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序 言

土壤盐碱化，影响农业生产，从而影响人类文明和社会的发展，是古今中外

都非常关注的问题。5000 多年前的苏美尔人在干旱无雨的伊拉克南部利用河水

灌溉农田并发明了世界上最早的文字——楔形文字，从而创造出一批人类最早的

城市国家和灿烂的苏美尔文明。随后，苏美尔文明不断向周围传播并把两河流域

北部的亚述地区带入两河流域文明圈，发展成为著名的巴比伦 - 亚述楔形文字文

明。然而，到了公元前 539 年，两河流域文明消亡了。持续了 3000 年的两河流

域文明灭绝的原因是复杂的，但过度的农业开发引发的土壤盐碱化是一个主要的

内因。美国著名亚述学家雅各布森在《 古代的盐化地和灌溉农业 》一书中论述了

两河流域南部苏美尔地区灌溉农业和土地盐碱化的关系，并指出这是苏美尔人过

早退出历史舞台的重要原因。中国古代对盐碱土也有深刻的认识，总结出了引水

种稻洗盐、淤灌压碱、深翻窝盐、压砂抗碱及生物治盐等技术措施。

盐碱地是我国极为重要的后备耕地资源，挖掘盐碱地潜力、开展盐碱地综

合利用对于粮食安全有着特殊意义。随着世界人口的增长、工业化及城镇化的发

展，耕地资源在不断减少，不当的耕作和利用引起的土壤盐渍化也降低了土地的

生产力，加剧了粮食安全的挑战。如何对包括盐碱地在内的边际土地进行改良和

综合利用成为各国普遍关注的问题，通过系统化的综合措施提高盐碱地的利用价

值是各国农业领域研究的重要内容。

我国共有 1 亿公顷盐碱地，位居世界第三，其中 0.33 亿公顷具有开发利用

潜力，是我国极为重要的后备耕地资源。我国十分重视挖掘盐碱地潜力，开展盐
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碱地综合利用。2021 年秋，习近平总书记在视察黄河三角洲农业高新技术示范区

的盐碱地改良示范基地时强调，开展盐碱地综合利用对保障国家粮食安全、端牢

中国饭碗具有重要战略意义；要加强种质资源、耕地保护和利用等基础性研究，

转变育种观念，由治理盐碱地适应作物向选育耐盐碱植物适应盐碱地转变，挖掘

盐碱地开发利用潜力。通过盘活这 0.33 亿公顷“ 沉睡 ”的土地，实现耕地资源

的扩容、提质、增效，对突破现有粮食播种面积的天花板、端牢中国饭碗意义

重大。

盐碱地的改良和综合利用意义重大，但要做好并非易事，甚至可以说是世

界性的难题。除了工程改良、物理改良和化学改良外，各国都在寻求新的盐碱

地改良利用的理念和措施。以色列在内盖夫盐碱荒漠区利用滴灌技术使根系土壤

脱盐，在满足作物生长期间对水分的需求的同时，保持一定的水量对土壤盐分进

行淋洗，减轻盐分对植物根系的伤害，保护作物的产量。另外，以色列研究者们

发现，利用咸水灌溉土壤上生产的西红柿，可溶性固体物含量高，口感好，售价

高，产值甚至高于普通土壤上生产的西红柿。以袁隆平先生为代表的中国科学家

在盐碱土的综合开发和利用方面也做出了卓越贡献，耐盐碱水稻的开发为我国盐

碱地的利用注入了新的动力。袁先生生前曾邀请我讨论耐盐碱水稻的工作，共商

利用现代生物技术手段加快耐盐碱水稻的研究和培育。

我大学本科学的是土壤与农业化学专业，大二暑期实习我去了位于河北曲周

的北京农业大学的试验站，这是以我们的老师石元春、辛德惠教授为代表的第一

代农大人开展盐碱地治理的地方。实习中我观察到农作物对土壤盐碱高度敏感，

但是盐碱地上也长着不少喜欢盐碱的植物，这让我对植物生理学相关的问题产生

了巨大兴趣，在我后来的植物逆境生物学研究和基因编辑技术研究工作中，提高

植物的抗旱、耐盐碱能力一直都是重要内容。这本由袁先生担任主编的《 耐盐

碱水稻遗传与栽培学 》，内容非常丰富，可以说是我这些年学习和工作历史的温

习，读来倍感亲切。

盐碱地的改良和综合利用是一个复杂的系统性工程，必须多措并举，综合施
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策，才能达到“ 变废为宝 ”、提高盐碱地的综合利用价值的目的。这本《 耐盐碱

水稻遗传与栽培学 》以重要的粮食作物——水稻为研究对象，从植物耐盐碱特性

的分子生物学基础、水稻耐盐碱性遗传分析、水稻耐盐碱性的基因编辑、耐盐碱

水稻基因资源挖掘与利用、盐碱地稻田改良与培肥、水稻耐盐碱的生理机制和耐

盐碱水稻高产栽培技术等七个方面进行了详细阐述，从传统的强调改造自然转向

植物与自然的和谐共生，从治理盐碱地适应作物转向结合选育耐盐碱植物适应土

地，是盐碱地改良和综合利用的正确方向。我希望通过对耐盐碱水稻的分子机理

研究，利用广泛的耐盐碱野生稻资源，以及包括全基因组筛选、转基因技术、基

因编辑技术在内的生物技术手段，培育出超级耐盐碱的水稻新品种，并通过高产

栽培技术研究，使这些耐盐碱水稻能够在东北盐碱地、河套盐碱地和滨海盐碱地

上广泛种植，提高盐碱地的利用率和生产力，同时为世界同类地区耐盐碱作物的

发展起到引领和示范作用，为中国乃至世界粮食安全做出贡献。

我强烈推荐资源环境、遗传育种、植物营养、农学和植物科学等相关专业的

学生和研究人员把这本书作为重要的指导性读本，仔细学习，认真研究，共同努

力为盐碱地的综合利用贡献力量。

朱健康

2022 年 6 月 6 日
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第 1 章 植物耐盐碱特性的分子生物学基础

第 1 节 盐碱地与植物的耐盐碱性

盐碱地是指由盐成土构成，土壤所含盐分影响到作物正常生长的土地。盐碱

地的形成是自然与人为双重因素综合作用的结果。土壤盐碱化严重威胁作物的生

长发育和现代农业的可持续发展，已经成为全球农业生产的头号威胁（Flowers et 

al, 2015; Zhang et al, 2020）。世界超过 1/3 的土地正在遭受不同程度的土壤盐碱化

威胁，由于全球气候变暖造成的海平面上升和不合理灌溉，土壤盐碱化范围不断

扩大，盐碱化程度不断加深（Rengasamy, 2006）。目前绝大部分的作物耐盐碱能

力都比较差，在土壤盐碱浓度过高时无法正常地完成生长发育，造成严重的减产

甚至绝收，严重威胁着全球的粮食安全（Munns, 2015）。为了保证粮食安全，培

育耐盐作物品种刻不容缓，为了实现这一目标，必须深入解析盐碱胁迫造成植物

伤害以及植物应对盐碱胁迫的分子机制。

一、盐碱地与土壤盐碱度

（一）国内外盐碱地现状

土壤盐碱化是限制全球农作物生长和生产的主要非生物限制因素之一。盐碱

地在全球分布广泛，从寒带、温带到热带的各个地区，从美洲、欧洲、亚洲到澳

洲，到处都有大量含盐、干燥、板结、荒芜的盐碱地，甚至冲积平原、灌溉区域也

有分布（Munns et al, 2008）。据报道，全球盐碱地面积达到 9.54 亿 hm2（表 1-1），
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还有更多的土地受到土壤盐碱化的威胁，尤其在干旱和半干旱地区，土壤盐碱化威

胁尤其严重，并且每年以 100 万～ 150 万 hm2 的速度增加（Munns et al, 2008）。我

国现有盐碱地 0.99 亿 hm2，约占全球盐碱地面积的 1/10，位居世界第三位（ 表

1-2）（云雪雪 等 , 2020）。全球气候变暖带来的一系列气候问题，再加上不合理

灌溉施肥等人为因素，导致我国乃至全球的盐碱地面积正在逐年增加。有研究预

测到 2050 年全球盐碱耕地的比例会超过 50%，如果继续放任不管或者处置不当，

会严重威胁全球的粮食安全。

表1-1                     盐碱地在全球各大区域的分布（Munns et al, 2008）

地区 面积（万hm2） 比率（%）

北美洲 1 575.5 1.65

墨西哥和中美洲 196.5 0.21

南美洲 12 916.3 13.53

非洲 8 053.8 8.43

南亚 8 760.8 9.17

东亚和中亚 21 168.6 22.17

东南亚 1 998.3 2.09

澳大利亚和周边地区 35 733.0 37.42

欧洲 5 080.4 5.32

合计 95 483.2 100

表1-2            盐碱地在全球各国或地区（部分）的分布（Munns et al, 2008）

国家或地区 面积（万hm2） 比率（%）

澳大利亚 35 724.0 37

苏联 17 072.0 18

中国 9 913.3 10

印度尼西亚 1 321.3 1.4

巴基斯坦 1 045.6 1.1
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国家或地区 面积（万hm2） 比率（%）

印度 700.0 0.7

伊朗 672.6 0.68

沙特阿拉伯 600.2 0.6

蒙古 407.0 0.4

马来西亚 304.0 0.3

合计 67 760.0 —

我国盐碱地主要分布在我国东北地区、西北干旱地区、半干旱地区中的低洼

地、东部沿海平原地区以及黄淮海平原地区（ 郝文凤 等 , 2020），主要分为滨海

湿润 - 半湿润海水浸渍盐渍区、东北半湿润 - 半干旱草原 - 草甸盐渍区、黄淮

海冲积平原半湿润 - 半干旱旱作 - 草甸盐渍区、内蒙古高原干旱 - 半漠境草原

盐渍区、黄河中上游干旱 - 半漠境盐渍区、甘肃和新疆漠境盐渍区、青海和新

疆极端干旱漠境盐渍区及西藏高寒漠境盐渍区等（ 肖柏 , 2011）。盐碱土包括盐

土和碱土两种，盐土土壤盐分以高浓度的 NaCl 为主，而碱土主要以 Na2CO3 和

NaHCO3 为主，二者常常相互依存而又相互影响（ 李芳兰 等 , 2021）。近年来，

随着研究的不断深入，人们对于盐土和碱土的区分更加清晰，碱胁迫比盐胁迫的

危害更大。内陆盐碱地主要分布在新疆、青海、甘肃和内蒙古，此类盐碱地主要

为硫酸盐盐碱地，部分为氯化物盐碱地，盐分含量在 1% ～ 4%，形成的主要原

因是气候干燥等使得水分蒸发量大，大量可溶性盐被留在土壤表层增加了土壤的

含盐量。冲积平原盐碱地主要分布在松辽平原、三江平原和黄淮海平原，地下水

水位上升使得水中盐分运动到土壤表层，使得土壤盐碱化，此部分地区的盐碱地

主要为碳酸盐型盐碱地。滨海盐碱地主要分布在江苏、山东、河北等滨海地区，

极端气候造成的海平面上升和海水倒灌是这些地区盐碱地形成的主要原因，这些

地区盐碱地中的盐分主要是氯化物（ 毛庆莲 等 , 2020）。此外，人类不合理的灌

溉、化肥过度使用等原因，破坏了土壤结构和自我修复能力，造成次生盐碱化，

（ 续表 ）
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加剧了土壤盐碱化进程（ 张强 等 , 2018）。

盐碱地被认为是重要的后备土地资源，被誉为“ 希望的田野 ”，盐碱地

的改良和治理一直以来都备受关注。人类对盐碱地的认识很早，公元前 2400

年，古巴比伦人就对盐碱地有了详细的记录（ 拱玉书 , 2002）。我国古代典

籍《 尚书·禹贡 》就明确记载：“ 海岱惟青州。嵎夷既略，潍、淄其道。厥土

白坟，海滨广斥。厥田惟上下，厥赋中上。……”其中所提到的“ 斥 ”就是

指盐碱地（ 朱祖义 等 , 2005）。盐碱地的治理和改良一直是一个世界性的难

题，许多国家和地区投入了大量的人力、物力和财力发展治理盐碱地的措施并

取得了良好的效果。例如，美国在转基因技术改良耐盐作物、新型高聚物盐碱

土壤微生物修复肥料等方面取得了重大的进展（云雪雪 等 , 2020）；澳大利亚

科学家在耐盐碱小麦育种、生物炭作为土壤改良剂治理盐碱地和微生物改良

盐碱地等方面取得了一定的成果（ 马晨 等 , 2010）；印度通杂交筛选培育出了

水稻耐盐品种和耐盐菌株，在生物改良盐碱地方面取得了良好的成果（ 孔旭

晖 等 , 1992; Ajay, 2018）；埃及在极端栖息地筛选分离出新的嗜碱的菌株，并

将其作为生物肥料改良盐碱地（Minhas et al, 2019）。在盐碱地的治理和改良

方面，我国数千年来也在不断尝试，将盐碱地变废为宝。以我国主要盐碱地分

布地区之一的黄淮海地区为例，全区耕地面积超过 2 240 万 hm2，其中盐碱地

面积约为 333 万 hm2，占全国盐碱耕地的 50%（ 毛庆莲 等 , 2020），其农耕和

盐碱地治理历史均很悠久，积累了丰富的盐碱地治理经验。例如，在先秦到宋

代时期，利用淤灌和引种种稻等方法对漳河、渭河及黄河两岸的盐碱地进行了

治理，取得了良好的治理效果（ 宋静茹 等 , 2017）；唐宋时期，采用修堰挡潮

等方法治理滨海盐碱地；元明清时期，采用屯垦种稻、种稻洗盐等农业措施对

京津地区滨海盐碱地进行改良，取得了不错的效果（ 毛庆莲 等 , 2020）。近年

来，我国在盐碱地治理的工程措施、生物措施和化学措施等土壤改良利用技术

方面取得了很多重要的成果，其中盐碱地开发种稻是盐碱地改良和利用中最

为有效的措施之一（ 许盼云 等 , 2020）。水稻作为沿海滩涂和盐碱土改良的首
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选粮食作物，“ 以稻治碱，以稻治涝 ”是盐碱地区广大农民发家致富的重要途

径（ 王才林 等 , 2019）。我国仅吉林一省就有超过 26.7 万 hm2 的盐碱地水田，占

到其水田面积的 1/3，说明盐碱地具有巨大的开发利用前景（ 李景鹏 等 , 2020）。

种植水稻不仅可以淋溶土壤中的可溶性盐分，还可以恢复或者增大湿地资源，具

备生态涵养的功能，以种促改，最后达到治理盐碱地的目的（ 张国栋 等 , 2019）。

然而，水稻并不耐盐碱，盐碱环境会严重影响水稻的生产，虽然现在已有部分耐

盐水稻品种发现，但其耐盐碱程度远未达到可在盐碱地直接种植的水平（ 魏征 

等 , 2019）。因此，因地制宜地开发利用各种治理措施以改良、开发和利用盐碱

地，同时加速培育新的可直接在盐碱地栽培的耐盐碱水稻品种，对于保护我国的

粮食安全至关重要。

（二）土壤盐碱度

盐碱地是由盐成土构成的土地。盐成土是指在土体深度范围内具有盐积层

（salic horizon）或碱积层（alkalic horizon）的一类土壤，通常划分为盐土和碱土

两类。为了区分盐成土，国际上通常根据土壤的积盐量、电导率（EC）、碱化度

或交换性 Na+ 含量（ESP）和 pH 等指标来划分盐土和碱土。例如，通常将土壤

表层积盐量在 6 g/kg 或 10 g/kg 以上的土壤定为盐土，将土壤 ESP 在 20% 以上的

土壤定为碱土（ 龚子同 , 2014）。参比国际上划分盐积层和碱积层的指标，龚子

同等（1999）结合我国土壤状况，制定了以下确定盐积层和碱积层的诊断指标：

① 盐积层：在冷水中溶解度大于石膏的易溶性盐富集的土层。其特征如下：

厚度至少 15 cm ；含盐量，干旱土或干旱地区盐成土中不小于 20 g/kg（ 或 1∶1

水土比提取液的 EC ≥ 30 dS/m），其他地区盐成土中不小于 10 g/kg（ 或 1∶1 水

土比提取液的 EC ≥ 15 dS/m）；含盐量（g/kg）与厚度（cm）的乘积≥ 600，或

EC 与厚度（cm）的乘积≥ 900。

② 碱积层：为一交换性钠含量高的特殊淀积黏化层。其除了具有黏化层的典

型特征外，还具有以下特性：呈柱状或棱柱状结构，若呈块状结构则应有来自淋



006

耐盐碱水稻遗传与栽培学

溶层的吞状延伸物伸入该层并达到 2.5 cm 或更深；在上部 40 cm 厚度以内的某一

亚层中 ESP ≥ 30%，pH ≥ 9.0，表层土壤含盐量 < 5 g/kg。

另外，有一种更为直观的区分盐碱地的指标：当土壤的 EC > 4 dS/m（ 相

当于 44 mM NaCl）时，土壤即被称为盐碱地；当土壤中 EC > 15 dS/m（ 相当于

165 mM NaCl）时为重度盐碱地（ 任鹏飞 等 , 2019）。根据土壤 EC、ESP 和 pH

等 3 项指标的差异，又可以将盐碱地分为中性盐盐碱地、碱性盐碱地和混合盐碱

地：中性盐盐碱地的 EC > 4， pH < 8.5， ESP < 15； 碱性盐碱地中 Na2CO3 和 NaHCO3

含量很高，使得土壤 EC < 4，pH > 8.5，ESP > 15 ；混合盐碱地兼具以上 2 种盐碱

地的特征，其对植物的伤害更大，更加不利于植物生长（楚乐乐 等 , 2019）。

二、盐碱胁迫对植物的伤害

土壤中盐分过多或 pH 过高，危害植物的生长和发育，称为盐碱胁迫。盐碱

胁迫威胁着植物整个生长发育过程，使得植物生长发育缓慢，组织和器官的发育

受到影响，特别是在生殖生长时期，盐碱胁迫会使得植物育性下降，结实率下

降，直接影响作物产量（ 杨少辉 等 , 2006）。盐碱胁迫对植物造成的危害主要包

括渗透胁迫、离子胁迫以及高盐引起的营养缺陷、氧化胁迫、胞内氨毒害等一系

列的次生胁迫（Zhu et al, 2001）。这些胁迫使得植物生长发育和能量代谢受到抑

制，光合作用下降，能耗增加，最终加速植物早衰甚至死亡。

（一）渗透胁迫

植物在盐碱环境中，土壤含有较多的盐离子使得土壤渗透势下降，而植物

细胞的渗透势较高，造成细胞内渗透势高于胞外，引起植物根系吸水困难，水

分利用不足，从而对植物产生渗透胁迫，造成生理干旱，植物萎蔫，严重时死

亡（ 陈万超 , 2011）。一般来说，土壤中的盐浓度足以使土壤水势显著降低（ 降

低 0.05～0.1 MPa），即被认为引起渗透胁迫。其实，很多土壤中的盐分足够高，

其水势的降低远远超过 0.1 MPa（ 赵福庚 等 , 2004）。渗透胁迫不仅存在于盐碱
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