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海岸不同坡向滨麦光合特性与风速异质环境的关系

马会雷，张婷凤，周瑞莲∗，张　 玥
鲁东大学生命科学学院， 烟台 ２６４０２５

摘要：在自然条件下，测定分析了夏季和秋季静风天及秋季大风天，海岸沙丘不同坡向环境因子及滨麦株高、叶片叶绿素含量、
土壤含水量和光合日变化特性，以期明晰滨麦响应不同风速环境的生理调控机理。 结果表明，不同坡向环境异质性明显，滨麦

形态可塑性强。 海岸迎风坡风大、温度低、湿度大，滨麦植株低矮、叶绿素含量较高；背风坡温度高、土壤干旱、空气流动差，滨麦

植株高大，叶绿素含量低。 在夏秋季静风天，迎风坡和背风坡滨麦叶片 Ｐｎ 出现光合“午休”现象，但迎风坡滨麦日均 Ｇｓ、Ｔｒ、Ｐｎ
均显著高于背风坡；而在秋季大风天，迎风坡和背风坡滨麦叶片 Ｐｎ“午休”现象消失，并且背风坡滨麦日均 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 均显著高

于迎风坡滨麦。 同坡向相比，秋季大风天迎风坡滨麦日均 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 明显较秋季静风天低，而背风坡滨麦日均叶片 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 却

较静风天分别增高 １２６％、６６．３％、１３４％。 强海风吹袭引发迎风坡温度降低、滨麦叶片摇摆、气孔导度降低导致 Ｐｎ 下降，而强海

风使背风坡空气流动加快、温度降低、气孔导度增大、“午休”消失使 Ｐｎ 增高。 不同坡向滨麦对不同海风风速的适应表现出明

显的光合生理可塑性，它在滨麦适应不同风力、提高其光合速率和增加物质积累上具有重要作用。 而滨麦的形态和光合生理可

塑性可能是其在不同海风强度下生存、生长、实现种群扩张的重要生理调控机理，这一特性在未来作物、牧草和树木抗风、抗盐

育种中具有重要应用价值。
关键词：海风；环境异质性；生理可塑性；适应
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生物生境的基本属性之一是异质性［１］，而植物具有改变其形态、生理和行为，最大限度地从异质环境中

获取资源，提高自身适应性的能力，即表型可塑性［２⁃３］。 它是植物适应异质环境、维持物种生存、扩大生态幅

的一个潜在策略［４］。 而表型可塑性包含形态可塑性和生理可塑性［４］。
对植物形态可塑性研究发现，植物会因环境因子的改变，通过适度的改变其形态并逐渐形成有利于自身

生存的结构特征，进而增加其在群落中的竞争力［５⁃６］。 例如，霸王会在土壤含水量减少后，通过减少花大小、
分枝数和枝干重，增加花的数量和繁殖，用“此消彼长”的方式权衡资源分配［７］；干旱条件下，酸枣叶面积、叶
长和叶柄长总体呈减少的趋势，而比叶面积呈增大的趋势，酸枣地上部分形态性状沿干旱梯度表现很强的变

异，其通过这种表型变化的组合来适应干旱变化［８⁃９］；高山嵩草通过增加分株数量、根系数量和长度来适应干

旱，而矮生嵩草则通过减少分株数量适应干旱［１０］。 在环境光照条件变化情况下，随着环境光照强度减弱（遮
阴处理），鹅绒委陵菜母株株高、叶长和总叶面积会有所提高［１１］；在遮阴处理中野牛草（Ｂｕｃｈｌｏｅ ｄａｃｔｙｌｏｉｄｅｓ）分
株的主脉直径、维管束鞘细胞个数、叶片厚度以及近轴侧和远轴侧叶肉细胞的厚度均显著降低［１２］。 藤本植物

幼苗也会增加株高、基径、根长、叶片数目，减少叶片的大小、叶面积比、比叶面积来增加光的可用性［１３］。 在不

同强度风吹袭影响下，木本猪毛菜通过降低株高、冠幅、叶片长度，增加叶片数目和增大顺风向的基径减少风

的阻力［１４］。 玉米幼苗的株高、茎粗生长量、地上生物量会下降以减少机械损伤以适应长期大风［１５］。 植物在

环境改变后，通过合理分配能量和物质改变形态以适应环境。
对植物生理可塑性研究中，人们更多地关注在环境变化中光合作用的变化［１６］。 因为光合作用是绿色自

养植物赖以生存的基础，也是决定植物在不同地域生存和竞争成败的关键因素之一［１６⁃１７］。 许多研究表明，光
合作用的叶片对环境变化非常敏感，只有在最适宜环境条件下，植物光合作用最高［１７］。 研究发现，盐肤木等

幼苗在低温胁迫下（６ ℃）通过降低净光合速率（Ｐｎ），提高抗冻力［１８］。 棉花在低温下（１８ ℃）通过降低呼吸

消耗和调整气孔导度（Ｇｓ）来保持较高的光合速率和增强抗寒性［１９］。 在温度有限升高的条件下，玉米会通过

提高净光合反应速率及蒸腾速率，降低暗呼吸速率来适应增温环境［２０］。 人们发现人面竹在降温控湿条件下，
Ｐｎ 日变化曲线呈双峰型，但在露天条件下其 Ｐｎ 日变化曲线双峰型特点不明显［２１］。 荒漠植物梭梭在干旱环

境下 Ｐｎ 日变化曲线呈非典型双峰型，但在雨后湿润条件下呈单峰型［２２］。 樟子松幼苗在强风持续吹袭下，“午
休”时间延长，休眠程度加大［２３］。 研究表明强光辐射、高温和低湿是导致植物“午休”的生态因子［２１⁃２３］，而不

同逆境条件下引发的气孔导度降低是导致净光合速率降低的生理因素［２４］。
上述对植物逆境适应性与其光合生理关系的研究，采用的研究材料大多为幼苗期植物，且主要是作物和

内陆沙生植物，研究的手段多为人工模拟环境，试验方法多采用盆栽、水培法。 而国内外目前对自然生长在异

质性环境条件下的多年生植物的季节光合特性与其微环境之间关系的研究较少［２５］。
滨麦（Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ （Ｔｒｉｎ．） Ｈａｒａ）是海岸带优势植物，因其庞大的根系对沙土有固着作用而成为水土保

持和固沙植物，在防沙固沙和生态小环境的改善中发挥着不可替代的作用［２６］。 滨麦可以在海岸沙丘环境异
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质性很强的条件下健壮生长，如滨麦既可在近高潮线迎风坡处旺盛生长并形成单一种群，还可在海岸沙丘的

背风坡与其他植物共生。 众所周知，海岸强海风吹袭和由此引发的沙埋是导致许多植物不能在近海岸带定植

生存、物种多样性低、生态环境脆弱的重要生态因子［２７］。 那么生活在海岸沙丘迎风坡向的滨麦是如何适应海

风吹袭，生活在迎风坡和背风坡上的滨麦叶片光合生理特性是否存在差异？ 海岸沙丘环境异质性是否引发滨

麦形成了光合生理可塑性，以及滨麦表型可塑性与环境异质性的关系，目前鲜有报道。
本研究以不同生态断带滨麦（迎风坡和背风坡）为材料，通过对其株高、叶绿素含量的测定以及在夏季静

风天、秋季静风天、秋季大风天滨麦叶片光合生理参数的测定，来探讨不同生态断带滨麦外在表型与光合速率

之间的关系，明晰不同坡向滨麦光合生理可塑性与风速异质环境的关系，揭示滨麦抗风生理机理，这不仅可丰

富植物抗风沙理论，而且对开发其抗风沙基因及其为海岸带生态修复和植物的引进提供理论依据。

１　 材料和方法

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 １１９ °３４ ′—１２１ °５７ ′Ｅ，３６ °１６ ′—
３８ °２３ ′Ｎ。 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℃）。 西泊子海岸沙地土壤多为风沙土，土壤 ｐＨ 值为 ４．２２—６．７９。 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

将西泊子海岸沙地作为试验地。 在西泊子海岸近高潮线约 １０ ｍ 远处有一座平行于大海的沙丘。 将海岸

高潮线定位 ０ ｍ，将远离高潮线 １０ ｍ （沙丘前沿是一流动沙地），３０ ｍ（沙丘中部是固定沙地），５０ ｍ（沙丘顶

部是固定沙地）、７０ ｍ（沙丘背面是固定沙地）处设为测定点，并标记。
１．３　 试验材料标记

在试验地上，分别在位于高潮线 １０、３０、５０ ｍ 和 ７０ ｍ 处选择 １０ 株生长状况一致的滨麦进行标记。 将待

测植株用红线标记，将每株从上数第二片完全展开的成熟叶片标记用于光合作用的连续测定。
１．４　 试验方法

１．４．１　 环境指标测定

用风速仪（ＡＲ８３６＋）、温湿度计（Ｔｅｓ １３６０）测定其环境温度、湿度和风速。 烘重法测定土壤含水量。
１．４．２　 叶绿素含量测定

在进行光合测定的当日，在每一个测定点用剪刀剪取标记植物旁边的叶片，快速剔除老叶，用纱布包裹后

快速用液氮固定，带回实验室置超低温冰箱中用于叶绿素含量的分析。
叶绿素含量的测定采用比色法。 准确称取一定量液氮固定的叶片后放入丙酮（８０％）中提取，提取液在

６６５、６４９、４７０ ｎｍ 下测吸光值（Ａ）。 所用测定重复 ５ 次以上。
１．４．３　 光合生理参数测定

光合测定日期选择在 ２０１４ 年夏季的静风天（７ 月 ２５—２６ 日），和秋季静风天（９ 月 ２５—２６ 日），及秋季的

大风天（９ 月 ２９—３０ 日）进行。 为了避免日间飘云的影响，实验采用补光测定。 光合日变化测定时间分别在

８：００、１０：００、１２：００、１４：００、１６：００。 每次按照距高潮线 １０ ｍ 到 ７０ ｍ 的顺序依次对标记的 ５ 片成熟健康的叶

片进行测定。 采用便携式光合作用系统（ＴＰＳ⁃１，ＵＳＡ） 原位测定滨麦叶片气体交换日变化进程，每个叶片重

复测定 ５ 次，具体包括：叶片净光合速率（Ｐｎ）、叶片蒸腾速率（Ｔｒ）、叶片气孔导度（Ｇｓ）等。
１．５　 数据处理

用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｏｆｆｉｃｅ Ｅｘｃｅｌ ２００３ 对数据进行处理并作图。 实验数据取 ３ 个以上重复的平均值±标准差
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（ｍｅａｎ ± ＳＤ， ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ），应用 ＳＰＳＳ １３ 软件进行数据的统计分析。 采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃Ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ）和最小显著差异法（ＬＳＤ）比较不同数据组间的差异。

２　 结果与分析

２．１　 不同生态断带滨麦生长微环境比较

结果表明，不同季节不同海岸生态断带各位点的风速、湿度和温度明显不同。 夏季静风天，迎风坡

（１０ ｍ）处风速最大、湿度最高、温度最低，随着远离海岸高潮线温度逐渐上升、风速和湿度逐渐下降。 例如，
在背风坡（７０ ｍ）处温度最高（４１．１℃），与迎风坡温度差为 ３．３ ℃；湿度最低（３５．７％），与迎风坡湿度差为 ９．
３％；风速最低（０．０８ ｍ ／ ｓ），与迎风面风速差为 ０．６４ ｍ ／ ｓ（表 １）。

表 １　 海岸不同生态断带不同季节环境风速、湿度、温度的变化

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｈｕｍｉｄｉｔｙ ａｎｄ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｄｕｎｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ ｌｉｎｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎ

项目 Ｉｔｅｍ 季节 Ｓｅａｓｏｎ １０ ｍ ３０ ｍ ５０ ｍ ７０ ｍ

风速 夏季 静风天 ７ 月 １９ 日 ０．７２±０．５ ０．５４±０．５ ０．７２±０．３ ０．０８±０．１

Ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄ ／ （ｍ ／ ｓ） 秋季 静风天 ９ 月 ２７ 日 １．９４±０．９ １．０８±０．７ ０．８４±０．５ ０．１４±０．３

秋季 大风天 ９ 月 ３０ 日 ７．０４±１．６ ６．４８±１．４ ５．７４±０．７ １．９±０．３

湿度 夏季 静风天 ７ 月 １９ 日 ４５．１±９ ４６．２±１１．３ ４１．３±８．７ ３５．７±５．０

Ｈｕｍａｄｉｔｙ ／ ％ 秋季 静风天 ９ 月 ２７ 日 ５７．９±１５．０ ４９．８８±１７．０ ５０．１６±１９．０ ４３．５２±１７．３

秋季 大风天 ９ 月 ３０ 日 ４７．６±４．７ ４２．３±８．２ ４３．２±４．９ ３２．０±９．５

温度 夏季 静风天 ７ 月 １９ 日 ３７．８±３．１ ３７．８±４．５ ３９．１±３．８ ４１．１±２．８

Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ 秋季 静风天 ９ 月 ２７ 日 ２６．９±３．２ ３０．６±５．１ ３０．９±６．０ ３３．１±６．１

秋季 大风天 ９ 月 ３０ 日 １８．４±１．６ １９．９±３．１ １８．６±１．９ ２３．８±３．７

与夏季静风天相比，秋季静风天海岸环境平均风速和湿度增大，但温度有所下降，不同生态位点环境的变

化趋势与夏季静风天类似。 但迎风坡和背风坡在温度、湿度和风速间的差别增大，两坡向温度、湿度、风速分

别相差为 ６．２℃、１４．４％、１．８０ ｍ ／ ｓ。
与秋季静风天相比，秋季大风天海岸环境的平均风速增大，温度和湿度降低，不同生态断带环境的变化趋

势也与夏季静风天类似，但是在迎风坡（１０ ｍ）处，温度较低达到 １８．４℃、风速最大至 ７．０４ ｍ ／ ｓ，与迎风坡风速

相差 ５．１４ ｍ ／ ｓ。
总之，不同季节海岸不同生态断带微环境在时间（不同季节间及其大风天与静风天间）和空间（不同生态

位点）上存在较大差异，且环境差异性较强。
２．２　 不同生态断带滨麦株高、叶绿素含量及土壤含水量比较

不同生态断带滨麦株高不同，与环境异质性有关。 迎风坡滨麦株高较低，随着远离海岸高潮线株高逐渐

升高。 背风坡（７０ ｍ）处滨麦植株较高。 背风坡滨麦株高较迎风坡 １０、３０、５０ ｍ 处分别高 ４０．１％、２０．７％、
１８．６％。 背风坡滨麦生长势显著高于迎风坡（Ｐ＜０．０５）（图 １）。

不同生态断带滨麦叶片叶绿素含量不同，滨麦叶片内的叶绿素 ａ、ｂ 以及类胡萝卜素的含量在迎风坡 １０
ｍ 处最高，背风坡（７０ ｍ）最低，随着远离海岸高潮线呈下降的趋势。 距高潮线 ３０、５０ ｍ 和 ７０ ｍ（背风坡）处滨

麦的叶绿素 ａ 含量分别比 １０ ｍ（迎风坡）处降低了 ２９％、４８％和 ３６％；叶绿素 ｂ 含量分别较 １０ ｍ 处降低了

２５％、４１％和 ２５％；类胡萝卜素的含量分别较 １０ ｍ 处降低了 ２８％、５０％、和 ４４％。 随着远离高潮线滨麦叶绿素

ａ ／ ｂ 值也在下降，１０ ｍ（１．９７）＞ ３０ ｍ（１．８５）＞ ５０ ｍ（１．７４）＞ ７０ ｍ（１．６８）（图 １）。
不同生态断带土壤含水量不同。 受海水侵袭的影响迎风坡近高潮线处土壤含水量最高，随着远离高潮线

土壤含水量降低，背风坡土壤含水量最低。 近高潮线处土壤平均含水量分别较 ３０、５０、７０ ｍ 处高 １４７％、
３６１％、７２６％，与其他生态位点的土壤含水量差异显著（Ｐ＜０．０５）（图 １）

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 不同海岸生态断带滨麦株高、叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、和类胡萝卜素含量及土壤含水量比较

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂ ａｎｄ ｃａｒｏｔｅｎｅ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ （Ｔｒｉｎ．）

Ｈａｒａ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａ ｆａｒ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏａｓｔａｌ

图中 ７．２１，７．２７， ８．３， ８．９， ８．１６ 分别示 ７ 月 ２１ 日，７ 月 ２７ 日，８ 月 ３ 日，８ 月 ９ 日，８ 月 １６ 日， 表示取样时间

２．３　 大风和静风天不同生态断带滨麦叶片日均净光合速率（Ｐｎ）比较

为了清晰了解不同生态断带（迎风坡和背风坡）滨麦光合特性的差异，本研究测定了不同季节不同风速

天气滨麦光合日变化。 结果表明，海岸不同生态断带滨麦日均 Ｐｎ 存在着较大的差异。
不同季节（夏秋季）静风天不同生态断带滨麦叶片光合日变化趋势相同。 日间叶片光合曲线表现为“双

峰型”，Ｐｎ 均在 １２：００ 点最低，但秋季略高于夏季。 秋季静风天 １０、３０、５０、７０ ｍ 处滨麦日均 Ｐｎ 分别比夏季静

风天高 ２３．８％、３１．８％、１２５％、３８８％。 夏季静风天不同生态断带滨麦叶片 Ｐｎ 不同， 迎风坡近高潮处（１０ ｍ 和

３０ ｍ）滨麦叶片日均 Ｐｎ 较高，背风坡最低。 迎风坡滨麦日均 Ｐｎ 较背风坡高 ６．６３ 倍。 同样，秋季静风天也以

迎风坡近高潮线（１０、３０ ｍ）处滨麦 Ｐｎ 较高，随着远离高潮线滨麦 Ｐｎ 降低，并以背风坡（７０ ｍ）滨麦为最低，
迎风坡滨麦日均 Ｐｎ 较背风坡高 １．２７ 倍。 夏季和秋季静风天迎风坡滨麦 Ｐｎ 与背风坡滨麦差异显著（Ｐ＜
０．０５）（图 ２）。

秋季大风天，不同生态断带滨麦叶片光合日变化趋势相同。 但日间叶片光合曲线表现为“单峰型”，Ｐｎ
在 １０：００—１２：００ 最高，早晚较低，这明显与夏秋季静风天日光合曲线不同。 不同生态断带滨麦叶片日均 Ｐｎ
不同，滨麦日均 Ｐｎ 在迎风面 １０ ｍ 处最低，在背风坡最高。 背风坡滨麦日均 Ｐｎ 分别较迎风坡 １０ 和 ５０ ｍ 处高

３４．８％和 ７．４％。 而且不同生态断带滨麦日均 Ｐｎ 差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）（图 ２）。
静风天和大风天相比，秋季大风天滨麦（包含各生态位点）总的日均 Ｐｎ 比夏秋静风天高。 与夏季静风天

相比，秋季大风天 １０、３０、５０、７０ ｍ 处滨麦 Ｐｎ 分别增高了 ３．２％、１１．１％、１５５％、９９５％；与秋季静风天相比，秋季

大风天在近高潮线 １０、３０ ｍ 处滨麦 Ｐｎ 降低了 １６．８％，１５．８％，在远离高潮线 ５０ 和 ７０ ｍ 处滨麦却增加了１３．３％
和 １２５％。 研究表明，不同坡向滨麦光合作用对海风强度响应不同。 强海风会抑制迎风坡，尤其是近高潮线

滨麦的光合作用，但会提高背风坡滨麦的光合作用。
２．４　 大风和静风天不同生态断带滨麦叶片日均蒸腾速率（Ｔｒ）比较

不同季节（夏秋季）静风天（时间）不同生态断带滨麦叶片 Ｔｒ 日变化略有不同。 夏季不同生态断带滨麦

叶片日间 Ｔｒ 在中午较低，尤其是 １０ ｍ 处滨麦较为明显，且不同生态断带各位点滨麦 Ｔｒ 略有差异。 秋季只有

迎风坡 １０ ｍ 处滨麦在中午 Ｔｒ 出现下降，而其他位点日间中午滨麦 Ｔｒ 没有下降，反而增高。 例如，３０、５０、７０
ｍ 处滨麦在 １２：００ 时的 Ｔｒ 分别较 ８：００ 增加了 ８％、１１４％、１００％。 并且迎风坡滨麦日均 Ｔｒ 均大于背风坡，１０、
３０、５０ ｍ 处滨麦日均 Ｔｒ 分别较背风坡增加了 ４５．５％、１１８％、９０．９％（图 ３）。

秋季大风天，日间迎风坡滨麦 Ｔｒ 略有波动，但变化不显著。 但背风坡滨麦 Ｔｒ 则在 １２：００ 为最高，早晚较
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图 ２　 不同海岸生态断带滨麦在静风天和大风天叶片净光合速率比较

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｎｅｔ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ（Ｐｎ） ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ （Ｔｒｉｎ．） Ｈａｒａ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｄｕｎｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ ｆｒｏｍ

ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ ｌｉｎｅ ｄｕｒｉｎｇ ｎｏ ｗｉｎｄ ｄａｙ ａｎｄ ｓｔｒｏｎｇ ｗｉｎｄ ｄａｙ ｄｕｎｅ．

同一时间不同生态断带处理间不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

图 ３　 不同海岸生态断带滨麦在静风天和大风天叶片蒸腾速率比较

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （Ｔｒ） ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ （Ｔｒｉｎ．） Ｈａｒａ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｄｕｎｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ ｆｒｏｍ ｔｈｅ

ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ ｌｉｎｅ ｄｕｒｉｎｇ ｎｏ ｗｉｎｄ ｄａｙ ａｎｄ ｓｔｒｏｎｇ ｗｉｎｄ ｄａｙ

低，日间 Ｔｒ 变化显著。 就滨麦日均 Ｔｒ 而言，迎风坡滨麦均低，尤其是 １０ ｍ 处滨麦最低，而背风坡滨麦 Ｔｒ 最
高。 背风坡滨麦日均 Ｔｒ 分别较迎风坡 １０、３０、５０ ｍ 高 ８３％、４８．８％和 ６６．４％。

大风天与静风天相比，大风天迎风坡滨麦日均 Ｔｒ 较静风天低。 与静风天相比，大风天迎风坡 １０、３０、５０ ｍ
处滨麦日均 Ｔｒ 分别较秋季静风天低 ３７．５％、５０．０％、４７．６％；较夏季静风天低了 １０％、１４．３％、１０％。 而相反，大
风天背风坡滨麦日均 Ｔｒ 较静风天高，分别比秋季静风天增高了 ６３．６％，较夏季静风天增高了 ５０．１％。 不同坡

向滨麦 Ｔｒ 对不同风速响应不同。
２．５　 大风和静风天不同生态断带滨麦叶片日均气孔导度（Ｇｓ）比较

不同季节（夏秋季）静风天（时间）不同生态断带滨麦叶片 Ｇｓ 日变化略有不同。 夏季静风天，不同生态断

带滨麦叶片 Ｇｓ 日变化曲线均为“双峰型”，１２：００ 叶片 Ｇｓ 最低，早晚较高，其中尤以迎风坡滨麦午间 Ｇｓ 下降

较为明显。 日均 Ｇｓ 以迎风坡近高潮线（１０、３０ ｍ）处滨麦较高， 随着远离高潮线而降低，背风处滨麦日均 Ｇｓ
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最低。 其中迎风坡 １０ ｍ 处滨麦日均 Ｇｓ 较背风坡高 ４８．９％（图 ４）。

图 ４　 不同海岸生态断带滨麦在静风天和大风天叶片气孔导度比较

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （Ｇｓ） ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｌｅｙｍｕｓ ｍｏｌｌｉｓ （Ｔｒｉｎ．） Ｈａｒａ ｇｒｏｗｎ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｄｕｎｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆａｒ ｆｒｏｍ

ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｔｉｄｅ ｄｕｒｉｎｇ ｎｏ ｗｉｎｄ ｄａｙ ａｎｄ ｓｔｒｏｎｇ ｗｉｎｄ ｄａｙ

与夏季静风天相比，秋季不同生态断带滨麦叶片 Ｇｓ 日变化曲线仍为“双峰型”，但近高潮线处滨麦午间

Ｇｓ 下降明显，随着远离高潮线下降幅度降低，而背风坡滨麦几乎没有下降，叶片 Ｇｓ 双峰型不明显。 另外，迎
风坡不同生态位点滨麦日均 Ｇｓ 均高于背风坡滨麦。 如，１０、３０、５０ ｍ 处滨麦日均 Ｇｓ 分别较背风坡高 １１１％、
２０８％、１１２％。 而且，秋季静风天各生态位点滨麦日均 Ｇｓ 均大于夏季静风天。 其中秋季静风天 １０、３０、５０、７０
ｍ 处滨麦叶片日均 Ｇｓ 分别较夏季高 ５０．０％、８０．５％、１２５％、５．７％。 结果表明，不同季节迎风坡滨麦 Ｇｓ 差异较

大，而背风坡滨麦差异不明显。
秋季大风天，除了迎风坡近高潮线处滨麦日间中午 Ｇｓ 下降外，随着远离高潮线滨麦午间 Ｇｓ 下降不明显，

且背风坡滨麦日间 Ｇｓ 在 １０：００—１２：００ 间较高。 迎风坡和背风坡滨麦日间 Ｇｓ 变化不同。 相比之下，不同生

态断带滨麦日均 Ｇｓ 则迎风坡低于背风坡。 背风坡滨麦日均 Ｇｓ 分别较迎风坡 １０、３０、５０ ｍ 高 ２２．７％、３．６％、
３３．３％。 与秋季静风天相比，秋季大风天迎风坡滨麦日均 Ｇｓ 均降低，而背风坡却增高。 大风天 １０、３０、５０ ｍ
处滨麦日均 Ｇｓ 分别较静风天降低了 １０％、２６．６％、１７．２％，背风坡滨麦日均 Ｇｓ 较静风天增高了 １３４％。 结果表

明，不同坡向滨麦日间 Ｇｓ 对不同季节和不同风速响应不同。

３　 讨论与结论

３．１　 不同生态断带环境异质性与滨麦形态可塑性关系

结果表明，不同季节（夏季和秋季）和不同海风天天气中，迎风坡和背风坡在温度、风速、湿度上存在明显

差异。 夏季和秋季静风天、秋季大风天迎风坡分别较背风坡湿度高 ２７．８％、风速高 ６ 倍、温度低 ５—６℃ （表
１），说明海岸不同生态断带环境异质性明显，其中地势是导致沙丘迎风坡和背风坡环境异质性的主导因子，
而海风吹袭是另一个生态因子。 同时，研究发现背风坡滨麦株高较迎风坡高 ２２．８％，这是由于背风坡高温、弱
风有利于滨麦的生长。 有研究表明，在强风环境下，生长的植物有矮化的趋势［１４］。 随着风吹强度增加，玉米

的株高、茎粗生长量和地上生物量下降［１５］。 与遮风的相比，自然大风中的霸王株高、叶长度、单叶面积、单株

叶面积均减小，其株高降低了一半多［２８］。 在长期风胁迫下，木本猪毛菜株高降低、叶片长度减小［１４，２８］。 长期

适应海风吹袭的迎风坡近高潮线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［２９］。 风是一个重要的生态因子，
对植物地上部分的生长和构型有重要影响。 植物表观特征对植物获取光能、抵抗外界机械压力有着重要作

７　 １０ 期 　 　 　 马会雷　 等：海岸不同坡向滨麦光合特性与风速异质环境的关系 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

用［１４］。 研究表明，为适应长期大风吹袭，植物可以通过减小枝与叶的受力面积等方式合理分配能量和物质改

变形态以降低风的阻力和机械损伤［１４，２８］。 因此，海岸迎风坡滨麦在适应强海风吹袭过程中，通过控制生长速

率形成低矮状态，以减小风的阻力和机械损伤，这是滨麦对长期海风吹袭的形态适应特征。 而背风坡滨麦在

弱风、高温下快速生长形成细高形态。 可见，通过控制形态建成可能是不同坡向滨麦适应不同风速异质环境

的重要适应特征，而且滨麦的形态可塑性和生长可控性在其适应海岸异质环境中起重要作用。
３．２　 不同生态断带环境异质性与滨麦叶片色素组分可塑性关系

植物形态结构的建成需要植物光合作用能量的支持，而叶绿素是参与植物光合作用的重要色素［３０］，类胡

萝卜素可参与植物光合机构中过剩光能的耗散，进而使植物免受光抑制的损伤［３１］。 研究结果表明，迎风坡和

背风坡滨麦叶片叶绿素和类胡萝卜素含量差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）。 迎风坡滨麦叶片叶绿素含量远高于背风坡，
其中 １０ ｍ 处滨麦叶片叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、类胡萝卜素分别较背风坡滨麦高 ５６．７％、３３．７％和 １１７％。 一些研究

发现，许多环境因素影响叶绿素的合成，其中高温会破坏黑麦草的叶绿体结构，导致其叶绿素含量显著下

降［３２］。 玉米幼苗在缺水情况下，叶绿素含量也会大幅下降［３３］。 本研究发现，迎风坡土壤含水量高、温度低、
湿度大、加之海平面反射的紫外光较多而有利于滨麦叶片内叶绿素合成，导致其含量高；而背风坡高温，土壤

缺水不利于叶绿素合成，导致背风坡滨麦叶绿素含量低，但背风坡滨麦可通过降低叶绿素 ａ ／ ｂ 值来更有效地

捕获光能增强光合作用能力。 海风通过影响不同坡向环境温度、湿度和土壤水分而间接影响滨麦叶片叶绿素

组分和类胡萝卜素含量。
３．３　 静风天和大风天风速异质性与滨麦光合作用可塑性关系

光合作用是植物生长所需能量的重要来源，而能量产生的多少由光合速率决定的。 研究表明，不同季节

静风天，秋季迎风坡滨麦日均 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 较夏季迎风坡高（图 ２、３、４），背风坡滨麦日均 Ｐｎ、Ｇｓ 也较夏季背风坡

高。 这可能是秋季凉爽的气温（２６．９—３３．１ ℃）较夏季高温（３８．２—４１．１℃）更适宜光合作用所致。 另外，研究

还发现不同季节静风天迎风坡滨麦叶片日均 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 均高于背风坡。 同时，同一季节静风天和大风天相比，
迎风坡秋季大风天滨麦叶片日均 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ 较秋季静风天低，相反背风坡秋季大风天滨麦叶片日均 Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ
则较静风天高。 这表明，静风天可明显提高迎风坡滨麦光合速率，大风天更有利于背风坡滨麦的光合作用。
但由于海岸带全年的有风日多于无风日［３４］。 所以背风坡滨麦累积的生物量多于迎风坡，这也是背风坡滨麦

株高高于迎风坡的原因之一。
静风天，迎风坡微风轻轻吹袭使空气流动、大气 ＣＯ２浓度较高、大气温度较低（２６．９—３８．２℃）、湿度较高

（４４．２％—５７．９％），加之土壤含水量较高使滨麦叶片维持较高的 Ｇｓ 和 Ｔｒ 而使 Ｐｎ 增高。 这是由于低温条件下

的微风吹袭有利于气孔的开放［２３］。 另外风可引发气流活动的加快，促进胞间气体交换速率升高，提高胞间

ＣＯ２浓度，使光合蒸腾速率上升［３５］，导致 Ｇｓ、Ｔｒ、Ｐｎ 增加。 相反，背风坡滨麦是与其他植物混生，如刺槐，周围

刺槐对风的阻挡和地势作用导致背风坡空气流动弱、气温高（３３．１—４１．１℃）、湿度低（３５．７％—４３．５％）、土壤

干旱导致滨麦叶片气孔关闭。 Ｇｓ 降低进而导致 Ｔｒ 和 Ｐｎ 下降，因为高温、干旱会抑制气孔导度［３５］。 而大风

天，迎风坡滨麦受强海风吹袭引发温度显著降低（１８．４℃），一方面强风、低温不利于气孔开放［２４］，加之在大风

的吹袭下滨麦叶片大幅度摇动会促使其气孔部分关闭，导致 Ｇｓ 下降，气孔内气体交换速率降低，进而导致 Ｐｎ
和 Ｔｒ 下降；另一方面风会加快角质层蒸腾速率导致叶片大量失水［３６］，此时滨麦会通过调节气孔张闭程度大

小来减少失水， 进一步使叶片 Ｇｓ 下降，从而引起 Ｐｎ 和 Ｔｒ 下降。 而背风坡尽管风力已减小，但此时风力足可

使滨麦和周围植物摆动，加速空气流动、增加 ＣＯ２浓度、降低温度（２３．８℃），该温度最适于光合作用，导致滨麦

Ｇｓ、Ｔｒ、Ｐｎ 显著升高。 研究表明，地势和海风的协同作用通过影响两坡向温度、湿度、空气流动性而影响不同

坡向滨麦光合作用，它们是引发两坡向滨麦光合生理差异的主导生态因子。 而迎风坡滨麦在大风天关闭气孔

尽管不利于 ＣＯ２吸收和光合作用，但有利于防止水分过分丢失、维护叶片水分平衡和植株的持续生存［２２，３７］，
也是滨麦长期对不同风速适应的结果。

此外，研究还发现，诱发大风天背风坡滨麦叶片 Ｐｎ 增高的原因是大风天改变了滨麦叶片日间 Ｐｎ 曲线

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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（图 ２）。 夏季和秋季静风天，迎风坡和背风坡滨麦叶片 Ｐｎ 曲线均为“双峰型”，Ｐｎ 均在中午 １２：００ 最低。 秋

季大风天，不同生态断带滨麦叶片日间光合曲线表现为“单峰型”，Ｐｎ 在 １０：００—１２：００ 间最高，尤其是背风坡

滨麦叶片日均 Ｐｎ 较迎风坡增高了 ３５．４％。 “午休”是植物在午间为避免高温、强光等伤害，进而关闭气孔，实
现自我保护的机制［３８］。 有研究发现，梭梭净光合速率（Ｐｎ）日变化曲线在荒漠干旱环境下呈非典型双峰型，
最高峰出现在 １３：００，次峰出现在 １６：００，但在雨后湿润条件下呈单峰型，１５：００ 达到最高峰［２２］。 樟子松幼苗

在强风持续吹袭下，“午休”时间延长，休眠程度加大［２３］。 大风天，在强风的持续吹袭下，空气流动加速引发

背风坡中午温度降低、使叶片气孔开度增高，ＣＯ２吸收增高而提高了 Ｐｎ。 这说明持续风吹袭降低了环境温度

而使滨麦改变了光合日变化规律即消除了滨麦的“午休” ［２４］。 风作为环境因子影响植物的气孔导度［２３⁃２４］。
由于植物积累的能量物质的多寡与其持续生存和生长相关，所以在静风天和大风天，不同坡向滨麦通过调节

气孔开度，充分利用环境资源，提高其光合作用能力和物质积累量，这可能是其对不同坡向海风适应的生理调

控机理、物质和能量积累机制以及滨麦对环境资源最佳利用途径。 而滨麦长期对不同坡向海风环境的适应所

形成的光合生理可塑性可能是其能在不同风速异质环境下生长的关键。
综上所述，不同生态断带的滨麦长期对风速异质环境适应促使其产生了形态、光合生理代谢可塑性。 迎

风坡（近高潮线）滨麦植株较低、叶绿素含量高，而背风坡滨麦植株较高、叶绿素含量低。 迎风坡滨麦在静风

天大气温度低、湿度高、空气流动性较差环境中气孔导度增大，Ｔｒ、Ｐｎ 升高；在大风天强风吹袭下叶片摇摆、低
温使其气孔导度减小，Ｔｒ、Ｐｎ 降低。 相反背风坡滨麦在静风天空气流动性差，高温、干旱条件下气孔导度降

低，出现光合“午休”，Ｐｎ 较低；在大风天微风吹袭下空气流动加快、温度降低使其光合“午休”消失导致 Ｐｎ 增

高。 由于海岸带全年的有风日多于无风日所以背风坡滨麦累积的生物量多于迎风坡，导致植株高大。 滨麦形

态和光合生理可塑性是滨麦可在不同海风强度下生存、生长、种群扩张的重要生理调控机理，这一特性在未来

作物、牧草和树木抗风、抗盐育种中具有重要应用价值。
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