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摘　要　红树林生态系统中存在明显的分带现象 ,影响其分带的因素包括自身因素和环境
因素。自身因素主要有繁殖方式的差异 、繁殖体散布能力(包括大小 、形状 、漂浮性等)和定
植能力(如根萌时间等)、繁殖体能量积累(从花到成熟繁殖体单位质量的能量增加值)、幼
苗解剖和生理学特征。环境因素主要有土壤理化条件(如盐度 、氧化还原状况 、pH、硫含
量)和生物因素(动物啃食 、种间竞争)。上述每种因素在特定的区域都有可能成为影响红
树林分带的主要因素 。
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　　红树林兼具湿地和海岸防护林的功能 。由于具

有较高的初级生产力 ,红树林维系着海岸湿地生态

系统中遗传上极不相同的动植物区系 ,并成为很多

重要经济动物的栖息和繁育场所 ,对缓解近海污染

具有重要意义(叶勇等 , 2006)。由于红树林处于海

陆交界的敏感带 ,自然干扰和人为干扰均易改变其

边界和功能 ,近年来沿海地区的开发造成对红树林

严重的破坏 ,因此恢复红树林的工作受到广泛重视 。

对物种分布模式的认识并探索其机理一直是群

落生态学家的优先研究领域 ,最令生态学家关注的

红树植物群落的特征之一就是其潮间带分带现象

(Watson, 1928;Chapman, 1944;Macnae, 1968;Buntet

al., 1991)。对红树林分带现象及其机理的充分理

解 ,可以认识红树植物对其生境适应性 ,是红树林成

功恢复的基础 ,因此有关红树林分带的研究再度提

到重要位置(Ellisonetal., 2000;Clarkeetal., 2001;

Yeetal., 2004b)。针对在理论上对红树林潮间带

分带规律和机理认识的混乱 ,以及在实践上红树林

恢复的植物种类多样性不足 ,本文综合分析红树林

分带的影响因素 ,以期为该领域的进一步研究提供

思路 。

1　对红树林分带规律的认识现状

红树林的潮间带分带是个直观现象 ,因此从人

类开始研究红树林以来就对此感兴趣。长期以来 ,

许多学者观察到红树林的明显分带现象(Watson,

1928;Chapman, 1944;Macnae, 1968;林鹏 , 1984;郑
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德璋等 , 1995)。但从近年来有关研究报道表明 ,很

多地区的红树林分带与已有的模式图有较大出入

(Buntetal., 1991;Ellisonetal., 2000)。对分带机

理也众说纷纭 ,甚至有人认为潮间带红树林分带规

律是不确定的(Bunt, 1996)。

造成对红树林分带规律认识混乱的主要原因

有:1)红树林分带的实验研究未能将具不同繁殖方

式植物分别分析 ,导致结论的混淆;2)红树林分带

的野外观察结果多仅停留于定性描述 ,分带模式通

常仅用植被模式图来表示 ,缺乏有效的定量统计分

析(Dale, 1999);3)红树林分带机理非常复杂 ,通常

会受到很多因素的影响 ,既涉及繁殖体和幼苗生长

等植物本身的特征 ,又涉及潮汐 、土壤等非生物环境

以及动物捕食 、种间竞争等生物环境 ,所有的有关研

究均没有同时涉及全部因素。

影响红树植物分带的原因包括植物自身因素尤

其是繁殖体和幼苗阶段的特点 ,以及外界非生物环

境因素(淹水 、盐度 、土壤等)和生物环境因素(动物

啃食和植物种间竞争)。

2　影响红树林分带的植物自身因素

2.1　繁殖方式

红树林的分带现象有其复杂的生理生态机理 ,

可能因植物繁殖类型的不同而在垂直分带上有不同

的机理 。按其繁殖方式 ,红树植物可分为胎生和非

胎生两种类型。胎生红树植物的胚胎在母树上进一

步发育成幼苗 ,使得种子不具有休眠的特征 ,成熟繁

殖体(胚轴)多为纺锤形 ,从母树脱落后有些个体直

接插入潮间带底泥并迅速定植 。成熟胚轴掉落插入

地面的方向是影响红树存活的重要原因 ,垂直插入

滩面的胚轴比水平插入的成活率高得多 ,因为后者

的幼苗生长会使胚轴变形 ,常导致幼苗死亡 (Mc-

Kee, 1995)。研究发现 ,红树(Rhizophoraapiculata)、

木榄(Bruguieragymnorhiza)、秋茄(Kandeliacandel)

等胎生红树植物一般生长在淤泥深厚的潮滩 ,因为

这些地方土壤松软 , 胚轴容易垂直插入 。榄李

(Lumnitzeraracemosa)、老鼠簕(Acanthusilicifolius)、

海漆(Excoecariaagallocha)、银叶树(Heritieralittora-

lis)等非胎生红树植物的繁殖体是种子或果实 ,一般

生长在比较坚实的沙质土或泥沙质土上 (郑德璋

等 , 1999)。

2.2　繁殖体散布和定植能力

繁殖体散布能力 (包括大小 、形状 、漂浮性等)

和定植能力(如根萌时间等)曾被认为是导致红树

植物分带的首要原因。 Rabinowitz(1978)提出了著

名的 “潮汐分带 ”(tidalsorting)假说 ,认为红树林分

带是由于潮汐运动对繁殖体的作用 ,繁殖体特性特

别是大小和漂浮性决定红树植物潮间带分带 ,具沉

性大繁殖体的物种可分布于前滩 ,而具浮性小繁殖

体的物种仅分布于后滩 。该假说通过巴拿马红树林

分带的研究而获得 ,主要证据是亮叶白骨壤(Avicen-

niagerminans)和假红树(Lagunculariaracemosa)繁

殖体较小且为浮性 ,会被潮水冲到离红树林海缘的

最远处 ,因此严格分布在后滩;具沉性大繁殖体的大

红树(Rhizophoramangle)和皮利西木(Pelliceriarhi-

zophora)则分布于前滩。通过对总状序红树 (R.

racemosa)和二色白骨壤(A.bicolor)分带的研究使

“潮汐分带 ”假说重新引起关注(Jimenez＆ Sauter,

1991)。但是对澳大利亚及其它一些地区红树植物

分布的观察表明 , “潮汐分带 ”假说难以说明红树林

的分带现象 ,分布于前滩的白骨壤(A.marina)和海

桑(Sonneratiacylindrical)的繁殖体却很小(Clarke＆

Myerscough, 1993)。

对香港 4种非胎生红树植物分带的研究表明 ,

红树植物的分带与繁殖体大小无关 ,分布在潮间带

最高处的银叶树的繁殖体较重(质量均为 30 g),而

海漆和老鼠簕的繁殖体较小却分布在比银叶树更朝

海的区域;但繁殖体的漂浮性可部分地解释香港 4

种非胎生红树植物的潮间带分带 ,具沉性繁殖体的

榄李就分布在相对靠海的地方 ,而具浮性繁殖体的

非胎生红树则分布在更靠陆缘(Yeetal., 2004b)。

红树植物的生根和固定于底泥的阶段为主动散布阶

段 ,陆缘红树植物繁殖体的根萌速度慢(Clarke＆

Myerscough, 1993)。分布在较高潮位的假红树要花

5 ～ 7d生根 ,而前滩的大红树和皮利西木则分别需

要 11 ～ 15 d(Rabinowitz, 1978)。从这些结果看 ,红

树的分带并不与萌根时间显著相关 ,即根的生长不

能完全解释红树植物的分带 。

2.3　繁殖体能量积累

通过海南东寨港 5种红树植物的数据分析表

明 ,繁殖体能量积累 (从花到成熟繁殖体单位质量

的能量增加值)与其在潮间带的分布存在明显的关

系(表 1)。花到胚轴热值差从小到大依次是角果木

(Ceriopstagal)、木榄 、海莲(Bruguierasexangula)、

秋茄 、桐花树(Aegicerascorniculatum),而它们依次

从陆向海分布 。这说明繁殖体能量积累多的物种在
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表 1　海南东寨港 5种红树植物的分带与繁殖体能量积累

Tab.1　Zonationandpropaguleenergyaccumulationof5
mangrovespeciesinDongzhaiHarbor, Hainan

树种 分布滩面
花热值
(kJ· g-1)

胚轴热值
(kJ·g-1)

繁殖体
能量积累
(kJ· g-1)

桐花树 前滩 20.432 16.827 3.596

秋茄 中前滩 20.281 17.918 2.363

海莲 中滩 19.595 17.270 2.325

木榄 中后滩 19.214 17.115 2.099

角果木 后滩 20.381 19.792 0.589

热值数据源于林鹏等(2000)。

母体上就变得更加成熟 ,从而更加适应前滩的不良

环境。然而 ,由于数据还不够充分 ,繁殖体能量积累

与其他红树植物分带的关系还需进一步证实。

2.4　幼苗解剖和生理学特征

幼苗在形态解剖和生理上对盐度和淹水的耐受

能力是影响红树分带的重要因素 。与成年树木不

同 ,红树植物幼苗阶段并未形成通气根来适应还原

性底质条件 ,但它们对淹水有一种解剖上的适应:增

加根系孔隙度和减少呼吸组织的体积 (Youssef＆

Saenger, 1996)。根直径的增大可增加孔隙度 、减少

氧损失并进而促进氧向根系的扩散。定植于底泥后

个体较大的幼苗 ,因根直径较大具更大根孔隙度 ,对

淹水的耐受性强 ,更可能分布于前滩的位置(Mac-

nae, 1968)。植物的地下部 /地上部生物量比值随环

境变化而变化 ,且这种变化是很多植物对胁迫的适

应特点 ,生物量从根向茎的移动是耐水渍红树植物

对水渍时间延长的一种适应性反应 ,相对减少的根

生物量无疑将减少对根组织的氧需求 、缩短向根茎

的氧扩散路径 、减少根围氧化的氧需求量 ,这样更有

利于在前滩生长。尽管如此 , Clarke和 Myerscough

(1993)认为 , 幼苗特性并不能解释红树植物的分

带 。郑松发等(1991)对 5种红树植物的 7个指标进

行了耐氧性分析 ,发现耐氧性由强到弱依次是杯萼海

桑(S.abla)>海桑 >红树 >木榄 >海莲 ,而这几种

红树的天然分布由海到陆依次是杯萼海桑 、海桑 、红

树 、木榄和海莲 。这是因为越接近海水前沿 ,淹水高

度越高 ,淹水时间就越长 ,这就需要植物有更强的耐

淹能力。对红树植物木质部和树皮的解剖学特征的

研究也发现类似规律(Lauraetal., 2001)。

3　影响红树林分带的环境因素

3.1　土壤理化条件

一些研究表明 ,土壤理化条件对红树林各个生

长阶段都有影响 ,土壤理化条件(如盐度 、氧化还原

状况 、pH、硫含量)可解释红树植物的分带(McKee,

1995)。河口海岸生境植物的萌苗能力与盐度有

关 ,盐度提高导致种子吸水量减少 ,从而抑制萌发和

根生长 ,萌苗速率减缓 (Yeetal., 2005)。 Ukpong

(1991)对多种红树植物研究发现 ,各种红树都有最

适的盐度范围 。内滩地区土壤盐度比较高 ,适合耐

盐的白骨壤和海漆 ,不耐盐的红茄冬则分布在靠海

的中前滩(Amarasinghe＆ Balasubramaniam, 1992)。

但对孟加拉国红树林的研究表明 ,土壤环境因素包

括盐度 、土壤机械组成等均不能解释红树植物的分

带现象(Ellisonetal., 2000)。这种解释上的矛盾可

能是因为很多土壤理化因素如氧化还原状况 、pH、

硫含量等受植被影响极大 ,同一林地不同植物种类

下的土壤参数虽然不同 ,但这可能是植被改变了土

壤(Ferreiraetal., 2007)而不是土壤影响植被分布。

不同红树植物繁殖体的萌发速度对淹水时间延长和

水位升高的反应不同 ,从而也可能影响到红树林的

分带(Yeetal., 2004a)。

3.2　生物因素

动物啃食是研究最多的影响红树分带的生物因

素 ,因为啃食红树植物繁殖体的动物也表现出分带

现象 ,其中蟹类对繁殖体的啃食是主要方面(Smith,

1987)。对 3种红树植物的研究表明 ,蟹类啃食明显

影响繁殖体的生存能力 ,对亮叶白骨壤的啃食较高 ,

这是因为白骨壤繁殖体较小而容易拖入蟹类洞穴 ,

且营养物质含量高 、化学防御物质如单宁酸含量低;

但蟹类啃食并不能解释大红树和假红树的空间分布

(McKee, 1995)。在澳大利亚北部红树林的研究表

明 ,蟹类对角果木的消费巨大 ,但这并非影响其分布

的唯一因素(McGuinness, 1997)。前滩植食性蟹类

个体大且数量丰富 ,繁殖体被啃食率最高 ,因此大红

树占优势;中滩植食性蟹类数量丰富但个体小 ,繁殖

体较少被啃食(Lindquist＆Carroll, 2004)。然而 ,蟹

类对木果楝(Xylocarpusgranatum)的啃食并不影响

其分布(Allenetal., 2003)。在哥斯达黎加的研究

表明 ,蟹类对红树植物种子和幼苗的啃食也未显示

对任何种类的偏好 ,树种的密度差异由蟹类啃食压

力引起 ,而种类组成不同则通过种子数量来逃避掠

食(Lindquist＆Carroll, 2004)。因此 ,蟹类确实对红

树植物繁殖体和幼苗造成了一定的损害 ,但这种损

害是否决定其分带还不确定 。蟹类是否影响红树植

物分带 ,取决于红树植物的繁殖体特征(如大小 、营

养物质含量 、化学防御物质含量)以及蟹类的分布

和食性。
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植物种间竞争作用也可能是影响分带的原因 ,

但对于这一因素却很少见到实验研究报道。用秋

茄 、木榄各器官浸出液对木榄胚轴进行的室内栽培

试验表明 ,木榄母树对木榄胚轴萌根发芽的影响主

要表现为促进作用 ,秋茄枝浸出液可使木榄胚轴不

能萌根(莫竹承和范航清 , 2001)。对比光滩和有藻

类分布的白骨壤幼苗的密度 ,发现幼苗和大型藻存

在竞争关系 ,有藻类覆盖的光滩白骨壤幼苗的密度

较低 , 可能影响白骨壤的分布 (Clarke＆ Myer-

scough, 1993)。 Bunt等(1991)研究了野外红树植物

物种的共存关系 ,而国内无相关的详细资料。

4　结　语

对于红树林分带提出的假说很多 ,主要有生理

适应 、“潮汐分带 ”、动物啃食 、种间竞争等等 ,但均

不能完全解释分带的原因 。这说明对红树林分带的

影响因素多种多样 ,不可能用一个或几个因素就把

全部的分带解释清楚 。但是从文献中发现 ,大部分

作者都认为有一个或几个因素是影响其所研究区域

红树林分带的主要因素。研究红树林分带首先应该

有确切的研究地区 ,然后对这一地区红树林分带进

行定量统计分析 ,再对影响红树林分带的自身和环

境因素进行综合分析 ,最后才能确定哪种因素是影

响分带的主要因素 。分带因素的确定 ,对科学地进

行红树林人工恢复具有重大的指导意义。
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