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摘 要：水稻是世界上重要的粮食作物之一，对盐胁迫比较敏感，土壤盐碱化对水稻的安全生产造成潜在

风险。盐胁迫会引起水稻的渗透胁迫和离子毒害，还会在植株中引起氧化胁迫，导致水稻品质和产量下降。由

于水稻根系能吸收盐分分泌有机酸，同时具有田间持水和排水晒田的生长特性，因此水稻也是一种改良盐渍土

的优良作物。因此培育耐盐水稻新品种，提高水稻耐盐性，可有效提高盐渍化耕地的生产潜力，对保障我国乃

至全球粮食安全具有重要意义。近年来，数量遗传学和分子标记技术不断发展，通过遗传、生化及分子生物学

等手段，挖掘出大量耐盐相关 QTL 和基因，对于解析水稻耐盐分子机制，利用分子标记辅助选择、基因编辑等

提高耐盐水稻育种效率，均具有非常重要的意义。但目前克隆的耐盐相关基因大多采用反向遗传学方法获得，

且大多是在过表达条件下表现出耐盐性，或者耐盐基因为隐性，难以在耐盐水稻育种中应用。总结近年来水稻

耐盐相关基因的鉴定和挖掘研究中所取得的进展，从有机物渗透调节、离子吸收转运调节、抗氧化系统清除活

性氧调节、激素调节 4 个方面综述水稻耐盐分子机制的研究进展，并探讨未来水稻耐盐性研究面临的挑战，为

开展水稻耐盐分子育种提供建议。

关键词：水稻；盐胁迫；耐盐性；QTL；耐盐基因；分子机制

中图分类号：S511       文献标志码：A       文章编号：1004-874X（2023）12-0029-14

Research Progress on Molecular Mechanism of 
Salt Tolerance in Rice
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Abstract: Rice is one of the important grain crops in the world and is sensitive to salt stress. The increasingly serious 

salinization of paddy soils is becoming a potential risk to the safe production of rice. Salt stress can cause osmotic stress, 

ion toxicity and oxidative stress in rice plant, ultimately leading to a decrease in rice quality and yield. Due to the ability 

of rice roots to absorb salt and secrete organic acids as well as the growth characteristics of water holding in the early stage 

and drainage in rice paddies in the later stage, rice is also an excellent crop for improving saline soil. Therefore, cultivating 

new rice varieties of salt tolerant and improving rice salt tolerance can effectively enhance the production potential of saline 
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水稻是全世界一半以上人口的主食，是最

重要的谷类作物之一，但其对盐分胁迫较为敏

感［1-2］。盐胁迫对水稻从种子萌发到生殖生长阶

段都会产生不利影响，影响植株根系生长，渗透

胁迫阻碍水稻对营养物质的吸收，造成其品质和

产量下降，严重时会导致植株死亡［3-4］。盐胁

迫严重制约农作物种植生产，可减少全世界农作

物产量 1/4~1/3［5］，已成为影响作物产量和品质

的重要因素之一［6-7］。广东省海岸线超过 4 100 

km，近海土地受海潮和海水型地下水的双重作用，

加上台风影响造成的海水倒灌，使农作物长期受

到盐害胁迫，最终土地丢荒。我国有近 1 亿 hm2

盐碱地，主要分布在西北、东北、华北及滨海地区。

其中，近 1 000 万 hm2 盐碱地具有开发利用的潜力。

水稻在全生育期几乎处于淹水状态，其根系能吸

收土壤中的盐分，又能分泌有机酸使土壤结构变

得疏松，提高土壤蓄水能力。此外，水稻的生长

环境需要田间持水，田间持水可以“压盐”，水

稻晒田排水又可以“洗盐、排盐”，因此水稻是

一种改良盐渍土的优良作物［8］。 

从 20 世纪 30 年代开始，国内外育种家就开

展水稻耐盐性鉴定工作。近 30 年来，国内外学者

们开展了大量的水稻耐盐性分子机制研究工作，

目前通过遗传定位到的耐盐 QTL 有 1 000 多个，

鉴定到耐盐相关基因 200 多个。这对于利用分子

标记辅助选择、基因编辑等手段提高水稻耐盐性

育种效率具有非常重要的意义。国家近年来非常

重视水稻耐盐碱研究工作，2023 年中央一号文件

明确提出“持续推动由主要治理盐碱地适应作物

向更多选育耐盐碱植物适应盐碱地转变”。因此，

加强水稻耐盐资源材料（特别是地方稻种资源）

的精深鉴评、挖掘新的耐盐主效基因、深入研究

其耐盐分子机制，对于加快水稻耐盐分子辅助育

种进程、培育耐盐水稻新品种、保障国家粮食安

全具有非常重要的意义。本文从国内外耐盐水稻

材料鉴定与品种选育、水稻耐盐遗传分析与耐盐

基因挖掘、水稻耐盐分子机制研究 3 个方面进行

系统综述，并在此基础上对未来耐盐相关基因的

挖掘及分子机制研究提出建议，以期为水稻耐盐

机制研究与耐盐分子育种提供参考。

1 国内外耐盐水稻材料鉴定与品种选育

水稻耐盐性是指在盐环境下其忍耐和抵抗盐

胁迫的能力。盐胁迫是指以 Na+、Cl- 等离子为

主的生长环境，它对作物造成渗透胁迫和离子毒

害，从而影响作物的正常生长发育。多年来，国

内外育种家们在耐盐碱水稻选育方面开展了大量

工作。斯里兰卡最早开始筛选和培育耐盐水稻品

种，1939 年培育出强耐盐水稻品种 Pokkali。随后

印度、菲律宾、孟加拉、国际水稻研究所、日本、

韩国、俄罗斯等也相继育成耐盐水稻品种［9-10］，

如 Nona Bokra、Kalarata 1-24、SR 26B、Chin.13、

349 Jhona、BRI、Sail、IR46，IR4422-28-5，

CSR23、VNIIR8207 等。我国开展稻种资源耐盐

碱性鉴定研究始于 20 世纪 50 年代。70 年代江苏

省农业科学院和中国水稻研究所等多家单位对国

内稻种进行耐盐鉴定研究，先后筛选出如韭菜青、

红芒香粳、长毛谷等一些耐盐性较强的地方稻及

品种材料［11-12］。2016 年袁隆平院士领衔的青岛

海水稻研究发展中心成立，耐盐水稻越来越受到

大众关注。我国陆续陪育出一批耐盐性强的水稻

品种，如盐丰 47、盐稻 12 号、盐稻 21 号、盐籼

farmland, which is important to food security in China and the world. In recent years, quantitative genetics and molecular marker 

technology have been continuously developed. Through genetic, biochemical and molecular biology methods, a large number 

of salt-tolerant related QTLs and genes have been excavated, which is of great benefit to analyze the molecular mechanism of 

salt tolerance in rice and improve the breeding efficiency of salt-tolerant rice through molecular marker-assisted selection, 

gene editing and other molecular means. Nevertheless, many cloned genes related to salt tolerance are difficult to be applied 

in rice breeding currently as most of them are obtained through reverse genetics methods and exhibit salt tolerance only under 

overexpression conditions, or these genes are recessive genes. The study summarized the recent progress in the identification 

and mining of salt-tolerant genes in rice, and reviewed the research progress on molecular mechanisms of salt tolerance in rice 

from four aspects: osmotic regulation of organic matter, regulation of ion absorption and transport, regulation of reactive oxygen 

removal by antioxidant system and regulation of hormone. The challenges of future researches on salt tolerance of rice were also 

discussed in order to provide some suggestions for molecular breeding of salt tolerance of rice in the future.

Key words: rice; salt stress; salt tolerance; QTL; salt-tolerant gene; molecular mechanism
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156、玉香油占、盐稻 21 号、广红 3 号、南粳盐 1 号、

华内优 086、荃 9 优 1393、华荃优 187、中科盐 4

号、旌 7 优 42、袁两优 1 号、盐两优 973、春两

优 5121、盐红 1 号等（表 1）。

2 水稻耐盐性遗传分析与相关基因发掘

2.1 水稻耐盐性 QTL
水稻耐盐性无论在遗传学还是生理学上都是

1 个复杂的性状，受多个数量性状基因或少数主

效基因控制。基于传统的 QTL 作图，在不同发育

时期共检测到超过 1 000 个与耐盐相关的 QTL。

已鉴定到的 QTL 在水稻的各个时期均有分布，

其中幼苗生长期和生殖生长期是水稻盐敏感时

期，因此对水稻耐盐性的研究主要侧重于这两个

时期。已经报道的 QTL 在水稻 12 条染色体上都

有分布，其中第 1 号染色体上分布最多［13 ］。Lin

等［14］利用矮三特 2 号 /CB 重组自交系群体，检

测到 1 个位于第 5 染色体的 QTL 位点 RG13 与耐

盐性显著相关，该位点的表型（存活力）贡献率

达到 11.6%。龚继明等［15］利用来源于籼稻窄叶

青 8 号和粳稻京系 17 的双单倍体（DH）群体及

高密度分子连锁图谱，在幼苗期用 NaCl 溶液胁

迫处理该群体，以各株系存活率为指标，定位了

7 个耐盐性 QTL，并将 1 个来源于窄叶青 8 号的

耐盐主效基因 Std 定位于第 1 染色体的 RG612 和

C131 之间。顾兴友等［16］ 利用耐盐品种 Pokkali

和敏盐品种 Peta 构建回交群体，定位了 4 个与苗

期耐盐性相关的 QTL，12 个与成熟期耐盐性相关

的 QTL，并发现水稻苗期和成熟期耐盐性存在一

定相关性。Koyama 等［17］利用 IR4630/IR15324 构

建重组自交系群体，对水稻植株茎中的 Na+ 和 K+

吸收量、Na+ 和 K+ 浓度、Na+ 和 K+ 浓度比值等性

状进行 QTL 分析，共检测到 11 个与耐盐性有关

的 QTL。Lin 等［18］利用耐盐籼稻品种 Nona Bokra

与盐敏感粳稻品种越光创建的 F3 群体，检测到

11 个与耐盐性相关的 QTL，其中 3 个与幼苗存活

率有关，8 个与 Na+ 和 K+ 浓度相关。姚明哲［19］

利用韭菜青和 IR36 创建的 F2 群体，检测到 7 个

与水稻耐盐性相关的主效 QTL。Wang 等［20］利用

耐盐地方品种韭菜青与另一对盐敏感的籼稻品种

创建 RIL 群体来分析水稻芽期耐盐性，共检测到

16 个与芽期耐盐性有关的 QTL，它们可解释总变

异 4.6%~43.7%，其中一些是新的耐盐 QTL 位点，

并发现这些 QTL 位点均来自耐盐品种韭菜青。

Cheng 等［21］利用由中等耐盐品种秀水 09 和耐旱

敏盐品种 IR2061–520–6-9 通过正、反交创建

的 2 套基因导入系，分析不同遗传背景对检测控

制耐盐相关性状 QTL 的影响。在 2 套导入系中共

检测到 47 个与耐盐性相关的 QTL，其中 26 个为

主效 QTL，21 个为与环境互作的 QTL（E-QTL）。

邱生平［22］对盐害级别、相对苗高、相对茎叶干

重、相对根干重和根系 Na+/K+ 等 5 个水稻苗期耐

盐相关性状的 QTL 进行定位，结果显示，在 0.5%

和 0.7% 的 NaCl 胁迫下，共检测到 22 个与 5 个

耐盐性状相关的 QTL，贡献率为 3.1%~38.6%，分

别位于第 2、6、7、9、10、12 号染色体上；此

外，发现在 0.5% 和 0.7% 的 NaCl 胁迫下，水稻

耐盐性既存在相同的遗传基础，也有明显不同的

QTL 存在，水稻耐盐性 QTL 的表达易受环境中

盐浓度的影响。Bizimana 等［23］利用 IR29 和耐盐

品种 Hasawi 构建的重组自交系鉴定到 20 个苗期

耐盐相关 QTL。Haque 等［24］利用耐盐地方品种

表 1 国内外耐盐水稻地方种与育成品种
Table 1 Local rice varieties and cultivated varieties of salt-

    tolerant rice from China and other countries 
序号 
No.

品种 
Variety

来源地
Origin

序号
No.

品种 
Variety

来源地
Origin

1 韭菜青 中国 24 Pokkali 斯里兰卡

2 红芒香粳 中国 25 Kalarata 1-24 印度

3 东津稻 中国 26 Bhurarata4-10 印度

4 长毛谷 中国 27 Nona Bokra 印度

5 盐丰 47 中国辽宁 28 M114(80-85) 印度

6 春两优 5121 中国深圳 29 SR 26B 菲律宾

7 袁两优 1 号 中国山东 30 Chin.13 菲律宾

8 窄叶青 8 号 中国广东 31 349 Jhona 菲律宾

9 特三矮 2 号 中国广东 32 BRI 孟加拉

10 广红 3 号 中国广东 33 BR203-26-2 孟加拉

11 玉香油占、 中国广东 34 Sail 孟加拉

12 盐红 1 号 中国广东 35 VNIIR8207 俄罗斯

13 盐稻 12 号 中国江苏 36 Fontan 俄罗斯

14 盐稻 7 号 中国江苏 37 万太郎米 日本

15 盐籼 156 中国江苏 38 兰胜 日本

16 盐稻 21 号 中国江苏 39 Dongjinbyeo 韩国

17 南粳盐 1 号 中国江苏 40 Ganchukbyeo 韩国

18 华内优 086 中国江苏 41 FL530 泰国

19 荃 9 优 1393 中国江苏 42 美国稻 美国

20 华荃优 187 中国江苏 43 IRRI112 国际水稻研究所

21 中科盐 4 号 中国江苏 44 IR46 国际水稻研究所

22 旌 7 优 42 中国江苏 45 IR4422-28-5 国际水稻研究所

23 盐两优 973 中国江苏 46 CSR23 国际水稻研究所
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Horkuch 和高产水稻品种 IR29 构建的重组自交系

群体，对开花期、株高、有效分蘖数、穗粒数、

粒重、小穗育性、收获指数等 9 个性状进行 QTL

分析，鉴定到 14 个耐盐相关 QTL，并发现大多

数 QTL 是特定发育时期所特有的。Yuan 等［25］利

用籼稻 9311 和非洲长雄蕊野生稻构建的回交自交

系群体（BIL），定位了 27 个与苗期耐盐相关的

QTL，其中 18 个 QTL 来自非洲长雄蕊野生稻。

2.2 水稻耐盐性基因挖掘

通过国家水稻数据库（http://www.ricedata.cn/

gene/）查询，目前挖掘到的水稻耐盐相关基因

共 207 个，分布在 12 条染色体上［26］。一些耐

盐相关基因的克隆如 qSKC-1［14,27］、qSE3［28］、
DST［29］、STH1［30］、HST1［31］、HaL3［32］、

RR22［31］、RST1［33］、AT1/GS3［34］，加速了水稻

耐盐分子机制研究进展。Lin 等［14］和 Ren 等［27］

利用 Nona Bokra 和 Koshihikari 杂交的 F2:3 群体鉴

定到第 1 号染色体上的耐盐基因 qSKC-1，该基因

负责调节地上部 Na+ 含量，盐胁迫下其能把地上

部分过量的 Na+ 运输到根部，减轻 Na+ 的毒害，

提高水稻耐盐性。qSE3［28］ 编码 1 个 K+ 转运基

因 OsHAK21，该基因在盐胁迫下增强了萌发种子

对 K+ 和 Na+ 的吸收，激活了 ABA 信号通路，从

而促进水稻种子发芽和幼苗生长。Huang 等［29］

从水稻品种中花 11EMS 诱变的突变体库中，筛选

到一份较强抗旱、耐盐且稳定遗传的水稻突变体
dst，并定位克隆了 DST 基因。该基因编码 1 个

含 C2H2 类型锌指结构域的蛋白，是一种新型的转

录因子。DST 作为抗逆性的负调控因子，当其功

能缺失时可直接下调 H2O2 代谢相关基因的表达，

使其清除 H2O2 的能力下降，从而增加 H2O2 在保

卫细胞中的累积，促使叶片气孔关闭、减少水分

蒸发，最终提高水稻的耐盐能力。林鸿宣研究团

队［30］从非洲稻遗传资源中定位克隆到 1 个控制

水稻耐盐性的负向遗传因子 STH1，其编码 α/β 折

叠结构域的水解酶，盐胁迫下，STH1 通过下调

自身表达水平以抑制 Hd3a 的转录激活和表达，

推迟植株的成花转变，使其保持营养生长时期以

抵御盐胁迫。Takagi 等［31］利用 MutMap 技术在 6 

000 个 EMS 突变体中，筛选到 1 个耐盐突变体，

命名为 hitomebore salttolerant 1（hst1），并在此

突变体中定位到耐盐基因 OsRR22，其编码一种

B 型反应调节蛋白。将 hst1 与 Hitomebore 回交，

BC1 子代再自交 2 次，培育出既有突变体 hst1 的

高耐盐性，又保留了 Hitomebore 优良性状的水稻

耐盐品种 Kaijin［35］。研究发现，OsHAL3 是新的

光响应蛋白、耐盐蛋白，过表达 OsHAL3 能促进

水稻幼苗生长，增强其耐盐性［32］。Deng 等［33］

在 EMS 诱变的水稻突变体库筛选到 rst1 突变体，

并分离出新的耐盐基因 RST1，编码生长素响应因

子 OsARF18，RST1 功能缺失导致 OsAS1 基因表

达上调，通过促进天冬酰胺的合成提高氮的利用

率，同时减少 NH4
+ 过量积累，从而提高植株的耐

盐性。虽然已经克隆了一些水稻耐盐性相关基因

（表 2），但是通过正向遗传学克隆到的基因较

少，可直接用于耐盐水稻育种的耐盐基因资源较

为缺乏。

3 水稻耐盐分子机制研究

3.1 有机物渗透调节机制

盐胁迫对水稻影响初期表现为渗透胁迫，即

水稻植株因土壤水势降低，根系对水分吸收受阻

和细胞内水分倒流，出现生理性干旱，细胞膜透

性变大、生长代谢紊乱、积累有毒物质，最终萎

蔫甚至死亡［47-48］。盐胁迫下，水稻体内会合成

脯氨酸、甜菜碱、海藻糖等有机渗透调节物质来

降低细胞渗透压、稳定蛋白质和细胞结构，从而

提高水稻耐盐性［49］。盐胁迫会诱导脯氨酸生物

合成基因 OsP5CS1 和 OsP5CR 的表达，通过增加

脯氨酸的积累提高水稻耐盐性，减轻盐胁迫造成

的损伤［50-51］。OsRPK1 是调节水稻脯氨酸含量的

负调控因子，过表达 OsRPK1 植株脯氨酸合成减

少，水稻耐盐性降低，而 RNA 干涉植株的耐盐性

提高［52］。OsTPP 和 TPS 是参与海藻糖合成的两

个关键酶，过表达 OsTPP1、OsTPS1 或 OsTPS8
均能够增加细胞中脯氨酸、海藻糖的含量，进

而 提 高 水 稻 耐 盐 性［53-54］，OsTPS2、OsTPS4、
OsTPS5、OsTPS9 可以通过提高植株海藻糖和脯

氨酸的含量来增强水稻对盐等非生物胁迫的耐

受性［55］。胆碱单加氧酶 OsCMO 和甜菜碱醛脱

氢酶 OsBADH1 是合成水稻甘氨酸甜菜碱的关键

酶，盐胁迫能诱导它们表达，过表达 OsBADH1
促进甘氨酸甜菜碱的积累增强水稻耐盐性，敲

除 OsBADH1 则降低水稻耐盐性［56-57］。单糖转

运 蛋 白 OsGMST1、 糖 转 运 蛋 白 OsSWEET13 和

OsSWEET15 在调节水稻植株体内可溶性糖的含
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表 2 水稻重要耐盐基因
Table 2 Important salt-tolerant genes in rice

基因
Gene

特点
Feature

功能
Function

类型
Type

参考文献
Reference

qSKC-1 钾离子转运蛋白 防止 Na+ 在地上部过度积累 耐盐 ［14，27］

qSE3 钾离子转运蛋白 促进水稻种子萌发过程中 K+ 和 Na+ 的吸收，诱导 ABA 生物合成和信号
通路基因表达，抑制活性氧在种子中的积累

耐盐 ［28］

DST 锌指转录因子 突变体耐盐性增强 盐敏感 ［29］

STH1 编码 α/β 折叠结构域的水解酶 平衡正常和高盐环境下 Hd3a 的表达量以此协同调控水稻产量和耐盐性
的关系

耐盐 ［30］

HST1 B 型响应调节子基因 能耐受 1.5% NaCl 耐盐 ［31］

HaL3 编码黄素单核苷酸结合蛋白 过量表达可以提高植物的耐盐性 耐盐 ［32］

RR22 第 3 外显子的碱基由 G 突变为 A
后形成终止密码子

功能缺失型可以提高耐盐性 盐敏感 ［31］

RST1 编码生长素响应因子 OsARF18 促进天冬酰胺的合成提高氮的利用率，减少 NH4
+ 的过量积累 耐盐 ［33］

AT1/GS3 编码 G 蛋白 γ 亚基 影响水通道蛋白的磷酸化，从而调节 H2O2 的分布 耐盐碱 ［34］

ONAC106 NAC 转录因子 盐胁迫诱导其表达，突变体的耐盐性增强 耐盐 ［36］

OsMYB106 MYB 转录因子 突变体呈现盐敏感的表型，OsMYB106、OsBAG4、OsSUVH7 共同组成
的转录复合物能够调控耐盐主效基因 OsHKT1;5 的表达

耐盐 ［37］

OsSUVH7 编码 DNA 甲基化识别酶 突变体呈现盐敏感的表型，OsMYB106、OsBAG4、OsSUVH7 共同组成
的转录复合物能够调控耐盐主效基因 OsHKT1;5 的表达

耐盐 ［37］

OsBAG4 分子伴侣调控蛋白 突变体呈现盐敏感的表型，OsMYB106、OsBAG4、OsSUVH7 共同组成
的转录复合物能够调控耐盐主效基因 OsHKT1;5 的表达

耐盐 ［37］

RSS3 编码核蛋白 参与调控高盐下根的伸长 盐敏感 ［38］

CYP94C2b 编码细胞色素 P450 蛋白 过量表达能提高水稻在高盐胁迫下的存活率 耐盐 ［39］

SLR1 编码 DELLA 蛋白 与 OsPIL14 互作，调节盐胁迫下光和赤霉素信号在水稻幼苗生长中的作
用

盐敏感 ［40］

OsPIL14 光敏色素互作因子 过量表达促进盐胁迫下水稻中胚轴和根系的生长，通过 OsPIL14-SLR1
转录模块参与水稻苗期耐盐性

盐敏感 ［40］

BG3 嘌呤通透酶 过量表达能改变细胞分裂素的空间分布 耐盐 ［41］

OsAGO2 ARGONAUTE 家族蛋白 过量表达能改变细胞分裂素的空间分布 耐盐 ［41］

OsMADS25 编码 MADS-box 转录因子 通过 ABA 介导的调节途径和 ROS 清除赋予水稻耐盐性 耐盐 ［42］

OsPDCD5 细胞程序性死亡调控蛋白 反义 RNA 植株耐盐性增强 盐敏感 ［43］

OsWRKY45-2 WRKY 转录因子 RNAi 植株耐盐性增强  盐敏感 ［44］

OsALDH2C1 水稻乙醛脱氢酶基因 异位表达能增强植株对盐分的耐受性 耐盐 ［45］

OsCML15 钙调蛋白 调节水稻 Ca2+ 信号转导 耐盐 ［46］

量、运输和分布，维持植株中糖的平衡，增强植

株耐盐适应性等方面发挥重要功能［58-59］。此外，

水稻也会合成 LEA 蛋白来抵御盐胁迫，耐盐品种

根部有大量 LEA 蛋白积累，敏感品种则相反。近

年来研究表明，相关基因 OsLEA3-2、OsLEA4、
OsLEA5 和 OsEm1 能够提高植株耐盐性和对渗透

胁迫的耐受性［60-63］（图 1）。

3.2 离子吸收转运调节机制

植物生长发育需要保持较低水平的 Na+，而

盐胁迫发生时，Na+ 和 Cl− 大量积累，植物体内过

量积累 Na+ 而缺乏 K+ 往往会造成水稻生物膜功能

受到干扰，各种酶反应紊乱，无法合成所需有机

物，导致生理代谢紊乱［64］。植物体内通过吸收、

转运、外排等方式控制 Na+ 的浓度。目前已明晰

Na+ 在植物体内吸收和转运的分子机制，水稻吸

收和转运 Na+ 主要依赖 Na+ 转运蛋白（HKT）和

非选择性阳离子通道（NSCCs）。HKT 将 Na+ 从

木质部导管转移到薄壁细胞，再回流到根部以减

少地上部导管中的 Na+ 含量［65］。水稻中 HKT 蛋

白有钠特异性转运蛋白（OsHKT1 和 OsHKT8）

和钠钾的共转运蛋白（OsHKT2）两大类，前者

参与植株内 Na+ 和 K+ 的运输，有助于减少盐胁

迫下叶片中 Na+ 的积累，后者帮助维持细胞质内

Na+ /K+ 的稳态，调控水稻对盐胁迫的响应［66-67］。

研究发现，敲除 OsHKT1;1 的突变体，水稻植株

对盐胁迫更敏感，幼苗叶片中 Na+ 的浓度降低，

并且根系 Na+ 浓度比茎部 Na+ 浓度更低，还发现
OsHKT1;1 能将 Na+ 从木质部导管转运到木质部薄
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壁细胞来抑制 Na+ 从根到茎的转运，并促进 Na+

从茎到根的转运，表明 OsHKT1;1 可能在 Na+ 的

长距离转运、地上部外排等方面有重要功能［67-68］。

研究表明，盐胁迫下转录因子 OsPRR73 与组蛋白

去乙酰化酶 HDAC10 互作能被赋予特异性耐盐性，

它可与 OsHKT2;1 启动子结合以抑制其转录，能

在特定时间段减少对 Na+ 的吸收，表明植物的盐

胁迫反应可以由生物钟相关蛋白调节［69］。环核

苷酸门控通道（CNGC）和谷氨酸受体（GluRs）

参与植物根对 Na+ 的摄取［70］，盐胁迫下水稻耐

盐品种中 CNGC1 的下调程度高于盐敏感品种，

而 GluRs 在水稻中尚未见报道。

在盐胁迫下，植物细胞中 Na+ 积累过多会产

生毒性，导致离子稳态破坏［71］。植物已进化出

从细胞质中去除 Na+ 以维持体内低水平 Na+ 的系

统。盐胁迫下，细胞内 Na+ 稳态的重建主要由细

胞膜上的盐超敏感蛋白 1（SOS1）介导 Na+ 外排，

以及液泡膜上的 Na+/K+ 逆向转运蛋白（NHX）介

导 Na+ 运往液泡中和细胞外［72］。目前已知调控

Na+ 稳态所需的信号通路是 SOS 信号通路，该通

路由 SOS1、SOS2、SOS3、SCaPB8 组成，通过外

排过量的 Na+ 来缓解盐胁迫［73-74］。SOS1 是 Na+/

H+ 逆向转运蛋白，在将 Na+ 从细胞质转运到外

质体的过程中起重要作用，定位于质膜的 NHX7/

SOS1 主要运输 Na+，盐胁迫下其表达上调并通过

OsCBL4-OsCIPK24-OsSOS1 途 径 激 活， 在 将 Na+

从根中排出发挥重要作用［75］。盐胁迫下 SOS3/ 

SCaPB8 感知到细胞质钙信号增加，传导给下游

SOS2，随后 SOS2 磷酸化 SOS1，通过根和茎调控

对 Na+ 的吸收，增加 Na+/H+ 交换活性，减少水稻

体内 Na+ 的积累，帮助植物抵抗盐胁迫［76］。

K+ 不仅能够作为催化剂参与蛋白质与糖的

合成，而且在植物光合作用中发挥重要作用。

负 责 转 运 吸 收 K+ 的 主 要 是 OsHAK 家 族［77］、

OsAKT1［78］和 OsKCO1［79］，其中 OsHAK 家族基

因负责植物各部位 K+ 吸收转运及维持 Na+/K+ 稳

态，OsAKT1 和 OsKCO1 分别负责 K+ 向内和向外

的运输。当细胞质中积累了过多的 Na+ 会干扰 K+

功能，因此，植物在盐胁迫下存活应维持较低的

胞内 Na+/K+ 比率［61］。OsNHX 能将细胞质中积累

的 Na+ 和 K+ 转入液泡，研究表明，除定位于质膜

的 NHX7 和 NHX8 外，其他 NHX 家族成员定位

于细胞间室，可以运输 K+ 和 Na+，与作物的耐盐

性密切相关［80］。OsNHX1 受盐胁迫诱导表达，

介导 Na+ 运输并贮存于液泡，过表达 OsNHX1 能

提高植株耐盐性［81］。H+- 焦磷酸化酶 OsVP1 是

H+ 质子泵，过表达 OsVP1 能提高植株耐盐性，

OsVP1 能介导 Na+ 运输并贮存于液泡，将 H+ 从细

胞质泵入液泡，导致细胞质和液泡二者间的电位

梯度增加，从而促进 Na+/H+ 交换，提高水稻对盐

胁迫的耐受性［82］。以上研究表明，植物适应盐

胁迫的直接重要机制是通过调控 Na+ 的吸收、转

运、外排和维持体内 Na+、K+ 等稳态平衡。

此外，Cl- 通道蛋白 OsCLC1［83］、硝酸盐转运

绿色板块表示正调控基因，黄色板块表示负调控基因
Genes in green box are the positive regulatory genes and those in yellow box are negative regulatory genes

图 1 参与水稻耐盐调控的基因
Fig. 1 Genes involved in regulation of salt tolerance of rice
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蛋白 OsNRT1;2［84］、Ca2+ 通道蛋白 OsTPC1［85］、

H+/Ca2+ 反转运体 OsCAX1［86］在维持体内离子稳

态、提高水稻对盐胁迫耐受性方面也发挥重要作

用（图 1）。

3.3 抗氧化系统清除活性氧机制

植物在感应盐胁迫后将早期的胁迫信号传

递给不同的细胞机制启动信号转导，随后活性氧

（ROS）等二次信号分子合成［87］。ROS 浓度较

低时可以作为激活盐胁迫反应的信号，但过量

的 ROS 积累会引起植物 DNA 突变、蛋白质降解

及碳水化合物和脂质过氧化的毒性反应，植物需

要通过合成抗氧化酶来维持氧化还原稳态［88］。

由于清除活性氧的作用，抗氧化基因已被证明参

与水稻的耐盐性。SOD 催化活性氧清除系统的第

一 步， 将 O2
− 分 解 为 H2O2， 过 表 达 OsMn-SOD1

和 OsCu/Zn-SOD 的植株能增强水稻 ROS 解毒能

力，减少水稻体内 O2
− 和 H2O2 的积累，减轻盐诱

导的氧化损伤［89-90］。APX 能将 H2O2 催化为 H2O

和 O2，OsAPX2、OsAPXa、OsAPXb、OsAPx8、
OsAPX7 在盐胁迫下表达均上调［91-93］，增加 APX

活性，增强水稻对盐胁迫的耐受性。盐胁迫促进

了 OsGR3、OsGR2 和 OsGRX8 的表达［94-95］，增

加谷胱甘肽含量，对提高水稻盐胁迫耐受性也有

重要作用，其中 OsGR3 和 OsGRX8 正调控水稻耐

盐性。上述抗氧化酶基因为功能基因，其编码的

蛋白质在胁迫条件下发挥直接保护膜和大分子的

作用，以抵御盐胁迫造成的伤害。另外还有部分

为调控基因，其产物通过调节盐胁迫环境下功能

基因的表达来保护植物免受逆境伤害，从而提高

植株耐盐性。定位于细胞核的 OsZFP213 编码 1

个锌指蛋白，过表达 OsZFP213 的转基因水稻耐

盐性增强，此外，OsZFP213 与 OsMAPK3 互作可

激活 OsZFP213 活性，从而增强水稻清除活性氧

的能力协同调控水稻耐盐性［96］。R2R3-MYB 转

录因子 OsMYB2 是盐胁迫的正调节因子，在盐胁

迫条件下，过表达 OsMYB2 的转基因水稻增加了

植株可溶性糖、游离脯氨酸和 LEA 蛋白等渗透物

质的积累，抑制 MDA 和 H2O2 的积累，提高水稻

对盐胁迫的耐受性［97］。研究发现，DST 可直接

调节 H2O2 稳态相关基因负调控气孔关闭，从而提

高水稻的耐旱性和耐盐性［98］，而抗逆负调控因

子 DCA1 可促进 DST 的转录活性，并且两者可能

形成异源四聚体调节 H2O2 的量，实现调控气孔的

开度［99］。这些基因的发现及功能鉴定加深了我

们对水稻耐盐性与 ROS 之间联系的认识（图 1）。

3.4 激素调控盐胁迫响应机制

高盐度能刺激植物体内的内源性激素合成发

生改变，激素调控响应是植物响应盐胁迫的核心

机制之一。激素主要分为促进生长和胁迫响应 2

方面［100］，促进生长的激素包括生长素（ZAA）、

赤霉素（GA）、细胞分裂素（CTK）、油菜素内

酯（BR）和独角金内酯（SLs）；部分促进生长

激素也参与胁迫响应，胁迫响应激素包括脱落酸

（ABA）、乙烯（ETH）、水杨酸（SA）和茉莉酸（JA）。

ABA 是应对盐胁迫最重要的激素，非生物胁

迫下 ABA 参与调控气孔关闭和根系生长，以及

保护细胞和各种根组织［101］。ABA 缺陷突变体表

现出较差的盐敏感性。ABA 介导的耐盐性调控主

要分为 2 个方面，一是对 ABA 合成的调控，二

是对 ABA 核心信号途径（PYL-PP2C-SnRK）的

调节［102］。NCED 催化类胡萝卜素裂解反应，研

究表明，NCED5 能被盐胁迫快速诱导［103］。在

盐胁迫条件下，植株体内 ABA 快速积累并结合

PYR/PYL/RCAR 形 成 ABA-PYR/PYL/RCAR 复 合

体，该复合体抑制 PP2C 的磷酸酶活性，从而激

活 SnRK2s 激酶活性，SnRK2s 调节 ABA 响应的

ABF/AREB 类转录因子和 ABI5，从而直接或间接

调控植物耐盐性［104］。ABA 和 ROS 作为盐胁迫

应答过程的 2 类重要信号在耐盐性方面存在联系。

ABI4 是 ABA 信号途径的调节因子，ABI4 直接与

参与 ROS 产生和清除的关键基因 RbohD 和 VTC2
结合，通过介导 ROS 的积累和清除来调节盐胁迫

下的种子萌发［105］。盐诱导的 ABA 激活 SnRKs

磷酸化膜结合 NADPH 氧化酶 RBOHF，增加质外

体中 H2O2 的产生，从而参与了盐胁迫下 ROS 稳

态的调节，而 ABI1 起抑制作用［106］。

其他激素对盐胁迫也起着重要作用。ETH 负

调控水稻对盐胁迫的耐性，敲除 ETH 信号途径基

因 OsEIL1 和 OsEIL2 能提高水稻的耐盐性，而过

表达则表现出对盐胁迫的超敏感性，说明 OsEIL1
和 OsEIL2 负调控水稻的耐盐性［107］。在水稻中

过表达野生大豆耐盐碱转录因子 GsERF6 可提高

ROS 清除水平、渗透调节能力及胁迫应答基因的

表达，从而提高水稻的耐盐碱性［108］。JA 合成

后经茉莉酰氨基酸结合物合成酶 AtJAR1 催化形

成 JA-Ile 复合体，从而激活 JA 信号途径，JA 信
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号途径在盐胁迫后期阶段调节转录程序和恢复生

长速率。李丹丹等［109］对拟南芥 AtJAR1 的 2 个

突变体进行不同浓度盐和 ABA 处理，结果表明
AtJAR1 突变影响 JA 信号通路，不仅可以缓解盐

胁迫和 ABA 对种子萌发和根系生长产生的抑制作

用，而且可以促进 AtHAK5 的表达和根系对 K+ 的

吸收转运，进而改变细胞内 K+/Na+ 平衡，最终影

响植物耐盐性。IAA 参与调节盐胁迫下植株根系

生长，在盐胁迫下 IAA 转运蛋白 AUX1 和 PIN1/2

的分布变得更加分散，表明 IAA 的极性转运可能

减少了 IAA 在根系中的积累［110］。TIR1 和 AFB2
在盐胁迫下表达下调，表明 IAA 积累的减少和

IAA 受体表达的抑制都维持着低 IAA 信号反应来

调节植物的生长适应［111］。降低 GA 水平或发芽

后 GA 信号传导是提高植物耐盐性的必要条件，

盐胁迫下泛素 - 蛋白酶体 OsDSK2a 水平下降，

从而释放 GA 代谢相关蛋白 EUI，使生物活性 GA

水平降低，抑制水稻生长［112］。GA 分解代谢基

因 CYP71D8L 通过减少 GA 积累增强植株对盐胁

迫的耐受性［113］。此外，一些 GA 代谢相关基因

（如 OsGA2ox5［114］、OsMYB91［115］ 等）可以通

过延缓植物生长来增强其对盐胁迫的耐性。

不同植物激素之间的相互作用对盐胁迫反应

也 发 挥 重 要 作 用。 如 ABA 可 与 IAA、GA 和 JA

等激素协同调控植物对盐胁迫的应答响应［116］。

ABA 和 IAA 可能协同参与调控植物侧根生长。在

ABA 受体 pyl8 和 pyl9 突变体株系中施加 ABA 或

IAA 均能提高 pyl8/9 突变体的侧根数目，表明低

浓度的 ABA 是侧根形成所必需的，而 ABA 诱导

的侧根原基（LRP）可能依赖于 IAA［117］；进一

步研究表明 PYL8/9 通过调节 MYB77-ARF7 介导

的信号传导来促进 LRP 启动［118］。GA 和 ABA 之

间的相互作用，是植物规避早期非生物胁迫的关

键机制。ABA 可与 JA 交互作用响应植物盐胁迫。
MYC2 是 JA 信号路径的关键因子，在盐胁迫下促

进 ABA 诱导型基因 RD22 和 AtADH1 的表达，使

植物适应渗透胁迫。反之，ABA 可以诱导 PnJAZ
表达，缓解盐胁迫下产生过量 ABA，从而提高植

物耐盐性［119］。盐胁迫下，拟南芥中过表达独脚

金内酯（SLs）信号途径基因 SsMAX2 导致 ABA

合成基因表达上调，进而提高植物调节渗透、干

旱和盐胁迫的耐受性［120］。研究发现，低浓度

ABA 和 BR 信号通过协同作用调控水稻耐盐性，

揭示了 ABI3-OsGSR1 模块分子机制［121］。为了

适应盐胁迫，植物已经进化出多种策略调节盐胁

迫和内源激素，从而优化生长和胁迫反应之间的

平衡（图 1）。

4 结语与展望

土壤盐渍化对水稻产量和品质形成了重大威

胁，提高水稻品种耐盐性已成为水稻育种的重要

目标之一。虽然在过去的 30 年里，许多水稻耐盐

相关基因被鉴定和克隆，其耐盐机制也被逐步解

析，但是将这些基因应用到耐盐水稻育种中仍然

是个漫长且富有挑战的过程。这是因为水稻耐盐

性是个复杂的数量性状，目前报道的基因和位点

中，只有极少数基因或位点的单倍型可以用于分

子标记辅助育种。例如 Saltol 数量性状位点 QTL

有助于提高水稻耐盐性，其 SSR 分子标记已经

被应用到水稻分子标记辅助育种中［122］。但由于

QTL 定位是基于特定亲本遗传变异定位的，这种

变异不是普遍存在的，因此不能适用于所有的育

种群体，从而使分子标记辅助育种具有一定局限

性［26］。此外，目前克隆的耐盐相关基因大多是

通过反向遗传学方法获得，且大多是在过表达条

件下表现出耐盐性，或者耐盐基因为隐性，难以

在耐盐水稻育种中应用。

目前水稻离子方面的研究机制主要集中在

Na+、K+、Ca2+ 的响应、吸收、转运和外排上，而

对 Cl-、NO3
- 的研究还很少，因此有必要加强水

稻在盐胁迫下是如何外排 Cl-、NO3
- 以提高自身

耐盐性的研究，尤其是它们从根到茎的途径中被

排除的机制及其位置。此外，ABA 信号在水稻对

盐胁迫反应中的作用被广泛研究，其他植物激素

信号通路及其与 ABA 信号的相互作用也值得进一

步探索。耐盐性从感知和信号传导到适应性耐受

机制的发展仍然很模糊，后续加强探索盐胁迫感

知的上游成分，以及已经确定的调控途径之间可

能存在的联系。

除了利用 QTL 精细定位挖掘基因外，近年来

也报道了很多利用基因芯片、全基因组关联分析

（GWAS）、集团分离分析法（BSA）等方法挖掘

水稻耐盐相关基因的研究成果。Sun 等［98］利用

长毛谷与浙辐 802 杂交构建的 F2 群体，采用 BSA

法结合转录组分析的方法，挖掘到 1 个耐盐主效

基因 OsPP2C8。Naveed 等［101］对来自 25 个国家



37

的 208 份水稻核心种质在发芽期和幼苗期的 13

个耐盐相关性状进行评估，利用覆盖水稻基因组

372 Mb 的 395 553 个 SNP 标记和多位点混合线性

模型，通过 GWAS 分析方法鉴定到 6 个影响发芽

期耐盐性的数量性状核苷酸 QTN。因此，将 QTL

精细定位与基因组重测序、转录组、代谢组和蛋

白组学等技术结合起来，可以更高效地挖掘水稻

耐盐相关基因，为解析水稻耐盐分子机制提供更

丰富的理论基础。随着基因编辑与遗传转化技术

的发展，可以直接对目的基因进行编辑，更快速

地提高水稻耐盐性。例如通过敲除盐敏感性基因
DST、OsRR22、OsEIL1 来提高水稻耐盐性［122］。

随着基因组重测序、基因芯片、基因编辑、分子

标记开发等先进技术不断发展，水稻复杂的耐盐

分子机制将得到更深入的解析。
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