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2,4-表油菜素内酯处理增强平欧杂种榛

幼苗对盐碱胁迫耐受性的生理机制

马 超，陈炜青*，刘在国，郝 晶，赵梦炯，芦 娟

（甘肃省林业科学研究院，甘肃兰州 730030）

摘 要：【目的】探讨外源2,4-表油菜素内酯（EBR）对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗生长及生理生化特性的影响，以增强

平欧杂种榛对盐碱胁迫的耐受性。【方法】选择生产中广泛推广栽培的平欧杂种榛优良品种达维为试验材料，通过施加

200 mmol·L-1 NaCl∶Na2CO3（1∶1）的盐碱胁迫（SA）处理，并结合0.2 μmol·L-1 EBR处理，评估平欧杂种榛幼苗的光合作

用、抗氧化酶活性、渗透调节物质含量、离子平衡和有机酸代谢等生理生化指标。【结果】与SA处理相比，外源EBR显

著提高了盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗的净光合速率、气孔导度和蒸腾速率，增加了叶绿素含量，提高了抗氧化酶活性，

降低了活性氧含量，促进了渗透调节物质的积累，改善了离子平衡，提高了有机酸含量，并调节了内源激素平衡。【结

论】外源EBR通过多途径调节，显著增强了平欧杂种榛幼苗对盐碱胁迫的耐受性，为盐碱地农业提供了新的植物生长

调节策略。
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Physiological mechanisms of 2,4- epibrassinolide treatment in enhancing
salt- alkali stress tolerance in Corylus heterophylla × C. avellana hybrid
seedlings
MA Chao, CHEN Weiqing*, LIU Zaiguo, HAO Jing, ZHAO Mengjiong, LU Juan
(Gansu Academy of Forestry Sciences, Lanzhou 730030, Gansu, China)

Abstract:【Objective】The present study was conducted to assess the impact of exogenous 2,4-epibras-

sionolide (EBR) on the growth and physiological responses of Corylus heterophylla × C. avellana hy-

brid seedlings under saline-alkali stress, with the objective of enhancing their tolerance to such adverse

conditions.【Methods】The experiment was initiated with two- year- old seedlings from root suckers

propagated by green branch layering with the hazelnut variety Dawei, widely cultivated in Xinjiang.

These seedlings were transplanted into pots containing a mixture of garden soil, perlite, and humus in a

ratio of 2∶1∶1. The seedlings were subjected to four treatments: (1) the control with normal cultivation

(CK), (2) saline-alkali stress with a solution of 200 mmol·L-1 NaCl∶Na2CO3 in a ratio of 1∶1 (SA), (3) sa-

line-alkali stress combined with 0.2 μmol · L- 1 EBR (SE), and (4) saline-alkali stress combined with 0.2

μmol·L-1 EBR and 24 μmol·L-1 brassinazole (BRZ) (SEB). The seedlings were irrigated with the saline-

alkali solution every three days for a total of three applications, and EBR or BRZ was applied every two

days for five times. After 30 days of stress imposition, phenotypic observations were recorded, and sam-

ples were collected for subsequent analysis.【Results】The saline-alkali stress significantly inhibited the

growth of the seedlings, but the application of 0.2 μmol · L- 1 EBR notably mitigated this inhibitory ef-

fect. The EBR treatment led to a significant increase in the net photosynthetic rate (Pn), stomatal conduc-
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土壤盐渍化是全球普遍存在的严重环境难题，

对植物的生长和生产具有不利影响[1]。近年来，由

于人类不恰当的灌溉方法以及极端天气状况等因

素，盐碱地的面积持续增加[2]。目前，中国已有超过

1亿hm2的耕地遭受盐渍化[3]。盐碱胁迫会干扰植物

的一系列形态、生理、生化和分子过程[4]。例如，盐

碱胁迫会导致植物气孔关闭和非气孔限制，从而使

光合作用能力受到抑制[5]。此外，盐碱胁迫还会诱

tance (Gs), and transpiration rate (Tr) by 33.33% to 54.10% compared to the saline-alkali stress treat-

ment alone. This enhancement in photosynthetic parameters suggested that EBR played a crucial role in

maintaining the photosynthetic capacity under stress conditions, which was vital for the energy and car-

bon skeletons required for plant growth and survival. Furthermore, the EBR treatment significantly en-

hanced the content of chlorophyll a (Chl a), chlorophyll b (Chl b), and total chlorophyll (Chl a+b) by

37.05% to 41.38%. The increase in chlorophyll content indicated that EBR may protect the photosyn-

thetic pigments from degradation, thereby preserving the light-harvesting capacity of the plant. Regard-

ing physiological and biochemical indicators, the EBR treatment markedly increased the activities of su-

peroxide dismutase (SOD), peroxidase (POD), and catalase (CAT), and significantly reduced the levels

of hydrogen peroxide (H2O2) and superoxide anion generation rate (O2
-) by 38.52% and 51.66%, respec-

tively. These results indicated that EBR enhanced the plant's antioxidant defense system, which was cru-

cial for scavenging reactive oxygen species (ROS) and preventing oxidative damage to cellular compo-

nents. Additionally, EBR significantly promoted the accumulation of soluble sugars (SS), soluble pro-

teins (SP), and proline (Pro) contents, increasing these parameters by 29.43% to 63.31% compared to

the saline- alkali stress treatment. The accumulation of these osmoprotectants suggested that EBR

helped the plant to maintain cellular hydration and protect against cellular dehydration under saline-al-

kali stress. In terms of ion balance, EBR treatment significantly decreased the sodium ion (Na+) content

and the sodium-potassium ratio (Na+/K+) by 20.80% and 56.88%, respectively, while increasing the po-

tassium ion (K+) content by 45.65%. These findings indicated that EBR played a role in modulating ion

homeostasis, which was essential for maintaining cellular functions and reducing the toxic effects of so-

dium ions. In the context of organic acid metabolism, EBR treatment significantly increased the levels

of succinic acid, citric acid, malic acid, and tartaric acid by 21.74%, 76.75%, 47.15%, and 63.77%, re-

spectively. The increase in organic acid content suggested that EBR may enhance the plant's ability to

cope with saline-alkali stress through various mechanisms, including osmotic adjustment, ion chelation,

and detoxification. Regarding endogenous hormones, EBR treatment significantly reduced the abscisic

acid (ABA) content by 20.58% and increased the content of indole- 3- acetic acid (IAA), gibberellins

(GA), and zeatin riboside (ZR) by 38.40%, 21.58%, and 21.14%, respectively. The modulation of hor-

mone levels by EBR indicated its role in regulating plant growth and stress responses, which was cru-

cial for plant adaptation to saline-alkali conditions.【Conclusion】The exogenous application of EBR

significantly enhanced the tolerance of Corylus heterophylla × C. avellana hybrid seedlings to saline-al-

kali stress through multiple pathways, including the alleviation of oxidative damage, promotion of pho-

tosynthesis, enhancement of osmotic adjustment, maintenance of ion balance, regulation of organic acid

metabolism, and modulation of endogenous hormone balance. These findings suggested that EBR could

be a promising plant growth regulator for improving the productivity of hazelnut in saline-alkali soils,

offering new insights and approaches into enhancing the yield and quality of crops in such challenging

environments.

Key words: Corylus heterophylla × C. avellana hybrid; Saline- alkali stress; 2,4- epibrassionolide

(EBR); Hormone balance; Organic acid metabolism
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导植物体内的活性氧（ROS）的大量积累，如过氧化

氢（H2O2）和超氧自由基（ O2
-·），从而对植物造成严

重的氧化损伤。同时，盐碱胁迫会对植物产生离子

毒性，提高钠离子与钾离子的比例，减少植物对钾、

磷和钙等其他必需营养元素的吸收[6]。盐碱胁迫造

成的营养失衡会导致作物生长受阻，进而影响农业

产出和经济效益[7]。因此，探索增强植物对盐碱环

境耐受性的方法对提升盐碱地的农业利用效率至关

重要。

油菜素内酯（BRs）是一类广泛存在于高等植物

中的多羟基甾醇类激素，已广泛用于农业生产。

BRs调控植物的多种过程，如种子萌发、细胞伸长、

光形态建成、导管分化和根系发育[8]。此外，BRs还

参与植物对多种非生物胁迫的响应，如干旱、高温、

低温、盐碱胁迫、重金属胁迫和养分缺乏[9]。例如，

吴杨等[10]研究表明，外源2,4-表油菜素内酯（EBR）能

够通过提高抗氧化酶活性、脯氨酸及叶绿素含量，维

护细胞结构的完整，从而增强大豆幼苗的耐盐碱能

力。马媛媛等[11]研究表明，外源EBR能够减轻盐碱

胁迫对芸豆幼苗造成的膜脂过氧化伤害及对光合作

用的非气孔限制，从而增强耐盐碱能力。郑晓东

等 [12]研究还表明，外源 EBR 还可以通过调控生长

素、赤霉素（GA）和二氢玉米素的合成以及有机酸的

分泌来提高平邑甜茶幼苗的耐盐碱性。

植物内源激素和有机酸在调节生长发育和逆境

响应中扮演着至关重要的角色，其含量变化能够反

映植物在面临逆境胁迫时所采取的适应性行为[13]。

内源激素，如吲哚乙酸（IAA）、脱落酸（ABA）、GA和

玉米素（ZR）是植物体内信号传递的关键分子，它们

通过影响细胞分裂、分化和逆境信号转导，调控植物

对环境的适应性[14]。琥珀酸、苹果酸、酒石酸和柠檬

酸等有机酸不仅参与营养物质的吸收和运输，还参

与渗透压和离子平衡的调节，对维持细胞内环境稳

定具有重要作用[15]。Wang等[16]研究表明，盐碱胁迫

下燕麦幼苗叶片的 GA3和 IAA 含量显著下降，而

ABA含量显著升高。胡妮等[17]研究表明，盐胁迫下

苋菜地上部甲酸和酒石酸含量显著降低，而苹果酸

和草酸含量显著升高。郑晓东等[11]研究也表明，盐

碱胁迫下，平邑甜茶幼苗的柠檬酸和苹果酸含量均

显著升高。因此，深入探讨油菜素内酯是否能够通

过调节内源激素和有机酸代谢来增强平欧杂种榛的

耐盐碱性，对提高其在盐碱土壤中的生产力具有重

要的理论和实践意义。

平欧杂种榛（Corylus heterophylla × C. avella-

na）是一种抗旱、耐瘠薄的树种，其果实不仅具有果

大、壳薄、味佳等特点，还含有丰富的不饱和脂肪酸、

蛋白质、氨基酸、维生素C、维生素E、抗氧化酶和酚

类化合物等营养成分。因平欧杂种榛不仅有助于降

低胆固醇、增强心血管健康，还具有抗炎、抗氧化和

抗癌的多重益处，其已成为一种营养价值高且对健

康有益的食品，深受广大消费者的喜爱[18]。近年来，

榛子作为优势经济作物，在甘肃、陕西、新疆和内蒙

古等中国西北地区被大面积栽培。然而，西北地区

的盐碱土壤对榛子产业的发展带来了一定的挑战。

由于该地区降水稀少、气候干旱，土壤盐渍化现象较

为严重。盐碱土壤的改良和治理需要投入大量的资

金和劳动力，榛子产业的生产成本大量增加[19]。西

北地区由于干旱荒漠气候和不当的农业灌溉方式，

土壤盐碱化现象越来越严重。这种盐渍化不仅限制

了当地农业的发展，也对生态环境造成了影响。研

究表明，盐碱胁迫可显著影响平欧杂种榛幼苗叶片

的内源激素和有机酸代谢[20]。鉴于此，笔者在本研

究中旨在探讨外源油菜素内酯如何通过调节内源激

素、活性氧、离子和有机酸代谢，增强平欧杂种榛对

盐碱胁迫的耐受性。这不仅对提高该地区平欧杂种

榛的生产力具有重要意义，也对生物修复和生态保

护具有理论指导价值。

1 材料和方法

1.1 植物材料与处理

本研究以平欧杂种榛优良品种达维的1年生实

生苗为试验材料。试验于 2024年 5月开始，在甘肃

省林业科学研究院五星坪科研基地温室大棚内进

行。2024年5月15日选取180株长势一致且均匀的

苗木，移栽至装有混合土壤（花园土、珍珠岩和腐殖

土按2∶1∶1体积比混合）的营养钵（13 cm×9 cm）中，

统一置于苗圃进行栽培管理。移栽 2周后，进行试

验处理。试验共设4个处理：（1）正常栽培管理对照

（CK）；（2）盐碱胁迫处理（SA，200 mmol · L-1 NaCl∶

Na2CO3=1∶1）；（3）盐碱胁迫结合 0.2 μmol · L-1 24-

表油菜素内酯（EBR）处理（SE）;（4）盐碱胁迫结合

0.2 μmol · L-1 24-表油菜素内酯（EBR）+24 μmol · L-1

芸薹素唑（BRZ）（SEB），其中BRZ为油菜素内酯合

成抑制剂，0.2 μmol ·L-1 EBR由试验前期筛选得出。

马 超，等：2,4-表油菜素内酯处理增强平欧杂种榛幼苗对盐碱胁迫耐受性的生理机制 1543
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每组选择 15株幼苗作为 1次重复，共进行 3次生物

学重复。试验期间，每隔3 d浇灌1次盐碱溶液，共浇

灌 3次，每株 200 mL。盐碱胁迫后，对照和SA处理

均喷施蒸馏水，SE处理仅喷施0.2 μmol·L-1 EBR，而

SEB处理同时喷施 0.2 μmol·L-1 EBR和 24 μmol·L-1

BRZ，直至叶片滴水为止。于 18:00以后进行喷施，

每隔 2 d喷施 1次，共喷施 5次。此外，所有处理每

隔 5 d浇灌 500 mL的Hoagland营养液，以保证植株

仅受到盐碱胁迫。其中，每株幼苗的托盘渗液又重

新浇回到塑料盆中，以防止养分的流失。胁迫处理

后第 30天开始表型拍照以及采样，叶片均用液氮

速冻后存于-80 ℃低温冰箱，用于后续相关指标测

定。

1.2 表型观察

随机选择每个处理的1株平欧杂种榛幼苗分别

置于以黑布为背景的环境中拍照进行表型观察。

1.3 叶片光合气体交换参数的测定

使用光合仪（Li-6400，LI-COR公司，美国）在晴

天 09:00—11:00期间随机选取每个处理中上部的 3

枚叶片进行净光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、蒸腾速

率（Tr）和胞间CO2浓度（Ci）测定[21]。

1.4 生理指标测定

在盐碱胁迫第30天时，随机采取每个处理幼苗

的中上部叶片，用蒸馏水清洗擦拭干净，去除叶脉后

磨碎，用于测定生理指标。叶绿素 a（Chl a）、叶绿素

b（Chl b）含量均用丙酮萃取法 [22]测定；可溶性糖

（WSS）、可溶性蛋白（SP）、脯氨酸（Pro）含量分别采

用3,5二硝基水杨酸法[23]、考马斯亮蓝法[24]和酸性茚

三酮法[25]测定；超氧化物歧化酶（SOD）、过氧化物酶

（POD）和过氧化氢酶（CAT）活性分别采用氮蓝四唑

光化还原法[26]、愈创木酚法[27]和紫外吸收法[28]测定；

相对电导率（REC）和丙二醛（MDA）含量分别采用

电导仪法 [29]和硫代巴比妥酸法 [30]测定；过氧化氢

（H2O2）含量、超氧阴离子产生速率（ O2
-·）均采用试

剂盒法（索莱宝生物科技有限公司，北京）测定。内

源激素（ZT、IAA、GA和ABA）含量采用高酶联免疫

吸附法（ELISA，上海酶联生物科技有限公司，上海）

测定。有机酸（酒石酸、琥珀酸、柠檬酸和苹果酸）含

量采用高效液相色谱法[31]测定。

1.5 Na+和K+含量的测定

叶片干燥并研磨，准确称取 0.5 g 叶片烘干样

品，用H2SO4-H2O2进行消煮，然后使用火焰光度计测

定Na+和K+的含量，具体参考Kamble等[32]的方法。

1.6 统计分析

使用SPSS 22.0软件进行统计分析。采用单因

素方差分析和Duncan多重比较检验（p＜0.05）评估

平均值之间的差异。数值表示为 3 次重复的平均

值±标准差。

2 结果与分析

2.1 外源EBR对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗生长

表型的影响

经过30 d的盐碱胁迫处理后，盐碱胁迫（SA）处

理的平欧杂种榛幼苗出现明显的叶片边缘黄化以及

生长缓慢现象（图1）。SE处理的平欧杂种榛幼苗受

到的生长抑制明显减弱，仅叶尖存在黄化现象，总体

长势明显优于SA处理。相反，在盐碱胁迫基础上同

时喷施0.2 μmol·L-1EBR和24 μmol·L-1 BRZ后，SEB

处理的平欧杂种榛幼苗受到的盐碱损伤未得到改

善，长势明显差于SE处理。

图 1 外源 EBR 对盐碱胁迫下平欧杂种榛生长表型的影响

Fig. 1 Effects of exogenous EBR on growth phenotype of C. heterophylla × C. heterophylla under saline-alkali stress

CK SA SE SEB
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图 2 外源 EBR 对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片光合气体交换参数的影响。

Fig. 2 Effects of exogenous EBR on photosynthetic gas exchange parameters in leaves of C. heterophylla × C. avellana

seedlings under saline-alkali stress

2.2 外源EBR对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片

光合气体交换参数的影响

如图 2所示，盐碱胁迫（SA）处理的平欧杂种榛

叶片的Pn、Gs和Tr均较对照处理显著下降，降幅分别

为 43.76%、53.85%和 60.81%，而叶片的Ci较对照显

著升高，升幅为45.47%；SE处理的平欧杂种榛幼苗

叶片的Pn、Gs和Tr均较SA处理显著升高，升幅分别

为36.61%、33.33%和54.10%，而叶片的Ci较SA处理

下降了21.12%。此外，SEB处理的平欧杂种榛幼苗

叶片Gs和Ci与SA处理无显著差异，而叶片的Pn和Tr

均显著高于 SA 处理，分别为 SA 处理的 1.10 倍和

1.28倍。

2.3 外源EBR对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片

光合色素含量的影响

如图 3所示，盐碱胁迫 30 d后，SA处理的平欧

杂种榛幼苗叶片的Chl a、Chl b和Chl a+b含量均较

对照处理显著下降，分别为对照处理的 36.32%、

46.03%和 38.55%；SE处理的平欧杂种榛幼苗叶片

Chl a、Chl b和Chl a+b含量均较SA处理得到不同程

度的上升，其中 Chl b 的升幅最大，为 41.38%；此

外，SEB处理的平欧杂种榛幼苗叶片Chl a、Chl b和

Chl a+b含量相较SA处理均未发生显著变化。

2.4 外源EBR对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片

抗氧化酶活性和活性氧含量的影响

由图 4-A、B、C可知，盐碱胁迫 30 d后，SA处理

的平欧杂种榛幼苗叶片的抗氧化酶（SOD、POD和

CAT）活性均较对照显著升高，分别为对照的3.29倍、

2.37倍和 1.50倍；SE处理的叶片 SOD、POD和CAT

活性均较SA处理进一步升高，分别较SA处理升高

36.83%、38.03%和 51.52%。而在 SA处理的基础上

同时施用 0.2 μmol · L- 1EBR和 24 μmol · L- 1 BRZ后，

SEB处理的叶片SOD、POD和CAT活性较SE处理的

升幅显著降低，分别仅为33.78%、32.94%和42.88%。

如图4-D、E所示，SA处理的平欧杂种榛幼苗叶

片的H2O2含量和 O2
-·产生速率均较对照显著升高，

分别为对照的 2.66 倍和 3.24 倍。SE 处理的叶片

H2O2含量和 O2
-·产生速率均较SA处理显著下降，降

幅分别为 38.52%和 51.66%；值得注意的是，SEB处

理的叶片H2O2含量和 O2
-·产生速率显著高于SE处

理，升幅分别为56.73%和25.63%。
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图 3 外源 EBR 对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片光合色素含量的影响

Fig. 3 Effects of exogenous EBR on photosynthetic pigment content in leaves of C. heterophylla × C. avellana seedlings under

saline-alkali stress

图 4 外源 EBR 对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片抗氧化酶活性和活性氧含量的影响

Fig. 4 Effects of exogenous EBR on antioxidant enzyme activity and reactive oxygen species content in leaves of C.

heterophylla × C. heterophylla seedlings under saline-alkali stress
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2.5 外源EBR对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶

片渗透调节物质含量的影响

如图5所示，盐碱胁迫30 d后，SA处理的平欧

杂种榛幼苗叶片的WSS、SP和Pro含量均较对照有不

同程度的升高 ，升幅分别为 61.38% 、70.23% 和

29.43%；SE处理的叶片WSS、SP和 Pro含量较 SA处

对照 CKSA SE SEB对照 CK

对照 CK

SA SE SEB SA SE SEB SA SE SEB对照 CK 对照 CK 对照 CK

对照 CK 对照 CK
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图 5 外源 EBR 对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片渗透调节物质含量的影响

Fig. 5 Effects of exogenous EBR on the content of osmotic adjustment substances in leaves of C. heterophylla × C.

heterophylla seedlings under saline-alkali stress

理进一步升高，分别是SA处理的 1.63倍、1.57倍和

1.29倍；而 SEB处理的叶片WSS、SP和 Pro含量较

SE 处理显著下降，降幅分别为 36.02%、31.66%和

40.27%。

2.6 外源EBR对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片

REC和MDA含量的影响

如图 6所示，盐碱胁迫 30 d后，SA处理的平欧

杂种榛幼苗叶片的REC和MDA含量均较对照处理

显著升高，分别为对照的 2.05倍和 1.98倍；而SE处

理的REC和MDA含量均较SA处理呈现不同程度

的下降，降幅分别为37.70%和28.63%。值得注意的

是，SEB处理的叶片REC和MDA含量较SE处理显

著升高，升幅分别为28.78%和16.08%。

2.7 外源EBR对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片

Na+和K+含量的影响

如图 7所示，盐碱胁迫 30 d后，SA处理的平欧

杂种榛幼苗叶片的Na+含量和Na+/K+值均显著高于
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为20.80%、56.88%，而叶片的K+含量较SA处理显著

升高，升幅为 45.65%。与SE处理相比，SEB处理的
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叶片 Na + 和 Na +/K + 显著升高，升幅为 23.48%和

83.84%，而叶片K+含量显著降低，降幅为32.78%。

2.8 外源EBR对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片

有机酸组分含量的影响

如图 8所示，与对照处理相比，SA处理的平欧

杂种榛幼苗叶片的琥珀酸、柠檬酸、酒石酸和苹果酸

含量均不同幅度的下降，降幅分别为 29.27%、

81.28%、52.56%和 69.14%；SE处理的叶片琥珀酸、

柠檬酸、酒石酸和苹果酸含量均较 SA处理显著升

高，升幅分别为 21.74%、76.75%、47.15%和 63.77%。

值得注意的是，SEB处理的叶片琥珀酸含量与SA处

理无显著差异，而柠檬酸、酒石酸和苹果酸含量显著

高于SA处理，同时也显著低于SE处理，分别为SE

的45.39%、26.02%和44.93%。

2.9 外源EBR对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片

内源激素含量的影响

如图 9所示，与对照处理相比，SA处理的平欧

杂种榛幼苗叶片的 ABA 含量显著升高，升幅为

图 6 外源 EBR 对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片 REC 和 MDA 含量的影响

Fig. 6 Effects of exogenous EBR on REC and MDA contents in leaves of C. heterophylla × C. avellana seedlings under saline-

alkali stress

图 7 外源 EBR 对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片 Na+和 K+含量的影响

Fig. 7 Effects of exogenous EBR on Na+ and K+ contents in leaves of C. heterophylla × C. avellana seedlings under saline-

alkali stress
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图 9 外源 EBR 对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片内源激素含量的影响

Fig. 9 Effects of exogenous EBR on endogenous hormone content in leaves of C. heterophylla × C. heterophylla seedlings

under saline-alkali stress
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图 8 外源 EBR 对盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片有机酸组分含量的影响

Fig. 8 Effects of exogenous EBR on the content of organic acid components in leaves of C. heterophylla × C. heterophylla

seedlings under saline-alkali stress
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44.93%，而叶片的GA、IAA和ZR含量显著降低，降

幅分别为30.90%、33.55%和26.40%；SE处理的叶片

ABA含量较SA处理显著下降，降幅为20.58%，而叶

片的GA、IAA和ZR含量呈相反的变化趋势，分别较

SA处理升高21.58%、38.40%、21.14%。值得注意的

是，SEB处理的叶片ABA、GA和 IAA含量与 SA处
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* * X 4 0 . 9 7 0 . 9 9 0 . 9 8 - 0 . 2 7 - 0 . 2 0 0 . 1 0 - 0 . 9 8 - 0 . 9 6 - 0 . 2 0 - 0 . 2 9 0 . 0 1 4 - 1 . 0 0 - 0 . 9 6 - 0 . 9 6 1 . 0 0 - 0 . 9 9 - 0 . 9 4 0 . 9 7 0 . 9 3 0 . 9 3 0 . 9 9 0 . 9 9 0 . 9 8 1 . 0 0
* * * X 5 0 . 9 9 1 . 0 0 - 0 . 3 3 - 0 . 2 8 0 . 0 1 6 - 0 . 9 1 - 0 . 8 9 - 0 . 2 7 - 0 . 3 6 0 . 0 4 6 - 0 . 9 5 - 0 . 9 1 - 0 . 9 7 0 . 9 6 - 0 . 9 4 - 0 . 9 8 1 . 0 0 0 . 9 2 0 . 9 9 0 . 9 9 0 . 9 3 0 . 9 1 0 . 9 6
* * * * X 6 0 . 9 9 - 0 . 2 2 - 0 . 1 6 0 . 1 4 - 0 . 9 5 - 0 . 9 1 - 0 . 1 5 - 0 . 2 4 0 . 1 1 - 0 . 9 8 - 0 . 9 2 - 0 . 9 5 0 . 9 8 - 0 . 9 7 - 0 . 9 4 0 . 9 8 0 . 9 6 0 . 9 7 0 . 9 9 0 . 9 6 0 . 9 5 0 . 9 8
* * * * * * * X 7 - 0 . 3 1 - 0 . 2 5 0 . 0 5 0 - 0 . 9 2 - 0 . 9 0 - 0 . 2 3 - 0 . 3 3 0 . 0 6 4 - 0 . 9 6 - 0 . 9 2 - 0 . 9 7 0 . 9 7 - 0 . 9 5 - 0 . 9 7 0 . 9 9 0 . 9 3 0 . 9 9 0 . 9 9 0 . 9 4 0 . 9 2 0 . 9 7

X 8 1 . 0 0 0 . 9 3 0 . 3 0 0 . 4 3 1 . 0 0 1 . 0 0 0 . 8 6 0 . 3 1 0 . 4 7 0 . 5 1 - 0 . 2 6 0 . 2 5 0 . 5 3 - 0 . 4 0 0 . 0 6 2 - 0 . 2 6 - 0 . 3 6 - 0 . 2 9 - 0 . 2 5 - 0 . 2 6
* * X 9 0 . 9 5 0 . 2 4 0 . 3 7 1 . 0 0 1 . 0 0 0 . 8 7 0 . 2 5 0 . 4 1 0 . 4 5 - 0 . 2 0 0 . 1 9 0 . 4 8 - 0 . 3 4 0 . 1 2 - 0 . 2 1 - 0 . 3 0 - 0 . 2 2 - 0 . 1 8 - 0 . 2 0

* X 1 0 - 0 . 0 6 5 0 . 0 7 8 0 . 9 5 0 . 9 2 0 . 8 9 - 0 . 0 5 9 0 . 1 2 0 . 1 6 0 . 1 1 - 0 . 1 2 0 . 1 9 - 0 . 0 4 4 0 . 4 1 0 . 0 7 7 0 . 0 0 2 2 0 . 0 8 0 0 . 1 2 0 . 1 1
* * X 1 1 0 . 9 9 0 . 2 4 0 . 3 2 0 . 1 0 0 . 9 9 0 . 9 8 0 . 9 4 - 0 . 9 9 1 . 0 0 0 . 9 1 - 0 . 9 3 - 0 . 8 8 - 0 . 8 6 - 0 . 9 6 - 1 . 0 0 - 1 . 0 0 - 0 . 9 9
* * * * X 1 2 0 . 3 7 0 . 4 4 0 . 2 5 0 . 9 8 1 . 0 0 0 . 9 5 - 0 . 9 6 0 . 9 7 0 . 9 1 - 0 . 9 2 - 0 . 8 0 - 0 . 8 2 - 0 . 9 5 - 0 . 9 8 - 0 . 9 8 - 0 . 9 7

* * * * * X 1 3 0 . 9 9 0 . 8 9 0 . 2 4 0 . 4 1 0 . 4 4 - 0 . 1 9 0 . 1 9 0 . 4 6 - 0 . 3 3 0 . 1 3 - 0 . 1 9 - 0 . 2 9 - 0 . 2 2 - 0 . 1 8 - 0 . 2 0
* * * * * * X 1 4 0 . 8 5 0 . 3 3 0 . 4 8 0 . 5 3 - 0 . 2 8 0 . 2 7 0 . 5 5 - 0 . 4 2 0 . 0 3 8 - 0 . 2 9 - 0 . 3 8 - 0 . 3 1 - 0 . 2 6 - 0 . 2 8

X 1 5 0 . 0 5 7 0 . 2 5 0 . 1 8 0 . 0 0 1 7 0 . 0 2 1 0 . 1 7 - 0 . 0 3 8 0 . 3 7 0 . 1 6 - 0 . 0 3 8 - 0 . 0 6 7 - 0 . 0 4 6- 0 . 0 0 4 0
* * * * * * * * * * * X 1 6 0 . 9 8 0 . 9 7 - 1 . 0 0 1 . 0 0 0 . 9 4 - 0 . 9 7 - 0 . 9 1 - 0 . 9 1 - 0 . 9 9 - 1 . 0 0 - 0 . 9 9 - 1 . 0 0
* * * * * * * * X 1 7 0 . 9 7 - 0 . 9 7 0 . 9 7 0 . 9 4 - 0 . 9 4 - 0 . 8 0 - 0 . 8 4 - 0 . 9 6 - 0 . 9 8 - 0 . 9 7 - 0 . 9 7
* * * * * * * * * * * X 1 8 - 0 . 9 6 0 . 9 5 0 . 9 9 - 0 . 9 9 - 0 . 8 3 - 0 . 9 3 - 0 . 9 9 - 0 . 9 5 - 0 . 9 3 - 0 . 9 6
* * * * * * * * * * * * * X 1 9 - 1 . 0 0 - 0 . 9 3 0 . 9 7 0 . 9 3 0 . 9 2 0 . 9 9 0 . 9 9 0 . 9 9 1 . 0 0
* * * * * * * * * * * * X 2 0 0 . 9 1 - 0 . 9 5 - 0 . 9 2 - 0 . 8 9 - 0 . 9 8 - 1 . 0 0 - 1 . 0 0 - 1 . 0 0
* * * * * * * * X 2 1 - 0 . 9 9 - 0 . 8 1 - 0 . 9 5 - 0 . 9 8 - 0 . 9 2 - 0 . 8 9 - 0 . 9 3
* * * * * * * * * * * * * X 2 2 0 . 8 9 0 . 9 7 1 . 0 0 0 . 9 5 0 . 9 3 0 . 9 7

* X 2 3 0 . 9 2 0 . 9 1 0 . 9 0 0 . 9 0 0 . 9 3
* * * * * * X 2 4 0 . 9 6 0 . 8 8 0 . 8 6 0 . 9 2
* * * * * * * * * * * * * * * * * * * * X 2 5 0 . 9 7 0 . 9 6 0 . 9 9
* * * * * * * * * * * * * * * X 2 6 1 . 0 0 1 . 0 0
* * * * * * * * * * * * * * * * X 2 7 0 . 9 9
* * * * * * * * * * * * * * * * * * * * * * * * X 2 8

X 1 X 2 X 3 X 4 X 5 X 6 X 7 X 8 X 9 X 1 0 X 1 1 X 1 2 X 1 3 X 1 4 X 1 5 X 1 6 X 1 7 X 1 8 X 1 9 X 2 0 X 2 1 X 2 2 X 2 3 X 2 4 X 2 5 X 2 6 X 2 7 X 2 8
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*  p < = 0 . 0 5   * *  p < = 0 . 0 1
X1-X28 分别为 Pn、Gs、Ci、Tr、Chl a、Chl b、Chl a+b、SOD、POD、CAT、O2

-·、H2O2、WSS、SP、Pro、REC、MDA、Na+、K+、Na+/K+、ABA、GA、IAA、

ZR、琥珀酸、柠檬酸、酒石酸和苹果酸。

X1-X28 were Pn, Gs, Ci, Tr, Chl a, Chl b, Chl a + b, SOD, POD, CAT, O2
-· , H2O2, WSS, SP, Pro, REC, MDA, Na +, K +, Na + / K +, ABA, GA, IAA,

ZR, succinic acid, citric acid, tartaric acid and malic acid.

图 10 盐碱胁迫下外源 EBR 对平欧杂种榛幼苗各项生理指标的相关性分析

Fig. 10 Correlation analysis of exogenous EBR on physiological indexes of C. heterophylla × C. avellana seedlings under

saline-alkali stress

理无显著差异，但叶片的 ZR 含量显著低于 SA 处

理，较SA处理下降11.04%。

2.10 盐碱胁迫下外源EBR对平欧杂种榛幼苗生

理效应的综合评价

2.10.1 相关性分析 由图 10可知，平欧杂种榛幼

苗叶片的Pn与 Tr、Chl b、琥珀酸和苹果酸呈极显著

正相关（p＜0.01），与Chl b、Chl a+b、GA、ZR、柠檬酸

和酒石酸呈显著正相关（p＜0.05），与REC呈极显著

负相关（p＜0.01），与Ci、O2
-·、H2O2、MDA、Na+、Na+/K+

和ABA呈显著负相关（p＜0.05）。

2.10.2 主成分分析 为全面评估外源EBR对盐碱

胁迫下平欧杂种榛幼苗的生理调控特性，对主要的

28个生理指标进行了主成分分析（PCA）。总共提

取到两个特征值大于 1的主成分，分别为 21.525和

5.801，两 者 的 方 差 贡 献 率 分 别 为 76.874% 和

20.718%，累计方差贡献率达到 97.592%，满足分析

要求。PC1综合了Pn、Gs、Ci、Tr、Chl a、Chl b、Chl a+

b、O2
-· 、H2O2、REC、MDA、Na +、K +、Na +/K +、ABA、

GA、IAA、ZR、琥珀酸、柠檬酸、酒石酸和苹果酸。

PC2综合了SOD、POD、CAT、WSS、SP和Pro（表1）。
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综合得分（F）是通过将每个主成分的得分与

相应的方差贡献率的乘积相加来计算的。即：F=

F1×76.874%+F2×20.718%。如表 2所示，各处理的

综合得分分别为 0.762 99（对照）、-0.799 23（SA）、

0.601 22（SE）和-0.564 89（SEB）。由此证明了外

源EBR能够显著减轻盐碱胁迫对平欧杂种榛幼苗

造成的伤害。

3 讨 论

盐碱胁迫是影响植物生长和发育的重要因素之

一，它通过干扰植物的水分和离子平衡，导致植物生

长受阻和生产力下降[33]。EBR作为一种植物激素，

已被证实在调节植物对多种胁迫的响应中发挥重要

作用，包括干旱[34]、低温[35]、高温[36]胁迫和重金属[37]胁

迫。本研究旨在探究外源EBR对盐碱胁迫下平欧

杂种榛幼苗氧化损伤、内源激素及有机酸代谢的影

响。

光合作用不仅是植物能量和有机物合成的源

泉，而且在调控植物对环境变化的适应性、气孔运

动、光保护、碳氮平衡、信号转导以及昼夜节律等方

面发挥着关键作用[38-40]。研究表明，盐碱胁迫会导致

植物体内叶绿素合成受阻或叶绿素降解加速，进而

影响光合色素的捕光能力[41]。此外，盐碱胁迫还会

导致叶绿素a与叶绿素b的比例发生变化，影响光合

作用中光能的分配和利用[41]。在光合气体交换参数

方面，盐碱胁迫会降低Pn，减少Gs，改变Ci，以及影响

Tr
[42]，这些变化共同导致光合作用效率下降，进而影响

植物的生长和生产力。本研究结果表明，盐碱胁迫显

著降低了平欧杂种榛幼苗的Chl a、Chl b和Chl a+b

含量，而外源EBR处理显著缓解了这一现象。这与

前人在大豆[10]和芸豆[11]中的研究结果一致，这可能

是外源EBR能够改善植物对微量元素如铁、锰、铜

和锌的吸收和运输，从而促进了叶绿素合成[43]。此

外，EBR还可能通过保护光系统Ⅱ（PSⅡ）和调节非气

孔因素，提高光合效率。然而，当EBR与BRZ（油菜

素内酯合成抑制剂）共同施用时，叶绿素含量未显著

改善，这可能是BRZ抑制了内源EBR的合成，从而

减弱了EBR的正面效应，导致植物无法有效响应外

表 1 主成分分析及方差解释

Table 1 Principal component analysis and variance

interpretation

指标 Index

Pn

Gs

Ci

Tr

Chl a

Chl b

Chl a+b

SOD

POD

CAT

O2
-·

H2O2

WSS

SP

Pro

REC

MDA

Na+

K+

Na+/K+

ABA

GA3

IAA

ZR

琥珀酸Succinic acid

柠檬酸Citric acid

酒石酸Tartaric acid

苹果酸Malic acid

特征根 Eiges values

方差贡献率/%
Proportion of variance/%

累计方差贡献率/%
Cumulative variance/%

载荷 Load

PC1

0.992

0.978

-0.987

0.987

0.974

0.973

0.976

-0.416

-0.356

-0.056

-0.973

-0.969

-0.350

-0.435

-0.118

-0.989

-0.981

-0.993

0.985

-0.977

-0.979

0.989

0.875

0.933

0.996

0.979

0.965

0.984

21.525

76.874

76.874

PC2

0.125

-0.208

0.142

0.156

0.092

0.209

0.124

0.907

0.930

0.993

-0.098

0.049

0.935

0.896

0.923

-0.104

0.080

0.098

0.157

-0.158

0.122

0.027

0.475

0.163

0.064

0.118

0.157

0.155

5.801

20.718

97.592

注：PC1、PC2 分别代表主成分 1 和主成分 2。下同。

Note: PC1 and PC2 represent principal component 1 and principal

component 2, respectively. The same below.

表 2 盐碱胁迫下外源 EBR 对平欧杂种榛幼苗生理效应的

综合得分及排名

Table 2 Comprehensive score and ranking of physiological

effects of exogenous EBR on Corylus heterophylla × Corylus

avellana seedlings under saline-alkali stress

处理

Treatment

对照Control

SA

SE

SEB

主成分得分

Principal component
score

PC1 (F1)

1.223 94

-0.951 81

0.392 61

-0.664 74

PC2(F2)

-0.858 67

-0.326 45

1.445 16

-0.260 04

综合得分

Comprehensive
score

0.762 99

-0.799 33

0.601 22

-0.564 89

综合得分排名

Comprehen-
sive score
ranking

1

4

2

3
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源EBR的调节作用，进而无法缓解盐碱胁迫对光合

作用的负面影响[44]。本研究结果也表明，与盐碱胁

迫处理相比，EBR显著提高了Pn、Gs和Tr，同时降低

了Ci，进一步证实了EBR通过调节非气孔因素增强

光合作用能力。这一发现与吴杨等[10]和马媛媛等[11]

的研究结果相符，表明EBR在不同物种中具有类似

的缓解盐碱胁迫的作用。

在植物面临逆境胁迫时，其内源性抗氧化防御

机制会被激活，以中和积累过量的活性氧（ROS），主

要包括H2O2和 O2
-·。这一过程对保护细胞结构的完

整性、防止膜系统和蛋白质的损伤，乃至避免细胞死

亡至关重要。抗氧化酶，如POD、CAT和SOD，在消

除活性氧自由基和维持活性氧代谢平衡中扮演着关

键角色[45-47]。本研究中，外源EBR的单独施用显著增

强了平欧杂种榛幼苗叶片的 SOD、POD 和 CAT 活

性，同时降低了H2O2含量和 O2
-·产生速率。这一结

果与侯汶君等[48]在湖南稷子中的研究一致，这可能是

外源EBR能够激活植物的抗氧化防御系统，提高抗

氧化酶活性，从而增强植物清除ROS的能力。而外

源EBR和BRZ同时施用后，抗氧化酶活性的提升受

到抑制，H2O2含量和 O2
-·的积累增加，表明BRZ可能

通过干扰植物响应外源EBR的信号转导途径，减弱

了植物对EBR的响应，导致抗氧化酶系统的活性下

降。由于抗氧化酶活性的降低，植物清除ROS的能

力减弱，导致H2O2和 O2
-·的积累增加，从而加剧了氧

化损伤[49]。MDA是膜脂过氧化作用的最终产物，是

膜系统受害的重要标志之一[50]。REC的大小反映了

质膜透性的大小，也是细胞膜损伤的一个指标 [51]。

本研究结果还发现，相较于SA处理，外源EBR显著

降低了MDA含量和REC，进一步证实了其对细胞

膜的保护作用。这一发现与Gill等[49]的研究相符，表

明EBR通过减少膜脂过氧化程度和维持膜完整性，

增强了植物的抗逆性。值得注意的是，在盐碱胁迫

处理的基础上同时施用外源 EBR和BRZ后，叶片

MDA含量和REC相较于 SA处理的下降幅度显著

降低，表明外源BRZ可能通过干扰外源EBR的信号

转导途径或者影响 EBR 的生物活性，减弱了外源

EBR对细胞和细胞器膜的保护作用，导致细胞膜损

伤和脂质过氧化的程度没有有效降低。

渗透调节物质（WSS、SP、Pro）能帮助植物在干

旱、盐分等逆境条件下维持细胞的膨压和水分平衡，

同时还参与信号传递和响应，激活抗氧化防御系统，

调节激素水平，从而提高植物的抗逆性[52-53]。在本研

究中，外源EBR显著提高了盐碱胁迫下平欧杂种榛

幼苗的WSS、SP和Pro含量，表明外源EBR能够调节

植物激素的平衡并增强细胞膜的稳定性，从而使平

欧杂种榛幼苗免受盐诱导的膜损伤影响，维持植物

细胞膜结构的稳定。然而，当EBR与BRZ共同施用

时，WSS、SP和Pro的积累显著减少，这可能是外源

BRZ阻碍了平欧杂种榛幼苗响应外源EBR的信号

转导，改变了与渗透调节和抗氧化防御相关的基因表

达，进而抑制了体内WSS、SP和Pro的合成和积累[11]。

盐碱胁迫会造成植物体内离子失衡，从而对植

物造成离子毒害现象[54]。在本研究中，外源EBR显

著降低了盐碱胁迫下平欧杂种榛幼苗叶片中的Na+

含量，同时提高了K+含量，表明EBR通过调节离子

吸收和运输，有效缓解了盐碱胁迫引起的离子失

衡。这一结果与高倩等[55]的研究一致，表明EBR可

能通过调控植物体内的HKT、LCT1、SLS等K+吸收

蛋白及吸收通道，减少Na+的吸收并促进对K+的吸

收，从而维持离子平衡。然而，在SA处理的基础上

同时施用外源EBR和BRZ后，叶片的Na+和K+含量

与 SA处理无显著差异，这可能是外源BRZ通过抑

制EBR的合成，减弱了EBR对离子吸收和运输的正

向调节作用。这一发现进一步支持了EBR在维持

离子稳态中的关键作用，同时也揭示了BRZ对其效

应的抑制作用。

有机酸可以通过促进养分吸收、改善根际环境、

发挥化感作用以及参与信号转导等多重机制，对植

物的生长发育和环境适应能力产生积极影响，是植

物健康生长的关键因素[56-57]。研究表明，盐碱胁迫可

以显著促进植物体内草酸、苹果酸、柠檬酸、琥珀酸、

抗坏血酸等有机酸的积累[58-59]。本研究显示，盐碱胁

迫显著降低了平欧杂种榛幼苗叶片中苹果酸、柠檬

酸、琥珀酸及酒石酸含量。这可能是植株通过渗透

调节、离子区隔化、抗氧化防御等生理机制协同作用

的结果。这些机制通过调控根系分泌物组成、维持

细胞离子稳态、减轻氧化损伤以及调节根际 pH值，

最终提升了幼苗对盐碱逆境的适应能力[60-61]。而外

源EBR处理显著提高了盐碱胁迫下平欧杂种榛幼

苗叶片的苹果酸、柠檬酸、琥珀酸和酒石酸含量，这

可能是因为EBR可以增强三羧酸循环（TCA循环）

的活性、诱导有机酸合成酶活性的提升和增强细胞

膜的稳定性等途径促进苹果酸、柠檬酸等有机酸的
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生成[62]，Wang等[57]的研究与这一结果一致。但外源

EBR和BRZ联合施用后，叶片的苹果酸、柠檬酸、琥

珀酸和酒石酸含量的提升受到抑制，这可能是外源

BRZ通过抑制EBR的生物合成、信号转导或靶标酶

活性，以及调节相反的代谢途径或基因表达，来平衡

或逆转EBR促进有机酸合成的效应[63]。此外，外源

BRZ还可能直接影响参与有机酸合成途径的关键

酶活性，或通过改变细胞功能和离子平衡来间接影

响有机酸的合成速率，从而在联合施用下导致有机

酸的整体合成减少[64]。

植物响应胁迫的过程并不是简单的依赖某种单

一的植物激素，往往会存在不同激素之间的交互作

用[65]。本研究中，相较于SA处理，外源EBR显著提

高了平欧杂种榛幼苗叶片的 IAA、GA3和ZR含量，

同时显著降低ABA含量，表明外源EBR可以通过

调节 IAA、GA3、ZR和ABA等激素的平衡，从而显著

增强了平欧杂种榛幼苗对盐碱胁迫的耐受性，这一

结果与郑晓东等[12]在平邑甜茶中的研究一致。但外

源 EBR 和 BRZ 同时处理时，叶片的 IAA、GA3 和

ABA含量与SA处理无显著差异，而ZR含量显著降

低，表明外源BRZ的加入抑制了EBR对激素的调节

作用，干扰了植物激素正常合成或信号转导过程。

植物对盐碱胁迫的响应是一个极其复杂的生理

生化过程，单一指标不足以全面评价其植物的抗盐

碱性 [66]。为了全面评估外源EBR对盐碱胁迫下平

欧杂种榛幼苗的调控作用，本研究采用主成分分析

法对4个处理组的28个指标进行了综合评价。使用

SPSS 22.0软件进行数据分析，结果显示两个主成分

（PC1和PC2）的贡献率分别为 76.874%和 20.718%，

累计贡献率为 97.592%。主成分分析表明，平欧杂

种榛幼苗的 Pn、苹果酸、酒石酸、柠檬酸、琥珀酸、

GA3、ABA、REC和WSS等指标对外源EBR缓解盐

碱胁迫的效果敏感，适合作为筛选指标。基于这些

分析，确定了 0.2 μmol · L-1 EBR可以有效缓解盐碱

胁迫对平欧杂种榛幼苗的危害。

4 结 论

通过系统地分析外源EBR对盐碱胁迫下平欧

杂种榛幼苗生长及生理生化特性的影响，发现外源

EBR在多个方面较SA处理均表现出显著的促进作

用。EBR不仅提高了幼苗的光合能力和叶绿素含

量，促进了能量的转化和物质的积累，还显著增强了

幼苗的抗氧化能力，减轻了盐碱胁迫下的氧化损

伤。同时，EBR通过调节渗透调节物质的积累和离

子平衡，帮助幼苗更好地适应盐碱环境。此外，EBR

还促进了有机酸的合成和内源激素的平衡，进一步

增强了幼苗的抗逆性。综上所述，外源EBR在盐碱

地农业中具有广阔的应用前景，可为提高盐碱地作

物产量和品质提供新的思路和方法。
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