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摘   要    硒作为营养元素，能够参与调控植物抗盐的生理生化代谢过程。本文就硒对植物生长发育的影响、吸

收转运及提高植物抗盐性的作用机制 3 个方面作了总结，并对下一步的研究和应用进行了展望，以期为硒调

控植物抗盐的生理生化代谢过程提供理论依据。
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因工业发展、化肥滥用和不合理灌溉等诸多

因素，土壤盐胁迫已经成为我国主要非生物胁迫之

一，严重影响农作物的产量和质量。在盐环境影响

下，植物表型会发生变化，例如叶面积减少和株高

降低，其渗透势也会发生变化；另外，过量活性氧

的产生会损坏植物的细胞膜、蛋白质和脂质，甚

至影响相关基因的表达 [1]。硒是一种微量元素，在

1817 年被瑞典科学家贝采利乌斯（Berzelius）首次

在硫酸厂的底部发现并制得，近年来人们对硒的研

究越来越多 [2]。大量研究表明，低浓度的硒能够缓

解非生物胁迫包括盐胁迫对植物的不利影响。有报

道指出，硒可以作为抗氧化剂，缓解盐胁迫下膜脂

过氧化程度 [3]。因此，本文对外源硒提高植物抗盐

性的作用机理进行综述，以期为植物抵御盐胁迫提

供参考依据。

1    硒对植物生长发育的影响

硒是一种微量营养元素，主要通过根系被

植物吸收利用，能够提高植物的抗氧化能力，降

低植株体内膜脂过氧化程度，提高植物抵御逆

境 胁 迫 能 力 [4]。 王 华 等 [5] 在 白 术（Atractylodes
macrocephala Koidz）上和曹升等 [6] 在食用木薯

（Manihot esculenta Crantz）上的研究表明，硒具有

双重效应，低浓度的硒可促进植株生长，高浓度

的硒则抑制植株生长。适量的硒对植物生长发育

及生理功能有很大作用，刘婷等 [7] 研究证明，根

部施用和叶面喷施不同浓度的硒均可提高碎米荠

（Cardamine hirsuta）叶片硒含量，增加分枝数，促

进植株生长。位晶等 [8] 报道指出硒能够增加玉米

（Zea mays L.）根系干重，同时使氮、磷、钾含量

增加，这说明硒促进了植株根系发育，使其吸收养

分的能力增强。硒还可以提高植物的品质，在烤烟

（Nicotiana tabacum）叶片表面喷施适量的硒可提高

烟叶中还原糖、蛋白质以及烟碱含量，从而提高烟

叶品质 [9]。韩丹等 [10] 认为土壤施硒能够促进烤烟

吸收氮、磷和钾等矿质元素，进而促进烟草生长发

育。硒还可以提高叶片叶绿体电子传递速率和线粒

体呼吸速率，改变叶绿体超微结构，促进光合作用

和呼吸作用 [11]。

适宜浓度的硒促进植物生长，过量的硒则抑制

其生长，甚至产生毒害，Jiang 等 [12] 对玉米的研究

与此结论一致。研究表明非聚硒植株在高硒环境生

长时，会表现出植株矮小、叶片萎蔫和衰老加速等

症状，但聚硒植物在高硒环境生长时却没有表现出

上述症状 [13]，其原因可能是因为植物类型不同，蛋

白质合成存在差异，聚硒植物通过大量合成含硒氨

基酸类物质，阻断了含硒蛋白质类物质的合成，进

而保护了高硒环境下的植株；而非聚硒植株对硒和

硫两种元素不能很好地区分，导致大量含硫蛋白质

在形成过程中被硒替代，不能完成正常的生理功能，

使植株在高硒环境下受到毒害 [14]，也有可能是因为

植物体内硒元素可通过硒代半胱氨酸（SeCys）和

硒代蛋氨酸（SeMet）的形式转换，导致相关功能

酶失去活性，最终引起植物硒中毒 [15]。

2    硒在植物体内的吸收与转运

2.1    植物对硒的吸收机制

植物主要通过根系吸收土壤中的硒，能被植
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物吸收和利用的硒与其在土壤中的含量和形态有直

接关系。国际卫生组织公布，土壤硒含量正常临界

值为 0.1mg/kg，而我国约有 72% 的地区未达到标

准，属于缺硒地区，其中 29% 地区土壤硒含量低

于 0.02mg/kg，为严重缺硒地区。目前仅发现陕西

紫阳、湖北恩施等个别富硒地区 [16]。土壤中硒形

态包括元素硒、亚硒酸盐和硒酸盐等无机硒以及甲

基硒化物和气态硒等有机硒，土壤硒形态与土壤酸

碱度息息相关，在碱性土壤中，硒主要以硒酸盐形

态存在，在弱酸性或中性土壤中，亚硒酸盐含量较

多，而硒化物主要存在于还原性强的土壤中 [17]。

土壤中能被植物吸收利用的硒主要包括硒酸

盐和亚硒酸盐，其中硒酸盐的有效性较高。植物也

能吸收无机硒，如 SeMet[18]。硒和硫元素有较高的

物理和化学结构相似性，植物中的硒含量与硫含量

密切相关，硒酸盐能够通过质膜硫酸盐转运蛋白被

植物细胞吸收，并可以通过硫（S）同化途径被同

化为硒氨基酸 [19]。张雯等 [20] 通过对油菜（Brassica 
napus L.）幼苗进行不同浓度硫处理，发现高硫处

理显著抑制了植株对硒的吸收。有报道称，通过从

大蒜（Allium sativum L.）中分离出的硒蛋白水解产

物 Se- 胱氨酸和 Se- 蛋氨酸，发现硒可以通过替换

硫氨基酸中的硫元素进入蛋白质中，进而影响硒酸

盐的吸收 [21-22]。由于不同植物中硫酸盐转运体的活

力存在差异以及生长环境的营养水平不一致，导致

植物对硒酸盐和硫酸盐的吸收选择存在差异，由此

可知，硒酸盐在植物体内的吸收转运与硫酸盐转运

体息息相关。但对高聚硒植物沙漠王羽（Stanleya 
pinnata）的研究发现，其体内至少有 1 种特异性硒

酸盐转运体，且可能存在不同的吸收过程，具体机

理尚需要进一步探索 [23]。

植物吸收硒酸盐主要是主动耗能的方式，而亚

硒酸盐进入植物体内可能是通过被动扩散的方式，

在只供给亚硒酸钠的情况下，植物体内硒水平不随

环境硫浓度变化而变化 [24]。目前关于植物吸收亚硒

酸盐的研究较少，且研究结果不一致。前人研究发

现，植物吸收亚硒酸盐比较容易，其吸收速率与硒

酸盐相似甚至更快 [25]，也有研究认为植物对亚硒

酸盐的吸收机制和磷酸盐极为相似，可能是由磷转

运子调控的。Jiang 等 [26] 通过对荞麦（Fagopyrum 
esculentum Moench）研究发现，代谢抑制剂 CCCP
能够降低荞麦对亚硒酸盐的吸收速率，从而证明了

荞麦吸收亚硒酸盐是靠主动运输的代谢过程，其吸

收转运可能与磷酸转运体有关。Zhang 等 [27] 研究

证明，超表达磷酸盐转运体 OsPT2 可显著促进水

稻（Oryza sativa L.）对亚硒酸钠的吸收，缺失则减

少吸收，这与 Jiang 等 [26] 的研究一致。也有人提

出亚硒酸盐可以利用硅转运载体进入植物体内，其

吸收速率随 pH 升高而降低 [28]，分析是因为在不同

pH 条件下，亚硒酸盐主要以水溶态形式存在，如

SeO3
2-、H2SeO3 和 HSeO3

-，pH 的改变会很大程度

上影响其形态，进而改变亚硒酸盐的吸收速率 [29]。

2.2    植物对硒的转运机制

因硒的形态不同，其在植物体内的代谢方式

也不同。硒酸盐从根部到地上部的转移速度比亚硒

酸盐快 2 倍 [18]，且在向地上转运过程中不会发生

形态变化，硒酸盐在植物叶片中会被还原成亚硒酸

盐，且在分配到植物其他部位之前，硒酸盐会被进

一步转化为有机硒化合物；而亚硒酸盐在被植物吸

收后可很快转化为硒甲基半胱氨酸、SeMet 及其氧

化物等 [30]，转化后的物质主要作用于根部，只有

少部分会向植物地上部转移。目前研究表明，无机

硒转化为有机硒主要在地上部进行，且主要发生在

叶绿体中，通过硫酸盐转运代谢途径，将其转化为

SeMet、SeCys 以及其他含硒化合物 [31-32]。在此过

程中，APS 还原酶（APS reductase）和 ATP 硫化酶

（ATP sulfurylase）起到了关键作用，两种酶相互

作用使得硒酸盐先被转化为磷酸硒腺苷（APSe），

然后再转化为亚硒酸盐 [33]，APS 激酶也可促使

APSe 形成次级代谢产物二磷酸硒代腺苷（phospho 
adenosine phosphor-selenate，PAPSe），随后，在 OAS
巯基裂解酶的作用下，硒化物形成 SeCys，在 CγS
和 CβL 等酶的作用下，SeCy 转化为 SeCys，在甲

硫氨酸合成酶的作用下进而转化为 SeMet，由于

CγS 与 CβL 都是叶绿体酶，所以研究认为这一过程

在叶绿体中进行 [34]。

3    硒提高植物抗盐性的作用机制

盐胁迫通过使植物产生渗透胁迫、离子毒性、

膜损伤、氧化胁迫、养分失衡、抑制酶活以及改变

植物激素来影响植物的生长发育 [35]。植物具有应对

盐胁迫的自我保护机制，研究发现植物自身会通过

渗透调节、信号传导、活性氧清除和改变光合作用

等途径来缓解盐碱胁迫的影响 [36]。近几年，大量研

究发现硒在植物响应盐胁迫过程中起重要作用，可

增强植物对盐害的耐受性 [37]。
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3.1    硒对盐胁迫下抗氧化酶的影响

盐胁迫环境影响植物正常的新陈代谢，破坏细

胞膜系统，产生大量活性氧自由基（ROS），引起

细胞脂质化 [38]。植物中的抗氧化剂以及非酶抗氧化

剂能够清除胁迫条件下植物体内产生的大量活性氧

自由基，抗氧化剂包括超氧化物歧化酶（superoxide 
dismutase，SOD）、抗坏血酸过氧化物酶（ascorbate 
peroxidase，APX）、过氧化氢酶（catalase，CAT）、

谷胱甘肽过氧化物酶（glutathione peroxidase，GSH-
Px）、过氧化物酶（peroxidase，POD）和谷胱甘肽还

原酶（glutathione reductase，GR）等，非酶抗氧化

剂包括抗坏血酸、谷胱甘肽、α- 生育酚、酚类化合

物和类胡萝卜素 [39]。有研究表明，硒能够调节盐胁

迫下植株体内抗氧化酶活性以及非酶促系统抗氧化

能力。韩广泉等 [40] 在番茄（Solanum lycopersicum）

上和 Subramanyam 等 [41] 在水稻上的研究发现，硒

可 增 强 盐 胁 迫 下 SOD、POD、CAT 和 APX 的 活

性。然而 Lan 等 [3] 研究发现硒处理并不能促进

200mmol/L 盐胁迫下小麦（Triticum aestivum L.）幼

苗的 APX 活性，原因可能是植物中 APX 的活性

是由不同植物种类和生育阶段决定的。GSH-Px 和

GR 是重要的抗氧化酶，在清除 H2O2 和脂质过氧

化物中起着至关重要的作用 [42]，硒是 GSH-Px 的

重要组成部分，施加外源硒能够提高盐胁迫下植物

GSH-Px 的活性，杨晓慧等 [43] 的研究结果也证明了

这一点。Diao 等 [44] 研究发现硒能够增加番茄中与

抗坏血酸 - 谷胱甘肽（AsA-GSH）有关酶的活性

周期，提高非酶抗氧化剂 GSH 和 AsA 含量，以及

调 节 GSH/GSSG、AsA/DHA 和 NADPH/NADP 值。

Elkelish 等 [37] 认为硒主要是通过提高 APX 和 GR
的活性来调节循环系统。马龙等 [45] 研究表明，适

宜浓度的硒可显著降低盐胁迫下番茄幼苗 H2O2 和

MDA 含量，这与曹丽华等 [46] 在小白菜（Brassica 
chinensis L.）和位晶等 [8] 在玉米上的研究一致。以

上研究结果表明，盐胁迫下硒可通过调节抗氧化酶

的活性来调节植物体内 ROS 的含量，从而缓解盐

胁迫对植株造成的氧化损伤。

3.2    硒对盐胁迫下光合作用的影响

光合作用是决定植物生长发育的关键，盐胁迫

抑制植物生长可归因于造成光合效率的降低。盐胁

迫会降低植物的光合作用活性，包括气孔限制（如

气孔关闭和阻碍 CO2 扩散到结合部位等）、非气孔

限制（如叶绿素降解和叶绿体超微结构破坏等）以

及膜的降解等 [47]。盐胁迫造成的氧化胁迫会导致

植物体内产生过量的活性氧，会严重破坏叶绿体膜

结构、降解光合色素和影响光合作用。Diao 等 [44]

研究发现硒能促进盐胁迫下番茄幼苗的净光合速率

（Pn）和光化学活性。盐胁迫还会降低叶绿体中基

粒数量和质量，导致叶绿素含量降低。Jiang 等 [12]

研究中，盐胁迫明显破坏了叶绿体的超微结构，施

加 1μmol/L 硒可减轻盐胁迫对叶绿体结构的破坏，

从而使叶绿体内部薄片更完整，颗粒更厚，叶片中

类囊体的形状更规则。Habibi[48] 也发现，硒可提高

盐胁迫下番茄幼苗叶绿素和类胡萝卜素的含量。有

研究表明，盐胁迫下植物光合作用降低主要是气孔

关闭造成的，气孔关闭阻碍 CO2 的扩散，导致植株

气孔导度降低以及胞间 CO2 浓度升高，而施加外源

硒会提高植株气孔导度并降低胞间 CO2 浓度，从

而促进植株的 Pn
[44]。光系统 II（PSⅡ）可反映逆境

环境对植物光合作用的影响，叶绿素荧光可反映光

合作用的原初反应过程，探明荧光动力学和光合作

用之间的复杂关系对了解光合作用的生物物理过程

至关重要 [49]。在小麦中，盐胁迫显著降低了 PSⅡ

的最大量子产率（Fv/Fm）、实际光化学效率（UPSII）

和化学猝灭系数（qP），Fv/Fm 和 UPSII 降低表明光合

作用被抑制和 PSⅡ光化学活性降低，硒则使盐胁

迫植物中 Fv/Fm、UPSII 和 qP 均增加，表明硒可能会

降低盐胁迫植物中 PSⅡ的光化学转化效率和光化

学活性 [50]。植物非光化学猝灭系数（qN）反映植物

光保护能力的大小，Lan 等 [3] 发现硒处理显著提高

了盐胁迫下植物的 qN。以上结果表明，硒通过调节

盐胁迫下植物的光保护机制来保护 PSⅡ免于过度

激发，硒也可提高盐胁迫下酶促和非酶促抗氧化能

力，减少 PSⅡ中 ROS 的积累，从而缓解盐胁迫引

起的 PSⅡ反应中心复合物的损伤。

3.3    硒对盐胁迫下离子稳态的影响

盐胁迫下植物会吸收并积累 Na+、Cl–、SO4
2-

和 HCO3
– 等有毒离子，这些离子会限制植物正常

的生长发育。高浓度的 Na+ 和 Cl– 会减少植株对 K+

的吸收，最终导致植物中 K+ 缺乏，因此植物对盐

胁迫的耐受性与维持 Na+ 和 K+ 之间动态平衡能力

有关 [50]。Kaur 等 [51] 研究发现施加外源硒可使绿豆

[Vigna radiata （Linn.）Wilczek] 叶 片 和 花 药 中 Na+

的吸收显著减少，硒含量显著增加，但 Cl– 积累量
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并未受到显著影响，表明硒缓解盐胁迫主要是通过

减少 Na+ 积累量起调节作用。Habibi 等 [48] 研究表

明 1mg/L 硒可有效降低欧芹 [Petroselinum crispum 
（Mill.）Hill] 幼苗地上部和根部的 Na+ 浓度，提高

地上部 K+ 含量，此外还发现，硒处理后 Na+ 浓度

在叶片细胞液中呈下降趋势，在叶片细胞壁碎片中

呈上升趋势，说明硒通过增加 Na+ 与细胞壁的结合

来避免细胞质中 Na+ 的毒性，但目前还没有相关文

献对此现象作出解释。Ashraf 等 [52] 研究表明，硒

显著降低了盐胁迫下玉米幼苗 Na+ 含量，增加了

K+ 含量，从而改善 K+/Na+，提高玉米的耐盐性。

以上结果表明，施加外源硒能够降低盐胁迫下植物

对 Na+ 的吸收，促进对 K+ 的吸收，从而缓解盐胁

迫对植物的损伤。到目前为止，尚不清楚影响硒和

钠差异吸收的机制，但推测可能与它们各自转运蛋

白的功能属性有关。

在盐胁迫中，植物通过对离子选择性吸收、经

质子泵将其排出和离子区隔化作用等方式维持细胞

内离子稳态。SOS1 和 NHX1 基因的表达与离子稳

态有关，SOS1 通过催化 Na+ 和 H+ 交换在植物耐盐

中发挥重要作用，NHX1 基因能够促进液泡中 Na+

的螯合，减少其在细胞质中的积累量，从而缓解离

子对细胞的毒害作用 [53]。在 Alla 等 [39] 的研究中，

外源硒可上调盐胁迫下 SOS1 和 NHX1 基因的表达，

同时抑制 Na+ 积累量，增加 K+ 积累量，这与 Feki
等 [54] 的研究一致。以上结果表明硒通过上调 SOS1
和 NHX1 基因的表达，有效地将 Na+ 螯合到液泡中

或排除在质外体中，从而减轻 Na+ 毒性，提高植物

耐盐性；适宜浓度的硒能够改善盐胁迫下根膜上液

泡膜 H+-ATPase 和 Na+/H+ 反转运蛋白的表达，从而

限制 Na+ 在上层组织中的分配，缓解其毒性。但硒

是否直接参与调控 Na+/H+ 反转运蛋白和液泡膜 H+-
ATPase 的活性仍需进一步研究。

3.4    硒对盐胁迫下渗透调节物质的影响

渗透调节物质的积累是植物对盐胁迫的一种适

应性反应，游离氨基酸和可溶性糖等渗透调节物质

分子表面有较厚的水化层，具有维持细胞膨压、保

护细胞结构和清除活性氧等作用 [55]。赖弟利等 [56]

对燕麦的研究发现，盐胁迫下脯氨酸和可溶性糖含

量增加。马书荣等 [57] 认为，脯氨酸含量随着盐浓

度的提高呈现上升趋势，脯氨酸具有参与保护蛋白

质的转换机制使之免受压力损害和上调应激保护

蛋白的作用，是植物提高盐胁迫抗性的主要机制。

Ardebili 等 [58] 发现施加适宜浓度的硒可增加盐胁迫

下植株脯氨酸和可溶性蛋白含量，缓解盐分对植物

造成的不利影响。Elkelish 等 [37] 提出硒可通过提高

γ-GK 酶的活性调节脯氨酸的合成，增加脯氨酸含

量。付爱飞等 [59] 研究认为，硒不仅可以通过增加脯

氨酸等渗透调节物质的积累量来缓解盐胁迫，还可

通过缓解渗透胁迫从而提高植物的耐盐性。在一些

植物中，硒能够以含硒的硫氨基酸的形式直接参与

蛋白质的合成，降低游离氨基酸的含量。硒也是植

物中核糖核酸链的组成部分，具有转运氨基酸和影

响其他游离氨基酸的功能，因此硒可促进蛋白质合

成，并影响植物的氮代谢、硫代谢和氨基酸代谢 [18]。

3.5    硒纳米颗粒缓解盐胁迫的作用

近年来，纳米技术在农业科学生产与发展的

应用得到日益关注与重视，尤其是纳米粒子（粒度

在 1~100nm 的粒子），由于它们是诸如蛋白质之类

的生物分子，能够穿过细胞膜，由于体积小，因此

其化学性质与通常使用的较大颗粒显著不同。硒纳

米颗粒（Se-NPs）具有较高的迁移率和溶解度，并

且比可溶性无机硒盐（主要包括硒酸盐和亚硒酸

盐）表面积和体积比大，因此相较于无机硒具有更

突出的生物活性和生物安全性 [60]。Se-NPs 可作为

植物的抗氧化剂，改善抗氧化防御系统，从而提高

植物的抗逆能力。Se-NPs 还具有出色的生物学特

性和低毒性。在烟草正常生长条件下，Se-NPs 的

施用可改善根系的形态和器官发育，而硒酸盐则会

抑制这两个过程 [61]。Zsiros 等 [62] 发现 10mg/L 硒酸

盐会抑制烟草的株高和光合作用，产生毒害，而较

高浓度（100mg/L）的纳米颗粒形式则没有毒害。

Djanaguiraman 等 [63] 报道 Se-NPs 喷雾剂可提高抗氧

化酶活性，从而缓解高温胁迫对高粱的损伤。Se-
NPs 还参与调控小麦热激因子 HSFA4A 基因的表达，

该基因与 MAPK 信号级联反应和抗氧化剂系统密

切相关 [64]。这些结果表明，Se-NPs 能够改善作物

的抗氧化防御系统，且比无机硒更有效，毒性更低。

大量研究表明，Se-NPs 能够提高植物的抗氧

化能力，缓解因盐胁迫造成的氧化胁迫，提高植物

的耐盐性。Reza 等 [65] 研究表明适宜浓度的 Se-NPs
（10μmol/L）通过保留水分解复合物、激活抗氧化

剂防御系统、改善离子稳态和促进光合能力等方

式提高草莓（Fragaria×ananassa Duch.）的耐盐性，

与 Zahedi 等 [66] 研究结果一致。叶面喷施 Se-NPs 不

仅增加了脯氨酸和总可溶性碳水化合物的水平，提
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高渗透调节能力，而且增加了有机酸含量，提高了

水果的品质，进而改善水果的营养价值 [66]。硒纳米

粒子的应用能够增加盐胁迫下番茄叶片中光合色素

含量，提高叶片和果实中酶的活性，增强番茄的耐

盐性 [67]。从以上结果可以看出，Se-NPs 能够调节

盐胁迫下植物的抗氧化系统，提高光合能力，调节

渗透胁迫，缓解盐胁迫带来的损伤，从而提高产量

和品质，但 Se-NPs 缓解盐胁迫的机制目前尚未清

楚，需要进一步探索。

4    展望

硒是植物体内非常重要的微量元素，是植物生

长所需的一种有益元素。硒在增强植物抗逆性中发

挥着积极的作用，但硒提高植物抗盐性的作用机制

还需进一步研究，故今后还需关注以下几个方面：

近年来，硒缓解植物胁迫的研究已涉及到分子

水平，如关于硒调控的相关基因、硒转运蛋白以及

参与硒运输的氨基酸等方面。但关于硒缓解盐胁迫

的相关报道较少，今后可利用组学手段，如转录组、

蛋白质组、代谢组和离子组等，采用多组学交叉分

析对其展开研究。

硒是一种两性营养元素，正常营养与中毒剂

量之间的范围很窄，过量则会产生毒害。不同种类

植物对硒的耐受性不同，且植物培养方式（水培和

土培）和硒的施加方式（根施和喷施）不同，硒的

施用量也不同，因此在应用中要严格控制作物的施

硒量。

随着纳米颗粒在农业上研究的开展，盐胁迫下

硒纳米颗粒对植物的调控机理值得进一步研究，可

从硒纳米颗粒对清除自由基与活性氧、调节渗透胁

迫和维持细胞膜稳定性的作用等方面深入探讨。
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Research Progress on the Effect of Exogenous
Selenium on Salt Resistance of Plants

Wei Yanqiu1, Jing Yizhuo1, Guo Xiaoheng1, Zhang Li2, Han Dan1, Shao Huifang1

(1College of tobacco, Henan Agricultural University, Zhengzhou 450002, Henan, China;
2China Tobacco Zhejiang Industrial Limited-Liability Company, Hangzhou 310000, Zhejiang, China)

Abstract    As a nutrient element, selenium participates in regulating the physiological and biochemical metabolic 
processes of salt resistance in plants. This article summarized three aspects of the effects of selenium on plant growth 
and development, the absorption and transport of selenium, and the mechanism of selenium's effect on plant salt 
resistance. Moreover, the prospects for future research and its application to regulate the plant's salt resistance for the 
physiological and biochemical metabolic process will provide a theoretical basis.
Key words    Selenium; Plant; Salt stress; Research progress
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