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外源犛犃对盐胁迫下颠茄生理生化、

氮代谢及次生代谢的影响
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摘要：采用无土栽培的方式，研究０．７５ｍｍｏｌ／Ｌ水杨酸（ＳＡ）对１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ胁迫下颠茄幼苗生理生化、氮代

谢与次生代谢的影响。结果表明，外源ＳＡ处理后：颠茄叶片叶绿素含量增多，最大光化学效率（犉ｖ／犉ｍ）、ＰＳⅡ的潜

在活性（犉ｖ／犉ｏ）、ＰＳⅡ激发能捕获效率（犉ｖ′／犉ｍ′）、表观光合电子传递速率（ＥＴＲ）、ＰＳⅡ实际光化学效率（ΦＰＳⅡ）、

光化学猝灭系数（ｑ犘）显著升高，初始荧光（犉ｏ）、非光化学猝灭系数（ｑ犖）明显降低；超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化

氢酶（ＣＡＴ）和过氧化物酶（ＰＯＤ）活性明显增强，丙二醛（ＭＤＡ）含量明显降低；可溶性蛋白含量显著升高，脯氨酸

和可溶性糖含量降低；ＮＯ３
－含量增加，ＮＨ４

＋含量减少，谷氨酰胺合成酶（ＧＳ）和谷氨酸合成酶（ＧＯＧＡＴ）活性提

高，谷氨酸脱氢酶（ＧＤＨ）活性降低；次生代谢产物莨菪碱和东莨菪碱含量显著提升。说明０．７５ｍｍｏｌ／Ｌ外源ＳＡ

能显著改善１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ胁迫下颠茄幼苗的光合性能，调节有机渗透物质含量，提高抗氧化酶活性，减小膜脂

过氧化程度，以缓解盐胁迫造成的伤害。并使氮代谢相关酶活性恢复或增强，为生物碱的合成提供更多的前体物

质和能量，从而直接或间接地促进了次生代谢产物的合成与积累。

关键词：颠茄；盐胁迫；水杨酸；氮代谢；次生代谢　　
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颠茄（犃狋狉狅狆犪犫犲犾犾犪犱狅狀狀犪）是我国药典规定的唯一托品烷类生物碱的药源植物，同时也是商业化生产东莨菪

碱（ｓｃｏｐｏｌａｍｉｎｅ）和莨菪碱（ｈｙｏｓｃｙａｍｉｎｅ）的主要药源植物。其中，东莨菪碱可用于阻断副交感神经，也可用作中

枢神经系统抑制剂，是托品烷类生物碱中药理作用强且副作用小的一种生物碱，但其在野生颠茄内的含量很

低［１］。土壤盐渍化是现代化农业面临的严峻问题之一。随着人类耕作活动的增加，盐渍化土壤面积逐年呈不可

逆的形式升高，预计到２０５０年，可用耕地的５０％将面临盐渍化
［２］。因此，如何提高植物的抗（耐）盐能力，培育抗

（耐）盐植株，必将成为未来农业科学研究的热点问题。

水杨酸（ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ，ＳＡ）是一种广泛存在于植物体内的激素，作为信号分子，ＳＡ可通过复杂的信号转导网

络调节植物对各种逆境的反应［３］。目前，ＳＡ在盐胁迫下对不同植物的保护作用已有大量报道：Ｇａｎｅｇｅ等
［４］研究

发现外源ＳＡ处理能诱导盐胁迫下非洲菊（犌犲狉犫犲狉犪犼犪犿犲狊狅狀犻犻）植株的抗氧化反应；张林青
［５］发现ＳＡ能显著改善

盐胁迫下番茄（犔狔犮狅狆犲狉狊犻犮狅狀犲狊犮狌犾犲狀狋狌犿）的多种生理指标，从而提高番茄的耐盐能力；王立红等
［６］在棉花（犌狅狊

狊狔狆犻狌犿犺犻狉狊狌狋狌犿）幼苗上也得到了一致的研究结果。此外，有研究表明，ＳＡ还可作为诱导子，影响东莨菪碱的合

成与积累：虞珍珍［７］将ＳＡ添加到东莨菪碱植物的细胞培养体系中，发现东莨菪碱的含量提高；Ｋａｎｇ等
［８］发现水

杨酸处理能显著提高韩国山莨菪（犛犮狅狆狅犾犻犪狋犪狀犵狌狋犻犮犪）的东莨菪碱含量，Ｌｅｅ等
［９］也得出了相似的结果。因此，研

究外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄的缓解效应和对次生代谢产物积累的影响，对选育高产莨菪碱、东莨菪碱的颠茄有重

要意义。

本试验通过探究外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄生理生化、氮代谢及次生代谢的影响，为人工调控颠茄的耐盐性、

扩大颠茄的种植范围及氮代谢与次生代谢产物调控的相关研究提供理论参考。

１　材料与方法

１．１　材料

颠茄种子来源于西南大学“三峡库区生态环境教育部重点实验室”，２０１５年６月种于该实验室内。选取健

康、饱满的种子，用５０ｍｍｏｌ／Ｌ的赤霉素溶液浸泡２ｄ后，平铺于湿润的滤纸上萌发，期间保持滤纸湿润。一周

后将萌发的种子播种于装有珍珠岩的营养钵中，每个处理１０钵，每钵３株。在人工培养室内培养，每天于７：００－

１９：００期间光照，光照强度为５０００ｌｘ；温度为白天２５℃，夜晚２０℃；相对湿度：６０％～７０％。

２０１５年７月待颠茄幼苗长至１０ｃｍ左右时进行试验。ＮａＣｌ溶液浓度参考文献［１０１５］研究结果，设定为

１００ｍｍｏｌ／Ｌ，浇灌量为５ｍＬ。ＳＡ处理采用对叶片喷施ＳＡ溶液（内含０．０２％Ｔｗｅｅｎ２０）的方式，ＣＫ和仅ＮａＣｌ

组喷施等量蒸馏水。其中，ＮａＣｌ溶液和ＳＡ溶液皆由１／２Ｈｏａｇｌａｎｄ完全营养液配制而成。第一批试验设７个处

理：ＣＫ（无 ＮａＣｌ和 ＳＡ）、１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ＋０ｍｍｏｌ／ＬＳＡ、１００ｍｍｏｌ／Ｌ ＮａＣｌ＋０．２５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ、１００

ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ＋０．５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ、１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ＋０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ、１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ＋１ｍｍｏｌ／ＬＳＡ、

１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ＋１．２５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ，试验采用随机区组设计，每个处理取３个重复。试验第１５天取样测定逆

８４１ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２０１７） Ｖｏｌ．２６，Ｎｏ．１１



境生理指标，根据结果确定最佳ＳＡ浓度后再进行第二批试验。第二批试验设４个处理：ＣＫ、１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ、

ＳＡ、１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ＋ＳＡ，试验第１５天取样测定各项指标。

１．２　方法

１．２．１　逆境生理　　脯氨酸（ｐｒｏｌｉｎｅ，Ｐｒｏ）含量采用酸性水合茚三酮显示法测定
［１６］；丙二醛（ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ，

ＭＤＡ）含量采用硫代巴比妥酸（ｔｈｉｏｂａｒｂｉｔｕｒｉｃａｃｉｄ，ＴＢＡ）检测法测定
［１７］；可溶性糖含量的测定参照张志良等［１８］

的苯酚法；可溶性蛋白含量的测定采用考马斯亮蓝法［１８］；过氧化氢酶（ｃａｔａｌａｓｅ，ＣＡＴ）活性采用紫外分光光度法

测定［１９］；过氧化物酶（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，ＰＯＤ）活性采用愈创木酚法测定
［１８］；超氧化物歧化酶（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ，

ＳＯＤ）活性根据氮蓝四唑（ＮＢＴ）光还原法测定
［２０］。

１．２．２　光合特性　　叶绿素荧光参数测定利用ＰＡＭ２１００荧光仪（Ｗａｌｚ，德国）预先编好的测定程序Ｒｕｎ３进

行。晚上将待测样品充分暗处理３０ｍｉｎ，然后测定初始荧光（犉ｏ）、最大荧光（犉ｍ）、稳态荧光产量（犉ｓ）、作用光打

开时的最大荧光产量（犉ｍ′）、作用光关闭时的原初荧光产量（犉ｏ′）、光合电子传递速率（ＥＴＲ）、光化学猝灭系数

（ｑ犘）和非光化学猝灭系数（ｑ犖），取３次数据的平均值分析；计算以下指标：可变荧光（犉ｖ）＝犉ｍ－犉ｏ，ＰＳⅡ潜在

活性（犉ｖ／犉ｏ）＝（犉ｍ－犉ｏ）／犉ｏ，ＰＳⅡ激发能捕获效率（犉ｖ′／犉ｍ′）＝（犉ｍ′－犉ｏ′）／犉ｍ′，实际光化学效率（ΦＰＳⅡ）＝

（犉ｍ′－犉ｓ）／犉ｍ′
［２１］；叶绿素含量的测定参照张宪政［２２］的方法。

１．２．３　氮代谢　　硝态氮含量测定参照李合生
［２３］的方法；铵态氮含量的测定参照汤章程［２４］的方法；谷氨酰胺

合成酶（ｇｌｕｔａｍｉｎｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，ＧＳ）活性的测定参照王小纯等
［２５］的方法；谷氨酸合成酶（ｇｌｕｔａｍａｔｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，

ＧＯＧＡＴ）活性的测定参照汤章程
［２４］的方法；谷氨酸脱氢酶（ｇｌｕｔａｍａｔｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ＧＤＨ）活性的测定参照

Ｍａｊｅｒｏｗｉｃｚ等
［２６］的方法。

１．２．４　次生代谢产物　　参照Ｚáｒａｔｅ等
［２７］的方法，提取颠茄叶片的莨菪碱、东莨菪碱。高效液相色谱法（ｈｉｇｈ

ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅｌｉｑｕｉｄｃｈｒｏｍａｔｏｇｒａｐｈｙ，ＨＰＬＣ）采用日本岛津（Ｓｈｉｍａｄｚｕ）ＬＣ６０Ａ 高效液相色谱仪（泵：ＬＣ２０ＡＤ；

控制器：ＳＰＤ２０Ａ；柱温箱：ＣＴＯ１０ＡＳｖｐ）；ＵｌｔｉｍａｔｅＸＢＣ１８液相色谱柱（５μｍ，４．６ｍｍ×２５０ｍｍ）；流动相：甲

醇∶醋酸缓冲液（２０ｍｍｏｌ／Ｌ醋酸铵，０．１％甲酸，ｐＨ４．０）＝１∶４；检测波长：２２６ｎｍ；流速：１．０ｍＬ／ｍｉｎ；柱温：

４０℃；进样量：１０μＬ。精密称取对照品进行ＨＰＬＣ测定，绘制峰面积（犢）和浓度（犡）的标准曲线，并计算出莨菪

碱、东莨菪碱的含量 。

１．３　数据分析

用 ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２０１０和ＳＰＳＳ１７．０对数据进行统计分析和方差检验，数据均以平均值±标准误差表示。

２　结果与分析

２．１　ＳＡ浓度的确定

研究不同浓度ＳＡ对１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ胁迫下颠茄幼苗逆境生理指标的影响，以筛选本试验的最适ＳＡ浓

度，结果显示（表１），盐胁迫下，ＭＤＡ含量升高，表明膜脂过氧化程度加剧。外施ＳＡ后显著降低了 ＭＤＡ含量，

其中０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ效果最好，较胁迫组减少了３３．４８％。抗氧化酶能自行清除自由基，盐胁迫下，ＣＡＴ、

ＰＯＤ、ＳＯＤ的活性均有所增强；添加不同浓度ＳＡ后，酶活性有不同程度的提升，其中０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ处理组

的ＣＡＴ、ＰＯＤ、ＳＯＤ活性最高，升高幅度最大，分别为胁迫组的２．４７、１．１８和１．５５倍，即０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ对盐

胁迫下颠茄的抗氧化能力提升效果最好。单纯盐处理，脯氨酸和可溶性糖的含量均呈上升趋势，可溶性蛋白含量

降低，说明颠茄幼苗受到渗透胁迫。施加不同浓度的ＳＡ后，上升或降低的趋势得到不同程度的缓解。其中０．７５

ｍｍｏｌ／ＬＳＡ的效果最佳，脯氨酸、可溶性糖的含量较盐胁迫组分别降低了３０．１４％、３１．１４％，可溶性蛋白含量较

胁迫组升高了１６．９７％。因此，本试验选取０．７５ｍｍｏｌ／Ｌ为ＳＡ处理浓度。

２．２　外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄幼苗叶片光合色素含量的影响

１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ处理使颠茄叶片中叶绿素ａ、叶绿素ｂ、叶绿素总量及类胡萝卜素含量均呈下降趋势，较

ＣＫ分别降低了４０．４６％、４６．３７％、４４．７９％和４４．９６％。施加０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ后，叶绿素ａ、叶绿素ｂ、叶绿素总
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量和类胡萝卜素的含量分别较胁迫组显著提高了７９．５８％、７２．５８％、６８．９３％、８３．１０％，说明外源ＳＡ能有效改善

盐胁迫下颠茄的光合性能。与ＣＫ相比，单独ＳＡ处理各指标均有提高，只有叶绿素ａ达到显著水平，可能是叶

绿素ａ对ＳＡ比较敏感（表２）。

表１　外源水杨酸（犛犃）对盐胁迫下颠茄幼苗叶片逆境生理指标的影响

犜犪犫犾犲１　犈犳犳犲犮狋狅犳狊犪犾犻犮狔犾犻犮犪犮犻犱（犛犃）狅狀狊狋狉犲狊狊狆犺狔狊犻狅犾狅犵犻犮犪犾犻狀犱犲狓狅犳犃．犫犲犾犾犪犱狅狀狀犪犾犲犪狏犲狊狌狀犱犲狉犖犪犆犾狊狋狉犲狊狊

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

丙二醛

Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ

（ＭＤＡ，ｍｍｏｌ／ｇＦＷ）

过氧化氢酶

Ｃａｔａｌａｓｅ［ＣＡＴ，

Ｕ／（ｇ·ｍｉｎ）］

过氧化物酶

Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ［ＰＯＤ，

Ｕ／（ｇ· ｍｉｎ）］

超氧化物歧化酶

Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ

（ＳＯＤ，Ｕ／ｇ）

脯氨酸

Ｐｒｏｌｉｎｅ

（μｇ／ｇＦＷ）

可溶性糖

Ｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒ

（ｍｇ／ｇＦＷ）

可溶性蛋白

Ｓｏｌｕｂｌｅｐｒｏｔｅｉｎ

（ｍｇ／ｇＦＷ）

ＣＫ ０．０９６±

０．００４ｃ

６２．９４７±

１．５２３ｅ

２６１．６５０±

２．４８０ｄ

８５．９８０±

０．２９０ｅ

７９．８３０±

０．６４８ｅ

０．８８２±

０．０２７ｆ

９８．１３７±

０．０９１ａ

ＮａＣｌ＋０

ｍｍｏｌ／ＬＳＡ

０．２２１±

０．０１７ａ

７２．１１３±

１．３３２ｄ

２７７．３２９±

１１．１１９ｃ

８７．４７５±

０．３６５ｄ

１６１．７７４±

２．４６１ａ

１．７２１±

０．０２２ａ

７６．７８６±

０．１６３ｇ

ＮａＣｌ＋０．２５

ｍｍｏｌ／ＬＳＡ

０．１９０±

０．００６ｂ

１１７．６２１±

０．５２８ｃ

２８４．８４３±

１７．４４４ｂｃ

１０８．２８６±

０．３９８ｃ

１４９．０９６±

２．２７０ｂ

１．５５１±

０．０１５ｂ

７９．６２７±

０．１８３ｆ

ＮａＣｌ＋０．５０

ｍｍｏｌ／ＬＳＡ

０．１６８±

０．００２ｂｃ

１４１．０８７±

０．７１８ｂ

２９７．１３２±

１７．９３８ｂ

１２５．５８９±

０．３１３ｂ

１３３．３９４±

２．４６５ｃ

１．４０７±

０．０１０ｃ

８３．４２１±

０．６９８ｄ

ＮａＣｌ＋０．７５

ｍｍｏｌ／ＬＳＡ

０．１４７±

０．００３ｃ

１７８．２８０±

２．１０５ａ

３２７．０９９±

４．９８０ａ

１３５．６９７±

０．３８９ａ

１１３．００９±

２．２２５ｄ

１．１８５±

０．００８ｅ

８９．８２０±

０．０６９ｂ

ＮａＣｌ＋１．００

ｍｍｏｌ／ＬＳＡ

０．１７２±

０．００５ｂ

１４３．２９５±

０．８９９ｂ

３２２．８２３±

１２．４６８ａ

１２５．６８２±

０．４２８ｂ

１２７．４２３±

１．３２９ｃ

１．２４４±

０．００２ｄ

８５．４９５±

０．１４８ｃ

ＮａＣｌ＋１．２５

ｍｍｏｌ／ＬＳＡ

０．１８１±

０．００４ｂ

１１５．６０４±

０．３６９ｃ

３１５．９９５±

１８．７６２ａ

１２４．９５１±

０．２９８ｂ

１３１．６６９±

２．２０２ｃ

１．２７１±

０．００２ｄ

８２．３６２±

０．０８７ｅ

　注：同列不同小写字母表示差异显著（犘＜０．０５），下同。

　Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒｃａｓｅｌｅｔｔｅｒｓｗｉｔｈｉｎｔｈｅｓａｍｅｃｏｌｕｍｎｓｈｏｗｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（犘＜０．０５）．Ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

表２　外源犛犃对盐胁迫下颠茄幼苗叶片光合色素含量的影响

犜犪犫犾犲２　犈犳犳犲犮狋狅犳犛犃狅狀狆犺狅狋狅狊狔狀狋犺犲狋犻犮狆犻犵犿犲狀狋犮狅狀狋犲狀狋狅犳犃．犫犲犾犾犪犱狅狀狀犪犾犲犪狏犲狊狌狀犱犲狉犖犪犆犾狊狋狉犲狊狊 ｍｇ／ｇＦＷ

处理Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ 叶绿素ａＣｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａ 叶绿素ｂＣｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｂ 叶绿素总量Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ（ａ＋ｂ） 类胡萝卜素Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ

ＣＫ １７．７７±０．０３ｂ ５．７８±０．２１ａ ２５．０７±０．３２ａ ３．８７±０．１８ａ

ＳＡ ２２．３６±３．４９ａ ６．４５±１．６１ａ ２９．１４±５．１５ａ ４．４２±０．３３ａ

ＮａＣｌ １０．５８±２．１７ｃ ３．１０±０．６３ｂ １３．８４±２．８３ｂ ２．１３±０．３２ｂ

ＮａＣｌ＋ＳＡ １９．００±０．２９ａｂ ５．３５±０．４５ａ ２３．３８±０．４５ａ ３．９０±０．２０ａ

２．３　外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄幼苗叶片叶绿素荧光参数的影响

２．３．１　外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄幼苗叶片暗适应荧光参数的影响　　盐胁迫下，犉ｏ 显著升高，为ＣＫ的１．７１

倍，添加０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ后降低了２１．４３％。盐胁迫下，犉ｍ 显著降低，仅为ＣＫ的３８．４６％，添加外源ＳＡ后提

高了２０．４１％。盐胁迫下，犉ｖ／犉ｍ、犉ｖ／犉ｏ较ＣＫ分别降低了４３．８０％、８７．３９％；加ＳＡ处理后，犉ｖ／犉ｍ、犉ｖ／犉ｏ分别

升高为胁迫组的１．３５和２．０７倍。仅ＳＡ处理组与ＣＫ无显著差异。说明１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ胁迫下，ＰＳⅡ反应

中心的活性降低，光合作用受抑制，０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ能显著缓解盐胁迫对颠茄光合系统的伤害（表３）。

２．３．２　外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄幼苗叶片光适应荧光参数的影响　　１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ胁迫下，颠茄幼苗的

犉ｖ′／犉ｍ′、ΦＰＳⅡ、ＥＴＲ、ｑ犘较ＣＫ分别降低了７９．６３％、９０．８９％、３３．７６％、６６．９１％，ｑ犖 升高为ＣＫ的２．２８倍。

０５１ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２０１７） Ｖｏｌ．２６，Ｎｏ．１１



添加ＳＡ后，犉ｖ′／犉ｍ′、ΦＰＳⅡ、ｑ犘显著升高为胁迫组的３．１５、３．１１和２．５７倍，ＥＴＲ提高了２３．３２％，ｑ犖 降低了

４０．４３％，缩小了与ＣＫ的差距。除ｑ犘外，仅ＳＡ处理与ＣＫ差异不显著。说明０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ能缓解盐胁迫

导致的ＰＳⅡ反应中心活性降低，减少热耗散的份额（表４）。

表３　外源犛犃对盐胁迫下颠茄幼苗叶片暗适应荧光参数的影响

犜犪犫犾犲３　犈犳犳犲犮狋狅犳犛犃狅狀犱犪狉犽犪犱犪狆狋犪狋犻狅狀犳犾狌狅狉犲狊犮犲狀犮犲狆犪狉犪犿犲狋犲狉狊狅犳犃．犫犲犾犾犪犱狅狀狀犪犾犲犪狏犲狊狌狀犱犲狉犖犪犆犾狊狋狉犲狊狊

处理Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ 犉ｏ 犉ｍ 犉ｖ／犉ｍ 犉ｖ／犉ｏ

ＣＫ ０．１１４±０．００２ｃ １．０１８±０．０４３ａ ０．８８８±０．００４ａ ７．９０３±０．３４２ａ

ＳＡ ０．１２６±０．００２ｃ １．０３２±０．０５７ａ ０．８７７±０．００８ａ ７．２０１±０．５４３ａ

ＮａＣｌ ０．１９６±０．００６ａ ０．３９１±０．０１５ｂ ０．４９９±０．００７ｃ ０．９９７±０．０２６ｃ

ＮａＣｌ＋ＳＡ ０．１５４±０．００３ｂ ０．４７１±０．０１８ｂ ０．６７３±０．０１０ｂ ２．０６０±０．０９０ｂ

　注：犉ｏ表示初始荧光，犉ｍ 表示最大荧光，犉ｖ／犉ｍ 表示最大光化学效率，犉ｖ／犉ｏ表示ＰＳⅡ的潜在活性。

　Ｎｏｔｅ：犉ｏｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｉｎｉｔｉａｌｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ，犉ｍｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｍａｘｉｍｕｍｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ，犉ｖ／犉ｍｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｍａｘｉｍａｌｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，犉ｖ／犉ｏｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ

ｐｏｔｅｎｔｉａｌａｃｔｉｖｉｔｙｏｆＰＳⅡ．

表４　外源犛犃对盐胁迫下颠茄幼苗叶片光适应荧光参数的影响

犜犪犫犾犲４　犈犳犳犲犮狋狅犳犛犃狅狀犾犻犵犺狋犪犱犪狆狋犪狋犻狅狀犳犾狌狅狉犲狊犮犲狀犮犲狆犪狉犪犿犲狋犲狉狊狅犳犃．犫犲犾犾犪犱狅狀狀犪犾犲犪狏犲狊狌狀犱犲狉犖犪犆犾狊狋狉犲狊狊

处理Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ 犉ｖ′／犉ｍ′ ΦＰＳⅡ ＥＴＲ ｑ犘 ｑ犖

ＣＫ ０．７５１±０．００７ａ ０．５６０±０．０２５ａ ０．４３１±０．００９ａ ０．６９４±０．０１５ａ ０．３９３±０．４５４ｃ

ＳＡ ０．７０８±０．０１２ｂ ０．５６６±０．０６３ａ ０．４１３±０．０１３ａ ０．６３９±０．１４１ｂ ０．４３９±０．００８ｃ

ＮａＣｌ ０．１５３±０．０１６ｄ ０．０５１±０．０４５ｃ ０．２８３±０．０１８ｃ ０．２３０±０．００７ｄ ０．８９３±０．０４５ａ

ＮａＣｌ＋ＳＡ ０．４８２±０．０１３ｃ ０．１５９±０．０６３ｂ ０．３４９±０．０１１ｂ ０．５９０±０．００９ｃ ０．５３２±０．０１１ｂ

　注：犉ｖ′／犉ｍ′表示ＰＳⅡ激发能捕获效率，ΦＰＳⅡ表示ＰＳⅡ实际光化学效率，ＥＴＲ表示表观光合电子传递速率，ｑ犘表示光化学荧光猝灭系数，ｑ犖 表

示非光化学荧光猝灭系数。

　Ｎｏｔｅ：犉ｖ′／犉ｍ′ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｔｈｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｏｆｅｘｃｉｔａｔｉｏｎｅｎｅｒｇｙｃａｐｔｕｒｅｂｙｏｐｅｎＰＳⅡｃｅｎｔｅｒｓ，ΦＰＳⅡｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓａｃｔｕａｌＰＳⅡｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，

ＥＴＲｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐｏｒｔｒａｔｅ，ｑ犘ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌｑｕｅｎｃｈｉｎｇｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ，ｑ犖ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｎｏｎｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌｑｕｅｎｃｈ

ｉｎｇｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ．

２．４　外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄幼苗叶片氮代谢的影响

１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ胁迫下，颠茄幼苗叶片ＧＳ、ＧＯＧＡＴ活性较ＣＫ分别显著降低了５６．４０％、４８．１９％，而

ＧＤＨ活性显著升高６０．８％；外源ＳＡ处理后，ＧＳ、ＧＯＧＡＴ活性分别较胁迫组上升了５２．００％、４７．８４％，ＧＤＨ活

性下降了１３．５％。仅ＳＡ处理下，酶活性的变化均不明显。说明０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ能较明显地逆转盐胁迫造成

的氮代谢酶活性紊乱，使酶活性恢复正常水平（表５）。

１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ胁迫下，颠茄幼苗叶片ＮＯ３
－含量较ＣＫ降低５１．１８％，用外源ＳＡ处理后，ＮＯ３

－含量提

高了５７．６９％，说明０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ能促进盐胁迫下颠茄对硝态氮的吸收。盐胁迫使ＮＨ４
＋含量显著升高，是

ＣＫ的２．１３倍，ＮＨ４
＋的积累易使植物受氨毒害；用外源ＳＡ处理后，ＮＨ４

＋含量降低了３１．７４％。仅ＳＡ处理时，

含量变化均不明显。上述结果表明，外施０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ溶液能提高盐胁迫下颠茄幼苗对氮素的利用，使氮代

谢正常进行（表５）。

２．５　外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄幼苗叶片次生代谢产物的影响

经不同处理后，颠茄幼苗中的东莨菪碱、莨菪碱含量与ＣＫ相比均有提高。１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ处理下，东莨

菪碱、莨菪碱含量分别为ＣＫ的１．３８和２．１０倍；添加０．７５ｍｍｏｌ／Ｌ外源ＳＡ后，东莨菪碱、莨菪碱含量继续上

升，分别为ＣＫ的１．６３和２．５３倍；仅ＳＡ处理下，东莨菪碱、莨菪碱含量分别为ＣＫ的１．２０和１．６２倍（表６）。
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表５　外源犛犃对盐胁迫下颠茄幼苗叶片氮代谢指标的影响

犜犪犫犾犲５　犈犳犳犲犮狋狅犳犛犃狅狀狀犻狋狉狅犵犲狀犿犲狋犪犫狅犾犻狊犿犻狀犱犲狓狅犳犃．犫犲犾犾犪犱狅狀狀犪犾犲犪狏犲狊狌狀犱犲狉犖犪犆犾狊狋狉犲狊狊

处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＧＳ

［ΔＯＤ／（ｇ·ｈ）］

ＧＯＧＡＴ

［μｍｏｌＮＡＤＨ／（ｇ·ｈ）］

ＧＤＨ

［μｍｏｌＮＡＤＨ／（ｇ·ｈ）］

ＮＯ３－

（μｇ／ｇＦＷ）

ＮＨ４＋

（μｇ／ｇＤＷ）

ＣＫ ０．９３±０．０４ａ ８０．７０±２．１２ａ ２２．６０±０．９８ｃ １０９．３５±５．１０ａ １４６．８４±２．９７ｃ

ＳＡ ０．８６±０．０６ａ ７６．４５±１．５５ａ ２４．８７±０．１８ｃ １０１．１０±９．４４ａ １４６．７９±１．５０ｃ

ＮａＣｌ ０．４１±０．０１ｃ ４１．８１±１．３２ｃ ３６．３３±０．６６ａ ５３．３９±４．５７ｃ ３１２．３７±１６．３８ａ

ＮａＣｌ＋ＳＡ ０．６２±０．０６ｂ ６１．８１±１．２２ｂ ３１．４３±０．１０ｂ ８４．１９±８．２６ｂ ２１３．２１±２１．２７ｂ

　注：ＧＳ表示谷氨酰胺合成酶，ＧＯＧＡＴ表示谷氨酸合成酶，ＧＤＨ表示谷氨酸脱氢酶，ＮＡＤＨ表示烟酰胺腺嘌呤二核苷酸。

　Ｎｏｔｅ：ＧＳｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｇｌｕｔａｍｉｎｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，ＧＯＧＡＴｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｇｌｕｔａｍａｔｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，ＧＤＨｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｇｌｕｔａｍａｔｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ＮＡＤＨｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ

ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅａｄｅｎｉｎｅｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ．

表６　外源犛犃对盐胁迫下颠茄幼苗叶片次生代谢产物含量的影响

犜犪犫犾犲６　犈犳犳犲犮狋狅犳犛犃狅狀狊犲犮狅狀犱犪狉狔犿犲狋犪犫狅犾犻狋犲狊犮狅狀狋犲狀狋狅犳犃．犫犲犾犾犪犱狅狀狀犪犾犲犪狏犲狊狌狀犱犲狉犖犪犆犾狊狋狉犲狊狊 ｍｇ／ｇＤＷ

次生代谢产物Ｓｅｃｏｎｄａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ＣＫ ＳＡ ＮａＣｌ ＮａＣｌ＋ＳＡ

东莨菪碱Ｓｃｏｐｏｌａｍｉｎｅ ０．１３４±０．００１ｄ ０．１６１±０．００５ｃ ０．１８６±０．００４ｂ ０．２１９±０．０１８ａ

莨菪碱 Ｈｙｏｓｃｙａｍｉｎｅ ０．５９０±０．００８ｄ ０．９６１±０．０２１ｃ １．２４２±０．０４０ｂ １．４９４±０．０７８ａ

　注：同行不同小写字母表示差异显著（犘＜０．０５）。

　Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒｃａｓｅｌｅｔｔｅｒｓｗｉｔｈｉｎｔｈｅｓａｍｅｒｏｗｓｈｏｗｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（犘＜０．０５）．

３　讨论

３．１　外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄幼苗光合特性的影响

一般地，ＮａＣｌ胁迫会诱发膜脂过氧化，破坏类囊体膜的超微结构，从而引起叶绿体的解体，导致光合色素含

量的下降［２８］。本试验中，盐胁迫下，叶绿素和类胡萝卜素含量均显著降低。叶绿素含量的降低导致捕获的光能

减少，光能转化受阻；类胡萝卜素含量降低使其在细胞内吸收剩余能、淬灭活性氧的能力下降，膜脂过氧化加

剧［２９］。施加外源ＳＡ后，光合色素含量明显升高，说明外源ＳＡ能有效缓解颠茄由于盐胁迫造成的光合色素含量

下降，可能与外源ＳＡ缓解了膜脂的过氧化程度有关。这在夏枯草（犘狉狌狀犲犾犾犪狏狌犾犵犪狉犻狊）
［２８］、黄连（犆狅狆狋犻狊犮犺犻狀犲狀

狊犻狊）
［２９］上也得到了证明。

许多研究已证明ＰＳⅡ是光抑制的重要部位，盐碱可以使光能利用效率下降，从而使植物更易受到光抑制的

伤害［２９］。本研究中，盐胁迫下，犉ｖ／犉ｍ、犉ｖ／犉ｏ、ΦＰＳⅡ、犉ｖ′／犉ｍ′、ＥＴＲ显著下降，犉ｏ升高，表明盐胁迫使颠茄遭受

光抑制，颠茄ＰＳⅡ反应中心遭到破坏，光合电子传递受阻，光能转化率降低。ｑ犘显著降低，ｑ犖 明显升高，表明颠

茄叶片ＰＳⅡ热耗散的份额增多，碳同化的能量来源不足。施加０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ后，犉ｏ、ｑ犖 下降，犉ｍ、犉ｖ／犉ｍ、

犉ｖ／犉ｏ，犉ｖ′／犉ｍ′、ΦＰＳⅡ、ｑ犘、ＥＴＲ显著提高，说明ＳＡ不是通过增多颠茄热耗散的方式来保护光合机构，可能是

通过调整ＰＳⅡ的能量分配，将捕获的光能更多的用于光化学转化，增大盐胁迫下ＰＳⅡ反应中心的开放程度，加

快原初电子受体ＱＡ（ｐｒｉｍａｒｙｑｕｉｎｏｎｅｅｌｅｃｔｒｏｎａｃｃｅｐｔｏｒｏｆＰＳⅡ）还原态的氧化，促进电子传递，从而缓解盐胁迫

对ＰＳⅡ反应中心的伤害，提高光能转化效率应对胁迫。孙德智等
［３０］的研究也得出了相似的结论。

综上，０．７５ｍｍｏｌ／Ｌ外源ＳＡ能提高盐胁迫下颠茄的光合色素含量，缓解盐胁迫对光合机构的破坏，调整

ＰＳⅡ能量分配，缓解反应中心的伤害，使更多能量用于光化学转化，从而增强光合作用，以积累干物质抵御逆境。

３．２　外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄逆境生理的影响

盐胁迫对植物的次生伤害为渗透胁迫［３１］。植物体通过积累渗透调节物质，降低渗透势，使其在低渗透势生

境仍能吸收水分［３１］。本试验中，盐胁迫下，脯氨酸和可溶性糖含量上升，以维持细胞一定的含水量。外施ＳＡ

后，两者含量降低，表明ＳＡ可缓解ＮａＣｌ引起的渗透胁迫，使水分代谢达到平衡，这与周旋等
［３２］、王宝增等［３］的
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研究结果一致。本试验中，盐胁迫使颠茄幼苗叶片中可溶性蛋白含量降低，添加外源ＳＡ后能有效升高可溶性蛋

白含量，这与姚侠妹等［３３］对栀子（犌犪狉犱犲狀犻犪犼犪狊犿犻狀狅犻犱犲狊）幼苗的研究结果相似，表明０．７５ｍｍｏｌ／ＬＳＡ可增加盐

胁迫下蛋白质的合成，提高颠茄叶片吸收水分的效率，减少了渗透调节的耗能，使颠茄的抗逆性增强。

ＭＤＡ是膜脂过氧化的终产物，是膜系统受伤害的重要标志之一
［３４］。盐胁迫下，ＭＤＡ含量明显上升，说明膜

系统受到一定程度的损伤，质膜透性增大。外施ＳＡ后，ＭＤＡ含量明显降低，说明ＳＡ能抑制膜脂过氧化，维护

膜结构稳定性，增强颠茄对盐胁迫的抵抗能力，与在荞麦（犉犪犵狅狆狔狉狌犿犲狊犮狌犾犲狀狋狌犿）幼苗上的研究结果相似
［３４］。

研究表明，在胁迫初期，植物体内的活性氧清除系统被激活，表现为ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ３种抗氧化酶活性的暂时升

高，维持活性氧产生与清除的动态平衡［３５］。本试验及樊瑞苹等［３６］的研究都证实了这一点。经ＳＡ处理后，抗氧

化酶活性显著升高，说明ＳＡ能有效促进盐胁迫下颠茄幼苗抗氧化能力的提升，减轻自由基积累造成的氧化损

伤，提高颠茄的抗逆性。

综上，０．７５ｍｍｏｌ／Ｌ外源ＳＡ可以通过调节盐胁迫下颠茄幼苗的渗透物质含量，诱导抗氧化酶活力维持在较

高水平，降低细胞的膜脂过氧化程度，提高颠茄的耐盐能力，对颠茄抵抗盐害具有重要意义。

３．３　外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄幼苗叶片氮代谢的影响

植物的氮代谢包括无机氮的还原、同化及有机含氮化合物的转化、合成等过程，谷氨酰胺合成酶（ＧＳ）／谷氨

酸合成酶（ＧＯＧＡＴ）循环是氨同化的主要途径
［３７］。本试验结果表明，盐胁迫下ＧＳ、ＧＯＧＡＴ酶活性降低，ＮＨ４

＋

含量显著升高，与张扬欢［３８］的研究结果相似，说明盐胁迫会使颠茄细胞内铵态氮积累增加，易产生氨毒，抑制幼

苗的正常生长和代谢。孙菲菲等［３９］认为，盐胁迫下，植物为使氨毒害作用降到最低，可能通过减少硝态氮的吸

收，减缓硝态氮向铵态氮的还原而相应造成硝态氮含量下降，是植物的自我适应机制。另外，Ｃｌ－和ＮＯ３
－的竞争

性抑制也会使植物对硝态氮的吸收减少。本试验的结果与此一致。添加外源ＳＡ后，ＧＳ、ＧＯＧＡＴ酶活性均明

显增强，ＮＯ３
－含量升高明显，ＮＨ４

＋含量显著降低，说明ＳＡ可能通过提升盐胁迫下颠茄对无机氮的吸收，以减

轻因氮源不足造成的伤害，并通过诱导ＧＳ、ＧＯＧＡＴ酶活性的恢复，加强对铵态氮的同化，促进氮代谢恢复正常。

这与周万海等［４０］对苜蓿（犕犲犱犻犮犪犵狅狊犪狋犻狏犪）的研究结果相似。研究发现，暗处理、盐胁迫或重金属中毒等都会导

致谷氨酸脱氢酶（ＧＤＨ）活性的升高，而此时ＧＳ的活性是下降的，因此，推测ＧＤＨ可能作为ＧＳ在不利情况下的

一种补偿［４１］。本试验盐胁迫下ＧＤＨ、ＧＳ活性变化的趋势与此一致。添加ＳＡ后，ＧＤＨ酶活性降低，说明ＳＡ能

使颠茄幼苗抵御盐胁迫的能力增加。

综上，氮代谢失调是盐胁迫下颠茄幼苗受伤害的原因之一。０．７５ｍｍｏｌ／Ｌ外源ＳＡ能提升盐胁迫下颠茄对

无机氮的吸收能力，使氮代谢相关酶的活性恢复或增强，加速铵态氮同化，解除氨毒害，增强颠茄幼苗的抗逆能

力。

３．４　外源ＳＡ对盐胁迫下颠茄幼苗叶片次生代谢的影响

植物的次生代谢是植物在长期进化中与环境相互作用的结果，次生代谢产物的积累与植物抗逆性的增强息

息相关。目前普遍认为，在植物正常生长条件下，其体内生物碱含量较低，而在一定的胁迫条件下，能量在次生代

谢上的投入提高，生物碱含量增加［４２］。本试验盐胁迫下莨菪碱、东莨菪碱含量上升的结果与此一致。此外，梅兴

国等［４３］、郭肖红等［４４］研究发现，添加外源物（诱导子）能够有效促进植物细胞中次生代谢物的合成，这往往伴随

着相关酶的合成或活性的提高。本试验施加外源ＳＡ后，颠茄次生代谢产物含量增加，氮代谢水平升高，而莨菪

碱和东莨菪碱是一类含氮的有机物，其合成机制与氮代谢关系密切，推测氮代谢相关酶活性的改变影响了生物碱

的积累。一方面，外源ＳＡ增强了ＧＳ、ＧＯＧＡＴ等酶活性，促进体内吸收的无机氮向有机氮转化，而这一循环产

生的谷氨酰胺和谷氨酸是植物体内合成氨基酸、核酸等含氮有机物的前体物质［４５］，谷氨酸在ＧＯＴ等转氨酶作用

下形成的天冬氨酸［１１］，最终可以参与到鸟氨酸循环中生成鸟氨酸，而鸟氨酸是托品烷类生物碱的底物。另一方

面，盐胁迫及外施ＳＡ后，ＧＤＨ活性均比ＣＫ强，ＧＤＨ可催化谷氨酸＋ＮＡＤＰ→α酮戊二酸＋ＮＡＤＰＨ＋ＮＨ４
＋，

合成的α酮戊二酸是鸟氨酸的前体物，会在一定程度上促进次生代谢产物的合成与积累；生物碱作为高含氮化

合物，合成需大量的能量投入［４２］，ＧＤＨ脱氨形成的ＮＡＤ（Ｐ）Ｈ，为体内的生命活动及次生代谢提供了能量
［１１］。

因此，氮代谢的增强能为莨菪碱和东莨菪碱合成提供更多的代谢前体物及能量。
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综上，氮代谢与次生代谢关系密切，０．７５ｍｍｏｌ／Ｌ外源ＳＡ能通过使氮代谢相关酶活性的恢复和增强直接或

间接影响次生代谢产物的积累，期间合成的产物为颠茄叶片中莨菪碱、东莨菪碱的合成提供了底物和能量。

４　结论

１００ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ胁迫下，颠茄幼苗的自由基增多，使颠茄幼苗叶片的膜脂过氧化程度加剧，细胞膜及叶绿

体等细胞器膜的稳定性下降，光合机构遭到破坏，光化学效率下降；Ｃｌ－和ＮＯ３
－的竞争性抑制，使无机氮吸收受

阻，氮代谢紊乱，ＮＨ４
＋积累产生氨毒，颠茄的生长受抑制。０．７５ｍｍｏｌ／Ｌ外源ＳＡ能显著缓解盐胁迫对颠茄幼

苗的伤害，提高了颠茄的耐盐能力，通过提高抗氧化酶活性，增强清除自由基的能力，以维持膜结构的稳定性；通

过增加渗透调节物质的含量，提高了颠茄的渗透调节能力；通过调整光系统Ⅱ的能量分配，缓解光抑制；通过使氮

代谢相关酶活性恢复或增强，为生物碱的合成提供更多的前体物质和能量，从而直接或间接地促进了次生代谢产

物的合成与积累。因此，叶面喷施ＳＡ溶液能为实际生产中缓解盐胁迫对颠茄的伤害、提高东莨菪碱和莨菪碱的

含量提供理论参考。
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１２１１３０．

［２９］　ＺｈａｎｇＣＰ．ＳｔｕｄｙｏｎｔｈｅＭｅｃｈａｎｉｓｍｏｆＳａｌｉｎｉｔｙＴｏｌｅｒａｎｃｅｏｆ犆狅狆狋犻狊犮犺犻狀犲狀狊犻狊Ｆｒａｎｃｈ．ＳｅｅｄｓａｎｄＳｅｅｄｌｉｎｇｓＩｎｄｕｃｅｄｗｉｔｈＤｉｆ

ｆｅｒｅｎｔＥｘｏｇｅｎｏｕｓＳｕｂｓｔａｎｃｅｓｕｎｄｅｒＳａｌｔＳｔｒｅｓｓ［Ｄ］．Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇ：ＳｏｕｔｈｗｅｓｔＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１２：６３９２．

张春平．不同外源物质提高盐胁迫下黄连种子及幼苗抗逆性机理研究［Ｄ］．重庆：西南大学，２０１２：６３９２．

［３０］　ＳｕｎＤＺ，ＨａｎＸＲ，ＰｅｎｇＪ，犲狋犪犾．ＴｈｅｅｆｆｅｃｔｏｆｅｘｏｇｅｎｏｕｓｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄｏｎＰＳⅡｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙａｎｄｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ａｎｄｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎｏｆｌｕｍｉｎｏｕｓｅｎｅｒｇｙｉｎＴｏｍａｔｏｓｅｅｄｌｉｎｇｓ．ＡｃｔａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅＳｉｎｉｃａ，２０１６，４３（８）：１４８２１４９２．
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孙德智，韩晓日，彭靖，等．外源水杨酸对 ＮａＣｌ胁迫下番茄幼苗ＰＳⅡ光化学效率及光能分配利用的影响．园艺学报，

２０１６，４３（８）：１４８２１４９２．

［３１］　ＬｉｕＡＲ，ＺｈａｎｇＹＢ，ＺｈｏｎｇＺＨ，犲狋犪犾．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｓａｌｔｓｔｒｅｓｓｏｎｔｈｅｇｒｏｗｔｈａｎｄｏｓｍｏｔｉｃａａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆ犆狅犾犲狌狊犫犾狌犿犲犻．

ＡｃｔａＰｒａｔａｃｕｌｔｕｒａｅＳｉｎｉｃａ，２０１３，２２（２）：２１１２１８．

刘爱荣，张远兵，钟泽华，等．盐胁迫对彩叶草生长和渗透调节物质积累的影响．草业学报，２０１３，２２（２）：２１１２１８．

［３２］　ＺｈｏｕＸ，ＳｈｅｎＬ，ＪｉｎＹ，犲狋犪犾．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｅｘｏｇｅｎｏｕｓｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄｏｎｇｒｏｗｔｈａｎｄｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｔｅａｐｌａｎｔ（犆犪

犿犲犾犾犻犪狊犻狀犲狀狊犻狊）ｕｎｄｅｒｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＮｏｒｔｈｗｅｓｔＳｃｉＴｅｃｈＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅａｎｄＦｏｒｅｓｔｒｙ（ＮａｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅＥ

ｄｉｔｉｏｎ），２０１５，４３（７）：１６２１６９．

周旋，申璐，金媛，等．外源水杨酸对盐胁迫下茶树生长及主要生理特性的影响．西北农林科技大学学报（自然科学版），

２０１５，４３（７）：１６２１６９．

［３３］　ＹａｏＸＭ，ＯｕＣ，ＺｈａｎｇＲＥ，犲狋犪犾．Ａｍｅｌｉｏｒａｔｉｎｇｅｆｆｅｃｔｓｏｆｅｘｏｇｅｎｏｕｓｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄｏｎ犌犪狉犱犲狀犻犪犼犪狊犿犻狀狅犻犱犲狊ｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒ

ｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ．ＡｃｔａＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｅＺｈｅｊｉａｎｇｅｎｓｉｓ，２０１５，２７（１１）：１９３９１９４４．

姚侠妹，偶春，张瑞娥，等．外源水杨酸对盐胁迫栀子幼苗的缓解效应．浙江农业学报，２０１５，２７（１１）：１９３９１９４４．

［３４］　ＹａｎｇＨＢ，ＳｕｎＰ．ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｅｘｏｇｅｎｏｕｓｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄａｎｄｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄｏｎｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓｏｆｓａｌｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎＢｕｃｋｗｈｅａｔ

（犉犪犵狅狆狔狉狌犿犲狊犮狌犾犲狀狋狌犿 Ｍｏｅｎｃｈ）ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙＪｏｕｒｎａｌ，２０１２，４８（８）：７６７７７１．

杨洪兵，孙萍．外源水杨酸和茉莉酸对荞麦幼苗耐盐生理特性的效应．植物生理学报，２０１２，４８（８）：７６７７７１．

［３５］　ＦｅｎｇＪＹ，ＰａｎｇＭＨ，ＬｉｕＹＣ，犲狋犪犾．Ｅｆｆｅｃｔｓａｎｄｅａｒｌｙｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆｃｏｍｐｌｅｘｓａｌｔａｎｄａｌｋａｌｉｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓｏｎｓｅｅｄｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ

ａｎｄｓｅｅｄｌｉｎｇｇｒｏｗｔｈｏｆ犉犾犪狏犲狉犻犪犫犻犱犲狀狋犻狊．ＡｃｔａＰｒａｔａｃｕｌｔｕｒａｅＳｉｎｉｃａ，２０１０，１９（５）：７７８６．

冯建永，庞民好，刘颖超，等．复杂盐碱对黄顶菊种子萌发和幼苗生长的影响及机理初探．草业学报，２０１０，１９（５）：７７８６．

［３６］　ＦａｎＲＰ，ＺｈｏｕＱ，ＺｈｏｕＢ，犲狋犪犾．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｓａｌｉｎｉｚａｔｉｏｎｓｔｒｅｓｓｏｎｇｒｏｗｔｈａｎｄｔｈｅａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓｙｓｔｅｍｏｆｔａｌｌｆｅｓｃｕｅ．Ａｃｔａ

ＰｒａｔａｃｕｌｔｕｒａｅＳｉｎｉｃａ，２０１２，２１（１）：１１２１１７．

樊瑞苹，周琴，周波，等．盐胁迫对高羊茅生长及抗氧化系统的影响．草业学报，２０１２，２１（１）：１１２１１７．

［３７］　ＺｈａｎｇＨ Ｍ，ＬｉＪＪ，ＨｅｉＧＧ，犲狋犪犾．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｅｘｏｇｅｎｏｕｓｂｅｔａｉｎｅｏｎｔｈｅｓｅｃｏｎｄａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓｏｆ犘犻狀犲犾犾犻犪狋犲狉狀犪狋犪ｕｎｄｅｒ

ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ．ＡｃｔａＰｒａｔａｃｕｌｔｕｒａｅＳｉｎｉｃａ，２０１４，２３（４）：２２９２３６．

张红敏，李姣姣，黑刚刚，等．外源甜菜碱处理对干旱胁迫下半夏氮代谢及相关酶活性的影响．草业学报，２０１４，２３（４）：

２２９２３６．

［３８］　ＺｈａｎｇＹＨ．ＳｔｕｄｉｅｓｏｎｔｈｅＲｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆＥｎｈａｎｃｅｄＵＶＢＲａｄｉａｔｉｏｎａｎｄＤｒｏｕｇｈｔＳｔｒｅｓｓｏｎＣａｒｂｏｎａｎｄＮｉｔｒｏｇｅｎＭｅｔａｂｏｌｉｓｍ

ａｎｄＡｌｋａｌｏｉｄＣｏｎｔｅｎｔｉｎ犆犪狋犺犪狉犪狀狋犺狌狊狉狅狊犲狌狊［Ｄ］．Ｃｈｏｎｇｑｉｎｇ：ＳｏｕｔｈｗｅｓｔＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１１．

张扬欢．增强ＵＶＢ辐射及干旱复合处理对长春花碳氮代谢及生物碱含量的调控［Ｄ］．重庆：西南大学，２０１１．

［３９］　ＳｕｎＦＦ，ＷａｎｇＤＳ，ＣｈｅｎＨ，犲狋犪犾．ＴｈｅｉｎｆｌｕｅｎｃｅｏｎｎｉｔｒｏｇｅｎｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｏｆＣｈｉｎｅｓｅｃａｂｂａｇｅｕｎｄｅｒＮａＣｌｓｔｒｅｓｓ．Ｊａｎｇｓｕ

ＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１２，４０（４）：１６０１６２．

孙菲菲，王东升，陈欢，等．ＮａＣｌ胁迫对白菜叶片氮代谢的影响．江苏农业科学，２０１２，４０（４）：１６０１６２．

［４０］　ＺｈｏｕＷ Ｈ，ＳｈｉＳＬ，ＫｏｕＪＴ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｅｘｏｇｅｎｏｕｓｎｉｔｒｉｃｏｘｉｄｅｏｎｔｈｅｇｒｏｗｔｈａｎｄｎｉｔｒｏｇｅｎｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｏｆａｌｆａｌｆａｓｅｅｄｉｎｇｓ

ｕｎｄｅｒｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ．ＣｈｉｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｐｐｌｉｅｄＥｃｏｌｏｇｙ，２０１２，２３（１１）：３００３３００８．

周万海，师尚礼，寇江涛．盐胁迫下外源 ＮＯ对苜蓿幼苗生长及氮代谢的影响．应用生态学报，２０１２，２３（１１）：３００３３００８．

［４１］　ＱｉＱＱ，ＬｕｏＡ，ＬｉｕＺＳ，犲狋犪犾．Ｔｈｅｒｅｓｅａｒｃｈａｂｏｕｔｅｎｚｙｍｅｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｎｔｈｅｎｉｔｒｏｇｅｎｍｅｔａｂｏｌｉｓｍａｎｄｅｆｆｅｃｔｏｆｍａｎｇａｎｅｓｅ

ｉｎｓｏｙｂｅａｎ．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＨｅｉｌｏｎｇｊｉａｎｇＡｕｇｕｓｔＦｉｒｓｔＬａｎｄＲｅｃｌａｍａｔｉｏｎＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２００８，２０（６）：１２１５．

祁倩倩，罗奥，刘志生，等．大豆氮代谢酶作用机理及锰水平对其影响研究进展．黑龙江八一农垦大学学报，２００８，２０（６）：

１２１５．

［４２］　ＷａｎｇＪＹ．ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＳａｌｔＳｔｒｅｓｓａｎｄＰｌａｎｔＧｒｏｗｔｈＳｕｂｓｔａｎｃｅｏｎｔｈｅＧｒｏｗｔｈａｎｄＩｎｄｏｌｅＡｌｋａｌｏｉｄＭｅｔａｂｏｌｉｓｍｏｆ犆犪狋犺犪狉犪狀狋犺狌狊

狉狅狊犲狌狊［Ｄ］．Ｎａｎｊｉｎｇ：ＮａｎｊｉｎｇＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２００９．

王景艳．盐胁迫与植物生长物质对长春花生长及生物碱代谢的影响［Ｄ］．南京：南京农业大学，２００９．

［４３］　ＭｅｉＸＧ，ＷｕＤ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｍｅｔａｂｏｌｉｃｒｅｇｕｌａｔｏｒｓｏｎｔｈｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｔａｘｏｌａｎｄｉｔｓｒｅｌａｔｅｄｃｏｍｐｏｕｎｄｓ．ＮａｔｕｒａｌＰｒｏｄｕｃｔＲｅ

ｓｅａｒｃｈａｎｄＤｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，２００１，１３（１）：１７２０．

梅兴国，武栋．代谢调节剂对紫杉醇及其相关化合物生物合成的影响．天然产物研究与开发，２００１，１３（１）：１７２０．

［４４］　ＧｕｏＸＨ，ＧａｏＷＹ，ＣｈｅｎＨＸ，犲狋犪犾．ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｍｉｎｅｒａｌｃａｔｉｏｎｓｏｎｔｈｅａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｔａｎｓｈｉｎｏｎｅⅡＡａｎｄｐｒｏｔｏｃａｔｅｃｈｕｉｃ
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８８５８８７．

郭肖红，高文远，陈海霞，等．金属离子对丹参酮ⅡＡ 和原儿茶醛生物合成的影响．中国中药杂志，２００５，３０（１２）：８８５８８７．

［４５］　ＳｕｎＹＹ，ＳｕｎＹＪ，ＷｕＨＺ，犲狋犪犾．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｗａｔｅｒｓｔｒｅｓｓｏｎａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆｎｉｔｒｏｇｅｎａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎｅｎｚｙｍｅｓａｎｄｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｒｉｃｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓ．ＰｌａｎｔＮｕｔｒｉｔｉｏｎａｎｄＦｅｒｔｉｌｉｚｅｒＳｃｉｅｎｃｅ，２００９，１５（５）：１０１６１０２２．

孙园园，孙永健，吴合洲，等．水分胁迫对水稻幼苗氮素同化酶及光合特性的影响．植物营养与肥料学报，２００９，１５（５）：

１０１６１０２２．

６５１ ＡＣＴＡＰＲＡＴＡＣＵＬＴＵＲＡＥＳＩＮＩＣＡ（２０１７） Ｖｏｌ．２６，Ｎｏ．１１


