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黑果枸杞对风沙胁迫的生理响应特征分析
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摘　 要:为探究黑果枸杞对风沙胁迫的生理响应特征ꎬ选取甘肃民勤青土湖区黑果枸杞种苗ꎬ在风洞实验室模

拟净风和风沙流胁迫ꎬ并测定光合生理指标、抗氧化酶活性、渗透调节物质含量、膜脂过氧化程度和叶片气孔指标ꎮ
结果表明:净风胁迫下ꎬＰｎ、Ｇｓ、Ｃｉ 和 Ｔｒ 在风速 １２ ｍ􀅰ｓ－１时达到峰值ꎬ分别 ３８.３ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１、０.４８ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１、
８.０１ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１和 ８.２ ｍｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎻＳＯＤ 活性在 ５ ｍ􀅰ｓ－１时达到峰值 ４２.３ Ｕ􀅰ｇ－１ꎬＰＯＤ 活性在 １５ ｍ􀅰ｓ－１时达到

峰值 ３９.６ Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ꎻＣＡＴ 活性在 １２ ｍ􀅰ｓ－１时达到峰值 ９.１ Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ꎬ脯氨酸含量在 １２ ｍ􀅰ｓ－１时达到峰值

２０７ μｇ􀅰ｇ－１ꎬＭＤＡ 含量在 １２ ｍ􀅰ｓ－１时达到峰值 ７.６ ｎｍｏｌ􀅰ｇ－１ꎬ上表皮气孔密度在 ５ ｍ􀅰ｓ－１时达到峰值 ５ ２１６ 个􀅰
ｍｍ－２ꎬ下表皮气孔密度在 １２ ｍ􀅰ｓ－１时达到峰值 ３ ３６８ 个􀅰ｍｍ－２ꎮ 风沙流胁迫下ꎬＰｎ、Ｇｓ、Ｃｉ 和 Ｔｒ 随胁迫时间增加而

上升ꎬ在 ２４ ｍｉｎ 时达到峰值ꎬ分别为 １９.１ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１、０.９５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１、１６.３ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１和 １７.７ ｍｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰
ｓ－１ꎻＳＯＤ 活性在 ８ ｍｉｎ 时达到峰值 ３６.２ Ｕ􀅰ｇ－１ꎻＰＯＤ 活性在 １２ ｍ􀅰ｓ－１时达到峰值 ６５.６ Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ꎻＣＡＴ 活性在 ８
ｍｉｎ 时达到峰值 １０.８ Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ꎻ脯氨酸含量在 １６ ｍｉｎ 时达到峰值 ２３１ μｇ􀅰ｇ－１ꎻ可溶性糖含量在 １２ ｍ􀅰ｓ－１时达

到峰值 ８.０ ｍｇ􀅰ｇ－１ꎻＭＤＡ 含量在 ８ ｍ􀅰ｓ－１时达到峰值 ９.４ ｎｍｏｌ􀅰ｇ－１ꎻ上表皮气孔密度在 ５ ｍ􀅰ｓ－１时达到峰值 ３ ９８６
个􀅰ｍｍ－２ꎬ下表皮气孔密度在 １２ ｍ􀅰ｓ－１时达到峰值 ４ ５８１ 个􀅰ｍｍ－２ꎮ 研究表明ꎬ黑果枸杞对风沙胁迫的生理响应特

征具有明显的风速和胁迫时间依赖性ꎬ植物通过动态调节光合生理、抗氧化酶活性、渗透调节物质含量和气孔指标

等生理过程ꎬ以适应不同强度和持续时间的风沙胁迫ꎮ
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Ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｕｐｐｅｒ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｒｅａｃｈｅｄ ａ ｐｅａｋ ｏｆ ５ ２１６ ＰＣＳ􀅰ｍｍ－２ ａｔ ５ ｍ􀅰ｓ－１ꎬ ａｎｄ ｔｈａｔ ｏｆ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ
ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ ｒｅａｃｈｅｄ ａ ｐｅａｋ ｏｆ ３ ３６８ ＰＣＳ􀅰ｍｍ－２ ａｔ １２ ｍ􀅰ｓ－１ . Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｗｉｎｄ￣ｓａｎｄ ｆｌｏｗꎬ Ｐｎꎬ Ｇｓꎬ Ｃ ｉꎬ ａｎｄ
Ｔｒ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅ ａｎｄ ｒｅａｃｈｅｄ ｔｈｅ ｐｅａｋ ａｔ ２４ ｍｉｎｕｔｅｓ. Ｔｈｅｙ ｗｅｒｅ １９.１ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ
０.９５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ １６.３ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ꎬ ａｎｄ １７.７ ｍｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｒｅａｃｈｅｄ ａ
ｐｅａｋ ｏｆ ３６.２ Ｕ􀅰ｇ－１ ａｔ ８ ｍｉｎ. Ｔｈｅ ＰＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｒｅａｃｈｅｄ ａ ｐｅａｋ ｏｆ ６５.６ Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ ａｔ １２ ｍ􀅰ｓ－１ . Ｔｈｅ ＣＡＴ ａｃ￣
ｔｉｖｉｔｙ ｒｅａｃｈｅｄ ｔｈｅ ｐｅａｋ ｏｆ １０.８ Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ ａｔ ８ ｍｉｎ. Ｔｈｅ ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｒｅａｃｈｅｄ ａ ｐｅａｋ ｏｆ ２３１ μｇ􀅰ｇ－１ ａｔ １６
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ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｌ. ｒｕｔｈｅｎｉｃｕｍ ｔｏ ｗｉｎｄ￣ｓａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ａｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｅｐｅｎｄ￣
ｅｎｔ ｏｎ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅ. Ｐｌａｎｔｓ ａｄａｐｔ ｔｏ ｗｉｎｄ￣ｓａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｄｕｒａｔｉｏｎｓ ｂｙ ｄｙｎａｍｉ￣
ｃａｌｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｓｕｃｈ ａｓ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｏｓｍｏｔｉｃ ｒｅｇ￣
ｕｌａｔｏｒｙ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ.
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ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ ｒｅｇｉｏｎ

　 　 干旱区生态系统中ꎬ风沙胁迫是制约植被生长

与群落演替的关键环境因子之一[１]ꎮ 黑果枸杞为

茄科枸杞ꎬ属多年生多棘刺灌木ꎬ广泛分布于我国

西北干旱半干旱区的荒漠、戈壁及盐碱化沙地ꎬ是
该区域典型的防风固沙先锋物种与特色经济植

物[２]ꎮ 其根系发达、耐盐碱能力强ꎬ果实富含花青

素、多糖等活性成分ꎬ兼具生态防护与药用开发价

值ꎮ 然而在强风频发、地表裸露的干旱生境中ꎬ黑
果枸杞长期面临风蚀、沙埋及沙粒撞击等多重风沙

胁迫ꎬ其生理代谢与生长发育受到显著影响[３]ꎮ 风

沙胁迫对植物的危害涵盖机械损伤、水分失衡、光
合抑制及氧化损伤等多个层面ꎮ 已有研究表明ꎬ持
续风蚀会导致植物根系暴露、细根断裂ꎬ进而降低

水分与养分吸收能力ꎻ沙粒高速撞击叶片可造成叶

表角质层破坏ꎬ引发叶绿体结构损伤ꎬ抑制光合系

统的电子传递效率ꎻ而沙埋胁迫则会改变根系微环

境的通气性与温度ꎬ导致根系呼吸受阻及能量代谢

紊乱[４－５]ꎮ 在长期适应过程中ꎬ植物逐渐形成了形

态结构调整(如叶片加厚、表皮蜡质层增厚)、渗透

调节物质积累(如脯氨酸、可溶性糖)及抗氧化系统

激活(如超氧化物歧化酶、过氧化物酶活性增强)等
抗逆机制[６]ꎮ 但现有研究多集中于单一胁迫因子

(如风蚀或沙埋)对植物生理特性的影响ꎬ针对黑果

枸杞在复合风沙胁迫(如风力侵蚀与沙粒磨蚀协同

作用)下的生理响应规律ꎬ尤其是不同胁迫强度与

持续时间对其细胞膜稳定性、光合机构功能及抗氧

化防御系统的影响机制仍不明确[７－８]ꎮ
黑果枸杞的生存与繁衍直接关系到区域植被

群落稳定性与生态防护效能ꎬ深入解析其对风沙胁

迫的生理响应特征ꎬ不仅可为揭示荒漠植物抗逆适

应机制提供理论依据ꎬ更能为干旱区退化生态系统

修复、防风固沙植被配置及特色经济植物栽培提供

技术支撑ꎮ 基于此ꎬ本研究以黑果枸杞为对象ꎬ通
过模拟不同风沙胁迫强度的控制试验ꎬ分析其叶片

与根系在渗透调节、膜脂过氧化及抗氧化酶活性等

方面的响应特征ꎬ以期明确黑果枸杞应对风沙胁迫

的关键生理指标与适应策略ꎬ为该物种的生态应用

与资源保护提供科学参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

研究于 ２０２４ 年 ３ 月选取甘肃民勤青土湖区黑

果枸杞种苗作为试验材料ꎬ并在民勤治沙站大棚开

展育苗工作ꎮ 待幼苗在民勤治沙站大棚中生长到

１０ ｃｍ 左右时ꎬ移栽至特制的花盆中ꎬ花盆规格 ３０
ｃｍ×２０ ｃｍ×２５ ｃｍ、具有良好透气性的陶土盆ꎬ每盆

定苗 ８ 株ꎬ盆内装填经高温灭菌、充分混合均匀的土

壤基质ꎮ 该基质按照野外原生土壤的质地、养分含

量等特性进行人工配制ꎬ主要成分为沙壤土、腐熟

羊粪ꎬ质量比为 ５ ∶ １ꎬ并添加适量的蛭石以改善土

壤通气性与保水性ꎮ 为保证试验起始材料的均一

性ꎬ试验材料选取过程中进行了严格筛选:优先选

择生长健壮、无明显病虫害的植株ꎬ同时确保其株

高(约 ２５ ｃｍ)、茎粗等主要形态指标相对一致ꎮ 最

终选取符合上述标准且整体长势较好的植株作为

试验材料ꎬ于 ２０２４ 年 ７ 月正式开展风沙胁迫模拟试

验ꎮ 净风胁迫试验在 ７ 月 １０ 日进行ꎬ风沙流胁迫试

验在 ７ 月 １２ 日进行ꎮ 在净风胁迫和风沙流胁迫试
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验中ꎬ每次使用 ３ 盆黑果枸杞ꎬ每盆 ８ 株植株ꎮ 每个

处理均设置 ３ 次生物学重复ꎮ
１.２　 试验设计

甘肃省武威市治沙研究所的风沙环境风洞实

验室的风洞属直流下吹式ꎬ其轴线风速具备在 ４~３０
ｍ􀅰ｓ－１区间连续调节的能力ꎬ试验段长度为 １６ ｍꎮ
研究在此风洞实验室开展针对黑果枸杞的风沙流

模拟试验ꎬ期间依据土壤湿度计实时监测盆内土壤

湿度ꎬ确保各盆栽土壤湿度维持在 ３０％的相对含水

量ꎻ一旦湿度低于设定范围ꎬ便通过定量浇水的方

式进行补充ꎬ以此保证各处理组植株生长过程中的

水分供应一致性ꎮ 净风胁迫试验和风沙流胁迫试

验均在该实验室中开展ꎬ实验室配备先进的温控系

统ꎬ能够将试验过程中的温度稳定控制在 ( ２５ ±
２)℃ꎮ 挑选植株从上往下数第 ３ ~ ４ 片完全展开且

健康的叶片作为测定对象ꎬ这部分叶片的叶龄、受
光条件及叶面积较为一致ꎬ可有效降低叶面积差异

等因素对光合生理指标测定的干扰ꎮ 风沙试验设

置示意图如图 １ 所示ꎮ
净风胁迫试验:共设置 ５ 个风速梯度ꎬ分别为 ０

(对照)、５、８、１２、１５ ｍ􀅰ｓ－１ꎬ每个风速条件下对黑果

枸杞的吹袭胁迫时间均固定为 ２０ ｍｉｎꎮ
风沙流胁迫试验:选用来自腾格里沙漠的沙ꎬ

在试验区域铺设厚度为 １０~１５ ｃｍꎬ以此模拟自然风

沙环境基底ꎮ 选择 １２ ｍ􀅰ｓ－１风速是因为净风胁迫

试验显示该风速下黑果枸杞净光合速率达到峰值ꎬ
为较适宜的中等强度胁迫ꎻ此风速还可使沙粒形成

稳定风沙流ꎬ模拟自然沙粒撞击磨损ꎬ便于对比分

析不同胁迫类型影响ꎮ 设置 ４ 个不同吹袭时长梯

度ꎬ分别为 ０(对照)、８、１６、２４ ｍｉｎꎬ对黑果枸杞进行

吹袭处理ꎮ
１.３　 样本指标测定

１.３.１　 光合生理指标测定 　 采用 ＬＩ－６４００ＸＴ 型便

携式光合仪ꎬ在每个处理结束后的第 ２ 天 ８ ∶ ００—
１０ ∶ ００ 测定黑果枸杞叶片的瞬时净光合速率(Ｐｎ)、

气孔导度(Ｇｓ)、胞间 ＣＯ２ 浓度(Ｃ ｉ )以及蒸腾速率

(Ｔｒ)ꎮ 测定时光照强度设定为 １ ２００ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰
ｓ－１ꎬ温度控制在(２５±２)℃ꎬ相对湿度维持在 ４０％ ~
６０％ꎬ选取植株从上往下数第 ３ ~ ４ 片完全展开且健

康的叶片作为测定对象ꎬ每次测定 １ 片ꎬ每处理重复

测定 ５ 次ꎬ取平均值以确保数据准确性[９]ꎮ
１.３. ２ 　 抗氧化酶活性 测 定 　 超氧化物歧化酶

(ＳＯＤ)活性采用氮蓝四唑光还原法测定ꎮ 称取 ０.５
ｇ 黑果枸杞叶片ꎬ加入预冷的 ｐＨ 为 ７.８ 的磷酸缓冲

液ꎬ在冰浴下研磨成匀浆ꎬ经 １０ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ－１冷冻离

心 ２０ ｍｉｎ 后取上清液ꎮ 在反应体系中加入相应试

剂ꎬ于 ５６０ ｎｍ 波长处测定吸光度ꎬ依据标准曲线计

算 ＳＯＤ 活性ꎬ以 Ｕ􀅰ｇ－１(单位鲜重酶活力单位)表

示ꎮ 每次测定 １ 片ꎬ每处理重复测定 ５ 次并取平均

值过氧化物酶(ＰＯＤ)活性测定采用愈创木酚法ꎬ以
０.１ ｍｏｌ􀅰Ｌ－１的 ｐＨ 为 ６.０ 磷酸缓冲液提取叶片酶

液ꎬ在含有愈创木酚与过氧化氢的反应混合液中加

入酶液启动反应ꎬ利用分光光度计在 ４７０ ｎｍ 波长

下ꎬ通过监测反应体系在 ２ ｍｉｎ 内的吸光度变化值ꎬ
根据每分钟吸光度变化值计算 ＰＯＤ 活性ꎬ单位为

Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ꎮ
过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性通过紫外分光光度法

测定ꎬ用 ０.０５ ｍｏｌ􀅰Ｌ－１的 ｐＨ 为 ７.０ 的磷酸缓冲液提

取酶液ꎬ在过氧化氢底物溶液中添加酶液后ꎬ于 ２４０
ｎｍ 波长处测定吸光度随时间的衰减ꎬ依据消光系数

计算 ＣＡＴ 活性ꎬ单位为 Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ [１０]ꎮ
１.３.３　 渗透调节物质含量测定 　 脯氨酸含量采用

茚三酮比色法测定ꎬ将黑果枸杞叶片用 ３％磺基水

杨酸研磨提取ꎬ提取液与茚三酮试剂共热显色后ꎬ
在 ５２０ ｎｍ 波长测定吸光度ꎬ依据标准曲线算出脯氨

酸含量ꎬ单位为 μｇ􀅰ｇ－１[１１]ꎮ
可溶性糖含量运用蒽酮比色法ꎬ以 ８０％乙醇提

取叶片可溶性糖ꎬ提取物与蒽酮试剂反应后ꎬ在 ６２５
ｎｍ 波长下测定吸光度ꎬ根据标准曲线换算出可溶性

糖含量ꎬ单位为 ｍｇ􀅰ｇ－１[１２]ꎮ

图 １　 风沙实验设置的示意图
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１.３.４　 膜脂过氧化指标测定　 丙二醛(ＭＤＡ)含量

作为衡量膜脂过氧化程度的关键指标ꎬ通过硫代巴

比妥酸法测定ꎮ 将叶片匀浆后经离心取上清ꎬ与硫

代巴比妥酸试剂混合沸水浴加热ꎬ冷却后在 ５３２ ｎｍ
和 ６００ ｎｍ 波长处测定吸光度ꎬ进而计算 ＭＤＡ 含量ꎬ
以 ｎｍｏｌ􀅰ｇ－１表示ꎮ
１.３.５　 叶片气孔指标测定 　 在不同风速与胁迫时

长处理后ꎬ使用徕卡 ＤＭ２５００ 生物显微镜(徕卡显微

系统ꎬ中国)对叶片样本进行观测ꎮ 气孔密度测定

需在显微镜特定视野下计数气孔数量ꎬ并结合视野

面积ꎬ计算得出单位面积内的气孔个数ꎮ
１.４　 数据分析

数据采用 Ｅｘｃｅｌ ２０２２ 软件进行初步整理与图表

绘制ꎬ运用 ＳＰＳＳ ２６.０ 统计分析软件对不同处理组

间数据进行显著性差异分析ꎮ 针对各生理指标数

据ꎬ首先进行正态性检验与方差齐性检验ꎬ符合正

态分布且方差齐性的数据ꎬ采用单因素方差分析并

结合邓肯氏新复极差法进行多重比较ꎬ判断不同风

速梯度和胁迫时长下各指标差异是否显著 (Ｐ <
０.０５)ꎻ对于不符合正态分布或方差不齐的数据ꎬ则
采用非参数检验方法 Ｋｒｕｓｋａｌ － Ｗａｌｌｉｓ 检验进行

分析[１３－１４]ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 不同风速和风沙流时长对光合生理指标的影响

净风对光合指标的影响如图 ２ 所示ꎬ随风速增

加ꎬ４ 项指标均呈先升高后降低趋势ꎬ反映出植物气

体交换与水分调节过程存在最优风速阈值ꎮ Ｐｎ 与

Ｇｓ 均在风速 １２ ｍ􀅰ｓ－１ 时达到峰值ꎬ分别为 ３８. ３
μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１和 ０.４８ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎮ Ｃ ｉ 在 １２ ｍ
􀅰ｓ－１时最高ꎬ为 ８.０１ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１ꎮ Ｔｒ 在 ５ ｍ􀅰ｓ－１

时达到最大值ꎬ为 ８.２ ｍｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎮ 整体来看ꎬ
１２ ｍ􀅰ｓ－１左右风速对光合与气孔导度的促进作用

最显著ꎬ而蒸腾作用的敏感风速较低ꎬ体现植物通

过差异化调节气孔行为与生理过程以适应风速变

化的策略ꎮ
风沙流时长对光合指标的影响如图 ３ 所示ꎬ随

着风沙流胁迫时间的增加ꎬＰｎ、Ｇｓ、Ｃ ｉ 和 Ｔｒ 整体呈现

上升趋势ꎮ ２４ ｍｉｎ 组别中ꎬＰｎ、Ｇｓ、Ｃ ｉ 和 Ｔｒ 均高于其

余组别ꎬ分别为 １９.１ μｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１、０.９５ ｍｏｌ􀅰ｍ－２

􀅰ｓ－１、１６.３ μｍｏｌ􀅰ｍｏｌ－１和 １７.７ ｍｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１ꎮ 反

映了黑果枸杞在风沙流复合胁迫(沙粒撞击与气流

作用协同)下的主动适应策略ꎮ 具体来看ꎬＧｓ 的持

续升高表明叶片气孔开放程度随胁迫时间增加而

增强ꎬ这为 Ｃ ｉ 的提升提供了物质基础ꎬ而充足的

ＣＯ２供应直接促进了 Ｐｎ 的提高ꎬ体现了气孔调节对

光合碳同化的驱动作用ꎮ 同时ꎬＴｒ 的同步上升与气

孔开放程度增加一致ꎬ这可能是植物通过增强蒸腾

作用降低叶片温度、减少沙粒撞击导致的过热损

伤ꎬ或通过水分流动促进矿质元素运输以维持生理

代谢的适应性响应ꎮ 在 ２４ ｍｉｎ 胁迫时长内ꎬ未出现

光合指标的下降趋势ꎬ说明此范围内黑果枸杞的光

合机构未受不可逆损伤ꎬ其通过动态调整气孔行为

实现了对风沙流胁迫的有效代偿ꎮ

　 　 注:不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 不同风速对 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃｉ 和 Ｔｒ 的影响
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２.２ 　 不同风速和风沙流时长对抗氧化酶活性的

影响

　 　 不同风速和风沙流时长下 ＳＯＤ 活性变化如图 ４
所示ꎮ 随净风速增加ꎬＳＯＤ 活性呈先升后降趋势ꎬ５
ｍ􀅰ｓ－１组达到峰值 ４２.３ Ｕ􀅰ｇ－１ꎬ显著高于对照组(Ｐ
<０.０５)ꎬ表明适度风速可增强抗氧化酶活性ꎻ风沙

流处理中ꎬ８ ｍｉｎ 组 ＳＯＤ 活性最高为 ３６.２ Ｕ􀅰ｇ－１ꎬ显
著高于 １６ ｍｉｎ 和 ２４ ｍｉｎ 组(Ｐ<０.０５)ꎬ反映了短期

胁迫激发防御响应ꎬ长期作用可能导致酶活性衰

减ꎮ ＳＯＤ 活性的动态变化揭示了黑果枸杞抗氧化

防御系统对风沙胁迫的精准调控ꎮ 净风条件下随

强度梯度呈现的适应性波动体现了适度胁迫对防

御激活的促进与过强胁迫对系统功能的限制ꎻ风沙

流中短期高峰与长期衰减的差异则反映了植物对

胁迫时长的权衡ꎬ通过即时响应与能量分配调整维

持氧化平衡ꎮ 这种时空调节模式是其适应复杂风

沙环境的重要生理策略ꎮ
不同风速和风沙流时长下 ＰＯＤ 活性变化如图

５ 所示ꎮ 在风速梯度下ꎬＰＯＤ 活性随胁迫强度变化

呈波动趋势:净风胁迫下 １５ ｍ􀅰ｓ－１组活性最强ꎬ达
到 ３９.６ Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ꎬ而风沙流胁迫下峰值出现在

１２ ｍ􀅰ｓ－１组ꎬ反映出不同胁迫类型中抗氧化酶的最

优响应阈值存在差异ꎮ 胁迫时长方面ꎬ两类处理下

ＰＯＤ 活性均在 ８ ｍｉｎ 时达到峰值ꎬ分别为 ６３.８ Ｕ􀅰
ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１和 ６５.６ Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ꎬ显著高于其他时

长组(Ｐ<０.０５)ꎬ随后随处理时间延长而下降ꎮ 这表

明短期胁迫可快速激活 ＰＯＤ 介导的氧化防御系统ꎬ
而长期胁迫可能导致酶促反应效率降低或防御机制

图 ３　 不同风沙流时长对 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃｉ 和 Ｔｒ 的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗｉｎｄ ａｎｄ ｓａｎｄ ｆｌｏｗ ｏｎ Ｐｎꎬ Ｇｓꎬ Ｃｉꎬ ａｎｄ Ｔｒ

　 　 注:不同小写字母表示同一胁迫不同风速差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ下同ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｔｒｅｓｓ (Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ４　 不同风速和风沙流时长下 ＳＯＤ 活性变化

Ｆｉｇ.４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄｓ ａｎｄ ｓａｎｄ ｆｌｏｗ ｄｕｒａｔｉｏｎｓ
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过载ꎮ 整体来看ꎬＰＯＤ 活性的“峰值偏移”与“时效

衰减”特征ꎬ体现植物在不同强度、持续时间的胁迫

下ꎬ通过动态调节抗氧化酶活性维持氧化还原平衡

的适应性策略ꎬ其中短期中等强度胁迫的诱导效应

最为显著ꎮ
不同风速和风沙流时长下 ＣＡＴ 活性变化如图 ６

所示ꎮ 风速梯度中ꎬ１２ ｍ􀅰ｓ－１时两类胁迫的 ＣＡＴ 活

性均达到峰值ꎬ分别为 ９.１ Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１和 ８.５ Ｕ􀅰
ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ꎬ反映出中等风速对酶活性的诱导效应最

强ꎮ 胁迫时长方面ꎬ净风胁迫下 ＣＡＴ 活性在 １６ ｍｉｎ
时最高ꎬ为 ９.０ Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１ꎬ显著优于其他组(Ｐ<

０.０５)ꎬ而风沙流胁迫峰值 １０.８ Ｕ􀅰ｇ－１􀅰ｍｉｎ－１出现

在 ８ ｍｉｎ(Ｐ<０.０５)ꎬ显示出不同胁迫类型的最优响

应时间存在差异ꎮ 结果表明ꎬ植物通过动态调节

ＣＡＴ 活性适应环境胁迫ꎬ短期中等强度胁迫可有效

激活抗氧化防御ꎬ过长胁迫时间可能导致酶促反应

效率下降ꎮ
２.３　 不同风速和风沙流时长下渗透调节物质积累

情况

　 　 不同风速和风沙流时长下脯氨酸含量变化如

图 ７ 所示ꎮ １２ ｍ􀅰ｓ－１时两类胁迫的脯氨酸含量达

到峰值ꎬ分别为 ２０７ μｇ􀅰ｇ－１和 ２４５ μｇ􀅰ｇ－１ꎬ显著高于

图 ５　 不同风速和风沙流时长下 ＰＯＤ 活性变化

Ｆｉｇ.５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ＰＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄｓ ａｎｄ ｓａｎｄ ｆｌｏｗ ｄｕｒａｔｉｏｎｓ

图 ６　 不同风速和风沙流时长下 ＣＡＴ 活性变化

Ｆｉｇ.６　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄｓ ａｎｄ ｓａｎｄ ｆｌｏｗ ｄｕｒａｔｉｏｎｓ

图 ７　 不同风速和风沙流时长下脯氨酸含量变化

Ｆｉｇ.７　 Ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄｓ ａｎｄ ｓａｎｄ ｆｌｏｗ ｄｕｒａｔｉｏｎｓ
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其他风速组(Ｐ<０.０５)ꎬ表明中等风速可有效诱导渗

透调节物质积累以抵御胁迫ꎮ １６ ｍｉｎ 时净风与风

沙流处理的脯氨酸含量均为最高ꎬ分别为 １９９ μｇ􀅰
ｇ－１和 ２３１ μｇ􀅰ｇ－１ꎬ显著高于对照及其他时长组(Ｐ<
０.０５)ꎬ反映出短期胁迫可激活脯氨酸合成通路ꎬ长
期胁迫则可能导致调节机制饱和或细胞损伤ꎮ 脯

氨酸的“峰值响应”体现了植物通过动态调控渗透

调节物质适应不同强度环境胁迫的策略ꎬ中等强度

短期胁迫下的积累效应最有利于维持细胞渗透压

平衡ꎮ
可溶性糖含量变化如图 ８ 所示ꎮ 净风胁迫组可

溶性糖含量无显著差异(Ｐ>０.０５)ꎬ而风沙流 １２ ｍ􀅰
ｓ－１组含量最高ꎬ为 ８.０ ｍｇ􀅰ｇ－１ꎬ显著高于对照组(Ｐ
<０.０５)ꎬ表明其对风沙胁迫的响应更敏感ꎮ 净风 ８
ｍｉｎ 组含量(６.４ ｍｇ􀅰ｇ－１)显著高于 ２４ ｍｉｎ 组(４.２
ｍｇ􀅰ｇ－１)ꎬ风沙流 ２４ ｍｉｎ 组(７.８ ｍｇ􀅰ｇ－１)显著高于

对照组(５.１ ｍｇ􀅰ｇ－１)ꎬ反映出净风短期胁迫可能激

发瞬时积累ꎬ而风沙流长期胁迫需维持较高水平以

调节渗透压ꎮ
２.４　 不同风速和风沙流时长对膜脂过氧化程度的

影响

　 　 ＭＤＡ 含量变化如图 ９ 所示ꎮ 净风胁迫中ꎬ１２ ｍ

􀅰ｓ－１时达到峰值 ７.６ ｎｍｏｌ􀅰ｇ－１ꎬ显著高于对照组(Ｐ
<０.０５)ꎬ反映出中等风速可能引发氧化应激突破阈

值ꎻ风沙流胁迫下ꎬ８ ｍ􀅰ｓ－１时最高ꎬ为 ９.４ ｎｍｏｌ􀅰
ｇ－１ꎬ显示较低风速即可诱导膜脂过氧化加剧ꎬ与风

沙流的机械损伤协同作用相关ꎮ 胁迫时长方面ꎬ两
类处理的 ＭＤＡ 含量均随时间延长持续上升ꎬ净风

和风沙流 ２４ ｍｉｎ 组最高ꎬ分别为 ７.８ ｎｍｏｌ􀅰ｇ－１和７.９
ｎｍｏｌ􀅰ｇ－１ꎬ表明长期胁迫导致氧化损伤渐进积累ꎬ
抗氧化系统防御能力随胁迫持续而衰减ꎮ ＭＤＡ 含

量的“风速阈值响应”与“时间累积效应”揭示了不

同胁迫类型下膜脂过氧化的启动强度与损伤进程

差异ꎬ中等强度短期胁迫可能触发保护性反应ꎬ而
长期胁迫则加剧细胞氧化损伤ꎮ
２.５ 　 不同风速和风沙流时长对叶片气孔指标的

影响

　 　 不同风速下叶片气孔指标统计情况如表 １ 所

示ꎮ 在净风条件下ꎬ叶片上表皮气孔密度在风速为

５ ｍ􀅰ｓ－１时最高ꎬ达 ５ ２１６ 个􀅰ｍｍ－２ꎻ下表皮气孔密

度在风速 １２ ｍ􀅰ｓ－１时为 ３ ３６８ 个􀅰ｍｍ－２ꎮ 在风沙

流条件下ꎬ上表皮气孔密度在风速 ５ ｍ􀅰ｓ－１ 时为

３ ９８６个􀅰ｍｍ－２ꎬ下表皮气孔密度在风速 １２ ｍ􀅰ｓ－１

时达到 ４ ５８１ 个􀅰ｍｍ－２ꎮ

图 ８　 不同风速和风沙流时长下可溶性糖含量变化

Ｆｉｇ.８　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄｓ ａｎｄ ｓａｎｄ ｆｌｏｗ ｄｕｒａｔｉｏｎｓ

图 ９　 不同风速和风沙流时长下 ＭＤＡ 含量变化

Ｆｉｇ.９　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄｓ ａｎｄ ｓａｎｄ ｆｌｏｗ ｄｕｒａｔｉｏｎｓ
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　 　 不同胁迫时间下气孔指标统计情况如表 ２ 所

示ꎮ 净风胁迫下ꎬ叶片上表皮气孔密度在 ８ ｍｉｎ 时

达到 ３ ３５７ 个􀅰ｍｍ－２ꎬ为该条件下的较高值ꎻ下表皮

气孔密度在 ８ ｍｉｎ 时为 ４ ３９０ 个􀅰ｍｍ－２ꎮ 风沙流胁

迫下ꎬ上表皮气孔密度在 ８ ｍｉｎ 时为 ３ ８７９ 个􀅰
ｍｍ－２ꎬ下表皮气孔密度在 １６ ｍｉｎ 时达到 ３ ８１７ 个

􀅰ｍｍ－２ꎮ
试验期间及试验后黑果枸杞植株的状态相对

稳定ꎮ 在模拟风沙胁迫处理过程中ꎬ所有黑果枸杞

植株均未出现严重萎蔫、落叶或死亡现象ꎬ处理后

次日仍保持正常生理活动ꎬ确保了光合、抗氧化酶

等指标测定的有效性ꎮ 试验结束后ꎬ对照组与各处

理组植株均继续存活ꎬ未观察到不可逆损伤ꎬ表明

其在模拟风沙胁迫条件下具有较强的耐受性和恢

复能力ꎮ

表 １　 不同风速下叶片气孔指标统计情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａ ｉｎｄｅｘｅｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ
ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄｓ

胁迫类型
Ｔｙｐｅ

风速
Ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄ
/ (ｍ􀅰ｓ－１)

上表皮气孔密度
/ (个􀅰ｍｍ－２)

Ｅｐｉｃｕｔｉｃｌｅ
ｓｔｏｍａｔａｌ
ｄｅｎｓｉｔｙ

/ (ＰＣＳ􀅰ｍｍ－２)

下表皮气孔密度
/ (个􀅰ｍｍ－２)
Ｈｙｐｏｃｕｔｉｃｌｅ
ｓｔｏｍａｔａｌ
ｄｅｎｓｉｔｙ

/ (ＰＣＳ􀅰ｍｍ－２)

净风
Ｎｏｎ￣ｓａｎｄ￣
ｄｒｉｖｉｎｇ

０ ２８７９ ２７１３
５ ５２１６ ２９１６
８ ３６２７ １８７５
１２ ３０７６ ３３６８
１５ ２４６８ ２２８７

风沙流
Ｗｉｎｄ￣ｓａｎｄ

ｆｌｏｗ

０ ２８７９ ２７１３
５ ３９８６ ４１２８
８ ２８５４ ９６８
１２ ３７２１ ４５８１
１５ ２８１７ ３１７８

表 ２　 不同胁迫时间下气孔指标统计情况

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ
ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅｓ

胁迫类型
Ｔｙｐｅ

时间
Ｔｉｍｅ / ｍｉｎ

上表皮气孔密度
/ (个􀅰ｍｍ－２)

Ｅｐｉｃｕｔｉｃｌｅ
ｓｔｏｍａｔａｌ
ｄｅｎｓｉｔｙ

/ (ＰＣＳ􀅰ｍｍ－２)

下表皮气孔密度
/ (个􀅰ｍｍ－２)
Ｈｙｐｏｃｕｔｉｃｌｅ
ｓｔｏｍａｔａｌ
ｄｅｎｓｉｔｙ

/ (ＰＣＳ􀅰ｍｍ－２)

净风
Ｎｏｎ￣ｓａｎｄ￣ｄｒｉｖｉｎｇ

０ ２８７９ ２７１３
８ ３３５７ ４３９０
１６ ３２１６ ３３６８
２４ ３１７５ ３１８７

风沙流
Ｗｉｎｄ￣ｓａｎｄ

ｆｌｏｗ

０ ２８７９ ２７１３
８ ３８７９ ２６８４
１６ ３７５１ ３８１７
２４ ３２８１ ３１５９

３　 讨　 论

本研究通过模拟净风与风沙流胁迫揭示了黑

果枸杞对风沙环境的适应性调节机制ꎮ 在光合生

理层面ꎬ净风胁迫下 Ｐｎ、Ｇｓ 等指标呈先升后降趋势ꎬ
１２ ｍ􀅰ｓ－１风速为促进气体交换的最优阈值ꎬ这与适

度风速加速叶片边界层更新、提升 ＣＯ２供应效率直

接相关[１５－１６]ꎻ而风沙流胁迫中ꎬ尽管沙粒撞击造成

叶片机械损伤ꎬＰｎ、Ｇｓ 仍随胁迫时间延长持续上升ꎬ
反映了黑果枸杞通过增强气孔开放或光合机构代

偿机制应对复合胁迫的主动适应[１７－１８]ꎮ Ｔｒ 在低风

速下即达到峰值ꎬ体现其水分调节策略对风速变化

的敏感性ꎬ是维持气孔功能与防止过度失水的权衡

结果[１９－２０]ꎮ
抗氧化酶系统的响应呈现显著的“胁迫强度－

时间”依赖性ꎮ 短期轻度胁迫可快速激活自由基清

除机制ꎬ但长期胁迫下酶活性衰减ꎬ这与活性氧

(ＲＯＳ)过度积累导致的酶结构损伤或能量代谢失

衡密切相关[２１－２３]ꎮ ＰＯＤ 与 ＣＡＴ 在不同胁迫类型中

表现出特异性阈值差异ꎬ反映出酶促防御路径对机

械损伤(风沙流)与纯气流胁迫(净风)的功能优先

级分化ꎬ而这种动态调节依赖抗氧化酶的协同作用

与功能分工ꎬ实现对复杂胁迫的精细化响应[２４－２６]ꎮ
渗透调节物质的积累呈现胁迫强度依赖性的

非线性特征ꎮ 脯氨酸在中等胁迫强度下积累最显

著ꎬ其作为相容性溶质与 ＲＯＳ 清除剂的双重功能是

渗透保护的核心机制[２７]ꎮ 可溶性糖在风沙流长期

胁迫中维持高积累ꎬ既作为能量储备应对光合效率

波动ꎬ又发挥细胞膜保护作用ꎻ而净风胁迫下其含

量无显著变化ꎬ表明纯气流胁迫的渗透调节需求较

低ꎬ凸显风沙流复合胁迫对植物生理的更强干

扰[２８]ꎮ 风沙流胁迫下 ＭＤＡ 在低风速即显著升高ꎬ
与沙粒撞击导致的细胞膜物理损伤协同加剧脂质

过氧化ꎮ 气孔密度的“风速依赖性两极分化”则是

植物通过调整分布(如减少上表皮暴露)平衡气体

交换与机械防护的关键策略ꎮ

４　 结　 论

(１)光合生理适应性:黑果枸杞对净风胁迫存

在显著“适度风速促进效应”ꎬ１２ ｍ􀅰ｓ－１风速下 Ｐｎ、
Ｇｓ 和 Ｃ ｉ 达最优水平ꎬ体现了适度风速对气体交换

的促进作用ꎻＴｒ 在低风速下即达到峰值ꎬ反映出水

分调节对风速变化的敏感性ꎮ 风沙流胁迫中ꎬ光合
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指标随时间延长持续上升ꎬ２４ ｍｉｎ 时达到最高值ꎬ
表明其通过增强气孔功能形成应对沙粒机械损伤

的代偿机制ꎮ
(２)抗氧化防御策略:抗氧化酶活性呈现“短期

激活－长期抑制”的动态模式ꎬ不同酶对胁迫强度和

类型存在响应阈值差异ꎮ 净风胁迫下 ＳＯＤ 在轻度

风速下活性最高ꎬ风沙流中 ＳＯＤ 短期(８ ｍｉｎ)激活

效应显著ꎻＰＯＤ 和 ＣＡＴ 则在短期中等强度胁迫(净
风 １２ ｍ􀅰ｓ－１、风沙流 ８ ｍｉｎ)下活性最强ꎬ长期胁迫

(≥１６ ｍｉｎ)则因氧化损伤累积导致酶活性下降ꎮ
(３)渗透调节机制:渗透调节物质积累具有胁

迫依赖性特征ꎮ 脯氨酸在中等强度胁迫下积累最

显著ꎬ发挥渗透保护与 ＲＯＳ 清除双重作用ꎻ可溶性

糖对风沙流胁迫响应更敏感ꎬ长期胁迫中维持高积

累以稳定细胞渗透压ꎬ而净风胁迫下其含量无显著

变化ꎬ体现了二者对不同胁迫类型的特异性调控ꎮ
(４)膜脂过氧化与气孔响应:中等强度风速触

发膜脂过氧化阈值ꎬ风沙流因沙粒机械损伤在较低

风速下即加剧脂质过氧化ꎻ长期胁迫下 ＭＤＡ 持续

升高ꎬ反映了抗氧化防御能力衰减ꎮ 气孔密度随风

速和时间呈现特异性分布调整ꎬ通过减少上表皮暴

露和优化下表皮开放等策略ꎬ实现机械防护与气体

交换的动态平衡ꎮ
综上ꎬ黑果枸杞通过光合功能优化、抗氧化系

统激活、渗透物质积累及气孔行为调整的协同机

制ꎬ形成对风沙胁迫的分级响应策略:短期中等强

度胁迫诱导积极防御ꎬ长期高强度胁迫则导致氧化

损伤累积ꎮ 该研究为干旱区风沙生境中黑果枸杞

的生态适应性评价及抗逆品种筛选提供了理论
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