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摘　要: 为探明不同程度盐胁迫对现蕾期食用型向日葵 (下称“食葵”) 光合作用的影响, 测定分析轻度 (全盐量 1.00 g∙kg−1,

LS)、中度 (全盐量 2.68 g∙kg−1, MS) 和重度 (全盐量 4.93 g∙kg−1, HS) 盐胁迫下, 现蕾期食葵不同叶位叶片的光合性能

和冠层结构参数。结果表明, 盐胁迫降低了食葵叶片的净光合速率 (Pn), 其中 MS 和 HS 处理的 Pn 最大值较 LS 分

别降低 5.09% 和 38.69%, 并减少了具有较高光合速率的叶片数量。盐胁迫降低了食葵顶叶的 Pn, MS、HS 处理的

食葵顶叶 Pn 最大值较 LS 分别降低 8.08%、14.66%。LS 处理的光合速率受到气孔和非气孔双重因素的影响, 而 MS、

HS 处理主要受非气孔因素的影响。盐胁迫改变了食葵的株型, LS 处理的冠层结构呈宝塔型, 而 MS 和 HS 处理的

冠层结构分别呈平展型和圆柱体型。盐胁迫会减小食葵总叶面积和主要功能叶面积, 其中 HS 处理的总叶面积较

LS、MS 处理分别降低 56.03%、47.74%, HS 处理的最大单叶面积较 LS、MS 处理分别降低 38.71%、49.46%; 同

时 HS 处理叶倾角最大值与 LS、MS 处理相比分别提高 30.92%、14.59%。总之, 盐胁迫会明显降低食葵主要功能

叶片的光合性能和叶面积, 并使其冠层结构由伸展型向收缩型变化, 进而抑制植株正常生长。

关键词: 食用型向日葵;  盐胁迫;  光合速率;  冠层结构
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Abstract: To explore the effects of the degree of salt-stress on the photosynthesis of edible sunflowers (hereafter referred to as “ed-
ible sunflower”) at the budding stage, the photosynthetic characteristics of the leaves and their canopy structures were obtained after
three degrees of salt stress classed as lower (LS), medium (MS), and higher (HS) total dissolved solids values (1.00, 2.68, and 4.93
g∙kg−1, respectively). The results showed that the three salt stress treatments dramatically decreased the net photosynthetic rate (Pn) of
the leaves and reduced the number of leaves with high Pn. When compared with that in the LS treatment, the maximum Pn in the MS
and HS treatments decreased by 5.09% and 38.69%, respectively. In addition, salt stress reduced the Pn of the top leaves. The maxim-
um Pn values of the top leaves in the MS and HS treatments were 8.08% and 14.66% lower than those in the LS treatment, respect-
ively.  The Pn of  all  leaves was mainly affected by the synergistic  effects  of  stomatal  and non-stomatal  factors  in the LS treatment,
whereas it was mainly affected by non-stomatal factors in the MS and HS treatments. Salt stress also changed the plant type of the ed-
ible sunflowers. The canopy structure of LS treatment had a pagoda shape; however, the canopy structures of MS and HS treatments
were flat and cylindrical, respectively. Salt stress reduced the total and main functional leaf areas of edible sunflower. Compared with
the LS and MS treatments, the total leaf area of the HS treatment decreased by 56.03% and 47.74%, respectively; the maximum single
leaf area of the HS treatment also decreased by 38.71% and 49.46%, respectively. Contrarily, the maximum leaf inclination angle of
the HS treatment increased by 30.92% and 14.59% compared to those of the LS and MS treatments, respectively. Concludingly, salt
stress significantly reduced the photosynthetic performance and leaf area of the main functional leaves of edible sunflowers, causing
the canopy structure to change from extended to contracted, thereby inhibiting normal plant growth.

Keywords: Edible sunflower; Salt stress; Photosynthetic rate; Canopy structure

 

我国盐渍土分布广泛, 总面积约为 1300 万 hm2,
且还在持续增加 [1]。盐碱胁迫已经成为影响作物产

量和品质的主要障碍因素之一。盐碱胁迫对作物的

危害包括离子毒害、渗透胁迫、氧化损伤、高 pH
伤害、代谢紊乱等, 会严重抑制作物生长发育, 造成

作物光合作用减弱 [2-3], 并最终影响作物产量。从光

合生理生态和株型角度探讨作物对盐碱胁迫的响应

特点, 对于深入揭示盐碱地栽培作物的耐盐碱机理,
降低作物盐害并加速其生态恢复具有重要意义。

食用向日葵 (Helianthus annuus L., 以下简称“食

葵”) 抗旱、耐盐碱, 强适应性 [4], 是黄河上中游地区

盐渍土主要种植作物之一。现蕾期是决定食葵结实

率和产量的关键生育期 , 极易受到盐胁迫的影响。

前人研究认为, 盐胁迫会导致食葵生理和生长特性

受到不利影响, 其中受影响最严重的是与产量关系

密切的光合作用 [5]。土壤盐分诱导的渗透胁迫会导

致气孔快速关闭以保持水分, 造成 CO2 利用率的降

低和碳同化的减少 [6]。随着盐分水平的增加和盐胁

迫持续时间的延长, 离子过量积累会导致过量的活

性氧 (ROS) 产生, 引起光合器官的氧化损伤, 同时伴

随光合电子传递受到抑制[7], 最终造成食葵光合能力

降低。曾文治[8] 研究发现, 土壤盐分对向日葵全生育

期的净光合速率、蒸腾速率和气孔导度等光合参数

有抑制作用 , 光合参数随盐分水平的增加而降低。

凌云鹤 [9] 研究表明, 盐胁迫下, 向日葵的叶绿素含量

明显下降, 盐胁迫阻碍了叶绿素的合成。

冠层结构可决定截获的光合有效辐射能 , 是影

响食葵光合速率和光能有效利用率的重要因素。提

高不同冠层中叶面积指数 (LAI) 和叶角分布的协同

效应可以有效提高食葵的光合作用[10]。盐胁迫对食

葵的冠层结构参数有不利影响。马韬等[11] 研究发现,
盐胁迫下, 营养生长期食葵的叶面积指数受到抑制,
且盐分水平越高, 抑制效应越显著。陈泽彬 [12] 研究

表明, 现蕾期食葵的叶面积和叶片数随盐胁迫程度

的增加而降低, 其中叶面积对盐胁迫的响应更敏感。

内蒙古河套灌区是食用向日葵主产区之一 , 同
时其盐渍化耕地面积较大。深入研究不同程度盐胁

迫下食葵的光合生理特性, 有利于阐明食葵对盐碱

环境适应的生态学机制。目前, 关于河套灌区盐胁

迫下食葵不同叶位叶片光合速率变化以及冠层结构

的研究相对缺乏。本研究旨在揭示不同程度盐胁迫

下食葵不同叶位叶片光合速率变化的原因及机理 ,
进一步了解盐胁迫下食葵对环境的响应程度和耐盐

程度, 以期为盐渍化土壤资源合理高效利用提供理

论依据。 

1    材料与方法
 

1.1    试验设计

试验地点在内蒙古河套灌区五原县城南乡美丰

村食葵种植田内。土壤质地为砂壤土 , 平均容重为

1.46~1.54 g∙cm−3, 现蕾期土壤平均水分含量为 21.24%,
田间整个生育期地下水埋深 0.7~2.6 m。供试品种为

美国杂交食葵品种‘LD5009’。
试验设置轻度盐胁迫 (LS)、中度盐胁迫 (MS)

和 重 度 盐 胁 迫 (HS) 3 个 盐 分 处 理 , 每 个 处 理 重 复

3 次, 共 9 个处理小区, 小区面积为 36 m2, 随机区组

排列。3 个处理现蕾期 0~20 cm 土层土壤含盐量平
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均 值 分 别 为 1.00  g∙kg−1、 2.68  g∙kg−1 和 4.93  g∙kg−1

(表 1)。食葵于 2019 年 6 月 2 日播种, 9 月 25 日收获。

采用点播器人工点播 , 穴口覆砂 , 穴距 40 cm, 行距

60 cm, 种植密度约为 44 000 株∙hm−2。生育期田间管

理措施与当地农户一致。
  

表 1    不同处理土壤的盐分含量
Table 1    Salt content of soil in different treatments

处理
Treatment

电导率
Electrical conductance

(μS∙cm−1)

全盐量
Total salt
(g∙kg−1)

pH

LS
轻度盐胁迫

Light salt stress 313 1.00 7.92

MS
中度盐胁迫

Moderate salt stress 839 2.68 7.84

HS
重度盐胁迫

Heavy salt stress 1542 4.93 9.10
  

1.2    测定内容和方法

本研究于食葵现蕾期 (2019 年 7 月 23 日) 在各小

区采用五点取样法取 0~20 cm 土层土壤样品, 用四分

法留取混合样, 自然风干并除去根系、植物残体等,
研磨过 2 mm 筛, 用电导率仪和 pH 计分别测定土壤

pH 和 EC, 再 根 据 公 式 S=EC1:5×0.064×5×10/1000[13]

(EC1∶5 表示利用土水比 1∶ 5 浸提液测定的电导率),
计算土壤含盐量。

采用美国 LI-COR 公司生产的 LI-6400 型便携式

光合测定系统在食葵现蕾期内 (2019 年 7 月 23 日),
选择晴朗无风的天气于 9:00—11:00 进行光合参数

的测定。每个处理小区选取长势相对一致的植株

5 棵, 每株叶片由上向下依次编号测定, 每片叶读取

数据 5 次 , 取平均结果。测定参数为 : 净光合速率

(Pn, μmol∙m−2∙s−1)、光合有效辐射 (PAR, μmol∙m−2∙s−1)、
叶片温度 (TL, ℃)、蒸腾速率 (Tr, mmol∙m−2∙s−1)、细

胞 间 隙 CO2 浓 度 (Ci,  mol∙mol−1) 和 气 孔 导 度 (Gs,
mol∙m−2∙s−1)。 光 合 作 用 的 气 孔 限 制 值 (Ls) 按 Berry
等[14] 的公式计算。

叶绿素采用 SPAD-502 型叶绿素仪测定。叶面

积 (LA) 按长宽系数法测定。叶倾角 (LI) 通过直尺

测量叶片自然状态下的水平长度和垂直长度, 根据

三角函数求得。

顶叶是植株冠层顶部出现的第一片完全功能

叶。采用美国 LI-COR 公司生产的 LI-6400 型便携式

光合测定系统于 8:00、10:00、12:00、14:00、16:00、

18:00 分 6 次测定不同盐分水平下现蕾期食葵顶叶

的光合日变化及当天各环境因子的变化。每个处理

小区选取长势相对一致的植株 5 棵 , 对顶叶进行挂

牌标记用于测定 , 每片顶叶读取数据 5 次 , 取平均

结果。 

1.3    数据处理

初始数据在 Excel 2019 中进行处理和绘图 , 采
用 SPSS 23.0 对数据进行统计分析, 利用单因素方差

分析 (ANOVA) 进行显著性检验 , 采用 Duncan 法进

行多重比较 (P<0.05)。 

2    结果与分析
 

2.1    盐胁迫程度对不同叶位叶片光合特性的影响 

2.1.1    对不同叶位叶片净光合速率 (Pn) 的影响

由图 1 可知, 现蕾期食葵单株叶片的 Pn 总体随

叶位 (从上往下, 下同) 呈先升后降的趋势, 不同程度

盐胁迫下, 食葵现蕾期最大光合功能叶均在中上位。

LS 处理峰值出现在从上往下第 5 位叶片, 且第 4~16
位叶片始终保持较高的光合速率; MS 处理峰值出现
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图 1    不同盐分水平下食葵现蕾期不同叶位叶片的净光合速率

Fig. 1    Net photosynthetic rate of sunflower leaves at different positions at budding stage under different salinity levels
LS: 轻度盐胁迫; MS: 中度盐胁迫; HS: 重度盐胁迫。LS: light salt stress; MS: moderate salt stress; HS: heavy salt stress.
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在第 7 位叶片, 第 2~7 位叶片光合速率较高; HS 处理

峰值出现在第 6 片叶, 第 4~7 位叶片表现出高光合速

率 , 其中 MS 和 HS 处理的最大净光合速率比 LS 处

理分别降低 5.09% 和 38.69%。LS 处理除上部嫩叶

外, 成熟叶片的光合速率均高于 MS 处理, 但差异不

显著, 二者均极显著高于 HS 处理 (P<0.01)。这说明

盐胁迫会降低食葵叶片的净光合速率, 并影响高光

合功能叶的数量, 盐胁迫越重, 食葵的高光合功能叶

越少。其中, 重度盐碱对食葵叶片光合能力的负面

效应极显著高于轻中度盐碱, 这可能与食葵的耐盐

能力密切相关。 

2.1.2    对不同叶位叶片叶绿素含量的影响

不同盐分处理下 , 现蕾期单株食葵上部叶片叶

绿素含量低, 中部叶片含量高, 变化相对平稳 (图 2)。

中部叶片是食葵进行光合作用、形成光合产量的重

要部位。LS 处理中上位叶片叶绿素含量由上往下逐

渐上升 , 最大值出现在第 23 位叶片 ; MS 处理与 LS

处理类似 , 其叶绿素含量最大值出现在从上往下第

17 位叶片 ; HS 处理上位和下位叶片叶绿素含量较

低, 中位叶片含量较高, 最大值出现在从上往下第 10

位叶片。MS 与 HS 处理的中位叶片叶绿素含量差异

不显著, 却均高于 LS 处理, 其中 MS 和 HS 处理的叶

绿素最大值较 LS 处理分别提高 6.84% 和 11.11%。

盐胁迫提高了食葵叶片的叶绿素含量, 这可能是食

葵受到盐胁迫而形成的应对策略。
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图 2    不同盐分水平下食葵现蕾期不同叶位叶片的叶绿素含量

Fig. 2    Chlorophyll content of sunflower leaves at different positions at budding stage under different salinity levels
LS: 轻度盐胁迫; MS: 中度盐胁迫; HS: 重度盐胁迫。LS: light salt stress; MS: moderate salt stress; HS: heavy salt stress.

 
 

2.1.3    对不同叶位叶片光合参数的影响

由图 3 可知, 不同盐分处理下, 现蕾期食葵单株

叶片的气孔导度 (Gs) 随叶位的增加均呈先升后降的

趋势。不同点在 LS 处理上位叶较高, 后波动下降, 而
MS 和 HS 处理中位叶较高, 后逐渐降低。不同盐分

处理下 , 食葵不同叶位叶片胞间 CO2 浓度 (Ci) 均表

现为中位叶相对稳定, 上下位叶降低。不同叶位叶

片蒸腾速率 (Tr) 的变化在各盐分处理之间存在差异,
具体表现为: LS 处理上位叶较高 , 中下位叶逐渐降

低 , MS 处理上中位叶变化平缓 , 下位叶较低 , HS 处

理呈先升后降的趋势, 中位叶较高。不同叶位叶片

气孔限制值 (Ls) 变化为: 各处理均为上位叶和下位叶

较高, 中位叶较低。另外, 由于相互遮阴, 各处理均

为上位叶光合有效辐射 (PAR) 总体较大 , 下位相邻

叶片光合有效辐射差异极大, 这也说明各处理相邻

叶片各因子存在差异, 应与叶片遮阴关系密切。 

2.1.4    不同叶位叶片净光合速率 (Pn) 与各因子的相

关性分析

在不同盐分水平下 , 影响现蕾期食葵不同叶位

叶片 Pn 的因素不同。由表 2 可知, 各盐分处理不同

叶位叶片净光合速率与 Gs、Ci、Tr、PAR、LA 呈正

相关, 与 TL、Ls 呈负相关, 但其相关程度和相关系数

并不相同。

LS 处理与 Tr、Gs、Ls、TL、Ci、PAR 呈极显著

或显著相关, 其中与 TL、Ls 呈显著负相关, 说明轻度

盐胁迫下, 不同叶位叶片光合速率主要受气孔因素

与非气孔因素协同作用; MS 处理与 Tr、LA、Gs、Ls、

Ci 呈极显著 (P<0.01) 或显著 (P<0.05) 相关, 说明中度

盐胁迫下, 不同叶位叶片光合速率主要受非气孔因

素作用; HS 处理与 Tr、TL、Gs、Ls、LA、Ci 呈极显

著 (P<0.01) 或显著 (P<0.05) 相关 , 说明重度盐胁迫

下, 不同叶位叶片光合速率主要是非气孔因素主导。
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图 3    不同盐分水平下食葵现蕾期不同叶位叶片光合速率影响因子变化

Fig. 3    Changes in the influencing factors of photosynthetic rate of sunflower leaves at different positions at budding stage under
different salinity levels

LS: 轻度盐胁迫; MS: 中度盐胁迫; HS: 重度盐胁迫。LS: light salt stress; MS: moderate salt stress; HS: heavy salt stress.

 

表 2    不同盐分水平下食葵现蕾期叶片净光合速率与各因素之间的相关系数
Table 2    Correlation coefficients between net photosynthetic rate and its affecting factors of sunflower leaves at budding stage under

different salinity levels

处理
Treatment

气孔导度
Stomatal

conductance (Gs)

胞间CO2浓度
Intercellular CO2

concentration (Ci)

蒸腾速率
Transpiration

rate (Tr)

叶温
Leaf temperature

(TL)

光合有效辐射
Photosynthetically

active radiation
(PAR)

气孔限制值
Stomatal

limitation value
(Ls)

叶面积
Leaf area (LA)

LS 0.819** 0.666* 0.920** −0.675* 0.637* −0.795* 0.367

MS 0.865** 0.639* 0.922** −0.532 0.472 −0.767* 0.889*

HS 0.911** 0.745* 0.984** −0.921** 0.140 −0.803** 0.701*

　　LS: 轻度盐胁迫;  MS: 中度盐胁迫;  HS:  重度盐胁迫。*表示在P<0.05水平显著相关,  **表示在P<0.01水平显著相关。LS: light  salt  stress;  MS:
moderate salt stress; HS: heavy salt stress. * means significant correlation at P<0.05 level, and ** means significant correlation at P<0.01 level.
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从各因子与 Pn 的相关性可以看出, 盐胁迫对食

葵光合的影响具体表现在 3 个方面: 1) 盐胁迫造成

食葵根部吸水困难, 致使蒸腾速率下降, 各叶片光合

作用随之下降; 2) 还会造成食葵叶面积下降, 尤其是

中度和重度盐胁迫下, 食葵光合叶面积减小, 光合能

力下降; 3) 盐胁迫越重, 气孔因素在光合中的主导作

用越低。
 

2.2    盐胁迫程度对顶叶光合特性的影响
 

2.2.1    不同盐胁迫下顶叶净光合速率 (Pn) 及各影响

因子日变化

顶叶不存在遮蔽现象 , 能够充分接受太阳光的

辐射, 光合功能完全。另外, 顶叶较为幼嫩, 对盐胁

迫的响应更为敏感, 研究顶叶 Pn 的日变化有助于揭

示不同程度盐胁迫下食葵的光合生理特性。图 4 为

不同盐分处理下现蕾期食葵顶叶净光合速率及各因

子的日变化特征。由图 4a 可知 , LS 处理的 Pn 日变

化为单峰曲线, 主要呈先升后降的趋势; MS、HS 处

理的 Pn 日变化为双峰曲线, 说明中度、重度盐胁迫

对食葵的光合能力产生较大影响, 加重了食葵“光合

午睡”现象。此外, 盐胁迫也会推迟 Pn 最高值出现的

时间 ,  LS、MS 处理的 Pn 最高值出现在上午 10:00,

而 HS 处理的 Pn 最高值出现在中午 12:00。另外, 随

着盐胁迫的加重, 多数时段食葵顶叶的 Pn 值显著降

低, 其中, 与 LS 相比, MS、HS 处理的食葵顶叶 Pn 最

大值分别降低 8.08%、14.66%。

气孔是水分、氧气和二氧化碳进出叶片的主要

通道, 控制叶片与大气之间的气体交换, 对植物光合、

呼吸和蒸腾作用都起到一定的调节作用[15]。气孔导

度反映了气孔张开程度的大小。由图 4b 可知, Gs 日

变化特征随盐胁迫程度的不同而不同。LS 处理的
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图 4    不同盐分水平下食葵现蕾期顶叶净光合速率及各因子的日变化特征

Fig. 4    Daily changes of photosynthetic rate and its affecting factors of the top leaves of sunflower at budding stage under different
salinity levels

LS: 轻度盐胁迫; MS: 中度盐胁迫; HS: 重度盐胁迫。LS: light salt stress; MS: moderate salt stress; HS: heavy salt stress.
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Gs 与 Pn 变化趋势相似 , 在 10:00 达到峰值 , 其后在

14:00 降至谷底值, 16:00 后又缓慢上升, 这可能是由

于 12:00—14:00 时间段内的光照强度与外界温度较

高, 蒸腾速率加快, 植株为防止水分散失过多而关闭

气孔。MS 处理的 Gs 峰值也出现在 10:00, 但显著低

于 LS 处理 (P<0.05), 正午及之后逐渐降低。HS 处理

的 Gs 值从上午开始逐渐增长, 到中午时达到一定的

高度, 在 16:00 达到峰值, 之后急剧下降。从以上处

理的日变化可知, 不同盐分水平对气孔开度产生的

影响不同, 最终导致其对光合速率的影响不同。

由图 4c 可知, 不同盐分处理 Tr 日变化均为先递

增 后 递 减 的 单 峰 曲 线 , 处 理 间 差 异 较 为 显 著 (P<
0.05)。LS 处理的 Tr 最大值出现在 12:00, MS 和 HS
处理的 Tr 最大值出现在 14:00。LS、HS 处理早上数

值低于晚上 ,  MS 处理早上数值高于晚上。除 8:00
和 14:00 外 , LS 处理的 Tr 值均高于 MS 和 HS 处理 ,
除 18:00 外 , MS 处理的 Tr 值均高于 HS 处理。这说

明盐胁迫降低了食葵根系的吸水能力, 盐胁迫加重

使得不同时段叶片的蒸腾量逐渐减小。但正午时 ,
由于温度较高, 3 个处理之间差异不显著。

由图 4d 可知, LS 处理的 Ci 日变化呈双峰曲线,
在 12:00 达最大值 , 在 14:00 达最小值。MS 处理 Ci

的变化趋势为先升后降, 在 10:00 达最大值, 在 18:00
达最小值。HS 处理 Ci 的变化趋势为先增后减, 再增

再减, 在 10:00 达最大值, 在 18:00 达最小值。MS 处

理的 Ci 值在上午 8:00—12:00 高于其他盐分处理 ,
HS 处理在下午 14:00—16:00 高于其他盐分处理。

图 4e 中 Ls 的趋势是先降后升, LS、MS 处理均

在上午 10: 00 降至谷底 , 之后开始上升 , LS 处理在

14:00 后又开始下降, MS 处理则持续上升。HS 处理

的 Ls 值 在 上 午 高 于 其 他 处 理 , 其 后 缓 慢 下 降 , 至

16:00 达最小值 , 在 14:00 至 16:00 时段低于其他处

理, 随后迅速上升, 18:00 又高于其他处理。

在图 4f 中 , PAR 和 TL 呈先升后降的单峰曲线 ,
PAR 在 10:00 左右达最大值 , 随后逐渐下降。TL 在

午后 14:00 达最大值, 随后缓慢下降。从 Gs、Ci、Ls

等因子的日变化对 Pn 的影响来看, 在不同时段不同

盐分处理下, Pn 的主要限制因子不同。

由以上分析可以得出, 各盐分处理 Pn 日变化的

不同可能是由 Pn 对温度和光合有效辐射响应的不同

造成的。 

2.2.2    顶叶净光合速率 (Pn) 与各影响因子的相关性

分析

不同盐分处理下影响现蕾期食葵顶叶净光合速

率日变化的因素不同。基于 SPSS 软件, 利用皮尔逊

(Pearson) 简单相关系数分析各因素与 Pn 变化趋势。

由表 3 可知, 不同盐分处理的顶叶 Pn 在多数时候与

Gs、Tr、Ls 呈正相关 , 多数时候与 Ci、TL、PAR 呈
 

表 3    不同盐分水平下食葵现蕾期顶叶净光合速率 (Pn) 与各因素相关系数比较
Table 3    Comparison of correlation coefficients between net photosynthetic rate (Pn) and various factors in the top leaves of sun-

flower at budding stage under different salinity levels

处理
Treatment

时刻
O’clock

气孔导度
Stomatal

conductance (Gs)

胞间CO2浓度
Intercellular CO2

concentration (Ci)

蒸腾速率
Transpiration

rate (Tr)

叶温
Leaf temperature

(TL)

光合有效辐射
Photosynthetically active

radiation (PAR)

气孔限制值
Stomatal limitation

value (Ls)

LS 8:00 0.710* 0.575 0.632 −0.742* −0.572 −0.597
10:00 0.999** 0.988** −0.961** −0.995** 0.983** −0.996**

12:00 0.914** −0.680 0.990** −0.902** −0.978** 0.174
14:00 1.000** 0.732* 0.992** −0.999** −0.901** −0.997**

16:00 0.826** −0.098 0.649 0.540 −0.684 −0.479
18:00 0.696* −0.778* 0.934** 0.714* −0.945** 0.603

MS 8:00 −0.900** −0.931** −0.910** 0.751* −0.436 0.930**

10:00 0.196 −0.995** −0.964** −0.310 −0.898* 0.996**

12:00 0.975** 0.791* 0.986** −0.955** 0.930** −0.924**

14:00 0.915** −0.357 0.936** −0.111 −0.255 −0.512
16:00 0.947** −0.707* 0.603 −0.143 −0.740* 0.453
18:00 0.910** 0.599 0.904** 0.881* 0.843* −0.669*

HS 8:00 −0.569 −0.988** −0.300 0.411 −0.177 0.976**

10:00 0.661* −0.875* −0.801* −0.521 −0.458 0.165
12:00 −0.902** 0.927** 0.971** −0.910** −0.978** −0.928**

14:00 −0.325 −0.967** 0.968** 0.952** 0.296 0.959**

16:00 0.890* 0.858* 0.846* −0.186 −0.865* −0.854*

18:00 0.935** −0.994** 0.943** 0.950** −0.929** 0.969**

　　LS: 轻度盐胁迫;  MS: 中度盐胁迫;  HS:  重度盐胁迫。*表示在P<0.05水平显著相关,  **表示在P<0.01水平显著相关。LS: light  salt  stress;  MS:
moderate salt stress; HS: heavy salt stress. * means significant correlation at P<0.05 level, and ** means significant correlation at P<0.01 level.
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负相关, 但其相关程度及时间并不相同。此外, Pn 与

TL、PAR、Ls 的相关性在不同盐分处理之间有较大

差异 , 而且因盐分水平不同其相关性甚至相反。出

现这种现象的原因是食葵受到盐胁迫而形成自发调

节的适应性。

另外 , 从各处理 Pn 与 PAR 和 TL 的相关关系来

看 ,  LS 处 理 的 Pn 仅 在 10:00 与 PAR 呈 正 相 关 , 在

8:00 —14:00 与 TL 呈 负 相 关 , 这 说 明 LS 处 理 的 Pn

在 强 光 和 低 温 条 件 下 会 变 高 。 MS 处 理 的 Pn 在

12:00 和 18:00 与 PAR 呈正相关, 在 10:00—16:00 与

TL 呈负相关, 这说明 MS 处理的 Pn 在强光和高温条

件下降低。HS 处理几乎全天与 PAR 呈负相关 , 在
10:00—12:00 与 TL 呈负相关 , 这说明 HS 处理的 Pn

在高温和强光、弱光条件下都会降低。

进一步用相关系数来分析不同盐分处理下各时

段食葵光合作用主要受到哪些因素的影响 (表 4)。
结果表明, LS 处理下, 各时段 Pn 变化气孔因素占主

导 地 位 , 个 别 时 段 各 因 素 协 同 作 用 ;  MS 处 理 下 ,
14:00 时段 , 气孔因素占主导地位 , 其余时段气孔因

素与非气孔因素协同作用; HS 处理下 , 气孔和非气

孔因素协同作用。 

2.3    盐胁迫程度对株型冠层结构的影响 

2.3.1    对不同叶位叶片叶面积的影响

由图 5 可知, 不同盐分处理下, 现蕾期食葵单株

不同叶位叶片的叶面积主要呈先升后降的趋势。LS
处理峰值在第 13 位叶, 上位叶和下位叶面积均较小,
中位叶面积较大, 呈宝塔型冠层结构; MS 处理峰值

在第 6 位叶, 除顶部嫩叶外, 上部位叶面积较大, 中下

部叶面积明显减小, 下部叶面积直线下降, 呈平展型

冠层结构; HS 处理峰值在第 7 位叶 , 各叶之间差异

较小, 呈圆柱体型冠层结构。HS 处理的总叶面积较

LS、MS 处理分别降低 56.03%、47.74%。此外 , 盐

胁迫降低了食葵单叶面积和主要功能叶面积。除上

部 叶 片 外 ,  HS 处 理 的 单 叶 面 积 均 显 著 低 于 LS 和

MS 处理 , 其中 HS 处理的最大单叶面积较 LS、MS

处理分别降低 38.71%、49.46%。由此可见 , 盐胁迫

 

表 4    食葵现蕾期不同盐分水平下不同时段光合作用的主
要影响因子

Table 4    The major impact factors of photosynthesis of sun-
flower at different periods under different salinity

levels at budding stage
处理

Treatment
时刻

O’clock
影响因子

Impact factor

LS 8:00 Gs, TL

10:00 Gs, Ci, Tr, TL, PAR, Ls

12:00 Gs, TL, Tr, PAR

14:00 Gs, Ci, Tr, TL, PAR, Ls

16:00 Gs

18:00 Gs, Ci, Tr, TL, PAR

MS 8:00 Gs, Ci, Tr, TL, Ls

10:00 Ci, Tr, PAR, Ls

12:00 Gs, Ci, Tr, TL, PAR, Ls

14:00 Gs, Tr

16:00 Gs, Ci, PAR

18:00 Gs, Tr, TL, PAR, Ls

HS 8:00 Ci, Ls

10:00 Gs, Ci, Tr

12:00 Gs, Ci, Tr, TL, PAR, Ls

14:00 Ci, Tr, TL, Ls

16:00 Gs, Ci, Tr, PAR, Ls

18:00 Gs, Ci, Tr, TL, PAR, Ls

　　LS: 轻度盐胁迫; MS: 中度盐胁迫; HS: 重度盐胁迫。TL: 叶片温度;
Tr: 蒸腾速率; Ci: 细胞间隙CO2浓度; Gs: 气孔导度; Ls: 气孔限制值; PAR:
光合有效辐射。LS: light salt stress; MS: moderate salt stress; HS: heavy
salt stress. TL: leaf temperature; Tr: transpiration rate; Ci: intercellular CO2

concentration; Gs: stomatal conductance; Ls: stomatal limitation value; PAR:
photosynthetically active radiation.

 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24

叶位 Leaf position

0

50

100

150

200

250

300

350

400

450

叶
面

积
 L

ea
f 

ar
ea

 (
cm

2
)

LS

MS

HS

 

图 5    不同盐分水平下食葵现蕾期不同叶位叶片的叶面积

Fig. 5    Leaf area of sunflower leaves at different positions at budding stage under different salinity levels
LS: 轻度盐胁迫; MS: 中度盐胁迫; HS: 重度盐胁迫。LS: light salt stress; MS: moderate salt stress; HS: heavy salt stress.
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降低了食葵总叶面积和光合功能叶面积, 使食葵冠

层结构由伸展向收缩变化, 导致食葵光合能力下降。 

2.3.2    对不同叶位叶片叶倾角的影响

不同盐分处理下 , 现蕾期食葵单株不同叶位叶

片叶倾角主要呈先降后升的趋势, 上部叶片和下部

叶 片 的 叶 倾 角 大 , 中 部 叶 片 叶 倾 角 小 (图 6)。 LS、

MS、HS 处理都是从上往下第 1 位叶的叶倾角最大,
不同盐分处理之间存在差异, LS 处理第 1 位与最后

1 位叶片叶倾角差异不显著。MS 和 HS 处理第 1 位

与最后 1 位叶片叶倾角差异显著。平均叶簇倾斜角

即叶片与水平面的夹角, 值越大, 叶片越直立, 值越小,
叶片越平伸。3 种处理下上位叶和下位叶的叶片较

直立, 而中位叶的叶片较为平伸。除第 14 位叶片外,
HS 处理的叶倾角均高于 LS 处理 , 除第 14~17 位叶

片外, MS 处理的叶倾角均高于 LS 处理。HS 处理的

叶倾角最大值与 LS、MS 处理相比分别提高 30.92%、

14.59%。由此可见 , 盐胁迫增大了食葵叶片的叶倾

角, 从而降低了对光的截获能力和光能利用效率。
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图 6    不同盐分水平下食葵现蕾期不同叶位叶片的叶倾角

Fig. 6    Leaf inclination angle of sunflower leaves at different positions at budding stage under different salinity levels
LS: 轻度盐胁迫; MS: 中度盐胁迫; HS: 重度盐胁迫。LS: light salt stress; MS: moderate salt stress; HS: heavy salt stress.

 
 

3    讨论
 

3.1    盐分对不同叶位叶片功能发挥的影响

光合作用是植物受盐胁迫影响的主要生理过程

之一。其中, 净光合速率是表征光合系统功能的直

接指标[16]。试验结果表明, 随着盐胁迫的加重, 现蕾

期食葵不同叶位叶片的净光合速率总体呈下降趋势,
这与张俊莲等 [17] 研究结果相一致。本研究发现, 不
同盐分处理下食葵现蕾期叶片的净光合速率 (Pn) 随

叶位均呈先升后降的趋势, 最高值通常出现在中部

叶片, 上部和下部叶片 Pn 值较低。这与徐惠风等 [18]

的研究结果相一致, 主要是因为上部为新生叶, 发育

不充实, 光合功能未建成, 下部叶片叶龄长, 趋于衰

老, 光合能力有所下降。不同节位叶片发育的不平

衡性造成 Pn 及其光合生理指标如蒸腾速率、气孔导

度等均呈波动性单峰变化, 在植物生长进程中具有

普遍性。

目前 , 关于盐胁迫下食葵气孔和非气孔限制对

光合作用影响的研究结果并不一致[19], 这可能与盐胁

迫的强度、持续时间和土壤基本性质等因素有关。

本试验发现 , 盐胁迫下多数叶位叶片的胞间 CO2 浓

度相对平稳, 受气孔导度和气孔限制值变化的影响

较小, 这说明气孔限制不是影响食葵光合速率的唯

一因素。另外, 本试验还发现气孔与非气孔限制对

光合作用的影响与盐胁迫水平有关, 轻度盐胁迫下

各叶位叶片的光合速率主要受气孔因素和非气孔因

素的协同作用; 中、重度盐胁迫下, 主要受非气孔因

素作用, 这与郑国琦等[20] 的研究结果类似, 这可能是

因为轻度盐胁迫下, 低浓度盐分可能通过渗透胁迫

或者刺激植物形成化学信号引起气孔导度降低而使

CO2 供应减少, 进而导致净光合速率下降[21]。盐胁迫

加重使气孔扩散的阻抗增加, 核酮糖-1,5-二磷酸羧化

酶 (Rubisco) 活 性 和 底 物 1,5-二 磷 酸 核 酮 糖 (RuBP)
再生能力降低, 活性氧过度积累等破坏光合系统的

结构和功能, 非气孔限制占据主导地位, 进而对光合

速率产生不利影响[20]。

叶绿素是影响植物光合作用的关键因素之一。

本研究发现, 在盐胁迫加重的情况下, 现蕾期食葵不

同叶位叶片的叶绿素含量提高 , 这与 Santos[22] 研究

结果相一致, 可能是高盐胁迫诱导叶绿素降解酶的

活性降低所致, 但与 Manivannan 等[23]、Foyer[24] 研究
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结果不一致。这可能与食葵的耐盐性有关, 通过提

高叶绿素含量减轻盐胁迫对光合速率的不利影响 ,
是一种保护策略, 同时这也说明叶绿素并不是盐胁

迫造成食葵光合速率下降的主要因素。此外, 食葵

在盐胁迫下, 是否通过降低叶面积以增加叶绿素含

量, 还有待进一步论证。 

3.2    盐分对顶叶光合功能的影响

顶叶是食葵冠层顶部第一片完全发育、功能健

全的叶片, 也是食葵主要光合功能叶。研究结果显

示, 盐胁迫使同一时段食葵顶叶净光合速率降低, 这
与孔东等[25] 的研究结果一致。本研究发现, LS 处理

的顶叶 Pn 日变化为单峰曲线, 而 MS、HS 处理的 Pn

日变化为双峰曲线, 这说明中、重度盐胁迫下会加

重食葵的“光合午睡”现象, 但中、重度盐胁迫出现午

睡现象的原因不同。试验结果显示, 中度盐胁迫下,
午间温度过高, 空气湿度降低, 蒸腾作用强烈, 叶片

出现缺水现象导致气孔部分关闭, 造成 CO2 供给不

足进而降低净光合速率[26]; 重度盐胁迫下, 食葵的气

孔导度在午间降低, 但胞间 CO2 浓度却升高并出现

峰值, 可能是由于光合酶活性受到高温抑制进而限

制光合功能[27]。

现蕾期食葵顶叶的蒸腾速率、气孔导度、胞间

CO2 浓度等的日变化总体上与光合速率相似, 表现出

盐胁迫下净光合速率主要受气孔限制影响的规律 ,
这符合 Farquhar 等[28] 的气孔限制理论结果。试验结

果表明, LS 在 10:00—12:00 时段胞间 CO2 浓度并没

有随气孔导度下降而降低, 而是受到非气孔限制的

影响; MS 在此时间段 Pn 下降是由于气孔限制, 这可

能由于 LS 处理对光照和温度的敏感性更强烈, 由于

光合有效辐射增强和温度升高对光合系统的活性产

生抑制作用, 产生非气孔抑制现象[29]。

HS 在 12:00—14:00 时段内的光合速率和气孔

导度逐渐降低, 而胞间 CO2 浓度却升高, 应是高温导

致叶片光合酶的活性受抑制, 合成过程受阻, 造成胞

间 CO2 积累 , 导致非气孔限制并降低光合速率。而

16:00 —18:00 时 段 , 光 合 有 效 辐 射 减 弱 , 光 合 消 耗

CO2 量减少, 气孔开度随之降低, 导致气孔限制。这

一研究结果与韩瑞锋等 [30] 研究结果相似。总之, 盐
胁迫下气孔限制是影响不同时段叶片光合速率的主

要因素, 而非气孔限制是影响不同叶位叶片光合速

率的主导因素。 

3.3    盐分对株型结构的影响

冠层结构影响光在植株不同层次的分布情况、

不同叶位叶片对光的截获能力以及相应的光合有效

面积[31], 直接影响光合作用。盐胁迫会影响根系吸水

能力和叶片生长, 最终改变植株冠层结构。叶面积

是表征植物冠层结构最常用的参数之一, 影响叶片

对光能的捕获量和冠层光能利用效率。试验结果表

明, 盐胁迫会减小食葵总叶面积和主要功能叶面积,
这与马韬等 [11] 研究结果一致, 一方面可能是盐胁迫

造成生理干旱, 叶片缺水, 在形态上表现为叶面积的

下降; 另一方面是盐胁迫减少了光合产物向叶的分

配, 影响叶片伸展速度, 降低了光合叶面积[32]。此外,
也可能是食葵的一种抗盐策略, 通过减小叶面积来

降低蒸腾, 减少由质流引起的盐分离子积累, 叶片形

态变化是植物应对土壤盐胁迫的响应[5]。

研究发现 , 盐胁迫下食葵不同叶位叶片的叶面

积均先升后降, 这可能与植物适应盐胁迫并实现光

合作用最大化表达有关, 通过调节不同叶位叶片的

生长速率, 促使主要光合功能叶形成较大的叶面积,
更有效利用光能[33]。

叶倾角也是表征食葵冠层结构的一个重要参数,
是影响光截留和冠层光合作用的重要因素[34]。本研

究发现, 不同盐分水平下现蕾期食葵不同叶位的叶

倾角分布呈现出一致的变化规律, 上部和下部叶倾

角较大, 中部叶倾角较小, 这与徐昭[35] 发现的盐渍土

食葵现蕾期上挺下垂的冠层结构一致。上部叶片叶

倾角大, 叶片较直立, 利于更多光线到达中下部冠层[31],
这种变化使得冠层内的光分布更加均匀, 提高光拦

截能力[36]。中部叶片叶倾角小, 叶片较平展, 对光的

截获能力较强, 从而有效提高食葵对光的利用率和

光合能力。此外, 研究发现, 重度盐胁迫导致食葵叶

片倾角增大, 这可能是由于盐胁迫加剧了食葵的光

抑制, 食葵为减少潜在损害而调整叶片角度[37]。

研究还发现, LS 处理现蕾期食葵呈宝塔型冠层

结构, MS 处理呈平展型冠层结构, HS 处理呈圆柱体

型冠层结构, 盐胁迫使食葵冠层结构由伸展向收缩

变化, 光合功能叶面积减小, 轻度、中度盐胁迫下食

葵叶倾角数值相对较小, 其冠层结构更为合理, 光能

截获效率相对较高, 群体光合势相对较大, 叶片光合

能力相对较强[38]。 

4    结论

1) 盐胁迫降低了现蕾期食葵各叶位叶片的净光

合速率, 其中中度、重度盐胁迫处理的净光合速率

最大值较轻度盐胁迫分别降低 5.09%、38.69%; 同
时, 盐胁迫也减少了高净光合速率单叶的数量, 即减

少了高光合功能叶片。轻度盐胁迫处理下, 不同叶
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位叶片的光合速率主要受气孔因素和非气孔因素协

同作用; 中度和重度盐胁迫处理下, 主要受非气孔因

素影响。随着盐胁迫程度的加重, 影响光合作用的

因素由气孔限制逐步转向非气孔限制, 但叶绿素不

是导致光合速率下降的主要因素。

2) 盐胁迫降低了现蕾期食葵顶叶的净光合速率。

中度、重度盐胁迫处理的食葵顶叶 Pn 最大值较轻度

盐胁迫分别降低 8.08%、14.66%。盐胁迫加重了食

葵的“光合午睡”现象, 光合能力受到抑制。轻度盐胁

迫处理下, 各时段顶叶 Pn 变化主要受气孔因素主导;
中度、重度盐胁迫处理下, 主要受气孔因素与非气

孔因素协同作用。

3) 轻度盐胁迫处理食葵呈宝塔型冠层结构 , 中
度盐胁迫处理呈平展型冠层结构, 重度盐胁迫处理

呈圆柱体型冠层结构, 盐胁迫使食葵冠层结构由伸

展向收缩变化。盐胁迫会减小食葵总叶面积和主要

功能叶面积, 其中重度盐胁迫处理的总叶面积较轻

度、中度盐胁迫处理分别降低 56.03%、47.74%, 重
度盐胁迫处理的最大单叶面积较轻度、中度盐胁迫

处理分别降低 38.71%、49.46%; 同时重度盐胁迫处

理的叶倾角最大值与轻度、中度盐胁迫处理相比分

别提高 30.92%、14.59%。
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