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盐碱胁迫对菊芋渗透调节及抗氧化酶系统的影响
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摘 要：为揭示植物在盐碱胁迫下的生理响应，选择菊芋（Helianthus tuberosus）为研究对象，设置营养土组（CK）、

轻度盐碱土组（LS）和中度盐碱土组（MS）3个不同处理，研究不同盐碱胁迫强度下菊芋有机渗透调节物质（可溶性

糖、可溶性蛋白、脯氨酸）、丙二醛（MDA）含量以及抗氧化酶系统活性［超氧化物歧化酶（SOD）、过氧化物歧化酶

（POD）、过氧化氢酶（CAT）］等生理指标的变化。研究结果表明：（1）不同盐碱胁迫强度下菊芋叶片可溶性糖、脯氨

酸和可溶性蛋白等有机渗透调节物质含量均出现增加。（2）各组间MDA含量无显著差异，随着盐碱胁迫强度的增

加，菊芋叶片SOD、POD、CAT等抗氧化酶系统活性指标均表现出上升趋势。与同期CK组相比，盐碱胁迫150 d，LS
和MS组 SOD活性分别显著增加 22.13%和 26.49%，LS和MS组CAT活性较CK组分别显著增加 81.66%和 92.38%
（P<0.05），MS组POD活性在测定期间均显著高于同期CK组。上述研究结果表明在盐碱胁迫下，菊芋通过增加体

内渗透调节物质（可溶性糖、可溶性蛋白、脯氨酸）含量和激活抗氧化酶系统（SOD、CAT、POD）来提高其抗性，具有

较强耐盐碱能力。
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盐碱化土壤是重要的后备耕地资源，其开发利

用对保障国家和地区粮食安全具有重要战略意

义。内蒙古乌梁素海流域河套灌区位于我国西北

干旱半干旱区，由于独特的气候和水文地质条件，

导致当地土壤次生盐碱化频发，耕地生产能力不断

下降，影响农业可持续发展。盐碱地土壤含盐量

高，较高的土壤溶液浓度抑制了植物吸收水分和养

分的能力，严重影响植物正常生长。其中，过多盐

分累积引起的盐碱胁迫对植物造成的不良影响可

大体分为两种：一种是迅速的渗透胁迫，另一种是

缓慢的离子毒害［1-2］。前者主要表现为植株产生生

理干旱而关闭气孔，减弱蒸腾作用，降低水分消耗，

从而使CO2的扩散阻力增加，限制叶片的光合速率；

而离子毒害则阻碍植物新叶的生长，降低其生物量

积累，从而导致氧化破坏作用，并产生大量活性

氧［3］。土壤盐碱化影响全球农业生产和生态环境，

目前盐碱地约占陆地面积的 25%，有学者预测到

2050年全球盐碱化耕地的比例可能达到 50%［4］。

Rozema等［5］指出生物技术，特别是培养耐盐植物，

可以帮助解决世界范围内的盐碱化问题。因此，研

究盐碱胁迫对植物的生理影响，能帮助认识其抗性

机理，将有助于耐盐植物的开发和盐碱地的合理改

造和利用。

植物在应对外界非生物胁迫时，主要通过渗透

调节来实现生理适应。渗透调节指植物通过合成

有机物质发挥渗透调节作用，从而使细胞水势下

降，在一定程度上保证自身渗透压的稳定，增加细

胞质的浓度，减少渗透势，以促进其对水分的吸收

和充分利用，帮助植物抵御不利环境，确保其正常

生理活动［6］。此外，植物遭受逆境胁迫时细胞膜首

先受到伤害，丙二醛（Malondialdehyde，MDA）是植物

脂质过氧化的最终分解产物，是反映逆境下植物脂

质过氧化反应的一个重要指标［7］。MDA含量愈高，

对植株造成的损害愈严重［8］。而在正常环境中，植物
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体内活性氧（ROS）的产生与清除处于动态平衡状态，

ROS保持在一个低的水平，对细胞膜没有损害［9］。而

在盐碱胁迫下，植物线粒体和叶绿体中电子传递链

的过度还原产生大量ROS引起氧化胁迫。为了维

持ROS平衡，缓解盐碱胁迫损害，植物体内形成以

抗氧化酶类为主的活性氧清除系统［10］。其中超氧

化物歧化酶（Superoxide Dismutase，SOD）、过氧化物

酶（Peroxidase，POD）、过氧化氢酶（Catalase，CAT）能

够有效去除活性氧物质，减少外界胁迫对植物的损

害，提高植物的抗性［11］。

菊芋（Helianthus tuberosus）是菊科向日葵属的

草本植物，其地下块茎富含淀粉、菊糖等，可作为粮

食作物进行食用，被联合国粮农组织称为“21世纪

人畜共用作物”。同时也是生物质能源植物，可作

为生产淀粉、乙醇的原料。近年来，菊芋耐盐碱特

性的研究逐渐受到学者们的关注，不同学者对盐碱

胁迫下菊芋幼苗的生长和生理特性开展了研究。

例如，韩东洺等［12］通过将菊芋分别播种在农田、轻

度盐碱草地和重度盐碱草地后对菊芋进行蛋白组

学分析发现，物质代谢平衡调节在萌芽菊芋应对盐

碱土壤胁迫过程中有重要作用。高凯等［13］通过对

不同盐碱胁迫下菊芋发芽率及菊芋株高、叶片数

量、叶片重、叶面积进行测定发现，低盐有助于菊芋

萌发，但菊芋株高、叶片数量、叶片重、叶面积随着

盐浓度的增加呈现逐渐降低的变化趋势。目前关

于盐碱胁迫下菊芋叶片渗透调节物质及抗氧化酶

活性变化规律的研究报道较少，尤其是在内蒙古巴

彦淖尔市乌梁素海流域。为了探究菊芋是否通过

提高体内渗透调节物质含量和抗氧化酶活性来响

应和适应盐碱胁迫，本研究采用盆栽模拟试验，通

过测定菊芋叶片有机渗透调节物质（可溶性糖、可

溶性蛋白、脯氨酸）含量研究盐碱胁迫下菊芋渗透

调节物质合成和消耗规律；通过测定菊芋叶片丙二

醛（MDA）含量变化了解菊芋脂质过氧化程度；同时

通过测定抗氧化酶（SOD、POD、CAT）含量探究盐碱

胁迫下菊芋抗氧化酶调节机制。研究可为河套灌

区及乌梁素海流域盐碱地生物修复途径提供理论

指导和借鉴。

1 材料与方法

1.1 供试材料

盐碱土土样采集于内蒙古巴彦淖尔市乌梁素

海流域一处盐碱弃耕地（108°43'E，40°46'N），采集

0~20 cm土层作为供试土壤。该地区属于典型的温

带大陆性气候，光热资源丰富，昼夜温差大，雨水集

中，雨热同期；且地处河套灌区下游，受地下水位、

气候条件和灌溉方式等影响，土壤盐渍化和次生盐

渍化问题突出。供试土壤的物理性质如表1所示。

试验在北京林业大学三顷园苗圃进行。栽植

花盆内径 18 cm，外径 22 cm，高 15 cm；花盆土深 13
cm，菊芋块茎埋深 10 cm。培养基质为购买的专业

营养土和采集的盐碱土。供试菊芋取自于菊芋种

植基地，块茎大小均匀，于 2021年 6月 1日种植，为

保证植株的正常生长，予以一般性浇水管理。

1.2 试验设计

试验设置三个处理组，分为营养土组（CK）、盐

碱土与营养土按1:1配置成的轻度盐碱土组（LS）以

及完全为供试盐碱土的中度盐碱土组（MS），每处理

组分别设置4个重复。其中，CK组的土壤含盐量实

际在0.05%左右，LS组的土壤含盐量实际在0.2%左

右，MS组的土壤含盐量实际在0.33%左右。菊芋在

盐碱胁迫 120 d进入成熟期，于盐碱胁迫 120 d和

150 d，即菊芋成熟期后取样两次，采集其自上到下

第 4至 7位完全展开叶，叶片在采集后立即用铝箔

纸包扎好放入液氮罐进行冷冻，然后用超低温冷

藏，用于测定菊芋渗透调节物质含量和抗氧化酶系

统活性，各指标均以叶片鲜重为单位计算。

1.3 指标测定

1.3.1 渗透调节物质测定 称取菊芋叶片约 0.2 g，
然后向研钵中加入磷酸缓冲剂（0.05 mol·L-1，pH
7.8)，在冰浴中研磨成匀浆，然后在设置为 4 ℃、

10000 r·min-1条件的低温离心机离心 15 min，将上

清液作为酶溶液，用于可溶性糖、可溶性蛋白、脯氨

酸、丙二醛含量等指标的测定。可溶性糖质量分数

表1 供试土壤物理性质

Tab. 1 Physical properties of experimental soil

土层/cm
0~20

土壤质地

壤土

土壤含水量/%
15.01

容重/（g·cm-3）

1.58
电导率/（mS·m-1）

178.60
土壤温度/℃

26.02
土壤pH
8.31

土壤含盐量/%
0.33

1466

C
h

in
aX

iv
:2

02
40

3.
00

08
7v

1



9期 钱 玥等：盐碱胁迫对菊芋渗透调节及抗氧化酶系统的影响

测定采用蒽酮比色法，可溶性蛋白质量分数测定采

用考马斯亮蓝G-250染色法［14］，游离脯氨酸采用酸

性茚三酮法测定，MDA 含量采用硫代巴比妥酸

（TBA）法测定［15］。

1.3.2 抗氧化酶活性测定 称取菊芋叶片约0.3 g置
于研钵中，加入 5 mL PH为 7.8的磷酸缓冲液（内含

5 mmol·L-1 EDTA，2 mmol·L-1 ASA，2% PVP），研磨

成匀浆，然后在4 ℃、12000 r·min-1下离心20 min，将
上清液作为酶溶液，用于 SOD、POD、CAT活性等指

标的测定。SOD 活性测定采用氮蓝四唑光还原

（NBT）法，CAT活性测定采用紫外吸收法，POD活性

测定采用愈创木酚法［15］。

1.4 分析方法

使用 Excel 对试验数据进行整理汇总，利用

SPSS 23.0对不同试验组处理下的数据进行单因素

方差分析，采用Duncan法进行多重比较（P<0.05）；

用Origin 2021软件进行作图分析。

2 结果与分析

2.1 盐碱胁迫对菊芋叶片有机渗透调节物质含量

的影响

图 1a表明，在菊芋成熟期（盐碱胁迫 120~150
d），各组可溶性糖含量均呈现略微上升的趋势。其

中，MS组可溶性糖含量均显著高于CK组（P<0.05），
总体趋势表现为：MS组>LS组>CK组。盐碱胁迫

120 d，与同期CK组相比，LS组可溶性糖含量增加

19.75%，MS组显著增加27.73%（P<0.05）；盐碱胁迫

150 d，MS组可溶性糖含量较CK组显著增加14.76%
（P<0.05），与LS组无显著差异。由图 1b可以看出，

与可溶性糖含量相同，可溶性蛋白含量同样表现出

随试验时间的延长而逐渐增长的趋势。盐碱胁迫

120 d，与CK组相比，LS和MS组可溶性蛋白含量分

别增加 16.67%和 17.19%，但均未存在显著性差异。

而到盐碱胁迫150 d，三组间均呈现出显著差异（P<
0.05）。其中与CK组相比，LS和MS组分别显著增

加 9.62%和 16.21%（P<0.05），而与MS组相比 LS组

显著增加 6.02%（P<0.05）。在各时期，可溶性蛋白

含量的总体趋势均为：MS组>LS组>CK组。在经历

长时间不同强度的盐碱胁迫后，各试验组菊芋叶片

脯氨酸含量如图1c所示，可以看出各组的脯氨酸含

量呈现出较为明显的增加趋势。盐碱胁迫120 d，与
同期CK组相比，LS和MS组的脯氨酸含量分别增加

89.33%和93.88%，均存在显著差异（P<0.05）。而到

盐碱胁迫 150 d，与 CK 组相比，MS 组显著增加

82.59%（P<0.05），LS 则 显 著 增 加 79.44%（P<
0.05）。组间差异总体表现为MS组>LS组>CK组。

2.2 盐碱胁迫对菊芋叶片MDA含量及抗氧化酶系

统活性的影响

比较菊芋叶片MDA含量的变化发现，各试验组

菊芋MDA在测定过程中均无显著差异（图 2a）。在

盐碱胁迫 150 d，MS组MDA含量与CK组和LS组相

比分别增加 15.60%和 18.08%，组间差异均不显著。

经过 120 d的盐碱胁迫后，各试验组 SOD、POD及

CAT活性变化如图所示，均表现为随胁迫的持续而

逐渐增加。由图2b可知，与同期CK组相比，在盐碱

胁迫 120 d，LS和MS组的 SOD活性分别显著增加

23.07%和 24.89%（P<0.05）；盐碱胁迫 150 d，LS 和

MS组与CK组相比分别显著增加 22.13%和 26.49%

注：不同大写字母表示相同测定时间不同处理组别的差异性显著。下同。

图1 盐碱胁迫对菊芋叶片有机渗透物质含量的影响

Fig. 1 Effects of saline-alkali stress on organic osmoregulation substances of Helianthus tuberosus
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（P<0.05）。由图 2c可知，盐碱胁迫 120 d，与 CK组

相比，LS和MS组CAT活性分别显著增加 67.20%和

84.29%（P<0.05）。而到盐碱胁迫 150 d，LS和MS组
CAT活性较CK组分别增加 81.66%和 92.38%，均达

到显著差异（P<0.05）。在测定过程中，CAT活性在

组间同样表现出：MS组>LS组>CK组。由图 2d可

知，MS组 POD活性在测定期间均显著高于 CK组

（P<0.05），其中在盐碱胁迫 120 d，MS组与CK组相

比显著增加 22.77%，而在盐碱胁迫 150 d显著增加

25.20%（P<0.05）。在测定过程中，LS组POD活性较

CK 组分别增加 1.50%和 18.11%，均未达到显著

差异。

同时，对 SOD、CAT和 POD活性进行分析后发

现，在测定过程中，当长时间受到盐碱胁迫后，MS组
SOD活性与 LS组相比，由盐碱胁迫 120 d的 1.48%
增加到 3.57%，组间差异均不显著；而 CAT活性从

10.22%降低至 5.90%，也未存在显著差异。POD活

性则与前两者有所不同，盐碱胁迫120 d，MS组POD

活性较 LS组显著增加 20.96%（P< 0.05），而到盐碱

胁迫150 d则只增加6%，且两者间差异并不显著。

3 讨 论

当植物受到盐碱胁迫时，自身可通过合成一些

渗透调节物质来抵御盐碱逆境，可溶性糖、可溶性

蛋白、脯氨酸等都是常见的渗透调节物质，对于调

节渗透平衡、保护细胞结构具有重要作用［16］。本研

究表明，菊芋在经历 150 d盐碱胁迫后，LS和MS组

可溶性糖含量和脯氨酸含量均显著高于CK组（P<
0.05）。随着土壤中盐分浓度的增加，可溶性糖含量

和脯氨酸含量也相应升高，且脯氨酸含量更为明

显，表明菊芋在遭受环境胁迫时，细胞渗透势可通

过积累脯氨酸和增加可溶性糖合成等途径进行调

节，从而保护细胞的结构与功能。这与柳树（Salix

matsudana）叶片可溶性糖和脯氨酸含量随着盐碱胁

迫浓度增大而增加的变化趋势相一致［8］。张永锋

等［17］在对紫花苜蓿（Medicago sativa）的研究中也得

图2 盐碱胁迫对菊芋叶片MDA含量及抗氧化酶系统活性的影响

Fig. 2 Effects of saline-alkali stress on MDA content and antioxidant enzyme activities of Helianthus tuberosus
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到了相似结论，并认为可溶性糖和脯氨酸含量在一

定程度上可以作为耐盐碱性生理指标。可溶性蛋

白是植物体内重要的渗透调节物质，植物细胞的渗

透调节离不开可溶性蛋白，可溶性蛋白可以提高植

物叶片细胞组织的保水性，从而抵御外界胁迫压

力。本文通过研究发现，不同于可溶性糖含量和脯

氨酸含量，可溶性蛋白含量虽然同样表现出随盐碱

胁迫强度的增大而增加的趋势，但在盐碱胁迫120 d
组间差异并不显著，这与榉树（Zelkova serrata）在经

历21 d不同程度盐碱胁迫后可溶性蛋白含量缓慢增

加，但各处理组间差异不显著的结果相似，说明此时

的盐碱胁迫并没有促进菊芋可溶性蛋白的合成［18］。

盐碱胁迫150 d，组间可溶性蛋白含量随盐碱胁迫强

度的增大而增加且表现出显著差异（P<0.05），这表

明长时间盐碱胁迫促进了菊芋可溶性蛋白的合成，

以此来缓解盐碱胁迫带来的伤害。

盐碱等逆境胁迫会破坏植物体内原有的活性

氧代谢的动态平衡，促进产生以MDA为代表的脂质

过氧化产物，这些产物会对细胞形成不良影响；同

时，植物细胞也相应地形成了一套完整的抗氧化酶

系统以防御活性氧和自由基对膜结构的伤害，并有

利于维持膜结构的完整性。其中，MDA的产生是植

物体内自由基过多引发，其累积程度反映了植物的

自由基状态，从侧面表明了植株对环境胁迫的响应

能力［19］。本研究发现，盐碱胁迫 120 d，LS和MS组

MDA含量与同期CK组无显著差异，盐碱胁迫150 d，
MS组菊芋MDA含量较其他两组有明显的增加趋

势。梁培鑫等［20］研究发现，在低浓度盐碱胁迫下，

油莎豆（Cyperus esculentus）叶片中MDA含量增加量

较少，而在高浓度盐碱胁迫下，MDA含量显著增加，

这与水稻(Oryza sativa)、高粱（Sorghum grains）叶片

中MDA的含量变化相一致［21-22］。这说明植物膜结

构在低浓度盐碱胁迫下受到的伤害较小，高浓度盐

碱胁迫下受到较大伤害。在本研究中，LS组菊芋膜

结构在盐碱胁迫120 d和150 d、MS组菊芋膜结构在

盐碱胁迫 120 d受到的伤害较小，MS组菊芋膜结构

在盐碱胁迫150 d受到严重损伤。

逆境胁迫下植物体内会产生大量氧自由基，植

物自身通过提高抗氧化酶活性（SOD、CAT、POD）清

除体内的氧自由基，这对于植物适应逆境和减少伤

害起着重要作用［23］。SOD主要将氧自由基转变为

H2O2，CAT和POD主要清除过氧化物［24］。通过研究

菊芋叶片在逆境下的抗氧化酶系统活性，首先可以

发现在经历一段时间的盐碱胁迫后，菊芋体内

SOD、CAT、POD活性均有明显增强，且盐碱强度越

大，增强越明显。这与前人对紫花苜蓿［25］、蜡梅

（Chimonanthus praecox）［26］的研究结果相似。同时比

较盐碱胁迫下的试验组，发现这三个酶活性变化随

盐碱强度和生长期的不同而有所差异。SOD活性

和CAT活性表现基本一致，在测定期间MS和LS组
均显著高于CK组（P<0.05），说明菊芋在盐碱胁迫下

通过自身调节机制，诱导增强SOD活性清除体内产

生的O2-，同时通过提高CAT活性来分解 SOD歧化

产生的H2O2，减少盐碱胁迫带来的伤害。盐碱胁迫

150 d，MS组CAT活性的增加幅度较LS组有降低的

趋势。说明在较高强度的盐碱环境下，长时间的胁

迫会限制CAT的调节功能。目前已有研究显示，植

物体内抗氧化酶系统在一定程度上发挥作用，而在

胁迫强度大于其承载力时，这些酶活性会降低，表

现为先升高后降低［27］。而 POD活性表现较前两者

有所不同，可以看出在盐碱胁迫 120 d和 150 d，MS
组POD活性显著高于其他两组（P < 0.05），而LS组
与CK组未存在显著差异，这可能是因为随着盐碱

胁迫时间的延长，高活性的 SOD酶导致MS组菊芋

体内H2O2的大量积累，而过氧化物的清除需要依赖

POD酶［28］。POD的催化氧化作用可以加速酚类和

胺类化合物的降解，减轻有害产物的毒性，并减少

细胞的氧化损伤［11］。

4 结 论

不同盐碱胁迫强度下菊芋叶片中可溶性糖、脯

氨酸和可溶性蛋白等有机渗透调节物质含量均出

现增加，且在盐碱胁迫 150 d，LS、MS组菊芋叶片可

溶性蛋白、可溶性糖和脯氨酸含量显著高于同期CK
组。随着盐碱胁迫强度的增加，菊芋叶片 SOD、

POD、CAT等抗氧化酶系统活性指标均表现出上升

趋势，但随着盐碱胁迫下菊芋的生长，MS组CAT活

性的增加幅度较LS组有降低的趋势。说明在较高

强度的盐碱环境下，长时间的胁迫会限制CAT的调

节功能。综上所述，盐碱胁迫下，菊芋可通过有机

渗透物质和抗氧化酶系统活性的调节维持逆境下

植物细胞内外水分平衡和膜结构的完整性，抵御因

胁迫而造成对植物新陈代谢的影响，从而保证其正

常的生理活动。但当胁迫强度超过植物的承受能
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力时，菊芋的调节能力会受到一定程度的抑制。
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Effects of saline-alkali stress on organic osmoregulatory substances and

antioxidant enzyme systems of Helianthus tuberosus

QIAN Yue1,2, LI Siyuan1,2, RAO Liangyi1,2

(1. School of Soil and Water Conservation, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China; 2. Engineering
Research Center of Forestry Ecological Engineering of Ministry of Education, Beijing Forestry University, Beijing

100083, China)

Abstract: To reveal the physiological response of typical crops to saline- alkali stress, we selected Jerusalem

artichoke (Helianthus tuberosus) as our research object. We set up three different treatments: a complete nutrient

soil group (CK), a light saline-alkali soil group (LS), and a moderate saline-alkali soil group (MS). Changes in

physiological indicators, such as organic osmoregulatory substances (soluble sugar, soluble protein, and proline);

malondialdehyde (MDA) content; and activities of antioxidant enzyme systems [superoxide dismutase (SOD),

peroxide dismutase (POD), and catalase (CAT)] of Helianthus tuberosus were investigated. The results showed

the following: (1) The content of organic osmoregulatory substances in Jerusalem artichoke leaves, including

soluble sugar, proline, and soluble protein, increased under different intensities of saline- alkali stress. (2) The

groups had no significant differences in MDA content. However, with increased saline-alkali stress intensity, the

activity indexes of antioxidant enzyme systems, such as SOD, POD, and CAT, in Jerusalem artichoke leaves

showed an upward trend. After 150 days of saline- alkali stress, the SOD activity in the LS and MS groups

increased significantly by 22.13% and 26.49% , respectively, compared to the CK group. Additionally, CAT

activity in the LS and MS groups increased significantly by 81.66% and 92.38%, respectively, compared to the

CK group (P < 0.05). Moreover, POD activity in the MS group was significantly higher than in the CK group

during the same period. The above findings demonstrate that Helianthus tuberosus can adapt to a saline-alkali

environment by increasing the content of osmoregulatory substances (soluble sugar, soluble protein, and proline)

and activating the antioxidant enzyme system (SOD, CAT, and POD), indicating its strong tolerance to saline-

alkali stress.

Keywords: salt- alkali stress; Helianthus tuberosus; organic osmoregulatory substances; antioxidant enzyme

systems
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