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摘要<热带亚热带海岸潮间带的高盐n淹水n土壤缺氧和潮水冲击等不良环境因子导致了红树植物在形态n生理和生态方面的特

异性3尤其是其独特的胎生现象C从红树植物胎生繁殖体在母体的发育过程和繁殖体落地后对潮间带生境的适应两个角度探讨

了红树植物胎生现象的适应意义C红树植物的胎生现象是对潮间带盐胁迫n淹水n土壤缺氧和潮水冲击等综合生境的适应3而不

是单独其中一种胁迫因子的适应C红树植物胎生繁殖体在母体的发育过程中通过能量积累n渗透调节n形态完善等过程为掉落

以后适应潮间生境做准备3掉落的胎生繁殖体依靠从母体获得的能量和营养克服潮间带的盐胁迫n淹水n土壤缺氧和潮水冲击

等多重胁迫C红树植物胎生繁殖体落地后的能量收支平衡是决定繁殖体定居成功与否的关键3而胎生现象的意义正是通过胎生

繁殖体在母体发育过程中积累足够的能量和营养来适应潮间带生境C红树植物胎生繁殖体落地后苗木在潮间带滩涂的生长发

育过程中存在一个能量o阈限p3能阈的高低决定于潮间带生境的恶劣程度3而突破能阈能力决定于胎生繁殖体所携带的能量与

营养的数量C这为红树林湿地恢复提供了理论基础3但还需要更多的证据来支持该理论C
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有花植物的胎生现象E!"!"#$%1H是指种子成熟后不经过休眠或只有短暂休眠直接在母体上萌发的现象O@PQ胎生现象绝大多

数发生于潮间带植物K而最为著名的就是红树植物和海草O@KFPQ红树植物最突出的外部特征是其胎生现象ODPQ红树植物的胎生

现象可分为两种>即显胎生E!"!"#$%1H和隐胎生E2%1#/&!"!"#$%1HK前者的胚轴伸出果皮之外逐渐长成一个柱状的幼苗K因此K此

类植物的繁殖体不是果实K也不是种子K而是幼苗本身K通常称作胚轴K红树科的红树属ERSTUVWSVXYHZ秋茄属E[Y\]̂_TYHZ木榄

属E‘XabaT̂XYH和角果木属EĉXTVWdH属于这一类?后者的胚轴并不伸出果皮而为果皮所包被K如桐花树属EêbTf̂XYdHZ海榄雌属

EegTf̂\\TYHZ皮利西属Eĥ__TfT̂XYH和阿吉木属EêbTY_TiTdH属于隐胎生OGKjPQ
高盐Z淹水Z波浪冲击及繁殖体需要随海流的长距离散布等不利环境条件K使得红树植物幼苗发育阶段显得尤为关键OkPQ为

什么胎生现象与红树植物如此紧密相关K从 @CjL年金杰里和方亦雄OIP首次从抗盐角度对胎生现象的生理学意义进行研究以

来K许多学者进行了大量的研究K但至今还没有找到比较合理的解释OGKLPQ目前被广泛认可观点是胎生现象对红树植物适应于

潮间带环境具有重要意义OGPQ但是K胎生现象是通过何种方式来适应潮间带生境K是与盐胁迫和海水浸淹这两种胁迫的一种有

关K还是两者兼而有之l这些问题都还没有明确的答案Q
目前对红树植物胎生现象适应意义的研究多集中于胎生繁殖体在母树上发育的过程K而对胎生繁殖体脱离母体后的过程

的研究相应比较薄弱OjKLPQ而当前国内红树林造林多采取胚轴直接插植的方式OCPQ在潮间带多重胁迫因子的作用下K造林的成

活率较低K一般不高于 jAmK许多地方甚至不到 FAmO@APQ因此有必要加强对红树植物胎生繁殖体对潮间带生境适应性的研究K
这不仅有利于加深对红树植物胎生现象的理论认识K而且对有利于指导红树林恢复造林Q本文从胎生繁殖体在母树上的发育和

它掉落后环境因子对其影响两方面K概述近些年的研究进展K以期会对红树林的造林恢复工作有所借鉴Q

n 红树胎生繁殖体的发育和自我完善

胚轴在母树上发育的阶段就不断完善自身的一些生理和形态的特征K为从母树上跌落至滩涂逆境做准备Q胚轴的这些自我

的完善包括能量的积累Z渗透调节Z形态发展等方面Q

non 胎生现象的发生的过程是一个能量不断积累的过程

首先胚轴发育和膨大的过程是一个从母体吸收和积累营养的过程OGPQ红树繁殖体萌发初期子叶表面的一些细胞在萌发之

初即分化为传递细胞O@@PK传递细胞构成了母体和胚胎之间的p脐带qK此后一段时间胚胎主要依赖于母体的营养传递而发展Z壮

大Q林鹏等研究了红树胚轴不同发育阶段的热值的动态K不同大小的胚轴的热值的变化反映了其内部积累物质种类以及含量的

变化O@FPQ郑文教等对秋茄E[Y\]̂_TYfY\]̂_HZ木榄E‘XabaT̂XYbrs\VXXSTUYH和海莲E‘XabaT̂XYd̂tY\ba_YH的胚轴发育过程中的

uZvZw含量的测定发现K随着胚轴的发育成熟K含 w量升高而含 v量下降的趋势K说明胚轴逐渐积累了富 w寡 v的物质K这

也说明了胚轴不同发育阶段合成物质的变化O@DPQ胚轴积累能量的过程并非是线性增加的Q对美洲大红树ERSTUVWSVXYsY\b_̂H
不同发育阶段的繁殖体的发育特征的研究发现K胚轴的各个部分在开始发育的前 @AA0中表现出指数增长的模式K待到胚根胚

轴出现后K生长速度开始放慢K在最后 Gj0K胚轴成熟即将脱落时K生长速度更加缓慢K胚轴含水量也呈逐渐下降的趋势K这提示

我们能量物质在母树上积累可能是划分为不同的阶段的OFPQ
红树胚轴发育过程中不单从母体中获取能量K胚轴具有绿色的外表K其自身的光合作用也可能对其能量的积累作出贡

献OGPQ秋茄和白骨壤EegTf̂\\TYsYXT\YH的繁殖体会发生白化现象O@GK@jPQu.+5和x"5研究了正常的和缺绿的秋茄胚轴的生长情

况K发现白化胚轴的干重是正常胚轴干重的一半K认为胚轴自身有一个独立于母体而积累营养的过程O@GPQ值得注意的是K红树

胚轴光滑的角质外皮缺乏气孔等构造K有些胚轴仅在发育的后期出现皮孔等构造K其发育过程中的光合及呼吸作用只能通过皮

孔进行OGPQ

n,y 盐分平衡和渗透调节

普遍认为红树植物的胎生现象是对潮间带生境的适应OGPQ对红树植物胎生现象的研究早期多是从其渗透调节和盐分平衡

的角度进行的Q因为z{Zv${Zu$F{Z|)F{Zu*}等离子是红树植物体内最主要的渗透调节物质O@kPK而它们又与盐胁迫密切相关K
因此K跟踪胚轴发育过程中盐分Ez{Zv${Zu$F{Z|)F{Zu*}H的变化成了主要研究内容Q一些研究者认为红树植物的胎生现象

是对潮间带高盐生境的适应O@I~@CPQ因为红树植物起源于淡水生境OkKIPK而胎生现象有助于红树植物的种子萌发时避开生境高

盐胁迫O@IK@LPQ有证据表明正在母体上发育的幼苗E胚轴H体内盐含量远低于母体E枝条和叶片HO@C~F@PQ胚轴中的盐分含量低于子

叶K而子叶中的盐分含量又显著低于花梗OFAPQ红树植物胎生幼苗对盐胁迫适应能力是通过在高盐环境E母体的枝条H培育幼苗

的过程中获得的K并把这一现象称为返祖现象OF@PQ但是K盐生植物繁殖体盐分含量低于枝条和叶片是一种普遍现象OFFPQ郑文教
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等认为胚轴发育过程并不是一个盐分积累过程!而是稀盐过程!因为胚轴发育过程中盐分干重百分含量逐渐下降"#$%&胚轴体内

较低的盐分含量被认为是一种保护胚胎免受盐胁迫的机制"’!$(%&但是!也有人认为红树胎生繁殖体在母树上发育的过程!是一

个从母体不断积累盐分)抗盐锻炼的过程"*!#+%&测定了显胎生红树植物秋茄胚轴发育过程中个体盐分总量,-./0120345)盐分干

重含量,-./.5)细胞汁液盐分浓度,--67/85!发现胚轴发育过程是一个盐分积累过程!因为单个胚轴的盐分总量是逐渐增加

的!而盐分干重含量反而随胚轴的发育逐渐下降!但细胞汁液的盐分浓度变化不明显!仅在胚轴发育后期,接近成熟时5略有增

加"9%&如果仅测定胚轴发育过程中盐分干重百分含量的变化!就可能得出胚轴发育过程是一个稀盐过程!仅测定胚轴个体盐分

含量!就可能得出胚轴发育过程是一个盐分积累的过程!而若仅测定细胞汁液盐分浓度的变化!就会得出胚轴发育过程中盐分

变化不明显的结论&造成这种现象的主要原因是胚轴发育过程是一个干物质不断积累和含水量不断下降的过程"9%&研究了秋茄

胚轴定植初期的盐分动态!发现在胚轴生根前 :;<)=<)>7?等离子的含量是呈缓慢增加趋势的!但是在生根后有一个突然增加

的过程"9%&也有人认为胎生现象仅仅是胚胎发育过程中胚轴生长的结果"#’%&此外!海榄雌属植物被认为是红树植物中耐盐能力

最高的"#’%!但该属所有种类均是隐胎生&由此可见!红树植物胚轴发育过程中盐分含量的变化与对盐胁迫的适应之间没有直接

联系"9%&目前的研究侧重于对无机渗透调节物质的变化!而对有机渗透调节物质的研究还是薄弱环节&

@AB 形态完善和密度调整

胎生繁殖体在母树上不仅是一个不断积累能量和进行渗透调节的过程!而且还在不断完善一些幼苗的特征!使得其落地之

后便是一个完善的个体!适应在潮间带的传播&繁殖体发育过程中有机成分的变化!表现出纤维素类物质增加而高能物质减少

的特征!说明胚轴发育过程中消耗了一部分的高能物质!转化为纤维素等低能物质"$#%&美洲大红树等显胎生红树植物的胚轴还

在皮下形成发达的通气组织!通气组织的形成不仅有利于输氧和贮氧"#C%&通气组织本身还有利于植株本身机械强度的加强!另

外围绕腔隙的薄壁细胞其细胞壁常呈网状加厚!这些结构都有利于红树植物在受海浪冲击的生境里生存"#*%&另外胚轴苗自身

发达的通气组织还可能作为其自身光合作用放出的氧气的储存库!由于胚轴表面缺乏气孔!又经常处于水淹的环境中!所以它

本身近似一个封闭的系统!这些通气组织储存的氧气可以减轻厌氧呼吸所产生的伤害D&这些都为胚轴掉落以后在海水上漂浮

提供保证&木榄的显胎生胚轴的密度在成熟时逐渐调整的与其生境海水密度相当的水平!便于掉落以后漂浮E&

@AF 脱落酸动态

GHG在传统种子的休眠前干燥阶段扮演重要的角色!玉蜀黍的一些种由于种子缺乏 GHG所以表现出不耐脱水的特点!最

终产生胎生现象"#9%&在脱离母体前!种子 GHG含量的升高防止了种子胎生现象的发生"#(%&以上研究都表明 GHG在植物胎生

发育过程中发挥举足轻重的作用&红树胎生现象中也表现出脱落酸,GHG5的合成受阻"#(I+$%&J;K1LM6KNO和 J;KK;1N对比研究

了几种胎生红树及非胎生红树以及非胎生非红树植物的胚胎发育过程中的 GHG含量的动态!发现红树植物的胚胎在发育过

程中一直保持比非胎生非红树植物胚胎明显偏低的 GHG含量!相比较而言!母树叶片中则明显积累较多的 GHG"+$%&胎生种子

普遍表现出两点主要特征P一是种子缺少休眠或只有短暂的休眠Q第二是胎生种子的胚胎不耐脱水!对干旱非常敏感R&红树植

物胎生繁殖体发育过程中!胚胎含水量下降但仍保持较高的水平"#!9!+$%&一般种子成熟时!其胚胎含水量严重下降!进而引起胚

胎中的 GHG的含量增加!抑制了 S:G和蛋白质的合成!导致了种子的休眠!红树繁殖体发育成熟后几乎没有休眠而萌发!其

原因可能在于其胚胎中始终保持较高的含水量有关&

T 胎生繁殖体对潮间带生境的适应

既然认为红树植物的胎生现象是其对潮间带生境的适应!那么胎生繁殖体落地后在潮间带滩涂的行为理应成为研究胎生

现象适应意义的主要内容&但目前这方面的研究并不多&

TA@ 盐胁迫和淹水

红树胎生繁殖体在潮间带滩涂上受到诸如盐)水淹)遮阴)生物干扰等不利因素的胁迫!其中高盐和海水浸淹双重胁迫是红

树植物的胎生幼苗落地后面临的主要问题&对红树植物幼苗适应盐胁迫和海水浸淹胁迫已经进行了大量的研究!但是!很少有

人将这方面的研究同胎生现象联系起来&
盐胁迫对幼苗的生长以及一些生理过程的影响影响!相关的研究已经很多"+#I+C%&有关的研究都支持高盐度对红树幼苗光

合速率)气孔导度)蒸腾速率)生长以及其它生理过程造成抑制的结论&几乎所有的研究都证实红树植物的生长存在高盐抑制和

低盐促进的现象&但是!这些现象在许多非胎生红树植物也存在&

($+#$U期 闫中正 等P红树胎生现象及其对潮间带生境适应性研究进展

D

E

R J;K1LM6KNOVWAV367XN061;KY;12Z[676.0[;7;12\OYL0676.Y6]-;1.K63ZLZZ2701.LP[6KKZ7;NZL![6LNL!;12[61LẐXZ1[ZL6]3030\;K6XL
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大量的造林实践表明!水淹时间成了影响红树林造林的重要的限制因子!红树林宜林临界线的确定!是红树林造林成败的

关键"#$%#&’(不同的潮位高低决定了自然生境中的胚轴不同的淹水深度和淹水时间!过长的淹水时间会对胚轴的定植和成活产

生影响(红树幼苗在低潮位表现出较低的存活率!土壤的水渍环境导致幼苗叶片的水势以及气孔导度的降低!幼苗的过度遮阴

及淹水会导致其叶片的光合效率的下降!进而对幼苗的生长造成影响")*!)+’(红树幼苗的死亡率受季节性的淹水影响!在长期水

淹条件下!种植的红树幼苗全部死亡,不同大小的红树胚轴对水淹和遮阴的反应不同!具有较小体积的胚轴对水淹和遮阴更加

敏感!具有较大胚轴的假红树-./012314/56/5/3789:/;表现出较强的耐水淹能力!而隐胎生的亮叶白骨壤-<=637226/

075862/2:;在全部淹没时均活不过 >+?">@’(张乔民等根据华南海岸不同气候A潮汐和红树林群落的研究!对目前国内外有关红

树林生长带的内外边界-尤其是外边界;与潮汐水位的关系作了很好的总结!明确指出红树林生长带位于平均海平面以上的潮

滩")>’(上述结论对研究红树林的演替和红树林宜林地的选择具有重要的指导意义(但是!上述结论告诉人们红树林在滩涂上的

大概分布情况!事实上由于不同种红树植物耐水淹能力的不同!不同物种的宜林临界线是不同的(
许多学者从生长A叶片营养物质组成A根系发育A根解剖结构A气生根内氧气浓度A水分代谢A气体代谢等角度研究了淹水对

红树植物的影响")#%@*’(上述研究对阐明红树植物适应淹水的机制方面提供了很好的实验证据!但是!许多有关红树植物耐淹水

的基本问题还是没有答案!尤其是在特定生境下各物种耐水淹的临界时间问题(因为上述研究所用的植物材料均为有若干叶片

的幼苗!且淹水胁迫方式多为土壤表面渍水(这与滩涂实际情况不符(在野外!红树植物幼苗地上部分暴露于空气中而土壤表面

被水浸淹的时间是很短的!幼苗的地上部分曝露于空气中和整个植株被海水浸淹这两个过程占用了绝大部分时间!而具体的浸

淹时间则与植株在潮间带的位置有关(因此!上述研究很难给出各物种耐水淹的临界时间(
海水盐度过高和海水浸淹时间太长是导致中国红树林造林成活率低的主要原因(已有的研究集中于单因子胁迫!至于高盐

和海水浸淹双重胁迫下红树植物胎生幼苗的生理生态学研究!目前研究不多!只有 BCDEFG和 HDIIJI"@+’AKDL?JJ")#’AMGNGOPFL
等"))’进行了盐胁迫和海水浸淹双重胁迫对红树植物幼苗的生长和气体代谢影响的研究(此外!红树植物盐胁迫或淹水胁迫的

研究重点集中于胁迫对红树植物幼苗-多为具 #%Q对叶片的幼苗;某一时间点生理生态指标的研究!缺乏从胚轴落地到成苗这

一过程的动态研究(对秋茄的研究发现不同盐胁迫时间下红树植物幼苗的抗盐机制不同"@>’(

RSR 光照

红树幼苗在林隙及林阴下胚轴的自然分布密度并无太大的区别!但是林隙下的小苗的密度及其生长速度!明显高于林阴

的"@#’(美洲大红树的幼苗在树阴下生长速度较慢!当林隙张开时生长明显加快"@)’(TCOUGE等的研究还表明具有较大胚轴的美洲

大红树在林隙下的年死亡率为 &V!低于假红树-#>V;和亮叶白骨壤-@QV;">)’(这说明遮阴对胚轴存活的影响存在种间的差

异(多数红树幼苗随着遮阴的加重!存活率随之下降"@@’(遮阴环境中!高盐基质中的幼苗成活率低于低盐的(遮阴和淹水对胚

轴苗生长的影响明显大于盐度的影响"@Q’(
以上的研究都表明!遮阴或者淹水会对幼苗的存活及生长造成不利的影响!如果再加之以盐度!则影响更大(在潮间带生境

中这 #种胁迫因子往往是兼而有之的(

RWX 其他因素

其它环境因素例如潮水冲击A高温A生物干扰等也会对胚轴的定植和生长造成很大的影响!潮水的动荡和冲击也会对胚轴

的定植初期造成影响"@Q’!特别是对一些体积小的胚轴影响更为显著(
温度常常是限制红树异地引种成活的关键因子"@$’(低温严重影响了幼苗在海岸滩涂上的定植和成活!但是由于红树植物

主要分布在热带和亚热带海岸!所以低温并不构成对红树胚轴分散和定植的限制因素!相反!高温有时成为某些红树繁殖体定

植成活的关键因素!#&%)*Y的高温对于白骨壤的尚未长出茎的繁殖体的成活造成致死的威胁!然而对于有茎有根的幼苗的生

存并未造成显著的影响(亮叶白骨壤在 +@Y以下的温度不会生根!在 #$Y以上的温度根的伸长明显受抑,光滩无水的地表在夏

季阳光直射下!亮叶白骨壤和假红树都表现出很大的敏感性!他们的胚轴在暴露 >%)?后即死亡!但是具有较大胚轴的美洲大

红树却能忍受几周的无水条件而不死亡"@Z’(
潮间带种类丰富的动物也会对胚轴的传播A定植和萌发产生影响"@&’(这种破坏作用有的是发生在胚轴未散落之前!造成破

坏的多是一些蛾类的幼虫!它们消耗胚轴内部的营养!并影响胚轴从母体内吸收和积累营养!使胚轴早熟而发育不良!因而在散

落后不能萌发或长势不好!这种未散落的胚轴受昆虫噬咬很可能是限制胚轴的数量和幼苗更新的主要因子"Q*’(

X 能量的阈限

综上可知!盐胁迫A淹水和遮阴是对胚轴的存活和生长的 #个主要的非生物环境因子">@!)*!)+!@#!@)!@Q’(但是!从上述 #个方

面来看!这 #种胁迫和胎生现象之间并不存在直接的因果关系(
盐度A淹水和遮阴等不良因子对红树繁殖体存活的影响强弱!存在明显的种间差异!例如具有较大胚轴的假红树表现出比

具有较小胚轴的亮叶白骨壤等较强的耐水淹能力和耐脱水能力">@’(不仅如此!种内不同大小的胎生繁殖体在同等因子的影响

*>#> 生 态 学 报 >)卷
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下其生长也会表现出差异!胚轴的大小和幼苗的成活率的高低一定程度上呈正相关性"#$%&繁殖体的重量与其幼苗的茎的长度

及长势也存在一定程度上的正比关系"#’%&()*+,-*-等把正红树./01234561718和红茄 ./0954:;<1718的胚轴切为上中下 =
段!分别种植!发现茎的高度和直径的大小为下部>中部>上部!而这些幼苗的成活率都以下部为最高"#=%?较大的胚轴.种内或

种间的8积累了较多的能量!能量积累的多寡决定了它们对逆境因子的反应的不同?白化的白骨壤果实由于能量积累受到抑制!
其萌发出来的幼苗成活率低下"#@%!由于胚轴受害虫及动物啃噬而导致能量丢失!营养不继而死亡"#A%?大量造林实践结果表明!
导致造林失败的并不是胚轴不能生根发芽!而是生根发芽后的幼苗经过一定的时间后逐渐死亡!海水盐度越高!淹水时间越长!
苗木生长越慢!死亡率越高?已有的研究证明!盐胁迫和海水浸淹均会导致红树植物叶片光合作用下降!呼吸速率加快!有效光

合面积减少!其结果是能量积累下降"@=B#C%?
胚轴自身所储存的能量物质在发育过程中就要消耗一部分!转化为纤维素等一些非能量物质!为凋落以后适应漂浮和抵御

物理损伤做准备?由于刚凋落的胚轴没有功能叶片!虽然绿色的胚轴自身也能进行一定的光合!合成部分能量!但毕竟有限?胚

轴中剩余的能量是胚轴萌发初期主要的能量来源?这部分能量要持续供给幼苗成长直到长出功能的叶片!进行光合作用!自我

维持生长为止?然而盐度D水淹D遮阴都不同程度的降低幼苗的光合作用!幼苗的命运主要取决于潮位D光照等因素的影响?生长

在较低潮位的幼苗受潮水浸淹的时间就长!光线较弱!幼苗的光合作用相对较弱?红树胚轴抵抗不良环境胁迫的过程本身就是

一个能量支出的过程!幼苗要在潮间带顺利的成活!其能量的收支不仅要维持平衡!还要收入大于支出!幼苗方可正常的成长?
潮间带的水淹D盐度D林下弱光等不良环境因子不仅影响到幼苗的支出!还对其能量的收入造成影响?不同的立地自然条件以及

胚轴自身的情况决定了胚轴存活与死亡之间必然存在一个E能量的阈限F!突破了这个阈限!幼苗才有可能真正在潮间带定植和

生长?E阈限F的高低取决于潮间带生境的恶劣程度!而突破E阈限F的能力取决于胎生繁殖体所携带能量和营养物质的多少?对

此阈限的界定!要综合胚轴自身的情况以及周围环境的综合影响?E能阈F理论目前还只是一种间接实验结果的推测!需要更多

的实验依据来支持?

G 展望

红树植物的胎生繁殖方式是非常特殊的现象!深入研究其对潮间带生境的适应意义不仅有理论意义!而且对提高红树林造

林成活率有非常重要的指导作用?在红树植物胎生现象适应意义的研究及红树林恢复理论的研究中应注意以下几个方面HI注

重过程的研究!这包括胚轴发育过程和胎生繁殖体落地到成苗过程!尤其是后者&J以能量代谢为桥梁!研究多重胁迫下红树植

物胎生幼苗生理生态过程的研究&K研究方法的改进与创新!尤其是淹水胁迫方式&L尽快确定各主要造林树种的耐淹水临界

时间和宜林临界线!为红树林生态恢复做准备?
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!_o$ c>@A((0+d5l+CA;*+@’+)0(B0>)*;<0BB’>)A+8<’’9(A+8’<)0m(A<?@’+)*B)?’m(0>&@0+8;*C’*+)?’>’+);0(r’70<>*0<)5wGUjUiV.W#‘W.Y}
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!]X$ 王文卿.林鹏5盐度对红树植物木榄生长的影响5厦门大学学报M自然科学版O.W###.,xM[Ô [‘]\[‘#5
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][][Wa期 闫中正 等 红̂树胎生现象及其对潮间带生境适应性研究进展

万方数据


