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摘要：在自然条件下通过对海岸沙地不同株型单叶蔓荆（Ｖｉｔｅｘｔｒｉｆｏｌｉａ ｖａｒ． ｓｉｍｐｌｉｃｉｆｏｌｉａ Ｃｈａｍ）在不同厚度沙埋处理下土壤温度、湿
度，沙上叶片鲜重（ＦＷ）和干重（ＤＷ）、叶片净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和气孔导度（Ｇｓ）的测定以揭示沙埋后植物的快速

生长与光合作用的关系以及植物补偿性生长在其耐沙埋中的作用。 结果表明，不同厚度沙埋下，土壤表层含水量最低和温度最

高（４０℃），随着沙埋厚度增加，土壤含水量显著增加，而土壤温度（２８℃）降低。 轻度和中度沙埋 ５ 天和 １０ 天，幼株和成株沙上

叶片鲜重（ＦＷ）和干重（ＤＷ）增加，单叶蔓荆成株沙上顶部叶片 ＦＷ 分别较对照增加 ２７％和 ２９％；ＤＷ 较对照增加 ２３％ 和 ２７％，
并与对照差异显著（Ｐ＜０．０５）。 幼株和成株单叶蔓荆对照和不同厚度沙埋下沙上叶片 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 日变化曲线均呈现“双峰型”，

且植株上部叶片 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 高于下部叶片。 但在轻度和中度沙埋处理下，幼株和成株单叶蔓荆叶片 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 增加并高于对照，
成株在光合第一个高峰期顶部叶片 Ｐｎ 分别较对照高 １３％ 和 ２４％、Ｔｒ 分别较对照增加 ３３％ 和 ７２％、Ｇｓ 较对照分别增加了 ５５％

和 ２７％。 研究表明，沙埋下植株快速生长和叶片物质积累加速与光合作用增高呈正相关。 沙埋胁迫激活植株补偿生长是引起

植物 Ｐｎ 增加，干物质积累的主要原因。 而沙埋使叶片损失导致植物能量代谢失衡是激活补偿生长的内因，沙埋使植物下部处

于低温潮湿环境是补偿生长的外因。 沙埋胁迫下植物补偿生长在其维持能量和物质代谢平衡和适应沙埋中起重要作用，是单

叶蔓荆适应沙埋的重要生理调控策略。
关键词：沙埋；单叶蔓荆；净光合速率；蒸腾速率；补偿性生长
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海岸带强劲的海风往往使沙质地表上的沙粒移动造成沙埋胁迫［１］。 沙埋不仅抑制植物的生长和生存，
降低海岸沙地生物多样性，而且沙埋还掩埋公路毁坏农田。 同时人为对海岸资源的无序索取使海滨生态系统

平衡变得脆弱。 恢复滨海沙滩生态环境维护生态系统平衡已受到许多发达国家和我国沿海地区的高度重

视［２］。 选择合适的海岸耐沙埋先锋植物、揭示其耐沙埋适应机制将有助于筛选抗沙埋植物和海岸沙地植被

的重建。
目前关于沙生植物抗沙埋生理生态学机理研究，已有许多报道。 研究揭示了长期沙埋对植物解剖结构的

影响［３⁃４］，及短期沙埋胁迫下植物幼苗抗逆生理响应［５］， 更多的则集中在沙埋胁迫下植物幼苗的存活、生长、
繁殖、生物量和养分分配［６⁃１０］， 还有少量沙埋对植物生存、株高、光合蒸腾特性及其相互关系的研究报

道［１１⁃１５］。 研究发现，适度沙埋不仅有利于沙生植物的生长和繁殖［８⁃１０］。 而且沙埋可增加植物叶水势、叶片含

水量和气孔导度、并引起植物光合速率和蒸腾速率的上升［１１］。 随着沙埋深度的增加，差巴嘎蒿幼苗［１２］、沙米

和虫实［１３⁃１４］、樟子松幼树［１５］、榆树［３］叶片光合速率、气孔导度和蒸腾速率下降，并与其存活率下降和株高生

长受抑呈正相关。 沙埋胁迫下，植物维护较高的光合速率是其快速生长、摆脱沙埋、维护生存的关键。 上述关

于沙埋胁迫下植物生长与光合代谢关系的研究多集中于内陆干旱沙漠地区小半灌木和沙生植物，而对海岸沙

地沙生植物研究较少。 另外，一些研究发现，放牧后大须草（Ａｎｄｒｏｐｏｇｏｎｇｅｒａｒｄｉｉ） （Ｗａｌｌａｃｅ，１９９０）、沙生冰草

（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ）、羊茅（Ｆｅｓｔｕｃａｏｖｉｎａ）等叶片 Ｐｎ 显著高于未放牧采食植株上的同龄叶片［１６］。 放牧可使

牧草生长加速，牧草产量提高，并认为这是牧草对丢失叶片做出的自身补偿效应（ｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ），这也是被采

食后植物产生的应激适应性反应， 是被采食后植物产生的受益结果［１７⁃１８］。 沙埋后部分被埋枝叶无法行光合

作用是否会引发植物补偿生长、叶片光合特性的改变是否与植株补偿生长有关，目前国内外尚未见报道。 而

研究沙埋过程中植物光合特性的变化不仅可以揭示沙埋胁迫在植物碳代谢和能量分配改变中的作用，以及植

物对沙埋造成损伤的快速补偿机理和快速恢复生长策略，对揭示沙生植物适应极端环境的生理调控机理具有

重要意义。
单叶蔓荆（Ｖｉｔｅｘｒｉｆｏｌｉａ ｖａｒ． Ｓｉｍｐｌｉｃａｆｏｌｉａ ．），马鞭草科（Ｖｅｒｂｅｎａｃｅａｅ），牡荆属（Ｖｉｔｅｘ Ｌｉｎｎ），落叶小灌木。 其

不惧沙埋，其发达的根系，匍匐茎着地部分生须根特性使其能很快覆盖地面，在固定沙地、防止风沙流动、维护

沙滩环境中是一种优良的地被植物［１９］。 其抗沙埋机理及在沙岸沙地土壤改良中作用引起人们的重视。 目前
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人们已从不同程度沙埋胁迫过程中，单叶蔓荆叶片抗氧化酶活力和渗透调节物含量变化［２０］、单叶蔓荆匍匐茎

生长和不定根生成［２１］、以及匍匐茎和枝叶中物质转移和碳水化合物转化［２２］ 方面研究了其耐沙埋机理，并发

现适度沙埋下匍匐茎顶部快速生长、不定根形成在抗沙埋中起关键作用。 由于光合作用是植物构建细胞和组

织的物质材料来源，也是沙埋下植物快速生长的能量和物质供体。 但迄今为止，人们尚不了解沙埋下单叶蔓

荆的存活和快速生长是否与其光合蒸腾特征的改变相关，以及植物补偿生长在沙埋后植物持续生存中的

作用。
本文拟通过在自然条件下，对沙埋过程中土壤温度和湿度的测定，以及单叶蔓荆叶片 ＦＷ 和 ＤＷ、净光合

速率、蒸腾速率、气孔导度日变化分析，以揭示沙埋过程中叶片光合作用变化与其耐沙埋的关系，及能量和物

质平衡在其适应沙埋中作用，为海岸带自然沙地种群的科学管理提供依据。

１　 试验材料与方法

１．１　 研究区自然概况

本次试验于 ２０１１ 和 ２０１２ 年的六月到九月在烟台市夹河桥东部海岸沙地进行。 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 ６５１．９ｍｍ，
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 为 ４．２２—６．７９。 海岸沙地土壤多为风沙土。 年平均风速内陆地区 ３—４ 米 ／秒，沿海地区 ４—６
米 ／ 秒。 研究区天然群落以耐沙埋植物为主，主要有单叶蔓荆（Ｖ． ｔｒｉｆｏｌｉａ．） 、筛草（Ｃａｒｅｘｋｏｂｏｍｕｇｉ Ｏｈｗｉ）和砂引

草（ＭｅｓｓｅｒｓｃｈｍｉｄｉａｓｉｂｉｒｉｃａＬｉｎｎ．）和滨麦（Ｌｅｙｍｕｓｍｏｌｌｉｓ（Ｔｒｉｎ．） Ｈａｒａ）等。
１．２　 试验材料

由于处于营养期生长的植物，其根茎叶发育最快，对外界环境变化反应最敏感，故本研究以烟台夹河桥东

部海岸沙地自然生长处于营养生长的单叶曼荆为试验材料。 同时，由于海岸沙地自然生长的单叶蔓荆株型大

小不一。 为了了解不同大小个体单叶蔓荆对沙埋的响应差异，分别选小株型（幼株） （株高 １５ｃｍ）和大株型

（成株）（株高 ３０ｃｍ）单叶蔓荆为试验材料，进行沙埋处理。
１．３　 沙埋处理

沙埋处理过程包括：（１）去除沙埋试验地上的杂草，并对试验地做标记；（２）对试验地上所选取的待测沙

埋幼株和成株挂标签；（３）根据成株高度（约 ３０ｃｍ），将其分为 ３ 段： １ ／ ３ 段（０—１ ／ ３）、 ２ ／ ３ 段（１ ／ ３—２ ／ ３）、顶
部（２ ／ ３－顶部），并用记号笔在植株近地表处、株高 １ ／ ３ 处、株高 ２ ／ ３ 处做标记。 同时将植株各段的一对对生

叶片作标记，其中一片用于测定叶片鲜重（ＦＷ）和干重（ＤＷ），另一片用于光合特性测定，其植株各段标记的

目的用于检测在沙埋过程中沙埋厚度是否改变。 最后进行沙埋处理，同法标记幼株。 （４）不同厚度沙埋处理

试验设计，对幼株沙埋处理设对照（不进行沙埋处理）、轻度沙埋（１ ／ ２ 株高）、重度沙埋（全埋）；成株沙埋处理

设：对照组、轻度沙埋（沙埋至株高的 １ ／ ３ 处）；中度沙埋（沙埋至 ２ ／ ３ 处）、重度沙埋（完全沙埋）；（５）沙埋处

理，即将分别剪成高为 ３０ｃｍ（重度沙埋）、２０ ｃｍ（中度沙埋）和 １０ｃｍ（轻度沙埋）的纸盒子围成面积约为 １—２
ｍ２的方框。 按沙埋厚度选取纸盒方框将所选植株框起，然后收集远处地表的干沙向选定的方框内覆盖干沙

至与框同高，同时，一边覆沙，一边尽量将叶片摆放自然，以达到模拟自然沙埋的状态。 沙埋后将纸盒方框除

去，沙埋区域周围再补充少量干沙，使其与地面间成斜坡状，和自然沙地成一体。 每个沙埋处理至少包括 ２０
株标记的植物，每个处理重复三次。 采用同样方法对幼株进行沙埋处理，只是将纸盒子分别做成高 ８ｃｍ 和

１６ ｃｍ。
１．４　 叶片 ＦＷ 和 ＤＷ 的测定

生长势是反应沙埋植物生长状况的重要指标之一。 在沙埋之前、沙埋第 ５ 天和第 １０ 天，分别从不同沙埋

处理中标记的成株和幼株中随机采集标记的对生叶，带回实验室用烘干法测定叶片 ＦＷ 和 ＤＷ。
１．５　 光合特性分析

在沙埋处理的第 ５ 天和第 ７ 天，分别用 Ｌｉ⁃６４００ 光合仪开放式气路系统连续两天进行光合测定。 由于沙
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埋后沙下叶片处于黑暗潮湿环境光合受抑，在沙埋 １０Ｄ 后脱落，对植株持续生长贡献不大，故本研究仅对沙

埋后不同厚度沙埋下沙上叶片的光合特性做了测定。 具体测定方法是，从不同厚度沙埋处理的沙上各段标记

的叶片中选取 ５ 片健康向阳面的叶片用快速测定法测定光合作用日变化，即每叶片连续读取 ５ 组数据。 每一

时间的测定结果由 ５ 片叶子的 ２５ 组数据求平均得到。 从 ０６：００ 至 １８：００，每隔 ２ 小时测定净光合速率（Ｐｎ－
ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ）、蒸腾速率（Ｔｒ－ Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ）、气孔导度（Ｃｏｎｄ⁃ Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｏｎ）。 同时用缓冲

瓶控制 ＣＯ２ 浓度相对稳定。
１．６　 数据处理

试验数据采用 ３ 个以上重复的平均值±标准差（ｍｅａｎ±ＳＤ， ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ），用 ＳＰＳＳ １１．５ 软件进行数

据分析。

２　 结果与分析

２．１　 不同厚度沙埋下不同土层土壤含水量及温度的变化

不同厚度沙埋处理 ５Ｄ 和 １０Ｄ，由于受太阳辐射的影响，不同厚度沙埋下，表土层土壤含水量最低（表 １）
和温度最高（４０℃） （表 ２）。 随着沙埋厚度增加，原表土层土壤含水量显著增加，而土壤温度明显降低

（２８℃）。 与对照土壤表土层相比（沙埋 ５Ｄ），轻度、中度和重度沙埋下，原表土层土壤含水量分别增加 ４．３ 倍、
１５ 倍和 ２６ 倍；原表土层土壤温度分别降低了 ３１％、３９％和 ５０％。 而且同一植株沙埋处理后，沙上叶片处于高

温干旱环境，而受沙埋部位则处于低温和湿润环境。

表 １　 海岸沙地不同厚度沙埋下不同土层土壤含水量变化 （％）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｐｔｈ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｆｒｏｍ ｃｏａｓｔ ｓａｎｄ

项目 Ｉｔｅｍ
对照 ＣＫ 轻度沙埋 ＬＳＢ 中度沙埋 ＭＳＢ 重度沙埋 ＳＳＢ

５ｄ １０ｄ ５ｄ １０ｄ ５ｄ １０ｄ ５ｄ １０ｄ

顶部 Ｔｏｐ 　 　 　 　 　 　 ０．２ａ １．６ａ

距地表 ２０ｃｍ 处 ２０ｃｍ ｓｉｄｅ ０．２ｂ １．５ｂ ０．３ｂ ３．３ａ

距地表 １０ｃｍ 处 １０ｃｍ ｓｉｄｅ ０．２ｃ １．９ｃ ３．８ｂ ４．７ｂ ８．０ａ ８．２ａ

地表 Ｓｏｉｌ ｓｕｒｆａｃｅ ０．３ｃ １．５ｃ １．６ｃ ２．７ｃ ４．８ｂ ８．４ａ ８．２ａ ８．７ａ

　 　 ＣＫ：Ｃｏｎｔｒｏｌ；ＬＳＢ：轻度沙埋 Ｌｉｇｈｔ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ；ＭＳＢ：中度沙埋 Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ；ＳＳＢ：重度沙埋 Ｓｅｖｅｒｅ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ

表 ２　 海岸沙地在不同厚度沙埋下不同土层土壤温度的变化（℃）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｐｔｈ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｆｒｏｍ ｃｏａｓｔ ｓａｎｄｌａｎｄ

项目 Ｉｔｅｍ
对照 ＣＫ 轻度沙埋 ＬＳＢ 中度沙埋 ＭＳＢ 重度沙埋 ＳＳＢ

５ｄ １０ｄ ５ｄ １０ｄ ５ｄ １０ｄ ５ｄ １０ｄ

顶部 Ｔｏｐ 　 　 　 　 　 　 ４０．１ａ ４０．０ａ

距地表 ２０ｃｍ 处 ２０ｃｍ ｓｉｄｅ ４０．２ａ ４０．１ａ ２７．９ｂ ２７．６ｂ

距地表 １０ｃｍ 处 １０ｃｍ ｓｉｄｅ ４０．１ａ ４０．０ａ ２８．０ｂ ２８．５ｂ ２５．１ｂ ２４．０ｂ

地表 Ｓｏｉｌ ｓｕｒｆａｃｅ ４０．１ａ ４０．２ａ ２７．７ｂ ２８．９ｂ ２４．３ｂｃ ２４．２ｂｃ ２０．０ｃ ２０．１ｃ

　 　 同一土层中相同字母表示没有差异，不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 不同厚度沙埋对单叶蔓荆叶片生长和物质积累的影响

海岸沙地单叶蔓荆枝条高度不同，为了了解不同株高的单叶蔓荆对沙埋的生理响应差异，本研究分别分

析了成株和幼株在沙埋过程中叶片的 ＦＷ 和 ＤＷ 的变化（表 ３，４）。 结果表明，与对照相比，轻度（幼株和成

株）和中度（成株）沙埋处理均使沙上叶片 ＦＷ 和 ＤＷ 增高，重度沙埋（幼株和成株）使叶片 ＦＷ 和 ＤＷ 下降

（表 ３．４）。 例如，轻度沙埋 ５ 天和 １０ 天中，幼株沙上叶片 ＦＷ 分别较对照增加 １１％和 １２％；ＤＷ 较对照增加

２７％ 和 ３６％；成株沙上顶部叶片 ＦＷ 分别较对照增加 ２７％和 ２９％；ＤＷ 较对照增加 ２３％ 和 ２７％、中部叶片 ＦＷ
和 ＤＷ 较对照增加，但增加幅度较顶部叶片低。 中度沙埋 ５ 天和 １０ 天，成株沙上顶部叶片 ＦＷ 分别较对照增

加 ２１％和 ２４％；ＤＷ 较对照增加 １６％ 和 ２３％。 幼株和成株顶部叶片 ＦＷ 和 ＤＷ 与对照差异显著（Ｐ＜０．０５）。
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同时沙埋使沙下叶片 ＦＷ 和 ＤＷ 下降，并低于对照。
另外研究发现，沙埋处理 １０ 天后，沙上株高增加并高于对照，但沙下植株叶片变灰、变黄、变软，尤其是重

度沙埋处理下叶片均变软、变黄、最后脱落。

表 ３　 不同厚度沙埋处理对幼株单叶蔓荆叶片鲜重和干重的影响（单位：ｍｇ）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ （ＦＷ） ａｎｄ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ （ＤＷ） ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｖ． ｔｒｉｆｏｌｉａ （ｙｏｕｎｇ ｐｌａｎｔｓ） ｕｎｄｅｒ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ（Ｕｎｉｔ：ｍｇ）

项目 Ｉｔｅｍ
对照 ＣＫ 轻度沙埋 ＬＳＢ 重度沙埋 ＳＳＢ

５Ｄ １０Ｄ ５Ｄ １０Ｄ ５Ｄ １０Ｄ

鲜重 ＦＷ 顶部 Ｔｏｐ １３２．０±６ｂ １１９．０５±４ｃ １４５．６±１８ａｂ １５６．１±１０ａ １１０．９±１ｃ １０３．９±８ｃ

基部 Ｂａｓｅ １６４．０±１２ａ １６８．８±１ａ １６８．６±１５ａ １７３．４±７ａ １４３．４±１３ｂ １３２．７±１０ｂ

干重 ＤＷ 顶部 Ｔｏｐ ３２．２±２ｂ ３３．７±３ｂ ４１．１±３ａ ４６．８±２ａ ３１．７±０．４ｂ ３０．８±２ｂ

基部 Ｂａｓｅ ４５．７±６ａｂ ４６．１±３ａｂ ４４．３±６ａｂ ４９．１±１２ａ ４０．２±５ｂ ３８．２±３ｂ

表 ４　 不同厚度沙埋处理对成株单叶蔓荆叶片鲜重和干重的影响（ｍｇ）

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｆｒｅｓｈ ｗｅｉｇｈｔ （ＦＷ） ａｎｄ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ （ＤＷ） ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｖ． ｔｒｉｆｏｌｉａ （ ｌａｒｇｅ ｐｌａｎｔｓ） ｕｎｄｅｒ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ

项目
Ｉｔｅｍ

对照 ＣＫ 轻度沙埋 ＬＳＢ 中度沙埋 ＭＳＢ 重度沙埋 ＳＳＢ

５Ｄ １０Ｄ ５Ｄ １０Ｄ ５Ｄ １０Ｄ ５Ｄ １０Ｄ

鲜重 ＦＷ 顶部 Ｔｏｐ １５６．６±１８ｃ １６４．５±４ｃ １９９．９±２ｂ ２３３．５±３ａ ２２７．３±１９ａ ２４０±２６ａ １９５．２±８ｂ ２０５．９±２ｂ

中部 Ｍｉｄｄｌｅ ２５６．２±１２ｂ ２８６±２５ａ ２６４．９±１４ｂ ２９９．６±２８ａ ２３８．２±３５ｃ ２５８．８±１６ｂ２５７．９±１２ｂ ２５３．４±８ｂ

基部 Ｂａｓｅ ２２３．７±２９ａｂ ２３７．１３±１５ａ ２３９．４±５ａ ２３５．４±３ｂ ２０８．６±２３ ｃ ２０９．８±１ｃ ２４０．６±２ａ ２３４．６±７ｂ

干重 ＤＷ 顶部 Ｔｏｐ ３９．８±１０ｄ ４９．３±０．２ｃ ４８．９±７ｃ ６４．１±２ｂ ６０．５±６ｂ ７０．７±８ａ ４３．２±６ｃｄ ６２．６±０．１ｂ

中部 Ｍｉｄｄｌｅ ７１．５±３ｂ ７３．２±６ｂ ７２．９±２ｂ ７７．２±１１ａ ６２．２±１１ｃ ６５．８±２ｃ ７１．２±４ｂ ６４．３±１ｃ

基部 Ｂａｓｅ ５８．１±７ａｂ ６３．７±１１ａ ６０．３±３ａｂ ５９．４±６ａｂ ４５．８±５ｃ ５０．９±７ｃ ５５．９±４ｂｃ ５４．９±２ｂｃ

２．３　 不同厚度沙埋下单叶蔓荆叶片净光合速率（Ｐｎ）的变化

由于受沙埋影响单叶蔓荆植株沙上叶片浓绿而光滑，沙下叶片变软变黄。 为此，本研究仅测定了沙上叶

片的光合特性，因为沙上叶片的光合作用是单叶蔓荆能否在沙埋后继续生长和存活的能量和物质来源。
结果表明，单叶蔓荆无论是沙埋与否，其叶片光合作用日变化趋势均呈现双峰曲线，即在上午 ８：３０ 和下

午 １３：３０ 时各出现一个峰值（高峰期），在中午 １１：３０ 时，Ｐｎ 下降（低谷期）（图 １Ａ、１Ｂ、１Ｃ、１Ｄ）。 但对照组植

株不同部位叶片 Ｐｎ 存在差异。 幼株和成株均表现出上部叶片 Ｐｎ 高于下部叶片（图 １Ａ、１Ｂ）。 例如，成株在

两个光合高峰期，顶部叶片 Ｐｎ 分别较中部高 １１％和 １８％，较基部叶片高 ３５％ 和 ２８％；在光合低谷期，顶部叶

片 Ｐｎ 分别较中部和基部叶片 Ｐｎ 高 １５％和 ２０％。 同样，幼株顶叶在光合高峰期较基部叶片高 ６３％和 ３９％，在
低谷期较基部叶 ３９％。 结果表明，正常情况下，单叶蔓荆植株顶部叶片 Ｐｎ 高于下部。

与对照相比，沙埋明显提高了沙上叶片 Ｐｎ（图 １Ｃ、１Ｄ）。 成株在轻度和中度沙埋下，顶部叶片 Ｐｎ 在两个

高峰期分别较对照高 １３％ 和 ２４％、１０％ 和 ９％（图 １Ｃ）。 幼株在轻度沙埋下在高峰期较对照高 １０％ 和 ８％。
但在光合低谷期，成株和幼株顶部叶片 Ｐｎ 增加较少并与对照差异不显著。 同时，与成株对照中部叶片相比，
其在轻度沙埋下，中部叶片 Ｐｎ 增高，在高峰期较对照增加 １７％ 和 ６２％，在低谷期较对照高 ３７％（图 １Ｄ）。 相

比之下，沙埋处理下，成株 Ｐｎ 增幅大于幼株，中部叶片 Ｐｎ 增幅大于顶部。
２．４　 不同厚度沙埋下单叶蔓荆叶片蒸腾速率的变化

无论沙埋还是未沙埋的单叶蔓荆叶片 Ｔｒ 日变化与其光合日变化曲线相同，均为双峰型（图 ２Ａ、２Ｂ、２Ｃ、
２Ｄ）。 即随早晨气温增高而快速增高，并在 ８：３０ 左右达到第一个峰值，然后在气温持续升高到最高时，叶片

Ｔｒ 降入低谷；随着午后气温的下降而又再次升高，在下午 １３：３０ 上升并持续到 １５：３０ 左右达到第二个高峰。
同样，植株上不同部位叶片 Ｔｒ 值有所不同，上部叶片 Ｔｒ 高于下部叶片（图 ２Ａ、２Ｂ）。 如，在高峰期，成株顶部

叶片 Ｔｒ 较中部叶片高 ４３％和 ７０％，较基部叶片高 ２９％和 １０％。
然而，沙埋处理不仅使沙上叶片 Ｔｒ 增加，而且使第二个高峰出现时间延长推后（图 ２Ｃ、２Ｄ））。 成株在轻
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图 １　 不同厚度沙埋下单叶蔓荆沙上叶片净光合速率变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ｐｎ） ｉｎ ａｂｏｖｅ ｓａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｖ．ｔｒｉｆｏｌｉａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｐｔｈ ｏｆ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ

ＴＬ：顶叶 Ｔｏｐ ｌｅａｆ；ＭＬ：植株中部叶片 Ｍｉｄｄｌｅ ｌｅａｆ；ＢＬ：植株底部叶片 Ｂａｓｅ ｌｅａｆ；Ｌ⁃ＣＫ：成株对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ｆｏｒ ｌａｒｇｅ ｐｌａｎｔ；Ｌ⁃ＬＳＢ 成株轻度沙埋

Ｌｉｇｈｔ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｆｏｒ ｌａｒｇｅ ｐｌａｎｔ；Ｌ⁃ＭＳＢ：成株中度沙埋 Ｍｉｄｄｌｅ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｆｏｒ ｌａｒｇｅ ｐｌａｎｔ；Ｓ⁃ＣＫ：幼株对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ｆｏｒ ｙｏｕｎｇ ｐｌａｎｔ；Ｓ⁃ＬＳＢ：幼株轻度

沙埋 Ｌｉｇｈｔ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｆｏｒ ｙｏｕｎｇ ｐｌａｎｔ

度和中度沙埋下，顶部叶片 Ｔｒ 在两个高峰期较对照分别增加了 ３３％ 和 ７２％、 ２２％ 和 ２５％；在低谷期较对照

分别增加 ２７０％ 和 １２２％。 幼株在轻度沙埋下顶叶 Ｔｒ 在高峰期分别增加 ５４％和 ９１％，在低谷期增加 ３８８％。
成株和幼株顶部叶片 Ｔｒ 与对照差异显著（Ｐ＜０．０５）。 并且幼株顶部叶片日间 Ｔｒ 高于成株，但两者差异不显

著。 研究表明，沙埋可提高了沙上叶片日间 Ｔｒ。
２．５　 不同厚度沙埋下单叶蔓荆叶片气孔导度（Ｇｓ）的变化

单叶蔓荆成株和幼株日间叶片 Ｇｓ 的变化模式与 Ｐｎ 相同， 均为双峰型（图 ３Ａ、３Ｂ）。 一天中叶片较大的

Ｇｓ 出现在气温相对较凉爽的早上 ８：３０ 和下午的 １５：３０，而在中午气温最高时降低至最低，但与 Ｐｎ 日变化模

式不同的是，Ｐｎ 的第二个峰值出现在 １３：３０，而 Ｇｓ 出现在 １５：３０。 另外，成株和幼株均表现出不同部位叶片

Ｇｓ 值有所不同，上部叶片 Ｇｓ 高于下部叶片，但差异不显著。 而且成株和幼株间叶片 Ｇｓ 差异也不显著。 研究

表明，正常情况下植株顶部叶片具有较高的 Ｇｓ。
不同厚度沙埋均使沙上顶部叶片 Ｇｓ 增加（图 ３Ｃ）。 成株顶叶在轻度和中度沙埋下，其在两个高峰期 Ｇｓ

较对照分别增加了 ５５％ 和 ２７％、４１％和 １８％，在低谷期较对照增加 １１３％和 ２９３％；幼株在轻度沙埋下，在高峰

期顶部叶片 Ｇｓ 较对照分别增加了 ７８％ 和 ２７％，在低谷期较对照分别增加和 ３６７％。 不同厚度沙埋使沙上顶

部叶片 Ｇｓ 增加并与对照差异显著（Ｐ＜０．０５），而且幼株顶部叶片日间 Ｇｓ 高于成株，两者差异显著（Ｐ＜０．０５）。
同一植株，在轻度沙埋下，顶部和中部叶片 Ｇｓ 均增高，但增加幅度顶叶大于中部叶片（３Ｃ，３Ｄ）。 研究表明，不
同厚度沙埋均使植株顶部叶片 Ｇｓ 增高并与对照差异显著（Ｐ＜０．０５）。 沙埋提高了沙上叶片气孔导度。

３　 讨论

叶片是光合作用的主要器官，是能量的转换器，是植物生长的功能单位。 叶片的光合特性及光合能力易
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图 ２　 不同厚度沙埋下单叶蔓荆沙上叶片蒸腾速率的变化
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图 ３　 不同厚度沙埋下单叶蔓荆沙上叶片气孔导度（Ｇｓ）的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｉｎ ａｂｏｖｅ ｓａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｖ． ｔｒｉｆｏｌｉａ ｕｎｄｅｒ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｐｔｈ ｏｆ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ
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受环境的影响，并通过其与环境的相互作用而影响着叶的结构性状和功能性状。 但是结构性状在特定环境下

相对稳定，而功能性状，如光合速率、气孔导度、和蒸腾速率则随着环境变化相对变化较大［２３］。
我们的结果表明，单叶蔓荆叶片日间光合曲线 “双峰型”，沙埋并未改变其光合曲线，但却提高沙上叶片，

尤其是顶部叶片 Ｐｎ（图 １Ｃ、１Ｄ）、Ｔｒ（图 ２Ｃ、２Ｄ）、Ｇｓ（图 ３Ｃ、３Ｄ），导致沙上叶片，尤其是顶叶 ＦＷ 和 ＤＷ（表 ３，
４）增加。 沙埋后沙上叶片 ＦＷ 和 ＤＷ 的增加与 Ｐｎ 的提高呈正相关。 也就是说，沙埋通过提高沙上未遭遇沙

埋叶片的光合能力维护其物质生产而快速生长和适应沙埋环境。 该研究结果与其他研究者的结果一致。 研

究发现，樟子松幼树在轻度沙埋胁迫下（低于株高以上 ２ｃｍ 的沙埋）可以导致其幼树 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 呈显著增加，
在中度（５０％株高沙埋）沙埋处理的植株，其叶片 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 增加幅度最大［１５］。 沙米在轻度沙埋下，其幼苗的

高生长和存活率也与 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 增加呈正相关［１４］。 同样，差巴嘎蒿在轻度沙埋下，株高没有抑制，并且叶片

Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 较高，随着沙埋深度增加叶片 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 呈下降趋势［１２］。 研究指出，适度沙埋胁迫下，植物幼苗的

高生长和存活与其 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 呈正相关［１４⁃１５］。 适度沙埋导致沙埋后植株快速生长，物质积累加速的原因可能

是，其一，对单叶蔓荆而言，其植株上部叶片的光合能力较强，下部老叶光合能力较弱（图 １Ａ，１Ｂ）。 而轻度和

中度沙埋常常并未伤害到光合作用较强的顶部叶片，因此植株仍具有恢复生长的能力。 另外遭遇沙埋的老叶

在黑暗中无法行光合作用，其老叶中存贮的碳水化合物向沙上叶片转移可为沙上叶片的生长提供能量物质。
其二，沙埋诱发单叶蔓荆植株补偿生长。 沙埋后沙上叶片维持较高的 Ｐｎ，积累较多的干物质是植物对沙埋响

应做出的补偿生长。 这种补偿生长产生的原因可能有内因和外因两种。
补偿生长的内因是由于沙埋导致植株下部叶片处于沙下黑暗、缺 Ｏ２和 ＣＯ２的环境中，无法进行光合作用

导致植株能量的收入降低，引发植株能量和物质代谢失衡，从而诱发植株启动生长补偿机制，以尽快恢复能量

代谢平衡以维持生存。 因为在植物生长中，能量代谢是植物代谢的重要组成部分。 在一种环境中，植物如不

能有效利用光能而积累能量满足呼吸和生长的需求，那么它就无法生存［２４］。 一些研究发现，放牧或摘除部分

叶片后，植物会通过动用它的所有营养源以补偿它的生长所需的营养亏缺并调整生理反应以维持持续生长的

过程［１７⁃１８，２５⁃２６］。 另外研究还发现，牧草采食后，再生生长主要依靠贮藏的非结构性碳水化合物，以及光合作用

固定的 Ｃ［２７⁃２８］。 我们对单叶蔓荆沙埋胁迫下匍匐茎中碳水化合物变化的研究发现，在轻度和中度沙埋处理中

没被沙埋的匍匐茎顶部生长快，且非结构性碳水化合物含量增加，结构性碳水化合物含量降低，沙埋部位枝叶

茎中结构性碳水化合物含量较多，非结构性碳水化合物含量较少，沙埋后沙埋部位结构性碳水化合物的分解

是匍匐茎不定根生长的能量来源［２２］。 为此，受沙埋的植株可能首先将沙下部分茎叶中碳水化合物转移至沙

上或将纤维素转化为可溶性糖或淀粉作为能量用于呼吸消耗。 另外通过提高沙上叶片光合速率和能量合成

能力以弥补沙下叶片无法行光合作用所带来的损失。 沙埋胁迫下，植株提高碳水化合物转移和转化能力、提
高光能转化和能量合成能力以维护能量和物质代谢平衡可能是单叶蔓荆适应沙埋维持生长的生理适应对策。

补偿生长的外因是沙埋， 它使单叶蔓荆植株所处环境改变。 研究表明，与对照大气温度（４０℃）相比，沙
埋后沙下植株叶片处于低温（２８℃）、土壤湿润条件下（表 １，２）。 因此沙埋使同株沙上和沙下叶片处于不同

环境。 沙埋使沙上叶片与地表面距离缩短，叶片受地面热辐射作用导致叶片温度增高，同时由于沙埋使植株

部分处于沙下低温和湿润环境中使植株整体水分丢失小于对照。 有研究报道，沙蒿（Ａｒｔｅｎｓｉａｉｎｔｅｒａｒｕｇｏｌｉｃａ）在
土壤干旱时光合速率下降，在晴天土壤湿润时，空气温度控制着叶片的光合速率［２８］。 荒漠植物白麻随着土壤

含水量的减小叶片 Ｐｎ 随之减小［２９］。 一些研究发现，沙生植物 Ｃ４ 梭梭和沙拐枣在干旱时 Ｐｎ 下降，在雨后湿

润条件下这种植物 Ｐｎ 日变化呈“单峰型” ［３０］。 因此，沙埋后植株沙上部分处于高温和沙下部分处于潮湿环

境从而导致在中午时沙上叶片 Ｔｒ 和 Ｇｓ 明显高于对照（图 ２Ｃ、２Ｄ、３Ｃ、３Ｄ）。 沙埋后沙上叶片 Ｔｒ 和 Ｇｓ 增加，
既有利于植株水分蒸腾维护水分循环，还有利于叶片 ＣＯ２吸收和叶片光合速率的提高。 可见沙埋后沙上高温

和沙下的潮湿环境是植株沙上叶片 Ｇｓ 和 Ｔｒ 增加的主要环境因子，也是沙埋后叶片 Ｐｎ（图 １Ｃ、１Ｄ）增高、叶片

ＦＷ 和 ＤＷ（表 ３， ４）增加的环境诱导因子。
总之，在正常情况下，单叶蔓荆顶部叶片光合能力较强，下部老叶光合能力较弱。 由于适度沙埋并未伤及
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植株上部叶片，因此，植株仍具有较强的恢复生长的能力而适应沙埋。 另外处于沙下黑暗中的叶片，一方面将

其叶中能量物质转移至沙上为沙上叶片生长提供能量。 另一方面，由于被沙埋叶片在黑暗中无法进行光合作

用引起植株能量收入降低导致能量平衡失衡，而诱发植株补偿生长，导致沙上叶片 Ｐｎ 增加，这是引起植物自

身补偿生长的内因。 而沙埋后改变了植株生存环境，使植株上部处于高温环境，下部处于低温潮湿环境导致

沙上叶片 Ｔｒ、Ｇｓ、Ｐｎ 提高，这是诱发植物补偿生长的外因。 因此，适度沙埋胁迫下单叶蔓荆通过提高未受沙埋

叶片光合速率弥补受沙埋叶片无法行光合作用带来的物质和能量损失。 沙埋胁迫激活单叶蔓荆体内补偿生

长机制在其维持能量和物质代谢平衡适应沙埋中起重要作用，其较强的能量自我调节能力和生理可塑性是单

叶蔓荆适应沙埋的关键。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 罗涛， 杨小波， 黄云峰， 叶凡， 党金玲． 中国海岸沙生植被研究进展（综述） ． 亚热带植物科学， ２００８， ３７（１）： ７０⁃７５．
［ ２ ］ 　 许崇彦， 刘宪斌， 刘占广， 王娟， 姜中鹏， 曹佳莲． 翅碱蓬对石油烃污染的海岸带修复的初步研究． 安全与环境学报， ２００７， ７（１）： ３７⁃３９．
［ ３ ］ 　 Ｓｈｉ Ｌ， Ｚｈａｎｇ Ｚ Ｊ， Ｚｈａｎｇ Ｃ Ｙ， Ｚｈａｎｇ Ｊ Ｚ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｏｎ ｓｕｒｖｉｖａｌ， ｇｒｏｗｔｈ， ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｕｌｍｕｓｐｕｍｉｌａｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

ｉｎ ｔｈｅ ＨｕｎｓｈａｎｄａｋＳａｎｄｌａｎｄ， Ｃｈｉｎａ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２００４， ９４（４）： ５５３⁃５６０．
［ ４ ］ 　 徐斌， 刘杏娥， 孙主义， 查朝生． 长江滩地沙埋杨树木材解剖性质及其变异的研究． 林业科学研究， ２００５， １８（６）： ７３８⁃７４２．
［ ５ ］ 　 赵哈林， 曲浩， 周瑞莲， 李瑾， 潘成臣， 王进． 沙埋对两种沙生植物幼苗生长的影响及其生理响应差异． 植物生态学报， ２０１３， ３７（９）：

８３０⁃８３８．
［ ６ ］ 　 Ｍａｕｎ Ｍ Ａ． Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｕｒｉａｌ ｂｙ ｓａｎｄ ｏｎ ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｃａｌａｍｏｖｉｌｆａｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ．Ｅｃｏｓｃｉｅｎｃｅ， １９９６， ３（１）： ９３⁃１００．
［ ７ ］ 　 Ｂｅｎｖｅｎｕｔｉ Ｓ， Ｍａｃｃｈｉａ Ｍ， Ｍｉｅｌｅ Ｓ． Ｌｉｇｈｔ， ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｄｅｐｔｈ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ Ｒｕｍｅｘｏｂｔｕｓｉｆｏｌｉｕｓｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｍｅｒｇｅｎｃｅ． Ｗｅｅｄ

Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００１， ４１（２）： １７７⁃１８６．
［ ８ ］ 　 杨慧玲， 曹志平， 朱选伟， 董鸣， 叶永忠， 李春奇， 黄振英． 克隆整合对无芒雀麦（Ｂｒｏｍｕｓｉｎｅｒｍｉｓ）忍受沙埋能力的影响．生态学报， ２００７，

２７（５）： １７２３⁃１７３０
［ ９ ］　 Ｈａｒｒｉｓ Ｄ， Ｄａｖｙ Ａ Ｊ． Ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｉｎ Ｅｌｙｍｕｓｆａｒｃｔｕｓｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｆｔｅｒ ｂｕｒｉａｌ ｗｉｔｈ ｓａｎｄ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， １９８８， ６１（２）： １４７⁃１５７．
［１０］ 　 何玉惠， 赵哈林， 赵学勇， 刘新平． 沙埋对小叶锦鸡儿幼苗生长和生物量分配的影响． 干旱区地理， ２００８， ３１（５）： ７０１⁃７０６
［１１］　 马洋， 王雪芹， 张波， 刘进辉， 韩章勇， 唐钢梁． 风蚀和沙埋对塔克拉玛干沙漠南缘骆驼刺水分和光合作用的影响． 植物生态学报，

２０１４， ３８（５）： ４９１⁃４９８．
［１２］ 　 赵哈林， 曲浩， 周瑞莲， 云建英， 李瑾， 王进． 沙埋对差巴嘎蒿幼苗存活、生长及光合特性的影响． 中国草地学报， ２０１４， ３６（２）： ６⁃１１．
［１３］ 　 曲浩， 赵哈林， 周瑞莲， 李瑾． 沙埋对两种一年生藜科植物存活及光合生理的影响． 生态学杂志， ２０１５， ３４（１）： ７９⁃８５．
［１４］ 　 赵哈林， 曲浩， 周瑞莲， 赵学勇， 云建英， 李瑾， 王进． 沙埋对沙米幼苗生长、存活及光合蒸腾特性的影响． 生态学报， ２０１３， ３３（１８）：

５５７４⁃５５７９．
［１５］ 　 赵哈林， 李瑾， 周瑞莲， 曲浩， 云建英， 潘成臣． 沙埋对樟子松幼树生长及光合水分代谢的影响． 生态学杂志， ２０１４， ３３（１１）： ２９７３⁃２９７９．
［１６］ 　 Ｒｉｃｈａｒｄｓ ＪＨ， Ｃａｌｄｗｅｌｌ ＭＭ． Ｓｏｌｕｂｌｅ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ， ｃｏｎｃｕｒｒｅｎｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｒｅｇｒｏｗｔｈ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ： ａ ｆｉｅｌｄ ｓｔｕｄｙ

ｗｉｔｈＡｇｒｏｐｙｒｏｎｓｐｅｃｉｅｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９８５， ２２（３）： ９０７⁃９２０．
［１７］ 　 Ｍａｔｈｅｗｓ ＪＮＡ． Ｔｈｅ ｂｅｎｅｆｉｔｓ ｏｆ ｏｖｅｒｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ： Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｏｐｉｎｇ ｗｉｔｈ ｈｅｒｂｉｖｏｒｅｓ ａｎｄ ｌｉｋｉｎｇ ｔｈｅｍ． Ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ

Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ， １９９４， １４４（３）： ５２８⁃５３３．
［１８］ 　 Ｐａｉｇｅ ＫＮ． Ｏｖｅｒｃｏｍｐｅｎｓａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｍａｍｍａｌｉａｎ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ ｆｒｏｍ ｍｕｔｕａｌｉｓｔｉｃ ｔｏ ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９２， ７３（６）： ２０７６⁃２０８５．
［１９］ 　 陈斌． 治沙地被新选择单叶蔓荆． 中国花卉报， ２０１０， （９）： ２１．
［２０］ 　 周瑞莲， 王进， 杨淑琴， 杨树德． 海滨沙滩单叶蔓荆对沙埋的生理响应特征． 生态学报， ２０１３， ３３（６）： １９７３⁃１９８１．
［２１］ 　 周瑞莲， 杨树德， 左进城， 王艳芳， 李其芳， 胡德昌． 海滨沙地单叶蔓荆匍匐茎对沙埋适应的生长对策． 生态学报， ２０１５， ３５（４）：

１１６５⁃１１７４．
［２２］ 　 周瑞莲， 杨淑琴， 贾有余， 黄清荣， 解卫海， 刘晓凤． 海岸单叶蔓荆沙埋胁迫下碳水化合物变化与其耐沙埋关系． 生态学报， ２０１５， ３５

（２３）． （未出版）
［２３］　 张林， 罗天祥． 植物叶寿命及其相关叶性状的生态学研究进展． 植物生态学报， ２００４， ２８（６）： ８４４⁃８５２．
［２４］ 　 马成仓， 高玉葆， 王金龙， 郭宏宇， 聂莉莉， 赵娟． 小叶锦鸡儿和狭叶锦鸡儿的光合特性及保护酶系统比较． 生态学报， ２００４， ２４（８）：

１５９４⁃１６０１．
［２５］ 　 Ｃｈａｐｍａｎ ＤＦ， Ｌｅｍａｉｒｅ Ｇ． Ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｒｅｇｒｏｗｔｈ ａｆｔｅｒ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ／ ／ Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ Ｘ ＶＩＩ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ

Ｇｒａｓｓｌａｎｄ Ｃｏｎｇｒｅｓｓ， １９９３： ９５⁃１０４．
［２６］ 　 Ｒｉｃｈａｒｄｓ ＪＨ． Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｆｒｏｍ ｄｅｆｏｌｉａｔｉｏｎ ／ ／ Ｂａｋｅｒ ＭＪ ｅｄ． Ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｆｏｒ ｏｕｒ Ｗｏｒｄ． Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ： Ｓｉｒ Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇ， １９９３， ４７⁃５５．
［２７］ 　 Ｗａｌｌａｃｅ ＬＬ． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｂｉｇ ｂｌｕｅｓｔｅｍ ｔｏ ｃｌｉｐｐｉｎｇ ｖｅｒｓｕｓ ｇｒａｚｉｎｇ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｒａｎｇｅ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， １９９０， ４３（１）： ５８⁃６１．
［２８］ 　 Ｄｏｎａｇｈｙ ＤＪ， Ｆｕｌｋｅｒｓｏｎ ＷＪ． Ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｗａｔｅｒ⁃ｓｏｌｕｂｌｅ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｒｅｓｅｒｖｅｓ ｏｎ ｒｅｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｌｏｌｉｕｍｐｅｒｅｎｎｅ（Ｌ．） ． Ｇｒａｓｓ ａｎｄ

Ｆｏｒａｇｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ， １９９７， ５２（４）： ４０１⁃４０７．
［２９］ 　 孙丽君， 吕光辉， 田幼华， 张雪妮， 张雪梅． 不同土壤水分条件下荒漠植物白麻光合生理特性的比较． 新疆农业科学， ２０１１， ４８（４）：

７５５⁃７６０．
［３０］ 　 苏培玺， 严巧娣． Ｃ４荒漠植物梭梭和沙拐枣在不同水分条件下的光合作用特征． 生态学报， ２００６， ２６（１）： ７５⁃８２．

９　 ２４ 期 　 　 　 周瑞莲　 等：不同厚度沙埋下植物光合特性变化与补偿性生长的关系 　


