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珊瑚礁生态系的协同营养模式
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〔摘 要」 在阐述 了近十几年来提出的若干有代表性的解释模型的基础上
,

通过研 究我 国南沙珊

瑚礁生态系生源要素的生物地球化学循环
,

提出珊瑚礁生态系的营养过程是一 系列营养调节机制

的协同作用
。

珊瑚礁 生存的物理 环境
,

生物群落构成
、

快速的吸收机制和生态系内快速高效的循环

以及生物营养调节机制等共同构成 了珊瑚礁 生态系稳定高效的营养供给体系
。

〔关键词 〕 珊瑚礁生态系
,

营养调节
,

协 同作用

引 言

热带亚热带海洋对全球气候和环境变化有巨大

影响
,

珊瑚礁生态系作为热带海洋最突出的最具代

表性的生态系统
,

长期 以来 受到海洋科学家的广泛

关注
。

全球珊瑚礁 的总面积达 2 x 10s k衬
,

具有 相

当高的生产力和相当丰富的生物多样性资源
,

是海

洋四大典型生态系之一
,

栖息在珊瑚礁 区的各类生

物上万种
。

随着对珊瑚礁研究 的不断深人
,

各学科

对它的研究越来越呈现 出相互融合相互渗 透的趋

势
,

目前珊瑚礁研究的主要 内容集 中于
:

珊瑚礁生态

系生物多样性的调查
、

保护和可持续利用 ;珊瑚礁生

态系的生物地球化学过程研究
,

揭示维持其高生产

力的原因 ;揭示珊瑚礁生态系与大尺度物理过程的

关系
, 一

了解 占环境古气候 的特征
,

预测未来全球环境

及气候的变化
。

其共同的特征是将珊瑚礁生境作为

一个整体来考察其内部及与外部环境的相互关系
。

作为珊瑚礁研究的关键性
、

基础性问题之一
,

珊

瑚礁的营养问题
,

即珊瑚礁 生态系千万年来是如何

在寡营养的海域里保持其高生物量和高生产力的这

一所谓的
“

营养盐之谜
” ,

一直受到海洋化学家和海

洋生态学家的关注
,

其主要的学术难点在于
:

珊瑚礁

生态系的生物量与总生产能力是所有海洋生态系中

最高的 ;珊瑚礁大多位于溶解营养盐浓度极低的海

域
。

而在营养丰富的水域如美洲和非洲西海岸却极

少发育 ;其营养问题 的复杂性 与其高度的分类和生

态差异密切相关川
。

近 20 年来
,

随着对珊瑚礁研究

资料的不断积累
,

各 国的学者也从不同学科 的角度

提出了对营养盐 问题的解 释
,

形成 了若 干有代表性

的假说和模型
。

本文将介绍几个有代表性的模 型
,

并根据我国以往对南沙珊瑚礁生态系生物地球化学

过程的的研究
,

给出了珊瑚礁生态系营养问题的一

般性解释
,

即以物理环境为前提的协同营养机制
。

1 已有的解释珊瑚礁营养盐之 谜的典型模

型

( l) 高效循环模型
: H all co k 等人 [ 2 1提出

,

最初的

珊瑚礁群落碳酸盐沉积生产者 (珊瑚和石灰藻类等 )

对营养环境有高度的适应性
。

D
’

lE i a 等人 t 3 {提 出珊

瑚礁生态系的总生产力虽高
,

其净生产力却很低
,

总

生产力的维持依靠其内部相对保守而高效的营养盐

循环
,

范围包括礁体和邻近 的沉积环境
。

但是他们

也同时观察到珊瑚礁生态系并不是一个真正的保守

系统
,

在泻湖或礁台上
,

营养盐浓度往往能够满足维

持系统平衡的需要
,

而在水动力通量较大的海区
,

如

礁尖或 向海坡
,

则有较多 的营养盐 向外输送
。

尽管

由于地形和生物 的作用 珊瑚礁周 围海水流速减小
,

所带走的营养物质较少
,

但 与周 围海水营养特征 的

巨大反差使得珊瑚礁生态系营养盐的流失长期来看

却不可忽略
,

若流失 的有 机物 以 1 % / a

计
,

70 年就
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将减少 5 0 %的生物量
。

如果 珊瑚礁 系统不能通过

某种外源的途径获得营养盐
,

其 自身就必定有一种

合理而高效的营养盐摄取
、

转化途径
。

几乎所有 的

地表径流输 人的可能性都被调查结果所否定
,

因为

在此种形式 营养盐输 人的 同时往往增加 了海水浊

度
,

从而破坏 了珊瑚的生存环境
。

( 2) 礁缘的上升流模型
:

珊瑚礁及其沉积环境表

现 出受物理过程 (海洋的
、

大气的 )控制 的特征
,

海流

受礁缘地形限制可能引起上升流和营养盐载人
,

很

多学者认为上升流可能是珊瑚礁 营养盐 的主要来

源
。

但并不是每 一个 珊瑚礁缘都 能观察到上升 流

的
,

而且上升流理论也有以下的局限
:

上升流带上来

的海水可能温度低于藻
一

珊瑚生态系的生存 限 ; 高营

养物质对海藻的影响更大
,

其丰富的营养可能引起

大面积的水华和底栖生物的大量繁殖而限制虫黄藻

进行光合作用 ; 底栖藻类生物量的增加往往引起珊

瑚礁生物侵蚀过程的加剧 [ 2〕 。

这说明上升流不大可

能是维持珊瑚礁高生产力 的主要原因
,

但并不排 除

其在珊瑚礁形成时或复兴时 的巨 大作用
,

在这两个

特殊时期
,

受礁缘 的地形限制 而引起的上升流可能

是营养盐输人的主要来源之一
。

( 3) 地热
一

内上升流模型
: R ou ge ir 。

等人 [ ’ 〕通过对

iT ke hau 礁 的研究提 出珊瑚礁营养盐极有 可能是溶

解于珊瑚礁间隙水 中
,

并通过其内部的多孔结构 向

上渗人的
,

其来源可能是某些富含营养的大洋 中层

水或底层水
,

其动力为地热
。

这就是地热
一

内上升流

模式
。

这一模型很好 的阐明了珊瑚礁 营养盐 的来

源
、

输送动力和机制
。

但其是否具有普遍性仍需进

一步调查研究
。

( 4) 水动力模型
:

以上所述的几种模型多侧重于

珊瑚礁生态系营养盐 的来 源和收支
,

对生物吸收利

用营养盐的具体过程和机理探讨 的较少
,

也就无法

真正理解 珊瑚礁 高生产力和营养盐通 量之间 的关

系
。

研究发现水流速度能够促进海水 中大型 自养生

物对 营养盐的吸收
,

A t k in s o 。 和 B i一g e r [4
,

’ ]建立 了珊

瑚礁营养盐吸收的动力学方程
,

发现珊瑚礁 底栖群

落对营养盐的吸收速率通常与溶解的营养盐浓度成

正比
。

( 5) 拟流网模型
: 营养盐的原位 ( i n 一

ist u )再生往

往发生在珊瑚的上部间隙水中和沉积物底部
,

珊瑚

礁特有的多孔 ( 20 %一 35 % )
、

高渗透性 的特征为细

菌降解和再生矿化作用提供 了一个巨大的流动的水

库
,

大的礁洞中的营养物质易被水流带走
,

而大量的

小孔隙则为控制营养物质流失发挥 了巨 大的作用
。

由于孔隙中海水流速的减缓
,

营养盐 的流失降到了

很低的限度
,

也使 充分利用海水中溶解 的营养盐成

为可能
。

宋 金明等人阮
7 〕提 出

“

拟流 网
”

模型
,

海洋

中固着的珊瑚礁如 同流网一般
,

当寡营养 的海水流

过时
,

其中的营养物质被相对 固着的生物高效地富

集
、

利用
,

连同珊瑚泻湖 内部营养盐快速高效地循环

特征
,

维持了珊瑚礁生态系的高生产力
。

( 6) 停 留时间制约模型
:

停 留时间是指某种分子

或单位水体流出泻湖前在泻湖 中的平均居 留时间
。

eD les all e 等人 8j[ 对太平洋 的 n 个 环礁泻 湖的有关

数据分析后发现
,

当海水在泻湖 中的停 留时间少于

50 d 时
,

珊瑚礁泻湖浮游植物的生物量和其成正比
,

而与水体中的营养盐含量无关
。

同时发现营养盐的

突然输人
,

由于海水的快速更新
,

也只有很少的部分

可能进入循环
。

停 留时间越短
,

浮游植物的生物量

越低
,

这使得海水对珊瑚礁呈现的似乎不是一个 营

养过程而更象是一个冲洗过程
。

能够改变海水停留

时间的 自然或人工因素
,

如海平面上升
,

会大大减少

浮游植物的生物量
。

这一模型与快速循环模型
、

水

动力模型和下述的 自养模型都有部分相似
,

所不同

的是更强调海水的物理作用
,

而不承认营养盐 的制

约作用
,

也不探究浮游植物吸收营养盐的具体机制

和过程
。

( 7 )自养模型
:

这一富有挑 战性 的观点来 自于

s m iht 等人图
,

他们 认为珊瑚礁是一个 自养 的生 态

系
,

与造礁珊瑚共生的虫黄藻和珊瑚相互提供生长

所需的碳营养
,

珊瑚礁泻湖 内海水的营养盐含量并

不需要 比周围海水 的高
,

珊瑚礁也未必需要额外的

营养盐输人
。

这个观点引起 了颇为广泛的争论
。

然

而
,

从珊瑚礁泻湖 内部高效 的营养盐循环和珊瑚礁

生物吸收营养盐的机制上来看
,

这一假说是可能的
。

所需要指出的是珊瑚礁虽然往往是 Co : 和有机碳的

源
,

但只可能是氮
、

磷等可溶性营养盐的汇
。

珊瑚礁

生物的生长肯定存在营养盐的阂值范 围
,

营养盐的

消耗和输出一定需要补充
,

只是可能依靠特殊 的机

制来进行罢了
。

此外
,

还有沉 积物营养模型等 L’ 0」。

大体上看
,

以上各种模型主要围绕着珊瑚礁如何获得营养和如

何维持其高生产力两个基本 问题展开
,

体现了解释

珊瑚礁营养盐之谜的两种思路即化学制约和物理制

约
。

前者主要强调营养盐的限制作用
,

后者则强调

物理 因素
,

主要是海水流动速度
、

在泻湖停留的时间

等限制作用
。

分别来看
,

可能反映 了珊瑚礁发育过

程中不同时期营养盐问题 的不同侧面
,

综合起来则
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可能基本解释了珊瑚礁生态系营养盐的来源
、

输送
、

吸收和再生以及珊瑚礁生长的限制因素等问题
。

但

由于地球上珊瑚礁所处地理位置的差异
,

所依赖 的

营养盐收支的机理和限制性因素不可能完全一样
,

综合以
_

_

L的模型虽然可能给出一个珊瑚礁营养盐问

题的较好解释
,

但具体到某一海区的珊瑚礁
,

哪种机

制占主要地位还要通过实地考察和研究来确定
。

2 珊瑚礁营养过程的协同模式

我国科学家在过去的十几年里充分利用南沙丰

富的珊瑚礁资源对珊瑚礁生态系的营养盐问题也开

展了较 为系统的研究 [ ” 一 l5j
,

并提出了如拟 流网理

论等有代表性 的模型
。

9 9
一

4 航次在此基础上对南沙

珊瑚礁的营养 问题进行 了进一步的研究
,

通过在珊

瑚礁泻湖和礁坪外同时投放沉积物捕捉器
、

采集 生

物和非生物体系的样 品以及活珊瑚培养等手段
,

试

图从整体上阐明珊瑚礁营养问题
。

研究发现
,

珊瑚

礁生态系的营养过程不是唯一的
,

而其控制 因素也

随着珊瑚礁发育环境的不同而不同
。

其最可能的营

养模式是
:

物理因素 (如温度
、

盐度
、

波浪
、

光照
、

潮位

和大气过程等 )始终是珊瑚礁发育的首要制约性 因

素
,

珊瑚礁的发育确实需要营养盐
,

但是在周围寡营

养的海水环境 中
,

珊瑚礁发展 了自己 多种 的营养调

节机制
,

这些调节机制与珊瑚礁生长的物理环境 相

适应
,

协同作用
,

维持了其强大的生产力和丰富的生

物多样性资源
。

第 1 种调节机制是珊瑚礁发育位置的选择
。

这

似乎并不构成一种调节机制
,

但却是对珊瑚礁 的发

育至关重要的
。

与其 说某种环境造就 了珊瑚礁
,

倒

不如说造礁生物选择 了环境
。

寡营养环境
、

较高的

基台所构筑的浅水 环境 有利于光合作用 的充分进

行
,

礁缘限生的上升流不 时的为珊瑚礁提供营养物

质
,

而浅水相互作用为营养物质在珊瑚泻湖内的快

速再生循环提供 了条件
。

在对环境选择的同时
,

珊

瑚礁生态系也不断的适应着环境的变化
,

逐渐形成

有利于吸收营养物质 的形态特征
,

同时也发展 了其

他相适应的调节机制
。

第 2 种调节机制是珊瑚礁的生物群落构成
,

或

称
“

流网调节机制
” [7〕

。

珊瑚礁生物主要为疏松的海

绵和藻类 以及具有多孔骨架的珊瑚等
。

所有的多孔

结构使珊瑚礁能够缓减水流速度而较好的保存输入

的和再生的营养物质
,

巨大的 比表面也极大的加快

了生态系吸收营养物质的速度
。

固着的珊瑚礁体象

流网一样有效地从不断流动的海水中汲取营养
。

显

然
,

具体的群落构成是受食物网的营养关系制约的
,

但 同一海域不同珊瑚礁之间生物群落的差异足以使

人相信这里面包含着某种巧妙的机制
。

第 3 种调节机制是快速吸收营养盐
。

由于地形

的原因
,

珊瑚礁区的水动力较非礁区 的要大
,

营养盐

输人后不及时吸收便会流失
。

对此珊瑚礁生物主要

发展的是
“

水流速度越快吸收越快
”

的调节机制 和
“

奢侈消费营养盐
”

的调节机制
。

奢侈消费营养盐的

调节机制是指当珊瑚礁区在短期内大量输人营养盐

的时候
,

珊瑚礁生物
,

主要是珊瑚及藻类快速的过量

吸收营养盐
,

使营养盐水平迅速的降到正常的低水

平状态
,

这既避免了珊瑚礁长期处于富营养化状态
,

也在客观上固定 了宝贵的营养源
。

这两种调节机制

保证了珊瑚礁生态系无论在营养盐缺乏还是富裕的

情况下都可以最充分的利用连续的或间断性输人的

外源性营养盐
。

第 4 种调节机制是营养物质的快速循环和高效

利用
。

这种调节机制是在珊瑚礁区强大的水动力作

用和复杂的营养关系上形成的
。

它使得珊瑚礁生态

系即使在较长的时间内无外源营养物质输人也可以

保持较高的生产力水平
。

与这一调节机制相联系的

自然现象是珊瑚礁生态系的净生产力相对较低和无

外源营养输人时珊瑚礁总生物量缓慢降低
。

外源的

物理或生物方式的营养物质补充输入能够恢复甚至

提升原有的生产力水平
,

是珊瑚礁生态系能够最终

保持甚至繁荣壮大的根本原 因
,

这使得珊瑚礁 总生

物量呈现出周期性的变化
。

第 5 种调节机制是动物营养调节机制
,

或称
“

休

渔调节机制
” 。

与物理方式的营养输人不同
,

这种调

节机制能动性较强
,

受物理 因素的制约较小
。

主要

机制为
:

在珊瑚礁形成初期
、

营养物质严重缺乏时或

者初级生产力被大量消费时
,

动物 (主要是大型浮游

动物和鱼类 )成为珊瑚礁营养问题的主体
。

一方面

通过他们的移出使珊瑚礁得到休养生息的机会
,

另

一方面它们的代谢产物
、

粪便
、

遗体等释放出大量的

营养物质
,

恢复初级生产力水平
。

这种调节机制类

似于人类渔业生产的休渔行为
,

所不同的是
,

这是一

种纯 自然的行为
。

生态系中食物链关系的存在是一

个早 已肯定的事实
,

而这种关系在珊瑚礁 生态系营

养盐问题中的地位却一直未得到很好的认识
,

由于

其受物理因素的制约小
,

所 以更可能成为营养盐经

常性输人的一个主要途径
。

珊瑚礁生态系生物量的

繁荣
一

衰落
一

繁荣的周期性变化和无明显外源性 营养

盐输人的事实证明了这种可能性
。
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以上 5种调节机制构成一个统一的整体
,

第一

种调节机制是基础
,

在其上发展出其他的调节机制
。

几种调节机制同时在起作用
,

在不同的发展 时期主

导调节机制不尽 相同
,

相互联系
、

相互补充
,

复杂 的

群落结构和巨大的生产能力使珊瑚礁生态系具有对

环境变化较好的适应能力
,

并且可能根据环境 的变

化在不断的发展着新的调节机制
。

只要第一种调节

机制有效的实施着
,

珊瑚礁就能够保 持很 高的生产

力
。

这是我们对珊瑚礁营养盐问题 的主要认识
。

遗

憾的是
,

人类对珊瑚礁 的破坏往往是针对第一种调

节机制的
,

而事实上对其他调节机制 在一定 限度 内

的破坏由于有别的调节机制来补充或者发展 出新的

调节机制
,

并不会对珊瑚礁生态系造成致命的伤害
,

但破坏第一种调节机制却会彻底的毁灭一个珊瑚礁

生态系
。

这种破坏 主要表现为过度采伐
、

捕捞和盲

目发展的珊瑚礁旅游业等
。

自然界对珊瑚礁 的破坏

主要是 由于水温升高
、

海水稀释
、

海平面上升和风暴

潮袭击等
,

其 中最致命的是水温升高
,

近年来广泛发

生的珊瑚礁
“

白化
”

事件被认为是 由此引起的
。

因而

珊瑚礁的保护应当立足于保护珊瑚礁赖 以生存的水

文
、

地貌
、

光照等环境 因素
,

同时注意保护珊瑚礁 丰

富的生物多样性资源
。
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