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　　盐胁迫是影响植物生长和作物产量最严重的环
境限制之一［１］。一般盐分对植物造成直接或间接的

伤害：首先，土壤中高浓度可溶性盐导致可用水减

少，引起渗透胁迫；其次，植物过量积累有毒离子（特

别是Ｎａ＋）引起离子毒害和营养元素亏缺；最后，引
起的氧化胁迫［２－４］。这些伤害都与植物对盐离子的

吸收、在植物体内的积累及分配密切相关。因此，植

物的耐盐能力与植物体对盐离子的吸收、运输、积累

和分配调控能力有关。盐胁迫下，植物维持体内相

对较高的 Ｋ＋／Ｎａ＋是植物耐盐性强的一种表现。
Ｓｈａｂａｌａ等［５］指出，维持细胞质中较高的 Ｋ＋／Ｎａ＋比
值比单纯的维持低Ｎａ＋含量和高Ｋ＋吸收更重要，因
此，植物能否在盐渍条件下生存很大程度上取决于

盐胁迫条件下植物体内保持 Ｋ＋／Ｎａ＋平衡的能
力［６］。植物可以通过限制 Ｎａ＋的吸收、增加 Ｎａ＋外
排、Ｎａ＋区隔化到液泡及限制Ｋ＋的流失来维持细胞
质中 Ｋ＋／Ｎａ＋的有效平衡。对大麦［７］、小麦［８］、胡

杨［９］等植物的研究发现，耐盐性品种在盐胁迫下比

盐敏感性品种具有更强的 Ｎａ＋外排能力或限制 Ｋ＋

流失的能力；同时，围绕盐胁迫对植物体内盐离子的

吸收、运输、积累和分配的研究一直是研究者关注的

热点。

西伯利亚白刺（ＮｉｔｒａｒｉａｓｉｂｉｒｉｃａＰａｌｌ．）为蒺藜科
白刺属（ＮｉｔｒａｒｉａＬ．）落叶具刺灌木，为典型的多年
生木本稀盐盐生植物，主要分布于我国西北及华北

盐碱地区、东北苏打盐碱地区和环渤海滨海盐碱地

区及西伯利亚地区，是沙漠和盐碱地区重要的耐盐

固沙植物［１０］。西伯利亚白刺具有较强的耐盐性，可

在含盐８‰ １０‰的土壤上正常生长。目前，关于
西伯利亚白刺耐盐生理方面的研究较多，大部分集

中在不同白刺品种间的耐盐性、生理指标变化及耐

盐形态特性差异等方面［１１－１４］。以往研究显示，西伯

利亚白刺在盐胁迫下根、茎、叶中 Ｎａ＋含量增加，而
Ｋ＋含量和Ｋ＋／Ｎａ＋降低［１４］。通常 Ｎａ＋在叶片中过
量积累会对植物造成伤害，而西伯利亚白刺在高盐

胁迫下其叶片中积累大量的 Ｎａ＋，并未表现出盐害
症状，推测其通过将 Ｎａ＋区隔化到叶片中的细胞液
泡内，一方面避免了离子毒害，另一方面可以将其作

为渗透调节物质，以此方式适应盐胁迫环境［１１］，与

此同时，西伯利亚白刺在高盐胁迫下，其根、茎中的

Ｎａ＋含量明显低于叶片中的［１５］。这是否表明西伯利

亚白刺的根系对 Ｎａ＋具有较强的外排能力及对 Ｋ＋

较强的选择吸收能力？西伯利亚白刺是如何调节离

子的体内平衡及适应盐胁迫环境的？为探讨上述问

题，本研究利用扫描离子选择微电极技术（ＳＩＥＴ）研
究盐胁迫下西伯利亚白刺水培幼苗 Ｋ＋和 Ｎａ＋的吸
收和积累规律，以期从西伯利亚白刺根系离子动态

运输及Ｋ＋、Ｎａ＋平衡机制方面探讨其耐盐机制，为
其在盐碱地开发利用和丰富植物的耐盐机理提供

参考。

１　试验材料与试验设计
西伯利亚白刺种子于２０１５年１０月下旬采自青

海柴达木盆地可鲁克湖湖边盐碱滩地。试验于

２０１６年４—９月在中国林业科学研究院科研温室进
行。种子用温水浸种２４ｈ后，与湿沙混合催芽，于４
月中旬将萌动露白的种子播种到装有蛭石的营养钵

中。生长２个月后，选取长势一致的幼苗定植到含
有改良的１／２Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液的塑料盆（长 ×宽 ×
高：４０ｃｍ×３０ｃｍ×１５ｃｍ）中水培，２４ｈ通气，每４ｄ
更换１次营养液。培养５ｄ后进行 ＮａＣｌ胁迫处理，
ＮａＣｌ处理浓度为 ０、２００、３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１，每盆 ２０
株，每处理３个重复。为避免盐浓度短时间内的快
速升高对幼苗造成渗透休克，采取每天增加５０ｍｍｏｌ
·Ｌ－１ＮａＣｌ的方式进行施盐，各处理在同一天达到
预定浓度。盐胁迫２４ｈ后检测 Ｋ＋、Ｎａ＋离子流，并
取样测定Ｋ＋和Ｎａ＋含量。

２　试验方法
２．１　Ｎａ＋和Ｋ＋含量的测定

取出盆中待测植株，用去离子水冲洗３遍，并用
吸水纸吸干表面水分。将幼苗根、茎、叶分开，于

１０５℃杀青３０ｍｉｎ后，８０℃下烘至恒质量，将烘干后
的植株粉碎过筛，用于测定Ｎａ＋和 Ｋ＋含量。Ｎａ＋和
Ｋ＋含量参照刘正祥等［１６］的方法略有改进，用 ＨＮＯ３
消解后采用电感耦合等离子体发射光谱仪（ｉＣＡＰ
６３００ＩＣＰＯＥＳＳｐｅｃｔｒｐｍｅｔｅｒ，ＴｈｅｒｍｏＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，ＵＳＡ）
进行测定。

３２０１
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２．２　离子流的测定
Ｎａ＋、Ｋ＋离子流利用非损伤微测技术中的扫描

离子选择微电极技术（ＳＩＥＴ，ＢＩＯＩＭ００８，Ｙｏｕｎｇｅｒ
ＵＳＡＳｃｉ．＆Ｔｅｃｈ．Ｃｏｒｐ．，ＵＳＡ）进行测定。Ｎａ＋、Ｋ＋

测试液的成分为：０．１ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＫＣｌ，０．１ｍｍｏｌ·
Ｌ－１ＭｇＣｌ２，０．５ｍｍｏｌ·Ｌ

－１ＮａＣｌ，０．１ｍｍｏｌ·Ｌ－１

ＣａＣｌ２，０．３ｍｍｏｌ·Ｌ
－１ＭＥＳ，ｐＨ值５．７。

样品的选择、制备和测定方法参考刘正祥

等［１７］、孙健［１８］的方法，根据扫点实验确定测量区域

为位于距离根尖 ２００ ２５０μｍ处附近的分生区。
每个处理至少检测６个样品（根系），每个样品（根
系）至少稳定测量１０ｍｉｎ。
２．３　数据处理与分析

离子流测定数据根据旭月科技有限公司开发的

Ｍａｇｅｆｌｕｘ软件（ＹｏｕｎｇｅｒＵＳＡＳｃｉ＆ＴｅｃｈＣｏｒｐ，ＵＳＡ）
进行计算，利用ＳＰＳＳ１６．０软件对数据进行标准化，
去除异常值，用ＭｉｃｒｏｓｏｆｔＥｘｃｅｌ２００７和ＳＰＳＳ１６．０软
件进行数据整理、方差分析和作图。

３　结果与分析
３．１　ＮａＣｌ胁迫对西伯利亚白刺幼苗各组织Ｎａ＋和
Ｋ＋含量的影响
３．１．１　ＮａＣｌ胁迫对西伯利亚白刺幼苗各组织 Ｎａ＋

积累的影响　图１Ａ表明：ＮａＣｌ胁迫显著增加了西
伯利亚白刺幼苗根、茎、叶中的 Ｎａ＋含量。２００ｍｍｏｌ
·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫下，幼苗根中的 Ｎａ＋含量显著高于
对照，茎和叶中的 Ｎａ＋含量与对照差异不显著；３００
ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫下，幼苗根、茎、叶中的 Ｎａ＋含
量均显著高于对照。不同处理叶片中的Ｎａ＋含量均
显著比根和茎中的高，其中，２００、３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１

ＮａＣｌ胁迫下，幼苗叶片中的 Ｎａ＋含量分别是根的
３．１４、３．０７倍。上述结果表明，盐胁迫下，西伯利亚
白刺幼苗吸收了大量的 Ｎａ＋，并将绝大部分 Ｎａ＋贮
藏在叶片中。

３．１．２　ＮａＣｌ胁迫对西伯利亚白刺幼苗各组织 Ｋ＋

积累的影响　由图１Ｂ可知：随着ＮａＣｌ浓度的升高，
西伯利亚白刺茎、叶中的 Ｋ＋含量变化相对平稳，茎
中的Ｋ＋含量在２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫时下降，在
３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫时上升至对照水平；叶片
中的Ｋ＋含量在ＮａＣｌ胁迫下均比对照的低，但差异
不显著。随着ＮａＣｌ胁迫的增强，根系对 Ｋ＋的吸收
逐渐增强，３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫下，根中的 Ｋ＋

含量比对照增加了３１．１％。以上结果表明，盐胁迫

下，西伯利亚白刺幼苗根系对 Ｋ＋的吸收增加，向地
上部分的运输也未受到明显的抑制。

　　图中不同小写字母表示不同 ＮａＣｌ处理间差异显著（Ｐ＜

０．０５），不同大写字母表示不同器官间差异显著（Ｐ＜０．０５）；

下同。

Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｍａｌｌｌｅｔｔｅｒｓｒｅｓｐｒｅｓｅｎｔｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｒｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎ

ｄｉｆｆｅｅｎｔＮａＣｌｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ（Ｐ＜０．０５）；ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃａｐｉｔａｌｌｅｔｔｅｒｓ

ｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｒｎｃｅｂｅｗｔｅｅｎｄｉｆｆｅｅｎｔｐｌａｎｔｏｒｇａｎｓ（Ｐ＜

００５）；ｔｈｅｓａｍｅａｓｆｏｌｌｏｗｉｎｇ

图１　ＮａＣｌ胁迫下西伯利亚白刺幼苗各组织Ｎａ＋和Ｋ＋积累情况

Ｆｉｇ．１　ＴｈｅａｃｃｕｍｎｌａｔｉｏｎｏｆＮａ＋ａｎｄＫ＋ｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｉｓｓｕｅｓｏｆ

　　　ＮｉｔｒａｒｉａｓｉｂｉｒｉｃａＰａｌｌ．ｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒＮａＣｌｓｔｒｅｓｓ

３．１．３　ＮａＣｌ胁迫对西伯利亚白刺各组织 Ｋ＋／Ｎａ＋

的影响　图２表明：随着 ＮａＣｌ浓度的升高，西伯利
亚白刺幼苗根、茎、叶中 Ｋ＋／Ｎａ＋均呈下降趋势；与
对照相比，２００、３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫下，根中
Ｋ＋／Ｎａ＋显著下降，而２个胁迫浓度的差异不显著；
随着ＮａＣｌ胁迫浓度的升高，叶中的 Ｋ＋／Ｎａ＋显著下
降；在３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫下，茎中的Ｋ＋／Ｎａ＋

显著低于对照和２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫处理。在
同一处理不同组织间，叶中的 Ｋ＋／Ｎａ＋最低，且与
根、茎中的Ｋ＋／Ｎａ＋差异显著。上述结果表明，盐胁
迫下，西伯利亚白刺根系吸收 Ｎａ＋的同时加强了对
Ｋ＋的吸收，从而保持根中的 Ｋ＋／Ｎａ＋平衡。由于叶
片中积累的 Ｎａ＋含量最高，导致叶片中的 Ｋ＋／Ｎａ＋

最低。
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图２　不同浓度ＮａＣｌ胁迫对西伯利亚白刺各组织

Ｋ＋／Ｎａ＋比值的影响

Ｆｉｇ．２　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔＮａＣｌｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｎＫ＋／Ｎａ＋ｒａｔｉｏｎｉｎ

　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｉｓｓｕｅｓｏｆＮｉｔｒａｒｉａｓｉｂｉｒｉｃａＰａｌｌ．ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

３．２　ＮａＣｌ胁迫下西伯利亚白刺根系离子流的变化
３．２．１　Ｎａ＋离子流的变化　根系 Ｎａ＋定点扫描结
果（图３Ａ）表明：不同处理下，西伯利亚白刺幼苗根
系的 Ｎａ＋均表现为外排；２００、３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ
胁迫下，幼苗根系的Ｎａ＋外排强度增加。０ １０ｍｉｎ
离子流速平均值（图３Ｂ）表明：西伯利亚白刺幼苗对
照根系的Ｎａ＋净流量为２０４．５３ｐｍｏｌ·ｃｍ－２·ｓ－１，
２００、３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫下，幼苗根系的Ｎａ＋净
流量分别为４３６．０７、３３８．５８ｐｍｏｌ·ｃｍ－２·ｓ－１，二者
间差异显著，且显著高于对照。

３．２．２　Ｋ＋离子流的变化　图４Ａ表明：０ １０ｍｉｎ
内，对照和２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ处理的西伯利亚白
刺幼苗根系的Ｋ＋均表现为外流，且 Ｋ＋流速始终维
持在一个相对稳定的水平，为 １３３ １８３ｐｍｏｌ·
ｃｍ－２·ｓ－１；３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫下，幼苗根系
的Ｋ＋表现为明显的内流。从０ １０ｍｉｎ离子流速
平均值（图４Ｂ）看出：对照和２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁
迫幼苗的 Ｋ＋净流量分别为１５６、１５９ｐｍｏｌ·ｃｍ－２·
ｓ－１，二者的差异不显著；３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫
下，幼苗的Ｋ＋净流量为 －３７０ｐｍｏｌ·ｃｍ－２·ｓ－１，与
对照和２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫幼苗的 Ｋ＋流速差
异显著。上述结果表明，２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫
对西伯利亚白刺幼苗根系的 Ｋ＋外流影响较小，３００
ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫显著提高了其Ｋ＋内流。

４　讨论
盐离子区隔到不同组织或细胞中的能力是植物

耐盐的关键机制，同时也是维持细胞质中低浓度有

毒离子和体内离子动态平衡的主要途径之一［１９－２０］。

图３　ＮａＣｌ胁迫对西伯利亚白刺幼苗根系稳态Ｎａ＋流的影响

Ｆｉｇ．３　ＥｆｆｅｃｔｏｆＮａＣｌｓｔｒｅｓｓｏｎｓｔｅａｄｙＮａ＋ｆｌｕｘｅｓａｔｒｏｏｔｓｏｆ

ＮｉｔｒａｒｉａｓｉｂｉｒｉｃａＰａｌｌ．Ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

本研究中，盐胁迫显著提高了西伯利亚白刺根、茎、

叶中的Ｎａ＋含量，根系中的Ｎａ＋含量增加比例最大，
叶片中的Ｎａ＋增加量最大，且叶片中的 Ｎａ＋含量显
著高于根中的，说明根系作为最早感受 ＮａＣｌ胁迫的
位点，将大量吸收的Ｎａ＋运输到叶片中，这与盐生植
物盐地碱蓬（Ｓｕａｅｄａｓａｌｓａ（Ｌ．）Ｐａｌｌ．）［２１］和唐古特
白刺（ＮｉｔｒａｒｉａｔａｎｇｕｔｏｒｕｍＢｏｂｒ．）［２２］等的研究结果一
致。这一方面降低了 Ｎａ＋对根系的伤害作用，保证
了植物对其他营养元素的吸收作用；另一方面，Ｎａ＋

作为渗透调节物质，在叶片中积累，增大了地上部和

地下部的渗透势差，促进植物对水分吸收，从而稀释

体内的盐离子，降低盐分过量积累对植物造成的伤

害；然而，Ｎａ＋在叶片中的大量积累，叶片并未出现
盐害的症状，因此，推测可能与Ｎａ＋区隔化到液泡中
有关，这可能是稀盐盐生植物西伯利亚白刺适应盐

胁迫的一个重要途径。
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图４　ＮａＣｌ胁迫对西伯利亚白刺幼苗根系稳态Ｋ＋流的影响

Ｆｉｇ．４　ＥｆｆｅｃｔｏｆＮａＣｌｓｔｒｅｓｓｏｎｓｔｅａｄｙＫ＋ｆｌｕｘｅｓａｔｒｏｏｔｓｏｆ

ＮｉｔｒａｒｉａｓｉｂｉｒｉｃａＰａｌｌ．ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

根系对Ｋ＋的保有能力也是植物耐盐的重要方
面。Ｋ＋作为植物体内质量分数最多的阳离子，不仅
是植物生长发育过程中所必需的大量元素，同时在

盐胁迫下调控离子平衡、渗透调节、维持细胞膨压及

蛋白质合成等方面具有重要作用［２３］。盐胁迫下，盐

生植物对Ｎａ＋吸收增加，而在适度的盐浓度下会增
加对Ｋ＋的吸收［２４］。Ｃａｒｄｅｎ等［２５］发现，耐盐性大麦

品种比盐敏感型品种能更好的维持根细胞质中的

Ｋ＋含量。本研究中，随着 ＮａＣｌ浓度的升高，西伯利
亚白刺根、茎、叶中的Ｋ＋含量保持平稳或升高，特别
是根中的Ｋ＋含量显著增加。Ｋ＋通过高亲和性 Ｋ＋

吸收系统和Ｋ＋通道进入植物体内，根中的 Ｋ＋含量
增加，说明盐胁迫下根系细胞膜上的Ｋ＋转运蛋白未
受到影响或盐胁迫诱导其表达上调来加强对 Ｋ＋的
选择性吸收，从而在一定范围内维持根部离子的相

对平衡，降低Ｎａ＋的伤害作用，提高植物的耐盐性。

盐胁迫条件下，植物维持体内高的 Ｋ＋／Ｎａ＋是
植物耐盐性的决定性因素［２６－２７］。植物可以通过增

加Ｎａ＋的外排或区隔化，减少Ｋ＋的外流来有效维持
细胞质中Ｋ＋／Ｎａ＋的平衡［５，２８］。本研究中，ＮａＣｌ胁
迫下，根中的 Ｋ＋／Ｎａ＋显著下降，２００、３００ｍｍｏｌ·
Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫下，根中的 Ｋ＋／Ｎａ＋无显著变化。扫
描离子选择微电极技术结果显示，Ｎａ＋净流量在
２００、３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫下显著高于对照，且
这２个胁迫浓度的差异显著。Ｋ＋流速研究发现，
２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫下，西伯利亚白刺根系Ｋ＋

净流量未受影响，３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＮａＣｌ胁迫下 Ｋ＋流
变为显著的内流，这与生化检测根系中Ｋ＋含量增加
基本一致，说明短期 ＮａＣｌ胁迫下，西伯利亚白刺根
系加强了对Ｎａ＋外排和 Ｋ＋内流能力。在小麦［８，２９］

的研究中也发现相似的结果，耐盐性强的品种均为

Ｋ＋外流减少或变为内流，造成这一现象的原因可能
是离子转运蛋白表达的上调，或是离子通道被激活，

或是Ｎａ＋大量积累破坏了细胞膜结构造成的。Ｎａ＋

外排的增加可能是由于盐胁迫诱导质膜 Ｎａ＋／Ｈ＋逆
向转运蛋白的合成，从而将 Ｎａ＋从细胞质中排出。
植物中Ｎａ＋的外排、Ｎａ＋的长距离运输、细胞中 Ｋ＋

的平衡由质膜 Ｎａ＋／Ｈ＋逆向转运蛋白（ＳＯＳ１）调
控［１８］，质膜Ｈ＋ＡＴＰａｓｅ水解ＡＴＰ建立的Ｈ＋跨膜电
化学势为 Ｎａ＋的外排提供能量。在胡杨根系 Ｋ＋／
Ｎａ＋平衡调控机制的研究中发现，胡杨质膜 Ｈ＋ＡＴ
Ｐａｓｅ驱动的Ｎａ＋／Ｈ＋逆向转运蛋白 ＰｅＮｈａＤ１和 Ｐｅ
ＳＯＳ１负责盐胁迫下胡杨细胞的 Ｎａ＋外排［６］。Ｍａ
等［３０］对霸王（Ｚｙｇｏｐｈｙｌｌｕｍｘａｎｔｈｏｘｙｌｏｎ（Ｂｕｎｇｅ）Ｍａｘ
ｉｍ．）研究表明，质膜逆向转运蛋白（ＺｘＳＯＳ１）在调控
霸王体内Ｎａ＋、Ｋ＋转运和空间分配上起重要作用。
另外，盐胁迫能显著提高植物细胞膜和液泡膜质子

泵的活性，质子泵不仅能为 Ｎａ＋的跨膜外排提供能
量，还能重新使细胞膜电位极化，从而阻止高盐胁迫

下 Ｎａ＋通过非选择性阳离子通道（ＮＳＣＣｓ）进入细
胞［３１］。因此，质子泵活性与植物耐盐性具有非常密

切的关系，笔者下一步将对长期 ＮａＣｌ胁迫下西伯利
亚白刺体内离子的分配及其离子转运的驱动力（质

子泵活性）做进一步研究，以期深入了解西比利亚白

刺离子平衡的机制。

５　结论
西伯利亚白刺为稀盐盐生植物，具有较强的盐

适应性，综合本研究结果认为，ＮａＣｌ胁迫下，西伯利
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亚白刺幼苗各器官中的Ｎａ＋、Ｋ＋含量保持平稳或上
升，并将大量的 Ｎａ＋区隔化到叶片中；同时，西伯利
亚白刺通过加强根对Ｎａ＋的外排和Ｋ＋的内流，从而
维持根中Ｋ＋／Ｎａ＋的相对稳定，保证盐胁迫下西伯
利亚白刺植株体内正常的生理生化活动，这是西伯

利亚白刺对盐胁迫具有适应性的原因。
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