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　　摘要：随着全球土壤盐渍化问题的加剧，油菜作为重要的经济作物，面临着日益严峻的盐胁迫挑战。盐胁迫不仅
影响油菜的生长发育，还显著降低其产量和品质。因此，研究如何有效缓解油菜的盐胁迫效应已成为农业领域的重要

课题，其中施用外源物质已被证明是一种有效的缓解手段。本文综述了近年来关于外源物质缓解油菜盐胁迫效应的

研究情况，分析探讨了不同类型的外源物质（如生长素、赤霉素、细胞分裂素、脱落酸、乙烯、油菜素甾醇、水杨酸、茉莉

酸、三磷酸腺苷）在缓解油菜盐胁迫中的作用机制，并总结了其在提高油菜抗盐性、改善生理生化指标和增强抗氧化

能力方面的效果，这为进一步探索和应用提供科学依据和技术支持。此外，本文还提倡运用先进栽培技术缓解油菜盐

胁迫效应并提高盐碱地油菜产量水平，以期为高效利用、改良盐碱地作基础，逐步向现代化标准农田迈进提供理论

依据。
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　　我国盐碱地面积广阔，但是盐碱地土壤普遍存
在盐分浓度高、结构差、肥力低等缺点。根据国家

统计局 ２０２２年相关数据统计，我国目前有超过
３６００万ｈｍ２的土地受到盐渍化的影响（ｈｔｔｐ：／／
ｗｗｗ．ｓｔａｔｓ．ｇｏｖ．ｃｎ／），占农业生产可利用土地面积的
４．８８％。江苏省位于长江三角洲地区，是冬油菜的
优势产区，该地区主要的盐碱地形式是由盐渍淤泥

发育而成的盐碱土 （滨海盐碱土），面积约

６５万ｈｍ２，并且还在以１０００ｈｍ２／年的速度向大海
延伸。滨海盐碱土是江苏省规模最大、最具发展潜

力的后备土地资源。在滨海盐碱地推广油菜种植

是改良、利用盐碱地的良策，与种植粮食作物相比，

油菜在该地区生长具有良好的抗逆性［１］。目前我

国食用植物油的供给率仍不足４０％，其中菜籽油在
我国自产植物食用油中的消费量更是占据了１／２以
上，油料安全问题依然严峻［２］。在当今复杂多变的

国际形式下，提高油菜产量对保障国家油料安全具

有重要作用［３］。经济作物与粮食作物争地的现象

普遍存在，利用盐碱地种植油菜能够很好地解决这

一难题。然而，盐碱地含盐量的差异［根据含盐量

将盐碱地划分为轻度盐碱地（含盐量 ＜０．３％）、中
度盐碱地（含盐量为０．３％ ～０．６％）和重度盐碱地
（含盐量＞０．６％）３个类型］，致使油菜受到不同程
度的盐胁迫效应，进而影响植株生长及产量形成。

盐胁迫作为油菜在该地区生长过程中遭受的主要

非生物胁迫，可导致种子发芽率下降、种子活力减

弱，进而影响田间基本苗数。部分种子即便成功出

苗，因受到盐胁迫的影响，幼苗生长不佳，最终仍很

难获得高产。受盐胁迫影响严重尤其是田块盐分

含量属于中度或偏重度盐碱地类型时，植株很难正

常完成其生命周期［４］。主要原因是盐胁迫下植株

体内会积累过量的盐离子如 Ｎａ＋、Ｋ＋、Ｃｌ－、ＳＯ２－４ 、
ＣＯ２－３ 等，导致植物体内的渗透压平衡遭到破坏并产
生离子毒害作用。高渗透压环境下植物气孔关闭，

正常光合作用受到影响，生长代谢受到抑制作用。

总之，植株苗期遭遇渗透胁迫是因为早期根系四周

盐分浓度增加，地下部最先受到盐胁迫的影响［５］。

成熟期，盐离子的积累导致油菜营养物质分解转运

等过程受到抑制，产生离子毒害，进而造成产量下

降。在内环境中，油菜还会发生氧化应激反应，体

内诸多激素如赤霉素（ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓ，ＧＡ）、脱落酸
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（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ，ＡＢＡ）等含量发生变化。过度产生的
活性氧（ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ，ＲＯＳ）对脂质、蛋白
质、核酸造成严重损害，从而使得油菜生长发育受

到限制。

油菜是我国重要的油料作物之一，也是具有一

定耐盐性的芸薹属植物。近年来的研究热点是通

过外源物质调控油菜盐效应［６］。油菜在面临盐胁

迫时，自身会产生应激反应来对抗胁迫，通常包括３
种对抗盐胁迫的途径（图１）。

　　通过自身调节来对抗胁迫，在盐胁迫程度较低
时效果良好，但随着胁迫程度的加深、盐分浓度的

升高、毒害时间的持续延长，机体难以应对盐胁迫

带来的损伤［７］。部分学者通过研究筛选耐盐性强

的油菜品种［８］，并进行表观遗传修饰，以达到在盐

碱地种植的目的。尽管现阶段的研究已取得了一

定的成果，但是该技术还未证明在不同盐分环境中

完全有效，这是由于油菜在不同程度盐胁迫下，细

胞、组织、个体中存在诸多不确定因素，植株耐盐机

制复杂，难以通过遗传修饰［９］全方位适配，且耐盐

性评价缺乏有效标准。此外，通过遗传改良的方式

缓解盐胁迫极易发生部分基因或序列异常激活，破

坏基因组的稳定性。

现阶段诸多学者通过对植物耐盐机理进行研

究，发现采用化学调控［１０］来提高植物的耐盐性是一

种较好的方法。已有研究证明，遗传改良［１１］、基因

修饰［１２］等手段在提高作物抗性时不仅复杂，而且很

难与高产、优质等农艺性状相结合。但是通过外源

物质来缓解植物的盐胁迫效应［１３］在技术层面上投

入少、易操作，更具经济效益。因此，综合考虑生产

上的各个因素，外源物质调节方式更有发展前景。

随着该领域诸多研究成果的产出，发现施用外源物

质能够显著增强盐碱地上作物的耐盐性，这为盐碱

地油菜种植实现高产优质创造了可能性。以江苏

省的滨海盐碱地为例，该区域沿海滩涂土壤的盐碱

成分以氯化盐和碳酸盐为主，且以轻度或中度盐碱

地居多，此前很长一段时间均属于冬闲田［１４］，若在

该地区推广油菜种植并搭配施用外源物质，通过提

高油菜植株群体耐盐性来增加产量，所带来的经济

效益十分可观。

１　盐胁迫对油菜不同生育期的影响

油菜的生长周期分为营养生长阶段和生殖生

长阶段，植株萌发出苗和苗期生长是营养生长阶段

的关键，花期和成熟期是影响最终产量形成［１５］的重

要时期，也是生殖生长阶段的关键。当植株在生长

发育过程中遭遇盐胁迫时，该时期的重要发育器官

受到影响，生理生化反应受到抑制，造成个体发育

不良或死亡。综上，了解不同时期所受的盐胁迫影

响，对缓解盐胁迫效应具有十分重要的指导意义。

１．１　盐胁迫对油菜种子萌发出苗的影响
种子萌发是种胚从休眠到活跃的活动进程，受

种子内部环境和外部环境的共同作用［１６］。萌发作

为植物生长发育的起点，是决定幼苗生长质量的关

键环节。影响种子正常萌发的外部条件通常包括

光照、温度、水分、氧气、土壤 ｐＨ值和盐分浓度等，
其中盐分浓度是影响种子萌发的重要因素之一。

盐胁迫下，油菜种子发生渗透胁迫和离子胁迫，渗

透胁迫使得内环境渗透势降低，种子吸水困难，萌

发受到抑制。离子胁迫则是由于植物吸收大量Ｎａ＋
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所引起的负效应。尽管低浓度Ｎａ＋可以刺激植物生
长，促进种子吸水萌发，但盐胁迫下Ｎａ＋大量涌入也
会使植株所无法承受。离子毒害直接导致植物体

内的 Ｈ２Ｏ２、Ｏ
－
２·和丙二醛（ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ，ＭＤＡ）

大量积累，内源激素［１７］稳态失衡，如脱落酸含量增

加、乙烯（ｅｔｈｙｌｅｎｅ，ＥＴＨ）含量降低等，而内源性激素
的失衡抑制了α－淀粉酶的活性，导致水解淀粉产
生葡萄糖的效率降低，致使种子萌发的能力减弱。

种子萌发能力下降直接导致田间基本苗数不足，断

垄、缺垄情况严重，这也是盐碱地种植时常发生的

现象。此外，种子的发芽势、发芽率、发芽时间［１８］也

是判断油菜种子萌发质量的关键指标，在宏观上主

要表现在以下几个方面：（１）盐胁迫影响种子的呼
吸作用和能量代谢，降低种子的活力和能力供给，

减弱发芽势；（２）盐离子会抑制油菜种子吸收水分，
导致种子在发芽过程中失去水分，进而降低发芽

率；（３）高盐环境下种子对水分的吸收受到限制，吸
水速度减慢，导致发芽时间延长。综上所述，种子

萌发出苗对于种植环境有一定的要求，若盐胁迫程

度重、胁迫时间长，将显著影响种子的出苗率。

总之，种子萌发是植物开始生命周期的第１步，
也是植物生长发育过程中抗逆性最弱的一个阶段。

提高盐碱地种子出苗率能显著提高产量，但盐碱地

植物种子萌发受阻一直是国内外研究的难点和热

点。目前，可以采取种子包衣［１９］、挑选“新”种子等

方法措施来解决。

１．２　盐胁迫对油菜苗期生长的影响
油菜苗期对盐胁迫最敏感且最先受到影响的

部位是根系［２０］。相关研究表明，持续高盐环境下盐

离子的积累使得土壤渗透压上升，水分在根际土壤

与根系之间的水势差降低，致使根系吸水量减少、

渗透调节失衡，出现失水和脱水现象。在盐胁迫

下，油菜地下部生长受到抑制，主根长度、侧根数量

和根系活力等受到影响。顾逸彪等在对水稻的研

究中发现，盐胁迫下，不同水稻品种根系生长均受

到抑制，根系总吸收表面积和活跃吸收表面积均呈

下降趋势［２１］。根系生长受阻不利于植物吸收水分

和转运营养物质，对其他器官的生长发育也会产生

间接的影响。Ｗａｎｇ等不同于主流学者们的观点，
其研究团队发现，在高盐胁迫下，番茄根系干重从

６．２２ｇ显著增加到８．２４ｇ，而植株总干重保持不变，
根冠比显著增加［２２］，由此推测根冠比增加是植株受

到盐胁迫效应的正常生理反应，增大根冠比更有利

于植物吸收水分［２３］，此外粗壮的根系将大大增加

Ｎａ＋的存量，可减轻 Ｎａ＋对地上部的影响。植株地
上部与地下部具有相关性，盐胁迫下叶片同样受到

较大影响，严重时表现出新叶皱缩、叶片黄化、叶源

和叶间焦枯等症状，这主要是由于植物受到盐胁迫

后，细胞伸长和分裂受到抑制。Ｐｉｔａｎｎ等研究发现，
盐胁迫能显著降低玉米叶片的生长速率和叶面积，

进而抑制植株生长［２４］。盐胁迫下，叶片畸形生长，

严重干扰了叶绿素的合成以及光合系统的正常运

转，导致光合作用固定同化物的能力下降，机体负

担增加。与此同时，盐离子胁迫引起植株体内发生

氧化应激反应，细胞内产生过量的活性氧（ＲＯＳ），
引起细胞膜的脂质过氧化和细胞器的氧化损伤，导

致细胞膜透性增加和细胞结构功能异常。由此看

来，盐胁迫对植株地上部和地下部的损伤都很严

重，且地上部受到的损伤更甚。

综上所述，油菜苗期出现盐胁迫时，自身会采

取一定措施来缓解盐分侵入对机体带来的危害，低

浓度盐分甚至促进根系的生长，但随着盐分浓度的

增加、胁迫时间的增长，植物本身的生理调节功能

将很难发挥作用，持续盐胁迫对植株地上部及地下

部造成的伤害往往是不可逆的。

１．３　盐胁迫对油菜开花期和成熟期的影响
油菜属于非盐生植物，生殖发育［２５］同样会受到

盐胁迫的影响。开花期盐胁迫会致使植株出现花

芽凋零、花瓣变小、花蕾枯萎等特征，且影响程度随

着盐分浓度的升高而增强。首先，盐离子会进入花

器官，干扰花粉发育和花粉管生长，造成花粉质量

下降、数量减少，导致花粉管无法进行有效授粉，进

而降低植株的受精率和结实率。与此同时，盐胁迫

导致植株体内水分调节系统受损，而水分胁迫使得

花蕾干燥并脱离，这也是造成植株开花期受精率低

的主要原因之一。Ｚｈａｎｇ等在番茄开花期时施加盐
分处理，发现盐胁迫下番茄的产量明显下降，且随

着盐分浓度的增大，畸形花出现的概率增加，畸形

花最终形成的果实属于无效产量［２６］。因此，开花期

生长发育受阻直接影响产量的形成。另外，盐离子

在植株体内积累会干扰酶的活性和正常的生理代

谢过程，植株为应对胁迫通常会选择提前开花或者

减少开花数量，冬油菜主产区地处长江流域，花期

提前容易遭遇阴雨、降温等天气，使得菌核病［２７］和

病毒病［２８］暴发的概率增加。病害大规模发生给盐

碱地种植带来的影响是巨大的，极有可能导致绝收。
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成熟期盐胁迫处理对油菜角果数、每角粒数、

结实率、千粒重等经济性状的影响最大［２９］。盐胁迫

主要通过抑制养分合成和转运来限制植物的产量

形成。油菜在高盐环境下难以吸收、利用养分，导

致植株生长周期缩短、早熟。油菜早熟引起角果发

育不良、籽粒充实不佳等问题［３０］。相关学者研究发

现，盐胁迫导致油料作物产量和籽粒的营养品质均

下降。例如，ｄｉＣａｔｅｒｉｎａ等通过对向日葵进行研究
发现，随着盐胁迫程度的加深，植物体内蛋白质、维

生素、矿物质、抗氧化物含量均有不同程度的下降，

从而导致产量与油料品质同时降低［３１］。这些营养

品质的下降可能会对人体的营养摄取产生一定的

影响。此外，在油菜生长后期角果的光合作用也发

挥了重要作用，李班等在研究盐碱胁迫对油菜生理

及分子的影响时发现，低盐条件下随着处理时间的

延长，叶绿素含量呈现出短暂上升后持续下降的情

况，而当盐分浓度上升后，在同样的处理时间下，叶

绿素的含量呈梯度显著下降趋势［３２］。由此推测，盐

胁迫会增强叶绿素酶的活性，导致叶绿素含量降

低。这使得植株光合效能降低、糖类合成量下降，

机体难以获得生殖生长所需的大量能量，进而导致

产量下降。

２　外源物质对油菜盐胁迫效应的缓解作用

盐胁迫会促进植物体内一些转录因子的表达，

进而促进植物体发生生理生化反应来应对胁迫［３３］。

外源物质可以通过调控植物生理反应、酶活性、基

因表达等在细胞和分子水平上来缓解盐胁迫［３４］。

相较于基因改良［３５］，外源物质对盐胁迫效应的缓解

作用更具普遍性，如调控离子平衡、增强抗氧化酶

活性、降低氧自由基（Ｏ－２·）含量等。外源物质的施
用在植物全生育期都可进行，种子萌发时施用可增

加出苗率，苗期施用可缓解胁迫对植株光合作用的

影响，成熟期施用能够提高产量。盐胁迫初期，盐

离子还未大量进入植株体内，离子毒害程度较轻，

植株主要受到渗透胁迫的影响，外源物质能够帮助

植物细胞维持体内的渗透平衡［３６］，而植物细胞渗透

势稳定是植株耐盐调节的基础。随着盐胁迫时间

的延长，植株受到渗透胁迫的程度加剧，离子毒害

作用逐渐影响油菜的正常生长。此时，外源物质便

可降低Ｎａ＋的吸收，维持体内 Ｋ＋、Ｃａ２＋浓度稳定以
及保证叶片［３７］进行光合反应。此外，相关研究发

现，盐胁迫可间接导致植株发生氧化应激反应，油

菜体内积累大量的Ｈ２Ｏ２、Ｏ
－
２·和 ＭＤＡ等物质。外

源物质可有效增强机体的抗氧化系统［３８－３９］，提高抗

氧化酶的活性以及维持体内相关激素稳态，为降低

蛋白质、核酸、脂质的氧化及缓解细胞损伤起到了

关键的作用。

２．１　传统植物激素
传统的植物激素有六大类，根据其功能可分为

如下两大类：促进型植物激素，如生长素（ｉｎｄｏｌｅ－
３－ａｃｅｔｉｃａｃｉｄ，ＩＡＡ）、细胞分裂素（ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ，ＣＴＫ）、
赤霉素 （ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃａｃｉｄ，ＧＡ３）和油菜素甾醇
（ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ，ＢＲｓ）；抑制型激素激素，如脱落酸
（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ，ＡＢＡ）和乙烯（ｅｔｈｙｌｅｎｅ，ＥＴＨ）。应用
外源物质提高植物的抗逆性是近年来诸多国内外

学者研究的重点。外源物质的主要功能有促进种

子萌发出苗［４０］、胚根伸长增粗，苗期时，维持幼苗基

本形态特征稳定，极大地提高了大田活棵率；生殖

期时，促进体内物质转运，使油菜单株角果数、每角

粒数、千粒重都有所增加。相关试验证明，植物激

素与油菜体内各类抗氧化酶如过氧化物酶

（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，ＰＯＤ）、超氧化物歧化酶（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ
ｄｉｓｍｕｔａｓｅ，ＳＯＤ）、过氧化氢酶（ｃａｔａｌａｓｅ，ＣＡＴ）等的活
性变化关系密切［４１］，且可通过整合各类信号来调控

油菜适应胁迫环境。有研究表明，盐胁迫下植物会

因为失水量的增加，导致内环境电阻率持续上

升［４２］。这一现象在油菜幼苗的叶片上表现最为明

显，即随着电阻率的上升，ＰＯＤ、ＳＯＤ、ＣＡＴ等抗氧化
酶活性升高。经过实时荧光定量 ＰＣＲ分析发现，
ＰＯＤ、ＳＯＤ、ＣＡＴ均为盐诱导基因，其转录水平随盐
浓度的增加而逐渐升高。在吴雪霞等的研究中，外

源表油菜素内酯（ｅｐｉｂｒａｓｓｉｎｏｌｉｄｅ，ＥＢＲ）的应用可以
显著缓解１５０ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ的胁迫伤害，抗氧化酶
［ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ和抗坏血酸过氧化物酶（ａｓｃｏｒｂａｔｅ
ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，ＡＰＸ）］活性的增加幅度均达１０％以上，
幼苗叶片 Ｏ－２·的产生速率明显下降，植株所受到
的氧化损伤得以修复［４３］。Ｓａｅｅｄｉｐｏｕｒ通过施用外源
ＩＡＡ、ＣＴＫ、ＡＢＡ、ＧＡ等４种植物激素，研究外源物质
缓解２个不同籼稻品种（ＩＲ２９为盐敏感品种、ＦＬ４８５
为耐盐品种）盐胁迫效应的作用，结果表明，ＩＡＡ和
ＣＴＫ能够提高高盐胁迫下稻谷产量，并且在植株叶
面喷施ＣＴＫ，能够缓解叶片所受盐胁迫的影响，加
快植株光合速率，增加同化物积累量，４种植物激素
在植株生长发育及产量形成过程中均产生了积极

的正向效应［４４］。进一步说明外源植物激素能够有
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效调控非生物胁迫下植株适应胁迫及生长发育的

各个过程。

２．１．１　促进型植物激素　生长素是最早发现的、对
生长发育具有重要影响的植物激素。生长素的作

用存在“两重性”，既能促进生长，也能抑制生长；既

能催芽，也能抑制发芽；既能防止落花落果，又能疏

花疏果。生长素作用的“两重性”与植株不同部位

的敏感程度有关，一般来说，植物不同部位对生长

素的敏感度表现为根 ＞芽 ＞茎。Ｐａｇｎｕｓｓａｔ等通过
研究ＩＡＡ诱导根系形成过程中的信号转导机制发
现，在一定浓度下，ＩＡＡ能够触发根系细胞增殖和形
态变化的复杂分子网络，高浓度 ＩＡＡ会抑制根系生
长；试验中观察到ＩＡＡ与植物体内的丝裂原活化蛋
白激酶（ｍｉｔｏｇｅｎ－ａｃｔｉｖａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ，ＭＡＰＫ）存
在紧密联系［４５］。盐胁迫下，油菜植株根系受到土壤

盐分侵入，根系生长受阻。施用一定量生长素促进

根系增粗、伸长，能够有效缓解根系生长受限、吸水

困难等问题。细胞分裂素在细胞增殖、扩大等方面

与生长素具有协同作用，且其在酶活性调节及信号

传导中也有显著作用。万华方等应用外源细胞分

裂素物质探究其对甘蓝型油菜种皮色泽的影响时

发现，外源细胞分裂素物质６－ＢＡ能够显著降低酪
氨酸酶和苯丙氨酸解氨酶的活性，使甘蓝型黄籽和

黑籽油菜种皮黑色素、花色素和类黄酮含量下降，

促进多酚积累，显著影响油菜种皮色泽［４６］。甘蓝型

油菜黄籽和黑籽的色泽差异主要是由籽粒色素的

含量不同造成的。相关研究表明，黄粒相对黑粒具

有更高的含油量和蛋白质含量［４７］。油菜在生长周

期内发生盐胁迫，产量必然会下降，外源施用细胞

分裂素能够降低籽粒中相关色素的含量，更高的含

油量意味着在盐碱地种植过程中能够在一定程度

上弥补角果数或每角粒数的不足。

此外，ＩＡＡ不仅能够影响植物幼嫩细胞增殖，还
能促进茎成熟细胞伸长。Ｋｕｔｓｃｈｅｒａ等也提出了类
似的观点，在ＩＡＡ处理下切除的茎段由于厚表皮壁
松动，其长度自发性地发生改变，说明生长素在内

环境中具有调控细胞伸长的功能［４８］。进一步阐明

ＩＡＡ诱导植物不同器官的生长，因不同部位的生长
信号不同所发挥的作用存在一定差异。赤霉素

（ＧＡ３）同样也具有促进植株伸长生长的作用，两者
虽然具有相同的效果，但赤霉素独立于 ＩＡＡ系统来
调控细胞的伸长。Ｃｏｌｌｅｔｔ等研究发现，１μｍｏｌ／Ｌ
１－萘酞酸并不能影响野生拟南芥幼苗对赤霉素的

反应，在赤霉素和生长素突变体之间产生了双突变

体，它们的表型呈加性［４９］。这些现象都表明，生长

素（ＩＡＡ）和赤霉素（ＧＡ３）独立调控植株细胞的伸
长。此外，赤霉素还具有打破种子休眠的作用，油

菜种子萌发阶段是对盐胁迫较为敏感的１个时期，
直播油菜的出苗率是生育前期影响油菜产量的重

要因素。不同浓度的外源 ＧＡ３对种子萌发的促进
效果不同，陈光尧等研究发现，施用 １０～３０ｍｇ／Ｌ
ＧＡ３对促进甘蓝型油菜种子萌发的效果不明显

［５０］。

这与前人的研究结果并不一致，以往的研究普遍认

为，施用赤霉素对打破种子休眠的效果是显著的。

总结归纳为以下２个原因：首先是该品种对赤霉素
敏感性较弱，外源 ＧＡ３施用的效果不明显；其次是
种胚内内源ＧＡ３的含量充足，外源物质难以进入种
内发挥作用。但当种子处于盐分环境且整体发芽

率偏低时，自身难以产生足量的 ＧＡ３供种胚使用，
此时施用外源 ＧＡ３促进种子萌发便是一个较为有
效的方法，能够缓解盐碱地出苗率低、质量差等

情况。

油菜素甾醇（ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ，ＢＲｓ）于２０世纪中
后期在芸薹属植物中被发现，并被证实为天然植物

激素之一。在此之前，科学界普遍认为传统植物激

素仅有五大类。油菜素甾醇的出现及运用［５１］为诸

多学者开拓了新的研究方向。油菜素甾醇在植物

生长发育过程中有着重要的作用，与其他植物激素

一起参与调控植物发育的多个过程，包括种子萌

发、根的伸长、茎叶的生长、光形态建成等。近些年

的研究表明，ＢＲｓ在缓解植物非生物逆境方面效果
显著，外源 ＢＲｓ可以增强盐胁迫下根系的吸水性
能，促进幼苗生长、稳定细胞膜结构，进而增强植株

的抗逆性。因此，外源 ＢＲｓ常被当作逆境胁迫的缓
冲剂［５２］。冬油菜在苗期遭遇盐胁迫时，植株干重

（ｄｒｙｗｅｉｇｈｔ，ＤＷ）相较于正常生长的植株会有较为
明显的下降，绝大多数的弱苗会在越冬时被冻死

（难以形成壮苗过冬），对后期产量造成严重影响。

马梅等通过外源喷施不同浓度的表油菜素内酯

（２４－ｅｐｉｂｒａｓｓｉｎｏｌｉｄｅ，２４－ＥＢＬ）来探究盐胁迫下外
源油菜素内酯对油菜生长的影响，发现在盐胁迫导

致油菜幼苗干重降低后，喷施外源２４－ＥＢＬ能够有
效提高植株的干重，在试验所选用的浓度范围

（１０－１２～１０－６ｍｏｌ／Ｌ）内，２４－ＥＢＬ所起到的效果都
是正向的；与此同时，盐胁迫下根系、叶片的 Ｎａ＋、
Ｃｌ－含量显著上升，而２４－ＥＢＬ能够降低幼苗各器

—５—江苏农业科学　２０２４年第５２卷第１７期



官Ｎａ＋和Ｃｌ－的含量，以维持体内离子稳态，明显提
高油菜的耐盐水平［５３］。但针对不同盐分含量的盐

碱地，外源 ＢＲｓ的使用量存在差异。当盐分含量较
高时，所喷施的激素量可能较上述试验的最适用量

更高，具体情况应当根据实地取样观察确定。此

外，作为促进型植物激素［５４］，ＢＲｓ具有与 ＩＡＡ、ＣＴＫ
等相似的促进效果。然而与 ＩＡＡ不同的是，近年有
研究表明，施用外源 ＢＲｓ可以调控不同的植物激素
［如ＩＡＡ、ＧＡ３、水杨酸（ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ，ＳＡ）等］，Ｃｏｌｌｅｔｔ
等研究认为，外源ＩＡＡ和ＧＡ３在调控植物生长时拥
有独立的系统［４９］，说明不同的外源激素间存在特殊

性，通过调控抗氧化酶活性和激素水平来提高植物

耐盐性功能，增加了外源激素提高植物抗逆性的多

样性。

２．１．２　抑制型植物激素　脱落酸和乙烯都是具有
抑制作用的天然生长调节剂。盐胁迫下，植物体内

的脱落酸含量会明显升高，并且在应对胁迫环境时

发生不同的反应。外源脱落酸有助于促进种子休

眠、叶片脱落，以维持植株正常生长。王涛等在试

验中发现，外源ＡＢＡ处理提高了甘蓝型油菜氮代谢
相关酶的活性，降低了盐离子的毒害作用，主要是

因为ＡＢＡ激发了油菜体内的相关信号通路，促进脯
氨酸的合成，降低丙二醛的生成，进而增强甘蓝型

油菜对盐离子的抗性［５５］。油菜幼苗氮同化和代谢

的增强，提高了植株的氮素生理利用效率，使其能

够维持正常的生长发育。此外，ＡＢＡ还是一种良好
的诱导物质，Ｘｉａｎｇ等研究发现，在盐胁迫下外源
ＡＢＡ能够诱导基因表达，尤其是芸薹属体内的
ＢｊＡＢＲ１基因，该基因能够减轻植株对逆境胁迫的敏
感性，促进体内渗透调剂物质脯氨酸的积累、维持

内环境稳态、提高保护酶的活性，进而缓解盐胁迫

下油菜幼苗的生长发育，提高植株的存活率［５６］。马

永贵等的研究也得出了类似的结果，以二裂委陵菜

（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｂｉｆｕｒｃａ）和 鹅 绒 委 陵 菜 （Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ
ａｎｓｅｒｉｎａ）为试验材料，随着盐浓度的升高，２种委陵
菜叶片的脯氨酸和脱落酸含量均呈现出上升的趋

势，委陵菜叶片中脯氨酸的积累有助于提高其渗透

调节能力，增强植株的抗盐能力［５７］。施用外源ＡＢＡ
能够在一定程度上解决盐胁迫导致的弱小植株

ＡＢＡ上升缓慢、脯氨酸积累不足等问题。外源施用
ＡＢＡ时还应当注意避开强光，因为脱落酸遇强光易
分解，强光下施用会导致其药性降低［５８］。在使用外

源ＡＢＡ制剂时可以与其他物质合理搭配，同时还需

注意用量。

乙烯在植物生理上能够发生三重反应，即抑制

茎的伸长生长、促进上胚轴的横向增粗、使茎失去

负向地性（横向生长）。乙烯对油菜植株的生长发

育存在促进和抑制的双重作用，具体取决于油菜的

生育时期及环境条件。在油菜发育前中期［５９］尤其

是一些幼嫩组织中，乙烯常被认为是刺激生长或参

与早期发育的关键激素。乙烯对油菜花期菌核病

同样发挥着重要的作用，王政等在进行核盘菌

（Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａｓｃｌｅｒｏｔｉｏｒｕｍ）接种试验时发现，接种核盘
菌后，油菜中 ＥＴＨ 的关键合成基因 （ＢｎＡＯＳ、
ＢｎＬＯＸ２和 ＢｎＡＣＳ２）迅 速 表 达，并 且 激 活 了
ＢｎＰＤＦ１．２和ＢｎＨＥＬ等２个标志基因。由此可知，
菌核病侵染下油菜植株能够迅速激活防卫反应［６０］。

植株遭遇盐胁迫时，其本身的抗逆性较差，如在花

期遭遇菌核病［６１］将导致死苗率升高，施用外源ＥＴＨ
能够迅速有效地激活植株的防卫反应，减轻菌核病

对机体造成的伤害。然而，环境条件改变（盐胁迫

等非生物胁迫产生）且植株衰老时，施用外源乙烯

将导致油菜叶片多胺含量迅速减少。此时，乙烯作

为生长抑制剂在多胺降解过程中发挥了积极作用。

盐 胁 迫 环 境 下，腺 苷 甲 硫 氨 酸 脱 羧 酶

（ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，ＳＡＭ）和精氨酸
脱羧酶（ａｒｇｉｎｉｎｅｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，ＡＤＣ）的活性受到抑
制，而ＳＡＭ和ＡＤＣ均为多胺合成途径中的关键酶。
如今诸多学者选用不同的植物材料均证明，多胺与

植物抗盐性存在密切联系［６２－６３］。油菜发育中后期

施用的外源乙烯会被体内的乙烯途径优先利用，导

致植株生殖生长受到抑制、耐盐性降低等。综上所

述，由于外源ＥＴＨ对植株存在双重效应，在盐碱地
环境下，应当根据植株所处生长阶段确定恰当的施

用时间以及施用量。

２．２　水杨酸
水杨酸（ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ，ＳＡ）是一种重要的生长

调节剂和信号分子，在提高作物产量、改善质量、抗

逆、抗盐碱等方面均发挥了重要作用。前人研究发

现，ＳＡ主要通过诱导抗氧化防御系统、降低膜脂过
氧化、调控物质代谢和离子吸收来缓解盐胁迫［６４］。

在油菜生长前期，ＳＡ的主要功能是促进植株的光合
作用和呼吸作用。刘江波等的研究也证明了这一

观点，随着盐浓度含量的增加，水杨酸处理下的油

菜幼苗叶片净光合速率、蒸腾速率均有明显提

高［６５］。再进一步深入研究发现，水杨酸处理后油菜
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幼苗叶片的含氮量增加，叶绿素含量也与空白对照

差异显著。由此推断，水杨酸通过提高幼苗叶片含

氮量和叶绿素含量来促进植株光合系统工作。然

而在高盐浓度下，水杨酸促进植株叶片光合作用和

蒸腾作用的效果并不明显。初步判断其可能是因

为植株受到胁迫的程度较深，体内缓解盐胁迫的相

关通路受到抑制。因此，当油菜种植在轻度（含盐

量＜０．３％）或中度（含盐量０．３％ ～０．６％）盐碱地
时，在苗期喷施外源 ＳＡ能够有效缓解盐胁迫对植
株光合作用造成的影响。外源 ＳＡ在进行叶面喷施
时有效浓度还与胁迫强度有关，不同程度的盐胁

迫，ＳＡ的效果差异较大，Ｙｕｓｕｆ等研究发现，
１０μｍｏｌ／Ｌ外源 ＳＡ可以有效缓解５０ｍｍｏｌ／ＬＮａＣｌ
对芥菜的毒害作用［６６］。然而宋士清等的研究表明，

１５０ｍｇ／ＬＳＡ才可显著缓解盐胁迫（２００ｍｍｏｌ／Ｌ
ＮａＣｌ）对黄瓜幼苗的不利影响［６７］。部分高盐条件超

出该类型作物所能够承受的极限时，将造成植株不

可逆损伤。此时，无论使用多少浓度的外源 ＳＡ所
起到的效果都不佳。不同油菜品种对于盐胁迫的

敏感程度不同，需试验探究该品种盐胁迫耐受范

围。在耐受范围内，水杨酸能够起到较好的调控作

用，但超出极限后，调控效果下降甚至会加重盐胁

迫对植株的伤害。

２．３　茉莉酸
茉莉酸（ｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄ，ＪＡ）作为一种新型的植

物生长调节剂，与传统植物激素中的脱落酸功能相

类似，两者都具有抑制植物生长、促进叶片衰老和

脱落以及促进叶片气孔关闭等功能［６８］。Ｙａｎｇ等在
研究光信号和植物激素对植株生长、发育及非生物

胁迫的作用时也证明了 ＪＡ和 ＡＢＡ存在协同作用，
但是两者并非完全相同，在复杂的抗逆反应途径中

也存在拮抗作用［６９］，对于ＪＡ和ＡＢＡ这种既协同又
拮抗的复杂耐盐机制，仍需进一步探究。近年来诸

多学者进一步证明，茉莉酸在缓解油菜植株盐胁迫

效应中具有显著效果。研究结果表明，ＪＡ主要通过
影响植株体内相关氧化酶的活性来控制与胁迫相

关的反应途径，进而缓解离子毒害及渗透失衡对油

菜植株的影响。冯建雄等的研究也有类似的结论，

试验通过对大黄油菜进行外源 ＪＡ处理发现，
１００μｍｏｌ／Ｌ外源ＪＡ处理后的油菜叶片 ＰＯＤ、ＰＰＯ、
ＳＯＤ和 ＰＡＬ等活性均有明显提高，说明施用外源
ＪＡ能够激活植株体内的防御体系，增强油菜幼苗的
抗逆性［７０］。此外试验发现，施用适量的外源 ＪＡ对

植物地上部的影响较小，与空白对照组相比差异并

不显著。然而在 Ｆａｒｈａｎｇｉ－Ａｂｒｉｚ等研究发现，外源
茉莉酸处理下，油菜地下部受抑制的情况明显，植

株根系的含水量基本不变，但主根生长减少，侧根

生长增加［７１］。相关研究认为，这可能是因为茉莉酸

诱导油菜体内的ＥＲＦ１基因过度表达，ＥＲＦ１基因与
乙烯（ＥＴＨ）的形成存在密切关系，高浓度乙烯对侧
根生长有促进作用，但对主根生长有抑制作用［７２］。

与水杨酸促进初生根生长来提高油菜耐盐性不同

的是，外源茉莉酸的施用存在严格的标准，仅在适

宜的浓度下能够提高抗氧化物酶的活性，减轻盐胁

迫造成的油菜机体活性氧增加对生长发育的影响。

ＪＡ属于抑制型植物生长调节剂，使用不当，容易给
盐胁迫下的油菜幼苗造成二次损伤，所形成的伤害

往往是不可逆的。

２．４　三磷酸腺苷
三磷酸腺苷（ａｄｅｎｏｓｉｎｅｔｒｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ，ＡＴＰ）是一

种辅酶类物质。ＡＴＰ作为植物进行各类代谢反应
所必须的能源物质，在化学能储存与转运以及蛋白

质、糖、核苷酸的合成中均发挥着重要作用。前人

研究发现，ＡＴＰ在调控第二信使（Ｈ２Ｏ２、Ｃａ
２＋）参与

细胞物质运输、能量代谢及适应非生物胁迫方面存

在密切联系，这为使用外源ＡＴＰ缓解盐碱地种植油
菜受到的盐分抑制效应提供了充分的理论依据。

赖晶等的研究进一步探究了外源 ＡＴＰ提高油菜耐
盐性的深层原因，其主要从植物生理生化和分子生

物学的角度对冬油菜品种陇油８号进行试验分析，
结果表明，外源ＡＴＰ浸种能够显著降低盐胁迫下油
菜幼苗的ＲＯＳ含量和膜损伤，提高抗氧化物酶的活
性和渗透调节物质的含量［７３］。油菜发生盐胁迫时

所产生的离子毒害作用对机体的损伤较大，在施用

外源 ＡＴＰ后，油菜叶片中的 Ｃａ２＋、Ｋ＋含量明显升
高，Ｎａ＋和Ｃｌ－在机体内所占的比例大幅下降［７４］，表

明外源ＡＴＰ可以通过改变油菜叶片中的离子含量，
维持细胞离子稳定，进而提高植株的耐盐性。在分

子水平上，油菜产生盐效应后体内还原型辅酶Ⅱ
（ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ａｄｅｎｉｎｅ ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ，
ＮＡＤＰＨ）氧化酶基因（ＲＢＯＨＤ、ＲＢＯＨＦ）、Ｐ５ＣＳ１基
因、ＭＡＰＫ激酶基因（ＭＡＰＫ３、ＭＡＰＫ６）、耐盐基因
（ＳＯＳ１、ＮＨＸ１）的转录水平都有所下降，而施用外源
ＡＴＰ能够促进 ＮａＣｌ胁迫下油菜上述基因的表达水
平。ＮＡＤＰＨ氧化酶能够调节 Ｈ２Ｏ２的产生，在信号
转导过程中发挥作用［７５］。植物体中的 ＮＡＤＰＨ氧
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化酶同系物已被认定为产生活性氧的主要参与者，

且 ＮＡＤＰＨ氧化酶也是植物体内氧爆发的主要来
源。外源ＡＴＰ通过质膜中的ＮＡＤＰＨ氧化酶催化诱
导机体氧爆发，进而促进 ＭＡＰＫ激酶基因表达，
ＭＡＰ级联途径在抗逆过程中发挥着重要作用，外源
ＡＴＰ促进ＮＡＤＰＨ氧化酶１（Ｎｏｘ１）依赖的ＲＯＳ产生
并激活 ＭＡＰＫ应激途径［７６］。ＭＡＰＫ激酶途径是响
应植株生长发育和抗逆信号转导方面的重要组成

部分［７７］。综上所述，外源 ＡＴＰ诱导油菜相关抗逆
反应发生，通过第二信使的信号转导，促进细胞质

内ＲＯＳ和Ｃａ２＋的积累，提高抗氧化物酶的活性。此
时，ＭＡＰ激酶级联途径发挥作用，清除多余的活性
氧，减轻细胞膜质过氧化，并激活了耐盐基因

（ＳＯＳ１、ＮＨＸ１）的表达，提高油菜植株的耐盐性。

３　结论与展望

外源物质在缓解油菜盐胁迫应用过程中已取

得一定的成果［７８－８０］，在盐碱地种植过程中外源物质

的施用能够改善油菜的生长发育状况。然而，现阶

段的研究主要从油菜的生理生化角度出发，关于油

菜如何感知外源物质释放抗逆信号以及有哪些途

径参与抗逆信号的转导和响应等方面的研究还较

少。外源物质缓解油菜盐胁迫的过程是一个多途

径参与、复杂的抗逆过程，其中所涉及的诸多调控

机理仍需进一步探究。可以肯定的是，植物对盐胁

迫的响应是由耐盐相关基因表达和盐胁迫诱导耐

盐信号转导决定的。随着新兴基因编辑技术［８１］

（ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９）的广泛运用，未来将深入从基因表
达和基因互作［８２］等方面来探究油菜的耐盐机制。

此外，多种外源物质之间还存在协同作用和拮抗作

用，外源物质之间的相互作用信号尚未完全揭示。

使用外源物质缓解盐胁迫最终需要应用在大田生

产上，左青松等认为，在盐分浓度属于轻度（含盐

量＜０．３％）或中度（含盐量０．３％ ～０．６％）的滨海
盐碱地种植油菜依旧能够获得不错的综合效益［８３］。

施用外源物质后，油菜生长受到的抑制程度减弱，

促进光合作用及物质积累，对后期产量的提高具有

明显效果。目前，这方面的研究主要集中在黄瓜、

西红柿等果蔬类作物上，而油菜耐盐碱方面的研究

并不多［８４］。另外，盐碱田经过多年的油菜种植后含

盐量明显下降，说明其还具有改良土壤的优点。因

此，施用外源物质缓解油菜盐胁迫的互作机理及抗

逆机制是十分有潜力的研究方向。对外源物质的

作用进行分析，有助于探明不同外源物对作物的增

减效益，以应用在大田（盐碱地）生产上增强油菜耐

盐性和提高菜籽产量［８５］。
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［８］万何平，余　忆，陈敬东，等．甘蓝型油菜耐盐碱性快速鉴定方法

与应用［Ｊ］．中国油料作物学报，２０２３，４５（４）：７７６－７８４．

［９］ＺｈａｎｇＧＦ，ＺｈｏｕＪＺ，ＰｅｎｇＹ，ｅｔａｌ．Ｈｉｇｈ－ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔｐｈｅｎｏｔｙｐｉｎｇ－

ｂａｓｅｄｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｉｍａｐｐｉｎｇｒｅｖｅａｌｓｔｈｅｇｅｎｅｔｉｃａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ

ｏｆｔｈｅｓａｌｔｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ＆

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０２３，４６（２）：５４９－５６６．

［１０］贾晓红．农作物化学调控技术应用的思考［Ｊ］．农业技术与装

备，２００９（２２）：１７－１８．

［１１］赵雅祺．转录后基因沉默在植物改良方面的应用［Ｊ］．种子科

技，２０２３，４１（２２）：３０－３２，６６．

［１２］王渭霞，朱廷恒，赖凤香，等．ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ系统在基因修饰植物

及其产品检测应用中的原理和进展［Ｊ］．中国稻米，２０２３，２９

（６）：２１－２７．

［１３］宗兆齐，曹守涛，吴修哲，等．外源物质提高烟草抗非生物胁迫

的研究进展［Ｊ］．中国农学通报，２０２３，３９（１０）：９－１６．

［１４］王志明，李秉柏，严海兵，等．近２０年江苏省海岸线和滩涂面积

变化的遥感监测［Ｊ］．江苏农业科学，２０１１，３９（６）：５５５－５５７．

［１５］ＫｈａｎＭＮ，ＫｈａｎＺ，ＬｕｏＴ，ｅｔａｌ．Ｓｅｅｄｐｒｉｍｉｎｇｗｉｔｈｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃａｃｉｄ

ａｎｄｍｅｌａｔｏｎｉｎｉｎｒａｐｅｓｅｅｄ：ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓｆｏｒｉｍｐｒｏｖｉｎｇｙｉｅｌｄａｎｄ

ｓｅｅｄｑｕａｌｉｔｙｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｎｏｎ－ｓｔｒｅｓｓｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．

ＩｎｄｕｓｔｒｉａｌＣｒｏｐｓａｎｄＰｒｏｄｕｃｔｓ，２０２０，１５６：１１２８５０．

［１６］纪振冬，周培禄，丁小飞，等．混合盐胁迫对油菜种子萌发的影

响［Ｊ］．天津农业科学，２０２３，２９（３）：１－７．

［１７］檀龙颜．油菜（Ｂｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓ）种子萌发响应 ＮａＣｌ胁迫的生理

学与蛋白质组学研究［Ｄ］．哈尔滨：东北林业大学，２０１４．

［１８］王灵敏，程凯乐，梅泽宇，等．盐引发对油菜种子萌发及幼苗形

态特征的影响［Ｊ］．塔里木大学学报，２０２１，３３（３）：５５－６０．

［１９］胡　玲，高　英，李　华，等．硼肥和包衣剂对冬油菜性状和产
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量效益的影响［Ｊ］．农技服务，２０２１，３８（６）：３０－３２．

［２０］郑经东．土壤盐分对油菜光合、物质积累与碳氮生理的影响研

究［Ｄ］．扬州：扬州大学，２０２３．

［２１］顾逸彪，颜佳倩，薛张逸，等．耐盐性不同水稻品种根系对盐胁

迫的响应差异及其机理研究［Ｊ］．作物杂志，２０２３（２）：６７－７６．

［２２］ＷａｎｇＷＨ，ＣａｉＬＬ，ＬｏｎｇＺＤ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｎｏｎ－ｕｎｉｆｏｒｍｓａｌｔ

ｓｔｒｅｓｓｏｎｇｒｏｗｔｈ，ｙｉｅｌｄ，ａｎｄｑｕａｌｉｔｙｏｆｔｏｍａｔｏ［Ｊ］．ＳｏｉｌＳｃｉｅｎｃｅａｎｄ

ＰｌａｎｔＮｕｔｒｉｔｉｏｎ，２０２１，６７（５）：５４５－５５６．

［２３］陈少清．作物根系吸水模型的研究［Ｄ］．福州：福建师范大

学，２０１３．

［２４］ＰｉｔａｎｎＢ，ＳｃｈｕｂｅｒｔＳ，ＭüｈｌｉｎｇＫＨ．Ｄｅｃｌｉｎｅｉｎｌｅａｆｇｒｏｗｔｈｕｎｄｅｒ

ｓａｌｔｓｔｒｅｓｓｉｓｄｕｅｔｏａｎｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎｏｆＨ＋ －ｐｕｍｐｉｎｇａｃｔｉｖｉｔｙａｎｄ

ｉｎｃｒｅａｓｅｉｎａｐｏｐｌａｓｔｉｃｐＨｏｆｍａｉｚｅｌｅａｖｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔ

ＮｕｔｒｉｔｉｏｎａｎｄＳｏｉｌＳｃｉｅｎｃｅ，２００９，１７２（４）：５３５－５４３．

［２５］张宝涵，刘婧怡，尤晶晶，等．磷肥用量对滨海盐土油菜光合性

状和干物质生产的影响［Ｊ］．中国农学通报，２０２２，３８（３４）：

２２－２６．　

［２６］ＺｈａｎｇＰＦ，ＳｅｎｇｅＭ，ＤａｉＹＹ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｓａｌｉｎｉｔｙｓｔｒｅｓｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｇｒｏｗｔｈｓｔａｇｅｓｏｎｔｏｍａｔｏｇｒｏｗｔｈ，ｙｉｅｌｄ，ａｎｄｗａｔｅｒ－ｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

［Ｊ］．ＣｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓｉｎＳｏｉｌＳｃｉｅｎｃｅａｎｄＰｌａｎｔＡｎａｌｙｓｉｓ，２０１７，４８：

６２４－６３４．

［２７］祝腾辉，刘奇颀，余格辉，等．油菜菌核病抗性鉴定及抗病资源

筛选［Ｊ］．湖南农业科学，２０２３（５）：７４－７７．

［２８］赵贤雷．油菜花叶病毒的研究进展及其防治［Ｊ］．生物化工，

２０１９，５（５）：１５８－１６２．

［２９］关周博，王学芳，董育红，等．密植油菜苗期和成熟期性状与产

量的相关性［Ｊ］．西北农业学报，２０１４，２３（７）：６２－６７．

［３０］胡宇倩，周　旋，资　涛，等．早熟冬油菜品种各器官干物质及

养分积累特征［Ｊ］．中国油料作物学报，２０２１，４３（４）：６９０－

６９９．　

［３１］ｄｉＣａｔｅｒｉｎａＲ，ＧｉｕｌｉａｎｉＭ，ＲｏｔｕｎｎｏＴ，ｅｔａｌ．Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｏｆｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ

ｏｎｓｅｅｄｙｉｅｌｄａｎｄｏｉｌｑｕａｌｉｔｙｏｆｔｗｏｓｕｎｆｌｏｗｅｒｈｙｂｒｉｄｓ［Ｊ］．Ａｎｎａｌｓｏｆ

ＡｐｐｌｉｅｄＢｉｏｌｏｇｙ，２００７，１５１（２）：１４５－１５４．

［３２］李　班，吕　莹，杨明煊，等．盐碱胁迫对甘蓝型油菜生理及分

子机制的影响［Ｊ］．华北农学报，２０２２，３７（３）：８６－９３．

［３３］黄　海，瞿小杰，刘金海，等．盐碱胁迫下不同倍性水稻４种转

录因子家族基因的表达模式分析［Ｊ］．河南农业科学，２０２３，５２

（６）：２２－３３．

［３４］张自强，白　晨，张惠忠，等．甜菜耐盐性形态学、生理生化特性

及分子水平研究进展［Ｊ］．作物杂志，２０２０（３）：２７－３３．

［３５］束红梅，郭书巧，巩元勇，等．盐胁迫对作物根系的影响及基因

工程改良［Ｊ］．分子植物育种，２０１３，１１（５）：６５７－６６２．

［３６］胡　涛，张鸽香，郑福超，等．植物盐胁迫响应的研究进展［Ｊ］．

分子植物育种，２０１８，１６（９）：３００６－３０１５．

［３７］方怡然，薛　立．盐胁迫对植物叶绿素荧光影响的研究进展

［Ｊ］．生态科学，２０１９，３８（３）：２２５－２３４．

［３８］蔡琪琪，王　?，董寅壮，等．不同中性盐胁迫对甜菜幼苗光合

作用和抗氧化酶系统的影响［Ｊ］．作物杂志，２０２２（１）：１３０－

１３６．　

［３９］段文静，孟妍君，江　丹，等．外源褪黑素对盐胁迫下棉花幼苗

形态及抗氧化系统的影响［Ｊ］．中国生态农业学报（中英文），

２０２２，３０（１）：９２－１０４．

［４０］潘镭文，向春阳，丁建文，等．外源水杨酸处理油菜幼苗对盐胁

迫的生理响应［Ｊ］．天津农学院学报，２０２２，２９（２）：２２－２６．

［４１］冯　坤，郑青松，俞佳虹，等．超氧化物歧化酶的遗传特征及其

在植物抗逆性中的研究进展［Ｊ］．分子植物育种，２０１７，１５

（１１）：４４９８－４５０５．

［４２］ＤａｉＱ Ｌ，ＣｈｅｎＣ，ＦｅｎｇＢ，ｅｔａｌ．ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔＮａＣｌ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｏｎｔｈｅａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅｓｉｎｏｉｌｓｅｅｄｒａｐｅ（Ｂｒａｓｓｉｃａ

ｎａｐｕｓＬ．）ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＧｒｏｗｔｈＲｅｇｕｌａｔｉｏｎ，２００９，５９（３）：

２７３－２７８．

［４３］吴雪霞，查丁石，朱宗文，等．外源２４－表油菜素内酯对盐胁迫

下茄子种子萌发和幼苗生理特性的影响［Ｊ］．植物生理学报，

２０１１，４７（６）：６０７－６１２．

［４４］ＳａｅｅｄｉｐｏｕｒＳ．Ｔｈｅｃｏｍｂｉｎｅｄｅｆｆｅｃｔｓｏｆｓａｌｉｎｉｔｙａｎｄｆｏｌｉａｒｓｐｒａｙｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｈｏｒｍｏｎｅｓ ｏｎ ｓｏｍｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌａｓｐｅｃｔｓ，ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎａｎｄｙｉｅｌｄｉｎｔｗｏｖａｒｉｅｔｉｅｓｏｆｉｎｄｉｃａｒｉｃｅｄｉｆｆｅｒｉｎｇｉｎ

ｔｈｅｉｒｌｅｖｅｌｏｆｓａｌｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌ

ＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ（ＩｎｄｉａＳｅｃｔｉｏｎＢ：ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ），２０１４，

８４（３）：７２１－７３３．

［４５］ＰａｇｎｕｓｓａｔＧＣ，ＬａｎｔｅｒｉＭＬ，ＬｏｍｂａｒｄｏＭＣ，ｅｔａｌ．Ｎｉｔｒｉｃｏｘｉｄｅ

ｍｅｄｉａｔｅｓｔｈｅｉｎｄｏｌｅａｃｅｔｉｃａｃｉｄｉｎｄｕｃｔｉｏｎａｃｔｉｖａｔｉｏｎｏｆａｍｉｔｏｇｅｎ－

ａｃｔｉｖａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｃａｓｃａｄｅｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎａｄｖｅｎｔｉｔｉｏｕｓｒｏｏｔ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００４，１３５（１）：２７９－２８６．

［４６］万华方，卢　东，梁　颖，等．细胞分裂素对甘蓝型油菜种皮色

泽形成的影响［Ｊ］．作物学报，２０１２，３８（１０）：１９００－１９０７．

［４７］ＣｈａｏＨＢ，ＧｕｏＬＸ，ＺｈａｏＷＧ，ｅｔａｌ．Ａｍａｊｏｒｙｅｌｌｏｗ－ｓｅｅｄＱＴＬ

ｏｎｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅＡ０９ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｉｎｃｒｅａｓｅｓｔｈｅｏｉｌｃｏｎｔｅｎｔａｎｄ

ｒｅｄｕｃｅｓｔｈｅｆｉｂｅｒｃｏｎｔｅｎｔｏｆｓｅｅｄｉｎＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓ［Ｊ］．Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ

ａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０２２，１３５（４）：１２９３－１３０５．

［４８］ＫｕｔｓｃｈｅｒａＵ，ＮｉｋｌａｓＫＪ．Ｔｈｅｅｐｉｄｅｒｍａｌ－ｇｒｏｗｔｈ－ｃｏｎｔｒｏｌｔｈｅｏｒｙｏｆ

ｓｔｅｍｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ：ａｎｏｌｄａｎｄａｎｅｗｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００７，１６４（１１）：１３９５－１４０９．

［４９］ＣｏｌｌｅｔｔＣＥ，ＨａｒｂｅｒｄＮＰ，ＬｅｙｓｅｒＯ．Ｈｏｒｍｏｎａｌｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｉｎｔｈｅ

ｃｏｎｔｒｏｌｏｆＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｈｙｐｏｃｏｔｙｌｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

２０００，１２４（２）：５５３－５６２．

［５０］陈光尧，王国槐，罗　峰，等．外源激素对甘蓝型油菜种子萌发

的影响［Ｊ］．中国种业，２００６（１２）：４６－４７．

［５１］刘金娜．ＢＲｓ生物活性研究进展［Ｊ］．现代农业科技，２０２２

（１９）：１３８－１４３．

［５２］ＫｒｉｓｈｎａＰ，ＰｒａｓａｄＢＤ，ＲａｈｍａｎＴ．Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄａｃｔｉｏｎｉｎｐｌａｎｔ

ａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］．ＭｅｔｈｏｄｓｉｎＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０１７，

１５６４：１９３－２０２．

［５３］马　梅，刘　冉，郑春芳，等．油菜素内酯对盐渍下油菜幼苗生

长的调控效应及其生理机制［Ｊ］．生态学报，２０１５，３５（６）：

１８３７－１８４４．　

［５４］ＷｕＷ Ｌ，ＺｈａｎｇＱ，ＥｒｖｉｎＥＨ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆ

ｅｎｈａｎｃｉｎｇｓａｌｔｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆｐｅｒｅｎｎｉａｌｒｙｅｇｒａｓｓｂｙ２４－

ｅｐｉｂｒａｓｓｉｎｏｌｉｄｅ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１７，８：１０１７．

［５５］王　涛，唐天娇，廖佳元，等．外源ＡＢＡ提高甘蓝型油菜抗镉胁

迫能力和氮素生理利用效率［Ｊ］．植物营养与肥料学报，２０２０，

２６（３）：５２２－５３１．
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［５６］ＸｉａｎｇＬＸ，ＬｉｕＣ，ＬｕｏＪＺ，ｅｔａｌ．ＡｔｕｂｅｒｍｕｓｔａｒｄＡＰ２／ＥＲＦ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｇｅｎｅ，ＢｊＡＢＲ１，ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇｉｎａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄａｎｄ

ａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅｓ，ａｎｄｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙｔｒａｊｅｃｔｏｒｙｏｆｔｈｅＡＢＲ１

ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓｇｅｎｅｓｉｎＢｒａｓｓｉｃａｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．ＰｅｅｒＪ，２０１８，６：ｅ６０７１．

［５７］马永贵，王生财．高寒盐生植物叶片中脯氨酸（Ｐｒｏ）和脱落酸

（ＡＢＡ）含量的研究［Ｊ］．安徽农业科学，２００７，３５（２３）：７１００－

７１０１．　

［５８］王金丽，杜晨曦，周华坤，等．外源ＡＢＡ与植物非生物胁迫抗逆

机制［Ｊ］．安徽农业科学，２０１９，４７（１３）：１２－１５．

［５９］ＡｚｉｚＡ，Ｍａｒｔｉｎ－ＴａｎｇｕｙＪ，ＬａｒｈｅｒＦ．Ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙｏｆｐｏｌｙａｍｉｎｅ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｈｉｇｈｏｓｍｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｉｎｒａｐｅｌｅａｆｄｉｓｃｓａｎｄ

ｗｉｔｈｅｔｈｙｌｅｎｅｔｒｅａｔｍｅｎｔ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＧｒｏｗｔｈＲｅｇｕｌａｔｉｏｎ，１９９７，２１

（２）：１５３－１６３．

［６０］王　政，姚银安．茉莉酸和乙烯信号途径参与了油菜菌核病防

卫反应［Ｊ］．生物学杂志，２０１３，３０（１）：１－４，１３．

［６１］赵丹丹，臧　新，田保明，等．菌核菌及油菜菌核病相关研究进

展［Ｊ］．河南农业科学，２０１０（２）：１２０－１２３．

［６２］王玖林，耿明建，刘武定．外源多胺和硼对油菜苗期生长和膜质

过氧化的影响［Ｊ］．中国油料作物学报，２００６，２８（２）：２１７－

２１９．　

［６３］刘爱荣，张远兵，翟从新，等．多胺浸种对油菜抗逆性的影响

［Ｊ］．种子，２００２（３）：２０－２３．

［６４］沙汉景，刘化龙，王敬国，等．水杨酸调控作物耐盐性生理机制

［Ｊ］．东北农业大学学报，２０１７，４８（３）：８０－８８．

［６５］刘江波，潘镭文，杜　锦，等．水杨酸对盐胁迫下油菜幼苗光合

特性的影响［Ｊ］．天津农林科技，２０２２（１）：２１－２３．

［６６］ＹｕｓｕｆＭ，ＨａｓａｎＳＡ，ＡｌｉＢ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｏｆｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄｏｎｓａｌｉｎｉｔｙ－

ｉｎｄｕｃｅｄｃｈａｎｇｅｓｉｎＢｒａｓｓｉｃａｊｕｎｃｅａ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎｔｅｇｒａｔｉｖｅＰｌａｎｔ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００８，５０（９）：１０９６－１１０２．

［６７］宋士清，郭世荣，尚庆茂，等．外源 ＳＡ对盐胁迫下黄瓜幼苗的

生理效应［Ｊ］．园艺学报，２００６，３３（１）：６８－７２．

［６８］汪新文．茉莉酸参与植物逆境胁迫的研究进展［Ｊ］．安徽农学

通报，２００８，１４（６）：２９－３５，２４．

［６９］ＹａｎｇＴ，ＬｙｅＲ，ＬｉＪＨ，ｅｔａｌ．ＰｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅＡａｎｄＢｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ

ｒｅｇｕｌａｔｅｓａｌｔｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆＮｉｃｏｔｉａｎａｔｏｂａｃｕｍ ｖｉａＡＢＡ－

ｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃｃｒｏｓｓ－ｔａｌｋ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ＆ＣｅｌｌＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

２０１８，５９（１１）：２３８１－２３９３．

［７０］冯建雄，常　静，李海平，等．外源茉莉酸诱导对油菜防御酶活

性和４种物质含量及植株生长的影响［Ｊ］．植物保护，２０２１，４７

（１）：１２８－１３４，１８７．

［７１］Ｆａｒｈａｎｇｉ－ＡｂｒｉｚＳ，ＡｌａｅｅＴ，ＴａｖａｓｏｌｅｅＡ．Ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄｂｕｔｎｏｔ

ｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄｉｍｐｒｏｖｅｄｃａｎｏｌａｒｏｏｔｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｓａｌｉｎｉｔｙｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．

Ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ，２０１９，９：６９－７１．

［７２］ＬｏｒｅｎｚｏＯ，ＰｉｑｕｅｒａｓＲ，Ｓáｎｃｈｅｚ－ＳｅｒｒａｎｏＪＪ，ｅｔａｌ．Ｅｔｈｙｌｅｎｅ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｆａｃｔｏｒ１ｉｎｔｅｇｒａｔｅｓｓｉｇｎａｌｓｆｒｏｍ ｅｔｈｙｌｅｎｅａｎｄｊａｓｍｏｎａｔｅ

ｐａｔｈｗａｙｓｉｎｐｌａｎｔｄｅｆｅｎｓｅ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２００３，１５（１）：１６５－

１７８．

［７３］赖　晶，李巧丽，张小花，等．外源ＡＴＰ对盐胁迫下油菜幼苗生

长的影响［Ｊ］．生态学杂志，２０２０，３９（６）：１９８３－１９９３．

［７４］梁娟红，李巧丽，赖　晶，等．外源ＡＴＰ对盐胁迫下油菜种子萌

发及幼苗生长的影响［Ｊ］．干旱地区农业研究，２０２０，３８（３）：

８９－９６．　

［７５］ＴｏｒｒｅｓＭＡ，ＤａｎｇｌＪＬ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎｓｏｆｔｈｅｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙｂｕｒｓｔｏｘｉｄａｓｅｉｎ

ｂｉｏｔｉｃｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ，ａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓａｎｄｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．Ｃｕｒｒｅｎｔ

ＯｐｉｎｉｏｎｉｎＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２００５，８（４）：３９７－４０３．

［７６］ＢｒｏｗｎＤＩ，ＧｒｉｅｎｄｌｉｎｇＫＫ．Ｎｏｘｐｒｏｔｅｉｎｓｉｎｓｉｇｎａｌｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ

［Ｊ］．ＦｒｅｅＲａｄｉｃａｌＢｉｏｌｏｇｙａｎｄＭｅｄｉｃｉｎｅ，２００９，４７（９）：１２３９－

１２５３．　

［７７］Ｍｅｄｉｎａ－ＣａｓｔｅｌｌａｎｏｓＥ，Ｅｓｑｕｉｖｅｌ－ＮａｒａｎｊｏＥＵ，ＨｅｉｌＭ，ｅｔａｌ．

ＥｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒＡＴＰａｃｔｉｖａｔｅｓＭＡＰＫａｎｄＲＯＳｓｉｇｎａｌｉｎｇｄｕｒｉｎｇｉｎｊｕｒｙ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｉｎｔｈｅｆｕｎｇｕｓＴｒｉｃｈｏｄｅｒｍａａｔｒｏｖｉｒｉｄｅ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１４，５：６５９．

［７８］时立波，裴龙飞，陈　玲，等．外源乙酰丙酸钾根施对油菜生长

及盐碱土改良的影响［Ｊ］．安徽农学通报，２０２１，２７（１５）：１０３－

１０４，１１２．

［７９］钟雪梅，代其林，马明莉，等．外源ＮＯ浸种对ＮａＣｌ胁迫下油菜

种子萌发和幼苗生长的影响［Ｊ］．江苏农业科学，２０１６，４４（３）：

１０２－１０６．

［８０］郭怀刚，李　芬，金　迪，等．混合苏打碱胁迫对不同油菜品种

幼苗生理及光合系统的影响［Ｊ］．江苏农业科学，２０２２，５０

（１７）：１０１－１０９．

［８１］王　月．利用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术编辑甘蓝型油菜硫苷转运蛋

白ＢｎａＧＴＲｓ基因的研究［Ｄ］．扬州：扬州大学，２０２２．

［８２］张文宣，梁晓梅，戴　成，等．利用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术突变

ＢｎａＭＰＫ６基因降低甘蓝型油菜的耐盐性［Ｊ］．作物学报，２０２３，

４９（２）：３２１－３３１．

［８３］左青松，赵建明，王宣山．江苏沿海中度盐碱地油菜种植技术与

施肥分析［Ｊ］．中国农技推广，２０１９，３５（增刊１）：９４－９５．

［８４］朱建峰，杨秀艳，武海雯，等．植物种子萌发期耐盐碱性提高技

术研究进展［Ｊ］．生物技术通报，２０２０，３６（２）：１５８－１６８．

［８５］胡　炎，杨　帆，杨　宁，等．盐碱地资源分析及利用研究展望

［Ｊ］．土壤通报，２０２３，５４（２）：４８９－４９４．
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