e x p ort, w e will 

b e a bl e  t o  pr oj e ct  t h e  r es p o ns e  of e art h’s  cli m at e  o n i n cr e asi n g  at m os p h eri c  C O2  

c o n c e ntr ati o ns. T h e n e w o bs er v ati o ns o utli n e d i n t his w or k pr o vi d es n e w i nsi g hts a n d m a y 

a ct  as  a  g ui d eli n e  f or  r el e v a nt  dir e cti o ns  of  f ut ur e  r es e ar c h  t o  i m pr o v e  o ur  at t e m pts  t o 

u n d erst a n d c ar b o n e x p ort b y t h e bi ol o gi c al p u m p.  
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s al p f a e c al p ell ets c o ntri b ut e e q u all y t o t h e c ar b o n fl u x at t h e A nt ar cti c P e ni ns ul a. 
N at ur e C o m m u ni c ati o ns , 1 2 ( 1), 1– 1 2. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 3 8/s 4 1 4 6 7 -0 2 1 -2 7 4 3 6 -9  

 

A b str a ct  

Krill a n d s al ps  ar e i m p ort a nt f or c ar b o n fl u x i n t h e S o ut h er n O c e a n, b ut t h e e xt e nt of t h eir 

c o ntri b uti o n a n d t h e c o ns e q u e n c es of s hifts i n d o mi n a n c e fr o m krill t o s al ps r e m ai n u n cl e ar. 

W e  pr es e nt  a  dir e ct  c o m p aris o n  of  t h e  c o ntri b uti o n  of  krill  a n d  s al p  f a e c al  p ell ets  ( F P)  t o 

v erti c al  c ar b o n  fl u x  at  t h e  A nt ar cti c  P e ni ns ul a  usi n g  a  c o m bi n ati o n  of  s e di m e nt  tr a ps,  F P 

pr o d u cti o n,  c ar b o n  c o nt e nt,  mi cr o bi al  d e gr a d ati o n,  a n d  krill  a n d  s al p  a b u n d a n c es.  S al ps 

pr o d u c e 4 -f ol d m or e F P c ar b o n t h a n krill, b ut t h e F P fr o m b ot h s p e ci es c o ntri b ut e e q u all y t o 

t h e c ar b o n fl u x at 3 0 0 m, a c c o u nti n g f or 7 5 % of t ot al c ar b o n. Krill F P ar e e x p ort e d t o 7 2 % t o 

3 0 0  m,  w hil e  8 0 %  of  s al p  F P  ar e  r et ai n e d  i n  t h e  mi x e d  l a y er  d u e  t o  fr a g m e nt ati o n.  T h us, 

d e cli ni n g krill a b u n d a n c es c o ul d l e a d t o d e cr e as e d c ar b o n fl u x, i n di c ati n g t h at t h e A nt ar cti c 

P e ni ns ul a c o ul d b e c o m e a l ess effi ci e nt c ar b o n si n k f or a nt hr o p o g e ni c C O 2 i n f ut ur e.  

 

A ut h or c o ntri b uti o n s:  

N. C. P., E. A. P., M. H.I. a n d B. M. c o n c e pt u alis e d t h e st u d y. N. C. P., M. H.I., C. M. F., C. K., E. A. P., 

F. K. a n d B. M. p erf or m e d fi el d w or k. F. K. pr o vi d e d t h e m e as ur e m e nts of pri m ar y pr o d u cti o n. 

M. B. a n d A. S. B. c ali br at e d t h e a c o usti c s yst e m a n d c oll e ct e d a c o usti c d at a o n b o ar d of R V 

P ol arst er n. X. L. W. a n d J. C. Z. c o n d u ct e d h y dr o a c o usti c a n al ys es a n d krill bi o m ass esti m at es. 

S. S. a n d N. C. P. c o n d u ct e d w or k i n t h e h o m e l a b or at or y. N. C. P. a n d M. H.I. p erf or m e d d at a 

a n al ys es. N. C. P. dr aft e d t h e m a n us cri pt, wit h t h e h el p of all a ut h ors.  
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A c k n o wl e d g m e nts  
 

T h e s ci e ntifi c w or k pr es e nt e d i n t his t h esis is n ot t h e pr o d u ct of a s i n gl e p ers o n, b ut t h e j oi nt 

eff ort of m a n y , a n d I w o ul d li k e t o gi v e m y si n c er e t h a n ks t o all of y o u w hi c h m a d e t his w or k 

p ossi bl e.  

First a n d f or e m ost, I w o ul d li k e t o t h a n k m y s u p er vis or M ort e n I v ers e n f or his g ui d a n c e d uri n g 

t h e  p eri o d  of  t h e  P h.D .. His  m e nt ori n g  all o w e d  m e  t o s h ar p e n  m y  criti c al  ass ess m e nt, 

br o a d e n e d m y p er c e pti o n o n  t h e o c e a n a n d all o w e d m e t o e x pl or e m y f ull p ot e nti al, w hi c h 

m a d e  m e gr o w as a n as piri n g s ci e ntist b ut als o as a p ers o n. T h a n k y o u, M ort e n!  

I w o ul d als o li k e t o t h a n k th e m e m b ers of m y P h. D.  t h esis c o m mitt e e H a n n a h M ar c h a nt, H ell e 

Pl o u g, J a n-H e n dri k H e h e m a n n, E v a -M ari a Z ets c h e a n d Cl ar a Fli ntr o p f or t h eir g ui d a n c e a n d 

s u p p ort. I w o ul d li k e t o t h a n k t h e m e m b ers of t h e P h. D.  d ef e n c e c o m mitt e e f or t h e criti c al 

e v al u ati o n of  m y t h esis.  

Gr e at t h a n ks g o  t o t h e c o-a ut h ors a n d c o ntri b ut ors I h a d t h e pl e as ur e t o w or k wit h. S p e ci al 

t h a n ks  g o’s  t o  E k k e h ar d  K üst er m a n n  w h o  wit h  gr e at  p ati e n c e  a n d  u nfl a g gi n g  e nt h usi as m 

h el p e d dri v e t h e m et h o d d e v el o p m e nt wit h M R i m a gi n g . S p e ci al t h a n ks g o’s als o t o G er h ar d 

B art z k e f or his gr e at s u p p ort  t o w ar ds t h e e n d of t h e t h esis a n d p ati e n c e w h e n e x pl ai ni n g t h e 

pri n ci pl es of s m all -s c al e fl ui d d y n a mi cs.  I w a nt t o t h a n k m y f or m er a n d c urr e nt c oll e g es i n t h e 

S e a P u m p gr o u p w hi c h al w a ys cr e at e d a ni c e a n d s u p p orti v e at m os p h er e a n d wit h w hi c h I 

s h ar e d c o u ntl ess l a u g hs a n d f u n m o m e nts.  

S p e ci al  t h a n ks  g o’s  t o  m y  fri e n ds  w hi c h  h a v e  b e e n  a  gr e at  s u p p ort  a n d  s o ur c e  of 

e n c o ur a g e m e nt d uri n g t h e P h . D.. I n p arti c ul ar I w a nt t o t h a n k T h a n os, J uli a n, S w a ntj e, Ri e k e, 

P atri ci a a n d V er o f or t h e c o u ntl ess w o n d erf ul m o m e nts a n d s u p p ort d uri n g t h e P h. D. , b ut 

als o d uri n g t h e at ti m es h ars h p eri o ds  d uri n g t h e p a n d e mi c. I w a nt t o t h a n k m y f a mil y f or 

t h eir e n dl ess s u p p ort d uri n g m y u ni v ersit y ti m es a n d p eri o d of t h e P h. D. . 

L ast  b ut  c ert ai nl y  n ot  l e ast,  I  w a nt  t o  t h a n k  L a ur a  f or  t h e  m a n y  w o n d erf ul  y e ars  w e  h a v e 

s h ar e d,  gr o w n  a n d  s u p p ort e d  e a c h  ot h er .  I  c ert ai nl y  w o ul d  n ot  b e  w h er e a n d  w h o  I  a m 

wit h o ut y o u.  
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S u p pl e m e nt ar y i nf or m ati o n f or 
m a n us cri pt I  

 

T hr e e -di m e n si o n al vi s u ali z ati o n of m ari n e s n o w u si n g m a g n eti c r e s o n a n c e 

i m a gi n g 

 
St eff e n  S w o b o d a 1 * , E k k e h ar d K ü st er m a n n2 , G er h ar d B art z k e1 , Ri c ar d a G att er1 , N a sr oll a h M or a di1 , 

A n n a Bi a st o c h 1 , W olf g a n g Dr e h er2 , M ort e n H.  I v er s e n1, 3  

 
1 M A R U M –  C e nt er  f or  M ari n e  E n vir o n m e nt al  S ci e n c es,  U ni v ersit y  of  Br e m e n,  2 8 3 5 9  Br e m e n, 

G er m a n y.  

2 C h e mistr y D e p art m e nt, U ni v ersit y of Br e m e n, 2 8 3 5 9 Br e m e n, G er m a n y.  

3 S e cti o n f or  P ol ar Bi ol o gi c al O c e a n o gr a p h y, Alfr e d W e g e n er I nstit ut e H el m h olt z C e ntr e f or P ol ar a n d 

M ari n e R es e ar c h, 2 7 5 7 0 Br e m er h a v e n, G er m a n y.  

 
C orr e s p o n di n g a ut h or s:  

St eff e n S w o b o d a  

M ort e n I v ers e n  

 

C o nt e nt s : 
 

Fi g ur es S 1 t o S 3  
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Fi g. S 2. C a m er a i m a g e of t h e m e a s ur e d a g gr e g at e d uri n g r e s pir ati o n m e a s ur e m e nt s i n t h e fl o w c h a m b er.  S et i n 
r el ati o n t o t h e N M R-d eri v e d m o d el, t h e a g gr e g at e is f a ci n g t h e dir e cti o n of t h e x -a xis ( Fi g. 1 d i n t h e m ai n t e xt).  

 
 
 
 
 

 
Fi g. S 1. N M R d eri v e d a g gr e g at e v ol u m e wit h m a n u all y i n cl u d e d ( d ar k bl u e) a n d e x cl u d e d ( p ur pl e) v o x el s.  
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Fi g. S 3 . Fl o w v el o cit y pr ofil e s al o n g t h e Z a xi s fr o m t h e m o d el o ut p ut. I n di vi d u al fl o w v el o citi es fr o m t h e m o d el a g gr e g at e 
(r e d), o pti c al d eri v e d elli ps oi d ( d ar k bl u e) a n d s p h er e ( bl a c k) as w ell as t h e diff er e n c e i n fl o w v el o cit y b et w e e n m o d el 
a g gr e g at e a n d t h e elli ps oi d (li g ht bl u e) a n d m o d el a g gr e g at e a n d t h e s p h er e ( gr e y)  ar e d e pi ct e d r es p e cti v el y.  
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S u p pl e m e nt ar y i nf or m ati o n f or 
m a n us cri pt II  

 
L at er al  a d v e cti o n  of s h elf pr o d u c e d or g a ni c m att er i s t h e m ai n c o ntri b ut or t o 

d e e p o c e a n c ar b o n fl u x  i n t h e C a p e Bl a n c U p w elli n g r e gi o n 

 

St eff e n S w o b o d a 1 * , H a n n a h M ar c h a nt 1, 2 , S o er e n A h m er k a m p1, 2 , J a n-H e n dri k H e h e m a n n 1, 2 , 

H a g e n B u c k -Wi e s e 1, 2 , F ar o o q M oi n J al al u d di n1, 2 , M ari u s B e c k er3 , Arj u n C h e n n u4 , O s c ar E. 

R o m er o 1, 6 , K ai S c h w alf e n b er g5 , Si m o n R a m o n d e n c1, 6 , M ort e n H. I v er s e n1, 6 *  

 

1 M A R U M a n d U ni v ersit y of Br e m e n, L e o b e n er Str. 8, 2 8 3 5 9 Br e m e n, G er m a n y  

2 M a x Pl a n c k I nstit ut e f or M ari n e Mi cr o bi ol o g y, C elsi usstr a ß e 1 , 2 8 3 5 9 Br e m e n, G er m a n y  

3 Ki el U ni v ersit y, I nstit ut e of G e os ci e n c es, Ott o -H a h n -Pl at z 1, 2 4 1 1 8 Ki el, G er m a n y  

4 L ei b ni z C e ntr e f or Tr o pi c al M ari n e R es e ar c h F a hr e n h eitstr a ß e 6 , 2 8 3 5 9 Br e m e n, G er m a n y 

5 I n stit ut e f or C h e mi str y a n d Bi ol o g y of t h e M ari n e E n vir o n m e nt, C arl -v o n -Ossi et z k y -Str a ß e 9 -1 1 , 

2 6 1 2 9 Ol d e n b ur g, G er m a n y  

6 Alfr e d W e g e n er I nstit ut e, Alfr e d W e g e n er I nstit ut e H el m h olt z C e ntr e f or P ol ar a n d M ari n e 

R es e ar c h, A m H a n d els h af e n 1 2, 2 7 5 7 0 Br e m er h a v e n, G er m a n y  

 

* C orr es p o n di n g a ut h ors:  

 
St eff e n S w o b o d a  

M ort e n H. I v ers e n  

 

 

 

 

C o nt e nt s : 
 

Fi g ur es S 1 t o S 9  
T a bl es S 1 t o S 3  
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Fi g ur e S 1. R e pr es e nt ati v e p arti cl e si z e distri b uti o n as a f u n cti o n of p arti cl e c o u nt d eri v e d fr o m p arti cl e c a m er a 
pr ofil e G e o B 2 3 6 0 4 _ 0 1 ( bl u e li n e s h o ws a p ol y n o mi al r e gr essi o n, d e gr e e = 5, gr e y ar e a s h o ws 9 5 % c o nfi d e n c e 
i nt er v al; Pr ofil e s h o w n i n Fi g. S 6 & T a bl e S 1). T h e r e d v erti c al li n e i n di c at es t h e t hr es h ol d si z e of 1 0 7 µ m as t h e 
mi ni m u m si z e f or a n a c c ur at e r e pr es e nt ati o n of p arti cl es i n t h e w at er c ol u m n. T h e d e cr e asi n g sl o p e f or s m all er 
si z e p arti cl es si z e bi ns i n di c at es t h at o nl y a fr a cti o n o f p arti cl es c o ul d b e o bs er v e d b el o w a si z e of 1 0 7 µ m. A xis 
ar e l o g 1 0 tr a nsf or m e d. Z er o v al u es fr o m p arti cl e c a m er a i m a g es t h at i n cl u d e d n o p arti cl es fr o m a r es p e cti v e 
si z e cl ass w er e r e m o v e d.  
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Fi g ur e S 2. L o g arit h mi c c ur v e fit o n c ar b o n s p e cifi c r es p ir ati o n r at es of m ari n e a g gr e g at es o bt ai n e d fr o m t h e 
lit er at ur e a n d pr o c ess st u d y i n 2 0 1 9. D et ail e d v al u es ar e list e d i n s u p pl e m e nt ar y t a bl e S 2. 
 
 

 
 

Fi g ur e S 3. Pr ofil es ( bl a c k li n es) of o x y g e n ( a), s ali nit y ( b), t e m p er at ur e ( c) a n d d e nsit y ( d) al o n g a cr oss -s h elf 
tr a ns e ct. T h e d e ns er w at er wit h l o w er e d v al u es of O x y g e n, S ali nit y a n d T e m p er at ur e i n t h e b ott o m 5 0 m 
i n di c at es d e e p w at er is u p w ell e d a n d a d v e ct e d o n t h e s h all o w s h elf i n a ~ 5 0 m t hi c k b ott o m l a y er. Pr ofil es w er e 
o bt ai n e d d uri n g t h e pr o c ess st u d y (J a n u ar y 2 0 1 9)  
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Fi g ur e S 4. S hi p b as e d a n e m o m et er m e as ur e m e nts of wi n d dir e cti o n a n d s p e e d d uri n g s a m pli n g o n t h e s h all o w 
s h elf ( C B s h) d uri n g t h e pr o c ess st u d y (J a n u ar y 2 0 1 9). S p o k e a n gl e i n di c at es t h e dir e cti o n t h e wi n d bl e w fr o m 
a n d s p o k e si z e i n di c at es t h e d ur ati o n i n %. T h e wi n d s p e e d of s p o k es is i n di c at e d b y t h eir r es p e cti v e c ol o ur.  
 

 
Fi g ur e S 5. M e as ur e d p arti cl e v ol u m e fr o m e a c h i n di vi d u al p arti cl e c a m er a pr ofil e at C B s d uri n g t h e pr o c ess 
st u d y (J a n u ar y 2 0 1 9) ar e s h o w n as ( a) t ot al p arti cl e v ol u m e i n t h e 4 0 0  –  1 0 0 0  µ m si z e cl ass es a v er a g e d o v er 9 
m v erti c al st e ps a n d ( b) st a c k e d ar e a of p arti cl e v ol u m e fr o m p arti cl e si z e cl ass es b et w e e n 1 3 6 –  1 3 8 6  µ m. 
N u m b ers a b o v e i n di vi d u al pr ofil es i n di c at e t h e c ast n u m b er (s e e d et ails i n t a bl e S 1).  

2 4. 0 1. 2 0 1 9 – 2 6. 0 1. 2 0 1 9 2 6. 0 1. 2 0 1 9 – 2 7. 0 1. 2 0 1 9 2 7. 0 1. 2 0 1 9 – 2 8. 0 1. 2 0 1 9

a

b
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Fi g ur e S 6. P arti cl e v ol u m e fl u x wit hi n e a c h p arti cl e si z e -cl ass d et er mi n e d fr o m t h e g el tr a ps d e pl o y e d as p art of 
t h e drifti n g s e di m e nt tr a ps d uri n g t h e pr o c ess st u d y (J a n u ar y 2 0 1 9) . T h e t o p gr e y p a n els s h o w t h e st ati o ns of 
d e pl o y m e nt w hil e t h e ri g ht gr e y p a n els s h o w t h e d e pt h fr o m w hi c h t h e p arti cl e v ol u m e fl u x w as c oll e ct e d. Bl u e 
p oi nts d e pi ct m ari n e s n o w p arti cl e v ol u m e w hil e r e d p oi nts d e pi ct f e c al p ell et v ol u m e.  
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Fi g ur e S 7. W e e kl y a v er a g e c hl or o p h yll v al u es d uri n g J a n u ar y 2 0 1 9, d eri v e d fr o m VII R S  ( Visi bl e 
I nfr ar e d I m a gi n g R a di o m et er S uit e) wit h a s p ati al r es ol uti o n of 4. 1 7 k m 2 . L a b els i n di c at e t h e 
s a m pli n g ar e a d uri n g t h e pr o c ess st u d y (J a n u ar y 2 0 1 9).  
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Fi g ur e S 8. M o nt hl y a v er a g e A er os ol O pti c al T hi c k n ess ( A O T) d uri n g J a n u ar y 2 0 1 9, d eri v e d fr o m 
M O DI S ( M o d er at e R es ol uti o n I m a gi n g S p e ctr or a di o m et er s e ns or) wit h a s p ati al r es ol uti o n of 0. 1 °. 
P a n el a s h o ws t h e a v er a g e A O T a cr oss t h e tr o pi c al a n d s u btr o pi c al A tl a nti c. P a n el b s h o ws a v er a g e 
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1 5 4  

T a bl e S 1. D et ail e d s a m pli n g o v er vi e w d uri n g t h e pr o c ess st u d y o n r es e ar c h e x p e diti o n P O S 5 3 1 
a b o ar d R V P os ei d o n  i n 2 0 1 9. T h e t a bl e s h o ws t h e d e pl o y m e nt ar e a, st ati o n n u m b er, ti m e of 
d e pl o y m e nt, d e pl o y e d i nstr u m e nt, l atit u d e a n d l o n git u d e of t h e d e pl o y m e nt, t ot al w at er d e pt h 
( b ott o m d e pt h), wi n d dir e cti o n, a n d wi n d v el o cit y. F or t h e drifti n g s e di m e nt tr a ps w e pr o vi de t h e 
p ar a m et ers at t h e ti m e of d e pl o y m e nt. All tr a ps w er e r e c o v er e d ~ 2 4 h aft er d e pl o y m e nt.  

Ar e a  S t ati o n n u m b er 
Ti m e st a m p  at 
d e pl o y m e nt  

D e pl o y e d d e vi c e  L atit u d e  L o n git u d e  
B ott o m 
d e pt h 
( m) 

Wi n d 
Dir e cti o n (°)  

Wi n d V el o cit y 
( m s-1 ) 

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 2 _ 1 9  2 4/ 0 1/ 2 0 1 9 1 1: 0 8  M ari n e s n o w c at c h er  2 0 ｰ  4 6, 3 4 5' N  0 1 7 ｰ  1 0, 8 5 9' W  2 7. 7  5 9. 5  7. 1  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 2 _ 1 8  2 4/ 0 1/ 2 0 1 9 0 9: 4 1  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 6, 3 5 6' N  0 1 7 ｰ  1 0, 8 6 1' W  2 6. 8  6 7. 8  1 0. 8  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 2 _ 1 7  2 4/ 0 1/ 2 0 1 9 0 9: 0 1  C T D  2 0 ｰ  4 6, 3 2 4' N  0 1 7 ｰ  1 0, 9 1 2' W  2 7. 2  6 2  8. 8  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 2 _ 0 8  2 3/ 0 1/ 2 0 1 9 1 9: 1 9  M ari n e s n o w c at c h er  2 0 ｰ  4 6, 3 2 9' N  0 1 7 ｰ  1 0, 9 1 2' W  2 7. 8  3 5 5. 9  8. 5  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 2 _ 0 6  2 3/ 0 1/ 2 0 1 9 1 8: 2 6  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 6, 3 1 4' N  0 1 7 ｰ  1 0, 9 1 7' W  2 8. 5  3 4 3. 6  8  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 2 _ 0 7  2 3/ 0 1/ 2 0 1 9 1 8: 5 5  C T D  2 0 ｰ  4 6, 3 2 6' N  0 1 7 ｰ  1 0, 9 1 9' W  2 8. 2  3 5 3. 9  6. 9  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 2 _ 2 1  2 4/ 0 1/ 2 0 1 9 1 3: 3 0  C T D  2 0 ｰ  4 6, 3 6 5' N  0 1 7 ｰ  1 0, 9 2 4' W  2 9. 2  1. 2  5. 8  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 9 _ 0 2  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 2 0: 1 5  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 6, 3 7 2' N  0 1 7 ｰ  1 1, 0 0 7' W  2 8. 1  3 5 2. 9  7. 4  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 9 _ 0 1  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 9: 5 6  C T D  2 0 ｰ  4 6, 3 4 2' N  0 1 7 ｰ  1 1, 0 2 5' W  2 8. 3  3 4 8. 5  6. 4  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 8 _ 0 1  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 8: 4 2  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 6, 2 5 1' N  0 1 7 ｰ  1 4, 4 0 4' W  3 9. 1  3 5 4. 9  5. 5  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 8 _ 0 2  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 8: 5 5  C T D  2 0 ｰ  4 6, 2 5 6' N  0 1 7 ｰ  1 4, 4 0 9' W  3 8. 1  3 5 6. 4  6. 2  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 7 _ 0 1  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 7: 3 0  C T D  2 0 ｰ  4 6, 3 1 5' N  0 1 7 ｰ  1 9, 3 4 8' W  4 6. 5  3 3 9. 5  6. 1  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 7 _ 0 2  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 7: 5 0  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 6, 3 0 4' N  0 1 7 ｰ  1 9, 3 6 5' W  4 6. 5  3 4 2. 4  7. 9  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 3 1  2 8/ 0 1/ 2 0 1 9 0 4: 1 9  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 6, 7 3 8' N  0 1 7 ｰ  2 5, 3 5 3' W  5 8. 2  3 0. 4  8. 5  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 2 9  2 8/ 0 1/ 2 0 1 9 0 3: 5 2  C T D  2 0 ｰ  4 6, 7 1 1' N  0 1 7 ｰ  2 5, 3 6 7' W  5 8  3 0  9. 3  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 2 3  2 7/ 0 1/ 2 0 1 9 1 6: 4 1  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 6, 7 1 8' N  0 1 7 ｰ  2 5, 4 6 2' W  5 8. 7  3 5 3. 4  6. 1  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 2 5  2 7/ 0 1/ 2 0 1 9 2 1: 0 0  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 6, 5 2 3' N  0 1 7 ｰ  2 5, 4 7 4' W  5 8. 5  1 0. 7  9. 1  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 2 6  2 7/ 0 1/ 2 0 1 9 2 1: 5 9  C T D  2 0 ｰ  4 6, 5 5 9' N  0 1 7 ｰ  2 5, 4 8 4' W  5 7. 5  1 9. 5  9. 8  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 1 8  2 7/ 0 1/ 2 0 1 9 1 3: 0 2  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 6, 7 6 2' N  0 1 7 ｰ  2 5, 5 0 6' W  5 9  3 2  5. 9  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 1 7  2 7/ 0 1/ 2 0 1 9 1 2: 4 1  M ari n e s n o w c at c h er  2 0 ｰ  4 6, 7 8 6' N  0 1 7 ｰ  2 5, 5 2 5' W  5 8. 2  2 6. 1  5. 1  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 2 1  2 7/ 0 1/ 2 0 1 9 1 6: 0 2  C T D  2 0 ｰ  4 6, 7 5 5' N  0 1 7 ｰ  2 5, 5 4 7' W  5 9. 2  3 5 2. 5  5. 8  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 1 5  2 7/ 0 1/ 2 0 1 9 1 0: 5 1  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 6, 6 3 5' N  0 1 7 ｰ  2 5, 5 5 5' W  5 8. 5  4 7. 6  6. 1  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 1 2  2 7/ 0 1/ 2 0 1 9 0 9: 5 8  Pri m ar y Pr o d u cti o n  2 0 ｰ  4 6, 7 1 5' N  0 1 7 ｰ  2 5, 6 4 5' W  5 8. 7  4 9. 3  7. 3  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 1 2  2 7/ 0 1/ 2 0 1 9 0 9: 5 8  C T D  2 0 ｰ  4 6, 7 1 5' N  0 1 7 ｰ  2 5, 6 4 5' W  5 8. 7  4 9. 3  7. 3  

C Bs h  G e o B 2 3 6 1 0 _ 0 1  2 7/ 0 1/ 2 0 1 9 0 7: 5 8  C T D  2 0 ｰ  4 6, 6 2 0' N  0 1 7 ｰ  2 5, 6 8 0' W  5 9. 2  3 3. 1  7. 3  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 6 _ 0 1  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 5: 3 6  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 7, 3 5 8' N  0 1 7 ｰ  3 1, 7 2 1' W  7 6. 2  3 3 8  2. 8  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 6 _ 0 2  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 5: 5 4  C T D  2 0 ｰ  4 7, 3 8 7' N  0 1 7 ｰ  3 1, 7 2 9' W  7 5. 9  3 2 7. 5  3. 3  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 5 _ 0 1  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 3: 3 6  C T D  2 0 ｰ  4 7, 8 2 9' N  0 1 7 ｰ  3 7, 6 9 2' W  9 3. 8  6 5  5. 2  

C Bs h  G e o B 2 3 6 0 5 _ 0 2  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 3: 5 9  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 7, 9 5 5' N  0 1 7 ｰ  3 7, 7 6 7' W  9 4  6 9. 4  5. 4  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 4 _ 0 2  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 2: 1 5  C T D  2 0 ｰ  4 8, 5 9 1' N  0 1 7 ｰ  4 0, 5 7 5' W  4 2 1. 7  5 2. 1  6. 8  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 4 _ 0 1  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 1: 3 1  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 8, 5 2 2' N  0 1 7 ｰ  4 0, 5 8 9' W  4 2 8. 8  6 0. 4  6. 7  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 3 8  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 1 0: 3 4  M ari n e s n o w c at c h er  2 0 ｰ  4 9, 7 3 7' N  0 1 7 ｰ  4 3, 5 6 9' W  6 8 7. 9  4 8. 9  6. 9  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 3 7  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 0 9: 3 6  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 9, 8 6 8' N  0 1 7 ｰ  4 3, 6 4 0' W  6 8 9. 6  4 8  6. 8  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 2 1  2 5/ 0 1/ 2 0 1 9 2 1: 5 9  C T D  2 0 ｰ  4 7, 8 9 3' N  0 1 7 ｰ  4 3, 6 4 8' W  6 3 6  2. 2  8. 1  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 3 7  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 0 9: 3 1  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 9, 8 7 9' N  0 1 7 ｰ  4 3, 6 5 3' W  6 9 0. 5  4 9. 1  6. 4  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 1 9  2 5/ 0 1/ 2 0 1 9 2 0: 3 1  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 8, 1 9 4' N  0 1 7 ｰ  4 4, 0 2 4' W  6 7 1. 7  9. 8  7  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 0 3  2 5/ 0 1/ 2 0 1 9 1 0: 0 0  Pri m ar y Pr o d u cti o n  2 0 ｰ  4 8, 2 9 9' N  0 1 7 ｰ  4 4, 3 1 1' W  7 0 8. 8  5 5. 1  9. 8  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 0 3  2 5/ 0 1/ 2 0 1 9 1 0: 0 0  C T D  2 0 ｰ  4 8, 2 9 9' N  0 1 7 ｰ  4 4, 3 1 1' W  7 0 8. 8  5 5. 1  9. 8  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 3 1  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 0 6: 0 1  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 9, 2 9 2' N  0 1 7 ｰ  4 4, 3 7 8' W  7 5 3  4 5. 9  8. 3  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 1 5  2 5/ 0 1/ 2 0 1 9 1 7: 3 0  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 8, 6 6 1' N  0 1 7 ｰ  4 4, 4 5 4' W  7 2 8. 7  3 5 9. 1  4  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 2 8  2 6/ 0 1/ 2 0 1 9 0 4: 0 0  C T D  2 0 ｰ  4 9, 1 5 7' N  0 1 7 ｰ  4 4, 5 2 0' W  7 4 8. 8  4 0. 9  8. 3  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 0 1  2 5/ 0 1/ 2 0 1 9 0 9: 0 3  Drifti n g s e di m e nt tr a p  2 0 ｰ  4 8, 4 2 6' N  0 1 7 ｰ  4 4, 5 5 0' W  7 3 9. 7  3 8  9. 6  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 0 9  2 5/ 0 1/ 2 0 1 9 1 4: 0 2  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  4 8, 2 0 8' N  0 1 7 ｰ  4 4, 6 0 7' W  7 5 0. 1  6 8. 9  6. 1  

C Bs  G e o B 2 3 6 0 3 _ 1 2  2 5/ 0 1/ 2 0 1 9 1 6: 0 2  C T D  2 0 ｰ  4 8, 6 3 2' N  0 1 7 ｰ  4 4, 7 7 9' W  7 7 7. 9  1 9. 7  3. 3  

Tr a ns e ct  G e o B 2 3 6 1 1 _ 0 1  2 8/ 0 1/ 2 0 1 9 1 5: 2 1  C T D  2 0 ｰ  5 0, 0 4 7' N  0 1 8 ｰ  0 4, 5 2 5' W  1 3 1 8. 9  3 7. 3  1 1. 7  

Tr a ns e ct  G e o B 2 3 6 1 1 _ 0 2  2 8/ 0 1/ 2 0 1 9 1 6: 4 9  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  5 0, 0 5 3' N  0 1 8 ｰ  0 4, 5 3 0' W  1 5 7 0. 5  1 8. 7  1 1. 9  

Tr a ns e ct  G e o B 2 3 6 1 2 _ 0 1  2 8/ 0 1/ 2 0 1 9 2 0: 2 8  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  5 0, 8 0 8' N  0 1 8 ｰ  2 4, 2 0 1' W  2 0 9 8. 2  2 7. 4  1 2. 5  

Tr a ns e ct  G e o B 2 3 6 1 2 _ 0 2  2 8/ 0 1/ 2 0 1 9 2 1: 1 7  C T D  2 0 ｰ  5 0, 8 2 7' N  0 1 8 ｰ  2 4, 2 2 2' W  2 0 9 8. 9  2 7. 2  1 3. 1  

C B e u  G e o B 2 3 6 1 3 _ 0 2  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9 0 8: 4 3  C T D  2 0 ｰ  5 0, 9 7 6' N  0 1 8 ｰ  4 4, 2 1 9' W  2 6 9 2  3 7. 5  1 2. 6  

C B e u  G e o B 2 3 6 1 3 _ 0 1  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9 0 8: 0 7  Drifti n g s e di m e nt tr a p  2 0 ｰ  5 0, 9 4 8' N  0 1 8 ｰ  4 4, 2 2 4' W  2 6 9 3. 1  3 8. 8  1 1. 5  

C B e u  G e o B 2 3 6 1 3 _ 0 3  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9 1 0: 0 4  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  5 1, 0 8 4' N  0 1 8 ｰ  4 4, 4 9 3' W  2 7 1 2. 4  4 7. 4  1 2  

C B e u  G e o B 2 3 6 1 3 _ 0 5  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9 1 2: 4 3  M ari n e s n o w c at c h er  2 0 ｰ  5 0, 9 7 3' N  0 1 8 ｰ  4 4, 8 1 1' W  2 7 1 1. 9  3 8. 9  9. 6  

C B e u  G e o B 2 3 6 1 3 _ 0 6  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9 1 3: 0 9  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  5 0, 9 4 4' N  0 1 8 ｰ  4 4, 8 1 6' W  2 7 2 4  5 3. 4  1 2. 7  

C B e u  G e o B 2 3 6 1 3 _ 0 7  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9 1 4: 0 4  C T D  2 0 ｰ  5 0, 7 5 1' N  0 1 8 ｰ  4 5, 0 4 5' W  2 7 1 5  3 6. 3  1 2  

C B e u  G e o B 2 3 6 1 3 _ 0 8  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9 1 6: 2 9  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  5 0, 3 0 3' N  0 1 8 ｰ  4 7, 4 6 0' W  2 8 0 2  3 0. 7  1 2. 6  

C B e u  G e o B 2 3 6 1 3 _ 0 9  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9 2 0: 3 0  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  5 1, 1 5 5' N  0 1 8 ｰ  4 8, 7 3 5' W  2 8 6 2. 5  3 3. 8  1 1. 4  

C B e u  G e o B 2 3 6 1 3 _ 1 0  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9 2 1: 2 4  C T D  2 0 ｰ  5 1, 2 6 0' N  0 1 8 ｰ  4 8, 8 3 0' W  2 8 4 7. 8  4 1. 3  1 2  

C B e u  G e o B 2 3 6 1 3 _ 1 1  3 0/ 0 1/ 2 0 1 9 0 7: 0 2  P arti cl e  c a m er a  2 0 ｰ  5 0, 7 9 5' N  0 1 8 ｰ  5 3, 6 4 8' W  3 1 2 1. 2  3 9. 2  1 1. 2  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 1 2  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9 1 2: 5 2  M ari n e s n o w c at c h er  2 1 ｰ  1 2, 3 1 6' N  0 2 0 ｰ  5 1, 9 1 9' W  4 1 4 8. 2  7 0. 6  9. 9  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 1 5  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9 1 4: 0 6  P arti cl e  c a m er a  2 1 ｰ  1 2, 1 5 2' N  0 2 0 ｰ  5 2, 1 2 3' W  4 1 4 9. 6  7 6  1 0. 3  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 0 7  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9 1 0: 0 0  C T D  2 1 ｰ  1 2, 5 3 0' N  0 2 0 ｰ  5 2, 2 2 9' W  4 1 6 9. 6  6 3. 4  9. 3  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 1 8  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9 1 6: 0 1  Pri m ar y Pr o d u cti o n  2 1 ｰ  1 1, 5 1 0' N  0 2 0 ｰ  5 2, 2 8 2' W  4 1 5 2. 1  5 9  9. 6  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 1 8  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9 1 6: 0 1  C T D  2 1 ｰ  1 1, 5 1 0' N  0 2 0 ｰ  5 2, 2 8 2' W  4 1 5 2. 1  5 9  9. 6  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 0 6  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9 0 9: 0 6  Drifti n g s e di m e nt tr a p  2 1 ｰ  1 2, 5 6 1' N  0 2 0 ｰ  5 2, 4 9 9' W  4 1 5 3. 4  7 3. 2  1 0. 8  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 0 2  2 0/ 0 1/ 2 0 1 9 1 8: 5 2  P arti cl e  c a m er a  2 1 ｰ  1 2, 6 0 4' N  0 2 0 ｰ  5 2, 5 2 3' W  4 1 5 4. 1  5 7. 4  1 2. 1  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 0 3  2 0/ 0 1/ 2 0 1 9 1 8: 5 9  P arti cl e  c a m er a  2 1 ｰ  1 2, 5 9 7' N  0 2 0 ｰ  5 2, 5 2 6' W  4 1 5 3. 6  5 8. 8  1 1. 8  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 0 1  2 0/ 0 1/ 2 0 1 9 1 7: 0 3  C T D  2 1 ｰ  1 2, 6 1 8' N  0 2 0 ｰ  5 2, 5 3 2' W  4 1 5 1. 8  5 7. 7  9. 3  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 2 0  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9 1 7: 3 2  P arti cl e  c a m er a  2 1 ｰ  1 1, 0 1 6' N  0 2 0 ｰ  5 2, 7 3 4' W  4 1 5 1. 1  5 7. 3  9. 4  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 4 3  2 2/ 0 1/ 2 0 1 9 0 9: 2 2  P arti cl e  c a m er a  2 1 ｰ  0 7, 0 3 4' N  0 2 0 ｰ  5 3, 2 8 2' W  4 2 2 4. 7  7 7. 3  1 1. 9  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 2 4  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9 2 0: 3 2  P arti cl e  c a m er a  2 1 ｰ  1 0, 0 9 2' N  0 2 0 ｰ  5 3, 4 8 9' W  4 1 5 3. 3  6 8. 5  9. 1  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 3 7  2 2/ 0 1/ 2 0 1 9 0 6: 0 4  P arti cl e  c a m er a  2 1 ｰ  0 8, 9 0 6' N  0 2 0 ｰ  5 3, 5 5 6' W  4 1 4 8. 6  6 7  1 2  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 3 5  2 2/ 0 1/ 2 0 1 9 0 4: 0 2  C T D  2 1 ｰ  0 9, 2 5 0' N  0 2 0 ｰ  5 3, 7 3 8' W  4 1 5 9. 7  6 0. 2  9  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 2 6  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9 2 2: 0 0  C T D  2 1 ｰ  0 9, 7 9 4' N  0 2 0 ｰ  5 3, 8 1 8' W  4 1 5 5  4 9. 6  1 0. 9  

C B m es o  G e o B 2 3 6 0 1 _ 2 6  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9 2 2: 0 6  C T D  2 1 ｰ  0 9, 7 8 7' N  0 2 0 ｰ  5 3, 8 2 6' W  4 1 5 2. 8  5 8. 2  1 1. 3  
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1 5 5  

T a bl e S 2. S e di m e nt c h ar a ct eristi cs a n d i n p uts f or O 2 fl u x c al c ul ati o n. S e e A h m er k a m p et al. ( 2 0 1 7) f or 

m et h o d ol o gi c al d et ails. S a m pli n g st ati o ns w er e l o c at e d o n t h e s h all o w s h elf i n t h e C B s h r e gi o n. 

 P ar a m et er   U nit  G e o B 2 3 6 0 2 _ 0 2  G e o B 2 3 6 1 0 _ 1 4  

M e di a n gr ai n si z e  µ m  6 8 7. 5 2  1 8 3  

W at er t e m p er at ur e  ° C 1 7  1 6  

W at er d e pt h   m   2 9  5 9  

O 2 p e n etr ati o n d e pt h ( m e as ur e d)  m m  8. 4  0. 1  

P er m e a bilit y  m²  3. 4 3 E -1 0  2. 4 3 E -1 1  

P or osit y  - 0. 4  0. 4  

B e d f or m h ei g ht  m  0. 0 2  0. 0 2  

B e df or m W a v el e n gt h  m  0. 3 3 7  0. 0 8 9  

B ott o m w at er v el o cit y, esti m at e d fr o m A D P  m/s  0. 2  0. 0 8  

B ott o m w at er O 2 c o n c e ntr ati o n  µ M  2 0 0  1 0 5  

 
 
 
 
T a bl e S 3. C ar b o n s p e cifi c r es pir ati o n r at es fr o m a g gr e g at e ass o ci at e d mi cr o b es fr o m t his st u d y a n d 
t h e lit er at ur e. T o a v oi d m e as uri n g bi as es, list e d v al u es e x cl usi v el y i n cl u d e m e as ur e m e nts t h at w er e 
p erf or m e d wit hi n a n u p w ar d dir e ct e d fl o w a n d wit h a n o x y g e n mi cr os e ns or.  

St u d y   

T e m p er at ur e  
° C 

C s p e cifi c r es p. rat e  
d -1  

st. d e v  
d -1  

I v ers e n et al.  2 0 1 0  2 0  0. 1 3  0. 0 7  

I v ers e n & Pl o u g 2 0 1 0 1 5  0. 1 3  0. 0 9  

I v ers e n & Pl o u g 2 0 1 0 1 5  0. 1 3  0. 1 3  

I v ers e n & Pl o u g 2 0 1 0 1 5  0. 1 2  0. 0 7  

I v ers e n et al. 2 0 1 3  1 5  0. 1 2  0. 0 3  

I v ers e n et al.  2 0 1 3  4  0. 0 3  0. 0 1  

Pl o u g 1 9 9 9  1 7  0. 1   

Pl o u g & Gr oss art 2 0 0 0  1 6  0. 0 8  0. 0 3  

I v ers e n & R o b ert 2 0 1 5 1 5  0. 1 4  0. 0 6  

I v ers e n et al. 2 0 1 6 3  0. 0 4   

B el c h er et al. 2 0 1 6  4  0. 0 1  0. 0 7  

T his st u d y  2 1  0. 1 1  0. 1 2  
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T a bl e  S 4.  P arti c ul at e  or g a ni c  c ar b o n  ( P O C)  e x p ort  fl u x es  o bt ai n e d  fr o m  drifti n g  s e di m e nt  tr a p 
d e pl o y m e nts b et w e e n 2 0 1 2 –  2 0 1 9 off t h e c o ast of C a p e Bl a n c. Cr uis es i n di c at e t h e r es p e cti v e r es e ar c h 
e x p e diti o n  w h er e  fl u x es  w er e  m e as ur e d,  wit h  “ P O S ”  i n di c ati n g  r es e ar c h  v ess el P os ei d o n  a n d  “ M ” 
i n di c ati n g r es e ar c h v ess el M et e or . L o n git u d e a n d L atit u d e r e pr es e nts t h e p ositi o n w h er e a gi v e n drifti n g 
s e di m e nt  tr a p  w as  d e pl o y e d  i n  t h e  w at er.  Drifti n g  s e di m e nt  tr a ps  c o nsist e d  of  a n  arr a y  of  2  –  3 
i n di vi d u al tr a ps a n d t h e list e d d e pt h s h o ws t h e s a m pli n g d e pt h at w hi c h i n di vi d u al tr a ps c oll e ct e d P O C 
fl u x es  wit hi n  a n  arr a y.  Tr a p  I D  i n di c at es  r es p e cti v e  drifti n g  tr a p  arr a ys.  C al c ul at e d  P O C  fl u x es ar e 
d eri v e d a c c or di n g t o L ut z et al. 2 0 0 2 a n d ass u m e t h e v erti c al s ettli n g of  e x p ort fl u x es m e as ur e d at t h e 
u p p er m ost tr a p ( 1 0 0  m - 1 5 0  m) t o 2 0 0  m a n d 4 0 0  m wit hi n a r es p e cti v e drifttr a p arr a y. D elt a P O C fl u x 
is t h e m e as ur e d P O C fl u x, di vi d e d b y t h e c al c ul at e d P O C fl u x. 

Cr ui s e   
D e pl o y m e nt  

d at e  
L o n git u d e  
( d e gr e e s) 

L atit u d e  
( d e gr e e s) 

Drifti n g  
tr a p I D 

D e pt h  
( m) 

M e a s ur e d P O C fl u x  
( m g m-2  d a y -1 ) 

C al c ul at e d P O C fl u x  
( m g m-2  d a y -1 ) 

D elt a P O C fl u x   

P O S 4 2 5  2 2/ 0 1/ 2 0 1 2  -1 8. 7 3 8  2 0. 7 8 1  D F 0 3  1 0 0 m  3 3 4. 0    

P O S 4 2 5  2 2/ 0 1/ 2 0 1 2  -1 8. 7 3 8  2 0. 7 8 1  D F 0 3  4 0 0 m  8 3. 9  1 9 1. 2  0. 4 4  
P O S 4 2 5  2 4/ 0 1/ 2 0 1 2  -1 8. 7 1 5  2 0. 7 2 1  D F 0 4  1 0 0 m  3 7 5. 9    

P O S 4 2 5  2 4/ 0 1/ 2 0 1 2  -1 8. 7 1 5  2 0. 7 2 1  D F 0 4  4 0 0 m  1 1 8. 6  2 1 5. 1  0. 5 5  
P O S 4 4 5  2 6/ 0 1/ 2 0 1 3  -1 8. 7 2 8  2 0. 6 0 6  D F 0 5  1 0 0 m  1 3 3. 0    

P O S 4 4 5  2 6/ 0 1/ 2 0 1 3  -1 8. 7 2 8  2 0. 6 0 6  D F 0 5  2 0 0 m  1 3 3. 0  1 0 9. 6  1. 2 1  

P O S 4 4 5  2 6/ 0 1/ 2 0 1 3  -1 8. 7 2 8  2 0. 6 0 6  D F 0 5  4 0 0 m  9 0. 1  7 6. 7  1. 1 7  
P O S 4 4 5  2 7/ 0 1/ 2 0 1 3  -1 8. 7 4 1  2 0. 7 2 7  D F 0 6  1 0 0 m  1 2 3. 6    

P O S 4 4 5  2 7/ 0 1/ 2 0 1 3  -1 8. 7 4 1  2 0. 7 2 7  D F 0 6  2 0 0 m  1 4 1. 3  1 0 1. 7  1. 3 9  
P O S 4 4 5  2 7/ 0 1/ 2 0 1 3  -1 8. 7 4 1  2 0. 7 2 7  D F 0 6  4 0 0 m  4 9. 5  7 1. 1  0. 7 0  
P O S 4 6 4  0 6/ 0 2/ 2 0 1 4  -2 0. 8 3 2  2 1. 2 6 1  D F 0 7  1 5 0 m  9 1. 6    

P O S 4 6 4  0 6/ 0 2/ 2 0 1 4  -2 0. 8 3 2  2 1. 2 6 1  D F 0 7  2 0 0 m  7 8. 0  8 5. 9  0. 9 1  
P O S 4 6 4  0 6/ 0 2/ 2 0 1 4  -2 0. 8 3 2  2 1. 2 6 1  D F 0 7  4 0 0 m  1 0 0. 3  6 7. 7  1. 4 8  

P O S 4 6 4  0 8/ 0 2/ 2 0 1 4  -1 9. 4 3 2  2 0. 9 2 6  D F 0 8  1 0 0 m  1 7 3. 6    

P O S 4 6 4  0 8/ 0 2/ 2 0 1 4  -1 9. 4 3 2  2 0. 9 2 6  D F 0 8  2 0 0 m  1 0 8. 3  1 5 1. 3  0. 7 2  
P O S 4 6 4  0 8/ 0 2/ 2 0 1 4  -1 9. 4 3 2  2 0. 9 2 6  D F 0 8  4 0 0 m  5 1. 7  1 1 7. 6  0. 4 4  
P O S 4 6 4  1 1/ 0 2/ 2 0 1 4  -1 8. 7 4 2  2 0. 8 0 0  D F 0 9  1 0 0 m  1 5 6. 5    

P O S 4 6 4  1 1/ 0 2/ 2 0 1 4  -1 8. 7 4 2  2 0. 8 0 0  D F 0 9  2 0 0 m  1 9 2. 1  1 3 0. 1  1. 4 8  
P O S 4 6 4  1 1/ 0 2/ 2 0 1 4  -1 8. 7 4 2  2 0. 8 0 0  D F 0 9  4 0 0 m  9 7. 6  9 1. 9  1. 0 6  
P O S 4 6 4  1 4/ 0 2/ 2 0 1 4  -1 7. 9 8 7  2 0. 6 1 8  D F 1 0  1 0 0 m  3 3 5. 3    

P O S 4 6 4  1 4/ 0 2/ 2 0 1 4  -1 7. 9 8 7  2 0. 6 1 8  D F 1 0  2 0 0 m  3 6 2. 4  2 7 9. 3  1. 3 0  
P O S 4 6 4  1 4/ 0 2/ 2 0 1 4  -1 7. 9 8 7  2 0. 6 1 8  D F 1 0  4 0 0 m  2 2 4. 5  2 0 0. 1  1. 1 2  
P O S 4 8 1  2 3/ 0 2/ 2 0 1 5  -1 8. 7 2 5  2 0. 7 9 7  D F 1 1  1 5 0 m  1 6 3. 0    

P O S 4 8 1  2 3/ 0 2/ 2 0 1 5  -1 8. 7 2 5  2 0. 7 9 7  D F 1 1  2 0 0 m  1 4 9. 3  1 4 8. 3  1. 0 1  
P O S 4 8 1  2 3/ 0 2/ 2 0 1 5  -1 8. 7 2 5  2 0. 7 9 7  D F 1 1  4 0 0 m  8 5. 8  1 0 4. 6  0. 8 2  
P O S 4 8 1  2 6/ 0 2/ 2 0 1 5  -1 8. 3 2 6  2 0. 6 6 6  D F 1 2  1 5 0 m  1 6 1. 4    

P O S 4 8 1  2 6/ 0 2/ 2 0 1 5  -1 8. 3 2 6  2 0. 6 6 6  D F 1 2  2 0 0 m  1 4 8. 2  1 4 7. 0  1. 0 1  

P O S 4 8 1  2 6/ 0 2/ 2 0 1 5  -1 8. 3 2 6  2 0. 6 6 6  D F 1 2  4 0 0 m  1 1 1. 0  1 0 4. 4  1. 0 6  
P O S 4 9 5  2 2/ 0 2/ 2 0 1 6  -1 8. 7 2 5  2 0. 8 8 8  D F 1 3  1 0 0 m  1 0 7. 0    

P O S 4 9 5  2 2/ 0 2/ 2 0 1 6  -1 8. 7 2 5  2 0. 8 8 8  D F 1 3  2 0 0 m  1 2 1. 1  8 8. 8  1. 3 6  
P O S 4 9 5  2 2/ 0 2/ 2 0 1 6  -1 8. 7 2 5  2 0. 8 8 8  D F 1 3  4 0 0 m  6 2. 7  6 2. 5  1. 0 0  
P O S 4 9 5  2 5/ 0 2/ 2 0 1 6  -1 8. 3 6 2  2 0. 6 3 7  D F 1 4  1 0 0 m  1 5 2. 7    

P O S 4 9 5  2 5/ 0 2/ 2 0 1 6  -1 8. 3 6 2  2 0. 6 3 7  D F 1 4  2 0 0 m  1 0 4. 3  1 2 6. 7  0. 8 2  

P O S 4 9 5  2 5/ 0 2/ 2 0 1 6  -1 8. 3 6 2  2 0. 6 3 7  D F 1 4  4 0 0 m  1 0 3. 5  8 9. 7  1. 1 5  
P O S 5 0 8  2 6/ 0 1/ 2 0 1 7  -2 0. 8 6 8  2 1. 2 1 2  D F 1 5  1 0 0 m  1 1 4. 1    

P O S 5 0 8  2 6/ 0 1/ 2 0 1 7  -2 0. 8 6 8  2 1. 2 1 2  D F 1 5  2 0 0 m  5 0. 9  9 9. 7  0. 5 1  
P O S 5 0 8  2 6/ 0 1/ 2 0 1 7  -2 0. 8 6 8  2 1. 2 1 2  D F 1 5  4 0 0 m  3 9. 7  7 7. 5  0. 5 1  
P O S 5 0 8  2 9/ 0 1/ 2 0 1 7  -1 8. 4 9 1  2 0. 8 3 5  D F 1 6  1 0 0 m  9 6. 4    

P O S 5 0 8  2 9/ 0 1/ 2 0 1 7  -1 8. 4 9 1  2 0. 8 3 5  D F 1 6  2 0 0 m  1 1 0. 4  8 0. 1  1. 3 8  
P O S 5 0 8  2 9/ 0 1/ 2 0 1 7  -1 8. 4 9 1  2 0. 8 3 5  D F 1 6  4 0 0 m  1 3 0. 0  5 7. 1  2. 2 8  

P O S 5 0 8  0 2/ 0 2/ 2 0 1 7  -1 8. 6 0 4  2 0. 8 5 3  D F 1 7  1 0 0 m  1 4 5. 3    

P O S 5 0 8  0 2/ 0 2/ 2 0 1 7  -1 8. 6 0 4  2 0. 8 5 3  D F 1 7  2 0 0 m  1 0 9. 6  1 4 2. 2  0. 7 7  
P O S 5 0 8  0 2/ 0 2/ 2 0 1 7  -1 8. 6 0 4  2 0. 8 5 3  D F 1 7  4 0 0 m  9 3. 9  8 5. 1  1. 1 0  
M 1 4 0  2 8/ 0 8/ 2 0 1 7  -2 0. 8 3 3  2 1. 2 6 9  D F 1 8  1 0 0 m  6 8. 7    

M 1 4 0  2 8/ 0 8/ 2 0 1 7  -2 0. 8 3 3  2 1. 2 6 9  D F 1 8  2 0 0 m  6 2. 5  5 9. 6  1. 0 5  
M 1 4 0  2 8/ 0 8/ 2 0 1 7  -2 0. 8 3 3  2 1. 2 6 9  D F 1 8  4 0 0 m  3 3. 9  4 5. 9  0. 7 4  
M 1 4 0  3 1/ 0 8/ 2 0 1 7  -1 8. 7 8 3  2 0. 8 8 6  D F 1 9  1 0 0 m  7 3. 9    

M 1 4 0  3 1/ 0 8/ 2 0 1 7  -1 8. 7 8 3  2 0. 8 8 6  D F 1 9  2 0 0 m  7 4. 6  6 1. 0  1. 2 2  
M 1 4 0  3 1/ 0 8/ 2 0 1 7  -1 8. 7 8 3  2 0. 8 8 6  D F 1 9  4 0 0 m  7 2. 0  4 2. 9  1. 6 8  

P O S 5 3 1  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9  -2 0. 8 7 5  2 1. 2 0 9  D F 2 0  1 0 0 m  7 9. 1    

P O S 5 3 1  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9  -2 0. 8 7 5  2 1. 2 0 9  D F 2 0  2 0 0 m  7 3. 7  6 8. 7  1. 0 7  
P O S 5 3 1  2 1/ 0 1/ 2 0 1 9  -2 0. 8 7 5  2 1. 2 0 9  D F 2 0  4 0 0 m  5 4. 1  5 3. 3  1. 0 2  
P O S 5 3 1  2 5/ 0 1/ 2 0 1 9  -1 7. 7 4 2  2 0. 8 0 7  D F 2 1  1 0 0 m  1 0 0. 8    

P O S 5 3 1  2 5/ 0 1/ 2 0 1 9  -1 7. 7 4 2  2 0. 8 0 7  D F 2 1  2 0 0 m  1 1 0. 1  8 3. 9  1. 3 1  

P O S 5 3 1  2 5/ 0 1/ 2 0 1 9  -1 7. 7 4 2  2 0. 8 0 7  D F 2 1  4 0 0 m  1 2 4. 0  5 9. 7  2. 0 8  
P O S 5 3 1  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9  -1 8. 7 3 7  2 0. 8 4 9  D F 2 2  1 0 0 m  7 7. 3    

P O S 5 3 1  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9  -1 8. 7 3 7  2 0. 8 4 9  D F 2 2  2 0 0 m  9 0. 1  6 7. 9  1. 3 3  
P O S 5 3 1  2 9/ 0 1/ 2 0 1 9  -1 8. 7 3 7  2 0. 8 4 9  D F 2 2  4 0 0 m  9 8. 4  5 2. 9  1. 8 6  
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R el e a s e of b all a st m at eri al d uri n g s e a -i c e m elt e n h a n c e s  c ar b o n e x p ort i n t h e 

Ar cti c O c e a n  

 
St eff e n  S w o b o d a 1 * ,  T h o m as Kr u m p e n 2 ,  E v a-M ari a  N öt hi g 2 ,  K atj a M etfi es 2 ,  Si m o n R a m o n d e n c 1, 2 , 

J utt a W oll e n b ur g 2 , Kirst e n F a hl 2 , Il k a P e e k e n 2 , M ort e n H.  I v ers e n1, 2 *  

 
* C orr es p o n di n g a ut h or  
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Fi g. S 1.  S e q u e n c e a b u n d a n c e of P h a e o c ystis  O T Us c oll e ct e d f r o m s e di m e nt s a m pl es a c r oss a n e ast -w est t r a ns e ct i n t h e 
F r a m St r ait.  Bl u e  c ol o ur i n di c at es t h e w est erl y s a m pl e st ati o ns wit h r e g ul ar s e a i c e c o v er, w hil e r e d i n di c at es e ast erl y s a m pl es 
st ati o ns wit h r ar e s e a i c e c o v er a g e. L a b els a b o v e t h e pl ot p a n el i n di c at e t h e r es p e cti v e s a m pl e st ati o n.  
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R es e ar c h 
e x p e diti o n  

M o ori n g l o c ati o n  D e pl o y m e nt  
d e pt h ( m)  

S a m pli n g 
i nt er v al 

 
P O C  T erri g e

n o u s  
m ar k er  

P h a e o c
y sti s  

I c e 
e d g e 
di st a
n c e  

I c e 
c o n c e nt
r ati o n 

 
L atit u d e  

N  
L o n git u d e  

W  

 
d at e st art  d at e e n d  m g  

m -2  
d -1  

µ g  m -2  
d -1  

O T U  k m  %  

P S 5 7  
7 9° 0 1. 7  0 4° 2 0. 8 6  

2 8 0  
3 1/ 0 8/ 2 0 0

0  
1 5/ 0 9/ 2 0 0

0  2 6. 1  8 8. 8  0  1  7 6  

    

1 5/ 0 9/ 2 0 0
0  

3 0/ 0 9/ 2 0 0
0  1 2. 1  2 3. 3  N A  5 8  0  

    

1 4/ 0 3/ 2 0 0
1  

2 9/ 0 3/ 2 0 0
1  9. 1  6. 5  0  4 1  0  

    

2 9/ 0 3/ 2 0 0
1  

1 4/ 0 4/ 2 0 0
1  8. 9  1 4. 3  0  2 4  5  

    

1 4/ 0 4/ 2 0 0
1  

2 9/ 0 4/ 2 0 0
1  4. 8  4. 6  0  4 3  0  

    

2 9/ 0 4/ 2 0 0
1  

1 4/ 0 5/ 2 0 0
1  5. 5  3. 3  0  5 1  0  

    

1 4/ 0 5/ 2 0 0
1  

2 9/ 0 5/ 2 0 0
1  3. 4  1. 8  0  8 7  0  

    

2 9/ 0 5/ 2 0 0
1  

1 4/ 0 6/ 2 0 0
1  3. 7  6. 2  0  5 0  0  

    

1 4/ 0 6/ 2 0 0
1  

2 9/ 0 6/ 2 0 0
1  2. 1  6. 9  0  5 2  1  

    

2 9/ 0 6/ 2 0 0
1  

1 4/ 0 7/ 2 0 0
1  3. 3  2. 6  0  1 3  1 0  

P S 5 9  
7 9° 0 1. 5  0 4° 2 1, 3  

2 6 0  
1 4/ 0 8/ 2 0 0

1  
3 1/ 0 8/ 2 0 0

1  1 7. 7  2 2. 9  0  3 8  0  

    

3 1/ 0 8/ 2 0 0
1  

1 5/ 0 9/ 2 0 0
1  6. 1  4. 9  0  8 3  0  

    

1 5/ 0 9/ 2 0 0
1  

3 0/ 0 9/ 2 0 0
1  7. 8  8. 3  0  1 0 2  0  

P S 6 2  
7 9° 0 1. 0 4  0 4° 1 9. 7 7  

2 6 0  
1 4/ 0 8/ 2 0 0

2  
2 9/ 0 8/ 2 0 0

2  7. 3  1 5. 2  N A  1 4 4  0  

    

2 9/ 0 8/ 2 0 0
2  

1 3/ 0 9/ 2 0 0
2  7. 0  1 3. 8  N A  1 3 8  0  

    

1 3/ 0 9/ 2 0 0
2  

2 8/ 0 9/ 2 0 0
2  8. 6  1 8. 6  N A  1 0 2  0  

    

2 8/ 0 9/ 2 0 0
2  

1 3/ 1 0/ 2 0 0
2  2. 5  6. 6  N A  7 1  0  

    

1 2/ 0 3/ 2 0 0
3  

2 7/ 0 3/ 2 0 0
3  3. 1  1. 3  N A  5 4  0  

    

2 7/ 0 3/ 2 0 0
3  

1 1/ 0 4/ 2 0 0
3  6. 8  1. 7  N A  2 2  7  

    

1 1/ 0 4/ 2 0 0
3  

2 6/ 0 4/ 2 0 0
3  7. 5  3. 3  N A  1 6  9  

P S 6 4  
7 8° 5 9. 9 5  0 4° 2 7. 4 4  

3 4 0  
2 6/ 0 4/ 2 0 0

3  
1 1/ 0 5/ 2 0 0

3  1 5. 3  1 0. 9  4 0  1 2  1 0  

    

1 1/ 0 5/ 2 0 0
3  

2 6/ 0 5/ 2 0 0
3  7. 3  5. 2  N A  1 8  7  

    

2 6/ 0 5/ 2 0 0
3  

1 0/ 0 6/ 2 0 0
3  1 2. 5  9. 0  N A  3  2 7  

P S 6 6  
7 9° 0 0. 9 9  0 4° 2 0. 6 2  

2 8 0  
1 5/ 0 7/ 2 0 0

4  
2 2/ 0 7/ 2 0 0

4  1. 9  2. 0  N A  5 2  0  

    

2 2/ 0 7/ 2 0 0
4  

2 9/ 0 7/ 2 0 0
4  7. 2  3. 7  N A  5 0  0  

    

2 9/ 0 7/ 2 0 0
4  

0 5/ 0 8/ 2 0 0
4  4 9. 4  6 7. 9  5 8  1 0 5  0  

    

0 5/ 0 8/ 2 0 0
4  

1 5/ 0 8/ 2 0 0
4  4 2. 0  3 1. 7  3 0  2 1 6  0  

    

1 5/ 0 8/ 2 0 0
4  

3 1/ 0 8/ 2 0 0
4  1 3. 9  6. 1  N A  2 7 1  0  

    

3 1/ 0 8/ 2 0 0
4  

1 5/ 0 9/ 2 0 0
4  1 2. 3  3. 5  N A  2 4 6  0  

    

1 5/ 0 9/ 2 0 0
4  

3 0/ 0 9/ 2 0 0
4  6. 5  3. 0  N A  1 7 5  0  
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1 6 1  

    

2 8/ 0 2/ 2 0 0
5  

3 1/ 0 3/ 2 0 0
5  7. 6  3. 5  1 4 9  5 4  0  

    

3 1/ 0 3/ 2 0 0
5  

1 5/ 0 4/ 2 0 0
5  4. 8  2. 6  N A  6 9  0  

    

1 5/ 0 4/ 2 0 0
5  

3 0/ 0 4/ 2 0 0
5  3. 6  1. 6  N A  3 5  0  

    

3 0/ 0 4/ 2 0 0
5  

1 5/ 0 5/ 2 0 0
5  3. 1  1. 0  N A  6 9  0  

    

1 5/ 0 5/ 2 0 0
5  

3 1/ 0 5/ 2 0 0
5  2. 2  1. 0  N A  6 9  0  

    

3 1/ 0 5/ 2 0 0
5  

1 5/ 0 6/ 2 0 0
5  3. 7  1. 7  N A  4 9  0  

P S 6 8  
7 9° 0 1. 0 0  0 4° 2 0, 6 2  

1 7 9  
2 5/ 0 8/ 2 0 0

5  
0 5/ 0 9/ 2 0 0

5  9. 6  3. 5  N A  8 4  0  

    

0 5/ 0 9/ 2 0 0
5  

2 5/ 0 9/ 2 0 0
5  1 5. 9  6. 4  1 5  6 1  0  

    

2 5/ 0 9/ 2 0 0
5  

1 5/ 1 0/ 2 0 0
5  8. 1  5. 1  N A  2 4  4  

    

2 8/ 0 2/ 2 0 0
6  

3 0/ 0 3/ 2 0 0
6  4. 7  1. 6  0  7 2  0  

    

3 0/ 0 3/ 2 0 0
6  

1 4/ 0 4/ 2 0 0
6  2. 8  0. 7  0  6 6  0  

    

1 4/ 0 4/ 2 0 0
6  

2 9/ 0 4/ 2 0 0
6  6. 5  2. 0  0  6 5  0  

    

2 9/ 0 4/ 2 0 0
6  

1 4/ 0 5/ 2 0 0
6  1 3. 5  4. 9  1 9  3 9  2  

    

1 4/ 0 5/ 2 0 0
6  

2 9/ 0 5/ 2 0 0
6  5. 6  2. 8  0  7 8  0  

    

2 9/ 0 5/ 2 0 0
6  

1 3/ 0 6/ 2 0 0
6  1 1. 4  7. 2  1 1  5 6  0  

    

1 3/ 0 6/ 2 0 0
6  

2 8/ 0 6/ 2 0 0
6  2 3. 9  1 3. 7  0  9 4  0  

    

2 8/ 0 6/ 2 0 0
6  

1 3/ 0 7/ 2 0 0
6  0. 8  0. 3  0  6 0  0  

    

1 3/ 0 7/ 2 0 0
6  

2 0/ 0 7/ 2 0 0
6  1. 9  1. 4  0  6 5  0  

M S M 2  
7 9° 0 0, 8 2  0 4° 2 0. 5  

2 3 0  
2 6/ 0 8/ 2 0 0

6  
0 1/ 0 9/ 2 0 0

6  1. 0  0. 8  0  9 4  0  

    

0 1/ 0 9/ 2 0 0
6  

0 7/ 0 9/ 2 0 0
6  1. 2  0. 6  0  7 3  0  

    

0 7/ 0 9/ 2 0 0
6  

1 5/ 0 9/ 2 0 0
6  3. 0  0. 6  0  7 9  0  

    

1 5/ 0 9/ 2 0 0
6  

2 2/ 0 9/ 2 0 0
6  4. 7  0. 6  1 6  7 5  0  

    

2 2/ 0 9/ 2 0 0
6  

3 0/ 0 9/ 2 0 0
6  3. 3  0. 6  0  5 0  0  

    

2 8/ 0 2/ 2 0 0
7  

1 5/ 0 3/ 2 0 0
7  2. 5  0. 5  N A  4 3  0  

    

1 5/ 0 3/ 2 0 0
7  

3 1/ 0 3/ 2 0 0
7  1 6. 6  5. 2  N A  4 9  0  

    

3 1/ 0 3/ 2 0 0
7  

1 5/ 0 4/ 2 0 0
7  1 7. 8  3. 0  N A  3 6  1  

    

1 5/ 0 4/ 2 0 0
7  

3 0/ 0 4/ 2 0 0
7  3 3. 3  8. 8  2 2  1 4  8  

    

3 0/ 0 4/ 2 0 0
7  

1 0/ 0 5/ 2 0 0
7  5 0. 3  0. 8  N A  2 4  5  

    

1 0/ 0 5/ 2 0 0
7  

2 0/ 0 5/ 2 0 0
7  7. 1  1. 5  N A  4 2  0  

    

2 0/ 0 5/ 2 0 0
7  

0 6/ 0 6/ 2 0 0
7  2. 4  0. 4  N A  1 6  8  

    

0 6/ 0 6/ 2 0 0
7  

2 0/ 0 6/ 2 0 0
7  4. 4  1. 7  N A  2 6  5  

P S 7 0  
7 9° 0 0, 8 2  0 4° 2 0, 6 2  

1 9 0  
2 3/ 0 7/ 2 0 0

7  
1 5/ 0 8/ 2 0 0

7  6. 3  1. 8  N A  5 5  0  

    

1 5/ 0 8/ 2 0 0
7  

3 1/ 0 8/ 2 0 0
7  1 5. 6  7. 7  7 4  1 9  6  

    

3 1/ 0 8/ 2 0 0
7  

1 0/ 0 9/ 2 0 0
7  4. 6  0. 7  N A  3 0  2  

    

1 0/ 0 9/ 2 0 0
7  

2 0/ 0 9/ 2 0 0
7  1. 5  0. 1  N A  3 8  1  



S u p pl e m e nt ar y i nf or m ati o n f or m a n us cri pt III  

 
 
 

1 6 2  

    

2 0/ 0 9/ 2 0 0
7  

3 0/ 0 9/ 2 0 0
7  3. 4  0. 9  N A  2 1  5  

    

2 9/ 0 2/ 2 0 0
8  

3 1/ 0 3/ 2 0 0
8  5. 1  0. 4  N A  5 3  0  

    

3 1/ 0 3/ 2 0 0
8  

1 5/ 0 4/ 2 0 0
8  2 3. 5  1. 3  1 0 3  3 3  0  

    

1 5/ 0 4/ 2 0 0
8  

3 0/ 0 4/ 2 0 0
8  1 1. 0  0. 2  N A  1  2 9  

    

3 0/ 0 4/ 2 0 0
8  

1 0/ 0 5/ 2 0 0
8  1 4. 5  0. 0  N A  0  4 3  

    

1 0/ 0 5/ 2 0 0
8  

2 0/ 0 5/ 2 0 0
8  7. 0  1. 3  N A  2  3 0  

    

2 0/ 0 5/ 2 0 0
8  

3 1/ 0 5/ 2 0 0
8  1 0. 1  4. 2  N A  0  3 8  

    

3 1/ 0 5/ 2 0 0
8  

1 5/ 0 6/ 2 0 0
8  8. 9  1. 0  N A  0  3 6  

    

1 5/ 0 6/ 2 0 0
8  

3 0/ 0 6/ 2 0 0
8  2. 4  0. 6  N A  1  4 3  

P S 7 2  
7 9° 0 0, 4  0 4° 2 0, 0  

1 9 6  
1 7/ 0 7/ 2 0 0

8  
3 1/ 0 7/ 2 0 0

8  5. 6  0. 7  N A  7  1 7  

    

3 1/ 0 7/ 2 0 0
8  

1 0/ 0 8/ 2 0 0
8  1 6. 9  2. 8  N A  2  2 0  

    

1 0/ 0 8/ 2 0 0
8  

2 0/ 0 8/ 2 0 0
8  1 2. 9  5. 8  N A  1 5  6  

    

2 0/ 0 8/ 2 0 0
8  

3 1/ 0 8/ 2 0 0
8  3 0. 0  3 9. 6  1 0 1  1 9  4  

    

3 1/ 0 8/ 2 0 0
8  

1 5/ 0 9/ 2 0 0
8  8. 5  3. 5  N A  2 8  0  

    

1 5/ 0 9/ 2 0 0
8  

3 0/ 0 9/ 2 0 0
8  5. 3  1. 9  N A  3 1  1  

    

2 8/ 0 2/ 2 0 0
9  

3 1/ 0 3/ 2 0 0
9  9. 3  5. 0  N A  5 2  0  

    

3 1/ 0 3/ 2 0 0
9  

1 5/ 0 4/ 2 0 0
9  2 2. 7  7. 4  8 4  2 0  3  

    

1 5/ 0 4/ 2 0 0
9  

3 0/ 0 4/ 2 0 0
9  2 0. 3  2 1. 2  1 1 5  0  3 1  

    

3 0/ 0 4/ 2 0 0
9  

1 5/ 0 5/ 2 0 0
9  1 2. 1  3. 7  N A  2 4  4  

    

1 5/ 0 5/ 2 0 0
9  

3 1/ 0 5/ 2 0 0
9  4. 6  1. 6  N A  1 1  1 2  

    

3 1/ 0 5/ 2 0 0
9  

1 5/ 0 6/ 2 0 0
9  9. 3  4. 7  N A  1 7  9  

    

1 5/ 0 6/ 2 0 0
9  

3 0/ 0 6/ 2 0 0
9  4. 3  1. 0  N A  2 9  2  

    

3 0/ 0 6/ 2 0 0
9  

1 5/ 0 7/ 2 0 0
9  3. 6  1. 8  N A  1 3  1 0  

    

1 5/ 0 7/ 2 0 0
9  

2 2/ 0 7/ 2 0 0
9  4. 5  N A  N A  2 1  3  

P S 7 4  
7 9° 0 0, 4 3  0 4° 2 0, 0 5  

8 0  
2 0/ 0 7/ 2 0 0

9  
3 1/ 0 7/ 2 0 0

9  2 5. 1  N A  N A  4 4  0  

    

3 1/ 0 7/ 2 0 0
9  

1 0/ 0 8/ 2 0 0
9  4 2. 2  N A  4 6  3 6  0  

    

1 0/ 0 8/ 2 0 0
9  

2 0/ 0 8/ 2 0 0
9  4 6. 7  N A  2 3 0  3 9  0  

    

2 0/ 0 8/ 2 0 0
9  

3 1/ 0 8/ 2 0 0
9  1 9. 5  N A  N A  5 9  0  

    

3 1/ 0 8/ 2 0 0
9  

1 5/ 0 9/ 2 0 0
9  1 6. 7  N A  N A  6 8  0  

    

1 5/ 0 9/ 2 0 0
9  

3 0/ 0 9/ 2 0 0
9  8. 0  N A  N A  8 5  0  

    

2 8/ 0 2/ 2 0 1
0  

1 5/ 0 3/ 2 0 1
0  4. 1  N A  N A  7 5  0  

    

1 5/ 0 3/ 2 0 1
0  

3 1/ 0 3/ 2 0 1
0  1. 9  N A  N A  5 4  0  

    

3 1/ 0 3/ 2 0 1
0  

1 5/ 0 4/ 2 0 1
0  1 1. 8  N A  N A  9 1  0  

    

1 5/ 0 4/ 2 0 1
0  

3 0/ 0 4/ 2 0 1
0  1 1. 8  N A  N A  6 5  0  

    

3 0/ 0 4/ 2 0 1
0  

1 5/ 0 5/ 2 0 1
0  1 0. 1  N A  N A  6 7  0  



S u p pl e m e nt ar y i nf or m ati o n f or m a n us cri pt III  

 
 
 

1 6 3  

    

1 5/ 0 5/ 2 0 1
0  

3 1/ 0 5/ 2 0 1
0  2 6. 0  N A  N A  7 7  0  

    

3 1/ 0 5/ 2 0 1
0  

1 5/ 0 6/ 2 0 1
0  2 2. 4  N A  N A  6 0  0  

    

1 5/ 0 6/ 2 0 1
0  

3 0/ 0 6/ 2 0 1
0  2 9. 3  N A  2 7  4 8  0  

P S 7 6  
7 9° 

0 0. 4 1  
0 4° 1 9. 9 0  

2 0 0  
1 0/ 0 7/ 2 0 1

0  
2 0/ 0 7/ 2 0 1

0  1 8. 2  2. 3  N A  5 9  0  

    

2 0/ 0 7/ 2 0 1
0  

3 1/ 0 7/ 2 0 1
0  1 1. 0  0. 9  N A  8 3  0  

    

3 1/ 0 7/ 2 0 1
0  

1 5/ 0 8/ 2 0 1
0  7. 7  2. 3  N A  9 2  0  

    

1 5/ 0 8/ 2 0 1
0  

3 1/ 0 8/ 2 0 1
0  8. 2  0. 9  N A  7 6  0  

    

3 1/ 0 8/ 2 0 1
0  

1 5/ 0 9/ 2 0 1
0  8. 7  0. 9  N A  4 1  0  

    

1 5/ 0 9/ 2 0 1
0  

3 0/ 0 9/ 2 0 1
0  6. 0  0. 4  N A  7 5  0  

    

2 8/ 0 2/ 2 0 1
1  

1 5/ 0 3/ 2 0 1
1  3. 5  0. 6  N A  6 8  0  

    

1 5/ 0 3/ 2 0 1
1  

3 1/ 0 3/ 2 0 1
1  7. 8  1. 5  N A  3 1  3  

    

3 1/ 0 3/ 2 0 1
1  

1 5/ 0 4/ 2 0 1
1  9. 3  3. 1  N A  1 7  7  

    

1 5/ 0 4/ 2 0 1
1  

3 0/ 0 4/ 2 0 1
1  8. 2  0. 7  N A  5 3  0  

    

3 0/ 0 4/ 2 0 1
1  

1 0/ 0 5/ 2 0 1
1  1 0. 0  0. 9  4 5  4 0  0  

    

1 0/ 0 5/ 2 0 1
1  

2 0/ 0 5/ 2 0 1
1  9. 9  1. 6  N A  3 1  1  

    

2 0/ 0 5/ 2 0 1
1  

3 1/ 0 5/ 2 0 1
1  5. 8  0. 4  N A  5 8  0  

    

3 1/ 0 5/ 2 0 1
1  

1 5/ 0 6/ 2 0 1
1  4. 4  0. 3  N A  2 5  3  

    

1 5/ 0 6/ 2 0 1
1  

3 0/ 0 6/ 2 0 1
1  5. 6  0. 4  N A  1 1  9  

P S 7 8  
7 9° 

0 0. 4 2  
0 4° 1 9. 9 0  

2 0 0  
0 1/ 0 8/ 2 0 1

1  
1 5/ 0 8/ 2 0 1

1  1 3. 9  N A  N A  3 9  1  

    

1 5/ 0 8/ 2 0 1
1  

3 1/ 0 8/ 2 0 1
1  1 1. 5  N A  N A  9 7  0  

    

3 1/ 0 8/ 2 0 1
1  

1 0/ 0 9/ 2 0 1
1  1 7. 4  N A  3 1 5  1 0 9  0  

    

1 0/ 0 9/ 2 0 1
1  

3 0/ 0 9/ 2 0 1
1  7. 6  N A  N A  1 0 8  0  

    

2 8/ 0 2/ 2 0 1
2  

3 1/ 0 3/ 2 0 1
2  5. 7  N A  0  8 2  0  

    

3 1/ 0 3/ 2 0 1
2  

1 5/ 0 4/ 2 0 1
2  7. 8  N A  0  6 6  0  

    

1 5/ 0 4/ 2 0 1
2  

3 0/ 0 4/ 2 0 1
2  1 8. 0  N A  0  4 5  0  

    

3 0/ 0 4/ 2 0 1
2  

1 0/ 0 5/ 2 0 1
2  2 4. 2  N A  8  3 6  0  

    

1 0/ 0 5/ 2 0 1
2  

2 0/ 0 5/ 2 0 1
2  7. 5  N A  0  7 1  0  

    

2 0/ 0 5/ 2 0 1
2  

3 1/ 0 5/ 2 0 1
2  4. 4  N A  0  6 2  0  

    

3 1/ 0 5/ 2 0 1
2  

1 0/ 0 6/ 2 0 1
2  1 9. 0  N A  0  3 5  0  

    

1 0/ 0 6/ 2 0 1
2  

2 0/ 0 6/ 2 0 1
2  9. 8  N A  0  1 9  6  

    

2 0/ 0 6/ 2 0 1
2  

3 0/ 0 6/ 2 0 1
2  7. 4  N A  0  8  1 6  

    

3 0/ 0 6/ 2 0 1
2  

1 5/ 0 7/ 2 0 1
2  3. 5  N A  8  5 8  0  

P S 8 0  
7 9° 

0 0. 4 3  
0 4° 1 9. 7 8  

2 0 5  
2 9/ 0 7/ 2 0 1

2  
1 5/ 0 8/ 2 0 1

2  5. 9  1. 3  4 9  3 0  1  

    

1 5/ 0 8/ 2 0 1
2  

3 1/ 0 8/ 2 0 1
2  1 3. 1  2. 8  1 5 1  4 2  4  

    

3 1/ 0 8/ 2 0 1
2  

1 0/ 0 9/ 2 0 1
2  1 5. 8  1. 9  4 3  8 4  0  



S u p pl e m e nt ar y i nf or m ati o n f or m a n us cri pt III  

 
 
 

1 6 4  

    

1 0/ 0 9/ 2 0 1
2  

2 0/ 0 9/ 2 0 1
2  1 2. 5  8. 8  0  7 2  0  

    

2 0/ 0 9/ 2 0 1
2  

3 0/ 0 9/ 2 0 1
2  9. 9  3. 8  N A  6 1  0  

    

2 8/ 0 2/ 2 0 1
3  

3 1/ 0 3/ 2 0 1
3  2. 1  0. 7  N A  4 4  0  

    

3 1/ 0 3/ 2 0 1
3  

1 5/ 0 4/ 2 0 1
3  7. 3  3. 0  N A  2 4  3  

    

1 5/ 0 4/ 2 0 1
3  

3 0/ 0 4/ 2 0 1
3  2 0. 6  6. 6  N A  2 9  1  

    

3 0/ 0 4/ 2 0 1
3  

1 0/ 0 5/ 2 0 1
3  1 8. 7  1 0. 9  N A  3 3  0  

    

1 0/ 0 5/ 2 0 1
3  

2 0/ 0 5/ 2 0 1
3  2. 7  0. 3  N A  2 3  0  

    

2 0/ 0 5/ 2 0 1
3  

3 1/ 0 5/ 2 0 1
3  2. 8  0. 6  N A  4 0  2  

    

3 1/ 0 5/ 2 0 1
3  

1 0/ 0 6/ 2 0 1
3  3. 1  1. 0  N A  1 6  1 2  

    

1 0/ 0 6/ 2 0 1
3  

2 0/ 0 6/ 2 0 1
3  2. 0  0. 2  N A  0  3 3  

    

2 0/ 0 6/ 2 0 1
3  

3 0/ 0 6/ 2 0 1
3  3. 0  1. 0  N A  1  2 6  

T a bl e S 1.  Li st of p arti c ul at e or g a ni c c ar b o n ( P O C), t erri g e n o us m ar k er a n d P h a e o c y sti s o p er ati o n al t a x o n o mi c u nit ( O T U) 
fl u x e s o bt ai n e d fr o m m o or e d s e di m e nt tr a p d e pl o y m e nt s at st ati o n H G -I V i n Fr a m Str ait. R es e ar c h e x p e diti o ns i n di c at e 
t h e  r es p e cti v e  e x p e diti o n  w h er e  t h e  m o ori n g  w as  d e pl o y e d,  wit h  “ P S ”  i n di c ati n g  r es e ar c h  v ess el P ol arst er n  a n d  “ M S M ” 
i n di c ati n g r es e ar c h v ess el M ari a S. M eri a n . T h e m o ori n g l o c ati o n is s h o w n b y t h e d e gr e es of l atit u d e a n d l o n git u d e u p o n 
d e pl o y m e nt. S e di m e nt tr a ps c o nsist of a r ot ati n g c ar o us el of 2 0 s a m pl e c u ps w hi c h i n di vi d u all y c oll e ct e d e x p ort fl u x es f or a 
d esi g n at e d ti m e p eri o d. T h e st art a n d e n d of  e a c h c oll e cti o n  p eri o d is list ed as t h e d at e st art a n d d at e e n d  r es p e cti v el y. 
V al u es of t h e dist a n c e of t h e s e a i c e e d g e t o t h e m o ori n g l o c ati o n ar e list e d f or e a c h i n di vi d u al s a m pli n g i nt er v al. V al u es o f 
s e a i c e c o v er a b o v e t h e m o ori n g l o c ati o n ar e list e d f or e a c h i n di vi d u al s a m pli n g i nt er v al.  

 
  



S u p pl e m e nt ar y i nf or m ati o n f or m a n us cri pt III  

 
 
 

1 6 5  

 
St ati o n  Y e ar  L o n git u d e  E & W  L atit u d e  N  P h a e o c y sti s  s p p. O T U  

E G 1  2 0 1 4  -5. 5 5  7 9. 0 0  2 9 8  
E G 1  2 0 1 6  -5. 5 5  7 9. 0 0  5  
E G 2  2 0 1 4  -4. 6 5  7 9. 0 0  2  
E G 3  2 0 1 4  -3. 8 5  7 9. 0 0  1 4 2 5  
E G 3  2 0 1 6  -3. 8 5  7 9. 0 0  0  
E G 4  2 0 1 4  -2. 6 3  7 9. 0 0  1 0  
E G 4  2 0 1 5  -2. 6 3  7 9. 0 0  3 2 5  
E G 4  2 0 1 6  -2. 6 3  7 9. 0 0  0  
H G 9  2 0 0 3  2. 7 6  7 9. 1 4  1  
H G 9  2 0 0 4  2. 7 6  7 9. 1 4  4  
H G 9  2 0 1 5  2. 7 6  7 9. 1 4  5  
H G 7  2 0 0 4  3. 4 8  7 9. 0 6  1 0 9 2  
H G 7  2 0 0 6  3. 4 8  7 9. 0 6  8  
H G 7  2 0 0 7  3. 4 8  7 9. 0 6  1 5  
H G 7  2 0 0 8  3. 4 8  7 9. 0 6  5  
H G 7  2 0 1 1  3. 4 8  7 9. 0 6  2 2  
H G 7  2 0 1 2  3. 4 8  7 9. 0 6  2  
H G 7  2 0 1 6  3. 4 8  7 9. 0 6  1  
H G 4  2 0 0 4  4. 1 8  7 9. 0 7  1  
H G 4  2 0 0 7  4. 1 8  7 9. 0 7  2 0  
H G 4  2 0 0 8  4. 1 8  7 9. 0 7  9  
H G 4  2 0 0 9  4. 1 8  7 9. 0 7  1  
H G 4  2 0 1 0  4. 1 8  7 9. 0 7  1  
H G 4  2 0 1 2  4. 1 8  7 9. 0 7  4  
H G 4  2 0 1 3  4. 1 8  7 9. 0 7  1  
H G 4  2 0 1 4  4. 1 8  7 9. 0 7  4  
H G 4  2 0 1 5  4. 1 8  7 9. 0 7  0  
H G 4  2 0 1 6  4. 1 8  7 9. 0 7  0  
H G 2  2 0 0 3  4. 9 0  7 9. 1 3  2  
H G 2  2 0 0 5  4. 9 0  7 9. 1 3  3 0  
H G 2  2 0 0 5  4. 9 0  7 9. 1 3  1 4  
H G 2  2 0 0 6  4. 9 0  7 9. 1 3  2 4  
H G 2  2 0 0 8  4. 9 0  7 9. 1 3  2  
H G 2  2 0 0 9  4. 9 0  7 9. 1 3  1 0  
H G 2  2 0 1 0  4. 9 0  7 9. 1 3  3  
H G 2  2 0 1 1  4. 9 0  7 9. 1 3  3 6  
H G 2  2 0 1 3  4. 9 0  7 9. 1 3  1  
H G 2  2 0 1 4  4. 9 0  7 9. 1 3  3  
H G 2  2 0 1 5  4. 9 0  7 9. 1 3  1 4  
H G 2  2 0 1 6  4. 9 0  7 9. 1 3  5 4  
H G 1  2 0 0 4  6. 0 9  7 9. 1 3  1 2  
H G 1  2 0 1 5  6. 0 9  7 9. 1 3  9 5 1  

T a bl e S 2. Li st of O T Us fr o m P h a e o c ystis  s p p. m e a s ur e d i n s e di m e nt s a m pl e s d eri v e d fr o m a n e a st -w e st tr a ns e ct a cr os s 
Fr a m Str ait.  T h e st ati o n n a m e is list e d al o n g wit h t h e l o c ati o n i n d e ci m al d e gr e es l o n git u d e a n d l atit u d e a n d t h e y e ar s a m pl es 
w h er e o bt ai n e d.  

 
  



S u p pl e m e nt ar y i nf or m ati o n f or m a n us cri pt III  

 
 
 

1 6 6  

 
G y ps u m b all asti n g  si z e C o ntr ol  B all ast e d  Ti m e  

 S ettli n g v el o cit y  ( m d a y-1 ) n  S ettli n g v el o cit y  ( m d a y-1 ) n  
 

> 6 3  µ m  1 8 ± 4 5  9  1 7 3 ± 1 8 5  1 4  3 h  
> 6 3  µ m  2 2 ± 3 9  7  1 3 1 ± 1 5 8  1 1  5 h  
> 6 3  µ m  1 2 ± 2 9  7  1 5 3 ± 1 4 1  1 0  7 h  
> 6 3  µ m  2 1 ± 2 7  8  1 7 4 ± 1 4 8  1 1  1 0 h  
> 6 3  µ m  5 ± 4 9  8  1 2 9 ± 1 0 6  8  1 5 h  

≥ 3 0  µ m - ≤ 6 3  µ m  1 9 3 ± 7 3  9  2 7 4 ± 1 1 4  5  3 h  
≥ 3 0  µ m - ≤ 6 3  µ m  1 7 4 ± 6 7  1 1  2 3 4 ± 1 1 7  8  5 h  
≥ 3 0  µ m - ≤ 6 3  µ m  1 6 4 ± 8 0  8  1 4 6 ± 6 7  8  7 h  
≥ 3 0  µ m - ≤ 6 3  µ m  1 5 9 ± 8 5  8  1 4 6 ± 1 1 1  5  1 0 h  
≥ 3 0  µ m - ≤ 6 3  µ m  2 0 2 ± 8 7  6  1 5 2 ± 9 3  6  1 5 h  

T a bl e S 3. Li st of m e a s ur e d p arti cl e s ettli n g v el o citi e s fr o m c o ntr ol tr e at m e nt s a n d g y p s u m b all a st e d tr e at m e nt s d uri n g a 
b all a sti n g  e x p eri m e nt.  T h e  g y ps u m  b all asti n g  si z e  i n di c at es  t h e  si z e  r a n g e  of  g y ps u m  cr yst als  us e d  f or  t h e  b all asti n g 
e x p eri m e nts. S ett li n g v el o citi es s h o w t h e a v er a g e s ettli n g v el o cit y a n d st a n d ar d d e vi ati o n m e as ur e d o v er t h e c o urs e of t h e 
e x p eri m e nts, w hil e n i n di c at es t h e n u m b er of p arti cl es m e as ur e d.  
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1 6 7  

Er kl är u n g  

 

 
V er si c h er u n g a n Ei d e s St att / Affir m ati o n i n li e u of a n o at h   

  
g e m. § 5 A b s. 5 d er Pr o m oti o n s or d n u n g v o m 1 8. 0 6. 2 0 1 8 /  

a c c or di n g t o § 5 ( 5) of t h e D o ct or al D e gr e e R ul e s a n d  R e g ul ati o n s of 1 8 J u n e, 2 0 1 8 
 

 
 
 
I c h / I, _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ __ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ 

( V or n a m e / Fir st N a m e , N a m e / N a m e , A n s c hrift / A d dr e s s , g gf. M atr.- Nr. / st u d e nt I D n o., if 

a p pli c a bl e) 

 
 

v er si c h er e  a n  Ei d e s  St att  d ur c h  m ei n e  U nt er s c hrift,  d a s s  i c h  di e  v orli e g e n d e 
Di s s ert ati o n  s el b st ä n di g  u n d  o h n e  fr e m d e  Hilf e  a n g ef erti gt  u n d all e  St ell e n,  di e  i c h 
w örtli c h  d e m  Si n n e  n a c h  a u s  V er öff e ntli c h u n g e n  e nt n o m m e n  h a b e, al s  s ol c h e 
k e n ntli c h g e m a c ht h a b e, mi c h a u c h k ei n er a n d er e n al s d er a n g e g e b e n e n Lit er at ur o d er 
s o n sti g er  Hilf s mitt el  b e di e nt  h a b e  u n d  di e  z u  Pr üf u n g s z w e c k e n  b ei g el e gt e 
el e ktr o ni s c h e V er si o n ( P D F) d er  Di s s ert ati o n mit d er a b g e g e b e n en g e dr u c kt e n V er si o n 
i d e nti s c h i st. / Wit h m y si g n at ur e I affir m i n li e u of  a n o at h t h at I pr e p ar e d t h e s u b mitt e d 
di s s ert ati o n  i n d e p e n d e ntl y  a n d  wit h o ut  illi cit  a s si st a n c e  fr o m   t hir d  p arti e s,  t h at  I 
a p pr o pri at el y  r ef er e n c e d  a n y  t e xt  or  c o nt e nt fr o m  ot h er  s o ur c e s, t h at  I  u s e d  o nl y 
lit er at ur e  a n d  r e s o ur c e s  li st e d i n  t h e  di s s ert ati o n,  a n d  t h at t h e el e ctr o ni c ( P D F) a n d 
pri nt e d v er si o n s of t h e di s s ert ati o n ar e i d e nti c al.  
 

I c h  v er si c h er e  a n  Ei d e s  St att, d a s s  i c h  di e  v or g e n a n nt e n  A n g a b e n  n a c h  b e st e m 
Wi s s e n u n d G e wi s s e n g e m a c ht h a b e u n d d a s s di e A n g a b e n d er W a hr h eit e nt s pr e c h e n 
u n d  i c h  ni c ht s  v er s c h wi e g e n  h a b e .  /  I  affir m  i n  li e u  of  a n o at h  t h at  t h e  i nf or m ati o n 
pr o vi d e d h er ei n t o t h e b e st of m y  k n o wl e d g e i s tr u e a n d c o m pl et e. 
 
 

Di e  Str af b ar k eit  ei n er  f al s c h e n ei d e s st attli c h e n  V er si c h er u n g  i st  mir  b e k a n nt, 
n a m e ntli c h di e Str af a n dr o h u n g g e m ä ß § 1 5 6 St G B bi s z u dr ei J a hr e n Fr ei h eit s str af e 
o d er G el d str af e b ei v or s ät zli c h er  B e g e h u n g d er T at b z w. g e m ä ß § 1 6 1 A b s. 1 St G B 
bi s  z u  ei n e m  J a hr  Fr ei h eit s str af e  o d er  G el d str af e  b ei  f a hrl ä s si g er  B e g e h u n g.  / I  a m 
a w ar e  t h at  a  f al s e  affi d a vit  i s  a  cri mi n al  off e n c e w hi c h i s pu ni s h a bl e  b y  l a w  i n 
a c c or d a n c e wit h § 1 5 6 of t h e G er m a n Cri mi n al C o d e ( St G B ) wit h u p t o t hr e e y e ar s 
i m pri s o n m e nt  or  a  fi n e  i n  c as e  of  i nt e nti o n,  or  i n  a c c or d a n c e  wit h  §  1 6 1  ( 1)  of  t h e 
G er m a n  Cri mi n al  C o d e  wit h  u p  t o  o n e  y e ar i m pri s o n m e nt  or  a  fi n e  i n  c a s e  of 
n e gli g e n c e.  
 

 
 
 
 
 
 
 
_ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _       _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ _ 
Ort / Pl a c e , D at u m / D at e             U nt er s c hrift / Si g n at ur e 
 




