
 

外源钙缓解花生低温光合障碍的调控机制
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摘要: 【目的】北方春季低温冷害是限制花生生产的主要环境因素之一，钙素营养可提升花生耐冷性和光合碳

同化作用，本研究进一步探究外源钙缓解花生低温光合障碍的调控机制。【方法】以花生品种‘小白沙’为试

验材料，在人工气候室内进行了盆栽培养试验。设常温喷清水对照 (夜温/昼温为 20℃/28℃，幼苗叶面喷清

水)；在低温胁迫 (夜温/昼温为 9℃/15℃) 下，分别设幼苗叶面喷清水 (+H2O)、喷 15 mmol/L CaCl2 (+Ca)、喷施

钙抑制剂 (+EGTA) 处理，共 4 个处理。将真叶展开一周的花生幼苗栽于盆中，连续两天进行叶面喷施处理，然

后在低温胁迫下生长 7 天，恢复常温后再生长 7 天，共培养 14 天。于低温和常温处理期间，测定花生幼苗生长

发育、光化学活性、非结构型碳水化合物以及活性氧积累。【结果】低温胁迫抑制花生生长，导致叶片非结构

型碳水化合物和活性氧 (ROS) 过量积累，同时造成严重的光损伤，表现为调节性能量耗散的量子产量 Y
(NPQ) 和非调节性能量耗散的量子产量 Y (NO) 显著上升，PSI 和 PSII 实际量子产量显著降低。外源 Ca2+增加了

花生幼苗株高、叶面积和叶绿素含量，也显著缓解了低温依赖性光损伤，避免了叶片中非结构型碳水化合物的

过量积累，增强了花生光合作用水平；外源 Ca2+有效降低了 ROS 过量积累，有效保护光合机构。【结论】低温

胁迫及恢复常温过程中，外源 Ca2+可以通过有效激发花生生长发育和光化学活性，维持叶片中非结构型碳水化

合物有效外运，降低非结构型碳水化合物和 ROS过度积累，全面缓解低温对花生产生的光抑制。

关键词: 花生；低温胁迫；光抑制；活性氧；钙

Foliar calcium application alleviates cold stress-induced
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Abstract: 【Objectives】Chilling damage in early spring is one of the main environmental limiting factors in
peanut production in northern China. Calcium has been proven to enhance chilling tolerance and photosynthetic
carbon fixation in peanut, hence, we investigated the regulatory mechanisms underlying the alleviation effect of
exogenous Ca to low temperature stress in peanut. 【Methods】Peanut cultivar ‘Xiaobaisha’ was used as the
experimental material in the study conducted in an artificial climate chamber. The control room temperature was
20°C/28°C (night/day) with foliar spraying of ultrapure water. The low temperature stress was set as 9°C/15°C,
with foliar spraying of ultrapure water (+H2O), 15 mmol/L CaCl2 (+Ca), or 5 mmol/L ethylene glycol tetraacetic
acid (+EGTA). At one week of true leaf expansion, the peanut seedlings were grown in the vessels and foliar
spray was treated for two consecutive days, then treated under low temperature stress for 7 days, followed by
normal temperature for 7 days. The plant growth, photochemical activity, non-structural carbohydrates and
reactive oxygen species accumulation were measured. 【Results】Low temperature stress inhibited peanut
growth, leading to excessive accumulation of non-structural carbohydrates and reactive oxygen species (ROS) in
peanut leaves. The low temperature stress also caused severe photo-damage such as significant increments of
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regulated-energy dissipation [Y(NPQ)] and unregulated energy dissipation [Y(NO)], and decrements of the
unregulated energy dissipation of PSI [Y(I)] and PSII [Y(II)]. Exogenous Ca2+ enhanced plant height, leaf area and
relative chlorophyll concentration of peanut seedlings, and also significantly alleviated low temperature-induced
photodamage, reduced excessive accumulation of non-structural carbohydrates in leaves, and enhanced
photosynthesis in peanut. Further, exogenous Ca2+ reduced the excessive accumulation of ROS and protected
photosynthetic apparatus effectively. 【Conclusions】During low temperature stress and normal temperature
recovery, exogenous Ca2+ can alleviate chilling-induced photo-inhibition by effectively stimulating peanut growth
and photochemical activities, maintaining non-structural carbohydrates efflux, and reducing excessive
accumulation of non-structural carbohydrates and ROS.
Key words: peanut; chilling stress; photo-inhibition; reactive oxygen species; calcium

 

起源于南美洲热带地区的喜温作物—花生 (Arachis
hypogaea) 是世界重要的油料和经济作物，也是重要

的食用蛋白源和食用植物油源，在保障我国食用油

安全方面具有举足轻重的作用[1]。特别是，基于后疫

情时代“双循环”新发展格局下、中国大豆产需缺

口加大等背景下，中央明确了油料作物结构调整主

要策略之一，就是多措并举发展国内花生生产替代

大豆进口。因此，我国油料作物供给 (食用油) 安全

和国际新形势新挑战已然将花生的优化施肥技术与

耐冷优质高效生产推到一个前所未有的国家战略安

全高度[2]。

辽宁省是我国重要的优质花生出口基地和产区

之一，花生在辽宁省大田作物中其种植面积仅次于

玉米和水稻。辽宁省土壤中黄曲霉菌含量极低，辽

宁产区的花生 (黄曲霉毒素显著低于其他产区) 完全

符合出口创汇的优级标准，这一优势也使得“辽宁

花生”在全国乃至全球花生产业中品牌效应强，不

可替代。低温是限制花生地理分布和生产的主要环

境因子之一，冷害在全球花生生产中普遍存在[3]，在

我国尤其以北方高纬度区域、南方高海拔地区为

甚。研究表明，大多数花生在幼苗期环境温度低于

12℃～16℃ 时，植株生长缓慢，严重时停止生长，

叶片会出现脱水、萎蔫甚至枯死等现象[4–5]。前人大

量研究表明，低温导致植物光合障碍，生长发育停

滞，甚至死亡[6]；低温胁迫对植物生长发育和光合碳

同化过程产生负面影响[7]。研究发现，低温胁迫显著

降低了水稻、玉米、向日葵、高粱、苹果幼苗的叶

面积 [8–9]，抑制了玉米根系生长和干物质积累等 [10]。

低温胁迫可破坏光合作用的主要机构，包括叶绿体

的结构、类囊体膜功能、光合电子传递和气孔运动

等[11–12]，降低植物光合作用水平，进而导致生物量降

低、叶片坏死等问题[13]。

钙素作为一种植物必需的矿质养分，在维持细

胞壁和细胞膜的结构完整性和功能稳定性上具有多

重作用，同时钙离子作为信号物质在调节植物应对

非生物胁迫中也发挥重要功能[14]。虽然土壤中含有大

量钙素，但是作物在低温逆境下根系活力和叶片蒸

腾速率骤降，时常发生严重吸钙障碍[15]。为此，叶部

抗寒增钙技术作为植物应对 (寒) 冷逆境的外源调控

措施，现已在水稻、玉米、番茄、苹果、黄瓜、烟

草等作物上广泛应用[16–18]。外源钙预处理有助于维持

细胞膜的完整性和抗氧化系统的平衡，从而减轻膜

脂的过氧化反应[19–20]。课题组前期研究发现，叶面施

钙具有显著提升花生耐冷性的调控效应[12–13]，但是外

源钙素的调控作用是否与解除低温光合障碍有关，

这有待于进一步探究。为此，本试验应用人工气候

室盆栽培养花生苗，同时采用外源钙离子 (钙素正向

调控) 及其钙抑制剂 EGTA (钙素负向调控) 对花生苗

进行预处理，从正反两方面深入探讨外源钙素对花

生低温依赖性光合反馈抑制的调控作用，这对于最

终实现花生生产中科学施用钙肥，以及进一步开发

寒区花生高产优质施肥配套技术等具有重要指导意义。

1    材料与方法

1.1    试验设计

试验于 2019 年在沈阳农业大学土地与环境学院

人工气候室内进行，人工气候室光合光子通量密度

(PPFD)为 600 μmol/(m2·s)，CO2 浓度为 (400 ± 5) μmol/
mol，相对湿度为 (60 ± 5)%。

试验以东北主栽花生品种“小白沙”为材料，

利用 48 孔穴盘进行花生育苗，待长出第一片真叶时

选取 100 株长势均匀一致的花生苗移栽至直径为

13 cm 的圆柱盆中，平均分为 4 个处理组：1) CK (夜
温/昼温 20℃/28℃ + 叶面喷施超纯水)，2) +H2O (夜
温/昼温 9℃/15℃ + 叶面喷施超纯水)，3) +Ca (夜温/
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昼温 9℃/15℃ + 叶面喷施 15 mmol/L CaCl2)，4)
+EGTA (夜温/昼温 9℃/15℃ + 叶面喷施 5 mmol/L
EGTA)。待真叶展开一周后，连续两天 (下午 3：00—
4：00) 分别喷施超纯水、15 mmol/L CaCl 2 和 5
mmol/LEGTA 处理，以上调控处理条件均为课题组

前期筛选得出的最佳条件[4, 12–13]。于叶面喷施试剂处

理后的第二天夜晚开始，模拟常见的花生苗期低温

冷害情况，低温持续处理 7 天。于第 7 天的夜间恢

复常温 20℃，继续生长 7 天，整个试验处理周期为

14天。

1.2    测定方法

1.2.1  生长指标的测定方法　　各处理随机选取生长

均一的 3 株花生，于低温处理第 7 天和恢复常温后

的第 7 天上午 9：00—10：00 测量生长指标。株高

与茎粗分别利用直尺与游标卡尺测量，叶面积和相

对叶绿素含量 (SPAD 值) 分别利用 LI-3000C 叶面积

仪和 CCM-200 plus叶绿素仪测定。

1.2.2  光合及荧光参数的测定方法　　光合和荧光参

数分别在低温的第 1、4、7 天及其常温恢复过程中

的第 1、4、7 天的上午 9：00 开始测定，每株选取

“倒三叶”作为指定叶片，各处理随机选取 3 株作

为重复。光合气体交换参数采用 GFS-3000 (WALZCo.，
德国) 测定，其中瞬时水分利用率 (WUEt) 以及气孔

限制值 (Ls)参照以下公式计算：

WUEt = Pn/Tr

Ls = (Ca−Ci)100%/Ca

式中，Ca 为大气 CO2 浓度，Ci 为胞间 CO2 浓度。

最大光化学效率 Fv/Fm、PSI 实际量子产量 Y
(I)、PSI 电子传递速率 ETR (I)、供体侧限制引起的

PSI 处非光化学能量耗散的量子产量 Y (ND)、受体

侧限制引起的 PSI 处非光化学能量耗散的量子产量

Y (NA)、PSII 实际量子产量 Y (II)、PSⅡ电子传递速

率 ETR (II)、PSII 处非调节性能量耗散的量子产量 Y
(NO) 与 PSII 处调节性能量耗散的量子产量 Y (NPQ)
利用双通道叶绿素荧光仪 Dual-PAM-100 (WALZCo.,
德国)测定。

1.2.3  碳水化合物及活性氧含量的测定方法　　在低

温处理的第 7 天和恢复常温的第 7 天取样，测定叶

片碳水化合物和活性氧含量。各处理随机选取 3 株

的倒三叶，105℃ 杀青 30 min，65℃ 烘干，粉碎。

葡萄糖、蔗糖、果糖、淀粉等含量测定参照薛应

龙[21]的方法。丙二醛 (MDA) 含量采用硫代巴比妥酸

(TBA) 法测定，过氧化氢 (H2O2) 含量的测定参照

Jana等[22]方法并加以改进。超氧阴离子的测定方法按

照王爱国等[23]的方法并加以改进。

1.3    数据分析

利用 Excel 2016 制表，Origin 2021 作图。采用

SPSS 19.0 软件进行单因素方差分析和最小显著差数

法 (LSD) 检验，结果以 3 次生物学重复的平均值和

标准误差表示。

2    结果与分析

2.1    低温胁迫及常温恢复条件下外源钙素对花生

幼苗生长的影响

由表 1 可以看出，在低温处理 7 天时，喷施

H2O 和 EGTA 处理株高显著低于 CK，而喷施 Ca 处

理与 CK 无显著差异；而在恢复常温 7 天后，+H2O、

+Ca 和+EGTA 3 个处理的株高之间无显著差异，但

均显著低于 CK。低温胁迫下，喷施 H2O 处理茎粗最

大，而恢复常温后，施 Ca 处理茎粗最大，喷施

表 1   低温胁迫 7 天 (L) 及恢复常温 7 天 (R) 时不同处理花生生长状况

Table 1   Peanut growth at 7 days of low temperature stress (L) and at 7 days after recovery to regular temperature (R)

处理

Treatment

株高 (cm)
Plant height

茎粗 (cm)
Stem diameter

叶面积 (cm2)
Leaf area

SPAD
根冠比

Root to shoot ratio

L R L R L R L R L R

CK 11.6±0.9 a 16.7±0.7 a 0.33±0.05 a 0.38±0.03 ab 4.3±0.2 a 5.6±0.4 a 28.2±0.4 a 31.0±1.5 a 0.40±0.03 c 0.42±0.05 b

+H2O 8.5±0.9 b 11.7±0.6 b 0.49±0.05 a 0.42±0.01 ab 2.1±0.4 b 3.2±0.2 b 24.4±1.3 b 29.0±1.0 a 0.61±0.02 a 0.49±0.01 ab

+Ca 10.2±0.6 ab 12.5±1.7 b 0.43±0.04 a 0.43±0.04 a 3.0±0.2 b 3.8±0.4 b 24.5±1.2 b 29.6±0.6 a 0.52±0.03 b 0.47±0.00 ab

+EGTA 7.6±1.0 b 9.5±1.2 b 0.34±0.05 a 0.33±0.02 b 2.5±0.4 b 3.2±0.5 b 22.3±0.4 b 22.9±0.9 b 0.60±0.01 a 0.55±0.03 a

注：低温胁迫时昼/夜温度为 9℃/15℃，常温时昼/夜温度为 20℃/28℃; CK—无低温胁迫。数据为 3 次生物学重复的平均值。同列数据后不

同小写字母表示不同处理间差异显著 (P < 0.05)。
Note: The chilling stress is 9℃/15°C，and regular temperature is 20℃/28℃ at day/night; CK—Without low temperature stress. The data is the mean
value of three replicates (n=3). Values followed by different lowercase letters in a column indicate significant difference among treatments (P < 0.05).
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EGTA 处理最小。对照叶面积在低温胁迫和恢复常

温后均最大，其他 3 个处理低温下无明显差异，但

喷施 Ca处理比施 H2O和 EGTA处理分别高 42.9%和

22.6%。低温胁迫显著降低了相对叶绿素含量 SPAD，

而恢复常温后，除了喷施 EGTA 处理 SPAD 值显著

低于 CK 之外，其余处理与 CK 差异不显著。低温胁

迫下，喷施 Ca 处理的根冠比虽然显著高于 CK，但

显著低于喷施 H2O 和 EGTA 处理；恢复常温后，喷

施 EGTA处理的根冠比依然显著高于 CK。

2.2    低温胁迫及常温恢复条件下外源钙素对花生

叶片光合气体交换水平的影响

从图 1 可以看出，低温处理及恢复常温期间，

净光合速率 (Pn) 整体呈先下降后上升逐渐趋于平缓

的趋势，在低温胁迫 7 天时，喷施 Ca 和施 H2O 处

理 Pn 低于 CK，但高于喷施 EGTA 处理；恢复常温

7 天后，喷施 Ca 处理的 Pn 与 CK 无显著差异。细胞

间二氧化碳浓度 (Ci) 随着低温胁迫天数的增加，整

体呈先增长后下降的趋势。低温胁迫下喷施 EGTA
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图 1   低温胁迫及恢复常温后各处理花生气体交换参数

Fig. 1   Leaf gas exchange parameters at different days of chilling stress and recovery to normal
temperature under different treatments

注：低温胁迫时昼/夜温度为 9℃/15℃，常温时昼/夜温度为 20℃/28℃。CK—无低温胁迫。线旁不同小写字母表示相同处理天数不同处理

间差异显著 (P < 0.05)。

Note: The chilling stress is 9℃/15°C，and regular temperature is 20℃/28℃ at day/night. CK—Without low temperature stress. Different
lowercase letters beside the line indicate significant difference among different treatments on the same day (P < 0.05).
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处理的气孔导度 (Gs) 最低，喷施 Ca 处理与 CK 差异

最小，恢复常温后，喷施 H2O 与喷施 EGTA 处理

Gs 有增加趋势。蒸腾速率 (Tr) 随低温胁迫天数增加

逐渐降低，恢复常温后逐渐趋于平稳，喷施 Ca 处理

Tr 值与 CK 无显著差异。瞬时水分利用率 (WUEt) 随
低温胁迫天数增加逐渐降低，恢复常温后逐渐趋于

平稳，低温胁迫下，以喷施 Ca 处理最大。低温处理

及恢复常温期间，气孔限制值 (Ls) 整体呈先下降后

上升的趋势，低温胁迫 1～4 天快速下降，恢复常温

后上升趋势明显。综上，随着低温胁迫时间的延

长，花生叶片 Pn、Gs、Tr 也逐渐降低，Ci 逐渐上

升，恢复常温 7天后，喷施 Ca处理的 Pn、Tr、WUEt
与 CK无显著差异。

2.3    低温胁迫及常温恢复条件下外源钙素对花生

最大光化学效率 Fv/Fm 的影响

图 2 表明，PSII 最大光化学效率 Fv/Fm 随着低

温胁迫时间的延长呈现逐渐降低趋势，3 个低温处理

变化趋势相似，随低温胁迫时间延长，喷施 EGTA
处理 Fv/Fm 下降速率最大，喷施 H2O 和喷施 Ca 处

理 Fv/Fm 下降的趋势与喷施 EGTA 处理相比较为缓

慢；在低温胁迫第 7 天，3 个低温处理与 CK 相比有

显著差异，其中施 Ca 处理 Fv/Fm 大于喷施 H2O 和

EGTA 处理；在恢复常温的 1～4 天，除 CK 外的

3 个处理 Fv/Fm 呈快速上升的趋势，喷施 Ca 处理在

恢复常温第 7天 Fv/Fm恢复到 CK水平。

2.4    低温胁迫及常温恢复条件下外源钙素对花生

叶片 PSI 和 PSII 光化学活性的影响

由图 3 可以看出，低温胁迫 1～7 天时，+H2O、

+Ca 和+EGTA 3 个处理的 Y (I) 和 ETR (I) 都显著降

低，但喷施 Ca 处理降低最少；恢复常温后，+H2O、

+Ca 和+EGTA 3 个处理的 Y (I) 和 ETR (I) 均呈上升

趋势，且在恢复常温后的 1～4 天 ETR (I) 增加速率

最大。在低温胁迫 1～7 天时，Y (ND) 和 Y (NA) 呈
上升的趋势，其中施 Ca 处理的 Y (ND) 最大，CK 最

小。Y(II) 和 ETR (II) 总体趋势与 Y(I) 和 ETR(I) 相
似，其中在 1～4 天的低温胁迫期间 ETR(II) 下降速

率最大，Y(II) 在恢复常温第 7 天时达到 CK 水平。

随着低温胁迫时间延长，Y (NO) 显著上升，喷施

H2O 和 EGTA 处理的 Y (NPQ) 与 Y (NO) 高于施 Ca
处理，低温条件下的+H2O、+Ca 和+EGTA 3 个处理

间差异显著。

2.5    低温胁迫及常温恢复条件下外源钙素对花生

叶片非结构性碳水化合物积累的影响

由图 4 可以看出，在低温处理 7 天时，葡萄糖

含量+Ca处理显著高于其他处理，+H2O和+EGTA处

理显著低于对照；在常温恢复 7 天，+H2O、+Ca 和

+EGTA 显著低于对照。与 CK 相比，3 个低温处理

的蔗糖含量显著增加。在恢复常温后，蔗糖含量都

大幅度降低，其中+Ca 处理与对照最相近。胁迫

3 个低温处理叶片果糖含量明显高于对照，其中

+Ca处理最高，其次为+H2O和+EGTA处理。恢复常

温 7 天，果糖含量大幅度降低，但处理间仍存在显

著差异，以+EGTA 处理的果糖含量最高。低温胁迫

下+H2O 处理淀粉含量最高，+Ca 处理与对照无显著

差异，恢复常温后淀粉含量增加，+Ca 处理与对照

无显著差异。

2.6    低温及常温恢复条件下外源钙素对花生叶片

活性氧积累的影响

O ·
2

O ·
2

在低温胁迫第 7 天时，喷施 EGTA 处理的超氧

阴离子 ( ) 产生速率最高，CK 最低。在恢复常温

第 7 天时，喷施 Ca 处理的 产生速率最低 (图 5)。
与 CK相比，低温胁迫的第 7天低温处理组过氧化氢

含量都显著增加，其中喷施 H2O 处理 H2O2 含量最

大；在恢复常温第 7 天过氧化氢含量降低，其中

CK 最小，喷施 EGTA 处理最大，喷施 H2O 和 Ca 处
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图 2   低温胁迫及其常温恢复条件下各处理花生叶片

PSII 最大光化学效率 (Fv/Fm)
Fig. 2   The maximum quantum yield of PSII (Fv/Fm) in

peanut leaves at different days of chilling stress and
recovery to normal temperature under different treatments
注：低温胁迫时昼/夜温度为 9℃/15℃，常温时昼/夜温度为 20℃/
28℃。CK—无低温胁迫。线旁不同字母表示相同处理天数不同处

理间差异显著 (P < 0.05)。

Note: The chilling stress is 9℃/15°C，and regular temperature is 20℃/
28℃ at day/night. CK—Without low temperature stress. Different
letters beside the line indicate significant difference among different
treatments on the same day (P < 0.05).
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图 3   低温胁迫及其常温恢复条件下各处理花生叶片 PSI 和 PSII 光化学活性

Fig. 3   PSI and PSII photochemical activities in peanut leaves at different days of chilling stress and recovery to normal
temperature under different treatments

注：低温胁迫时昼/夜温度为 9℃/15℃，常温时昼/夜温度为 20℃/28℃。CK—无低温胁迫。Y—产量；ETR—电子传递速率；ND—供体侧

限制引起的非光化学能量耗散的量子；NA—受体侧限制引起的非光化学能量耗散的量子；NO—非调节性能量耗散的量子；NPQ—调节

性能量耗散的量子。线旁不同字母表示相同处理天数不同处理间差异显著 (P < 0.05)。

Note: The chilling stress is 9℃/15°C，and regular temperature is 20℃/28℃ at day/night. CK—Without low temperature stress; Y—Yield;
ETR—Electronic transmission rate; ND—Quantum of non-photochemical energy dissipation caused by donor-side confinement; NA—Quantum
of non-photochemical energy dissipation induced by receptor-side confinement; NO—Unregulated energy dissipation; NPQ—Regulated-energy
dissipation;Ⅰ—PSⅠ; Ⅱ—PSⅡ. Different letters beside the line indicate significant difference among different treatments on the same day (P <
0.05).
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理之间无显著差异。低温处理组中的丙二醛含量显

著高于 CK，3 个低温处理之间无显著差异 (P  <
0.05)。在恢复常温后，经过低温的处理丙二醛含量

普遍降低；特别是+Ca 的丙二醛含量显著低于其他

处理的丙二醛含量。

3    讨论

低温影响植物的生长发育，减少生物量积累，低

温胁迫严重时造成不可逆伤害。花生属于典型喜温

作物，低温环境显著影响花生生长发育，甚至造成

缺苗断垄、空壳减产，导致严重经济损失。很多研

究表明，在逆境条件下外源钙能有效提升气孔导度

和净光合速率等 [ 2 3 – 2 4 ]；同时也可提升 Rubisco [ 2 5 ]

与 1,5-二磷酸核酮糖羧化酶的活性、增强类囊体中电

O ·
2

子传递速率等进而增强光合效率[26]。本研究表明，低

温胁迫下与喷施 H2O 相比，叶面喷施外源 Ca2+增加

了花生株高、叶面积和叶绿素含量，也显著缓解了

低温依赖性光损伤；有效缓解了花生叶片中非结构

性碳水化合物的过量积累，增强了光合能力；有效

降低了 、H2O2 和丙二醛的过量积累，保护了光合

机构。前人研究表明，外源 Ca2+间接缓解了夜间低

温胁迫造成的 Gs 和 Tr 的骤降，维持了 Ci，防止了

Pn 的下降，Ca2+改善了光合碳水化合物在韧皮部的

装载和转运等，外源 Ca2+可以显著修复低夜温造成

的光合膜损伤，缓解番茄、苹果、烟草、花生等植

物的光系统损伤，特别是缓解 PSI 光抑制[27–28]。以往

的观点认为，植物 PSI 比 PSII更稳定而不易受到光

损伤，然而新的研究表明，PSI 复合物基质侧的铁硫
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图 4   低温胁迫 7 天及恢复常温 7 天各处理花生叶片非结构性碳水化合物积累量

Fig. 4   Non-structural carbohydrate accumulation in peanut leaves at 7 days of chilling stress and recovered
to regular temperature under different treatments

注：低温胁迫时昼/夜温度为 9℃/15℃，常温时昼/夜温度为 20℃/28℃。CK—无低温胁迫。方柱上不同字母表示不同处理间差异显著 (P <
0.05)。

Note: The chilling stress is 9℃/15°C, and regular temperature is 20℃/28℃ at day/night. CK—Without low temperature stress. Different letters
above the bars indicate significant difference among different treatments (P < 0.05).
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簇极易受到光系统中活性氧簇 ( react ive  oxygen

species, ROS) 的破坏 [29–30]，尤其是波动光强和光强

–温度交叉胁迫下 PSI 的光损伤更为严重，甚至

PSI 的光损伤要早于 PSII。本研究发现，外源 Ca2+有
效缓解了低温胁迫对花生生长的不利影响，特别是

有效减缓了 Fv/Fm 的降低，这说明外源 Ca2+有效恢

复了低温条件下花生叶片 PSII 的功能，降低了叶片

中蔗糖的积累，降低活性氧带来的损伤，有效提高

了花生叶片的光合活性[31]。

前人研究表明，植物可溶性碳水化合物的积累

在冬季抗寒生存中起着重要的作用[32]，通常蔗糖是在

低温条件下积累的游离糖[33]，另有国内外学者认为过

多的碳水化合物积累使光合碳同化作用水平降低，

并认为造成生物量减少的原因是碳水化合物的反馈

抑制作用[34]。本研究发现，低温胁迫使花生幼苗叶片

中蔗糖、果糖及淀粉大量积累，Pn 降低，ETRI 和
ETRII 下降；喷施外源 Ca2+减缓蔗糖、果糖、淀粉等

的过度积累，减缓了 ETR 和 Pn 的降低，说明喷施

Ca2+可减缓由非结构型碳水化合物过度积累造成的光

合效率降低，从而提高了低温胁迫下花生叶片的光

合能力。Zhou 等[35]、何洁等[36]研究认为，形成的大

量淀粉粒会改变二氧化碳向细胞内扩散的途径，影

响叶绿体中二氧化碳的吸收与运输使光合效率降低，

出现光合速率和呼吸速率降低、同化物质运转缓慢

等应激反应，导致淀粉及可溶性糖的过度积累。由

我们低温胁迫后的恢复常温的实验结果可知，花生

叶片中蔗糖、葡萄糖和果糖含量都显著降低，淀粉

含量依旧较高；外源施 Ca2+处理有效降低非结构型

碳水化合物积累量，并可恢复至对照水平。低温阻

碍叶片中蔗糖的运输，大量非结构型碳水化合物的

堆积会显著抑制光合碳同化过程[37–38]，这是使光合作

用下降的主要原因之一；磷酸丙糖转化成更多的淀

粉，淀粉来不及转化为蔗糖向外运出，导致蔗糖外

运受到阻碍，进而叶片中积攒大量淀粉[39–41]，最终产

生严重的抑制作用。

O ·
2

O ·
2

有研究表明，碳水化合物与活性氧的关系密不可

分，认为碳水化合物中的某些可溶性糖是活性氧代

谢系统中重要的成分，可使植物抵抗过氧化损伤[42]，

也有研究表明活性氧的积累会上调可溶性糖的积

累，从而适应非生物胁迫[43]，活性氧在植物发育和生

长过程及胁迫环境中起到调节作用，是不同胁迫与

植物发育和生长控制之间的重要联系[44–46]。本试验结

果显示，在低温胁迫后 产生速率、H2O2 含量以及

MDA 含量显著增加，这与罗娅等[47]研究结果一致，

外源钙有效降低了 、H2O2 和丙二醛的大量积累，

降低了光合机构的损伤。Ca2+在应对非生物胁迫及调
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图 5   低温胁迫 7 天及恢复常温 7 天各处理花生叶片

活性氧积累量和丙二醛含量

Fig. 5   The reactive oxygen accumulation and MDA content
in peanut leaves at 7 days of chilling stress and recovered to

regular temperature under different treatments
注：低温胁迫时昼/夜温度为 9℃/15℃，常温时昼/夜温度为 20℃/
28℃。CK—无低温胁迫。方柱上不同字母表示不同处理间差异显

著 (P < 0.05)。

Note：The chilling stress is 9℃/15°C, and regular temperature is 20℃/
28℃ at day/night. CK—Without low temperature stress. Different
letters above the bars indicate significant difference among different
treatments (P < 0.05).
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节胞内信号也起着重要作用，可以抑制植物细胞膜

脂过氧化，减轻活性氧的毒害作用。钙和 ROS 最初

被认为是相互作用的，因为钙直接或者间接地对

RBOHs(植物爆发式氧化酶，活性氧的主要来源) 产
生负调控，并可通过激活/抑制激酶/磷酸酶活性介导

钙通道的开闭[48]。本试验结果显示，外源 Ca2+有效缓

解 ROS 大幅度增加，喷施钙离子抑制剂 (EGTA) 会
显著增加 产生速率，进而反向证明了 Ca2+可有效

降低活性氧的产生。在低温下 ROS 水平升高，

ROS 从源头抑制了蛋白质的合成，特别抑制了

D1 蛋白的合成，D1 蛋白是光系统 II 反应中心的组

成部分[49]。在不利于 CO2 固定的环境条件下，光合

色素吸收过多的光能会抑制光损伤 PSII 的修复，从

而增加光抑制的程度。因此，ROS 不仅抑制 PSII 蛋
白的合成，而且抑制 PSII修复速率[50–51]。此外，钙可

以稳定脂质层的基本结构，通过调节自身浓度减少

ROS 对膜脂过氧化损伤[52]。恢复常温后，喷施钙处

理花生叶片丙二醛含量迅速下降[53]，说明低温胁迫及

其恢复过程中，叶面喷施 Ca2+有助于降低花生叶片

丙二醛含量，增加植株冷适应性。

4    结论

低温胁迫及其恢复过程中，外源 Ca2+可以有效

提升花生生长发育和光合作用水平，显著降低非结

构型碳水化合物和 ROS 的过度积累，全面缓解低温

光抑制。
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