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海岸黑松和紫穗槐对间歇强净风和风沙流吹袭的生理
响应机制

周瑞莲∗，逄金强，宋　 玉
鲁东大学生命科学学院， 烟台　 ２６４０２５

摘要： 以海岸防风固沙优势树种紫穗槐（Ａｍｏｒｐｈａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ Ｌｉｎｎ）和黑松（Ｐｉｎｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ Ｐａｒｌ）为研究对象，利用野外便携式沙风

洞用间歇风吹模拟自然阵风，通过分析间歇强净风（１８ｍ ／ ｓ）和强风沙流（１７２．９３ｇ ｃｍ－１ ｍｉｎ－１）吹袭过程中和风后恢复中，两树种

叶片膜脂过氧化产物含量、抗氧化酶活力、渗透调节物含量的变化，以探讨其对自然阵风吹袭响应机制及自愈修复生理机制。
结果表明，自然状况下，紫穗槐和黑松叶片相对含水量（ＲＷＣ）相近，但抗氧化酶活力及种类和渗透调节物含量及种类上存在差

异。 紫穗槐叶片丙二醛含量（ＭＤＡ）、脯氨酸含量及过氧化氢酶（ＣＡＴ）和过氧化物酶（ＰＯＤ）活力分别较黑松高 ９３．３％、７８．６％、
１１８．８％、６．５ 倍。 而黑松可溶糖含量和超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活力较紫穗槐高 １１１．５％和 ２８．２％。 在间歇净风和风沙流处理中，
随着风吹袭次数增多，黑松叶片 ＲＷＣ 趋于小幅降低，可溶性糖含量及 ＰＯＤ、ＳＯＤ、ＣＡＴ 活力呈小幅波动式变化；紫穗槐叶片

ＲＷＣ 大幅下降，伴随着脯氨酸含量，ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＳＯＤ 活力大幅增高和 ＭＤＡ 含量下降。 在风吹袭中，叶片抗氧化酶活力和渗透

调节含量的变化与叶片含水量变化密切相关。 在风吹袭处理后的恢复期，黑松叶片 ＭＤＡ、可溶性糖、脯氨酸含量和 ＣＡＴ 活力下

降，但叶片一直维持较高可溶性糖含量和 ＳＯＤ 活力；而紫穗槐伴随叶片 ＲＷＣ 回升，而 ＭＤＡ、可溶性糖、脯氨酸含量下降和

ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＳＯＤ 活力的增高。 研究表明，风吹袭引发叶片水分亏缺成为启动植物对缺水补偿机制的诱导因子（自愈修复）。 在

风吹袭中增高的渗透调节物通过提高细胞吸水力为自愈修复提供物质基础，而抗氧化酶通过抑制膜脂过氧化、维护膜的完整性

和弹性为自愈修复提供生理保护。 因此，渗透调节和抗氧化酶通过维护水分平衡和氧自由基代谢平衡而在抗风生长和自愈修

复中起重要生理保护作用。
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ｐｒｏｌｉｎｅ ｍｉｇｈｔ ｐｒｏｖｉｄｅ ｍａｔｅｒｉａｌｓ ｆｏｒ ｓｅｌｆ⁃ｈｅａｌｉｎｇ ｂｙ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｃｅｌｌ ｗａｔｅｒ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ， ｗｈｉｌｅ ａｎｔｉｏｘｉｄａｓｅｓ ｐｌａｙｅｄ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｒｏｌｅ ｉｎ ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎ， ｔｈｕｓ ｍａｉｎｔａｉｎｉｎｇ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｉｎｔｅｇｒｉｔｙ ａｎｄ ｅｌａｓｔｉｃｉｔｙ
ｆｏｒ ｓｅｌｆ⁃ｈｅａｌｉｎｇ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｓｅｌｆ⁃ｈｅａｌｉｎｇ ｉｓ ｔｈｅ ｋｅｙ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄａｐｔａｔｉｖｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｆｏｒ ｔｈｅ ｔｗｏ ｔｒｅｅｓ ｔｏ ａｄｊｕｓｔ ｔｏ ｔｈｅ
ｉｎｔｅｒｖａｌｓ ｏｆ ｓｔｒｏｎｇ ｓｅａ ｗｉｎｄ ｂｌｏｗｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏａｓｔ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｉｎｔｅｒｖａｌ ｗｉｎｄ ｂｌｏｗｉｎｇ ａｎｄ ｄｒｉｆｔ ｂｌｏｗｉｎｇ； ｓａｎｄ⁃ｆｉｘｉｎｇ ａｎｄ ｗｉｎｄ⁃ｒｅｓｉｓｔａｎｔ； ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ； Ｐｉｎｕｓ
ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ Ｐａｒｌ； Ａｍｏｒｐｈａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ Ｌｉｎｎ； ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ ｓｙｓｔｅｍ

陆、海、风三种介质相互作用形成了海岸风沙环境，其大风及强海风常常使植株遭受机械损伤，尤其是携

带高能沙粒的风沙流气流［１］，其对植物的损害程度要比净风强数倍到数十倍［２］。 风沙流吹袭在引发植物机

械损伤和磨蚀危害外，还可引发组织脱水并迅速导致那些耐受力较弱植物的生长衰退直至死亡［１—３］。 因此，
风沙环境与干旱、盐碱、高温环境一样，都属于极端环境，风沙流吹袭也是一种环境胁迫［１］。 然而在海岸风沙

环境却生活着一些可抵御海风和风沙流胁迫的防风固沙树种。 关于防风树种是如何忍受风沙流吹袭而生存、
其生存对策及抗风生长生理机制、风沙流吹袭后恢复生长的自愈修复生理调节，目前尚不清楚。

关于植物对逆境胁迫的生理适应机制研究发现，低温［４］、干旱［５—７］、盐碱［８—９］、沙埋［１０—１１］等环境胁迫均引

发植物叶片细胞失水而导致渗透胁迫。 一方面，渗透胁迫引发活性氧自由基积累并破坏氧自由基代谢平衡，
引起细胞膜脂过氧化，但同时积累的活性氧自由基可激活体内抗氧化防御系统，增强抗氧化酶活力（ＳＯＤ、
ＣＡＴ、ＰＯＤ 等）、抑制氧自由基积累、防止膜脂过氧化并及时修复受损细胞［４—５］。 另一方面，渗透胁迫会使植物

快速积累一些小分子渗透调节物质（可溶性糖、脯氨酸、甜菜碱）降低水势，维护膨压，进行渗透调节［１２—１４］。 因

此，低温、干旱、盐碱和沙埋胁迫下，植物渗透调节功能和抗氧化酶防御功能在植物抗逆生理中起重要作用。
另外，植物不仅对逆境胁迫具有较强的生理适应调控作用， 而且在胁迫解除后还具有较强的生理调控可塑

性。 研究发现，在反复干旱复水处理中，差巴嘎蒿［１４—１５］、节节麦［１６］、小冠花［１７］ 叶片含水量在干旱胁迫时下

降，恢复供水后上升，同时其叶片 ＭＤＡ 和脯氨酸含量及 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活力在干旱胁迫中增加，在复水后下

降并恢复到对照。 研究认为，植物对缺水有很强的补偿性，对干旱胁迫造成的损伤具有较高的自愈修复能

力［１０，１６］和抗逆生理可塑性。 但目前尚不清楚防风固沙植物是如何面对自然强阵风吹袭， 其抗氧化酶保护系

统和渗透调节物是否参与其强风吹袭后细胞的自愈修复。

７９１　 １ 期 　 　 　 周瑞莲　 等：海岸黑松和紫穗槐对间歇强净风和风沙流吹袭的生理响应机制 　
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目前关于植物对风和风沙流吹袭的响应机制已有一些报道。 人们研究发现，风沙吹袭不仅影响地上部枝

系构型、枝叶形态与组织［１８—１９］，而且还通过影响大气温湿度和空气流动，影响植物气孔调节作用［２０—２１］，以及

抗逆生理代谢［２２—２３］。 研究发现，强风沙流吹袭造成霸王［２２］、樟子松［２３］、玉米［２４］叶片 ＲＷＣ 下降、膜脂过氧化

加剧和细胞膜受损。 同时风吹袭还引发植物 ＰＯＤ 活力和可溶性糖、脯氨酸含量的增加以减轻细胞膜伤害，维
持细胞正常膨压［２２—２４］。 而目前就风和风沙流的研究内容，则主要集中在对植物的伤害结果及单次风和风沙

流吹袭过程中引发的生理变化及适应机制，而对多次风沙流吹袭对植物抗逆生理的影响、及风后植物修复机

制尚未研究。 就研究方法，人们利用野外调查法获得风沙流吹袭对植物形态和植被物种丰富度、植被盖度影

响的结果［９，２５］；或通过风扇和鼓风机吹袭处理获得风伤害结果［１９，２６］；或通过风沙洞法定量研究风速大小与植

物生理代谢变化的关系［２０—２４］。 由于风沙洞法能定量控制风速可真实模拟自然风环境而被应用［２０—２４］。 但目

前用风沙洞法对植物的研究仅限于揭示不同风速风和风沙流吹袭过程中植物生理变化与其抗风力关系，而尚

不了解风沙流处理后植物恢复生长的修复机制。
紫穗槐（Ａｍｏｒｐｈａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ Ｌｉｎｎ．豆科落叶灌木）和黑松（Ｐｉｎｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ Ｐａｒｌ．常绿乔木）为两个不同科属树

种。 但均抗海风、耐干旱、抗风沙流是海岸防风林带建设的重要首选树种［２７］。 对两防风树种抗逆生理机制研

究发现，黑松幼苗在一定海水浓度范围和胁迫时间内 ＭＤＡ 含量、ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 活力增高［２８—２９］。 紫穗槐在干旱

胁迫下，随干旱胁迫强度的增加，其叶片脯氨酸、 ＭＤＡ 含量和相对电导率增大［３０—３１］。 可见渗透调节作用和

抗氧化酶保护系统参与了两树种抗盐、抗旱生理调控作用。 由于不同胁迫环境作用于植物时都会发生渗透胁

迫［３２］， 而风沙流胁迫常引发叶片大量失水［２３—２４，３２］，目前尚不清楚在风吹袭中抗氧化酶保护系统和渗透调节

是否参与了防风固沙植物抗脱水和抗风生长的生理调节，以及风后恢复生长的自愈修复生理调节。
本研究以黑松和紫穗槐为材料，利用野外便携式沙风洞用间歇风吹模拟自然阵风，通过测定在强风

（１８ｍ ／ ｓ）净风吹袭和风沙流吹袭过程中及吹袭后 ２４ｈ 恢复期两树种叶片 ＲＷＣ、膜脂过氧化产物含量（ＭＤＡ）、
渗透调节物含量（脯氨酸、可溶性糖）、抗氧化保护酶（ＣＡＴ、ＰＯＤ、ＳＯＤ）活力等指标的变化，以探讨两树种对自

然强阵风吹袭的生理响应规律，探讨生理可塑性在自愈修复和适应自然阵风吹袭中作用。 通过对比两不同科

属植物形态、生物学特性、抗逆生理指标变化的差异揭示植株形态与生理变化在抗风中作用。 该研究不仅可

以拓展极端环境植物逆境生理生态学研究领域，而且研究成果可极大地丰富沙漠生态学和沙漠化防治学的理

论，而且对于抗风和耐风沙流植物的筛选和培育具有一定理论指导意义。

１　 材料与方法

１．１　 试验地概况：
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，空气湿润，气候温和。 年平均降水量为 ６５１．９ｍｍ，主要集中在 ７—８ 月；年平均气温 １１．８℃，最热月为 ８ 月

（２４．６℃）；年平均相对湿度 ６８％；年平均风速内陆地区 ３—４ｍ ／ ｓ，沿海地区 ４—６ｍ ／ ｓ。 烟台沿海防护林自然保

护区是我国第一个以沿海基干林带为主要森林生态系统，黑松和紫穗槐是烟台地区沙质海岸基干林带的主要

造林树种。
１．２　 材料培养：

黑松苗购置于山东乳山市桑行埠村黑松苗圃。 紫穗槐苗购置于烟台苗圃。 所需试验材料在试验前一年

秋季（２０１７ 年 １１ 月）从苗圃公司购买。 购买的株高 ４０ｃｍ 黑松（主茎粗 ２ｃｍ）和紫穗槐（主茎粗 １．５ｃｍ）幼苗用

盆栽法培养在鲁东大学生命科学学院生物园中越冬以排除移栽带来的伤害并获得生长健壮的幼苗。
具体操作为，将幼苗分别移栽在 ３０ｃｍ×３０ｃｍ×２５ｃｍ（直径×直径×高）的花盆中。 花盆中土取自生物园土

壤表土和西泊子海岸沙地的沙子，并按 ２∶１ 比例混匀成沙土装入各盆中，以保证各盆中土质一致和接近黑松

和紫穗槐原生长地的沙质土壤。 在生物园试验地平行挖四行宽 ３０ｃｍ 深度 ２５ｃｍ 的沟，将花盆摆放在深沟中，
用周围的土填充盆间隙，并拍实盆周围的土。 移栽后马上给花盆注满水，在冬季和春季定时给花盆浇水，并清

８９１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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除盆内外杂草。
１．３　 风吹试验设计

为了适应 ７０ｃｍ 高风沙洞风吹装置，在风吹处理前一晚，从试验地中挑选生长势，株高基本一致（约
５０ｃｍ）的盆栽黑松和紫穗槐幼苗，将其从试验地各挖出 １２ 盆（对照、净风处理组、风沙流处理组各 ４ 盆）搬到

实验室，各盆浇等量水。 同时对花盆做标记，以利于同盆植物进行连续间歇风吹试验。 另外，对植株做标记，
在植株茎秆 ４ ／ ５ 和 ２ ／ ５ 处进行标记作为取样区域。

风吹处理分为净风吹袭和风沙流吹袭，净风吹即风吹袭中没有沙粒，风沙流吹袭即在风吹袭中加入了沙

粒。 风吹强度设为大风（１８ ｍ ／ ｓ）相当于 ８ 级风，１８ｍ ／ ｓ 风沙流强度为 １７２．９３ｇ ｃｍ－１ ｍｉｎ－１。 风吹设备为野外便

携式沙风洞（专利号：ＺＬ ２００８ １０１８２２０７Ｘ）。 间歇风吹袭处理，由于植物对胁迫的生理响应较快，同时日间不

同时间植物生理代谢不同，故间歇风吹袭采用在每天同一时间进行以排除植物生理影响。 风吹袭时将标记的

花盆放入风沙洞中，在第一天早 ８：００ 用净风或风沙流（１８ｍ ／ ｓ）吹袭 ２０ｍｉｎ 后，将花盆从风沙洞中取出、浇水、
置生物园自然环境下恢复 ２４ｈ，在第二天、第三天早 ８：００ 重复该过程。 每个处理 ４ 个重复，每个重复为一盆

幼株，每盆含 ２ 株幼树。
１．４　 试验取材及试验方法

取样时间和顺序， 第一天早 ７：００ 从不同处理组植株上取样记为处理前，在 ８：００ 进行净风和风沙流吹袭

２０ｍｉｎ 后取样记为第一次风吹；在随后的第二天、第三天、第四天早 ７：００ 点取样分别记为恢复期 １、恢复期 ２、
恢复期 ３；在早 ８：００ 进行净风和风沙流吹袭 ２０ｍｉｎ 后取样分别记为第二次风吹和第三次风吹。 试验取材均在

风吹袭处理前（７：００）、处理后（８：２０），在植株采集样品区域用剪刀剪取叶片。 一部分叶片快速包裹放到液氮

中固定，带回实验室保存在超低温冰箱中，用于抗氧化酶活力、渗透调节物含量、丙二醛含量的测定；另一部分

立刻测定叶片 ＲＷＣ。 各生理指标的测定重复 ５ 次以上。
酶液提取是在 ４ ℃条件下进行的，准确称取 １．５ ｇ 液氮固定的叶片于预冷研钵中，加入酶提取液（ｐＨ 值＝

７．８ 磷酸缓冲液），冰浴上研磨成匀浆，在 １５０００ ｒ ／ ｍｉｎ ４ ℃条件下离心 １５ ｍｉｎ，上清液用于抗氧化酶活力和脯

氨酸、可溶性糖和 ＭＤＡ 含量的测定。
采用愈创木酚法测定 ＰＯＤ 活性［３３］；采用氮蓝四唑（ＮＢＴ）光还原法测定 ＳＯＤ 活性［３４］；采用过氧化氢⁃碘

量法测定 ＣＡＴ 活力［３５］。 采用茚三酮比色法测定游离脯氨酸含量［３３］、采用蒽酮法测定可溶性糖含量［３３］、采用

硫代巴比妥酸法测定 ＭＤＡ 含量［３３］、采用称重法测定相对含水量［３３］。
１．５　 数据处理

实验数据采用 ３ 个以上重复的平均值±标准差（ｍｅａｎ±ＳＤ）。 应用 ＳＰＳＳ ２０ 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）比较不同处理间的差异显著性。

２　 结果与分析

２．１　 间歇风吹对黑松和紫穗槐叶片 ＲＷＣ 的影响

自然状态下，紫穗槐和黑松叶片 ＲＷＣ 差异不显著，但在间歇风吹袭处理中，叶片 ＲＷＣ 差异显著（Ｐ＜
０．０５），尤其在第三次风沙流吹袭后，黑松叶片 ＲＷＣ 较紫穗槐高 ６３．８％。

两树种在间歇风吹袭处理中叶片 ＲＷＣ 变化不同（图 １）。 黑松叶片 ＲＷＣ 随着净风吹袭次数的增多变化

较小，随风沙流吹袭次数增多呈小幅下降趋势，并且风吹袭和恢复期叶片 ＲＷＣ 差异不明显，但风沙流吹袭组

叶片 ＲＷＣ 与对照差异显著（Ｐ＜０．０５）（图 １）。 随着净风和风沙流吹袭次数的增多，紫穗槐叶片 ＲＷＣ 显著下

降，并均与对照差异显著（Ｐ＜０．０５），其中风沙流吹袭叶片 ＲＷＣ 下降幅度显著大于净风吹袭，而且叶片 ＲＷＣ
在风吹袭时下降，在恢复期上升，且两者叶片 ＲＷＣ 差异显著（Ｐ＜０．０５）（图 １）。 如，在第二、第三次净风吹袭

中叶片 ＲＷＣ 较之前处理分别降低 ９．１％和 １６．５％、恢复期增加 ９．６％和 １５．３％；在第二、第三次风沙流吹袭中叶

片 ＲＷＣ 较之前处理降低 ３０．５％和 ３８．２％、恢复期增加 ４１．６％和 ５７．２％。
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图 １　 间歇风吹处理中黑松和紫穗槐叶片 ＲＷＣ 变化
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不同小写字母表示同一种风吹袭下，间歇风吹处理间之间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 间歇风吹对黑松和紫穗槐叶片膜脂过氧化的影响

自然状态和间歇风吹袭后，紫穗槐叶片 ＭＤＡ 含量均高于黑松，且两者差异显著（Ｐ＜０．０５）（图 ２）。 自然

状况下，紫穗槐叶片 ＭＤＡ 含量较黑松高 ９３．３％，在间歇风吹袭后紫穗槐叶片 ＭＤＡ 含量较黑松高 ７８．４３％。
两树种在间歇风吹袭中叶片 ＭＤＡ 含量变化趋势相同，均表现为在第一次风吹袭时增高，并与对照差异

显著（Ｐ＜０．０５），在随后风吹袭中趋于下降。 在间歇净风和风沙流吹袭中，叶片 ＭＤＡ 含量在风吹袭时上升，在
恢复期下降（图 ２）。 如，在第二、第三次间歇风沙流处理时，黑松叶片 ＭＤＡ 含量在风吹袭中分别增加 １５．１％、
３６．１％，在恢复期分别下降 ３７．７％、２６．９％；紫穗槐叶片 ＭＤＡ 含量在风吹袭中分别增加 １６．７％、１３．９％，在恢复

期分别下降２８．２％、２２．４％。 而且，风吹袭和恢复期叶片 ＭＤＡ 差异显著（Ｐ＜０．０５）。 所不同的是，黑松风沙流

吹袭组叶片 ＭＤＡ 含量高于净风吹袭，而紫穗槐风沙流吹袭组叶片 ＭＤＡ 含量低于净风吹袭组。 该结果与对

玉米［２４］和霸王［２２］的研究一致，研究发现，随着风沙流吹袭强度的增大，叶片 ＭＤＡ 含量趋于下降［１２，１５］。
２．３　 间歇风吹对黑松和紫穗槐叶片渗透调节物含量的影响

自然状态和间歇风吹袭后，黑松叶片可溶性糖含量均高于紫穗槐，且两者差异显著（Ｐ＜０．０５）。 自然状态

下黑松叶片可溶性糖含量较紫穗槐高 １１１．５％，净风吹袭下黑松叶片平均可溶性糖含量较紫穗槐高 ７６．１％，风
沙流吹袭下高 ９４．８％（图 ３）。

两树种在间歇风吹袭中叶片可溶性糖含量变化趋势略相似。 随净风和风沙流吹袭次数增多，黑松叶片可

溶性糖含量呈波动式变化，并在风吹袭时上升，在恢复期下降，但可溶性糖含量一直维持较高（图 ３）。 而紫穗

槐叶片可溶性糖含量随净风和风沙流吹袭次数增多呈小幅增加，并在风吹袭时上升，在恢复期下降，但可溶性

糖含量一直较低。 如，第二、第三次间歇净风吹袭中，黑松叶片可溶性糖在风吹袭中分别增加 ３．９％、８．２％，在
恢复期分别下降 ３．２％、１４．２％；紫穗槐叶片可溶性糖在风吹袭中分别增加 ２８．９％、３２．２％，在恢复期分别下降

２０．３％、２４．６％。 而且净风处理组和风沙流处理组叶片可溶性糖含量差异明显（Ｐ＜０．０５）。
在自然状态和间歇吹袭后，紫穗槐和黑松叶片脯氨酸含量差异显著（Ｐ＜０．０５）。 自然状况下，紫穗槐叶片
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图 ２　 间歇风吹处理中黑松和紫穗槐叶片 ＭＤＡ 含量的变化
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图 ３　 间歇风吹处理中黑松和紫穗槐叶片可溶性糖含量的变化
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脯氨酸含量较黑松高 ７８．６％，在间歇风吹袭中，紫穗槐叶片平均脯氨酸含量在净风吹袭后较黑松高 ２４９．３％，
在风沙流吹袭后较黑松高 １８９．５％（图 ４）。
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两树种在间歇风吹袭中叶片脯氨酸含量变化趋势明显不同。 随净风和风沙流吹袭次数增多，黑松叶片脯

氨酸含量先小幅降低而后平稳，其中净风和风沙流吹袭导致叶片平均脯氨酸含量较对照分别下降 ４０．５％、
２８．６％，并与对照差异显著（Ｐ＜０．０５），其叶片脯氨酸含量仅在净风吹袭时上升，在恢复期略下降（图 ４）。 而紫

穗槐叶片脯氨酸含量随净风和风沙流吹袭次数增多呈增加趋势，并与对照差异显著（Ｐ＜０．０５），叶片脯氨酸含

量在风吹袭中增加，在恢复期下降，且两者间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 如，在第二次间隙净风吹袭中，黑松叶片脯

氨酸在风吹袭中增加 １６．０％，在恢复期下降 ３３．６％；紫穗槐叶片脯氨酸在风吹袭中增加 ４９．９％，在恢复期下降

２８．５％。 但值得注意，在第三次净风和风沙流处理后的恢复期黑松和紫穗槐叶片脯氨酸均增高。

图 ４　 间歇风吹下黑松和紫穗槐叶片脯氨酸含量的变化
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２．４　 间歇风吹对黑松和紫穗槐叶片抗氧化酶活力的影响

自然状态下，紫穗槐和黑松叶片 ＰＯＤ 活力差异显著，紫穗槐叶片 ＰＯＤ 活力较黑松高 ６．５ 倍（Ｐ＜０．０５）
（图 ５）。 间歇风吹后两树种叶片平均 ＰＯＤ 活力差异加大，如，在净风和风沙流吹袭后紫穗槐叶片平均 ＰＯＤ
活力较黑松高 ２０ 倍、１１ 倍（图 ５）。

两树种在间歇风吹袭中叶片 ＰＯＤ 活力变化趋势明显不同。 随净风和风沙流吹袭次数增多，黑松叶片

ＰＯＤ 活力呈现出波动式变化，且低于对照（净风吹袭），其 ＰＯＤ 活力在风吹袭中下降，在恢复期升高。 而紫穗

槐随净风和风沙流吹袭次数增多，其叶片 ＰＯＤ 活力呈增加趋势（尤其是净风吹袭），高于对照，且与对照差异

显著（Ｐ＜０．０５），叶片 ＰＯＤ 活力在风吹袭和恢复期均增高（图 ５）。 如，在第二、第三次间隙净风吹袭中，黑松叶

片 ＰＯＤ 活力在风吹袭中下降 ４．５％和 ２０．３％，在恢复期增加 １１．１％和 ６．９％；紫穗槐叶片 ＰＯＤ 活力在风吹袭中

增加 ３．９％和 ２３．９％，在恢复期增加 １３．１％和 ２２．２％。
自然状态下，紫穗槐叶片 ＣＡＴ 活力较黑松高 １１８．８％，间歇风吹袭中，两树种叶片 ＣＡＴ 活力差异加大，两

者差异显著（Ｐ＜０．０５）（图 ６）。 经间歇净风和风沙流吹袭的紫穗槐叶片平均 ＣＡＴ 活力较黑松高 ５８０．７％ 和

３４６．４％。
两树种在间歇风吹袭中叶片 ＣＡＴ 活力变化趋势明显不同。 随净风和风沙流吹袭次数增多，黑松叶片

ＣＡＴ 活力呈现先大幅增高（１０７．７％， １９３．７６％），随后趋于下降，且在第一、第二风吹袭中叶片 ＣＡＴ 活力与对
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图 ５　 间歇风吹处理中黑松和紫穗槐叶片过氧化物酶活力的变化

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ ａｎｄ Ｐ． ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ ｕｎｄｅｒ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｓｔｒｏｎｇ ｗｉｎｄ ｂｌｏｗｉｎｇ ｏｒ

ｗｉｎｄ⁃ｄｒｉｆｔ ｂｌｏｗｉｎｇ

图 ６　 间歇风吹处理中黑松和紫穗槐叶片过氧化氢酶活力的变化
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照差异显著（Ｐ＜０．０５），而且黑松叶片 ＣＡＴ 活力在风吹袭时增加，在恢复期下降，风处理与恢复期叶片 ＣＡＴ 活

力差异显著（Ｐ＜０．０５）（图 ６）。 随净风和风沙流吹袭次数增多，紫穗槐叶片 ＣＡＴ 活力呈持续大幅增高趋势，且
高于对照，并与对照差异显著（Ｐ＜０．０５）（图 ６），并且，叶片 ＣＡＴ 活力在风吹袭和恢复期均增高。 如，在第二、
第三次净风吹袭中，黑松叶片 ＣＡＴ 活力在风吹袭中增高 ４２．２％和 ３３．８％，在恢复期下降 ２３０．９％和 ７４．１％；紫
穗槐叶片 ＣＡＴ 活力在风吹袭中增加 １３．８％和 １０．６％，在恢复期增加 １８．９％和 １０．３％。 紫穗槐在间歇净风吹袭
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处理中叶片 ＣＡＴ 活力较风沙流处理高。
自然状态下，紫穗槐和黑松叶片 ＳＯＤ 活力差异显著（Ｐ＜０．０５） （图 ７），黑松叶片 ＳＯＤ 活力较紫穗槐高

２８．２％，差异显著，但在间歇净风和风沙流处理后两者差异减小，ＳＯＤ 活力差异不显著。
两树种在间歇风吹袭中叶片 ＳＯＤ 活力变化趋势明显不同。 随净风和风沙流吹袭次数增多，黑松叶片

ＳＯＤ 活力虽有波动，但风吹袭和恢复期叶片 ＳＯＤ 活力（除第三次风吹袭）变化不明显，而且在净风和风沙流吹

袭下的黑松叶片 ＳＯＤ 活力差异不显著（图 ７）。 随净风和风沙流吹袭次数增多，紫穗槐叶片 ＳＯＤ 活力呈先下

降后大幅增高趋势，并与对照差异显著（Ｐ＜０．０５），并 ＳＯＤ 活力在风吹袭中下降，在恢复期增加（图 ７）。 如，在
第二、第三次间歇净风吹袭中，紫穗槐叶片 ＳＯＤ 活力在风吹袭中下降 ７．５％ 、１４．６％，在恢复期增高 １６．６％、
９．３％，且两者间叶片 ＳＯＤ 活力差异显著（Ｐ＜０．０５）。 另外，间歇净风吹袭的叶片 ＳＯＤ 活力高于间歇风沙流吹

袭的。

图 ７　 间歇风吹处理中黑松和紫穗槐叶片过氧化物歧化酶活力的变化

Ｆｉｇ．７　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ａ． ｆｒｕｔｉｃｏｓａ ａｎｄ Ｐ． ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ ｕｎｄｅｒ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｓｔｒｏｎｇ ｗｉｎｄ

ｂｌｏｗｉｎｇ ｏｒ ｗｉｎｄ⁃ｄｒｉｆｔ ｂｌｏｗｉｎｇ

３　 讨论与结论

自然状况下，海岸带植物常受季节性强海风及风沙流吹袭的影响，忍受间断性和季节性强海风及风沙流

吹袭，以及风吹袭后快速恢复生长可能是其在海岸带生存的关键。 然而关于它们如何抵御强海风吹袭及风后

恢复生长的生理调控机理目前尚不清晰。
３．１　 持水力在植物抗风生长中作用

Ｌｅｖｉｔｔ 曾指出，不同胁迫环境作用于植物时都会发生水胁迫（渗透胁迫），渗透胁迫导致细胞失水、膨压丧

失，最终造成细胞死亡［３２］。 本研究结果表明，两科属不同的树种在自然状况下叶片 ＲＷＣ 差异不显著，但在间

歇净风和风沙流处理中，两树种叶片 ＲＷＣ 不仅在风吹袭时差异较大， 而且在恢复期变化也不同（图 １）。 在

风吹袭中，黑松叶片 ＲＷＣ 下降幅度较小而 ＲＷＣ 较高，紫穗槐叶片 ＲＷＣ 下降幅度大而 ＲＷＣ 较低；在恢复期，
黑松叶片 ＲＷＣ 无明显回升，而紫穗槐叶片 ＲＷＣ 回升明显。 一些研究也发现，风不仅对植物外部直接造成机

械损伤，还间接通过改变植物周围的空气环境，导致植物内部叶片失水形成生理干旱［２４］。 沙生植物在中强度
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风沙流吹袭下，叶片净光合速率和日均蒸腾速率增加，并指出风吹袭引发蒸腾速率加大是叶片水分丢失和水

分胁迫产生的原因［２０—２１， ２６］。 本研究一方面说明，强风吹袭引发空气流动加大和空气蒸气压增加，而使叶内外

蒸气压差增大导致叶片蒸腾速率增高而引发叶片失水，同时风沙流吹袭对叶片的磨蚀造成叶片表皮受损引发

角质层蒸腾更加剧了叶片水分丢失［３６］。 而风沙流吹袭引发的植株剧烈摇摆阻碍水分运输，这可能是造成叶

片失水和水分亏缺的另一原因。 另一方面说明，两树种叶片持水力和维护水分平衡策略不同，这可能与其叶

片特性差异相关。 黑松披针形叶，不仅叶面积小，日间叶片受光辐射少，叶片升温慢，而且疏风也会降低叶温，
从而降低叶片蒸腾速率，减少叶片水分丢失。 加之黑松针叶表面附有油脂层可防蒸发，使其持水力较强。 相

比之下，紫穗槐叶片大而薄，但由于植株枝叶茂密且层层叠加交互遮阴，降低了叶片水分丢失而使其叶片持水

力较高，但在风吹袭时，较大的叶片不仅易形成空气阻力加大风对植物的机械损害，而且较大的叶面积也易引

发叶片蒸腾速率增高和水分流失，而降低其持水力［２０—２１，２６］。 有研究发现，差巴嘎蒿在反复干旱复水处理中叶

片含水量会在干旱胁迫中下降，在复水时上升［１４—１５］。 紫穗槐在干旱胁迫下叶片水分下降，在复水时上升［３１］。
并认为植物对干旱胁迫造成的损伤具有较高的修复能力，植物对缺水有很强的补偿性［１４—１６］。 因此，尽管紫穗

槐叶片较大，易受风吹影响而导致蒸腾失水和细胞生理干旱，但较大的叶片生理代谢活动也强，在风后恢复供

水时细胞能快速启动对缺水的补偿作用，使其叶片 ＲＷＣ 增高。 可见，紫穗槐风后对缺水的补偿性可能是一

种自我修复机制，它在维护叶片水分平衡上起重要生理调控作用，也是紫穗槐能成为防风固沙植物的关键。
研究表明，黑松叶片较强的持水力和紫穗槐叶片对缺水的补偿力可能是其适应强海风吹袭而生存的关键。 尽

管不同科属树种维护叶片水分平衡策略不同，但防止细胞水分亏缺在植物抗风生长和生存中起重要作用。
３．２　 渗透调节物在植物缺水补偿中作用及与抗风生长关系

本研究结果表明，在自然状况下，黑松叶片中可溶性糖含量较紫穗槐高 １１１．５％（图 ３），而紫穗槐脯氨酸

含量则较黑松高 ７８．６％（图 ４）。 在间歇净风和风沙流处理中，黑松在风吹袭中伴随叶片 ＲＷＣ 下降，可溶性糖

含量的上升，在恢复期伴随叶片 ＲＷＣ 稳定而可溶性糖的下降；而紫穗槐在风吹袭中伴随叶片 ＲＷＣ 大幅度下

降，脯氨酸和可溶性糖含量上升，在恢复期伴随着叶片 ＲＷＣ 回升，而脯氨酸和可溶性糖含量下降。 大量研究

发现，植物对于环境水分状况的敏感性很高，在生理和细胞及分子水平上都有很快的响应变化［７—８］。 差巴嘎

蒿［１４］、节节麦［１６］在干旱胁迫中，不仅叶片水分下降，而且脯氨酸含量呈持续增加；在复水后，叶片含水量上

升、脯氨酸下降回到正常水平。 植物可通过渗透调节可塑性变化适应干旱生境［１６］。 本研究结果表明，（１）自
然状况下和间歇风吹袭处理中参与维护两树种水分平衡的渗透调节物种类是不同的，黑松依赖可溶性糖，而
紫穗槐依赖脯氨酸。 对沙生植物的研究发现，自然状况下，扁蓿豆叶片日均脯氨酸含量最高，较黄柳、差巴嘎

蒿、猪毛菜高 １—７ 倍。 黄柳叶片日均可溶性糖含量最高，较差巴嘎蒿、猪毛菜、扁蓿豆高 ２—５ 倍。 差巴嘎蒿

和猪毛菜叶片脯氨酸和可溶性糖含量均最低［３７—３８］。 并指出不同科属沙生植物渗透调节物种类的差异可能与

其科属间植物基础代谢不同有关。 豆科植物主要将光合产物用于蛋白质合成，日间光照和气温变化引发叶片

蛋白质代谢受阻导致脯氨酸氧化受抑而积累［３７］。 相反，黄柳和冰草主要将光合产物用于淀粉合成，日间光照

和气温增高引发叶片缺水导致代谢受阻使可溶性糖积累［３７—３８］。 因此，尽管基础代谢的差异导致两树种具有

不同的渗透调节物种类维护细胞水分平衡，但这也表明维护细胞水分平衡在植物适应风吹袭和抗风生长中是

至关重要的。 （２）间歇风吹处理中，两树种叶片渗透调节物含量的变化与其水分变化相关。 如，在间歇风沙

流处理中，黑松叶片平均 ＲＷＣ 下降 １４．５％，可溶糖含量增加 １５．９％；而紫穗槐叶片平均 ＲＷＣ 下降 ４５．９％，可
溶性糖含量增加 ２５．９％，脯氨酸含量增加 ３２．４％。 可见，风吹袭引发叶片失水促进了叶片渗透调节物的积累，
而叶中积累的可溶性糖和脯氨酸在维护黑松和紫穗槐叶片水分平衡中起重要作用。 （３）在恢复期，紫穗槐叶

片水分对亏缺的补偿作用与风吹袭中脯氨酸和可溶性糖的积累密切相关。 如，在第三次间歇净风和风沙流吹

袭中，黑松可溶性糖提高 ８．９％和 １１．７％，在恢复期叶片 ＲＷＣ 稳定。 在第二和三次间歇净风吹袭中，紫穗槐可

溶性糖含量提高了 ２８．９％、３２．３％；脯氨酸含量提高 ４９．８％、４７．０％；风后相应恢复期叶片 ＲＷＣ 分别较风吹袭

增加 ９．６％ 和 １５．３％。 由于这些有机渗透调节物可通过提高细胞液浓度、降低渗透势而增加细胞吸水力，使其
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在风后恢复期叶片 ＲＷＣ 增高和水分平衡得以修复。 可见，渗透调节物是植物对缺水补偿性作用的物质基

础。 尽管科属不同的两树种具有不同的渗透调节物种类，但它们在间歇风吹袭中随水分多寡的变化显示了两

树种具有较强的渗透调节可塑性。 渗透调节可塑性通过维护水分平衡而在两树种抗风生长中起重要生理保

护作用。
３．３　 抗氧化酶在植物缺水补偿中作用及与抗风生长关系

对黑松和紫穗槐在自然状况下和间歇净风和风沙流处理中叶片膜脂过氧化程度和抗氧化酶活力变化对

比研究发现，首先，自然状况下紫穗槐叶片 ＭＤＡ 含量，ＣＡＴ、ＰＯＤ 活力分别较黑松高 ９３．３％、１１８．８％、６．５ 倍，
而黑松叶片 ＳＯＤ 活力较紫穗槐高 ２８．２％ 。 ＭＤＡ 是膜脂过氧化作用的最终产物，它的水平表征了膜脂过氧化

的程度［４—５］。 逆境条件下，细胞内 ＭＤＡ 含量与植物存活和抗逆性成负相关［４—７］。 该结果表明，在自然风沙环

境中，黑松依赖 ＳＯＤ 抑制膜脂过氧化作用，维护较低膜脂过氧化水平而适应风沙环境，而紫穗槐主要依赖

ＣＡＴ 和 ＰＯＤ 清除氧自由基、抑制膜脂过氧化、维护氧自由基代谢平衡而适应风沙环境。 有研究发现，生活在

呼伦贝尔沙漠的 ７ 种不同科属沙生植物日间膜脂过氧化程度和抗氧化酶活力差异显著，其中日间 ＭＤＡ 含量

最高的豆科植物（扁蓄豆、小叶锦鸡儿），叶片 ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活力也最高；日间 ＭＤＡ 含量较低的差巴嘎蒿和猪

毛菜，其 ＰＯＤ、ＣＡＴ、和 ＳＯＤ 活力也较低。 可见，尽管不同科属树种参与抗风的抗氧化酶种类不同， 但抑制膜

脂过氧化、维护氧自由基代谢平衡和维护膜的完整性可能在黑松和紫穗槐适应风沙环境起重要生理保护作

用。 而同一环境下不同科属植物参与抗逆的抗氧化酶种类不同，可能与其控制膜脂过氧化机理发生分异

有关［３７—３８］。
其次，风吹袭中，两树种叶片 ＲＷＣ 与抗氧化酶活力变化与呈负相关，与膜脂过氧化程度呈正相关。 紫穗

槐随净风吹袭次数增多叶片 ＲＷＣ 下降（２３．３％），ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活力大幅增高（图 ５、６、７），而 ＭＤＡ 含量下降；
随风沙流吹袭次数增多，ＲＷＣ 下降幅度增大（４５．５％），ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＳＯＤ 活力小幅增高，而 ＭＤＡ 含量下降。 而

黑松在间歇净风处理中，叶片 ＲＷＣ 稳定，ＭＤＡ 含量、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＳＯＤ 活力无明显变化，在间歇风沙流处理中，
ＲＷＣ 下降，ＭＤＡ 含量、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＳＯＤ 活力略有增高。 研究表明，风吹袭引发叶片失水导致的细胞水分亏缺

是细胞抗氧化防御系统激活的诱因。 因为植物细胞在水分亏缺时会产生活性氧自由基［８—９］。 积累的活性氧

自由基会破坏活性氧自由代谢平衡，引起细胞膜脂过氧化。 但同时积累的氧自由基又激活抗氧化保护酶系

统，提高抗氧化酶活力、清除氧自由基、抑制膜脂过氧化、保护细胞膜。 因此，在风吹袭过程中，抗氧化酶通过

抑制膜脂过氧化、维护氧自由基代谢平衡而在黑松和紫穗槐适应风和风沙流吹袭中起重要生理保护作用。 另

外，强风沙流吹袭引发沙粒对叶片击打磨蚀使叶组织结构破坏，导致叶片过度失水和细胞代谢紊乱而破坏了

抗氧化酶保护系统，这可能是紫穗槐在风沙流处理中叶片抗氧化酶活增幅下降的诱因。
此外，在恢复期，两树种叶片 ＭＤＡ 含量降低和叶片 ＲＷＣ 的恢复均与叶片维护较高抗氧化酶活力相关。

在第二和第三次净风吹袭后的恢复期，伴随着紫穗槐叶片 ＲＷＣ 增高 ９．６％和 １５．３％（图 １），叶片 ＭＤＡ 含量下

降 ２８．２％ 和 ２２．４％（图 ２）， 而 ＰＯＤ 活力增高 １３．１％和 ２２．２％（图 ５）、ＣＡＴ 活力增高 １８．９％和 １０．３％（图 ６）、
ＳＯＤ 活力增高 １６．６％ 和 ９．３％（图 ７）。 黑松在恢复期中，伴随着叶片 ＲＷＣ 增加，ＰＯＤ 和 ＳＯＤ 活力增高。 研究

表明，恢复期细胞抗氧化酶活力的增高和膜脂过氧化产物的降低成负相关。 尽管恢复期叶片 ＲＷＣ 增加，细
胞水分亏缺度下降，但恢复期叶片维持较高的抗氧化酶活力可抑制氧自由基积累、防止膜脂过氧化、维护膜的

弹性和完整性，这不仅在维护细胞吸水和体积增大上起生理保护作用，而且在缺水补偿和自愈修复过程中起

重要生理保护作用。
综上所述，在漫长的风沙环境中，黑松依赖疏风的针叶及叶片油脂物质维护持水力，而且通过维护较高可

溶性糖和 ＳＯＤ 活力维持水分平衡和较低的膜脂过氧化水平，而紫穗槐大而薄的叶片持水力差，但叶片通过维

护较高脯氨酸和 ＣＡＴ、ＰＯＤ 活力抑制膜脂过氧化适应风吹袭。 在间歇净风和风沙流处理中，风吹袭引发叶片

水分亏缺而激活植物对缺水的补偿机制（自愈修复），通过提高渗透调节物含量增高细胞吸水力为风后的自

愈修复提供物质基础，同时通过提高抗氧化酶活力抑制膜脂过氧化、维护膜的完整性和弹性为自愈修复提供
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生理保护。 因此，自愈修复是两树种适应海岸强海风吹袭的关键和生理适应机制，而渗透调节和抗氧化酶通

过维护水分平衡和氧自由基代谢平衡而在自愈修复和抗风生长中起重要生理保护作用。
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