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提要　生物形态结构与环境的互作机制是生物学与生态学研究的核心议题, 也是理解自然选择如何塑造物种演

化轨迹的基础之一。然而, 在海绵动物的形态功能研究中, 既往研究多聚焦于宏观形态, 对功能结构的认识仍显

不足。侧壁孔(parietal gaps)是海绵体表引人瞩目的大型孔洞结构, 其最早的化石记录可追溯到寒武纪第三期, 多
见于深水海绵, 可能是对深水环境的一种适应性进化特征。尽管该结构在海绵化石和现生海绵动物中屡见报道,
但以往研究对其具体功能仅限于推测, 并存在争议。前人提出的各种假说目前仍缺乏客观的定量研究予以验证。

对形态功能原理认识不足制约了人们对生物—环境互作机制的理解, 削弱了利用形态特征反推古环境参数的可

靠性。本研究采用计算流体力学(Computational Fluid Dynamics, CFD)方法, 以阿氏偕老同穴海绵(Euplectella as-
pergillum)这一典型的现生深水六放海绵为例 , 通过构建更接近其真实生理状态的对比模型 , 在三种雷诺数

(Re = 437.5、875和1750)条件下模拟了流场特性, 从水动力角度定量评估侧壁孔的功能及生态适应意义。研究结

果表明: 侧壁孔显著增大了海绵中央腔的被动水流, 并形成贯穿腔体的上升流, 有助于海绵进行氧气摄取、废物

排出和配子交换等生理活动; 在侧壁孔存在时, 模型的时均阻力系数略有上升, 但其波动幅度显著降低, 有利于海

绵维持相对稳定的力学状态、减少涡激振动及基底侵蚀风险。侧壁孔引导的水流交换, 可能有助于提高海绵在

较缺氧的深水环境中的氧吸收效率, 以维持其正常生命活动。然而, 在氧含量充足的浅水透光带, 侧壁孔可能反

而会降低海绵的滤食效率。本研究采用CFD建模方法有效揭示了现生海绵动物侧壁孔与其外部水环境和海水深

度的耦合演化机制, 为未来深水生物的古今对比研究提供了新的可行路径。
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Abstract　The interaction between organismal  morphology and the environment constitutes  a  central  theme in biology
and  ecology,  providing  foundational  insights  into  how  natural  selection  shapes  the  evolutionary  trajectories  of  species.
However, previous functional morphological studies on sponges have predominantly focused on their overall shapes, leav-
ing the functional significance of other structural features underexplored. Parietal gaps—the conspicuous, large pores on
the body wall of thin-walled sponges—are likely an adaptive trait for deep-water settings, as suggested by their bathymet-
ric distribution. The origin of this characteristic can be traced back to the Cambrian Stage 3. Nevertheless, despite being
documented  in  both  fossils  and  extant  sponges,  the  specific  function  of  parietal  gaps  remains  speculative  and  debated,
lacking objective quantitative validation. This gap in understanding the morpho-functional principles has constrained pale-
ontologists’ ability to interpret organism-environment interactions and to leverage the morphological features for paleoen-
vironmental reconstructions. In this study, Computational Fluid Dynamics (CFD) was employed to explore the function of
parietal gaps, using the hexactinellid sponge Euplectella aspergillum as a model. Comparative hydrodynamic models were
developed to reflect the in vivo physiological condition of E. aspergillum, enabling simulations and analyses of flow field
characteristics  more  accurately  under  conditions  of  three  Reynolds  numbers  (Re  =  437.5,  875  and  1750).  The  results
demonstrate that parietal gaps significantly enhance passive flow and generate consistent upward currents within the atri-
um, thereby supporting essential physiological processes of the sponges, such as oxygen uptake, waste removal, and ga-
mete exchange. With the presence of parietal gaps, although the time-averaged drag coefficient of the model is slightly in-
creased,  the  amplitude of  drag fluctuations  is  markedly reduced.  Collectively,  this  contributes  to  the  stabilization of  the
mechanical environment, reduction of vortex-induced vibrations, and mitigation of substrate erosion risks. The improved
water exchange and mechanical stabilization conferred by the parietal gaps may offer critical advantages in low-oxygen,
deep-water environments, effectively supporting the sponge’s physiological functions. In contrast, in oxygen-rich, shallow-
water habitats, these benefits become less pronounced; the presence of parietal gaps may even impair filter-feeding effi-
ciency, potentially resulting in adverse effects. This study not only reveals the underlying mechanisms of parietal gaps as
an adaptive feature to deep-water environments but also highlights the potential of CFD as a tool for investigating the mor-
phological functions of deep-sea and fossil organisms.

Key words　Porifera, Euplectella  aspergillum, parietal  gaps, Computational  Fluid Dynamics, passive flow, deep-water
adaptation

 

1　引　言

海绵动物是现存最古老的后生动物类群之一, 不
仅是追溯后生动物起源的关键研究对象, 更是研究古

海洋生态系统演化的重要一环。根据世界海洋物种名

录(World Register of Marine Species, WoRMS, 2026)
统计, 现生海绵动物9500余种 , 广泛分布于淡水、

潮间带及深海等多种生境。海绵形态结构与环境

因子的耦合演化机制, 是其生物学与生态学研究的

核心问题之一。在诸多环境因素中, 水动力条件和

沉积作用被广泛认为是影响海绵形态的主导环境

因子(Bell  and  Smith,  2004;  Bell,  2007;  Schönberg,
2021)。前人研究表明, 海绵宏观形态特征通常对

应特定的功能适应策略, 某些形态特征在群落中的

分布优势度可作为环境特征的指示指标(Bell and
Barnes, 2000)。基于功能形态对海绵群落进行表征

的研究方法已在多项工作中得到应用, 并展现出良

好的可操作性与适用性(Lawler and Osborn, 2008;
Gerovasileiou et al., 2017)。Schönberg (2021)进一步

确立了一套标准化的分类方案, 明确区分了不同生

境中的海绵优势生长形式, 包括披覆状、块状、杯

状和直立状等。然而, 现有研究多聚焦于环境特征

与海绵动物宏观形态的关联, 而对其骨架结构在特

定环境中起作用的具体力学机制仍缺乏定量研究。

侧壁孔(parietal gaps)是一类可能具有独特适应

功能、但与环境互作机制尚不明确的骨架结构特

征。“侧壁孔”这一术语最早由Schulze (1887)在研

究薄壁型六放海绵(Hexactinellida)时提出, 定义为:
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“分布于整个海绵体表的孔洞 ,  海绵内部可借助

侧壁孔与外部环境进行介质交换”。(Schulze, 1887,
p. 47)。这类侧壁孔结构相对简单, 通常仅为薄壁

上的圆形或卵圆形开口, 缺乏复杂的附属构造, 其起

源可追溯至寒武纪(胡杰, 2004; Rigby, 1969; Wu et
al., 2005) (图1-B)。除寒武纪浅水生物群中的少量

化石记录外, 该类结构主要出现在深水的六放海绵

中(图1-A), 涵盖多个化石类群如Lantianospongia (胡
杰,  2004;  Xiao  et  al.,  2005)、Hintzespongia  (Rigby
and Gutschick, 1976; Rigby, 1983; Rigby et al., 2010;
Ren et al., 2025)、Ratcliffespongia (Rigby, 1969; Rig-
by and Church, 1990; Wu et al., 2005)以及现生类群

Euplectella  (Owen,  1841;  Schulze,  1887;  Tabachnick

et  al.,  2008)、Walteria  (Schulze,  1887;  Ijima,  1901;
Shen et al., 2021)、Regadrella (Schulze, 1887; Ijima,
1901)等; 此外, 在同处较深水环境的钙质海绵化石

Petaloptyon  (Rigby and Collins,  2004)中亦有报道。

需要指出, 本文所采用的“深水”与“浅水”划分主要

基于海岸带水动力条件, 以浪基面(约为半个波浪

波长的水深)为界(Peters and Loss, 2012; Flemming,
2024)。该划分方式在水动力学研究中更具物理意

义, 且在化石海绵生境分类中具有更高的可操作性。

寒武纪早期的古杯动物主要生活于浅水环境, 其体

壁由内外两层构成,  均具孔洞结构 (Kruse,  1978;
Savarese,  1992; Debrenne et  al.,  2012)。然而 ,  与海

绵动物的侧壁孔相比, 古杯动物内外壁孔洞在尺度

上显然更小(Kruse, 1978; Savarese, 1992; Gibson et
al., 2023; Wang et al., 2024a), 其功能是否与海绵侧

壁孔等同尚无直接证据。因此, 侧壁孔结构被普遍

推测为对深水环境的一种适应性特征(Carrera and
Botting, 2008; Carrera and Ortega, 2009)。然而, 前人

还有报道另一类所谓“侧壁孔”, 该结构被保存在浅

水厚壁海绵化石中(图1-C), 其化石记录最早可追溯

至早奥陶世(Carrera, 1998) (图1-A), 例如Larispon-
gia  (Carrera,  1998)、 Stioderma  (García-Bellido  and
Rigby, 2004)和Arakespongia (Rigby, 1970)等。在这

类化石中, 体壁上的孔洞需要更长纵深与更复杂的

结构来匹配体壁厚度, 孔之间还会发育联结管, 使
得厚壁海绵管网系统更加复杂。因此, 厚壁海绵体

壁上的开孔与薄壁型侧壁孔的结构特征和功能可

能都存在较大差异。本文选取的研究对象特指薄

壁型侧壁孔。

尽管侧壁孔相关报道较多(详见补充材料表

S1), 但大多止步于形态描述, 少有对其功能的探讨

(胡杰 ,  2004; 陈爱林 ,  2015;  Ijima,  1901; Wu et  al.,
2005; Botting et al., 2017)。关于侧壁孔的具体功能,
目前存在多种假说(表1), 但这些假说主要是基于形

态学观察的主观推测, 缺乏实验观察或定量研究证

据支持。由表1可见, 前人认为海绵侧壁孔可能具

备多种生理功能,  尤其在调控被动水流 (passive
flow)方面可能具有重要作用。被动水流是指由环

境水流自身的物理特性(如速度差或压力梯度)驱动

流体, 通过生物体内部通道的现象, 区别于生物体

主动消耗能量(例如借助鞭毛运动)产生的流体运动
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图1  具侧壁孔海绵的地质时代分布、生境类型及典型形态特征

Fig. 1  Temporal-environmental distribution and typical morphology of
fossil and extant sponge genera with parietal gaps

A. 具侧壁孔海绵的地质时代和生境分布, 数据来源详见补充材料表S1。
B. 具有薄壁型侧壁孔的Ratcliffespongia perforata (引自Rigby, 1969, pl.
25,  fig.  2)。C.  具有厚壁型侧壁孔的Malumispongium hartnageli  (引自

Rigby, 1967, pl. 101, fig. 1)。比例尺: B, C = 2 cm。

A.  Temporal-environmental  distribution  of  fossil  and  extant  sponge  genera
with parietal  gaps (data from Supplementary Table S1). B. Ratcliffespongia
perforata with  thin-walled  parietal  gaps  (reproduced  from Rigby,  1969,  pl.
25,  fig.  2). C. Malumispongium  hartnageli  with  thick-walled  parietal  gaps
(reproduced from Rigby, 1967, pl. 101, fig. 1). Scale bars: B, C = 2 cm.
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(Vogel and Bretz, 1972; Vogel, 1974)。鉴于海绵主

动泵水所伴随的高代谢成本(Hadas et al., 2008), 利
用环境水流实现的被动通气和滤食机制, 可能代表

了重要的适应性优势, 尤其在深水等营养受限或具

备适宜水动力条件的环境中, 此类策略在能量节约

方面具有显著意义(Leys et al., 2011)。然而, 具有侧

壁孔结构的海绵动物要么为化石物种、要么为栖

息于深水的现生物种, 这就为侧壁孔相关的功能研

究带来了挑战: 不同地质背景与沉积环境带来的埋

藏学差异导致部分海绵化石的结构信息保存不全;
而深水样本不仅取样难度大, 也难以进行原位观测

与实验验证。

20世纪70年代, Vogel开创性地利用金属和有机

玻璃模型设计了一系列流体力学实验, 研究海绵动

物体内的被动水流机制(Vogel, 1974, 1978)。尽管

其模型在入水孔(ostia)形态模拟方面存在失真的情

况(Vogel,  1974; Reiswig,  1975; Gibson et  al.,  2023),
但其所模拟孔洞直径和孔隙率等方面与侧壁孔特

征高度吻合, 对本文拟开展的侧壁孔功能研究在范

式建立与机制阐释方面具有重要启发意义。不过,
受当时实验技术限制, 流场特性的分析较为粗略,
许多水动力学细节未能揭示。近年来, 计算流体力

学(Computational Fluid Dynamics, CFD)方法逐渐发

展成为研究生物形态功能的重要工具, 为深水环境

中古生物与现生生物的生物学和生态学分析和对

比提供了新视角。相较于物理实验, CFD方法能够

更精确地刻画模型周围的流场结构与流动细节。

围绕具侧壁孔的阿氏偕老同穴海绵(Porifera: Hex-
actinellida: Euplectella  aspergillum),  前人已经开展

了一系列CFD研究。但由于研究目的不同, 这些研

究仍未能很好地解答侧壁孔的功能问题。如Fal-

cucci等(2021, 2024)系统分析了海绵动物完整骨架

的内外流场, 但其模型未考虑软组织的影响, 骨架

孔隙率与活体海绵存在显著差异, 这可能影响水动

力响应的准确度(Leys  et  al.,  2022)。Fernandes等
(2021b)构建了更接近活体形态的海绵模型并开展

了综合水动力分析, 但该研究主要关注骨架结构的

力学性能, 所采用的来流强度(Re ≥ 5500)远高于海

绵正常生存环境, 且未系统分析内部流场模式。

为探究侧壁孔结构对薄壁海绵内外流场的影

响及其适应性意义, 本研究基于对E. aspergillum的

精细观察, 建立了更接近其真实生理结构的三维模

型, 并在接近其自然生境水流速度的条件下开展了

计算流体力学分析。通过数值模拟分析, 旨在对侧

壁孔功能的相关假说进行检验, 从而更准确地推断

其生物学功能。 

2　方　法
 

2. 1　3D建模

在发育了侧壁孔结构的多种海绵化石和现生

海绵动物中,  本文选取现生深水六放海绵E.  as-
pergillum作为建模分析对象, 这主要基于以下两点

考虑: 其一, 该物种是侧壁孔结构原始定义所依据的

代表性海绵之一; 其二, 这是一种现生海绵, 相对于

化石海绵来说, 较易获取其实际的形态学数据(含完

整骨架和软组织分布)和其生活时的环境参数(如水

深、流速等)。实验模型采用免费开源的3D计算机

图形软件Blender (Version 3.6LTS)构建。建模过程

综合参考了现生E. aspergillum样本的实际观测数据

(图2-A), 以及前人已发表的Euplectella属图像(图2-B)
和研究结果(Owen,  1841; Schulze,  1887; Hooper et

 

表 1    海绵动物侧壁孔的功能推测

Table 1    Proposed hypotheses on the functions of sponge parietal gaps
来源 观点

Ijima (1901) 侧壁孔可能是次生的出水孔(oscula)

胡杰(2004)
侧壁孔可能具有以下功能: 分离骨架上的垂向压力; 可能是最经济的增加海绵体高度的途径;
增加海绵体内的被动水流, 减少海绵体在滤食过程中的能量消耗并提高滤食效率

Wu等(2005) 侧壁孔可能与滤食的水动力机制有关“这些侧壁孔是出水孔(oscula)还是入水孔(ostia)如今仍然没有测试 ”
陈爱林(2015) 侧壁孔可提高进水量, 增加摄食效率

Botting等(2017) 侧壁孔能够减少建构一定高度的骨架所需的材料量

本文

侧壁孔能够显著增强中央腔内的被动水体交换, 并形成上升流, 从而有利于氧气摄取、

代谢废物排出及配子交换等关键生理过程; 同时, 该结构还有助于海绵维持整体力学稳定性,
减弱涡激振动, 并降低基底侵蚀风险然而, 侧壁孔的存在可能在一定程度上削弱海绵的主动滤食效率
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al.,  2002; Shimizu et  al.,  2015; Falcucci et  al.,  2021;
Fernandes et al.,  2021b; Chen et al.,  2022)。模型主

体高19 cm (不包括根须和筛板高度), 壁厚0.25 cm,
袖带(cuff)高度为0.6 cm。筛板(sieve-plate)长轴设

置为2.8 cm, 短轴为2.6 cm, 高1 cm, 厚0.25 cm (图2-
C, 2-D)。在螺旋脊的建模过程中 ,  参考了Fernan-
des等(2021b)的一些原则:

(1) 螺旋脊相对于海绵的长轴呈45°夹角;
(2) 相邻脊以90°角相交;
(3) 相邻脊不会交叉, 但可能会形成T型连接;
(4) 顺时针脊和逆时针脊的数量相近。

在实际标本中, 螺旋脊的高度总体呈现远端高

而基部低的趋势, 但其具体数值存在个体差异且并

非完全规律。鉴于前人已对螺旋脊的功能进行了

系统研究, 并明确指出其主要作用在于减小海绵所

受到的升力波动, 同时为海绵骨架提供额外的力学

加固(Falcucci et  al.,  2021; Fernandes et  al.,  2021b)。
本研究未将螺旋脊作为核心研究对象, 因此在模型

建立中, 将螺旋脊简化为由基部向远端线性增高,
根据对E. aspergillum骨架的实测数据(图2-A), 设置

为最低0.2 cm, 最高0.6 cm (图2-C, 2-D)。
本研究主要关注侧壁孔的功能, 因此构建了

两组对照模型: 对照组模型(E1)未设置侧壁孔结构

(图2-C); 而实验组模型(E2)则引入了与真实海绵孔

径尺寸(直径0.12 cm)相当的侧壁孔, 排列方式参考

Chen等(2022)的模型。模型孔隙率为7.63%, 与Fer-
nandes等 (2021b)模型的6%及Chen等 (2022)模型的

8%相似(图2-D)。 

2. 2　计算流体力学分析

数值模拟采用基于有限体积法的OpenFOAM
5.x (Jasak, 1996)软件进行。计算域设置为60 cm×
40 cm×50 cm的长方体区域, 将具有固定流体速度的

上游边界设置为来流边界(inlet), 模型固定在距离

来流边界18 cm的下表面处(图2-E, 2-F)。基于力学

基本原理, 在“不可压缩单相流”中, 仅压力梯度可

产生作用力, 故压力绝对值在流动分析中不具物理

意义(Wang et al., 2024b)。因此, 本研究将计算域的

内部压力及出口边界压力设定为固定值100 m2/s2,
其余边界采用零压力梯度条件(Wang et al., 2024b)。
基底及海绵模型表面均施加无滑移壁面边界条件

(no-slip wall boundary)。为简化计算 , 忽略流体作

用力可能引起的海绵形变。利用snappyHexMesh工
具对流体—海绵交界面区域进行了局部网格细化,
并进行网格无关性测试以确定最佳网格大小, 以平

衡解剖分辨率和计算效率。

ul
ν

为评估侧壁孔结构在不同流速环境中的流体

力学性能, 本研究基于深水近床区域0—10 cm/s的
实测流速分布(旷芳芳等, 2020; Owens and Warren,
2001; Yanagimoto and Kawabe, 2007), 选取了三个具

有代表性的雷诺数(Re)工况进行模拟, 分别为Re =

437.5、875和1750。雷诺数的定义为: Re =  。其

中u为流速, l为特征长度尺度(本研究中选取的l不
包括螺旋脊的高度), ν为流体运动黏度。鉴于E. as-
pergillum栖息于2—10 °C的海水环境, 设定水的运

动黏度ν = 1.6 × 10−6 m2 /s。考虑到环境温度与盐度

可能存在的小幅波动, 该黏度的实际值可能存在不

超过基准值16%的潜在偏差(Nayar et al., 2016)。本

研究最大模拟流速(Umax = 10 cm/s)对应的特征雷诺

 

图2  具侧壁孔海绵的形态建模与CFD计算域

Fig. 2  Morphological modeling of sponges with parietal gaps and the CFD
domain

A. E. aspergillum的硅质骨架结构。B. E. curvistellata的活体标本, 骨架

有软组织覆盖(引自Shimizu等, 2015; Figure 1B)。C. 无侧壁孔的E1模型。

D. 具侧壁孔的E2模型, 孔径为0.12 cm。其中黑色箭头指示筛板, 蓝色

箭头指示袖带。E. CFD计算域侧视图, 显示来流边界(inlet)及底部无滑

移壁面边界条件(no-slip wall boundary)。F. CFD计算域顶视图, 显示来

流边界(inlet)。比例尺: A = 2 cm, B = 5 cm.
A.  Siliceous  skeleton  of E.  aspergillum. B.  A  specimen  of E.  curvistellata
with  soft  tissue  preserved  (reproduced  from Shimizu et  al.,  2015,  fig.  1B).
C.  E1  model,  without  parietal  gaps. D.  E2  model,  with  parietal  gaps;  Each
pore  measures  0.12  cm  in  diameter.  Black  arrow  points  to  the  sieve-plate;
blue  arrow  denotes  points  to  the  cuff. E.  Side  view  of  the  CFD  domain,
showing  the  inlet  and  the  no-slip  wall  boundary  condition  at  the  bottom.
F.  Top view of  the  CFD domain,  showing the  inlet.  Scale  bars:  A = 2  cm,
B = 5 cm.
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数为1750, 远低于阻力系数骤降的临界过渡区间

(2×105 < Re < 5×105) (Lehmkuhl et al., 2014), 因此采

用层流模型进行模拟。在求解纳维-斯托克斯

(Navier-Stokes equations)方程和连续性方程时 ,  采
用PISO (Pressure-Implicit with Splitting of Operators)
算法处理压力—速度耦合问题 (Issa et  al.,  1986)。
数值结果通过开源软件ParaView 5.13.1实现可视化。 

3　结果分析
 

3. 1　模型外部流场特征

为深入阐明两种模型流场的分布特征, 本研究

沿中心线纵向剖面提取了速度云图(图3-A–3-L)和
涡量场(图4-A–4-F)。结果显示, E1与E2模型外部流

场的宏观拓扑结构高度相似, 仅在模型背流面近壁

区域, 因E2模型内部水流排出而存在局部差异。来

流在模型前保持近水平运动, 并在模型自由端前缘

形成强上升流区域, 其最大垂直速度分量可达来流

速度的90%以上。随后, 该高速流体沿筛板顶部进

一步加速, 最大速度达到来流速度的1.2倍。在自由

端后缘, 流体发生分离: 一部分流体维持斜向下游

的速度分量持续运动, 致使尾流仅在下部区域呈现

近平行流动。另一部分流体流向壁面形成回流区,
并与圆柱绕流相互作用, 生成梢涡(tip vortex) (图3-
A–3-F, 图4-A–4-F)。在受梢涡主导的三角区域内, 卡
门涡街(Kármán vortex street)被显著抑制, 自由端附

近区域几乎观察不到明显的涡形成区。值得注意的

是, E2模型的梢涡影响范围较E1模型更小(图4-A–4-
F)。该差异可能主要由以下两方面因素导致 : (1)
侧壁孔引发来流分流, 致使流经筛板顶部区域的流

量及流速降低, 削弱了下洗流(downwash flow)强度;
(2) E2模型中部分流体经由靠近自由端的侧壁孔排

出, 可能进一步抑制下游区域的垂向流速(Falcucci
et al., 2021)。在梢涡影响区下方的尾流中, 卡门涡

街恢复其主导作用, 可观察到交替出现的正负涡团,
但依然表现为斜向涡脱落(图4-A–4-F)。本研究两

组模型外部流场的主要特征与典型的有限长圆柱

绕流基本一致(Park and Lee, 2004; Sumner et al., 2004;
Palau-Salvador et al., 2010)。研究还发现, 随着雷诺

数降低, 梢涡的空间影响范围呈现一定程度的扩大

趋势。模型背流面基部逐渐形成与上部梢涡反向

的尾流涡结构, 其影响范围随雷诺数降低而增强,
但始终弱于上部梢涡。此反向涡旋的形成同样在

一定程度上抑制了基部附近的涡形成区(图3-A–3-F,
图4-A–4-F)。此类涡结构亦见于有限长圆柱绕流实

验(Sumner et al., 2004)。 

3. 2　模型内部流场特征

与外部流场不同, 两种模型的内部水流模式则

截然不同。在无侧壁孔的E1模型中, 水流无法经侧

壁进入中央腔。内部流动仅表现为模型上部的局

部循环(图3-A–3-C), 而底部流场则因缺乏主导流向

而趋于停滞(图3-M–3-O)。上部循环主要由顶部高

速水流产生的低压区及其诱导的黏性夹带(viscous
entrainment)效应驱动 (Vogel,  1974)。具体表现为 ,
水流分别由出水孔前缘与后缘流入, 自中部区域流

出(图3-G–3-I)。而在具有侧壁孔的E2模型中, 水流

可经侧壁孔进入中央腔, 并在腔内转向形成贯穿模

型全高的上升流(图3-D–3-F)。尽管E2模型顶部高

速水流的速度小于E1模型, 导致顶部低压与黏性夹

带作用较弱, 但水流在侧壁孔前缘减速所产生的附

加动压(Vogel, 1974)提供了额外驱动力。因此, 流
经E2模型内部的流速显著高于E1模型 (图3-M–3-
R), 其流量更是高达E1模型的30至40倍(表2)。此

外, 侧壁孔的存在使得进入中央腔的水流发生分流:
一部分水流通过下游的侧壁孔流出, 其余部分则汇

入上升流并从顶部出水孔排出(图3-D–3-F)。随着

雷诺数(Re)增大, 进入中央腔室的总体积流量增加,
同时经顶部出水孔排出的流量占比减少(表2), 这
一趋势与Falcucci等(2024)在Re = 100—5000范围内

观测到的规律一致。需要指出的是, 本研究中出水

孔流量占比高于Falcucci等(2024)的实验结果(表2)。
这可能是由于本研究模型孔隙率(7.63%)更接近活

体海绵动物生活时体壁的实际孔隙率, 显著低于

Falcucci等(2024)采用的网格骨架模型(41%), 从而

减少了通过侧壁孔的泄流量。在Re = 1750时, 进一

步观察到E2模型内部的二维平面上升流转化为三

维螺旋上升流(图3-P–3-R)。Falcucci等(2024)的实

验中也报道了相似的流态转变现象。 

3. 3　阻力与升力

在所有工况下(Re = 437.5—1750), E2模型的时
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图3  模型E1和E2的时均速度场

Fig. 3  Time-averaged velocity field for Models E1 and E2
A–C. E1模型纵剖面的时均流线分布。D–F. E2模型纵剖面的时均流线分布。G–L. 出水孔的流场细节(A–F中的黑色方框)。M–O. E1模型内部三维

流线结构。P–R. E2模型内部三维流线结构。速度采用来流速度U0进行无量纲化处理(U* = U/U0)。水流方向为从左向右。

A–C. Time-averaged streamline pattern in the longitudinal plane of Model E1. D–F. Time-averaged streamline pattern in the longitudinal plane of Model E2.
G–L. Flow field details at the osculum (black boxes in A–F). M–O. 3D streamline structures within Model E1. P–R. 3D streamline structures within Model E2.
Velocities are normalized by free-stream velocity (U* = U/U0). Flow direction: from left to right.
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CD

均阻力系数( )系统性地高于E1模型, 且两组模型

的 均随雷诺数降低呈递减趋势(表2)。该结果与

Falcucci等 (2021)的报道相左, 后者的研究指出骨架

模型的阻力系数相较实心模型更低。此差异可能

源于Falcucci等采用的周期性边界条件 (periodic
boundary condition)简化了实际流动, 未能充分反映

实际流动中的三维效应。在三维圆柱绕流问题中,
圆柱背流面形成的下洗流可有效抑制卡门涡街的

发展, 从而显著降低阻力系数(Sumner et al., 2004;
Palau-Salvador et al., 2010)。而在本研究的E2模型

中, 侧壁孔结构的存在削弱了模型背面的下洗流,
这可能是其阻力系数较高的主要原因。

尽管E1模型的阻力系数较低 , 其阻力系数标

准差却显著高于E2模型(表2), 这表明E2模型受到

的阻力波动更小。已有研究指出(Baban et al., 1989;
Baban and So, 1991), 模型后方脉动回流是“非定常

阻力”的主要来源。实验结果显示, E2模型背后的

流向脉动明显弱于E1模型(图4-G–4-L)。在三维流

动中, 模型顶部的“非定常分离流”是诱发脉动回流

的最关键因素(Baban et al., 1989; Baban and So, 1991)。

 

图4  模型E1和E2中心线处纵剖面的涡度场(ωy)和流向脉动(u’)均方根

Fig. 4  Vorticity field (ωy) and root mean square of the streamwise fluctuations (u’) in the longitudinal plane at the centerline for Models E1 and E2

A–C. E1模型纵剖面的涡度场(ωy)。D–F. E2模型纵剖面的涡度场(ωy)。G–I. E1模型的流向脉动(u’)均方根。J–L. E2模型的流向脉动(u’)均方根。流

向速度采用来流速度U0进行无量纲化处理(u’ = u’’/U0)。水流方向为从左向右。

A–C. Vorticity field (ωy) in the longitudinal plane of model E1. D–F. Vorticity field (ωy) in the longitudinal plane of model E2. G–I. Root mean square of the
streamwise fluctuations (u’) of Model E1. J–L. Root mean square of the streamwise fluctuations (u’) of Model E2. Streamwise velocities are normalized by free-
stream velocity (u’ = u’’/U0). Flow direction: from left to right.
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因此, E2模型背面较弱的下洗流在导致更高时均阻

力系数的同时, 反而减弱了阻力脉动强度。

CL

CD

两组模型的时均升力系数( )均为正值(表2),
此现象由非对称螺旋脊结构导致, Fernandes等(2021)
已对此进行了系统论证。侧壁孔结构使 值降低

了约8%—25%。 

3. 4　壁内外压差

模型内外壁的压差可能对附着在壁上的软组

织的(图2-B)主动泵送活动产生影响。为探究侧壁

孔对模型壁面压差的影响, 笔者计算了模型壁两侧

各100个均匀分布点的压差均值, 得到了壁面内外

压强差(表2)。结果显示, 在无侧壁孔的E1模型中,
上下游壁面均受到指向模型内部的压力, 其中上游

壁面所受的压力远大于下游壁面, 约为后者的8—

25倍。引入侧壁孔后, E2模型上游壁面所受的向内

压力显著减小, 降至E1模型的约78%—85%, 且随着

雷诺数升高, 下降幅度更加明显。下游壁面所受压

力的方向发生了根本性改变, 由内向变为外向, 其
绝对值则表现出强烈的雷诺数依赖性: 在高雷诺数

条件下(1750及875), E2模型的壁面受力强度较E1
分别下降了13.7%和40.6%; 然而, 当雷诺数降至437.5
时, E2模型却仍维持了较高水平的向外压力, 其绝

对值约为 E1模型的2.9倍。 

4　讨　论

长期以来, 海绵动物一直被视为善于利用外部

水流引起的流动进行滤食的典型案例(Vogel and
Bretz, 1972; Vogel, 1974, 1977, 1978)。然而, 由于海

绵动物门组织结构的高度多样性, 环境水流与由领

细胞(choanocyte)主动泵送所产生的内部水流之间

的耦合机制可能因物种而异(Patterson et al., 1997;
Leys et al., 2011)。前人研究结果表明, 侧壁孔结构

直接贯穿海绵体壁, 为环境水流不经软组织过滤而

直接进入中央腔提供了路径(Shimizu et al.,  2015;
Gong and Li, 2020; Shen et al., 2021)。通过侧壁孔

进入中央腔的水流主要受环境流场条件影响, 基本

不受海绵复杂组织的直接影响。但这部分水流进

入中央腔之后, 可在中央腔内与海绵软组织主动泵

送产生的水流发生相互作用, 共同影响海绵动物的

生存和代谢活动。

由前述实验结果可知, 侧壁孔的核心功能在于

重构内部流场并显著提高中央腔的被动流量(图3,
表2)。具侧壁孔的海绵模型被动流量与活体六放

海绵Aphrocalistes vastus出水孔处的实测流量在数

量级上相当(Leys et al., 2011)。侧壁孔所诱导的中

央腔上升流有助于清除代谢废物和沉积物, 并促进

中央腔内外水体的交换。

 

表 2    E1和E2模型的流量特性与流体力学系数对比

Table 2    Comparison of flux characteristics and fluid mechanical coefficients between Models E1 and E2
模型 参数 Re = 1750 Re = 875 Re = 437.5
E1 CD时均阻力系数( ) 1.3198 1.2666 1.2299

总阻力(N) 37.54×10−3 9.008×10−3 2.187×10−3

阻力系数标准差 0.0356 0.0071 0.0039

CL时均升力系数( ) 0.0728 0.0595 0.0522

流经中央腔的流量(m3/s) 65.95×10−8 14.37×10−8 4.261×10−8

上游壁面压强差(m2/s2) 93.11×10−4 23.25×10−4 5.166×10−4

下游壁面压强差(m2/s2) 108.4×10−5 28.14×10−5 1.941×10−5

E2 CD时均阻力系数( ) 1.3586 1.2712 1.2493

总阻力(N) 38.65×10−3 9.041×10−3 2.221×10−3

阻力系数标准差 0.0292 0.0028 0.0033

CL时均升力系数( ) 0.0540 0.0547 0.0397

流经中央腔的流量(m3/s) 2033×10−8 531.4×10−8 133.6×10−8

出水孔流量占比(%) 39.52 55.53 64.14
上游壁面压强差(m2/s2) 72.85×10−4 18.38×10−4 4.367×10−4

下游壁面压强差(m2/s2) −93.57×10−5 −16.71×10−5 −5.669×10−5

注: 在壁面压强差的计算中, 以指向模型内部的压强为正。

Note: When calculating the wall pressure difference, an inward-directed pressure toward the model is defined as positive.
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主动泵送是一项能耗较高的生理活动, 在环境

流较弱、食物资源有限的深水环境中, 海绵可能降

低其泵送强度(Leys et al., 2011)。而在海绵不泵水

或泵水强度较弱的情况下, 表层分子扩散是其获取

氧气的唯一传输途径(Hoffmann et al., 2008)。而由

侧壁孔进入的水流可使中央腔周围的海绵组织直

接接触含氧水体, 因此即便在主动泵送速率较低

时, 内部组织仍可持续获取氧气。此外, 中央腔内

的水流速度低于外部流场(图3-A–3-F), 延长了水体

在腔内的滞留时间, 有利于氧分子的充分扩散, 更
长的滞留时间还可能促进海绵配子交换(Falcucci et
al., 2021, 2024)。与孔隙度较高的骨架模型(Falcuc-
ci et al., 2021, 2024)相比, 本研究结果表明, 生活状

态下(骨架上附着有软组织的情况下)的偕老同穴海

绵身体构型可更有效地利用被动水流, 减少从下游

侧壁孔的流体损失, 从而提升体内物质交换的整体

效率。

此外, 本研究的模拟结果还表明, 侧壁孔结构

促进中央腔的内外水体交换效应可能对于体型长

径比较大的海绵来说更有意义, 因为如果不发育侧

壁孔, 此时顶盖驱动流只能局限于中央腔上部(图3)。
而对于长径比较小的海绵来说, 顶盖驱动流本身可

能已足以产生覆盖整个中央腔的被动流(Gibson et
al., 2023)。

侧壁孔还显著改变了海绵所受的水动力作用。

具体而言, 侧壁孔的存在使海绵的时均阻力系数有

所增加, 但其波动幅度明显降低(表2)。底栖生物通

常具有较强的抗剥离能力, 例如大型藻类的附着

力可超过100 N (Milligan and DeWreede,  2000; Di-
martino et al., 2015), 体型较小的双壳动物附着力也

可达0.14—5.5 N (Peyer et al., 2009; Clements et al.,
2018)。E. aspergillum本身就拥有发达的根束和坚

韧的骨架结构(Fernandes et  al.,  2021a; Chen et  al.,
2022), 因此最高约0.001 N的阻力增加(表2)对其固

着稳定性与骨架完整性的影响可忽略不计。而阻

力系数波动的减小为海绵提供了更稳定的力学环

境, 有助于减少涡激振动, 避免骨架结构因疲劳而断

裂, 尤其是应力集中的基部(Fernandes et al., 2021b)。
同时, 稳定的流向阻力减少了海绵在流场中的整体

晃动幅度, 使其能够维持相对稳定的空间姿态, 这
可能有助于提升滤食过程的稳定性。此外, 更小的

阻力波动和较弱的下洗流还有助于减轻对海绵基

底周边底床的侵蚀作用, 减少海绵自基底剥脱的风

险。因此, 综合分析E1和E2模型中阻力系数和阻力

系数标准差的实验结果, 侧壁孔的存在总体来说有

利于提高E. aspergillum的固着稳定性。

以上分析表明侧壁孔的确能为深水低能量、

低氧环境中生活的海绵动物带来一些适应优势。

相比之下, 在浅水环境中, 侧壁孔可能优势不再, 甚
至可能成为劣势。浅水环境中食物更为充足, 海绵

可以维持更长时间的主动泵送, 加之水体氧浓度较

高, 氧气不再是限制其生长的主要因素(Hoffmann
et al., 2008; Leys et al., 2011)。值得注意的是, 寒武

纪浅水生物群中也存在一定数量具侧壁孔的海绵

化石(图1-A) (陈爱林, 2015), 该现象可能与早古生

代海洋普遍贫氧的背景有关(Wang et al., 2025)。另

一方面, 侧壁孔的存在可能会降低海绵的摄食效率:
首先, 部分水流经侧壁孔直接进入中央腔后并由

出水孔排出, 无法被入水孔周围的细胞所滤食; 其
次, 侧壁孔会改变海绵体壁内外的压力梯度(表2),
在浅水高流速环境中, 这种效应尤为显著。已有研

究表明(Asadzadeh et al., 2019, 2020), 海绵动物主要

通过维持领细胞室两侧的结构性压差, 驱动水流通

过其狭窄而复杂的管道系统。因此, 侧壁孔所引起

的压力梯度变化, 可能在一定程度上削弱海绵的主

动泵送能力。此外, 对于浅水区域中具备较强主动

泵送能力的海绵, 下游泄流还可能会导致出水孔射

流强度减弱(Vogel, 1978), 增大再滤食已过滤水体

的风险(Bidder, 1923)。
由上述模拟结果与讨论分析可见, CFD定量模

拟方法可为理解海绵动物形态特征的适应性功能

和适应机制提供更精确、可检验的见解。胡杰

(2004)、陈爱林(2015)等曾提出该类结构可能增强

被动水流并提升滤食效率。然而, E2模型下游壁面

压强差为负的计算结果表明, 尽管侧壁孔的存在使

得海绵内部被动流量大幅提升, 但未必能增强海绵

的滤食效率。本研究还表明, 在CFD定量模拟中 ,
模型细节可能对准确捕捉流动物理机制至关重要。

与Falcucci等(2021, 2024)研究的对比表明 , 采用周

期性边界条件可能会忽略流体运动的三维效应, 而
孔隙率参数则对进入中央腔的总流量及出水孔流

量占比具有关键影响。
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尽管本研究在侧壁孔功能探究方面取得一定

进展, 但仍存在局限性。当前工作主要针对长径比

较大的E. aspergillum, 尚未系统讨论长径比变化对

流场的影响。已有研究指出, 在三维圆柱绕流问题

中, 长径比是影响尾流结构的关键因素(Sumner et
al.,  2004; Palau-Salvador et al.,  2010; Rostamy et al.,
2013)。化石记录中存在一些长径比较小且可能具

备侧壁孔的海绵物种,  如Crumillospongia  (Rigby,
1986), 其水流模式可能与E. aspergillum存在差异。

在后续工作中, 可进一步引入多物理场耦合模拟,
综合考虑海绵组织的弹性变形、长径比变化以及

主动泵水行为的影响, 从而在更接近生物真实生理

状态的条件下, 全面揭示海绵动物侧壁孔结构在生

态适应与进化中的功能意义。 

5　结　论

本文基于CFD方法, 以现生六放海绵Euplectella
aspergillum为例, 系统分析了侧壁孔结构对海绵水

动力特性的影响及其生态适应意义。研究结果表明:
(1) 侧壁孔结构显著增强了海绵动物中央腔的

被动水流。与无侧壁孔模型相比, 带有侧壁孔的模

型内部被动流量增大了30至40倍, 该数值与活体六

放海绵Aphrocalistes vastus出水孔处实测流量处于

同一量级, 并在中央腔中形成稳定的上升流场。该

流动模式有效促进了海绵体内外水体的交换, 从而

有利于其完成氧气摄取、代谢废物排出以及配子

交换等关键生理过程。

(2) 侧壁孔改变了海绵动物的水动力特性。尽

管时均阻力系数略有上升, 但其波动幅度显著降

低, 表明侧壁孔结构有助于稳定海绵在流场中的力

学环境, 减少涡激振动, 降低结构疲劳风险, 并可能

减轻对周边基底的侵蚀。

(3) 侧壁孔可以被视为海绵动物对深水低能量、

低氧环境的一种适应性特征。该结构在低流速条

件下仍能维持较高的中央腔被动流量, 弥补深水环

境中主动泵送能力有限所带来的生理限制。而在

高能量浅水环境中, 其优势可能因整体阻力增加和

摄食效率下降而减弱。

(4) 本研究凸显了CFD模拟在验证形态功能假

说方面的强大能力, 为难以进行原位观测的深水生

物和化石生物提供了有效的定量研究工具。相较

于以往基于推测和理论推演的形态功能学研究,
CFD方法能够更直观、细致地解析流场特征, 其输

出结果具备可验证性, 并可与其他相似实验进行定

量对比。 
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