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热带、亚热带海岸潮间带的红树林生态系统处于

海洋、陆地和大气的动态交界面，作为独特的海陆边

缘生态系统在维持海湾河口生态系统的稳定中起着

特殊的作用。生长在潮间带高盐环境中的红树植物，

经长期的自然选择和进化适应，在生理生化及形态方

面形成了一系列适应机制[1~3]。盐生植物体内盐分质

量比的调节是植物生存的关键[4]，红树植物维持体内

盐分平衡的途径包括根系拒盐、叶片泌盐、叶片肉质

化、脉内再循环、通过衰老器官的脱落排盐等 5 种。

长期以来一直认为红树植物可分为两类，具盐腺的泌

盐红树植物(secreters)和不具盐腺的拒盐红树植物

(excluders) [1,3] 。老鼠簕属 (Acanthus)、桐花树属

(Aegiceras) 、 阿 吉 木 属 (Aegialitis) 及 白 骨 壤 属

(Avicennia)等属物种的叶片均具盐腺，通过盐腺把过

多的盐分排出体外，使叶片得以保持盐分平衡[3]；而

红树属 (Rhizophora)、秋茄属 (Kandelia)、木榄属

(Bruguiera)及海桑属(Sonneratia)等主要是通过木质

部的高负压，从含盐基质中分离出淡水，所以称之为

拒盐红树植物[1]。不具盐腺的拒盐红树植物通过叶片

肉质化来维持体内盐分的平衡，泌盐红树植物由于盐

腺泌盐而有效地控制其体内的盐分含量，所以其叶片

肉质化程度变化不大[5]。此外，通过衰老器官(尤其是

叶片)的脱落排盐是所有红树植物共有的一种排盐方

式[3,6~10]。上述就是目前对红树植物维持盐分平衡的

主要观点，作者在对红树植物抗盐生理生态进行长期

研究的基础上，对红树植物维持盐分平衡的途径进行

综述。 

1  根系拒盐 

红树植物根系拒盐主要是通过根系内皮层中发

达的凯氏带起作用[1]，它阻止盐分向地上部分的运

输。拒盐红树植物如榄李属(Lumnitzera)、红树属及

海桑属等属根系滞留盐分效率达 99%，其木质部液流

中的含盐量还不到生长环境基质盐分质量浓度的

1%[6]。对红海榄(Rhizophora stylosa)不同级别根(分为

4 级，Ⅰ：d<2 mm，Ⅱ：d为 2～5 mm，Ⅲ：d为 5～
15 mm，Ⅳ：d >15 mm)中盐分分布情况的测定结果表

明，红海榄根系中Ｉ级细根的 Na+、Cl-含量均低于土

壤，这是根内皮层作用的结果。进入Ⅰ级根的盐分马

上被Ⅱ、Ⅲ级根滞留，其结果是Ⅱ、Ⅲ级根盐分含量

很高，甚至超过叶片，Ⅳ级根的盐分含量已下降了很

多[11]。  

尽管泌盐红树植物木质部液流中的盐分含量相

对较高，达到基质盐分质量浓度的 10%，根系对盐分

的进入仍具有一定的排斥作用[3]。Waisel 等[12]的研究

表明，根系对盐分的排斥作用是泌盐红树植物白骨壤

(Avicennia marina)最重要的抗盐机制之一，进入根系

的盐分有 80%被滞留于根系中，叶片盐腺泌盐只能排

除进入叶片的盐分的 40%或进入根系的盐分的 8%；

而 Burchett 等[13]和 Scholander[6]的研究表明白骨壤

的根系滞留盐分效率分别达 90%和 95%。一般认为
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泌盐红树植物的盐腺能有效地控制其体内盐分的平

衡[3,5,14]，但对白骨壤的研究表明，尽管有盐腺的存在，

叶片含盐量还是随基质盐分质量浓度的提高而提

高[13,15]。因此对泌盐红树植物来说，仅通过盐腺泌盐

并不能维持叶片盐分的平衡。 
由此可见，拒盐红树植物和泌盐红树植物在根系

排盐效率上有所差别，前者比后者高 10 倍左右，但

根系拒盐是它们最重要的排盐机制。 
此外，对拒盐红树植物秋茄(Kandelia candel)、

海莲(Bruguiera sexangula)、红海榄以及泌盐红树植物

桐花树(Aegiceras corniculatum)、白骨壤的研究发现，

除个别器官外，秋茄、桐花树、白骨壤、海莲和红海

榄植物体所有器官的 Na+、Cl-含量均高于土壤，表现

为元素富集率大于 1[11]。因此，从这种意义上讲，秋

茄、桐花树、白骨壤、海莲和红海榄均需要在体内保

持一定的盐分质量比。Medina 和 Francisco[16]对红树

属、假红树(Laguncularia racemosa)和亮叶白骨壤(A. 
germinas)以及赵可夫等[17]对秋茄和白骨壤渗透调节

物质的研究结果与这一观点一致。研究发现，九龙江

口秋茄和白骨壤 Na+、Cl-、K+、Ca2+和 Mg2+等无机

离子对渗透调节的贡献率约占 88%，其中起主要作用

的是 Na+和 Cl-[17]。拒盐红树植物如榄李属、红树属

及海桑属等的木质部液流中的含盐量还不到基质盐

分质量浓度的 1%，但这还是比典型的甜土植物高

10～50 倍[3]。 
以上事实说明，一方面，通过根系拒盐保持地上

部分较低的盐分质量比是所有红树植物的共同特点。

另一方面，在不发生因盐分过多积累而造成伤害的前

提下，红树植物尽量多地吸收无机盐(主要是 Na+和

Cl-)来进行渗透调节，从能量角度来说，这是最经济

的[18,19]。 

2  盐腺泌盐 

生活在高盐环境中的泌盐红树植物，除了降低根

对离子的吸收和阻止离子向地上部的运输外，还利用

盐腺这一特殊的分泌结构将已吸收入植物体内的盐

分排出体外，以维持体内盐分质量比低于产生生理毒

害的浓度。 
桐花树、白骨壤和老鼠簕(Acanthus ilicifolius)的

上、下表皮均有盐腺分布，但前二种植物的盐腺分布

于下表皮下陷处，而白骨壤的盐腺突出于表皮之上，

而且下表皮上盐腺的数目多于上表皮[20]。对泌盐红树

植物叶片盐腺的显微结构的研究表明，不同科的泌盐

红树植物盐腺细胞数目和排列方式各不相同。紫金牛

科(Myrsinaceae)桐花树的盐腺由 5 个部分组成，从叶

肉向叶表面排列的次序是：收集细胞(由若干个细胞

组成)、基细胞(仅 1 个扁平细胞)、分泌细胞(由 20 到

42 个细胞组成)、收集室(1 个气室)和盐腺盖(由角质

层盖和角质层套构成，并有若干个泌盐孔组成)[21,22]。

马鞭草科(Verbenaceae)白骨壤的盐腺有 2 个或 4 个收

集细胞和 8 个(有时有 12 个)分泌细胞[23]。 
泌盐作用可以去除叶片中由于蒸腾作用而积累

的过剩盐分。Atkinson 等[14]证明了红树植物随木质部

汁液而达到叶片的氯化物的数量是通过分泌作用来

平衡的，因而叶片内的氯化物含量在全天保持相对的

数量。泌盐途径一般认为是先将盐腺周围的盐分集中

到盐腺基部的收集细胞再到基细胞，然后再运进分泌

细胞，再到收集室，然后从壁上的小孔将盐分挤出体

外。Ish-Shalom-Gordon 和 Dubinsky 用扫描电镜观察

白骨壤的盐腺的超微结构，发现其盐腺的泌盐过程是

两种机制控制的：第 1 种是局泌型(merocrine)，即先

形成一个囊泡，此囊泡不断扩大直至破裂，盐溶液也

随之释放，而后破裂的囊泡解体，并形成新的囊泡；

第 2 种是全泌型(holocrine),即植物先在下表皮空间收

集待分泌的盐溶液，最后导致表皮破裂，贮存的盐溶

液呈小滴状往外流[24]。 
基质盐分含量影响泌盐红树植物盐腺的泌盐作

用。随着土壤盐度的增加，桐花树叶片下表皮盐腺系

统中的分泌细胞平均数和单位面积盐腺数目都有增

加，每个盐腺系统分泌细胞由盐度为 3.5 的 19 个上

升到盐度为 19.2 的 37 个，相应的下表皮盐腺数目由

7 个/mm2上升到 10 个/mm2 [22]。郑海雷和林鹏[25]对白

骨壤和桐花树，Sobrado 和 Greaves[26]对亮叶白骨壤，

叶勇等[27]对老鼠簕、桐花树和白骨壤的泌盐特性的研

究都发现，叶片泌盐量均随着基质盐度的升高而增

加。表明泌盐红树植物幼苗的体内只能容纳一定的盐

分，当环境盐度增大，盐分吸收量增加后有能力将相

应的盐分排出体外。 

3  叶片肉质化 

叶片肉质性是拒盐红树植物调节体内盐分平衡

的途径之一[3,6]，但林鹏[1]对桐花树、Burchett 等[13]

和赵可夫等[17]对白骨壤的研究证实了泌盐红树植物

也有肉质性叶片的发育。这说明它们在相同的环境条



 

海洋科学/2007 年/第 31 卷/第 11 期 88

件下具趋同适应性。叶片肉质化的结果是叶片盐分质

量比受叶片年龄的影响不大。Smith 等[5]对直立风车

子(Conocarpus erectus)的研究表明，肉质化程度高的

叶片细胞渗透压大且 NaCl 含量高。也有研究表明，

盐胁迫导致的叶片肉质化增大了叶肉细胞表面积与

叶片表面积的比值[28~30]，也就是说相对增加了 CO2

吸收面积，这可能有利于光合碳同化。但是，叶片肉

质化只能稀释叶片细胞的盐分，而不能影响叶片盐分

含量[7~10]。 

肉质性的形成不是细胞分裂的结果，而是细胞体

积增大的结果[3,5,31]，因为当叶片发育到最大叶面积一

半的时候细胞分裂已停止。这种增大主要是栅栏组织

细胞及海绵组织细胞增大的结果，但不同物种有不同

的增大方式[28,32]。红树植物直立风车子叶片的肉质化

主要是垂直于叶面的细胞长度的增加，且起主要作用

的是内层叶肉细胞[5]，假红树属(Laguncularia)、榄李

属及海桑等属的物种的叶片的肉质化也属这一类；阿

吉木属、白骨壤属及红树属等属则主要是内皮层细胞

增大的结果；木果楝属(Xylocarpus)只有栅栏组织细

胞增大，水芫花属(Pemphis)则是栅栏组织细胞及海绵

组织细胞都增大[3]。 
影响盐生植物叶片肉质化程度的两个主要因素

是：叶片年龄和基质盐分质量浓度。叶片肉质化程度

随叶龄的提高而提高[3,5]，如假红树同一枝条上的老

叶比新叶厚 4 倍；基质盐分质量浓度也影响叶片的肉

质性程度，一般是叶片的肉质性随基质盐分质量浓度

的提高而提高[28,31,33]。但有例外，Burchett 等[13]对白

骨壤的研究表明，培养于 50%海水中的白骨壤叶片肉

质化程度高于培养于 100%海水中的。 

4  脉内再循环 

Wignarajah等[34]发现盐渍条件下菜豆叶片Na+可

以通过韧皮部运出叶片。对甜菜、玉米和菜豆的研究

也表明存在叶片 Na+、Cl-的向基性转移，如菜豆顶部

的初生叶施加 22Na+ 1 d 后，22Na+几乎全部向基性地

转移到根部，且有相当数量进入根外介质[35]。对高梁、

玉米及羽扁豆等的研究发现也存在这种情况。80 年

代初，提出了一个“脉内再循环”(intravenial recycling)
假说[36]。这个假说的主要内容是植物地上部的木质传

递细胞可将木质部导管中的 Na+重新吸收出来，通过

韧皮部传递细胞进入筛管，下运到近根部分，其中一

部分还可以进入根外介质中。离子从叶片中被重新吸

收出来的关键是从木质部到韧皮部的传递，其中传递

细胞起了主要作用。其中吸收 Na+的机理是通过传递

细胞中的 K+与导管中的 Na+交换进行的。 

Waisel 等[12]用放射性同位素 22Na+、36Cl-详细研

究了白骨壤叶片的盐分平衡，结果发现进入叶片的盐

分只有 40%是通过盐腺排出体外的，而通过韧皮部运

输的盐分进仅 27%，且这种运输主要在晚上发生。即

使是拒盐红树植物，根系在吸收水分过程中也不能完

全排除盐分，盐分必然随蒸腾液流逐渐在叶片中累

积。但是，没有证据表明盐分在拒盐红树植物体内有

逐步累积的趋势 [37]。作者对拒盐红树植物木榄

(Bruguiera gymnorrhiza)叶片的研究发现，从叶片成熟

至开始衰老这段时间里，叶片 Na+、Cl-质量比和含量

保持不变[7]。木榄叶片具较厚的角质层，通过角质蒸

腾或淋溶方式排盐所起的作用不大。因此，必然存在

一种将 Na+、Cl-重新运出叶片的机制。这也从侧面证

明拒盐红树植物体内也存在“脉内再循环”。 

5  衰老器官脱落排盐 

多年来，一直认为通过衰老器官(尤其是叶片)的
脱落排盐是所有红树植物尤其是拒盐红树植物共有

的一种排盐方式，因为衰老叶片的盐分质量比远高于

成熟叶片[3,6,38]。通过衰老器官尤其是叶片的脱落确实

使大量盐分得以离开植物体。 
作者对木榄叶片发育及衰老过程中的盐分动态

进行了跟踪研究，发现木榄叶片只有在发育过程中累

积盐分，此时叶片盐分质量比和含量均升高，自叶片

成熟到开始衰老这一段时间里盐分质量比和含量变

化不大，在衰老过程中盐分质量比确实升高了很多，

落叶 Na+和 Cl-质量比分别比成熟叶高 48.8%和

30.6%，含量只分别升高了 6.3%和 4.3%。由此可见，

随着叶片的衰老，叶片中盐分质量比升高，但是这一

过程并不伴随着盐分向衰老叶片的主动转移，而是由

于叶片衰老过程中大量养分转移至植物体的其他器

官而造成的一种浓缩效应[7,39]。作者对红树植物秋茄、

红海榄的研究也得出了类似结论[8~10]。Tomlinson 也

指出，没有证据表明盐分向衰老器官的转移是一种主

动行为[3]。因此，通过衰老器官的脱落排盐对维持红

树植物的盐分平衡作用有限。 
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6  结论 

Waisel 等[12]通过对白骨壤叶片的盐分平衡的研

究后指出，白骨壤通过 3 种不同的途径来适应潮间带

高盐环境：(1) 根系拒盐；(2) 高盐环境下维持生理

生化代谢活动的正常运行机制；(3) 叶片排盐(这种排

盐是通过盐腺泌盐和韧皮部的运输实现的)。许多研

究表明，所有红树植物均通过以下一种或多种途径调

节体内盐分含量：拒盐、泌盐、肉质化和衰老器官的

脱落等[6,38,40]。 
作者认为，红树植物主要通过以下几种途径来调

节体内盐分平衡：根系拒盐、叶片泌盐、叶片肉质化、

脉内再循环和衰老器官的脱落，其中叶片泌盐为泌盐

红树植物所特有，衰老器官的脱落的途径作用有限。

所有红树植物既是拒盐植物又需要在体内维持一定

的盐浓度，在保持细胞渗透调节能力的前提下，尽量

减少盐分的吸收是所有红树植物的共性。在不发生因

盐分过多积累而造成伤害的前提下，红树植物尽量多

地吸收无机盐(主要是 Na 和 Cl)来进行渗透调节，从

能量角度来说，这是最经济的。从形态解剖角度把红

树植物划分为拒盐红树植物和泌盐红树植物有其合

理的成份，但从生理角度来说还有必要对红树植物的

盐分平衡机制开展进一步的研究工作。 
目前，从细胞水平和分子水平上对红树植物的抗

盐机制已开展较为深入的研究，渗透调节物质生物合

成相关基因的克隆与转化、盐胁迫的信号传导途径、

盐胁迫下离子通道行为等已成为研究的热点。作者从

个体水平对红树植物的盐适应机制进行阐述，配合日

益发展的生物技术及基因工程手段，将会更进一步了

解红树植物抗盐机制的生理学本质，这必将为今后红

树植物的引种、驯化以及红树林的生态恢复工程提供

更充分的理论依据。 
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