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山雨思
1,2, 代欢欢

1,2, 何潇
1,2, 辛正琦

1,2, 吴能表
1,2,*

1西南大学生命科学学院, 重庆400715
2三峡库区生态环境教育部重点实验室, 重庆400715

摘要: 采用土培的方式, 以颠茄(Atropa belladonna)实生苗为试验材料, 外源茉莉酸甲酯(MeJA)和水杨酸(SA)作
为调控物质, 研究外源MeJA和SA单独和复合施用对100 mmol·L-1 NaCl胁迫下颠茄幼苗生理特性、氮代谢及次

生代谢的影响。结果表明: 与盐胁迫处理相比, MeJA、SA和MeJA+SA复合处理后, 颠茄叶片光合色素含量增

多, 最大荧光(Fm)、最大光化学效率(Fv/Fm)、实际光化学量子产量(Y)、光合电子传递速率(ETR)、光化学淬灭

系数(qP)显著提高, 初始荧光(F0)、非光化学淬灭系数(NPQ)显著降低, 脯氨酸、可溶性糖含量显著提高, 抗氧

化酶(超氧化物歧化酶、过氧化物酶、过氧化氢酶)活性明显增强, 丙二醛含量显著降低, 硝态氮、可溶性蛋

白、游离氨基酸含量和氮代谢关键酶(硝酸还原酶、谷氨酰胺合成酶、谷氨酸脱氢酶)的活性均显著升高, 次
生代谢产物莨菪碱和东莨菪碱含量显著提升; 且以MeJA+SA复合处理对缓解盐胁迫对颠茄造成的伤害效果最

好, 优于MeJA和SA单独处理。由此说明MeJA+SA复合处理更能提高颠茄幼苗对盐胁迫抗性, MeJA与SA在缓

解颠茄幼苗盐胁迫中表现出积极的协同作用。
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颠茄(Atropa belladonna)为茄科颠茄属多年生

草本植物, 是一种经济价值较大的药用植物, 全草

可入药, 是我国药典规定的唯一托品烷类生物碱

(tropane alkaloids, TAs)药源植物, 为莨菪碱、东莨

菪碱最主要的商业药源(国家药典委员会2010)。
莨菪碱和东莨菪碱作为抗胆碱药物在临床上被广

泛应用, 主要可用于麻醉、阵痛、抗晕动症、治

疗帕金森症、治疗农药中毒、改善微循环、戒毒

脱瘾等(Facchini 2001), 但其在颠茄中含量极低。

因此, 提高颠茄次生代谢产物莨菪碱和东莨菪碱

的合成具有十分重要的医药应用价值。

土壤盐渍化是当今威胁生态安全、制约农业

生产的全球性问题。盐胁迫是植物生长时面临的

常见逆境, 土壤中盐分过多会对植物产生一定伤

害, 直观表现为植物发育迟缓, 生长受抑制, 生
物产量降低甚至是植株死亡。盐胁迫下植物体内

的生理代谢进程会受到不同程度的影响(程然然

2014)。
茉莉酸甲酯(methyl jasmonate, MeJA)和水杨

酸(salicylic acid, SA)是植物体内广泛存在的两种

内源激素和信号分子, 均能够参与植物在生物和

非生物胁迫条件下的抗逆反应。研究表明, MeJA能

够通过提高盐胁迫下黄芩(Scutellaria baicalensis)

种子的发芽势、发芽率, 改善盐胁迫下黄芩幼苗

叶片的多种生理生化指标, 缓解盐胁迫对黄芩种

子萌发和幼苗的伤害(李小玲和华智锐2016)。扈

雪欢等(2017)研究表明, 适宜浓度的外源SA能通过

提高盐胁迫下颠茄的光合作用、抗氧化酶活性、

渗透调节物质含量等生理指标, 缓解盐胁迫对其

造成的伤害, 并通过增强氮代谢进程, 促进颠茄莨

菪碱和东莨菪碱的合成与积累。茉莉酸类物质和

SA在提高植物抗逆性方面具有相同或相似的作

用, 但两者之间的相互作用关系比较复杂。如在

调控一些抗逆基因表达方面, MeJA和SA存在着单

向的、相互对立的和相互协同的3种不同作用方

式(Salzman等2005)。因此这两种植物激素在信号

通路间的相互作用一直是研究的热点。

本试验从生理生化和次生代谢两个方面来探

究MeJA和SA单独和组合施用对盐胁迫下颠茄的

影响, 以探讨两者在颠茄中抗盐胁迫的作用关系, 
为提高颠茄耐盐能力和次生代谢产物含量提供一

定的理论依据。
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1  材料与方法

1.1  材料

颠茄(Atropa belladonna L.)种子购自湖南永

州, 经西南大学生命科学学院吴能表教授鉴定为

颠茄。挑选颗粒饱满的颠茄种子浸泡于50 mg·L-1

的赤霉素溶液中, 2 d后取出, 然后用蒸馏水反复漂

洗干净, 置于湿润滤纸上萌发。待种子萌发后移

栽到盛有混匀介质(泥炭土、珍珠岩、蛭石体积比

为3:1:1)的营养盆(12 cm×13 cm)中, 每盆3株, 共
100盆。幼苗生长条件的室内温度为昼25°C/夜
20°C, 光强为62.5 μmol·m-2·s-1, 光照时间为12 h·d-1, 
相对湿度为60%~70%。

1.2  试验设计

待颠茄幼苗长至10 cm左右开始进行试验, 以
稀释10倍的MS营养液为溶剂, 配制成100 mmol·L-1 
NaCl溶液浇灌颠茄植株以模拟盐胁迫环境。

MeJA、SA处理采用每天对叶片喷施MeJA、SA溶

液(内含体积分数为0.02% Tween-20)的方式, 对照

(CK)和仅施NaCl组喷施等量蒸馏水, 具体为设5个
处理组:

(1) CK (0 mmol·L-1 NaCl+0 μmol·L-1 MeJA+0 
mmol·L-1 SA);

(2) T1 (100 mmol·L-1 NaCl+0 μmol·L-1 MeJA+ 
0 mmol·L-1 SA);

(3) T2 (100 mmol·L-1 NaCl+200 μmol·L-1 MeJA+ 
0 mmol·L-1 SA);

(4) T3 (100 mmol·L-1 NaCl+0 μmol·L-1 MeJA+ 
0.75 mmol·L-1 SA);

(5) T4 (100 mmol·L-1 NaCl+200 μmol·L-1 MeJA+ 
0.75 mmol·L-1 SA)。

每个处理重复3次, 处理12 d后进行各项指标

的测定。

1.3  测定指标与方法

1.3.1  光合特性的测定

叶绿素含量的测定参照张宪政(1986)的方法; 
叶绿素荧光参数测定采用叶绿素荧光仪PAM-2100 
(WALZ, 德国)预先编好的测定程序Run 3进行, 将颠

茄植株暗处理2 h, 然后选择长势一致且较为平展的

叶片(避开主叶脉)开始进行测定, 重复测定3次。

1.3.2  逆境生理指标的测定

丙二醛(malondialdehyde, MDA)含量的测定采

用硫代巴比妥酸(thiobarbituric thiobarbituric acid, 
TBA)检测法(赵世杰等1994); 脯氨酸含量的测定参

照高俊凤(2006)的方法; 可溶性糖含量的测定参照

张志良等(2009)的苯酚法; 超氧化物歧化酶(superox-
ide dismutase, SOD)活性的测定参照Giannopolitis和
Ries (1977)的方法, 通过观察氮蓝四唑(nitro-blue 
tetrazolium, NBT)的光还原抑制程度, 将能够抑制反

应酶量的50%定义为一个SOD活力单位(U); 过氧化

物酶(peroxideperoxide, POD)活性采用愈创木酚法测

定(Omran 1980), 将每分钟A470值升高0.01定义为一

个酶活力单位(U); 过氧化氢酶(catalasecatalase, CAT)
活性的测定采用上海优选生物科技有限公司生产

的试剂盒, 将每克组织在反应体系中每分钟催化1 
nmol H2O2降解定义为一个酶活力单位(U)。
1.3.3  主要含氮物质含量的测定

硝态氮含量测定参照汤绍虎和罗充(2012)的
SA法, 游离氨基酸含量的测定参照李合生(2000)的
茚三酮溶液显色法, 可溶性蛋白含量的测定参照

高俊凤(2006)的考马斯亮蓝法。

1.3.4  氮代谢关键酶活性测定 
采用汤绍虎和罗充(2012)的方法测定谷氨酰

胺合成酶(glutamine synthetase, GS)活性, 采用上海

优选生物科技有限公司生产的试剂盒测定硝酸还

原酶(nitrate reductase, NR)活性, 采用南京建成生

物工程研究所生产的试剂盒测定谷氨酸脱氢酶

(glutamate dehydrogenase, GDH)活性。

1.3.5  生物碱的提取与测定

颠茄叶片中生物碱提取与测定参照Wang等
(2011)的方法。颠茄叶片烘干后研磨成粉, 用高效液

相色谱法(high performance liquid chromatography, 
HPLC)测定莨菪碱、东莨菪碱含量, 色谱仪为日本

岛津(Shimadzu) LC-60A高效液相色谱仪(泵: LC-
20AD; 控制器: SPD-20A; 柱温箱: CTO-10AS vp), 
色谱柱为Ultimate XB-C18液相色谱柱(5 µm, 
4.6×250 mm), 流动相为甲醇:乙酸铵缓冲液(20 
mmol L-1乙酸铵和体积分数为0.1%甲酸再按体积

比2:8混和, 氨水调pH至4.0), 检测波长226 nm, 流
速1.0 mL.min-1, 柱温40°C, 进样量10 µL。
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1.4  数据分析

采用Microsoft Excel 2010和SPSS 22.0对数据

进行统计与分析, 结果均以平均值±标准偏差(x–±s)
表示, 组间比较采用方差检验, 差异显著性水平为

0.05; 采用OriginPro 8.0制图。

2  实验结果

2.1  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片光

合色素含量的影响

植物叶片中的光合色素含量与植物的光合作

用有着密切的关系。从表1可以看出, 盐胁迫(T1)
处理使颠茄叶片中叶绿素a、叶绿素b、总叶绿素

及类胡萝卜素含量均显著降低, 与对照(CK)相比

分别降低了16.57%、41.87%、37.94%和46.18%。

外源MeJA (T2)、SA (T3)以及MeJA+SA (T4)处理

后光合色素含量均有明显的提高, 其中以MeJA+SA
处理提高的幅度最大, 其叶绿素a、叶绿素b、总

叶绿素及类胡萝卜素的含量较盐胁迫处理分别提

高了55.74%、46.33%、66.89%和65.96%; 单独

MeJA与SA处理的效果相似, 无显著差异。以上结

果表明, 外源MeJA和SA均有助于促进叶绿素和类

胡萝卜素的合成, 有效缓解盐胁迫对光合膜的破

坏, 尤其以MeJA+SA复合处理对盐胁迫的缓解效

果更明显。

2.2  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片叶

绿素荧光参数的影响

2.2.1  对F0、Fm、Fv/Fm的影响

叶绿素荧光参数可以比较灵敏地反映出光合

作用的变化情况, 被称为研究植物光合功能快速

的无损伤的有效探针(张守仁1999)。初始荧光(F0)

表示光系统II (photosystem II, PSII)反应中心处于

完全开放时的荧光产量。由表2可知, 盐胁迫处理下, 
颠茄叶片的F0显著升高, 为对照的1.61倍; MeJA、SA
和MeJA+SA复合处理后均有缓解作用, 较盐胁迫

处理分别降低了13.38%、16.20%、30.05%。最大

荧光(Fm)表示PSII反应中心处于完全关闭状态下

的荧光产量, 主要反映PSII的电子传递情况。与对

照相比, 盐胁迫处理下的Fm显著降低了46.64%, 随
着外源MeJA、SA的添加, Fm均有显著的提高, 其
中以MeJA和MeJA+SA复合处理的提高作用更明

显, 与对照处理组无显著差异(表2)。Fv/Fm代表

PSII的最大光化学效率, 其参数的降低通常表明植

物受到了光抑制。由表2可知, 盐胁迫处理下的Fv/
Fm显著降低, 较对照降低了25.78%, 表明颠茄幼苗

受到了光抑制; 在MeJA、SA及MeJA+SA复合处

理下, Fv/Fm均有显著提高, 其中复合处理组提高幅

度最大, MeJA组、SA组次之, 三组分别为胁迫组

的1.27、1.16、1.15倍。说明外源MeJA、SA及其

复合处理均可减轻盐胁迫对PSII反应中心的损伤, 
缓解光抑制现象, 且以复合处理效果更好。

2.2.2  对Y、ETR、qP、NPQ的影响

Y表示实际光化学量子产量, 反映了PSII反应

中心部分关闭情况下的实际PSII光能捕获效率, 与
碳同化反应的程度密切相关。如表3所示, 在盐胁

迫下, 相比对照组Y显著降低, 说明盐胁迫阻止颠

茄同化力(NADPH、ATP)的形成, 从而影响对碳的

固定和同化。随着MeJA、SA的添加, Y显著升高, 
MeJA组、SA组、MeJA+SA复合组较盐胁迫组分

别升高了12.32%、10.02%、22.76%, 说明MeJA和

SA可以减轻盐胁迫对颠茄同化力形成的抑制作

表1 外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片光合色素含量的影响

Table 1 Effects of exogenous MeJA and SA on photosynthetic pigment contents of A. belladonna leaves under NaCl stress

mg·g-1 (FW)

处理	 叶绿素a含量	 叶绿素b含量	 总叶绿素含量	 类胡萝卜素含量

CK	 1.159±0.101a	 0.609±0.060a	 2.127±0.065a	 0.262±0.064a

T1	 0.967±0.078c	 0.354±0.095c	 1.320±0.103d	 0.141±0.060c

T2	 1.384±0.149b	 0.473±0.089abc	 1.857±0.070b	 0.187±0.047abc

T3	 1.366±0.042b	 0.439±0.010bc	 1.804±0.010b	 0.176±0.006bc

T4	 1.506±0.064a	 0.518±0.022ab	 2.203±0.150c	 0.234±0.054ab

　　同一指标数据用不同小写字母标识表示差异显著(P<0.05), 下表同。
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图1 外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片脯氨酸(A)和可溶性糖(B)含量的影响

Fig.1 Effects of exogenous MeJA and SA on the contents of proline (A) and soluble sugar (B)  
of A. belladonna leaves under NaCl stress

柱形上用不同小写字母标识表示差异显著(P<0.05), 下图同。

表3  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片Y、ETR、qP、NPQ的影响

Table 3  Effects of exogenous MeJA and SA on Y, ETR, qP and NPQ of A. belladonna leaves under NaCl stress

处理	          Y	         ETR	          qP	            NPQ

CK	 0.615±0.015a	 44.473±4.626a 	 0.591±0.026a	 0.201±0.035c

T1	 0.479±0.008c	 36.386±1.768c	 0.408±0.020c	 0.399±0.036a

T2	 0.538±0.013b	 39.331±1.192bc 	 0.455±0.030b	 0.306±0.023b

T3	 0.527±0.032b	 37.551±1.240bc	 0.462±0.003b	 0.313±0.015b

T4	 0.588±0.044a	 40.817±3.529ab	 0.561±0.021a	 0.250±0.036c

用, 且以MeJA+SA复合处理减轻效果最为显著, 单
独添加MeJA和SA处理之间差异不显著。ETR表

示光合电子传递速率, 盐胁迫下, 颠茄叶片的ETR
与对照组相比显著降低了18.18%, 表明盐胁迫对颠

茄叶片光合作用的光合电子传递速率抑制作用显

著; 经过不同的处理后, ETR均有所提高, MeJA、

SA、MeJA+SA处理后分别为盐胁迫下的1.08、

表2  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片F0、Fm、 
Fv/Fm的影响

Table 2  Effects of exogenous MeJA and SA on F0, Fm and  
Fv/Fm of A. belladonna leaves under NaCl stress

处理	          F0	             Fm	           Fv/Fm

CK	 0.264±0.010c	 2.412±0.150a 	 0.838±0.044a

T1	 0.426±0.041a	 1.287±0.154c	 0.622±0.029c

T2	 0.369±0.037ab	 2.101±0.176ab 	 0.722±0.021b

T3	 0.357±0.036ab	 2.004±0.243b	 0.715±0.028b

T4	 0.298±0.062bc	 2.246±0.164ab	 0.789±0.044a

1.03、1.12倍(表3)。qP表示光化学淬灭系数, NPQ
表示非光化学淬灭系数。如表3所示, 盐胁迫处理

下, qP显著降低, NPQ显著升高, 说明盐胁迫抑制了

颠茄叶片PSII反应中心的活性, 使其捕获的光能更

多用于热耗散。在不同MeJA和SA处理后, qP显著

升高, NPQ显著降低, 说明外源添加MeJA、SA均

能缓解盐胁迫导致的PSII反应中心活性降低现象, 
减少热耗散的份额, 且以MeJA+SA复合处理效果

最佳, MeJA与SA单独处理之间无显著差异。

2.3  对脯氨酸和可溶性糖含量的影响

脯氨酸作为植物体内一种重要的渗透调节物

质, 其积累通常被认为是植物抗逆性提高的表现。

由图1-A可知, 在盐胁迫条件下, 脯氨酸含量显著

增加, 说明颠茄幼苗通过调节体内脯氨酸含量的

升高以更好地适应盐胁迫逆境。在MeJA、SA以及

MeJA+SA处理后, 颠茄幼苗的脯氨酸含量进一步

提高, 较盐胁迫处理分别提高了30.96%、27.33%、
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54.02%, 起到缓解盐害的作用, 其中MeJA+SA复合

处理的缓解效应最为明显, 单独MeJA处理次之, 然
后是单独SA处理。

可溶性糖是植物体内重要的渗透调节剂。由

图1-B可知, 盐胁迫处理使颠茄幼苗可溶性糖含量

增加, 为对照组的1.20倍; 外源添加MeJA、SA以

及二者复合处理后, 可溶性糖含量进一步提高, 分
别为对照的1.42、1.33、1.60倍, 且以二者复合处

理的提高作用更好, 单独MeJA和SA处理的效果差

异不显著。由此可以说明外源添加MeJA和SA后

可增强颠茄在盐胁迫条件下的渗透调节能力, 有
利于提高颠茄的抗盐胁迫能力。

2.4  对抗氧化酶活性和MDA含量的影响

图2-A~C所示为颠茄幼苗叶片中SOD、POD
和CAT三种抗氧化酶活性的变化趋势, 三者的变化

图2  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片抗氧化酶活性(A~C)和MDA含量(D)的影响

Fig.2  Effects of exogenous MeJA and SA on antioxidant enzyme activities (A–C) and MDA content (D)  
of A. belladonna leaves under NaCl stress

基本一致, 均为先降后升的趋势。盐胁迫处理后, 
SOD活性与对照相比显著降低了53.17%, 经MeJA、

SA及MeJA+SA复合处理后, SOD活性均显著提

高, 较盐胁迫处理分别提高了48.62%、53.97%、

78.99%, 说明MeJA+SA复合处理效果最好, SA处

理次之, 然后是MeJA处理(图2-A)。盐胁迫处理后, 
POD活性显著降低, 经MeJA+SA复合处理后其活

性相比盐胁迫处理显著提高了62.29%, MeJA和SA
单独处理均不显著(图2-B)。盐胁迫处理下, 与对

照相比 ,  颠茄幼苗叶片的CAT活性显著降低了

46.57%, 外源MeJA、SA单独和复合处理后均能使

盐胁迫下颠茄幼苗CAT活性有不同程度的升高, 较
盐胁迫处理分别显著提高了41.03%、61.54%、

71.79%, 由此可见二者复合处理和单独SA处理的

提高效果要好于单独MeJA处理(图2-C)。
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MDA是细胞膜脂过氧化产物, 常作为衡量

细胞质膜透性的指标以反映植物逆境胁迫程度

(Deng等2012)。从图2-D中可知, 与对照相比, 盐胁

迫处理下MDA含量显著升高了77.36%, 说明盐胁

迫诱导MDA的积累, 促进膜脂过氧化对颠茄幼苗

的伤害。与盐胁迫处理相比, 外源MeJA、SA单独

和复合处理均能使颠茄幼苗MDA含量有不同程度

的降低, 其中以复合处理效果最明显: 复合处理下

MDA含量较盐胁迫处理显著降低了29.04%; 单独

MeJA处理效果也较好, 与复合处理之间差异不明

显; 单独MeJA处理较T1显著降低了23.70%。

2.5  对氮代谢的影响

2.5.1  硝态氮、游离氨基酸和可溶性蛋白含量

硝态氮(NO3
−-N)、游离氨基酸、可溶性蛋白

含量是氮代谢的重要指标, 直接反映了氮代谢的

基本进程。由图3-A可以看出, 盐胁迫处理下硝态

氮含量显著降低, 仅为对照的35.86%; 外源添加

MeJA、SA以及MeJA+SA后, 硝态氮含量均显著

增加, 分别是盐胁迫下硝态氮含量的2.20、1.63、
2.49倍, 表明外源添加MeJA和SA后, 均可提高盐

胁迫下颠茄幼苗的硝态氮含量 ,  且以单独添加

MeJA和MeJA+SA复合处理效果较好, 两种处理间

无显著差异。在盐胁迫处理下, 游离氨基酸含量较

对照显著降低了29.81%; 添加MeJA和SA后, 游离

氨基酸含量均显著提高, 与盐胁迫处理组相比, 添
加MeJA、SA以及MeJA+SA分别提高了11.49%、

20.23%、21.63% (图3-B), 由此可以看出SA处理和

MeJA+SA复合处理对于盐胁迫下颠茄游离氨基酸

含量的提高作用更好, MeJA单独处理次之。由图

3-C可知, 盐胁迫条件下, 可溶性蛋白含量显著降

低, 与对照相比降低了17.71%; 但是添加MeJA和

SA以及二者复合处理后, 可溶性蛋白含量有所提

图3  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片硝态氮(A)、游离氨基酸(B)和可溶性蛋白(C)含量的影响

Fig.3  Effects of exogenous MeJA and SA on the contents of nitrate nitrogen (A), free amino acid (B) and soluble protein (C)  
of A. belladonna leaves under NaCl stress
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高, 尤其是二者复合处理的提高作用更显著, 其可

溶性蛋白含量较盐胁迫处理提高了19.95%, MeJA
和SA单独处理差异不显著。

2.5.2  氮代谢关键酶活性

NR、GS和GDH高低能够反映植物体内的氮

代谢进程。由表4可知, 盐胁迫处理下, 颠茄幼苗

叶片NR、GS、GDH活性较对照组分别显著降低

了56.62%、17.89%、46.54%; 与盐胁迫处理相比, 
外源MeJA、SA及二者复合处理对NR、GS、
GDH活性均有不同程度的提高, 其中二者复合处理

的提高幅度最显著, 分别提高了75.89%、17.99%、

75.51%。以上结果表明, 盐胁迫抑制了颠茄叶片

内NR、GS和GDH活性, 不利于颠茄氮代谢的进

行, 而外源添加MeJA或SA均能够显著提高这三种

酶的活性, 缓解盐胁迫对颠茄氮代谢的抑制作用, 
尤其是二者复合处理的缓解效果更明显。

2.6  托品烷类生物碱含量

莨菪碱和东莨菪碱是托品烷类生物碱中药用

价值最高的两种成分。如表5所示, 盐胁迫处理后, 
颠茄幼苗中的莨菪碱、东莨菪碱含量较对照组分

别显著降低了30.37%、55.26%, 说明盐胁迫处理抑

制了颠茄幼苗托品烷类生物碱的积累。外源添加

MeJA、SA以及二者复合处理后, 莨菪碱、东莨菪碱

含量均有一定程度的提高。单独添加MeJA后, 莨菪

碱、东莨菪碱含量分别为盐胁迫下的1.21和1.18倍; 
单独添加SA后, 莨菪碱、东莨菪碱含量分别为盐胁

迫下的1.14和1.10倍; 二者复合处理后, 莨菪碱、东

莨菪碱含量显著提高, 分别为盐胁迫下的1.27和1.45
倍。以上结果表明, 盐胁迫不利于颠茄幼苗叶片对

莨菪碱和东莨菪碱的积累, 而外源添加MeJA、SA

都可以有效解除盐胁迫对托品烷类生物碱积累的

限制, 并且二者复合处理的解除效果最好。

3  讨论

3.1  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片光

合特性的影响

研究表明, 盐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(常青山等2016)。本研究发

现, 盐胁迫下, 颠茄叶片中的光合色素含量降低, 
而施用外源MeJA和SA可以缓解这种伤害, 提高颠

茄叶片中的光合色素含量, 这与李小玲和华智锐

(2016)以及王立红等(2017)的研究结果一致。且

MeJA+SA复合处理的缓解效果要优于二者单独处

理, 说明适宜浓度的MeJA和SA在提高叶绿素含量

上表现出协同效应。由此表明MeJA和SA二者复

合处理可以有效延缓盐胁迫下光合色素的降解, 
提高光能转化效率, 可能与二者复合处理缓解了

膜脂的过氧化程度有关。

光合作用的强弱对植物的生长、产量以及抗

逆性都具有十分重要的影响(张春平等2014), 植物

体进行光合作用受到伤害的最初部位是与PSII紧
密联系的, 而逆境胁迫往往会导致叶绿体光合机

构的破坏, 降低PSII原初光能转换效率, 抑制PSII
潜在活性, 导致PSII功能下降(Lu和Zhang 1999)。
付晴晴等(2017)在葡萄(Vitis vinifera)中的研究发

现, NaCl胁迫使耐盐性较弱的葡萄株系叶片光化

学效率下降, 加剧光合电子传递的抑制。本试验

中, 当颠茄幼苗受到盐胁迫时, Fm、Fv/Fm、ETR、
Y、qP均显著下降, F0、NPQ显著升高, 说明盐胁迫

表4  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片氮代谢关键酶活性的影响

Table 4  Effects of exogenous MeJA and SA on the key enzyme activities of nitrogen metabolism  
of A. belladonna leaves under NaCl stress

处理	 NR活性/μmol·mg-1 (FW)·h-1	 GS活性/OD540·mg-1 (蛋白)·h-1	 GDH活性/U·mg-1 (FW)·min-1

CK	 3.824±0.367a	 1.381±0.029a	 0.924±0.127a

T1	 1.659±0.348d	 1.134±0.030c	 0.494±0.025c

T2	 2.282±0.089c	 1.212±0.024b	 0.681±0.024b

T3	 2.176±0.108c	 1.224±0.038b	 0.721±0.049b

T4	 2.918±0.270b	 1.338±0.034a	 0.867±0.019a



植物生理学报1342

快速增加的可能原因, 是这两种物质可能作为颠

茄的盐胁迫逆境信号, 快速启动相应的逆境应激

机制并能促进不同的渗透物质的合成, 使得颠茄

幼苗叶片脯氨酸和可溶性糖快速大量积累, 从而

降低细胞渗透势, 提高原生质胶体的稳定性, 缓解

盐胁迫引起的水分胁迫, 这与宿越等(2009)在番茄

(Solanum lycopersicum)盐胁迫下经SA处理后的结

果一致。在本试验中也发现, 单独MeJA处理效果

要优于单独SA处理, 而MeJA+SA复合处理的效果

最佳, 这有可能是在植物体内, MeJA和SA有着两

种不同的调节途径, 各自可以通过自己的信号通

路来提高颠茄对盐胁迫的抗性, 但在MeJA+SA复

合处理后, MeJA和SA如何调控颠茄的耐盐性和互

作机制还需要深入研究。

SOD、POD、CAT是植物体内活性氧清除系

统的重要成员。这几种酶相互协同作用, 共同调

节植物体内活性氧的平衡。马婷等研究发现, 一
定浓度的盐胁迫可诱导黄花补血草(Limonium au-
reum)幼苗叶片中抗氧化酶活性增强, 提高活性氧

的清除力, 从而缓解盐胁迫对植物造成的氧化损

伤(马婷等2016)。而在本试验中, 盐胁迫下颠茄叶

片SOD、POD、CAT活性均显著降低; 外源施用

MeJA、SA后, SOD、POD、CAT活性均有所提高; 
当MeJA+SA复合处理后, SOD、POD和CAT活性

提高效果更为明显, 能进一步清除过多的超氧阴

离子和H2O2积累, 降低活性氧水平, 减轻对细胞的

伤害。这与耶兴元(2015)发现外源MeJA处理能提

高猕猴桃(Actinidia chinensis)组培苗高温胁迫下的

多种抗氧化酶的活性结果一致。SA作为逆境信号

物质, 能够诱导植物产生抗盐性状, 如诱导叶片气

孔的关闭、降低叶片的蒸腾强度、提高抗氧化酶

的活性、降低质膜的过氧化水平等, 进而改善细

胞的代谢, 增强对盐胁迫的适应能力(张春平等

2010)。因此在盐胁迫条件下, 经过MeJA+SA复合

处理后, 可能从不同的信号途径来提高颠茄的抗

氧化酶活性, 更能及时有效地清除细胞内积累的

活性氧化物质, 降低盐胁迫对叶片的氧化伤害, 提
高颠茄对盐胁迫的抗性。但是MeJA和SA如何具

体影响颠茄幼苗叶片抗氧化能力的生理和分子机

制还需要深入研究。

表5  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片托品烷类生

物碱含量的影响

Table 5  Effects of exogenous MeJA and SA on the contents of 
tropane alkaloids of A. belladonna leaves under NaCl stress

μg·g-1 (DW)

处理	                  莨菪碱含量 	                    东莨菪碱含量 

CK	 658.140±64.446a	 214.057±36.382a

T1	 458.293±95.070c	   95.759±20.195c

T2	 552.956±28.732bc	 113.418±31.127bc

T3	 522.240±35.333bc	 104.938±15.246bc

T4	 581.478±80.335ab	 138.557±24.776b

使颠茄受到了光抑制, PSII遭受了破坏, 光合电子

传递受阻, 光能转化效率降低。外源添加MeJA、

SA以及二者复合处理后, 以上结果均有不同程度

的升高和降低。类似的结果同样出现在常青山等

(2016)和刘建新等(2009)的研究中。由此表明外源

MeJA和SA能够缓解盐胁迫导致的光抑制现象, 将
捕获的光能更多地用于光化学转化, 使其吸收的

光能不再大量以热能形式耗散, 提高光能转化效

率以应对盐胁迫。

综上, 外源MeJA和SA处理均能够提高盐胁迫

下光合色素的含量, 提高光能的传递与吸收能力, 
减轻盐胁迫对PSII反应中心的损伤, 降低激发能

的非光化学热耗散, 从而增强光合作用, 且以MeJA+ 
SA处理效果最佳, 单独MeJA处理次之, 然后是单

独SA处理。

3.2  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片逆

境生理特性的影响

渗透调节是植物适应盐胁迫的基本特征之一, 
在盐胁迫下植物细胞通过积累脯氨酸、可溶性

糖、无机离子等来调节细胞内的渗透势, 维持水分

平衡, 保护细胞内代谢所需的酶活性, 对细胞的生

命物质和生物膜起到保护作用(杨志莹等2011)。盐

胁迫下, 银杏(Ginkgo biloba)可通过积累渗透调节

物质可溶性蛋白、脯氨酸、可溶性糖进行渗透调

节以抵御NaCl胁迫(孙聪聪等2017)。本试验中, 盐
胁迫下, 外源添加MeJA和SA后, 叶片脯氨酸和可

溶性糖含量比对照增加更多, 且MeJA+SA复合

处理更能显著提高脯氨酸和可溶性糖含量。至于

MeJA和SA处理后更能促进这两种渗透物质含量
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MDA的含量直接反映了植物在逆境胁迫下

植物细胞内膜结构的伤害程度(刘训财等2009)。
在本试验中, 颠茄幼苗的MDA含量在盐胁迫处理

下显著升高, 说明细胞膜结构受到一定程度的损

伤。外源添加MeJA和SA后, MDA含量明显降低, 
尤其以二者复合处理效果更优, 说明MeJA和SA可

通过降低MDA含量来缓解颠茄叶肉细胞膜受到的

伤害, 有效保护细胞膜, 维护膜结构稳定性, 减轻

膜脂过氧化程度。

综上, 外源MeJA、SA以及二者复合处理可以

通过提高盐胁迫下颠茄幼苗的渗透物质含量、抗

氧化酶活性, 降低细胞的膜脂过氧化程度, 缓解盐

胁迫对颠茄造成的伤害, 提高颠茄的耐盐能力。

3.3  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片氮

代谢的影响

植物中的氮代谢和次生代谢密切相关。氮代

谢是植物的基本代谢过程之一, 氮代谢合成的许

多含氮化合物都能进入到植物的次生代谢中去。

在颠茄中, 氮代谢为次生代谢中托品烷类生物碱

的合成提供底物氨基酸。本试验结果表明, 在盐

胁迫下, 颠茄叶片内的硝态氮、游离氨基酸、可

溶性蛋白含量均显著降低, 氮代谢关键酶NR、

GS、GDH的活性也都显著降低, 而在外源添加

MeJA、SA以及二者复合处理后, 有效缓解了这一现

象, 其中二者复合处理的缓解效果更显著。以上

结果说明MeJA和SA处理能通过促进颠茄对硝态

氮的吸收, 提高硝态氮的含量, 提高氮代谢相关的

酶活性, 从而促进植物同化和还原氮素, 利于颠茄

合成氨基酸、蛋白质等所需含氮有机物。在番茄

中的研究发现, NR活性与硝态氮的变化呈现正相

关的关系, 硝酸盐的含量增加, NR的活性也随之增

加(酆如2017), 本研究中也得到了相似的结果。因

此, 推测外源MeJA和SA通过提高颠茄中硝态氮的

含量, 诱导其产生更多的NR并将其激活, 同时诱导

GS酶活性的恢复, 加强对NH4
+的同化,使颠茄不受氨

毒害作用, 促进氮代谢恢复正常。本试验中, GDH活

性变化趋势与NR、GS活性变化趋势相似, 表明

GDH可能在颠茄的铵同化过程中起着重要作用。

综上, 添加适宜浓度的MeJA或SA有利于提高

颠茄对无机氮的吸收能力, 加速氮代谢进程, 提高

自身含氮物质的积累, 有利于缓解盐胁迫对颠茄

的伤害, 增强颠茄幼苗的抗盐能力; 且外源SA和

MeJA共同作用时效果要明显优于两者单独作用。

3.4  外源MeJA和SA对盐胁迫下颠茄幼苗叶片次

生代谢的影响

有研究表明, 植物内次生代谢产物的积累能

够增强其抗逆性, 在正常生长条件下, 植物体内生

物碱含量比较低, 但一定的外界胁迫会提高植物

在次生代谢的投入, 从而增加生物碱含量(王景艳

2009)。然而本研究结果与之相反, 在本试验中, 盐
胁迫处理后颠茄叶片中莨菪碱和东莨菪碱含量均

显著降低, 表明盐胁迫抑制了TAs合成途径中某种

或几种酶的活性, 不利于莨菪碱和东莨菪碱的积

累。而外源添加MeJA、SA及二者复合处理后, 莨
菪碱和东莨菪碱含量均有所升高, 且以MeJA+SA
复合处理效果最佳。胡耀辉等(2010)研究荞麦(Fa-
gopyrum esculentum)悬浮细胞黄酮含量发现, MJ和
SA协同诱导荞麦细胞的黄酮含量, 且诱导效果要

好于其单独处理。本研究也得到了类似的结果, 
其原因可能是MeJA和SA作为参与植物次生代谢

产物合成调控的两个信号分子, 其信号途径并非

完全对立, 在调节颠茄托品烷类生物碱合成代谢

途径中可能存在交叉点, 使其协同作用调控某些

抗逆基因的表达, 提高颠茄防御反应应答, 促进其

次生代谢产物积累, 增强其抗盐性。然而MeJA和

SA在抗盐信号传递过程中的调控因子及关键基因

还需进一步分离, 明确其间的相互作用及关键基因

的功能, 深入揭示MeJA和SA抗盐信号传递机制。

综上, 外源添加MeJA、SA能通过增强氮代谢

的进程直接或间接影响颠茄莨菪碱和东莨菪碱的

积累, 协助颠茄以更好地应对逆境, 有助于颠茄的

生长, 同时外源SA和MeJA在积累生物碱的过程中

起协同作用。

本试验中, 盐胁迫下, 颠茄幼苗的叶绿体解体, 
光合色素含量降低, 光能转化效率下降; 颠茄细胞

内活性氧代谢平衡被打破, 膜脂过氧化程度加剧; 
硝态氮吸收受阻, 氮代谢关键酶活性降低, 氮代谢

紊乱, 颠茄受到氨毒害作用, 生长受抑制。外源添

加MeJA、SA及MeJA+SA复合处理均能提高颠茄

幼苗叶绿素含量、抗氧化酶活性、渗透调节物质
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含量; 增强氮代谢关键酶活性, 促进托品烷类生物

碱的合成与积累, 从而缓解盐胁迫对颠茄造成的

损伤, 提高颠茄的抗盐能力, 且以MeJA+SA复合处

理缓解效果最佳, MeJA与SA在提高颠茄耐盐性中

表现出积极的协同作用。因此, 复合施用MeJA和

SA能为实际生产应用中缓解盐胁迫对颠茄的伤

害、提高托品烷类生物碱含量提供理论参考。
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Effects of exogenous methyl jasmonate and salicylic acid on 
physiological characteristics and secondary metabolism of Atropa 
belladonna under NaCl stress
SHAN Yu-Si1,2, DAI Huan-Huan1,2, HE Xiao1,2, XIN Zheng-Qi1,2, WU Neng-Biao1,2,*

1School of Life Science, Southwest University, Chongqing 400715, China
2Key Laboratory of Eco-environments in Three Gorges Region, Ministry of Education, Chongqing 400715, China

Abstract: In this study, the seedlings of Atropa belladonna were planted by soil culture and treated with exoge-
nous methyl jasmonate (MeJA) and salicylic acid (SA). By investigating the effects of MeJA and SA alone and 
in combination on physiological characteristics, nitrogen metabolism and secondary metabolism under 100 
mmol·L-1 NaCl stress, we found that compared to NaCl stress treatment, the photosynthetic pigment contents, 
maximal fluorescence (Fm), maximal photochemical efficiency (Fv/Fm), actual photochemical quantum yield (Y), 
photosynthetic electron transport rate (ETR) and photochemical quenching coefficient (qP) greatly increased, 
but initial fluorescence (F0) and non-photochemical quenching coefficient (NPQ) significantly decreased under 
MeJA, SA and MeJA+SA treatments. Moreover, proline content, soluble sugar content, and antioxidant enzyme 
activities dramatically enhanced, while malondialdehyde content reduced significantly. The contents of nitrate 
nitrogen, soluble protein, free amino acid, and the activities of nitrogen metabolism key enzymes (nitrate reduc-
tase, glutamine synthetase and glutamate dehydrogenase) significantly increased. The secondary metabolites, 
scopolamine and hyoscyamine, were increased significantly. The MeJA+SA treatment was the best to alleviate 
the damage caused by NaCl stress on A. belladonna, better than MeJA and SA alone. The result indicates that 
MeJA+SA treatment could improve the resistance of A. belladonna seedlings to NaCl stress. MeJA and SA 
showed positive synergistic effect in relieving NaCl stress of A. belladonna seedlings.
Key words: Atropa belladonna; NaCl stress; methyl jasmonate; salicylic acid; secondary metabolism
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