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黔南晚石炭世生物礁群落中的生态关系研究
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内容提要：黔南紫云地区发育了全球罕见的晚石炭世后生动物格架礁。主要的造礁生物———犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪，

犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪、叶状藻和“未名造礁生物”与附礁生物一起各自构成了不同的造礁生物群落，群落内部的生

物存在着空间竞争和共栖，而群落之间还有替代的关系。种内竞争使犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪个体不断生长，且有时为避免

与相邻个体的空间竞争而发生弯曲。在种间竞争方面，“未名造礁生物”以缠绕和接触的方式与犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．

犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪之间存在着直接主动的空间竞争；犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪与犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪则保持着均势的相持平衡

型竞争；叶状藻还可以以个体数量的优势在空间竞争上压倒了珊瑚。叶状藻与腕足类之间为一类特殊的共栖关系，

二者互惠互利，在生存空间上存在一定的竞争。在扁平村珊瑚礁的形成过程中，犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪群落与其下部群落

的更替为建造晚石炭世大型珊瑚礁奠定了条件。

关键词：黔南；石炭纪；竞争；共栖；替代

　　石炭纪是地质历史时期全球性造礁的衰落期

（巩恩普等，１９９８），但在全球范围内仍有石炭纪的生

物礁分布。这些礁体类型不一，造礁生物群落种类

各异，反映出了弗拉斯—法门事件后造礁生物群落

的复苏。我国的很多地区也有石炭纪的生物礁分

布，其中黔南紫云地区的大型珊瑚礁、叶状藻礁是较

为典型的实例，目前已经开展并进行了大量的野外

和室内工作，在沉积相分析（孙宝亮等，２００７）、基底

研究（张永利等，２００７）、造礁生物古生态（关长庆等，

２００４；关长庆等，２００６）和群落面貌及演替（巩恩普

等，２００３；巩恩普等，２００７）等方面均取得了丰硕的成

果，其中也涉及到了生物种群之间的生态关系，包括

竞争、共栖和替代，但对该方面的研究相对薄弱。相

比之下，国外学者对生物礁中的生态关系研究得更

为细致，Ｓａｖａｚｚｉ（１９８２）研究了生物礁中双壳类和软

质基底珊瑚的共栖关系；Ｆａｇｅｒｓｔｒｏｍ（２０００）、Ａｅｒｔｓ

等（１９９７）、Ｂｒａｎｃｈ（１９８４）等人则研究了现代珊瑚礁

群落中存在的种内、种间竞争关系；此外，关于群落

替代的成果也有很多（ＭｃＣｏｏｋｅｔａｌ．，２００１；Ｂｕｒｔｅｔ

ａｌ．，２００９；Ａｒｏｎｓｏｎｅｔａｌ．，１９９８；Ｓｔａｎｔｏｎｅｔａｌ．，

１９８７；Ｄｅｖａｎｔｉｅｒｅｔａｌ．，２００６）。本文从群落中的生

态关系角度，分别从群落竞争、共栖和群落替代三方

面分析，用以揭示黔南紫云地区晚石炭世生物礁群

落的发展演化规律，为研究黔南地区的古地理环境

变化提供古生态学证据。

１　区域地质概况

黔南紫云地区大地构造位置归属于“滇黔桂盆

地”，又称“南盘江盆地”（图１）。该地区在石炭纪时

发育了若干孤立碳酸盐岩台地，这些台地被发育于

深水相的台沟所分割（焦大庆等，２００３）。碳酸盐岩

台地浅水适宜生物存在，底栖生物繁盛，生物造岩作

用强烈，形成了大量的滩，其中有生物礁、丘发育。

生物礁以珊瑚礁为主，含叶状藻礁和其他类型的生

物礁（关长庆等，２００７）。

２　生物组成与群落划分

２．１　生物组成

该地区生物礁组合中的生物比较丰富，各种生

物从不同的角度参与了生物礁的建造，形成了独特

的造礁生物群落。经过野外观察及室内鉴定，该地

区的生物礁组合内主要有以下造礁生物：

珊 瑚：犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪 ｓｐ．，犐狏犪狀狅狏犻犪 ｃｆ．

犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪。

叶状藻。

“未名造礁生物”。



图１滇黔桂地区晚石炭世岩相古地理图（据焦大庆等，２００３）
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附礁生物主要有 犜狉犻狋犻犮犻狋犲狊ｓｐ．、犆犺狅狉犻狊狋犻狋犲狊

ｓｐ．、非虫?有孔虫、犜狌犫犻狆犺狔狋犲狊、海百合、腹足类、苔藓

虫等，它们不直接参与造礁作用，但在生物礁中非常

重要。一方面，它们与造礁生物一起组成造礁群落，

构成完整的生态系统；另一方面，它们具有极高的生

产率，死亡后遗体或骨骸可以作为生物礁的重要组

分，为生物礁的形成提供物质来源（巩恩普等，

２００７）。

２．２　造礁生物群落划分

该地区生物礁造礁生物群落内生物物种具有多

样性，其中由多种造礁生物建造不同类型、规模的礁

体，其他生物则依附于生物礁这一特殊环境生长。

根据造礁生物的种类和群落的结构，黔南地区共识

别出以下几个造礁生物群落：

２．２．１　犐狏犪狀狅狏犻犪犮犳．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪群落

该群落在黔南地区分布较广，一般位于大型珊

瑚礁的基底部分。岩面的生物含量可达８０％，其中

犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪的丰度值约为４０％。群

落内其他主要的生物组成为虫?、海百合、腕足和

犜狌犫犻狆犺狔狋犲狊。犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪既是该群落

的关键种，又是优势种。其复体呈致密块状，个体间

由泡沫板相连。群体可以多种方式在纵向和横向上

蔓延生长（关长庆等，２００６），以争取采光面积。

犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪形成的板状骨架高度可达

１５～２０ｃｍ，具有很强的抗风浪能力，可以抵抗强水

流的冲击，因此它位于迎风浪面的一侧（巩恩普等，

２００７）。

２．２．２　犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪群落

该群落是黔南地区最为重要的群落，它构成了

该地区生物礁的主体部分。群落发育的规模大，从
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而建造了晚石炭世较为罕见的后生动物格架礁。该

群落中的生物含量达７０％，犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪的丰度

值约为３０％。群落中的其他生物组成为虫?、海百

合、腹足、腕足及犜狌犫犻狆犺狔狋犲狊。犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪是一

种笙丛状群体珊瑚，个体巨大，单体直径可达８ｃｍ，

少数可达１０ｃｍ或以上，长度可达５０～６０ｃｍ。它在

群落中起到了决定性的作用，是整个群落的关键种

和优势种。从形态学角度分析，它比犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．

犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪的抗风浪能力要差一些，因此它位于台

地边缘迎风浪面低于犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪的

生长位置（巩恩普等，２００７）。

２．２．３　叶状藻群落

该群落是黔南地区十分重要的造礁群落之一，

分布相对广泛，建造的礁体类型有叶状藻点礁、多层

叠置叶状藻礁和大型叶状藻礁（张永利等，２００７）。

岩面的生物含量可达８０％，其中叶状藻的丰度可达

６０％～７０％，生物分异度较低，其他生物主要为腕足

类，含 虫? 和 腹 足 动 物。叶 状 藻 具 杯 状 藻 叶

（Ｓａｍａｎｋａｓｓｏｕｅｔａｌ．，２００２），密集排列叠置生长，在

生长过程中采取直立生长的方式以争取采光面积，

个体之间紧密地生长在一起从而形成一个格架。叶

状藻是整个群落的关键种和优势种，是礁群落的真

正建设者。

２．２．４　“未名造礁生物”群落

该生物以宏观的似丝状体或板状体形式出现，

生物体粗或厚０．１～０．２ｍｍ，相互交叉，可能属于藻

类（关长庆等，２００７）。该群落中的生物量极高，可占

岩面的９０％以上，生物分异度很低，只有少量的

犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪块体和极少的虫?、海百合

等生物。群落中“未名造礁生物”是关键种和优势

种，其他生物都依附于它而生存。

２．２．５　蓝细菌群落

群落内蓝细菌较为发育，并有少量微体疑难生

物犜狌犫犻狆犺狔狋犲狊。在其生长过程中可粘结沉积灰泥，

构成灰泥丘。该群落中其它生物很少，仅见海百合

茎等少量生物碎屑，因此群落内生物丰度及分异度

都很低（关长庆等，２００４）。

３　群落的空间竞争

对现代珊瑚礁群落的研究认为，珊瑚个体之间

的竞争主要表现在空间竞争上，即力求占有最大的

光照面积，以维持足够的光线（沈国英等，２００２）。同

样，古代珊瑚礁群落中也不乏竞争存在，包括种内竞

争和种间竞争 （Ａｅｒｔｓｅｔａｌ．，１９９７；Ｂａｋｅｔａｌ．，

１９８２）。黔南地区生物礁组合中的生物丰富，形成了

以 四 射 珊 瑚 犐狏犪狀狅狏犻犪 ｃｆ． 犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪、

犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪、叶状藻和“未名造礁生物”为主的造

礁群落。造礁生物为争取更大的生存空间和采光面

积相互竞争，不断向四周和上部空间中扩展和蔓延，

从而引起造礁生物本身个体的迅速增长，礁骨架才

能够不断加固和壮大（Ｂｒａｎｃｈ，１９８４；Ｃｈｏｒｎｅｓｋｙ，

１９８９；Ｄｕｇａｎ，１９８５）。因此，从这种意义上来说，造

礁生物是礁体发育的内在基础，水流是外在条件，竞

争则是根本动力。以下分别从种内和种间竞争两方

面，分析黔南晚石炭世造礁群落的发展及演化。

３．１　种内竞争

种内竞争是造礁生物种群内部个体与个体之间

因争夺相同的资源而进行的竞争，这种竞争最为普

遍，存在于任何规模和类型的造礁生物群落中。种

内竞争的结果，是使种群内的个体优胜劣汰，强壮的

个体在竞争中逐渐占据优势（Ｖｅｈａｎｅｎ，２００６；Ｂａｎｋｓ

ｅｔａｌ．，１９９６），因而种群更加繁盛。在黔南地区，种

内竞争表现最为明显的是犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪群落。

该群落是黔南地区最为重要的造礁生物群落，

它建造了独特的石炭纪大型珊瑚礁，这在全球也是

罕见的。犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪是一种个体粗大的笙丛状

群体珊瑚，可采用出芽生殖的方式繁衍（图２ａ），以

扩大群体占据的空间。个体与个体之间保持一定的

间距，这个距离不能太大，因为个体密度越大，骨架

才能越牢固（Ｒｉｎｋｅｖｉｃｈｅｔａｌ．，１９８５），群体才可抵抗

较强水流的冲击。同时，个体间距也不能太小，因为

在珊瑚体生长过程中个体较大的珊瑚虫会尽量避免

与相邻个体的接触（Ｌａｎｇ，１９７１），以减少在食物、光

照等方面的争夺，这也是与致密块体珊瑚不同的地

方。在礁核部位，犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪的个体间距一般

在１～１０ｃｍ不等，少数低于１ｃｍ或大于１０ｃｍ，个体

间彼此近平行排列成笙状。但有时为了占有生存空

间并且避开与相邻个体的冲突，个体会弯曲生长（图

２ｂ），这都是与犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪的生活习性分不开

的。因此，种内竞争一方面使得犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪个

体不断地向上生长，获取更大的采光面积，另一方面

造成了少数犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪个体为争取更大的资源

空间而发生弯曲。

３．２　种间竞争

种间竞争指不同种生物之间为争取相同的资源

而进行的竞争，也是生物群落中十分复杂、十分重要

的因素之一（Ｏｋａｄａｅｔａｌ．，１９９２；Ｏｒｍｅ珘ｎｏｅｔａｌ．，

２００７）。在对现代珊瑚礁群落的研究中，Ｆａｇｅｒｓｔｒｏｍ
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图２生物的空间生态关系

Ｆｉｇ．２Ｓｐａｔｉａｌｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｂｅｔｗｅｅｎｏｒｇａｎｉｓｍｓ

（ａ）—犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪的出芽；（ｂ）—犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪个体的扭曲；（ｃ）—“未名造礁生物”与犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪的直接主动型竞争；

（ｄ）—犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪与犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪的相持均衡型竞争；（ｅ）—叶状藻和珊瑚的数量压倒型竞争；（ｆ）—叶状藻和腕足类的共

栖关系

（ａ）—Ｔｈｅｂｕｄｄｉｎｇｏｆ犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪；（ｂ）—Ｄｉｓｔｏｒｔｉｏｎｏｆ犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ；（ｃ）—Ｄｉｒｅｃｔａｇｇｒｅｓｓｉｖｅｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅ

“ｕｎａｍｅｄｏｒｇａｎｉｓｍ”ａｎｄ犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪；（ｄ）—Ｃｏｕｎｔｅｒｂａｌａｎｃｅｄｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎ犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪ａｎｄ犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．

犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪；（ｅ）—Ｏｖｅｒｗｈｅｌｍｉｎｇｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｐｈｙｌｌｏｉｄａｌｇａｅｓａｎｄｃｏｒａｌｓ；（ｆ）—Ｃｏｍｍｅｎｓａｌｉｓｍｏｆｐｈｙｌｌｏｉｄａｌｇａｅｓａｎｄｂｒａｃｈｉｏｐｏｄｓ
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（２０００）提出了四种空间竞争类型，即：直接主动型、

间接被动型、相持均衡型和数量压倒型，且每种竞争

类型都给出了确切的定义和相应的实例。在黔南晚

石炭世礁群落中也有类似的种间竞争关系存在，由

于古代生物礁都缺乏明显的现象和充足的证据，目

前笔者可识别出的类型有三种：直接主动型、相持均

衡型和数量压倒型，以下一一介绍。

３．２．１　直接主动型

该种类型多见于“未名造礁生物”与其他造礁生

物之间，比较典型的是“未名造礁生物”缠绕和包裹

犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪（图２ｃ）。“未名造礁生物”

具有独特的个体形态和生长方式，生长速度快。其

丝状的枝体能够缠绕或攀附在细小的海百合茎和粗

壮的犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪个体上（关长庆等，２００７），末端

伸向周围的空间中继续生长或缠绕下一个目标，从

而可以随着这些生物的不断长高而占据更大的空

间。与 “未 名 造 礁 生 物”相 反，犐狏犪狀狅狏犻犪 ｃｆ．

犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪则有着较慢的生长速度和较低的空间

占领能力。当这两种群落发育于同一环境中时，“未

名造礁生物”很快就可以争取到空间上的优势地位，

不断地攀附在犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪块状群体

上并将其缠绕和包裹起来。二者有着较为明显的接

触关系，并且“未名造礁生物”在边缘地带会有加强

或加厚包裹的现象，这说明在二者的空间竞争中，

“未名造礁生物”是绝对的主动者，犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．

犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪则处于被动地位，“未名造礁生物”快速

地侵占犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪周围和上方的空

间，不仅夺取了犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪的采光，

还限 制 了 水 流 中 营 养 物 质 对 犐狏犪狀狅狏犻犪 ｃｆ．

犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪的供应，这也是导致后者从前者的占领

范 围 内 消 失 的 原 因 之 一 （Ｆａｇｅｒｓｔｒｏｍ，２０００；

Ｔｉｔｌｙａｎｏｖｅｔａｌ．，２００９）。

３．２．２　相持均衡型

该类型竞争分布较为广泛，且竞争双方也多种

多样，较为典型的是 犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪 与犐狏犪狀狅狏犻犪

ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪之间的空间竞争（图２ｄ）。二者之间

无任何形式的体表接触，中间有一个明显的“休战

线”（Ｌａｎｇｅｔａｌ．，１９９０），具有明显的侧向生长终止

现象，表明它们之间是一种相持、相距和相互适应的

关系，这是与犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪生存的环

境—浅水、动荡相一致的（Ｋａｒｌｓｏｎ，１９８０）。在这种

环境中，犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪独特的块状群体

骨架有利于它们抵抗较强水流的冲击，适于这种环

境的珊瑚一般都为了争取到更大的采光而进行密集

生长、侧向扩张的生长策略（Ｒｅｉｃｈｅｌｔｅｔａｌ．，１９８６）。

犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪的块体骨架有效地阻挡了

水流，使得犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪能在其保护环境内定殖

和生长。犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪具有出芽生殖的方式，因

此它们的笙丛状群体也会有一定程度的侧向扩张

（Ｈｏｌｃｏｍｂｅｔａｌ．，２００４；Ｋｈａｌｅｓｉｅｔａｌ．，２００９）。当

犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪和犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪的体表

接近时，它们的触手会尽量避免接触，这种状况会使

得它们改变原来的生长方向，或是降低在体表边缘

个体的生长速度（Ｌａｎｇｅｔａｌ．，１９９０），所以会导致

犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪 的 个 体 弯 曲 生 长，犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．

犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪的边缘有加厚沉积的现象，并且二者之

间形成了一个隔离带，在这个区域内无其他任何生

物存在。这种相持是在两种珊瑚长期的相互适应之

后才出现的，相持型的空间竞争会导致两种结果：一

是二者同时死亡，二是一方的生长速度占优，能转化

为数 量 压 倒 型 的 竞 争 （Ｆａｇｅｒｓｔｒｏｍ，２０００）。由

犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪和犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪的形态

特征来看，最后很有可能出现犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪在数

量上占据优势的情况。

３．２．３　数量压倒型

此类空间竞争的特点也是一方数量占优，双方

有体表接触，但它区别于直接主动型竞争的主要表

现为竞争者之间缺乏组织损伤、骨架变形等特征

（Ｓｍｉｔｈｅｔａｌ．，１９９８）。属于这种类型空间竞争的生

物，一般生活在有环境压力的生境中（Ｆａｇｅｒｓｔｒｏｍ，

２０００）。这种类型的空间竞争不是直接出现，而是由

其他类型的空间竞争经过长期的演变转化而成的。

由于直接主动型的竞争双方有直接的体表接触，最

后往往出现处于劣势地位的竞争者消亡的现象，所

以数量压倒型的竞争一般都是由间接被动型和相持

平衡型演变成的（Ｆａｇｅｒｓｔｒｏｍ，２０００；Ｄｅｎｙｓｅｔａｌ．，

１９９１）。较之其他三种类型，这种类型的竞争相对较

少。在黔南地区，该类型较典型的实例是叶状藻和

一种珊瑚之间的竞争（图２ｅ）。这种珊瑚生长于叶

状藻群落中，零星散布，个体数量远远小于叶状藻。

根据二者体表无接触关系以及无“缓冲带”的特点可

知，该类型竞争的雏形是间接被动型竞争。由于叶

状藻有较高的繁殖速度，它们占据空间的能力较强，

因此限制了这种珊瑚的大量繁殖，于是叶状藻的数

量优势越来越大。按照这种趋势发展下去，环境会

对珊瑚越来越不利，珊瑚的生存压力越来越大，最终

会从叶状藻群落中消失。
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４　共栖

共栖指的是两种或多种生物都可各自独立生

存，但在同一生境中它们却结成了紧密的关系，彼此

间可互利。与共生不同的是，营共栖的生物并没有

达到相依为命的程度，一种生物的缺失会给另一种

生物的生存带来影响，但一般不会导致另一方的死

亡或消失。

共栖是在海洋群落中发现的十分普遍的种间关

系之一，在现代生物礁群落中较为常见的是珊瑚虫

和星虫、寄居蟹和海葵等（Ｍｅｉｒｅｌｅｓｅｔａｌ．，２００５）。

在黔南地区的晚石炭世造礁生物群落中，也有许多

共栖关系的实例存在，比较典型的是叶状藻与腕足

类（图２ｆ）。在紫云县猴场镇路马寨通往岜布村的

小道旁，在大面积的深灰色叶状藻灰岩中包含大量

的腕足壳。这些腕足壳保存完好，大小不一，形态各

异，均匀地散布在叶状藻的个体之间。从数量比例

和分布特征来看，它们之间是一种共栖关系。一方

面，叶状藻和腕足类都可以单独生存，叶状藻独特的

生长方式可使种群在小范围内高度繁盛，并且在局

部位置可以形成小点礁；腕足类分布较为广泛，在黔

南地区晚石炭世的大部分地层中都有腕足壳的出

现，另外，腕足壳也是生物碎屑滩的一个重要物质来

源，甚至可以形成介壳滩。另一方面，叶状藻和腕足

类不存在资源上的竞争，并且在食物链中无任何直

接的捕食关系，在生存上彼此互惠互利，作为营养结

构上不同等级的生物群团，它们可以借助对方的生

活习性和形体特点来增加自己的个体数量，扩大种

群优势（Ｓａｖａｚｚｉ，１９８２）。它们之间虽然是一种共栖

关系，但在空间上也存在一定的竞争关系。叶状藻

的一种生长方式是密集排列，个体与个体之间的空

隙尽可能地小，一方面可以取得更大的采光面积，另

一方面密集的排列方式可以提高叶状藻种群抵抗水

流冲击的能力（Ｂｒａｎｃｈｅｔａｌ．，１９８４；ＭｃＣｏｏｋｅｔａｌ．，

２００１）。腕足类生长在叶状藻的格架空间中，会占据

叶状藻生长的一部分空间，同时，叶状藻的密集排列

方式也会限制腕足类的活动空间。

５　替代

群落的替代是由于环境变化造成的群落更替，

是由 不 同 群 落 对 环 境 的 适 应 性 差 异 造 成 的

（ＭｃＣｏｏｋｅｔａｌ．，２００１；Ｂｕｒｔｅｔａｌ．，２００９）。群落替

代在空间上具有突出的特点，往往是对环境的适应

能力强的群落发育在适应能力低的群落的上方，并

以下部群落的死体骨架作为基底（Ａｒｏｎｓｏｎｅｔａｌ．，

１９９８；Ｓｔａｎｔｏｎｅｔａｌ．，１９８７；Ｄｅｖａｎｔｉｅｒｅｔａｌ．，２００６）。

黔南紫云地区发育的大型晚石炭世珊瑚礁是群落替

代关系的典型实例：该礁体位于扁平村通往中心寨

的小路旁，大型丛状群体珊瑚犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪构成

主体格架，与其下部由点礁层共同组成台地边缘相

生物礁组合构成了三个旋回（图３）。该礁体形成的

初期，叶状藻和犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪分别在小

范围内繁盛，各自形成小型群落，并建造了叶状藻和

犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪小型点礁，处于低水动力

环境中的蓝细菌也通过自身的粘结吸附能力不断接

受灰泥质的沉积形成泥丘。这些点礁和泥丘在不同

的环境中独立发育，彼此相连（关长庆等，２００４），构

成了一个点礁层。点礁层的建造为犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪

的定殖提供了硬底，后来通过自身的生长优势逐渐

发 展 壮 大，与 其 他 附 礁 生 物 共 同 营 造 了

犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪群落，占据了点礁层以上的空间。

犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪群落则经历了拓殖和短期的泛殖阶

段后最终统殖（巩恩普等，２００３），构成了礁的主体格

架。在这个过程中点礁层的建造起了关键性的作

用，它使犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪群落替代了叶状藻群落和

犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪群落，完成了主体造礁生

物的交接。

图３黔南紫云县扁平村大型珊瑚礁结构示意图

Ｆｉｇ．３Ｔｈｅｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｌａｒｇｅｓｃａｌｅ

ｃｏｒａｌｒｅｅｆｉｎＢｉａｎｐｉｎｇｖｉｌｌａｇｅ，

Ｚｉｙｕｎｃｏｕｎｔｙ，ｓｏｕｔｈＧｕｉｚｈｏｕ

１—犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪；２—叶状藻；３—蓝细菌；

４—犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪；５—生物碎屑

１—犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪；２—ｐｈｙｌｌｏｉｄａｌｇａｅ；３—

ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ；４—犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪；５—ｂｉｏｄｅｔｒｉｔｕｓ

６ 地　质　论　评 ２０１１年



６　结论

以上对黔南紫云地区晚石炭世的生物礁中存在

的生态关系进行了理论分析，分别从空间竞争、共栖

和群落替代的角度入手，通过对生物的个体形态、生

长方式和生活习性等方面的描述，阐明了各类生态

关系的演化趋势和结果，得到以下几点认识：

（１）黔南紫云晚石炭世生物礁中存在着多种生

态关系，客观上反映了晚石炭世生物的繁盛和造礁

生物群落的多元化。

（２）空间竞争是造礁生物群落发展的一个重要

因素。如果说造礁生物是内在基础，周围环境是外

在条件，那么空间竞争则是礁骨架不断增长的动力。

（３）种内竞争促使犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪个体不断向

上 生 长，并 有 少 数 个 体 生 长 弯 曲，是 使

犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪格架不断增长和加固的原因之一。

（４）该地区的礁群落中具有三种明显的种间空

间竞争类型。“未名造礁生物”在与其他生物的直接

主动型竞争中占据绝对优势，导致其他生物少见甚

至 消 失；犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪 在 与 犐狏犪狀狅狏犻犪 ｃｆ．

犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪的相持均衡竞争中通过转化为其他类

型的竞争获得优势；叶状藻则通过在数量上压倒的

方式来取得对单位体珊瑚的竞争优势地位。

（５）叶状藻与生活在其格架空间中的腕足类形

成了一种特殊的共栖关系，二者互惠互利，同时，它

们在生存空间上也存在一定的竞争。

（６）在扁平村珊瑚礁的形成过程中，群落的替代

起了关键性的作用：它完成了犉狅狉犿犻狋犮犺犲狏犲犾犾犪群落

和其下部犐狏犪狀狅狏犻犪ｃｆ．犿犪狀犮犺狌狉犻犮犪群落、叶状藻群

落的更替过程，为建造晚石炭世大型珊瑚礁奠定的

条件。
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