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摘　要：土壤盐渍化是蔬菜作物栽培生产中面临的主要非生物胁迫之一。南瓜（Cucurbita spp.）具有较强的盐胁迫耐受能力，

也是黄瓜、西瓜、甜瓜等葫芦科蔬菜嫁接生产的砧木，选育耐盐性较强的南瓜品种有助于提高南瓜和葫芦科嫁接蔬菜的产量

和经济效益。本文主要对南瓜耐盐性评价方法和耐盐种质资源筛选、南瓜耐盐性形成的生理机制、南瓜耐盐性状的遗传及相

关耐盐基因等研究进展进行综述，并对今后的研究方向进行展望，以期为解析南瓜耐盐调控机制和选育耐盐性品种提供理论

参考。
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壤的方法已逐渐被人们采用（赵宣 等，2016）。
南瓜属（Cucurbita）包括 5 个栽培种：中国

南瓜（Cucurbita moschata）、印度南瓜（Cucurbita 
maxima）、美洲南瓜（Cucurbita pepo）、黑籽南

瓜（Cucurbita ficifolia） 和 灰 籽 南 瓜（Cucurbita 
mixta）；除灰籽南瓜外，其余栽培种因具有根系发

达、抗病能力强和适应性强等诸多特点，在世界

范围内广泛种植（Whitaker，1974；张慧波 等，

2018）。据中国园艺学会南瓜研究分会（2015）统计，

我国南瓜生产面积约 110 万 hm2，其中肉用南瓜（包

括中国南瓜、印度南瓜和西葫芦）生产面积 80 万

hm2 左右，籽用南瓜（主要包括印度南瓜和西葫芦）

生产面积 30 万 hm2 左右；此外，因在抗瓜类枯萎

病及抗逆等方面的优异表现，南瓜在黄瓜和西甜瓜

等的生产中被作为主要砧木（丁玉梅 等，2019），
砧用南瓜（以中国南瓜为主，少量其他南瓜及种间

杂交种）每年的生产用籽量约 4 800 t（嫁接栽培面

积约 130 万 hm2）。可见，南瓜不仅是重要的蔬菜

作物，而且作为砧木在生产中也占有重要地位。

选育耐盐性较强的南瓜品种不但可以提高盐

渍化土壤中南瓜和葫芦科嫁接蔬菜的产量和经济效

益，还有助于盐渍化土壤改良及其相关研究（李卫

欣 等，2006；赵宣 等，2016）。本文综述了近年来

南瓜耐盐性评价方法和耐盐种质资源筛选、南瓜耐
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土壤盐渍化是指土壤的表土或心土层积累的盐

分达到一定临界值，对作物生长造成危害，甚至使

土地无法耕作、严重退化（鲁春霞 等，2001）。土

壤盐渍化现已成为一个世界性问题，作为农作物生

产中的非生物胁迫因素之一，不但阻碍了农业生产

和生态的发展，更对作物生长造成了严重的负面影

响。我国盐碱地总面积多达 9 913 万 hm2，约占全

国国土面积的近 1/10（朱建峰 等，2018）。此外，

由于过度施肥以及不恰当的灌溉管理等所造成的次

生盐渍化现象也使温室等土壤盐渍化问题变得日益

严峻（邢乃林 等，2016）。在盐渍化土壤条件下，

高浓度的盐会导致大量有毒离子和活性氧类物质

在植物组织中积累，从而破坏植物细胞正常代谢平

衡，最终影响植物生长（Liang et al.，2018）。采用

物理法、水利法和化学法等传统方法对土壤进行改

良十分耗时耗力，且收效并不理想（杨德光 等，

2018），通过种植耐盐作物来利用和改良盐渍化土
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盐性形成的生理机制、南瓜耐盐性状的遗传及相关

耐盐基因等方面的研究进展（表 1），并对今后的

研究方向进行展望，以期为解析南瓜耐盐调控机制

和选育耐盐性品种提供理论参考。

表 1　南瓜耐盐性研究方向

研究方向 关键词 参考文献

南瓜耐盐性评价

方法和耐盐种质

耐盐性评价时期 发芽期，幼苗期 孙涌栋 等，2009；王俊娟 等，2011；张海波 等，2011；El-Shraiy et al.，2011；王

丽萍 等，2012；赵青华，2014；王清华 等，2018

资源筛选 耐盐性评价的离

子种类及浓度

盐离子种类，摩

尔浓度

周俊国 等，2007a；孙涌栋 等，2009；王丽萍 等，2012；Colla et al.，2012；孙洪助 等，

2013；Aydinsakir et al.，2013；Lalelou et al.，2013；王清华 等，2018；张慧波 等，

2018

耐盐性评价的培

养方法

实验室鉴定法，

田间鉴定法

卫秀英 等，2006；孙涌栋 等，2009；周俊国 等，2010a；El-Shraiy et al.，2011；
田雪梅 等，2012；孙洪助 等，2013；Aydinsakir et al.，2013；王迎儿 等，2015；
王清华 等，2018；张慧波 等，2018

耐盐性评价指标 盐害指数，生长

指标，生理生化

指标

陈现臣 等，2007；孙涌栋 等，2009；周俊国 等，2010a；田雪梅 等，2012；王丽

萍 等，2012；张国新和李秀华，2012；孙洪助 等，2013；赵青华，2014；邢乃林 等，

2016；张蕾琛 等，2017；Xu et al.，2017；王清华 等，2018

耐盐种质资源筛

选

耐盐种质 周俊国 等，2007b；王迎儿 等，2015；张蕾琛 等，2017

南瓜耐盐性形成

的生理机制

渗透调节 渗透调节物质 李卫欣 等，2010a；周俊国 等，2010b；Ahmed et al.，2010；田雪梅 等，2012；
Nounjan & Theerakulpisut，2012；Kusvuran et al.，2013；赵青华，2014；姜琳 等，

2016；Olave & Santander，2017

离子选择性吸收

和转运调控

离子吸收，离子

调控

李卫欣 等，2008；周俊国 等，2008a；李卫欣 等，2010b；El-Shraiy et al.，2011；
James et al.，2011；田雪梅 等，2012；Hasegawa，2013；Huang et al.，2013；Shen 
et al.，2016；Niu et al.，2017

活性氧调控 活性氧类物质

（ROS）， 丙 二

醛（MDA）

周俊国 等，2007b，2008b；李卫欣 等，2010a，2010b；王丽萍 等，2011；赵青华，

2014；姜琳 等，2016

南瓜响应盐胁迫

的信号调控分子

多 胺（PAs），
H2O2，miRNA

周俊国 等，2008b；Yin et al.，2014；Xie et al.，2015；姜琳 等，2016；Shu et al.，
2016；Li et al.，2017；Zarza et al.，2017；Huang et al.，2019

南瓜耐盐性状的

遗传及相关耐盐

基因的研究

遗传规律，功能

基因

Jiang et al.，2012，2013；Ma et al.，2012；Lin et al.，2013； 王 迎 儿 等，2015；
Xing et al.，2015；李焕勇 等，2016；Niu et al.，2017，2018；Chen et al.，2018；
Sun et al.，2018；Huang et al.，2019；张雅文 等，2020

1　南瓜耐盐性评价方法和耐盐种质资
源筛选

1.1　南瓜耐盐性评价时期

作物的发芽期到幼苗期是整个生长发育过程中

对盐胁迫敏感性最高的时期（王俊娟 等，2011；张

海波 等，2011）。南瓜耐盐性评价研究中，盐胁迫

处理时期主要包括：种子未萌发时即开始处理（王

清华 等，2018），萌发后胚根长 5～10 mm 时开始

处理（孙涌栋 等，2009），幼苗 1 片真叶展开时处

理（赵青华，2014），幼苗 3 片真叶时处理（王丽

萍 等，2012）或在幼苗定植后进行处理（El-Shraiy 
et al.，2011）。
1.2　南瓜耐盐性评价的离子种类及浓度

南瓜耐盐性评价采用的盐离子化合物种类主要

为 NaCl 和 Ca（NO3）2，但是 KCl、CaCl2、NaNO3

和 Na2SO4 等也偶有应用。不同盐离子对南瓜植株

的影响不同，在等渗条件下，NaCl（90 mmol · L-1）

对植株生长的抑制程度和对质膜的破坏程度要大于

Ca（NO3）2（60 mmol · L-1）（王丽萍 等，2012）；
在等电导率（5 dS · m-1）条件下，CaCl2 对植株的

抑制和破坏程度要大于 NaCl 和 KCl（Aydinsakir 
et al.，2013）；在等摩尔浓度（240 mmol · L-1）

条件下，NaNO3 对植株的伤害程度要大于 NaCl
（Lalelou et al.，2013），而在其他等摩尔浓度（27 
mmol · L-1/40 mmol · L-1）条件下，NaCl 胁迫处

理对植株的抑制和伤害程度要大于 Na2SO4（Colla 
et al.，2012）。

对南瓜进行耐盐性评价大多采用不同离子浓度

梯度进行处理，根据试验材料在不同盐浓度胁迫下
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各生长指标或生理生化指标的变化进行综合评价。

孙涌栋等（2009）、王清华等（2018）研究表明，

采用 Ca（NO3）2 对南瓜进行耐盐性评价的适宜离

子浓度为 90～120 mmol · L-1。若采用 NaCl 对南瓜

进行胁迫处理，浓度为 120～240 mmol · L-1 时，各

生长指标或生理生化指标的变化在不同材料间差异

显著（周俊国 等，2007a；孙洪助 等，2013；张慧

波 等，2018）。
1.3　南瓜耐盐性评价的培养方法

南瓜种子萌发期和植株生长期的耐盐性评价的

培养方法以实验室鉴定法和田间鉴定法为主，主要

根据筛选鉴定的种质材料规模和试验目的来决定。

其中，种子萌发期的培养方法以组培法（孙涌栋 
等，2009；周俊国 等，2010a）、培养皿滤纸法（孙

洪助 等，2013；王清华 等，2018）和基质法（卫

秀英 等，2006；王迎儿 等，2015）多见报道；植

株生长期的培养方法主要有组培法（孙涌栋 等，

2009；周俊国 等，2010a）、基质法（王迎儿 等，

2015；张慧波 等，2018）、水培法（田雪梅 等，

2012；Aydinsakir et al.，2013）和田间盐水灌溉法

（El-Shraiy et al.，2011）等。

1.4　南瓜耐盐性评价指标

南瓜种质的耐盐性可用盐害指数进行评价。

通过观察幼苗生长状况对幼苗的受伤害程度进行分

级，统计盐害指数，从而评价参试材料的耐盐性，

主要依据幼苗生长的受抑制程度、子叶是否正常展

开、下胚轴伸长受抑制情况、侧根数目、叶片失水

萎蔫程度等表型性状判断幼苗受盐害程度（孙涌栋 
等，2009；周俊国 等，2010a；王丽萍 等，2012；
邢乃林 等，2016）。采用盐害指数作为南瓜耐盐性

的评价指标，具有较强的直观性和可操作性，适合

较大规模的苗期筛选鉴定。

南瓜耐盐性也可以通过测量和计算盐胁迫后各

生长指标变化幅度的大小进行评价。常用的生长指

标包括发芽率、发芽势、发芽指数、胚根长度、出

苗时间、株高、茎粗、叶长、叶宽、叶面积、鲜质

量和干质量等（孙涌栋 等，2009；张国新和李秀华，

2012；赵青华，2014；张蕾琛 等，2017；王清华 等，

2018）。
除生长指标外，一些在盐胁迫条件下变化幅

度较为明显的生理生化指标也可以作为耐盐性评价

指标，通过测量和计算盐胁迫后各生理生化指标变

化幅度的大小，对南瓜种质的耐盐性进行评价。常

用的生理生化指标包括叶绿素、脯氨酸、可溶性蛋

白质、可溶性糖、丙二醛（MDA）等的含量，超

氧化物歧化酶（SOD）、过氧化物酶（POD）、过氧

化氢酶（CAT）、抗坏血酸过氧化物酶（APX）等

的活性，光合速率、相对电导率等（陈现臣 等，

2007；田雪梅 等，2012；王丽萍 等，2012；赵青华，

2014；邢乃林 等，2016）。
由于南瓜不同种质之间存在形态学上的差异，

并且胁迫处理后不同的生长指标变化幅度可能存在

一定的相关性，仅用单一指标或某几个指标不能完

全代表所有胁迫处理变化的信息，因此通常采用综

合分析法对所获得的表型数据进行评价。孙洪助等

（2013）研究 6 个浓度 NaCl 胁迫处理不同南瓜材

料时，用隶属函数值对发芽率、发芽势、发芽指数

和胚根长度等 4 个指标的变化进行了综合评价，通

过分析 4 项指标的隶属函数值总平均值得出不同品

种的耐盐性差异，所得结果与发芽势、发芽率、

发芽指数和胚根长度等观测指标相符。孙涌栋等

（2009）通过Ca（NO3）2处理22个不同南瓜材料后，

以盐胁迫指数（SSI）、主根长、侧根数、相对含水

量和相对电导率为指标测算隶属函数值和总隶属函

数值，最后以隶属函数值为依据进行聚类分析，从

而对耐盐南瓜种质资源作出评价。Xu 等（2017）
分析了盐胁迫下南瓜种子发芽率、发芽势、发芽指

数等发芽指标和株高、茎粗、鲜质量、干质量等生

长指标，采用 UPGMA 聚类分析方法，将 15 个品

种分为了 3 个群体：耐受型、中等耐受型和易感型。

采用综合评价法能够较为全面地评价不同种质之间

的耐盐性，提高了种质表型鉴定的准确性。

1.5　南瓜耐盐种质资源筛选

目前利用盐害指数、生长指标以及综合分析

法，已经筛选获得了一批耐盐性较强的南瓜种质

资源。周俊国等（2007b）从 69 份中国南瓜杂交

种和 4 份商品种中，筛选出耐盐性较强的杂交种

6 份，其中 360-3×112-2 耐盐性最强。王迎儿等

（2015）从 27 份南瓜自交系材料中，筛选出耐盐

性最强的材料 NM083 和不耐盐的材料 XBZM。张

蕾琛等（2017）从 86 份不同类型南瓜材料中，筛

选出耐盐性较强的 HM14 等 7 份印度南瓜和 1 份中
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国南瓜 P63；此外，还筛选出了 6 份耐盐性较好且

适宜作为砧木的南瓜材料，其中包括 2 份中国南瓜

材料 LN089 和 HFHF2、2 份印度南瓜材料 KR8 和

LXD12、1 份西葫芦材料 KR6 和 1 份商品杂交种京

欣砧 4 号。但目前南瓜砧木品种资源存在遗传背景

狭窄等问题，因此耐盐性种质资源的评价研究，特

别是综合评价体系的建立和优化等工作的开展较为

迫切。

2　南瓜耐盐性形成的生理机制

近年来，对耐盐植物的研究日益深入，植物抵

御盐胁迫的生理机制正在逐步被揭示，主要生理机

制包括渗透调节机制、对离子的选择性吸收和隔离

机制、活性氧清除机制和对盐胁迫的响应与调节机

制等（姜琳 等，2016）。
2.1　渗透调节

脯氨酸、可溶性蛋白和可溶性糖等作为植物

细胞内重要的兼容渗透调节物质，在植物面对盐

胁迫过程中会被大量积累，起到平衡细胞内外渗

透压、阻止细胞质失水以及作为胁迫恢复时的氮

源和碳源等作用（Ahmedet al.，2010；Nounjan & 
Theerakulpisut，2012；姜琳 等，2016）。

南瓜受到盐胁迫后，脯氨酸、可溶性蛋白和

可溶性糖含量等均会表现出上升趋势，并且在耐

盐性强的南瓜种质中，各种渗透调节物质上升的幅

度显著大于耐盐性较弱的南瓜种质（李卫欣 等，

2010a；周俊国 等，2010b；田雪梅 等，2012；
Kusvuran et al.，2013； 赵 青 华，2014；Olave & 
Santander，2017），同时耐盐性强的种质电导率下

降幅度相对较小，渗透调节能力相对更强（周俊国 
等，2010b），表明渗透调节是南瓜耐盐的一种重要

机制。 
2.2　离子选择性吸收和转运调控

在盐胁迫环境中，植物为维持正常的生长状

态，需要通过选择性吸收离子或者转运离子至特定

细胞器来维持细胞内较高的渗透压，以达到细胞内

外离子平衡（Shen et al.，2016）。细胞内维持适宜

的 Na+/K+ 浓度比和较低的 Na+ 浓度在植物维持正常

生理状态和抵御盐胁迫过程中具有关键作用（James 
et al.，2011；Hasegawa，2013）。

南瓜幼苗在盐胁迫处理后，各个品种南瓜幼

苗体内的 Na+ 均显著增加，同时 Ca2+ 也有不同

程度的增加；与耐盐性弱的材料相比，耐盐性强

的材料幼苗地上部 Na+ 含量、Na+/K+、Na+/Ca2+、 

SNa+，K+ 值（钠 - 钾运输选择性系数，表示盐分胁迫

条件下植物体对 Na+、K+ 的吸收和向上运输选择

能力的大小，SNa+，K+=Na+
地上部 / 根系 /K+

地上部 / 根系）和 

SNa+，Ca2+ 值（钠 - 钙运输选择性系数，表示盐分胁

迫条件下植物体对 Na+、Ca2+ 的吸收和向上运输选

择能力的大小，SNa+，Ca2+=Na+
地上部 / 根系 /Ca2+

地上部 / 根系）

均维持在较低水平，而 K+、Ca2+ 和 Mg2+ 等含量较

高（李卫欣 等，2008；周俊国 等，2008a；李卫

欣 等，2010b；El-Shraiy et al.，2011；田雪梅 等，

2012）。这些结果表明，与耐盐性弱的材料相比，

耐盐性强的南瓜材料的根系对 Na+ 的吸收具有更强

的排斥能力，从而能够减少其对 Na+ 的吸收；此

外，耐盐性强的材料的根系对 Na+ 还具有较强的保

持能力，能将 Na+ 隔离在根系中，减少 Na+ 向地上

部的运输，从而减轻盐胁迫对植株的伤害（Huang 
et al.，2013；Niu et al.，2017）。
2.3　活性氧调控

当植物受到盐胁迫时，植物体内活性氧类物质

（ROS）的产生与清除平衡系统受到影响，ROS 大

量积累造成氧损伤，在此过程中，SOD、POD 和

CAT 等酶促清除活性氧系统起到重要作用（姜琳 
等，2016）。

丙二醛（MDA）的含量可以反映细胞质膜过

氧化作用的强弱。李卫欣等（2010a，2010b）研究

表明，随着盐胁迫时间的增加，南瓜幼苗内 MDA
含量呈上升趋势，说明了细胞膜脂过氧化程度加

重。对于耐盐性较强的南瓜品种，在盐胁迫后期

MDA 含量会维持在相对较低或相对稳定的水平，

说明植物根系在抗氧化酶和抗氧化物质的作用下，

活性氧和自由基的产生和清除重新恢复平衡（周俊

国 等，2007b）。
盐胁迫环境下，南瓜植株中 SOD、POD、CAT

和 APX 等酶的活性均会有不同程度的增加，且耐

盐性强的材料增幅更为显著（周俊国 等，2007b）。
但赵青华（2014）在研究中发现，耐盐性强的南瓜

材料在盐胁迫后 POD 活性不但没有增加反而出现

降低的趋势，表明不同的南瓜材料在耐盐机制上可

能存在差异。总体而言，耐盐性强的南瓜植株内保
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护酶活性增强显著，从而降低了 O2
- 的产生速率和

H2O2 的含量，减轻了植株在盐胁迫环境下受到的

损害（周俊国 等，2008b；王丽萍 等，2011；赵青华，

2014）。
2.4　南瓜响应盐胁迫的信号调控分子

多胺（PAs）是植物体内普遍存在的低分子量

的脂肪族化合物。在植物体内已经发现存在多种

多胺，其中最常见的是二胺腐胺（Put）、三胺精胺

（Spm）和四胺亚精胺（Spd）。多胺水平的增加

与植物耐盐性相关：低水平的 Put 含量、高水平的

Spm 和 Spd 含量有利于提高植物对盐胁迫的耐受性

（姜琳 等，2016）。Zarza 等（2017）通过基因表达

分析，发现多胺能够调节几个已知可以提高耐盐性

的目标基因的转录水平，包括许多参与茉莉酸（JA）

生物合成和信号传递的基因；又通过对多胺氧化酶

（PAO）等位基因突变体的研究，证明在耐盐植物

中 PAs 通过调节相关代谢和转录过程，促进早期脱

落酸（ABA）和 JA 的合成，积累糖、糖醇、脯氨

酸及三羧酸（TCA）循环中间产物等可溶性渗透调

节物质，从而提高植物的耐盐性。

周俊国等（2008b）研究发现，盐胁迫后，南

瓜根系中 Put、Spd、Spm、PAs 含量和 Put/PAs 均
明显上升；耐盐性强的材料 Put 含量和 Put/PAs 增
幅较小，Spd、Spm、PAs 含量和（Spd+Spm）/Put
增幅较大。推测盐胁迫后南瓜根系中多胺含量的升

高对减少或清除组织中的活性氧有积极作用。

H2O2 被认为是介导许多生理反应的重要信号

分子，在调节根系 Na+ 和 K+ 吸收过程中可能具有

重要作用。Huang 等（2019）研究认为，南瓜耐盐

性比黄瓜更强的主要原因在于，南瓜根尖 NADPH
氧化酶（RBOH）在盐胁迫下产生 H2O2 信号，通

过质膜 H+-ATPase 调控 Na+ 和 K+ 吸收，并通过蒸

腾代谢影响离子的地上部运输，从而影响南瓜根尖

细胞活力和耐盐性；而黄瓜 K+ 吸收受到的调控则

不明显。Li 等（2017）用 80 mmol · L-1 Ca（NO3）2 

处理南瓜（Cucurbita maxima×C. moschata）嫁接

黄瓜幼苗，结果显示砧木嫁接可以减轻黄瓜幼苗

因 Ca（NO3）2 胁迫引起的氧化损伤，这可能是由

于 NO 参与了 H2O2 依赖性的抗氧化代谢。Shu 等

（2016）的研究表明，南瓜嫁接诱导的 ABA 积累

介导了 H2O2 的生成，导致 Ca（NO3）2 胁迫下的叶

片在 ABA/H2O2 信号通路中产生抗氧化防御反应。

有研究表明，植物细胞中 miRNA 也会参

与调节烟草等植物抵抗盐胁迫带来的伤害作用

（Yin et al.，2014）。Xie 等（2015） 研 究 发 现，

在 100 mmol · L-1 NaCl 处 理 下，N12（Cucurbita 
maxima Duch.） 和 N15（Cucurbita moschata 
Duch.）的 miRNA 与对照组（未经盐胁迫处理

的 N12 和 N15）相比有明显变化，共鉴定到 7 个

上调的 miRNA（包含 6 个保守 miRNA 和 1 个新

miRNA），并且差异表达的新 miRNA 靶基因主要

是转录因子和盐胁迫应激反应蛋白，包括脱水诱导

蛋白、阳离子 /H+ 反转运蛋白 18 和与 CBL 互作的

丝氨酸 / 苏氨酸蛋白激酶，说明 miRNA 在盐胁迫

响应途径中起到重要作用。

3　南瓜耐盐性状的遗传及相关耐盐基
因的研究

目前有关南瓜耐盐性遗传方面的研究较少。

Chen 等（2018）用甲基磺酸乙酯（EMS）诱变中

国南瓜，筛选获得了 2 个耐盐突变体，并对其生理

生化指标进行了进一步的鉴定；遗传分析显示耐盐

突变体表型受 QTL 控制。张雅文等（2020）利用

耐盐性不同的 6 份南瓜自交系及采用完全双列杂交

法配制的杂交后代，研究了南瓜耐盐性遗传规律；

结果表明，南瓜耐盐性的遗传符合“2 对加性显性 -

上位性主基因 + 加性 - 显性多基因”模型，南瓜

各世代耐盐性主基因遗传率在 34.62%～62.08% 之

间，以主基因遗传为主，适合在早期世代进行选择。

近年来，分子生物学等相关技术飞速发展，转

录组、蛋白质组和代谢组等方法在植物耐盐机制研

究中起着重要作用，为耐盐植物的筛选及耐盐机理

机制的研究提供了有力的技术支持（李焕勇 等，

2016）。研究表明，NADPH 氧化酶编码基因突变

会引起根部活性氧信号调控功能缺陷，盐胁迫下

拟南芥突变体植株蒸腾速率以及维管束向地上部转

运 Na+ 的能力都高于野生型，同时由于 Na+/K+ 平

衡以及细胞质 Ca2+ 信号受到影响，导致突变体产

生 NaCl 敏感表型（Jiang et al.，2012；Ma et al.，
2012），该过程受到 SnRK2.4/2.10 介导的 ABA 信号

途径以及 ETO1（ethylene overproducer1）和 EIN3
（Ethylene-Insensitive3）介导的乙烯信号途径共同
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调控（Jiang et al.，2012，2013；Lin et al.，2013）。
通过南瓜和黄瓜的嫁接体系，进一步揭示了盐

胁迫信号转导途径上一些功能基因对黄瓜嫁接苗耐

盐性的调控作用。NCED3s 基因（编码 1 个 ABA
生物合成的关键限速酶）的表达水平增加会促进叶

肉细胞中 ABA 诱导的气孔关闭，从而提高南瓜的

耐盐性（李焕勇 等，2016；Niu et al.，2018）。在

75 mmol · L-1 NaCl 盐胁迫处理下，与黄瓜自体嫁

接苗相比，南瓜砧木根尖 NADPH 氧化酶编码基因

RbohD 和 RbohF 转录水平升高，同时定位在根尖细

胞膜上的 H+-ATPase 和钾离子转运器 HAK5 酶活性

增强。此外，H2O2信号还参与介导嫁接苗气孔关闭，

降低蒸腾速率，从而使嫁接苗细胞中的离子浓度和

碳水化合物代谢有关的重要分子信号维持在一定

浓度，避免受到盐胁迫的影响（Xing et al.，2015；
Niu et al.，2017，2018；Huang et al.，2019）。 此

外，研究还发现高亲和性钾转运蛋白（HKTs）在

植物体内长距离运输 Na+ 方面具有重要作用。Sun
等（2018）通过在南瓜蛋白质数据库中比对拟南芥

HKT1，发现了2个高度同源的南瓜HKT编码基因，

序列分析发现 CmHKT1；1 属于中国南瓜中 HKT
基因家族；NaCl 胁迫条件下，CmHKT1；1 在根中

转录水平显著增加；酵母突变体的异源表达分析表

明 CmHKT1；1 是一个 Na+ 选择性转运蛋白，黄瓜

异源表达 CmHKT1；1 可以降低植株地上部 Na+ 的

积累；这些结果表明，CmHKT1；1 通过限制 Na+

从根系转移到地上部来抵御盐胁迫。该基因在南瓜

耐盐性状的获得性应用上表现出一定的潜力。Niu
等（2018）通过 qRT-PCR 分析也发现，盐胁迫后

HKT1 和细胞内 Na+/H+（NHX4/6）转运蛋白的表达

上调，导致叶肉细胞 Na+ 的吸收减少，并转运至叶

脉中，叶脉中 Na+ 含量增加。王迎儿等（2015）以

耐盐和不耐盐的 2 份南瓜材料，构建了 F2 群体并

进行 BSA 研究，发现 RAPD 引物 P597 可能与耐盐

相关位点紧密连锁。但目前对于参与盐胁迫信号转

导途径的重要基因的克隆与功能解析等工作尚不够

深入。

4　问题与展望

土壤盐渍化问题严重影响蔬菜作物的产量和经

济效益，对南瓜等优质盐碱改良作物的耐盐性研究

日益受到人们的重视。一些重要植物（作物）的耐

盐生理机制已有较为深入和系统的研究，而南瓜耐

盐性的研究尽管已取得了一定的成果与进展，但具

体遗传和分子调控机制尚不完全明确，相关工作仍

需进一步深入研究。

① 南瓜耐盐种质的鉴定与评价方法及分级标

准仍需进一步完善。耐盐种质的鉴定评价是开展耐

盐品种选育的基础和前提。目前对南瓜耐盐性的鉴

定和评价工作，只是在有限数量群体的种质中，鉴

定出该群体中相对耐盐的种质，且鉴定与评价时期

多采用种子萌发期及幼苗期，其结果与成株期耐盐

性的相关性尚不清楚。在水稻耐盐性鉴定与评价方

法研究方面，通过研究确定了芽期、苗期、孕穗期

和全生育期的耐盐性鉴定的最适盐浓度，并进一步

提出了采取“实验室 +人工盐池 +沿海盐碱地”的 

“全生物量测定法”，以“耐盐指数”评价水稻耐

盐性（王才林 等，2019）。耿雷跃等（2019）通过

研究水稻全生育期耐盐性鉴定方法，提出了水稻全

生育期耐盐性鉴定的最佳盐浓度，并选择性测定穗

长、每穗粒数和总干物质量这 3 个农艺性状的耐盐

系数，对水稻种质进行全生育期耐盐性的快速鉴定

与预测。水稻耐盐性鉴定方法的研究结果，将为南

瓜耐盐性鉴定方法提供重要的参考。因此，在南瓜

上应采用何种鉴定方法、达到何种耐盐指标才能应

用于盐渍化到何种程度的土壤等问题，还需要进一

步深入系统地开展相关的研究工作，尽快建立南瓜

耐盐性鉴定和评价标准。

② 南瓜耐盐性状 QTL 的定位研究、主效基因

的克隆与功能解析将成为研究热点。随着南瓜基因

组测序的完成，利用南瓜耐盐材料对耐盐基因进行

QTL 定位分析、全基因组关联分析（GWAS）等技

术手段将会逐渐应用到耐盐主效 QTL 位点和基因

定位中，解析耐盐基因功能并在优异性状聚合和定

向育种中加以利用，大幅度提高南瓜耐盐品种的选

育效率。

③ 利用基因工程改良南瓜品种性状将具有广

阔的应用前景。目前，在番茄、马铃薯等耐盐性研

究已较为成熟的模式作物中，通过基因工程的改

良手段（利用基因工程转入耐盐相关基因）进行耐

盐机制的研究，均取得了实质进展（孙玉燕 等，

2012；李青 等，2017）。南瓜耐盐性研究相对于模
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式作物较为落后，在相关模式作物中已取得进展的

研究内容与研究方法对于南瓜耐盐性研究具有极好

的借鉴意义。

④ 基因组学、转录组学、蛋白组学、代谢组

学等研究方法将在南瓜耐盐机理研究方面得到更多

的应用。目前，有关南瓜耐盐方面的研究，大多集

中于盐胁迫后南瓜植株的生理生化指标和形态指标

的变化上，而在分子水平上的研究较少，多组学研

究方法的应用将会极大地推动南瓜耐盐机制的研究

进展。

南瓜耐盐性形成机制复杂，尚有待于更加深入

系统地开展各项研究工作，助力南瓜耐盐新品种及

耐盐砧木品种选育，以期提高土壤盐渍化胁迫下的

葫芦科瓜类蔬菜的产量和经济效益。
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Research Progress on Salt Tolerance in Cucurbita
WANG Wei-qi1，ZHANG Meng2，QIN Zhao-chen1，MA Wei2，SUN Ting-zhen2，SHI Yu-zi2，DUAN 
Ying2*，WANG Chang-lin2*

（1College of Biological Sciences and Technology，Beijing Forestry University，Beijing 100083，China；2Institute of Vegetables 

and Flowers，Chinese Academy of Agricultural Sciences，Key Laboratory of Horticultural Crop Biology and Germplasm 

Enhancement，Ministry of Agriculture and Rural Affairs，Beijing 100081，China）

Abstract：Soil salinization is one of the main abiotic stresses in vegetable production．Pumpkin
（Cucurbita spp.）displayed strong tolerance to salt stress and was used as rootstock in grafting cultivation of 
cucumber，melon and watermelon．Selection of pumpkin varieties with salt tolerance is helpful to improve 
the yield and economic benefits of pumpkin and Cucurbitaceae grafted vegetables．This paper summarized the 
research progress on evaluation methods for salt tolerance of Cucurbita and salt-tolerant Cucurbita germplasm 
screening，physiological mechanism in forming Cucurbita salt tolerance，inheritance of Cucurbita salt 
tolerance traits and related salt tolerance genes in Cucurbita．Furthermore，the paper also prospected the future 
research direction，hoping to provide more theoretical references for understanding the regulatory mechanism 
of pumpkin salt tolerance，and selection of salt tolerant varieties．

Key words：Cucurbita；Salt tolerance；Comprehensive evaluation；Physiological mechanism；

Heredity；Review
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