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摘  要 盐渍化是影响植物生长和发育的主要非生物逆境之一。培养耐盐植物品种是发展盐碱地农业的关键，而基因工程

为耐盐新品种的选育通过了一条新途径，近几年许多与植物耐盐相关的基因被克隆和分析，同时通过转基因技术将这些基因

转到植物中异源表达，能显著提高转基因植物的抗旱耐盐能力。本文主要综述了植物耐盐机理和转基因技术在耐盐研究中的

应用，讨论并分析应用中尚待解决的问题，为发掘更多的抗逆性的基因资源和进一步开展分子育种工作提供参考。 
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Abstract High salinity is one of the major abiotic stresses which constraints crop plant growth and development. It is important to 

breed the plants with salt-tolerance. Genetic engineering provided a new method to improve the tolerance of plants to high salinity. 

Many genes related to salt resistance have been cloned and analyzed in recent years. The ability of salt resistance in plant can be 

improved by expression of these genes via transgenic technology. In this paper, we principally review the mechanism and application 

of transgenic technology in higher plant salt-tolerance research, meanwhile, we also discuss and analyze some unsettled problems 

involved in utilizing. This article would provide a reference for finding more genes resource of stress tolerance and furthermore carry 

out molecular breeding. 
Keywords Salt stress; Salt tolerance mechanism; Transgenic technology; Application; Progress 

研究背景 

盐胁迫是世界农业生产和生态环境上最重要

的非生物逆境危害之一，逐渐已经成为影响植物生

长、导致粮食和经济作物减产的主要限制因素(周和

平等, 2007, 现代农业科技, (11): 159-161, 164)。根

据联合国教科文组织(UNESCO)和粮农组织(FAO)

不完全统计，全世界盐碱地面积约9.54×10
9 

hm
2。

中国盐渍土壤面积大，分布广泛，各类盐碱地面积

总计9.91×10
9
 hm

2
 (李彬等, 2005; 刘小京等, 2002, 

盐生植物利用与区域农业可持续发展, 1-9)，而且盐

碱化和次生盐碱化都在逐年加重，预计到2050年，

全世界将有超过50%的盐碱化耕地(Vinocur et al., 

2005)，严重威胁农业的可持续发展。 

世界人口持续增长，对粮食的需求量将不断加

大，耕地的减少和淡水资源的不足将迫使人类开发

和利用大面积的盐碱地、海岸带和滩涂地带。培育

耐盐品种作物成为当务之急，利用传统育种方法培

育耐盐新品种虽已取得一定突破，但是由于育种周

期长、育成品种不稳定等因素的制约，远远满足不

了需求(王均华等, 2008)。现代分子生物学理论和

基因工程技术的飞速发展为植物耐盐研究提供了

新思路和新方法，近几年许多与植物耐盐相关的基

因相继被克隆和分析，并通过转基因技术在受体植

物中获得异源表达，使得培育抗耐盐新品种的分子
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育种手段受到高度重视(周宜君等, 2006; 杨晓慧

等, 2006)。本文主要综述了植物耐盐机理及提高植

物耐盐性的传统方法，阐明了转基因技术在耐盐植

物研究中的应用以及对所要解决的问题进行分析

与展望。 

1植物的耐盐机理 

植物通过改变生理过程或代谢反应来适应细

胞内的高盐环境称为耐盐。耐盐的主要方式是将植

物体内吸收的盐分转移到液泡中，降低原生质中的

盐分浓度，进而降低细胞的渗透势，增大吸水能力，

克服土壤低水势造成的吸水困难。植物在盐胁迫条

件下为了生存，会采取一定的策略去达到以下目

的：阻止或减轻危害、重新建立动态平衡、保持持

续生长。在不断的进化过程中，植物最终形成了一

系列的耐盐机制。 

1.1渗透调节 

这是耐盐的最常见方式，在盐胁迫下，由于外

界渗透势较低，植物细胞会发生水分亏缺现象。为

避免伤害，植物细胞内会吸收和积累大量无机盐离

子或者积累一些对原生质无伤害的小分子细胞相溶

性渗调物质，如脯氨酸、甜菜碱和可溶性糖等来降

低细胞渗透势，促进细胞吸收水分，恢复细胞内的

离子浓度，以保证逆境条件下水分的正常供应，保

持植物在盐渍条件下的正常生理活动。 

1.2离子调节 

维持离子平衡是细胞内部稳定的一种方式，对

于植物抵抗盐胁迫至关重要。盐分过多会导致植物

细胞内离子紊乱，不仅破坏Na
+和Cl

-的均衡，而且

也影响了K
+、Ca

2+等在细胞内的分布。过多的Na
+

和Cl
-还会产生诸多毒害作用。因此，盐胁迫环境中，

植物获得耐盐能力的一个重要方式就是建立新的

离子均衡(Blumwald, 2000)。如有些植物在盐渍时能

增加对K
+的吸收，有的蓝绿藻能随Na

+供应的增加

而加大对N元素的吸收，所以它们在盐胁迫下能较

好地保持体内离子的平衡，防止某种离子过多造成

的危害。 

1.3离子区域化 

盐生植物和非盐生植物中都存在着离子的区

域化现象，但两者的离子区域化有所不同。盐生植

物的离子区域化主要是将无机离子通过跨膜运输

转入液泡中而与细胞质隔开，这样不但降低了整个

细胞的渗透势，而且使细胞质中的重要器官免受离

子的毒害(Volkmar et al., 1998; Michelet et al., 1995; 

Guo et al., 1999)。 

1.4改变代谢途径 

盐胁迫对植物的直接效应是离子胁迫和水分

亏缺。在盐胁迫下，植物代谢会受到干扰而发生紊

乱，一些盐生植物能通过改变其自身的代谢途径而

适应高盐分的生境。如獐毛和冰叶日中花在盐渍条

件下，其代谢由C3途径分别改变为C4途径和CAM途

径(赵可夫等, 1999, 中国盐生植物, 北京: 科学出

版社, 191-200)。 

1.5解毒作用 

植物在受到盐胁迫时，其体内会积累大量的有

毒物质，如氮代谢的中间产物，它们会转化成具有

一定毒性的腐胺和尸胺，还可被氧化为氨气和过氧

化氢，这些有毒物质都会对植物造成一定的伤害(胡

云云, 2010, 医学信息, 5(8): 2289-2291)。耐盐性较

强的植物在盐渍环境下可以形成二胺氧化酶分解

这类有毒的二胺化合物，防止其毒害作用。 

1.6维护膜系统的完整性 

在盐分胁迫下，细胞质膜首先受到盐离子胁迫

影响而受到损伤，导致膜透性增大，细胞可溶性内

含物质大量外渗，外界的Na
+和Cl

-等盐离子大量进

入细胞，造成细胞伤害。耐盐性强的植物细胞膜具

有较强的稳定性，从而减小或完全抵抗盐胁迫对质

膜的损伤。 

1.7抗氧化保护 

植物在盐胁迫条件下，在植物体内会积累活性

氧，耐盐性强的植物能产生一些具有较强的清除活

性氧酶活性和较高含量的抗氧化物质，如超氧化物

歧化酶(SOD)、抗坏血酸过氧化物酶(APX)、过氧化

氢酶(CAT)、过氧化物酶(POD)、谷胱甘肽还原酶

(GR)等(刘昀等, 2010; Spychalla et al., 1990; Mittova 

et al., 2003)。 

2提高植物耐盐性的常规方法 

作物生长在盐渍化土壤中会严重影响其产量
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和品质。人们在长期的生产实践中采取了一些措

施，积累了一些经验，通过耐盐锻炼、使用生长调

节剂、选育抗盐性品种和改造盐碱土等措施来提高

植物的耐盐性。 

2.1耐盐锻炼 

植物的耐盐性可通过锻炼而得到提高。将种子

浸泡在一定浓度的盐溶液中吸水膨胀，然后再播种

萌发，可提高作物生育期间的耐盐能力。如棉花和

玉米种子用3％ NaCl溶液预浸l h，可增强其耐盐力。 

2.2使用植物激素 

一些天然植物激素与植物的抗盐性有一定的

关系，外施激素及植物生长调节剂能够不同程度地

缓解盐胁迫的伤害(张文会等, 2007)。如用IAA处理

后的小麦种子可以抵消Na2SO4对根系生长的抑制

作用；IAA能够降低玉米根系对Na
+的吸收能力；

GA促进盐渍条件下植物的生长，抵消盐分对菜豆

生长、光合及运输的抑制作用；此外，用低浓度ABA

处理细胞，能改善细胞对盐的适应能力，减少蒸腾

作用和盐的被动吸收，提高作物的抗盐能力；JA在

调节植物耐盐能力方面也扮演着重要角色，相对盐

敏感的番茄而言，耐盐的番茄体内含有更高水平的

茉莉酸类物质(Hilda et al., 2003)。 

2.3改良土壤、合理灌溉 

将天然的盐碱土块，经粉碎、反复浸提，剔除

可溶性的盐类和碱后，再经清水漂洗便可获得不含

盐碱的可耕地；适时合理地灌溉，淡水冲洗土壤中

盐分或者以水压盐(王春娜等, 2004, 防护林科技, 5: 

38-41)。但这种治理技术耗费了大量的资金和水资

源，且收效甚微(朱力平, 2001-1-6, 经济日报)。 

2.4化学改良 

多施有机肥，种植绿肥作物，施用土壤改良剂，

提高土壤的团粒结构和保水性能，提高土壤中营养

物质的有效性。但是长期大量化学改良剂的施入同

时也加重了土壤的次生盐碱化(邴雷等, 2008)。 

2.5嫁接 

植物的耐盐能力主要决定于根系。因此选用抗

盐砧木来提高作物的耐盐性也是一项行之有效的

措施之一。 

2.6选育抗盐性品种 

抗盐能力因品种而异，抗盐性最普遍的生理指

标是原生质对盐的透性。可利用生理生化指标鉴

定，通过自交、纯化与单株选育获得抗盐性较强的

品种来提高植物抗盐性。但这种传统的育种方法周

期长、偶然性大，所培育的品种不稳定。 

3转基因技术在植物耐盐研究中的应用 

20世纪80年代产生的转基因技术由于直接在

基因水平上改造植物的遗传物质，可定向改造植物

的遗传性状。国内外学者从微生物和植物中分离了

许多耐盐相关的基因，通过遗传转化方法导入目标

基因并使之在受体植物中表达，从而增强植物的耐

盐性，获得新的植物耐盐种质资源(Winicov, 1998)。 

外源基因的转入打破了物种之间的生殖隔离

障碍，既丰富了基因资源，又弥补了常规育种方法

的不足，使作物育种得到了前所未有的发展。目前

利用转基因技术获得的耐盐植物已达数十种，耐盐

能力也有了不同程度的提高，这些被利用的基因按

照功能特点可以归纳为两类。 

3.1渗透调节基因 

这类基因主要通过合成相关的细胞相溶性物

质来提高植物的耐盐性，如渗透调节物质合成基

因，P5cs、BADH、SacB等。 

3.1.1脯氨酸合成酶基因(P5cs) 

脯氨酸是一种水溶性极强的氨基酸，很多植物

在盐胁迫条件下通过积累脯氨酸避免细胞脱水和减

少蛋白质变性，达到渗透调节的目的。脯氨酸合成

酶(P5cs)基因是合成脯氨酸的关键酶。受体植株导

入P5cs基因后在高盐胁迫下表现出较高抗盐性，生

理状况明显优于对照组，同时检测出植株细胞内脯

氨酸有较高水平的积累，说明脯氨酸提高了转基因

植株的抗盐能力(王均华等, 2008; Kishor et al., 1995; 

Hong et al., 2000; Sawahel et al., 2002; Hmida-Sayari 

et al., 2005)。 

3.1.2甜菜碱脱氢酶基因(BADH) 

甜菜碱是植物在盐、干旱等其它胁迫下在细胞

中迅速积累的一种相容性有机小分子化合物，可以

维持细胞内渗透压(王均华等; 2008)。BADH是甜菜

碱合成的关键酶。转化BADH基因的豆瓣菜、胡萝
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卜、拟南芥以及马铃薯的BADH酶活性提高明显，

盐胁迫下，转基因植株长势明显强于对照，株高和

单株产量等生理指标也是优于对照组，证明转基因

植株中的甜菜碱含量的提高，植物的抗逆性也随之

增强(李银心等, 2006; Kumar et al., 2004; 高志民等, 

2005; 张宁等, 2009)。 

3.1.3多醇脱氢酶基因 

多醇类因含有多个羟基而具有较强亲水性，可

以有效调节细胞渗透压，减少高盐胁迫下的渗透失

水，进而增加植物的耐盐性。多醇类主要包括甘露

醇，山梨醇和肌醇等，研究较多的多醇脱氢酶基因

主要有甘露醇-1-磷酸脱氢酶基因(mtlD)和6-磷酸

山梨醇脱氢酶基因(gutD)。研究证实将这些基因导

入籼稻、烟草和小麦后转化植株耐盐能力明显提高，

充分表明多醇类与植物的耐盐能力有关(王慧中等, 

2000, 科学通报, 45(7): 724-728; 刘俊君等, 1996; 

Abebe et al., 2003; Majee et al., 2004)。 

3.1.4海藻糖合成酶基因(Tps)和果聚糖合成酶基因

(SacB) 

盐胁迫除了诱导一些小分子溶质外，还可诱导

可溶性糖的变化，如海藻糖、果聚糖等。海藻糖是

一种还原性双糖，一般存在于低等生物中，具有稳

定生物膜和蛋白质结构及抗干旱、抗脱水的作用。

海藻糖的积累可以增强生物在逆境中的生存能力，

自然界中的一些极端耐旱的复苏植物能够在干枯

后得水而恢复生命活力，就是因为细胞中含有大量

海藻糖的缘故。利用基因工程手段提高植物体内海

藻糖的含量，可以提高植物在盐胁迫下的生存能力

(Zentella et al., 1999; Zhao et al., 2007; 戴秀玉等, 

2007; 赵恢武等, 2000; Avonce et al., 2005; M.Almeida 

et al., 2007)。 

果聚糖在细胞体内是可溶的，不仅给植物提供

能量，而且在植物遭遇盐胁迫时能够降低细胞的水

势，调节植物细胞渗透压，许多研究表明植物体内

果聚糖的累积有助于提高植物耐逆境胁迫能力。果

聚糖合成酶基因(SacB)是合成果聚糖的关键基因，

转SacB基因的烟草和小麦植株在盐胁迫下耐受性

明显提高，而且其耐受性强弱与果聚糖积累量呈正

比(张慧等, 1998; Konstantinova et al., 2002; 刘伟华

等, 2006)。 

3.2信号传导基因 

这类基因通过快速反馈信息使得植物在逆境

中作出反应，从而抵抗恶劣环境，如耐盐相关蛋白

类基因、蛋白激酶类基因、转录因子相关基因等。

遗传转化试验证明这类基因对细胞信号识别与转

导有很重要的作用，植物通过感应和传递逆境信

息，增强对抗逆境的能力(苏金等, 2001; 陈俊等, 

2002; 马建华等, 2007)。 

3.2.1耐盐相关蛋白基因 

LEA蛋白具有很强的亲水性和可溶性，可作为

渗透调节蛋白和脱水保护剂。植物在水分受胁迫时

面临的最主要问题是细胞组分的晶体化，LEA利用

其高度的亲水性能够摄取大量的水分进入细胞内，

保护细胞结构的稳定性，避免植物在高盐胁迫下细

胞成分发生晶体化(杜金友等, 2004)；另悉LEA与核

酸结合后还可调控相关基因的表达(Garay-Arroyo 

et al., 2000)。转LEA蛋白基因的大麦、小麦和烟草

植株在盐胁迫条件下生长状况良好，说明LEA基因

的成功转入提高了植株对盐胁迫的抗性(Xu et al., 

1996; Sivamani et al., 2000; Bahieldin et al., 2005; 

Park et al., 2005; 刘甜甜等, 2006; 姜静等, 2006; 林

士杰等, 2006)。 

水通道蛋白在细胞水分转运中起重要作用，植

物的质膜和液泡膜上都有水通道蛋白。逆境胁迫下

水通道蛋白通过促进细胞内外的跨膜水分运输、调

节细胞内外水分平衡及细胞的胀缩等来维持细胞

渗透压(周桂等, 2007; Johansson et al., 1998)。目前

对水通道蛋白基因知之尚少，有待深一步研究。 

3.2.2蛋白激酶类基因 

蛋白激酶又称蛋白质磷酸化酶，主要负责生物

体内蛋白质的磷酸化。目前研究较为清楚的蛋白激

酶类基因是CDPKs激酶和RLKs激酶。蛋白质的磷

酸化和去磷酸化过程在细胞的信号识别与转导中

起重要作用，而细胞信号识别与转导直接关系着植

物体对环境变化的感应和对逆境信息的传递。蛋白

激酶在信号转导中主要作用有两个方面：其一是通

过磷酸化调节蛋白质的活性；其二是通过蛋白质的

逐级磷酸化，使信号逐级放大，引起细胞反应(Sheen, 

1996; Zhang, 2005; Wan et al., 2007; Ma et al., 2007; 

杨洪强等, 2001; An et al., 2008; Wu et al., 2009)。 
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3.2.3转录因子相关基因 

转录因子也称反式作用因子，它通过与顺式作

用元件相互作用调控下游基因表达，因此一个转录

因子可以调控多个与同类性状有关的基因表达。在

提高作物对环境胁迫抗性的分子育种中，增强与抗

逆相关的转录因子可以调控多个抗逆基因的同时

表达和逆境信号的传递，与单纯转入单个功能基因

相比，从改良或增强一些关键的转录因子的调控能

力着手，是提高作物抗逆能力的更为有效的方法和

途径(李丽芳等, 2004)。目前研究较多的生物抗逆转

录因子有DREB (沈义国等, 2003; Nakashima et al., 

2005; Oh et al., 2005; Chen et al., 2007)、MYB (陈清

等, 2009; Dai et al., 2007; Jung et al., 2007)和NAC类

(柳展基等, 2007; Tran et al., 2004; Hu et al., 2006)转

录因子，这些转录因子相关基因的超量表达可显著

增强转基因植株的耐盐能力。 

4植物耐盐基因工程存在的主要问题 

尽管植物的耐盐机制已经进行了大量的研究，

并达到一定的广度和深度，但目前并没有获得真正

意义上的转基因耐盐植物新品种，这可能是由于植

物的耐盐性是一个受多基因控制的数量性状，受植

物种类、品种基因型、形态性状和内部生理生化反

应等影响。单基因的导入只能在某种程度上提高其

耐盐性，培育耐盐性强的转基因植物可能需要同时

导入多个基因，这就决定了植物耐盐基因工程的复杂

性和艰巨性，给耐盐植物的转基因育种增加了难度。 

4.1植物耐盐性是一种复杂性状 

植物的耐盐性是一个由多基因多条信号途径

决定的复杂性状，各个基因及信号途径之间存在交

叉(张恒等, 2008)。单个基因提高植物的抗逆性能力

有限，目前比较一致的观点是：植物的耐盐性是多

种生理性状的综合表现，是由位于不同染色体上的

多个基因控制的，因此培育有实践意义的转基因植

物可能需要多个耐盐基因的共同转入(崔润丽等, 

2005)。中国科学院植物所通过农杆菌转化法同时将

两个耐盐基因导入烟草植物，进行了提高植物耐盐

性的研究(Zhou et al., 2008)。但是多个基因的转移

对于载体的启动因子、可携带基因的长度、基因间

是否拮抗就有较高的要求(李妍等, 2007, 现代农业

科技, 3: 100-101)。许多研究表明：通过改变转录因

子基因的表达，同时改变几个目的基因表达水平是

可以实现的(Anil et al., 1999)。 

4.2植物改良与经济价值之间的矛盾 

耐盐基因在受体植物中过量表达可能改变转

基因植物经济性状，这在很多转基因植物后代已经

被发现，如提高转化植株耐盐性的同时，其生长状

况、结实率等却受到了严重影响，这就大大削弱了

植物基因工程研究的意义(Neeti et al., 2005)。因此

基因改良手段需要与传统育种技术相结合才能培

育更好耐盐作物品种(孙建昌等, 2008)。 

4.3转基因作物的环境和食品安全性问题 

目前对转基因植物的安全性评价主要集中在两

个方面：一个是环境安全性，另一个是食品安全性。

转基因植物突破了传统的界、门、种、属、科等概

念，实现了在自然条件下无法完成的基因转移，如

果释放到环境中，极有可能会改变物种间的生存关

系，打破原有的自然生态平衡(王国英, 2001)。转基

因研究中导入植物体内的外源基因通常包括两类：

一是目的基因，用来改良或赋予植物特定性状；二

是标记基因，提供转基因植株的抗抗生素或抗除草

剂等特性，可大大提高转基因抗性植株的筛选效

率。近些年来，有不少人开始担心转基因食品是否

含有有毒物质和过敏源，是否对人体或其他生物的

健康产生危害，关于转基因安全性的报道屡见报刊

杂志。标记基因的使用不但会造成人们对转基因植

物生物安全性的担忧，同时剔除标记基因本身又是

一个耗资巨大的工程。有人就想，如何不使用任何

标记基因也可以获得只含有目的基因的转基因植

株，那这种方法必然最安全有效，势必会前景无限。

2003年Vetten等(2003)将这一设想变成了现实。 

5展望 

盐碱地是巨大的潜在资源，绿化盐碱地是扩大

耕地面积，进一步发展农业生产、改善生态环境的

重要措施。植物耐盐基因工程在培育集高产、稳产、

优质、抗逆于一身的农作物新品种上显示出独特的

技术优势和全新的开发前景。通过基因工程手段培

育能在盐碱地上种植的林木，是利用盐碱地的一条

经济而有效的途径。尽管研究者已从不同侧面开展

了大量研究，也取得了一定的进展，但是，耐盐性

是一个十分复杂的数量性状，其耐盐机制非常繁
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杂，几乎涉及从植株到器官、组织、生理生化直至

分子的各个水平，这就给耐盐基因工程带来很大难

度和挑战。相信随着对植物耐盐机理以及耐盐分子

生物学研究的不断深入和生物技术的开拓创新，加

上作物遗传转化技术的日臻完善，将有更多的耐盐

转基因作物应用于生产实践，并最终培育出能用于

生产实践的耐盐作物品种，使开发广袤的盐碱地成

为现实，从而推动我国和世界盐碱地及次生盐碱地

的开发利用。 
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