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摘摇 要摇 以‘新泰密刺爷黄瓜为材料,采用营养液栽培,外源使用 Ca2+、钙离子通道抑制剂
La3+与钙调素拮抗剂三氟拉嗪(TFP),研究了钙对根际低氧胁迫下黄瓜幼苗根系 ADH、LDH
活性和同工酶的影响。 结果表明,低氧胁迫诱导产生了新的 ADH 和 LDH 同工酶条带。 低
氧胁迫下,ADH、LDH 同工酶丰度和活性显著高于对照;外源增施 Ca2+有利于 Ca2+信号的形
成和逆境信号的传递,营养液添加 CaCl2 缓解了低氧胁迫对黄瓜植株的伤害,ADH、LDH 同

工酶丰度和活性接近对照水平;La3+抑制 Ca2+的吸收和体内运输,营养液添加 LaCl3 显著抑
制了 ADH 和 LDH 同工酶丰度和酶活性,黄瓜幼苗植株生长受到抑制,生物量显著低于低
氧处理,表明 La3+加重了低氧胁迫对黄瓜幼苗植株的伤害;TFP 抑制了低氧逆境胁迫信号
的传递,营养液添加 TFP 抑制了 ADH 和 LDH 同工酶丰度和酶活性,ADH 和 LDH 同工酶丰
度和酶活性显著低于低氧处理,黄瓜幼苗植株生长受到抑制,黄瓜植株的低氧耐性降低。
暗示外源 Ca2+参与了低氧胁迫下黄瓜根系无氧呼吸代谢的调节,增强了 Ca2+向植物体内的
运输,缓解了低氧胁迫对黄瓜幼苗植株的伤害,增强了植物对低氧的耐性。
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Effects of exogenous calcium on the abundance and activity of ADH and LDH isoenzymes
in cucumber seedlings root under root鄄zone hypoxia stress. WANG Chang鄄yi, GUO Shi鄄
rong, DU Chang鄄xia, LIU Chao鄄jie (College of Horticulture, Nanjing Agricultural University / Key
Laboratory of Southern Vegetable Crop Genetic Improvement, Ministry of Agriculture, Nanjing
210095, China) . Chinese Journal of Ecology,2010,29(4):662-668.
Abstract: A hydroponic experiment was conducted to study the effects of exogenous calcium,
LaCl3, and trifluoperazine ( TFP) on the abundance and activity of alcohol dehydrogenase
(ADH) and lactate dehydrogenase ( LDH) isoenzymes in cucumber seedlings under hypoxia
stress. Hypoxia induced the formation of new ADH and LDH isoenzyme bands. Under hypoxia
stress, the abundance and activity of ADH and LDH isoenzymes were significantly higher than
those of the control. Increasing exogenous Ca2+ concentration was conducive to the Ca2+ signal
formation and the adversity signal transduction. The application of 4 mmol CaCl2·L-1 alleviated
the hypoxia stress significantly, and made the abundance and activity of ADH and LDH
isoenzymes closed to the control level. La3+ inhibited the Ca2+ uptake and its in vivo transport.
Applying 50 滋mol · L-1 of LaCl3 decreased the abundance and activity of ADH and LDH
isoenzymes significantly, inhibited the growth of cucumber seedlings, and made the plant biomass
be significantly lower than that under hypoxia, implying that La3+ increased the hypoxia injury of
cucumber seedlings. TFP inhibited the hypoxia signal transduction. Applying 20 滋mol·L-1 of
TFP made the abundance and activity of ADH and LDH isoenzymes be significantly lower than
those under hypoxia, inhibited the growth of cucumber seedlings, and decreased the hypoxia tol鄄
erance of the seedlings, which implied that TFP also increased the hypoxia injury of cucumber
seedlings. Our results suggested that exogenous Ca2+ could regulate the anaerobic respiration
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process of cucumber roots under hypoxia stress. The exogenous Ca2+ increased the in vivo trans鄄
port of Ca2+, alleviated the hypoxia injury, and enhanced the plant tolerance against hypoxia
stress.
Key words: hypoxia stress; calcium; cucumber seeding; isoenzyme.

摇 摇 氧是线粒体电子传递链的最终电子受体,有效

氧的减少导致细胞线粒体电子传递受阻,呼吸代谢

改变,降低了 ATP:ADP 和腺苷酸能荷 ( Gibbs &
Greenway,2003)。 细胞为应对能量危机通过糖酵解

和发酵产生 ATP,并还原 NAD+ ( Bailey鄄Serres &
Voesenek,2008)。 在植物转入氧不足的最初几分钟

内,细胞依赖的外部氧受限,这个过程中能量被大量

消耗,并改变代谢机制,通过糖酵解提高无氧代谢能

力产生 ATP(Drew,1997)。 钙是植物信号传导中的

第二信使(Knight et al. ,1991;Evans et al. ,2005),
当植物应对环境和发育刺激,胞质钙离子浓度的改

变是一重要的网络信号。 植物体应对生物和非生物

胁迫时被观察到短暂的[Ca2+] cyt升高,如冷(Knight
et al. ,1996)、盐与干旱(Knight et al. ,1997)、氧应

激(Evans et al. ,2005)、光(Shacklock et al. ,1992)
和植物激素(Allen et al. ,2001)等。 氧不足对根系

离子流动模式具有重要影响,并且该影响与品种耐

性有关(Pang et al. ,2006)。 在玉米遭到水淹时,根
系中钙离子作为信号分子导致 ADH 和糖酵解基因

的激活,并且在涝害早期[Ca2+] cyt短暂上升(Subbai鄄
ah et al. ,1994a)。 研究表明,外源施用 Ca(NO3 ) 2

可缓解细胞酸中毒,延长低氧玉米根尖的存活期

(Roberts et al. ,1985)。
低氧胁迫下,黄瓜植株生长受到抑制,鲜质量和

干质量显著降低,根系中蛋白质含量降低,而根系中

乳酸脱氢酶(LDH)、丙酮酸脱羧酶(PDC)、乙醇脱

氢酶( ADH) 活性则显著提高,并且低氧胁迫下

LDH、PDC 和 ADH 活性提高程度与幼苗的抗低氧性

和 Ca2+浓度密切相关(胡晓晖等,2005)。 然而,外
源钙对低氧胁迫下无氧呼吸系统相关酶同工酶的影

响鲜有报道,本文通过低氧胁迫下,外源增施钙和钙

离子通道抑制剂 La3+ 与钙调素拮抗剂三氟拉嗪

(TFP)对 ADH、LDH 活性和同工酶的影响,进一步

探讨钙提高植物根际低氧抗性的机制。

1摇 材料与方法

1郾 1摇 材料

以黄瓜(Cucumis sativus L. )品种‘新泰密刺爷为

材料。 选取整齐饱满的种子,经消毒、浸种、催芽后,
选取发芽一致的种子播于装有石英砂的塑料盘中,
在昼 /夜温度 25 益 ~ 27 益 / 15 益 ~ 18 益的温室内

育苗。 子叶展平后每天浇灌一次 1 / 4 倍 Hoagland
营养液。 当幼苗二叶一心时,选取整齐一致的幼苗

定植于装有 1 / 2 倍 Hoagland 营养液(Ca2+ 浓度为 2
mmol·L-1)的水箱,当幼苗三叶一心时进行低氧处

理。
试验于 2009 年 1—6 月在南京农业大学现代化

智能温室内进行,设 5 个处理:(A)对照组(CK):用
气泵通入正常空气(40 min·h-1),维持营养液溶氧

浓度(DO) 8郾 0 mg·L-1左右;(B)低氧组(H):用溶

氧浓度调节仪(昆腾,美国生产)控制营养液 DO 值

为 0郾 9 ~ 1郾 1 mg·L-1;(C)低氧+CaCl2 组(C):营养

液中添加 CaCl2 使 Ca2+浓度增至 6 mmol·L-1;(D)
低氧+LaCl3 组(L):营养液中添加 LaCl3,使 La3+ 浓

度达到 50 滋mol·L-1;(E)低氧+TFP 组(T):营养液

添加 TFP,使 TFP 浓度达到 20 滋mol·L-1。 每个试

验处理 20 株,设 3 次重复。 试验处理后于第 2、4 天

和第 6 天分别取黄瓜幼苗根尖部位进行酶测定。
1郾 2摇 样品制备

同工酶样品用 Tris鄄HCl ( 0郾 1 mol · L-1, pH
7郾 0)、15%的蔗糖、0郾 2% 的 茁鄄巯基乙醇提取,精确

称取样品 0郾 2 g,在冰浴中研磨后,加入提取液 0郾 6
mL,研磨充分后将样品转移到 1郾 5 ml 离心管中,4
益 12000 g 离心 20 min,上清液直接用于点样。

酶活性样品用 Tris鄄HCl (pH 6郾 8)提取液(含 5
mmol·L-1 MgCl2、5 mmol·L-1 茁鄄巯基乙醇、15%
(v / v)甘油、1 mmol·L-1 EDTA、1 mmol·L-1 EGTA
和 0郾 1 mmol·L-1苯甲基磺酰氟)提取,精确称取样

品 0郾 5 g 液氮研磨,加入预冷的提取液 2郾 0 ml。 研

磨充分后将样品转移到 3郾 0 ml 离心管中,4 益
12000 g 离心 30 min,上清液即是粗酶液。
1郾 3摇 同工酶测定

1郾 3郾 1摇 电泳方法摇 采用 PAGE 垂直电泳,电极缓冲

液用 Tris鄄Gly 缓冲液(pH 值 8郾 3)。 POD 分离胶 T =
7郾 5% ,浓缩胶 T = 3郾 1% 。 SOD、ADH 和 LDH 分离

胶 T = 7郾 5% ,浓缩胶 T = 2郾 5% 。 POD 上样 15 滋l,
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SOD、ADH 和 LDH 上样 25 滋l。 电泳置于 4 益冰箱

中进行,起始电压 100 V,当样品进入分离胶后,升
高电压至 200 V。 当溴酚蓝染料距凝胶末端 1郾 5 cm
时,先调低电压,然后切断电源(何忠效和张树政,
1999)。
1郾 3郾 2摇 凝胶染色 摇 ADH 电泳结束后,加入染色溶

液:NAD 50 mg、3 g·L-1 的 NBT 10 ml、PMS 2 mg、
95% 乙 醇 3 ml、 0郾 5 mol · L-1 Tris鄄HCl 缓 冲 液

(1 mmol·L-1 EDTA pH= 7郾 6) 15 ml、0郾 1 mol·L-1

NaCl 5 ml,加去离子水至 100 ml。 凝胶在上述染色

液中,37 益黑暗条件下保温 1郾 5 ~ 2 h,直到酶带被

染成深蓝色(何忠效和张树政,1999)。
LDH 电泳结束后,加入染色溶液:NAD 50 mg、3

g·L-1的 NBT 10 ml、PMS 2 mg、0郾 5 mol·L-1乳酸钠

15 ml、0郾 5 mol·L-1 Tris鄄HCl 缓冲液(1 mmol·L-1

EDTA pH=7郾 6) 15 ml、0郾 1 mol·L-1 NaCl 5 ml,加
去离子水至 100 ml。 凝胶在上述染色液中,37 益黑

暗条件下保温 2 ~ 3 h,直到酶带被染成深蓝色(何
忠效和张树政,1999)。
1郾 3郾 3摇 凝胶扫描与分析 摇 同工酶凝胶用 ImageS鄄
canner III 扫描仪扫描, 凝胶图像通过 TotalLab
TL100 软件进行分析。
1郾 4摇 酶活性测定

乳酸脱氢酶(LDH)参照 Bergmeyer 等(1974)的
方法。 2郾 5 ml Tris鄄NaCl鄄NADH 缓冲液( pH 7郾 5),
150 滋l 酶提取液,用 0郾 5 ml Tris鄄NaCl鄄丙酮酸启动反

应,测定 340 nm 波长吸光值的变化。
乙醇脱氢酶(ADH)参照 Waters 等(1991)的方

法略作修改,2郾 76 ml 50 mmol·L-1 TES 缓冲液(pH
7郾 5) (内含 0郾 17 mmol·L-1 NADH),200 滋l 酶提取

液,用 40 滋l 40% 乙醛启动反应,测定 340 nm 波长

吸光值的变化。
蛋白质含量测定参照 Bradford(1976)的考马斯

亮蓝 G鄄250 法。
以 OD340每 1 min 吟A 减少 0郾 1 为一个酶活性单

位(U),酶活性以 U·mg-1蛋白表示。
1郾 5摇 植株生物量的测定

处理 6 d 时,每处理取 15 株幼苗,测定其鲜质

量,然后 115 益杀青,75 益下烘干至恒量,测定其干

质量。
1郾 6摇 数据处理

试验数据用 SAS 9郾 13 数据分析软件进行处理,
方差分析采用单因素方差分析,多重比较以 Tukey

HSD 进行,显著性检验采用 琢=0郾 05。

2摇 结果与分析

2郾 1摇 幼苗植株生长

表 1 可以看出,低氧胁迫 6 d 时,黄瓜幼苗植株

地上部和地下部干质量与鲜质量显著低于对照;低
氧胁迫下提高营养液 Ca2+浓度显著提高了黄瓜幼苗

植株干质量,与低氧处理相比地上部和地下部干质

量分别提高了 8郾 1% 和 10郾 1% ;低氧胁迫下营养液

中添加 LaCl3 显著抑制了黄瓜幼苗植株地上部鲜质

量、干质量和地下部干质量,比低氧处理分别下降了

15郾 8% 、9郾 3% 和 8郾 0% ;低氧胁迫下营养液中添加

TFP 显著抑制了黄瓜幼苗植株生长,地上部鲜质量

与干质量比低氧处理降低了 21郾 3% 、24郾 5% ,地下

部鲜质量与干质量降低了 22郾 7% 、31郾 3% 。 表明低

氧胁迫下外源 Ca2+可缓解低氧逆境对植株造成的伤

害,提高植株的生物量,而营养液中添加钙离子通道

抑制剂 LaCl3 和钙调素拮抗剂 TFP,显著降低了植

株的干鲜质量,加重了低氧胁迫对植株的伤害。
2郾 2摇 ADH 同工酶

如图 1 所示,随着处理时间的延长,低氧胁迫导

致许多新的 ADH 同工酶条带产生,整个处理期间,
相对迁移率为 0郾 299 的同工酶条带均出现在各处理

中,而在胁迫处理 4 d 后,低氧处理和低氧+CaCl2 处

理出现新的 ADH 同工酶条带(Rf = 0郾 227,0郾 252,
0郾 330,0郾 445,0郾 485),表明低氧胁迫可诱导新的

ADH 同工酶表达;与对照相比,低氧+LaCl3 处理 4 d
仅诱导了 Rf 为 0郾 227 的同工酶条带,胁迫 6 d 仅诱

导产生了 Rf 为 0郾 330 的同工酶条带,表明由于外界

钙离子通道受到抑制导致部分低氧诱导的 ADH 同

工酶表达受到抑制;在低氧+TFP 处理中没有新的同

工酶条带出现,表明钙信号传递受阻导致低氧逆境

信号传递受到限制,从而抑制了低氧诱导的 ADH 同

工酶的表达。

表 1摇 低氧胁迫下 Ca2+、La3+和 TFP 对黄瓜幼苗生长的影响
Tab. 1 摇 Fresh and dry weight of cucumber seedlings at
Ca2+,La3+ and TFP (g)

处理
鲜质量

地上部 地下部

干质量

地上部 地下部
CK 13郾 23+0郾 43 a 3郾 84+0郾 20 a 1郾 11+0郾 01 a 0郾 18+0郾 00 a
低氧 7郾 22+0郾 01 b 1郾 71+0郾 04 b 0郾 73+0郾 00 c 0郾 11+0郾 00 c
低氧+CaCl2 8郾 40+0郾 38 b 1郾 96+0郾 15 b 0郾 82+0郾 01 b 0郾 12+0郾 01 b
低氧+LaCl3 5郾 13+0郾 07 c 1郾 60+0郾 08 b 0郾 62+0郾 01 d 0郾 09+0郾 00 d
低氧+TFP 4郾 40+0郾 03 c 0郾 84+0郾 13 c 0郾 45+0郾 00 e 0郾 05+0郾 00 e
同列不同字母表示差异显著(P<0郾 05)。
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图 1摇 低氧胁迫下 Ca2+、La3+和 TFP 对黄瓜根系 ADH 同工
酶的影响
Fig. 1摇 Effect of Ca2+, La3+ and TFP on ADH isozymes in
roots of cucumber seedlings under hypoxic stress
1. 对照;2. 低氧;3. 低氧+ CaCl2;4: 低氧+ LaCl3;5:低氧+TFP;下同。

摇 摇 如图 2 所示,对照 ADH 同工酶表达量较低,在
胁迫处理初期(2 d),除低氧+LaCl3 处理外,其他各

处理 ADH 同工酶表达量均显著高于对照;胁迫处理

4 d 后,与对照相比,低氧处理产生 3 条特异 ADH 同

工酶条带(Rf = 0郾 227,0郾 252,0郾 485),ADH 同工酶

总表达量显著高于对照和其他处理;与对照相比,低
氧+CaCl2 处理产生 4 条特异 ADH 同工酶条带(Rf =
0 郾 227,0郾 252,0郾 330,0郾 485),ADH同工酶总表达量

图 2摇 低氧胁迫下 Ca2+、La3+和 TFP 对黄瓜根系 ADH 同工
酶表达量的影响
Fig. 2摇 Effect of Ca2+, La3+ and TFP on abundance of ADH
isozymes in roots of cucumber seedlings under hypoxic
stress

显著高于对照,并显著低于低氧处理;与对照相比,
低氧+LaCl3 处理仅产生 1 条特异 ADH 同工酶条带

(Rf =0郾 227),ADH 同工酶表达量显著高于对照,并
显著低于低氧处理;低氧+TFP 处理没有新的 ADH
同工酶条带产生,同工酶表达量与对照差异不显著,
但显著低于其他处理。
2郾 3摇 LDH 同工酶

由图 3 可见,黄瓜幼苗随生育时间的不同会出

现不同的 LDH 同工酶条带,处理 2 d 后,对照仅有 1
条 LDH 同工酶(Rf =0郾 405),试验处理 4 d 后,对照

同工酶条带数增加到 3 条 ( Rf = 0郾 198, 0郾 261,
0郾 405)。 与对照相比,胁迫处理 2 d,低氧胁迫诱导

产生了 1 ~ 2 条新 LDH 同工酶条带;胁迫处理 4 d,
低氧处理间无新的 LDH 同工酶条带产生,并且除低

氧处理外,其他处理较对照减少了 1 条 LDH 同工酶

条带;胁迫处理 6 d,低氧处理诱导产生了 2 条 LDH
同工酶条带(Rf = 0郾 290,0郾 462);低氧+CaCl2 处理

诱导产生了 1 条 LDH 同工酶条带(Rf = 0郾 290);在
低氧+LaCl3 处理中 Rf 为 0郾 198 的同工酶条带消失;
在低氧+TFP 处理中仅有 1 条 LDH 同工酶表达。 低

氧处理期间 LDH 同工酶条带数的变化表明钙对植

物体内 LDH 同工酶表达具有重要影响。
摇 摇 由图 4 可见,与对照相比,低氧处理 LDH 同工

酶活性均显著高于对照;低氧+CaCl2 处理 LDH 同

工酶表达量在胁迫处理 2 和 6 d 显著高于对照,而
在胁迫处理的 4 d 与对照差异不显著,与低氧相比,
胁迫初期 LDH 同工酶表达量差异不显著,随着处理

图 3摇 低氧胁迫下 Ca2+、La3+和 TFP 对黄瓜根系 LDH 同工
酶的影响
Fig. 3摇 Effect of Ca2+, La3+ and TFP on LDH isozymes in
roots of cucumber seedlings under hypoxic stress
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图 4摇 低氧胁迫下 Ca2+、La3+和 TFP 对黄瓜根系 LDH 同工
酶表达量的影响
Fig. 4摇 Effect of Ca2+, La3+ and TFP on abundance of LDH
isozymes in roots of cucumber seedlings under hypoxic
stress

时间的延长 LDH 同工酶表达量显著低于低氧处理;
低氧+LaCl3 处理整个处理期间 LDH 同工酶表达量

变化不大,胁迫初期,LDH 同工酶表达量显著高于

对照和其他处理,胁迫处理 4 d 显著低于对照和低

氧处理,而在胁迫处理 6 d 与对照差异不显著,并且

显著低于低氧处理;低氧+TFP 处理在胁迫初期显著

高于对照,但显著低于其他处理,胁迫处理 4 d 显著

低于对照和其他处理。 处理期间 LDH 同工酶表达

量的变化表明,钙对低氧胁迫下 LDH 同工酶丰度具

有显著影响。
2郾 4摇 ADH 活性

如图 5 所示,处理期间,低氧处理 ADH 活性显

著高于对照;营养液增施外源钙缓解的 ADH 活性的

升高,处理期间,低氧+CaCl2 处理胁迫 2 d ADH 活

性与对照差异不显著,并且显著低于低氧处理,胁迫

4 和 6 d,ADH 活性显著高于对照,并低于低氧处理;
低氧+LaCl3 处理胁迫 2 d ADH 活性与对照差异不

显著,并且显著低于低氧处理,胁迫 4 和 6 d,ADH
活性显著高于对照,并低于低氧和低氧+CaCl2 处

理;低氧+TFP 处理胁迫 2 d,ADH 活性与对照差异

不显著,胁迫 4 d,ADH 活性显著低于对照和其他处

理,胁迫处理 6 d 植株出现严重萎蔫,ADH 活性与

对照差异不显著,而显著低于其他处理。
2郾 5摇 LDH 活性

如图6所示,处理期间,低氧处理根系LDH活

图 5摇 低氧胁迫下 Ca2+、La3+和 TFP 对黄瓜根系 ADH 活性
的影响
Fig. 5摇 Effect of hypoxia stress on ADH activity in roots of
cucumber seedlings
不同字母表示不同处理间差异显著(P<0郾 05)。

图 6摇 低氧胁迫下 Ca2+、La3+和 TFP 对黄瓜根系 LDH 活性
的影响
Fig. 6摇 Effect of hypoxia stress on LDH activity in roots of
cucumber seedlings
不同字母表示不同处理间差异显著(P<0郾 05)。

性显著高于对照;低氧+CaCl2 处理在胁迫 2 d 显著

高于对照,与低氧处理差异不显著,胁迫处理 4 和 6
d,LDH 活性显著高于对照,并显著低于低氧处理;
低氧+LaCl3 处理 LDH 活性显著低于低氧和低氧+
CaCl2 处理,与对照差异不显著;低氧+TFP 处理胁

迫期间根系生长受到严重抑制,LDH 活性显著低于

对照和其他处理,试验处理后期黄瓜幼苗根系发生

粘着,并出现部分萎蔫,表明钙调素拮抗剂加重了植

物低氧胁迫伤害。

3摇 讨摇 论

低氧是植物生长过程中遇到的重要非生物胁迫

之一,植物根系氧缺乏导致 ATP 合成受到抑制,养
分吸收下降(Steffens et al. ,2005)。 氧不足导致玉

米幼苗植株体内 Ca2+含量降低,Ca2+不能从老叶向

幼叶运输,同时影响到 N、P、K 的吸收,植物生长发

育受到影响(Atwell & Steer,1990)。 本试验表明,低
氧胁迫显著抑制了黄瓜植株的生长,鲜质量和干质
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量显著降低(表 1),与前人的研究结果一致(胡晓辉

等,2005)。 低氧胁迫下,提高营养液 Ca2+ 浓度,可
促进植株生长,植株的鲜质量和干质量均显著高于

低氧处理植株(表 1);而营养液添加钙通道抑制剂

LaCl3 和钙调素拮抗剂 TFP 抑制了 Ca2+的吸收和逆

境信号的传递,使植株鲜质量和干质量均显著低于

对照和低氧处理植株。 由于 Ca2+浓度的降低和缺乏

使低氧胁迫下植株生长受到严重抑制,鲜质量和干

质量显著降低,而高钙促进植株生长,表明 Ca2+可显

著缓解了低氧胁迫对植株的伤害。
低氧胁迫下,植物体内无氧呼吸代谢的增强,

ADH 活性的增加可以提高植物对低氧胁迫的耐性

(Ismond et al. ,2003)。 然而,长期低氧胁迫下,黄瓜

幼苗根系 LDH、ADH 活性显著上升,乳酸和乙醇含

量的大量积累会对植物细胞造成伤害,使植物根系

生长受到抑制(胡晓辉等,2007)。 本试验结果表

明,低氧胁迫下幼苗根系 LDH 和 ADH 活性均显著

增加,植株生物量显著降低,与前人在其他作物上的

研究结果一致(Hoffman et al. ,1986;Drew,1997;Is鄄
mond et al. ,2003)。 Ca2+对低氧胁迫下 ADH 的诱导

是必需的 ( Bailey鄄Serres & Chang, 2005 )。 Nie 等

(2006)研究表明,厌氧诱导大麦 Hb 和 Adh 基因上

调,并且外源增加 Ca2+ 可恢复钙拮抗物抑制的 Hb
和 Adh 基因表达上调,暗示 Ca2+ 参与了 Hb 和 Adh
基因表达的调节。 在玉米幼苗淹水试验中,淹水诱

导了 Adh 基因表达,与淹水处理相比 2 mmol·L-1

CaCl2 降低了淹水玉米 Adh 基因表达量,并显著缓

解了淹水对 Adh 基因表达的抑制作用(Subbaiah et
al. ,1994b),淹水处理 24 h 时,添加 5 mmol·L-1

CaCl2 的淹水处理 ADH 活性为单纯淹水处理的

90% ( Subbaiah et al. , 1994a), 暗示淹水时添加

CaCl2 降低了 ADH 的基因表达和 ADH 活性。 本试

验中,低氧胁迫下外源增施 Ca2+,ADH 同工酶表达

量和活性均显著低于低氧处理,与水淹玉米中 Adh
基因表达和 ADH 活性测定结果一致( Subbaiah et
al. ,1994a,1994b),并且黄瓜幼苗植株的生物量显

著高于低氧处理,表明外源 Ca2+可缓解植物体的低

氧伤害。 La 作为钙离子通道抑制剂阻碍了 Ca2+ 由

质外体向细胞质的转运(Xie et al. ,2002),0郾 1 ~ 1郾 0
nmol·L-1的 La3+就能显著抑制 ADH 活性(Subbaiah
et al. ,1994b),并且添加 5 mmol·L-1 LaCl3 的淹水

处理 ADH 活性为单纯淹水处理的 75% (Subbaiah et
al. ,1994a),与本试验结果一致 (表 1)。 TFP 为

CaM 拮抗剂,可导致 Ca2+·CaM 信使系统功能发生

障碍,抑制 Ca2+ ·CaM 信使作用的发挥。 本试验

中,低氧胁迫下营养液添加钙通道抑制剂 LaCl3 和

钙调素拮抗剂 TFP,抑制了某些 ADH 和 LDH 同工

酶条带的表达,ADH 和 LDH 同工酶表达量和酶活

性显著低于低氧处理,这可能是因为植物体内 Ca2+

含量的降低影响了钙信号的形成和钙信号的体内传

递,进而造成植物体代谢紊乱,ADH 和 LDH 合成受

阻,黄瓜幼苗植株生长受到抑制,植株干鲜质量降

低,低氧胁迫伤害加重。
Ca2+作为植物体内的第二信使,对逆境信号传

导起关键作用(Bush,1995)。 植物细胞受到外界刺

激时,引起质膜 Ca2+通道开放,导致胞外 Ca2+内流。
同时,也引起细胞内钙库中 Ca2+的释放,结果造成细

胞质基质和线粒体中 Ca2+水平的迅速升高,从而形

成 Ca2+信号(简令成和王红,2008)。 植物体内增加

的 Ca2 起信使作用,它通过与钙调蛋白结合,形成活

化的 Ca2+·CaM 复合体,引起细胞体内的一系列级

联反应,引发一系列生理生化过程(简令成和王红,
2008)。 低氧胁迫下植物体从有氧呼吸向无氧呼吸

转变导致植物体内能荷降低,ATP 合成减少(Drew,
1997),进而影响植物体对矿质元素的吸收(Morard
& Silvestre, 1996 ), 造 成 细 胞 内 Ca2+ 浓 度 降 低

(Trought & Drew,1980),影响了 Ca2+信号形成,并抑

制了低氧逆境信号的传递。 胞质 Ca2+与植物根毛生

长和根系向性有关,钙离子通道抑制剂处理后根尖

形态发生改变, 侧根生长停滞 ( Chung & Ferl,
1999)。 营养液添加 Ca2+,改变了胞内外 Ca2+ 浓度

梯度,胞外 Ca2+浓度的升高有利于 Ca2+由质外体向

共质体运输(Anil & Rao,2000),培养基添加钙螯合

剂 EGTA 的试验表明,钙离子通量的变化必需由外

源钙发起并通过质膜进入细胞质 ( Anil & Rao,
2000)。 低氧胁迫下,维持胞质钙浓度和通量有利

于玉米根系通气组织的形成(He et al. ,1996),并且

较高的 Ca2+进入细胞质在导致细胞程序性死亡过程

中是必需的一步,在 EGTA、钌红(Ruthenium)和 W7
[N ( 6鄄aminohexyl )鄄5鄄chloro鄄l鄄naphthalene sulfona鄄
mide]处理中较低的 Ca2+抑制了细胞的溶解,这些代

谢中 间 物 阻 止 了 通 气 组 织 的 形 成 ( Visser &
Voesenek,2005)。 表明外源增施 Ca2+可通过通气组

织将茎部氧运输到根部,有效缓解根际低氧胁迫下

植物体的能量危机,有氧呼吸增强,植物体对矿质元

素的吸收增加,促进了植株的逆境生长,增加植物体

的低氧耐性。 本试验表明,营养液添加 Ca2+改善了

胞内 Ca2+信号形成的条件,有利于逆境信号向胞内
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传递,促进植物体通过一系列生理生化过程的改变

来适应环境,植物体内逆境条件的改变影响了无氧

呼吸代谢,ADH 和 LDH 同工酶表达量和酶活性的

降低,表明植物生长得到改善,减少了大量乙醇和乳

酸等代谢有毒的过量积累,缓解低氧胁迫对植株产

生的伤害,促进了植株生长。 营养液添加 La3+阻碍

了胞外 Ca2+ 向植物体内的流动,ADH 和 LDH 同工

酶表达量和酶活性显著降低,植物产生严重能量危

机,影响植物体内的生物合成,从而加重了植物体的

低氧伤害,降低了植物体的低氧耐性。 营养液添加

TFP 抑制了 Ca2+·CaM 复合体的形成,影响逆境信

号向体内的传递,进而影响了植物体对逆境的适应

性变化,对植株造成严重伤害。
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