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摘要：【目的】研究四倍体和二倍体金银花叶片光合作用对盐胁迫的响应，特别是盐胁迫对 PSⅠ和 PSⅡ

性能以及协调性的影响，比较盐胁迫下叶片光合特性的差异，分析盐胁迫对叶片 Na
+
、Cl

-
和丙二醛含量以及

叶片生物量的影响，揭示不同倍性金银花耐盐胁迫的能力，为盐碱地栽培品种的选择提供参考。【方法】选用

四倍体和二倍体金银花为试验材料，采用叶绿素荧光快速诱导动力学曲线和820 nm光反射曲线同步测定技术，

结合气体交换参数，研究中度（150 mmol·L-1
 NaCl）和重度（300 mmol·L-1

 NaCl）盐胁迫对四倍体和二倍体金银花

叶片光合作用和光合机构的影响。金银花植株定植于装有石英砂的塑料盆中，Hoagland 营养液培养。营养液中加

入 NaCl 用于盐处理，每天递增 50 mmol·L-1
到达处理浓度（150 和 300 mmol·L-1

），处理持续 15 d。以不加入 NaCl

的营养液培养对照植株。盐处理过程中选取枝条中部全展的叶片用于指标测定。【结果】中度盐胁迫下，四倍体和

二倍体金银花叶片光合速率、气孔导度和胞间 CO2浓度显著降低，但四倍体下降幅度小于二倍体，说明中度盐胁迫

下光合速率的降低是由气孔限制引起的，四倍体叶片光合作用受气孔限制程度较小。重度盐胁迫下，四倍体和二

倍体金银花叶片光合速率也显著降低，但四倍体下降幅度小于二倍体，能维持较高的光合活性。重度盐胁迫 7 d

后，二倍体金银花叶片 Rubisco 酶的活化状态和羧化效率显著降低，诱发 PSⅡ光抑制，降低向 PSⅠ电子传递的量

子产额。因此，PSⅠ的还原受到抑制，820 nm 光反射曲线应该显示 PSⅠ氧化幅度增加。但结果相反，PSⅠ氧化幅

度却显著降低。重度盐胁迫下，二倍体金银花叶片 PSⅠ也发生了光抑制，不能有效推动电子向 PSⅠ受体侧传递，

抑制了 PSⅠ的氧化，而 PSⅠ光抑制程度高于 PSⅡ，导致 PSⅠ氧化幅度显著降低，破坏了 PSⅡ与 PSⅠ的协调性。

重度盐胁迫 15 d 后，四倍体金银花叶片 Rubisco 酶活化状态和羧化效率显著下降，但下降幅度小于二倍体金银花，

PSⅡ和 PSⅠ的性能未受显著影响，维持了 PSⅡ和 PSⅠ的协调性。因此，相对于二倍体，四倍体金银花叶片在重

度盐胁迫下也具有较高的光合活性。盐胁迫 15 d 后，二倍体金银花叶片 Na
+
、Cl

-
和丙二醛含量显著增加，整株叶

片干重显著降低，其变化幅度大于四倍体金银花，说明四倍体金银花受离子毒害的影响较轻，这可能是其在盐胁

迫下维持较高光合性能的原因。【结论】盐胁迫下，四倍体金银花叶片能维持较高的气孔导度和 Rubisco 酶的活化

状态，保持了 PSⅡ和 PSⅠ的协调性，因而具有较高的光合活性，能够积累较多的生物量。因此，四倍体金银花耐

盐胁迫的能力强于二倍体，更适于盐碱地栽培。 
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Abstract:【Objective】In order to provide a reference for cultivar selection of saline land, leaf photosynthetic responses to salt 
stress in diploid and tetraploid honeysuckle, especially the effects of salt stress on PS and PS performance and coordination were Ⅰ Ⅱ

studied, the difference in leaf photosynthetic characters under salt stress was compared and the effects of salt stress on leaf Na+, Cl- 
and malondialdehyde contents and the leaf biomass were analyzed so that revealed salt tolerance of the honeysuckle with different 
ploidies.【Method】Tetraploid and diploid honeysuckle plants were used as experimental materials to study the effects of moderate 
(150 mmol·L-1 NaCl) and severe (300 mmol·L-1 NaCl) salt stress on photosynthesis and photosynthetic apparatus by simultaneously 
analyzing chlorophyll a fluorescence transient and light reflection at 820 nm as well as gas exchange parameters. Honeysuckle plants 
were planted in plastic pots filled with quartz sand and cultured with Hoagland nutrient solution. NaCl was added to nutrient solution 
incrementally by 50 mmol·L-1 step per day to provide final concentrations of 150 and 300 mmol·L-1 for salt treatment, and the 
treatment lasted for 15 days. The control plants were cultured with nutrient solution without adding NaCl. During salt treatment, 
expanded leaves from the middle of a shoot were sampled for measuring parameters.【Result】Under moderate salt stress, leaf 
photosynthetic rate, stomatal conductance and intercellular CO2 concentration were significantly decreased in diploid and tetraploid 
honeysuckle, and the decrease was lower in the tetraploid, indicating less stomatal inhibition on photosynthesis. Under severe salt 
stress, leaf photosynthetic rate was also significantly decreased in diploid and tetraploid honeysuckle, and the tetraploid could 
maintain higher photosynthetic activity than the diploid due to the lower decrease in leaf photosynthetic rate. After 7 days of severe 
salt stress, leaf carboxylation rate and Rubisco activation state were significantly decreased in diploid honeysuckle. 
PS photoinhibition was induced, resulting in the decline of quantum yield of electron transport to PS . Therefore, PS reduction Ⅱ Ⅰ Ⅰ

was inhibited, and the increased PS oxidation should be observed in the 820 nm reflection transient. On theⅠ  contrary, 
PS oxidation was significantly decreased. Under severe salt stress, PS photoinhibition also occurred in the leaves of diploid Ⅰ Ⅰ

honeysuckle, which could not effectively drive electrons to its acceptor side and then inhibited PS oxidation. The signⅠ ificant 
decrease of PS oxidation resulted from the greater photoinhibition in PS than PS , and the coordination between PS and Ⅰ Ⅰ Ⅱ Ⅱ

PS was destroyed. After 15 days of severe salt stress, leaf carboxylation rate and activation state of Rubisco enzyme were Ⅰ

significantly decreased in tetraploid honeysuckle, and the decrease was lower than that in diploid honeysuckle. The capacity of 
PS and PS was not significantly affected, and their coordination was maintained in tetraploid honeysuckle under severe salt stress. Ⅱ Ⅰ

Thus, tetraploid honeysuckle also had higher leaf photosynthetic activity than the diploid upon severe salt stress. After salt stress for 
15 days, leaf Na+, Cl- and malondialdehyde contents were significantly increased in diploid honeysuckle, whereas leaf dry weight per 
plant was significantly reduced, and the change amplitude was greater than that in tetraploid honeysuckle, indicating lower leaf ionic 
toxicity in the tetraploid, which might be responsible for maintaining higher photosynthetic capacity under salt stress.【Conclusion】
Under salt stress, tetraploid honeysuckle possesses higher leaf photosynthetic activity in terms of greater leaf stomatal conductance, 
higher Rubisco activation state and normal PSⅡ and PS coordination, and then could accumulate greater biomassⅠ . Therefore, 
tetraploid honeysuckle has stronger salt tolerance and is more suitable for cultivation in saline land. 

Key words: honeysuckle; photosystem; photosynthetic electron transport; stomatal limitation; carboxylation efficiency 
 

0  引言 

【研究意义】中国滨海盐碱地面积广大，筛选耐

盐经济植物，发展盐土农业，是利用盐碱地的有效途

径[1-2]。金银花是中国传统中药材，种植收益高，抗逆

能力强，可尝试用于盐碱地栽培。光合作用是植物生

长和产量形成的基础，对逆境胁迫敏感。染色体多倍

化是植物发育进化的重要方式，有助于植物适应不利

环境[3]。因此，研究多倍体金银花光合作用对盐胁迫

的响应规律以及光合系统的协调机制，具有重要的理

论意义，也有助于筛选耐盐品种。【前人研究进展】

植物光合作用对盐胁迫敏感，盐胁迫通过离子毒害和

渗透胁迫等方式导致光合作用的气孔限制，抑制

Rubisco 酶活性，影响光合碳同化过程，进而诱发光抑

制[4-8]。研究证明，盐胁迫降低植物 PSⅡ最大光化学

效率（Fv/Fm），造成 PSⅡ损伤，但也有研究表明盐

胁迫对 PSⅡ功能没有显著的影响，这可能是不同的试

验材料和处理方式造成的[9-15]。传统观念认为 PSⅡ对

逆境胁迫较为敏感，容易发生光抑制，而 PSⅠ比较稳

定，因为逆境下，PSⅡ的光抑制主要是 D1 蛋白的伤

害，D1 蛋白在光下能够通过快速周转而修复，所以逆

境胁迫解除后 PSⅡ活性能较快恢复[16-17]。PSⅠ光抑制

是指光合作用暗反应受阻引起光合还原力 NADPH 积

累，抑制 PSⅠ受体侧电子传递，引起活性氧积累，导

致 PSⅠ蛋白复合体多肽组分降解和光能利用率下降。

PSⅠ中没有像 D1 蛋白一样的快速周转机制，在逆境
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胁迫解除后 PSⅠ活性恢复很慢甚至无法恢复[18-19]。目

前，盐胁迫对植物 PSⅠ功能影响的研究很少，结论也

不一致[20-22]。高温胁迫下，PSⅡ首先发生光抑制，能

够限制光合电子向 PSⅠ传递，降低活性氧产生几率，

保护 PSⅠ免受损伤[23-24]。低温弱光胁迫诱发 PSⅡ光

抑制，在一定程度上限制了光合电子向 PSⅠ传递，但

不能避免 PSⅠ发生光抑制，特别是低温胁迫解除后，

PSⅡ功能快速恢复，增加了向 PSⅠ传递的光合电子，

不利于 PSⅠ的恢复[25-26]。目前，盐胁迫下 PSⅡ与 PS
Ⅰ的相互作用机制尚不明确。大部分研究证实，四倍

体植株耐盐能力高于二倍体，原因是四倍体在盐胁迫

下能维持正常的离子平衡、较高的抗氧化活性和较低

的甲基化和去甲基化比率[27-32]。但是，Mouhaya 等[33]

报道盐胁迫下，四倍体柑橘叶片积累较多 Na+和 Cl-，

PSⅡ损伤较重，耐盐能力低于二倍体。【本研究切入

点】四倍体金银花叶片单位面积质量大、表皮和栅栏

组织厚、表面绒毛浓密，渗透调节能力高于二倍体金

银花，在干旱胁迫下能维持较高的光合效率[34]。目前，

四倍体金银花与二倍体金银花的抗盐能力未见报道。

四倍体金银花与二倍体金银花光合作用对盐胁迫响应

机制的差异，特别是盐胁迫下 PSⅠ和 PSⅡ功能以及

相互作用机制的差异仍不明确。【拟解决的关键问题】

本研究利用叶绿素荧光快速诱导动力学曲线和 820 
nm 光反射曲线同步测定技术，结合气体交换参数，研

究中度（150 mmol·L-1 NaCl）和重度（300 mmol·L-1 
NaCl）盐胁迫对二倍体和四倍体金银花光合特性的影

响，比较不同倍性金银花耐盐胁迫的能力。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

四倍体金银花品种九丰一号是以传统主栽二倍体

品种大毛花为亲本，采用多倍体育种技术培育而成，

具有茎枝粗壮，叶片厚大，绒毛多，节间短，徒长枝

少，结花枝多等特点[35]。从九间棚农业科技有限公司

（山东省平邑县）选购九丰一号和大毛花当年生裸根

苗木，定植于装有石英砂的塑料盆中，放置在人工气

候室内培养，光照周期为光照 12 h/黑暗 12 h，光强为

200 μmol·m-2·s-1，光照和黑暗温度分别为 25℃和 18℃，

空气湿度设定为 70%。每天用 Hoagland 营养液

（pH5.7）浇灌，培养 2 个月后，每个品种选择 50 株

长势一致的苗木用于盐处理。营养液中加入 NaCl 用

于盐处理，每天递增 50 mmol·L-1到达处理浓度（150
和 300 mmol·L-1）后，再持续处理 15 d。以不加入 NaCl

的营养液培养对照植株。每天更换一次培养液，更换

前用培养液充分淋洗基质，避免盆内盐分累积。盐处

理过程中选取枝条中部全展的叶片用于各项生理指标

测定。 
1.2  叶片干重测定 

盐处理结束后，采集植株叶片，105℃杀青 10 min，
70℃烘干至恒重，记录叶片质量。 

1.3  Na+和 Cl-含量测定 

盐处理结束后，叶片烘干粉碎，参照 Song 等[36]

的方法，利用原子吸收分光光度计（中国，TAS-990）
测定 Na+含量，利用电极电位法测定 Cl-含量。 
1.4  丙二醛含量测定 

盐处理结束后，将 0.5 g 叶片在液氮中研磨，加入

5 mL 含有 1 mmol·L-1 EDTA 和 2%聚乙烯吡咯烷酮

（PVP）的磷酸缓冲液（50 mmol·L-1，pH 7.8）匀浆，

离心（10 000 r/min，10 min）留上清液，硫代巴比妥

酸显色法测定丙二醛（MDA）含量[37]。 
1.5  气体交换参数的测定 

盐处理 0、3、7、11 和 15 d 后，采用 LI-6400 光

合作用测定系统（美国，Li-Cor），分别设定叶室内

温度、光强和 CO2浓度为 25℃、1000 μmol·m-2·s-1和

400 μmol·mol-1，测定叶片的光合速率（Pn）、气孔导

度（Gs）、胞间 CO2浓度（Ci）。在叶室温度和光强

不变的条件下，设定 400、300、200、150、100 和 50 
μmol·mol-1等不同浓度的 CO2，测定同一个叶片的 Pn
和 Ci，并绘制 Pn-Ci 响应曲线，曲线初始斜率为羧化

效率（carboxylation efficiency，CE）。 
1.6  Rubisco 酶活性的测定 

盐处理 0、7 和 15 d 后，采集植株叶片，参照 Sun
等[38]的方法，利用紫外分光光度计（日本，岛津 UV1800）
测定 NADH 的氧化速率，指示 Rubisco 酶活性。将 0.2 g
叶片在液氮中研磨，加入 2 mL 含有 10 mmol·L-1 MgCl2、
0.5 mmol·L-1 EDTA 和 1%PVP 的 HEPES-KOH 缓冲液

（50 mmol·L-1，pH 8.0）匀浆，离心（10 000 r/min，10 
min）留上清液，用于测定 Rubisco 初始酶活性。上清

液（ 0.1 mL ）中加入 0.4 mL 含有 33 mmol·L-1 
HEPES-KOH（pH8.0）、33 mmol·L-1 MgCl2、0.67 mmol·L-1 
EDTA、10 mmol·L-1 NaHCO3 的活化液，30℃培养 10 
min，用于测定 Rubisco 总酶活性。Rubisco 酶的活化状

态为 Rubisco 初始酶活性与总酶活性的比值。 
1.7  叶绿素快速荧光诱导动力学曲线和 820 nm 光反

射曲线的测定 

盐处理 0、7 和 15 d 后，参考 Strasser 等[39]的方法， 
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利用 MPEA 型多功能植物效率仪（英国，Hansatech）
同时测定叶片叶绿素快速荧光诱导动力学（O-J-I-P）
曲线和 820 nm 光反射曲线。仪器打光次序为 l s 红光

（650 nm，5 000 μmol·m-2·s-1）、10 s 远红光（735 nm，

500 μmol·m-2·s-1）和 2 s 红光。参考 Schansker 等[40]的

方法，以第三阶段 820 nm 光反射最大值与最小值的

差值相对值（ΔMR/MRo）作为 PSⅠ最大氧化还原

能力的指标。O-J-I-P 荧光诱导曲线用 JIP-test 进行

分析 [41]，计算 Fv/Fm 和用于电子传递的量子产额

（ETo/ABS）。 
1.8  统计分析 

文中数据为 5 个重复植株的平均值，利用 Excel 
2010 计算平均值和标准差。使用 SPSS 16.0 软件进行

统计分析，采用双因素方差分析方法，并通过最小显

著差异法比较不同盐处理下指标差异的显著性。利用

Sigmaplot 12.5 作图。 

2  结果 

2.1  盐胁迫对叶片生物量、离子含量和 MDA 含量的影

响 

双因素方差分析表明，盐处理浓度、倍性及其交

互作用对四倍体和二倍体金银花叶片干重、叶片 Na+、

Cl-和 MDA 含量均有显著影响（表 1）。中度盐胁迫

下，四倍体和二倍体金银花整株叶片干重分别降低了

10.3%和 25.8%，叶片 Na+和 Cl-含量分别增加了

50.17%和 42.79%以及 127.36%和 76.64%。重度盐胁

迫下，四倍体和二倍体金银花整株叶片干重分别降低

了 22.5%和 48.5%，叶片 Na+和 Cl-含量分别增加了

105.14%和 99.81%以及 204.1%和 162.17%（表 1）。

盐胁迫下，二倍体金银花以上指标的变化幅度大于四

倍体金银花，说明四倍体金银花受影响较轻，耐盐能

力较强。MDA 含量反映膜质过氧化的损伤程度[42]。

盐胁迫下四倍体金银花叶片MDA含量较对照没有发

生显著变化，而二倍体金银花叶片 MDA 含量较对照

显著上升（表 1），说明盐胁迫导致二倍体金银花叶

片的氧化损伤，但对于四倍体金银花叶片却没有显著

影响。 
2.2  盐胁迫对叶片气体交换参数的影响 

双因素方差分析表明，盐处理浓度对四倍体和二

倍体金银花叶片 Pn、Gs、Ci 和 CE 的影响显著（图 1）。
中度盐胁迫下，四倍体和二倍体金银花叶片羧化效率

未受显著影响，但叶片 Pn、Gs 和 Ci 显著降低（P＜ 
0.05），四倍体金银花叶片 Pn 和 Gs 下降幅度低于二

倍体（图 1）。重度盐胁迫下，四倍体金银花叶片

Pn、Gs 和 Ci 显著下降，羧化效率在第 7 天显著降

低（P＜0.05）（图 1）。重度盐胁迫显著降低二倍体

金银花叶片 Pn 和 Gs，但增加了 Ci，CE 在第 3 天显

著降低，二倍体金银花叶片 Pn、Gs 和 CE 的下降幅度

大于四倍体（图 1）。 
2.3  盐胁迫对叶片 Rubisco 酶活性和活化状态的影

响 

双因素方差分析表明，盐处理浓度对四倍体和二 
 
表 1  盐处理 15 d 后整株叶片干重，叶片 Na

+
、Cl

-
和 MDA 含量的变化 

Table 1  Changes in leaf dry weight, leaf Na+, Cl- and MDA contents after 15 days of salt treatments  

倍性 
Ploidy 

处理 
Treatments (mmol·L-1) 

叶片干重 
Leaf DW (g/plant) 

叶片 Na+含量 
Leaf Na+ content (mg·g-1 DW)

叶片 Cl-含量 
Leaf Cl- content (mg·g-1 DW) 

叶片 MDA 含量 
Leaf MDA content (μmol·g-1 DW)

0 3.10 ± 0.22a 8.89 ± 1.08a 10.47 ± 0.65a 0.70 ± 0.08a 

150 2.78 ± 0.19ab 13.35 ± 1.92b 14.95 ± 1.29b 0.72 ± 0.10a 

四倍体 
Tetraploid 

300 2.40 ± 0.13b 18.24 ± 2.06c 20.92 ± 2.04c 0.69 ± 0.03a 

0 2.54 ± 0.10b 8.99 ± 1.66a 10.23 ± 0.78a 0.68 ± 0.03a 

150 1.89 ± 0.16c 20.44 ± 0.75c 18.07 ± 1.56c 0.89 ± 0.06b 

二倍体 
Diploid 

 
300 1.31 ± 0.12d 32.01±1.66d 26.82 ± 2.84d 1.19 ± 0.04c 

 Ft 0.000* 0.000* 0.000* 0.000* 

 Fp 0.000* 0.000* 0.005* 0.000* 

 Ft×p 0.028* 0.000* 0.038* 0.000* 

DW：干重。表中数值为 5 次重复的均值（± SD）。同一列数据后的不同字母表示不同处理间差异达 5%显著水平。Ft：盐处理效应；Fp：倍性效应；

Ft×p：盐处理与倍性交互效应。*代表效应达 5%显著水平 
DW: Dry weight. Data in the table indicate the mean of five replicates (±SD). Within each column, means followed by the different letters are significantly 
different at P＜0.05 under different treatments. Ft: Salt treatment effect; Fp: Ploidy effect; Ft×p: Interaction effect of salt treatment and ploidy. * indicates the 
effect is at the significant level of 5% 
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图中数据为 5 次重复的均值（±SD），图中不同小写字母表示同一倍性植株的不同盐处理间差异达 5%显著水平。Ft：盐处理浓度效应；Fd：盐处理

时间效应；Ft×d：盐处理浓度与处理时间交互效应。*代表影响达 5%显著水平。下同 
Data in the figure indicate the mean of five replicates (±SD), and different small letters in the figure indicate significant difference among various salt 
treatments at P＜0.05 in plants with the same ploidy. Ft: Concentration effect of salt treatment; Fd: Time effect of salt treatment; Ft×d: Interaction effect 
between concentration and time of salt treatment. * indicates the effect is at the significant level of 5%. The same as below 

 

图 1  盐胁迫对四倍体（A、C、E、G）和二倍体（B、D、F、H）金银花叶片光合速率、气孔导度、胞间 CO2浓度和羧化效

率的影响 

Fig. 1  Effects of salt stress on photosynthetic rate, stomatal conductance and intercellular CO2 concentration, carboxylation 

efficiency in the leaves of tetraploid (A, C, E, G) and diploid (B, D, F, H) honeysuckle under salt stress 
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倍体金银花叶片 Rubisco 初始酶活性和活化状态的影

响显著，而且盐处理浓度与处理时间有显著的交互作

用（图 2）。盐胁迫下，四倍体和二倍体金银花叶片

Rubisco 酶的总活性未发生显著变化（图 2-C，图 2-D）。

重度盐胁迫 7 d 后，二倍体金银花叶片 Rubisco 初始酶

活性和活化状态下降了 44.65%和 48.01%，与对照的

差异达到显著水平（P＜0.05），胁迫 15 d 后，下降

幅度达到 73.21%和 72.26%（图 2-B，图 2-F）。重度

盐胁迫 15 d 后，四倍体金银花叶片 Rubisco 初始酶活

性和活化状态显著下降（P＜0.05），下降幅度为

31.73%和 28.89%，小于二倍体的下降幅度（图 2-A，

图 2-E）。 
2.4  盐胁迫对叶绿素快速荧光诱导动力学曲线和

820 nm 光反射曲线的影响 

中度盐胁迫下，四倍体和二倍体金银花叶片叶绿

素快速荧光动力学曲线和 820 nm 光反射曲线未发生 
 

0 mmol·L-1 NaCl 150 mmol·L-1 NaCl 300 mmol·L-1 NaCl
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图 2  盐胁迫对四倍体（A、C、E）和二倍体（B、D、F）金银花叶片 Rubisco 初始酶活性、酶总活性和活化状态的影响 

Fig. 2  Effects of salt stress on initial activity, total activity and activation state of Rubisco in the leaves of tetraploid (A, C, E) and 

diploid (B, D, F) honeysuckle 
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显著变化（图 3）。重度盐胁迫下，四倍体金银花叶

片叶绿素快速荧光诱导动力学曲线和 820 nm 光反射

曲线未发生显著变化（图 3-A，图 3-B），二倍体金

银花叶片叶绿素快速荧光诱导动力学曲线发生显著变

化，表明 PSⅡ性能受到显著影响（图 3-C）。叶片暗

适应后，PSⅠ反应中心处于完全还原状态，照光后，

PSⅠ逐渐氧化，820 nm 光反射强度逐渐下降，MRo
为初始 820 nm 光反射信号，820 nm 光反射曲线最低

点（MRmin）是 PSⅠ氧化还原的转折点，MRo-MRmin
反映了 PSⅠ的氧化幅度。来自于 PSⅡ的电子促进 PS
Ⅰ还原，820 nm 光反射强度转为上升[37]。820 nm 光

反射曲线同时受到 PSⅠ和 PSⅡ活性的影响，能够反

映 PSⅠ和 PSⅡ协调性。重度盐胁迫改变了二倍体金

银花叶片 820 nm 光反射曲线，显著降低 PSⅠ的氧化

幅度，破坏了 PSⅠ与 PSⅡ的协调性（图 3-D）。 
2.5  盐胁迫对 PSⅡ和 PSⅠ性能的影响 

双因素方差分析表明，盐处理浓度显著影响二倍

体金银花 Fv/Fm、ETo/ABS 和 ΔMR/MRo，而且盐处

理浓度与处理时间有显著的交互作用（图 4）。中度

盐胁迫对四倍体和二倍体金银花叶片 Fv/Fm、

ETo/ABS 和 ΔMR/MRo 影响不显著（图 4）。重度盐

胁迫 7 d 后，二倍体金银花叶片 Fv/Fm、ETo/ABS 和

ΔMR/MRo 下降 4.05%、9.66%和 30.56%（P＜0.05）
（图 4-B、图 4-D 和图 4-F）。重度盐胁迫下四倍体金

银花叶片 Fv/Fm、ETo/ABS 和 ΔMR/MRo 与对照相比

无显著变化（图 4-A、图 4-C 和图 4-E）。
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MR/MRo 表示 820 nm 光反射信号，MRo 为初始 820 nm 光反射信号（在 0.7 ms）。MRmin 是 MR/MRo 的最低点的数值，大约在 29 ms，MRo-MRmin
反映了 PSⅠ的氧化幅度，在图 B 和图 D 的插图中显示。T1、T2 和 T3 分别表示 0、150 和 300 mmol·L-1 NaCl 处理 7 d；T4、T5 和 T6 分别表示 0、
150 和 300 mmol·L-1 NaCl 处理 15 d 
The 820 nm reflection signals are presented by MR/MRo ratio, where MRo is the initial 820 nm reflection signal (at 0.7 ms). MRmin is the minimal value of 
MR/MRo at about 29 ms, and MRo−MRmin indicates PSⅠ oxidation amplitude, which is presented in the insert panels of Fig. B and Fig. D. T1, T2 and T3 
respectively indicate the treatments with 0, 150 and 300 mmol·L-1 NaCl for 7 days; T4, T5 and T6 respectively indicate the treatments with 0, 150 and 300 
mmol·L-1 NaCl for 15 days 

 

图 3  盐胁迫对四倍体（A、B）和二倍体（C、D）金银花叶片叶绿素快速荧光诱导动力学曲线和 820 nm 光反射曲线的影响 

Fig. 3  Effects of salt stress on chlorophyll a fluorescence transient and 820 nm reflection transient in the leaves of tetraploid (A, B) 

and diploid (C, D) honeysuckle 
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图 4  盐胁迫对四倍体（A、C、E）和二倍体（B、D、F）金银花叶片 PSⅡ最大光化学效率、电子传递的量子产额和 PSⅠ

最大氧化还原能力的影响 

Fig. 4  Effects of salt stress on the maximal photochemical efficiency of PSⅡ, quantum yield for electron transport and the maximal 

redox capacity of PSⅠin the leaves of tetraploid (A, C, E) and diploid (B, D, F) honeysuckle 

 

3  讨论 

盐胁迫降低四倍体和二倍体金银花叶片生物量

和光合速率，四倍体的下降幅度小于二倍体，说明

四倍体在盐胁迫下能够维持较高的光合性能，生物

量积累较多，具有较强的耐盐能力。盐胁迫下，植

物降低叶片气孔导度是一种主动的适应行为，能够

减少蒸腾作用引起的水分散失，提高水分利用效率，

但同时也增加了 CO2 向叶内的扩散阻力，不利于植

物的光合作用[5,43]。中度盐胁迫下，不同倍性金银花

叶片气孔导度和胞间 CO2 浓度下降，但羧化效率没

有下降，PSⅠ和 PSⅡ的性能未受影响，说明光合速
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率的降低源于气孔限制[44]。四倍体金银花叶片具有

单位面积质量大、表皮和栅栏组织厚、表面绒毛浓

密等形态特性，能有效防止叶片水分散失，渗透调

节能力强[34]，因而在盐胁迫下能维持较高的叶片气

孔导度和光合速率。 
羧化效率与卡尔文循环关键酶 Rubisco 的活性呈

正相关[45]。重度盐胁迫显著降低不同倍性金银花叶片

羧化效率以及 Rubisco 酶的初始活性和活化状态，抑

制了 CO2同化过程，而四倍体金银花受影响较小。与

Lu 等[6]的研究结果不同，金银花叶片 Rubisco 酶的总

活性在盐胁迫下没有显著变化。因此，盐胁迫可能没

有影响四倍体和二倍体金银花叶片Rubisco酶的合成，

而是抑制了 Rubisco 酶的活化过程。植物光合碳同化

受抑制会导致过剩激发能的累积，增加光系统损伤的

几率。本研究表明，重度盐胁迫造成二倍体金银花叶

片 PSⅠ和 PSⅡ光抑制，破坏了 PSⅠ与 PSⅡ协调性。

目前的观点认为，PSⅡ对逆境胁迫敏感，易于发生光

抑制，限制光合电子向 PSⅠ传递，起到保护 PSⅠ的

作用，只是在低温弱光下，PSⅡ和 PSⅠ协调性下降，

PSⅠ更容易发生光抑制[19,26]。宋旭丽等[21]也证实强

光与盐复合胁迫造成甜椒叶片 PSⅠ光抑制，盐处理

浓度越高，光抑制越重，但 PSⅠ光抑制程度始终低

于 PSⅡ。本研究表明二倍体金银花叶片 PSⅡ光抑制

导致向 PSⅠ电子传递的量子产额下降，不能有效推动

PSⅠ的还原。因此，820 nm 光反射曲线应显示为

PSⅠ氧化幅度增加。但结果相反，PSⅠ氧化幅度却

显著降低，这是因为 PSI 也发生了光抑制，不能有

效推动电子向受体侧传递，抑制了 PSⅠ的氧化，而

PSⅠ光抑制程度高于 PSⅡ，导致 PSⅠ氧化幅度显

著降低。与宋旭丽等[21]的研究相比较，本研究的光

照强度较低，在盐胁迫下没有造成 PSⅡ的严重损

伤，向 PSⅠ的电子传递能量的下降幅度不大，反而

加重了 PSⅠ光抑制。重度盐胁迫下，虽然四倍体金

银花叶片 Rubisco 酶活化过程也受到抑制，但四倍

体金银花叶片 PSⅠ和 PSⅡ并未发生光抑制，PSⅠ
和 PSⅡ的协调性也未受显著影响，这可能是光保护

机制促进了过剩激发能的耗散。高羊茅耐盐能力强，

在盐胁迫下叶片 PSⅠ和 PSⅡ性能也未受显著影响，

主要是及时起动光能耗散机制，避免了过剩激发能

对光合机构的危害[22]。 
Allakhverdiev 等[46]报道盐胁迫的渗透作用可逆

地抑制蓝细菌光合系统的性能，但离子毒害导致光合

机构的不可逆损伤。对于高等植物的研究也表明，盐

胁迫增加叶片 Na+和 Cl-含量，诱发离子毒害，抑制

Rubisco 酶活性，损伤光合机构，而渗透作用对光合

系统性能的影响不显著[47-48]。中度盐胁迫下，不同倍

性金银花叶片 Na+和 Cl-含量增加，但没有显著抑制

光合系统的性能，这可能是区隔化作用将过多的毒害

离子储存于液泡中，避免了光合机构的损伤[49]。重

度盐胁迫下，二倍体金银花叶片 Na+和 Cl-含量显著

增加，导致 PSⅠ和 PSⅡ光抑制，而四倍体金银花叶

片 Na+和 Cl-含量的增加幅度小于二倍体，毒害作用

较轻，没有显著影响光合系统的性能。盐胁迫下，毒

害离子能够抑制光合电子传递以及呼吸电子传递，导

致活性氧增多，诱发氧化胁迫[50-51]。重度盐胁迫下，

二倍体金银花叶片 MDA 含量显著增加，膜脂氧化损

伤加重，也进一步证明二倍体金银花受到严重的离子

毒害。盐胁迫下，不同倍性金银花 Na+和 Cl-运移机

制是决定耐盐能力差异的根本原因，有待于进一步的

研究。 

4  结论 

盐胁迫下四倍体金银花叶片 Na+和 Cl-以及 MDA
含量显著低于二倍体金银花，叶片受离子毒害的影响

较轻。中度盐胁迫下，四倍体金银花能维持较高的气

孔导度，缓解光合作用的气孔限制。重度盐胁迫下，

四倍体金银花能维持较高的 Rubisco 酶活化状态，避

免了 PSⅠ和 PSⅡ光抑制，保持了 PSⅠ和 PSⅡ的协调

性，缓解了光合速率的下降。因此，四倍体金银花在

盐胁迫下能维持较高的光合性能，积累较多的生物量，

更适于盐碱地栽培。 
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