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三叶木通叶片解剖结构和生理特征对酸雨胁迫的

响应和钛的缓解效应 
 

王凯, 陶兴梅*, 李小琴, 谯祖勤, 刘朝, 张永福** 
(昆明学院农学与生命科学学院，昆明 650214) 

 

摘要：为探讨三叶木通(Akebia trifoliata)对酸雨胁迫的响应机制和外源钛[Ti(SO4)2]对其耐酸性的影响，经模拟酸雨和外源钛

处理，对叶片解剖结构和生理特征的变化进行了研究，并进行主成分分析和相关性分析。结果表明，与对照相比，模拟酸雨

(T0)处理的叶片侧脉及表皮结构受损严重，叶主脉、主脉维管束、叶片和栅栏组织加厚，叶绿素含量显著降低，氧自由基产

生速率、超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)和过氧化氢酶(CAT)活性均显著升高，而外源钛处理(T1⁓T3)均有效缓解

叶侧脉和表皮的受损情况，并显著提高了叶绿素含量、SOD、POD 和 CAT 活性，且氧自由基产生速率维持在较低水平。主

成分分析表明，主脉、主脉维管束和叶厚等指标在三叶木通对酸雨胁迫逆境应答的机制中起关键作用。相关性分析表明，主

脉维管束厚度、栅栏组织厚度、叶片组织结构紧密度、SOD、POD 和 CAT 活性间呈极显著正相关关系。三叶木通幼苗通过

改变叶片解剖结构、提高 SOD、POD 和 CAT 活性等方式来适应酸雨胁迫，且适当的 Ti 能够有效缓解酸雨胁迫造成的损伤，

以 0.2 mmol/L Ti 效果最好。 

关键词：三叶木通；酸雨胁迫；解剖结构；生理特征；耐酸性；钛 

doi: 10.11926/jtsb.4851        CSTR:32235.14.jtsb.4851 

 

Response of Anatomical Structure and Physiological Characteristics of 
Akebia trifoliata Leaves to Acid Rain Stress and Relieving Effect of 
Titanium 
 

WANG Kai, TAO Xingmei*, LI Xiaoqin, QIAO Zuqin, LIU Zhao, ZHANG Yongfu** 
(School of Agriculture and Life Sciences, Kunming University, Kunming 650214, China) 

 

Abstract: To explore the response mechanism of Akebia trifoliata to acid rain stress and the effect of exogenous 

titanium [Ti(SO4)2] on its acid resistance, the changes in leaf anatomy and physiological characteristics were 

studied after simulated acid rain and exogenous titanium treatment, and the principal component analysis and 

correlation analysis were performed. The results showed that compared with the control, the lateral vein and 

epidermal structure of leaves were seriously damaged under simulated acid rain (T0) treatment, the main vein, 

main vein vascular bundle, leaf and palisade tissues were thickening, the chlorophyll content was significantly 

decreased, the oxygen free radical production rate, the activities of superoxide dismutase (SOD), peroxidase (POD) 

and catalase (CAT) were significantly increased. Exogenous titanium treatments (T1-T3) effectively alleviated the 

damage of lateral vein and epidermal of leaves, significantly increased chlorophyll content, SOD, POD and CAT 
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activities, and maintained a low rate of oxygen free radical production. Principal component analysis showed that 

main vein, vascular bundle and leaf thickness played a key role in response mechanism to acid rain stress. 

Correlation analysis showed that there were significantly positive correlations among vascular bundle thickness, 

palisade tissue thickness, leaf tissue structure tightness, activities of SOD, POD and CAT. Therefore, the seedlings 

of A. trifoliata could adapt to acid rain stress by changing the leaf anatomical structure and increasing the 

activities of SOD, POD and CAT. Appropriate Ti could effectively alleviate the damage caused by acid rain stress, 

and 0.2 mmol/L Ti had the best effect.  

Key words: Akebia trifoliata; Acid rain stress; Anatomic structure; Physiological characteristics; Acid resistance; 

Titanium 

 

酸雨通常是指 pH<5.6 的雨、雾、冰雹或雪等

大气降水，又名酸沉降，其产生的主要原因是由于

化石燃料的大量消耗，排放进入大气中的 NOX 和

SO2 增多，这些氮硫氧化物在对流层中被氧化成酸，

最终形成酸雨[1]。在我国南方许多地区，酸雨一度

成为一个重要的环境问题[2]，是限制植物生长和生

物量生产的主要非生物胁迫之一[3]。植物在生长和

发育过程中遭遇酸雨胁迫后会出现斑点状坏死、解

剖结构的改变、叶绿素含量降低等叶片损伤症状[4–5]。

此外，酸雨胁迫会导致植物细胞氧化损伤，从而诱

导一系列的生理变化，如膜脂过氧化产物的积累; 

而另一方面，一些植物在酸雨胁迫下通过增强机体

抗氧化系统，以减缓活性氧(ROS)对自身的氧化损

伤[6–7]。 

三叶木通(Akebia trifoliata)俗称八月瓜、八月炸

等，为木通科(Lardizabalaceae)木通属的木质藤本植

物，在我国南方拥有丰富的种质资源[8]。三叶木通

全株均可用药，在解毒利尿、舒经活络、安胎、补

虚、止咳、调经和抗癌等方面均有不俗的效果[9–10]；

同时，其果实为优质保健型的第三代水果，味甜爽

口，风味独特，富含氨基酸、维生素 C 等多种营养

成分，已在我国多地规模化种植[11]。此外，三叶木

通已被用于西南喀斯特石漠化地区的生态修复，在

面对逆境时，能通过改变形态和生理生化形成特定

的生存策略，以此来防御氧化损伤[12]，其中包括栅

栏组织层数增加，栅海比(P/S)、叶片组织结构紧密

度(CTR)和抗氧化酶活性提高以及叶片组织结构疏

松度(SR)降低等变化[13]。由此可见，三叶木通作为

药用植物和新型果树以及在植物生态修复方面均

具有广阔的应用和推广价值。 

随着三叶木通在不同地区进行推广种植，发生

酸雨胁迫在所难免。因此，提高三叶木通的耐酸性，

更有利于保育和推广。研究表明可通过外源钙、硅

以及水杨酸处理来提高植物的耐酸性[14–16]。钛(Ti)

作为植物生长的有益元素，不仅能参与植物体内一

系列生理生化反应，促进叶绿素的合成，增强光合

速率[17]，提高超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶

(POD)和过氧化氢酶(CAT)等多种酶的活性[18]，还能

增加碳水化合物的积累、提高作物产量和品质[19]。

目前，鲜有Ti缓解植物免受非生物胁迫方面的研究, 

而三叶木通如何适应酸雨胁迫也未见报道，机理也

并不清楚。因此，本研究以三叶木通实生苗为材料，

对其根部进行不同浓度的 Ti 处理后喷洒人工模拟酸

雨，观察叶片受害情况，观测横切结构，测定叶绿

素含量、氧自由基产生速率、SOD、POD 和 CAT 活

性，并对各指标进行主成分和相关性分析，探究其

响应酸雨胁迫的机制和 Ti 的缓解效应，为防御酸雨

对三叶木通的毒害提供科学依据。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 材料 

试验在昆明学院温室大棚中进行，棚内温湿度

一致。于 2021 年 9 月上旬采摘来自云南省弥勒市

东风农场管理局的三叶木通(Akebia trifoliata)上的

健康、成熟果实，取出种子用清水进行多次漂洗后

立即播种于口径 20 cm、深度 22 cm 的营养钵中, 基

质为草炭土:园土=1:1 (pH 5.5~6.5)，每个营养钵播

20 粒种子。2022 年 4 月中旬，每个营养钵选留 1 株

生长健壮的实生苗，其余全部拔除，所有苗均进行

水肥一体化管理。硫酸钛[Ti(SO4)2]购于国药集团化

学试剂有限公司。 

1.2 方法 

将三叶木通植株连同营养钵一起放入长 100 cm、

宽 30 cm、深 25 cm 的白色、底面不漏水的条盆中，

每盆放入 4 个营养钵。根据我国西南地区酸雨的主
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要降雨成分，选用硫酸和硝酸按照摩尔比 SO4
2–: 

NO3
–=5:1[16–20]混合配制模拟酸雨，用蒸馏水调节 pH

至 2.0，pH 值用 PHS-25 型酸度计测定；Ti(SO4)2作

为Ti的供体，参考范秀菊[17]的方法分别设置0 (T0)、

0.1 (T1)、0.2 (T2)和 0.4 mmol/L (T3)处理，先给三

叶木通根部浇灌不同浓度的 Ti(SO4)2 溶液，每个营

养钵浇 500 mL，对照植株(CK)浇等量蒸馏水，之

后每隔 2 d 重复浇灌 1 次，然后于浇 Ti(SO4)2溶液

当日下午 18:00 喷施 pH 2.0 的模拟酸雨，以所有叶

片均有液体下滴为度，CK 喷等量蒸馏水，即 CK

为蒸馏水处理、T0 为喷洒 pH 值 2.0 模拟酸雨、T1

为喷洒 pH 值 2.0 模拟酸雨+0.1 mmol/L Ti、T2 为喷

洒 pH 值 2.0 模拟酸雨+0.2 mmol/L Ti、T3 为喷洒 pH

值 2.0 模拟酸雨+0.4 mmol/L Ti，每处理 4 株重复。

28 d 后停止处理，于 3 d 后的上午 6:00 采集从植株

底部往上的第 10⁓15 片叶。叶片采集后沿其主脉两

侧剪取中部 0.6 cm2 的小片迅速置于 FAA (90 mL 

70%酒精+5 mL 甲醛+5 mL 冰乙酸)中固定，用于解

剖结构的观察；剩余样品用锡纸包裹并用液氮速冻

后放入–80 ℃超低温冰箱保存，用于测定生理指标。

试验重复 4 次。 

1.3 指标测定 

叶片解剖结构的观察    取出固定好的叶片

样品，对其进行脱水、透明、浸蜡、包埋，然后经

KD-2258 型轮转切片机切片(厚度为 8 μm)，切片后

进行粘片、烘片、脱蜡、番红-固绿染色、中性树胶

封片。每个处理制作 20 张切片，并用 Olympus CX41

型光学显微镜观察并拍照，同时用 Image J 软件对

其主脉、主脉维管束、上表皮、下表皮、叶片、栅

栏组织和海绵组织厚度进行测量，取 20 张切片的

平均值。参考周雨珩等[21]的方法计算叶片栅海比

(P/S)、紧密度(CTR)和疏松度(SR)，P/S=栅栏组织

厚度/海绵组织厚度，CTR=(栅栏组织厚度/叶片厚

度)×100%，SR=(海绵组织厚度/叶片厚度)×100%。 

生理指标的测定    叶绿素含量、氧自由基产

生速率、SOD、POD 和 CAT 活性均参考邹琦[22]的

方法用 C-7100 紫外可见分光光度计测定吸光度。

每个指标 3 次技术重复，取平均值。 

1.4 数据的统计分析 

所有数据用 Microsoft Excel 2019 软件录入和

整理，利用 SPSS 27.0 软件进行统计分析，以平均

值±标准差表示。采用单因素 ANOVA 检验分析不

同处理间各项指标的差异显著性，P<0.05 表示具有

统计学意义。采用降维法进行解剖结构和生理指标

的主成分分析，并通过双变量相关分析法计算各指

标间的 Pearson 相关系数。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 对叶片形态和解剖结构的影响 

在外观形态上，与 CK 相比，T0 叶片出现了大

量白色至褐色的斑点，并且有明显的褪绿现象(图 1: 

B)，而 T1~T3 处理能有效缓解此损伤症状，斑点明

显减少(图 1: C, D, E)。其中，T2 处理下叶片生长状

态明显好转，叶片形态也更接近于 CK。 

从图 1: F, K 可见，叶片分别由叶脉、表皮和叶

肉组成。叶脉分为主脉和侧脉，包括薄壁组织、机

械组织和维管束；且主脉维管束木质部导管发达, 

呈整齐排列的束状，并向下以辐射状展开。表皮由

1 层排列紧密、无胞间隙、且形状规则的扁平状细

胞构成，有上、下表皮之分。叶肉由栅栏组织和海

绵组织构成，为典型异面叶，其中分布有侧脉；栅

栏组织由 1~2 层长柱形或椭圆形细胞构成，细胞排

列紧密，且与上表皮细胞垂直；海绵组织位于栅栏

组织下方，紧靠下表皮，细胞形状不规则，相互之

间连接成网状，排列较疏松，状如海绵。各处理在

叶结构上存在一定的差异，与 CK 相比，T0 植株叶

侧脉及叶表皮受损严重，结构不完整，叶肉栅栏组

织多数呈 2 层长柱形细胞紧密排列而成，海绵组织

相对减少，细胞紧实、空隙较小，但叶主脉更大; 而 

T1~T3处理明显改善了叶侧脉及叶表皮细胞的受损

程度，同时叶主脉变化程度也有所降低。 

从图 2 可见，与 CK 相比，T0 处理的叶片上、下

表皮显著变薄，厚度分别减少了 60.69%和 32.54%；

而 T1~T3 处理后，上下表皮均比 T0 显著增厚，上

表皮厚度分别增加了 130.99%、159.43%和 67.59%，

下表皮厚度分别增加了 21.40%、30.49%和 14.98%，

其中，T2 处理的上表皮厚度与 CK 的差异不显著。

与 CK 相比，T0 处理的叶片、主脉、主脉维管束和

栅栏组织和海绵组织厚度分别显著增加了 22.52%、

72.24%、48.51%、18.19%和 16.53%。与 T0 相比，

T1~T3 处理的叶片和主脉显著变薄，叶片厚度分别

减少了 10.93%、6.54%和 12.30%，主脉厚度分别减

少了 24.98%、26.95%和 21.79%，且均显著厚于 CK；

而主脉维管束厚度与 T0 的变化不显著，但比 CK 显

著增厚。此外，T1 和 T2 处理后，栅栏组织显著厚 
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图 1 酸雨胁迫下三叶木通叶片解剖结构的变化。A~E: 形态; F~J: 主脉; K~O: 叶肉组织; mvb: 主脉维管束; ue:上表皮; le:下表皮; lv: 侧脉; pt: 栅栏组

织; st: 海绵组织。标尺: F~J=50 μm; K~O=30 μm  

Fig. 1 Change in natomical structure of Akebia trifoliata leaves under acid rain stress. A-E: Morphology; F-J: Main vein; K-O: Mesophyll tissue; mvb: Main 

vein vascular bundles; ue: Upper epidermis; le: Lower epidermis; lv: Lateral veins; pt: Palisade tissue; st: Spongy tissue. Bars: F-J=50 μm; K-O=30 μm 

 

厚于 CK 和 T0，且 T2 处理的海绵组织显著厚于CK。

各处理的 P/S 为 1.76~2.18、CTR 为 40.60%~50.92%、

SR 为 23.18%~25.55%, T1⁓T3 的 P/S 和 CTR 均显著

大于 CK 和 T0。可见，三叶木通叶片、主脉、主脉
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维管束以及栅栏组织和海绵组织结构的改变可能

是对酸雨胁迫的抵御和适应变化，而一定浓度的 Ti

能够有效缓解酸雨胁迫对三叶木通叶片表皮和叶

脉的损伤。 

2.2 对叶片生理特征的影响 

由表 1 可知，与 CK 相比，T0 处理的叶片叶绿

素含量显著降低了 65.91%，而氧自由基产生速率、

SOD、POD 和 CAT 活性则分别显著上升了 340.95%、

66.66%、33.76%和 43.61%。与 T0 处理相比，T1 处

理的叶绿素含量、SOD、POD 和 CAT 活性分别显

著提高了 79.90%、89.00%、248.57%和 137.49%, T2

处理的分别提高了 136.84%、114.00%、306.67%和

162.30%，T3 处理的分别提高了 59.81%、86.00%、

153.81%和 127.12%。T1、T2 和 T3 的氧自由基产生

速率分别比 T0 降低了 55.91%、66.18%和 53.35%。

可见，酸雨胁迫抑制了三叶木通叶片叶绿素的合

成，加强了膜脂过氧化作用，同时通过提高 SOD、

POD 和 CAT 等抗氧化酶活性来抵御伤害；而一定 

 

 
图 2 三叶木通叶片的解剖结构。CK: 对照; T0: 酸雨; T1: 酸雨+0.1 mmol/L Ti; T2: 酸雨+0.2 mmol/L Ti; T3: 酸雨+0.4 mmol/L Ti; P/S: 栅栏组织与海棉

组织比; CTR: 紧密度; SR: 疏松度; 柱上不同字母表示差异显著(P<0.05)。下同 

Fig. 2 Anatomical structure of Akebia trifoliata leaves. CK: Control; T0: Acid rain; T1: Acid rain+0.1 mmol/L Ti; T2: Acid rain+0.2 mmol/L Ti; T3: Acid 

rain+0.4 mmol/L Ti; P/S: Ratio of palisade tissue to spongy tissue; CTR: Tightness; SR: Looseness. Different letters upon column indicate significant 

differences at 0.05 level. The same below 

 

表 1 酸雨和 Ti 对三叶木通叶片生理指标的影响 

Table 1 Effect of acid rain and Ti on physiological indicators of Akebia trifoliata leaves  

处理 Treatment CC (mg/g) OFRP (nmol/gꞏmin) SOD (U/g) POD (U/g) CAT (U/g) 

CK 6.13±0.30a 11.60±0.65d 108.70±5.92d 327.08±26.82e 61.64±5.31e 

T0 2.09±0.27d 51.15±2.01a 181.16±5.92c 437.50±17.02d 88.52±4.11d 

T1 3.76±0.36c 22.55±1.62b 342.39±9.12b 1 525.00±39.67b 210.23±4.52b 

T2 4.95±0.41b 17.30±1.55c 387.68±4.18a 1 779.17±15.96a 232.19±2.82a 

T3 3.34±0.31c 23.86±1.74b 336.96±7.25b 1 110.42±31.28c 201.05±6.83c 

CC: 叶绿素含量; OFRP: 氧自由基产生速率; SOD: 超氧化物歧化酶; POD: 过氧化物酶; CAT: 过氧化氢酶。下同 

CC: Chlorophyll content; OFRP: Oxygen free radical production rate; SOD: Superoxide dismutase; POD: Peroxidase; CAT: Catalase. The same below 
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浓度的 Ti 可有效降低叶片氧自由基产生速率，提高

叶绿素含量、SOD、POD 和 CAT 活性，从而减轻

膜脂过氧化作用，增强光合能力，缓解酸雨胁迫下

产生的氧自由基伤害，其中以 T2 处理效果最明显。 

2.3 主成分分析 

由表 2 可知，解剖结构参数依据特征值>1 保留

了 3 个主成分，累计贡献率达 84.189%。第一主成

分主要受主脉厚度、主脉维管束厚度和叶片厚度的 

 

表 2 三叶木通叶片解剖结构和生理指标的主成分特征值矩阵 

Table 2 Principal component eigenvalue matrix of anatomical structure and physiological indicators of Akebia trifoliata leaves 

参数 
Parameter 

主成分 Principal component 

1 2 3 

LMT 0.890 0.128 –0.254 

MVBT 0.823 0.329 0.147 

UET –0.676 0.032 0.555 

LET –0.679 –0.009 0.195 

LT 0.815 –0.087 –0.086 

PTT 0.459 0.600 0.623 

STT 0.549 –0.598 0.569 

P/S –0.127 0.978 –0.086 

CTR –0.040 0.684 0.681 

SR 0.145 –0.649 0.702 

特征值 Eigenvalue 3.606 2.698 2.115 

贡献率 Contribution rate /% 36.058 26.978 21.153 

累计贡献率 Accumulative contribution rate /% 36.058 63.036 84.189 

CC 0.073 –0.983  

OFRP –0.404 0.895  

SOD 0.967 0.242  

POD 0.985 0.048  

CAT 0.984 0.155  

特征值 Eigenvalue 3.043 1.852  

贡献率 Contribution rate (%) 60.851 37.042  

累计贡献率 Accumulative contribution rate /% 60.851 97.893  

LMT: 主脉厚度; MVBT: 主脉维管束厚度; UET: 上表皮厚度; LET: 下表皮厚度; LT: 叶片厚度; PTT: 栅栏组织厚度; STT: 海绵组织厚度; 粗体表示

载荷量占比最重。下同 

LMT: Leaf midrib thickness; MVBT: Main vascular bundle thickness; UET: Upper epidermis thickness; LET: Lower epidermis thickness; LT: Leaf thickness; 

PTT: Palisade tissue thickness; STT: Spongy tissue thickness; Bold indicates the index with the heaviest load proportion. The same below 

 

影响，一定程度上反映叶片支撑和输导水分特征;

第二主成分和第三主成分主要受 P/S、SR、CTR 和

栅栏组织厚度的影响，这主要表现在叶肉组织结构

特征上。生理指标依据特征值>1 保留了 2 个主成分,

累计贡献率高达 97.893%。第一主成分主要受 SOD、

POD 和 CAT 活性的影响，主要反映叶片抗氧化酶

的变化；第二主成分主要受叶绿素含量和氧自由基

产生速率的影响，主要揭示叶片的光合生理和膜脂

过氧化程度。 

由图 3 可知，在三叶木通叶片解剖结构指标中，

CK 的点多数聚集在上、下表皮周围，这表明上、下

表皮厚度是衡量酸雨胁迫下叶片受损程度较低的

关键指标；而 T0 的点主要集中在主脉、主脉维管束、

叶片和海绵组织厚度周围，表明叶片可能通过这些

指标的变化来抵御和适应酸雨胁迫。此外，T1、T2

和 T3 的点均彼此分离，除了散乱分布于主脉、主脉

维管束、叶片和海绵组织厚度周围外，还在栅栏组

织厚度、P/S、CTR 和 SR 周围有分布，尤其是 P/S

和 CTR；同时，许多点均在上、下表皮周围有分布，

说明施加一定浓度的 Ti 后，除了能够改善上、下表

皮受损以外，还可能趋向于构建一定程度的 P/S 和

CTR，以便应对酸雨胁迫。此外，在不同处理的叶

片生理指标中，T1、T2 和 T3 的点均在 SOD、POD

和 CAT 活性周围集中分布，说明施加一定浓度的 Ti

能够明显提高 SOD、POD 和 CAT 活性，进而提高

其抗酸性。 
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2.4 相关性分析 

对叶片解剖结构指标和生理指标进行相关性

分析，结果表明, 上、下表皮厚度与叶绿素含量呈

极显著正相关关系，而与氧自由基产生速率呈极显

著负相关关系；主脉维管束厚度、栅栏组织厚度、

CTR、SOD、POD 和 CAT 活性之间呈极显著正相

关关系(图 4)。可见，不同处理间三叶木通叶片解剖

结构与生理指标之间存在相互影响。 

 

 

图 3 不同处理下三叶木通叶片解剖结构和生理指标的主成分分析 

Fig. 3 Principal component analysis of anatomical structure and physiological indicators of Akebia trifoliata leaf 

 

 
图 4 相关性热图。*: P<0.05; **: P<0.01。 

Fig. 4 Heat map of correlation. *: P<0.05; **: P<0.01. 

 

3 讨论和结论 
 

叶片易受环境影响，且具有较大的可塑性[23]。

酸雨不仅能腐蚀叶表面，还会对其解剖结构和生

理生化造成影响，而植物对待酸雨的表现通常是

一个复杂的综合性状[24]。叶片损伤是植物遭受酸

害时典型的特征性状。本研究结果表明，酸雨胁

迫下，三叶木通叶片褪绿并出现大量白色至褐色

的坏死伤斑，且多数症状出现在叶上部和叶边缘。

这可能是由于这些部位水膜张力或叶片粗糙不

平，导致酸雨易蓄积在叶面造成叶绿素降解或叶

组织细胞死亡[25]。而 0.1~0.4 mmol/L 的 Ti 能有效

缓解酸雨胁迫下叶片的形态损伤，其中，0.1~ 

0.2 mmol/L 的 Ti 处理能够大幅度减少叶片的坏死

伤斑数，并以 0.2 mmol/L 的 Ti 处理效果最佳，但

0.4 mmol/L 的 Ti 处理下坏死伤斑数明显要高于前

者。可见，Ti 作为植物生长的有益元素可能具有

两重性，即适当外施 Ti 能缓解酸雨胁迫下三叶木

通叶片的形态损伤，并能维持生长，而高浓度下

会抑制植物的生长，甚至产生毒性效应。这与含

Ti 试剂对生菜(Lactuca sativa)低促高抑的生长效

应[26]相似。 

植物在逆境下可通过组织结构的改变来选择

需要适应的环境类型，是探明植物生态适应性的基

础[27]。酸雨淋溶叶片后会增大细胞膜透性，加剧叶

片失水[28]。本研究中，酸雨胁迫下三叶木通叶片显

著加厚，叶肉栅栏组织多为 2 层长柱形细胞紧密排

列，海绵组织相对变少。有研究表明，叶片增厚、

栅栏组织层数增加、海绵组织变少和缩短细胞间隙

等特征性变化有助于提高植物的水分利用率[29]，同

时叶厚度的增加也有利于减少水分过度蒸腾[30]。可

见，酸雨胁迫会对三叶木通造成严重的生理缺水, 

而三叶木通则通过增加叶片厚度以减少水分消耗, 

并使栅栏组织变厚、细胞间隙变小，从而提高水分
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运输效率。当添加 0.1~0.2 mmol/L 的 Ti 后可以看到

栅栏组织厚度均显著高于单独酸雨胁迫，这可能是

栅栏组织作为植物进行光合作用的重要场所[31]，而

Ti 的添加提高了光合速率，进而改变了栅栏组织的

形态。由此可见，一定浓度的 Ti 可有效保护叶组织

结构免受酸雨的损害。 

叶片为适应水分短缺而演化出多种多样的对

策，其中包括逃避型、强壮型、忍耐型、保护型和

节约型等 5 种策略[32]。本研究表明，酸雨胁迫下三

叶木通叶片的主脉和主脉维管束均显著增厚，其厚

度的增加有利于植物水分及养分运输能力和支撑

叶片能力提高，这也是植物适应环境变化的体现[33]; 

同时，机械组织更为发达，已知机械组织的强弱也

与植物缺水后的适应变化密切相关[31]。因此，从叶

片在酸雨胁迫下的解剖结构变化可以看出，其叶厚

的增加，是以减少水分过度蒸腾、削弱阳光的照射

来适应环境，属于典型的保护型策略；然而其主脉、

主脉维管束和机械组织的增强及叶肉栅栏组织层

数的增加，是其增强叶肉组织和其他器官的支持, 

在蒸腾强度不降低的条件下通过提高光合效率来

强壮自身，以达到抵抗逆境胁迫的目的，表现出强

壮型适应特征[32]。 

叶绿素含量是衡量酸雨对植物伤害的重要指

标之一[34]。本研究表明酸雨胁迫明显抑制了三叶木

通叶绿素的合成。酸雨胁迫下，氧自由基积累易破

坏细胞内活性氧(ROS)代谢平衡，大量积累的 ROS

对细胞造成严重的质膜过氧化损伤[16]。而 SOD、POD

和 CAT 是衡量植物抗逆性的关键指标[35]。本研究表

明，与 CK 相比，单独酸雨胁迫下叶片氧自由基产

生速率显著升高，说明酸雨胁迫会引起细胞膜的氧

化损伤。与 CK 相比，单独酸雨胁迫下叶片 SOD、

POD 和 CAT 活性均显著升高，尤其是 SOD 活性变

幅最大，已知 SOD 能够猝灭超氧负离子的毒性[12]。

由此可知，三叶木通可通过提高 SOD、POD 和 CAT

活性，尤其是 SOD 活性，协同作用共同抵御 ROS

造成的伤害。添加 0.1~0.4 mmol/L 的 Ti 后可以看到

叶绿素含量显著高于单独酸雨胁迫，这可能是 Ti 具

有光催化特性，催化光能向电能的转化和光电子传

递，从而促进了水的光解，光合作用活性增加[36],

进而促进叶绿素的合成；同时 SOD、POD 和 CAT 活

性均显著高于单独酸雨胁迫，而氧自由基产生速率

与之相反，这与前人[37]的研究结果相似。 

主成分分析法可通过减少响应变量的维数，这

样能综合反映植物的抗逆性[12]。本研究中，解剖结

构指标的 3 个主成分涵盖了大部分信息，其中，单

独酸雨胁迫下，主脉、主脉维管束、叶厚和海绵组

织是各因子中最主要的指标，能够反映出三叶木通

叶片遭受逆境胁迫时的选择潜力。因此，综合考虑

可将主脉、主脉维管束、叶厚和海绵组织作为单独

酸雨胁迫下三叶木通耐酸性评价的参考指标。主成

分分析还揭示了施加一定浓度的 Ti 后，除了能够改

善上、下表皮受损以外，还可能趋向于构建一定程

度的 P/S 和 CTR，而进行不同浓度 Ti 处理的解剖

结构差异性分析时发现海绵组织差异不明显，因此

也可将叶厚以及栅栏组织作为施Ti后三叶木通耐

酸性评价的关键指标。同样的，施 Ti 后可将 SOD、

POD和CAT 作为三叶木通耐酸性评价的关键指标。

此外，相关性分析表明，主脉维管束厚度、栅栏组

织厚度、CTR、SOD、POD 和 CAT 活性之间呈极

显著正相关关系，说明三叶木通叶片活性氧清除酶

的改变易引起关键解剖结构的变化；不同处理下叶

片厚度与主脉维管束厚度之间具有极显著正相关

关系，表明叶片在增厚的同时，还趋向于构建发达

的维管组织，以便尽量多的将水分运输至叶肉组

织，从而提高叶片水分运输效率[38]。 

综上，酸雨胁迫导致三叶木通叶片褪绿和出现

大量伤斑，破坏叶片上、下表皮和叶侧脉结构的完

整性，促进叶绿素的降解和氧自由基的生成；而三

叶木通叶片通过加厚主脉、主脉维管束、栅栏组织

和叶厚等解剖结构特征；通过提高 SOD、POD 和 CAT

活性等生理生化措施，进而适应酸雨胁迫。通过主

成分分析发现，主脉、主脉维管束和叶厚等指标在

三叶木通对酸雨胁迫逆境应答的机制中起关键作

用；此外，一定浓度的 Ti 能够改善叶片生长，维持

解剖结构的完整性，通过有效抑制叶绿素的降解来

维持三叶木通的光合速率，提高 SOD、POD 和 CAT

活性来减少大量积累的氧自由基对细胞的氧化损

伤，且以 0.2 mmol/L 的 Ti 效果最好。 
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