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摘要：在海滨森林生态系统中，乔木表现出以株高降低为主的特殊海滨矮化现象。 阐明海滨植被在海滨生境胁迫下的矮化响应

机制是实现海滨植被保护和恢复的关键环节。 从海滨森林生态系统中乔木矮化的形态和作用机制的角度出发，综述了这一矮

化现象与海滨各生态胁迫因子之间的关联及作用机制的研究进展。 海滨乔木受到了长期海滨大风和极端风暴的机械压力，在
形态上表现出茎粗、低矮的特征；海滨贫瘠的土壤、特殊的盐胁迫和复合型的水分胁迫在导致乔木高度降低的同时降低了基径

和胸径生长，表现出瘦小的性状，这与非地带性山地矮林中乔木矮化现象是不同的；乔木的矮化也同样受到了海滨频发的火灾、
极端光暴露或林内高郁闭度的光胁迫等环境因子的影响。 这种乔木个体的矮化最终表现为海滨植被群落中乔木层的矮化。 不

可否认的是，海滨乔木矮化现象是由多种因素交互作用下形成的，但迄今为止，学界对海滨矮化现象的主导环境驱动力的探讨

尚处于初步阶段。 在指出现有研究的不足之处的同时，提出在未来的研究中，应更多的关注全球变化下海滨森林矮化的多因素

驱动模型，并基于现行的植被分类系统，提出了划分海滨矮化森林为新植被型的构想，为海滨植物和植被的保护、恢复和分类提

供了参考。
关键词：海滨胁迫；形态矮化；生理响应；植被

Ｃｏａｓｔａｌ ｔｒｅｅ ｄｗａｒｆｉｎｇ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆｏｒｃｅｓ
ＺＨＯＵ Ｔｉｎｇ１，２，∗， ＺＥＮＧ Ｇｕａｎｇｈｏｎｇ１，２， ＬＩＵ Ｂｉｙｉｎｇ１，２， ＬＩＡＯ Ｈｕｉｘｕａｎ２，３， ＺＨＡＮＧ Ｙｕａｎｈａｏ１，２

１ Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｂｉｏｃｏｎｔｒｏｌ， Ｓｕｎ Ｙａｔ⁃ｓｅｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｇｕａｎｇｚｈｏｕ ５１０２７５， Ｃｈｉｎａ

２ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋ ａｎｄ Ｎａｔｕｒｅ Ｅｄｕｃａｔｉｏｎ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ， Ｓｕｎ Ｙａｔ⁃ｓｅｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｇｕａｎｇｚｈｏｕ ５１０２７５， Ｃｈｉｎａ

３ Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， Ｓｕｎ Ｙａｔ⁃ｓｅｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， Ｇｕａｎｇｚｈｏｕ ５１０００６， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ， ｔｒｅｅ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｉｓ ａ ｃｏｍｍｏｎ ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｎ， ｍａｉｎｌｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄ ｂｙ ｈｅｉｇｈｔ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ．
Ｃｌａｒｉｆｙｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｃｏａｓｔａｌ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｃｏａｓｔａｌ ｈａｂｉｔａｔ ｔｈａｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎ ｔｒｅｅ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｉｓ ｔｈｅ ｋｅｙ
ｔｏ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏａｓｔａｌ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ． Ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｓ ｔｈｅ ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｆｏｒｅｓｔ
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ， ａｎｄ ｓｕｍｍａｒｉｚｅｓ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｎ ａｎｄ ｖａｒｉｏｕｓ
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ａｒｅａｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｆ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ． Ｔｈｅ ｃｏａｓｔａｌ ｔｒｅｅｓ ｗｅｒｅ ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｐｒｅｓｓｕｒｅ ｏｆ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｃｏａｓｔａｌ ｗｉｎｄ ａｎｄ ｅｘｔｒｅｍｅ
ｓｔｏｒｍ， ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｉｃｋ ｓｔｅｍ ａｎｄ ｌｏｗ ｈｅｉｇｈｔ ｉｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ． Ｔｈｅ ｐｏｏｒ ｃｏａｓｔａｌ ｓｏｉｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ， ｓｐｅｃｉａｌ ｓａｌｔ
ｓｔｒｅｓｓ， ａｎｄ ｃｏｍｐｏｕｎｄ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ， ｈｏｗｅｖｅｒ， ｌｅａｄ ｔｏ ｔｈｅ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｔｒｅｅｓ， ｂｕｔ ａｌｓｏ ｒｅｄｕｃｅ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｂａｓｅ
ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ， ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｏｆ ｔｈｉｎ， ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｎ ｏｆ ｔｒｅｅ
ｄｗａｒｆｉｎｇ ｉｎ ｎｏｎ⁃ｚｏｎａｌ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ｎｏｎ⁃ｚｏｎａｌ ｗｉｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｄｗａｒｆ ｆｏｒｅｓｔｓ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ｚｏｎａｌ ｗａｔｅｒ， ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ． Ｔｒｅｅ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｉｓ ａｌｓｏ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｓｕｃｈ ａｓ ｆｒｅｑｕｅｎｔ ｃｏａｓｔａｌ ｆｉｒｅｓ，
ｅｘｔｒｅｍｅ ｌｉｇｈｔ ｅｘｐｏｓｕｒｅ ｏｒ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｄｕｅ ｔｏ ｈｉｇｈ ｃａｎｏｐｙ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ． Ｔｈｅ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｔｒｅｅｓ ｉｓ ｆｉｎａｌｌｙ
ｍａｎｉｆｅｓｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏａｓｔａｌ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ． Ｉｔ ｉｓ ｕｎｄｅｎｉａｂｌｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｎ ｏｆ
ｃｏａｓｔａｌ ｔｒｅｅ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｉｓ ｆｏｒｍｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｓｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｔｒｅｓｓ ｆａｃｔｏｒｓ ａｌｓｏ ｉｎｔｅｒａｃｔ ｗｉｔｈ
ｅａｃｈ ｏｔｈｅｒ， ｂｕｔ ｓｏ ｆａｒ， ｔｈｅ ａｃａｄｅｍｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｈａｓ ｎｏｔ ｒｅａｃｈｅｄ ａ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｋｅｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆｏｒｃｅ ｏｆ
ｃｏａｓｔａｌ ｔｒｅｅ ｄｗａｒｆｉｎｇ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｉｓｃｕｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｉｓ ｔｏｐｉｃ ｉｓ ｓｔｉｌｌ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ． Ｗｈｉｌｅ ｐｏｉｎｔｉｎｇ ｏｕｔ ｔｈｅ ｓｈｏｒｔｃｏｍｉｎｇｓ ｏｆ
ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｒｅｓｅａｒｃｈ， ｉｔ ｉｓ ｐｒｏｐｏｓｅｄ ｔｈａｔ ｍｏｒｅ ａｔｔｅｎｔｉｏｎ ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｐａｉｄ ｔｏ ｔｈｅ ｍｕｌｔｉ⁃ｆａｃｔｏｒ ｄｒｉｖｉｎｇ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｃｏａｓｔａｌ ｆｏｒｅｓｔ
ｄｗａｒｆｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ． Ｆｏｒ ｅｘａｍｐｌｅ， ａｓ ａ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｔｏｏｌ ｔｈａｔ ｉｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｒｏｍ ｔｈｅ
ｔｒａｄｉｔｉｏｎａｌ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ ｒｅｖｉｅｗ， ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｉｓ ｔｏｐｉｃ ｍａｙ ｐｒｏｖｉｄｅ ｓｏｍｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｘｐｌｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆｏｒｃｅ ｏｆ ｃｏａｓｔａｌ ｔｒｅｅ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｎ ｂｙ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇ
ａｎｄ ａｎａｌｙｚｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｓｔｒｅｓｓ⁃ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ａｒｅａｓ． Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｕｒｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｓｙｓｔｅｍ， ｔｈｅ ｉｄｅａ ｏｆ ｄｉｖｉｄｉｎｇ ｃｏａｓｔａｌ ｄｗａｒｆｉｎｇ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎｔｏ ｎｅｗ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｉｓ ｐｒｏｐｏｓｅｄ， ｗｈｉｃｈ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ， ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ， ａｎｄ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏａｓｔａｌ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｃｏａｓｔａｌ ｓｔｒｅｓｓ； ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｄｗａｒｆｉｎｇ； ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ； ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

海滨森林生态系统是海滨植被中最重要的组成部分之一［１］，在防浪护岸［２］ 和减缓气候变化［３］ 等方面发

挥着不可忽视的作用。 同时，作为连接海洋和陆地的一种过渡型生态系统，海滨森林生态系统具有很强的复

合性、脆弱性、边缘性和活跃性。 海滨生境孕育了特有的植被特性，其中，乔木层的矮化现象也在海滨形成了

特殊植被景观。 矮化是植物受外界胁迫而产生的一种表观响应，这种现象多出现在高山生境的山脊、山顶中，
并且形成山地矮林的非地带性植被类型。 与此相似，在海滨生境下乔木物种也有着特殊的矮化现象，通常表

现出更强的随着生态梯度的生长停滞［４］，且这种生长停滞在形态上表现为体型较小、干型低矮、分枝发达、叶
片干物质量较高等特征。 类似于山地矮林，有学者提出海滨矮林这一概念来将其区别于典型植被类型［５—６］，
但也有观点对这一说法持反对意见［７］，而厘清这种矮化的形成因素及驱动力对解决这个争议有着重要的参

考意义。
海滨矮化现象通常被解释为植物功能性状对海滨特殊环境胁迫的响应。 植物功能性状是植物对环境变

化响应的结果［８］，它与气候、土壤、地形等环境因子存在显著的相关关系，是植物为适应环境条件变化在形

态、生理等方面采取不同生态策略的结果［９］。 海滨生境中植物的功能性状对海滨环境胁迫的响应在 ２０ 世纪

末开始被逐渐关注，而海滨矮化现象的环境驱动力也被逐渐讨论，主要聚焦于风、盐、水温条件、土壤等海滨特

殊胁迫因子上。 值得注意的是，虽然已经开展了大量研究，但是海滨乔木矮化现象的主导环境驱动因子仍有

待探究。 本文通过整合海滨生境下乔木矮化现象与各种环境要素之间的关联，归纳海滨生境中受各生态要素

胁迫导致矮化的驱动力，有助于深入理解海滨森林植物对海滨生态因子的响应机制、以期为海滨植被类型划

分、生态系统的保护、植被恢复与保护与未来研究方向提供一定参考。

１　 海滨风胁迫对乔木矮化的现象及机制

海滨长期风暴露会限制树高生长等一系列形态指标［１０］，也会导致冠层降低［１１］，其原因在于沿海林地中

树木受到风干扰的影响要远比内陆的严重［１２］。 除此之外，海滨乔木还遭受着极端风暴带来的生长受阻及破

坏。 如极端风暴事件的发生会在数年内抑制乔木的树高生长，随后才逐渐开始恢复［１３］，海滨乔木也会因适应

极端风暴的压力而提前停止径向生长［１３—１４］。 除了株高的矮化，其他形态性状也有特殊的响应，比如沿海乔木

面对间歇性飓风会表现出胸径、基径的增加［１５］和分枝的增多［１６］。
海滨乔木在面对风胁迫的响应机制表现为形态上的抗风性以及通过短期或长期选择性表达的生理上的

抗风性。 其一，在形态上，胸径、树高、冠幅和枝下高与植物抗风性呈现出很高的相关性［１７］，海滨乔木这种抗
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风性主要表现为静态拉力较大、弯曲角度较小的刚性树种以及静态拉力较小、弯曲角度较大的韧性树种［１８］。
而海滨乔木，尤其是易被风的机械胁迫压断的刚性乔木，通常表现出矮化来应对这种胁迫。 其二，在生理上，
与高山生境类似，海滨乔木通过短时间内上调负责钙结合蛋白、抗病蛋白等基因的表达来应对极端风暴带来

的突发机械刺激［１９］，通过较强的渗透调节能力和抗氧化防御系统的生理调控来应对海滨大风，如海滨紫穗

槐［２０］和黑松等［２１］。 另外，也可以增加木质部的细胞数量从而减少茎长度和增加直径来应对长时间大风［２２］。
海边风胁迫不仅抑制了乔木个体的生长，同时也导致了海滨群落的乔木层矮化。 由于海滨强风的影响，

乔木倾向于分布在背风侧，迎风侧则通常由灌木和矮化乔木组成［２３］；而更高的树木被台风和风暴摧毁后，幸
存下来的年轻、矮小树木组成了新的群落，也造成了海滨植被乔木层的矮化现象［２４］。 受到飓风影响的海岸森

林植被表现出更丰富的冠层多样性，呈现出更为特殊的植被景观［２５］。 因此，海风作为群落分布特征的筛选因

子塑造了群落整体上的乔木层矮化，具体表现为矮化植被斑块状分布，乔灌分层模糊，盘根错节的扭曲景观。

图 １　 海滨风胁迫导致乔木矮化的途径
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综上，海滨风胁迫会直接对乔木的茎生长和形态产

生影响（图 １），而对抗风能力的研究也有助于深入了解

海滨风胁迫与乔木响应及矮化机制上的关系，但是海滨

强风与矮化程度的量化关系仍未得到足够关注，以至于

无法根据现象进一步阐释海滨风胁迫与矮化之间驱动

力的大小。 同时，既然海滨风胁迫可以影响海边植被的

乔木层组成，未来也值得更多地关注海滨植被的物种组

成存在何种特征，这有利于进一步理解海滨植被及其特

殊性。

２　 海滨水分胁迫对乔木矮化的现象及机制

水分是直接影响植物生长的要素，在全球尺度主导着植物的分布规律［２６—２７］。 在小尺度的海滨生境中，水
分胁迫可能驱动着乔木的高度降低和冠幅缩小。 首先，由于土壤保水保肥能力差、蒸散量高、海水侵蚀严重的

特性，海滨乔木被认为通常处于干旱的水分胁迫中。 在株高上，干旱会导致落羽杉幼苗高度的大幅下降［２８］，
也会显著抑制松树、桦树的高度［２９］。 在冠幅上，印度西海岸干旱地区的乔木在解除干旱后冠幅会显著增

加［３０］；对大西洋沿海森林的研究也发现随着土壤水分有效性降低，乔木冠层会向小体型收敛［３１］。 其次，乔木

也有可能受到水淹的胁迫。 过早受到水淹更容易给幼苗的生长带来负面影响［３２］；野外田间实验也发现水淹

抑制了桤木幼苗地上部分的伸长［３３］。
由水分胁迫介导的海滨矮化在机制上表现为乔木面对海滨间歇性干旱和水淹引起的气孔导度降低和光

合速率受限，而这一响应在与海滨其他胁迫交互作用时会被放大。 比如在与温度的交互作用上［３４—３５］，全球气

候变化下的海温逐年上升，导致海滨土壤温度上升和湿度下降，加剧了根系水分吸收的难度，从而加剧矮

化［３６］。 在与盐胁迫的交互作用上，随着盐雾输入的增加，乔木的气孔和叶绿体功能异常，阻碍叶片的蒸腾作

用，降低对干旱的调节能力［３７］，受到的干旱胁迫也被加剧［３８］。
这种胁迫因子间的交互作用也体现在了海滨生境的乔木层组成上。 因为不同植物在海滨生境下对水分

和温度双重胁迫的适应能力存在差异，有可能导致海滨生态系统的物种分布和植被类型显著不同。 不同乔木

对干旱胁迫的响应存在显著性差异［３９］，乔木抗旱的可塑性与其生长环境和干旱持续时间也高度相关［４０］。 同

一物种的不同种源也可能对同一海滨下的水分胁迫产生不同的株高变化［４１—４３］，另外，因为对干旱和寒冷环境

的耐受性不同，在相同胁迫下海滨种源的杉木在海滨表现出更高生存率和更显著的矮化特征［４１］。 这使得海

滨植被的乔木层组成相较于典型生境可能存在其矮化的特殊性。
综上，海滨的水分胁迫通常通过两条途径，即干旱和水淹导致矮化，不同乔木应对干旱的能力不同也造成

了海滨植被组成的特殊性（图 ２）。 值得关注的是，虽然在传统植物生理学中植物与水分的关系早已被探明，
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但是在海滨背景下乔木生长与水分关系的研究通常还是停留在了两者的相关性上。 同时，水分胁迫在海滨生

境下会与多种其他的胁迫因子产生交互作用，而在这种特殊的生境，它们之间是否会产生新的机制和联系、他
们作为生态筛对乔木矮化的驱动关系和主导地位是否发生改变，还需要在未来被进一步研究和探索。

图 ２　 海滨水分胁迫导致植物矮化的途径
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３　 海滨盐胁迫对乔木矮化的现象及机制

盐分的胁迫同样加剧了海滨乔木高度上的矮化。 在水温条件相似的海滨中，海盐的胁迫会导致近海乔木

个体的株高显著低于远海个体［４４］。 盐雾和盐渍的共同作用也造成了海滨乔木明显的株高降低，原因在于盐

雾会导致叶片的坏死和脱落，土壤盐渍同样导致根的异常，如北美海岸的石楠在长期的盐雾和土壤盐胁迫下，
引发了叶片脱落和根伸长受阻，保持了地上部分低矮的形态［４５］；木麻黄株高的降低也被认为是由盐雾、盐渍

对叶片和根系的抑制而产生的［４６—４７］。 此外，大量研究表明杨树［４８—４９］、柽柳［５０］、北美红杉［５１］、桦叶鹅耳枥［５２］、
台湾相思［４６］等乔木物种的株高也对海滨下的土壤盐胁迫产生了上述的株高矮化现象。 而在其他的性状上，
海滨乔木有着与面对风胁迫相反的表现。 比如，面对盐雾胁迫时，大多数滨海乔木的干重显著降低、茎干瘦

弱，且这种现象随着处理时间的增长而加剧［５３］。
在海滨生境中，随着盐雾输入的增加，乔木树高生长通常受到抑制［３８］，这种矮化机制体现在了加剧水分

胁迫和盐害两个方面。 在加剧水分胁迫上面，盐雾会导致气孔和叶绿体功能异常，阻碍叶片的蒸腾作用，降低

对干旱的调节能力［３７］。 在盐害方面，盐雾也会促进组织坏死和叶片脱落，降低光合速率，提前停止径向生

长［５４］。 海水带来的土壤盐渍也会导致根系养分吸收、酶活性、细胞膜稳定性上的负面影响，进一步导致根系

受损，同时高剂量的钠和氯的积累对植物甚至有致命的作用［５５］。 这一现象也会通过加剧土壤总氮和速效氮

的流失使得缺氮瘦弱的表现被进一步放大［５６—５７］。
总体而言，盐主要通过盐雾和盐渍两条途径导致乔木矮化（图 ３）。 但是海滨下盐不只存在抑制作用，在

特定物种中或者处理下可能表现出正反馈，比如 Ｆｅｎｇ［５８］提出盐雾对植物生长的影响很大程度上取决于盐雾

的强度、土壤营养条件和特定物种的适应策略，因此盐胁迫与乔木响应的动态变化以及盐胁迫下海滨植被中

乔木层的物种组成需要更加深入的研究。 同时，虽然盐分可能可以成为一个反映矮化程度的生态要素指标，
但是直接导致其矮化的因素也可能不一定是盐分本身，已有的研究大多集中于在多因素互作下单独探讨盐胁

迫的作用，海滨盐胁迫本身及其与其他胁迫因素的交互作用对植物的作用机制仍然有非常大待探明的空间。

４　 海滨其他生态要素对乔木矮化的现象及机制
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图 ３　 海滨盐胁迫导致植物矮化的途径
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４．１　 海滨营养条件与乔木矮化

乔木矮化现象还可能由沿海土壤贫瘠，无法进行有效养分供给所导致，例如土壤中磷和氮的缺失会使得

海岸、海岛乔木的株高性状受到限制［５９—６１］。 同时，这种现象会在盐胁迫下被进一步放大。 值得关注的是，分
析生境的特殊生态胁迫与植物响应时，虽然通常情况下营养元素的差异也会被纳入讨论，但是仍缺乏研究真

正将其作为一个变量探讨各种营养元素对海滨植物的生长影响。 就如前文对盐胁迫的研究也有提及，虽然那

些元素可能更容易被人关注到，但是在机制上，类似于水分胁迫与盐胁迫的关系，直接导致海滨乔木矮化的因

素或许有可能是通常被忽视的营养元素的胁迫。
４．２　 海滨光条件与乔木矮化

海滨生境常常拥有非常大的光照强度，而在已经形成的海滨植被中由于乔木层矮化性状导致的高郁闭度

使得幼苗的株高生长受到限制。 因为在海滨风胁迫下，乔木会倾向于更加聚集的分布，这种分布在带来更短

时间的风暴露和更低被风暴破坏的风险［６２］ 的同时也降低了光暴露时间，导致海滨乔木高度降低、茎杆变

细［６３］，同时更高的光竞争阻碍了幼苗的生长［６４］，并表现出乔木层整体的矮化。 海滨乔木对光照的响应同样

存在很明显的种源差异，比如美国大西洋沿岸上的弗吉尼亚栎种源对光照表现出了很强的可塑性［６０—６１， ６５］。
因此，海滨生境的光照不仅是导致乔木矮化的胁迫因子，而且有可能导致海滨生境小尺度上乔木层整体的矮

化，进而形成群落景观上的矮化。 光照很可能作为一种已有植物群落演替的限制因素维持海滨的这种矮化景

观，探究这种限制作用以及其作用强度的阈值可能会是未来值得深入探讨的方向。
４．３　 海滨火灾与乔木矮化

海滨频繁的火灾同样也可能导致景观上乔木层的矮化。 在许多地区，变暖引起的蒸发需求增加、积雪减

少和暖季降水频率减少导致了燃料水分减少，促进了野火活动的增加［６６］，比如加州北海岸森林在过去几年遭

受到野火的频率增加了数倍［６７］。 频繁的野火可以加快群落的更新［６８］，但是也使得乔木层冠层整体高度有所

下降，呈现出的矮化景观。 而海滨野火的频率与群落演替、更新的关系也是值得但还未获得太多关注的研究

方向。

５　 挑战与展望

５．１　 对海滨乔木矮化主导因素探究

　 　 海滨生境最为特别的就是植物同时遭受多因子交互下的胁迫，例如，本团队前期在南亚热带海滨植被调

查中发现，乔木矮化主要受到了强风、空气高盐、土壤高盐、土壤有机质限制及土壤全氮限制等多方面的胁迫。
各种因子的交互作用体现在如风造成持续、突然机械压力的同时，其夹杂着盐雾的特性会进一步造成矮化的

７９８　 ３ 期 　 　 　 周婷　 等：海滨乔木矮化现象及其环境因子驱动力 　
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结果；间歇性干旱本身可以造成生长抑制，而海滨特殊的盐胁迫、风胁迫又会加剧这一现象；盐胁迫造成的盐

害会导致矮化的同时也会阻碍养分摄入能力，而这可能放大了贫瘠土壤带来的养分胁迫。 也就是说，多因子

的交互作用导致了海滨乔木在个体上的干型低矮、分枝发达、茎杆扭曲粗壮等个体矮化的特点；在群落上表现

出矮化植被斑块状分布、乔灌分层模糊、景观整体矮化；其响应机制主要表现为基因的选择性表达、气孔导度

降低和光合速率受限等（图 ４）。 因此，很难从这一系列复杂综合的生态要素中判定出解释海滨矮化的主要驱

动力。
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图 ４　 海滨生态胁迫与乔木矮化示意图
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同时，这种海滨乔木及乔木层矮化现象在全球格局下也可能存在着主导因素的差异。 比如地中海气候夏

干冬湿的特征导致植物在夏季更容易受到干旱的胁迫，海滨乔木受到的干旱胁迫相对加重，干旱作用下也更

容易受到盐害，在多因子交互下胸径及基径表现出更显著的减小［６９］，因此这种矮化更可能是由水分胁迫与盐

胁迫主导驱动的。 而在夏湿冬干的季风气候下海滨乔木受到的水分胁迫相对减轻，相较之下可能更倾向于应

对风胁迫带来的机械压力，表现出来的就是胸径的相对增粗［７０—７１］。 纬度地带性同样也会影响海滨矮化的主

导因素。 比如在热带和亚热带，高温带来的高蒸散量导致植物生长受到的水分压力更大［７２］，海滨乔木更容易

因干旱和盐胁迫而矮化；而在温带，光照作为影响植物物候的一种主要因素［７３］，更可能成为更主要的海滨乔

木矮化驱动力。 因此，探讨海滨矮化乔木主要环境驱动力时，需要在全球尺度将不同区域和气候带等变量纳

入考量范围。
从多生态因子中寻找寻找矮化的主要驱动力的研究已逐渐开展，比如宋继辉和万素梅［７４］ 使用典范对应

分析阐述上海海岸及其邻近岛屿环境因子和植被的相关性，但是已有研究仅局限于单个或少数区域。 随着学

科方法学的发展，更多的手段和已有数据量已经允许更大尺度的研究和分析，比如有研究对全球格局下海岸

沙丘植物群落组成进行过数据分析，提出群落系统发育结构的局部趋同和局部变异反映了海岸－内陆梯度的

一致性［７５］。 但是目前还未有人针对海滨生境进行大尺度生态要素－植物响应数据整理和分析，这是未来可以

投入更多目光的研究方向。 例如除了类似本文的系统性综述，可以使用 ｍｅｔａ 分析对目前已经展开过的关于

海滨胁迫－植物响应的文章进行数据收集、数据库构建，对各生态因子导致矮化症状的效应值进行计算，对已

有的研究做出定量分析，或许可以发现海滨矮化与各海滨胁迫之间关系的强弱和作用方向，以及这些关系在
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研究尺度、研究区域、时间、季节、物种等分类之间的变化规律，相较于传统的定性分析，更有利于找出海滨矮

化的主导因子和形成规律。
５．２　 对全球变化背景下海滨植被生境胁迫的研究展望

沿海生境被认为是世界上最脆弱的区域之一［７６］，随着气候变化的增强，全球海洋表面的浪高和风速已经

逐渐增加。 全球变暖造成的海平面上升问题在近几年来被逐渐重视。 此外，人类活动的加剧［７７］ 可能进一步

促进海岸生境的侵蚀、破坏。 近年来随着沿海地带高速的城市化和工业化，海滨区域生态用地出现了持续减

少和逐步破碎化的趋势，这深刻影响了海滨植被生态系统的结构与服务功能，海滨植被生态系统的退化现象

日益加剧［７８］。 因此，加强对海滨生境下植物的生理响应机制研究和理解是具有必要性的。
全球尤其是国内关于植物对海滨生境响应的研究方向主要体现在对海滨抗盐、抗风树种的选择，主要用

于沿海防护林的建设、沿海城市植物筛选、沿海生境恢复。 随着研究的逐渐深入，对植物生理响应机制的研究

也逐渐从表型特征的变化深入至分子特征的变化和响应。 但是，已有存在形态研究缺乏分子解释、分子研究

缺乏与形态关联的问题。 同时，因为全球气候变化下，海滨温度、水分条件的剧烈变化，了解全球变化下海滨

水温条件与植物响应的新关系才可以帮助我们更好地了解植物在海滨胁迫下的生长模式。
５．３　 对海滨矮化植被类型的探究

乔木在海滨生境表现出来的这种矮化现象，也有提出海滨矮林这一概念来将其区别于典型植被类型。 比

如章浩白在其 １９９３ 年主编的《福建森林》 ［５］ 中对海滨矮林用于植被类型的划分提出了一些描述———福建省

内各地的海滨低山丘陵上常有稠密低矮的森林群落出现，其外貌与山地矮林相似，乔木矮化且生长密集，但生

境条件与山地矮林有所不同；海滨矮林（ｃｏａｓｔａｌ ｄｗａｒｆ ｆｏｒｅｓｔ）这一名词出现于 １９９６ 年在海滨日本木姜子多茎

现象的研究中［７９］，其成因也在早期被定义为植物对风盐胁迫的响应。
对海滨矮林的定义也逐渐深化，董厚德［６］ 在《辽宁植被与植被区划》中把辽宁省的天然矮林划分为了地

带性矮林以及沿海区域的非地带性矮林两类，这种非地带性矮林的成林高度多在 ２．５—３．５ｍ。 彭少麟等人后

续在澳门植被调查中发现了可能会存在海滨常绿阔叶矮林这一植被类型［８０］，后续在澳门和珠海均选取了物

种组成相似的海滨和内陆样地，进行结构特征及生态因子的研究，发现这种非地带性植被的群落高度呈现出

显著矮化的状态［７９］。 然而，对加勒比海岸进行长期监测和实验后认为从物种组成、结构、优势度传播和样地

异质性等方面均不支持该海缘矮化植被构成植物社会学单元［７］。
所以，有关这种植被分布的生境特征的探索仍然任重道远，其结构等性状的量化特征和形成机制亟需被

探明，比如探究海滨乔木何种情况下会表现出矮化、何种情况下会表现出死亡，而这些适应性的差异在海滨中

呈现出如何的物种组成规律。 如何科学地通过海滨植被的特征及其形成原因进行合理的分类和管理，进而有

效地开展海滨矮林的恢复管理和人工林种植如耐性物种的筛选、植被分层的搭配，也是生态学研究的重要

课题。
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