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摘要：为探究干旱胁迫在叠加盐胁迫条件下对小叶黄杨幼苗光合及生理特性的影响，以其扦插幼苗为材料，采用水

培试验，设置 １６ 组盐、旱及交互胁迫处理，测定光合以及生理生化指标的变化，为小叶黄杨引种栽培提供理论依

据。 结果表明：（１）相较于干旱胁迫，小叶黄杨的生理生化特性受盐胁迫影响更大。 （２）在重度干旱胁迫下，超氧

化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）的活性相较于对照分别增加了 １４􀆰 ２５％，２０􀆰 １３％，差异显著（Ｐ＜０􀆰 ０５）；脯氨

酸（Ｐｒｏ）相较于对照显著增长了 ３０􀆰 ９９％。 （３）重度盐胁迫下，ＳＯＤ，ＣＡＴ 的活性以及 Ｐｒｏ 含量相较于对照分别显著

下降了 １３􀆰 ６７％，７􀆰 ６０％，２７􀆰 ７５％（Ｐ＜０􀆰 ０５）。 （４）在盐、旱及交互胁迫下，ＳＯＤ，ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性均表现出先升高后

降低的趋势，３ 者之间相互协调一致。 研究发现，小叶黄杨在应对干旱胁迫时，能通过调整自身生理特性来提高逆

境适应能力，表现出较强的抗旱性；而重度盐胁迫会损害正常生长，盐旱互作加剧了对小叶黄杨光合作用的损害；
另一方面小叶黄杨幼苗在盐和干旱的交互作用下，通过调节抗氧化酶活性、渗透调节物质来防止胁迫，表现出交互

适应性。
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　 　 自然界中的盐碱土壤成分非常复杂，主要成分

包括 ＮａＣｌ，Ｎａ２ＳＯ４，ＮａＨＣＯ３等盐类。 干旱经常发生

在盐碱地区，生长于盐碱干旱地区的树木会同时受

到盐分和干旱 ２ 方面的胁迫，二者相互作用，对植物

各种生理代谢活动产生很大影响。
小叶黄杨（Ｂｕｘｕｓ ｓｉｎｉｃａ ｖａｒ． ｐａｒｖｉｆｏｌｉａ Ｍ． Ｃｈｅｎｇ）

是一种抗逆性强的常绿灌木或小乔木植物。 小叶

黄杨具有一定的抗污能力，同时有耐干旱贫瘠，适
应性强的优点，属于高抗性植物。 小叶黄杨是常用

的观叶树种，在景观方面发挥着重要作用。 随着深

入研究发现小叶黄杨具有较强的抗旱性，其适应机

制主要包括通过调节气孔导度、优化叶肉细胞叶绿

体结构等方式来提高光合作用效率，同时通过积累

渗透调节物质和增加抗氧化酶活性等方式来减轻

胁迫对植物的伤害［１⁃９］，这些机制使得小叶黄杨能

够在盐旱交叉胁迫下保持较好的生长状态。 而耐

盐性方面的研究较少［３，１０］，也很少关注两者之间的

交互作用。 因此，研究盐旱交互胁迫可以提供对植

物响应复杂环境压力机制的深入理解，有助于推动

植物生理学、生态学的发展。 为了探究盐旱交互胁

迫下小叶黄杨的适应机制，通过实验室模拟试验，
保证了试验条件的一致性，使用先进科学仪器与技

术进行更为深入的小叶黄杨抗逆性研究，这对在干

旱、半干旱盐碱地区生态保护和恢复工作有重要理

论与实践意义。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验材料

试验材料为 １ 年生小叶黄杨扦插苗，共 ７２０ 株，
每组处理设置重复 ３ 次。 试验地点设在内蒙古农业

大学林学院林木培育实验室。
１􀆰 ２　 试验方法

采用聚乙二醇（ＰＥＧ⁃６０００）溶液模拟干旱胁迫，
盐渍化的土壤中除了含中性盐 ＮａＣｌ 和 Ｎａ２ ＳＯ４外，
还含有相当数量的碱性盐 ＮａＨＣＯ３和 Ｎａ２ＣＯ３，模拟

盐渍化土壤设置碱性盐溶液由碱性盐（ＮａＨＣＯ３ 和

Ｎａ２ＣＯ３）与中性盐（ＮａＣｌ 和 Ｎａ２ＳＯ４）按照１ ∶ ９的标

准比例进行物质量配制而成［１１⁃１２］，以 １ ／ ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ
溶液为对照（ＣＫ）。 选择健康、规格基本一致的小叶

黄杨幼苗（高度为 ５—１０ ｃｍ），并用缓慢冲洗的方式

清洁。 然后将这些幼苗转移到装有 １ ／ ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶

液的容器中，接着将其放置在光照培养箱中培育。
光照培养箱的设定为：光暗周期为 １２ ｈ ／ １２ ｈ，温度

约为 ２５􀆰 ８ ℃ ／ ２４􀆰 ６ ℃，光强约为 ４００ ０ ｌｘ ／ ０ ｌｘ，在上

述条件下进行培育 １３ ｄ。
待幼苗恢复正常生长，将小叶黄杨幼苗移入合

适的玻璃容器（５ 株 ／瓶） 中。 根据预试验，试验设

置 １６ 个处理，其中有 １ 个对照，３ 个干旱胁迫处理

为 Ｔ１（５％ＰＥＧ⁃６０００＋１ ／ ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液）和 Ｔ２（１５％
ＰＥＧ⁃６０００＋１ ／ ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液），Ｔ３（２０％ＰＥＧ⁃６０００＋
１ ／ ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液）。 ３ 个盐分胁迫处理为 Ｂ（５０
ｍｍｏｌ ／ Ｌ 盐溶液＋１ ／ ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液），Ｃ（１２５ ｍｍｏｌ ／
Ｌ 盐溶液＋１ ／ ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ 溶液），Ｄ（２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 盐溶

液＋ １ ／ ２ Ｈｏａｇｌａｎｄ溶液），Ｂ，Ｃ，Ｄ 的 ｐＨ 值分别为

８􀆰 ３４，８􀆰 ３８，８􀆰 ４５。 ９ 个盐旱交互胁迫为 Ｂ，Ｃ，Ｄ 和

Ｔ１，Ｔ２，Ｔ３随机组合。
将胁迫处理 １５ ｄ，所得的样品材料进行液氮冷

冻处理，随后放置在－８０ ℃冰箱中，以便进行下一步

生理生化指标的测定。 试验处理期间，为保持试验

中处理浓度和含氧量的恒定，每天上午 ９：００ 至 １０：
００ 需要更换水培溶液。
１􀆰 ３　 测定指标及方法

分别从每株小叶黄杨的相同部位摘取正常生

长的成熟叶片，用于测定生理生化指标。 生理指标

都采用史树德等人所著植物生理学实验指导［１３］ 中

涉及的方法，主要测定指标有：光合指标（光合速

率、蒸腾速率）、叶绿素、可溶性糖、可溶性蛋白质、
游离脯氨酸、超氧化物歧化酶（ ＳＯＤ）、过氧化物酶

（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）。
１􀆰 ４　 数据处理

Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 作图，ＳＰＳＳ ２６􀆰 ０ 软件进行

数据统计分析。 各项生理指标测定重复 ３ 次后取

平均值。 每个处理之间的显著性差异水平为

Ｐ＜０􀆰 ０５。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 盐旱胁迫对小叶黄杨叶片光合作用的影响

２􀆰 １􀆰 １　 气体交换参数　 由图 １，２ 可看出，在盐、旱
以及盐旱交互胁迫下，小叶黄杨叶片光合速率（Ｐｎ）
和蒸腾速率（Ｔｒ）的变化基本一致。 随着胁迫程度
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加剧，各胁迫处理的 Ｐｎ 和 Ｔｒ 均呈下降趋势。 干旱

胁迫下，光合速率下降速度明显高于盐胁迫，盐旱

交互胁迫对光合速率影响最小，且与对照相比，各
处理均差异极显著（Ｐ＜０􀆰 ０１）。 当盐胁迫保持不变

时，随着干旱胁迫的增加，小叶黄杨幼苗叶片的 Ｐｎ
和 Ｔｒ 逐渐降低；在轻度干旱胁迫下，略有下降，而在

中度至重度干旱胁迫下，Ｐｎ 和 Ｔｒ 显著降低，表明干

旱胁迫对光合作用的影响逐渐加剧。 在较低的盐

浓度下，光合速率仍能保持相对稳定，而在较高的

盐浓度下，蒸腾速率的下降可能更为明显。

图 １　 盐旱胁迫下小叶黄杨幼苗叶片光合速率的变化

图 ２　 盐旱胁迫下小叶黄杨幼苗叶片蒸腾速率的变化

２􀆰 １􀆰 ２　 叶绿素含量　 由图 ３ 可知，在单一的盐分胁

迫下，随着胁迫程度的加重，小叶黄杨幼苗叶绿素

含量总体上出现逐渐降低的趋势，与对照差异不显

著（Ｐ＞０．０５），这与气体交换参数逐渐降低的趋势相

对应。 在干旱胁迫下，小叶黄杨叶片叶绿素含量随

着 ＰＥＧ 质量分数的增加呈现先上升后下降的趋势，
在中度干旱时含量最高，且差异显著（Ｐ＜０􀆰 ０５）。 在

盐旱交互胁迫下，叶绿素含量只在轻度干旱、中度

干旱与低盐时有所上升，与对照组相比分别提高了

６４􀆰 ９％和 ７３􀆰 ４％；随着盐胁迫程度加深，主导因素由

干旱转为盐，叶绿素含量与对照组相比逐渐下降。
２􀆰 ２　 盐旱胁迫对小叶黄杨抗氧化酶活性的影响

２􀆰 ２􀆰 １　 超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性　 如图 ４ 所示，

图 ３　 盐旱胁迫下小叶黄杨幼苗叶片叶绿素含量的变化

在单一盐或干旱胁迫下，只有重度干旱胁迫和中度

盐胁迫时 ＳＯＤ 活性显著增加，且不同胁迫下变化趋

势不尽相同。 在轻度和重度盐胁迫条件下，小叶黄

杨幼苗的叶片 ＳＯＤ 活性随着干旱胁迫程度增加呈

现逐渐降低；在中度盐胁迫时则会随着 ＰＥＧ 质量分

数增加出现先增强后降低的趋势。 在中度和重度

干旱胁迫下，随着盐溶液浓度的进一步增加，叶片

ＳＯＤ 活性呈现出逐渐升高的趋势，这表明适度的盐

旱交互胁迫能够增强植物内部的 ＳＯＤ 活性，提升植

物的抗逆能力。

图 ４　 盐旱胁迫下小叶黄杨幼苗叶片超氧化物歧化酶活性的变化

２􀆰 ２􀆰 ２　 过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性　 根据图 ５ 的结果

显示，在干旱胁迫下，小叶黄杨幼苗 ＣＡＴ 活性随着

ＰＥＧ 质量分数的升高逐渐减少，在轻度干旱胁迫处

理下与对照相比，显著增加了 １４􀆰 ９９％（Ｐ＜０􀆰 ０５）。
在盐胁迫下，小叶黄杨幼苗 ＣＡＴ 活性随着盐浓度的

增加而逐渐降低，且在中度和重度盐胁迫下显著低

于对照（Ｐ＜０􀆰 ０５）。 所有水平的干旱胁迫处理并不

能抑制小叶黄杨 ＣＡＴ 活性，而盐胁迫处理下 ＣＡＴ
活性已经出现下降的趋势，说明在单一盐或者干旱

胁迫下，小叶黄杨幼苗的抗旱性要优于耐盐能力。
盐旱交互胁迫时，在轻度盐胁迫与不同程度干旱交

互胁迫下，小叶黄杨叶片 ＣＡＴ 活性，随着胁迫程度

的加重，呈现先增后减的趋势。 在中度、重度盐胁
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迫与不同干旱交互胁迫下，小叶黄杨叶片 ＣＡＴ 活性

呈现逐渐降低的趋势。 此时，盐旱交互胁迫下盐胁

迫占主导地位。

图 ５　 盐旱胁迫下小叶黄杨幼苗叶片过氧化氢酶活性的变化

２􀆰 ２􀆰 ３　 过氧化物酶（ＰＯＤ）活性　 过氧化物酶能催

化 Ｈ２Ｏ２氧化，从而清除 Ｈ２Ｏ２对细胞生物功能分子

的破坏作用。 根据图 ６，在单一盐胁迫下，小叶黄杨

幼苗叶片的 ＰＯＤ 活性呈现随盐含量增加而逐渐降

低的趋势，并在盐浓度为 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 处理下达到最

小值，与对照之间存在极显著差异（Ｐ＜０􀆰 ０１）。 在干

旱胁迫下，小叶黄杨幼苗叶片的 ＰＯＤ 活性随着

ＰＥＧ⁃６０００ 质量分数的增加呈现先上升后降低的趋

势，且各处理之间差异极显著（Ｐ＜０􀆰 ０１）。 在轻度干

旱条件下，随着盐溶液浓度的增加，小叶黄杨幼苗

叶片的 ＰＯＤ 活性先升高后显著降低；在重度干旱胁

迫下，小叶黄杨幼苗叶片的 ＰＯＤ 活性随着盐溶液浓

度的升高先升高后降低，并在盐溶液浓度为 ２００
ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时下降至最小值，这表明植物体内的 ＰＯＤ
活性受到抑制。

图 ６　 盐旱胁迫下小叶黄杨幼苗叶片过氧化物酶活性的变化

２􀆰 ３　 盐旱胁迫对小叶黄杨幼苗渗透调节作用的

影响

２􀆰 ３􀆰 １　 可溶性蛋白质含量　 当植物处于缺水的环

境中时，它们会主动积累可溶性蛋白以提高保水能

力，从而抵抗干旱的影响。 如图 ７ 所示，盐胁迫下小

叶黄杨幼苗叶片中的可溶性蛋白含量呈现出逐渐

降低的趋势。 在干旱胁迫下，小叶黄杨幼苗叶片中

的可溶性蛋白含量随着 ＰＥＧ⁃６０００ 质量分数的增加

先上升后降低，与对照组相比差异显著（Ｐ＜０􀆰 ０５），
说明单一的干旱胁迫对小叶黄杨可溶性蛋白的影

响相对较小。 当中度干旱胁迫时，不同盐溶液浓度

下小叶黄杨幼苗叶片中的可溶性蛋白含量随着盐

溶液浓度的增加呈现出上升的趋势，在盐浓度为

２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时上升至最高点，增加了 １６５􀆰 ２％。 这

表明在胁迫加重的情况下，小叶黄杨通过合成新的

蛋白质来进一步提高幼苗的抗逆性。

图 ７　 盐旱胁迫下小叶黄杨幼苗叶片可溶性蛋白含量的变化

２􀆰 ３􀆰 ２　 可溶性糖含量　 可溶性糖作为一种小分子

有机化合物，在植物细胞内扮演着重要角色，可以

调节渗透压，当植物受到渗透胁迫时，它们会主动

积累一些可溶性糖以降低渗透势，从而抵抗胁迫威

胁［６］。 如图 ８ 所示，轻度盐胁迫下，小叶黄杨幼苗

叶片中的可溶性糖含量随着 ＰＥＧ 质量分数增加逐

渐上升；而中度、重度盐胁迫下可溶性糖含量则随

着 ＰＥＧ 质量分数的增加呈现出先上升后下降的趋

势。 干旱胁迫下，小叶黄杨幼苗叶片中的可溶性糖

含量随着 ＰＥＧ⁃６０００ 质量分数的增加逐渐上升，增
幅分别为 ２０􀆰 ８％，２５􀆰 ４％和 ４２􀆰 ８％，与对照相比差异

不显著（Ｐ＜０􀆰 ０５）。 当盐和干旱交互胁迫时，在轻度

干旱胁迫下，小叶黄杨幼苗叶片中的可溶性糖含量

随着盐溶液浓度的增加表现出逐渐上升的趋势，在
盐浓度为 ２００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时上升至最高点，增幅为

７７􀆰 ５％，与对照差异极显著（Ｐ＜０􀆰 ０１）。
２􀆰 ３􀆰 ３　 游离脯氨酸含量　 如图 ９ 所示，在单一盐胁

迫或干旱胁迫下，脯氨酸含量随着胁迫程度的加深

呈现出明显的上升趋势，差异极显著（Ｐ＜０􀆰 ０１），且
盐分对脯氨酸含量的影响大于干旱。 在盐旱交互

胁迫下，小叶黄杨幼苗叶片脯氨酸含量随着胁迫程

度的加深也表现出显著的增加。 在轻度和中度干
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图 ８　 盐旱胁迫下小叶黄杨幼苗叶片可溶性糖含量的变化

旱胁迫下，脯氨酸含量在盐浓度为 １２５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时达

到最高值，与对照组相比分别增加了 １３０􀆰 ８％ 和

９９􀆰 １％。 相较于重度干旱，随着盐含量的增加，小叶

黄杨幼苗叶片脯氨酸含量逐渐降低，增加的幅度分

别为 ７９． ６％，３４． ２％，８． ５％。 这说明在干旱、高盐

的环境下，小叶黄杨幼苗的细胞膜内外的渗透压失

去稳定，同时代谢活动出现异常。

图 ９　 盐旱胁迫下小叶黄杨幼苗叶片游离脯氨酸含量的变化

３　 讨论与结论

植物对盐胁迫的生理响应十分显著。 本研究

发现，在单一盐胁迫下，小叶黄杨气体交换参数、叶
绿素含量、过氧化氢酶活性和可溶性蛋白质含量会

随着盐溶液浓度增加而呈现逐渐降低的趋势；ＰＯＤ、
ＣＡＴ 活性则会随着盐溶液浓度增加而表现出先上

升再降低的趋势；游离脯氨酸含量在盐胁迫下呈现

出与可溶性蛋白质截然相反的趋势。 脯氨酸是一

种水溶性较大的氨基酸，具有出色的水合能力［１４］，
在干旱缺水的环境中，其功能是维持植物细胞膜内

外的渗透压稳定以及正常的代谢活动。 而试验中

游离脯氨酸含量在单一盐胁迫下显著低于对照。
植物体内脯氨酸的含量在某种程度上揭示了植物

的抗逆性大小。 当植物受到不利环境因素的胁迫

时，会导游离脯氨酸的大量积累［１５］。 然而，当植物

面临盐胁迫时，由于外界渗透压降低，细胞会受到

渗透胁迫的压力。 为了维护细胞内的渗透压平衡，
植物会大量积累渗透调节物质，以持续吸收环境中

的水分，并防止水分流失［１６⁃１９］。 小叶黄杨在盐胁迫

条件下脯氨酸含量减少，与这一结论恰好相反，证
实了小叶黄杨的耐盐性能并不是很好。

相关研究表明，超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）的主要

作用是清除对机体有害的超氧阴离子自由基（Ｏ－·
２ ），

以保护细胞膜系统免受损害［２０］。 同时，过氧化氢酶

（ＣＡＴ）和过氧化物酶（ＰＯＤ）也参与了这一过程，从
而减少自由基对有机体的毒害［２１］。 在植物遭受逆

境胁迫的情况下，抗氧化酶的活性会因树种、处理

方式及处理时间的差异而呈现不同的趋势。 有些

情况下，抗氧化酶的活性会增加，以应对逆境胁迫；
而有些情况下，其活性则可能会降低，这可能是由

于植物在逆境下处于过度应激状态，导致抗氧化酶

的活性降低。
在多重胁迫逆境条件下，植物渗透调节能力的

提升可能是其交叉适应的一种生理机制［２２⁃２３］。 植

物对抗逆境能力的强弱与抗氧化酶的活性紧密相

关。 在多种逆境胁迫下，植物可能通过调整其抗氧

化系统来实现交叉适应［２４］。 在本研究中，在干旱胁

迫下，随着 ＰＥＧ⁃６０００ 质量分数的增加，ＳＯＤ，ＰＯＤ
和 ＣＡＴ 活性表现为持续增加，有利于清除对机体有

害的超氧阴离子自由基（Ｏ－·
２ ），以保护细胞膜系统免

受损害。 小叶黄杨幼苗在受到盐旱交互胁迫时，随
着胁迫程度的增加，抗氧化酶 ＳＯＤ，ＰＯＤ，ＣＡＴ 活性

呈先增后减趋势。 说明小叶黄杨幼苗具有一定的

抗逆性范围，植物体内的活性氧数量在受胁迫程度

过大时急剧增加，超过植物所能自我保护的能力，
可能导致 ＳＯＤ，ＰＯＤ，ＣＡＴ 活性下降。

综上所述，不论是盐胁迫还是干旱胁迫，都会

对小叶黄杨幼苗的生理特性产生一定的影响。 在

经历干旱和盐单一或交互胁迫后，小叶黄杨幼苗的

光合系统能迅速做出反应，维持正常的生长发育和

代谢活动。 小叶黄杨幼苗生理特性受盐旱交互胁

迫的影响并非简单的 ２ 者相叠加，而是表现出了一

种交互适应性的特征。 适当的干旱预处理可以在

一定程度上提高小叶黄杨幼苗在盐胁迫下的生长

适应能力和耐受性。 需要注意的是，本研究仅针对

处理 １５ ｄ 的小叶黄杨实生幼苗进行了相关研究，因
此这些研究结果只能代表初步的结论。 对于小叶

黄杨在不同环境条件下对盐旱环境的抗逆性，还需
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要进一步的研究。
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花光合特性研究［Ｊ］ ．中国饲料，２０１９ （９）：２２⁃２８．
［７］ 　 谭雪红．５ 种灌木的生理特性及抗旱性的综合评价［ Ｊ］ ．东北林
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