
中国科学: 生命科学    2011 年  第 41 卷  第 1 期: 46 ~ 52 
 

SCIENTIA SINICA  Vitae www.scichina.com  life.scichina.com 

 

英文版见: Liu X J, Yan Z G, Zheng G L, et al. A mechanism for the formation of annual growth lines in bivalve shells . Sci China Life Sci, 2011, 54: 175–180, doi: 
10.1007/s11427-010-4132-z 

《中国科学》杂志社
SCIENCE CHINA PRESS

论 文  

一个有关双壳贝类贝壳年轮纹可能的形成机理 

刘晓军
①, 闫振广

③, 郑桂兰
①, 张贵友

①, 王洪钟
①, 谢莉萍

①②*, 张荣庆
①②* 

① 清华大学生命科学学院, 海洋生物技术研究所, 北京  100084; 

② 清华大学生命科学学院, 蛋白质科学教育部重点实验室, 北京  100084; 

③ 中国环境科学研究院, 国家环境保护化学品生态效应与风险评估重点实验室, 北京  100012 

* 联系人, E-mail: lpxie@mail.tsinghua.edu.cn; rqzhang@mail.tsinghua.edu.cn 

收稿日期: 2010-09-27; 接受日期: 2010-12-06 

国家自然科学基金(批准号: U0831001, 40876068)和国家高技术研究发展计划(批准号: 2010CB126405, 2010AA09Z405)资助项目 

  

摘要    在合浦珠母贝中, 发现了一个边缘部分正在生长中的贝壳. 该贝壳边缘部分具有独特

的超微结构, 在棱柱层中存在中空的尚未被碳酸钙填充的有机鞘, 更为独特的是在该边缘部位

发现珍珠层的存在. 与正常贝壳比较, 这一独特贝壳的边缘处于急速生长中. 为了解释这些现

象, 假设了贝壳“跳跃式生长”的概念. 当外套膜相对于贝壳的位置发生变化时, 贝壳即进入跳

跃式生长. 具体表现为贝壳内表面原有的生长点在很短的时间内沿着贝壳的生长方向向前移

动一段距离. 跳跃式生长解释了本研究发现的独特结构以及在一般贝壳中年轮纹的形成. 贝壳

的年轮纹就是由跳跃式生长引起的贝壳超微结构的不连续造成的.  

关键词   

双壳贝类 

贝壳超微结构 

壳内年轮纹 

棱柱层 

珍珠层 

  

 
 
珍珠贝(Pinctada maxima)的贝壳由珍珠层和棱

柱层两个矿化层组成. 在纵切面上, 存在贯穿这两层

的壳内年轮纹, 与树的年轮和珊瑚的年生长带非常

相似[1~3]. 年轮纹以用来确定贝体的年龄[4~6]. 纵切面

上相邻的两条年轮纹之间的高度就是贝壳在一年内

生长的增量[7,8]. 这使得贝壳的年生长速率成为一个

可以准确测定的变量, 通过它可以研究环境的变化[9]. 

例如, 贝壳的生长速率就是随着温度以及食物供应

变化的[2,10]. 这些方法及研究结果已被应用于地球化

学和生态学的研究, 特别是生物体对生物、污染和环

境变化胁迫的响应机制[7,11~15], 因此贝类可以作为环

境及其变化的记录者.  

与其他水生生物相比, 贝类作为水环境的指示

生物具有显著优势. 首先, 大多数贝类寿命较长, 这

使得研究很长一段时间的环境变化成为可能[16]; 其

次, 贝类的分布极为广泛, 淡水湖泊或河流、入海口、

海滨、深海和某些极端环境, 如海底火山口等[11,17,18], 

都有贝类的存在, 更重要的是同一种贝壳往往能存

在于不同的环境中. 从而可以通过贝壳的年轮图案

研究当前以及历史的地理气候变化[19]. 同时, 同一贝

类物种的年轮图案可以用来研究生物对不同环境的

适应; 再次, 贝类的物种资源极其丰富, 仅就海洋双

壳贝类而言, 就存在大约 2 万种. 通过积累单个种群

贝壳年轮纹的资料, 可以研究环境因素对整个双壳

贝类种群生长的影响[6,20,21]. 

尽管贝壳生长速率受到环境因素的影响, 但对

贝壳生长速率与环境因素的对应关系还未能建立起

来. 其中一个重要原因是对贝壳壳内年轮纹的形成
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机理缺乏了解. 本文在对具有特殊边缘的贝壳进行

详细分析的基础上, 假设了贝壳的“跳跃式生长”模
式, 用于初步解释贝壳年轮纹的形成机理. 

1  材料与方法 

合浦珠母贝采自广西省北海市国发珍珠养殖场. 

具有特殊的生长中的边缘的贝壳采集时间是 2007 年

10 月. 在后续的超微结构的观察研究中, 有 20 个正

常贝壳用于与特殊贝壳的比较研究. 这些贝壳的直

径约为 4.5~6.0 cm, 重量 32~40 g. 贝壳清洗后自然干

燥. 分离贝壳上只具有棱柱层的边缘部分, 同时具备

棱柱层和珍珠层的部分不用于研究. 这些贝壳的边

缘部分在喷金后使用扫描电子显微镜(SEM)进行观

察. 对特殊贝壳边缘部位和一般贝壳的扫描电子显

微镜图片进行比较分析. 对特殊贝壳边缘部位的超

微结构与已报道的贝壳超微结构进行比较. 使用拉

曼图谱确定贝壳边缘部位特殊的生长带中层状结构

中晶体的晶型.  

2  结果 

通过扫描电子显微镜发现, 一个贝壳边缘成熟的

棱柱层外围还存在一个特殊的带状区域(图 1(A)和

(B)). 贝壳边缘特殊区域的显著特点是空间非常狭窄, 

整个带状区域最宽处约 1 mm. 新形成的棱柱层与已

报道的棱柱层结构具有很多共同的特征. 每一个棱柱

都被柱间有机鞘包裹(图 1(B)). 在贝壳最外缘发现了

中空的有机鞘, 这些有机鞘存在于特殊区域凹进来的

部位(图 1(A)和(B), 白色箭头). 紧邻中空有机鞘的是

棱柱层 , 通过与一般的已经成熟的棱柱层表面(图

2(A))的比较可见, 这些棱柱层的单个棱柱的表面凸起, 

并且呈层状同心图案, 而一般棱柱层的表面是平整的.  

在该特殊带状区域, 同时还存在层状结构. 对其

中晶体的拉曼光谱分析表明, 在 1085−1 cm 有显著的

特征峰, 表明该层是由文石晶体组成, 而在一般贝壳

的边缘, 则只会出现方解石晶体组成的棱柱层. 进一

步观察可以发现 , 其与珍珠层的断面非常相像(图

1(D))[22], 表明这些层状结构是在贝壳边缘形成的珍

珠层. 与珍珠层断面相比较, 该层珍珠层线条更为柔

和(图 1(A)), 且每生长到一定阶段, 有一些珍珠层缩

进了晶体生长表面, 这一现象呈规律性分布.  

此外, 还存在两个有机层. 第一个有机层是覆盖

文石层的层, 是贝壳最里面的结构(图 1(A)). 从裸露

的生长带到成熟的棱柱层(图 2), 均被这层有机层覆

盖. 观察到这层有机层与成熟棱柱层的转换带, 离贝

壳的边缘大约 8 mm. 同时, 转换带的形成过程也是

该有机层的生长过程. 在最初形成阶段, 棱柱层柱间

有机鞘隆起(图 2(B)), 有机质在其上堆积, 但已经不

能指导棱柱层的正常生长. 当有机基质继续增加时, 

向棱柱的中心生长(图 2(C)). 该过程是持续的, 且在

其间未发现方解石棱柱也伴随生长. 有机基质覆盖

棱柱表面后, 在开始阶段可以看到隆起的柱间有机

鞘的痕迹(图 2(D)), 随着有机层的增厚及最终形成, 

这些痕迹消失(图 2(E)). 另外一层有机层是在棱柱层

的上方形成的一层有机层(图 1(B)和(E)). 该有机层

覆盖棱柱层的表面, 在其上很快生长成厚厚的一层

层状结构.  

在一般贝壳的内表面, 边缘是由棱柱层(图 1(C))

和未在电子显微镜图片上显示的角质层组成的, 比

特殊贝壳的边缘部分简单, 并且都是成熟的结构, 未

发现生长中的结构. 在余下的 20 个贝壳中, 多层的

特殊边缘没有再出现.  

3  讨论 

3.1  特殊贝壳的边缘部位与一般贝壳在超微结构
上的差异 

通过观察发现, 生长带由 5 层结构组成, 即由角

质层、棱柱层、珍珠质-棱柱转换层、珍珠层和覆盖

珍珠层的有机层组成. 它组成了贝壳生长的前沿, 与

一般贝壳的超微结构相比, 其本身的超微结构具有

非常特殊的性质.  

过去, 一直认为棱柱层的柱间有机鞘是由于棱

柱生长的挤压造成的[23,24]. 该观点认为, 柱间有机鞘

不是预先形成的, 组成柱间有机鞘的有机基质随着

CaCO3 一起沉积到角质层的表面, CaCO3 形成方解石

棱柱, 而有机基质则处于方解石的周围. 随着棱柱的

生长, 当这些棱柱彼此互相靠近时发生晶体生长的

竞争性抑制作用, 不仅原有的方解石棱柱的生长受

到抑制, 这种抑制作用导致的挤压使得包裹棱柱的

有机基质形成柱间有机鞘. 近年来, 形成一种新的观

点, 最初沉积到角质层表面的应该是有机基质, 这些

有机基质自组装形成柱间有机鞘, 然后方解石在其中 



刘晓军等: 一个有关双壳贝类贝壳年轮纹可能的形成机理 
 

48 

生长, 在棱柱层的连续生长过程中, 方解石的竞争性

生长仅仅导致了某些棱柱在贝壳纵切面上的消失[35]. 

尽管在生物矿化过程中有机基质进行自组装的过程

是被广泛接受的观点, 但中空的有机鞘很少能被观察

并记录下来. 在贝壳边缘发现的生长带中, 发现了中

空的有机鞘, 随后方解石在其中快速生长, 并最终形

成棱柱层. 由有机鞘所处的特殊位置可以推测这些有

机鞘不是海水腐蚀的结果, 因为海水应该先腐蚀边缘

凸出的部位. 所以这些有机鞘是由有机基质在角质层

自我组装形成的, 外套膜分泌生物大分子到角质层上, 

这些生物大分子发生自组装, 先形成大的有机鞘, 然

后再分成单个棱柱生长所需的独立有机鞘.  

带状边缘最奇特的现象是珍珠层出现在贝壳的

最边缘, 该现象在以往的研究中未见报道. 观察发现, 

生长带中的珍珠层生长具有与以前报道的生长方式

不一样的特性. 生长带中的生长面比较狭窄, 很快被 

 

 
图 1  特殊与一般合浦珠母贝边缘扫描电子显微镜图 

(A) 正在生长中的特殊贝壳边缘带状结构. 各层生长顺序与贝壳的对应生长顺序一致; (B) 边缘带状结构中最宽的部分; (C) 一般贝壳的边

缘. 仅由棱柱层组成; (D) 图(A)中方框部分的放大图; (E) 图(B)中方框部分的放大图; (F) 图(D)中层状晶体的拉曼图谱. (A)和(B)中的白箭头 

示中空的有机鞘. 贝壳生长方向从右向左. P: 棱柱层; T: 棱柱-珍珠转换层; N: 珍珠层; O: 覆盖珍珠的有机层 
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图 2  扫描电子显微镜图片示覆盖特殊贝壳边缘珍珠层有机层的形成过程 
(A) 离特殊贝壳边缘 8 mm 的成熟棱柱层; (B)~(E) 成熟棱柱层到有机层的转变过程. 贝壳生长方向是从左向右. O: 覆盖珍珠的有机层 

一层有机层覆盖. 这使得其具有类似于珍珠断层的

形貌. 进一步的超微结构观察发现, 该珍珠层在保持

层状生长的同时, 每生长一定数量的片层后会发生

相对于晶体生长前沿的缩回现象. 这种缩回现象是

有序的, 从而在整体形貌上表现出明显的层状特性. 

这种生长方式称为“复合梯状生长”(图 3(A)). 而在以

前的报道中, 珍珠层生长的层间转折是平缓的, 一层

接着一层生长, 称为“简单的梯状生长”(图 3(B))[26]. 

尽管采用这两种生长方式的珍珠层在形貌上具有不

同的特点, 但它们在本质上是相同的, 都是一种砌墙

式的生长, 珍珠层小片的成核位点在不同小片的结

合部, 形成交错致密的结构. 新的一层在旧的珍珠层

上生长, 同时不管是后形成的珍珠层还是新形成的

珍珠层都同时处于生长状态, 呈梯状生长, 从而在整

体上呈步进式图案(图 3(C)). 复合式的梯状生长只是

珍珠层在生长带中梯状生长的一种特殊的表现形式. 

但这种生长与简单梯状生长相比, 具有显著的生长

优势. 当高度(h)相同时, 前者的生长面宽度(b1)远远

小于后者的生长面宽度(b2). 这使得复合式生长的晶

体生长比较集中, 更容易快速生长, 与生长带的快速

生长特性吻合, 同时使得形成的珍珠层更为致密和

坚固.  

第一层有机层, 即覆盖珍珠层的有机层在贝壳

的其他区域以及其他一般贝壳中都未发现, 所以它

应是用来保护珍珠层的一层特殊结构. 该有机层的 

 

图 3  两种珍珠层的生长模式 
(A) 复合梯状生长方式, 存在于特殊贝壳的边缘; (B) 简单梯状生

长方式, 一般贝壳珍珠层的生长方式; (C) 特殊贝壳的边缘珍珠层 

形成步进式生长示意图 
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生长方向与贝壳的生长方向相反. 棱柱层与珍珠层

之间的有机夹层与一般贝壳中棱柱-珍珠转换层相似, 

同时具有相同的作用: 它们都提供了珍珠层生长的

起始界面. 所以尽管形貌上存在差异, 该有机夹层应

为贝壳的正常结构.  

特殊贝壳边缘部位超微结构上的所有特点都表

明, 特殊贝壳的边缘处于快速生长中. 中空的有机鞘

很快就被方解石棱柱填充, 而新形成的棱柱层的表

面是隆起时就已被有机层覆盖, 没有转变为成熟的

棱柱层那样平坦的表面. 覆盖棱柱层的有机层上生

长珍珠层, 珍珠层不仅生长策略奇特, 生长面狭窄, 

缩短了生长时间. 同时, 也未观察到文石小片的成核, 

以及文石小片由小长大的过程, 表现了快速生长的

特点. 所以生长带处于快速生长中, 当生长带生长结

束后, 珍珠层应该覆盖在生长带上.  

3.2  双壳贝类贝壳年轮纹的可能性形成机理 

生长带快速生长的特点可以解释生长带中的棱

柱层与珍珠层的结构特征与一般贝壳的棱柱层和珍

珠层的结构特征存在差异的原因. 但是不能解释以

下的问题: 为什么珍珠层能够在贝壳的边缘生长以

及生长带是怎样形成的？为了解释这种异常, 提出

了贝壳的“跳跃式生长”的概念, 用来解释特殊的生

长带的形成原因和一般贝壳中年生长线的形成机理. 

外套膜分泌生物大分子控制贝壳的形成, 外套膜不

同的区域专门负责棱柱层和珍珠层的形成[27]. 外套

膜的中心区分泌的有机基质负责珍珠层的生长, 而

外套膜边缘区分泌的有机基质则负责棱柱层的生长

(图 4(A)), 所以当外套膜相对于贝壳的位置不发生变

化时, 贝壳边缘不可能有珍珠层的生长, 而且珍珠层

应该是覆盖在成熟的棱柱层上. 但是生长带最奇特

的地方在于在成熟的棱柱层的外面, 贝壳的边缘形

成了棱柱层. 最可能导致这一现象的原因是外套膜

相对于贝壳的位置发生了改变, 尽管看起来这在自

然界是不可能发生的现象.  

提出以下假设来解释特殊贝壳和年轮线形成的

原因. 假设贝壳的生长速度并不总是与外套膜的生

长速度协调一致的, 这是因为环境因素首先作用于

外套膜, 当外套膜产生变化时, 贝壳的生长才会发生

变化. 因此当环境因素发生变化时, 贝壳对环境变化

的响应与外套膜相比存在滞后性. 同时外套膜自身

的生长也具有区域性特点, 外套膜中心区细胞的增 

 

图 4  贝壳跳跃式生长和年轮线的形成 
(A) 合浦珠母贝外套膜和贝壳相对位置示意图; (B) 外套膜过度生

长时发生折叠; (C) 外套膜前移, 新的棱柱在贝壳边缘产生; (D) 分

泌珍珠质的外套膜覆盖棱柱层, 具有多层特殊结构的贝壳特殊边缘 

形成; (E) 新的珍珠层覆盖边缘区域和原有的珍珠层, 年轮纹形成 

殖速度远远快于边缘区[28]. 当一年中温度高时, 外套

膜生长较快, 温度转冷时, 外套膜与贝壳的生长变得

不协调. 首先外套膜的中心区存在过度生长, 而贝壳

的生长不能跟上, 造成了外套膜的折叠(图 4(B)). 所

以当这种现象发生时, 外套膜和贝壳发生了一系列

急剧的变化(图 4(C)和(D)), 以使外套膜的生长和贝

壳的生长重新一致. 当外套膜发生折叠时, 它会向贝

壳的边缘急剧伸展(图 4(C)), 这样外套膜分别负责珍

珠层生长和棱柱层生长的区域相对于贝壳的位置就

发生了改变, 有一部分负责珍珠层生长的外套膜覆

盖在棱柱层上. 贝壳新的生长点相对于原有生长点

发生了在贝壳生长方向上的前移, 这种生长的转变
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是突然和不连续的, 所以把它叫作“跳跃式生长”. 当

外套膜相对于贝壳的位置发生改变时, 贝壳的正常

生长被打断, 但外套膜不会停止分泌有机基质, 只不

过新分泌的有机基质不能正确指导微观结构的生长. 

由于外套膜的前移, 新的棱柱层在贝壳的边缘重新

形成(图 4(C)). 因为一部分指导珍珠层生长的外套膜

区域覆盖了棱柱层, 所以新的珍珠层带在新形成的

棱柱层上形成(图 4(D)), 这些珍珠层带与贝壳原有的

珍珠层在这一阶段是不连续的. 在该过程中, 特殊贝

壳的边缘区域形成了(图 4(E)), 它同时具备棱柱层和

珍珠层, 处于贝壳的边缘. 同时, 贝壳其他区域的棱

柱层和珍珠层生长也变得不连续, 随着贝壳和外套

膜的生长重新变得一致, 新的珍珠层直接覆盖棱柱

层和旧的珍珠层. 这种状态持续到外套膜和贝壳的

生长重新变得协调起来. 这样, 在微观结构上, 贝壳

的生长变得不连续. 这种不连续性造成了贝壳纵切

面上的年轮线的形成, 而旧有的棱柱层表面和珍珠

层表面就是贝壳年生长线的位置. 因为晶体结构的

矿化表面发生了改变, 沉积的生物大分子不能继续

指导生物矿化的过程, 从而发生有机基质的堆积.  

以往的研究发现, 贝壳纵切面上, 年轮纹所处的

位置有机基质的含量高于贝壳的其他位置[29]. 覆盖

特殊贝壳边缘中珍珠层有机层的形成能够解释这一

现象, 堆积的有机基质的最终形态就和覆盖特殊贝

壳边缘珍珠层的有机层类似. 多余的不能指导矿化

正常进行的有机基质堆积在棱柱层表面, 形成了有

机层. 当外套膜继续分泌有机基质时, 它将会覆盖旧

有的棱柱层和珍珠层, 从而形成主要由有机基质组

成的年生长线. 所以, 外套膜和贝壳生长的不一致导

致了贝壳的跳跃式生长, 而不同季节和外套膜不同

区域的细胞增殖速率则是贝壳出现跳跃式生长的生

物学原因. 年轮纹是由贝壳的跳跃式生长引起的超

微结构上的不连续性造成的.  

本实验提出的这一可能性机理在外套膜和贝壳

的年轮线之间提供了联系的纽带. 要想充分理解水

生态环境中环境因素与有机体之间胁迫与响应的关

系, 就贝类研究而言, 需要各个环境因素对贝类生长

速率的作用效果可以测量[9]. 需要在贝类的软体部和

硬体部之间建立联系, 尤其是软体部如何影响硬体

部. 以往的研究集中在贝壳上, 然而贝壳除了本身提

供生长速率的参数外, 提供其他可供实时测量的参

数很困难. 但软体部则可以提供很多可以实时监测

的变量, 如基因表达、蛋白分泌、酶的活性以及细胞

分裂, 这些可以用来检测外套膜的变化. 最近科学家

们开始研究通过检测蛋白合成是否可以监测贝的生

长速率[17]. 通过研究外套膜在贝类生长和生长发生

变化时的各项性质的变化, 外套膜与外界环境一对

一的联系有望首先建立起来. 因为这些影响外套膜

的因素同时也是影响贝壳生长的因素, 所以贝壳的

年生长速率与外界环境的对应关系有望被建立.  
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