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两种苹果矮化砧木抗盐性与Na+

运输特性的对比分析

郭鑫鑫 1，2，周 佳 2，史天乐 2，杨雨璋 2，张军科 2，韩德果 1*，李兴亮 2*

（1东北农业大学园艺园林学院，哈尔滨 150030；2农业农村部华北都市农业重点实验室·

北京市农林科学院林业果树研究所，北京 100093）

摘 要：【目的】明确苹果抗盐与敏盐矮化砧木在盐胁迫下的Na+分布与运输差异，为探究苹果矮化砧木抗盐机制与抗

性品种选育提供参考。【方法】以2年生苹果抗盐矮化砧木G935、敏盐矮化砧木SH6及其双砧并嫁接富士品种的植株

（DRG）为试材，采用200 mmol·L-1 NaCl溶液浇灌盆栽苗进行高盐胁迫处理，观察各植株的盐害表型，测定叶绿素相对

含量、净光合速率、相对生长速率及不同组织的Na+、K+含量及Na+/K+，并对两种砧木根系进行切片Na+染色观察，对比

分析Na+的运输与分布特征。【结果】高盐胁迫处理21 d后，SH6植株叶缘焦枯，叶绿素相对含量、净光合速率及相对生

长速率显著降低；G935植株叶片无明显盐害表型，叶绿素相对含量、净光合速率无显著下降，但相对生长速率显著降

低。DRG植株两种砧木对应的两侧叶片盐害表型差异明显，SH6侧叶片发生焦枯、脱落，叶绿素相对含量与净光合速

率显著低于G935侧叶片。不同组织Na+含量检测显示，盐胁迫处理下各植株SH6根系Na+含量均低于G935根系，而

SH6植株叶片Na+含量为G935植株叶片的 7.5倍，DRG植株SH6侧叶片Na+含量为G935侧叶片的 4.5倍。根尖切片

Na+染色观察显示，在盐胁迫处理前G935砧木根尖Na+荧光强度为SH6砧木的1.71倍，而在盐胁迫处理后SH6砧木的

荧光强度则显著高于G935砧木；且相较于G935砧木，SH6砧木根尖中的Na+主要分布在中柱组织。【结论】苹果抗盐矮

化砧木G935能够更大程度地抑制Na+自根系向地上部的运输，SH6砧木根系中Na+更易穿过内皮层进入中柱组织，进

而向地上部运输，可能为导致该两种砧木抗盐性差异的主要因素。
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Abstract:【Objective】This study aimed to clarify the differences in Na+ distribution and transport be-

tween salt-resistant and -sensitive dwarfing rootstocks of apples under high-salt stress, so as to provide

reference for exploring the salt resistance mechanism and breeding of resistant apple dwarfing root-

stocks.【Methods】Two-year-old plants of salt-resistant dwarfing apple rootstock G935 (Malus domesti-

ca) plants, salt- sensitive dwarfing rootstock SH6 (M. honanensis), and their double- rootstock grafted

Fuji (DRG) were used as experimental materials. Branches were removed, and plants with basically the

same growth vigor were selected. Potted plant irrigated with deionized water were used as the control,

and those irrigated with a 200 mmol·L-1 NaCl solution were for high-salt stress treatment. The salt dam-

age of each plant were observed. The relative chlorophyll content (RCC), net photosynthetic rate (Pn),
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苹果（Malus）作为全球最广泛栽培的水果之一，

其生长发育受到多种生态因素的影响[1-2]。近年来，

随着我国苹果产业逐步西移的结构调整，如何克服

我国西北黄土高原、新疆中西部等地区以Na+为主

的盐碱土质已成为我国苹果产业发展面临的瓶颈问

题。苹果是采用嫁接栽培的果树，砧木的抗逆性在

很大程度上决定着植株的抗性[3-4]。维持接穗低钠水

平而免受盐害，是抗盐砧木所须具备的首要特性。

而盐胁迫下抗盐砧木如何通过减少Na+吸收、卸载

或外排等途径调控Na+运输，在苹果矮化砧木的抗

盐机制研究中仍不清晰。

在苹果栽培中，砧木仅包含根系和茎基（砧木茎

干基部）两个部分，砧木的抗盐能力表现为要尽可能

少地将Na+上传运输至接穗。其中根系功能包括吸

relative growth rate (RGR), and the contents of Na + and K + and the Na +/K + ratio in different tissues

(root, stem base, stem and leaf tissues) were measured. Moreover, Na+ staining was performed on root

slices of the two rootstocks, and the transport and distribution characteristics of Na+ were comparatively

analyzed.【Results】Following 21 days of exposure to high- salt stress treatment, the leaf margins of

SH6 plants exhibited characteristic symptoms of salt injury, including leaf chlorosis, marginal scorching

and partial leaf shedding. These morphological symptoms were accompanied by a significant decline in

key physiological parameters, e.g. RCC, Pn, and RGR. In contrast, the leaves of G935 plants showed no

obvious salt damage and the RCC and Pn did not significantly decrease, but their relative growth rate

significantly decreased. The DRG plants displayed a pronounced bilateral asymmetry in response to salt

stress. The SH6- side leaves of the DRG plants developed severe browning and abscission, and their

RCC and Pn were significantly lower than those of the G935 side leaves. The detection of Na+ content in

different tissues showed that under the salt stress treatment, the Na+ content in the roots of SH6 plants

was lower than that of G935 plants, while the Na+ content in the leaves of SH6 plants was 7.5 times that

in the leaves of G935 plants, and the Na+ content in the leaves of the SH6 side of DRG plants was 4.5

times that in the leaves of the G935 side. Analysis of K+ contents showed that in SH6 plants no signifi-

cant change was observed in the root and stem base tissues compared to the control, whereas a signifi-

cant decrease was detected in the stem and leaf tissues. In G935 plants, K+ was redistributed under salt

stress, with a significant decrease in the roots but no significant change in the stem base and stem. Nota-

bly, this was associated with a significant accumulation of K+ in the leaves. In the SH6 sector of DRG

plants, K+ was relatively constant in the roots and scion stem, but there was a significant reduction in

the stem base and leaves, particularly, the K + content in the leaves, which decreased by 23.16% com-

pared to the control. However, all of the root, stem base, and scion stem tissues exhibited a significant

decrease in K+ content in G935 rootstock, with reductions of 8.07%, 13.56%, and 15.00%, respectively;

while no significant change was recorded in the leaves. The observation of Na+ staining in root tip sec-

tions showed that the Na+ fluorescence intensity of the root tips of the G935 rootstock was 1.71 times

that of the SH6 rootstock before the salt stress treatment. After the salt stress treatment, the fluorescence

intensity of the SH6 rootstock was significantly higher than that of the G935 rootstock. Moreover, com-

pared with the G935 rootstock, the Na+ in the root tips of the SH6 rootstock was mainly distributed in

the middle column tissue.【Conclusion】Dwarfing rootstock G935 exhibited a high salt tolerance with

remarkably poorer mobility of Na+ from the roots to the above-ground portion and a lower Na+/K+ ratio,

while in salt-sensitive dwarfing rootstock SH6, Na+ penetrates more through the endodermis and enters

the vascular tissue in the stele, and is thus more transported to the above-ground part, which might be

the primary factor accounting for the difference in salt resistance between the two apple dwarfing root-

stocks.
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收阻滞、胞内Na+区隔化、Na+外排和韧皮部卸载等；

茎基则要将已装载至木质部的Na+卸载至韧皮部并

下行还流至根系[5]。抗性砧木通过根系和茎基两部

分相互配合调控Na+的运输，减少木质部Na+浓度，

进而减少Na+的上传运输，减轻接穗盐害。在乔化

苹果[6-7]、梨[8-9]、桃[10]、葡萄[11-12]、柑橘[13-14]等果树抗盐砧

木中也表现有调控Na+运输的现象，而针对不同类

型植物甚至种间的抗盐特性，如地上部Na+区隔化、

凯氏带阻滞、根系外排速率等瓶颈节点差异呈现出

多样性和复杂性。

苹果SH系、M系和G系列矮化砧木，是目前我

国苹果生产上应用的3种主要矮化砧木。其中，SH6

砧木具有抗寒、抗旱、丰产与果实品质好等特点，但

盐敏感缺陷尤为突出，嫁接的品种黄化，是较为典型

的敏盐砧木；而G935砧木具有抗盐、抗重茬等特点，

抗盐性优于 SH6及M系的矮化砧木M9-T337[15- 16]。

苹果、葡萄等通过嫁接栽培的果树，即使通过扦插、

嫁接等途径使栽植植株相对整齐，但其个体间后期

尤其在逆境下的生长势往往仍参差不齐。前人通过

在同一砧木上嫁接2个不同品种以进行品种间的对

比研究，或通过将两种砧木嫁接同一接穗进行砧木

间的对比分析，有效避免了对比研究中不同试材间

同种组织的生长差异[17-18]。在本研究中，为对比SH6

和G935砧木的抗盐性，同时为避免不同树势下蒸腾

拉力对Na+运输的影响，笔者将该两种砧木与同一接

穗进行并接，形成了双砧并接富士品种植株

（DRG）。通过高盐胁迫处理下多组织Na+含量与分

布检测、根系切片Na+染色观察等分析，探究抗盐与

敏盐矮化砧木Na+运输的差异节点，以期为苹果矮

化砧木抗盐机制研究与新品系选育提供参考。

1 材料和方法

1.1 材料

试验在北京市农林科学院林业果树研究所避雨

棚内进行，供试材料为生长势一致的 2年生苹果矮

化砧木SH6、G935自根砧植株盆栽苗，及其双砧并

接富士品种植株（DRG）盆栽苗。其中，DRG植株是

通过将生长势一致的 1年生SH6、G935自根砧植株

盆栽苗同时与同一根宫藤富士品种接穗（长20 cm）

对向并接，形成双钵盆栽的异源双砧植株，第2年选

取嫁接口愈合充实、生长状态良好、长势基本一致的

植株进行试验。盆栽容器上口直径 40 cm、底直径

25 cm、盆高30 cm，盆中营养土按沙子、草炭、有机肥

体积比3∶1∶1混合而成，每盆装入等量的营养土，并

定期进行除草、病虫害防控等常规管理工作。

1.2 方法

1.2.1 高盐胁迫处理 去除分枝并选择生长势基本

一致的植株，以去离子水为对照，进行200 mmol·L-1

NaCl去离子水溶液高盐胁迫处理。每种试材分别

设置对照组（CK）和胁迫组（SS），每组包含 3 个小

区，每个小区为一个生物学重复，每小区9株。在盐

处理前1周进行1次常规充分灌溉，从处理第1天开

始，对照组每 3 d浇灌 1次去离子水（800 mL），胁迫

组每 3 d浇灌 1次去离子水（600 mL）、每 7 d浇灌 1

次 200 mmol · L-1 NaCl去离子水溶液（400 mL）。在

盐胁迫处理第21天，进行盐害表型及相关生理指标

的调查与检测。

1.2.2 生理指标测定方法 采用便携式叶绿素仪

（SPAD-502，日本）测定叶绿素相对含量（RCC）；采

用便携式光合测定系统分析仪（GF3-3000，德国）测

定净光合速率（Pn）。于高盐胁迫处理前及处理21 d

后各测量1次植株高度，以相对生长量/%=（H 处理后－

H 处理前）/H 处理前×100 计算各植株的相对生长速率

（RGR）。采集植株叶片、根系等样本烘干至恒质量，

然后取适量样品研磨成细粉，参照阮思嘉等[18]的方

法采用火焰光度计（FP640，中国）测定Na+、K+含量。

1.2.3 石蜡切片制备及切片荧光扫描 参照李元鹏

等[19]的方法进行石蜡切片的制备。取切片室温平衡

10 min，进行常规脱蜡至水，参照 CoroNa™ Green

AM（Invitrogen，美国）使用说明配制Na+染色液，并

用磷酸盐缓冲溶液（PBS）稀释染色液至工作浓度为

5 μmol · L- 1；将染色液滴于切片上后转置湿盒中，

37 ℃避光孵育 40 min。孵育结束后，使用预热至

37 ℃的磷酸盐缓冲液轻柔洗涤切片3次，每次5 min，

以彻底去除未进入细胞的探针。随后将切片置于新

鲜磷酸盐缓冲液中，37 ℃避光继续孵育 20 min，以

确保细胞内 AM 酯被充分水解。所有操作均需在

暗处以避免荧光淬灭。利用Pannoramic MIDI型切

片扫描仪（3DHISTECH，匈牙利）进行切片观察，设

置激发光波长为 488 nm，发射光收集通道波长为

520 nm。配合 Pannoramic scanner扫描软件进行图

像采集与分析。为进行半定量分析，在同一批次试

验中，所有切片的参数均应保持恒定。使用 ImageJ

（NIH，美国）图像分析软件，在设定的相同阈值下，

郭鑫鑫，等：两种苹果矮化砧木抗盐性与Na+运输特性的对比分析 1755
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图 1 两种苹果矮化砧木的抗盐性分析

Fig. 1 Analysis of salt resistance of two apple dwarfing rootstocks

测量Na+相对荧光强度。

1.3 数据处理与分析

采用Microsoft Excel 2024软件进行数据统计和

整理，采用 IBM SPSS Statistics 26.0软件进行单因素

方差分析（one-way ANOVA），采用邓肯法（Duncan）

进行差异显著性检验。

2 结果与分析

2.1 两种苹果矮化砧木的抗盐性比较

对苹果砧木 SH6植株、G935植株及DRG植株

进行高盐胁迫处理，在处理21 d后，SH6植株发生叶

片黄化、叶缘焦枯及部分脱落，而G935植株叶片无

明显盐害表型（图 1-A）。DRG 植株 SH6 砧木侧

（DRG-SH6）叶片出现焦枯、脱落，而 G935 砧木侧

（DRG-G935）叶片基本保持正常生长，无明显盐害

表型；在两种砧木居间的接穗叶片，甚至出现同一片

叶的G935侧一半为绿色，而SH6侧一半为盐害焦枯

表型（图 1-B）。叶片叶绿素相对含量、净光合速率

C

SH6

G935

SSCK

RC
C 

/ %
   

   
 R

G
R 

/ %

0 SH6 G935 DRG-G935 DRG-SH6 

P n
 /（

-2
-1
）

A

B

C

SH6 G935 DRG-G935 DRG-SH6 0

15

30

45

60

1

2

3

4

a

a b

a
ba a a

b

a

b

a b
a

b

a

CK SS

CK SS

0

50

100

150

200

b
a

b

a

SH6 G935

CK SS

G935 SH6

SH6

G935

SSCK

RC
C 

/ %
   

   
 R

G
R 

/ %

0 SH6 G935 DRG-G935 DRG-SH6 

P n
 /（

-2
-1
）

A

B

C

SH6 G935 DRG-G935 DRG-SH6 0

15

30

45

60

1

2

3

4

a

a b

a
ba a a

b

a

b

a b
a

b

a

CK SS

CK SS

0

50

100

150

200

b
a

b

a

SH6 G935

CK SS

G935 SH6

A

B

叶
绿
素
相
对
含
量

P
C

C
/%

净
光
合
速
率

P
n/（
μm

ol
·m

-2
·s

-1
）

相
对
生
长
率

R
G

R
/%

1756



，等：运输特性的对比分析第7期

0

0.1

0.2

0.3

0.4

0

0.03

0.06

0.09

0.12

0

0.01

0.02

0.03

0.04

0

0.05

0.10

0.15

0.20

SH6 G935

SH6 G935

SH6 G935

SH6 G935

A B

C D

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

CK SS

a

b

a

b

b

a

b

a

a

ab
b

a

ab b

CK SS

CK SS CK SS

Root Stem base

Stem Leaf

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

0

0.1

0.2

0.3

0.4

0

0.03

0.06

0.09

0.12

0

0.01

0.02

0.03

0.04

0

0.05

0.10

0.15

0.20

SH6 G935

SH6 G935

SH6 G935

SH6 G935

A B

C D

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

CK SS

a

b

a

b

b

a

b

a

a

ab
b

a

ab b

CK SS

CK SS CK SS

Root Stem base

Stem Leaf

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

0

0.1

0.2

0.3

0.4

0

0.03

0.06

0.09

0.12

0

0.01

0.02

0.03

0.04

0

0.05

0.10

0.15

0.20

SH6 G935

SH6 G935

SH6 G935

SH6 G935

A B

C D

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

CK SS

a

b

a

b

b

a

b

a

a

ab
b

a

ab b

CK SS

CK SS CK SS

Root Stem base

Stem Leaf

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

图 2 高盐胁迫下苹果矮化砧木 SH6 和 G935 植株不同组织的 Na+含量

Fig. 2 Na+ contents in different tissues from apple dwarfing rootstock plants of SH6 and G935 under high-salt stress
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（Pn）和植株相对生长速率（RGR）检测显示，SH6植

株各指标分别显著下降了9.18%、61.29%和65.62%，

降幅明显大于G935植株。DRG植株在盐处理后，

SH6侧叶片叶绿素相对含量降幅为 9.18%，G935侧

叶片叶绿素相对含量降幅为 1.17%；SH6侧叶片Pn

降幅为52.08%，G935侧叶片Pn降幅为15.15%（图1-

C）。综合上述各项指标数据，G935砧木的抗盐性

优于SH6砧木。

2.2 两种苹果矮化砧木不同组织的Na+含量分析

盐胁迫处理后，对3种植株不同组织的Na+含量

进行检测。结果显示，盐处理下SH6植株与G935植

株的根系Na+含量（w，后同）均显著升高，分别达到

0.15 mg·g-1和0.25 mg·g-1，G935根系中积累的Na+含

量高于SH6根系（图2-A）。SH6和G935对照植株的

茎基组织中Na+含量分别为0.03 mg·g-1和0.01 mg·g-1，

盐处理后分别显著升高至0.07 mg·g-1和0.06 mg·g-1，

G935茎基中的Na+积累量低于 SH6茎基（图 2-B）。

在茎组织中，SH6和G935对照植株的Na+含量分别

为 0.020 mg · g-1和 0.017 mg · g-1，盐处理后分别显著

升高至 0.034 mg·g-1和 0.023 mg·g-1（图 2-C）。在两

种砧木植株的叶片中，对照植株的Na+含量均较低，

约为 0.01 mg·g-1；盐处理后G935叶片Na+含量显著

升高至0.02 mg·g-1，而SH6叶片Na+含量显著升高至

0.15 mg·g-1，为G935叶片Na+含量的7.5倍（图2-D）。

对DRG植株不同组织的Na+含量检测显示，盐

胁迫处理后砧木部分的根系、茎基组织与接穗部分

的茎、叶组织的Na+含量均显著升高。G935砧木的

根系、茎基的Na+含量高于SH6砧木的相应组织（图

3-A~B）；接穗部分SH6砧木侧的茎、叶组织的Na+含

量均高于 G935 侧的相应组织（图 3-C~D）。其中，

SH6砧木侧叶片的Na+含量达 0.09 mg · g-1，为G935

侧叶片Na+含量的 4.5倍。对 3种植株盐处理后的

Na+含量检测的整体结果显示，G935砧木根系的Na+

含量高但接穗Na+含量低，相较于SH6砧木，G935砧

木能够更大程度地抑制Na+自根系向地上部运输。

2.3 高盐胁迫对两种苹果矮化砧木不同组织K+含

量的影响

对 3种植株不同组织的K+含量检测显示，盐胁

迫下，相较于对照植株，SH6植株的根系与茎基组织

K+含量无显著变化，而茎、叶组织的K+含量显著降

低（表 1）。在G935植株中，根系K+含量显著降低，

茎基与茎的K+含量无显著变化，而叶组织的K+含量

显著升高至 2.01 mg·g-1。在DRG植株中，SH6砧木

根系与接穗茎组织的K+含量无显著变化，SH6砧木

茎基与SH6砧木侧叶片K+含量显著降低，叶片中K+

含量与对照相比降幅达23.16%。G935砧木根系、茎

郭鑫鑫，等：两种苹果矮化砧木抗盐性与Na+运输特性的对比分析 1757



果 树 学 报 第43卷

0

0.1

0.2

0.3

0.4

a

b
a b

0

0.02

0.04

0.06

0.08

a

a

b b

0

0.03

0.06

0.09

0.12
a

ab
b

0

0.03

0.06

0.09

0.12

b

a

b

a

A B

C D

DRG-SH6 DRG-G935 DRG-SH6 DRG-G935

DRG-SH6 DRG-G935 DRG-SH6 DRG-G935 

CK SS CK SS

CK SS CK SS

Root Stem base

Stem Leaf

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

0

0.1

0.2

0.3

0.4

a

b
a b

0

0.02

0.04

0.06

0.08

a

a

b b

0

0.03

0.06

0.09

0.12
a

ab
b

0

0.03

0.06

0.09

0.12

b

a

b

a

A B

C D

DRG-SH6 DRG-G935 DRG-SH6 DRG-G935

DRG-SH6 DRG-G935 DRG-SH6 DRG-G935 

CK SS CK SS

CK SS CK SS

Root Stem base

Stem Leaf

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

0

0.1

0.2

0.3

0.4

a

b
a b

0

0.02

0.04

0.06

0.08

a

a

b b

0

0.03

0.06

0.09

0.12
a

ab
b

0

0.03

0.06

0.09

0.12

b

a

b

a

A B

C D

DRG-SH6 DRG-G935 DRG-SH6 DRG-G935

DRG-SH6 DRG-G935 DRG-SH6 DRG-G935 

CK SS CK SS

CK SS CK SS

Root Stem base

Stem Leaf

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

N
a+  

N
a+  c

on
te

nt
 /（

m
g·

g-1
 D

W
）

  

基与接穗茎组织的K+含量显著降低，与对照相比降

幅分别为 8.07%、13.56%和 15.00%，而叶片K+含量

无显著变化。整体上，盐胁迫下3种植株中G935组

织或其侧接穗组织的K+含量均高于 SH6组织或其

侧相应的接穗组织，G935砧木对K+的吸收与运输受

盐害的影响程度相对较低。

2.4 高盐胁迫对两种苹果矮化砧木不同组织Na+/

K+的影响

Na+/K+是衡量植物离子平衡的一个重要指标，

能够反映出植物对盐胁迫的耐受能力。如图 4 所

示，高盐胁迫处理下SH6植株各组织的Na+/K+均显

著升高，根、茎基、茎和叶的 Na+/K+分别为对照的

6.71、2.18、2.30 和 20.34 倍。G935 植株中根系、茎

基、茎组织的 Na +/K +均显著升高，分别为对照的

12.70、5.01和1.54倍，而叶片的Na+/K+与对照相比无

显著差异。与Na+含量变化相近，G935植株根系的

Na+/K+高于SH6植株根系，而叶片的Na+/K+较低，仅

为SH6叶片Na+/K+的1/10。

在DRG植株中，盐处理下 SH6与G935砧木及

接穗各组织的Na+/K+均显著升高（图 5）。与SH6植

株、G935植株相比，DRG植株中两种砧木的茎基与

接穗茎组织的Na+/K+相较对照上升幅度较小，根系

与叶片仍是两种砧木Na+/K+差异最为明显的组织。

G935砧木根系Na+/K+为SH6砧木根系Na+/K+的1.40

图 3 高盐胁迫下苹果 DRG 植株不同组织的 Na+含量

Fig. 3 Na+ contents in different tissues from apple DRG plants under high-salt stress

表 1 两种苹果矮化砧木及 DRG 植株不同组织的 K+含量

Table 1 K+ contents in different tissues from two apple dwarfing rootstock plants and DRG plants （mg·g-1）

矮化砧木植株
Dwarfing rootstock plants

SH6

G935

DRG-SH6

DRG-G935

处理
Treatment

CK

SS

CK

SS

CK

SS

CK

SS

根
Root

0.61±0.02 a

0.66±0.01 a

0.85±0.01 a

0.71±0.10 b

0.52±0.01 a

0.56±0.01 a

0.62±0.05 a

0.57±0.01 b

茎基
Base stem

0.47±0.01 a

0.50±0.08 a

0.59±0.01 a

0.60±0.02 a

0.45±0.06 a

0.40±0.05 b

0.59±0.15 a

0.51±0.01 b

茎
Stem

0.59±0.04 a

0.47±0.01 b

0.76±0.09 a

0.72±0.01 b

0.49±0.01 a

0.47±0.03 a

0.60±0.01 a

0.51±0.07 b

叶
Leave

1.76±0.01 a

1.51±0.01 b

1.95±0.08 b

2.01±0.26 a

1.90±0.02 a

1.46±0.01 b

1.96±0.02 a

1.98±0.03 a

注：表中不同小写字母表示差异显著水平（P＜0.05）。

Note: Different small letters in the table indicate a significant level of difference (P＜0.05).
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倍，而SH6砧木侧接穗叶片Na+/K+为G935砧木侧接

穗叶片的12.65倍。无论是在单砧植株或DRG植株

中，叶片作为盐害表型显现的典型组织，其 Na+含

量、K+含量与Na+/K+均较直观地反映出了两种砧木

的抗盐性差异。

2.5 盐胁迫下两种苹果矮化砧木根系Na+分布的差

异分析

对DRG植株中SH6砧木与G935砧木的根尖进

图 4 高盐胁迫对 SH6 和 G935 植株各组织 Na+/K+的影响

Fig. 4 Effects of high-salt stress on the Na+/K+ ratio in various tissues of SH6 and G935 plants

图 5 高盐胁迫对 DRG 植株各组织 Na+/K+的影响

Fig. 5 Effects of high-salt stress on the Na+/K+ ratio in various tissues of DRG plants
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行切片 Na+染色观察，结果显示，在盐胁迫处理前

（0 h），两种砧木根尖切片的荧光强度均较低，Na+积

累量少；随着盐胁迫时间延长，G935砧木根尖的荧

光强度渐进性加强，但整体强度相对稳定，24 h内荧

光强度未出现剧烈波动；而SH6砧木根尖在盐胁迫

4 h后，荧光强度增强，在8 h时达到最强后逐渐转弱

（图 6-A）。相对荧光强度分析显示，在 0 h，G935砧

木根尖 Na+染色荧光强度为 SH6 砧木荧光强度的

1.71倍；在盐胁迫处理 4 h，两样本荧光强度无显著

差异；在胁迫处理8、12和24 h，SH6砧木的荧光强度

则明显高于G935砧木，分别为G935砧木荧光强度

的1.33、1.32和1.36倍（图6-B）。

对于大多数植物而言，在高盐胁迫下，大量Na+

通过质外体途径抵达内皮层，再以共质体途径穿过

内皮层后，通过中柱鞘、韧皮部进入木质部，进而向

地上部运输（图 6-C）[20]。针对两种砧木根尖的中柱

A. 苹果矮化砧木 G935 和 SH6 植株根尖切片 Na+染色观察；B. 根尖切片 Na+相对荧光强度分析；C. Na+上传运输示意图；D. 根尖中柱 Na+

相对荧光强度分析。

A. Observation of Na+ staining on root tip slices of apple dwarfing rootstock G935 and SH6 plants. B. Analysis of Na+ relative fluorescence intensi-

ty in root tip slices. C. Schematic diagram of Na+ upload transport; D. Analysis of relative fluorescence intensities in the root stele tissue.

图 6 高盐胁迫下两种苹果矮化砧木植株根尖的 Na+分布

Fig. 6 Na+ distribution in root tips of two apple dwarfing rootstock plants under high-salt stress
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组织 Na+染色荧光强度分析显示（图 6-D），在 0 h，

G935砧木根尖Na+染色荧光强度为SH6砧木荧光强

度的 1.41倍；而在胁迫处理 8、12和 24 h，SH6砧木

中柱 Na+荧光强度则显著高于 G935 砧木，分别为

G935砧木荧光强度的 2.44、1.12和 1.55倍。在盐胁

迫下，相较于G935砧木，SH6砧木的根尖整体或中

柱组织均有更高含量的Na+涌入。

3 讨 论

3.1 减少Na+的上传运输是抗盐砧木的重要特性

采用矮化砧木是实现苹果现代集约高效栽培的

主要途径，但相较于乔化砧木，矮化砧木根系浅、耐

瘠薄和抗逆性差。多年来，通过乔砧致矮、矮砧增抗

以培育多抗性矮化砧木一直是苹果砧木育种的重要

方向。在抗盐砧木培育方面，砧木根系能有效抑制

Na+向地上部的运输，已成为植物应对盐胁迫环境的

关键适应性特征，这一特性的生理机制与生态价值

已成为盐碱地作物栽培研究的核心方向之一 [21-22]。

蒸腾作用是植物从土壤中吸收大量水分而使溶解在

其中的Na+加速在地上部积累的关键因素，生长势

差异导致的蒸腾拉力差异直接影响盐害症状显现的

快慢。本研究设计培育的DRG植株，两种砧木并接

同一接穗可有效消除蒸腾拉力差异对两种砧木中

Na+向上运输的影响，通过两侧叶片盐害表型即可比

较两种砧木的抗盐性强弱，为砧木抗盐性评价的试

材模式提供了更多参考[17]。

本研究中，在高盐胁迫处理后，苹果矮化砧木

G935植株根系中积累的Na+含量高于SH6根系，但

叶片Na+含量却仅为 SH6叶片Na+含量的约 1/7，表

现出较强的限钠上传运输特性。在DRG植株中，由

于地下至地上的同侧运输规律，甚至出现同一片叶

的G935砧木侧一半为绿色，而另一半 SH6砧木侧

为盐害焦枯表型，Na+含量相差 4.5 倍以上。Yang

等[7]研究发现，苹果耐盐砧木西府海棠和平邑甜茶

在主根、侧根、茎基韧皮部中积累的Na+含量要高于

不耐盐的山定子，而向上转运的Na+却较不耐盐砧

木更少。Tattini等 [10]研究发现，桃耐盐砧木GF677

可将已进入根系的Na+截留在根中，从而减少向地

上部的运输，通过优化Na+/K+平衡来进一步提升耐

盐性。此外，王慧英等[23]也指出苹果耐盐性砧木小

金海棠能够通过根部截留更多的Na+，并抑制其向

地上部分的转运，从而减轻盐离子对植物地上部分

的毒害效应。

此外，在西瓜[24]、小麦[25]、柑橘[13-14]等作物中，也

发现抗盐性强的种质根系Na+含量往往更高，而向

地上部运输却较少。关于这一特性的研究，其中涉

及根系的阻钠吸收、区隔化、卸载、外排等机制或假

说，不同种质具有高度的多样性和复杂性，具体的核

心机制仍不清晰。前期研究中，在Na+转运相关基

因表达水平，对比分析了G935和SH6两种砧木根系

在盐胁迫下的表达差异，结果显示，Na+跨膜转运

SOS（salt overly sensitive）路径载体在 G935 根系中

高表达，而在SH6根系中无响应[26]，研究暗示两种砧

木的抗盐差异机制可能与Na+的卸载或外排有关。

3.2 内皮层可能为拦截Na+上传运输的关键屏障

为进一步解析砧木根系限钠上传运输的机制，

对抗盐砧木 G935 和敏盐砧木 SH6 根尖进行切片

Na+染色观察。对比分析显示，在盐处理前（0 h），

G935砧木根尖Na+染色荧光强度为SH6砧木荧光强

度的1.71倍；而在盐胁迫处理8~24 h，SH6砧木的荧

光强度则为G935砧木荧光强度的1.3倍以上。在横

切面的分布上，SH6砧木中的Na+更集中分布于中柱

组织，在 0 h，G935根尖中柱Na+荧光强度为SH6中

柱的 1.41倍；而在盐胁迫处理 8 h，SH6砧木中柱的

Na+荧光强度则为 G935 砧木的 2.44 倍。在盐胁迫

下，相较于G935砧木，SH6砧木根尖的中柱组织有

大量的Na+涌入。

与中柱组织相邻的外层组织为内皮层，即内皮

层包裹着中柱组织。已有研究显示，内皮层在植物

根部扮演着重要角色，尤其是在水分与离子的选择

性吸收过程中，其通过紧密连接的细胞结构和特异

性的通道蛋白，能够有效地调节Na+等离子的进入，

对拦截Na+进入中柱组织中的韧皮部、木质部进而

向地上部运输发挥着重要作用[27-28]。在本研究中，从

较为规则的中柱组织Na+荧光强度推断，两种砧木

根系内皮层对 Na+的阻隔作用差异较大。大体来

说，内皮层对Na+的阻隔包括两个途径，其一是Na+

通过内皮层细胞质膜上的通道蛋白进入，穿过内皮

层；二是通过内皮层结构特化所形成的质外体屏障

凯氏带，物理阻隔Na+穿过内皮层[20，29]。此两种途径

涉及的Na+通道蛋白、外排载体蛋白及凯氏带构成、

厚度等影响内皮层对Na+的阻隔效果，与植株抗盐

性密切相关[30-31]。

综上分析，苹果抗盐矮化砧木G935能够更大程

郭鑫鑫，等：两种苹果矮化砧木抗盐性与Na+运输特性的对比分析 1761
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度地抑制Na+自根系向地上部的运输，可能在于其

根系内皮层能够更有效地阻止Na+进入中柱组织。

但两种砧木根系内皮层细胞在对Na+的被动吸收、

主动运输外排或胞外的凯氏带结构差异等因素中，

哪一种为主要因素或多因素综合导致的Na+阻隔差

异，还有待更深入地研究。

4 结 论

通过对苹果矮化砧木G935植株、SH6植株及其

双砧并接富士品种植株（DRG）进行高盐胁迫处理，

发现在盐胁迫后 SH6根系Na+含量均低于G935根

系，而相应叶片Na+含量均明显高于G935植株，显

示抗盐矮化砧木G935具有抑制Na+自根系向地上

部运输的特性。根尖 Na +染色分析显示，相较于

G935砧木，SH6砧木中Na+更易穿过内皮层进入中

柱组织，进而向地上部运输，可能是该两种砧木抗盐

性差异的主要因素。本研究对苹果矮化砧木抗盐机

制进行了初步探索，将为抗盐砧木新品系选育与机

制基础研究提供理论参考。
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