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摘要：以烟台海岸不同生态断带自然生长的滨麦（Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ （Ｔｒｉｎ．） Ｈａｒａ）为试验材料，通过在晚秋气温降低和冬季冷冻和

春季气温回升过程中滨麦叶片和地下各器官可溶性糖、淀粉和纤维素含量的测定以探讨不同生态断带滨麦在其含量上的差异

与环境异质性关系及在滨麦抗盐抗风中作用。 结果表明，处在近高潮线（１０ｍ）高盐、高水分、强风和低温环境的滨麦根茎和芽

粗壮、地上枝叶低矮，春季返青晚；随远离高潮线（５０ｍ）土壤盐浓度和海风风速降低，温度增高， 滨麦根茎变细，地上枝叶细长，
春季返青早，其不同生态断带滨麦形态可塑性与环境异质性相关。 随晚秋气温下降不同生态断带滨麦地上部非结构碳水化合

物向地下转移，地下繁殖器官根茎和芽成为了非结构性碳水化合物的“库”。 在茎和根中可溶性糖向顶芽转移同时淀粉下降，
纤维素含量增加。 但近高潮线 １０ｍ 处的滨麦，冬季地上非结构性碳水化合物向地下转移较早，芽中储存了较多的非结构碳水

化合物，春季返青晚但叶中积累较多的纤维素与其抗冻和抗风相关；而生活在远离高潮线 ５０ 米处的滨麦晚秋生活期略有加长，
冬季转移到地下部的非结构碳水化合物较少，储存量较低，返青较早，其叶片和地下部非结构碳水化合物含量较高与其环境低

盐、弱海风及其快速生长相关。 因此，不同生态断带滨麦在入冬和春季地上和地下碳水化合物转移和转化上的差异在其适应异

质环境、产生形态可塑性、形成多抗逆性中起重要作用。
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ｓｐｅｅｄ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｏｆ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ Ｌ． ｍｏｌｌｉｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｏｎ ｃｏａｓｔａｌ
ｄｕｎｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ ｌｉｎｅ ｐｌａｙｅｄ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｉｔｓ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，
ｒｅｓｕｌｔｉｎｇ ｉｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ， ｍａｉｎｔａｉｎｉｎｇ ｈｉｇｈ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｍｐｌｉｔｕｄｅ， ａｎｄ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｓａｌｔ ａｎｄ ｓｅａ
ｗｉｎｄ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｃｏａｓｔａｌ ｄｕｎｅ； Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ （Ｔｒｉｎ．） Ｈａｒａ； ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ； ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ； ｗｉｎｔｅｒ⁃ｓｐｒｉｎｇ

植物均生长在环境异质的空间中，这种环境异质性给植物生长、生理、繁殖带来不可避免的影响［１］。 而

植物表型可塑性是植物适应环境异质性的一个潜在策略［２］，也是生物体在其生长环境发生改变的条件下，可
以改变其表型的一种内在能力，是物种具有更宽的生态幅和更好的耐受性的基本因素［３］。

研究发现，外来入侵种喜旱莲子草（Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａ ｐｈｉｌａｘｅｒｏｉｄｅｓ （Ｍａｒｔ） Ｇｒｉｓｅｂ） 分枝强度、茎节长度随土壤

氮含量升高而增加，在氮养分最高时根系生物量最低［４］；日本忍冬在有支撑物的条件下，节间长度缩短了 １５．
３％，节间数目增加了一倍，枝条的生物量增加了 ４３％［５］。 植物通过个体各器官生物量投资的优化配比来适应

多样化环境，以增强其入侵能力［４⁃５］。 有研究发现，生态因子对植物体表型可塑性影响是有针对性的，其中土

壤水分主要影响植物体构件数目，土壤盐分主要影响生物量，光照条件影响植物的物候表性特征［６⁃８］。 金戴

戴随着盐分浓度的增加植株干重、总叶面积、分株数和总匍匐茎长度显著减小［８］。 森林中处于竞争力强的树

种遮荫下的树木，一般会积极地伸长茎或枝来决定其最佳的叶片高度，尽可能地截获光能，以达到植物的上

层［９］。 广幅种桃叶蓼（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｐｅｒｓｉｃａｒｉａ）在土壤水涝胁迫时能通过快速重新调整根系使之向表土层分布

以保持较高的生长速率［１０］。 ５ 个耐阴性不同的种（Ｂｅｔｕｌａ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｅｈｒｈ．， Ｂ． ｐｅｎｄｕｌａ Ｒｏｔｈ， Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｅｍｕｌａ Ｌ．，
Ｑｕｅｒｃｕｓ ｒｏｂｕｒ Ｌ． ａｎｄ Ａｃｅｒ ｐｌａｔａｎｏｉｄｅｓ Ｌ．Ａ），其生长更直接与净同化率相关，耐阴种相对生长率、净同化率在光

照条件下明显提高，但在低光照条件下没有变化，但种间可塑性差异在高营养条件下变小［１０⁃１３］。 异质环境是

表型可塑性产生的根源［９］。 目前对植物表型可塑性研究，就试验方法而言大都采用人工控制生态因子的方

法；就研究内容大多集中在植物结构特征、功能可塑性上；研究材料均采用植物的生活早期。 由于可塑性响应

包括环境限制对植物生长和生理的影响， 目前关于植物对环境适应在生长可塑性上研究较多， 而对生理可

塑性研究较少。
滨麦（Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ （Ｔｒｉｎ．） Ｈａｒａ）是一种可在海岸不同生态断带上生存的多年生草本植物。 它即可在近

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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高潮线高盐度土壤上生存，又能在远离高潮线土壤盐度降低区域生长，但不清楚其生理可塑性调控机理。 碳

水化合物是植物进行各项生命活动的能源物质，参与植物形态构建，影响植株的生长［１４］、作为低温保护物质

与植物抗冷力相关［１５⁃１６］、作为可储存和转移的物质在植物适应逆境胁迫起关键作用［１６⁃１８］。 有研究发现，假俭

草［１９］、冬小麦等农作物和多年生牧草［２０］ 秋季匍匐茎和根中大量积累碳水化合物是其能忍耐严寒的重要原

因。 那么处于不同生态断带土壤盐度、海风强度、微环境不同的滨麦在冬季越冬根叶碳水化合物转移和重新

分配上是否有差异？ 这种差异在滨麦适应不同盐和海风环境中的作用，目前国内外尚未见报道。 本试验以烟

台不同生态断带滨麦为材料，通过对其在冬季降温和春季升温过程中，其根、茎、叶中结构和非结构碳水化合

物含量的分析，以探讨气温变化过程中不同生态断带滨麦不同器官间碳水化合物含量变化与气温变化关系、
不同生态断带滨麦在碳水化合物转移上表现差异性与土壤盐和海风强度的关系及它们对盐适应的生理可塑

性。 从碳水化合物能量的储存和转移揭示滨麦对微环境差异的适应机理。

１　 材料与方法

１．１　 样地自然概况

试验材料来源于烟台市西泊子海岸沙地。 烟台市地处山东半岛中部，位于东经 １１９°３４′—１２１°５７′，北纬

３６°１６′—３８ °２３′。 该地区属于温带季风气候，年平均降水量为 ６５１．９ ｍｍ，主要集中在 ７ — ８ 月，占年降雨量的

４９％；年平均气温 １１．８ ℃，最热月为 ８ 月（２４．６ ℃），历年极端最高气温 ３８．４ ℃，土壤 ｐＨ 值为 ４．２２—６．７９。 西

泊子海岸沙地土壤多为风沙土。 年平均风速内陆地区 ３—４ ｍ ／ ｓ，沿海地区 ４—６ ｍ ／ ｓ。 西泊子研究区天然群落

主要有筛草（Ｃａｒｅｘ ｋｏｂｏｍｕｇｉ）、砂引草（Ｍｅｓｓｅｒｓｃｈｍｉｄｉａ ｓｉｂｉｒｉｃａ Ｌｉｎｎ）、肾叶打碗花（Ｃａｌｙｓｔｅｇｉａ ｓｏｌｄａｎｅｌｌａ （Ｌ．） Ｒ．
Ｂｒ）和滨麦（Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ （Ｔｒｉｎ．） Ｈａｒａ）等。
１．２　 试验地和试验材料的选择

试验在烟台西泊子海岸沙丘上进行。 选随远离高潮线沙地地势逐渐增高、生境呈梯度变化（本文称不同

生态断带）的沙丘为试验地。 选不同生态断带上生长的滨麦为试验材料，各生态断带位点上滨麦均为自然条

件下生长多年而形成的自然种群，无年龄差异。 具体做法是，在 ２０１３ 年秋季，在西泊子海岸沙丘上选植物生

长健壮、无动物侵袭、无污染物侵染、无人为干扰的地段为试验地，并做标记。 并将该地海岸高潮线定位 ０ ｍ，
将远离高潮线 １０ ｍ（由于滨麦在距高潮线 １０ｍ 处开始出现）、３０ ｍ 和 ５０ ｍ 处设为植物和土壤样品的采集点

并做标记。
１．３　 试验地取样

取材时间：分为晚秋、冬季和春季三个阶段。 晚秋阶段气温下降迅速，故试验地取样密度加大， 从 ２０１３
年 １１ 月 １ 日到 １１ 月 ３０ 日，每 １０ ｄ 取样一次； 冬季冷冻稳定期仅在 ２０１３ 年 １２ 月 １０ 日和 ２０１４ 年 １ 月 １０ 日

取样；春季气温升高期，由于气温升高迅速，故试验地取样密度也加大，从 ２０１４ 年 ４ 月 １ 日开始，每 １０ ｄ 取样

一次到 ４ 月 ３０ 日为止。
取样方法：在每个取样位点画出一条与海平行的线， 每次取样均在平行线附近并挨着顺次取样。 取样具

体做法是：在上一次取样的样地旁，用小铁锨垂直向下挖取一个约 ３０ ｃｍ × ３０ｃｍ× ３０ｃｍ 的土柱，同时用手将

多余的沙子掏出，并小心尽量不伤及根茎。 将挖出的根茎上沙子小心清理后，将整株滨麦带回实验室。 每次

挖取三个土柱为三个重复。 在实验室小心将植株上的干枯叶片和沙子清除，然后将清理好的整株材料分为根

（须根）、根茎、顶芽、叶片。 具体做法：用剪刀将叶片和根部剪开，清理除去枯死叶片，剩余为叶片实验材料；
接着处理根部，将根茎最前端顶部白色嫩芽（约 ５—７ｃｍ）剪下，这部分为顶芽；最后用剪刀将根茎上须根剪下

为根，剩余的为根茎部。 将所有材料先在烘箱 １０５ ℃杀青，然后在 ６５ ℃烘至恒重，最后将其粉碎成粉末，用于

碳水化合物含量测定。
１．４　 测定方法

参考张志良版的《植物生理学实验指导》 ［２１］测定碳水化合物的方法，对滨麦可溶性糖，淀粉，纤维素进行

３　 １６ 期 　 　 　 张婷凤　 等：冬春季海岸滨麦碳水化合物变化差异性与其环境异质性的关系 　
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测定。 每次测定重复 ３ 次。 淀粉含量测定先用高氯酸水解后用蒽酮比色法进行测定，纤维素硫酸水解后用蒽

酮比色法进行测定。
１．５　 数据处理

用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｏｆｆｉｃｅ Ｅｘｃｅｌ ２００３ 对数据进行处理并作图。 实验数据 ３ 个以上重复的平均值±标准差（ｍｅａｎ±
ＳＤ， ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ）。

２　 结果与分析

２．１　 ２０１３ 秋季到 ２０１４ 春季气温变化

图 １　 ２０１３ 秋冬—２０１４ 春季最高和最低气温变化

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｍａｘｉｍｕｍ ａｎｄ ｍｉｎｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｆｒｏｍ

ｗｉｎｔｅｒ，２０１３ ｔｏ ｓｐｒｉｎｇ， ２０１４

可以将晚秋冬季和春季气温变化分为三个阶段

（图 １）。 第一阶段晚秋入冬，气温下降期，从 １０ 月底到

１２ 月，这时最高平均气温由 １０ 月底的 ２０ ℃降至 １２ 月

的 ４ ℃，但最低气温均在零度以上；第二阶段冬季，气温

持续冷冻期，从 ２０１３ 年 １２ 月到 ２０１４ 年 ２ 月间，三个月

最高平均气温均保持约 ４ ℃，最低温度在零下 ３ ℃； 第

三阶段春季，气温上升阶段，自 ３ 月初气温快速上升， ３
月最高平均气温上升到 １３ ℃，４ 月升高至 １９ ℃，３ 月最

低平均气温也上升至 ５ ℃， ４ 月升至 １０ ℃。 烟台海岸

晚秋冬春季气温变化明显，季节分明。
２．２　 冬春季不同生态断带滨麦生长状况分析

在距高潮线 １０ ｍ，３０ ｍ，５０ ｍ 处的滨麦形态有较明

显差异（表 １）。 近高潮线（１０ ｍ）沙地较为湿润、风力

较大、日平均气温较低，滨麦植株低矮、根茎肥硕且在沙

下约 ２０ ｃｍ，须根也较粗壮。 在距高潮线 ３０ ｍ 处，沙地平缓，沙地湿度降低、风力减小、滨麦植株较高、根茎较

细且位于沙下 １０—１５ ｃｍ，须根也较细。 在距高潮线 ５０ ｍ 处，沙地较为干旱、风力较小，滨麦种群密度增大、
植株最高、根茎干细，节间特别明显，须根细长。 研究表明， 随远离高潮线土壤湿度降低、土壤盐度下降、海风

风力减小，滨麦生长势加大、根系发育变弱，滨麦形态可塑性与环境变化相关。

表 １　 海岸不同生态断带环境温度、湿度、风速以及植株高度比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｏｎｓ ｏｆ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｈｕｍｉｎｉｔｙ， ｗｉｎｄ ｒａｔｅ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｄｕｎｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ

距高潮线距离
Ｄｉｓｔａｎｃｅ ｆｒｏｍ
ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ ｌｉｎｅ

月份
Ｍｏｎｔｈ

温度 ／ ℃
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

湿度 ／ ％
Ｈｕｍｉｎｉｔｙ

风速 ／ （ｍ ／ ｓ）
Ｗｉｎｄ ｒａｔｅ

早 中 晚 早 中 晚 早 中 晚

株高 ／ ｃｍ
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ

１０ｍ ７ 月， Ｊｕｌｙ ３５．４ ４２．８ ３６．５ ４５．７ ５７．８ ４８．８ １．９ １．７ １．１ ４３．８±７．５

９ 月， Ｓｐｅｔ． ２４．５ ３１．９ ２３．２ ６１．４ ３９．１ ７８．５ １．３ １．９ ３．１

３０ｍ ７ 月， Ｊｕｌｙ ３４．７ ４５．３ ３６．６ ５０．２ ５０．１ ４９．４ １．６ １．１ ０．６ ４４．６±６．２

９ 月， Ｓｐｅｔ． ２８．３ ３８．３ ２４．３ ５２．５ ２８．４ ７３．８ ０．７ １．８ ２．２

５０ｍ ７ 月， Ｊｕｌｙ ３８．７ ４５．７ ３７．１ ３７．５ ４８．９ ４６．５ ０．４ ０．８ ０．５ ５８．８±１０．７

９ 月， Ｓｐｅｔ． ２７．８ ４１．５ ５１．６ ５１．６ ２５．８ ７６．５ ０．３ １．３ １．１

２．３　 冬春季不同生态断带滨麦各部位可溶性糖含量变化

烟台海岸冬初地上叶片开始枯黄，而在入秋地下根茎顶部开始膨胀形成大量白色稚嫩的芽，并在春季气

温上升向上生长形成新的植株。 研究表明，在入冬、冬季和春季不仅不同生态断带滨麦可溶性糖含量不同，
而且随温度的变化滨麦各器官可溶性糖含量也不相同（图 ２）。

晚秋随气温下降，不同生态断带地上叶片开始变黄，叶中可溶性糖含量大幅度下降。 在距高潮线 １０ ｍ、
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３０ ｍ、５０ ｍ 处的滨麦叶片可溶性糖含量在降温期分别下降 ６４％、４４％ 和 ４８％； 在冷冻期分别降低 ６５％、３１％
和 ２６％。 同时，随气温降低滨麦地下部（根＋根茎＋芽）总可溶性糖含量趋于增加（图 ２， ３Ａ），在 １１ 月底达到最

高值，但增加幅度不大。 然而，地下不同器官可溶性糖含量变化不同。 随气温下降顶芽和根茎可溶性糖含量

趋于上升，位于 １０ ｍ、３０ ｍ、５０ ｍ 处滨麦芽中可溶性糖含量在降温期分别增加了 ３０％、２２％ 和 ３１％，在冷冻期

增加 １９％、 ８％ 和 ６％； 根茎中可溶性糖含量趋于缓慢下降，在降温期和冷冻期，１０ ｍ、３０ ｍ、５０ ｍ 仅分别下降

１２％、２２％ 和 ３５％；不同生态断带根中糖含量变化不明显（图 ２）。 然而冬季位于 ５０ ｍ 处的滨麦，其芽、根茎、
根和叶片中可溶性糖含量均最低，并与 １０ ｍ 和 ３０ ｍ 的差异显著（Ｐ＜０．０５）（图 ２， ３Ａ）。 就同一植株， 滨麦将

大量可溶性糖储存在芽和根茎中，例如在 ３０ ｍ 处滨麦芽和根茎中可溶性糖含量分别较根高 ３８４％和 ５０５％。
随春季气温增高（图 １），不同生态断带滨麦开始返青，但 ５０ 米处滨麦返青较早，１０ ｍ 处滨麦返青较晚。

随着植株萌动生长，不同生态断带滨麦地下和地上部可溶性糖含量均增高，但绝对量上仍以 ３０ ｍ 和 ５０ ｍ 处

滨麦较高（图 ２）。

图 ２　 冬春季不同生态断带滨麦叶片和地下各器官可溶性糖含量变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｆ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｄｕｎｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｆａｒ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ， ａｎｄ Ｓｐｒｉｎｇ

２．４　 不同生态断带滨麦各部位淀粉含量变化

研究表明，在入冬、冬季和春季不仅不同生态断带滨麦淀粉含量不同， 而且随温度的变化各器官淀粉含
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图 ３　 冬季不同生态断带滨麦芽中可溶性糖（Ａ）、淀粉（Ｂ）和纤维素（Ｃ）含量的变化
Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ （Ａ）， ｓｔａｒｃｈ （Ｂ）， ａｎｄ ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ （Ｃ） ｉｎ ｔｈｅ ｂｕｄｓ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｄｕｎｅｓ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ ｄｕｒｉｎｇ ｗｉｎｔｅｒ

图 ４　 冬春季不同生态断带滨麦叶片和地下各器官淀粉含量变化
Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｆ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｄｕｎｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ ｆｒｏｍ
ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ， ａｎｄ Ｓｐｒｉｎｇ
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量也不相同（图 ４，３Ｂ）。 晚秋随气温下降，地上叶片开始变黄，地上叶片淀粉含量大幅度下降，在降温期下降

幅度最大，冷冻期下降幅度减小。 不同生态断带上，１０ ｍ 处滨麦叶片淀粉降幅（８７％）明显高于 ３０ ｍ（６０％）
和 ５０ ｍ（６１％）。 同时，随晚秋气温下降，不同生态断带滨麦地下部（根＋根茎＋芽）平均淀粉含量差异不显著，
但均趋于下降（图 ４， ３Ｂ）。 值得注意的是，不同生态断带滨麦地下部淀粉含量变化时间上略有差异，位于 ５０
ｍ 处的滨麦芽和根茎淀粉含量在降温期下降幅度略低于 ３０ ｍ 和 １０ ｍ， 但在冷冻期芽和根茎中淀粉含量下降

幅度（３０％、３２％）明显大于 ３０ ｍ（７％ 、７．２％）和 １０ ｍ（１０％、１％）。 冬季滨麦将大量淀粉储存在芽和根茎中，
例如在 ３０ ｍ 处滨麦芽和根茎中淀粉含量较根高 １７０％和 １７５％。

随春季气温增高（图 １），滨麦返青生长，地上叶片和地下部各器官淀粉含量迅速增高，尤其根茎增长显著

（图 ４）。 不同生态断带地上叶片淀粉含量平均增加 ２—３ 倍，地下根茎平均增加 ４—５ 倍。 但不同生态断带滨

麦地上和地下积累量有差异，１０ ｍ 处滨麦地上叶片因生长略晚淀粉积累较晚，但积累迅速；３０ ｍ 和 ５０ ｍ 处滨

麦返青早，地下根茎中淀粉积累量较高。 不同生态断带滨麦根茎中淀粉含量最高，１０ ｍ、３０ ｍ、５０ ｍ 处滨麦根

茎中淀粉含量分别较根高 ５０％、１２７％、１７０％。 研究表明，生长中的滨麦会将较多的淀粉储存在根茎中。
２．５　 不同生态断带滨麦各部位纤维素含量变化

研究表明，在降温期、冷冻期和春季升温过程中不同生态断带滨麦地上和地下器官中纤维素含量均发生

不同变化（图 ５，３Ｃ）。 在晚秋随叶片开始变黄，叶片中纤维素含量略有增加，在降温期和冷冻期，位于 １０ ｍ、
３０ ｍ、５０ ｍ 的滨麦叶片中纤维素含量分别增加 ３３％、１０％、２０％，其中 １０ ｍ 处滨麦叶片纤维素含量增加幅度较

大，且绝对含量高于 ５０ ｍ 处滨麦（图 ５）。
随气温下降不同生态断带滨麦地下部纤维素含量在降温期趋于缓慢下降，在冷冻期增加，但不同生态断

带滨麦地下部纤维素含量的变化幅度不同（图 ５， ３Ｃ）。 其中，１０ ｍ 处滨麦地下部纤维素含量在降温期下降

（１０％），在冷冻期大幅增加（４４％）。 而 ５０ ｍ 处滨麦在降温期变化不明显，在冷冻期增加（１８％），但其增幅低

于 １０ ｍ 处滨麦。 地下部各器官纤维素含量在降温期变化略有不同。 在降温期根中纤维素含量下降，芽和根

茎中纤维素含量增加。 而且，不同生态断带滨麦地下部纤维素对降温和冷冻期响应不同，１０ ｍ 处滨麦芽和根

茎中纤维素含量在降温期增幅较小（９％，１９％），冷冻期增幅较大（３８％，３０％），５０ ｍ 处的滨麦芽纤维素在降

温期增幅较大（５５％），冷冻期增幅较小。
随春季气温升高，不同生态断带滨麦地上部和地下部纤维素对温度变化响应一致，均在生长初期上升，在

快速生长期降低（图 ５）。 其中 １０ ｍ 滨麦地上和地下部纤维素含量和增加幅度均高于远离高潮线滨麦，两者

差异显著（Ｐ＜０．０５）。

３　 讨论与结论

结果表明，海岸不同生态断带滨麦生活在异质环境中（表 １），随远离高潮线土壤盐度下降，滨麦地下根茎

和芽由粗壮变细小、地上枝叶由低矮变细长。 不同生态断带滨麦形态可塑性差异与环境异质性相关。 这不仅

表明滨麦具有很大的生态幅，还说明其有很强的适应和利用环境维持最大生产量的能力。 滨麦是多年生植

物，成功越冬是其延续生存的关键。 大量研究表明，碳水化合物是植物越冬的主要能源物质［２２⁃２３］。 尽管不同

生态断带滨麦在形态可塑性上存在差异，那么滨麦在冬季越冬体内碳水化合物转移和转化分配上是否存在差

异呢？ 以及形态可塑性和生理可塑性间是否有密切关系，目前尚不清楚。
结果表明，随晚秋气温下降，不同生态断带滨麦地上叶片平均可溶性糖含量大幅度下降，而地下部（根＋

根茎＋芽）总可溶性糖含量增加了 １２．４％（图 ２， ３Ａ）。 同时，在降温期不同生态断带地上叶片淀粉平均含量下

降幅度（６９％）大于地下部（３６％），在冷冻期，无论地上还是地下部淀粉含量下降幅度减小（图 ４，３Ｂ）。 随春

季气温增高（图 １），滨麦萌动生长而地上和地下部根茎中淀粉含量迅速增高（图 ４）。 这是由于大多数多年生

草本植物生活型为地面芽植物，其越冬的生长点位于地下，它们通过在冬季来临前，将地上叶片储存的养分转

移至地下根部，以叶片枯死减少养分消耗，这种逃避方式越过寒冷的冬季。 所以秋季降温成了这种物质转移
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图 ５　 冬春季不同生态断带滨麦叶片和地下各器官纤维素含量变化

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｆ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｄｕｎｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ

ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ ｉｎ ｗｉｎｔｅｒ， ａｎｄ Ｓｐｒｉｎｇ

的信号。 转移到地下根际的非结构性碳水化合物在维护根际细胞渗透势、持水力、根际细胞呼吸代谢、春季的

返青生长有重要作用［２４］。
另外，滨麦的地下器官包括：根茎、芽、根。 但研究发现入冬滨麦非结构碳水化合物的转移在地下各器官

间不均衡，而且地下各器官中结构性碳水化合物变化不同。 例如，首先随气温下降，顶芽可溶性糖平均含量趋

于上升（降温期平均增加 ２８％，在冷冻期增加了 １１％）、同时淀粉下降（３０％、１６％）、纤维素含量增加（２４％ 、
１５％）（图 ３Ａ， ３Ｂ， ３Ｃ）；而根茎可溶性糖（１０％、１６％）和淀粉（３２％ 、１３％）下降和纤维素含量的增加（图 ２， ４，
５）。 但是就地下各器官结构和非结构碳水化合物绝对值而言，芽和根茎中可溶性糖含量较高，根中较低（图
２，３Ａ），芽、根茎和根可溶性糖分别占地下总糖的 ４４％、４７％和 ９％； 淀粉占地下总淀粉的 ４２％、４２％和 １６％；纤
维素占地下总纤维素的 ３７％、３２％、３１％。 研究表明：（１）冬季地下芽和根茎成为了非结构性碳水化合物的

“库”，是碳水化合物的主要贮藏部位［２５］。 有研究发现，根茎型的羊草以无性克隆生长为主， 每年将大量的营

养物质贮存在根茎等地下器官中，以利于繁殖和种群扩张生长［２６］。 越冬的紫花苜蓿地下根茎粗度、体内营养

物质的积累量与根茎耐寒力和越冬力呈正相关［２７］。 滨麦属于根茎型多年生牧草，其地下部分包括芽、根茎和

不定根。 其中，根茎顶部芽是分生组织具有持续的强烈分裂的能力，这里既是植物芽产生的部位，也是未来枝

叶和植物继续生存的保证。 因此将较多的非结构性碳水化合物转移至此在提高该组织抗冻力、维护其安全越

冬和再生是十分重要的，也是其成为入冬后营养“库”端的原因。 而地下根茎是不定根和地上枝条产生的部
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位也是植株继续持续生活的载体，故可能成为第二个营养输入的“库”。 在冬季冷冻期芽中可溶性糖增加，而
根茎中可溶性糖和淀粉含量均趋于下降，这进一步表明根茎中可溶性糖和淀粉向芽转移。 根茎顶部的芽是滨

麦越冬生存的重要部位，是营养输送的重要“库”，其“库”中非结构碳水化合物作为渗透调节物质增加细胞浓

度、降低冰点、保护细胞水分；作为营养物质为地下芽和根茎呼吸提供能量［１５，２８⁃２９］。 （２）地下器官间结构和非

结构碳水化合物间发生转移和转化。 不仅根茎和根中可溶性糖向顶芽转移，而且该部位的淀粉下降，淀粉的

分解可能一部分转化为可溶性糖用于呼吸、渗透调节， 另外合成纤维素用于增加芽和根茎机械能力和在土壤

中穿行能力和种群的扩展。 为此，入秋气温下降时，滨麦通过将地上的非结构碳水化合物向生命活跃的芽和

根茎中转运及结构碳水化合物的转化为冬季海岸滨麦安全越冬的提供了物质保障。
本研究还发现，不同生态断带环境影响海岸滨麦非碳水化合物在地上地下转移和结构和非结构碳水化合

物转化，导致不同生态断带滨麦无论在非结构性碳水化合物储存量还是转移速率上均存在差异。 生活在近高

潮线 １０ ｍ 处的滨麦，冬季地上非结构性碳水化合物转移地下较早，地下部储存了较多的非结构碳水化合物，
春季返青晚根叶中积累较多的结构性碳水化合物。 而生活在远离高潮线 ５０ ｍ 处的滨麦，冬季转移到地下部

芽、根茎、根中的可溶性糖均较少（图 ２，３Ａ），滨麦芽和根茎淀粉含量在冷冻期下降幅度大，而 １０ ｍ 和 ３０ ｍ 处

则在低温期下降幅度大。 在春季 ５０ ｍ 处滨麦生长返青较早，滨麦叶片和地下部非结构性碳水化合物含量较

高（图 ２，４），纤维素含量较低（图 ５）。 结果表明：不同生态断带滨麦碳水化合物转移存在的差异。 有研究发

现，植物的养分含量即受自身生理特性作用，又与受生长地环境条件的制约。 其中生态过程决定着植物体内

物质和能力的转化［３０⁃３１］，长期生活在低温环境的植物进化出一系列适应机制，其中包括降低结构性碳水化合

物含量并提高可溶性碳水化合物含量，而较温暖的地区则相反［３２⁃３３］，而且有研究发现，随着草地产草量的增

加，粗纤维含量上升［３４⁃３５］。 在海岸高潮线处土壤 Ｎａ＋含量很高， 此处生长的滨麦根叶中 Ｎａ＋较高， 而且可溶

性糖含量也较高［３６⁃３７］。 随着植物生长和干物质的不断积累，机械组织不断增长导致机械性组织中纤维素等

含量较多［３８］。 本实验中，近高潮线 １０ ｍ 处的滨麦是生活在迎风坡上，这里海风强度高、土壤盐浓度高、相对

温度较低（表 １）。 因而在冬季较早地将地上叶片中非结构性碳水化合物养分转移至地下器官并储存起来，并
将其主要转运到与繁殖生长相关的地下根茎和芽中导致地下根茎和芽粗壮。 而大量非结构碳水化合物在其

提高细胞持水力、降低冰点、作为渗透调节剂维护地下器官的水分平衡起重要作用；同时维持较高的淀粉含量

和稳定的纤维素为地下器官冬季呼吸消耗提供能源，提高其抗冻力和耐盐性。 在春季由于受海风和气温较低

影响而返青生长较晚。 但在返青生长后，其叶片将大量可溶性糖和淀粉用于纤维素合成可能是导致非结构性

碳水化合物含量较低的原因，而叶片中较高的纤维素含量在增强叶片机械组织提高其抗风能力是有利的。 因

此在 １０ ｍ 处生长的滨麦冬季维持地下部较高的可溶性糖，春季返青叶片中维持较高的纤维素含量与其抗冻、
抗盐、抗风密切相关。 随着远离高潮线，海风风力较小、地势平坦、温度提高，生长在 ５０ ｍ 处的滨麦晚秋生活

期略有加长，不仅冬季地上非结构碳水化合物向地下转移的晚，并且储存量较低，导致根茎细长，芽短而细，且
春季返青生长较早使叶片和地下部非结构碳水化合物含量较高。 ５０ ｍ 处生长的滨麦冬季地下部较少的可溶

性糖含量与土壤较低的盐度呈正相关，春季返青早也与微环境温度较 １０ ｍ 高有关。 由此可见，在越冬和返青

生长过程中，不同生态断带滨麦地上和地下部非结构碳水化合物转移和转化上的差异与其适应异质环境、产
生形态可塑性、维持较高的生态幅和形成多抗逆性中起重要作用。

综上所述，生活在海岸带的滨麦主要是通过营养繁殖扩大种群，其地下根茎的延伸生长在维持植物的延

续生长中起重要作用。 在冬季不同生态断带滨麦随温度降低将大量非结构性碳水化合物转移至地下繁殖器

官根茎和芽中以维持其渗透势和水分平衡，淀粉和纤维素为越冬呼吸消耗提供能量而在越冬生存中起重要作

用。 但处于高盐土壤和受海风影响大的近高潮线滨麦冬季较早地将可溶性糖转移至地下器官，并维持地下部

较高的可溶性糖，春季返青叶片中维持较高的纤维素含量与其抗冻、抗盐、抗风密切相关。 而生活在远离高潮

线土壤盐度低、海风强度变小环境的滨麦（５０ ｍ 处），冬季地下部较少的可溶性糖含量与土壤较低的盐度呈正

相关，春季返青早也与微环境温度较高有关。 因此，而不同生态断带滨麦冬季地下部非结构性碳水化合物储
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存量的多寡和春季叶片结构性碳水化合量的多少与其生活环境的异质性相关。 滨麦较强的生理可塑性可能

是其可适应不同盐度土壤、不同海风风力、不同温度环境而具有抗盐耐风沙和较大生态幅的关键。 为此，滨麦

较大的生理可塑性为其开发利用提供了可能性，也为提高其生长力制定合理的耕作措施提供了依据。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 Ｈｕｔｃｈｉｎｇｓ Ｍ Ｊ， Ｄｅ Ｋｒｏｏｍ Ｈ． Ｆｏｒａｇｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ． Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，

１９９４， ２５（１）： １５９⁃２３８．

［ ２ ］ 　 Ｐｏｏｒ Ａ， Ｈｅｒｓｈｏｃｋ Ｃ， Ｒｏｓｅｌｌａ Ｋ， Ｇｏｌｄｂｅｒｇ Ｄ Ｅ． Ｄｏ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｔｈｅ ｃｌｏｎａｌ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｆｏｒａｇｉｎｇ ｏｆ

Ｓｃｈｏｅｎｏｐｌｅｃｔｕｓ ｐｕｎｇｅｎｓ？． Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００５， １８１（１）： ４５⁃５６．

［ ３ ］ 　 Ｚｈａｉ Ｙ， Ｌｖ Ｙ Ｆ， Ｌｉ Ｘ， Ｗｕ Ｗ Ｍ， Ｂｏ Ｗ Ｈ， Ｓｈｅｎ Ｄ Ｆ， Ｘｕ Ｆ， Ｐａｎｇ Ｘ Ｍ， Ｚｈｅｎｇ Ｂ Ｓ， Ｗｕ Ｒ Ｌ． Ａ ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｆｏｒ ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ

ｂａｓｉｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｓｔｓ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１４， ２０１（１）： ３５７⁃３６５．

［ ４ ］ 　 许凯扬， 叶万辉， 李静， 李国民． 入侵种喜旱莲子草对土壤养分的表型可塑性反应． 生态环境， ２００５， １４（５）： ７２３⁃７２６．

［ ５ ］ 　 耿宇鹏， 张文驹， 李博， 陈家宽． 表型可塑性与外来植物的入侵能力． 生物多样性， ２００４， １２（４）： ４４７４５５．

［ ６ ］ 　 申时才， 徐高峰， 李天林， 张付斗， 张玉华． ５ 种入侵植物补偿反应及其形态可塑性比较． 西北植物学报， ２０１２， ３２（１）： １７３⁃１７９．

［ ７ ］ 　 郭立冬， 何兴东． 不同气温与土壤湿度条件下籽蒿幼苗的表型可塑性． 中国沙漠， ２０１１， ３１（４）： ９８７⁃９９１．

［ ８ ］ 　 于海飞， 董鸣， 张称意， 张淑敏． 匍匐茎草本金戴戴对基质盐分含量的表型可塑性． 植物生态学报， ２００２， ２６（２）： １４０⁃１４８．

［ ９ ］ 　 胡启鹏， 郭志华， 李春燕， 马履一． 植物表型可塑性对非生物环境因子的响应研究进展． 林业科学， ２００８， ４４（５）： １３５⁃１４２．

［１０］ 　 Ｂｅｌｌ Ｄ Ｌ， Ｓｕｌｔａｎ Ｓ Ｅ． Ｄｙｎａｍｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｆｏｒ ｒｏｏｔ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ： ａ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｓｔｕｄｙ． Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， １９９９， ８６

（６）： ８０７⁃８１９．

［１１］ 　 Ｐｏｒｔｓｍｕｔｈ Ａ， Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ Ü． Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｉｎ ｆｉｖｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ

ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｓｈａｄｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００７， ２１（１）： ６１⁃７７．

［１２］ 　 Ｎｉｉｎｅｍｅｔｓ Ü． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ ｐｌａｎｔ ｃａｎｏｐｉｅｓ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００７， ３０（９）： １０５２⁃１０７１．

［１３］ 　 张治安， 杨福， 陈展宇， 徐克章． 菰叶片净光合速率日变化及其与环境因子的相互关系． 中国农业科学， ２００６， ３９（３）： ５０２⁃５０９．

［１４］ 　 Ｌｏｅｗｅ Ａ， Ｅｌｉｎｉｇ Ｗ， Ｓｈｉ Ｌ Ｂ， Ｄｉｚｅｎｇｒｅｍｅｌ Ｐ， Ｈａｍｐｐ Ｒ． Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｂｏｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ ｃａｐａｃｉｔｙ ｆｏｒ ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ

ｓｏｕｒｃｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｐｒｕｃｅ ａｎｄ ａｓｐｅｎ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０００， １４５（３）： ５６５⁃５７４．

［１５］ 　 周瑞莲， 张普金． 春季高寒草地牧草根中营养物质含量和保护酶活性的变化及其生态适应性研究． 生态学报， １９９９， １６（４）： ４０２⁃４０７．

［１６］ 　 江志坚， 黄小平， 张景平． 环境胁迫对海草非结构性碳水化合物储存和转移的影响． 生态学报， ２０１２， ３２（１９）： ６２４２⁃６２５０．

［１７］ 　 Ｔｕｒｎｅｒ Ｌ Ｒ， Ｄｏｎａｇｈｙ Ｄ Ｊ， Ｌａｎｅ Ｐ Ａ， Ｒａｗｎｓｌｅｙ Ｒ Ｐ． Ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｒｅｇｒｏｗｔｈ， ａｎｄ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｗａｔｅｒ⁃ｓｏｌｕｂｌｅ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｒｅｓｅｒｖｅｓ

ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｐｒａｉｒｉｅ ｇｒａｓｓ （Ｂｒｏｍｕｓ ｗｉｌｌｄｅｎｏｗｉｉ Ｋｕｎｔｈ．） ． Ｇｒａｓｓ ａｎｄ Ｆｏｒａｇｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００７，６２（４）： ４９７⁃５０６．

［１８］ 　 Ａｌｃｏｖｅｒｒｏ Ｔ， Ｚｉｍｍｅｒｍａｎ Ｒ Ｃ， Ｋｏｈｒｓ Ｄ Ｇ， Ａｌｂｅｒｔｅ Ｒ Ｓ． Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｕｃｒｏｓｅ ｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｉｇｈｔ⁃ｌｉｍｉｔｅｄ ｅｅｌｇｒａｓｓ Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａｒｉｎａ．

Ｍａｒｉｎｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ Ｓｅｒｉｅｓ， １９９９， １８７： １２１⁃１３１．

［１９］ 　 Ｃａｉ Ｑ Ｓ， Ｗａｎｇ Ｓ Ｚ， Ｃｕｉ Ｚ Ｐ， Ｓｕｎ Ｊ Ｈ， Ｉｓｈｉｉ Ｙ． Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ａｎｄ ｐｒｏｌｉｎｅ ｉｎ

ｏｖｅｒｗｉｎｔｅｒｉｎｇ ｃｅｎｔｉｐｅｄｅｇｒａｓｓ （Ｅｒｅｍｏｃｈｌｏａ ｏｐｈｉｕｒｏｉｄｅｓ （ｍｕｎｒｏ） ｈａｃｋ．） ． Ｐｌａｎｔ Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００４， ７（４）： ４２１⁃４２６．

［２０］ 　 Ｇａｕｄｅｔ Ｄ Ａ， Ｌａｒｏｃｈｅ Ａ， Ｙｏｓｈｉｄａ Ｍ． Ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｗｈｅａｔ ｆｕｎｇａｌ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ： Ａ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎ． Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍ， １９９９， １０６

（４）： ４３７⁃４４４．

［２１］ 　 张志良， 瞿伟菁． 植物生理学实验指导 （第三版）． 北京： 高等教育出版社， ２００３： １２７⁃１３３．

［２２］ 　 潘庆民， 白永飞， 韩兴国， 杨景成． 植物非结构性贮藏碳水化合物的生理生态学研究进展． 植物学通报， ２００２， １９（１）： ３０⁃３８．

［２３］ 　 高英志， 王艳华， 王静婷， 刘鞠善， 王德利． 草原植物碳水化合物对环境胁迫响应研究进展． 应用生态学报， ２００９， ２０（１１）： ２８２７⁃２８３１．

［２４］ 　 Ｓｈｉ Ｃ Ｇ， Ｓｉｌｖａ Ｌ Ｃ Ｒ， Ｚｈａｎｇ Ｈ Ｘ， Ｚｈｅｎｇ Ｑ Ｙ， Ｘｉａｏ Ｂ Ｘ， Ｗｕ Ｎ， Ｓｕｎ Ｇ． Ｃｌｉｍａｔｅ ｗａｒｍｉｎｇ ａｌｔｅｒｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ

ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂｓ ｏｆ ｄｉｓｔｉｎｃｔｉｖｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ ａｕｔｕｍｎ ｉｎ ａｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｏｆ ｔｈｅ

Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ， Ｃｈｉｎａ． Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔ Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｙ， ２０１５， ２００： ２１⁃２９．

［２５］ 　 白永飞， 许志信， 段淳清， 李德新． 典型草原主要牧草植株贮藏碳水化合物分布部位的研究． 中国草地， １９９６， （１）： ７⁃９．

［２６］ 　 张光辉， 李增嘉， 潘庆民， 宁堂原， 杨景成． 内蒙古典型草原羊草和大针茅地下器官中碳水化合物含量的季节性变化． 草业学报， ２００６，

１５（３）： ４２⁃４９．

［２７］ 　 孙启忠， 王育青， 侯向阳．紫花苜蓿越冬性研究概述． 草业学报， ２００４， ２１（３）： ２１⁃２５．

［２８］ 　 周瑞莲， 赵哈林． 高寒山区牧草生长过程中低温保护物质的作用． 中国草地， ２００１， ２３（５）： １９⁃２６．

［２９］ 　 周瑞莲， 赵哈林． 春季高寒山区牧草低温保护物质变化与其脱冻适应间系研究． 西北植物学报， ２００４， ２４（２）： １９９⁃２０４．

［３０］ 　 Ａｅｒｔｓ Ｒ， Ｃｈａｐｉｎ Ｆ Ｓ ＩＩＩ． Ｔｈｅ ｍｉｎｅｒａｌ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｏｆ ｗｉｌｄ ｐｌａｎｔｓ ｒｅｖｉｓｉｔｅｄ： ａ ｒｅ⁃ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｎｄ ｐａｔｔｅｒｎｓ． Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，

０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

１９９９， ３０： １⁃６７．

［３１］ 　 Ｋｅｒｋｈｏｆｆ Ａ Ｊ， Ｆａｇａｎ Ｗ Ｆ， Ｅｌｓｅｒ Ｊ Ｊ， Ｅｎｑｕｉｓｔ Ｂ Ｊ． Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｆｏｒｍ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｓｃａｌｉｎｇ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｅｄ

ｐｌａｎｔｓ． Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ， ２００６， １６８（４）： Ｅ１０３⁃Ｅ１２２．

［３２］ 　 Ｘｕ Ｓ Ｘ， Ｚｈａｏ Ｘ Ｑ， Ｓｕｎ Ｐ， Ｚｈａｏ Ｔ Ｂ， Ｚｈａｏ Ｗ， Ｘｕｅ Ｂ． Ａ ｓｉｍｕｌａｔｉｖｅ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｉｎ ｖｉｔｒｏ

ｄｉｇｅｓｔｉｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｈｅｒｂａｇｅ ｇｒｏｗｎ ｉｎ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｘｉｚａｎｇ Ｐｌａｔｅａｕ． Ａｃｔａ Ｂｏｔａｎｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ， ２００２， ４４（１１）： １３５７⁃１３６４．

［３３］ 　 Ｋöｒｎｅｒ Ｃ． Ａｌｐｉｎｅ Ｐｌａｎｔ Ｌｉｆｅ： Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｈｉｇｈ Ｍｏｕｎｔａｉｎ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｂｅｒｌｉｎ： Ｓｐｒｉｎｇｅｒ⁃Ｖｅｒｌａｇ， ２００３．

［３４］ 　 Ｓｕｒｐｒｅｎａｎｔ Ｊ， Ｂａｒｎｅｓ Ｄ Ｋ， Ｂｕｓｃｈ Ｒ Ｈ， Ｍａｒｔｅｎ Ｇ Ｃ． Ｂｉｄｉｒｅｃｔｉｏｎａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｆｏｒ ｎｅｕｔｒａｌ ｄｅｔｅｒｇｅｎｔ ｆｉｂｅｒ ａｎｄ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ｒｅｅｄ ｃａｎａｒｙｇｒａｓｓ． Ｃａｎａｄｉａｎ

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， １９８８， ６８（３）： ７０５⁃７１２．

［３５］ 　 Ｃｕｓｉｃａｎｑｕｉ Ｊ Ａ， Ｌａｕｅｒ Ｊ Ｇ． Ｐｌａｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｈｙｂｒｉｄ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｎ ｃｏｒｎ ｆｏｒａｇｅ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｑｕａｌｉｔｙ． Ａｇｒｏｎｏｍｙ Ｊｏｕｒｎａｌ， １９９９， ９１（６）： ９１１⁃９１５．

［３６］ 　 周瑞莲， 王相文， 左进城， 杨润亚， 黄清荣， 刘怡． 海岸不同生态断带植物根叶抗逆生理变化与其 Ｎａ＋ 含量的关系． 生态学报， ２０１５．

ＤＯＩ：１０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１３１００３２４０６．

［３７］ 　 Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｘ， Ｎｇｕｙｅｎ Ｈ Ｔ， Ｂｌｕｍ Ａ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｏｓｍｏｔｉｃ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ ｉｎ ｃｒｏｐ ｐｌａｎｔｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， １９９９， ５０（３３２）：

２９１⁃３０２．

［３８］ 　 Ｎｉｋｌａｓ Ｋ Ｊ． Ｐｌａｎｔ ａｌｌｏｍｅｔｒｙ， ｌｅａｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ， ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ ａｎｎｕａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２００６，

９７（２）： １５５⁃１６３．

１１　 １６ 期 　 　 　 张婷凤　 等：冬春季海岸滨麦碳水化合物变化差异性与其环境异质性的关系 　


