
植物遗传资源学报 2022，23（3）：644-653
Journal of Plant Genetic Resources 10.13430/j.cnki.jpgr.20211106002

水稻耐盐分子机制与分子改良
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摘要：盐碱地是农业种植的重要后备耕地资源，但其高盐碱度特性严重制约了作物的种植。培育适宜盐碱地种植的作物，

对保障粮食安全具有重要意义。近年来，耐盐水稻成为盐碱地改良与利用的首选粮食作物，因此，耐盐性遗传改良已成为水稻

遗传育种的一个重要研究方向。高浓度盐胁迫对水稻各生育期的生长发育都会造成影响，导致水稻产量与品质显著下降。水

稻耐盐分子机制的研究对培育耐盐水稻品种具有重要指导意义。本文从离子稳态调节、渗透调节、抗氧化调节、气孔调节以及

信号分子调节等 5 个方面综述了水稻耐盐适应性分子机制研究的最新进展，进一步介绍了国内外水稻耐盐性遗传改良的情

况，并重点总结了负调控水稻耐盐性功能基因的鉴定，以及基于基因组编辑技术的水稻耐盐性分子改良；同时还探讨了未来

值得重点关注的方向及策略，以期为高效培育耐盐性强、综合性状优良的水稻品种提供参考。
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Abstract：Saline-alkali field is an important reserve of arable land resource in agriculture. However，high 
salinity-alkalinity severely limits the cultivation of crops on saline-alkali soil. The development of crops suitable 
for growing in saline-alkali soil would be of significant importance in ensuring the food security. In recent years，
salt-tolerant rice varieties have become primary candidates for improvement and exploitation of saline-alkali soil. 
Therefore，the genetic improvement of salinity tolerance has become an important research area in rice breeding. 
High-level salt stress inhibits the growth and development of rice at all different stages，causing significant 
reduction in yield and quality. Study on the molecular mechanism of salinity tolerance is of theoretical significance 
in guiding the development of salinity-tolerant rice varieties. In this review，we summarize the progress of 
studies on molecular mechanisms of salinity tolerance in rice which involve ion homeostasis regulation，osmotic 
regulation，antioxidant regulation，stomatal regulation，and signaling regulation. We further summarize the 
progress of genetic improvements of salinity tolerance in rice，especially highlighting the characterization of 
functional genes as negative regulators in salinity tolerance and candidates for genome editing-based molecular 
improvement. We also discuss future research focuses and experimental strategies that would provide a reference 
for developing highly salt-tolerant rice varieties with elite agronomic traits.
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土壤盐渍化严重影响作物生长，是制约粮食生

产的全球性问题。我国大约有 1 亿 hm2 盐碱地与

滩涂地，其中约 0.2 亿 hm2 具有被改造为耕作用地

的潜力［1］。盐碱地是农业种植的重要土地后备资

源，但其高盐碱度特性严重制约了普通农作物的

种植。

开发利用盐碱土壤最直接的策略之一就是种植

耐盐作物。水稻是我国乃至世界上最重要的粮食作

物之一，绝大多数品种对盐胁迫敏感或中度敏感。

多年来，国内外育种家们在耐盐水稻的筛选、培育等

方面开展了大量的工作，并取得了可喜进展［2］。近

年来，耐盐碱水稻已成为盐碱地与滩涂地改良与利

用的首选粮食作物，种植耐盐水稻在国内外多地得

到了实践。耐盐性遗传改良也已成为水稻遗传育种

的重要研究方向之一。本文综述了近年来水稻耐盐

分子机制研究与遗传改良的进展，并就水稻耐盐分

子改良进行了展望，以期为高效培育耐盐性强、综合

性状优良的水稻品种提供参考。

1　水稻耐盐分子机制

1.1　盐胁迫对水稻的影响

盐渍化的土壤中，其土壤溶液的渗透压往往高

于水稻根毛细胞液的渗透压，导致水稻根系吸水困

难，产生渗透胁迫；高浓度的 Na+ 会干扰水稻对 K+

等其他离子的吸收，破坏水稻细胞的离子稳态平衡，

产生离子胁迫［3］。高浓度的 Na+ 进入水稻细胞内，

还会导致植株产生复杂的次级胁迫，包括活性氧

（ROS，reactive oxygen species）大量积累、蛋白及核

酸等组分破坏、脂膜系统损伤以及代谢紊乱等［3］。

研究表明，盐胁迫会抑制水稻种子萌发、幼苗生

长，在生长发育期，盐胁迫会导致水稻根系生长受抑

制、叶片早衰、株高变矮、育性降低［4］、叶绿素含量

降低、光合作用效率下降［5］。高浓度的盐胁迫会导

致水稻产量显著下降，甚至完全绝收。此外，在高浓

度盐胁迫下，稻米品质变劣，其加工品质、蒸煮食味

品质和稻米淀粉黏滞特性明显降低［6］。

1.2　Na+ 的吸收及转运

水稻体内 Na+ 的积累量取决于 Na+ 吸收与 Na+

流出之间的差异。一般认为，植物吸收 Na+ 与吸

收 K+ 一样，存在高亲和、低亲和两种机制：在低浓

度 Na+ 环境下，高亲和系统起主要作用；在高浓度

Na+ 环境下，则是低亲和系统起主要作用［7］。高亲

和性钾转运蛋白（HKT，high-affinity K+ transporter）
广泛存在于不同的物种，在植物高亲和 Na+ 吸收

及 Na+ 转运中具有重要功能［8］。水稻基因组有

7~9 个编码 HKT 蛋白的功能基因，因品种不同而

异。水稻 HKT 蛋白可分为 OsHKT1（OsHKT1；1、
OsHKT1；2、OsHKT1；3、OsHKT1；4 和 OsHKT1；5） 
和 OsHKT2（OsHKT2；1、OsHKT2；2 、OsHKT2；3
和 OsHKT2；4）两个亚家族。基于酵母和非洲爪

蟾卵母细胞异源表达系统的实验表明，OsHKT1 亚

家族是 Na+ 选择性转运蛋白，而 OsHKT2 亚家族

则是 Na+ 和 K+ 的协同转运蛋白［8］。遗传学及生物

学功能研究进一步揭示了 OsHKT1；1、OsHKT1； 
4、OsHKT1；5、OsHKT2；1 和 OsHKT2；2 等在水 
稻 Na+ 吸收和转运、离子稳态调节等过程中具有重

要作用。OsHKT2；1 被认为是参与水稻根部 Na+

吸收的一个重要转运蛋白［9-10］，其在水稻根部表皮

层、外皮层、中柱等组织中优势表达，盐胁迫下，表

达水平降低。OsHKT2；1 蛋白定位于细胞膜，能够

转运 Na+，且其特征与水稻根对 Na+ 高亲和吸收的

动力学特征高度吻合［9，11］。在低 Na+ 和低 K+ 的生

长条件下，oshkt2; 1 突变体生长受抑制，体内 K+ 积

累量正常，根系 Na+ 内流则严重受阻，导致 Na+ 积

累量显著减少［9］。在低亲和 Na+ 吸收方面，目前广

泛认为非选择性阳离子通道（NSCCs，non-selective 
cation channels），尤其是非电压依赖型的 NSCC

（Ⅵ -NSCCs，voltage-independent NSCCs）是 一 个

重要的途径［12］。电生理学研究认为 Na+ 可以通过

NSCCs 进入植物根系细胞［13］。在拟南芥根系原生

质体中，NSCCs 能够转运 K+、NH4+、Rb+、Cs+、Na+、

Li+、四乙基铵阳离子（TEA+，tetraethylammonium+）

等单价阳离子；VI-NSCCs 介导的 Na+ 吸收对 K+ 通道

阻断剂 TEA+、Ca2+ 通道阻断剂维拉帕米（Verapamil）
等不敏感，但能够被 Ca2+、Mg2+、Ba2+、Zn2+、La3+、Gd3+

等离子，以及奎宁（Quinine）、焦碳酸二乙酯（DEPC，

diethylpyrocarbonate）抑制；通过施加 NSCCs 阻断

剂奎宁，能够减少 Na+ 进入细胞，证明了 NSCCs 与

Na+ 内流的相关性［12］。虽然如此，NSCCs 介导植物

低亲和 Na+ 吸收的遗传基础及分子机制仍待进一

步证实。水稻低亲和 Na+ 吸收分子机制同样有待

解析。

Na+ 进入植物根系细胞后，可以通过胞内原生

质流动和胞间连丝介导的共质体途径（Symplastic 
pathway）以及细胞间隙和导管空腔组成的质外体

途径（Apoplastic pathway）被转运到不同的组织部

位［14］。水稻 HKT 蛋白在 Na+ 转运中起着重要的

功能。研究表明，OsHKT1; 5（SKC1）基因在根系
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木质部导管周围细胞中优势表达，盐胁迫环境下表

达量显著提高；OsHKT1；5 蛋白定位于细胞膜能够

介导木质部 Na+ 的卸载，参与 Na+ 在水稻体内的循 
环［15-16］。在亚细胞水平上，水稻细胞可以通过 Na+

转运到液泡与 Na+ 外排等机制维持胞内 Na+ 的稳态

平衡。过度盐敏感（SOS，salt overly sensitive）途径

中的质膜 Na+/H+ 逆转运蛋白 OsSOS1/OsNHA1 能够

介导 Na+ 外排［17］；在酵母和拟兰芥中，OsSOS1 可以

互补 Na+ 外排功能的缺失突变［17］。水稻 ossos1 突

变体表现出对盐异常敏感，根部及地上部 Na+ 积累

量均显著高于野生型，表明 OsSOS1 功能缺失导致

Na+ 外排受抑制；进一步研究表明，OsSOS1 不仅介

导 Na+ 外排，且在木质部 Na+ 的装载（Loading）过

程中具有重要作用［18］。液泡膜 Na+/H+ 逆向转运蛋

白 1（OsNHX1，Na+/H+ antiporters1）是介导 Na+ 转

运到液泡的重要蛋白，能够通过将 Na+ 隔离在液泡

中，减少细胞质中 Na+ 的积累，是水稻维持胞内 Na+

稳态平衡的重要机制之一［19］。

1.3　水稻耐盐适应性的分子机制

1.3.1 离子稳态调节　植物通过调控 Na+ 的吸收、

转运、外排，维持体内 Na+、K+ 等的稳态平衡，是适

应盐胁迫的直接和重要机制之一。

水稻 OsHKT 蛋白家族在调节 Na+、K+ 离子稳

态、提高植株对盐胁迫的适应性具有重要的功能。

Campbell 等［20］比较分析了籼、粳两个亚种的自然

群体，从耐盐性更好的籼稻中鉴定到 OsHKT1; 1 基

因。通过 RNAi 技术敲低 OsHKT1; 1 表达，水稻植

株对盐胁迫更敏感，其根系 Na+ 浓度更低，但茎部

Na+ 浓度更高，预测 OsHKT1；1 在 Na+ 的长距离转

运、地上部外排等有重要功能［20-21］。OsHKT1；4 介

导 Na+ 通过木质部在叶片、叶鞘、茎部等部位的外

排，其作用在生殖生长期较显著，但在营养生长期

不显著［22］；另一方面，T-DNA 激活标签介导的过

表达 OsHKT1; 4 植株并未表现出对盐胁迫更敏感，

其原因可能在于过表达 OsHKT1; 4 导致水稻根系

维管系统 Na+ 的过快吸收和外排［23］。SKC1 是控

制水稻耐盐性的一个主效 QTL（Quantitative trait 
locus），编码一个 OsHKT1；5 转运蛋白，能够介导木

质部 Na+ 的卸载［15-16］。与盐敏感品种 Koshihikari
基因组中的 OsHKT1；5 相比，耐盐品种 Nona Bokra
中的 OsHKT1；5/SKC1 有 4 个氨基酸差异，其转

运 Na+ 的活性提高了 30%，在盐胁迫下能保持水稻

体内 K+/Na+ 的离子平衡，提高耐盐性［15］。Oomen
等［24］从耐盐品种 Nona Bokra 中鉴定到一个 No-

OsHKT2; 2/1 基因，其 5′ 端序列与 OsHKT2; 2 同源，

3′ 端序列则与 OsHKT2; 1 同源。No-OsHKT2; 2/1
主要在根系表达，并受盐胁迫诱导；进一步研究表

明，No-OsHKT2；2/1 能够在高 Na+ 环境下介导 K+

吸收，维持水稻细胞内 Na+/K+ 比，提高植株耐盐性。

通过液泡区隔化 Na+，也是植物维持离子稳态，适应

盐胁迫的一种重要机制。水稻 OsNHX1 和液泡膜

H+- 焦磷酸化酶 OsVP1 能够介导 Na+ 运输并贮存

于液泡，过表达 OsNHX1 或 OsVP1 均能提高植株耐

盐性［25］。

1.3.2 渗透调节　植物遭遇盐胁迫时，可以通过

增加渗透调节物质如脯氨酸（Proline）、甜菜碱

（Betaine）、海藻糖（Trehalose）等的积累来适应盐 
胁迫。

水稻甜菜碱醛脱氢酶（OsBADH1，betaine 
aldehyde dehydrogenase）是甘氨酸甜菜碱（Glycine 
betaine）合成途径中的一个关键酶。研究表明，通

过调控 OsBADH1 表达，能够改变水稻植株的耐

盐性。OsBADH1 过表达植株的甘氨酸甜菜碱含

量增加，其抵抗盐胁迫伤害的能力获得提高［26］；

OsBADH1-RNAi 敲低表达的植株则表现出 ROS
积累量增加，耐盐性降低［27］。在水稻中，参与海

藻糖合成的两个关键酶是海藻糖 -6- 磷酸磷酸 
酶（OsTPP，trehalose-6-phosphate phosphatase）和

海藻糖 -6- 磷酸合酶（TPS，trehalose-6-phosphate 
synthase）。过表达 OsTPP1、OsTPS1 或 OsTPS8，均
能够提高水稻植株脯氨酸、海藻糖的含量，进而提

高耐盐性［28-30］。水稻质膜内在蛋白（PIPs，plasma 
membrane intrinsic proteins）在调控细胞渗透平

衡，增强植株耐盐适应性等方面也具有重要的功

能。水稻中适量表达 OsPIP1; 1 能够增强植株的耐 
盐性［31］。

1.3.3 抗氧化调节　盐胁迫会导致水稻产生次级伤

害，如活性氧（ROS，reactive oxygen species）大量

积累等，引起植株代谢紊乱。

水稻体内存在着清除 ROS 的过氧化酶系统

和抗氧化剂，如超氧化物歧化酶（SOD，superoxide 
dismutase）、过氧化氢酶（CAT，catalase）、抗坏血酸

过氧化物酶（APX，ascorbate peroxidase）、谷氨酰还

原酶（GRX，glutaredoxin）等。在遭遇盐胁迫时，

水稻能够通过调节抗氧化系统，清除体内过多的

ROS，减少盐胁迫伤害［32］。

研究表明，在水稻中异源表达酵母 Mn-SOD 或

过表达水稻 OsCu/Zn-SOD 基因，通过提高 SOD 活
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性，能够缓解盐胁迫引起的细胞氧化损伤，进而增强

水稻植株的耐盐性［33-34］。水稻应答盐胁迫时，过氧

化氢酶基因 OsCATB、OsCATC 表达量增加［35］，类

受体胞质激酶 OsSTRK1 能够通过磷酸化机制激活

OsCATC 活性，过表达 OsSTRK1 能够提高水稻降解

盐胁迫产生的过量 H2O2 的能力，增强水稻的耐盐

性［36］。水稻抗坏血酸过氧化物酶基因 OsAPX 和谷

氨酰还原酶基因 OsGRX 受盐胁迫诱导表达增强，

过表达 OsAPX2 或 OsGRX20 能够提高水稻植株的

耐盐性［37-38］。这些研究结果表明抗氧化系统在水

稻耐盐适应性中具有重要的功能。

1.3.4 气孔调节　在盐胁迫条件下，植物通过 ABA
和 H2O2 介导的气孔调节机制，促进气孔关闭，减少

叶片水分散失，从而提高耐旱及耐盐性［39］。OsDST
是一个负调控耐盐性的锌指转录因子［40］。水稻

osdst 突变体气孔关闭度增加、气孔密度减少、耐盐性

增强。进一步研究发现，DST 与一个 CHY 锌指蛋白

DCA1 互作，通过调控 H2O2 清除剂基因 OsPrx24 的

表达调节 ROS 稳态平衡，介导气孔调节［41］。

1.3.5 信号分子调节　Ca2+ 是植物应答逆境胁迫的

一种重要信号分子，在植物适应盐胁迫机制中具有

重要作用。

在盐胁迫条件下，植物细胞质 Ca2+ 浓度增加，

启动 Ca2+ 信号系统［42］。Jiang 等［43］通过研究拟

南芥葡糖醛糖基转移酶 MOCA1，揭示了鞘磷脂

糖基肌醇磷酸神经酰胺（GIPC，glycosyl inositol 
phosphoryl ceramide）作为盐受体介导 Ca2+ 内流的

机制。研究表明，MOCA1 介导葡萄糖醛酸（GlcA，

glucuronic acid）与肌醇磷酸神经酰胺（IPC，inositol 
phosphoryl ceramide）结合，形成细胞质膜外侧的鞘

脂 GIPC；在盐胁迫下，胞外 Na+ 与 GIPC 结合，改变

细胞表面电势，激活细胞质膜 Ca2+ 通道［43］。Ca2+ 信

号分子进一步激活 SOS3-SOS2-SOS1 途径，介导胞

内 Na+ 外排，调节植物对盐胁迫的适应性［17，42］。近

年来，多项研究进一步鉴定了多个在植物耐盐 SOS
途径中起重要功能的关键因子，包括 Ca2+ 通透转运

蛋白 AtANN4［44］、14-3-3 蛋白［45］、内含体分选转运

复合体（ESCRTs，endosome sorting complex required 
for transports）关键组分 VPS23A［46］、糖原合成酶

激酶 3 类蛋白激酶 BIN2［47］等，加深了人们对 Ca2+

信号分子调节植物耐盐胁迫机制的认识。与拟

南芥类似，水稻存在着保守的 OsSOS3/OsCBL4-
OsSOS2/OsCIPK24-OsSOS1 途径［17-18］。在盐胁迫

下，OsSOS3/OsCBL4 感知 Ca2+ 信号，进而磷酸化

OsSOS2/OsCIPK24，激活 OsSOS1 外排 Na+［48］。

植物激素尤其是 ABA，在水稻盐胁迫信号转导

途径中有着至关重要的作用。在盐胁迫下，水稻细

胞内 ABA 瞬间积累，调节气孔开度［39］，并激活含

ABA 应 答 元 件（ABRE，ABA-responsive element）
或 ABRE 结 合 因 子（AREB/ABF，ABRE binding 
protein/factor）转录因子的表达，调节细胞渗透平

衡，增强水稻植株耐盐适应性［48］。

2　水稻耐盐性遗传改良

2.1　耐盐水稻种质资源筛选与利用

早在 20 世纪 30 年代，世界各国水稻育种家们

便开始开展耐盐水稻种质资源的筛选与利用。斯

里兰卡于 1939 年成功选育了世界上第一个耐盐性

强的品种 Pokkali［49］。印度［50］和日本［51］等国家，

以及国际水稻研究所（IRRI，the International Rice 
Research Institute）［52］等研究机构也相继开展水稻

耐盐种质筛选、耐盐性遗传分析、耐盐品种选育等工

作，育出一系列较耐盐的品种，如 Nona Bokra、Kala 
Rata 1-24、Pamodar、SR 26B、IR4595-4-1-13 等，进

行推广种植。这些耐盐水稻种质资源，也为耐盐基

因挖掘、耐盐分子机制研究以及耐盐水稻现代品种

选育奠定了重要的材料基础，如来源于 Pokkali 的
耐盐 QTL 位点 Saltol 已被广泛应用于水稻耐盐性

遗传改良［53］。我国水稻耐盐性研究起步相对较晚，

但从 20 世纪 70-80 年代起逐渐形成规模［2］，如山 
东［54］、江苏［55］、辽宁［56］等沿海地区的农业科研单

位因其所在区域土壤含盐量较高，先后开展了耐盐

水稻种质资源筛选鉴定及育种利用，筛选出一批耐

盐性较强的种质，并育成了“盐稻”系列、“辽盐”系

列等多个耐盐性较强的品种。我国于 1981 年召

开“全国稻麦抗盐碱协作会议”，并在“七五”期间

（1986-1990 年）开展稻种资源耐盐碱性鉴定全国协

作，取得显著成效，挖掘到数量众多的耐盐种质，并

培育了不少适合不同生态区域的粳、籼类型耐盐新

品种（组合）。在众多耐盐碱种质及品种中，来源于

广东湛江滩涂野生水稻资源的海稻 86，耐盐碱性状

优异，具有在中度盐碱地推广种植的潜力［57］。近年

来，海稻 86 已被广泛应用于“海水稻”育种实践以

及水稻耐盐机理研究中［58］。

2.2　水稻耐盐性遗传改良

早期鉴定的水稻耐盐种质资源大多存在着农艺

性状较差、生态适应性较窄等局限性，难以直接在生

产中推广应用。因此，开展耐盐水稻遗传改良、培育
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综合性状良好的耐盐水稻品种，是推广种植耐盐水

稻的先决条件。

传统水稻耐盐性遗传改良主要通过耐盐种质与

普通优良品种杂交，再经过多年多代自交、回交，结

合盐胁迫鉴定，筛选耐盐性好且综合性状优良的后

代；也有通过诱变育种策略，以综合性状优良的品

种为起始亲本进行诱变处理，再经过多代盐胁迫筛

选、鉴定，选育耐盐性好的突变体后代。基于这些策

略，国内外水稻育种家们已成功选育一系列综合性

状优良的耐盐水稻品种，并成功推广种植。如国际

水稻所育成 CSR13、CSR10、CSR27、IR2151、Pobbeli、
PSBRc 84、PSBRc 48、PSBRc 50、PSBRc 86、PSBRc 88、 
NSIC 106 等品种，并在多个国家推广［59］。20 世纪

90 年代以来，我国育种单位也培育了一系列的耐

盐常规稻品种或杂交稻组合，主要代表性品种包括

东稻 4 号、长白 9 号、长白 10 号、长白 13 号、辽盐

2 号、辽盐 9 号、辽盐 12 号、盐丰 47、津源 85、津源

101、盐稻 12 号、藤系 138、绥粳 1 号、绥粳 5 号、吉

农大 30 等［60］，其中盐丰 47 通过了国家品种审定。

另一方面，传统育种策略存在周期长、选择效率低、

可预测性差等局限性。近年来，随着水稻分子遗

传、基因组，尤其是功能基因组研究的发展，越来越

多调控水稻耐盐性的 QTL 位点或功能基因得到鉴

定［2-3，48］，为水稻耐盐性遗传改良提供了宝贵的基

因资源。同时，分子标记辅助选择（MAS，marker-
assisted selection）以及基于高通量检测平台的全

基因组选择（GS，genomic selection）等技术的发

展和应用，也大大提高了水稻耐盐性遗传改良的效 
率［2-3，48］。

2.3　基于基因组编辑的水稻耐盐性分子改良

2.3.1 负调控水稻耐盐性的功能基因　近年来，

CRISPR/Cas9 等系统介导的基因组编辑技术成为遗

传操作的革命性创新，为农作物定向、精准遗传改良

提供了高效的工具。基因组编辑技术已成为水稻功

能基因研究中广泛应用的反向遗传学研究工具，并

被应用于水稻光温敏雄性核不育、除草剂抗性、抗病

性、产量与品质性状、耐寒性、杂种优势固定、生育期

等许多重要农艺性状的遗传改良［61］。利用基因组

编辑技术可以实现对目的基因序列进行突变，包括

缺失、插入、替换等。其中，通过引入缺失或插入，造

成移码突变，实现基因功能缺失是效率最高的一种

方式。因此，重要农艺性状的负调控基因，可以作为

基于基因组编辑技术开展农作物重要性状分子改良

的候选靶基因。

迄今为止，已有 150 多个调控水稻耐盐性的基

因被克隆、鉴定［2-3］。其中，至少有 22 个基因负调

控水稻耐盐性（表 1）。与野生型相比，这些基因的

EMS 突变体、Tos17 插入突变体、T-DNA 插入突变

体、CRISPR/Cas9 编辑突变体，或反义 RNA 敲低植

株、RNAi 敲低植株均表现出耐盐性增强。功能分

析表明，这些基因编码的蛋白没有直接调控 Na+ 的

吸收及转运等过程，但通过调节植物激素信号途径、

抗氧化胁迫、气孔开度、盐胁迫相关基因表达调控、

细胞程序性死亡或抗渗透胁迫等机制，提高水稻对

盐胁迫的适应性，有望作为基因组编辑的水稻耐盐

性分子改良的靶基因。

2.3.2 利用基因组编辑技术创制耐盐水稻材料 
　Nan 等［65］利用 CRISPR/Cas9 技术对 OsMDH1 基

因进行功能敲除；在 100 mmol/L NaCl 胁迫条件下，

osmdh1 突变体 ROS 积累量降低、维生素 B6 含量增

高、耐盐性增强。Wang 等［68］创制了 OsDSK2a 基

因的敲除突变体；与野生型相比，osdsk2a 植株 GA
含量降低、生长减缓，在 120 mmol/L NaCl 条件下，

耐盐性增强。Jiang 等［74］创制了 OsIPK1 基因的

33-nt 缺失突变材料 osipk1_1；在 100 mmol/L NaCl
胁迫条件下，osipk1_1 植株的肌醇三磷酸（IP3）含

量、ROS 积累量降低，抗氧化酶活性、耐盐性增强。

Lan 等［78］利用 CRISPR/Cas9 技术对 OsSPL10 基因

进行功能敲除；osspl10 突变体植株表皮毛发育受 
抑制，但在 150 mmol/L NaCl 条件下，耐盐性显著增

强。Alfatih 等［81］创制了 OsPQT3 基因的敲除突变

体；与野生型相比，在 100 mmol/L、175 mmol/L 和 
200 mmol/L NaCl 胁迫条件下，ospqt3 植株均表现

耐盐性增强，且在温室和田间环境下均表现出显著

的增产潜力。上述结果验证了 OsMDH1 等基因负

调控水稻耐盐性的功能，同时也展示了通过定点编

辑负调控耐盐性的功能基因，能够高效、快速创制水

稻耐盐材料。

基于 Huang 等［40］、Yang 等［69］、Takagi 等［77］前

期鉴定的 OsDST、OsEIL1/OsEIL2 以及 OsRR22 等基

因负调控水稻耐盐性的基础，Santosh-Kumar 等［82］、

莫天宇等［83］、Zhang 等［84］利用 CRISPR/Cas9 技

术分别创制了相应基因的突变体材料。Santosh-
Kumar 等［82］创制了一个 OsDST 基因的 366-nt 缺
失突变材料 dstΔ184-305；与野生型相比，dstΔ184-305 植株

叶片变宽、气孔密度降低，在 200 mmol/L NaCl 处
理条件下，耐盐性增强。莫天宇等［83］研究表明，在 
200 mmol/L NaCl 处理后，oseil1/oseil2 双基因突变
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表 1　负调控水稻耐盐性的功能基因
Table 1　Funtional genes negatively regulating salinity tolerance in rice

基因号

Gene ID
基因名称

Gene name
编码蛋白

Coding protein
生物学功能

Bilogical function
功能验证

Experimental confirmation
参考文献

Reference

LOC_Os01g10840 OsGSK1 糖原合成酶激酶 调节 BR 信号途径 T-DNA 插入突变体耐盐性 
增强

［62］

LOC_Os01g49290 OsRACK1A 活性蛋白激酶 C 
受体

调节 Na+/K+ 含量、ABA 
信号途径

RNAi 植株耐盐性增强 ［63］

LOC_Os01g50370 OsMaPKKK63 丝裂原活化蛋白激酶

激酶激酶

调节 MAPK 信号途径 T-DNA 插入突变体耐盐性 
增强

［64］

LOC_Os01g61380 OsMDH1 苹果酸脱氢酶 调节抗氧化剂维生素 B6
含量

CRISPR/Cas9 编辑突变体 
耐盐性增强

［65］

LOC_Os01g64000 OsABI5 bZIP 转录因子 ND 反义 RNA 植株耐盐性增强、

育性降低

［66］

LOC_Os02g42780 SIT1 类受体激酶 调节 ROS 积累 RNAi、T-DNA 插入突变体耐

盐性增强

［67］

LOC_Os03g03920 OsDSK2a 泛素结合蛋白 调节 GA 信号途径 T-DNA 插入突变体、CRISPR/
Cas9 编辑突变体耐盐性增强

［68］

LOC_Os03g20790 OsEIL1 乙烯信号调控因子 调节乙烯信号途径 RNAi 植株耐盐性增强 ［69］

LOC_Os03g57240 DST 锌指转录因子 调节 ROS 积累、气孔开度 EMS 突变体耐盐性增强 ［40］

LOC_Os03g60430 IDS1 AP2/ERF 转录因子 调控 LEA1 和 SOS1 基因 
表达

RNAi、T-DNA 插入突变体耐

盐性增强

［70］

LOC_Os04g43200 OsClo5 油体钙蛋白 调控应答盐胁迫相关基因

表达

T-DNA 插入突变体耐盐性 
增强

［71］

LOC_Os04g45810 Oshox22 同源异型域 - 亮氨酸

拉链蛋白

调节 ABA 信号途径 T-DNA 插入（启动子区）突

变体耐盐性增强

［72］

LOC_Os04g56430 OsRMC 类受体激酶 ND RNAi 植株耐盐性增强 ［73］

LOC_Os04g56580 OsIPK1 1，3，4，5，6- 五磷酸

肌醇 2- 激酶

调节 ROS 积累 CRISPR/Cas9 编辑突变体 
耐盐性增强

［74］

LOC_Os05g25770 OsWRKY45-2 WRKY 转录因子 调节 ABA 信号途径 RNAi 植株耐盐性增强 ［75］

LOC_Os05g47446 OsPDCD5 细胞程序性死亡调控

蛋白

调节细胞程序性死亡 反义 RNA 植株耐盐性增强、

育性降低

［76］

LOC_Os06g08440 OsRR22 B 型响应调节蛋白 调节 cytokinin 信号途径 EMS、Tos17 插入突变体 
耐盐性增强

［77］

LOC_Os06g44860 OsSPL10 SBP-Box 蛋白 ND CRISPR/Cas9 编辑突变体 
耐盐性增强

［78］

LOC_Os07g48630 OsEIL2 乙烯信号调控因子 调节 ET 信号途径 RNAi 植株耐盐性增强 ［69］

LOC_Os07g48760 OsCIPK03 蛋白激酶 调节渗透调节物质（脯氨

酸）积累

RNAi 植株耐盐性增强 ［79］

LOC_Os08g43334 OsHsfB2b 热激因子 调节渗透调节物质（脯氨

酸）积累

RNAi 植株耐盐性增强 ［80］

LOC_Os10g29560 OsPQT3 E3 泛素连接酶 调节氧化胁迫应答 CRISPR/Cas9 编辑突变体 
耐盐性增强

［81］

ND：未明确生物学功能

ND：Not determined
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植株幼苗存活率达到 75.0%，显著高于野生型植

株 8.3% 的存活率。Zhang 等［84］创制了 OsRR22 基

因的敲除突变植株；在 0.75% 盐溶液处理条件下，

osrr22 突变植株耐盐性显著高于野生型植株；在非

盐胁迫条件下，osrr22 农艺性状与野生型无明显

差异。

3　展望

近年来，水稻耐盐性的基因资源挖掘、分子机制

研究等取得了许多进展，结合高通量基因组选择、基

因组编辑等创新性技术的进展，为水稻耐盐分子改

良奠定了重要的基础。另一方面，水稻耐盐遗传改

良仍然处于起步阶段。多数耐盐品种的耐盐性有待

提高或耐盐性与产量、抗性、适应性、品质等难以协

调统一。未来通过进一步挖掘、利用优异耐盐基因

资源，加强耐盐分子机制研究，发展精准分子改良等

策略，促进水稻耐盐分子改良的进展。

3.1　优异耐盐种质资源及基因资源挖掘

迄今为止，国内外已经育成的耐盐水稻品种众

多，但绝大多数品种的耐盐碱性不够强，难以满足

高盐碱地块的种植需求。优异基因资源是水稻耐盐

遗传改良的基础。来源于广东湛江滩涂野生水稻

资源的海稻 86 是目前认可的耐盐性强的水稻种质

资源，其耐盐性显著高于耐盐栽培品种盐丰 47［85］。

Wu 等［58］初步从海稻 86 中鉴定到一个 QTL 位点

qST1.1 可能与耐盐性有关。进一步挖掘海稻 86 的

耐盐基因，能够为培育强耐盐性的水稻提供基因资

源。历史上，我国一些沿海地区曾种植一些耐盐碱

强的农家品种，如 20 世纪 70 年代至 80 年代初，福

建省漳州市沿海地区常年种植耐盐碱强的水稻农家

种“咸种”。征集此类地方种质资源或野生稻并从

中挖掘更多优异耐盐资源，能够为水稻耐盐遗传改

良提供更丰富的基因资源。

3.2　基于基因组编辑的多个耐盐基因的聚合

通过聚合控制不同性状的多个基因，能够实现

培育综合性状优良品种的目标。多基因聚合也被广

泛应用于单一性状的加强，通过聚合多个抗病基因，

培育抗性增强、抗谱拓宽的作物品种，便是其中典型

的多基因聚合应用的例子。通过聚合多个耐盐基

因，同样有助于选育耐盐性更强的水稻品种［86］。近

年来，随着越来越多的 QTL 得到鉴定，通过分子标

记辅助选择或全基因组选择的策略，能够实现多个

耐盐基因或 QTL 的聚合。另一方面，目前已鉴定的

来源于自然水稻种质的耐盐功能基因较少，多数与

耐盐相关的 QTL 效应不够显著，难以被高效率应用

于多基因聚合。

基于基因组编辑技术定点突变负调控水稻耐盐

性的功能基因，为创制聚合多个耐盐基因的水稻材

料提供了一个高效便捷的途径。基因组编辑技术的

发展，使得一次性突变多个目的基因成为一种常规

操作。研究表明，水稻耐盐负调控基因具有不同的

耐盐途径。因此，通过同时突变多个耐盐负调控基

因，实现多个耐盐基因聚合，有望叠加不同耐盐途径

的效应，培育出耐盐性更强的水稻材料。
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