
　　植物学通报 1996, 13(增刊 ): 33～ 38

Ch in ese B u lr t in of B o tany

红树林的光合作用
 

　　　杨盛昌　林　鹏　　　　　　　　　　　　中须贺常雄
　　　　　　 (厦门大学生物系,厦门 361005)　　　　　　　　　　　　 (琉球大学农学部,日本冲绳 903-01)

PHOTOSYNTHESISOFMANGROVES

Y ang Sheng-chang　 L in Peng

(B iology D eoartnent, X iam en Un iversity, X iam en 361005)

N ak asuga T suneo

(College of A g ricu lture, Un iversity of Ryukyus, O k inaw a. Japan 903- 01)

红树林 (M ang rove F o rest或者M angal)广泛分布于热带、亚热带海岸及河口潮间带,是以

红树科 (Rh izopho raceae)、海桑科 ( Sonnerat iaceae)和马鞭草科 (V erbenaceae)等为主的多种高

等 木本植物的总称。由于红树林位于陆地和海洋边缘相接之处,复杂、独特的生态环境使得红

树 林群落在结构与功能上有别于陆地和海洋群落,成为自然界中海陆界地带上有代表性的群

落 类型。红树林的存在反映了自然界物种的多样性和生物适应的复杂性,也是极为珍贵的基

因库 资源之一。

大量的红树林专著、综述性文章和学术论文 (林鹏, 1990; 林鹏, 1993;吉良, 1967;杉, 1990;

山 田, 1986; B a ll, 1988a; C hapm an, 1976; C lough, 1992; C lough 等, 1982; Hu tch ing s 和

Saenger, 1987; Jo sh i, 1984; Lugo和 Snedaker, 1974; M cM illan, 1975; T om linson, 1986; W a lsh,

1974)表明对红树林已有了较为广泛和深入的研究, 但是有关红树林光合作用的研究 并不多

(杉, 1990; A ndrew s等. , 1984; C lough和 S im, 1989; H utch ing s和 S aenge r, 1987; Josh i, 1984;

T om lin son, 1986; W a lsh, 1974)。这可能与这方面的工作起步较晚, 同时潮汐环 境增加了光合

作用的测定难度有关。本文主要综述了红树林群落的光合初级生产力、红树植物 的光合特性、

光合代谢途径、红树植物对盐分和光环境的光合适应、光合作用的季节变化、红树 植物根的光

合作用及其它方面等红树林光合作用领域的研究结果, 希能有助于了解复杂的环 境因子对红

树林生长和光合特性的影响,以及红树植物对它们的光合适应机制及其生态学意 义。

红树林群落的光合初级生产力

在红树林光合作用研究领域, 较早开展工作的多是美国学者 (G o lley等, 1962; Lugo等,

1974; M ille r, 1972; M oo re等, 1972, 1973),他们对佛罗里达红树林进行了大量开创性的工 作,
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最大的特色是从物质代谢和能量关系动态角度出发,研究了红树林群落的光合初级生产 量。

G o l ley等 ( 1962)通过测定红树植物个体不同部分的光合或呼吸速率,并结合它们在一定空 间

内的生物量比例等推算出 5月份波多黎各的大红树 (Rh izophora m ang le L. )林有着 8. 23 gC /

m
2
d的总光合速率和 9. 16gC /m

2
d的总呼吸速率。林冠上层叶的光合速率和呼吸速率最 大, 分

别为 7. 33gC /m
2
d和 4. 31gC /m

2
d,阴叶则分别为 0. 40gC /m

2
d和 0. 36gC /m

2
d,土表支 持根的

呼吸速率为 2. 03gC /m
2
d,表层和下层土壤的呼吸速率为 1. 64gC /m

2
d。此外, G o lley等 还指出

因潮汐作用损失的颗粒状物质量约为 1. 1gC /m 2 d。后人的研究表明,这部分颗粒状物 质或称

为有机碎屑是许多河口有机物的主要食物来源,它们是红树林生态系统初级生产量的 一个重

要组成部分, 构成食物链的一个重要环节 (W a lsh, 1974)。

1972年, M iller采用能量收支法, 通过建立数学模型推算出佛罗里达南部 K ey Lango的大

红树群落的总光合作用量、净光合作用量和呼吸作用量在 6月份的晴天分别为 12. 9、 5. 6和

7. 3gC /m
2
d,而 1月份上述值分别为 9. 41、 4. 31和 5. 20gC /m

2
d。同时还探讨了环境因子对红 树

林初级生产力的影响, 认为气温和湿度是最主要的影响因素, 气温或湿度升高都会降低群落

初级生产力。叶面积指数等对群落树冠生产力也有很大影响。

1975年, Lugo等参照 G o lley等 ( 1962)的方法研究了佛罗里达南部 Rooke ry湾和 T en

T housand岛红树林的光合、呼吸作用等,并将其结果与 G o lley等 ( 1962)和 M il ler( 1972)所测

的 结果进行了比较, 认为叶面积指数等的不同导致了不同地点的红树林群落有着不同的光合

初 级生产量。文中 Lugo等强调指出了红树林树种的地带分布也包含了它们在光合作用、呼吸

作 用和蒸腾作用上的地带分布: 远离内陆的外围地带红树植物的总光合作用和蒸腾作用最

高,接 近内陆区域时, 光合作用和蒸腾作用呈降低趋势;在物质代谢的垂直分布分析中, Lugo

等人还 强调了附生生物生产力高达 1. 1gC /m
2
d,占红树林的总光合生产力 6. 73gC /m

2
d的

16. 35% 。

继美国学者之后,日本学者仓石晋等 ( 1987)测定了泰国 T ra t县红树林群落的光合作用

(杉, 1990); 中须贺常雄等则对日本西表岛红树林群落进行了研究。前者的结果表明泰国 T ra t

县红树林群落的光合速率随日辐射量的增加而剧增, 温季 ( 9～ 10月 )日辐射量为 1. 5ca l /cm
2

m in时, 光合速率可达 100mgCO 2 /dm
2
h,因此红树林群落有较高的光合能力; 后者则认为,

1993年 11月日本西表岛后良川木榄 (B rug uiera gym nrrh iza )群落的平均光合速率约为 12. 93

μmo lCO 2 /m
2
s。

红树植物的光合特性

最早进行红树植物叶片光合速率测定的研究者也是 G o lley等人 ( 1962)。结果表明:波多

黎各大红树叶片的净光合速率较低, 并且波动性较大, 但一般不超过 5μmo lCO 2 /m
2
s,光饱和

点约为 5000fc(即 5380Lx ),相当于热带光照强度的一半左右。M oo re等 ( 1972, 1973)对佛罗 里

达三种红树植物大红树、亮叶白骨壤 (Av icenn ia g erm inans L. )和假红树 (L aguncu laria race-

mosaG ae rtn. )光合特性的研究也表明红树植物叶片光合速率易变化而且较低的特性,认为高

于 35℃的叶温对红树植物光合速率有抑制作用。

1980年, A t t iw il l和 C lough有关白骨壤光合和水分特性的研究标志着澳大利亚学者正式

步入红树林光合作用领域。A tt iw ill和 C lough发现维克多利亚 W este rnpo rt湾潮间带白骨壤

(海榄雌, A. marina )的带叶枝条有着不大于 0. 233m gCO 2 /m
2
s的最大光合速率, 林冠层最大
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的光量子效率 (Q uan tum ef f iciency )为 0. 0135m o lCO 2 /m o l有效光辐射能。叶片蒸腾速率的最

大值为 30m gH 2O /m
2
s。他们还观察到早晨辐射能超过 11. 5m J /m

2时,光合速率会大幅下降,

认为这可能是一种光化学抑制。澳大利亚海洋科学研究所的 A ndrew s等 ( 1984, 1985)则研究

了昆士兰北部的红树 ( Rh izopho ra ap icu la ta)和红海榄 (R. stoisa )的光合特性,发现红海榄成

年树的净光合速率受叶温等影响很大,在叶温 30℃左右和光量子通量 700μm o l/m
2
h以上的

条件下,最大净同化率可达 8μm o lCO 2 /m 2s( 12. 6m gCO 2 /dm 2h ), 净光合速率与气孔导度呈平

衡变化,因此胞间 CO 2浓度维持在一定水平。1989年, C lough和 S im 测定了澳大利亚东南部

和巴布亚新几内亚等 9处 19种红树植物的光合特性及水分利用率,发现在自然状态下红树植

物的净光合速率和气孔传导率随土壤盐度和叶片水蒸气压亏缺上升而下降, 但水分利用率却

呈上升趋势, 说明在环境胁迫条件下,红树植物能在减少水分丢失的同时进行最大的光合 CO 2

固定。C lough和 S im实测的净光合速率较以往的研究高,其中白骨壤等树种近两倍于以往的

结果,与陆生植物相比,为其上端区限,他们认为在适当条件下,红树植物有着与其他植物相当

的 净光合速率。 1991年, C heesem an 等测定了野外自然条件下小花木榄 (B rugu iera

p arv if lora )和木榄 (B, gymnorrhiza)叶片的光合能力,分析了净光合速率与光照、叶温、气孔

导度和胞间 CO 2浓度等的相互关系, 认为即使在恶劣的热带条件下,红树植物的光合器官在低

光照水平也 能有效行使其功能,红树植物具有高于 15μm o lCO 2 /m 2 s的最大净光合速率。

红树植物的光合代谢途径

印度学者 Jo sh i和他的同事们最早从生理生化角度对红树植物光合代谢途径进行了研

究。他们分别于 1974年, 1975年和 1984年报道了印度 7种红树植物光合产物的研究结果。同位

素
14
CO 2标志法表明天冬氨酸和丙氨酸是 7种红树植物最初的光合产物,不断地被利用来合成

糖类和其它代谢产物。酶学研究表明,磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 ( PEPC ase)的酶活性高于二磷

酸核酮糖羧化酶 (RuBPC ase),调控光合初始产物天冬氨酸的合成;丙酮酸经磷酸丙酮酸二激

酶催化形成 PEP用于碳同化的反应;脱羧酶是以 NAD-苹果酸酶形式存在。光呼吸酶的研究

表明红树植物的 CO 2补偿点低于陆生的 C3植物,与 C 4植物相近。Jo sh i等根据上述结果,推断

红树植物有着近似于 C 4植物的光合代谢途径。

但是 A nd rew s等人 ( 1984)对昆士兰 16种红树植物的稳定性同位素分析, 结果表明红树

植物的δ13C值介于 - 25. 7～ - 32. 2%范围间, 与 Sm ith等 ( 1971)测得的典型陆地 C 3植物的

δ
13
C值 ( - 23. 2～ - 34. 3% )一致,较 C 4植物的δ

13
C值 ( - 11. 5～ - 18. 3% )低。δ

13
C值反映了

光合作用初期的羧化反应, 是区别陆生高等植物 C 3和 C 4光合类型的一种可靠特征,综合 16

种红树植物的δ13 C值及叶片对光、CO 2分压和温度的光合适应特性, A ndrew s等认为红树

植 物是通过典型的 C 3光合途径来进行光合作用的。

1990年, W e rner和 S te lze r研究了大红树幼苗在有或缺少 N aC l条件下的生理学反应, 认

为红树植物大红树的光合作用是通过 CAM 代谢途径进行的。但是, M a rt in和 Loe scher

( 1992)的重复实验却得出了不同的结论,发现无明显证据表明红树植物进行 CAM 循环代谢,

相反却 呈现出典型 C 3植物的 CO 2交换模型,与 A ndrew s等 ( 1984, 1985)的推断一致。植物材

料来源、 生长条件及测试分析手段的不同可能是导致两种相反结论的主要原因 (M ar tin和

Loe scher, 1992)。

35



红树植物对盐分环境的光合适应

盐度是影响红树植物生长的重要因子之一。澳大利亚学者较早进行了红树植物对盐度的

光合适应研究 ( Ba ll, 1988b; B al l和 A ndrew s, 1986; Ba ll等, 1987, 1988; B a ll和 F arquh ar,

1984a, 1984b)。1984年, B a ll和 Fa rquhar连续发表了两篇论文,探讨了实验室条件下的桐花树

(Aeg iceras corn icu latum ) 和白骨壤盐度培养的光合适应特性, 指出在长期培养条件下, N aC l

浓 度由 50mm o l /L增加到 500m o l /L时,两种红树植物的净光合速率、气孔导度和蒸腾速率均

随之下降。胞间 CO 2浓度维持在一定水平,前者是因为气孔导度的降低相对小于净光合速率

的下降;后者是因为气孔导度和净光合速率的降低呈正比关系 ( Ba ll和 Fa rquhar, 1984a )。在

短 期盐度处理时,白骨壤光合速率、气孔导度的变化类似于长期盐度的影响,当处理盐度返回

最 初浓度时, 各指标也可逆地得以恢复 (Ba ll和 F arquh r, 1984b)。1986年, Ba ll等发现红树植

物 类囊体的膜透性与抗盐植物甜菜 (B eta vu lgaris)相似,光系统Ⅱ对 N aC l的反应都很敏感,

因 此,叶绿体中离子的积累可以导致光系统Ⅱ迅速损伤, 特别是在有光条件下。此后, Ba ll等

( 1987)指出,高盐度引起红树植物光合能力的降低是由于盐度诱导的 K
+
缺乏,而非叶片 N aC l

的毒性本身, 对 K
+
缺乏敏感的一个位点是可结合阿特拉津的多肽 (A trazine-b ind ing po lype-

t ide )。C ritch ley ( 1982)曾发现白骨壤和亮叶骨壤叶绿体中积累有氯离子, 并对氯离子在 光系
统Ⅱ中的作用进行了探讨。

C lough和 S im ( 1989)的野外测定结果、W erner和 S te lzer( 1992)的实验结果都表明了盐

分 可以降低红树植物的光合速率和气孔导度,并且蒸腾速率也随盐度增加而下降, 但水分利

用率 却呈上升趋势。1988年, Ba ll还从植物个体水平研究了盐度条件下红树植物的生长与水

分利 用和光合碳生产的关系, 认为红树植物的生长率随生境中盐度的增加而降低, 主要原因

是植物 地上部在避免水分丢失的同时降低了光合碳生产、以及根系在水分吸收过程中耗费了

大量的 光合碳产物。

红树植物对光环境的光合适应

在红树植物对光环境的光合适应研究方面, G o lley等 ( 1962)、M iller ( 1972)、 Lugo等

( 1975)及 A tt iw ill和 C lough( 1980)等较为早期的工作中都涉及到阴阳叶的光合作用,表明阳

叶较阴叶有更大的光合能力或净光合生产。A ttiw ill和 C lough ( 1980)还指出了红树植物光合

作用的光化学抑制现象,认为白骨壤的光合机制并不十分有效,但可以很好地适应荫蔽条件。

与全日光照条件下的白骨壤相比,在荫蔽条件下,白骨壤的光合效率降低了近 90%, 其下降的

幅度要比许多非红树植物大。Ba ll和 C ritch ley ( 1982)的研究结果则表明,红树林林内的白骨

壤 幼苗在形态学等方面呈现阴叶特征, 例如比叶重低、叶绿素含量高、叶绿素 b比叶绿素 a相

对 丰富等,然而其光合特性和叶绿素荧光特性与林外幼苗无明显差异,都呈现典型的阳叶特

征。进一步对两类幼苗进行全日光和低日光照 ( 6% )处理,发现两类幼苗叶片特征趋于相似,但

低 日光照处理的白骨壤幼苗的饱和净光合速率低于全日光照处理的 20%, 在较低光强下就能

达 到最大净光合速率,然而光照处理对白骨壤幼苗的光补偿点没有影响, 不象其他植物那样,

低 光照水平可以降低光合作用的光补偿点。根据上述结果, Ba ll等认为白骨壤幼苗有一定的

耐阴 性, 在林内可以高效率地利用光斑而得以存活,但白骨壤并非典型的耐阴植物。1988年,

B jo rk-m an等人对北昆士兰数种红树植物阴阳叶的光能转化率进行了研究, 发现红树植物阴
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叶与非 红树植物的阴叶一样有较高的量子产率,光能转化率随辐射接受量增大而降低。遮荫

可以提高 阳叶的光能转化率, 但多数种需 1周以上时间方能获得与阴叶一样的光能转化效率。

叶绿素荧 光特性的测定结果还表明:阳叶光能转化率的降低起因于辅助叶绿素内非辐射能耗

散的大幅 度增加,而不是因为对光系统Ⅱ反应中心的损害。B jo rkm an等认为这种非辐射能耗

散的增加 有利于保护光系统Ⅱ反应中心免受强光过度激发的损害,是红树植物对高辐射胁迫

的光合适 应。

红树植物阳叶叶面与水平面近垂直的角度可以避免接受更多的阳光辐射,同时可以将叶

温维持在能进行光合作用的范围之内 (A ndrew s等, 1984; A ndrew s和 M u ller, 1985; B all,

1988b; Hu tch ing s和 S aenger, 1987)。通过叶片的叶黄素循环 (X an thophy ll Cycle)也能提供一

种有效的机制使红树植物得以避免过量可见辐射的伤害 ( Love lo ck和 C lough, 1992)。

红树林光合作用的季节变化

红树植物的光合作用有季节性的变化 (L in和 S ternberg, 1992a; M ille r, 1972; M oo re. ,

1973; Sm ith等. , 1989)。M oo re等 ( 1973)的研究表明, 佛罗里达南部三种红树植物大红树、亮

叶白骨壤和假红树的净光合作用、暗呼吸作用和蒸腾作用的最高值均出现在夏季,净光合作用

最高值分别为: 大红树 6. 8gC /m
2
h、亮叶白骨壤 6. 1gC /m

2
h、假红树 6. 8gC /m

2
h。Sm ith等

( 1989)比较了委内瑞拉北部海岸亮叶白骨壤和直立风车子 (Conocarpuc erectus)光合速率的季

节效应,发现旱季时两种植物的净光合速率均比湿季低, 其中亮叶白骨壤的减少程度不如直立

风车子,近饱和光合速率和日净 CO 2同化率在旱季分别减少至湿季的 69%和 61% ,而直立风

车子的旱季数值分别为湿季的 48%和 30%。气孔导度和蒸腾速率也有相似的降低变化。Sm ith

等认为红树植物的光合速率变化模式可由两者木质部压力的季节变化来说明,而木质部压力

的季节变化又是由土壤条件的季节变化引起的。L in和 S te rnbe rg ( 1992b )的研究结果表明佛

罗 里达两种生长型的大红树也呈现出净光合速率和气孔导度等湿季高、旱季低的倾向。群落

的光 合作用等也有这种季节动态变化 (M il ler, 1972)。

红树植物根的光合作用及其它

1984年, 日本学者矢吹等首次发现泰国红树植物白海榄雌 (Av icennia alba )的直立气根

(呼吸根 )和红海榄下垂气根 (支柱根 )存在着明显的光合作用现象, 在光辐射强度 0. 33ca l /cm
2

m in下, 红海榄下垂气根的总光合速率为 1. 08m gCO 2 /dm
2
h,呼吸速率为 0. 61m gCO 2 / dm

2

h r, 净光合速率为 0. 47m gCO 2 /dm
2
h r;白海榄雌直立根的总光合速率为 0. 55mgCO 2 / dm

2

m in, 呼吸速率为 0. 26m gCO
2 /dm

2
m in, 也有着 0. 29mgCO 2 /dm

2
m in的净光合量 (矢吹,

1985 )。随后, 他们对日本西表岛红树植物白骨壤和杯萼海桑 (Sonnera tia a lba )直立根 (呼吸

根 )进行了研究,确认两种植物的直立根有着一定量的净光合量,并有着极低的光补偿点 (杉,

1990)。

近年来, 有关红树林光合作用研究的报道还有 G o ldste in等人 ( 1989)对红树林寄生植物

光 合特性的研究以及 L in和 S ternberg ( 1992a, 1992b)对大红树两种生长型光合特性等的比

较研 究等。前者研究了委内瑞拉红树林中常见的半寄生植物 (P th irusa maririna和两种寄主

植物直 立风车子和海葡萄 (Coccolba uv if era )的光合特性以及相互的水分关系,探讨了寄主和

寄生者 之间相互适应的生态生理机制;后者的系列报道表明, 野外条件下乔木状和灌木状大
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红树两种 生长型之间有明显的生理学差异,灌木状大红树的净光合速率和气孔导度较乔木状

大红树低,但却有着高水分利用率 ( L in和 S te rnberg, 1992b)。室内水培实验表明两种生长型

却无明显的 遗传上的差异。他们认为土壤盐度的高低是导致野外大红树两种生长型之间生理

学差异的主 要原因 ( L in和 S ternberg, 1992a)。

综前所述,尽管对红树林光合作用的生理生态学研究在许多方面取得了进展,但并不充

分,例如众多红树植物树种的光合特性未见报道;红树植物光合代谢途径尚未定论。这些都有

待于今后更全面和更深入的研究。另外,从分子生物学角度开展红树林光合作用的研究也具有

广阔的应用前景: 例如可以克隆光合过程中与盐分适应相关的基因,并将其转移到农作物品种

林业树种上以提高它们抗盐性, 这对于某些农林作物的扩大栽培, 提高生产和充分利用滩涂资

源等有着重大意义。
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