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山东滨海盐碱地11个造林树种叶解剖特征对土壤

条件的响应 
陈  旭1  刘洪凯1  赵春周2  王  强3  王延平1* 
1黄河下游森林培育国家林业局重点实验室, 山东农业大学林学院, 山东泰安 271018; 2寿光国有机械林场, 山东寿光 262716; 3山东省林业外资与工

程项目管理站, 济南 250014 

摘  要  叶片作为植物与大气环境连接的重要纽带, 对逆境具有强烈的响应。基于叶性状探讨植物对环境的适应机制对盐碱

地植物群落构建具有指导意义。该研究以山东省滨海盐碱地3种不同土壤条件下的11个造林树种为对象, 通过对各树种叶解

剖性状的测定分析, 阐明叶片功能性状与盐碱地土壤环境的关系, 以期为盐碱地植被修复与群落构建提供科学依据。主要研

究结果: (1) 11个树种的叶片厚度较大, 栅栏组织发达, 紧密排列在叶肉近轴面, 呈3–5层。各树种叶片的栅栏组织与海绵组织

厚度比值(PT/ST)普遍较高但差异较大, 可指示叶解剖特征在树种间的差异性。(2)不同树种的叶解剖结构在立地环境间具有

显著差异, PT/ST可作为指示指标。(3)相关分析和冗余分析表明, 树种叶片解剖结构与立地土壤条件具有密切联系。PT/ST与
土壤理化性质相关程度高, 且与土壤pH以及土壤电导率(25 ℃)均呈显著正相关关系, 与土壤硝态氮含量呈显著负相关关系。

叶片特征和叶脉特征可解释叶性状随环境变异约84%的信息量。综上所述，叶解剖结构与盐碱地土壤条件存在密切关系, 基
于叶解剖特征可进一步分析树种对盐碱环境的适应性, 并为盐碱地植物群落构建的树种选择提供科学依据。 
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Responses of foliar anatomical traits to soil conditions in 11 tree species on coastal        
saline-alkali sites of Shandong, China 
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Abstract 
Aims  As an important link between plants and atmospheric environment, foliar organs have strong responses to 
stress. Understanding the adaptive mechanisms of plants to environments based on leaf traits is of great signifi-
cance for establishment of plant communities in saline-alkali land. 
Methods  Eleven tree species used for afforestation were studied under three soil conditions in the coastal saline-
alkali land of Shandong Province. The foliar anatomical traits were measured, and the responses of these traits to 
saline-alkali soil environment were determined to reveal the relationships between foliar functional traits and soil 
conditions. 
Important findings  (1) The leaves of the 11 tree species studied were thicker on the saline-alkali sites than on 
other sites, with 3–5 layers of well-developed palisade tissue closely arranged on the paraxial surface of the leaf 
mesophyll. The thickness ratio of palisade tissue to spongy tissue (PT/ST) was generally high but with large varia-
tions among the tree species. (2) The foliar anatomical traits differed among the three sites in different tree spe-
cies. (3) Both correlation analysis and redundancy analysis (RDA) showed that the foliar anatomical traits were 
closely related to soil conditions; PT/ST was highly significantly correlated with soil indexes, positively with soil 
pH and soil conductivity at 25 ℃, and negatively with soil nitrate nitrogen content. Leaf characteristics and vein 
characteristics could explain 84% of the variations in leaf functional characteristics with environments. Overall, 
the foliar anatomical traits were closely related to soil conditions in saline-alkali land. The analysis of foliar   
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anatomical traits could be used to study the adaptation of tree species to saline-alkali land, and as basis for tree 
species selection for vegetation restoration and community establishment. 
Key words  coastal saline-alkali land; foliar; vein; anatomical traits; palisade tissue; spongy tissue; soil physio-
chemical properties 

Chen X, Liu HK, Zhao CZ, Wang Q, Wang YP (2019). Responses of foliar anatomical traits to soil conditions in 11 tree species on 
coastal saline-alkali sites of Shandong, China. Chinese Journal of Plant Ecology, 43, 697–708. DOI: 10.17521/cjpe. 2019.0131 

植物器官功能性状与环境之间存在密切联系。

其中, 解剖性状由于具有稳定而保守的特性是植物

器官功能性状的重要指示特征, 能更好地体现出植

物对环境变化的响应(孟娜和魏胜华, 2018)。探究植

物器官解剖性状与环境胁迫之间的联系, 确定对逆

境具有强烈响应的功能性状, 从而建立“性状-环境”
之间的关系, 是盐碱地植被修复和群落构建的重要

方向。植物功能性状与土壤因子之间具有紧密而复

杂的联系(Maire et al., 2015)。多项研究表明植物的

细根在不同土壤环境中具有较强的可塑性, 土壤有

机碳以及氮含量可显著影响细根生物量、平均直径

和根长密度(苏樑等, 2018)。与根系相比, 植物的叶

片与土壤环境的关系研究较少。通常认为, 叶片是

植物连通大气的重要桥梁, 其结构特征对大气环境

的变化较为敏感, 光照、温度均对植物叶片形态、

解剖和生理生化特征有明显影响。如, 在弱光环境

下, 植物叶片表现出较低的光合速率(Nicotra et al., 
2008), 在形态特征上则呈现出叶面积增大、比叶质

量减小、叶柄增长等特点(Coble et al., 2017); 在低

温限制下, 叶片面积变小、厚度增大并具有较高的

比叶质量(Bjorkman et al., 2015)。但是, 目前也有少

量研究提供了土壤条件与叶片功能性状关联的证据, 
如土壤有机质以及全氮含量可影响叶面积、气孔密

度、叶组织面积、叶厚度等形态学性状(段媛媛等, 
2017); 植物的比叶面积与土壤pH显著负相关, 与
土壤全磷含量显著正相关(刘旻霞和马建祖, 2013)。
在梯度干旱胁迫下, 植物叶片气孔密度呈现先增大

再减小的趋势(Liu et al., 2018)。可见, 植物在不同

土壤环境中的生长策略可通过叶片特定的功能性状

体现出来(刘旻霞和马建祖, 2013)。对植物叶片性状

特征的研究, 可为揭示不同立地条件下植物的生态

适应机制提供科学依据。 
在盐碱环境中, 植物叶片的形态、解剖特征同

样会表现出相应的变化。研究表明, 盐碱地区的植

物叶片呈现面积缩小、叶片狭长的特点(赵可夫, 
2002), 这在一定程度上降低了植物的蒸腾速率; 而

在解剖结构上, 叶片也出现角质层、栅栏组织的厚

度显著增加等特征(姜伟等, 2017)。盐碱生境中叶片

形态和结构的变化是环境胁迫驱动植物适应性进化

的结果(Kröber et al., 2015), 同时也体现了植物对逆

境的适应能力。叶脉作为叶片的重要组成部分, 具
有支撑叶片、水分传递和光合产物汇集输送等作用

(Sack & Scoffoni, 2013; 徐婷等, 2017)。叶片主脉更

是水分在叶片中进行快速输送和分配的组织网络, 
次级叶脉则是叶肉连接维管系统的交易站(Sack et 
al., 2012)。在盐胁迫下, 植物次级叶脉机械组织变

得发达, 木质部面积增大, 木质部占维管束比例增

大, 且主脉机械组织加厚, 以应对盐胁迫带来的生

理干旱(姜伟等, 2017)。植物叶解剖结构在盐逆境

下的变化显著体现了植物对逆境适应的可塑性 , 
这为揭示植物对盐胁迫生境的适应性提供了依据。

但是, 目前对叶脉解剖结构与环境适应性的关系

的研究主要集中于沙漠、高原等特殊生态系统中

(Sack et al., 2012), 在研究对象上多针对农作物

(Caringella et al., 2015)、短命草本植物(李周等, 
2018), 而对树木叶脉对逆境胁迫的响应规律的研

究亟待开展。 
山东省盐碱地约占山东陆地总面积的3.78% 

(全国土壤普查办公室, 1998), 根据其成因和分布规

律, 可分为滨海盐碱地和内陆盐碱地两种类型。滨

海盐碱地主要集中分布在东营、滨州和潍坊等地。

自20世纪80年代开始, 山东省便开展滨海盐碱地的

综合治理工作, 在盐碱地水盐运动规律以及旱涝盐

碱地综合治理等方面取得一定进展 (董红云等 , 
2017)。如, 东营地区通过引进暗管排碱技术(于淑会

等, 2012), 利用水盐运动规律将地下含盐水排走, 
部分重度盐碱地区发展稻田养鱼土地利用模式以改

善土壤的理化性质(张凌云和赵庚星, 2006)。此外, 
黄河三角洲地区开展了一系列抑制土壤返盐的造林

技术研究, 通过构建耐盐碱植被以改善土壤结构

(丁晨曦等, 2013)。这些研究都为滨海盐碱地植被修

复提供了重要科技支撑。但是, 盐碱地植被修复与
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群落构建仍是盐碱地治理面临的重要课题, 其中对

植物适应盐碱地环境的功能性状等基础理论尚有待

深入认识。本研究以山东滨海盐碱地11个主要造林

树种为研究对象, 对比分析不同土壤条件下树种的

叶片解剖结构, 试图确定对盐碱环境具有强烈响应

的叶解剖性状, 阐明树种在叶解剖性状上对盐碱等

环境胁迫的响应规律, 以期对滨海盐碱地群落构建

的树种选择提供科学依据。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况 
本研究所选树种来自山东省潍坊市寿光国有机

械林场 , 地理位置为118.17°–119.72° E、35.70°– 
37.32° N。年平均气温12–14 ℃ , 极端最低气温

–20.9 ℃, 极端最高气温41.9 ℃, 日照时间2 558– 
2 668 h, 全年无霜期177–190天。研究区土壤为典型

盐碱土, 不同立地土壤含盐量差异性较大, 本研究

选择的11个树种来自盐渍化程度不同的3个立地(表
1)。不同立地环境中形成地表覆盖的草本植物的种

类存在差异, 立地1属于重度盐碱地, 主要草本植物

有猪毛菜 (Salsola collina) 、鹅绒藤 (Cynanchum 
chinense)、魁蒿(Artemisia princeps)等; 立地2属于中

度盐碱地 , 主要优势草本植物有地锦 (Partheno-
cissus tricuspidata)、稗草(Echinochloa crusgalli)、牛

筋草(Eleusine indica)、苣荬菜(Sonchus wightianus)、
狗尾草(Setaria viridis)等; 立地3属于轻度盐碱地, 

主要有铁苋菜(Acalypha australis)、马齿苋(Portu-
laca oleracea)、牛筋草、小藜(Chenopodium ficifolium)
等。2018年7月, 经踏查后选择不同立地上的同龄林

分 (林龄均为5年 ), 其中混交林有皂角 (Gleditsia 
sinensis)-臭椿(Ailanthus altissima)、白蜡(Fraxinus 
chinensis)-臭椿、槐(Sophora japonica)-臭椿, 混交方

式为行间混交, 造林密度1 600–1 800株·hm–2; 纯林

有欧美杨(Populus × euramericana ‘I-107’)、旱柳

(Salix matsudana)、三球悬铃木(Platanus orientalis)、
白榆(Ulmus pumila)、白蜡, 造林密度1 500–1 700
株·hm–2; 立地3涉及的树种主要是经济林, 造林密

度500株·hm–2。在各林分中设置3个20 m × 20 m的样

地进行林分调查。土壤和树种叶片样品采集均在样

地内进行。 
1.2  研究方法 
1.2.1  土壤样品的采集 

首先, 依据树高、胸径、冠幅等指标的林分调

查结果, 在每块标准地内各选取3株平均木, 在距树

干基部0.5 m的圆弧上等距离设置5个取样点。在每

个取样点去除地表草本植被及其根系后用铁铲挖取

土壤, 轻轻抖落大块不含根系的土壤, 混合后按四

分法取一部分土壤样品装入自封袋内, 视为树种所

在林地土壤样品。将采集的土样带回室内, 仔细除

去其中可见植物残体及土壤动物, 风干保存。 
1.2.2  叶片采集 

本研究选择的树种均为落叶乔木, 叶片采集在 

 
表1  山东滨海盐碱地不同立地条件下的11个造林树种 
Table 1  The 11 tree species for afforestation of different sites on the coastal saline-alkali land of Shandong Province 

立地 
 site 

树种 
Species 

代码 
Abbreviation

科 
Family 

落叶/常绿 
Deciduous/Evergreen 

生活型 
Life form 

叶型 Simple/ 
Compound leaf 

白榆 Ulmus pumila ULPU 榆科 Ulmaceae D A S 立地1: 重度盐碱 
Site 1: Severe saline 
alkali 白蜡2 Fraxinus chinensis 2 FRCH2 木犀科 Oleaceae D A C 

皂角 Gleditsia sinensis GLSI 豆科 Leguminosae D A C 

臭椿 Ailanthus altissima AIAL 苦木科 Simaroubaceae D A C 

白蜡1 Fraxinus chinensis 1 FRCH1 木犀科 Oleaceae D A C 

槐 Sophora japonica SOJA 蝶形花科 Papilionaceae D A C 

欧美杨I-107 Populus × eurameri-
cana ‘I-107’ 

POEU 杨柳科 Salicaceae D A S 

旱柳 Salix matsudana SAMA 杨柳科 Salicaceae D A S 

立地2: 中度盐碱 
Site 2: Moderate saline 
alkali 
 

三球悬铃木 Platanus orientalis PLOR 悬铃木科 Platanaceae D A S 

枣树 Ziziphus jujuba ZIJU 鼠李科 Rhamnaceae D A S 

桃树 Amygdalus persica AMPE 蔷薇科 Rosaceae D A S 

立地3: 轻度盐碱 
Site 3: Mild saline 
alkali 
 白梨 Pyrus bretschneideri PYBR 蔷薇科 Rosaceae D A S 

A, 乔木; D, 落叶型。S, 单叶; C, 复叶。 
A, arbor; D, deciduous. S, simple leaf; C, compound leaf. 

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology
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生长季8月份进行。在样地内每树种选取3株平均木, 
在树冠中部采集生长良好、无损且无病虫的10–15
个成熟叶片。本研究中的11个树种包含单叶7种, 复
叶4种, 用于叶片和叶脉解剖的样品考虑到单叶和

复叶的差异, 采集部位也有所不同(图1)。单叶沿主

脉在上、中、下3个不同位置采集叶脉样品, 同时在

平行位置采集3个叶片样品(图1A); 复叶主要在侧

生小叶上采集, 取样部位位于小叶中部(图1B)。采

集时, 在叶片上使用单面刀片现场切取3片0.5 cm × 
0.5 cm的保留主脉的叶脉小片以及主脉附近的叶切

片。样本采样结束后使用装有FAA固定液的试管现

场固定, 低温保存。 
1.2.3  土壤理化性质测定 

土壤pH值采用电位法(章家恩, 2007)测定。本研

究利用土壤浸提液25 ℃下的电导率值表示土壤的 
 

 
 

图1  不同类型叶片上样品采集部位示意图。A, 单叶。B, 
复叶。 
Fig. 1  Schematic diagram for vein sampling of different leaf 
types. A, Simple leaf. B, Compound leaf. 

水溶性盐含量(鲍士旦, 2000), 电导率测定采用电导

率仪(雷磁PHS-3E, 上海仪电科学仪器股份有限公

司, 上海)。土壤铵态氮以及硝态氮含量均采用连续

流动注射分析仪(Proxima, AMSAlliance, Paris)测定

(章家恩, 2007)。土壤速效磷含量测定采用碳酸氢钠

浸提钼锑抗比色法(章家恩, 2007), 在紫外分光光度

计(TU1900, 普析通用仪器有限责任公司 , 北京)  
上以波长660 nm光和光径l cm的比色杯进行比色 
测定。 
1.2.4  叶片和叶脉横剖面特征参数测定 

对采集的叶脉及叶片样本采用番红固绿染色, 
制成石蜡切片。叶片解剖性状测定利用Nikon 
Eclipse E200生物显微镜观察, 利用Scope image 9.0
图像系统进行拍照。本研究中11个树种均为异面型

叶, 该类型叶片在解剖结构上具有明显的栅栏组织

和海绵组织区分。因此, 对叶剖面特征的测量包含

叶厚度、上表皮厚度、下表皮厚度、栅栏组织以及

海绵组织厚度(图2A), 计算获得栅栏组织与海绵组

织比值。对主脉测量中脉直径、木质部厚度、韧皮

部厚度(图2B), 计算木质部与韧皮部厚度比值。每

样品随机选择10个视野进行测量。 
1.2.5  数据分析 

叶解剖特征以及土壤理化性质数据利用SPSS 
17.0计算平均值及通过单因素方差分析方法分析不

同树种和不同立地条件的差异显著性, 利用Canoco 
5.0进行冗余分析。所有数据在进行相关性分析以及

冗余分析之前均已通过标准化使其符合正态分布。 

 

 
 

图2  盐碱地树种叶横切解剖结构照片(臭椿)。A, 叶片横切面结构。B, 叶脉横切面结构。Ca, 形成层; LE, 下表皮; MVD, 中
脉直径; Ph, 韧皮部; PT, 栅栏组织; ST, 海绵组织; UE, 上表皮; X, 木质部。 
Fig. 2  Cross-section schematic photos of the anatomical structure of leaves on the saline-alkali land (Ailanthus altissima). A, Ana-
tomical structure of leaves. B, Anatomical structure of veins. Ca, cambium; LE, lower epidermis; MVD, main vascular diameter; Ph, 
phloem; PT, palisade tissue; ST, sponge tissue; UE, upper epidermis; X, xylem.  
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2  结果和分析 

2.1  不同立地条件下的土壤理化性质 
从表2可以看出, 树种所在林地的土壤pH值在

7.9–8.6之间, 其中白榆所在林地土壤pH值最高, 达
到了8.53, 而白梨所在林地土壤pH值最低。大部分

树种所在林地的土壤电导率在400–500 μs·cm–1之间, 
而白榆和白蜡2所在林地土壤电导率分别达到了

1 079.21 μs·cm–1以及891.56 μs·cm–1, 这在一定程度

上指示了两树种所在林地土壤可溶性盐含量较高。

槐所在的林地土壤含盐量最低 , 其电导率仅为

413.74 μs·cm–1。此外, 土壤速效养分含量在不同树

种的林地之间差异较大, 白梨、枣以及桃所在林地

的土壤大部分速效养分相对较高。这在一定程度上

指示了3个经济林树种所在林地土壤条件较为良好。

但是, 土壤硝态氮含量在不同林地间差异较大, 其
中白蜡2所在林地的硝态氮含量最低 , 仅为12.31 
mg·kg–1。所有林地的速效磷含量普遍偏低, 三球悬

铃木的林地土壤速效磷含量仅为0.997 mg·kg–1。 
对11个树种所在林地基于土壤理化性质指标进

行聚类分析, 结果如图3所示。白榆以及白蜡2林地

归于一类(立地1), 该类型土壤养分在所有林地中最

低, 且盐渍化最严重; 三球悬铃木、旱柳、臭椿、

皂角、槐以及白蜡1所在的林地归为立地2, 该类型

土壤养分含量适中, 属于中度盐碱立地; 白梨、枣

和桃所在的林地土壤养分较为充足, 土壤盐渍化程

度最轻, 属于轻度盐碱立地(立地3)。该聚类结果与

树种采样地点的林地实际情况一致, 进一步支持了

本研究林地选择的合理性, 也反映出盐碱地造林树

种选择与立地土壤条件的密切联系。 
2.2  不同树种叶片及叶脉解剖学特性 

对各树种叶解剖特征参数统计发现, 白梨的叶

片在所有树种中最厚(419.18 μm), 三球悬铃木的叶

厚度最小。同时, 从表3可以看出, 白蜡在盐渍化程

度较轻的林地中(立地2, 白蜡1)叶片下表皮厚度为

18.74 μm, 而在盐碱较重的林地中(立地1, 白蜡2)下
表皮厚度显著减小(13.9 μm), 两立地的白蜡在栅栏

组织与海绵组织厚度比值上也有显著差异 (p < 
0.05)。此外, 白梨的海绵组织厚度同上表皮厚度亦

在所有树种中最大, 而三球悬铃木的栅栏组织厚

度、海绵组织厚度以及栅栏组织与海绵组织厚度比

值均在所有树种中最小。 
11个树种叶脉解剖性状之间也具有显著差异 

(p < 0.05)。对主脉直径、木质部厚度、韧皮部厚度

等参数的统计分析(表3)发现, 三球悬铃木的主脉直

径(1 245.92 μm)、木质部厚度(550.68 μm)以及韧皮

部厚度(229.12 μm)均最大; 白蜡1的主脉直径最小, 
为289.14 μm, 皂角的主脉木质部厚度(96.54 μm)以
及韧皮部厚度(43.28 μm)均最小, 不同树种的主脉

木质部厚度与韧皮部厚度的比值具有显著差异, 主 

 
表2  山东滨海盐碱地11个树种所在林地土壤理化性质(平均值±标准误差) 
Table 2  Physiochemical properties of the forest sites for the 11 tree species on the coastal saline-alkali land of Shandong Province (mean ± SE) 

立地 
Site 

树种 
Tree species 

pH 电导率 
Electrical  

conductivity (μs·cm–1)

铵态氮含量 
Ammonium nitrogen 

content (mg·kg–1) 

硝态氮含量 
Nitrate nitrogen con-

tent (mg·kg–1) 

速效磷含量 
Available phosphorus 

content (mg·kg–1) 

ULPU 8.530 ± 0.024a 1 079.213 ± 5.468a 16.445 ± 0.563b 15.121 ± 2.274d 2.821 ± 0.588d 立地1: 重度盐碱 
Site 1: Severe saline-alkali 

FRCH2 8.416 ± 0.008ab 891.560 ± 1.240b 14.312 ± 2.176b 12.314 ± 2.300d 3.080 ± 0.903d 

GLSI 8.318 ± 0.018b 462.107 ± 2.981ef 16.019 ± 0.958b 20.833 ± 4.088cd 1.055 ± 0.408d 

AIAL 8.262 ± 0.024bc 467.480 ± 21.513ef 17.102 ± 0.585ab 26.875 ± 1.522abcd 1.392 ± 0.323d 

立地2: 中度盐碱 
Site 2: Moderate saline-alkali 
 
 FRCH1 8.384 ± 0.029ab 426.147 ± 5.373fg 8.277 ± 0.053c 18.472 ± 3.017d 1.160 ± 0.352d 

 SOJA 8.339 ± 0.064b 413.747 ± 4.195g 19.815 ± 2.244ab 18.142 ± 1.287d 1.787 ± 0.310d 

 POEU 8.119 ± 0.035cd 447.640 ± 11.251efg 16.652 ± 1.018b 17.927 ± 4.372d 1.946 ± 0.360d 

 SAMA 8.028 ± 0.133d 476.987 ± 32.966de 19.002 ± 1.703ab 25.899 ± 12.187bcd 1.414 ± 0.205d 

 PLOR 8.123 ± 0.073cd 439.787 ± 16.580efg 17.741 ± 0.522ab 27.589 ± 5.318abcd 0.997 ± 0.249d 

ZIJU 8.018 ± 0.086d 511.293 ± 4.195cd 16.886 ± 2.191ab 38.628 ± 2.160ab 33.517 ± 2.265b 

AMPE 8.020 ± 0.018d 534.440 ± 1.432c 6.704 ± 1.078c 41.849 ± 3.668a 13.716 ± 0.301c 

立地3: 轻度盐碱 
Site 3: Mild saline-alkali 

PYBR 7.998 ± 0.071d 460.453 ± 2.981ef 22.404 ± 3.787ab 35.951 ± 4.004abc 38.846 ± 2.215a 

同一列中不同小写字母表示不同树种之间相同性状差异显著(p < 0.05)。树种代码同表1。 
Different lowercase letters within the same column indicate significant differences among species (p < 0.05). See Table 1 for species abbreviation. 
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图3  基于土壤理化性质的山东滨海盐碱立地聚类分析。 
Fig. 3  Cluster analysis of tree species based on soil physiochemical properties on the coastal saline-alkali land of Shandong Prov-
ince. 

 
要分布在1.93–3.96之间。 
2.3  不同立地条件下树种叶解剖性状的分异 

基于立地土壤特征的聚类结果, 对不同立地中

的树种叶解剖性状进一步比较发现, 叶解剖性状在

不同盐碱环境之间存在显著差异(表4)。其中, 立地1 
(重度盐碱)树种叶片厚度最大, 栅栏组织厚度与海

绵组织厚度的比值较其他立地的树种也较大。而立

地2 (中度盐碱)树种的平均叶厚度最小, 仅为268.11 
μm; 在立地3 (轻度盐碱)环境中, 树木叶片的栅栏

组织厚度与海绵组织厚度的比值最小。不同树种的

上下表皮厚度在不同盐碱环境下具有一定的差异性, 
但未达到显著水平。 

不同盐碱环境中树种的叶脉解剖性状也存在较

为显著的差异, 叶脉各指标随着盐碱程度加深呈减

小趋势。立地3 (轻度盐碱)的树种各项叶脉解剖结构

指标均最大, 中脉平均直径达到735.45 μm, 而立地2 
(中度盐碱)树种的中脉直径最小, 仅为566.97 μm; 
立地1 (重度盐碱)树种叶片木质部厚度、韧皮部厚度

以及木质部与韧皮部比值均最小。不同盐碱环境的

树种木质部厚度与韧皮部厚度比值差异性不大, 范
围在2.74–2.94之间。 
2.4  叶解剖性状与土壤理化性质的相关分析和冗

余分析 
对测得的叶解剖数据剔除树种之间差异性较小

的指标(如叶表皮厚度)以及具有高度协同变化的指

标, 如韧皮部厚度与木质部具有高度协同变化(R2 = 
0.893, p < 0.01), 故剔除其中一个指标, 最终比较中

脉直径等6个指标与土壤理化性质之间的相关关系

(表5)。从表中可以看出, 栅栏组织厚度与海绵组织

厚度的比值与土壤理化性质之间具有显著相关性。

其中, 栅栏组织厚度/海绵组织厚度与硝态氮含量

显著负相关(r = –0.592, p < 0.05), 随着盐渍土壤中

硝态氮含量的升高, 树种叶片栅栏组织厚度与海绵

组织厚度比值呈现下降的趋势, 而栅栏组织厚度/
海绵组织厚度与土壤pH值以及土壤电导率显著正

相关(r = 0.667, p < 0.05; r = 0.782, p < 0.01)。土壤的

养分含量与叶主脉直径、木质部厚度也具有一定的

正相关趋势, 但未达显著水平。 
冗余分析也表明土壤理化性质与树种叶解剖结

构存在密切关系(图4)。前两个轴的特征值分别为

0.646和0.192, 其解释率为83.8%。其中, 土壤速效

养分与轴一均呈正相关关系, 而叶剖面特征指标与

轴二呈显著负相关关系, 主脉直径以及主脉木质部

直径与轴二显著正相关。桃、枣、白梨3个树种与土

壤养分含量关系最为密切, 白蜡2的叶肉栅栏组织

厚度/海绵组织厚度在所有树种中最大, 对盐渍环

境表现出较强的响应。 

3  讨论 

3.1  树种叶解剖性状对盐碱环境的响应 
叶片是植物光合作用和蒸腾作用发生的关键器

官, 其形态和结构特征体现出环境因子对植物的影

响或植物体对环境的适应能力。叶片的解剖结构被

认为是动态变化的自组织系统, 通过可塑性维持植

物在环境中的生长并提高植物体对不同逆境的抵抗

力和恢复力(钟悦鸣等, 2017; Dörken & Lepetit,  
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表5  山东滨海盐碱地林地土壤理化性质与叶解剖性状相关性 
Table 5  Correlations between physiochemical properties of forest sites and foliar anatomical characteristics on the coastal saline-alkali land of Shandong 
Province  

相关性 
Correlation 

中脉直径 
MV diameter 

木质部厚度 
X thickness 

叶厚度 
Leaf thickness 

栅栏组织厚度 
PT thickness 

海绵组织厚度 
ST thickness 

栅栏/海绵组织 
PT/ST 

土壤pH Soil pH –0.355 –0.446 0.052 0.154 –0.288 0.667* 

土壤电导率 
Soil EC25℃ –0.002 –0.166 0.330 0.362 –0.114 0.782** 

铵态氮含量 NH4-N content 0.531 0.597* 0.318 0.157 0.427 –0.282 

硝态氮含量 NO3-N content 0.357 0.428 –0.094 –0.195 0.202 –0.592* 

速效磷含量 AP content 0.373 0.462 0.469 0.297 0.561 –0.226 

*表示在0.05水平(双侧)上显著相关; **表示在0.01水平(双侧)上显著相关。 
MV, main vascular; PT, palisade tissue; ST, sponge tissue; X, xylem. Correlations were significant at: *, p = 0.05; **, p = 0.01.  
 

 
 

图4  叶解剖性状与土壤理化性质相关性的冗余分析

(RDA)。箭头表示树种叶片解剖性状及土壤理化性质, 实心

三角形表示本研究中涉及的11个树种。AP, 土壤速效磷含量; 
EC, 土壤电导率 (25 ℃); LT, 叶厚度 ; MVD, 中脉直径 ; 
NH4-N, 土壤铵态氮含量; NO3-N, 土壤硝态氮含量; pH, 土
壤pH值; PT/ST, 栅栏组织厚度/海绵组织厚度; PTT, 栅栏组

织厚度; STT, 海绵组织厚度; UET, 上表皮厚度; XT, 木质部

厚度。树种缩写同表1。 
Fig. 4  Redundancy analysis (RDA) based on foliar anatomi-
cal characteristics and soil physiochemical properties correla-
tion. Arrows indicate the foliar anatomical characteristics of 
tree species and soil physiochemical properties of sites, and the 
solid triangles designate the 11 tree species. AP, soil available 
phosphorus content; EC, soil electrical conductivity (25 ℃); LT, 
leaf thickness; MVD, main vascular diameter; NH4-N, soil am-
monium nitrogen content; NO3-N, soil nitrate nitrogen content; 
pH, soil pH; PT/ST, palisade tissue/sponge tissue; PTT, palisade 
tissue thickness; STT, sponge tissue thickness; UET, upper epi-
dermis thickness; XT, xylem diameter. See table 1 for species 
abbreviation. 
 
 

2018)。在本研究中, 不同盐碱程度立地中树种叶解

剖性状存在显著差异, 如重度盐碱地(立地1)中的树

种栅栏组织与海绵组织厚度比值明显高于其他立地

的树种, 这种差异表现出树种叶片在形态结构上对

盐碱环境的一致响应。通常情况下, 栅栏组织与海

绵组织的分化程度反映了环境中的水分供应状态

(李芳兰和包维楷, 2005), 植物发达的栅栏组织能够

应对盐碱环境下的生理干旱从而满足植物的水分需

求, 而海绵组织对盐碱环境的响应较弱。因此, 植物

叶片栅栏组织与海绵组织厚度比值随着土壤盐碱程

度加深呈上升趋势, 这种趋势表现出了植物对盐碱

胁迫的响应与适应(Peng et al., 2019)。许多研究表明,
在不同逆境中植物叶片能够通过改变自身的解剖结

构以增强适应能力。姜伟等(2017)通过控制变量实

验探究了盐胁迫下辣椒(Capsicum annuum)幼苗的

解剖结构变异, 发现在低浓度盐胁迫下, 辣椒叶片

增厚、栅栏组织增厚并紧密排列; 在高浓度盐胁迫

下, 叶片变薄、栅栏组织间隙增大、叶绿体无序分

布于叶肉中; 而叶脉在高浓度盐胁迫下则呈现出维

管束面积增大、机械组织增厚的特征。胡杨(Populus 
euphratica)叶解剖结构在不同生境中也呈现显著差

异, 相比于生境较为适宜的绿洲河岸林, 荒漠湿地

中的胡杨叶片结构具有更高的变异系数和可塑性指

数以适应高温、干旱、高盐的生境(钟悦鸣等, 2017)。
本研究中, 重度和中度盐碱立地的白蜡叶解剖结构

的显著差异同样表明树种叶片形态结构的高度可塑

性。植物叶结构上的这种表型可塑性, 是它们广泛

分布于不同生境并能够维持生理功能的解剖学基础, 
使植物具有更宽的生态幅, 从而成为生态位理论中

的广布种(孙会婷等, 2016)。叶解剖结构的变化是植

物应对环境过滤的结果, 通过叶解剖结构可以探索

植物对环境的适应能力。 
除叶片解剖性状可塑性能够提高其在盐碱环境

的适应能力以外, 本研究中还发现白榆、旱柳、皂

角等的叶肉栅栏组织中存在晶细胞分布(附录I), 这
一特征也是盐碱环境中植物的一种典型适应性。研

究发现, 这些堆积的晶细胞具有维持植物内部离子

平衡, 降低盐胁迫危害的功能(朱广龙等, 2014)。除

含晶细胞外, 栅栏组织本身也具有泌盐作用(董占
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元等, 2000), 所以在盐碱环境中的许多植物均具有

发达的栅栏组织, 但是在过高的盐碱胁迫下, 植物

的栅栏组织等结构会发生紊乱甚至解体的现象。本

研究发现, 植物的上表皮厚度在大多数树种中均较

厚且栅栏组织发达, 这些发现与许多研究者的观察

结果(Paz et al., 2014; 任媛媛等, 2018)一致。在主脉

的解剖结构中, 大部分树种主脉直径较大, 机械组

织较为发达, 这种结构能够增强植物的水分运输和

储存的能力, 避免盐胁迫造成的生理干旱。同时, 对
白榆、皂角的主脉解剖结构发现, 二者主脉中机械

组织并不发达(附录II), 这种变异可能由于树木生

长于滨海环境中, 空气湿度较大, 并没有表现出一

般旱生植物所具有的结构特征(辛华等, 1998)。此外, 
旱柳、白蜡2、白榆、三球悬铃木叶片栅栏组织内部

出现发达的贮水组织(附录I), 这些贮水组织能够贮

藏水分, 解决树木自身因为生理干旱而造成的水分

紧缺现象; 同时, 贮水组织的存在也分担了主脉维

管柱木质部韧皮部的功能负担, 植物的同化组织可

以从贮水组织中吸收水分进行光合作用, 而光合产

物亦可以通过贮水细胞送至植物的其他组织中

(Flowers & Colmer, 2008; Hanumantha et al., 2016)。
以上研究表明, 植物的叶解剖性状具有良好的表型

可塑性以适应不同的逆境胁迫, 而盐碱环境中的叶

片结构中具有在其他逆境中没有或者罕见的响应结

构, 如晶细胞, 这种结构能够增强植物对盐碱环境

的适应能力。 
3.2  植物叶功能性状与土壤理化性质的相关性 

在植物功能性状中, 叶片作为植物体与大气接

触的功能界面, 其特征能够直观体现出植物对环境

的适应对策(Wright et al., 2005)。土壤条件对植物生

长发育有着深刻的影响(Teste et al., 2017), 其中土

壤养分是主要的土壤因子, 也是影响植物功能性状

的主导者(李丹等, 2016)。研究表明, 土壤肥力状况

更能决定植物叶片性状, 而气候条件则更多地决定

植物的生活型(Ordoñez et al., 2009)。本研究中11个
树种的叶解剖结构均与土壤养分之间存在一定关联, 
如叶片栅栏组织与海绵组织厚度比值与土壤硝态氮

含量显著负相关(p < 0.05)。氮作为植物体形态构建

所需大量元素之一(Högberg et al., 2017), 是北方陆

地生态系统中影响植物生长发育的主要限制性元素, 
被用于物种生长发育的多个生物过程(闫国永等, 
2016)。叶片的栅栏组织内含有较多的叶绿体, 是植

物进行光合作用的重要场所, 研究表明在氮缺乏的

环境下, 为维持植物正常生长, 栅栏组织厚度呈现

增加趋势(刘继坤等, 2018); 海绵组织内叶绿体较少, 
对氮响应较弱, 故栅栏组织与海绵组织厚度比值与

土壤硝态氮含量显著负相关。有研究者探究不同生

境下胡杨的叶片解剖性状与土壤因子之间的相关性, 
发现土壤中的氮在不同生境中均对叶片构成以及生

命活动产生重要影响(钟悦鸣等, 2017), 本研究结果

支持这一结论。叶片的化学计量特征也较好体现了

叶片功能性状与土壤理化性质之间的密切相关性。

有研究表明, 土壤与植物的叶片化学计量特征之间

具有紧密的联系, 其中土壤养分与植物叶片的氮磷

比显著相关(Fan et al., 2015)。在盐碱环境中, 叶片

功能性状对盐碱土壤具有显著响应, 有研究表明在

高pH值的盐碱土中, 植物的叶片中累积大量的Na+ 
(郭瑞等, 2018)。而在其他生境中, 土壤与植物之间

关系同样密切, 如在热带雨林老龄林中, 对植物功

能性状变异起主要作用的是土壤有机质含量以及总

磷含量(卜文圣等, 2013)。在不同退化阶段的草原生

态系统中, 土壤养分与植物功能性状之间的关系较

为复杂, 在轻度退化的羊草(Leymus chinensis)-针茅

(Stipa capillata)群落中, 土壤速效氮含量与叶片木

质素含量和叶片碳氮比均显著负相关, 而在退化较

为严重的羊草-糙隐子草(Cleistogenes squarrosa)群
落中, 上述3种植物功能性状则表现为均与全磷含

量显著正相关(李丹等, 2016)。Jager等(2015)的研究

表明, 土壤养分与比叶面积、叶片氮磷含量正相关, 
与叶片厚度、叶干物质含量负相关。但是, 在不同

的土壤养分环境中, 植物功能性状与土壤因子的关

系会有变化, 如有研究者发现在土壤养分较低的环

境中 , 土壤氮 含量与比 叶面积显 著负相 关

(García-Palacios et al., 2013)。尽管这一结果与Jager
等(2015)的研究结果相反，但至少表明, 植物功能性

状与土壤因子之间的关系非常复杂, 植物更可能通

过不同的性状组合以适应外界环境变化, 性状组合

的权衡可能是土壤养分作用于植物群落构建的重要

机制之一(Schellberg & Pontes, 2012)。 
对于植物叶片功能性状与土壤因子之间的这种

相关性, 有学者提出假说认为, 植物各器官功能性

状之间的关系是一维的, 外界环境的选择压力和生

物物理限制共同导致了植物功能性状聚集在从“快”
到“慢”的策略轴上(Reich, 2014)。该假说与“叶经济
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谱”概念相同, 即植物的功能性状将依照权衡关系

有规律地排列形成功能组合。按照该假说, 植物叶

片功能性状与土壤因子(土壤养分、土壤物理性质)
有可能因为一维的权衡策略而产生紧密的联系。盐

碱地植被修复与群落构建则应考虑植被在盐碱环境

中的这种性状组合的权衡策略, 最终筛选出与土壤

因子有紧密联系的可塑性较高的功能性状用于指导

盐碱地植物群落构建。比如, 本研究中栅栏组织与

海绵组织厚度比值与土壤pH以及土壤含盐量显著

正相关, 说明这一指标能够反映出植物对盐碱环境

响应的形态可塑性, 因此可作为盐碱地造林树种选

择的形态指标特征。当然, 基于功能性状的植物群

落构建技术仍有许多问题有待在未来解决, 这有望

成为植物功能性状研究的理论和成果应用于实践的

重要突破口。 

4  结论 

本研究基于山东滨海盐碱地11个树种所在林地

的土壤理化性质分析及叶解剖性状比较, 发现11个
树种所在林地的土壤条件与树种特性存在较强的耦

合性, 故在盐碱地树种选择中应当考虑到树种这些

具有良好可塑性的解剖指标。同时, 本研究发现在

盐碱环境中树种叶片栅栏组织与海绵组织厚度比值

普遍较高但差异较大, 可指示叶解剖特征在树种间

的差异性; 且不同树种的叶解剖结构在立地环境间

具有显著差异, 叶片栅栏组织厚度与海绵组织厚度

的比值可指示不同立地之间的差异。在树种形态结

构变异过程中栅栏组织与海绵组织厚度比值将对盐

渍环境表现出较强的响应。因此认为, 叶片栅栏组

织厚度与海绵组织厚度的比值可作为滨海盐碱地造

林树种选择的功能性状依据, 这对于指导滨海盐碱

地植被修复和群落构建具有一定的参考价值。 
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附录I  山东滨海盐碱地11个树种叶片解剖特征 
Supplement I  Foliar anatomical traits of the 11 tree species on coastal saline-alkali sites of Shandong 
http://www.plant-ecology.com/fileup/1005-264X/PDF/cjpe.2019.0131-S1.pdf 
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Supplement II  Vein anatomical traits of the 11 tree species on coastal saline-alkali sites of Shandong 
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