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摘 要 【目的】土壤盐碱化严重影响着草料兼用牧草湖南稷子的正常生长发育和产量。探讨表油菜素内酯

(EBR)对湖南稷子耐盐性的调控作用及其机制,可为其应用于牧草生产提供理论依据。【方法】以‘宁稷1号’品种

幼苗为材料,在筛选适宜盐胁迫浓度的基础上,设置对照、盐(150
 

mmol/L
 

NaCl)和不同浓度(1,10,100
 

μg/L)EBR
单独及复合处理,采用水培试验考察各处理幼苗生长、抗逆生理、光合作用、离子稳态、编码盐过敏(SOS)信号转导

途径及抗氧化酶相关基因表达量的变化。【结果】与对照相比,单独盐胁迫幼苗生长(株高、根长、生物量等)受到抑

制,叶片光合作用指标[叶绿素含量及PSⅡ实际光合速率[Y(Ⅱ)]、PSⅡ最大光化学效率(Fv'/Fm')、电子转移速率

(ETR)和光化学淬灭系数(qP)等]、渗透调节物质(脯氨酸、可溶性蛋白)含量、抗氧化酶(SOD、POD、CAT、APX)活

性降低,根系K+、Ca2+和 Mg2+含量减少,而Na+含量增加,叶片活性氧(超氧阴离子、过氧化氢)含量、细胞膜透性

(丙二醛含量、相对电导率)提高,叶片相关基因表达量显著下调。单独EBR处理对以上指标大多无显著影响。喷

施不同浓度EBR均能有效缓解盐胁迫幼苗上述指标的不利变化,并以10
 

μg/L
 

EBR处理效果最佳。【结论】叶面

喷施EBR能上调盐胁迫下湖南稷子幼苗叶片SOS信号转导途径和抗氧化酶相关基因的表达量,增强抗氧化和渗

透调节能力,维持根系离子稳态平衡,保护其光合作用和正常生长,提高其耐盐性。
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Abstract [Objective]
 

Soil
 

salinization
 

seriously
 

affects
 

the
 

growth,
 

development,
 

and
 

yield
 

of
 

the
 

forage
 

grass
 

E.
 

frumentacea.
 

We
 

aim
 

to
 

investigate
 

the
 

regulatory
 

effects
 

of
 

epibrassinolide
 

(EBR)
 

on
 

salt
 

toler-
ance

 

of
 

E.
 

frumentacea
 

and
 

its
 

mechanism,
 

in
 

order
 

to
 

provide
 

a
 

theoretical
 

basis
 

for
 

its
 

application
 

in
 

for-



age
 

production.
 

[Methods]
 

Seedlings
 

of
 

‘Ningji
 

1’
 

variety
 

were
 

used
 

as
 

materials.
 

Based
 

on
 

the
 

screening
 

of
 

suitable
 

salt
 

concentrations,
 

control,
 

salt
 

(150
 

mmol/L
 

NaCl),
 

and
 

EBR
 

(1,
 

10,
 

100
 

μg/L),
 

either
 

alone
 

or
 

in
 

combination,
 

were
 

set
 

up.
 

A
 

hydroponic
 

test
 

was
 

used
 

to
 

investigate
 

the
 

changes
 

in
 

seedling
 

growth,
 

stress
 

tolerant
 

physiology,
 

photosynthesis,
 

ionic
 

homeostasis,
 

and
 

the
 

expression
 

of
 

genes
 

related
 

to
 

the
 

signaling
 

pathway
 

(SOS)
 

and
 

antioxidant
 

enzymes.
 

[Results]
 

Compared
 

with
 

control,
 

seedling
 

growth,
 

including
 

plant
 

height,
 

root
 

length,
 

biomass,
 

etc.,
 

was
 

inhibited
 

under
 

salt
 

stress.
 

Photosynthe-
sis

 

indexes,
 

including
 

chlorophyll
 

content
 

and
 

actual
 

photochemical
 

efficiency
 

of
 

PSⅡ
 

[Y(Ⅱ)],
 

maximum
 

photochemical
 

efficiency
 

of
 

PSⅡ
 

(Fv'/Fm'),
 

electron
 

transport
 

rate
 

(ETR),
 

photochemical
 

quenching
 

co-
efficient

 

(qP),
 

etc.,
 

as
 

well
 

as
 

osmoregulatory
 

substance
 

(proline,
 

soluble
 

proteins)
 

content
 

and
 

antioxi-
dant

 

enzyme
 

(SOD,
 

POD,
 

CAT,
 

and
 

APX)
 

activities
 

were
 

reduced
 

under
 

salt
 

stress.
 

Root
 

K+,
 

Ca2+,
 

and
 

Mg2+
 

contents
 

were
 

decreased,
 

while
 

root
 

Na+
 

content
 

was
 

increased
 

under
 

salt
 

stress.
 

Leaf
 

reactive
 

oxygen
 

species
 

(superoxide
 

anion,
 

hydrogen
 

peroxide)
 

content,
 

and
 

cell
 

membrane
 

permeability
 

(malondi-
aldehyde

 

content,
 

relative
 

conductivity)
 

were
 

increased
 

under
 

salt
 

stress;
 

gene
 

expression
 

was
 

significantly
 

down-regulated.
 

Most
 

of
 

the
 

above
 

indexes
 

were
 

not
 

significantly
 

affected
 

by
 

EBR
 

treatment
 

alone.
 

Spra-
ying

 

different
 

concentrations
 

of
 

EBR
 

could
 

effectively
 

alleviate
 

the
 

unfavorable
 

changes
 

of
 

the
 

above
 

inde-
xes

 

under
 

salt
 

stress,
 

and
 

the
 

best
 

effect
 

was
 

achieved
 

by
 

10
 

μg/L
 

EBR.
 

[Conclusion]
 

Foliar
 

spraying
 

of
 

EBR
 

up-regulated
 

the
 

expression
 

of
 

SOS
 

signaling
 

pathway
 

and
 

antioxidant
 

enzyme-related
 

genes
 

in
 

the
 

leaves
 

of
 

E.
 

frumentacea
 

seedlings
 

under
 

salt
 

stress,
 

enhanced
 

the
 

antioxidant
 

and
 

osmoregulatory
 

abili-
ties,

 

maintained
 

ion
 

homeostasis
 

in
 

the
 

root,
 

protected
 

photosynthesis
 

and
 

growth,
 

and
 

improved
 

salt
 

tol-
erance.
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  随着全球现代化农业的快速发展,大量施加化

肥和农药以及不合理灌溉导致全球土壤盐渍化愈加

严重[1]。土壤盐渍化导致作物产量下降,甚至阻碍

中国农业的可持续发展[2-3]。首先,盐胁迫影响植物

根部营养和水分的吸收,导致植物生长发育迟缓[4];
其次,高浓度的NaCl导致渗透胁迫、离子毒害和离

子分布不均衡,破坏植物细胞结构,影响植物根系对

矿质营养物质的均衡吸收,扰乱植物细胞的生理代

谢过程,同时诱导植物体内产生大量的活性氧(ROS)
和氧自由基,导致氧化胁迫,严重限制植物生长发

育[4-5];再者,盐毒害会使叶绿素水解酶快速分解,影
响植物叶绿素含量和叶绿素荧光参数,破坏植物的

光合作用。与此同时,植物也进化出各种机制和策

略来应对盐胁迫的伤害,包括通过根系吸收水分运

输至叶片维持水分状况,积累相容的溶质,如脯氨酸

和矿物质营养物质,调节 Na+ 对植物的毒害,保持

离子分布均衡[5];通过增强植物体内的抗氧化酶活

性,如超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)
等来清除多余的活性氧,减轻氧化胁迫伤害[6];通过

激活诱导细胞内相关防御基因,如盐过敏感(salt
 

overly
 

sensitive,SOS)信号转导途径,通过上调抗氧

化酶和SOS相关基因的表达量,提高植物的抗逆

性[7-8]。合理应用植物生长调节剂是提高植物抗逆

性的有效方法之一[10],探索外源激素改良作物抗性

以及培育耐盐碱品种是实现经济和农业可持续发展

的正确选择,也是目前研究的热点问题之一。油菜

甾醇类(BRs)是一类新的植物激素,广泛存在于植

物的叶和茎等器官中[11]。BRs参与植物生长和生理

过程并发挥关键性作用[12]。表油菜素内酯(EBR)是

BRs生物合成的一种活性类似物,能提高植物抗氧

化酶活性、细胞膜透性和促进植物体内无机物的合

成[13]。较低浓度的外源EBR就能表现出明显的生

理效应,提高植物对非生物胁迫的抗性,减轻植物遭

受的非生物胁迫伤害[11]。研究表明,EBR在缓解盐

胁迫方面具有潜在的作用。如喷洒10
 

nmol/L外

源EBR显著降低黑麦草(Lolium
 

perenne)幼苗相

对电导率和丙二醛含量,减轻细胞膜脂质损伤,增加

细胞渗透调节物质含量和抗氧化防御系统活性,提
高黑麦草的耐盐性[14];叶面喷洒0.06

 

mg/L外源

EBR能缓解盐胁迫对紫罗兰(Matthiola
 

incana)幼
苗的株高、根长及脯氨酸、抗氧化酶活性等生理过程

的抑制作用,减轻盐胁迫伤害[15];外源EBR能增强

盐胁迫下马铃薯(Solanum
 

tuberosum)幼苗的细胞

活力,抑制活性氧爆发,提高光合作用效率,缓解盐

胁迫伤害[16]。
湖南稷子(Echinochloa

 

frumentacea)是1年生
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禾本科稗属植物,具有茎秆柔软,适口性好,叶量丰

富和营养价值高等优势,从而成为一种高产、优质草

料兼用牧草,在中国畜牧业可持续发展中发挥着重要

作用[9]。中国西北地区盐渍土面积占全国的69.03%,
湖南稷子主要种植在宁夏黄灌区和银北等西北地

区,种植区土壤盐碱化问题严重,抑制着湖南稷子的

正常生长发育,导致其产量严重下降,合理应用外源

激素提高湖南稷子耐盐性是提高该地区湖南稷子产

量的重要方法。因此,本试验以湖南稷子品种‘宁稷

1号’幼苗为材料,设置150
 

mmol/L
 

NaCl胁迫和

叶面喷施不同浓度的EBR处理,考察外源EBR对

盐胁迫下湖南稷子的生长特性、光合作用速率、离子

稳态和抗氧化酶系统、SOS信号通路及抗氧化酶相

关基因表达量等的影响,明确外源表油菜素内酯对

盐胁迫下湖南稷子幼苗生长的缓解作用机制,为

EBR应用于盐渍化土壤上湖南稷子生产提供理论

依据。

1 材料和方法

1.1 材料与处理

以预试验挑选出的湖南稷子品种‘宁稷1号’为
试验材料,种子由宁夏大学种质资源库提供。试验

于2022年9—12月在宁夏大学生态环境学院人工

生长气候室(N38°30',E106°8')
 

进行。筛选外形饱

满、没有受损的种子播于32孔(4×8)的穴盘中,在
两叶一心时挑选长势均匀的幼苗转移至水培盒(127

 

mm×87
 

mm×114
 

mm)中用霍格兰营养液进行培

养,期间每隔3
 

d更换1次培养液,待植物吸收营养

均衡后进行相关处理。
试验共设置8个处理,分别为CK(霍格兰营养

液)、SS(150
 

mmol/L
 

NaCl,用霍格兰营养液配制)、

E1(1
 

μg/L
 

EBR)、E10(10
 

μg/L
 

EBR)、E100(100
 

μg/L
 

EBR)、SS+E1、SS+E10和SS+E100,各处

理均3次重复,每重复18株幼苗。连续9
 

d分别叶

面喷施设计浓度的EBR溶液、霍格兰营养液(CK)
和150

 

mmol/L
 

NaCl溶液(SS),每次喷施300
 

mL
左右直至叶片有水珠滴落,直至幼苗叶片边缘发黄

时取样测定相关生长指标,并将样品保存于-80
 

℃
超低温冰箱测定其余指标。

1.2 测定项目与方法

1.2.1 生长指标

湖南稷子幼苗长至9
 

d后,从每个处理中随机

选择5株幼苗,用卷尺测量幼苗根长和株高,然后用

剪刀将根分离,称取根鲜质量,并放入烘箱105
 

℃杀

青0.5
 

h,然后85
 

℃烘干至恒重,称取根干质量,每
处理3次重复,并计算各处理均值。

1.2.2 叶片光合色素含量

取0.1
 

g左右新鲜湖南稷子叶片剪碎并放入5
 

mL
 

95%乙醇中,放置于黑暗中直至组织变白,将叶

绿素提取液倒入1
 

mL石英比色皿中,以95%乙醇

为空白对照,使用分光光度计测量663,649,470
 

nm
处的吸光度,并依据相关公式计算叶绿素a、b和类

胡萝卜素含量。

1.2.3 叶绿素荧光参数

叶绿素荧光参数用PAM叶绿素荧光仪(美国)
测量。在暗适应0.5

 

h左右后,测量湖南稷子幼苗

叶片的初始荧光(Fo)和最大荧光(Fm)。在光作用

下,当叶片的实时荧光(Fs)达到稳定状态时,打开

饱和脉冲光并测量光下最大荧光(Fm');然后打开

远红光,关闭光化学灯,并测量暗适应叶片的最小荧

光(Fo')。最后计算PSⅡ最大光化学效率(Fv'/Fm')、

PSⅡ实际光合速率[Y(Ⅱ)]、电子转移速率(ETR)和
光化学淬灭系数(qP)。

Fv'/Fm'=(Fm'-Fo')/Fm' (1)

Y(Ⅱ)=
 

(Fm'-Fs)/Fm' (2)

ETR=(Fm'–Fs)/Fm'×PAR×0.84×0.5
(3)

qP=(Fm'-Fs)/(Fm'-Fo') (4)

1.2.4 叶片活性氧含量和相对含水量

  超氧阴离子(O
-·
2)和过氧化氢(H2O2)含量测定

参考文献[17]的方法,并稍作修改。称取适量新鲜叶

片,在研钵中快速研磨成匀浆,并用超速离心机离心,
待沉淀后取上层溶液并用分光光度计在530

 

nm处读

取O
-·
2 吸光度,在390

 

nm处读取 H2O2 的吸光度。
通过标准曲线计算O

-·
2 和H2O2 含量。叶片的相对

含水量(RWC)参照文献[18]方法测定。

1.2.5 叶片抗逆生理指标

叶片相对电导率用DDS-11A电导仪测定,丙二

醛(MDA)含量用硫代巴比妥酸(TBA)法测定,可溶

性蛋白质含量用考马斯亮蓝法测定,脯氨酸含量

(Pro)含量用茚三酮比色法测定,过氧化物酶(POD)
活性用愈创木酚法测定,超氧化物歧化酶(SOD)活性

用氮蓝四唑(NBT)法测定,过氧化氢酶(CAT)活性用

紫外吸收法测定,抗坏血酸过氧化物酶(APX)活性用

荧光定量法测定。以上指标均采用高俊风[19]的方

法测定,各个处理均3次重复。

1.2.6 根系无机离子含量

取植株根系用清水冲洗干净,并于105
 

℃干燥
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箱烘干0.5
 

h,然后取适量干样品研磨粉碎,进行

Na+、K+、Ca2+和 Mg2+含量测定,均参考徐丽英[20]

的方法测定。

1.2.7 RNA提取和荧光定量PCR(qPT-PCR)检测

从超低温冰箱取出0.1
 

g左右的待测样品,并
在研钵中倒入少许液氮快速研磨成粉末状,再加入

500
 

μL裂解液充分裂解,然后根据TIANGEN植物

总RNA提取试剂盒(Plant
 

Plus
 

Kit)的说明书提取

样品的总RNA,再用 HiScript􀳏Ⅲ
 

1st
 

Strand
 

cD-

NA
 

Synthesis
 

Kit(+gDNA
 

wiper)反转录试剂盒将

叶片的总 RNA反转录合成cDNA,然后用SYBR
 

Premix
 

Ex
 

TaqTM 试剂盒进行荧光定量PCR扩

增,相关引物设计如表1所示。每个梯度处理设置

3个技术重复,以肌动蛋白(Actin)为内参基因,

PCR反应程序为:94
 

℃预变性5
 

min,94
 

℃变性30
 

s,56
 

℃退火30
 

s,68
 

℃延伸2
 

min,共35个循环,最
后68

 

℃再延伸7
 

min。用2
-ΔΔCT 法计算相关基因

相对表达量。

表1 qRT-PCR引物序列

Table
 

1 qRT-PCR
 

primer
 

sequences

基因名
 

Gene
 

name 正向引物
 

Forward
 

primer
 

(5'→3') 反向引物
 

Reverse
 

primer
 

(5'→3')

EfSOD CTAGAGAATCTTGTGTCG GAAGCAGCATTTATCTCAGG

EfPOD TCTTTCTGGTGGCCACACTC AAGAAGGCATCCTCATCGGC

EfCAT GCCGTGTGGCAATCTTCATC GATCGGCAGGAGAGGTTTGT

EfAPX TCGATGTGGTCACCAAA GGACATTGTTGCGCTTTC

EfSOS1 CCCCCGGGGATCCTAACTAA GGTTTTGTCGTTCCCACAGC

EfSOS2 GACGATGAAGTTGATCAAG TCTACCACCGGGATTTA

EfSOS3 GAGGCTTTGTATGAACTGTTC ATGGTAGTAGCGCTTCTTCA

Actin CAGGAATCCACGAAACTACT AGACCCTCCAATCCAAACAC

1.2.8 数据分析

用Excel
 

2022和SPSS进行数据统计和分析,
用Origin软件作图

2 结果与分析

2.1 湖南稷子最适盐胁迫浓度的筛选

由图1可知,湖南稷子种子发芽势在去离子水

(CK)处理下最高(84.58%),在各浓度盐胁迫下均显

著降低,且盐胁迫处理浓度越高,种子发芽势越低。

不同小写字母表示不同处理间存在显著性差异(P<0.05)。下同。

图1 不同浓度NaCl处理下湖南稷子种子发芽势

Different
 

normal
 

letters
 

indicate
 

significant
 

differences
 

between
 

treatments
 

at
 

0.05
 

level.
 

The
 

same
 

as
 

below.

Fig.1 Germination
 

potentiality
 

of
 

E.
 

frumentacea
 

seeds
 

under
 

NaCl
 

stress

其中,种子发芽势在150
 

mmol/L盐浓度处理

下为37.54%,较CK显著下降56%,接近50%,因
此选用150

 

mmol/L
 

NaCl作为后续试验的最适盐

胁迫处理浓度。

2.2 外源EBR对盐胁迫下湖南稷子幼苗生长的影响

表2显示,与对照(CK)相比,湖南稷子幼苗的

根长、株高、地上部和地下部鲜干质量以及叶片的相

对含水量在单独盐胁迫(SS)下均显著下降,在单独

EBR处理(E1、E10、E100)下均不同程度降低,仅

E1处理的根长、株高、地上下鲜干质量和相对含水

量以及E100处理根长、地上下鲜质量和相对含水

量降幅达到显著水平,其余单独EBR处理均无显著

变化。与SS处理相比,盐胁迫后喷施EBR处理(复
合处理,SS+E1、SS+E10、SS+E100)湖南稷子幼

苗的根长、株高、地上下鲜干质量和相对含水量均显

著增加,并均以SS+E10处理效果最佳,增幅分别

为21.6%、27.6%、40.4%、26.8%、52.5%、28.6%
和11.5%(P<0.05)。以上结果表明,湖南稷子幼

苗的正常生长受到150
 

mmol/L
 

NaCl胁迫的显著

抑制,但大多没有受到各浓度EBR的显著影响,并
且各浓度EBR都明显缓解了盐胁迫对湖南稷子幼

苗生长指标的抑制,并以10
 

μg/L
 

EBR处理效果

最佳。
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表2 不同处理下湖南稷子幼苗生长相关参数

Table
 

2 Growth
 

parameters
 

of
 

E.
 

frumentacea
 

seedlings
 

under
 

different
 

treatments

处理
Treatment

根长
Root

 

length/cm

株高
Plant

 

height/cm

地上鲜质量
Shoot

 

fresh
 

mass/g

地上干质量
Shoot

 

dry
 

mass/g

地下鲜质量
Root

 

fresh
 

mass/g

地下干质量
Root

 

dry
 

mass/g

叶片相对
含水量
RWC/%

CK 14.86±0.2a 17.56±0.10a 3.16±0.09a 0.68±0.03a 1.30±0.08a 0.19±0.05a 80.00±0.1a

SS 9.23±0.2d 13.17±0.30e 1.83±0.10d 0.41±0.02d 0.78±0.01d 0.14±0.05d 68.37±1.1d

E1 12.71±0.2b 16.43±0.20bc 2.79±0.03b 0.60±0.04b 1.08±0.02bc 0.16±0.05c 77.07±0.8bc

E10 14.24±0.2a 17.36±0.10a 3.13±0.04a 0.65±0.03ab 1.20±0.02ab 0.18±0.06ab 78.37±1.2ab

E100 12.70±0.4b 17.05±0.08ab 2.81±0.05b 0.63±0.04ab 1.08±0.14bc 0.18±0.04ab 75.41±0.8c

SS+E1 11.39±0.4c 16.24±0.30d 2.34±0.13c 0.52±0.03c 1.02±0.12c 0.17±0.05bc 74.51±1.1c

SS+E10 11.98±0.4bc 16.81±0.10bc 2.57±0.2bc 0.52±0.01c 1.19±0.08ab 0.18±0.01ab 76.27±1.6bc

SS+E100 11.13±0.4c 16.12±0.20d 2.40±0.10c 0.50±0.02c 1.14±0.05bc 0.16±0.07c 74.67±1.3c

注:CK.对照;SS.150
 

mmol/L
 

NaCl胁迫处理;E1、E10、E100.表示叶面分别喷施1,10,100
 

μg/L
 

EBR。同列不同小写字母表示处理间存

在显著性差异(P<0.05)。下同。

Note:
 

CK,
 

control.
 

SS,
 

150
 

mmol/L
 

NaCl
 

stress.
 

E1,
 

E10,
 

and
 

E100
 

indicate
 

foliar
 

spraying
 

by
 

1,
 

10,
 

100
 

μg/L
 

EBR,
 

respectively.
 

Dif-

ferent
 

normal
 

letters
 

within
 

same
 

column
 

indicate
 

significant
 

differences
 

between
 

treatments
 

at
 

0.05
 

level.
 

The
 

same
 

as
 

below.

表3 各处理下湖南稷子幼苗叶片叶绿素和

类胡萝卜素含量

Table
 

3 Chlorophyll
 

and
 

carotenoid
 

contents
 

in
 

leaves
 

of
 

E.
 

frumentacea
 

seedlings
 

under
 

different
 

treatments
mg/g

处理
Treatment

叶绿素a
Chl

 

a
叶绿素b
Chl

 

b
类胡萝卜素
Carotenoid

CK 1.08±0.02bc 0.25±0.04b 0.16±0.03b

SS 0.87±0.03d 0.14±0.04c 0.09±0.02c

E1 1.04±0.01c 0.27±0.03ab 0.15±0.01b

E10 1.25±0.02a 0.36±0.01a 0.24±0.03a

E100 1.11±0.04bc 0.31±0.03ab 0.17±0.02b

SS+E1 1.07±0.04bc 0.23±0.03b 0.16±0.02b

SS+E10 1.16±0.03b 0.32±0.03ab 0.19±0.02b

SS+E100 1.12±0.04bc 0.25±0.04b 0.16±0.03b

2.3 外源EBR对盐胁迫下湖南稷子幼苗叶片叶绿

素含量和叶绿素荧光参数的影响

  植物光合作用对盐胁迫非常敏感,可直接通过

叶绿素含量和叶绿素荧光参数变化来判断光合作用

受抑制情况[21]。表3显示,与CK相比,湖南稷子

幼苗的叶绿素a、叶绿素b和类胡萝卜素含量在SS
处理下分别显著下降了19.4%、44%和43%,在单

独EBR处理下大都无显著变化,仅E10处理下显

著提高。
与SS处理相比,复合处理湖南稷子幼苗的叶

绿素a、b和类胡萝卜素含量均不同程度提高,并均

以SS+E10处理效果最佳,分别显著提高了25%、

56.2%、52.6%(P<0.05)。可见,150
 

mmol/L
 

NaCl

胁迫显著降低了湖南稷子幼苗的叶绿素含量,但各

浓度EBR大多都没有显著影响叶绿素含量,却不同

程度缓解了盐胁迫对湖南稷子幼苗叶片叶绿素含量

抑制,并以10
 

μg/L
 

EBR处理效果最佳。
同时,图2显示,与CK相比,湖南稷子幼苗叶片

PS
 

Ⅱ实际和最大光化学反应效率[Y(Ⅱ)和Fv'/Fm']
电子转移速率(ETR)及光化学淬灭系数(qP)在SS和

E1处理下均显著下降(P<0.05),在E10和E100处理

下均略有降低(P>0.05)。与SS处理相比,复合处

理幼苗叶片的Y(Ⅱ)、Fv'/Fm'、ETR及qP 均显著上

升,并均在SS+E10处理下参数值最高,分别显著上

升了23%、53.8%、30.4%、25.1%,且多与其余复合

处理差异显著。这表明150
 

mmol/L
 

NaCl胁迫和低

浓度EBR均显著影响了湖南稷子幼苗的正常光合作

用,加速叶片的衰老过程,但各浓度EBR处理均有效

缓解盐胁迫对植物光合作用造成的伤害,并以10
 

μg/

L
 

EBR处理效果最佳。

2.4 外源EBR对盐胁迫下湖南稷子幼苗叶片细胞

膜透性和活性氧含量的影响

  丙 二 醛(MDA)是 植 物 脂 质 氧 化 的 重 要 产

物[22],而电导率反映植物细胞膜的通透性[23]。图3
显示,与CK相比,湖南稷子幼苗叶片 MDA含量和

相对电导率在SS处理均显著上升,相对电导率在

E10处理下则显著降低,而两者在其余单独EBR处

理下均无显著变化。与SS处理相比,复合处理湖

南稷子幼苗叶片 MDA含量和相对电导率均显著下

降,并均以SS+E10处理最低,降幅分别为38.11%
和33.66%(P<0.05)。
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图2 不同处理下湖南稷子幼苗叶绿素荧光参数

Fig.2 Chlorophyll
 

fluorescence
 

parameters
 

of
 

E.
 

frumentacea
 

seedlings
 

under
 

different
 

treatments

图3 不同处理下湖南稷子幼苗叶片丙二醛含量和相对电导率

Fig.3 Malondialdehyde
 

contents
 

and
 

relative
 

conductivities
 

in
 

leaves
 

of
 

E.
 

frumentacea
 

seedlings
 

under
 

different
 

treatments

  可见,150
 

mmol/L
 

NaCl胁迫显著增加了湖南

稷子幼苗叶片的相对电导率和 MDA含量,施用外

源EBR能有效缓解盐胁迫对植物细胞膜过氧化和

膜透性的影响,从而增强幼苗对盐胁迫的适应能力。
从图4可知,与CK相比,湖南稷子幼苗叶片O

-·
2

和H2O2 含量在SS处理下均显著增加,在单独EBR
处理下 H2O2 含量均显著增加,而它们的 O

-·
2 含量

大多无明显变化。与SS处理相比,复合处理幼苗

叶片O
-·
2 和 H2O2 含量均显著下降,并均以SS+

E10处理含量最低,分别下降了38.89%和46.32%
(P<0.05)。以上结果表明,150

 

mmol/L
 

NaCl胁

迫能诱导湖南稷子幼苗叶片O
-·
2 和H2O2 含量显著

增加,喷施不同浓度外源EBR均能显著减轻盐胁迫

诱导的大量活性氧对植物造成的危害,并以10
 

μg/L
 

EBR处理效果最佳。

2.5 外源EBR对盐胁迫下湖南稷子幼苗叶片渗透

调节物质含量的影响

  图5显示,与CK相比,湖南稷子幼苗叶片的脯

氨酸和可溶性蛋白质含量在SS处理下均显著下

降,在各浓度EBR单独处理下均无明显变化。与

SS处理相比,各复合处理均显著提高了幼苗叶片的

脯氨酸和可溶性蛋白质含量,并均以SS+E10处
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理含量最高,分别显著提高了40.6%和21.8%(P
<0.05)。

以上结果表明,150
 

mmol/L
 

NaCl胁迫显著降低

了湖南稷子幼苗叶片的脯氨酸和可溶性蛋白质含量,

各浓度EBR复合处理均显著提高了盐胁迫下脯氨

酸和可溶性蛋白质含量,并以10
 

μg/L
 

EBR处理效

果最佳。说明EBR不仅可缓解盐胁迫对细胞膜的

过氧化伤害,还可以保护植物细胞及生物膜。

图4 不同处理下湖南稷子幼苗叶片ROS含量

Fig.4 ROS
 

contents
 

in
 

leaves
 

of
 

E.
 

frumentacea
 

seedlings
 

under
 

different
 

treatments

图5 不同处理下湖南稷子幼苗叶片脯氨酸和可溶性蛋白质含量

Fig.5 Proline
 

and
 

soluble
 

protein
 

contents
 

in
 

leaves
 

of
 

E.
 

frumentacea
 

seedlings
 

under
 

different
 

treatments

2.6 外源EBR对盐胁迫下湖南稷子幼苗叶片抗氧

化酶活性的影响

  从图6可知,与CK相比,湖南稷子幼苗叶片的

超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、过氧

化氢酶(CAT)和抗坏血酸过氧化物酶(APX)活性

在SS处理下均显著下降;在各浓度EBR单独处理

下,SOD活性均显著高于CK,而CAT活性均显著

低于CK,POD和APX活性均与CK无显著差异。
与SS处理相比,复合处理湖南稷子幼苗叶片SOD、

POD、CAT、APX活性均不同程度上升,且增幅大

多达到显著水平,并均以SS+E10处理下抗氧化酶

活性最高,增幅分别达到30.46%、20.49%、50.65%
和34.68%(P<0.05)。可见,150

 

mmol/L
 

NaCl
胁迫显著抑制湖南稷子幼苗的抗氧化酶活性,盐胁

迫后喷施EBR处理可诱导增强湖南稷子幼苗叶片

抗氧化酶活性,清除大量活性氧,减轻盐胁迫诱导的

过氧化伤害,最终以10
 

μg/L
 

EBR处理效果最佳。

2.7 外源EBR对盐胁迫下湖南稷子根系无机离子

含量的影响

  从表4可知,与CK相比,SS处理下湖南稷子幼

苗根系中Na+含量显著上升14.42%,而K+、Ca2+、
Mg2+含量分别显著下降了27.5%、9.2%、8.4%(P
<0.05),E1处理的K+、Ca2+、Mg2+含量和E10处理

的Na+含量均显著下降,其余单独EBR处理各离子

含量均无显著性变化。与SS处理相比,各复合处理

湖南稷子幼苗根系K+、Ca2+、Mg2+含量均显著上升,
而Na+含量均显著下降,并均以SS+E10处理离子

含量最高或者最低,其K+、Ca2+、Mg2+含量分别显著

上升了14.5%、7.1%、9.8%,Na+ 含量显著下降了

17.3%(P<0.05)。以上结果表明,叶面喷施不同浓

度EBR均能有效缓解150
 

mmol/L
 

NaCl胁迫对湖

南稷子幼苗根系造成的离子失衡状态,促进植株根

系的正常生长及对水分和营养的吸收,并以SS+
E10处理效果最佳。
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图6 不同处理下湖南稷子幼苗叶片抗氧化酶活性

Fig.6 Antioxidant
 

enzyme
 

activities
 

in
 

leaves
 

of
 

E.
 

frumentacea
 

seedlings
 

under
 

different
 

treatments

表4 不同处理下湖南稷子幼苗根系离子含量

Table
 

4 Ion
 

contents
 

in
 

roots
 

of
 

E.
 

frumentacea
 

seedlings
 

under
 

different
 

treatments mg/g

处理
 

Treatment
 

Na+ K+ Ca2+ Mg2+

CK 42.59±0.24b 35.74±0.33a 38.53±0.34ab 36.46±0.32c

SS 49.77±0.54a 28.03±0.59e 35.31±0.18e 33.63±0.21d

E1 43.32±0.29b 30.70±0.03d 36.71±0.17d 34.42±0.25d

E10 40.59±0.31d 34.80±0.30ab 39.08±0.67a 36.55±0.21c

E100 42.55±0.38b 35.11±0.36a 38.18±0.15b 36.18±0.18c

SS+E1 43.23±0.40b 31.82±0.44cd 36.89±0.38d 36.27±0.21c

SS+E10 41.17±0.42cd 32.79±0.37c 38.01±0.17b 37.28±0.17b

SS+E100 43.46±0.08b 31.27±0.31d 36.90±0.21d 36.55±0.17c

2.8 外源EBR对盐胁迫下湖南稷子幼苗抗氧化酶

及SOS耐盐途径相关基因表达水平的影响

  图7显示,与CK相比,SS处理下湖南稷子幼苗

抗氧化酶相 关 基 因(EfSOD、EfPOD、EfCAT 和

EfAPX)的表达量均显著下调,E1处理的EfSOD
和EfCAT 表达量均显著下调,E10处理的EfSOD
表达量显著上调,其余单独EBR处理抗氧化酶相关

基因表达量均无显著变化。与SS处理相比,复合处

理的湖南稷子幼苗抗氧化酶相关基因表达量均显著

上调,并均以SS+E10处理表达量最高,EfSOD、

EfPOD、EfCAT 和EfAPX 表达量分别显著上调了

73.3%、28.2%、46.1%和37.6%(P<0.05)。
盐过敏(SOS)信号转导途径是植物耐盐性相关的

重要转导途径之一[24]。与CK相比,SS处理下湖南稷

子幼苗SOS转导途径相关基因EfSOS1、EfSOS2 和

EfSOS3表达量均显著下调,E1处理的EfSOS 表达

量降幅达到显著水平,其余单独EBR处理各基因表达

量均无显著变化。与SS处理相比,复合处理的Ef-
SOS1、EfSOS2和EfSOS3基因表达水平均显著上调,
并均以SS+E10处理的基因表达量最高,分别显著上

调了25.0%、20.1%、17.1%(P<0.05)。以上结果表

明,150
 

mmol/L
 

NaCl胁迫明显抑制了湖南稷子幼苗抗

氧化酶和SOS转导途径相关基因的表达量,各浓度

EBR处理均能有效缓解盐胁迫对植物相关基因表达的

抑制,减轻盐胁迫对细胞完整性的伤害,维持细胞正常

功能,并以10
 

μg/LEBR处理效果最佳。
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图7 不同处理下湖南稷子幼苗叶片抗氧化酶及

SOS信号转导途径相关基因表达水平

Fig.7 Expression
 

levels
 

of
 

the
 

genes
 

related
 

to
 

antioxidant
 

enzymes
 

and
 

SOS
 

signaling
 

pathway
 

in
 

leaves
 

of
 

E.
 

frumentacea
 

seedlings
 

under
 

different
 

treatments

3 讨 论

盐胁迫严重影响中国作物的生长和产量[2]。表

油菜素内酯作为一类促进植物生长发育的植物激

素,能提高植物对干旱、盐、温度等逆境胁迫的抗性,
促进植物的生长发育和提高作物的产量[25]。研究

表明,盐胁迫影响植物的生长可能是因为Na+浓度

过高,离子稳态失衡,营养吸收不均衡[27]。例如,盐胁

迫显著抑制了黑麦草(Lolium
 

perenne)[28]、番茄(Ly-
copersicon

 

esculentum)[25]等植物的相关生长指标

和生物量。本研究结果显示,150
 

mmol/L
 

NaCl胁

迫显著抑制了湖南稷子幼苗的生长指标和生物量,
复合处理均不同程度提高湖南稷子幼苗的株高、根
长和生物量,并均以SS+E10处理效果最佳。这与

Dong等[29]施加外源激素EBR提高盐胁迫下小麦

(Triticum
 

aestivum)相关生长参数的结果一致。

RWC是测量植物水分状态的重要指标之一,反映

植物组织中的代谢活动。王楚侨等[30]研究表明外

源EBR能提高低温胁迫下火龙果(Hylocereus
 

un-
dulatus)幼苗RWC含量,减轻细胞失水危害。本研

究结果也表明,盐胁迫显著降低了湖南稷子幼苗叶

片的相对含水量,复合处理均不同程度提高叶片相

对含水量,有效缓解盐胁迫下幼苗叶片的水分损失,
并以SS+E10处理效果最佳。

光合作用是影响植物生长发育的重要生物过程。
在逆境胁迫中植物的叶片光合速率和叶绿素含量水

平会降低,导致叶片加速衰老,生长发育迟缓[21]。有

研究[31]表明,施用100
 

nmol/L
 

EBR能显著提高盐

胁迫下茄子(Solanum
 

melongena)的叶绿素含量和

叶绿素荧光参数,缓解盐胁迫对光合作用的抑制。
寇江涛[32]在研究中发现,盐胁迫导致叶片的叶绿素

降解,外源EBR缓解了盐胁迫对紫花苜蓿(Medi-
cago

 

sativa)叶片的损伤从而提高光合作用效率。
本试验发现,盐胁迫显著降低湖南稷子幼苗叶片的

光合色素含量和光合作用效率,可能是盐胁迫导致

叶片的叶绿素降解,影响光合作用。复合处理均显

著提高幼苗叶片的光合色素含量和光合作用效率,
并均以SS+E10处理效果最佳。

盐胁迫也影响着植物的生理过程和形态结构。
丙二醛(MDA)和相对电导率是反映细胞膜完整性

的重要生理指标,其变化可以反映盐胁迫对植物的

损伤程度[22-23]。有研究[33]表明,施用外源EBR处

理可以显著降低盐胁迫下大豆(Glycine
 

max)的相

对电导率和丙二醛含量。渗透调节是植物对盐胁迫
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响应的主要生理机制。在植物细胞体内积累可溶性

蛋白质有利于植物的渗透调节,有研究表明EBR可

通过提高可溶性蛋白质和脯氨酸含量改善叶片光合

作用来缓解不同胁迫对植物的不利影响[34]。赵红

等[35]研究发现,0.5
 

mg/L外源EBR处理能显著提

高镉胁迫下黄瓜(Cucumis
 

sativus)叶片可溶性蛋白

和脯氨酸含量,缓解镉胁迫对黄瓜幼苗生长的抑制

作用。本研究结果与前人研究相似,复合处理显著

降低了盐胁迫下湖南稷子幼苗叶片的相对电导率和

MDA含量,提高其渗透调节物质含量,并以SS+
E10处理效果最佳。因此,施用外源EBR能保护湖

南稷子免受盐诱导的膜损伤影响,维持植物细胞膜

结构的稳定。
植物在逆境胁迫下建立的耐受机理包括生理生

化反应、生物代谢过程以及复杂的信号通路,如酶和

非酶抗氧化系统,通过提高抗氧化酶活性来清除大

量的活性氧(ROS),提高植物耐盐性[36]。盐胁迫下

的紫花苜蓿根部会吸收大量的Na+,导致Na+/K+

失衡和引发离子毒性,造成植物细胞产生大量的ROS,
如超氧阴离子自由基(O

-·
2 )和 H2O2 等[26]。ROS过

量会造成氧化胁迫和脂质过氧化。研究表明,施加

外源EBR可提高胁迫下植物的抗氧化酶活性,清除

过量ROS,降低 O
-·
2 和 H2O2 含量,减轻植物的氧

化胁迫,提高植物的抗逆性[28]。本研究发现,盐胁迫

诱导湖南稷子幼苗叶片的O
-·
2 和 H2O2 含量显著上

升,而显著降低了抗氧化酶(SOD、POD、CAT、APX)
活性。这可能是盐胁迫导致体内活性氧生成速率超

过抗氧化酶清除速度的结果。复合处理均显著提高

了湖南稷子幼苗抗氧化酶活性,降低了O
-·
2 和H2O2

含量,并均以SS+E10处理下效果最佳。该结果与

EBR在拟南芥(Arabidopsis
 

thaliana)[37]、大豆[33]、玉
米(Zea

 

mays)[38]等作物中相关应用结果相似。因

此,应用外源EBR可以通过提高抗氧化酶活性来降

低有害ROS积累和脂质过氧化。
矿物质营养元素是维持细胞完整性和蛋白质合

成的必需元素。研究表明,钾和镁能促进植物的光

合作用和抗氧化酶活性,维持叶片的功能;钙能促进

根系生长,增强细胞膜的稳定性,保护细胞完整[39]。
前人研究表明,细胞质中 Na+ 浓度过高会使 K+ 和

Ca2+功能下降,阻碍离子的运输,导致离子失衡、离
子毒性和营养缺乏[14]。王洋[40]研究结果表明,钠盐

胁迫下喷施外源EBR提高了水稻(Oryza
 

sativa)中
K+、Ca2+含量,而降低了Na+含量,从而维持离子稳

态平衡,提高水稻的抗逆性。本试验发现NaCl胁迫

下湖南稷子根系的K+、Ca2+、Mg2+ 含量显著下降,

Na+含量显著上升,表明高浓度的Na+ 会抑制K+、

Ca2+、Mg2+的吸收,打破离子稳态平衡;盐胁迫后喷

施10
 

μg/L
 

EBR显著提高了湖南稷子根系 K+、

Ca2+、Mg2+含量,提高了根系K+/Na+ 和Ca2+/Na+

比值。因此,施用外源EBR可以有效调控盐胁迫下

无机离子的吸收、运输和分配,促进植物的生长发育。

EBR调节基因主要包括参与生物和非生物胁

迫的耐受转录因子。Zhang等[24]研究结果表明,通
过调控黄瓜的抗氧化酶相关基因和SOS途径相关

基因的表达量可减轻离子毒害和提高植物的耐盐

性。本试验中,复合处理的湖南稷子幼苗叶片抗氧

化酶(SOD、POD、CAT、APX)相关基因、盐过敏感

(SOS1、SOS2、SOS3)转导途径相关基因表达量均

显著上调,并均以SS+E10处理效果最明显。SOS
信号转导途径在植物响应耐盐机理中扮演重要的角

色。湖南稷子在盐胁迫下细胞内Ca2+ 浓度上升,

SOS3结合蛋白与钙结合,激活SOS2蛋白激酶,

SOS3与SOS2相互作用进一步激活SOS1逆转运

蛋白。SOS1作为质膜内的 Na+/K+ 逆转运蛋白,
能把多余的Na+排出质膜,减轻Na+在植物细胞内

的积累,维持Na+/K+稳态平衡。

4 结 论

150
 

mmol/L
 

NaCl胁迫严重抑制了湖南稷子

幼苗正常生长,外源EBR能有效缓解盐胁迫对湖南

稷子幼苗的株高、根长和生物量的抑制;外源EBR
能提高盐胁迫下湖南稷子抗氧化酶活性和渗透调节

物质含量,而降低了相对电导率和丙二醛含量,从而

清除体内多余的活性氧和氧自由基,减轻盐胁迫对

湖南稷子的渗透胁迫和氧化损伤;此外,外源EBR
能加快盐胁迫下湖南稷子叶绿素合成,保护光合作

用系统免受损伤;有效缓解体内 Na+ 浓度升高对

K+、Ca2+、Mg2+吸收的抑制,调节离子稳态平衡;同
时,外源EBR能激活SOS耐盐信号转导途径,上调

EfSOS1、EfSOS2、EfSOS3 关键基因的表达量及

抗氧化酶相关基因的表达量,提高湖南稷子的耐盐

性。综上,150
 

mmol/L盐胁迫下喷施10
 

μg/L
 

EBR
(SS+E10)最有利于提高湖南稷子幼苗的耐盐性,
该研究为生产上利用EBR提高湖南稷子耐盐性提

供了理论依据,但未来仍需进一步探讨调控EBR增

强植物耐盐性的更多相关信号转导途径。
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