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垂丝海棠应对盐碱复合胁迫的生理响应研究

贾旭梅，朱燕芳，王　 海，吴玉霞，赵　 通，程　 丽，朱祖雷，王延秀∗

甘肃农业大学园艺学院， 兰州　 ７３００７０

摘要：盐碱复合胁迫是影响植物生长的主要环境因子。 为了探究垂丝海棠（Ｍａｌｕｓ ｈａｌｌｉａｎａ Ｋｏｅｈｅｎ）响应盐碱复合胁迫的生理特

性，利用主成分分析法明确耐盐碱阈值，以 ２ 年生垂丝海棠苗为试材，将 ＮａＣｌ 与 ＮａＨＣＯ３按 １：１ 的比例混合，通过盆栽浇灌

Ｈｏｇｌａｎｄ 营养液的方法，模拟 ５ 种不同浓度（０、５０、１００、１５０、２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）盐碱复合胁迫对其光合色素、光合参数、叶绿素荧光参

数及渗透调节物质的影响，并对其相关指标进行相关性和主成分分析。 结果表明，随着胁迫强度的增大，叶绿素（Ｃｈｌ Ｔ）合成受

阻，净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、叶片含水量（ＷＣ）下降，最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）、表
观光合电子传递速率（ＥＴＲ）、ＰＳＩＩ 实际化学效率（ΦＰＳＩＩ）、光化学猝灭系数（ｑＰ）被抑制；类胡萝卜素（Ｃａｒ）含量、水分利用效率

（ＷＵＥ）、电解质外渗率、非调节性能量耗散（Ｙ（ＮＯ））升高；胁迫 ４０ ｄ 时，初始荧光（Ｆ０）显著升高，而调节性能量耗散 Ｙ（ＮＰＱ）、
非光化学荧光淬灭系数（ｑＮ）急剧降低；脯氨酸、可溶性糖、有机酸显著积累，并在 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 浓度下达到峰值。 植株的 Ｐｎ与

Ｇｓ、Ｃｉ、ＥＴＲ、ΦＰＳＩＩ 呈极显著正相关，与 Ｔｒ 、ＷＣ、ｑＰ、Ｃｈｌ Ｔ 呈显著正相关，与电导率、脯氨酸、Ｙ（ＮＯ）呈显著负相关。 因此，盐碱复

合胁迫下，垂丝海棠叶片主要通过降低 Ｇｓ、Ｃｉ、Ｔｒ、ＷＣ，提高 ＷＵＥ、大量积累渗透调节物质、启动热耗散机制来保持光合系统伤

害与修复的动态平衡。 根据主成分分析法，浓度 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 为耐盐碱阈值，同时 Ｇｓ、Ｃｉ、Ｔｒ、Ｃｈｌ Ｔ、ＥＴＲ、ΦＰＳＩＩ、Ｙ（ＮＯ） 、ＷＣ、ｑＰ、
电解质渗透率、脯氨酸可作为评价垂丝海棠耐盐碱能力的有效指标。
关键词：垂丝海棠；耐盐碱能力；光合作用；叶绿素荧光；渗透调节
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苹果（Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ Ｂｏｒｋｈ．）是世界性果品，也是我国重点果产区的支柱性产业［１］。 西北黄土高原是我

国最大的苹果优生区，但该区域 ７０％以上的土壤为含 ＮａＣｌ 与 ＮａＨＣＯ３的高 ｐＨ 盐碱土壤，严重制约了其苹果

产业的发展［２］。 生产中常选用耐盐碱的优良砧木以缓和盐碱复合胁迫，因此研究耐盐碱砧木资源对盐碱地

苹果产业的发展具有重要意义。
盐碱逆境对植物光合生理的影响已成为近年国内外专家研究的热点。 许多研究表明，混合盐碱复合胁迫

不是盐、碱两种胁迫的简单叠加，而具有一定的协同效应，植株不仅遭受盐胁迫产生的渗透伤害和离子毒害，
还受碱胁迫引起的高 ｐＨ 影响［３］。 Ｙａｎｇ 等［４］ 研究证实盐碱复合胁迫下，净光合速率、气孔导度、胞间 ＣＯ２浓

度、叶绿素含量等光合参数随胁迫强度的增大而显著下降。 孙璐等［５］ 指出，盐胁迫破坏了光系统 ＩＩ 反应中

心，使 ＰＳⅡ原初光能转换效率受到抑制，导致光能过剩，需要通过启动热耗散机制保护光合系统。 此外，脯氨

酸、可溶性糖、有机酸等是植物体内重要的渗透调节剂，李子英等［６］认为，盐柳幼苗通过大量积累脯氨酸和可

溶性糖，加强渗透调节，缓解盐害。 目前，关于植物耐盐性研究多集中于禾本科植物（玉米、小麦、燕麦），苹果

属植物多以单一中性盐或碱性盐研究为主，盐碱复合胁迫的研究较少。
垂丝海棠（Ｍａｌｕｓ ｈａｌｌｉａｎａ Ｋｏｅｈｅｎ）又名倒挂珍珠，原产于甘肃河西走廊干旱、盐碱生境，具有较强的抗性。

但其作为苹果砧木资源，在国外未见报道，国内仅见几篇零星生产应用的研究。 本试验以 ２ 年生垂丝海棠为

研究材料，模拟甘肃黄土高原地区 ｐＨ ８．０—８．２ 的盐碱土，通过盆栽浇灌 Ｈｏｇｌａｎｄ 营养液的方法，研究混合盐

碱复合胁迫下垂丝海棠叶片光合色素、光合参数、荧光参数以及渗透调节物质的变化，采用相关性和主成分分

析综合评价垂丝海棠的耐盐性，旨在筛选胁迫的临界浓度，明确响应盐碱复合胁迫的生理机制，为垂丝海棠作

为盐碱地优良砧木提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料

２０１６ 年 ３ 月将垂丝海棠（Ｍａｌｕｓ ｈａｌｌｉａｎａ Ｋｏｅｈｎｅ）发芽的种子播种在甘肃靖远，２０１７ 年 ３ 月移栽于重量为

０．６５ ｋｇ 的花盆（内径 ２５ ｃｍ，深 ３８ ｃｍ）中，含 ３．５ ｋｇ 基质（蛭石、珍珠岩和泥炭体积比为 １∶１∶３），每盆 １ 株，株
高 ８０—１００ ｃｍ。 并置于甘肃农业大学园艺学院避雨棚中进行统一管理，定期除草，浇水。
１．２　 盐碱复合处理

于 ２０１７ 年 ５ 月 ２０ 日，选取株高相似、叶片数相近的垂丝海棠 ５０ 株进行胁迫处理。 试验设计 ５ 种处理。
分别为 ０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ（ＣＫ）（ｐＨ ６．８）、５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ（ｐＨ ８．２）、１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ（ｐＨ ８．２）、１５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ（ｐＨ ８．２）、２００ ｍｍｏｌ ／
Ｌ（ｐＨ ８．２），每处理 １０ 株。 ＣＫ 组浇营养液，处理组浇营养液＋混合盐碱（以中性盐 ＮａＣｌ 和碱性盐 ＮａＨＣＯ３按

摩尔比 １∶１ 混合）。 为避免盐激反应，处理浓度按 ５０ｍｍｏｌ ／ Ｌ 每天递增，待全部处理达到设定浓度后，开始计算

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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胁迫时间。 每隔 ３ ｄ，１７：００—１８：００ 定期浇灌 ５００ ｍＬ Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液。 于胁迫 ０、２０、４０ ｄ 时选取位于植株中

上部的功能叶进行各项指标测定，并在 ４０ ｄ，拍摄照片。
１．３　 测定指标及方法

１．３．１　 光合特性指标测定

选取位于第 ５—６ 节位（从顶部向下数）功能叶，利用 Ｌｉ⁃６４００ 光合仪（ＬＩ⁃ＣＯＲ 公司，美国）于晴天上午 ９：
００—１１：００ 测定净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）及胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ），重复 ５ 次。 按公式计

算：水分利用效率（ＷＵＥ）＝ Ｐｎ ／ Ｔｒ。
同上，采用 ＩＭＡＧＩＮＧ⁃ＰＡＭ 叶绿素荧光仪和 Ｉｍａｇｉｎｇ ＷｉｎＧｅｇＥ 软件（Ｗａｌｚ，Ｅｆｆｅｌｔｒｉｃｈ，德国）测定初始荧光

（Ｆ０），最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ），表观光合电子传递速率（ＥＴＲ）、ＰＳＩＩ 实际化学效率（ΦＰＳＩＩ），调节性能量耗

散（Ｙ（ＮＰＱ）），非调节性能量耗散（Ｙ（ＮＯ）），光化学猝灭系数（ｑＰ）和非光化学荧光淬灭系数（ｑＮ）。
于光合荧光参数测定后，采集叶片并洗净擦干其表面污物，并去掉叶脉。 称取 ０．２ｇ，剪碎置于玻璃试管

中，加入 １０ ｍｌ ８０％的丙酮进行 ２４ ｈ 避光提取，在波长 ４４０、６４５ 和 ６６３ ｎｍ 下测定吸光度，根据公式计算：叶绿

素 ａ（Ｃｈｌ ａ）＝ １２．２１Ａ６６３－２．８１ Ａ６４６、叶绿素 ｂ（Ｃｈｌ ｂ）＝ ０．１３Ａ６４６－５．０３Ａ６６３、类胡萝卜素（Ｃａｒ）＝ （１０００Ａ４７０－
３．２７Ｃａ－１０４ Ｃｂ） ／ ２２９ 的含量。
１．３．２　 生理指标测定

叶片从植株上用剪刀分离，称取鲜重后放入牛皮纸袋，再放入烘箱 １０５℃杀青 １ｈ，在 ８０℃下烘干至恒重

后称取干重，根据公式计算：叶片含水量 （ＷＣ） ＝ （叶片鲜重－叶片干重） ÷ 叶片鲜重 ×１００％。 电解质外渗率

采用相对电导率法［７］；游离脯氨酸含量采用酸性茚三酮法［８］、可溶性糖含量采用蒽酮显色法［９］。
称干样 ０．１ｇ，加 ２ｍｏｌ ／ ＬＨＮＯ３和 ７０％乙醇研磨成匀浆，倒入离心管。 浸泡 １５ ｍｉｎ，搅拌。 离心 １０ ｍｉｎ ３０００

ｒ ／ ｍｉｎ，取上清液。 为中和 ＨＮＯ３，加 ３００μＬ 冰醋酸和 １ｍＬ ２０％醋酸铅，混匀，放置半个小时，３０００ ｒ ／ ｍｉｎ 离心

１０ｍｉｎ。 保留沉淀，用 ２．５ ｍＬ ７０％乙醇冲洗倒入离心管搅拌洗涤沉淀，离心。 向沉淀中加入 １０ ｍＬ １％Ｎａ２ＣＯ３

溶液，搅拌、离心，上清液倒于三角瓶中，并加入 ３ ｍＬ 氨缓冲液、５ ｍＬ ０．１ｍｏｌ ／ Ｌ ＥＤＴＡ－Ｎａ２溶液，用 ０．０１ ｍｏｌ ／ Ｌ
ＭｇＳＯ４滴定至蓝绿色变为酒红色为止。 用 ０．０１ ｍｏｌ ／ Ｌ Ｍｇ ＳＯ４滴定 ５ ｍＬ ０．１ｍｏｌ ／ Ｌ ＥＤＴＡ－Ｎａ２溶液。 根据公式

计算：有机酸含量（ｍｍｏｌ ／ ｇ ＤＷ）＝ （ａ－ｂ）×Ｋ ／ ＤＷ。 式中 Ｋ：ＭｇＳＯ４当量浓度；ＤＷ：干样重（ｇ）；ａ：用 ０．０１ ｍｏｌ ／ Ｌ
Ｍｇ ＳＯ４滴定 ５ ｍＬ ０．１ ｍｏｌ ／ Ｌ ＥＤＴＡ－Ｎａ２所用体积（ｍ Ｌ）；ｂ：用 ０．０１ ｍｏｌ ／ Ｌ ＭｇＳＯ４滴定样品溶液所用体积（ｍＬ）。
１．４　 数据处理

采用 ＳＰＳＳ ２２．０ 软件进行单因素 Ｄｕｎｃａｎ 检验方差分析、相关性分析及主成分分析，使用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 软件

制图，Ｉｍａｇｉｎｇ ＷｉｎＧｅｇＥ 软件选取荧光图片。

２　 结果与分析

２．１　 盐碱复合胁迫对垂丝海棠叶片光合色素含量的影响

叶绿素含量的高低在一定程度上反映了植物光合潜力的大小。 如图 １ 所示，随着盐碱复合胁迫时间的延

长，垂丝海棠叶片的 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ、Ｃｈｌ Ｔ 含量均呈降低趋势，而 Ｃａｒ 升高。 其中，胁迫 ２０ ｄ 时，除 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 盐

浓度处理外，其他各浓度处理组的 Ｃｈｌ ａ 含量均与 ＣＫ 无显著差异（Ｐ＞０．０５）；而 Ｃｈｌ ｂ 和 Ｃｈｌ Ｔ 含量在各处理

组下均显著低于 ＣＫ（Ｐ＜０．０５），且盐浓度为 １５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，叶片 Ｃｈｌ ｂ 和 Ｃｈｌ Ｔ 含量均达到最大值。 胁迫 ４０ ｄ
后，Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ、Ｃｈｌ Ｔ 含量均随着盐浓度的增加而降低，且与 ＣＫ 差异显著（Ｐ＜０．０５），Ｃｈｌ Ｔ 含量依次比 ＣＫ 降

低了 ３４．５１％、４６．４７％、４８．１２％、５３．０６％ （图 １－Ａ Ｂ Ｄ）；而 Ｃａｒ 含量随着盐浓度的增加而增加，在浓度大于 ５０
ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，叶片 Ｃａｒ 含量显著升高（Ｐ＜０．０５），且三者间无明显差异（Ｐ＞０．０５）（图 １－Ｃ）。
２．２　 盐碱复合胁迫对垂丝海棠叶片光合参数的影响

由表 １ 可得，随着胁迫时间的延长，Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｔｒ、ＷＣ 均降低，而 ＷＵＥ 呈升高趋势。 其中，胁迫 ２０ ｄ 时，

垂丝海棠叶片的 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｔｒ均随着盐浓度的增加而降低，且与 ＣＫ 差异显著（Ｐ＜０．０５），并在盐浓度为
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图 １　 盐碱复合胁迫对垂丝海棠幼苗光合色素含量的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｅ⁃ａｌｋａｌｉ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｍ． ｈａｌｌｉａｎａ ｌｅａｖｅｓ

不同小写字母表示在 ０．０５ 水平上显著差异

表 １　 盐碱复合胁迫对垂丝海棠叶片光合参数的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｅ⁃ａｌｋａｌｉ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｍ． ｈａｌｌｉａｎａ ｌｅａｖｅｓ

处理浓度
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／
（ｍｍｏｌ ／ Ｌ）

净光合速率
Ｎｅｔ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｒａｔｅ （Ｐｎ） ／

（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

气孔导度
Ｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
（Ｇｓ） ／

（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

胞间 ＣＯ２浓度

Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
（Ｃｉ） ／ （μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

蒸腾速率
Ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ

（Ｔｒ） ／
（ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

叶片含水量
Ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔ （ＷＣ） ／ ％

水分利用效率
Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥ） ／
（μｍｏｌ ／ ｍｍｏｌ）

０ｄ ＣＫ １６．８２±１．０１ａ ０．０９４７±０．００５１ａ ７５７±６．７８ａ ３．３６±０．０４ａ ６７．１３±１．２１ａ ５．０１±０．０７ａ

５０ １８．１６±０．６０ａ ０．０９４５±０．００７８ａ ７６５±７．８９ａ ３．８４±０．２２ａ ６６．６５±２．０８ａ ４．７３± ０．３４ａ

１００ １６．９６±１．４７ａ ０．０９０６±０．００９８ａ ７３０±１３．２１ａ ３．２６±０．１２ａ ６７．０８±２．４７ａ ５．２０±０．２８ａ

１５０ １８．０８±０．９９ａ ０．０９９７±０．０１０３ａ ７１４±１１．４２ａ ３．２５±０．０６ａ ６７．３１±１．０１ａ ５．５６±０．０９ａ

２００ １７．７３±１．３４ａ ０．０９３１±０．００７８ａ ７４９±５．０６ａ ３．４４±０．１７ａ ６６．９３±２．３４ａ ５．１５±０．２１ａ

２０ｄ ＣＫ １８．１９±１．０５ａ ０．０９２５±０．００８２ａ ８６７±１４．５６ａ ４．０９±０．２８ａ ６５．８４±１．７８ａ ４．４５±０．４５ｃ

５０ １６．９３±１．６２ａ ０．０７３９±０．０１２２ｂ ６９９±６７．７５ｂ ２．９３±０．４４ｂ ６０．２１±２．３４ｂ ５．２３±０．５７ａｂ

１００ １２．４５±１．８８ｂ ０．０６６２±０．０１１６ｂ ６０２±５３．９１ｂ ２．３４±０．３５ｂ ６２．０８±２．３２ｂ ５．３２±０．３９ａｂ

１５０ １１．６７±１．４７ｂ ０．０４４８±０．０２１５ｃ ５７１±１６．０７ｂ ２．０１±０．３１ｂｃ ５７．８３±１．９４ｃ ５．８１±０．２８ａ

２００ ９．０８±２．０５ｃ ０．０４６６±０．０１８４ｃ ５４８±８８．８１ｂ １．８３±０．５８ｃ ５２．６４±２．８９ｄ ４．９６±０．４１ｂ

４０ｄ ＣＫ １７．９６±１．２１ａ ０．０８９７±０．０４６１ａ ９０３±９４．０５ａ ３．３８±０．１５ａ ６５．５５±２．５１ａ ５．３１±０．３３ｂ

５０ １３．９２±１．２８ｂ ０．０６１５±０．０６３３ｂ ７５８±７７．４６ｂ ２．１４±０．１３ｂ ５６．１７±１．９０ｂ ６．５０±０．５８ａ

１００ ９．８６±２．９５ｃ ０．０３６２±０．０１７９ｃ ５１５±６４．２３ｃ １．３７±０．６３ｃ ５８．８８±２．１３ｂ ７．２０±０．６２ａ

１５０ ７．６７±１．８９ｃｄ ０．０１９６±０．０２３６ｃ ４５２±３９．１０ｄ １．４３±０．３９ｃ ５１．４５±２．４５ｃ ５．３６±０．４６ｂ

２００ ６．６９±１．２７ｄ ０．０１３５±０．００９９ｄ ４３９±１６．７４ｄ １．３２±０．４７ｃ ４５．２８±４．５ｄ ５．０７±０．３９ｂ

　 　 同一列的数据，其后小写字母不同，表示处理间在 ０．０５ 水平差异显著
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２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时各指标均降至最低值。 胁迫 ４０ ｄ 后，光合参数急剧降低，与 ＣＫ 相比，Ｐｎ依次降低了 ２２．４９％、
４５．１０％、５７．２９％、６２．７５％；Ｇｓ依次降低了 ３１．４４％、５９．６４％、７８．１５％、８４．９５％。 ＷＣ 和ＷＵＥ 随着盐浓度的增加先

升高后降低，且均在 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时达到最大值，与 ＣＫ 相比，ＷＣ 相对 ＣＫ 仅降低了 １０．１８％，ＷＵＥ 升高了

２６．３９％，且与其他处理组差异达显著水平（Ｐ＜０．０５）。
２．３　 盐碱复合胁迫对垂丝海棠叶片荧光参数的影响

２．３．１　 对 Ｆ０、Ｆｖ ／ Ｆｍ、ＥＴＲ 及 ΦＰＳＩＩ 的影响

如图 ２ 所示，随着盐碱复合胁迫时间的延长，垂丝海棠叶片的 Ｆ０、Ｆｖ ／ Ｆｍ、ＥＴＲ 和 ΦＰＳＩＩ 均呈降低趋势。
其中，胁迫 ２０ ｄ，Ｆ０和 ＥＴＲ 在浓度为 ５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时显著降低，Ｆｖ ／ Ｆｍ在盐浓度大于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时开始显著降

低，而 ΦＰＳＩＩ 在盐浓度大于 ５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时开始显著降低。 胁迫 ４０ ｄ 后，Ｆ０随着浓度的增加呈先降低后升高的

趋势，在盐浓度大于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时急剧升高，显著大于 ＣＫ（Ｐ＜０．０５），依次增加了 ２０．４４％、２５．６４％。 Ｆｖ ／ Ｆｍ、
ＥＴＲ 和 ΦＰＳＩＩ 均随着浓度的增加而降低。 与 ＣＫ 相比，各处理组的 Ｆｖ ／ Ｆｍ依次降低了 ８．２６％、７．７８％、１１．３３％、
２２．５４％，且在浓度 ５０、１００、１５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，Ｆｖ ／ Ｆｍ差异不显著（Ｐ＞０．０５） （图 ２－Ｂ）；ＥＴＲ 依次降低了 １９．７４％、
２８．５％、３３． １８％、４０．６５％（图 ２－Ｃ）；ΦＰＳＩＩ 依次降低了 ２０．４８％、２６．７７％、３１．８４％、３２．７４％（图 ２－Ｄ）。

图 ２　 盐碱复合胁迫对垂丝海棠叶片 Ｆ０、Ｆｖ ／ Ｆｍ、ＥＴＲ 和 ΦＰＳＩＩ含量的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｅ⁃ａｌｋａｌｉ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ Ｆ０、Ｆｖ ／ Ｆｍ、ＥＴＲ ａｎｄ ΦＰＳＩＩ ｏｆ Ｍ． ｈａｌｌｉａｎａ ｌｅａｖｅｓ

２．３．２　 盐碱复合胁迫对垂丝海棠 Ｙ（ＮＰＱ）、Ｙ（ＮＯ）、ｑＰ 及 ｑＮ 的影响

从图 ３ 和图 ４ 可以看出，随着盐碱复合胁迫时间的延长，垂丝海棠叶片的 Ｙ（ＮＰＱ）、Ｙ（ＮＯ）、ｑＮ 总体均呈

升高趋势，而 ｑＰ 呈降低趋势。 其中，胁迫 ２０ ｄ 时，Ｙ（ＮＰＱ） 和 Ｙ（ＮＯ） 随着盐浓度的增加而升高，２ 个参数分

别在盐浓度大于 ５０、１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时开始显著升高。 ｑＮ 在盐浓度为 ５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时显著低于 ＣＫ（Ｐ＜０．０５），而浓

度大于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时开始显著升高（图 ３－Ｈ）。 胁迫 ４０ ｄ 后，Ｙ（ＮＰＱ）和 ｑＮ 随着盐浓度的增加先升高后降

低，在浓度 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，均达到最大值，相对 ＣＫ 分别增加了 ６３．５２％、２５．７７％（图 ３－Ｅ Ｈ）。 Ｙ（ＮＯ）随着盐

浓度的增加而升高，且均显著高于 ＣＫ（Ｐ＜０．０５），并在浓度大于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时急剧升高（图 ３－Ｆ）。 而 ｑＰ 呈
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降低趋势，依次比 ＣＫ 降低了 １０．８５％、１７．５７％、２５．１９％、４０．２５％（图 ３－Ｇ）。

图 ３　 盐碱复合胁迫对垂丝海棠叶片 Ｙ（ＮＯ）、Ｙ（ＮＰＱ）、ｑＰ 及 ｑＮ 含量的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｅ⁃ａｌｋａｌｉ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ Ｙ（ＮＯ）、Ｙ（ＮＰＱ）、ｑＰ ａｎｄ ｑＮ ｏｆ Ｍ． ｈａｌｌｉａｎａ ｌｅａｖｅｓ

２．４　 盐碱复合胁迫对垂丝海棠叶片电解质渗透率及渗透调节物质的影响

叶片电解质渗透率的高低直接反映了细胞膜稳定性的大小。 从图 ５－Ａ 可以看出，随着盐碱复合胁迫时

间的延长及浓度的增加，垂丝海棠叶片各处理组的电解质渗透率均呈升高趋势。 其中，胁迫 ２０ ｄ，电解质渗透

率在盐浓度大于 ５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时显著升高（Ｐ＜０．０５）。 胁迫 ４０ｄ 后，与 ＣＫ 相比，各处理组电解质渗透率显著升

高，且在盐浓度大于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时急剧升高，依次比 ＣＫ 升高了 ６８．２１％、７０．９３％。 同时，盐碱复合胁迫下垂

丝海棠叶片表现出明显的盐害，１５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，大量叶片变黄，部分叶片开始萎蔫；２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，叶片全部

变黄萎蔫（图 ６）。
由图 ５－Ｂ Ｃ Ｄ 可知，随着胁迫时间的延长，垂丝海棠叶片的脯氨酸、可溶性糖、有机酸含量呈升高趋势。

其中，胁迫 ２０ ｄ 时，随着盐浓度的增加，叶片脯氨酸、可溶性糖、有机酸含量有不同程度的积累。 脯氨酸含量

在浓度大于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时开始显著积累，可溶性糖、有机酸含量均在盐浓度为 ５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时显著积累（Ｐ＜
０．０５）；胁迫 ４０ ｄ 后，叶片脯氨酸、可溶性糖、有机酸含量随浓度的增加呈先升高后降低趋势，脯氨酸、有机酸

含量均在盐浓度 １５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时达到最大值，相对 ＣＫ 分别增加了 ４１．５０％、２７．９１％，可溶性糖含量在盐浓度

１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时达到最大值，相对 ＣＫ 增加了 ３５．３５％。
２．５　 垂丝海棠耐盐碱能力评价

２．５．１　 相关性分析

将垂丝海棠混合盐碱胁迫后的各项指标进行相关性分析，得到相关系数矩阵。 从表 ２ 和表 ３ 可以看出，
植株的 Ｐｎ与 Ｇｓ、Ｃ ｉ、ＥＴＲ、ΦＰＳＩＩ 呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与 Ｔｒ、ＷＣ、ｑＰ、Ｃｈｌ ａ 呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），与电

解质渗透率、脯氨酸、Ｙ（ＮＯ）呈显著负相关（Ｐ＜０．０５）。
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图 ４　 盐碱复合胁迫下垂丝海棠叶片 Ｙ（ＮＯ）、Ｙ（ＮＰＱ）、ｑＮ 及 ｑＰ 的变化

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｅ⁃ａｌｋａｌｉ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ Ｙ（ＮＯ）、Ｙ（ＮＰＱ）、ｑＮ ａｎｄ ｑＰ ｏｆ Ｍ． ｈａｌｌｉａｎａ ｌｅａｖｅｓ

２．６．２　 主成分分析

对垂丝海棠盐碱复合胁迫下的 ２１ 个指标进行主成分分析，提取特征值＞１ 的 ３ 个主成分，其特征值分别

为 １３．６４８、４．７５８、１．０５０，累计方差贡献率达到 ９７．２８１％，符合分析要求。 表 ４ 显示，第一主成分（ＰＣ１）综合了

Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｔｒ、ＷＣ、电解质渗透率、脯氨酸、Ｆ０、Ｆｖ ／ Ｆｍ、ＥＴＲ、ΦＰＳＩＩ、Ｙ（ＮＯ）、ｑＰ、Ｃｈｌ Ｔ、Ｃａｒ 等指标的信息，第二

主成分（ＰＣ２）综合了 ＷＵＥ、可溶性糖、Ｙ（ＮＰＱ）、ｑＮ 指标的信息。 综合得分（Ｆ）是每个主成分得分与对应贡

献率乘积之和，即 Ｆ＝Ｆ１×６８．２４１％＋Ｆ２×２３．７９０％＋Ｆ３×５．２５０％。 由表 ５ 可知，垂丝海棠在不同盐浓度处理下的

综合得分分别为 ０．６０３、０．５３６、０．４２８、－０．６４７、－０．９２１。

３　 讨论与结论

３．１　 垂丝海棠响应盐碱复合胁迫的光合特性

叶绿素是主要的光合色素，对光能的吸收、传递及转化起着重要的作用［４］。 本试验结果表明，随着胁迫

时间的延长及盐浓度的增大，Ｃｈｌ Ｔ 含量呈降低趋势，说明盐碱复合胁迫抑制了 Ｃｈｌ Ｔ 的合成。 这可能是根系

中高 ｐＨ 破坏了离子的吸收和转运，影响了叶片对 Ｍｇ２＋的吸收，使叶绿素的合成受阻，从而打破叶绿素合成与

降解的动态平衡［１０］。 Ｓｔｅｐｉｅｎ ［１１］等对黄瓜的研究发现，一定低浓度的盐碱复合胁迫能促进叶绿素的合成，而
高浓度的盐碱复合胁迫使叶绿素的合成受阻。 可见，盐碱复合胁迫下叶绿素含量的变化因植物不同而异。 此

外，Ｃｈｌ ｂ 含量在胁迫 ２０ ｄ 时显著降低，而 Ｃｈｌ ａ 在胁迫 ４０ ｄ 时显著降低，说明不同色素对盐碱复合胁迫的敏
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感性存在差异，Ｃｈｌ ｂ 对胁迫的反应更为敏感。 前人的研究表明，叶绿素酶催化 Ｃｈｌ ｂ 的降解，对 Ｃｈｌ ａ 的影响

较小［１２］，这也可能是中期胁迫（２０ ｄ），Ｃｈｌ ｂ 含量显著降低的原因。 而长期胁迫（４０ ｄ）下，Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ 含量均

显著下降，这说明叶绿体的结构可能受到了破坏。 Ｊｉａ 等［１３］ 研究认为，叶绿素是植物进行光合作用的物质基

础，且其含量的高低能反映植物光合作用的强弱，本试验相关性分析表明，Ｐｎ与 Ｃｈｌ Ｔ 呈显著正相关，说明垂

丝海棠叶绿素含量的降低是光合作用受到抑制的主要原因。 曹刚［１４］ 研究证实，类胡萝卜素是叶绿体光合天

线的辅助色素，能以非辐射的方式耗散光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）的过剩能量以保护叶绿素免受破坏。 本研究中，盐碱

复合胁迫促进了 Ｃａｒ 的合成，而相关性分析表明，Ｃａｒ 与 Ｐｎ无显著相关性，说明垂丝海棠叶片 Ｃａｒ 的升高可能

与过剩光能的热耗散保护机制有关。

图 ５　 盐碱复合胁迫对垂丝海棠叶片电导率及渗透调节物质的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｅ⁃ａｌｋａｌｉ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｅｌｅｃｔｒｏｌｙｔｅ ｌｅａｋａｇｅ ａｎｄ ｏｓｍｏｌｙｔｅｓ ｏｆ Ｍ． ｈａｌｌｉａｎａ

图 ６　 混合盐碱复合胁迫对垂丝海棠叶片的影响

Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｅ⁃ａｌｋａｌｉ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ Ｍ． ｈａｌｌｉａｎａ ｌｅａｖｅｓ
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表 ２　 盐碱复合胁迫下垂丝海棠各指标的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｍ． ｈａｌｌｉａｎａ ｉｎｄｅｘｅｓ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｉｎｅ⁃ａｌｋａｌｉ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ

Ｐｎ Ｇｓ Ｃｉ Ｔｒ ＷＣ ＷＵＥ 电解质
渗透率

脯氨酸 可溶性糖 有机酸

Ｐｎ １
Ｇｓ １∗∗ １
Ｃｉ ０．９９２∗∗ ０．９８９∗∗ １
Ｔｒ ０．９５１∗ ０．９４９∗ ０．９５４∗ １
ＷＣ ０．８７７∗ ０．８８７∗ ０．８０９ ０．７８５ １
ＷＵＥ ０．０９ ０．１０３ ０．０２６ －０．２１１ ０．３３９ １
电解质渗透率 －０．９５０∗ －０．９５６∗ －０．９１∗ －０．８３２ －０．９５６∗ －０．３６４ １
脯氨酸 －０．９１２∗ －０．９１ －０．９３７∗ －０．８２４ －０．６７５ －０．１６１ ０．８５６ １
可溶性糖 ０．２８４ ０．２９６ ０．２１４ －０．０１２ ０．５２６ ０．９７７∗∗ －０．５４１ －０．３ １
有机酸 －０．４４５ －０．４４５ －０．４９８ －０．５６９ －０．１４３ ０．４４２ ０．２９５ ０．６ ０．３９４ １

Ｐｎ Ｆ０ Ｆｖ ／ Ｆｍ ＥＴＲ Ｙ（ＩＩ） Ｙ（ＮＰＱ） Ｙ（ＮＯ） ｑＰ ｑＮ Ｃｈｌ Ｔ Ｃａｒ
Ｐｎ １
Ｆ０ －０．５３０ １
Ｆｖ ／ Ｆｍ ０．８５４ －０．６５４ １
ＥＴＲ ０．９８３∗∗ －０．４７０ ０．８９９∗ １
ΦＰＳＩＩ ０．９６５∗∗ －０．３７８ ０．８２１ ０．９８４∗∗ １
Ｙ（ＮＰＱ） ０．２４１ －０．９４９∗ ０．４２２ ０．１７８ ０．０９０ １
Ｙ（ＮＯ） －０．８８３∗ ０．８６５ －０．８８５∗ －０．８４８ －０．７８４ －０．６６５ １
ｑＰ ０．９３８∗ －０．６７９ ０．９７３∗∗ ０．９４６∗ ０．８７７ ０．４２１ －０．９３９∗ １
ｑＮ ０．４８２ －０．９５９∗ ０．７０７ ０．４７１ ０．３８７ ０．９２３∗ －０．８２５ ０．６７１ １
Ｃｈｌ Ｔ ０．９５０∗ －０．３２３ ０．８２６ ０．９８２∗∗ ０．９９６∗∗ ０．０３ －０．７４８ ０．８７０ ０．３４４ １
Ｃａｒ －０．８２６ ０．５５２ －０．５８６ －０．７２１ －０．６６４ －０．３１２ ０．７７ －０．７５１ －０．３５５ －０．６３３ １
　 　 ∗在 ０．０５ 水平上显著相关； ∗∗在 ０．０１ 水平上显著相关

表 ４　 主成分分析旋转后的成分载荷矩阵

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｒｏｔａｔｅｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｍａｔｒｉｘ ｏｆ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

第一主成分 第二主成分 第三主成分 第一主成分 第二主成分 第三主成分

Ｐｎ ０．９７１ －０．２３３ ０．０２８ ＥＴＲ ０．９５２ －０．２７０ －０．１４５
Ｇｓ ０．９７５ －０．２２１ ０．０２４ ΦＰＳＩＩ ０．９１２ －０．３８０ －０．０８８
Ｃｉ ０．９３９ －０．３０４ ０．１１１ Ｙ（ＮＰＱ） ０．４５８ ０．８６５ ０．１６６
Ｔｒ ０．８６２ －０．５０３ －０．０７０ Ｙ（ＮＯ） ０．９６８ ０．２４８ ０．０４５
ＷＣ ０．９４３ ０．０９４ －０．２８７ ｑＰ ０．９７２ ０．０２８ －０．１９５
ＷＵＥ ０．３１４ ０．９３５ ０．１６４ ｑＮ ０．６７７ ０．６９９ －０．１００
电解质渗透率 ０．９９６ ０．０５５ －０．００８ Ｃｈｌ Ｔ ０．８８８ －０．４２０ －０．１５７
脯氨酸 ０．８７６ －０．１９８ ０．４３６ Ｃａｒ ０．７９７ －０．０７６ ０．４０３
可溶性糖 ０．４９７ ０．８６４ ０．０８０ 特征值 １３．６４８ ４．７５８ １．０５０
有机酸 ０．３０６ －０．６７４ ０．５０４ 方差贡献率 ／ ％ ６８．２４１ ２３．７９０ ５．２５０
Ｆ０ ０．７１０ ０．６９１ ０．１３２ 累计贡献率 ／ ％ ６８．２４１ ９２．０３１ ９７．２８１
Ｆｖ ／ Ｆｍ ０．９１０ ０．０９２ －０．４００

表 ５　 垂丝海棠不同盐碱复合处理的综合得分及其排名

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｓｃｏｒｅ ａｎｄ ｒａｎｋｉｎｇ ｏｆ Ｍ． ｈａｌｌｉａｎａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｉｎｅ⁃ａｌｋａｌｉ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｓｔｒｅｓｓ

处理
综合得分排名

ＰＣ１ （Ｆ１） ＰＣ２ （Ｆ２） ＰＣ３ （Ｆ３）
综合得分（Ｆ） 综合得分排名

ＣＫ １．２７８５９ －１．０２９５８ －０．４７３４６ ０．６０２７２９ １
５０ ０．５７９３７ ０．３５４２１ １．０７９９５ ０．５３６３３２ ２
１００ ０．１１９３ １．５０４２３ －０．２０９３４ ０．４２８２７７ ３
１５０ －０．８１４６６ －０．０９１７３ －１．３１３６６ －０．６４６７２ ４
２００ －１．１６２６ －０．７３７１３ ０．９１６５２ －０．９２０６２ ５
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　 　 一般认为，Ｐｎ降低主要受气孔和非气孔因素的影响［１５］。 大量的研究表明，限制光合作用的因素随着盐碱

浓度的变化而动态变化，气孔导度是限制低盐胁迫下 Ｐｎ降低的主导因素，而非气孔因素是影响高盐胁迫下 Ｐｎ

降低的主导因素［１６⁃１７］。 盐碱复合胁迫下，随着胁迫时间的延长及盐浓度的增大，垂丝海棠叶片 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｔｒ

均呈降低趋势。 根据 Ｆａｒｑｕｈａｒ［１８］的观点 Ｃ ｉ、Ｇｓ同时降低表示 Ｐｎ降低是由气孔因素引起，这说明气孔导度可能

是限制垂丝海棠叶片 Ｐｎ降低的主要原因。 本研究认为，气孔导度的变化可能是碱性盐引起的高 ｐＨ 刺激垂丝

海棠根系产生物理或化学信号，从而影响了叶片气孔导度和气体交换，这与 Ｌｉｕ［１９］ 研究结果一致。 而 Ｙａｎｇ
等［４］人的研究证实，Ｇｓ降低是盐碱复合胁迫下植物对叶片 ＷＣ 降低的一种适应性响应，Ｇｓ降低可以减少水分

的散失，Ｔｒ降低有助于植物体维持水分平衡，减少盐分的运输，降低盐分对叶片的毒害作用［２０］。 相关性分析

表明，Ｐｎ与 Ｇｓ呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与 Ｔｒ、ＷＣ 呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），这表明 Ｇｓ和 Ｔｒ的降低是垂丝海

棠适应盐碱复合胁迫的重要机制，且 ＷＣ 的降低也是影响垂丝海棠 Ｐｎ降低的原因。 此外，随着胁迫时间的延

长，垂丝海棠叶片 ＷＣ 逐渐降低，而 ＷＵＥ 逐渐升高，这表明植物可能通过降低 ＷＣ，提高 ＷＵＥ 来抵抗胁迫，
ＷＵＥ 增加可能是植物响应叶片含水量降低一种适应性反应，对植物长期存活在胁迫环境下有重要意义。 这

与前人的研究结果一致［２１］。 本研究中，随着盐浓度的增加，ＷＣ、ＷＵＥ 均在盐浓度 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，达到最大

值，这与主成分研究结果不一致，说明 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 盐碱处理是垂丝海棠适应胁迫的临界点，也说明耐盐碱能

力不能凭单个指标判断，而应对多个指标进行综合评价。
３．２　 垂丝海棠响应盐碱复合胁迫叶绿素荧光特性

叶绿素荧光参数可直接反映胁迫对光合作用的内在影响，Ｆ０、Ｆｖ ／ Ｆｍ的变化可推断反应中心的变化情况

和可能的光保护机制［２２］。 本试验表明，随着胁迫时间的延长及盐浓度的增大，垂丝海棠叶片的 Ｆ０、Ｆｖ ／ Ｆｍ、
ＥＴＲ 和 ΦＰＳＩＩ 均逐渐降低，且显著低于 ＣＫ，说明盐碱复合胁迫破坏了光合系统，减弱了光能利用率，抑制了光

合电子传递活性。 有研究表明，ＰＳⅡ天线色素的热耗散常导致 Ｆ０降低，ＰＳⅡ反应中心的破坏或可逆失活则引

起 Ｆ０的增加，Ｆｖ ／ Ｆｍ是衡量光抑制程度的重要指标，可作为反映 ＰＳⅡ活性中心光能转换效率的参数，Ｆｖ ／ Ｆｍ降

低表明叶片的 ＰＳＩＩ 反应发生光抑制，导致光能的利用能力减弱［２３⁃２４］。 垂丝海棠在胁迫 ２０ ｄ，盐浓度大于 １００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，Ｆｖ ／ Ｆｍ、Ｆ０显著降低，说明此时发生了明显的光抑制，但 ＰＳⅡ反应中心未受损伤；而胁迫 ４０ ｄ 后，
盐浓度大于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，Ｆ０显著增加，说明此时类囊体膜结构发生变化，ＰＳⅡ反应中心遭受破坏［２５］。 这可

能是胁迫中期垂丝海棠通过增加热耗散来保护 ＰＳⅡ反应系统，而胁迫后期，失去了自我保护能力，导致 Ｆ０急

剧增加，且 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 盐碱处理可能是 ＰＳⅡ反应中心通过热耗散进行自我保护的临界点。 本试验发现，垂
丝海棠叶片 ｑＰ、ＥＴＲ 和 ΦＰＳＩＩ 均显著降低，说明盐碱复合胁迫抑制 ＰＳＩＩ 光合活力，使光合电子传递受阻，叶
片光化学效率降低，从而影响了光合作用［２６］。 相关性分析表明，ＥＴＲ、ΦＰＳＩＩ 与 Ｐｎ呈极显著正相关，ｑＰ 与 Ｐｎ

呈显著正相关，说明 ＥＴＲ、ΦＰＳＩＩ、ｑＰ 与光合作用密切相关，其活性的大小是判断植物耐盐碱能力的重要指标。
植物遭受盐碱复合胁迫后，光化学能量的转化受到抑制，使 ＰＳＩＩ 反应中心天线色素吸收的光能不能用于

光合电子传递，需要通过启动保护性调节机制（热耗散）耗散过剩的光能，避免光合器官受到损伤［２７］。 Ｙ
（ＮＰＱ）、ｑＮ 等叶绿素荧光参数可反映植物耗散过剩光能为热的能力，是一种自我保护机制，对光合机构起一

定的保护作用［２６］。 盐碱复合胁迫下，随着胁迫时间的延长及浓度的增大，垂丝海棠叶片的 Ｙ（ＮＰＱ）、Ｙ（ＮＯ）、
ｑＮ 总体升高，而 ｑＰ 降低，说明盐碱抑制垂丝海棠叶片的光合能力，使其接受的光能过剩，需要通过热耗散等

调节方式来保护自身［２８］。 本研究发现，胁迫 ４０ ｄ 后，Ｙ（ＮＰＱ）、ｑＮ 在盐浓度 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时达到最大值，之后

随盐浓度增大，而急剧降低，显著低于 ＣＫ，说明垂丝海棠在适宜的胁迫时间及盐浓度下，启动热耗散保护机制

来抵御盐碱的危害，超过一定的限度，迅速失去自我保护能力，开始受到损伤；且盐浓度 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 是垂丝海

棠叶片 ＰＳＩＩ 开始失活或被破坏的临界点［２９］，这与 Ｆ０的变化一致。 Ｙ（ＮＯ）是植物光损伤的重要指标，其数值

升高说明植物光合器官受到了损伤。 本试验中，垂丝海棠叶片在胁迫 ４０ ｄ 后，盐浓度大于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，数
值迅速升高，这说明盐浓度 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 为光合系统受到破坏的转折点，这也证实了前面 Ｆ０、Ｙ（ＮＰＱ）、ｑＮ 得

出的结论。 而相关性分析表明，垂丝海棠 Ｐｎ与 Ｙ（ＮＰＱ）、ｑＮ 无相关性。 叶黄素循环也是耗散过剩光能的重
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要途径，对燕麦［３０］研究证实，盐胁迫下，ＰＳⅡ电子传递活性下降，减少了 ＮＡＤＰＨ 和 ＡＴＰ 的合成和需求，抑制

Ｈ＋的跨类囊体转运，从而刺激了叶黄素循环保护机制。 本研究中，ＥＴＲ 和 ΦＰＳＩＩ 显著降低，Ｃａｒ 含量升高，说
明盐碱复合胁迫下，垂丝海棠叶片也启动了叶黄素循环能量耗散机制来保护光合系统。 这与张会慧等［３１］ 研

究结果一致。
３．３　 垂丝海棠响应盐碱复合胁迫渗透调节特性

细胞膜对于维持胞内代谢环境的稳定具有重要的意义。 电解质渗透率可以反应植物细胞在逆境条件下

透性变化和细胞膜受损伤的程度，电解质渗透率含量越高，说明植物受伤害的程度越大［３２］。 本研究表明，垂
丝海棠叶片的电解质渗透率随着胁迫时间的延长及盐浓度的增大而急剧升高，说明盐碱复合胁迫破坏了垂丝

海棠叶片的细胞膜，导致渗透物质外流，从而引起电导率上升。 Ｄｉｎｎｅｎｙ［３３］认为，盐碱复合胁迫下离子吸收平

衡受阻，使 Ｎａ＋浓度升高，对细胞产生专性毒害作用，从而引起电解质渗透率升高，而王佺珍等［３４］ 研究证实，
电解质渗透率升高是由于盐碱复合胁迫下，细胞内的渗透势升高，使各种膜系统产生渗透胁迫，从而破坏了膜

结构的稳定性。 有研究表明，细胞膜结构的稳定是植物正常进行光合作用的保障。 由此可见，盐碱复合胁迫

下，电解质渗透率的大小是判断垂丝海棠耐盐碱能力的重要指标，这与相关性研究结果一致。
渗透调节作用是植物抵御逆境的重要生理机制，植物可通过合成渗透调节物质（脯氨酸、可溶性糖、有机

酸等）来调节细胞渗透平衡以增加自身的耐盐碱性，从而缓解盐碱复合胁迫对植物造成的伤害［３５］。 本研究

中，随着胁迫时间的延长，垂丝海棠叶片的脯氨酸、可溶性糖、有机酸含量大体均呈升高趋势，说明垂丝海棠可

通过积累渗透调节物质来抵抗盐碱复合胁迫，这与前人的研究结果一致。 胁迫 ４０ ｄ 后，可溶性糖、有机酸含

量在高盐浓度下急剧降低，说明垂丝海棠的渗透物质代谢系统受到破坏。 这可能是胁迫后期由于碱性盐引起

的高 ｐＨ 严重影响了叶片生理代谢活动，使其相关酶的合成受阻，这与刘铎［３６］研究结果相似。 有研究表明，脯
氨酸的积累是植物响应盐碱复合胁迫的一种信号，也是自身出现的一种防御性行为，本试验中，垂丝海棠叶片

的脯氨酸含量在低盐浓度下没有积累，而在高盐浓度下大量积累，这与 Ｙａｎｇ［３７］（２００７）研究结果一致。 说明

脯氨酸不是渗透胁迫的产物，而是胁迫程度的产物。 这可能是垂丝海棠对盐碱复合胁迫具有一定的耐受性，
当超过耐受范围时大量积累脯氨酸，缓解盐碱复合胁迫带来的伤害，直至承受不住高盐高碱的胁迫作用而

死［６］。 相关性分析表明，垂丝海棠 Ｐｎ与脯氨酸呈显著负相关，与可溶性糖、有机酸无显著相关性，这说明脯氨

酸含量可以评价垂丝海棠的耐盐碱能力。
３．４　 垂丝海棠耐盐碱能力综合评价

植物的耐盐碱性与多个因素相关，指标单一化很难真实准确反映植物耐盐碱的实质，因此用多个指标进

行植物耐盐碱能力的综合评价是必要的。 本试验以垂丝海棠的 ２１ 个相关指标为依据，对其进行相关性及主

成分分析。 结果表明，植株的 Ｐｎ与 Ｇｓ、Ｃ ｉ、ＥＴＲ、ΦＰＳＩＩ 呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），与 Ｔｒ 、ＷＣ、ｑＰ、Ｃｈｌ Ｔ 呈

显著正相关关系（Ｐ＜０．０５），与电导率、脯氨酸、Ｙ（ＮＯ）呈显著负相关关系（Ｐ＜０．０５）。 因此，可用 Ｇｓ、Ｃ ｉ、ＥＴＲ、
ΦＰＳＩＩ、Ｔｒ 、ＷＣ、ｑＰ、Ｃｈｌ Ｔ、电导率、脯氨酸、Ｙ（ＮＯ） 等指标来评价垂丝海棠的耐盐碱能力。 主成分研究结果表

明，第一主成分（ＰＣ１）综合了 Ｐｎ、Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｔｒ、ＷＣ、Ｆ０、Ｆｖ ／ Ｆｍ、ＥＴＲ、ΦＰＳＩＩ、Ｙ（ＮＯ）、ｑＰ、Ｃｈｌ Ｔ、Ｃａｒ、电解质渗透

率、脯氨酸等指标的信息，第二主成分（ＰＣ２）综合了 ＷＵＥ、Ｙ（ＮＰＱ）、ｑＮ、可溶性糖、有机酸指标信息。 第一主

成分中，Ｐｎ、Ｆ０、Ｆｖ ／ Ｆｍ、ＥＴＲ、ΦＰＳＩＩ、Ｙ（ＮＯ）、ｑＰ、Ｃｈｌ Ｔ、Ｃａｒ、电解质渗透率是损伤的重要指标，Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｔｒ、ＷＣ 是

调节光合作用的重要指标，脯氨酸是重要的渗透调节指标，这说明垂丝海棠主要通过降低 Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｔｒ、ＷＣ 和大

量积累脯氨酸来适应盐碱复合胁迫；第二主成分中，ＷＵＥ 是节水指标，可溶性糖、有机酸是渗透调节指标，Ｙ
（ＮＰＱ）、ｑＮ 是热耗散保护指标，这说明垂丝海棠还通过提高 ＷＵＥ、大量积累可溶性糖和有机酸、启动热耗散

机制来抵御盐碱危害。 此外，从主成分分析结果可得出，垂丝海棠在盐浓度大于 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，综合得分显

著下降，说明垂丝海棠具有一定的耐盐碱性，在 ５０—１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 混合盐碱条件下可以正常生长，盐浓度＞１５０
ｍｍｏｌ ／ Ｌ 条件不适宜生长（图 ６）。

１１　 １７ 期 　 　 　 贾旭梅　 等：垂丝海棠应对盐碱复合胁迫的生理响应研究 　
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４　 结论

低盐碱复合胁迫下（５０、１００ｍｍｏｌ ／ Ｌ），垂丝海棠叶片主要通过降低 Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｔｒ、ＷＣ，提高 ＷＵＥ、大量积累渗

透调节物质、启动热耗散机制来保持光合系统伤害与修复的动态平衡。 高浓度（１５０、２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）胁迫下动

态平衡被打破，光合系统受到破坏，叶片失水萎蔫、干枯变黄，甚至死亡。 ＰＣＡ 和相关性分析表明，盐浓度 １００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ 为耐盐碱阈值，Ｇｓ、Ｃ ｉ、Ｔｒ 、ＷＣ、Ｃｈｌ Ｔ、ＥＴＲ、ΦＰＳＩＩ、ｑＰ、Ｙ（ＮＯ）、电解质渗透率、脯氨酸等指标可以评价

垂丝海棠的耐盐碱能力。
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