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基于 FvCB模型的盐胁迫下紫花苜蓿幼苗 

光合特性的研究* 

王文静1, 麻冬梅1,4**, 蔡进军3, 黄  婷1, 马巧利2, 赵丽娟1, 张  莹2 

(1. 宁夏大学西北土地退化与生态系统恢复省部共建国家重点实验室培育基地/西北退化生态系统恢复与重建教育部重点实验室  

银川  750021; 2. 宁夏大学农学院  银川  750021; 3. 宁夏农林科学院农业资源与环境研究所  银川  750021; 4. 宁夏优势

特色作物现代分子育种重点实验室  银川  750021) 

摘  要: 探讨盐胁迫下紫花苜蓿幼苗叶片光合生理特性, 可为改善紫花苜蓿生长, 修复生态环境, 推动牧草

产业快速发展奠定基础。本研究以‘阿迪娜’为试验材料, 设 0 mmol·L−1 (CK)、40 mmol·L−1、80 mmol·L−1、

120 mmol·L−1 和 160 mmol·L−1 共 5 个 NaCl 水平, 使用 Li-6400XT 光合仪测定不同盐胁迫下紫花苜蓿幼苗光响

应-CO2 曲线, 利用 FvCB 模型分析盐胁迫对紫花苜蓿幼苗光合特性的影响。结果表明: 1)不同 NaCl 胁迫下叶

片净光合速率(Pn)随 NaCl 浓度的增加而降低, 与 CK 相比, 4 个 NaCl 胁迫下分别降低 1.44%、3.85%、7.21%

和 7.90%, 均达显著性水平(P<0.05); 随光合有效辐射的增加均呈迅速上升趋势, CK 的 Pn增长速度显著高于其

他处理。2)与 CK 相比, 40 mmol·L−1 和 80 mmol·L−1 NaCl 胁迫增加了紫花苜蓿幼苗叶片的最大羧化速率(Vcmax)

和最大电子传递速率(Jmax), 但 120 mmol·L−1和 160 mmol·L−1NaCl 胁迫显著降低了 Vcmax和 Jmax。3)叶肉导度(gm)

和暗呼吸速率(Rd)随 NaCl 胁迫水平的增加呈降低趋势; 与 CK 相比, 40 mmol·L−1 和 80 mmol·L−1 NaCl 胁迫的

gm 变化不显著, 但 Rd 显著降低。120 mmol·L−1 和 160 mmol·L−1 NaCl 胁迫显著降低了 gm 和 Rd, 且与 CK、

40 mmol·L−1 和 80 mmol·L−1 NaCl 胁迫间呈显著性差异。4)验证 FvCB 模型中子模型估算植物叶片光合的精确

度, 发现 FvCB 模型对不同胁迫处理下 Pn 拟合时, 引入 gm 模型模拟精度高, 平均绝对误差低。5)紫花苜蓿幼

苗耐盐临界值为 80~120 mmol·L−1, 随 NaCl 浓度的增加, 光合限制因素由叶肉因素转变为光合机构受损。该研

究可为我国西北地区盐碱地制定有效的调控措施以提高植物耐盐能力提供科学参考。 

关键词: 紫花苜蓿; 盐胁迫; FvCB 模型; 最大羧化速率; 最大电子传递速率 
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Photosynthetic characteristics of alfalfa seedlings under salt  
stress based on FvCB model* 
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Abstract: Understanding the photosynthetic physiological characteristics of alfalfa seedlings under salt stress is important for 

improving alfalfa growth, restoring the ecological environment, and promoting the development of the foraging industry in 

China. Alfalfa variety ‘Adrenalin’ seedlings were treated with different concentrations of NaCl (0 mmol·L1, CK; 40 mmol·L1, 

T1; 80 mmol·L1, T2; 120 mmol·L1, T3; and 160 mmol·L1, T4), the light response curves were measured with Li-6400XT, 

and the effects of NaCl stress on photosynthetic characteristics were analyzed by using FvCB model. The results showed that 

the leaf net photosynthetic rate (Pn) decreased significantly with increasing NaCl concentration by 1.44% (T1), 7.21% (T2), 

7.90% (T3), and 3.85% (T4), respectively, compared with that of CK. The Pn in all treatments showed a rapid upward trend as 

photosynthetic effective radiation increased, and the Pn growth rate in the normal treatment (CK) was significantly higher than 

that in the other treatments. Compared with those in the CK, the T1 and T2 treatments increased the alfalfa seedling leaf 

maximum carboxylation rate (Vcmax; by 3.59% in T1, and 13.88% in T2) and maximum electron transfer rate (Jmax; by 11.24% 

in T1, and 17.47% in T2), but the T3 and T4 treatments reduced Vcmax and Jmax. Leaf conductance (gm) and dark respiration rate 

(Rd) decreased with increasing NaCl concentration. Compared with those in the CK, the T1 and T2 treatments did not affect gm, 

but significantly reduced Rd. The T3 and T4 treatments significantly reduced gm and Rd compared with CK, T1, and T2 treat-

ments. The FvCB model fitting results of alfalfa Pn under different stress treatments verified that the FvCB sub-model accu-

rately estimated plant leaf photosynthesis, and the results showed that introducing gm into the model had a high simulation 

accuracy and low average absolute error. The critical salt tolerance value for alfalfa seedlings was 80–120 mmol·L1. As the 

NaCl concentration increased, the photosynthetic limiting factors changed from mesophyll factors to damaged photosynthetic 

organs. These results may help formulate effective control measures in Northwest China saline land to improve plant salt to-

lerance.  

Keywords: Alfalfa; Salt stress; FvCB model; Maximum carboxylation rate; Maximum electron transport rate 

土壤盐渍化是阻碍植物生长发育的非生物胁迫

因素之一。近年来, 宁夏引黄灌区农田土壤盐渍化

问题受到了宁夏自治区政府的高度关注[1]。银川地

区盐碱地已占总耕地面积的 49%以上, 土壤盐碱化

已成为影响宁夏农业生产的重要问题之一。紫花苜

蓿(Medicago sativa L.)是干旱和半干旱地区重要的

饲草作物[2], 因其高蛋白含量、高消化率、高适口性

和高产奶品质, 也是银北盐碱地种植的先锋作物[3]。

随着耕地面积的减少, 紫花苜蓿种植逐渐向盐碱地

集中, 大力提高盐碱地苜蓿产量已经成为苜蓿生产

的主攻方向。光合作用是作物稳产和高产的生理基

础, 易受环境因素的影响和制约, 其中盐胁迫是抑

制光合作用的主要因素之一。因此, 研究盐胁迫下

紫花苜蓿光合生化过程, 对揭示紫花苜蓿的耐盐机

制, 确保紫花苜蓿高产稳产具有重要的理论意义和

实践价值。 

光合作用既是植物生态系统碳循环的组成部分, 

又是植物生物量发展的决定性因素。目前对光合作

用过程的研究已引起许多领域的关注。盐胁迫对植

物光合生理的影响是胁迫逆境生理研究的热点之一, 

但盐胁迫对植物光合作用的影响非常复杂, 不同作

物对盐胁迫的响应也存在很大差异。众多学者围绕

盐胁迫下植物光合荧光等基本参数进行了研究 [4-5], 

但由于植物叶片内部的光合生理生化反应过程非常

复杂, 普通的光合经验模型虽然可以描述光合速率

与环境因子间的数量关系 [6], 但是不能反映叶片光

合生理生化特性[7]。FvCB模型是由 Farquhar等[8]提

出的植物光合生化模型, 可以很好地预测植物叶片

光合系统的内部变化状况, 反映影响叶片光合能力

的光合生理生化特性。近年来, 唐星林等[9-10]系统介

绍了 FvCB 模型的建立、发展过程和拟合方法等基

本理论, 综述了该模型在叶片光合生理对光、CO2、

水、温度和氮营养等环境因子变化响应机制中的应

用研究, 并且利用该模型对几种草本和木本植物光

合生理生化特性进行了参数比较。梁星云等[11]利用

FvCB 模型计算阔叶红松(Pinus koraiensis Sieb. et 

Zucc.)原始林群落 4 个主要树种重要的光合生理参

数, 结果表明, 4个树种的叶片生理参数存在较大差

异且随季节变化发生波动, 在温带阔叶红松林生态

系统碳动态的模拟预测中, 应该考虑最大羧化速率

(Vcmax)的季节变化 , 为温带森林生态系统碳动态的

模拟和预测提供基础数据。康华靖等[12]利用 FvCB

模型对小麦(Triticum aestivum L.)的最大电子传递速

率(Jmax)进行估算, 研究表明在 FvCB 模型中, 非直
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角双曲线模型会高估小麦 J-I 曲线中的 Jmax, 而由

FvCB 模型中的子模型估算的 Jmax 则小于观测值。

Han 等[13]利用层次贝叶斯方法对 FvCB 生化光合模

型参数进行敏感性分析和估计。可见, 国内外学者

关于 FvCB 模型主要围绕综述分析 [9,14]、模型校

正 [15-16]、参数比较[10-11]、植物光合生化模型模拟[12-13]

等方面进行研究, 缺乏将 FvCB 模型运用于盐胁迫

下紫花苜蓿光合的相关研究, 且对盐胁迫下紫花苜

蓿幼苗叶片内部的光合生理生化参数和耐盐性临界

值的研究鲜见报道。 

本研究基于 FvCB模型, 研究了 NaCl胁迫下紫

花苜蓿叶片光合生化参数, 进而预测牧草叶片光合

系统的内部变化状况, 为明确植物对盐分胁迫的适

应机制提供参考, 同时对制定有效的调控措施以提

高植物耐盐能力具有重要意义。 

1  材料与方法 

1.1  试验设计 
试验于 2019 年 5—9 月在宁夏大学西北退化生

态系统恢复与重建教育部重点实验室人工气候室

(38°30′N, 106°8′E)进行。以美国 Cal/West公司育成

的高产高品质和抗病耐盐性好且在宁夏盐碱地广泛

推广种植和适宜性表现较好的多叶苜蓿新品种‘阿

迪娜’为试验材料(来自于宁夏大学种质资源库)。苜

蓿种子用 0.1% HgCl2消毒 8 min, 然后用 75%酒精消

毒 30 s, 再用蒸馏水漂洗 5~6遍, 将清洗消毒之后的

种子均匀铺在放好滤纸的培养皿中, 并将滤纸用蒸

馏水喷湿, 放入人工培养箱培养至种子发芽(温度控

制在 26 ℃)。待幼苗长至两叶一心时移至装有 3 L 

Hoagland’s营养液的水培箱进行培养, 每 3 d更换一

次营养液。在营养液中培养至 3~4 片真叶时开始

NaCl盐分胁迫, NaCl直接加入水培液中, 以便根系

直 接 吸 收 减 少 误 差 。 盐 溶 液 浓 度 分 别 为

40 mmol·L−1 、 80 mmol·L−1 、 120 mmol·L−1 和

160 mmol·L−1, 用 T1、T2、T3、T4来表示。以浇灌

营养液作为对照(CK), 每个处理 3个重复。胁迫 10 d

后, 选取全展开叶测定光合指标。 

1.2  光响应曲线与 CO2响应曲线的测定 
采用便携式光合作用仪(Li-6400XT, 美国)测定

紫花苜蓿幼苗叶片的 CO2 响应曲线和光响应曲线, 

每处理 3 次重复。使用钢化瓶控制参比室中的 CO2

浓度。植株叶片先在光合有效辐射 1500 μmol·m−2·s−1、

温度(28±2) ℃、空气相对湿度 40%~50%条件下诱导

30 min 以上, 待到光合速率和气孔导度相对稳定后

开始测定曲线。测定 CO2 响应曲线时 , 光强设为

1800 μmol·m−2·s−1, CO2浓度梯度(mol·mol−1)设为: 

400、300、200、100、50、400、400、600、800、

1000、1200、1600 和 1800; 测定光响应曲线时, 光

强梯度(mol·m−2·s−1)设为: 1800、1500、1200、1000、

800、600、400、200、150、50和 0。 

1.3  FvCB 模型 
1.3.1  模型描述   

FvCB模型是根据 Farquhar等[8]确定的生物化学

光合模型, 可以定义为:  
*

n c j p c dmin{ , , }(1 / )P A A A C R        (1) 

式中: Pn为净光合速率(μmol m−2·s−1), Ac、Aj和 Ap分

别为受 Rubisco、RuBP和 TPU限制阶段的净光合速

率(μmol·m−2·s−1)。其 3个子模型公式如下:  

*
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式中: Vcmax是 Rubisco活性的最大速率(mol·m−2·s−1), 

用分光光度法测定; Cc和 o分别表示 CO2和 O2的分

压(Pa); Γ*表示在 CO2 补偿点时线粒体呼吸速率为

0 μmol(CO2)·m
−2·s−1; Kc 和 Ko 分别表示羧化和氧化

的米氏门顿常数(kPa 或 Pa); 表示乙醇酸碳在光呼

吸循环中循环的未返回部分; J为 RuBP受限阶段的

电子运输速率(mol·m−2·s−1); Ci 为胞间 CO2 浓度

(μmol·mol−1); Rd 表示叶片在光照下的暗呼吸速率

(mol·m−2·s−1); Tp表示磷酸丙糖从叶绿体出口的速率

(mol·m−2·s−1); 表示叶片吸收常数; I 表示被 PSⅡ

吸收的光合有效辐射; 为曲率; Jmax 表示最大电子

传递速率(mol·m−2·s−1), 用 LI-6400XT 光合测定仪

测定叶片所有光合指标和电子传递速率. 

1.3.2  叶肉导度   

叶肉导度(gm)计算式如下:  

m
i c

P
g

C C



              (6) 

式中: P为实际净光合速率(μmol·m−2·s−1)。 

1.3.3  温度依赖性   

关于酶动力学的 3个参数可通过式(7)来描述[17-18]。 

c o 25 a k k( , , ) exp[ ( 298)] /(298R )T K K K E T T    (7) 
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式中: K25表示 Kc、Ko、Γ*在 25 ℃下的绝对值(Pa); Ea

为 Kc、Ko和 Γ*的活化能(J·mol−1); Tk表示叶片温度; R

为通用的气体常数。 

FvCB 模型参数的温度依赖性可利用阿伦尼乌

斯方程来建立参数与温度间的函数关系[19-20]。 

max cmax d m 25 a k k( , , , ) exp[ ( 298) /(298R )]T J V R g K E T T   

    (8)  
式中: K25为 Vcmax、Jmax、Rd或 gm在 25 ℃下的绝对

值; Ea(EJ, EV, ER, Eg)是函数的指数增长率。FvCB模

型的参数描述如表 1所示。 

表 1  FvCB 模型参数及范围 
Table 1  Parameters and prior ranges of the FvCB model 

参数 
Parameter 

范围 
Range 

单位 
Unit 

描述 
Description 

参考文献 
Reference 

Jmax25 (30.3, 200) mmol·m−2·s−1 25 ℃时最大电子传递速率 Maximum electron transfer rate at 25 ℃ [20-21] 

Vmax25 (24.3, 200) mmol·m−2·s−1 25 ℃时最大羧化速率 Maximum carboxylation rate at 25 ℃ [20-21] 

Rd25 (0.01, 10) mmol·m−2·s−1 25 ℃时暗呼吸速率 Dark respiration rate at 25 ℃ [22-23] 

gm25 (0.03, 10) mmol·m−2·s−1 25 ℃时叶肉导度 Leaf conductivity at 25 ℃ [22-23] 
 

1.4  数据统计处理方法 
利用 Excel 2010 软件进行数据处理分析, 利用

Origin 2018 软件进行拟合分析和绘图, 利用 SPSS 

22.0 进行单因素方差分析和多重比较(LSD<0.05)。

图中数据为平均值±标准差。 

2  结果与分析 

2.1  净光合速率对盐胁迫的响应 
不同 NaCl 水平下紫花苜蓿幼苗的净光合速率

(Pn)随处理浓度的提高呈降低趋势(图 1)。与 CK 相

比, 40 mmol·L−1、80 mmol·L−1、120 mmol·L−1和 160 

mmol·L−1 NaCl胁迫下 Pn分别降低 1.44%、3.85%、

7.21%、 7.90%, 均 达 显 著 性 差 异 (P<0.05), 且

40 mmol·L−1 、 80 mmol·L−1 NaCl 胁 迫 处 理 与

120 mmol·L−1、160 mmol·L−1 NaCl胁迫处理间的 Pn

也存在显著性差异。采用线性方程对 NaCl 浓度和

Pn进行拟合, 发现NaCl浓度与 Pn呈显著负相关, 方

程决定系数 R2为 0.951。 

 

图 1  盐胁迫对紫花苜蓿幼苗叶片净光合速率的影响 
Fig. 1  Effect of salt stress on leaves net photosynthetic rate of 

alfalfa seedlings 
不同小写字母表示不同 NaCl浓度间差异显著(P<0.05)。Different 

lowercase letters mean significant differences among NaCl concentra-
tions at P<0.05 level.  

2.2  光响应曲线模型对盐胁迫的响应 
对不同 NaCl 胁迫下紫花苜蓿幼苗叶片净光合

速率(Pn)与光合有效辐射(PAR)结果作散点图, 其实

测值变化趋势如图 2所示。不同处理下的 Pn均随着

光照强度的增加而迅速上升, 正常处理(CK)的 Pn增

长速度明显高于 T1、T2、T3和 T4处理。且盐浓度

越高 Pn随光照强度增加的趋势越缓慢, 呈现明显的

高 盐 胁 迫 (160 mmol·L−1 NaCl)< 低 盐 胁 迫

(40 mmol·L−1 NaCl)<正常处理(CK)。 

 

图 2  不同盐浓度处理下紫花苜蓿幼苗叶片光响应曲线

变化 
Fig. 2  Leaves light response curves of alfalfa seedling under 

different salt concentrations 
CK: 0 mmol·L−1 NaCl; T1: 40 mmol·L−1 NaCl; T2: 80 mmol·L−1 

NaCl; T3: 120 mmol·L−1 NaCl; T4: 160 mmol·L−1 NaCl 
 

2.3  光合最大羧化速率和最大电子传递速率对盐
胁迫的响应 
不同 NaCl 胁迫下紫花苜蓿幼苗叶片光合最大

羧化速率 (Vcmax)和最大电子传递速率 (Jmax)均呈先

缓慢升高后迅速降低的趋势, 以 80 mmol·L−1 NaCl

处理为最高 , Vcmax 和 Jmax 的最大值分别为

68.03 mol·m−2·s−1和 165.25 mol·m−2·s−1(图 3)。与

正常处理(CK)相比 , 40 mmol·L−1 和 80 mmol·L−1 
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NaCl胁迫增加了 Vcmax和 Jmax; 而 120 mmol·L−1和

160 mmol·L−1 NaCl 胁迫显著降低了 Vcmax 和 Jmax, 

且二者之间无显著性差异。随盐胁迫水平的增加 , 

在 25 ℃推算的最大羧化速率(Vcmax25)和最大电子传

递速率(Jmax25)与实际温度下推算的 Vcmax和 Jmax表

现出基本一致的趋势, 但在同一胁迫下推算的实际

值高于在 25 ℃下的推算值。相比较而言, Vcmax 和

Jmax受盐胁迫的程度更严重。 

 

图 3  盐胁迫对紫花苜蓿叶片光合最大羧化速率(Vcmax)和最大电子传递速率(Jmax)的影响 
Fig. 3  Effects of salt stress on photosynthetic maximum carboxylation rate (Vcmax) and maximum electron transfer rate (Jmax) of 

alfalfa leaves 
Vcmax25和 Jmax25为推算的 25 ℃最大羧化速率和最大电子传递速率。Vcmax25 and Jmax25 are calculated photosynthetic maximum carboxylation 

rate and maximum electron transfer rate at 25 ℃. 

 
2.4  叶肉导度和暗呼吸速率对盐胁迫的响应 
不同NaCl水平下紫花苜蓿幼苗的叶肉导度(gm)随

盐胁迫水平的增加呈降低趋势(图 4)。当 NaCl浓度小

于 80 mmol·L−1时, 盐分胁迫对 gm的影响无显著性差

异, 但当NaCl浓度大于 120 mmol·L−1时, 盐胁迫水平

对 gm的影响有显著性差异。采用线性回归方程进行拟

合分析, 可以看出NaCl浓度与gm的显著性较高, 方程

决定系数 R2为 0.931。不同 NaCl胁迫水平下暗呼吸速

率(Rd)的变化趋势与 gm表现一致(4)。与正常处理(CK)

相比, 当 NaCl 浓度大于 40 mmol·L−1时, 盐胁迫水平

对 Rd 有显著下降的影响, 但盐浓度 80 mmol·L−1 和

120 mmol·L−1处理与盐浓度 160 mmol·L−1处理间无显

著性差异。采用线性方程拟合发现, 盐分浓度与 Rd呈

显著负相关, 方程决定系数 R2为 0.862。 

 

图 4  盐胁迫对紫花苜蓿叶片叶肉导度和暗呼吸速率的影响 
Fig. 4  Effects of salt stress on leaf conductance and dark respiration rate of alfalfa leaves 

不同小写字母表示不同 NaCl浓度间差异显著(P<0.05)。Different lowercase letters mean significant differences among NaCl concentrations at 

P<0.05 level. 

 



第 3期 王文静等: 基于 FvCB模型的盐胁迫下紫花苜蓿幼苗光合特性的研究 545 

  

 
http://www.ecoagri.ac.cn 

2.5  叶肉导度对 FvCB模型模拟净光合速率的影响 
利用 FvCB模型均能较好地拟合不同 NaCl水平

下紫花苜蓿幼苗叶片在引入叶肉导度(gm)和忽略 gm

条件下的净光合速率值(图 5)。考虑叶肉导度(gm)和

忽略叶肉导度(gm)都能很好地模拟盐胁迫处理下植

物叶片的光合速率, 实际净光合速率(P)和引入 gm

推算的净光合速率(P1)随着NaCl胁迫水平的升高呈

现降低趋势,其变化趋势表现一致。然而, 忽略 gm推

算的净光合速率(P2)在 80 mmol·L−1 NaCl水平处理

时净光合速率比 40 mmol·L−1 NaCl水平处理的值更

高。同时, 考虑叶肉导度将决定系数从 0.81 提高至

0.93, 且平均绝对误差从 27.5%降低至 24.3%。 

 

图 5  FvCB 模型预测的净光合速率和实际净光合速率的关系 
Fig. 5  Relationship between predicted net photosynthetic rate by FvCB model and actual net photosynthetic rate  

P1: 引入叶肉导度(gm)推算的净光合速率; P2: 忽略 gm推算的净光合速率; R2: 决定系数; MAE: 平均绝对误差。P1: the net photosynthetic 

rate involving leaf conductance (gm); P2: the net photosynthetic rate ignoring gm; R2: determination coefficient; MAE: mean absolute error. 
 

3  讨论 

Na+在植物叶片光合作用机制的正常功能维持

方面发挥着举足轻重的作用[24-27], 但 Na+的过量积

累会导致其他离子失去平衡, 降低水和矿质元素的

运输速率, 同时引起植物叶肉细胞中葡萄糖积累和

淀粉水解加速, 减慢光合产物的输出, 抑制植物的

光合作用[24-26], 并进一步损害叶片光系统以抑制光

合碳同化过程[24-27]。一般情况下, 盐胁迫通过对植

物产生离子毒害、渗透胁迫、代谢紊乱和营养失衡

等现象进一步影响光合作用。净光合速率(Pn)是受盐

胁迫程度影响最敏感的光合指标, 它表示植物叶片

面积的同化能力, 并且能在一定程度上衡量植物适

应逆境能力。本研究表明, 紫花苜蓿幼苗叶片的 Pn

随盐溶液浓度增加呈下降趋势。正常处理(CK)与其

他胁迫处理间均存在显著性差异, 说明盐胁迫对紫

花苜蓿幼苗叶片的光合作用均产生不同程度的影响; 

这与前人在平欧杂种榛(Corylus heterophylla Fisch. × 

C. avellan)[ 26]上的研究结果不一致 ,  而与在桑树

(Morus alba L.)[25]和棉花(Gossypium spp.)[27]上的研

究结论相似。产生上述结果的原因可能是盐胁迫干 

扰了紫花苜蓿的新陈代谢并影响了光合产物的分布

方向, 但紫花苜蓿仍可以在一定时间内和一定盐浓

度下保持较高的光合速率。盐胁迫必然会对植物的

生长过程产生抑制现象, 且盐胁迫水平越高, 抑制

程度越严重[24-26]。王庆惠等[28]研究表明, 盐胁迫会

破坏根系质膜, 引发渗透胁迫, 阻碍水分吸收和养

分吸收并降低植物进入叶肉细胞的 CO2 速率, 从而

导致光合作用减弱。对于处于不利条件下的植物 , 

应关闭气孔以减少蒸腾作用, 防止 CO2 进入叶片, 

影响 CO2参与羧化反应, 并降低净光合速率[8]。本研

究采用 FvCB 模型对紫花苜蓿幼苗的光合生理生化

特性进行研究, 结果表明, NaCl 胁迫水平在 0~80 

mmol·L−1时, Vcmax和 Jmax逐渐呈上升趋势, 表明轻

度胁迫水平可促进 1,5-二磷酸核酮糖的再生速率和

提高 1,5-二磷酸核酮糖羧化酶的合成, 这一研究结

果与前人在高粱[Sorghum bicolor (L.) Moench][29]和

棉花[27]作物上的结论相似。造成这种现象的原因是

适宜的 NaCl胁迫浓度会对脯氨酸含量产生影响, 加

速合成 1,5-二磷酸核酮糖羧化酶蛋白质, 增强 1,5-

二磷酸核酮糖羧化酶活性, 对光合作用产生促进作

用, 从而促进光合作用并调节光合系统的电子传递过程
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[27]。NaCl胁迫水平在 120~160 mmol·L−1时, Vcmax、

Jmax 以及 gm 均显著下降 , 说明 NaCl 浓度高于

120 mmol·L−1 时, 植物体内 1,5-二磷酸核酮糖羧化

酶的羧化功能和 1,5-二磷酸核酮糖再生速率显著下

降, 光系统和酶系统受到损伤[4,30]。Jmax25 和 Vcmax25

在所有植物功能类型中都是高度敏感的参数。以往

的研究已经证实, 适当的 Jmax25和 Vcmax25值对准确估

计净光合速率至关重要[31]。本研究表明, 随盐胁迫

水平的增加, 在 25 ℃下推算的 Jmax25和 Vcmax25值与

实际温度下推算的 Vcmax和 Jmax表现出基本一致的趋

势, 但在同一胁迫水平下推算的实际值高于在 25 ℃

下的推算值。相比之下, Vcmax和 Jmax受盐胁迫的程度

更明显。主要是因为光合作用是一种生物化学过程, 

具有很强的温度依赖性。在超过特定温度时 1,5-二

磷酸核酮糖羧化酶活性可能会下降, 由于 Jmax25 和

Vcmax25分别限制了高、低 CO2浓度下的光合速率, 因

此其值直接限制了 1,5-二磷酸核酮糖和 1,5-二磷酸

核酮糖羧化酶的光合作用。  

光响应曲线是研究光合有效辐射与净光合速

率关系的模型, 通过分析光响应曲线可以获得最大

净光合速率、光饱和点、光补偿点等关键的光合参

数 [7,9-15], 由此可以了解植物的光化学过程及其对光

合有效辐射的利用能力[9-15]。本文采用直角双曲线修

正模型对紫花苜蓿的光响应曲线拟合表明, 各胁迫

处理 Pn 随着光合有效辐射(PAR)梯度的增加均不同

程度地呈上升趋势。但在同一光合有效辐射(PAR)

下, Pn 随着盐胁迫水平的增加呈下降趋势, 表明盐

胁迫加重了紫花苜蓿光抑制强度, 降低了植物 1,5-

二磷酸核酮糖羧化酶活性及电子传递速率, 光合作

用是影响植物生长和作物产量的主要过程。除气孔

和生物化学因子外, 叶片的光合能力还受到 gm的抑

制, gm 调节着从细胞间隙到叶绿体基质羧化位点的

CO2通量
[32]。大量研究表明, 盐胁迫条件下生长的植

株叶片 gm显著小于正常条件下生长植株的叶片
[25-26]。

长期盐胁迫显著减少了表皮细胞和叶肉细胞的断面

面积、宽度和半径, 从而使 gm减小
[25-26]。另外, 由

于水通道蛋白基因的表达速率受盐胁迫的影响, 盐

胁迫可能通过控制水通道蛋白基因的表达来调控

gm。本研究表明, gm随 NaCl胁迫水平的增加而下降, 

说明随着 NaCl 浓度增加, 从气孔下腔到转移 CO2

的叶绿体羧化位点的整个途径均被破坏, 阻力增大, 

降低 CO2传输速率
[33], 这与前人研究结果一致。引

发这一现象的原因可能是盐胁迫减少了叶片的叶绿

体面积, 并增加了细胞壁的厚度, 导致 gm 下降, 阻

力增大[34], 从而降低了净光合速率。植物体内逆境

胁迫浓度过大将会使离子失衡[35], 增强 CO2运输阻

力, 并损害紫花苜蓿叶绿体的内部构造, 净光合速

率显著下降受叶肉因素和羧化限制的共同影响。本

研究表明 , 紫花苜蓿幼苗最大耐盐临界点范围为

80~120 mmol·L−1, 超过临界耐盐值紫花苜蓿幼苗的

光合机构会受到损伤, 抑制紫花苜蓿正常生长。 

国内外学者在 FvCB 模型的研究中, 经常使用

Ci代替 Cc (CO2分压), 这会出现不可信的光合参数, 

从而导致误差较大。由于 CO2浓度会影响植物的光

合速率, 因此 gm可用于确定 CO2转移对光合性能的

影响。本研究表明, 随着 gm的引入, FvCB模型模拟

推算的净光合速率(P1)与实际测得的净光合速率(P)

基本保持高度一致, 降低了平均绝对误差, 从而提

高了模型拟合的准确性。通过以上研究, 为我国西

北地区牧草固碳能力及其光合生理生化特性的研究

提供理论基础, 为全球气候变化下优质牧草的光合

生理生化响应的预测提供依据, 并为 FvCB 模型及

其扩展模型在牧草作物光合生理研究及国内相关领

域研究提供参考。 

4  结论 

利用 FvCB 模型推算的紫花苜蓿幼苗叶片内部

光合参数对盐胁迫的响应存在差异, 净光合速率、

叶肉阻力和暗呼吸速率随着 NaCl 胁迫水平的提高

呈显著下降趋势, 而最大羧化速率和最大电子传递

速率表现为先升高后下降的趋势, 可见紫花苜蓿叶

片光合作用受叶肉因素和羧化限制的双重影响。该

研究可为我国北方盐碱地制定有效的调控措施, 适

当减小外界环境条件对植物生长的影响, 增强其耐

盐能力, 绿化环境, 获得生态效益。 
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