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外源一氧化碳供体高铁血红蛋白对盐胁迫下黄连幼苗光合参数及叶绿素荧
光特性的影响 
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摘  要：目的  通过外源物质对黄连幼苗进行处理，研究黄连幼苗光合特性及叶绿素荧光特性的变化，寻找提高黄连幼苗

在盐胁迫条件下抗性能力的途径。方法  测定 100 mmol/L 的 NaCl 模拟盐胁迫条件下，经过不同浓度的外源一氧化碳（CO）

供体高铁血红蛋白（hematin，H）处理后，黄连幼苗光合色素量、叶绿素荧光参数及气体交换参数等光合生理指标的变化。

结果  NaCl 胁迫下的黄连幼苗的光合生理受到显著抑制，但是经过不同浓度的 H 处理后，显著提高了叶绿素 a（Chl a）、叶

绿素 b（Chl b）、Chl (a＋b) 和类胡萝卜素等光合色素的量。盐胁迫下，黄连植株的净光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）及叶

片蒸腾速率（Tr）均下降，并且随着胁迫时间和胁迫浓度的增加，下降幅度逐渐增大，胞间 CO2浓度（Ci）则呈上升趋势。

在盐胁迫下，黄连 Pn降低的主要影响因素是非气孔因素。在应用 H 进行处理后，黄连的 Pn、Gs 及 Tr均有不同程度地提高，

Ci 也有不同程度的降低，并且不同的浓度梯度存在着显著的效果差异。H 处理还提高了最大荧光（Fm），最大光化学效率

（Fv/Fm），光系统 II（PSII）潜在活性（Fv/Fo），PSII 有效光化学效率（Fv′/Fm′），PSII 实际光化学效率（ΦPSII），光化学淬

灭系数（qP），电子传递率（ETR）和光化学速率（PCR）的水平，有效地降低了初始荧光（Fo），非光化学淬灭系数（NPQ）

和热耗散速率（HDR）的水平。结论  外源 CO 供体 H 通过提高黄连幼苗叶片的光合色素量，减少过剩激发能的耗散，提

高光合电子传递效率，有效地缓解盐胁迫对黄连叶片 PSII 的伤害，提高植株的抗盐能力。 
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Effect of exogenous carbon monoxide donor Hematin on photosynthesis parameters 
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Abstract: Objective  Using exogenous carbon monoxide (CO) donor Hematin (H) to study the changes of photosynthesis parameters 
and chlorophyll fluorescence characteristics in Coptis chinensis seedlings under NaCl stress and get the way for promoting the 
resistance ability of C. chinensis seedlings under NaCl stress. Methods  Under 100 mmol/L NaCl stress, the several physiological  
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indexes of C. chinensis seedlings treated by H at the different concentration, such as the contents of photosynthetic pigment and the 

parameters of chlorophyll fluorescence and photosynthesis, were measured. Results  Under NaCl stress the photosynthetic physiology 

of C. chinensis seedlings was inhibited, but the contents of chlorophyll a, chlorophyll b, total chlorophyll, and carotenoids could be 

obviously increased after the treatment of H at different concentration. The levels of the net photosynthetic rate (Pn), stomatal 

conductance (Gs), and transpiration rate (Tr) in C. chinensis seedlings were all decreased, which would gradually increase with the time 

and concentration increase of NaCl stress, while the concentration of CO2 (Ci) increased with the opposite tendency. These results 

indicated that the main influencing factor of decreasing Pn of C. chinensis was non-stomatal factors. After being treated with different 

exogenous substances, the Pn, Gs, and Tr were all increased in different degrees, but the level of Ci was decreased. And the maximum 

fluorescence (Fm), photochemical efficiency of photosystem II (Fv/Fm), potential photochemical efficiency (Fv/Fo), photochemical 

efficiency (Fv′/Fm′), PSII actual photochemical efficiency (ΦPSII), photochemical quenching coefficient (qP), electronic transfer rate 

(ETR), and photochemistry rate (PCR) were obviously increased, while the levels of minimal fluorescence (Fo), non-photochemical 

quenching coefficient (NPQ), and heat dissipation rate (HDR) were effectively decreased. Conclusion  Exogenous CO H with the 

appropriate concentration of 2.0 mmol/L could reduce the excess excitation dissipation, improve photochemical electron transport 

efficiency, and efficiently protect C. chinensis leaves from PSII damage by significantly alleviating the damages of salt stress to C. 

chinensis so that H could obviously promote the salt resistance to C. chinensis under salt stress. 

Key words: Coptis chinensis Franch.; carbon monoxide; hematin; salt stress; chlorophyll fluorescence; photosynthesis parameters 
 

黄连 Coptis chinensis Franch. 又名味连、川黄

连、鸡爪连，为毛茛科黄连属多年生草本植物，三

级渐危种[1]。野生黄连大多分布于四川、重庆、湖

南、湖北、陕西、贵州省海拔 1 200～1 700 m 的山

谷密林之中。黄连性寒、味苦，根茎入药，具有清

热燥湿、泻火解毒等作用[2-3]，临床上还用于细菌性

痢疾、局部化脓性感染、心律失常、胃炎及十二指

肠溃疡等病的治疗[4]。 
由于黄连根茎有效成分小檗碱的独特药效，

使得药材市场对其需求量逐年增加。而土壤盐渍

化是农业栽培生产中主要障碍之一，目前我国的

盐渍土地面积不断扩大，对农业生产造成了巨大

的经济损失。目前对黄连的研究主要集中在化学

成分、药理作用、临床应用及资源保护等方面[5-9]。

对黄连栽培过程中的环境胁迫主要集中在热胁

迫、冷胁迫、干旱胁迫等方面，但是对盐胁迫的

研究报道较少[10-13]。 
一氧化碳（carbon monoxide，CO）是继一氧

化氮（NO）之后发现的一种新的细胞信使分子[14]，

是一种广泛分布于生物体内的活性气体信号分

子，在体内执行多种生理功能。随着对内源性 NO
作为体内最重要的气体信使分子的研究深入，人

体内与 NO 理化性质相似的 CO 的生理调节功能

才引起了不少研究者的广泛注意[15]。低浓度的 CO
不仅能有效抑制盐胁迫下小麦生长受阻、水分流

失和叶绿素衰变，而且还能加强植物抗氧化系统

的抗氧化能力[16-18]。进一步研究发现 CO 还参与

不少的植物生理代谢过程，CO 可诱导盐胁迫下小

麦种子的萌发，通过提高过氧化氢酶（CAT）、抗

坏血酸过氧化物酶（APX）及超氧化物歧化酶

（SOD）等抗氧化酶的活性，减少膜质过氧化作用，

缓解萌发过程所受的氧化胁迫[19]，但有关 CO 对

盐胁迫下黄连幼苗光合特性及叶绿素荧光特性的

研究未见报道。 
叶绿素荧光诱导动力学以光合作用理论为基

础，是探测和分析植物光合功能的重要手段，为研

究光系统 II（PSII）及其电子传递过程提供了丰富

信息[20]。因此，叶绿素荧光动力学技术是研究植

物光合生理状况及植物与逆境胁迫关系的理想探

针[21-23]。目前关于盐胁迫对植物体叶绿素荧光参数

的影响有部分报道[24-26]，但是关于盐胁迫对黄连叶

绿素荧光方面的研究未见报道。本实验利用 NaCl
模拟盐胁迫，采用外源物质进行恢复处理，从而研

究不同浓度的外源物质处理对黄连幼苗叶片光合色

素量、叶绿素荧光参数、光合特性等一系列光合生

理指标的影响，为进一步探索外源 CO 提高黄连幼

苗的抗盐机制提供理论依据，为黄连在实际栽培中

遇到的盐胁迫问题提供新的解决思路。 
1  材料 

供试的黄连幼苗由重庆市石柱黄连培育基地提

供，经西南大学生命科学学院何平教授鉴定为

Coptis chinensis Franch. 的两年生幼苗。CO 的供体

高铁血红蛋白（hematin，H）为 Sigma 公司生产，

H 预先配制成 5 μmol/L 的母液，4 ℃下保存，用时
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按照需要进行稀释。 
2  方法 
2.1  黄连幼苗不同处理的实验设计 

选取长势一致的两年生幼苗移入培养钵中，每

盆植入一株，盆中基质按松针土-腐殖土-沙土＝2∶
2∶1 的比例混合形成。经过 10 d 的缓苗期后，进行

盐胁迫试验，共设置 6 个处理：（1）Hoagland 营养

液空白对照（CK1）；（2）Hoagland 营养液＋100 
mmol/L NaCl 盐胁迫对照（CK2）；（3）Hoagland 营

养液＋100 mmol/L NaCl＋0.5 μmol/L H（T1）；（4）
Hoagland 营养液＋100 mmol/L NaCl＋1.0 μmol/L H
（T2）；（5）Hoagland 营养液＋100 mmol/L NaCl＋
2.0 μmol/L H（T3）；（6）Hoagland 营养液＋100 
mmol/L NaCl＋5.0 μmol/L H（T4）。每个处理 10 株

幼苗，3 次重复，每天定期向花盆内补充 Hoagland
营养液。分别于盐胁迫后的第 5、10 和 15 天进行取

样，取样时选取植株中等大小的功能叶片。测量的

相关指标包括幼苗叶片叶绿素 a（Chl a）、叶绿素 b 
（Chl b），总叶绿素 [Chl (a＋b) ] 和类胡萝卜素

（Car）量、相关叶绿素荧光参数、黄连植株的的净

光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、叶片蒸腾速率（Tr）

及胞间 CO2浓度（Ci）。 
2.2  黄连叶片光合色素量的测定 

光合色素包括 Chl a、Chl b、Chl (a＋b)和 Car
的量均采用张志良等[27]的方法进行测定，用日本岛

津UV-2550紫外分光光度计测量不同波段下的吸光

度，每处理 3 个重复。 
2.3  黄连叶片光合作用气体交换参数的测定 

测量方法为本实验室常规方法，每次测定时间

为 9:00～11:00，测定叶片为生长完好、无病虫害、

叶面积相近的第 3～4 完全展开叶。气体交换参数用

Li-6400XT（Li-Cor，美国）6400-01 CO2 注入系统

及 6400-02 LED 红蓝光源测定，在 500 μmol/(m2·s)
的光量子通量密度下测定叶片 Pn、Gs、Ci和 Tr等叶

片气体交换参数，测量时的室温设置为 25 ℃，CO2

浓度设为 380 μmol/mol。每一重复为同叶位叶片，

每次测定 4 株，共 3 次重复。 
2.4  黄连叶片叶绿素荧光参数的测定 

实验中叶绿素荧光参数采用PAM-2100便携式荧

光仪（德国Walz公司）[28]进行测定。叶片暗适应30 min
后，先用一束小于0.05 μmol/(m2·s) 的测量光（频率

为600 Hz）照射叶片，测初始荧光（Fo），随后施加

饱和脉冲光 [5 000 μmol/(m2·s)，脉冲时间0.8 s]，测

得最大荧光（Fm）和可变荧光（Fv＝Fm－Fo），并

计算暗适应叶片PSII最大潜在光化学效率（Fv/Fm）。

打开测量光 [500 μmol/(m2·s)]，待Ft稳定后，取此时

的Ft为稳态荧光（Fs）；然后再打开一个同样强度的

饱和脉冲光 [5 000 μmol/(m2·s)]，荧光上升到能化类

囊体最大荧光（Fm′）；叶片经过短暂的暗适应后，

打开远红光 [7 μmol/(m2·s)]，得到能化类囊体最小荧

光（Fo′）。其他荧光参数如下：Fv、Fv/Fm、PSII潜
在活性（Fv/Fo）、PSII有效光化学效率（Fv′/Fm′）、
光化学猝灭系数（qP）＝(Fm′－Fs)/(Fm′－Fo′)、非光

化学猝灭系数（NPQ）＝(Fm－Fm′)/Fm′、表观光合电

子传递速率（ETR）和PSII实际光化学效率（ΦPSII）、
光下光合功能相对限制值（PED）＝1－(qP×Fv′/Fm′)/0.83
均由仪器自动给出；通过计算得出潜在光化学效率

（Fv/Fo），光化学速率（PCR）＝Fv′/Fm′×qP×PED，

热耗散速率（HDR）＝(1－Fv′/Fm′)×PED，每处理3
盆，每盆重复测定6次。 
2.5  数据处理 

采用SSPS 12.0统计软件对数据进行方差分析，

以 Duncan’s 新复级差法比较不同处理间的差异性。 
3  结果与分析 
3.1  不同浓度的 H 处理对黄连植株外部形态的影响 

黄连植株在处理前生长良好，当用单一的 100 
mmol/L NaCl 进行胁迫后，截至到第 4 天并无明显

的变化，到第 6 天时，植株幼嫩叶片边缘开始出现

萎缩，叶柄无明显变化，到第 10 天时，幼嫩叶片和

叶柄均开始出现枯黄，较大的成年叶片边缘也开始

枯黄。截至到第 15 天时，幼嫩叶片全部枯黄，成年

叶片边缘枯黄面积加大，约占 1/2。经过不同浓度 H
处理后，植株出现枯黄的现象减少，部分植株生长

良好，叶片未出现枯黄现象，并且在 4 个不同的处

理浓度中，2.0 μmol/L 处理后的植株叶片与对照组

（CK1）相比无明显变化。以上外部形态的变化表明

盐胁迫明显地使黄连植株的生长受到抑制，而 H 对

于缓解盐胁迫具有一定的积极作用。 
3.2  H 对盐胁迫下黄连幼苗叶片光合色素量的影响 

由表 1 可以很明显地看出经过 100 mmol/L 
NaCl 处理后，黄连幼苗叶片色素（Chl a、b）量都

表现出相似的变化趋势，均有不同程度的降低，并

且随着胁迫时间的延长，减少幅度增加，当处理进

行到第 15 天时，各色素量降至最低。其中 Chl a 量

降低程度最大，与未经处理的 CK1 差异显著。在经

过不同浓度的 H 处理后，黄连叶片光合色素量较单  
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表 1  盐胁迫下不同处理对黄连幼苗叶片光合色素量的影响 
Table 1  Changes of photosynthetic pigment in leaves of C. chinensis seedlings with different treatments of H under salt stress 

处理时间/d 处理 Chl a/(mg·g−1)  Chl b/(mg·g−1) Chl (a＋b)/(mg·g−1) Car/(mg·g−1) 

CK1 0.824±0.008 c 0.318±0.008 ab 1.141±0.038 bc 0.344±0.009 ab 

CK2 0.795±0.009 d 0.310±0.005 bc 1.105±0.039 cd 0.336±0.006 bc 

T1 0.823±0.011 c 0.318±0.006 ab 1.141±0.048 bc 0.340±0.007 b 

T2 0.835±0.006 b 0.320±0.007 ab 1.155±0.031 b 0.344±0.008 ab 

T3 0.852±0.012 a 0.318±0.008 ab 1.170±0.022 ab 0.351±0.009 a 

5  

T4 0.831±0.011 b 0.319±0.006 ab 1.150±0.041 b 0.338±0.008 bc 

CK1 0.825±0.014 c 0.316±0.005 b 1.141±0.034 bc 0.345±0.011 ab 

CK2 0.781±0.009 de 0.307±0.003 bc 1.088±0.024 d 0.333±0.008 c 

T1 0.826±0.009 c 0.321±0.007 a 1.147±0.059 b 0.330±0.008 cd 

T2 0.840±0.015 b 0.323±0.004 a 1.163±0.025 ab 0.337±0.012 b 

T3 0.860±0.008 a 0.322±0.006 a 1.182±0.039 a 0.345±0.009 ab 

10  

T4 0.832±0.012 bc 0.320±0.003 ab 1.152±0.032 b 0.328±0.011 cd 

CK1 0.826±0.019 c 0.312±0.007 b 1.139±0.041 bc 0.345±0.011 ab 

CK2 0.763±0.012 e 0.297±0.005 c 1.060±0.023 d 0.322±0.009 d 

T1 0.830±0.013 bc 0.322±0.004 a 1.152±0.042 b 0.324±0.008 d 

T2 0.842±0.011 b 0.325±0.006 a 1.167±0.021 ab 0.330±0.008 cd 

T3 0.861±0.012 a 0.326±0.006 a 1.187±0.031 a 0.337±0.004 c 

15  

T4 0.836±0.013 bc 0.323±0.004 a 1.159±0.048 b 0.326±0.006 d 

不同小写字母表示各处理间在 0.05 水平有显著差异，下同 
Different lowercasel letters mean significant differences among treatments at 0.05 level, same as below 

一盐对照 CK2 来讲均有不同的提升，并且随着 H
处理时间的延长，光合色素增加的趋势越来越明显。

H 处理提高了 Chl a 的量，在第 5 天浓度为 2.0 
μmol/L 时，效果最好，量达到 0.852 mg/g，随着时

间的延长，在此处理浓度下，量略有增加，但与第

5 天时处理相比，差异并不显著，这说明了 H 处理

对盐胁迫下的黄连幼苗有一定程度的持续作用。H
对盐胁迫下黄连幼苗叶片 Chl b 量的影响显示，在

处理初期效果不显著，随着处理时间的延长（15 d），
效果才逐渐表现出来，并且与对照 CK2 形成了显著

性差异。另外，各浓度梯度之间的差异性不显著。

以上结果表明，盐胁迫对黄连叶片 Chl b 量有一定

的抑制效应，在胁迫初期表现的并不突出，但是随

着时间延长，胁迫作用显著，H 对盐胁迫引起的光

合色素量降低有一定的缓解作用。 
总的来讲，随着胁迫时间的延长，黄连幼苗叶

片 Chl (a＋b) 及 Car 量均呈下降趋势。在胁迫初期，

Chl (a＋b) 量在 NaCl 胁迫下变化并不显著，但是随

着胁迫时间的延长，其量呈现出显著降低的趋势，

Car 表现出相似的变化趋势，这说明盐胁迫均显著

抑制了叶绿素及 Car 的合成，并有可能加速了两者

的降解。当用不同浓度的 H 进行处理后，Chl (a＋b) 
量均有不同程度的增加，在处理初期，不同浓度梯

度之间的变化并不显著，随着时间的延长，效果逐

渐明显，均在 2.0 μmol/L 的浓度下与盐对照 CK2 相

比形成显著差异。Car 的变化趋势与 Chl (a＋b) 的
变化趋势基本相似，量均有一定程度地升高。在处

理初期升幅最大，随着胁迫时间的延长，量升高幅

度呈下降趋势，在第 15 天时其量较第 10 天相比都

有所降低，但是差异并不显著。这说明 H 对 Car 的
影响较为迟缓，及 Car 在遭受到盐胁迫时降低程度

并不像叶绿素那样明显，同样的在用外源物质进行

处理时，增加幅度也是有限的，这从另一个方面反

映了 Car 的稳定性。以上结果均说明外源 H 对促进

光合色素量的提升具有显著的作用，有效地缓解了

盐胁迫对光合色素合成的抑制效应。 
3.3  H 对盐胁迫下黄连幼苗叶片 Chl a/Chl b 和

Car/Chl (a＋b) 量的影响 
图 1 所示为盐胁迫下Chl a/Chl b 及Car/Chl (a＋b)

的变化情况，随着盐胁迫时间的延长，Chl a/Chl b 呈 
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图 1  Chl a/Chl b (A) 和 Car/Chl (a＋b) (B) 的变化 

Fig. 1  Changes of Chl a/Chl b (A) and Car/Chl (a + b) (B) 

现出规律的降低现象。Car/Chl (a＋b) 的变化则自

始至终都呈现出升高的趋势，在处理至第 10 天时，

升高幅度最明显，在处理至第 15 天时，幅度有所

降低。这说明在盐胁迫下，Chl a 的稳定性不及 Chl 
b 高，并且 Chl (a＋b) 的稳定性不及 Car 高。在用

H 进行处理后，Chl a/Chl b 值情况发生了不同程度

地改变，不同浓度的处理均升高了 Chl a/Chl b，即

对 Chl a 的量的促进作用大于对 Chl b 的作用，并

且在第 10 天时，效果最佳，随着时间的延长，效

果略有降低，但是仍然与对照相比差异显著。对

Car/Chl (a＋b) 的比值则随着处理时间的延长呈现

出降低趋势，此结果表明外源物质处理显著增加了

Chl (a＋b) 量，且增加幅度高于 Car。以上结果均表

明，盐胁迫对 Chl a 的伤害较 Chl b 更大，对 Chl (a＋
b) 的伤害较 Car 的伤害更大。外源物质有效地提

高了叶绿素的量，特别是 Chl a 的量。 
3.4  H 对盐胁迫下黄连幼苗叶片 Fo、Fm、Fv/Fm
和 Fv/Fo 的影响 

从图 2-A 可以看出对照组 CK1 的 Fo 比较稳定，

不会随着时间的延长产生大幅度的变化。而盐胁迫处

理 CK2 在第 5 天时就出现大幅度的升高，并且随着

时间的延长逐渐升高，并且在第 15 天时达到最大值

（0.326）。经过 H 处理后，Fo 明显下降，各不同处理

都与 CK2 形成显著差异。在各不同 H 处理浓度中，

2.0 μmol/L 的处理效果最为显著，使 Fo 下降至 0.189， 

 
图 2  Fo (A) 和 Fm (B) 的变化 

Fig. 2  Changes of Fo (A) and Fm (B) 

甚至低于对照 CK1（0.211），并且随着时间的延长，

一直保持在一个较低的水平。Fm 表示的是 PSII 反应

中心处于完全关闭时的荧光产量，可以用来反映通过

PSII 的电子传递情况。图 2-B 显示经过盐胁迫后 Fm
呈下降趋势，并且随着处理时间的延长，下降幅度也

越来越明显，第 5 天和第 10 天之间形成显著差异，

在第 15天时下降到最低（0.982），与对照CK1（1.315）
相比差异显著。在经过 H 处理后，Fm 开始上升，并

且不同浓度的处理均显著提高了 Fm 值。相同浓度

下，不同处理时间差异并不显著，当浓度为 2.0 
μmol/L 处理时间为 10 d 时，Fm 达到最大值（1.385）。
以上结果均说明，在盐胁迫初期，H 具有显著提升

Fm 的作用。 
图 3所示为黄连植株在 100 mmol/L的NaCl下，

随着胁迫时间的延长，叶片 Fv/Fm 和 Fv/Fo 的变化

趋势。正常条件下，黄连的 Fv/Fm 维持在 0.834 左

右，并且不会随着时间的延长有大幅度的变化，但

是在经过 NaCl 处理后，Fv/Fm 呈现出降低的趋势，

且随着胁迫时间的延长，降低幅度增加。并与对照

CK1 形成显著差异，且在第 15 天时达到最低值

（0.668）。当用 H 进行处理后，Fv/Fm 值升高，并且

不同浓度的升高幅度不同，低浓度（0.5 μmol/L）的

升高幅度在处理初期较低，但是随着时间的延长，

升高幅度越来越明显，1.0 μmol/L（T2）和 5.0 μmol/L
（T4）的 H 在处理前期就表现出良好的效果。2.0 
μmol/L 的处理效果最为明显，且在处理初期就与其 
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图 3  Fv/Fm (A) 和 Fv/Fo (B) 的变化 
 Fig. 3  Changes of Fv/Fm (A) and Fv/Fo (B) 

他处理相比形成显著差异，在处理到第 10 天时，达

到最大值（0.857）。Fv/Fo 变化趋势与 Fv/Fm 相似。

当用不同浓度的 H 处理后，其值呈现升高趋势，当

H 浓度达到 2.0 μmol/L（T3）时，上升至最大值

（5.993）。以上结果均说明，盐胁迫下黄连 Fo 显著升

高，Fm、Fv/Fm 和 Fv/Fo 均显著降低，在经过 2.0 
μmol/L 的 H 处理后，Fo 降低至空白对照 CK1 水平，

Fm、Fv/Fm 和 Fv/Fo 均显著升高。 
3.5  H 处理对 Fv′/Fm′和ΦPSII 的影响 

图 4所示为盐胁迫下黄连Fv′/Fm′和ΦPSII的变

化趋势，两者表现出了相似的变化趋势，Fv′/Fm′和
ΦPSII 随着盐胁迫浓度以及胁迫时间的延长呈现出

持续下降的趋势。Fv′/Fm′表示的是开放的 PSII 反应

中心原初光能转化效率[29]，称为 PSII 有效光化学效

率或天线色素转化率。盐胁迫下 Fv′/Fm′的变化趋势

与 Fv/Fm 和 Fv/Fo 的变化趋势相似。当受到盐胁迫

后，Fv′/Fm′呈下降趋势，并且随着时间的延长，下

降幅度升高，到第 15 天时，降到最低值（0.533），
与对照 CK1 相比，差异显著。当用 H 处理（T3）
后，其值呈升高趋势，并且随着处理时间的延长逐

渐升高，在第 15 天时达到最高（0.696），与 CK2
相比，提高幅度为 30.58%，并且其他浓度的处理也

不同程度的提高了 Fv′/Fm′值。ΦPSII 表示的是 PSII  

 
图 4  Fv′/Fm′ (A) 和ΦPSII (B) 的变化 

Fig. 4  Changes of Fv′/Fm′ (A) and ΦPSII (B) 

反应中心受到环境胁迫时，存在部分反应中心关闭情

况下的实际光化学效率。在受到盐胁迫时，ΦPSII 在
胁迫初期就显著降低，随着胁迫时间的延长，持续

降低，但降低程度在时间梯度上差异不显著。经过

H 处理（T3）后，ΦPSII 升高，当处理至第 15 天时，

达到最大值（0.534），甚至超过未经任何处理的 CK1
（0.524），与 CK2 相比，提高幅度为 38.34%，H 对

ΦPSII 的提高幅度远远大于对 Fv′/Fm′的提高幅度，

这说明H对盐胁迫下黄连有效光化学效率和实际光

化学效率都有显著提高，且对实际光化学效率的提

高幅度最大。 
3.6  H 对 qP、NPQ 以及 HDR 的影响 

qP 主要反映处于激发态的 PSII 反应中心通过

电荷分离进行原初光化学反应，代表 PSII 反应中心

开放部分的比例[30-32]。由图 5 可以看出，在受到盐

胁迫后，qP 呈下降趋势，并且随着胁迫时间的延长，

下降趋势也越来越大，且不同处理时间之间形成显

著差异，说明胁迫对此项指标的影响较为明显。

NPQ 的变化趋势与 qP 正好相反，在受到盐胁迫时，

其数值呈现上升趋势，不同的是 NPQ 并没有随时

间的延长而出现大幅度的变化，各处理时间之间差

异并不显著。但是与 CK1 相比形成显著差异。在经

过 H 处理后 qP 呈上升趋势，且随着时间的延长，

上升幅度增加，在浓度为 2.0 μmol/L，处理时间为

第 10 天时达到最大值（0.859），与对照 CK1（0.809） 
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图 5  qP (A) 和 NPQ (B) 的变化 

Fig. 5  Changes of qP (A) and NPQ (B) 

相比，差异显著。其他浓度处理也具有相似的变化

趋势且均与对照 CK2 形成显著差异，这说明了，H
处理显著地恢复了因盐胁迫而导致的黄连 qP 下降

的情况，并且将其水平恢复到正常值以上。NPQ 在

经过 H 处理后呈现出下降趋势，并且也是随着时间

延长，下降幅度增加，最后下降到 0.255，与对照

CK1（0.201）相比无明显差异。图 6 显示 HDR 随

着盐胁迫时间的延长而增加，并且不同时间之间差

异显著。在经过 H 处理后呈现下降趋势，但是不同

处理浓度之间差异并不显著。NPQ 通常是用来表示

PSII 反应中心非光化学能量耗散能力的大小[33]，它

与 HDR 都是通常用来反映热耗散情况的重要指标。

经过 H 处理后，NPQ 和 HDR 降低，qP 升高，以上

说明 H 有效地促进了光化学反应的进行。 
 

 

图 6  HDR 的变化 
Fig. 6  Changes of heat dissipation rate 

3.7  H 对 ETR 和 PCR 的影响 
由图 7 可以看出，ETR 和 PCR 的变化趋势相似，

当未经任何处理时，两者基本不发生任何变化，当

进行单一盐胁迫后，两者均大幅度下降，并且随着

胁迫时间的延长，下降程度逐渐增大。在第 15 天时

两者均达到最低值，分别为 23.821 和 60.413，与对

照 CK1（32.954 和 82.106）相比，形成显著差异。

当经过不同浓度的 H 处理后，ETR 和 PCR 均呈上升

趋势，并且各不同浓度处理与对照 CK2 相比，差异

显著，说明 H 的处理效果较为显著。当 H 处理浓度

为 2.0 μmol/L（T3），ETR 处理为第 15 天时，达到

最大值（32.400），而 PCR 也是在处理第 15 天时达

到最大值（97.959），均与 CK2 形成显著性差异，并

且高于对照 CK1，这说明 H 的处理效果较为显著。 

 

图 7  ETR (A) 和 PCR (B) 的变化 
Fig. 7  Changes of ETR (A) and PCR (B) 

3.8  H 对盐胁迫下黄连叶片 Pn和 Gs 的影响 
图 8-A 所示为盐胁迫下 Pn 的变化，随着 NaCl

处理时间的延长，黄连 Pn 呈现出持续降低的趋势，

并且在处理达到 15 d 时降低至最小值  [3.475 
μmol/(m2·s)]，与空白对照相 CK1 [6.671 μmol/(m2·s)]
形成显著差异。在经过 H 处理后，显著提高了黄连

叶片 Pn的水平，在处理时间为 5 d 时，低浓度的 H
处理（T1、T2）即可显著提高 Pn 的水平，当浓度

达到 2.0 μmol/L（T3）时，达到最大值 [6.361 
μmol/(m2·s)]，与空白对照 CK1 [6.364 μmol/(m2·s)] 相
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比，差异不显著，这说明 H 处理已经使得盐胁迫下的

黄连幼苗 Pn恢复到正常水平，且与盐对照 CK2 相比

差异显著。图 8-B 所示为盐胁迫下 Gs 的变化，随着

NaCl 胁迫时间的延长，黄连叶片 Gs呈现出降低的趋

势，在第 15 天时 CK2 达到最小值 [0.131 μmol/(m2·s)]
并与对照 CK1 [0.371 μmol/(m2·s)]形成显著差异。在经

过 H 处理后，Gs 水平均有不同程度地提高，在处理

时间为 5 d 时，各不同 H 浓度均对 Gs有一定程度的提

高，但升幅较小，随着处理时间的延长，处理效果越

来越明显，在处理时间为 15 d 时，其水平达到最高，

为 0.349 μmol/(m2·s)，处理浓度也是以 2.0 μmol/L 为

最佳，与 Pn的变化规律相似。 

 
图 8  Pn (A) 和 Gs (B) 的变化 

Fig. 8  Changes of Pn (A) and Gs (B) 

3.9  H 对盐胁迫下黄连 Ci 和 Tr的影响 
图 9 所示为盐胁迫下 Ci的变化，在胁迫初期，随

着 NaCl 胁迫处理时间延长，Ci水平呈现出持续显著

地升高趋势，并且与对照组 CK1 相比差异显著，表

明盐胁迫显著地提高了黄连叶片 Ci 的水平。当用 H
进行处理后，Ci的升高趋势均有不同程度的缓解，在

处理初期（5 d）时，T3 处理（2.0 μmol/L）就使得

Ci降到 172.66 μmol/mol，H 处理在整个处理过程均表

现出了显著的持续性，在 10 d 和 15 d 时，T3 处理后

的结果（179.84 和 173.21 μmol/mol）均与各自的盐对

照 CK2（223.55 和 240.58 μmol/mol）形成显著性差异。

以上结果表明外源H有效地降低了盐胁迫下Ci水平，

减少了 CO2积累引起的光合作用效率的降低。 

 
图 9  Ci 的变化 

Fig. 9  Changes of Ci 

图 10 可以看出，盐胁迫下黄连叶片 Tr 在处理
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期，但是处理的中后期对叶片蒸腾速率 Tr的提升幅

度却远远高于处理前期。总的来看，在 H 处理的后

期，Tr达到 0.545 μmol/(m2·s)，为盐对照 CK2 的 1.37
倍，这说明外源 H 能有效地缓解盐胁迫下黄连叶片

蒸腾速率降低的趋势。 

 
图 10  Tr的变化 

Fig. 10  Changes of Tr 
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都可以使 PSII 光能利用效率下降，从而使植物更易

受到光抑制的伤害[35]。目前虽然有关盐胁迫对 PSII
光能利用效率影响的报道较多，但尚缺乏统一的认

识，如 Ara 等[36]认为盐胁迫促进 PSII 的功能，

Everard 等[37]则认为盐胁迫抑制 PSII 的功能。PSII
反应中心的破坏可以引起 Fo 的增加，Fo 表示的是

PSII 反应中心处于完全开放时的荧光产量，盐胁迫

引起了 Fo 的升高，说明了黄连叶片 PSII 天线色素

吸收的能量流向光化学的部分减少，以荧光形式等

散失的能量增加，并且随着时间的延长，破坏程度

越高。Fm 为最大荧光，是 PSII 反应中心处于完全

关闭时的荧光产量，可以用来反映通过 PSII 的电子

传递情况。实验中，黄连在受到盐胁迫后，Fm 明

显降低，Fv 也明显下降，表明盐胁迫处理降低了

PSII 反应中心 QA的氧化态数量，使 QA→QB传递电

子的能力下降，从而形成较多 QB非还原性 PSII 反
应中心，导致 PSII 反应中心放氧活性降低[38]，尤其

是高盐浓度使 Fo 值有所升高，表明 PSII 反应中心

发生不可逆转的失活或破坏[39]。 
本研究中，经过盐胁迫后的黄连植株叶片叶绿

素的量大幅度减少，这说明盐胁迫破坏了光合色素

的合成，而外源 H 则减缓了光合色素降低的趋势，

促进了光合色素的合成。Fv/Fm 值表示的是 PSII 原
初光能转化换效率，表明 PSII 利用光能的能力，与

植物的光合作用光抑制程度密切相关，又称为最大

光化学量子产量。Fv′/Fm′表示的是开放的 PSII 反

应中心原初光能转化效率[40]，称为 PSII 有效光化

学效率或天线色素转化率。Fv/Fm 是经常采用的叶

绿素荧光指标之一，通常在胁迫条件下此指标会降

低[32]，同时表明光系统 II 遭受到破坏[41]。本研究中

黄连幼苗受到盐胁迫后，Fv/Fm 和 Fv′/Fm′均呈现出

显著的下降，这说明光系统 II 遭受到破坏。ΦPSII
反映的是 PSII 反应中心在有部分关闭情况下的实

际原初光能捕获效率[42]。在本实验中盐胁迫引起

ΦPSII 大幅度降低，且随着胁迫时间的延长，降低

程度加大。在经过不同浓度的 H 处理后，显著地提

高了光能捕捉效率。 
qP 值的大小可以反映 PSII 原初电子受体 QA的

氧化还原状态和 PSII 开放中心的数目[43]。光化学猝

灭系数 NPQ 在一定程度上反映了 PSII 反应中心的

开放程度，而 NPQ 是光合机构的一种自我保护机

制。NPQ 过程是植物体为了避免光抑制和膜受到伤

害，调整过量能量耗散的一套适应机制。光系统通

过提高非辐射性热耗散可以消耗 PSII 吸收的过多

光能，从而起到保护 PSII 反应中心免受因吸收过多

光能而引起的光氧化和光抑制伤害。本实验结果表

明，盐胁迫下黄连叶片的 qP 下降，说明盐胁迫导

致黄连叶片 PSII 反应中心的开放程度降低，从天线

色素上捕获的光能用于光化学反应的份额减少，

PSII 反应中心的光化学活性变弱，使累积在 PSII
反应中心的光能过剩，黄连通过提高 NPQ 及时耗

散了过剩的光能，有效保护了光合机构。 
本研究中通过不同浓度的 NaCl 模拟盐胁迫后，

黄连的光合特性也发生了变化。Pn、Gs 和 Tr均有大

幅度的降低，而 Ci 则发生显著的升高。引起植物叶

片 Pn 降低的因素主要分为 2 大类；类是气孔因素阻

止了 CO2 的供应，主要受气孔数量、气孔孔径、气

孔开度等的影响[44]；另一类为非气孔因素，主要受

内部的酶活力和光合组分控制[45]。因此，检查气孔

限制是否是 Pn 下降的主要原因，既要看气孔导度

Gs 的大小，同时还要看 Ci 的变化。若 Cs 和 Gi 下降，

则气孔因素是主要的；Gs 下降而 Ci 升高则非气孔因

素是主要的。本研究显示，NaCl 胁迫导致黄连幼苗

叶片 Gs 逐渐下降，Ci 逐渐升高，说明盐胁迫下尽管

诱导了部分气孔的关闭，使 Gs 下降，但是非气孔限

制才是光合作用的主要限制因素。外源 H 处理减轻

了 NaCl 胁迫下黄连幼苗叶片 Pn、Gs和 Tr的下降幅

度，Ci 的升高幅度也显著降低，表明 H 处理可以缓

解盐胁迫对黄连幼苗叶片光合作用的非气孔限制，

维持光系统的较高活性。这与前面 NaCl 胁迫下黄

连幼苗叶片叶绿素荧光参数影响的测定结果是一致

的，即 NaCl 胁迫导致黄连幼苗 PSII 反应中心受损，

光化学活性降低，而不同的外源物质可以缓解 NaCl
胁迫对 PSII 的损伤，维持 PSII 光化学活性及光合

电子传递的正常进行。 
综合以上实验结果，H 处理显著提高了盐胁

迫下黄连叶片光合色素量和 Pn、Gs 和 Tr、Ci 水平。

在对叶绿素荧光方面的作用具体表现在显著提高

了黄连叶片 Fm、Fv/Fm、Fv/Fo、ΦPSII、Fv′/Fm、

qP、ETR 和 PCR 的水平，降低了 Fo 和 NPQ 的

值，从而保护了 PSII 反应中心不受伤害，减少 PSII
和电子传递链的过分还原，进而缓解了盐胁迫对

黄连造成的伤害。 
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