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盐胁迫下海水稻抗逆生理响应分析* 

王旭明, 赵夏夏, 陈景阳, 许江环, 周柏霖, 王盼盼, 莫  素,  
莫俊杰, 谢  平**, 周鸿凯** 

(广东海洋大学农学院  湛江  524088) 

摘  要: 以海水稻品种‘FL478’ ‘JX99’ ‘Pokkali’和盐敏感品种‘IR29’为材料, 设置 6 个土壤含盐量(0 g·kg1、

1 g·kg1、2 g·kg1、3 g·kg1、4 g·kg1、5 g·kg1), 在防雨大棚下进行盆栽试验, 孕穗期测定水稻叶片的丙二醛含

量、细胞膜透性、可溶性糖含量、脯氨酸含量, 以及 Δ1-吡咯啉-5-羧酸合成酶(P5CS)、鸟氨酸-δ-氨基转移酶(δ-OAT)

和超氧化物歧化酶(SOD)活性, 旨在探讨盐胁迫下海水稻渗透调节物质、抗逆酶与海水稻耐盐性的关系, 为海水

稻耐盐基因的发掘和耐盐品种的选育提供理论依据。结果表明: 1)盐胁迫抑制了海水稻叶绿素的合成与积累, 表

现为水稻叶片的叶绿素含量随盐胁迫梯度的增加而减少, 但其叶绿素含量显著高于盐敏感水稻品种。2)海水稻和

盐敏感水稻的可溶性糖对盐胁迫的响应差异显著, 其中土壤含盐量 0~3 g·kg1 胁迫下, 盐敏感水稻叶片的可溶性

糖含量的增加显著高于海水稻, 但是在土壤含盐量 4~5 g·kg1 下, 海水稻叶片的可溶性糖积累量显著高于盐敏感

水稻品种。3)随盐胁迫加剧海水稻和盐敏感水稻叶片的丙二醛积累, 造成细胞膜透性逐渐增大, 但是海水稻品种

丙二醛的积累量显著低于盐敏感对照, 这表明海水稻叶片细胞膜损伤较小。4)盐胁迫下, 4 个水稻叶片的脯氨酸

含量和 P5CS、δ-OAT、SOD 活性随盐胁迫浓度增加均表现出先升高后降的趋势, 海水稻和盐敏感水稻分别在

3 g·kg1、2 g·kg1 盐浓度达到峰值, 而海水稻植株的游离脯氨酸积累量、P5CS、δ-OAT 和 SOD 活性显著高于盐

敏感水稻。5)盐胁迫下海水稻可溶性糖、脯氨酸和 P5CS 之间呈极显著正的简单相关和偏相关性。因此, 海水稻

的抗盐性为生理性耐盐: 在盐胁迫下, 植株脯氨酸合成酶 P5CS 和δ-OAT 均被激活, 脯氨酸合成的两个途径(谷

氨酸→脯氨酸和鸟氨酸→脯氨酸)同时增强, 促使植株游离脯氨酸的快速积累。同时, 由于植株游离脯氨酸快速

积累, 也助于植株 SOD 活性的激活, 有效降低活性氧的积累, 并通过合成可溶性糖与脯氨酸协同缓解渗透胁迫, 

而表现为较强的耐盐性。 
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Abstract: The sea rice varieties ‘FL478’ ‘JX99’ ‘Pokkali’ and salt-sensitive variety ‘IR29’ were used to determine malondialdehyde 

content, cell membrane permeability, soluble sugar and proline in rice leaf. We also investigated the activities of 

Δ1-pyrroline-5-carboxylic acid synthetase (P5CS), ornithine-δ-aminotransferase (δ-OAT) and superoxide dismutase (SOD) under 0 

g·kg1, 1 g·kg1, 2 g·kg1, 3 g·kg1, 4 g·kg1 and 5 g·kg1 of soil salt treatments at booting stage of potted rice under rainproof green-

house conditions. This aim of the study was to investigate the relationship between osmotic regulators, stress resistance enzymes and 

salt tolerance of sea rice under salinity stress. The study also provided theoretical basis for the exploration of salt tolerance genes and 

breeding sea rice varieties with salt tolerance. The results were as follows: 1) salinity stress inhibited the synthesis and accumulation 

of chlorophyll in rice. Then chlorophyll content in rice leaf decreased with increasing salt stress concentration, and was significantly 

higher than that of salt-sensitive rice. 2) The response of soluble sugars of sea rice and salt-sensitive rice to salinity stress had sig-

nificantly differences. The rise in soluble sugars of sea rice was less than that of salt-sensitive rice under 03 g·kg1 soil salt content, 

but the content of soluble sugars of sea rice was significantly higher than that of salt-sensitive rice under 45 g·kg1 soil salt content. 

3) Malondialdehyde contents of sea rice and salt-sensitive varieties increased with increasing salt stress, resulting in increased cell 

membrane permeability. However, malondialdehyde content of sea rice was significantly lower than that of salt-sensitive rice. This 

implied that leaf membrane damage of sea rice was significantly less than that of salt-sensitive rice. 4) Proline content and P5CS, 

δ-OAT and SOD activities of rice leaf increased initially and then decreased with increasing salt stress. Proline content and P5CS, 

δ-OAT and SOD activities of sea rice and salt-sensitive rice were maximum under 3 g·kg1 and 2 g·kg1 salt content, respectively. 

However, proline content and P5CS, δ-OAT and SOD activities of sea rice were significantly higher than those of salt-sensitive rice. 

5) Simple and partial correlations of soluble sugar, proline and P5CS were significantly positive under salinity stress. Salt tolerance 

characteristics of sea rice were considered as physiological salt tolerance. Proline synthetase P5CS and δ-OAT of sea rice were both 

activated by salinity stress. The activity of two pathways of proline synthesis (ornithine synthase and glutamate synthase pathways) 

were simultaneously increased, which promoted rapid and high accumulation of free proline in sea rice. Rapid accumulation of free 

proline also activated SOD activity, which effectively destroyed the accumulation of intracellular reactive oxygen species. Soluble 

sugar and proline synergistically alleviated osmotic stress and sea rice showed a strong salt tolerance. 

Keywords: Sea rice; Salt stress; Anti-stress physiology; Osmotic regulation; Resistance enzyme activity 

土壤盐渍化是全世界农业面临的严重问题[1], 土

壤耕作层盐分的积累主要来自于含有微量氯化钠的

灌溉水和海水[2]。我国盐碱地面积大、分布广、类型

丰富, 主要分布在东北、西北、华北及滨海地区[3], 盐

荒地约 0.2亿 hm2, 其中盐碱耕地达 670万 hm2, 约占

全国耕地面积的 1/4[4-5]。在耕地盐渍化加剧与水资源

稀缺的双重压力下, 选育耐盐碱的农作物品种以开

发利用盐碱地及沿海滩涂来保障粮食安全和严守耕

地红线成为需迫切化解的农业难题。而耐盐碱水稻

(俗称海水稻, sea rice)作为沿海滩涂和盐碱地开发利

用的先锋作物, 成为盐碱地修复与利用的有效措施, 

为解决粮食安全问题提供了新途径[6]。 

探究盐胁迫下耐盐水稻的生理生化代谢活动

与耐受机制, 是耐盐碱水稻选育的基础, 近两年海

水稻的耐盐碱机制成为了研究热点 , 目前有关海

水稻的耐盐生理和耐盐种质选育已取得阶段性成

果。1939 年首次在斯里兰卡繁殖了强耐盐水稻品

种 ‘Pokkali’[7], 并 获 得 大 面 积 推 广 种 植 。

EI-Shabrawi 等 [8]和 Kabir 等 [9]研究发现 NaCl 胁迫

下耐盐品种 ‘Pokkali’通过保持较高的甲基二乙醛

解毒系统关键酶(乙二醛酶Ⅰ和Ⅱ)活性 , 降低抗坏

血酸盐 /脱氢抗坏血酸的比率 , 提高抗氧化酶活性

增加其耐盐性。耐盐水稻品种‘FL478’受盐胁迫早

期通过抑制有机酸 (OA)代谢以抑制其生长来适应

盐胁迫 , 生长后期自身积累大量的可溶性糖和氨

基酸等小分子渗透调节物质缓解渗透胁迫 , 提高

自身的抗逆性 [10-11]。Prusty 等 [12]对在高盐度 (240 

mmol·L1 NaCl)下 22 个野生稻品种以及海水稻

‘Pokkali’ ‘Nona Bokra’和 ‘FL478’, 并以盐敏感品

种‘IR29’为对照进行耐盐评价 , 发现野生耐受植株

和海水稻较感盐品种根系 Na+浓度较低, 叶片组织

耐盐性高, 芽中丙二醛含量低, 幼叶叶绿素积累量

较高。 Domingo 等 [13]通过伽玛射线诱导 120 

mmol·L1 NaCl 浓度下的盐敏感水稻种子, 并成功

获得 3 份耐盐突变体, 发现盐胁迫下编码茉莉酸-

甲基转移酶的基因下调 , 产生的茉莉酮酸参与耐

盐反应, 提高抗性。海水稻新品种‘海稻 86’是栽培

稻的野生近源种 , 通过体内积累较多的脯氨酸与

可溶性糖降低渗透压, 维持渗透平衡, 中度盐胁迫

下膜脂过氧化物质丙二醛、活性氧积累较少, 因此

具有较高的强耐盐碱特性 [14-15]。虽然对耐盐水稻耐

盐生理特性的研究已有较多报导 , 但是强耐盐碱

水稻种质资源的缺乏是限制水稻耐盐生理调控机

制研究和耐盐种质创新的瓶颈 [15], 海水稻的选育
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为水稻抗盐生理生化特性的深入研究和揭示其耐

盐机制提供了机遇。 

本研究选取海水稻品种‘Pokkali’ ‘FL478’ ‘JX99’

和盐敏感水稻品种‘IR29’为材料, 设置 6 个盐胁迫梯

度, 采用盆栽试验, 测定孕穗期 8个生理生化指标, 探

索渗透调节物质、相关性酶与水稻耐盐性的关系, 以

揭示海水稻的脯氨酸合成与调节的响应机制, 为耐盐

基因的发掘和耐盐品种的选育提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

供 试 水 稻 品 种 为 ‘IR29’ ‘JX99’ ‘FL478’和

‘Pokkali’。其中, ‘FL478’是矮杆且感光性钝感型、耐

盐碱性海水稻; ‘JX99’是矮杆且感光性钝感型、强耐

盐碱性海水稻 ; ‘Pokkali’是强耐盐碱性海水稻 ; 

‘IR29’是盐敏感型水稻品种, 作为对照材料。4份水

稻材料均由广东海洋大学农学院提供。 

本试验在广东海洋大学农业生物技术研究所

(110°29′E, 21°15′N)试验区进行。选取广东海洋大学

农学院试验田耕作层(0~20 cm)水稻土作为盆栽基土, 

土壤有机质含量32.86 g·kg1, 全磷0.46 g·kg1, 速效

磷65.00 mg·kg1, 全钾22.41 g·kg1, 速效钾117.21 

mg·kg1, 水溶性总盐 0.85 g·kg1, 碱解氮 177.45 

mg·kg1, pH 6.47。土样风干碾碎后过1号筛(筛孔尺寸: 

2.00 mm; 标准目数: 10目), 充分混匀, 添加不同质

量的NaCl混合均匀后装桶(内径30 cm, 高35 cm, 无

渗漏), 每桶装15 kg。 

1.2  水稻幼苗的培养 

2016年 7月 12日, 人工精选各水稻品种的饱满

籽粒, 先用蒸馏水浸泡 5 min后, 去除不实籽粒。用

3%的 H2O2浸泡 20 min, 用去离子水冲洗干净并均

匀平铺于无菌培养皿中, 放置 30 ℃种子培养箱下催

芽 48 h, 期间换水 6次并保持培养皿湿润, 待种子露

白后种植于广东海洋大学农学院水稻试验田中进行

幼苗培育。 

1.3  盐胁迫处理 

2016 年 7 月 27 日, 取过筛后的风干土, 按照土

壤含盐量(土壤含盐量=NaCl添加量/土壤量)计算, 添

加不同量的 NaCl(AR 分析纯), 依次形成 5 个 NaCl

处理梯度, 分别为 1 g·kg1、2 g·kg1、3 g·kg1、4 g·kg1

和 5 g·kg1, 以不添加 NaCl为对照。每桶施 4 g水稻

专用复合肥(含氮 18%、磷 12%、钾 16%, ‘洋丰正好’

牌水稻专用肥, 2016年 5月产)作为基肥, 随机区组试

验设计, 6个处理, 每个处理组合 12桶, 共 72桶。 

秧苗移栽前多次搅拌桶内土壤, 将土壤和盐充分

搅拌均匀。2016年 8月 6日, 待水稻长至 3叶 1心, 选

取长势均匀的秧苗, 移栽到试验桶中, 每桶 6棵。将试

验桶放在广东海洋大学农业生物技术研究所防雨大棚

内, 每天通过称重加水, 每桶插入相同刻度的标尺保

持 2 cm水层。生长期间每天早、晚观察水稻的生长状

况, 并拍照记录, 使用土壤含盐量测试仪(台湾衡欣

Az8371 型)每天监测桶内耕作层土壤含盐量、电导率, 

以保证整个生育期水稻耕作层(0~20 cm)土壤平均含

盐量及电导率相对稳定(表 1)。 

表 1  盆栽试验中不同处理的水稻耕作层(0~20 cm)土壤含盐量 
Table 1  Salt contents of topsoil (020 cm) of rice cultivation in pot experiment under different treatments 

处理 Treatment CK T1 T2 T3 T4 T5 

Na+含量 Na+ content (%) 0.027±0.003 0.107±0.003 0.162±0.026 0.251±0.022 0.360±0.017 0.427±0.024

电导率 Electrical conductance (μScm1) 566±82 2 483±249 3 798±171 4 883±351 7 474±49 9 283±603

处理 CK、T1、T2、T3、T4和 T5分别在土壤中添加 0 g·kg1、1 g·kg1、2 g·kg1、3 g·kg1、4 g·kg1和 5 g·kg1的 NaCl。In treatments CK, 

T1, T2, T3, T4, and T5, 0 g·kg1, 1 g·kg1, 2 g·kg1, 3 g·kg1, 4 g·kg1 and 5 g·kg1 NaCl are added to base soil, respectively. 

1.4  材料处理及各项生理生化指标的测定 

2016年 9月 22日(水稻孕穗期)采样, 每桶选取

3株长势一致的整株, 根系清洗干净, 并拍照记录。 

叶绿素含量测定采用浸提法[16]。脯氨酸含量采用

磺基水杨酸法进行测定[17]。可溶性糖含量的测定参照

蒽酮比色法[18]进行测定。叶片细胞膜透性的测定按照

李合生[19]的方法, 使用电导率仪(DDS-307 型电导率

仪, 雷磁-上海仪电科学仪器股份有限公司生产)测定

叶片电导率。丙二醛含量采用硫代巴比妥酸显色法[20]

进行测定。Δ1-吡咯啉-5-羧酸合成酶(delta-1-pyrroline- 

5-carboxylate synthase, P5CS)活性测定参照 Hayzer

等 [21]与韩晓玲[22]的盐酸羟胺比色法测定, 酶活力单

位: U·g1·min1, 一个酶活单位(1U)定义为每分钟生

成 1 μmol γ-谷氨酰胺(湿样)所需要的酶量。鸟氨酸-δ-

氨基转移酶(ornithine-δ-aminotransferase, δ-OAT)活性

的测定按照 Hu 等[23]与 Kim等[24]的方法测定, 一个酶

活性单位(1 U)定义为 1 h生成 1 mmol Δ1-吡咯啉-5-

羧酸(湿样)所需要的酶量, 单位为 U·g1·h1。超氧化物

歧化酶(SOD)活性的测定采用总 SOD活性检测试剂盒

(产品货号: A001-1羟胺法, 南京建成生物工程研究所
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2016 年 8 月生产)测定, 操作按照总 SOD 活性检测说

明书进行。 

1.5  数据分析 

运用 SPSS 19.0 软件对数据进行双因素方差分

析[25]和相关性分析[26-27]。作图通过 Microsoft Excel 

2010软件完成。 

2  结果与分析 

2.1  盐胁迫对海水稻叶绿素含量与可溶性糖含量

的影响 

随着土壤含盐量的增加, 4 个水稻品种叶绿素

含量呈明显下降趋势(图 1)。不同品种对不同盐浓

度的响应也不同。同一盐胁迫下, 3个海水稻品种间

的叶绿素含量差异不显著, 而在 0~4 g·kg1土壤含

盐量下 ‘FL478’和 ‘Pokkali’的叶绿素含量显著高于

盐敏感品种‘IR29’。在 0 g·kg1、2 g·kg1、5 g·kg1

土壤含盐量下 , 海水稻品种 ‘JX99’与 ‘FL478’的叶

绿素含量差异显著, 而海水稻品种‘Pokkali’的叶绿

素含量差异不显著。说明盐胁迫对海水稻品种叶绿

素的合成与积累影响较小 , 而对盐敏感品种‘IR29’

的影响较大。 

随土壤含盐量的增加, 4个水稻品种可溶性糖含

量变化有差异 : 盐敏感品种 ‘IR29’、海水稻品种

‘Pokkali’和 ‘JX99’的可溶性糖含量逐渐升高 , 

‘FL478’的可溶性糖含量却呈先升后降的趋势。0~3 

g·kg1 盐胁迫下, 盐敏感水稻‘IR29’叶绿素含量差异

显著高于海水稻品种。海水稻品种‘JX99’、‘FL478’

和‘Pokkali’的可溶性糖积累量分别在 3~5 g·kg1土壤

含盐量间差异显著。土壤含盐量为 4~5 g·kg1时, 海

水稻品种‘JX99’和‘Pokkali’的可溶性糖含量显著高

于盐敏感品种‘IR29’。说明盐胁迫促进海水稻植株可

溶性糖的合成与积累, 随着土壤含盐量的增加, 海

水稻在抵抗盐胁迫伤害时积累较多的可溶性糖以缓

解盐胁迫伤害, 表现出较强的耐盐能力。 

 

图 1  盐胁迫对海水稻叶绿素、可溶性糖含量的影响 
Fig. 1  Contents of chlorophyll and soluble sugar of sea-rice under different salt stresses 

‘FL478’ ‘JX99’和‘Pokkali’为耐盐水稻品种; ‘IR29’是盐敏感型水稻品种, 作为对照。处理 CK、T1、T2、T3、T4和 T5分别在土

壤中添加 0 g·kg1、1 g·kg1、2 g·kg1、3 g·kg1、4 g·kg1和 5 g·kg1的 NaCl。不同大写字母表示同一水稻品种不同盐浓度之间差异显

著(Duncan法, P<0.05); 不同小写字母表示同一盐浓度不同水稻品种间差异显著(Duncan法, P<0.05)。‘FL478’ ‘JX99’ and ‘Pokkali’ are 

sea-rice cultivars, ‘IR29’ is salt-sensitive rice cultivar. In treatments CK, T1, T2, T3, T4, and T5, 0 g·kg1, 1 g·kg1, 2 g·kg1, 3 g·kg1, 4 g·kg1 
and 5 g·kg1 NaCl are added to base soil, respectively. Different capital letters indicate significant differences among different salt contents 
for the same rice cultivar (Duncan method, P < 0.05). Different lowercase letters indicate significant differences among rice cultivars at the 
same salt content (Duncan method, P < 0.05).  

2.2  盐胁迫对海水稻脯氨酸含量、脯氨酸代谢关键

酶活性的影响 

脯氨酸是植物细胞质中小分子游离氨基酸, 作

为优质的渗透调节剂, 可缓解盐胁迫逆境、维持细

胞结构的完整性, 可作为耐盐筛选的指标[28-29]。不

同盐处理下的海水稻叶片脯氨酸含量均明显高于对

照(图 2)。同一盐处理下 , 海水稻品种‘Pokkali’和

‘JX99’与盐敏感水稻品种‘IR29’间的脯氨酸积累量

呈显著差异。4 个水稻品种在不同盐处理间水稻叶

片脯氨酸积累量存在显著差异, 且均高于 CK处理。

土壤含盐量在 2 g·kg1下‘IR29’的游离脯氨酸积累量

达到峰值, 而海水稻在 3 g·kg1达到峰值, 而土壤含

盐量为 3~5 g·kg1时, ‘Pokkali’和‘JX99’游离脯氨酸

含量仍保持较高水平。说明盐胁迫促进水稻脯氨酸

的积累 , 海水稻‘Pokkali’和‘JX99’合成较多的游离

脯氨酸, 增强了海水稻的耐盐性。 

逆境胁迫下, 植物脯氨酸的合成与积累有 2 条

途径: 谷氨酸途径中 P5CS是关键酶, 鸟氨酸途径中

δ-OAT 是调节脯氨酸合成的主要调控酶[30-31]。4 个

水稻品种的 P5CS、δ-OAT活性在盐胁迫处理后呈先 
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图 2  盐胁迫对海水稻脯氨酸含量、脯氨酸代谢关键酶活

性的影响 
Fig. 2  Content of proline and activities of key enzymes (del-

ta-1-pyrroline-5-carboxylate synthase, P5CS; ornithine 
-δ-aminotransferase, δ-OAT) involved in proline metabolism of 

sea-rice under different salt stresses 
‘FL478’ ‘JX99’和‘Pokkali’为耐盐水稻品种; ‘IR29’是盐敏感

型水稻品种, 作为对照。处理 CK、T1、T2、T3、T4和 T5分别

在土壤中添加 0 g·kg1、1 g·kg1、2 g·kg1、3 g·kg1、4 g·kg1和

5 g·kg1的 NaCl。不同大写字母表示同一水稻品种不同盐浓度之

间差异显著(Duncan法, P<0.05); 不同小写字母表示同一盐浓度

不同水稻品种间差异显著(Duncan 法, P<0.05)。‘FL478’ ‘JX99’ 

and ‘Pokkali’ are sea-rice cultivars, ‘IR29’ is salt-sensitive rice 
cultivar. In treatments CK, T1, T2, T3, T4, and T5, 0 g·kg1, 1 
g·kg1, 2 g·kg1, 3 g·kg1, 4 g·kg1 and 5 g·kg1 NaCl are added to 
base soil, respectively. Different capital letters indicate significant 
differences among different salt contents for the same rice cultivar 
(Duncan method, P < 0.05). Different lowercase letters indicate 
significant differences among rice cultivars at the same salt content 
(Duncan method, P < 0.05).  

升高后降低的趋势, 其中 P5CS 活性和 δ-OAT 活性

变化与脯氨酸含量的变化趋势具有同步一致性(图

2)。Duncan方差分析发现土壤含盐量为 3 g·kg1时, 

海水稻的 P5CS 活性增幅较大, 其 δ-OAT 活性在 2 

g·kg1 盐浓度下增幅较大 , 而盐敏感水稻‘IR29’的

P5CS、δ-OAT活性呈相反的结果。水稻品种在不同

土壤盐浓度间的 P5CS 活性差异显著。土壤含盐量

在 0~1 g·kg1下 4个水稻品种间 P5CS活性差异不明

显, 而 3~4 g·kg1土壤盐浓度下海水稻与盐敏感品种

‘IR29’间差异显著。在 2 g·kg1土壤盐浓度下海水稻

品种的 δ-OAT 活性达到峰值, 均显著高于盐敏感品

种‘IR29’, 而盐敏感水稻的 δ-OAT活性在 3 g·kg1土

壤盐浓度下达到峰值, 保持较高水平。在 1~4 g·kg1

土壤盐浓度下海水稻品种间的 δ-OAT 活性差异显著, 

3~5 g·kg1 的盐浓度下盐敏感品种‘IR29’与‘FL478’

间的 δ-OAT 活性差异不显著, 而显著高于‘Pokkali’

和‘JX99’。说明水稻遭受盐胁迫时, 其 P5CS、δ-OAT

酶协同促进脯氨酸合成与积累, 而 3~5 g·kg1盐胁迫

海水稻 P5CS 活性代谢活跃高于对照, 以生成较多

的游离脯氨酸缓解盐胁迫伤害, 抗盐能力较强, 表

现出较强的耐盐性, 与上述研究结果一致。 

2.3  盐胁迫对海水稻丙二醛含量、膜透性的影响 

植物在逆境下遭受伤害, 往往发生膜脂过氧化

作用, 丙二醛(MDA)是膜脂过氧化的最终分解产物, 

其含量可以反映植物遭受逆境伤害的程度[32]。随着

盐胁迫程度加剧, 4个水稻品种的叶片MDA含量逐

渐升高, 且变化趋势一致, 均在 5 g·kg1 盐浓度下

达到最大值(图 3)。盐浓度 0~1 g·kg1下, 4个水稻

品种间 MDA 的积累量无显著差异, 而 2~5 g·kg1

盐浓度下 3 个海水稻品种的 MDA 积累量显著低于

盐敏感水稻‘IR29’。同一个水稻品种的 MDA 积累

量在盐浓度为 0~1 g·kg1间差异不显著, 而在 3~5 

g·kg1 胁迫下差异显著。结果表明盐胁迫加剧迫使

MDA 积累量增加, 海水稻品种较盐敏感品种 IR29

积累较少的 MDA, 细胞膜脂过氧化伤害较小 , 表

现出强耐盐性。 

水稻细胞膜是最先感知逆境胁迫的细胞器, 逆

境因子最先破坏细胞膜的结构和功能, 导致电解质

外渗, 细胞内电导率增加, 直接反映水稻细胞膜受损

程度[33-34]。随土壤含盐量的增加, 4 个水稻品种叶片

电导率逐渐增大, 在 5 g·kg1浓度下水稻叶片的电导

率达到最大值(图 3)。同一盐胁迫下, 海水稻品种间

差异不显著, 而与盐敏感品种间显著差异, 其中盐敏

感品种‘IR29’的电导率增幅明显, 显著高于海水稻品

种。同一水稻品种在 0~2 g·kg1盐浓度间的电导率无
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显著差异, 而 3~5 g·kg1间的水稻叶片电导率达显著

差异。整个盐胁迫下 , 叶片电导率的大小排列为 : 

‘IR29’>‘FL478’>‘JX99’>‘Pokkali’。说明盐胁迫破坏

了细胞膜的完整性, 土壤含盐量越高, 细胞膜受损越

大, 其中盐敏感品种细胞膜受损严重, 而海水稻的细

胞膜受损程度较小, 表现出较强的抗盐性。  

 

图 3  盐胁迫对海水稻丙二醛含量、膜透性的影响 
Fig. 3  Content of malondialdehyde (MDA) and cell membrane permeability of sea-rice under different salt stresses 

‘FL478’ ‘JX99’和‘Pokkali’为耐盐水稻品种; ‘IR29’是盐敏感型水稻品种, 作为对照。处理 CK、T1、T2、T3、T4和 T5分别在土

壤中添加 0 g·kg1、1 g·kg1、2 g·kg1、3 g·kg1、4 g·kg1和 5 g·kg1的 NaCl。不同大写字母表示同一水稻品种不同盐浓度之间差异显

著(Duncan法, P<0.05); 不同小写字母表示同一盐浓度不同水稻品种间差异显著(Duncan法, P<0.05)。‘FL478’ ‘JX99’ and ‘Pokkali’ are 

sea-rice cultivars, ‘IR29’ is salt-sensitive rice cultivar. In treatments CK, T1, T2, T3, T4, and T5, 0 g·kg1, 1 g·kg1, 2 g·kg1, 3 g·kg1, 4 g·kg1 
and 5 g·kg1 NaCl are added to base soil, respectively. Different capital letters indicate significant differences among different salt contents 
for the same rice cultivar (Duncan method, P < 0.05). Different lowercase letters indicate significant differences among rice cultivars at the 
same salt content (Duncan method, P < 0.05).  

2.4  盐胁迫对海水稻抗氧化酶活性的影响 

盐渍环境下 , 超氧化物歧化酶(SOD)作为抗氧

化系统主要酶, 能清除植物体内活性氧, 减轻对植

物的毒害作用[35]。随着土壤含盐量的增加, 4 个水

稻种质的 SOD 活性均呈先升高后降低的趋势, 而

盐胁迫下 4 个水稻品种的 SOD 活性均显著高于非

盐胁迫对照(图 4)。在 2 g·kg1 盐浓度盐敏感品种

‘IR29’的 SOD 活性达到峰值, 而海水稻品种均在 3 

g·kg1 达最大值, 海水稻‘JX99’和‘Pokkali’的 SOD

活性均显著低于盐敏感品种‘IR29’。说明盐胁迫促

进水稻 SOD 活性增加 , 其中盐敏感品种‘IR29’的

SOD活性较高, 而 3~5 g·kg1盐浓度, 水稻 SOD活

性逐渐受到抑制。 

2.5  盐胁迫下海水稻生理生化指标的相关性 

本研究中, 盐胁迫下海水稻各生理指标不是独

立起作用的, 而是各指标间存在相关性(表 2)。通过

简单和偏相关综合分析发现, 脯氨酸与可溶性糖含

量、P5CS 活性之间达到极显著正相关(P0.01), 简

单相关系数分别是 0.547 和 0.815, 而偏相关系数分

别为 0.626、0.888。说明盐胁迫下, 海水稻各生理指

标对脯氨酸的合成影响较大, 为消除各变量间的综

合影响, 偏相关分析发现可溶性糖、P5CS活性均与

脯氨酸含量净相关关系较紧密, 起正效应。MDA含

量与细胞膜透性、可溶性糖含量呈正的简单相关和 

偏相关性, 均达极显著水平, 但是MDA含量与叶绿 

 

图 4  盐胁迫对海水稻超氧化物歧化酶活性的影响 
Fig. 4  Effect of salt stress on superoxide dismutase (SOD) 

activity of sea-rice 
‘FL478’ ‘JX99’和‘Pokkali’为耐盐水稻品种; ‘IR29’是盐敏感

型水稻品种, 作为对照。处理 CK、T1、T2、T3、T4和 T5分别

在土壤中添加 0 g·kg1、1 g·kg1、2 g·kg1、3 g·kg1、4 g·kg1和

5 g·kg1的 NaCl。不同大写字母表示同一水稻品种不同盐浓度之

间差异显著(Duncan法, P<0.05); 不同小写字母表示同一盐浓度

不同水稻品种间差异显著(Duncan 法, P<0.05)。‘FL478’ ‘JX99’ 

and ‘Pokkali’ are sea-rice cultivars, ‘IR29’ is salt-sensitive rice 
cultivar. In treatments CK, T1, T2, T3, T4, and T5, 0 g·kg1, 1 
g·kg1, 2 g·kg1, 3 g·kg1, 4 g·kg1 and 5 g·kg1 NaCl are added to 
base soil, respectively. Different capital letters indicate significant 
differences among different salt contents for the same rice cultivar 
(Duncan method, P < 0.05). Different lowercase letters indicate 
significant differences among rice cultivars at the same salt content 
(Duncan method, P < 0.05).  
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素含量、δ-OAT 活性之间达到极显著水平的负简单

相关和偏相关性, MDA含量与 SOD活性间的正简单

相关无显著性, 两个指标间却达到极显著的正偏相

关性, 说明受盐胁迫海水稻体内 MDA 的积累与细胞

膜透性关系紧密, 起正效应, 而 δ-OAT活性、叶绿素

含量与 MDA 含量之间相关关系和直接关系较密切, 

却起负效应, 表明盐胁迫促进海水稻体内 MDA 的积

累加剧了细胞膜透性增大, 降低了叶绿素含量, 而 

δ-OAT活性的增加却直接参与 MDA的清除。SOD与

P5CS、δ-OAT活性呈正简单相关性, 且达极显著水平, 

与偏相关分析结果一致, 表明盐胁迫下海水稻抗逆

酶 SOD与 P5CS、δ-OAT活性之间具有正向协同作用, 

且关系密切。P5CS与 δ-OAT活性呈简单负相关性, 且

达到极显著水平, 而偏相关性却不显著, 说明盐胁迫

下 P5CS与 δ-OAT通过与其他指标相互作用, 提高其

活性, 来增加海水稻的抗逆性。 

表 2  盐胁迫下海水稻抗逆生理指标间的相关性系数矩阵 
Table 2  Correlation matrix among physiology indexes of stress resistance of sea-rice under salt stress 

 Chl Pro SS MDA CMP P5CS δ-OAT SOD 

Chl 1.000 0.010 0.199 0.408* 0.313 0.084 0.039 0.193 

Pro 0.870** 1.000 0.626** 0.294* 0.415* 0.888** 0.109 0.373** 

SS 0.478** 0.547** 1.000 0.125 0.176 0.054 0.173 0.191 

MDA 0.793** 0.178 0.529** 1.000 0.385** 0.239 0.409** 0.388** 

CMP 0.732** 0.109 0.350** 0.697** 1.000 0.271 0.173 0.115 

P5CS 0.009 0.815** 0.162 0.061 0.103 1.000 0.009 0.479** 

δ-OAT 0.155 0.205 0.495** 0.308* 0.098 0.353** 1.000 0.561** 

SOD 0.321* 0.065 0.179 0.257 0.280* 0.415** 0.625** 1.000 

Chl: 叶绿素含量; Pro: 脯氨酸含量; SS: 可溶性糖含量; MDA: 丙二醛含量; CMP: 细胞膜透性; P5CS: Δ1-吡咯啉-5-羧酸合成酶活; δ-OAT: 

鸟氨酸-δ-氨基转移酶活; SOD: 超氧化物歧化酶活性。**和*分别表示在 0.01和 0.05 水平(双侧检验)上显著相关。左下区域为简单相关性分析, 

右上区域为偏相关性分析。Chl: chlorophyll content; Pro: proline content; SS: soluble sugar content; MDA: malondialdehyde content; CMP: cell 

membrane permeability; P5CS: delta-1-pyrroline-5-carboxylate synthase activity; δ-OAT: ornithine-δ-aminotransferase activity; SOD: superoxide 
dismutase activity. ** and * indicate significant correlations at P < 0.01 and P < 0.05 (Two-sided test), respectively. The lower left area is a simple 
correlation analysis. The upper right area is a partial correlation analysis. 

3  讨论 

水稻是沿海滩涂和盐碱地开发利用的首选粮食

作物, 但是水稻对土壤中的盐分尤其是 NaCl 特别敏

感[36-37]。水稻的耐盐性是复杂的生理生化过程, 涉及

诸多性状基因、蛋白和多种耐盐机制的协调作用[38], 

水稻不同耐盐性品种也存在耐盐性差异[39]。通过分析

盐胁迫下海水稻抗盐生理反应, 以了解海水稻具体

的耐盐性反应机制, 对解析耐盐生理生化机制和挖

掘耐海水稻种质资源具有重要意义。 

3.1  盐胁迫下海水稻的叶绿素合成与降解效应 

叶绿素含量是体现叶片衰老程度的指标之一 , 

盐胁迫促使叶片细胞 Na+的积累, 提高叶绿素酶活

性, 加速叶绿素的降解[40-41]。本研究结果表明, 土壤

含盐量的增加，加速水稻叶绿素的降解, 同时叶绿

素合成受阻, 但海水稻品种间对盐胁迫的响应基本

相同, 叶绿素含量差异不显著, 但均显著高于盐敏

感品种‘IR29’, 说明海水稻抗盐能力强, 表现出叶片

衰老减缓, 具有较强的叶绿素合成及抗降解能力。 

3.2  盐胁迫下海水稻的渗透调节物质合成与积累

效应 

水稻在逆境下脯氨酸、可溶性糖作为有机渗透

调节物质以及营养物质, 对生物膜及其蛋白质起到

保护作用[42-43], Ghoulam等[44]和 Li等[45]研究发现盐

胁迫下水稻体内积累大量的游离脯氨酸和可溶性

糖。本研究结果表明, 盐胁迫下水稻叶片的脯氨酸

和可溶性糖逐渐积累, 其中海水稻叶片的脯氨酸的

积累量显著高于盐敏感对照, 而在土壤含盐量 0~3 

g·kg1 胁迫下, 盐敏感叶片的可溶性糖含量显著高

于海水稻, 土壤含盐量 4~5 g·kg1时, 海水稻叶片的

可溶性糖积累量显著高于对照。说明盐胁迫促进海

水稻植株可溶性糖和脯氨酸的合成与积累, 作为有

机渗透调节物质共同调节渗透胁迫, 其中海水稻合

成的可溶性糖一部分作为渗透调节物质缓解渗透胁

迫, 另外一部分用于植株生长所需的营养原料, 同

时也反映出海水稻具有较强的抗盐能力。 

在渗透胁迫条件下 , 植物体内 P5CS、δ-OAT

活性增加促进脯氨酸的合成与积累直接参与渗透

调节[31,46]。盐胁迫下海水稻植株的脯氨酸合成关键酶

P5CS、δ-OAT 及植物体内抗氧化酶 SOD 的活性与脯

氨酸含量的变化趋势同步: 随着盐胁迫增加均呈先升

后降趋势, 这 3个酶的活性均在 3 g·kg1盐胁迫下达到

峰值, 其中 3~5 g·kg1盐胁迫海水稻 P5CS活性明显高

于盐敏感品种 ‘IR29’, 而此浓度胁迫下的海水稻

δ-OAT 活性却低于盐敏感对照。说明水稻遭受盐胁迫
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时, 0~3 g·kg1的盐浓度胁迫激发 P5CS、δ-OAT酶协同

促进脯氨酸合成与积累, 而在 3~5 g·kg1 的土壤含盐

量胁迫下 P5CS 主要参与海水稻脯氨酸的合成。土壤

含盐量超过 3 g·kg1, 随土壤盐浓度的增加抗逆相关的

酶 P5CS、δ-OAT、SOD活性降低, 但海水稻的脯氨酸

含量仍保持较高水平, 说明海水稻具有较强的脯氨酸

合成与积累能力、抗渗透胁迫能力和清除氧化作用能

力, 海水稻吸收适量 Na+, 可激发脯氨酸合成与积累

的相关酶的活性而促进脯氨酸的合成与积累, 然而土

壤含盐量超过 3 g·kg1, 海水稻叶片积累过多 Na+导致

海水稻体内离子不平衡, 引发生理生化代谢的紊乱, 

致使植物细胞中叶绿体和线粒体电子传递的泄漏, 引

起活性氧的大量积累, 对细胞内的酶类和膜系统造成

伤害[47-48], 从而降低了植株脯氨酸的合成与积累。 

3.3  盐胁迫下海水稻的氧化作用产物 MDA 积累与

质膜透性效应 

MDA作为耐盐的生理指标之一, 是细胞内的不

饱和脂肪酸氧化形成的产物, 大量积累会造成膜脂

过氧化, 细胞膜透性增大[49]。细胞膜透性直接反映

了植物叶片细胞膜的完整性及其受到伤害的程度 , 

在正常的生长条件下, 植物的质膜透性均较小[50]。

本试验发现, 4个水稻品种受盐胁迫伤害时, 盐害特

征差异明显 , 盐胁迫下盐敏感水稻品种‘IR29’体内

积累大量的膜脂过氧化产物MDA, 造成细胞膜大量

的电解质外渗, 细胞膜的完整性破坏严重。海水稻

品种体内 MDA 积累量较少, 其细胞膜脂过氧化伤

害较小。说明盐胁迫下海水稻品种抗氧化能力较强, 

其体内MDA积累量较少, 细胞抗氧化能力较强, 受

盐害较小, 表现出强耐盐性。 

3.4  耐盐海水稻的生理生化指标相关性 

通过对盐胁迫下海水稻抗逆指标间的互作关系

进行相关性分析发现, 盐胁迫下可溶性糖、P5CS活

性与脯氨酸含量简单相关和偏相关有极显著的正相

关, 偏相关系数大于简单相关性系数, 说明盐胁迫

使海水稻植株可溶性糖、P5CS 直接参与脯氨酸的

合成, 其中海水稻的可溶性糖可为脯氨酸的合成提

供碳骨架原料和能量来源, 这与前人的研究结果一

致[51-52]。MDA与细胞膜透性之间简单相关和偏相关

系数达极显著正相关, 而与叶绿素含量呈显著负相

关, 与 SOD 活性的直接关系达到正的极显著水平, 

说明盐胁迫促进海水稻体内 MDA 的大量积累, 迫

使细胞膜透性增大, 细胞膜结构破坏加剧, 叶绿素

合成降低, 而受盐胁迫下的海水稻抗氧化酶 SOD参

与了 MDA的清除, 降低膜脂过氧化伤害。盐胁迫促

进海水稻 SOD与 P5CS、δ-OAT活性增加, 3个抗逆

酶之间均达到极显著正相关和偏相关, 表明盐胁迫

下海水稻抗逆酶 SOD 与 P5CS、δ-OAT 活性之间具

有正向协同作用, 提高其活性, 共同直接参与海水

稻抗逆生理反应, 以增加海水稻的抗逆性。 

4  结论 

盐胁迫对海水稻的盐害程度较小, 随土壤含盐

量增加, 海水稻MDA积累量较少, 对其细胞膜脂过

氧化伤害较小，细胞膜的完整性较好, 表现出强耐

盐性。海水稻为抵抗盐胁迫在体内大量积累可溶性

糖, 其中一部分用于自身生长所需和为脯氨酸合成

提供碳骨架原料和能量来源, 另外一部分与脯氨酸

一起共同作为渗透调节物, 参与缓解渗透胁迫, 降

低渗透压, 使海水稻细胞膜受盐害程度减少, 提高

海水稻耐盐能力。土壤含盐量 3 g·kg1是海水稻正常

生长的耐盐阈值 , 该盐胁迫下海水稻抗逆相关酶

P5CS、δ-OAT和 SOD正向协同作用, 活性达到最大

值, 共同调节脯氨酸的合成与积累, 土壤含盐量 4~5 

g·kg1水平, 海水稻叶片积累过多 Na+导致海水稻体

内 MDA 大量积累, 细胞膜透性增大, 而 P5CS 直接

参与脯氨酸合成。因此海水稻作为特有遗传材料将

为水稻耐盐碱性的提高和耐盐水稻种质资源创新提

供宝贵理论依据和耐盐碱基因资源。 
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