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植物耐盐基因工程研究进展

张　恒 ,付　畅 ,崔继哲

(哈尔滨师范大学生命与环境科学学院 ,哈尔滨 150025)

摘要:随着分子生物学技术的不断发展 ,植物耐盐基因工程已经成为当前研究的热点 ,植物基因工程为耐盐新品

种选育提供新的途径。很多耐盐相关基因相继被克隆和研究 ,包括离子调节关键基因 、渗透调节物质合成关键

基因 、氧化胁迫调节关键基因 、盐胁迫信号传导途径相关基因以及相关调控元件和因子 ,部分成功应用于植物育

种研究。
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Prospect of Salt-tolerance Genetic Engineering in Plant
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Abstract:With the developing of biomolecula r techno lo gy , research in salt-to lerance genetic eng ineering in plants

becomes a ho tspot , plant genetic eng ineering provide s a w ay fo r br eeding new salt-stress resistance va rieties.Lo ts

of g enes have been cloned , such as ion-regulation rela ted genes , o smo regulation re lated gene s , oxidation regulation

related genes , salt-stress related signa l tr ansduction gene s and o ther transcription facto rs , and some of them have

been used in molecula r breeding.This paper highligh ts and discusses the pr og ress in the study of genetic enginee r-

ing to salt-to lerance.
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　　随着全球水资源危机以及土壤盐化问题的加

剧 ,盐胁迫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 。目前 ,世界盐渍土面积

约 10亿 hm2 ;中国盐渍土面积约 3 460 万 hm2 ,盐

碱化耕地 760万 hm
2
,其中原生 、次生盐化型和各种

碱化型分布分别占总面积的 52%、40 %和 8%[ 1] 。

多年来 ,植物生理 、分子细胞水平的耐盐机制得

到了广泛研究 ,并通过植物基因工程技术将克隆的

耐盐基因应用于植物耐盐性改良。

1　植物耐盐基因工程的工具基因
植物作为固着生物 ,为了适应变化的环境就必

须对胁迫产生快速应答 ,盐胁迫也不例外。植物耐

盐应答机制主要包括生理和分子细胞两个水平 ,以

下根据不同耐盐机制对相关基因进行分类介绍。

1.1　离子调节相关基因

Na
+
是盐渍土壤中主要的有害离子 ,在植物体

中过量积累会破坏细胞膜结构 、使膜选择性丧失 、降

低胞质酶活性 、阻碍光合作用和代谢过程 ,引发离子

胁迫。植物要在高盐环境下维持正常生长发育 ,降

低胞质 Na
+
浓度是关键 ,为此植物细胞采取了限制

Na
+
内流 、增加 Na

+
外排 、Na

+
区隔化等策略 。

高等植物中 Na+外排主要依赖于质膜 N a+/

H +反向转运蛋白 ,而植物囊泡中 Na+区隔化则通

过液泡膜 Na+/H+反向转运蛋白来实现 。Gax iola

R A 等人
[ 2]
首先在拟南芥中克隆了编码液泡膜

Na
+
/H

+
反向转运蛋白的 AtN HX 1基因。Apse等

人[ 3 -4] 在拟南芥中超量表达 AtN HX 1基因提高了

植株的耐盐性 ,并对番茄和油菜进行转化 ,得到了可

在 200 mM NaCl条件下正常生长结实的转基因植

株 ,获得了世界第一批真正意义上的耐盐作物。此

后又分离了多种高等植物 NHX 1基因。Chen L H

等人
[ 5]
将 AtN HX1 基因导入荞麦 ,获得了可在 200

mM NaCl条件下生长开花且主要营养成分未受影

响的转基因植株 ,此时野生型植株已无法正常生长。
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Na
+
大量涌入还会破坏细胞内离子平衡 ,引发

营养胁迫 。但是质膜上没有 Na+特异转运蛋白 ,认

为 Na+吸收是通过高亲和性及低亲和性 K +转运系

统完成的 ,而 K
+
又在酶活性调节 、蛋白质合成 、渗

透调节等生理过程中具有重要作用 ,可见保持胞质

K+浓度 、维持 Na+/K +比率不仅是植物生长也是抗

盐的关键 。HK T 类蛋白既可作为高亲和 K
+
转运

体 ,又可作为 Na+转运体 ,也可能具有双重功能但

选择性不同 ,认为 HK T 蛋白在植物抗盐过程中发

挥作用。Schachtman D P 等人
[ 6]
率先克隆了小麦

HK T1基因。此后克隆了多个植物 HK T 蛋白同

源基因。Ren等人[ 7] 从水稻中分离的编码 HK T 型

转运蛋白的 SK C1基因 ,具有选择性转运 Na
+
的功

能 ,有助于维持高盐条件下枝条中高 K+含量 ,促进

植物生长 。

1.2　渗透调节相关基因

高盐环境下 ,外界渗透势较低会导致植物细胞

水分亏缺 ,即产生渗透胁迫。为了抵御渗透胁迫 ,植

物将积累小分子(糖醇 、氨基酸 、胺类化合物等)和大

分子(水通道蛋白 、保护性蛋白 、渗调蛋白等)渗透保

护物质 ,认为利用合成渗透保护物质的基因转化植

物可以提高耐盐性。

甘露糖醇-1-磷酸脱氢酶是甘露糖醇代谢途径

中的关键酶 ,催化果糖合成甘露糖醇的反应。用大

肠杆菌中编码甘露糖醇-1-磷酸脱氢酶的 mtlD 基因

转化毛白杨得到的转化株可在 75 mM N aCl条件下

生长 ,而野生株生长受到抑制[ 8] 。

甘氨酸甜菜碱在植物细胞中积累可以增强植物

耐盐性 。其合成过程涉及胆碱单加氧酶(CMO)和

甜菜碱醛脱氢酶(BADH)两个关键酶 。目前大麦 、

水稻 、菠菜 、山菠菜和甜菜中的 B AD H 基因都已经

被克隆。Shirasaw a K 等人[ 9] 使水稻超量表达菠菜

CMO基因 ,转化株甘氨酸甜菜碱含量较野生型提高

9倍 ,可在 150 mM N aCl条件下生长。Kumar S 等

人[ 10]通过质体转化法使 BAD H 基因在胡萝卜中表

达获得了可在 400 mM NaCl条件下生长的转基因

植株 ,此时野生型植株已经无法存活 ,这是目前已知

转基因植物所能耐受的最高盐浓度 。

LEA 蛋白能够在种子成熟干燥过程或渗透胁

迫条件下保护细胞免受低水势损伤 , LEA 基因是第

一个鉴定到的在种子成熟和发育阶段表达的基因 。

Han L M 等人[ 11]利用小麦 LEA 蛋白编码基因 Ta-

LEA1转化得到的丹参能够在 1%N aCl胁迫条件下

生长 。

1.3　氧化调节相关基因

离子胁迫和渗透胁迫是高盐毒害的两个主要方

面 ,它们还会诱发次级氧化胁迫 ,即产生活性氧自由

基 、破坏膜和酶系统。过氧化物酶 、超氧化物歧化

酶 、过氧化氢酶 、维生素 E 、还原型谷胱甘肽 、抗坏血

酸还原酶等可作为植物体内保护酶系统协调作用清

除膜脂过氧化产生的活性氧类物质 ,保护膜及细胞

内酶系统不受破坏 ,利用相应编码基因对植物进行

转化使抗氧化剂高水平积累可以有效提高耐盐性。

Gao X 等人[ 12] 用 200 mM NaCl 处理超量表达

SOD2基因的转基因和野生型拟南芥 ,二者发芽率

均下降 ,但转化株发芽率下降水平仅为野生株的

1/10 ～ 1/3。表达水稻脱氢抗坏血酸还原酶

(DHAR)基因的拟南芥能够在 100 mM NaCl条件

下发芽 ,而此时野生株萌发受到抑制 ,证实增强植物

DHAR活性 、提高总抗坏血酸盐含量可显著增强植

物耐盐性
[ 13]

。

1.4　盐胁迫信号传导途径相关基因

在盐胁迫条件下 ,植物体内会发生一系列生理

生化变化。在这些过程中 ,胁迫信号的感知和传导

是所有植物都具有的一种重要生理功能。

1.4 .1　SOS 信号途径基因　SOS(salt ove rly sen-

sit ive)信号传导途径是与植物耐盐性密切相关的信

号传导途径之一 ,在维持离子稳态中具有重要作用。

Zhu J K 等人
[ 14]
对 sos突变体进行大范围遗传筛

选 ,得到了 28个 sos1 突变体 、9个 sos2 突变体和 1

个 sos3突变体 ,并以拟南芥为模式植物建立了有效

的植物耐盐机制研究模型 。从拟南芥中克隆的

SOS1(salt o verly sensi tive 1)基因与编码真菌的质

膜 Na+/H+逆向转运蛋白基因同源性极高 ,盐胁迫

可以增强 SOS1基因的表达 , sos1 突变体对盐胁迫

敏感 ,说明该基因在拟南芥耐盐中起关键作用。

1.4.2 　ABA 信号传导途径基因　脱落酸(ABA)

在盐 、寒冷 、干旱等胁迫应答过程中具有重要作用。

盐胁迫条件下 ,植物中 A BA 积累可诱导胁迫基因

表达 ,减轻胁迫危害。干旱 、高盐等引发的水分胁迫

诱导基因活化有四条途径 ,其中两条依赖于 ABA

(Ⅰ和Ⅱ)。途径Ⅰ中基因表达不仅依赖于 ABA ,还

需要蛋白因子参与 ,通过对突变体和蛋白质互作分

析发现了多种对 ABA 诱导基因表达具有调控作用

的蛋白因子(bZIP 、MYC 、MYB 等)和次级信号分

子 。Villalobos M A 等人[ 15] 对玄参科植物 Cra-

terostigma plantagineum 进行脱水和 ABA 处理 ,克

隆了 CpMYB10基因 ,并在拟南芥中超量表达 ,用

200 mM NaC l处理转化株和野生株 2 d ,转化株和

野生株发芽率分别为 60 %～ 70%和 30%,并且获得

了可在 250 mM NaCl条件下生长的转基因植株 ,而

此时野生株已经开始死亡。

1.4.3　磷脂酰肌醇信号传导途径基因　磷脂酰肌

醇(Phosphoinosi tide , PI)作为生物膜的重要组成成



2 期 张　恒等:植物耐盐基因工程研究进展 生物技术

黑龙江农业科学　 13　　　

分之一 ,不仅是细胞质与外界间的屏障 ,也是细胞对

外界信号刺激做出应答的物质基础 。

磷脂酰肌醇-4-磷酸-5-激酶(PIP5K)是植物中

催化磷脂酰肌醇-4-磷酸(PI4P)和磷脂酰肌醇-5-磷

酸(PI5P)形成 4 , 5-二磷酸肌醇(PIP2)的关键酶 。

拟南芥 AtPIP5K1是植物中第一个已知的 PIPK 蛋

白 ,拟南芥处于高渗或高盐等逆境时 ,细胞内 PIP2

水平急剧提高 ,表明 PIPK蛋白参与外界胁迫应答 。

宋颖琦等人
[ 16]
通过 T-DNA 插入的方法使 At-

P IP5K 2基因在拟南芥 eto突变体中超量表达 , 用

100 mM NaCl处理野生型和转化植株后对种子萌

发率及生长状况进行比较 ,结果野生型植株种子萌

发和生长状况均受到严重影响 ,其萌发率和子叶黄/

白化率分别为 45%和 55%,而 eto突变株种子萌发

率和子叶黄/白化率分别为 82%和 25%,与野生株

相比 eto 突变体发育表现为对胁迫不敏感。 At-

P IP5K 2基因编码产物可能参与拟南芥盐胁迫应答

调节反应 。

1.4.4　其它信号传导途径相关基因　乙烯信号途

径在植物生长发育以及耐盐性等多个方面具有重要

作用 。Cao W H 等人[ 17] 对盐胁迫条件下 Ⅱ型乙烯

受体同源基因 N T HK1(烟草组氨酸激酶 1)转化拟

南芥的性状变化 、电解液泄露以及根生长状况进行

分析发现其耐盐性提高 , NHK T1基因在功能获得

性受体中超量表达可以激活盐应答基因 AtERF4

和 Cor6.6的表达 。

Yadav S K等人
[ 18]
认为甲基乙二醛(MG)作为

乙二醛酶反应途径底物在盐胁迫诱导下可以高水平

积累 ,乙二醛酶途径相关酶超量表达的转基因植株

体内各种谷胱甘肽抗氧化酶活性增强 ,还原型谷胱

甘肽含量以及与氧化型谷胱甘肽的比例提高 ,使植

物体免遭氧化损伤 ,从而提高植物耐盐性。

1.5　调控耐盐基因表达的转录因子

乙烯应答元件 ERF 是植物中重要的特异转录

因子 ,可以与乙烯应答 GCC 盒和干旱应答元件

DRE 发生互作。用编码乙烯应答因子型转录因子

的大麦根富集因子基因 HvRAF 转化拟南芥 ,对转

化植株进行高盐处理后种子和根仍可正常萌发生

长 ,表明 HvRAF 对植物盐胁迫应答具有调控

作用
[ 19]

。

C2H2型锌指蛋白是真核生物基因组中最丰富

的锌指蛋白 ,其 EAR 阻遏物结构域在植物非生物

胁迫应答调节中具有重要作用。Cif tci-Yilmaz S

等人[ 20] 用 Zat7转化拟南芥 ,得到了可在 150 mM

NaCl条件下生长的转化植株 , NaCl 浓度为 100

mM 时 ,野生型植株和 EAR结构域缺失或发生改

变的突变植株就已经无法存活 。

2　植物耐盐基因工程的主要策略
植物基因工程技术自 1983年诞生以来 ,得到了

突飞猛进的发展 ,成为植物遗传育种 、改良品种体系

的重要途径之一 ,其研究成果和应用前景倍受重视。

2.1　加强耐盐机制研究

耐盐机制研究是植物基因工程育种的基础 ,但

是由于耐盐性状是数量性状并且由多基因控制 ,其

机制研究存在一定的复杂性。分子标记技术 、ES T

文库构建 、图谱构建以及基因组测序等技术的发展

为基因组水平上耐盐机制的研究提供了可能。将通

过盐胁迫特异性表达序列标签(EST)和 cDNA 微

阵列技术筛选得到的耐盐基因在模式植物中超量表

达或通过基因敲除等方法对其进行功能鉴定 ,再利

用酵母双杂交等方法对基因间及基因产物间相互作

用进行研究已经取得了一些成果 。此外 ,蛋白质图

谱 、反义遗传学等也为植物耐盐机制的研究拓宽了

思路。

2.2　遗传学方法和功能性研究工具在作物性状改

良方面的应用

目前研究中采用的遗传学方法主要有:在高盐

环境中直接对抗性植物进行选择或者根据数量性状

基因座图谱进行标记辅助筛选来发现天然变异 ,以

及通过遗传转化来获得新基因型或改变现有基因表

达水平提高植物体耐盐性。其中应用比较广泛的是

效应和调控分子基因的导入与改良 ,包括提高植物

体内渗透保护物质含量 、超量表达维持离子稳态基

因 、增强抗氧化剂相关基因表达 、对逆境条件下转录

以及信号传导途径进行调控等。

此外 ,分子生物学技术的发展也为植物耐盐机

制及基因工程研究提供了推动力 ,分子育种与传统

种植的有机结合大大促进了农作物种植方法的

改进。

3　植物耐盐基因工程的主要问题及解
决方法

　　随着植物耐盐基因工程研究的深入 ,在越来越

多的耐盐基因和信号途径得到揭示的同时 ,也暴露

出了一些问题。

3.1　植物耐盐性是一种复杂性状

植物耐盐性是一个由多基因多条信号途径控制

的复杂性状 ,各个基因及信号途径之间存在交叉 ,这

就为耐盐单一性状以及单一基因或信号途径作用的

研究造成了障碍。共转化 、突变体 、RNA 干扰以及

反义抑制等方法的应用可以在一定程度上解决此问

题 。Yamamo to A 等人[ 22] 反义抑制原质体抗坏血

酸氧化酶 AAO 基因在烟草和拟南芥的表达 ,与野

生型植株相比反义表达的植株发芽率 、光合活性以
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及种子产量均较高 ,细胞内 H 2O 2含量减少 ,并且可

以在 300 mM NaCl条件下生长 ,此时野生型无法正

常生长。

3.2　植物改良与经济价值之间的矛盾

多数研究结果表明 ,转化植株抗逆性提高的同

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

S anan-Mishra等人
[ 23]
使豌豆 DNA 解旋酶 45 基因

PDH45在烟草体内超量表达 ,野生型植株在 N aCl

浓度为 200 mM 时便会出现缺氯症 ,生长受阻最终

死亡 ,而转化植株在 NaCl浓度为 200 mM 甚至 300

mM 时仍可生长 ,对二者在正常条件下的生长状况

进行比较证实除了开花时期稍有差别外 ,萼片和种

子大小 、数量 、重量等方面并无显著差异 ,即该基因

的导入在提高烟草耐盐性的同时并未影响产量。但

是具体机制仍需进一步研究。

3.3　植物耐盐基因工程受体开发

近年已经从多种盐生植物中克隆了耐盐相关基

因 ,并通过模式植物转化等方法进行功能验证 。随

着基因组学 、代谢组学和蛋白质组学研究的不断深

入以及植物转化技术的日趋成熟 ,研究重点由理论

研究向实际应用转移 ,植物基因工程受体的开发受

到了广泛的关注 。目前受体种类已由最初的拟南

芥 、烟草等少数几种推广到了水稻 、大麦 、棉花 、毛白

杨 、甜瓜 、番茄 、马铃薯 、菠菜等多种粮食和经济作

物 ,并且取得了良好的效果。

此外 ,在基因工程操作过程中筛选标记基因的

选用及其安全性 、外源基因位置效应所带来的沉默

基因表达或者转基因沉默以及实验室与田间条件差

异等问题都需要引起注意 。

4　植物耐盐基因工程展望
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 ,但是由于植物耐盐机制存在

复杂性 ,目前尚有诸多问题 。相信随着分子生物学

理论研究的深入以及实验技术的不断发展 ,这些问

题将会得到解决 ,并且将有越来越多的耐盐相关的

基因和信号传导途径被揭示 ,而新发现的不断积累

必将给植物耐盐基因工程带来新的发展契机 ,耐盐

基因工程与传统农业有机结合将会促进盐碱地及次

生盐碱地的开发和利用 ,为人类社会造福。
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玉米丝黑穗病生防放线菌的筛选及
对冬孢子萌发的抑制作用
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摘要:从土壤样品分离得到 47 株放线菌 ,通过对冬孢子萌发率的测定得到 6 株(S-1、H-21 、S-12、H-4、H-13 、H-

1)对冬孢子萌发有较好的抑制作用 , S-1 菌株及代谢产物对冬孢子萌发抑制率达到 76.56%, 其次为 H-21 和 S-

12 ,抑制率分别为 70.15%和 56.87%。

关键词:放线菌;冬孢子;代谢产物
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Screening of Antagonistic Actinomycete Aganst Head Smut Disease in

Maize and Its Inhibitive to Teliospore Germination
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Abstract:47 strains Actinomyce te we re iso la ted f rom so il samples.6 str ains out of them had more inhibitiv e to teli-

ospo re germination.The metabo lic pr oducts of S-1 was the most inhibitiv e with inhibition ra te 76.56%, H-21and

S-12came the second with inhibition rate70.15% and 56.87%, r espectively.
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国于 1919年在东北地区首次发现 。目前该病己遍

布世界各玉米产区。20 世纪 80年代 ,由于抗病品

种的推广和使用 ,玉米丝黑穗病曾得到了控制 ,但

20世纪 90年代后期由于气候 、栽培方式和品种更

换等原因 ,玉米丝黑穗病又大面积发生和流行。重

庆 、山西 、内蒙古 、云南 、辽宁 、吉林和黑龙江等省都

相继报道玉米丝黑穗病大面积发生。玉米丝黑穗病
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