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摘 要：由于土壤盐碱化逐年增加造成可耕作面积逐年减少 ,使盐碱等非生物胁迫已成为严重影响我国粮食生产的重要

因素。目前，提高作物耐盐碱性是植物育种工作的重中之重。随着现代生物技术的快速发展，已经获得较多与耐盐碱相

关的基因，并通过遗传转化技术获得了一些耐盐碱转基因水稻。本研究就植物耐盐碱相关基因的克隆及其在水稻中的

遗传转化等方面进行了综述，并探讨了转基因水稻这一领域研究中存在的问题及应用前景。
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Abstract：Soil salinization is increasing and causes arable area reduction year by year. It has become a main limit⁃
ing factor affecting the grain production in our country. At present, improving the salt tolerance of crop is urgently
needed for plant breeding. With the rapid development of modern molecular biology technology, Scientific research⁃
ers have cloned a number of salt-tolerance related genes and some salt-tolerant transgenic rice have been obtained.
In the paper, cloning of salt-tolerance related genes in plants and genetic transformation of rice have been summa⁃
rized. The problems and prospect of their application in genetic transformation of rice in future were also discussed.
Key words：Rice; Salt tolerance; Genetic transformation

水稻（Oryza sativa L.）是全世界范围内最重要

的粮食作物之一 [1]。其种植分布广泛，约有 120多
个国家种植水稻，其中约 90%的国家在亚洲，全

球人口的 50%均以稻米为主食 [2-4]。我国是世界

水稻的原产国，水稻栽培历史悠久 [5]。我国作物

总栽培面积中约 30%为水稻栽培，稻米产量约占

粮食总产量的 50％ [6-7]。但是，随着人口的增加，
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对稻米的需求还将不断地增长，因此，培养高产、

稳产、优质的水稻新品种对我国乃至全世界的水

稻生产和发展具有举足轻重的作用。

在作物生长发育过程中，受到干旱、盐碱等不

良因素的胁迫，从而影响了农作物的产量和品

质。土壤盐碱化是影响农作物生长发育和产量的

重要环境因素之一 ,据联合国教科文组织（UNES⁃
CO）和世界粮农组织（FAO）的不完全统计，全世

界大约有 9.5亿 hm2面积的盐碱地，我国盐碱地面

积约为 9 900万 hm2。随着土壤盐碱化逐年增加，

可耕作面积逐年减少，严重制约了农业生产，因

此，对于盐碱地的改良和利用已成为人们关注的

重点。目前，由于水稻耐盐碱种质资源的匮乏，

东北农业科学 2016，41（5）：46-51
Journal of Northeast Agricultural Sciences DOI: 10.16423/j.cnki.1003-8701.2016.05.010

王晓雪等：植物耐盐碱基因的克隆及其在水稻中遗传转化研究进展



5期 王晓雪等：植物耐盐碱基因的克隆及其在水稻中遗传转化研究进展 47

传统育种技术改良水稻耐盐碱性进展较为缓慢。

随着分子生物学和现代基因工程技术的快速发

展 ,可以通过转基因技术对植物的遗传性状进行

定向改良，打破了物种之间的生殖隔离障碍，丰

富了基因资源，克服了传统育种的资源匮乏、技

术缓慢等缺点，且提高了育种目标的精准性，使

作物育种工作进一步发展。因此，利用转基因技

术培育耐盐碱转基因水稻新品种已经成为当前水

稻育种工作研究的重点。

1 植物耐盐碱的分子机制

盐害是指土壤在高盐环境下，植物体内被迫

吸收大量的盐离子，过量的盐离子破坏了活性氧

代谢系统的动态平衡，造成了膜脂或膜蛋白损

伤，导致膜透性增加，细胞内水溶质外渗，导致生

理干旱。植物为了能适应高盐碱的生存环境 ,自
身进化出了多种耐盐碱信号通路。主要包括以下

三个方面：①耐渗透胁迫：在盐碱胁迫下，会对植

物根部产生渗透胁迫，植物在渗透胁迫下会积累

小分子物质，如脯氨酸、甜菜碱、糖醇等，来调节

植物体内的渗透压，从而维持细胞和组织的渗透

平衡。②耐氧化胁迫：在盐碱胁迫下，植物产生

氧化胁迫，植物在受到氧化胁迫时会迅速积累抗

氧化酶类物质，包括超氧化物歧化酶（Superoxide
Dismutase, SOD）、过氧化物酶（Peroxidase, GPX）、
过氧化氢酶（Catalase, CAT）、抗坏血酸过氧化物

酶（Ascorbate peroxidase, APX）、谷胱甘肽还原酶

（Glutathione reductase, GR）等。消除活性氧有助

于提高植物对盐碱胁迫的耐受性。③耐离子胁

迫：在盐碱胁迫下，会对植物根部产生离子胁迫，

植物根部在受到离子胁迫时会通过调节细胞内离

子的进出平衡 ,来维持细胞内外和组织内外的离

子平衡。

2 植物耐盐碱基因的克隆及其功能

研究

2.1 参与渗透平衡相关基因

2.1.1 脯氨酸合成关键酶基因

在盐碱胁迫下，植物体内脯氨酸大量累积，对

提高植物的盐碱耐受性起重要作用。脯氨酸的积

累可以看作是一个植物盐碱胁迫耐受性的生理指

标。吡咯啉-5-羧酸合成酶（P5CS）是脯氨酸合成

的关键酶。Delauney等 [8]在大豆中发现了 P5CS酶
与调节渗透平衡有关，并进一步克隆得到了相关

的基因 P5CS。焦蓉等 [9]利用同源克隆技术和

RACE克隆技术从受水分胁迫的烟草中克隆得到

两个脯氨酸合成的关键酶基因 NtP5CS和 Ntδ -
OAT，RT-PCR分析表明干旱、低温、ABA、高盐等

胁迫条件均可诱导 NtP5CS和 Ntδ-OAT基因的诱

导表达。张兆元等 [10]从 NaCl处理的野生大豆中克

隆得到脯氨酸合成的关键酶基因 GsP5CS，表明该

基因受盐胁迫诱导上调表达，同时也证明了

GsP5CS基因与野生大豆体内脯氨酸的合成具有

高度相关性。

2.1.2 甜菜碱脱氢酶基因

植物在盐碱胁迫下，甜菜碱主要在细胞质中

进行积累，其作用是通过维持水分平衡来调节植

物细胞内的渗透压，并且不会毒害细胞器。甜菜

碱脱氢酶基因 BADH是甜菜碱生物合成过程中的

关键酶。Falkenberg等 [11]对从菠菜中克隆得到的

BADH基因进行功能分析，研究表明在盐碱胁迫

下，甜菜碱含量的多少与 BADH基因的活性有关，

并进一步证明了 BADH基因能提高植物耐盐碱能

力。郭北海等 [12]将菠菜的 BADH基因转入小麦中，

在盐碱胁迫下，转基因植物的 BADH基因活性增

加，耐盐碱能力增强。王小丽等 [13]将甜菜碱醛脱

氢酶 BADH基因导入玉米中获得了耐盐碱转基因

玉米植株，其耐盐碱能力获得了提高。

2.1.3 糖醇类合成关键酶基因

目前对糖醇类基因 1-磷酸-甘露醇脱氢酶

mtlD和 6-磷酸-山梨醇脱氢酶 gutD两个基因的研

究较为清晰。它广泛分布于细菌、酵母和一些高

等植物中。糖醇的积累能提高植物对盐碱胁迫的

耐受性。Tarczynski等 [14]首次从大肠杆菌中克隆

得到了 1-磷酸-甘露醇脱氢酶 mtlD基因，并将该

基因转入烟草中，提高了转基因烟草中糖醇的含

量，增强了转基因烟草植株的耐盐碱能力。Tao
等 [15]从大肠杆菌中克隆得到 6-磷酸-山梨醇脱氢

酶 gutD基因，并将该基因转入烟草中，提高了转

基因烟草中山梨醇的含量，同时也提高了转基因

烟草的耐盐碱能力。Goddijn等 [16]用大肠杆菌海藻

糖合成酶基因 OTSBA转化烟草和马铃薯，提高了

转基因植株中积累海藻糖的含量，从而提高了转

基因植株耐盐碱能力。

2.2 参与氧化胁迫相关基因

植物在盐碱胁迫下，细胞内会产生活性氧，导

致氧化胁迫产生，同时植物体内也存在保护性蛋

白合成基因。其中超氧化物歧化酶（SOD）的相关

研究最清晰，包括 Mn-SOD、Fe-SOD、Cu/Zn-SOD
等基因。赵风云等 [17]研究发现水稻中的 Mn-SOD



48 东 北 农 业 科 学 41卷

基因可响应 ABA、干旱和盐胁迫的诱导。Roxas
等 [18]从烟草中克隆得到谷胱甘肽酶 GST/GPX基因

并转化烟草，增强了转基因植株的耐盐碱能力。

Badawi等 [19]研究发现从拟南芥中克隆得到抗坏血

酸过氧化物酶 AtAPX基因并转化烟草，增强了转

基因植株的耐盐碱能力。Willekens等 [20]研究发现

转基因植株的 CAT含量增加，同时转基因植株抗

氧化胁迫的能力也明显提高，从而增强了转基因

植株的耐盐碱能力。 Kirch 等 [21] 研究发现转

AtALDH3基因植株的耐盐碱能力得到了提高。

2.3 参与离子平衡相关基因

植物在盐碱胁迫下，能够通过液泡膜上的

Na+/H+逆向转运蛋白使大量的 Na+进入液泡中储

存起来，恢复体内的离子平衡。把编码液泡膜上

Na+/H+逆向转运蛋白的基因整合到不耐盐碱的植

物中去，使其过表达，从而提高植物耐盐碱能力。

王子宁等 [22]从小麦中克隆了 2个 Na+/H+逆向转运

蛋白基因 TaNHX1和 TaNHX2，Na+区域化在耐盐

碱过程中发挥了重要的作用。Shi等 [23]用编码液

泡膜上 Na+/H+逆向转运蛋白的基因 SOS1转化拟

南芥，该基因作用于液泡膜上，能够提高拟南芥

耐盐碱的能力。Hang等 [24]将 Na+/H+逆向转运蛋白

基因 AtNHX1转到番茄中，转基因植株在盐碱胁迫

下仍可正常生长。Gaxiola等 [25]将 Na+/H+逆向转运

蛋白基因 AVP1导入拟南芥中，增强转基因植株的

耐盐碱能力。Laurie等 [26]将 HKT1基因转入小麦，

提高了小麦耐盐碱能力。

2.4 参与水分胁迫相关基因

LEA蛋白普遍存在于成熟的胚胎中，是一种

脱水保护剂，具有较高的亲水性、可溶性。LEA蛋
白在干旱、寒冷、ABA、盐渍和渗透等胁迫中均诱

导表达，证明 LEA蛋白在转基因植株中过表达与

水缺乏和盐胁迫耐性均相关。HVA1基因属于第

三类 LEA蛋白。Dure等 [27]首次在棉花种子发育晚

期的胚胎中发现大量积累的 LEA蛋白。Xu等 [28]

将大麦中的 LEA蛋白相关基因 HVA1转入水稻

中，获得的转基因水稻植株中积累了大量的 LEA
蛋白，并提高了转基因水稻对盐碱的耐受性。祝

慧敏 [29]从烟草中克隆得到 NtLEA1基因，使 NtLEA1
基因在烟草中过表达，从而提高了转基因烟草植

株的耐盐碱能力。

2.5 参与胁迫应答相关的转录调控因子

转录因子是一类能够特异性识别真核生物基

因上游启动子区域中的顺式作用元件，并与其发

生特异性结合的 DNA结合蛋白。在盐胁迫下产

生的转录因子可以使耐盐碱相关基因过量表达，

增强抵抗盐碱胁迫物质的活性，从而提高农作物

对盐碱胁迫的耐受性。目前的研究表明，与盐碱

胁迫相关的转录因子主要有 AP2/ERF、MYB、bZIP
等。Liu等 [30]发现拟南芥中的 DREB2A和 DREB2B
两个基因在盐碱胁迫下显著上调表达，产生一种

含有 DRE结构域的转录因子。它可以与盐碱胁

迫相关基因 rd29A基因上游启动子中的 DRE顺式

作用元件相结合，诱导该基因上调表达。Dai等 [31]

从水稻中克隆到的 R1R2R3-MYB转录因子基因

OsMYB3R-2，在拟南芥中过量表达后 ,转基因植株

对干旱和盐胁迫的耐受性显著提高。Choi等 [32]通

过酵母杂交鉴定拟南芥 ABFs属于 bZIP基因家族，

受 ABA和盐胁迫诱导。Tian等 [33]将马铃薯锌指蛋

白基因 StZFP1过表达，并转化烟草，增强了转基

因植株的耐盐性。

2.6 参与胁迫信号转导的蛋白激酶类

蛋白激酶主要是通过激活不同的磷酸化途

径，传递外界信号，调控抗逆基因的转录表达，从

而降低或消除危害。Hong等 [34]研究表明，干旱或

高盐胁迫处理和低温处理均能使 RPK1的表达显

著增强，因此 RPK1激酶在干旱、高盐及低温引起

的水分胁迫的感受和信号传递中起作用。Urao
等 [35]研究表明拟南芥中蛋白激酶 CDPK的相关基

因 AtCDPK1和 AtCDPK2的表达可以诱导耐盐和干

旱胁迫。Charrier等 [36]研究表明拟南芥蛋白激酶

基 因 AtGSK1 在 盐 和 ABA 胁 迫 下 上 调 表 达 。

Stafstrom等 [37]首次在豌豆中克隆出 MAPK蛋白激

酶，与盐胁迫造成的氧化胁迫应答反应有关。

Wang等 [38]将玉米 ZmCBL4基因转入拟南芥，明显

提高了转基因植株的耐盐碱能力。Zou等 [39]从玉

米中克隆了一个蛋白激酶基因 ZmASK1，该基因

在盐和 ABA胁迫下调控表达。张洪映等 [40]对小麦

蛋白激酶基因 TaPK7进行实时定量 RT-PCR 检

测，表明 TaPK7参与对高盐、低温等多种胁迫和

ABA处理的应答反应。

3 水稻耐盐碱基因的遗传转化及应

用前景

目前，国内外研究人员已经克隆一批耐盐碱

基因，并转入水稻，获得耐盐碱转基因水稻新材

料，为进一步培育转基因水稻新品种奠定了很好

的基础。

Alagarsamy、Anoop、Su等 [41-43]将合成脯氨酸的
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关键酶基因 P5CS转入水稻中，转基因植株的耐盐

性显著提高。Supaporn、林秀峰等 [44-45]将甜菜碱醛

脱氢酶（BADH）基因导入水稻中，盐碱胁迫的耐

受性增强。王慧中等 [46]将 1-磷酸甘露醇脱氢酶

mt1D基因和 6-磷酸山梨醇脱氢酶 gutD基因导入

水稻中，转基因植株耐盐性显著提高。Mark、
Garg、Jang等 [47-49]将海藻糖合成酶基因转化水稻，

提高了水稻对干旱胁迫和盐胁迫的耐受性。

Chen等 [50]将嗜盐古菌MnSOD基因转化水稻中，提

高了水稻盐碱胁迫的耐受能力。Shahanaz等 [51]将

AeNCED基因转入水稻中，显著提高转基因水稻

的耐盐能力。李道恒等 [52]将基因 OsCYP2分别转

入烟草和水稻中，过表达能够提高烟草和水稻对

盐碱胁迫的耐受性。Li、Fukuda等 [53-54]分别在水稻

中过表达 AtNHX5、OsNHX1基因，提高了转基因水

稻盐碱胁迫的耐受能力。 Ohta、张莹等 [55-56]将

SOS1基因转入水稻中，转基因水稻耐盐碱胁迫能

力显著提高。李荣田、于志晶等 [57-58]分别将 K+/Na+
转运蛋白基因 HAL1导入水稻中，提高了转基因水

稻对盐碱胁迫的耐受性。Dubouzet、Wang、吴慧

敏、Tania等 [59-62]分别将 AP2/EREBP转录因子相关

基因 OsDREB1A、OsDREB1F、OsASIE1、OsEREBP2
转化水稻，在转基因水稻中过表达能提高水稻耐

盐碱胁迫的能力。Liu等 [63]将 bZIP转录因子相关

基因 OsbZIP71转化水稻，能显著提高转基因水稻

的干旱和盐的耐受性。Hironori等 [64]将 NAC家族

转录因子 OsNAC5转入水稻中，过表达 OsNAC5转
基因水稻能够改善盐胁迫能力。Vannini、李敏

等 [65-66]分别将 OsMYB4、AtMYB44转入水稻中，能显

著提高转基因水稻对干旱、高盐的耐受性。Zeng
等 [67]将 RING-H2锌指蛋白相关基因 OsRHP1转入

水稻中，过表达 OsRHP1基因提高转基因水稻干

旱和盐胁迫的耐受能力。 Cheng、Hu 等 [68-69]将

PMA80、PMA1959和 OsLEA3基因转入水稻，提高

了转基因水稻耐水分亏缺和盐胁迫的能力。

Takayuki等 [70]将蛋白激酶 CDPK相关基因 Os⁃
CPK21转入水稻中，OsCPK21基因参与调控 ABA
信号通路及盐胁迫的响应。陈天龙等 [71]将 CBL家
族蛋白相关基因 HsCBL8分别导入拟南芥和水稻

中，显著提高了转基因植株的耐盐性。刘金燕

等 [72]将水稻 HAK转运体 OsHAKα和 shaker家族的

OsKβ基因转入水稻中，结果表明这两个基因调节

水稻耐盐能力。金英浩等 [73]通过将细胞凋亡抑制

基因 Bcl-2、Ced-9、PpBI-1 转入水稻中，过表达

Bcl-2、Ced-9、PpBI-1转基因水稻诱导 PCD（抑制

细胞程序性死亡）的产生而提高耐盐胁迫的能

力。近年来，转基因水稻耐盐碱性的研究已经取

得了突破性进展，为利用基因工程技术培育耐盐

碱水稻新品种奠定了基础。

转基因水稻耐盐碱性研究已开展了近 20年，

在此期间，虽然研究者建立了成熟的遗传转化体

系，并且鉴定和克隆了一大批具有耐盐碱功能的

基因，为水稻耐盐碱分子育种提供了丰富的资

源。但是在通过基因工程技术培育水稻耐盐碱新

品种的过程中仍存在一些问题。目前已经克隆了

许多水稻耐盐碱相关基因，但仅有少量基因用于

遗传转化，且转入的均是单一基因，极少有相关

的多个基因；目前利用基因工程提高水稻的耐盐

碱特性，外源基因导入水稻效率受水稻基因型的

限制，转化效率低是外源基因导入的主要限制因

素；目前已获得一些转基因水稻植株，但植株耐

盐性尚不稳定，且外源基因的表达水平不稳定，

所以极少能用于大田育种。为了丰富水稻耐盐碱

种质资源，培育有价值的新品种，需要同时转入

多个基因进行调控，将耐盐碱基因整合到优良的

水稻中并稳定遗传。同时还需要将基因工程技术

和常规杂交育种相结合。在不久的将来，耐盐碱

转基因水稻的研究将会取得更大的进展，提高水

稻的耐盐碱能力，培育出具有实用价值的转基因

水稻新品种。
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