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赖草幼苗根系表型可塑性对盐胁迫的适应性响应
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摘要：为指导盐渍化草地修复中土壤特性改良、播种时期确定及幼苗保育等实践，本研究以盐渍化草地生态系统先

锋物种赖草（Leymus secalinus）为研究对象，采用 NaCl 与 Na2SO4按 1∶2 比例配制的低、中、高盐度溶液进行盆栽模

拟试验，探究了盐胁迫及其与苗龄的交互作用对幼苗根系表型可塑性的影响。结果表明：盐胁迫使根系分布浅层

化，苗龄是根系生物量垂直分配的主导因子（P<0. 001），盐分主效应及交互作用仅在特定条件下显著。盐浓度和

苗龄对根长、根表面积和根体积均存在显著独立与交互抑制效应（P<0. 01），其中根体积的交互效应最强（F=
36. 878），显示盐害随幼苗生长呈非线性增强。根尖数随盐度增加而减少，高龄苗更敏感；根角度在二、三叶期受盐

抑制显著。根系分形维数呈低盐升高、中高盐降低的非线性响应（P<0. 05）。本研究揭示了盐胁迫下赖草幼苗的

阶段性适应策略，为提升赖草在盐碱地生态修复中的应用潜力提供依据。
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Abstract：The restoration of saline grasslands relies on effective soil amelioration， precise seeding timing， and 
successful seedling establishment.  In this study， the pioneer grass species Leymus secalinus was used as test 
material， and low， medium， and high salinity levels of salt stress were set up using a 1∶2 ratio of NaCl and 
Na2SO4.  The effects of salt stress and its interaction with seedling age on root system phenotypic plasticity were 
investigated.  Our results showed that salt stress made roots grow shallower.  Seedling age was the main factor 
controlling root biomass distribution （P<0. 001）.  Salt alone and its interaction with age were only significant in 
some cases.  Salt and age both reduced root length， surface area， and volume （P<0. 01）.  Their interaction had 
the strongest effect on root volume （F=36. 878）.  Salt damage increased nonlinearly as the seedling grew.  
Root tip number decreased with higher salt.  Older seedlings were more sensitive to salt.  Root angle signifi⁃
cantly reduced at the two- and three-leaf stages.  Also， root fractal dimension showed a nonlinear response， and 
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increased under low salt but decreased under medium and high salt （P<0. 05）.  This study revealed the phased 
adaptation strategies of Leymus secalinus seedlings under salt stress， providing a basis for enhancing the applica⁃
tion potential of Leymus secalinus in ecological restoration of saline grasslands.
Key words：Leymus secalinus；Salt stress；Seedling age；Root system；Phenotypic plasticity

土壤盐渍化是影响全球草地生态系统健康的

关键因素［1］，尤其在干旱和半干旱区，土壤盐分累积

导致草地退化、植被覆盖度下降，严重威胁生态安

全［2-4］。赖草（Leymus secalinus）作为我国北方盐碱

地生态修复的先锋草种［5-6］，其幼苗定植成功与否直

接决定草地系统恢复效能［7-9］。因此，深入探究赖草

幼苗在盐胁迫环境下根系表型可塑性响应，对于揭

示其耐盐适应策略、提升盐碱地植被重建效率具有

重要的理论与实践意义。

根系作为植物感知土壤环境胁迫的首要器官，

其空间分布和形态特征的可塑性是植物应对盐胁

迫的重要生存策略 ，对逆境适应起到决定性作

用［10-12］。研究表明，盐胁迫对植物根系的影响始于

萌发初期并持续至不同发育阶段：其在抑制胚根伸

长的同时［13-15］，会在幼苗期系统性地改变根系的生

长方向、拓扑结构及分布范围，使其展现出表型可

塑性［12，16］，这是植株规避盐害、维持生存的关键适应

性策略。大量研究证实，不同植物或基因型会采取

不同的根系策略以应对盐胁迫。例如，柽柳（Tama⁃
rix chinensis）通过增加深层根系分配、增大根冠比

以寻求低盐水源［17］；小麦（Triticum aestivum）通过

增加侧根密度和长度以扩大吸收范围［18］；四翅滨藜

（Atriplex canescens）表 现 出 根 系 生 长 的 整 体 抑

制［19］；而羊草（Leymus chinensis）表现为增加根系的

总长度和表面积以扩大吸收范围，同时减小根系直

径和体积以降低根系中盐积累［20］。这些可塑性变

化是植物综合成本与收益后形成的适应性对策。

当前，“一体化保护修复”强调多要素协同治

理，而盐渍化草地修复需重点关注“草 -土”互作机

制，一方面，根系表型可塑性是植物适应盐渍环境

的关键［10，21］；另一方面，盐分时空异质性要求修复技

术匹配植物生育阶段动态需求［22-25］。然而，近年来，

多数相关研究主要聚焦于牧草、草坪草早期建立阶

段对盐胁迫的生理动态响应规律［26-28］。相比之下，

针对生态草的研究仍较为匮乏，尤其赖草幼苗根系

表型可塑性对盐胁迫的响应策略尚不明确，这极大

地限制了我们充分挖掘赖草在盐渍化草地修复实

践中的应用潜力。

本研究以赖草幼苗为研究对象，通过设置不同

盐浓度梯度（对照 CK、低盐 S1、中盐 S2、高盐 S3）及

苗龄阶段（二叶期、三叶期、四叶期），系统探究根系

生物量分布、形态特征（根长、表面积、体积）及构型

参数（根尖数、根角度、分形维数）对盐胁迫的动态

响应，明确不同苗龄阶段赖草根系表型可塑性对盐

浓度梯度的动态响应规律，并揭示盐胁迫下根系构

型时序性重塑的特征及其生态适应意义，为提高盐

渍化草地修复中赖草幼苗定植成功率提供依据。

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

赖草种子于 2022 年 8 月采自新疆塔城地区裕

民县盐化草甸（46°07′00″ N，82°48′22″ E），经风干

去杂后于室温干燥条件下保存。2023 年 4 月 13 日

采用标准穴播法在奇台试验基地（44°01'06″N，89°
34'24″E）进行播种，行距 50 cm×株距 30 cm，每穴

播种 10 粒。幼苗出土后持续监测生长状态，于 2023
年 5 月 12 日（即播种后第 30 天），对大田幼苗进行系

统性筛选并完成移栽。

1. 2　试验设计

本试验采用双因素随机区组设计，设 3 个苗龄

（分别为二叶期、三叶期、四叶期），基于田间自然发

育差异同步获取二叶期、三叶期及四叶期植株，多

苗龄同步筛选标准如下：

二叶期：第 2 片真叶完全展开，第 3 片真叶未突

破叶鞘；

三叶期：第 3 片真叶展开度≥80%，第 4 片真叶

叶尖可见；

四叶期：第 4 片真叶长度达成熟叶 2/3 以上，第

5 片真叶处于卷筒期。

针对单穴内 10 株幼苗的竞争差异，从相邻穴中

分别选取符合目标叶龄的个体，混合后重新分组，

以消除单穴内微环境的干扰。使用便携式光合仪

（LI-6800）测定目标叶龄个体的净光合速率，仅保留

各苗龄组内变异系数<15% 的个体；通过 LA-S 植

物根系分析仪（杭州万深检测科技有限公司）剔除

单株总根长超出组均值±15% 的个体。
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1. 3　移栽和培养条件

移栽采用直径 17 cm×高度 15 cm 的聚乙烯盆，

基质为菜园土，有机质含量为 17. 055 g·kg-1，全氮

含量为 0. 655 g·kg-1，速效氮含量为 71. 4 g·kg-1，全

磷含量为 1. 398 g·kg-1，速效磷含量为 35. 3 g·kg-1，全

钾含量为 12. 658 g·kg-1，速效钾含量为 477 g·kg-1。

每盆装填均质化基质 3. 5 kg，按苗龄梯度选择整齐

度≥90% 的幼苗，每盆定植 3 株同苗龄植株。移栽

后前 3 天置于遮光率 70% 的荫棚缓苗，随后转入全

光照栽培区。采用定量灌溉系统维持土壤含水量

在田间持水量的 70%±5%，每周补充设定盐浓度

的 Hoagland 营养液 1 次。

1. 4　盐处理方法

依据 Shahid 等［29］的盐渍土分类标准确定胁迫

梯度，将 NaCl 和 Na2SO4 按照 1∶2 的比例配制成盐

溶液，分别设置 0. 32 g·kg-1 的低盐处理（S1）、0. 49 
g·kg-1 的中盐处理（S2）以及 0. 86 g·kg-1 的高盐处

理（S3）三个盐胁迫梯度，并以纯水作为对照处理

（CK）。每个处理组合设置 5 次重复，共 60 个实验单

元（3 苗龄×4 盐浓度×5 重复）。盐处理实验于移栽

缓苗后的第 4 天（2023 年 5 月 16 日）开始，试验周期

为 31 天，即从 2023 年 5 月 16 日至 2023 年 6 月 15 日。

在此期间，所有植株均接受相同的盐处理和处于相

同的环境条件。

1. 5　环境条件

本试验在野外全光照条件下进行，试验期间日

均 温 度 27℃ ，昼 夜 温 差 14. 87℃ ，空 气 相 对 湿 度

33%，降雨时均使用遮雨棚防止降水对试验的干

扰，确保试验容器土壤水分的变化完全受控于人为

定量补水的调控。

1. 6　测定项目与方法

盐胁迫第 30 天，将所有处理幼苗植株整株挖

出，过程中不伤及根系，用流水将根部冲洗干净后

放置于干净的玻璃板上，利用 LA-S 植物根系分析

仪（杭州万深检测科技有限公司）分析根系的形态

和空间构型指标［30］：根系生物量（Root biomass）、
根长（Root length）、根表面积（Root surface area）、
根体积（Root volume）、根尖数（Root tip number）、
根 角 度（Root angle）、根 分 形 维 数（Root fractal 
dimension）。

1. 7　数据处理

原始数据经 Microsoft Excel 2021标准化处理之

后，运用 SPSS Statistics 24. 0（IBM Corp. ， USA）开

展统计分析。在完成数据正态性（Shapiro - Wilk 检

验）以及方差齐性（Levene检验）验证且结果通过后，

依据不同苗龄组在特定盐胁迫条件下的表型差异，

实施单因素方差分析（One-Way ANOVA），并结合

Tukey’s HSD 法进行多重比较。根系生物量垂直分

布模式借助堆叠柱状图进行可视化呈现。  针对盐胁

迫与苗龄对根系资源分配的交互效应，运用混合效

应模型（Mixed-effects Model）展开量化解析［31］。以

经对数（log）转换后的表层与深层根生物量比值作为

因变量，固定效应涵盖盐浓度梯度、苗龄阶段及其交

互项，随机效应纳入区组嵌套结构。模型参数估计

采用限制性最大似然法，显著性评估借助 Type Ⅲ方

差分析实现。此外，根构型多维度特征、分形属性及

拓扑参数的组间差异通过分组柱状图予以呈现。各

参数受苗龄与盐胁迫的联合影响采用双因素方差分

析（Two-Way ANOVA）进行检验，主效应及交互作

用的显著性经 F 检验判定，多重比较采用 Bonferroni
校正 t检验。所有图形可视化均在 R 4. 2. 2中完成。

2　结果与分析

2. 1　幼苗根生物量对盐胁迫的响应

通过对不同盐浓度条件下赖草幼苗根系生物

量进行分析发现，盐浓度对赖草幼苗根系生物量有

显著影响，且这种影响随着生长阶段的不同而有所

差异（表 1）。与对照（CK）相比，高盐处理  （S3） 均显

著降低了三叶期和四叶期赖草在各深度的根系生

物量（P<0. 05），而低盐处理  （S1） 显著提高了四叶

期各深度的根系生物量（P<0. 05），以及三叶期 2~
6cm 深度根系生物量（P<0. 05），表明三叶期和四

叶期根系对低盐有较好的适应性。

进一步分析不同苗龄根生物量垂直分布占比，

发现二叶期根系集中分布在 0~4 cm，且受盐胁迫

影响相对较小（图 1A 和表 1）；三叶期根系开始向下

发展，与对照（CK）相比，盐胁迫增加了 2~4 cm 根

生 物 量 占 比（CK 34%<S1 38%<S2 39%<S3 
38%）（图 1B 和表 1）。四叶期盐胁迫增加了 0~2 cm
根 生 物 量 占 比（CK 24%<S1 26%<S2 33%=S3 
33%），同时明显降低了 4~6 cm 根生物量占比（CK 
40% > S2 33% > S3 32%）（图 1C 和表 1），表明盐

胁迫会致使根系浅层化，且阻碍其向深层发育。
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进一步用混合效应模型分析了苗龄与盐处理

对赖草幼苗根系生物量分布的影响。结果显示，不

同苗龄阶段及盐处理对根系表层/深层生物量比具

有显著影响（表 2）。其中，苗龄主效应极显著（P<
0. 001）。与二叶期相比，三叶期幼苗的表层根生物

量 占 比 显 著 降 低（β =-1. 633，t=-15. 60，P<
0. 001），四叶期降幅有所减小但仍达显著水平（β=
-1. 041，t=-9. 95，P<0. 001）。然而，盐处理主效

应仅在 S1水平显著（P<0. 05）。S1处理显著降低二

叶 期 幼 苗 表 层 根 生 物 量 占 比（β =-0. 232，t=
-2. 22，P=0. 028），而 S2（β=-0. 122，t=-1. 16，
P=0. 246）和 S3（β =-0. 150，t=-1. 44，P=
0. 152）处理未达显著水平。

此外，仅四叶期苗龄与盐处理存在显著交互作

用（β =0. 328，t=2. 21，P=0. 028），四叶期植株在

盐胁迫下呈现补偿效应，随着盐浓度升高，补偿效

表 1　各处理不同苗龄赖草根生物量分布比较

Table 1　Comparison of root biomass distribution of Leymus secalinus at different seedling ages under different treatments

处理 Treatment

CK
S1

S2

S3

CK
S1

S2

S3

CK
S1

S2

S3

根系深度

Root depth /cm
0~2

2~4

4~6

根系生物量  Root biomass /mm3

二叶期 Two-leaf stage
2.09±0.71Ac

2.03±0.75Ac

1.93±0.65Ac

1.70±0.58Ac

2.15±0.82Ac

2.29±0.63Ac

1.95±0.65Ac

1.34±0.35Bc

1.21±0.22Bc

1.50±0.34Ac

1.29±0.35Ac

1.19±0.39Bb

三叶期 Three-leaf stage
8.47±0.67Ab

8.24±1.59Ab

6.43±0.96Bb

3.91±0.72Cb

18.25±0.70Bb

24.51±3.49Ab

16.80±1.00Bb

11.62±4.71Cb

26.41±4.08Bb

30.95±4.46Ab

19.74±2.78Cb

15.28±2.76Da

四叶期 Four-leaf stage
23.18±2.89Ba

30.78±6.31Aa

20.72±1.70Ba

15.43±3.13Ca

35.20±5.26Ba

41.12±7.13Aa

23.78±1.59Ca

16.96±5.60Da

39.85±5.76Ba

47.40±7.13Aa

22.43±5.08Ca

15.55±4.46Da

注：表中根系生物量为广度生物量，用于表征根系投影二维图像在水平方向上的根系生物量空间分布特征。表中 CK 表示对照处理，S1表

示低盐处理，S2表示中盐处理，S3表示高盐处理。数值为平均值±标准差。同列不同大写字母表示相同苗龄不同处理间差异显著（P<0. 05），

同行不同小写字母表示相同处理不同苗龄间差异显著（P<0. 05）
Note： The root biomass presented in the table is defined as the breadth biomass， which is calculated by root analysis software based on the 

horizontal distribution range and morphological parameters of the roots.  It serves to characterize the spatial distribution characteristics of root bio⁃
mass in the horizontal direction， as derived from the two-dimensional projected images of the roots.  CK denotes the control treatment， S1 denotes 
the low-salt treatment， S2 denotes the medium-salt treatment， and S3 denotes the high-salt treatment.  The values in the table are mean ± stan⁃
dard deviation.  Different uppercase letters in the same column indicate significant differences between different treatments at the same seedling age 
（P<0. 05）， while different lowercase letters in the same row indicate significant differences between different seedling ages with the same treat⁃
ment （P<0. 05）

图 1　盐胁迫下不同苗龄赖草根生物量垂直分布规律

Fig. 1　Vertical distribution patterns of Leymus secalinus root biomass under salt stress at different seedling ages
注：图 1A、1B 和 1C 分别提供了二叶、三叶和四叶阶段根生物量在不同土壤层分布的详细数据。橙色表示 0~2 cm 土层，绿色代表 2~4 cm 土

层，紫色对应 4~6 cm 土层

Note： Figures 1A， 1B， and 1C provide a detailed breakdown of the root biomass distribution across various soil layers for two-leaf stage， three-
leaf stage， and four-leaf stage， respectively.  The color orange signifies the 0-2 cm soil layer， green represents the 2-4 cm soil layer， and purple 
corresponds to the 4-6 cm soil layer
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应呈现剂量依赖性增强趋势。S1处理下其表层根生

物量占比增加 0. 328 单位（t=2. 21，P=0. 028），S2

和 S3 处理分别增加 0. 601（t=4. 06，P<0. 001）和

0. 702 单位（t=4. 74，P<0. 001）。表明高盐环境可

能触发了四叶期幼苗更强烈的根系可塑性响应，使

其对盐胁迫表现出独特的适应性调整机制。

模型中区组效应方差成分占比为 2. 4%（方差

Var =0. 0027，标准差 SD =0. 052），表明实验设计

有效控制了空间异质性，模型主要解释力来源于固

定效应（表 3）。

2. 2　幼苗根系形态特征对盐胁迫的响应

通过比较不同苗龄在盐胁迫下的根系形态，图

2A 显示，仅低盐处理（S1）下二叶期和三叶期根长与

对照（CK）差异不显著，表明低盐浓度对幼苗根系伸

长的影响有限，其促进作用在四叶期逐渐显现。随

着盐浓度增加（S2和 S3处理），各苗龄阶段的根长均

呈显著下降趋势（P<0. 001）。
图 2B 显示，仅低盐处理（S1）下四叶期的根表面

积与对照（CK）差异不显著。而在中盐（S2）和高盐

（S3）处理下，各苗龄阶段的根表面积均显著降低（P

<0. 01）。值得注意的是，二叶期幼苗在 S2 处理下

仍与 S1保持相对稳定的根表面积，表明该苗龄阶段

对中等盐度胁迫具有一定的耐受能力。

图 2C 显示，仅低盐处理（S1）条件下二叶期的根

体积与对照（CK）差异不显著；而在三叶期和四叶期，

根体积均有不同程度的显著增加（P<0. 01，P<

0. 001）。  随着盐浓度升高（S2和 S3处理），各苗龄阶段

的根体积均呈现下降趋势，其中四叶期幼苗的下降幅

度最为显著（P<0. 001）。随着盐胁迫强度的增加，根

系体积的维持能力呈现出明显的苗龄依赖性特征。

双因素方差分析显示，盐浓度与苗龄对赖草幼苗

根系的空间拓展具有显著的独立效应和交互效应（表

4）。盐浓度主效应对根长（F=85. 593，P<0. 01）、根
表 面 积（F=289. 058，P<0. 01）和 根 体 积（F=
96. 471，P<0. 01）均产生极显著影响。其中，盐浓度

对根表面积的效应强度（F=289. 058）显著高于其他

指标，这表明盐离子胁迫对根系二维平面扩展的抑制

作用更为显著，根系在这方面的反应更为敏感。

苗龄主效应同样对上述性状产生极显著影响，

尤其是根体积的苗龄效应值（F=248. 938）接近根

表面积的盐浓度效应值（F=289. 058），表明根系的

三维空间占位能力与发育阶段呈强正相关。

此外，盐浓度与苗龄交互作用对根长、根表面

积和根体积均产生极显著影响（P<0. 01）。互作

效应强度表现为根体积（F=36. 878）>根表面积

（F=30. 617）> 根长（F=11. 244），表明盐胁迫对

根系空间拓展的抑制作用，随苗龄增长呈动态变化

趋势。

表 2　盐浓度、苗龄混合效应模型固定效应结果

Table 2　Fixed effects results of the salinity concentration， seedling age mixed effect model

效应项  Effect term

截距  Intercept
三叶期  VS 二叶期   Three-leaf stage VS Two-leaf stage
四叶期  VS 二叶期   Four-leaf stage VS Two-leaf stage

盐处理 S1 VS CK Salt treatment S1 VS CK
盐处理 S2 VS CK Salt treatment S2 VS CK
盐处理 S3 VS CK Salt treatment S3 VS CK

三叶期×盐处理 S1   Three-leaf stage×Salt treatment S1

四叶期×盐处理 S1 Four-leaf stage×Salt treatment S1

三叶期×盐处理 S2 Three-leaf stage×Salt treatment S2

四叶期×盐处理 S2 Four-leaf stage×Salt treatment S2

三叶期×盐处理 S3 Three-leaf stage×Salt treatment S3

四叶期×盐处理 S3 Four-leaf stage×Salt treatment S3

估计值(β)
Estimated value

0.503
-1.633
-1.041
-0.232
-0.122
-0.150

0.025
0.328
0.128
0.601

-0.083
0.702

t值
t value

6.416
-15.60

-9.95
-2.22
-1.16
-1.44

0.17
2.21
0.86
4.06

-0.56
4.74

P 值

P value
<0.001
<0.001
<0.001

0.028
0.246
0.152
0.865
0.028
0.389

<0.001
0.575

<0.001

显著性

Significance
***
***
***

*
ns
ns
ns
*
ns

***
ns

***
注：模型中苗龄以二叶期为参考组，盐处理以  CK 为参考组；交互项（×）表示变量间的交互效应。表中星号表示统计显著性水平，其中  * 

表示 P<0. 05，** 表示 P<0. 01， ***表示 P<0. 001，ns表示无显著差异。下同

Note： In the model， seedling age uses the two-leaf stage as the reference group， and salt treatment uses CK as the reference group； the inter⁃
action term （×） represents the interaction effect between variables.  The asterisks in the table indicate the level of statistical significance， where * 
indicates P<0. 05， ** indicates P<0. 01， *** indicates P<0. 001， and ns indicates no significant difference.  The same as below

表 3　随机效应方差分解

Table 3　Variance decomposition of random effect
变异来源

Source of variation
区组  Block

残差  Residual

方差成分

Variance components
0.0027
0.1095

标准差

Standard deviation
0.052
0.331
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2. 3　幼苗根系构型特征对盐胁迫的响应

盐胁迫对赖草幼苗根系构型的影响呈现显著的

盐浓度梯度和苗龄阶段互作效应（图 3A-C）。图 3A
显示，不同苗龄的根尖数量存在差异，且呈现出随盐

浓度增加而递减的趋势。其中，二叶期和三叶期，仅

在高盐处理（S3）下显著低于对照处理（CK）（P<
0. 001）；而四叶期，在中盐（S2）和高盐处理（S3）下均显

著低于对照处理（CK）（P<0. 001）。进一步表明，随

着苗龄增长，赖草幼苗对盐胁迫的敏感性逐渐增强。

图 3B显示，赖草根角度呈现出随苗龄增长逐渐变

大的趋势。低盐处理（S1）下仅四叶期显著高于对照

（CK）处理（P<0. 01）；中盐处理（S2）下，三个苗龄阶段

根角度均显著低于对照处理（CK）（P<0. 05）；高盐处

理（S3）下，二叶期和三叶期极显著低于对照处理（CK）
（P<0. 001），至四叶期差异消失（P>0. 05）。表明盐

胁迫对根系生长角度的调控具有明显的阶段性特征，

二叶期和三叶期盐处理对根角度的影响更为显著。

图 3C显示，低盐处理（S1）下三个苗龄根系分形维

数较对照（CK）显著增加（P<0. 05，P<0. 001，P<
0. 001），中盐（S2）和高盐处理（S3）则对三个苗龄根系分

形维数起显著抑制作用（P<0. 05，P<0. 001），表明低

盐诱导根系分枝优化，中、高盐迫使根系结构简化。

图 2　各处理不同苗龄赖草根长、根表面积、根体积比较

Fig. 2　Comparison of root length， root surface area， and root volume of Leymus secalinus at different seedling ages under various 
treatments

注：图 A、B、C 分别表示不同处理赖草幼苗根长、根表面积、根体积随苗龄的变化特征。橙色为对照处理（CK），紫色为低盐处理（S1）、蓝色为

中盐处理（S2）、粉色为高盐处理（S3）

Note： Figure A， B， and C respectively represent the characteristics of the changes in root length， root surface area， and root volume of Leymus 

chinensis seedlings with seedling age under different treatments.  Orange represents the control treatment （CK）， purple represents the low salt 
treatment （S1）， blue represents the medium salt treatment （S2）， and pink represents the high salt treatment （S3）

表 4　盐浓度和苗龄对赖草根系空间拓展指标的双因素方差分析

Table 4　Two-Way ANOVA of salt concentration and seedling age on the spatial expansion indices of Leymus secalinus

处理   Treatment

盐浓度  Salt concentration
苗龄   Seedling age

盐浓度×苗龄  Salt concentration×Seedling age

根长

Total root length/cm
F

85.593
109.490

11.244

P

**
**
**

根表面积

Total root surface area/cm2

F

289.058
250.270

30.617

P

**
**
**

根体积

Total root volume/cm3

F

96.471
248.938

36.878

P

**
**
**

注：**表示同列不同处理间差异显著（P<0. 01）
Note： ** means significant difference between different treatments in the same column （P<0. 01）
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双因素方差分析表明，盐浓度与苗龄对赖草幼

苗根系构型指标具有显著的独立及交互效应（表

5）。 盐 浓 度 主 效 应 极 显 著 影 响 根 尖 数（F=
70. 658，P<0. 01）、根 角 度（F=28. 499，P<0. 01）
和根分形维数（F=116. 561，P<0. 01），表明盐胁迫

强度是根系形态重塑的核心驱动因子。苗龄主效

应同样对根尖数（F=184. 781，P<0. 01）、根角度

（F=176. 463，P<0. 01）和 根 分 形 维 数（F=
224. 621，P<0. 01）产生极显著影响，表明根系构型

发育具有明确的时序调控特征。

盐 浓 度 与 苗 龄 交 互 作 用 对 根 尖 数（F=
17. 648，P<0. 01）和 根 分 形 维 数（F=12. 058，P<
0. 01）产生极显著影响，表明盐胁迫效应随发育阶

段动态演变。特别在根尖数指标中，交互效应强度

显著高于其他参数。值得注意的是，根角度未检测

到显著交互效应（F=1. 838，P=0. 153），表明根系

空间拓展策略主要受盐浓度和苗龄的独立调控。

3　讨论

3. 1　赖草幼苗根系对盐胁迫的响应具有发育阶段

特异性

植物苗期是盐适应策略形成的关键期［32］。本

研究发现，赖草幼苗通过苗龄特异性资源分配策

略，协调盐胁迫适应与生态代价平衡。具体而言，

二叶期采用浅层补偿策略，在低盐处理（S1）下将更

多的根生物量分配至土壤表层和中层（图 1A）；三叶

期则转向深层迁移策略，将更多根生物量分配至土

壤中层和深层（图 1B）；而四叶期则呈现策略可塑

性，在低盐处理下深层生物量与对照（CK）保持一致

（图 1C），但随盐浓度增加深层生物量较对照（CK）

有所降低，这种阶段性策略分化与白羊草（Bothrio⁃
chloa ischaemum）、水稻（Oryza sativa）等物种的发

育适应性规律相同［33-34］。但从生态代价角度分析，

三叶期赖草根系向深层土壤迁移的分配模式，虽能

通过规避表层盐离子富集区［35］并获取深层水分［36］，

图 3　各处理不同苗龄赖草根分形维数、根角度、根尖数比较

Fig. 3　Comparison of root fractal dimension， root angle and root tip number of Leymus secalinus at different seedling ages

表 5　盐浓度和苗龄对赖草根系构型指标的双因素方差分析

Table 5　Two-Way analysis of variance of salt concentration and seedling age on root system architecture indexes of 
Leymus secalinus

处理   Treatment

盐浓度   Salt concentration
苗龄   Seedling age

盐浓度×苗龄 Salt concentration×Seedling age

根尖数

Number of root tips
F

70.658
184.781

17.648

P

**
**
**

根角度

Root angle
F

28.499
176.463

1.838

P

**
**
ns

根分形维数

Root fractal dimension
F

116.561
224.621

12.058

P

**
**
**
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但以牺牲根尖数为代价（图 3A），这与 Manishankar
等［35］提出的“根系延伸 -分枝权衡”理论吻合，深层

迁移需要将有限碳资源优先用于主根伸长相关基

因表达，从而抑制侧根发育关键调控因子  ARF7 和

ARF19 的活性［37］。四叶期在中、高盐胁迫下转向浅

层补偿（图 1C），通过均衡浅层、中层及深层生物量

分配，增加根尖数和根分形维数（图 3A 和图 3C），多

维度提高资源捕获效率，这一系列变化的核心是植

物在逆境下的资源权衡策略［38-39］，虽然其生态代价

是浅层根系易受表土盐分波动影响［40］，但是根系构

型较二叶期和三叶期更稳健，与 Zhang 等人提出的

非均质盐胁迫环境中植物的“局部牺牲，整体受益”

策略相一致［41］。

3. 2　盐胁迫通过简化赖草苗期根系形态结构来重

构根系构型

盐胁迫是驱动根系拓扑结构重塑的关键环境因

子［5，17，20，33，41］。本研究发现，高盐浓度显著降低赖草幼

苗根尖数（图 3A，P<0. 001），并同步引起根长、根表

面积、根体积的显著缩减（图 2，P<0. 001），从而驱动

根系分枝拓扑结构发生简化与构型重塑；该结果与

无芒雀麦（Bromus inermis）［42-43］和长穗偃麦草（Ely⁃
trigia elongata）［44］在盐胁迫下根系分枝复杂度降低

的规律一致，这进一步印证了盐胁迫作为关键环境

因子在调控禾草植物根系构型方面的普遍作用。

盐胁迫环境下根系拓扑简化策略具有显著的

适应性收益。根分枝简化可减少根系代谢成本，使

有限碳资源优先分配给渗透调节物质合成［41］。值

得注意的是，赖草幼苗通过根系浅层富集（图 1）与
拓扑简化的协同作用（图 3），实现盐离子空间回避

与资源捕获效率的平衡［12］，这与水稻盐胁迫下根冠

比调整的“资源再分配假说”形成功能趋同［45］。拓

扑结构简化可能源于盐胁迫对根系分生组织活性

与激素稳态的双重抑制。研究证实，植物可以通过

改变生长素在根尖的分布，使根部定向弯曲，远离

高盐环境［39］；同时脱落酸（Abscisic acid，ABA）缺

陷、信号传导和转运蛋白突变体中 ABA 稳态的不

平衡，会在盐胁迫条件下抑制根系生长［46］。

未来研究需结合分形维数定量分析与基因编

辑技术，揭示拓扑结构简化的分子调控网络。张思

懿等［47］证实拟南芥盐过度敏感基因（Salt Overly 
Sensitive 1， SOS1）不仅调控离子稳态，还通过影响

生长素极性运输参与侧根发育；王继莲等［48］则发现

盐胁迫下小麦根系分形维数与  耐盐 TaNAC2 基因

表达呈负相关。因此，解析赖草生长素外运载体和

钾离子转运体等基因在盐诱导拓扑重构中的功能，

将为抗盐品种选育提供新靶点。

4　结论

本研究发现，赖草幼苗通过不同苗龄阶段的资源

分配策略来适应盐胁迫。二叶期幼苗偏好浅层补偿

策略，以提高表层资源捕获效率；三叶期幼苗则转向

深层迁移策略，以规避表层盐害；四叶期幼苗则根据

盐胁迫程度综合权衡不同深度根生物量分配。但无

论哪种阶段性适应策略，都伴随着生态代价，或减少

根尖数降低吸收能力，或降低分形维数导致根系结构

稳定性下降。这种阶段性响应模式不仅丰富了植物

根系对逆境胁迫的适应性理论，也为深入理解赖草在

盐碱地生态修复中的应用潜力提供了形态学依据。

未来可结合单细胞转录组与离子流成像技术等，解析

苗龄特异性策略的分子调控枢纽，并基于根系分形维

数、垂直分布指数等形态参数建立适盐栽培窗口期判

定模型，为盐碱地植被恢复提供技术支撑。
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