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摘要：在城市化的背景下，探明不同大型底栖动物群落对植物群落变化的响应，对红树林生态系统的健康评价和退化生态系统

的修复具有重要意义。 以福建漳江口国家级红树林自然保护区为研究对象，揭示红树植物群落周转对不同大型底栖动物群落

结构（蟹类和软体动物）的影响，并分析其与环境参数的关联性。 结果表明：在 １．６ ｋｍ 的地理尺度上，漳江口红树林湿地的环境

变化较大，表现出 ７．１９ 个环境梯度。 在此地理尺度的环境梯度上，红树植物群落由 ５ 种红树植物组成，其平均周转率为 ７６％；
软体动物群落由 １２ 种软体动物以模块化和非随机的方式聚集，其平均周转率为 ８３％，并随红树植物群落周转出现显著非线性

增加，盐度和老鼠簕（Ａｃａｎｔｈｕｓ ｉｌｉｃｉｆｏｌｉｕｓ）周转是其主要影响因素；蟹类群落则由 ２０ 种蟹类以更高的模块化和非随机的方式分

散，平均周转率为 ８９％，并随红树植物群落周转而呈线性增加，主要受 ｐＨ 和白骨壤（Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｍａｒｉｎａ）周转的影响。 研究揭示

了大型底栖动物与植物群落和环境之间的关系，为城市化背景下红树林生态系统的保护和恢复提供基础资料。
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目前，地上与地下的关系已经成为生态学领域的研究热点［１］。 底栖动物是湿地生态系统中重要的消费

者和分解者，对生态系统物质循环和能量流动的维持及湿地生态系统结构和功能的稳定都具有重要作

用［２⁃４］。 底栖动物群落受到植物群落组成和沉积物理化性质的影响［３，５⁃６］，同时底栖动物群落也通过反馈作用

影响植物群落［７⁃８］。 因此，底栖动物是湿地生态系统物质循环和能量流动的中心环节，也是湿地生态系统演

化的重要驱动因子。
红树林湿地素有“地球之肾”的美称［９］，并以高生产力、高归还率和高生物多样性著称［９］，是存储“蓝碳”

的宝库［１０］。 红树林植被通常会促进潮间带生境的异质性进而影响林下底栖动物的分布和生存［５⁃６］。 不同红

树植被类型和林型对大型底栖动物群落密度、生物量以及功能多样性具有显著影响［５⁃６］。 另外，由于红树林

植被变化引起的生境变化也将导致大型底栖群落的变化［３，６］。 受城市化和人类活动的影响，红树林湿地严重

退化，表现为湿地面积严重萎缩、植物群落退化、功能明显变化［９，１１⁃１２］，但是目前对红树林湿地生态系统的地

下结构和功能变化趋势并不清楚。 因此，对红树林湿地生态系统变化过程中不同大型底栖动物群落的研究具

有重要的生态学意义。
本研究以福建漳江口国家级红树林自然保护区中主要的红树林大型底栖动物群落为研究对象，旨在探究

红树林湿地生态系统中植物群落周转（即，物种替换和丰度变化）对大型底栖动物群落周转的影响。 研究结

果不仅能够提供红树林湿地底栖动物群落特征的基础资料，还能揭示城市化背景下红树林湿地生态系统地下

过程的变化趋势，为红树林生态系统健康评价和退化红树林湿地的生态修复提供科学依据。

１　 研究区域概况

福建漳江口国家级红树林自然保护区位于福建省南部的云霄县境内，地处东经 １１７°２４′—１１７°３０′，北纬

２３°５３′—２３°５６′，总面积 ２３６０ ｈｍ２，是国家级红树林湿地保护区的自然地理分布北界。 保护区属亚热带海洋季

风气候，年均气温 ２１．３ ℃，年均降雨量 １７１４．５ ｍｍ，年均蒸散发量 １７１８．４ ｍｍ。 红树植物的优势种有秋茄

（Ｋａｎｄｅｌｉａ ｏｂｏｖａｔａ）、桐花树（Ａｅｇｉｃｅｒａｓ ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔｕｍ）、白骨壤（Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｍａｒｉｎａ）和老鼠簕（Ａｃａｎｔｈｕｓ ｉｌｉｃｉｆｏｌｉｕｓ）
等。 近几十年来，在城市化和人类活动等因素的影响下，漳江口红树林湿地不断退化，如水质恶化、生境破碎

化、植物群落结构变化等问题层出不穷。

２　 研究方法

２．１　 样地设置

２０１７ 年 １２ 月—２０１８ 年 １ 月及 ２０１８ 年 ６ 月—１０ 月，本研究在福建漳江口国家级红树林自然保护区设置

了 ６ 条断面（图 １）。 每条断面设置高潮带、低潮带和中潮带 ３ 个采样点，每个采样点设置 ３ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 的

植物样方进行植物群落调查，记录树种和植株数等指标。 每个植物样方设置三个重复，并对沉积物水质的理

化参数进行原位测定，包括盐度、ｐＨ、溶解氧、氧化还原电位、电导率和温度。 每个植物样方采集 ３—４ 个底泥

样品进行大型底栖动物调查，样方规格为 ２５ ｃｍ × ２５ ｃｍ，深度为 ３０ ｃｍ。 泥样用 ０．５ ｍｍ 筛网淘洗，挑选出软

体动物和蟹类样本固定在 ５％福尔马林溶液中，带回实验室分类鉴定。 所收集软体动物样品的处理按照《海
洋调查规范第 ６ 部分： 海洋生物调查》（ＧＢ ／ Ｔ １２７６３．６—２００７）进行。
２．２　 数据分析

用基于蒙特卡洛的零模型模拟分别分析软体动物和蟹类的共存格局（非随机 ／随机） ［１３⁃１４］。 采用 Ｒ 软件

ｖ４．０．２ 版本“ＥｃｏＳｉｍＲ”包随机模拟运行 ５００００ 次，计算群落的 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 指标［１４］。 采用置换检验判断观测值和模拟
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图 １　 福建漳江口红树林采样点分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｉｎ Ｚｈａｎｇｊｉａｎｇ ｅｓｔｕａｒｙ， Ｆｕｊｉａｎ ｐｒｏｖｉｎｃｅ

值之间的显著差异（Ｐ＜０．０５）。 如果 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 的观测值比

模拟值大，说明群落为非随机分散结构；如果 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 的

观测值比模拟值小，说明群落为非随机聚集结构；如果 Ｃ⁃
ｓｃｏｒｅ 的观测值等于模拟值，说明群落为随机结构［１３⁃１４］。
另外，基于 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性，使用“ｉｇｒａｐｈ”包对软体动物

共存网络结构进行模块化分析［１５］。 模块化程度越高，表
示群落结构越复杂，抵抗干扰的能力越强。

采用 Ｒ 软 件 ｖ４． ０． ２ 版 本 “ Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ” 和

“ｇｅｏｓｐｈｅｒｅ”包分别计算软体动物、蟹类和红树植物群

落的 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 不相似性，环境的欧式距离（Ｅｕｃｌｉｄｅａｎ
ｄｉｓｔａｎｃｅ）以及采样点的地理距离［１６］，以探测群落周转、
环境变化程度和地理尺度。 群落的不相似性越高表示

群落周转程度越高。 欧式距离越大表示环境异质性和

变化 程 度 越 大。 采 用 广 义 加 性 模 型 （ Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ
ａｄｄｉｔｉｖｅ ｍｏｄｅｌｓ，ＧＡＭ）分析底栖动物群落与植物群落、
环境距离和地理距离的关系，以探究植物群落周转、环
境过程和空间过程对底栖动物群落周转的影响。 用

Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关系数进行 Ｍａｎｔｅｌ 检验进一步量化各个因子（环境、植被和空间）对底栖动物群落周转的影响。

３　 结果与分析

图 ２　 漳江口采样地理距离、环境距离和生物群落不相似性

Ｆｉｇ．２　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ， ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｄｉｓｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ Ｚｈａｎｇｊｉａｎｇ Ｅｓｔｕａｒｙ

３．１　 蟹类、软体动物、植物群落的周转和环境变化程度

本研究采样点间的最小地理距离为 ８．５ ｍ，最大距离为 １６２８ ｍ，平均地理距离为 ６６９．３ ｍ（图 ２）。 漳江口
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红树林湿地的环境距离最小值为 ０．２４，最大值为 ７．１９，平均值为 ３．２８（图 ２）。 表明，在 １．６ ｋｍ 的地理尺度上，
漳江口红树林湿地的环境变化较大，出现 ７．１９ 个环境梯度。 本研究共采集 ２０ 种蟹类、１２ 种软体动物并记录

了 ５ 种红树植物。 其中，蟹类群落的平均不相似性为 ０．８９，软体动物群落的不相似性为 ０．８３，植物群落的不相

似性为 ０．７６（图 ２）。 说明漳江口蟹类、软体动物和红树植物群落的周转率较高。 漳江口红树林湿地是研究群

落随环境梯度变化的理想生态系统。
３．２　 蟹类、软体动物的共存格局

漳江口软体动物群落的实测 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 值小于零模型的模拟值（置换检验 Ｐ ＝ ０．０４３），表现为非随机聚集群

落格局。 蟹类群落的实测 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 值大于零模型的模拟值（置换检验 Ｐ ＝ ０．０３８），表现为非随机分散群落格

局。 软体动物和蟹类的共存网络都很复杂，但蟹类的网络模块化程度比软体群落高（５：３；图 ３）。 说明软体动

物群落和蟹类群落可能受到不同生态过程地驱动。

图 ３　 蟹类和软体动物群落的物种共存格局

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｃｒａｂｓ ａｎｄ ｍｏｌｌｕｓｋｓ

３．３　 蟹类和软体动物群落与植被、环境和空间因子的关系

广义加性模型结果显示，环境距离、地理距离和植物群落不相似性及其两两交互作用均与蟹类和软体动

物群落不相似性存在显著的正相关关系（Ｐ＜０．０５；图 ４）。 单因素效应分析显示，环境距离对软体动物群落的

影响效应为线性效应（自由度等于 １；图 ４）。 地理距离和植物群落不相似性对软体动物群落的影响则呈非线
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图 ４　 基于广义加性模型，环境距离、地理距离和植物群落不相似性以及其两两交互作用与底栖动物群落不相似性的相关性

Ｆｉｇ．４　 Ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ａｄｄｉｔｉｖｅ ｍｏｄｅｌｓ， ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｄｉｓｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｏｆ ｍａｃｒｏｂｅｎｔｈｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ／ ｄｉｓｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ／ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ
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性效应（自由度为 ６．８８ 和 ５．７７，大于 １；图 ４）。 环境距离、地理距离和植物群落不相似性对蟹类群落的影响均

为线性效应（自由度为 １；图 ４）。 双因素效应分析显示，环境距离、地理距离和植物群落不相似性的两两交互

作用均对蟹类和软体动物群落产生非线性效应（自由度大于 １；图 ４）。 说明蟹类和软体动物群落均受到环境

过程、空间过程和植物群落周转过程的影响，并以非线性效应为主。
Ｍａｎｔｅｌ 检验的分析结果显示，温度、ｐＨ、氧化还原电位、秋茄、白骨壤和空间因子显著影响蟹类群落（Ｐ＜

０．０５；图 ５）。 温度、盐度、氧化还原电位、秋茄、老鼠簕和空间因子则显著影响软体动物群落（Ｐ＜０．０５；图 ５）。
温度、氧化还原电位、秋茄和空间距离是蟹类群落和软体动物群落的共同影响因子，ｐＨ 和白骨壤显著影响蟹

类群落，盐度和老鼠簕则显著影响软体动物群落。

图 ５　 基于 Ｍａｎｔｅｌ 检验，分析蟹类和软体动物群落与各个因子的相关性

Ｆｉｇ．５　 Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ， ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｒａｂ ａｎｄ ｍｏｌｌｕｓｋ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｅａｃｈ ｆａｃｔｏｒ

４　 讨论和结论

基于距离方法（ｄｉｓｔａｎｃｅ⁃ｂａｓｅｄ ｍｅｔｈｏｄ）的 ｂｅｔａ 多样性表示沿着某一环境梯度物种替代的程度或速率、物
种周转率、生物变化速度，可以灵敏地探测群落某个物种的得失，是研究群落随环境变化的有效方法［１７⁃１８］。
本研究结果表明，在漳江口红树林湿地 １．６ ｋｍ 地理尺度的 ７．１９ 个环境梯度上（图 ２），植物群落平均物种周转

率为 ７６％（图 ２），蟹类和软体动物群落平均物种周转率分别为 ８９％和 ８３％ （图 ２）。 高群落周转率跟红树林

湿地生态系统的特点有关。 首先，红树林湿地是潮汐周期性淹没的开放生态系统，这不仅为红树林湿地提供

物种补充还可以为在此定殖的海洋物种提供源源不断的食物［８］。 其次，红树林湿地生态系统生境异质性很

高，导致物种的空间分布差异巨大［２］。 此外，有研究表明，不同生物类群存在功能差异，因此这些生物类群的

群落结构以及周转率差异明显［１９⁃２０］。 例如：本研究发现漳江口红树林湿地蟹类群落结构为非随机分散格局，
而软体动物群落结构为非随机聚集格局（图 ３）；蟹类群落的网络模块化程度比软体动物群落的网络模块化程

度高（图 ３）；活动性较高的蟹类群落周转率比活动性较低的软体动物群落周转率高 ６％（图 ２）。 因此，将蟹类

和软体动物整合在大型底栖动物的框架下研究必将导致一些重要生态过程被忽略。
在本研究中，随着植物群落不相似性的增加，软体动物和蟹类群落组成也分别发生明显的线性和非线性
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变化（Ｐ＜０．０５；图 ４）。 其中，秋茄、白骨壤和老鼠簕种群周转是红树林大型底栖动物群落的驱动因子（Ｐ＜０．
０５；图 ５）。 这些结果表明红树植物群落周转促进底栖软体动物和蟹类群落的周转。 有研究表明，底栖动物种

类分布与红树植物种类关系密切［３］，例如在泰国红树林中，拟沼螺种群密度与红树植物群落密度呈显著正相

关，相手蟹的分布与红树植物群落类型关系明显［２１］；在广东湛江红树林不同的植物群落（白骨壤＋桐花树群

落、桐花树群落和木榄（Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍｎｏｒｈｉｚａ）＋桐花树群落）中，大型底栖动物群落的物种数、种群密度、丰富

度指数和多样性指数均存在显著差异［７］；在福建九龙江口，秋茄和桐花树恢复推动了大型底栖动物群落发育

和演替［２２⁃２３］；红树林植被恢复初期改变底栖滨螺科动物群落结构［２４］。 因此，植物群落是影响底栖动物群落结

构的重要因素［６⁃７，２５］。 植物群落为底栖动物提供充足的食物来源，满足其生长发育需求，还能为底栖动物提供

安全、适宜的栖息生境，由此形成对底栖动物自下而上的调控机制［６，２６］。 有研究发现，高植被密度导致低地下

动物群落多样性，而中等和低植被密度促进林下动物多样性［２７］。 在漳江口红树林中，桐花树、秋茄、白骨壤和

老鼠簕为优势树种。 桐花树的种群密度非常高（６１８ 株 ／ １００ ｍ２），不利于大型底栖动物活动；而种群密度相对

较低的秋茄（３６ 株 ／ １００ ｍ２）、白骨壤（５４ 株 ／ １００ ｍ２）和老鼠簕（７４ 株 ／ １００ ｍ２）生境则吸引更多大型底栖动物

定殖。 因此，超高密度的红树林并不利于维持底栖动物群落多样性。 种群密度较低的秋茄、白骨壤和老鼠簕

不仅可以为底栖动物提供充足的生存空间，还可以为底栖动物提供多种微生境以维持底栖动物多样性。 例

如，秋茄的板状根是蟹类栖息的场所，白骨壤的密集呼吸根可以营造丰富的微生境以吸引底栖动物栖息和觅

食。 本研究强调红树植物群落变化显著影响底栖软体动物和蟹类群落结构。
环境过滤是影响红树林底栖生物群落的重要生态过程［１３，２０］。 底栖蟹类和软体动物群落的不相似性均与

环境距离呈显著正相关非线性关系（图 ４），其中，温度、盐度、ｐＨ、氧化还原电位等影响显著（Ｐ＜０．０５；图 ５），表
明漳江口红树林大型底栖群落受环境过滤的影响显著［１３，２０］。 在全球变化的背景下，环境压力是红树林湿地

退化的主要问题之一［１１］。 例如，养殖污水和生活污水任意排放等。 有研究表明，红树林大型底栖动物群落受

环境的影响较大，主要包括温度、海水盐度、ｐＨ、潮汐的影响［３］。 在东寨港和浙江西门岛红树林中，大型底栖

动物分布与温度明显相关［２８］。 在河口尺度上，温度对底栖群落的影响主要表现在季节差异上。 温度对漳江

口红树林大型底栖动物的影响跟本研究进行夏季（湿季）和冬季（旱季）的采样调查有关［２９］。 在漳江口红树

林湿地，ｐＨ 和盐度与底栖动物群落呈高度相关（图 ５）。 但是，植物群落变化也会通过改变环境因素而间接影

响底栖动物的生态过程［６，２０，３０］。 红树植物群落结构退化已然成为一个全球性的问题［１１⁃１２］。 红树植物群落在

变化过程中，会产生诸如水文条件变化等环境因素的改变，影响着与之伴生的海洋生物［５］。 一方面，红树林

通常导致生境沉积物酸化和盐渍化，植物群落变化往往改变沉积物酸化和盐渍化［５］。 另一方面，漳江口红树

林湿地的上游有大量的养殖塘和云霄县居住区，养殖废水和生活污水的排放会降低水体盐度和酸度。 另外，
最近的研究表明红树林大型底栖动物群落结构受扩散限制等随机过程的影响［３０］。 在漳江口红树林湿地，底
栖蟹类和软体动物均与地理距离呈显著正相关关系（图 ４），且与空间因子关系显著（图 ５），表明漳江口红树

林大型底栖动物群落也显著受到扩散限制的影响。 一方面，红树植物群落结构变化导致水文过程改变，进而

影响大型底栖动物的扩散［３０］。 另一方面，水文条件的变化（如，酸化、盐渍化或富营养化）不仅影响底栖动物

的扩散过程而且还影响底栖动物扩散后的定殖［３０］。 因此，红树植物群落变化同样影响底栖群落的扩散限制

等随机生态过程。 本研究强调红树植物群落变化对底栖群落生态过程的影响。
因此，红树植物群落变化（即物种更替和植株数量增减），导致理化环境因子和大型底栖动物的内禀特征

变化，进而影响环境过滤和扩散限制等生态过程，使大型底栖动物群落结构发生变化。 红树植物群落结构变

化会驱动地下底栖生物群落的结构，进而改变底栖群落功能，最终影响整个红树林生态系统功能。
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