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　　摘要：叶片大小和解剖结构的变化在植物适应盐胁迫生长中具有重要作用。为探讨盐胁迫条件下，不同耐盐性紫
花苜蓿品种的叶片结构对盐胁迫的响应，选择２个紫花苜蓿品种 ＷＬ３６３ＨＱ、ＷＬ７１２，利用温室盆栽试验，对其进行３
种不同浓度ＮａＣｌ溶液处理，栽培６０ｄ后测量其叶面积、比叶面积、叶片横截面解剖特征。结果表明：（１）对于高耐盐
性品种ＷＬ３６３ＨＱ，盐胁迫降低了其叶面积，提高了其叶厚度、叶肉组织厚度及其厚度百分比、叶肉栅栏组织厚度和厚
度百分比、栅海比，降低了其细胞壁厚度和海绵组织厚度百分比；（２）对于低耐盐性品种ＷＬ７１２，盐胁迫增加了其比叶
面积，提高了其上表皮厚度，降低了其角质层厚度以及暴露在单位细胞间隙中的细胞壁的表面积（Ｓｍ）；另外，叶厚度、

叶肉、栅栏组织厚度随ＮａＣｌ浓度先升高后降低；（３）主成分分析结果表明，ＷＬ３６３ＨＱ品种在盐胁迫下响应的主导特
征是叶肉、栅栏组织厚度，而ＷＬ７１２品种的主导特征为叶肉、栅栏组织厚度、角质层、表皮厚度。不同耐盐性紫花苜蓿
品种叶面积和叶解剖特征对盐胁迫的不同响应，揭示了紫花苜蓿高耐盐品种的耐盐机制。
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　　紫花苜蓿 （Ｍｅｄｉｃａｇｏｓａｔｉｖａ）属于多年生豆科牧
草，是我国调整产业结构、发展畜牧产业的主要牧

草之一，也是目前保留种植面积最广的多年生牧

草；其粗蛋白含量高，氨基酸种类齐全，总氨基酸含

量较高，富含矿物质、碳水化合物、维生素等营养物

质，适口性好，家畜喜食［１－２］，有“牧草之王”的美

誉［３－４］。此外，紫花苜蓿较强的固氮功能，可以有效

改善土壤肥力［５－６］，因此还可作绿肥。目前，土壤盐

渍化是影响并限制农业生产的一个重要因素，我国

盐碱地总面积达９９１３万ｈｍ２，约占我国国土面积的
１０％，并且还在逐年增长［２，７－８］。而紫花苜蓿显现出

较强的耐盐性，揭示紫花苜蓿的耐盐策略对进一步

发展盐碱土地的饲草种植业具有积极作用。
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植物叶片是连接植物和环境的重要器官［９］。

环境变化常导致植物叶片基本形态及叶片解剖特

征的响应与适应［１０］。盐胁迫会导致植物的叶片扩

展速率降低甚至停止生长，叶面积降低，比如乌拉

尔甘草 （Ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａｕｒａｌｅｎｓｉｓ）［１１］、空 心 莲 子 草
（Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ）［１２］、深紫糙苏 （Ｐｈｌｏｍｉｓ
ｐｕｒｐｕｒｅａ）［１３］等。比叶面积是叶单面单位面积与干
质量之比，是一个涉及植物生态学的多功能方面的

变量［１４］。在有利的条件下，植物优化叶面积和比叶

面积以获取光和养分；而在较高的盐浓度下，植物

更倾向于将碳分配给叶质量和根，而不倾向于其

表面［１５］。

有关叶片解剖特征的研究显示，叶厚度最易受

盐胁迫影响而产生差异，但研究结果并不一致。有

研究指出盐胁迫会导致叶厚度增加，例如ＮａＣｌ溶液
处理下，空心莲子草［１２］、三色堇（Ｖｉｏｌａｔｒｉｃｏｌｏｒ）［１６］、
木榄 （Ｂｒｕｇｕｉｅｒａｇｙｍｎｏｒｈｉｚａ）［１７］的叶片表皮厚度、叶
肉厚度以及叶片总厚度都显著增加［１８］。然而，盐胁

迫处理的莴苣 （Ｌａｃｔｕｃａｓａｔｉｖａ）叶厚度没有显著变
化［１９］。还有研究显示，紫花苜蓿［８］、辣椒（Ｃａｐｓｉｃｕｍ
ａｎｎｕｕｍ）［２０］、草莓（Ｆｒａｇａｒｉａａｎａｎａｓｓａ）［２１］在盐胁迫
下叶厚度显著降低。还有一部分植物可以通过改

善叶片内部结构的策略以适应盐胁迫的环境。栅

栏组织和海绵组织厚度的比值 （栅海比）是评价植

物抗逆性的重要指标之一，叶片的栅海比越高，越

有利于提高叶片内的气体交换和贮存，植物适应逆

境的能力就越强［２２－２４］。例如，三色堇［１６］、苦槛蓝

（Ｍｙｏｐｏｒｕｍ ｂｏｎｔｉｏｉｄｅｓ）［２５］、木本苜蓿 （Ｍｅｄｉｃａｇｏ
ａｒｂｏｒｅａ）［２６］的栅海比在盐胁迫下显著增高。此外，
叶片其他解剖结构指标，如暴露在单位细胞间隙中

细胞壁的表面积 （Ｓｍ）、细胞壁的厚度、细胞间隙分
数 （细胞间隙占叶肉总面积的分数，ｆｉａｓ），这些指标
均与叶肉导度有紧密的相关性，叶肉导度是胞间

ＣＯ２到达叶片内羧化位点阻力的倒数。细胞壁越
厚，细胞间隙的空间较小时，扩散的阻力就越大，叶

肉导度就越小，这些指标在一定程度上影响着光合

作用的效率［２７－２９］。有研究指出，盐胁迫会降低棉花

（Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍｓｐｐ．）叶片的叶肉导度，这可能是叶片
叶绿体面积降低、细胞壁厚度增加导致的结果，但

是与叶肉导度相关的解剖结构如何变化并不清

楚［３０］。因此，需要进一步探讨盐胁迫对植物叶片解

剖结构的影响。

目前，关于紫花苜蓿叶解剖结构所反映的抗盐

性或耐盐性响应研究仍然不足，限制了我们对紫花

苜蓿耐盐机制的了解。因此，本研究依托２个耐盐
性不同的紫花苜蓿品种，采用温室盆栽试验，通过

叶片扫描和石蜡切片技术，测量并计算紫花苜蓿叶

面积、比叶面积、叶片横切解剖结构特征，拟探讨以

下几个主要问题：（１）不同耐盐性品种紫花苜蓿叶
面积和比叶面积对盐胁迫的响应；（２）不同耐盐性
品种紫花苜蓿的叶片横切解剖特征对盐胁迫的响

应；（３）不同耐盐性紫花苜蓿品种响应盐胁迫的主
要特征指标。

１　材料与方法

１．１　研究地点及材料
试验选用２个紫花苜蓿品种，ＷＬ３６３ＨＱ品种秋

眠级为５，为抗寒高产多叶品种；ＷＬ７１２品种秋眠级
为１０，为南方高产优质品种，冬季生长活跃。试验
初筛显示，ＷＬ３６３ＨＱ耐盐性较强，而ＷＬ７１２耐盐性
较差。试验采用盆栽方式 （花盆口径约１７．５ｃｍ，高
度约１６ｃｍ，底径约１４ｃｍ），于２０２０年１０月在扬州
大学智能温室内（日均最高温度 ２７℃，最低温度
１５℃）播种。每盆均匀点播１５粒种子 （种子购买
于北京正道种业有限公司），３叶期时进行间苗，留
下 １０株长势一致的健康幼苗，每７ｄ浇５００ｍＬ霍
格兰营养液，每个品种各栽１２盆。幼苗生长期，设
置４个 ＮａＣｌ浓度梯度 （０、５０、１５０、２５０ｍｍｏｌ／Ｌ），３
组重复，每隔３ｄ浇１００ｍＬＮａＣｌ溶液和对照蒸馏
水。幼苗进行胁迫处理６０ｄ后，于２０２１年１月中
旬进行取样测量。

１．２　叶片解剖结构特征测定
每盆摘取５张成熟、健康的叶片，置于密封袋保

鲜带回实验室，使用叶面积测定仪 （ＹＴ－ＹＭＪ０２，山
东云唐智能科技有限公司）扫描叶面积后，称叶片

鲜质量，称质量后将叶片用信封包好在１０５℃烘箱
中杀青０．５ｈ，随后７２℃烘干４８ｈ直至叶片质量不
再改变后，称取叶片干质量，用于计算比叶面积 （叶

面积与叶干质量的比值，ｍ２／ｇ）。
另取相同位置的成熟健康叶片固定于 ＦＡＡ固

定液中，４℃保存。将固定好的叶片用乙醇 （浓度
梯度为５０％、７０％、８５％、９５％、１００％）脱水，每个梯
度脱水３０～６０ｍｉｎ。二甲苯透明２次各３０ｍｉｎ，浸
蜡过夜，再用纯蜡置换２～３次，每次１ｈ左右，采用
科迪ＫＤ－ＢＭＩＩＩ包埋机包埋，科迪 ＫＤ－２２６０切片
机切片，切片厚度为８μｍ，番红－固绿双重染色，中
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性树胶封片后烘干。在ＬｅｉｃａＤＭ５００－ＴＲ型显微镜
及ＬＩＯＯ成像系统下观察、拍照。

用Ｉｍａｇｅ－Ｊ软件测量叶片的总厚度，上角质
层、下角质层厚度，角质层总厚度，上表皮细胞、下

表皮细胞厚度，表皮总厚度，栅栏组织、海绵组织、

叶肉组织厚度，并分别计算栅栏组织、海绵组织、叶

肉组织厚度占叶片总厚度的百分比。测量细胞间

隙面积、细胞壁厚度、细胞间隙中细胞壁的总长度、

切片横截面总面积（图１）。细胞间隙分数的计算方
法［２７］如下：

ｆｉａｓ＝
Ｓｉａｓ
Ｓ。

　　Ｓｍ的计算方法如下：

Ｓｍ＝Ｆ×
ｌｍ
Ｓ。

式中：ｆｉａｓ是细胞间隙百分数；Ｓｉａｓ是细胞间隙的面积，
μｍ２；Ｓ为所计算切片的横截面积，μｍ２；Ｓｍ为暴露
在单位细胞间隙中的细胞壁的表面积，μｍ２／μｍ２；ｌｍ
为单位细胞间隙中的细胞壁总长度，μｍ；Ｆ是曲率
修正因子，根据之前的研究取值为Ｆ＝１．４２［３１］。

每个切片选３个视野测量，除细胞壁厚度以外，
每个指标重复测量３次；细胞壁厚度随机选取显示
在细胞间隙中的多个细胞，重复测量５次。
１．３　数据分析

在Ｅｘｃｅｌ２０１９对数据进行录入和整理，用统计
软件ＩＢＭＳＰＳＳＳｔａｔｉｓｔｉｃｓ２１对数据进行统计分析，进
行单因素方差分析和邓肯氏多重比较。在分析中，

上、下表皮厚度，表皮总厚度，栅栏组织、海绵组织、叶

肉组织厚度，叶片总厚度进行了ｌｏｇ转换以符合正态

分布。本研究以α＝０．０５作为差异显著性判断标准。
此外，本研究对所有测量指标进行主成分分析

（ＰＣＡ）。主成分分析可以把多个互相关联的指标
通过降维转换为较少的指标来综合反映其变化的

信息，这些综合指标即为原来多个指标的主要成

分，每个主成分的贡献率反映了从原始单一指标中

提取的信息量。贡献率越大表明主成分中包含的

原始信息越多［３２］。很多研究应用主成分分析法将

大量的性状特征转化为少量的综合特征，在产量、

品质以及耐逆性状的筛选方面发挥了重要的

作用［３３］。

２　结果与分析

２．１　ＮａＣｌ浓度对不同品种紫花苜蓿叶面积、比叶
面积和叶厚度的影响

表１显示，ＷＬ３６３ＨＱ品种的叶面积在对照组
（０ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ）最大，平均（２．５±０．３）ｃｍ２，随着
ＮａＣｌ浓度的升高，分别显著降低了１２％、３２％、３６％
（Ｐ＜０．０５）；比叶面积无显著变化。而 ＷＬ７１２品种
的叶面积在盐胁迫后没有显著变化，比叶面积随

ＮａＣｌ浓度升高而升高 （Ｐ＝０．０７３），最高在ＮａＣｌ浓
度为２５０ｍｍｏｌ／Ｌ时提高了２１％。２个品种的叶片总
厚度在对照组分别为（１１８．５±６．６）、（１２７．６±
７．１）μｍ，在 ＮａＣｌ浓度为１５０ｍｍｏｌ／Ｌ时均显著提
高 （Ｐ≤００８６），ＷＬ３６３ＨＱ品种的叶片总厚度增加
了３２．２μｍ，ＷＬ７１２品种增加了２３．９μｍ。从图１
也可观察到在 ＮａＣｌ浓度为１５０ｍｍｏｌ／Ｌ时，２种紫
花苜蓿的叶片总厚度最大。

表１　不同盐浓度对两种紫花苜蓿叶面积、比叶面积和叶厚度的影响

ＮａＣｌ浓度
（ｍｍｏｌ／Ｌ）

叶面积（ｃｍ２） 比叶面积（ｃｍ２／ｇ） 叶厚度（μｍ）

ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２

０ ２．５±０．３ａ ２．０±０．３ａ ３４６．７±１５．７ａ ３３３．１±５．０ｃ １１８．５±６．６ｂ １２７．６±７．１ｂ

５０ ２．２±０．２ａｂ １．９±０．１ａ ３３７．１±８．７ａ ３６９．０±６．３ｂｃ １２０．８±１２．４ｂ １３９．２±８．６ａｂ

１５０ １．７±０．１ｂｃ １．９±０．２ａ ３６６．３±２９．７ａ ３６６．０±２２．９ａｂ １５０．７±１２．９ａ １５１．５±４．４ａ

２５０ １．６±０．２ｃ １．４±０．１ａ ４１１．７±３９．８ａ ４０３．２±９．５ａ １４０．７±４．７ａｂ １１９．７±５．６ｂ

　　注：数值为平均值±标准误差，同列数据后不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。表２、表３同。

２．２　ＮａＣｌ浓度对不同品种紫花苜蓿角质层和表皮
厚度的影响

紫花苜蓿叶片为典型的异面叶，其解剖结构主

要分为上下角质层、上下表皮细胞和叶肉组织，细

胞间隙为叶肉组织中的间隙部分（图１）。由表２可
知，各处理下ＷＬ３６３ＨＱ、ＷＬ７１２的上角质层厚度分

别介于４．２～５．１、３．２～５．０μｍ，下角质层厚度分别
介于４９～５．５、３．１～５．９μｍ，上表皮厚度分别介于
１２．９～１４．２、１１．７～１５．６μｍ，下表皮厚度分别介于
１２．４～１３．７、１２．０～１５．３μｍ。ＮａＣｌ浓度升高对
ＷＬ３６３ＨＱ的上下角质层厚度没有产生显著影响，
对表皮厚度的影响也不显著，但总体都是减小的趋
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势。然而，ＷＬ７１２品种的下角质层、总角质层的厚
度都随着ＮａＣｌ浓度的升高而显著降低 （Ｐ＜０．０５），
下角质层、角质层总厚度在ＮａＣｌ浓度为２５０ｍｍｏｌ／Ｌ
时分别显著降低了４７％、３９％；上角质层没有显著的

变化，但也呈现下降的趋势；对其表皮而言，除上表皮

厚度在ＮａＣｌ浓度为１５０ｍｍｏｌ／Ｌ时显著上升了３３％
外 （Ｐ＜０．０５），下表皮和总表皮厚度均无显著变化。

表２　不同ＮａＣｌ浓度对两种紫花苜蓿叶片角质层和表皮厚度的影响

ＮａＣｌ浓度
（ｍｍｏｌ／Ｌ）

厚度（μｍ）

上角质层 下角质层 角质层总厚度 上表皮 下表皮 表皮总厚度

ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２

０ ５．１±０．４ａ ４．７±０．４ａ ５．５±０．５ａ ５．９±０．２ａ １０．６±１．６ａ １０．５±０．４ａ １４．２±１．２ａ １１．７±０．８ｂ １２．５±１．３ａ １２．７±１．３ａ ２６．６±１．８ａ ２４．４±２．１ａ

５０ ５．１±０．４ａ ５．０±０．３ａ ４．９±０．６ａ ４．０±０．３ｂ １０．０±０．９ａ ９．０±０．４ｂ １３．０±０．６ａ １３．９±０．８ａｂ １２．４±１．０ａ １２．０±０．６ａ ２５．４±１．５ａ ２５．８±１．３ａ

１５０ ４．２±０．６ａ ３．６±０．７ａ ５．３±０．４ａ ４．５±０．６ａｂ ９．５±０．９ａ ８．２±０．３ｂ １４．０±０．２ａ １５．６±０．７ａ １３．７±１．０ａ １５．３±２．１ａ ２７．７±１．２ａ ３０．９±２．２ａ

２５０ ４．３±０．２ａ ３．２±１．０ａ ５．１±０．７ａ ３．１±０．４ｂ ９．４±０．７ａ ６．４±０．２ｃ １２．９±０．４ａ １３．２±１．０ａｂ １３．２±０．７ａ １３．４±０．８ａ ２６．１±０．５ａ ２６．６±１．１ａ

２．３　ＮａＣｌ浓度对不同品种紫花苜蓿叶肉组织厚度
和叶肉导度相关指标的影响

叶肉组织由栅栏组织和海绵组织构成。由表３
可知，ＷＬ３６３ＨＱ品种的栅栏组织厚度在对照处理
中的厚度为（４３．５±２．８）μｍ，ＮａＣｌ浓度为 １５０、
２５０ｍｍｏｌ／Ｌ时分别显著增加了 ３５％、４６％（Ｐ＜
００５），叶肉组织厚度也从对照组的（８６．３±５．６）μｍ
显著增加了３１％、２５％ （Ｐ＜０．０５），而海绵组织厚
度无显著变化，由此造成了栅栏组织厚度百分比、

栅海比、叶肉组织厚度百分比均显著增加（Ｐ＜
００５），而海绵组织厚度百分比则显著下降 （Ｐ＜
００５）。然而，对于ＷＬ７１２品种而言，除了栅栏组织
厚度在ＮａＣｌ浓度为２５０ｍｍｏｌ／Ｌ时比对照组显著降
低了１６％ （Ｐ＜０．０５），海绵组织、叶肉组织厚度无
显著变化，３个百分比指标以及栅海比也均无显著
性差异。

　　Ｓｍ、ｆｉａｓ、细胞壁厚度都是影响叶肉导度的重要
因素之一。盐胁迫处理以后，ＷＬ３６３ＨＱ品种的 Ｓｍ、

ｆｉａｓ变化均不显著，总体上在 ＮａＣｌ浓度为 ５０、
１５０ｍｍｏｌ／Ｌ时较高于对照和最高浓度；细胞壁厚度
在对照处理时最大，为（０．９±０．１）μｍ，在 ＮａＣｌ浓
度为 １５０、２５０ｍｍｏｌ／Ｌ时显著降低，分别降低了
２２％、３３％ （Ｐ＜０．０５）。ＷＬ７１２品种的 Ｓｍ随浓度
升高逐渐降低，在 ＮａＣｌ浓度为２５０ｍｍｏｌ／Ｌ时较对
照降低了２６％（Ｐ＜０．０５）；细胞间隙分数在ＮａＣｌ浓
度为 ５０ｍｍｏｌ／Ｌ时较对照显著提高了 ４８％，在
１５０ｍｍｏｌ／Ｌ时较对照提高了 １２％，但在高浓度
２５０ｍｍｏｌ／Ｌ时与对照无显著性差异（Ｐ≥０．０５）；
ＷＬ７１２的细胞壁厚度在各浓度盐胁迫处理下的变
化均不显著。

２．４　紫花苜蓿叶解剖指标的主成分分析 （ＰＣＡ）
将２个品种的所有测量特征指标分别进行主成

分分析 （图２），各指标与前４个 ＰＣＡ主轴的特征
值、贡献率、累计贡献率如表 ４所示。品种
ＷＬ３６３ＨＱ的前 ４个主成分轴的累计贡献率达到
８１．２１％，即能解释所测定指标的８１．２１％的变异。
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表３　不同ＮａＣｌ浓度对两种紫花苜蓿叶肉组织厚度和叶肉导度相关解剖指标的影响

ＮａＣｌ浓度
（ｍｍｏｌ／Ｌ）

栅栏组织厚度

（μｍ）
海绵组织厚度

（μｍ）
叶肉厚度

（μｍ）
栅栏组织厚度

百分比（％）
海绵组织厚度

百分比（％）

ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２

０ ４３．５±２．８ｂ ５７．９±１．０ａ ４２．８±２．８ａ ４６．１±１．２ａ ８６．３±５．６ｂ １０３．９±２．２ａｂ ３６．７±０．８ｂ４５．６±１．７ａ３６．１±０．５ｂ３６．２±１．１ａ

５０ ４４．９±２．８ｂ ５８．２±３．７ａ ５１．０±７．５ａ ４６．３±４．５ａ ９５．９±１０．２ａｂ １０４．５±８．２ａｂ ３７．５±１．６ｂ４１．８±０．９ａ４１．９±１．９ａ３３．１±１．４ａ

１５０ ５８．７±４．９ａ ６４．８±５．０ａ ５４．３±６．７ａ ５４．５±４．４ａ １１３．１±１１．５ａ １１９．３±４．８ａ ３９．０±０．９ｂ４２．６±２．１ａ３５．８±１．４ｂ３６．１±３．５ａ

２５０ ６３．６±２．９ａ ４８．９±１．９ｂ ４４．７±３．３ａ ４２．３±３．０ａ １０８．３±１．４ａ ９１．１±１．２ｂ ４５．３±２．８ａ４１．１±３．３ａ３１．７±１．８ｃ３５．３±１．５ａ

ＮａＣｌ浓度
（ｍｍｏｌ／Ｌ）

栅海比
叶肉厚度

百分比（％）
Ｓｍ

（μｍ２／μｍ２）
ｆｉａｓ
（％）

细胞壁厚度

（μｍ）

ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２ ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２

０ １．０±０．０ｂ １．３±０．０ａ ７２．７±１．２ｃ ８１．８±２．９ａ １１．１±０．９ａ １１．５±０．６ａ ９．４±０．４ａ １０．９±０．９ｂ ０．９±０．１ａ ０．７±０．１ａ

５０ ０．９±０．１ｂ １．３±０．１ａ ７９．４±０．４ａ ７４．９±１．８ａ １１．１±１．１ａ １２．８±１．３ａ １１．４±２．０ａ １６．１±２．０ａ ０．７±０．１ａｂ ０．７±０．１ａ

１５０ １．１±０．０ｂ １．２±０．２ａ ７４．８±１．７ｂｃ ７８．７±２．１ａ １０．４±２．０ａ ９．４±０．３ａｂ １２．８±１．８ａ １２．２±２．４ａｂ ０．７±０．１ｂ ０．５±０．０ａ

２５０ １．４±０．２ａ １．２±０．１ａ ７７．１±１．７ａｂ ７６．４±３．１ａ ８．３±０．７ａ ８．５±１．２ｂ ９．１±０．３ａ ９．２±１．６ｂ ０．６±０．０ｂ ０．６±０．１ａ

第１主成分轴的贡献率最大，达到了３０．００％，主要
与叶肉厚度 （ＭＴ）、叶厚度 （ＬＴ）、栅栏组织厚度
（ＰＴ）具有较强的相关性，相关系数分别为 ０．４０、
０３７、０．４０；第２主成分轴的贡献率为２２．８６％，主
要由上表皮厚度 （ＵＥＴ）、表皮厚度 （ＴＥＴ）和栅栏
组织厚度百分比 （ＭＴ％）决定，相关系数分别为
０３３、０．３９、０．３５。
　　ＷＬ７１２品种的前４个主成分轴的累计贡献率
达到７９．４４％。第１主成分的贡献率达到２８．００％，
主要由叶肉组织 （ＭＴ）、角质层厚度 （ＴＣＴ）、叶厚度
（ＬＴ）决定，相关系数分别为０．３８、０．３３、０．３３；第２
主成分的贡献率为 ２２．２５％，主要由上表皮厚度
（ＵＥＴ）、下表皮厚度 （ＬＥＴ）、表皮总厚度 （ＴＥＴ）决
定，相关系数分别为０．３５、０．４０、０．４４。

３　讨论

３．１　紫花苜蓿叶面积、比叶面积和叶厚度对盐胁迫
的响应

植物叶面积的大小决定着植物光合辐射的有

效面积［３４］，与干物质产量具有密切的关系。

ＷＬ３６３ＨＱ的叶面积随 ＮａＣｌ浓度的升高而降低，这
与之前的很多研究［１１－１２］一致。长期盐胁迫下植物

的能量消耗可能大于能量产生，因此需要减少对叶

片扩张的能量投入。较小的叶面积使得植物体的

蒸腾面积进一步降低，失水速率减小，故抵御盐胁

迫及防止灼烧的能力也不断增强，这是一种避盐机

制，这种机制可以限制盐离子在植物地上部分的积

累，并将蒸腾作用造成的水分损失降至最低［１８］。与
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表４　２个紫花苜蓿品种叶解剖指标的前４个主成分的特征向量、特征值、贡献率及累计贡献率

叶片特征

各主成分的特征向量

ＷＬ３６３ＨＱ ＷＬ７１２

ＰＣ１ ＰＣ２ ＰＣ３ ＰＣ４ ＰＣ１ ＰＣ２ ＰＣ３ ＰＣ４

特征值 ５．７０ ４．３４ ２．９７ ２．４１ ５．３３ ４．２３ ３．２３ ２．３０

贡献率（％） ３０．００ ２２．８６ １５．６５ １２．６７ ２８．００ ２２．２５ １７．０１ １２．１２

累积贡献率（％） ３０．００ ５２．９０ ６８．５４ ８１．２１ ２８．００ ５０．２９ ６７．３０ ７９．４４

叶面积 ＬＡ －０．２９ ０．１３ －０．１３ ０．２２ ０．２３ －０．２０ －０．３０ －０．０８

比叶面积ＳＬＡ ０．２７ －０．０８ ０．２８ ０．１１ －０．３１ ０．１２ ０．２６ －０．１９

上角质层厚度ＵＣＴ －０．０４ ０．１６ ０．３３ ０．３３ ０．１４ －０．２８ －０．２４ ０．１１

下角质层厚度 ＬＣＴ －０．１２ ０．０３ ０．４８ －０．０２ ０．３３ －０．１１ ０．２８ －０．０３

角质层总厚度 ＴＣＴ －０．０９ ０．１３ ０．４８ ０．２３ ０．３３ －０．２５ ０．０６ ０．０４

上表皮厚度 ＵＥＴ －０．０５ ０．３３ ０．０７ －０．３０ ０．０２ ０．３５ －０．２２ ０．００

下表皮厚度 ＬＥＴ ０．２５ ０．２９ ０．２３ ０．０６ ０．０５ ０．４０ ０．０６ ０．２０

表皮总厚度 ＴＥＴ ０．１６ ０．３９ ０．２１ －０．１３ ０．０４ ０．４４ －０．０８ ０．１２

栅栏组织厚度 ＰＴ ０．４０ －０．０５ ０．０３ －０．１４ ０．３５ ０．１５ －０．１１ ０．２０

海绵组织厚度 ＳＴ ０．２６ ０．２８ －０．２１ ０．１５ ０．３１ ０．１６ ０．０８７ －０．３６

叶肉组织厚度 ＭＴ ０．４０ ０．１２ －０．１０ －０．００ ０．３８ ０．１８ －０．００ －０．０９

叶厚度 ＬＴ ０．３７ ０．１８ －０．０８ －０．１２ ０．３３ ０．１４ －０．２４ －０．２１

栅栏组织厚度百分比 ＰＴ ０．２０ －０．３５ ０．１８ －０．０９ ０．０７ ０．０７ ０．１７７ ０．５８

海绵组织厚度百分比 ＳＴ －０．０７ ０．２１ －０．２８ ０．４１ ０．０７ ０．０７ ０．４２ －０．３５

叶肉组织厚度百分比 ＭＴ ０．１８ －０．１９ －０．０８ ０．４２ ０．１１ ０．０９ ０．４７ ０．２２
单位细胞间隙中的细胞壁的表面积 Ｓｍ －０．２２ ０．２５ －０．００ ０．０６ ０．２２ －０．２１ －０．１１ ０．００

细胞壁厚度 ＣＷＴ －０．２５ ０．１８ ０．０５ －０．２３ －０．０１ －０．３６ －０．００ ０．２３

栅海比 ＰＴ∶ＳＴ ０．０７ －０．２２ ０．１４ ０．３９ ０．０６ ０．１５ －０．３０ ０．３０
细胞间隙分数 ｆｉａｓ ０．０８ ０．３３ －０．１７ ０．２２ ０．２３ －０．０３ －０．１７ ０．０６

　　注：粗体突出显示相关系数绝对值大于０．３的指标。

ＷＬ３６３ＨＱ不同的是，ＷＬ７１２的叶面积没有产生较
大的变化，但比叶面积在受到盐胁迫后显著增加

了，在ＮａＣｌ浓度为２５０ｍｍｏｌ／Ｌ时增加最明显。比
叶面积增加这种反应有利于更大的全植物碳增益，

从而有助于这个品种在盐碱易发地区获得更好的

农艺性能［３５］。

２个品种的叶厚度在盐胁迫后都显著地增加
了，并在ＮａＣｌ浓度为１５０ｍｍｏｌ／Ｌ时最明显，浓度持
续升高、叶厚度下降。叶厚度与叶片的储水能力有

关［３６］。厚叶通常具有较高的叶绿素，且叶厚度也是

与植物产量紧密相关的特征［３７］。在高盐浓度下，更

高的叶厚度有助于稀释细胞液中的盐浓度，调节渗

透平衡［１９］，并且可以平衡叶面积减小对干物质产量

带来的消极影响。

３．２　紫花苜蓿角质层和表皮厚度对盐胁迫的响应
叶片表皮是位于叶片表面的一层细胞，角质层

是位于叶片表皮外的一层疏水膜，和表皮细胞共同

为叶片器官提供支撑和保护［３８］。上表皮是叶片的

向光面［３９］，叶片上表皮厚度对叶片表面光的反射和

折射具有密切联系，较低的厚度更利于光的透

射［４０］，但较高的表皮厚度对叶片起到了一个很好的

支撑作用。角质层厚度可以赋予叶片机械强度，较

厚的角质层更耐撕裂，撕裂力与角质层厚度成正

比［４１］。本研究结果显示，ＷＬ３６３ＨＱ品种的角质层、
表皮特征均没有显著的变化；而ＷＬ７１２品种紫花苜
蓿的角质层厚度在高盐胁迫中显著减低，这种变化

不利于植物对水分的保护以及维持叶片的正常形

态，其上表皮厚度在 ＮａＣｌ浓度为１５０ｍｍｏｌ／Ｌ时增
加，说明其叶片的光合有效辐射受到的影响较大，

最终可能导致叶片扩张延缓，生物量减少等结果。

３．３　紫花苜蓿叶肉组织及叶肉导度对盐胁迫的
响应

叶肉栅栏组织越厚，意味着最大单位体积内叶

绿体数量越多，叶片可进行光合作用的位点更多；

叶肉海绵组织越厚，海绵组织的比率越小，表示叶

肉组织越紧密，细胞间隙所占的比率越小，从而减
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少蒸腾作用的水分散失和保证更高的水分利用效

率［４２］。因此栅海比越高越有助于缩短 ＣＯ２到达叶
绿体的距离［１８］，使叶片的光合效率得到显著的提

升［４３］。试验结果表明，ＷＬ３６３ＨＱ品种的栅栏组织
厚度和相对比例随ＮａＣｌ浓度增加而显著增加，而海
绵组织厚度百分比降低，栅海比升高，这些变化反

映出其对高盐浓度的适应，是一种保护光合作用过

程的适应性反应，该结果与在高浓度盐胁迫下具有

更高栅海比的三色堇一致［１６］。然而，ＷＬ７１２品种的
栅栏组织厚度在ＮａＣｌ浓度为１５０ｍｍｏｌ／Ｌ时达到最
大，但ＮａＣｌ浓度达到２５０ｍｍｏｌ／Ｌ时栅栏组织厚度
降低，这表明ＷＬ７１２品种对高盐胁迫的适应性不如
ＷＬ３６３ＨＱ品种。

叶肉导度是 ＣＯ２在叶肉细胞内传输阻力的倒
数，其大小主要取决于叶片的结构［４４］，是影响叶片

光 合 速 率 的 关 键 性 状［２９］。研 究 结 果 显 示，

ＷＬ３６３ＨＱ品种的细胞壁厚度随ＮａＣｌ浓度升高而减
小，而更薄的细胞壁表明叶肉细胞具有更大的 ＣＯ２
导度，有助于提高叶片的光合速率。而ＷＬ７１２品种
的Ｓｍ随 ＮａＣｌ浓度的升高而降低，ｆｉａｓ、Ｓｍ与通常叶
肉导度呈正相关关系［４５－４６］，因此其叶肉导度也可能

随之下降。这个结果也证明，相较于 ＷＬ３６３ＨＱ品
种，ＷＬ７１２品种受到盐胁迫的负面影响可能更严
重，不适宜在高盐浓度的环境下长期生存［４４］。

３．４　２个紫花苜蓿品种响应盐胁迫的主要特征
指标

主成分分析结果显示，ＷＬ３６３ＨＱ品种的栅栏
组织厚度、叶肉厚度、叶总厚度是叶片在盐胁迫中

响应的主导特征，主要反映了叶片能量分配的特

征，这是影响紫花苜蓿产量的重要性状，说明提高

ＷＬ３６３ＨＱ品种的耐盐性主要是提高叶片的叶肉厚
度、栅栏组织和叶厚度。以前的研究也显示，在盐

胁迫条件下，植物提高叶厚度和栅栏组织厚度有利

于提高其生物量和存活率，叶片可以通过改变厚度

来调节单位面积的生物量［４７］。

ＷＬ７１２品种的第１主成分中，叶肉组织厚度、栅
栏组织厚度、角质层厚度的绝对值较大；第２主成分
中，上下表皮、表皮总厚度的绝对值较大。因此，角质

层厚度、表皮厚度是ＷＬ７１２品种响应盐胁迫的主要
特征，角质层厚度的变化与叶片的机械强度、水分屏

障有关，这些特性与植物在逆境中的生存紧密相

关［３８，４１］。在高盐浓度下ＷＬ７１２品种的角质层厚度减
小和表皮厚度增加是影响其生长发育的主要原因。

４　结论

综上所述，耐盐性较强的品种 ＷＬ３６３ＨＱ叶片
的主要耐盐策略包括减小叶面积、提高叶片栅栏组

织厚度，从而增大光合器官的投入、减少海绵组织

的相对厚度以缩短ＣＯ２的扩散距离，通过减少细胞
壁厚度提高叶肉导度，从而最终提高光合效率以适

应盐胁迫环境。然而，耐盐性较差的品种ＷＬ７１２虽
然表现出了比叶面积和叶厚度增大的特征以积极

响应盐胁迫，但其叶片在高盐浓度时角质层厚度降

低，叶厚度、栅栏组织厚度降低，这些变化均不利于

对盐胁迫环境的适应，最终不利于其在高盐浓度下

生长发育。研究结果揭示了２种不同耐盐性紫花苜
蓿品种在盐胁迫环境下的主要叶片策略。
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