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摘要: 以耐盐结缕草(Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ.)Ｚ０１１和 Ｚ０１５和敏盐结缕草 Ｚ００４ 和 Ｚ１０３ 为试验材料ꎬ利用非损伤微

测技术和 Ｘ射线能谱仪对结缕草在 ＮａＣｌ胁迫(２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ)下不同根区 Ｃａ２＋、Ｈ＋流的变化以及 Ｃａ２＋在根系

的分布情况进行了分析ꎮ 结果表明:在对照条件下ꎬ４个结缕草材料根尖分生区、伸长区和成熟区 Ｃａ２＋以外排为主ꎬ
其中分生区的平均 Ｃａ２＋流速明显高于伸长区和成熟区ꎬ且耐盐结缕草分生区的平均 Ｃａ２＋流速明显高于敏盐结缕

草ꎻＮａＣｌ胁迫后ꎬ总体上看ꎬ耐盐结缕草 ３个根区的 Ｃａ２＋由外排变为内流ꎬ而敏盐结缕草仅根尖成熟区的 Ｃａ２＋由外

排变为内流ꎬ耐盐结缕草较敏盐结缕草有更多的 Ｃａ２＋内流参与离子调控ꎮ 耐盐结缕草 Ｚ０１１与其他 ３个材料的 Ｈ＋

流有明显区别ꎬ在对照条件下ꎬＺ０１１ ３个根区的 Ｈ＋均为内流ꎬ而其他 ３个材料 ３个根区的 Ｈ＋为微弱内流或外排ꎬ且
其平均 Ｈ＋流速明显低于 Ｚ０１１ꎻ ＮａＣｌ胁迫后ꎬＺ０１１ ３个根区 Ｈ＋内流明显减弱ꎬ而其他 ３个材料 ３个根区 Ｈ＋的内流

或外排也减弱ꎬ但差异不明显ꎮ 扫描结果显示:总体上看ꎬＮａＣｌ 胁迫后ꎬ４ 个结缕草材料根系表皮、皮层和中柱中

Ｃａ２＋相对含量显著降低ꎬ且随着处理时间的延长表现为先降低再升高的趋势ꎻ同一材料根系表皮、皮层和中柱间的

Ｃａ２＋相对含量存在差异ꎬ但区隔作用不明显ꎮ 综合分析结果表明:耐盐结缕草有更强的 Ｃａ２＋调控能力ꎬ分生区为

Ｃａ２＋参与 ＮａＣｌ胁迫下离子平衡的关键调控区域ꎬ结缕草根系对 Ｃａ２＋没有区隔作用或区隔不明显ꎮ 另外ꎬ耐盐结缕

草 Ｚ０１１可能具有不同于其他 ３个材料的 Ｈ＋调控机制ꎮ
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｔａｋｉｎｇ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｔ Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ. Ｚ０１１ ａｎｄ Ｚ０１５ ａｎｄ ｓａｌｔ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ Ｚ. ｊａｐｏｎｉｃａ Ｚ００４
ａｎｄ Ｚ１０３ ａｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｍａｔｅｒｉａｌｓꎬ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｃａ２＋ ａｎｄ Ｈ＋ ｆｌｏｗ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｏｔ ｚｏｎｅｓ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ
Ｃａ２＋ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｚ. ｊａｐｏｎｉｃａ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ (２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ) ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ｎｏｎ￣
ｉｎｖａｓｉｖｅ ｍｉｃｒｏ￣ｔｅｓｔ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ ａｎｄ Ｘ￣ｒａｙ ｅｎｅｒｇｙ ｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｅｒ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗ ｔｈａｔ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌꎬ Ｃａ２＋ ｉｎ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｚｏｎｅꎬ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ａｎｄ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ｔｉｐｓ ｏｆ ｆｏｕｒ Ｚ. ｊａｐｏｎｉｃａ
ｍａｔｅｒｉａｌｓ ａｒｅ ｍａｉｎｌｙ ｅｆｆｌｕｘꎬ ｉｎ ｗｈｉｃｈ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ Ｃａ２＋ ｆｌｕｘ ｉｎ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｚｏｎｅ ｉｓ ｏｂｖｉｏｕｓｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ
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ｅｖｉｄｅｎｔ. Ｔｈｅ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔ ｓｈｏｗｓ ｔｈａｔ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｔ Ｚ. ｊａｐｏｎｉｃａ ｈａｖｅ ａ ｓｔｒｏｎｇｅｒ Ｃａ２＋

ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ａｂｉｌｉｔｙꎬ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｚｏｎｅ ｉｓ ｔｈｅ ｋｅｙ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｚｏｎｅ ｆｏｒ Ｃａ２＋ ｔｏ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅ ｉｎ ｉｏｎ ｂａｌａｎｃｅ ｕｎｄｅｒ
ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓꎬ ａｎｄ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｚ. ｊａｐｏｎｉｃａ ｈａｖｅ ｎｏ ｓｅｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ Ｃａ２＋ ｏｒ ｔｈｅ ｓｅｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｉｓ ｎｏｔ
ｅｖｉｄｅｎｔ. Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎬ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｔ Ｚ. ｊａｐｏｎｉｃａ Ｚ０１１ ｍａｙ ｈａｖｅ ａ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｈ＋ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｆｒｏｍ
ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ ｔｈｒｅｅ ｍａｔｅｒｉａｌｓ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ.ꎻ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅꎻ Ｃａ２＋ꎻ Ｈ＋ꎻ ｉｏｎ ｆｌｏｗꎻ ｉｏｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

　 　 结缕草属(Ｚｏｙｓｉａ Ｗｉｌｌｄ.)为禾本科(Ｐｏａｃｅａｅ)多
年生草本植物ꎬ是世界公认的优良暖季型草坪草ꎮ 该

属植物具有双细胞盐腺ꎬ为泌盐植物ꎬ其中ꎬ大穗结缕

草 ( Ｚ. ｍａｃｒｏｓｔａｃｈｙａ Ｆｒａｎｃｈ. ｅｔ Ｓａｖ.)、结缕草 ( Ｚ.
ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ.)和沟叶结缕草 〔Ｚ. ｍａｔｒｅｌｌａ ( Ｌｉｎｎ.)
Ｍｅｒｒ.〕被确定为盐生植物[１]ꎮ 另外ꎬ结缕草属植物有

非常发达的根状茎和匍匐茎ꎬ因而结缕草属植物抗逆

性强ꎬ如抗寒、抗旱、耐盐碱和病虫害较少ꎬ在低水平

养护下亦有不俗的表现ꎬ被广泛应用于观赏草坪、休
憩草坪、运动草坪以及保土草坪ꎮ 结缕草属植物作为

盐碱地生态改良和园林绿化的备选草种之一ꎬ具有非

常强的优越性ꎬ研究结缕草属植物的耐盐性对于加速

耐盐草坪草的育种进程具有非常重要的意义ꎮ
Ｃａ２＋是植物生长发育所必需的营养元素之一ꎬ参

与种子的萌发、生长分化、形态建成ꎬ以及花粉管的生

长和伸长等开花结果的全过程[２]ꎮ 同时作为第二信

使ꎬＣａ２＋在高等植物多种信号传递过程中也发挥着重

要作用ꎬ可以传递外界刺激ꎬ引起下游信号物质的响

应ꎮ 研究结果[３]表明:Ｃａ２＋可以维持质膜结构的稳定

进而提高植物的抗逆境能力ꎮ Ｈ＋对植物来说同样不

可或缺ꎬ可以维持质膜内正外负的膜电位稳态ꎬ而 Ｈ＋

转运体是一种在膜上以多种形式存在的转运蛋白ꎬ如
Ｎａ＋ / Ｈ＋逆向转运体、Ｃａ２＋ / Ｈ＋逆向转运体和 Ｈ＋ －ＡＴＰ
酶等[４]ꎮ 细胞质膜的去极化与超极化均能激活 Ｃａ２＋

通道向胞内转运 Ｃａ２＋ꎬ通过 Ｃａ２＋ －Ｈ＋逆向转运体或

Ｃａ２＋－ＡＴＰａｓｅ向胞外转运 Ｃａ２＋ꎬ使细胞内外产生 Ｃａ２＋

浓度差ꎬ启动 Ｃａ２＋信号途径[５]ꎬ进而触发下游的抗性

反应[６]ꎮ ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ大量的 Ｎａ＋和 Ｃｌ－进入细胞ꎬ
打破植物体内离子平衡ꎬ引起 Ｋ、Ｃａ和 Ｈ等营养元素

含量下降ꎬ细胞质中游离的 Ｃａ２＋也急剧下降ꎬ从而引

起 Ｃａ２＋介导的钙调蛋白调节系统和磷酸肌醇调节系

统失调ꎬ最终造成植物细胞代谢紊乱甚至死亡[７]ꎮ
鉴于 Ｃａ２＋和 Ｈ＋在植物耐盐调控中的重要性ꎬ本

研究利用非损伤微测技术(ＮＭＴ)检测了不同耐盐型

结缕草经 ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＮａＣｌ 处理 ２４ ｈ 后其根系不

同根区的 Ｃａ２＋和 Ｈ＋流变化ꎬ并运用 Ｘ 射线能谱仪检

测根系横切面的 Ｃａ２＋分布情况ꎬ判断这 ２个离子与其

耐盐性是否存在关联ꎬ进而揭示 ＮａＣｌ 胁迫下结缕草

根系 Ｃａ２＋和 Ｈ＋的调控机制ꎬ为结缕草属植物遗传改

良和优质耐盐新品种的选育奠定基础ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 材料

以耐盐结缕草(编号 Ｚ０１１ 和 Ｚ０１５)和敏盐结缕

草(编号 Ｚ００４和 Ｚ１０３)为试验材料ꎬ其中ꎬＺ０１１、Ｚ０１５
和 Ｚ００４为 １９９５年分别从浙江兰溪(东经 １１９°３０′、北
纬 ２９°１３′)、浙江杭州(东经 １２０°１２′、北纬 ３０°２０′)和
江西庐山(东经 １１６°００′、北纬 ２８°３６′)采集的结缕草

野生种质资源ꎬＺ１０３ 为 １９９９ 年从河南信阳 (东经

６７
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１１４°０８′、北纬 ３１°５２′)采集的结缕草野生种质资源ꎮ
４ 个材料现种植于江苏省中国科学院植物研究所苗

圃(东经 １１８°２８′、北纬 ３２°０２′ꎬ海拔 ３０~４０ ｍ)ꎮ 应用

前期已建立的耐盐性鉴定方法ꎬ通过水培法对试验材

料进行培养[８]ꎮ 于 ２０２１ 年 ６ 月至 ８ 月ꎬ取供试 ４ 个

材料的匍匐茎(含第 ２ 和第 ３ 节)ꎬ用海绵包裹后扦

插在打好孔的泡沫板上ꎬ将泡沫板放在黑色周转箱

(长 ５６.５ ｃｍ、宽 ３６.５ ｃｍ、高 １１.０ ｃｍ)中ꎬ箱中加入 １ / ２
Ｈｏｇｌａｎｄ 营养液ꎬ置于塑料大棚内进行培养ꎬ培养期

间不间断通气ꎬ每隔 ３ ｄ 换 １ 次营养液ꎮ 共 ６ 个周转

箱ꎬ每个材料 ２８８份ꎮ
１.２　 方法

１.２.１　 根系 Ｃａ２＋和 Ｈ＋流测定　 用 ＮＭＴ１００Ｓ－ＩＭ－ＹＧ
非损伤微测系统(美国 Ｙｏｕｎｇｅｒ公司)测定 ＮａＣｌ胁迫

下不同耐盐型结缕草根系 Ｃａ２＋和 Ｈ＋稳态离子流ꎮ
１.２.１.１　 离子选择性微电极制备 　 在 ＣＸ２３ 显微镜

(南京娇子藤科学器材有限公司)下ꎬ将相应的电解

液(Ｃａ２＋电极:灌充液含 １００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＣａＣｌ２ꎻＨ
＋电

极:灌充液含 １５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ 和 ４０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１

ＫＨ２ＰＯ４ꎬｐＨ ７.０)灌充到微电极中ꎬ将液态离子交换

剂 ＸＹ－ＳＪ－Ｃａ和 ＸＹ－ＳＪ－Ｈ(美国 Ｙｏｕｎｇｅｒ 公司)灌充

至电极的尖端ꎬ灌充约 ４０~５０ μｍꎮ
１.２.１.２　 校正　 在使用之前对离子选择性微电极进

行校正ꎮ Ｃａ２＋校正液为 ０. ５、１. ０ 和 ５. ０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１

ＣａＣｌ２ꎻＨ
＋校正液为 ｐＨ ５.０、ｐＨ ６.０ 和 ｐＨ ７.０ 的蒸馏

水(用 ＭＥＳ和 Ｔｒｉｓ溶液调 ｐＨ值)ꎮ
１.２.１.３　 测定 　 按照 Ｎｅｗｍａｎ[９]的方法测试 Ｃａ２＋和
Ｈ＋流ꎮ 材料培养 １０ ｄ 后ꎬ选取 ２ 箱长势基本一致的

材料ꎬ一箱作为对照ꎬ另一箱以 ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＮａＣｌ
进行处理ꎬ２４ ｈ后取根尖完整、长势基本一致的新鲜

嫩根(３ ｃｍ)ꎬ用测试液(０. １ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＭｇＣｌ２、１５０
ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＮａＣｌ、０.５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＫＣｌ 和 ０.１ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１

ＣａＣｌ２ꎬ ｐＨ ５.７)冲洗 ４ 或 ５ 遍ꎬ然后在测试液中平衡

１０ ｍｉｎꎮ 将根尖用镊子夹起ꎬ放于直径 ５０ ｍｍ透明培

养皿中ꎬ用无菌滤纸和树脂块固定ꎬ加入 １０ ｍＬ 测试

液ꎬ之后进行离子流的测定ꎮ 稳态离子流测定位点分

别为根尖分生区(距根尖 ０.３ ~ ０.５ ｍｍ 处)、伸长区

(距根尖 １.５ ~ ２.５ ｍｍ 处)和成熟区(距根尖 １０.０ ~
１５.０ ｍｍ处)ꎬ每个材料的不同处理至少检测 ６ 个嫩

根ꎮ 每个位点检测 ５~１０ ｍｉｎꎬ选其中 ３ ｍｉｎ稳定有效

的离子流速数据(净流速)用于分析ꎬ并基于 Ｃａ２＋净
流速和 Ｈ＋净流速计算平均 Ｃａ２＋流速和平均 Ｈ＋流速ꎮ

１.２.２　 根系横切面 Ｃａ２＋分布测定　 用 ＧＥＮＥＳＩＳ Ｘ射

线能谱仪(美国 ＥＤＡＸ公司)检测根系横切面的 Ｃａ２＋

分布情况ꎮ 待全部材料长出成熟根系后 (约 ２ 个

月)ꎬ选取长势基本一致的材料ꎬ以 ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１

ＮａＣｌ进行处理ꎬ在处理的 ０(对照)、１、６ 和 ２０ ｄ 时取

其根系(距根尖 ３~４ ｃｍ的根段)ꎬ切成长约 ０.５ ｃｍ的

小段ꎬ用滤纸包裹后迅速投入液氮中固定ꎬ然后在

ＢＹＫ－ＦＤ２Ａ冷冻真空干燥机(北京中西华大科技有

限公司)中脱水ꎮ 干燥样品粘在样品台上进行离子

溅射镀金ꎬ再用 Ｈｉｔａｃｈｉ ＦＥ－ＳＥＭ ５０００ 扫描电子显微

镜(日本 Ｈｉｔａｃｈｉ 公司)联合 Ｘ 射线能谱仪对其横切

面同时做点、线、面扫描ꎬ对其中 Ｃａ２＋的分布进行分

析ꎮ 每个处理检测 ３个根段ꎬ做点扫描时将根段分为

表皮、皮层和中柱 ３ 个区域ꎬ每个区域检测 ３ 或 ４ 个

点ꎮ 根据文献[１０]中的方法计算 Ｃａ２＋相对含量(Ｃａ
占全部检测元素 Ｎａ、Ｋ、Ｃａ和 Ｃｌ的原子百分比)ꎮ
１.３　 数据统计分析

用 Ｍａｇｅｆｌｕｘ软件(ｈｔｔｐ:∥ｙｏｕｎｇｅｒｕｓａ.ｃｏｍ)计算离

子流速ꎮ 负值表示离子内流ꎬ正值表示离子外排ꎮ 用

ＥＸＣＥＬ ２０１９和 ＳＰＳＳ ２６.０软件剔除获得数据中的异

常值ꎬ并用 ＥＸＣＥＬ ２０１９ 软件进行数据整理和作图ꎬ
用 ＳＰＳＳ ２６. ０ 软件进行单因素方差分析 ( ｏｎｅ￣ｗａｙ
ＡＮＯＶＡꎬα＝ ０.０５)和差异显著性比较(Ｄｕｎｃａｎ法)ꎮ

２　 结果和分析

２.１ 　 ＮａＣｌ 胁迫下不同耐盐型结缕草不同根区的

Ｃａ２＋流变化

　 　 ＮａＣｌ胁迫下不同耐盐型结缕草 ３ 个根区的 Ｃａ２＋

流变化见图 １ꎬ平均 Ｃａ２＋流速见表 １ꎮ 结果显示:对照

组ꎬ４ 个结缕草材料根尖分生区、伸长区和成熟区

Ｃａ２＋均以外排为主ꎬ敏盐结缕草 Ｚ１０３ ３个根区 Ｃａ２＋有
部分测试点显示为内流(图 １－Ａ１ꎬＢ１ꎬＣ１)ꎻ同一材料

根尖分生区平均 Ｃａ２＋流速明显高于伸长区和成熟区ꎬ
不同材料间在根尖伸长区和成熟区无明显差异ꎬ但在

分生区ꎬ耐盐结缕草 Ｚ０１１ 和 Ｚ０１５ 的平均 Ｃａ２＋流速

(分别为 ７９.８５ 和 ６３.７９ ｐｍｏｌ􀅰ｃｍ－２􀅰ｓ－１)明显高于

敏盐结缕草 Ｚ００４ 和 Ｚ１０３ (分别为 ２４. ４２ 和 ２８. ４３
ｐｍｏｌ􀅰ｃｍ－２􀅰ｓ－１)ꎮ ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ 处理组ꎬ总
体上看ꎬ耐盐结缕草 Ｚ０１１和 Ｚ０１５ ３个根区 Ｃａ２＋由外

排变为内流ꎬ敏盐结缕草 Ｚ００４和 Ｚ１０３根系成熟区的

Ｃａ２＋由外排变为内流ꎬ而分生区和伸长区 Ｃａ２＋外排减

７７
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: Ｚ０１１ꎻ : Ｚ０１５ꎻ : Ｚ００４ꎻ : Ｚ１０３.

Ａ１ꎬＢ１ꎬＣ１: 分别为对照组根尖分生区、伸长区和成熟区的 Ｃａ２＋流变化 Ｃｈａｎｇｅ ｏｆ Ｃａ２＋ ｆｌｏｗ ｏｆ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｚｏｎｅꎬ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ａｎｄ ｍａｔｕｒｅ ｚｏｎｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ｔｉｐ
ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ Ａ２ꎬＢ２ꎬＣ２: 分别为 ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ处理组根尖分生区、伸长区和成熟区的 Ｃａ２＋流变化 Ｃｈａｎｇｅ ｏｆ Ｃａ２＋ ｆｌｏｗ ｏｆ
ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｚｏｎｅꎬ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ａｎｄ ｍａｔｕｒｅ ｚｏｎｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ｔｉｐ ｉｎ ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 １　 ＮａＣｌ 胁迫下不同耐盐型结缕草 ３ 个根区的 Ｃａ２＋流变化
Ｆｉｇ. １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｃａ２＋ ｆｌｏｗ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｒｏｏｔ ｚｏｎｅｓ ｏｆ Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ. ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

表 １　 ＮａＣｌ 胁迫下不同耐盐型结缕草 ３ 个根区的平均 Ｃａ２＋流速(Ｘ±ＳＥ) １)

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｖｅｒａｇｅｓ ｏｆ Ｃａ２＋ ｆｌｏｗ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｒｏｏｔ ｚｏｎｅｓ ｏｆ Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ. ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ (Ｘ±ＳＥ) １)

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ

分生区平均 Ｃａ２＋流速 / (ｐｍｏｌ􀅰ｃｍ－２􀅰ｓ－１)
Ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ Ｃａ２＋ ｆｌｕｘ ｉｎ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｚｏｎｅ

伸长区平均 Ｃａ２＋流速 / (ｐｍｏｌ􀅰ｃｍ－２􀅰ｓ－１)
Ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ Ｃａ２＋ ｆｌｕｘ ｉｎ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

成熟区平均 Ｃａ２＋流速 / (ｐｍｏｌ􀅰ｃｍ－２􀅰ｓ－１)
Ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ Ｃａ２＋ ｆｌｕｘ ｉｎ ｍａｔｕｒｅ ｚｏｎｅ

ＣＫ Ｔ ＣＫ Ｔ ＣＫ Ｔ

Ｚ０１１ ７９.８５±２１.９３ －５.４１±２.７５ ８.０７±２.０９ －２.２３±１.４６ ５.８４±１.３９ －２.５３±０.８３
Ｚ０１５ ６３.７９±１６.８９ －１.５９±１.２５ ８.５０±３.７９ －１.４７±０.４７ ２.７６±１.６１ －２.００±０.４５
Ｚ００４ ２４.４２±５.７１ －０.０５±２.２１ ３.４９±４.１９ －０.８６±１.４５ ３.２７±１.０８ －１.６７±１.９３
Ｚ１０３ ２８.４３±１８.５７ ０.１２±０.６２ ３.１２±１.６６ －０.５５±０.９５ ３.６７±０.８９ －１.０８±１.６３

　 １)ＣＫ: 对照组 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐꎻ Ｔ: ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ处理组 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ ｏｆ ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ.
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弱或变为内流(图 １－Ａ２ꎬＢ２ꎬＣ２)ꎻ同一材料 ３ 个根区

平均 Ｃａ２＋流速无明显差异ꎬ但与对照组差异明显ꎬ且
耐盐结缕草 Ｚ０１１ 和 Ｚ０１５ ３ 个根区平均 Ｃａ２＋流速与

敏盐结缕草 Ｚ００４和 Ｚ１０３无明显差异ꎮ
总体上看ꎬＮａＣｌ 胁迫下不同耐盐型结缕草的

Ｃａ２＋由外排变为内流或外排减弱ꎬ耐盐结缕草较敏盐

结缕草有更强的 Ｃａ２＋调控能力ꎬ分生区为 Ｃａ２＋参与

ＮａＣｌ胁迫下离子平衡的关键调控区域ꎮ

２.２　 ＮａＣｌ 胁迫下不同耐盐型结缕草根系不同根区

的 Ｈ＋流变化

　 　 ＮａＣｌ 胁迫下不同耐盐型结缕草 ３ 个根区的 Ｈ＋

流变化见图 ２ꎬ平均 Ｈ＋流速见表 ２ꎮ 结果显示:对照

组ꎬ耐盐结缕草 Ｚ０１１根尖分生区、伸长区和成熟区的

Ｈ＋均为内流ꎬ其他 ３ 个材料 ３ 个根区的 Ｈ＋为微弱内

流或外排(图 ２－Ａ１ꎬＢ１ꎬＣ１)ꎬ且这 ３ 个材料 ３ 个根区

的平均 Ｈ＋流速与 Ｚ０１１ 差异明显ꎮ ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１

　 　 　

: Ｚ０１１ꎻ : Ｚ０１５ꎻ : Ｚ００４ꎻ : Ｚ１０３.

Ａ１ꎬＢ１ꎬＣ１: 分别为对照组根尖分生区、伸长区和成熟区的 Ｈ＋流变化 Ｃｈａｎｇｅ ｏｆ Ｈ＋ ｆｌｏｗ ｏｆ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｚｏｎｅꎬ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ａｎｄ ｍａｔｕｒｅ ｚｏｎｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ｔｉｐ ｉｎ
ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ Ａ２ꎬＢ２ꎬＣ２: 分别为 ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ 处理组根尖分生区、伸长区和成熟区的 Ｈ＋流变化 Ｃｈａｎｇｅ ｏｆ Ｈ＋ ｆｌｏｗ ｏｆ
ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｚｏｎｅꎬ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ａｎｄ ｍａｔｕｒｅ ｚｏｎｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ｔｉｐ ｉｎ ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ２　 ＮａＣｌ 胁迫下不同耐盐型结缕草 ３ 个根区 Ｈ＋流的变化
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｈ＋ ｆｌｏｗ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｒｏｏｔ ｚｏｎｅｓ ｏｆ Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ. ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ
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表 ２　 ＮａＣｌ 胁迫下不同耐盐型结缕草 ３ 个根区的平均 Ｈ＋流速(Ｘ±ＳＥ) １)

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｖｅｒａｇｅｓ ｏｆ Ｈ＋ ｆｌｕｘ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｒｏｏｔ ｚｏｎｅｓ ｏｆ Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ. ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ (Ｘ±ＳＥ) １)

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ

分生区平均 Ｈ＋流速 / (ｐｍｏｌ􀅰ｃｍ－２􀅰ｓ－１)
Ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ Ｈ＋ ｆｌｕｘ ｉｎ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｚｏｎｅ

伸长区平均 Ｈ＋流速 / (ｐｍｏｌ􀅰ｃｍ－２􀅰ｓ－１)
Ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ Ｈ＋ ｆｌｕｘ ｉｎ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ

成熟区平均 Ｈ＋流速 / (ｐｍｏｌ􀅰ｃｍ－２􀅰ｓ－１)
Ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ Ｈ＋ ｆｌｕｘ ｉｎ ｍａｔｕｒｅ ｚｏｎｅ

ＣＫ Ｔ ＣＫ Ｔ ＣＫ Ｔ

Ｚ０１１ －３.５７±１.０６ －０.２９±０.２７ －３.２８±１.３０ －０.２０±０.１２ －２.３０±１.０３ －０.１２±０.１０
Ｚ０１５ －１.３４±１.３６ －０.１５±０.０５ ０.３９±０.３０ －０.０４±０.０６ ０.２４±０.１８ －０.０３±０.０４
Ｚ００４ －０.５８±０.５６ －０.０１±０.０４ ０.０３±０.５５ －０.０３±０.０１ －０.１５±０.４９ －０.０５±０.０４
Ｚ１０３ －０.０３±０.０７ －０.０１±０.０３ ０.１２±０.０９ －０.０３±０.０６ －０.４５±０.２０ －０.０７±０.０３

　 １)ＣＫ: 对照组 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐꎻ Ｔ: ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ处理组 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ ｏｆ ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ.

ＮａＣｌ处理组ꎬ耐盐结缕草 Ｚ０１１ ３个根区 Ｈ＋内流均明

显减弱ꎬ其他 ３ 个材料 ３ 个根区 Ｈ＋的内流或外排也

有不同程度的减弱ꎬ但差异不明显 (图 ２ －Ａ２ꎬＢ２ꎬ
Ｃ２)ꎻ耐盐结缕草 Ｚ０１１ ３ 个根区平均 Ｈ＋流速与对照

组有明显差异ꎬ其他 ３ 个材料各根区平均 Ｈ＋流速与

对照组无明显差异ꎬ且耐盐结缕草 Ｚ０１１ 和 Ｚ０１５ ３ 个

根区平均 Ｈ＋流速与敏盐结缕草 Ｚ００４和 Ｚ１０３无明显

差异ꎮ 由此推断ꎬ耐盐结缕草 Ｚ０１１ 与其他 ３ 个材料

可能具有不同的 Ｈ＋调控机制ꎬ但耐盐材料与敏盐材

料在 Ｈ＋调控方面没有规律性差异ꎮ
２.３　 ＮａＣｌ 胁迫下不同耐盐型结缕草根系不同组织

中 Ｃａ２＋分布

　 　 为了进一步了解不同耐盐型结缕草根系是否对

Ｃａ２＋存在区隔作用ꎬ从点、线和面 ３ 个层次对 ＮａＣｌ 胁
迫下根系表皮、皮层和中柱中 Ｃａ２＋的分布情况进行测

定ꎬ点扫描结果见表 ３ꎬ线和面扫描结果见图 ３ꎮ

　 　 点扫描结果显示:总体上看ꎬ与对照(处理 ０ ｄ)
相比ꎬ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＮａＣｌ 处理后 ４ 个结缕草材料根

系不同组织中 Ｃａ２＋相对含量显著(Ｐ<０.０５)降低ꎬ且
随着处理时间的延长表现为先降低再升高的趋势ꎻ与
其他 ３个材料相比ꎬ敏盐结缕草 Ｚ１０３ 中 Ｃａ２＋相对含

量较低ꎬ且在处理 ２０ ｄ 时表皮和皮层中 Ｃａ２＋相对含

量恢复到与对照无显著差异ꎬ中柱中 Ｃａ２＋相对含量显

著高于对照ꎮ 随着处理时间延长ꎬ耐盐结缕草 Ｚ０１５
根系表皮中 Ｃａ２＋ 相对含量在处理 ６ ｄ 达最高值

(１４.７５％)ꎬ而其皮层和中柱以及耐盐结缕草 Ｚ０１１ 和

敏盐结缕草 Ｚ００４根系不同组织中 Ｃａ２＋相对含量在处

理 ２０ ｄ较处理 １和 ６ ｄ略有升高ꎮ 在处理 ０ ｄꎬ耐盐

材料 Ｚ０１５根系不同组织中 Ｃａ２＋相对含量从表皮、皮
层到中柱表现为逐渐升高的趋势ꎬ其他 ３个材料则表

现为逐渐降低的趋势ꎬ根系皮层和中柱中 Ｃａ２＋相对含

量总体显著低于表皮ꎬ但在皮层和中柱间无显著差

　 　 　
表 ３　 ＮａＣｌ 胁迫下不同耐盐型结缕草根系表皮、皮层和中柱中 Ｃａ２＋相对含量(Ｘ±ＳＥ) １)

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｃａ２＋ ｉｎ ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎬ ｃｏｒｔｅｘ ａｎｄ ｓｔｅｌｅ ｏｆ ｒｏｏｔｓ Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ. ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ
(Ｘ±ＳＥ) １)

处理时间 / ｄ
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅ

Ｚ０１１不同组织中 Ｃａ２＋相对含量 / ％
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｃａ２＋ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｚ０１１

Ｚ０１５不同组织中 Ｃａ２＋相对含量 / ％
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｃａ２＋ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｚ０１５

表皮 Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ 皮层 Ｃｏｒｔｅｘ 中柱 Ｓｔｅｌｅ 表皮 Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ 皮层 Ｃｏｒｔｅｘ 中柱 Ｓｔｅｌｅ

０ ２０.９５±０.５５ａＡ １６.５０±１.４１ａＢ １３.２６±１.３３ａＢ １５.９５±１.０９ａＢ １８.８１±１.１０ａＡＢ ２０.７３±１.９３ａＡ
１ ３.１１±０.４９ｂＡ １.７５±０.０９ｂＢ ０.１８±０.０５ｃＣ ４.９０±０.４５ｂＡ ２.２４±０.９０ｂＢ １.９５±０.３５ｂＢ
６ ３.１２±０.７７ｂＡ １.２３±０.５１ｂＢ ０.２０±０.０５ｃＢ １４.７５±１.８７ａＡ １.０３±０.１３ｂＢ ０.１７±０.０２ｂＢ
２０ ３.８２±０.４４ｂＡ ３.８９±０.９１ｂＡ ４.４７±０.５４ｂＡ ７.１３±１.１４ｂＡ ３.３４±０.６１ｂＢ ３.２６±０.８７ｂＢ

处理时间 / ｄ
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅ

Ｚ００４不同组织中 Ｃａ２＋相对含量 / ％
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｃａ２＋ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｚ００４

Ｚ０１３不同组织中 Ｃａ２＋相对含量 / ％
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｃａ２＋ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｚ０１３

表皮 Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ 皮层 Ｃｏｒｔｅｘ 中柱 Ｓｔｅｌｅ 表皮 Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓ 皮层 Ｃｏｒｔｅｘ 中柱 Ｓｔｅｌｅ

０ ２４.０３±１.６２ａＡ １４.３７±１.２５ａＢ １３.４２±１.３５ａＢ ５.１５±０.７１ａＡ ４.３７±０.７８ａＡＢ ２.５０±０.４３ｂＢ
１ ４.６８±１.０７ｃＡ ３.３１±０.５４ｂｃＡＢ ２.０２±０.３６ｃＢ ２.６９±０.４４ｂＡ ２.００±０.２８ｂＡ １.５８±０.４３ｂＡ
６ ２.６７±１.２０ｃＡ １.５２±０.４８ｃＡ ０.５７±０.２５ｃＡ ３.２７±０.６０ｂＡ １.６５±０.２４ｂＢ ０.４５±０.０３ｂＣ
２０ １１.０７±０.９６ｂＡ ５.２１±０.５４ｂＢ ７.１５±１.２２ｂＢ ５.１５±０.５７ａＡ ５.４６±０.５６ａＡ ７.７１±１.３４ａＡ

　 １)同列中不同小写字母表示同一组织不同处理时间间差异显著(Ｐ<０.０５)Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (Ｐ<０.０５)
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｓｓｕｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅｓꎻ 同行中不同大写字母表示同一处理时间不同组织间差异显著(Ｐ<０.０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｕｐｐｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (Ｐ<０.０５) ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅ.
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ＡꎬＢꎬＣꎬＤ: 分别为 Ｚ０１１、Ｚ０１５、Ｚ００４和 Ｚ１０３ 的根系 Ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｚ０１１ꎬ Ｚ０１５ꎬ Ｚ００４ ａｎｄ Ｚ１０３ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. １: 根系横切面(箭头表示线扫描路径)
Ｔｒａｎｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔ (ａｒｒｏｗ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｌｉｎｅ ｓｃａｎｎｉｎｇ ｐａｔｈ)ꎻ ２: 根系横切面线扫描图ꎬｙ轴表示探测器接收和处理的 Ｘ射线数量(主要代表根细胞表
面元素的强度)ꎬｘ轴表示对应上述箭头的扫描位置 Ｌｉｎｅ ｓｃａｎｎｉｎｇ ｐｉｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔꎬ ｙ￣ａｘｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ Ｘ￣ｒａｙｓ ｒｅｃｅｉｖｅｄ ａｎｄ
ｐｒｏｃｅｓｓｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｄｅｔｅｃｔｏｒ (ｍａｉｎｌｙ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｉｎｇ ｔｈｅ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｏｆ ｅｌｅｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｓｕｒｆａｃｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ｃｅｌｌ)ꎬ ａｎｄ ｘ￣ａｘｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｓｃａｎｎｉｎｇ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｔｏ
ｔｈｅ ａｒｒｏｗ ａｂｏｖｅ (μｍ)ꎻ ３:根系横切面面扫描图ꎬ越亮的区域说明 Ｃａ２＋含量越高 Ｐｌａｎｅ ｓｃａｎｎｉｎｇ ｐｉｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｂｒｉｇｈｔｅｒ ｔｈｅ ａｒｅａꎬ
ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｒ Ｃａ２＋ ｃｏｎｔｅｎｔ.

图 ３　 ＮａＣｌ 胁迫 ６ ｄ 不同耐盐型结缕草根系横切面 Ｃａ２＋的线和面分布
Ｆｉｇ. ３　 Ｌｉｎｅ ａｎｄ ｐｌａｎｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｃａ２＋ ｉｎ ｔｒａｎｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ Ｓｔｅｕｄ. ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ ｆｏｒ ６ ｄ

异ꎻ经 ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＮａＣｌ 处理 １ 和 ６ ｄꎬ４ 个材料根

系不同组织中 Ｃａ２＋相对含量从表皮、皮层到中柱均表

现为逐渐降低的趋势ꎬ根系皮层和中柱中 Ｃａ２＋相对含

量总体显著低于表皮ꎬ但在皮层和中柱间总体无显著

差异ꎻ在处理 ２０ ｄꎬ不同材料根系表皮、皮层和中柱中

Ｃａ２＋相对含量的变化趋势存在差异ꎬ但在皮层和中柱

间无显著差异ꎮ 在对照和 ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ４ 个结缕草

材料不同组织中 Ｃａ２＋相对含量未表现出与耐盐性有

关的规律变化ꎮ
线和面扫描结果显示:Ｃａ２＋在结缕草根系表皮、

皮层和中柱中的分布无明显差异ꎬ表明结缕草根系对

Ｃａ２＋没有区隔作用或区隔不明显ꎮ

３　 讨论和结论

植物叶片中 Ｃａ２＋以果胶酸钙形式组成细胞壁的

胞间层ꎬ对细胞壁和细胞膜的形成、细胞壁木质化、细
胞壁的弹性等均有重要影响ꎬ对保持植物细胞膜的完

整性和选择性也具有重要作用[１１]ꎮ 研究发现ꎬ胞内

Ｃａ２＋水平作为植物信号传导中的第二信使ꎬ与脱落酸

(ＡＢＡ)和活性氧物质(ＲＯＳ)等一起参与植物抗逆性

的信号传递和表达ꎬ与植物的耐盐性能力有重要关

联[１２]ꎮ 高盐环境下ꎬ植物最先感受到胁迫的部位是

根系ꎬ而不同根系区域的离子交换存在空间变异性ꎬ
即根系离子流在不同结构区域的变化较大:如木本植

物 沙 枣 ( Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ Ｌｉｎｎ.) [１３]、 胡 杨

(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ Ｏｌｉｖ.)和群众杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｏｐｕｌａｒｉｓ
Ｃｈｏｎ￣Ｌｉｎ) [１４]根尖分生区的 Ｋ＋、Ｎａ＋、Ｈ＋流速显著高

于成熟区ꎻ盐胁迫下大豆〔Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌｉｎｎ.) Ｍｅｒｒ.〕
根尖分生区的 Ｈ＋流速也显著高于其他区域[１５]ꎻ而甘

蓝型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌｉｎｎ.)根尖伸长区的 Ｃａ２＋流
速最 高ꎬ 成 熟 区 最 低[１６]ꎻ 农 作 物 大 麦 ( Ｈｏｒｄｅｕｍ

１８
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ｖｕｌｇａｒｅ Ｌｉｎｎ.) [１７ꎬ１８] 和 小 麦 ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ
Ｌｉｎｎ.) [１９]根尖成熟区的 Ｋ＋外排速率显著高于其他区

域ꎮ 由此可见ꎬ在盐胁迫下不同植物根系不同区域的

离子流变化存在较大差异ꎮ
３.１　 结缕草不同根区的 Ｃａ２＋流变化

盐胁迫下ꎬ植物根系会吸收过多的 Ｎａ＋ꎬ而高浓

度 Ｎａ＋会引起细胞内 Ｋ＋亏缺和 Ｋ＋ / Ｎａ＋失衡[２０ꎬ２１]ꎬ导
致细胞膜的结构和功能发生改变ꎬ同时也会破坏细胞

内的 Ｃａ２＋平衡ꎮ Ｎａ＋和 Ｃａ２＋具有相似的离子半径ꎬ因
而细胞质和质外体中高浓度的 Ｎａ＋会将质膜、液泡膜

和叶绿体膜等细胞膜上的 Ｃａ２＋置换下来ꎬ破坏膜的结

构ꎬ导致膜选择透性丧失ꎬ甚至发生细胞解体死

亡[２２]ꎮ 并且ꎬ由于膜选择透性的丧失ꎬ细胞内离子的

种类和浓度会发生变化ꎬ核酸和蛋白质的合成和分解

也会受到破坏ꎬ继而影响植物的生长和发育ꎮ 有研究

表明:盐诱导的 Ｃａ２＋可能来源于细胞壁[２３ꎬ２４]或被一

些活跃的质膜 Ｃａ２＋外排系统介导ꎬ而 Ｃａ２＋可以帮助植

物改变在盐胁迫下的 Ｋ＋ / Ｎａ＋比值ꎬ调节体内离子稳

态[２５]ꎮ 本研究中ꎬＮａＣｌ 胁迫前供试 ４ 个结缕草材料

３个根区(分生区、伸长区和成熟区)的 Ｃａ２＋均以外排

为主ꎬＮａＣｌ胁迫后 ３ 个根区的 Ｃａ２＋均变为内流或外

排减弱ꎮ 此外ꎬＮａＣｌ 胁迫前 ４ 个结缕草材料根尖分

生区的 Ｃａ２＋外排最活跃ꎬ伸长区和成熟区则较平缓ꎬ
分生区的平均 Ｃａ２＋流速约为伸长区和成熟区的 １０
倍ꎻＮａＣｌ胁迫后 ３个根区的平均 Ｃａ２＋流速大致相同ꎬ
但 ＮａＣｌ 胁迫前后 Ｃａ２＋流变化最大的区域为分生区ꎬ
因此确定分生区为结缕草根系 Ｃａ２＋流最佳测定区域ꎬ
也是 Ｃａ２＋参与 ＮａＣｌ 胁迫下离子平衡的关键调控区

域ꎮ 这 与 拟 南 芥 〔 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌｉｎｎ.)
Ｈｅｙｎｈ.〕 [２６]和沙枣 (Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ Ｌｉｎｎ.) [１３]

的相关研究结果一致ꎮ
本研究结果显示:在 ＮａＣｌ胁迫前ꎬ不同结缕草材

料间的平均 Ｃａ２＋流速在伸长区和成熟区无明显差异ꎬ
但耐盐结缕草在分生区的平均 Ｃａ２＋流速(Ｃａ２＋外排

量)明显高于敏盐结缕草ꎻ而 ＮａＣｌ 胁迫后ꎬ耐盐结缕

草的平均 Ｃａ２＋流速与敏盐结缕草在 ３ 个根区无明显

差异ꎮ 因此ꎬ在 ＮａＣｌ胁迫下ꎬ耐盐结缕草较敏盐结缕

草有更多的 Ｃａ２＋内流参与离子调控ꎮ 同时(或非常

短的时间)激活 Ｃａ２＋外排和 Ｃａ２＋内流系统可能会形

成胞质 Ｃａ２＋信号ꎬ赋予应激信号的特异性[２７－３０]ꎮ 例

如:氧化应激也通过大量 Ｃａ２＋ 转运系统影响 Ｃａ２＋

稳态[３１－３３]ꎮ

３.２　 结缕草不同根区的 Ｈ＋流变化

Ｈ＋是质膜上多种离子交换通道的离子交换物

质ꎬ对维持质膜内正外负的膜电位有重要作用ꎮ 稳定

的 Ｈ＋泵送是维持植物最佳生长的关键[３４]ꎮ 张瑞鑫

等[３５]发现ꎬ拟南芥中跨质膜 Ｈ＋流是识别里那醇刺激

和启动抗虫防御反应的初始信号ꎮ 并且ꎬ通过诱导质

膜 Ｎａ＋ / Ｈ＋逆向转运蛋白表达ꎬ可提高一些物种耐盐

性[３６]ꎮ 在 ＮａＣｌ胁迫下ꎬＮａＣｌ诱导了质膜和液泡 Ｈ＋－
ＡＴＰａｓｅ的激活ꎬ这些酶在盐生植物和非盐生植物中

均需恢复去极化[３７ꎬ３８]ꎮ 本文中ꎬＮａＣｌ胁迫前ꎬ耐盐结

缕草 Ｚ０１１在 ３个根区的 Ｈ＋均为内流ꎬ而其他 ３ 个材

料在 ３个根区的 Ｈ＋为微弱内流或外排ꎬ且与 Ｚ０１１ 差

异明显ꎻＮａＣｌ胁迫后ꎬＺ０１１ 在 ３ 个根区 Ｈ＋内流均明

显减弱ꎬ其他 ３个材料在 ３个根区的内流或外排也减

弱ꎬ但差异不明显ꎮ 这可能是 ＮａＣｌ 胁迫触发结缕草

根系细胞产生 Ｈ＋外排ꎬ对细胞质膜系统上多种离子

通道和离子泵的活性产生了影响ꎬ从而启动下游相关

信号系统ꎬ使 Ｈ＋内流减弱ꎮ
本研究结果显示:ＮａＣｌ 胁迫后ꎬ耐盐结缕草与敏

盐结缕草在 ３ 个根区的平均 Ｈ＋流速无明显差异ꎮ
Ｚ０１１与 Ｚ０１５同为耐盐结缕草ꎬ其在 ＮａＣｌ 胁迫前后

的 Ｎａ＋和 Ｋ＋相对含量变化、离子分布和离子流均大

致相同(未发表数据)ꎬ但 Ｚ０１５ ３个根区的平均 Ｈ＋流
速与 Ｚ０１１却差异明显ꎮ 这可能是由于这 ２个材料虽

然都具有极强的耐盐性ꎬ但不同材料具有不同的 Ｈ＋

调控机制ꎻ且 ＮａＣｌ 胁迫前 Ｚ０１１ Ｈ＋内流明显可能与

其他抗性机制或特性有关ꎬ关于 Ｚ０１１的 Ｈ＋调控机制

有待进一步的深入研究ꎮ
３.３　 结缕草根系横切面的 Ｃａ２＋分布

众所周知ꎬ盐胁迫主要是由细胞内 Ｎａ＋引起的ꎬ
高浓度的 Ｎａ＋会导致植物细胞膜和蛋白结构破坏ꎬ并
对其基本生理过程如细胞的分裂和体积增加、光合作

用、新陈代谢以及矿质营养的平衡等产生消极影

响[３９ꎬ４０]ꎮ 大量研究发现ꎬ盐胁迫下植物体内的 Ｃａ２＋

含量会降低ꎬ而在适度盐处理下ꎬ盐地碱蓬〔 Ｓｕａｅｄａ
ｓａｌｓａ (Ｌｉｎｎ.) Ｐａｌｌ.〕[４１]、海马齿〔Ｓｅｓｕｖｉｕｍ ｐｏｒｔｕｌａｃａｓｔｒｕｍ
(Ｌｉｎｎ.) Ｌｉｎｎ.〕 [４２] 和 鹅 耳 枥 ( Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｕｒｃｚａｎｉｎｏｗｉｉ
Ｈａｎｃｅ) [４３]等植物在增加对 Ｎａ＋吸收的同时ꎬ没有影响

甚至增加了对 Ｃａ２＋的吸收和运输ꎮ 本研究结果显示:
经 ２００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ＮａＣｌ处理后ꎬ耐盐结缕草和敏盐结

缕草不同组织中 Ｃａ２＋相对含量均显著降低ꎬ这与大

豆[４４]和橄榄〔Ｃａｎａｒｉｕｍ ａｌｂｕｍ (Ｌｏｕｒ.) Ｒａｕｅｓｃｈ.〕 [４５]

２８
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的研究结果一致ꎬ也进一步验证了 Ｃａ２＋流的测定结

果ꎬＮａＣｌ胁迫 ２４ ｈ后ꎬ供试材料根系中 Ｃａ２＋相对含量

降低ꎬ根系 Ｃａ２＋流由外排变为内流ꎮ
Ｐｅｎｇ等[４６]对禾本科盐生植物碱茅〔Ｐｕｃｃｉｎｅｌｌｉａ

ｄｉｓｔａｎｓ (Ｌｉｎｎ.) Ｐａｒｌ.〕的研究发现ꎬ其根系可以通过

物理障碍凯氏带减少对 Ｎａ＋的吸收ꎬ从而减少叶片对

Ｎａ＋的积累并维持 Ｋ＋ 平衡ꎮ 在陆地棉 ( Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ
ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌｉｎｎ.)中也发现盐胁迫可以加速其幼苗凯氏

带的形成ꎬ进而提高幼苗对盐胁迫环境的适应[４７]ꎮ
结缕草根系具有明显的离子区隔能力ꎬ特别是耐盐结

缕草能将 Ｎａ＋区隔在中柱以外并将 Ｋ＋区隔在中柱以

内ꎬ防止高浓度 Ｎａ＋进入根系产生毒害并防止 Ｋ＋流
失以维持体内 Ｋ＋、Ｎａ＋平衡(未发表数据)ꎬ由此推测

结缕草根系存在类似于凯氏带的结构ꎬ能够对 Ｋ＋、
Ｎａ＋产生区隔作用ꎮ 而本研究中ꎬ较短时间(１和 ６ ｄ)
的 ＮａＣｌ胁迫ꎬ４ 个结缕草材料不同组织中 Ｃａ２＋相对

含量从表皮、皮层到中柱均表现为逐渐降低的趋势ꎬ
在处理 ２０ ｄꎬ不同材料根系表皮、皮层和中柱间的

Ｃａ２＋相对含量存在差异ꎬ但 ４ 个结缕草材料的 Ｃａ２＋分
布均没有表现出明显区隔ꎬ说明结缕草根系对 Ｃａ２＋并
无显著区隔作用ꎮ Ｃｈｏｉ 等[４８]对拟南芥的研究发现ꎬ
盐胁迫诱导了 Ｃａ２＋快速且长距离的从根系运输到茎ꎬ
而本研究对结缕草 Ｃａ２＋流的测定结果显示在 ＮａＣｌ胁
迫下 Ｃａ２＋由外排变为内流ꎬ同时能谱测定结果也显示

结缕草根系对 Ｃａ２＋无明显区隔作用ꎬ这 ２个方面均说

明结缕草在 ＮａＣｌ胁迫下有助于 Ｃａ２＋的吸收和运输ꎮ
综上所述ꎬＮａＣｌ 胁迫下不同耐盐型结缕草的

Ｃａ２＋由外排变为内流或外排减弱ꎬ耐盐结缕草较敏盐

结缕草有更强的 Ｃａ２＋调控能力ꎬ分生区为 Ｃａ２＋参与

ＮａＣｌ胁迫下离子平衡的关键调控区域ꎻ结缕草根系

对 Ｃａ２＋没有区隔作用或区隔不明显ꎮ ＮａＣｌ 胁迫下不

同耐盐型结缕草的平均 Ｈ＋流速均减小ꎬ但没有表现

出与耐盐性相关的 Ｈ＋调控机制ꎬ而耐盐结缕草 Ｚ０１１
在对照条件下 Ｈ＋内流显著高于其他 ３ 个材料ꎬ可能

具有不同于其他 ３个材料的 Ｈ＋调控机制ꎮ
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