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埋藏反馈及其对生物礁发育的作用

张廷山 方少仙 侯方浩 罗 强

(西南石油学院
,

南充 )

提要 底栖生物与基底之间的关系十分密切
,

基底的性质直接影响生物的生活特性及分布
。

死亡生物

的硬体骨骼大量堆积
,

将改变底栖生物生态环境的基底性质
,

产生埋藏反馈作用
,

从而使底栖生物群落发

生演替
。

生物礁的初期发育阶段直接受到埋藏反馈的影响
。

本文结合国内外有关资料
,

系统论述了埋藏反

馈及其对生物礁发育的影响
。
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埋藏反馈作用 (T ap ho n o m ic Fee d b ac l) 是近年来美 国学者提出的
一

占生态学新理论之

一
。

它较好地解释了地史时期活的生物与生物死亡后的硬体间的相互关系
,

以及生物礁初期

发育阶段的基底控制因素
。

埋藏反馈理论提出后
,

受到古生态学家
,

沉积学家的高度重视
,

引起极大的反响
。

本文首先介绍埋藏反馈作用理论
,

然后论述埋藏反馈作用对生物礁发育的

控制
。

一
、

埋藏反馈作用

K id w ell (19 83) 提 出
:
埋藏反馈机制包括活着 的生物与底栖生物生态环境 内留下的死

亡生物硬体间的所有相互作用
,

生物死亡后
,

沉积在沉积物表面或近表面的硬体骨骼
,

对未

死亡的底栖生物必然要产生积极和消极的影响
。

甚至
,

具外骨骼或介壳的动物
,

在未死亡之

前
,

其硬体部分也会对其它生物的生活具有埋藏反馈效应
。

底栖生物群落
、

成员的时空变化
,

主要是 由于群落内的生物间
,

群落内生物与群落外生

物间的相互作用
,

从而产生 自发演替
。

同时
,

环境因素
,

特别是底质特征也扮演着重要的角

色
。

其中在底栖生物群落生态环境中活着的生物组分与生物死亡后留下的硬体部分之间的相

互作用极为重要
。

幻 dw ell 和 Ja blo ns ki (19 8 3) 认为
,

这种作用的结果不论对活着的生物成

员产生的影响如何
,

都可以称之为埋藏反馈作用
。 “

埋藏
”

一词强调死亡硬体部分的堆积
、

沉

积过程 ; 而
“

反馈
”

则不仅强调在底栖生物群落中
,

生物死亡后的硬体部分作为沉积物中生屑

组分的来源
,

而且生物死亡后其硬体部分又反过来对底栖生物群落起作用
,

控制底栖生物群

落的 分布
、

发育
。

埋藏反 馈作用 能使底 栖 生 物 群落发 生 自发 (A ut o gen ic) 或 异 发

(A llo ge ni c) 的演替
。

因为生物碎屑在水下的堆积或是经过生物过程 (如集群死亡
,

生物聚

生行为) ; 或是经过物理过程 (如风暴
,

波浪
,

洋流
,

浊流等对死亡生物硬体的搬运 ) 来实
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现的 (图 1 )
。

生物死亡后
,

其硬体碎屑大量沉积在沉积物表面或近表面
,

能改变底栖生物

群落生态环境 (底质 ) 的物理条件
,

对底栖生物群落的分布
,

发育及演替产生极大的影 响
。

并且
,

根据底质的变化情况
,

能推断底栖生物群落的演替方向
,

因而具有十分重要的生态学

意义
。

自发演替

(在物理过程 堆集的骨

胃 } 产
’

l埋藏 反馈 )

护 ,
异 发演替

(在
‘

t
_

物过程堆集的 骨

屑 上产 生埋截反馈 )

图 l 埋藏反馈作用 (据 K , d w el一1 9 5 6 )

Flg
.

1 T aP h o n o m ie F ee d b a c k Pr o e e ss e s (a ft e r K 一d w e ll
,

19 8 6 )

表 l 埋藏反馈作用实例
,

(据Ki d w elj
,

1986
.

简化)

T a b le 1
.

E x a m Ple s o f T a Ph o xlo m 一e F e e d b a c k Pr o e e s se s
.

(aft e r K 一d w e ll
,

19 86
, sim PI一fi e d )

死亡生物硬体上的结壳及钻孔生物

钻钻孔海绵绵 骨 屑屑 现 代代 Y o u n g 和 N els o n 19 8 555

藻藻
,,

箭 石 鞘鞘 曰 平 纪纪 R ad w a n sk l 19 7 222

鞘鞘壳 贝
,

苔鲜虫虫 苔 醉 虫虫 侏 罗 纪纪 W a lte r 和 A lm e r a s 1 9 7 777

珊珊 瑚瑚 骨 屑屑 泥 盆 纪纪 B a lr d 和 B re t t 19 8 333

藻藻类
、

真菌
、

海绵绵 三叶虫屑屑 奥 陶 纪纪 P o d ha la n sk a 19 8 444

作为其它动物居住地的介壳

居居 住 者者 住 地 类 型型 参 考 文 献献

虎虎 鱼鱼 介 壳壳 B r e d e r 19 5 000

端端 足 类类 介 壳壳 C a r te r 1 9 8 222

八八 碗 目目 腹 足 类 壳壳 人1 a th e r 19 8 222

寄寄 居 蟹蟹 腹 足类壳壳 入! c le a n 19 8 333

沉积在沉积物表面或近表面的死 亡生物硬体
,

主要以 下面两种方式影响底栖生物群落
.

实现埋藏反馈作用
。
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(l) 早期生活的生物属种死亡之后
,

其硬体组分沉积下来
、

为后来的底栖 固着生物属

种提供了稳 固的基层
.

同时
,

也为适合生活于粗粒沉积物之上的生物提供了理想的生活场

所
。

这一过程
,

是古代及现代底栖生物群落发生演潜的主要营力之一 仅记w ell
,

19 86)
。

当

死亡生物的硬体沉积不多
,

呈分散状分布于松软沉积物表面或近表面时
,

生物硬体就不能改

变底质的物理条件
。

但是
,

单个的死亡生物硬体
,

如腕足类
,

腹足类
,

双壳类等的壳体
,

能

为固着的底栖生物
,

钻孔生物
,

提供一坚硬
、

稳固的
“

岛屿
” ,

便于它们生存
,

也为某些寄居

生物
,

如寄居蟹等提供居所 (表 l)
。

因此
,

当大量死亡生物的硬体覆盖在沉积物之上时
,

使底质环境的物理因素发生变化
,

不仅为适应粗粒
、

稳固底质环境的生物准备了稳定的底质

环境
,

也为底栖固着生物的生长提供了坚硬的基层
。

(2) 由于生物死亡后
,

其硬体被大量沉积在水下松软沉积物表面或近表面
,

对内生动

物
,

如某些腹足类
,

蠕虫等的生活
、

发育产生阻碍作用
。

因为大量生物硬体物质的存在
,

改

变了沉积物的结构
,

破坏 了内生动物的生存空 间
。

埋藏反馈现象早 已被生态学者所注意
。

但是
,

直到 K记w ell (19 8 3) 将其理论化之前
,

从未被深人研究及系统总结
。

许多在介屑滩上 的底栖生物群落的发育
,

以前都未被认识为埋

藏反馈作用
。

虽然海洋生态学者对附生在活的寄主上的表栖生物非常重视
,

但是
,

沉积在松

软沉积物表面的死亡生物硬体同样也起着坚固的基层的作用
。

D ris co U 和 Br an d o n (19 7 3)

发现
,

在马萨诸塞州 B u zz ar ds 湾内
,

随着底栖具介壳生物的增加
,

表栖附着生物的相对丰

度及分异度也增加 ; E g gles to n (19 72) 在生活有大量苔醉虫的爱尔兰海 中发现了相似的关

系
。

19 8 2 年
,

D a ue r 等人用实验证明了生物的埋藏反馈关系
。

他们将大量牡砺壳倒人 L o w
-

er Che sa pe ak c 湾 中的软底底栖生物群落生态环境中后
,

发现表栖固着生物 种类增多
,

逐步

取代原来生活于软底生态环境中的底栖群落
。

生物死亡后
,

其硬体因各种原因富集
,

改变底

质物理条件
,

从而导致底栖固着生物发育的实例还很多
。

如 : 南新西兰陆棚介壳滩上
,

在

0
.

5耐 的范围内
,

发育了一系列高 15c m 的小型苔鲜虫 (c l’n o toP or a 。

les an 日 丘头
,

并且
,

至少有 2 6 个穴居
、

钻孔和粘结生物种在此生活
,

而粘结生物起 了扩大及巩固生物丘的作用

(W ill a n
,

19 8 1)
。

在浅水松 软基底上的小 型碳 酸盐 岩建隆也 常常具有相 同的形成方式
。

S hePPa rd (198 1) 发现
,

在 Ch u g o s A r eh ip e la g o
,

自由生活的石芝珊瑚死亡后
,

其硬体在

松软的泻湖沉积物上沉积
,

为许多底栖固着生物属种提供了固着基底
。

上述过程
,

以及从礁

斜坡上滚下来的生物碎屑
,

礁角砾等
,

能起到改变礁后泻湖底质物理环境的功能
,

为礁体向

礁后泻湖方向延展铺垫了基底
。

同样
,

深水珊瑚建隆的发育
,

也受到埋藏反馈作用的影响
。

早期珊瑚群生长在生屑及生物捕集沉积物上
,

同时
,

这些早期 固着生长的珊瑚群自己死亡

君
,

其碎屑沉积下来
,

又起到扩大固着基底的作用
,

使更多的固着生物在此生长
,

建隆构造

更加稳定 (图 2)
。

因此
,

一般来说
,

建隆构造愈大
,

由建隆本身产生的 生屑沉积也愈多
,

而反馈作用又促进了建隆的发育
。

W ai ke
r 和 Par ke

r (19 7 6) 描述了埋藏反馈在古代生物群

落中起作用的例子
。

他们发现 田纳西州奥陶系地层中
,

在大量生活于松软泥质海底的扭月贝

类之上
,

固着有大量结壳及枝状苔醉虫和其它一些固着生物
。

同时
,

固着的生物死亡后
,

其

硬体成分又参与反馈作用
。

在漫长的地质历史中
,

埋藏反馈作用的实例多不胜举
。

埋藏反馈

一直是控制底栖生物群落发育
、

分布
、

演替的重要因素之一
。

同时
,

埋藏反馈现象也是恢复

古代沉积环境
,

重建古地理的重要根据之一
。
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定定殖殖 水流流 少 量姗瑚固 着生长长

珊珊珊瑚瑚 底流 开始变 化化
,,,

监弄絮黔黔黔硬硬硬 底底底

笠笠泌舞刀刀
固着生物开始萦盛

...

分分分异度增加
.

形成生生

态态态单元
.

开始障积 和和

浦浦浦集沉积 物物

京京地 牛 胃
‘了捕集的 冗积积

物物 人早堆积
.

珊瑚 胃等等

为为底栖 土物提供生 活基基

底底
...

一一
5 0一 2 0 0 m

一一
丘体 不断发育

.

从圆形变变

{{{麟魄
二二 为椭圆形形

图 2 深水珊湖丘受埋藏反馈作用示意图 (据 M ul h n s 等 1981
,

修改 )

Fig
.

2 T a p h o n o m ic F e e d ba e k p ro e e s se s e o n tro ll the d e v e lo p m e n t o f th e d e e p 一w a te r e o r alm o u n d
·

(a fl e r M u llln s e t
.

a l
,

198 1
,

M o d lfi e d )

二
、

埋藏反馈对生物礁初期发育阶段的作用

众所周知
,

生物礁的生长
、

发育严格地受海水温度
、

深度
、

透明度
、

盐度以及海水听接

受的光照强度
、

水体波浪强度
、

沉积物沉积速度和水体听含有机养分多少等因素的控制
。

同

时
,

生物礁赖以固着的基底也是控制其分布
、

发育不可忽视的因素之一
。

生物礁的发育在满

足上述所有物理化学条件之后
,

还必须具备有利 于其固着生活的稳固底质条件
:
或者是 由死

亡或休眠的海底火山
,

沉积物水下胶结等所形成的岩石硬底 ; 或者由结壳生物在生屑滩 上结

壳作用形成的生物硬底
。

·

许多古生代及一些中生代化石生物礁是生长
、

发育在主要 由棘皮动物碎 屑 (主要是海百

合碎 屑) 组成的碳酸盐岩砂砾基底上的 (表 2 及表 3)
。

生物礁的先驱群落分子中起结壳作

用的属种
,

如结壳苔鲜虫
,

结壳层孔虫
、

结壳钙藻
、

海绵
、

某些珊瑚
、

粘结兰绿藻 (绵层类

SP
0
ng ist ro 用a) 及结壳有孔虫等首先占领适合其生活的

,

广布大量生物碎屑的海底
。

其结壳

作用改造 了海底的底质物理环境
,

形成了生物硬底
,

为生物礁的生 长发育提供了稳固的基

底
。

这一过程相当于 Ja m es (19 83) 所划分的生物礁四个发育阶段的奠基期 (稳定期 )
。

但是
,

长期以来
,

古生物学家及沉积学家对生物碎屑在海底某处大量堆积
,

从而改变基

底环境物理因素的意义认识不足
,

对化石生物 礁先驱群落与固着底质之间的相互关系未充分

注意
,

对化石生物礁怎样在生物碎屑滩基底 丘生长
、

发育讨论很少
,

忽视了这一典型的埋藏

反馈现象
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就底栖生物群落而论
,

底质的特征是控制群落演替
、

发育及分布的重要环境物理因素之

一
。

根据埋藏反馈观点
,

当大量死亡生物硬体堆积在海底沉积物上时
,

必然导致海底底质结

构
、

成分等特征的改变
、

为表栖固着食悬浮物质 (滤食 ) 的生物群
,

如生物礁群落 的早期发

育及后期的扩展起着积极的作用
。

当大量死亡生物硬体 (如海百合茎及各类介屑 ) 因风暴
、

波浪的作用
、

水流的搬运并沉积为生物碎屑滩后
,

或者是由于风暴对海底的扰动
,

使生活于

表 2 我国部分生物礁与基底类型

T a b le 2
.

T h e r e la 幸10 们sh ip 次七w e e n su b s tra ta a n d so m e r ee fs a n d b io h erm
s in C h in a

.

时 代

C -

S一5 2

基底特征 礁 类 型 地理位置 参考文献

藻砂屑滩 堤状藻礁 湘西渔塘 郑荣才等
,

19 88

生 屑滩 及潮坪沉积 四川广元上寺 笔者野外考察

层孔 虫礁 广西六景 方 积 义
,

1 98 5

近 岸 礁 贵州部匀 陈洪德
’ ,

] 9昭

苔醉虫海百 合泥丘
,

棘屑滩

生 屑 滩

台内点礁 广西 田林浪平 方少仙等
,

黄恒 铃等
,

蝇 子同等
,

19 85

海 绵 礁 陕西镇安 19 8 7

q一卜
‘

同 上 水熄海绵礁 匹川北菇老龙 洞 l乡8 7

砂屑
,

生 屑滩

鲡滩
,

骨屑滩

藻 礁

点 礁 群

贵州青岩

四川绵竹

笔者野外观察

吴熙纯
,

19 8 7

卜
‘

一T.
‘

一T3

,

陈洪德蹲士论文
,

成都地质学 院
,

19 88
.

6

表 3 国外部分生物礁
、

丘与基底类型 (据 K 记, u 等 19 82
,

简化 )

T a b le 3 T h e r e la t lo n sh ip b e tw e en su b st r a t a a n d so m e r ee几 a n 己b一o he饰
5 fr o m a b ro a d

时代 基底特征 礁类型 参考文献

0
, 富含有柄棘皮动物屑的生屑滩 珊瑚一层孔虫礁 H a rla n d 19 8 】

海百合砾屑滩 层孔虫一横板珊瑚丘 R ld 一n g 19 8 1

棘屑滩

生屑滩

珊瑚一层孔虫 建隆 Isa a c s o n 等 19 8 1

苔醉虫礁 S rn ith 1 9 8 1

生屑滩

生屑滩

石珊瑚礁 S t a n le y 19 7 9
,

P一ller 19 8 1

K a U ff m a n 19 74

珊瑚

厚壳蛤建隆

石珊瑚礁 F r o st 1 9 7 7
,

19 8 1

同 上 同 上 C r a m e 19 8 0
,

19 8 1

环一么
.

一毛一称
‘

一鸟一Q

海底松软沉积物中的内生生物 (如某些双壳类
,

腹足类
,

腕足类等 ) 大量死亡
,

当风暴减弱

后
,

悬浮或滞流的介壳就大量覆盖在松软沉积物表面
,

对固着生物来说就形成了极为理想的

底质环境
。

在各种环境因素都适合的条件下
,

由于埋藏反馈作用
,

生物礁的先驱群落分子会

迅速 占领此环境
,

并大量繁殖
,

很快形成生物硬底
,

为生物礁的发育打下基础
,

完成 Ja ln es
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提 出的生物礁奠基阶段
。

绝大多数古生代化石生物礁都受到埋藏反馈的作用
,

如我国南方古

生代时
,

特别是在泥盆纪与二叠纪
,

众多的生物礁 的发育过程
,

都是典型的埋藏反馈现象

(表 2)
。

如周怀玲等 (19 85) 描述的广西环江泥盆纪生物礁礁基亚相特征为堆积于海底隆起

上的生物滩和砂滩
。

据董兆雄 (19 87) 资料
,

华南泥盆纪生物礁的生长基底主要有生物 (灰

泥) 丘
、

生 (砂) 屑滩
、

砂质浅滩
,

其中以生物 (灰泥) 丘最为常见
,

生 (砂 ) 屑滩次之
。

后者如南丹大厂礁
,

这一类主要见于孤立碳酸盐台地间海槽内的丘状礁或某些台地边缘礁
。

砂质浅滩则主要见在雪峰丘陵西南缘之独山布寨及广西北流大风门的北流组贵塘阶上部 的礁

体
。

广西南丹六寨地区中泥盆世东岗岭晚期层孔虫生物礁及贵州都匀中泥盆世东岗岭期近岸

迭层石点礁基底也是滩相沉积
。

前者由砂屑
、

生物屑灰岩
,

瘤状层孔虫泥质灰岩和珊瑚灰岩

组成
,

而后者为介屑滩 (陈洪德
,

19 88 )
。

二迭纪生物礁
,

如南盘江地 区分布广泛的礁 沐
,

以 及四川大量的海绵点礁的发育初期阶段都具有埋藏反馈现象
。

我 国许多寒武纪
、

志留纪
、

石炭纪 及三迭纪的生物礁
,

成礁时受到的埋藏反馈作用也 十分明显 (表 2)
。

如湘西渔糖早

寒武堤状藻礁的发育
,

就为埋藏反馈所作用
。

据郑荣才等 (19 88) 研究
,

此礁的发育可分 为

二个造礁旋回
,

每个旋回都包括四个阶段
。

其阶段 I 及阶段几都是在浅滩的基础上发育表附

藻点礁
,

使活动底质被固定成稳定的礁基 (即生物硬底 )
。

笔者于 88 年 10 月考察了四 川广

元 L寺的早志 留世及 中志留世早期珊瑚及层孔虫礁
。

发现埋藏反馈作用对该礁的作用十分典

型
。

该礁厚约 1 50 多米
,

据初步观察
,

礁体经历了两个发育旋回
。

第一发育期的生物礁先驱

生物
,

如板状层孔虫
,

半球状蜂巢珊瑚等
,

首先在棘屑滩上发育
,

使礁体不断壮大
。

但由于

海水变浅
,

抑制了礁的继续发育
,

而在本发育期顶部沉积了厚层 的潮坪沉积 (厚约 40 m )
。

当海平面再次升高时
,

第二发育期的生物礁先驱生物如皮壳状蓝藻
,

层孔虫等就在半固结状

的潮坪碳酸盐岩沉积物之上生长
,

在此基础上发育成礁
。

因此
,

本礁体两个发育期的早期分

别受到生物硬底及岩石硬底的埋藏反馈作用的同时
,

距此礁以北二十几千米的中子附近发育

的早志留世生物丘也受到埋藏反馈的作用
。

又据笔者研究
,

广西 田林浪平甘洞子石炭纪大塘

期的苔鲜虫一珊瑚格架礁的四个旋回 (方少仙等
,

19 8 5) 都是在生物硬底上发育起来的
。

在

现代生物礁中
,

也同样可见埋藏反馈作用现象
,

Bos en ce (19 84) 记述了加勒比海圣
·

克罗

依 克斯的两个以生物碎屑滩为生长基底的珊瑚藻礁实例
,

他发现
,

礁的先驱群落分子首先占

领生物碎屑滩
,

在生长的同时
,

先驱群落 中死亡分子的硬体也作 为后期固着生物的固着基

底
,

礁因此而不断扩大
。

综上所述
,

我们可以看到埋藏反馈作用在物生礁发育过程中的生态效果及意义
:

生物礁

群落自发及异发的演替
,

很大程度上是埋藏反馈的结果
。

感谢
: 承我院杨济林同志绘 图

,

特表谢意 !

收稿 日期 : ] 9 8 8 年 l二月 二5 [」
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