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摘 要 种植抗盐耐海水经济作物是合理开发利用沿海滩涂和海水资源、培育耐盐植物的有效措施之一。该研究

以不同产地菊芋（!"#$%&’()* ’)+",-*)*）为试验材料研究了海水处理对菊芋幼苗生长、光合作用和叶绿素荧光特性的
影响。结果表明："）随着海水浓度的增加，各地菊芋幼苗根、地上部的鲜重和干重均降低，但盐城菊芋幼苗地上部
和根鲜重及干重降低的幅度小于武威和烟台菊芋幼苗。!）随着海水浓度的增加，各地菊芋叶片的净光合速率
（.&）、蒸腾速率（/,）、水分利用效率（012）、气孔导度（3*）和气孔限制值（ 4*）均降低，而细胞间隙 &’! 浓度（5$）增

大，且在各处理下盐城菊芋较武威和烟台菊芋叶片 .& 和 /, 大，而盐城菊芋在 "%(海水处理下，012 和 5$ 较武威

及烟台菊芋低，3* 和 4* 较武威和烟台菊芋高。)）随着海水浓度的增加，各地菊芋叶片的初始荧光（6-）、最大荧光

（67）、可变荧光（68）、恒态荧光（6*）、恒态荧光与初始荧光差值（!6-）、*+!潜在光化学效率（68 , 6-）和 *+!最大光
化学效率（68 , 67）均降低，且在各处理下盐城菊芋较武威和烟台菊芋叶片 67、68、6*、68 , 6- 大。随着海水浓度的

增加，盐城菊芋叶片电子传递速率（2/9）、光化学荧光猝灭系数（ :.）和光化学速率变化幅度不大，武威和烟台菊芋
在 )#(海水处理下显著下降，较盐城菊芋小，各处理下菊芋叶片的 *+!实际光化学效率（"*+!）变化也不一致，盐

城和武威菊芋叶片的"*+!在 "%(海水处理较 #和 )#(海水处理下大，而烟台菊芋叶片的"*+!在 #海水处理下最
大。-）随着海水浓度的增加，各地菊芋叶片的叶绿素 .（&/0.）含量均降低，而叶绿素 1（&/01）含量没显著差异，且在
各处理下盐城菊芋较武威和烟台菊芋叶片 &/0.含量大，武威和盐城菊芋叶片的 &/0. , &/01比值均降低，烟台菊芋叶
片的 &/0. , &/01比值在 #和 "%(海水处理下没差异。可见海水处理对菊芋幼苗生长发育、光合作用和叶绿素荧光
特性均有影响，随海水浓度的增加，其效应越明显，但对各来源地菊芋幼苗的影响不一致，盐城菊芋幼苗表现为更

耐海水。
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中国拥有 EI CCC A2漫长海岸线和 JC KKL A2J

沿海滩涂，这些地区淡水资源十分缺乏，且处在海陆

过渡带，物质、能量交流极其频繁，是极其具有开发

价值的珍贵自然资源（刘联等，JCCB）。有些地区海
水是唯一的灌溉水资源（M)’(&*) 1. 53 8，JCCN），海水
资源直接用于农业灌溉为海水养殖废水的资源化利

用、缓解对海洋的环境压力，开辟了一条新途径（刘

兆普等，JCCB）。在自然条件下海水灌溉植物的田间
试验研究的基础上（刘兆普等，JCCF），再进行室内盆
栽试验以取得海水处理对其影响的机制参数，十分

必要。光合作用是植物生长和作物产量的根本基

础，是植物最基本的生理过程。各种环境因素，如

冷、热、干旱、盐渍、缺营养元素等都直接或间接地影

响光合作用（张丽和张兴昌，JCCB；潘晓华等，JCCB）。
菊芋（,13456.7/& ./012$&/&）属菊科向日葵属，是为数
不多的抗逆高产、高密度能源植物。该植物耐寒、耐

旱、耐贫瘠、耐盐碱，产量潜力大（可产 FC O ECB A7·
62P J以上的块茎），能源密度高，可作为工业酒精的

上乘原料，每公顷每年生产的块茎可以转化成

N FCC Q乙醇和碳氢燃料，同时该植物几乎无病虫
害，且富含营养，宜生产绿色食品（隆小华等，JCCN；
刘兆普等，JCCF；隆小华等，JCCF）。在滩涂地、沿海
岸被海水侵渍的盐碱地荒漠沙地上种植菊芋，可以

为人类提供更多的生物质资源，创造更多的就业机

会，同时节约农本，减少滩涂水土流失，加速滩涂土

壤的熟化过程，获得经济、生态和社会三重效益。本

试验以不同来源地菊芋为材料，研究海水处理下菊

芋幼苗的光合作用和叶绿素荧光特征，以期选育适

宜沿海滩涂大面积推广种植的耐海水菊芋品种。

) 材料和方法

) 8) 材料的培养和处理

供试菊芋品种分别来源于沿海的江苏盐城、山

东烟台与内陆的甘肃武威 B个典型区域。菊芋块茎
用自来水及蒸馏水冲洗干净后，再经 C 8 CFD的杀真
菌剂进行表面灭菌。灭过菌的具有芽眼菊芋块茎切

片播于装有石英砂、下部有孔、置于周转箱中的塑料

盆钵中，周转箱存有一定深度的培养液，隔天换培养

液，每次都充分淋洗石英砂，以保证培养条件的均一

性，自然光照。待块茎萌发后用 E R JS$)7*)’1营养液
浇灌。海水浓度设 C（对照），EFD和 BCD海水 B 个
水平（ECCD 莱州湾海水：#S I8 B，S;TB

P、;* P、

"TN
J P、;)J U、V7J U、GU和 W)U分别为 C 8 EBJ、EK 8 FJC、

B 8IXK、C 8KIF、E 8CJK、C 8 FLX和 L 8 NIC 7·QP E），电导率

分别为 C、F 8 II、EC 8 NN 1"·2P E，用固体海水（天然海

水蒸发所得）溶于去离子水所得的各水平海水作溶

剂溶解配制 E R JS$)7*)’1 培养液。菊芋幼苗长至 B
叶期时，进行疏苗，每盆保留 E株。至 X叶完全展开
时进行处理，之后第七天进行各光合参数的测定，均

重复 X次。
) 8* 鲜重和干重的测定
将菊芋幼苗从塑料盆中取出，用去离子水冲去

砂粒，再用吸水纸吸干后称地上部、地下部及全株鲜

重，经 EEC Y杀青 EC 2(’后于 XC Y烘干至恒重。
) 8+ 光合作用参数的测定
采用英国 !!4"0.%&2公司 ;Z[\"4E 型全自动便

携式光合测定系统测定净光合速率（+6）、大气温度

（(5）、光量子通量密度（+!8）、大气 ;TJ 浓度（95）、

气孔导度（:&）、蒸腾速率（ (2）、细胞间隙 ;TJ 浓度

（94）等生态、生理参数，水分利用效率（;<’）为
+6 # (2计算所得（曲桂敏等，JCCC），气孔限制值（ =&）

为E P 94 R 95 计算所得（李文瑞等，ELLL）。测定过程
采用生物效应灯为光源，+!8 为 E EKX ] E EIN"2$*·
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!" #·$" %，叶面积 # &’ (!#，大气温度 %) &* + %, & # -，
!" 变化范围为 *./ &# + *., &%!0·1

" %。

! &" 叶绿素荧光参数的测定
采用英国 2345367(8 公司生产的 9:$;# 便携调

制式荧光仪测定荧光参数。测量时，叶片先暗适应

’ !<4后用 =>> 2?测定光测定初始荧光（#$），随后

给叶片施加 * >>>!!@0·!
" #·5 " %饱和脉冲光 > & ) 5，

测得最大荧光（#%），然后，打开作用光（=>>!!@0·

!" #·5 " %），当荧光下降至恒定时，测得恒态荧光
（#&），此时，再加上一个强闪光 * >>>!!@0·!

" #·

5 " %，荧光上升到能化类囊体最大荧光（#%A），随后打
开远红光，让荧光信号重新平衡，在荧光下降至施加

饱和光前稳定水平之后再过 #> + *> 5，测得能化类
囊体最小荧光（#$A），其它荧光参数计算如下（张守
仁，%...）：暗适应叶片可变荧光（ #’）B #% " #$，

C$"最大光化学效率 B #’ D #%，C$"潜在光化学效
率 B #’ D #$，C$"实际光化学效率（!C$"）B（#%A "
#&）D #%A，光化学荧光猝灭系数（ ()）B（#%A " #&）D
（#%A " #$A），表观光合电子传递速率（ *+,）B
!C$" E )#- E >& ’ E > & ,/，光化学速率 B #’A D #%A E
() E )#-。

! &# 叶绿素含量的测定
采用比色法测定叶绿素的含量（张宪政，%.,=）。

! &$ 数据分析
利用 $F$ 软件对数据均进行方差分析，采用

GH4(34氏新复极差测验法进行平均数的比较。

% 结果与分析

% &! 海水处理对不同来源地菊芋幼苗生长的影响
如表 % 所示，在 >、%’I和 *>I海水处理下，盐

城菊芋的根、地上部的鲜重和干重均大于武威和烟

台菊芋，随着海水浓度增加，根、地上部的鲜重和相

应干重均降低，武威、盐城和烟台菊芋在 *>I海水处
理下分别是对照的 ,%& ,I、=#& %I、,>& >I、)%&/I；
,,& #I、)#& *I、,#& >I、,%& ,I和 ==& >I、’*&’I、
=)&/I、=>&*I；盐城菊芋幼苗地上部和根鲜重及干重
较对照的降低幅度小于武威和烟台菊芋幼苗。

% &% 海水处理对不同来源地菊芋幼苗叶片光合作
用特性的影响

随着海水浓度的增加，各地菊芋叶片的 ).、+/

和01* 均降低，武威、盐城和烟台菊芋在 *>I海水
处理下分别是对照的 # & ,’I、/, & .I、## & )I；
%/ &’I、’, & *I、*= & =I和 %. & )I、,* & .I、=% & .I；
且在各处理下盐城菊芋较武威和烟台菊芋叶片 ).

和 +/ 大，如在 %’I海水处理下，分别大 *) & /I、
/% &%I和 // &#I、’’ &)I；而盐城菊芋在 >和 %’I海
水处理下，01* 较武威和烟台菊芋低，在 %’I海水
处理下分别低 / &)I和 . & /I（图 %），但在 *>I海水
处理下 ).、+/ 和 01* 较对照的降低幅度远小于武
威和烟台菊芋幼苗。

随着海水浓度的增加，各地菊芋叶片的 2& 和 3&
均降低，武威、盐城和烟台菊芋在 *>I海水处理下
分别是对照的 #/ & /I、’= & =I、*) & ,I和 // & )I、
=, &#I、=* &.I；而 !4 浓度随着海水浓度的增加而

增大，*>I海水处理下分别是对照的 % & **、% & #= 和
% &#>倍，在各处理下盐城菊芋较武威和烟台菊芋叶
片 !4 低，如在 %’I海水处理下，分别低 = & /I和
) &,I；而盐城菊芋在 %’I海水处理下，2& 和 3& 较武
威和烟台菊芋高，分别高为 #) &%I、’ & .I和%’ &=I、
%. &/I，较对照降低幅度远小于武威和烟台菊芋幼
苗（图 %）。
% && 海水处理对不同来源地菊芋幼苗叶片叶绿素
3荧光产额和 C$"光化学效率的影响
如图 # 所示，随着海水浓度的增加，各地菊芋

叶片的#$、#%、#’、#&和恒态荧光与初始荧光差值

表 ! 海水处理对菊芋幼苗鲜重及干重的影响（’·株 ( !）

J3K07 % LMM7(65 @M 573N367O 6O736!746 @4 K<@!355 MO758 N7<P86（9Q）34R ROS N7<P86（GQ）@M 37O<30 T3O65 34R
O@@65 @M 5674".89:& 8:;6/$&:& 577R0<4P5（P·T0346 " %）

处理

JO736!746

>
鲜重 9Q
根

U@@6
地上部

$8@@6

干重 GQ
根

U@@6
地上部

$8@@6

%’I
鲜重 9Q
根

U@@6
地上部
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图 ! 海水处理对菊芋幼苗叶片净光合速率、蒸腾速率、水分利用效率、细胞间隙 "#$浓度、

气孔导度和气孔限制值的影响

%&’(! )**+,-. /* .+010-+2 -2+0-3+4- /4 4+- 56/-/.74-6+-&, 20-+（!"），-204.5&20-&/4 20-+（#$），10-+2 8.+ +**&,&+4,7（%&’），&4-+2409 "#$

,/4,+4-20-&/4（()），.-/30-09 ,/4:8,-04,+（*+）04: .-/30-09 9&3&-0-&/4（,+）/* -./)0"123+ 134.$5+3+ .++:9&4’ 9+0;+.

图 $ 海水处理对菊芋幼苗叶片初始荧光、最大荧光、可变荧光、恒态荧光、恒态荧光与初始荧光差值和
<=!实际光化学效率的影响

%&’($ )**+,-. /* .+010-+2 -2+0-3+4- /4 3&4&309 *98/2+.,+4,+（65），30>&383 *98/2+.,+4,+（67），;02&0?9+ *98/2+.,+4,+（68），.-0?9+ *98/2+.,+4,+
（6+），:&**+2+4,+ ?+-1++4 6+ 04: 65（!65），<=! 0,-809 *98/2+.,+4,+ +**&,&+4,7（"<=!）/* -./)0"123+ 134.$5+3+ .++:9&4’ 9+0;+.

图例同图 ! @+’+4:. .++ %&’( !
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（!!"）均降低，且在各处理下盐城菊芋较武威和烟

台菊芋叶片 !#、!$ 和 !% 大，如在 !"#海水处理下，
分别大 $" % &#、!’ % (#；)* % +#、$$ % ,#和 ’ % )#、
!! %&#；且在 )*#海水处理下 !"、!#、!$、!% 和!!"

较对照的降低幅度小于武威和烟台菊芋幼苗。

同样由图 $可知，随着海水浓度的增加，各地菊
芋叶片的 !$ - !" 和 !$ - !# 均降低，武威、盐城和烟

台菊芋在 )*#海水处理下分别是对照的 "* % ,#、
(( %!#、&& %,#和 ’( % ,#、(, % *#、(* % $#，且在各处
理下盐城菊芋较武威和烟台菊芋叶片 !$ - !" 大，如

在 !"#海水处理下，分别大 !& % "#和 !" % !#；而各
处理下各地菊芋叶片 !$ - !# 变化不一致，在 !"#海
水处理下为：烟台 .盐城 .武威。各处理下菊芋叶
片的"/0!变化也不一致，盐城和武威菊芋叶片的

"/0!在 !"#海水处理较 *和 )*#海水处理下大，而
烟台菊芋叶片"/0!在 *海水处理最大，且在 )*#海
水处理下 !$ - !"、!$ - !# 和"/0!较对照的降低幅度

小于武威和烟台菊芋幼苗。

! %" 海水处理对不同来源地菊芋幼苗叶片电子传
递速率、光化学荧光猝灭系数和光化学速率的影响

随着海水浓度的增加，盐城菊芋叶片 &’(、)*
和光化学速率变化幅度不大，武威和烟台菊芋在

)*#海水处理下显著下降，分别是对照的 && % )#、
(" %)#、&& %!#和 &’ %*#、’! % (#、&& % +#，且在 )*#
处理下盐城菊芋较武威和烟台菊芋叶片 &’(、)* 和
光化学速率大，分别大 &, % &#、,) % $#、!+ % !#和
$) %$#、&, % !#、,$ % +#，同样在 )*#海水处理下
&’(、)* 和光化学速率较对照降低幅度小于武威和
烟台菊芋幼苗（图 )）。
! %# 海水处理对不同来源地菊芋幼苗叶片叶绿素
1、叶绿素 2含量和叶绿素 1 -叶绿素 2的影响
随着海水浓度的增加，各地菊芋叶片的叶绿素

1（3451）含量均降低，武威、盐城和烟台菊芋叶片
3451含量在 )*#海水处理下分别是对照的 &! % (#、
(! %&#和 (" %’#，且在各处理下盐城菊芋较武威和
烟台菊芋叶片 3451 含量大。但随着海水浓度的增
加，各地菊芋叶片的叶绿素 2（3452）含量无显著差
异。武威和盐城菊芋叶片 3451 - 3452比值均降低，烟
台菊芋叶片 3451 - 3452比值在 *和 !"#海水处理下
无差异（图 ,）。

$ 讨 论

盐胁迫对植物造成的危害主要是离子毒害、渗

透胁迫和营养不平衡（6789: +, -. %，!+++），生长量是

植物对盐胁迫响应的综合体现及植物抗盐能力的可

靠标准。本试验表明：!"#海水处理对各来源地菊
芋幼苗生长发育没有显著抑制作用（表 !），由于海
水中离子组成丰富，有些离子对植物是有益的，如外

源 31$ ;可增强植物的耐盐性（郑青松等，$**!），且
低浓度海水中主要盐害离子如 <1;和 35 =还没达到
对菊芋幼苗致害浓度，而 )*#海水胁迫对菊芋幼苗
形态发育上具有明显抑制作用（表 !），这是由于随
海水浓度增加，离子毒害和渗透胁迫占主导地位，从

而显著抑制了菊芋幼苗的生长发育。但海水处理对

各来源地菊芋幼苗的抑制作用效应不一致，表现为

盐城菊芋幼苗地上部和根鲜重及干重降低的幅度小

于武威和烟台菊芋幼苗，其受抑制作用最低，说明其

耐海水能力较大，这与植物耐盐性的大小由其遗传

性决定有关。

*/ 直接反映出单位叶面积的物质生产能力，’0

是植物必不可少的生理过程，它的主要生理作用在

于降低植物体温，增加植物水分的吸收和增加无机

离子的吸收和运输，12& 是植物在有限的水分条件
下重要的生理特性（彭长连等，$***），不同浓度海水
处理对 12& 的影响取决于 */ 和 ’0 的相对变化，一

般认为盐胁迫下导致光合速率降低的原因主要归纳

为两类：一类为气孔因素，主要受气孔导度的影响；

另一类为非气孔因素，即内部的调控机制，如 !，">二
磷酸核酮糖羧化氧化酶（6728?@A）、!，&>二磷酸果糖
酶合成酶（BC/1?D）的活性，光系统!反应中心电子
流的状态等均影响光合能力（苏培玺等，$**)）。随
着海水浓度的增加，各地菊芋幼苗叶片的 */、’0、

12&、3% 和 4% 均降低，而 56 随着海水浓度的增加而

增大，说明 */ 和 ’0 变化幅度相似，根据 3AE1F 和
B1GH741G等的观点，气孔在短期的行为总是以有限
的水分丧失来换取最大的 3I$ 同化量，即气孔的最

优化理论（冯立田和卢元芳，!++(），表明菊芋幼苗不
适应 !"#和 )*#海水造成的渗透胁迫。气孔的不
均匀关闭并不限制 3I$ 进入叶片，也不会影响 56

值，说明光合速率的下降以非气孔因素为主，即应是

叶肉细胞同化能力降低，非气孔限制成了光合速率

降低的主要因素，这种光合作用的非气孔限制可能

是由于 67C/羧化酶的活性下降所致，而 67C/羧化
酶含量减少、再生能力的下降或者 /0!对盐的敏感
性都会影响 67C/羧化酶活性。但海水处理对各来
源地菊芋幼苗 */、’0、12&、3%、4% 和 56 的效应不一

致，这与各来源地菊芋遗传差异性有关。

与“表观性”的气体交换指标相比，叶绿素荧光
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图 ! 海水处理对菊芋幼苗叶片电子传递速率、光化学荧光猝灭系数和光化学速率的影响
"#$%! &’’()* +’ ,(-.-*(/ */(-*0(1* +1 (2()*/+1#) */-1,’(/ /-*(（!"#），34+*+)4(0#)-2 56(1)4（ $%）-17

34+*+)4(0#,*/8 /-*( +’ &’()*+,-./ ,.0’12/./ ,((72#1$ 2(-9(,
图例同图 : ;($(17, ,(( "#$% :

图 < 海水处理对菊芋幼苗叶片叶绿素 -、叶绿素 =和叶绿素 - >叶绿素 =的影响
"#$%< &’’()* +’ ,(-.-*(/ */(-*0(1* +1 )42+/+34822 - )+1*(1*，)42+/+34822 = )+1*(1* -17 /-*#+ +’ )42+/+34822 -

-17 )42+/+34822 = +’ &’()*+,-./ ,.0’12/./ ,((72#1$ 2(-9(,
图例同图 : ;($(17, ,(( "#$% :

参数更具有反映“内在性”的特点，盐胁迫对植物光

合作用的影响是多方面的，不仅直接引发光合机构

的异常，同时也影响光合电子传递。34 > 35 常被用

作表明环境胁迫程度的探针（张守仁，:???）。
34 > 35下降可能伴随着 32 的上升或 35 的下降，32

的变化程度可用来鉴别植物的不同抵抗或耐盐能

力。不同来源地菊芋幼苗叶片叶绿素荧光参数对海

水处理的敏感程度存在差异，海水处理下 34 > 35 的

变化与 32 变化趋势相似，这与 @-2-3+, 和 ABC,B
（DEE:）关于 34 > 35 下降与 32 增加有关的结论有所

不同。海水处理使菊芋幼苗的 34、35、32、34 > 35、

34 > 32、3/ 和!32 下降（图 D），说明 FG!结构与功能
受到不同程度的损伤与破坏，不利于叶绿体把光能

转化为化学能，各处理下盐城菊芋幼苗叶片荧光参

数较武威和烟台菊芋幼苗叶片稳定，!EH海水处理
下武威菊芋幼苗叶片 34、35、32、34 > 35、34 > 32、3/

和!32 较对照差异最大，从叶绿素荧光特性看，盐城

菊芋耐海水胁迫的能力较武威和烟台菊芋强，同时

盐城菊芋幼苗叶片净光合速率下降幅度较小，这与

其胁迫期间维持较高的 FG!实际光化学效率是一
致的，另一方面，!EH海水处理下武威菊芋幼苗叶片
净光合速率下降幅度远远大于 34 > 35 的下降幅度，

这与 ;-’#**(和 &70(-7(,（:??I）在不同抗温性玉米中
发现荧光反应与碳同化的不一致性结果相似，由此

也说明光合作用受抑原因的复杂性。

从叶绿素荧光动力学的结果看，$% 反映了 FG
天线色素捕获的光能用于光化学电子传递的份额，

电子传递速率和光化学效率降低，使得光能不能被

有效利用，而以热的形式被耗散掉了，成为光合作用

的重要限制因子（郭盛磊等，DEEJ）。!EH海水处理
使菊芋幼苗叶片 !"#、光化学速率和 $% 均降低（图
!），菊芋叶绿体的双层膜部分损坏，基粒片层之间的
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连接出现断裂，叶绿体精细结构的解体（扫描透视图

片未例），导致色素蛋白复合体不稳定，使 !"!捕光
色素蛋白复合体受到伤害，发生降解，光能转换能力

下降。同时盐城菊芋幼苗叶片 !"#、光化学速率和
$% 变化幅度较武威和烟台菊芋低，这与其耐海水胁
迫的能力大小有关。

叶绿素作为光合色素，参与光合作用中光能的

吸收、传递和转化，在植物光合作用中起着关键性的

作用。海水处理对各来源地菊芋幼苗叶片 #$%& 和
#$%’含量影响不一致，#$%&的下降幅度远大于 #$%’
（图 (），可见叶片中叶绿素的下降主要是由于 #$%&
含量的下降引起的，这也导致 #$%& ) #$%’的值随海水
胁迫程度的加深表现出下降趋势，以上变化是由于

盐胁迫引起了叶片中叶绿素降解加强，生物合成减

弱所致，而此间 #$%&可能不及 #$%’稳定，更容易受
盐胁迫的影响，叶绿素含量的降低是光合作用减弱

的主要原因之一。

综上所述，海水处理对菊芋幼苗生长发育、光合

作用和叶绿素荧光特性均有影响，随海水浓度的增

加，其效应越明显，但对各来源地菊芋幼苗的影响不

一致，盐城菊芋幼苗表现为更耐海水，其机制将进一

步进行研究。
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