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海草床种子扩散过程及种子库形成机制研究进展
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摘要:海草是唯一一类可以完全生活在海水中的高等被子植物ꎬ具有重要的生态服务功能和巨大的经济价值ꎮ 但受气候变化和

人类活动的双重影响ꎬ海草床退化趋势日益严峻ꎮ 海草床生态系统受到外界胁迫后的稳定性和恢复能力很大程度上依赖于有

性繁殖即种子繁殖ꎬ当胁迫造成海草死亡等不可逆转的伤害时ꎬ通过沉积物种子库能够进行种群维持和自我更新ꎬ因此研究海

草种子扩散过程及种子库形成机制对海草生态系统稳定性的维持具有重要意义ꎮ 综述了海草生活史类型、种子繁殖特征、种子

扩散过程及影响因素、种子库形成机制等ꎮ 在此基础上总结了目前研究存在的几方面不足和未来展望:１)不同环境胁迫条件

对海草有性繁殖努力的影响研究ꎻ２)海草种子二次扩散的影响因素和扩散机制研究ꎻ３)沉积物沉降和再悬浮对种子扩散和截

留的影响研究ꎻ４)环境因素变化下种子库的潜在分布和海草适宜生境预测与模拟ꎮ 本研究以期为海草床生态系统的保护恢复

研究提供理论参考ꎮ
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海草是唯一一类可以完全生活在海水中的高等被子植物ꎬ主要分布在热带、亚热带和温带水域[１—２]ꎬ全球

海草种类有 ７４ 种ꎬ隶属于 ６ 科 １３ 属[３]ꎮ 尽管全球海草床的面积不到海洋总面积的 ０.２％ [４—５]ꎬ但海草床每年

能够提供近 １ 亿美元的蓝碳经济价值[６]ꎬ因此海草床的保护和恢复对于滨海生态系统服务功能提升具有不可

替代的作用[７—８]ꎮ 受全球气候变化和人类活动的双重影响ꎬ海草床退化趋势日益严峻[９]ꎬ近 ２０ 年来有 １８％
的海草床从地球上消失ꎬ并且下降速度在不断加快ꎬ约有 １４％(１０ 种)的海草物种濒临灭绝[１０]ꎮ

海草床生态系统受到外界胁迫后的稳定性和恢复能力很大程度上取决于有性繁殖即种子繁殖ꎬ当胁迫造

成海草死亡等不可逆转的伤害时ꎬ生态系统需要依赖于沉积物种子库进行种群维持和自我更新[１１—１３]ꎮ 而沉

积物种子库的形成需经过种子产生、扩散、截留等一系列复杂的过程ꎬ因此研究海草种子扩散过程的影响因素

和种子库形成机制对海草生态系统稳定性的维持具有重要意义ꎮ 邱广龙等人[１４] 综述了海草种子库的特征、
影响因素和研究方法等ꎬ本文进一步关注海草运动生态学相关的种子扩散、截留和种子库形成等过程ꎬ综述了

海草生活史类型以及种子繁殖特征、种子扩散过程及影响因素、种子库形成机制以及目前研究存在的不足和

未来展望ꎬ以期为海草床生态系统的保护恢复研究提供理论参考ꎮ

１　 海草生活史类型和种子繁殖特征

海草和其它陆地高等被子植物相似ꎬ多年生和一年生的生活史类型同时存在ꎮ 一些海草种类如波喜荡草

属(Ｐｏｓｉｄｏｎｉａ)很少开花ꎬ常为多年生植物ꎬ还有一些种类如毛叶喜盐草(Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｄｅｃｉｐｉｅｎｓ)开花频率高ꎬ多为

一年生植物[１５]ꎮ 大多数海草如常见的鳗草属(Ｚｏｓｔｅｒａ)和泰来藻属(Ｔｈａｌａｓｓｉａ)等多为多年生的生活史类型ꎬ
例如日本鳗草(Ｚｏｓｔｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ)通常为短寿命的多年生植物或者一年生植物[１６]ꎬ但是在面临环境扰动时(如
低光照条件、飓风)会转变为一年生的植物来进行种群更新[１７—１９]ꎮ 有性繁殖和无性繁殖的比例在种群间以

及不同环境条件下的种群内部呈现很大的差异ꎬ在不适宜环境下种群更倾向于有性繁殖ꎮ 例如有研究表明鳗

草(Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ)在山东天鹅湖有性繁殖比例达到 ５０％以上ꎬ而在辽宁省东部海域有性繁殖比例仅为

２％[２０—２１]ꎮ 多年生的植物主要依赖根状茎无性繁殖来进行种群更新和斑块扩展ꎬ存活时间为几年[２２]ꎮ 而一

年生的植物严重依赖于有性繁殖ꎬ由种子萌发产生ꎬ存活时间为几个月到一年ꎮ 还存在假性一年生的情况ꎬ在
冬季植株地上部分消失ꎬ地下茎存活并于第二年通过无性繁殖完成种群的恢复[２３]ꎮ 有性繁殖是海草种群自

然更新的基础ꎬ在很大程度上促进了种群遗传多样性[２４]ꎮ 种子有性繁殖的基本过程大致为(以常见的鳗草属

为例):在每年三四月份种子进行萌发长成幼苗ꎬ幼苗生长到七八月份进入成熟期ꎬ生物量和植株密度达到高

峰ꎬ夏末生殖枝开花、种子成熟释放ꎬ经过一系列的扩散过程ꎬ最终在沉积物中截留形成种子库ꎮ 海草植株逐

渐死亡ꎬ叶片变细变短ꎬ植株密度和生物量降低ꎬ到冬季全部消失ꎬ第二年种子萌发再形成新的植株[２５—２７]ꎮ
不同种类的海草具有不同的种子繁殖特征ꎬ种子的形态、生殖结构以及繁殖特性有很大的差异(表 １)ꎮ

种子的大小从 ０.２ｍｍ(喜盐草属 Ｈａｌｏｐｈｉｌａ)到 ２０ｍｍ(波喜荡草属 Ｐｏｓｉｄｏｎｉａ)不等ꎮ 大多数海草的果实只产生

一粒种子ꎬ有些种类如喜盐草属(Ｈａｌｏｐｈｉｌａ)可产生 ６０ 多粒ꎮ 种子释放部位也有所差异ꎬ有些位于植株的上

部ꎬ有些位于底部ꎬ还有少数直接释放到沉积物表面ꎮ 种子的大小、浮力性质、释放部位等繁殖特征也决定了

种子扩散、沉降以及埋藏等过程ꎬ最终影响种子库密度以及种子成活率(详见第 ２ 节)ꎮ 种子库是指沉积物表

面或者内部全部具有活性的种子ꎬ种子库根据在沉积物中的存活时间分为两种类型ꎬ其中种子存活时间不超

过 １ 年的为短暂种子库( ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｓｅｅｄ ｂａｎｋ)ꎬ而种子存活 １ 年以上时间的为持久种子库( ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｔ ｓｅｅｄ
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ｂａｎｋ) [２８]ꎮ 有些海草种类如海菖蒲属(Ｅｎｈａｌｕｓ)、泰来草属(Ｔｈａｌａｓｓｉａ)和波喜荡草属(Ｐｏｓｉｄｏｎｉａ)的种子没有

休眠期能够立即萌发ꎬ因此不形成种子库[２９]ꎮ
种子库的规模与持久性与植物的生活史类型、种子大小以及种子休眠等有关ꎮ 一般来说ꎬ一年生的生活

史类型植物更依赖于有性繁殖ꎬ通常种子库密度大且更持久ꎬ而生长缓慢、寿命长的多年生植物例如大洋波喜

荡草 ( Ｐｏｓｉｄｏｎｉａ ｏｃｅａｎｉｃａ) 一般种子产量较低[３０]ꎻ 一些种群例如丝粉草属 ( Ｃｙｍｏｄｏｃｅａ) 和针叶草属

(Ｓｙｒｉｎｇｏｄｉｕｍ)的种子个体较大ꎬ由于重力作用易深埋入沉积物中而避免植食ꎬ从而形成较持久的种子库[３１]ꎻ
产生非休眠种子的种群ꎬ种子发芽发生在释放之前或释放期间ꎬ一般来说种子产量要低于产生休眠种子的

种群[３０]ꎮ

表 １　 不同属海草种子繁殖特征[２８ꎬ ３２—３６]

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｇｒａｓｓ ｇｅｎｅｒａ

属名
Ｇｅｎｕｓ

种子数 / 果实
Ｓｅｅｄｓ ｐｅｒ ｆｒｕｉｔ

果实或
种子大小
Ｆｒｕｉｔ / Ｓｅｅｄ
ｓｉｚｅ / ｍｍ

释放部位
Ｐｏｓｉｔｉｏｎ
ｏｆ ｒｅｌｅａｓｅ

有性繁殖体
浮力性质
Ｓｅｘｕａｌ ｐｒｏｐａｇｕｌｅ
ｂｕｏｙａｎｃｙ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ

最大种子库密度
Ｍａｘｉｍｕｍ ｓｅｅｄ
ｄｅｎｓｉｔｙ /
(粒 / ｍ２)

种子库
类型
Ｓｅｅｄ ｂａｎｋ

二药草属 Ｈａｌｏｄｕｌｅ １ ２—３ 底部 负浮力 ２００００ 持久

丝粉草属 Ｃｙｍｏｄｏｃｅａ １ ７—１０ 底部 负浮力 １３００ 持久

针叶草属 Ｓｙｒｉｎｇｏｄｉｕｍ １ ４—８ 上部 负浮力 ９５００ 持久

根枝草属 Ａｍｐｈｉｂｏｌｉｓａ / / / / / /

全楔草属 Ｔｈａｌａｓｓｏｄｅｎｄｒｏｎａ / / / / / /

虾形草属 Ｐｈｙｌｌｏｓｐａｄｉｘ １ ９—１１ 上部 中性浮力 １１７００ 短暂

鳗草属 Ｚｏｓｔｅｒａ １ ２—４ 上部 负浮力 / 中性浮力 ９０００ 短暂

鳞毛草属 Ｌｅｐｉｌａｅｎａ １ ３—４ 上部 正浮力 / 中性浮力 Ｎ / Ａ 短暂

海菖蒲属 Ｅｎｈａｌｕｓｂ ８—１４ １０—１５ 上部 正浮力 Ｎ / Ａ /

泰来草属 Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｂ ３—９ ８—１０ 沉积物表面 正浮力 ２３０ /

喜盐草属 Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ７—６０ ０.２—１ 底部 / 上部 负浮力 / 中性浮力 ７００００ 持久

波喜荡草属 Ｐｏｓｉｄｏｎｉａ ｂ １ ８—２０ 上部 正浮力 ４５０ /

川蔓草属 Ｒｕｐｐｉａ １ １ 上部 负浮力 １３５４４０ 持久

　 　 Ｎ / Ａ: 表示数据没有找到 Ｎｏｔ Ａｖａｉｌａｂｌｅꎻ ａ 代表的两个属为胎生ꎬ没有释放的种子ꎻ ｂ 代表的三个属种子不休眠直接发芽

２　 海草种子扩散和种子库形成过程

种子从母体植株释放后ꎬ以成熟的种子或者生殖枝、果实携带的方式进行扩散ꎬ扩散方式包括非生物扩散

如潮汐和波浪、风力作用等ꎬ以及生物扩散如动物植食、埋藏等ꎮ 扩散阶段包括从脱离母株开始到第一次沉降

至底床的初始扩散以及在底床上发生的二次扩散两个阶段[３７]ꎮ
种子根据在水体中的浮力性质可分为负浮力、中性浮力和正浮力[３８]ꎬ海草种子一般为中性浮力或负浮力

(表 １)ꎬ而携带种子的生殖枝或果实一般为正浮力[３８]ꎮ 不同种类海草种子的漂浮时间、沉降速率以及扩散距

离有很大的差异(表 ２)ꎬ与种子自身的繁殖特性和外界环境影响有关ꎮ 漂浮时间和扩散距离主要受种子自身

的物理特性如浮力性质限制ꎬ例如中性浮力和正浮力的种子悬浮或者漂浮在水体中ꎬ只有当种皮枯萎或种子

从生殖枝以及果实释放后才会沉降在底床上ꎬ在水动力作用下能扩散很远的距离ꎬ扩散距离能达到 １５０ｋｍ 以

上[２１]ꎻ而负浮力的种子从母体脱落后在水体中扩散短暂的时间后ꎬ随即沉降到底床上ꎬ初始扩散距离一般很

短ꎬ约 １—５ｍ 左右[３９]ꎮ 种子的沉降速率与种子大小、形状和重量等特性有关ꎬ例如研究发现鳗草种子的沉降

速率与重量呈正相关[４０]ꎬ川蔓草种子的沉降速率与密度呈正相关ꎬ并且泪珠状的低阻力形状也有利于加快

沉降[４１]ꎮ
种子从母株脱落后经过初始扩散过程沉降在底床上ꎬ当底床剪切应力超过种子的启动应力时ꎬ沉降的种

子会在底床表面发生二次扩散过程[４２](图 １)ꎮ 种子经过多次扩散ꎬ最终截留在底床沉积物中ꎬ逐渐掩埋形成
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种子库ꎮ 种子损失主要来源于几个方面ꎬ一方面种子由于掩埋过深无法萌发而造成种子库的损失ꎬ植食动物

对种子的取食也是种子库损失的重要原因ꎬ还有一部分浮力比较强的种子在自身漂浮或随生殖枝或果实漂浮

过程中ꎬ扩散距离过远超出海草床也会造成种子库损失ꎮ 例如研究发现鳗草海草床产生的种子中ꎬ５４％的种

子因动物植食或没有成熟而损失ꎬ<６％的种子因生殖枝携带进行远距离漂浮扩散而从海草床损失ꎬ３１％的种

子随生殖枝腐烂在海草床内ꎬ８％—１４％的种子包含在佛焰苞中并沉降到海草床沉积物表面ꎬ最终只有<５％的

种子扩散后在海草床内形成稳定的种子库并萌发[４３]ꎮ

图 １　 种子扩散及种子库形成过程示意图

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｏｆ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｂａｎｋ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ

表 ２　 种子的漂浮时间、沉降速率以及扩散距离

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂｕｏｙａｎｃｙ ｔｉｍｅꎬ ｆａｌｌ ｖｅｌｏｃｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｓｅｅｄ

种类
Ｓｐｅｃｉｅｓ

繁殖体类型
Ｐｒｏｐａｇｕｌｅ

浮力性质
Ｂｕｏｙａｎｃｙ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ

最长漂浮时间
Ｍａｘｉｍｕｍ

ｂｕｏｙａｎｃｙ ｔｉｍｅ

沉降速率
Ｆａｌｌ ｖｅｌｏｃｉｔｙ /

(ｃｍ / ｓ)

扩散距离
Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ
ｄｉｓｔａｎｃｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｏｖａｌｉｓ 种子 负浮力 立刻沉降 ４.７±０.１ 很短 [４４—４５]

Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ 种子 负浮力 ４０ｍｉｎ ７.４±０.２ ５ ｍ [３０ꎬ ４２ꎬ ４６]

Ｃｙｍｏｄｏｃｅａ ｎｏｄｏｓａ 种子 负浮力 立刻沉降 ６.８±０.１ <３０ｍ [４２ꎬ ４７]

Ｒｕｐｐｉａ ｍａｒｉｔｉｍａ 种子 负浮力 Ｎ / Ａ ６.５±１.６ Ｎ / Ａ [４１]

Ｐｏｓｉｄｏｎｉａ ｏｃｅａｎｉｃａ 种子 正浮力 几星期 ９.７±０.５ ２００ ｋｍ [４２ꎬ ４５ꎬ ４８]

Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ 生殖枝携带种子 正浮力 ２６ｄ Ｎ / Ａ １５０ ｋｍ [４９]

Ｚｏｓｔｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ 生殖枝携带种子 正浮力 Ｎ / Ａ Ｎ / Ａ ２０ ｋｍ [５０]

Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ 种子 正浮力 ３.５ｈ １０.０±０.２ <０.１ ｋｍ [１６ꎬ ４４ꎬ ５１]

Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ 果实携带种子 正浮力 ７ｄ Ｎ / Ａ ７３.５ｋｍ [５１]

Ｅｎｈａｌｕｓ ａｃｏｒｏｉｄｅｓ 种子 正浮力 １４ ｈ １０.０±０.１ ３.７ ｋｍ [５１]

Ｅｎｈａｌｕｓ ａｃｏｒｏｉｄｅｓ 果实携带种子 正浮力 １０ｄ Ｎ / Ａ ６３.５ ｋｍ [５１]

３　 海草种子扩散和种子库分布的影响因素

３.１　 植被斑块的影响

种子扩散过程以及种子库密度与地上植株的种子产生量密切相关ꎮ 研究发现种子密度与开花植株的密

度呈显著正相关[５２]ꎬ很多研究用开花植株占总植株的比例代表海草的有性繁殖努力( ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ
ｅｆｆｏｒｔ) [５３]ꎮ 植被斑块大小和破碎化程度对种子的扩散和分布也具有显著的调控作用ꎮ 斑块破碎化的海草床
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种子库密度显著低于连续斑块的海草床ꎬ破碎化斑块的裸区种子库密度最低ꎬ并且斑块大小与种子库密度呈

正相关[４６]ꎮ 这可能是不同植被斑块冠层和底床水动力作用的差异造成了种子分布的差异ꎮ 由于海草斑块能

够减缓流速ꎬ破碎斑块与连续斑块相比释放的种子会受到更强的水动力作用ꎬ从而不利于截留而容易流失到

斑块外部ꎮ 裸地的临界底床剪切应力也比有植被覆盖的区域小两倍ꎬ因此沉降在底床上的种子更容易在低流

速下发生扩散而流失[４５]ꎮ 连续海草床种子库密度呈现梯度分布ꎬ斑块边缘种子密度较高ꎬ而破碎化海草床由

于内部水动力条件波动比较大ꎬ距斑块边缘不同距离的种子库密度没有显著差异[４６ꎬ ５４]ꎮ 很多种类海草种子

为负浮力性质ꎬ从母体植株脱落后快速沉降在母株周围ꎬ但是很多研究发现种子库密度与地上生殖枝密度没

有很强的相关性ꎬ因此最终种子库的形成可能还是取决于种子繁殖体多次扩散并截留的过程[５５]ꎮ
３.２　 水动力条件的影响

潮汐和波浪引起的水动力变化对于种子的扩散和种子库分布有重要影响ꎮ 通过野外测量得到自然水动

力状态下不同种类海草种子的水体扩散速率和在底床上的扩散距离ꎬ发现其差异很大程度上受种子自身的物

理特性如浮力等制约[５１]ꎮ 正浮力种子的扩散受表面边界层的潮汐和波浪条件影响ꎬ局部风应力也是主要的

驱动因素ꎬ风会产生拖曳力加速繁殖体扩散[４９]ꎮ 对于负浮力的种子ꎬ扩散过程主要受底床表面的水动力条件

限制ꎬ当种子垂向再悬浮到水柱中后在潮流的作用下进一步扩散ꎮ 当底床的剪切应力超过种子移动的临界阈

值时ꎬ也会在底床上发生二次扩散[３５]ꎮ 由波浪往复运动引起的剪切应力通常比具有同等流速的单向流引起

的剪切应力要大得多ꎬ因此种子在底床上的扩散距离可能取决于给定位置的局部波能[３５]ꎮ
野外种子捕获实验发现种子在小范围海草床内的扩散主要沿着潮汐涨落的方向而横向扩散比较少ꎬ并且

能够扩散到海草床以外的区域[５６]ꎮ 室内水槽实验表明在小幅波浪(较小的波高和波频)条件下繁殖体扩散

速度更快[５７]ꎮ 随着研究的不断深入ꎬ一些学者进一步利用流体力学模型预测海草繁殖体在大范围内的扩散

和分布ꎬ进而判断海草种群的连通性和受压力胁迫后的自我恢复能力ꎮ 有一些研究通过微卫星 ＤＮＡ 标记或

者与三维海洋水动力模型相结合ꎬ模拟漂浮或者悬浮的生殖枝或果实随潮流和波浪的远距离扩散途径[５８—６１]ꎮ
有研究通过耦合 Ｄｅｌｆｔ３Ｄ 水动力模块(Ｄｅｌｆｔ３Ｄ－ＦＬＯＷ)和物质扩散模块(Ｄｅｌｆｔ３Ｄ－ＷＡＱ)ꎬ构建种子扩散模型ꎬ
考虑潮汐波浪作用下种子和漂浮繁殖体片段的扩散ꎬ模拟区域种子库的时空动态变化情况[６２]ꎮ 还有研究通

过耦合水动力(ＭＩＫＥ ３ＦＭ)、波浪(ＭＩＫＥ ＳＷ)和生态模块(ＭＩＫＥ ＥＣＯ Ｌａｂ)构建模型ꎬ进一步考虑种子的沉

降、扩散、埋藏和损失等多个复杂过程ꎬ模拟区域种子库的最终空间分布情况ꎬ根据海草最适定植区判断种子

库的可利用性[６３]ꎮ
３.３　 沉积动态的影响

海草种子的二次扩散不仅与水动力条件密切相关ꎬ还受沉积动态的影响ꎮ 种子的截留与沉积生境复杂性

有关ꎬ种子截留量随着生境复杂性的增加而增加[４２]ꎮ 室内水槽实验也证明沉积微地形的起伏形态能够降低

水动力扰动而保护种子[６４]ꎮ 底栖双壳类能够通过增加湍流和侵蚀过程对沉积物表面进行修饰而提高种子捕

获率[６５]ꎮ 并且海草床低洼微地形更有利于种子的截留ꎬ沉积物种子库储量远远高于凸起微地形中的种子库

储量[６６]ꎮ 有研究进一步将种子在沉积物表面的二次扩散与微地形几何形态建立关系构建物理模型ꎬ模拟种

子的截留位置ꎬ研究结果有利于预测幼苗的建立[３７]ꎮ 沉积物粒径对于种子在底床的截留和扩散也存在显著

的影响ꎮ 研究发现在沉积物粒径大的砂质粗糙区域ꎬ底床表面流速被削弱ꎬ种子更易被沉积物覆盖而深埋ꎬ而
在粒径较小的泥质底床表面流速更强ꎬ表层种子易被潮汐带走输送到较远区域[４２]ꎮ 但也有一些研究发现泥

质土容易粘附在种皮表面从而降低种子被带走的可能性[４１]ꎮ 波浪和潮流引起的沉积物扰动包括再悬浮和沉

积过程也会掩埋和冲刷种子ꎬ影响种子的垂向分布ꎮ 适度的种子掩埋有利于提高存活时间ꎬ目前很多研究探

讨了不同种类海草种子存活的掩埋和侵蚀的阈值ꎬ但是关于沉积物变化引起的物理动态过程研究还涉及的比

较少[６７]ꎮ
３.４　 其他因素的影响

一些极端的自然灾害例如台风、风暴潮和气旋等作为大规模的扰动会通过影响种子的分布而重新塑造海

５７１２　 ６ 期 　 　 　 王新艳　 等:海草床种子扩散过程及种子库形成机制研究进展 　
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草床景观ꎮ 这些自然灾害会影响沉积物的分布ꎬ侵蚀或者掩埋海草ꎬ使种子随沉积物的移动而重新分布ꎬ造成

一些区域潜在种子库的受损和另一些区域种子新的补给来源[６８]ꎮ 同时剧烈的沉积物扰动也会增加种子掩埋

深度ꎬ造成种子死亡和种子库损失[６９]ꎮ
分布在海草床的动物除了通过植食种子进行生物扩散ꎬ还会影响种子库动态分布变化ꎮ 底栖动物如多毛

类和双壳类作为生态系统工程师会通过对沉积物的挖掘修饰ꎬ使表层种子被埋藏进而在短时间内影响种子库

的垂向重新分布ꎮ 研究发现双壳类底栖动物密度和体积越大ꎬ对种子的埋藏作用更显著ꎬ埋藏深度可达 ０—
５ｃｍ[７０]ꎮ 多毛类底栖动物也能够影响种子库的垂向分布ꎬ产生的粪便携带种子向沉积物下层移动ꎬ掩埋效率

和深度也主要取决于底栖动物的丰度[７１]ꎮ 种子埋藏一定的深度能够降低植食风险以及随侵蚀而流失的概

率ꎬ但是埋藏过深也不利于种子的萌发和幼苗的发育ꎮ

４　 目前研究的不足与展望

以往关于海草种群补充和繁殖能力的研究主要关注无性繁殖引起的斑块迅速扩张ꎬ近年来研究者逐渐认

识到有性繁殖对于海草床种群自然更新以及遗传多样性的重要性ꎬ海草种子有性繁殖和种子库的研究越来越

受到重视ꎮ 海草运动生态学是新兴研究领域ꎬ研究海草不同生活史阶段(包括花粉、有性繁殖体、营养片段、
克隆枝)扩散的原因、过程和机制[３８]ꎮ 海草床种子繁殖体扩散过程、影响因素以及截留机制还在不断研究与

完善中ꎮ 因此针对海草种子扩散过程和种子库形成机制的研究还需要加强如下几个方面ꎮ
４.１　 不同环境胁迫条件对海草有性繁殖努力的影响研究

很多研究表明有性繁殖的相对贡献能够表征海草床受到外界环境胁迫的强度ꎬ胁迫越强有性繁殖能力越

高[７２]ꎮ 目前已有一些研究对比了不同干扰强度的海草床或同一海草床在极端自然灾害发生前后海草有性繁

殖贡献的差异[７３—７５]ꎬ但是具体的影响因素、影响途径、有性繁殖贡献与胁迫强度的定量化关系还不清晰ꎮ 并

且缺乏连续时间尺度上的监测研究ꎬ无法准确的解析环境变化对海草繁殖策略的影响ꎮ 在以后的研究中需要

更多关注不同环境胁迫强度下开花频率、开花枝数量、种子产量等有性繁殖贡献的差异ꎬ开展长时间尺度的监

测以及室内外模拟实验ꎬ探究环境胁迫对海草种群繁殖特征的影响ꎮ 这些研究对于海草生态系统的恢复重建

以及种群遗传学具有重要意义ꎮ
４.２　 海草种子二次扩散的影响因素和扩散机制研究

大多数的海草种子为负浮力ꎬ初始扩散距离很短ꎬ底床上的二次扩散决定了种子在海草床内的分布情况ꎬ
进而影响种子库的分布和种群的定植[７６]ꎮ 目前对于种子及繁殖体扩散的研究主要关注扩散的初始阶段ꎬ特
别是关于漂浮种子及携带种子繁殖体在海洋中的远距离扩散和种群连通性的变化ꎬ但是对于二次扩散即种子

沉降后底床上的扩散动态和种子埋藏过程涉及的比较少ꎮ 已有的种子扩散的研究也主要集中在鳗草属

(Ｚｏｓｔｅｒａ)以及泰来藻属(Ｔｈａｌａｓｓｉａ)等常见属种ꎮ 在以后的研究中需要更多关注种子在不同底质和微地形条

件下的扩散和埋藏ꎬ并且需要扩大种群研究范围ꎬ以评估研究结果在全球不同种类和不同温度带的普遍适

用性ꎮ
４.３　 沉积物沉降和再悬浮对种子扩散和截留的影响研究

影响种子扩散和截留的因素有很多ꎬ包括植被斑块、水动力条件、沉积动态、极端天气和动物埋藏等ꎮ 目

前已有的研究主要集中在水动力条件的作用ꎬ特别是水动力对漂浮种子及繁殖体水中初始扩散的影响[４８]ꎬ还
没有深入考虑种子沉降后ꎬ潮汐波浪引起的沉积物沉降、再悬浮等沉积动态变化对种子扩散和重新分布的影

响ꎬ因为这涉及比较复杂的物理动态过程ꎮ 已有一些研究关注沉积物扰动对种子垂向分布的影响ꎬ探讨了不

同种类海草种子存活的掩埋和侵蚀的阈值ꎬ在以后的研究中需要更多关注沉积动态对种子横向扩散和截留的

影响ꎬ对于定量种子的损失以及预测种子库的重新分布具有重要意义ꎮ
４.４　 环境变化下种子库的潜在分布和海草适宜生境预测与模拟

受自然因素和人类活动干扰的影响ꎬ我国海草床退化严重ꎬ亟待进行退化机制和保护修复方法的探讨ꎮ
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种子库的分布决定了海草种群补充和资源分布情况ꎬ对多年生植物的自然补充和一年生植物的可持续更新都

具有重要意义ꎮ 如果种子埋藏的区域不利于种子的萌发、海草幼苗的定植与成活ꎬ则种群不能及时补充ꎬ海草

床将面临退化的威胁ꎮ 目前已有一些研究利用模型等手段对海草种子在大范围的扩散和分布进行追踪与预

测ꎬ模拟区域种子库的最终空间分布情况ꎬ根据海草最适定植区判断种子库的可利用性[６３]ꎮ 但目前国内对于

种子库的研究还主要集中在现状分布调查、种子萌发条件探究等阶段ꎬ缺乏在环境扰动下种子库分布动态变

化和可利用性的预测ꎬ难以有效评估海草生态系统对外界扰动的抵抗力和恢复能力ꎮ 在今后的研究中需要进

一步形成完整的研究框架来模拟环境变化下种子库潜在分布情况、种子萌发适宜生境条件和种群补充机制

等ꎬ预测海草床长时间尺度的退化和恢复情况ꎬ从而采取相应的环境调控措施ꎬ为我国海草床的保护和恢复进

行理论预测与指导ꎮ
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ａｎ ｅｘｔｒｅｍｅ ｗｅａｔｈｅｒ ｅｖｅｎｔ. Ｓｃｉｅｎｔｉａ Ｍａｒｉｎａꎬ ２０１９ꎬ ８３(４): ３５７￣３６３.

[１２] 　 邱广龙ꎬ 范航清ꎬ 李宗善ꎬ 刘国华ꎬ 石雅君ꎬ 李森. 濒危海草贝克喜盐草的种群动态及土壤种子库———以广西珍珠湾为例. 生态学报ꎬ
２０１３ꎬ ３３(１９): ６１６３￣６１７２.

[１３] 　 张沛东ꎬ 孙燕ꎬ 牛淑娜ꎬ 张秀梅. 海草种子休眠、萌发、幼苗生长及其影响因素的研究进展. 应用生态学报ꎬ ２０１１ꎬ ２２(１１): ３０６０￣３０６６.
[１４] 　 邱广龙ꎬ 权佳惠ꎬ 苏治南ꎬ 范航清ꎬ 招礼军. 海草土壤种子库: 特征、影响因素、研究方法及其在受损海草场恢复中的作用. 应用海洋学学

报ꎬ ２０２２ꎬ ４１(２): １９３￣２００.
[１５] 　 Ｄｏｓ Ｓａｎｔｏｓ Ｖ Ｍꎬ Ｍａｔｈｅｓｏｎ Ｆ Ｅ. Ｈｉｇｈｅｒ ｓｅａｇｒａｓｓ ｃｏｖｅｒ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｅｆｆｏｒｔ: ａ ｒａｒｅ ｃａｓｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ Ｚｏｓｔｅｒａ ｍｕｅｌｌｅｒｉ ｉｎ Ｎｅｗ

Ｚｅａｌａｎｄ. Ａｑｕａｔｉｃ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１７ꎬ １３８: ２９￣３６.
[１６] 　 Ｊｉａｎｇ Ｋꎬ Ｃｈｅｎ Ｘ Ｙꎬ Ｓｈｉ Ｍ Ｍꎬ Ｙｕ Ｓ. Ｓｍａｌｌ ｃｌｏｎｅｓ ｄｏｍｉｎａｔｅ ａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｈｏｒｔ￣ｌｉｖｅｄ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｓｅａｇｒａｓｓ Ｚｏｓｔｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ. Ａｑｕａｔｉｃ Ｂｏｔａｎｙꎬ

２０２０ꎬ １６４: １０３２２９.
[１７] 　 Ｋｉｍ Ｓ Ｈꎬ Ｋｉｍ Ｊ Ｈꎬ Ｐａｒｋ Ｓ Ｒꎬ Ｌｅｅ Ｋ Ｓ. Ａｎｎｕａｌ ａｎｄ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｌｉｆｅ ｈｉｓｔｏｒｙ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｆ Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｒｅｇｉｍｅｓ.

Ｍａｒｉｎｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ Ｓｅｒｉｅｓꎬ ２０１４ꎬ ５０９: １￣１３.
[１８] 　 Ｊａｒｖｉｓ Ｊ Ｃꎬ Ｍｏｏｒｅ Ｋ Ａ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｓｏｕｒｃｅꎬ ｓｅｄｉｍｅｎｔ ｔｙｐｅꎬ ａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｄｅｐｔｈ ｏｎ ｍｉｘｅｄ￣ａｎｎｕａｌ ａｎｄ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ Ｌ. ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｅｓｔａｂｌｉｓｈｍｅｎｔ. Ｅｓｔｕａｒｉｅｓ ａｎｄ Ｃｏａｓｔｓꎬ ２０１５ꎬ ３８(３): ９６４￣９７８.
[１９] 　 Ｓｕｏｎａｎ Ｚ Ｘꎬ Ｋｉｍ Ｓ Ｈꎬ Ｑｉｎ Ｌ Ｚꎬ Ｌｅｅ Ｋ Ｓ. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｔｉｄａｌ ｓｅａｇｒａｓｓ Ｚｏｓｔｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ａｎｄ

ｔｉｄａｌ ｉｎｕｎｄａｔｉｏｎ. Ｅｓｔｕａｒｉｎｅꎬ Ｃｏａｓｔａｌ ａｎｄ Ｓｈｅｌｆ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１７ꎬ １９７: １８５￣１９３.
[２０] 　 周毅ꎬ 徐少春ꎬ 许帅ꎬ 岳世栋ꎬ 顾瑞婷ꎬ 宋肖跃ꎬ 张玉ꎬ 乔永亮ꎬ 刘明杰ꎬ 张晓梅. 中国温带海域新发现较大面积(大于 ５０ｈａ)海草床: Ⅲ

渤海兴城￣觉华岛海域大面积海草床鳗草种群动力学及补充机制. 海洋与湖沼ꎬ ２０２０ꎬ ５１(４): ９４３￣９５１.
[２１] 　 Ｘｕ Ｓ Ｃꎬ Ｗａｎｇ Ｐ Ｍꎬ Ｚｈｏｕ Ｙꎬ Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｍꎬ Ｇｕ Ｒ Ｔꎬ Ｌｉｕ Ｘ Ｊꎬ Ｌｉｕ Ｂ Ｊꎬ Ｓｏｎｇ Ｘ Ｙꎬ Ｘｕ Ｓꎬ Ｙｕｅ Ｓ Ｄ. Ｎｅｗ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｅｆｆｏｒｔ

ａｎｄ ｓｅｘｕａｌ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ Ｌ. ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ Ｃｈｉｎａ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１８ꎬ
９: １５.

[２２] 　 苗苑ꎬ 徐娜娜ꎬ 于硕ꎬ 耿艳ꎬ 陈小勇. 海草克隆性及其种群遗传效应. 生态学报ꎬ ２００９ꎬ ２９(７): ３８４６￣３８５３.
[２３] 　 ｖａｎ Ｋａｔｗｉｊｋ Ｍ Ｍꎬ Ｂｏｓ Ａ Ｒꎬ Ｋｅｎｎｉｓ Ｐꎬ ｄｅ Ｖｒｉｅｓ Ｒ. Ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｅｍｉ￣ａｎｎｕａｌ ｌｉｆｅ ｈｉｓｔｏｒｙ: ａ ｌｅｓｓｏｎ ｌｅａｒｎｔ ｆｒｏｍ ａｎ ｅｘｔｉｎｃｔ

ｅｅｌｇｒａｓｓ (Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ) ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎꎬ ２０１０ꎬ １４３(１): ２４８￣２５４.

７７１２　 ６ 期 　 　 　 王新艳　 等:海草床种子扩散过程及种子库形成机制研究进展 　
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[２４]　 Ｌｅｅ Ｋ Ｓꎬ Ｐａｒｋ Ｊ Ｉꎬ Ｋｉｍ Ｙ Ｋꎬ Ｐａｒｋ Ｓ Ｒꎬ Ｋｉｍ Ｊ Ｈ. Ｒｅｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｄｅｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ａ ｒｅｄ ｔｉｄｅ ａｌｇａｌ ｂｌｏｏｍ: ｔｈｅ ｒｏｌｅ
ｏｆ ｎｅｗ ｓｈｏｏｔ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｆｒｏｍ ｓｅｅｄ ｂａｎｋｓ. Ｍａｒｉｎｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ Ｓｅｒｉｅｓꎬ ２００７ꎬ ３４２ꎬ １０５￣１１５.

[２５] 　 Ｓｏｉｓｓｏｎｓ Ｌ Ｍ. Ｓｅａｇｒａｓｓｅｓ Ｕｎｄｅｒ Ｔｈｒｅａｔ: Ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ Ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｏｆ Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ Ｓｅａｇｒａｓｓ Ｍｅａｄｏｗｓ ｉｎ Ａ Ｃｈａｎｇｉｎｇ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ [ Ｄ] 　 .
Ｎｉｊｍｅｇｅｎ: Ｒａｄｂｏｕｄ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ２０１７: ２３０￣２３０.

[２６] 　 Ｓｏｉｓｓｏｎｓ Ｌ Ｍꎬ Ｌｉ Ｂ Ｑꎬ Ｈａｎ ＱＹꎬ ｖａｎ Ｋａｔｗｉｊｋ Ｍ Ｍꎬ Ｙｓｅｂａｅｒｔ Ｔꎬ Ｈｅｒｍａｎ Ｐ Ｍ Ｊꎬ Ｂｏｕｍａ Ｔ Ｊ. Ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｓｅａｇｒａｓｓ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ
ｓｙｓｔｅｍｓ: ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｔｉｍｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓꎬ ２０１６ꎬ ６６: １９０￣１９８.

[２７] 　 Ｎａｋａｏｋａ Ｍꎬ Ａｉｏｉ Ｋ. Ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｓｅａｇｒａｓｓｅｓ Ｚｏｓｔｅｒａ ｓｐｐ. (Ｚｏｓｔｅｒａｃｅａｅ) ｉｎ Ｊａｐａｎｅｓｅ ｗａｔｅｒｓ: ａ ｒｅｖｉｅｗ. Ｏｔｓｕｃｈｉ Ｍａｒｉｎｅ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００１ꎬ ２６: ７￣２２.
[２８] 　 Ｏｒｔｈ Ｒ Ｊꎬ Ｈａｒｗｅｌｌ Ｍ Ｃꎬ Ｉｎｇｌｉｓ Ｇ Ｊ. Ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｅｅｄｓ ａｎｄ ｓｅａｇｒａｓｓ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ / / Ｌａｒｋｕｍ Ａ Ｗ Ｄꎬ Ｏｒｔｈ Ｒ Ｊꎬ Ｄｕａｒｔｅ Ｃ Ｍꎬ ｅｄｓ.

Ｄｏｒｄｒｅｃｈｔ: Ｓｅａｇｒａｓｓｅｓ: Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ. Ｄｏｒｄｒｅｃｈｔ: Ｓｐｒｉｎｇｅｒꎬ ２００７: １１１￣１３３.
[２９] 　 韩厚伟ꎬ 江鑫ꎬ 潘金华ꎬ 丛炜ꎬ 孙娟ꎬ 张壮志ꎬ 宋少峰ꎬ 盛宝利ꎬ 王青岩ꎬ 李晓捷. 海草种子特性与海草床修复. 植物生态学报ꎬ ２０１２ꎬ ３６

(８): ９０９￣９１７.
[３０] 　 Ｋｅｎｄｒｉｃｋ Ｇ Ａꎬ Ｏｒｔｈ Ｒ Ｊꎬ Ｓｔａｔｔｏｎ Ｊꎬ Ｈｏｖｅｙ Ｒꎬ Ｍｏｎｔｏｙａ Ｌ Ｒꎬ Ｌｏｗｅ Ｒ Ｊꎬ Ｋｒａｕｓｓ Ｓ Ｌꎬ Ｓｉｎｃｌａｉｒ Ｅ Ａ. Ｄｅｍｏｇｒａｐｈｉｃ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ: ｔｈｅ ｒｏｌｅ

ａｎｄ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎬ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ａｎｄ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｉｎ ｓｅａｇｒａｓｓｅｓ. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗｓꎬ ２０１７ꎬ ９２(２): ９２１￣９３８.
[３１] 　 Ｏｒｔｈ Ｒ Ｊꎬ Ｈａｒｗｅｌｌ Ｍ Ｃꎬ Ｂａｉｌｅｙ Ｅ Ｍꎬ Ｂａｒｔｈｏｌｏｍｅｗ Ａꎬ Ｊａｗａｄ Ｊ Ｔꎬ Ｌｏｍｂａｎａ Ａ Ｖꎬ Ｍｏｏｒｅ Ｋ Ａꎬ Ｒｈｏｄｅ Ｊ Ｍꎬ Ｗｏｏｄｓ Ｈ Ｅ. Ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ ｉｓｓｕｅｓ ｉｎ

ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｅｅｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ ａｎｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ: ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ. Ｍａｒｉｎｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ Ｓｅｒｉｅｓꎬ ２０００ꎬ ２００: ２７７￣２８８.
[３２] 　 Ｒｏｌｌｏｎ Ｒ Ｎꎬ Ｖｅｒｍａａｔ Ｊ Ｅꎬ Ｎａｃｏｒｄａ Ｈ Ｍ Ｅ. Ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ＳＥ Ａｓｉａｎ ｓｅａｇｒａｓｓｅｓ: ｔｈｅ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ ａ ｓｅｅｄ ｂａｎｋ ｉｎ Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ.

Ａｑｕａｔｉｃ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００３ꎬ ７５(２): １８１￣１８５.
[３３] 　 Ｇｕ Ｒ Ｔꎬ Ｓｏｎｇ Ｘ Ｙꎬ Ｚｈｏｕ Ｙꎬ Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｍꎬ Ｘｕ Ｓ Ｃꎬ Ｘｕ Ｓꎬ Ｙｕｅ Ｓ Ｄꎬ Ｚｈａｎｇ Ｙꎬ Ｚｈｕ Ｓ Ｙ. Ｉｎ ｓｉｔｕ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｏｎ

ｓｅｄｉｍｅｎｔ ｓｅｅｄ ｂａｎｋｓ ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅａｇｒａｓｓ Ｒｕｐｐｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａꎬ Ｃｈｉｎａ. Ｍａｒｉｎｅ Ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ Ｂｕｌｌｅｔｉｎꎬ ２０１９ꎬ
１４９: １１０６２０.

[３４] 　 Ｇｕ Ｒ Ｔꎬ Ｚｈｏｕ Ｙꎬ Ｓｏｎｇ Ｘ Ｙꎬ Ｘｕ Ｓ Ｃꎬ Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｍꎬ Ｌｉｎ Ｈ Ｙꎬ Ｘｕ Ｓꎬ Ｙｕｅ Ｓ Ｄꎬ Ｚｈｕ Ｓ Ｙ. Ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ Ｒｕｐｐｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｓｅｅｄｓ ｔｏ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎꎬ ｌｏｗ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｔｏ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｓｅｅｄ ｓｔｏｒａｇｅ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１８ꎬ ９: ２２１.

[３５] 　 Ｋｅｎｄｒｉｃｋ Ｇ Ａꎬ Ｗａｙｃｏｔｔ Ｍꎬ Ｃａｒｒｕｔｈｅｒｓ Ｔ Ｊ Ｂꎬ Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ Ｍ Ｌꎬ Ｈｏｖｅｙ Ｒꎬ Ｋｒａｕｓｓ Ｓ Ｌꎬ Ｌａｖｅｒｙ Ｐ Ｓꎬ Ｌｅｓ Ｄ Ｈꎬ Ｌｏｗｅ Ｒ Ｊꎬ Ｖｉｄａｌ Ｏ Ｍ ｉꎬ Ｏｏｉ Ｊ Ｌ Ｓꎬ
Ｏｒｔｈ Ｒ Ｊꎬ Ｒｉｖｅｒｓ Ｄ Ｏꎬ Ｒｕｉｚ￣Ｍｏｎｔｏｙａ Ｌꎬ Ｓｉｎｃｌａｉｒ Ｅ Ａꎬ Ｓｔａｔｔｏｎ Ｊꎬ ｖａｎ Ｄｉｊｋ Ｊ Ｋꎬ Ｖｅｒｄｕｉｎ Ｊ Ｊ. Ｔｈｅ ｃｅｎｔｒａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｉｎ ｔｈｅ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ａｎｄ
ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅ ｏｆ ｓｅａｇｒａｓｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ. ＢｉｏＳｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１２ꎬ ６２(１): ５６￣６５.

[３６] 　 邱广龙ꎬ 苏治南ꎬ 范航清ꎬ 方超ꎬ 陈思婷. 贝克喜盐草的生物学和生态学特征及其保护对策. 海洋环境科学ꎬ ２０２０ꎬ ３９(１): １２１￣１２６.
[３７] 　 Ａｌｖａｒｅｚ Ａ. Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｏｆ ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｅｅｄｓ ｉｎ ｃｏｍｐｌｅｘ ｍｉｃｒｏｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１９ꎬ ４７３: ２８￣３７.
[３８] 　 ＭｃＭａｈｏｎ Ｋꎬ ｖａｎ Ｄｉｊｋ Ｋ Ｊꎬ Ｒｕｉｚ￣Ｍｏｎｔｏｙａ Ｌꎬ Ｋｅｎｄｒｉｃｋ Ｇ Ａꎬ Ｋｒａｕｓｓ Ｓ Ｌꎬ Ｗａｙｃｏｔｔ Ｍꎬ Ｖｅｒｄｕｉｎ Ｊꎬ Ｌｏｗｅ Ｒꎬ Ｓｔａｔｔｏｎ Ｊꎬ Ｂｒｏｗｎ Ｅꎬ Ｄｕａｒｔｅ Ｃ. Ｔｈｅ

ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｓｅａｇｒａｓｓｅｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ Ｂ: Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１４ꎬ ２８１(１７９５): ２０１４０８７８.
[３９] 　 Ｊａｈｎｋｅ Ｍꎬ Ｃｈｒｉｓｔｅｎｓｅｎ Ａꎬ Ｍｉｃｕ Ｄꎬ Ｍｉｌｃｈａｋｏｖａ Ｎꎬ Ｓｅｚｇｉｎ Ｍꎬ Ｔｏｄｏｒｏｖａ Ｖꎬ Ｓｔｒｕｎｇａｒｕ Ｓꎬ Ｐｒｏｃａｃｃｉｎｉ Ｇ. Ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｉｎ ａ

ｋｅｙｓｔｏｎｅ ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｍａｒｉｎｅ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１６ꎬ １１７: ５４￣６２.
[４０] 　 Ｄｅｌｅｆｏｓｓｅ Ｍꎬ Ｐｏｖｉｄｉｓａ Ｋꎬ Ｐｏｎｃｅｔ Ｄꎬ Ｋｒｉｓｔｅｎｓｅｎ Ｅꎬ Ｏｌｅｓｅｎ Ｂ. Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｅｄｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｓｅａｇｒａｓｓ Ｚｏｓｔｅｒａ

ｍａｒｉｎａ—Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ. Ａｑｕａｔｉｃ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１６ꎬ １３１: ７￣１４.
[４１] 　 Ｋｏｃｈ Ｅ Ｗꎬ Ａｉｌｓｔｏｃｋ Ｍ Ｓꎬ Ｂｏｏｔｈ Ｄ Ｍꎬ Ｓｈａｆｅｒ Ｄ Ｊꎬ Ｍａｇｏｕｎ Ａ Ｄ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｃｕｒｒｅｎｔｓ ａｎｄ ｗａｖｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｏｆ ｓｕｂｍｅｒｓｅｄ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｓｅｅｄｓ ａｎｄ

ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ. Ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ １８(４): ５８４￣５９５.
[４２] 　 Ｐｅｒｅｄａ￣Ｂｒｉｏｎｅｓ Ｌꎬ Ｉｎｆａｎｔｅｓ Ｅꎬ Ｏｒｆｉｌａ Ａꎬ Ｔｏｍａｓ Ｆꎬ Ｔｅｒｒａｄｏｓ Ｊ. Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｏｆ ｓｅａｇｒａｓｓ ｐｒｏｐａｇｕｌｅｓ: ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｙｄｒｏｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｓｕｂｓｔｒａｔｕｍ

ｔｙｐｅ. Ｍａｒｉｎｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ Ｓｅｒｉｅｓꎬ ２０１８ꎬ ５９３: ４７￣５９.
[４３] 　 Ｈｏｓｏｋａｗａ Ｓꎬ Ｎａｋａｏｋａ Ｍꎬ Ｍｉｙｏｓｈｉ Ｅꎬ Ｋｕｗａｅ Ｔ. Ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅａｇｒａｓｓ Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ ｉｓ ｍｏｓｔｌｙ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｐａｒｅｎｔ ｂｅｄ ｉｎ ａ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ｂａｙ.

Ｍａｒｉｎｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ Ｓｅｒｉｅｓꎬ ２０１５ꎬ ５２３: ４１￣５６.
[４４] 　 Ｗｕ Ｋ Ｙꎬ Ｃｈｅｎ Ｃ Ｎ Ｎꎬ Ｓｏｏｎｇ Ｋ. Ｌｏｎｇ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ ｔｗｏ ｓｅａｇｒａｓｓｅｓ Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ ａｎｄ Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｏｖａｌｉｓ. ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１６ꎬ

１１(６): ｅ０１５６５８５.
[４５] 　 Ｒｕｉｚ￣Ｍｏｎｔｏｙａ Ｌꎬ Ｌｏｗｅ Ｒ Ｊꎬ Ｖａｎ Ｎｉｅｌ Ｋ Ｐꎬ Ｋｅｎｄｒｉｃｋ Ｇ Ａ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｈｙｄｒｏｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｎ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｉｎ ｓｅａｇｒａｓｓｅｓ. Ｌｉｍｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｏｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙꎬ ２０１２ꎬ ５７(５): １２５７￣１２６５.
[４６] 　 Ｌｉｖｅｒｎｏｉｓ Ｍ Ｃꎬ Ｇｒａｂｏｗｓｋｉ Ｊ Ｈꎬ Ｐｏｒａｙ Ａ Ｋꎬ Ｇｏｕｈｉｅｒ Ｔ Ｃꎬ Ｈｕｇｈｅｓ Ａ Ｒꎬ Ｏ′Ｂｒｉｅｎ Ｋ Ｆꎬ Ｙｅａｇｅｒ Ｌ Ａꎬ Ｆｏｄｒｉｅ Ｆ Ｊ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｎ

Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ ｓｅｅｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ. Ａｑｕａｔｉｃ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１７ꎬ １４２: １￣９.
[４７] 　 Ａｌｂｅｒｔｏ Ｆꎬ Ｇｏｕｖｅｉａ Ｌꎬ Ａｒｎａｕｄ￣Ｈａｏｎｄ Ｓꎬ Ｐｅｒｅｚ￣Ｌｌｏｒｅｎｓ Ｊ Ｌꎬ Ｄｕａｒｔｅ Ｃ Ｍꎬ Ｓｅｒｒａｏ Ｅ Ａ. Ｗｉｔｈｉｎ￣ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｐａｔｉａｌ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｎｅｉｇｈｂｏｕｒｈｏｏｄ

ｓｉｚｅ ａｎｄ ｃｌｏｎａｌ ｓｕｂｒａｎｇｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅａｇｒａｓｓ Ｃｙｍｏｄｏｃｅａ ｎｏｄｏｓａ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ １４(９): ２６６９￣２６８１.
[４８] 　 Ｄａｒｎｅｌｌ Ｋ Ｍꎬ Ｂｏｏｔｈ Ｄ Ｍꎬ Ｋｏｃｈ Ｅ Ｗꎬ Ｄｕｎｔｏｎ Ｋ Ｈ. Ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｆｌｏｗ ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｏｎ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ

ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｉｎ ｔｗｏ ｓｕｂ￣ｔｒｏｐｉｃａｌ ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｍａｒｉｎｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ４７１: ３０￣４０.
[４９] 　 Ｋäｌｌｓｔｒöｍ Ｂꎬ Ｎｙｑｖｉｓｔ Ａꎬ Åｂｅｒｇ Ｐꎬ Ｂｏｄｉｎ Ｍꎬ Ａｎｄｒé Ｃ. Ｓｅｅｄ ｒａｆｔｉｎｇ ａｓ ａ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｆｏｒ ｅｅｌｇｒａｓｓ (Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ) . Ａｑｕａｔｉｃ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００８ꎬ

８８(２): １４８￣１５３.
[５０] 　 Ｓｈａｎｋｓ Ａ Ｌꎬ Ｇｒａｎｔｈａｍ Ｂ Ａꎬ Ｃａｒｒ Ｍ Ｈ. Ｐｒｏｐａｇｕｌｅ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｓｐａｃｉｎｇ ｏｆ ｍａｒｉｎｅ ｒｅｓｅｒｖｅｓ. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２００３ꎬ １３

(ｓｐ１): １５９￣１６９.
[５１] 　 Ｌａｃａｐ Ｃ Ｄ Ａꎬ Ｖｅｒｍａａｔ Ｊ Ｅꎬ Ｒｏｌｌｏｎ Ｒ Ｎꎬ Ｎａｃｏｒｄａ Ｈ Ｍ. Ｐｒｏｐａｇｕｌｅ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｏｆ ｔｈｅ ＳＥ Ａｓｉａｎ ｓｅａｇｒａｓｓｅｓ Ｅｎｈａｌｕｓ ａｃｏｒｏｉｄｅｓ ａｎｄ Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉ.

Ｍａｒｉｎｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ Ｓｅｒｉｅｓꎬ ２００２ꎬ ２３５: ７５￣８０.
[５２] 　 韦梅球ꎬ 招礼军ꎬ 邱广龙ꎬ 苏治南ꎬ 谈思泳. 潮间带贝克喜盐草土壤种子库空间分布及其生物影响因素. 广西科学院学报ꎬ ２０１７ꎬ ３３(２):

８７１２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

９３￣１０１.
[５３] 　 Ｑｉｎ Ｌ Ｚꎬ Ｌｉ Ｗ Ｔꎬ Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｍꎬ Ｎｉｅ Ｍꎬ Ｌｉ Ｙ. Ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ａｎｎｕａｌ ａｎｄ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ ｉｎ ａ

ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｈａｂｉｔａｔ. Ｗｅｔｌａｎｄｓ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔꎬ ２０１４ꎬ ２２(６): ６７１￣６８２.
[５４] 　 Ｓｔｕｂｌｅｒ Ａ Ｄꎬ Ｊａｃｋｓｏｎ Ｌ Ｊꎬ Ｆｕｒｍａｎ Ｂ Ｔꎬ Ｐｅｔｅｒｓｏｎ Ｂ Ｊ. Ｓｅｅｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ: ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐａｔｃｈ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｃｏｎｆｉｇｕｒａｔｉｏｎ.

Ｅｓｔｕａｒｉｅｓ ａｎｄ Ｃｏａｓｔｓꎬ ２０１７ꎬ ４０(２): ５６４￣５７２.
[５５] 　 Ｄａｒｎｅｌｌ Ｋ Ｍꎬ Ｆｕｒｍａｎ Ｂ Ｔꎬ Ｈｅｃｋ Ｋ Ｌ Ｊｒꎬ Ｂｙｒｏｎ Ｄꎬ Ｒｅｙｎｏｌｄｓ Ｌꎬ Ｄｕｎｔｏｎ Ｋ Ｈ. Ｓｅｅｄ ｒｅｓｅｒｖｅ ｈｏｔ ｓｐｏｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｕｂ￣ｔｒｏｐｉｃａｌ ｓｅａｇｒａｓｓ Ｈａｌｏｄｕｌｅ ｗｒｉｇｈｔｉｉ
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