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封面图说院 毛乌素沙地南缘沙丘的生物结皮要要要生物土壤结皮广泛分布于干旱和半干旱区袁它的形成和发育对荒漠生态系统

生态修复过程产生重要的影响遥 组成生物结皮的藻类尧苔藓和地衣是常见的先锋植物袁它们不仅能在严重干旱缺

水尧营养贫瘠恶劣的环境中生长尧繁殖袁并且能通过其代谢方式影响并改变环境遥 其中一个重要的特点是袁生物结皮

表面的凝结水显著大于裸沙遥 研究表明袁凝结水是除降雨之外最重要的水分来源之一袁在水分极度匮乏的荒漠生态

系统袁它对荒漠生态系统结构尧功能和过程的维持产生着重要的影响遥
彩图及图说提供院 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 耘鄄皂葬蚤造院 糟蚤贼藻泽援糟澡藻灶躁憎岳 员远猿援糟燥皂
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盐氮处理下盐地碱蓬种子成熟过程中的
离子积累和种子萌发特性

周家超, 付婷婷, 赵维维, 徐燕阁, 王凤霞, 宋摇 杰*

(山东师范大学生命科学学院,逆境植物重点实验室,济南摇 250014)

摘要:研究了盐氮处理条件下盐地碱蓬种子成熟过程中的离子积累以及种子萌发特性,以理解盐地碱蓬在种子发育及萌发过程

中对高盐低氮生境的适应性。 结果表明,种子成熟过程中,不同浓度盐氮处理下(0.5 和 5 mmol / L NO-
3 鄄N;1 和 500 mmol / L

NaCl),与果皮和果枝相比, 胚中 Na+、K+、Cl-和 NO-
3 离子含量几乎没有变化。 所有盐氮处理下 Na+和 Cl-都是果皮和果枝中高

于胚中,尤其是在高盐处理下。 高盐处理下,K+和 NO-
3 含量呈现相反的趋势。 高氮时无论高盐还是低盐,果皮中 NO-

3 离子含量

高于胚中,而果枝中 NO-
3 离子含量低于胚中。 而低氮时果皮及果枝中 NO-

3 离子含量均显著低于胚中。 与高氮环境下收获的种

子相比,低氮环境下收获的种子萌发率,萌发指数,活力指数都要明显高。 上述结果说明,盐地碱蓬种子成熟过程中存在完善的

离子调控机制,保护胚免受 Na+和 Cl-等有害离子的伤害并且促进 K+和 NO-
3 等营养离子的积累。 低 NO-

3 鄄N 下收获的种子对外

界的 NO-
3 含量比较敏感,施以较高浓度的 NO-

3 能够促进种子萌发,提高萌发指数和活力指数,可能与盐地碱蓬长期适应高盐低

氮生境有关。
关键词:盐地碱蓬; 离子积累; 种子萌发; 耐盐性

Characteristics of ion accumulation and seed germination for seeds from plants
cultured at different concentrations of nitrate nitrogen and salinity
ZHOU Jiachao, FU Tingting, ZHAO Weiwei, XU Yange, WANG Fengxia, SONG Jie*

Key Laboratory of Plant Stress, College of Life Science, Shandong Normal University, Jinan 250014, China

Abstract: Suaeda salsa is an annual euhalophyte. Fresh branches of S. salsa are valued as a vegetable, and the seeds
contain edible oil. Seeds of S. salsa have a high germination rate under high salinity, but the soil NO-

3 鄄N is very low in the
habitat where the species occurs naturally. However, it is unknown how combined salinity and nitrate nitrogen during seed
maturation affects the salt tolerance of seeds for this species. In the present study, we investigated the characteristics of ion
accumulation and germination of seeds from plants cultured in different concentrations of nitrate nitrogen and salinity, in an
attempt to understand the adaptation of S. salsa to high salinity and low nitrogen during seed maturation and germination.
The results showed that S. salsa had a higher ability to maintain ion homeostasis (e.g., Na+, K+, Cl- and NO-

3) in embryos
compared to pericarp or fruiting branches when plants were cultured at different concentrations of nitrogen and salinity ( i.
e., 0.5 and 5 mmol / L NO-

3 鄄N combined with 1 and 500 mmol / L NaCl) . Na+ and Cl- concentration in the pericarp and
fruiting branches were higher than those in embryos, especially at high NaCl ( 500 mmol / L ) regardless of NO-

3 鄄N
concentration. At 500 mmol / L NaCl, the opposite trend was shown for K+ and NO-

3 . At 5 mmol / L NO-
3 鄄N, the NO-

3was
higher in the pericarp, but lower in the fruiting branches than that in the embryos when plants was cultured in either 1 or
500 mmol / L NaCl, while the NO-

3was lower in the pericarp and fruiting branches than that in the embryos at 0.5 mmol / L
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NO-
3 鄄N supply. At 0.5 mmol / L NO-

3 鄄N, the concentrations of Na+, K+ and Cl- in embryos and pericarp were higher than
those at 5 mmol / L NO-

3 鄄N. The seed germination, germination index and vigor index were higher for seeds from plants
cultured at lower nitrogen supply than seeds from plants cultured at higher nitrogen supply. In conclusion, the species may
have a perfect ion regulation mechanism to maintain ion homeostasis during seed maturation. Compared to seeds from plants
cultured in higher nitrogen supply, seeds from plants cultured in lower nitrogen supply had higher seed germination,
germination index and vigor index, which may be related with higher concentrations of Na+, K+ and Cl- in embryos and
pericarp of seeds from plants cultured in lower nitrogen supply. The trait may be related to the adaptation of S. salsa to low
soil NO-

3 鄄N content in the habitat where the species occurs.

Key Words: Suaeda salsa; ion accumulation; seed germination; salt tolerance

目前,全世界有超过 8 亿 hm2的土地受到土壤盐渍化的影响[1] 。 发展盐地农业是应对土壤盐渍化的有效途径[2] 。 盐地碱

蓬(Suaeda salsa L.)为藜科碱蓬属 1 年生草本肉质化真盐生植物,具有很强的耐盐性。 种植盐地碱蓬可明显改善盐碱地土壤理

化性质[3] 。 不仅如此,盐地碱蓬嫩枝叶可以作为营养丰富的蔬菜,种子能榨油[3] 。 因此,盐地碱蓬可以作为盐碱地区环境修复

和发展盐地农业的优良植物资源。
盐渍环境下种子萌发对物种建成具有重要意义。 与非盐生植物不同的是,盐生植物种子萌发尽管并不需要外界盐分环境

但却可以忍受一定浓度的盐胁迫[4] 。 自然生境下一些盐生植物,例如海蓬子属植物(Salicornia europaea L.) [5] 和囊果碱蓬

(Suaeda physophora) [6]能将大量的 Na+离子区域化在苞叶或果皮等部位,Na+离子在胚中积累的却很少。 最近研究发现,室内高

盐处理的盐地碱蓬果皮中的 Na+明显高于胚中,而 K+却相反。 而且胚中 K+含量明显高于 Na+含量,说明盐渍生境下果皮 /种皮

对胚具有保护作用[7] 。 氮素是植物生长所必需的元素,对植物的生长、耐盐性以及自然分布至关重要[8鄄9] 。 盐地碱蓬种子的萌

发[10鄄11]以及室内盐处理下盐地碱蓬种子成熟过程中的离子积累特性[7] 前人已经进行过研究。 自然生境中盐生植物的生长以

及种子萌发等会受到盐分和养分(例如氮素)的影响。 因此本文研究了盐氮互作对盐地碱蓬种子及果枝等不同部位离子积累

和种子萌发的影响,试图为理解盐地碱蓬适应盐渍生境的生理生态机制提供理论依据。
1摇 材料和方法

1.1摇 实验材料

盐地碱蓬棕色种子,于 2011 年 11 月采自山东省黄河三角洲内陆盐碱地(N37毅20忆;E118毅36忆),晾干的种子存于冰箱( < 4
益)中待用。
1.2摇 植物的培养与处理

挑选饱满的盐地碱蓬棕色种子,于 2012 年 4 月 5 日分别播种于 16 盆盛有洗净河沙的塑料盆中。 幼苗分别用 0.5 mmol / L
NO-

3 鄄N 溶液和 5 mmol / L NO-
3 鄄N 溶液浇灌,每个氮浓度 8 盆。 0. 5 mmol / L NO-

3 鄄N 溶液组分为:0. 5 mmol / L KNO3,4 mmol / L
CaCl2,2.75 mmol / L K2SO4,1 mmol / L MgSO4,1 mmol / L KH2 PO4;5 mmol / L NO-

3 鄄N 溶液组分为:3 mmol / L KNO3,1 mmol / L Ca
(NO3) 2;3 mmol / L CaCl2,1 mmol / L MgSO4,1 mmol / L KH2PO4。 两个氮浓度溶液的 Fe 和微量元素浓度与完全 Hoagland 营养液

相同。 以 KOH 和 H2SO4调节 pH 值至 6.2依0.1。 64d 后,每盆留两棵幼苗,0.5 和 5 mmol / L NO-
3 鄄N 预处理的幼苗分别用 1 和 500

mmol / L NaCl 进行处理。 500 mmol / L NaCl 每天以 50 mmol / L 递增以避免盐冲击,达到终浓度 90 d 后收集种子,对不同部位离

子进行测定。 晾干的种子存于冰箱(< 4 益)中待用,用于萌发实验。
1.3摇 测定方法

1.3.1摇 胚、果皮和果枝中离子的测定

从每盆随机挑选果枝,收获种子并将果皮与胚分离。 分别称量果枝,果皮,胚各 0.1 g。 将样品放入试管中,加入去离子水

10 mL,沸水浴 12 h,过滤后用去离子水定容到 25 mL。 Na+、K+含量用 410 型火焰光度计(英国 Sherwood 公司)测定。 Cl-含量用

PXSJ鄄216 型离子分析仪(上海雷磁)氯离子选择电极测定。 NO-
3 用水杨酸鄄硫酸鄄NaOH 方法,紫外分光光度计 410 nm 下测定。

每个处理 4 个重复。
1.3.2摇 萌发率、发芽指数和活力指数的测定

选取从每盆收获的盐地碱蓬棕色种子,分别放于铺有滤纸的培养皿中,每皿 25 粒。 NaCl 溶液设 3 个浓度:0、200 和 600
mmol / L(均用 1 / 5 Hoagland 配制, 其中含有 3 mmol / L NO-

3 鄄N),以 KOH 和 H2SO4调节 pH 值至 6.2依0.1。 每皿加入 5 mL 相应溶

液,放于光照培养箱中进行萌发(20益 / 12 h 黑暗,25 益 / 12 h 光照;相对湿度 71%)。 每 2d 换 1 次营养液,以保持溶液浓度稳

定。 以胚根突出种皮 1 mm 作为发芽标志,每天定时观察、记录种子萌发数。 种子萌发的时限按国际种子检验规程规定发芽天

数为 10 d[12] 。 发芽结束后测定幼苗鲜重。 10d 后将未萌发的种子转移到无 NaCl 的 1 / 5 Hoagland 溶液中做恢复实验,统计其复
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水后的萌发率。 具体计算公式如下:
萌发率 G =a / b伊100%

式中,a 为不同盐溶液中萌发的种子数,b 为供试种子数。
总萌发率=(a+c) / b伊100%

式中,c 为第 10 天没有萌发的种子复水后萌发的种子数。
发芽指数 Gi =移(Gt / Dt)

式中,Gt 为时间 t 日的萌发的种子数, Dt 为相应的萌发天数。
活力指数 Vi = S伊Gi

式中,S 为幼苗鲜重。
1.4摇 数据分析

数据均采用 SAS 6.12 进行三因素显著性分析。
2摇 结果

2.1摇 胚、果皮和果枝中离子含量

植株培养期间,硝态氮浓度对胚、果皮和果枝中的 Na+、 K+离子影响较小,却显著影响 Cl-和 NO-
3 的积累;盐浓度对胚、果皮

和果枝中 4 种离子含量都有明显影响。 与 0.5 mmol / L NO-
3 鄄N 溶液处理相比,5 mmol / L NO-

3 鄄N 处理降低各部位 Cl-含量,却增加

NO-
3 含量,尤其是在 500 mmol / L NaCl 处理条件下,500 mmol / L NaCl 增加各部位 Na+和 Cl-离子含量,降低 K+和 NO-

3 含量。 不同

的取材部位对 4 种离子的含量都有明显的影响,不同盐氮水平处理下,相对果皮和果枝,胚中离子含量相对稳定(表 1,表 2)

表 1摇 不同浓度盐氮处理下盐地碱蓬种子及果枝的离子积累

Table 1摇 Ion accumulation in seeds and fruiting branches at different concentrations of salinity and nitrogen

离子含量
Ion concentration

different

取材部位
Sample components

0.5 mmol / L NO-
3 鄄N

1 mmol / L NaCl 500 mmol / L NaCl

5 mmol / L NO-
3 鄄N

1 mmol / L NaCl 500 mmol / L NaCl

Na+ / (mmol / g 干重) 胚 0.16依0.029 c* 0.32依0.023 c 0.14依0.006 b 0.28依0.056 c
果皮 0.43依0.008 a 2.48依0.044 a 0.53依0.057 a 2.46依0.075 a
枝 0.33依0.018 b 1.73依0.15 b 0.55依0.10 a 1.57依0.12 b

K+ / (mmol / g 干重) 胚 0.40依0.097 b 0.37依0.052 a 0.35依0.019 b 0.28依0.009 a
果皮 0.57依0.026 b 0.35依0.013 ab 0.60依0.090 a 0.34依0.025 a
枝 0.82依0.014 a 0.27依0.041 b 0.74依0.055 a 0.17依0.037 b

Cl- / (mmol / g 干重) 胚 0.13依0.027 b 0.24依0.067 c 0.07依0.005 b 0.14依0.004 c
果皮 0.61依0.005 a 1.26依0.12 a 0.43依0.078 a 1.16依0.17 a
枝 0.62依0.071 a 0.76依0.18 b 0.47依0.47 a 0.89依0.097 b

NO-
3 / (mmol / g 干重) 胚 0.74依0.042 a 0.74依0.040a 0.77依0.001b 0.76依0.021 b

果皮 0.51依0.060 b 0.20依0.074 b 1.13依0.022 a 1.04依0.12 a
枝 0.39依0.042 b 0.08依0.003 b 0.61依0.025 b 0.46依0.039 c

摇 摇 *平均值依SD,同一 NO-
3 鄄N 水平下 1 或 500 mmol / L NaCl 处理时不同部位离子含量平均值后面的字母不同表示在 P < 0.05 水平上差异显著

表 2摇 离子含量、总萌发率、萌发指数和活力指数的三因素分析结果

Table 2摇 Results of three鄄way ANOVA of ion content,total germination, germination index and vigor index

性状 Traits
植株培养期间氮浓度
Nitrogen concentration for
plant culture

植株培养期间盐浓度
NaCl concentration for
plant culture

取材部位
Sample component

Na+含量 Na+ content 0.20 NS 2103*** 903.0***

K+含量 K+ content 7.04* 189.7*** 18.88***

Cl-含量 Cl- content 7.48* 151.6*** 234.65***

NO-
3 含量 NO-

3 content 398.00*** 72.20*** 177.23***

植株培养期间氮浓度 植株培养期间盐浓度 种子萌发时盐浓度

总萌发率 Total germination 2.26NS 0.25NS 3.06NS

萌发指数 Germination index 19.58*** 10.51** 260.51***

活力指数 Vigor index 145.7*** 128.7*** 188.7***

摇 摇 *表示在 P < 0.05 水平上差异显著,**表示在 P < 0.01 水平上差异显著,***表示在 P < 0.001 水平上差异显著,NS表示没有显著差异,
数值代表 F 值

不同盐氮处理下,果皮和果枝中 Na+和 Cl-含量显著高于胚中,而 K+和 NO-
3 却呈现相反的趋势。 0.5 mmol / L NO-

3 鄄N 处理时
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胚中 NO-
3 含量略低于 5 mmol / L NO-

3 鄄N 处理。 与 5 mmol / L NO-
3 鄄N 处理相比,0.5 mmol / L NO-

3 鄄N 处理时胚中 NO-
3 明显高于果皮

和果枝中,即胚中最高,果枝最低,尤其是在 500 mmol / L NaCl 处理下。 K+呈现相似的趋势(表 1,表 2)。
2.2摇 萌发率

不同盐氮处理下收获的种子在 200 mmol / L NaCl 处理下,萌发最初几天的萌发率受到抑制,但第 10 天的萌发率均与对照没

有区别。 然而 600 mmol / L NaCl 处理却显著降低了种子的萌发率。 植物生长期间不同盐氮处理对所收获的种子萌发率影响显

著。 种子萌发第 10 天,高氮处理下收获种子的萌发率要低于低氮处理下收获的种子,而相同氮水平下,高盐处理下收获的种子

萌发率比低盐处理下收获种子的萌发率有增高的趋势。 例如, 0.5 mmol / L NO-
3 鄄N 下 1 和 500 mmol / L NaCl 以及 5 mmol / L NO-

3 鄄
N 下 1 和 500 mmol / L NaCl 培养植株收获的种子在 600 mmol / L NaCl 中的萌发率分别是对照的 16.2%,31.8%,6.25%和 14郾 5%
(图 1)。

图 1摇 不同盐浓度对盐地碱蓬种子萌发率的影响

Fig.1摇 Seed germination at different concentrations of salinity

复水后的总萌发率在植株培养期间的盐氮浓度以及种子萌发时的盐处理浓度之间均没有显著的影响(图 2,表 2)。
2.3摇 萌发指数和活力指数

盐处理降低了盐地碱蓬不同盐氮处理下收获的种子的萌发指数。 植株生长期间,0.5 mmol / L NO-
3 鄄N 条件下高盐处理对所

收获种子萌发指数有促进作用,而 5 mmol / L NO-
3 鄄N 条件下高盐处理对所收获种子萌发指数没有显著影响。 植株生长期间,相

同盐分下低氮处理收获的种子萌发指数高于高氮处理收获的种子萌发指数。 活力指数具有相似的趋势。 低氮处理收获的种子

较高的萌发指数和活力指数可能与种子胚及果皮中较高的 Na+、 K+和 Cl-含量有关(图 3,表 2)。
3摇 讨论

盐渍生境下,种子萌发时受到离子和渗透胁迫。 种子中参与无机渗透调节的无机离子主要是 Na+、K+和 Cl-等,较高的 K+ /
Na+对维持种子离子稳态意义重大[7] 。 Hosseini 等研究表明,胚中积累较高的 K+和 Ca2+能增加萌发期间种子的抗盐性[12] 。 最

近研究发现,室内高盐处理的盐地碱蓬棕色大种子果皮中的 Na+明显高于胚中,而 K+却正好相反。 而且胚中 K+含量明显高于

Na+含量。 本实验结果发现,不同盐氮处理下,种皮和果枝中的 Na+、K+、Cl-和 NO-
3 离子含量都发生显著地变化,而胚中的离子

含量却几乎没有变化(表 1)。 具体表现为 Na+、Cl-大量积累在果皮中,这一结果与前期盐分条件下。 高盐下,胚中 K+含量维持

相对恒定。 高盐能抑制植物对 K+的吸收或增加其外流,导致植物地上部分 K+含量降低。 在地上部分低 K+条件下,盐地碱蓬种

子成熟过程中果枝 /果皮中的 K+转运至胚中,对此后种子萌发阶段维持其较高抗盐性有利。 对于 NO-
3 离子,高氮时无论高盐还
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图 2摇 不同盐浓度对种子总萌发率的影响

Fig.2摇 Effect of salinity on total seed germination

是低盐,果皮中 NO-
3 离子含量均高于胚中,而果枝中 NO-

3 离子

含量均低于胚中。 而低氮时果皮及果枝中 NO-
3 离子含量均显著

低于胚中。 说明种子成熟过程中,果枝中的 NO-
3 离子转运至果

皮,高氮时主要积累在果皮,而低氮时则优先转运至胚中,尤其

是在高盐低氮时。 上述结果说明,盐地碱蓬种子成熟过程中存

在完善离子调控机制,保护胚免受有害离子的伤害并且促进营

养离子的积累。
盐渍生境中,种子萌发是盐生植物生活史中的关键环

节[13] 。 Pritchard 等发现,在种子萌发过程中,NO-
3 能促进天南星

科植物(Arum maculatum)胚的生长[14] ,NO-
3 甚至可以在打破拟

南芥种子休眠的过程中充当信号分子[15] 。 另外,Li 等研究发

现,一定浓度的硝态氮处理能够促进盐地碱蓬二型性种子在高

盐浓度下的萌发率[10] 。 因此,种子发育过程中 NO-
3 的积累可能

对此后种子的萌发,尤其是盐生植物在盐渍环境中的萌发起到

促进作用。 本实验结果证明,与高氮条件下收获的种子相比,低
氮条件下收获的碱蓬种子具有更高的萌发率、萌发指数和活力

图 3摇 不同盐浓度对种子萌发指数和活力指数的影响

Fig.3摇 Effect of salinity on germination index and vigor index of seeds at different concentrations of salinity

指数(图 1—图 4)。 高氮条件下(5 mmol / L NO-
3 鄄N)植株生长旺盛,可能营养生长影响了生殖生长,导致高氮下种子饱满度较差

(低氮处理收获的种子百粒重在 1 和 500 mmol / L NaCl 处理下分别是高氮的 1.5 和 1.2 倍,未发表数据)。 低氮收获的种子较好

的饱满度以及胚和果皮中较高的离子含量可能是低氮收获的种子较高萌发率、萌发指数和活力指数的主要原因。 从中得到的

启示是,若以收获种子为目的,盐生植物(例如盐地碱蓬)不必施以高氮。 另一方面,还可能因为低氮环境下收获的种子对外界

NO-
3 含量变化更加敏感,当施加较高浓度的外源 NO-

3 鄄N (例如本实验中 3 mmol / L NO-
3 鄄N),NO-

3 会作为信号分子促进种子的萌

发并且促进刚萌发小幼苗的生长。 究其原因,春天生长季节,盐地碱蓬自然生境下土壤 NO-
3 含量很低,只有 3.3g / kg 干土,低于

1.0 mmol / L [16] 。 随植物的生长,种子成熟过程中随着根际 NO-
3 鄄N 的耗竭,土壤 NO-

3 含量可能会变得更低。 盐地碱蓬生长在高

盐低氮会影响种子胚中的 NO-
3 的积累,因此种子萌发期间施加一定的外源 NO-

3 鄄N 会促进其种子的萌发和幼苗的生长。 NO-
3 与

盐地碱蓬种子萌发关系的具体机理有待进一步探索。
综上所述,盐地碱蓬在种子成熟过程中可能存在完善的离子转运机制,选择性转地转运离子,保护胚不受有害离子的伤害,

并且选择性地积累营养离子。 低 NO-
3 鄄N 下收获的种子具有较好的饱满度,胚及果皮中积累较高的离子,因此种子在高盐生境

下萌发具有更高的萌发指数和活力指数,可能与盐地碱蓬长期适应高盐低氮生境有关。
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