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海草生物量和初级生产力研究进展
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摘要：海草床是近岸重要的湿地生态系统，具有较高生物量和生产力。海草的生物量和生产力变化除了受到光照、无机碳源、营

养盐、温度、盐度、水动力条件、铁限制和污染物等非生物因素制约外，还受到附生藻类和动物摄食等生物因素影响。非生物因

素一般有最适合海草生长的范围，生物因素的影响具有两面性。海草生物量和生产力研究基本处于由定性向定量过渡阶段，准

确便捷的方法、现场多因子围隔实验、更大时空尺度上的对比研究是今后研究的重点。
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海草（MLEPKEMM）属于大型沉水被子植物，它们具有高等植物的一般特征，在水中完成生活史。全球海草共

有 A! 属 ?A 种，其中 B 属为眼子菜科（80IED0PLI05EJLEL），@ 属为水!科（̂ TOK0J:EK;IEJLEL），迄今已发现大叶藻

（?&1*/:$）、虾形藻 （@+644&1A$;-B）、二药藻 （C$4&;)4/）、海神草 （,6<&;&3/$）、针叶藻 （(6:-.5&;-)<）、海菖蒲
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（!"#$%&’）、泰来藻（(#$%$’’)$）和喜盐草（*$%+,#)$）这 / 个属在我国有分布［0］。海草植株由叶片、地下茎（水

平茎和垂直茎）和根构成，有时把叶片和垂直茎合称茎枝（1!))"），有些海草（如：海菖蒲和喜盐草）的垂直茎退

化。通常也把海草分为地上（-2)3’+4)5.6）和地下（2’*)%+4)5.6）两部分。海草床是一种重要的湿地生态系

统，其生产力和物种多样性可以和上升流生态系统、珊瑚礁生态系统和盐沼生态系统相比。海草具有许多重

要的生态功能，如：固着底质、稳固潮滩；固碳作用（约占整个海洋生态系统每年固碳量的 078）；为一些珍稀

动物（儒艮、海龟等）提供食物；加速悬浮颗粒物沉降以净化水体；其中最为重要的是为众多生物提供多样的

生境。

全球海草分布分为九大区系：温带北大西洋区系（"’9#’4-"’ :)4"! ;"*-.",( <*)4-）、温带南大西洋区系

（"’9#’4-"’ =)5"! ;"*-.",( <*)4-）、温带东太平洋区系（"’9#’4-"’ >-1" ?-(,<,( <*)4-）、温带西太平洋区系（"’9#’4-"’
@’1" ?-(,<,( <*)4-）、地中海区系（A’6,"’44-.’-. <*)4-）、加勒比区系（B-4,22’-. <*)4-）、印度C太平洋区系（D.6)C
?-(,<,( <*)4-）、南澳大利亚区系（=)5"! ;51"4-*,- <*)4-）和新西兰区系（:’% E’-*-.6 <*)4-）［F］。我国海草分布基本

位于温带西太平洋区系，南中国海的海草分布则处于温带西太平洋区系和印度C太平洋区系的重迭区。

海草生物量以单位面积内植株的干重来表示，其平均值达到 GHI + J@9 KF，约占海洋植物总生物量的

08 ［F］。海草初级生产力种间差异很大，据估算，平均值为 F& L+ J@9 KF6 K0 ［M］，和陆地上热带草原的生产力相

当，比浮游植物的平均初级生产力（I& M7 + J@9 KF6 K0）高一个数量级［F］。海草生物量和初级生产力的变化及

其影响因素，是海草生态学的重要研究内容。海草生物量和初级生产力的时空变化存在一定规律，但是不能

解释所有的差异。从平均值来看，生长在高纬度地区的海草比低纬度地区的具有更高的初级生产力和地上部

分生物量，地上和地下部分生物量的比值更高［M］。温带地区海草生物量典型的季节变化是：在春季增长，夏

季达到峰值，进入秋、冬后持续下降，这与温带地区光照和温度的季节变化基本一致［G，7］。热带地区海草生物

量的季节变化幅度虽然没有温带的大，但是变化更复杂、影响因素更多［H］。

!" 影响海草生产力和生物量的环境因素

!& !" 非生物因素

!& !& !" 光照

光照强度是影响海草光合作用的最主要因素。和陆生植物相比，海草的光合能力较低。陆生 BM 和 BG 植

物的最大光合作用速率（-9-N）分别是 0I O L7 9+ PF + J@ K0! K0和 L7 O 0L7 9+ PF + J@ K0! K0，海草的 -9-N是

M O 0M 9+ PF + J@ K0! K0，比陆地阴生植物的 -9-N（0F& 7 O ML& 7 9+ PF + J@ K0! K0）还要低［L］。海草的光合能

力在种间差异明显，例如：经常伴生的两种大叶藻 ./ "+%0)) 和 ./ 1$2)"$ 的 -1$3分别是 0G 9+ PF + ;QJ@ K0! K0

和 H 9+ PF + ;QJ@ K0! K0，饱和光强（45）分别是 FMH!> 9 KF1 K 0和 L/!> 9 KF1 K 0，这种差异导致 ./ "+%0)) 主要生

长在潮间带而 ./ 1$2)"$ 主要生长在潮下带［/］。对光照强度的需求量决定海草的分布深度，据统计，海草正常

生长所需要的光照强度是水表面光照强度的 G8 O FR8 ［R］，平均为 008 ［0I］。值得注意的是，这个需求高于

藻类［00］。

光照强度过高或过低都会影响海草的净光合效率。当光照强度超过 45，有可能发生光抑制。通常当光照

强度大于 0III!> 9 KF1 K 0时，多数海草都发生光抑制，最强的光抑制发生在 0FII O 0HII!> 9 KF 1 K 0 这个范

围［0F O 0G］。光抑制通过降低电子传递速率和光合磷酸化的效率来降低光合中心 ?="的效率，让过多的光能以

热的形式消散掉，从而保护了光合系统［0G，07］。

光照强度下降至维持 -9-N所需的最小光照强度（49-N）以下会给海草带来多层次的影响，包括光合生理活

动，个体生长和群落净生产力等。作为补偿适应，在低光照强度下生长的海草通常会提高光量子产额、光合效

率和光合色素含量［0H O 0/］，但是 B-9#2’** 等［FI］发现在低光照条件下大叶藻（./ 0$’1$")6$）和 ./ 6$,2)6+2") 的

电子传递速率和光合效率都降低，同时 ./ 0$’1$")6$ 的最大量子产额（78 9 71）也降低，这可能是光照下降程

度超出了这两种海草的补偿适应机制作用范围。光照强度下降还导致海草地上部分生物量减少和茎枝密度

下降［F0 O FM］，茎枝越疏，彼此的遮光影响越小。光照强度持续低于补偿光照强度（46）会造成海草的死亡。实验
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证实：光照强度减弱后（/ 0 /& 123 4 5 67 8 61），喜盐草（!" #$%&’(）存活了 9:8 后出现死亡，同样条件下的二药

藻（!" )’*’+#&’%）存活了 1//8 后也出现死亡［7;］。海草群落更加脆弱，群落净生产力（.’" ()55<.,"= #>)8<(",).）

的光补偿点接近现场光照强度的 :/?（7@7!4 5 67A 6 1），如果光照强度低于光补偿点，海草群落就会从净生产

转向净消耗［73］。紫外线辐射是一大环境胁迫，在海草生长的浅水区，这个问题更加突出。B-%A). 研究发现

二药藻（!" ,*’*-.$’(）、!" #$%&’( 对 CDEF 比较敏 感，表 现 在 光 合 效 率 和 叶 绿 体 密 度 下 降，而 海 神 草 （/"
(-..,&%0%）、针叶藻（1" ’(#-0’+#&’,2）和 3" 4%).’4#.*’ 对 CDEF 的耐受程度较高［7@］。

近岸水体透明度下降一方面导致海草受到低光照强度的胁迫，另一方面海草分布深度变浅，潮汐变化使

它们遭受强光照强度和紫外线的胁迫增强，所以说，水质下降给海草生长造成的负面影响是多重的。

!& !& "# 无机碳源

一般认为除了海神草（/" *#5#(%），其他海草都是 G9植物［7］；但是有些海草种类介于 G9和 G;植物之间，如

喜盐草（!" (0’),&%4-%）［72］；而且贝克喜盐草（!" 6-44%-’’）在一定条件下也可以通过 G;途径固定碳［7:］。HGI 6
9

是无机碳在海水中主要的存在形式，海洋中可被海草利用的无机碳源主要是 HGI 6
9 ，其次是 GI7

［7］。能直接

利用 HGI 6
9 的海草有 3" 2%.’*%、!" #$%&’( 和 /" .#0,*5%0%，它们通过耗能过程主动运输 HGI 6

9 到光合部

位［7J，9/］。其他一些海草（如：3" 2,-&&-.’ 和 7" %,(0.%&’(）利用碳酸酐酶（’K">-(’**<*-> $ A<>L-(’ M)<.8 (->M).,(
-.!=8>-A’）催化 HGI 6

9 转变成 GI7，经被动扩散进入叶肉细胞［91，97］，这也是一条重要的途径，3" 2%.’*% 兼有这

条途径［7J］。全楔草（8" 4’&’%0,2）和泰来藻（8" 9-2).’49’’）缺乏碳酸酐酶，它们直接利用 GI7
［9/，99］。由于海水

中无机碳浓度和扩散速率远低于空气中的，所以海草的光合作用受到无机碳源的限制。实验证实，当海水中

的无机碳浓度超过自然水平时，海草的光合作用速率都有不同程度的增加［9/，9; 0 92］。在目前自然海水的无机

碳浓度下，大型海藻的光合作用通常能达到或接近饱和，而海草的光合作用往往未饱和［9:］，这也说明大型海

藻比海草更能有效利用无机碳。

!& !& $# 营养盐

不论是在水体还是沉积物间隙水中，NH O
; 是海草床中氮元素的主要存在形态，其次是 NI 6

9 和 NI 6
7 ，PI9 6

;

是海草可利用磷元素的主要形态［7］。尽管海草床底质沉积物间隙水中含有丰富的氮和磷，但是海草的生长

受到营养盐限制的情况并不少见。营养盐加富使温带海草异叶藻（!" 0%(2%*’4%）、聚伞藻（7" #4-%*’4%）、3"
4%).’4#.*’、3" 2%.’*% 以及热带和亚热带海草 /" *#5#(%、:" %4#.#’5-(、!" ,*’*-.$’(、!" ;’<90’’、1" +’&’+#.2-、8"
9-2).’49’’、8" 0-(0,5’*,2 的生长得到促进［9J］。并不是所有海草都是这样，海草对营养盐加富的响应分为四种

情况：（1）生境处于贫营养状态，营养盐成为生长限制因子，加富营养盐促进海草生长；（7）贫营养生境中其他

因子而非营养盐限制了海草生长，加富营养盐对海草生理活动有益无害，但没有促进海草生长；（9）生境处于

富营养状态，海草的生理活动和生长对营养盐加富都没有响应；（;）加富营养盐使海草产生不良生理反应，生

长受到抑制［9J，;/］。由此，可以认为近岸海域富营养化对海草的消极影响主要是间接的：促进浮游藻类和附生

藻类增殖，导致水体透明度下降，减少到达海草冠层的光照强度。

!& !& %# 温度

水体温度变化超出海草生长的最适温度范围就会对它的生理生化过程产生消极影响。实验室条件下，在

适宜范围内温度升高使海草的光合速率和呼吸速率都增大［;1，;7］，温度高于某个阈值，呼吸速率就大于光合速

率，造成了净光合速率出现负值［;9，;;］。现场调查结果表明 8" 0-(0,5’*,2 的叶片生产力和水体温度明显正相

关，所以生产力和生物量的最大值出现在夏季，最低值出现在冬季［;3］。极端高温出现在白天低潮时，生长在

浅水区的海草露出水面后直接被阳光照射，常导致叶片被灼伤甚至枯死［;@，;2］，生物量损失可高达 @1? ［@］。温

度升高导致海草的 =4升高［;:］，如果光照强度同时降低，海草受到的胁迫就会加剧。

!& !& &# 盐度

尽管很多海草是广盐性，但是长时间地暴露在不适宜盐度下会使海草的生产力和生物量降低。盐度变化

最直接的影响是改变了海草细胞的渗透压，降低海草的光合效率［1;，;J 0 31］，进而影响其生长和存活［37 0 33］。
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!" #$%&’($& 的叶片生长速率在 /0 1 20 的盐度范围内达到最大（它的原生境盐度范围是 23& 4 1 24），盐度低于

/5 或高于 6/ 时，该海草出现不同程度的死亡（在 57 盐度下死亡率为 8779）。生长在河口的 )" #*&+(,（原生

境盐度为 /5），在 /7 的咸水中生长超过 6 周后，叶绿体数量明显减少，叶片在 8 周后死亡加速，海草个体变

小［53］。以上都是室内培养实验结果，和现场调查结果有差异。:;*-.<, 等人［5=］发现由于周边地区储蓄水源导

致流入 >,?(-@.’ 湾的淡水量减少，结果使湾内 -" .%,./0(’/1 的生长得到促进，他们认为在没有达到有害程度

时，盐度升高促进了 -" .%,./0(’/1 生长。

!& !& "# 水动力条件

在水生植物表面存在一个不流动的扩散边界层（<,AAB?,). C)B.<-;@ *-@’;），DE/ 只能以分子扩散的方式通

过该层到达吸收部位［/］，因此其扩散速率很慢，扩散边界层往往成为水生植物吸收 DE/ 的屏障。植物在流动

水环境中的生产力通常比静水中的高，这是由于水流削减了扩散边界层厚度，促进植物对营养盐、无机碳和氧

的吸收［54 1 37］。水流速度超过一定值就不利于植物的光合作用和生长［38，3/］。当水流速率过大时，海草密度降

低、叶片变短［32］，这样可以使海草减小受力面积。

!& !& $# 铁限制

铁离子是植物合成叶绿素所必需的，铁元素是铁氧还蛋白（F<，光合链上的电子传递体之一）的重要组成

分。海草生长受到铁限制的证据主要来自两方面：对比 G#?"’,. 的标准和现场铁离子加富实验。G#?"’,.［36］认

为 877!+（+ HI）J 8的 F’ 含量是维持陆地被子植物正常生长的最低要求，低于此含量就会导致萎黄病等缺铁

性病害。相当一部分海草叶片的铁离子含量和生长受到铁限制的陆地植物相当，甚至一些海草叶片的铁离子

含量下限低于 G#?"’,. 标准，由此推断部分海草的生长受到铁限制［35］。在热带海草床，大多数铁离子被碳酸

钙底质束缚而不能被海草利用，加上缺少陆源铁离子的输入，海草生长很容易受到铁限制。现场铁离子加富

实验不多，两项比较有说服力的结果表明铁离子加富明显提高了 -" .%,./0(’/1 叶片生长速率和叶绿素 - 含

量，并且促进叶片吸收磷［35，33］。铁离子对海草种群和群落增长的促进作用还需要进一步开展定量实验去

评估。

!& !& %# 污染物

随着沿海工业和城镇的发展，海草床内检出的污染物种类和含量均呈上升趋势，主要的污染物有重金属

（如：汞、铅、铬、镉、铜、锌、砷等）、有机污染物（如：除草剂、杀虫剂、多环芳烃、多氯联苯等）和石油烃。

重金属对海草的毒性主要是抑制酶活性和光合作用，表现在光合作用中心 KL"的有效光量子产额（"2 $
21M）、光合色素和氨基酸含量明显下降［3= 1 30］。研究还发现 3" $&45($#5’( 经 N. 暴露 87! 后恢复 6<，"2 $ 21M
可以达到正常水平，但是经 DB 同样处理后，"2 $ 21M的下降无法恢复［34］，因此，DB 的污染尤其需要关注。近

一半的除草剂的标靶也是光合作用中心 KL"，它们能竞争性地结合到电子传递受体上，降低能量传递效率，

甚至阻断能量传递过程［=7，=8］。铜离子和防污损涂料（:;+-;)* 8758）的联合毒性要比铜离子的毒性强很多［34］。

光合器官是多种环境因子的作用标靶，在水体透明度下降和温度升高的背景下，污染物的毒性可能会被放大。

!& &# 生物因素

!& && !# 附生藻类

附生藻类（’#,#!@"’）主要着生在海草叶片，随着叶龄的增长，附生藻类的种类和数量增加，它们对海草生

长的既有弊也有利，有关研究的结果以影响不利为多数。

不利的一面O 附生藻类最主要的危害是遮光，其次是和海草竞争营养盐。附生藻类能使海草叶片吸收的

光能减少 859 1329 ［=/］，导致海草光合速率下降，可达 289 ［=2］。附生藻类减少了海草吸收营养盐的有效面

积［=2，=6］，降低了叶片吸收 PQ R
6 和 PE J

2 的速率［=5］，致密的附生藻类还可以增加扩散边界层厚度［=3］。

有利的一面O 有附生藻类的海草叶片比光滑的叶片能更有效地保持水分，叶片露出水面后不会很快被晒

干［==］。附生藻类在海草叶片表面形成一层阻挡 STU> 的屏障，这对海草耐受紫外线辐射极为有利［=4］。附生

藻类死亡后藻体分解释放出的无机物可以被海草吸收利用［=0］。
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!& "& "# 动物摄食

海草和藻类是海草床主要的生产者，消费者对它们的下行调控有时会超过非生物环境因子的影响。摄食

海草叶片和地下茎的动物有哺乳类（如儒艮）、水鸟、鱼（主要是蓝子鱼、鹦嘴鱼等）、海龟、海胆和腹足类，适度

的摄食可 以 促 进 海 草 生 长，过 度 的 摄 食 则 往 往 造 成 海 草 生 产 力 和 生 物 量 明 显 下 降［/，01］。紫 海 胆 （!"
#$%&’($)*+）的密度达到 /1 2 31,.4 5 6/时能吃掉 ," )’+)*-&.*/ 地上部分生物量的 718 2 9118 ［09］。鱼类的摄

食压力比海胆的要低，最高只达到 978 ［0/，0:］，但在特别情况下，鹦嘴鱼（0" %$-&$.+）能吃掉 ," )’+)*-&.*/ 叶片

所有的生产量［03］。帽贝（," -’1&2)$）喜欢吃 3" /$%&.$ 的表皮（集中着叶片大部分叶绿体），使光合能力丧

失［07］。动物的选择性摄食能改变海草群落的结构，从而影响群落生产力和生物量［0;］。

动物不仅摄食海草，更多的是摄食附生藻类，这对海草生长是有利的，这些动物主要是等脚类（,<)#)4<），

片脚类（-5#!,#)4<）和腹足类（+-<"=)#)4<）［0> 2 0?］。当水体营养盐浓度增加时，附生藻类的迅速增殖由于这些

动物摄食作用而得到抑制［?1］，但是，如果附生藻类以含钙质较多的珊瑚藻为主，它们不易被动物的食道消化，

那么这些动物摄食的“除藻”效果就很有限［?9］。

"# 存在问题和研究展望

总的来说，海草生态学是一门未成熟的学科，还处于从描述性研究阶段向定量研究生态过程阶段过渡的

时期［?/］，表现在生物量和生产力研究就是研究方法和内容上的不足。

目前，海草生物量的测定方基本上是收割法，操作起来耗时费力，而且对现存量较少的海草颇具破坏性。

标记法普遍用于叶片和地下茎的生长速率的测定，该方法经过改进，对被标记部位的伤害已经很小，使海草更

接近自然生长状态，但是对操作技巧要求较高、同样费时。为提高工作效率和数据的可靠性，满足野外现场工

作的需要，研 究 便 捷、准 确 的 测 定 方 法 受 到 重 视，如：增 强 型 调 制 荧 光 计 （@A*<’ B5#*,C,’4 D)4A*-"’4
E*A)=)5’"=F，@BD）可以用于无损检测叶片在自然光照条件下进行正常的光合作用时所激发的叶绿素荧光信

号，得出 41（初始荧光）、4/（最大荧光）、4# 5 4/、光化学淬灭、非光化学淬灭及电子传输速率（需要 @BG 协同

测量）等参数，从而判断光合作用中心 @H!效率［/1，?: 2 ?;］；测定 "9:I 估算生产力的方法已经出现，但是其广适

性和有效性有待进一步验证［?/，?>］

地下茎和根对海草生物量的贡献与叶片相当，特殊情况下还超过叶片，因此对它的研究不应被忽视。目

前，对地下茎和根的生物量和生长研究相对偏少。JA-="’ 等［?0］总结的生长再现方法（=’().<"=A(",). 5’"!)4<）

可以用于估算多种海草地下茎和根的生长速率，今后应把估算结果和海草的实测生长速率多做比较，增加其

可信度。

实验生理生态学一直是海草生物量和生产力研究的重点，非生物影响因素研究得较充分，而生物因素研

究得较少，这主要是因为生物因素影响更复杂、更难定量。目前的研究方法也有不足：出于方便，多在室内模

拟研究一个或两个因素的作用，所得结果和现场实测数据有相当大的出入。多环境因子联合实验能在现场以

中型围隔的方式开展，更接近自然条件。实际上，对自然条件的完全模拟是很困难的，在现场数据积累的基础

上，建立海草生长模型是必要且可行的。目前海草生物量和生产力数据基本来自在某个海域短期（9 2 /-）的

跟踪监测，对更大时空尺度上的变化规律了解还比较少。海草生物量和生产力数据主要采集自地中海、澳大

利亚、北美洲的大西洋和太平洋沿岸、加勒比海和东南亚的海草床，有关非洲、南美洲、东亚和南亚地区海草生

物量和生产力的报道较少，这些地方都是重要的海草床分布地；多数研究都在中、低纬度的海草床开展，对高

纬度海草床涉足较少［?/］。这样就造成了目前对全球海草资源了解不足，对其总生物量和生产力只能做粗略

的估算。因此，开展全球海草研究和监测合作计划、实现研究数据共享显得尤为重要。

/1 世纪 >1 年代 末 01 年 代 初，杨 宗 岱 在 我 国 海 草 生 态 学 和 植 物 地 理 学 研 究 领 域 作 了 开 拓 性 的 工

作［9，??，911］，但是此后海草研究在我国处于停滞状态，使人们对全国海草床资源的家底不清楚。直到 /11/ 年，

“中国海草专题”下的华南沿海海草床普查开展，掌握了海草床现状的基本资料。总之，目前在我国，海草生

态系统研究和保护的力度和它重要的生态功能还不很相称，使得这项工作任重而道远。
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