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摘 要：随着人口数量不断增加，可利用耕地面积逐年减少，土壤盐渍化日趋严重，作物种植范围不断缩小，土壤盐碱化

已成为影响农作物产量提升的一个主要限制因素。本文综述了植物耐盐机理研究、耐盐相关基因克隆及其在基因工程

中的应用等方面的最新研究进展，并对耐盐转基因植物应用前景进行了展望，为耐盐转基因植物育种提供参考依据。
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Abstract：With the continuous increase of population, the available arable land area is decreasing year by year, soil
salinization is becoming more and more serious, the range of crop planting is shrinking, and soil salinization has be⁃
come a major limiting factor affecting the increase of crop yield. In this paper, the latest advances in the research on
the mechanism of plant salt tolerance, the cloning of salt-related genes and their applications in genetic engineering
were reviewed, and the application prospect of salt tolerant transgenic plants was also prospected in order to provide
reference for the breeding of salt tolerance transgenic plants.
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盐胁迫作为影响植物生长的主要非生物胁迫

因素之一，会严重影响植株的生长发育，降低农

作物的产量 [1]。我国人口数量多，人均可利用耕

地面积相对较少，其中盐碱地面积约 0.4亿 hm2 [2]。
近年来，由于全球气候变化和人类活动等原因，

盐碱地面积呈现不断增加的趋势，土壤盐渍化问

题更加严重，从而进一步促使农作物种植范围不

断缩小，产量下降，直接影响国家粮食安全及农

民收入。因此提高植物的耐盐性，培育抗盐碱的

植物新品种是利用盐碱地的一种有效措施。在长
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期进化过程中，植物为了适应环境，通过改变自

身生理结构和调控自身生化反应增强对外界逆境

的适应能力 [3]。现代生物技术的迅速发展为定向

改进植物优良性状提供了可靠的技术支持。转基

因技术通过将外源基因导入到植物中获得稳定遗

传的转基因植株，打破了物种间的界限，使植物

育种进程突飞猛进 [4]。目前，科研人员已经从天

然耐盐的植物和微生物中克隆出一批耐盐相关基

因 [5]，利用基因工程手段把耐盐相关基因转入植株

中获得了一些耐盐转基因植物。通过研究这些耐盐

基因如何提高植物的耐盐性及在植物生长过程中的

表达产物从而进一步阐明植物的耐盐机理[6]。

1 植物耐盐机制

1.1 渗透调节

盐会使植物细胞失水，诱发渗透胁迫。植物

通过渗透调节物质的积累和转运来调节细胞内外

渗透压，保证细胞内外渗透平衡，避免细胞受到

东北农业科学 2021，46（4）：27-33
Journal of Northeast Agricultural Sciences DOI: 10.16423/j.cnki.1003-8701.2021.04.007

刘晓蕊等：耐盐转基因植物研究进展



28 东 北 农 业 科 学 46卷

胁迫损伤 [7]。这些调节物质包括脯氨酸、甜菜碱、

糖醇等可溶性有机物质 [8-11]；其中，脯氨酸是最常

见的用以衡量抗旱指标的物质之一，且适用于大

部分植物 [12]；甜菜碱为无毒的植物体内渗透调节

物质，与植物的抗逆性关系密切，在渗透胁迫下，

植物体内部的甜菜碱醛脱氢酶（BADH）以及胆碱

单氧化酶（CMO）的活性均会显著升高，在高等植

物中，这两种酶的作用会使胆碱氧化为甜菜碱 [13]；
糖醇的种类很多，在植物中积累会具有协同或累

加效应，可更好地提高植物抗旱、耐盐等抗性 [14]。
这些调节物质在正常条件下含量较少，一旦植物

遭受盐胁迫，渗透物质的合成过程被激活导致其

含量增多，从而维持细胞的渗透平衡，这是植物

抗逆的重要调控方式之一。

1.2 离子调节

土壤中盐分若不断累积，则会形成以某种或

某些离子为主成分的环境，从而对植物产生离子

毒害作用，当毒害作用发生时，植物抵御离子胁

迫的方式有两种：一种是避盐，一种是耐盐，植物

通过这两种抵御方式能够在逆境下将过多毒害离

子泵出细胞，从而维持植物细胞离子平衡。参与

渗透调节的无机离子主要有 Na+、K+和 Cl-[15]。植

物在遭受盐胁迫时，通过 Na+/H+逆向转运蛋白将

Na+转运到液泡中，降低细胞质的 Na+浓度，从而避

免细胞由于渗透压高引起失水影响其正常生理功

能。很多盐生植物的液泡能将进入细胞的无机离

子吸收储存 [16]，避免细胞质受到无机离子的伤害。

1.3 活性氧的清除

植物在盐胁迫下会产生大量活性氧，活性氧

可以使细胞发生氧化，此时会产生某些毒性物

质，如丙二醛（MDA）[17]，这些毒性物质致使细胞器

发生损伤，破坏植株的生物功能。植物为了抵御活

性氧对细胞的破坏，形成了较为完善的抗盐分氧化

防御系统。该系统由清除活性氧的酶系和抗氧化

物质两部分组成。抗氧化酶包括超氧化物歧化酶

（SOD）、过氧化氢酶（CAT）、抗坏血酸过氧化物酶

（APX）等，抗氧化物质有抗坏血酸、类黄酮、谷胱甘

肽 (GSH)、胡萝卜素等[18]。它们共同作用清除活性

氧，抵御盐胁迫对细胞的损伤，提高植物的耐盐性。

2 耐盐基因

2.1 植物离子通道蛋白基因

包括 NHX（Na+/H+逆向转运蛋白基因）、CAX
（Ca2+/H+反向转运蛋白基因）、HKT（Na+/K+转运蛋

白基因）等。

植物体内 NHX转运蛋白定位在液泡膜或质

膜上。在盐胁迫条件下，大多数植物 NHX基因会

大量表达，主要包括 Na+/H+、K+/H+逆向转运蛋

白 [19]。Na+/H+、K+/H+逆向转运蛋白参与植物细胞

内 Na+/H+、K+/H+的转运，进而调节细胞内 pH值。

转运离子所需的能量由液泡膜上的质子泵提

供 [20]。Na+/H+逆向转运蛋白在外界环境中 Na+浓度

上升时，高效将细胞质和液泡中的 Na+移除到细

胞外，降低植物细胞 Na+浓度 [21]，避免植物在盐胁

迫下失水过多影响其正常生长发育。植物 Na+/H+

逆向转运蛋白首先在大麦中被发现 [22]。在盐生植

物中，有些以 Na+作为主要渗透调节剂 [23]，有的则

以 K+作为渗透调节剂 [24]。组织中 Na+、K+比例对植

物抗盐具有重要影响。ZmNC1编码一个 Na+选择

性的离子转运蛋白 ZmHKT1，它通过减少木质部

导管中 Na+浓度来抑制 Na+由根往地上部的运输，

从而促进玉米抗盐。玉米抗盐 QTL基因 ZmNC1/
ZmHKT1的克隆和功能解析为玉米抗盐性改良提

供了理论支撑和筛选靶点 [25]。植物中 NHX蛋白

可以减少 Na+进入胞质中，避免植物细胞在盐胁

迫下受到离子毒害 [1]。近年来，一些参与大豆 Na+/
K+转运的基因被陆续发现，包括 GmNHX1[26]、GmN⁃
HX2[27]、GmNHX3[28]、GmHKT1;4[29]、GmHKT6;2[30]、Gm⁃
CAX1[31]、GmCHX1[32]、GmSALT3[33]等，这些基因在提

高大豆耐盐性中起着重要作用 [34]。
CAXs家族在细胞受到盐胁迫时，会将细胞内

的 Ca2+转运到细胞外，降低细胞内 Ca2+浓度。钙离

子通道通过多种途径参与非生物胁迫 [35]，转运蛋

白 CAX1位于液泡膜，通过细胞内外 H+浓度差利

用 ATP把 Ca2+泵入到液泡膜，从而降低细胞质中

Ca2+浓度。研究表明，CAX1对于调节植物细胞内

外 Ca2+浓度，响应盐胁迫有重要作用 [36]。
在盐胁迫条件下，K+在植物液泡中会大量积

累。K+/H+逆向转运蛋白会调节植物液泡和胞质

间的 K+浓度，维持细胞内的离子平衡，调节胞内

pH 值 [37]。HKT 家族中最早发现的是小麦中的

TaHKT2; 1，在高盐胁迫下，TaHKT2; 1 单向转运

Na+[38]。
2.2 植物信号转导基因

包 括 蛋 白 激 酶 类 基 因 OsCDPK7[39]、Os⁃
MAPK4[40]、AtGSK1[41]、NPK1[42]、STRK1[43]、SRK2C[44]，
IPK[45]以及其他参与信号感应和转导的基因

CBL1[46]、GF14[47]、ERA1[48]、SOS[49]等。

在磷脂酰肌醇 (phosphatidylinositol, PI)信号通

路的研究中，潘晓雪等 [50]以水稻为研究对象，将盐
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芥中 TsIPK2基因导入到水稻中。在盐胁迫下，转

基因水稻的发芽率、MDA和脯氨酸含量，SOD、过
氧化物酶（POD）和 CAT活性均显著高于野生型水

稻。说明 TsIPK2基因增强了水稻的渗透调节能

力，从而提高了水稻的耐盐性。

在盐超敏感（salt overly sensitive, SOS）信号

途径的研究中，Zhu等 [51]以拟南芥为研究对象，通

过遗传突变的分析手段，获得 5组 SOS突变体，获

得了 5 个耐盐基因（SOS1、SOS2、SOS3、SOS4 和
SOS5）。SOS1基因指导 Na+/H+逆向转运蛋白的合

成，与植物耐盐性的提高有直接关系 [52]。SOS2与
SOS3相互调节起作用，SOS2编码植物 Ca2+信号感

受蛋白，SOS2基因在 SOS3基因的下游起作用。

SOS3基因编码的 EF手型 Ca2+感受器是 Ca2+的类

似物，可与 SOS2蛋白结合，使 SOS2活性增强。

SOS4基因是一种新型植物耐盐基因，SOS4突变体

对盐的超敏性是由于控制吡哆醛激酶的基因突变

所致，表明 SOS4可催化吡哆醛-5-磷酸的生物合

成 [53]。SOS4也可调节 SOS1的活性 [54]。SOS5主要

通过促进细胞壁的发育来提高植物的耐盐性 [55]。
在拟南芥中分别转入 SOS1、SOS3，过表达 SOS1和
SOS3在增加植物耐盐性方面作用相似 [56]。

植物体内的受体激酶 (RLKs)在非生物胁迫应

答过程中发挥重要作用。Umezawa等 [44]筛选出一

个可提高水稻耐盐性的基因 STRK1。其转基因株

系在正常条件下与野生水稻无明显差别，但在高

盐渗透条件下，却能明显提高水稻耐盐性。进一

步探究了该基因提高水稻耐盐性的分子机制，

CatC在 Tyr-210上磷酸化，被 STRK1激活。与野

生型植株相比，过表达 STRK1的植株过氧化氢酶

活性较高，H2O2的积累较低，过氧化氢酶活性显著

提高，从而将过量有害的物质分解，降低高盐渗

透造成的伤害。

2.3 植物渗透物质合成基因

渗透调节是植物用来抵御盐胁迫的方式之

一。通过操纵植物中相关渗透调节物质如氨基

酸、糖醇、甜菜碱、黄酮类化合物、多胺类等，植物

通过积累渗透调节物质来维持细胞内物质浓度平

衡保证其正常的生理功能。参与脯氨酸、甜菜碱、糖

醇、黄酮类化合物等渗透保护物质合成代谢相关基

因有 P5CS[57]、P5CR[58]、mtlD/gutD[59]、CMO/BADH[60]、
SacB[61]、TPS1[62]、SPDS[63]、CHS[64]、otsBA[65]等。

2.3.1 脯氨酸合成基因

脯氨酸是植物中重要调节物质之一，植物在

受到盐胁迫时会大量积累，进而调节植物渗透

压。在细胞中合成脯氨酸的途径有两种，鸟氨酸

途径和谷氨酸途径 [66]。脯氨酸合成涉及两个重要

的酶：吡咯啉-5-羧酸合成酶 (P5CS)[57]和吡咯啉-
5-羧酸还原酶 (PSCR)[58]。在盐胁迫下 P5CR转录

水平会升高 5倍 [67]。Kishor等 [68]将 P5CS基因导入

烟草，发现转基因植株脯氨酸含量明显提高，在

盐胁迫下生长状况优于对照组 [69]。
2.3.2 糖醇合成基因

糖醇作为相容性溶质在植物处于盐胁迫下发

挥重要作用 [70]。糖醇主要包括山梨醇、甘露醇、麦

芽糖醇和木糖醇等。1-磷酸甘露醇脱氢酶是甘

露醇代谢的关键酶 [71]，王慧中等 [59]将 1-磷酸甘露

醇脱氢酶 (mtlD)基因，6-磷酸山梨醇脱氢酶 (gutD)
基因整合到水稻基因组中，转基因水稻中甘露醇

和山梨醇的含量明显高于对照组，水稻的耐盐性

明显提高。

2.3.3 甜菜碱合成基因

甜菜碱是植物响应盐胁迫的一种季胺类渗透

物质。它能调节细胞内外渗透压，在植物渗透调

节过程中起重要作用 [72]。
甜菜碱是乙酰胆碱经 CMO和 BADH催化形

成。在盐胁迫下，CMO与 BADH的活性与甜菜碱

含量呈正相关 [73]。将胆碱氧化酶基因 codA转入水

稻中，发现水稻中甜菜碱含量增多，对盐的耐受

性增强。将 BADH转入胡萝卜 [74]中，转基因胡萝

卜对盐的耐受性显著提高。

将甜菜碱合成相关基因 BvM14－CMO 和

BvM14－BADH导入甜菜 M14品系中，在盐胁迫

下，两者的表达量均显著上调 [60]。
2.3.4 黄酮类化合物合成基因

在盐碱、干旱等胁迫下，黄酮类化合物会大量

积累。查耳酮合成酶（CHS）是黄酮类化合物生物

合成途径中的关键酶，CHS基因过量表达会增加

类黄酮含量，从而增强植物抗逆性 [64]。参与黄酮

类代谢合成有关基因有 CHS1和 CHS2[75]、CHS3[64]、
CHI[76]、F3′H[77]、DFR1[78]、ANS[79]等。

2.4 植物转录调控基因

植物在受到逆境胁迫条件下，会启动某些相

关基因表达从而增强对逆境的抵御能力。转录因

子通过与下游基因启动子上顺式作用元件互作，

调控目标基因的表达 ,引起一系列的应答反应 ,从
而增强植物的抗逆能力 [80]。这类基因包括 AP2/
ERF 类 转 录 因 子 家 族 基 因 DREB1A/CBF3[81]、
DREB1B/CBF1[82]、WXP1[83]、DREB2A[84]等。 bZIP 类
转 录 因 子 家 族 基 因 ABF2[85]、ABF3/ABF4[86]、
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AREB1[87]、ABP9[88]等。MYB/MYC类转录因子家族

基因 MYC2[89]、MYB2[90]、MYB60[91]等。锌指蛋白家

族基因如 ZPT2-3[92]、CAZFP1[93]等。此外，还有

NAC、WRKY、PHD、ANT、ABRE类转录因子基因

家族等。MYB/MYC类转录因子家族基因广泛参

与植物的各种应答反应 [94]，是植物转录因子中最

大的家族。将大豆基因 GmMYBJ1转入拟南芥中，

转基因拟南芥的抗旱性和耐盐性均高于对照

组 [95]。从水稻中克隆出转录因子基因 SNAC1，在
盐胁迫下，转基因植物的耐盐性有所提高。张进

艳等 [96]研究发现，玉米中 NAC基因的表达量会受

到水分胁迫的影响，说明 NAC转录因子参与玉米

对干旱胁迫的响应过程。WRKY转录因子在受到

盐胁迫时，会启动抗逆相关基因的表达，在 ABA
信号网络中发挥作用，增强植物抗性 [97]。研究表

明 WRKY2、WRKY19、WRKY25、WRKY33 等基因的

表达调控可以提高植物的抗逆性。植物中 PHD
家族基因中有部分基因响应盐胁迫，在高盐胁迫

下，大豆中 95个 PHD基因中有 27个基因响应盐

胁迫，其中 GmPHD14基因明显上调，其余 PHD家
族基因在 1 h上调，在 6 h和 12 h盐处理后下调 [98]。
DREB 可以与高盐逆境基因 rd294 启动子中的

DRE顺式作用元件（TACCGACAT）结合 [99]，诱导逆

境基因的表达，一个转录因子可以控制多种与抗

逆有关的蛋白质合成来提高植物的抗逆性 [100]。
bZIP是普遍存在于动植物中的一类转录因子。

bZIP类转录因子包括 ABP9过表达可提高拟南

芥、水稻、玉米等多种植物的耐盐性 [88]，王策等 [101]

发现玉米中 bZIP转录因子编码基因 ZmbZIP81的
过表达可增强玉米对盐胁迫的耐受性。

3 抗盐基因的应用

我国目前约有盐碱地 15亿亩，分布在西北、

东北、华北及滨海地区在内的多个省区，我国 1/5
水稻种植区受到土壤盐碱化侵害 [102]。我国沿海

滩涂资源总面积约 217万 hm2，其中江苏沿海滩涂

总面积就达 68.7万 hm2，占全国 1/4以上，是我国

东部地区最具潜力、最有价值的土地后备资源，

其中绝大部分仍未脱盐甚至还不断遭受盐渍危

害 [103]。土壤盐碱化也是导致粮食危机的重要原

因之一。培育耐盐碱性强的植物品种，改善盐碱

地作物养分管理，均能提高植物耐盐性 [104]。但是

利用基因工程手段培育耐盐碱作物是解决盐碱化

危害及缓解粮食危机最直接有效的策略。

Punyawaew等采用分子标记辅助回交法，将水

稻耐盐基因 Saltol导入 KDMl105品种中，获得 50
多个抗盐水稻新品系，并已在泰国北部高盐地区

对携带 Saltol基因的杂交系 BC2F7进行耐盐性试

验 [105]。水稻上已经克隆了很多抗盐的基因并且

已经经过转基因验证 [106]。2011年地震和海啸导

致日本大面积的稻田被海水淹没而造成盐污染，

但日本当地缺少耐高浓度盐的水稻品种，急需培

育耐盐性的水稻新品种。科学家对日本地方水稻

品种Hitomebore进行 EMS诱变，从 6 000株突变体

中筛选得到耐盐性的突变体 hst1。利用全基因组

重测序，结合 BSA分析方法，找到控制水稻耐盐

性的抗性基因 OsRR22，利用基因工程把 OsRR22
突变就能够快速得到抗盐的水稻新品种 [107]。以

中国杂交水稻之父袁隆平为首的科研团队通过杂

交等遗传工程研发出了“海水稻”，它是耐盐碱水

稻的俗称，目前虽然还不能种植在海水里，却能

在盐碱地和滩涂生长。“海水稻”项目如果实现大

面积推广种植，能够帮助农户彻底脱贫，也能大

大缓解我国的粮食问题。

4 展 望

近年来，随着分子生物学及遗传学的迅速发

展，已从不同物种中克隆了上百个与植物耐盐相

关的基因。已有研究表明，通过这些基因在植物

中过量表达（或抑制表达/基因敲除）可以在一定

程度上提高植物的耐盐性。随着功能基因组学及

基因组大数据时代的快速推进，更多的与植物抗

逆性相关的基因也会被陆续克隆和鉴定。如何更

加有效应用这些基因，并将其应用到农作物耐逆

转基因研究中，是耐盐转基因研究中的重点内

容。植物的耐盐性是一个复杂的数量性状，并非

由单个抗性基因决定，而是由多种微效抗性基因

共同调节。随着生物技术手段的不断创新，对植

物耐盐机制的研究会更加深入，更加透彻。
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