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玉米耐盐分子机制研究进展
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摘要：玉米是我国总产量最大的农作物，它对盐胁迫耐受性较差。玉米主产区日益加剧的土壤盐渍化已成为导致玉米产

量和品质下降的主要环境胁迫之一。因此，研究玉米的耐盐机制，改良玉米的耐盐性对保障我国乃至世界玉米生产的可持续

发展有重要意义。土壤中盐浓度过高会导致玉米根系外围土壤溶液的水势降低，引起渗透胁迫，而盐离子（Na+、Cl- 等）的过

量积累会导致离子毒害。近年来，针对离子稳态维持、渗透压维持等关键生理过程，国内外学者通过 GWAS、QTL 等方法克隆

了多个重要耐盐 QTL 基因，并对其作用机制进行了解析。本文综述了玉米耐盐领域的最新研究进展。
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Abstract：Maize （Zea mays L.） is ranking first in total yield production of the crop species in China，
whereas this important crop is sensitive to salt stress. As the salinization of farmlands has become one of the 
major environmental stresses that decrease maize yield and quality，it is important to study the mechanism of salt 
tolerance and thus facilitate the development of salt-tolerant maize. It’s known that high-salt concentration can 
damage maize plant mainly by causing osmotic stress and ion toxicity. In recent years，several salt-tolerant QTL 
or genes which are involved in regulating either ion homeostasis or osmotic tolerance，have been identified by 
GWAS and/or QTL analysis，and their functional mechanisms have been investigated. Here，we review recent 
progress on deciphering the mechanisms of salt tolerance in maize.
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玉米是我国三大农作物之一，是主要的饲用和

粮食作物。近年来，在极端自然条件（降雨少）和人

为因素（灌溉依赖的耕作模式）的共同作用下，我国

北方地区和黄淮海平原等玉米主产区耕地盐碱化日

益严重，已成为导致玉米减产的主要环境因素之一。

因此，系统解析玉米耐盐的分子遗传基础、深入挖掘

玉米耐盐的潜能、培育耐盐玉米品种，有重要的理论

和生产实践意义［1-2］。盐胁迫对作物的伤害主要体

现在渗透胁迫和离子毒害两个方面，作物在进化过

程中也产生了一系列耐受渗透胁迫和离子毒害的机

制。例如，作物通过在胞质中积累大量的渗透调节

物质，降低膜内外的渗透势差，从而应对盐胁迫导致

的渗透胁迫；作物通过离子外排、离子区域化等方式

减少 Na+、Cl- 等盐离子在胞质中的过量积累，从而减
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少离子毒害［3-4］。因此，培育耐盐作物（如：玉米）需

要协同改良其渗透胁迫抗性和离子稳态维持能力。

玉米自然群体的遗传多样性十分丰富，不同玉米

自交系对盐胁迫的耐受性存在显著差异（图 1）［5-9］， 
越来越多的证据表明玉米耐盐性是受多基因控制的

数量性状［6］。例如，已有研究表明不同玉米自交系

中渗透调节物质的含量存在显著差异（如：甘氨酸、

甜菜碱等），且有多个与渗透调节相关的 QTLs 基因

被克隆［10］；以 Na+、K+ 含量为指标，克隆了多个调控

玉米 Na+、K+ 稳态和耐盐性的 QTLs 基因 ［7-9，11-12］；

以死亡率、生物量等为指标，通过全基因组关联分析

（GWAS，genome wide association study）、基于代谢

组的全基因组关联分析（mGWAS，metabolite-based 
genome wide association study）、连锁分析（Linkage 
analysis）等方法鉴定了一系列与玉米耐盐性相关的

候选基因。这些研究揭示了玉米耐盐性变异的多

基因遗传基础，为培育耐盐玉米提供了重要的基因

资源和遗传材料。本文综述了玉米耐盐应用基础

研究的最新进展，主要包括：（1）玉米耐盐应答中的

渗透调节；（2）盐胁迫下玉米的 Na+ 稳态调控机制； 
（3）盐胁迫下玉米中的 K+ 稳态调控；（4）盐胁迫下

玉米中的 Cl- 稳态调控。

图片为在对照和盐胁迫（100 mmol/L NaCl）条件下生长 10 d 的幼苗

The photos show the 10-days old seedlings grown under control and salt （100 mmol/L NaCl） conditions

图 1　不同玉米自交系的耐盐性比较
Fig.1　The phenotype of three maize inbred lines grown under control and salt conditions

1　玉米耐盐应答中的渗透调节

1.1　盐胁迫下玉米对渗透胁迫的感知和信号转导

盐胁迫下土壤溶液的水势降低，导致渗透胁迫［13］。

已有研究表明植物体存在感受渗透胁迫的受体，它

感受渗透胁迫后可将其转化为 Ca2+ 信号，Ca2+ 信

号被 Ca2+ 结合蛋白解码后调控植物对渗透胁迫的

适应性应答［14-16］。拟南芥中的 OSCA1（Reduced 
hyperosmolality-induced ［Ca2+］i increase 1）是一种

高渗透压调控的 Ca2+ 通道，它可以特异响应外界渗

透压胁迫，推测它可能是拟南芥感知渗透压变化的

受体［16］。虽然目前玉米中感知渗透压变化的受体

尚未见报道，但玉米中存在 AtOSCA1 的直系同源

蛋白（GRMZM2G456000），它可能在玉米感受盐

胁迫诱导的渗透胁迫（SIOS，salt induced osmotic 
stress）中起重要作用。Liu 等［17］发现渗透胁迫可

以诱导玉米根尖胞质中游离 Ca2+ 浓度快速升高，表

明 Ca2+ 可能作为玉米感知渗透压变化的第二信使

发挥作用。也有研究表明，玉米中一些编码钙结合

蛋白的基因（如：ZmCBLs 和 ZmCDPKs）的转录水

平受盐胁迫和渗透胁迫诱导上调，这些基因可能参

与渗透胁迫下 Ca2+ 信号的解码并调控下游渗透胁

迫应答过程［14-15］。整体而言，玉米对 SIOS 的感知、

第二信使的激活及下游基因表达调控的机制大多不

清楚，仍有待研究。

1.2　ABA 介导玉米响应盐诱导的渗透胁迫

植物激素脱落酸（ABA，abscisic acid）在植物

响应逆境胁迫、维持胞内渗透压及调控气孔运动等

方面都有重要的作用［18-20］。拟南芥中的研究表明，

渗透胁迫可诱导 ABA 合成，激活 ABA 信号途径，

调控下游渗透胁迫响应基因的表达，从而增强植物

对渗透胁迫的耐受性［20-21］。渗透胁迫也可以促进

玉米中 ABA 的合成，并且 ABA 信号途径与许多

玉米渗透胁迫应答基因的表达调控相关［22］。在玉

米中过表达拟南芥的 ABA 合成基因 AtLOS5（Low 
osmotic stress 5），可以显著增加植株中的 ABA 含
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量，提高其渗透胁迫耐受能力，促进植株抗盐［15］。

也有研究表明 ABA 可以显著诱导玉米中甜菜醛脱

氢酶（BADH，betaine aldehyde dehydrogenase）的

表达，进而促进渗透调节物质甜菜碱的合成。Hu
等［23］对玉米 vp5 突变体（ABA 合成缺陷突变体）

中的磷酸化蛋白进行蛋白组学分析，发现多个转录

因子、酶和转运蛋白的磷酸化调控可能与 ABA 依

赖的渗透胁迫应答相关。上述这些研究表明 ABA
信号通路在玉米响应盐诱导的渗透胁迫中起着

重要的作用，但相关的精细调控机制还有待深入 
研究。

1.3　渗透调节物的积累增强玉米的耐盐性

盐胁迫条件下，植物通过调节胞质中的有机或

无机渗透调节物质的积累来维持胞内外的渗透压平

衡，从而抵御盐诱导的渗透胁迫 ［3-4，24］。Cl- 和 K+ 是

植物中的主要无机渗透调节物质，它们无需通过代

谢合成，所以也是植物体内较“廉价”的渗透调节物

质 ［25］。有机渗透调节物质包括丙氨酸、谷氨酸、天

冬酰胺、甘氨酸、甜菜碱和蔗糖等，盐胁迫下这些物

质的合成显著增加 ［26］。

甜菜碱是主要的有机渗透调节物质之一，参

与响应多种非生物胁迫［3，13］，高盐、高温和干旱等

胁迫都会诱导玉米中甜菜碱合成的增加［27］。Yang 
等［10］利用甜菜碱含量较高及甜菜碱合成缺陷的自

交系材料构建了含甜菜碱（Bet1/Bet1）和甜菜碱缺

失（bet1/bet1）的近等基因系（NILs）材料，并对两

种基因型材料在盐胁迫下的干重、叶面积扩展率、

叶片含水量和碳同化率等生理指标进行测定，发现

Bet1/Bet1 植株的耐盐性显著高于 bet1/bet1，表明甜

菜碱参与调控玉米的耐盐应答。水稻和小麦自交

系中 BADH 的外显子存在插入和缺失等自然变异，

导致蛋白翻译提前终止，进而使甜菜碱的合成受

阻。玉米自交系群体中甜菜碱含量的差异是否与

BADH 的自然变异相关还未见报道。因此，鉴定导

致不同玉米自交系中甜菜碱含量差异显著的自然变

异位点，揭示其遗传基础，对培育抗盐玉米品种具有

重要的意义。另外，游离氨基酸作为重要的有机渗

透调节物质，其在胞质中积累可促进植物抗盐［28］。

Voetberg 等［29］研究发现渗透胁迫可以诱导玉米根

系分生区组织中脯氨酸的大量积累，与对照相比，

脯氨酸含量增长近 10 倍。Zhang 等［9］将 ZmDi19-1
在拟南芥植株中过表达，其转基因植株中的脯氨酸

含量显著升高，耐盐性增强。这些研究结果表明脯

氨酸积累有助于提高玉米耐盐性。

1.4　基于代谢组学分析的渗透胁迫耐受机制解析

盐胁迫下植物体内的大量次生代谢产物的含量

会发生显著变化，从而适应盐胁迫环境。最近的一

项研究利用基于液相色谱 - 质谱联用仪（LC-MS，
liquid chromatograph mass spectrometer）的非靶向

代谢组分析对 266 份玉米自交系在对照和盐胁迫

下的代谢组进行了分析，检测出了 33619 个代谢 
物［30］。同时，该研究利用盐胁迫处理后的叶片含

水量来指示玉米对盐诱导的渗透胁迫（SIOS）的

抗性，并对盐胁迫处理后的 404 份玉米自交系的叶

片含水量进行了测定。在此基础上，该研究通过机

器学习等方法鉴定到 37 个可以反映玉米 SIOS 抗

性的标志代谢物 METO1~37（Metabolite biomarker 
of SIOS tolerance）。以 METO 含量为表型，通过

基于代谢组的全基因组关联分析（mGWAS）鉴

定了 22 个可用于 SIOS 抗性预测的 SNP，建立了

玉米的 SIOS 耐受性预测模型，并验证了柠檬酸 
循环的关键酶 ZmCS3（Citrate synthase 3）、类黄酮 
代谢酶 ZmUGT（Glucosyltransferase）及 P450 蛋白

（Cytochrome P450 polypeptide）ZmCYP709B2 的功能

变异与 SIOS 抗性及特定 METO 的含量变异相关。

该研究还针对 ZmCS3、ZmUGT 及 ZmCYP709B2
的优良变异开发了分子标记，并证明了将这些优良

等位基因导入骨干自交系材料 Zheng58 和 IL108
（分别为商用品种郑单 958 和先玉 335 的母本）可

显著提高其 SIOS 抗性［30］。相关研究建立了通过

代谢组学分析挖掘渗透胁迫耐受基因、改良玉米耐

盐（渗透胁迫）的技术流程，也为改良玉米对高盐

诱导的渗透胁迫的耐受性提供了理论基础和遗传 
材料。

2　盐胁迫下玉米的 Na+ 稳态调控机制

钠离子（Na+）是盐渍化土地中含量最丰富的可

溶性阳离子，植物中的 Na+ 过量积累会引起 Na+ 毒

害，导致植物生长发育迟缓甚至死亡［3］。因此，维

持细胞及植株水平的 Na+ 稳态是植物耐盐的重要途

径［24，31-32］。土壤中的 Na+ 主要通过非选择性的阳

离子通道或高亲和 K+ 转运蛋白（如：AtHKT1）进

入植物根细胞，由质外体或共质体途径通过内皮层

进入根中柱中的木质部导管，而后随蒸腾流运输到

植物地上部［31］。植物中已有多个调控 Na+ 稳态的

关键因子被鉴定，其中 Na+ 选择性转运蛋白在维持

植物 Na+ 稳态的过程中发挥重要功能。例如，质膜

Na+/H+ 反向转运蛋白 SOS1（Salt overly sensitive 1）
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介导 Na+ 由根向土壤中的外排 ［24］；HKT1 家族 Na+

转运蛋白的主要功能是介导木质部导管中 Na+ 的

卸载，从而减少 Na+ 由根向地上部的运输，降低地

上部 Na+ 含量，增强其耐盐性［33］；位于液泡膜上的 
Na+/H+ 反向转运体 NHXs 通过离子区域化作用将

过量的 Na+ 储存于液泡中，从而降低胞质中的 Na+

浓度［34］。这些机制协同调控组织和细胞水平的

Na+ 稳态，增强植物的耐盐性［3，24］。已有的研究表

明，Na+ 稳态维持也是玉米耐盐的核心生理过程，

并且 Na+ 稳态维持能力的差异是导致不同玉米自

交系耐盐性差异的主要因素之一。近年来，多个

与盐胁迫下玉米中 Na+ 稳态维持相关的 QTL 基因

已被克隆，它们在不同的 Na+ 稳态维持过程中发挥 
作用［7-9，12］。

2.1　玉米根部 Na+ 外排的机制

盐处理条件下，进入根细胞的 Na+ 大部分会被

根表皮细胞以主动运输的方式重新外排到土壤溶

液中，该过程主要由定位于细胞膜的 Na+/H+ 反向转

运蛋白完成［24，35］。拟南芥中，AtSOS1 是介导 Na+

外排的主要 Na+/H+ 反向转运蛋白，其转运活性依

赖于质膜 H+-ATPase 维持的质子跨膜梯度，过表达

AtSOS1 可显著提高拟南芥的耐盐性［24］。当盐胁

迫来临时，胞内游离 Ca2+ 的浓度瞬时升高，Ca2+ 信

号被 Ca2+ 结合蛋白 SOS3 感知，促进 SOS3 与丝氨 
酸 / 苏氨酸蛋白激酶 SOS2 互作并激活 SOS2，被激

活后的 SOS2 可以磷酸化 SOS1 并增强其活性，从

而促进 Na+ 稳态维持和耐盐［36］。SOS 通路的功能

已在拟南芥以外的多个物种（如：水稻和大麦）中

被报道，说明 SOS 途径介导的 Na+ 稳态调控机制

在不同物种中保守存在［37］。玉米中也存在 SOS 途

径主要组分的同源基因，包括 1 个 AtSOS1 同源序

列、43 个 CIPKs（Ca2+ independent kinase protein）
和 11 个 CBLs（Calcineurin B-like protein）［38］。

Selvakumar 等［39］的研究发现根际微生物的定殖可

能通过提高 ZmAKT2（Arabidopsis K+ channel 2）、
ZmSOS1 和 ZmSKOR（Shaker-like outward channel）
的表达水平维持 K+/Na+ 离子稳态，促进玉米耐盐。

Luo 等［40］以玉米自交系 PH6WC 和 PH4CV 为亲

本构建重组自交系（RIL）群体，以株高和耐盐指数

为表型进行 QTL 分析，在 Chr.1 上定位了一个主效

QTL 位点，并发现 AtSOS3 和 AtSOS1 的同源基因

（GRMZM2G007555 和 GRMZM2G098494）位 于 候

选区间内，推测它们是该 QTL 位点的候选基因。这

些研究表明 SOS 信号通路在玉米抗盐应答的过程

中有重要的作用，寻找该途径的优良自然变异可能

为培育耐盐玉米提供重要的基因资源。

拟南芥中 AtSOS1 转运 Na+ 的活性依赖于质膜

H+-ATPase 维持的跨膜质子梯度［24，36］。盐碱胁迫

条件下，根际 pH 过高会破坏跨膜质子梯度，使 Na+/
H+ 反向转运体的活性降低，加剧 Na+ 在胞质中积

累［24］。有研究表明盐碱胁迫（高浓度的 NaHCO3）

也会导致 Na+ 在玉米中的过量积累［12，41］。Cao 
等［12］通过 GWAS 分析克隆了一个调控盐碱胁迫下

玉米叶片中 Na+ 含量的 QTL 基因 ZmNSA1（Na+ 
content under saline-alkaline condition 1），它编码一

个含有 EF-hand 的 Ca2+ 结合蛋白。在盐碱胁迫条

件下，ZmNSA1 功能缺失突变体的地上部 Na+ 含量

显著低于野生型，突变体相较野生型耐盐碱性增强，

相反，ZmNSA1 过表达植株则表现出对盐胁迫超敏

感的表型。这些研究表明 ZmNSA1 是玉米盐碱胁

迫应答的负调控因子。后续研究发现 ZmNSA1 3’-
UTR 上的一个 4 bp 缺失导致了 ZmNSA1 mRNA 翻

译效率降低，ZmNSA1 蛋白丰度降低，从而促进玉

米耐盐碱。含有该缺失的 ZmNSA1 等位基因为改

良玉米的耐盐碱性提供了基因资源。进一步的研

究初步解析了 ZmNSA1 参与调控盐碱胁迫应答的

机制，即：（1）盐碱胁迫下，胞内 Ca2+ 浓度升高，Ca2+

与 ZmNSA1 结合并促使其通过 26S 蛋白酶体途径

降解；（2）ZmNSA1 的降解导致质膜 H+-ATPase 基

因（MHA2 和 MHA4）的转录水平增加，从而增强质

膜 H+-ATP 酶的功能，促进根系 H+ 外排和跨膜 H+

梯度维持；（3）跨膜 H+ 梯度的维持促进质膜 Na+/H+

反向转运体的功能，从而促进 Na+ 稳态和玉米耐盐

碱（图 2A）。

2.2　玉米木质部导管 Na+ 卸载的机制

减少 Na+ 在地上部的积累对增强植物的耐盐

性至关重要，将木质部汁液中过量的 Na+ 转运到周

围薄壁细胞中是降低地上部 Na+ 含量的重要生理

过程［7-8］。拟南芥、水稻、小麦等多种植物中的群

体遗传研究表明，地上部 Na+ 含量的差异主要是

由 HKT1（High-affinity K+ transporter）家族蛋白功

能变异导致，这些 HKT1 家族成员具有 Na+ 转运

活性，它们通过介导木质部导管的 Na+ 卸载来减少

Na+ 在地上部的积累［42-43］。Zhang 等 ［7］的研究表明，

ZmHKT1 的功能变异是导致玉米自交系 Zheng58
和 Chang7-2 地上部 Na+ 含量差异显著的主要原因。

该研究发现，盐胁迫条件下，Chang7-2 对盐胁迫更

敏感，地上部的 Na+ 含量显著高于 Zheng58。通过
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QTL 分析鉴定了调控盐胁迫下地上部 Na+ 含量的

QTL 位点 ZmNC1（Na+ content 1），其候选基因为

HKT1 家族基因 ZmHKT1。该研究还发现 Chang7-2
的 ZmHKT1 外显子中存在一个 Gypsy 家族长末端

重复序列 LTR 反转录转座子插入，该插入导致了

ZmHKT1 翻译提前终止，从而导致了 Chang7-2 的

盐胁迫超敏感表型。ZmHKT1 主要在根的中柱及

周围薄壁细胞中表达，编码膜定位的 Na+ 离子转

运蛋白，其突变体在盐胁迫下木质部汁液和地上

部的 Na+ 含量显著高于野生型。这些研究结果表

明 ZmHKT1 通过将木质部导管中的 Na+ 转运到周

围薄壁细胞中来减少 Na+ 由根向地上部的运输，

从而减少了 Na+ 在地上部的积累，促进玉米抗盐 
（图 2B）。ZmHKT1 的优异等位基因也为创制耐盐

玉米新种质提供了基因资源。

HAK（High-affinity K+）/KUP/KT 家族离子转

运蛋白是一类最早在真菌中发现的、具有高亲和

钾转运活性的蛋白 ［44］。在拟南芥和水稻中，HAK/
KUP/KT 家族转运蛋白参与了根部 K+ 吸收及由根往

地上部的 K+ 长距离运输［45］。Zhang 等［8］在玉米中

鉴定到一个 Na+ 选择性的 HAK/KUP/KT 家族转运蛋

白 ZmHAK4，它参与调控玉米木质部 Na+ 卸载。该

研究以盐处理下地上部的 Na+ 含量为表型指标，通

过 GWAS 分析鉴定到一个调控地上部 Na+ 含量的主

效位点，并将其命名为 ZmNC2（Na+ content 2），其候

选基因编码 HAK 家族的离子转运蛋白 ZmHAK4。
玉米自然群体中，ZmHAK4 内含子中的一个 12586 bp 

插入导致其转录水平降低，地上部 Na+ 含量增加。

盐胁迫条件下，ZmHAK4 功能缺失的突变体相较

野生型地上部 Na+ 含量显著增加，表现出对盐胁迫

超敏感的表型。ZmHAK4 主要在根中柱中表达，

编码一个膜定位的 Na+ 选择性离子转运蛋白，推测

ZmHAK4 通过将木质部导管中的 Na+ 转运到周围

薄壁细胞中来减少 Na+ 由根向地上部的运输，降低

地上部的 Na+ 含量，促进玉米抗盐，这与 ZmHKT1
的作用机制类似（图 2B）。该研究还发现小麦、水

稻等作物中都存在 ZmHAK4 的直系同源基因，表明

ZmHAK4 及其直系同源基因可能介导了一种进化

上保守的 Na+ 稳态维持机制。

综上所述，玉米木质部导管 Na+ 卸载是盐胁迫

下 Na+ 稳态维持的关键生理过程之一，分属不同家

族的 Na+ 选择性离子转运蛋白（ZmNC1/ZmHKT1
和 ZmNC2/ZmHAK4）在玉米木质部导管 Na+ 卸

载中协同发挥作用。在育种过程中，可将 ZmNC1/
ZmHKT1 和 ZmNC2/ZmHAK4 的优异等位基因导入

高产玉米中，培育耐盐玉米新种质。

2.3　玉米中 Na+ 的区隔化

Na+ 的区隔化是使植物免于 Na+ 毒害的重

要途径。组织水平上，植物会通过组织间转运将

Na+ 储存在 Na+ 耐受性强的组织中；细胞水平上，

Na+ 会被区隔化到液泡中，从而降低胞质的 Na+ 浓 
度［24］。James 等［46］发现小麦耐盐 QTL Nax1 能够

促进 Na+ 转运到叶鞘的木质部组织中，从而降低叶

片中的 Na+ 含量。水稻 OsHKT1；1 主要在叶鞘组

图 2　ZmNC1、ZmNC2、ZmNSA1 及 ZmqKC3 调控离子稳态的模式图
Fig.2　The model of Na+ and K+ homeostasis mediated by ZmNC1，ZmNC2，ZmNSA1 and ZmqKC3
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织的木质部和韧皮部中表达，盐处理条件下，突变

体材料木质部和韧皮部汁液中 Na+ 含量均显著增

加，暗示 OsHKT1；1 在木质部 Na+ 卸载及 Na+ 进

入韧皮部的过程中均发挥作用［47］。玉米叶片对盐

胁迫敏感，在盐胁迫下，玉米倾向于将过量的 Na+

转运到茎和叶鞘组织中，以减少 Na+ 在叶片中的积 
累［48］。拟南芥位于液泡膜上的 Na+/H+ 反向转运蛋

白 NHX1（Na+/H+ exchanger 1）可以将胞质中过量

的 Na+ 通过离子区域化作用储存到液泡中，且其转

运活性依赖于液泡跨膜质子梯度［34］。玉米 NHX 家

族共有 6 个成员（ZmNHX1~6），部分基因的表达水

平受盐胁迫诱导上调［49］，这些 NHXs 家族的 Na+/H+

反向转运蛋白可能具有与拟南芥同源蛋白相似的功

能，参与 Na+ 区隔化到液泡的过程。

3　盐胁迫下玉米中的 K+ 稳态调控

钾（K）是植物必需的大量元素，它与许多重

要生命活动过程密切相关。盐处理条件下，拟南芥

根部细胞质中的 K+ 含量迅速下降，增加胞内 K+ 含

量可以显著增强植物的耐盐性［50］。植物中 K+ 含

量主要由 K+ 转运蛋白（如：AKT1，Arabidopsis K+ 
channel 1）或 KORC（Shaker-like outward channel）
通道介导的 K+ 吸收和外排调控，它们参与胞内 K+

的稳态维持，并受跨膜电位梯度调控，盐胁迫会破

坏跨膜电位、诱导膜去极化，进而抑制 K+ 转运蛋白

的活性，使胞内 K+ 含量降低［50］。目前，拟南芥和

水稻等植物中已有报道，离子转运蛋白（如：AtKUP 
（K+ uptake permease）、OsHAK1、OsHAK5 和

OsAKT1 等）通过参与 K+ 在木质部的装载调控 K+

的长距离运输，进而影响地上部的 K+ 含量和植株

的耐盐性［51］。玉米杂交材料先锋 32B33 和先锋

30Y87 具有较高 K+ 含量和 K+/Na+ 比，并且表现出

更强的盐耐受性［52］，表明 K+ 稳态调控在玉米耐盐

应答中具有重要作用。

部分植物 HKT2 家族成员具有 K+ 转运活性［3，53］。

玉米中的 ZmHKT2 编码一个 HKT 家族离子转运蛋

白（图 2B）。Cao 等［11］以盐胁迫下地上部 K+ 含量

为表型，测定亲本为 W22 和大刍草的 RIL 群体地

上部 K+ 含量，通过 QTL 分析发现 ZmHKT2 的功能

变异与盐胁迫下地上部 K+ 含量显著相关。玉米自

交系 W22 中 ZmHKT2 的 K+ 转运活性显著低于大

刍草，该活性差异是由一个单碱基差异（SNP389）
导致的。进一步研究发现 ZmHKT2 负调控盐胁迫

下地上部 K+ 含量和玉米的耐盐性，其突变体表现

出耐盐性增强的表型。ZmHKT2 为通过基因编辑培

育耐盐玉米材料提供了一个基因操作靶点。

4　盐胁迫下玉米中的 Cl- 稳态调控

4.1　玉米对高浓度的 Cl- 敏感

氯离子作为植物必需的营养物质，在正常生长

条件下参与玉米的气孔运动、细胞膨压维持和光合

作用等多种生理过程［54-56］。Cl- 也是盐渍化土地中

含量较高的阴离子，盐胁迫条件下，植物过量吸收

Cl- 后会导致离子毒害。因此，Cl- 稳态维持是许多

植物响应盐胁迫的重要生理过程［57］。Sun 等［58］在

研究胡杨抗盐机制时发现，耐盐株系根部表皮细胞

中的 Cl- 外排活性显著高于敏感株系，说明植物根

部 Cl- 外排对降低 Cl- 毒害具有重要作用。同时，

定位于液泡膜的 Cl- 转运蛋白通过将 Cl- 转运到液

泡中降低胞质中 Cl- 的浓度，维持胞内离子稳态。

大麦中的研究发现 Cl- 的分布具有一定的组织特异

性，主要集中在表皮细胞而不是叶肉细胞［59］。玉米

对高浓度的 Cl- 也比较敏感，探究玉米中 Cl- 稳态

维持的分子机制具有重要的理论实践意义。

Cl- 转运蛋白是 Cl- 稳态维持机制的重要组成

部分，目前发现多个离子转运蛋白家族的成员具有 Cl-

转运活性，包括：硝酸盐转运体 / 肽转运蛋白（NPF，
nitrate transporter/peptide transporter protein）、慢 型 阴 
离子通道相关同系物（SLAH，slow-type anion channel 
associated homolog）、氯离子通道（CLCs，chloride 
channels）、铝 激 活 的 苹 果 酸转运蛋白（ALMTs，
aluminium-activated malate transporters）、阳离子 / 氯离

子 共 转 运 蛋 白（CCCs，cation/chloride cotransporters）
和多药及毒素化合物外排蛋白（MATEs/DTXs，
multidrug and toxic compound extrusion transporters）［60-61］。

这些转运蛋白协同调控 Cl- 的吸收、转运、区隔化等

生理过程［62-65］。玉米中存在这些 Cl- 转运蛋白的

同源蛋白，其中部分成员已被证明具有 Cl- 转运活

性，它们可能与盐胁迫条件下的 Cl- 稳态维持密切 
相关。

4.2　玉米中的 Cl- 转运蛋白

4.2.1　多肽转运蛋白 （NPFs）　拟南芥中的 Cl- 转
运蛋白 AtNPF2.4 参与调控 Cl- 在木质部中的卸载

过程，AtNPF2.4 主要在主根和侧根维管束中表达，

其转录水平在盐处理后显著下调，盐胁迫下 Atnpf2.4
突变体地上部的 Cl- 含量显著低于野生型［66］。

AtNPF2.4 的同源蛋白 AtNPF2.5 也参与调控 Cl- 稳
态，外界 Cl- 浓度较高时，AtNPF2.5 可以促进根部



1 期 姜佩弦等：玉米耐盐分子机制研究进展 55

的 Cl- 外排，且其转录水平受盐胁迫诱导显著上调，

过表达 AtNPF2.5 会导致植株中积累过量的 Cl-，
表现出盐敏感的表型［57］。在玉米中，ZmNPF6.4
和 ZmNPF6.6 参与调控根中 NO3

- 和 Cl- 的转运，

ZmNPF6.6 是一个高亲和性的 NO3
- 转运体，同时具

有低亲和的 Cl- 转运活性。当 NO3
- 浓度较低时，

ZmNPF6.6 主要转运 Cl-，且其转运 Cl- 的能力会受

到 NO3
- 的强烈抑制，这可能与 NO3

- 占据了底物结

合位点有关［66-67］。ZmNPF6.4 是一种高亲和性的

Cl- 转运蛋白，且其转运 Cl- 的活性不受 NO3
- 抑制。

ZmNPF6.4 和 ZmNPF6.6 对 Cl- 或 NO3
- 的转运亲和

性与一个氨基酸的改变相关。ZmNPF6.4 第 370 位

氨基酸为一个酪氨酸残基，使其具有高亲和的 Cl-

转运活性，将酪氨酸突变成组氨酸（Y370H）时，

ZmNPF6.4 的 NO3
- 的转运活性显著增强。上述结

果说明，玉米中的 NPF 家族蛋白参与调控 Cl- 的转

运，进一步研究 ZmNPF6.4、ZmNPF6.6 及其他 NPF
家族成员的生理功能对阐明玉米响应高浓度 Cl- 胁
迫的机制具有重要意义［67］。

4.2.2　慢型阴离子通道相关同源物（SLAH）　拟南

芥中，SLAH 家族成员 AtSLAH1 和 AtSLAH3 被报道

参与调控 Cl- 由根向地上部的长距离运输。盐胁迫

条件下，slah1 和 slah3 突变体地上部的 Cl- 含量显

著低于野生型。AtSLAH1 是一个 Cl- 转运蛋白，调

控 Cl- 在木质部中的卸载过程。AtSLAH3 是一个

NO3
- 转运蛋白，它可与 AtSLAH1 互作形成异源三

聚体，增强 AtSLAH1 的 Cl- 转运活性，共同调控 Cl-

由根往地上部的运输［68-69］。拟南芥中的 SLAC1 对

NO3
- 的渗透性较高，对 Cl- 的渗透性较低，其在调

节气孔运动的过程中具有重要的作用［70］。玉米中

AtSLAC1 的同源蛋白已被鉴定，它具有 NO3
- 转运

活性，但不具有 Cl- 转运活性。ZmSLAC1 突变体的

气孔运动对 ABA 和盐处理不敏感，说明 ZmSLAC1
通过调控 NO3

- 的转运影响气孔运动［71］。目前，玉

米中其他 SLAH 家族成员是否具有 Cl- 转运活性

还不清楚，它们是否参与玉米盐胁迫应答也有待 
研究。

4.2.3　氯离子通道蛋白（CLCs）　CLC 家族成员

数量较多，不同的 CLC 转运蛋白亚细胞定位存在 
差异。例如，AtCLCa、AtCLCb、AtCLCc 和 AtCLCg
定位于液泡膜，AtCLCd 和 AtCLCf 定位于高尔基

体，而 AtCLCe 则定位于叶绿体。已有的研究表明

ClC 家族成员具有调节细胞膨压、调控气孔运动、参

与营养物质运输和调控金属离子耐受性等方面的作

用，其中 AtCLCa、AtCLCc 和 AtCLCg 通过介导 Cl-

往液泡中的转运调控拟南芥的气孔运动［62，65，72］。

Luo 等［73］通过全基因组关联分析发现 ZmCLCg
（GRMZM2G071119）与盐胁迫下玉米的生长相关，

盐胁迫下该基因的功能缺失突变体地上部 Cl- 含量

显著高于野生型，表明 ZmCLCg 可能在 Cl- 长距离

运输调控中发挥作用。

4.2.4　铝激活的苹果酸转运蛋白（ALMTs）　拟南

芥 ALMT 家族转运蛋白主要定位于质膜或液泡膜，

参与多种生理过程［74-77］。如：在高浓度 Al3+ 胁迫

条件下，Al3+ 结合 AtALMT1 和 TaALMT2 后可激

活其苹果酸外排活性，从而增强对 Al3+ 毒害的耐受 
性［75，78］。AtALMT9 主要在维管组织中表达，其转

录水平受盐诱导上调，盐处理条件下，almt9 突变体

地上部 Cl- 含量显著低于野生型［74］。ALMT 家族转

运蛋白也参与气孔运动调控、阴离子稳态维持和种

子发育等生理过程。玉米 ZmALMT1 具有转运苹果

酸、柠檬酸、Cl-、NO3
- 和 SO4

2- 的活性［65］。ZmALMT2
也具有阴离子（如：Cl-、NO3

- 等）转运活性，且在外

界 Al3+ 浓度较高的条件下参与苹果酸盐和 NO3
- 的

转运［63］。鉴于多个玉米 ALMT 蛋白均具有转运 Cl-

的能力，它们也可能参与盐胁迫下的 Cl- 稳态维持，

但相关假设还有待实验结果的支持。

4.2.5　多药和有毒化合物排出家族转运蛋白

（MATE）　MATE 家族转运蛋白和 ALMT 家族蛋

白功能类似，主要通过转运苹果酸盐和柠檬酸盐

响应铝离子毒害 ［60，79-80］。同时，有多个 MATE 家族

转运蛋白被报道具有 Cl- 转运活性。例如，拟南芥

MATE 家族成员 AtDTX33 和 AtDTX35 定位于根毛

和保卫细胞的液泡膜上，在干旱胁迫下主要通过调

控 Cl- 的外排维持细胞膨压，增强植物的抗旱性［60］。 
玉米中有 49 个编码 MATE 家族转运蛋白的基因 ［81］，

其中 ZmMATE1 和 ZmMATE2 是参与调控 Al3+ 毒害

耐受性的 QTL 候选基因［82-83］，它们具有柠檬酸盐

和苹果酸盐的转运活性，但没有 Cl- 转运活性［83］。

玉米中 MATE 家族蛋白参与调控 Cl- 稳态的机制及

其与盐胁迫应答的关系还有待研究。

4.2.6　阳离子 / 氯离子共转运蛋白（CCCs）　CCCs
家族蛋白是阳离子 / 氯离子共转运蛋白，根据偶

联的阳离子种类可分为 3 类：Na+-Cl- 共转运蛋白

（NCC）、K+-Cl- 共转运蛋白（KCC）和 Na+-K+-Cl-

共转运蛋白（NKCC）［84］。拟南芥中的 AtCCC 编码

一个 Na+-K+-Cl- 共转运蛋白（NKCC），与野生型相

比，Atccc 突变体植株地上部 Cl- 含量较高，而根部
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Cl- 含量较低，说明 AtCCC 可能参与调控 Cl- 由根

向地上部的运输［85］。玉米中 CCCs 家族蛋白是否

参与调控 Cl- 稳态和盐胁迫应答还有待研究。

5　其他玉米耐盐基因的鉴定

除了上述的耐盐基因，玉米中的多个 GWAS

分析还鉴定了一系列可能与玉米耐盐相关的候选

基因（表 1）。例如，Luo 等［86］通过 GWAS 分析鉴定

出了 57 个与耐盐性显著相关的 QTLs，共有 47 个候

选基因，在拟南芥中过表达某些候选基因（如：SAG4
（GRMZM2G077295）和 SAG6（GRMZM2G106056））
可以显著增强拟南芥的抗盐性。

表 1　已报道的玉米耐盐基因列表
Table 1　The list of the salt-tolerance-associated genes in maize

名称

Gene
基因编号

Gene ID
基因注释

Annotation
克隆方式

Cloning method
遗传验证

Genetic evidence
参考文献

Reference

ZmCS3 GRMZM2G063909 柠檬酸合酶 3 mGWAS 玉米 ［30］

ZmUGT GRMZM2G383404 葡萄糖基转移酶 mGWAS 玉米 ［30］

ZmCYP709B2 GRMZM2G148969 P450 家族 709 亚家族 B 多肽 2 mGWAS 玉米 ［30］

ZmSOS1 GRMZM2G098494 Na+/H+ 反向转运体， 连锁分析 — ［40］

ZmSOS3 GRMZM2G007555 CBL 蛋白家族成员 连锁分析 — ［40］

ZmNSA1 GRMZM2G000397 EF-hand 蛋白家族成员 GWAS 玉米 ［12］

ZmHKT1 GRMZM2G047616 HKT1 家族转运体 连锁分析 玉米 ［7］

ZmHKT2 GRMZM2G135674 HKT2 家族转运体 连锁分析 玉米 ［11］

ZmHAK4 GRMZM2G425999 HAK 家族转运体 GWAS 玉米 ［8］

ZmSAG4 GRMZM2G077295 COP Ⅱ 复合体 SEC23 蛋白 GWAS 拟南芥 ［86］

ZmSAG6 GRMZM2G106056 双链断裂修复蛋白 MRE11 GWAS 拟南芥 ［86］

ZmDi19-1 GRMZM2G014066 干旱诱导蛋白家族 — 拟南芥 ［9］

ZmNPF6.4 GRMZM2G086496 NPF 家族转运体 — 玉米 ［67］

ZmALMT1 DQ358745 ALMT 家族转运体 — 玉米 ［65］

ZmALMT2 GRMZM5G858653 ALMT 家族转运体 — 玉米 ［63］

ZmCLCg GRMZM2G071119 CLC 家族转运体 GWAS 玉米 ［73］

ZmPMP3 GRMZM2G477325 PMP 蛋白家族成员 GWAS 玉米 ［73］

Xie 等［87］通过 GWAS 分析，鉴定到了 8 个与盐胁

迫下植株高度和生物量变化相关的 QTLs，耐盐自交

系和盐敏感自交系中候选基因（GRMZM2G158568、
LOC103631163、LOC100280148 和 LOC103651154）
的转录水平存在显著差异。Sandhu 等［88］以 6 个与

地上部和根系生长相关的性状为表型，通过 GWAS
分析鉴定到一些可能与玉米耐盐性相关的候选

基因。Luo 等［73］利用玉米自交系群体，对 27 个

盐相关性状进行 GWAS 分析，鉴定到 83 个耐盐

相关的 QTLs，并对其中的 GRMZM2G071119 和

GRMZM2G477325 的突变体材料进行盐胁迫下表

型分析，结果显示突变体对盐胁迫更加敏感。上述

这些候选基因的功能大多还有待验证，相关作用机

制也有待研究。

6　耐盐玉米培育过程中亟待解决的问题

近年来，玉米耐盐分子机制的研究取得了多

方面进展，通过 GWAS、QTL 等方法克隆了多个

与玉米耐盐相关的 QTL 基因，例如，调控盐和盐

碱胁迫条件下玉米 Na+ 稳态的 ZmHKT1、ZmHAK4
和 ZmNSA1，维持 K+/Na+ 平衡的 ZmHKT2，以及参

与调控盐诱导的渗透胁迫的 ZmCS3、ZmUGT 和

ZmCYP709B2 等。这些基因的鉴定和作用机制解析

增进了我们对玉米耐盐分子机制的认识，也为耐盐

玉米品种的培育提供了基因资源和筛选靶点。与此

同时，利用反向遗传学手段也鉴定到一些可能参与

玉米耐盐应答的基因，例如，调控盐胁迫下 Cl- 转运

的 ZmNPF6.4、ZmNPF6.6 和 ZmSLAH1 等。但由
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于玉米耐盐性是一个由多基因控制的复杂性状，因

此，培育商业化的高产耐盐玉米品种仍任重道远，现

阶段的任务包括但不仅限于以下几个方面。

（1）不同玉米自交系对高浓度 Na+、Cl- 及盐诱

导的渗透胁迫的耐受性存在显著差异，但目前仅有

少数 QTL 基因被鉴定，系统挖掘耐盐 QTL 基因、解

析其作用机制仍是当前玉米耐盐研究的重要任务。

（2）玉米盐胁迫应答是一个复杂的生理过程，

将来的研究需要借助多组学分析等策略系统挖掘耐

盐关键因子、构建玉米耐盐调控网络，从而为耐盐玉

米的全基因组选择育种奠定基础。

（3）对拟南芥几十年的研究已鉴定出了一系列

重要的耐盐基因，利用反向遗传学方法研究这些基

因在玉米中的同源基因的耐盐功能，将加速玉米耐

盐应用基础研究的进程。

（4）商业化的玉米品种大多数是杂交种，但目

前的玉米耐盐分子机制研究大多以自交系为材料，

将来的研究需要考虑玉米耐盐性的杂种优势，这对

培育商业化耐盐玉米品种尤为重要。
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