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摘要：白骨壤（Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｍａｒｉｎａ ）是红树林生态系统的先锋植物。为适应低温、高盐、淹水、土壤缺氧和潮水

冲击等诸多不良因子的影响，白骨壤已特化出一套适应机制：包括形态结构、水分、光合作用、蒸腾作用、气孔

导度、生物量和生长等。本文综述了白骨壤对低温、盐度、土壤、潮水浸淹、风浪作用等环境因子的生态响应，

指出白骨壤作为先锋树种和乡土树种，对环境具有较强的耐受性和适应性并能有效保护生态安全，可作为红

树林造林优先选择的树种，应深入研究其与各环境因子的生态响应机制，为红树林造林地选择及生态修复提

供科学依据。
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　　白骨壤（Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｍａｒｉｎａ ）是马鞭草科多年
生红树植物，广泛分布在印度洋和太平洋地区［１］，最

北可见于科威特接近 ３０°Ｎ 的地区［２］，最南于 ３８°Ｓ
的 Ｗｅｓｔｅｒｎｐｏｒｔ Ｂａｙ［３］和新西兰［４］，跨越纬度达 ６８°，
也是中国分布面积最大的红树植物种类［５］，天然分
布于海南三亚（１８°Ｎ）到福建泉州（２４°Ｎ）。白骨壤
主要生长在潮间带的外滩，高潮带也可存活［６］，是红
树植物中的先锋树种，具有适应性强、耐受性高等特
点。由于白骨壤可生长于其它红树植物难以生长的
裸滩，这为红树演替后期树种提供良好的生境，已成



为湿地人工造林优先考虑的树种。２０ 世纪 ９０ 年代
我国已开展了白骨壤等红树先锋树种的育苗试

验［７］，并摸索出了较成熟的育苗技术，但海滩的地理
条件和气候因素仍严重影响着白骨壤的造林成活

率［８］，尤其是低温、盐度、土壤基质、潮水浸淹、风浪
等。本文在参阅前人的研究成果的基础上，就白骨
壤对上述 ５ 类环境因子的生态响应研究进行综述。

１　低温

１．１　低温对白骨壤分布的影响

　　低温是限制红树林向高纬度分布的重要因
子［９］。大多数红树植物对低温很敏感，抗寒能力较
弱，一般只能分布于最冷月平均温度不低于 ２０ ℃的
区域。白骨壤是红树植物中抗寒能力较强的树种之
一，其分布范围向北可延伸到日本南部的宫吉
岛［１０］，向南可延伸到澳大利亚南部和新西兰等亚热
带和温带地区［１ １］。在我国，张娆挺等［１２］把白骨壤

划分为抗低温广布种，最北可分布到福建泉州。

Ｓｔｕａｒｔ 等［１３］对温度限制红树植物沿纬度分布的相

关机理进行了研究，发现位于较低纬度的美洲大红
树（Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｍａｎｇｌｅ ）、黑皮红树（Ａｖｉｃｅｎｎｉａ
ｇｅｒｍｉｎａｎｓ ）和红海榄（Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｓｔｙｌｏｓａ ）导管
直径较大，霜冻结冰引起了严重的导管栓塞，而位于
较 高 纬 度 的 白 骨 壤 和 桐 花 树 （Ａｅｇｉｃｅｒａｓ
ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔｕｍ ）导管直径较小，霜冻结冰引起的导管
栓塞不严重。因此，白骨壤较小的导管直径可能是
它能在较高纬度分布的重要条件。Ｆｉｅｌｄ 等［１４］也做

了类似的研究，发现霜冻结冰引起导管传导功能丧
失，５０％的导管直径阈值为 ２０～２５μｍ，而白骨壤导
管直径约为 １８μｍ，霜冻诱导的导管功能丧失几率
为 １３％～１４％。这说明白骨壤细而密的导管是其
对低温适应的重要生理生态响应。

１．２　低温对白骨壤生长及生理过程的影响

　　低温影响植物生长发育、生理和光合特性［１５］。
对于白骨壤，低温会延长其物候期，推迟其开花结果
的时间。如在澳大利亚南部温带地区，日均温度只
有 １８℃，白骨壤几乎开不了花［１ ６］。在低温胁迫处理
下，白骨壤叶片热值降低，水分平衡失调，生理代谢
活动减缓，这样可避免遭受更为严重的伤害［１７］。当
白骨壤的低温伤害症状出现时，光合速率明显降低。
有实验研究表明，白骨壤叶片温度从 ２５℃降低到

１５℃时，光合速率和气孔导度分别降低了 ４６％和

４４％［１８］。

　　全球气候变化伴随着飓风、洪水、干旱、森林火

灾以及其他极端气象事件发生的频率和强度增

加［１ ９］，可能会使白骨壤遭受严重伤害。如 ２００８ 年
初的南方低温寒害，使华南沿海各省的红树林遭受
了不同程度的危害。其中，广西沿海降温幅度最大，
防城港和钦州的白骨壤受害最为严重，近 ３０％的叶
片枯黄。福建沿海降温幅度较小，且该地区白骨壤
由于长期适应于冬季较低的气温或在种植前经过抗

寒锻炼，具有较强的抗寒能力，白骨壤没有出现叶片
枯黄现象［２０］。可见，白骨壤对温度的耐受能力与起
源地密切相关，在白骨壤选种育苗时，种苗所在地的
温度与造林地的温度条件应尽量相似。同时，为提
高白骨壤的抗寒能力，在育苗过程中应对白骨壤进
行抗寒驯化。

２　盐度

　　红树植物为适应长期高盐度的生长环境，一般
有抗盐性和泌盐性的生态适应特点。白骨壤属于较
典型的泌盐性植物，其叶片或茎表皮细胞可分化成
盐腺，以此来排除体内多余的盐分，维持体内盐类低
浓度，从而减轻盐对植物的伤害［２１］，已被认为是最
耐盐的红树植物种类［２２］。有研究表明，桐花树和白
骨壤在 ２５％ＮａＣｌ 浓度的海水下均生长很快，但从
幼苗生长、生物量、无机离子含量等指标来看，白骨
壤比桐花树的耐盐性强［２３］。叶勇等［２４］也做了类似

的研究，发现白骨壤的泌盐能力和对盐胁迫的耐受
性较老鼠簕（Ａｃａｎｔｈｕｓ ｉｌｉｃｉｆｏｌｉｕｓ ）和桐花树高。
范航清等［２５］对北仑河口红树林分布调查显示，白骨
壤在河口上游有少量生长，在盐度较高的近海分布
明显增多。

　　适当的盐胁迫还能促进白骨壤的生长。比如在

２５％～５０％ＮａＣｌ浓度的海水中白骨壤生物量会增
加［２６］。而过低的盐度则不利于白骨壤与其他植物
的竞争。当盐度超过白骨壤生长适宜范围时，白骨
壤体内的主要生理过程会受到影响。如盐度过高会
使白骨壤叶片的气孔导度变小，蒸腾作用减弱，表现
出盐生植物和某些旱生植物的特征，来适应改变了
的环境［２７］。盐胁迫还会使白骨壤叶片的泌盐作用
增强，叶和茎中的膜脂过氧化产物丙二醛（ＭＤＡ）含
量升高，会加速植物体内自由基对膜的破坏作用。
但是白骨壤根系对盐胁迫的响应与叶片完全相反，
这可能与根中自由基清除系统活性高有关［２８］。长
期高盐胁迫会使白骨壤叶片积累大量的无机离子，
而水分缺少，同时植物体内的 Ｋ＋浓度降低，会引起
生理代谢功能紊乱，这些都直接或间接地导致白骨
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壤光合作用减弱［２９］。

３　土壤基质

　　白骨壤耐贫瘠，能生长在有机质少、养分含量
低、土壤质地粗的裸滩上，有海上“马尾松”的美称。
广西海滩主要为岩滩、沙滩和沙泥滩，淤泥滩很少，
而白骨壤在广西海滩分布普遍，尤其能在沙质土上
形成建群种，成为广西分布面积最大的红树林群
落［３０］。郑德璋等［３１］的研究也表明，白骨壤对土壤
的要求低，能生长在贫瘠的沙质土上。

　　不同的滩位或土壤质地（淤泥、半泥沙或沙质）
白骨壤的生长状况也不同，以淤泥质潮滩生长最好。
由向陆林带到向海林带白骨壤群落生长状况逐渐变

差［３２］。在养分丰富、土壤肥沃的淤泥质土内滩，白
骨壤生长最高可达 ３ｍ，在沙土贫瘠，养分不足的外
滩，白骨壤生长状况差，无明显主干，呈灌丛状，高度
一般只有 １～１．２ｍ［３３］。

　　反过来白骨壤也会影响外滩土壤的发育过程，
其先锋植株具有固沙聚淤作用，可使海水带来的粘
粒沉积下来，加速土壤淤积，其枯枝落叶、死亡根系
都会使土壤的有机质含量增加。经过多代白骨壤种
群的改造，土壤养分和粘粒含量增加，土壤条件得到
改善，不仅有利于白骨壤植株的生长，也有利于其他
红树植物种类胚轴的插入和固着生长［３４］。

４　潮水浸淹

４．１　潮水浸淹对白骨壤根的形态结构的影响

　　白骨壤多分布在低潮区，受潮水浸淹的时间较
长，发育有庞大的指状呼吸根以适应缺氧的生境。

Ｄａｈｄｏｕｈ-Ｇｕｅｂａｓ等［３５］对肯尼亚 Ｇａｚｉ Ｂａｙ的白骨壤
呼吸根的研究中发现，白骨壤呼吸根的密度非常高，
特别是在临海区，平均密度为 １０９１．２８ｍ２，最高甚至
达 １９５０ｍ２。呼吸根富含气道，而白骨壤根中通气组
织高达 ７０％，能保证根系供氧维持正常生长水平，
在完全淹没时还起着储存氧气作用［３６］。如具有 ３～
９ 个呼吸根的较大的白骨壤植株根系中贮存的氧气
至少可以在淹水条件下保持 ６ｈ 的有氧呼吸［３７］。可
见高密度的指状呼吸根是白骨壤对长期水淹环境生

态适应的结果。

　　根系表面的皮孔是气体交换的门户。白骨壤的
每个呼吸根上大约有 ２５ 个皮孔，而在呼吸根与地下
水平根系的交界处，皮孔还不止 ２５ 个［３８］。白骨壤
具有皮孔的呼吸根在淹水后 ３ｍｉｎ 后可以完全恢复
氧气的运送，而没有皮孔的呼吸根至少需要 １０ｍｉｎ

才能恢复根内氧气的运送［３６］。皮孔不仅有利于氧
气的进入，也有利于挥发性物质如乙醇和乙烯等的
排出［３９］。

４．２　潮水浸淹对白骨壤生长与生理过程的影响

　　浸淹时间过长将导致白骨壤的一些生长发育特
性改变，如生长减缓、叶片衰老、气孔关闭、光合速率
下降等［４０］。对白骨壤小苗的淹水胁迫研究表明：叶
绿素含量、根活力、生物量及生长量随淹水时间的延
长均有先増后减的趋势，均在 ８～ １２ｈ·ｄ－１的淹水

处理下保持较高值，淹水时间≥ １６ｈ·ｄ－１后，生长
变差，生物量显著下降［４１］。长期处于淹水状态会导
致白骨壤生境缺氧严重，沉积物厌氧增强，产生毒害
物质，如 ＣＨ４、ＦｅＳ等，植物体也会产生乳酸、乙醇和
苹果酸等毒害物质，阻碍白骨壤生长［４２，４３］。根系的
缺氧环境也会使白骨壤叶片的水势和气孔导度减

少，光合作用和呼吸作用受到极显著抑制［４４］。

５　风浪

　　风浪影响着红树林沿海岸纵向的分布格局［４５］。
白骨壤与其他红树植物一样一般分布于港湾、河口
湾、泻湖水域、海岸沙坝等受到风浪良好掩护的地
方。强波浪作用的岸线不仅妨碍泥沙沉积而且直接
阻碍胚轴着床定植过程，幼苗生长也会受到影
响［４６］。

　　白骨壤根系发达，发育有 ４ 种类型的根：缆状
根、气生根、营养根和锚根，其中缆状根可伸展到离
植株体超过 １０ｍ 的地方［４７］。白骨壤庞大的根系，
特别是发达的缆状根，使植物体牢牢地扎根于滩涂
上，加上植株交错生长形成严密的栅栏，增强了海滩
面的摩擦力，从而起到阻挡水流、减弱流速作用。

　　白骨壤能够生长在风浪大、水流活动频繁的外
滩上与其繁殖体的隐胎生现象有关。白骨壤繁殖体
能从母树上不断积累营养和能量，发育有一些幼苗
的特征，使其落地之后便是一个完善的个体［４８］。当
水流减缓，繁殖体迅速搁浅定植，幼苗的根生长到一
定长度后，便能阻挡风浪和海流的水动力，避免再次
漂浮［４９］。因此，白骨壤繁殖体大多定植生长在母树
的附近，一般在 １ｋｍ 之内，极少数能分散到 １０ｋｍ
之外［５０，５ １］。

　　有学者对白骨壤等红树植物的消浪作用进行了
定量化的研究。Ｐｈｕｏｃ 等［５２］测定了越南南部 Ｃａｎ
Ｇｉｏ 的红树林消波作用。该地区红树林植被在林带
的前缘 １００ｍ 分布有白骨壤群落和红树科植物群
落。波浪经过红树林仅 ２０ｍ 后，在林缘水深为
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１９ｍ 或 ２．１ｍ 的情况下，波高降低约 ５０％～７０％；
波浪经过红树林 ４０ｍ 后，在林缘水深为 ２．５ｍ 的情
况下，波高降低约 ５０％。虽然白骨壤的抗风浪能力
较红树属植物差［５３］，但对于生长在外滩上，最先遭
受浪击影响的白骨壤来说，其对外海波浪的消弱作
用不可忽视。

６　结束语

　　总体来说，白骨壤对温度、盐度、土壤、潮水浸淹
及风浪等环境因子的适应性、耐受性较强，可以生长
在环境条件较为恶劣的生境中。不同的环境条件影
响，白骨壤所表现的生态适应特征也不同。因此在
引种时，树种来源地的环境条件与造林地的环境条
件要相似，以提高造林的成活率。

　　近年来我国红树林造林树种多选择无瓣海桑，
但其是否会造成生态入侵尚不能确定，为确保生态
安全，应结合宜林地的状况优先考虑乡土树种［５４］。
白骨壤的耐受性和适应性较强，是一种良好的造林
先锋红树植物种。鉴于造林成功与否与造林地环境
条件密切相关，红树植物对各环境因子的生态响应
研究将会持续升温。
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