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盐胁迫对番茄种子萌发中多胺形态变化和抗氧化的影响* 
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摘  要：以番茄“合作 903”为材料，研究 25～200 mmol·L–1 NaCl 胁迫对其种子发芽、种子活力指数（SVI）、丙二醛（MDA）

含量、保护酶活性、溶质积累和不同形态多胺含量的影响。结果表明：25、50 mmol·L–1 NaCl 处理 7 d，不影响番茄种子发

芽率，但显著降低 SVI；随着盐处理浓度上升，发芽率和 SVI 均显著下降。分别以种子发芽率和 SVI 为因变量，NaCl 处理

浓度为自变量，种子萌发和萌发后幼苗建成的耐盐阈值分别为 106.1 mmol·L–1 NaCl（0.62%）和 43.38 mmol·L–1 NaCl（0.25%）。

随着 NaCl 处理浓度上升，萌发种子 MDA 含量显著上升，保护酶活性、可溶性蛋白（SP）和可溶性糖（SS）均上升，游离

态腐胺（fPut）、游离态亚精胺（fSpd）和游离态精胺（fSpm）、（fSpd+fSpm）/fPut 均显著上升，束缚态腐胺（bPut）、束缚

态亚精胺（bSpd）、束缚态精胺（bSpm）均显著增加，而（bSpd+bSpm）/bPut 变化不明显。与对照相比，50 mmol·L–1 NaCl

处理下，番茄萌发种子结合态亚精胺（cSpd）、结合态精胺（cSpm）含量及（cSpd+cSpm）/cPut 均极显著上升，随着 NaCl

处理浓度上升，cPut、cSpd、cSpm 含量及（cSpd+cSpm）/cPut 均逐渐下降。综上所述，盐胁迫延缓、抑制番茄种子萌发，

对于萌发后幼苗的建成抑制作用更强。番茄种子萌发阶段对盐分具有一定的抗性，主要由于番茄萌发种子中多胺代谢在盐胁

迫下呈现（fSpd+fSpm）/fPut 比值的急剧上升、cSpd 和 cSpm 含量的显著上升和束缚态各多胺的显著积累，同时 SS 和 SP

的积累随盐胁迫加剧显著积累，从而提高了萌发种子的抗氧化和渗透调节能力；但是在高盐（150 mmol·L–1 NaCl）下，cSpd

和 cSpm 的上升调控作用明显减弱，而束缚态各多胺、fSpd 和 fSpm 的上升以及 SS 和 SP 积累调控作用仍在增强。 

关键词：番茄；NaCl 胁迫；萌发；抗氧化；溶质积累；多胺代谢 

中图分类号：Q945.78     文献标志码：A 

Effects of Salt Stress on Form of Polyamine and Antioxidation in Germinating 
Tomato Seed 

CHEN Jun1, GUAN Xin2, 3, FAN Cuizhi3, ZHAO Haiyan3, WU Xinyi3, HAN Ying1, GU Zhizhuang3, ZHENG 



6 期 陈  军等：盐胁迫对番茄种子萌发中多胺形态变化和抗氧化的影响 1599 

 

http://pedologica.issas.ac.cn 

Qingsong3, 4†, ZHENG Chunfang2† 

(1. College of Horticulture and Technology, Suzhou Polytechnic Institute of Agriculture, Suzhou, Jiangsu 215008, China; 2. College of life 

and Environmental Sciences, Wenzhou University, Wenzhou, Zhejiang 325035, China; 3. College of Resources and Environmental Science, 

Nanjing Agricultural University, Nanjing 210095, China; 4. Research Center of Sichuan County Economy Development, Mianyang Normal 

University, Mianyang, Sichuan 621000, China) 

 

Abstract: 【Objective】 Tomato is one of the fruit and vegetable crops cultivated with the highest economic benefits in open 

fields and greenhouses. It is of great necessity to explore salt tolerance of germinating tomato seeds and its mechanism, especially 

changes in polyamine metabolism in the seeds. 【Method】In this study, Impacts of NaCl stress on seed germination percentage 

(SGP) and development of radical and hypocotyl, seed water content (SWC), seed vigor index (SVI), Malondialdehyde (MDA) 

content, protective enzyme activity, solute accumulation and contents of various forms of polyamine of/in the seeds of tomato, 

"Hezuo 903" in variety were studied.【Result】When the soil was treated with 25 or 50 mmol·L–1 NaCl for seven days, germination 

of tomato seeds was slightly delayed, but SGP was not affected, however, SVI of the tomato decreased significantly. With rising 

salt concentration in the treatment, both the SGP and SVI decreased significantly. With SGP and SVI cited as dependent variables, 

and NaCl concentration in the treatment as independent variable, salt tolerance threshold for seed germination and seedling 

establishment was 106.1 mmol·L–1 NaCl (0.62%) and 43.38 mmol·L–1 NaCl (0.25%), respectively. With rising NaCl concentration, 

MDA content, soluble protein (SP) content and the activities of enzymes like SOD, POD and CAT in germinating seeds were 

increased significantly, also, the contents of fPut, fSpd, fSpm, (fSpd+fSpm)/fPut, bPut, bSpd, and bSpm in the germinating tomato 

seeds all increased significantly, but (bSpd+bSpm)/bPut did not change much. Compared with the seeds in CK, the seeds treated 

with 50 mmol L–1 NaCl did not change much in conjugated Put (cPut), but increased significantly in the contents of cSpd, and 

cSpm and the ratio of (cSpd+cSpm)/cPut. With increasing NaCl concentration, the seeds declined gradually in cPut, cSpd, cSpm 

and (cSpd+cSpm)/cPut. It was also found that salt stress significantly reduced the content of total polyamines (TPAs) and free 

total polyamines (fPAs) in germinating tomato seeds, but increased the content of free total polyamines with rising NaCl 

concentration. 【Conclusion】Salinity delays and even inhibits germination of tomato seeds, and has a much stronger inhibitory 

effect on establishment of the seedlings after germination. Tomato seeds per se have certain salt tolerance during their 

germination phase mainly due to the drastic increase in (fSpd+fSpm)/fPut, cSpd, cSpm, and significant accumulation of all the 

forms of bound polyamines, SS and SP in the seeds under salt stress, thus raising the seeds’ antioxdation and osmotic adjustment 

capacities. However, when salt reaches as high as 150 mmol · L–1 NaCl, the effects of salt stress raising cSpd and cSpm weaken, 

while the effects raising bound polyamine of all forms, fSpd and fSpm, and regulating SS and SP accumulation are still intensify. 

Key words: Tomato; Salt stress; Germination; Antioxadation; Solute accumulation; Polyamine form 

土壤盐渍化是典型的非生物逆境之一。中国盐

渍化土壤面积约 366 500 km2，在全球各国排第 3 位，

严重抑制植物生长，导致作物产量和品质下降，威

胁着农业生产的可持续发展，也限制了经济发展和

生活质量的提升[1]。盐渍产生的渗透胁迫和离子毒

害，导致种子很低的发芽率，从而显著降低植物生

产和农业产量[2]。番茄（Solanum lycopersicum）是

一种世界性果蔬，具有很好的气候适应性，从热带

到温带，甚至北极圈的一些区域均可栽培种植[3]。

番茄也是露地和设施栽培产量高、营养丰富和经济

效益最高的果蔬之一[4]。而番茄为对盐中度敏感的

作物[5]，且又主要种植在世界温暖和干旱地区，这

些地区的土壤通常盐度较高。因此，了解番茄等作

物对盐渍的响应和忍受机制，深入挖掘土壤生物学

潜力，就显得迫切而有现实意义[4，6]。 

     高盐分延迟番茄种子萌发、降低其发芽

率、降低其幼苗素质[7-9]，而其相关的机理探讨甚少，

且已有的研究主要集中在抗氧化 [7， 10-11]、离子平

衡 [12-13]，也有探讨其内在的激素平衡的变化[14-15]。

目前有关番茄抵抗盐胁迫中内源多胺（PAs）的作用

研究甚少，主要集中于番茄植株中内源游离多胺代

谢的研究，而番茄多胺代谢中不同形态与抗盐关系

的研究极为匮缺，番茄种子萌发中不同形态多胺变

化的研究目前尚未触及。PAs 被确定为新型的植物
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生长物质，属于脂肪族含氮碱类，广泛存在于植物

界，也具有很广泛的生理作用。PAs 不仅具有植物

激素的一些特性，而且它们本身还是抗氧化非酶物

质[16]。此外，PAs 还可作为小分子的有机溶质直接

起渗透调节作用。PAs 代谢或平衡缓解植物盐害的

文献较多。最近几年有关盐胁迫下植物 PAs 代谢，

如 PAs 的不同水平和不同化学形态、PAs 合成酶活

力及其基因表达等文献报告也日渐增多。诸多研究

表明，植物在盐适应中 PAs 水平是上升的，但也有

文献表明在盐适应过程中一些植物 PAs 水平是下降

的[17]。甚至有研究[5]发现在盐胁迫下番茄生长的幼

苗期和坐果期 PAs 水平上升，而其开花期 PAs 水平

却又下降的现象。无论是上升还是下降，PAs 的诸

多生理作用并未被清楚解释或阐述。一些研究表明

渗透胁迫下游离态腐胺（fPut）上升是伤害性反应，

而游离态亚精胺（fSpd）和游离态精胺（fSpm）含

量的上升能提高植物的抗逆性[5，16]。抗逆性强的植

物为了解除 fPut 的毒害，一方面能通过 S-腺苷蛋氨

酸脱羧酶作用使腐胺（Put）向亚精胺（Spd）和精

胺（Spm）转化，另一方面使游离态腐胺（fPut）向

结合态 Put（cPut）或/和束缚态 Put（bPut）转化。

通过这两方面的转化，从而提高了植物体内（fSpd 

+fSpm）/fPut 的比值[18]。结合态 PAs（cPAs）是指

高氯酸可溶性结合态的 PAs，即 fPAs 以酞胺键与一

些小分子物质如肉桂酸、阿魏酸及香豆酸等以共价

键结合的 PAs。cPAs 有两种类型：碱性酞胺和中性

酞胺。前者为水溶性，具有初级胺的功能，主要由

脂肪族二胺和多胺如 Put、Spd、Spm 等与轻基肉桂

酸等共价结合而成；后者为水不溶性，无电离性质，

由脂肪族和芳香族胺如酪胺、多巴胺、色胺等作为

胺底物构成。cPAs 形成分子屏障，抵御外界不良因

素侵染。cSpd 和 cSpm 可有效清除 ROS，具有较其

游离态更高的抗氧化能力[18-19]。束缚态 PAs（bPAs）

是指高氯酸不溶性结合态 PAs，即 fPAs 与生物大分

子如蛋白质、糖醛酸或木质素等以共价键结合而成

的多胺。这些结合态多胺参与了细胞内蛋白质的交

联，对蛋白合成过程中的结构修饰，具有稳定细胞

中蛋白成分的作用。束缚态多胺通过大分子的交联

稳定细胞内成分[18，20]。本研究采用目前在江苏各地

推广使用较好的杂交番茄“合作 903”为材料，研究

了不同浓度 NaCl 胁迫对番茄种子萌发、幼苗生长、

溶质积累、抗氧化及不同形态和种类多胺含量的变

化，揭示番茄种子萌发对盐分的响应机制，尤其多

胺的代谢变化，以期为番茄的耐盐栽培和育种提供

理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验设计 

以番茄（Solanum lycopersicum）品种“合作 903”

为试验材料。番茄种子表面消毒并用蒸馏水清洗干

净后，选取健壮、饱满、大小一致的种子转入直径

12 cm、高度 5 cm 的发芽盒中，进行不同盐处理，

即向发芽盒中加入分别为 0、25、50、100、150、

175、200 mmol·L–1 NaCl 溶液，分别表示为 CK、S25、

S50、S100、S150、S175、S200 处理，每个处理设

5 个重复，置于 25℃恒温培养箱中进行暗培养 7 d，

培养期间始终保持滤纸湿润，即倾斜时盒底无溶液

集聚。种子以露白为萌发标准，每天统计各处理的

发芽数，7 d 后收样，将萌发种子（去壳）用蒸馏水

清洗干净，用吸水纸吸干表面水分，进行下列指标

的测定和计算。 

1.2  发芽率和种子活力指数测定 

每天统计各处理的番茄种子发芽率。用万分之

一电子天平（Sartorius，美国）称量萌发种子的鲜物

质量（FW）。参考 Ahammed 等[21]文献计算发芽势、

发芽率和发芽指数（GI），参考 Wu 等[22]文献计算种

子活力指数（SVI）。 

发芽势/%＝（规定 3 d 内发芽种子数/供检测的

种子数）×100 

发芽率/%＝（规定 7d 内发芽种子数/供检测的

种子数）×100 

GI＝ΣGt/Dt（Gt 指第 t 天的发芽率，Dt 指相应

的发芽天数） 

SVI＝单个萌发种子鲜物质量×发芽指数 

1.3  丙二醛、可溶性糖和可溶性蛋白含量测定 

参考王学奎和黄见良[23]文献，采用硫代巴比妥

酸法测定萌发种子丙二醛（MDA）含量，蒽酮比色

法测定萌发种子可溶性糖（SS）含量，Folin-酚试剂

法测定萌发种子可溶性蛋白（SP）含量。 
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1.4  番茄萌发种子保护酶系统活性测定 

参考王学奎和黄见良[23]文献，称取 0.5 g 萌发

种子鲜样用 5 mL 0.05 mol·L–1 磷酸缓冲液（pH 7.8）

进行冰浴研磨，离心（4 000 r·min–1，4℃）15 min，

取上清液进行相应抗氧化酶活性测定。超氧化物歧

化酶（SOD）活性采用氮蓝四唑（NBT）还原法测

定，SOD 活性单以抑制 NBT 光化还原的 50%为一

个酶活性单位（U）表示；过氧化氢酶（CAT）活性

采用紫外吸收法测定，以每分钟光密度 240（OD240）

减少 0.1 的酶量为 1 个酶活性单位（U）；过氧化物

酶（POD）活性采用愈创木酚比色法测定，以每分

钟 OD470 变化 0.01 为 1 个过氧化物酶活性单位

（U）。 

1.5  番茄萌发种子不同形态多胺含量测定 

参照刘金隆[24]方法提取游离态、结合态和束缚

态多胺，并稍加修改。称取萌发种子鲜样 2 g，加入

预冷的 5%高氯酸 2 mL 冰浴研磨成匀浆后，再加入

4 mL 5%高氯酸混匀后转入离心管中，4℃浸提过夜

后离心（14 000 ×g，20 min，4℃）。分别收集上清

液和沉淀，上清液用于测定游离态多胺和结合态多

胺含量，沉淀则用于测定束缚态多胺含量。 

游离态多胺（Free polyamines，fPAs）含量的测

定 ： 吸取 1 mL 上 清 液 ， 加 入 1 mL 丹 磺 酰氯

（10 mg·mL–1，溶于丙酮）和 1 mL 饱和 Na2CO3，混

匀后于 60℃水浴 15 min，然后加入 0.5 mL 脯氨酸

（100 mg·mL–1）终止反应。室温下冷却后用 2 mL 甲

苯萃取，吸取有机相甲苯后于 40℃下用氮气吹干，

溶于 1 mL 乙腈，过滤后取 20 μL 样品用高效液相色

谱仪（HPLC，Agilent Technologies 1200，美国）进

行检测分析，柱子为 C18 柱，洗脱采用梯度洗脱方

法[24]，流速为 1.5 mL·min–1，柱温为 30℃，检测波

长为 254 nm，用荧光检测器检测。以 Put、Spd、Spm

（购于 Sigma 公司）作标准曲线。 

结合态多胺（Conjugated polyamines，cPAs）含

量测定：吸取 2 mL 上清液于安瓿瓶中，加入 2 mL 

12 mol·L–1 HCl，将安瓿瓶封口于 110℃下酸解 18 h，

使结合态多胺转变为游离态多胺，然后在 80℃下水

浴蒸干多余的 HCl，向其中加入 3 mL 5%高氯酸重

悬，离心（14 000 ×g，10 min，4℃），之后测定步

骤同游离态多胺含量的测定，然后进行 HPLC 分析，

酸解中总多胺含量减去游离态多胺含量获得结合态

多胺含量。 

束缚态多胺（Bound polyamines，bPAs）含量测

定：沉淀用 5%高氯酸清洗 4 次，然后加入 4 mL 

NaOH 用力涡旋震荡溶解，离心（14 000 ×g，20 min，

4℃），吸取 2 mL 上清液，按照结合态 Put、Spd、

Spm 含量测定方法，HPLC 分析。 

1.6  数据处理与统计分析 

利用 Microsoft Excel2013、IBM SPSS 20.0 软件

进行数据的处理、统计分析，数据均为“平均数±标

准差”格式，采用邓肯（Duncan）新复极差测验法

（P<0.05）进行单因素显著性方差分析。 

2  结  果 

2.1  不同浓度 NaCl 处理对番茄种子发芽和种子

活力指数的影响 

图 1a）所示，25 mmol·L–1 NaCl 处理下，番茄

种子有轻微的延迟发芽现象，但是发芽势和发芽率

均不受影响（P>0.05）；50 mmol·L–1 NaCl 处理下，

明显延迟发芽，发芽势显著下降（P<0.05），但发芽

率不受显著影响；75 mmol·L–1 NaCl 处理下，明显延

迟发芽，显著降低发芽势和发芽率，分别较对照降

低 40%和 17%；100 mmol·L–1 NaCl 处理发芽势和发

芽率分别较对照降低 61%和 58%；盐处理浓度进一

步 上 升 ， 番 茄 种 子 发 芽 率 极 显 著 下 降 ， 在

200 mmol·L–1 NaCl 处理下 7 d，均无种子萌发。

25 mmol·L–1 NaCl 处理下，番茄种子活力指数（SVI）

显著下降，随着 NaCl 浓度上升，SVI 显著下降。当

处理盐度达到 150 mmol·L–1 NaCl，SVI 降至 5.91；

当盐浓度高达 175 和 200 mmol·L–1 NaCl，SVI 进一

步分别降至 0.49 和 0。 

2.2  番茄种子萌发的耐盐阈值确定 

以番茄种子发芽率为因变量，NaCl 处理浓度为

自变量，通过拟合曲线估计，建立回归方程（图 2）

发现，种子发芽率、种子活力指数与 NaCl 处理浓度

的回归方程分别为：y =（4×10–7）x4–0.000 1x3 + 0.006 

1x2–0.171 3x + 93.73（R2 = 0.996 1）和 y =（–2×10–6）

x4 + 0.000 8x3–0.071 4x2 - 6.037x + 803.6（R2 = 

0.986 8）。以种子发芽率或种子活力指数较对照下降

50%为标准计算，得出番茄“合作 903”种子萌发和萌

发后生长的耐盐阈值分别为 106.1 mmol·L–1 NaCl

（0.62%）和 43.38 mmol·L–1 NaCl（0.25%）。 
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注：CK、S25、S50、S100、S150、S175、S200 处理分别表示 0、25、50、100、150、175、200 mmol·L–1 NaCl 溶液。 

图 1a）同簇柱上、图 1b）柱上不同的小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。下图统计分析同图 1b）。Note：CK，S25，S50，

S100，S150，S175，S200 represent 0，25，50，100，150，175，200 mmol·L–1 NaCl solutions，respectively. The different lower-case letters 

on the columns in same cluster（Fig. 1a））and on the columns in Fig. 1b）mean significant difference at the level of 5%. The statistical analysis 

in the figure below is the same as that in figure 1b）.  

 
图 1  不同浓度 NaCl 处理下番茄种子发芽率（a））和种子活力指数（b）） 

Fig. 1  Effects of different NaCl concentration treatments on germination percentage（a））and vigor index（b））of tomato seeds 

 

图 2  番茄种子萌发（a））和萌发后幼苗建成（b））的耐盐阈值确定 

Fig. 2  Determination of salt tolerance threshold for germination（a））and seedling establishment（b））of tomato seeds 

2.2  不同浓度 NaCl 处理对番茄萌发种子抗氧化

酶系统和溶质累积的影响 

与对照相比，50 mmol·L–1 NaCl 处理下 7 d，

番茄萌发种子 MDA 含量显著上升（图 3a）），而

其 SOD、POD、CAT 活性变化不显著（图 3b）、

图 3c）、图 3d））；100 mmol·L–1 NaCl 处理下，种

子 MDA 含量、SOD、POD、CAT 活性均显著上升，

分别上升 41%、49%、86%、31%；随着 NaCl 浓

度上升，其增幅也进一步增加（图 3b）、图 3c）、

图 3d））。50 mmol·L–1 NaCl 处理下 7 d，萌发番茄

种子可溶性蛋白（SP）含量无显著变化，但可溶

性糖（SS）含量显著下降，100 mmol·L–1 NaCl 处

理下，SP 和 SS 含量显著高于对照，分别较对照

增加 117%和 27%；150 mmol·L–1 NaCl 处理下，SP

和 SS 含量分别较对照增加 274%和 53%（图 3e）

和图 3f））。  
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图 3  不同浓度 NaCl 处理下番茄萌发种子的丙二醛（MDA）含量（a））、抗氧化酶（b）～d））和溶质累积（e）～f））（b）. 

超氧化物歧化酶（SOD）活性、c）. 过氧化物酶（POD）活性、d）. 过氧化氢酶（CAT）活性、e）. 可溶性蛋白（SP）

和 f）.可溶性糖（SS）） 

Fig. 3  Effects of NaCl treatments on malondialdehyde（MDA）content（a）），protective enzyme activity（b）-d））and solute accumulation

（e）-f））in germinating seeds of tomato（b）. superoxide dismutase（SOD）activity，c）. peroxidase（POD）activity，d）. catalase acitivity

（CAT），e）. soluble protein（SP）content and f）. soluble sugar（SS）content） 

2.3  不同浓度 NaCl 处理对番茄萌发种子不同形

态多胺含量及构成的影响 

与对照相比，50 mmol·L–1 NaCl 处理 7 d，番茄

萌发种子游离态腐胺（fPut）显著下降，随着 NaCl

浓度上升，fPut 含量随之上升，但均显著低于对照。

而 50 mmol·L–1 NaCl 处理下萌发种子游离态亚精胺

（fSpd）和游离态精胺（fSpm）与对照均无显著差异，

随着 NaCl 处理浓度的增加，fSpd 和 fSpm 含量均显

著上升。100 mmol·L–1 NaCl 处理下，fSpd 和 fSpm

分别较对照增加 109%和 399%，150 mmol·L–1 NaCl

处理下，fSpd 和 fSpm 分别较对照增加 201%和

578%。与对照相比，50 mmol·L–1 NaCl 处理下，

（fSpd+fSpm）/fPut 显著上升，随着 NaCl 处理浓度

的增加，这一比值上升愈显著。与对照相比，50、

100、150 mmol·L–1 NaCl 处理下，（fSpd+fSpm）/fPut

分别增加 382%、829%和 1135%（表 1）。 

与对照相比，50 mmol·L–1 NaCl 处理 7 d，番茄

萌发种子结合态腐胺（cPut）无显著变化，随着 NaCl

处理浓度的增加，cPut 含量显著下降；而 50 mmol·L–1 

NaCl 处理下萌发种子结合态亚精胺（fSpd）、结合

态精胺（fSpm）含量及（cSpd+cSpm）/cPut 均显著

高于对照，随着 NaCl 处理浓度的增加，cSpd、cSpm

含量及（cSpd+cSpm）/cPut 均逐渐显著下降。与对

照相比，50 mmol·L–1 NaCl 处理 7 d，番茄萌发种子

束缚态腐胺（bPut）、束缚态亚精胺（bSpd）、束缚

态精胺（bSpm）含量分别增加 4%、8%和 33%；100 

mmol·L–1 NaCl 处理下，bPut、bSpd 和 bSpm 分别较

对照增加 120%、129%和 253%；150 mmol·L–1 NaCl

处理下，bPut、bSpd 和 bSpm 分别较对照增加 263%、

288%和 427%（表 1）。 
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表 1  不同浓度 NaCl 处理下番茄萌发种子不同形态多胺含量和构成 

Table 1  Effects of different NaCl concentration treatments on content and composition of polyamines in different form of germinated tomato 
seeds 

处理 Treatment fPut /（nmol·g–1 FW） fSpd /（nmol·g–1 FW） fSpm /（nmol·g–1 FW） （fSpd+fSpm）/fPut 

0 mmol·L–1 NaCl 548.5±24.67a 49.94±5.79c 4.88±0.96c 0.085±0.011d 

50 mmol·L–1 NaCl 124.4±10.23c 45.65±4.55c 5.61±0.65c 0.41±0.03c 

100 mmol·L–1 NaCl 135.7±11.22bc 104.3±8.78b 24.34±2.12b 0.79±0.05b 

150 mmol·L–1 NaCl 147.5±12.57b 150.5±10.15a 33.11±4.27a 1.05±0.08a 

处理 Treatment cPut /（nmol·g–1 FW） cSpd /（nmol·g–1 FW） cSpm /（nmol·g–1 FW） （cSpd+cSpm）/cPut 

0 mmol·L–1 NaCl 167.3±10.17a 25.04±4.76c 26.05±3.21c 0.31±0.03c 

50 mmol·L–1 NaCl 145.7±14.75a 68.44±7.56a 56.28±5.44a 0.86±0.06a 

100 mmol·L–1 NaCl 123.3±12.11b 52.45±4.51b 48.67±4.48ab 0.82±0.07ab 

150 mmol·L–1 NaCl 89.93±8.20c 27.03±4.85c 40.01±5.94b 0.75±0.05b 

处理 Treatment bPut /（nmol·g–1 FW） bSpd /（nmol·g–1 FW） bSpm /（nmol·g–1 FW） （bSpd+bSpm）/bPut 

0 mmol·L–1 NaCl 4.35±0.56 c 0.24±0.04 c 0.30±0.04 c 0.12±0.01 b 

50 mmol·L–1 NaCl 4.52±0.43 c 0.26±0.04 c 0.40±0.05 b 0.15±0.03 ab 

100 mmol·L–1 NaCl 9.56±0.87 b 0.55±0.05 b 1.06±0.08 a 0.17±0.03 a 

150 mmol·L–1 NaCl 15.81±1.19 a 0.93±0.08 a 1.58±0.12 a 0.16±0.02 a 

处理 Treatment TPut /（nmol·g–1 FW） TSpd /（nmol·g–1 FW） TSpm /（nmol·g–1 FW） （TSpd+TSpm）/TPut 

0 mmol·L–1 NaCl 720.2±28.29a 75.22±6.45d 31.23±3.67c 0.14±0.02d 

50 mmol·L–1 NaCl 274.62±16.62b 114.4±9.67c 62.29±6.55b 0.64±0.04c 

100 mmol·L–1 NaCl 268.26±17.56b 157.3±11.22b 74.07±5.66a 0.87±0.06b 

150 mmol·L–1 NaCl 253.22±14.51b 178.5±12.22a 74.74±4.59a 1.02±0.07a 

处理 Treatment fPAs /（nmol·g–1 FW） cPAs /（nmol·g–1 FW） bPAs /（nmol·g–1 FW） TPAs /（nmol·g–1 FW）

0 mmol·L–1 NaCl 603.3±25.65a 218.4±10.54b 4.89±0.12c 826.6±43.58a 

50 mmol·L–1 NaCl 175.7±11.58d 270.4±10.17a 5.18±0.16c 451.3±21.22c 

100 mmol·L–1 NaCl 264.4±14.62c 224.5±12.23b 11.17±0.86b 500.0±24.44b 

150 mmol·L–1 NaCl 327.5±18.76b 157.0±10.78c 18.32±1.35a 506.5±26.56b 

处理 Treatment TPut/TPAs TSpd/TPAs TSpm/TPAs  

0 mmol·L–1 NaCl 0.88±0.06a 0.08±0.01c 0.04±0.01b  

50 mmol·L–1 NaCl 0.62±0.05b 0.24±0.03b 0.14±0.02a  

100 mmol·L–1 NaCl 0.54±0.04bc 0.31±0.03a 0.15±0.02a  

150 mmol·L–1 NaCl 0.48±0.05c 0.35±0.04a 0.17±0.02a  

 fPAs/TPAs cPAs/TPAs bPAs/TPAs  

0 mmol·L–1 NaCl 0.74±0.05a 0.25±0.03d 0.006±0.001d  

50 mmol·L–1 NaCl 0.37±0.04d 0.62±0.04a 0.011±0.002c  

100 mmol·L–1 NaCl 0.54±0.05c 0.45±0.04b 0.022±0.003b  

150 mmol·L–1 NaCl 0.64±0.04b 0.32±0.03c 0.036±0.003a  

注：不同的小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。Note：The different lower-case letters after same horizontal data mean significant 

difference at the level of 5%.  
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表 1 还显示，与对照相比，番茄萌发种子总多

胺（TPAs）在不同浓度 NaCl 胁迫下均显著下降，

但随着 NaCl 处理浓度的上升，其 TPAs 含量逐渐上

升。盐胁迫下番茄萌发种子游离态多胺（fPAs）及

其在总多胺中的份额（fPAs/TPAs）显著下降，但是

随着 NaCl 处理浓度的上升，番茄萌发种子 fPAs 含

量 和 fPAs/TPAs 显 著 上 升 。 而 种 子 结 合 态 多 胺

（cPAs）在 50 mmol·L–1 NaCl 处理下显著上升，而

NaCl 处理浓度上升至 100 mmol·L–1，其 cPAs 下降，

与对照差异不显著，上升至 150 mmol·L–1 NaCl，其

cPAs 进一步下降，显著低于对照。盐胁迫下番茄萌

发种子束缚态多胺（bPAs）及其在总多胺中的份额

（bPAs/TPAs）显著上升，随着 NaCl 处理浓度的上升，

番茄萌发种子 bPAs 含量和 bPAs/TPAs 显著上升。 

3  讨  论 

3.1  盐胁迫对番茄种子萌发的抑制及其耐盐阈值 

种子萌发是植物生命起始的首要过程，也是植

物最早接触盐渍的阶段。阐述种子萌发对盐胁迫的

响应，是系统认识盐害和植物耐盐性的较好途径。

发芽率首当其冲反映种子质量优劣的主要指标之

一。刘庆华等[25]以山西主栽品种“白果强丰”和“德冠

1 号”为研究材料，研究表明 30 mmol·L–1 NaCl 胁迫

10 d，番茄品种“白果强丰”发芽率显著下降，而“德

冠 1 号”发芽率无显著变化，60 mmol·L–1 NaCl 胁迫

下，“白果强丰”和“德冠 1 号”发芽率分别下降 32%

和 17%。苏实等[13]在“合作 908”上研究表明，50、

100 mmol·L–1 NaCl 胁迫 10 d，番茄发芽率较对照无

显著变化，125 mmol·L–1 NaCl 胁迫下，“合作 908”

发芽率显著下降。本研究表明，25、50 mmol L–1 NaCl

胁迫 7 d，“合作 903”发芽率与对照相比差异不显著，

75 mmol·L–1 NaCl 胁迫下，“合作 903”发芽率显著下

降，125 和 150 mmol·L–1 NaCl 胁迫下，“合作 903”

发芽率极显著下降，发芽率分别较对照下降 58%和

90%（图 1a））。而“白果强丰”在 120 和 150 mmol·L–1 

NaCl 胁迫下，发芽率分别较对照下降 75%和 87%；

“德冠 1 号”在 120 和 150 mmol·L–1 NaCl 胁迫下，发

芽率分别较对照下降 54%和 90%[25]。上述结果表明，

低盐下，“合作 903”耐盐性与“德冠 1 号”近似，均强 

于“白果强丰”，而逊于“合作 908”；当高盐达到 150 

mmol·L–1 NaCl 胁迫下，由于吸水困难，上述的番茄

品种发芽均严重被抑制，很难区分出耐盐性的差异。

本研究表明，当盐分达到 200 mmol·L–1 NaCl 胁迫，

“合作 903”种子在 7 d 已经不能露白萌发（图 1a））。

而 Huang 等[26]用“Micro-Tom”栽培番茄为材料，

发现 200 mmol·L–1 NaCl 胁迫 7 d，依然可保持对照

56%的发芽率。Ahammed 等[21]同样以“合作 903”为

材料，发现 150 mmol·L–1 NaCl 胁迫下 5 d，发芽率

仅较对照下降 9%，表明“合作 903”在萌发阶段，具

有很高的耐盐性，与本研究多次重复试验的结果不

一致，其原因有待于进一步探讨。 

种子活力指数（SVI）是种子质量的重要指标，

也是种用价值的主要组成部分，它与种子田间出苗

密切相关，甚至有人将种子活力作为种子质量的同

义词[27-28]。Maleki 等[29]研究发现耐盐藜麦在立苗期、

花期和灌浆期的耐盐阈值分别为 8、20 和 15 dS·m–1，

表明种子立苗阶段对盐胁迫最为敏感，立苗成功后

对盐环境适应性较强，可适应较高浓度的盐胁迫。

刘晓威等[30]以泌盐盐生植物红砂为试验材料，分析

和计算表明，红砂的最适萌发盐浓度为 45.78 mmol·L–1、

最适幼苗生长盐浓度为 50.59 mmol·L–1；同时发现红

砂萌发耐盐阈值浓度为 273.0 mmol·L–1，而幼苗生长

耐盐阈值为 388.2 mmol·L–1，显然盐生植物红砂幼苗

在盐土上生长对盐度的依赖或忍耐均要高，而种子

萌发阶段较为敏感，这也符合盐生植物的基本特征。

本研究发现，盐胁迫下番茄 SVI 的降幅较发芽率的

降幅更显著（图 1），进一步根据耐盐阈值的比较分

析可发现，以种子活力指数为因变量的萌发阶段的

耐盐阈值要明显低于以发芽率为因变量的（图 2）。

这说明番茄种子萌发时遭遇盐分胁迫不仅延缓，甚

至抑制种子萌发，对于萌发后幼苗的建成抑制作用

更强，与王霞霞等[31]在燕麦上的研究结果一致。这

些研究均说明种子萌发阶段是盐生植物或淡土植物

逆境条件下成活的关键阶段。在这一阶段，对其生

长所在环境胁迫抗性最弱。种子萌发成功后盐生植

物幼苗对盐环境适应性较强，可适应较高浓度的胁

迫，而相对耐盐性弱的淡土植物幼苗在持续的盐胁

迫下通常受抑制更为严重。萌发阈值及生长阈值的

确定，为盐生植物或淡土植物研究提供了不同发育

层面的数据支撑。 
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3.2  番茄种子萌发中抗氧化和溶质积累对盐胁迫

的应答 

盐胁迫包括渗透胁迫和离子胁迫以及由此引起

的次级盐害如氧化胁迫等。产生的大量氧自由基和

诱发的膜脂过氧化作用导致膜透性发生变化使结构

和功能受损[2]。Huang 等[26]发现 200 mmol·L–1 NaCl

胁迫“Micro-Tom”栽培番茄种子萌发 7 d，其叶片

CAT、SOD、POD、谷胱甘肽巯基转移酶（GST）

的基因表达均显著上升，而脂肪氧化酶（LOX）、抗

坏血酸过氧化物酶（APX）的基因表达下降，同时

其可溶性糖（SS）含量上升。刘丹等[10]在有机番茄

上的研究表明，盐处理使得番茄种子的 MDA 含量

上升，其中耐盐性强的“妙红”MDA 增幅低于相对不

耐盐的品种“佳人”，盐处理也使得幼苗 SOD、POD、

CAT 活性增加，且随着盐处理强度的增加，番茄的

SOD、POD、CAT 活性也不同程度上升，且耐盐性

越强的品种，这一上升现象越明显。霍文雨等[32]以

“合作 906”和“合作 909”番茄品种为试验材料，发现

100 mmol·L–1 NaCl 胁迫 10 d，SOD、POD、CAT 和

抗坏血酸过氧化物酶（APX）均不同程度地显著下

降；同时，其可溶性蛋白（SP）均下降，而耐盐的“合

作 909”的 SS 含量下降，盐敏感的“合作 906”的 SS

含量上升。杨若鹏等[33]以“福宝”和“东方红”番茄品

种为材料，发现 100 mmol·L–1 NaCl 胁迫 7 d，萌发

的早期幼苗 SOD、POD、CAT 活性均显著上升，胁

迫增加至 200 mmol·L–1 NaCl，显示下降，但仍显著

高于对照。Moles 等[34]研究了 25 mmol·L–1 NaCl 胁

迫下，耐盐的番茄品种 Ciettaicale 的总抗氧化能力

显著上升，而盐敏感品种 San Marzano 的总抗氧化

能力下降，与抗氧化能力呼应的是耐盐 Ciettaicale

的 SS 含量在盐处理下显著上升，而盐敏感 San 

Marzano 的 SS 含量下降。Ebrahim 和 Saleem[11]以

栽培番茄 Super Strain-B 的种子为材料，盐处理 12 d，

发现 50、100 mmol·L–1 NaCl 处理显著提高幼苗叶片

SS 含量，而降低叶片 SP 含量，盐度越高，这一变

化趋势越显著。本研究显示盐胁迫导致番茄幼苗膜

脂过氧化产物 MDA 含量显著上升，同时幼苗的

SOD、POD、CAT 活性也不同程度上升，且随着盐

胁迫强度的上升，上述指标上升愈显著（图 3），与

刘丹等 [10]在有机番茄上的结果相一致。而溶质如

SS、SP 含量的变化，则因品种、处理时间、处理强

度等不同而呈现多样性的变化。 

3.3  番茄种子萌发中多胺含量和形态对盐胁迫的

应答 

Wang 和 Liu[35]研究表明，盐胁迫下多胺氧化酶

（PAO）基因的超表达虽然导致盐胁迫下甜橙种子萌

发上升，但是抑制胚根伸长和幼苗生长，主要是因

为 fSpd 和 fSpm 含量显著下降和大量 H2O2 产生导致

次生胁迫；下调 PAO 基因，从而上调游离态 Spd 和

Spm 含量，是有效增强植物耐盐性的方法。Afzal

等[36]分别采用 50 mg·L–1 Put、Spm 和 Spd 浸种 24 h，

发现 Spm 或 Spd 处理可促进番茄种子萌发、提高种

子活力，增强其抗氧化能力，而 Put 处理降低了番

茄种子的抗氧化能力，从而推迟番茄种子萌发和降

低种子活力。Bueno 等[37]研究了盐胁迫对戟叶滨藜

和芹叶车前草的萌发效应，发现盐处理明显降低盐

生植物戟叶滨藜萌发种子中游离总多胺（fPAs）的

含量，而明显增加不耐盐的芹叶车前草的 fPAs 含

量，盐胁迫强度越大，上述趋势越明显；进一步分

析表明，盐胁迫下耐盐的戟叶滨藜萌发种子中 fPut

下降极显著，fSpd 的下降不如 fPut 明显，而 fSpm

显著上升，从而其（fSpd + fSpm）/fPut 比值显著上

升；盐胁迫下不耐盐的芹叶车前草萌发种子中 fPut

下降，但其降幅远不如戟叶滨藜，fSpd 和 fSpm 均

显著上升，尤其是 fSpm 上升明显，从而其（fSpd + 

fSpm） /fPut 比 值 也 显 著 上 升 ； 比 较 分 析 显 示 ，

200 mmol·L–1 NaCl 处理 10 d，戟叶滨藜和芹叶车前

草萌发种子（fSpd + fSpm）/fPut 比值分别为各自对

照的 5.7 倍和 3.8 倍。本研究表明，50 mmol·L–1 NaCl

处理 7 d，fPAs 显著下降，这很可能是因为盐胁迫

启动了番茄萌发种子的积极应答；但是随着盐处理

浓度的上升，fPAs 又逐渐显著上升，但是依然低于

对照的（表 1），这表明随着盐胁迫强度的增加，其

积极响应程度在下降。进一步分析发现，盐胁迫下

fPAs 的下降主要是由于 fPut 的下降导致的，而 fSpd

和 fSpm 均显著上升，尤其是 fSpm 的增幅更为显著，

从而其（fSpd +f Spm）/fPut 比值也急剧上升，并随

着盐胁迫强度的增加而上升愈显著（表 1）。总体而

言，种子萌发要适应盐胁迫，其游离态多胺积累趋

势是从 fPut 向 fSpd 和 fSpm 的变化，且通常伴随游

离态总多胺的下降，这一下降意味着游离态向结合

态或束缚态多胺的变化。有关在植株生长阶段这样
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变化的文献报告更多。fPut 的下降通常被解释为腐

胺通过二胺氧化酶（DAO）分解，最后形成 Pro。

盐胁迫下植物 fPAs 总量大多显示下降主要是由于

其 fPut 含量明显高于其他多胺，fPut 的变化代表了

多胺总量的变化。（fSpd +fSpm）/fPut 比值的上升，

体现了盐胁迫下 fSpd 和 fSpm 对植物的保护作用，

尤其是对细胞膜的保护作用，而 fPut 通常被表明是

不起作用的，因而（fSpd+fSpm）/fPut 比值的上升

有利于增强植物细胞的再生能力[35-36]。如 Chen 等[19]

研究表明，高盐下野生大麦遭到胁迫，伴随着 fPut

显著上升及 fSpd 和 fSpm 的显著下降，而接种内生

真菌 Epichloë bromicola 可明显逆转这一过程，从而

提 高 野 生 大 麦 的 耐 盐 性 。 Ke 等 [20] 研 究 表 明 ，

100 mmol·L–1 NaCl 处理小麦幼苗 16 d，其植株遭到

严重胁迫，伴随着 fPut 显著上升及 fSpd 和 fSpm 的

显著下降，而 1 μ mol·L–1 褪黑素预处理，明显缓解

植株盐害，伴随着 fPut 显著下降及 fSpd 和 fSpm 的

显著上升。 

探讨盐胁迫下作物种子萌发过程中多胺形态代

谢的文献极为匮缺。本研究表明，随着盐胁迫的加

剧，萌发的番茄种子中游离态多胺（fPAs）和束缚

态多胺（bPAs）比重上升，而结合态多胺（cPAs）

比重下降（表 1），可见 fPAs 和 bPAs 在提高植物抗

渗透能力中的贡献，在小麦、大豆和玉米等植物上

均有这样的结果[38]。Scaramagli 等[39]对马铃薯悬浮

细胞进行了渗透胁迫试验，诱导出聚乙二醇（PEG）

适应性细胞系，即在受到渗透胁迫时，倾向于向高

氯酸不溶性结合态多胺（bPAs）转化，特别是 bPut

的含量较对照高达 14 倍。而在种子萌发中，盐胁迫

中的渗透胁迫是主要胁迫因素。本研究发现盐胁迫

下 bPAs，乃至 bPut、bSpd、bSpm 均呈现显著上升，

而且随着盐胁迫强度的增加，其上升越发显著，尤

以 bSpm 的上升更为明显（表 1）。Chen 等[19]对野生

大麦幼苗的研究表明，盐胁迫下其 fPAs 比重下降，

cPAs 是先升再降后升的“波浪式”，而 bPAs 比重一

直上升；而接种内生真菌 Epichloë bromicola 进一步

加剧 fPAs 比重的下降，并导致 cPAs 比重的下降，

加大了 bPAs 的比重。由此可见，fPAs、cPAs 向 bPAs

的转化很可能是增强野生大麦幼苗耐盐、番茄种子

萌发耐盐的重要原因。盐胁迫诱导野生大麦植株

TPut 上升、TSpd 下降，以及 TSpm 先降后升，但是

接种内生真菌 Epichloë bromicola 导致植株耐盐性

显著上升的同时，伴随 TPut 的显著下降以及 TSpd

和 TSpm 的显著上升，体现了 TPut/TPAs 的显著下

降 ， 以 及 （ TSpd+TSpm ） /TPut 、 TSpd/TPAs 、

TSpm/TPAs 的显著上升[19]。本研究发现盐胁迫下萌

发番茄种子也正是体现了这种耐盐特征的变化趋

势，且三种形态多胺及上述比值也体现了这一变化

趋势（表 1），验证了三种多胺积累趋势均是从 Put

向 Spd 和 Spm 变化，尤其是游离态和束缚态多胺的

如是变化。 

盐胁迫下，植物不仅可通过抗氧化酶系统去调

控细胞的氧化还原稳态，还可通过不同种类的抗氧

化物质去调控其稳态。多胺也是这样的抗氧化物质，

多胺的作用途径[38]主要包含：（1）通过管理活性氧

来调控细胞反应；（2）激活一些酶类，清除活性氧

（ROS）；（3）促进活性氧的消耗。Chen 等 [19]研究

表明，接种内生真菌 Epichloë bromicola 的野生大麦

植株的游离态 Spd 和 Spm 以及结合态的 Spd 和 Spm

含量显著上升。而 fSpd 和 fSpm 可有效清除 O2
•－和

H2O2；cSpd 和 cSpm 可有效清除其他 ROS，并具有

较其游离态更高的抗氧化能力。因而盐胁迫下接菌

的野大麦植株具有更高的抗盐能力。本研究表明，

盐胁迫显著增加番茄萌发种子中的 fSpd、fSpm、

cSpd 和 cSpm，盐度越高，其含量越高；而种子 fPut

和 cPut 在盐胁迫下下降（表 1），体现了番茄种子

萌发过程中对盐胁迫的积极应答。 

4  结  论 

本研究比较全面地探讨了盐胁迫对番茄“合作

903”种子萌发的效应，盐胁迫延缓番茄种子萌发，

甚至抑制种子萌发，对于萌发后其幼苗的建成抑制

作用更强。番茄种子萌发阶段对高盐分具有一定的

抗性，主要由于萌发种子多胺代谢中的（游离态亚

精胺+游离态精胺）/游离态腐胺[（fSpd+fSpm）/fPut]

比值的急剧上升、结合态的亚精胺和精胺（cSpd 和

cSpm）含量的显著上升以及束缚态各多胺的显著积

累，同时可溶性糖和可溶性蛋白随着盐胁迫的加剧

显著积累，从而显著提高了萌发种子的抗氧化和渗

透调节能力。但是在 150 mmol·L–1 NaCl 这样的高盐

胁迫下，cSpd 和 cSpm 的上升调控作用明显减弱，

而束缚态各多胺、fSpd 和 fSpm 的上升以及可溶性

糖（SS）和可溶性（SP）积累调控作用仍在增强。
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当然，要进一步更好地理解番茄种子萌发中的多胺

代谢、抗氧化、溶质积累等与萌发种子抗盐性的关

系，阐述萌发种子中抗氧化、溶质积累和多胺的相

互作用，需要就其相关关键酶的生理活性及其基因

表达等分子生物学机理开展进一步研究工作。 
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