
书书书

第 !" 卷第 # 期

!$$" 年 # 月

生 态 学 报

%&’% (&)*)+,&% -,.,&%
/012 !"，.02 #
3452 ，!$$"

基金项目：国家自然科学基金资助项目（6$#"7$!8）

收稿日期：!$$79$:9!7；修订日期：!$$79:$9$7

作者简介：黄振远（:;"; < ），男，山东日照人，硕士生，主要从事近海生态学研究2 (9=4>1：?@ABCD4BE@";F :7#2 G0=

!通讯作者 &055AHI0BJ>BK 4DL@052 (9=4>1：M4BK=40"!F @0L=4>12 G0=

!"#$%&’("$ (’)*：’@A I50NAGL M4H O>B4BG>411C HDII05LAJ PC .4L>0B41 .4LD541 -G>ABGA Q0DBJ4L>0B 0O &@>B4 （.02 6$#"7$!8）

+),)(-)% %&’)：!$$79$:9!7；.,,)/’)% %&’)：!$$79:$9$7

0("12&/34：RS%.+ T@AB9UD4B，34HLA5 G4BJ>J4LA，=4>B1C ABK4KAJ >B 0OOH@05A AG010KC2 (9=4>1：?@ABCD4BE@";F :7#2 G0=

能量标签技术及其在红树林生态系统

能流研究中的应用

黄振远，王V 瑁!，王文卿
（厦门大学生命科学学院，福建 厦门V #7:$$8）

摘要：传统上认为红树林输出的有机质产生巨大的能流，支持了巨大的河口和近岸水域生态系统的次级生产。但能量标签技术

的研究结果却显示红树林输出的有机质的作用并没有如此巨大。用红树碎屑难消化特性来解释此现象，此外数学模型模拟分

析发现潮汐的稀释作用也可以解释这种现象。但这两者都不能解释，在其他初级生产者稀少时，红树材输出的有机质可以被大

量利用的现象。在有红树林的河口和近海岸水域生态系统中，藻类等非红树初级生产者具有比红树植物更高的初级生产力，而

且更容易被动物获得和消化。可以认为是藻类等巨大初级生产力的竞争作用导致红树初级生产在消费者组织中很难被发现，

如此上面提到的难题就能得到很好的解决。此外能量标签技术检测出的是红树的初级生产在消费者组织中的相对比率，不是

绝对数量值，从此角度看，能量标签技术的结果与传统观点不是矛盾而是互相补充的关系。由此推测红树的初级生产应该还是

被消费者所利用，只是它们在消费者初级营养来源组成中占的比例并不大，但其绝对数量并不少。这与传统观点认为的红树的

初级生产被大量利用，支撑了具有巨大的次级生产稍有不同。此外，能量标签技术在红树林生态系统中的适用性尚未检验；计

算食物组成的数学工具不是很完善；实验设计上考虑的不够全面；对定量研究有一定的影响。

关键词：稳定性同位素；:#& 能量输出；消费者；初级生产

文章编号：:$$$9$;##（!$$"）$#9:!$79::V 中图分类号：W;6XV 文献标识码：%

5$)214 6(1$&’#2) ’),3$"7"14 &$% (’6 &//7(,&’("$ "$ )$)214 87#9 ($ *&$12"-)
),"646’)*6：& 2)-(): &$% "#’7"";
RS%.+ T@AB9UD4B，Y%.+ 340!，Y%.+ YAB9W>BK
!"#$$% $& ’(&) !"()*")+，,(-.)* /*(0)1+(23，,(-.)* #7:$$8，4#(*-

!"#$ %"&’&()"$ *)+)"$，<==>，<>（?）：@<=A B @<@A,

.C6’2&,’：% GABL541 Z>AM 0O L50I>G41 AHLD45>BA AG010KC >H L@4L A[I05L 0O 05K4B>G =4LLA5 O50= =4BK50ZAH 5AI5AHABLH 4 =4N05

ABA5KC I4L@M4C 4BJ HDII05L =DG@ 0O L@A HAG0BJ45C I50JDGL>0B 0O AHLD45>AH 4BJ BA45H@05A M4LA5H2 .AZA5L@A1AHH，5AGABL

5AHD1LH，AHIAG>411C L@0HA 0PL4>BAJ DH>BK ABA5KC H>KB4LD5A LAG@B010KC，G0BL54J>GL L@>H I454J>K=2 )ZA5411，=0HL HLDJ>AH O0DBJ

4 1>=>LAJ 501A 0O =4BK50ZA JAL5>LDH >B AHLD45>BA O00J MAPH2 SHD411C 0B1C 4B>=41H G011AGLAJ >BH>JA =4BK50ZA HM4=IH 05 >B

=4BK50ZA \ 1>BAJ M4LA5M4CH @4ZA JAI1ALAJ G45P0B >H0L0I>G H>KB4LD5AH G@454GLA5>HL>G 0O =4BK50ZA JAL5>LDH2 ’@AHA O>BJ>BKH 45A

A[I1>G4P1A PC L@A J>OO>GD1LC >B 4HH>=>14L>0B 0O =4BK50ZA G45P0B 4BJ L@A J>1DL>0B AOOAGL 0O L@A L>JAH2 ’@AHA O4GL05H，@0MAZA5，

G4BB0L A[I14>B L@A @A4ZC DHA 0O =4BK50ZAH >B AHLD45>BA @4P>L4LH M@AB 0L@A5 I5>=45C I50JDGL>0B H0D5GAH 45A HG45GA2 %1K4A 4BJ

0L@A5 I5>=45C I50JDGL>0B H0D5GAH （A2 K2 HA4K54HH）@4ZA =DG@ @>K@A5 I50JDGL>Z>LC L@4B =4BK50ZA >B AHLD45>AH 4BJ BA45H@05A



!"#$%&，"’( "%$ $"&) #* *+#",’ "’( (,-$&#. /* #0$&$ "1#$%’"#,2$ 3"%+*’ &*4%3$& "’( #0$ 3*561,3"#$( 7**( !$+ &#%43#4%$ 5"&8
#0$ ’4#%,#,*’ %*1$ *7 5"’-%*2$&. 97 #0,& 0)6*#0$&,& ,& #%4$ #0$’ ,# 3*41( *77$% "’ $:61"’"#,*’ 7*% #0$ *+&$%2"#,*’ #0"# 5"’-%*2$
1,##$% ,& 0$"2,1) 4&$( +) 3*’&45$%& !0$’ *#0$% 6%,5"%) 6%*(43#,*’ &*4%3$& "%$ &3"%3$，" 60$’*5$’*’ #0"# 3"’’*# +$
$:61",’$( +) #0$ (,77,341#) ,’ "&&,5,1"#,*’ *% #,("1 (,14#,*’. ;’$%-) &,-’"#4%$ #$30’*1*-) "((%$&&$& #0$ %$1"#,2$ 3*’#%,+4#,*’ *7
5"’-%*2$& #* #0$ 3*’&45$%<& 3"%+*’ &*4%3$&，’*# #0$ +,*5"&& ,’ ’45+$%&. ;’$%-) &,-’"#4%$ #$30’*1*-) "((%$&&$& #0$ %$1"#,2$
6%*6*%#,*’ *7 #0$ "&&,5,1"#$( 3"%+*’ 7%*5 5"’-%*2$ #* "11 #0$ 3*’&45$% 3"%+*’，’*# #0$ +,*5"&& ,’ ’45+$%&. =0$ #%"(,#,*’"1
2,$! ,& #0"# 5"’-%*2$ 6%,5"%) 6%*(43#,*’ &466*%#& 1"%-$ 3*’&45$% +,*5"&& +4# ’*# #0$ %$1"#,2$ 6%*6*%#,*’. >,#0 #0"# ,’ 5,’(
$’$%-) &,-’"#4%$ #$30’*1*-) ,& ’*# ,’3*’&,&#$’# !,#0 #0$ #%"(,#,*’"1 2,$! +4# ,& 3*561$5$’#"%). >$ 0)6*#0$&,?$ #0"# "11 *7
5"’-%*2$ 1,##$% 6%*(43#,*’ ,& 4&$( +) "@4"#,3 3*’&45$%&. =0$ 5*($ *7 #0$ 4&$ ,&，0*!$2$%，’*# ,’ #$%5& *7 (*5,’"’3$ ,’ #0$
3*’&45$%（& #,&&4$ +4# &5"11 3*’#%,+4#,*’& #* 5"’) ,’(,2,(4"1&. A’$ +1$5,&0 *7 6"&# ,&*#*6,3 &#4(,$& ,& #0"# ’*’$ 0"& (,%$3#1)
#$&#$( #0$ "661,3"+,1,#) *7 #0$ "66%*"30 #* 7**( !$+ 1,’8& +$#!$$’ 3*’&45$% "’( 5"’-%*2$. B’*#0$% +1$5,&0 ,& #0"# !0"#
,&*#*6,3 ("#" ,’(,3"#$( !"& #0$ 6%*6*%#,*’ *7 #0$ "&&,5,1"#$( 3"%+*’ 7%*5 5"’-%*2$ #* "11 #0$ 3*’&45$% 3"%+*’，’*# ,#&
,56*%#"’3$. C*% $:"561$ "1-"$ 3*41( -$# ,’#* 7**( !$+& (,%$3#1) #0%*4-0 3*’&456#,*’ +) "11 8,’(& *7 7,&0$& +4# 5"’-%*2$
1,##$% 54&# +$ 3*’&45$( +) 3%"+& 7,%&# "’( #0$’ 6$%0"6& +) 7,&0. /* ,’ 7,&0 #,&&4$ #0$%$ !,11 +$ 5430 1$&& 3"%+*’ 7%*5
5"’-%*2$ #0"’ 7%*5 "1-"$ ,7 #0$ ,’,#,"1 6%,5"%) 6%*(43#,*’ ,’ #$%5& *7 3"%+*’ 5"&& *7 5"’-%*2$ "’( "1-"$ ,& $@4"1. D$3"4&$
#0$ 3"%+*’ 5"&& *7 5"’-%*2$ ,& 5430 %$(43$( "7#$% 3%"+ (,-$&#,*’ "’( "+&*%6#,*’. E,-$&#,*’ "’( "+&*%6#,*’ !,11 "77$3# #0$
,56*%#"’3$ *7 (,77$%$’# 3"%+*’ &*4%3$& #**，+4# #0,& ,&&4$ 0"& +$$’ ,-’*%$( ,’ 6"&# &#4(,$&. =0$ &#4() *7 $’$%-) 714: ,’
5"’-%*2$ $3*&)&#$5& *’1) 7*34&$( *’ 6"%#,341"#$ *%-"’,3 5"##$% +4# 0"& ,-’*%$( (,&&*12$( *%-"’,3 3"%+*’ （EAF），!0,30 ,&
#0$ (*5,’"’# 7*%5 *7 3"%+*’ $:6*%#$( 7%*5 5"’-%*2$&. G "’( H $:6*%# ,& "1&* ,56*%#"’#. 9# ,& "66"%$’# #0"# 5"’-%*2$ 1,##$% ,&
’*# #0$ 5",’ &*4%3$ *7 6%,5"%) 6%*(43#,*’ 74$11,’- #0$ 7**( 30",’& ,’ $&#4"%,$& "’( ’$"%&0*%$ !"#$%&. 9&*#*6$ &,-’"#4%$
#$30’*1*-) ,& ’*# )$# " 6$%7$3# #**1 7*% &#4(),’- #0$&$ #%*60,3 1,’8"-$&，+4# #0$ ,56$%7$3#,*’ ,& ,’ #0$ ($#",1&.

!"# $%&’(：&#"+1$ ,&*#*6$；IJF ；$’$%-) $:6*%#；5"’-%*2$；3*’&45$%；6%,5"%) 6%*(43#,*’

红树林是热带亚热带海岸潮间带的木本植物群落，是海湾河口生态系统重要的第一生产者，也是世界

“四大最丰富生物多样性海洋生态系统”之一，它具有高生产、高归还和高分解三高特点［I］。红树林作为沿海

地区重要的湿地，是许多珍稀动物的栖息地，也是生物多样性保护的热点地区［I］；同时它以其巨大的生物量

和生产力对其附近的河口近岸水域的次级生产有着巨大影响［K］。红树林区的渔业产值也比其他海洋生态系

统的高，例如澳大利亚北部和美国佛罗里达红树林区的鱼类生物量分别比其邻近的海草场高 L M IN 倍和 JO
倍［J］，在澳大利亚红树林中年捕捞生物量高达 OPLN8- Q 05K，市场价值约为 OJJN 美元［L］。研究显示红树林区

的渔业产值很高［J M R］，这是红树林被保护的重要原因之一［IN］。

能量标签技术即稳定性同位素技术在红树林生态系统中的应用，在研究动物的食物来源，食物链、食物

网、群落结构等方面与传统方法相比具有很大的优势［II，IK］，特别是在研究小型甚至是微型动物例如蚯蚓等食

物来源方面［IJ M IS］。国外的学者应用此技术解决了许多传统方法不能解决的难题，取得了一定的成果［II］。例

如发现在红树林生态系统中，动物组织的 F 主要来源不是红树的初级生产［IT，IP］，从而引起研究者的重视。然

而学者们从不同角度研究后得出的结果不一致，存在争议［IL］。

与国外大量的研究相比，能量标签技术在我国生态学和环境科学研究中的应用才刚刚起步［II］，国内对红

树林与林区水生生物关系的研究还主要集中于鱼类和底栖无脊椎动物的生物多样性调查，季节变化和经济鱼

类产量的研究［IR M KK］；而在应用能量标签技术研究红树林与河口近海岸水域中消费者的关系方面还是空白。

因此本文对此问题作一简单的总结并对某些问题提出一些自己看法，促进对红树林的保护与研究。

) 能量标签技术简介

). )* 稳定同位素的特点

U U 元素一般都有几种同位素，例如 F 有ILF、IJF、IKF，G 有IOG、ILG；其中IL F 为放射性同位素，IJ F、IOG 为稳定
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性同位素。稳定性同位素在大气中的含量在一定程度上是恒定的，当自养生物进行光合作用时，由于光合途

径和同位素热力学性质的不同［!"］从而导致光合作用的底物与产物中的#"$ 的含量不同，这就是稳定性同位素

分馏。动物在同化食物中的 $ 时基本不发生分馏，因而可以用它示踪动物食物的来源。% 在光合过程中不发

生分馏但在动物的新陈代谢过程中由于酶对#&% 的偏好［!’］导致动物组织中的#& % 比其食物富集（一般是 "(
左右）因而可以利用用动物组织中#&% 的富集程度推测动物所处的营养级［##，#!］。

!) "# 稳定同位素的测定方法

稳定同位素的测量一般要经过以下几个过程：（#）预处理，（!）气化，（"）干扰物去除，（’）质谱分析［#!］。

由于稳定同位素在物质中含量很低，通常采用相对法进行量度，以国际通用的“!”标记法表示，用公式可

以表示为：

!! * ［（"+,- . "+/0）1 "+/0］2 #333

式中，"+,-是样品中元素的重轻同位素丰度之比如（#"$+,- 1
#!$+,-）；"+/0是国际通用标准物的重轻同位素丰度之

比（如#"$+/0 1
#!$+/0）

［!&］。

!) $# 同位素质量平衡方程

计算动物食物组成时的数学工具比较多，主要有质量守恒模型和欧几里得距离模型［!4］。比较准确且在

研究红树林能量流中使用较多的是同位素质量平衡方程［!4，!5］。李忠义等详细介绍了各种计算方法［!6］。同位

素质量平衡方程如下：

! #"#$% & "
’

( & #
［)$%(（!

#"#( * "$#）］

! #&+$% & "
’

( & #
［)$%(（!

#&+( * "$+）］

"
’

( & #
)$%( & #

式中，! #"#$% 和 ! #&+$% 分别是消费者 $ 和 % 同位素组成；! #" $#(和 ! #&+$(分别为食物 $ 和 % 同位素组成；"$#
和 "$+ 分别为 # 和 + 同位素分馏值；) $%(是不同食物在整体食物中所占比例；’ 代表消费者全部食物种类

!) %# 稳定同位素技术在红树林生态系统中的运用———能量标签技术

早在 #757 年就有人提出：消费者的 $ 组成决定于其食物的 $ 组成。不同的生产者有不同的 ! 值，但生产

者和消费者在 ! 值统一的基础上存在分馏［!7，"3］。89:;;<= 将稳定 $ 同位素技术应用于红树林生态系统提出能

量标记假说发现红树林输出碎屑的数量和周期性变化取决于红树林的环境特性，>,?@<A, 和 89:;;<= 用稳定性

同位素#"$ 的比率验证了能量标签假说［"#］，认为应用能量标签技术研究红树林的能流非常合适。

"# 红树林与其附近水域中消费者的关系

") !# 传统的研究方法及其缺陷

红树林是热带海岸潮间带最典型最重要的生物群落，有着巨大的面积和生物量，但人们对红树林的了解

却一直不够。直到 #746 年 B0C- 在第二次海洋大会上发表演讲认为：海岸湿地输出的巨大有机质产生巨大

的能流物流，支持了河口和近岸水域生态系统中巨大的次级生产［!］。支持 B0C- 观点的研究结果主要有以下

" 个：（#）消费者消化道内含物与栖息地两方面分析的结果显示红树林支持了很高的次级生产［"!，""］：（!）许多

研究发现红树林与其附近的多数近海鱼类有很大的相关性［" D 6］；（"）物质平衡计算方面显示红树林是其周围

水域次级生产的主要支持者［"’］。由于以上几个方面证据的支持 B0C- 的观点影响很大［"#］。

但消化道内含物分析、统计相关性分析、物质平衡计算，这 " 种方法都是间接的推断红树林与消费者的营

养关系，不够直接精确。另外这些方法本身还存在一定的缺陷，例如消化道内含物分析，通常发现的只是动物

摄食的大型的和不容易消化的食物，小型或微型食物还有很容易被消化的食物则通常被忽略。统计相关分析

法则只能说明二者具有很大的关系，不能说明具体是什么关系。物质平衡计算有一定说服力但不够精确。而

能量标签技术则通过检测消费者组织中的 $ 的组成来揭示消费者的营养来源，比传统方法更直接更有说服
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力。因此获得广泛的应用［!!，!"］。

!# !" 能量标签技术在研究消费者的营养来源中的应用及结果

!# !# #" 红树林对消费者的营养贡献"
传统认为：红树林能比其他栖息地为鱼类提供更丰富的食物［$］。总体上红树林对林区食物网的贡献有

以下几个方面：（!）红树凋落物是碎屑食物网的基础；（"）红树林林区较其他地区丰富的无脊椎动物的幼虫是

鱼类的重要食物；（%）红树林林内和滩涂中的沉积有机质含量较高，营养丰富，是某些动物的重要食物；（&）红

树根系的分泌物有利于藻类等浮游生物的生长。这些使红树林生态系统的食物网高度发达且有效率［%’］（图

!）。

图 !( 传统上的红树林生态系统能流（线条粗细代表能流的大小）

)*+# !( ,-./+0 123423 5627 15 89-+/1:. .;1<0<3.8 *- 3/9=*3*1- （3>/.9= <>1? 3>. <;96. 15 .-./+0 123423 5627）

普遍接受的红树林与鱼类高的相关性的主要原因之一，是红树林为鱼类提供了优良的摄食场［$］。但能

量标签技术却研究发现，红树林为鱼类提供优良摄食场的观点与 @=28 的物质输出的理论一样，都是非常片

面的［%A］。例如 B.6:*66. 和 C1--1660 发现，澳大利亚昆士兰的 B1/.31- 湾红树林边缘泥滩上分布的鱼类的营养

最多有 %DE来自!%C 含量低的初级生产者（红树、盐沼肉质植物）［%$］，红树对鱼类的营养作用则更低，具体的

需进一步通过另一种稳定同位素，例如%&F 在鱼类和红树以及中的分布得到［%G］。在印度 H9H*-9=9 湾，潮下带

底栖无脊椎动物群具有明显的选择浮游植物和底栖微藻为食物的习性［%I，&D］。J12*661- 在研究了 K*6=6*5.
F9-;329/0 的沉积物、初级生产者（红树、BLJ、浮游生物等）、"" 种潮间带无脊椎动物的 !!%C 和 !!’M 值后发现，

大多数潮间带无脊椎动物是以本地和周围水域中的藻类为主要营养来源［&!］。

B.6:*66. 和 C1--1660 分析了所有可能的生产者（红树、藻类、大型海藻附生植物、底栖微藻、海草、盐沼植

物）与 % 种主要的经济鱼类!%C 组成的空间变化的相关性后发现，红树林与河口海岸生态系统的营养相关性

很低，消费者主要的营养来源只能是其他生产者［&"］。运用能量标签技术对红树林林内及其周围的水域中的

N@C、L@C 进行追踪研究，也发现红树林对周围生态系统的作用被高估了［&%］。O.. 综合了现有的能量标签技

术的结果后，认为支持红树林的初级生产支撑了巨大的近海岸水域次级生产的证据并不充分［%A］（表 !）。虽

然 P>*8=.. 等在泰国的 Q>2-+ Q/9R9.- 湾的研究发现红树林支持了红树林内生活的部分动物的次级生产，但

到目前为止绝大部分的研究结果显示：红树林输出的 C 仅仅被大量发现于红树林内部极小区域内的不多的

物种［&! S AD］。

所以，来自红树林的 C 并不是河口海岸生态系统水域中消费者组织中 C 的主要组成部分，而林区及附近

水域的浮游植物，滩涂上的底栖藻类，还有来自附近其他的生态系统如盐沼、海草场等的有机质中的 C，才是

水域中消费者组织中 C 的主要组成部分，但具体到某个地区的红树林，这几种 C 来源的相对重要性会有所不

同。具体食物网应修正为如下图 "。
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表 !" 关于应用稳定同位素示踪技术研究红树林与近海岸营养联系结果的汇总［#$］

%&’() !" * +,--&./ 01 23) .)+,(2+ 01 )4).5/ +654&2,.) 2)7340(05/ +2,86)+ 649)+265&2645 23) -&45.09) : 011+30.) 2.0;67 7044)72604［#$］

游泳动物
!"#$%& ’(")*"’

示踪同位素
+’%$%(" $,-)",’

游泳动物 ! 值
.*/&-$0," %1 &"#$%&（2 ）

红树植物 ! 值
.*/&-$0," %1

3-&/,%4"’（5）

红树6消费者 ! 值之差
7*11","&)"（5）

（)%&’03",63-&/,%4"）

对虾属
!"#$"%& ’((8

!9: ;：< 9=8 > ? 9@8 > !9: ;：A8 A ? 9:8 A

新对虾属
’"($)"#$"%& ’((8

9: ; !9: ;：< B=8 C ? < BD8 D

细巧仿对虾
!$*$)"#"+)&,& ’((8

!9: ;：< 9:8 9 ? < 9D8 A !9: ;：C8 > ? 9C8 =

对虾属
!"#$"%& ’((8

9C!，9: ; !9: ;：< 9C8 : ? < 9@8 D !9: ;：< BA8 @ ? < B>8 D !9: ;：D8 > ? 9=8 C

细巧仿对虾
!$*$)"#"+)&,& ’((8

:= . !9C!：998 9 ? 9B8 9
!:= .：< 9E8 9 ? < 9B8 =

!9C!：B8 B ? A8 :
!:= .：< 98 = ? < C8 9

!9C!：=8 D ? >8 >
!:= .：< C8 E ? < 9:8 D

对虾属
!"#$"%& ’((8

9C!，9: ; !9: ;：< 9C8 C ? < 9>8 A !9: ;：< BA8 > ? < :E8 E !9: ;：@8 : ? 9=8 C

新对虾属
’"($)"#$"%& ’((8

!9C!：D8 = ? 998 : !9C!：A8 : ? D8 E !9C!：< E8 = ? C8 E

对虾属
!"#$"%& ’((8

9C!，9: ; !9: ;：< 9= ? < 9@ !9: ;：< B@8 E ? < BD8 D !9: ;：9E ? 9C

新对虾属
’"($)"#$"%& ’((8

!9C!：C8 B9E8 E !9C!：98 : ? :8 @ !9C!：< 98 C ? D8 @

细巧仿对虾
!$*$)"#"+)&,& ’((8

9C!，9: ; !9: ;：< 9D8 B ? < BE8 B !9: ;：< B=8 = ? < BD8 9 !9: ;：=8 B ? >8 >

新对虾属
’"($)"#$"%& ’((8

!9C!：9E8 E ? 9B8 A !9C!：=8 E ? 9B8 A !9C!：=E ? D8 A

对虾属
!"#$"%& ’((8

9C!，9: ; !9: ;：< 9@8 E ? < BC8 9 !9: ;：< BD8 @ ? < BA8 @ !9: ;：98 A ? 998 @

新对虾属
’"($)"#$"%& ’((8

!9C!：D8 = ? 998 : !9C!：=8 = ? A8 : !9C!：B8 9 ? A8 >

十足目
7")-(%F G-,4"

9C!，9: ; !9: ;：< 9@ ? < B:
!9C!：A8 B ? @8 @

!9: ;：< BC8 C ? < BA8 D
!9C!：=8 =

!9: ;：B8 C ? >8 D
!9C!：98 D ? :8 :

平均值
H"-& 4-G0"

!9: ;：< 9C8 A ? < 9>8 > !9: ;：C8 > I :8 E ?
9:8 9 I B8 :

<8 <8 <" 消费者不以红树林碎屑为主要食物的原因"
在热带河口海岸，红树林有非常广阔的面积与很高的净初级生产力［A9］。早期就是用其生产力和物质守

恒律［:=］去论证它们对生物网的重要贡献，然而新的实验结果却显示红树林的作用并没有如此巨大。如此就

存在一个问题：红树林如此巨大的生产力为何不为消费者所利用，它的最终去向又是哪里？

J%F"GG 等发现：红树碎屑很难被消费者所同化，原因是碎屑的不溶解性和高的 ; K ! 比［9@］。理论模拟也发

现，潮汐的稀释作用会使得红树林输出的有机质对周围的生态系统的影响不明显［AB］。实地研究也有相同的

结果，例如 ;L%&/ 等发现在上游的红树林地区，对虾组织中的 ; 有高达 D=2 来自红树植物，但在下游随着浮

游植物和潮汐影响的增加，对虾来自红树植物的 ; 下降到 9A2 ? B=2 ［CA］。J%F"GG* 等发现在潮沟中消费者同

化的 ; 中 AC2是来自红树植物，但比例随着潮沟与红树林距离的增加逐渐下降［9@］。虽然以上这两种解释各

自能解释一部分实验结果，但都不能解释当其他食物来源稀少时，来自红树的 ; 可以占消费者组织中 ; 的

:E2 ?CE2 ［9E］。而且用高 ; K ! 比和难溶解性来解释红树碎屑不能被同化，也不是很确切。因为红树凋落物

在凋落的初期 ; K ! 比碎屑的 ; K ! 还要高，只是在随后的分解的过程中，由于糖等易溶物质的快速丢失而使碎

屑的 ; K ! 降低，同时难溶解性增加营养价值减少［A:］。此外红树的净初级生产只有大约 :E2 是以凋落物的形

式输出的［:A］。

红树林区的浮游植物虽然数量不多但世代更新快，在单位时间上输出的生物量相当巨大［9］。M-1-, 等估
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图 !" 新的红树林生态系统能流（线条粗细代表能流的大小）

#$%& !" ’() (*(+%, -./0./ 12.3 -1 45*%+-6( (7-8,8/(4 （/9+(5: 89-) /9( 8752( -1 (*(+%, -./0./ 12.3）

计在 )(8/(+* ;*:$5* (8/.5+, 所有潜在的红树林输出的 < 仅仅是浮游植物输出 < 的 =>? ，而 ’ 和 @ 等则降到

=? AB? ［CB］；D$ 和 D(( 估计在 E((0 F5, 红树林仅仅贡献了全部 < 库的 G& H? ［CI］；E(95$+8 等使用凋落物测量

法，测得浮游植物的平均重量高达 G& !% < J （4!·:）［CC］，而在热带红树仅为 I A GKL% < J （94!·5）［=C］。所有这些

结果都显示浮游植物有巨大的生产力，可以为水域中的次级生产提供有力的营养支撑。

此外，虽然红树林内有限的光线和可溶性单宁的作用，限制了林内底栖微藻（4$7+-09,/-M(*/9-8 L@F）的

生产力［C>，CH］，但泥滩内有大量的底栖微藻（L@F），他们被无脊椎动物所摄食，底栖微藻（L@F）也是其他潮间

带生态系统 例 如 盐 沼 的 重 要 < 来 源［CN A >G］，有 学 者 建 议 对 它 们 在 红 树 林 生 态 系 统 中 的 作 用 作 进 一 步

研究［>!，>=］。

稳定同位素分析显示：红树林附近的海草、海草附生植物、盐沼肉质植物等与藻类和浮游生物一样生产力

很高［IG，>B］。同时发现红树林附近的海草场才是鱼类的主要摄食场所［IG］，只在雨季时红树林的林缘潮沟的狭

小区域，才是鱼虾等的主要摄食区域［>B］。

因此笔者认为：在有红树林的河口海岸生态系统中，红树林的初级生产不是消费者营养最初来源的主要

原因是，由于红树林生态系统中具有更加巨大生产力并且容易被采食和消化的藻类等其他初级生产者的竞

争，掩盖了红树林初级生产的作用。潮汐的稀释和碎屑的难溶特性也有一定的作用。理由如下：（G）其他初

级生产者稀少的情况下红树的初级生产会被大量利用［GK］；（!）藻类等其他初级生产者巨大的更容易消化的初

级生产力的存在［CI，CC］，会对红树初级生产的作用产生竞争性遮盖；（=）能量标签技术检测出的，是消费者不同

营养来源的比例，是相对值而不是数量上的绝对值。据此评价红树初级生产的重要性，会低估其重要性。因

此，能量标签技术的结果与传统的认为红树的初级生产支撑了巨大的海岸水域次级生产的观点，不是冲突而

是互相补充的关系。（B）传统的统计相关性分析、物质平衡计算和胃含物分析的方法虽然不够精确但没有

错误。

据此可以推测红树的初级生产，应该最终还是被鱼类等水生生物所利用，只是利用的方式与传统的认识

不同，存在两种情况：一在小范围少数物种中被大量利用，例如红树林中存在大量以红树叶为主食的蟹类；二

多数物种的单个生物体对红树碎屑的利用不多，个体数却是很多，因此红树输出有机物的影响范围要比传统

上认为的大得多。当然这还需要实验检验。

!& !& "# 红树林输出的有机质的最终去向#
D(( 发现：红树林生产力的输出主要是以溶解有机碳 （EO<）的形式［CG］，碎屑并不是主要的有机质输出。
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而且碎屑的最大的一部分进入细菌食物链［!"］；另一部分沉积在红树林下或滩涂上，还有一部分由潮汐转运到

其他地区沉积下来，或进入食物网。例如 #$%&’’$() 研究了印度 *(+,-. /-.+01, 三角洲、斯里兰卡西南部 2.’’0
.(+ /.34.’. 等地的沉积有机质的含量、5 6 7、和)8 5 含量后，又与其他地区的资料对比分析后，发现红树林内

以及泥滩上的沉积有机质有 8 种类型的来源［9:］：一主要来自海洋悬浮物；二主要来自红树凋落物；三是海洋

悬浮物与红树凋落物的混合体。在所有的这些来源中，都有部分直接进入了消费者体内（图 ;）。<033&(=.
等也发现红树林下的沉积有机质部分是来自海草场［"8］。

! 红树林对河口海岸水域生态系统的影响

虽然红树林对河口海岸生态系统的营养贡献并不明显，但其复杂的根系、广阔的面积、巨大的生产力，对

周围生态系统的影响非常的巨大。

首先，由于红树林的周围环境及红树林本身结构的特点非常适合鱼类的栖息，因而在有红树林的地区富

集了巨大的生物量，支撑了很高的生物多样性。其次，红树林有很好的保护海岸的作用能有效抵御四十年一

遇的台风侵袭［9!］。再次，红树林对其所在的河口海岸生态系统的水质有很大影响，同时它对林区的养殖鱼塘

的废水也有明显的净化作用。目前国内外已经对红树林净化水体的功能开展了大量研究，已经成为热点［99］。

最后，红树林向周围水域环境中的 5 输出，很大程度上依赖于生态系统的地形和潮汐特征［8)］。虽然红树林输

出的 5 对周围生态系统的影响范围很小，一般只能影响到红树林周围几米的范围［9>］。但是红树林红树林可

以为生活在其周围生态系统中的鱼类在某些时候提供栖息地和避难所［89］，能明显的提高其附近珊瑚礁等生

态系统的鱼类多样性［9?］，对海草场的鱼类也有相似的影响。

国外学者普遍接受的红树林与林区鱼类高相关性观点的原因主要有 8 点［8:］：一红树林本身的结构多相

性对它们有特殊的吸引力；二与其他栖息场所相比，红树林复杂的结构可以降低幼鱼的被捕食率；三红树林区

鱼类的食物非常丰富。红树林被保护主要是由于它是许多经济鱼类和无脊椎动物的重要栖息地以及林区生

物多样性高的特点，在美国佛罗里达和澳大利亚的昆士兰，红树林被保护就是这种情况；而在某些发达国家或

地区红树林被保护却是因为其可作为旅游点［!8］。

总之，红树林的初级生产并不是鱼类的主要营养来源。结构的多相性、林区丰富的食物来源以及其所在

区域的环境特点，是红树林与林区鱼类以及其周围的其他生态系统的密切关系的主要原因。

"# 问题与讨论

红树林生态系统一般处于海陆交错带的河口区，海洋、陆地、河流对它都有很大的影响；同时受到气候、地

形、潮汐、人类活动等因素的影响；此外各个地区的红树林系统间存在着很大的差异；能量来源和流动途径复

杂。因此，红树林与林区及周围环境中的其他生物的关系极其错综复杂，再加上研究方法的多样性，而各种方

法又不是很完美，因而研究中存在许多问题。

"@ $ 稳定性同位素技术本身有缺陷，可能没有真实的测出红树林初级生产与消费者间的关系。

（)）计算动物食物来源和不同来源食物所占的比例时，必须与消化道内含物分析相结合，并且各食物的

同位素组成必须有明显差异［))］。在研究的生物有多种食物来源的时候（多于 " 种），对生物主要食物来源的

分析就可能存在困难，需要一定的策略或多种稳定同位素进行复合分析［89，8>］，在某些情况下则可能没办法得

出结果。

（;）目前仅利用同位素物质平衡方程等工具研究了不同来源的 5 在动物组织中的比例，没有考虑不同来

源的各种初级生产的相对重要性。消费者特别是高级消费者组织中的 5 是经过生物链的传递而来，而动物

食物组成通常不单一，并且相邻营养级间生物量差别巨大。因此一旦动物的不同类食物的营养级不一致，同

位素物质平衡方程计算出的结果就不能反映不同初级生产者的相对重要性。例如，红树凋落物必须经过蟹类

的处理后，才能被鱼类所利用［8!］，藻类等则可直接被鱼类所采食。如此，当有相同量的红树凋落物和藻类同

时进入食物链时，由于红树凋落物要比藻类多经过一个营养级，最后进入鱼类组织的藻类的初级生产就会比

红树的多 )A 倍（相邻营养级间的生物量大约是 )A 倍的关系）左右。同时目前所有的研究都没有整合食物的
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吸收转化效率，很多食物特别是富含纤维的食物的吸收转化率很底［!"］，而红树恰好就是此类食物。在此特

殊条件下，能量标签技术的结果就会有很大的误差甚至是错误的，但幸好此情况并不多见。

（#）红树叶腐烂过程中只发生很小的同位素分馏［$%，&"］，但是在进一步的同化过程中有没有分馏却没有实

验验证。虽然“消费者的 ’ 组成决定于其食物的 ’ 组成”的 ’ 稳定同位素规则在盐沼生物中适用，但是在红

树林生物中却适用得不是很好［()］。实验室和自然条件下都发现真菌可以使*#’ 富集 &+，某些红树林内的蟹

类在同化过程中也可以使*#’ 富集 #+［#(］。所以，在真菌（真菌是食碎屑食物网的重要中间环节）和红树林蟹

类有重要作用的红树林区，’ 稳定同位素规则就可能不能完全适用。对陆生蚯蚓（多毛类）的研究也显示它

们在同化 ’ 时可以使*#’ 富集 #+ ,$+［*# , *&］，而在红树林区的多毛类也是红树凋落物的重要消费者。

但是，如果这种分馏作用在红树林的多毛类中也真实的存在，那么红树林与它们就有 *"" - 的营养相关

性［*"］（消费者组织的*#’ 大约是 . (*+ , .($+，红树大约是 . (/+）。然而这成立的不能性不大，因为这与

红树林周围水域中存在有其他具有巨大生产力而且容易被获得和消化的初级生产者（浮游植物、藻类等）相

矛盾［*］，而且林区动物的食性也不可能如此单一到完全以红树输出的有机质为食。

（$）通常鱼类只在红树林内度过其部分生活史，而能量标签技术检测出的却是生物长期的食物来源状

况。另外“同位素印迹”现象［!"，!*］的存在也会增加实验误差。

需要强调的是，虽然能量标签技术存在以上细节问题，但基本上可以确定红树的初级生产不是鱼类等最

初营养的主要来源［#&］。此外，能量标签技术检测出的是消费者不同营养来源在比例上的相对值，而不是数量

上的绝对值。从这个角度看，能量标签技术的结果与传统认为红树的初级生产支撑了巨大的海岸水域次级生

产观点，不是对立而是互相补充的关系。

!0 "# 物质平衡计算和能量标签技术研究都显示：红树林输出的 1、2 在河口海岸的营养循环中有重要作用，

因而存在红树林向消费者提供 1、2 而不是 ’ 的可能［!( , !%］。

!0 $# 红树凋落物的大部分，并不是以前学者们认为的被埋在了泥滩里［!&］，也不是快速的被消费者采食，而是

随潮水向潮沟、林外滩涂、近海转移。凋落物的分解也不是在泥下发生。红树树下和泥滩上的沉积有机质不

是原生性的由红树凋落物直接在泥滩内分解形成，而是有相当一部分来自其他生态系统的次生性沉积［/%］，至

于比例的大小要由具体的红树林所在的环境特点所决定。

%# 总结与展望

综上所述，鱼类等水生生物体内 ’ 的主要来源不是红树，而是浮游植物、底栖藻类、海草等其他初级生产

者。红树林生态系统中藻类等容易被获得和消化而且具有巨大生产力的初级生产者的竞争性掩盖作用，是红

树林区鱼类不以红树初级生产为主要食物的主要原因。能量标签技术检测出的，是消费者不同营养来源的相

对比例，而不是数量上的绝对值。因此，它与传统的认为红树的初级生产支撑了巨大的海岸水域次级生产观

点不是冲突而是补充关系。推测红树初级生产应该最终还是被鱼类等水生生物所完全利用。今后要作的工

作主要有以下几个方面：

（*）完善能量标签技术。

（(）开展红树林食物网的细节研究，追踪红树林输出的溶解有机物的最终去向。

（#）寻找新的可以检测红树林初级生产营养作用的研究方法，以及其他实验结果以检验上述的观点。
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