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2，4-表油菜素内酯对盐碱胁迫下
藜麦幼苗生长的促进效应

赵颖，张聪聪，宋雨婷，张翀敏，安悦，杨宾宾，马永，王宝强*

（甘肃农业大学生命科学技术学院，甘肃  兰州  730070）

摘要：为探究外源 2，4-表油菜素内酯（EBR）调控藜麦幼苗耐盐碱胁迫的机理，以‘陇藜 1 号’为试验材料，研究盐、碱

和混合盐碱胁迫下外源 EBR 对藜麦幼苗生长、叶绿素、渗透调节、抗氧化酶、油菜素内酯（BR）合成及信号转导基因

的影响。结果表明，盐碱处理下藜麦幼苗叶片萎蔫发黄，株高、鲜重、叶绿素（Chl）含量显著降低，丙二醛（MDA）含

量、相对电导率（RC）、脯氨酸（Pro）含量、可溶性糖（SS）含量显著上升（P<0. 05）。胁迫下喷施 EBR 后，叶片萎蔫卷

缩有所缓解，株高和鲜重分别平均增加了 13. 37% 和 71. 36%，对混合盐碱胁迫的缓解效果最好。藜麦叶片 Chl、
Pro、SS 含量分别平均增加了 12. 74%、7. 68% 和 38. 67%；超氧化物歧化酶（SOD）、过氧化物酶（POD）、过氧化氢酶

（CAT）活性分别平均提升了 121. 90%、6. 43%、27. 56%， MDA 含量及 RC 分别降低了 22. 30% 和 18. 62%。BR 信

号转导基因 CqBAK1 及 BR 合成基因 CYP90B1 表达量增加。综上，EBR 可通过盐碱胁迫下藜麦幼苗渗透调节、抗

氧化系统及 BR 信号转导之间的协调作用，提高藜麦的耐盐碱性。本研究为利用 EBR 提高藜麦幼苗耐盐碱性提供

了理论依据与技术支撑。
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Promoting effect of 2，4-epibrassinolide on the growth of quinoa seedlings under 
saline-alkali stress
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WANG Bao-qiang*

College of Life Science and Technology， Gansu Agricultural University， Lanzhou 730070， China

Abstract： The aim of this work was to investigate the mechanism by which exogenous 2，4-epibrassinolide （EBR） 
regulates salt and alkali stress tolerance in quinoa （Chenopodium quinoa） seedlings.  Seedlings of the quinoa variety 

‘Longli No. 1’ were treated with exogenous EBR and seedling growth， chlorophyll content， osmotic regulation， 
antioxidant enzyme activity， and transcript levels of genes related to brassinolide （BR） synthesis and signaling under 
saline， alkaline and mixed saline-alkali stress conditions were determined.  The results show that under saline and 
alkaline treatments， quinoa seedlings exhibited leaf wilting and yellowing， significant reductions in plant height， fresh 
weight， and chlorophyll （Chl） content， and significant increases in malondialdehyde （MDA） content， relative 
conductivity （RC）， proline （Pro） content， and soluble sugars （SS） content （P<0. 05）.  After foliar application of 
EBR under saline-alkaline stress， leaf wilting and curling symptoms were alleviated， and plant height and fresh 
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weight were increased by 13. 37% and 71. 36%， respectively.  The most pronounced stress-alleviating effect of EBR 
was observed under mixed saline and alkali stress， with the leaf Chl， Pro， and SS contents increased by an average 
of 12. 74%， 7. 68%， and 38. 67%， respectively， in the EBR-treated seedlings compared with the control seedlings.  
Superoxide dismutase， peroxidase， and catalase activities were increased by 121. 90%， 6. 43%， and 27. 56%， 
respectively， whereas MDA contents and RC were decreased by 22. 30% and 18. 62%， respectively， in the EBR-

treated seedlings compared with the control seedlings.  Treatment with EBR resulted in increased transcript levels of 
the BR signal transduction gene CqBAK1 and the BR synthesis gene CYP90B1.  In conclusion， EBR enhances the 
saline-alkali tolerance of quinoa by coordinating the osmotic adjustment system， antioxidant system， and BR 
signaling pathway.  The results of this study provide theoretical and technical support for using EBR to improve the 
salt tolerance of quinoa seedlings.
Key words： quinoa； 2，4-epibrassinolide； saline-alkali stress； physiological characteristics； gene expression

土壤盐渍化是威胁农业生产、粮食安全和可持续发展的关键环境问题。全球超过 8 亿 hm2土地受到盐碱影

响［1］，我国盐碱地面积约 9913 万 hm2，分布于中西部干旱和半干旱地区、东北地区以及东部沿海地区，其中西北地

区盐碱地占总面积的 71%［2］。盐碱土中可能含有不同类型的盐分，中性盐 NaCl和 Na2SO4会导致盐胁迫，而碱性

盐 Na2CO3和 NaHCO3则会引发碱胁迫或盐碱混合胁迫［3］。一般来说，碱性盐具有高 pH、高钠离子交换比、极低的

透水性及饱和导水率，比中性盐具有更大的生态破坏性［4］。土壤盐碱化严重威胁到作物栽培与生长，并导致产量

降低［5］。有效修复盐碱土壤以提高其肥力和恢复生态功能一直是农业土壤改良研究的关键问题。近年来，轻度

盐碱地“以种适地”与中度盐碱地“以地适种”成为盐碱地综合利用与改良的生物方法之一。利用耐盐植物的生态

适应性和生理生化特性，可以促进土壤盐分的吸收和排出。

尽管可以通过育种（无论是常规育种还是分子育种）提高作物对盐胁迫的耐受性，但开发耐盐品系或品种所

花费的时间和劳动力可能很大。外源施用植物生长调节剂、无机养分和有机渗透保护剂作为一种  “霰弹枪式” 的
方法逐渐受到重视。油菜素甾醇（brassinosteroids， BRs）是一类新型植物激素，到目前为止，已经在 37 种被子植

物和 5 种裸子植物中鉴定和表征了 70 多种油菜素内酯（brassinolide，BR）的天然类似物。这些天然类似物在植物

生长发育中发挥着许多重要作用。2，4-表油菜素内酯（2，4-epibrassinolide， EBR）是一种来自油菜素内酯生物合

成的活性副产物，能够与其他植物激素共同作用从而调控植物多种生理过程，如促进种子萌发、形态建成、根系发

育、胁迫响应等［6］。研究表明 EBR 可有效缓解盐分在内的非生物胁迫对植物的不利影响［7］。傅双宇［8］发现 EBR
能够促进盐胁迫下水稻（Oryza sativa）地上部的分蘖，但加重对根系的损伤，降低 Na+含量，增加 K+、Ca2+含量保

持离子稳态，调节水稻幼苗叶片的气孔状态、光合色素含量、光能吸收与分配，保护光合特性器官，提高光化学反

应活性和碳同化潜力，从而保证水稻在盐胁迫下正常的光合代谢。此外，外源 EBR 通过调节内源激素含量、抗氧

化酶活性、渗透调节物质含量、有机酸含量等促进马铃薯（Solanum tuberosum）根系的生长发育［9］。Ali 等［10］发现

胁迫条件下，BRs 不仅能改善代谢活性，还能修饰细胞膜结构、增强营养物质的吸收与同化，并促进光合产物向受

体的跨膜转运。Fariduddin 等［11］提出，BRs 通过调控特定基因表达影响蛋白质或酶的合成，从而改善植物整体代

谢活性。CYP450 （cytochrome P450 monooxygenase）作为 BRs 生物合成过程中的限速酶，其表达活性直接影响

植物内源 BR 含量。当植物体内 BRs 浓度增加，会与细胞表面 BRI1（BRI1-kinase inhibitor 1）受体结合，随后 BKI1
与 BAK1 （BRI1-association receptor kinase 1）结合并相互磷酸化将 BR 信号完全激活，调控下游转录调控，从而影

响植物生长发育与逆境适应［12］。

藜麦（Chenopodium quinoa）是苋科藜属一年生双子叶植物，原产自南美洲安第斯山地区，因营养价值丰富被

国际营养学家称为“超级谷物”，联合国粮农组织认为藜麦是唯一一种可满足人体基本营养需求的单体植物［13］。

此外，藜麦还具有广泛的生态适应性，可在边际土地及盐碱地上种植，成为近年来备受关注的新型多功能植物［14］。

作为一种兼性盐生植物，尽管藜麦能够应对一定盐度的胁迫［15］，但高盐和高 pH 仍会限制其建苗及产量形成。先

前的研究发现，pH>8. 7 且浓度 100 mmol·L-1以上的盐碱溶液使藜麦的发芽率低于 50%［16］。幼苗期作为作物生
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命周期中对逆境最为敏感的阶段，其成活与否是盐碱地藜麦栽培成功的关键。藜麦幼苗在盐碱胁迫下盐囊泡的

数量与气孔密度降低［17］，光合系统及氧化还原稳态遭到破坏［18］，内源激素脱落酸含量增加［19］。此外，与离子运输

相关的基因（CqNHX1、CqHAK）在藜麦应对盐碱胁迫方面发挥关键作用［20-21］。迄今为止，关于  EBR 在藜麦抗盐

碱胁迫中的效应及机制仍缺乏研究。因此，本研究以‘陇藜 1 号’盐敏感型藜麦品种为试验材料，探究叶片施用

EBR 对盐碱胁迫下藜麦幼苗生长与生理特性的影响，并探讨外源 EBR 缓解盐碱胁迫的生理与分子机制，旨在为

农业生产上利用盐碱地发展藜麦产业提供理论依据与技术方法。

1　材料与方法

1. 1　试验材料

试验于 2025 年 3-7 月在甘肃农业大学植物生物技术实验室进行。供试材料为甘肃省农业科学院畜草与绿

色农业研究所培育的藜麦品种‘陇藜 1 号’。该品种具有耐寒、耐旱、耐盐碱、耐瘠薄等优良特性，中晚熟，产量高，

种植面积位居甘肃省藜麦种植面积首位，因此选择此品种研究具有代表性。

1. 2　试验设计

挑选均一饱满且无病虫害的藜麦种子，用 5% NaClO 液浸泡消毒 5 min 后，蒸馏水冲洗 3~5 次至无残留，均

匀播种在盛有混合基质（营养土∶蛭石=3∶1）的花盆（d=12 cm）中，待幼苗生长至七叶期时定苗，每盆留苗 4 株，

对幼苗进行处理。试验共设计 8 个处理，分别为：蒸馏水（CK）；盐胁迫（NaCl∶Na2SO4=1∶1，S），pH 7. 62；碱胁迫

（NaHCO3∶Na2CO3=1∶1，A），pH 10. 25；盐碱胁迫（NaCl∶Na2SO4∶NaHCO3∶Na2CO3=1∶1∶1∶1，SA），pH 9. 75；
EBR；S+EBR；A+EBR；SA+EBR。每处理重复 3 次。根据本研究前期预试验发现 300 mmol·L-1盐碱溶液浇

灌藜麦幼苗 14 d 后叶片有萎蔫现象，0. 8 mg·L-1 EBR 对萎蔫现象缓解效果最佳，因此，选用此浓度和时间作为本

试验处理浓度及处理时间。盐碱处理组每盆浇灌 50 mL 盐溶液，对照组每盆浇灌 50 mL 蒸馏水；EBR 采取叶面

喷施方式施加，以叶片滴水为准。每隔 2 d 处理 1 次，共处理 5 次，在处理后的第 15 天采用随机采样法测定其生长

指标及生理生化指标。

1. 3　测定指标与方法

1. 3. 1　生长指标的测定　  每处理随机挑取 3 株幼苗测定株高，使用刻度尺测量茎基部至生长点的距离。将植

株从茎基部切断分为地上和地下两部分，用清水清洗，擦拭干净后，用分析天平（JJ200B，G&G，中国）分别称量地

上鲜重和地下鲜重。随后放置在鼓风干燥箱（DHG-9240A，RONGTUO，中国）105 ℃杀青 15 min，80 ℃烘干至恒

重，测定地上干重和地下干重。

根冠比 ( R/T )= 地下干重/地上干重

地上组织含水量 = ( 鲜重 - 干重 ) /鲜重

1. 3. 2　光合色素含量测定　  采集藜麦功能叶片 80 ℃烘干至恒重，然后称取 0. 3 g 叶片加入液氮后研磨粉碎，

加入 6 mL 95% 乙醇，于黑暗中静置 48 h；12000 r·min-1、4 ℃ 离心 5 min，收集上清提取液，利用紫外分光光度计

（UV-2800 型，尤尼柯上海仪器有限公司）测定提取液 649 和 665 nm 下的吸光度。根据以下公式计算叶绿素 a
（Chl a）、叶绿素 b（Chl b）及总叶绿素（Chl）含量［22］。

Chla ( mg·g-1 FW )= ( 13. 95 × OD665 - 6. 88 × OD649 )× 0. 006/0. 03
Chlb ( mg·g-1 FW )= ( 24. 96 × OD649 - 7. 32 × OD665 )× 0. 006/0. 03

Chl ( mg·g-1 FW )= Chla + Chlb = ( 18. 08 × OD649 + 6. 63 × OD665 )× 0. 006/0. 03
1. 3. 3　生理指标的测定　  采用硫代巴比妥酸法测定丙二醛（malondialdehyde， MDA）含量［23］；采用电导率法测

定细胞膜透性，相对电导率（%）=初次电导率/最终电导率×100［22］；采用酸性茚三酮法测定脯氨酸（proline， Pro）
含量［23］；采用蒽酮比色法测定可溶性糖（soluble sugar， SS）含量［23］；采用氮蓝四唑法测定超氧化物歧化酶

（superoxide dismutase， SOD）活性［24］；采用愈创木酚法测定过氧化物酶（peroxidase， POD）活性［24］；采用紫外吸收

法测定过氧化氢酶（catalase， CAT）活性［24］。

1. 3. 4　RT-qPCR　  采用植物总 RNA 提取试剂盒提取藜麦功能叶片总 RNA，按照天根 TIANScriptⅡcDNA
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反转录试剂盒反转录各样本 RNA 为 cDNA。采用天根 SYBR Green-荧光定量试剂盒进行荧光定量 PCR 扩增，内

参基因选用 TUB-9［25］，分析 BR 生物合成限速酶基因 CYP90B1、CYP85A 及 BR 信号转导通路核心共受体基因

BAK1 的相对表达量，各基因特异性引物序列如表 1 所列。qPCR 扩增程序为：95 ℃预变性 30 s；95 ℃变性 15 s，
60 ℃退火延伸 30 s，40 个循环；溶解曲线使用仪器默认设置。采用 2-ΔΔCt法计算基因的相对表达量［20］。

1. 4　数据处理与分析

　  采用  Microsoft Excel 2019 软件进行数据整理，SPSS Statistics 22. 0 软件进行统计分析，数据采用单因素

ANOVA 进行差异显著性分析（P<0. 05）。所有数值均以平均值±标准差（mean±SD）表示。

2　结果与分析

2. 1　EBR 对盐碱胁迫下藜麦表型的影响

与 CK 相比，在非胁迫条件下施加 EBR 后并未使藜麦幼苗叶片的表型产生明显差异（图 1）。而经过盐胁迫、

碱胁迫及混合盐碱胁迫 3 种处理后，藜麦幼苗均表现出不同程度的生长抑制症状，具体表现为叶片萎蔫、黄化。

其中混合盐碱胁迫对幼苗的损伤程度最为严重，叶片不仅出现衰老、干枯，还伴随脱落现象；碱胁迫处理和盐胁迫

处理损伤相对较轻。在盐碱胁迫下施加 EBR 后，藜麦叶片黄化程度得到明显改善，存活率提高，直观体现出 EBR
对盐碱胁迫损伤的缓解作用。

2. 2　EBR 对盐碱胁迫下藜麦株高、鲜重、干重、根冠比与组织含水量的影响

与 CK 相比，在 S、A 和 SA 处理后，藜麦的株高、鲜重以及干重都有所降低，说明盐碱胁迫抑制了藜麦幼苗的

生长（表 2）。与单独盐碱处理相比，S+EBR 与 A+EBR 处理株高增加不显著（P>0. 05），SA+EBR 处理株高显

著升高了 28. 57%（P<0. 05）。胁迫下施加 EBR 的藜麦幼苗地上鲜重相比于未施加平均增加了 62. 04%，地下鲜

重平均增加了 71. 55%。对于地上干重来说，仅有 S+EBR 干重较未施加显著增加，而 A+EBR 与 SA+EBR 对

地上干重无显著影响。对于地下干重来说，S+EBR 与 SA+EBR 较未施加显著增加，而 A+EBR 无显著变化。

与 CK 相比，A 与 SA 处理使得藜麦的根冠比降低，S 处理根冠比增加；与未施加 EBR 相比，外施 EBR 后 S、A 和

SA 胁迫下藜麦幼苗根冠比分别提升了 45. 30%、9. 89% 和 75. 00%。与此同时，相较于 CK，A 与 SA 胁迫处理的

地上组织含水量分别显著下降了 13. 50% 和 18. 90%；而在上述两种胁迫条件下施加 EBR 后，相较于 A 与 SA 处

理的地上组织含水量分别显著增加了 14. 69% 和 21. 08%。综上所述，EBR 对藜麦盐碱胁迫损伤的缓解作用存在

胁迫类型差异，EBR 对 S 与 SA 处理下藜麦生长损伤的缓解效果要强于对 A 处理，且对 SA 胁迫的缓解效应最佳。

2. 3　EBR 对盐碱胁迫下藜麦光合色素含量的影响

与 CK 相比，S、A 及 SA 处理使得叶片中叶绿素 a、叶绿素 b 和总叶绿素含量均显著下降（P<0. 05），施加 EBR
后，除 S+EBR 处理外，A+EBR 与 SA+EBR 处理的叶片中以上色素含量均与 CK 差异不显著（P>0. 05，图

表 1　qRT-PCR引物

Table 1　qRT-PCR primers

基因 Gene

CqBAK1-1

CqBAK1-6

CqBAK1-14

CqBAK1-35

CqBAK1-46

CqBAK1-66

CYP90B1

CYP85A

TUB-9

正向引物 Forward primer （5′-3′）

ATGGATCTCTCGCGCCAAAA

ACTGCAACTGACCAACACCA

CACAATGCTACGGGGACCTT

CCCGACTAGCGGAAACACTT

GGGTACCCACAGTCAATGCT

GGGTGTACCCCGTTGTTGAT

GGGTGTACCCCGTTGTTGAT

GGCAGAGCTTTGACCATCCT

ATCGGCAGTTGCATCCTGGTATTG

反向引物 Reverse primer （3′-5′）

TCTTCACTGCCACGAAACGA

ACCGTGTGGCTGAAATCCAT

ACAGCTGTATCAGTTGGCCC

CCTTTGGGGAACTCGACGAA

AGTGGGGCTGACCAAAGAAA

TGCTAATCCCAACTCAGGCG

CCCCAACTCAGGCGGTATTT

GAGGTTTCCGTCAGGCATCA

GAGATGTTCCGTCGTGTGAGTGAG
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图 1　EBR对盐碱胁迫下藜麦幼苗表型的影响

Fig. 1　Effects of EBR on the phenotype of quinoa seedling under saline-alkali stress
CK： 蒸馏水 Distillated water； S： NaCl∶Na2SO4=1∶1； A： NaHCO3∶Na2CO3=1∶1； SA： NaCl∶Na2SO4∶NaHCO3∶Na2CO3=1∶1∶1∶1. 下同 The same 
below.

表 2　EBR对盐碱胁迫下藜麦的株高、鲜重、干重、根冠比与组织含水量的影响

Table 2　Effects of EBR on plant height， fresh weight， dry weight， root-shoot ratio， and water content of quinoa under saline-

alkali stress

生长指标

Growth index

株高 Plant height （cm）

单株地上鲜重 Single-plant 
aboveground fresh weight （g）

单株地下鲜重 Single-plant 
underground fresh weight （g）

单株地上干重 Single-plant 
aboveground dry weight （g）

单株地下干重 Single-plant 
underground dry weight （g）

根冠比 Root-shoot ratio

地上组织含水量 Water con⁃
tent of aboveground tissues

EBR 浓度

EBR concentration （mg·L-1）

0

0. 8

0

0. 8

0

0. 8

0

0. 8

0

0. 8

0

0. 8

0

0. 8

处理 Treatment

CK

27. 000±1. 155ab

30. 000±1. 414a

3. 752±0. 380bcd

5. 074±0. 170a

0. 261±0. 017cd

0. 522±0. 080a

0. 413±0. 057bc

0. 670±0. 143a

0. 046±0. 001c

0. 093±0. 010a

0. 113±0. 020c

0. 141±0. 024abc

0. 889±0. 027a

0. 868±0. 025a

S

26. 500±1. 732b

27. 500±0. 577ab

3. 257±0. 204d

3. 995±0. 383bc

0. 172±0. 001e

0. 396±0. 027b

0. 313±0. 075c

0. 490±0. 019b

0. 035±0. 007c

0. 083±0. 017b

0. 117±0. 044bc

0. 170±0. 040a

0. 904±0. 073a

0. 877±0. 026a

A

25. 750±2. 500b

27. 750±2. 062ab

2. 223±0. 282e

4. 380±0. 262b

0. 184±0. 013e

0. 223±0. 044de

0. 508±0. 021b

0. 517±0. 020b

0. 046±0. 001c

0. 052±0. 009c

0. 091±0. 004c

0. 100±0. 011c

0. 769±0. 034b

0. 882±0. 007a

SA

19. 250±2. 630c

24. 750±2. 630b

1. 794±0. 439e

3. 409±0. 572cd

0. 176±0. 058e

0. 294±0. 010c

0. 484±0. 052b

0. 426±0. 049bc

0. 046±0. 012c

0. 072±0. 015b

0. 096±0. 031c

0. 168±0. 028ab

0. 721±0. 062b

0. 873±0. 016a

CK： 蒸馏水 Distillated water； S： NaCl∶Na2SO4=1∶1； A： NaHCO3∶Na2CO3=1∶1； SA： NaCl∶Na2SO4∶NaHCO3∶Na2CO3=1∶1∶1∶1. 不同小写字母

表示不同处理下差异显著（P<0. 05）。Different small letters indicate significant differences of difference treatments （P<0. 05）.
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2A~C）。与未施加 EBR 相比，喷施 EBR 使得 A 和 SA 处理的藜麦叶片中色素含量均显著上升。其中 A+EBR
处理比 A 胁迫处理下的叶绿素 a、绿素 b 和总叶绿素含量分别提升了 23. 68%、101. 29% 和 40. 84%；SA+EBR 处

理比 SA 处理下叶绿素 a、绿素 b 和总叶绿素含量分别提升了 18. 72%、65. 10% 和 29. 68%。值得注意的是，与 S
处理相比，S+EBR 处理下藜麦叶片叶绿素 a、绿素 b 和总叶绿素含量分别显著降低了 30. 08%、38. 58% 及

32. 27%。对于叶绿素 a/b 来说，施加 EBR 与未施加 EBR 相比，A 和 SA 处理分别显著下降了 37. 88% 和

28. 41%，而 S 处理显著增加了 14. 05%（图 2D）。说明外源 EBR 对盐碱胁迫的藜麦叶片光合色素的提升作用受

到盐分种类的影响，有碱性盐存在时表现出促进作用，仅有中性盐存在时表现出抑制作用。

2. 4　EBR 对盐碱胁迫下藜麦叶片生理指标的影响

2. 4. 1　EBR 对盐碱胁迫下藜麦丙二醛含量及细胞膜透性的影响　  与 CK 相比，藜麦在经过 S、A 和 SA 胁迫

后，丙二醛（MDA）含量显著提升，分别提升约 5. 36、8. 80 和 11. 71 倍（P<0. 05，图 3A），说明盐碱胁迫对藜麦叶片

氧化损伤最严重。此外，EBR 处理对非胁迫条件下 MDA 含量无显著影响；但与未施用 EBR 相比，A 和 SA 处理

下施加 EBR 的 MDA 含量显著降低，分别下降了 19. 01% 和 26. 09%（P<0. 05）。盐碱胁迫下藜麦叶片的相对电

导率比 CK 显著增加；盐碱胁迫施加 EBR 的相对电导率较 S、A、SA 胁迫分别显著降低了 15. 37%、16. 88% 和

24. 07%（图 3B）。

2. 4. 2　EBR 对盐碱胁迫下藜麦渗透调节物质含量的影响　  与 CK 相比，S、A 和 SA 胁迫处理后藜麦叶片中脯

氨酸含量显著提高（P<0. 05），分别提高了 2. 36、1. 57 和 1. 86 倍，其中 S 胁迫下脯氨酸含量提升明显高于 A 和 SA
胁迫（图 4A）。S、A 和 SA 胁迫下施加 EBR 与未施加 EBR 相比，藜麦叶片中脯氨酸含量虽有一定变化，但差异均

未达到显著水平（P>0. 05）。说明 EBR 在缓解盐碱胁迫对藜麦幼苗损伤时，脯氨酸可能不是主要的效应因子。

相较于未施加 EBR，在胁迫条件下施加 EBR 后藜麦叶片中可溶性糖含量显著增加，S+EBR、A+EBR 和 SA+
EBR 分别显著增加了 35. 43%、54. 65% 和 25. 80%（图 4B）。

2. 4. 3　EBR 对盐碱胁迫下藜麦叶片抗氧化酶活性的影响　  与 CK 相比，A 和 SA 胁迫处理下的 SOD 活性分别

显著降低 19. 93%、50. 60%（P<0. 05），但 S 处理下的 SOD 活性显著提升了 73. 75%（图 5A）。施加 EBR 后，S+

图 2　EBR对盐碱胁迫下藜麦叶片光合色素含量的影响

Fig. 2　Effects of EBR on photosynthetic pigment content in quinoa leaves under saline-alkali stress
不同小写字母表示差异显著（P<0.05），下同。The different small letters mean the significant differences at P<0.05， the same below.
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EBR 处理比盐胁迫处理的 SOD 活性降低了 19. 64%，而 A+EBR、SA+EBR 处理与 A、SA 处理相比，叶片 SOD
活性分别显著增加了 0. 57、3. 29 倍，且 SA+EBR 是所有处理中叶片 SOD 活性最高的。以上结果说明碱性盐存

在时（碱胁迫、盐碱胁迫处理）可能会引起 SOD 蛋白的合成受阻或降解加速，而 EBR 对该效应有缓解作用。

与 CK 相比，S、A 和 SA 处理下藜麦叶片中 POD 活性分别升高了 0. 69、1. 70、2. 45 倍（P<0. 05）。CK、A 和

SA 处理在施加 EBR 后，POD 活性比未施加 EBR 分别增加了 89. 09%、56. 95% 和 8. 77%。但是施加 EBR 使得 S
处理下叶片 POD 活性显著下降了 46. 43%（图 5B）。

盐碱胁迫及 EBR 对藜麦幼苗叶片 CAT 活性的影响结果表明，与 CK 相比，S、A 和 SA 处理后 CAT 活性分别

图 5　EBR对盐碱胁迫下藜麦叶片超氧化物歧化酶、过氧化物酶和过氧化氢酶活性的影响

Fig. 5　Effects of EBR on the activities of superoxide dismutase （SOD）， peroxidase （POD） and catalase （CAT） in quinoa leaves 
under saline-alkali stress

图 3　EBR对盐碱胁迫下藜麦叶片丙二醛（MDA）含量和相对电导率的影响

Fig. 3　 Effects of EBR on the malondialdehyde （MDA） content and relative conductivity of quinoa leaves under saline-alkali 
stress

图 4　EBR对盐碱胁迫下藜麦叶片脯氨酸和可溶性糖含量的影响

Fig. 4　Effects of EBR on the proline and soluble sugar content of quinoa leaves under saline-alkali stress
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提升了 73. 71%、31. 70%、11. 92%，但 A 与 SA 处理下 CAT 活性增加不显著（P>0. 05）。CK、A 和 SA 处理下施

加 EBR 与未施加 EBR 相比，藜麦叶片 CAT 活性分别显著增加了 1. 27、0. 42 和 0. 86 倍（P<0. 05）。但是 S+EBR
处理比 S 处理下叶片 CAT 活性显著降低了 45. 71%（图 5C）。说明叶片内 CAT 活性受到盐胁迫类型的影响，

EBR 诱导 CAT 活性清除 H2O2的能力也与盐胁迫类型有关。

2. 5　EBR 对盐碱胁迫下 BR 合成与信号转导相关基因表达的影响

对于 BR 信号转导受体 CqBAK1s来说，CqBAK1-1、CqBAK1-6、CqBAK1-14 基因的相对表达量在 A 与 SA 胁

迫下较 CK 显著升高（P<0. 05），而在 S 处理下无显著变化（P>0. 05）；CqBAK1-35 与 CqBAK1-46 基因的相对表

达量仅在 SA 处理下较 CK 显著提升；CqBAK1-66 基因的相对表达量仅在 A 处理下显著提升。与 S 处理相比，

S+EBR 处理下 CqBAK1-1、CqBAK1-6、CqBAK1-14、CqBAK1-35、CqBAK1-46、CqBAK1-66 基因的相对表达量

分别增加了 131. 52、27. 03、142. 33、23. 82、94. 10、9. 32 倍。而 A+EBR 与 A 处理相比，仅 CqBAK1-35、CqBAK1-

46 相对表达量显著增加，CqBAK1-14 与 CqBAK1-66 基因相对表达量分别显著下降了 13. 16% 和 92. 43%。

SA+EBR 与 SA 处理相比，CqBAK1-1、CqBAK1-6 相对表达量分别显著上升了 0. 97、1. 24 倍，CqBAK1-46、

CqBAK1-66 相对表达量分别显著下降了 17. 64%、64. 61%。说明 EBR 对盐胁迫下 CqBAK1s 基因调控能力强，

而对碱胁迫及盐碱胁迫的调控效果相对弱（图 6）。

图 6　EBR对盐碱胁迫下藜麦叶片 BR合成与信号转导相关基因表达的影响

Fig. 6　Effects of EBR on the expression of BR-synthesis and signal transduction related genes in quinoa leaves under saline-alkali 
stress
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CYP450 家族基因 CYP90B1 与 CYP85A 在 SA 处理下相对表达量较 CK 显著上升（P<0. 05）。与未施加

EBR 相比，CYP90B1 基因的表达量在 S+EBR 和 SA+EBR 处理下分别显著增加了 5. 51 和 0. 54 倍。CYP85A

基因表达量在 SA+EBR 处理下比 SA 显著增加了 0. 48 倍，而在 S+EBR 与 A+EBR 处理下显著降低。说明盐碱

胁迫较盐胁迫和碱胁迫更能促进 CYP 基因的表达。

3　讨论

土地盐渍化是限制土壤生产力的主要因素之一。高浓度盐与高 pH 引起植物体渗透胁迫、离子毒害以及氧化

损伤，导致植物生长抑制与生理失衡［26］。研究发现，施用适宜浓度的外源 EBR 也可提高植物耐盐碱性［27］。本研

究发现盐胁迫、碱胁迫以及混合盐碱胁迫均导致藜麦幼苗生长和生理指标的改变，明显抑制藜麦的生长，主要体

现在植株矮小、叶片萎蔫发黄以及鲜重和干重的降低。经喷施 EBR 后，藜麦叶片萎蔫减弱，黄化程度有所改善，

株高和生物量均显著增加，说明 EBR 能有效缓解胁迫对藜麦幼苗生长的抑制。这与 EBR 在黑麦草（Lolium 

perenne）［28］及紫花苜蓿（Medicago sativa）［29］上的研究结果一致，生长的增加可能是由于 EBR 增强了细胞的

伸长［30］。

光合作用是植物合成有机物质的核心过程，其中光合色素参与光能的吸收与转换，环境因子改变会引起叶绿

体色素含量变化进而引起光合性能的改变［31］。其质量分数反映了植物光合作用的强弱，同时反映了植株的生长

状态。逆境胁迫产生的活性氧（reactive oxygen species， ROS）会造成叶绿素分解及合成底物缺乏的情况，抑制叶

绿素含量［32］。在本研究中，藜麦在遭受碱或盐碱胁迫时，叶片叶绿素 a、b 含量和叶绿素总含量存在不同程度的降

低；而在施加 EBR 后 A 处理及 SA 处理下的叶片叶绿素含量上升。这类似于芸豆（Phaseolus vulgaris）［27］、玉米

（Zea mays）［33］上的研究结果。与之相反，盐胁迫下施加 EBR 使得叶绿素 a、叶绿素 b 及总叶绿素含量降低，但叶绿

素 a/b 的值增加到 3 以上，说明光吸收与光能转化效率匹配，光合效率较高。以上结果暗示着 EBR 在改善藜麦光

合性能时，在叶绿素层面上不同盐碱环境下的适应策略略有不同。这可以归因于环境 pH 影响植物叶绿素合成必

需元素吸收及合成酶活性［34-35］。

盐碱环境主要通过 K+外流引起电解质泄漏［36］，在本研究中盐碱胁迫增加了藜麦叶片电解质泄漏，相对电导

率显著增加，施加 EBR 降低了藜麦叶片电解质泄漏。研究表明，EBR 产生的膜蛋白增强了细胞膜的强度，这有助

于降低细胞膜的不饱和度［37］，有助于维持膜上离子通道的构象与活性。此外，植物细胞膜上的脂类物质在逆境条

件下往往会发生过氧化作用，已发现干旱［38］、低温［39］、高温［40］均引起藜麦叶片发生膜脂过氧化作用。本研究中盐、

碱及盐碱胁迫引起藜麦叶片过氧化程度逐渐递增，而施加 EBR 后 MDA 含量均会显著降低。Dong 等［5］研究表

明，施用 EBR 可以保护小麦（Triticum aestivum）叶和根免受盐诱导的膜损伤的影响，在无芒雀麦（Bromus 

inermis）中也具有类似效果［41］。

植物在面对盐碱胁迫时自身会合成一些小分子物质应对逆境，它们在调节渗透平衡和保护细胞结构方面发

挥重要作用［42］。关秀玲等［42］发现，盐浓度和 pH 对柳树（Salix babylonica）幼苗叶片可溶性糖含量影响极显著，脯

氨酸对盐浓度响应显著但对 pH 响应不显著。本研究盐浓度一定情况下，随着盐溶液 pH 的增加脯氨酸与可溶性

糖含量逐渐降低，说明碱性盐对藜麦的损伤要大于中性盐。施加 EBR 后，可溶性糖含量均显著增加，但 A 胁迫下

脯氨酸含量未明显提升，说明 EBR 对盐碱胁迫下脯氨酸的缓解作用具有一定的阈值。这与 Niu 等［43］对羊草

（Leymus chinensis）在高温胁迫下外施 EBR，脯氨酸含量有所改善的结果一致。EBR 在盐度下脯氨酸含量的增加

可能是由盐度胁迫下脯氨酸的利用减少或蛋白质降解所导致［44］。盐碱胁迫下植物活性氧（ROS）自由基会大量

积累，抗氧化酶防御系统被激活，包括超氧化物歧化酶（SOD）、抗坏血酸过氧化物酶（ascorbate peroxidase， 
APX）、过氧化氢酶（CAT）和过氧化物酶（POD）在内的抗氧化酶活性增强，从而使细胞恢复氧化还原平衡［45］。抗

氧化酶活性在一定程度上反映植物的抗逆境能力。本研究中 S 处理下 SOD、CAT 和 POD 活性在经 EBR 处理后

下降，而 A 和 SA 胁迫下施加 EBR 后，SOD、CAT 和 POD 活性均呈现上升趋势。这与 S 处理下施加 EBR 后渗透

调节物质脯氨酸与可溶性糖的积累减少了 S 胁迫导致的细胞脱水，避免细胞膜因渗透失衡破裂释放 ROS 有关，

MDA 及电解质外渗率降低也证实了这一点。王光涛等［46］发现，小麦根际 pH 影响着根系抗氧化酶的活性，酸碱
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胁迫抑制了根系抗氧化酶活性。王艺臻等［47］发现，碱性条件下 POD 抗氧化酶活性比中性盐条件下的调节作用更

强。因此，本研究推测 EBR 在缓解藜麦 ROS 损伤时可能受到盐胁迫类型的影响，因为随着碱性盐的增加土壤溶

液的 pH 也会增加，这会影响 EBR 在藜麦叶片中的生理效应。

蛋白激酶途径是植物响应盐碱胁迫的信号途径之一，而 BR 信号转导作为该通路的重要分支，其核心受体蛋

白激酶 BAK1 承担着 BR 信号识别与传递的核心功能。当 BAK1 与 BRI1 磷酸化后，可将胞外 BR 信号级联传递到

细胞核进而调控下游 BR 相关基因激活或者沉默。魏丽娟［48］通过病毒诱导的基因沉默（virus-induced gene 
silencing， VIGS）技术沉默番茄（Solanum lycopersicum）BAK1 基因，并构建 CRISPR/Cas9 突变体，发现两种材料

均表现出植株矮小表型，BR 合成相关基因 CYP85A 表达量降低，内源 BR 含量同步下降。直接证实了 BAK1 不

仅是 BR 信号转导的核心组件，还可通过调控 BR 合成基因影响内源 BR 的积累。此外，碱胁迫下长穗偃麦草

（Elytrigia elongata）的转录组数据分析显示 BAK1 基因显著富集到离子结合通路中［49］，暗示其可能参与离子平衡

调 控 。 本 研 究 显 示 A 与 SA 处 理 下 4 个 BAK1 基 因（CqBAK1-1、CqBAK1-6、CqBAK1-14、CqBAK1-66）、

CYP90B1 和 CYP85A 相对表达量均显著增加，而在 S 处理下上述基因相对表达量无显著变化（图 6）。这与曾琳

岚［50］在秋茄（Kandelia obovata）中的分析结果一致，即碱胁迫可诱导内源性 BR 含量增加，同时激活了 BR 生物合

成基因（DWF4、CPD）及信号转导基因（BAK1、BZR1）的上调表达。说明 BR 信号通路的激活更偏向响应碱性相

关胁迫（A、SA），而非单纯盐胁迫。在 S、A、SA 这 3 种胁迫下，施加 EBR 后 61. 11% 的 CqBAK1 基因显著上调，

22. 22% 的 CqBAK1 相对基因无显著变化（图 6），说明外源 EBR 促进 BR 信号的级联放大。同时，BR 合成相关基

因 CYP90B1 表达量在 S+EBR 和 SA+EBR 处理下显著增加，CYP85A 基因仅在 SA+EBR 处理下显著增加。

在番茄中，CYP85A 负责将油菜素甾酮转化为 BR，CYP85A 突变体会因营养组织无法合成 BR 使植株变矮小［51］。

本研究中 SA+EBR 处理下藜麦株高提升百分率最高的表型数据与其形成因果关联，这很可能是因为外源 EBR
与内源性 BR 产生协同效应，共同促进 SA 胁迫下植物的生长恢复。而 A 处理下施加 EBR 后 CYP90B1 和

CYP85A 基因的相对表达量显著下调，这可能与胁迫损伤强度有关，导致外源 EBR 触发负反馈抑制。但本研究

尚未对 BAK1、CYP90B1 及 CYP85A 蛋白丰度及活性进行检测，因此上述基因的转录变化能否反映蛋白水平的

改变还需进一步验证。

4　结论

综上所述，盐碱胁迫（S、A、SA）显著降低了藜麦的株高、鲜重及干重，其中 SA 胁迫的抑制效应最强。外源施

加 EBR 可通过优化根冠比、改善地上组织水分平衡缓解盐碱胁迫引起的生长抑制，缓解优先级为 SA 胁迫>S 胁

迫>A 胁迫。EBR 对藜麦叶片光合色素、抗氧化酶系统及 BR 合成与信号转导基因（CYP、CqBAK1s）具有盐分类

型依赖性。EBR 可恢复碱性盐（A、SA）胁迫下叶片的叶绿素 a、叶绿素 b 及总叶绿素含量，诱导抗氧化酶（SOD、

POD、CAT）活性；显著降低中性盐（S）胁迫下叶片叶绿素含量及抗氧化酶活性，但显著上调 6 个 CqBAK1s 基因

及 CYP90B1 基因的表达。此外，EBR 通过增加可溶性糖含量及降低 MDA 含量缓解盐碱胁迫，不依赖盐类型。
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