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盐碱胁迫对砂糖橘叶片水分亏缺、气体

交换及矿质元素微域分布的影响

郭雁君 1，2，吉前华 1，2*，杜鹏飞 2，尚荷斌 2，钟雅玲 2

（1肇庆学院果树研究所，广东肇庆 526061；2肇庆学院生命科学学院，广东肇庆 526061）

摘 要：【目的】探究盐碱胁迫下砂糖橘（Citrus reticulata‘Shatangju’）耐盐生理生态特性，为石灰性土壤和盐碱土地

区砂糖橘引种栽培和土壤管理提供科学支撑。【方法】以3年生枳壳[Poncirus trifoliate（L）Raf.]砧砂糖橘植株为试材，

以轻质CaCO3、NaHCO3、NaCl分别模拟石灰性土壤、碱土、盐土的主要胁迫成分，设计在基质中分别添加0.3%、0.7%两

种水平，以不加盐碱的植株为对照，在温室中栽培90 d，测试分析不同处理植株叶片水分状况、气体交换指标以及8种

主要矿质元素微域分布和平衡的差异。【结果】（1）盐碱胁迫下，砂糖橘叶片相对含水量（RWC）降低、水分饱和亏

（WSD）增大，差异随盐碱胁迫强度增大、处理时间延长而加大，受盐碱胁迫种类影响大。（2）盐碱胁迫下，砂糖橘叶片

叶绿素含量（Chl C）、光合速率（Pn）、蒸腾速率（Tr）、气孔导度（Gs）明显降低，降低幅度随胁迫时间延长而加大，不同种

类盐碱胁迫下差异大，总体上与WSD的响应相反。（3）盐碱胁迫下90 d，砂糖橘叶片各组织的细胞中8种矿质元素相

对含量均发生显著变化。其中，CaCO3胁迫下，叶片栅栏组织细胞中S、Cl、Ca元素相对含量显著升高，Na、Mg、P、K、Fe

元素相对含量显著降低；NaHCO3、NaCl胁迫下，栅栏组织细胞中Na、S、Cl元素相对含量显著升高，Mg、P、K、Ca、Fe元

素相对含量显著降低。（4）盐碱胁迫下，砂糖橘叶片各组织的细胞中矿质元素含量平衡显著改变，以CaCO3胁迫下变化

最小、NaCl胁迫下变化最大，韧皮部细胞中的变化明显大于木质部细胞中、海绵组织细胞中的变化明显大于栅栏组织

细胞中，Na、Cl、K、Ca等4种元素的相对含量及K/Na、K/Cl、Ca/k、Ca/Na等4种平衡关系显著改变。【结论】砂糖橘植株

对NaCl胁迫敏感，其次是对NaHCO3胁迫，CaCO3含量达0.7%可产生显著胁迫。盐碱胁迫可导致砂糖橘叶片发生重

度水分亏缺，显著抑制叶片光合作用，严重破坏叶片中主要矿质元素微域分布、含量平衡和离子稳态。砂糖橘引种栽

培及果园管理中应重视园地土壤化学性质及改良。
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Effect of saline-alkali stress on leaf water deficit, gas exchange and micro-
distribution of eight mineral elements in Shatangju mandarin (Citrus re-
ticulata)
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(1Fruit Research Institute, Zhaoqing University, Zhaoqing 526061, Guangdong, China; 2College of Life Sciences, Zhaoqing University,

Zhaoqing 526061, Guangdong, China)

Abstract:【Objectives】The experiment was undertaken to explore the physiological and ecological

characteristics of Shatangju mandarin (Citrus reticulata‘Shatangju’) under saline-alkali stress, and to

provide a scientific support for the introduction, cultivation and soil management in calcareous and sa-

line- alkali soils.【Methods】The 3- year- old Shatangju mandarin (Citrus reticulata‘Shatangju’) trees

grafted on the trifoliate orang [Poncirus trifoliate (L.) Raf.] were used as the test materials, and CaCO3,

NaHCO3 and NaCl were used to simulate the main chemical components in calcareous soil, alkaline

soil and saline soil, respectively. Two levels of addition of 0.3% and 0.7% compounds to the cultivation

substrate were designed, and the trees without the addition of saline-alkali served as the control. During
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90 d of cultivation, the leaf water status, gas exchange characteristics and effects on the microdomain

distribution and balance of eight mineral elements were tested and analyzed.【Results】(1)Under saline-

alkali stress, the relative water content (RWC) in leaves decreased and the water saturation deficit

(WSD) increased; the difference rose with the increase of saline- alkali stress intensity and treatment

time, but was mainly dominated by the types of saline-alkali components in the substrate; the difference

of WSD was greater than that of RWC; after 90 d of stress, compared with the control, under the stress

of 0.3% CaCO3, 0.3% NaHCO3, 0.3% NaCl, 0.7% CaCO3, 0.7% NaHCO3 and 0.7%NaCl, the RWC de-

creased by 3.2% , 7.6% , 9.6% , 13.8% , 15.5% and 22.5% , respectively, and the WSD increased by

46.2%, 109.2%, 138.5%, 198.5%, 223.1% and 323.1%, respectively. (2)Under saline-alkali stress, the

chlorophyll content (Chl C), net photosynthetic rate (Pn), transpiration rate (Tr), and stomatal conduc-

tance (Gs) in leaves significantly decreased, the reduction range increased with the extension of the

stress time, and the difference was large under different kinds of saline-alkali stress, which was general-

ly consistent with the response of RWC and opposite to that of WSD; upto 90 d of stress, under the

stress of 0.3% CaCO3, 0.7% CaCO3, 0.3% NaHCO3, 0.7% NaHCO3, 0.3% NaCl and 0.7% NaCl, Chl C

content decreased by 4.5%, 16.5%, 15.4%, 39.7%, 31.4% and 49.4%, Pn decreased by 7.2%, 23.1%,

18.3%, 46.5%, 42.3% and 61.4%, Tr decreased by 3.8%, 8.3%, 11.8%, 32.9%, 38.4% and 63.0%, Gs de-

creased by 2.5% , 10.4%, 19.0%, 36.2%, 46.0% and 65.6%, respectively. (3) After 90 d of cultivation

under saline-alkali stress, the relative contents of major mineral elements in the cells of different tissues

in the leaves of Shatangju mandarin changed significantly. Among them, under CaCO3 stress, the rela-

tive contents of S, Cl and Ca in leaf palisade tissue cells increased by 18.8%, 12.2% and 13.6%, respec-

tively; the relative contents of Na, Mg, P, K and Fe decreased by 24.6% , 24.0% , 22.5% , 9.8% and

43.5%. Under NaHCO3 stress, the relative contents of Na, S and Cl in palisade tissue cells increased by

163.6% , 31.8% and 73.8% , respectively; the relative contents of Mg, P, K, Ca and Fe decreased by

39.0%, 24.5%, 6.5%, 12.1% and 45.6%, respectively. Under NaCl stress, the relative contents of Na, S

and Cl in palisade tissue cells increased by 183.1%, 183.1% and 78.1%, respectively; the relative con-

tents of Mg, P, K, Ca and Fe decreased by 50.0%, 37.3%, 17.1%, 15.6% and 60.9%, respectively. (4)

Under saline-alkali stress, the balance relationship of the relative contents of eight mineral elements in

the leaf cells changed significantly, with the smallest change occurring under CaCO3 stress and the larg-

est change under NaCl stress, and the change in phloem cells was significantly greater than that in xy-

lem cells, and the change in palisade tissue cells was significantly smaller than that in sponge tissue

cells. Among ten ratios of mineral elements in palisade cells, the ratios of Na/Cl, Ca/K, S/P and Mg/Fe

increased significantly, but Ca/K ratio increased to a minimum, S/P ratio increased significantly, the oth-

er 6 ratios all decreased significantly, and K/Na ratio and K/Cl ratio decreased to a maximum, while S/

Cl and Mg/P decreased less. Under the stress of CaCO3, NaHCO3 and NaCl, the S/P ratios with the larg-

est increase in palisade tissue cells increased by 61.1%, 80.6% and 141.7% on average, and the K/Na ra-

tios with the greatest decrease reduced to 2.1%, 39.4% and 58.6% on average, respectively.【Conclu-

sion】Shatangju mandarin was sensitive to NaCl stress, followed by NaHCO3 stress, and 0.7% CaCO3

content of could cause significant stress. Saline-alkali stress may lead to significant leaf water deficit

and aggravation of photosynthetic physiology of Shatangju mandarin; the microdomain distribution, bal-

ance and ion homeostasis of the main mineral elements in the leaves also changed significantly under

saline-alkali stress. Therefore, soil chemical properties and improvement should be paid a great atten-

tion to in the introduction, cultivation and orchard management of Shatangju mandarin.

Key words: Shatangju mandarin; CaCO3 stress; NaHCO3 stress; NaCl stress; X- ray energy spectrum

analysis; Mineral nutrition balance
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盐胁迫是世界范围内影响植物地理分布、形态

特征、生长发育和经济产量及品质的重要非生物胁

迫[1-2]。柑橘是芸香科柑橘亚科（Aurantioideae）植物

的统称，是世界上为数不少的国家大宗栽培的果树

作物种类[3-5]。目前，国内外对柑橘耐盐生理已有一

定研究，涉及盐胁迫下柑橘生长响应和光合生理[6-9]、

柑橘砧木或诱导的柑橘愈伤组织的耐性[10-13]、柑橘体

内盐分离子含量和矿质营养状况[14-16]以及柑橘活性

氧代谢和抗氧化物质积累特性[17-19]。这些研究表明，

柑橘耐盐性因种质不同而有较大差异，总体上柑橘

对盐胁迫敏感，盐胁迫显著抑制柑橘生长和生理；柑

橘对盐胁迫最敏感的基因型体内积累高浓度Na+和

Cl–并产生毒害效应；盐胁迫显著影响柑橘植株对其

他矿质元素的吸收，从而使体内元素含量显著失衡；

糖类、醇类和氨基酸的积累有助渗透调节，酶促系统

和非酶类氧化剂能降低活性氧伤害，二者在柑橘对

盐胁迫的适应中起重要作用。

近年的研究发现，柑橘 6 个多胺氧化酶（poly-

amine oxidase，PAO）基因中的CsPAO4（定位于质外

体，以亚精胺和精胺为底物）参与H2O2产生，引起盐

胁迫下柑橘幼苗氧化损伤，下调 PAO基因，参与多

胺末端分解代谢可能是提高柑橘耐盐性的一种途

径[20]；50 mg·L-1腐胺（putrescine，Put）、250 mg·L-1多

效唑（paclobutrazol，PBZ）单独或联合处理的柑橘砧

木幼苗在盐胁迫下具有较高的抗氧化酶活性、脯氨

酸含量和K+、Ca2+等矿质含量，减少Na+和Cl-在根和

叶片中的积累，降低膜损伤指数 [21]；接种球囊霉

（Glomus mosseae，G. intraradices，G. hoi）等丛枝菌

根真菌（Arbuscular mycorrhizal fungi，AMF）是盐胁

迫下提高柑橘产量的一种实用方法，可改善盐胁迫

下柑橘植株生长和土壤结构[22-24]，显著促进柑橘植株

胁迫小蛋白（CaSISP）基因的表达、诱导参与水分和

低分子有机物运输的水通道蛋白（AQPs）[25]，从而提

高细胞膜的透水性、刺激其水分运输。但是，迄今对

柑橘耐盐生理的研究主要针对中性盐（NaCl）胁迫，

而针对碱性盐（CaCO3、NaHCO3）胁迫的研究甚少，

尚未见有盐分离子微域分布特性的报道，相关生理

特性尚不清楚。以氯化钠（NaCl）、硫酸钠（Na2SO4）

为代表的中性盐，以碳酸钠（Na2CO3）、碳酸氢钠

（NaHCO3）为代表的碱性盐，分别是盐土、碱土对植

物产生胁迫的主要化学组分。石灰性土壤富含的碳

酸钙（CaCO3）是对其上生长的植物产生胁迫的主要

化学组分，化学性质属碱性盐。

砂糖橘（Citrus reticulata‘Shatangju’）原产地为

广东肇庆[26-27]，目前是华南地区栽培面积最大、产量

最多的柑橘品种[28-29]。由于其优质、早果、丰产，全国

有不少地方引种栽培砂糖橘，涉及的园地土壤化学

类型和立地条件多样，包括滨海盐土、次生盐渍化土

壤及内陆的石灰质土壤。开展砂糖橘果园土壤化学

生态研究极有必要，特别是栽培中对盐碱胁迫的适

应性。笔者以枳壳[Poncirus trifoliate（L.）Raf.]砧

砂糖橘幼树为研究材料，把碱性盐纳入耐盐性研究

范围，以轻质 CaCO3、NaHCO3、NaCl 分别模拟石灰

质土壤、碱土、盐土的主要胁迫成分，分别设计基质

中添加 0.3%、0.7%两种水平，进行较长时间的栽培

实验，测试分析叶片水分状况和气体交换响应特性

以及对叶片中矿质元素微域分布和平衡的影响，以

期准确认识砂糖橘的土壤化学生态生理，为石灰质

土壤和盐碱土地区的引种栽培和土壤管理提供科学

支撑。

1 材料和方法

1.1 材料与处理

选择枳壳砧 18月龄砂糖橘嫁接苗，1月下旬栽

植于高40 cm、上口直径35 cm的陶瓷盆中。栽培基

质为80%（w）普通耕作土+15%草炭+5%河沙，拍碎、

混匀、过筛。盆栽基质中含有机质 1.72%、速效氮

55.6 mg·kg-1、速效磷32.5 mg·kg-1、速效钾115.8 mg·kg-1，

pH 6.5。每盆基质质量相同。在温室中栽培 18个

月，期间视季节和天气情况，每周浇水 1~2次、每次

每盆（株）1000 mL，每 30 d施复合肥 1次、每次每株

5 g。盆底放置塑料托盘。温室内气温高于 30 ℃，

湿帘降温系统自动启动。翌年 7 月下旬（嫁接苗

3年生），选择生长势及树体大小相当的植株进行盐

碱胁迫。处理前7 d暂停浇水。

共设计7种盐碱胁迫处理，分别是：（1）对照（不

加盐碱）；（2）0.3% CaCO3（轻质，微粉，粒径1 µm，下

同）；（3）0.7% CaCO3；（4）0.3% NaHCO3；（5）0.7%

NaHCO3；（6）0.3% NaCl；（7）0.7% NaCl。每处理 3

株，3次重复，参试植株共 63株，处理后栽培 90 d。

CaCO3、NaHCO3、NaCl均为化学纯（国药集团产品），

添加量以盆中基质干质量为基础，充分溶解在

1000 mL自来水中后缓缓浇入盆中，1 h内偶有渗漏

至托盘中的浇灌液返浇入盆。处理后的水分管理与
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之前相同，30、60 d时每株各施复合肥 7 g。至处理

90 d时进行最后一轮分析测试。

1.2 测定方法

叶片相对含水量（the relative water content，

RWC）及水分饱和亏（water saturation deficiency，

WSD）测定：于处理 0、30、60、90 d，按株取树冠中部

外围成龄叶（枝条顶端下部第4~5叶）3片，擦净表面

污物，用饱和质量法测定叶片RWC，RWC（%）=（Wf–

Wd）/（Wt–Wd）×100。式中：Wf：叶片自然鲜质量；

Wt：叶片被水分饱和后的质量；Wd：叶片恒干质量。

以OLABO型电子天平（0.000 1 g）称质量。每处理每

样取2片完整叶片，3次重复。WSD/%=100-RWC。

叶绿素提取及含量测定。于处理0、30、60、90 d

时，按株取树冠中部外围成龄叶（枝条顶端下部第

4~5叶）3片，擦净表面污物，去除中脉后剪碎，称取

混合样品0.2 g，3份，用95%乙醇浸提，以UV-6300B

型紫外可见分光光度计测定A665、A649的值，分别计

算叶绿素 a、叶绿素 b浓度（Ca、Cb，mg·L-1）。叶绿素

浓度为Ca、Cb之和。叶绿素含量（mg·g-1）=（叶绿素

浓度×提取液体积×稀释倍数）/样品鲜质量。

叶片气体交换参数测定：于处理0、30、60、90 d，

从不同处理的砂糖橘树冠中部外围按植株各选取3

片成龄叶进行，用LI-6400 XT光合仪测定叶片净光

合速率（Pn，μmol·m-2·s-1）、蒸腾速率（Tr，mmol·m-2·s-1）

和气孔导度（Gs，mmol ·m-2 · s-1）。测定条件：温度为

20~25 ℃，光强为800 µmol·m2·s-1），叶室CO2浓度为

400 µmol · mol-1，流速为 500 μmol · s-1。测定时间为

上午9:30—11:30、下午2:00—4:00，各处理的测试结

果取上午、下午的平均值。

细胞中矿质元素相对含量测定：于处理90 d，从

各处理中选择株高、冠幅、叶量、叶色具代表性的植

株，取树冠中部外围叶片，用锋利刀片切割砂糖橘叶

片主脉基部的部分作为叶样，锡箔包裹后投入液氮

中速冻，冷冻真空干燥，在SU8010型场扫描电子显

微镜下观察，δ型 X-射线能谱仪，最大加速电压

15.00 keV，样品倾斜角 0°，样品与探针间的角度为

35°，设备附带的标样程序计算机判断各峰值代表的

元素种类，自动计算出峰谱中Na、Mg、P、S、Cl、K、

Ca、Fe等 8种元素分别占细胞中这些元素总质量的

百分数[30-31]。测试分析的砂糖橘叶片微区为栅栏组

织、海绵组织、木质部和韧皮部细胞（图1）。每处理

分析3个样品，每组织分析2个微区。矿质元素平衡

计算分析K/Na、K/Cl、Ca/k、Ca/Na、Na/Cl等 10种关

系的含量比值差异。

图 1 砂糖橘叶片表面（A）及横断面（B）结构扫描电镜图

Fig. 1 SEM images of surface (A) and cross-section (B) structures of Shatangju mandarin leaf

1.3 数据处理

数据采用Microsoft Excel软件进行数据分析和

作图。试验中所获得的数据以（平均数±标准差）表

示，各处理平均数间的差异显著性用Duncan’s多重

比较法检验。同一指标的数值，其后标记的小写字

母不同，表示它们之间差异显著（p ＜ 0.05）。

2 结果与分析

2.1 对砂糖橘叶片水分亏缺的影响

从 7月底至 10月底，砂糖橘对照植株叶片水分

状况呈相对含水量（RWC）升高、水分饱和亏（WSD）

减小的趋势，但增大或减小的幅度较小，不同时期的
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无显著差异。与对照相比，盐碱胁迫下砂糖橘叶片

RWC降低、WSD增大，差异随胁迫强度增大、处理

时间延长而加大，至90 d时达到最大，但主要受盐碱

胁迫种类支配。在CaCO3 胁迫下，叶片RWC均与

同时期对照植株无显著差异；NaHCO3 胁迫下，30 d

时叶片 RWC 与对照无显著差异，60 d 时 0.7%

NaHCO3胁迫下显著低于对照，至 90 d 时 2 种胁迫

强度下的RWC之间差异显著且均显著低于对照；

NaCl胁迫下，所有测试时期的叶片RWC均显著低

于同期对照，且仅胁迫 30 d时 2种胁迫强度间及与

对照间无显著差异；胁迫 90 d时，叶片RWC降低幅

度依 0.3% CaCO3、0.3% NaHCO3、0.3% NaCl、0.7%

CaCO3、0.7% NaHCO3、0.7% NaCl 胁迫的顺序分别

为 3.2%、7.6%、9.6%、13.8%、15.5%、22.5%。盐碱胁

迫下，砂糖橘叶片WSD在不同处理间及同种胁迫性

质的 2 种强度间的差异性较 RWC 明显更大：0.3%

CaCO3、0.3% NaHCO3、0.3% NaCl、0.7% CaCO3、

0.7% NaHCO3、0.7% NaCl胁迫 90 d，相应处理的植

株叶片 WSD 分别较对照增大 46.2% 、109.2% 、

138.5%、198.5%、223.1%、323.1%；0.7% CaCO3胁迫

与对照、0.7% CaCO3 胁迫与 0.3% NaHCO3 胁迫、

0.7% NaHCO3胁迫与 0.3% NaCl胁迫间的水分状况

相当，以 0.7% NaCl胁迫下叶片WSD最大、水分状

况最劣（表1）。

表 1 盐碱胁迫对砂糖橘叶片相对含水量(RWC)和水分饱和亏(WSD)的影响

Table 1 The effects of saline-alkali stress on leaf relative water content (RWC) and water

saturation deficit (WSD) of Shatangju mandarin plants

处理Treatment

对照Control

CaCO3胁迫

CaCO3 stress

NaHCO3胁迫

NaHCO3 stress

NaCl 胁迫

NaCl stress

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

相对含水量

Relative water content/%

0 d

91.8±3.0 a

91.8±3.0 a

91.8±3.0 a

91.8±3.0 a

91.8±3.0 a

91.8±3.0 a

91.8±3.0 a

30 d

92.2±2.5 a

91.6±1.8 a

90.2±2.5 abc

89.4±2.0 abc

87.5±3.5 abcde

84.6±4.2 bcdef

80.8±4.0 efg

60 d

92.3±2.0 a

91.1±2.0 ab

88.9±3.5 abcd

86.3±3.0 abcde

83.2±3.6 cdef

82.2±5.0 def

75.3±5.5 gh

90 d

93.5±2.0 a

90.5±2.5 ab

86.4±4.0 abcde

84.5±3.5 bcdef

80.6±5.0 efg

79.0±7.5 fg

72.5±6.0 h

水分饱和亏

Water saturation deficit/%

0 d

8.2±2.5 h

8.2±2.5 h

8.2±2.5 h

8.2±2.5 h

8.2±2.5 h

8.2±2.5 h

8.2±2.5 h

30 d

7.7±3.0 h

8.4±1.8 gh

9.8±2.5 fgh

10.6±2.0 fgh

12.5±3.5 defgh

15.4±4.2 cdefg

19.2±4.0 bcd

60 d

7.8±2.0 h

8.9±2.0 gh

11.1±3.5 efgh

13.7±3.0 defgh

16.8±3.6 cdef

17.8±5.0 cde

24.7±5.5 ab

90 d

6.5±2.0 h

9.5±2.5 gh

13.6±4.0 defgh

15.5±3.5 cdefg

19.4±5.0 bcd

21.0±7.5 bc

27.5±6.0 a

注：Ⅰ、Ⅱ分别表示栽培基质中所添加的相应的盐碱量为 0.3%、0.7%（w）；同一生理指标的数字，标记的小写字母不同表示它们之间的差异

达显著水平（p ＜ 0.05）。表 2、表 3 同。

Note：Ⅰ and Ⅱ respectively indicated that the corresponding amount of salt or alkali added to the cultivation substrate was 0.3% and 0.7% (w). The

numbers followed different lowercase letters indicated that the difference between themwas significant (p ＜ 0.05). The same as Table 3 & Table 2.

2.2 对砂糖橘叶片叶绿素含量和气体交换参数的

影响

从7月底至8月底，砂糖橘对照植株叶片叶绿素

含量、光合速率（Pn）、蒸腾速率（Tr）、气孔导度（Gs）表

现为升高的趋势，在此后的 2个月里呈逐渐降低的

趋势，但升高或降低的幅度较小，不同时期的各项参

数之间无显著差异。与对照相比，盐碱胁迫下，相应

处理的砂糖橘植株叶片叶绿素含量降低、气体交换

作用明显受到抑制，叶绿素含量、Pn、Tr、Gs降低幅度

随胁迫时间延长而加大，对不同种类胁迫的响应差

异大，总体上与水分状况的响应相似，以叶绿素含量

和Pn的响应更敏感。盐碱胁迫显著影响砂糖橘叶

片的光合生理和水分代谢（表2，表3）。

由表 2可见，盐碱胁迫下砂糖橘叶片叶绿素含

量和 Pn的响应特点几乎一致：胁迫 30、60 d，0.3%

CaCO3、0.7% CaCO3、0.3% NaHCO3胁迫下各自叶片

叶绿素含量和 Pn低于对照但与对照无显著差异，

0.7% NaHCO3、0.3% NaCl、0.7% NaCI胁迫下各自叶

片叶绿素含量、Pn显著低于同期对照；胁迫 90 d，除

0.3% CaCO3胁迫外，其余盐碱胁迫下叶绿素含量和

Pn均显著低于对照，0.3% CaCO3、0.7% CaCO3、0.3%

NaHCO3、0.7% NaHCO3、0.3% NaCl、0.7% NaCl胁迫

下叶绿素含量较对照分别降低4.5%、16.5%、15.4%、

39.7%、31.5%、49.4% ，Pn 较对照分别降低 7.2%、

23.1%、18.3%、46.5%、42.3%、61.4%，盐碱胁迫下叶

片 Pn 的降低幅度较叶绿素含量的更大；同时，

CaCO3、NaHCO3、NaCl胁迫内部 2种强度之间叶片

叶绿素含量、Pn的差异均达显著水平，再次表明0.7%

CaCO3胁迫与 0.3% NaHCO3胁迫、0.7% NaHCO3胁

迫与 0.3% NaCl胁迫效应相当而以 0.7% NaCl胁迫
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的效应最强。

由表 3 可见，胁迫 30、60、90 d，0.3% CaCO3、

0.7% CaCO3、0.3% NaHCO3胁迫下砂糖橘叶片 Tr的

值小于对照但与对照无显著差异，0.7% NaHCO3、

0.3% NaCl、0.7% NaCl胁迫下各自叶片 Tr的值显著

小于同期对照；叶片Gs对盐碱胁迫的响应较Tr敏感、

降低幅度更大，CaCO3胁迫下各时期的值与对照无

显著差异，NaHCO3、NaCl胁迫下 2种胁迫强度间以

及与对照间的差异均达显著水平；至90 d，0.3% Ca-

CO3、0.7% CaCO3、0.3% NaHCO3、0.7% NaHCO3、

0.3% NaCl、0.7% NaCl胁迫下叶片 Tr分别较对照降

低 3.8%、8.3%、11.8%、32.9%、38.4%、63.0%，叶片Gs

分别较同期对照降低 2.5%、10.4%、19.0%、36.2%、

46.0%、65.6%。

2.3 对砂糖橘叶片细胞中矿质元素含量的影响

Mg、P、K、Ca、Fe元素是植物的重要营养元素，

Na、S、Cl元素在植物生命活动中具重要作用，其中

Na、Cl元素与植物耐盐性密切相关。由表4可见，正

常土壤生境中的砂糖橘植株，无论是在叶片的何种

微区中，这 8种矿质元素的相对含量由高到低的顺

序均为：Ca、K、Mg、S、Na、Cl、P、Fe，盐碱胁迫下栽培

90 d后这些元素的含量发生显著变化。

由表4可见，砂糖橘对照植株叶片维管束中，韧

皮部细胞Na、Mg、P、S、Cl、Fe元素平均含量依次为

4.7%、11.3%、2.6%、4.4%、4.4%、1.4%，比木质部细胞

中分别低 11.6% 、22.1% 、23.8% 、38.0% 、18.5% 、

22.2%；韧皮部细胞中 K、Ca 元素平均含量依次为

21.9% 、49.4% ，比木质部细胞中分别高 18.4% 、

10.0%。CaCO3胁迫下，木质部细胞中S、Cl、Ca元素

相对含量升高，其中Ca元素相对含量显著升高。2

种强度胁迫下均与对照有显著性差异；其余 6种元

素相对含量均表现为降低的趋势，其中Mg、P、Fe元

素显著低于对照且2种强度胁迫间差异显著。

NaHCO3、NaCl胁迫下，砂糖橘植株叶片维管束

木质部和韧皮部细胞中Na、S、Cl元素含量升高，胁

迫强度越大升高幅度越大，其中，Na元素与对照相

比显著升高，且 2种强度胁迫间差异显著，NaHCO3

胁迫下较NaCl胁迫下升高幅度更大，木质部细胞中

平均升高幅度分别为2.223倍、1.982倍，韧皮部细胞

中平均升高幅度分别为 3.383倍、2.266倍；S元素在

韧皮部细胞中的升高幅度显著大于在木质部细胞

中，且 2种强度胁迫间的差异性更大，但NaCl胁迫

下升高幅度更大；NaCl胁迫下，木质部、韧皮部细胞

中Cl元素相对含量均较对照显著升高，平均升高幅

表 2 盐碱胁迫对砂糖橘叶片叶绿素含量和光合速率的影响

Table 2 The effects of saline-alkali stress on leaf chlorophyll content and photosynthetic rate of Shatangju mandarin plants

处理Treatment

对照Control

CaCO3胁迫

CaCO3 tress

NaHCO3胁迫

NaHCO3 stress

NaCl胁迫

NaCl stress

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

叶绿素含量 Leaf chlorophyll content /（mg·dm-2）

0 d

6.48±0.25 ab

6.48±0.25 ab

6.48±0.25 ab

6.48±0.25 ab

6.48±0.25 ab

6.48±0.25 ab

6.48±0.25 ab

30 d

6.69±0.40 a

6.54±0.35 ab

6.35±0.42 abc

6.18±0.29 abc

5.05±0.39 efg

5.79±0.34 bcd

4.87±0.36 fg

60 d

6.35±0.59 abc

6.18±0.46 abc

5.64±0.49 cde

5.79±0.52 bcd

4.37±0.46 gh

4.83±0.50 fg

3.92±0.43 hi

90 d

6.05±0.63 abc

5.78±0.35 bcd

5.05±0.40 efg

5.12±0.33 def

3.65±0.28 ij

4.15±0.52 hi

3.06±0.25 j

光合速率Photosynthetic rate/（μmol·m-2·s-1）

0 d

7.45±0.53 bcdef

7.45±0.53 bcdef

7.45±0.53 bcdef

7.45±0.53 bcdef

7.45±0.53 bcdef

7.45±0.53 bcdef

7.45±0.53 bcdef

30 d

8.58±0.62 a

8.35±0.35 ab

7.72±0.48 abcde

7.89±0.32 abcde

7.05±0.54 defg

7.02±0.45 efg

5.45±0.38 ijk

60 d

8.2±0.65 ab

8.06±0.56 abcd

6.97±0.75 efg

7.12±0.58 cdefg

5.23±0.65 jkl

5.84±0.64 hij

4.29±0.47 l

90 d

8.10±0.49 abc

7.52±0.50 bcdef

6.23±0.76 ghi

6.62±0.36 fgh

4.33±0.49 l

4.67±0.35 kl

3.13±0.36 m

表 3 盐碱胁迫对砂糖橘叶片蒸腾速率和气孔导度的影响

Table 3 The effects of saline-alkali stress on leaf transpiration rate and stomatal conductance of Shatangju mandarin plants

处理

Treatment

对照Control

CaCO3胁迫

CaCO3 stress

NaHCO3胁迫

NaHCO3 stress

NaCl胁迫

NaCl stress

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

蒸腾速率 Transpiration rate/（mmol·m-2·s-1）

0 d

4.18±0.45 a

4.18±0.45 a

4.18±0.45 a

4.18±0.45 a

4.18±0.45 a

4.18±0.45 a

4.18±0.45 a

30 d

3.92±0.52 ab

4.05±0.32 ab

3.78±0.28 abc

3.65±0.40 abcd

3.08±0.51 defgh

2.98±0.20 efghi

2.56±0.20 hij

60 d

3.56±0.34 abcde

3.46±0.23 bcdef

3.15±0.30 cdefgh

3.26±0.25 cdefg

2.54±0.39 hij

2.35±0.22 ijk

1.89±0.35 k

90 d

2.89±0.42 fghi

2.78±0.33 ghi

2.65±0.19 ghi

2.55±0.19 hij

1.94±0.28 jk

1.78±25 k

1.07±0.12 l

气孔导度 Stomatal conductance/（mmol·m-2·s-1）

0 d

0.175±0.010 abc

0.175±0.010 abc

0.175±0.010 abc

0.175±0.010 abc

0.175±0.010 abc

0.175±0.010 abc

0.175±0.010 abc

30 d

0.182±0.012 ab

0.193±0.012 a

0.175±0.015 abc

0.164±0.011 bcd

0.153±0.014 de

0.162±0.016 bcd

0.146±0.0152 de

60 d

0.178±0.012 abc

0.168±0.012 bcd

0.162±0.017 bcd

0.148±0.012 de

0.125±0.018 fg

0.113±0.013 fgh

0.108±0.010 gh

90 d

0.163±0.005 bcd

0.159±0.006 cd

0.146±0.010 de

0.132±0.005 ef

0.104±0.009 hi

0.088±0.011 i

0.056±0.005 j
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度达1.324倍、2.002倍，在韧皮部细胞中的升高幅度

比木质部大 0.511 倍，且 2 种强度的胁迫间差异显

著。

NaHCO3、NaCl胁迫下，砂糖橘植株叶片维管束

木质部和韧皮部细胞中其余5种元素含量均发生不

同程度的降低，胁迫强度越大降低幅度越大，在韧皮

部细胞中的降低幅度大于木质部细胞中，Mg、P、Fe

元素的降低幅度大于 K、Ca 元素，降低幅度大于

40%；K元素含量明显具有稳态性较强，仅0.7%NaCl

胁迫下显著低于对照，降低幅度在木质部、韧皮部细

胞中分别为 14.1%、14.6%；Ca元素的稳态性明显不

如K元素，NaHCO3、NaCl胁迫下无论在木质部、韧

皮部细胞中其相对含量均显著低于对照，平均降低

幅度分别为17.0%、16.2%和24.7%、28.7%。

砂糖橘对照植株叶肉中，栅栏组织、海绵组织细

胞中Na、P、Cl元素相对含量基本相同，栅栏组织细

胞中Mg、S元素含量高于海绵组织细胞中，海绵组

织细胞中K、Ca元素含量高于栅栏组织细胞中，但

差异都不大甚至较小。CaCO3胁迫下，栅栏组织、海

绵组织细胞中 S、Cl、Ca元素相对含量升高，其中 S

表 4 CaCO3、NaHCO3、NaCl 胁迫下砂糖橘植株叶片细胞中矿质元素相对含量差异

Table 4 Differences in the relative content of mineral elements in leaf cells of Shatangju mandarin saplings under CaCO3,

NaHCO3, and NaCl stress

叶片区域

Leaf area

叶脉

Vein

叶肉

Mesophyll

木质部

Xylem

韧皮部

Phloem

栅栏

组织

Palisade
tissue

海绵

组织

Sponge
tissue

处理 Treatment

对照 Control

CaCO3胁迫

CaCO3 stress

NaHCO3胁迫

NaHCO3 stress

NaCl胁迫

NaCl stress

对照Control

CaCO3胁迫

CaCO3 stress

NaHCO3胁迫

NaHCO3 stress

NaCl胁迫

NaCl stress

对照Control

CaCO3胁迫

CaCO3 stress

NaHCO3胁迫

NaHCO3 stress

NaCl胁迫

NaCl stress

对照Control

CaCO3胁迫

CaCO3 stress

NaHCO3胁迫

NaHCO3 stress

NaCl胁迫

NaCl stress

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

矿质元素相对含量 Relative content of mineral elements/%

Na

5.6±0.3 d

5.1±0.4 d

4.4±0.6 d

15.2±0.7 b

20.9±2.3 a

12.2±0.8 c

21.2±2.1 a

4.7±0.2 d

5.7±0.4 d

6.4±0.5 d

12.7±0.9 b

18.5±1.6 a

10.9±0.6 c

19.8±1.7 a

5.9±0.2 d

4.9±0.3 e

4.0±0.4 e

11.8±0.8 c

19.2±1.0 b

11.7±0.7 c

21.7±1.1 a

5.9±0.3 d

4.9±0.4 de

3.6±0.2 e

11.8±0.6 c

19.3±1.3 b

12.5±0.7 c

22.5±1.8 a

Mg

14.5±0.4 a

11.0±0.7 b

6.3±0.4 d

10.9±1.1 b

9.8±0.9 b

10.3±0.7 b

8.3±0.9 c

11.3±0.9 a

8.7±0.6 b

4.2±0.4 e

7.7±0.5 c

5.2±0.7 d

6.1±0.4 d

3.6±0.5 e

12.3±0.7 a

10.4±0.6 b

8.3±0.8 c

9.9±0.6 b

5.1±0.3 d

9.9±0.5 b

5.4±0.5 d

9.7±0.4 a

6.5±0.5 b

3.5±0.4 d

7.2±0.6 b

4.9±0.7 c

7.2±0.6 b

3.2±0.1 d

P

2.1±0.1 a

1.7±0.1 bc

1.0±0.1 d

1.8±0.1 b

1.8±0.4 bc

1.5±0.18 c

1.1±0.1 d

2.6±0.2 a

2.3±0.3 a

1.1±0.1 c

2.3±0.2 a

1.1±0.2 c

2.4±0.2 a

1.5±0.1 b

5.1±0.3 a

4.6±0.2 b

3.3±0.3 d

4.6±0.3 ab

3.1±0.3 d

3.9±0.3 c

2.5±0.2 e

4.8±0.3 a

3.6±0.3 b

2.1±0.5 c

3.6±0.2 b

2.0±0.4 c

3.9±0.2 b

1.4±0.2 d

S

7.1±0.1 c

7.6±0.4 bc

8.4±0.9 abc

7.4±0.4 bc

8.6±0.9 ab

8.5±0.4 ab

9.5±1.3 a

4.4±0.2 c

5.4±0.4 bc

6.0±0.5 b

6.3±0.4 b

8.6±0.9 a

9.0±0.9 a

9.2±0.4 a

9.3±0.6 c

10.5±0.5 bc

11.6±1.1 b

10.4±0.5 bc

13.5±1.1 a

11.4±0.7 b

14.7±1.0 a

6.6±0.3 d

7.9±0.3 cd

9.1±0.9 bc

7.9±0.6 cd

9.5±1.4 bc

10.9±0.6 b

16.6±1.9 a

Cl

5.4±0.2 c

5.6±0.3 c

6.0±0.5 c

6.0±0.3 c

6.4±0.6 c

11.3±1.4 b

13.8±0.7 a

4.4±0.2 e

5.0±0.3 e

6.6±0.7 cd

5.8±0.5 de

7.6±0.8 c

10.3±0.7 b

16.1±1.9 a

4.1±0.4 e

4.4±0.2 de

4.8±0.4 cde

5.1±0.3 cd

5.3±0.4 c

6.8±0.5 b

7.8±0.7 a

4.2±0.2 f

4.9±0.3 ef

5.7±0.5 de

6.7±0.2 d

7.9±0.4 c

9.3±0.4 b

15.3±1.3 a

K

18.5±0.1 a

17.8±0.7 ab

16.7±1.5 ab

17.6±0.7 ab

16.6±1.8 ab

16.9±0.8 ab

15.9±1.5 b

21.9±2.2 a

16.6±1.1 cd

15.3±0.9 d

20.3±2.4 ab

19.3±0.8 abc

20.7±2.5 ab

18.7±1.2 bc

16.9±0.7 a

15.5±1.1 a

15.0±1.4 a

16.2±1.2 a

15.4±1.1 a

15.4±1.0 a

12.6±1.4 b

18.8±0.6 a

17.3±0.4 ab

15.5±1.3 c

17.8±0.6 a

15.9±1.4 bc

15.7±0.6 bc

11.6±1.3 d

Ca

44.9±0.5 c

50.0±1.3 b

56.6±2.4 a

39.6±1.5 d

34.9±1.9 e

38.1±2.4 d

29.5±1.8 f

49.4±0.3 c

55.3±2.7 b

59.6±1.3 a

43.9±1.1 d

38.9±2.6 e

39.6±2.5 e

30.8±1.1 f

44.2±1.7 c

48.2±1.9 b

52.2±1.3 a

40.4±1.0 d

37.3±1.6 ef

39.6±1.5 de

35.0±1.9 f

48.1±2.1 c

53.0±2.3 b

59.8±3.2 a

43.6±2.0 d

39.9±2.6 d

39.6±1.3 d

28.7±2.9 e

Fe

1.8±0.1 a

1.3±0.2 bc

0.7±0.1 e

1.6±0.1 a

1.0±0.3 cd

1.3±0.1 b

0.8±0.1 de

1.4±0.1 a

1.1±0.2 b

0.9±0.1 c

1.2±0.2 ab

0.8±0.1 c

1.1±0.2 b

0.5±0.1 d

2.3±0.1 a

1.6±0.1 b

1.0±0.1 d

1.7±0.1 b

1.1±0.3 d

1.4±0.1 c

0.4±0.1 e

2.0±0.1 a

1.3±0.0 bc

0.6±0.1 d

1.4±0.2 b

0.6±0.4 d

1.1±0.1 c

0.7±0.1 d

注：Ⅰ、Ⅱ分别表示栽培基质中所添加的相应的盐碱量为 0.3%、0.7%（w）；同种叶片组织和矿质元素的数值，所标记的小写字母不同表示它

们之间的差异达显著水平（p ＜ 0.05）。表 5 同。

Note:Ⅰ and Ⅱ respectively indicated that the corresponding amount of salt or alkali added to the cultivation substrate was 0.3% and 0.7%（w）.

For the same mineral element in the same leaf tisure,the numbers followed different lowercase letters indicated that the difference between themwas

significant（p ＜ 0.05）. The same as Table 5.
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和Cl元素在 0.7% CaCO3胁迫下显著升高，Ca元素

在 0.3%、0.7% CaCO3胁迫下均显著升高，S、Cl、Ca

元素在栅栏组织和海绵组织细胞中平均升高幅度依

次分别为 18.8%和 28.8%、12.2%和 26.2%、13.6%和

17.3%；其余5种矿质元素相对含量普遍较对照显著

降低，且降低幅度在 2种组织间同样差异较大：Na、

Mg、P、K、Fe 共 5种元素在栅栏组织和海绵组织细

胞中平均依次分别为 24.6%和 28.0% 、24.0%和

48.5% 、22.5% 和 40.6% 、9.8% 和 12.8% 、43.5% 和

52.5%；以Fe元素含量下降幅度最大，K元素保持稳

态的能力明显较强，在栅栏组织细胞中的变化明显

小于海绵组织细胞中。

在 NaHCO3、NaCl 胁迫下，砂糖橘叶片栅栏组

织、海绵组织细胞中 8种矿质元素相对含量的变化

明显大于CaCO3胁迫下，但变化趋势基本相同。与

对照相比，在NaHCO3、NaCl胁迫下，Na、S、Cl元素

相对含量显著升高，升高幅度在栅栏组织细胞中平

均分别为 162.7%、183.1%，162.7%、183.1%，26.8%、

78.1%；在海绵组织细胞中升高幅度较在栅栏组织

细胞中更大，平均分别为 163.6%、196.6%，31.8%、

108.3%，73.8%、192.9%；Mg、P、K、Ca、Fe共计5种矿

质元素的相对含量显著降低，仅 0.3%NaHCO3胁迫

下 S元素相对含量升高、K元素相对含量降低的幅

度与对照未达显著水平。其中，NaHCO3胁迫下，

Mg、P、K、Ca、Fe元素在栅栏组织和海绵组织细胞中

的相对含量平均分别降低 39.0%和 37.6%、24.5%和

41.6% 、6.5% 和 10.4% 、12.1% 和 13.2% 、45.6% 和

50.0%；NaCl胁迫下，Mg、P、K、Ca、Fe元素在栅栏组

织和海绵组织细胞中的相对含量平均分别降低

50.0%和 46.4%、37.3%和 44.8%、17.1%和 27.4%、

15.6%和29.0%、60.9%和55.0%。

2.4 对砂糖橘叶片细胞中矿质元素含量平衡的影

响

CaCO3、NaHCO3、NaCl胁迫下，砂糖橘叶片叶脉

和叶肉细胞中矿质元素平衡关系发生显著变化，但

以CaCO3胁迫下变化最小，NaHCO3、NaCl胁迫下变

化比较大，尤其NaCl胁迫下；韧皮部细胞中的变化

明显大于木质部细胞中，海绵组织细胞中的变化大

于栅栏组织细胞中，栅栏组织细胞中的变化相对最

小；10种元素含量比值中，Na/Cl、Ca/K、S/P、Mg/Fe

总体上显著增大，以Ca/K增幅最小（CaCO3胁迫下

显著增大，NaHCO3、NaCl胁迫下显著减小或保持稳

定），以 S/P 增幅最大；其余 6 种比值关系均显著

减小，以 K/Na、K/Cl 减幅最大（K/Na 的减幅略大

于 K/Cl的，但总体上二者相当），S/Cl、Mg/P减幅较

小。计算分析表明，CaCO3、NaHCO3、NaCl胁迫下，

增幅最大的S/P在叶脉木质部细胞中平均分别增大

85.3%、32.4%、132.4%，在叶脉韧皮部细胞中平均分

别增大141.2%、223.5%、188.2%，在叶肉栅栏组织细

胞中平均分别增大61.1%、80.6%、141.7%，在叶肉海

绵组织细胞中平均分别增大 132.1% 、146.4% 、

653.6%；减幅最大的K/Na、K/Cl在叶脉木质部细胞

中平均分别减小2.2%、44.1%、64.0%，在叶脉韧皮部

细胞中平均分别减小 43.8%、55.7%、69.1%，在叶肉

栅栏组织细胞中平均分别减小2.1%、39.4%、58.6%，

在叶肉海绵组织细胞中平均分别减小8.4%、54.5%、

70.1%（表5）。

3 讨 论

盐胁迫下甜土植物（嫌盐植物、淡土植物）体内

往往伴随严重的渗透胁迫和膜脂过氧化作用[1]。以

往对盐胁迫下柑橘植株渗透胁迫的测试分析主要针

对渗调物质含量变化及抗氧化作用[17-19]。近年在柑

橘研究中发现，盐胁迫下不接种AMF的酸橙苗较接

种AMF的酸橙苗体内渗调物质积累少、抗氧化剂含

量低、脱落酸水平较高[23]，但尚未见盐胁迫下柑橘植

株体内水分状况的报道。本文的测试分析发现，盐

碱胁迫下砂糖橘叶片RWC降低、WSD加重、水分状

况显著恶化，影响程度NaCl胁迫＞NaHCO3胁迫＞

CaCO3胁迫，清楚表明盐碱胁迫是砂糖橘植株叶片

水分亏缺的重要生理生态因子，结果支持盐胁迫下

甜土植物体内水分亏缺的基本规律，为揭示盐碱胁

迫下柑橘树受旱及落叶机制提供了一方面的实验数

据。

盐胁迫下柑橘植株叶片叶绿素含量和光合生理

指标的降低幅度与盐胁迫强度、砧木种类、是否接种

菌根菌等因素有关。如：与嫁接在盐敏感砧木上的

植株相比，嫁接在耐盐砧木上的金诺橘（Fortunella

margarita‘Kinnow’）植株叶片叶绿素含量、Pn、Gs和

胞间 CO2 浓度（Ci）降低幅度较小 [32] ；30、60、

90 mmol · L-1 NaCl胁迫下，脐橙和宽皮柑橘植株叶

片Pn和Tr随胁迫强度增大而急剧下降，耐盐性较强

的宽皮柑橘叶片Pn降低幅度显著小于耐盐性弱的

脐橙，但耐盐性强的宽皮柑橘叶片Tr降低幅度大于
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耐盐性弱的脐橙[33]。本文的研究表明，砂糖橘叶片

叶绿素含量和Pn、Tr、Gs等 3项气体交换参数对盐碱

胁迫的响应趋势一致，结果与前人相关研究结果相

近，但叶片光合生理状况同其水分状况一样主要受

盐碱胁迫种类支配，次为盐碱含量水平，表明砂糖橘

引种栽培及果园管理中应高度重视园地土壤化学性

质及改良，同时也表明不同种类盐碱胁迫的作用机

制存在差异。

中性盐（NaCl）胁迫对植物的伤害主要通过渗

透胁迫、离子毒害和营养亏缺[34]。体内积累过量的

Na+、Cl-是对植物产生盐害的重要原因之一。在对

柑橘类果树盐胁迫响应的生理学分析中，盐分离子

吸收、积累和分配特性是重要方面，已有文献部分支

持前述特性。如：嫁接在耐盐砧木上的金诺橘根中

的Na+和Cl-含量较高而叶片中较低，与嫁接在盐敏

感砧木上的植株相反[32]；12种柑橘基因型以75 mmol·L-1

NaCl胁迫12周，对盐胁迫最敏感的基因型体内Na+

和Cl-含量显著高于耐盐基因型[15]；NaCl胁迫下，耐

盐性强的宽皮柑橘叶片Na+、Cl-含量低于耐盐性弱

的甜橙，而2种盐分离子在2种柑橘植株根系中的积

累量均较高，且盐胁迫下宽皮柑橘叶片中 Ca2 +和

Mg2 +含量降低幅度小于甜橙 [35]。本文对不同强度

NaCl胁迫下砂糖橘叶片Na、Cl等8种矿质元素相对

含量的测试结果整体上支持前述规律。

NaHCO3、NaCl易溶于水，均可解离出Na+，但同

时NaHCO3是碱性盐，作为胁迫成分时可导致碱性

甚至高 pH胁迫。高 pH值会严重影响土壤结构，增

强土壤硝化作用，破坏植物细胞内的电荷平衡和pH

表 5 CaCO3、NaHCO3、NaCl 胁迫对砂糖橘叶片细胞中矿质元素含量平衡的影响

Table 5 Effects of CaCO3, NaHCO3 and NaCl stress on the balance of mineral elements in leaf cells of Shatangju mandarin

叶片区域

Leaf area

叶脉

Vein

叶肉

Mesophyll

木质部

Xylem

韧皮部

Phloem

栅栏

组织

Palisade
tissue

海绵

组织

Sponge
tissue

处理Treatment

对照Control

CaCO3胁迫

CaCO3 stress

NaHCO3胁迫

NaHCO3 stress

NaCl胁迫

NaCl stress

对照Control

CaCO3胁迫

CaCO3 stress

NaHCO3胁迫

NaHCO3 stress

NaCl胁迫

NaCl stress

对照Control

CaCO3胁迫

CaCO3 stress

NaHCO3胁迫

NaHCO3

stresss

NaCl胁迫

NaCl stress

对照Control

CaCO3胁迫

CaCO3 stress

NaHCO3胁迫

NaHCO3 stress

NaCl胁迫

NaCl stress

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

Ⅰ

Ⅱ

矿质元素相对含量比值Ratio of the relative content of mineral elements

K/Na

3.3±0.2 c

3.5±0.2 b

3.8±0.2 a

1.2±0.1 e

0.8±0.1 f

1.4±0.2 d

0.8±0.1 f

4.7±0.3 a

2.9±0.1 b

2.4±0.2 c

1.6±0.2 d

1.0±0.1 e

1.9±0.2 f

0.9±0.1 f

2.8±0.1 c

3.2±0.1 b

3.7±0.1 a

1.4±0.1 d

0.8±0.1 e

1.3±0.1 d

0.6±0.1 f

3.2±0.1 c

3.5±0.2 b

4.3±0.2 a

1.5±0.1 d

0.8±0.1 f

1.3±0.1 e

0.5±0.1 g

K/Cl

3.5±0.2 a

3.2±0.1 b

2.8±0.1 d

3.0±0.2 c

2.6±0.1 e

1.5±0.2 f

1.2±0.1 g

5.0±0.3 a

3.3±0.1 b

2.3±0.2 d

3.5±0.2 b

2.5±0.3 c

2.0±0.1 e

1.2±0.1 f

4.2±0.2 a

3.6±0.1 b

3.2±0.1 c

3.2±0.2 c

2.9±0.1 d

2.3±0.1 e

1.6±0.1 f

4.5±0.2 a

3.6±0.3 b

2.7±0.1 c

2.7±0.1 c

2.0±0.2 d

1.7±0.1 e

0.8±0.1 f

Na/Cl

1.1±0.1 d

0.9±0.1 e

0.7±0.1 f

2.6±0.1 b

3.3±0.2 a

1.1±0.1 d

1.6±0.1 c

1.1±0.1 e

1.1±0.1 d

1.0±0.1 f

2.2±0.1 b

2.4±0.1 a

1.1±0.1 e

1.2±0.2 c

1.5±0.3 e

1.1±0.1 f

0.9±0.1 g

2.3±0.3 c

3.6±0.1 a

1.7±0.1 d

2.8±0.2 b

1.4±0.1 d

1.0±0.1 f

0.6±0.1 g

1.8±0.2 b

2.5±0.2 a

1.3±0.1 e

1.5±0.1 c

Ca/K

2.4±0.1 c

2.8±0.2 b

3.4±0.4 a

2.3±0.1 e

2.1±0.3 e

2.3±0.1 e

1.9±0.2 e

2.3±0.3 c

3.4±0.1 b

3.9±0.2 a

2.2±0.3 c

2.0±0.1 cd

1.9±0.2 d

1.7±0.1 e

2.6±0.1 cd

3.1±0.4 b

3.5±0.3 a

2.5±0.2 d

2.4±0.1 d

2.6±0.1 cd

2.8±0.1 c

2.6±0.1 c

3.1±0.2 b

3.9±0.2 a

2.5±0.1 c

2.5±0.2 c

2.5±0.1 c

2.5±0.1 c

Ca/Na

8.0±0.1 c

9.8±0.2 b

13.0±0.2 a

2.6±0.1 d

1.7±0.1 e

3.1±0.1 d

1.4±0.1 e

10.6±0.3 a

9.8±0.1 b

9.4±0.1 b

3.5±0.1 c

2.1±0.1 d

3.6±0.1 c

1.6±0.1 e

7.5±0.1 c

9.9±0.3 b

12.9±0.1 a

3.4±0.2 d

1.9±0.2 e

3.4±0.2 d

1.6±0.1 e

8.2±0.1 c

10.8±0.2 b

16.7±0.2 a

3.7±0.1 d

2.1±0.1 f

3.2±0.1 e

1.3±0.1 g

Ca/Cl

8.4±0.3 c

8.9±0.5 b

9.5±1.2 a

6.6±0.2 d

5.5±0.2 e

3.4±0.1 f

2.2±0.2 g

11.2±0.6 a

11.0±0.2 a

9.0±0.6 b

7.6±0.3 c

5.1±0.1 e

3.9±0.1 e

1.9±0.2 f

10.9±0.1 a

11.0±0.2 a

11.0±0.9 a

7.9±0.2 b

7.1±0.1 c

5.8±0.2 d

4.5±0.2 e

11.5±0.1 a

10.9±0.4 b

10.4±0.3 c

6.6±0.1 d

5.1±0.1 e

4.2±0.2 f

1.9±0.2 g

S/P

3.4±0.3 f

4.4±0.4 e

8.2±0.4 b

4.1±0.4 e

4.9±0.3 d

5.7±0.3 c

9.1±0.1 a

1.7±0.6 f

2.4±0.3 e

5.8±0.7 b

2.8±0.5 d

8.2±0.3 a

3.8±0.2 c

6.0±0.2 b

1.8±0.5 f

2.3±0.2 e

3.5±0.7 c

2.2±0.1 e

4.3±0.2 b

2.9±0.2 d

5.8±0.1 a

1.4±0.1 e

2.2±0.2 d

4.3±0.4 b

2.2±0.1 d

4.7±0.3 b

2.8±0.2 c

12.3±0.2 a

S/Cl

1.3±0.1 a

1.3±0.1 a

1.4±0.1 a

1.3±0.1 a

1.3±0.1 a

0.8±0.1 b

0.7±0.1 b

1.0±0.1 ab

1.1±0.1 a

0.9±0.2 b

1.1±0.1 a

1.1±0.1 a

0.9±0.2 b

0.6±0.2 c

2.3±0.1 d

2.4±0.1 c

2.4±0.1 b

2.0±0.1 c

2.6±0.1 a

1.7±0.1 f

1.9±0.3 e

1.6±0.1 a

1.6±0.2 a

1.6±0.1 a

1.2±0.1 b

1.2±0.2 b

1.2±0.1 bc

1.1±0.3 c

Mg/P

6.9±0.3 b

6.4±0.2 bc

6.1±0.4 cd

6.0±0.3 cd

5.6±0.7 d

6.9±0.3 b

7.9±0.1 a

4.4±0.2 b

3.9±0.3 c

4.0±0.1 c

3.4±0.1 d

5.0±0.2 a

2.6±0.1 e

2.3±0.3 f

2.4±0.1 c

2.3±0.1 c

2.5±0.1 b

2.1±0.2 d

1.6±0.2 e

2.6±0.1 a

2.1±0.2 d

2.0±0.1 b

1.8±0.1 bc

1.7±0.3 c

2.0±0.2 b

2.4±0.2 a

1.9±0.1 bc

2.4±0.3 a

Mg/Fe

8.2±0.3 bc

8.8±0.3 abc

9.2±0.4 ab

6.7±0.3 d

9.6±0.5 a

7.7±0.2 cd

9.9±0.2 a

8.4±0.5 a

7.9±0.2 a

4.8±0.5 d

6.7±0.5 b

6.7±0.2 b

5.5±0.1 c

7.0±0.2 b

5.3±0.3 ef

6.4±0.1 d

8.7±0.4 b

5.7±0.1 e

4.8±0.1 f

7.3±0.2 c

9.9±0.2 a

4.9±0.1 b

5.1±0.2 b

5.5±0.2 b

5.0±0.1 b

7.8±0.2 a

6.7±0.1 a

5.7±0.1 b
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稳态，阻碍植物对水分和营养物质的吸收[36]。可见，

pH是植物响应盐碱胁迫等逆境胁迫的重要化学信

号。与NaCl导致的中性盐胁迫及其 pH环境不同，

根际碱性 pH环境可在更大程度上诱导植物叶片气

孔开放，促进根系吸收、积累比与NaCl胁迫下更多

的Na+。同时，碱性pH环境还影响P、Ca、Mg、Fe、Zn

等矿质元素的有效性，使植物根际周围容易形成“离

子耗尽区”，从而导致显著的缺素症状[37]。本文对不

同强度NaHCO3胁迫下砂糖橘植株叶片中Na、Cl元

素含量的测试结果表明，Na 元素含量增大幅度明

显大于 NaCl胁迫下，而Cl元素含量的升高幅度小

于NaCl胁迫下，总体结果支持前述规律。

土壤是一个十分复杂的不均匀体。富含CaCO3

等石灰性物质的紫色土等石灰性土壤，由于可溶性

盐类易于转化为不溶性盐类而难于被植物根系吸收

利用，其中对Fe元素吸收不良主要因为Fe2+盐被转

化为Fe3+盐。CaCO3含量不同，土壤 pH值上升幅度

不同，矿质形态与分布可能存在较大差异。供试土

壤中加入不同量CaCO3，各种形态Zn的分布及 pH

值对CaCO3增加尤为敏感，对土壤中P元素均具显

著固定作用，并直接影响土壤中 Na+–Ca2 +交换平

衡[38-39]。显见，石灰性土壤中的CaCO3成分，并非仅

仅是沉淀性物质，而是显著参与土壤胶体理化性质

形成的重要成分、胁迫成分，从而使得其上生长的柑

橘植株普遍表现出多种矿质元素缺素症状[2]。综观

本文，对砂糖橘叶片的分析结果总体上支持前述规

律，但试验中没有分析栽培基质 pH与叶片细胞中

pH的相关性及其变化，对碱胁迫下参与其离子运

输、细胞壁合成、Ca2+信号和植物激素等过程的基因

表达与网络应答未做测试，拟在后续研究中分析。

盐害在很大程度上也取决于盐分离子在植物体

内的区隔化分配能力。X-射线能谱分析法在揭示

植物体内矿质元素微域分布、精确定位、生理功能及

其与环境适应关系方面的作用愈来愈受到关注。无

论矿质元素以何种形态被吸收利用或存在，所测试

出的元素相对含量均与其离子含量呈密切的线性关

系。植物耐盐生理生态研究中有多篇文献利用了这

一技术，如对盐胁迫下大麦（Hordeum vulgare）[40]、枣

树（Ziziphus jujuba‘Jinsixiaozao’）根尖中离子微域

分布的分析 [41]，对等渗的盐分和水分胁迫下芦荟

（Aloe vera）幼苗中离子分布的分析[42]。柑橘类果树

的研究中迄今未见有同类文献。从本文的测试分析

结果看，砂糖橘叶片细胞中矿质元素含量及分布支

撑前述观点，但又具自身特点。总体上，对照植株的

叶片中，韧皮部细胞K、Ca元素含量较高，木质部细

胞Na、Mg、P、S、Cl、Fe元素含量较低；Na、Cl元素在

栅栏组织细胞和海绵组织细胞中的含量差异较小。

盐碱胁迫下砂糖橘植株的叶片明显具有保持矿

质元素含量与分布相对稳定的特性，但具体含量因

盐碱胁迫种类不同和胁迫强度加大而异。CaCO3胁

迫下，砂糖橘叶片Na元素含量虽然降低，但Mg、P、

K、Fe元素含量显著降低，S和Cl元素含量升高，Ca

元素含量大幅升高；NaHCO3胁迫特别是NaCl胁迫

下，叶片K元素含量虽明显具有较强稳定性，但Cl

元素含量升高，Na元素含量大幅升高，Mg、P、Fe、Ca

元素含量显著降低。盐碱胁迫下砂糖橘叶片中矿质

元素在微域尺度上含量水平与平衡关系的显著改

变，尤其是栅栏组织的细胞中Na、Cl、K、Ca元素含

量及 K/Na、K/Cl、Ca/Na、Ca/Cl 平衡关系的显著改

变，应是导致其生理生态上诸多重大差异的首要机

制。同时，3种盐碱胁迫下叶片细胞中微量元素含

量的变化，还对砂糖橘植株的生长发育和形态表征

起重要作用，作者将另文报道。

此外，砧木种类对柑橘品种耐盐碱特性具有重

要影响[7]。近期，研究人员已报道了一些耐盐碱性

强的柑橘砧木种类及其生理生化特性。如朱世平

等[11]发现扁平橘在 15种柑橘砧木出苗期表现出较

强的耐盐性和对不同pH值的适应性；周心智等[43]发

现沃尔卡默柠檬在5种柑橘砧木中表现出较强耐盐

性，次为枳橙和硬枝香橙，而宜昌橙和枳对盐胁迫比

较敏感；王君秀等[44]发现枳比资阳香橙和红橘更耐

酸，红橘和资阳香橙比枳更耐碱；郑妮等[45]研究了资

阳香橙×枳的8个杂交后代的耐碱性，筛选出3个耐

碱性强的砧木品种，其中的 1个为矮化耐碱砧木资

源。本文中研究的砧-穗组合仅1种，盐碱性胁迫下

资阳香橙等近期选育的耐盐碱砧木对砂糖橘生理生

化特性的影响有必要进一步探究。

4 结 论

砂糖橘对 NaCl 胁迫敏感，其次为 NaHCO3 胁

迫，CaCO3含量达0.7%可产生显著胁迫；不同种类盐

碱胁迫的伤害机制存在差异，土壤胶体中的CaCO3

成分并非仅仅是沉淀性物质；砂糖橘是甜土植物，引

种栽培及果园管理中应高度重视园地土壤化学性质
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及改良。砂糖橘虽然具有一定的控制盐分离子在叶

片不同组织和细胞中区隔化分配的能力，但不同种

类和强度的盐碱胁迫均可对其主要矿质元素的微域

分布、含量平衡、离子稳态产生破坏，尤其是Na、Cl、

K、Ca 4种矿质元素的含量及K/Na、K/Cl、Ca/k、Ca/

Na 4种含量平衡关系。
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