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内容提要：珊瑚骨骼生长有年、月、日周期，能够当作古生物钟来记录地质历史。块状珊瑚骨骼密度条带年周期

的发现对后来的珊瑚古气候研究产生了深远的影响，随后又发现世界各热带海域的珊瑚存在多种多样的骨骼密度

变化模式，起先常从珊瑚的生长环境中寻找骨骼密度变化的控制因素，但是没有成功，从８０年代后期，部分学者试图
从珊瑚骨骼构架本身出发、综合考虑环境因素和骨骼密度条带之间的关系来探求骨骼密度变化的机理，并提出了一

个可以解释大多数块状珊瑚骨骼密度条带变化模式的骨骼生长模型。块状珊瑚软体层厚度是一个十分重要但至今

仍没引起足够重视的珊瑚生长参数，它相对于骨骼线性生长率的变化影响着骨骼密度变化模式。骨骼钙化作用和

虫黄藻光合作用的相互关系还存有争议，珊瑚骨骼钙化机理仍在探索中。

关键词：骨骼架构；生长周期；骨骼密度；线性生长率；珊瑚软体层厚度；钙化作用

　　珊瑚高分辨率古气候研究为认识热带海域在全
球气候系统中的地位发挥了独特作用，其最终目的

是要定量地重建古气候变化。然而，这种古气候的

定量研究还需要对珊瑚骨骼生长机理作更深入的研

究，因为珊瑚骨骼参数（生长率、密度、钙化密度）是

影响珊瑚骨骼中地球化学元素含量和同位素组成变

化的一种潜在因素（Ｌｏｕｇｈ，２００４），例如，热带各海
域业已建立的珊瑚骨骼δ１８Ｏ、Ｓｒ／Ｃａ与海水温度之间
的回归方程存在很大差异（Ｙｕｅｔａｌ．，２００５），这种差
异性是珊瑚骨骼生长率、密度和珊瑚软体层厚度密

切相关的（Ｂａｒｎｅｓｅｔａｌ．，１９９５）。在珊瑚骨骼生长过
程中，其生长参数是不断变化的，这些变化不可能不

影响骨骼中地球化学元素含量和同位素组成的变化

以及它们记录环境信息的可靠程度（Ｌｏｕｇｈ，２００４），
而骨骼中的δ１８Ｏ、Ｓｒ／Ｃａ只有当珊瑚骨骼生长率恒定
和珊瑚软体层很薄的情况下才能准确记录环境信息

（Ｂａｒｎｅｓｅｔａｌ．，１９９５）。虽然我国科学家马廷英先生
开珊瑚骨骼构造和生长率研究的先河（马廷英，

１９３６；Ｍａ，１９３７ａ，ｂ），对珊瑚骨骼生长机理的探索作
出了重要贡献（钱宪和，２００３），但本文作者在研究
南沙群岛美济礁珊瑚骨骼密度变化模式（张江勇

等，２００７）过程中发现我国珊瑚古气候研究很少涉
及珊瑚骨骼生长机理这一根本性问题，本文试图综

述珊瑚骨骼生长研究进展。珊瑚骨骼生长机理研究

是从发现珊瑚骨骼生长周期开始的，但为了方便起

见，本文先介绍珊瑚骨骼架构的知识。

１　珊瑚骨骼架构
随着珊瑚分类学的发展，有关珊瑚骨骼架构

（ｓｋｅｌｅｔａｌａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ）（图１）组成已有了较全面的了
解。珊瑚骨骼分为单体珊瑚和复体珊瑚两类，二者

统称珊瑚体或珊瑚骼。单体珊瑚指由一个珊瑚虫单

独形成的骨骼，而复体珊瑚是许多珊瑚虫聚集在一

起共同形成的骨骼，由众多珊瑚单体（此概念不同

于单体珊瑚）和连接珊瑚单体的多孔骨骼（称作共

骨，ｃｏｅｎｏｓｔｅｕｍ）组成。珊瑚体主要由底板（ｂａｓａｌ
ｐｌａｔｅ）、表壁（ｅｐｉｔｈｅｃａ）、隔壁（ｓｅｐｔｕｍ，复数 ｓｅｐｔａ）和
磷板（ｄｉｓｓｅｐｉｍｅｎｔ）四大骨骼元素组成（Ｂａｒｎｅｓｅｔ
ａｌ．，１９８８）：底板（图１ｆ）是珊瑚虫（ｐｏｌｙｐ）最先分泌
的骨骼，处于珊瑚体的底部；表壁是底板边缘向上延

伸的薄层，是珊瑚体最外层部分，表壁外表面分布着

环绕单体珊瑚的生长线（ｇｒｏｗｔｈｒｉｄｇｅ，１ｍｍ长的表



壁上大约有２０～６０条（Ｒｕｎｃｏｒｎ，１９６６）（图１ｆ）；隔
壁是底板向上隆起呈放射状排列的垂直分隔板，具

有支撑和分隔珊瑚软体的功能，隔壁末端有外形很

像手指的隔壁齿（图１ｃ）；磷板为横向隔板，是珊瑚
虫随骨骼向上生长而被抬升的过程中分泌的底板。

珊瑚骨骼还有其它一些元素如轴柱（ｃｏｌｕｍｅｌｌａ）、隔
壁肋（ｃｏｓｔａ）、真壁（ｔｈｅｃａ）等。隔壁在单体珊瑚或珊
瑚单体中心聚合而成的纵向骨骼称作轴柱，穿过真

壁向外延伸部分叫做隔壁肋。真壁是隔壁、表壁、共

骨等骨骼共同连接的部分（Ｖｅｒｏｎ，２０００），分隔着单
体珊瑚（或珊瑚单体）内软体和单体珊瑚（或珊瑚单

体）间软体（称作共体，ｃｏｅｎｏｓａｒｃ），有些物种的真壁
已退化，珊瑚单体间以隔壁和隔壁肋彼此融联，构成

互通状复体珊瑚（Ｗｅｌｌｓｅｔａｌ．，１９５６）。所有骨骼元
素基本上由直径仅约００５～４μｍ的针状文石晶体
组成，这些晶体从钙化中心长出，形成三维扇形的羽

簇（Ｃｏｈｅｎｅｔａｌ．，２００３；Ｂａｒｎｅｓ，１９７０）（图１ｅ）。许多
羽簇以钙化轴（钙化中心联成的线）为中线生长成

的棒状构造，叫做羽榍（图１ｄ），多个羽榍常以扇状
排列方式组成羽扇系统（ｆａｎｓｙｓｔｅｍ）（Ｗｅｌｌｓ，１９５６）。
在大多数珊瑚骨骼里，羽榍仅见于隔壁中（Ｂａｒｎｅｓ，
１９７０），隔壁是由若干个羽扇系统构成（Ｗｅｌｌｓ，
１９５６）。

图１珊瑚的骨骼架构
Ｆｉｇ．１Ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅｏｆｃｏｒａｌｓｋｅｌｅｔｏｎ

（ａ）珊瑚骨骼中观架构与珊瑚软体；（ｂ）珊瑚骨骼外表面视图；
（ｃ）～（ｅ）隔壁的显微结构：（ｃ）Ｐｏｒｉｔｅｓ隔壁齿形状，（ｄ）隔壁
中的羽榍，（ｅ）构成羽榍的羽簇和钙化中心；（ｆ）表壁、底板与
珊瑚虫。（ａ）～（ｅ）据 ＣｏｈｅｎａｎｄＭｃＣｏｎｎａｕｇｈｅｙ，２００３；（ｆ）据
Ｒｕｎｃｏｒｎ，１９６６
（ａ）Ｍｅｓｏａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅｏｆｃｏｒａｌｓｋｅｌｅｔｏｎａｎｄｃｏｒａｌｓｏｆｔｔｉｓｓｕｅ；（ｂ）
ｔｈｅｓｕｒｆａｃｅｖｉｅｗｏｆｃｏｒａｌｓｋｅｌｅｔｏｎ；（ｃ）～（ｅ）ｍｉｃｒｏｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆ
ｓｅｐｔｕｍ：（ｃ）ｔｈｅｔｉｐｏｆａｇｒｏｗｉｎｇｓｅｐｔｕｍｄｅｎｔａｔｉｏｎｓｏｆＰｏｒｉｔｅｓ，（ｄ）
ｔｈｅｔｒａｂｅｃｕｌａｉｎｓｅｐｔｕｍ，（ｅ） ｓｃｌｅｒｏｄｅｒｍｉｔｅｓａｎｄｃｅｎｔｅｒｓｏｆ
ｃａｌｃｉｆｉｃａｔｉｏｎ；（ｆ）ｄｅｔａｉｌｏｆｅｐｉｔｈｅｃａ，ｂａｓａｌｐｌａｔｅａｎｄｐｏｌｙｐ．（ａ）～
（ｅ）ａｆｔｅｒＣｏｈｅｎａｎｄＭｃＣｏｎｎａｕｇｈｅｙ（２００３）；（ｆ）ａｆｔｅｒＲｕｎｃｏｒｎ
（１９６６）

Ｂａｒｎｅｓ等（１９８８）将复体珊瑚骨骼架构分为宏
观架 构 （ｍａｃｒｏａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ）、中 观 架 构 （ｍｅｓｏ
ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ）、微观架构（ｍｉｃｒｏａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ）三个层
次。宏观架构指珊瑚复体中珊瑚单体的排列方式，

例如，Ｐｏｒｉｔｅｓ珊瑚单体常以扇形方式排列。构成珊
瑚单 体 的 骨 骼 元 素 属 于 中 观 架 构 （ｍｅｓｏ
ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ），主要包括底板、表壁、隔壁和磷板。微
观架构指文石晶体在各种骨骼元素里的排列和组织

方式，包括羽簇、羽榍、钙化中心、羽扇系统等。

２　珊瑚骨骼生长的周期性
珊瑚骨骼生长具有年、月、日周期，其中年周期

是最早发现的，２０世纪３０年代，马廷英（Ｍａ，１９３７ａ，
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图２珊瑚骨骼生长的周期与古生物钟
Ｆｉｇ．２Ｇｒｏｗｔｈｒｈｙｔｈｍｏｆｃｏｒａｌｓｋｅｌｅｔｏｎａｎｄｇｅｏｃｈｒｏｎｏｍｅｔｅｒ

（ａ）马廷英研究的泥盆纪四射珊瑚Ｃａｍｐｏｐｈｙｌｌｕｍｃｆ．ｌｉｎｄｓｔｒｏｍｉ内部构造（Ｍａ，１９３７ａ）；（ｂ）马廷英研究的现代石珊瑚Ｆａｖｉａｓｐｅｃｉｏｓａ内部
构造（据钱宪和，２００３修改）；（ｃ）Ｗｅｌｌｓ（１９６３）研究的中泥盆纪四射珊瑚Ｈｅｌｉｏｐｈｙｌｌｕｍｈａｌｌｉ（注意表壁上的生长线）；（ｄ）Ｓｃｒｕｔｔｏｎ（１９６４）研
究的中志留世四射珊瑚表壁构造；（ｅ）地质历史上一年的天数（Ｗｅｌｌｓ，１９６３）
（ａ）ｉｎｎｅｒｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆＤｅｖｏｎｉａｎｔｅｔｒａｃｏｒａｌＣａｍｐｏｐｈｙｌｌｕｍｃｆ．ｌｉｎｄｓｔｒｏｍｉｓｔｕｄｉｅｄｂｙＭａ（１９３７ａ）；（ｂ）ｉｎｎｅｒｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｍｏｄｅｒｎｓｃｌｅｒａｃｔｉｎｉａｎｃｏｒａｌ
Ｆａｖｉａｓｐｅｃｉｏｓａ（ＭｏｄｉｆｉｅｄｆｒｏｍＱｉａｎＸｉａｎｈｅ，２００３）；（ｃ）ＤｅｖｏｎｉａｎｔｅｔｒａｃｏｒａｌＨｅｌｉｏｐｈｙｌｌｕｍｈａｌｌｉｓｔｕｄｉｅｄｂｙＷｅｌｌｓ（１９６３）（ｎｏｔｅｔｈｅｇｒｏｗｔｈｌｉｎｅｓｏｎ
ｔｈｅｓｕｒｆａｃｅｏｆｅｐｉｔｈｅｃａ）；（ｄ）ｅｐｉｔｈｅｃａｏｆｔｈｅｍｉｄｄｌｅＤｅｖｏｎｉａｎｔｅｔｒａｃｏｒａｌｓｔｕｄｉｅｄｂｙＳｃｒｕｔｔｏｎ（１９６４）；（ｅ）ｎｕｍｂｅｒｓｉｎｇｅｏｌｏｇｉｃａｌｈｉｓｔｏｒｙ（Ｗｅｌｌｓ，
１９６３）

１９３７ｂ；钱宪和，２００３）发现古生代四射珊瑚（图２ａ）
和现在造礁珊瑚（图２ｂ）的骨骼内部横向构造在排
列方式上呈现周期性疏密变化，这些内部横向构造

对应着骨骼表壁上的环纹构造。马廷英认为这些横

向条纹的疏密变化是小个体磷板密集排列成的层和

大个体磷板松散排列成的层交互展布的结果，并由

活体珊瑚内部构造周期性变化长度（图２ｂ）相当于
骨骼一年生长的长度这一现象推断珊瑚骨骼内部构

造和外部环纹构造是季节性的（即具有年周期）。

珊瑚骨骼生长年周期的直接证据是块状珊瑚骨骼密

度变化具有年周期性，Ｋｎｕｔｓｏｎ等（１９７２）对西太平
洋埃尼威托克岛块状珊瑚板片进行 Ｘ射线照相后，
发现Ｘ射线照片上显示有交替展布的明暗密度条

带，这些条带和该珊瑚板片自动射线照相条带（形

成于１９４８～１９５８年核试验期间）对比结果证明一条
高密度条带（暗条带）和一条低密度条带（明条带）

代表珊瑚骨骼一年的增长量，这种骨骼密度变化年

周期性被后来许多实验结果进一步证实（Ｈｕｄｓｏｎｅｔ
ａｌ．，１９７６；Ｍｏｏｒｅｅｔａｌ．，１９７４）。

到目前为止，能表明珊瑚骨骼生长月周期的都

是一些间接证据。例如，Ｐｏｒｉｔｅｓ鳞板间距和年生长
率的关系表明鳞板是以月周期形成的（Ｂａｒｎｅｓｅｔ
ａｌ．，１９９３）。Ｓｃｒｕｔｔｏｎ（１９６４）所研究的四射珊瑚生长
线大约以３０条为一组形成较宽的条带，条带间以深
沟分割（图２ｄ），用中泥盆世一年天数除以条带内生
长线条数，得出一年有１３个条带，每一条带代表着
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表壁一个月的伸长量。

相对而言，珊瑚骨骼生长日周期证据是最多的。

宏观架构日周期表现在有些Ａｃｒｏｐｏｒａ、Ｐｏｒｉｔｅｓ晚上线
性生长率比白天线性生长率高（Ｂａｒｎｅｓｅｔａｌ．，１９８０；
Ｓｔｒｏｍｇｒｅｎ，１９８７；Ｖａｇｏｅｔａｌ．，１９９７）。中观架构日周
期表现在：磷板增厚过程基本上发生在白天

（Ｂａｒｎｅｓ，１９７０）；表壁上的生长线具有日周期
（Ｂａｒｎｅｓ，１９７２）；Ｍｏｎｔａｓｔｒａｅａｆａｖｅｏｌａｔａｄ隔壁中 ＜
１０μｍ密度条纹是一个日周期内骨骼生长的结果
（Ｇｉｌｌｅｔａｌ．，２００６）。微观架构日周期表现在珊瑚骨
骼中纺锤形和针状文石晶体这两种常见晶体形状的

沉积时间上：有些珊瑚（例如，Ａ．ｃｅｒｖｉｃｏｒｎｉｓ）骨骼中
纺锤形晶体只发生在夜晚（Ｈｉｄａｋａ，１９９１），但所有的
针状文石晶体只在白天形成（Ｍａｒｓｈａｌｌｅｔａｌ．，
１９９８）。

２０世纪６０年代，珊瑚通过骨骼年、月、日周期
记录着地质历史这一发现在关心地球演化的科学界

引起了轰动。天文学家很早就知道潮汐摩擦作用会

减慢地球自转速度，并计算出寒武纪开始时一年应

有约４２８天，中志留世一年应有约４００天（Ｒｕｎｃｏｒｎ，
１９６６），但直到１９６３年Ｗｅｌｌｓ发现珊瑚古生物钟后，
该理论才首次得到检验，有关地球自转速度减慢的

理论才有了地质证据（Ｗｅｌｌｓ，１９６３）（图２ｅ）：中泥盆
世四射珊瑚表壁上一年内平均有４００条生长线（图
２ｃ），石炭纪四射珊瑚一年内生长线数目减少到平
均３８０条，现代石珊瑚Ｍａｎｉｃｉｎａｅｒａｏｌａｔａ一年中大约
有３６０条生长线，这些生长线数目相当于当时一年
的天数，符合天文学计算结果。在 Ｗｅｌｌｓ的研究成
果发表后不久，Ｓｃｒｕｔｔｏｎ发现中泥盆世一年可能有
１３个月，每个月有３０５天（Ｓｃｒｕｔｔｏｎ，１９６４）。

３　块状珊瑚骨骼密度变化
在珊瑚骨骼生长的多种生长周期中，需要特别

强调的是块状珊瑚骨骼密度的年周期变化，这一性

质是近年来珊瑚高分辨率古气候研究的基础。块状

珊瑚比其它复体珊瑚（如细枝状、叶片状珊瑚）有一

个重要优点就是适于用 Ｘ射线照相术研究骨骼密
度变化（Ｍａｃｉｎｔｙｒｅｅｔａｌ．，１９７４），在加上它具有连续
生长时间长等诸多优点（Ｇａｇａｎｅｔａｌ．，２０００），最受
古气候研究者关注。虽然在很多情况下，通过数块

状珊瑚骨骼中高、低密度条带对对数就可以建立珊

瑚生长年龄序列，但块状珊瑚骨骼密度变化模式是

复杂的，从发现块状珊瑚骨骼密度条带年周期以来，

有关珊瑚骨骼密度变化的研究经过了一个由表象到

本质逐步深入的过程。

３．１　从珊瑚生长环境中探求骨骼密度变化的控制
因素

尽管Ｘ射线照相术能揭示出块状珊瑚密度变
化的模式，但它并不能提供高、低密度条带形成的具

体时间，判断密度条带形成时间常通过原地染色法、

Ｘ射线照相术、骨骼地球化学元素分析、采样时间等
多种方法的结合而得到（Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，１９７５）。然
而，通过这些方法所得结果却是令人困惑的，高密度

条带形成季节对应于水温较高时期的地方有：埃尼

威托克岛（Ｂｕｄｄｅｍｅｉｅｒｅｔａｌ．，１９７４）、澳大利亚大堡
礁Ｈｅｒｏｎ岛（Ｗｅｂｅｒｅｔａｌ．，１９７５）、Ｐａｎｄｏｒａ岛（Ｉｓｄａｌｅ，
１９８４）、菲律宾（Ｐａｔｚｏｌｄ，１９８４）、红海（Ｆｅｌｉｓｅｔａｌ．，
２０００）、东太平洋巴拿马湾（Ｗｅｌｌｉｎｇｔｏｎｅｔａｌ．，１９８３）、
台湾南部（Ｗａｎｇｅｔａｌ．，１９８７）、加勒比海（Ｆａｉｒｂａｎｋｓ
ｅｔａｌ．，１９７９）；高密度条带形成季节对应于水温较低
时期的地方有：雷州半岛（余克服等，１９９９）、澳大利
亚西部ＨｏｕｔｍａｎＡｂｒｏｌｈｏｓｇａ岛（Ｋｕｈｎｅｒｔ，１９９９）、东太
平洋Ｃｈｉｒｉｑｕｉ湾（Ｗｅｌｌｉｎｇｔｏｎｅｔａｌ．，１９８３）；在日本石
垣岛（Ｍｉｔｓｕｇｕｃｈｉｅｔａｌ．，２００３；Ｓｕｚｕｋｉｅｔａｌ．，２００３）和
澳大利亚大堡礁 ＧｒｅａｔＰａｌｍ岛（Ａｈａｒｏｎ，１９９１）还发
现有与本地常见模式相反的 Ｐｏｒｉｔｅｓ骨骼密度条带；
泰国ＫｏＰｈｕｋｅｔ岛东北面和西南面海域存在相反的
Ｐｏｒｉｔｅｓ骨骼密度条带模式，且一年内可以形成多条
高、低密度条带（Ｂｒｏｗｎｅｔａｌ．，１９８６）；在太平洋列岛
群岛和圣诞岛发现 Ｐｏｒｉｔｅｓ骨骼中存在清晰连续的、
宽度很小的密度条带，外观很像通常见到的年周期

密度条带，但一组高、低密度条带对被认为代表骨骼

一个月的生长量（Ｂｕｄｄｅｍｅｉｅｒ，１９７４；Ｂｕｄｄｅｍｅｉｅｒｅｔ
ａｌ．，１９７５）。

相当多的学者寻求骨骼密度变化控制因素的通

常做法是单纯从环境参数与密度变化模式之间寻找

联系，仅仅是因为某些环境参数具有年周期就将其

视为控制因素，但由这种方式所得推论往往是不足

信的。光照作为主要控制因素的论据有云覆盖率的

变化（Ｋｎｕｔｓｏｎｅｔａｌ．，１９７２）、高密度带形成季节对应
当地雨季（Ｂｕｄｄｅｍｅｉｅｒｅｔａｌ．，１９７４）、月周期高密度
条带对应当地月降雨量高值期（Ｂｕｄｄｅｍｅｉｅｒ，１９７４）。
然而，Ｈｉｇｈｓｍｉｔｈ（１９７９）认为海温比光照更能影响骨
骼密度的变化，并预测低密度条带在２３７～２８５℃
的海温范围内形成，高密度骨骼在此范围之外形成。

Ｈｉｇｈｓｍｉｔｈ的模型至少不适用于东太平洋巴拿马海
湾（上升流区）和 Ｃｈｉｒｉｑｕｉ湾（非上升流）：二海域海
温变化趋势相反，但珊瑚骨骼高、低密度条带形成时
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间一致，Ｗｅｌｌｉｎｇｔｏｎ等（１９８３）根据高密度骨骼对应
着低光照时期和珊瑚繁殖期认为控制骨骼密度变化

的控制因素不是海温，而可能是光照和（或）珊瑚繁

殖。但从东太平洋所得推论又不适用于南海北部情

况，南海北部光照与珊瑚高、低密度条带变化之间并

不存在单一对应关系：南海北部冬季低光照时期

（福建省气候资料室《台湾气候》编写组，１９８７；Ｓｈｉ
ｅｔａｌ．，２００２）对应着三亚珊瑚高密度骨骼（施祺等，
２００２）和台湾南部珊瑚低密度骨骼（Ｗａｎｇｅｔａｌ．，
１９８７；陈镇东等，２０００）形成时期，因此光照也不一定
是珊瑚骨骼密度变化的控制因素。块状珊瑚骨骼密

度变化很可能是多种环境因子共同作用的结果，单

用某一环境参数显然不能解释变化多样的骨骼密度

变化模式（Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，１９９３）。
３．２　从珊瑚骨骼架构中探求骨骼密度变化的

控制因素

　　研究环境参数和骨骼密度的对应关系说到底只
是一种由现象到现象的推测，还没有触及事物的根

本。在块状珊瑚骨骼密度变化年周期发现以后的近

２０年里，骨骼密度和珊瑚生存环境之间的关系依然
显得扑朔迷离。８０年代后期，从骨骼架构自身特点
出发，通过综合考虑环境因素和骨骼密度条带之间

的关系来研究块状珊瑚骨骼密度变化规律的研究工

作逐渐增多，主要有如下进展：

（１）探索骨骼密度变化途径。虽然骨骼密度变
化的途径仍在探索中，但发现中观架构的变化是骨

骼密度变化的重要原因，例如，Ｐｏｒｉｔｅｓ高密度骨骼由
所有中观架构骨骼元素增厚造成（Ｂａｒｎｅｓｅｔａｌ．，
１９８８）；巴 拿 马 Ｐａｖｏｎａｇｉｇａｎｔｅａｎ和 Ｓｏｌｅｎａｓｔｒｅａ
ｈｙａｄｅｓ高 密 度 骨 骼 由 壁 外 鳞 板 （ｅｘｏｔｈｅｃａｌ
ｄｉｓｓｅｐｉｍｅｎｔ）拼合、加厚造成（Ｇａｇａｎｅｔａｌ．，２０００）；大
西洋Ｍｏｎｔａｓｔｒｅａａｎｎｕｌａｒｉｓ高密度骨骼是壁外鳞板和
隔壁肋增厚的结果（Ｄｏｄｇｅｅｔａｌ．，１９９２）。

（２）探索骨骼年周期密度条带和细密度条带之
间的关系。年周期密度条带里通常存在细密度条

带，这些细密度条带甚至具有月周期（Ｂｕｄｄｅｍｅｉｅｒ，
１９７４；Ｂｕｄｄｅｍｅｉｅｒｅｔａｌ，１９７５）。Ｂａｒｎｅｓ等（１９８９）为
了研究它们的关系，通过改变珊瑚板块和 Ｘ射线的
角度，对同一 Ｐｏｒｉｔｅｓ板片拍摄了一系列 Ｘ射线照
片，结果发现珊瑚板块和Ｘ射线相垂直的Ｘ射线照
片呈现清晰的年周期密度条带，而其余 Ｘ射线照片
呈现出更细的密度条带。据此，Ｂａｒｎｅｓ等认为所有
块状珊瑚年周期密度条带内都存在细密度条带，并

且仪器所拍摄的珊瑚 Ｘ射线图像是三维立体骨骼

中无限多层骨骼薄板的 Ｘ射线图像叠加在一起形
成的的二维图像，骨骼中的细密度条带能否在 Ｘ射
线照片中显示出来取决于细条纹弯曲度、细条纹与

通过珊瑚板片的Ｘ射线是否平行等因素：生长速率
异常快、细条纹比较平直、细条纹和 Ｘ光线排列在
同一平面上的珊瑚板片会有清晰的细条纹 Ｘ射线
图像；如果珊瑚块体表面凸凹不平，块体中的细条纹

就很少能和Ｘ射线排列在同一平面上，最终结果是
Ｘ射线照片的细条纹图像不清楚。所以，珊瑚骨骼
密度条带的宽度、频率以及密度呈现出年周期变化

特点实际上是许多细条纹叠加的结果。

（３）探索骨骼密度条带形成过程。Ｂａｒｎｅｓ等
（１９９３）基于Ｐｏｒｉｔｅｓ骨骼研究结果，提出一个骨骼生
长模型，分三个步骤：①珊瑚虫在珊瑚块体最表层分
泌钙化物质，使骨骼向上生长；②珊瑚软体在已有骨
骼上分泌钙化物质，使骨骼侧向加厚；③ 珊瑚软体
底部以月为周期被鳞板突然向上抬升（抬升过程在

１～２天内完成（Ｂａｒｎｅｓｅｔａｌ．，１９９２））。该模型通过
计算机模拟，能够模拟出年周期和月周期骨骼密度

条带（Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，１９９３），以及高、低密度条带形成
时间。该模型引进的强迫函数（ｆｏｒｃｉｎｇｆｕｎｃｔｉｏｎ）仅
仅是一正弦函数，函数最大值、最小值分别出现在夏

季和冬季（图３），代表多种环境因素的复合体。在
相同强迫函数下，由于珊瑚软体层厚度和骨骼年、冬

季、夏季线性生长率存在差异（图３），珊瑚骨骼高、
低密度条带与最近的强迫函数峰值之间的视时间差

（ａｐｐａｒｅｎｔｔｉｍｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ）可能小于１月，也可能是
半年以上。全球，甚至同一珊瑚礁上块状珊瑚骨骼

密度条带形成时间的差异正是视时间存在的反映。

（４）探讨骨骼生长参数的控制因素。在发现珊
瑚骨骼线性生长率和珊瑚软体层厚度是影响视时间

差的重要影响因素之后，Ｂａｒｎｅｓ等（１９９２）首次系统
地研究了珊瑚软体层厚度的变化，并提出软体层厚

度主要反映了珊瑚体的营养（健康）状况，和珊瑚块

体高度、不同季节和年份都有关系（Ｂａｒｎｅｓｅｔａｌ．，
１９９２；Ｂａｒｎｅｓｅｔａｌ．，１９９９）。珊瑚软体层厚度并不像
骨骼那样可以持续不断长高，而仅仅是覆盖在骨骼

块体最表层，厚约几毫米，但它深刻影响着骨骼密度

条带模式。相比较而言，珊瑚骨骼线性生长率很早

就引起人们的注意，２０世纪３０年代，马廷英测量了
东沙群岛和太平洋其它海域共１７７个珊瑚种和１１
个珊瑚亚种的年线性生长率后发现珊瑚生长率有

“暖处长寒处短”、“寒年短暖年长”的规律，认为海

温可能是影响珊瑚线性生长率的一个最重要因素

９４１第 ３期 张江勇等：珊瑚骨骼生长研究评述



图３数学模型模拟的强迫函数与骨骼年周期密度条带
之间视时间差和珊瑚软体层厚度／骨骼年生长率的关系
（Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，１９９３）
Ｆｉｇ．３Ａｐｐａｒｅｎｔｔｉｍｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｂｅｔｗｅｅｎａｎａｎｎｕａｌｆｏｒｃｉｎｇ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｎｄａｎｎｕａｌｄｅｎｓｉｔｙｂａｎｄｓｇｅｎｅｒａｔｅｄｂｙｎｕｍｅｒｉｃａｌ
ｍｏｄｅｌ，ｐｌｏｔｔｅｄｗｉｔｈｒｅｓｐｅｃｔｔｏｔｈｅｒａｔｉｏｏｆｔｉｓｓｕｅｔｈｉｃｋｎｅｓｓｔｏ
ａｎｎｕａｌｅｘｔｅｎｓｉｏｎ（Ｔａｙｌｏｒｅｔａｌ．，１９９３）
视时间差随着骨骼冬季线性生长率和夏季线性生长率的比值

（Ｒ）的不同而不同；插图为数学模型所用的正弦强迫函数
Ａｐｐａｒｅｎｔｔｉｍｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｃｈａｎｇｅｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｒａｔｉｏｓｏｆｗｉｎｔｅｒ：

ｓｕｍｍｅｒｅｘｔｅｎｓｉｏｎ（Ｒ）；Ｉｎｓｅｔｓｈｏｗｓｔｈｅｓｉｎｅｆｏｒｃｉｎｇｆｕｎｃｔｉｏｎ

（Ｍａ，１９３７ｂ）。不过，马廷英没有测量Ｐｏｒｉｔｅｓ这一印
度—太平洋海域古气候研究最重要的属，该属线性

生长率的测定基本上是从发现块状珊瑚年周期密度

条带（Ｋｎｕｔｓｏｎ，１９７２）后开始的。我国有关Ｐｏｒｉｔｅｓ年
线性生长率和年平均表层海水温度之间关系的首次

报道见于１９８７年（聂宝符，１９８７），聂保符等在９０年
代建立了西沙 Ｐｏｒｉｔｅｓ线性生长率和年平均 ＳＳＴ的
统计关系，并利用这一统计关系重建了过去年平均

表层海水温度（聂宝符等，１９９６；聂宝符等，１９９９）。
Ｌｏｕｇｈ等（２０００）统计印度—太平洋Ｐｏｒｉｔｅｓ年线性生
长率和年平均表层海水温度的关系后也得到类似的

结果（图４ａ），并进一步指出两者之间的正比关系主
要是由年平均海水温度和年最低月平均海水温度引

起的。有趣的是，虽然马廷英没有区分年最低、最高

和平均海水温度对珊瑚线性生长率的影响，但在他

绘制的生长率—海温关系图中，使用的正是每年最

冷月海水平均温度（Ｍａ，１９３７ｂ），因此现在可以有把
握的推测年平均月最低海水温度是影响印度—太平

洋珊瑚骨骼线性生长率的一个重要因素。

然而，大西洋 Ｍ．ａｎｎｕｌａｒｉｓ（ＣａｒｒｉｃａｒｔＧａｎｉｖｅｔ，

２００４）（图４ａ、４ｂ）、Ｄｉｐｌｏｒｉａ（Ｄｏｄｇｅｅｔａｌ．，１９７５）、Ｍ．
ｃａｖｅｒｎｏｓａ（Ｄｒａｓｃｈｂａｅｔａｌ．，２０００）骨骼线性生长率和
ＳＳＴ的关系却是负相关的，并且Ｍ．ａｎｎｕｌａｒｉｓ骨骼线
性生长率和年最高月平均海温而不是年最低月平均

海温呈负相关关系（ＣａｒｒｉｃａｒｔＧａｎｉｖｅｔ，２００４）。这三
个种骨骼线性生长率都与表层海水温度呈负相关关

系，表明太平洋和大西洋珊瑚骨骼生长情况差异很

大，通过比较两大洋共同珊瑚属的生长率来推测海

温的做法（Ｍａ，１９３７ｂ）应该是不可行的。事实上，太
平洋和大西洋甚至不存在共同的珊瑚种，这两大洋

中同一属下的不同种对环境的适应性可能是不同

的。Ｌｏｕｇｈ认为Ｍｏｎｔａｓｔｒａｅａ、Ｐｏｒｉｔｅｓ骨骼线性生长率
与ＳＳＴ存在相反关系的根本原因在于这两种珊瑚骨
骼架构有很大差异（个人通信）。也许正是骨骼架

构上的差异造成了这两个种不同的生存策略：

Ｐｏｒｉｔｅｓ生存策略是竞争生存空间（Ｌｏｕｇｈｅｔａｌ．，
２０００），而Ｍ．ａｎｎｕｌａｒｉｓ生存策略是利用钙化物质构
筑致密骨骼（ＣａｒｒｉｃａｒｔＧａｎｉｖｅｔ，２００４）：在海水温度
升高的条件下，Ｐｏｒｉｔｅｓ和 Ｍｏｎｔａｓｔｒａｅａ的钙化速率
（钙化速率是骨骼密度和线性生长率的乘积，后二

者呈相互消长的关系，图４ｃ）都增大（图４ａ），准确
地说，主要是当最低月平均海水温度增高时，Ｐｏｒｉｔｅｓ
钙化能力才会增强，而 Ｍｏｎｔａｓｔｒａｅａ钙化能力的增强
发生在月平均最高海水温度增高时（图４ｂ）；Ｐｏｒｉｔｅｓ
将钙化物质用于骨骼的线性伸长是以减小骨骼密度

为代价的，而Ｍｏｎｔａｓｔｒａｅａ则是用钙化物质构筑高密
度骨骼，同时减小了线性生长率（图４ａ）。

值得注意的是，加勒比海和墨西哥湾 Ｍ．
ａｎｎｕｌａｒｉｓ骨骼线性生长率和ＳＳＴ之间的统计关系是
相互平行的，并且可能由二海域之间上升流造成的

遗传隔离所造成（ＣａｒｒｉｃａｒｔＧａｎｉｖｅｔ，２００４）。聂保符
等（１９９６）和 Ｌｏｕｇｈ等（２０００）的统计关系也不在同
一直线上，但很难想象西沙海域和南海周边海域珊

瑚礁生态系统会存在遗传隔离，Ｐｏｒｉｔｅｓ年线性生长
率和年平均日照量之间存在的显著正相关关系

（Ｌｏｕｇｈｅｔａｌ．，２０００）表明光照也是骨骼生长的影响
因素，注意到西沙 Ｐｏｒｉｔｅｓ采样点水深比 Ｌｏｕｇｈ等统
计的 Ｐｏｒｉｔｅｓ采样点水深大约深 ２０ｍ，而光照随水
深衰减较快，光照强度可能也是二者差异的一
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图４Ｐｏｒｉｔｅｓ和Ｍｏｎｔａｓｔｒａｅａａｎｎｕｌａｒｉｓ的骨骼生长参数与表层海水温度的相关性
Ｆｉｇ．４ＳｃａｔｔｅｒｄｉａｇｒａｍｓｏｆｓｋｅｌｅｔｏｎｇｒｏｗｔｈｄａｔａｏｆＰｏｒｉｔｅｓａｎｄＭｏｎｔａｓｔｒａｅａａｎｎｕｌａｒｉｓ

ｖｓ．ｓｅａｓｕｒｆａｃｅｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ
（ａ）骨骼密度、线性生长率、钙化速率与年平均表层海水温度的关系；（ｂ）钙化速率、线性生长率和年最大、最小表层海温温度的关系；
（ｃ）骨骼密度和线性生长率之间的关系。（ａ）中虚线表示西沙群岛滨珊瑚生长率与海水表层温度的关系（聂宝符等，１９９６），其余 Ｐｏｒｉｔｅｓ
数据引自Ｌｏｕｇｈｅｔａｌ．（２０００）；所有Ｍ．ａｎｎｕｌａｒｉｓ数据引自ＣａｒｒｉｃａｒｔＧａｎｉｖｅｔ（２００４）；（ａ）中加勒比海数据相关系数没有通过α＝００５的ｔ
检验，但呈现出较好的负相关关系

（ａ）ｓｃａｔｔｅｒｄｉａｇｒａｍｓｏｆｓｋｅｌｅｔｏｎｄｅｎｓｉｔｙ，ａｎｎｕａｌｅｘｔｅｎｓｉｏｎ，ｃａｌｃｉｆｉｃａｔｉｏｎｒａｔｅｖｓ．ａｎｎｕａｌａｖｅｒａｇｅｓｕｒｆａｃｅｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ；（ｂ）ｓｃａｔｔｅｒｄｉａｇｒａｍｓｏｆ
ｃａｌｃｉｆｉｃａｔｉｏｎｒａｔｅａｎｄａｎｎｕａｌｅｘｔｅｎｓｉｏｎｖｓ．ａｎｎｕａｌｍａｘｉｍｕｍａｎｄ／ｏｒｍｉｎｉｍｕｍｓｕｒｆａｃｅｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ；（ｃ）ｓｃａｔｔｅｒｄｉａｇｒａｍｓｏｆｓｋｅｌｅｔｏｎｄｅｎｓｉｔｙｖｓ．
ａｎｎｕａｌｅｘｔｅｎｓｉｏｎ．Ｂｒｏｋｅｎｌｉｎｅｉｎ（ａ）ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｔｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｏｆＰｏｒｉｔｅｓａｎｎｕａｌｅｘｔｅｎｔｉｏｎｖｓ．ａｎｎｕａｌａｖｅｒａｇｅｓｅａｓｕｒｆａｃｅｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｉｎＸｉｓｈａ
Ａｒｃｈｉｐｅｌａｇｏ（ＮｉｅＢａｏｆｕｅｔａｌ．，１９９６），ａｎｄｔｈｅｏｔｈｅｒＰｏｒｉｔｅｓｄａｔａｆｒｏｍＬｏｕｇｈｅｔａｌ．（２０００）；ＡｌｌｔｈｅｄａｔａａｂｏｕｔＭ．ａｎｎｕｌａｒｉｓｆｒｏｍＣａｒｒｉｃａｒｔＧａｎｉｖｅｔ
（２００４）．ＤａｔａｆｒｏｍｔｈｅＣａｒｉｂｂｅａｎＳｅａｉｎ（ａ）ｄｉｄｎｏｔｐａｓｓｔｈｅｔｔｅｓｔ（α＝０．０５），ｂｕｔｔｈｅａｎｎｕａｌｅｘｔｅｎｓｉｏｎｔｅｎｄｅｄｔｏｄｅｃｒｅａｓｅｗｉｔｈｔｈｅｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｏｆ
ａｎｎｕａｌａｖｅｒａｇｅｓｅａｓｕｒｆａｃｅｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

个重要原因。Ｌｏｕｇｈ等（２０００）统计印度—太平洋
Ｐｏｒｉｔｅｓ年线性生长率和年平均太阳辐射量也显著正
相关，说明虫黄藻的光合作用也影响了珊瑚骨骼生

长有关，近年来对珊瑚骨骼钙化作用的研究为揭示

珊瑚骨骼生长机理提供了新的视角。

４　珊瑚骨骼钙化作用
４．１　珊瑚骨骼的钙化与虫黄藻光合作用

珊瑚礁是地球上最壮观的碳酸盐堆积体，这是

和珊瑚的快速钙化能力分不开的。造礁珊瑚骨骼白

天钙化作用大约是夜晚的３倍，普遍认为这种钙化
作用差异是虫黄藻光合作用影响的结果（Ｇａｔｔｕｓｏｅｔ
ａｌ．，１９９９），但这种影响是否积极却存在很大争议，
传统观点认为虫黄藻促进了骨骼钙化作用，但这种

观点是以钙化物质沉积在所有骨骼元素上为假设前

提的（Ｍａｒｓｈａｌｌｅｔａｌ．，１９９８），而新的实验结果
（Ｍａｒｓｈａｌｌｅｔａｌ．，１９９８；Ｍａｒｓｈａｌｌ，１９９６）表明晚上珊
瑚骨骼钙化作用只发生在某些局部部位，在虫黄藻

占据的骨骼部位及其附近夜晚不发生钙化作用，而

夜晚发生钙化作用的骨骼部位却具有和白天相当的

钙化速率，因而虫黄藻被认为是晚上抑制而不是白

天促进了骨骼的钙化作用。有趣的是，Ｃｏｈｅｎ等
（２００３）认为光合作用不能显著提高骨骼钙化部位
的碳酸盐饱和度，因而珊瑚钙化能力并非由虫黄藻

光合作用所致，他们认为珊瑚骨骼快速钙化能力是

为了帮助虫黄藻获得必要的营养物质（类似于化学

反应中催化剂的作用），珊瑚礁能够在地球上最寡

养的海域繁盛并不是因为热带海域水温高，而是因

为该海域寡养以及虫黄藻对珊瑚骨骼钙化的强大需

求。

４．２　珊瑚骨骼生长模式
虽然造礁珊瑚的钙化作用通常是白天比夜晚

高，但实验结果表明 Ｐｏｒｉｔｅｓ、Ａｃｒｏｐｏｒａ最大线性生长
率并不是发生在白天，而是发生在晚上（Ｂａｒｎｅｓｅｔ
ａｌ．，１９８０；Ｓｔｒｏｍｇｒｅｎ，１９８７；Ｖａｇｏ，１９９７）。Ｂａｒｎｅｓ等
（１９８０）推测这种现象是珊瑚能够在晚上使用白天
钙化物质的结果，然而，有关 Ｇ．ｆａｓｃｉｃｕｌａｒｉｓ骨骼钙
化的实验却表明白天和夜晚都发生钙化作用，只是

白天的钙化物质沉积在真壁外缘、隔壁内缘以及隔

壁突伸真壁之上的部分（ｅｘｓｅｒｔｓｅｐｔａ），而夜晚的钙
化物质仅沉积在隔壁突伸真壁之上的部分（Ｍａｒｓｈａｌｌ
ｅｔａｌ．，１９９８），并不存在白天钙化物质存放起来供晚
上使用这一过程。Ｃｏｈｅｎ等（２００３）用 Ａ．ｃｅｒｖｉｃｏｒｎｉｓ
骨骼中文石晶体形状的日周期变化来解释这种看起

来自相矛盾的现象：纺锤形晶体在夜晚不规则地堆

积形成骨骼框架，针状晶体在白天沉积充填纺锤形

晶体的空隙。然而，并非所有的珊瑚种的纺锤形晶

体都有日周期，例如，Ｇ．ｆａｓｃｉｃｕｌａｒｉｓ骨骼中纺锤形晶
体白天和夜晚没有明显差别（Ｈｉｄａｋａ，１９９１）。描述
骨骼生长月周期的模型（Ｂａｒｎｅｓｅｔａｌ．，１９９３）也认为
骨骼是先伸长后加厚的过程，和 Ｃｏｈｅｎ等（２００３）的
解释十分相像。Ｇｉｌｌ等（２００６）基于Ｍ．ｆａｖｅｏｌａｔａｄ骨
骼日密度条纹生长特点也提出了类似的模型：该种

珊瑚软体先用体壁和鳞板制造了一个初始的低密度

骨骼框架，然后钙化物质填充已形成的骨骼框架，形

成日周期骨骼条纹。上述三种骨骼生长模型似乎表

明“夜晚建造框架、白天充填框架空隙”的骨骼生长

模式是真实的。

５　结语
本文评述了探索珊瑚生长机理的研究进展，自

马廷英先生研究珊瑚骨骼构造和生长率的开创性工

作以来，有关珊瑚骨骼架构的信息了解的越来越深

入，但还没有真正弄清珊瑚骨骼的生长机理。与珊
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瑚骨骼密度变化有关的研究是过去探索珊瑚生长机

理研究的焦点，但许多问题的最终解决必须以弄清

珊瑚骨骼钙化机理以及珊瑚钙化作用和虫黄藻光合

作用的关系为前提。珊瑚骨骼在钙化过程中记录了

大量环境信息，为珊瑚古气候研究奠定了基础，但要

“破译”这些信息必须建立在正确理解环境变量、珊

瑚生理和珊瑚骨骼生长三者相互作用之上。珊瑚骨

骼研究是一项十分重要的基础性工作，在过去珊瑚

古气候研究中偏重于从珊瑚骨骼中提取环境信息，

而对现代珊瑚软体厚度的研究却没有引起足够重

视，在未来的珊瑚古气候研究中，有关珊瑚生长过程

研究应该是一个重点。

弄清珊瑚骨骼生长机理也有助于高分辨率古气

候研究。自发现珊瑚骨骼密度变化年周期以来，珊

瑚就以其高分辨优势在古气候研究中发挥了独特作

用，常规取样手段的长度分辨率为０５～１ｍｍ，能达
到月分辨率，Ｇａｇａｎ等（１９９４）将 Ｐｏｒｉｔｅｓ采样间距减
小到０２５ｍｍ，达到了周分辨率，通过高新技术手段
甚至可以获取长度分辨率为１～１０μｍ的日分辨率
水平上的信息（Ｇｉｌｌ２００６；Ｂｕｓｔｅｒｅｔａｌ．，２００６），但这
绝不意味着采样间距越小时间分辨率就越高，因为

珊瑚骨骼生长过程中存在侧向加厚这一过程，采自

骨骼中任何一点的样品都可能是珊瑚软体在不同时

间分泌骨骼的混合产物，分辨率的高低受到珊瑚骨

骼架构特点限制，例如 Ｐ．ｌｕｔｅａ珊瑚单体直径大约
１５ｍｍ，常规采样方法最小尺寸不应小于 ０２ｍｍ，
以保证所采集样品是珊瑚单体骨骼元素的混合物

（Ｇａｇａｎｅｔａｌ．，１９９４），如果样品间距过小，采集的样
品可能是珊瑚单体中某部分骨骼元素，这势必给数

据解释带来极大不便，因为珊瑚单体不同部位地球

化学元素存在很大差异（Ｌａｎｄｅｔａｌ．，１９７５）。
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