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摘　要：采用蛭石中浇灌 Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液的基质培养方法，以苗期苦苣菜为实验材料，设置５个ＮａＣｌ处理浓度（０
（ＣＫ）、６６、１３３、２００、２５０、３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１），分别在处理１、２、３ｄ采集苦苣菜叶片，测定其Ｎａ＋、Ｋ＋、丙二醛（ＭＤＡ）、

可溶性糖，可溶性蛋白质及游离脯氨酸含量，以及超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）和过氧化氢酶（ＣＡＴ）

活性，探讨短期盐胁迫下苦苣菜叶片生理指标的变化特 征，为 进 一 步 研 究 野 生 物 种 的 耐 盐 性 及 耐 盐 机 制 提 供 理 论

依据。结果表明：（１）盐胁迫１ｄ和２ｄ、ＮａＣｌ浓度为６６～２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１时，苦苣菜叶片Ｎａ＋ 含量无显著变化，Ｋ＋

含量和Ｋ＋／Ｎａ＋ 较对照显著增大，并在２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ处理下达到最大值；盐胁迫３ｄ时，叶片Ｋ＋ 含量与胁

迫前２ｄ的变化趋势相似，Ｎａ＋ 含量随盐浓度升高显著增大，Ｋ＋／Ｎａ＋ 除６６ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ处理外均随盐浓度升

高而显著减小。（２）盐胁迫１～３ｄ时，苦苣菜叶片可溶性蛋白质、可溶性糖含量均随盐浓度升高而先增后减，可溶

性蛋白质含量在胁迫１～２ｄ、可溶性糖在胁迫２～３ｄ时均在２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ下达到最大值；游离脯氨酸含量

在盐胁迫前２ｄ时与可溶性蛋白质、可溶性糖的变化趋势相似，在胁迫３ｄ时随盐浓度升高而显著增大且绝大部分

与对照差异显著。（３）苦苣菜叶片ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ活性在盐胁迫１～３ｄ时均随盐浓度升高而先增后减；在胁迫１

～２ｄ时，３种酶活性均在２５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ下达到最大值且所有盐浓度下均显著大于对照；在 盐 胁 迫３ｄ时，

ＳＯＤ、ＰＯＤ活性在２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ下达到最大值，ＣＡＴ活性在１３３ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ下达到最大值且除２５０、

３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ外均与对照差异显著。研究发 现，苦 苣 菜 具 有 较 强 的 耐 盐 性，能 够 在 盐 胁 迫（６６～３００ｍｍｏｌ
·Ｌ－１）处理１～３ｄ内进行一系列有效的生理调节，增强自身渗透调节能力及抗氧化能力，表现出较强的吸钾拒钠

的特性，基本缓解了Ｎａ＋ 的毒害及渗透压力，但是ＮａＣｌ浓度超过２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１后其渗透调节能力和抗氧化能力

均显著降低。
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ｍｏｔｉｃ　ｓｔｒｅｓｓ．Ｂｕｔ，ｔｈｅ　ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ　ｃａｐａｃｉｔｙ　ｄｅｃｒｅａｓｅ　ｗｈｅｎ　ＮａＣｌ　ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ　ｅｘｃｅｅｄ
２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１．
Ｋｅｙ　ｗｏｒｄｓ：Ｓｏｎｃｈｕｓ　ｏｌｅｒａｃｅｕｓ　Ｌ．；ＮａＣｌ；ｓｈｏｒｔ－ｔｅｒｍ　ｓｔｒｅｓｓ；ｏｓｍｏｔｉｃ　ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ　ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ；ａｎｔｉｏｘｉｄａｓｅ

　　野生种通常具有许多栽培种类所缺乏的优良性

状，如抗旱［１］、抗病［２］、抗盐［３－６］等，具 有 非 常 强 的 适

应性和生存能力，自然分布非常广泛。土壤盐渍化

已经成为严重限制农作物生长及产量的非生物因素

之一，全球约有三分之一的耕地由于自然沉积或者

人为浇灌成为盐渍化土壤，尤其在干旱和半干旱区，
土壤盐渍化已成为一种普遍的 特 征［７－９］。研 究 野 生

物种在盐胁迫下的生理指标响应特征及其耐盐性，
有利于促进野生抗逆品种的鉴定、筛选及在干旱和

半干旱区的引进栽培。
苦苣 菜（Ｓｏｎｃｈｕｓ　ｏｌｅｒａｃｅｕｓ　Ｌ．）为 菊 科（Ｃｏｍ－

ｐｏｓｉｔａｅ）苦苣菜属（Ｓｏｎｃｈｕｓ）一 年 生 草 本 植 物，作 为

野生资源，其药用价值及经济价值非常高，且具有很

强的耐盐性。目前对苦苣菜在盐胁迫下的生理指标

变化特征及其耐盐性的研究非常少，陈贵华等［１０］发

现，内蒙古地区野生苗期苦苣菜在ＮａＣｌ浓度为１３０
ｍｍｏｌ／Ｌ以下时均 可 正 常 生 长，表 现 出 较 强 的 耐 盐

性，且苦苣菜中游离脯氨酸和 Ｈ２Ｏ２ 含量的变化对

野生 苦 苣 菜 产 生 耐 盐 性 起 关 键 作 用，Ｈ２Ｏ２ 可 调 控

下游的抗氧 化 系 统，提 高 野 生 苦 苣 菜 的 耐 盐 性；同

时，Ｃａ２＋－ＣａＭ系统 对 苦 苣 菜 响 应 盐 胁 迫 的 信 号 传

导过程发挥作用，盐胁迫下，苦苣菜胞内Ｃａ２＋ 浓 度

升高，结 合 并 激 活 ＣａＭ，形 成 钙 信 号 系 统（Ｃａ２＋－
ＣａＭ），调节相关基因的表达，调控抗氧化系统活性

及游离脯氨酸和可溶性蛋白质含量增加，增强野生

苦苣菜耐盐能力［１１］。上述研究均为长期盐胁迫（３０
～６０ｄ）下的生理变化特征，但是植物在盐胁迫的最

初几个小时或者几天，就已经受到由高浓度的ＮａＣｌ
引起的渗透胁迫或离子毒害。本研究以苗期苦苣菜

为实验材料，研究其在短期（１～３ｄ）盐胁迫（ＮａＣｌ）
下的生理特征变化情况，以期揭示盐胁迫对苦苣菜

生理指标的影响，促进对其耐盐性及耐盐机制的理

解，为苦苣菜的开发利用及耐盐栽培提供理论指导。

１　材料和方法

１．１　实验材料

苦苣菜幼苗采用无性繁殖方法培育，用其根部

种植。根部材料来自甘肃省天水（３４°３８′Ｎ，１０４°４７′
Ｅ）。本实验于兰州 市 大 洼 山 试 验 田 中 进 行（３６°０２′
Ｎ，１０３°４４′Ｗ），雨天用防雨棚遮雨，晴天露天生长，
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试验期间不接受自然降水。

１．２　实验设计及处理

采用蛭石中浇灌 Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液的基质培养

方法，待苦苣菜幼苗长至５叶以上时，挑选长势一致

的苗期苦苣 菜 作 为 实 验 材 料；用 Ｈｏａｇｌａｎｄ营 养 液

配 制 ＮａＣｌ浓 度 为６６、１３３、２００、２５０、３００ｍｍｏｌ·

Ｌ－１的处理液，以不加 ＮａＣｌ的 Ｈｏａｇｌａｎｄ营 养 液 作

为空白，每个梯度设置６次重复。为避免盐冲击效

应，盐浓 度 每 天 递 增１００ｍｍｏｌ·Ｌ－１，直 至 预 定 浓

度。分别在处理１、２、３ｄ采集苦苣菜叶片作为生理

指标测定材料，采集之后立即放入液氮中保存。

１．３　测定指标及方法

１．３．１　Ｎａ＋、Ｋ＋ 含量　将烘至恒重的苦苣 菜 叶 片

剪碎后放入２０ｍＬ试管中，加入１００ｍｍｏｌ·Ｌ－１的

冰乙酸１０ｍＬ。然后密封试管，置于９０℃沸水中水

浴２ｈ，冷却，过滤，稀释适当倍数后，在火焰光度计

（２６５５－００，美国）上测定离子含量。按照以下公式计

算Ｎａ＋、Ｋ＋ 含量：

Ｎａ＋、Ｋ＋ 浓 度（ｍｍｏｌ·ｇ－１）＝ 待 测 液 浓 度

（ｍｍｏｌ·Ｌ－１）×浸提液体积（Ｌ）／组织干重（ｇ）。

１．３．２　抗氧化物酶活性　取不同处理的苦苣菜叶

片０．５ｇ、５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ｐＨ为７．８的磷酸缓冲液５
ｍＬ于 预 冷 的 研 钵 中 研 磨 至 匀 浆，在１０　０００ｒ·

ｍｉｎ－１、４℃的条件下离心２０ｍｉｎ，上清液即为酶粗

提液。依据 超 氧 化 物 歧 化 酶（ＳＯＤ）抑 制 氮 蓝 四 唑

（ＮＢＴ）在光下的还原作用来确定其酶活性大小［１２］，
以抑 制 ＮＢＴ 光 化 还 原 ５０％作 为 一 个 酶 活 单 位

（Ｕ）。反应液根据实际测试情况略作调整，６ｍＬ反

应液中包括５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ｐＨ为７．８的磷酸缓冲

液３．０９ｍＬ，１３０ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 甲 硫 氨 酸 溶 液０．６
ｍＬ，７５０μｍｏｌ·Ｌ

－１ 氮 蓝 四 唑 溶 液０．６ｍＬ，１００

μｍｏｌ·Ｌ
－１　ＥＤＴＡ－Ｎａ２溶液０．６ｍＬ，２０μｍｏｌ·Ｌ

－１

核黄素０．６ｍＬ，蒸 馏 水０．５ｍＬ，酶 提 取 液０．０１
ｍＬ。过氧 化 物 酶 （ＰＯＤ）活 性 测 定 采 用 愈 创 木 酚

法［１３］，略作修 改，４ｍＬ反 应 液 中 包 括 反 应 混 合 液

（１００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ｐＨ为６．０的磷酸缓冲液５０ｍＬ，
愈创木酚２８μＬ，３０％ Ｈ２Ｏ２１９μＬ）３ｍＬ，酶提取液

０．５ｍＬ，２０ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＫＨ２ＰＯ４０．５ｍＬ。过氧化

氢酶（ＣＡＴ）活性测定依据Ｂｅｒｇｍｅｙｅｒ的方法，反应

混合液包 括５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ｐＨ 为７．８的 磷 酸 缓 冲

液，１ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＥＤＴＡ溶液及３％ Ｈ２Ｏ２ 溶液［１４］。

１．３．３　丙二醛 含 量　取 不 同 处 理 的 苦 苣 菜 叶 片１
ｇ，在１０％三氯乙酸１０ｍＬ研磨至匀浆，以５　０００ｒ·

ｍｉｎ－１离心１０ｍｉｎ，其上清液为丙二醛（ＭＤＡ）提取

液。ＭＤＡ含量测定采用硫代巴比妥酸法［１５］。

１．３．４　渗透调节物质含量　取不同处理的苦苣菜

叶片０．５ｇ于大试管中，加入３％磺基水杨酸溶液９
ｍＬ，管口加盖玻璃球，于沸水 浴 中 提 取１０ｍｉｎ，上

清液即为游离脯氨酸提取液，其含量测定依据酸性

茚三酮显色法［１５］。取不同处理的苦苣菜叶片０．１ｇ
于大试管中，加入５ｍＬ蒸馏水，于沸水浴中提取３０
ｍｉｎ，提取液过滤并最终定容至２５ｍＬ容量瓶中，可
溶性糖含量 测 定 依 据 蒽 酮 法［１６］。取 不 同 处 理 的 苦

苣菜叶片０．５ｇ，加蒸馏水５ｍＬ于预冷的研钵中研

磨至匀浆，在１０　０００ｒ·ｍｉｎ－１、４℃的 条 件 下 离 心

１０ｍｉｎ，上清液即为可溶性蛋白质提取液，其含量测

定依据考马斯亮蓝Ｇ－２５０染色法［１７］

１．４　数据统计分析

应用 单 因 素 方 差 分 析（ＡＮＯＶＡ）及 多 重 比 较

（Ｄｕｎｃａｎ）检验 各 生 理 指 标 在 不 同 时 间 及 盐 浓 度 胁

迫下的差异显著性（Ｐ＜０．０５）。应用皮尔逊相关分

析研 究 各 指 标 之 间 的 关 系。所 有 统 计 分 析 利 用

ＳＰＳＳ　１８．０和Ｓｉｇｍａ　Ｐｌｏｔ　１０．０软件进行。

２　结果与分析

２．１　ＮａＣｌ胁迫对苗期苦苣菜叶片中Ｎａ＋ 和Ｋ＋ 含

量的影响

　　图１，Ａ显示，随着ＮａＣｌ浓度的增加，盐胁迫处

理１、２、３ｄ苦苣菜叶片Ｋ＋ 含量均表现出先升高后

降低的趋 势，并 均 在２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ下 达 到

最大值，此时分别是对照 的１．２１倍、１．３３倍、１．２１
倍；在相同盐浓度下，苦苣菜叶片Ｋ＋ 含量随处理时

间延长也先增后减，并均在处理２ｄ时积累最多；与
对照 相 比 较，苦 苣 菜 叶 片 Ｋ＋ 含 量 除３００ｍｍｏｌ·

Ｌ－１浓 度 处 理 外 均 不 同 程 度 提 高，且 大 多 达 到 显 著

水平，在３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ处理２ｄ时变化不明

显，处理１ｄ、３ｄ时显著降低（图１，Ａ）。同时，随着

ＮａＣｌ浓度的增加，盐胁迫处理１～３ｄ苦苣 菜 叶 片

Ｎａ＋ 含量基本表现出逐渐增加的 趋 势，但 盐 胁 迫 处

理１ｄ苦苣菜Ｎａ＋ 含量仅在２５０和３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１

ＮａＣｌ下比对照显著提高，而 盐 胁 迫 处 理２ｄ和３ｄ
苦苣菜Ｎａ＋ 含量在各ＮａＣｌ浓度下均显著高于相应

对照；在相同ＮａＣｌ浓度下，叶片Ｎａ＋ 含量随处理时

间的延 长 而 显 著 增 大，如 在３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ
胁迫下，胁迫处理１～３ｄ叶片的分别是对照的１．７１
倍、２．２５倍和２．８５倍（图１，Ｂ）。

另外，随 着 ＮａＣｌ浓 度 的 增 加，苦 苣 菜 叶 片 中

Ｋ＋／Ｎａ＋ 在处理１ｄ和２ｄ时呈先升后降的变化趋
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相同处理时间内不同大写字母表示盐浓度间在０．０５水平存在显

著性差异，而相同盐浓度下不同小写字母表示处理时间之间在

０．０５水平存在显著差异；图中数值为平均值±标准差，ｎ＝３。下同

图１　盐胁迫下苦苣菜叶片Ｋ＋、Ｎａ＋ 含量及Ｋ＋／Ｎａ＋ 的变化

Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｃａｐｉｔａｌ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｗｉｔｈｉｎ　ｓａｍｅ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ　ｉｎｄｉｃａｔｅ

ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ａｍｏｎｇ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓａｌｔ　ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ　ａｔ　０．０５

ｌｅｖｅｌ，ｗｈｉｌｅ　ｔｈｅ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｎｏｒｍａｌ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｗｉｔｈｉｎ　ｓａｍｅ　ｓａｌｔ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ　ａｍｏｎｇ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｓａｌｔ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔ　ｐｅｒｉｏｄｓ　ａｔ　０．０５ｌｅｖｅｌ；Ｔｈｅ　ｖａｌｕｅ　ｉｓ　Ｍｅａｎ±ＳＤ，ｎ＝３；

Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

Ｆｉｇ．１　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　Ｋ＋，Ｎａ＋ｃｏｎｔｅｎｔｓ　ａｎｄ　Ｋ＋／Ｎａ＋ｒａｔｉｏ　ｉｎ

ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｓ．ｏｌｅｒａｃｅｕｓ　ａｆｔｅｒ　ｓｔｒｅｓｓｅｄ　ｗｉｔｈ　ＮａＣｌ　ｆｏｒ　１－３ｄａｙｓ

势（与 Ｋ＋ 的 变 化 趋 势 相 似），并 均 在２００ｍｍｏｌ·

Ｌ－１　ＮａＣｌ处理下达到 最 大 值，而 在 盐 胁 迫 处 理３ｄ
后呈逐渐下 降 的 趋 势；在 相 同 盐 浓 度 条 件 下，叶 片

Ｋ＋／Ｎａ＋ 基本随处理时间延长呈现出逐渐减小的趋

势；除６６ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ处 理 外，其 余 浓 度 各 处

理时期苦苣菜Ｋ＋／Ｎａ＋ 均与相应对照差异显著（图

１，Ｃ）。以上结果说明盐胁迫１和２ｄ，苦苣菜具 有

较强的吸钾拒钠能力，尤其在ＮａＣｌ浓度为６６～２００

图２　盐胁迫下苦苣菜叶片游离脯氨酸、可溶性蛋白质

和可溶性糖含量的变化

Ｆｉｇ．２　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｐｒｏｌｉｎｅ，ｓｏｌｕｂｌｅ　ｐｒｏｔｅｉｎ　ａｎｄ　ｓｏｌｕｂｌｅ

ｓｕｇａｒ　ｃｏｎｔｅｎｔｓ　ｉｎ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｓ．ｏｌｅｒａｃｅｕｓ　ａｆｔｅｒ

ｓｔｒｅｓｓｅｄ　ｗｉｔｈ　ＮａＣｌ　ｆｏｒ　１－３ｄａｙｓ

ｍｍｏｌ·Ｌ－１时，可 维 持 高 水 平 的 Ｋ＋ 含 量 及 Ｋ＋／

Ｎａ＋，Ｎａ＋ 含量基本没有变化；盐胁迫处理３ｄ，苦苣

菜吸钾拒钠能力减弱，Ｎａ＋ 含量随盐浓度显著增大，

Ｋ＋／Ｎａ＋ 随盐浓度显著减小，且均与各浓度处 理 下

的１ｄ、２ｄ的水平差异显著。

２．２　ＮａＣｌ胁迫对苗期苦苣菜叶片中渗透调节物质

含量的影响

　　由图２，Ａ可知，盐胁迫１ｄ和２ｄ后，苦苣菜叶

片游离脯氨酸含量随盐浓度的升高先增后减，并分

别在２００和２５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ浓度下达到最大

值，此时分别是同期对照的２．２７倍和４．０２倍；盐胁

迫３ｄ后，游离脯氨酸含量 随 盐 浓 度 升 高 而 逐 渐 显

著增大，在３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ处 理 下 达 到 最 大

值，是同期对照的２．６２倍。在各盐浓度处理下，脯氨
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酸含量均随处理时间的延长显著增大，如３００ｍｍｏｌ·

Ｌ－１　ＮａＣｌ处理１～３ｄ的脯氨酸含量分别是对照的

１．１８倍、２．１８倍和２．６　２倍（图２，Ａ）。同 时，在 盐

胁迫１～３ｄ后，苦苣菜叶片可溶性蛋白质及可溶性

糖含量均随盐浓度升高而先增后减（图２，Ｂ、Ｃ）。其

中，可溶性蛋 白 质 含 量 在 胁 迫１ｄ、２ｄ后 均 于２００
ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ浓 度 下 达 到 最 大 值，而 在 胁 迫 处

理３ｄ后则于１３３ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ浓度下达到最

大值；可 溶 性 糖 含 量 在 胁 迫１ｄ后 于１３３ｍｍｏｌ·

Ｌ－１时达到最大值，在胁迫２ｄ、３ｄ后均于ＮａＣｌ浓

度为２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１时达到最大值。随胁迫时间延

长，叶片可溶性蛋白质含量在６６～１３３ｍｍｏｌ·Ｌ－１

盐浓度时逐渐显著增大，在２００～３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１盐

浓度时则逐渐显著减小；同时，随胁迫时间延长，叶

片可溶性糖含量在６６～２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１盐浓度时先

增后减，而在２５０～３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１盐浓度时则逐渐

显著增大。如 在３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ处 理 下，胁

迫１～３ｄ的叶片可溶性蛋白质含 量 分 别 是 对 照 的

１．２５倍、１．１４倍、０．８１倍，相 应 的 可 溶 性 糖 含 量 分

别是对照的０．７５倍、１．０２倍、１．０７倍。以上结果说

明ＮａＣｌ处 理 提 高 了 苦 苣 菜 叶 片 中 游 离 脯 氨 酸、可

溶性蛋白质、可溶性糖含量，且３种渗透调节物质积

累进程不尽相同，从而提高了盐胁迫下苦苣菜的渗

透调节能力，缓解了盐胁迫造成的渗透压力，提高了

植株耐盐性。

２．３　ＮａＣｌ胁 迫 对 苗 期 苦 苣 菜 叶 片 中ＳＯＤ、ＰＯＤ、

ＣＡＴ活性和 ＭＤＡ含量的影响

　　盐 胁 迫１～３ｄ后，苗 期 苦 苣 菜 叶 片 中ＳＯＤ、

ＰＯＤ、ＣＡＴ活性随胁迫时间的变化趋势均为先增后

减，而其 ＭＤＡ含 量 则 表 现 出 逐 渐 增 加 的 趋 势（图

３）。首先，叶片ＳＯＤ活性经盐胁迫１ｄ和２ｄ后于

所有盐浓度处 理 下 均 比 对 照 显 著 增 强，且 均 在２５０
ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓度下达到最大值，其活性在盐胁迫３ｄ
后也大多显著 于 对 照（３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１除 外），并 在

２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓度下达到最大值；ＳＯＤ活性在６６
～２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓 度 处 理 下 随 胁 迫 时 间 逐 渐 升

高，且处理２和３ｄ均显著高于处理１ｄ（６６ｍｍｏｌ·

Ｌ－１除外）；其在２５０和３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓度下先升

后降，并表现为２ｄ＞１ｄ＞３ｄ，且 三 者 间 差 异 显 著

（图３，Ａ）。
其次，叶 片 中ＣＡＴ活 性 经 所 有 盐 浓 度 处 理１

和２ｄ后 也 均 显 著 大 于 对 照，且 均 在２５０ｍｍｏｌ·

Ｌ－１浓度下达到最大值，而其活性在盐胁迫３ｄ后于

６６～２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓度下均显著高于对照，在２５０
和３００ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 浓 度 下 显 著 低 于 对 照，并 于

１３３ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓度下达到最大值；ＣＡＴ活性在６６

图３　盐胁迫下苦苣菜叶片ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ活性及 ＭＤＡ含量的变化

Ｆｉｇ．３　Ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ＳＯＤ，ＣＡＴ，ＰＯＤ　ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ　ａｎｄ　ＭＤＡ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｉｎ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｓ．ｏｌｅｒａｃｅｕｓ

ａｆｔｅｒ　ｓｔｒｅｓｓｅｄ　ｗｉｔｈ　ＮａＣｌ　ｆｏｒ　１－３ｄａｙｓ
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～１３３ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓度下随时间呈上升趋 势，且 在

３３ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓 度 下 差 异 达 到 显 著 水 平；ＣＡＴ活

性在２００～３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓度下随时间表现出 先

升后降的趋势，且处理２ｄ均显著大于处理１ｄ和３
ｄ的水平（图３，Ｂ）。

再次，叶 片ＰＯＤ活 性 在 处 理１ｄ和３ｄ后 于

２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ处理下达到最大值，而处理２
ｄ后 于２５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ处 理 下 达 到 最 大 值。
在盐浓度为６６～２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１时，处理１ｄ和２ｄ
的ＰＯＤ活性间无显著差异，而均显著大于处理３ｄ；
在盐 浓 度 为２５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１时，处 理２ｄ的 叶 片

ＰＯＤ活性显著大于处理１ｄ及３ｄ；当 盐 浓 度 增 大

到３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１时，处理１～３ｄ的ＰＯＤ活性间

均无显著差异（图３，Ｃ）。
另外，盐 胁 迫 处 理１～３ｄ后，叶 片 ＭＤＡ含 量

在各盐浓度处理下均显著高于对照，并在３００ｍｍｏｌ·

Ｌ－１　ＮａＣｌ处理下达到最大值。盐胁迫１ｄ后，１３３～
２５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓度处理间的 ＭＤＡ含量无显著差

异，但 它 们 均 与６６和３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓 度 差 异 显

著；盐胁迫２ｄ后，１３３和２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓度处理

间 ＭＤＡ含量 无 显 著 差 异，但 两 者 均 显 著 低 于２５０
和３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ处理；盐胁迫３ｄ后，６６和

１３３ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓 度 处 理 间 ＭＤＡ 含 量 无 显 著 差

异，但两者均显著低于２００～３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓度处

理。在ＮａＣｌ浓 度 为２５０～３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１，ＭＤＡ
含量随处理时间延长而显著增大（图３，Ｄ）。

以上结果说明 盐 胁 迫１～３ｄ，当 ＮａＣｌ浓 度 为

６６～２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１时，苦苣菜幼苗为适应盐胁迫，
可通过提高ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ活性来增强自身活性

氧清除能力，有效缓解膜脂过氧化作用；但ＮａＣｌ浓

度超过２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１时，虽３种酶活性均有所提

高，但幼苗体内活性氧清除能力并未提高，造成了膜

脂过氧化损伤。

２．４　盐胁迫下苦苣菜各生理指标的相关性分析

相关分析结果（表１）表 明，盐 胁 迫１ｄ，苦 苣 菜

叶片Ｋ＋ 含量与其ＣＡＴ、ＰＯＤ活性以及可溶性蛋白

质含量显著正相关，与其脯氨酸含量极显著正相关；

ＰＯＤ活性与脯氨酸含量显著正相关；Ｎａ＋ 含量与各

指标均无显著相关性关系。盐胁迫２ｄ，苦苣菜叶片

Ｋ＋ 含 量 与 其 可 溶 性 蛋 白 质、脯 氨 酸 含 量 显 著 正 相

关；其脯氨酸含量与ＰＯＤ活性以及可溶性蛋白质、
可溶性糖含量 均 显 著 正 相 关；Ｎａ＋ 含 量 与 ＭＤＡ含

量显著正相关。盐胁迫３ｄ，苦苣菜叶片Ｋ＋ 含量与

其ＳＯＤ活性极显著正相关，与其可溶性蛋白质含量

显著正相关；Ｎａ＋ 含量与其ＣＡＴ活性显著负相关，
与其脯氨酸含量显著正相关。以上结果说明，苦苣

菜叶片脯氨酸含量在盐胁迫１ｄ和２ｄ时与 Ｋ＋ 含

量及ＰＯＤ活性均为正相关关系，在盐胁迫３ｄ时则

与Ｎａ＋ 含量显著正相关。

３　讨　论

盐胁迫对植物的伤害主要体现在两个方面，即

离子 毒 害 和 渗 透 胁 迫。Ｍｕｎｎｓ等［９］认 为 在 盐 胁 迫

的最初几个小时或者几天，植物主要是受到由高浓

度的ＮａＣｌ引起的渗透胁迫。当细胞中的Ｎａ＋ 积累

到对植物有害的浓度时，会破坏细胞内的离子平衡，
影响细胞膜的稳定性、酶活性、矿质元素的吸收及光

合作用［１８］，从 而 对 植 物 造 成 离 子 毒 害［１９］。本 研 究

结果显示，盐胁迫处理时间及不同盐浓度对苦苣菜

叶片各生理生化指标均影响显著。植物在盐胁迫下

控制Ｎａ＋ 在地上部分的积累及区域化，调控其他无

机盐如Ｋ＋ 的 选 择 性 吸 收 及 向 地 上 部 分 的 转 运，维

持叶片中足 够 的 Ｋ＋ 及 适 当 的 Ｋ＋／Ｎａ＋，调 节 细 胞

渗透压，推迟 细 胞 脱 水，是 典 型 的 盐 生 植 物 耐 盐 机

制［２０］。本研究中 苦 苣 菜 在 盐 胁 迫 处 理１ｄ和２ｄ
时，于６６～２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ浓 度 时 表 现 出 明

显盐生植物吸钾拒钠的特性，即Ｎａ＋ 含量基本没有

发生变化，而Ｋ＋ 含量及Ｋ＋／Ｎａ＋ 显著增大并在２００
ｍｍｏｌ·Ｌ－１时达到最大值；而在盐胁迫处理３ｄ后，
苦苣菜吸钾拒 钠 的 能 力 有 所 减 弱，叶 片 Ｋ＋ 含 量 随

盐浓度的增加而显著增大，叶片Ｎａ＋ 含量也呈增加

趋势，而 Ｋ＋／Ｎａ＋ 的 变 化 则 不 明 显。说 明 在６６～
２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ耐受范围内，苦苣菜叶片能通

过调节Ｎａ＋ 和Ｋ＋ 的选择性吸收，基本缓解了 Ｎａ＋

的毒害。
为了抵御盐分的胁迫，植物一方面会将Ｎａ＋ 泵

入液泡内，从而使盐区域化分布；另一方面积累一些

无毒及可溶性的渗透保护物质如可溶性糖、可溶性

蛋白质及游离脯氨酸等进行渗透调节，同时消除由

于Ｎａ＋ 被隔离 在 液 泡 中 造 成 液 泡 和 细 胞 质 间 渗 透

势的失衡［３，７］。盐 生 模 式 植 物 盐 芥 可 忍 受 高 达５００
ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ胁 迫，Ｋａｎｔ等［２０］认 为 盐 芥 这 种

高的耐盐性部 分 基 于 其 对 Ｎａ＋、Ｃｌ－ 在 细 胞 中 积 累

的严格控制及游离脯氨酸、可溶性糖等渗透保护物

质的产生。脯氨酸不仅参与渗透调节，并在活性氧

清除、维持细胞内酶的正常结构、减少细胞内蛋白质

的沉淀 及 保 护 光 合 元 件 等 方 面 发 挥 重 要 作 用［２１］。
转Ｐ５ＣＳ基因的水稻及花生在盐胁迫下脯氨酸含量
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表１　盐胁迫１～３ｄ苦苣菜叶片各生理指标相关性分析

Ｔａｂｌｅ　１　Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｒｅｓｕｌｔｓ　ｏｆ　ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ｉｎｄｅｘｅｓ　ｉｎ　ｌｅａｖｅｓ　ｏｆ　Ｓ．ｏｌｅｒａｃｅｕｓ　ａｆｔｅｒ

ｓｔｒｅｓｓｅｄ　ｗｉｔｈ　ＮａＣｌ　ｆｏｒ　１－３ｄａｙｓ

处理时间
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ　ｔｉｍｅ

指标
Ｉｎｄｅｘ ＳＯＤ　 ＣＡＴ　 ＰＯＤ　 ＭＤＡ　 Ｋ＋ Ｎａ＋ ＰＲＯ　 ＳＰ　 ＳＳ

第１天
Ｔｈｅ
ｆｉｒｓｔ
ｄａｙ

ＳＯＤ　 １

ＣＡＴ　 ０．９４４＊＊ １

ＰＯＤ　 ０．４４８　 ０．６１７　 １

ＭＤＡ　 ０．６５５　 ０．４５６　 ０．３３２　 １

Ｋ＋ ０．７１０　 ０．８６９＊ ０．８４１＊ ０．２９０　 １

Ｎａ＋ ０．４７２　 ０．１６１ －０．３９２　 ０．６７３ －０．２４９　 １

ＰＲＯ　 ０．６３８　 ０．７７６　 ０．９４５＊＊ ０．４０６　 ０．９５７＊＊ －０．２５０　 １

ＳＰ　 ０．８５０＊ ０．８６１＊ ０．６７１　 ０．６３１　 ０．８８６＊ ０．１６９　 ０．８６３＊ １

ＳＳ －０．４８５ －０．２４８　 ０．２７６ －０．３８７　 ０．０２１ －０．７６７　 ０．０５７ －０．３００　 １

第２天
Ｔｈｅ　ｓｅｃｏｎｄ　ｄａｙ

ＳＯＤ　 １

ＣＡＴ　 ０．９４３＊＊ １

ＰＯＤ　 ０．７４３　 ０．７４９　 １

ＭＤＡ　 ０．４４８　 ０．７７６ －０．２０４　 １

Ｋ＋ ０．５４３　 ０．４１６　 ０．８０７ －０．２７７　 １

Ｎａ＋ ０．６２３　 ０．３３９ －０．０２３　 ０．８９５＊ －０．２６６　 １

ＰＲＯ　 ０．８７２＊ ０．７７６　 ０．９１５＊ ０．０３１　 ０．８５８＊ ０．１７５　 １

ＳＰ　 ０．５３３　 ０．３７５　 ０．７３６ －０．１９０　 ０．９９０＊＊ －０．２２５　 ０．８３０＊ １

ＳＳ　 ０．５４３　 ０．４０７　 ０．８３１＊ －０．３２４　 ０．８７０＊ －０．２４４　 ０．８６７＊ ０．８２５＊ １

第３天
Ｔｈｅ
ｔｈｉｒｄ
ｄａｙ

ＳＯＤ　 １

ＣＡＴ　 ０．５６２　 １

ＰＯＤ　 ０．９０６＊ ０．３６４　 １

ＭＤＡ －０．３１０ －０．７５３ －０．４０３　 １

Ｋ＋ ０．９３３＊＊ ０．７９０　 ０．８０７　 ０．２４８　 １

Ｎａ＋ －０．３９０ －０．８４０＊ ０．７５９　 ０．６７３ －０．５９６　 １

ＰＲＯ　 ０．１７３ －０．４７７　 ０．０５６　 ０．５８０ －０．０７０　 ０．８１９＊ １

ＳＰ　 ０．８８４＊ ０．７９１　 ０．７４１　 ０．１８１　 ０．８９６＊ －０．５５３　 ０．０１４　 １

ＳＳ　 ０．５４７ －０．３５５　 ０．６８８ －０．５０６　 ０．２４８　 ０．３２３　 ０．５８０　 ０．３１４　 １

注：ＳＯＤ．超氧化物歧化酶；ＣＡＴ．过氧化物酶；ＰＯＤ．过氧化氢酶；ＭＤＡ．丙二醛；ＰＲＯ．脯氨酸；ＳＰ．可溶性蛋白质；ＳＳ．可溶性糖

Ｎｏｔｅ：ＳＯＤ．Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ　ｄｉｓｍｕｔａｓｅ；ＣＡＴ．Ｃａｔａｌａｓｅ；ＰＯＤ．Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ；ＭＤＡ．Ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ；ＰＲＯ．Ｆｒｅｅ　ｐｒｏｌｉｎｅ；ＳＰ．Ｓｏｌｕｂｌｅ　ｐｒｏｔｅｉｎ；

ＳＳ．Ｓｏｌｕｂｌｅ　ｓｕｇａｒ

相对于对照显著增大，ＭＤＡ含量显著减小，ＳＯＤ和

ＣＡＴ活性显著增强，耐盐性随之增强［２２－２３］。本研究

中苦苣菜在盐胁迫１～３ｄ后，其 叶 片 游 离 脯 氨 酸、
可溶性糖及可溶性蛋白质含量基本表现为先显著增

大后减小的变化趋势，并多在２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１浓 度

下达到最大值，说明苦苣菜在盐浓度超过２００ｍｍｏｌ·

Ｌ－１后渗透 调 节 能 力 有 所 降 低。同 时，苦 苣 菜 叶 片

可溶性蛋白质含量在低盐胁迫下（６６～２００ｍｍｏｌ·

Ｌ－１）随胁迫时间的增加而显著增大，而可溶性糖和

游离脯氨酸含量却在高盐胁迫下（２００～３００ｍｍｏｌ·

Ｌ－１）随胁迫时间的增加而显著增大，说明苦苣菜在

盐胁迫下各渗透调节物质积累进程不同［２４］。另外，

苦苣菜在盐胁迫处理１ｄ、２ｄ的脯氨酸含量与相应

的ＰＯＤ活性及Ｋ＋ 含量显著正相关，但是胁迫处理

３ｄ时脯氨酸含量与 Ｎａ＋ 含量呈显著正 相 关；在 盐

胁迫处理３ｄ时，苦苣菜Ｎａ＋ 含量显著增加，其吸钾

９０３１７期　　　　　　　　　　　贾鹏燕，等：短期盐胁迫对苦苣菜幼苗叶片抗逆生理指标的影响



拒钠 的 能 力 有 所 减 弱，且 当 ＮａＣｌ浓 度 大 于２００
ｍｍｏｌ·Ｌ－１时，叶 片 ＭＤＡ含 量 呈 增 加 趋 势，所 以

此时脯氨酸的积累是渗透调节的结果还是盐害程度

增加的症状仍需进一步考证［２５］。

ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ是酶保护系统中的重要组成，
三者 的 协 同 作 用 能 够 有 效 清 除 细 胞 中 的 Ｏ

－·
２ 和

Ｈ２Ｏ２，使植物 体 内 自 由 基 维 持 在 较 低 的 水 平［３，２６］。

ＭＲａｈ等［２７］认 为 盐 芥 高 的 耐 盐 性 与 其 较 高 的 抗 氧

化物酶活性紧密相关。相同的结论也在耐盐性较强

的野生甜菜品种及土豆品种中发现，盐胁迫下其抗

氧化酶活性显著升高，自由基及 ＭＤＡ含量降低，提
高了植 物 耐 盐 性［３，５］。本 研 究 中 ＮａＣｌ浓 度 在２００
ｍｍｏｌ·Ｌ－１以内时，苦苣菜叶片中ＳＯＤ和ＣＡＴ活

性随着胁迫时间及盐浓度的增加而显著增强，ＭＤＡ
含量基本没有显著变化，说明当ＮａＣｌ浓度小于２００
ｍｍｏｌ·Ｌ－１时，苦 苣 菜 叶 片 未 受 到 氧 化 损 伤；在 盐

胁迫处理２ｄ后，苦苣菜叶 片 中 的３种 抗 氧 化 酶 的

活性均在２５０ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ处理下增加到最大

值，但此 浓 度 下 的 ＭＤＡ 及 Ｎａ＋ 含 量 水 平 相 对 于

２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１处 理 显 著 增 加，而 其 相 应 的 Ｋ＋ 及

Ｋ＋／Ｎａ＋ 则 比２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１处 理 显 著 减 小。其

可能的原因是ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ活性虽然呈上升趋

势，但是三者不能协调一致共同完成活性氧的清除，
因而其抗氧化能力减弱，从而引发活性氧损伤［２８］。

综上所述，苦 苣 菜 具 有 较 强 的 耐 盐 性，能 够 在

６６～３００ｍｍｏｌ·Ｌ－１　ＮａＣｌ胁迫处理１～３ｄ内进行

一系列有效的自身生理调节，具有较强的吸钾拒钠

的能力，增强渗透调节能力及抗氧化能力，基本缓解

了Ｎａ＋ 的 毒 害 及 渗 透 压 力。但 是 ＮａＣｌ浓 度 超 过

２００ｍｍｏｌ·Ｌ－１后其渗透调节能力和抗氧化能力均

有所降低。
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（２）：４０７－４０８．

［１４］　ＢＥＲＧＭＥＹＥＲ　Ｎ．Ｍｅｔｈｏｄｅｎ　ｄｅｒ　Ｅｎｚｙｍａｔｉｓｃｈｅｎ　Ａｎａｌｙｓｅ

［Ｍ］．Ｂｅｒｌｉｎ：Ａｋａｄｅｍｉｅ　Ｖｅｒｌａｇ，１９７０：６３６－６４７．

［１５］　赵世杰，许长成，邹　琦，等．植 物 组 织 中 丙 二 醛 测 定 方 法

的改进［Ｊ］．植物生理学报，１９９４，３：２０７－２１０．

ＺＨＡＯ　Ｓ　Ｊ，ＸＵ　Ｃ　Ｃ，ＺＯＵ　Ｑ，ｅｔ　ａｌ．Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｓ　ｏｆ　ｍｅｔｈ－

ｏｄ　ｆｏｒ　ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ　ｏｆ　ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ　ｉｎ　ｐｌａｎｔ　ｔｉｓｓｕｅｓ［Ｊ］．

Ｐｌａｎｔ　Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ　Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，１９９４，３：２０７－２１０．

［１６］　ＹＥＭＭ　Ｅ　Ｗ，ＷＩＬＬＩＳ　Ａ　Ｊ．Ｔｈｅ　ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ

ｉｎ　ｐｌａｎｔ　ｅｘｔｒａｃｔｓ　ｂｙ　ａｎｔｈｒｏｎｅ［Ｊ］．Ｂｉｏｃｈｅｍ　Ｊ，１９５４，５７（３）：

５０８－５１４．

［１７］　ＪＯＮＥＳ　Ｃ　Ｇ，ＤＡＮＩＥＬ　Ｈ　Ｊ，Ｃｏｍｐｔｏｎ　Ｓ　Ｊ．Ｍｅａｓｕｒｉｎｇ　ｐｌａｎｔ

ｐｒｏｔｅｉｎ　ｗｉｔｈ　ｔｈｅ　ｂｒａｄ　ｆｏｒｄ　ａｓｓａｙ：１．ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｓｔａｎｄａｒｄ

ｍｅｔｈｏｄ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｃｈｅｍｉｃａｌ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，１９８９，１５（３）：

９７９－９９２．

［１８］　赵　昕，赵 敏 桂，谭 会 娟，等．ＮａＣｌ胁 迫 对 盐 芥 和 拟 南 芥

Ｋ＋、Ｎａ＋吸收 的 影 响（简 报）［Ｊ］．草 业 学 报，２００７，１６（４）：

２１－２４．

ＺＨＡＯ　Ｘ，ＺＨＡＯ　Ｍ　Ｇ，ＴＡＮ　Ｈ　Ｊ，ｅｔ　ａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ＮａＣｌ　ｏｎ

Ｎａ＋，Ｋ＋ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｔｈｅｌｌｕｎｇｉｅｌｌａ　ｓａｌｓｕｇｉｎｅａ　ａｎｄ　Ａｒａｂｉ－

ｄｏｐｓｉｓ　ｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．Ａｃｔａ　Ｐｒａｔａｃｕｌｔｕｒａｅ　Ｓｉｎｉｃａ，２００７，１６

（４）：２１－２４．

［１９］　ＨＥＲＮＮＤＥＺ　Ｊ　Ａ，ＡＬＭＡＮＳＡ　Ｍ　Ｓ．Ｓｈｏｒｔ－ｔｅｒｍ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ

ｓａｌｔ　ｓｔｒｅｓｓ　ｏｎ　ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ　ｓｙｓｔｅｍｓ　ａｎｄ　ｌｅａｆ　ｗａｔｅｒ　ｒｅｌａｔｉｏｎｓ　ｏｆ

ｐｅａ　ｌｅａｖｅｓ［Ｊ］．Ｐｈｙｓｉｏｌ　Ｐｌａｎｔａｒｕｍ，２００２，１１５（２）：２５１．

［２０］　ＫＡＮＴ　Ｓ，ＫＡＮＴ　Ｐ，ＲＡＶＥＨ　Ｅ，ｅｔ　ａｌ．Ｅｖｉｄｅｎｃｅ　ｔｈａｔ　ｄｉｆｆｅｒ－

ｅｎｔｉａｌ　ｇｅｎｅ　ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｔｈｅ　ｈａｌｏｐｈｙｔｅ，Ｔｈｅｌｌｕｎｇｉｅｌｌａ

ｈａｌｏｐｈｉｌａ，ａｎｄ　Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ　ｔｈａｌｉａｎａｉｓ　ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ　ｆｏｒ　ｈｉｇｈｅｒ

ｌｅｖｅｌｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｃｏｍｐａｔｉｂｌｅ　ｏｓｍｏｌｙｔｅ　ｐｒｏｌｉｎｅ　ａｎｄ　ｔｉｇｈｔ　ｃｏｎｔｒｏｌ　ｏｆ

Ｎａ＋ｕｐｔａｋｅ　ｉｎ　Ｔ．ｈａｌｏｐｈｉｌａ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ　Ｃｅｌｌ　ａｎｄ　Ｅｎｖｉｒｏｎ，

２００６，２９（７）：１　２２０－１　２３４．

［２１］　ＮＯＵＮＪＡＮ　Ｎ，ＮＧＨＩＡ　Ｐ　Ｔ，ＴＨＥＥＲＡＫＵＬＰＩＳＵＴ　Ｐ．Ｅｘ－

ｏｇｅｎｏｕｓ　ｐｒｏｌｉｎｅ　ａｎｄ　ｔｒｅｈａｌｏｓｅ　ｐｒｏｍｏｔｅ　ｒｅｃｏｖｅｒｙ　ｏｆ　ｒｉｃｅ　ｓｅｅｄ－

ｌｉｎｇｓ　ｆｒｏｍ　ｓａｌｔ－ｓｔｒｅｓｓ　ａｎｄ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ　ｍｏｄｕｌａｔｅ　ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ

ｅｎｚｙｍｅｓ　ａｎｄ　ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ　ｏｆ　ｒｅｌａｔｅｄ　ｇｅｎｅｓ［Ｊ］．Ｊ．Ｐｌａｎｔ　Ｐｈｙｓｉ－

ｏｌ．，２０１２，１６９（６）：５９６－６０４．

［２２］　ＳＵ　Ｊ，ＷＵ　Ｒ．Ｓｔｒｅｓｓ－ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ　ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ｏｆ　ｐｒｏｌｉｎｅ　ｉｎ　ｔｒａｎｓ－

ｇｅｎｉｃ　ｒｉｃｅ　ｃｏｎｆｅｒｓ　ｆａｓｔｅｒ　ｇｒｏｗｔｈ　ｕｎｄｅｒ　ｓｔｒｅｓｓ　ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ　ｔｈａｎ

ｔｈａｔ　ｗｉｔｈ　ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ　ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ　Ｓｃｉ．，２００４，１６６

（４）：９４１－９４８．

［２３］　ＳＵＲＥＮＤＥＲ　Ｒ　Ｐ，ＪＯＧＥＳＷＡＲ　Ｇ，ＲＡＳＩＮＥＮＩ　Ｇ　Ｋ，ｅｔ　ａｌ．

Ｐｒｏｌｉｎｅ　ｏｖｅｒ－ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ　ａｌｌｅｖｉａｔｅｓ　ｓａｌｔ　ｓｔｒｅｓｓ　ａｎｄ　ｐｒｏｔｅｃｔｓ

ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ａｎｄ　ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ　ｅｎｚｙｍｅ　ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ　ｉｎ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ

ｓｏｒｇｈｕｍ［Ｓｏｒｇｈｕｍ　ｂｉｃｏｌｏｒ（Ｌ．）Ｍｏｅｎｃｈ］［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ　Ｐｈｙｓｉ－

ｏｌ．Ｂｉｏｃｈ．，２０１５，９４：１０４－１１３．

［２４］　张美云，钱　吉，钟　扬，等．野 生 大 豆 若 干 耐 盐 生 理 指 标

的研究［Ｊ］．复旦学报，２００２，４１（６）：６６９－６７３．

ＺＨＡＮＧ　Ｍ　Ｙ，ＱＩＡＮ　Ｊ，ＺＨＯＮＧ　Ｙ，ｅｔ　ａｌ．Ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｏｆ

ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ｉｎｄｅｘｅｓ　ｔｏ　ｓａｌｉｎｉｔｙ　ｓｔｒｅｓｓ　ｆｏｒ　ｗｉｌｄ　ｓｏｙｂｅａｎ［Ｊ］．

Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｆｕｄａｎ　Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２００２，４１（６）：６６９－６７３．

［２５］　ＧＺＩＫ　Ａ．Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｐｒｏｌｉｎｅ　ａｎｄ　ｐａｔｔｅｒｎ　ｏｆ　ａｍｉｎｏ　ａｃｉｄｓ

ｉｎ　ｓｕｇａｒ　ｂｅｅｔ　ｐｌａｎｔｓ　ｉｎ　ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｔｏ　ｏｓｍｏｔｉｃ，ｗａｔｅｒ　ａｎｄ　ｓａｌｔ

ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．Ｅｎｖｉｒｏｎ．Ｅｘｐ．Ｂｏｔ．，１９９６，３６（１）：２９－３８．

［２６］　ＳＵＮ　Ｊ，ＣＨＥＮ　Ｓ　Ｌ，ＤＡＩ　Ｓ　Ｘ，ｅｔ　ａｌ．Ｉｏｎ　ｆｌｕｘ　ｐｒｏｆｉｌｅｓ　ａｎｄ

ｐｌａｎｔ　ｉｏｎ　ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ　ｃｏｎｔｒｏｌ　ｕｎｄｅｒ　ｓａｌｔ　ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ　ａｎｄ　Ｂｅｈａｖｉｏｒ，２００９，４（４）：２６１．

［２７］　Ｍ’ＲＡＨ　Ｓ，ＯＵＥＲＧＨＩ　Ｚ，ＥＹＭＥＲＹ　Ｆ，ｅｔ　ａｌ．Ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ　ｏｆ

ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ　ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ　ａｇａｉｎｓｔ　ｔｏｘｉｃ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄ

ｓａｌｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｓ　Ｔｈｅｌｌｕｎｇｉｅｌｌａ　ｈａｌｏｐｈｉｌａ　ｆｒｏｍ　Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

ｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．Ｊ．Ｐｌａｎｔ　Ｐｈｙｓｉｏｌ．，２００７，１６４（４）：３７５－３８４．

［２８］　刘 爱 荣，张 远 兵，陈 登 科．盐 胁 迫 对 盐 芥（Ｔｈｅｌｌｕｎｇｉｅｌｌａ

ｈａｌｏｐｈｉｌａ）生 长 和 抗 氧 化 酶 活 性 的 影 响［Ｊ］．植 物 研 究，

２００６，２６（２）：２１６－２２１．

ＬＩＵ　Ａ　Ｒ，ＺＨＡＮＧ　Ｙ　Ｂ，ＣＨＥＮ　Ｄ　Ｋ．Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｓａｌｔ　ｓｔｒｅｓｓ

ｏｎ　ｔｈｅ　ｇｒｏｗｔｈ　ａｎｄ　ｔｈｅ　ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ　ｅｎｚｙｍｅ　ａｃｔｉｖｉｔｙ　ｏｆ　Ｔｈｅｌ－

ｌｕｎｇｉｅｌｌａ　ｈａｌｏｐｈｉｌａ［Ｊ］．Ｂｕｌｌｅｔｎ　ｏｆ　Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｒｅｓｅａｒｃｈ，

２００６，２６（２）：２１６－２２１．
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