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摘要：营养方式是造礁石珊瑚获取能量与营养物质的基础，影响其生长与分布。 近年来珊瑚礁区悬浮物含量与组分结构发生显

著变化，其对造礁石珊瑚营养方式的诸多影响正成为当前研究热点。 研究系统综述了珊瑚礁区悬浮物变化特征、悬浮物对造礁

石珊瑚营养方式的影响及其适应性研究现状。 发现近年来人类活动加剧与强降雨事件频发是驱动珊瑚礁，尤其是近岸珊瑚礁

区悬浮物含量递增、组分改变与变频加剧的主因；悬浮物变化对造礁石珊瑚光合自养与异养营养的影响存在显著的种间差异，

这主要与悬浮物消光效应、生物可利用性及造礁石珊瑚种类密切相关。 虽然少数种类造礁石珊瑚具光合可塑性或异养可塑性，
能在高含量悬浮物存在的弱光环境中较好生长。 然而对绝大多数造礁石珊瑚而言，其营养方式适应性较差，无法在悬浮物影响

下较好地获取生命活动所需的能量与营养物质，进而难以生存。 总体来说，悬浮物被认为是近年来影响造礁石珊瑚生长与分布

的重要环境因子之一，而关于造礁石珊瑚营养方式对悬浮物变化的响应及其适应机制，当前研究仍较薄弱，需要进一步加强相

关研究。
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造礁石珊瑚是典型的混合营养型生物，即在其通过共生虫黄藻进行光合自养的同时［１］，也能以触手、粘
液和刺细胞等结构捕获食物进行异养营养［２］。 两种营养方式紧密相连、互为补充，共同为造礁石珊瑚提供生

命活动所需的能量与营养物质［３⁃６］。 近年来全球各地造礁石珊瑚覆盖率的急剧下降与群落结构的显著改

变［７⁃１１］，即与部分造礁石珊瑚营养方式受环境影响密切相关［１２⁃１５］。
当前，研究报道影响造礁石珊瑚营养方式的主要因素有海水升温［１６⁃１７］与酸化［１８］、水体富营养化［１９］、有机

物污染［２０］、生物病害［２１］和沉积物覆盖［２２］等，而关于水体悬浮物变化对造礁石珊瑚营养方式影响的研究则相

对较少。 悬浮物作为珊瑚礁区水体重要组分，正常情况下其含量较低且组分稳定［２３⁃２４］。 然而，随着热带地区

人类活动干扰加剧［２５⁃２７］和强降雨事件频发［２８⁃３０］，外源物质的大量输入显著地改变了珊瑚礁区悬浮物含量与

组成［３１⁃３２］，进而对造礁石珊瑚生长产生重要影响［１３，３３⁃３４］。 当前，虽然已有大量研究认为水体悬浮物增加降低

了造礁石珊瑚幼体补充率［３５⁃３６］、钙化速率［３７⁃３８］、生长速率等［３９⁃４１］，是导致大多造礁石珊瑚死亡、覆盖率减低，
进而引发珊瑚礁急剧退化的主因［１３⁃１４，４２⁃４４］。 但事实上，随着人们对全球珊瑚白化与水体浑浊事件的持续关

注，陆续有报道指出部分珊瑚礁，尤其是邻近人口密集区的近岸珊瑚礁，其水体浑浊却有少数种类造礁石珊瑚

能在其中生长良好，珊瑚群落整体呈低多样性、高覆盖率特征［３４，３９，４５⁃４８］。 这表明悬浮物变化对造礁石珊瑚生

长的影响效应存在明显的种间差异［４９⁃５１］，近年来，越来越多的学者认识到这种差异主要与造礁石珊瑚营养方

式对悬浮物变化的响应及其适应性有关［５０，５２⁃５５］，进而积极地开展相关研究。
悬浮物变化对造礁石珊瑚营养方式的诸多影响正成为当前研究热点。 为此，本文结合国内外相关研究，

系统地综述了珊瑚礁区悬浮物变化特征、悬浮物对珊瑚营养方式的影响及其适应性等研究现状，在此基础上

指出当前存在的问题，并提出未来的研究展望。 这将有助于明确珊瑚礁区悬浮物变化特征及其驱动主因，预
判悬浮物影响下的造礁石珊瑚群落演变趋势，进而为造礁石珊瑚生存环境的改善及下一步研究提供参考。

１　 珊瑚礁区悬浮物变化特征

与以往相比，当前珊瑚礁区悬浮物变化显著。 关于引发珊瑚礁区悬浮物变化的原因，国内外虽然已有大

量研究报道，但其实质却与悬浮物来源发生异常有关。 这主要体现在两方面，其一是近岸森林砍伐［５６］、土地

开垦［５７］、海岸工程建设［５８］、城市污水排放［５９］ 等人类活动加剧与强降雨事件频发导致的大量泥沙［６０⁃６２］、重金

属［６３］、人类排泄物［３２］、植被碎屑［６４］、持久性污染物［６５］等陆源性物质注入珊瑚礁区，使其外源性悬浮物显著增

加所致；而另一方面则与航道清淤［６６］、填海造岛［６７］、船舶尾流［６８］、海啸 ［６９］、风生海流或潮汐［７０］等扰动引发的
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底表细颗粒沉积物再悬浮［７１⁃７２］有关。
总体看，近年来珊瑚礁区悬浮物变化主要有 ３ 方面特征。 首先，其主要特征是悬浮物含量递增。 目前，国

内外已有较多学者通过野外现场调查［７３］、卫星遥感技术［６７，７４］、沉积物埋藏速率［７５］、数值建模反演［２０，５６］ 等方

式报道了珊瑚礁区悬浮物含量递增的事实。 如与欧洲人定居澳大利亚以前相比，２０１２ 年 Ｋｒｏｏｎ 等［２０］ 报道指

出大堡礁泻湖内悬浮物年平均负荷量增加了 ５．５ 倍，达 １７０００ ｔ ／ ａ。 而新加坡自 ２０ 世纪 ７０ 年代以来，其近岸

珊瑚礁区悬浮物沉降速率也从 ３．２—５．９ ｍｇ ｃｍ－２ ｄ－１增至 １４—３０ ｍｇ ｃｍ－２ ｄ－１ ［７６］。 其次，悬浮物组分改变。 大

量报道显示，近年来珊瑚礁区悬浮物陆源组分显著增加，尤其是微塑料［７７⁃７８］、杀虫剂［２０］和多氯联苯［７９］等有机

污染物，不仅在近岸珊瑚礁区丰度较高，同时也广布于离岸珊瑚礁区。 如 Ｄｉｎｇ 等［６５］ 在我国西沙群岛 ３ 个环

礁的外礁斜坡、礁滩和潟湖海水中皆检测到了微塑料，其丰度分别为 ０．２—１１．２ 个 ／ Ｌ、１．０—１２．２ 个 ／ Ｌ、１．０—
４５．２ 个 ／ Ｌ。 而 Ｔａｎ 等［８０］最新研究也指出，尽管南沙群岛远离大陆污染来源，但微塑料依然广泛分布于其珊瑚

礁区，浓度为（５５．６±３５．５）个 ／ Ｌ。 再者，悬浮物变频加剧。 这主要与人类活动干扰［２５，６６］和暴风雨、台风等极端

天气［２９，６１，８１］愈见频密引发的悬浮物变异频率、强度与持续时间加剧等有关。 当前，全球各地关于珊瑚礁区悬

浮物变频加剧的报道较多，且主要见于邻近人口密集地区的近岸珊瑚礁区。 如 Ｒｅｉｃｈｅｌｔ 等［８２］ 研究指出，１９９１
年 ５ 月 ２０ 日和 ９ 月 １３ 日克利夫兰海湾（Ｃｌｅｖｅｌａｎｄ Ｂａｙ）的挖掘事件分别导致水体浊度在 １３—７７ＮＴＵ（ＮＴＵ，
ｎｅｐｈｅｌｏｍｅｔｒｉｃ ｔｕｒｂｉｄｉｔｙ ｕｎｉｔｓ） 和 ３２—２１５ＮＴＵ 之间波动，显著高于对照海域的波动范围 （１—２５ＮＴＵ）。 而

Ｔｈｏｍａｓ 等［８３］观测显示，巴布亚新几内亚（Ｐａｐｕａ Ｎｅｗ Ｇｕｉｎｅａ）利希尔岛（Ｌｉｈｉｒ Ｉｓｌａｎｄ）珊瑚礁区悬浮物含量较

低（＜５ ｍｇ ／ Ｌ），但由于受挖泥活动影响，珊瑚礁区悬浮物含量长期（数月）高于 ２５ ｍｇ ／ Ｌ，影响严重区域其悬浮

物常高达 ５００—１０００ ｍｇ ／ Ｌ。 上述可知，珊瑚礁区悬浮物来源异常是驱动其变化的主因，而含量递增、组分改

变与变频加剧是其变化的主要特征。

２　 悬浮物对造礁石珊瑚光合自养的影响

光合自养是绝大多数造礁石珊瑚主要营养方式，可为其提供 ５０％—９５％的能量与营养物质［８４］。 水体中

高含量悬浮物的存在，显著地消减水下光合有效辐射（ＰＡＲ），进而影响造礁石珊瑚光合自养能力。 例如，澳
大利亚昆士兰北部的伯德金（Ｂｕｒｄｅｋｉｎ）沿岸珊瑚礁区长期处于浑浊状态，５０％ＰＡＲ 的衰减会降低该区域造礁

石珊瑚 ７０％的净光合作用［８５］。 Ｔａｍｉｒ 等［８６］也进一步指出，浅水造礁石珊瑚（＜４０ ｍ）光合作用所需的 ＰＡＲ 不

低于水面 ＰＡＲ 的 １．２５％，否则将会使其失去光合自养能力。 目前，已有较多学者通过野外现场观测或室内模

拟研究，明确了悬浮物消光效应与其浓度、粒度、颜色和有机组分占比等因素有关［３１，８７］。 例如，Ｆｏｕｒｎｅｙ 等［８８］

以来自埃弗格雷斯港（Ｐｏｒｔ Ｅｖｅｒｇｌａｄｅｓ）和佛罗里达群岛（Ｆｌｏｒｉｄａ Ｋｅｙｓ）珊瑚礁区表层沉积物开展不同含量

（３０、６０、９０、１２０ｍｇ ／ ｃｍ２）的消光效应模拟实验，结果显示采集于埃弗格雷斯港的表层沉积物，由于其细颗粒（＜
６３ μｍ）和有机物组分占比高，相同含量水平其消光效应显著高于佛罗里达群岛珊瑚礁区，且随着沉积物含量

的递增，消光效应越加显著。 由此可见，悬浮物消光效应对造礁石珊瑚光合自养产生明显的负面影响，与其浓

度与组分结构有关。
此外，也有少数学者注意到，悬浮物在水动力或微生物作用下释放的无机组分或有机组分生物矿化生成

的氮、磷等营养物质［８９⁃９１］，也是影响造礁石珊瑚光合自养的重要因素［９２］。 目前，有研究认为水体营养物质的

过量增加并不利于造礁石珊瑚生长，尤其是营养物质本底值较高的近岸珊瑚礁区［９３⁃９５］。 其原因主要为氮、磷
等营养物质的过量存在，不仅可直接促进共生虫黄藻的增殖，导致其光合作用产物被用于其自身生长和繁殖

而减少对宿主的供给量［９６］。 更为重要的是这也促进了其他浮游植物或大型藻类的生长，进而产生遮阴效应

间接地影响共生虫黄藻光合作用效率［３６，９７］。 再者，在溶解无机氮含量显著增加的情况下，氮、磷比例失衡也

将导致共生虫黄藻处于磷酸盐饥饿状态，降低其温度与光照胁迫的耐受力［９８］。 例如，Ｆｅｒｒｉｅｒ⁃Ｐａｇèｓ 等［９９］ 通过

实验发现，培养体系中高含量铵盐和磷酸盐存在会导致柱状珊瑚（Ｓｔｙｌｏｐｈｏｒａ ｐｉｓｔｉｌｌａｔａ）生长速率在 １ 周内至少

降低 １０％，而时翔等［１００］也指出佳丽鹿角珊瑚（Ａｃｒｏｐｏｒａ ｐｕｌｃｈｒａ）和多孔鹿角珊瑚（Ａ．ｍｉｌｌｅｐｏｒａ）最大可以忍受
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３０ μｍｏｌ ／ Ｌ 的磷酸盐浓度，且在 ３０ μｍｏｌ ／ Ｌ 浓度的耐受范围内，随着磷酸盐浓度的不断增高，虫黄藻叶绿素荧

光指数（Ｆｖ ／ Ｆｍ）和密度呈显著降低趋势。 上述可知，水体悬浮物的增加，其消光效应与氮、磷等其他营养物质

的释放影响造礁石珊瑚光合自养过程，不利于其生长。

３　 悬浮物浓度和组分结构改变对造礁石珊瑚异养营养的影响

异养营养是造礁石珊瑚重要的营养补充。 虽然已有大量研究证实大多数造礁石珊瑚具有异养可塑性，即
在其光合自养受阻时通过异养营养供给能量与营养物质［１５，１０１⁃１０２］。 但珊瑚礁区悬浮物浓度与组分结构的改

变，对造礁石珊瑚异养营养的影响则利弊兼有。 一方面，地面径流［８７］、生活污水［１０３］、养殖废水［１０４］ 等输入常

携带大量有机物， 这些有机组分的补充不仅增加了悬浮物浓度，同时也显著地提高了其生物可利用性，进而

可被造礁石珊瑚大量摄食。 Ａｎｔｈｏｎｙ 等［５４］ 通过富集１４ Ｃ 标记的悬浮物添加实验证实，网状菊花珊瑚

（Ｇｏｎｉａｓｔｒｅａ ｒｅｔｉｆｏｒｍｉｓ）和细柱滨珊瑚（Ｐｏｒｉｔｅｓ ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａ）在高浓度悬浮物水体中可摄食悬浮物进行异养营养，
且还进一步指出相对于离岸或低浓度悬浮物海域，近岸高浊度水体中鹿角杯形珊瑚（Ｐｏｃｉｌｌｏｐｏｒａ ｄａｍｉｃｏｒｎｉｓ）和
多孔鹿角珊瑚（Ａ．ｍｉｌｌｅｐｏｒａ）摄食悬浮物能力高 １０—２０ 倍［５５］。 此外，Ｇｒｏｖｅｒ 等［１０５］在 ２００６ 年和 ２００８ 年通过实

验分别证实柱状珊瑚（Ｓ． ｐｉｓｔｉｌｌａｔａ）可吸收利用尿素（Ｕｒｅａ）和溶解游离氨基酸（ＤＦＡＡｓ，ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｆｒｅｅ ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄｓ），而有机组分占比高的悬浮物在细菌等微生物作用下可将其降解生成 Ｕｒｅａ 和 ＤＦＡＡｓ 等小分子溶解有

机物［１０６⁃１０７］。 因此，颗粒有机物的增加在一定程度上也间接地有利于部分造礁石珊瑚异养营养。
而另一方面，随着人们对造礁石珊瑚异养营养的关注，越来越多的学者注意到近年来挖泥［６６］、工程建

设［１０８］等人类活动加剧导致的泥沙等无机组分及微塑料［１０９］ 等有机物污染物的大量注入，显著地降低了悬浮

物生物可利用性，进而导致其无法被造礁石珊瑚摄食利用。 例如，Ｃｕｎｎｉｎｇ 等［１４］ 报道，在 ２０１３—２０１５ 年迈阿

密（Ｍｉａｍｉ）港口建设期间，高含量泥沙、重金属［３３］等物质生成，无法被其摄食利用，是造成其 ０．５ ｋｍ 范围内的

５６００００ 株造礁石珊瑚死亡重要原因之一。 而 Ｄｉｎｇ 等［６５］ 在我国西沙群岛的造礁石珊瑚体内中检测到微塑料

为 ０．０２—１．３ 个 ／ ｇ，证明微塑料虽然能被造礁石珊瑚误食，但却不能利用它。 综上，珊瑚礁区悬浮物的增加，可
能会提高悬浮物的生物可利用性，从而促进造礁石珊瑚异养营养。 但实际上，珊瑚礁区悬浮物的增加大多为

人类活动或径流输入引起，主要以无机或有害组分为主，且并非所有的造礁石珊瑚都具有异养可塑性。 因此，
总体来说珊瑚礁区悬浮物增加对造礁石珊瑚异养营养的弊大于利，这也是导致近岸珊瑚礁退化的重要原因

之一［１４，８７］。

４　 造礁石珊瑚营养方式对悬浮物的适应性

珊瑚礁区悬浮物的增加，虽然以往的研究已明确指出不利于造礁石珊瑚生长，且不少学者也通过野外研

究提出了珊瑚礁或造礁石珊瑚对悬浮物的耐受阈值［１１０］。 如 Ｒｏｇｅｒｓ［１１１］ 认为人类活动影响生成的悬浮物浓度

不能超过 １０ ｍｇ ／ Ｌ，否则将影响珊瑚礁的结构与功能，而 Ｌｉ 等［１１２］ 也研究指出，悬浮物中细颗粒组分（０—６３
μｍ）沉降速率 ５—６ ｍｇ ｃｍ－２ ｄ－１是影响造礁石珊瑚群落结构的阈值浓度。 尽管如此，实际上目前大多室内研

究已证实少数种类造礁石珊瑚能暴露在悬浮物浓度为 １０—１０００ ｍｇ ／ Ｌ 的环境中数小时到一年而不会死

亡［５１］，且近年来此类现象也同样在野外有发现，如在巴西阿波罗荷斯（Ａｂｒｏｌｈｏｓ） ［４８］、婆罗洲（Ｂｏｒｎｅｏ）米里

（Ｍｉｒｉ） ［４７］、大堡礁帕鲁玛浅滩（Ｐａｌｕｍａ Ｓｈｏａｌｓ） ［３９，４６］和新加坡南部［１１３］等珊瑚礁区，其水体浑浊，但以团块状和

皮壳状生长型为优势类群的造礁石珊瑚群落却生长较好，群落整体呈低多样性、高覆盖率特征。 这表明少数

种类造礁石珊瑚对悬浮物具有一定耐受性，能在高含量悬浮物存在的弱光环境中较好生长［４９⁃５０］。
关于此现象，当前已有学者运用稳定同位素［１２，１１４］ 或放射性元素［５４］ 示踪、生物标志物［６，１１５］ 和分子生物学

技术［１１６⁃１１８］等方法，通过室内研究或野外调查证实与造礁石珊瑚营养方式对悬浮物的适应性有关。 这主要表

现在以下 ２ 方面：
①光合可塑性。 造礁石珊瑚种类繁多，不同种类造礁石珊瑚其共生虫黄藻形态、生理代谢、基因组成及垂

４３３８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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直分布［１１９］ 存在差异。 因此，每种造礁石珊瑚皆有特定的光生态宽度，对 ＰＡＲ 变化表现出不同的响应特

征［１２０］。 在高含量悬浮物存在的弱光环境中，光合可塑性较强的造礁石珊瑚可通过调节共生虫黄藻系群［１２１］、

绿色荧光蛋白［１２２］、非光化学猝灭［１２３、有效光量子产量［１２４］、虫黄藻密度及其体内光合色素含量［１２５］ 等方式以

适应 ＰＡＲ 的变化，进而保持恒定的光合作用效率。 例如，柱状珊瑚（Ｓ．ｐｉｓｔｉｌｌａｔａ）是备受学者关注与研究的模

式种之一，大量研究证实其具有较强光合可塑性，能快速地适应大幅度波动的 ＰＡＲ（９５％—０． ８％水面

ＰＡＲ） ［１２５］。 Ｃｏｈｅｎ 等［１２６］也通过深水区（３０ ｍ）和浅水区（３ ｍ）的交互移植证实，当共生虫黄藻暴露于其边界

区外的深度时，其适应机制会发生显著变化，显示该种造礁石珊瑚具有较强光合可塑性。
②异养可塑性。 造礁石珊瑚是珊瑚与虫黄藻共生体，尽管共生虫黄藻光合作用可为其提供主要的能量与

营养物质，但其本质上仍属于异养动物［１２７］。 在高含量悬浮物存在的弱光环境中，部分造礁石珊瑚可转光合

自养为异养营养或加快异养摄食速率等方式以补充其生命活动所需的能量与营养物质［２，１２８］。 Ｔｉｔｌｙａｎｏｖ

等［１２９］研究发现，柱状珊瑚（Ｓ．ｐｉｓｔｉｌｌａｔａ）在低 ＰＡＲ 并投喂饵料时，可观察到其共生虫黄藻数量稳定增加，且在

不同 ＰＡＲ 条件下，饵料投喂有助于其保持一定的呼吸速率，这表明在弱光调节下，柱状珊瑚（Ｓ．ｐｉｓｔｉｌｌａｔａ）可通

过异养营养维持其自身的能量代谢。 而 Ａｎｔｈｏｎｙ 等［５４］通过富集１４Ｃ 标记的悬浮物添加实验，不仅证实了网状

菊花珊瑚（Ｇ．ｒｅｔｉｆｏｒｍｉｓ）和细柱滨珊瑚（Ｐ．ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａ）在高浓度悬浮物水体中能进行异养营养，且还指出网状菊

花珊瑚（Ｇ．ｒｅｔｉｆｏｒｍｉｓ）在悬浮物含量为 １６ｍｇ ／ Ｌ 的水体中，为了应对光合自养能力的降低，通过加快其摄食速率

２ 倍多来补偿了光合自养 ３５％—４７％的营养损失，进而使其能更好地适应弱光环境。 近年来全球各地报道的

浑浊水体能显著降低热应力影响下的造礁石珊瑚白化面积［４６⁃４７］，即可能与造礁石珊瑚摄食悬浮物补偿其能

量与营养物质有关。
综上，悬浮物变化影响造礁石珊瑚生长与分布。 虽然绝大多数造礁石珊瑚对悬浮物敏感、耐受浓度较低。

但同时，也注意到少数种类造礁石珊瑚，如团块状和皮壳状生长型类群，具有光合可塑性或异养可塑性，能在

浑浊水体中较好生长。

５　 小结与展望

悬浮物作为珊瑚礁区水体重要组分，由于近年来其来源异常，表现出含量增加、组分改变与变频加剧的变

化特征。 悬浮物变化显著地影响了造礁石珊瑚营养方式，进而对其生长与分布产生重要影响。 虽然已有研究

证实少数种类造礁石珊瑚具光合可塑性或异养可塑性，可在高含量悬浮物存在的弱光环境中生长良好。 但对

于大多数造礁石珊瑚而言，其营养方式适应性较差，无法在悬浮物影响下较好地获取生命活动所需的能量与

营养物质，进而难以生存。 悬浮物变化对造礁石珊瑚光合自养与异养营养的影响存在显著的种间差异，这也

被认为是导致近年来近岸造礁石珊瑚覆盖率急剧下降与群落结构显著改变的重要原因之一。
当前，关于造礁石珊瑚营养方式对悬浮物的响应及其适应性，虽已开展了较多室内模拟或原位观测研究，

但仍有一些问题尚不清晰，需进一步开展相关研究。 主要有：①造礁石珊瑚营养方式对悬浮物适应性的分子

机制。 造礁石珊瑚适应多变环境与其基因表达的可塑性有关［１３０］，而长期暴露于浑浊水体中的造礁石珊瑚，
其适应的内在分子机制如何却鲜有报道，有待于进一步揭示；②光合自养与异养营养在悬浮物影响下的互作

机制。 部分造礁石珊瑚，尤其是悬浮物耐受类群，其营养方式对悬浮物的适应性存在互作效应，而这内在互作

机制却仍不明朗，需进一步明确；③误食微塑料的影响效应。 微塑料是当前备受关注的污染物，广布于全球珊

瑚礁区。 虽然已有研究指出造礁石珊瑚摄食悬浮物的同时，常误食水体中的微塑料［１３１］，但微塑料对造礁石

珊瑚生理代谢的影响效应如何？ 是否会在其体内长期累积，进而阻碍其营养物质的获取等并不明晰，有待进

一步开展相关研究。
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