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盐胁迫下东部黑核桃生理生化

与营养器官结构的动态响应

唐佳莉，姬新颖，郑 旭，李 敖，张俊佩*

（林木遗传育种全国重点实验室·国家林业和草原局林木培育重点实验室·中国林业科学研究院林业研究所，北京 100091）

摘 要：【目的】研究盐胁迫下东部黑核桃生理生化与解剖结构的动态响应，探索适应盐胁迫的变化机制。【方法】以东

部黑核桃实生幼苗为材料进行42 d的盆栽试验，对4个盐分梯度（0、50、100、200 mmol·L-1）下的生理生化与营养器官

解剖结构的动态变化特征进行比较，通过相关性和主成分分析明确幼苗的耐盐评价指标。【结果】盐胁迫下，相对含水

量呈下降趋势，丙二醛、脯氨酸、可溶性蛋白、可溶性糖、总黄酮、总多酚的含量以及超氧化物歧化酶、抗坏血酸过氧化

物酶的活性总体上呈上升趋势；随着盐浓度和胁迫时间的增加，栅栏组织、根皮层、茎周皮、海绵组织、叶片的厚度呈先

增加后降低的趋势；叶表皮、茎韧皮部、茎木质部、根周皮、根皮层的厚度，维管束、叶主脉、根的直径，组织结构疏松度，

组织结构紧密度，栅海比，叶脉凸起度在不同的胁迫浓度和时间下呈不同的变化模式。盐胁迫下的解剖特征的主成分

有差异，生理生化指标与解剖特征之间具有一定的相关性。【结论】东部黑核桃在盐胁迫下通过改变营养器官结构特

征、提升渗透调节物质含量和抗活性氧物质活性等方式应对盐胁迫；栅海比、茎周皮、茎木质部、根粗可作为幼苗耐盐

品种筛选的参考指标。
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Dynamic responses of physiology, biochemistry and structure of vegeta-
tive organs of Juglans nigra to salt stress
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Abstract:【Objective】This study aimed to investigate the physiological and biological responses and

anatomical stracture changes of Juglans nigra vegetative organs to persistent salt stress in order to un-

derstand the adaptation mechanism of J. nigra to salt stress.【Methods】Seedlings of J. nigra were

used as materials, and a 42-day pot experiment was conducted with four salt concentration gradients

(0 mmol · L-1, 50 mmol·L-1, 100 mmol·L-1, and 200 mmol·L-1). Functional leaves, stems, and first later-

al roots were collected at 14, 28, and 42 days after salt stress for the determination of physiological and

biochemical indicators as well as anatomical structure of the vegetative organs of the seedlings. The dy-

namic changes in physiology, biochemistry and anatomical structure of the seedlings were studied, and

the relationship between physiological, biochemical and anatomical parameters of the vegetative organs

was analyzed. Principal component analysis (PCA) was used to determine the salt tolerance evaluation

index of J. nigra.【Results】The relative water content (RWC) decreased with increasing salt concentra-

tion，reaching 56.15% under 200 mmol · L- 1 treatment on the 42nd day of salt stress. The malondialde-

hyde (MDA) content, superoxide dismutase (SOD) activity, ascorbate peroxidase (APX) activity, and to-

tal flavonoid compounds (TPC) all significantly increased under salt stress. On the 14th day of stress,
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with the increase in salt concentration, the total phenolic content (TFC) and proline (Pro) content initial-

ly decreased then increased, and the total phenolic content (TFC) and proline (Pro) content increased

significantly under salt treatment at the 28th and 42nd day of stress. With the increase in salt concentra-

tion, the soluble protein (SP) content showed a trend of initial increase and subsequent decrease at the

14th day of stress, and increased at the 28th day, and showed a trend of initial decrease and subsequent

increase at the 42th day; There was no significant difference between the content of soluble sugar (SS)

under salt treatment and the control at the 14th day. With the increase of salt concentration, the content

of soluble sugar (SS) on the 28th day increased, and the content of soluble sugar (SS) on the 42nd day

increased first, then decreased and then increased. The palisade tissue thickness (PT) increased at first

and then decreased with the increase of salt concentration, and was increased significantly by treatment

at 50 mmol · L-1, and decreased significantly by treatments at 100 mmol · L-1 and 200 mmol · L-1 as com-

pared with the control. The spongy tissue thickness (ST) and leaf lamina thickness (LT) increased com-

pared with the control on the 14th and 28th day under salt stress, but decreased on the 42nd day. The

thickness of the upper epidermis (UE) under salt treatment increased on the 14th day of stress, in-

creased at first and then decreased on the 28th day after stress, increased significantly at 50 mmol · L- 1,

and decreased significantly at 200 mmol · L- 1, which was 26.06% lower than the control. With the in-

crease of salt concentration, the thickness of the lower epidermis (LE) decreased first and then in-

creased on the 14th day of salt stress, increased first and then decreased on the 28th day, and decreased

on the 42nd day. With the increase of salt concentration, the cell tightness ratio (CTR) and the ratio of

palisade tissue to spongy tissue (PT/ST) increased first and then decreased on the 14th and 42nd day,

and decreased on the 28th day. The cell porosity ratio (SR) increased with the increase of salt concentra-

tion on the 14th and 28th day. Subsequently it decreased at first and then increased on the 42nd day,

reaching the minimum value of 39.87% at 100 mmol ·L-1. As the salt concentration increases, the thick-

ness of vascular bundle (VBT) of leaves decreased on the 14th day. It increased at first and then de-

creased on the 28th day, and decreased significantly at 100 mmol · L- 1 and 200 mmol · L- 1 on the 42nd

day. Leaf main vein diameter (MVT) and midrib protuberant degree (MPD) of leaves under salt stress

decreased significantly on the 14th day, increased first and then decreased with the increase of salt con-

centration on the 28th day, and decreased on the 42nd day. The thickness of the stem xylem tissue

(SXT) significantly increased under salt treatment, and reached the maximum value of 522.88 μm under

200 mmol · L-1 treatment at day 42. The steam xylem thickness (SXT) significantly increased under salt

treatment, and reached the maximum value of 522.88 μm under 200 mmol · L- 1 treatment on the 42nd

day. As the salt concentration increases, the stem phloem thickness (SPhT) increased on the 14th day, in-

creased first and then decreased on the 28th day, and decreased significantly on the 42nd day at 100 and

200 mmol ·L-1. The stem cortical thickness (SCT) significantly increased under salt treatment, reaching

a maximum value of 327.84 μm on the 42nd day under 200 mmol · L- 1 treatment. With the increase of

salt concentration, the stem periderm thickness (SPT) increased first and then decreased. Root diameter

(RD) and root cortical thickness (RCT) increased at first and then decreased on the 14th and 28th day,

and they decreased significantly at 50 mmol·L-1 and 200 mmol·L-1 on the 42nd day. As the salt concen-

tration increases, root vascular bundle diameter (RVBT) decreased on the 14th day, increased on the

28th day, and decreased significantly on the 42nd day. With the increase of salt concentration, the root

periderm thickness (RPT) increased first and then decreased on the 14th day, decreased on the 28th day,

and decreased first and then increased on the 42nd day. The main components of root, stem and leaf un-

der different salt concentrations were significantly different in the three stress periods. RD, Pt/St, RCT,
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我国盐渍土面积大、分布广、类型多，在江苏、山

东、河北、辽宁等省的盐渍土面积就超过1.00×106 hm2，

并有逐年增加的趋势[1]。盐胁迫是影响植物生长和

发育的重要环境因子之一[2]。若植株内过量的盐离

子积聚，则会产生离子拮抗效应，抑制并损害正常的

新陈代谢功能，从而造成植株严重畸形甚至死

亡[3]。植物受到盐胁迫时会产生一系列生理生化代

谢物变化，包括细胞抗氧化酶、渗透调节物质和膜质

过氧化产物的变化[4]。有研究表明，盐胁迫下植物

根系首先感知并发出信号，同时改变其形态结构、生

理化学性质、解剖结构，进而抑制植物生长，导致植

株死亡[5-6]。植物自身的形态结构变化比较复杂，但

植物的结构是基础，只有明确植物结构在盐胁迫下

的变化，才能更好地认识植物耐盐机制[7]。因此，笔

者在本研究中的重点是探究盐胁迫下幼苗内部结构

的改变，从显微结构和生理生化的层面解释东部黑

核桃幼苗的耐盐机制。

东部黑核桃（Juglans nigra）属于胡桃科（Juglan-

daceae）、核桃属（Juglans），原产地是美国 [8]。东部

黑核桃属优良种源家系，生长势旺盛，抗逆性强，适

应范围广，20 世纪 80 至 90 年代引入我国，主要作

为果材兼用、园林绿化和核桃嫁接砧木树种，在辽

宁、河北、北京、河南、山东、山西、陕西、甘肃和新疆

均有栽培，也是国家战略储备林的首选经济林树种

之一。选择弱盐碱地种植核桃，可以扩大其种植面

积，获得更多的经济效益。因此，研究核桃在盐胁

迫条件下的生长和生理反应，明确核桃的耐盐生理

机制，对盐碱地区发展核桃产业具有非常重要的现

实意义。

1 材料和方法

1.1 试验材料

2021年 10月采集河南省洛宁县中国林业科学

研究院核桃种质资源库（34°21′ N，111°28′ E，海拔

581 m）20年生东部黑核桃优良种源家系的实生种

子作为试验材料。在中国林业科学研究院的温室

（40°000′ N，116°140′ E，海拔 61 m）进行试验，温室

平均温度 24.47 ℃，白天温度不高于 30.00 ℃，夜间

不低于 14.00 ℃，透光度为 50%~60%。2022年 4月

25 日，将沙藏 3 个月的种子播于规格为 250 mm ×

180 mm的塑料花盆中，每盆1粒。花盆配置的托盘

可有效收集其渗出液并及时回浇至盆中，以避免土

壤盐分的流失。幼苗生长期间，对其进行正常管理。

1.2 盐处理

2022年 7月 24日，幼苗平均株高 26.2 cm，平均

地径 7.5 mm，选取长势一致的 60株幼苗进行NaCl

处理，设置浓度分别为：0、50、100、200 mmol·L-1，每

个梯度设置3组重复，每个重复5株。为防止盐溶液

对苗木的冲击效应，各梯度的 NaCl 溶液分 3 次加

入，每次 300 mL，共计 900 mL，在 7 d内结束。所用

盐溶液为相应质量的 NaCl 溶于 1/2 Hoagland 营养

液。试验期间，每隔7 d用不加NaCl的1/2 Hoagland

营养液浇灌 1次，以保证营养供应。NaCl处理结束

后的 14、28、42 d，在 09:00—10:00，采集植株的功能

叶、茎和地下一级侧根，进行相关生理生化和营养器

官解剖结构指标的测定。

1.3 指标测定及方法

1.3.1 生理指标的测定 叶片相对含水量（relative

SPT, and CTR were the first principal components on the 14th day of stress, while PT/St, SCT, RPT,

SX T, SPT were the first principal components on the 28th day of stress, the first principal components

of stress on the 42nd day were VBT, SPT, SXT, MVT, and SPhT. The physiological and biochemical in-

dexes were correlated with the anatomical characteristics, and the anatomical structure of the stem was

strongly correlated with RWC, anti-reactive oxygen species (SOD、APX、TPC、TFC) and osmotic regu-

lators (Pro、SP、SS). TPC was closely related to mesophyll, vein and root diameter. SPT had strong cor-

relation with leaf veins.【Conclusion】J. nigra responded to salt stress by altering the structures of vege-

tative organs, increasing osmoregulatory substances, and enhancing antioxidants. Seedlings possess a

certain degree of salt tolerance ability when exposed to salt concentrations below 50 mmol · L-1. PT/ST,

SCT, SXT, and RD can serve as reliable indicators for screening salt-tolerant varieties in seedlings.

Key words: Juglans nigra; Salt stress; Vegetative organs; Anatomical structure; Physiology and bio-

chemistry; Comprehensive analysis
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water content，RWC）采用滕元旭等[9]的方法测定；丙

二醛（malonaldehyde，MDA）含量采用硫代巴比妥酸

法[10]测定；脯氨酸（proline，Pro）含量采用试剂盒-微

量法测定；可溶性蛋白（soluble protein，SP）含量采

用考马斯亮蓝法 [11]测定；可溶性糖（soluble sugar，

SS）含量采用硫代巴比妥酸法[12]测定；超氧化物歧化

酶（superoxide dismutase，SOD）活性采用氮蓝四唑

（nitroblue tetrazolium，NBT）光化学还原法 [13]测定；

抗坏血酸过氧化物酶（ascorbate peroxidase，APX）活

性采用紫外吸收法[14]测定；总多酚含量采用Folin酚

法 [15]测定；总黄酮含量采用亚硝酸钠-硝酸铝比色

法[16]测定。

1.3.2 解剖结构观测 叶片解剖结构观测：盐处理

14、28、42 d，摘取幼苗中上部东南西北四个方向、顶

端往下第 1~3复叶的第 2~5枚小叶，从叶片中部主

脉两侧剪取 2 mm×2 mm的方块，置于FAA（70%乙

醇 90 mL+甲醛 5 mL+乙酸 5 mL）中固定，于 4 ℃冰

箱中保存。材料经 FAA 固定 24 h 以上，乙醇和二

甲苯系列脱水透明，浸蜡，包埋，切片（切片厚度为

8 μm），甲苯胺蓝O（TBO）染色，在光学显微镜下观

察照相[17]。每个处理观测15个视野，测定叶片叶表

皮、叶肉、叶脉等结构参数，结果取平均值，并计算以

下指标[18]。

栅海比=栅栏组织厚度/海绵组织厚度。

叶片组织结构紧密度（CTR）/%=栅栏组织厚度/

叶片厚度×100。

叶片组织结构疏松度（SR）/%=海绵组织厚度/

叶片厚度×100。

茎、根解剖结构观测：盐处理 14、28、42 d，摘取

幼苗茎尖约 2 cm的茎段和距主根 3 cm处的一级侧

根，采用改良后的石蜡切片法[19]进行切片制作，将材

料放入改进后的固定液（70%叔丁醇 85 mL＋35%~

40%甲醛 5 mL＋丙酸 5 mL＋丙三醇 5 mL）中，4 ℃

下保存48 h以上，通过软化、脱水、透明一系列步骤

后进行切片，切片厚度为 10 μm，甲苯胺蓝O（TBO）

染色，在光学显微镜下观察照相。每个处理观测15

个视野，测定韧皮部、木质部、皮层等结构参数，结果

取平均值。叶片、茎、根的解剖结构指标中、英文名

称、英文缩写及测量放大倍数如下：栅栏组织厚度

（palisade tissue thickness，PT，10×10）；海绵组织厚

度（spongy tissue thickness，ST，10×10）；上表皮细胞

厚度（thickness of upper epidermis，UE，10×10）；下表

皮细胞厚度（thickness of lower epidermis，LE，10×

10）；叶片厚度（leaf lamina thickness，TL，10×10）；叶

片组织结构紧密度（cell tightness ratio，CTR%，10×

10）；叶片组织结构疏松度（cell porosity ratio，SR%，

10×10）；栅海比（ratio of palisade tissue and spongy

tissue，PT/ST，10 × 10）；主脉厚度（main vein thick-

ness，MVT，10×4）；主脉凸起度（midrib protuberant

degree，MPD，10×4）；主脉维管束厚度（thickness of

vascular bundle，VBT，10×4）；茎木质部厚度（steam

xylem thickness，SXT，10×10）；茎韧皮部厚度（steam

phloem thickness，SPhT，10×10）；茎皮层厚度（steam

cortical thickness，SCT，10×10）；茎周皮厚度（steam

pericarp thickness，SPT，10×10）；根直径（root diame-

ter，RD，10×4）；根维管束直径（root diameter of vas-

cular bundle，RVBT，10×4）；根皮层厚度（root corti-

cal thickness，RCT，10×20）；根皮厚度（root pericarp

thickness，RPT，10×20）。

1.4 数据分析

原始数据采用微软Excel 2021进行分析，并导

入SPSS 26.0软件进行单因素ANOVA和Duncan多

重比较。所有统计效应在 p<0.05时均被认为是显

著性效应，结果以平均值±标准差表示，由 Origin

2022分析并绘制了相关系数图与主成分变化图。

2 结果与分析

2.1 盐胁迫对东部黑核桃叶片相对含水量（RWC）

和丙二醛（MDA）含量的影响

2.1.1 相对含水量（RWC） 由图 1-A可知，随着盐

浓度的增加和胁迫时间的延长，RWC呈下降趋势。

在胁迫14、28 d时，50、100 mmol·L-1处理的RWC没

有差异，都显著低于对照，在200 mmol·L-1处理达到

85.70%、72.31%，较对照降低8.33%、19.30%，均显著

低于对照、50和100 mmol·L-1处理的RWC。在胁迫

42 d 时，50 mmol · L- 1 处理与对照没有差异，100、

200 mmol·L-1处理之间没有差异，都显著低于对照，

在 200 mmol·L-1处理达到最小值 56.15%，较对照降

低了33.91%。

2.1.2 丙二醛（MDA） 由图1-B表明，在胁迫第14

天，随着盐浓度的增加，MDA 含量显著增加，在

200 mmol · L-1处理达到最大值 0.014 μmol · g-1。胁

迫第 28天，100、200 mmol · L-1处理的MDA 含量与

50 mmol·L-1相比下降，50 mmol·L-1处理显著高于对
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图 2 盐处理对东部黑核桃幼苗叶片脯氨酸（Pro）、可溶性蛋白（SP）和可溶性糖（SS）含量的影响

Fig. 2 The effect of salt treatment on the content of proline, soluble protein and soluble sugar

in the leaves of J. nigra L. seedlings

0 mmol·L-1 50 mmol·L-1 100 mmol·L-1 200 mmol·L-1

照。胁迫第 42天，MDA含量随着盐浓度的增加呈

先增加后降低的趋势，盐处理之间没有差异，但都显

著高于对照。

2.2 盐胁迫对东部黑核桃叶片渗透调节物质含量

的影响

2.2.1 脯氨酸（Pro） 图2-A表明，随着盐浓度的增

加，盐胁迫第 14天的Pro含量呈先降低后增加的趋

势，胁迫 28 d和 42 d的 Pro含量呈上升趋势。在胁

迫14 d时，50 mmol·L-1达到最小值186.51 μg·g-1，较

对照显著降低了6.97%，与100 mmol·L-1处理没有差

异，在 200 mmol·L-1处理下的Pro含量又显著升高。

在胁迫28 d，50 mmol·L-1与对照没有差异，但100与

不同小写字母表示同一时间不同处理之间差异显著（p＜0.05）。下同。

Different small letters indicate significant difference between different treatments (p＜0.05). The same below.

图 1 盐处理对东部黑核桃幼苗叶片相对含水量（RWC）和丙二醛（MDA）含量的影响

Fig. 1 The effect of salt treatment on relative water content and Malondialdehyde in the leaves of J. nigra L. seedlings
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200 mmol · L-1处理之间有显著差异，都显著高于对

照。在胁迫42 d时，50、100 mmol·L-1处理之间没有差

异，都显著高于对照组，在200 mmol·L-1处理达到最

大值507.70 μg·g-1，是对照的2.12倍。

2.2.2 可溶性蛋白（SP） 图 2-B 可以看出，在胁

迫 14 d，SP 含量随着盐浓度的增加呈先增加后降

低的趋势，100 mmol · L-1处理显著高于对照，是对

照的 1.48倍，其他盐处理与对照没有差异。在胁迫

28 d时，盐处理下的SP含量显著高于对照，但处理

之间没有差异，在 200 mmol ·L-1处理下达到最大值

7.28 mg·g-1。在胁迫 42 d时，SP含量随着盐浓度的

增加呈先降低后升高的趋势，50 mmol · L-1处理下

的 SP 含量显著低于对照，较对照降低了 14.86%，

100 mmol·L-1处理与对照、200 mmol·L-1处理之间没

有差异，200 mmol·L-1处理显著高于对照，较对照增

加了8.79%。

2.2.3 可溶性糖（SS） 由图 2-C可知，在胁迫 14 d

时，SS含量变化并不显著，各处理之间没有差异。

在胁迫28 d时，SS含量随着盐浓度的增加呈增加趋

势，各盐处理之间没有差异，但 100、200 mmol · L-1

处理下地 SS 含量显著高于对照。在盐胁迫 42 d

时，50 mmol·L-1处理下的SS含量显著高于对照，与

100 mmol·L-1处理没有差异，在200 mmol·L-1下达到

最大值30.56 mg·g-1，是对照的1.32倍。

2.3 盐胁迫对东部黑核桃叶片抗活性氧物质含量

的影响

2.3.1 超氧化物歧化酶（SOD） 图 3-A表明，SOD

活性随盐浓度的增加呈先增加后降低的趋势。胁迫

第14天，50、200 mmol·L-1处理之间没有差异，都显著

高于对照，100 mmol·L-1处理显著高于其他处理，达

到 166.35 U · g- 1。胁迫第 28天，盐处理之间没有差

异，显著高于对照，在50 mmol·L-1处理下SOD活性

达到最大值177.69 U·g-1，是对照的2.24倍。胁迫第

42天，在50 mmol·L-1处理下达到218.50 U·g-1，是对

照的3.34倍，100与200 mmol·L-1处理之间没有差异。

2.3.2 抗坏血酸过氧化物酶（APX） 由图 3-B 可

图 3 盐处理对东部黑核桃幼苗叶片超氧化物歧化酶（SOD）活性、抗坏血酸过氧化物酶（APX）活性、总酚（TFC）

含量、总黄酮（TPC）含量的影响

Fig. 3 The effect of salt treatment on SOD activity, APX activity, the content of total polyphenol content and total flavonoids

content in the leaves of J. nigra L. seedlings
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知，盐处理下的APX活性显著高于对照，其中胁迫第

14天在100 mmol·L-1处理下达到最大值1.37 U·g-1，

50、200 mmol·L-1处理之间没有差异。胁迫第 28天

在 50 mmol · L-1处理下达到最大值 4.32 U · g-1，是对

照的3.14倍，100、200 mmol·L-1处理之间没有差异，

但 50 mmol · L- 1处理显著高于 100 mmol · L- 1处理。

胁迫第 42 天在 100 mmol · L- 1 处理下达到最大值

5.20 U·g-1，是对照的5.14倍，盐处理之间没有差异。

2.3.3 总多酚（TFC） 图3-C表明，胁迫第14天，TFC

含量随着盐浓度的增加呈先降低后增加的趋势，50、

100 mmol · L-1处理显著低于对照，在 50 mmol · L-1

处理下达到最小值 12.17 mg · g- 1，较对照降低了

31.20%，200 mmol ·L-1处理与对照没有差异。胁迫

28、42 d，总多酚含量随着盐浓度的增加呈先增加后

降低的趋势，分别在50、100 mmol·L-1下达到最大值

38.17、47.09 mg·g-1，是对照的3.09倍、3.33倍。

2.3.4 总黄酮（TPC） 由图 3-D可以看出，TPC含

量随着盐浓度的增加呈显著增加趋势，各处理之间

差异显著，在胁迫第 14天，在 200 mmol · L-1处理下

达到最大值32.02 mg·g-1，是对照的5.18倍。

2.4 盐胁迫对东部黑核桃叶片解剖结构和参数的

影响

由图 4可以看出，50 mmol·L-1处理对核桃叶片

的影响并不明显，但 100 mmol ·L-1处理的叶片叶尖

焦枯，叶脉四周发黄，200 mmol·L-1处理的叶片大部

分面积焦枯，皱缩，叶片受胁迫严重。东部黑核桃

叶片为异面叶，有明显的栅栏组织和海绵组织的分

化。海绵组织排列疏松且无规则，有较大的细胞间

隙。栅栏组织为 2 层结构，排列紧密，细胞形状为

长柱形，含有较多叶绿体，且叶绿体位于细胞的边

缘。表皮由单层上下表皮细胞构成，排列紧密；表

皮细胞外壁具有较厚的角质层。叶脉突起处的角

质层较其两侧的角质层厚；主脉发达，叶脉在叶片

的近轴面微凸，远轴面则显著突出，其内含有一个

维管束；主脉由厚角组织细胞、厚壁组织细胞、维管

组织和薄壁细胞组成（图 4-I）；在 50 mmol · L-1处理

下叶片变厚，海绵组织厚度明显增加，栅栏组织紧密

度增加，叶片结构仍保持完整（图4-F），叶脉维管束

Ue. 上表皮细胞；Le. 下表皮细胞；Pt. 栅栏细胞；St. 海绵细胞；Vb. 维管束；Sx. 次生木质部；Ph. 韧皮部；Sc. 厚壁细胞；Pc. 薄壁细胞。A~D 比

例尺为 1 cm；E~H 放大倍数为 10×10，比例尺为 50 μm；I~L 放大倍数为 10×4，比例尺为 100 μm。

Ue. Upper epidermis; Le. Lower epidermis; Pt. Palisade cell; St. Sponge cells; Vb. Vascular bundle; Sx. Secondary xylem; Ph. Phloem; Sc. Scleren-

chyma cell; Pc. Parenchymal cells. A-D scale is 1 cm; E-H magnification is 10×10, the scale is 50 μm; I-L magnification is 10×4, the scale is 100 μm.

图 4 盐胁迫第 42 天时东部黑核桃叶片外部形态和组织结构横切面

Fig. 4 Cross section of leaf external morphology and tissue structure of J. nigra L. at 42nd day of salt stress
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表 1 盐胁迫下东部黑核桃叶表皮及叶肉结构参数

Table 1 Leaf epidermis and mesophyll structure parameters of J. nigra L. under salt stress

处理时间
Processing
time/d

14

28

42

c（NaCl）/
（mmol·L-1）

0

50

100

200

0

50

100

200

0

50

100

200

PT/μm

34.87±2.47 b

41.45±0.92 a

33.50±2.01 bc

32.86±2.31 c

36.76±3.67 b

39.70±4.65 a

31.46±2.15 c

28.09±1.16 d

35.96±2.31 b

52.04±6.73 a

34.18±1.45 c

29.63±1.47 d

ST/μm

54.94±3.86 b

55.04±5.09 b

58.93±5.88 b

69.22±8.45 a

46.51±6.46 c

59.60±7.36 a

55.78±3.76 ab

54.08±2.93 b

60.32±7.14 b

72.58±4.13 a

39.18±7.20 d

50.65±3.52 c

LT/μm

114.82±5.19 b

118.20±3.63 b

116.98±7.68 b

128.05±12.29 a

105.24±7.53 c

123.17±3.20 a

110.58±6.91 b

97.16±3.68 d

122.56±8.00 b

145.89±11.74 a

97.95±10.61 c

100.14±5.50 c

UE/μm

13.86±1.33 b

13.21±1.37 b

13.05±1.56 b

16.92±2.11 a

13.41±1.40 b

15.48±1.95 a

13.86±2.23 b

9.32±1.19 c

15.47±4.20 a

13.00±3.30 ab

15.72±2.21 a

11.44±3.00 b

LE/μm

11.57±1.42 a

8.64±1.13 c

12.36±1.91 a

10.20±0.66 b

8.68±0.90 c

11.60±1.10 a

9.40±0.77 b

7.07±1.00 d

10.00±0.91 a

8.97±1.062 b

7.11±1.25 c

7.55±1.46 c

CTR/ %

28.65±1.63 c

36.50±1.20 a

30.63±1.14 b

25.52±1.13 d

33.22±5.06 a

32.24±3.06 b

27.39±0.29 c

28.90±0.33 c

29.03±2.55 b

33.93±5.15 a

29.40±0.98 a

27.07±0.56 b

SR/%

47.82±1.77 bc

46.62±4.62 c

50.69±6.84 ab

53.53±2.62 a

44.76±7.77 c

47.56±5.99 bc

50.54±3.66 b

55.63±1.23 a

49.79±6.43 a

50.02±4.53 a

39.87±4.82 b

50.82±5.48 a

RT/ST

0.63±0.06 b

0.76±0.05 a

0.57±0.06 c

0.48±0.03 d

0.80±0.08 a

0.63±0.18 b

0.56±0.01 bc

0.51±0.01 c

0.60±0.08 c

0.72±0.10 b

0.90±0.17 a

0.56±0.06 c

注：数据为平均值±标准误；同列数据后不同字母表示处理间显著差异（p＜0.05）。下同。

Note: Values are means ± standard error; The different small letters in the same column indicate the significant difference (p＜0.05). The same be-

low．

并未受到损伤（图 4-J），表现了其对盐胁迫的适应

性。在 100 mmol ·L-1时，叶片表现出严重的盐害症

状，细胞轮廓开始模糊，部分结构开始解体，海绵组

织、栅栏组织的完整性遭到不同程度的损坏（图 4-

G），叶脉、维管束直径显著变小，厚角组织细胞中存

在晶簇（图 4-K）。在 200 mmol·L-1处理下上下表皮

细胞受到严重伤害，海绵组织和栅栏组织解体，叶片

整体皱缩（图 4-H），叶脉表皮细胞受损，形状不规

则，壁收缩，边缘不整齐，厚角组织面积减少，叶脉、

维管束直径显著变小（图4-L）。

2.4.1 栅栏组织（PT） 由表1可知，叶片PT随着盐

浓度的增加呈先增加后降低的趋势。50 mmol · L-1

处理下的 PT 显著高于对照，在胁迫第 42 天达到

最大值 52.04 μm，是对照的 1.45 倍。在胁迫第 28

天、42 天，100 mmol · L-1处理与对照有显著差异。

200 mmol·L-1处理下的PT显著低于对照，在胁迫第

28天达到最小值28.09 μm，较对照降低了23.60%。

2.4.2 海绵组织（ST）和叶片（LT） 由表 1 可以看

出，胁迫第 14天，ST和LT随着盐浓度的增加呈增

加趋势。50、100 mmol · L-1处理与对照没有差异，

200 mmol·L-1处理ST和LT显著高于对照，分别达到

了 69.22 μm 和 128.05 μm，是对照的 1.26 倍和 1.12

倍。胁迫第 28天，ST和LT随着盐浓度的增加呈先

增加后降低的趋势。盐处理下的ST显著高于对照，

在50 mmol·L-1处理下达到59.60 μm，是对照的1.28

倍，各处理之间的LT有显著差异，200 mmol · L-1处

理达到最小值 97.16 μm，显著低于 0、100 mmol · L-1

处理，较对照显著降低了 7.67%。胁迫第 42天，ST

和LT的各处理之间有显著差异，50 mmol·L-1处理下

分别达到最大值 72.58、145.89 μm，是对照的 1.20

倍、1.19倍，在 100、200 mmol ·L-1处理下的ST和LT

都显著低于对照，ST在100 mmol·L-1处理下达到最

小值 39.18 μm，较对照降低了 35.05%，LT较对照降

低了20.08%。

2.4.3 上表皮（UE）和下表皮（LE） 由表1可知，胁

迫第 14天，UE随着盐浓度的增加呈先降低后升高

的趋势，但 50、100 mmol ·L-1与对照之间没有差异，

200 mmol · L-1处理达到最大值 16.92 μm，较对照显

著增加了22.08%。50 mmol·L-1处理下的LE显著低

于对照，较对照降低了 25.31%，但 100 mmol · L-1处

理与对照没有差异，200 mmol · L-1处理下较对照显

著降低了 11.84%。胁迫第 28 天，UE 和 LE 随着盐

浓度的增加呈先增加后降低趋势，UE 和 LE 都在

50 mmol · L- 1处理下显著高于对照，分别是对照的

1.16倍和1.33倍，在200 mmol·L-1处理下分别达到最

小值9.32、7.07 μm，显著低于对照，是对照的69.50%

和81.45%。胁迫第42天，UE在50、100 mmol·L-1与

对照之间没有差异，但200 mmol·L-1处理下的UE显

著低于对照，较对照降低了26.06%。LE随着盐浓度

的增加呈下降趋势，盐处理与对照差异显著，但

100、200 mmol · L-1处理之间没有差异，较对照降低

了28.90%、24.50%。
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2.4.4 组织结构紧密度（CTR）和栅海比（PT/ST）

表 1表明，胁迫第 14天，CTR、PT/ST随着盐浓度的

增加呈先增加后降低的趋势，各处理之间差异显

著。在50 mmol·L-1处理下CTR达到最大值36.50%，

是对照的 1.27倍，PT/ST较对照增加了 20.63%。在

200 mmol · L-1处理下的 CTR、PT/ST 分别达到最小

值 25.52%、0.48，是对照的 89.08%、76.19%。胁迫

第 28天，CTR、PT/ST随着盐浓度的增加呈下降的

趋势，盐处理与对照之间差异显著，100 mmol · L-1

与 200 mmol · L- 1 之间没有差异。胁迫第 42 天，

CTR、PT/ST随着盐浓度的增加呈先增加后降低的

趋势，50 mmol·L-1处理下的CTR较对照显著增加了

16.88%，而200 mmol·L-1处理下的CTR较对照显著

降低了6.73%，在100 mmol·L-1处理下PT/ST达到最

大值0.90，较对照显著增加了50.00%，200 mmol·L-1

处理较对照显著降低。

2.4.5 组织结构疏松度（SR） 胁迫第 14 天，SR

随着盐浓度的增加呈先降低后增加的趋势，50、

100 mmol · L-1与对照差异不显著，在 200 mmol · L-1

处理下 SR 达到 53.53%，是对照的 1.12 倍。胁迫

第 28 天，SR 随着盐浓度的增加呈上升的趋势，除

50 mmol · L- 1 处理外，各处理之间有显著差异，在

200 mmol ·L-1处理下达到最大值 55.63%，是对照的

1.24倍。胁迫第42天，在100 mmol·L-1处理下的SR

达到最小值 39.87% ，显著低于对照，是对照的

80.08%，其他处理之间没有显著差异（表1）。

2.4.6 叶脉维管束（VBT） 表2表明，胁迫第14天，

VBT 随着盐浓度的增加呈下降的趋势，盐处理之

间没有差异，但都显著低于对照。胁迫第 28 天，

VBT 随着盐浓度的增加呈先增加后降低的趋势，

各处理之间差异显著，且盐处理下的 VBT 都高于

对照，在50 mmol·L-1处理下达到485.46 μm，是对照

的1.58倍。胁迫第42天，VBT随着盐浓度的增加呈

下降趋势，50 mmol ·L-1与对照之间没有差异，100、

200 mmol·L-1处理之间没有差异，都显著低于对照，

在100 mmol·L-1处理下达到最小值257.60 μm，是对

照的57.28%。

2.4.7 叶脉（MVT）和主脉凸起度（MPD） 胁迫

第 14天，MVT和MPD的各处理之间差异显著，盐

处理下都低于对照，在 200 mmol · L-1处理下 MVT

和MPD分别达到最小值386.47 μm、3.16，较对照降

低了 47.43%、48.11%。胁迫第 28天，MVT和MPD

随着盐浓度的增加呈先增加后降低的趋势，都在

50 mmol·L-1处理下达到最大值843.99 μm、7.02，是对

照的1.32倍、1.23倍，200 mmol·L-1处理下MVT较对

照显著降低了 21.98%，MPD较对照降低了 7.89%。

胁迫第 42天，MVT和MPD随着盐浓度的增加呈下

降趋势，分别在 200 mmol ·L-1处理下较对照降低了

46.41%、40.14%，各处理下的MVT差异显著，但盐处

理下的MPD与对照差异显著，100、200 mmol·L-1处

理之间没有差异（表2）。

2.5 盐胁迫对东部黑核桃茎解剖结构和参数的影响

茎呈典型的次生结构由外而内分别为：周皮、皮

层、维管束和髓（图 5）。在 0、50 mmol·L-1处理下茎

的解剖结构在盐胁迫过程中均保持完整，变化较

小，皮层薄壁细胞小且排列致密，厚角组织细胞层

数较多且细胞壁增厚（图 5-A、B），但随着盐浓度的

增加薄壁细胞增大且排列疏松，细胞间隙增大（图

5-C），特别是在 200 mmol ·L-1处理下皮层厚度显著

增加，形状不规则，壁收缩，边缘不整齐（图 5-D）。

0 mmol·L-1处理下的木质部的导管小且密度大，厚度

较小，木质化程度较高（图5-E），随着盐浓度的增加，

厚度增加，导管直径增大（图5-F、G），在200 mmol·L-1

处理下木质部存在许多微裂缝，表明在高盐条件下

受胁迫程度较重（图5-H）。

2.5.1 茎木质部（SXT） 表3表明，胁迫第14天、28

天，SXT随着盐浓度的增加呈先增加后降低的趋势，

盐处理下的 SXT显著高于对照，各处理差异显著，

都在100 mmol·L-1处理下达到270.12、464.40 μm，分

表 2 盐胁迫下东部黑核桃叶片主脉结构参数

Table 2 Vein anatomical structure parameters of

J. nigra L. under salt stress

处理时间
Processing
time/d

14

28

42

c（NaCl）/
（mmol·L-1）

0

50

100

200

0

50

100

200

0

50

100

200

VBT/μm

320.88±5.87 a

290.61±7.60 b

288.40±5.47 b

286.73±4.79 b

306.32±15.82 d

485.46±34.02 a

435.25±14.50 b

398.02±7.92 c

449.73±11.36 a

449.04±19.16 a

257.60±7.16 b

267.91±7.39 b

MVT/μm

735.11±56.50 a

558.34±14.06 c

624.74±30.34 b

386.47±4.26 d

639.71±26.27 c

843.99±32.58 a

773.08±23.00 b

499.12±7.57 d

824.35±22.31 a

721.20±49.33 b

533.56±9.39 c

441.80±31.86 d

MPD

6.09±0.49 a

5.02±0.14 b

5.93±0.30 a

3.16±0.32 c

5.70±0.52 b

7.02±0.35 a

7.01±0.57 a

5.25±0.14 b

6.90±0.47 a

4.94±0.90 b

4.62±0.10 bc

4.13±0.47 c
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别是对照的 1.67倍、2.01倍。胁迫第 42天，SXT随

着盐浓度的增加呈上升趋势，在 200 mmol ·L-1处理

下达到最大值522.88 μm，较对照增加了68.11%。

2.5.2 茎韧皮部（SPhT） 由表 3 可知，胁迫第 14

天，SPhT随着盐浓度的增加呈增加趋势，各处理差

异显著，在 200 mmol · L-1达到 151.69 μm，是对照的

2.74倍。胁迫第 28天，SPhT随着盐浓度的增加呈

先增加后降低的趋势，盐处理下的 SPhT显著高于

对照，各处理差异显著，在 100 mmol · L-1达到最大

值 170.22 μm，是对照的 1.87 倍。胁迫第 42 天，

SPhT的变化趋势与第28天变化趋势一致，但在100、

200 mmol · L- 1处理下的 SPhT 显著低于对照，且在

200 mmol · L-1处理下达到最小值 91.26 μm，较对照

降低了23.86%。

2.5.3 茎皮层（SCT） 由表 3可以看出，胁迫第 14

天、第 28天，SCT随着盐浓度的增加呈先增加后降

Ep. 表皮细胞；Pe. 周皮细胞；Co. 皮层细胞；Cl. 晶簇；Pf. 韧皮纤维；Ph. 韧皮部；Ca. 形成层；Xr. 木射线；Sx. 次生木质部；Px. 初生木质部；

Pi. 髓。放大倍数为 10×10；比例尺为 100 μm。

Ep. Epidermal cells; Pe. Peridermal cells; Co. Cortex cells; Cl. Crystals; Pf. Phloem fibers; Ph. Phloem; Ca. Cambium; Xr. Xylem rays; Sx. Sec-

ondary xylem; Px. Primary xylem; Pi. Pith. The magnification is 10×10; The scale is 100 μm.

图 5 盐胁迫第 42 天时东部黑核桃茎组织结构横切面光学显微观察

Fig. 5 Cross sectional light microscopy images of stem apex structure of J. nigra L. at 42nd day of salt stress

表 3 盐胁迫下东部黑核桃茎结构参数

Table 3 Shoot tips anatomical structure parameters of J. nigra L. under salt stress

处理时间
Processing time/d

14

28

42

c（NaCl）/
（mmol·L-1）

0

50

100

200

0

50

100

200

0

50

100

200

SXT/μm

162.08±15.14 c

210.75±11.33 b

270.12±18.13 a

211.24±18.04 b

230.52±14.00 c

315.84±16.91 b

464.40±15.94 a

307.35±25.83 b

311.03±13.82 d

358.069±17.45 c

437.06±18.35 b

522.88±18.62 a

SPhT/μm

55.39±2.65 d

96.05±15.02 c

124.66±15.46 b

151.69±18.35 a

90.86±10.32 d

120.27±11.33 b

170.22±15.83 a

109.48±14.70 c

119.86±25.26 b

149.23±12.12 a

92.18±5.38 c

91.26±11.05 c

SCT/μm

103.67±12.56 d

169.10±17.38 a

138.19±9.21 b

118.78±13.36 c

110.73±13.63 c

210.09±9.76 b

251.30±43.64 a

215.57±40.27 b

188.73±82.43 c

247.04±12.51 b

258.46±20.66 b

327.84±58.48 a

SPT/μm

60.17±5.32 b

70.39±2.34 a

63.68±7.73 b

50.01±5.44 c

70.74±5.59 c

90.47±2.25 b

100.31±14.26 a

93.43±8.26 b

84.98±5.17 b

91.90±11.26 a

65.15±4.63 c

51.50±5.10 d

0 mmol·L-1 50 mmol·L-1 100 mmol·L-1 200 mmol·L-1

A B C D

E F G H

Ep

Pe

Co
Cl
Pf
Ph

Ca

Sx

Co

Pf

Ph

Ca
Xr

Sx

Px

Pi
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低的趋势，盐处理下的 SCT 显著高于对照。第 14

天，在50 mmol·L-1处理下SCT达到169.10 μm，是对

照的1.63倍，第28天，在100 mmol·L-1处理下SCT达

到 251.30 μm，是对照的 2.27倍。胁迫第 42天，SCT

随着盐浓度的增加呈上升趋势，各处理显著高于对

照，在 200 mmol · L-1处理下达到最大值 327.84 μm，

较对照增加了73.71%。

2.5.4 茎周皮（SPT） 表 3表明，随着盐浓度的增

加，SPT 呈先增加后降低的趋势。胁迫第 14 天，

50 mmol · L-1处理下的SPT显著高于对照，是对照的

1.17倍，200 mmol·L-1处理显著低于对照，是对照的

83.11%。胁迫第 28 天，盐处理的 SPT 显著高于对

照，在 100 mmol · L- 1 处理下的 SPT 达到最大值

100.31 μm，较对照增加了 41.80%。胁迫第 42 天，

50 mmol·L-1处理下的SPT显著高于对照，较对照增

加了8.14%，但100、200 mmol·L-1处理下的SPT显著

低于对照，分别较对照降低了23.33%、39.40%。

2.6 盐胁迫对东部黑核桃根解剖结构和参数的影

响

根横切面从外到内分别为周皮、皮层、次生韧皮

部、形成层、木质部（图 6）。在 50 mmol·L-1处理下，

根直径与对照相比显著减小，周皮组织皱缩，皮层细

胞中含有晶体，导管大小不均匀，各组织受损情况较

轻（图6-B、F、J）。在100 mmol·L-1处理下，周皮组织

破碎、皱缩，皮层组织细胞破损，解体，排列疏松，出

现较大的细胞间隙，同时皮层厚度增加，导管数量增

加（图 6-C、G、K）。在 200 mmol ·L-1处理下，根的解

剖结构出现细胞解体，细胞形态模糊、破碎、皱缩，各

组织受到严重损坏，皮层薄壁组织细胞形状发生了

改变，彼此堆积挤压呈不规则形状，木质部表现不正

常，导管大小不均匀，呈无规则分布，细胞壁出现破

损（图6-D、H、L）。

2.6.1 根直径（RD）和根皮层（RCT） 表 4表明，胁

迫第 14天、第 28天，RD和RCT随着盐浓度的增加

呈先增加后降低的趋势。胁迫第 14天，RD各处理

间差异显著，50、100 mmol·L-1处理的RD高于对照，

分别较对照增加了27.43%、11.90%，但200 mmol·L-1

处理的RD和RCT低于对照，较对照降低了20.11%、

47.29%。胁迫第28天，50 mmol·L-1处理的RD显著

高于对照，达到最大值 786.04 μm，较对照增加了

Ed. 内皮层；Vb. 维管束；Co. 皮层细胞；Ep. 表皮细胞；Pe. 周皮细胞；Pf. 韧皮纤维；Px. 初生木质部；Ve. 导管；Cl. 晶簇。A~D 放大倍数为 4×

10，比例尺为 200 μm；E~L 放大倍数为 20×10，比例尺为 50 μm。

Ed. Endothelium; Vb. Vascular bundles; Co. Cortex cells; Ep. Epidermal cells; Pe. Periderm cells; Pf. Phloem fibers; Px. Primary xylem; Ve. Ves-

sels; Cl. Crystals. A-D magnification is 4×10, the scale is 200 μm; E-L magnification is 20×10, the scale is 50 μm.

图 6 盐胁迫第 42 天时东部黑核桃根组织结构横切面光学显微观察

Fig. 6 Cross sectional light microscopy images of root structure of J. nigra L. at 42nd day of salt stress

0 mmol·L-1 50 mmol·L-1 100 mmol·L-1 200 mmol·L-1

A B C D

E F G H

I J K L

Ed

Vb

Co
Ep

Ep
Pe

Co

Pf

Ed

Px

Ve
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表 4 盐胁迫下东部黑核桃根结构参数

Table 4 Roots anatomical structure parameters of J. nigra L. under salt stress

处理时间Processing time/d

14

28

42

c（NaCl）/（mmol·L-1）

0

50

100

200

0

50

100

200

0

50

100

200

RD/µm

579.46±18.55 c

738.43±36.83 a

648.44±49.00 b

462.94±91.92 d

690.60±17.44 b

786.04±28.73 a

652.30±67.27 c

659.45±26.49 c

680.06±17.67 a

498.82±19.04 c

639.47±42.72 b

447.62±26.03 d

RVBT/µm

313.77±41.83 b

364.64±26.30 a

292.36±43.70 bc

279.19±15.84 c

316.76±23.86 b

321.68±28.56 b

410.20±23.57 a

364.37±25.62 a

449.01±26.83 a

304.62±35.08 c

369.86±24.68 b

191.59±13.43 d

RCT/µm

86.77±26.47 b

157.55±28.37 a

76.58±18.34 b

45.74±15.86 c

70.29±14.13 b

177.86±22.35 a

77.89±9.99 b

81.73±13.20 b

61.89±13.08 b

46.02±15.10 c

91.72±19.17 a

71.14±12.22 b

RPT/µm

28.21±3.01 c

32.10±0.85 b

72.58±6.57 a

23.03±4.16 c

68.45±15.27 a

38.88±7.12 b

27.71±4.64 c

21.36±4.63 c

59.81±8.05 a

28.94±6.12 d

42.59±7.48 c

52.95±8.04 b

13.82%，但 100、200 mmol·L-1 RD显著降低，较对照

降低了 5.55%、4.51%。RCT在 50 mmol · L-1处理下

显著高于对照，达到 177.86 μm，较对照增加了

153.04%。胁迫第42天，盐处理下的RD显著低于对

照，在 200 mmol · L-1处理下达到最小值 447.62 μm，

较对照降低了 34.18%。50 mmol·L-1处理下的RCT

降低到 46.02 μm，但 100 mmol ·L-1处理下的RCT升

高到91.72 μm，与对照差异显著。

2.6.2 根维管束（RVBT） 由表 4 可知，胁迫第 14

天，RVBT随着盐浓度的增加呈先增加后降低的趋

势，在50 mmol·L-1时达到364.64 μm，较对照显著增

加了 16.21%，200 mmol ·L-1处理较对照显著降低了

11.02%。胁迫第 28天，RVBT随着盐浓度的增加呈

上升趋势，但50 mmol·L-1处理下的RVBT与对照没

有差异，100、200 mmol·L-1处理显著高于对照，较对

照增加了 29.50%、15.03%。胁迫第 42天，RVBT随

着盐浓度的增加呈下降趋势，各处理差异显著，在

200 mmol ·L-1处理下RVBT达到最小值 191.59 μm，

较对照降低了57.33%。

2.6.3 根周皮（RPT） 表 4 表明，胁迫第 14 天，

RPT 随着盐浓度的增加呈先增加后降低的趋势，

50、100 mmol·L-1处理与对照差异显著，在100 mmol·L-1

处理下达到最大值 72.58 μm，是对照的 2.57倍。胁

迫第 28天，RPT随着盐浓度的增加呈下降趋势，盐

处理的RPT与对照差异显著，在 200 mmol·L-1处理

下达到最小值21.36 μm，较对照降低了68.79%。胁

迫第42天，RPT随着盐浓度的增加呈先下降后增加

的趋势，盐处理下的RPT显著低于对照，在50 mmol·L-1

处理下的RPT较对照降低了51.61%。

2.7 综合分析

2.7.1 相关性分析 从图 7可以看出，SXT和 SCT

与RWC呈显著负相关，与MDA、APX、TFC、Pro和

SP呈显著正相关，茎的解剖结构与RWC、抗活性氧

物质和渗透调节物质具有较强的相关关系。TPC与

CTR、PT/ST、MVT、MPD、RD呈显著负相关，TPC与

叶肉、叶脉、根粗关系紧密。SPT与SP、VBT、MVT、

MPD 呈显著正相关，SPT 与叶脉具有较强的相关

性。说明盐胁迫下营养器官结构的变化与渗透调节

物质和抗活性氧物质相互影响。

2.7.2 解剖结构参数的主成分分析 由图8可以看

出，分别对 3 个胁迫时间段的东部黑核桃幼苗叶、

茎、根的解剖参数进行主成分分析，结果表明，在不

同胁迫时间对营养器官的响应特征不同。胁迫第

14天、28天、42天前两个主成分的累计贡献率分别

为 63.79%、70.53%、69.06%，但第 1主成分组成有明

显差异。胁迫第 14天的第 1主成分主要是RD、PT/

ST、RCT、SPT、CTR，胁迫第28天的第一主成分主要

是PT/ST、SCT、RPT、SXT、SPT，胁迫第42天的第一

主成分主要是VBT、SPT、SXT、MVT、SPhT。

3 讨 论

3.1 盐胁迫对叶片生理生化的影响

叶片RWC是反映胁迫条件下植物受害程度的

重要指标，叶片RWC反映叶片水分状况[20]。本研究

表明，长期高盐浓度下大幅度降低了幼苗叶片的

RWC，这与郭雁君等[21]对砂糖橘叶片的研究结果相
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- 0 . 8 3 0 . 3 9 0 . 1 8 0 . 7 0 0 . 6 6 0 . 5 4 P r o * * * * * * * * * * *
- 0 . 5 0 0 . 2 0 - 0 . 0 9 6 0 . 4 9 0 . 4 8 0 . 0 8 7 0 . 4 0 S P * * * * * * * * *
- 0 . 1 9 0 . 1 9 - 0 . 0 0 6 2 0 . 2 6 0 . 1 6 0 . 1 8 0 . 3 0 - 0 . 2 6 S S * * * *
0 . 0 6 7 0 . 0 3 0 - 0 . 0 2 5 - 0 . 1 4 0 . 1 1 - 0 . 0 6 6 - 0 . 4 0 - 0 . 2 0 - 0 . 2 0 U E *
0 . 5 1 - 0 . 0 9 4 - 0 . 3 9 - 0 . 2 9 - 0 . 2 7 - 0 . 3 3 - 0 . 5 4 - 0 . 3 4 0 . 0 5 4 0 . 3 3 L E * * * *
0 . 2 7 0 . 1 0 0 . 3 9 0 . 2 0 - 0 . 0 0 3 5 - 0 . 4 2 - 0 . 0 6 8 - 0 . 2 6 0 . 1 3 - 0 . 0 8 7 0 . 1 3 P T * * * * * * * *
0 . 3 9 0 . 3 6 0 . 1 2 - 0 . 0 9 9 - 0 . 2 2 0 . 0 5 5 - 0 . 0 8 7 - 0 . 3 7 0 . 0 4 6 0 . 0 1 2 0 . 4 4 0 . 5 4 S T * * * * *
0 . 2 4 0 . 1 8 0 . 2 3 0 . 1 5 0 . 0 7 3 - 0 . 2 2 - 0 . 0 8 7 - 0 . 3 4 0 . 1 3 0 . 2 9 0 . 2 5 0 . 7 6 0 . 5 9 L T * * *
0 . 3 2 - 0 . 0 9 2 0 . 2 3 0 . 0 1 0 - 0 . 2 0 - 0 . 5 4 - 0 . 2 2 - 0 . 1 9 0 . 1 2 - 0 . 3 0 0 . 0 9 3 0 . 7 5 0 . 2 5 0 . 2 5 C T R * * * *
0 . 0 1 1 0 . 3 0 - 0 . 1 1 - 0 . 0 7 3 - 0 . 0 7 6 0 . 4 7 0 . 1 6 - 0 . 0 5 7 0 . 0 8 0 - 0 . 1 5 0 . 2 3 - 0 . 2 5 0 . 5 0 - 0 . 2 6 - 0 . 2 4 S R * *
0 . 0 5 0 - 0 . 2 0 0 . 2 5 0 . 2 2 0 . 1 3 - 0 . 5 3 - 0 . 1 5 - 0 . 0 3 5 0 . 1 3 - 0 . 0 3 2 - 0 . 1 9 0 . 5 7 - 0 . 3 2 0 . 3 5 0 . 6 4 - 0 . 7 8 P T / S T
0 . 3 6 - 0 . 3 8 - 0 . 3 2 - 0 . 2 0 - 0 . 1 6 - 0 . 7 4 - 0 . 4 1 0 . 2 7 - 0 . 3 1 0 . 1 1 0 . 3 5 0 . 1 3 0 . 0 5 7 0 . 1 2 0 . 2 5 - 0 . 1 3 0 . 1 8 M V T * * * * * * *
0 . 2 8 - 0 . 4 3 - 0 . 3 8 - 0 . 2 6 - 0 . 2 1 - 0 . 6 4 - 0 . 3 8 0 . 3 9 - 0 . 3 6 - 0 . 0 1 9 0 . 2 5 - 0 . 1 5 - 0 . 1 4 - 0 . 2 6 0 . 1 5 - 0 . 0 0 9 5 0 . 0 2 8 0 . 9 3 M P D * * * * * *
- 0 . 8 5 0 . 4 4 0 . 3 3 0 . 7 4 0 . 6 9 0 . 3 1 0 . 7 6 0 . 5 7 0 . 2 3 - 0 . 0 9 8 - 0 . 3 9 - 0 . 0 5 7 - 0 . 2 2 - 0 . 0 3 7 - 0 . 1 8 - 0 . 0 7 0 0 . 0 4 0 - 0 . 0 7 6 - 0 . 0 7 4 S X T * *

- 0 . 0 0 2 5 0 . 6 3 0 . 3 1 0 . 2 9 0 . 0 3 0 0 . 2 9 0 . 1 1 0 . 2 1 - 0 . 0 2 9 - 0 . 0 6 2 0 . 0 0 9 9 0 . 3 0 0 . 5 1 0 . 3 5 0 . 1 0 0 . 1 6 - 0 . 1 2 - 0 . 0 0 9 0 - 0 . 1 1 0 . 2 8 S P h T
- 0 . 8 6 0 . 4 5 0 . 2 6 0 . 8 1 0 . 7 9 0 . 4 0 0 . 8 5 0 . 4 5 0 . 3 8 - 0 . 1 8 - 0 . 4 0 0 . 0 1 7 - 0 . 2 2 - 0 . 0 3 0 - 0 . 1 1 - 0 . 0 5 0 0 . 0 8 1 - 0 . 3 1 - 0 . 3 1 0 . 9 0 0 . 1 7 S C T
0 . 0 4 2 - 0 . 0 3 2 - 0 . 1 2 0 . 1 3 0 . 0 6 5 - 0 . 2 6 0 . 0 4 0 0 . 6 6 - 0 . 4 6 - 0 . 2 9 - 0 . 2 2 0 . 0 8 5 0 . 0 0 6 5 - 0 . 1 9 0 . 2 4 0 . 0 8 0 0 . 0 2 9 0 . 5 4 0 . 6 1 0 . 1 1 0 . 2 9 0 . 0 1 4 S P T * * * * *
0 . 2 6 - 0 . 3 1 - 0 . 2 4 - 0 . 2 0 - 0 . 1 7 - 0 . 5 5 - 0 . 4 7 0 . 3 2 - 0 . 3 8 0 . 0 0 9 1 0 . 1 2 - 0 . 1 0 - 0 . 3 6 - 0 . 4 3 0 . 3 6 - 0 . 1 9 0 . 2 7 0 . 5 8 0 . 7 3 - 0 . 2 0 - 0 . 1 8 - 0 . 2 8 0 . 5 5 R D * * * * *
0 . 1 5 - 0 . 1 5 - 0 . 0 8 4 - 0 . 0 9 8 - 0 . 0 6 0 - 0 . 3 2 - 0 . 2 1 0 . 2 1 - 0 . 3 2 0 . 0 7 8 - 0 . 1 4 0 . 0 4 7 - 0 . 0 9 2 - 0 . 0 5 9 0 . 1 9 - 0 . 0 5 3 0 . 2 0 0 . 4 8 0 . 5 0 - 0 . 0 4 6 0 . 1 0 - 0 . 1 8 0 . 6 1 0 . 5 5 R V B T
0 . 0 5 4 - 0 . 0 0 7 0 - 0 . 1 7 0 . 0 5 0 0 . 1 2 - 0 . 3 2 - 0 . 2 5 0 . 1 8 - 0 . 1 1 0 . 1 2 0 . 2 0 0 . 0 3 5 - 0 . 1 8 - 0 . 2 9 0 . 4 2 - 0 . 1 3 0 . 2 2 0 . 3 0 0 . 3 9 - 0 . 0 8 0 - 0 . 0 5 2 - 0 . 0 0 1 4 0 . 3 5 0 . 7 3 0 . 2 4 R C T
0 . 0 5 9 - 0 . 1 0 - 0 . 0 2 6 - 0 . 1 2 - 0 . 2 8 - 0 . 2 9 - 0 . 2 9 0 . 1 2 - 0 . 0 2 9 0 . 0 3 7 0 . 1 5 - 0 . 1 9 - 0 . 2 7 - 0 . 2 5 0 . 0 4 0 - 0 . 1 6 0 . 1 0 0 . 2 2 0 . 3 1 0 . 0 2 5 - 0 . 2 0 - 0 . 1 9 - 0 . 0 9 7 0 . 3 3 - 0 . 0 5 4 - 0 . 0 0 2 7 R P T
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图 7 盐处理下东部黑核桃幼苗生理生化指标、解剖参数的相关性分析

Fig. 7 Correlation analysis of physiological and biochemical indexes and anatomical parameters in J. nigra L.
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图 8 盐处理下东部黑核桃幼苗解剖结构参数的主成分分析（PCA）

Fig. 8 Principal component analysis (PCA) of anatomical parameters of J. nigra L. seedling under salt treatment
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类似。在胁迫后期，高盐浓度下RWC高于胁迫中

期，可能因为胁迫后期叶片厚度大于胁迫中期。有

研究表明低盐浓度下叶片厚度的增加有利于防止水

分的过分蒸腾 [22]，增强其吸收、储存大量水分的能

力 [23]。盐胁迫会损害细胞膜，导致膜脂过氧化，

MDA作为膜脂过氧化反应的主要产物之一，其含量

的高低在一定程度上反映出细胞膜损伤程度的大

小[24-25]。本研究表明，胁迫前期幼苗叶片中MDA含

量均随着盐浓度增加呈上升趋势。原因是盐胁迫造

成活性氧代谢失衡，破坏膜结构完整性，导致MDA

含量增加[26]。在伽师瓜的研究中也发现盐处理使叶

片中积累大量的MDA[27]。在盐胁迫中期，高盐浓度

下MDA含量低于盐胁迫初期，可能与APX酶活性、

总酚含量大幅度升高有关，但由于幼苗抗活性氧系

统对活性氧的清除存在一定限度，导致胁迫后期

MDA含量高于胁迫中期。在胁迫后期，高盐浓度下

的MDA含量有所下降，原因可能是幼苗在高盐浓

度下，胁迫时间超过幼苗耐盐范围后植物叶片受害

严重并导致MDA分解[28-29]，这与在海巴戟[6]、银杏[30]

中的研究结果相类似。

盐胁迫下，植物体内的酶促反应和非酶促反应

两类活性氧清除系统对维持细胞膜的稳定性、保障

植物正常生理代谢具有重要意义，酶促反应中

SOD、APX 等酶起重要作用 [24]。本研究表明，SOD

活性随着盐胁迫程度的增加呈先上升后下降的趋

势，这与对罗汉松[31]、葡萄砧木[32]的研究结果类似。

胁迫初期SOD活性上升的原因是低浓度盐胁迫下，

植物可通过提高保护酶活性加强耐盐性[33]，但在盐

浓度过高或胁迫时间延长，产生了大量的活性氧，细

胞内保护酶系统受到破坏，导致酶活性降低[34]。本

研究表明，胁迫前期APX活性在盐胁迫下上升幅度

较小，胁迫后期盐胁迫下的APX活性大幅度增强。

对元宝枫的盐碱胁迫研究表明，在长时间低盐胁迫

下元宝枫主要通过提高APX活性来清除H2O2，防止

膜脂过氧化作用加剧[35]。

前人研究表明，当植物处于非生物胁迫下，会形

成高浓度的酚类物质[36]，植物会产生次生代谢物来

抵消应激源，适应条件并存活[37]。在本研究中，胁迫

前期，TFC在低盐环境下含量降低。李娜娜等[38]在

对NaCl胁迫下菥蓂的研究中也发现相似结果，并认

为盐胁迫后叶片中总酚的合成明显受到抑制。胁迫

第 28天后，盐处理下的多酚浓度增加，但在高盐胁

迫下多酚含量增幅减小，可能是严重的胁迫会将多

酚类物质转化成其他物质[39]。在对葡萄[40]等的研究

中也得出了类似结果。与酚类化合物类似，盐胁迫

刺激了黄酮的产生。笔者的结果表明，黄酮含量随

着盐浓度的增加显著增加。这与对青钱柳[41]、金叶

银杏[42]、沙枣[43]等的研究结果相似。

逆境条件下，植物通过积累Pro、SS、SP作为重要

的有机渗透调节物质来平衡调节渗透压进行自我保

护，是植物抗逆性强弱的体现[24，33]。在本研究中，胁

迫前期低盐处理下Pro含量低于对照。在胁迫后期，

随着胁迫时间的延长和胁迫浓度的增加，Pro含量显

著增加，这与对八棱海棠的研究结果类似[44]。这可能

是由于在盐胁迫初期可以通过较低的Pro含量维持

细胞渗透势，而随着盐浓度增加和胁迫时间的延长，

可通过提高体内Pro含量达到降低细胞渗透势的目

的[45]。Wang等[46]发现枸杞在 75 mmol ·L-1处理下的

Pro生物合成基因下调，可能是处理温和而无法触发

Pro生物合成，因为与合成有机化合物的代谢成本相

比，Na+的积累成本较低[47]。在本研究中，胁迫前期

SP含量在 100 mmol·L-1处理下有大幅度的增加，但

200 mmol · L-1处理下的 SP 含量有所降低，原因可

能是胁迫初期会合成 SP来抵御逆境条件，这与张

娅等 [48]对小麦的研究结果相类似。在胁迫后期，

50 mmol·L-1处理下SP含量显著降低，同时盐处理下

的 SP含量低于盐处理中期，原因可能是蛋白质分

解，导致SP含量减少，蛋白质被分解成各种氨基酸，

从而引起Pro含量持续增加[49]，另一种可能是盐胁迫

抑制了RNA转录和翻译[30]。SS在逆境中既可作为

渗透调节物质，同时还能作为有机物以供应植物正

常生长所需[6]。在本研究中，胁迫中期SS含量低于盐

胁迫初期，可能是因为大量的SS作为碳源参与了植

物的代谢活动，修复盐胁迫造成的损伤。胁迫后期

高盐浓度下SS含量显著增加。研究表明，盐胁迫下

小果白刺[50]、甜樱桃砧木[51]、白榆[52]幼苗中SS含量均

逐渐增加。越橘盐碱胁迫表明，叶片会通过增加体

内的渗透调节物质和提高抗氧化酶活性来抵御胁迫

环境，提高其对不同盐碱环境的适应能力[53]。这与

本研究结果相类似，渗透调节物质与抗氧化酶活性

呈正相关，其中 Pro与抗活性氧物质的活性呈显著

正相关。

3.2 盐胁迫对叶片解剖结构的影响

叶片是植物对外界环境变化感受最灵敏的器
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官，是植物同化功能的发生地，其解剖结构与植物的

环境有着千丝万缕的联系 [54]。在本研究中低盐浓

度下栅栏组织增厚，栅海比、CTR增大，叶片会变得

更为紧密，能够更好地锁住水分，防止盐胁迫引起生

理干旱 [6]。有研究表明叶肉细胞中栅栏组织纵向

伸长可增加叶片对光能的捕获机会，从而适应盐胁

迫环境 [22- 23]。Boughalleb 等 [55]研究发现 NaCl（100~

300 mmol·L-1）丰富了木本苜蓿叶片的解剖学特征，

包括叶片，上表皮、下表皮，栅栏和海绵组织的厚

度。但在本研究中，高盐浓度下栅栏组织厚度、海绵

组织、叶片厚度、表皮厚度降低，CTR、栅海比减小，

说明可能是高浓度盐胁迫引起叶片失水所致[56]。这

与罗达等[57]在平欧杂种榛中的研究结果相似。在本

研究中，海绵组织、叶片厚度在短时间内增厚，随着

胁迫时间的延长，低盐浓度下依旧增厚。Yao等[22]

研究发现随着盐浓度的增加，枸杞叶片厚度逐渐增

大，同时表明栅栏组织比海绵组织对叶肉的贡献更

大。叶片增厚可以在一定程度上抑制叶片蒸腾作

用，增强其吸收、贮存大量水分的能力，降低植物体

内盐浓度，进而提高植物本身对盐胁迫的抗性 [23]。

这与卢倩倩[58]在葡萄中的研究结果相似。表皮细胞

越厚，越有利于水分的贮藏，耐盐能力就越强[59]。本

研究中，胁迫初期低盐浓度下上表皮厚度变化不显

著，高盐浓度下增厚，但随着胁迫时间的延长上表皮

厚度呈先增加后降低的趋势，这与在大豆中的研究

结果类似[60]。CTR反映了叶片内部海绵组织的发育

程度，在高盐量土壤中能够诱导叶片海绵组织的退

化 [61]。在本研究中，高盐浓度下 SR 显著增加，而

CTR显著降低。说明NaCl处理造成水分供应不足，

阻碍叶片的水分代谢，导致叶肉细胞分裂受阻，限制

了植物叶片的正常生长[17]。叶脉直径、叶脉维管束

直径、叶脉凸起度随着盐浓度的增加呈下降趋势。

Ibrahim等[62]对葡萄藤的研究发现，高盐度降低了中

脉的厚度，比对照的中脉厚度减少 54.01%。此外，

笔者在本研究中发现，盐胁迫下叶片的厚角组织以

及茎、根的皮层中产生大量晶簇。毛桂莲等[63]在对

枸杞的研究中发现随着盐碱胁迫加剧，晶体个数呈

先增后减的趋势，同时指出在低浓度盐胁迫下晶体

（草酸钙）数目的增加，使叶片可以积累大量渗透调

节物质降低叶片渗透势，来维持叶片的保水和吸水

能力。笔者在本研究中也发现茎皮层厚度与渗透调

节物质呈正相关，与Pro呈显著正相关。

3.3 盐胁迫对茎解剖结构的影响

茎是植物营养物质运输的重要器官，在应对逆

境时采用多种策略共同作用、彼此协调达到保护植

物的目的[64]。木质部是植物纵向运输水分的复合组

织，其比例上升大大提高了水分运输效率，皮层的增

厚能够强化保水功能[65]，同时能够在植株缺水时提

供支撑功能防止植物萎蔫[66]。在本研究中，盐胁迫

下，茎木质部、皮层厚度增厚，显著提高植株茎的储

水、水分运输的能力，保证在生理性干旱缺水时植株

的正常生长发育[67]。茎韧皮部厚度在胁迫前中期增

厚，在胁迫后期 100、200 mmol · L- 1 处理下厚度降

低。有研究发现盐胁迫下棉花[68]、甜菜[69]的韧皮部

厚度显著减小。茎周皮外层主要为不透水不透气的

木栓质组成，周皮可减少茎表面水分的散失，具有保

水作用，是对盐胁迫的适应[67]。在本研究中，低盐浓

度下周皮厚度增厚，高盐浓度下周皮厚度减小。在

对胀果甘草的研究发现，高盐度会促进耐盐性强的

胀果甘草的茎周皮提前发育，会抑制耐盐性较弱的

光果甘草茎周皮的形成[70]。

3.4 盐胁迫对根解剖结构的影响

根系能感知周围环境变化，并与植物的地上部

分相互作用、共同协调，使其能够在逆境中正常生长

发育。面对盐碱胁迫时，根系是最先感知并作出适

应性调整的器官[71]。在本研究中，根直径、根维管束

直径在胁迫前中期呈先增加后降低的趋势，在胁迫

后期呈下降趋势。在对苜蓿的研究中发现随着盐浓

度加大，根系直径显著加粗，从而增强根的吸收作

用[72]。Cipriano等[73]对凤梨的研究表明根横截面直

径的减小可能是由于细胞的大小和数量的减少，

Terletskay等 [74]认为较小的细胞可以表明增加水势

的基本反应，这有助于在缺水的情况下更有效地维

持膨压。根对土壤盐分浓度变化反应敏感，一定浓

度的盐分处理有利于根部的生长发育，而超过某阈

值，则会表现出抑制作用[75]。低盐胁迫主要通过维

管组织的加强提高其水分输导能力，以保证盐胁迫

下植物体内细胞的湿润环境以及正常的生长代

谢 [6]。根皮层的功能是横向运输及贮存水和盐离

子，加厚的皮层不仅延长了水和盐离子的横向运输

至中柱的路径，提高对盐离子过滤和阻隔效果，也使

皮层具有更多的贮水细胞，稀释截留在细胞内的盐

离子，避免盐害[76]。在本研究中，根皮层厚度在低盐

浓度下胁迫前期大幅度增厚，在高盐浓度下随着胁

308



，等：与营养器官结构的动态响应第2期

迫时间的延长逐渐增厚。这与陆嘉慧[70]在3种药用

甘草中的研究结果类似。周皮厚度增加有利于抵御

外界较低渗透势造成的体内水分外渗，避免根系生

理干旱的发生[77]，同时万长贵等[78]指出周皮的形成

进一步加强阻止盐、碱离子进入根部导管。在本研

究中，胁迫前期周皮厚度呈先增加后降低的趋势，随

着胁迫时间的延长周皮厚度显著降低。

4 结 论

盐胁迫下幼苗的生理生化和解剖结构响应结果

表明，当盐浓度为 50 mmol ·L-1时，东部黑核桃可以

通过提高抗氧化物质（SOD、APX、TPC、TFC）活性、

增加渗透物质（Pro、SP、SS）含量，改变植物形态解

剖结构（栅栏组织、海绵组织、木质部、皮层、维管束

直径增厚）等方式适应盐胁迫环境；而当盐浓度达到

200 mmol ·L-1时，东部黑核桃的结构与生理机能受

到损伤，MDA 含量大幅度增加，RWC 含量显著降

低，PT、ST、RVBT、RD显著降低，调节能力下降，影

响其存活率。同时通过相关性分析和主成分分析综

合考虑筛选出 PT/ST、SPT、SXT、RD作为幼苗耐盐

评价的4个指标。
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