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摘要: 盐囊泡是高等植物特色的抗盐特征之一, 大约50%的盐生植物表面存在盐囊泡。盐囊泡能够帮助植物在

盐渍化环境中积累多余盐分、储存水分、进行渗透调节, 从而有助于植物适应盐渍环境。本文对近年来盐囊

泡的功能、泌盐机理及发育等方面的研究进展进行了综述, 以期为相关研究提供参考。
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盐渍化是制约世界农业发展的一个重大自然

灾害, 全球盐渍化土地约有8.31亿hm2, 受盐渍化威

胁的灌溉土地达到20% (Ghassemi等1995)。我国

盐渍化土地总面积约3 600万hm2, 占全国可利用土

地面积的4.88% (王佳丽等2011)。在世界各地, 由
盐渍化造成的减产是十分常见的问题, 由于大多

数作物都是甜土植物, 对盐分极度敏感, 面对土壤

盐渍化不断加剧的现状, 作物的生产力受到显著

影响(Munns和Tester 2008)。此外, 在世界人口数

量不断增加的背景下, 受自然灾害以及人为因素

影响, 耕地面积却在不断减少, 因此如何利用盐渍

化边际土地进行农业生产是人类面临的重要课题

(李建国等2012)。盐生植物长期生活在高浓度的

盐渍化环境中, 进化出独特的耐盐机制, 对盐渍环

境具有耐受性。通过深入研究这些盐生植物的耐

盐机制, 在此基础上培育耐盐植物资源, 将为今后

农业生产、牧草改良和生态恢复提供理论依据(王
佳丽等2011)。

Breckle (1995)根据抗盐方式不同将盐生植物

分为3类: (1)真盐生植物(euhalophytes), 这类植物

通常将离子积累在叶片肉质化组织及绿色组织的

液泡中 ,  从而稀释体内盐浓度 ;  (2)假盐生植物

(pseudohalophytes), 能够将盐分积累在薄壁组织的

液泡或根部木质部薄壁组织中, 从而减少离子向地

上部运输, 避免盐害; (3)泌盐型盐生植物(recretoha-
lophytes), 则是利用特殊的泌盐器官将盐分排出体

外, 减少体内盐分积累。这些泌盐结构主要分为两

类, 即盐腺(salt gland)和盐囊泡(salt bladder), 盐腺主

要通过分泌细胞将盐分排出体外, 盐囊泡则是通过

盐囊泡的破裂释放出大量盐分(袁芳等2015)。

在漫长的进化过程中, 植物逐渐形成各种独

特的形态结构来适应环境, 盐囊泡即是其中之一

(马亚丽等2015)。大约50%的盐生植物表面存在

盐囊泡(Flowers等2010)。盐囊泡最常见于藜科, 主
要包括滨藜属(Atriplex)、藜属(Chenopodium)的大

部分植物以及猪毛菜属(Salsola)的部分植物, 代表植

物有中亚滨藜(A. centralasiatica)、藜麦(C. quinoa)等; 
此外, 番杏科日中花属(Mesembryanthemum)中的

冰叶日中花(M. crystallinum)其茎、叶表面也密布

盐囊泡, 是典型的盐囊泡类盐生植物; 同样, 有研

究表明豆科大豆属(Glycine)植物野生大豆(G. soja)
也具有盐囊泡结构。盐囊泡的发现较晚, 且最初

被认为是储存水分的结构, 直到1959年人们才发

现它具有泌盐功能(赵可夫和李法曾1999)。一般

认为, 盐囊泡是一种特殊的盐腺, 它能够将盐分暂

时储存在叶片表面的囊泡状细胞中, 在生长过程

中盐囊泡成熟或受到风、雨等外力刺激后, 囊泡

状细胞破裂, 将盐分排出体外, 从而起到泌盐的作

用, 减轻盐分对植物的危害(Shabala等2014)。

1  盐囊泡的结构

盐囊泡是高等植物特色的抗盐特征之一, 主
要由表皮毛特化而来, 是一种体积庞大、高度液

泡化的泡状细胞。植物种类不同, 盐囊泡的结构

与大小也有所差异。藜科植物表面的盐囊泡一般
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由囊泡细胞(epidermal bladder cell, EBC)与其基部

的柄细胞(stalk cell, SC)以及表皮细胞(epidermal 
cell, EC)共同构成EC-SC-EBC复合体(图1-A) (Sha-
bala等2014)。该泡状细胞具有一个很大的中央液

泡, 其边缘的细胞质中含有细胞核、线粒体、叶

绿体及其他细胞器。柄细胞一般由一两个细胞构

成, 细胞质浓稠, 具有较大细胞核和较多线粒体以

及许多小液泡。柄细胞通过大量胞间连丝将泡状

细胞与相邻叶肉细胞相连, 且在盐囊泡表面有一

层很厚的、多层次的角质层, 将囊泡与表皮细胞

相连, 构成盐囊泡复合体(韩军丽和赵可夫2001)。
有关学者对中亚滨藜研究发现, 盐囊泡在其叶正

面和背面均有分布, 对照条件下的泡状细胞大多

呈肾形, 直径约为50 μm, 在盐处理(从50、100、
200直到400 mmol·L-1 NaCl)下, 随着盐浓度的增高, 
盐囊泡体积显著增大, 呈圆形或卵圆形, 且数量有

所增加(杨美娟等2009)。对三角滨藜(A. triangu-
laris)盐囊泡的研究也得到了相似的结果(Karimi和
Ungar 1989)。

冰叶日中花是一类特殊的盐囊泡类盐生植物, 
该植物在胁迫条件下能够将光合途径从C3途径转

变为景天酸代谢途径(crassulacean acid metabolism, 
CAM) (Adams等1998), 且其盐囊泡的结构、大小与

藜科植物有所不同, 这种盐囊泡没有柄细胞, 而是

直接附着于叶或茎的表皮(图1-B) (Barkla等2012)。

与藜科植物相同的是, 冰叶日中花的盐囊泡形态

也会随着植物生长状态与生活环境的变化而改变, 
在植物幼苗期间, 盐囊泡体积小且扁平, 附着于叶

片和茎表面, 而在成熟植物表面, 特别是那些正处

于盐胁迫的成熟植物表面, 盐囊泡细胞膨胀成充

满液体的球状, 平均直径可达1 mm, 平均细胞体积

约为0.5 mm3 (Barkla等2016)。

2  盐囊泡的功能

长期以来, 研究人员发现在干旱、盐渍化生

境中, 盐囊泡对提高植物的抗旱、耐盐性发挥着

重要作用, 主要包括: (1)储存植物体内多余盐分; 
(2)储存水分, 保护植物免受短期水分胁迫; (3)储存

有机渗透调节物质; (4)储存活性氧清除物质及其

他各种代谢产物; (5)植物体最外层屏障; (6)具有一

定的光合能力(Kiani-Pouya等2017; Barkla等2012)。
那么, 由于植物的抗盐性是一个由多个基因控制

的复杂问题(Adolf等2013), 盐囊泡是否在植物抵

御盐害过程中发挥重要功能? 抑或盐囊泡在提高

植物抗性的过程中究竟如何发挥作用? 近年来, 为
了解答这些问题, 许多学者从多个方面尝试去研

究并给出回答。

2.1  储存植物体内多余盐分, 维持植物体内离子平衡

多数盐生植物主要依靠隔离体内盐分来获得

耐受性, 盐囊泡的主要功能是将植物体内过量的

图1  盐囊泡扫描电镜照片

Fig.1  Scanning electron micrograph of salt bladders
A: 五周龄四翅滨藜(A. canescens)成熟叶表面盐囊泡, 由囊泡细胞与其基部的柄细胞以及表皮细胞共同构成EC-SC-EBC复合体; B: 三

周龄冰叶日中花(M. crystallinum)幼叶表面盐囊泡, 体积较小且直接附着于叶表皮。参考Jou等(2007)并略有改动。
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盐分储存在囊泡细胞中, 并与其他功能结合, 提高

植物耐盐性(Shabala等2014)。研究表明, 在盐渍化

环境中, 沿EC-SC-EBC复合体, Na+首先从表皮细

胞排出, 经柄细胞中转(如中亚滨藜) (杨美娟2006)
或无柄细胞(如冰叶日中花) (Barkla等2012)被装载

入盐囊泡, 待盐囊泡成熟破裂后直接将Na+释放出

体外, 从而避免过量Na+对重要代谢器官的伤害, 
保证植株正常的生长发育(Fahn 1988)。

冰叶日中花是研究盐囊泡的模式植物, 400 
mmol·L-1 NaCl处理后冰叶日中花盐囊泡中Na+浓

度可高达1.0 mol·L-1(Adams等1998)。Barkla等
(2016)通过测定冰叶日中花表面盐囊泡的离子组, 
发现200 mmol·L-1 NaCl处理后盐囊泡中Na+浓度从

557 mg·L-1增加到11 679 mg·L-1, 增加了21倍; Cl−浓

度从3 144 mg·L-1增加到18 000 mg·L-1, 证明在盐渍

生境下, 盐囊泡除了可以有效区域化植物体内大

量Na+外还可以积累大量Cl−。Agarie等(2007)通过

对无盐囊泡的冰叶日中花突变体研究发现, 400 
mmol·L-1 NaCl处理两周后, 具有盐囊泡的野生型植

株地上部组织中积累的Na+和Cl−含量比突变体大

约高出1.5倍, 且野生型叶片表面盐囊泡中积累的

Na+和Cl−分别占叶片积累总量的30%和25%; 与野

生型相比, 在高浓度(400和800 mmol·L-1) NaCl处理

下, 突变体耐盐性下降, 再次证明盐囊泡能积累冰

叶日中花体内的多余盐分, 有助于提高其耐盐性。

大多数藜科植物表面也普遍存在盐囊泡, 除
了能够积累大量盐分外, 盐囊泡还能够维持细胞

内K+稳态。Kiani-Pouya等(2017)发现, 400 mmol·L-1 
NaCl处理后藜麦表面的盐囊泡体积占叶片总体积

的25%左右, 叶中大约50%的K+和40%的Na+被储存

在盐囊泡中, 盐囊泡中的Na+浓度约为0.85 mol·L-1, 
Cl−浓度约为1.0 mol·L-1; 他们还通过人为刷除盐囊

泡的方法创造了一种无盐囊泡株系, 发现在盐处

理后, 无盐囊泡植株Na+积累量增加, K+积累量减

少, 且生物量显著降低。Tsutsumi等(2015)用钠绿

荧光试剂(Sodium Green)对北滨藜(A. gmelinii)叶
片中Na+进行定位, 发现在250 mmol·L-1 NaCl处理

后, 幼叶中Na+主要积累在盐囊泡内, 而成熟叶片

中, Na+主要积累在叶肉细胞的液泡内, 且幼叶表面

盐囊泡中的Na+浓度、K+浓度、Na+/K+均显著高于

叶肉组织中。我们通过测定盐处理后四翅滨藜(A. 
canescens)叶片表面盐囊泡中的Na+和K+浓度发现, 
随着NaCl处理浓度的增加(从0、100、200直到400 
mmol·L-1 NaCl), 盐囊泡中Na+浓度显著升高, 而K+

浓度保持相对稳定, 说明将Na+储存在盐囊泡中是

四翅滨藜幼苗在盐渍环境中减轻Na+毒害的重要

策略之一(Pan等2016)。
2.2  储存水分, 保护植物免受短期渗透胁迫

盐渍化土壤中的盐离子既使植物受到离子胁

迫, 又对其造成生理干旱, 当植物体外部盐浓度很

高时, 由于外界水势低于细胞内部水势, 造成细胞

失水, 进而影响植物的正常生长(赵可夫和李法曾

1999)。早期研究表明, 盐囊泡可以为代谢活跃的

叶肉细胞储存大量水分, Steudle等(1975)采用生物

物理学方法计算了冰叶日中花囊泡细胞与表皮细

胞之间的导水率, 发现其显著高于普通细胞间的

导水率, 证明盐囊泡能够在植物遭受渗透胁迫时

维持叶片含水量稳定, 保护植物免受伤害。近期

的研究结果也证明了这一结论, 盐处理后, 无盐囊

泡的冰叶日中花突变体含水量和叶片肉质化程度

都显著低于野生型。此外, 在冰叶日中花盐囊泡

蛋白组中鉴定出大量水通道蛋白家族的质膜水通

道蛋白(PIP2;3)以及液泡膜水通道蛋白(TIP1;1), 这
为盐囊泡具有积累水分的功能提供了分子证据

(Barkla等2012)。
2.3  储存有机渗透调节物质, 维持植物体内离子稳态

植物在盐渍环境中, 可以将Na+、Cl−区域化至

液泡中来避免离子毒害, 但这却使液泡中渗透势

降低, 为了调节胞质和液泡之间的渗透势平衡, 维
持细胞器的正常功能, 植物会在细胞质内积累一

些不影响酶活性与生物大分子结构和功能的可溶

性物质来降低细胞质内渗透势, 这些有机渗透调

节物质主要包括脯氨酸、肌醇、甜菜碱等(杨涓和

许兴2003)。研究表明, 在200 mmol·L-1 NaCl处理

下, 冰叶日中花盐囊泡中脯氨酸含量显著上升将

近6倍(Barkla和Vera-Estrella 2015)。非蛋白质氨基

酸哌啶酸(pipecolic acid)与脯氨酸结构相似(Gana-
pathy等1983), 被证明是补血草(Limonium sinense)
在盐胁迫下积累的主要渗透调节物质(Stewart和
Larher 1980), 盐处理后冰叶日中花叶片表面盐囊泡
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中哌啶酸含量与对照相比增加了12倍以上(Barkla
和Vera-Estrella 2015)。

藜科植物的盐囊泡也具有同样的功能。γ-氨
基丁酸(γ-aminobutyric acid, GABA)是一种非蛋白

质氨基酸, 干旱、盐等处理能够诱导其在植物体

内大量积累, 对提高植物抗逆性具有重要作用(李
岩岩等2010)。盐处理后, 藜麦整叶中的GABA含

量比刷除盐囊泡叶中的高出3倍, 同时脯氨酸和肌

醇含量也分别高出2.1倍和1.3倍, 推测藜麦叶片表

面盐囊泡中GABA浓度要比刷除盐囊泡叶中的高

出10倍, 约为5.6 mmol·L-1。5.0 mmol·L-1 GABA处

理后, 藜麦叶片表面盐囊泡柄细胞中Na+外流量降

低了25%, Cl−外流量降低了约50%, 推测GABA可

能通过影响植物离子通道活性, 进而调节盐分向

盐囊泡的装载(Kiani-Pouya等2017)。Tsutsumi等
(2015)发现, 盐处理下北滨藜叶片表面盐囊泡中的

甜菜碱(glycinebetaine, GB)含量显著增加, 幼叶表

面盐囊泡中GB含量达到叶肉细胞中的2倍, 但GB
合成的限速酶胆碱单加氧酶(choline monooxygen-
ase, CMO)仅在成熟叶片中检测到, 而在盐囊泡和

幼叶叶片中未检测到, 说明GB可能先在成熟叶片

中合成, 然后被运输到幼叶叶片和盐囊泡中。

2.4  植物体最外层屏障

盐囊泡还可作为植物的最外层屏障, 减少水

分流失并防止紫外线对叶肉细胞的损伤(Adolf等
2013)。利用高效液相色谱法, 发现紫外线处理可

诱导冰叶日中花盐囊泡中快速积累大量的甜菜红

素、黄酮类化合物等物质(Vogt等1999)。甜菜红

素是植物体内的一种天然色素, 一般认为植物表

皮细胞中的色素能够吸收紫外线, 降低植物受到

的紫外线损伤(王长泉等2006)。黄酮类化合物是

植物合成的一种次生代谢产物 ,  具有吸收紫外

线、抗过氧化的能力(李鹏等2001)。此外, 盐处理

能够诱导冰叶日中花表皮盐囊泡中芥子醇含量增

加, 这是木质素的主要成分之一, 木质素对于维持

盐囊泡细胞结构的完整性、增强植物体机械强

度、抵抗外界不良环境侵袭具有重要作用(Barkla
和Vera-Estrella 2015; 魏建华和宋艳茹2001)。
2.5  储存活性氧清除物质及其他各种代谢产物

非生物胁迫会使植物体内活性氧代谢失常, 

活性氧的过度积累会损伤生物大分子, 破坏细胞

生理活性, 清除多余活性氧、维持活性氧平衡对

于植物的正常生长及提高植物对胁迫的耐受性有

着重要作用(薛鑫等2013)。抗坏血酸是植物体内

最丰富的水溶性抗氧化剂, 能够保护叶绿体免受

氧化损伤(陈坤明等2004)。盐处理后冰叶日中花

盐囊泡中还原型抗坏血酸(ascorbic acid)含量下降, 
氧化型抗坏血酸(dehydroascorbic acid)含量上升, 
大量还原型抗坏血酸被消耗用来清除活性氧, 这
可能是维持盐囊泡细胞中活性氧平衡的重要方式

(Barkla和Vera-Estrella 2015)。对冰叶日中花盐囊

泡的代谢组分析发现, 盐处理使50%以上的代谢物

含量发生了显著变化, 主要分为糖、糖醇、蛋白

质和非蛋白质氨基酸以及有机酸等, 这表明盐囊

泡中储存的代谢产物能够对盐处理做出响应

(Barkla和Vera-Estrella 2015)。
2.6  具有一定的光合能力

近期通过单细胞类型取样法和蛋白质组学技

术已经确定盐囊泡中存在与光合作用相关的蛋白

质(Jou等2007), 在盐囊泡发育完全的叶绿体中检

测到淀粉颗粒以及依赖于光合作用的膜电位振荡

(Kramer等1979)。使用共聚焦扫描显微镜在盐囊泡

内也能检测到叶绿素的自发荧光(Barkla等2016)。
盐胁迫能够使冰叶日中花的光合途径从C3途

径转变为CAM途径(Fahn 1988), 通过蛋白质组学

分析, 从盐囊泡中鉴定出几种CAM特异性酶, 转录

组测序发现多个CAM途径必需的基因(PEPC激酶)
显示出显著的盐诱导特性。尽管盐囊泡对叶光合

作用的总贡献可能很低, 但仍有一定的光合能力

(Barkla等2012), 这可能有助于维持盐囊泡的细胞

活性。

3  盐囊泡的泌盐机理

盐囊泡的泌盐是一个复杂的过程, 是植物应

对不良环境的综合策略。已知离子进入盐囊泡是

一种逆电化学势梯度的主动运输, 在转运过程中

一些离子转运蛋白与离子通道发挥着重要作用。

最近, Böhm等(2018)以藜麦为研究对象对盐囊泡

泌盐过程提出较为完善的模型, 包括两部分, 盐分

转运模型与渗透调节物质转运模型(图2)。
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图2  盐囊泡积盐模型

Fig.2  The model of salt accumulation in salt bladder cells
ADP是二磷酸腺苷, ATP是三磷酸腺苷, BetT是甜菜碱转运蛋白, ClC-c是Cl−通道蛋白, HAK是高亲和性K+转运蛋白, HKT1.2是Na+转

运蛋白, NHX是液泡膜Na+/H+逆向转运蛋白, NPF是阴离子转运蛋白, P-ATPase和V-ATPase分别代表定位于质膜和液泡膜上的质子泵, ProT
是脯氨酸转运蛋白, SLAH是阴离子通道蛋白, SOS1是质膜Na+/H+逆向转运蛋白。虚线代表尚未证实的转运路径, 实线代表已证实的转运

路径; 由于并非所有植物的盐囊泡都具有柄细胞, 故柄细胞用虚线表示。参照Böhm等(2018)略有调整。

植物能够将体内过量盐分转运到盐囊泡细胞

中, 在这一过程中将Na+与Cl−由根部转运至盐囊泡

中至关重要。高亲和性K+转运蛋白HKT是一类与

植物耐盐性相关的Na+或K+转运体或K+/Na+共转运

体, 分为两个亚家族, 亚家族1的第一个P环过滤器

所含氨基酸为丝氨酸, 通常为Na+转运蛋白; 而亚

家族2为甘氨酸, 是K+/Na+共转运蛋白(赵常玉等

2012)。从藜麦中鉴定出的CqHKT1.1和CqHKT1.2
都属于亚家族1, CqHKT1.1在根中高度表达, CqH-
KT1.2则在叶和盐囊泡中表达, 将这两个基因在爪

蟾(Xenopus laevis)卵母细胞中表达, 发现这两个蛋

白均为Na+特异性通道, CqHKT1.1介导Na+由外界进

入根部, 而CqHKT1.2介导Na+由细胞间隙进入柄细

胞与囊泡细胞的单向转运过程(Böhm等2018)。对

于Na+从叶肉细胞的外排推测由质膜Na+/H+逆向转

运蛋白SOS1介导, CqSOS1在叶肉细胞中表达量高, 
而在盐囊泡细胞中表达量较低, 由于盐囊泡的主

要功能是积盐而不是排盐, CqSOS1主要负责将Na+

从叶肉细胞中转运出去, 这种在叶片与盐囊泡间的

差异表达恰好符合盐囊泡的功能(Böhm等2018)。

为了避免Na+毒害, 维持盐囊泡细胞的正常生理功

能, 需将Na+区域化至囊泡细胞的大液泡中, 液泡

膜Na+/H+逆向转运蛋白NHX在Na+跨液泡膜运输

的过程中发挥重要作用, 在藜麦盐囊泡的转录组

数据中 ,  发现大量NHX同源基因的高丰度表达

(Böhm等2018)。Cl−是组成盐分的主要阴离子, 因
此Cl−的转运也至关重要, 100 mmol·L-1 NaCl处理

后, 从藜麦盐囊泡转录组中鉴定出大量的阴离子

通道蛋白基因SLAH, 推测可能介导Cl−从叶肉细胞

的外排(Zou等2017), 此外NPF家族蛋白质可能介

导Cl−进入盐囊泡的跨细胞膜运输(Böhm等2018), 
已发现拟南芥NPF2.5参与根部Cl−的装载(Li等
2017)。Cl−的跨液泡膜运输已证实由定位于液泡

膜的CqClC-c蛋白负责, CqClC-c在盐囊泡中的表

达量高于叶片, 且具有Cl−转运活性, 表明CqClC-c
能够在Cl−进入盐囊泡的过程中发挥作用(Böhm等

2018)。
质子泵是细胞膜上的一类蛋白质, 它能够利

用ATP分解产生的能量将膜内侧的H+转运至膜外, 
增加膜外侧H+浓度, 使膜两侧产生跨膜质子电化学
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梯度(proton motive force, PMF), 这是驱动离子跨膜

主动转运的原初动力(赵可夫和李法曾1999)。在

盐囊泡对盐分的区域化过程中, 质膜质子泵(P-H+- 
ATPase)与液泡膜质子泵(V-H+-ATPase和H+-PPase)
具有关键作用, 其为Na+/H+逆向转运蛋白(SOS1、
NHX)以及Cl−/H+(ClC)逆向转运蛋白提供质子动

力, 驱动Na+与Cl−的跨膜转运(Böhm等2018)。转录组

数据表明盐处理后的冰叶日中花盐囊泡中液泡膜

H+-ATPase转录水平上调2~4倍(Oh等2015), 蛋白质

组学显示, 盐处理后组成液泡膜H+-ATPase的4个
VHA亚基蛋白质丰度显著增加(Barkla等2012)。藜

麦盐囊泡中也有相同的结果, 盐处理后, 藜麦盐囊

泡中编码质膜H+-ATPase以及液泡膜H+-ATPase的
基因表达量显著增加(Zou等2017)。

在盐渍环境下, 盐囊泡液泡中能够积累高浓

度的Na+, 这导致细胞质与液泡间出现明显的浓度

梯度, 而维持细胞功能正常行使的细胞器皆位于

细胞质中, 因此在细胞质中积累一些无毒的无机

及有机渗透调节物质至关重要。K+除了作为植物生

长的必须元素外, 还能够参与渗透调节, 维持细胞内

K+稳定对于植物的正常生长非常重要(Hariadi等
2010)。在藜麦中鉴定出一个在盐囊泡中大量表达的

高亲和性钾转运体CqHAK, 推测该转运蛋白介导

盐囊泡K+的转运(Böhm等2018)。代谢组数据显示, 
脯氨酸是植物盐囊泡内主要的渗透调节物质(Barkla
和Vera-Estrella 2015), Böhm等(2018)提出, 脯氨酸

主要在藜麦叶肉细胞中合成, 再转运至盐囊泡, 藜
麦盐囊泡中脯氨酸转运蛋白CqProT的转录水平是

叶肉细胞的18倍, 且定位于质膜。与脯氨酸相似, 
甜菜碱也是在叶肉细胞中合成再转运至幼叶及盐

囊泡中, 且通过原位杂交观察到甜菜碱转运蛋白

AgBetT在盐囊泡中表达(Tsutsumi等2015)。

4  盐囊泡的发育

盐囊泡是一种特化的表皮毛结构(Adams等
1998), 但是目前对盐囊泡发育方面的研究较少。

有学者对盐囊泡发育提出以下模型: 在盐囊泡复

合体形成的过程中, 特定的表皮细胞延长并发育

成两个细胞, 基部细胞发育成盐囊泡复合体的下

部表皮细胞, 上部细胞向外生长并最终发育成囊

泡细胞与柄细胞(Shabala等2014)。这一模型与中

亚滨藜盐囊泡的发育相似, 石蜡切片观察到盐囊

泡起源于叶原基、茎尖及幼叶的原表皮细胞, 一
些原表皮细胞原生质变浓, 细胞增大, 并垂直于叶

片突出生长, 形成盐囊泡的原始细胞, 原始细胞再

分裂成两个子细胞, 其中一个子细胞体积逐渐增

大, 发育成囊泡细胞; 另一个子细胞细胞质较浓, 
形成盐囊泡的柄细胞(图3) (杨美娟等2006)。

关于盐囊泡发育的分子机制目前还知之甚少。

盐囊泡由表皮毛特化而来, 表皮毛是植物表面所

特有的一种结构, 具有多种形态(高英等2011), 目
前对于模式植物拟南芥表皮毛发育的分子调控机

制已有较为深入的研究, 因此可参考拟南芥的表皮

毛发育机制对盐囊泡的发育进行研究。表皮毛的

发育由多基因控制, GL1-GL3/EGL3-TTG1复合体

控制表皮毛发育的启动, GL2作用于该复合体下游, 
促进表皮毛生长, TRY与CPC是负调控基因, 通过抑

制邻近细胞GL2的表达, 阻止表皮毛发育(Ishida等
2008)。研究发现, 冰叶日中花GL1类基因McMYB2
和GL2类基因McC4HDZ优先在野生型植物中表

图3  盐囊泡发育模式图

Fig.3  Developmental model of salt bladders
A: 原表皮细胞原生质变浓, 细胞增大; B: 原表皮细胞垂直于叶片突出生长; C: 形成盐囊泡原始细胞; D: 盐囊泡原始细胞再分裂成两

个子细胞, 其中一个发育成囊泡细胞, 另一个发育成柄细胞。参照Shabala等(2014)略有调整。
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达, 而负调控基因McTRY和McCPC优先在无盐囊

泡的突变体中表达; McMYB2在野生型拟南芥中的

过表达增加了表皮毛数量, 且活化了下游基因GL2; 
McC4HDZ的过表达同样增加了拟南芥表皮毛数量, 
并在一定程度上恢复了拟南芥gl2-1无表皮毛突变

体的表型(Roeurn等2017)。利用抑制消减杂交

(suppression subtractive hybridization, SSH)技术在

无盐囊泡冰叶日中花突变体中分离出被抑制的基

因WM28, 将该基因在拟南芥中过表达, 增加了拟南

芥的表皮毛数量, 且上调了与表皮毛发育相关的关

键基因表达量(Roeurn等2016)。这些结果表明冰

叶日中花盐囊泡与拟南芥表皮毛在发育机制方面

具有一定的相似性, 这为进一步研究盐囊泡发育

的分子基础提供了重要线索。

5  展望

随着土壤盐渍化的不断加剧以及人口数量的

持续增长, 开发和利用干旱、盐渍化土地势在必

行。通过研究盐生植物的抗逆特性以直接利用盐

生植物进行生态恢复, 或参照盐生植物的耐盐机制

对作物的抗逆性进行遗传改良是当前及今后的重

要研究方向。已有充分证据表明, 盐囊泡能够在干

旱、盐渍环境下积累植物体内多余盐分, 储存水

分, 对维持植物体内离子平衡、应对不良环境起到

至关重要的作用。目前对于盐囊泡的泌盐机理已

有较为深入的研究, 但对于泌盐过程中部分离子的

转运以及能量的来源还处于推测阶段, 缺乏直接的

证据, 整体泌盐过程的机理还不完整, 需要进一步

补充。此外, 盐囊泡的发育是作物改良的基础, 在
细胞层面, 已清楚盐囊泡发育的过程, 但在分子层

面, 关于盐囊泡发育的相关研究较少, 尚未发现控

制盐囊泡发育的关键基因, 且控制盐囊泡发育的相

关基因是否与耐盐性有关也是值得关注的问题。

今后应继续加强对盐囊泡泌盐机理的研究, 补充目

前所提出的模型, 重点关注盐囊泡的发育。探索控

制盐囊泡发育的关键基因, 将为开发和利用盐生植

物资源及培育抗盐品种奠定理论与实践基础。
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The unique salt-secreting structures of halophytes: salt bladders
ZHANG Le, GUO Huan, BAO Ai-Ke*

State Key Laboratory of Grassland Agro-ecosystems; Key Laboratory of Grassland Livestock Industry Innovation, Ministry 
of Agriculture and Rural Affairs; College of Pastoral Agriculture Science and Technology, Lanzhou University, Lanzhou 
730020, China

Abstract: Salt bladders are one of the most distinctive salt-resistant features in higher plants, and about half of 
all halophytes has salt bladders on their surfaces. Salt bladders can increase salt tolerance of plants by seques-
tering excessive Na+ away from metabolically active cells, and storing water for osmotic adjustment. In this re-
view, we summarize the recent research progress about the function, salt secretion mechanism, development 
process and regulation mechanism of salt bladders to provide the reference for related research.
Key words: halophyte; salt bladder; salt tolerance; salt secretion mechanism
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