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盐胁迫对槲树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｄｅｎｔａｔａ）幼苗离子平衡及其生
理生化特性的影响

郝　 汉１，曹　 磊２，陈伟楠３，胡增辉１，冷平生１，∗

１ 北京农学院园林学院，北京农学院林木分子设计育种高精尖创新中心， 北京　 １０２２０６

２ 北京三元绿化工程有限公司， 北京　 １０００２６

３ 中国林业科学研究院森林生态环境与保护研究所， 北京　 １０００９１

摘要：检测 ＮａＣｌ 胁迫对槲树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｄｅｎｔａｔａ）幼苗离子平衡和生理生化特性的影响，为揭示槲树的耐盐机理，其在园林中的推

广应用提供参考。 以一年生槲树实生苗作为实验材料，经 １００、２００、３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＮａＣｌ 溶液浇灌处理 ３０ ｄ，测定不同时间的离

子含量和生理生化指标变化。 结果表明，随 ＮａＣｌ 浓度的增加和处理的时间延长，槲树各指标表现出以下规律：（１）根茎叶积累

大量 Ｎａ＋，引起离子毒害，导致叶片受损，根系 Ｎａ＋含量显著高于地上部分，这种补偿作用有助于减轻地上部分受到的损害；（２）
各部分 Ｋ＋含量降低，根部较茎叶更为显著，导致 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋明显升高；（３）Ｃａ２＋由根部向地上部分转运，在叶片中浓度显著增加，有
助于建立新的离子稳态；（４）Ｍｇ２＋含量总体上呈降低趋势；（５）叶片含水量逐渐降低，丙二醛含量和相对电导率逐步升高，且在

重度胁迫下的变化更显著；（６）轻度盐胁迫下，叶片过氧化物酶（ＰＯＤ）活性无显著变化，而过氧化氢酶（ＣＡＴ）和超氧化物歧化

酶（ＳＯＤ）活性逐渐升高，在重度胁迫下 ３ 种酶活性出现降低；（７）脯氨酸和可溶性糖少量积累，辅助调节渗透平衡。 总之，槲树

幼苗能够通过调控离子平衡，提升抗氧化酶活性，积累渗透调节物，从而提高耐盐性，抵御 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 以下的 ＮａＣｌ 胁迫。
关键词：槲树；盐胁迫；离子平衡；生理生化特性
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ｓｅｖｅｒｅ ｓｔｒｅｓｓ； （ ７） Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｐｒｏｌｉｎｅ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ ｉｎ ａ ｓｍａｌｌ ａｍｏｕｎｔ ｔｏ ｈｅｌｐ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｏｓｍｏｔｉｃ
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槲树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｄｅｎｔａｔａ Ｔｈｕｎｂ．）是北京地区的重要乡土树种之一，具有涵养水源，保持水土的作用。 槲树树

冠广展，秋叶呈橙红色，叶大且形状奇特，园林造景价值高。 北京地区槲树资源丰富，主要分布在北京西部和

北部山区弱酸性土壤环境中，而在北京城市园林绿化中却极为少见，这可能与平原地区土壤偏盐碱性相关。
北京园林绿化局将槲树列为城市森林建设的骨干乡土树种，因此，了解槲树的耐盐性是十分必要的。

栎类树种的生态适应性较强，在干旱及土壤瘠薄立地条件下均能良好生长。 近些年已有学者对栎树的耐

盐性展开研究，如：李向应等比较了盐胁迫对北京槲栎（Ｑ． ａｌｉｅｎａ Ｂｌ． ｖａｒ． ｐｅｋｉｎｇｅｎｓｉｓ Ｓｃｈｏｔｔ．）和锐齿槲栎

（Ｑ． ａｌｉｅｎａ Ｂｌ． ｖａｒ． ａｃｕｔｅｓｅｒｒａｔａ Ｍａｘｉｍ． ｅｘ Ｗｅｎｚ．）离子分布及生理特性影响，北京槲栎耐盐性优于锐齿槲栎，更
适宜北京地区的园林绿化［１］。 从根系发育及离子运输方面分析了麻栎（Ｑ． ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ Ｃａｒｒｕｔｈ．）和弗吉尼亚栎

（Ｑ．ｖｉｒｇｉｎｉａｎａ Ｍｉｌｌ．）２ 树种的耐盐性，弗吉尼亚栎具有较强耐盐性，麻栎则为盐敏感型植物［２］。 李志萍等研究

了栓皮栎（Ｑ． ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ Ｂｌ．）在 ＮａＣｌ 胁迫下的生理响应，指出栓皮栎能够耐受 ０．６％浓度的盐胁迫［３］。 不同栎

树的耐盐性存在差异，但对其耐盐机制仍了解不多。 来自其他植物材料的大量研究表明，盐胁迫下植物体内

离子和生理生化指标的变化与其耐盐能力高度相关。 黄连木（Ｐｉｓｔａｃｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｂｕｎｇｅ．）在高浓度 ＮａＣｌ 胁迫下

产生离子毒害，细胞膜透性增大，引起细胞代谢失调［４］。 卫矛 （Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ａｌａｔｕｓ （ Ｔｈｕｎｂ．） Ｓｉｅｂ．）、沙枣

（Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ Ｌｉｎｎ．）和美国白蜡（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ａｍｅｒｉｃａｎａ Ｌｉｎｎ．）在盐胁迫下根茎叶中 Ｎａ＋含量升高，Ｋ＋含

量变化却呈现不同规律［５］。 ＮａＣｌ 处理下冰叶日中花（Ｍｅｓｅｍｂｒｙａｎｔｈｅｍｕｍ ｃｒｙｓｔａｌｌｉｎｕｍ Ｌ．）迅速积累渗透调节物

质并提高抗氧化酶活性，以适应盐胁迫［６］。 高浓度盐胁迫使红麻 （ Ａｐｏｃｙｎｕｍ ｖｅｎｅｔｕｍ Ｌ．）、五叶地锦

（Ｐａｒｔｈｅｎｏｃｉｓｓｕｓ ｑｕｉｎｑｕｅｆｏｌｉａ （ Ｌ．） Ｐｌａｎｃｈ．） 叶片中可溶性糖、脯氨酸显著积累［７⁃８］。 盐胁迫下对青钱柳

（Ｃｙｃｌｏｃａｒｙａ ｐａｌｉｕｒｕｓ （Ｂａｔａｌ．） Ｉｌｊｉｎｓｋ．）生长和根系离子变化研究表明，其耐盐阈值在 １ ｇ ／ Ｌ－１左右［９］。 曹磊等

研究了盐胁迫条件下槲树的光合响应及叶绿素荧光变化，表明槲树幼苗对盐碱胁迫具有较强的抗性［１０］。 而

槲树在盐胁迫下的离子平衡情况以及生理生化响应仍不清楚。 本研究拟对槲树幼苗进行盐胁迫试验，分析其

生理生化特性与离子浓度的变化，为进一步揭示槲树的耐盐性提供数据支撑，以期为槲树应用于北京城市地

区甚至华北平原园林绿化提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料

将采集于北京平谷玻璃台林场的槲树种子，在温室砂藏催芽后，于 ２０１６ 年 １１ 月 ２７ 日播种于规格为盆高

２０ ｃｍ，直径 ２２ ｃｍ 的塑料花盆中，基质配比为草炭：沙子：鸡粪 ＝ ５：３：１，实验用盆下置托盘，定期除草、浇水、
施肥，保证槲树苗长势良好。
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１．２　 盐胁迫处理

２０１７ 年 ９ 月，选择长势一致的槲树幼苗进行盐胁迫实验。 分别用 １００、２００、３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＮａＣｌ 进行浇灌

处理，每 １０ 天向盆中浇灌用去离子水配制的盐溶液 ５００ ｍＬ（对照加等量去离子水），保证溶液完全加入且不

溢出托盘，每天对实验苗进行称重补水，补水时先冲洗托盘上的盐粒，将洗液倒入盆中，避免盐分流失，以保持

盆内盐浓度一致。 实验持续 ３０ ｄ，３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 浓度 ＮａＣｌ 胁迫第 ２０ 天和 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 盐胁迫第 ３０ 天，槲树叶

片分别出现皱缩。 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 盐胁迫第 ３０ 天，叶片皱缩进一步加重，叶缘焦黄，并出现大量黄褐斑，部分植

株致死。 盐胁迫第 １０、２０、３０ 天分别采集槲树幼苗大小适中的功能叶进行生理生化指标的测定。 将整株槲树

幼苗根、茎、叶分别烘干，进行离子含量测定。
１．３　 指标测定及方法

根据叶样鲜重和干重测定叶片含水量［１１］，用电导仪法测定叶片电导率［１２］，丙二醛含量用硫代巴比妥酸

法测定［１１］，可溶性糖含量用蒽酮法测定［１１］，游离脯氨酸含量用茚三酮显色法测定［１１］，过氧化物酶

（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ｃａｔａｌａｓｅ，ＣＡＴ）、超氧化物歧化酶（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ，ＳＯＤ）活性的测定分别

采用愈创木酚法、紫外吸收法和氮蓝四唑染色法［１３］，离子含量用电感耦合等离子体原子发射光谱仪测定

（Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ 公司，ＩＣＰ⁃ＡＥＳ６３００ 型）。
１．４　 数据处理与分析

用 Ｅｘｃｅｌ 软件进行数据处理和作图， 用 ＳＰＳＳ 软件进行相关分析。

２　 结果与分析

２．１　 盐胁迫对槲树根茎叶离子含量的影响

总体上，随着 ＮａＣｌ 处理浓度增加以及处理时间的延长，槲树根和叶中 Ｎａ＋随之升高，茎中含量则先升后

降（图 １）。 Ｎａ＋含量的变化幅度与胁迫浓度呈正相关，在高浓度胁迫第 ３０ 天时，根系中 Ｎａ＋浓度为对照的 ３．５
倍，茎与叶片中均为对照 ３ 倍。 根茎叶中 Ｎａ＋含量对比可知，Ｎａ＋在根系中的含量远高于茎和叶，３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
胁迫第 ３０ 天根系 Ｎａ＋含量分别达到了茎与叶的 ３ 倍和 ２ 倍。 盐胁迫的加重，导致槲树根茎叶中 Ｋ＋含量不断

下降。 以根系中 Ｋ＋变化最显著，２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 胁迫第 ３０ 天时降幅最大，下降至对照的 ４６％。 叶片中 Ｋ＋含量在

中低浓度盐胁迫下无明显下降，高浓度下则显著低于对照。 随着 ＮａＣｌ 处理浓度的增加以及盐胁迫时间的延

长，槲树根茎叶中 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋随盐胁迫加重而升高，且 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋由地下向地上部分逐渐降低。 根中 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋最大，
３００ ｍｍｏｌ ／ ／ Ｌ 胁迫第 ３０ 天达到对照的 ６．２５ 倍。

图 ２ 表明，随着盐胁迫浓度和时间的增加，槲树茎叶中 Ｃａ２＋随之升高。 其在叶片中的涨幅高于茎，茎中

Ｃａ２＋的变化在盐胁迫第 ３０ 天达到显著水平，其涨幅与盐胁迫浓度呈负相关。 根系中 Ｃａ２＋含量则随盐胁迫加

重而不断降低。 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 盐胁迫第 ３０ 天时根系中 Ｃａ２＋含量降低至对照的 ５２％。 盐胁迫下，槲树茎叶中

Ｍｇ２＋含量变化大体为不断降低，且降幅与盐浓度呈正相关，尤以茎叶更为显著。 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 盐胁迫第 ３０ 天，
其在根系中有显著升高，含量为对照的 １．２２ 倍。
２．２　 盐胁迫对槲树叶片含水量的影响

如图 ３，槲树叶片含水量随盐胁迫的进行不断降低，降幅与盐浓度呈正相关。 低浓度和中等浓度盐胁迫

下分别在胁迫第 ３０ 天和第 ２０ 天达到显著水平，而高浓度盐胁迫下叶片含水量在不同时间均显著下降。 ３００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ 处理第 ３０ 天时，含水量最低降至 ４３．２％，为对照的 ６４．１％。
２．３　 盐胁迫对槲树叶片膜透性的影响

由图 ４ 可以得出，随 ＮａＣｌ 处理浓度的增加和盐胁迫时间的延长，槲树相对电导率和丙二醛含量均呈现出

不断升高的趋势，其升高均在 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 盐胁迫下最为显著。 中高浓度盐胁迫下，相对电导率在胁迫第 ２０
天后显著升高，第 ３０ 天时电导率分别比 ２０ 天增加了 ０．０７ 和 ０．１９。 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 处理第 ３０ 天，丙二醛含量最

高为 ６８．８５ ｎｍｏｌ ／ ｇ，相对电导率也达到 ０．５４。
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图 １　 盐胁迫下槲树根茎叶中 Ｎａ＋、Ｋ＋含量和 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｎａ＋， Ｋ＋ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ Ｎａ＋ ／ Ｋ＋ ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ， ｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑ． ｄｅｎｔａｔａ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

小写字母 ａ、ｂ、ｃ、ｄ、ｅ 表示在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显著

２．４　 盐胁迫对槲树叶片抗氧化酶活性的影响

图 ５ 表明，盐浓度低于 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，槲树叶片 ＰＯＤ 无明显变化；当盐浓度达到 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，随着处

理时间延长，叶片 ＰＯＤ 活性表现为先升高，后降低至对照以下。 随 ＮａＣｌ 处理浓度的增加，槲树 ＣＡＴ 酶活性

增加，当盐浓度达到 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，叶片 ＣＡＴ 活性相较于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 和 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 胁迫时有极显著提高。
在低浓度处理下，随处理时间延长，ＣＡＴ 活性呈增加趋势，而在高浓度（３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）ＮａＣｌ 处理 ２０ 天，槲树叶

片 ＣＡＴ 活性达最大值，为 ０．２５８ Ｕ ／ ｇ，当胁迫时间延长到 ３０ 天，其活性显著下降到 ０．２３６ Ｕ ／ ｇ。 槲树 ＳＯＤ 活性

变化规律为盐浓度低于 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，ＳＯＤ 活性逐渐提高；盐浓度达到 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，ＳＯＤ 活性极显著降

低，且降幅与胁迫时间呈正相关。 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 浓度 ＮａＣｌ 处理第 ３０ 天时 ＳＯＤ 达到了 ２０３５．６９ Ｕ ／ ｇ；３００ ｍｍｏｌ ／
Ｌ 浓度 ＮａＣｌ 处理第 ３０ 天时 ＳＯＤ 低于对照，为 １７０５．３２ Ｕ ／ ｇ。
２．５　 盐胁迫对槲树叶片渗透调节物质的影响

可溶性糖和脯氨酸在盐胁迫下总体表现为不断积累（图 ６）。 低于 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 的盐胁迫下，槲树叶片可

溶性糖和脯氨酸的积累随浓度增加并不显著，随胁迫时间的延长变化显著。 当盐胁迫浓度达到 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ，
可溶性糖在胁迫第 ２０ 天极显著积累，含量达到了 ０．１６２ ｕｇ ／ ｇ，在胁迫达到第 ３０ 天时积累量减少至 ０．１５７
μｇ ／ ｇ，但其积累量仍显著高于对照。 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 盐胁迫下，处理第 ２０ 天和 ３０ 天可溶性糖含量分别为 ０．２１５
μｇ ／ ｇ 和 ０．１７５ μｇ ／ ｇ。
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图 ２　 盐胁迫下槲树根茎叶中 Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋含量变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｃａ２＋ ａｎｄ Ｍｇ２＋ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ， ｓｔｅｍｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑ． ｄｅｎｔａｔａ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

图 ３　 盐胁迫下槲树叶片含水量的变化

　 Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑ．ｄｅｎｔａｔａ ｕｎｄｅｒ

ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

３　 讨论

曹磊等发现，槲树在低浓度盐胁迫下，生长基本正

常，盐害症状不明显，当用 ３００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 浓度 ＮａＣｌ 处理

时，随时间延长，盐害逐渐加强，到第 ３０ 天时，所有叶片

均出现焦叶症状［４］。 本研究所测定的叶片离子浓度、
细胞膜透性、抗氧化酶的活性以及渗透调节物质均呈现

相应的变化。 随着盐胁迫的加重，槲树光合速率、ＰＳⅡ
最大光化学效率 （ Ｆｖ ／ Ｆｍ ）、 ＰＳ Ⅱ 光化学量子产量

（Ｙｉｅｌｄ）、非光化学猝灭系数（ＮＰＱ）呈下降趋势［４］。 冷

平生等研究发现，盐胁迫使黄连木根茎叶中 Ｎａ＋含量升

高，离子毒害随即产生，导致在重度胁迫下存活率仅

６３％［５］。 槲树在盐胁迫下大量吸收 Ｎａ＋，重度胁迫下含

量达到最高，盐害症状随之产生，暗示其盐害症状可能

与离子毒害相关。 ＮａＣｌ 胁迫下槲树不同组织 Ｎａ＋含量也有差异，其主要集中在根系，地上部分在轻中度盐胁

迫下 Ｎａ＋积累不多，重度胁迫下 Ｎａ＋在根茎叶均显著积累。 在对弗吉尼亚栎的研究中同样发现，弗吉尼亚栎叶

片中 Ｎａ＋积累少于根系［１４］。 王树凤认为这是弗吉尼亚栎主动适应盐胁迫的机制，是盐离子的区隔化［１５］。 本

研究尚不能将此定义为槲树盐离子的区隔化，这可能只是槲树通过根系的补偿作用，将 Ｎａ＋集中在根部，减少

地上部分 Ｎａ＋含量，从而适应盐胁迫的机制。 在北京槲栎中同样发现了这一机制，只是其根系的代偿能力有

限，导致北京槲栎在 ０．２％盐胁迫下根系与叶片 Ｎａ＋含量就达到了同一水平［１］。 总之，槲树与耐盐性强的弗吉

尼亚栎有较为相似的盐适应机制，其根系有一定的补偿能力，在轻中度盐胁迫下能有效的减轻地上部分离子

毒害，这可能延缓了地上部分盐害的发生。
盐胁迫下，植物过量吸收 Ｎａ＋会导致 Ｋ＋、Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋的外排与流失［１６］。 本研究表明，槲树在吸收 Ｎａ＋的同
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图 ４　 盐胁迫下槲树叶片相对电导率、丙二醛含量的变化

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， Ｍａｌｏｎａｌｄｅｈｙｄｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑ．ｄｅｎｔａｔａ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

图 ５　 盐胁迫下槲树叶片过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性的变化

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＰＯＤ， ＣＡＴ， ＳＯＤ ａｃｔｉｖｅ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑ．ｄｅｎｔａｔａ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

图 ６　 盐胁迫下槲树叶片可溶性糖、脯氨酸含量的变化

Ｆｉｇ．６　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ａｎｄ Ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｑ．ｄｅｎｔａｔａ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

时，Ｋ＋、Ｍｇ２＋随之外排，尤以 Ｋ＋ 的外排最为显著，导致 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋ 显著升高。 在对大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ （ Ｌｉｎｎ．）
Ｍｅｒｒ．） ［１７］、沙枣［１８］、青钱柳［１０］、槲栎［１］的研究中也得到相似结果。 欧洲落叶松（Ｌａｒｉｘ ｄｅｃｉｄｕａ Ｍｉｌｌ．）在盐胁迫

下大量积累 Ｎａ＋和 Ｃｌ－，Ｋ＋却能保持在稳定水平［１９］。 这与槲树的结果不一致，二者耐盐机制不同，欧洲落叶松

可能更依赖于维持体内 Ｋ＋水平，以适应高盐环境。 Ｋ＋ 参与植物体内多种酶及代谢过程［２０］，而较高浓度的

Ｍｇ２＋有利盐生植物蛋白合成酶维持高活性［２１］。 随盐胁迫加重，Ｋ＋、Ｍｇ２＋流失增多，会导致槲树 Ｋ＋和 Ｍｇ２＋依赖
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性酶的活性不断降低，从而影响到其参与的代谢反应，并最终影响槲树的生长。 由于根系受到的离子毒害较

重，槲树 Ｋ＋的外排在根系最多，叶片相对较少。 轻度盐胁迫下，Ｍｇ２＋含量在槲树根系却有一定的升高。 陈少

良等指出，与群众杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｏｐｕｌａｒｉｓ‘３５⁃ ４４’）不同，胡杨 Ｐ． ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ Ｏｌｉｖ）在盐胁迫下可通过根系吸收土

壤中的 Ｍｇ２＋和 Ｃａ２＋，以维持地上部分营养元素水平［２２］。 槲树根系 Ｍｇ２＋小幅升高的同时，茎叶中 Ｍｇ２＋的流失

也相对较少，暗示槲树可能与胡杨相同，能够通过根系吸收 Ｍｇ２＋，向地上部分运输，以维持地上部分营养供

给。 但槲树根系吸收 Ｍｇ２＋能力有限，盐胁迫加重后，根系的吸收则不能抵消离子毒害所产生的营养元素流

失。 槲树根系中 Ｃａ２＋含量降低，却在茎叶中不断积累，以叶片中积累量最大，这与沙枣［１８］和青钱柳［１０］的 Ｃａ２＋

流失有所不同。 Ｃａ２＋在盐胁迫适应中通常被认为是阳离子稳态的关键，在胞质中 Ｃａ２＋稳态的建立是盐适应的

一个必要条件［２３］。 槲树根系 Ｃａ２＋可能部分转移至地上，以建立地上部分离子稳态。 李广鲁等发现，外源 Ｃａ２＋

促进冰叶日中花根尖 Ｎａ＋外排，抑制 Ｋ＋流失［２４］。 槲树 Ｃａ２＋的向上运输可能是其稳定地上部分 Ｋ＋、Ｎａ＋平衡，
适应盐胁迫的重要机制。

槲树在中低浓度盐胁迫下，叶片含水量降幅较小，几乎无盐害症状；高浓度胁迫下含水量显著降低，叶片

严重失水皱缩。 这是盐离子浓度过高，破坏了离子平衡，导致水分亏缺所致。 大量 Ｎａ＋的积累会产生离子毒

害，破坏细胞膜结构，相对电导率和丙二醛含量是反映细胞膜受损程度的重要指标，路斌［２５］认为，相对电导率

达到 ５０％对细胞膜将有致命损伤。 随着盐胁迫的加重，槲树叶片相对电导率和丙二醛含量不断增大，槲树细

胞膜受损加重，当高浓度 ＮａＣｌ 胁迫达到第 ３０ 天时，膜脂过氧化物丙二醛含量达 ６８．８５ ｎｍｏｌ ／ ｇ，相对电导率为

０．５４，叶片受损严重，叶缘焦黄。 在对槲栎［１］ 的研究中得到相似结果，０．４％—０．６％浓度盐胁迫下槲栎相对电

导率变化显著，０．１％—０．３％浓度胁迫下则无明显变化。 李志萍等［３］ 对栓皮栎的研究表明，二年生栓皮栎在

０．６％及 ０．８％浓度盐胁迫后期，丙二醛含量涨幅显著增加。 槲树与槲栎、栓皮栎相似，对中低浓度盐胁迫耐受

性良好。
盐胁迫下，细胞代谢失调，产生大量自由基和膜脂过氧化物，植物细胞膜受损，保护酶系统随即被激活，

ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 等保护酶活性随之升高，以清除活性氧和过氧化物，在逆境中保护植物免受氧化损伤［２６⁃２７］。
本研究发现，槲树主要依靠 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 两种酶协同作用清除活性氧。 ＰＯＤ 活性变化不显著，仅在重度胁迫

下活性降低。 这与栓皮栎［３］的研究结果不同，二年生栓皮栎在 ０．６％和 ０．８％浓度盐胁迫下，三种保护酶活性

均显著升高。 产生差异的原因可能与苗龄有关，二年生幼苗相较于一年生可能在 ＰＯＤ 的抗氧化能力上有所

提升；也可能是两种栎树本身 ＰＯＤ 的抗氧化能力有所差异，尚需进一步研究。 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活性升高，能有效

的清除活性氧，使膜脂过氧化程度在较低水平，保证槲树正常生长。 重度盐胁迫下，三种保护酶先后遭到破坏

并逐渐失活，氧代谢紊乱，氧化胁迫最终导致焦叶现象的出现。 王瑞刚等对于 Ｉ⁃ ２１４ 杨（Ｐ．× ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ ｃｖ．
Ｉ⁃２１４．）的研究表明，盐胁迫下，Ｉ⁃２１４ 杨 ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 活性下降后，丙二醛含量和电解质外渗率大幅上升，其盐

害症状随即显现［２８］，这与本研究结果一致。
可溶性糖和脯氨酸是植物体内重要的渗透调节物质，对保持原生质与环境的渗透平衡起重要作用，其含

量与耐盐性呈正相关［２９⁃３０］。 Ｈａｎ 等［３１］ 发现，盐胁迫下 ＡｔｓｌＺ１ 过表达株拟南芥 （ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ （ Ｌ．）
Ｈｅｙｎｈ．）耐盐性优于野生型，是通过促进脯氨酸和可溶性糖的积累实现的。 本研究认为，轻中度盐胁迫下，槲树

可溶性糖和脯氨酸均有小幅积累，对于调节槲树渗透平衡，以及适应盐胁迫有所帮助。 研究表明，栓皮栎在高浓

度胁迫下脯氨酸和可溶性糖均显著积累［３］，而锐齿槲栎则无明显渗透调节物质的积累［１］。 栎类树种渗透物质的

积累情况差异较大，槲树可能介于二者之间，具有一定的渗透调节能力。 综合离子浓度的研究结果，本研究认

为，槲树的渗透调节可能更依赖于离子稳态的建立，脯氨酸和可溶性糖的积累对槲树的调节起辅助作用。
综上，ＮａＣｌ 对槲树的伤害主要为离子毒害作用，可导致细胞膜透性增大及抗氧化酶系统活性降低，焦叶

黄斑等盐害症状随之产生。 其主要依靠 Ｎａ＋在根系的积累和 Ｃａ２＋向地上部分的转运，可能通过根系少量吸收

土壤中的 Ｍｇ２＋，建立离子稳态，以减轻地上部分离子毒害；通过提高 ＣＡＴ、ＳＯＤ 两种保护酶活性，以缓解氧化

胁迫；小幅积累脯氨酸和可溶性糖，辅助调节渗透平衡。 可见槲树具有一定的耐盐性，能够适应 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
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以下的盐胁迫。 由于华北地区平均土壤含盐量在 ０．３％左右，最高达到了 １．３９％［３２］，低于槲树所能适应的盐

胁迫浓度，因此在华北平原轻、中度盐渍化土壤的园林绿化中，可选择槲树试用。
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