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植物耐盐机制的研究进展

ΜΕΧΗΑΝΙΣΜ ΟΦ ΣΑΛΤ ΣΤΡΕΣΣ ΤΟΛΕΡΑΝΧΕ ΙΝ ΠΛΑΝΤΣ

孙兰菊 岳国峰 王金霞 周百成

中国科学院海洋研究所 青岛

中国科学院重点项目 ≠ 2 2 号 ∀中国科学院海洋

研究所调查研究报告第 号 中国科学院海洋研究

所实验海洋生物学开放研究实验室调查研究报告第

号 ∀

收稿日期 2 2 修回日期 2 2

高盐环境严重地影响植物的生长和发育 是造成

作物减产的主要原因之一 ∀随着世界范围内可耕地日

趋减少以及盐碱 !干旱状况的日趋严重 研究植物耐

盐胁迫的分子机制 从而寻找有效改进植物耐盐性的

方法 已经引起人们广泛的关注 ≈ ∀以往的研究已经

发现 盐胁迫会诱发植物体内多种结构和功能的改

变 以利于植物适应新环境 ∀近年来 分子生物学 !基

因工程技术 !膜片钳技术 !突变体筛选等研究方法的

应用 使人们对植物耐盐分子机制有了进一步的了解
≈ ∀这些工作为运用基因工程手段培育耐盐作物品

种提供了有用信息 ∀本文主要介绍近几年来在植物耐

盐机制方面的研究进展 ∀

降低离子在胞内的积累

高盐胁迫对植物造成的主要伤害是细胞质中

的大量积累 它会破坏细胞内离子平衡并抑制细

胞内生理生化代谢过程 ∀因而降低细胞质 积累

是植物提高耐盐性的一条重要途径 ∀植物阻止

积累有以下几种途径 限制根对 吸收和向地上

部的运输 将离子多价螯合于液泡中 或通过质膜将

离子排出等 ∀

离子吸收与质膜离子通道

盐胁迫下 植物质膜 通道对于 ! 的通

透性降低 在一定程度上减少了 向胞内转运 ∀ ∏

等认为 植物细胞提高耐盐性的一个策略就是牺牲

的吸收来换取 积累的减少 ∀植物盐适应细胞

以及抗盐突变体质膜 通道 ! ! 通透性降低

很可能是植物细胞对盐胁迫的一种适应机制 ∀ ∏

等 ≈ 通过对盐适应烟草细胞的研究 认为在盐胁迫造

成质膜去极化的情况下 质膜外整流 离子通道是

细胞 和 被动运输的主要途径 并且质膜上

离子通道活性的改变是烟草细胞盐适应机制的组

分之一 ∀郭房庆等对 离子通道开放特性的研究发

现 盐胁迫下小麦耐盐突变体和野生型 离子通道

的单通道的电导性基本一致 对 的选择性差

异也不显著 ≈ ∀质膜 通道通透性降低主要是由于

单通道的开放频率的减少引起的 ∀

钙被普遍认为能够缓解盐胁迫对于植物生长和

植物细胞的伤害作用 ∀ ∏ 等发现 外源 ≤ 浓度

的升高使去极化导致的外向整细胞流 ∏

2 ∏ 降低 而内源 ≤ 和外源 浓度

的升高则无明显影响 ≈ ∀并且 ≤ 并不影响外整流

通道的 选择性或单通道传导性 ∀所以认为

≤ 调节 通道是由于 ≤ 与质膜外表面通道蛋
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白的某些位点发生特异性的相互作用 调节通道的开

关∀

离子在细胞内的区域化分布

耐盐性植物把 排入液泡 以减少细胞质中

浓度 同时液泡中积累的 也可以作为一种渗

调剂 来克服高盐环境引起的水分胁迫 ∀液泡膜上的

∂ 型 2 ×° 和 2°° 两种质子泵产生跨膜

梯度 驱动依赖于跨膜质子驱动力的 逆向运

输系统 将 排入液泡 ∀目前已在多种植物细胞中

发现 盐胁迫下液泡膜微囊 转运活力增强 ≈ ∀在

盐胁迫下 冰叶松叶菊根和叶中液泡膜 2 ×° 的

种亚基转录物水平比对照增加 倍 ≈ 这一结果证

实了 2 ×° 在形成跨膜 梯度中的重要作用 ∀

植物泌盐机制与质膜离子外流

生活在高盐环境中的植物 除了降低根对离子的

吸收和阻止离子向地上部的运输外 还利用泌盐结构

将已吸收入植物体内的离子排出体外 以维持体内离

子浓度低于产生生理毒害的浓度 ∀因而盐生植物在形

态上常有泌盐结构 如柽柳 !补血草 !碱茅属植物的盐

腺等 ∀陆静梅等 ≈ 对采自山东垦利县黄河入海口的盐

碱滩地的野生大豆的盐腺进行了研究 通过电镜观察

发现在野生大豆茎和叶表皮外切向壁胞间层处着生

有层出形成的盐腺 其头部由一个膨大的泡状圆球形

细胞构成 基部由一小柄细胞构成 ∀在叶片上分布的

盐腺形成了泌盐孔 ∀野生大豆的泌盐方式为 根毛

细胞在盐渍环境中汲取盐离子进入体内 原生质

体分泌出盐离子进入液泡 由原生质体分泌形成

的角质化层将含盐小液泡包裹成小液泡包 含盐

的小液泡包在传递细胞作用下 经过胞间连丝流入盐

腺的柄细胞内 柄细胞内的含盐小液泡包经过胞

间连丝再进入圆球形的盐腺头细胞中 待盐腺的泌盐

孔形成 盐腺向外分泌盐离子或盐腺完全成熟时 整

体破碎释盐 ∀幼嫩的野生大豆盐腺靠泌盐孔泌盐 成

熟的盐腺靠整体破碎释盐 ∀

除盐腺外 植物还通过质膜 外流直接将

排出胞外 以减少细胞质中 积累 ∀在多种植物根

中分离得质膜小囊泡 • 与 等 年分别

发现小囊泡上存在 梯度驱动的 外流和

逆向运输 ∀对水生植物来说 可以将体内的离子通

过质膜 外流直接分泌到体外水环境 ∀ 等 ≈

通过对轮藻耐盐品种和不耐盐品种的对比研究发现

耐盐品种 Χηαραλονγιφολια在含盐条件下生长时

外流能力大大提高 对 和抑制剂的敏感性也不同

认为可能是由于运输系统的修饰或一个全新系统的

启动 ∀

细胞内代谢物质的积累

脯氨酸

细胞内脯氨酸的积累能够提高植物的耐盐性 ∀

在盐胁迫下 脯氨酸可以作为渗调剂 !氮源 !酶和细胞

结构的保护剂 ∀脯氨酸能够防止质膜通透性的变化

对质膜的完整性有保护作用 ∀其机制可能是脯氨酸与

膜磷脂及转运蛋白相作用 以稳定其结构 ≈ ∀

高等植物中脯氨酸的合成有谷氨酸和鸟氨酸两

种途径 ∀吡咯啉 2 2羟酸合成酶 ° ≤≥ 是脯氨酸合成

的关键酶 ∀其编码基因 ° ≤≥可以被盐胁迫 !干旱胁迫

和脱落酸诱导表达 ∀关于 ° ≤≥被诱导的机制没有定

论 ∀以往的研究认为干旱诱发脯氨酸积累有 种途

径 脯氨酸合成反馈作用降低 !脯氨酸氧化受阻和蛋

白合成受阻 ∀ ∏等则认为可能是细胞膨压的降低诱

导盐胁迫下细胞内 ° ≤≥的表达和脯氨酸的积累 ≈ ∀

甜菜碱

盐胁迫下某些植物体内积累大量的甜菜碱 外源

甜菜碱的施加也会缓解植物的盐伤害反应 ∀甜菜碱能

够作为渗调剂 !酶的保护剂 在一定程度上保护盐胁

迫下细胞膜结构的完整性 ≈ ∀° ∏等 年

报道甜菜碱对类囊体膜也具有稳定作用 并显著提高

°≥ 光合放氧的稳定性 ∀侯彩霞等 ≈ 报道甜菜碱对

不同盐浓度处理引起的 °≥ 放氧外周多肽释放具有

选择性保护作用 其机理可能是由于甜菜碱易于结合

在外周多肽表面 特别是具有较大疏水表面的多肽上

结合 ∀当 °≥ 膜颗粒受 ≤ 等处理时 甜菜碱的存

在缓解了盐对放氧外周多肽结构及对多肽间相互作

用的影响 ∀

甜菜碱的合成主要由甜菜碱醛脱氢酶 ⁄ 和

胆碱单加氧酶 ≤ 两种酶完成 ∀目前已在多种植物

和微生物中克隆到 ⁄ 基因 并应用于基因工程研

究 转基因植物表现出耐盐性的提高 ≈ ∀关于 ⁄

和 ≤ 在细胞中的定位 目前尚无定论 ∀ 2
等认为 在藜科植物中 ⁄ 主要 ∴

位于叶绿体基质 ∀而 ∏ 等 年则报道

禾本科植物中 ⁄ 可能主要位于过氧化物酶体 而

不是叶绿体中 ∀

甜菜碱的含硫类似物 ∏ 2

⁄ ≥° 与甜菜碱一样 盐胁迫下含量提高并且

在胞内不同区域之间重新分布 叶绿体中的比例大大

提高 ∀ ⁄ ≥°在体外能与酶协同作用并且具有稳定和

保护功能 ∀所以在富 ⁄ ≥°的植物中 ⁄ ≥°的积累有

可能作为提高耐盐能力的一种途径 ≈ ∀

海藻糖
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海藻糖能增加双层脂膜的流动性和酶的稳定

性 ∀ 等 ≈ 发现盐胁迫下烟草细胞中海藻糖含量

提高 ∀低浓度的海藻糖能够降低 的积累和盐胁

迫导致的生长抑制 但并不减少根对 的吸收 在

高浓度下能够降低 ≤ 诱导的叶片叶绿素损失 保

护根的完整性 促进生长 ∀并且作者认为海藻糖对于

水稻的盐适应比脯氨酸更重要 ∀将海藻糖合成基因转

入烟草 转基因植株比对照植株失水慢 ∀由于前者体

内海藻糖的量很少 所以海藻糖的作用可能是保护细

胞免受伤害而不是调节渗透平衡 ≈ ∀

植物盐胁迫基因表达

植物耐盐性 ±×

植物的耐盐性是一种数量性状 ∀目前利用分子

连锁图谱定位数量基因座位 ±∏ √ ∏

±× 已成为研究数量性状的一条重要途径 被广泛

应用于农作物的研究中 但关于植物耐盐性 ±× 的

研究还只是刚刚开始 ∀龚继明等 ≈ 利用一个加倍单倍

体 ⁄ 群体及相应的遗传图谱 进行了水稻耐盐基

因定位的研究 ∀在 ⁄ 群体中 耐盐性状表现为正态

分布 属于典型的数量性状 但 ±× 定位的结果只揭

示了一个主效 ±× 2 ≥ 位于第 染色体的 ΡΓ 和

Χ 标记之间 另外还有其他 个 ±× 属于微效

±× ∀认为可以利用主效 ±× 和微效 ±× 的累加效应

通过辅助标记选择得到超亲遗传的耐盐种质资源 ∀

植物耐盐基因及基因产物
盐胁迫下 植物体内多种基因的表达模式发生

变化或有新的基因产物出现 ∀盐诱导的基因产物在保

护细胞正常的代谢活动和生长发育方面起着重要的

作用 ∀这些蛋白主要分为两种 ≈ 功能蛋白 如水

通道蛋白 !各种渗调剂合成酶 !分子伴侣 ! ∞ 蛋白 !

去毒蛋白等 ∀它们在细胞遭受盐胁迫时 能够直接起

到保护大分子和膜结构 ! 合成特殊的代谢物的作用

调节蛋白 包括调节盐胁迫信号传导和基因表达

的蛋白 如蛋白激酶 !转录因子 !° ≤等 ∀

盐胁迫基因的诱导途径

≥ 等认为 干旱 !盐胁迫等水分胁迫诱导

基因活化有四条途径 ≈ 两条依赖 的信号途径

和 和两条不依赖 的信号途径 和 ∀

途径 中 基因表达除依赖 外 还需要蛋白因子

的生物合成 ∀目前已发现多种转录因子能够对盐胁迫

和 处理产生反应 如 °转录因子 ! ≠≤≈一组

具有碱性螺旋环螺旋 2 ¬2 ¬ 和亮氨酸拉链

结构的转录因子 ! ≠ ≈一组具有色氨酸束结构 ×

∏ 的转录因子等 ∀这些转录因子被认为在

诱导的基因调节中起作用 ∀途径 中 水分胁迫

诱导的基因表达依赖 但不需要蛋白质的生物合

成 ∀这些基因在其启动子区域含有潜在的 反应

元件 2 √ 即序列 ° 2
≤ × ≤ 它在 调节的基因表达中作为顺式

⁄ 作用元件 ≤ 2 ⁄ ∀途径 中 基

因表达受干旱和盐诱导 但对冷或 处理不起反

应 ∀这些基因包括编码不同巯基蛋白酶的 ρδ 和

ρδ 以及编码 ≤ 蛋白酶调节亚基的 ερδ ∀途径

中基因表达受干旱 !高盐及低温诱导 不依赖于

但可以对外源 起反应 ∀

植物盐胁迫信号传导

盐胁迫信号感受
对于植物盐胁迫信号传导级联反应和在这些反

应中起作用的信号分子还所知甚少 ∀盐胁迫下植物细

胞发生一系列的变化 如膨压 ! ! 和 ≤ 浓度 !

细胞骨架张力等 这些变化都有可能作为在分子水平

上引发胁迫反应的因素 ∀ 等 ≈ 认为细胞膨压降

低引起的细胞膜两侧渗透势变化可能是植物盐胁迫

反应的主要引发因素 ∀目前对于植物盐胁迫信号受体

的认识 是基于酵母的高渗胁迫感受系统 ≈ ∀酵母

中 高渗条件会激活一个 ° 2 √ 2
级联途径 诱导激活与甘油合成有关的几

种酶 ∀≥ 被认为是一种受体蛋白 在高渗条件下

使调节蛋白 ≠ 和 ≥ 磷酸化 ∀磷酸化的 ≥ 激活

≥ 或 ≥ 被 激 活 的 ≥ 或 ≥

° 又通过丝氨酸 苏氨酸磷酸化作用激活

° ° ° 又通过苏氨酸 2酪氨酸磷酸

化作用激活 ° 从而诱导一系列基因的活

化和蛋白质的合成 ≈ ∀在植物中也可能存在相似的

途径 ∀

植物盐胁迫信号传导和 信号传导

途径

≥ 等 ≈ 认为 ≤ !三磷酸肌醇 ° 和细

胞质 可能作为植物细胞盐胁迫的第二信使 渗透

胁迫下细胞质 ≤ 和 ° 浓度升高 ∀细胞质 ≤ 信

号传递与细胞膨压调节有关 ∀高渗胁迫下细胞内 ≤

浓度升高 会激活离子转运系统并诱导气孔关闭 ∀而

人为升高细胞内 ° 浓度 会导致 ≤ 的激活 所以磷

酸肌醇途径可能与 ≤ 浓度升高有关 ∀

在植物生长发育 特别是种子成熟和胁迫反

应中起着重要的作用 ∀人们通过对有关突变体的研

究 来了解 信号传递途径 ∀目前已得到多种拟南

芥 突变体并对其进行了形态结构和分子水平的

研究 ∀αβι 和 αβι 突变体气孔调控异常 介导的

对胁迫在形态学水平上和分子水平上的反应受到抑
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世纪初长江入海流量变化及其对长江口水质 ! 生态环境的

影响

ΧΗΑΝΓ Ε ΟΦ ΡΙς ΕΡ ∆ΙΣΧΗΑΡ ΓΕ ΙΝΤΟ ΣΕΑ ΕΑΡΛΨ ΙΝ 21ΤΗ

ΧΕΝΤΥΡΨ ΑΝ∆ ΙΤΣ ΕΦΦΕΧΤΣ ΟΝ ΩΑΤΕΡ ΘΥΑΛΙΤΨ ΑΝ∆

ΕΧΟΣΨΣΤΕ Μ ΙΝ ΤΗΕ ΧΗΑΝΓϑΙΑΝΓ ΡΙς ΕΡ ΕΣΤΥΑΡΨ

茅志昌

河口海岸国家重点实验室 华东师范大学河口海岸研究所 上海

国家自然科学基金重点资助项目 号 ∀

收稿日期 2 2 修回日期 2 2

长江年平均入海水量近 ≅ 占全国水资

源的 ≈ ∀长江口为中等强度的潮汐河口 进潮量

枯季小潮为 ≅ 洪季大潮达 ≅ ∀长

江入海流量的丰枯及其变化过程除了受其流域的大

气环流 !地质 !植被等自然因素制约外 同时还受到人

类改造自然活动的影响 下世纪初主要有三峡水利枢

纽工程 !南水北调和沿江引水等 ∀

制 ∀ αβι 突变导致胚胎发育过程中多种功能丧失 形

成的种子叶绿素不能退化 不耐水分胁迫 各种储存

蛋白和 ∞ 含量降低 ∀ αβι 和 αβι 突变不影响

气孔调节 但抑制 ∞ 转录物的积累 ∀ 等认为

ΑΒΙ 与 ΑΒΙ 和 ΑΒΙ 分属不同的信号传递途径 ≈

两种途径都与种子萌发和休眠有关 但 ΑΒΙ 途径可

能在胚胎发育中起主要作用 而 ΑΒΙ 和 ΑΒΙ 途径可

能主要在营养组织中起作用 ΑΒΙ 和 ΑΒΙ 可能属于

ΑΒΙ 途径 ∀

结语

植物耐盐性状是一种典型的数量性状 其分子机

制十分复杂 涉及多种基因和大分子的协同作用 ∀目

前对植物耐盐的分子机制并不十分清楚 仍有大量的

工作等待人们去完成 ∀突变体的筛选 !基因工程技术

和分子生物学研究方法必将更广泛的应用于这一领

域 ∀渗调物生物合成相关基因的克隆与转化 !盐胁迫

的信号传导途径 !盐胁迫下离子通道行为等已成为研

究的热点 ∀耐盐突变体的筛选和盐生植物的发现及对

其基因表达及结构功能的研究 为研究植物耐盐的分

子机制提供了有利的途径 ∀随着人们对植物耐盐机制

了解的加深 会有更多的耐盐相关基因将被分离 并

利用它们培育出更多的高质丰产的耐盐作物品种 应

用于农业生产 ∀
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