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摘 　要 :对近年来植物抗盐机理的研究进展作了概述 ,阐明了植物对盐分的反应及盐分对植物的不同伤害 ,并

从盐生植物的形态、生理和分子水平上综述了盐生植物的抗盐机理 ,最后对今后植物抗盐机理的研究可能存

在的问题提出了自己的观点.
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Abstract :The research of the mechanisms of salt resistance in plants in recent years is summarized. The responses to

salinity and different harms in plants are elucidated ,and the mechanisms of salt resistance in plants in morphologi2
cal ,physiological and molecular levels are also summarized. The possible problems in research in mechanisms of salt

resistance in plants are raised.
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　　植物按其对盐分环境的反应可分为盐生植

物和非盐生植物 ,不同的盐生植物 ,虽然它们都生

活在同样的高盐分下 ,但其耐盐机理却是不一样

的[1 ] ,本文就植物对盐分的反应及盐生植物耐盐

机理的研究近况作一综述 ,以期能使植物的耐盐

机理研究更快地发展.

1 　盐分对植物的影响

1. 1 　盐分对植物外部形态的影响

盐分对植物个体发育的影响非常显著 ,总的

特征是抑制植物组织和器官的生长和分化 ,提早

植物的发育进程. 小麦长时间处于盐胁迫下 ,其叶

片的面积缩小 ,分蘖数和籽粒数减少 ,影响了小麦

的产量[2 ] . 高梁在盐胁迫下 ,其叶片的生长区比对

照明显降低 ,同时 ,生长区细胞的最大生长速率也

受到了限制.

陆静梅等[3 ]对松嫩平原的 4 种盐生植物根的

结构研究表明 ,它们的根中都具发达的通气组织 ,

可能与盐生植物的耐盐性有关. 宁顺斌等[4 ]提出 ,

盐胁迫诱导的植物根尖细胞的凋亡可能是植物抗

盐的一种生理机制. 华栋等[5 ]曾研究了盐分对杜

氏藻叶绿体超微结构的影响 ,发现叶绿体结构在

低浓度下为杯状 ,而在高浓度下却离解成多个相

连的部分. Grieve 等报道了盐分使小麦生殖结构

的发生提早进行 ,加速了植物的成熟[6 ] . 此外 ,盐

分还降低叶原基的发生率 ,减少叶片数 ,在生殖

期 ,盐分延迟了小麦的分蘖[7 ] .
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1. 2 　盐分对植物光合作用的影响

1. 2. 1 　盐分对类囊体膜结构和功能的影响

研究发现 ,叶绿体的类囊体膜的组成有其特

殊性 ,其中含有大量的糖脂和不饱和脂肪酸 ,它们

对于类囊体膜进行光化学反应的意义重大. 1978

年 ,Muller 等发现 ,细胞中 Na + 和 Cl - 的积累可使

类囊体膜糖脂含量明显下降 ,光合性能下降. 盐分

胁迫可使植物类囊体膜上的叶绿素含量降低[8 ] ,

而叶绿素 a/ 叶绿素 b 的比例却上升[9 ] . 盐分胁迫

下 ,单细胞绿藻的类囊体膜的饱和脂肪酸含量下

降 ,多元的不饱和脂肪酸的含量却上升 ,而类囊体

膜脂不饱和程度的增加有利于类囊体膜光合性能

的维持[10 ] . 盐分除了影响类囊体膜的膜脂成分以

外 ,还影响到类囊体膜上的蛋白活性. 盐胁迫初

期 ,类囊体膜蛋白含量降低 ,而 ATPase 活性却上

升 ,但随着盐胁迫时间的延长 ,类囊体膜蛋白含量

又有回升 ,ATPase 又下降. 盐分还影响类囊体膜

的垛叠状态 ,使垛叠状态的类囊体的比例减少 ,光

合性能下降. 高盐条件下 ,盐分影响了 LCH Ⅰ和

LCHⅡ的功能 ,进而影响到两个光系统之间激发

能的分配 ,从而影响到植物的光合性能.

1. 2. 2 　盐分对光合作用电子传递的影响

张其德的研究结果表明 ,随着盐分的提高 PS

Ⅰ的电子传递速率明显下降 ,而 PS Ⅱ电子传递速

率却略有提高 ,这可能与盐胁迫增加 PS Ⅰ反应中

心和 Cyt553的含量及提高环式电子传递活性有关.

此外 ,盐分还影响了能量在 PS Ⅰ和 PS Ⅱ之间的合

理分配 , 进而影响了光合电子传递[11 ] . 而 Fry

等[12 ]发现 ,盐分胁迫下氧气的释放并没有太大的

改变 ,认为盐胁迫并不影响光合电子传递. 有人认

为 ,盐分胁迫并不影响光能在两个光系统之间的

分配 ,但却产生了围绕 PSI 的能量储存途径 ,盐胁

迫增加 PSI 反应中心 Chla、CytC553、NADH 含量和

依赖 NADH的环式电子传递的活性 ,而 PS Ⅱ反应

中心 Cytb6/ f 的含量不变甚至略减[12 ] . Takable

等[13 ]还认为高甜菜碱浓度可能会降低 CytC553的

扩散速率 ,从而降低电子向 PSI 的传递 ,细胞内离

子浓度的增加还会引起 CytC553与 PSI 及 CytC553与

Cytf 之间不利的电荷相互作用. 此外 ,盐胁迫对

PSI及细胞色素氧化酶的影响对光强有很大的依

赖性. 可见 ,盐分对植物光合作用的影响比较复

杂 ,有的还会出现相反的报道 ,特别是盐分导致

PSI 含量的增加尚未达到共识 ,因此 ,对它的研

究 ,还需进一步探讨.

1. 2. 3 　盐分对光合碳同化的影响

很多实验表明 ,盐胁迫降低了 RUBP 羧化酶

的活性和含量 ,从而降低了 RUBP 及 Pi 的再生

等 ,而这两种物质再生能力的大小对碳还原循环

是至关重要的. 此外 ,盐胁迫还会降低磷酸甘油

酸、磷酸甘油醛、磷酸三糖、1. 52二磷酸核酮糖的

含量 ,进一步降低了植物对 CO2 的利用. 但是 ,

Ziska 等[14 ]的研究表明 ,盐胁迫可以大幅度地降

低 RUBP 羧化酶的羧化效率 ,但该酶本身的活性

受到的影响却较小. 值得注意的是 ,Na + 会使 C4

植物光合碳还原循环加强 ,其原因可能是 Na + 参

与了将丙酮酸转化成 PEP 的各个过程. 关于盐分

对碳还原循环中其它酶的活性的影响的报道尚不

多见 ,对此 ,还需进行深入的研究.

1. 3 　盐分对植物内源激素的影响

在盐分胁迫下 ,植物体内的 IAA、CTK、GA、

ETH、ABA 等均发生不同程度的变化 ,但最复杂的

变化是 ABA 和 CTK. 目前 ,大家公认 ABA 是一种

逆境激素 ,许多植物的 ABA 水平在逆境条件下都

明显升高. 近年来 ,人们利用分子生物学技术研究

了ABA 参与的逆境反应. 许多研究发现 ,逆境条

件诱导的基因表达也能被 ABA 所诱导. 许祥明

等[11 ]认为 ,ABA 在植物对外界逆境的感受及其信

号传导中起着关键的作用. 盐分条件下 ,植物首先

诱导合成了 ABA ,而 ABA 又诱导了许多抗盐基因

的表达. 而且 ,ABA 对这些相关基因的调控主要

是在转录水平上实现的 ,如有人发现了在某些抗

盐基因的启动子附近区域都有 ABA 的顺式调控

成分 ,如 ABA 反应因子等[15 ] .

2 　植物的抗盐机理

2. 1 　形态上的抗盐

泌盐盐生植物的叶片或茎表皮细胞可分化成

盐腺 ,以此来排除体内多余的盐分 ,从而减轻盐对

植物的伤害. 盐腺有单细胞和多细胞两类 ,如滨藜

属植物的盐腺是由一个囊泡组成 ,补血草的盐腺

则由 20 个细胞组成[1 ] ,而红树植物桐花树的盐腺

则是由 5 个部分的细胞组成的[16 ] . 稀盐的盐生植

物 ,其叶和茎不断地肉质化 ,体内能储存大量的水

分 ,使盐分浓度降低到不至使植物受到伤害的水

平 ,如碱蓬属植物就是靠叶和茎的肉质化来实现

其抗盐的. 近年的研究发现 ,稀盐植物叶和茎的肉

质化是由 Na + 来启动的 ,其原因可能与 Na + 诱导

ATP 的合成促进薄壁组织细胞分裂和原生质膨胀
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有关[1 ] . 拒盐盐生植物抗盐机理 ,一般认为与其根

细胞的质膜组成有关. Kuiper[17 ]发现盐生植物细

胞膜脂中单半乳糖二甘油脂 (MGDG) 含量低 ,盐

离子不易通过质膜 ,提高了抗盐性. 另外 ,盐生植

物根细胞膜的不饱和度小 ,盐离子也不易通过 ,可

能也与其抗盐有关[1 ] . 陆静梅等[3 ]发现了松嫩平

原的 4 种盐生植物中 ,它们的根都发育出不同程

度的通气组织 ,提出与盐生植物对盐分的适应性

有一定的关系.

2. 2 　生理性抗盐

2. 2. 1 　渗透调节 　高盐分的土壤中由于含有较

高的离子 ,土壤中的水势大大降低 ,降低了植物对

水分的吸收 ,因此 ,植物处在高盐分的土壤中最先

受到的是盐分引起的水分胁迫 ,其次才是离子胁

迫. 但是 ,盐生植物体内存在着一套渗透调节机

制 ,通过无机离子和有机亲和物质的参与 ,降低细

胞液的渗透势 ,从而使水分顺利地进入植物体内 ,

保证了植物生理活动的进行. 参与渗透调节的无

机离子主要是 Na + 、K+ 、Ca2 +和 Cl - [18 ] ,不同的植

物 ,它们各占的比例是不一样的. 很多非盐生植物

选择 K+而排斥 Na + ,而盐生植物却选择 Na +排斥

K+ . 盐生植物体内含有高浓度的 Na + 被认为与它

的抗盐性有紧密的关系. 但也有关于 K+ 作为盐

生植物主要渗透剂的报道[19 ] . 关于 Cl - 在渗透调

节中的作用还有争议[11 ] ,有人认为它仅仅是作为

平衡 Na + 或 K+ 被动地吸入细胞的 ,而 Rodrigue

等[20 ]发现 ,玉米在盐胁迫下 Cl - 的快速吸收促进

了根系的渗透调节. 赵可夫等研究发现 ,双子叶盐

生植物和单子叶盐生植物的无机渗透剂Na + 、Cl -

的含量随盐度的增加而增大 ,只是双子叶盐生植

物的增幅远大于单子叶盐生植物 ,因而 ,双子叶盐

生植物的无机离子渗透剂主要是 Na + 和 Cl - ,而

单子叶盐生植物的主要是 K+ ,其体内的 Na + 与

K+比值远低于双子叶盐生植物. 此外 ,盐生植物

还能利用一些有机小分子物质来平衡细胞内外的

渗透势. 目前已发现的有机小分子物质有多种 ,如

脯氨酸、甜菜碱、四铵化合物、松醇、甘油醇及山梨

糖醇等 ,这些有机渗透物质除了能调节细胞的渗

透势之外 ,还能稳定细胞质中酶分子的构象 ,使其

不受盐离子的直接伤害[20 ] . Aubert 等[21 ]用同位素

示踪法发现脯氨酸在细胞质中的含量都比其它部

位要高得多. 贺道耀等发现水稻愈伤组织在 Nacl

胁迫下细胞内脯氨酸含量远大于对照[22 ] ,沈银柱

等利用小麦成熟胚愈伤组织为材料进行类似研究

也得出了同样的结论[23 ] .

近年来 ,人们利用转基因技术也证明了有机

渗透物质在渗透调节中的作用. Kishor 等[24 ]将外

源 P5CS(脯氨酸合成的关键酶) 基因转入烟草中 ,

发现烟草里的脯氨酸含量大增 ,而且主要积累于

细胞质中. Sakamoto 等也通过转基因方法使水稻

中的甜菜碱含量大幅度提高 ,水稻的抗盐能力也

加强 ,但抗盐性只是相对的 ,具体脯氨酸和甜菜碱

的积累与植物的抗盐性是否为因果关系 ,目前尚

不清楚[25 ] . VanSuaajj [26 ]建立的土豆细胞系在无盐

条件下也能积累大量的脯氨酸. Moftah 等 [27 ]以大

豆为材料发现盐胁迫下脯氨酸的积累与抗渗透胁

迫能力没有相关性. 因此 ,脯氨酸的积累与植物耐

盐性的关系还需进一步探讨.

近年来 ,人们发现了一种新的蛋白质称为调

渗蛋白 (Osmotin) ,它在调节细胞的渗透势方面也

起着很重要的作用. 1987 年 ,Singh 首次报道了烟

草中的这种蛋白质 ,称为盐胁迫蛋白[28 ] ,其分子

质量为 26 ku. 以后 ,在番茄、土豆、棉花等植物中

也发现了与烟草 26 ku 调控蛋白抗血清有交叉反

应的蛋白 ,其分子质量均在 26 ku 左右[29 ] . 韦朝领

等[30 ]还报道了盐诱导蛋白除了 26 ku 之外 ,还有

20 ku 和 32 ku 两种. 王伟等[31 ]对铺地黍叶片蛋白

质研究发现盐胁迫下 30. 6 ku 的蛋白质被诱导合

成 ,可能与铺地黍的盐适应过程有关.

2. 2. 2 　离子的区域化 　有人认为 ,盐分过多对植

物的影响主要是由于细胞中过多的Na + 、Cl - 干扰

了细胞的正常代谢. 研究发现 ,盐生植物能大量吸

收无机离子并积累在液泡中 ,从而降低了细胞的

渗透势 ,既克服了盐分造成的生理干旱 ,又避免了

无机离子对细胞质代谢的干扰 ,这就是离子的区

域化 ,非盐生植物一般不具有离子区域化的能力.

离子在液泡中的区域化主要依赖于离子的跨膜运

输 ,有关这方面的报道 , 国内外的文献也很

多[32～34 ] . 此外 ,我们对红树植物白骨壤 (Avicennia

marina)和秋茄 ( Kandelia candel) 的质膜进行研究 ,

发现质膜上各种酶 (如 H +2ATPase , K+2ATPase) 的

活性都是在接近海水盐度条件下最高 ,这也暗示

着膜上酶的活性也是与盐生植物的抗盐性密切相

关.

2. 2. 3 　改变代谢途径 　在盐分胁迫下 ,植物的

代谢就会受到干扰而发生紊乱 ,而一些盐生植物

则能够通过改变其自身的代谢途径而适应高盐分

的生境. 一些盐生植物如獐毛 ,在盐渍条件下 ,其
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代谢途径可由 C3 途径改变为 C4 途径 ,增强了光

合作用 ,日中花也是如此 ,在低盐下其代谢是 C3

途径 ,转到高盐条件下其光合途径转向 CAM 途

径. 这种转变的机理 ,赵可夫认为主要是 Cl - 活化

细胞中 PEP 羧化酶而抑制了 RUBP 羧化酶所导致

的[1 ] .

2. 2. 4 　维持膜结构的完整性 　实验表明 ,盐分

能增加细胞膜透性 ,加强脂质过氧化作用 ,最终导

致膜系统的破碎[32 ] . 盐生植物膜系统的变化首先

是被破坏 ,然后是被修复 ,而膜系统的修复与

SOD、POD 及 CAT 酶活性的升高是分不开的[35 ] .

郑海雷等[36 ]对盐生红树植物海莲和木榄的研究

发现 ,其叶片中 SOD 活性随盐度的升高而增强.

因此 ,减轻脂质过氧化作用和 SOD 保护作用是耐

盐的主要过程.

2. 2. 5 　拒盐和对离子的选择吸收 　某些盐生植

物能通过一些生理机制拒绝或减少对离子的吸

收 ,从而减轻离子所造成的盐害. 高梁在 100

mmol/ L Nacl 中胁迫 7 d ,其根和茎基部木质部液

中 Na +比穗轴木质部中 Na +要高十几倍 ,小麦、甜

菜、玉米等在盐胁迫下其根 Na + 也要比地上部分

高 3～7 倍[32 ] . 但也有相反的报道 ,Cramer 等报道

了玉米的一抗盐品种体内盐分向茎部运输的速率

是另一非抗盐品种的 2 倍[37 ] ,因而 ,大多数盐生

植物吸收利用盐分作为它们的渗透剂 ,拒盐能力

的大小与它们的抗盐性基本没有关系[11 ] ,所以 ,

拒盐与植物抗盐性的关系还需进一步探究. 此外 ,

植物对土壤中的无机离子能进行选择性吸收 ,特

别是对Na +和 K+的选择吸收 ,也可能是植物减轻

盐害的一个因素. 很多植物的延伸组织中具有较

高浓度的 K+ 与植物的抗盐性也有很大关系[8 ] .

在很多盐生植物中 ,吸收 Na + 与它的耐盐性有

关[38 ] .

2. 3 　分子水平的抗盐

在分子水平上 ,盐胁迫可使植物中一些基因

的表达状况发生改变 ,合成或抑制某些蛋白质的

合成 ,提高其抗盐性[25 ] . 近年来发现的植物抗盐

基因很多 ,而且植物的抗盐性状是由多个基因控

制的数量性状[34 ] . 有人发现了一种专一性吸 K+

拒 Na + 基因 ,它的表达能够使植物在盐渍生境中

优先吸收 K+而不吸收 Na + ,从而使植物免受Na +

的毒害作用. SOSI基因被认为是植物耐盐性的一

个必需基因 ,位于第二条染色体上 ,Wu 等[39 ]认

为 ,SOSI 是一个高亲和性 K+ 摄取系统的必要基

因. SalT基因可能参与 Na + 积累 ,与植物的抗盐密

切相关. 舒卫国等[40 ]认为 ,LEA 基因的表达是受

盐、干旱等胁迫因素诱导的 ,而且大多数 LEA 基

因也受 ABA 的诱导. 陈受宜等[41 ]对水稻耐盐突

变体进行了分子生物学鉴定 ,发现其第 7 对染色

体上两个连锁位点 RG711 和 RG4 发生了突变 ,可

能与水稻对盐分的适应性有关. 有人发现 ABA 在

植物抗盐基因的表达方面起着很大的作用 , ABA

对植物抗盐基因表达的调控主要发生在转录水平

上[30 ] . 而且 ,人们也发现了 ABA 作用的 ABA 顺式

作用元件和 ABA 反式作用元件 ,它们都含有一定

的保守序列[40 ] . 同时 ,有人用 ABA 处理烟草耐盐

突变体 flacca ,其调渗蛋白的 mRNA 含量增加了 4

倍.

随着植物抗盐基因的不断发现 ,人们也试图

想通过转基因技术来获得抗盐植株. Arrillaga 等将

酵母 HAL2 基因转化到西红柿中发现其抗盐性大

大提高[42 ] . Sugino 等将编码 HSP70 的基因 DnaK

转到烟草中其抗盐性也有所提高[43 ] . 还有 ,Tanaka

等利用转基因技术发现 ,叶绿体中 SOD 和 POD 的

活性是与植物的抗盐性分不开的[44 ] . 刘俊君等也

克隆了 12磷酸甘露醇脱氢酶 (mtlD) 基因和 62磷酸

山梨醇脱氢醇 (gutD) 基因 ,分别转入烟草和玉米

中 ,获得了一定耐盐能力的植株[45 ] . 陈受宜等将

山菠菜甜菜碱醛脱氢酶 (BADH) 基因转化草莓和

烟草 ,获得了一定的抗盐植株[41 ] . Ray WU 等获得

的转基因水稻对 1002150 mmol/ L 的Nacl 有一定的

抗盐性[46 ] . 但是 ,一致的观点认为 ,植物的耐盐性

是多种抗盐生理性状的综合表现 ,是由位于不同

染色体上的多个基因控制的. 利用转基因技术获

得的转基因植株虽有一定的抗盐性 ,但这只是相

对于对照株而言的 ,因此 ,利用转基因技术研究植

物的抗盐性还需要深入的研究.

对盐生植物耐盐机理的研究 ,不仅在理论上

具有重要的意义 ,更具有其现实意义. 今后 ,这方

面的研究要注意以下几个问题 :1) 以前的研究大

都是在细胞或愈伤组织上进行的 ,其抗盐性的提

高是基因水平上还是属于生理适应要弄清楚 ,而

且 ,在植株水平上研究其抗盐性是新的发展趋势 ;

2)要把植物在盐分条件下的各个反应联系起来来

考虑植物的耐盐机理 ,如把离子的吸收、运输及膜

蛋白的变化等联系起来 ;3) 利用基因工程技术研

究植物的抗盐性是今后的热点和难点 ,利用此技

术时一定要注意到植物抗盐性状的多基因控制
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性 ,这也就决定了利用基因工程获得真正意义上

的抗盐植株难度是很大的.
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3 　讨论

1)植物精油现已广泛用于香料、食品、饮料、

日化、医药等行业 ,测定结果表明植物精油对供试

烟草甲害虫具有很高的毒性 ,是极有开发利用前

景的植物性杀虫剂.

2) 植物精油是一种复杂的混合物 ,其化学成

分多达几十上百种. 其杀虫的主要成分以及对昆

虫的毒性作用机理均有待进一步研究.
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