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影响［5-6］。

植物在其漫长的进化中产生了复杂且精密的

机制去适应盐胁迫。减少暴露在盐分中的分生组

织是植物适应盐胁迫的基本方针，尤其是根分生组

织和幼嫩的叶片；而把过多的盐离子转运至老叶

或一些特化器官如盐腺、盐囊泡等是植物抵御盐

胁迫的另一重要手段［7-8］。植物根系与土壤环境

直接接触，根内皮层的凯氏带和木栓层能有效抵

御盐离子危害［9-10］，尤其凯氏带是阳离子从皮层到

中柱的主要质外体屏障。根部吸收的盐离子需要

通过许多转运体和通道进行运输［11-12］。Na+ 可以

通 过 非 选 择 性 阳 离 子 通 道（NSCCs，non-selective 
cation channels），高亲和性钾离子转运蛋白（HKTs， 
high affinity K+ transporters），Na+/H+ 逆向转运蛋

白（NHXs，Na+/H+ exchangers），阳离子质子转运体 
（CHXs，cation H+ exchangers）通道进入木质部和 

韧 皮 部，Cl- 通 过 H+/Cl- 共 转 运 体，Cl-/H+ 共 转 运

体和硝酸盐转运体（NRTs，nitrate transporters）向

木质部内流［13］。进入叶片的盐离子会使细胞渗

透势变化，引起叶片水势降低，植物通过关闭气

孔以及水通道蛋白的调节增强叶片的水分利用 
率［14］。当盐离子的过度积累扰乱了细胞内离子平

衡，就会导致有毒物质的积累，如活性氧 ROS。植

物中，乙烯等多种因子依赖 ROS 代谢调节盐胁迫反 
应［11，15］，ROS 是多种逆境胁迫信号传递的重要组成 
部分。

植物耐盐性是一个受遗传、生理和环境等多因

素调控的复杂性状，破译不同植物的耐盐性，进一步

完善植物盐胁迫响应机制能更有效地指导作物抗逆

遗传改良。过去十年，植物学家们在挖掘盐胁迫的

早期信号方面开展了大量工作，发现细胞壁的完整

性对于植物耐盐性有重要作用并捕获了盐离子受

体 GIPC［16］。此外，利用分子遗传学和基因组学也

筛选了大量耐盐应答元件，充实了盐胁迫响应的分

子机制。本文综述了近年来植物耐盐机制的最新进

展，总结了盐胁迫下的响应措施，并对提高作物耐盐

性做出了展望。

1　盐害的感知

感知外界信号是植物面对逆境胁迫的第一

步，然而探索植物早期渗透和 Na+ 的感知却是艰

难的，尤其是植物如何感知过量的 Na+ 以及植物是

否有 Na+ 传感器或受体，仍有待研究［16］。研究表

明，渗透和离子胁迫都可以诱导细胞内游离钙离

子浓度（［Ca2+］cyt）升高［17］，盐诱导的［Ca2+］cyt 一

般积累在根皮层和内皮层细胞，而甘露醇诱导的

［Ca2+］cyt 一 般 在 表 皮 细 胞 层。Jiang 等［18］基 于 正

向遗传筛选获得了盐胁迫下 ［Ca2+］cyt 表型相关的

基因 MOCA1，并发现鞘脂 GIPC（Glycosyl inositol 
phosphorylceramide）可能作为 Na+ 传感器。质膜蛋

白 OSCA1（Reduced hyperosmolality-induced ［Ca2+］i 
increase channel 1）推测是高渗透门控 Ca2+ 通道［19］，

然而 osca1 突变体在渗透胁迫下表现出 Ca2+ 信号

受损，在盐和干旱胁迫下却没有表现出明显的表

型，OSCA1 的生理意义有待进一步研究［20］。从拟

南芥花组织中分离出机械力敏感通道蛋白 MSL8
（MscS-like 8），渗 透 压 力 下 MSL8 会 迅 速 降 解 以

维持细胞的完整性，在花粉萌发过程中，MSL8 保

持了驱动萌发所需的最佳渗透势，同时还阻止了

新生花粉管的溶解，是一个高渗膜张力门控离子

通道［21］。在细胞外，盐分感应蛋白 MOCA1 和渗

透感应蛋白 OSCA1 以及其他元件协同作用，使盐

胁迫下离子效应和渗透压力信号与 Ca2+ 信号通路 
整合［18］。

盐胁迫会造成细胞壁结构的扰动，植物类受

体 激 酶（RLK，receptor-like kinase）是 一 类 细 胞 
壁 完 整 性 传 感 器。 受 体 激 酶 FERONIA（FER）

是 拟 南 芥 中 CrRLK1L 家 族 的 成 员，在 植 物 的 生

长 发 育、生 殖 以 及 逆 境 胁 迫 响 应 中 发 挥 重 要 作 
用［22］。FER 蛋白的胞外结构域与果胶相互作用，

通过增加胞内［Ca2+］cyt 来传送信号，从而诱导细胞

壁修复信号途径［14］。拟南芥细胞壁中，一个 N 端

存 在 RALF（Rapid alkalinization factor）肽 结 合 
的 LRR 结构域和 C 端有延伸蛋白结构域组成的

富 含 亮 氨 酸 重 复 延 伸 蛋 白（LRXs，Leucine-rich 
repeat extensions），可以感知细胞壁信号，并将此信

息传递给下游成分。正常情况下，LRX3/4/5 蛋白

与 RALF22/23 肽相互作用，阻断了 RALF22/23 肽

与 FER 蛋白的结合，从而抑制 FER 蛋白的内化。

在盐胁迫下，LRX3/4/5 蛋白可直接感知盐诱导的

细胞壁变化，从 LRXs 中分离出 RALF 肽，将细胞

壁信号转导到 FER 蛋白［23］。这样，细胞壁的扰动

被 FER 和 GIPC 感 知，随 后 通 过 激 活 Ca2+ 通 道 增

加［Ca2+］cyt ，并且脱落酸（ABA，abscisic acid）信号

调节蛋白 ABI2 可对 FER 去磷酸化以抑制其活性 
（图 1）。
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图 1　植物盐胁迫信号转导途径［17，24-27］

Fig.1　Plant salt stress signal transduction pathway［17，24-27］

2　信号转导

2.1　离子胁迫信号通路

盐 超 敏 感（SOS，salt overly sensitive）途 径 是

盐胁迫下最重要的信号转导途径之一［20，24-25］
。在盐

胁迫下，AtANN4 辅助增加胞内［Ca2+］cyt ，SCaBP8
捕获［Ca2+］cyt 并与 SOS2 结合。当 Ca2+ 达到一定

阈值后，开始绑定 SCaBP8，并激活 SOS2 磷酸化，

生成一个特定 Ca2+ 波［17］。该信号一方面去抑制

AtANN4 放慢 Ca2+ 流入，另一方面激活 SOS 途径中

特定的盐胁迫反应（图 1）。SOS 途径已被证明在

Na+ 外流中起重要作用，该途径包括 SOS1、SOS2 和

SOS3，具 有 保 守 性［8，25，27］。SOS3 和 SCaBP8 可 以

感知盐诱导的 Ca2+ 信号，并与 SOS2 相互作用，将

其招募到质膜上。SOS2 磷酸化 SOS1 上 Ser1138，缓

解 C 端抑制域对 SOS1 的自抑制并激活 SOS1，将

Na+ 从细胞质运输到质外体，防止 Na+ 积累到有毒

水平［25-26］。

丝裂原活化蛋白激酶（MAPK，mitogen-activated 
protein kinase）级联反应的多个组分参与植物盐胁

迫信号应答［28］。MEKK1-MKK2-MPK4/MPK6 级

联反应参与拟南芥盐胁迫信号响应，MKK9-MPK3/
MPK6 级联反应参与调控乙烯和植保素的生物合

成，并在拟南芥盐胁迫反应中发挥作用［24］。磷脂酸

（PA，phosphatidic acid）作为信号分子，结合并激活

蛋白激酶 MPK6，从而上调 SOS1 蛋白活性，并调节

植物激酶蛋白 PINOID（PID）响应生长素运输载体

PIN2 的活性［29］，通过生长素浓度改变不同植物器

官生长的速率以应对盐胁迫。

2.2　渗透胁迫信号通路

蔗糖非发酵 -1 相关蛋白激酶 2（SnRK2，sucrose 
non-fermenting 1-related protein kinase2）是 渗 透 胁

迫和 ABA 信号通路的核心成分，在渗透胁迫下被

快速激活［27，30］。在拟南芥中，除 SnRK2.9 外，其他

9 个 SnRK2 均被渗透胁迫激活；B2、B3 和 B4 RAFs
激酶在渗透胁迫下也会迅速被激活，它们在早期

渗 透 胁 迫 以 及 ABA 信 号 转 导 中 起 重 要 作 用，是

SnRK2 磷酸化和激活所必需的［19］。SnRK2 家族中

的 SnRK2.2、SnRK2.3 和 SnRK2.6 是 ABA 信号通

路的核心成分，在渗透胁迫下促进 ABA 的累积［25］。



1588 植　物　遗　传　资　源　学　报 23 卷

ABA 和 raf- 样激酶（ARK）在渗透胁迫下会激活

SnRK2，通 过 snrk2.2/3/6-ABA 响 应 元 件（ABRE）

结合蛋白 /ABRE 结合因子（AREB/ABF）信号模块

以响应渗透胁迫［20，31］。SnRK2-AREB/ABF-BAM1/
AMY3 信号通路参与调节叶片淀粉水解，这对植物

抗渗透胁迫具有重要意义［24］。

2.3　解毒信号通路

植物利用专门的途径来保护自身免受 ROS 毒

性，并以 ROS 作为信号分子响应环境刺激［32-33］。

盐胁迫诱导活性氧的积累，植物细胞处于高氧状态，

产生毒性效应［34］。解毒信号通路参与控制各种应

激条件下细胞 ROS 水平的稳态，一旦细胞内 ROS
稳态重新建立，能够降低植物的应激损伤［24］。超氧

阴离子自由基（O2
·-）和单线态氧（1O2）等活性氧

的积累可逆行或顺行启动信号传导调控气孔开闭从

而限制 CO2 水平［35］。在不同的细胞器（质外体、叶

绿体、过氧化物酶体、线粒体、液泡、细胞质和细胞

核）中可以根据 ROS 水平发射不同的 ROS 信号，

激活相关解毒信号通路［32］。MAPK 级联途径涉及

一个经典的解毒信号通路，MEKK1-MKK1/MKK2-
MPK4 级联反应在 ROS 和水杨酸（SA，salicylic acid）

启动的胁迫信号中起重要作用［14，28］。拟南芥中对

mekk1、mkk1/2 和 mpk4 突变体的转录组分析表明，

MEKK1-MKK1/MKK2-MPK4 级 联 调 控 ROS 清 除

酶的活性，以维持 ROS 稳态［36］。并且盐胁迫下信

号分子 GABA（γ-amino butyric acid）迅速积累，能

增强氧化应激信号和生理代谢，从而赋予植物更强

的盐耐受性［13，35］。

3　基因表达调控

植物耐盐性是一个复杂的数量性状［8，13，37］，是

由多基因协同控制的。这些基因直接或间接参与

离子积累和排斥、氧化还原反应和特定渗透调节物

质的积累等［38-40］。过表达 PtVP1.1（H+ 焦磷酸酶基

因）的毛果杨根内 Na+ 减少 H+ 增多，从而提高了

植物耐盐性［41］。OsCCD1 可能影响 DREB2B 和它

的下游基因，过表达 OsCCD1 基因增强了水稻幼苗

对外源 ABA 的响应，进而提高对渗透和盐胁迫的

耐受性［42］。此外，某些盐响应基因启动子区域也

会受到盐胁迫诱导，如盐生植物亚滨藜 BADH（甜

菜碱醛脱氢酶基因）启动子具有两个盐应答增强

区，可以被盐胁迫强烈诱导［40］。最近在水稻中发现

OsBAG4 与 OsSUVH7 和 OsMYB106 可能共同调控 
OsHKT1；5 的转录以响应盐胁迫［43］。植物盐响应

基因数量庞大［8，13］，表达模式多样化，致使盐功能基

因表达网络十分复杂。在不同作物中继续寻找耐盐

差异基因，挖掘新基因和相关应答元件是破解植物

耐盐基因表达网络的关键步骤。

转录因子结合功能基因启动子上游，激活或抑

制基因转录，在盐胁迫基因表达调控中发挥重要

作 用［5，8，13］。MYB、NAC、bZIP、WRKY 等 转 录 因

子在复杂的盐胁迫基因表达网络中起着中枢调节

和分子开关作用。 MYB 家族是植物中最大的转

录因子家族之一，MYB 转录因子可分为 4 个亚家

族：1R、R2R3、3R 和 4R MYB，研 究 表 明 R2R3 型

MYB 是应对寒冷、盐和干旱等非生物胁迫的关键

调控因子［4，44-45］。NAC 转录因子可以结合目标基

因的 NACRS 元件，参与调控乙烯、生长素和 ABA
信号转导途径以响应非生物胁迫［46-47］。bZIP 转录

因子含有１个高度保守亮氨酸拉链结构域 ［48］，在拟

南芥中参与 ABA 反应的 bZIP 转录因子有 4 个，即

ABF1、AREB1/ABF2、AREB2/ABF4 和 ABF3，其表

达可被 SnRK2 激活［48］。WRKY 转录因子是一类

大型的调控蛋白家族，许多蛋白质与 WRKY 转录

因子相互作用，如 MAPK、MAPPK、14-3-3 蛋白、钙

调素、抗性蛋白等［49-50］。SPLs 是许多植物响应非生

物胁迫的关键调控因子，通过调节信号转导、ROS
清除、POD/SOD 积累、脯氨酸合成和花青素代谢等

基因的丰度，参与盐 / 旱胁迫响应［16，51-53］。

4　激素调控

植物在盐胁迫下会经历 4 个阶段：早期信号感

知，停止生长，沉默以及生长恢复［16］。植物细胞通

过抑制生长以应对逆境胁迫，激素的调节在这个过

程中起到重要作用。当植物接收到盐胁迫信号时，

胁迫相关激素（ABA、SA、茉莉酸和乙烯）和生长发

育相关激素（生长素、赤霉素、细胞分裂素和油菜素

甾醇）在权衡生长和胁迫反应中起着重要作用［54］，

一些激素正调节植物的耐盐性，而另一些则起着负

调控作用。

ABA 作为最重要的应激反应激素之一，在逆

境胁迫防御中发挥着重要的作用［20］，特别是渗透

调节。盐和渗透胁迫会导致内源 ABA 水平迅速

增加，激活 SnRK2 蛋白激酶，磷酸化下游效应蛋

白，进一步调节植物气孔关闭以响应渗透胁迫［55］。 
当 植 物 根 系 感 知 到 土 壤 水 分 不 足 会 分 泌 多 肽

CLE25（CLAVATA3/EMBRYO-SURROUNDING  
REGIONRELATED 25），它能够将水分缺失的信号
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通过维管组织转移到地上部分，被受体 BAM1 和

BAM3 识别，从而上调 ABA 生物合成基因 NCED3
的表达［56］。ABA 激活 SnRK2 进而磷酸化 NADPH
氧化酶，增加了质外体中 H2O2 的含量。通过刺激

质膜结合的 H2O2 传感器 HPCA1，从而激活了保卫

细胞 Ca2+ 通道［34］，［Ca2+］cyt 增加能有效降低盐胁迫

对植物体的伤害（图 1）。此外，ABI2 可以使 FER
去磷酸化［23］，从而控制 FER 的活性，钝化细胞壁扰

乱信号。

盐胁迫会导致生长素的重新分布，生长素运输

蛋白 AUX1 和 PIN1/2 的定位因盐胁迫而改变，并

抑制根系分生组织的活性［54，57］。在盐胁迫下，磷脂

酶 D（PLD，phospholipase D）功能丧失破坏了生长

素再分配，导致主根生长明显减少［10］，而施用外源

PA 根的生长得以恢复。PA 与 PID 激酶互作能增

加 PIN2 磷酸化，激活生长素外流，在盐胁迫下促进

根的生长［8］。生长素受体编码基因 TIR1 和 AFB2
受到盐胁迫后表达下调，也表明生长素在维持生长

和盐胁迫中起到权衡作用［29］。盐胁迫还影响侧根

的形成，在轻度盐胁迫（NaCl ≤ 50 mmol/L）下表

现出诱导侧根的作用，而在高盐条件下表现出抑制

作用，这可能是植物的主动适应机制［9］。

盐胁迫和干旱胁迫下植物体内赤霉素（GA，

gibberellin）浓度发生了明显变化，表明 GA 可能与

非生物胁迫反应密切相关。研究发现，一些与赤霉

素代谢相关的基因可以通过延缓生长来增强植物的

耐盐性，如 AtGA2ox7［58］。白杨中编码调节赤霉素

失活的细胞色素 P450 单加氧酶 PtCYP714A3，通过

异源表达可增强水稻对盐胁迫的耐受性［59］。研究

表明，DELLA 蛋白作为一种赤霉素负调控因子可

以通过抑制植物生长来抵抗盐胁迫［60］。种子萌发

和植物生长是评价植物对环境适应度的常见指标，

盐胁迫下种子萌发率和植物生长都显著受到抑制
［14］。种子萌发期 GA 含量增加，苗期再降低 GA 水

平以提高植物对盐胁迫的耐受性［54］。异养到自养

的转变是植物生命开始的关键时期，两个时期 GA
扮演着不同角色。

5　适应性响应

盐胁迫会使植物面对生理干旱、离子失衡以

及 ROS 的积累，导致生长抑制、发育改变、代谢紊

乱、离子失衡、早衰不育等现象［12，61］。离子的运输

及区室化是维持离子稳态的主要方式［22］，渗透调

节通过积累可溶性糖、有机酸、游离氨基酸等渗透

物质来制衡生理干旱［19］，酶和非酶抗氧化剂的诱

导是清除 ROS 的有效措施［61］，蛋白泛素化可以精

准控制蛋白质的丰度和活性以最佳状态来应对盐 
胁迫［62］。

5.1　离子的运输及区室化

盐胁迫下，离子浓度过高会损伤细胞甚至导致

细胞死亡，尤其是 Na+ 含量［27，43］。限制 Na+ 流入、

增加 Na+ 外排以及将 Na+ 分隔在液泡中以减少胞质

中的 Na+ 含量［12］是植物应对离子毒害的主要策略。

离子转运通道在细胞离子运输和 Na+ 区域化中发挥

重要作用［63-64］。NSCCs 是 Na+ 进入细胞的主要途

径，而 HKT1 可以介导 Na+ 的摄取［22］。NHXs 在维

持离子稳态过程中发挥着重要作用［16-17，22，24］。质膜

NHXs 蛋白向胞外排出过多的 Na+ 保证植物根部吸

收 K+，液胞膜上 NHXs 将 Na+ 运至液泡维持了细胞

内离子平衡，内膜体 NHXs 通过增加膜内外的 H+

来影响跨膜蛋白的分选［16］。液泡和质膜 NHXs 是

降低 Na+ 积累的关键调控因子［13，24］。质膜定位的

NHX7/SOS1 主要向胞外排 Na+，并使膜电位去极

化，激活 P 型 H+-ATP 酶（AHA），从而减少 Na+ 内

流和 K+ 外排。液泡膜定位的 NHX1/NHX2 将 Na+

泵入液泡，这个过程需要 V 型 H+-ATP 酶（VHA）

和焦磷酸酶建立的质子势驱动（图 1）。

5.2　渗透调节

渗透胁迫导致细胞脱水和生长抑制［19，30-31］。植

物为了应对渗透胁迫，利用多种渗透调节手段来降

低细胞中的渗透势，从而稳定细胞结构，维持植物

正常生理代谢［20，27，65］。渗透调节的手段主要有两

类：一是从外界介质中吸收和积累大量无机盐离子

（如 K+、Ca+）从而降低液泡水势；二是植物细胞积

累一些小分子有机物质（如脯氨酸、甜菜碱）以平衡

细胞质内外的水势。研究发现盐胁迫下不同耐盐性

的亚麻品种积累的渗透物质含量存在差异，耐盐材

料的根、茎和叶中的脯氨酸含量显著高于敏感材料，

而两个品种叶片的 Na+/K+ 差异不显著，但根和茎的

Na+/K+ 具有显著差异［66］。不同组织积累的渗透调

节物质可能是不同的。在盐胁迫下，许多植物根和

叶组织积累脯氨酸、甜菜碱、多胺、甘露醇、葡萄糖、

果糖和海藻糖等渗透物质，而茎组织主要积累可溶 
性糖［22］。

5.3　活性氧的清除

活性氧特别是过氧化氢（H2O2）含量和 O2
·- 的

过度积累会破坏细胞膜的通透性和完整性以及细胞

的区隔化［67］。酶和非酶类自由基清除剂的表达能
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减轻盐胁迫下的氧化损伤。常见的酶类清除剂有超

氧化物歧化酶（SOD，superoxide dismutase）、过氧化氢

酶（CAT，catalase）、过氧化物酶（POD，peroxidase）、

抗 坏 血 酸 过 氧 化 物 酶（APX，aseorbateperoxidase）

等，非酶类清除剂有谷胱甘肽、抗坏血酸、黄酮类化

合物等。增强酶类和非酶类自由基清除能力是应对

氧化胁迫的有效手段。Ren 等［68］施用 SNP（NO 供

体）溶液提高了 SOD、 CAT 和 APX 的活性，降低

了 丙 二 醛（MDA，malondialdehyde）、H2O2 含 量 以

及 O2
·- 的生成速率，从而抑制了盐胁迫对小白菜幼

苗的氧化损伤。Wang 等［50］通过转基因 Th2CysPrx
提高了 4 种抗氧化基因（ThGSTZ1、ThAPX、ThSOD
和 ThPOD）的表达水平，提高了抗氧化酶的活性，

增强了 ROS 的清除能力，从而降低了盐胁迫下细胞

的损伤。研究表明，耐盐水稻品种清除活性氧的能

力显著高于盐敏感水稻品种，并且水稻体内 SOD 与

POD 活性与盐胁迫程度存在相关性［69］。

5.4　蛋白泛素化

泛素 - 蛋白酶体系统（UPS，ubiquitin-proteasomesy- 
stem）是真核生物降解胞内蛋白最重要、最具选择性

的途径之一，它可以精确地控制许多蛋白质在盐胁

迫下的丰度和活性［70］。在 UPS 中，多个泛素（Ub，

ubiquitin）链 通 过 泛 素 活 化 酶（E1，ubiquitin activating 
enzyme）、泛素结合酶（E2，ubiquitin conjugating enzyme）、

泛素连接酶（E3，ubiquitin protein ligase）连接到靶蛋白

上，具有 Ub 链的蛋白质可被 26S 蛋白酶体识别并降

解［62］。E3 泛素连接酶能响应干旱和盐等非生物胁

迫［71］，其 F-box 蛋 白 SLEEPY1（SLY1）与 DELLA 相

互作用，导致 26S 蛋白酶体降解 DELLA 蛋白抑制植

物生长使其在胁迫下存活［54］。E3 泛素连接酶根据

亚基类型可分为 E6-AP 羧基末端（HECT）、RING 和

U-box 。在拟南芥中，U-box E3 泛素连接酶 AtPUB18
调控 ABA 介导的气孔关闭，而高度同源的 AtPUB19
是 ABA 介导的干旱胁迫的负调控因子［72］。Zhang 
等［71］发 现 了 一 种 特 异 的 RING E3 泛 素 连 接 酶 基

因 -MfSTMIR，它是盐胁迫反应的 1 个正调控因子，并有

可能通过与 MtUBC32 和 MtSec61c 相互作用参与泛素

化途径，减轻盐胁迫下内质网的负担。

6　结论与展望

盐胁迫致使植物细胞内离子失衡，渗透压增大，

产生的 ROS 的过度积累又对植物造成次级胁迫。

植物感知盐害的威胁，产生早期信号分子（Ca2+、

K+、PA 等），打开多个盐胁迫相关信号通路，调控植

物激素和盐响应相关基因；通过产生多种渗透调节

剂以应对生理干旱，排出或隔离过多离子来维持离

子稳态，合成抗氧化剂应对活性氧的毒性，降解某些

蛋白去缓解盐带来的压力等，完成植物在盐胁迫下

的适应性响应（图 2）。分子遗传学和各种组学方法

为破译植物盐胁迫适应性机制做出了巨大贡献，但

图 2　盐胁迫适应调节机制
Fig.2　The adaptation and regulation mechanism of salt stress
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充分阐明植物在胁迫条件下与不同发育过程的相

关调控网络仍是具有挑战性的工作［73-74］，特别是生

长调控方面。通常植物抗盐性的增加会导致生长受

到抑制，如何寻找生长和抗逆之间的最佳平衡，获得

兼具抗逆特性和高产性状的作物是今后研究的一个 
趋势。

近年来植物盐胁迫适应性机制研究取得了重

要进展，为提高作物耐盐性开拓了更广泛的应对

策略。以基因组学为基础的作物育种方法在应对

非生物胁迫时展示了突出优势。一方面利用相关

耐盐指标在群体中筛选抗盐材料，另一方面通过

正向遗传学手段筛选候选 QTL 区域获得耐盐候选

基因。有研究利用 EMS 诱变获得了水稻耐盐突

变体 hst1，通过 Mutmap 方法快速定位获得目标基

因 OsRR22，短短两年培育了保留亲本优良性状的

耐盐新品种 Kaijing［75］。高盐环境下正常生长的

盐生植物是改造盐碱地最佳的材料。其中藜麦是

近年来大力开发的少有的盐生作物，其基因组已

被测序［76］，已有多个研究机构开发了高产、盐耐受

的品种以改良盐碱化土地。另外来自微生物、动

物的功能基因在植物里的异源表达可获得与供体

物种完全不同的新功能（如肥胖基因 FTO［77］），这

也是作物中开发新的盐耐受机制一个值得探索的 
方向。
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