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综  述 

植物同源多倍体耐盐性研究进展 

朱红菊，刘文革 
中国农业科学院郑州果树研究所，郑州 450009 

摘要: 多倍化是高等植物进化最重要的动力之一，多倍体植物由于基因组组成以及基因表达方面的变化，通常

会表现出不同的生理现象，多倍体的抗性优于其同源二倍体祖先。土壤盐碱化和次生盐渍化是影响农作物生产

的重要因素，严重制约着我国农业的可持续发展。同源多倍体植物耐盐能力较强，是作物遗传改良的重要种质

资源，了解其耐盐机理对培育耐盐品种具有重要意义。本文从与盐胁迫相关的耐盐性进化、生理生化水平、细

胞结构和分子层面等多角度总结了植物同源多倍体盐胁迫研究进展，并以作者所在研究团队培育出的多倍体西

瓜为例讨论了多倍体抗逆性研究存在的问题及未来的发展方向，以期为多倍体抗逆优势机理研究提供参考。 
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Progress on salt resistance in autopolyploid plants 

Hongju Zhu, Wenge Liu 

Zhengzhou Fruit Research Institute,Chinese Academy of Agriculture Sciences, Zhengzhou 450009, China 

Abstract: Polyploidization is a key driving force that plays a vital role in the evolution of higher plants. Autopolyploid 

plants often demonstrate altered physiology phenomena due to the different genome composition and gene expression pat-

terns. For example, autopolyploid plants are more resistant to stresses than their homologous diploid ancestors. Soil salinity 

and secondary salinization are two vital factors affecting crop production which severely limit the sustainable development 

of agriculture in China. Polyploid plants are important germplasm resources in crop genetic improvement due to their higher 

salt tolerance. Revealing the mechanism of salt tolerance in homologous plants will provide a foundation for breeding new 

plants with improved salt resistance. In this review, we describe the existing and ongoing characterization of the mechanism 

of salt tolerance in autopolyploid plants, including the salt tolerance evolution, physiology, biochemistry, cell structure and 

molecular level researches. Finally, we also discuss the prospects in this field by using polyploid watermelon as an example, 

which will be helpful in polyploid research and plant breeding. 
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多倍化是高等植物基因组进化的显著特征之一，

大约有 75%的被子植物和 95%的蕨类植物在进化过
程中发生过多倍化事件[1]。多倍体植物通常具有 3
套或者 3 套以上染色体组，按照染色体组的来源不
同可分为由不同物种染色体组成的异源多倍体和由

相同染色体组成的同源多倍体；根据形成方式的不

同又分为自然形成的多倍体和人工诱导形成的多倍

体。自然形成的多倍体主要是物种为了适应环境，

经过长期自然选择进化而来；人工诱导的同源多倍

体主要是通过秋水仙素等诱变剂抑制纺锤丝的形成

达到染色体加倍的目的[2]。同源多倍体增大了植物

基因组，大大提高了抗性基因的容量，丰富了抗性

基因的遗传变异范围，增加了优良基因组合的概率，

从而增强了植物对极端环境的适应性[3]。人工诱导

的植物同源多倍体染色体组的增多可以提供其二倍

体祖先所没有的新的特征，如孤雌生殖增加、组织

器官增大、生物学产量提高、次生物质增加、抗逆

性增强等，即多倍体优势[4]。同源多倍体因其独特

的多倍体优势而被广泛地应用在农作物、园艺和药

用植物领域。 
土壤盐碱化一直威胁着人类赖以生存的有限土

壤资源，成为日益严重的环境和生态问题之一[5]。

据联合国教科文组织 (UNCSCO)和粮农组织 (FAO)
不完全统计，在世界范围内，近 1/3 的灌溉土地受
到盐分胁迫，并且降雨的缺乏加剧了盐渍化程度，

使土壤盐渍化面积逐年增加，给农业生产造成重大

损失[6]。因此在人口不断增加、耕地日趋减少和淡

水资源不足的情况下，了解植物的耐盐机理、开发

和利用耐盐植物资源、培育耐盐作物、有效控制和

利用盐碱土，对农业发展、粮食安全、生态环境等

具有重要意义。 

大量研究发现，植物同源多倍体的耐盐能力超

过了其同源二倍体(表 1)。盐胁迫对植物的影响是多
方面的，耐盐性是一种综合性状的表现，植物适应

盐胁迫方式和耐盐机理与其组织或细胞的生理代谢

和生化变化相关。因此，从与盐胁迫相关的耐盐性

进化、生理生化水平、细胞结构和分子层面等多角

度了解植物同源多倍体盐胁迫研究进展，有助于全

面了解植物同源多倍体的耐盐机理。 

1  同源多倍体植物的进化 

染色体加倍以后，同源多倍体植物在形态特征

上表现出与其原始二倍体不同的特征。同源多倍体

植物植株高大，茎粗叶厚，叶面积增加，种子变大。

如四倍体荞麦(Fagopyrum esculentum)植株株高增加，
茎秆粗壮[17]；四倍体西瓜(Citrullus lanatus)叶片变厚，
保卫细胞数目增多[18]，种子变宽变厚[19]；四倍体拟

南芥(Arabidopsis thaliana)体细胞、根细胞都比其原
始二倍体增大[20]。另外，次生代谢物质如萜类、酚

类、黄酮类、生物碱类、花青素、苯丙脂类的含量和

种类均被诱导增加[21]。植物同源多倍体在抗性方面

也表现出很明显的优势，如耐盐 [22]、抗病 [23]、耐   
冷[24]等。 
多倍化在生物演化历程中扮演了重要的角色，

同源多倍体构成了基因的多次重复，提高了基因功

能的保守性，显著降低了突变和隐性基因纯合表现

的可能性，在严酷的自然条件下为其竞争提供了稳

定的系统空间。研究表明，几乎所有的开花植物在

历史的某个节点上都经历了全基因组的加倍事件，

这种进化上的共性折射了多倍体进化与物种选择之

间的紧密联系。多倍体能增加物种的多样性，新物 
 
表 1  盐胁迫下人工诱导的同源多倍体植物抗性强弱比较 
Table 1  Comparision of the salt stress resistance of artificial induced homologous polyploidy plants 
植物 耐盐能力 参考文献 植物 耐盐能力 参考文献 

水稻 (Oryza sativa L.) 2x<4x [7] 冀橙 (Citrus macrophylla) 2x<3x<4x [12] 

大麦 (Hordeum bulbosum) 2x<4x [8] 柑橘 (Citrus reticulata) 2x<4x [13] 

油菜 (Brassica rapa L.) 2x<4x [9] 苹果 (Malus domestica) 2x<4x [14] 

西瓜 (Citrullus lanatus) 3x<2x<4x [10] 刺槐 (Robinia pseudoacacia L. ) 2x<4x [15] 

白菜 (Brassica oleracea L.) 2x<4x [11] 白花泡桐 (Paulownia fortunei) 2x<4x [16] 

2x、3x、4x分别指二倍体、三倍体、四倍体。 
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种的基因组结构发生改变，包括重复基因的部分选

择性丢失，同时也伴随着新功能基因的产生，极大

地丰富了新的多倍体物种的遗传多样性。同时，基

因组加倍也能增加多倍体物种在恶劣环境下的存活

率。Fawcett等[25]研究发现，大多数的开花植物大约

在 6500 万年前的中垩纪经历了一次全基因组加倍
事件，一些全基因组加倍的开花植物被选择性存活

下来，所以多倍化能增加新物种的生活力和适应性。

Ellstrand等[26]对 28个物种的生物入侵的成功率进行
了分析，结果显示，多倍体物种更容易入侵新的生

态环境。Chao等[20]对拟南芥同源四倍体的进化进行

了研究，发现在四倍体拟南芥的分布区，其土壤中

的钠离子含量要远远高于二倍体拟南芥的原生地，

染色体倍性的增加有助于提高拟南芥高盐环境的适

应性。多倍化是植物适应逆境而进化的一个重要特

征，但是多倍体进化的过程是漫长的，因此可以通

过人工诱导形成多倍体，这样将会加快物种进化的

进程，使植物更能适应环境的剧烈变化。 

2  盐胁迫对同源多倍体植物生理生化水
平的影响 

盐胁迫对植物造成的伤害首先表现为渗透胁迫，

其次是离子转运不平衡而引起的缺素症和单盐毒害，

最后细胞内稳态被破坏而导致质膜透性的改变、活

性氧的积累和代谢的紊乱，进而影响植物正常的生

长发育[27]。 

2.1  渗透胁迫 

渗透胁迫是指盐胁迫后植物体内的渗透压低于

环境渗透压，植物体不能吸水甚至失水，最终导致

生理干旱或者死亡。渗透胁迫是一个快速过程，在

盐处理的第 1~2 天发生[28]。研究发现，高盐浓度会

对种子产生渗透抑制，只有胁迫减轻时才能消除这

种抑制作用[29]。受渗透胁迫的影响，高盐浓度下植

物种子发芽率降低，用 150 mmol/L NaCl处理后，
三倍体和四倍体蜜枚西瓜(Citrullus lanatus ‘Mimei’)
种子的发芽率(分别为 77.8%和 63.4%)显著高于其同
源二倍体西瓜种子(30.6%)，而低盐浓度(30~90 mmol/L 
NaCl)下，不同倍性西瓜种子的发芽率没有显著差 

异[30]。较高渗透调节能力是多倍体植物在盐胁迫初

期耐盐的主要原因。 

2.2  离子胁迫 

在盐胁迫环境下，植物选择性地对无机离子进

行吸收，尤其是 Na+和 K+，平衡细胞内离子稳态，

减少盐胁迫对植物的伤害。盐胁迫下大麦(Hordeum 
vulgare L.)、陆地棉(Gossypium hirsutum)、柑橘(Citrus 
reshni)的根系可截留大部分的 Na+，地上部运输 Na+

离子少，减少了盐对叶片的伤害；然而在 NaCl 胁
迫下棉花体内 95%以上的 Na+积累在地上部，Na+在

茎和叶柄中滞留和积累，根中的 K+向地上部选择性

运输，以维持叶片中较高的 K+/Na+比[31~33]。因此，

不同植物对 Na+和 K+的吸收不同。多倍体是如何通

过 Na+和 K+的吸收来适应盐胁迫的？研究发现，四

倍体拟南芥分布区 Na+/K+远高于二倍体拟南芥分布

区，染色体倍性的增加使拟南芥根细胞体积增大，

细胞体积变化改变了根系 K +含量，四倍体拟南芥通

过根系聚集 K +的方式达到其对高盐环境的适应[20]。

朱红菊等[10]研究发现，盐胁迫下的四倍体西瓜叶片

因为具有较高的K+和 Ca2+含量而比其同源二倍体更

耐盐。Zhu[34]研究认为，植物体细胞含有中央大液泡，

能够鳌合大量的 Na+，减少了细胞质中 Na+质量分数，

同时也缓解了细胞膜内外的渗透压。研究发现，四

倍体油菜(Brassica rapa L.)细胞液泡螯合 Na+的能力

比二倍体强，从而比二倍体有更强的耐盐胁迫能  
力 [9]。盐胁迫后二倍体和四倍体刺槐(Robinia pse-
udoacacia L.)叶片中 Cl-和 Na+含量差异不大，但是

四倍体刺槐叶片能积累更多的 K+，四倍体刺槐依靠

高的 K+/Na+比值来维持高耐盐能力[15]。盐胁迫后四

倍体柑橘根系中 Na+含量显著高于二倍体，Na+向地

上部分运输减少，从而减少了盐胁迫对地上部分的

伤害[35]。因此，盐胁迫后，植物同源多倍体排出对

本身伤害较大的 Na+和吸收对本身有益的 K+，通过

叶片积累高 K+类型、叶片中的液泡螯合 Na+类型、

根部积累 Na+类型等实现其自身耐盐机理。 

2.3  氧化胁迫 

在正常状态下，活性氧在植物体内的产生与清

除处于平衡状态，植物生长不会受到影响。盐胁迫
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条件下，植物体内活性氧平衡被打破，细胞内开始

积累自由基，各类生物膜选择透过性能力降低，最

终导致代谢紊乱，植物体受到胁迫伤害。伴随植物

体内活性氧的积累，丙二醛(malondialdehyde, MDA)
含量增加，MDA是膜质过氧化的产物，其含量间接
反应了细胞膜受伤害程度。盐胁迫后植物内部防御

系统会产生相应的渗透调节物质和抗氧化保护系统

来抵御胁迫伤害，如保护酶系统超氧化物歧化酶

(superoxide dismutase, SOD)、过氧化物酶(peroxidase, 
POD)和抗坏血酸氧化酶(ascorbate oxidase, APX)、 
谷胱甘肽还原酶(glutathion reductase, GR)的活性增  
强等[36]。 
盐胁迫后，二倍体和四倍体刺槐的 SOD均增加，

但是四倍体增加程度大于二倍体；四倍体中 POD、
APX、GR活性在盐胁迫后增加，尤其是 APX和 GR
活性增加的最多[15, 37]，但是二倍体中几乎没有变化。

研究发现，在相同的盐浓度下四倍体中游离的脯氨

酸的含量比其同源二倍体显著增加，但是可溶性糖

含量在两个倍性之间差异不显著，四倍体中 MDA
含量显著低于二倍体，因此四倍体水稻的耐盐能力

强于其同源二倍体[38]。盐胁迫下四倍体费尔南德斯

橙(Citrus sinensis L.)叶片中丙二醛含量显著低于二
倍体，同时四倍体中 SOD、POD 活性高于二倍体，
通过这些抗氧化保护酶类活性的增加，四倍体费尔

南德斯橙表现出高的耐盐胁迫能力[39]。与二倍体砧

木相比，四倍体砧木能增加金桔(Citrus reticulata)盐
胁迫后叶片中 SOD、POD酶活性，降低 H2O2和 O2

−

含量[13]。因此，在逆境胁迫下同源多倍体植物能够

迅速提高细胞内的抗氧化保护酶的活性以及可溶性

糖和脯氨酸含量以提高渗透势，增强保护酶活性以

保持质膜的稳定性，同时减少对细胞有伤害的物质

的积累，减少质膜透性。 

2.4  内源激素 

盐胁迫下，植物内源激素水平受到影响，如盐

胁迫会引起生长素(auxin, IAA)、细胞分裂素等水平
的减少，进而抑制植物生长；盐胁迫下脱落酸和乙

烯等的合成增加，促进植物的衰老。豆峻岭等[40]研

究不同倍性西瓜植株在生长过程中内源激素的变化，

发现同一发育期不同倍性的西瓜植株内源激素差异

不显著。但是在干旱胁迫后，以四倍体黎檬(Citrus 
limonia Osbeck)做砧木的甜橙(Citrus sinensis)叶片
中脱落酸(abscisic acid, ABA)的含量显著高于以二
倍体做砧木的植株 [41]。二倍体和四倍体白花泡桐

(Paulownia fortunei)经过盐处理后，其差异表达的蛋
白主要参与了植物激素信号传导等途径[42]。孟华兵

等[43]发现在盐胁迫后，二倍体和四倍体白菜型油菜

(Brassica rapa)中参与调控 ABA 和乙烯的转录因子
表达量差异显著。总之，针对同源多倍体盐胁迫后

植物内源激素水平的研究相对较少，可能是因为植

物内源激素对盐胁迫的响应不是直接的，而是间接

地通过调控渗透调节、离子运输、光合作用和气孔

开放等方式响应盐胁迫。 

2.5  光合作用 

光合作用是植物最基本的生命活动，逆境条件

下植物正常的光合作用会受到影响。盐胁迫后植物

叶片光合参数、渗透势、水势、蒸腾速率以及相对

含水量等会发生变化，同时与光合作用相关的酶、

光合色素、类囊体膜蛋白及膜脂也都受到影响。 
NaCl胁迫后，比较不同倍性刺槐的光合作用相

关指数发现，四倍体的净光合速率、气孔导度受盐

胁迫影响较小，而二倍体的净光合速率、气孔导度

盐胁迫前后变化较大。四倍体在盐胁迫后有高的水

分利用率，以至于其在相对低含水量的情况下依然

有相对稳定的光合作用能力[15]。盐胁迫后四倍体冀

橙(Citrus macrophylla)叶片渗透势和蒸腾速率比二
倍体低，气体交换相关参数比二倍体高，最终导致

四倍体冀橙比二倍体耐盐 [12]。六倍体小麦(Triticum 
aestivum L.)比四倍体小麦(Triticum turgidum L.)具有
更高的净光合速率、气孔导度、淀粉含量、叶绿素

含量和电解质渗出率[44]。在相同的盐浓度处理下，

四倍体水稻(Oryza sativa L.)叶片中的叶绿素含量要
显著高于其同源二倍体，四倍体中叶绿素 a 和叶绿
素 b 的比值大于二倍体，四倍体的光合作用能力强
于二倍体，四倍体水稻叶片的净光合速率也高于其

同源二倍体[7]。因此可以得出结论，同源多倍体的

高耐盐能力与其光合作用相关指标密切相关，植物

同源多倍体叶片通过响应各种光合作用信号来响应

盐胁迫，盐胁迫后四倍体植株中净光合速率、气孔
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导度、叶绿素含量高于二倍体，通过稳定光合系统

实现耐盐能力。 

3  盐胁迫对同源多倍体植物细胞结构和
质膜透性的影响 

盐胁迫影响植物的细胞结构，叶绿体是植物光

合作用的场所，是对盐最敏感的一类细胞器，盐胁

迫后植物的叶绿体会出现基粒片层紊乱、叶绿体肿

胀、叶绿体膜破裂等现象[45]。细胞的受伤害程度是

植物本身受伤害大小的直接反应，因此研究植物多

倍体盐胁迫后的细胞结构变化，将有助于从细胞学

水平解析多倍体抗逆性机理[46]。 

Dhar等[47]对酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)
的长期耐盐筛选表明，盐胁迫可以诱导细胞多倍体

化。研究发现，植物染色体加倍以后经常产生新的

表型，二倍体加倍后细胞体积增加了两倍，但是细

胞表面积只增加了 1.5倍，降低了植物的生长速率，
改变了植物体的形态。研究发现，多倍体细胞体积

的增大与耐盐相关[48]。盐胁迫导致活性氧物质如 O2
-

和 H2O2的积累，这些物质的积累会影响植物的细胞

膜结构和核酸蛋白的稳定性[49]。盐胁迫后，植物叶

片叶绿体肿胀变圆、内部的类囊体紊乱、淀粉粒大

量积累，严重影响植物的光合作用。受盐胁迫影响，

四倍体水稻、柑橘、刺槐、马铃薯(Solanum tuberosum)
的细胞膜和叶绿体受伤害程度远远小于其同源二倍

体细胞[48,12,50,51]。细胞是植物生活力反应的最直接的

场所，细胞结构的完整性直接决定细胞行使自身功

能的能力，多倍体植物在盐胁迫下细胞的结构能保

持相对的完整，为植株的正常生长提供了相对稳定

的场所，从细胞学层面上解释了植物多倍体耐盐的

优势机理。 

4  盐胁迫后同源多倍体植物在分子水平
的变化 

植物染色体同源加倍以后，在遗传水平上，多

条同源染色体存在于同一细胞核中增加了染色体重

组的概率，同时也可能诱导序列的消除。在表观遗

传水平上，多倍体化之后植物基因组会发生转座子

激活、DNA甲基化、组蛋白修饰、核仁显性和 RNA
干扰等。这些遗传和表观遗传因素，与基因的剂量

效应和基因调控网络一起调节着多倍体化后植物基

因的表达。植物多倍化后基因表达模式包括基因沉

默、非加性表达、基因表达的基因组偏向性及组织

特异性、基因激活等现象。转录组水平的变化影响

蛋白质的翻译，植物同源加倍后的变化最终通过蛋

白质的形式反应出来。盐胁迫后，对植物同源多倍

体耐盐分子层面的研究主要集中在离子转运蛋白基

因、渗透调节相关基因、信号传导相关基因、细胞

抗氧化相关基因在表观遗传、转录组水平和蛋白水

平的变化。 

4.1  DNA 甲基化变化 

表观遗传学是指不涉及 DNA 序列改变的基因
或者蛋白表达的变化而引起的可遗传的表型改变。

染色体加倍后，植物多倍体基因组结构未发生显著

改变，但是表观遗传修饰发生了改变，全基因组加

倍伴随胞嘧啶甲基化的增强[52]，由此导致了多倍体

植物基因表达的改变[53]。Zhang 等[54]研究二倍体和

四倍体水稻(Oryza sativa ssp. indica cv.)全基因组甲
基化，分析发现，在转座元件附近 DNA甲基化水平
有很大的差异，这些甲基化水平的差异会影响相邻基

因的表达。拟南芥染色体加倍以后原来在二倍体中

表达的一些基因发生了沉默，但是用去甲基化物质

aza-dC处理后，这些沉默的基因又重新恢复了活性[55]。 
盐胁迫下植物的基因组 DNA 甲基化水平上升

被认为是植物抗盐的机理之一[56]。Fang等[57]研究认

为，油菜(Brassica napus)在盐胁迫后通过甲基化水
平变化影响其耐盐基因的表达。盐胁迫后四倍体甘

蓝型油菜叶片中甲基化水平比其二倍体增加，同时

甲基化率四倍体也高于二倍体[58]。朱红菊等[59]研究

发现，NaCl处理西瓜幼苗后，在同一盐浓度下甲基
化率二倍体大于四倍体，二倍体和四倍体西瓜甲基

化水平与其受伤害程度呈正相关；DNA甲基化通过
调控与盐胁迫相关的基因的表达参与植物的盐胁迫。

盐胁迫下基因组 DNA 甲基化水平上升是植物耐盐
的机理之一，因此对盐胁迫下 DNA甲基化及其相关
基因的研究是植物同源多倍体耐盐的表观遗传研究
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的重要方向。 

4.2  耐盐相关基因表达 

在正常生长的多倍体植物体内，大部分的基因

表达量与二倍体相同，只有很少一部分基因的表达

量存在差异。但是在盐胁迫条件下，多倍体为了适

应环境，选择性地高表达一些盐胁迫相关基因，这

些基因主要是一些与渗透调节、离子转运、抗氧化

胁迫、信号转导的基因或是与这些途径相关的转录

因子[60](表 2)。 
四倍体拟南芥中的 BrNaCIR9 在盐胁迫后被诱

导，该基因能产生盐胁迫蛋白，增强四倍体拟南芥

的耐盐能力[61]。另外，小 RNA也通过调控耐盐基因
的表达参与了多倍体的耐盐机制。miR528b-3p通过
调节四倍体球茎大麦(Hordeum bulbosum)耐盐基因
的表达增加了其耐盐适应能力[8]。Fan等[16]研究在四

倍体和二倍体泡桐幼苗盐胁迫后差异表达的 miRNA
的靶基因时发现，这些 miRNA多与能量代谢、信号
转导和转录调控相关的基因有关。拟南芥中与 ABA
信号转导有关的转录因子在盐胁迫后四倍体中的表

达量高于了其二倍体植株[62]。二倍体和四倍体的刺

槐的研究中也得到了一些差异的表达片段，这些差

异表达片段的表达量在四倍体中高于二倍体，并且

这些差异的表达片段经过测序后对应的基因分别与

谷氧还蛋白、H-ATP酶、GTP 结合蛋白、激素的信
号传导等相关[15]。不同的盐胁迫相关基因在不同倍

性植物之间的表达差异最终通过参与不同的代谢通

路参与盐胁迫，研究盐胁迫下多倍体植物的耐盐机

理，主要应该关注参与光合作用、离子运输、激素

信号传导、能量合成、抗氧化酶活性等途径的基因

在不同倍性植物之间的差异表达。 

4.3  耐盐相关蛋白表达谱 

利用蛋白质组学分析多个二倍体和四倍体物种

的蛋白质谱，几乎没有在二倍体和四倍体之间发现

较大的蛋白质水平差异[63]。对单倍体、二倍体和四

倍体油菜(Brassica oleracea)的蛋白质组学研究发现，
不同组织和基因型的差异是其蛋白质水平差异的唯

一来源，而非倍性水平[11]。拟南芥中的二倍体和其

同源四倍体蛋白质组的差异仅有 6.8%。但是在生物
和非生物逆境中拟南芥四倍体植株的功能蛋白质相

对于其二倍体显著增加[64]。利用高通量蛋白质组学 
 
表 2  在多倍体植物中响应盐胁迫的部分基因及其功能 
Table 2  Several genes in response to salinity stress in polyploidy plants 
物种名及倍性 基因名称 基因功能注释 参考文献 

刺槐(4x) 
(Robinia pseudoacacia L.) 

ASCF1 ATP合酶 [50] 

FBA2 二磷酸果糖醛酸酶 

LADP 叶绿素酶 2 

HSP 热激蛋白，蛋白稳定性 

球茎大麦(4x) 
(Hordeum bulbosum) 

ERF2 乙烯受体转录因子 2 [8] 

PLDZ1 磷脂酶 

MZT1B 纺锤丝组织 

RFA1C DNA绑定 

小麦(4x, 6x) 
(Triticum aestivum 
cv. Kharchia Local) 

EMS62134 肌动蛋白 1 [60] 

ABG75754.1 盐响应蛋白 

AAK76737.1 Na+/H+转运 

EMS57734.1 磷酸酶类蛋白 

白花泡桐(4x) 
(Paulownia fortunei) 

DREB2A； 转录因子 [16] 

GsWRKY20； 

GAMYB 

拟南芥(4x) (Arabidopsis) RC13 过氧化物酶 [62] 

4x和 6x表示染色体倍性。 
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技术分析拟南芥、水稻等多种植物的盐胁迫应答蛋

白质表达图谱，发现植物耐盐性受到多基因网络体

系的调控，各种信号与代谢途径之间相互交错、彼

此关联。高通量的植物盐胁迫应答蛋白质组学研究

从整体上揭示了盐胁迫相关代谢和信号网络应答机

制，并反映了植物类群、物种、组织器官、细胞和

亚细胞结构应答盐胁迫的相似与特异机制。 
盐胁迫后，二倍体和四倍体刺槐叶片中共检测

出 62个差异显著的蛋白质位点[50]。磷酸核酮糖羧化

酶(Rubisco)是叶片中丰度最高的蛋白，Rubisco相关
的活化酶活性的增加会导致植物净光合速率的升  
高[65,66]，盐胁迫后四倍体刺槐中 Rubisco 蛋白大亚
基的丰度显著高于其同源二倍体[50]。蛋白磷酸甘油

酸激酶(phosphoglycerate kinase, PGK)在多种物种中
被验证能够提高植物逆境适应能力，盐胁迫后四倍

体刺槐叶片中 PGK的活性上调表达，二倍体中则没
有出现上调表达[15]。小麦中盐胁迫响应蛋白、锌指

蛋白、离子转运受体蛋白、钙调蛋白等都均在二倍

体和四倍体里存在显著差异[60]。赵婉[42]比较了盐胁

迫后二倍体和四倍体白花泡桐蛋白质组学变化，共

获得 91 个盐胁迫下的二倍体和四倍体泡桐的差异
蛋白，其中 34个是与倍性相关的盐应答蛋白，主要
参与淀粉和蔗糖代谢、氨基酸和核苷酸糖代谢、光

合作用、氧化磷酸化和核糖体的合成等通路。蛋白

质是植物应对盐胁迫的最终产物，其丰度直接决定

植物的耐盐能力。蛋白质表达谱响应不同倍性植物

的盐胁迫，研究多倍体盐胁迫应该首先关注光合作

用相关蛋白，其次是胁迫响应蛋白，之后是能量相

关蛋白，通过对这几类蛋白质丰度的分析有助于了

解植物同源多倍体耐盐机理。 

5  同源多倍体耐盐性在育种中的应用 

研究植物同源多倍体耐盐的机理主要目的是为

了应用在生产中，随着对越来越多的多倍体植物的

耐盐性进行研究，四倍体植物的耐盐能力已经得到

了充分的证实。四倍体植物在遗传改良中具有重要

的作用和价值，其本身既是优良的种质资源，又是

三倍体和高倍性资源育种的基础[67]。近年来，四倍

体植物因为较好的抗逆特性已经被应用到育种工作

中，并作为重要的抗逆种质资源进行选育推广。 
四倍体的耐盐育种工作在柑橘类作物中开展的

比较多，包括挖掘耐盐砧木[39]、筛选耐盐种质[12]、

培育耐盐品种等[38]。目前四倍体柑橘类耐盐性品种

已经广泛地应用到了柑橘产业中。在离体诱导多倍

体西瓜过程中，利用不同倍性西瓜的耐盐性不同，

只需对大批量的不定芽丛一次性地进行短时盐胁迫

处理，就可以省掉独立的单株倍性鉴定过程，淘汰

二倍体而筛选出四倍体[68]。刺槐是我国水土保持的

重要树种，四倍体刺槐因其较强的耐盐碱能力目前

已经成为了我国园林绿化的主要树种[50]。泡桐是我

国林业生产中防风固沙和改善环境的主要树种，但

是现有的品种不能在盐量大于 0.05%的土壤上正常
生长，邓敏捷等[69]创制四倍体泡桐新种质提高了泡

桐的耐盐胁迫能力，在 0.6%的 NaCl 胁迫下，四倍
体泡桐的耐盐能力显著高于二倍体。人工诱导加倍

的‘寒富’四倍体苹果耐盐能力较其同源二倍体显著
提高[14,70]，在提高抗逆性的同时丰富了苹果育种的

种质资源，为培育优质抗逆苹果品种提供了有效途

径。综合多倍体植物在育种中的应用，不难发现多

倍体诱导已经成为创制植物种质资源的一个主要途

径，由于多倍体植物在抗逆性方面的突出表现，通

过染色体加倍途径而非转基因的途径培育出适合盐

碱地栽培的品种变得更容易被人们接受。 

6  结语与展望 

植物同源多倍体因其独特的抗逆优势，已经越

来越多地被应用到了育种工作中，人工诱导染色体

加倍产生的新种质资源也逐渐增多，关于多倍体植

物抗逆机制的研究工作有了深入进展。多倍体西瓜

是人们对多倍体应用最成功的作物之一。多倍体西

瓜具有许多二倍体亲本所没有的少籽(或无籽)、丰产、
耐贮运、抗病抗逆性强、果实含糖量高等优良性状，

尤其是抗逆适应性强。笔者所在研究团队长期从事

多倍体西瓜研究，在基础研究以及多诱变和育种方

面都做了较多工作。本研究团队已经诱变了 300 多
份优质的四倍体西瓜种质资源，选育出 30多个三倍
体无籽西瓜品种，并在全国大面积推广[71]。在多倍

体西瓜基础研究方面，本团队研究发现四倍体西瓜
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叶片[8]、花粉[72]、种子[9]均表现出多倍体植物器官的

巨大性，三倍体和四倍体西瓜中的次生代谢物质如

Vc[73]、番茄红素[40]、糖[74]等含量都比其同源二倍体

高，而且四倍体西瓜与二倍体西瓜相比表现出较强

的抗逆能力，如耐冷[23]、耐淹水[75]、抗枯萎病[76]、

耐盐[10]等。关于多倍体西瓜的研究，Saminathan等[77]

通过高通量测序研究二倍体和四倍体转录组水平上

的差异，发现不同倍性的西瓜中与细胞分裂、光受

体、离子储存、信号传导、淀粉和蔗糖的降解途径、

精氨酸生物合成途径、乙烯合成等相关基因的表达

差异显著。四倍体西瓜耐盐能力的增加具体与哪些

基因有关尚未有研究报道，表观遗传学和基因剂量

效应在多倍体西瓜耐盐性机理方面是通过哪些基因

发挥作用的也不得而知。因此，今后的研究方向将

是结合分子生物学和生理生化变化共同解释多倍体

西瓜的耐盐机理。 
多倍体植物在育种中的应用除了抗逆优势之外，

其结实率降低的性状也很关键。多倍体植物结实率

降低既有优势又有劣势。同源多倍体结实率低的优

势利用主要体现在多倍体西瓜育种中三倍体的无籽

性和四倍体的少籽性利用[9]；多倍体结实率低的劣

势主要体现在育种中需要提高多倍体植物收获种子

的产量，如三倍体无籽西瓜育种中，需要对其四倍

体亲本进行孕性恢复，以提高采种量，降低育种成

本[9]。当前研究的多倍体水稻育种，其关键在于选育

出 PMeS(polyploid meiosis stability)品系，突破多倍
体育种结实率低的瓶颈[37,78~80]。提高多倍体植物的

结实率是多倍体植物育种中需要解决的问题。 
植物同源多倍体的耐盐性机理复杂，受多方面

的影响，包括离子吸收、光合作用、渗透调节物质、

细胞结构、基因表达、蛋白翻译等。同源多倍体植

物与其耐盐性之间的关系仍有许多未解之谜，今后

还需要深入研究。有研究发现，多倍体的耐盐性还

与其保持染色体组的稳定性相关，稳定者抗性强，

非稳定者抗性弱[81]。一个新形成的多倍体最显著的

特征是基因组不稳定，并经历快速重构，以达到多

个基因组在细胞核内的和谐共存[82,83]。人工合成的

同源多倍体因为没有经历长期的自然进化，在形成

初期会有一个基因组不稳定时期。因此，同源多倍

体基因组的稳定性对其耐盐能力强弱的影响也是今

后的研究中需要关注的热点。目前，该领域在以下

3 个方向尚需进一步研究：(1)多倍体耐盐性研究在
表观遗传学层面的研究还比较薄弱，如 DNA甲基化
与耐盐基因的相关性，组蛋白修饰对耐盐性的影响

等；(2)随着生物信息学的发展，基因组学、表观遗
传组学、蛋白质组学、离子组学等的研究突飞猛进，

多组学关联分析将是多倍体植物耐盐性研究的热点；

(3)同源多倍体基因组的稳定性对其耐盐能力的影响
非常重要，只有探究清楚其中原因，才能了解人工

诱导的同源多倍体耐盐性的机理。 
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