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植物对盐碱胁迫的响应机制研究进展
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摘要：盐碱胁迫是制约植物生长发育的主要非生物胁迫之一，也是制约农作物生产和生态环境建设的严峻问题。 研究作物的耐

盐碱机理，对开发和有效利用盐碱地有重要的现实意义。 许多研究将盐碱胁迫笼统称为盐胁迫，实际上这是两种不同的非生物

胁迫，且碱胁迫对植物的伤害要大于盐胁迫。 总结性阐述了盐碱胁迫对植物的危害。 从生物量、光合作用、离子平衡和膜透性

等方面分析了植物对盐碱胁迫的响应机制，并结合最新研究从多角度综述了植物的抗盐碱机理，包括合成渗透调节物质、提高

抗氧化酶活性、对离子的选择性吸收及 ｐＨ 平衡和诱导抗盐碱相关基因表达。 提出了抗盐碱性的途径，即外源物质的加入、与
真菌的协同效应、利用生物技术手段、培育耐盐碱品种和抗性锻炼。 最后针对植物适应盐碱逆境方面的研究进行了展望，提出

了当前研究需要解决的问题和突破口，旨在为提高植物耐盐碱能力、增加作物产量提供一定的理论依据。
关键词：盐碱胁迫；响应；缓解；研究进展
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ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｓｙｓｔｅｍｓ ｗｉｔｈｉｎ ｐｌａｎｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓａｌｉｎｉｔｙ⁃ａｌｋａｌｉｎｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ； ｒｅｓｐｏｎｓｅ； ａｌｌｅｖｉａｔｉｏｎ； ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ

世界上大约有 ２０％的灌溉土壤受到盐度的影响，且呈不断恶化的趋势［１⁃２］。 预计到 ２０５０ 年，５０％以上的

耕地会发生盐碱化［３］，严重威胁着土地利用率和作物产量［４］。 中国盐碱地尤其是内陆盐碱地多是盐化和碱

化混合，成分复杂且程度各异，使人们很容易将盐碱混为一谈，统称其为盐碱地［５］。 实际上，土壤盐化与碱化

分别以盐度、ｐＨ 值升高为主要特点，并非两种相同的非生物胁迫［６］。 盐化和碱化常常同时发生，这种现象在

很多地区普遍存在。 最近数据统计显示，中国东北盐碱侵害的草地面积已达 ７０％［７］， 且仍在扩大。 盐、碱对

植物的危害程度从大到小依次是盐碱胁迫、碱胁迫、盐胁迫［８⁃９］。 盐碱胁迫会降低土壤渗透势、使离子失衡、
打乱生理过程、抑制植物生长、降低作物的质量和产量。 严重地区甚至会导致植物死亡。 随着科学技术的进

步，盐碱地在技术改良方面已经取得了很多成果，也是应该继续努力的方向。 但是，还存在着很多地域、资源、
成本等限制，因而，培育耐盐碱品种的植物，提高植物的耐盐碱能力是缓解盐碱地对植物影响的一个有效生物

措施，同时还可以产生较好的生态和经济效益，促进农业的可持续发展。 因此，关于植物适应盐碱逆境的研究

已成为国内外专家学者们当前研究中的一个热点。 之前关于植物对盐胁迫或碱胁迫的响应及缓解机制的研

究很多，但是对混合盐碱胁迫下所涉及的植物的生理生化反应、基因组学、分子生物学等多角度的响应及缓解

机制的综述研究却鲜有报道。 因此，本文综合分析了植物对盐碱响应及缓解机制的不同观点，提出了提高植

物抗盐碱性的有效措施，最后针对植物适应盐碱逆境方面的研究进行了展望，以期为提高植物耐盐碱能力、增
加作物产量提供科学参考和理论依据。

１　 盐碱对植物的伤害

类似于其他非生物胁迫，植物响应盐碱逆境过程中涉及了复杂的生理生化反应［１０］。 盐碱胁迫会对植物

产生很多不利的影响，包括盐胁迫造成的渗透胁迫、离子毒害、氧化应激等，除此之外，还会由于碱胁迫下 ｐＨ
的升高对植物造成进一步的伤害。 根系周围土壤 ｐＨ 值升高时，一些金属离子如 Ｆｅ２＋、Ｍｇ２＋、Ｃａ２＋等沉积，伴随

着无机阴离子减少，植物对矿质营养的吸收受阻，造成严重营养胁迫［１１⁃１２］（图 １），进而干扰植物的各种代谢活

动。 这些结论大部分是在短期胁迫下研究得出的，而 Ｍｕｎｎｓ 等［１０⁃１３］证明了在长期盐碱胁迫下，随着胁迫时间

的延长，植物呈两个生长阶段，第一阶段是其对短期胁迫的响应（由水或渗透胁迫造成的），第二阶段是对长

期胁迫的调整［１４］（由植物体内离子毒害作用造成的）。 植物在盐碱化土壤上生存，既要通过渗透调节和离子

均衡来躲避渗透胁迫和离子毒害，又要维持体内的 ｐＨ 平衡。 那么盐碱胁迫具体是通过怎样的生理生化过程

来影响植物生长的？ 又可以通过什么样的机制来缓解这种伤害的呢？ 越来越多的学者开始深入地研究这些

问题。
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图 １　 盐碱胁迫对植物的伤害

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｈａｒｍｎｅｓｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ⁃ａｌｋａｌｉｎｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏ ｐｌａｎｔｓ

２　 植物对盐碱的响应

２．１　 对种子萌发和生物量的影响

　 　 外部形态和生长状况是反映植物受盐碱伤害程度大小的最直观表现。 早期种子萌发时就会受到环境胁

迫的影响。 Ｖｕ 等［１５］研究发现草木樨（Ｍｅｌｉｌｏｔｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）种子在未发芽阶段可以通过某种机制来抵抗胁迫，
在萌发阶段，盐度是影响其萌发的主导因素，ｐＨ 是次要因素。 低浓度的盐可以促进种子萌发，高浓度则会明

显抑制其萌发，且随着盐浓度的升高，抑制作用增强。 类似结果在栓皮栎 （Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ） ［１６］、苜蓿

（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ Ｌ．） ［１７］、红坚木（Ｄｙｓｏｘｙｌｕｍ ｓｐｐ．） ［１８］、非洲菊（Ｇｅｒｂｅｒａ ｊａｍｅｓｏｎｉｉ Ｂｏｌｕｓ） ［１９］种子等研究中均有报

道，同时，渠晓霞等［２０］解释了休眠是种子抵抗盐碱胁迫的主要策略。 二型性种子在各种盐度下的萌发策略不

同。 盐胁迫下，盐地碱蓬（Ｓｕａｅｄａ ｓａｌｓ Ｌ．） ［２１⁃２３］、藜（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｌｂｕｍ Ｌ．） ［２４］ 的棕色种子比黑色种子离子含

量和萌发率更高，表现出更强的耐盐性。 外源 ＡＣＣ 与 ＫＮＯ３的协同作用可以显著提高藜黑色种子的萌发率，

低浓度的 ＣａＣｌ２则对棕色种子有更好的缓解作用［２４⁃２５］。 ＧＡ、硫脲和硝酸盐能缓解盐度对荞麦（Ｈａｌｏｐｙｒｕｍ
ｍｕｃｒｏｎａｔｕｍ Ｌ．）夏季种子的影响，ＧＡ、ＣＴＫ 和甜菜碱能够减弱盐度对冬季种子发芽的抑制［２６］。 此外，一些物

理方法如低温层积、松土、去除种皮通过打破休眠也可以降低盐度对种子的伤害程度［２７］。
植物对盐碱胁迫的形态响应主要是通过地上、地下生物量的分配体现的，且地上部形态和生物量表现更

显著。 混合盐碱胁迫下，植物株高、叶片数、茎长及地上部分干物质重等均有所下降，地下部含水量和幼苗根

长下降幅度相对较小，根茎茎节长度和比根长增加［２８］，对于一些耐盐碱植物，低浓度盐碱胁迫还可以促进其

生长，各耐盐指数呈正态分布，表现出低促高抑的效应［２９］，植株地上部分 ／地下部分干鲜重显著下降［３０］。 混

合盐碱胁迫主要是通过影响植物对水分的吸收利用［３１］、光合作用、酶代谢、气孔因素［３２］等来影响其重量的。
２．２　 光合作用减弱

光合作用是植物物质能量来源的关键代谢过程，盐碱胁迫下，叶片细胞结构发生显著变化［３３］，光合受阻，
光合速率下降。 许多研究从各个角度对此做出了全面解释。 Ｙａｎｇ 等［６］实验证明了随着盐度和 ｐＨ 的增大，苜
蓿叶片中净光合速率、气孔导度和胞间 ＣＯ２浓度下降。 盐碱胁迫中产生的离子毒害和高 ｐＨ 值对植物的光系
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统 ＩＩ 反应中心会造成损伤，使光合电子传递和 ＰＳＩＩ 的光合作用活力被抑制［３４］。 同时，叶绿体结构损伤［３５］，
参与光反应和卡尔文循环的酶和蛋白下调［３６］。 而叶片色素的含量还与植物抗盐碱性和盐碱的种类、浓度有

关。 也有研究者认为，光合作用产生的干物质主要在叶片中积累，盐碱胁迫下叶原基的发生受到抑制，单株植

物的光合面积减少，因而间接造成植物碳同化量减少使得植物生长受到影响［３７］。 此外，Ｍｇ２＋是叶绿素合成的

必要元素，而碱胁迫还会导致 Ｍｇ２＋沉淀，使得叶绿素合成受阻［３８］，含量减少，光合作用减弱。 实际上，凡是涉

及到能量供应的碳水化合物代谢、光合作用、ＴＣＡ 循环都会受到盐碱胁迫的抑制，且碱胁迫的抑制程度大于

盐胁迫，高丰度的单糖和 ＴＣＡ 循环中间体的积累提供了更多的能量来源［３９］。
２．３　 扰乱离子动态平衡

离子在植物正常生长过程中起着重要的作用，土壤盐碱化会打破植物体内的离子的动态平衡［４０］。 特别

是碱胁迫下 ｐＨ 的升高会破坏根系离子的吸收运输。 Ｓｈａｈｅｅｎ［４１］等研究发现羊草的根茎和叶片中，Ｎａ＋含量随

着土壤盐碱程度的增大显著增加，而 Ｋ＋含量则明显减少。 在禾本科盐生互米花草（Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ） ［４２］、
甜高粱（Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ） ［４３］、玉米（Ｚｅａ ｍａｉｚｅ Ｌ．） ［４４］ 中也得到了相似的结论。 同时，Ｈ＋ ⁃ＡＴＰ 酶活性增强，
Ｎａ＋ ／ Ｋ＋交换活动显著上调，而 Ｈ＋ ⁃ＰＰａｓｅ 活性则有所下降。 这也说明了 Ｈ＋ ⁃ＡＴＰ 酶和 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋的平衡在植物抗

盐碱胁迫中发挥着重要作用。 根部 Ｋ＋外流引起的 Ｋ＋ ⁃Ｎａ＋不平衡还会使气孔导度变小，气孔的长度、宽度和气

孔孔径宽度均随盐碱浓度的增加而降低［４５］。 Ｗａｎｇ 等［９］ 发现限制向日葵离子运输的主要部位是子叶节区。
不同浓度的盐碱胁迫对抗逆性不同的植物影响有所差异，但高浓度的盐碱胁迫会普遍对离子平衡产生不利

影响。
２．４　 膜透性增大

细胞膜是使细胞维持稳定胞内代谢环境的必要屏障，其具有的选择透过性可以调节和选择物质进出。 在

盐碱胁迫中，植物首先受到伤害的是细胞膜的结构和功能，引起质膜透性增大。 一方面植物体内渗透势升高，
使植物的各种膜系统产生渗透胁迫。 另一方面，由于带电单价离子浓度的升高对细胞产生专性毒害作用，使
一些生物大分子如酶、蛋白质以及膜结构的稳定性被破坏［４６］。 植物叶片质膜受伤害程度随盐碱浓度的增大

而增加，高盐浓度下，膜的选择透过性被破坏，大量电解质外渗。
生物膜的破坏主要是由膜质过氧化造成的，质膜的破坏程度可以用细胞质膜透性的变化和丙二醛

（ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ，ＭＤＡ） 的含量来反映［４７］。 具有细胞毒性的膜脂过氧化产物丙二醛，会引起生物大分子如蛋

白质、核酸等的交联聚合。 它与质膜透性的变化规律相同［４８］，两者显著正相关，Ｌｉ 等［４９］发现在轻度和中度盐

碱胁迫下，欧李（Ｃｅｒａｓｕｓ ｈｕｍｉｌｉｓ （Ｂｇｅ．） Ｓｏｋ．）叶片中 ＭＤＡ 含量的变化趋势与 ＣＫ 类似，而在重度胁迫下 ＭＤＡ
在叶片中的含量从一开始就急剧增加。 这在白刺［５０］、水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ） ［５１］ 中都得到了验证。 因此，细胞膜

透性的变化反应了外部不良环境对植物细胞的伤害程度，同时细胞膜在逆境下的稳定性也反映了植物抗逆性

的高低。

３　 植物对盐碱胁迫的缓解机制

盐碱逆境下，植物主要通过合成渗透调节物质、提高酶的抗氧化能力、对离子选择性吸收、营养平衡、改变

代谢类型、调整生物量的分配等方法来减轻不良环境对其生长发育造成的伤害。 其中，植物体根的代谢调控

发挥着重要作用［５２⁃５３］，是植物应对盐碱胁迫的第一道屏障，积累溶质来进行渗透调节是缓解盐碱胁迫的主要

途径。
３．１　 合成渗透调节物质

参与植物抗盐碱过程的渗透调节物质主要包括两大类：（１） 从外界环境进入植物细胞的无机离子，如
Ｋ＋、ＮＯ⁃

３、Ｃｌ
－和无机酸盐等。 （２） 细胞内合成的有机溶质，如脯氨酸、甜菜碱、胆碱、有机酸等，还包括一些代

谢中间产物如糖类及其衍生物等。 这两类渗透调节物质在植物抵抗盐碱胁迫中都发挥着重要作用。
Ｒａｎｇａｎａｙａｋｕｌｕ 等［５４］发现高浓度盐、碱胁迫下，花生（Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌ．）茎叶中甜菜碱大量积累。 外源
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甜菜碱可以明显提高莴苣（Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．） ［５５］ 的生长。 甜菜碱不仅参与细胞的渗透调节还在植物气孔运

动、稳定生物大分子、呼吸作用等过程中发挥着重要作用。 喷施外源甜菜碱，可以提高作物的渗透调节能力，
减轻逆境对其的伤害［５６］。

游离状态的脯氨酸在植物体内广泛分布，是主要的有机渗透调节物质。 在稳定生物大分子结构、解除氨

毒及作为能量库调节细胞氧化还原势等方面也起着重要作用。 脯氨酸的积累是植物在盐碱胁迫下自身出现

的一种防御性行为，也是其遭受逆境胁迫的一种信号［５７］。 叶面喷施脯氨酸可以刺激茎叶和根部的生长，对提

高植物干鲜重、光合速率、抗氧化酶活性等都有贡献［５８］。
可溶性糖不仅可以为有机物的合成提供物质和能量，还作为一种渗透调节物质在植物的生长发育起着重

要作用，随着盐碱浓度的增大，植物可溶性糖含量呈先增多后减少的趋势［５９］，耐盐性强的在较高盐碱浓度下

可溶性糖含量仍显著增加。 在鹰嘴豆生殖生长期输入蔗糖，可以增加不同组织中的总糖和缓解盐诱导的繁殖

障碍，增强其耐盐性［６０］。
有机酸可以清除单态氧和包含 ＯＨ－的自由基，在离子平衡和酸碱调节中发挥作用。 燕麦幼苗在盐胁迫和

碱胁迫下的生理响应机制是不同的，盐胁迫下以积累 Ｃｌ－为主，碱胁迫下以积累有机酸为主［３１］。 Ｇｕｏ 等［６１］ 发

现星星草（Ｐｕｃｃｉｎｅｌｌｉａ ｔｅｎｕｉｆｌｏｒａ）在响应碱胁迫中起关键作用的是根际有机酸（主要是柠檬酸）的积累，同时还

发现甜菜碱、胆碱在盐胁迫和碱胁迫下都对渗透调节的影响是微不足道的。 这与大多数研究者的结论略有差

异，其中特殊的机理还有待进一步探讨。 此外，在盐碱胁迫下，羊草中主要积累柠檬酸，蓼科中主要积累草

酸［６２⁃６３］，说明不同植物在缓解盐碱对其造成的伤害中有机酸代谢调节不同。 随着胁迫时间的延长，有机酸含

量下降［６４］，但是尚不明确这是由于其中的盐离子及 ｐＨ 引起的还是合成代谢被抑制导致的。
３．２　 提高酶的抗氧化能力

植物体内的抗氧化酶包括超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）和抗坏血酸过

氧化物酶（ＡＰＸ）等。 它们主要通过清除体内的活性氧来保护酶系统，还参与细胞的光合、呼吸、木质素的形

成等，在叶绿体、线粒体、细胞质中发挥作用。 这些酶的活性可以反应植物体内代谢和抗逆性的变化。 渗透调

节能力越强，保护酶活性越高的植物，对盐碱逆境能表现出更好的适应性［６５⁃６６］。
受盐碱胁迫的影响，植物体内 ＲＯＳ 积累［６７］，ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性先增强后降低［３０］，而柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ

ｃｈｉｎｅｎｓｉ） 中由于活性氧代谢平衡被打破，ＡＰＸ 活性一直呈下降趋势［６８］，ＳＯＤ 以去除超氧离子为主［６９］，将Ｏ－
２·

歧化为 Ｈ２Ｏ２，ＣＡＴ 和 ＰＯＤ 以清除过氧化物 Ｈ２Ｏ２为主，将 Ｈ２Ｏ２氧化还原为 Ｏ２和 Ｈ２Ｏ 以减缓其对细胞的毒

害［７０］。 由于植物生长减慢，这些抗氧化酶合成减少，活性下降。 而乔枫等［７１］ 在沙棘（Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ
Ｌ．） 幼苗研究中则发现在高浓度盐碱胁迫下，ＰＯＤ 活性基本处于上升趋势，仍可发挥其清除 Ｈ２Ｏ２的作用，猜
测高浓度盐碱胁迫下，不同植物的主要抗氧化酶略有差异，ＰＯＤ 可能在沙棘抗逆过程中起主要作用。

图 ２　 盐胁迫信号转导过程（参考郭文芳（２０１５） ［８０］改汇）

　 Ｆｉｇ．２　 Ｓｉｇｎａｌ Ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ Ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ Ｓａｌｔ Ｓｔｒｅｓｓ

ｉｎ Ｐｌａｎｔｓ

３．３　 对离子的选择性吸收及 ｐＨ 平衡

在盐碱胁迫下，Ｎａ＋ 的积累会使细胞的膜系统受

损，而 Ｋ＋作为一种重要的无机溶质，对降低植物细胞渗

透势和维持水分平衡至关重要。 植物通过限制 Ｎａ＋ 进

入细胞，并选择性吸收 Ｋ＋来维持组织细胞的高 Ｋ＋ ／ Ｎａ＋

值以保证的正常生理代谢［７２］。 在植物抗盐碱中，这种

离子选择性吸收和离子平衡比渗透调节物脯氨酸发挥

着更大的作用［７３］。
植物盐胁迫信号转导途径主要有蛋白激酶途径、

ＡＢＡ 途径（依赖 ＡＢＡ 途径、不依赖 ＡＢＡ 途径）、ＳＯＳ 途

径（图 ２）。 Ｃａ２＋作为第二信使与碱胁迫显著正相关，高
浓度的钙会立即触发 ＳＯＳ［７４］钠排除系统来减轻钠的伤害［７５⁃７６］，还可以诱导合成新的胁迫蛋白。 研究发现，在

９６５５　 １６ 期 　 　 　 王佺珍　 等：植物对盐碱胁迫的响应机制研究进展 　
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盐碱胁迫下钙离子含量的增加有利于提高大米［７７］、小麦［７８］、番茄（Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｉｌｌ．） ［７９］ 等的耐盐

碱能力。 因此，植物可以通过增强对钙的吸收来缓解盐碱胁迫。 最新研究还发现，高盐胁迫下，胡杨释放的胞

内 Ｃａ２＋和 Ｈ２Ｏ２会介导产生胞外 ＡＴＰ （ｅＡＴＰ）信号［６９］，该物质不仅可以调节植物的生长和抗氧化防御，还能间

接调节其耐盐性。
Ｍｇ２＋是叶绿素形成必不可少的元素，在光合和呼吸作用中的某些酶也需要有 Ｍｇ２＋的激活才能发挥作用，

此外，它还可以调节气孔关闭，影响离子平衡。 Ｒｕｂｉｏ 等［８１］报道提高盐碱处理液中 Ｃａ２＋的含量后，胡椒（Ｐｉｐｅｒ
ｎｉｇｒｕｍ Ｌ．）的蒴果产量增加。 盐碱胁迫下植物会吸收这些对自身有利的离子，排出有害离子。 同时，植物还

可以通过提高对微量元素的吸收及分配能力来保持体内营养均衡［８２］，更好地适应盐碱胁迫。
在调节植物体 ｐＨ 平衡中，起主导作用的是有机酸和无机阴离子，盐胁迫下细胞内有机酸变化幅度较小，

而在碱胁迫下会显著增加来补充体内的阴离子保证细胞 ｐＨ 稳定。
３．４　 诱导抗盐碱相关基因表达

盐碱胁迫会抑制一些正常基因的表达，而加强与抗胁迫相关基因的表达。 植物的耐盐碱性不是由单个基

因决定的，是多个抗逆基因共同表达调控的。 拟南芥中 ＰｕｔＡＰＸ 超表达提高叶绿素含量、降低膜脂过氧化程

度［８３］；ＧｍＳＴ１ 增加对 ＡＢＡ 的敏感性，减少活性氧的产生［８４］；ＡｔＨＤ２Ｄ［８５］增加根冠比、减少 ＭＡＤ 含量。 不同的

基因通过调控不同的代谢途径都可以提高其耐盐碱性，这些耐盐碱基因主要包括四大类：（１）合成渗透保护

物质的相关基因（２）离子转运蛋白基因（３）抗氧化相关基因（４）信号转导相关基因。 ＰＥＡＭＴ 基因催化产生磷

酸胆碱提高辽宁碱蓬抗盐性［８６］、ＭｃＮＨＸ２ 表达产物 ＮＨＸ 逆向转运蛋白作为离子转运体通过调节 Ｎａ＋浓度维

持冰花（Ｍｅｓｅｍｂｒｙａｎｔｈｅｍｕｍ ｃｒｙｓｔａｌｌｉｎｕｍ）细胞内离子稳态提高其耐盐性［８７］。 ＳｌＳＡＭＳ１在番茄中过表达可促进

多胺的积累，而多胺可以提高 Ｈ２Ｏ２酶的活性，从而减缓细胞氧化损伤增强其抗盐碱性［８］。 烟草中 ＮｔＡＢＦ 及

ＲｒＡＮＲ 对 ＲＯＳ 的清除和 ＡＢＡ 信号途径的正调控可使植物免受高盐碱危害［８８］。 这些不同类型的基因共同协

作帮助植物度过盐碱逆境。
随着盐碱胁迫的增加，总糖含量和可溶性蛋白质也会增加。 张建秋等［８９］ 在盐碱胁迫下用双向电泳技术

分析白刺中蛋白表达情况时发现，其叶片中蛋白总量无显著变化，但对盐碱胁迫有正贡献的特异蛋白表达如

６６， ２８ｋＤ 蛋白明显增多。 近年来，越来越多的研究发现，铁蛋白的 ｍＲＮＡ 和蛋白质也会在逆境胁迫下显著增

加，铁蛋白通过贮藏铁离子来帮助植物抵御氧化胁迫［９０］。 有报道显示，转基因烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ．）过
表达铁蛋白后，植株对活性氧的胁迫耐受性显著提高［９１］。 野大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅ ｇｒａｃｉｌｉｓ ）的根系可以依赖特定的转

录因子和氧化还原相关基因来响应盐碱胁迫［９２］，越来越多的耐盐碱相关蛋白如 ＳＧＦ１４ｃ 蛋白［９３］、ＧｓＳＫＰ２１ 蛋

白［９４］、ＧｍｂＺＩＰ１１０［９５］等在大豆中被发现。 此外，ＳＡＭ 合成酶［９６］、 ＭｄＳＯＳ２Ｌ１ 蛋白激酶［９７］ 等通过多胺代谢也

能提高番茄的抗盐碱能力。 半胱氨酸蛋白酶抑制剂 ＧｓＣＰＩ１４ 与钙 ／钙调素结合的受体样蛋白激酶 ＧｓＣＢＲＬＫ
相互作用帮助大豆抵御盐碱胁迫［９８］。 由此可见，植物通过抗逆基因的选择性表达，产生一些抗盐碱相关蛋白

也是植物抵抗盐胁迫的一种有效方式，而这些蛋白究竟是通过怎样的机理来帮助植物抵抗盐碱胁迫的还有待

进一步研究。

４　 提高植物抗盐碱性的途径

４．１　 外源物质的加入

施加外源物质是缓解盐碱胁迫的一种有效抗盐方式，现在已经有越来越多对盐碱胁迫下幼苗生长有缓解

作用的外源物质被发现。 较常用的外源添加物主要包括四大类，一是渗透调节物质如甜菜碱、糖类［９９］、有机

酸等；二是与降低膜透性有关的物质如水杨酸、腐殖酸、Ｃａ２＋等；三是可以提高植物抗氧化能力的物质如硒、
硅［１００⁃１０１］、ＮＯ［１０２］、γ⁃氨基丁酸［１０３］等，四是植物生长调节剂如茉莉酸［１０４］、ＣＴＫ［１０５］、ＩＡＡ 等，此外还有一些其他

物质如镧［１０６］、降黑素［１０７］等也可以提高植物的抗盐碱性。 当然，还有很多外源物质尚未发现，需要我们深入

研究发现更多可以提高植物抗盐碱性的外源物质。 张毅等［１０８⁃１０９］研究发现叶面喷施亚精胺（Ｓｐｄ）会明显促进

０７５５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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番茄生长，提高其耐盐碱性，并证实了这与 Ｓｐｄ 对光合机构的保护效应和参与氮代谢提高营养平衡密切相关。
此外该物质还可以减轻对番茄根系线粒体的伤害［１１０］。 Ｃｈｕｎｔｈａｂｕｒｅｅ 等［１１１］补充 Ｓｐｄ 还可以通过增强花青素，
酚类物质含量和抗氧化能力提高水稻的耐盐碱性。 因此，作为一种低成本的抗盐碱方式，外源物质缓解逆境

胁迫成为研究中的热点。
４．２　 与真菌的协同效应

内生菌可以通过参与渗透调节［１１２］、光合作用、提高植物营养［１１３］、增强抗氧化系统等方面来缓解盐碱胁

迫对植物的伤害。 Ｈｅｒｒｉｅｌ 等［１１４］报道，在 ＮａＣｌ 胁迫下接 ２ 种 ＡＭＦ 对辣椒（Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ）和洋葱（Ａｌｌｉｕｍ
ｃｅｐａ）的生长都有促进作用，能明显提高这两种作物的抗盐碱性。 Ｚａｒｅａ 等［１１５］ 研究发现在小麦上接种内生菌

可以通过提高叶绿素含量，促进光合作用来提高植物的抗盐碱性。 用菌根真菌既可以提高植物的抗盐碱性又

可以减少化学制剂的使用，减轻环境压力。 在这方面的研究也可以挖掘更多的思路。
４．３　 利用生物技术手段

转基因技术一直是学术研究中的热点，其安全性也是一个备受争议的话题。 转 ＯｓＣＹＰ２ 基因水稻在苗期

的抗盐碱能力要高于对照［１１６］。 野生大豆中分离出的基因 ＧｓＪＡＺ２［１１７］、新型混合富含脯氨酸型基因

ＧｓＥＡＲＬＩ１７［１１８］；甜高粱中的 ＳｂＣＩＰＫｓ 基因［１１９］；苜蓿中的 ＭｔＷＲＫＹ７６［１２０］、ＧｓＧＳＴＵ１３［１２１］等都对植物耐盐碱胁迫

起着正调控作用。 用携带小麦 ＴａＮＨＸ２ 基因的根癌农杆菌 ＬＢＡ４４０４ 侵染辣椒（Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ．），发现转

基因辣椒的脯氨酸、叶绿素、ＳＯＤ、ＡＰＸ、相对含水量水平都增强、并减少 Ｈ２Ｏ２、丙二醛含量［１２２］。 此外，有研究

报道相同条件下种植转 ＳＯＳ 基因高羊茅会减低土壤 ｐＨ 和盐碱度。 但是还没有探明到底是哪种差异引起的。
虽然现在在转基因技术方面的研究越来越热，但是相比于其他方法，这方面的研究成果相对较少，还有很大的

提升的空间。
４．４　 培育耐盐碱品种

与生物技术手段相结合，对植物基因进行修饰改造实现抗盐碱基因的转移；品种间杂交；对现有植物进行

耐盐碱筛选等都是培育耐盐碱品种的有效途径。 如拟南芥中多胺氧化酶 ５ 的功能缺失突变［１２３］、二倍体野生

西方白三叶和普通白三叶回交［１２４］都可以选育出耐盐碱品种。 还要大量培育像沙棘、甜高粱、结缕草等这样

本身有较强耐盐碱性的植物。 此外，抗盐碱性差异较大的两种植物还可以通过嫁接［１２５］提高抗性。
４．５　 抗性锻炼

抗盐碱锻炼可以提高植物的抗盐碱性。 高等植物会有一些“胁迫记忆”或“胁迫印记”，植物首次受到的

胁迫可以通过适应性响应的诱导增强植物的抗逆性［１２６］。 一般植物在幼苗时期对盐碱最为敏感，播种前用不

同梯度的盐碱溶液浸泡种子一段时间，吸水膨胀后再进行萌发，可以提高植物的耐盐碱性。 拟南芥种子用甲

萘醌亚硫酸氢钠（ＭＳＢ）浸种后发现对种子萌发并没有影响，但是却会使拟南芥生长更快，积累更多的脯氨

酸，表现出更高的耐盐碱性［１２７］。

５　 展望

在盐碱胁迫方面，关于植物对盐胁迫的响应机制是研究最多的，在碱胁迫和混合盐碱胁迫方面的研究的

相对较少，而且很多研究中将盐碱胁迫笼统的称为盐胁迫，缺乏科学性。 盐化与碱化常常同时发生，存在相互

影响的交互作用。 因此，研究混合盐碱胁迫对提高作物产量和环境建设的影响有重要的现实意义。
（１） 找到平衡点，确定主导影响因子　 盐碱胁迫虽会降低植物产量，但也会提高一些植物果实的质量，如

小麦［１］、番茄［１２８］、燕麦［１２９］ 等，因此，确定能使植物产量和质量达到最优的盐浓度平衡阈值，是今后研究的一

个新的突破口。 目前，大多数研究多集中在种子萌发过程和植物幼苗时期，对植物整个生命过程的系统综合

研究较少，从植物生长的不同时期不同部位进行探讨比较各指标的动态变化和具体的信号转导过程或许会有

新的发现。 此外，各生理过程受到不同离子、蛋白、次级代谢产物等交互作用的影响，发现新指标、确定不同时

期影响植物不同部位的主导因素以及植物耐盐碱主导因子也是必要的。
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（２） 筛选抗性基因，全面解释机制　 目前，植物对盐碱胁迫响应的分子机制研究还处于初级阶段，筛选耐

盐碱相关基因、对基因家族进行转录组测序、系统发育分析、亚细胞定位及利用蛋白质互作和表达谱信息对基

因功能深层预测是当前研究的重中之重。 同时，也不能忽视对植物抗性有负调控作用的基因改造研究，如拟

南芥中的 ＡｔＲＮＰ１［１３０］。 植物抗盐碱性是由多个基因共同调控的一个复杂过程，从耐盐植物和敏盐植物之间在

抗盐碱方面差异的角度开展高通量差异数据分析，进而找出造成差异的根本原因，发挥蛋白质和基因组学的

优势，利用 ｃＤＮＡ 芯片、双向电泳技术、农杆菌介导法等对植物耐盐碱基因进行生物学鉴定，实现抗盐碱基因

的转移，从植物生理学、基因组学、分子生物学、蛋白组学等不同学科综合系统地挖掘和解释植物的抗盐碱机

制对于改良作物具有重要的意义，也将是今后研究的热门课题。 此外，很多植物中检测到差异表达蛋白中超

过一半的蛋白质信息是未知信息，这些未知信息里必定蕴藏着与抗盐碱相关的有用信息，这些信息的揭示必

将在植物抗盐碱研究中有重大突破。 改造并筛选得到越来越多耐盐碱的修复植物必将带来更大的生态和经

济效益，这种环境友好型的生物手段无疑具有很大的潜在优势和发展前景。
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