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摘要 红树植物因其重要的生态价值而备受关注, 其起源演化和生态适应性是长期以来的研究热点问题. 随着分

子生物学和基因组学技术的发展, 过去数十年该领域取得了长足的进步. 本文回溯该领域发展的脉络, 从五个方

面综述了当前的进展情况: (ⅰ) 红树植物区系地理、系统发育和起源; (ⅱ) 印度西太平洋地区红树植物群体遗传

演化; (ⅲ) 自然杂交与物种形成; (ⅳ) 潮间带适应性的分子和基因组演化机制; (ⅴ) 全球变化下的红树林保护. 在
总结进展基础上, 对未来研究方向进行展望.
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红树植物(mangroves)是以热带亚热带地区海岸潮

间带为栖息地, 主要为木本的一类植物的总称. 以红树

植物为主体形成的潮间带湿地生态系统就是红树林

(mangrove forest).红树林素有“海岸卫士”的美誉,在防

风减灾、保护堤岸、促淤造陆和净化海水等方面具有

重要作用, 是海岸带重要的生态屏障. 红树植物种类不

多, 却是众多底栖动物、昆虫和鸟类的栖息地, 蕴藏了

极高的动物多样性, 是海岸带生物多样性宝库. 此外,
红树林还是重要的碳汇, 是碳储量最丰富的热带森林

生态系统
[1], 其固定的碳达到了3.7~6.2 Pg[2]. 因其显著

的重要性, 红树林吸引了国内外诸多研究者的目光. 他
们从生物学、生态学和林学等不同角度开展了众多研

究, 而研究的重中之重便是红树植物.
红树植物种类稀少, 真红树(专性栖息于潮间带生

境)全球总共约80种, 半红树(潮间带和内陆两栖)种类

则更少. 植物系统分类学将这些真红树分属于18个科,
然而关于红树的起源和生态演化仍疑云重重. 红树植

物在地球上是怎样分布的? 红树植物起源于何时何

地? 红树物种是如何演化的? 红树植物是怎样适应潮

间带环境的? 不同的红树植物来源不同, 但它们均生

活在高盐和潮水周期性浸没的潮间带生境, 并演化出

了多组适应性性状, 比如支柱根、呼吸根和板状根等

特殊根系, 泌盐、拒盐和聚盐等耐盐机制, 以及胎萌

繁殖方式. 这些性状的分子和基因组基础是过去多年

的研究热点.
围绕红树林, 国内外学者开展了活跃的研究, 中山

大学先后几代学者为红树林研究领域的发展作出了卓

越的贡献. 从解放初期开始, 张宏达、侯宽昭和王伯荪
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等老一辈植物学家就将研究目光投向了南海海滨的红

树林, 开展了红树植物分类学和植物区系研究. 20世纪

八九十年代以来, 陈桂珠和蓝崇钰等在红树林环境科

学领域开展了系列研究. 近20年, 以施苏华、彭少麟

和余世孝等为代表的学者从分子系统发育、谱系地理

学、群体遗传学、基因组学和生态学等方面开展了卓

有成效的研究. 本文对红树植物起源演化和生态适应

领域的研究进展进行梳理, 并提出对未来发展的几点

浅见.

1 红树植物区系地理、系统发育和起源

红树植物的鉴定描述和分类研究由来已久, 尤其

自20世纪以来, 相关的资料快速增加. 譬如, 澳大利亚

的Duke教授
[3~6]

发现了多个红树新种, 并对白骨壤属

(Avicennia)和海桑属(Sonneratia)等红树类群进行了分

类修订. Tomlinson[7]的专著The Botany of Mangroves对
红树植物的分类和描述进行了全面的总结. 红树植物

广泛分布于全球大部分热带亚热带海岸, 张宏达
[8]
从

区系地理的角度敏锐地注意到红树植物的特殊性: 一

方面红树植物与各大陆的植物系统和植物区系的发育

都有关, 而另一方面红树植物的分布是跨大陆的, 主要

受制于气候和洋流. 因而, 在他1994年提出的地球植物

区系分区提纲中, 热带红树植物被单列为一个界, 与劳

亚植物界、华夏植物界、澳大利亚植物界、非洲植物

界和南极植物界并列.
红树物种在全球的分布极不均匀, 旧热带(印度西

太平洋地区, Indo-West Pacific, IWP, 东方类群)和新热

带(大西洋东太平洋地区, Atlantic-East Pacific, AEP, 西
方类群)几乎没有重合的红树物种, 因而国际上公认划

分为两个大区
[7]. 1993年, 张宏达

[9]
在香港举办的“亚洲

及太平洋红树林国际会议”上, 发表了“Analysis of the
mangrove flora of the world”, 全面梳理了全球红树林

植物区系的种类组成, 归纳了东方类群和西方类群的

代表性种属, 分析了东西方类群的关系, 推断了红树

林的起源, 是早期比较全面准确的全球红树植物区系

的资料. 在此基础上, 王伯荪等人
[10]

整理了世界红树

物种的名录以及国内红树物种分布信息. 东方类群拥

有远高于西方类群的物种多样性, Ellison等人
[11]

分析

认为这种不对称的多样性源于“隔离分化”机制, 大部

分红树植物谱系在古特提斯海起源后, 分隔为东南

亚、印度洋、加勒比和东太平洋三大块, 每个大块的

物种多样性跟各自可获取的红树林生境地面积紧密相

关. Ricklefs等人
[12]

则认为红树植物物种多样性的东西

方不对称是由于物种形成速率的差异. Duke[13]将东方

类群进一步划分为非洲东岸、亚洲沿岸和大洋洲沿

岸, 西方类群划分为美洲西岸、美洲东岸和非洲西岸

等, 一共6个区域. 韩博平
[14]

采用集合论和Jaccard相似

性指数方法, 量化计算了这6个红树林分布区域之间的

相似性.
对于中国的红树林, 国内研究者给予了格外的关

注. 1953年, 侯宽昭和何椿年
[15]

发表《中国红树科

志》, 系统详尽地梳理了国内分布的红树科(Rhizo-
phoraceae)物种系统分类和形态描述. 陈桂葵和陈桂

珠
[16]

分析了中国的红树林植物区系, 认为我国红树林

区系属于热带亚热带过渡性质, 并根据化石证据推断

红树林的起源不晚于三叠纪. 张宏达等人
[17]

则对雷州

半岛红树林开展了植物群落调查, 在此基础上将当地

的红树林群落划分为8种群丛, 提出了红树林群落从

裸滩到成熟红树林的演替路径.
20世纪末以来, 分子系统学蓬勃发展, 施苏华教授

带领团队将分子系统学方法引入红树林研究, 在全球

率先开展红树植物的分子系统学研究. 基于核基因

matK和nrDNA序列的系统发育分析, 施苏华等人1999
年发现红树科的红树属(Rhizophora)、木榄属(Bru-
guiera)、角果木属(Ceriops)和秋茄树属(Kandelia)均
是单系, 并且这四个属组成的类群也是单系, 跟其他红

树科陆地类群形成姊妹群
[18]. 同样地, 利用nrDNA序

列的分析, 他们发现海桑科内嵌于传统划分的千屈菜

科内部, 为后来将海桑科并入千屈菜科(广义千屈菜

科)提供了分子证据的支持
[19]. 两年后, 黄椰林和施苏

华
[20]

发现, 菱属(Trapa, 传统分类为单属科菱科)才是

红树植物海桑属亲缘关系最近的类群, 澄清了长期以

来八宝树属(Duabanga)与海桑属是姊妹群的观念. 黎

新年等人
[21]

利用25个核基因重建了白骨壤属的系统

发育树, 支持了IWP和AEP两个地区的白骨壤属物种

各自聚类, 发现花药与柱头相对位置以及花柱长度两

个性状可以很好地与物种演化关系吻合, 并估算IWP
支系的物种从约六百万年前开始进一步物种分化. 印

度的Das等人
[22]

和Sahoo等人
[23]

则利用染色体核型分

析和RAPD方法分别研究了银叶树属和木榄属属内物

种间的亲缘关系.
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分子系统发育分析可以为还原植物的起源和演化

历史提供丰富的信息. 钟扬和施苏华等人
[24]

合作揭示

了红树科红树族物种与其陆地近缘物种在matK和
rbcL等基因不同位点异质化演化速率的模式, 提供了

自然选择的分子证据. 施苏华又与符云新等人
[25]

合作,
在推断红树植物大部分科属系统发育关系的基础上,
通过最大似然法重建了胎萌和泌盐等红树典型表型在

祖先节点的状态, 从而可靠地证明了红树植物的这些

独特表型均是多次独立起源的. 随着基因组时代到来,
施苏华和吴仲义合作利用基因组水平的数据构建系统

发育树和推断物种演化历史. 在他们的指导下, 徐绍华

等人
[26]

基于系统发育基因组学分析估算了红树族起

源时间, 推断红树族祖先下海成为红树可能与古新世

始新世极热事件(Paleocene-Eocene Thermal Maximum,
PETM)有关; 何子文等人

[27]
新测序和收集了48种红树

植物和近缘陆地物种的基因组数据, 构建了迄今最为

完整的红树植物演化时间树, 发现不同红树支系的祖

先从白垩纪晚期开始分27次持续进入潮间带成为

红树.

2 印度西太平洋地区红树植物群体遗传演化

群体水平的遗传演化一方面是物种形成和物种多

样性起源的源头, 另一方面也是生物适应环境的遗传

基础. 因此, 自21世纪初以来, 随着ISSR, AFLP和SSR
等分子标记技术的发展, 研究者开始探究红树植物群

体遗传演化机制. IWP地区的红树物种多样性六倍于

AEP地区, 其中印度马来地区更是全球红树林生物多

样性中心, 因此IWP地区成为了红树植物群体演化研

究的热点.
1999年, 葛学军和孙梅采用等位酶和ISSR技术研

究海南岛的3个桐花树(Aegiceras corniculatum)群体,
发现物种和群体水平遗传变异均很低, 推断它们是从

一个遗传多样性匮乏的祖先群体衍生而来, 奠基者效

应和本地基因流均对其群体演化影响很大
[28]. 两年后,

他们又用ISSR技术研究了中国和泰国的角果木(Cer-
iops tagal)群体, 同样发现遗传变异水平低, 并且相比

泰国西部的群体, 泰国东部的群体与中国的群体更相

似
[29]. Arnaud-Haond等人

[30]
用SSR技术研究了白骨壤

(Avicennia marina), 发现相比于澳大利亚东和北海岸

的分布区中心群体, 越南、菲律宾和澳大利亚西海岸

等分布区边缘的群体遗传变异程度更低. Maguire等
人

[31]
则以澳大利亚的白骨壤群体为研究模型发现SSR

标记比AFLP标记检测到更高的杂合度. 陈桂珠和李海

生等人
[32~36]

用ISSR技术对采集自中国的杯萼海桑

(Sonneratia alba)、海南海桑(S. × hainanensis)、卵叶

海桑(S. ovata)、无瓣海桑(S. apetala)和海桑(S. case-
olaris)群体开展了系列研究. 他们认为, ISSR分子标记

可以作为海桑属物种鉴定的有效方法
[37]. 类似的研究

在半红树植物也有开展, 唐恬等人
[38,39]

对黄槿(Hibis-
cus tiliaceus), 简曙光等人

[40,41]
对银叶树(Heritiera lit-

toralis)和张志红等人
[42]

对海漆(Excoecaria agallocha),
采集了华南地区的群体开展研究, 发现半红树表现出

潮间带和陆地居群之间的遗传分化, 表明居群间基因

流(通过海漂繁殖体)和生境差异相关的自然选择都是

半红树群体演化的重要影响因素.
前述研究主要关注局部区域的群体, 采样范围狭

窄, 对物种自然分布范围内的遗传变异代表性不足,
难以对物种水平的群体演化有完整理解. 施苏华团队

采集了覆盖IWP核心部分(华南、东南亚、南亚和澳

洲北部等)的多种红树植物和半红树植物的自然群体

开展研究. 比如, 谭凤笑和黄椰林等人对角果木属十雄

角果木(Ceriops decandra)[43]和角果木
[44], 苏国华等人

对榄李属榄李(Lumnitzera racemosa)[45]和红榄李(Lum-
nitzera littorea)[46], 以及邓书林等人

[47]
对桐花树, 开展

了大范围地理群体的研究. 这些研究揭示了不同红树

物种间一些相似的特征: 物种水平有较高的遗传多样

性, 但群体内部往往较低; 大部分遗传变异存在于不

同地区的群体之间; 印度洋和西太平洋之间, 澳洲和

亚洲之间往往有较高水平的遗传分化. 张志红等人
[48]

对海漆的研究也发现了相似的群体遗传分化模式 .
Maguire等人

[49]
采集了基本覆盖白骨壤自然分布范围

的群体样本, 利用SSR标记发现群体间有显著的遗传

分化.
近年来, 基于DNA测序的SNP标记技术和相关统

计方法快速发展和应用, 检测更多数量的基因位点可

以更为准确地评估红树植物遗传多样性水平. 周仁超

等人
[50]

研究了中国和泰国的卵叶海桑群体, 对3个叶

绿体和6个核基因测序, 未检测到任何多样性位点. 施

苏华团队采用Solexa混池建库策略测序80-100个核基

因, 陆续估算了角果木
[51]

、榄李
[52]

、正红树(Rhizo-
phora apiculata)[53]、海桑属

[54]
、白骨壤

[55]
和桐花
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树
[56]

等物种的遗传多样性, 发现红树植物总体上均呈

现群体内遗传多样性极低, 物种水平多样性高于群体

内的特征. 然而, 跟陆地植物相比, 红树植物物种水平

的遗传多样性普遍处于极低状态, 这种遗传多样性极

度匮乏的现状缘于历史上海平面频繁波动(反复下降

和上升)过程中红树植物遭受了严重的遗传多样性丢

失
[56,57].
利用单倍型信息的贝叶斯聚类(STRUCTURE)、

地理阻障推断(BARRIER)和群体历史模型模拟(IMa2
和ABC)等分析方法为群体遗传分化格局及基因流提

供了直观和量化的估算. 基于这些方法, 马来半岛(或
巽他大陆)被发现是隔离印度洋和太平洋地区红树植

物群体最为显著和普遍的陆地阻障. 在历史上, 当海平

面下降时, 巽他大陆架上的浅海露出水面变成陆地, 马
来半岛和印尼群岛等连接成为广阔的陆块, 隔绝了其

东西两侧的红树植物群体迁移. 即使海平面上升到当

今的历史高位, 也仅有狭窄的马六甲海峡连通两边海

洋. 因而, 正红树
[53]

、白骨壤
[55]

、榄李
[52]

、角果

木
[44]

、海桑
[58]

、木果楝属(Xylocarpus)[59]、木榄(B.
gymnorhiza)[60]和桐花树

[56]
等典型的真红树植物均受

到巽他大陆的强烈隔离, 导致巽他大陆东西两侧群体

发生显著的遗传分化(图1, 表1). Wee等人
[62]

发现, 红

茄苳(Rhizophora mucronata)印度洋与太平洋谱系的遗

传不连续带位于安达曼海, 相比马来半岛略为偏西, 但
其深度的遗传分化应当也是源于巽他大陆架的隔离.
尽管如此, 海平面上升时, 马六甲海峡打开了缺口, 给
东西两侧已分化的群体发生基因交流提供了窗口, 从

而发生二次接触形成群体混合. 李建芳等人
[52]

在榄李,
郭子骁等人

[53]
在正红树, 杨宇晨等人

[58]
在海桑, 以及

Urashi等人
[60]

在木榄中均发现了马六甲海峡附近的群

体存在显著的遗传混合.
海平面的反复开通和关闭造成了间断性基因流,

亦即红树植物群体经历了“隔离”和“混合”的循环. 基

于红树植物的实例, 何子文等人
[70]

提出了MIM(mix-
ing-isolation-mixing)物种形成新模型, 计算机模拟表

明该模型很好地拟合了马来半岛两侧多组红树植物的

群体分化历史. 在MIM模型假设下, 物种形成具有指

数级增长的潜力, 很好地解释了物种形成促成生物多

样性热点形成的关键机制.
除了陆地阻障, 洋流也对红树植物有显著的隔离

效应. 郭子骁等人
[53]

发现, 华莱士区的印度尼西亚直

流(Indonesian Throughflow, ITF)是造成澳大拉西亚地

区(澳洲和巴布亚等)与印度马来地区(马来半岛以东,
华南地区等)正红树群体遗传分化的主要原因. 类似

地, 在木果楝(Xylocarpus granatum)[59]、杯萼海

桑
[61]

、红海榄
[62]

、红榄李
[71]

、桐花树
[56]

、白骨壤
[55]

和老鼠簕(Acanthus ilifolius)[65]等物种均发现了该处洋

流对群体的隔离现象(图1, 表1). 此外, 杨宇晨等人
[61]

在杯萼海桑和Banerjee等人
[66]

在银叶树的研究揭示,
对部分红树植物而言, 南海的洋流也被认为是隐形的

地理阻障(图1, 表1). 相比巽他大陆这样的陆块阻障,
洋流对红树植物的隔离效应较弱, 且对不同的红树物

种影响程度差异很大(图1, 表1). 譬如, 郭子骁等人
[59]

发现, 华莱士区的洋流对木果楝有显著隔离效应, 而对

其同属的姊妹种澳洲木果楝(X. moluccensis)则没有明

显隔离. 郭无瑕等人
[71]

也发现, 马来半岛陆地阻障和

华莱士区洋流对同属的榄李和红榄李影响机制也不尽

相同, 形成了差异化的群体遗传结构. Manurung等
人

[64]
则研究了印度尼西亚群岛的红榄李和榄李, 发现

华莱士线与红榄李两个遗传分化谱系的边界相吻合,
而榄李呈现西北和东南两个谱系的分化且在华莱士区

存在遗传混合.

3 红树植物杂交与物种形成

自然杂交在植物界普遍发生, 在红树中也不鲜见.
然而, 大多数红树支系物种多样性低, 比如瓶花木属

(Scyphiphora)、拉关木属(Laguncularia)、水椰属

(Nypa)和直立锥果木属(Conocarpus)等均为单种属, 因
此红树植物的杂交主要集中在海桑属、红树属和木榄

属等物种相对丰富的类群. 杂交子介于亲本之间的表

型为杂交现象的鉴别提供了直接线索, 分子证据则可

以进一步验证杂交是否发生以及鉴别杂交发生的模

式. 周仁超等人
[72]

于2005年提出, 真正的杂交物种(hy-
brid species)应可以持续交配繁殖, 在自然条件下至少

产生F2以上的后代. 他们利用分子证据发现, 海桑属的

海南海桑(杯萼海桑×卵叶海桑)以及拟海桑S. × guln-
gai (杯萼海桑×海桑), 在自然条件下采集到的杂交个

体样本均为F1, 因而都不算是杂交物种
[72]. 利用分子证

据, 杯萼海桑还被发现分别可以与S. grifithii[73]和S.
apetala [74]发生自然杂交, 后者被正式命名为S. ×
zhongcairongii[75]. 有趣的是, 海桑属已发现的杂交现
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象均发生在杯萼海桑与海桑属其他物种之间, 且通常

是杯萼海桑作为母本的非对称杂交
[74,76].

自然杂交在红树属更为普遍. Chan[77]描述了正红

树和红海榄(R. stylosa)自然杂交产生的中间型拉氏红

树(R. × lamarckii). Ragavan等人
[78]

发现, 正红树与

IWP地区的另一红树属物种红茄苳亦可自然杂交, 其

杂交后代为R. × annamalayana. 王新风等人
[79]

发现红

海榄(R. stylosa)和红茄苳(R. mucronata)这对姊妹物种

遗传分化程度很低, 两者长时间存在持续而广泛的杂

交和回交, 形成的渐渗片段致密而细碎地相间分布于

整个基因组. 类似地, Cerón-souza等人
[80]

发现AEP地
区红树属美洲红树(R. mangle)和R. racemosa的杂交后

代R. harrisonii不是独立的谱系, 而是和美洲红树和R.
racemosa持续杂交和回交的产物, 因此其命名被修正

为R. × harrisonii[81]. 有趣的是, Duke[82]发现在西南太

平洋的一些岛屿, 比如新喀里多尼亚, 同时有IWP地区

(R. stylosa和R. apiculata)和AEP地区(R. samoensis)的
红树属物种分布, 因而观察到了罕见的杂交类型, 包括

R. × selala(=R. stylosa × R. samoensis), R. × tomlinsonii

(=R. apiculata × R. samoensis)和R. samoensis var.
neocaledonica(=R. samoensis × R. × selala). 然而, 这
些杂交类型的分类地位和杂交模式尚缺乏分子水平的

深入研究. 与海桑属不同的是, 红树属的自然杂交通常

是双向杂交,不过拉氏红树、R. × annamalayana和R. ×
selala杂交代数似乎都局限于F1[83],表现出较强的生殖

后隔离. 双亲亲缘关系近的R. stylosa × R. mucronata和
R. mangle × R. racemosa (=R. × harrisonii)则与各自亲

本形成杂交渐渗复合群(hybridizing swamp), 其杂交后

代与亲本不易区分.
木榄属里面, 最早由Duke和葛学军

[5]
发现尖瓣海

莲(B. × rhynchopetala)是木榄(B. gymnorhiza)和海莲

(B. sexangula)自然杂交的产物, 其花果是可育的, 生殖

后隔离似乎不存在或很弱. 随后, Ono等人
[84]

通过分子

研究揭示B. hainessii是木榄和柱果木榄(B. clyindrica)
自然杂交的后代, 而非独立的物种. Duke和Kudo[6]通
过形态学证据, 发现和描述了木榄属另一个杂交类型

B. × dungarra, 其是木榄和肋果木榄(B. exaristata)杂
交的产物. 除了前述三个主要的属, 唯一的红树林蕨类

图 1 IWP地区红树植物群体水平主要遗传不连续现象. 红色条形示意在多个物种中发现的位于巽他大陆架、华莱士区和南
海的遗传不连续, 白色拉丁名物种表示有研究支持其在相应地区有遗传不连续; 黄色拉丁名物种表示该物种自然分布覆盖该
地区, 但有研究支持其在相应地区不存在遗传不连续. 物种详细信息见表1. 地图底图来源于Natural Earth (http://www.natur-
alearthdata.com)
Figure 1 Genetic discontinuities of mangrove species in the IWP (Indo-West Pacific) region. Red bars indicate genetic discontinuities observed in
several mangrove species located in Sundaland, Wallacea, and South China Sea. Latinized species names in white indicate the presence of genetic
continuity, and those in yellow indicate the absence of genetic discontinuity despite natural distribution in the corresponding region. The detailed
information can be found in Table 1. The base map was downloaded from Natural Earth (http://www.naturalearthdata.com)
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——卤蕨属的两个物种卤蕨(Acrostichum aureum)和尖

叶卤蕨(Acrostichum speciosum)被发现可以自然杂

交
[85], 以及榄李属两个物种榄李和红榄李(=L. × ro-

sea)[86]也被证实可以发生自然杂交.
红树植物丰富的自然杂交现象为进一步探讨杂交

发生的机制提供了材料. 周仁超等人
[76]

比较了包括海

桑属和木榄属在内6对自然杂交组合, 发现普遍存在

不对称杂交的现象, 亦即群落内杂交母本显著多于父

本. 这个观测有悖于杂交过程中罕见种作为母本接受

其他物种花粉占主导的理论预测, 说明红树植物的杂

交可能存在不对称的合子后隔离或者强化作用导致的

合子前隔离
[76].

4 红树植物潮间带适应性的分子和基因组
演化机制

4.1 红树植物典型潮间带适应性表型的分子机制

高盐是红树在潮间带海水浸没环境中生存需要面

对的首要挑战, 因而红树植物耐盐的分子遗传机制是

长期以来的研究热点(图2). 早年, 抑制消减杂交法

(SSH)和微阵列(microarray)技术是筛选盐胁迫响应基

因的主要办法, 比如, 付新晖等人
[87]

在桐花树筛选到

耐盐相关的577个基因的表达序列标签(EST); Banzai
等人

[88]
在木榄筛选到12个差异表达的转录本; Wong

等人
[89]

在柱果木榄筛选到126个耐盐相关的cDNAs;
梁山等人

[90]
则检测了角果木在盐胁迫条件下差异表

达的基因, 筛选到59个显著基因; Jithesh等人
[91]

在白骨

壤筛选到了Sod1(Cu-Zn SOD), Cat1(Catalase 1)和Fer1
(Ferritin 1)三个基因. RNA-seq技术发展起来后, 比较

转录组分析成为筛选耐盐相关基因的主要手段. Ya-
manaka等人

[92]
利用转录组技术在木榄筛选到175和

403个基因分别在侧根和主根显著差异表达. 施苏华团

队
[93]

对不同盐度处理下杯萼海桑转录组分析发现,
64%的耐盐相关基因在盐浓度从淡水增到半海水浓度

时表达不改变, 而继续增加到海水浓度时才上调或下

调. 比较基因组(转录组)分析也是挖掘红树植物耐盐

相关基因的途径. Natarajan等人
[94]

组装了白骨壤基因

组, 并结合盐激转录组注释了614个有实验证据支持

的耐盐相关基因. 施苏华团队
[95~98]

在对红树族、老鼠

簕属、卤蕨属和木果楝属等的研究中, 比较了耐盐的

红树植物和不耐盐的陆生姊妹种的序列, 分别检测到

表 1 IWP地区红树植物群体水平主要遗传不连续现象汇总

Table 1 Summary of population genetic discontinuities observed in
mangrove species of the IWP region

中文名 拉丁名 研究文献

在巽他大陆架存在遗传不连续现象

海桑 Sonneratia caseolaris [58]

杯萼海桑 Sonneratia alba [61]

正红树 Rhizophora apiculata [53]

红茄苳 Rhizophora mucronata [62,63]

十雄角果木 Ceriops decandra [43,44]

角果木 Ceriops tagal [44]

榄李 Lumnitzera racemosa [52]

红榄李 Lumnitzera littorea [46,64]

木果楝 Xylocarpus granatum [59]

澳洲木果楝 Xylocarpus moluccensis [59]

木榄 Bruguiera gymnorrhiza [60]

桐花树 Aegiceras corniculatum [56]

老鼠簕 Acanthus ilicifolius [65]

银叶树 Heritiera littoralis [66]

鱼藤 Derris trifoliata [67]

草海桐 Scaevola taccada [68]

海漆 Excoecaria agallocha [69]

东南亚和澳大拉西亚地区之间存在遗传不连续现象

海桑 Sonneratia caseolaris [58]

杯萼海桑 Sonneratia alba [61]

正红树 Rhizophora apiculata [53]

红海榄 Rhizophora stylosa [62]

十雄角果木 Ceriops decandra [43,44]

角果木 Ceriop tagal [44]

木果楝 Xylocarpus granatum [59]

桐花树 Aegiceras corniculatum [56]

红榄李 Lumnitzera littorea [64]

自然分布范围跨越了东南亚和澳大拉西亚但不存在遗传不连续现象

红茄苳 Rhizophora mucronata [62,63]

澳洲木果楝 Xylocarpus moluccensis [59]

木榄 Bruguiera gymnorrhiza [60]

老鼠簕 Acanthus ilicifolius [65]

银叶树 Heritiera littoralis [66]

草海桐 Scaevola taccada [68]

在中国南海存在南北遗传分化

桐花树 Aegiceras corniculatum [56]

海漆 Excoecaria agallocha [69]

草海桐 Scaevola taccada [68]
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部分受正选择的基因跟耐盐相关. 譬如, 郭子骁等

人
[96]

发现S1P(Site-1 Protease), TTL1(Thioredoxin-like
1), S6K2(Serine/Threonine Protein Kinase 2), DND1
(Defense No Death 1), PUB9(Plant U-Box 19), SIZ1(Salt
Induced Zinc finger protein 1), STZ(Salt Tolerance Zinc
Finger)和HL(Hal2-Like)等盐适应相关的基因在木果

楝属的3个物种里至少1个物种受到正选择 , 其中

DND1, PUB9, SIZ1, STZ和HL等基因在以滨海沙地或

岩壁为生境的陆地植物Xylocarpus rumphii中受到正选

择, 提供了支持红树植物潮间带预适应假说的证据. 徐
绍华等人

[99]
对白骨壤和正红树的梯度盐度处理实验

和基因表达量进行分析, 发现全基因组复制(whole-
genome duplication, WGD)保留基因的不同拷贝呈现

差异化的表达模式, 其可能通过协作的方式帮助红树

植物适应盐度波动的环境. 对桐花树的基因组分析也

发现盐耐受关键基因14-3-3和H+-ATPase在全基因组

复制事件后偏向性保留, 进而发生扩张
[100].

胎萌也是红树植物潮间带适应性的代表性表型.
通过胎萌, 红树的种子萌发和胚胎发育初期阶段得以

避开海水的侵扰, 发育成胚轴(新植株的小苗)后才脱

离母体, 落地后很快便能够长出根(图2). 红树族的红

树物种均有明显的胎萌现象, 白骨壤属物种和桐花树

等的胚轴不突破果皮, 称为隐胎萌. 徐绍华等人
[26]

通

过基因组分析检测到SAE2(SUMO-activating enzyme
2), KS(ent-kaurene synthase)和GA3ox(GA3β-hydroxy-
lase)等基因含有红树族特有的氨基酸替换, 功能注释

也表明可能与胎萌有关. 李庆顺团队对脱落酸(abscisic
acid, ABA)处理的秋茄树种子的转录组进行分析发现,
ABA信号转导相关基因被诱导而ABA合成相关基因

被抑制, 说明ABA可以抑制红树的胎萌, 推测红树演

化出了某种机制以阻止体内ABA的增加从而维持胎

萌
[101]. 他们以秋茄树为模型的转录组研究则进一步发

现, ABA被抑制后胚胎不休眠而直接萌发, 然后其他

植物激素(赤霉素、油菜素内脂, 细胞分裂素和植物生

长素等)提前表达, 促进胚胎生长穿过种皮
[102]. 他们发

现LEC1(LEAFY COTYLEDON1)和FUS3(FUSCA3)基
因在此过程扮演了核心角色

[102]. 桐花树的基因组分析

揭示DOG1(DELAY OF GERMINATION1)基因丢失了

亚铁血红素结合能力, 这可能是桐花树隐胎萌的原

因
[100]. EM1和EM6(early methionine-labelled)的假基因

化则可能是水椰演化出隐胎萌的分子机制
[103]. 郝赛琦

等人
[104]

发现KoDELLA和KoCHS基因可能是调控秋茄

树白化繁殖体形成的关键基因, 其会减弱叶绿素和黄

酮类生物合成, 而促进叶绿素的降解.
发达的支柱根、呼吸根或板根等特化根系是红树

植物适应潮间带的重要表型, 一方面帮助植株固着在

潮间带泥地, 抵抗台风的侵袭, 另一方面在被海水浸

没时维持通气呼吸(图2). 关于红树根系演化的研究相

对较少. 郝赛琦等人
[105]

研究了白骨壤锚根和呼吸根的

解剖结构, 发现其呼吸根存在丰富的通气组织和根尖

薄帽状结构, 转录组分析发现植物生长素调控了根的

发生, 其中IAA19在呼吸根发育中起关键作用, 而脱落

酸和乙烯的相互作用对通气组织的形成也很重要. 郭

子骁等人
[96]

对木果楝属物种的比较基因组学分析鉴

定到根发育相关的基因受到正选择, 比如ARL1(ARG1-
LIKE 1), AGC1-12(AGCVIII KINASE 1-12), SGR9(shoot
gravitropism 9)和MIZU-KUSSEI-like蛋白编码基因等.

繁殖体海漂、高单宁含量和抗UV等性状对红树

植物适应潮间带也有重要意义(图2), 但研究者们对这

些表型的关注相对较少. 王家艳等人
[106]

以银叶树为模

图 2 红树植物的生境胁迫因子和适应性表型. 上行从左至
右分别示意胎萌的秋茄树胚轴, 漂浮于海水中的银叶树果实
和泌盐的白骨壤叶片. 下行从左到右分别示意红树属物种的
气生支柱根和白骨壤的指状气生呼吸根
Figure 2 Harsh environmental conditions and adaptive phenotypes of
mangrove species. From left to right, vivipary hypocotyls of Kandelia
obovata, seawater floating fruits of Heritiera littoralis, and salt
secreting leaf of Avicennia marina in the top row, aerial stilt roots of
Rhizophora spp. and pneumatophores of A. marina are depicted
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型, 通过基因组和转录组联合分析发现, CCoAOMT
(caffeoyl-CoA 3-O-methyltransferase), F5H(ferulate-5-
hydroxylase), COMT(affeate/5-hydroxyferulate 3-O-
methyltransferas)和CSE(caffeoyl shikimate esterase)等
基因的表达下调减少了银叶树果皮甲基化木质素的合

成, 而CAD(cinnamyl alcohol dehydrogenase)和CCR
(cinnamoyl-CoA reductase)基因的表达上调促进了非

甲基化木质素的合成, 从而积累非甲基化木质素以降

低果皮的渗透性. 徐绍华等人
[26]

在正红树基因组的分

析则发现了DFR(B)(dihydroflavonol reductase B)可能

对单宁的合成很重要. 唐恬团队
[107]

发现, 正红树和白

骨壤在表观遗传和转录调控层面对UV-B的响应是不

同的, UV-B诱导了正红树放松对转座元件的沉默并上

调转座元件关联的基因, 而白骨壤上调了ABC转运体

和泛醌生物合成等抗UV-B相关的基因.

4.2 红树植物的趋同适应性演化

独立起源的红树物种趋同适应了极不稳定的潮间

带逆境, 耐盐、胎萌和特殊根系等表型的趋同演化显

而易见, 但分子或者基因组水平是否存在趋同演化难

以求证. 在分子水平检测趋同演化信号, 要克服从高

背景噪音中提取真实的趋同信号的难题. 施苏华团

队
[108]

以红树为模式, 开发了以保守位点检测趋同氨基

酸替代的方法(conservative sites, CCS), 他们指出设置

对照组非常关键, 可以有效排除随机趋同氨基酸替代

的影响, 因此该方法采用对称系统树和对照组设计,
并且选取适应相似生境的生物类群开展研究. CCS方
法还被进一步拓展为CCS+, 并应用于红树族、白骨壤

属和海桑属三大枝 , 检测到了73个趋同演化的基

因
[109].利用该方法,朱冉冉等人

[110]
也在拉关木(Lagun-

cularia racemosa)、白骨壤、红树属和桐花树发现了

一些与营养吸收和耐盐相关的基因存在趋同的氨基酸

替代.
除了趋同的氨基酸替代, 在全基因组水平上, 红树

植物也表现出多个方面的趋同演化现象. 何子文等

人
[109]

对红树族、白骨壤属和海桑属三大红树类群的

分析发现它们趋同地偏好使用4种氨基酸而避免使用

另外5种氨基酸, 进而表现出与植物普遍趋势差异显著

的氨基酸替代模式. 此外, 吕昊敏等人
[111]

发现这三个

类群的基因组均相比近缘内陆物种偏小, 研究发现这

些红树物种转座子转座活性均受到了显著抑制, 因而

其基因组内转座元件比例显著降低, 推测红树植物趋

同的基因组缩小和转座元件缩减是红树植物适应潮间

带严苛环境的机制. 王玉帅等人
[107]

则通过分析正红树

的基因组发现了植物宿主与转座子持续的冲突, 这可

能有助于红树植物维持遗传多样性和逆境胁迫下的进

化潜能. 徐绍华等人
[112]

还发现红树族物种的基因组发

生了大量的基因家族缩减现象, 这些基因丢失促进了

基因调控网络(gene regulatory network, GRN)在动荡

环境中的稳定性, 同时最大程度地减少了对必需生长

发育过程的影响, 推测红树植物在动荡环境中通过缩

小GRN来保持内稳态.
红树植物多个谱系在核心被子植物共享的γ三倍

化之后, 还发生了多倍化事件, 包括红树族、白骨壤

属、海桑属、桐花树、木果楝、银叶树、水椰和玉蕊

(Barringtonia racemosa)等[96,100,103,106,109,113]. 多倍化可

能以不同方式促进了红树植物适应潮间带. 异源四倍

体半红树植物玉蕊发生的两次WGD事件促进了与耐

盐、外部刺激响应以及昆虫和真菌抗性相关的基因家

族的扩张
[113]. 冯枭等人

[114]
发现海桑属的祖先在6400

万年前发生了谱系特异的全基因组三倍化事件

(whole-genome triplication, WGT), 其后三份基因拷贝

发生序列和表达水平的歧化, 以及自然选择的差异, 对
海桑属物种适应潮间带有积极意义.

当然, 前述三大枝红树类群表现出从分子到基因

组多个层次的趋同, 这与它们表型水平的大量趋同相

呼应, 比如, 这三大枝均演化出支柱根和呼吸根等发

达的根系, 均有较强的耐盐能力, 红树族和白骨壤属

均有胎萌等(图3). 然而, 对于全部27个独立起源的红

树类群而言, 不同演化支在表型和基因组演化机制上

的差异可能比趋同更为普遍(图3), 比如, 榄李属两个

红树物种榄李和红榄李, 在γ事件后并未发生多倍化,
但其具有较大的基因组, 且基因组内重复序列含量高

达70%[115].

5 全球变化下的红树林保护

全球变化, 尤其是海平面上升, 直接冲击了以红树

林为代表的海岸带生态系统, 给红树林造成了极大的

生存胁迫. 郭子骁等人
[57]

发现, 红树植物现存的遗传

多样性水平与其遭受水淹灾害后的存活率呈极强的负

相关. 海南岛杯萼海桑群体的本地适应也表明遗传多
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样性对于红树适应环境变化非常重要
[116]. 因此, 当今

普遍缺乏遗传多样性的红树植物在面临未来全球变暖

和海平面快速上升时极为脆弱
[57]. 科学地阐明全球变

化前景下红树林群落的演变趋向是对其进行有效保护

的基础.
余世孝团队

[117]
分析了中国红树物种在纬度梯度

上的分布规律, 发现冬季气温是限制红树物种分布范

围的关键气候因子, 且低温耐受能力的演化在属这个

水平是保守的. 随着全球变暖, 红树可能发生向高纬

度地区的扩张, 有研究发现在极向扩张过程中, 拓殖

者会受到与本土植物关联的土壤生物群落所施加的胁

迫
[118]. 廖文波等人

[119]
在深圳福田红树林建立固定样

地, 研究了1994, 1996, 1998和2002年群落变化的连续

动态, 发现红树林群落存在以干枯、断枝、树木/分枝

死亡为标志的自然稀疏现象, 认为这是红树林群落维

持稳定的重要演化过程.
外来物种入侵是全球变化背景下红树林所面临的

严峻生态威胁
[120]. 为了修复过去因土地占用和环境污

染等原因被破坏的红树林, 我国1985年从孟加拉国引

种无瓣海桑, 广泛用于红树林造林和恢复, 这带来了

生物入侵的忧虑. 王伯荪和昝启杰等人对深圳福田红

树林保护区引种的无瓣海桑和海桑人工林开展了群落

结构和繁殖更新的调查
[121],分析了N, P, K, Ca, Mg, Na

等营养元素
[122,123]

和Cu, Pb, Zn, Cr, Ni等重金属元

素
[124]

的吸收、分布、累积和循环规律, 以及研究了能

量代谢等
[125]. 余世孝团队则发现, 深圳湾的富营养化

使得无瓣海桑的繁殖产出相比本土红树物种更强, 因

而海岸带海水的富营养化可能增大外来物种在我国海

岸带的优势
[126]. 他们还发现无瓣海桑和海桑等引种红

树相比广东本土红树有更强的抗虫害能力
[127]. 彭逸生

团队
[128]

发现, 无瓣海桑相比本土红树秋茄树, 其小苗

的树根对不同土壤的质地更不敏感. 谢卫等人
[74]

发现

无瓣海桑在海南与本土红树杯萼海桑可以发生自然杂

交. 总之, 多方面的研究证据均提示, 无瓣海桑的生态

风险不容忽视.
为了防控无瓣海桑等外来物种, 研究人员将植物

化感作用(allelopathy)应用于生物防治. 彭少麟团

队
[129]

早年就发现白骨壤、桐花树和木榄等的土壤水

图 3 常见红树物种特化表型的韦恩图. 括号中的数字表示该属中的红树物种数
Figure 3 Overlapping of mangrove genera with different intertidal adaptive phenotypes. Numbers in brackets are the counts of mangrove species in
each genus
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提液能够抑制其他植物生长. 无瓣海桑也同样具有化

感作用, 彭少麟等人证实化感作用正是其抑制互花米

草的作用机制
[130]. 他们进而开发了利用无瓣海桑和海

桑等速生红树物种控制入侵种互花米草的生态修复策

略
[131]. 彭逸生等人

[132]
发现, 无瓣海桑在林下低光照条

件时, 其小苗生长受到严重抑制, 而本土红树秋茄树、

桐花树和木榄受抑制更小. 彭少麟团队
[133]

也发现, 低

光照可以抑制无瓣海桑的生长而相应地增加本土红树

桐花树的竞争力, 因而提出利用外来速生物种和本土

物种的荫蔽耐受差异, 采用密植(2000株/公顷)的方法

可以有效抑制无瓣海桑的入侵潜能, 从而实现有效控

制生态风险和充分利用无瓣海桑用于红树林恢复工程

的双重目标.

6 讨论

得益于分子生物学和测序技术的快速进步, 过去

20余年红树植物的研究深入到分子和组学水平, 取得

了重要的进展. 本文综述了红树植物的起源演化和生

态适应性方面的国内外研究进展, 在分子和基因组水

平开展的系列研究为红树植物起源历史, 群体演化和

物种形成, 种间自然杂交, 以及耐盐、特殊根系、胎

萌等适应性表型的遗传基础等科学问题提供了诸多新

见解, 最后探讨了全球变化前景下红树林的保护问题.
红树林因其生态重要性而长期受到研究关注, 尽管已

经是历史悠久的研究领域, 随着群体基因组、表观

组、时空转录组和单细胞测序等新技术的涌现, 该领

域许多长期悬而未决的问题将有望得到解决. 笔者不

揣浅陋, 且作几点展望.
第一, 红树植物沿海岸线呈线性分布, 易于确定其

群体动态变化的地理模式, 因而是群体遗传学和物种

形成研究的优良模式. 以红树植物为模型, 先前研究

提出了MIM物种形成新模型, 为物种形成领域作出了

重要贡献. 自然杂交是物种形成密不可分的另一面,
自然杂交可能造成强化作用、长期维持杂交带、适应

性渐渗、亲本物种融合和杂交物种形成等不同的演化

结果, 然而, 什么样的生态和分子机制决定杂交如何发

生, 为何发生, 及其演化趋向? 如前所述, 红树植物里

面存在多组自然杂交现象, 不同科属的杂交有不同的

特征. 因此, 以红树植物为对象, 采用群体基因组学方

法在组学水平研究自然杂交, 应当是未来值得深入探

究的方向.
第二, 表观遗传修饰, 比如DNA甲基化、RNA甲

基化、组蛋白修饰和非编码RNA等, 其改变可造成表

型显著变化
[134]. 在人类、小鼠和拟南芥等模式物种中

的研究已经发现表观遗传修饰在基因型到表型之间的

调控网络中扮演重要角色
[135]. 红树植物适应潮间带极

端环境, 且分布范围广泛, 覆盖全球几乎全部的热带和

亚热带地区, 存在丰富的表型变化, 但表观遗传修饰对

红树植物适应性的贡献目前知之甚少. 未来应当更多

在物种水平乃至群体水平, 关注表观遗传修饰对红树

植物表型演化(可塑性), 特别是适应性表型演化的影

响和机制.
第三, 耐盐、特殊根系和胎萌是红树植物适应潮

间带最显著的特化表型. 对这些特化表型, 尤其是对

耐盐, 已经开展了不少研究. 尽管通过转录组和比较

基因组分析筛选到了一些基因, 然而我们对于其分子

调控网络的了解仍然非常有限. 不同红树植物采用泌

盐、拒盐和聚盐等不同方式耐盐, 其分别由什么样的

基因调控尚不清楚, 此前研究筛选到的候选基因也缺

乏实验验证. 此外, 胎萌和特殊根系发育的调控机制

研究很少. 时空转录组和单细胞测序等技术的成熟,
提供了机会可以在更精细的尺度上开展研究, 更准确

地鉴定这些表型形成的关键调控基因.
总之, 我们对红树植物起源演化历史和生态适应

性已有一定了解, 但有许多谜团仍待破解. 筚路蓝缕,
以启山林, 今天的研究者当沿着前辈学者开辟的道路,
结合新技术新方法, 去探索新问题的答案, 揭示更多红

树林的科学奥秘, 为生物多样性保护和海岸带生态系

统保护做出更多贡献.
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Phylogenetic origin, population evolution, and ecological
adaptation of Mangroves
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State Key Laboratory of Biocontrol, Guangdong Provincial Key Laboratory of Plant Stress Biology, School of Life Sciences,

Sun Yat-sen University, Guangzhou 510275, China

Mangroves have attracted considerable attention due to their ecological importance. Their origin, evolution, and ecological adaptation
have long been subjects of investigation. With technological developments in molecular biology and genomics, this field has achieved
substantial progress over the past decades. In this review, we focus on five aspects of mangroves: (i) flora, phylogeny, and origin; (ii)
population evolution in the Indo-West Pacific region; (iii) natural hybridization and speciation; (iv) molecular and genomic
mechanisms underlying intertidal adaptation; and (v) conservation under global change. We also provide several proposals for future
research.
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