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OsST2 调控水稻苗期耐盐性的功能研究 
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Abstract：【Objective】To investigate the function of OsST2, a candidate gene associated with seedling-stage salt 
tolerance, and to elucidate its molecular mechanism in regulating salt tolerance in rice, an analysis under salt stress 
conditions was conducted.【Method】The CRISPR-Cas9 gene editing technology was used to generate OsST2 knockout 
mutants, and the phenotypic and physiological characteristics of these mutants under salt stress were analyzed.【Result】
Under salt stress, the OsST2 gene knockout mutants exhibited significant changes in traits such as seedling height, dead 
leaf rate, root traits, and leaf SPAD value compared to the wild type. Moreover, the OsST2 knockout mutants 
demonstrated stronger salt tolerance than the wild type. qRT-PCR analysis revealed that the relative expression levels of 
known genes positively regulating rice salt tolerance, such as SKC1, OsMYB84, OsNAC3, OsMsr9, and ROS-related 
genes, were significantly higher in the OsST2 knockout mutants compared to the wild type. After salt stress, the levels of 
malondialdehyde, hydrogen peroxide, and superoxide anion in the OsST2 knockout mutants were significantly lower than 
those in the wild type. Conversely, the activities of peroxidase and superoxide dismutase, as well as glutathione content, 
were significantly higher in the mutants compared to the wild type. These findings suggest that the knockout of OsST2 
enhances the rice plant’s ability to scavenge reactive oxygen species, thereby improving its salt tolerance. 
【Conclusion】OsST2 negatively regulates salt tolerance in rice. Loss of OsST2 function enhanced the scavenging 
capacity of ROS in rice, thereby improving salt tolerance in rice, confirming that OsST2 plays an important role in the 
regulation of salt tolerance in rice. 
Keywords：salt stress; rice; OsST2 knockout mutants; physiological mechanism; gene function 

摘 要：【目的】探究苗期耐盐相关候选基因 OsST2 在盐胁迫下的功能，为解析其调控水稻耐盐性的分子机制

奠定基础。【方法】利用 CRISPR-Cas9 基因编辑技术，构建 OsST2 基因敲除突变体，并分析盐胁迫下突变体表

型和生理特性。【结果】盐胁迫下，OsST2 基因敲除突变体苗高、死叶率、根系、叶片 SPAD 值等性状相较于野

生型都发生显著的变化，且更耐盐。qRT-PCR 分析表明，已知的正向调控水稻耐盐性的基因 SKC1、OsMYB84、
OsNAC3、OsMsr9 及 ROS 相关基因在 OsST2 敲除突变体中的相对表达量都显著高于野生型。盐胁迫处理后，

OsST2 基因敲除突变体的丙二醛含量、过氧化氢含量、超氧阴离子含量均显著低于野生型，而过氧化物酶和超氧

化物歧化酶的活性、谷胱甘肽含量等指标均显著高于野生型，说明 OsST2 敲除增强了水稻清除活性氧的能力，

提高了水稻耐盐性。【结论】说明 OsST2 负向调控水稻耐盐性，且 OsST2 基因敲除增强了水稻清除活性氧的能

力，进而提高了水稻耐盐性，证实 OsST2 在水稻耐盐调控中发挥重要作用。 
关键词：盐胁迫；水稻；OsST2 敲除突变体；生理机制；基因功能 

收稿日期：2025-04-29；修改稿收到日期：2025-06-03。 
基金项目：国家重点研发计划资助项目（2024YFD1501505）。 

 



付瑶等：OsST2 调控水稻苗期耐盐性的功能研究                                                                                                                                                       437 

 

水稻(Oryza sativa L.)是最重要的禾本科粮食作

物之一，对世界一半以上人口的粮食安全至关重

要[1, 2]。随着全球气候变化和不合理灌溉的加剧，

盐渍土面积逐年增加，预计全球土壤盐碱化的扩

展速度将会进一步加快[3, 4]。盐胁迫是一种严重影

响作物生长和产量的不利环境胁迫[5]，在高盐度条

件下水稻无法完成正常的生命周期。当水稻植株

内的盐浓度达到一定水平，叶片会失绿、卷曲，

株高、根系等均会被抑制[6]，高盐条件下水稻体内

代谢过程受抑[7, 8]，对水稻生长、产量与品质造成

影响。有研究表明，水稻在盐胁迫条件下会积累

过量活性氧(Reactive oxygen species，ROS)[9]，而

抗氧化酶系统通过调节细胞 ROS 水平和氧化还原

状态来起到保护作用[10]。提高水稻耐盐性，种植

耐盐水稻和在盐碱地耕种是确保粮食安全的有效

策略[11]。因此，深入探究盐胁迫对水稻生长过程

的影响，挖掘水稻在逆境下的适应机制，对于提

高水稻的耐盐性具有重要意义。 
水稻耐盐性是一种复杂的数量性状，涉及各

种生物学过程和分子机制[12]，筛选、定位耐盐相

关基因，明确基因功能及其调控水稻耐盐性的分

子机制是一个活跃但具有挑战性的研究领域[13]。

随着现代科学技术的发展，已鉴定出许多与水稻

耐盐性相关的基因[14]。sts 是丝裂原活化蛋白激酶

激酶 4(OsMKK4)的新型突变等位基因，有研究结

果表明，OsSTS 功能的丧失提高了水稻幼苗的活性

氧(ROS)清除率，增强了水稻幼苗的耐盐性。一种

新型 MYB 相关转录因子 Osmyb48-1 过表达，使水

稻在盐胁迫条件下的水分流失率降低，丙二醛含

量降低，进而增强了水稻耐盐性[15]。本课题组前

期 通 过 全 基 因 组 关 联 分 析 将 OsST2 基 因

(Os01g0604600)定位于水稻 1 号染色体上，基因序

列全长为 1417 bp，仅有一个外显子，编码序列

(Coding sequence，CDS)长 度 为 459 bp[16-17]。

OsST2 基因编码一个含有 159 个氨基酸的未知功能

蛋白。前期研究结果表明，在短时高浓度盐处理

下，OsST2 基因在盐敏感品种 S87 中的表达量均不

同程度高于耐盐品种 S125，且在 S87 和 S125 中的

基因序列与日本晴相比，存在碱基替换，导致氨

基 酸 序 列 不 同 。 此 外 ，TENOR 数 据 库

(Transcriptome ENcyclopedia Of Rice, http://tenor. 
dna.affrc.go.jp)中的公共表达谱也证明了该基因在

高盐条件下的表达量最高，以上结果表明该基因

可 能 参 与 水 稻 盐 胁 迫 响 应 。 本 研 究 利 用

CRISPR/Cas9 基因编辑技术构建 OsST2 基因敲除

突变体，对其盐胁迫下的表型和生理特性进行研

究，探究 OsST2 基因功能，为解析 OsST2 调控水

稻耐盐性的分子机制奠定基础。 

1 材料与方法 

1.1 试验材料 
以日本晴为野生型(后续命名为野生型/WT)作

为试材。大肠杆菌感受态 DH5α、载体 pRGEB32保
存在沈阳农业大学水稻研究所。DNA 标记及植物

RNA 提取试剂盒购买于生工生物工程(上海)股份有

限公司，反转录及 qPCR试剂(Evo M-MLV和 SYBR 
Green Pro Taq HS qPCR)购自艾科瑞生物公司。 
1.2 OsST2 基因敲除突变体创制 

用单酶 Bsa I 对 CRISPR-Cas9 编辑系统骨架

载体 pRGEB32 进行酶切。利用 T4 DNA 连接

酶，将回收后的 pRGEB32 大片段与 OsST2 的

sgRNA 靶位点的退火产物进行连接。将重组产物

转入大肠杆菌感受态 DH5α，挑取单菌落，振荡

培养过夜，提取质粒进行序列比对，以验证是否

成功构建载体。在成功构建载体后，进行水稻遗

传转化。经检测后，对靶点发生编辑的 T0 代植株

继续培养。 
1.3 纯合鉴定 

使用 CTAB 法提取叶片 DNA，参照李荣华

等[18]的方法进行。在 Primer 3.0 网站(https:// 
primer3.ut.ee/)，设计目的基因靶点前后 400~800 
bp 的特异性引物(F: TTTACAGTGGTCTAAAAGC 
GAAAT，R: CCGAC ATCTTCATCGAGCAG)，对

目的片段进行 PCR 扩增，使用 2% 琼脂糖凝胶电

泳对扩增序列进行检测，对与目的条带大小符合

的条带进行测序，将测序得到的 DNA 序列与野生

型基因组序列利用 DNAman 软件进行 BLAST 比

对，同时观察峰图，筛选靶点序列处为单峰的突

变体，即为纯合突变体。 
1.4 表型鉴定 

从材料中选取大小均衡、米粒饱满的种子于

30 ℃培养箱中浸种 48 h，催芽 24 h，选取露白一

致的种子，摆入装有蒸馏水的 96 孔定制培养盒。

培养条件为 28℃，光照 2500 lux、12 h 光照/12 h 
黑暗。蒸馏水培养 7 d 后换成 1/2 倍国际水稻所标

准营养液培养 7 d，每 3 d 更换一次营养液。14 d
后换成全营养液进行培养，每 2 d 更换一次营养

液，期间保持 pH 值在 5.5~6.0 之间。待水稻幼苗

长至三叶一心期即可进行处理。处理组以全营养
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液配制成 100 mmol/L NaCl 溶液进行盐胁迫处理，

对照组则是继续在营养液中进行培养，各设置三

组重复。盐胁迫处理 48 h 后取样，进行各项生理

指标测定，盐胁迫处理 7 d 后，测定苗高(茎基部

到最长叶叶尖的高度)和死叶率(枯叶数/叶片总数

×100%)，并进行根系形态测量。取长势一致、健

康茁壮的处理组和对照组幼苗鲜样各 15 株，剪取

根系平铺在根系扫描仪(Expression1100 XL)中，要

求各须根之间不交叠，根系扫描仪测量幼苗总根

长、根表面积、根体积。3 次重复，每个重复选择

5 株进行测量。 
1.5 生理指标测定 

(1)SPAD(Soil and Plant Analyzer Development)：
使用便携式叶绿素检测仪(SPAD-502 Plus 仪)进行测

定。(2)丙二醛(MDA)含量测定：在酸性加热条件

下，硫代巴比妥酸与 MDA 反应，生成红棕色的 3, 
5, 5-三甲基恶唑-2, 4-二酮。实验步骤参考施海涛等

的方法[19]。(3)过氧化氢(H2O2)含量测定：H2O2 与硫

酸钛反应生成过氧化物-钛黄色沉淀复合物，生成

的复合物被硫酸溶解后，测定其 410 nm 下的吸光

度值[19]。利用 Servicebio 植物过氧化氢染色液

(DAB 法)进一步分析。(4)超氧阴离子含量测定：

采用生工超氧阴离子含量检测试剂盒-微量法进行

测定。利用 Servicebio 植物超氧阴离子染色液

(NBT 法)进一步分析。(5)超氧化物歧化酶(SOD)活
性、过氧化物酶(POD)活性、谷胱甘肽(GSH)含量

均利用 Solarbio 公司出产的检测试剂盒进行测定，

实验方法参照说明书。 
1.6 基因表达量分析 

在国家水稻数据中心(https://www.ricedata.cn/ 
gene/)查询四个已知耐盐相关基因的 DNA 编码序

列(CDS)，利用 Primer 3.0 网站 (https://primer3. 

ut.ee/)进行引物设计。提取 RNA，反转录为

cDNA，设置 qRT-PCR 程序为 94 ℃ 30 s，94 ℃ 5 
s，60 ℃ 30 s，40 个循环。以 Actin 为内参基因，

用 2−∆∆CT计算基因相对表达量。 

2 结果与分析 

2.1 OsST2 基因表达量分析 
为了研究 OsST2基因在水稻中的表达模式，分

别对苗期、分蘖期、孕穗期、灌浆期和成熟期的

根、茎、叶、穗进行取样，提取 RNA 后进行反转

录，利用反转录得到的 cDNA 进行 qRT-PCR 分

析，检测 OsST2基因在水稻不同时期不同部位的表

达量，结果如图 1 所示。OsST2 基因在不同时期均

有表达，其中苗期的茎，分蘖期的根、茎表达量最

低，在苗期的叶片，孕穗期的根、茎、叶、穗、

表 1  本研究相关基因 qRT-PCR 所用引物 
Table 1. Primers for qRT-PCR of the genes involved in this study 

登录号 
Gene ID 

基因 
Gene 

前引物（5'-3'） 
Forward primer（5'-3'） 

后引物（5'-3'） 
Reverse primer（5'-3'） 

 OsST2 CAAAGAAGCGGGAGGGGA GAGGATGCGAGAGATGTGGT 
 Actin CCACACCCCTGCTATGTACG CATCACCAGAGTCCAACACAA 

Os01g0307500 SKC1 TTCTGGCTCCAACTGCTGTA TGGTGAAGTAGAGGCCAAGG 

Os03g0771100 OsMYB84 CGAGGCTCAAGAAGAAGCT AACAGAAGCTTCCGGATCGA 

Os07g0225300 OsNAC3 CGCGAGTGGTACTTCTTCAC TGCATGATCCACTCCGTCTT 

Os07g0561300 OsMsr9 GCTCGAATCACTGCCTCAAG CCGTTGCTTCGCTAACTTGT 

Os07g0665200 OssodCc1 CGACGCCGAGGAATTTCTAG AGGTGGTGTAAGTGTCTCTCATGC 

Os03g0351500 OssodCc2 TGTGCGCATGGTTTTTGGTG CATAGTTCATTGGGCGCCA 

Os01g0263300 OsPOX1 CAGCTGCTCCAAGGTGAACTC AGATTTGCTTCCAGCAACGAA 

Os01g0734200 OsrbohA CAGCACTCATCACCATGCT TTCGTTGTGCATTTCCCGTT 
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图 1  耐盐候选基因 OsST2 在 WT 不同组织中的表达量分

析 
Fig. 1. Expression analysis of candidate gene OsST2 for 

salt tolerance in different tissues of WT 
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灌浆期和成熟期的根、茎、叶表达量均比较高。 
2.2 OsST2 基因敲除突变体创制 

为了进一步研究 OsST2 基因的功能，利用

CRISPR/Cas9 基因编辑技术，以日本晴为受体，对

靶序列进行基因编辑，获得三种类型突变体。其

中，osst2-2 在 OsST2 基因 CDS 的 87 bp 处发生一

个碱基 T 的缺失，89 bp 处发生两个碱基 CT 缺

失，导致氨基酸序列变化；osst2-3 在 OsST2 基因

CDS 的 87 bp 处发生两个碱基 TG 缺失，导致在 87 
bp 处提前出现终止密码；osst2-4 在 OsST2 基因

CDS 的 88 bp 处的“G”替换成“A”，89 bp 缺失

两个碱基 CT，同样导致后续氨基酸序列发生改

变，在 153 bp 处出现终止密码。以 osst2-2、osst2-
3、osst2-4 三种突变体为后续实验材料。 
2.3 敲除 OsST2 基因增强水稻的盐胁迫耐受性 

为了鉴定 OsST2 基因对水稻苗期耐盐性的影

响，将野生型日本晴与 OsST2 基因敲除突变体

osst2-2、osst2-3、osst2-4 培养至三叶一心期，用

100 mmol/L NaCl 溶液处理 7 d，统计死叶率。如

图 3-A、B 所示，在盐胁迫下野生型与 OsST2 基因

敲除突变体均有不同程度的叶片失绿与卷曲，且 3
种 OsST2 基因敲除突变体的死叶率均显著低于野

图 2    日本晴与 OsST2 突变体靶标位点序列 
Fig. 2. Sequences of target sites of wild-type Nipponbare and osst2  

 

A：盐处理后突变体 osst2 表型观察；B：死叶率统计（n=6）。标尺=5 cm。*表示 P 值小于 0.05，差异显著；**表示 P 值小于 0.01，差异极显著。

下同。 
A, Observation of osst2 mutant phenotype after salt treatment；B, Dead leaf rate（n=6）; Scale bar=5 cm. * indicates significant difference at the 0.05 
probability level; ** indicates extremely significant difference at the 0.01 probability level. The same below. 

图 3    OsST2 敲除突变体植株苗期耐盐表型分析 
Fig. 3. Salt tolerance analysis of OsST2-knockout mutants at seedling stage 
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生型。 
盐处理前，野生型和突变体的苗高和根系指

标没有显著差异，盐胁迫处理 7 d 后，野生型苗高

较对照降低 29.75%(图 4-A)，突变体 osst2-2、
osst2-3、osst2-4 的 苗 高 分 别 比 对 照 组 降 低

17.08%、11.72%、7.21%，降幅明显小于野生型。

由图 4-B~D 可知，盐处理后，野生型和突变体的

根系都受到抑制，但突变体的根长、根表面积和

根体积受抑制程度均小于野生型。 
盐胁迫处理 14 d 后，野生型根长、根表面积

和根体积相比对照组分别减少 19.36%、11.58%和

15.43%，突变体 osst2-2、osst2-3、osst2-4 的根长

相比对照组分别长 0.41%、2.35%和 2.46%(图 5-
B)，根表面积相比对照组分别大 17.87%、11.81%
和 10.35%(图 5-C)，根体积相比对照组分别高

7.03%、6.57%和 6.90%(图 5-D)，说明 OsST2 基因

敲除可以降低盐胁迫对水稻根系的影响。 
叶片 SPAD 值指叶片中当前叶绿素的相对含

量，是衡量植株对环境胁迫适应能力的重要指

标。盐处理前，野生型和突变体中的 SPAD 值不存

在显著差异，盐处理后，野生型叶片中的 SPAD值

降低了 27.73%，突变体 osst2-2、osst2-3、osst2-4
叶片中的 SPAD 值分别减少了 12.71%、6.97%、

0.03%，降幅明显低于野生型(图 6-B)。叶片离体

实验结果同样表明盐处理后突变体 osst2-2、osst2-
3、osst2-4 叶片变黄程度明显小于野生型(图 6-A、

C)，说明 OsST2 基因敲除可以降低盐胁迫对水稻

叶片 SPAD 值的影响。 

综上所述，在盐胁迫后，OsST2 基因敲除突变

体的死叶率显著低于野生型，且苗高、根系等其

他表型指标同样与野生型存在显著差异，叶片中

SPAD 值均极显著高于野生型，表明 OsST2 基因敲

除后显著增强了水稻苗期耐盐性，即 OsST2 负调

控水稻耐盐性。 
2.4 OsST2 调控耐盐关键基因的表达 

为进一步研究 OsST2 基因对水稻盐胁迫的响

应，本研究分析了 4 个已知与水稻盐胁迫相关的

关 键 调 控 基 因 SKC1、OsMYB84、OsNAC3、
OsMsr9 以及 4 个 ROS 相关基因在野生型和突变体

中的表达水平变化(图 6)。实时荧光定量(qRT-
PCR)分析表明，编码钠离子转运蛋白基因 SKC1，
盐处理 12 h，在突变体中的表达量显著高于野生

型中的表达量。MYB 型转录因子 OsMYB84 参与

水稻盐胁迫应答反应，正调控水稻的耐盐性，随

着盐处理时间延长，其在野生型和突变体中的表

达量均上调，在盐处理 12 h 后，突变体中的表达

量显著高于野生型。NAC 转录因子 OsNAC3 正向

调控水稻 ABA 信号响应，增强水稻耐盐性，在突

变体 osst2 中随着盐处理时间的延长，该基因的表

达量呈上升趋势，在盐处理 12 h 时表达量最高。

在盐处理 12 h 时突变体中 OsNAC3 表达量是野生

型中的 4 倍。OsMsr9 是多逆境响应基因，F-box
蛋白，植物耐盐性的正调节因子，突变体 osst2 在

盐处理 0、3、6、12 h 时，该基因的表达量呈明显

上升趋势，在盐处理 12 h 表达量达到最高。在盐

处理 3、6、12 h，突变体中 OsMsr9 的表达量均显

图 4    盐胁迫 7 d 后 OsST2 敲除突变体及野生型植株苗期苗高及根系形态测定（n=15） 
Fig. 4. Seedling height and root morphology of OsST2 knockout mutant and wild type after 7 days of salt stress（n=15） 
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著高于野生型。OssodCc1 和 OssodCc2 是超氧化物

歧化酶相关基因，两者在盐处理 0、3、6、12 h 的

表达趋势均为先上升后下降，在突变体中的表达

量均显著高于野生型。OsPOX1 是过氧化物酶相关

A：盐处理后突变体 osst2 根系表型观察；B：总根长；C：根表面积；D：根总体积。 
A, Observation of osst2 mutant phenotype of root morphology after salt treatment; B, Total root length; C, Root surface area; D, Total root volume. 
图 5    盐胁迫 14 d 后 OsST2 敲除突变体及野生型植株苗期根系形态测定（n=15） 
Fig. 5. Seedling root morphology of OsST2 knockout mutant and wild type after 14 days of salt stress（n=15） 

A：盐处理后突变体 osst2 离体叶片表型观察；B：盐处理后离体叶片 SPAD 值（n=15）；C：盐处理后离体叶片 SPAD值（n=15）。标尺=1 cm。 
A, Phenotypic observation of osst2 leaves in vitro after salt treatment; B, SPAD values of leaves after salt treatment(n=15)；C, SPAD values of detached leaves 
after salt treatment(n=15). Scale bar=1 cm. 
图 6    盐胁迫对 OsST2 敲除突变体及野生型植株苗期叶片 SPAD 值的影响 
Fig. 6. Effects of salt stress on SPAD of leaves of OsST2-knockout mutants and wild type at seedling stage 
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基因，在突变体中的表达量呈上升趋势，在盐处

理 12 h，突变体中的表达量显著高于野生型。

NADPH 氧化酶 OsrbohA 在活性氧的产生过程中发

挥作用，已被证实正向调控水稻耐盐性，该基因

经盐胁迫诱导在野生型和突变体中均呈上升趋

势，在突变体中的表达量显著高于野生型。 
2.5 OsST2 通过影响活性氧的清除能力调控水稻

盐胁迫耐受性 
盐处理前，丙二醛(MDA)含量、过氧化氢

(H2O2)含量和超氧阴离子含量在野生型和突变体中

不存在显著差异。盐处理后，如图 8-A~C 所示，

野生型叶片中 MDA 含量、H2O2 含量和超氧阴离

子含量与处理前相比分别增加了 80.60%、

37.66%、71.68%，突变体 osst2-2 叶片中 MDA 含

量、H2O2 含量和超氧阴离子含量与处理前相比分

别 增 加 了 37.57%、14.98%、28.52%； 突 变 体

osst2-3 叶片中 MDA 含量、H2O2 含量和超氧阴离

子含量与处理前相比分别减少了 5.91%、11.96%、

18.19%；突变体 osst2-4 叶片中 MDA 含量、H2O2

含量和超氧阴离子含量与处理前相比分别增加了

17.85%、5.80%、17.36%。 
盐处理前，野生型和突变体中的超氧化物歧

化酶(SOD)活性和谷胱甘肽(GSH)含量没有显著差

异，突变体中的过氧化物酶(POD)活性显著高于野

生型。在盐处理后，野生型叶片中 POD 和 SOD 活

性与处理前相比分别减少了 11.51%、0.41%，GSH 

图 7    已知耐盐相关基因表达水平分析（n=3） 
Fig. 7. Analysis of expression levels of known genes related to salt tolerance（n=3） 
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含量与处理前相比增加了 6.36%，突变体 osst2-
2、osst2-3、osst2-4 的 POD 活性相比对照组分别提

高 44.81%、48.58%和 28.82%(图 8-D)，SOD 活性

相比对照组分别提高 20.25%、31.98%和 13.42% 
(图 8-E)，GSH 含量相比对照组分别提高 15.86%、

23.84%和 57.94%(图 8-F)。 
取盐处理前后野生型和突变体植株的叶片进行

DAB染色和 NBT染色，结果如图 9-A和 9-B所示。

盐处理后，突变体 osst2-2、osst2-3、osst2-4 叶片染

色面积明显小于野生型，进一步证明 OsST2 基因敲

除可以使水稻清除 H2O2和超氧阴离子的能力增强。 
综上所述，OsST2 基因敲除突变体在盐胁迫下

的 MDA 含量、H2O2 含量、超氧阴离子含量均极

显著或显著低于野生型，而 POD 活性、SOD 活

性、GSH 含量等均极显著或显著高于野生型。 

3 讨论 

3.1 OsST2 基因负向调控水稻耐盐性 
盐胁迫条件下，水稻会表现出一定程度的受

害症状，可表现为叶片枯黄，生长发育迟缓，严

重时会导致死亡[20]。张治振等[21]统计了盐胁迫下

不同水稻品种的形态特征，强耐盐材料盐丰 47 的

死叶率明显低于其他品种。孙健等[22]的实验结果

表明，盐胁迫会抑制水稻苗高，盐胁迫下耐盐品

种长白 10 的苗高降幅小于东农 425。谷娇娇等[23]

的研究表明，盐胁迫下，水稻根系生长同样会受

到抑制，根长、根表面积、根体积均显著下降，

且相比于盐敏感材料，耐盐材料受影响较小。本

研究中，野生型日本晴与 OsST2 基因敲除突变体

在盐胁迫处理后均有不同程度的叶片失绿与卷

曲，这与前人研究结果一致。但 OsST2 基因敲除

突变体的死叶率显著低于野生型，苗高显著高于

野生型。盐胁迫条件下，OsST2 基因敲除突变体的

总根长、根表面积和根总体积均显著高于野生

型，且与对照组相比降幅均小于野生型，说明盐

胁迫对 OsST2 基因敲除突变体的根系影响更小。 
周振玲等[24]对比了不同耐盐性水稻品种在盐

胁迫后 SPAD 值的变化，结果发现，盐胁迫条件下

盐敏感水稻品种的 SPAD 值降幅显著高于耐盐品

图 8  盐胁迫下水稻幼苗叶片的生理与抗氧化指标（n=3） 
Fig. 8. Physiological and antioxidant parameters in leaves of rice seedlings under salt stress(n=3) 
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种，在本研究中，盐处理后，敲除突变体叶片中

的 SPAD 值显著高于野生型。同时，叶片离体实验

中敲除突变体叶片黄化程度明显轻于野生型，该

结果进一步证明了 OsST2 基因敲除可以减少盐胁

迫对水稻叶片 SPAD 值的影响。 
综上所述，盐胁迫下，OsST2 基因敲除突变

体在苗高、死叶率、根系、叶片 SPAD 等形态指标

相较于野生型都发生显著的变化，且均显著优于

野生型，表明 OsST2 基因在水稻耐盐调控中发挥

重要作用，且负向调控水稻耐盐性。 
3.2 OsST2 基因敲除改变了耐盐相关基因在盐胁

迫下的表达量 
Ren 等[25]研究结果表明，钠离子转运蛋白

SKC1 使盐胁迫下茎中 K+含量较高，Na+含量较

低，且该基因编码一个 HKT 型转运体，因此

SKC1 可通过维稳 K+/Na+比值从而调控植株耐盐

性。OsMYB84 是一种 MYB 型转录因子，吕波

等[26]克隆了基因 OsMYB84 研究其表达特性，结

果发现，在盐胁迫下，OsMYB84 依赖 ABA 信号

通路参与水稻盐胁迫应答反应，显著提高了转基

因水稻的耐盐特性。OsNAC3 是 ABA 信号响应

和耐盐性的重要调控因子。Zhang 等[27]构建了

OsNAC3 敲除突变体和过表达突变体，结果发现

敲除突变体中 Na+在地上部积累，导致其对盐胁

迫更敏感，而过表达表现相反，因此证实

OsNAC3 正向调节水稻的耐盐性。OsMsr9 是 F-
box 蛋白，Xu 等[28]发现其在盐胁迫下快速表

达，且过表达该基因减轻了 ROS 变化带来的损

害，使植株对盐胁迫的耐受性增强，因此证实

OsMsr9 是水稻耐盐性的正调节因子。在本研究

中，上述已知的正向调控耐盐基因编码钠离子转

运蛋白的基因 SKC1(Os01g0307500)、MYB 型转录

因 子 OsMYB84(Os03g0771100)、OsNAC3(Os07g 
0225300)、OsMsr9(Os07g0561300)经盐胁迫诱导

后，在 OsST2 敲除突变体中的相对表达量都显著

高于野生型，且呈上调趋势，由此推测 OsST2 可

能通过调控以上基因的表达负向调控水稻耐盐

性。需要注意的是盐处理后 OsNAC3 基因的表达

在 OsST2 突变体中先下调后上调，表明其可能在

盐胁迫后期起关键作用。 
当水稻处于胁迫条件下，ROS 清除相关的超

氧化物歧化酶基因 OssodCc1、OssodCc2 和过氧化

物酶基因 OsPOX1，其表达量会上调，清除过多的

ROS[29]。NADPH 氧化酶 OsrbohA 被证实通过影响

H2O2 的积累来调节 K+的稳态，从而正向调节水稻

植株对盐胁迫的耐受性[30]。在本研究中，上述已

知的与 ROS 相关基因在突变体中的表达趋势显著

优于野生型，进一步证实 OsST2 基因可能通过调

节盐胁迫下的活性氧稳态调控水稻耐盐性。 
3.3 OsST2 基因调控耐盐性的生理机制 

盐胁迫下，水稻体内活性氧大量积累，易发

生氧化损伤，丙二醛水平同样反映了水稻膜的损

伤程度，黄洁等[31]通过实验证实，高盐浓度下，

耐盐品种津原 85 和金穗 26 的 MDA 含量明显低于

盐敏感品种隆粳 27 和辽粳 763。Yuan 等[32]研究发

现 MYB3R 过表达植株表现出强耐盐性，相比于野

生型，其在盐胁迫下的过氧化氢积累量更低。本

研究结果表明，盐处理后，OsST2 基因敲除突变体

的 MDA 含量、H2O2 含量、超氧阴离子含量均极

显著或显著低于野生型，说明 OsST2 基因敲除减

A：叶片 DAB 染色结果；B：叶片 NBT 染色结果。 
A, DAB staining results of leaves; B, NBT staining results of leaves. 

图 9  盐胁迫下水稻幼苗叶片的 DAB 和 NBT 染色结果（n=3） 
Fig. 9. DAB and NBT staining results of leaves of rice seedlings under salt stress（n=3） 
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轻了水稻因盐胁迫产生的氧化损伤，提高了水稻

耐盐性。李宛鸿等[33]对野生型和耐盐转基因水稻

叶片进行 DAB 染色和 NBT 染色，结果发现转基

因材料染色斑点更浅，本研究中敲除突变体植株

的叶片颜色明显比野生型浅，进一步证明 OsST2
基因敲除可以使水稻清除活性氧能力增强。以上

结果均说明 OsST2 基因敲除减轻了水稻因盐胁迫

产生的氧化损伤，提高了水稻耐盐性。 
抗氧化酶系统可以通过调节细胞 ROS 水平和

氧化还原状态来起到保护作用，减轻水稻因盐胁

迫产生的氧化损伤[34]，因此 OsST2 基因敲除突变

体抗氧化系统等指标在盐胁迫下的变化值得深入

研究。才晓溪等[35]验证耐盐碱 ERF 转录因子

GsERF6 过表达水稻植株在盐胁迫下 POD、SOD
等抗氧化酶活性显著高于对照组。在本研究中，

盐处理后，OsST2 基因敲除突变体的 SOD、POD
活性均极显著或显著高于野生型，这与前人研究

结果是一致的，也说明 OsST2 基因敲除突变体通

过提高水稻叶片中抗氧化酶活性来提高水稻耐盐

性。抗坏血酸-谷胱甘肽(ASA-GSH)循环对于盐胁

迫下水稻幼苗保持较高的抗氧化酶活性发挥着重

要作用[36]，本研究中，盐处理后，OsST2 基因敲

除突变体叶片中谷胱甘肽含量显著高于野生型，

说明 OsST2 基因可能参与调控 ASA-GSH 循环进而

调控水稻耐盐性。 

4 结论 

本研究结果表明 OsST2 基因负向调控水稻耐

盐性，且敲除 OsST2 基因提高了盐胁迫下水稻叶

片中 SOD 和 POD 等抗氧化酶的活性，增强了水稻

清除活性氧的能力，进而提高水稻耐盐性。OsST2
基因可能通过参与水稻氧化胁迫反应在调控水稻

耐盐性中发挥重要作用。 
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