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摘要: 盐碱胁迫是限制植物生长发育的主要环境因子, 了解植物响应盐碱胁迫的机制并加以利用可以有效

的帮助植物抵御不良环境。植物在其生命活动过程中产生大量的次生代谢物, 这些次生代谢物在植物响

应盐碱胁迫的过程中起着十分重要的作用。本文总结了植物次生代谢物, 包括渗透调节物质、植物激素以

及植物内源小分子等在调节植物耐盐碱能力方面的研究进展, 以期深入理解植物抵抗盐碱胁迫的机制。
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Abstract: Saline-alkali stress is the main unfavorable environmental factor limiting plant growth and develop-
ment. Understanding how plants respond to saline-alkali stress and using it can effectively help plants resist 
the adverse environment. Plants produce a lot of secondary metabolites during their life activities, and these 
secondary metabolites play a crucial role in the response of plants to saline-alkali stress. This paper summa-
rizes the research progress of plant secondary metabolites, including osmotic regulators, plant hormones 
and plant endogenous small molecules, in regulating the ability of plants to tolerate salinity and alkali, in or-
der to gain a deeper understanding of the mechanism of plants resisting salinity and alkali stress.
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植物在其生命活动过程中产生超过20万种次

生代谢物。这些次生代谢物在调节植物生长发育

以及逆境胁迫应答中起着十分重要的作用。近些

年, 由质谱技术所驱动的各种组学研究为许多领

域的科研探索提供了大量的思路。代谢组学同样

让盐碱胁迫的研究有了新的方向。研究者们通过

组学数据分析发现盐碱胁迫下许多次生代谢物的

水平发生变化, 那么针对这些次生代谢物是机械

的被动变化还是植物主动调节抗逆的参与者有了

许多的研究。大量的研究发现, 植物会主动利用某

些次生代谢物调节自身的耐盐碱能力。盐碱胁迫

通常对植物造成离子胁迫、渗透胁迫和氧化胁迫,
以及由此引起的次生伤害(Yang和Guo 2018)。 植
物体内产生的次生代谢物可以帮助植物抵抗逆境
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胁迫, 包括渗透调节物减轻渗透胁迫, 还原物减轻

氧化胁迫, 以及一些有机小分子调节关键离子转

运蛋白的活性, 进而减轻离子胁迫。盐碱胁迫下, 
另一类十分重要的次生代谢物——植物激素也发

生了相应的变化, 这些激素的变化对植物生长发

育和逆境适应之间的平衡非常重要。总之, 次生代

谢物在调节植物的耐盐碱能力方面起着至关重要

的作用, 其作用机制也不尽相同, 本文对参与调控

植物耐盐碱能力的次生代谢物加以梳理, 旨在为

深入揭示植物应答盐碱胁迫的机制提供参考。

1  盐碱胁迫对植物的危害

1.1  盐碱胁迫

陆生植物固着于土壤的特性导致其生长发育完

全依赖于环境条件, 该特性造就了植物对环境变

化具有更强的适应能力。不同种类的植物对环境

条件的适应能力不同, 而环境因素也会随时间变

化而变化, 植物会根据这些变化调节自身的生长

发育状态。在非生物胁迫中, 盐碱胁迫作为一种主

要的不利环境因素严重限制农作物的产量。土壤

中含有碳酸钠(Na2CO3)、碳酸氢钠(NaHCO3)的盐

类会使土壤pH升高, 这些pH过高的土壤被称为碱

土。钠盐是造成土壤中盐分过高的主要因素, 钠盐

主要以氯化钠(NaCl)和硫酸钠(Na2SO4)的形式为

主, 当土壤中的钠离子浓度达到或高于40 mmol·L–1

时 , 这样的土壤称为盐土(Munns和Tester 2008)。
造成土壤pH升高的Na2CO3以及NaHCO3同时会让

土壤的盐浓度升高, 造成了盐土和碱土的伴随出

现, 这样的土壤被称为盐碱地。土壤中Na2CO3等

盐分含量过高所导致过高的pH值以及过量盐浓度

时, 会对植物造成盐碱胁迫。不同的植物对于盐胁

迫的耐受程度不同, 例如大麦是谷物中最耐盐的, 
而水稻则是对盐胁迫最敏感的谷物, 小麦的盐胁

迫耐受能力则适中, 一般来说双子叶植物的盐胁迫

耐受能力要强于单子叶植物(Munns和Tester 2008)。
1.2  盐碱胁迫对植物的危害

土壤盐渍化随着农作物耕种过程中的人工灌

溉增加而日趋严重, 全球约20%的耕种土地受到盐

渍化的影响, 有约50%的灌溉土壤受到盐渍化的影

响(Zhu 2003)。人们从细胞、组织、器官以及整

个植物体等不同层面, 研究了盐碱胁迫对植物的

影响(van Zelm等2020)。盐胁迫对植物的危害主要

体现在两个层面, 当外部环境中的盐离子浓度过高

时首先会对植物造成渗透胁迫(osmotic stress), 其
次是高浓度的盐离子会对植物造成离子毒害(van 
Zelm等2020), 以及由此引发的次级胁迫, 如氧化胁

迫、营养离子不足(如K+和Ca2+)、CO2固定以及蛋

白合成受阻等。渗透胁迫对植物地上部分生长有

明显的抑制作用, 植物生物量、叶片面积以及新叶

的发生、侧枝的发生都会受到渗透胁迫抑制。同时

由于平衡渗透压的需求, 渗透胁迫会使植物体内的

水分流失造成类似于干旱胁迫的效果(drought str-
ess), 破坏植物体内的水平衡, 出现各种干旱胁迫的

表型, 如植物的萎蔫, 根、叶片的生长受到抑制等

(Munns和Tester 2008)。有研究表明, 当植物根系

周围NaCl的浓度超过100 mmol·L–1时, 植物体自身

的水分吸收能力极大降低(Boursiac等2005)。体内

过多的Na+会对植物造成离子毒害, 离子毒害主要

体现在以下几个方面。首先植物细胞内过高的Na+

会使胞内的正电荷过高, 因此破坏了胞内的水环

境, 进而减弱细胞内某些蛋白的内部疏水相互作

用力, 使细胞内蛋白质的结构和性质变得不稳定, 
影响蛋白的功能。其次, 过量的Na+会直接抑制细

胞内某些酶的活性, 另外Na+可以直接结合在某些

酶的抑制位点上。由于K+是植物体内的一种重要

的辅酶, Na+与K+性质相似, 过量的Na+使其竞争结

合到某些酶的K+结合位点使酶无法发挥正常功能。

盐离子在体内的过量积累会使植物体内的离子平

衡被打破, 造成植物营养不足、代谢紊乱、植物体

内各种大分子的合成以及酶活性受到抑制, 表现

到植物表型上的生长发育缓慢甚至死亡。最后, 离
子毒害还体现在Na+对某些K+转运通道的影响, 进
而影响植物的钾吸收能力。人们在盐胁迫研究的

过程中逐步认识到, 过量摄入Na+会使植物体内钾

这一必须大量元素的吸收受到明显的抑制, 适当

的钾钠比例才能够维持机体正常的生理生化功能。

例如K+可以影响酶的活性, 在膜电势稳态的维持

中也发挥着重要功能, Na+虽然与其性质相似, 但在

这些生命活动的过程中Na+代替不了K+的作用。在

之前的研究中已经发现小麦中的高亲和钾离子转
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运体HKT1可以在酵母和爪蟾卵母细胞中协同转运

Na+和K+进入细胞。另外有研究证明KUP1作为拟

南芥的高低双重亲和K+转运体, 它的K+吸收能力

被NaCl明显抑制(Fu和Luan 1998)。
碱胁迫对植物的危害同样不容忽视。碱胁迫

会影响种子的萌发、农作物的生长以及产量。更

重要的是碱胁迫下土壤的高pH对植物造成的危

害, 尤其是离子毒害(Xu和Tuyen 2012)。细胞内不

稳定的pH环境会对细胞内各种酶的活性产生影

响, 对蛋白的稳定性同样不利, 全方位地影响着植

物体的新陈代谢、生长发育等生命活动。相比盐

胁迫来说, 碱胁迫下土壤中的高pH会对植物的根

造成损伤, 严重制约植物的生长, 同时降低营养物

质的可溶性, 造成植物的酸碱失衡, 以及打破细胞

内的pH稳态(Li等2018)。

2  渗透调节物对盐碱胁迫的调控

面对盐碱胁迫植物会启动渗透调节机制, 通过

合成或积累渗透调节物质降低渗透势, 以维持细

胞的吸水率和膨压, 保证植物正常生长(Blumwald 
2003)。植物体内的渗透调节物质主要有两类, 一
种是植物自身合成的有机渗透调节物质, 如脯氨酸、

甜菜碱、多元醇、可溶糖和有机酸等, 可以降低渗

透势, 缓解渗透压(Yang和Guo 2018); 另一种是从

土壤中吸收的无机离子, 如K+、NO3
−、Cl−和Na+等, 

可以让细胞快速恢复膨压衡。这两类渗透调节物

质共同作用, 维持细胞和组织间的渗透平衡。

2.1  有机渗透调节物质

面对盐碱胁迫, 植物一种重要的适应策略是合

成有机小分子作为渗透调节物质(Mahmood等2020)。
这些物质的特点是具有高可溶性, 不干扰正常的代

谢反应且生理浓度下对细胞无毒无害, 可以起到

保护生物膜及蛋白质, 增大细胞溶质浓度等作用

(Munns 2002)。盐生植物通常会同时积累多种渗

透物质, 每种渗透物质发挥的作用也不尽相同。最

常见的渗透物质是甘氨酸甜菜碱(glycine betaine, 
GB)和脯氨酸。盐碱胁迫下根中的脯氨酸会出现

快速的短期波动, 帮助植物抵抗渗透胁迫; 而甜

菜碱更倾向于通过长期的积累来对细胞进行保护

(Gagneul等2007; Ozturk等2021)。

2.2  糖类

盐碱胁迫下植物体内会积累可溶糖(如葡萄糖、

果糖和蔗糖)和复杂糖(如海藻糖、棉子糖和果聚糖) 
(Yang和Guo 2018), 研究证明这些糖类有助于植物

应对非生物胁迫, 保护膜结构和细胞内的大分子(Ma
等2009)。可溶糖还能作为碳源物质和信号分子参

与到细胞能量代谢和植物生长发育的调节(Yang和
Guo 2018)。蔗糖是从源器官运输到库器官并转化

为其他产物的主要糖, 是一种信号分子, 也可以调节

植物体内氧化还原平衡(Hanson和Smeekens 2009)。
研究发现盐胁迫下马铃薯叶中蔗糖的积累比己糖

的积累更加显著(Eggert等2016), 作为一种渗透调

节因子, 蔗糖在植物忍耐和适应渗透胁迫的过程

中发挥着重要作用, 植物通过调节体内蔗糖的合成

以及分布来对不同组织的蔗糖浓度进行调节, 进而

调节处在高盐环境下植物细胞的渗透势, 避免盐胁

迫下植物失水过多。复杂糖中的海藻糖(trehalose, 
Tre)是一种非还原性的二糖, 具有高度可溶性, 化学

性质不活泼, 可以保护许多植物免受渗透胁迫的

伤害(Ali和Ashraf 2011)。与其他还原糖一样, 海藻

糖不仅可以保护膜和蛋白质构象, 还充当着信号分

子和抗氧化剂(Fernandez等2010)。目前已有相关研

究证明外源添加海藻糖可以增强植物对渗透胁迫

的耐受性(Yang等2022)。
2.3  多元醇

多元醇有环状(如松醇和肌醇)和线状(如甘露

醇、山梨糖醇)两种结构, 通常是水溶性的, 由还原

的醛糖或其磷酸酯组成。多元醇可以缓解盐碱胁

迫对植物的有害影响, 改善细胞质的渗透势, 并清

除非生物胁迫产生的活性氧。研究发现多元醇还

可以通过与各种酶和膜蛋白复合体相互作用来保

护细胞内的大分子结构(Llanes等2013)。蛋白质-
多元醇缔合所产生的保护作用可导致离子、溶质

或自由基被排除在蛋白质表面, 消除渗透胁迫带

来的负面影响(Smirnoff和Cumbes 1989)。多元醇

可以通过其类似水分子的羟基替代水分子, 强化疏

水的膜结构(Schobert 1977)。常见的多元醇有甘露

醇、甘油葡萄糖苷和山梨醇等。甘露醇由果糖-6-
磷酸产生, 是许多高等植物和海洋藻的主要光合

产物。除了作为重要的碳水化合物, 甘露醇还作为
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渗透保护剂在植物抵抗渗透胁迫的过程中发挥作

用。甘露醇是芹菜主要的光合产物之一, 研究发现

当芹菜面对盐碱胁迫时甘露醇的生物合成也随之

增加, 这使得芹菜具有很强的耐盐性。芹菜中的甘

露糖-6-磷酸还原酶(mannose-6-phosphate, M6PR)
可以将甘露糖-6-磷酸转化为甘露醇-1-磷酸, 是甘

露醇合成途径中最重要的酶。将M6PR基因转入

拟南芥后, 拟南芥的耐盐性也得到了很大的提升

(Zhifang和Loescher 2003), 更加印证了甘露醇在植

物抵抗盐碱胁迫中的作用。

2.4  氨基酸

在非生物胁迫下高等植物体内会积累许多氨

基酸, 如脯氨酸、丙氨酸、精氨酸、甘氨酸、谷氨

酰胺和天冬氨酸, 以及非蛋白质氨基酸γ-氨基丁酸、

吡啶甲酸、瓜氨酸和鸟氨酸等。研究表明, 小麦

幼苗经NaCl处理后, 其游离氨基酸总量增加1.6倍
(Parida和Das 2005), 说明氨基酸的积累在抵抗盐碱

胁迫中发挥了作用。脯氨酸是广泛分布于高等植

物中一种游离氨基酸, 研究发现在盐碱胁迫下植

物体内的脯氨酸相比于其他氨基酸有着更加显著

的增加趋势, 对植物耐盐性的获得有更大贡献。脯

氨酸不但可以调节细胞的渗透势, 还具有清除活性

氧(reactive oxygen species, ROS)的功能, 维持细胞

的氧化还原平衡, 减少氧化应激所导致的膜脂和

蛋白氧化(Mansour等2015), 帮助植物适应盐胁迫。

植物体内脯氨酸的水平通常被认为是植物耐盐性

的判断指标, 研究发现, 相比于盐敏感植物, 耐盐

植物中的脯氨酸水平相对较高(Kavi和Sreenivasulu 
2014), 耐盐水稻品系叶片中脯氨酸的含量受盐胁迫

刺激显著增加(Demiral和Türkan 2006), 盐敏感水

稻品系相比于耐盐水稻品系脯氨酸的积累明显要

低很多(Mishra等2016)。
2.5  季铵类化合物

植物中常见的季铵类化合物包括GB、β-丙氨

酸甜菜碱、脯氨酸甜菜碱、胆碱O-硫酸盐、羟脯

氨酸甜菜碱和六氢吡啶羧酸甜菜碱。在渗透胁迫

下, 季铵类化合物的合成和积累均有利于植物调节

渗透平衡抵御逆境, 这些化合物中GB发挥着主要

的调节作用。GB主要由胆碱合成、胆碱单加氧酶

和甜菜碱醛脱氢酶在其合成过程中发挥了重要作

用。GB还可以通过磷酸化的磷酸-羟基丙酮酸途径、

非磷酸化的甘油酸途径等在渗透胁迫的条件下合

成(Igamberdiev和Kleczkowski 2018)。除了作为渗

透剂参与植物的渗透调节外, GB还可以清除活性

氧, 保护蛋白结构。通过在恶劣环境下稳定PSII蛋
白色素复合物, 保护叶绿体中的类囊体膜, 使光合

系统可以正常运作, 有利于植物抵抗胁迫带来的

不良影响。β-丙氨酸甜菜碱、胆碱O-硫酸盐、羟

脯氨酸甜菜碱除了发挥调节渗透平衡的作用外, 
还可以解除硫酸盐毒害(Hanson等1991, 1994)。脯

氨酸甜菜碱主要存在于禾本科、荠菜科、芸香科、

唇形科、菊科和豆科植物, 是紫花苜蓿(Medicago 
sativa)中重要的渗透调节物质。苜蓿种子在发芽过

程中释放的甜菜碱前体是苜蓿中华根瘤菌(Sinorh- 
izobium meliloti)中结瘤基因的诱导剂 (Phillips等
1992), 根瘤菌可以使用甜菜碱作为碳源和氮源或

作为渗透保护剂(Trinchant等2004)。哌可酸甜菜

碱作为脯氨酸甜菜碱的高级同系物, 也被称为高

水苏碱, 广泛存在于紫花苜蓿中, 胁迫条件下与脯

氨酸甜菜碱同时积累。

2.6  叔锍化合物

叔锍化合物的代表是二甲基巯基丙酸内盐(di-
methylsulfoniopropionate, DMSP)。藻类中 DMSP
的含量较高, 而仅在米草属(Spartina)、甘蔗属(Sac- 
charum)及双花蟛蜞菊(Wedelia biflora)等高等植物

中存在。DMSP由甲硫氨酸起始合成, 在藻类中甲

硫氨酸首先被转氨形成4-甲硫基-2-氧丁酸, 在高

等植物中甲硫氨酸首先被甲基化形成S-甲基甲硫

氨酸(Liao和Seebeck 2019)。DMSP的结构与GB相
似, 因此也具有调节渗透势的能力, 可以作为调节

藻类细胞渗透势的主要物质。

2.7  多胺

多胺(polyamine, PA)是植物体内另一大渗透

调节物质, 主要存在于生长旺盛的组织, 比如芽和

根中。PA在植物的发育、细胞增殖、衰老、信号

传递和调节基因表达等过程中发挥了重要作用, 
有助于植物应对不同的胁迫条件(Kusano等2007; 
Alcazar等2006)。拟南芥中存在7种与PA合成代谢

有关的酶, 这些酶由12个基因编码, 研究发现非生

物胁迫或脱落酸(abscisic acid, ABA)处理都会诱导
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AtADC1/2、AtSAMDC1/2、AtSPDS1/2、AtSPMS、
AtACL5和AtARGAH1/2的表达, 调节PA的合成与

代谢过程(Alcazar等2011)。PA在植物应对盐碱胁

迫过程中发挥的作用毋庸置疑, 而且除此之外PA
还参与了离子通道活性的调节、抗氧化酶的活化等

过程(Yang和Guo 2018)。在盐胁迫下水稻的外质体、

质膜、液泡、胞浆、叶绿体和细胞核中都能检测到

PAs (Pistocchi等1990)。耐盐水稻品种在盐胁迫期

间比敏感水稻品种积累更高水平的Spd和Spm (Rina
和Bharati 1991; Krishnamurthy和Bhagwat 1989), 与
PAs共同作用可以保护类囊体活性, 抑制盐胁迫带

来的膜透性损失和光合机制组分的降解。

3  植物激素对盐碱胁迫的调控

盐碱胁迫作为一种环境胁迫限制植物的生长, 
影响作物的产量。而越来越多的证据证明, 植物激

素除了在正常情况下控制植物生长发育, 还参与

各种逆境胁迫的响应, 比如盐胁迫、干旱胁迫。目

前植物体内已经鉴定出9种植物激素: 脱落酸(ABA)、
乙烯、水杨酸(salicylic acid, SA)、茉莉酸(jasmonic 
acid, JA)、生长素、赤霉素(gibberellins, GA)、细

胞分裂素(cytokinins, CKs)、油菜素内酯(brassinoste- 
roids, BRs)和独脚金内酯(strigolactones, SLs) (Verma
等2016)。大量的研究表明每一种植物激素都不是

单一的发挥作用, 而是在植物不同的生长阶段、不

同的组织或不同的环境条件下发挥着复杂而有效

的作用(Yang等2019a)。
3.1  脱落酸(ABA)

盐胁迫会造成植物产生渗透胁迫以及离子胁

迫进而引发氧化胁迫。气孔是植物蒸腾作用的主

要场所, 而且ABA调控的气孔开关对植物对盐胁

迫的响应尤为重要(Niu等2018)。研究发现ABA主

要在维管组织中合成, 然后被转运到保卫细胞。其

中ABA的转运蛋白ABCG25和ABCG40在此过程

中协同转运ABA。盐胁迫可以诱导植物体内ABA
水平迅速增加, 进一步激活SnRK2s (Umezawa等
2009)。SnRK2.2/2.3/2.6磷酸化各种ABA响应元件

AREB/ABF, 这些转录因子进一步调控植物在渗透

胁迫下的气孔关闭(Cai等2017)。在应对盐胁迫时, 
ABA激活的SnRK2s也通过调节BAM1和AMY-3依

赖的淀粉分解产生糖以及糖衍生的渗透液来调节渗

透稳态(Thalmann等2016)。综上, ABA对于气孔的

调控是植物应对盐诱导的渗透胁迫的重要策略。

盐胁迫会引起根部细胞内Ca2+增加, 然后迅速

触发系统性分子响应, 说明Ca2+信号在耐盐性中发

挥重要作用(Yang等2019b)。盐碱胁迫下, Na+引起

细胞壁的破坏被FERONIA (FER)和LORELEI like 
GPI-anchored protein (LLG)复合体感受, 进而激活某

些Ca2+通道, 引起胞内Ca2+浓度升高(Feng等2018)。
而ABA会通过调控ABI2对FER的去磷酸化实现对

其的调控(Zhao等2018b)。盐胁迫下植物会通过调

节自身的离子平衡稳态, 即保证合适的Na+/K+比。

拟南芥中的ABA-SnRK2.6激活的钾通道KAT1和
Ca2+-CBL1/9-CIPK23信号模块激活的拟南芥K+转

运体AKT1协同促进K+流入, 导致Na+/K+比值降低

(Yang和Guo 2018)。
ROS也是植物响应渗透胁迫的重要信号分子。

植物根系感知土壤中水分不足分泌小肽CLE25从根

系转移到冠部被受体BAM1和BAM3识别, 从而上

调ABA合成基因NCED3的表达(Takahashi等2018)。
ABA激活的SnRKs磷酸化NADPH氧化酶增加质外

体中H2O2的产生(Szymanska等2019)。有研究发现

质膜结合的H2O2感受器HPCA1介导H2O2诱导的保

卫细胞中Ca2+通道的激活(Wu等2020)。而最近的

证据表明, 盐诱导的ABA和Ca2+信号通过SnRK2.6
和CIPK11/26信号模块激活RBOHF活性, 而ABI1
则发挥抑制作用(Han等2019)。综上, ABA通过协

同多种信号途径来调控植物对盐胁迫的响应。

3.2  生长素(auxin)
植物通过调控根的生长发育来响应盐胁迫, 而

生长素在其中发挥重要的作用。生长素的受体突变

体tir1/afb2/afb3的分生组织对NaCl处理非常敏感, 
表明根系生长减缓可能是植物在盐环境中生存的一

种适应机制(Leyser 2018)。盐抑制的根系生长与生

长素积累减少有关, 这是一个独立于生长素合成的

过程(Liu等2015)。盐胁迫下, 生长素转运体AUX1
和PIN1/2的定位发生改变, 因此生长素的极性转运可

能参与了根系中生长素积累的减少(Jiang等2016)。
生长素受体TIR1和AFB2的表达在盐胁迫发生下

调, 表明生长素积累减少和生长素受体表达的抑制
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维持了低水平的生长素信号响应来调控植物生长

(Iglesias等2014)。拟南芥中侧根(lateral roots, LRs)
的形成也受到盐胁迫的影响, 在轻度盐胁迫(≤50 
mmol·L–1)下表现出诱导其生长, 而在高盐条件下表

现出抑制作用。然而, 在aux1-7突变体中, 轻度盐

胁迫诱导的LRs形成完全消除, 这表明轻度盐胁迫

促进的LR原基(LRPs)的起始依赖于生长素的运输

和分布(Zolla等2010)。这可能是植物的一种积极

的适应机制, 轻微的盐胁迫诱导根系可塑性的生

长来适应环境, 同时植物必须抑制自身生长来提

高在高盐环境中的生存能力。

3.3  赤霉素(GA)
植物通过调节自身的GA水平来响应盐胁迫。

活性赤霉素与其受体GID1结合, 诱导GID1发生构象

变化, 并与生长抑制因子DELLA蛋白形成GAGID1- 
DELLA复合物。随后, E3泛素连接酶SLY1与DEL-
LAs相互作用, 导致DELLAs被26S蛋白酶体降解

(Bao等2020)。DELLA蛋白SLR1是GA信号抑制因

子, 可以通过抑制植物生长使其在盐胁迫下存活

(Achard等2006)。一些与GA代谢相关的基因, 如
AtGA2ox7、OsGA2ox5通过延缓生长来提高植物的

耐盐性(Magome等2008; Shan等2014)。盐胁迫下

水稻OsDSK2a (一种参与GA失活酶降解的泛素结

合蛋白)其表达降低, 降低了活性GA水平, 从而减

缓了植物生长, 表明盐胁迫通过降低活性GA的水

平限制植物生长(Wang等2020)。此外, 在水稻中过

表达GA分解基因CYP71D8L, 导致GA积累减少, 增
加可溶性糖和叶绿素的含量, 最终提高植物对盐胁

迫的耐受性(Zhou等2020)。而且在水稻中异位表

达PtCYP714A3基因, 该基因在毛杨中负责GA失活, 
可以增强水稻对盐胁迫的耐受性(Wang等2016)。
3.4  细胞分裂素(CK)

抑制细胞分裂素信号途径会提高植物的耐盐

性。越来越多的证据表明敲除基因IPT或过表达基

因CKXs都会减少内源细胞分裂素的水平, 从而增强

的植物耐盐性(Nishiyama等2011)。细胞分裂素受体

AHK2/3/4或下游组分组氨酸磷酸转移因子AHP2/ 
3/5以及B类反应调节因子ARR1/12的突变均提高

了植物的耐盐性(Nishiyama等2013), 而负调控因

子A类ARRs突变体则表现出对盐更为敏感的表型

(Mason等2010)。此外, ARR1/12也被证明可以抑

制K+转运体HKT1的转录(Mason等2010), 而HKT1
的作用是将Na+从木质部卸载到木质部薄壁细胞

中(Davenport等2007)。这些研究表明细胞分裂素

负调控植物的抗盐性。

3.5  油菜素内酯(BRs)
外源添加BR会缓解盐导致的植物生长抑制。

例如在菠菜中过表达BR合成基因会提高其抗盐性

(Duan等2017), 而盐胁迫下拟南芥以及番茄中BR
合成基因突变体的生长受到抑制(Zhu等2016a)。
BR受体BRI1以及信号途径中BSK5的缺失会使植

物对盐更加敏感(Li等2012; Zhu等2016b)。综上所

述, BR正调控植物的耐盐性。盐胁迫会短暂抑制

根部的BR信号, 但在NaCl处理24 h后恢复, 促进盐

胁迫下的植物生长。同样, 被BZR1直接抑制的BR
合成基因DWF4的表达在应激阶段增加, 但很快恢

复到正常水平(Geng等2013)。菠菜中BR合成基因

以及拟南芥中BSK5的表达在盐胁迫的早期阶段会

增加, 随后降低(Li等2012)。然而, 盐胁迫下ZmB-
ES1/BZR1-5在玉米根和地上部中的表达模式不同, 
在地上部表达增加, 但在根中的表达持续被抑制, 
表明盐可能在不同的植物甚至不同的组织/器官中

引起特异的BR信号响应(Sun等2020)。在番茄和

黄瓜中, 外源添加BR会诱导过氧化氢的生成和乙

烯的积累(Zhu等2016a), 这两个分子相互正向调节, 
提高了盐胁迫下的抗氧化酶活性。在玉米中, BRs
诱导Ca2+和过氧化氢的积累, 促进ZmCCaMK介导

的抗氧化防御(Yan等2015)。BR诱导的一氧化氮(NO)
积累也有助于减轻盐胁迫引起的氧化损伤(Zhu等
2016b)。这些研究表明, BR通过诱导ROS清除机

制来调节植物响应盐胁迫。

3.6  独脚金内酯(SLs)
SLs最初是从棉花中分离鉴定出的独脚金种子

萌发的信号物质, 主要在与真菌和植物分枝的共生

中发挥关键作用(Gomez-Roldan等2008)。有报道

提出了SLs也参与耐盐性。SLs的人工合成类似物

racGR24可促进盐胁迫条件下的植物生长, 同时提

高光合作用效率和抗氧化酶活性(Ma等2017)。当

植物感知SLs时, 受体D14水解SLs发生构象变化, 
与D3/MAX2-based SCF复合物相互作用; 新形成的
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复合物随后介导转录抑制因子D53/SMXL6/7/8的泛

素化降解, 实现SL信号转导(Burger和Chory 2020)。
研究发现盐胁迫会抑制植物中SLs的产生(Aroca等
2013)。NaCl诱导了丛枝菌根-田菁共生体的幼苗

中2种与SL生物合成相关的酶(CCD7和CCD8)和
MAX2的表达(Ren等2018)。因此, 盐胁迫通过上

调SL信号途径组分来激活SL的转导通路。

3.7  水杨酸(SA)
SA在各种非生物胁迫中发挥重要作用。外源

添加SA不仅增强了抗氧化物质以及渗透物质的合

成, 还提高了盐胁迫下植物的光合作用效率(Ahang-
er等2019)。在拟南芥中, 过量的SA (>100 μmol·L–1)
处理增强了盐介导的种子萌发抑制, 而适度水平的

SA (>50 μmol·L–1)处理缓解了盐介导的抑制, 表明

SA调控植物盐的耐受性有剂量效应(Lee等2010)。
同样, SA高积累突变体snc1和SA合成突变体sid2
都对盐胁迫敏感, 这意味着SA调节的盐响应过程

存在剂量效应(Borsani等2001)。NPR1和NPR3/4都
是SA受体, 而它们在SA应答基因的表达中发挥相

反的作用(Ding等2018)。在烟草中过表达AtNPR1
或MhNPR1分别通过增加SA信号增强了对氧化和

盐/渗透胁迫的耐受性(Zhang等2014)。相比之下, 
npr1-5突变体破坏SA信号, 对盐度表现出超敏感

的表型(Jayakannan等2015)。然而, 在水稻中过表

达AtNPR1积累非常高水平的内源SA, 对盐胁迫具

有更高的敏感性, 进一步证明了SA调控的植物耐

盐性可能发生剂量依赖(Quilis等2008)。SA的添加

不仅促进盐胁迫下负责脯氨酸积累的P5CS的表

达, 而且还降低了过氧化氢的浓度(Zheng等2018)。
此外, 研究发现npr1-5突变体的冠部积累了较高浓

度的Na+和较低浓度的K+, 所以SA可以调控离子通

道的活性来响应盐胁迫(Jayakannan等2015), 这表

明SA在抵御盐胁迫的各个方面都积极发挥作用。

3.8  茉莉酸(JA)
作为一种与应激相关的激素, 研究发现JA也

参与了盐诱导的生长抑制。盐胁迫下JA水平升高, 
JA信号通路被激活(Valenzuela等2016)。JA的受体

COI1与SKP1形成复合体SCFCOI1 E3连接酶去介导

JAZ的降解, 释放JA响应基因(Wasternack和Song 
2017)。盐胁迫下JA信号的激活最终抑制主根生长。

COI1和MYC2/3/4的突变以及突变体jaz3-1在盐胁

迫下均促进细胞伸长(Valenzuela等2016)。此外 , 
茉莉酸不敏感突变体jai3在盐胁迫下与野生型相

比更早恢复生长状态, 且恢复后生长速率更快, 进
一步表明JA在盐响应中介导了生长抑制。外源添加

JA可通过维持ROS或离子稳态来减轻盐毒性(Far-
hangi-Abriz和Ghassemi-Golezani 2018)。同样 , JA
合成或积累的减少导致了番茄和水稻对盐敏感(Ab- 
ouelsaad和Renault 2018; Kurotani等2015), 而JA合

成的提高增强了小麦和拟南芥的耐盐性(Zhao等
2014)。综上所述, JA介导的生长抑制可能是盐胁

迫中一种重要的适应策略。由JA促进的盐调控基

因可以在根部内组织层被诱导表达(Geng等2013), 
这意味着JA信号途径存在空间调控。同样, 水稻

中的2个JA合成突变体cpm2和hebiba的冠部Na+的

积累较少, 对盐的敏感性较低, 但在根中没有检测

到差异(Hazman等2015)。同样, 玉米JA合成突变

体opr7opr8在地上部盐响应降低, 但在根系中盐响

应增强(Ahmad等2019)。这些观察表明, JA以组织

/器官依赖的方式介导植物对盐胁迫的响应。此外, 
coi1突变体在种子萌发初期对盐胁迫更敏感, 但在

种子萌发后的生长后期有差异(Ding等2016), 说明

JA介导的植物盐响应也可以时间特定的方式调控。

3.9  乙烯

盐胁迫会促进植物体内乙烯的积累。研究表

明, 盐胁迫不仅在转录水平上激活ACS7 (Dong等
2011), 而且通过激活丝裂原活化蛋白激酶(mitogen- 
activated protein kinase, MAPK)级联反应在蛋白水

平上磷酸化和稳定ACS2/6 (Xu等2008)。经1-氨基

环丙基-1-羧酸(ACC)处理的拟南芥在不同发育阶

段均表现出较强的耐盐性(Zhang等2016), 研究发

现增加了乙烯合成的突变体eto1和eto2具有土壤耐

盐性(Jiang等2013)。综上所述, 盐胁迫诱导的乙烯

积累在植物的盐适应过程中起着重要作用。除此

以外, 乙烯信号转导途径在植物的盐响应中也有一

定的作用。在没有乙烯的情况下, 乙烯受体ETR1、
ETR2以及乙烯感受器ERS1、ERS2和EIN4是活跃

的。然而, 乙烯水平的升高导致其受体和CTR1的
降解, 最终通过转录因子EIN3和EIL1引起乙烯反

应, 抑制植物的生长(Dubois等2018)。乙烯负调控
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因子CTR1的缺失导致耐盐性增强(Wilson等2014), 
而正调控因子EIN2和EIN3/EIL1的功能缺失突变

体则表现出更高的盐敏感性(Peng等2014)。进一

步的研究表明, 盐直接调节乙烯信号传导的关键成

分。转录组分析表明, 盐诱导了许多EIN3/EIL1依
赖的防御相关基因的表达(Peng等2014)。在NaCl
处理后, EIN3的直接靶点ESE1和ERF1的表达水平

也明显升高(Zhang等2011)。除了转录水平外, 盐
胁迫还在蛋白水平上调节乙烯信号传导; 在盐处理

下, EIN3蛋白以EIN2依赖和EIN2不依赖的方式积

累。综上所述, 乙烯信号转导正向介导拟南芥植物

耐受性(Peng等2014)。

4  抗氧化次生代谢物对植物耐盐性的调控

4.1  植物抗氧化机制

活性氧是植物在正常条件下进行有氧代谢条

件所产生的必不可少的副产物, 同时也是植物在

遭受外界胁迫时所产生的有毒副产物。在正常情

况下, 植物体内的活性氧维持在很低的水平, 与其

体内的活性氧清除系统处于动态平衡。但是当植

物遭受到盐胁迫时, 其体内的活性氧动态平衡被

打破就会对细胞内蛋白质、DNA以及脂质造成氧

化损伤, 影响细胞内的生理生化反应, 最终导致细

胞代谢停滞, 直至死亡, 影响植物的生长发育。

活性氧一般由超氧自由基、羟基自由基、过

氧化氢、单线态氧组成(Nadarajah 2020)。植物体

内活性氧防御系统主要有酶促氧化防御系统和非

酶促氧化防御系统(Gill和Tuteja 2010)。在酶促氧化

系统中发挥主要作用的有超氧化物歧化酶、抗坏

血酸过氧化物酶、谷胱甘肽还原酶、谷胱甘肽过

氧化物酶、单脱氢抗坏血酸还原酶、过氧化氢酶、

过氧物酶(Li等2015; Begara-Morales等2015)。在

酶促氧化防御系统中发挥作用的第一步是超氧化

物歧化酶, 其将超氧自由基还原为过氧化氢之后, 
生成的过氧化氢再由抗坏血酸过氧化物酶和过氧

化氢酶进行解毒。非酶促氧化防御系统中有谷胱

甘肽、抗坏血酸、维生素、类胡萝卜素、酚类化

合物(Garcia等2020)。非酶促氧化防御物质既可以

直接与活性氧反应将其还原, 也可以作为酶促反

应的底物帮助活性氧的清除。有研究表明, 若植物

体内的抗氧化酶的活性升高可以提高植物抗盐胁

迫的能力, 这说明了植物抗氧化能力对抵抗逆境

的重要性(Nouman等2014)。
4.2  抗氧化次生代谢物

植物体存在一些次级代谢物可以对植物体内

抗氧化酶活性进行调控, 从而增加植物抵抗盐胁

迫环境的能力。比如一氧化碳(CO)和NO供体硝普

钠SNP, 二者具有相同的功能, 可以通过增强体内

抗氧化酶活性, 来防止氧化诱导的损伤, 提高植物

的耐盐性(Xie等2008)。此外, 有研究表明, microR-
NA是盐胁迫的上游响应元件。在小麦和水稻中, 
miR172通过靶向一种转录因子INDETERMINATE 
SPIKELET1 (IDS1, 水稻耐盐性的负调控因子), 以
上调盐胁迫下植物体内抗氧化酶的表达和维持活

性氧平衡增加植物耐盐性(Cheng等2021)。在人和

动物中褪黑素被认为是一种有效的抗衰老物质, 它
可以清除体内自由基的积累。随着研究的深入, 人
们发现褪黑素在植物体内也是一种古老且强大的

抗氧化剂, 保护植物免受生物胁迫或非生物胁迫的

伤害(Yu等2018)。褪黑素可以清除植物体内因为

盐胁迫而积累的H2O2, 增加植物的耐盐性(Liang等
2015)。通过转录组分析褪黑素还可以通过上调盐

胁迫过程中所抑制的影响氧化还原酶活性的基因

的表达, 缓解盐胁迫导致关键基因不表达带来的伤

害(Wei等2015)。在植物体内维生素是很重要的一

类抗氧化剂。维生素B6 (吡哆醇)在植物体内作为

很多酶的辅助因子发挥作用。通过对拟南芥中的吡

哆醇合成酶基因(PDX1)敲除研究发现, 维生素B6

可以帮助清除盐胁迫下产生的氧化自由基(Chen和
Xiong 2005)。维生素B6被证明在植物氧化应激过

程中发挥着重要作用(Denslow等2007)。在植物受

到盐胁迫时, 体内维生素B1的含量会增加, 与此同

时有研究表明维生素B1可以修复因氧化胁迫对蛋

白质造成的损伤和减少植物体内ROS的积累, 增强

植物的抗氧化能力(Tunc-Ozdemir等2009; Rapala- 
Kozik等2008)。维生素C为水溶性的低分子量抗氧

化剂, 具有合适的氧化还原电位, 作为多种生物合

成途径的关键辅助因子, 在清除ROS过程中发挥着

重要的作用(Foyer和Noctor 2011)。通过在培养植

物生长培养基中添加外源维生素C证实, 维生素C
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可以部分减轻因ROS积累对植物脂质造成的伤害, 
增加了受盐胁迫植物的成活率(Shalata和Neumann 
2001)。生育酚是维生素E的亚类, 是一种抗氧化性

很强的脂溶性维生素。在植物中生育酚的主要形

式为α-生育酚, 其主要存在于植物的叶绿体中, 同
样具有阻止脂质被ROS过氧化的功能, 以维持膜的

完整性。通过构建富含α-生育酚的转基因芥菜植

物发现, 转基因芥菜体内会减少超氧化物歧化物

和H2O2的积累, 并且其体内的抗氧化物酶、超氧

化物歧化酶以及过氧化氢酶的活性也会较野生型

芥菜高(Kumar等2013)。除此之外, β-胡萝卜素是

维生素A的前身, 在拟南芥中过表达类胡萝卜素合

成途径的关键酶番茄红素ε环化酶基因发现, 在盐

胁迫下转基因拟南芥体内的超氧化物歧化酶和过

氧化物酶的活性增加, 提高了转基因拟南芥的耐

盐性(Yin等2020)。

5  内源小分子对盐碱胁迫中关键蛋白的调控

5.1  对Na+/K+平衡的调节

植物体一些内源性小分子会作为信号分子来

调控盐胁迫过程中发挥作用的关键蛋白, 使植物

对盐胁迫环境做出反应。植物通过保持自身H+- 
ATPase、H+-PPase和Na+/H+逆转运蛋白的活性, 使
细胞质中维持低Na+离子浓度、高K+离子浓度, 有
利于其抵抗盐胁迫(Zhu 2003)。就像一氧化氮(NO)
通过激活H+-ATPase和H+-PPase酶活性发挥作用, 
H+-ATPase和H+-PPase酶活性增加为Na+-H+逆转运

蛋白提供动力, 使植物细胞质中K+增多, Na+积累

减少。在NaCl胁迫下, 植物体内NO浓度会在短时间

内增加, 使植物更好地应对所面临的盐胁迫(Zhang
等2006)。而且在秋茄树中还发现NO是通过激活

AKT1钾离子通道蛋白和Na+/H+逆转运蛋白来增加

植物的耐盐性(Chen等2013)。
5.2  对SOS1活性的调节

SOS1 (salt overly sensitive 1)作为植物中最重

要的抗盐信号通路SOS途径中的Na+/H+离子转运体, 
它的活性与植物的盐耐受能力密切相关。当植物

遭受非生物胁迫时, 丝裂原活化蛋白激酶(MAPK)
级联在细胞信号转导中发挥着关键作用, 它的下

游靶点是质膜Na+/H+逆向转运体(SOS1)。磷脂酶

D (PHD)水解产生的磷酸酯会刺激MAPK6磷酸化

SOS1, 提高植物的耐盐性(Yu等2010)。在盐胁迫下, 
4-磷酸磷脂酰肌醇(phosphatidylinositol 4-phosphate, 
PI4P)的含量上升, 结合到SOS1蛋白C端, 激活Na+/
H+逆转运蛋白的活性。PI和PI4P的动态变化调控

植株在盐胁迫下的耐盐性(Yang等2021)。除了对

SOS1的活性进行调节外, 目前也有研究表明, 在转

录水平上, SOS1也受到一些小分子的调控, 例如番

茄中SA可以调控SOS1的转录(Rao等2021)。
5.3  对H+-ATPase活性的调节

磷脂酰肌醇(phosphatidylinositol, PI)是H+-AT-
Pase酶的抑制剂, 它结合在H+-ATPase酶的C端, 使
ANA2失去活性。通过光谱参数鉴定, 存在于植物体

内的游离不饱和脂肪酸油酸(C18:1)、亚油酸(C18:2)
和亚麻酸(C18:3)可以直接与质膜上的H+-ATPase结
合, 激活它的活性, 增加植物的耐盐性(Han等2017)。
卵磷脂(phosphatidylcholine, PC)被证明可以激活水

稻中的H+-ATPase活性(Kasamo 1990)。同样有研究

报道, 玉米中不同的甘油磷脂可以对H+-ATPase的活

性起到不同的调节作用(Sánchez-Nieto等2011)。Wie- 
landt等(2015)指出, 溶血磷脂可以与质膜H+-ATPase 
AHA2的第919位亮氨酸结合, 激活H+-ATPase, 并
且这种激活独立于AHA2的第947位丝氨酸这一经

典的H+-ATPase活性的正调控磷酸化位点。在盐胁

迫下, H2S激活H+-ATPase和SOS1表达来维持植物

体内Na+/K+ 平衡(Zhao等2018a; Liu等2021) (图1)。

6  展望

随着人们对植物响应盐碱盐胁迫的研究越来

越深入, 很多盐碱胁迫的体内响应机理得到充分

的解释。目前对于植物抵抗盐碱胁迫的主流研究

主要集中在对某些信号通路调控的分子机理来进

行的。例如很多调节因子针对SOS信号途径的活性

调节, 以及某些蛋白对于H+-ATPase的活性调节等。

植物次生代谢物如激素以及小分子等物质对于植

物抵抗并适应盐碱胁迫同样至关重要, 但想要将

这些激素或者小分子作为工具来服务于农业生产

仍然有许多工作要做。次生代谢调控植物对胁迫

的响应是各种复杂而庞大的信号通路交叉作用的

结果, 因此清楚地解析次生代谢对植物响应胁迫
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图1  盐碱胁迫响应流程

Fig. 1  Saline-alkali stress response model

的贡献需要各个专业领域的知识相互结合、各领

域的同行们通力合作才能完成。相信在未来, 这些

研究更加成熟后加以利用, 我们能够找到一条帮

助植物应对盐碱胁迫的有效途径。
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