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摘　 要: 红树林生长于受潮汐影响的海滨特殊生境ꎬ 具有重要的生态功能及应用价值ꎮ 红树植物的水分利用特点

一直是研究热点ꎮ 由于受环境盐分影响ꎬ 红树植物水势普遍较低ꎻ 水分运输系统抗气穴化能力极强ꎻ 水分利用

保守ꎬ 用水量处于同径级的热带陆生树木用水量的低值范围ꎻ 表型可塑性大ꎬ 可通过耐旱、 耐盐和多样的水分

管理策略适应潮间带环境ꎻ 水分运输效率不低ꎬ 能在环境条件适宜时进行高效的光合合成ꎮ 本文通过大量的文

献分析ꎬ 综述了红树植物的水分关系特点、 水分和盐分管理策略ꎬ 对未来从多角度、 结合新研究技术的红树植物

水分关系研究进行了展望ꎮ
关键词: 红树植物ꎻ 水势ꎻ 抗气穴化ꎻ 树干液流ꎻ 盐分管理策略

中图分类号: Ｑ９４５􀆰１７　 　 　 　 　 文献标识码: Ａ　 　 　 　 　 文章编号: ２０９５￣０８３７(２０２０)０４￣０５７４￣１１

　 　 　 收稿日期: ２０１９￣１０￣１６ꎬ 退修日期: ２０２０￣０１￣１２ꎮ
　 基金项目: 国家自然科学基金项目(３１６７０４０６)ꎻ 广西“八桂学者”人才项目 (Ｃ３３６００９９２００１)ꎮ

Ｔｈｉｓ ｗｏｒｋ ｗａｓ ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ｂｙ ｇｒａｎｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｈｉｎａ (３１６７０４０６) ａｎｄ Ｂａｇｕｉ Ｓｃｈｏｌａｒｓｈｉｐ ｏｆ
Ｇｕａｎｇｘｉ Ｚｈｕａｎｇ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｒｅｇｉｏｎ (Ｃ３３６００９９２００１) .

　 作者简介: 冷冰(１９８３－)ꎬ 女ꎬ 博士研究生ꎬ 讲师ꎬ 研究方向为植物生理生态(Ｅ￣ｍａｉｌ: ５３５０８６１１３＠ｑｑ􀆰ｃｏｍ)ꎮ
　 ∗ 通讯作者(Ａｕｔｈｏｒ ｆｏｒ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ􀆰 Ｅ￣ｍａｉｌ: ｋｕｎｆａｎｇｃａｏ＠ｇｘｕ􀆰ｅｄｕ􀆰ｃｎ)ꎮ

Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｗａｔｅｒ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｐｌａｎｔｓ
Ｌｅｎｇ Ｂｉｎｇ１ꎬ２ꎬ３ꎬ Ｃａｏ Ｋｕｎ￣Ｆａｎｇ２ꎬ３∗

(１. Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ａｎｄ Ｍａｔｅｒｉａｌｓꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｎａｎｎｉｎｇ ５３０００５ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ
２. Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙꎬ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ
Ｎａｎｎｉｎｇ ５３０００５ꎬ Ｃｈｉｎａꎻ ３. Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｆｏｒ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ

Ａｇｒｏ￣Ｂｉｏｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｎａｎｎｉｎｇ ５３０００５ꎬ Ｃｈｉｎａ)

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｍａｎｇｒｏｖｅｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｇｒｏｗ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｈａｂｉｔａｔｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｔｉｄｅｓꎬ ｈａｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｖａｌｕｅｓ. Ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅ
ｐｌａｎｔｓ ｉｓ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ａｒｅａ ｏｆ ｒｅｓｅａｒｃｈ. Ｄｕｅ ｔｏ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｓａｌｔｙ ｈａｂｉｔａｔｓꎬ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ
ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ｉｓ ｇｅｎｅｒａｌｌｙ ｌｏｗ. Ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ｅｘｈｉｂｉｔｓ
ｈｉｇｈ ｅｍｂｏｌｉｓｍ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ. Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅꎬ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｉｓ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅꎬ ｗｉｔｈ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｓｕｍｐｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｗ ｒａｎｇｅ ｆｏｒ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔｒｅｅｓ. Ｍａｎｇｒｏｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｈｏｗ ｈｉｇｈ
ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙꎬ ｈｉｇｈ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅꎬ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｅ ｗａｔｅｒ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ
ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ａｄａｐｔ ｔｏ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒｔｉｄａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ. Ｔｈｅｉｒ ｗａｔｅｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｓ
ｎｏｔ ｌｏｗꎬ ｗｈｉｃｈ ｃａｎ ｓｕｐｐｏｒｔ ｈｉｇｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｗｈｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ａｒｅ ｆａｖｏｒａｂｌｅ.
Ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｐａｐｅｒ ｒｅｖｉｅｗｓ ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｗａｔｅｒ ｕｓｅꎬ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｗａｔｅｒ ａｎｄ
ｓａｌｔ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ. Ｗｅ ａｌｓｏ ｐｒｏｐｏｓｅ ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｒｅａｓ ｏｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ
ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｐｌａｎｔｓ ｆｒｏｍ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｗｉｔｈ ｎｅｗ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｍａｎｇｒｏｖｅｓꎻ Ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌꎻ Ｃａｖｉｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎻ Ｓａｐ ｆｌｏｗꎻ Ｓａｌｔ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ
ｓｔｒａｔｅｇｙ



© Plant Science Journal    http://www.plantscience.cn

　 　 红树林是受潮汐影响的湿地森林ꎬ 分布在超过

１２３ 个国家和地区的热带、 亚热带沿海盐性生

境[１]ꎮ 红树林生态系统具有特殊的植物资源ꎬ 为

多种动物提供生存繁衍场所ꎬ 还具有防风减浪、 护

岸固沙、 抵御海啸和台风等自然灾害的作用[２]ꎬ
具有十分重要的生态功能及价值ꎮ 为适应高气温、
高光强、 高盐度、 强风、 缺氧、 潮汐淹浸等多种环

境条件的胁迫ꎬ 红树植物进化出一系列结构和生理

特性ꎬ 并形成了独特的水分利用机制和盐分管理策

略ꎮ 其结构上形成支柱根、 板状根或气生根ꎬ 种子

胎生ꎬ 肉质茎叶储水[３]ꎬ 叶片蜡质化或具有盐

腺[４]等ꎻ 生理上可适应低水势[５ꎬ ６]ꎬ 耐受缺氧环

境[７]ꎬ 气孔对环境波动的响应复杂、 多样化[８]ꎬ
水分利用相对保守[９ꎬ １０]ꎻ 盐分管理策略以拒盐、
泌盐和组织储存水稀释盐分等 ３ 种机制为主[１１]ꎮ

潮间带环境中树木对水分的利用一直被认为是

了解红树林独特生命特征的关键过程[５]ꎬ 也是近

年来红树植物研究的热点ꎮ 前人研究的成果包括:
红树植物受环境盐分影响ꎬ 水势普遍较低ꎻ 运输系

统抗气穴化能力强ꎬ 表型可塑性大ꎻ 水分利用保

守ꎬ 但水分运输效率不低ꎻ 通过水分再分配适应潮

间带环境ꎬ 并且与盐分管理相关ꎮ 本文将针对红树

植物的上述特点ꎬ 对截至 ２０１８ 年红树植物水分关

系方面的研究进展进行综述ꎮ

１　 红树植物受环境盐分影响水势普遍较低

耐盐是红树植物重要特点之一[１２]ꎮ 多种真红

树植物ꎬ 如白骨壤(Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｍａｒｉｎａ (Ｆｏｒｓｋ.) Ｖｉ￣
ｅｒｈ.)、 红树 (Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ａｐｉｃｕｌａｔａ Ｂｌｕｍｅ.)、 美

洲红树(Ｒ. ｍａｎｇｌｅ Ｌ.)等可适应 ３０ ｇ / ｋｇ 以上的土

壤盐度[１２ꎬ １３]ꎮ 半红树植物耐盐能力比真红树低ꎬ
例如杨叶肖槿(Ｔｈｅｓｐｅｓｉａ ｐｏｐｕｌｎｅａ (Ｌ.) Ｓｏｌａｎｄ.
ｅｘ Ｃｏｒｒ.)和海杧果(Ｃｅｒｂｅｒａ ｍａｎｇｈａｓ Ｌ.)能耐受

８ ｇ / ｋｇ 的土壤盐度ꎬ 但在土壤盐度 ≥ １１ ｇ / ｋｇ 时

均无法生长[１４ꎬ １５]ꎮ 红树物种的分布受其对盐度的

耐受性制约[１３]ꎬ 在潮间带呈现带状分布特征ꎬ 具

有向海性生态序列现象[１６]ꎮ 这一现象在红树西方

类群尤为明显(根据植物区系划分ꎬ 全球红树植物

可划分为东方类群和西方类群ꎬ 东方类群自非洲东

岸沿亚洲海岸及印度尼西亚群岛一直分布到东太平

洋群岛、 大洋洲沿岸ꎻ 而西方类群主要覆盖美洲

东、 西岸和非洲西岸)ꎬ 当海拔和盐度逐渐升高

时ꎬ 适应土壤盐度 ３０ ~ ５０ ｇ / ｋｇ 的美洲红树被耐

盐性更强的黑皮红树(Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｇｅｒｍｉｎａｎｓ (Ｌ.)
Ｌ.)所取代ꎬ 后者能耐受 ６０ ~ １４０ ｇ / ｋｇ 的土壤盐

度[１３ꎬ １７]ꎮ
盐度 ３５‰海水的渗透势约为－２􀆰４ ＭＰａ[１８]ꎮ

如果海水盐度更高ꎬ 则渗透势更低ꎮ 红树植物要吸

收水分就需要保持低于土壤和海水渗透势的水

势[６]ꎮ Ｓｏｂｒａｄｏ[３]首次发现红树林木质部水势很低

(－３ ~－６ ＭＰａ)ꎬ 随后大量的测定结果证实红树植

物通常可在低水势下维持正常的生理活动[３ꎬ １９－２８]ꎬ
真红树的水势普遍比半红树更低(图 １)ꎮ

红树水势受盐度影响较强ꎬ 土壤盐度越高ꎬ 水

势越低[１８]ꎮ 旱季时土壤盐度比雨季明显增高ꎬ 墨西

哥泻湖环境中(１９°３３′~１９°３６′Ｎꎬ ９６°２２′~９６°２４′Ｗ)
土壤水势为 －２􀆰６３ ＭＰａ(旱季)和－１􀆰７２ ＭＰａ(雨季)
时ꎬ 锥果木 (Ｃｏｎｏｃａｒｐｕｓ ｅｒｅｃｔｕｓ Ｌ.) 凌晨水势

(Ψｐｄ)分别为 －１􀆰９８ ＭＰａ 和－１􀆰３４ ＭＰａꎻ 土壤水势

为－４􀆰９３ ＭＰａ(旱季)和－０􀆰４０ ＭＰａ(雨季)时ꎬ 黑

皮红树 Ψｐｄ分别为 －４􀆰５６ ＭＰａ 和－２􀆰５３ ＭＰａ[２４]ꎮ
Ｍｅｌｃｈｅｒ 等[２２]对美国夏威夷海边和河口湾美洲红

树的研究发现ꎬ 位于河口湾种群(低盐环境)叶片

Ψｐｄ为 －０􀆰８６ ＭＰａꎬ 而海滨种群(高盐环境)的 Ψｐｄ

为－２􀆰７ ＭＰａꎮ 生长于河口盐度较低环境中的白骨

壤正午水势(Ψｍｄ)为－２􀆰１６ ＭＰａꎬ 而位于潮间带的

白骨壤 Ψｍｄ可达－３ ~ －５ ＭＰａ[２１ꎬ ２３ꎬ ２５ꎬ ２６]ꎮ 高盐度

环境中黑皮红树的 Ψｍｄ可低至－５􀆰９３ ＭＰａ[２４]ꎮ 旱

季土壤盐度升高ꎬ 同一地区美洲红树在雨季和旱季

的 Ψｍｄ分别为－３􀆰０１ ＭＰａ 和－４􀆰２７ ＭＰａ[２７]ꎮ
红树水势随盐度增高而降低的程度存在种间

差异ꎬ Ｓｔｅｒｎｂｅｒｇ 等[１９] 研究发现ꎬ 佛罗里达南部

同一生长环境中ꎬ 黑皮红树、 美洲红树、 拉关木

旱季叶片 Ψｐｄ低于雨季ꎬ 分别由(－２􀆰６７ ± ０􀆰１０)、
(－３􀆰１３ ± ０􀆰６７)、 ( －２􀆰６０ ± ０􀆰０６) ＭＰａ 降至

(－３􀆰 １２ ± ０􀆰０５)、 ( －３􀆰１７ ± ０􀆰０６)、 ( －２􀆰７５ ±
０􀆰１８) ＭＰａꎮ 不同物种之间水势变化差异可能与其

生理结构有关ꎬ Ｓｏｂｒａｄｏ 和 Ｅｗｅ [２９]研究发现黑皮

红树的叶片含水量有明显的季节变化ꎬ 但叶片含水

量变化在总含水量较高的拉关木中则不明显ꎮ 在高

盐度环境中ꎬ 无论旱季雨季ꎬ 黎明前或中午ꎬ 黑皮

红树比拉关木的水势降得更低ꎮ
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数据来源见附表 １１) ꎮ 水势包含不同树种在不同地点及不同时间段(凌晨或正午ꎬ 旱季或雨季)测得的叶
片水势ꎮ 横线为中位数ꎻ 箱型为样本中所有数值由小到大排列后第 ２５％和 ７５％的值ꎻ 竖线为非异常值
范围ꎻ 黑点表示异常值ꎮ ∗表示半红树ꎮ Ｐ１. 水黄皮ꎻ Ｄ１. 海滨猫尾木ꎻ Ｈ１. 黄槿ꎻ Ｌ１. 拉关木ꎻ Ｘ１. 木果
楝ꎻ Ｂ１. 木榄ꎻ Ａｅ１. 桐花树ꎻ Ｓ１. 海桑ꎻ Ｂ２. 海莲ꎻ Ａｖ１. 白骨壤ꎻ Ｋ１. 秋茄ꎻ Ｒ１. 红海兰ꎻ Ｒ２. 美洲红树ꎻ
Ａｖ２. 黑皮红树ꎮ
Ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅ ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｉｓ ｓｈｏｗｎ ｉｎ Ａｐｐｅｎｄｉｘ １１) . Ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｍｅａｓｕｒｅｄ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｓｉｔｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｅｓ(ｂｅｆｏｒｅ ｄａｗｎ ｏｒ ｍｉｄｄａｙꎬ ｄｒｙ ｓｅａｓｏｎ ｏｒ ｒａｉｎｙ ｓｅａｓｏｎ)ꎻ ｌｉｎｅ (ｍｅｄｉａｎ)ꎬ ｂｏｘ
(２５％ － ７５％)ꎬ ｗｈｉｓｋｅｒｓ ( ｎｏｎ￣ｏｕｔｌｉｅｒ ｒａｎｇｅ )ꎻ ｂｌａｃｋ ｃｉｒｃｌｅ ( ｏｕｔｌｉｅｒ ) . ∗ꎬ Ｓｅｍｉ￣ｍａｎｇｒｏｖｅ. Ｐ１.
Ｐｏｎｇａｍｉａ ｐｉｎｎａｔａ (Ｌ.) Ｐｉｅｒｒｅꎻ Ｄ１. Ｄｏｌｉｃｈａｎｄｒｏｎｅ ｓｐａｔｈａｃａｅ (Ｌ. ｆ.) Ｋ. Ｓｃｈｕｍ.ꎻ Ｈ１. Ｈｉｂｉｃｕｓ ｔｉｌｉｓａ￣
ｃｅｕｓ Ｌ.ꎻ Ｌ１. Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ ｒａｃｅｍｏｓａ (Ｌ.) Ｇａｅｒｔｎ.ꎻ Ｘ１. Ｘｙｌｏｃａｒｐｕｓ ｇｒａｎａｔｕｍ Ｋｏｅｎｉｇ.ꎻ Ｂ１. Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ
ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａ (Ｌ.) Ｐｏｉｒ.ꎻ Ａｅ１. Ａｅｇｉｃｅｒａｓ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔｕｍ (Ｌ.) Ｂｌａｎｃｏꎻ Ｓ１. Ｓｏｎｎｅｒａｔｉａ ｃａｓｅｏｌａｒｉｓ (Ｌ.) Ｅｎ￣
ｇｌ.ꎻ Ｂ２. Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｓｅｘａｎｇｕｌａ (Ｌｏｕｒ.) Ｐｏｉｒ.ꎻ Ａｖ１. Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｍａｒｉｎａ (Ｆｏｒｓｋ.) Ｖｉｅｒｈ.ꎻ Ｋ１. Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎ￣
ｄｅｌ (Ｌ.) Ｄｒｕｃｅꎻ Ｒ１. Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｓｔｙｌｏｓａ Ｇｒｉｆｆ.ꎻ Ｒ２. Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｍａｎｇｌｅ Ｌ.ꎻ Ａｖ２. Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｇｅｒｍｉｎａｎｓ
(Ｌ.) Ｌ.

图 １　 红树植物水势范围
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｒａｎｇｅ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ａｎｄ ｓｅｍｉ￣ｍａｎｇｒｏｖｅｓ

１)如需查阅附表内容请登录«植物科学学报»网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ)查看本期文章附表ꎮ

２　 红树植物抗气穴化能力强ꎬ 表型可塑性大

许多学者认为ꎬ 在植物体水势较低的情况下ꎬ
其运输水分的管道会把空气吸进而发生气穴化栓

塞ꎬ 导致运输功能受阻[３ꎬ ６ꎬ ７ꎬ １１]ꎮ 由于红树植物水

势总是比较低ꎬ 他们在气穴化阈值附近生存ꎬ 而

阈值随盐度而变化[３０] ꎮ 盐度越高ꎬ 土壤水势越

低ꎬ 则栓塞风险越高ꎮ 红树能适应水势的快速变

化ꎬ 且能在低水势情况下维持正常生理活动ꎬ 说明

其抗气穴化能力很强ꎮ 澳洲学者观察到在野外自然

条件下ꎬ 在孔隙水盐度为 ４０‰ ~ ４９‰(即水势为
－２􀆰 ７ ~ －３􀆰４ ＭＰａ)土壤中生长的白骨壤ꎬ 一天内

叶片水势可从－０􀆰１ ＭＰａ(Ψｐｄ)降至－６ ＭＰａ(Ψｍｄ)ꎬ
而无明显伤害[３１]ꎮ

拉关木枝条丧失 ５０％导水率的水势(Ψ５０ )为

－３􀆰 ４ ＭＰａ[３２]ꎬ 而耐盐能力强的红树物种ꎬ Ψ５０普

遍更低ꎮ Ｊｉａｎｇ 等[２１] 测得的木榄(Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍ￣
ｎｏｒｈｉｚａ (Ｌ.) Ｐｏｉｒ.)、 秋茄(Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎｄｅｌ (Ｌ.)
Ｄｒｕｃｅ)、 白骨壤的 Ψ５０ 分别为 ( －８􀆰１８ ± ０􀆰８４)、

(－７􀆰５２ ± ０􀆰０７) ＭＰａ 和(－５􀆰７０ ± ０􀆰３０) ＭＰａꎬ 在

前人报道的被子植物抗气穴化能力的最高值范

围[２１ꎬ ２３]ꎮ 许多陆生植物的 Ψ５０高于红树植物ꎬ 例

如假山毛榉属 (Ｎｏｔｈｏｆａｇｕｓ) ６ 种植物的 Ψ５０ 为

－２􀆰 ６ ~ －５􀆰３ ＭＰａ[３３]ꎬ ９ 种热带雨林树木中破布

木属(Ｃｏｒｄｉａ)植物的 Ψ５０为－１􀆰２ ~ －３􀆰６ ＭＰａ[３４]ꎮ
随着环境盐度增加ꎬ 红树植物的 Ψ５０会更低ꎬ 河

口红树林土壤水势－０􀆰４ ＭＰａ 时ꎬ 美洲红树 Ψ５０为

－４􀆰 ４ ＭＰａꎻ 海滨冲击滩红树林土壤水势为－２􀆰６ ＭＰａ
时ꎬ 美洲红树的 Ψ５０为－６􀆰３ ＭＰａ[２２ꎬ ３２]ꎮ 根据脆弱

性分割理论ꎬ 植物木质部 Ψ５０ 显著低于叶片丧失

５０％导水能力时的水势(ΨＬｅａｆ ５０) [３５]ꎬ 红树叶片的

抗栓塞能力可能低于木质部ꎮ
红树植物的木质部结构具抗气穴化特征ꎬ 比如

具有导管小而密度大、 木质部薄壁组织发达等特

征[３６－３９]ꎮ 附物纹孔(ｖｅｓｔｕｒｅｄ ｐｉｔｓ)是红树族植物

稳定存在的木材导管的解剖性状之一ꎬ 邓传远

等[３６]在红树族 ４ 属、 １０ 种、 １ 变种植物的次生木

质部均观察到附物纹孔的存在ꎮ 多位学者认为附物
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纹孔能增强水分的聚合力ꎬ 防止栓塞ꎬ 提高水分运

输安全[３６ꎬ ３７]ꎮ 红海兰(Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｓｔｙｌｏｓａ Ｇｒｉｆｆ.)、
海桑(Ｓｏｎｎｅｒａｔｉａ ｃａｓｅｏｌａｒｉｓ (Ｌ.) Ｅｎｇｌ.)、 杯萼海

桑(Ｓ. ａｌｂａ Ｊ. Ｓｍｉｔｈ)等植物木质部具纤维状导管

和环管管胞ꎬ 可以在导管栓塞时提供旁道以保障水

分运输功能[３６ꎬ ３８ꎬ ３９]ꎮ 有研究证实薄壁细胞内淀粉

粒的水解为修复栓塞导管提供帮助[３７ꎬ ３８]ꎮ 红海兰、
海桑属(Ｓｏｎｎｅｒａｔｉａ)、 白骨壤等木质部的薄壁细胞

内存在淀粉粒或晶体[３８－４０]ꎮ 红树植物木质部薄壁

细胞比例较高ꎬ 海桑属 ６ 种物种的木质部解剖结果

显示其射线分布频率高ꎬ 平均值为 １７􀆰２ ~ ２４􀆰６
条 / ｍｍ２ [３９]ꎬ 红海兰、 白骨壤等木质部的射线频率

也在 １０ 条 / ｍｍ２ 左右[３８ꎬ ４０ꎬ ４１]ꎮ 木质部边材存在叶

绿体是红树林植物的共同特征ꎬ Ｓｃｈｍｉｔｚ 等[３０] 在

白骨壤、 红树、 海桑、 木果楝、 银叶树(Ｈｅｒｉｔｉｅｒａ
ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｄｒｙａｎｄ.)等 １３ 种红树植物的 ６ ｍｍ 直径

枝条木质部中观察到叶绿体的存在ꎮ 茎光合作用有

助于维持水力功能ꎬ 在植物的碳和水分平衡中起着

至关重要的作用[３０]ꎮ 白骨壤木质部具有多层形成

层结构ꎬ 可提高抗栓塞化能力[４０]ꎮ
红树植物表型可塑性大[４２]ꎬ 明显受盐度影响ꎬ

且存在种间差异ꎮ 不同红树植物物种的耐盐能力不

同ꎬ 部分物种具有可以在陆地和潮间带生长的不同

生态型ꎬ 例如半红树植物黄槿(Ｈｉｂｉｃｕｓ ｔｉｌｉｓａｃｅｕｓ
Ｌ.)具有海生和陆生两个不同的生态型[４] ꎮ 许多

红树物种在海岸或近海的河岸边缘生长为高大的

树木ꎬ 在不是每天都受潮汐影响的邻近内陆地区

呈矮灌木样[２７] ꎮ 导管密度和导管尺寸是白骨壤和

红茄苳(Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｍｕｃｒｏｎａｔａ Ｐｏｉｒ.)对不同盐度

条件最敏感的木材特性[４３] ꎮ 与高潮位生长的海桑

和杯萼海桑相比ꎬ 低潮位生长的海桑和杯萼海桑

次生木质部导管有更小的导管分子长度、 管孔弦

向直径、 管孔面积ꎬ 有更高的导管聚合度和管孔

密度[３６] ꎮ 随着土壤盐度和有机质含量增大ꎬ 白骨

壤木质部形成更高的复孔率ꎬ 相邻两导管接触壁

平均厚度增加[４１] ꎻ 红海兰和红茄苳[４３] 的管孔密

度增大ꎬ 而管孔径向直径与弦向直径等指标不受

土壤全盐量的 影 响ꎮ 伴 随 盐 度 增 加ꎬ 桐 花 树

(Ａｅｇｉｃｅｒａｓ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔｕｍ (Ｌ.) Ｂｌａｎｃｏ)的导管直

径减小ꎬ 导管密度变化不规律[４４] ꎻ 白骨壤的导管

密度和导管组数量增高[４３] ꎮ 同等盐度增加情况

下ꎬ 白骨壤比红茄苳导管聚合度更高ꎬ 有更高的导

管密度ꎬ 更小的导管直径和更短的导管长度[４３]ꎮ 随

着土壤盐度和干旱度的增加ꎬ 澳洲 ３ 个白骨壤亚种

的叶厚、 叶干物质含量和含水量增加ꎬ 叶储水量增

加[４５]ꎮ 叶体积弹性模量随着盐度的增加而下降的

现象在美洲红树、 锥果木、 海葡萄 (Ｃｏｃｃｏｌｏｂａ
ｕｖｉｆｅｒａ (Ｌ.) Ｌ.) [４６]和黑皮红树[４７]被观察到ꎬ 但弹

性模量随盐度增加而增加也在黑皮红树[４８]、 白海

榄(Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ａｌｂａ Ｂｌｕｍｅ.)、 木榄、 银叶树、 木

果楝等物种中被观察到[４９]ꎮ 这些木质部和叶片结

构的变化ꎬ 调整了红树植物的耐旱和耐盐能力ꎮ

３　 红树植物采取保守的水分利用策略ꎬ 但
水分运输效率并不低

　 　 尽管红树生境中有丰富的水ꎬ 但盐分会限制根

从环境中获得水分和营养[４５ꎬ ５０]ꎬ 因此红树实际上

面临干旱胁迫ꎮ 采用液流测量技术取得的数据结合

其他研究结果ꎬ 证明红树植物采取保守的水分利用

策略ꎬ 消耗水分较少[３ꎬ ５ꎬ １０]ꎮ 与黑皮红树生境相距

仅 ２０ ｋｍ 的热带雨林树木日用水量能达到 ２５０ ~
３００ ｋｇꎬ 是相似直径黑皮红树的 ６~７ 倍[５] ꎮ 伴随

环境盐度的增加ꎬ 红树植物的用水策略趋于保

守ꎮ 法属圭亚那地区黑皮红树从雨季(地表永久

停滞水含盐量仅 ０􀆰３ ~ ０􀆰６ ｇ / ｋｇ)ꎬ 到旱季(富有

机质的表层土壤盐度在 ３ ~ ５０ ｇ / ｋｇꎻ ２０ ｃｍ 深处

为 ６􀆰 １ ~ ７􀆰４ ｇ / ｋｇꎻ ５０ ｃｍ 处为 ６􀆰５ ~ ８􀆰２ ｇ / ｋｇ)
的平均用水量明显降低ꎬ 平均胸径 ４５ ｃｍ 的个体

日用水量由 ６４􀆰１ ｋｇ 下降至 ４０􀆰８ ｋｇ [５]ꎮ 生长于盐

度较高的岸内地区的美洲红树矮化林(株高 １ ｍ 以

内)比沿海高林(株高 ５ ~ １０ ｍ)的叶片水分利用

效率更高[５０]ꎮ 对比多种红树植物与热带典型树种

的用水量数据可发现(表 １)ꎬ 红树用水量通常处于

同径级的热带非红树种用水量的低值范围ꎬ 条件适

宜时ꎬ 如雨季可超过部分非红树种ꎮ 例如法属圭亚

那胸径 ２３􀆰７ ~ ２４􀆰３ ｃｍ 的黑皮红树日用水量日变

化范围为 １１􀆰５ ~ ３０􀆰８ ｋｇꎬ 雨季达到用水峰值[５]ꎻ
超过西双版纳胸径 ２４􀆰８４ ｃｍ 的柚木 ( Ｔｅｃｔｏｎａ
ｇｒａｎｄｉｓ Ｌ. ｆ.)雨季日用水量(８􀆰１６ ± ６􀆰１７) ｋｇ[５１]ꎻ
也超过雷州半岛胸径 ２０􀆰８ ~ ２５􀆰５ ｃｍ 的尾叶桉

(Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ Ｓ. Ｔ. Ｂｌａｋｅ) (日均用水量

为 １２􀆰７９ ｋｇ) [５２]ꎮ
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表 １　 红树植物与非红树植物用水量对比
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｓｕｍｐｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｎｇｒｏｖｅ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｍａｎｇｒｏｖｅ ｐｌａｎｔｓ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

胸径 ＤＢＨ
(ｃｍ)

日用水量 ＤＷＵ
(ｋｇ)

实验地点
Ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ

参考文献
Ｓｏｕｒｃｅ

黑皮红树 Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｇｅｒｍｉｎａｎｓ (Ｌ.) Ｌ. ２.８ ~ ５.３ ０.４０ ~ １.５０ 美国路易斯安那 [５３]
黑皮红树 ５.１ ~ １５.０ ０.３１ ~ ２.４０ 美国佛罗里达 [９]
黑皮红树 １１.８ ~ １５.６ ３.２０ ~ ５.３０ 法属圭亚那 [５]
黑皮红树 １５.１ ~ ２５.０ ３.９６ ~ ９.６４ 美国佛罗里达 [９]
黑皮红树 ２３.７ ~ ２４.３ １１.５０ ~ ３０.８０ 法属圭亚那 [５]
黑皮红树 ２５.１ ~ ３５.０ ６.３６ ~ １８.４８ 美国佛罗里达 [９]
黑皮红树 ４３.９ ~ ４６.６ ４０.８０ ~ ６４.１０ 法属圭亚那 [５]
角果木 Ｃｅｒｉｏｐｓ ｔａｇａｌ (ｐｅｒｒ.) Ｃ. Ｂ. Ｒｏｂ. ６.５ ~ ８.０ ７.５０ ~ １０.００ 印度洋马约特是 [５３]
红茄苳 Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｍｕｃｒｏｎａｔａ Ｐｏｉｒ. １３.０ ~ ２２.０ １０.７０ ~ １７.６０ 印度洋马约特是 [５３]
美洲红树 Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｍａｎｇｌｅ Ｌ. ５.１ ~ １５.０ ０.８３ ~ ６.８３ 美国佛罗里达 [９]
美洲红树 １５.１ ~ ２５.０ ４.３２ ~ ６.６３ 美国佛罗里达 [９]
拉关木 Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ ｒａｃｅｍｏｓａ (Ｌ.) Ｇａｅｒｔｎ. ５.１ ~ １５.０ １.６０ ~ ７.１６ 美国佛罗里达 [９]
拉关木 １５.１ ~ ２５.０ ９.６０ ~ ２４.９３ 美国佛罗里达 [９]
拉关木 ２５.１ ~ ３５.０ １５.７５ ~ ２５.１６ 美国佛罗里达 [９]
秋茄 Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎｄｅｌ (Ｌ.) Ｄｒｕｃｅ < １０.０ ０.３１ ~ ５.４３ 中国福建漳江口 [５４]
白骨壤 Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｍａｒｉｎａ (Ｆｏｒｓｋ.) Ｖｉｅｒｈ. < １０.０ ２.０１ ~ １０.６１ 中国福建漳江口 [５４]
尾叶桉 Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｕｒｏｐｈｙｌｌａ Ｓ. Ｔ. Ｂｌａｋｅ ２０.８ ~ ２５.５ １２.７９ 中国雷州半岛 [５２]
柚木 Ｔｅｃｔｏｎａ ｇｒａｎｄｉｓ Ｌ. ｆ. ２４.８ ８.１６ ± ６.１７ 中国云南西双版纳 [５１]
柚木 ２６.５ １３.５６ ± ２.７１ 中国云南西双版纳 [５５]

　 　 Ｎｏｔｅｓ: ＤＢＨꎬ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔꎻ ＤＷＵꎬ ｄａｉｌｙ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ.

　 　 生长在高盐度区域或遭受潮汐淹浸时红树用水

量更低ꎮ 潮汐淹浸会造成红树用水量减少ꎬ 但不同

种之间减少的幅度存在差异ꎬ 潮汐淹浸时黑皮红

树、 拉关木、 美洲红树的平均日用水量分别下降

２７％、 １６􀆰７％和 １７􀆰３％[９]ꎮ 秋茄夏季用水量高于冬

季ꎬ 且径级越大波动越大[１０]ꎮ 本研究在海南文昌

的液流监测数据也显示红树植物夏季用水量高于冬

季ꎬ 雨季用水量比旱季高ꎬ 如尖瓣海莲(Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ
ｓｅｘａｎｇｕｌａ (Ｌｏｕｒ.) Ｐｏｉｒ. ｖａｒ. ｒｈｙｎｃｈｏｐｅｔａｌａ Ｋｏ)
的夏季日均用水量比冬季高 ６２􀆰７２％ꎻ 日均气温相

近情况下ꎬ 木果楝(Ｘｙｌｏｃａｒｐｕｓ ｇｒａｎｔｕｍ Ｋｏｅｎｉｇ.)
雨季日均用水量比旱季高 ２７􀆰４１％(未发表数据)ꎮ

红树水分策略保守还体现在较高的水分利用效

率和随盐度调节的蒸腾速率上ꎮ 同等水分条件下ꎬ
光合效率越高则水分利用效率越高ꎮ 多个地点不同

红树植物的测定结果表明[２０ꎬ ５２－５４]ꎬ 他们的光合能

力不低ꎮ 在有利条件下ꎬ 如中等盐度、 高环境湿度

时ꎬ 红树的光合能力与其他陆生热带非红树植物相

当(图 ２)ꎮ 多种红树植物的最大光合速率高于红厚

壳(Ｃａｌｏｐｈｙｌｌｕｍ ｉｎｏｐｈｙｌｌｕｍ Ｌ.)、 柚木等陆生热带

树木[５２ꎬ ５６]ꎮ 红树植物的光合速率范围与热带雨林

龙脑香科树种(５􀆰１ ~ ２０􀆰３ μｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)类
似[５５]ꎮ 低盐度条件下ꎬ 白骨壤叶片最大光合速率

能达到(２２􀆰０４ ± １􀆰０２) μｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１[５７]ꎮ 在

水热条件好的海南文昌河口地区ꎬ 黄槿的叶片最大

光合速率能达到 ２３􀆰７１ μｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ 而在

纬度更高的广西北仑河口ꎬ 黄槿最大光合速率仅

１１􀆰１８ μｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１[２１ꎬ ５８]ꎮ 红树植物的光合

作用因环境条件差异ꎬ 具有较大可塑性ꎮ 盐度和饱

和水汽压差(ａｉｒ ｖａｐｏｒ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｄｅｆｉｃｉｔꎬ ＶＰＤ)的增

高会导致红树植物光合速率降低[５７]ꎮ 当土壤孔隙

水盐度由 １７ ｇ / ｋｇ 增加至 ６６ ｇ / ｋｇ 时ꎬ 白骨壤的

叶光合速率由(１６􀆰４ ± ０􀆰６) μｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１降

至(７􀆰０ ± ０􀆰２) μｍｏｌ ＣＯ２􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１[３０]ꎮ 在雨季ꎬ
黑皮红树的蒸腾速率(中午约 ４ ｍｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)高
于旱季(< １ ｍｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１)ꎬ 而在没有额外盐胁

迫的情况下ꎬ 则表现出更高的速率[４７ꎬ ５９]ꎮ 位于岸

内较矮的美洲红树水分条件不如冲击滩高大美洲红

树好ꎬ 高大个体木质部水分输送效率高ꎬ ＣＯ２同化

率高ꎬ 而矮生个体茎导水率低ꎬ 叶片水分利用保

守ꎬ 相应地其光合能力和生长率也低[５７]ꎮ
盐分对红树的影响在林段水平的蒸腾作用

上也有体现 [６０] ꎮ 红树的蒸腾随环境中盐浓度的

不同而变化 [５７] ꎮ 大部分树木通过气孔控制或形

态调整来维持木质部的水分运输安全ꎬ 并在高

ＶＰＤ 下关闭气孔以避免水力系统失效 [６１] ꎮ 耐盐

８７５ 植 物 科 学 学 报 第 ３８ 卷　
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∗表示非红树ꎮ 数据来源文献见附表 ２２) . Ｓｃ１. 草海桐ꎻ Ｃ１. 红厚壳ꎻ Ｔｃ１. 榄仁树ꎻ Ｔｇ１. 柚木ꎻ Ｅ１. 海漆ꎻ Ｂ２. 海莲ꎻ
Ｄ１. 海滨猫尾木ꎻ Ｂ１. 木榄ꎻ Ａｃ１. 老鼠簕ꎻ Ｐ１. 水黄皮ꎻ Ｋ１. 秋茄ꎻ Ｒ３. 红茄苳ꎻ Ａａ１. 卤蕨ꎻ Ｒ４. 正红树ꎻ Ｈｌ１. 银叶
树ꎻ Ｘ１. 木果楝ꎻ Ａｅ１. 桐花树ꎻ Ｒ１. 红海兰ꎻ Ｓ２. 杯萼海桑ꎻ Ｌｒ１. 榄李ꎻ Ｓ１. 海桑ꎻ Ａｖ１. 白骨壤ꎻ Ｈ１. 黄槿ꎮ
∗: Ｎｏｎ￣ｍａｎｇｒｏｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｔｈｅ ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅ ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｉｓ ｓｈｏｗｎ ｉｎ Ａｐｐｅｎｄｉｘ ２２) . Ｓｃ１. Ｓｃａｅｖｏｌａ ｓｅｒｉｃｅａ Ｖａｈｌ.ꎻ
Ｃ１. Ｃａｌｏｐｈｙｌｌｕｍ ｉｎｏｐｈｙｌｌｕｍ Ｌ.ꎻ Ｔｃ１. Ｔｅｒｍｉｎａｌｉａ ｃａｔａｐｐａ Ｌ.ꎻ Ｔｇ１. Ｔｅｃｔｏｎａ ｇｒａｎｄｉｓ Ｌ. Ｆ.ꎻ Ｅ１. Ｅｘｃｏｅｅａｒｉａ ａｇａｌ￣
ｌｏｃｈａ Ｌ.ꎻ Ｂ２. Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｓｅｘａｎｇｕｌａ (Ｌｏｕｒ.) Ｐｏｉｒ.ꎻ Ｄ１. Ｄｏｌｉｃｈａｎｄｒｏｎｅ ｓｐａｔｈａｃａｅ (Ｌ. ｆ.) Ｋ. Ｓｃｈｕｍ.ꎻ Ｂ１. Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ
ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａ (Ｌ.) Ｐｏｉｒ.ꎻ Ａｃ１. Ａｃａｎｔｈｕｓ ｉｌｉｃｉｆｏｌｉｕｓ Ｌ.ꎻ Ｐ１. Ｐｏｎｇａｍｉａ ｐｉｎｎａｔａ (Ｌ.) Ｐｉｅｒｒｅꎻ Ｋ１. Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎｄｅｌ (Ｌ.)
Ｄｒｕｃｅꎻ Ｒ３. Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｍｕｃｒｏｎａｔａ Ｐｏｉｒ.ꎻ Ａａ１. Ａｃｒｏｓｔｉｃｈｕｍ ａｕｒｅｕｍ Ｌ.ꎻ Ｒ４. Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ａｐｉｃｕｌａｔａ Ｂｌ.ꎻ Ｈｌ１. Ｈｅｒｉ￣
ｔｉｅｒａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ Ｄｒｙａｎｄ.ꎻ Ｘ１. Ｘｙｌｏｃａｒｐｕｓ ｇｒａｎａｔｕｍ Ｋｏｅｎｉｇ.ꎻ Ａｅ１. Ａｅｇｉｃｅｒａｓ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔｕｍ (Ｌ.) Ｂｌａｎｃｏꎻ Ｒ１. Ｒｈｉｚｏ￣
ｐｈｏｒａ ｓｔｙｌｏｓａ Ｇｒｉｆｆ.ꎻ Ｓ２. Ｓｏｎｎｅｒａｔｉａ ａｌｂａ Ｓｍ.ꎻ Ｌｒ１. Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ ｒａｃｅｍｏｓａ Ｗｉｌｌｄ.ꎻ Ｓ１. Ｓｏｎｎｅｒａｔｉａ ｃａｓｅｏｌａｒｉｓ (Ｌ.)
Ｅｎｇｌ.ꎻ Ａｖ１. Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｍａｒｉｎａ (Ｆｏｒｓｋ.) Ｖｉｅｒｈ.ꎻ Ｈ１. Ｈｉｂｉｃｕｓ ｔｉｌｉｓａｃｅｕｓ Ｌ.

图 ２　 红树与非红树植物最大光合速率
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ

２)如需查阅附表内容请登录«植物科学学报»网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ)查看本期文章附表ꎮ

红树林气孔对 ＶＰＤ 的高度敏感性证实了较低的

ＶＰＤ 可显著提高红树林的耐盐性[６] ꎮ 在高盐度

下ꎬ 红树气孔导度和蒸腾速率较低ꎻ 有充分海水

和淡水补充时ꎬ 红树林的气孔导度与其他热带森

林树种的气孔导度相当[２３] ꎮ 黑皮红树、 美洲红

树、 拉关木的木质部水力导度处于热带树木的低

值范围[３] ꎮ
大部分地区红树物种液流密度及时响应 ＶＰＤ

的变化ꎬ 然而也有数据显示一些地区拉关木的液流

密度与 ＶＰＤ 并不显著相关[５６]ꎮ 部分物种对潮汐淹

浸十分敏感ꎮ 长期淹水(淡水淹没土壤表面 １８０ ｄ)
对黑皮红树、 美洲红树、 拉关木幼苗的叶片气体交

换没有持续影响[６２]ꎻ 与之形成对照的是ꎬ 淹浸胁

迫 ８０ ｄ 后ꎬ 木榄植物叶片水势和气孔导度下降ꎮ
淹浸 １ ｄ 即可造成白骨壤急性气孔关闭ꎮ 短期淹水

还降低了黑皮红树、 拉关木、 美洲红树幼苗和树苗

的最大同化率和暗呼吸速率ꎮ 与在红树幼苗和幼树

中观察到的情况相似ꎬ 短期淹水会使成熟红树林植

物的液流速度降低[４５]ꎮ
树干液流的测量证明ꎬ 红树的水分运输效率并

不低ꎬ 其液流密度与相似气候条件下的热带雨林

植物相当ꎬ 在适宜环境下可能更高[２３] ꎮ 不同种红

树植物边材 ２ ｃｍ 深度的液流密度变化范围处在

已报道的热带雨林树种低值范围[６３] ꎻ 但红树植物

液流密度峰值明显高于针叶树种ꎬ 与亚热带树种

峰值相近[５ꎬ ９ꎬ ２５ꎬ ５６ꎬ ５９ꎬ ６３] (图 ３)ꎮ 随着树体增大ꎬ
液流密度有明显增大趋势ꎮ 对黑皮红树的测量表

明ꎬ 液流密度(ＳＦＤ)随径级增加而增大ꎬ 平均胸

径 １３􀆰０ ｃｍ 的小树 ＳＦＤ 为 (３􀆰７ ± ０􀆰１４) ｄｍ３􀅰
ｄｍ－２􀅰ｄ－１ꎬ 平均胸径 ２４ ｃｍ 的中树(６􀆰２ ± ０􀆰２８)
ｄｍ３􀅰ｄｍ－２􀅰ｄ－１ꎬ 平均胸径 ４５ ｃｍ 的大树 ＳＦＤ 为

(７􀆰０ ± ７􀆰０) ｄｍ３􀅰ｄｍ－２􀅰ｄ－１(Ｐ < ０􀆰００１) [５]ꎮ
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所有数据均来源于已发表文献中使用 ＴＤＰ 法在 ２ ｃｍ 边材深度测得的最大液流密度(具体文献见附表
３３) )ꎮ 横线为中位数ꎬ 箱型为四分位数ꎬ 竖线为非异常值范围ꎮ ∗表示非红树ꎮ ７Ｓ. 热带雨林 ７ 个树种ꎻ
Ｔ１. 美国水松ꎻ Ａｌ１. 长蕊木兰ꎻ Ｍ１. 醉香含笑ꎻ Ｌ１. 拉关木ꎻ Ａｖ１. 白骨壤ꎻ Ｋ１. 秋茄ꎻ Ｒ１. 红海兰ꎻ Ｒ２. 美洲
红树ꎻ Ａｖ２. 黑皮红树ꎮ
Ａｌｌ ｔｈｅ ｄａｔａ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ＳＦＤ ｍｅａｓｕｒｅｄ ａｔ ２ ｃｍ ｄｅｐｔｈ ｂｙ ＴＤＰ ｍｅｔｈｏｄ ｉｎ ｐｕｂｌｉｓｈｅｄ ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ (Ｔｈｅ
ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅ ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ｉｓ ｓｈｏｗｎ ｉｎ Ａｐｐｅｎｄｉｘ ３３) ) . Ｌｉｎｅ (ｍｅｄｉａｎ)ꎬ ｂｏｘ (２５％－７５％)ꎬ ｗｈｉｓｋｅｒｓ (ｎｏｎ￣ｏｕｔ￣
ｌｉｅｒ ｒａｎｇｅ) . ∗ꎬ Ｎｏｎ￣ｍａｎｇｒｏｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ. ７Ｓ. ７ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔꎻ Ｔ１. Ｔａｘｏｄｉｕｍ ｄｉｓｔｉｃｈｕｍ Ｌ.ꎻ Ａｌ１.
Ａｌｃｉｍａｎｄｒａ ｃａｔｈｃａｒｔｉｉ (Ｈｏｏｋ. ｆ. ｅｔ Ｔｈｏｍｓ.) Ｄａｎｄｙꎻ Ｍ１. Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｍａｃｃｌｕｒｅｉ Ｄａｎｄｙꎻ Ｌ１. Ｌａｇｕｎｃｕｌａｒｉａ
ｒａｃｅｍｏｓａ (Ｌ.) Ｇａｅｒｔｎ.ꎻ Ａｖ１. Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｍａｒｉｎａ (Ｆｏｒｓｋ.) Ｖｉｅｒｈ.ꎻ Ｋ１. Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎｄｅｌ (Ｌ.) Ｄｒｕｃｅꎻ Ｒ１.
Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｓｔｙｌｏｓａ Ｇｒｉｆｆ.ꎻ Ｒ２. Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｍａｎｇｌｅ Ｌ.ꎻ Ａｖ２. Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｇｅｒｍｉｎａｎｓ (Ｌ.) Ｌ.

图 ３　 红树植物与非红树植物液流密度变化范围对比
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ＳＦＤ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｎｇｒｏｖｅｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｔｒｅｅｓ

３)如需查阅附表内容请登录«植物科学学报»网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ)查看本期文章附表ꎮ

４　 红树植物水分分配与盐分管理

红树植物水力分配(即水分在植物体内的运

输、 调节、 储存、 分配)在种间和种内变化多ꎬ 叶

片结构适应水分利用需求ꎬ 并采取多样化的盐分管

理策略ꎬ 以适应潮间带不利环境ꎮ
已经发现ꎬ 一些红树种类中存在叶片吸水、 树

体储水、 夜间补水和水分再分配的现象ꎬ 这可能是

为应对潮汐淹浸和水分短缺而形成的生理策略ꎮ 白

骨壤可以通过叶片盐腺吸收液态水ꎬ 并在水势高于

根的水势下储存水于细胞和细胞外空间(毛状细胞

和凹槽中) [５９]ꎮ Ｌｅｃｈｈａｌｅｒ 等[４５] 的研究表明ꎬ 木

榄、 红茄苳的叶片蒸腾率依赖于储水ꎬ 特别是在盐

度较高、 水分运输不足以平衡水分蒸腾损失的情况

下ꎮ 对澳洲 ３ 种白骨壤的研究也显示叶片储水能维

持其以 １ ｍｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１速率蒸腾 ７７ ~ １２６ ｍｉｎꎬ
且空气湿润时ꎬ 白骨壤叶片能够通过反向蒸腾吸收

空气中的水[１８]ꎮ 尽管 Ｈｕｂｅａｕ 等[２５] 在澳大利亚用

ＨＲＭ 法(ｈｅａｔ ｒａｔｉｏ ｍｅｔｈｏｄ)测得的红海兰日间最

大液流密度为(４􀆰７ ± ０􀆰３) ｃｍ３􀅰ｃｍ－２􀅰ｈ－１ꎻ 夜间液

流密度接近零(０􀆰２９７９ ± ０􀆰０００９) ｃｍ３􀅰ｃｍ－２􀅰ｈ－１ꎮ
但本研究在海南文昌对红树植物的液流测量结果显

示ꎬ 日落后液流并不会很快达到零ꎬ 而是持续一段

时间ꎬ 这可能是树体补水的结果ꎮ 此外ꎬ 反向液流

在浅支柱根中的水分再分配在夜间、 清晨和午后都

在美洲红树的矮化林中被观察到ꎬ 而在高红树中则

没有发现[５０]ꎮ 降雨后的反向液流也有报道[６]ꎮ 当

根系和土壤之间的水势梯度在白天被逆转时ꎬ 通过

夜间反向液流从根释放到干燥的表层土壤中的水可

以被重新吸收[５０]ꎮ 这使得红树植物表层根系能够

使用深层土壤中盐度较低的水ꎬ 并避免表层土壤中

的根系因过高的盐度而受害ꎮ 但这样的水分再分配

也会导致蒸腾用水与表面土壤吸水之间的竞争ꎬ 并

且增加能量消耗ꎮ

０８５ 植 物 科 学 学 报 第 ３８ 卷　
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红树植物叶片结构特征与其水分利用需求相适

应ꎬ 具有旱生的叶片形态结构ꎬ 利于充分利用光照

提高光合效率ꎬ 适应盐生环境ꎮ 红树叶片叶面积较

小ꎬ 角质层普遍较厚ꎬ 通常叶上表皮角质层比下表

皮的厚ꎬ 可防止高温对叶片的伤害ꎮ 叶脉密度低ꎬ
气孔小而密度大ꎬ 部分物种如木榄、 桐花树等的叶

上表皮无气孔器分布ꎻ 白骨壤等的叶表具有毛状

体[１８]ꎬ 气孔下陷ꎬ 有助于减少叶片水分丧失ꎮ 叶

片肉质化程度普遍高[６４]ꎬ 拉关木、 榄李(Ｌｕｍｎｉｔ￣
ｚｅｒａ ｒａｃｅｍｏｓａ Ｗｉｌｌｄ.)等叶片有内皮层储水结构ꎬ
白骨壤叶片弹性模量随盐度变化[１８]ꎬ 均与树体储

水的生理机制紧密相关ꎮ 榄李、 秋茄、 拉关木等叶

片为等面叶ꎬ 叶片上下表皮都有栅栏组织ꎬ 利于高

效的光合作用ꎮ 部分红树和半红树叶片具有盐腺结

构ꎬ 如白骨壤、 桐花树、 杨叶肖槿 ( Ｔｈｅｓｐｅｓｉａ
ｐｏｐｕｌｎｅａ (Ｌ.) Ｓｏｌａｎｄ. ｅｘ Ｃｏｒｒｅａ)等ꎻ 木榄、 桐

花树等叶肉细胞含晶体ꎻ 多种红树叶片具有多层内

皮层ꎬ 储存水分ꎬ 有利于红树植物保持较高水势、
应对盐分胁迫[６４ꎬ ６５]ꎮ

盐分管理策略是红树植物重要的生理策略之

一ꎬ 红树植物既需要一定的盐分来维持正常生理活

动ꎬ 如秋茄、 桐花树、 白骨壤、 海莲 (Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ
ｓｅｘａｎｇｕｌａ (Ｌｏｕｒ.) Ｐｏｉｒ.)和红海兰主要是通过积

累盐分来抵御渗透胁迫[６６]ꎻ 又需要控制盐分浓度

来维持体内离子平衡ꎮ 泌盐、 拒盐和叶片肉质化是

红树植物降低树体内盐度的主要策略ꎮ 通常根据是

否有盐腺将红树植物划分为具有盐腺结构的泌盐种

(ｓａｌｔ ｓｅｃｒｅｔｏｒｓ)ꎬ 如白骨壤属(Ａｖｉｃｅｎｎｉａ)、 海桑

属等ꎻ 没有盐腺的拒盐种(ｓａｌｔ ｅｘｃｌｕｄｅｒｓ)ꎬ 如木

榄、 海莲、 正红树等ꎮ 但实际上所有的红树根部都

拒盐ꎬ 可以阻止环境中 ９０％ ~ ９９􀆰６％的盐进入植

物体内[４２]ꎮ 对白骨壤的研究表明ꎬ 根系拒盐是最

重要的除盐机理ꎬ 进入植物体内的盐分只有 ４０％
由盐腺排出[２６]ꎮ 盐腺存在的意义可能在于叶表面

盐的存在可能可以降低叶蒸汽压亏缺[６]ꎮ 在非泌

盐红树植物如红树属(Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ)中ꎬ 木质部液

中的盐浓度低于 １％的海水盐度[５]ꎮ 拒盐红树植物

如榄李属(Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ)、 红树属及海桑属等属的木

质部液流中的含盐量比典型的非盐生植物高 １０ ~
５０ 倍[１２]ꎮ 泌盐种黑皮红树比拒盐种锥果木更能忍

受基质盐度ꎬ 这一趋势可能适用于一般的泌盐种和

拒盐种[２４]ꎮ 此外ꎬ 红树植物还通过利用地下水、
雨水来降低盐分胁迫ꎮ 植物茎的木质部水稳定同位

素的测定表明ꎬ 无瓣海桑主要利用地下水而很少利

用海水和雨水ꎻ 白骨壤、 秋茄、 桐花树主要利用地

下水ꎬ 但也利用海水和雨水的混合水[６４]ꎮ

５　 展望

红树植物生长于土壤盐分高的特殊环境ꎬ 其水

分管理策略和水分关系一直以来都是科学家感兴趣

的课题ꎮ 随着新技术的研发和对红树林保护重视程

度的提高ꎬ 红树水分关系相关研究也将向深度发

展ꎮ 目前仍有许多尚未解决和值得关注的问题ꎬ 笔

者认为主要有以下几方面:
(１)红树植物生理生态与环境盐度高度相关ꎬ

尽管目前对成年树木进行的相关实验仍然有限ꎬ 但

已证实红树植物对环境变化反应迅速ꎬ 响应策略复

杂而多变ꎮ 鉴于潮间带环境波动大ꎬ 长期、 大面

积、 高精度的林分蒸腾耗水监测将可以更好的解释

红树水分利用策略ꎮ 更多野外实验ꎬ 尤其是对红树

东方类群的实验值得期待ꎮ
(２)红树植物抗气穴化能力强ꎬ 其发生运输组

织栓塞化的频度和栓塞化修复的机制尚不清楚ꎮ 红

树水分策略保守ꎬ 气孔反应敏感ꎬ 调节行为复杂ꎬ
内源激素如 ＡＢＡ 等对气孔调控的影响尚不明确ꎮ
运用核磁共振成像、 断层分析技术、 同位素示踪等

新技术针对气孔调控、 气穴化形成与修复机制的科

学研究将极具意义ꎮ
(３)红树植物具有超强的抗逆能力ꎬ 相关的抗

逆基因有待进一步挖掘ꎮ
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