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玉米对盐胁迫的生理响应及
抗盐策略研究进展
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% % % %摘 要： 对近年来玉米耐盐机理的研究进展作了概述，论述了盐胁迫对玉米生长的影响、玉米对盐胁迫的生理
响应及抗盐策略，从渗透调节、拒盐和离子选择性吸收、清除活性氧和激素调节 4个方面综述了玉米在盐胁迫下的
生理响应机制，对玉米耐盐研究的意义和前景进行了展望。
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Research Progress on the Physiological and Biochemistry Responses of
Salt Tolerance and Strategies of Salt Resistance in Maize
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% % % % Abstract:%The%advances%in%three%aspects%of%maize%salt%tolerance%were%discussed%in%this%paper,%including%the%ef-
fects%of%salt%stress,%physiological%and%biochemical%mechanisms%on%salt%tolerance%and%strategies%of%salt%resistance%devel-
opment%in%maize.%Among%them%osmoregulation,%reject%salt%and%selective%absorption%of%ions,%eliminate%reactive%oxygen%
species% and% phytohormone% regulation% were% especially% summarized% about% their% roles% on% adaptation% to% salt% stress% in%
maize.%At%last,%the%%significance%and%suggestions%for%the%research%were%provided.
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土壤盐渍化是导致世界范围内作物产量受损的
重要原因，大约有超过 20%的耕地和超过 50%的水
浇地由于灌溉不当而受到盐渍化的严重影响。 对现
有品种进行改良、 培育耐盐作物已成为迫在眉睫的
重要科研课题。

玉米是主要的粮食和饲料作物， 由于其广泛的
适应性和应用价值，各国学者把人均占有玉米的数
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量视为一个国家畜牧业发展和国民生活水平的主要
标志之一。 在我国玉米已成为 3大作物中总产量最
高、种植面积最大、单产仅次于水稻的最重要作物。
研究玉米耐盐机理对于培育耐盐品种、 提高玉米耐
盐性有重要意义。

1% %盐胁迫对玉米的影响
玉米是盐敏感作物，当盐浓度较高时，盐胁迫干

扰胞内的离子稳定， 导致膜功能异常， 代谢活动减
弱，玉米生长受抑，最终整株植物受到严重影响、减
产直至死亡。
1.1% %盐胁迫对玉米生长的影响

Munns提出盐胁迫对植物生长影响的两阶段模
型[1]，在第一阶段，玉米首先出现水分胁迫，从而导致
吸水困难；第二阶段，玉米植株中吸收 Na+增多，吸
收 K+、Ca2+减少，从而使 Na+/K+升高，造成以 Na+毒
害为主要特征的离子失衡，光合作用变慢，渗透势下
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降，根伸长和茎生长受抑制。
叶生长受抑制是许多胁迫(包括盐胁迫)下最早

看到的现象。 当玉米出现离子毒害时， 则会表现出
Na+特征损害， 这与 Na+在叶组织中的积累有关。
Flowers 等 [2]发现植物生长组织中 Na+比老叶中少，
表明 Na+的转运是有选择的， 并且随着叶龄的增加
不断积累，其表现为老叶首先坏死，一开始是叶尖和
叶缘，直至整个叶片。

Z觟rb等 [3]认为，在盐胁迫下玉米生长受抑制是
因为质膜上 H+-ATPase 泵的活性下降所造成的。
Pitann等[4]发现，盐胁迫减轻了盐敏感玉米叶片质外
体的酸化，导致质膜 ATPase的 H+泵活性下降，质外
体 pH变大可能使松弛胞壁的酶活性下降， 从而导
致地上部生长受抑。
1.2% %盐胁迫对玉米光合作用的影响

盐胁迫导致的水分胁迫使玉米叶绿体基质体积
变小，叶绿体中过氧化物(H2O2)增多；由渗透胁迫导
致的气孔关闭， 使进入光合碳同化的 CO2受限，造
成过剩光能增多，进而加重对玉米光合机构的抑制。
玉米体内增多的过剩激发能如果不能被安全耗散，
还会进一步导致玉米光合机构的不可逆破坏。 在盐
胁迫下，玉米叶面积首先变小，随后是叶干重和叶含
水量下降。 由于玉米光合作用受抑制或同化物转运
至生长点的速率变慢， 导致供给正在生长的茎的同
化物减少，玉米茎生长受到抑制。 随着盐浓度增加，
玉米总干物质明显减少。

2% %玉米对盐胁迫的生理响应
2.1% %渗透调节

Munns等[5]指出，有 4个标准可以表示发生了渗
透调节：渗透势下降；溶质积累活跃，最终组织溶质
浓度增加；维持组织膨压；维持组织生长。 De%Costa
等[6]发现，如果假设溶质在细胞和整个茎组织中的分
布是均匀的，两个抗盐玉米杂交种 SR03、SR12在盐
胁迫下除了溶质积累活跃外其余 3 个标准都实现
了，因此，De%Costa断定渗透调节在这两个玉米品种
的抗盐性中起了一部分很重要的作用。 而实际上在
整个地上部茎、 叶之间或茎的各部分之间或各个细
胞之间溶质种类和含量都不同，甚至差别很大。不同
的玉米品种、同一品种不同器官、同一器官的不同生
长阶段渗透调节能力也不同[7]。
2.1.1% %无机渗透调节

Rodriguez 等 [8]认为，在玉米根系受到盐胁迫初
期，Cl-的快速吸收促进了根系的渗透调节，只是 Cl-

进行渗透调节要依靠 Na+或 K+。 Hajlaoui等研究发
现，在玉米抗盐品种 Arper的根、叶中保持低浓度的
Na+和高浓度的 K+、Ca2+对其良好的生长和分蘖非
常重要，而另一不耐盐品种 Aristo则没有这个现象。
De%Costa认为， 主要的无机离子浓度增加可能有益
于部分渗透调节，但绝不是全部，可能还有其他的渗
透活性物质参与了渗透调节。曲元刚[9]在试验中也得
到了类似的观点，发现玉米在 NaCl胁迫下，总无机
离子在渗透调节中的贡献随盐浓度的升高而降低，
而有机物在渗透调节中的贡献随盐浓度的升高而
升高。
2.1.2% %有机渗透调节

许多渗透调节物质包括原初同化物糖和次生代
谢物有机酸、脯氨酸、甜菜碱、多元醇、氢嘧啶类物
质、 二甲基硫醚丙酸盐及复杂糖类如海藻糖等有双
重功能，既能介导渗透调节，又能保护亚细胞结构和
清除活性氧。

Hajlaoui发现，尽管盐胁迫下玉米的各种器官、
组织都出现了甜菜碱的显著积累， 但是叶中甜菜碱
含量明显比初生根多， 而且试验中观察到甜菜碱的
沉积与组织的衰老呈负相关。 在玉米两个品种中都
发现甜菜碱在旺盛生长的区域积累较多， 特别是距
离根顶端 2%cm处最多，老叶中甜菜碱含量与幼叶和
成熟叶相比明显减少。 这表明在盐胁迫时，甜菜碱
可能在玉米旺盛生长区域中优先积累，并快速转移
至根、叶的幼嫩组织中，是一种移动性较强的渗透调
节物质。

脯氨酸也是一种重要的渗透物质。 Hajlaoui等
发现， 脯氨酸在耐盐玉米品种中积累比盐敏感品种
多，在幼嫩组织中也较多。商学芳[10]也得到了类似结
果， 表明耐盐玉米品种在盐胁迫中脯氨酸的增幅和
含量绝对值都高于盐敏感品种。 但有关脯氨酸与耐
盐性的关系有不同的观点， 有的学者认为脯氨酸与
耐盐性呈正相关， 即较耐盐的品种脯氨酸积累也较
多；也有学者认为二者呈负相关，盐敏感品种脯氨酸
积累较多。

Hajlaoui等试验发现， 在盐胁迫下的两个玉米
品种中， 都观察到成熟叶和幼叶中积累的可溶性碳
水化合物较多，而老叶中较少。 在盐胁迫处理时，玉
米根和幼叶中脯氨酸、甜菜碱积累更多，总游离氨基
酸和糖在成熟叶中最多。 这说明不同叶龄或不同部
位产生的渗透调节物质不同或相同渗透调节物质合
成的多少不同，因此，渗调能力也不一样。 幼叶的渗
透调节能力比成熟叶或老叶更强。 Hajlaoui等认为，
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甘氨酸甜菜碱和脯氨酸是生长区域有益于渗透调节
的主要溶质， 其次是糖和游离氨基酸， 而无机离子
(K+、Ca2+) 对耐盐的渗透调节似乎不起重要作用，因
为其在盐胁迫时含量常常下降。
2.2% %拒盐和离子选择性吸收

盐胁迫使胞内 Na+、Cl-浓度增加， 而 K+、Ca2+浓
度下降， 从而导致离子失衡。 植株要存活并维持生
长， 必须重新建立离子稳态。 当盐胁迫下离子失衡
时，首先造成 Na+毒性。 Fortmeier和 Schubert[11]指出，
对玉米来说， 盐胁迫第二阶段的主要问题是 Na+毒
性，而不是 Cl-。因此，玉米抗盐性可以通过第二阶段
避免 Na+毒性和盐胁迫第一阶段克服渗透胁迫完
成。 避免 Na+毒性，第一，尽量减少 Na+从根部进入。
根内皮层的凯氏带是植物吸收盐离子的天然屏障，
因为通过共质体运输的速度要比通过质外体慢得
多，可以很好地阻止盐的进入。Reinhardt和 Rost[12]发
现，盐胁迫加速了凯氏带的发育，缩短了根尖到凯氏
带最低点的距离。 Karahara[13]认为，可能是由于玉米
根尖和内皮层凯氏带最下端之间的内皮层细胞的数
目和长度都变小的缘故。 可见，根在应对盐胁迫时，
会通过自身生理生化甚至形态上的变化减少对盐的
吸收；第二，根通过将 Na+排入土壤或根木质部薄壁
细胞，减少 Na+运往地上部的量。

Hajlaoui等发现，盐敏感玉米品种 Aristo根和幼
叶中 Ca2+浓度变化很大， 相反耐盐品种 Arper根和
幼叶中 Ca2+浓度几乎未变， 由此可以推断在 Arper
中，Ca2+浓度可能通过调节根和韧皮部 Na+的吸收
有益于该品种的耐盐。 Tuna等[14]在盐溶液中培养的
玉米植株叶片上施用 GA3，发现其 K+、Ca2+浓度比不
施 GA3的玉米浓度高，且接近对照，从而使其在盐
溶液中生长较好。
2.3% %清除活性氧

产生活性氧是正在扩展的植物细胞和器官的正
常特性。对抑制剂研究表明，由 NADPH氧化酶催化
质外体 O2

-. 产生的 OH-是正常根生长所必需的，但
活性氧过量则会对植物造成伤害。 当植物受到胁迫
时，活性氧积累过多，就会产生氧化胁迫。 这些活性
氧(过氧化氢、羟基、氧负阴离子及单线态氧)高度活
跃，并且通过攻击脂类、蛋白质和核酸等大分子物质
改变正常的细胞代谢， 可能导致一系列的生理生化
紊乱。 至今还不完全清楚 ROS积累的详细机理，然
而，许多学者认为线粒体电子转运链、光合器官受抑
制或被破坏是产生活性氧的主要原因。

植物体内存在许多清除和抑制活性氧形成的系

统，主要有酶促和非酶促两种。植物通过抗氧化酶级
联反应等很多不同适应机制来阻止氧化链反应的自
我增殖，以减轻由盐胁迫导致的氧化损害。在抗氧化
酶中， 有多个酶参与清除活性氧， 包括 SOD、POD、
CAT、APX、GPX和 GR等。 余叔文等[15]认为，保持高
水平的 SOD和 POD活性是盐渍生境中植物生存必
需的。 Bustos等[16]发现，在盐胁迫和渗透胁迫时，玉
米根中 SOD、POD活性都增加。 Azevedo% Neto等[17]研
究发现， 两个玉米品种的 SOD、APX、GPX和 GR的
酶活性随盐害时间延长而增加， 耐盐品种 BR5033
与盐敏感品种 BR5011相比增幅较大。

除了已知的抗坏血酸、谷胱甘肽，许多渗调物质
如甘露醇、果聚糖、海藻糖、肌醇、脯氨酸、甜菜碱及
氢嘧啶类物质在清除活性氧上都很活跃。 Zhu[18]推
断，许多渗调物质、胁迫蛋白的未知功能可能是清除
活性氧或阻止其伤害细胞结构，从而为细胞解毒。多
酚复合物例如酚酸、类黄酮、原花色素和花青苷在驱
除自由基中起着重要作用。 Hajlaour等[19]发现，耐盐
玉米品种 Arper在盐渍条件下比盐敏感品种 Aristo
的酚类化合物含量高，因此，膜脂过氧化程度和膜损
害也相对较轻； 同时还发现不同叶龄叶片在盐胁迫
时积累的酚类化合物含量不同，幼叶积累多，这可能
是由于酚类化合物只在幼嫩叶片积累而老叶丧失了
这一功能的缘故。在酚类物质中，类黄酮和花青苷在
驱除活性氧中起着非常重要的作用。 Hendrich [20]认
为， 多酚复合物诱导发生的一系列反应中的第一步
即是类黄酮与脂双分子层结合。
2.4% %激素调节

植物激素是植物体内相对含量较少但对植物生
长起重要调节作用的物质。当遭遇盐胁迫时，植物细
胞分裂素和赤霉素减少，而脱落酸含量增加。Munns[21]

认为， 植物生长激素信号在调节盐胁迫下植物的短
期生长中比膨压所起的作用更大。 Tuna等发现在玉
米中增加激素 GA3浓度可以改善盐胁迫下膜的渗
透性和叶中营养素水平，最终使苗生长得到改善，使
茎、根生物量与对照相比没有明显差异，减轻了盐胁
迫的有害效应。

植物对非生物胁迫的适应性主要由植物激素
ABA控制。ABA可作为内源信号调节植物水分状况
和渗透胁迫耐性。 玉米根中的 ABA可以调节 K通
道活性，参与控制离子稳态等。 Pitann等指出，高浓
度的 ABA可能有益于质外体中 pH碱化，从而使抗
盐性较强的玉米品种的生长受较小影响。但 ABA作
为胁迫激素是促进还是抑制盐胁迫下植物的生长说
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法不一。 De%Costa观察到，在耐盐玉米杂交种中游离
ABA和 ABA-GE(ABA葡萄糖酯)的浓度增加最多，
在盐胁迫的第一阶段其抗盐性也最高， 认为游离
ABA和 ABA-GE的浓度与盐胁迫下叶生长的正相
关十分显著，这表明 ABA在盐胁迫的第一阶段可以
表达抗盐性。 Chandler等[22]证实，ABA调节一些基因
的表达， 而这些基因参与保护细胞防盐害和脱水。
Sharp等[23]证实，ABA在水分胁迫时是通过抑制茎中
乙烯的合成来促进茎的生长， 而乙烯是抑制茎的生
长。 Sharp等[24]进一步证实，只有在种子萌发后幼苗
生长的起始阶段乙烯产量增多时，ABA作为生长促
进因素才会增多并促进茎的生长。 但有些学者也提
出了一些相反的证据，表明 ABA浓度增加会抑制叶
的生长。 Cramer[25]报道，在盐和干旱胁迫下 ABA抑
制玉米生长。Saab等[26]研究表明，在玉米根组织高水
势时 ABA抑制其生长， 而低水势时 ABA促进其生
长。 由此可以推断，ABA可能参与盐胁迫下玉米的
生长调节。

3% %提高玉米耐盐的策略
3.1% %传统育种方法

通过传统的育种方法已经获得了一些具有耐盐
特性的品种。Schubert等[27]培育的具有中等耐盐性的
玉米栽培种先锋 3906在根表面和韧皮部薄壁组织
细胞两个水平上具有 Na+外排的能力。以此为基础，
Schubert等[28]用传统杂交方法与生理研究相结合，获
得了在 EC为 10%ds/m土壤中产量下降较少的杂交
种，在 EC为 20%ds/m土壤中，杂交种 SR03尽管生长
已受到抑制，但依然获得了产量。
3.2% %转基因策略

由于耐盐性在生理和遗传上都很复杂， 用传统
育种方法提高作物耐盐性进展缓慢。 国内近年来先
后将大肠杆菌 6- 磷酸山梨醇脱氢酶基因 gutD、甜
菜碱合成相关基因、AtNHX1和 DREB1A/CBF3基因
等转入玉米，提高了转基因植株的耐盐性。杨爱芳[29]

将 betA基因转入玉米，获得耐盐植株，并对其后代
配制杂交，进行农艺性状的研究，发现其杂交后代耐
盐性增强，但有些农艺性状差异显著。这说明对转基
因株系后代评价研究十分必要。
3.3% %施加外源物质提高玉米抗盐性

利用外源物质浸种或在生长过程中添加外源物
质都可以提高作物的耐盐性，由于该方法简单易行，
且可迅速用于生产，因此，已有多种经过验证的方法
在田间应用。 在玉米中已报道加入外源 Ca2+、 甜菜

碱、脯氨酸、SNP以及添加适量生长调节剂均可提高
植物在盐胁迫下的发芽率、 发芽势以及改善幼苗的
生长发育。

作为许多胁迫的第二信使，Ca2+成为一个提高
作物抗性的最有力的候选者， 它可能介导了不同胁
迫间的交叉耐性。 许多研究发现，在 ABA、干旱、冷
和高盐时， 植物细胞中的 Ca2+水平都有快速的增
加。 Alberico和 Cramer[30]发现，当栽培环境中缺 Ca2+

时，7种不同的玉米品种对盐胁迫的表现不一，吸收
的 Na+量也不同，其中吸收 Na+最少的品种，当 Ca2+

从外源得到补充时，叶片的生长速度最快。 张乃华
等[31]研究表明，外施 Ca2+能有效地促进盐胁迫玉米
叶片对激发电子的利用而减缓盐胁迫的伤害， 原因
可能是 Ca2+改善了光合作用对激发电子的利用，促
进了依赖 Mehler反应的电子传递速率(ETR)。

Zhang等 [32]发现，SNP(NO 供体)%能促进盐胁迫
下玉米幼苗的生长、根的伸长及须根的发生，显著提
高生长在 100%mmol/L%NaCl中玉米幼苗的干物质积
累速率、叶绿素含量、植株体内 K+/Na+比，降低细胞
中的膜渗透， 提高玉米幼苗叶片和根尖中 IAA、GA
和 iPA 的水平及维持玉米幼苗叶片较高的光合活
性。 这些结果表明，来自于 SNP的 NO可以增强玉
米的耐盐性。

Yang等[33]报道，外源添加甜菜碱减轻了盐胁迫
下玉米的生长抑制，使光合作用增强，表明合成积
累有机物质也是玉米抵御盐胁迫的一种有效方式。
De%Costa也得到了相似的结果。 用脯氨酸浸种，可使
NaCl%胁迫下的玉米发芽率升高，幼苗的含水量和脯
氨酸含量增加， 过氧化物酶和超氧化物歧化酶活性
增强， 说明脯氨酸浸种可以促进盐胁迫下玉米种子
的萌发和幼苗的生长。

赵可夫等[34]发现，不同浓度外源 ABA可以提高
生长在盐渍条件下玉米幼苗的耐盐能力， 增加幼苗
的干重， 其原因是由于幼苗渗透势的降低和渗透调
节能力的增大，地上部分拒盐能力的提高，摄取的大
量 Na+积累在根部。同时发现外源 ABA增大幼苗渗
透势和渗透调节能力是幼苗有机渗透物质增加的结
果。江行玉等[35]发现，叶面喷施精胺水溶液可以抑制
盐胁迫下玉米叶片丙二醛(MDA)的积累，减少细胞
膜透性，延缓叶绿素分解，提高蛋白质含量，增加地
上部分与根系的鲜重、干重和株高，表明精胺具有延
缓盐胁迫下玉米衰老、促进生长、增强抗盐能力的作
用。刘俊等[36]研究表明，多胺对玉米盐害的缓解作用
可能是由于提高了叶绿体中结合态多胺的含量和叶
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片抗氧化酶的活性， 从而增强了盐胁迫下的玉米光
合能力。

热激处理的玉米幼苗耐盐性提高，而 Ca2+处理
可以增强这种效果。 叶片淋洗也能提高盐胁迫下玉
米的生物量， 但淋洗对减轻玉米盐害的作用因基因
型不同而表现出明显差异， 且只有低浓度盐胁迫时
才有效。 Sheng等[37]发现，在盐胁迫下有菌根的玉米
比没有菌根的玉米茎和根的干重大，气孔导度、蒸腾
速率和净光合速率更高，胞间 CO2浓度更低，渗透调
节能力增强， 有菌根的玉米比没有菌根的玉米长得
好。 加硅处理能显著提高盐胁迫下玉米叶片保护酶
(SOD、POD、CAT)的活性及抗坏血酸的含量，增强叶
绿体内清除自由基的能力，保护了叶绿素，从而有利
于光合作用和增加干物重。

4% %前景与展望
由于盐胁迫是一个持续的并且不断恶化的影

响， 所以培育耐盐作物是长期的目标。 新的研究热
点已引起许多科学家的重视，Mansour等[38]发现，鉴
定特异性的膜脂并研究其与耐盐性的关系十分重
要。 Flowers[39]提出，利用循环筛选、突变体、组织培养
等方法在现有的品种中产生新品种或者培育高产品
种， 可能是作为提高盐碱地作物产量的一些候选
方法。

植物以细胞形式或植株整体形式应对盐胁迫，
有关细胞形式的耐盐响应已研究的相对较为清楚，
而植株整体形式应对盐胁迫还需要进一步的研究。
要培育出真正耐盐的作物并将其应用于大田生产，
单凭一个学科的工作要完成这一艰巨的任务是很难
的，必须要集合多个学科之力，如植物生态学、植物
生理学、植物育种学、土壤科学和农业工程等多学科
共同合作，才能加速培育耐盐作物的进程。随着玉米
基因组全序列测序成功， 要获得能在盐碱地上种植
并获得较高产量的玉米品种将成为可能。
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