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摘要! 土壤盐化是全球面临的最严峻的环境问题之一! 盐离子在细胞内大量积累会对植物造成毒害% 在盐胁迫下!

钠离子"

67

8

&通过非选择性阳离子通道进入胞内并引起质膜去极化! 进而激活外向钾离子'
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&通道使钾离子外流%

在耐盐植物中! 钾离子外流可被明显抑制! 从而维持胞内较高的
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8以降低盐胁迫伤害% 植物细胞质膜上的
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&泵到胞外! 从而形成质子动力势以驱动
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8反向运输体将胞内钠离子排出% 钙离子
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&在盐胁迫条件下会流向胞内 ! 使胞内钙离子浓度升高 ! 进而调控钠离子和钾离子的跨膜流动 % 氯离子
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&在盐胁迫下会流向胞外! 这种流动可能与钠离子外流相偶联% 主要就这几种离子在盐胁迫下的跨膜流动及其

调控机制进行综述! 以期对离子流的深入研究有所帮助% 图
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土壤盐化是影响作物生产的主要环境问题之一$ 目前全球约有
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的陆地正在发生不同程度的盐化&
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约
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耕地受到盐化影响&
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) 土壤盐化可通过直接和间接的方式影响植物生长$ 其直接影响主要是降低

土壤水势阻碍植物根系吸水以及盐离子在植物体内过量积累所造成的毒害$ 间接影响主要是诱导植物体

内产生大量的活性氧从而引起次生胁迫伤害&
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) 在盐!氯化钠
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"胁迫下$ 植物通过细胞内外离子

的跨膜流动$ 从而减少盐离子在细胞内积累并达到新的离子平衡$ 进而提高其抵抗盐胁迫的能力 &
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随着非损伤微测技术的出现$ 离子跨膜流动的研究得到迅速发展) 本文主要就盐胁迫下植物细胞内外的

钠离子!

67

8

"$ 钾离子!

9

8

"$ 氢离子!

:

8

"$ 钙离子!

>7

8

"和氯离子!

>?

$

"等的流动变化进行综述)

收稿日期#

1%!,#!!#%1

( 修回日期#

1%!"#%1#!2

基金项目# 国家自然科学青年基金资助项目!

,!,%%,4"

"( 国家自然科学基金资助项目!

,!13%3#4

"

作者简介# 左照江$ 讲师$ 博士$ 从事植物逆境生理* 植物化学生态等研究$

_#S7)?

#

ZH(ZK7(.)70P`!14+C(S



浙 江 农 林 大 学 学 报
!"#$

年
#%

月
!"

日浙 江 农 林 大 学 学 报

&

钠离子!

'(

)

"流

钠离子!

'(

)

"是盐胁迫的主要毒害离子# 其吸收$ 运输和区域化储存决定了植物能否在盐胁迫下生
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拟南芥
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突变体与野生

型植株相比# 在氯化钠!
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"胁迫下细胞内会

积累较多钠离子!
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"# 其抗盐性明显降低 &
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而过表达
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拟南芥植株则具有较高的钠离子
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% 在高羊
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"排出速率显著提高# 抗盐性明显增强&

#F

'

%

大豆 7,84%-2 95: 叶肉细胞在氯化钠 !
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胁迫后# 钠离子!
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"迅速内流# 然而几分钟后
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"排出能力# 同时其原生质体
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方式# 其中最主要的是钙离子!
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"所介导的信
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"可有效地排出细胞和排入液泡# 从而降低细胞质中钠离子!

'(

)

"浓度

以提高耐盐性&

&P

'

% 在多种植物中转入拟南芥
>?@&

基因以及在拟南芥中过表达液泡膜上的
+

)

!

焦磷酸酶

基因均能有效提高植物抗盐性% 这表明在盐胁迫下钠离子!

'(

)

"可通过
'+1

流入液泡# 同时在此过程中

需要水解
/QR

提供能量&

&DS &T

'

% 对拟南芥
)')&

#

)')!

和
)')F

突变体植株进行盐胁迫处理# 其
AB@&

表达

量未受影响# 这表明
AB@&

的表达与
-.-

途径无关&

&L

'

%

!

氢离子!

+

)

"流

在盐胁迫下# 胞外氢离子!

+

)

"顺着质子动力势内流从而驱动钠离子!

'(

)

"通过
-.-&

排出# 而质子动

力势的形成则需要质膜上
+

)

!/QR

酶水解三磷酸腺苷!

/QR

"将胞内氢离子!

+

)

"泵到胞外 &

&%S &!

'

% 蚕豆
C54%5

D5$5

叶肉组织在氯化钠!

'(E4

"胁迫后氢离子!

+

)

"外流明显增加# 采用原钒酸盐抑制质膜
+

)

!/QR

酶后#

其氢离子!

+

)

"外流的增加量也被明显抑制% 这表明氯化钠!

'(E4

"胁迫可诱导质膜
+

)

!/QR

活化# 从而促

图
& -.-

信号转导途径

U;<>87 & -.- 3;<:(4!08(:3=>?0;5: @(0AB(9

D%L



第
!"

卷第
#

期

进氢离子!

$

%

"外流以参与植物细胞对盐胁迫的应答反应#
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% 胡杨是抗盐碱植物& 其根尖在低盐胁迫下发

生明显的氢离子 !
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" 外流& 而不抗盐碱的群众杨
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则无此现象' 随着盐胁迫时间延长&
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"从胡杨根尖和原生质体外流明显增加& 而群众杨则无明显变化#
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离子!

./

1

"竞争细胞膜上的吸收位点有关#

!'"!;

$

% 钾离子!

@

1

"外流增加* 内流减少将会大大降低细胞内钾离

子!

@

1

"含量& 改变细胞内适宜的
@

1

<./

1比值& 从而使植物受到盐胁迫伤害%

09H8

等#

!D

$通过对
C(

个品种

的大麦进行研究发现& 大麦幼苗根的净钾离子!

@

1

"流#氯化钠!

./0+

"处理
&( )78

$与氯化钠!

./0+

"胁迫
"

个月后植株的生理响应#生长速率* 生物量* 净二氧化碳!

03

6

"同化速率* 叶绿素荧光等$之间密切相关

!

6＞(I;

"% 在氯化钠!

./0+

"胁迫下& 耐盐和敏感大麦钾离子!

@

1

"外流量之间存在明显差异& 其中敏感植

株钾离子!

@

1

"外流现象明显#

!D"&E

$

% 在烟草
7)1"8)494 84:41$-

植株内转入动物抗凋亡基因
;0<!D

后& 可通

过抑制钾离子!

@

1

"外流来提高其耐盐和抗氧化胁迫能力%这可能与
;<0!D

调控
@3A0

和
.200F

等
6

种钾

离子!

@

1

"通道有关#

&"

$

% 耐盐植物通过减少钾离子!

@

1

"外流以维持细胞内较高的钾离子!

@

1

"含量和
@

1

<./

1

&

从而维持正常的细胞代谢& 进而提高其抵抗盐胁迫的能力#

&6"&!

$

%

&

钙离子!

0/

61

"流

钙离子!

0/

61

"是植物细胞内重要的信号物质& 在植物抵抗盐胁迫中具有重要的调控作用!图
"
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钙离子!
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!(

"通过调控钠离子!
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(

"进入细胞的主要通道
)*&&+

从而抑制钠离子!

)'

(

"内流 #

,-. $$!$/

$

% 并且

此种调控作用与胞外钙离子!

&'

!(

"和钠离子!

)'

(

"的比率无关% 而与胞外钙离子!

&'
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"浓度有关#

$0!$1

$

&

!

通过抑制
234&

而阻止钾离子!

2

(

"外流#

!,

$

&

"

启动
*3*

信号转导途径#

$5!/"

$

' 在氯化钠!

)'&6

"胁迫下% 胞

外钙离子!

&'

!(

"向细胞内流动% 从而使胞内钙离子!

&'

!(

"浓度呈线性增加 #

/#

$

' 虽然渗透胁迫也会引起细

胞质内钙离子!

&'

!(

"浓度升高% 但是其来源于细胞内钙库释放% 因此% 其升高机制与盐胁迫不同#

/!

$

'

7'

等#

#,

$采用氯化钠!

)'&6

"处理转拟南芥
!"!#(!"!!(!"!,

基因的高羊茅植株发现% 野生型和转基因植株均

发生钙离子!

&'

!(

"内流现象% 并且转基因植株钙离子!

&'

!(

"内流速率较高% 其原因可能为转基因植株含

有较多的
!"!,

蛋白% 需要有较多的钙离子!

&'
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"进行活化% 因此% 钙离子!

&'
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"内流量明显高于野生

型植株'

钙离子!

&'
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"内流与质膜上的钙离子!

&'

!(

"内流通道和羟自由基!

38

("密切相关% 盐胁迫下质膜上的

还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸!

)9:;8

"氧化酶在将电子传递给氧!

3

!

"时会在胞外产生大量超氧阴

离子自由基!

3

!

!

)"% 这些
3

!

!

)迅速转化为过氧化氢!

8

!

3

!

"和
38

)% 其中
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)可活化质膜上的钙离子

!

&'

!(

"内流通道% 从而使胞外钙离子!

&'

!(

"通过其流入胞内#

-. /,

$

'

*<=

等 #

/$

$研究表明% 过氧化氢!

8

!

3

!

"活

化了质膜上的钙离子!

&'

!(

"内流通道% 从而使胞外钙离子!

&'

!(

"流入胞内!图
!

"' 由此可见* 活性氧在钙

离子!

&'

!(

"

(内流过程中具有重要的调控作用+ 采用二磷酸腺苷!

9:;

"处理拟南芥根后% 钙离子!

&'

!(

"发

生内流% 胞内钙离子!

&'
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"浓度升高% 同时此内流现象可在极短时间内!

> +

"发生& 三磷酸腺苷!

9?;

"处

理则会引起钙离子!

&'
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"外流% 因此% 在植物细胞膜上可能存在有
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与
9?;

调控的钙离子!

&'
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"通

道% 然而此通道在氯化钠!
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"胁迫后如何转运钙离子!
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"目前尚无相关报道#
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$

'

图
!

氯化钠!

)'&6

"胁迫下植物细胞内的离子流#
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$

@AB<CD ! ;6'=E FD66<6'C AG= H6<I A= CD+JG=+D EG )'&6 +ECD++

/

氯离子!

&6

!

"流

在木本植物中% 氯离子!

&6

!

"的毒害作用比钠离子!

)'

(

"更为严重#

!. /0

$

% 然而目前对氯离子!

&6

!

"流响

应盐胁迫的研究则相对较少' 在氯化钠!

)'&6

"胁迫下% 大豆叶肉细胞#

>$

$

, 拟南芥#

/-

$和胡杨根细胞#

0. /1

$内

的氯离子!

&6

!

"会发生明显外流% 并且随着氯化钠!

)'&6

"胁迫时间的延长% 胡杨根细胞内氯离子!

&6

!

"外

流逐渐增加#

/1!/5

$

+

KGCD=LD=

等#
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$推测氯离子!

&6

!

"外流可能与钠离子!
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(

"外流相偶联% 然而氯离子!

&6

!

"

通过何种机制发生跨膜流动尚不清楚+ 采用甘露醇和山梨醇对拟南芥进行渗透胁迫% 其根表皮细胞外的

氯离子!

&6

!

"向胞内流动#
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$

+ 在高渗胁迫时胡杨根外的氯离子!
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!

"内流% 其中在距根尖
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处

内流最为明显#
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+ 由此可见% 植物细胞氯离子!
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结束语

在氯化钠"

%&'(

#胁迫下$ 细胞质膜发生去极化$ 进而活化
)*+'

和
%,''-

使钾离子%

)

.

&发生外流'

通过质膜上
%/012

氧化酶产生的活性氧"

2

3

*

3

和
*2

(&可活化钙离子"

'&

3.

&通道引起钙离子"

'&

3.

&内流$

从而使胞内钙离子"

'&

3.

&浓度升高以激活
,*,

信号途径$ 进而通过
%&

.

42

.反向运输体排出钠离子"

%&

.

&'

胞内
2

3

*

3

可诱导依赖于钙离子"

'&

3.

&的
2

.

!/51

酶活化$ 使胞内氢离子"

2

.

&外流$ 从而促进
%&

.

62

7反向

运输体运转' 氢离子"

2

.

&外流还可阻止质膜去极化$ 抑制钾离子"

)

.

&通过
)*+'

和
%,''-

外流"图
3

&

)

#8

*

+

在此过程中$ 植物细胞通过减少钾离子"

)

.

&外流和促进钠离子"

%&

.

&外流以维持胞内
)

.

6%&

.平衡$ 然而

离子的跨膜流动是一个复杂的响应过程$ 除了已知的几种通道外$ 是否还有其他通道参与离子跨膜流

动$ 尤其是氯离子"

'(

"

&通道尚不清楚$ 同时这些通道如何进行调控亦不明确$ 这些都需要进行深入研

究' 离子再平衡后对植物相关基因表达和细胞器有何影响, 以及此过程如何调控尚不清楚+ 对这些问题

进行系统研究$ 对揭示盐胁迫如何诱导植物进行迅速响应具有重要价值$ 同时对提高植物抗盐性研究也

具有重要意义+
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