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珊瑚礁白化研究进展
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摘要：珊瑚礁白化是由于珊瑚失去体内共生的虫黄藻和（或）共生的虫黄藻失去体内色素而导致五彩缤纷的珊瑚礁变白的生态

现象。近年来，频繁发生的珊瑚礁白化导致了珊瑚礁生态系统严重退化，并已经影响到全球珊瑚礁生态系统的平衡，受到了人

们的高度重视。研究认为：（=）大范围珊瑚礁白化主要是全球环境变化引起的，尤其是全球变暖和紫外辐射增强；（!）导致珊瑚

礁白化的机制主要在于细胞机制和光抑制机制；（<）珊瑚礁白化后的恢复与白化程度有关，大范围白化的珊瑚礁完全恢复需要

几年到几十年；（?）珊瑚礁白化的后果在于降低珊瑚繁殖能力、减缓珊瑚礁生长、改变礁栖生物的群落结构，导致大面积珊瑚死

亡和改变珊瑚礁生态类型，如变为海藻型等；（#）与珊瑚共生的 Z 系群虫黄藻更适应高温环境，珊瑚礁有可能通过 Z 系群逐渐

取代 & 系群的方式适应全球环境变化。
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珊瑚礁白化是由于珊瑚失去体内共生的虫黄藻和（或）共生的虫黄藻失去体内色素而导致五彩缤纷的珊

瑚礁变白的生态现象。早在 IB 世纪 PB 年代人们就认识到在环境胁迫下珊瑚会失去大量的虫黄藻而变白，并

首次提到白化（7*’-(!,.+）［D］。IB 世纪 EB 年代中期，Q)0’-2 M R［I］报道了由于大量淡水流入导致牙买加浅水

珊瑚礁失去大量的虫黄藻而变白死亡，并进一步提出珊瑚白化 （()0-* 7*’-(!,.+）术语。但直到 DGHP 年

Q*8..［P］再次提出珊瑚礁白化（L)0-* 0’’/ 7*’-(!,.+）后才引起人们的关注，并沿用至今。

据 Q*8.. ［A］总结报道，IB 世纪 HB 年代以前珊瑚礁白化事件主要发生在相对小面积或者某一珊瑚礁区，

自 IB 世纪 HB 年代以来才发现大范围珊瑚白化（6-11 ()0-* 7*’-(!,.+），并导致珊瑚礁生态环境严重退化。到

目前为止范围最大、破坏最严重的是 DGGS T DGGH 年的全球珊瑚礁白化事件，涉及 AI 个国家，摧毁了全球 DEC
的珊瑚礁［U］。其中在印度J太平洋区最为严重，死亡率高达 GBC 的珊瑚礁遍及数千平方公里。实际上，有些

地区是整个珊瑚礁死亡，如马尔代夫、查戈斯群岛和塞舌尔等。在这次事件中，有报道说已生存 DBBB 多年的

珊瑚遭死亡厄运，帕劳群岛（:-*-2）等区第 D 次报道出现白化事件。过去这种严重珊瑚白化死亡事件每 DB T
IB- 发生一次，估计未来几十年内将可能与 VW;> 事件频率（P T A-）同步，像 DGGS T DGGH 年那次大范围珊瑚

礁白化事件将在未来 IB- 里频繁发生，再过 PB T UB-，珊瑚礁白化将在大多数热带海区每年发生 D 次。珊瑚礁

白化不仅导致珊瑚死亡和珊瑚礁生态系统严重退化，破坏礁栖生物的生存环境，同时给人类带来巨大损失，据

不完全统计，仅 DGGH 年白化就导致 DGGG 年旅游损失达 UAUA 万美元，并危及近 U 亿海岸人民的主要食物和经

济来源。

)* 珊瑚虫和虫黄藻共生：珊瑚礁发育的最基本生态特征

珊瑚礁白化主要是由于珊瑚失去共生的虫黄藻或虫黄藻失去体内色素引起，因此有必要了解珊瑚的生态

条件及其与虫黄藻的关系。珊瑚礁发育对环境要求严格，据 X’**1 ［E］论述，其环境因素："深度，造礁珊瑚生

活的最大深度是 GB6，但是大多数生存不深于 UB6，尤其在 IB6 以内的珊瑚生长最好；#温度，很少有造礁珊

瑚能在低于 DUY的环境下生存，大多数生活在水温 DHY以上，最适宜生长的温度范围是 IU T IGY，PEY为最

高极限温度；$盐度，造礁珊瑚能承受的盐度范围是 IS T AB，生长最好的盐度是 PE 或接近 PE；%光照，造礁珊

瑚的生长必须要有充足的阳光；&水流，水流是珊瑚生长不可缺少的，一方面它可以确保足够的营养盐及大量

的浮游生物和氧，另一方面可以带走沉积物；’基底（1271"0-"26），珊瑚的浮浪幼体（#*-.2*-）在坚硬的基底诸

如岩床最为有利，也可在其他珊瑚、贝类等基底上固着发育。其中的许多环境要求都与其体内共生的虫黄藻

密切相关，如深度、温度、光照、水流等。珊瑚与虫黄藻的共生是珊瑚礁发育的最基本生态特征。
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早期的研究者认为与珊瑚共生的虫黄藻属于单一的物种，直至近年来分子生物学的发展，人们才认识到

虫黄藻是 由 许 多 种 类 组 成 的 不 同 物 种 群 体，绝 大 多 数 造 礁 石 珊 瑚 共 生 虫 黄 藻 属 于 虫 黄 裸 甲 藻 属

（!"#$%&’%(%)#）。/0’.(! 和 1)%-. 研究认为［2，3］虫黄藻是一类多样性极其丰富的生物，它可能包括上百种，并

且 4 5 6 种可以同时寄生于同一种无脊椎动物体内［7，89］。这上百种共生藻的识别通常是以核糖核酸序列或限

制酵素图谱多型性（1:;<）定出不同的“系群”（(*-=’），可分出 > 到 ? 2 个系群。目前，普遍认为［88，84］有四个

系群（>、@、A 和 B $ C 系群）是石珊瑚的共生体，对于 B 和 C 系群的分析目前还有争议，从分子生物学角度它

们属于不同的系群，但是系统发生关系分析是同一系群，A!’. 等在分析台湾海域珊瑚时将 C 系群归入到 B 系

群中，这方面的研究还需要更深入。石珊瑚共生藻的分类研究主要在以下几个方面：据 1)%-. 等［7］研究加勒

比海地区的高星珊瑚（*&(+,-+.,/, ,(()0,.%- 和 *1 2,3/&0,+,）时指出其体内共生的虫黄藻有 >、@、A 6 个系群，

其中 > 系群和 @ 系群主要在浅水珊瑚体内（高辐射区），A 系群主要在深水珊瑚体内（低辐射区），（> D @）系

群和（@ D A）系群主要集中在潮间带区。/)**’0 等［84，86］认为含 B 系群虫黄藻是相当耐胁迫的共生体（E"0’EEF
")*’0-." EGHI,)."），因为和 B 系群虫黄藻共生的珊瑚主要集中在较恶劣的环境里，诸如近岸海域、较浅或较深

层海水区，并且与该系群藻共生的珊瑚（4)0,-+./, 5.%-6,+,）从热带太平洋到珊瑚礁发育的最高纬度区（日本附

近海域）都有。最近研究发现我国台湾海域珊瑚内共生体虫黄藻主要是 A 和 B 系群，以 A 系群为主［84］。

虫黄藻和珊瑚之间为互利共生关系。虫黄藻生活在宿主珊瑚内胚层细胞的液泡（J-(K)*’E）里［2，89］并透过

宿主共生体屏障（I-00,’0）把其 7LM以上的光合作用产物诸如氨基酸、糖、碳水化合物和小分子肽等提供给宿

主无脊椎动物，这些光合作用产物为共生体宿主提供能量和必须的化合物。在宿主得到这些光合产物（如糖

和氨基酸）的同时虫黄藻也从宿主的代谢产物中得到至关重要的植物营养盐（如胺、磷酸盐）［2］，如图 8!。虫

黄藻除了含有营养成分诸如蛋白核、细胞核、淀粉等之外，叶绿体占据大部分体积，叶绿体内含有能直接参与

光化学反应的反应中心色素叶绿素 -，及辅助色素，如其他叶绿素、类胡萝卜素和藻胆素等（图 4）［8N，8L］。就是

图 8O 珊瑚虫黄藻共生模型!

:,+& 8：P)=’* )Q "!’ R))S-."!’**-’ $ ()0-* EGHI,)E,E!

O TU：虫黄藻 T))S-."!’**；AVW：碳水化合物 A-0I)!G=0-"’E；<W6 X
N ：磷

酸盐 <!)E#!-"’；YV D
N ：胺 >HH).,KH；--：氨基酸 >H,.) -(,=E；内胚

层 C.=)=’0.；中胚层 P’E)+*’

图 4O 造礁珊瑚体内的虫黄藻［8L］

:,+& 4O T))S-."!’**-’ Q0)H - 0’’QFIK,*=,.+ ()0-*［8L］

O <：蛋白核 <G0’.),=；Y：细胞核 YK(*’KE；A;：叶绿体 A!*)0)#*-E"；

Z：淀粉 Z"-0(!
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因为众多的色素存在，才使得珊瑚呈现五彩缤纷的景象。而珊瑚白化就是指在环境胁迫下珊瑚失去体内共生

体虫黄藻和（或）虫黄藻失去体内色素而导致五彩缤纷的珊瑚变白的现象。如 /*’##’*& 0& 1& 等［23］研究佛罗里

达东南部白化事件中的高星珊瑚（!"#$%&$’%(%），通过把正常珊瑚中虫黄藻色素含量与白化珊瑚中剩余虫黄藻

色素的含量相比较，发现正常珊瑚中叶绿素 4、多甲藻素和黄藻素的含量分别比白化珊瑚高 56、27 和 89 倍。

!" 珊瑚礁白化的诱发因素

: 图 5: 2;7; 以来的白化珊瑚礁区数量

<,+& 5: =>?@’A )B A’’B #A)C,.(’D @*’-(!,.+ D,.(’ 2;7;

箭头指向表示强 E=1F 年 GAA)%D ,.H,(-"’ D"A).+ E* =,.) I’-AD；据

J)’+!K0>*H@’A+& FC’ （2;;;）有 修 改 0A-#! ?)H,B,’H BA)? J)’+!K

0>*H@’A+& FC’ （2;;;）

!& #" 温度升高

早在 2;52 年 L).+’ 和 =,(!)**D［2］就提到温度升高

胁迫珊瑚失去虫黄藻而发生白化（@*’-(!,.+）现象，当时

只是发生在小范围珊瑚礁区。直到 2;;5 年 0*I..［M］将

诱发珊瑚礁白化因素分为大尺度（即大面积影响并导

致珊瑚礁长期白化死亡）和小尺度（即孤立的、小面积

的珊瑚礁白化）以后，人们才更加重视海水表面温度

（11N）升高引起的珊瑚礁白化。研究认为与厄尔尼诺

南方涛动（E=1F）相关的 11N 升高是导致大范围珊瑚

礁白化的主要原因，如 J)’+!K0>*H@’A+& FC’ 等［2M］报道

自 2;7; 年以来，大范围珊瑚礁白化和全球厄尔尼诺事

件息息相关（图 5），图中 3 个峰值分别是厄尔尼诺最强

年份。2;;7 O 2;;P 年 E=1F 造成全球范围内严重珊瑚

礁白化事件数量明显增加，而且也是有记录以来最强的

一次 E=1F，导 致 11N 比 夏 季 最 高 温 度 高 2 O MQ。

RA).D). 等［27］报道了 2;;P 年伯里兹城（R’*,S’）珊瑚礁白化，历史上本区的最高温度不超过 8;Q，而 2;;P 年本

区 8 O 29? 深度水域温度超过 59Q，最高达 52& 6Q，从 P 月 29 日 O 22 月 3 日温度一直在 8;Q以上，最终导致

该区石珊瑚严重白化死亡。2M4 年代分析表明这可能是本珊瑚礁区 5999 年来第一次发生白化，提供了高温导

致珊瑚礁白化的证据。T)>+!［2P］分析 2;;P 年全球 M7 个地点珊瑚礁白化与水温的关系，得出白化地点 11N 最

高值平均为 59& 5Q，变化范围是 8P& 2 O 5M& ;Q。不同区域珊瑚礁白化的温度不同，这主要与不同区域的珊瑚

发生白化的温度，也即珊瑚上限温度［2;］（>##’A "’?#’A-">A’ *,?,"，一定环境下珊瑚生活的最高适应温度）有关，

目前，热带海域的珊瑚大部分生活在它们的上限温度边缘（约 2 O 8Q）。上限温度与珊瑚生活区域环境状况

有关［89］，如一贯生活在夏季平均值为 8PQ的海域的珊瑚生存上限温度比生活在夏季平均值为 52Q海区的珊

瑚的上限温度低。对于不同物种，上限温度也不完全相同，同一珊瑚物种上限温度是通过增加多少绝对温度

及该温度下持续的时间确定的。有些学者以 6H 引起 69U 的珊瑚发生白化为标准确定珊瑚上限温度，据此，

R’AV’*?-.D & W 等［2;］研究大堡礁 FA#!’>D 岛 5 种珊瑚的上限温度时指出，该区鹿角珊瑚（)*’"+"’% ,"’-"&%）上

限温度为 52 O 58Q，高于本区夏季平均温度（8;Q）8 O 5Q，杯形珊瑚（."*/00"+"’% 1%-/*"’#/&）和另一种鹿角珊

瑚（)*’"+"’% (0&(2）在该区的上限温度为 58 O 55Q，比夏季平均温度高 5 O MQ。这些都是印度太平洋区常见且

较易白化的珊瑚种。

!& !" 紫外线辐射（太阳辐射）

紫外线辐射（XYW），据波长大小可以将 XYW 分为 XYKG（M99 O 589.?）、XYKR（589 O 8P9.?）和 XYK4
（8P9 O 299.?）。其中，XYKG 几乎能全部到达地面，;9U的 XYKR 被臭氧层吸收，到达地面的辐射量有限，XYK
4 则全部被臭氧层吸收（即使没有臭氧层，也会因其他气体吸收而不能到达地表）。XYKR 和 XYKG 辐射很容

易穿透清澈的海水。研究［5］表明 XY（599 O M99.?）辐射在牙买加珊瑚礁水域 86? 深处仍存在，并且在 29?
处仍是表面强度的 89U O86U。冲绳岛近海岸珊瑚礁在 5 O M? 深处辐射强度仍达 69U 的表面 XYKR 和 XYK
G 值。在海面平静且海水清澈的珊瑚礁区，辐射到达的深度可能会更大。2;;5 年 0*’-D). 等［82］正式提出紫
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外辐射是导致珊瑚礁白化的因素之一，并通过在巴哈马群岛移植高星珊瑚（!"#$%&$’%(% %##)*%’+&）到不同水

深，发现在 /0 照射下 123 深度处的珊瑚第 4 天开始有白化征兆，而同一水深和温度（256 17）条件下无 /0
照射的珊瑚礁没有发生白化，进一步证实 /08（29: ; <::.3）是导致珊瑚礁白化的可能性因素之一。

波长越短，光子的能量越强，其对珊瑚体内共生体虫黄藻的破坏作用越强。太阳辐射也可以直接破坏珊

瑚内共生体虫黄藻的光化学途径。但有研究［<］表明与造礁石珊瑚共生的虫黄藻体内含有紫外吸收物质三苯

甲咪唑类氨基酸（=>>?）（3@()?#)A,.’B*,C’ -3,.) -(,D?），可以潜在阻止紫外线对虫黄藻的破坏。虫黄藻体内

=>>? 的含量和珊瑚生长的深度有关，随着深度增加虫黄藻体内的 =>>? 含量减少，但是这种变化和紫外线

对珊瑚的破坏程度之间的内在关系尚有待研究。

由于气候和自然条件的限制，有关 /08 对珊瑚的影响研究也受到一定制约。表现在以下 E 个方面：（1）

臭氧层的破坏对大气中 /0F 水平的影响程度；（2）全球变暖和热带海区天气条件（尤其是海洋表面云层覆

盖），对由于臭氧层损耗而导致的 /0F 辐射的影响；（E）在气候变化和人类活动双重因素作用下，/08 能到达

水下的程度。

!& "# 其他因素（低温、污染、病害等）

导致珊瑚礁白化的其他因素包括低温、污染物、病害、营养盐过高（过低）等。

!& "& $# 低温

低温导致珊瑚礁白化一般称为冷白化，冷白化主要是由于温度大幅度降低导致珊瑚的大面积死亡。余克

服等 ［22，2E］报道了中全新世大幅度降温导致雷州半岛大面积珊瑚死亡的现象，提供了中全新世高温期珊瑚礁

冷白化的证据。G)’+!BHI*DJ’A+& K［2<］报道了 2::E 年 4 月末在大堡礁南端的 G’A). 岛在极低温度（空气温度

到 127）和低潮暴露情况下导致现代鹿角珊瑚严重白化的事件。继续研究［2L］发现白化的珊瑚主要发生在枝

头 1:(3 内。

!& "& !# 化学污染物

如非正当捕鱼使用的氰化物，石油污染等。研究［2M］表明环境中既使含有少量的氰化物也会对珊瑚和它

的共生体产生破坏作用。氰化物对珊瑚的这种破坏主要是由于氰化物抑制虫黄藻的光合作用引起［24］。生态

毒理学实验表明润滑油，尤其在油中加入的香料—香豆素极易导致成体珊瑚白化死亡［29］。

!& "& "# 细菌感染

NI?!3-A) 等［25］认为导致珊瑚（,-)*+#%. /%$%0"#+-%）白化的原因可能是细菌 0,JA,) >NB1 的作用，因为，对

比实验表明在健康珊瑚体内植入该细菌后，M ; 9D 后所有的实验珊瑚都白化，温度增加白化加剧；而同一条件

下没有植入该细菌的珊瑚无白化迹象。

!& "& %# 病害

O’AP,.) 等［E:］研究发现加勒比海地区主要造礁珊瑚高星珊瑚（!"#$%&$’%(% ?##& ）受到黄带病（@’**)% J-.D
D,?’-?’：QFR）病原体感染导致虫黄藻密度降低，并且发现叶绿素 - 和叶绿素 (2 含量均减少，据推测这可能是

该病原体引起虫黄藻疾病所致，类似的病害还很多。与高温（高辐射）引起的珊瑚礁白化相比，以上这些因素

导致珊瑚礁白化的频率和规模都要小的多，并且经常与区域性的环境有关，因此，人们最关注的还是高温（高

辐射）引起的高频率、大范围的珊瑚礁白化。

"# 珊瑚礁白化机制

"& $# 细胞机制

从细胞角度上分析，珊瑚礁白化主要是虫黄藻的损失。生活在宿主内胚层的虫黄藻，其密度与珊瑚生长

环境条件有关，一般随着深度的增加而减少，不同珊瑚物种虫黄藻密度也不同。据 S",3?). 等［E1］研究总结虫

黄藻密度在 :& E T 1:M ; 2< T 1:M (’**?·(3 U2 范围内。肉眼可见的珊瑚礁白化一般是虫黄藻密度降低 4:V ;
5:V以上［E2］。近年来研究发现虫黄藻密度降低的可能方式主要有以下几种：

（1）虫黄藻死亡和原位（+# &+$)）分解W 虫黄藻死亡和原位（+# &+$)）分解被认为是虫黄藻密度降低的主要
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机制［//］；

（0）虫黄藻的胞外分泌［/1］（’2)(3")4,4 )5 6))2-."!’**-’）7 在温度胁迫下，虫黄藻向宿主细胞顶端移动，其

后以个体细胞或者细胞小球（#’**’"4）的形式从腔肠动物体内排出；

（/）细胞凋亡（-#)#")4,4）和细胞坏死（.’(8)4,4）7 细胞凋亡常是单个细胞发生，细胞核浓缩、碎裂、死亡的

一种细胞死亡方式。细胞坏死是当外在致损伤因素作用达到一定强度后导致的细胞死亡，它主要以细胞核溶

解的方式且成群细胞发生死亡。在珊瑚礁白化中，珊瑚内胚层的虫黄藻可以通过细胞凋零和细胞坏死两种方

式降低虫黄藻密度［/9］。

（1）宿主细胞分离（:’"-(!;’."）7 在温度胁迫下，含有虫黄藻的完整内胚层细胞，脱离宿主组织进入水

体，并很快分解，最终释放出孤立的虫黄藻［/<］。它是极端高温胁迫下，珊瑚和海葵中虫黄藻损失的主要方式。

!& "# 光抑制机制

光是藻类植物进行光合作用的重要能源，虫黄藻的生命活动离不开充足的光照。然而，如果吸收的能量

过多，不能及时有效地加以利用或者耗散时，虫黄藻会遭受强光胁迫，引起光合作用能力降低，发生光合作用

的光抑制。从功能上讲，光抑制就是光合系统捕获和处理光电子的能力降低。任何不正常胁迫诸如高温、高

辐射都能导致光合作用效率降低，虫黄藻的光合作用也不例外。=!-+))*, > 等研究［/?，/@］报道了高温导致虫黄

藻光合作用的光抑制。光合作用系统电子转移受到阻碍，加上持续吸收激发能可以导致光合作用系统!（AB
!）上 CD 蛋白损伤［/@］。正常环境条件下，光合作用系统!（AB!）经历复杂的 AB!上 CD 蛋白的损伤、降解

和修复平衡循环。在环境胁迫下，一旦这种损伤速率大于修复速率，平衡循环受到破坏，就会发生光合作用的

光抑制。目前，有关虫黄藻的光合作用的光抑制引起的珊瑚白化主要是在环境胁迫（诸如高温、高辐射等）

下，虫黄藻光合作用系统电子转移受到阻碍和虫黄藻 AB!反应中心上 CD蛋白破坏，及其随之破坏性活性氧物

种的增加。

活性氧是化学性质活泼、氧化能力强的含氧物质的总称，包括含氧自由基（如超氧自由基·E0）和含氧非

自由基（如单态氧DE0和过氧化物 F0E0）。在藻类光合作用过程中氧分子主要在光合作用电子转移中产生。

分子氧在激发能存在下发生一系列反应生成活性氧，这些活性氧由于极易和生物体内生物分子如色素、酶、

>GH,4()（绿叶核酮糖羧化酶）等发生反应而对其有破坏性［/@］。研究［/I］表明单线态氧很容易和含有碳碳双键

和杂环的化合物发生反应，如与类葫萝卜素、叶绿素及脂质等反应生成过氧化物。一方面破坏细胞膜功能，导

致细胞膜损伤，另一方面叶绿素等一些色素的过氧化反应直接导致色素漂白。实验室研究［1J］发现加入体系

中的抗氧化剂能减轻温度升高引起的光合作用的光抑制，这也侧面说明了活性氧对珊瑚的破坏性。但是有关

活性氧对珊瑚或虫黄藻的具体作用靶点有待于进一步研究。

$# 珊瑚礁白化后的恢复

不同珊瑚物种对白化的抵抗程度不同，一般来讲枝状珊瑚较块状珊瑚易于白化，如枝状的鹿角珊瑚

（!"#$%$#& 4##）、杯 形 珊 瑚 （’$"())%$#$）等 极 易 白 化，蔷 薇 珊 瑚 （*$+,(%$#&）、滨 珊 瑚 （’$#(,-.）和 角 孔 珊 瑚

（/$+($%$#& 4##）等块状珊瑚相当耐环境胁迫［1D，10］。0JJ/ 年在夏威夷群岛白化的珊瑚主要是蔷薇珊瑚和杯形

珊瑚，块状滨珊瑚白化很少［1/］。这可能主要与不同珊瑚物种对环境耐受程度不同有关，另外不同种的枝状珊

瑚对白化的抵抗力也不一致。如 DII@ 年，=8G.) 等［1D］调查帕劳群岛 01 个位点（4,"’）时发现鹿角珊瑚 !0
-"1(+&,& 和 !0 12&"(+,13. 在白化中几乎 DJJK 死亡，而同一属的 !"#$%$#(4. "$#256$.- 没有发现白化迹象。

珊瑚礁白化后，若珊瑚生活环境有所改善，珊瑚礁又可恢复。目前，有关珊瑚礁白化后的恢复研究多集中

在与 DII? L DII@ 年 MNBE 相关的大范围珊瑚礁白化后的恢复问题上。尽管在这些受灾地区可以看到新珊瑚

生长，但是完全恢复需要几年到几十年［11］。据 0JJ1 年珊瑚礁现状评估［9］认为，DII@ 年已毁坏的全球 D<K 珊

瑚礁中约 1JK 正在恢复或已经恢复。研究结果表明：

（D）珊瑚礁白化的恢复有 / 种方式，其一是原来已经白化的珊瑚重新获得虫黄藻，重新获得新生，通过这

种方式几天就可以恢复；其二是珊瑚白化死亡后，在原珊瑚体上芽殖出新珊瑚；其三是在珊瑚礁区重新获得新
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居住珊瑚，通过有性生殖或者附近珊瑚礁中的珊瑚浮浪幼体移居。

（/）人类活动对恢复的影响0 在管理好的地区和人类活动较少的偏远海域珊瑚礁恢复较快，受到保护的

各个旅游区，旅游和潜水对恢复的影响较小，澳大利亚大堡礁由于人类干扰活动相对较少，白化后的恢复较

快，而在人类干扰活动较频繁的加勒比海地区，珊瑚礁恢复比较慢。

（1）动物对恢复的影响 0 2( 3*-.-!-. 等［45］研究发现珊瑚礁白化后，诸如棘冠海星 （(6)%.7)87"!)6.9
9"-68,9!）等食珊瑚类动物爱吃新移居的珊瑚（尤其鹿角珊瑚），阻碍了珊瑚礁恢复进程。尤其近几年，许多珊

瑚礁区出现棘冠海星爆炸性增殖生长，这给原来已经白化的珊瑚礁雪上加霜，严重影响到整个珊瑚礁恢复进

度，如帕劳群岛，苏拉威西岛北部。

!" 珊瑚礁白化的生态影响

珊瑚礁是全球最大的生态系统之一，它在维持自身动态平衡的同时，承担着调节海洋环境、提供海岸保

护、阻挡沉积物的功能；通过固氮作用进行海洋氮的循环利用，通过生物作用维护 3:/和 3- 的收支平衡；它是

种群的栖息地和避难所，调节热带亚热带海洋种群食物链的平衡；它的净初级生产力是人类食物和工业原材

料的巨大输出地。然而，珊瑚礁白化却给这个和谐的生态系统带来了灾难。近几年来，有关珊瑚礁白化的生

态影响研究主要集中在以下几个方面。

!& #" 生态退化

珊瑚礁白化后，大面积珊瑚死亡，造成珊瑚礁生态系统严重退化。例如加勒比海地区珊瑚礁，由于白化造

成大量珊瑚死亡，再加上频繁的人类活动干扰，目前该区珊瑚礁生态系统退化达 ;<= 。珊瑚白化后，海藻大

量生长，一方面占据了珊瑚的固着体，另一方面藻类覆盖在珊瑚上造成珊瑚窒息死亡。研究［4>］表明当珊瑚礁

区的造礁珊瑚较少时，大海藻将大量生长并逐渐成为优势群体，这时珊瑚礁将由海藻型取代珊瑚型。

!& $" 珊瑚礁骨骼结构损失

珊瑚礁白化后，其珊瑚骨骼和外层结构易被海浪摧毁，白化事件几年后，发现大量的碎石留在珊瑚礁及其

斜坡上，并且这些大量破碎的珊瑚骨骼也不利于新珊瑚生长和固着。珊瑚礁白化破坏珊瑚礁的原有结构，减

缓珊瑚礁的生长。初步研究显示这可能是白化事件造成珊瑚礁碳酸钙产率的不平衡（,?@-*-.(’）所致［4A］。

!& %" 造礁优势珊瑚种改变

珊瑚礁发生白化后，尽管有恢复功能，但白化后恢复的珊瑚组成和白化前相比有一定的变化。如马尔代

夫［4/］BCC; 年的白化事件导致原来的造礁优势物种———鹿角珊瑚和杯型珊瑚几乎消失殆尽，新定居在死鹿角

珊瑚上的主要是菌珊瑚，菌珊瑚属的牡丹珊瑚成为该区的优势种。在菲律宾，BCC; 年白化前该地区的优势珊

瑚物种是丛生盔形珊瑚（!"#"$%" &"’()(*#"+)’），两年后普查时发现恢复生长的珊瑚中只有少部分是原优势物

种，新移居者主要是鹿角珊瑚［4;］（D(6)#)6,E9）。

!& &" 降低珊瑚繁殖能力

F-6E，G& 等报道白化后发现鹿角珊瑚和蔷薇珊瑚的卵子数量比白化前繁殖卵子数量低［4C］。2-H)")
:?)6, 等［5<］研究发现日本冲绳岛鹿角珊瑚（,(+-.-+"）BCCC 年繁殖能力较 BCCA 年明显降低，研究表明主要是

卵子浓度降低导致。有关原因有待于进一步研究。

!& !" 对礁栖生物的影响

珊瑚礁白化不仅破坏了礁栖生物的生存环境，还断绝了一些礁栖生物的食物来源。珊瑚礁白化后，珊瑚

礁区生活的鱼群组成较白化前有不同［5B］，有些种类的鱼丰度严重减少，有些则有增加趋势。研究［5/，51］发现

食珊 瑚 鱼 类 如 蝴 蝶 鱼 等 数 量 明 显 减 少，在 日 本 冲 绳 岛 海 域，BCC; 年 珊 瑚 礁 白 化 事 件 导 致 该 区 魨 鱼

（/$01-2"("234*’ #-25)+-’3+)’）增长和存活率都下降，调查发现白化后该鱼种几乎消失。而在有些地区则发现

有相当量的草食性鱼类增加，这可能与海草等植物猛烈增长给这些鱼类提供了更充足的食物有关［54］。

’" 珊瑚礁对全球变化的可能适应

BCC1 年，IJEE’?’,’6 等［55］首次提出“适应白化假说”（-E-#",K’ @*’-(!,.+ !L#)"!’9,9），认为环境胁迫下的
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珊瑚首先失去共生体虫黄藻（发生白化），然后获得更适应该环境的新的共生体，也就是可以通过共生关系重

组方式适应环境变化。在此基础上，/-0’1 等［23］通过移植不同深度珊瑚群，发现移到浅水区的珊瑚发生白化，

但死亡率极低、共生藻系群发生改变，而移到深水区的珊瑚没有白化但是死亡率很高，以此，/-0’1 等提出珊

瑚发生白化能加快共生体系群发生改变，促进更适应新环境的共生藻取代原共生藻。4)’+!567*89’1+ 等［2:］

认为由于缺少必要的分子研究说明共生藻的改变，所以该实验不能明确地说明珊瑚礁白化促进了新共生体的

形成。;<<= 年，/-0’1 等［2>］人研究印度太平洋五个不同珊瑚礁区的珊瑚分布时发现：巴拿马含 ? 系群虫黄藻

的珊瑚有增加趋势（从 @AA2 的 =BC 到 ;<<@ 年的 3BC ）；经历 @AA> 年严重白化的阿拉伯湾，其含 ? 系群的珊

瑚（占该区 3;C ）比红海区（@AA> 年没白化区）含 ? 系群珊瑚（占 @& 2C ）明显多；严重白化的肯尼亚含 ? 系群

虫黄藻的珊瑚占 @2C D32C ，而无白化的毛里求斯含 ? 系群虫黄藻的珊瑚仅占 BC 。通过这些比较研究，

/-0’1 等进一步提出珊瑚对全球变化的适应响应，认为通过 E 系群共生藻转换为耐高温的 ? 系群共生藻也许

可以保护珊瑚礁，使全球变化下的珊瑚礁免遭灭绝。F)%. ［2A］使用基因标记，通过光合作用分析和氧流

（GHI+’.5J*7H）分析两种方法说明 ? 系群虫黄藻确实是耐高温的，为珊瑚礁可能适应全球变化提供了理论

依据。

!" 我国珊瑚礁白化的研究现状

根据国际资料统计的我国珊瑚礁占全球珊瑚礁总面积的 ;& 2:C ［3<］，是位居印度尼西亚、澳大利亚、菲律

宾、法国、巴布新几内亚、斐济、马尔代夫之后的世界第八位，珊瑚礁资源丰富，但是我们对珊瑚礁的重视程度

却相当之低，对于现代珊瑚礁白化现象的监测和研究都明显滞后于国际动态，迄今还没有一篇关于我国现代

珊瑚礁白化的发现和报道，但从我们对南沙群岛、海南三亚、雷州半岛等珊瑚礁区的考察经验来看，这并不意

味着我国珊瑚礁没有出现白化。王广策等［3@］;<<= 年实验研究了环境变化对珊瑚白化的影响，认为温度升

高、溶解氧降低等将加剧珊瑚礁白化。

余克服等［;;］对雷州半岛中全新世珊瑚礁的研究发现，在距今 :<<< D :2<<- 的高温期有过至少 A 次大面

积的珊瑚礁突然死亡现象，当时雷州半岛的珊瑚礁以角孔珊瑚为优势种，长势极好，覆盖度在 A<C 以上，但每

隔 B< D 2<- 一次的低温事件导致了它们短时间内全部死亡，死亡后的恢复时期约为 ;<-，结合现代珊瑚礁白化

的生态特征（失去色素、变白、死亡），余克服等认为中全新世雷州半岛珊瑚大面积死亡现象是一种严重的珊

瑚礁白化事件，但它是由低温引起的，即冷白化（E)*859*’-(!,.+），从而最早提出冷白化的概念，也最早提供了

历史时期珊瑚礁白化的证据。这也表明现代珊瑚礁白化并不是什么新的生态现象。

余克服等最新的研究［3;］又表明，现代高温导致的珊瑚礁白化也可能不是什么新的生态现象。通过对南

沙群岛死亡的大型块状滨珊瑚开展高精度的年代测定，余克服等发现近 ;<< 多年来有多次大型块状珊瑚的死

亡事件，结合块状珊瑚对高温具有最强的忍耐性以及南沙群岛的区域自然特征（不可能受低温、淡水、人类活

动等影响），提出这些块状珊瑚的死亡事件代表了近 ;<< 多年来多次高温引起的珊瑚礁白化历史，这是目前国

际上最早关于历史时期珊瑚礁热白化的研究，也再次证明珊瑚礁白化不是新的生态现象，历史时期早已有之。

这些研究为现代珊瑚礁白化及其恢复研究提供历史的借鉴，表明珊瑚礁确实具有白化后恢复的能力，也在一

定程度上从历史过程的角度支持了珊瑚礁的“适应白化假说”［22］。

#" 结论

（@）珊瑚礁白化

由于珊瑚失去体内共生的虫黄藻和（或）共生的虫黄藻失去体内色素而导致五彩缤纷的珊瑚礁变白的生

态现象。珊瑚生存的环境如高温、高辐射、低温、高（低）盐度、有毒污染物、病毒、及这些因素共同作用等都能

导致珊瑚礁发生白化。目前人们涉及的珊瑚礁白化多指由于全球变暖（高辐射）导致的大范围珊瑚礁白化事

件，它以影响面积大，破坏严重为主要特点。有关珊瑚白化的机制研究主要集中在细胞角度上分析虫黄藻损

失和光抑制角度上分析活性氧对生物体的破坏上。

（;）珊瑚礁白化后的恢复
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珊瑚礁白化后若其生活环境有所改善，珊瑚礁又可恢复到原来的景象。但从恢复过程来看，完全恢复大

范围白化的珊瑚礁需要几年到几十年时间。频繁的人类干扰活动如过渡捕捞、旅游等影响恢复进程，此外，一

些食珊瑚动物如棘冠海星对白化后恢复也有负面影响。

（/）珊瑚礁白化的生态和经济影响

珊瑚礁发生白化，不但严重影响珊瑚礁生态系统平衡，还直接导致经济损失。表现在：!导致生态退化，

如加勒比海地区珊瑚礁生态退化达 012；"损失大量珊瑚骨骼，影响珊瑚礁生长和新珊瑚移居；#白化前后

造礁优势物种发生改变；$破坏礁栖生物生存环境，改变礁栖生物的组成结构。%大范围的珊瑚礁白化死亡，

给人类带来巨大的经济损失，直接威胁到近 3 亿海岸和海岛人民的生存问题。

（4）适应白化假说

认为环境胁迫下的珊瑚通过改变共生体系群，也许可以适应全球变化。特别是通过 5 系群虫黄藻转换

为耐高温的 6 系群虫黄藻的方式，保护珊瑚礁免遭灭绝。历史证据表明，7111 多年前就有过珊瑚礁白化事

件，珊瑚礁确实具有白化后恢复的能力。
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