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摘 要 【目的】干旱严重影响药材的产量和品质。揭示外源钙缓解桔梗干旱胁迫伤害的潜在生理机制,可为利用

外源钙提高干旱、半干旱地区桔梗耐旱性和药用品质提供理论依据。【方法】以桔梗幼苗为材料,采用盆栽试验在

干旱条件下叶面喷施10
 

mmol/L
 

CaCl2,研究外源钙对桔梗幼苗生长、光合气体交换参数、抗氧化酶活性及药用部

位品质等的影响。【结果】(1)外源钙能促进干旱胁迫下桔梗根长和干鲜生物量增加,同时促使其叶片气孔开度、叶
绿素a含量、总叶绿素含量、类胡萝卜素含量、净光合速率、气孔导度和蒸腾速率分别显著增加30.28%、57.67%、

44.44%、100.33%、89.53%、60.00%和83.11%。(2)外源钙使干旱胁迫下桔梗叶片丙二醛、过氧化氢含量分别显著

降低13.82%和18.66%,同时使其叶片过氧化物酶、超氧化物歧化酶和过氧化氢酶活性分别增加了25.43%、7.90%
和33.92%,也显著提高其根中可溶性蛋白含量。(3)外源钙促进桔梗根中皂苷D、多糖、总黄酮、游离氨基酸在正常

条件下分别显著增加35.34%、34.87%、4.19%和6.52%,在干旱胁迫分别显著增加10.94%、7.53%、6.07%和

5.78%。(4)桔梗地上部和地下部N、P、K、Ca、Cu、Mn含量在干旱胁迫下显著降低,而在外源钙处理下能不同程度

地提高。【结论】喷施10
 

mmol/L
 

CaCl2 能增强干旱环境中桔梗叶片抗氧化系统活性和渗透调节能力,提高光合色

素含量和光合性能,协同促进次生代谢产物和矿质元素累积,改善药用部位品质,缓解干旱对桔梗幼苗的伤害。
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Abstract [Objective]
 

Drought
 

stress
 

seriously
 

affects
 

the
 

yield
 

and
 

quality
 

of
 

medicinal
 

plants.
 

This
 

study
 



aims
 

to
 

reveal
 

the
 

physiological
 

mechanism
 

of
 

exogenous
 

calcium
 

in
 

alleviating
 

drought-induced
 

damage
 

in
 

Platycodon
 

grandifloras,
 

which
 

can
 

provide
 

a
 

basis
 

for
 

using
 

exogenous
 

calcium
 

to
 

improve
 

drought
 

re-
sistance

 

and
 

medicinal
 

quality
 

of
 

P.
 

grandiflorus
 

in
 

arid
 

and
 

semi-arid
 

area.
 

[Methods]
 

With
 

P.
 

grandi-
florus

 

seedlings
 

as
 

materials,
 

a
 

pot
 

experiment
 

was
 

conducted
 

to
 

explore
 

the
 

effects
 

of
 

exogenous
 

calcium
 

on
 

the
 

growth,
 

photosynthetic
 

gas
 

exchange
 

parameters,
 

antioxidant
 

enzyme
 

activity,
 

and
 

medicinal
 

quali-
ty

 

of
 

P.
 

grandiflorus
 

seedlings
 

under
 

drought
 

stress
 

by
 

foliar
 

spraying
 

of
 

10
 

mmol/L
 

CaCl2.
 

[Results]
 

(1)
 

Exogenous
 

calcium
 

significantly
 

increased
 

root
 

length
 

and
 

dry
 

and
 

fresh
 

biomass
 

of
 

P.
 

grandiflorus
 

under
 

drought
 

stress.
 

It
 

significantly
 

increased
 

the
 

stomatal
 

aperture,
 

chlorophyll
 

a
 

content,
 

total
 

chloro-
phyll

 

content,
 

carotenoid
 

content,
 

net
 

photosynthetic
 

rate,
 

stomatal
 

conductance,
 

and
 

transpiration
 

rate
 

by
 

30.28%,
 

57.67%,
 

44.44%,
 

100.33%,
 

89.53%,
 

60.00%,
 

and
 

83.11%,
 

respectively,
 

in
 

P.
 

grandi-
florus

 

leaves
 

under
 

drought
 

stress.
 

(2)
 

Exogenous
 

calcium
 

effectively
 

reduced
 

the
 

content
 

of
 

malondialde-
hyde

 

and
 

hydrogen
 

peroxide
 

in
 

P.
 

grandiflorus
 

leaves
 

under
 

drought
 

stress,
 

which
 

was
 

significantly
 

re-
duced

 

by
 

13.82%
 

and
 

18.66%,
 

respectively,
 

compared
 

to
 

drought
 

stress.
 

Exogenous
 

calcium
 

increased
 

the
 

superoxide
 

dismutase,
 

superoxide
 

dismutase,
 

and
 

catalase
 

activities
 

in
 

P.
 

grandiflorus
 

leaves
 

by
 

25.43%,
 

7.90%,
 

and
 

33.92%,
 

respectively,
 

and
 

also
 

increased
 

the
 

soluble
 

protein
 

content
 

in
 

roots
 

com-
pared

 

with
 

drought
 

stress.
 

(3)
 

Exogenous
 

calcium
 

significantly
 

increased
 

the
 

levels
 

of
 

latycodin-D,
 

poly-
saccharides,

 

total
 

flavonoids,
 

and
 

free
 

amino
 

acids
 

in
 

P.
 

grandiflorus
 

roots
 

by
 

35.34%,
 

34.87%,
 

4.19%,
 

and
 

6.52%,
 

respectively,
 

under
 

normal
 

conditions.
 

Under
 

drought
 

stress,
 

the
 

levels
 

were
 

signifi-
cantly

 

increased
 

by
 

10.94%,
 

7.53%,
 

6.07%,
 

and
 

5.78%,
 

respectively.
 

(4)
 

N,
 

P,
 

K,
 

Ca,
 

Cu,
 

and
 

Mn
 

contents
 

in
 

the
 

aboveground
 

and
 

underground
 

parts
 

of
 

P.
 

grandiflorus
 

were
 

significantly
 

reduced
 

under
 

drought
 

stress,
 

while
 

they
 

were
 

increased
 

to
 

varying
 

degrees
 

under
 

exogenous
 

calcium
 

treatment.
 

[Conclusion]
 

Spraying
 

10
 

mmol/L
 

CaCl2 could
 

enhance
 

the
 

antioxidant
 

system
 

activity
 

and
 

osmotic
 

regula-
tion

 

ability
 

in
 

P.
 

grandiflorus
 

leaves
 

in
 

arid
 

environment,
 

increase
 

the
 

content
 

of
 

photosynthetic
 

pig-
ments

 

and
 

photosynthetic
 

performance,
 

synergistically
 

promote
 

the
 

accumulation
 

of
 

secondary
 

metabolites
 

and
 

mineral
 

elements,
 

improve
 

the
 

quality
 

of
 

medicinal
 

parts,
 

and
 

alleviate
 

the
 

damage
 

of
 

P.
 

grandiflo-
rus

 

seedlings
 

under
 

drought
 

stress.
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  桔 梗[Platycodon
 

grandiflorus
 

(Jacq.)
 

A.
 

DC.]为桔梗科(Campanulaceae)桔梗属多年生草本

植物,多以干燥的根茎入药。药理研究表明:桔梗中

皂苷类成分具有镇咳平喘、抗炎、降低血压、血糖和

血脂以及抗多种肿瘤等功效
 [1]。桔梗作为中国常见

大宗药材之一,因含有多种矿质元素、维生素、核黄

素、膳食纤维,营养价值较高,属于典型的药食同源

植物。随着桔梗在国内外市场需量逐年增加,野生

资源日益匮乏,目前桔梗人工化规模化种植逐年增

加。桔梗在中国主要分布在华北、东北、华中、华东

各个省,这些种植地区现面临着灌溉水减少的问题,
而缺水将会直接影响产区桔梗的生长和次生代谢过

程,从而影响桔梗入药部位品质。因此,提高桔梗耐

旱性及探究其耐旱机制是提升产量和品质的关键因

素。钙是植物生长发育过程中极其重要的营养元素

之一,作为参与生理活动的多种酶的活化剂,在各项

生理活动中发挥着重要作用。同时,Ca2+ 作为细胞

内第二信使,与植物非生物胁迫密切相关。药用植

物在遭受盐、氧化胁迫、高温、高热等多种胁迫过程

中,会通过生物膜上的磷酸酯与蛋白质的羟基结合

来维持细胞形态和稳定生物膜结构[2]。另一方面,
当植物受到逆境胁迫时,Ca2+在与环状多肽结合形

成钙调素(calmodulin,CaM)后与CaM 结合蛋白结

合,进行信号传递,激发植物细胞抗氧化防御系统和

一系列生化反应响应逆境[3]。前人研究表明,外源

钙可以通过降低丙二醛(MDA)、活性氧(ROS)累
积,提高干热胁迫下苋菜体内抗氧化酶活性,从而有

效缓解植物遭受的干热旱胁迫损伤,进一步增加苋

菜的耐旱性[4]。滕梦鑫等发现,Ca2+与巴西蕉(Mu-
sa

 

AAA
 

Cavendish
 

var.
 

Brazil)细胞的耐盐性密切

相关,10
 

mmol/L
 

CaCl2 能通过提高过氧化物酶

(POD)活性和脯氨酸(Pro)含量,促进高盐胁迫下

细胞生长,最终减轻盐胁迫对巴西蕉细胞的伤害[5]。
此外,在逆境胁迫条件下,外源钙能通过诱导质膜或

液泡膜上Ca2+ 通道开放,使胞内Ca2+ 浓度逐渐升

高。Ca2+进一步发挥信使作用,将外界逆境刺激通
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过信号级联放大传递给下游靶酶并激活靶酶,使细

胞核内编码相关蛋白从而积累次生代谢产物[6]。
近年来,全球气候变暖的趋势加剧,水分已经成

为限制干旱半干旱地区农业生产和药用植物生长、
品质的主要因素。同时,干旱胁迫抑制药用植物光

合色素合成,降低植株光合活性,使光合碳同化降

低,阻碍养分运输,最终影响药材的质量和品质。目

前,关于桔梗的研究主要集中在化学成分、药理、水
肥管理及种子萌发等方面,而有关桔梗逆境生理的

报道较少[7-9]。探讨提高桔梗幼苗耐旱性的生理机

制,进而提升桔梗药用品质具有重要的理论和实践

指导意义。
因此,本试验以桔梗幼苗为试验材料,通过外源

喷施CaCl2,研究干旱胁迫下钙对桔梗幼苗生物量、
渗透调节物质、抗氧化酶活性以及次生代谢产物、矿
质元素含量的影响,考察外源钙对干旱胁迫下桔梗

幼苗生长及品质的影响,为干旱、半干旱地区桔梗的

抗旱栽培和育种研究提供一定的理论依据。
 

1 材料和方法

1.1 试验材料

供试桔梗种子购买于安徽亳州,并经南京农业

大学王康才教授鉴定确认。选取籽粒饱满、大小均

匀的桔梗种子用1%
 

NaClO消毒10
 

min,蒸馏水冲

洗3~4次,25
 

℃条件下浸种24
 

h。待桔梗生长60
 

d后,选取生长健壮、长势一致的桔梗幼苗转入装有

栽培基质(泥炭土和蛭石按V∶V=1∶1均匀混合)
的塑料花盆中,每盆定苗3株,进行干旱胁迫处理。

试验设置4个处理:CK,对照,正常供水条件下

叶面喷施蒸馏水;DS处理,干旱胁迫组,干旱胁迫条

件下叶面喷施蒸馏水;Ca处理,正常供水条件下,叶
面喷施10

 

mmol/L
 

CaCl2;DS+Ca处理,干旱胁迫

条件下叶面喷施10
 

mmol/L
 

CaCl2。
试验期间采用称重法控制土壤含水量,每天傍

晚称重并按照土壤持水量计算每盆的灌水量进行复

水,正常供水量为土壤田间持水量的75%~80%,
干旱胁迫处理下土壤含水量为田间持水量45%~
50%。每个处理3次重复,每重复15株幼苗。其

中,CaCl2 以叶面喷施的方式于每日18:00喷施,每

5
 

d喷施1次,共喷施
 

2次,以桔梗叶片湿润而不滴

水为标准。干旱处理15
 

d后采集生长健康的桔梗

叶片,液氮冷冻,-80
 

℃保存,用于生理生化试验

检测。

1.2 测定指标与方法

1.2.1 生物量和主根长

随机取每个处理植株5株,用于测定地上和地

下部分生物量和根长。首先,将样品用清水洗净后,
吸干表面的水分,将地上地下部分分开,分别称取鲜

质量;然后样品在105
 

℃杀青20
 

min,于50
 

℃恒温

烘干至恒重,分别称取地上和地下干质量。同时,在
各处理下分别选取5株桔梗用直尺分别测量其主根

长度。

1.2.2 叶片光合色素含量

选取桔梗植株自上而下的第3片叶片0.2
 

g,加
入95%乙醇于黑暗环境中冷浸提24

 

h,采用分光光

度法测定叶绿素a、b及类胡萝卜素含量,每处理重

复3次[10]。

1.2.3 光合气体交换参数

各处理随机选取3株桔梗幼苗,选择自上而下

的第3片叶片,采用便携式光合仪(Li-6400,Li-
COR,美国)于晴天上午8:30—11:00测定净光合

速率(Pn)、气孔导度(Gs)、胞间CO2 浓度(Ci)和蒸

腾速率(Tr)。

1.2.4 叶片抗逆生理指标

丙二醛(MDA)含量采用硫代巴比妥酸法测定;
脯氨酸(Pro)含量采用酸性茚三酮比色法测定;过
氧化氢(H2O2)含量采用紫外分光光度计法测定;可
溶性蛋白含量采用考马斯亮蓝染色法测定;超氧化

物歧化酶(SOD)活性采用 NBT法测定;过氧化氢

酶(CAT)活性采用紫外吸收法测定;过氧化物酶

(POD)活性采用愈创木酚法测定[11];桔梗多糖含量

参照于侃超等方法测定[12];桔梗总黄酮含量采用紫

外分光光度仪测定[13]。

1.2.5 叶片气孔开度

用镊子避开桔梗叶片的主脉直接撕取叶片下表

皮,置于滴有蒸馏水的载玻片上,并用毛笔头将叶片

表皮平展铺开,盖上盖玻片,在40倍光学显微镜下

观察并 拍 照,每 个 样 品 随 机 选20个 视 野,采 用

lmageJ软件测定气孔开度。

1.2.6 桔梗皂苷D和游离氨基酸含量

选取桔梗的根部清洗干净,置于烘箱中105
 

℃
杀青10

 

min,后在40
 

℃条件下烘干至恒重;粉碎机

打粉,过60目筛后保存,用于桔梗皂苷D和游离氨

基酸测定。具体测定步骤参照李喜凤等方法[14]。

1.2.7 桔梗矿质元素含量

将桔梗地下部(主根、须根)和地上部组织(茎、
叶)烘干后粉碎,过筛。分别称取地下部和地上部组
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织粉末0.1
 

g,加入适量浓硝酸和高氯酸,重复浸提

后,N含量采用凯氏定氮法测定,P含量采用钼锑抗

比色法测定,K、Ca、Fe、Zn、Cu、Mn含量采用火焰原

子吸收分光度计(AA-6200,日本,SHIMADZU)进
行测定。

1.3 数据分析

数据均采用 Excel
 

2020软件进行处理,采用

SPSS
 

21.0软件进行单因素方差分析,差异显著性

检验(P<0.05)用Duncan􀆳s法。采用 Origin
 

2019
和Excel

 

2010作图。各指标间的相关性分析采用

Pearson相关系数法。

2 结果与分析

2.1 外源钙对干旱胁迫下桔梗叶片气孔开度的

影响

  由图1可知,与对照(CK)相比,桔梗叶片气孔

开度在干旱胁迫(DS)下显著降低了39.11%,在单

独CaCl2 处理(Ca)下显著增加了22.35%。DS+
Ca处 理 叶 片 气 孔 开 度 较 DS 处 理 显 著 上 升 了

30.28%,但仍显著低于CK。说明外源钙显著抑制

了干旱条件下桔梗叶片气孔开度降低的趋势,但仍

未完全恢复至正常水平。

CK.对照,正常供水、无CaCl2 处理;DS.干旱胁迫处理;Ca.正常供水条件下喷施
 

10
 

mmol/L
 

CaCl2;

DS+Ca.干旱胁迫条件下喷施10
 

mmol/L
 

CaCl2。数据为3次重复的平均值±标准差。不同小写字母

表示处理间在0.05水平差异显著(P<0.05)。下同。

图1 外源钙对干旱胁迫下桔梗叶片气孔开度的影响

CK,
 

control,
 

normal
 

water
 

supply
 

and
 

without
 

CaCl2 treatment.
 

DS,
 

drought
 

stress.
 

Ca,
 

spraying
 

10
 

mmol/L
 

CaCl2 under
 

normal
 

water
 

supply.
 

DS+Ca,
 

spraying
 

10
 

mmol/L
 

CaCl2 under
 

drought
 

stress.
 

The
 

data
 

represents
 

mean
 

±
 

standard
 

deviation
 

for
 

three
 

replicates.
 

Different
 

lowercase
 

letters
 

indicate
 

significant
 

difference
 

among
 

treatments
 

at
 

the
 

0.05
 

level.
 

The
 

same
 

as
 

below.

Fig.1 Effects
 

of
 

exogenous
 

calcium
 

on
 

stomatal
 

aperture
 

of
 

P.
 

grandiflorus
 

leaves
 

under
 

drought
 

stress

2.2 外源钙对干旱胁迫下桔梗幼苗叶片光合作用

指标的影响

  从表1可见,与CK相比,桔梗幼苗叶片叶绿素

a、叶绿素b、类胡萝卜素和总叶绿素含量在DS处理

下分别显著降低26.83%、19.23%、25.69%和34.78%,
在Ca处理下均不同程度增加,且除叶绿素b含量

外增幅均达到显著水平(P<0.05)。与DS处理相

比,DS+Ca处理桔梗叶片光合色素含量均不同程

度增加,其中叶绿素a、总叶绿素和类胡萝卜素含量

分别显著增加57.67%、44.44%和100.33%,同时显著

高于CK。同时,与CK相比,桔梗幼苗叶片净光合

速率(Pn)、气孔导度(Gs)和蒸腾速率(Tr)在DS处

理下分别降低46.68%、28.57%和33.04%,而叶片

胞间二氧化碳浓度(Ci)显著上升11.23%;在Ca处

理下,桔梗叶片Pn、Gs 和Tr 分别较CK显著增加

18.22%、50.00%、56.09%,而叶片 Ci 显著降低

7.41%;与DS处理相比,DS+Ca处理桔梗叶片

Pn、Gs 和Tr 分别增加89.53%、60.00%、83.11%,而
叶片Ci显著降低16.20%(表1)。以上结果说明外

源钙能够提高干旱胁迫下桔梗幼苗叶片光合色素含

量,并通过调节光合气体交换参数,缓解干旱胁迫造

成的光合作用效率降低。
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表1 外源钙对干旱胁迫下桔梗幼苗叶片光合色素含量和气体交换参数的影响

Table
 

1 Effects
 

of
 

exogenous
 

calcium
 

on
 

the
 

chlorophyll
 

content
 

and
 

gas-exchange
 

parameters
 

in
 

P.
 

grandiflorus
 

seedlings
 

under
 

drought
 

stress
 

(n=3)

处理
Treatment

叶绿素a含量
Chlorophyll

 

a
 

content/(mg/g)

叶绿素b含量
Chlorophyll

 

b
 

content/(mg/g)

总叶绿素含量
Total

 

chlorophyll
 

content/(mg/g)

类胡萝卜素含量
Carotenoid

 

content/
(mg/g)

CK 0.82±0.003b 0.26±0.021a 1.09±0.022c 0.23±0.011b

DS 0.60±0.004c 0.21±0.009b 0.81±0.012d 0.15±0.005c

Ca 0.95±0.001a 0.27±0.011a 1.22±0.011a 0.34±0.009a

DS+Ca 0.94±0.008a 0.23±0.020b 1.17±0.011b 0.35±0.008a

处理
 

Treatment Pn/[μmol/(m
2·s)] Ci/(μmol/mol) Gs/[mol/(m

2·s)] Tr/[mmol/(m
2·s)]

CK 7.52±0.14b 224.42±5.17b 0.14±0.06c 2.30±0.12c

DS 4.01±0.15c 249.63±3.90a 0.10±0.02d 1.54±0.07d

Ca 8.89±0.13a 207.80±6.70c 0.21±0.07a 3.59±0.04a

DS+Ca 7.60±0.13b 209.20±6.03c 0.16±0.01b 2.82±0.06b

注:同列不同小写字母表示处理间在0.05水平差异显著(P<0.05)。下同。

Note:
 

Different
 

lowercase
 

letters
 

within
 

the
 

same
 

column
 

indicate
 

significant
 

difference
 

among
 

treatments
 

at
 

the
 

0.05
 

level
 

(P<0.05).
 

The
 

same
 

as
 

below.

表2 外源钙对干旱胁迫下桔梗幼苗单株生物量的影响

Table
 

2 Effects
 

of
 

exogenous
 

calcium
 

on
 

the
 

individual
 

biomass
 

of
 

P.
 

grandiflorus
 

seedling
 

under
 

drought
 

stress

处理
Treatment

根长
Root

 

length
/cm

地上部
 

Shoot/g 地下部Root/g

鲜质量
Fresh

 

biomass
干质量

Dry
 

biomass
鲜质量

Fresh
 

biomass
干质量

Dry
 

biomass

CK 6.12±0.03a 5.99±0.27a 1.03±0.10a 6.44±0.42a 0.68±0.05a

DS 4.20±0.31c 2.32±0.14c 0.38±0.03c 2.50±0.12c 0.24±0.01d

Ca 5.91±0.20a 5.71±0.22a 0.93±0.07a 6.18±0.44a 0.56±0.04b

DS+Ca 4.90±0.30b 3.89±0.31b 0.64±0.04b 3.85±0.25b 0.42±0.03c

2.3 外源钙对干旱胁迫下桔梗生长的影响

表2显示,DS处理导致桔梗幼苗的根长、地上

部鲜质量、地上部干质量、地下部鲜质量和地下部干

质量均显著降低,与CK相比降幅分别为31.37%、

61.27%、63.11%、61.18%和64.71%。与CK相

比,Ca处理桔梗各指标均不同程度降低,但仅地下

部干质量降幅(17.65%)达到显著水平。与DS处

理相比,DS+Ca处理桔梗各指标均显著增加,根
长、地上部鲜质量、地上部干质量、地下部鲜质量和

地下部干质量分别显著升高了14.29%、40.36%、

40.62%、35.06%%和42.86%,但它们仍显著低于

CK。说明外源钙能显著减轻干旱胁迫对桔梗幼苗

生长的伤害,但仍然不能恢复至正常水平。

2.4 外源钙对干旱胁迫下桔梗叶片抗逆生理指标

的影响

  表3显示,与CK相比,桔梗叶片 MDA、H2O2
含量在DS处理下分别显著提高40.26%、90.56%,

在Ca处理下分别显著降低13.67%和0.53%,其中

H2O2 含量降幅不显著;与 DS处理相比,DS+Ca
处理叶片 MDA、H2O2 含量分别显著降低13.82%
和18.66%,但仍显著高于CK。说明外源钙能显著

减轻干旱胁迫对桔梗幼苗膜透性的伤害,但不能完

全恢复至对照水平。同时,与CK相比,桔梗叶片脯

氨酸和可溶性蛋白含量在DS处理下分别显著提高

58.25%和26.34%;在Ca处理下,叶片脯氨酸含量

比CK稍有降低,可溶性蛋白含量却比CK显著上

升18.19%。与DS处理相比,DS+Ca处理使桔梗

叶片可溶性蛋白含量显著增加,而脯氨酸含量则变

化不显著,但两者均显著高于CK(表3)。说明在外

源钙缓解桔梗幼苗干旱胁迫伤害的过程中可溶性蛋

白发挥着更重要的渗透调节作用。
另外,桔梗叶片中SOD、CAT和POD活性在

DS处理下均比CK显著增高,分别上升了23.15%、

5.86%和18.57%;在Ca处理下,桔梗叶片中SOD、
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POD活性与CK差异不显著,仅CAT活性显著增

加27.56%;与DS处理相比,DS+Ca处理进一步显

著提高了桔梗叶片SOD、POD、CAT活性,增幅分

别达到25.43%,7.90%,33.92%(表3)。可见,外
源钙能显著诱导提高干旱胁迫下桔梗幼苗抗氧化酶

活性和可溶性蛋白含量,有效清除过量活性氧,增强

渗透调节能力,减轻膜质过氧化伤害。

2.5 外源钙对干旱胁迫下桔梗药用品质的影响

2.5.1 氨基酸含量

由图2可知,与CK相比,DS处理桔梗根中谷

氨酸(Glu)、苏氨酸(Thr)、缬氨酸(Val)含量均不同

程度增加,天门冬氨酸(Asp)和组氨酸(His)含量明

显降低,其总氨基酸含量显著升高16.82%;与CK
相比,在Ca处理下,桔梗根中天门冬氨酸(Asp)、酪
氨酸(Tyr)含量均明显增加,同时甲硫氨酸(Met)含
量明显降低,总氨基酸含量显著升高了6.52%;与

DS处理相比,DS+Ca处理下桔梗丝氨酸(Ser)、甘
氨酸(Gly)、组氨酸(His)、精氨酸(Arg)、丙氨酸

(Ala)、甲硫氨酸(Met)、胱氨酸(Cys)、异亮氨酸

(Ile)、亮氨酸(Leu)、苯丙氨酸(Phe)、赖氨酸(Lys)
等游离氨基酸含量增加,而谷氨酸(Glu)、苏氨酸

(Thr)、缬氨酸(Val)含量均明显降低,桔梗总游离

氨基酸含量显著增加了5.78%。说明外源钙能通

过提高桔梗根中总游离氨基酸含量响应干旱胁迫。

2.5.2 根部次生代谢成分含量

图3显示,与CK相比,桔梗皂苷D含量和多糖

含量在 DS处 理 下 分 别 显 著 上 升 了10.34%和

15.71%,而总黄酮含量则显著降低了15.16%;桔
梗皂苷D含量、多糖、总黄酮含量在Ca处理下分别

较CK处理显著增加了35.34%、34.87%和4.19%;
与DS处理相比,桔梗皂苷D含量、多糖含量和总黄

酮含量在DS+Ca处理下分别显著增加了10.94%、

7.53%和6.07%,桔梗皂苷D和多糖含量还显著高

于CK,而总黄酮含量仍低于CK。说明外源钙能通

过有效调节桔梗根部次生代谢成分含量来响应干旱

胁迫。

表3 外源钙对干旱胁迫下桔梗幼苗叶片抗逆生理指标的影响

Table
 

3 Effects
 

of
 

exogenous
 

calcium
 

on
 

physiological
 

indicators
 

of
 

stress
 

resistance
 

in
 

leaves
 

of
 

P.
 

grandiflorus
 

seedlings
 

under
 

drought
 

stress
 

(n=3)

处理
Treatment

丙二醛含量
MDA

 

content
/(nmol/g)

过氧化氢含量
H2O2 content
/(μmol/g)

脯氨酸含量
Proline

 

content
/(μg/g)

可溶性蛋白含量
Soluble

 

protein
 

content/(mg/g)

SOD活性
SOD

 

activity
/(U/g)

CAT活性
CAT

 

activity
/(U/g)

POD活性
POD

 

activity
/(U/g)

CK 10.68±0.17c 42.47±2.63c 15.09±1.28b 7.86±0.15c 205.62±9.74c 63.11±5.07d 146.17±7.13c

DS 14.98±0.24a 80.93±3.03a 23.88±3.26a 9.93±0.60b 253.22±8.45b 74.83±2.76c 154.74±4.75b

Ca 9.22±0.49d 42.19±4.80c 15.01±1.39b 9.29±0.12b 220.74±4.45c 80.52±7.98b 140.29±3.28c

DS+Ca 12.91±0.12b 65.83±3.45b 23.81±2.13a 11.04±0.50a 317.61±7.83a 100.21±4.16a 166.96±5.91a

图2 外源钙对干旱胁迫下桔梗幼苗根中氨基酸含量的影响

Fig.2 Effects
 

of
 

exogenous
 

calcium
 

on
 

the
 

amino
 

acid
 

contents
 

in
 

roots
 

of
 

P.
 

grandiflorus
 

seedlings
 

under
 

drought
 

stress
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图3 外源钙对干旱胁迫下桔梗幼苗根部皂苷D、多糖、总黄酮含量的影响

Fig.3 Effects
 

exogenous
 

calcium
 

on
 

the
 

contents
 

of
 

latycodin-D,
 

polysaccharides,
 

and
 

total
 

flavones
 

in
 

roots
 

of
 

P.
 

grandiflorus
 

seedlings
 

under
 

drought
 

stress

2.5.3 矿质元素含量

由表4可见,桔梗地下部(主根、须根)N、P、K、

Ca、Fe、Zn、Cu、Mn含量在DS处理下均较CK显著

降低,降幅分别为26.15%,30.82%,27.56%,27.87%,

19.76%,38.34%,18.62%和32.12%;与 CK 相

比,Ca处理桔梗地下部仅 K、Ca和Cu含量分别显

著增加了16.48%、16.87%和17.02%,而其余矿质

元素含量则无显著变化;与DS处理相比,DS+Ca
处理桔梗地下部N、Ca、Fe、Zn、Cu、Mn含量分别显

著增加了17.64%,18.37%,16.82%,37.87%,11.82%
和38.12%,P、K

 

含量则无显著变化。
同时,桔梗地上部(茎、叶)N、P、Ca、Cu、Mn含量在

DS处理下较CK分别显著降低了41.76%,69.03%,

24.19%,21.50%和13.48%,而其Fe、Zn含量分别显

著上升了3.65%和9.44%,K含量则变化不显著;与

CK相比较,桔梗地上部各矿质元素含量在Ca处理下

均不同程度增加,且P、Ca、Zn、Mn含量增幅达到显

著水平;与DS处理相比,DS+Ca处理桔梗地上部

N、P、Ca、Fe、Zn、Cu和 Mn含量分别显著上升了

44.81%,29.10%,23.17%,1.63%,2.16%,10.59%
和14.55%,仅K含量则变化不显著。以上结果说明

干旱胁迫导致桔梗地上部和地下部N、P、K、Ca、Cu、

Mn含量均显著降低,而外源钙能不同程度地恢复干

旱胁迫下桔梗地上部和地下部矿质元素的含量。

表4 外源钙对干旱胁迫下桔梗矿质元素含量的影响

Table
 

4 Effects
 

of
 

exogenous
 

calcium
 

on
 

the
 

content
 

of
 

mineral
 

elements
 

of
 

P.
 

grandiflorus
 

seedlings
 

under
 

drought
 

stress
 

(n=3)

部位
Part

矿质元素含量
 

Content
 

of
 

mineral
 

elements

元素
 

Element CK DS Ca DS+Ca

地下部
Root

N/(mg/g) 31.86±0.74a 23.53±0.61c 32.19±0.66a 27.68±0.69b

P/(mg/g) 3.18±0.07a 2.20±0.10b 3.02±0.16a 2.34±0.09b

K/(mg/g) 10.74±0.13b 7.78±0.26c 12.51±0.47a 7.97±0.19c

Ca/(mg/g) 7.23±0.08b 5.28±0.04d 8.45±0.09a 6.25±0.09c

Fe/(μg/g) 319.45±10.82a 256.34±10.27c 322.45±8.25a 299.45±4.60b

Zn/(μg/g) 41.45±1.82a 25.56±1.13c 43.52±1.48a 35.24±2.08b

Cu/(μg/g) 11.34±0.88b 9.56±0.15d 13.27±1.71a 10.69±0.31c

Mn/(μg/g) 21.45±0.47a 14.56±0.97b 20.89±0.81a 20.11±1.23a

地上部
Shoot

N/(mg/g) 17.05±0.23a 9.93±0.39c 17.68±0.59a 14.38±0.50b

P/(mg/g) 4.53±0.49b 2.68±0.18d 5.26±0.45a 3.46±0.33c

K/(mg/g) 8.42±0.27a 8.28±0.15a 8.46±0.49a 8.29±0.15a

Ca/(mg/g) 8.31±0.17b 6.30±0.18d 9.57±0.11a 7.76±0.08c

Fe/(μg/g) 361.93±7.03c 375.17±6.84b 364.33±12.66c 381.32±6.86a

Zn/(μg/g) 26.97±0.45d 30.61±0.82b 28.23±0.41c 32.27±0.66a

Cu/(μg/g) 8.42±0.12a 6.61±0.16c 8.46±0.19a 7.31±0.23b

Mn/(μg/g) 19.06±0.72b 16.49±0.38c 20.13±0.55a 18.89±0.10b

注:同行不同字母表示不同处理间差异显著(P<0.05)。

Note:
 

Different
 

lowercase
 

letters
 

within
 

the
 

same
 

row
 

indicate
 

significant
 

difference
 

among
 

treatments
 

at
 

0.05
 

level
 

(P<0.05).
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3 讨 论

3.1 外源钙对干旱胁迫下桔梗幼苗质膜透性、渗透

调节及抗氧化系统的影响

  干旱胁迫常导致植物体累积大量的ROS,细胞

内的有机分子和电解质出现外渗,加剧质膜过氧化,
最终植 物 细 胞 膜 的 结 构 和 完 整 性 遭 到 破 坏[15]。

MDA是膜脂化的最终产物,对生物膜具有损伤作

用,能够反映植物细胞膜受损伤程度。本试验中桔

梗叶片 MDA和 H2O2 含量在干旱胁迫下显著升

高,表明叶片质膜已经发生氧化胁迫损伤;外源喷施

10
 

mmol/L
 

CaCl2 显著提高了干旱胁迫下桔梗幼苗

抗氧化酶活性和可溶性蛋白含量,有效清地除过量

活性氧,增强渗透调节能力,降低了桔梗叶片 MDA
和H2O2 含量,减轻膜质过氧化伤害。这与干旱胁

迫下,采用5
 

mmol/L的Ca2+ 处理牡丹(Paeonia)
幼苗的研究结果[16]相似。此结果表明,Ca2+作为第

二信使,可能在细胞质内通过传递干旱信号并诱导

桔梗体内相关抗逆基因表达,来缓解干旱胁迫对植

物细胞膜的损害,增强桔梗的抗旱性。植物遭受干

旱胁迫时体内会产生高浓度渗透性化合物如脯氨

酸、可溶性糖和可溶性蛋白等,这些物质可维持细胞

原生质和环境间的渗透平衡,从而维持植株的水分

平衡。本研究表明,叶面喷施10
 

mmol/L
 

CaCl2 后,
桔梗叶片脯氨酸较单独干旱处理增加不显著,而可

溶性蛋白含量增加显著,这与叶面喷施
 

10
 

mmol/L
 

Ca2+能显著增强水稻(Oryza
 

sativa
 

L.)可溶性蛋

白含量结果[17]一致。说明在干旱条件下,喷施外源

钙可诱发植物细胞积累较多的渗透物质,尤其是可

溶性蛋白,从而提高渗透压和稳定蛋白质和细胞膜

结构。
抗氧化酶SOD、POD和CAT能够清除植物体

内过多的ROS。SOD作为细胞膜保护的第一道防

线,其主要作用将较强毒性的超氧阴离子(O
-·
2)转化

为毒性较轻的H2O2,而POD则将多种基质作为电

子供体把H2O2 还原为H2O。此外,POD还能够与

CAT协同作用,当CAT存在于过氧化物酶体(per-
oxisome)和乙醛酸循环体(glyoxysome)中,可以将

H2O2 歧化为无毒害 H2O和 O2,进一步起到保护

细胞膜结构的作用[18]。本研究中,干旱胁迫下桔梗

幼苗叶片中SOD、POD和CAT显著高于CK。这

可能因桔梗自身为了抵抗干旱胁迫而诱导抗氧化酶

活性上升。Brookes等研究发现,一定浓度的钙能

够激发植物体中的抗氧化酶防御系统并有效提高不

利环境胁迫下植物体中抗氧化酶活性,其机理主要

通过Ca2+信号传导途径启动植物体下游信号网络,
诱导相关基因表达来实现抗氧化酶活性增强[19]。
此外,Ca2+ 信号转导通过与CaM、依赖钙激活的蛋

白激酶(calciuum-dependent
 

protein
 

kinases,CD-
PKs或CPKs)等相关靶蛋白结合而调节下游靶酶

的活性,从而调节ROS代谢,提高植物对逆境的适

应性[3]。本研究发现干旱胁迫下外源CaCl2 处理桔

梗幼苗叶片CAT活性显著升高,可能是Ca2+ 通过

与CaM 结合在干旱胁迫过程中参与 ABA信号通

路诱导CAT等相关抗氧化酶基因表达所致[20]。与

此同时,Ca2+ 还可通过增强蛋白激酶活性,促进抗

氧化物质与相容性物质累积以减轻环境胁迫下过氧

化损伤,来增强植株的抗逆性[21]。因此,本研究表

明应用外源钙能够进一步增加桔梗幼苗脯氨酸和可

溶性蛋白含量,同时显著提高其抗氧化酶活性,降低

桔梗植株体内膜脂化产物,减轻活性氧对光合作用

的抑制,从而利于干旱胁迫下桔梗幼苗的生长。

3.2 外源钙对干旱胁迫下桔梗幼苗光合色素含量

与气体交换参数的影响

  干旱胁迫会导致叶绿体结构破坏,使内囊体内

膜上的叶绿素合成受阻,继而导致光合作用受到抑

制[22]。谭勇等研究表明,干旱胁迫下菘蓝叶绿素含

量、光合气体交换参数和生物量累积均降低[23]。本

研究中干旱胁迫同样导致桔梗幼苗叶片光合色素含

量显著降低。光合作用是植物生长发育和物质累积

的基础,也是植物生长发育过程中一项至关重要的

生命活动,而水分是其关键影响因子之一[24]。干旱

胁迫通过影响植物的光合能力,进一步影响植物的

生长发育,导致Pn 降低的因素分为气孔限制和非

气孔限制两类,当植物Ci降低同时Gs 上升即为气

孔限制因素为主,当Ci上升同时Gs 降低则为非气

孔限制因素为主,Ci变化的方向取决于占主导因素

的那个限制因素[25-26]。本研究中干旱胁迫导致桔

梗幼苗叶片Pn 下降,并表现为Ci上升、Gs 降低,表
明干旱胁迫下光合速率降低主要由于非气孔限制因

素导致。此结果与外源钙对干旱胁迫下甜菜幼苗光

合特性的影响结果[27]一致。此外,干旱条件下桔梗

幼苗光合作用效率降低也与植物体内ROS水平升

高有关,干旱胁迫致使植物体内ROS累积,诱导植

物体内产生氧化胁迫进而抑制了相关蛋白的合成,
尤其是光系统Ⅱ反应中心的组成部分D1蛋白合成

受阻,最终导致光合速率降低[28]。

855 西 北 植 物 学 报                   44卷



3.3 外源钙对干旱胁迫下桔梗幼苗生长和药用品

质的影响

  干旱是影响药用植物生长较为突出的环境因

素。李小玲等采用10%
 

PEG6000模拟干旱胁迫,
发现添加不同浓度Ca2+ 可以有效改善干旱胁迫下

黄芩(Scutellaria
 

baicalensis
 

Georgi)幼苗生长和药

用品质,提高其抗干旱适应能力[29]。本研究发现干

旱条件下桔梗幼苗根长、地上部鲜质量、地上部干质

量、根鲜质量和根干质量均显著降低,而喷施外源

CaCl2 后缓解了以上指标的降低趋势,证明外源钙

能有效缓解干旱造成的生长抑制,促进桔梗苗生长。
这与旱胁迫致使樟子松(Pinus

 

sylvestris
 

var.mongol-
ica)幼苗生物量显著下降,而施加

 

5~10
 

mmol/L
 

CaCl2
能促进受胁迫樟子松幼苗生物量显著增加的结

果[30]一致。
本研究中DS处理使桔梗幼苗根中总氨基酸含

量比对照显著增加,DS+Ca处理又比DS处理进一

步显著增加。Ma等研究发现精氨酸(Arg)除了在

植物体内充当储存和运输氮的重要作用外,还能参

与到多胺的合成代谢中,在调节植物光合系统和抗

逆性方面发挥重要作用[31]。本研究中外源CaCl2 使

桔梗幼苗根中Pro、Arg、Gly含量较干旱胁迫处理

显著增加,说明干旱胁迫下外源CaCl2 可能通过促

进桔梗植株内源Pro、Arg、Gly等具有渗透调节作

用的游离氨基酸的含量,调节胞质溶胶与环境之间

的渗透平衡,从而提高植株的渗透调节能力。
药用植物体内的次生代谢产物作为中药材的主

要药效成分,是确保中药材品质和质量的物质基础,
同时在适应环境、生物间信息交流中发挥着至关重

要的作用。众多研究发现,非生物胁迫(如盐胁迫、
干旱、重金属、温度)能够改变次生代谢途径相关基

因的表达,进而影响植物次生代谢产物的合成。Jia
等研究发现干旱胁迫诱导促进了蒙古黄芪[Astrag-
alus

 

membranaceus
 

(Fish)
 

Bunge
 

var.
 

mongholi-
cus

 

(Bunge)
 

Hsiao]体内黄酮类成分和黄芪甲苷的

合成[32]。本研究发现干旱胁迫导致桔梗皂苷D含

量和桔梗多糖含量显著上升,而同时导致桔梗总黄

酮含量显著降低,前者可能由于桔梗通过自身增加

合成次生代谢产物来抵御干旱胁迫造成的伤害[33],
后者主要归因于干旱胁迫抑制了黄酮合成相关酶的

活性。外源CaCl2 能促进桔梗次生代谢成分含量进

一步提高,说明外源钙在干旱胁迫条件下主要通过

调节抗氧化酶系统活性、渗透调节物质含量,维持桔

梗植株内环境相对稳定,使桔梗次生代谢成分合成

顺利进行,进而改善药用部位品质。此外,缺水条件

下植物也可通过合成一些小分子有机物和吸收无机

离子降低细胞的渗透势,改善细胞正常膨压,此过程

会改变植物体内的矿质元素含量[34]。李鑫等研究

发现外源SA和ABA对模拟干旱胁迫下水稻根系

中的大量元素P、Ca、K和微量元素Mn、Fe、Zn的吸

收和利用具有一定的影响[35]。而矿质元素作为评

价桔梗品质指标之一,干旱胁迫对其含量也有显著

影响。本研究中干旱胁迫导致桔梗地上部和地下部

N、P、K、Ca、Cu、Mn含量均显著降低,而外源施加

CaCl2 能不同程度恢复干旱胁迫下桔梗地上部和地

下部矿质元素的含量,其可能原因是外源CaCl2 使

质膜上的 H+-ATPase酶活性增强,从而促进了

ATP转换为ADP,在此过程中释放出 H+,使植物

根系周围酸环境增强,从而增加Ca、Cu、Mn的有效

性[36],其具体分子机制还待进一步研究。

4 结 论

在干旱胁迫条件下,桔梗幼苗叶片叶绿素含量

降低,膜脂化产物显著累积,进而导致桔梗生物量和

光合作用效率降低,而其根中桔梗皂苷D、桔梗多

糖、总黄酮的含量均显著增加,说明桔梗能通过自身

合成次生代谢产物来抵御干旱胁迫造成的伤害。同

时,在干旱胁迫下使用外源钙则通过提高桔梗幼苗

渗透调节物质含量、增强抗氧化酶活性来减轻体内

活性氧累积对植物生长、光合的抑制作用,进而导致

根部次生代谢产物和矿质元素含量增加,从而既保

障了桔梗的生长,又提高了其药用品质。
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