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摘   要：培育耐盐碱水稻品种是应对全球人口日益增长的重要途径之一。文中以 21 份耐盐碱性

不同的水稻品种 (系) 为材料，在芽期和苗期设置 6 个不同盐碱浓度处理，测定了发芽势、发芽率、

芽长、根长、根数、芽鲜重和苗鲜总重等指标，以各指标盐害率的平均值作为耐盐碱性的综合评

价标准。结果表明随着盐碱浓度的提升，对种子萌发和生长的抑制越明显。在 1% NaCl 加 0.25% 

NaHCO3 溶液处理下，发芽率盐害率变异最大，为 0%–89.80%。在所有浓度处理下，各性状指标

的盐害率都具有相似的变化趋势。筛选到 4 份综合耐盐碱能力强 (大酒谷、日本晴、魔王谷和 02428) 

和 7 份弱的种质资源。比较了 4 份耐盐碱强和 3 份耐盐碱弱的资源耐盐基因序列：OsHAL3 和

OsRR22 基因在 7 份材料中没有差异，SKC1 和 DST 基因在耐盐碱强和耐盐碱弱的品种之间有明显

的变异。研究结果为进一步挖掘水稻耐盐碱基因和培育耐盐碱水稻新品种提供了种质资源和理论

基础。 

关键词：水稻；种质资源；盐碱胁迫；耐盐基因  
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Abstract: Cultivating salt-alkali tolerant rice varieties is one of the important ways to meet the 

increasing food demand of growing global population. In this study, twenty-one rice germplasms with 

different salt-alkali tolerance were treated with six salt-alkali concentrations at germination and seedling 

stages. The germination potential, germination rate, shoot length, root length, root number, fresh weight 

of shoot and seedlings were measured. The average value of salt damage rate was used to evaluate the 

salt-alkali tolerance. As the salt-alkali concentration increases, the inhibition on seed germination and 

growth became more obvious. Upon treatment with 1% NaCl plus 0.25% NaHCO3, the salt damage rate 

of germination rate has the largest variation, ranging from 0% to 89.80%. The salt damage rate of each 

trait shows a similar trend at all concentrations. Four germplasm resources with strong salt-alkali 

tolerance (Dajiugu, Nippobare, Mowanggu and 02428) and 7 sensitive germplasms were screened. The 

salt-tolerant gene sequence of 4 salt-alkali tolerant varieties and 3 sensitive germplasms were analyzed. 

OSHAL3 and OsRR22 were identical among the 7 germplasms, but SKC1 and DST showed clear 

variations between the salt-alkali tolerant and sensitive germplasms. Besides the salt-alkali tolerant 

germplasm resources, this study can also serve as a reference for mining of genes involved in salt-alkali 

tolerance and breeding of salt-alkali tolerant rice varieties. 

Keywords: rice; germplasm resource; salt-alkaline stress; salt-tolerant gene 

 
 

截至 2021 年 5 月，世界实时统计数据显示

全球人口已达 78.67 亿，比去年 5 月份大约增

加 1 亿，如果按照这个速度增长，到 2050 年全

球人口总数预计达到 100 亿。要满足全球日益增

长人口的需求，粮食产量也需要大幅增长。土壤

盐碱化程度日趋严重，严重制约了粮食生产。截至

2019 年，我国盐碱地总面积高达 9 913 万 hm2[1-2]。

袁隆平院士表示：如果将其中 1 亿亩盐碱地种

上水稻，则有望每年产出能多养活 8 000 多万人

口的粮食。因此，筛选水稻耐盐碱种质资源、

挖掘相关耐盐碱基因，并通过基因工程技术培

育耐盐碱水稻品种，对于保障全球粮食安全具

有重要的意义。 

斯里兰卡是最早开展耐盐水稻资源筛选和

培育工作的国家，并在 1939 年选育出世界上首

个耐盐水稻品种 Pokkali[3]。20 世纪 50 年代，

我国开始进行水稻耐盐性研究，并取得了一定

的进展[4]。近年来的研究主要聚焦在耐盐品种 
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的耐盐性评价方面，例如 20 世纪 70 年代江苏

省农业科学院开始鉴定、评价水稻耐盐种质资

源，筛选一批具有应用价值的水稻材料——乌

咀子和白谷子等[5]。近期，海南大学对 30 份耐

盐性不同的水稻品种，在苗期以不同浓度的盐

溶液进行胁迫处理，测定了相关耐盐指标，并

运用相关性分析、隶属函数和系统聚类等方法，

把 30 份供试品种分成耐盐型、中间型和盐敏感

型[6]。孙现军等设置淡水、0.3%和 0.5%的盐溶

液浇灌处理，对不同来源的水稻资源进行了全生

育期耐盐性鉴定，并调查了结实率和单株产量等

6 项农艺性状以及耐盐表型。以产量耐盐系数≥

0.8 为标准，共筛选出了 121 份耐盐水稻资源[1]。

田蕾等以 125 mmol/L NaCl 溶液对 64 份粳稻资

源进行盐胁迫处理，并调查其发芽势、发芽率、

芽长、根长和盐害率等。结果表明水稻芽期对盐

胁迫较为敏感，并将这些种质划分成盐敏感型、

弱耐盐和耐盐类群等 4 个类群[7]。我国育种家也

通过耐盐资源的发现、筛选和改良，培育出了许

多综合性质优良的耐盐品种，诸如广盐 1 号、海

稻 86 和盐粳 68 等[8]。实际生产中多为盐碱共胁

迫，然而目前的研究大多是针对盐胁迫[2]，对于

水稻在盐和碱同时胁迫下的研究较少。 

本研究搜集了不同来源的 21 份水稻种质

资源 (包括审定的耐盐品种)，在芽期和苗期对

其进行不同浓度的盐碱胁迫处理，并计算发芽

率盐害率、芽长盐害率、根数盐害率、根长盐

害率、芽鲜重盐害率和苗鲜总重盐害率。以平

均盐害率作为耐盐碱性的综合评价指标，最终

筛选出 4 份耐盐碱能力较强的水稻资源，并明

确了一些特异基因的序列在不同品种之间的差

异，研究结果为通过分子辅助育种培育耐盐碱

水稻新品种以及深入研究耐盐碱调控分子机制

提供重要的材料。 

1  材料与方法 

1.1  供试水稻材料 
水稻种质资源 21 份：盐稻 3931，广盐 1

号，日本晴，9311，CO39 檽 檽，田 ，白丝 ，川 7，

大酒谷，魔王谷，02428，中嘉早 17，中早 39，

中早 35，IR64，明恢 63，桂朝 2 号，Lemont，

YLCH，NIL-GRF4 和 NIL-grf4。供试材料于 

2020 年正季种植在湖南杂交水稻研究中心试验

田，所收种子用于耐盐碱性鉴定。 

1.2  芽期盐碱胁迫处理 
江苏省农业科学院的研究表明，1.0%和

0.5%的盐浓度分别为水稻芽期和苗期耐盐性鉴

定的最适浓度[4]，本研究在此基础之上设置了不

同的处理浓度。每份水稻材料分别选取 50 粒成

熟度好、饱满的种子，用 75%的乙醇消毒 15 min

后用无菌水冲洗 3 遍。处理分为 2 个部分：处

理一、分别用 1.0%的 NaCl 溶液，pH 6.60 (B)、

1.0% NaCl 加 0.25% NaHCO3 溶液，pH 8.23 (C)、

1.12% NaCl 加 0.28% NaHCO3 溶液，pH 8.26 (G) 

和 1.2% NaCl 加 0.3% NaHCO3，pH 8.30 (F) 溶

液直接浸种催芽，盐碱比 (NaCl∶NaHCO3) 为  

4︰1 是根据滨海盐碱地的特征确定[9-10]，以无

菌水处理作为对照。在第 4 天和第 10 天分别调

查发芽势与发芽率。处理二、用无菌水催芽，

将 30 粒发芽的种子 (芽长有种子粒长的一半长) 

播种于铺有 2 层滤纸的培养皿中，在 28 ℃培养

室 (光照 12 h，黑暗 12 h) 用 1.0%的 NaCl 溶液

处理，以无菌水处理作为对照，10 d 后调查芽

长、根长和根数，每个材料调查 5 株，求平均

值。处理期间每天更换相应的溶液以保持盐碱

浓度不变。 

1.3  苗期盐碱胁迫处理 
每份材料选取 50 粒成熟度好、饱满的种

子，消毒催芽之后，选取发芽一致的种子播种
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于底部带孔的 PCR (polymerase chain reaction) 

板中，每板播种 2 个材料，将 PCR 板放置在盛

满营养液的培养盒中。在 28 ℃培养室培育成  

3 叶期的苗子，分别用 0.6% NaCl 加 0.15% 

NaHCO3 溶液，pH 8.13 (A) 和 0.7% NaCl 加

0.175% NaHCO3，pH 8.15 (H) 溶液处理，以营

养液处理作为对照。处理期间每 3 天更换相应

的处理溶液，14 d 后调查芽鲜重和苗鲜总重，

每个材料称量 5 株，求平均值。 

1.4  耐盐碱性评价指标 

以相对发芽势、相对发芽率、相对芽长、

相对根数、相对根长、相对芽鲜重、相对苗鲜

总重和相对盐害率作为水稻芽期和苗期耐盐碱

性的评价指标。 

相对发芽势 (%)=盐碱处理发芽势/水处理

种子发芽势×100； 

发芽势盐害率  (%)=(水处理发芽势–盐碱

处理发芽势)/水处理发芽势×100； 

相对发芽率 (%)=盐碱处理发芽率/水处理

发芽率×100； 

发芽率盐害率  (%)=(水处理发芽率–盐碱

处理发芽率)/水处理发芽率×100； 

相对芽长  (%)=盐碱处理芽长 /水处理芽   

长×100； 

芽长盐害率  (%)=(水处理芽长–盐碱处理

芽长)/水处理芽长×100； 

相对根数  (%)=盐碱处理根数 /水处理根   

数×100； 

根数盐害率  (%)=(水处理根数–盐碱处理

根数)/水处理根数×100； 

相对根长  (%)=盐碱处理根长 /水处理根   

长×100； 

根长盐害率  (%)=(水处理根长–盐碱处理

根长)/水处理根长×100%； 

相对芽鲜重 (%)=盐碱处理芽鲜重/营养液

处理芽鲜重×100； 

芽鲜重盐害率 (%)=(营养液处理芽鲜重–盐

碱处理芽鲜重)/营养液处理芽鲜重×100%； 

相对苗鲜总重 (%)=盐碱处理苗鲜总重/营

养液处理苗鲜总重×100%； 

苗鲜总重盐害率 (%)=(营养液处理苗鲜总 

重 –盐碱处理苗鲜总重 )/营养液处理苗鲜总    

重×100。 

1.5  水稻芽期和苗期耐盐碱性综合评价 

根据水稻品种  (系 ) 耐盐性鉴定技术规

程，可以将水稻资源的耐盐碱能力分为极强、

强、中、弱和极弱 5 个级别，其相对盐害率依

次为 0.0%–20.0%、20.0%–40.0%、40.0%–60.0%、

60.0%–80.0%和 80.0%–100.0%[11]，本研究将其

依次与等级 A、B、C、D 和 E 相对应。以芽期

和苗期的发芽率盐害率、芽长盐害率、根数盐

害率、根长盐害率、芽鲜重盐害率和苗鲜总重

盐害率的平均值作为耐盐碱性的综合评价指

标。此外，统计每份材料各种耐盐碱评价指标

的 A、B、C、D 和 E 等级以展示其耐盐碱能力

的强弱。 

1.6  耐盐基因序列的比较分析 

根据已克隆的水稻主要耐盐基因 SKC1、

OsHAL3、DST 和 OsRR22 的功能变异位点分别

设计引物 (表 1)，对筛选到的 4 份耐盐碱强和  

3 份耐盐碱弱的水稻资源采用 CTAB 法提取其

DNA。利用擎科生物公司的 T3 Super Mix 体系

进行 PCR 扩增：98  2 min℃ ；98  10 s℃ ，55  ℃

10 s，72  20 s℃ ，35 个循环；72  2 min℃ ；4 ℃

冷却。扩增产物通过 1.5%的琼脂糖凝胶电泳检

测，然后送至擎科生物技术公司测序，测序结

果利用 Sequencher 软件比对分析。 
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2  结果与分析 

2.1  盐碱胁迫下水稻资源芽期各评价指标

的表现  

用不同浓度的盐碱溶液直接处理催芽的种

子，然后调查其发芽势与发芽率。结果发现    

4 种处理下的发芽势盐害率在 45.45%–100%之

间，说明盐碱胁迫严重影响了水稻种子的萌发。

在盐碱液 B (1.0%的 NaCl)、C (1.0% NaCl 加

0.25% NaHCO3)、G (1.12% NaCl 加 0.28% NaHCO3) 

和 F (1.2% NaCl 加 0.3% NaHCO3) 处理下，所 

有测试品种的平均发芽势盐害率分别为 79.20%、

90.82%、94.43%和 98.85%，说明随着盐碱浓度

的提升，对种子萌发的影响越明显。相比发芽

势，盐碱胁迫对发芽率的影响要小很多。在盐

碱液 B、C、G 和 F 处理下，所有测试品种的平

均发芽率盐害率分别为 3.20%、37.69%、73.39%

和 83.49% ， 变 幅 分 别 为 –4.16%–14.89% 、

0%–89.80%、14%–100%和 42%–100% (图 1)。

说明 B 浓度对各品种的发芽率影响较小；而在

C 浓度处理下，发芽率盐害率表现出最大的变

异范围，能很好区分水稻资源耐盐碱的强弱。 

 
表 1  耐盐基因引物序列 
Table 1  Primers used for amplification of salt-tolerant genes 

Primers Forward primer (5′→3′) Reverse primer (5′→3′) Product size (bp) Genes 

SKA GCATCCTTGGCCTCTACTTC ATATGTCCCAGGCCAGAGTA 1 074 SKC1 

HA GACCGCTACATCAATCCAAG TTTGCTGTAGTCCCATGCTC 802 OsHAL3

DS GGCTGTTCCCGTGCTTGTTC   CGCCTCCAGTTGAGCATGTCGA   622 DST 

RR GAGGAAGTTCGGTAATCGTG TGTACTACATTTCTGTGCAGGT 839 OsRR22

 

 
 

图 1  不同浓度盐碱液处理对发芽势与发芽率的影响 
Figure 1  Effect of different salt-alkali concentrations on germination potential and germination rate. B, C, 
G and F represent 1.0% NaCl solution, 1% NaCl plus 0.25% NaHCO3 solution, 1.12% NaCl plus 0.28% 
NaHCO3 solution, and 1.2% NaCl plus 0.3% NaHCO3 solution, respectively. GR and GE represent the salt 
damage rate of germination rate and the salt damage rate of germination potential, respectively. 
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品种大酒谷和日本晴在 B、C 和 G 处理下的发

芽率盐害率均低于 40%，说明它们的耐盐碱能

力很强。 

待催好芽之后用 B 溶液 (1.0%的 NaCl) 处

理水稻资源，调查发现所有测试品种的平均芽

长盐害率、根数盐害率和根长盐害率分别为

53.19%、53.51%和 55.38%，说明盐碱胁迫对水

稻萌发期的芽长、根数和根长的影响相当。其

变幅分别为 34.88%–73.86%、3.23%–76.92%和

15.35%–82.53%，说明根数盐害率的变异范围最

大、芽长盐害率的变异范围最小。从图 2 可以

看出，各盐害率主要集中在 40%–70%之间。从

各资源的表现来看，大酒谷的芽长盐害率、根

数盐害率和根长盐害率分别为 34.88%、3.23%

和 41.22%，前两个盐害率在测试的资源中是最

低的，说明其具有很强的耐盐碱能力。 

2.2  盐碱胁迫对水稻资源苗期各性状的影响 
用不同浓度的盐碱溶液处理 3 叶期的幼

苗，在 A 溶液 (0.6% NaCl 加 0.15% NaHCO3

溶液) 处理下，所有测试品种的平均芽鲜重盐害

率和苗鲜总重盐害率分别为 40.36%和 26.47%，

变幅分别为 4.58%–66.35%和 6.43%–58.62%；在

H 溶液 (0.7% NaCl 加 0.175% NaHCO3) 处理

下，所有测试品种的平均芽鲜重盐害率和苗鲜

总重盐害率分别为 59.54%和 34.62%，变幅分别

为 34.78%–100%和 8.48%–59.11%。说明随着盐

碱浓度的提升，对水稻资源苗期生长的影响越

明显；在 H 溶液处理下，芽鲜重盐害率的变异

范围最大。各盐害率主要分布在 40%左右，不

管是 A 溶液或者 H 溶液处理，各水稻资源的苗

鲜总重盐害率大多小于 40%，说明各处理对苗

鲜总重的影响较小。从水稻资源的表现来看，

大酒谷和日本晴在 A 和 H 处理下的芽鲜重和

苗鲜总重盐害率均低于 40% (图 3)，说明它们

的耐盐碱能力很强，这与上述芽期处理的结果

一致。 

2.3  水稻资源盐碱胁迫下芽期和苗期耐盐

碱性的综合评价 
计算芽期和苗期的发芽率盐害率、芽长盐

害率、根数盐害率、根长盐害率、芽鲜重盐害 

 

 
 

图 2  盐碱液处理对芽长、根数和根长的影响 
Figure 2  Effect of treatments with salt-alkali solution on shoot length, root length and root number. YC, GS 
and GC represent the salt damage rate of shoot length, root number and root length, respectively. 
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图 3  不同浓度盐碱液处理对苗期各性状的影响 
Figure 3  Effect of different salt-alkali concentrations on various traits at seedling stage. A and H represent 
0.6% NaCl plus 0.15% NaHCO3 solution and 0.7% NaCl plus 0.175% NaHCO3 solution, respectively. YZ 
and ZZ respectively represent the salt damage rate of shoot fresh weight and the salt damage rate of seedlings 
fresh weight. 
 

率和苗鲜总重盐害率的平均值，以客观反映各

水稻资源芽期和苗期耐盐碱能力的强弱，数值

越小说明耐盐碱能力越强。由于发芽势盐害率

整体偏高，而 1.0% NaCl 处理下的发芽率盐害

率整体偏低，因此这些盐害率不参与平均值的

计算。此外，统计每份资源各评价指标的耐盐

碱等级以直观展示其耐盐碱能力。总共筛选到

4 份综合耐盐碱能力强的种质资源：大酒谷、

日本晴、魔王谷和 02428。其中大酒谷的平均

盐害率只有 26.76%，在测试的资源中综合耐盐

碱能力最强。大酒谷的耐盐碱等级为 3A5B2C，

即在调查的 10 个耐盐碱评价指标中，有 3 个极

强、5 个强和 2 个中等，这也说明其综合耐盐

碱能力很强。耐盐碱能力中等的种质资源有  

10 份，占总测试资源的 47.62%。耐盐碱能力弱

的种质资源有 7 份，其中川 7 最弱，平均盐害

率达 69.48% (表 2)。 

2.4  筛选到的耐盐碱资源的耐盐基因变异

分析   

为了明确本研究筛选到的耐盐碱强的水稻

资源可能由哪些耐盐基因控制其表型，比较了 

表 2  水稻资源耐盐碱性的综合评价 
Table 2  Comprehensive evaluation of rice 
germplasms for salt-alkali tolerance 

Rice 

germplasm 

Average salt 

damage 

(x̄±s, %) 

Salt-alkali 

tolerant grade 

Salt-alkali 

tolerant 

ability 

Dajiugu 26.76±13.70 3A5B2C Strong 

Nippobare 35.92±18.62 3A3B3C1D Strong 

Mowanggu 37.12±20.29 2A3B3C2D Strong 

02428 37.84±18.01 3A2B4C1D Strong 

Yandao3931 40.35±26.94 2A3B3C1D1E Moderate 

YLCH 44.31±18.63 1A3B3C3D Moderate 

Zhongzao39 47.47±24.62 1A3B3C2D1E Moderate 

NIL-grf4 48.57±24.47 1A3B4C2E Moderate 

NIL-GRF4 49.60±30.29 2A2B4C2E Moderate 

Baisinuo 49.73±13.06 2B5C3D Moderate 

Lemont 51.69±24.96 1A2B4C2D1E Moderate 

CO39 54.51±31.47 1A4B1C1D3E Moderate 

Guangyan1 54.59±31.29 2A1B4C3E Moderate 

Zhongjiazao17 57.80±21.61 2B4C2D2E Moderate 

9311 61.48±21.60 3B1C4D2E Weak 

IR64 61.61±23.25 2B3C3D2E Weak 

Tiannuo 62.66±23.41 1B5C1D3E Weak 

Guichao2 63.02±23.89 1A3C3D3E Weak 

Minghui63 63.19±22.53 2B2C4D2E Weak 

Zhongzao35 69.34±13.33 4C3D3E Weak 

Chuang7 69.48±20.81 4C2D4E Weak 
Grades A, B, C, D and E represent the salt damage rate of 
0.0%–20.0%, 20.0%–40.0%, 40.0%–60.0%, 60.0%–80.0% 
and 80.0%–100.0%, respectively. 
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4 份耐盐碱强 (大酒谷、日本晴、魔王谷和 02428) 

和 3 份耐盐碱弱 (川 7、明恢 63 檽和田 ) 水稻资

源的耐盐基因 SKC1 (shoot K+ concentration 1)、

OsHAL3 (Oryza sativa halotolerance protein 3)、

DST (drought and salt tolerance) 和 OsRR22 

(B-type response regulator 22) 的功能变异位

点。测序结果显示 (图 4)，OsHAL3 基因在所测

7 份材料中无差异。OsRR22 基因除了大酒谷在

编码区第 597 位由碱基 T 突变为 C (不造成氨基

酸变异) 之外，其余材料无变异。DST 基因有

两处变异：川 7、明恢 63 檽和田 的第 374 bp 插

入 18个碱基 (造成 9个氨基酸的插入)，大酒谷、

日本晴、魔王谷和 02428 没有变异；明恢 63 和

檽田 的第 599 bp 插入 3 碱基 (造成 1 个氨基酸

的插入)，魔王谷的第 602 bp 缺失 6 碱基 (造成

2 个氨基酸的缺失)，大酒谷、日本晴、02428

和川 7 没有变异。SKC1 基因有 4 处变异：大酒

谷、日本晴、魔王谷和 2428 的第 418 位为碱基

C (脯氨酸)，川 7、明恢 63 檽和田 的为 G (丙氨

酸)；大酒谷、日本晴、魔王谷，2428，明恢

63 的第 551 位、第 994 位和第 1 183 位分别为

G (精氨酸)、C (组氨酸) 和 C (亮氨酸)，川 7

檽和田 的分别为 A (组氨酸)、G (天冬氨酸)和

G (缬氨酸)。 

3  讨论 

在水稻生长的不同发育时期，盐碱胁迫对

其影响不同[12]。萌发期与幼苗期是水稻生长发

育的最初阶段，也是最早响应外界逆境胁迫的

时期，水稻在此期间的耐逆能力会影响其最终 

 

 
 

图 4  DST 和 SKC1 基因的变异类型 
Figure 4  Allelic variation types of DST and SKC1. 
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产量[13]。在某种程度上苗期可以作为全生育期

耐盐性水平的参考[14]。现有的研究主要集中在

盐胁迫，而实际生产中是盐碱共同胁迫。因此，

需要同时在盐碱胁迫下进行水稻耐盐碱品种的

筛选才能满足生产的需求[10,15]。此外，水稻的

耐盐碱性是由自身基因型和外界环境共同影响

的复杂性状[16]，通过调查单一性状指标不能真

实、全面地评价水稻的耐盐碱能力，需要对多

项指标进行综合评价[10,17-18]。本研究对 21 份水

稻种质资源的芽期和苗期进行不同浓度的盐碱

胁迫处理，并综合评价了发芽势、发芽率、芽

长、根数、根长、芽鲜重和苗鲜总重等多项指

标。本试验研究结果表明，只有在 1.0%的 NaCl

处理下对少数几个品种的发芽势有促进，其他

浓度处理对发芽率、芽长、根数、根长、芽鲜

重和苗鲜总重均有明显的抑制作用。并且品种

间的耐盐碱性状存在显著差异，这与前人研究

结果基本一致[7,13,19]。在所有盐碱浓度处理下，

本研究中各性状指标的盐害率都具有相似的变

化趋势，说明这些指标之间具有很强的相关性。 

通过综合性状评价，最终筛选出 4 份耐盐

碱能力强的水稻资源，其平均盐害率均小于

40%。盐稻 3931 的平均盐害率接近 40%，在测

试的材料中排名第 5，说明其综合耐盐碱能力

也比较强。广盐 1 号的平均盐害率为 54.59%，

属于中等耐盐碱水稻。4 份耐盐碱能力强的资

源均为粳稻，而 7 份耐盐碱能力弱的种质资源

大多为籼稻。转录因子 OsGRF4 是一个多功能

基因，其第 3 外显子的碱基由 TC 突变为 AA，

打破了 miR396 对其表达的调控抑制，使得水

稻氮利用率提高、产量增加、籽粒落粒性降低

和苗期耐冷性增强[20-24]。为了明确 OsGRF4 基

因是否也控制耐盐碱性状，对其近等基因系

NIL-GRF4 和 NIL-grf4 进行盐碱胁迫，结果显

示其平均盐害率分别为 49.60%和 48.57%，两者

差异不大，均属于中等耐盐碱材料。说明 OsGRF4

基因不影响耐盐碱性状。 

水稻耐盐碱性是由多基因控制的数量性 

状[25]，随着高通量芯片技术、现代测序技术和分

子生物学的飞速发展，一批耐盐 QTL (quantitative 

trait locus) 相继被定位和挖掘。而水稻耐碱基

因的克隆和利用相对来说要落后很多，其研究

大多还停留在 QTL 定位阶段[2]。2016 年，印度

学者报道了一种利用 50K SNP 芯片通过 BSA

方法分析重组自交系群体的极端分离池来快速

鉴定水稻生殖期耐盐 QTL 的方法。通过这种方

法总共鉴定到 5 021 个多态位点和 34 个 QTL[26]。

2020 年我国东北农业大学的邹德堂研究组以盐

敏感水稻品种 IR36 和耐盐材料 Weiguo 为亲本构

建了 F2:3 群体，通过全基因组 QTL-Seq 测序技术

对 40 株极端分离池进行 QTL 鉴定，挖掘到 1 个

主效 QTL 位点 qRSL7，并利用包含 199 个单株的

后代分离群体将 qRSL7 精细定位到 222 kb 的区

间。后期通过 RNA-seq 技术在候选区间发现   

5 个在盐胁迫下有显著差异表达的基因，并经过

比较测序发现亲本间 Os07g0569700 (OsSAP16) 

基因有 1 bp 的缺失突变，OsSAP16 编码一个胁

迫相关蛋白[27]。本研究中日本晴的综合耐盐碱

能力排名第 2，其 OsSAP16 基因也有 1 bp 的缺

失，与耐盐材料 Weiguo 的变异一致[27]。孙健

研究组在盐、碱胁迫条件下，分析水稻重组自

交系苗期的根数和根长，表明水稻对碱胁迫比

对盐胁迫更为敏感，定位到 18 个加性效应 QTL

位点，对表型变异的贡献率为 6.02%–20.06%[28]。 

在耐盐基因克隆以及分子调控机制研究方

面，中国科学院植物生理生态研究所林鸿宣团

队取得了一系列重要进展。2005 年，该团队首

次克隆了编码钠离子特异性转运蛋白的耐盐基

因 SKC1，该基因只在维管束中表达。在盐胁迫

下 SKC1 把地上部分过量的 Na+运输到根部，从
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而减轻水稻 Na+毒害，增强其耐盐性。耐盐品

种 Nona 蛋白的第 140 位、第 184 位、第 332

和第 395 位分别为丙氨酸、组氨酸、天冬氨酸

和颉氨酸，在盐敏感品种越光中分别为脯氨酸、

精氨酸、组氨酸和亮氨酸，这些变异可能是导

致其耐盐性差异的原因[29]。2009 年，林鸿宣团

队克隆了 OsHAL3 和 DST 这两个耐盐基因，分

别编码转录激活因子黄素单核苷酸结合蛋白和

对水稻耐盐、耐旱具有负调控作用的包含锌指结

构域的转录因子[30-31]。日本的研究者在 6 000 株

经 EMS 诱变的群体里筛选到 1 个耐盐突变体，

并通过 MutMap 的方法快速克隆了耐盐基因

OsRR22。OsRR22 基因第 3 外显子的碱基由 G

突变为 A 之后导致形成终止密码子，并产生功

能缺失型耐盐突变体[32]。 

由于 SKC1 是第一个克隆的水稻耐盐基因，

与 OsHAL3、DST 和 OsRR22 具有重要的应用价  

值[29-33]，因此比较了本研究中 4 份耐盐碱强和   

3 份耐盐碱弱的资源 SKC1、OsHAL3、DST 和

OsRR22 的功能变异位点。结果显示 OsHAL3 和

OsRR22基因在所测 7份材料中没有氨基酸的差

异。7 份材料的 SKC1 蛋白在第 140 位、第 184 位、

第 332 和第 395 位有 4 处变异，与文献报道的

位点一致[29]。4 份耐盐碱强的品种 (大酒谷、日

本晴、魔王谷和 2428) 为同一基因型，2 份耐

盐碱弱的品种 (川 7 檽和田 ) 为另外一种基因

型，而耐盐碱弱的明恢 63 为中间型。此外，通

过华中农业大学测序数据库的分析表明，明恢

63 与耐盐碱弱的 IR64 和 9311 的基因型一致，

耐盐碱弱的桂朝 2 号与上述基因型都不一致，

为主要的变异类型，变异位点的碱基依次为 G、

G、G 和 G (http://ricevarmap.ncpgr.cn/)。DST 基

因有两处变异，基本上是 4 份耐盐碱强的品种

为同一基因型，3 份耐盐碱弱的品种为另一种

基因型，与文献报道的变异位点不一致[31]。因

此，SKC1 和 DST 基因的差异可能是导致本研

究资源耐盐碱强和弱的原因，也可能与耐盐碱

的特性不相关，还需通过基因定位和遗传转化

进行验证。除了基因序列差异之外，基因的表

达水平和表观修饰水平的差异也可能导致水稻

品种的耐盐碱表型不同，有待进一步的研究。 

本研究在芽期和苗期设置 6 个不同浓度鉴

定了 21 份水稻品种 (系) 的耐盐碱性，筛选到

4 份综合耐盐碱能力强的种质资源。已克隆耐

盐基因序列分析表明，SKC1 和 DST 基因在耐

盐碱强和耐盐碱弱的品种之间有明显的变异。

筛选到的耐盐碱强的资源以及相关耐盐基因序

列的分析为进一步挖掘水稻耐盐碱基因和培育

耐盐碱水稻新品种提供了重要的种质资源和理

论基础。 
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