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　　摘　要：概述了盐胁迫下植物的生理生化反应机理�在此基础上阐述了渗透调节、离子区域化、大分子蛋白、
基因表达的调控、保护酶相关基因利用转基因技术转化植物的研究进展�旨在为开展植物耐盐研究、选育耐盐新品
种提供参考。
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　　 盐害是农业生产上重要的逆境危害之一。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9．54亿
hm2。中国盐渍土面积大�分布广泛�类型多样。据
最新研究�现代盐渍化土壤面积约3693．3万 hm2�
残余盐渍化土壤约4486．7万 hm2�潜在盐渍化土
壤为1733．3万 hm2�各类盐碱地面积总计9913．3
万 hm2［1�2］�而且每年盐碱化和次生盐碱化都在不
断加重�使农业生产的可持续发展受到威胁�因此
在人口不断增加�耕地日趋减少和淡水资源不足的
情况下�了解其耐盐机理、开发利用耐盐植物资源、
培育耐盐作物、有效控制和利用盐碱土�对农业发
展、粮食安全、生态环境等有重要意义。

现代分子生物学理论和基因工程技术的飞速发

展为植物抗盐研究提供了新思路和新方法。转基因
技术可以打破物种间的生殖隔离障碍�定向创造更
多的特异资源�拓宽植物资源的遗传背景�被更多的
科学家所青睐。当前植物抗盐转基因研究已取得了
很大的发展�已将抗盐基因整合进目标植物中�从而
开辟了耐盐植物品种选育的新途径［3�4］。
1　植物耐盐机理
1．1　渗透调节物质的积累

较高的渗透调节能力是植物耐盐的特点［5］。
植物对盐渍适应的同时在细胞中积累一定数量的可

溶性有机物质�作为渗透调节剂共同进行渗透调节�
以适应外界的低水势。可溶性有机物质包括氨基
酸、有机酸、可溶性碳水化合物、醇类等平衡渗透物
质的积累能力曾被认为是耐盐性的一个指标［6］。
在盐胁迫下�植物通过从外界吸收大量的无机离子

降低水势�并合成和积累一定浓度的脯氨酸等有机
溶质来辅助调节�从而维持植物体内存在一定的水
分来调节细胞内外渗透势的平衡。这些有机溶质
中�较重要且研究较多的是脯氨酸、甜菜碱和醇
类［7］。
1．2　离子区域化

许多植物通过调节离子的吸收和区域化来抵抗

或减轻盐胁迫。在植物体内积累过多的盐离子就会
给细胞内的酶类造成伤害�干扰细胞的正常代谢。
研究表明�在盐渍条件下�耐盐植物细胞中积累的大
部分 Na＋被运输并贮藏在液泡中�使得植物因为渗
透势降低而吸收水分�同时避免了过量的无机离子
对代谢造成的伤害�这就是离子的区域化。盐的区
域化作用主要是依赖位于膜上的质子泵实现离子跨

膜运输完成的［8�9］。质子泵通过泵出 H＋�造成质子
电化学梯度�驱动钠离子的跨膜运输�从而实现盐离
子的区域化。当植物受到盐胁迫时�细胞膨压下降�
诱导质子泵活性增加�从而激活系列渗透调节过程。
1．3　维护膜系统的完整性

在盐胁迫条件下�细胞质膜首先受到盐离子胁
迫影响而产生胁变�导致质膜受伤。龚明等［10］发
现�高盐分浓度能增加细胞膜透性�加快脂质过氧化
作用�最终导致膜系统的破碎。盐胁迫还会使植物
产生活性氧�启动膜脂过氧化作用�从而给植物造成
伤害。POD、CAT 、SOD是植物体内的保护酶系统�
它们相互协调�共同协作�清除膜脂过氧化作用中的
活性氧�最终达到保护膜结构的作用［11～13］�其中
SOD是生物体内普遍存在的一种酶�并在保护酶系
中处于核心地位。



1．4　大分子蛋白的积累
LEA是种子发育过程中逐渐形成的一类小分

子特异多肽�通常在胚胎发育晚期特定阶段表达�在
植物个体发育的其它阶段�该蛋白也能在干旱、低温
和盐渍等环境胁迫诱导下在其它组织中高水平表

达。植物在干旱、盐分等胁迫时�面临的最主要问题
是细胞组成成分的晶体化�这将破坏细胞的有序结
构�而 LEA 蛋白有高度亲水性�能把足够的水分捕
获到细胞内�从而保护细胞免受干旱胁迫的伤
害［14］。调渗蛋白（OSM）是在盐胁迫、脱水或低水势
条件下�植物在对渗透压力适应的过程中所合成的�
它是蛋白质渗透胁迫保护剂。水通道蛋白（Aqua-
porin）可以形成专一的水运输通道�允许水自由进
入�而将离子或其它有机物拒之门外。研究表明�逆
境胁迫能诱导水通道蛋白基因表达�从而改变膜的
水分通透性�便于水分透过胞质膜或液泡膜进入细
胞�使脱水胁迫下的细胞保持一定的膨压�有利于实
现渗透调节�维持正常的生命活动。
2　利用转基因技术提高植物耐盐性研究

植物耐盐相关基因的研究主要涉及渗透调节物

质、离子区域化、大分子蛋白、基因表达的调控、保护
酶等。
2．1　渗透调节相关基因

这些基因在正常情况下表达量很低�但在盐分
胁迫下能大量表达�直接或间接诱导产生一些小分
子有机物�包括脯氨酸、甜菜碱、醇等�这些小分子有
机物能维持细胞渗透势�提高植物的耐盐性［15～29］。
2．1．1　脯氨酸　脯氨酸是盐胁迫下易于积累的一
种氨基酸�在植物抵御盐胁迫和干旱胁迫中起重要
的作用。脯氨酸具有很强的水合能力�其疏水端可
与蛋白质结合�亲水端可与水分子结合�从而使蛋白
质束缚更多的水分�防止渗透胁迫条件下细胞脱水
变性［15］。在盐胁迫条件下�脯氨酸可以作为渗透剂
来维持渗透平衡和保护细胞结构［16］。△1-吡咯啉-
5-羧酸合成酶基因（P5CS）是一个双功能基因�编码
γ-谷氨酰激酶 （γ-GK ）和谷氨酸-5-半醛脱氢酶
（GSA）两种酶。该基因在积累脯氨酸以降低渗透胁
迫起着重要作用。在正常情况下谷氨酸激酶受脯氨
酸的反馈抑制�因而始终保持低水平的脯氨酸含量。
但一旦遇到干旱或盐渍�其含量可增加数十倍�甚至
上百倍�在总游离氨基酸中所占的百分数也由原来
的2％左右增加到40％ ～50％［17］。1990年�De-
launey 等［18］在大豆中克隆得到了与渗透调节有关
的基因 P5CS�通过转入 P5CS 基因来增加植物细

胞中脯氨酸的量可能会提高其抗渗透胁迫的能力。
1999年�苏金等［19］用乌头叶菜豆 P5CS 基因转化
水稻�得到的转化水稻幼苗具有一定的抗高盐能力。
Sawahel等［20］通过花粉管法把 P5CS 基因导入小
麦�测定其已经整合到植物染色体组上�证明了脯氨
酸具有渗透保护剂的功能�并且有效地提高了小麦
的耐盐能力。支立峰等［21］用基因枪法将豆科植物
mothbean中的 P5CS 基因转化水稻获得转基因植
株�用250mmol NaCl胁迫处理后�发现转基因细胞
的脯氨酸含量提高�同时转基因细胞的耐盐性比野
生型增强。Hong ［22］将 P5CS 基因转化到烟草中�
可使转基因烟草中该酶的表达量大大提高�脯氨酸
的合成量比对照提高8～10倍。
2．1．2　甜菜碱　甜菜碱是生物界广泛存在的细胞
相容性物质�也是公认的在微生物和植物细胞中起
着无毒渗透保护剂作用的主要次生代谢积累物之

一�其积累使许多代谢过程中的重要酶类在渗透胁
迫下能继续保持活性。植物在盐碱、水分和低温胁
迫下�能诱导甜菜碱醛脱氢酶（BADH）基因表达�积
累甜菜碱类物质来维持细胞的正常膨压。BADH对
植物细胞中甜菜碱的合成和积累有直接的作用。刘
凤华等［23］将来源于耐盐性很强的藜科植物山菠菜
的BADH基因转入水稻、草莓和烟草中�得到的转
基因植物提高了甜菜碱的表达量�且分别能在
0．5％、0．4％～0．7％和2％的 NaCI 溶液中正常生
长�而对照组则不能。高志民等［24］将甜菜碱合成途
径中编码三个关键酶（PEAMT 、CMO 和 BADH）的
基因构建到同一表达载体中�利用农杆菌介导法转
入到拟南芥植株中�抗盐性检测表明�在含 NaCl
125mmol／L 的1／2MS 培养基上�转基因植株的生
长明显优于对照。胆碱脱氢酶基因（betA）是甘氨酸
甜菜碱合成的关键基因�该基因编码的胆碱脱氢酶
可将胆碱一步合成为甜菜碱。白爽等［25］将 betA 转
入到小黑杨花粉植株基因组中�获得的株系甜菜碱
含量均高于对照�其中有两个株系的耐盐性明显优
于对照。
2．1．3　醇类　糖醇类物质也可作为细胞渗透调节
物质�在植物耐盐耐旱中起着重要作用。其中在植
物抗盐转基因中研究较多的是6-磷酸山梨醇脱氢
酶基因 （ gutD ） 和甘露醇-1-磷酸脱氢酶基因
（mtlD）。刘俊君等［26］将 mtlD 和 gutD 双基因转
入烟草�转基因烟草能在2％NaCl 下正常生长。王
慧中等［27］ 利用农杆菌介导的基因转化技术把
mtlD／gutD双价基因导入籼稻并获得转基因植株
及其后代�转基因植株合成并积累了甘露醇和山梨
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醇�耐盐能力得到明显提高；转基因 T1代植株能够
在0．75％NaCl胁迫下正常生长、开花和结实�而对
照植株在同样条件下全部死亡。王玉祥等［28］对转
mtl-D基因八里庄杨进行了大田释放造林试验�调
查结果表明转基因杨比对照八里庄杨的造林成活率

明显提高�在0．3％～0．4％土壤盐化范围内提高0．7
倍；林木生长量显著增大�树体健壮�耐盐能力增强。
Majee等［29］从一种耐盐性的野生稻品种中克隆了
一个新的耐盐基因1-磷酸 L 肌醇合成酶基因
PINO1�该酶可催化产生肌醇�从而可使转 PION1
基因的水稻耐盐能力提高。

另外�多胺等小分子有机物在渗透调节中也起
到重要作用。Malabike 和 Ray ［30］用农杆菌介导法
将 SA MDC 基因导入水稻中�转基因水稻产生的多
胺是对照的3～4倍�对 NaCI 胁迫也有很好的抗
性。Capell等［31］将多胺合成酶基因转入水稻提高
了水稻的耐逆性。
2．2　调节离子的吸收和区域化的相关基因

耐盐植物调节离子的吸收和区域化主要通过细

胞质膜和液泡膜上的各种离子泵来完成。液泡膜上
的 Na＋／H＋反转运蛋白直接参与了 Na＋在液泡中
的积累。王子宁等［32］克隆了2个 Na＋／H＋反转录
基因 TaNHx1和 TaNHx2。分析表明小麦苗经
400mmol／L NaCl处理1h�TaNHx1基因的转录水
平有所提高。Shi 等［33］从拟南芥中克隆了1个
Na＋／H＋反转录蛋白基因 SOS1�并证明 SOS1基
因是 Na＋和 K＋在液泡中富集所必须的。研究发现
超量表达 HAL 基因可以降低 Na＋的毒害�调节细
胞 K＋／Na＋比率�维持其高 K＋低 Na＋的离子均衡�
提高植物耐盐性［34］。李荣田等［35］把 RHL 基因导
入粳稻中�R1代阳性植株在苗期耐盐性有所改善�
在孕穗期盐胁迫时细胞膜损伤小、叶组织活力强、耐
盐性增强。
2．3　保护酶基因

SOD是人们研究较早与盐胁迫有关的物质之
一。在1989年就已经克隆了一系列 SOD 基因�包
括 Fe-SOD、Cu／Zn-SOD、Mn-SOD 等。赵风云
等［36］的研究表明�水稻的 Mn-SOD基因可由ABA、
干旱、盐胁迫诱导�Fe-SOD 则由 ABA 诱导。
SAMIS K 等［37］将 Mn-SOD 基因转入紫花苜蓿中�
其抗逆能力和生物产量皆有提高。
2．4　大分子蛋白相关基因

Xu等［38］将来源于大麦的 LEA 基因 HAV1用
基因枪法导入水稻悬浮细胞系�获得了大量的转基
因植株�HAV1基因在水稻 Actin21启动子的驱动

下在水稻根和叶片细胞中大量表达；第二代转基因
植株表现出明显抵抗干旱和盐渍的能力�并据此认
为可以通过使转基因植株积累 LEA 来提高非盐生
植物的抗盐性。张妍等［39］对转 LEA3基因水稻植
株进行了抗渗透胁迫能力分析�结果显示在相同胁
迫条件下�转基因水稻植株的苗高、根长、离体叶片
保水率、叶绿素含量、可溶性糖含量、可溶性蛋白含
量、SOD 活性均高于未转化的对照植株�表明转
LEA3基因水稻对盐分和干旱胁迫有较强的抗性。

2．5　转录因子基因
转录因子�也称反式作用因子�是能够与真核生

物基因启动子区域中顺式作用元件发生特异性作用

的 DNA结合蛋白。DREB转录因子和 CBF 转录因
子能特异结合 DRE／CRT 元件�调控启动子含有
DRE／CRT 元件的逆境应答基因的表达�通过多基
因的协同作用来增强植物对多种逆境的抵抗力和适

应能力。水稻 DREB 基因受干旱、高盐、低温以及
伤害等逆境诱导�从而使逆境应答基因得以表达。
Dubouzet 等［40］克隆了 OsDREB1A 基因�在水稻原
生质中 OsDREB1A 能特异结合 DRE 并激活 GUS
报告基因的转录�在转基因植株中表达�使转基因植
株对干旱、高盐和冷冻胁迫环境具有较高的耐性。
Tian等［41］从水稻中克隆了3个 DREB 转录因子基
因 OsDREB1—1、OsDREB4—1、OsDREB4—2。实
验表明�在水稻幼苗中�OsDREB4—1基因的表达
受干旱和高盐诱导�它可能参与对干旱和高盐的分
子应答反应。吴关庭［42］等通过农杆菌介导法将拟
南芥（Arabidopsis thaliana）耐逆相关 CBF1转录因
子基因导入水稻中�试验表明�在高盐与高渗胁迫
下�转基因株系较非转化对照具有显著或极显著生
长优势。
2．6　HAL1基因

HAL1基因最早是从酿酒酵母中克隆获得的与
耐盐相关的基因。克隆后序列分析表明：其开放读
码框全长879bp�编码一个294个氨基酸的多肽（分
子量32kD）。 HAL1是通过调节阳离子转移系统
而使得植物获得耐盐性的�过量表达该基因的酵母
转化后可耐高达150mol／L 的 NaCl胁迫�而剔除该
基因则大大降低酵母的耐盐性；HAL1基因提高酵
母的耐盐性是增加细胞内 K＋含量�降低细胞内
Na＋含量�从而调节酵母细胞的 K＋／Na＋比率［43］。
我国学者将酵母的 HAL1基因转入拟南芥中�比较
转基因植株和野生型植株表型无区别�测定 K＋、
Na＋浓度发现转基因植株在盐胁迫下含有更少的
Na＋ ［44］。张荃［45］等通过农杆菌介导�获得 HAL1
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基因转化番茄�可使转基因植株的耐盐性提高。
Rus［46］等的实验也证实了转化 HAL1基因可以减
轻高盐对番茄的危害。李淑娟［47］等研究表明�转基
因烟草在生根培养基中的耐盐能力最高达到1．5％
NaCl�而对照植株在生根培养基中的耐盐能力仅为
0．8％NaCl�转基因烟草的耐盐性有了明显提高。
3　展　望

土壤盐渍化是影响农业生产与生态环境的重要

因素之一。生物学家和育种家通过传统的育种方法
培育耐盐品种�提高植物的耐盐水平�是盐害防治的
途径之一�现已取得一定的进展�但发展缓慢�这是
因为高盐胁迫机理和耐盐适应性非常复杂�很多机
理尚不清楚。利用外源基因的导入能打破物种之间
的生殖隔离障碍�丰富基因资源；转基因技术直接在
基因水平上改造植物的遗传物质�定向改造植物的
遗传性状或特性�从而有效地提高植物的耐盐性�弥
补常规育种方法的不足。

通过研究盐分对植物的伤害和耐盐机理的探

讨�已分离和克隆了一些与耐盐相关的基因�并转化
获得了一批高耐盐性的转基因植物�展示出诱人的
前景。相信�随着人们对植物耐盐机理的深入研究
和生物技术的进一步发展�转基因耐盐植物定将会
被广泛用于盐碱地的开发和利用。
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Progress of research on salt-resistance in plants
SUN Jian-chang1�2�WANG Xing-sheng2�YANG Sheng-long2
（1．Northwest A ＆ F University�Y angling�Shaanxi712100�China；

2．Ningxia Academy of Agriculture and Forest ry Sciences�Yongning�Ningxia750105�China）

　　Abstract： This paper gives a brief summary on the mechanism of salt-resistance�then reviews the progress
of utilizing transgenic technique to lift salt-resistance in plants using osmotic regulation genes�Ion regionalization
genes�macromolecular protein genes�regulation of gene expression�protection of enzyme genes．It also brings
up some view points as reference for us to study salt resistance in plants and breed new plants of salt-tolerance．

Key words： salt resistance；mechanism of salt resistance；transfer gene
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