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土壤盐渍化是土壤退化的重要原因，它降低了

土地生产力，严重制约植物生长［1］。根据全球范围

的研究，全球受盐影响的土壤面积约 8.31-11.73 亿

hm2［2］。盐胁迫作为一种非生物胁迫，直接产生渗

透胁迫和离子胁迫，继而诱导产生氧化胁迫等次生

胁迫，最终对植物体产生负面影响［3］。

盐生植物能够在 NaCl 浓度大于等于 200 mmol/L 
环境中完成生活史［4］，并且一定浓度的 NaCl 会显

著促进其生长发育，这与易受盐分伤害的甜土植物

（非盐生植物）形成了明显差别。无论是盐生植物还

是甜土植物，对盐度的耐受性仍然保守性的依赖于

无机离子的受控摄取和区隔化以及有机相容性溶质

植物盐腺泌盐及发育研究进展
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摘 要 ： 盐腺是泌盐盐生植物抵御盐胁迫的重要表皮结构，泌盐盐生植物可以通过盐腺将体内多余的盐离子排出体外，从

而避免盐胁迫。盐腺作为泌盐盐生植物实现高效抗盐的重要结构，在逆境生理、发育和进化等领域都引起了关注和讨论，集中在

盐腺的超微结构、生理功能、泌盐机制以及发育模式等不同层面已有广泛的研究报道。本文综述了盐腺结构、分泌机制、盐腺发

育的研究进展，总结了盐腺泌盐的可能途径以及盐腺发育的调控方式和关键基因，对未来盐腺泌盐和发育的研究提出了相关见解，

讨论了盐腺这一独特形态学结构对于植物耐盐性的作用，并对提高植物耐盐性、培育耐盐品种提出了理论依据和建议，有利于深

入解析植物耐盐适应演化、培育抗盐作物和高效利用盐碱地。
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Research Progress in Salt Gland Secretion and Development in Plants
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Abstract:  Salt gland is one of the important epidermal structures of recreto-halophytes in resistance to salt stress, which secrete excessive 

salt ions out of the body to prevent the plant from being damaged by salt stress. As an important structure to achieve high salt resistance in 

halophytes, salt glands deserve extensive attention and discussion in the fields of stress physiology, development and evolutionary biology. 

A large number of studies have been reported in the ultrastructure, physiological function, mechanism of salt secretion and developmental 

pattern of salt glands. In this paper, we reviewed the research progress of salt gland structure, secretion mechanism and salt gland development, 

summarized the feasible pathways of salt gland secretion and the regulation mode and key genes of salt gland development, proposed relevant 

views for future research on salt gland secretion and development, and discussed the role of this unique morphological structure of salt gland on 

plant salt tolerance. We also proposed the theoretical basis and suggestions for improving plant salt tolerance and breeding salt-tolerant plant 

varieties. The related studies will be beneficial for in-depth analysis of plant salt tolerance adaptation evolution, cultivation of salt resistant crops, 

and efficient utilization of saline land.
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的合成和积累［5］。但是盐生植物往往具有不同于非

盐生植物的典型的形态学特征。

盐生植物可依据不同的标准进行分类。根据

对不同类型盐渍土的耐受程度，盐生植物可大致分

为两类 ：专性盐生植物和兼性盐生植物。专性盐

生植物可以在含盐量与海水相似的高盐生境中维

持充分的生长和发育［4］；兼性盐生植物通常存在

于低盐度环境，但是它们在无盐环境中表现出非盐

生植物特性，例如冰叶日中花（Mesembryanthemum 
crystallinum）［6］。根据盐生植物离子吸收、运输和

分配特点将盐生植物分为三类［7］：（1）真盐生植

物。它们将 Na+ 和 Cl- 运输到叶和茎并区隔化到液

泡中，典型特征是具有肉质化的叶和茎，如盐地碱

蓬（Suaeda salsa）等。（2）假盐生植物或拒盐盐生

植物。它们能够在根中沉积木质素和栓质素形成凯

氏带和栓质层，两者构成质外体屏障来阻止或降低

盐分装载到根木质部导管，表现为地上部分的 Na+

含量远低于根部，如芦苇（Phragmites australis）等。

（3）泌盐盐生植物。它们通过独特的结构避免盐分

造成的伤害，包括盐腺和盐囊泡。一些植物利用

盐腺将盐离子排出体外，如二色补血草（Limonium 
bicolor）；而另一些植物将盐离子运输并存储于盐

囊泡中，等盐囊泡破裂后盐离子得到释放，如藜麦

（Chenopodium quinoa）［8］。

在三类盐生植物中，泌盐盐生植物因其具有盐

腺等特有的表皮结构，从而区别于其他盐生植物或

非盐生植物，能够将盐离子直接排出体外从而避免

盐胁迫。目前对于盐腺的结构、分泌特征和发育途

径已有了较为清晰的认识，本文针对盐腺的结构、

泌盐机制、发育模式及相关关键基因进行了论述，

并对上述问题的研究现状以及未来的研究方向提出

了见解。

1 盐腺的分类及结构

1.1 具有盐腺的植物

据不完全统计，目前已经鉴定出约 370 种泌盐

盐生植物，涉及 14 科 96 属［9-10］，其中具有盐腺的

有 16 科（161 种），如表 1 所示。

1.2 盐腺的结构特征

根据盐腺解剖结构或组成细胞的差异可以将其

分为四类 ：盐囊泡、单细胞盐腺、双细胞盐腺和多

细胞盐腺［49］。盐囊泡由柄细胞和一个大的泡状细胞

组成，柄细胞通过丰富的胞间连丝与泡状细胞和相

邻的叶肉细胞相连。这类结构仅在番杏科和苋科中

发现。目前对于单细胞盐腺的报导较少，其具有大

液泡，细胞器较少，这类盐腺有时也被叫作微毛或

者分泌毛，盐分在分泌毛中积累至一定程度会导致

分泌毛尖端破裂，盐分由此得到释放，如 Porteresia 
coarctata［50］，是水稻的野生近亲缘植物，大量生长

在沿海地区，具有极强的耐盐能力［51］。双细胞盐

腺一般存在于禾本科植物中。在海滨盐草（Distichlis-
spicata）［52］中，盐腺都是由 1 个大的基细胞和 1 个较

小的帽细胞组成，两个细胞通过胞间连丝相连，它

们协同作用，将进入叶片的盐溶液积累，浓缩和排泄。

除了禾本科，也存在其他的具有双细胞盐腺的植物，

如报春花科的报春花（Primula malacoides）（叶片盐

腺由 1 个收集细胞和 1 个单柄细胞组成）等［53］。

一般来说，双子叶泌盐盐生植物的盐腺均为多

细胞盐腺［54］。多细胞盐腺呈球形或盘状结构，包

括两种细胞组分 ：基底收集细胞和远端分泌细胞，

多 细 胞 盐 腺 常 陷 入 表 皮 中［49］。 比 如 在 无 叶 柽 柳

（Tamarix aphylla）中，盐腺由 8 个细胞组成，分别

为 6 个分泌细胞和 2 个对称结构的收集细胞，收集

细胞具有中央大液泡，分泌细胞具有浓缩的细胞质，

盐腺外部被角质层包裹［55］；在二色补血草中，盐腺

由 16 个细胞组成，4 个分泌细胞位于中央，4 个毗

邻细胞分别位于每个分泌细胞外侧，4 个内杯状细

胞和 4 个外杯状细胞依次包围毗邻细胞，邻近的细

胞称为收集细胞 ；然而在二色补血草的叶柄处还有

一种特殊的盐腺，由超过 16 个细胞组成［56］。组成

盐腺的细胞具有较大的细胞核，富含线粒体、高尔

基体和小囊泡，但缺少中央大液泡和叶绿体，盐腺

外也被角质层包裹［57］，由于外附角质层中阿魏酸的

存在，盐腺可在 330-380 nm 紫外激发光照射下产生

自发荧光，这极大便利了盐腺的观察和突变体的筛

选［58］。多细胞盐腺还见于马鞭草科的红树类植物，

如海榄雌（Avicennia germinans）的盐腺组成细胞数

超过 20 个，具有 8 个分泌细胞［59］。

尽管不同盐生植物中的盐腺数目存在差异，

但是双细胞盐腺和多细胞盐腺存在相同的结构特
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表 1 具有盐腺的物种

Table 1 Species with salt glands 

Family Genus Species Reference

Acanthaceae Acanthus A. ebracteatus, A. ilicifolius ［11］

Acanthaceae Avicennia A. germinans, A. marina, A. officinalis, A. schaueriana, A. bicolor ［12］

Aizoaceae Sesuvium S. sesuvioides, S. portulacastrum ［13］

Aizoaceae Mesembryanthemum M. nodiflorum, M. crystallinum ［14］

Amaranthaceae Atriplex A. farinosa, A. centralasiatica, A. confertifolia, A. hortensis, A. hymenelytra, A. laciniata, A. micrantha, A. 
oestophora, A. patens, A. portulacoides, A. rosea, A. prostrata, A. prostrata, A. tatarica, A. verrucifera, A. 
littoralis, A. nummularia, A. cristata, A. canescens, A. halimus, A. semibaccata, A. vesicaria, A. spongiosa, A. 
amnicola, A. lindleyi, A. turcomanica

［15］

Amaranthaceae Chenopodium C. album ［16］

Amaranthaceae Bienertia B. sinuspersici ［17］

Amaranthaceae Oxybasis O. glauca ［18］

Amaranthaceae Chenopodiastrum C. murale ［19］

Apiaceae Glehnia G. littoralGis ［20］

Asteraceae Pseudobaccharis P. spartioides ［21］

Convolvulaceae Cressa C. cretica ［22］

Convolvulaceae Calystegia C. soldanella ［23］

Fabaceae Glycyrrhiza G. uralensis ［24］

Frankeniaceae Frankenia F. juniperoides, F. pauciflora, F. corymbosa, F. salina, F. hirsuta, F. laevis, F. pulverulenta, F. thymifolia ［21］

Malvaceae Malva M. arborea ［25］

Oleaceae Phillyrea P. latifolia ［26］

Plumbaginaceae Limonium L. otolepis, L. suffruticosum, L. reniforme, L. santapolense, L. girardianum, L. platyphyllum, L. 
bellidifolium, L. binervosum, L. nudum, L. aureum, L. axillare, L. iranicum, L. lobatum, L. oleifolium, L. 
virgatum, L. pectinatum, L. perezii, L. sinense, L. sinuatum, L. stocksii, L. franchetii, L. bicolor, L. caspium, 
L. pruinosum, L. gmelinii, L. vulgare, L. brasiliense, L. californicum, L. narbonense, L. delicatulum, L. 
ovalifolium, L. ovalifolium

［27］

Plumbaginaceae Goniolimon G. tataricum ［28］

Plumbaginaceae Plumbago P. auriculata ［29］

Plumbaginaceae Aegialitis A. annulata, A. rotundifolia ［30］

Plumbaginaceae Armeria A. maritima ［31］

Plumbaginaceae Limoniastrum L. monopetalum, L. guyonianum ［32］

Plumbaginaceae Ceratostigma C. plumbaginoides ［33］

Poaceae Distichlis D. humilis, D. spicata ［34］

Poaceae Oryza O. coarctata ［35］

Poaceae Odyssea O. paucinervis ［36］

Poaceae Spinifex S. hirsutus ［37］

Poaceae Sporobolus S. foliosus, S. montevidensis, S. xtownsendii, S. helvolus, S. virginicus, S. airoides, S. spicatus, S. 
michauxianus, S. ioclados, S. alterniflorus, S. anglicus, S. pungens, S. maritimus

［38］

Poaceae Leptochloa L. crinita ［39］

Poaceae Zoysia Z. macrantha, Z. matrella, Z. macrostachya, Z. japonica, Z. matrella ［37］

Poaceae Chloris C. gayana ［37］

Poaceae Cynodon C. dactylon ［37］

Poaceae Dactyloctenium D. aegyptium ［40］

Poaceae Diplachne D. fusca ［37］

Poaceae Eleusine E. indica ［37］
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征［60］：（1）分泌细胞和收集细胞容易识别 ；（2）分

泌孔下方有收集室 ；（3）盐腺细胞中存在浓缩的细

胞质，细胞核大，有高度发达的线粒体和囊泡 ；（4）

没有叶绿体和中央大液泡。多细胞盐腺被角质层包

围，而双细胞盐腺则没有这种结构。

盐腺的相应结构特征使盐腺有利于向植物体外

分泌过多的盐分［10］：（1）没有叶绿体，盐腺细胞缺

乏典型的叶绿体片层结构。叶绿体存在于蕨类植物

和水生植物的表皮细胞中，而被子植物的表皮细胞

中不存在叶绿体，这表明高等植物中的盐腺可能具

有与表皮细胞相同的进化起源。考虑到 ATP 和碳水

化合物可以从邻近的细胞中获得，盐腺可能已经“选

择”丢失叶绿体以获得进化优势。（2）具有胞间连丝。

高度发达的胞间连丝不仅位于盐腺的组成细胞之间，

而且还存在于盐腺和相邻的叶肉细胞之间。胞间连

丝连接叶肉细胞和盐腺，允许光合同化物如 ATP 和

NADPH 从叶肉细胞转运到盐腺中。胞间连丝的动

态结构允许它们在细胞之间主动和选择性地运输大

分子和离子［61］。Na+ 和 Cl- 可以通过胞间连丝单向

转运到盐腺中，而盐腺周围的角质层可以防止离子

泄漏。因此，胞间连丝可能在盐腺的盐分泌中起关

键作用。（3）囊泡积聚。盐腺中不存在中央大液泡，

但是，存在数量较多的囊泡。通过囊泡的离子转运

可能代表盐腺中向外离子转运的重要途径。（4）具

有高度发达的线粒体。在盐腺发育期间，线粒体是

第一个开始分化的细胞器，可以清楚的观察到线粒

体嵴的一些折叠［62］。随着盐腺发育的进展，盐腺中

存在比叶肉细胞中更大的线粒体，为泌盐提供能量。

（5）多细胞盐腺被角质层包围。这些角质层充当天

然屏障，将盐腺与叶肉细胞隔离开来，阻止进入盐

腺的盐分倒流。另外，角质层可以帮助维持盐分泌

所需的静水压力。

盐腺的上述结构特征有利于盐腺泌盐功能的

实现。

2 盐腺泌盐机制研究进展

2.1 盐腺泌盐的研究方法探究

测定盐腺泌盐速率的实验方法还在不断发展

完善。传统的毛刷清扫叶片和叶片浸泡法准确性较

低，目前较常用的测定盐腺泌盐的方法包括 X 射线

微量分析、全反射 X 射线荧光分析（total-reflection 
X-ray fluorescence analysis, TXRF）、 非 损 伤 微 测 技

术（non-invasive micro-test technique, NMT）、高压冷

冻（high-pressure-freezing, HPF）和冷冻替代（frozen 
substitution, FS）相结合的纳米级二次离子质谱技术

（secondary ion mass spectroscopy, SIMS）和叶圆盘分

泌模型等。

X 射线微量分析首先应用于 Porteresia coarcta- 
ta［63］ 和 无 叶 柽 柳［64］， 该 方 法 显 示 盐 腺 分 泌 Ca、 

Family Genus Species Reference

Poaceae Panicum P. virgatum ［37］

Poaceae Pappophorum P. philippianum ［41］

Poaceae Setaria S. viridis ［42］

Poaceae Aeluropus A. lagopoides, A. littoralis ［43］

22Poaceae Imperata I. cylindrica ［37］

Poaceae Cenchrus C. clandestinum ［37］

Poaceae Bouteloua B. dactyloides ［44］

Primulaceae Lysimachia L. maritima ［45］

Primulaceae Aegiceras A. floridum, A. corniculatum ［11］

Scrophulariaceae Myoporum M. bontioides ［46］

Tamaricaceae Reaumuria R. alternifolia, R. hirtella, R. trigyna ［47］

Tamaricaceae Tamarix T. amplexicaulis, T. arborea, T. karelini, T. gansuensisi, T. smyrnensis, T. passerinoides, T. laxa,  
T. hispida, T. elongata, T. austromongolica, T. arceuthoides, T. nilotica, T. africana, T. usneoides,  
T. chinensis, T. ramosissima, T. aphylla, T. hohenackeri, T. gallica

［48］

Verbenaceae Phyla P. nodiflora ［48］

续表 1 Table 1 continued
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Mg、S、Na 和 Cl 等元素，后续又在泌盐红树属植物

中，使用 X 射线荧光确定了盐腺分泌 Na、Cl、K、S、

Ca、Br 和 Zn 等元素［65］。

全反射 X 射线荧光分析（TXRF）测定盐腺泌

盐速率十分精确，可以定量测量植物分泌的大量

的 Cl、S、K、Ca 等元素和微量的 Br 和 Zn 等。通

过分析标准参考溶液，避免了用于量化相应比例的

元素的差异稀释。此外，它可以区分每种处理和每

种元素对总分泌量的贡献，但是其操作复杂且难度 
较大［65］。

非损伤微测技术（NMT）起源于美国海洋生物

学实验室，由神经科学家 Lionel F. Jaffe 发明。具

有灵敏度高、分辨率高、可测量的指标多、测量对

象种类多、活体、无创测量、数据实时可视化及应

用范围广等优点，但是检测的样品尺寸必须大于 5 
μm，且仪器昂贵 , 操作难度大［66］。

高压冷冻（HPF）和冷冻替代（FS）相结合的

纳米级二次离子质谱技术（SIMS）［67］可用于原位确

定离子的位置、分布和含量。该方法要求生物样品

应保存到“接近天然”状态，以便在样品制备完成

时保存其成分。并且该方法复杂且昂贵，限制了其

应用。

叶圆盘分泌模型，即将叶片用打孔器取叶圆盘，

将其背面向上置于 200 mmol/L NaCl 溶液上层中并用

矿物油覆盖，在 24 h 后收集叶圆盘背面分泌的液滴

（计数了盐腺），测定分泌液体中 Na+ 的浓度，最终

计算单位叶面积的 Na+ 分泌量或单个盐腺的 Na+ 分

泌率 , 是快速测量盐分泌量或各类离子分泌量的良

好选择［58］。

2.2 盐腺泌盐途径

盐腺的超微结构决定了盐腺的泌盐功能。盐腺

在叶脉上或其两侧分布更为广泛可以提高其盐分运

输效率，而盐腺复合体周围的角质层有助于防止离

子泄漏［10］。利用上文中提到的研究方法，对盐腺泌

盐机制的研究正在逐步展开，关于盐腺对离子的摄

取和转运的方式已有较深入的研究。

植物体内的离子转运途径主要有三种 ：质外体

途径、共质体途径和跨膜途径。从叶脉到盐腺分泌

细胞以及盐腺细胞间的离子转运可能也是与上述三

种途径密切相关（图 1）。土壤中的 Na+ 等无机离子

在蒸腾压力的作用下通过导管向上运输，运输到叶

肉细胞后，可以通过共质体途径或质外体途径转运

至叶肉细胞，但是，由于盐腺周围包裹的角质层的

存在阻断了质外体途径，离子只能通过高度发达的

胞间连丝（共质体途径）进入盐腺细胞。盐腺复合

体周围的角质层以及高度发达的胞间连丝证明了这

一观点。离子进入盐腺复合体后，可以通过三种途

径进行转运 ：（1）质外体途径。角质层是不连续的，

因此少量离子可以沿着角质层间隙移动。（2）共质

体途径。离子主要通过胞间连丝从叶肉细胞进入盐

腺以及在盐腺细胞间进行转运。（3）跨膜途径。进

入盐腺的离子从质膜的一侧跨过细胞移动到另一侧

进行不对称性运输。离子从叶肉细胞依次转运至

外杯状细胞、内杯状细胞，再到分泌细胞 , 最终盐

分由分泌细胞转移到分泌腔中，通过分泌孔排出 
体外［8］。

Na+ 通过输导组织运输至叶肉细胞后，通过胞间连丝进入盐腺细胞。Na+ 在

盐腺中通过共质体途径（红色）、质外体途径（蓝色）、跨膜途径（紫色）

最终转运至分泌细胞，通过囊泡运输等排出体外。EC ：表皮细胞 ；MC ：叶

肉细胞 ；SC ：分泌细胞 ；AC ：收集细胞 ；IC ：内杯状细胞 ；OC ：外杯状 
细胞

Na+ is transported to mesophyll cells through conducting tissues and then enters salt 
gland cells through plasmodesmata. Na+ is ultimately transported to secretory cells in 
the salt gland through the symplastic（red）, apoplastic（blue）, or transmembrane（in 
purple）pathway, and is excreted outside through vesicle transport. EC: epidermal 
cell; MC: mesophyll cell; SC: secretory cell; AC: accessory cell; IC: inner cup cell; 
OC: outer cup cell

图 1 Na+ 转运至盐腺的可能途径

Fig. 1  Feasible pathways of Na+ transportation into salt 
glands

离子转运至盐腺后，又是怎样从盐腺排出体外

的呢？迄今为止，已经提出了三个假说来解释盐腺

的泌盐机制［8］，即盐腺分泌的渗透机制假说、盐腺

的分泌作用是胞饮的相反过程的假说和盐腺的分泌
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作用类似动物液流运输系统假说。（1）盐腺分泌的

渗透机制假说认为离子在盐腺中积累，使盐腺细胞

的渗透势增加，静水压力增加。当盐腺中的压力增

加到一定值时，离子通过形成周期性的微滴从盐腺

细胞中排出［68］。观察盐草属植物 Distichlis spicata 的

双细胞盐腺发现，细胞质的顶层仅由薄的单个膜组

成，这种膜相当于一个阀门结构，通过压力打开，

这为该假说提供了相应证据［52］。（2）盐腺的分泌作

用类似动物液流运输系统假说，认为盐腺的基底细

胞存在细胞外通道，参与盐腺的泌盐过程［69］。Na+-
ATPase 抑制剂乌本苷通过占据质膜外表面上的 K+

结合位点来抑制 Na+ 流出并增强 K+ 流入，在乌本苷

处理盖氏虎尾草（Chloris gayana）［70］和柽柳属［71］

下，盐分泌显著减少，表明盐腺中存在液体流动。（3）

盐腺的分泌作用是胞饮的相反过程的假说，认为离

子通过囊泡运输到细胞膜后，通过胞吐作用排出细

胞外［72］。该假说已经得到不同层面的实验证据证明，

是目前为止比较完善的假说。用放射性同位素 Rb+

处理无叶柽柳后，在电镜下观察到囊泡中的电子致

密泡，为该假说提供了证据［73］。在二色补血草的盐

腺中也观察到了囊泡与细胞膜融合的现象，特别是

在盐处理下，该现象更加明显［62］。沉默编码反式高

尔基体定位的可溶性 N- 乙基马来酰亚胺敏感因子附

着蛋白受体（SNARE）蛋白的基因 LbSYP61 后，二

色补血草通过盐腺分泌盐的能力也显著降低，这为

囊泡运输参与盐腺的泌盐途径提供了直接证据［74］。

2.3 盐腺泌盐关键基因研究

近年来，随着分子生物学、测序技术及其他技

术的发展，已经在具盐腺的不同植物中筛选并鉴定

到盐腺泌盐的基因（表 2）。盐腺泌盐是一个主动的

过程，涉及到大量离子运输蛋白和囊泡转运蛋白。

在盐腺的分泌液中发现除无机离子外，还有很多小

分子有机化合物以及蛋白质，这暗示盐腺分泌功能

的低专一性以及多样性。

除了上文提到的囊泡运输相关蛋白，植物细胞

质膜 H+-ATPase 酶以及各类 Na+ 转运体都有参与盐

腺的泌盐。通过利用 H+-ATPase 的抑制剂［80］或破

坏质膜的质子梯度［81］，均可以降低盐腺的泌盐能

力，而 NaCl 处理也会使二色补血草［82］、滨海卡克

勒（Cakile maritima）［83］和海榄雌［84］中 H+-ATPase

的表达增强。NO 处理下海榄雌的 Na+ 分泌速率增加，

同时其 H+-ATPase 基因的表达量也上升［84］。以上均

表明 H+-ATPase 参与了盐腺的泌盐活动。

很多离子转运蛋白抑制剂的抑制实验表明了

Na+ 转运蛋白参与泌盐过程的事实。例如，Na+/H+ 逆

向转运蛋白（NHX）在植物将离子运往液泡中和细

胞外的过程中发挥着作用［85］，对二色补血草施加该

类转运蛋白的抑制剂阿米咯利（amiloride）可降低

其 Na+ 外泌速率［82］；利用脊椎动物 Na+/K+-ATPase

的抑制物乌本苷来处理不同的具盐腺泌盐盐生植物，

发现这些植物的 Na+ 外泌速率均显著下降［70-71］；用

动物的 Na+:K+:Cl- 共转运体（NKCC）的专一性抑制

剂布美他尼处理二色补血草 , 也可以显著降低其 Na+

的分泌速率［8］。上述实验均为 Na+ 转运蛋白参与泌

盐提供了证据支持。

盐离子装载到盐腺的过程是主动的，但是转运

的方向性是由什么介导的到目前为止还不清楚，也

没有鉴定到特异性的转运蛋白参与盐离子“叶肉 -

盐腺 - 外界”的转运。另外盐腺分泌液中物质的复

杂性提示盐腺作用的多样性，盐腺最初被发现的时

候被称为垩腺或钙腺，因其分泌大量钙离子附于叶

片表面而得名，腺体外泌物质的成分与含量取决于

植株所生长的环境，这提示盐腺分泌物质的低选择

性，因此植物最开始进化出盐腺的目的是否集中于

避免盐害还有待商榷。盐腺泌盐涉及到的细胞众多，

且受到精细调控，这是一个多基因参与的过程，该

过程的直接参与成分已有被鉴定到，但具体调控方

式及基因表达还有待深入研究。

表 2 盐腺泌盐相关基因

Table 2 Salt glands secretion related genes 

基因

Gene

蛋白质

Protein

功能

Function

参考文献

Reference

NHX1 Na+/H+ 逆向转运蛋白 将 Na+ 泵出细胞

外或储存在液泡

［75］

NHX7 Na+/H+ 逆向转运蛋白 将 Na+ 泵出细胞

外或储存在液泡

［76］

AtCCC、NKCC Na+:K+:Cl- 共转运体 参与 Cl- 的长距离

运输

［77-78］

AlHKT2;1 高亲和性钾转运蛋白 将 Na+ 泵入细胞 ［79］
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3 盐腺发育研究进展

3.1 发育模式

基于对补血草多细胞盐腺中表皮细胞的观察描

述了盐腺的发育过程［62, 86］，即 ：一个原始的表皮细

胞分裂两次后形成 4 个细胞，即盐腺的初始结构，

在第 4 次分裂后，形成角质层，在第 5 次分裂期间

形成内杯状细胞和外杯状细胞。在第 5 次分裂后，

形成 16 细胞盐腺复合物。Yuan 等［62］观察并划定了

二色补血草叶片分化的 5 个阶段，即 A 时期（未分

化时期）、B 时期（盐腺分化时期）、C 时期（气孔

分化时期）、D 时期（表皮细胞分化时期）和 E 时期 
（成熟时期），对不同时期的叶片材料取材进行转录

组测序，筛选到一系列可能参与盐腺发育的基因。

Leng 等［87］提出了表皮发育示意模型 ：表皮发育可

分为 4 个主要阶段 ：第一阶段，所有细胞均为多表

皮干细胞 ；第二阶段，多表皮干细胞分化为盐腺 ；

第三阶段，多表皮干细胞发育成气孔 ；第四阶段，

表皮细胞由多表皮干细胞形成，表皮成熟。在这 4

个阶段，形成 3 个重要的表皮结构 ：（1）盐腺是多

表皮干细胞 5 次分裂后出现的第一个结构。四细胞

结构出现在多表皮干细胞的两次分裂之后，这被认

为代表了最初的盐腺。在从多表皮干细胞进行第 4

次分裂后，出现 12 个细胞结构，并且出现围绕盐腺

的角质层。第 5 次分裂导致成熟盐腺的形成。（2）

气孔分化直到盐腺形成完成后才开始。（3）表皮细

胞是在表皮中形成的最后成熟结构。

3.2 盐腺可能的进化

盐腺是一种典型的表皮结构，因此盐腺和其他

表皮结构之间的进化关系成为一个重要的研究课题。

迄今为止，已经提出了三个假设来解释盐腺的进化。

（1）盐腺从表皮毛演变而来。在缺乏表皮毛的二色

补血草中已鉴定出与表皮毛同源的一系列基因，此

外盐腺和表皮毛在分布方式（不存在两个毗邻的盐

腺或表皮毛）、分泌功能（表皮毛中具有分泌功能的

腺毛）、发育模式（盐腺和表皮毛均是表皮结构中最

早发育的结构，优先于气孔发育）等方面均具有相

似性，这些初步证实盐腺和表皮毛可能具有相似的

起源或者具有共同的祖先［62, 88］，这也为该观点提供

了证据。（2）盐腺可能具有多个独立起源。尽管所

有的盐腺都具有增强植物耐盐性的功能，但是其结

构复杂性和泌盐机制方面存在一定差异，表明盐腺

可能具有多种进化起源［7］。从结构的角度来看，盐

腺大多起源于表皮细胞，是一种专门的表皮结构。

从功能的角度来看，有两种类型的盐腺，一种是直

接向叶子表面分泌盐分的盐腺（外泌盐植物），另一

种是在专门的泡状细胞的液泡中收集盐分的盐腺（内

泌盐植物）［60, 89］。（3）盐腺起源于泌水孔。盐腺从

泌水孔进化而来，在进化过程中，盐腺的结构越来

越复杂，由此演化出主动分泌离子的功能［9］。

3.3 盐腺发育的关键基因研究

由于测序技术的进步，目前已发现一系列与

盐腺发育相关的基因，这些基因异源表达拟南芥后

影响了表皮毛和根毛的发育。拟南芥中表皮毛的起

始主要由 MBW 复合物驱动，该复合物由 3 种类型

的转录因子构成 ：R2R3 型 MYB 转录因子（GL1 和

MYB23）、bHLH 转录因子（GL3 和 EGL3）及 WD40

重复蛋白（TTG1）［90］。而在二色补血草中，缺乏

与 GL3 同源的基因，也就无法形成与拟南芥相同的

MBW 复合体，这可能是二色补血草没有形成表皮毛

反而产生盐腺的原因。除了上述核心驱动因子以外

的其他关键转录因子在二色补血草中也没有找到同

源基因，例如，GL2、TTG2、SIM。这些差异从一定

程度解释了盐腺和表皮毛的相似性。但是在盐腺发

育中同样鉴定到系列特有基因，如 Lb1G04794 是从

二色补血草中克隆的未知功能基因，其在盐腺发育

期间高度表达并且参与促进盐腺分化［91］，由此也说

明二色补血草中一定存在特异的基因或调控因子调

控盐腺的形成（表 3）。目前可以通过盐腺的单细胞

测序获得关于盐腺分化更准确的信息，后续研究应

旨在发现盐腺发育的命运决定基因。

4 问题与展望

盐腺作为泌盐盐生植物特有的结构，其相关研

究可以追溯到 20 世纪 50 年代。本文重点描述了盐

腺的结构、泌盐机理及发育过程。无论是盐腺泌盐

还是盐腺发育均是多基因调控的复杂性状，这给发

掘和鉴定主效基因带来了困难。在泌盐方面还需要

鉴定参与该过程的主要转运途径和转运蛋白，明确

这些过程的调控方式，以期利用基因工程改造相关
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通路使泌盐的过程更高效。同时，解析清楚盐分外

排体外的过程后，可与不耐盐的甜土植物离子运输

方式进行比较，系统分析离子转运方式在不同植物

中的异同以及对耐盐性的意义。

盐腺作为一种特化的结构，其存在对于植物耐

盐性的提高价值需要进一步讨论，但明确盐腺的发

育过程仍然是一个有趣的发育生物学和进化生物学

问题。目前随着测序技术的不断发展，越来越多的

物种基因组完成测序，同时单细胞测序技术也在不

断更新，对于盐腺这种多细胞结构，分离不同类型

的细胞完成单细胞测序显得尤为重要，可能帮我们

明确盐腺复合体中不同类型细胞中特有的基因，以

便找到调控盐腺发育的关键基因。

研究盐腺发育最重要的是找到盐腺的命运决定

基因，这可以通过比较基因组学来进行尝试 ：比较

同一科或属中具盐腺的物种与不具盐腺物种的基因

组和转录组数据，筛选并研究差异基因 ；通过正向

遗传学确定基因位点 ：构建突变体库，对稳定遗传

的盐腺发育异常或缺失的突变体进行基因的定位，

找到调控基因 ；对盐腺结构相对简单的植物进行全

基因组测序 ：由于多细胞盐腺复合体的构成复杂，

相关研究的开展具有一定难度，因此可对具有单细

胞或者双细胞盐腺的植物进行测序，降低研究难度，

这更有助于盐腺基因工程改造的推广和应用。
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