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摘　 要　 研究了外源 ＡＴＰ 处理对盐胁迫下油菜幼苗生长的影响，探讨了过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）
和钙离子（Ｃａ２＋）作为信号分子在 ＡＴＰ 对油菜幼苗耐盐性调控过程中的作用。 结果表明：与
单独 ＮａＣｌ 处理相比，ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理降低了油菜幼苗死细胞数量、ＲＯＳ（Ｏ２

－·和 Ｈ２Ｏ２）含量、
离子（Ｃａ２＋、Ｎａ＋、Ｃｌ－）含量、ＭＤＡ 含量及 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋比和相对电导率，增加了叶片中叶绿素、脯
氨酸、可溶性糖含量和抗氧化酶（ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ）活性，提高了抗氧化酶基因（ＣＡＴ、
ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＧＲ）、ＮＡＤＰＨ 氧化酶基因 （ ＲＢＯＨＤ、ＲＢＯＨＦ）、Ｐ５ＣＳ１ 基因、ＭＡＰＫ 激酶基因
（ＭＡＰＫ３、ＭＡＰＫ６）、耐盐基因（ＮＨＸ１、ＳＯＳ１）转录；与 ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理相比，ＡＴＰ＋ＮａＣｌ＋抑制
剂（ＤＰＩ、ＤＭＴＵ 和 ＥＧＴＡ）处理下油菜幼苗中相对电导率、ＭＤＡ、叶绿素、脯氨酸、可溶性糖
含量和抗氧化酶（ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ）活性及上述基因表达量均呈不同程度降低，表明外
源 ＡＴＰ 可提高 ＮａＣｌ 胁迫下油菜叶片细胞活性、ＲＯＳ 含量、离子含量、叶绿素含量、渗透调节
物质、抗氧化酶活性及相关基因的表达量，缓解膜质损伤。 此外，Ｈ２Ｏ２和 Ｃａ２＋信号分子也参
与了 ＡＴＰ 增强油菜幼苗耐盐性过程的调控。
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　 　 当植物遭受盐胁迫时，会抑制植物的生长发育，
影响植物的呼吸作用、光合作用以及生物量的合成。
这种危害主要来源于植物体内活性氧（ＲＯＳ）的产生

以及盐离子导致的渗透胁迫。 过量的 ＲＯＳ 会破坏

植物细胞膜的完整性，降低膜的渗透势和代谢酶活

性等，严重时会引起植株死亡，但适量浓度的 ＲＯＳ
可以作为信号分子和调节剂（Ｐｅｔｒｏｖ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。
植物体内多余 ＲＯＳ 的清除主要有酶清除系统和非

酶清除系统。 酶清除系统主要包括超氧化物歧化酶

（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ ＰＯＤ） 及过氧化氢酶（ ＣＡＴ）
等，非酶系统主要包括抗坏血酸、谷胱甘肽和维生素

等抗氧化物质，抗氧化酶活性和抗氧化物质含量的

高低，可反映出植物的抗氧化能力 （ Ｇｉｌｌ ｅｔ ａｌ．，
２０１０）。 在遭受盐胁迫过程中植物主要依靠吸收和

积累无机盐离子来调节细胞渗透势和离子浓度，防
止细胞脱水。 盐环境会导致细胞内 Ｎａ＋大量增加，
破坏了胞内的 Ｎａ＋、Ｃｌ－ 平衡，也影响 Ｋ＋、Ｃａ２＋ 的分

布。 在植物抵御胁迫过程中，离子稳态的建立是一

个重要的防御策略，细胞质维持正常的 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋是植

物生存所必须的（Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１８）。
Ｃａ２＋和 Ｈ２Ｏ２ 被广泛认为是参与盐胁迫信号转

导的信号分子。 Ｃａ２＋在植物抗逆中的主要作用是稳

定细胞壁、细胞膜，维持细胞内外离子平衡，调控植

物内部的生化反应，诱导抗逆基因表达，增强植物对

不利环境的适应能力（龚伟等，２０１１）。 盐处理还产

生瞬时钙信号，直接或间接激活盐敏感（ＳＯＳ）途径，
通过调节植物体内离子平衡来调控耐盐信号的转导

过程。 有研究表明，Ｃａ２＋ 是通过钙调蛋白作用于

ＳＯＳ 途径调节小麦 Ｎａ＋、Ｋ＋ 的吸收和外排（李青松

等，２００９）。 促分裂原活化蛋白（ＭＡＰ）激酶级联途

径在植物抗盐胁迫过程中同样发挥重要作用，该途

径通过调节抗逆相关基因的表达、使下游的酶类、转
录因子等磷酸化激活而实现信号的级联放大

（Ｃａｒｇｎｅｌｌｏ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 如 ＭＥＫＫ１⁃ＭＫＫ２⁃ＭＰＫ４ ／
ＭＰＫ６ 级联途径参与盐胁迫下拟南芥的信号反应过

程（Ｘｕ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 在抗逆境胁迫过程中，ＭＡＰ 激

酶信号转导途径、ＮＡＤＰＨ 氧化酶及 Ｈ２Ｏ２ 产生之间

的交 互 作 用 和 调 控 关 系。 如 ＭＥＫ２１⁃ＮＴＦ６ 和

ＭＥＫ２⁃ＳＩＰＫ ／ ＴＦ４ 两条 ＭＡＰ 级联途径调节激发子

ＩＮＦ１ 诱导的烟草 ＲＢＯＨＢ 依赖性氧爆发，并且这种

调节机制主要是在转录水平激活 ＲＢＯＨ 基因的表达

（Ａｚｉｚ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 在拟南芥中，ＡｔＲＢＯＨＤ 基因参

与逆境胁迫诱导的 ＲＯＳ 的产生，该过程可能受到

ＭＰＫ８ 的负调控（ Ｔａｋａｈａｓｈｉ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 ＮＡＤＰＨ
氧化酶是植物逆境胁迫中 Ｈ２Ｏ２ 产生的主要来源，
同时 Ｈ２Ｏ２ 又可以诱导 Ｒｂｏｈ 基因的表达（张腾国

等，２０１９）。
三磷酸腺苷（ＡＴＰ）是一种高能化合物，作为生

物体中所必需的直接能源，参与细胞的物质代谢和

能量代谢，还可以作为激酶、腺苷酸环化酶和 ＡＴＰ
酶的底物，对植物的生长发育有着重要的影响（Ｃｈｏｉ
ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 Ｓｏｎｇ 等（２００６）研究表明，在植物中，
胞外 ＡＴＰ 可能是参与 Ｈ２Ｏ２ 诱导的下游应激反应的

重要信号分子，而 Ｈ２Ｏ２ 主要来源于 ＮＡＤＰＨ 氧化

酶。 冯汉青等（２０１４）发现，外源 ＡＴＰ 可以通过刺激

ＮＡＤＰＨ 的活性来减轻水杨酸（ＳＡ）诱导的烟草悬浮

细胞损伤。 Ｄｅｍｉｄｃｈｉｋ 等（２００３）发现，外源 ＡＴＰ 通

过刺激 ＮＡＤＰＨ 氧化酶诱导 Ｈ２Ｏ２ 产生，Ｈ２Ｏ２ 作为

下游的重要信号分子，可以诱导 ＭＡＰ 激酶基因的表

达。 Ｊｅｔｅｒ 等（２００４）研究表明，外源 ＡＴＰ 在调节植

物耐受性过程中，ＭＡＰ 激酶家族很可能作为信号转

导过程中的重要部分，通过调节功能蛋白的磷酸化

而调控细胞内的生理反应。 这些研究表明，Ｈ２Ｏ２、
ＮＡＤＰＨ 氧化酶、ＭＡＰ 激酶级联途径均参与了 ＡＴＰ
对植物生长发育的调节，但其具体调节机制还不清

楚。 Ｃａ２＋在植物抗逆中发挥重要的作用，但 Ｃａ２＋ 是

否参与 ＡＴＰ 对植物抗逆性的调控需要进一步研究。
土壤盐渍化是目前世界面临的主要环境问题之

一（刘自刚等，２０１７）。 我国北方地区降水量偏低，
植被覆盖率低，土壤荒漠化和盐渍化程度严重。 鉴

于生态环境恶劣，在北方地区种植冬油菜不但可以

增加冬季地表植被覆盖率，而且冬油菜成熟早，有利

于发展复种、增加播种面积、提高经济效益（孙万仓

等，２０１０）。 本研究选用“陇油 ８ 号”白菜型油菜为

实验材料，以 ＮａＣｌ、ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理及用不同抑制剂

ＤＰＩ、ＤＭＴＵ、ＥＧＴＡ 预处理再 ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ 处理油菜，
探究 Ｈ２Ｏ２ 和 Ｃａ２＋对 ＡＴＰ 增强油菜抗氧化能力及相

关基因（ＲｂｏｈＤ ／ Ｆ、ＭＡＰＫ３ ／ ６、ＮＨＸ１ 和 ＳＯＳ１）表达的

影响，为研究油菜的抗盐性机制提供参考依据。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 材料处理

供试油菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌ．）品种为‘陇油

８ 号’，由甘肃农业大学提供。 实验于 ２０１８ 年 ６ 月

至 ２０１９ 年 ５ 月在西北师范大学生命科学学院进行。
选取颗粒饱满、大小均一的油菜种子，经消毒后
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在（２５±１） ℃的培养箱中黑暗萌发 １２ ｈ，将已发芽

的种子播种于装有混和营养土（营养土 ∶ 蛭石 ∶ 珍

珠岩＝ ３ ∶ １ ∶ １）的塑料小花盆中，置于 １６ ｈ ／ ８ ｈ（光
照 ／黑暗）、１５０ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１）的光照培养架培养

至第 ４ 片真叶长出，选取长势良好的油菜幼苗，以第

３ 片真叶作为实验材料。
实验材料处理：（１）ＮａＣｌ 胁迫处理：将油菜幼苗

的根浸泡在含 ２００ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ ＮａＣｌ 的 １ ／ ８ 的 ＭＳ 营

养液中处理 ９ ｈ；（２）ＡＴＰ 处理：油菜幼苗叶片喷洒

５０ ｍＬ 的 ２５ μｍｏｌ·Ｌ－１外源 ＡＴＰ 溶液，处理时间为

９ ｈ；（３） ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ 处理：油菜幼苗根浸泡于 ２００
ｍｍｏｌ·Ｌ－１ ＮａＣｌ 的 １ ／ ８ ＭＳ 营养液中，同时向叶片喷

洒 ５０ ｍＬ 的 ２５ μｍｏｌ·Ｌ－１ ＡＴＰ 溶液，处理时间为 ９
ｈ；（４）抑制剂＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理：油菜幼苗根分别置

于含有 ＮＡＤＰＨ 氧化酶抑制剂 ＤＰＩ（１０ μｍｏｌ·Ｌ－１）、
Ｈ２Ｏ２ 清除剂 ＤＭＴＵ（４０ μｍｏｌ·Ｌ－１）及 Ｃａ２＋ 螯合剂

ＥＧＴＡ（５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１）的溶液中浸泡 １２ ｈ，然后用蒸

馏水反复冲洗根部的抑制剂溶液，再 ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 复
合处理 ９ ｈ。
１􀆰 ２　 油菜叶片中 ＲＯＳ 及离子含量的测定方法

Ｈ２Ｏ２ 染色参照 ＤＡＢ 染色方法 （ Ｇａｏ ｅｔ ａｌ．，

２０１３）；Ｏ２
－·染色参照 Ｓｃａｒｐｅｃｉ 等（２００８）的方法；细

胞活性测定采用 Ｅｖａｎｓ ｂｌｕｅ 染色法， 具体参照

Ｙａｍａｍｏｔｏ 等（２００１）的方法；Ｃａ２＋、Ｎａ＋、Ｋ＋、Ｃｌ－ 离子

含量使用南京建成生物工程研究所试剂盒测定，采
用紫外分光光度法。
１􀆰 ３　 生理指标的测定

叶绿素含量提取参照 Ｆｅｎｇ 等（２０１４）的方法；
游离脯氨酸采用酸性茚三酮显色法，可溶性糖采用

蒽酮法测定（Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ．，２００９）；相对电导率和 ＭＤＡ
含量测定参照 Ｄｕ 等 （ ２０１１） 的方法； ＰＯＤ、 ＣＡＴ、
ＳＯＤ、ＡＰＸ 活性的测定具体参照 Ｄｈｉｎｄｓａ 等（２００５）
的方法。 以 Ｕ·ｍｇ－１ ｐｒｏｔｅｉｎ 表示以上酶活性单位。
１􀆰 ４　 实时荧光定量 ＰＣＲ

油 菜 幼 苗 总 ＲＮＡ 的 提 取 采 用 ＴａＫａＲａ
ＭｉｎｉＢＥＳＴ Ｐｌａｎｔ ＲＮＡ Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ Ｋｉｔ 试剂盒，以提取

的总 ＲＮＡ 为模板，参照反转录试剂盒 ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ

ＲＴｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ ｗｉｔｈ ｇＤＮＡ Ｅｒａｓｅｒ（Ｐｅｒｆｅｃｔ Ｒｅａｌ Ｔｉｍｅ）
（ＴａＫａＲａ 公司）合成 ｃＤＮＡ。 以反转的 ｃＤＮＡ 为模

板，表 １ 中 Ａｃｔｉｎ 为管家基因引物，利用 Ｐｒｉｍｅｒ ５．０
和 Ｐｒｉｍｅｒ Ｅｘｐｒｅｓｓ ３． ０ 软件设计基因特异性引物

ＣＡＴ、 ＳＯＤ、 ＡＰＸ、 ＧＲ、 Ｐ５ＣＳ１、 ＭＡＰＫ３、 ＭＡＰＫ６、
ＲＢＯＨＤ、ＲＢＯＨＦ、ＮＨＸ１、ＳＯＳ１基因引物（表１），采用

表 １　 实时荧光定量 ＰＣＲ 引物
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｐｒｉｍｅｒｓ ｏｆ ｒｅａｌ⁃ｔｉｍｅ ＰＣＲ
基因
Ｇｅｎｅ

引物
Ｐｒｉｍｅｒ

序列
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ（５′ ｔｏ ３′）

ＲＢＯＨＦ ＲＢＯＨＦ⁃Ｆ ＣＣＡＡＣＡＧＴＴＴＣＡＴＣＣＣＴＡ
ＲＢＯＨＦ⁃Ｒ ＧＴＧＧＣＴＴＴＡＧＧＴＴＴＣＴＴＣ

ＲＢＯＨＤ ＲＢＯＨＤ⁃Ｆ ＣＡＣＴＡＧＣＴＣＧＣＣＧＴＡＡＴＡＡＣＡＴＣＴＣ
ＲＢＯＨＤ⁃Ｒ ＣＧＴＣＣＡＴＣＴＴＣＧＴＣＴＴＴＧＴＣＣ

ＭＡＰＫ３ ＭＡＰＫ３⁃Ｆ ＣＡＣＧＧＡＧＧＡＣＡＧＴＴＣＡＴＡＡＧＣＴＡＣ
ＭＡＰＫ３⁃Ｒ ＴＣＣＡＡＣＡＣＡＧＡＧＣＡＡＡＣＧＡＴＧ

ＭＡＰＫ６ ＭＡＰＫ６⁃Ｆ ＴＣＡＴＡＣＧＣＴＣＴＡＡＣＣＡＡＧＧＣＴＴＡＴＣ
ＭＡＰＫ６⁃Ｒ ＡＡＧＡＧＧＡＧＧＴＴＧＣＴＣＧＧＴＴＴＣ

ＳＯＳ１ ＳＯＳ１⁃Ｆ ＡＧＡＣＡＣＣＴＡＴＴＧＣＧＡＧＧＣＡＣ
ＳＯＳ１⁃Ｒ ＡＧＡＧＡＣＧＴＡＴＧＣＣＡＴＣＣＣＣＴ

ＮＨＸ１ ＮＨＸ１⁃Ｆ ＡＧＴＧＴＣＧＡＡＡＣＴＧＣＣＴＴＣＧＴ
ＮＨＸ１⁃Ｒ ＡＡＧＧＣＧＧＴＧＡＴＧＧＡＴＴＣＧＴＴ

Ｐ５ＣＳ１ Ｐ５ＣＳ１⁃Ｆ ＧＣＴＧＡＧＣＴＡＴＴＣＣＴＴＣＧＣＣＡ
Ｐ５ＣＳ１⁃Ｒ ＣＣＴＧＣＣＴＧＴＧＣＴＴＡＴＴＣＣＣＡ

ＳＯＤ ＳＯＤ⁃Ｆ ＴＣＡＣＴＧＡＣＡＧＣＣＡＧＡＴＴＣＣＴＣ
ＳＯＤ⁃Ｒ ＣＣＴＧＣＧＴＴＴＣＣＡＧＴＡＧＡＣＡＡ

ＣＡＴ ＣＡＴ⁃Ｆ ＧＣＣＧＡＡＣＣＣＧＡＡＡＡＣＡＡＡ
ＣＡＴ⁃Ｒ ＧＴＣＡＴＣＡＡＡＣＡＴＣＣＡＧＣＡＣＣＡ

ＡＰＸ ＡＰＸ⁃Ｆ ＣＣＣＡＴＴＣＧＧＡＡＣＡＡＴＧＡＧＧＴ
ＡＰＸ⁃Ｒ ＡＣＡＧＣＣＡＣＡＡＣＡＣＣＡＧＣＡＡＧ

ＧＲ ＧＲ⁃Ｆ ＣＴＴＡＴＧＧＴＧＧＴＧＡＡＣＴＴＧＡＧＧＡＴＧ
ＧＲ⁃Ｒ ＡＡＡＡＴＧＴＧＣＴＴＧＧＣＧＧＴＧＴ

Ａｃｔｉｎ Ａｃｔｉｎ⁃Ｆ ＴＧＴＧＣＣＡＡＴＣＴＡＣＧＡＧＧＧＴＴＴ
Ａｃｔｉｎ⁃Ｒ ＴＴＴＣＣＣＧＣＴＣＴＧＣＴＧＴＴＧＴ

定量试剂盒 ＳＹＢＲ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ ＴａｑＴＭ的操作步骤，在
实时荧光定量 ＰＣＲ 仪上进行 ＲＴ⁃ＰＣＲ 反应，定量检

测体系为 ２５ μＬ，具体体系为 ＳＹＢＲ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ ＴａｑＴＭ

１２．５ μＬ，上、下游引物各 １ μＬ，ｃＤＮＡ 模板 ２ μＬ，
ｄｄＨ２Ｏ ８．５ μＬ。 反应程序为：９５ ℃ 预变性 ３０ ｓ；９５
℃变性 ５ ｓ，６０ ℃退火 ２０ ｓ，４０ 次循环；５５ ～ ９５ ℃每

３０ ｓ 升高 ０．５ ℃，８１ 个循环。 每个处理 ３ 个平行，按
照 ２－△△Ｃｔ法分析基因的相对表达量。
１􀆰 ５　 数据分析

利用 Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 和 ＳＰＡＳＳ １７．０ 软件进行数据

处理、统计分析，数据均为平均值±标准差，采用单

因素（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和 Ｄｕｎｃａｎ 法进行方差分析

和多重比较（Ｐ＜０．０５）。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片中超氧阴离子

（Ｏ２
－·）、过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）和细胞活性的影响

植物在正常条件下，细胞内 Ｈ２Ｏ２ 作为信号分

子参与植物生长调节，而受到胁迫时，过量的Ｈ２Ｏ２
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图 １　 ＡＴＰ 处理对盐胁迫下油菜叶片中 Ｏ２
－·、Ｈ２Ｏ２ 和细胞活性的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＡＴＰ ｏｎ Ｏ２
－·，Ｈ２Ｏ２ ａｎｄ ｃｅｌｌ ａｃｔｉｖｉｔｙｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

会引起细胞的氧化损伤。 由图 １ 可知，与 ＣＫ 相比，
单独 ＮａＣｌ 处理后 Ｏ２

－·和 Ｈ２Ｏ２ 的含量达到最高；与

单独 ＮａＣｌ 处理相比，ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理下 Ｏ２
－·和 Ｈ２Ｏ２

的含量明显减少。 表明 ＡＴＰ 处理减少了 ＮａＣｌ 胁迫

下油菜叶片中 ＲＯＳ 的积累量，缓解了盐胁迫对油菜

幼苗的氧化损伤。
用 Ｅｖａｎｓ ｂｌｕｅ 染色法检测了不同处理下油菜叶

片细胞膜的完整性。 与 ＣＫ 相比，单独 ＮａＣｌ 处理

下，油菜幼苗叶片的细胞活性相对降低；与单独

ＮａＣｌ 处理相比，ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理下油菜幼苗的细胞

活性相对增加。 表明 ＮａＣｌ 和 ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理均会

影响油菜幼苗叶片细胞的相对活性，且盐胁迫能够

导致油菜幼苗活细胞的失活，而 ＡＴＰ 处理能够显著

缓解盐胁迫对活细胞造成的损伤。
２􀆰 ２　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片中离子含量的影响

植物受到盐胁迫会影响细胞膜的完整性和选择

透过性，进而影响细胞内外离子的流动。 从表 ２ 可

看出，与 ＣＫ 相比，ＮａＣｌ 处理下油菜叶片中 Ｃａ２＋、
Ｎａ＋、Ｃｌ－含量及 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋都呈不同程度地上升，分别

上升为 ＣＫ 的 １．１４、２．４２、１．６６ 和 ２．９１ 倍，而 Ｋ＋含量

显著降低；与单独 ＮａＣｌ 胁迫相比，ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ 处理

下 Ｎａ＋含量和 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋降低，Ｋ＋和 Ｃａ２＋含量升高。 上

述结果表明，盐胁迫导致油菜中 Ｎａ＋、Ｃｌ－含量积累，
Ｎａ＋ ／ Ｋ＋增高，由于离子选择性的影响，也会影响 Ｋ＋、
Ｃａ２＋等必需元素的摄取，降低 Ｋ＋、Ｃａ２＋含量；ＡＴＰ 处

理缓解了盐胁迫导致油菜中 Ｎａ＋ 积累，升高了 Ｋ＋、
Ｃａ２＋含量，降低 Ｃｌ－含量及 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋，从而维持油菜细

胞内离子正常的摄取和运输。
２􀆰 ３　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片膜损伤程度的影响

图 ２ 表明，单独 ＮａＣｌ 处理下，油菜叶片中相对

电导率和 ＭＤＡ 含量分别提高到 ＣＫ 的 ２． ８６ 倍和

４．６９ 倍；ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理与单独 ＮａＣｌ 胁迫相比，相
对电导率、ＭＤＡ 含量均有明显的降低，分别降低了

约 ５６．５３％和 ６８．２４％；与 ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理相比，ＤＰＩ＋
ＡＴＰ＋ＮａＣｌ、ＤＭＴＵ＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ、ＥＧＴＡ＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处
理下油菜叶片相对电导率和 ＭＤＡ 含量均明显升

高，相对电导率分别上升了 ４７． ３５％、 ７７． ３９％ 和

９５．４１％，ＭＤＡ 含量分别上升了 ２８．１３％、２１．５８％和

１７．８７％。 表明盐胁迫使相对电导率和 ＭＤＡ 含量均

不同程度的升高，造成油菜幼苗细胞膜的损伤，而
ＡＴＰ 处理显著缓解了盐胁迫对油菜幼苗的膜损伤，
且该缓解过程受到 ＤＰＩ、ＤＭＴＵ、ＥＧＴＡ 的抑制，Ｃａ２＋

和依赖于 ＮＡＤＰＨ 氧化酶的 Ｈ２Ｏ２ 均可能参与了

ＡＴＰ 缓解盐胁迫过程的调控。

表 ２　 ＡＴＰ 对盐胁迫下叶片中离子含量的影响
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＡＴＰ ｏｎ ｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ
处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

Ｃａ２＋
（μｇ·ｇ－１）

Ｎａ＋

（μｇ·ｇ－１）
Ｋ＋

（μｇ·ｇ－１）
Ｃｌ－

（μｇ·ｇ－１）
Ｎａ＋ ／ Ｋ＋

ＣＫ ４７．１２±５．１５ ｂ １４．９５±０．５３ ｃ ４３２．１±２１．１２ ａｂ １８．３６±１．１６ ｃ ０．０３５±０．００３ ｃ
ＡＴＰ ６８．９２±６．２１ ａ １５．４１±０．８４ ｃ ４６９．４±６．４７ ａ １８．８９±１．１６ ｃ ０．０３３±０．００２ ｃ
ＮａＣｌ ５３．５９±２．０８ ｂ ３６．１１±２．６１ ａ ３５２．７４±１２．２９ ｃ ３０．５５±１．５４ ｂ ０．１０２±０．００３ ａ
ＡＴＰ＋ＮａＣｌ ５５．７±２．９９ ａｂ ２１．１±１．４１ ｂ ４０２．１１±２．５６ ｂ ５６．１５±３．２２ ａ ０．０５２±０．００９ ｂ
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图 ２　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片中相对电导率和丙二醛含
量的影响
Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＡＴＰ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ
ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ
ｓｔｒｅｓｓ

２􀆰 ４　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片叶绿素含量的影响

从图 ３ 可以看出，与 ＣＫ 相比，ＮａＣｌ 处理下油菜

叶片叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 及叶绿素 ａ＋ｂ 含量分别降

低了 ３２．４３％、４８．９８％、３５．６２％；与单独 ＮａＣｌ 胁迫相

比，ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理下油菜叶片叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ
及叶绿素ａ＋ｂ含量均明显升高，分别升高到１．２６、

图 ３　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片中叶绿素含量的影响
Ｆｉｇ．３ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＡＴＰ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

１．２８和 １．２６ 倍；与 ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理相比，ＤＰＩ＋ＡＴＰ＋
ＮａＣｌ、ＤＭＴＵ＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ、ＥＧＴＡ＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理下，
油菜叶片中叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 及叶绿素 ａ＋ｂ 含量

均降低，且差异达到显著水平，其中 ＤＰＩ＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ
处理下油菜叶片叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 及叶绿素 ａ＋ｂ
含量分别下降了 ９．５５％、１２．５％和 １０．０５％，ＤＭＴＵ＋
ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理分别下降了 ７．００％、３．１３％和 ６．３５％，
ＥＧＴＡ＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理分别下降了 １６．５６％、１８．７５％
和 １６．９３％。 表明外源 ＡＴＰ 可以增加盐胁迫下油菜

叶片叶绿素含量积累，增强油菜幼苗的光合作用，且
ＤＰＩ、ＤＭＴＵ、ＥＧＴＡ 可抑制外源 ＡＴＰ 对油菜叶片叶

绿素的影响。
２􀆰 ５　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片渗透调节物质的影响

图 ４ 表明，与 ＣＫ 相比，ＮａＣｌ 胁迫下油菜叶片中

脯氨酸含量和可溶性糖含量均有不同程度地升高，
分别升高到 １６．０６ 和 １．６４ 倍；与单独 ＮａＣｌ 胁迫相

比，ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理油菜叶片中脯氨酸和可溶性糖

含量分别升高到 ２．５８ 和 １．４７ 倍；与 ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理

相比，ＤＰＩ ＋ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ、ＤＭＴＵ＋ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ、ＥＧＴＡ＋
ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理下，油菜叶片中脯氨酸和可溶性糖

含量均降低，且差异显著。 表明 ＡＴＰ 可诱导盐胁迫

下油菜叶片脯氨酸和可溶性糖的合成，且 ＤＰＩ、ＤＭ⁃
ＴＵ、ＥＧＴＡ 可消除外源 ＡＴＰ 诱导油菜叶片脯氨酸和

可溶性糖合成的影响。
２􀆰 ６　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片中抗氧化酶的影响

如图 ５ 所示，单独 ＮａＣｌ 处理下油菜叶片的 ４ 种

抗氧化酶活 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 活性均显著增加，
分别达到 ＣＫ 的 １．６、２．０４、２．１５ 和 １．５４ 倍；与单独

ＮａＣｌ 处理相比，ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理下，ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、
ＡＰＸ ４ 种抗氧化酶活性分别升高到 １．１２、１．１７、１．２６
和 ２．１６ 倍，且差异显著，表明 ＡＴＰ 处理显著增加油

菜幼苗的抗氧化酶活性，清除盐胁迫下积累的

ＲＯＳ，增强油菜耐盐性。 为进一步研究胞外 ＡＴＰ 对

油菜幼苗的影响是否依赖于 Ｈ２Ｏ２ 和 Ｃａ２＋。 通过

ＤＰＩ＋ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ、ＤＭＴＵ＋ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ、ＥＧＴＡ＋ＡＴＰ ＋
ＮａＣｌ 处理后，油菜叶片中 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 四

种抗氧化酶活性与 ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理相比明显降低，
且 ＥＧＴＡ 预处理后抗氧化酶活性降低程度低于

ＤＰＩ、ＤＭＴＵ 预处理程度，表明 ＤＰＩ、ＤＭＴＵ、ＥＧＴＡ 均

能抑制盐胁迫下 ＡＴＰ 诱导油菜幼苗抗氧化酶活性

的增加，且 ＥＧＴＡ 的抑制效果没有 ＤＰＩ、ＤＭＴＵ 明

显。 表明 ＡＴＰ 处理升高了油菜叶片的抗氧化酶活

性 ，维持盐胁迫下ＲＯＳ稳态，且依赖于ＮＡＤＰＨ氧化

７８９１赖　 晶等：外源 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜幼苗生长的影响



图 ４　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片中脯氨酸和可溶性糖含量的影响
Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＡＴＰ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｐｒｏｌｉｎｅ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

图 ５　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片中抗氧化酶活性的影响
Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＡＴＰ ｏｎ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

酶的 Ｈ２Ｏ２ 和 Ｃａ２＋ 的清除剂和抑制剂可消除外源

ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜幼苗抗氧化酶活性的提高。
２􀆰 ７　 外源 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片中抗氧化酶基

因表达的影响

图 ６ 表明，单独 ＮａＣｌ 胁迫都提高了油菜叶片中

ＣＡＴ、ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＧＲ 基因表达量，分别提高到 ＣＫ 的

１．７７、１．７１、２．２２、３．７８ 倍；ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ 处理油菜叶片

ＣＡＴ、ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＧＲ 基因表达均比 ＮａＣｌ 胁迫有明显

上升，分别达到 ＮａＣｌ 胁迫的 １．３６、１．５、１．２８ 和 １．１９

倍。 ＤＰＩ、ＤＭＴＵ、ＥＧＴＡ 预处理后，再进行 ＡＴＰ 和盐

胁迫处理下油菜叶片 ＣＡＴ、ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＧＲ 基因表达

量与 ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理相比均显著降低，表明油菜叶

片 ＣＡＴ、ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＧＲ 基因表达受到 ＡＴＰ、ＮａＣｌ 和
ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理的诱导，ＡＴＰ 显著提高了 ＮａＣｌ 胁迫

下 ＣＡＴ、ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＧＲ 基因转录水平，ＤＰＩ、ＤＭＴＵ、
ＥＧＴＡ 预处理后再 ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理，油菜叶片 ＣＡＴ、
ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＧＲ 基因表达量受到抑制，并且 ＣＡＴ、
ＳＯＤ 、ＡＰＸ基因转录水平的变化趋势与上述ＣＡＴ、
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图 ６　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片中 ＣＡＴ、ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＧＲ 基因表达的影响
Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＡＴＰ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ＣＡＴ， ＳＯＤ， ＡＰＸ， ＧＲ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

ＳＯＤ、ＡＰＸ 酶活性水平变化趋势基本一致。
２􀆰 ８　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片中抗逆相关基因表

达的影响

图 ７ 表明，植物在遭受逆境时触发一系列基因

的表达，如 ＭＡＰＫ３、ＭＡＰＫ６、ＲＢＯＨＤ、ＲＢＯＨＦ、ＮＨＸ１、
ＳＯＳ１，外源 ＡＴＰ 显著增加了这些基因在盐胁迫下的

诱导。 与 ＣＫ 相比，ＮａＣｌ 胁迫下油菜叶片 ＭＡＰＫ３ 和

ＭＡＰＫ６ 基因表达量均有不同程度地提高，分别提高

到 ３．４７ 和 ２．１３ 倍；与单独 ＮａＣｌ 相比，ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处
理下 ＭＡＰＫ３ 和 ＭＡＰＫ６ 基因表达量分别升高到１．２６
和 １．５０ 倍；与 ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理油菜叶片相比，ＤＰＩ＋
ＡＴＰ＋ＮａＣｌ、ＤＭＴＵ＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ、ＥＧＴＡ＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处
理后 ＭＡＰＫ３ 和 ＭＡＰＫ６ 基因的转录水平均明显降

低。 表明 ＤＰＩ、ＤＭＴＵ、ＥＧＴＡ 可抑制外源 ＡＴＰ 对盐

胁迫下油菜幼苗 ＭＡＰＫ３ 和 ＭＡＰＫ６ 基因的表达诱

导。 同样，外源 ＡＴＰ 可以显著增加盐胁迫下 ＲＢＯ⁃
ＨＤ 和 ＲＢＯＨＦ 基因的表达，ＤＰＩ、ＤＭＴＵ 和 ＥＧＴＡ 可

以抑制盐胁迫下 ＡＴＰ 对 ＲＢＯＨＤ 和 ＲＢＯＨＦ 基因表

达的诱导。
植物在遭受盐胁迫时触发一系列耐盐基因（如

ＮＨＸ１ 和 ＳＯＳ１） 的表达。 ＮａＣｌ 胁迫下油菜叶片

ＮＨＸ１ 和 ＳＯＳ１ 基因的表达显著升高，分别升高到

ＣＫ 的 １．８０ 和 ２．３９ 倍；ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ 处理下 ＮＨＸ１ 和

ＳＯＳ１ 基因表达量与单独 ＮａＣｌ 处理相比显著升高，
分别升高到 １．３９ 和 １．７１ 倍；ＤＰＩ＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ、ＤＭＴＵ
＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ、ＥＧＴＡ＋ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ 处理下，油菜叶片

ＮＨＸ１ 和 ＳＯＳ１ 基因的表达量与 ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ 处理相

比均明显降低。 表明油菜叶片 ＮＨＸ１ 和 ＳＯＳ１ 基因

的表达受到 ＮａＣｌ 胁迫的诱导，而外源 ＡＴＰ 进一步

提高了 ＮａＣｌ 胁迫下油菜叶片中 ＮＨＸ１ 和 ＳＯＳ１ 基因

的表达，且该过程受到 ＤＰＩ、ＤＭＴＵ、ＥＧＴＡ 的抑制。
吡咯啉⁃５⁃羧酸合成酶（Ｐ５ＣＳ）是谷氨酸途径合

成脯氨酸的关键酶。 如图 ７ 所示，ＡＴＰ 和 ＮａＣｌ 胁迫

处理都不同程度地诱导油菜叶片中 Ｐ５ＣＳ１ 基因的

表达，分别达到 ＣＫ 的 １．８２ 和 ３．５９ 倍；ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处
理下，Ｐ５ＣＳ１ 基因表达量与单独 ＮａＣｌ 胁迫相比提高

了 ２９． ５３％；与 ＡＴＰ ＋ ＮａＣｌ 处理相比， ＤＰＩ ＋ ＡＴＰ ＋
ＮａＣｌ、ＤＭＴＵ＋ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ、ＥＧＴＡ＋ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ 处理不

同程度地抑制了油菜叶片 Ｐ５ＣＳ１ 基因的表达，分别

下降了 ３４．６２％、２３．４４％和 ４８．８２％。 表明 Ｐ５ＣＳ１ 基

因的表达受到盐胁迫的诱导，且 ＡＴＰ 预处理可以提

高盐胁迫下 Ｐ５ＣＳ１ 基因的表达。 此外 Ｐ５ＣＳ１ 基因

的表达受到 ＤＰＩ、ＤＭＴＵ、ＥＧＴＡ 抑制，与上述脯氨酸

含量变化趋势基本一致。

９８９１赖　 晶等：外源 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜幼苗生长的影响



图 ７　 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜叶片中 ＭＡＰＫ３、ＭＡＰＫ６、ＲＢＯＨＤ、ＲＢＯＨＦ、ＮＨＸ１、ＳＯＳ１、Ｐ５ＣＳ１ 基因表达的影响
Ｆｉｇ．７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＡＴＰ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＭＡＰＫ３，ＭＡＰＫ６，ＲＢＯＨＤ，ＲＢＯＨＦ，ＮＨＸ１，ＳＯＳ１ａｎｄ Ｐ５ＣＳ１ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ
ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

３　 讨　 论

高盐胁迫下植物渗透势发生改变，离子动态平

衡被破坏，原生质中的 Ｃａ２＋、Ｎａ＋、Ｃｌ－含量上升，Ｋ＋含

量下降，引起 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋ 升高（Ｋｕｄｌａ ｅｔ ａｌ．，２０１０）。 正

常生长条件下，植物体内 ＲＯＳ 的产生和消除之间存

在一种动态平衡，但这种动态平衡很容易受到盐胁

迫的干扰。 植物体中 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋的升高和大量 ＲＯＳ 的

积累最终会引发细胞程序性死亡 （ Ｈｕｈ ｅｔ ａｌ．，
２００２），而且 ＲＯＳ 的积累也会诱导质膜中不饱和脂

肪酸的过氧化，引起膜脂损伤。 当植物在逆境条件

下生长，体内的抗氧化酶和抗氧化物质发挥着重要

作用，使自身的 ＲＯＳ 含量维持在一个相对稳定的水

平，从而保护生物膜的完整性，维持细胞的氧化还原
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平衡。 研究发现，外源施加 Ｃａ２＋ 和 Ｈ２Ｏ２ 能够提高

干旱胁迫下油菜叶片中的叶绿素含量 （ Ａｋｒａｍ ｅｔ
ａｌ．，２０１７）。 Ｈ２Ｏ２ 处理可以诱导玉米胚芽鞘和胚根

中脯氨酸的快速积累，并调节脯氨酸代谢和 Ｐ５ＣＳ
基因表达（Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２００９）。 也有研究表明，外源

Ｈ２Ｏ２ 处理可以降低初生根中内源 Ｈ２Ｏ２ 水平，提高

ＣＡＴ、ＡＰＸ 和 ＰＯＤ 等活性以及抗坏血酸（ＡＳＣ）等

ＲＯＳ 清除物质的含量（Ｊｕｎｇ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 Ｃａ２＋也会

影响植物质膜上 ＮＡＤＰＨ 氧化酶活性，从而影响活

性氧的积累。 有研究发现，适量浓度的 ＡＴＰ 可以触

发植物的防御反应，而过高浓度 ＡＴＰ 会导致植物细

胞的死亡（Ｆｅｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１４）；而且 ＡＴＰ 可以缓解干

旱或者低温对当归造成的负生理影响，保护植物的

正常生长（张牡丹等，２０１９）。 外源施用 ＡＴＰ 可以通

过调节蔗糖代谢中酶的活性来维持南果梨果实的品

质并延缓衰老，南果梨果实的品质与贮藏期间的蔗

糖代谢有关（Ｄｕａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１９）。 Ｓｕｎ 等（２０１２）研究

发现，使用外源 ＡＴＰ 处理可以提高 ＮａＣｌ 胁迫下胡

杨细胞活力，也会诱导 Ｈ２Ｏ２ 的积累。 Ａｌ３＋胁迫可能

通过抑制钙离子通道而破坏了细胞内 Ｈ２Ｏ２ 和 Ｃａ２＋

之间的协同关系，外源 ＡＴＰ 对 Ａｌ３＋诱导 Ｈ２Ｏ２ 上升

的缓解作用可能是由于其提升了细胞的抗氧化能力

（达梦婷等，２０１９）。 在本研究中，与对照相比，ＮａＣｌ
胁迫处理下的油菜叶片中 Ｃａ２＋、 Ｎａ＋、 Ｃｌ－ 含量及

Ｎａ＋ ／ Ｋ＋上升，Ｋ＋含量、叶绿素 ａ 和叶绿素 ｂ 含量下

降，叶片中 Ｈ２Ｏ２ 和 Ｏ２
－·的积累量、死细胞数量、脯氨

酸和可溶性糖含量、Ｐ５ＣＳ１ 基因表达量、抗氧化酶

（ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ）酶活、抗氧化酶基因（ＣＡＴ、
ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＧＲ）表达增多，相对电导率及 ＭＤＡ 含量

升高。 ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ 处理与单独 ＮａＣｌ 胁迫处理相比

较油菜叶片中 Ｋ＋、Ｃａ２＋ 含量增加，Ｎａ＋ 含量和 Ｎａ＋ ／
Ｋ＋降低，也降低了油菜叶片中 Ｈ２Ｏ２ 和 Ｏ２

－·的积累、
死细胞数量、相对电导率和 ＭＤＡ 含量，提高了脯氨

酸和可溶性糖含量、Ｐ５ＣＳ１ 基因和抗氧化酶基因表

达量以及抗氧化酶活。 抑制剂（ＤＰＩ、ＤＭＴＵ、ＥＧＴＡ）
＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理相比较于 ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理，油菜叶

片中 Ｐ５ＣＳ１ 基因和抗氧化酶基因表达均被抑制，叶
绿素 ａ 和叶绿素 ｂ 含量、脯氨酸和可溶性糖含量及

抗氧化酶酶活均降低。 以上结果说明，外源 ＡＴＰ 处

理可以维持盐胁迫下油菜叶片中的离子平衡，缓解

油菜的氧化损伤。 Ｈ２Ｏ２ 和 Ｃａ２＋参与到 ＡＴＰ 对盐胁

迫下油菜叶片中叶绿素含量、脯氨酸合成及抗氧化

防御系统的调控中，增强油菜的耐盐性。

渗透调节、离子平衡（特别是 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋ 平衡）和

抗氧化被认为是植物耐盐性的主要机制，尤其是离

子平衡，它被认为是重要的植物耐盐机制。 在盐胁

迫条件下与离子转运相关的蛋白包括质膜上的

Ｎａ＋ ／ Ｈ＋逆向转运蛋白 ＳＯＳ１、钠钾共转运蛋白 ＨＫＴ
和液泡膜的 Ｎａ＋ ／ Ｈ＋ 逆向转运蛋白 ＮＨＸ（Ｙａｎｇ ｅｔ
ａｌ．，２０１２）。 研究表明，Ｎａ＋诱导的拟南芥中 ＳＯＳ１ 基

因表达是由 ＮＡＤＰＨ 氧化酶诱导产生的 Ｈ２Ｏ２ 来介

导的（Ｃｈｕｎｇ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 ＳＯＳ３ 作为 Ｃａ２＋ 的传感

器，可以与 ＳＯＳ２ 蛋白激酶相互作用，ＳＯＳ３⁃ＳＯＳ２ 复

合物激活质膜型 Ｎａ＋ ／ Ｈ＋逆向转运蛋白 ＳＯＳ１ 活性，
从而重建细胞离子稳态（Ｋａｎｔ ｅｔ ａｌ．，２０１８）。 ＳＯＳ２
还可以激活液泡 Ｈ＋ ⁃ＡＴＰ 酶和 ＮＨＸ，将 Ｎａ＋（Ｋ＋）在
液泡中区室化，而这种区室化在调节植物对盐胁迫

的耐受性中起着至关重要的作用（Ｆａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。
Ｄｅｍｉｄｃｈｉｋ 等（ ２００９） 提出，胞外 ＡＴＰ 诱导细胞内

Ｃａ２＋ 储存库释放 Ｃａ２＋， Ｃａ２＋ 浓度升高，激活质膜

ＮＡＤＰＨ 氧化酶活性，诱导 ＲＯＳ 产生，调节拟南芥中

ＡｔＭＰＫ３ 的转录水平。 Ｊｅｔｅｒ 等（２００４）研究发现，外
源 ＡＴＰ 可以通过第二信使（Ｈ２Ｏ２、Ｃａ２＋、ＮＯ）触发下

游 ＭＡＰ 级联途径中的基因表达，提高了 ＭＥＫＫ１、
ＭＰＫ１９、ＭＰＫｓ 的表达。 在 Ｚｈａｎｇ 等（２０１０）的研究

结果中，油菜素内酯诱导产生的 Ｈ２Ｏ２ 可以激活

ＭＡＰ 激酶 ＺｍＭＰＫ５，被激活的 ＺｍＭＰＫ５ 又可以诱导

ＮＡＤＰＨ 氧化酶基因的表达，从而进一步提高 Ｈ２Ｏ２

的积累。 在本研究中，与对照相比，ＮａＣｌ 胁迫处理

显著提高了 ＳＯＳ１、ＮＨＸ１、ＲＢＯＨＤ、ＲＢＯＨＦ、ＭＡＰＫ３、
ＭＡＰＫ６ 基因的表达，这也说明油菜这 ６ 个基因在响

应 ＮａＣｌ 胁迫时发挥了作用。 ＡＴＰ ＋ＮａＣｌ 处理与单

独 ＮａＣｌ 胁迫处理相比较，ＳＯＳ１ 和 ＮＨＸ１ 基因、ＲＢＯ⁃
ＨＤ 和 ＲＢＯＨＦ 基因、ＭＡＰＫ３ 和 ＭＡＰＫ６ 基因的表达

均提高，表明喷洒外源 ＡＴＰ 可以提高 ＮａＣｌ 胁迫下

油菜叶片中 ＳＯＳ１、ＮＨＸ１、ＲＢＯＨＤ、ＲＢＯＨＦ、ＭＡＰＫ３、
ＭＡＰＫ６ 基因的表达，有利于油菜适应盐环境。 与

ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理相比较，抑制剂（ＤＰＩ、ＤＭＴＵ、ＥＧＴＡ）
＋ＡＴＰ＋ＮａＣｌ 处理抑制了 ＳＯＳ１、ＮＨＸ１、ＲＢＯＨＤ、ＲＢＯ⁃
ＨＦ、ＭＡＰＫ３、ＭＡＰＫ６ 基因的表达，说明 Ｈ２Ｏ２、Ｃａ２＋参

与到外源 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜 ＳＯＳ１ 和 ＮＨＸ１ 基

因、ＲＢＯＨ 基因和 ＭＡＰＫ 基因的表达调控。
综上所述，喷洒外源 ＡＴＰ 处理能够降低盐胁迫

下油菜中 Ｎａ＋ 吸收及 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋，增加 Ｃａ２＋ 和 Ｋ＋ 的吸

收，提高叶绿素含量和脯氨酸的合成，提高了抗氧化

酶活性，清除多余的 ＲＯＳ，降低了细胞膜质过氧化，

１９９１赖　 晶等：外源 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜幼苗生长的影响



并激活 Ｐ５ＣＳ１ 基因表达，调节细胞渗透性，同时诱

导盐胁迫下油菜中 ＮＨＸ１ 和 ＳＯＳ１ 基因、ＲＢＯＨ 和

ＭＡＰ 基因表达来调节油菜耐盐性。 信号分子

Ｈ２Ｏ２、Ｃａ２＋也参与到外源 ＡＴＰ 对盐胁迫下油菜幼苗

的调控。
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