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植物耐盐性机理研究进展
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摘要：在盐胁迫下环境中某些植物会在发生一些变化。从生理学、生物化学、盐胁迫分子学机制的角度对植物对盐胁迫的反应

研究进行了回顾，并提供了一些目前知识水平上能增加植物盐耐性的方法。解释了在盐胁迫下植物的离子吸收、相溶性物质、

抗氧化酶、植物激素、光合作用等方面的变化规律，其中也有耐盐植物功能调节的研究，这有助于从多学科研究的角度评估盐胁

迫的生态重要性。
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盐度是限制植物生长的主要环境因素［?］。高盐度对植物的毒害可以从植物产量减少和死亡率的升高得

到验证。在盐胁迫下，植物体内的主要生理过程都会受到影响，例如光合作用、蛋白质合成、能量和油脂代谢

等。总体来说，盐胁迫对植物的破坏作用主要是通过渗透胁迫、离子毒害、营养失衡，以及盐胁迫的次级反应

如氧化胁迫等过程来实现［!］。

（耐盐植物进化出了许多生物化学和分子机制以应付这种外界的盐胁迫［@］，它包括：（,）有选择地积聚或

释放离子，（,,）控制离子从根部到叶片的运输，（,,,）把离子划分为细胞级别和整株级别，（,/）相溶性物质的
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合成，（/）光合作用途径的改变，（/0）改变膜结构，（/00）诱导抗氧化酶的产生，（/000）诱导植物激素的产

生，等。

自从 1232 年发现了耐盐的水生藻类［4］以来，耐盐植物对高盐分的反应过程和机理研究在过去 56- 里被

广泛的进行了研究［5，7 8 3］。对植物耐盐性研究的内容涵盖了生物学、生理学和生物化学，揭示了植物受盐胁迫

时而引起的体内的复杂变化过程。这为海水农业、盐碱地改良等提供了科学基础，有助于从多学科研究的角

度评估盐胁迫的生态重要性。

!" 植物耐盐性研究

耐盐性是指植物生长在高盐度的基质上能完成一个生命循环。能在高盐度的基质中存活并生长良好的

植物叫做盐生植物。根据盐生植物的生理和形态学特点，9:’(;*’［2］将盐生植物分为 < 个生理类型：（1）真盐

生植物（’=!-*)#!>"’），又被称作稀盐盐生植物（?-*"@A,*=",). !-*)#!>"’）；（5）泌盐盐生植物（:’(:’")!-*)#!>"’）；

（<）假盐生植物（#?’=A)!-*)#!>"’），又被称作拒盐盐生植物。泌盐是通过一种被称作为盐腺的特殊细胞来完

成的。这些盐腺从植物叶片中分泌盐（主要是 B-C*）并维持内部的离子浓度保持在低浓度的水平［16］。许多

盐生植物通过根部拒盐来调节叶片中的盐浓度［11］。选择性的吸收盐分离子或溶质也可以促使植物具有渗透

适应性，增强植物的水保持力，并排出多余盐分。

植物耐盐机制可以分为简单机制和复杂机制。复杂机制涉及植物在受到盐胁迫时的主要生理变化过程，

主要目的是保护光合作用、呼吸作用、水利用效率和维持一些重要的植物特征（如细胞架、细胞壁、质膜@细胞

壁间的交互作用）［15］、染色体和染色质结构的改变（DBE 甲基化、染色体增倍，特定次序的改变或 DBE 消

除）［1<］等。也有研究认为，为保证复杂机制过程的顺利进行，植物体内的许多生化反应简单机制也同时被诱

导发生［14］。

!& !" 离子吸收

离子吸收对植物正常生长至关重要，对盐胁迫下的植物的生长更为关键。盐分干扰了植物体内的离子动

态平衡［17］。防止或减轻盐胁迫对植物的伤害，主要涉及如何限制盐分进入植物体内、如何有效地将已进入体

内的盐分分隔到代谢不活跃部位以及排除到植物体外。

F F 由于质流和非选择性离子通道的存在，盐胁迫下植物体内总会累积或多或少的盐离子。对于已经进

到植物体内的盐离子，植物只有两种措施：一是将其排出，二是将其分隔到代谢不活跃的区域。B- G 在根部皮

层细胞中的净累积就是其进入与排出平衡的结果。据报道，B- G 的排出很可能是由细胞质膜上的 B- G $ H G 反

向转运子（IJI1）完成的［1K］。B- G 从共质体系统排出到外质体系统，从而降低其在代谢活跃部位的累积。

为使代谢活跃的细胞质免受伤害，进入共质体内的 B- G 的另外一个去向就是被分隔到液泡内。B- G 进入

液泡主要受液泡膜上 B- G $ H G 反向转运子所调节，其动力来源于液泡膜共存着的两个 H G 传输泵，分别是液

泡型三磷酸酶 H G @ELM-?’ （/@ELM-?’）和液泡型焦磷酸酶（H G @/MM-?’）［1N，13］。B- G 和 C* O 被分隔到液泡中，

不仅解除了对细胞质的危害，还充当了渗透调节物，降低了水势，但也消耗了不少的能量。

在盐、干旱、低温、酸、缺氧、土壤中重金属超量等胁迫情况下，细胞的存活就强烈依靠 /@ELM-?’ 活性的维

持［1N］。J")(! 等发现在盐胁下，豇豆 （!"#$% &$#&"’&(%)%）胚轴中液泡膜的 /@ELM-?’ 和 /MM-?’ 有协同作

用［12］。盐胁迫诱导了豇豆胚轴中的 /@ELM-?’，使之活性增加以产生适应性机能来对抗盐胁迫。/MM-?’ 对 /@
ELM-?’ 活性的增加起催化作用，并不产生盐适应性机能［12］。盐生植物碱蓬（*&%+,% -%(-%）也是通过 /@ELM-?’
活性的有规则增强促使离子吸收到液泡内来产生盐适应性［56］。

在盐胁迫下，有些植物通过调节 H G 泵的传输驱动力和 P G 和 B- G 的表达和活性，使细胞溶质中维持了

P G 高盐和 B- G 低盐［51］。安静等［55］报道了拟南芥（./%0",12-"- )3%("%$%）在盐胁迫和脱落酸（EQ?(,?,( E(,A，

E9E）作用下，.)4561 基因的转录本为上调，也就是说 B-C*，PC* 或 E9E 能促进 .)4561 启动因子的转录。

在保卫细胞中检测到 .)4561 基因启动因子的表达，说明 .)4561 可能在维持特定细胞中对 #H 值调节和 P G

离子平衡起重要作用。在根毛细胞中，通过 B- G 的强烈作用，.)4561 启动因子发生诱导，.)4561 根毛液泡中
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储存 /- 0 的能力增强。这一迹象表明，依靠 121 生物合成和 121 信号传导，盐胁迫上调了 !"#$%3 的基因表

达。

从盐生 植 物 滨 藜 （!"&’()*+ ,-*)’.’）也 分 离 出 来 了 相 似 的 /- 0 $ 4 0 逆 向 转 运 蛋 白 基 因，并 被 命 名 为

!,#$%3［56］。!,#$%3 基因氨基酸序列表明该基因与早期从淡土植物拟南芥和水稻（/&012 32"’42）分离出的

#$%3 基因有超过 789 的相同性。在盐胁迫下，从 :;/1 和蛋白质水平上都发现了 !,#$%3 基因的诱导

作用。

就淡土植物而言，其对盐胁迫的敏感性可能是因为植物不能够防止或忍耐地上部代谢活跃部位高水平的

/- 0 和 <* = ，这可能与淡土植物的细胞不能够有效地将盐分分隔到液泡等代谢不活跃部位的特性有关［5>］。由

于地上部代谢活跃部位对高水平 /- 0 敏感，因此为保持地上部活跃部位的低 /- 0 水平，植物不仅从细胞水平

上，而且还从整株水平上进行调控，减少 /- 0 往地上部的运输［58］。首先，根中一些成熟细胞有着发育良好的

液泡，可以储存大量的 /- 0 以减少 /- 0 往地上部的运输［5?］。其次，增强对木质部的 /- 0 运输的控制。有研究

表明，离子从维管束向木质部的横向运动中，总是 @ 0 优先于 /- 0 ，从而抑制 /- 0 通过木质部往地上部运输。

据报道，存在于植株整个维管束鞘的 4@A3 对于 @ 0 和 /- 0 具有高度的选择性，对已进入木质部 /- 0 甚至还有

反向运输的能力，从而减少其在地上部的累积，提高了植物长期耐盐性［57］。此外，对于已经运输到地上的

/- 0 进行不连续分配。据报道，/- 0 在不同叶位中的分布是不均匀的，植物总是优先将 /- 0 累积在衰老叶片

中。衰老叶片中的 /- 0 浓度可以随着盐胁迫处理时间的延长而增加，直至死亡，从而保护了光合作用旺盛的

新展开叶和幼嫩的部位。研究还发现，/- 0 这种叶位间的不均匀分布同蒸腾速率没有关系，是植物的固有特

性之一。这种不同叶位间 /- 0 水平分布不均匀的特性在不同植物或不同品种中是不同的，对耐盐性的贡献大

小也不一样［B］。

<* = 虽然是植物必需的微量元素之一，但在盐胁迫下其含量远超过植物正常生长所需。因此，盐胁迫所

造成的离子毒害也可能包括 <* = 毒害。有研究表明，大豆（5)06’.* -2+）在盐胁迫中所受的 <* = 毒害甚至大于

/- 0 毒害［5C］。因此，盐胁迫下植物对 <* = 毒害的响应和耐氯性与 /- 0 毒害一样，也受到了高度重视和深入研

究。由于细胞质膜存在内负外正的膜电势（= 3DD E = 38D :F），因此植物细胞对 <* = 的吸收和液泡对 <* = 的

分隔是逆电化学势梯度的主动运输过程，需要消耗一定的能量［5B］。一般认为，<* = 进入细胞需依赖质膜上运

输蛋白（<* = $ 54 0 共运子）或借助于阴离子（<* = ）通道才能完成。<* = 进入液泡的过程还常伴随液泡膜上质

子泵 4 0 G1AH-I’ 和 4 0 GFHH-I’ 驱动的 4 0 跨膜运输［6D］。目前已发现，木质部薄壁细胞质膜上具有 6 种 <* = 通

道，即 JGKL1<、JGMN1< 和 JGO;1<。这 6 种 <* = 通道控制着 <* = 从中柱进入木质部或木质部装载过程。

@P!*’Q 和 ;-I(!R’［63］对大麦（$7&8*9- 49),2&*）的研究显示，JGMN1< 在 <* = 木质部装载过程中起突出作用。

植物根系吸收的 <* = 通过木质部向地上部运输，并通过韧皮部在组织间重新分配。对蓖麻 （;,(,.SI():
:S.,I）、羽扇豆（:9(’.93 2);93）、玉米（<*2 -203）和千金子（:*("76=)72 >9362）等植物的研究表明，在低盐

（35C::)* $ L /-<*）胁迫下，植物根和茎中累积近等量的 <* = ，<* = 的运输和分配取决于根 $ 茎比值；在高盐处

理（>DD::)* $ L /-<*）下，根中累积的 <* = 没有明显增加，但向地上部的运输大大加强［65］。

<-5 0 离子对植物的盐耐性也有着重要的作用。通过促进 @ 0 $ /- 0 选择性，从外部吸收的 <-5 0 离子降低

了 /-<* 的毒性［66，6>］。通过非原质体细胞内传输，细胞液中 <-5 0 离子在高盐度大量增加［68］。短暂的 <-5 0 离

子增加增强了胁迫信号的转换，以产生了对盐的适应［6?］。长期增强的 <-5 0 也会构成胁迫，所以 <-5 0 最终也

必须达到动态平衡。目前植物抗盐传感器问题仍没有解决，但已经能确定出一些中间产物。在盐胁迫下，钙

离子可以激发一 种 蛋 白 酶 混 合 物。这 种 蛋 白 酶 混 合 物 磷 酸 化 后 激 活 了 各 种 离 子 运 输 系 统，如 质 膜 上

的 KTK3［53］。

!& "# 相溶性物质的生物合成

为调节液泡中的离子平衡，细胞质累积低分子化合物，因为它们不影响正常的生化反应，这种低分子化合

物被称为相溶性物质［67 E >3］。这种相溶性物质可以在生化反应中作为溶剂，在特定范围内，与外界同渗容摩相

B7D5U 8 期 U U U 廖岩U 等：植物耐盐性机理研究进展 U
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对应在细胞内进行积累，保护细胞结构和水的流通。这种相溶性物质主要包括脯氨酸［/0，/1］、氨基乙酸［// 2 /3］、

可溶性糖［/4 2 /5］和多羟基化合物［6/，17，89，86］。

脯氨酸是水溶性最大的氨基酸，盐胁迫条件下，植物体内蛋白质合成受抑制而分解被促进，结果使氨基酸

含量上升［80］，其中最突出的就是脯氨酸含量的上升，而且随盐胁迫程度的加重，脯氨酸含量也呈上升趋势。

在盐渍条件下的植物特别是真盐盐生植物，细胞中吸收和积累大量的盐分，其中的大部分盐离子被区隔化在

液泡中，所以，液泡本身的水势很低，会造成细胞质脱水。在这种情况下细胞质合成一定数量的脯氨酸和其他

可溶性有机物质，增大细胞质浓度，以平衡液泡和细胞质的水势，防止液泡从细胞质中吸水，避免细胞质这个

代谢中心受到影响。盐胁迫下细胞内正常氮代谢受到干扰，使之趋向积累渗透质的方向转变，特别是脯氨酸

的生物合成被明显激活［81］。通常认为脯氨酸在植物细胞适应过程中起到了重要作用［8/］，脯氨酸积累可以降

低干旱期间蛋白质水解产生的游离氨的毒害，贮存氮素和碳架，为逆境解除后恢复生长提供呼吸基质和能源。

但也有相反的报道，认为脯氨酸的积累是胁迫对植物伤害的结果［88］。游离脯氨酸在细胞内的积累对于降低

细胞内溶质的渗透势、均衡原生质体内外的渗透强度、维持细胞内酶正常的结构和构象、减少细胞内可溶性蛋

白的沉淀等具有重要的作用。在渗透胁迫和氮素缺乏的情况下，谷氨酸途径是合成脯氨酸的主要来源；而在

氮素供应充足的情况下，鸟氨酸途径占主导地位［83］。

多羟基化合物占了吸收二氧化碳相当大的比例，它的功能有：作为相溶性物质具有渗透适应性和渗透保

护性，消除由胁迫诱导的活性氧离子［6/，84］。多羟基化合物可划分为脂肪族和芳香族化合物。甘露醇可作为

盐胁迫下的相溶性物质，它可以通过芹菜中的甘露糖:3:磷酸盐还原酶（;3<=）来合成［/6］。在正常情况下，芹

菜重组株与野生型相同，在 >-?* 存在下，成熟的基因重组植株物显示了高的耐盐性。在培养土壤中浇灌

199@; >-?* 营养液，这些基因转化型芹菜可以生长，完成正常的发育，开花，结果。这些结果说明了通过引入

使用 ;3<= 生物合成的甘露醇对植物耐盐性的重要作用［/6］。多羟基化合物渗透适应性和渗透保护性是互相

协调促进的。它们维持细胞质中的水保持力，促使钠离子吸收到液泡或非原质体里面，并通过与质膜、蛋白质

混和物或酶的相互作用来保护细胞结构。多羟基化合物具有氢键结合特征，可以保护由于环境中离子强度的

增强而对大分子裂解作用［87］。通过与蛋白质和膜成分紧密交连，他们可以在胁迫时弥补水的损失［14］，并在

环境胁迫的条件下储存碳［85］。藻青菌（!"#$%&’%"()*( A#& ）<?? 3791 在盐胁迫下积累相溶性物质蔗糖［39］。某

种猕猴桃（+%)*,*#*- A#& ）在盐胁迫下叶片组织中多羟基化合物肌醇产生积累，且累积的量与果糖和葡萄糖含

量呈负相关［36］。

在盐胁迫下，糖类等碳水化合物（葡萄糖、果糖、蔗糖、果聚糖）和淀粉产生积累［30］。它们的主要功能是

渗透保护、渗透适应、碳储存和清除活性氧自由基。在许多植物中，盐胁迫增加了还原性糖（葡萄糖、果糖）、

蔗糖和果聚糖的含量［/0，/1，/4］。有报道发现在小花木榄（./010*$/- 2-/3*45’/-）植物的叶片里，淀粉含量减少，而

还原性糖和非还原性糖都增加，蔗糖磷酸盐合酶活性也增加，而淀粉磷酸化酶活性降低［30，31］。在 >-?* 处理

的番茄的叶片中可溶性糖和总糖的含量都明显增加，但淀粉含量没有明显变化［3/］。据报道［38］，盐度增加了

番茄（6"%’2$/(*%’# $(%05$#)07）叶子中蔗糖浓度和蔗糖磷酸盐合酶的活性。也有报道说，盐胁迫增加了小花木

榄叶片中多酚物质的含量［30］。

植物暴露在盐环境中，一些含氮化合物也会积累。通常积累的含氮化合物包括氨基酸、酰胺、亚氨基酸、

蛋白质、季铵化合物和聚胺等。在盐环境中具体积累的含氮化合物随着植物种类的不同而不同。这些化合物

的功能有渗透适应、保护细胞内高分子物质、储存氮、维持细胞酸碱平衡、细胞排毒和清除活性自由基。含氮

化合物的积累程度通常与植物盐耐性有关［33］。关于自由氨基酸和其他含氮化合物在植物体内积累的报道也

有很多。在盐胁迫时，许多研究人员发现一些植物体内的氨基乙酸甜菜碱含量会增加［/8，/3，34 2 49］。许多植物

在盐环境中积累脯氨酸作为无毒的保护性渗透调节剂［/0，/1，49 2 40］。据报道，非泌盐型红树植物小花木榄和泌

盐型红树植物桐花树（+$1*%$/-( %’/#*%05-)07）叶片中脯氨酸含量比普通植物要高很多［30］。用 >-?* 处理小麦

幼苗，发现约占总自由氨基酸含量的 88B 的氨基酸（半胱氨酸，精氨酸，蛋氨酸）含量减少，而缬氨酸、异亮氨
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酸、天（门）冬氨酸、脯氨酸在盐胁迫时浓度增加，并且总自由氨基酸含量为正常条件下的 /& 0 倍［12］。对于玉

米（!"# $#%&），随着外部环境盐浓度的增加，氨基酸及季铵化合物在叶片和根部积聚，且叶片中积累的浓度大

于根部［13］。4-"",)., 等人［15］报道说在一种硬质小麦中（’()*)+,$ -,(,$），大部分的氨基酸会随着盐胁迫的诱

导而增加，其中脯氨酸比其他氨基酸增加更为显著。在这个过程中，硬质小麦的重新合成是脯氨酸积累的主

要支配机制。对桑树，自由氨基酸含量在低盐度时升高而在高盐度时降低，氨基乙酸甜菜碱的积累程度比脯

氨酸要高［10］。脯氨酸、季铵都是生理 #6 两性离子。虽然它们都是离子，但是他们没有净电荷，他们之所以有

渗透的功能是因为他们独特的化学性质。

甜菜碱是生物界广泛存在的细胞相容性物质，也是公认的在微生物和植物细胞中起无毒渗透保护剂作用

的主要次生代谢物之一，其积累使许多代谢关键酶在渗透胁迫下能继续保持活性。许多高等植物，尤其是藜

科和禾本科植物，在受到盐胁迫时积累大量甜菜碱。甜菜碱作为渗调剂、酶的保护剂，在一定程度上保持盐胁

迫下细胞膜的完整性。另外，甜菜碱对类囊体膜也有稳定作用，并显著提高光系统!光合放氧的稳定性。由

胆碱经由甜菜碱醛合成甘氨酸甜菜碱在甜菜碱生物合成途径中占主导地位，主要由胆碱单加氧酶（748）和

甜菜碱脱氢酶（9:;6）完成。

相溶性物质的共同特征是，这些化合物可以在不扰乱细胞内生化反应的情况下累积到很高的浓度［3<］。

相溶性物质有在盐溶解液中保持酶活性的能力。这些化合物对胞液或细胞器官内腔体的 #6 和电荷平衡影

响甚微。协调渗透剂的合成通常是由把基本的中间代谢物转换成独特结构物质的生物化学反应，通常也引发

了新陈代谢的转换。例如，分别由维生素 9 复合体单加氧酶和甜菜碱醛氧化酶顺序催化促成了两种反应，高

等植物通过两种反应由一种维生素 9 复合体合成氨基乙酸甜菜碱［11］。

!& "# 抗氧化酶的诱导

盐胁迫的过程是复杂的，而且由于对各种代谢活动进行渗透调节，造成植物严重水匮乏［0，1<］。这种水匮

乏导致活性氧（=’-(",>’ )?@+’. A#’(,’A，=8B）的形成，如超氧化物、过氧化氢、羟基氢氧基活性氧自由基［1C］和

氧气［<D］等。这些对细胞有毒的活性氧能通过对油脂的氧化作用［</，<E］和对蛋白质和核酸的氧化作用［<2］，使正

常的新陈代谢严重破坏。由于在光合作用时植物叶片内部氧浓度很高［<3］，叶绿体特别容易产生活性氧［<5］。

活性氧 8·F
E 一旦产生，将迅速歧化，酶化或者非酶化，产生 6E8E 和 8E。此外，6E8E 可以在某些金属离子或金

属螯合物存在下相互作用产生高活性·86［<2］。植物在不同程度上具备了一些抗氧化物质，防止对细胞有毒

的活性氧的产生。金属酶超氧化物（B8;；G7/& /5& /& /）把 8·F
E 转化为 6E8E。过氧化氢酶和各种过氧化物

酶［<0］催化 6E8E的分解。虽然叶绿体中不含有过氧化氢酶，植物可以依靠在叶绿体中含量很大的抗坏血酸盐

过氧化物酶的催化［<1］，通过抗坏血酸盐H谷胱甘肽循环对 6E8E进行解毒［<<，<C］。据报道，在叶绿体中抗坏血酸

盐和谷胱甘肽的含量可以达到毫摩级［CD］。抗坏血酸盐可以作为还原剂被氧化，也可直接与 8·F
E 反应被氧

化［C/］。植物类囊体中隔膜含有丰富的维生素 G。维生素 G 可以直接与 8·F
E 反应，也可以清除羟氢氧基、过氧

化氢和烷氧基活性离子，以此来减缓油脂的过氧化反应［CE］。

当植物遭受外界环境胁迫如高光强度，极端温度，干旱，高盐度，除草剂或矿物缺乏时，活性氧离子产

生和抗氧化剂淬灭平衡被打破，这就导致了对植物的氧化性破坏［<E，C2 I C5］。无论是结构还是胁迫诱导产生，有

高含量抗氧化剂的植物对氧化性破坏有较高的抵抗能力。抗氧化酶的活性，如过氧化氢酶（7:J），抗坏血酸

盐过氧化物酶（:KL），愈疮木酚过氧化物酶（K8;），谷胱甘肽还原酶（M=），和超氧化物歧化酶在盐胁迫时

含量增高，并且这些酶的浓度和遭受的盐胁迫的程度有很好的相关性［C0 I /D5］。

在拟南芥和柑橘（.)*(,& ("*)+,/#*#）中，一种磷脂谷胱甘肽过氧化物酶（K6MKL）在盐胁迫条件下时含量增

加［/D0，/D1］。而且在柑橘中，7N $ O.HB8; 酶活性，谷胱甘肽过氧化物酶活性，和胞液 :KL 活性都升高［/D<］。缺

少过氧化氢酶的烟草在光和盐分下对氧化胁迫的敏感性增强［/DC］。在盐胁迫下培养的拟南芥缺乏维生素 7，

植物体内维生素 7 的浓度只是正常野生型的 2DP，并且明显对氧化胁迫有更高的敏感度［//D］。对转基因模型

的研究进一步证明了植物在胁迫时抗氧化酶活性的增强，并具有更高的抗氧化防御功能［/// I //5］。基因过表
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达也说明了抗氧化酶数量的增加，并且线粒体 /.0123、4’0123、叶绿体 56 $ 7.0123、细菌过氧化氢酶和谷胱

甘肽010转移酶（819）$ 谷胱甘肽过氧化物酶（8:;）的存在增加了植物在盐胁迫下的抗盐性能［<<= > <?<］。为了

分析盐胁迫下红树植物木榄（!"#$#%&"’ $()*+"",%-’）叶片中胞液活性氧消除机制，9-@’A6B-［<??］等分离出了一

个全长的胞液 56 $ 7.0123 编码 <CD 氨基酸序列的 (3EF 和编码过氧化氢酶的部分 (3EF。E)B"!’B. G*)" 分析

显示胞液 56 $ 7.0123 的浓度在 E-5* 处理 < 到 CH 以后增加了，但过氧化氢酶基因表达没有明显的变化。胞

液 56 $ 7.0123 也可以被甘露醇处理所诱导。这显示胞液 56 $ 7.0123 在 E-5* 处理 <H 后升高是对渗透胁迫的

反应。在 E-5* 处理 CH 以后，胞液 56 $ 7.0123 的浓度在幼芽及成熟的叶片中增加，而并没有在老叶片中增

加。这些研究的结果说明盐胁迫导致了胞液中超氧化物的产生，木榄本身的耐盐能力可以对这些活性氧自行

消除［<??］。

!& "# 植物激素的诱导

高盐浓度可以引发植物激素譬如 FIF 和细胞分裂素的增加［<?D > <?C］。FIF 对盐胁迫诱导基因的转变起

关键作用［<?=］。FIF 也能缓解 E-5* 对光合作用，植物生长和同化作用的抑制［<?J］。在盐胁迫下，FIF 能通过

迅速改变细胞间的离子流量来促使气孔关闭。结合生物物理学，遗传学和分子学方法，在更深层基本信号原

理的特征描述上也取得了相当的进展。特别是，目前已经有充足的实验证据显示，可逆性蛋白质磷酸化，胞液

中钙离子浓度的改变和作为 FIF 信号转换媒介环境的酸碱度对植物生理的变化具有非常重要的作用［<?K］。

在盐胁迫下，5-? L 吸收的增量同 FIF 的升高量相关，这对维持细胞隔膜的完整性非常有利。细胞隔膜完整性

能使植物在外界高盐浓度下长期的控制吸收和传输功能［<?M］。

盐胁迫可以导致柑橘中 FIF 含量升高，乙烯产量增加［<DN］。而通过减少有毒 5* O 离子在柑橘叶子中的积

累，柑橘中 FIF 减少了乙烯释放量，叶离现象也减少了［<D<］。分别用渐次加入盐分和一次大量加入盐分的方

法对盐生植物西藏野生小麦和普通小麦进行处理，发现用渐次加入方法处理的植株耐盐性比一次大量加入盐

分处理的植株高［<D?］。这种对盐胁迫的生理适应是由 FIF 调控，用 FIF 预处理使植物产生生理适应并增强

了植物对盐冲击的耐性。西藏野生小麦比普通小麦更能耐盐冲击，这主要由西藏野生小麦基因组中的 DP 染

色体控制。类似，小麦同源染色体 DF 和 D3 也对盐冲击有相似的反应。据推测，两种植物染色体都是通过

FIF 来调控植物对盐冲击的反应［<D?］。

茉莉酮酸酯在植物耐盐方面也起着重要的作用。实验证据表示，培育的耐盐蕃茄比对盐敏感的番茄中的

茉莉酮酸酯的含量要高［<DD］。茉莉酮酸酯一般被认为起调节信号系统的作用，譬如防御反应，开花和衰老。

然而，茉莉酮酸酯信号转换路径的一些依然不明确。为了在基因水平上弄清茉莉酮酸酯的功能及信号机制，

1-Q-@, 等人运用了 (3EF 微阵列技术。由 (3EF 微阵列得到的数据分析得知，许多已知功能和未知功能基因

已经能被识别为 /’RF 响应基因，这种基因表达的轮廓与 E)B"!’B. G*)" 分析的结果有高度的一致性［<DS］。

!& $# 光合作用路径的变化

盐胁迫通过减少水势而抑制光合作用。在短时间盐胁迫下，大麦（.+"/&#) 0#1$’"&）叶片的叶绿素和叶绿

体膜蛋白含量下降、气孔导度下降；在较长时间盐胁迫下，叶肉导度和光合面积也会下降，从而使植物的生

长受到抑制。5* O 浓度与光合抑制的相关关系 2? T N& M?=，因而减少盐离子特别是 5* O 在光合细胞中的积累，

有利于提高植物耐盐性。在较耐盐的大麦中，5* O 主要积累在叶鞘中而不是叶片中。同一器官（叶片或叶

鞘）的不同细胞中的 5* O 随着外界盐度和胁迫时间的变化而变化，通常表皮细胞的 5* O 浓度明显高于叶肉细

胞。在大麦叶片中，前者高于后者达 DCU >CJU，可见，5* O 在不同组织间的分配明显不均一［<DC］。

有些植 物 耐 盐 的 主 要 途 径 是 在 盐 胁 迫 下 增 加 水 利 用 效 率。特 殊 的 耐 盐 植 物 譬 如 冰 叶 日 中 花

（3&4&)5"(’*6,&)#) 7"(46’11%*#)）把它们的光合作用模式从 5D 转换到 5F/ 模式［<D=］。这种变化使植物减少

了水耗。在长期盐分存在的条件下，植物会在晚上张开气孔，从而减少了蒸腾水损失。也有耐盐植物例如滨，

对盐胁迫的反应是从 5D 路径转换到 5S 路径［<DJ］。

!& %# 耐盐性的分子机制

分子生物学的发展，使人们能够在基因组成、表达调控及信号传导等分子水平上认识植物的抗盐机理。
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经过大量研究，近年来人们已经利用基因组学的方法分离到一些相关的盐诱导基因，并对这些基因的表达做

了深入研究。通过基因工程手段，采用重组 /01 和转基因技术向栽培植物导入抗盐外源目的基因也已发展

成为改良植物抗盐性的新途径。

在盐胁迫下，植物在分子水平上的生理和新陈代谢活动也会有改变。通过植物分子学分析，目前已经鉴

定出了大量由盐胁迫诱导的基因［234，235，267］。这些基因可以根据与已知蛋白质序列相似性而预测的它们的生

理和新陈代谢功能，并把它们分类为不同的功能组。盐耐性具有多基因支配特征，不同功能组的基因共同参

与编码盐胁迫蛋白质：（,）光合作用酶基因，（,,）相溶性物质合成基因，（,,,）液泡酶基因和（,8）清除活性离子

酶基因。大部分基因在功能组上被划分为盐胁迫下的盐诱导基因。然而，对这些盐胁迫诱导基因的研究还有

限，有些突变体能导致盐毒性的增加，并反过来影响植物的存活。

脯氨酸、甜菜碱、胆碱、多元醇等是盐胁迫下植物体内主动积累的小分子物质，相应地，编码这几种物质的

关键基因成了重要的耐盐基因，如 9:;< 基因、=1/> 基因、?"*/ （@A磷酸甘露醇脱氢酶）基因和 +B"/ （@A磷酸

山梨醇脱氢酶）基因。在番茄、拟南芥和苜蓿等核基因组中有两个脯氨酸基因位点，一个为编码合成 CA谷氨酰

激酶（CADE）和谷氨酸A:A半醛脱氢酶（D<>）的多顺反子 ?F01，另一个即为 9:;< 基因［262］。也有研究发现菠

菜在盐胁迫条件下，甜菜碱的增加与 =1/> 的活性有关，并利用 (/01 文库分离获得了含 =1/> 基因的

(/01 片断。从甜菜、山菠菜、大麦、水稻等植物中也相继克隆出了 =1/> 基因。?"G/ 基因和 +B"/ 基因都是

从大肠杆菌中克隆出的关键基因，目前已将这两个基因中单价或双价基因在烟草、水稻、玉米等植物中进行了

遗传转化，转基因植株的耐盐性得到不同程度的提高。

> H A1I9-J’ 基因和 0- H $ > H 逆向转运蛋白基因是与离子平衡有关的重要基因。已经有研究证明了盐可

以诱导滨黎根和叶片质膜上 > H A1I9-J’ 基因的表达。编码质膜或液泡膜上 0- H $ > H 逆向运输载体的 0>K2
于 255L 年首次从酵母中克隆，两年后从拟南芥中克隆到同源基因 1"0>K2。将 1"0>K2 分别转入拟南芥和番

茄，发现耐盐性提高。

高盐度可诱导植物体内产生和积累大分子蛋白，如调渗蛋白（M<N 蛋白）、水通道蛋白和胚胎发生后期

富集蛋白（OP1 蛋白）等，编码这些大分子蛋白的基因均是耐盐基因工程潜在的分子工具。在烟草悬浮细胞

中分离出 M<N 蛋白以后，又在番茄、马铃薯、甜菜、豌豆等植物中发现 M<N 蛋白，说明 M<N 蛋白的存在具有

普遍性。脱落酸诱导编码 M<N 蛋白 ?F01 的合成并使其稳定。水通道蛋白参与逆境条件下水分的吸收、转

运和细胞水分平衡的维持。255: 年 Q-?-R- 等从耐旱植物冰草的 (/01 文库中也分离了 3 个 NG9（N’?SC-.’
,."C,.J,( #C)"’,.）同源物，分别称为 NG91、NG9= 及 NG9;。N,#1、N,#; 在根和叶中表达，N,#= 在根中表达。

OP1 蛋白具高度亲水性和热稳定性，并具有高度保守的氨基酸序列，可中和浓度过高的离子、水通道，保护细

胞膜。从油菜、大麦、小麦、水稻、棉花、玉米、大豆等作物中都已克隆到相应的 O’- 基因。已经有研究实验证

明将大麦的 >T12 蛋白基因转入水稻中，转基因水稻获得了高的耐盐性［26U］。对耐盐水稻进行研究发现，在

盐胁迫早期，蛋白质合成速度加快，蛋白质周转周期减小。接着植物是对盐胁迫的生理感应，再接下来是植物

产生与防御功能有关的调节功能。在 2 星期以后，植物体可以恢复到新的生理平衡状态［263］。

微生物对环境胁迫的生理适应与其本身基因的表达密切相关［266］。通过 /01 微阵列分析，可以表明盐

胁迫强烈影响核糖体蛋白基因，高渗胁迫强烈影响 3AV’")-(W*A-(W* 载体蛋白质还原酶和少量的脂蛋白 1 基

因。据 E-.’J-V, 等人报道［266］，每一种胁迫诱导一些基因并产生未知功能的蛋白质，这些对胁迫反应的机制

也有助于基因的表达。

!" 小结

在世界的许多地方，盐分对农业和环境都是一种严重的威胁。盐生植物与淡土植物相比，具有一种更有

效建立新的生化耐性的性能，它具有多基因支配的特征，特别是将盐分离子分隔到液泡中且在细胞代谢活跃

的部位维持高水平的中性可溶性物质以保持较高的渗透势几乎是所有耐盐植物的通性。因此，促进植物生长

的生物化学路径和促进植物耐盐的生理过程两者具有互相促进的作用。
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植物的耐盐机理，从植株水平到细胞水平、分子水平，是涉及多策略、多层次、多环节、多基因的复杂机制。

通过转基因植物，采用单一策略改善植物的某一抗盐特性，如提高植物的渗透物质含量或某个氧化还原酶的

活性，可以使植物耐盐性有所提高，但提高程度有限。目前面临的一个重要问题就是在植物耐盐的多种策略

中，弄清楚各个策略的重要程度如何排序，他们之间有无内在的联系，这与植物耐胁迫的本质具有一致性。

本文通过对植物盐耐性和生态学表现一些问题的讨论，提供了一些关于基于植物盐耐性的生理学，生物

化学，和分子学的一些研究进展的信息，并对各种植物对盐的相对敏感性进行了比较，对盐分的吸收和传输，

它的生理毒性和与营养成分的相互作用的研究进行了评述。除此之外，还提供了一些目前知识水平上能增加

植物盐耐性的方法。这将会为以后植物耐盐性研究及耐盐植物的基因工程的推广打下基础。
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