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钙对半夏生理特性及光合生理的影响

汪　雷,马　琛,高海立,徐　涛
(浙江理工大学生命科学学院,杭州３１００１８)

　　摘　要:分析不同钙浓度处理下半夏叶片生理特性、叶绿素荧光参数及光合生理参数的变化,找出适宜的钙肥

施用浓度,为半夏的钙肥合理实施提供参考依据.在全苗期对半夏叶面喷施不同浓度的 CaCl２,１０d后测定半夏叶

片生理生化指标,并测定半夏叶片叶绿素含量、光合作用参数及叶绿素荧光参数.结果表明:钙离子对半夏 POD、

CAT、SOD三种酶活性有促进作用,６００mg/L浓度时三种酶活性最高,丙二醛含量随钙浓度升高而呈现先降后升趋

势,在６００mg/L浓度时到达最低;６００mg/L浓度钙处理明显提高叶绿素含量,同时电子传递速率、光合量子产量、

光化学猝灭系数呈先升后降的趋势,而非光化学猝灭系数却呈先降后升趋势;６００mg/LCa２＋ 浓度处理显著提高叶

片净光合速率、蒸腾速率,降低胞间二氧化碳浓度;因此,６００mg/LCa２＋ 能提高生理酶活和叶绿素含量,进而促进新

陈代谢,改善光合作用.
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０　引　言

半夏(Pinelliaternata (Thunb．)Breit．)为天

南星科药用植物,其块茎经炮制干燥可入药,性温味

辛,具有降逆止呕、燥湿化痰、消痞散结的功效,是我

国传统治痰止吐中药[１].Ca２＋ 是半夏生长必需的营

养元素之一,植物体内Ca２＋ 正常浓度维持在０．１％~
５．０％,因此保证植物体内正常的钙浓度才能使维持

植物体的生长发育[２].正常情况下,缺钙是很少见

的,但是在植物生长发育过程中,高盐、高温或低温、
土壤水分不良和根系活力不高等不良环境因素的影

响都会导致植物钙素吸收不足.在逆境环境中,植物

体需氧代谢会加快,从而产生一系列过多的活性氧簇

(Reactiveoxygenspecies,ROS),损害细胞膜,加剧

细胞氧化衰老,破坏植物体内微平衡[３].植物抗逆

境生理生化等分子调控机制发挥自我保护作用,产
生一系列清除逆境胁迫产生的过多ROS的保护酶,
如过 氧 化 物 酶 (Peroxidase,POD)、过 氧 化 氢 酶

(Catalase,CAT)、超 氧 化 物 歧 化 酶 (Superoxide
dismutase,SOD)等[４].逆境对植物的伤害通过膜

脂的过氧化生成过氧化物,从而对植株产生伤害,如
丙二醛(Malondialdehyde,MDA)等[５].因此深入

探究钙离子对半夏的生理特性的影响,对于不良环

境下半夏的抗逆性的提高能提供科学依据.
植物 对 逆 境 的 应 答 反 应 有 Ca２＋ 参 与,胞 外

Ca２＋ 要穿过质膜进入胞内起作用[６].Gong等[７]研

究发现,Ca２＋ 浓度处理对玉米幼苗的耐热性有明显

增强作用,植物细胞感受并传导逆境刺激信号的明

显变化是胞质中 Ca２＋ 浓度发生变化.李灿雯等[８]

认为植物的抗氧化系统通过调节 Ca２＋ 浓度来提高

其抗逆性,而且Ca２＋ 对提高叶绿体的活性具有重要

作用.Ca２＋ 在光合电子传递发挥重要作用,不仅可

以增强能量在捕光色素或反应中心之间的传递,还
可以使放氧核心复合物的荧光发射强度增加[９].此

外,钙离子能促进PSII潜在活性保持较高水平[１０],因
此适当提高植株的钙水平可以促进叶片的光合作用.



为了获得半夏钙肥的最适施用浓度范围,本文

通过研究在不同浓度的氯化钙溶液作用下半夏叶片

生理和代谢响应的差异,探讨Ca２＋ 对半夏生理酶活

性、光合作用参数、叶绿素荧光参数等生理生化因素

的影响,为半夏的种植优化、提高品质提供理论依

据.

１　材料与方法

１．１　实验材料

本实验材料为三叶半夏(P．ternata),选择大

小相近、形态一致的块茎为繁殖材料,材料取自湖北

襄阳地区.采用盆栽(１４cm×１５cm)栽种,用蛭石

作栽培基质,HoaglandＧArnon基本营养液浇施每盆

基质,每 盆 定 植 １５ 株,置 于 实 验 室 遮 阳 棚 内.

HoaglandＧArnon完全营养液配方作为大量元素和

微量元素配方,其中用 KNO３ 代替 Ca(NO３)２,pH
值调至６．０.当每盆半夏植株叶片完全展开时,大
致高８~１０cm 左右,在基本营养液的基础上,用
CaCl２ 作外源钙处理,设计６个不同水平(０、２００、

４００、６００、８００mg/L和１０００mg/L)浓度处理,每个

处理３盆.每隔５d喷施２００mL于叶面,直至半夏

倒苗,在全苗期各处理中每盆挑选１０株生长良好,
长势一致的成熟植株,取其中间叶片进行光合指标

和生理指标测定,重复３次.

１．２　相关指标测定方法

１．２．１　生理酶活指标测定

SOD活性根据梁爱华等[１１]氮蓝四唑光氧化还

原法测定,POD 活性根据袁庆华等[１２]愈创木酚显

色法测定,紫外吸收法测定 CAT 活性参考文献

[１３],MDA 含量参照高俊凤[５]硫代巴比妥酸显色

法测定.

１．２．２　叶绿素含量测定

取半夏新鲜叶片,将叶片清洗干净,除去叶片中

脉部分并剪碎混匀.称取０．２g混匀的新鲜叶片,
称３份,放入研钵中,加少量液氮磨碎,再加入２mL
８０％丙酮,研磨成匀浆,装入２mL离心管,静置至

组织变白.再过滤到２５mL试管中,用丙酮定容至

２５mL,采用分光光度计法测定叶绿素含量,在７２１
分光光度计(上海菁华科技仪器有限公司)测定溶

液在波长６６３、６４５nm 下的吸光度[１４],用８０％丙

酮溶液为空白对照,测定吸光度值的计算按照参

考文献[１５],叶绿素a和叶绿素b含量可用公式表

示为:

Ca＝１２．７×OD６６３－２．６９×OD６４５,

Cb＝２２．９×OD６４５－４．６８×OD６６３,

叶绿素含量/(mg􀅰g－１􀅰Fw)＝ C×VT

Fw×１０００×n,

其中:C 为叶绿体色素的浓度,mg/L;OD 为吸光度

值;１２．７０、２．６９、２２．９０和４．６８系数为比吸收系数;

Fw 为鲜重,g;VT 为提取液总体积,mL;n为稀释倍数.

１．２．３　叶绿素荧光参数测定

夜晚将待测样品放入暗室暗处理３０min,利用超

便携式调制叶绿素荧光仪(MiniＧPAM,上海泽泉科技

股份有限公司)按照预先编好的程序测定,选取生长良

好的叶片测定电子传递速率(Electrontransferrate,

ETR)、光 化 学 猝 灭 系 数 (Photochemicalquenching,

qP)、光合量子产量(Photosyntheticquantumyield,

Yield)和非光化学猝灭系数 (NonＧphotochemical
quenching,qN)等,选取长势一致的叶片重复３次

实验,取３次数据的平均值分析.

１．２．４　光合作用参数测定

挑选天气晴朗的晴天,于上午９:００—１２:００,利
用LiＧ６４００便携式光合仪(上海泽泉科技股份有限公

司)测定叶片的净光合速率(Photosynthesis,Pn)、蒸
腾速率(Transpirationrate,Tr)、气孔导度(Stomatal
conductance,Gs)和胞间二氧化碳浓度(Intercellular
carbondioxideconcentration,Ci)等参数,设定仪器温

度３０℃,光量子通量密度为８００μmol/(m２􀅰s),CO２

浓度３８０μmol/mol,选取长势一致的叶片重复３次

实验,取３次数据的平均值分析.

１．２．５　数据分析

本实验数据均以平均值±标准误进行表示,平
均值之间的统计学意义是由 Duncan的多个范围的

测试评估(p≤０．０５作为显著性).所有数据统计分

析和方差检验用 Excel２０１３和 SPSS１７．０,并用

Origin８．０进行绘图.

２　结果与分析

２．１　不同钙浓度对叶片生理酶活性的影响

图１(a)为不同Ca２＋ 浓度对半夏叶片SOD活性

的影响,结果表明:Ca２＋ 对半夏叶片中SOD活性影

响显著;在 Ca２＋ 浓度为０、２００、１０００mg/L时,SOD
活性均较低.由图１(a)可知,钙浓度的升高导致半夏

叶片中SOD活性随之呈先升后降的趋势,６００mg/L
浓度时最高,但是当Ca２＋ 浓度为１０００mg/L时SOD
活性却较低.这表明钙离子浓度并不是越高越好,
高浓度的钙盐处理会抑制酶的活性,只有适宜的

Ca２＋ 浓度能提高半夏叶片中SOD的活性.图１(b)为
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不同Ca２＋ 浓度对半夏叶片POD活性的影响,图１(b)
显示,Ca２＋ 处理的实验组,叶片中POD活性明显升

高,呈 现 出 先 升 高 后 降 低 的 趋 势.POD 活 性 在

Ca２＋ 浓度为６００mg/L 时达到最大,但过高浓度的

Ca２＋ 会抑制半夏叶片内的POD活性.图１(c)为不

同Ca２＋ 浓度对半夏叶片 CAT活性的影响,结果表

明:半夏叶片中CAT活性随着Ca２＋ 浓度的升高,呈
现先升高后下降的趋势,Ca２＋ 对半夏叶片CAT 活性

影响明显.由图１(c)可知,当Ca２＋ 浓度为６００mg/L

时,CAT活性最高.图１(d)为不同 Ca２＋ 浓度对半

夏叶片 MDA含量的影响,由图１(d)可知,MDA 的

含量随着Ca２＋ 浓度的增加而呈现先下降后增加的

趋势,Ca２＋ 处理明显降低半夏叶片中 MDA含量,其
中 MDA含量在 Ca２＋ 浓度为６００mg/L时最低,但
是高浓度的钙处理 MDA 的含量升高,表明高浓度

的钙处理不能改善膜脂过氧化,适宜浓度的Ca２＋ 处

理可以降低半夏叶片中 MDA 的含量,降低膜氧化

程度,稳定生物膜[１６],提高半夏的抗逆性.

图１　不同Ca２＋ 浓度对叶片生理酶活性的影响

２．２　不同钙浓度对叶片叶绿素含量的影响

图２为不同钙处理下叶绿素含量的变化,由图

２可知Ca２＋ 浓度为２００~１０００mg/L处理与对照相

比均提高叶绿素a、b含量及叶绿素总量,当Ca２＋ 浓

度为６００mg/L时,叶绿素含量明显高于其他处理

组,因此适当提高Ca２＋ 浓度明显提高叶绿素a/叶绿

素b比值,叶绿素a/叶绿素b比值高低反映植株维

持光合系统的协调性的强弱,是植物对逆境适应的

一种表现[１７].

２．３　不同钙浓度对叶片叶绿素荧光参数的影响

图３为不同钙处理下叶片荧光参数变化,由图

可知不同钙处理的叶绿素荧光参数存在比较明显

的差异.由图３(a)可知,Ca２＋ 处理可提高半夏叶

片的实际光合效率,电子传递速率(ETR)随光照

图２　不同Ca２＋ 浓度对叶片叶绿素含量的影响

强度(PAR)的增加均呈上升趋势,６００mg/L的钙

处理明显高于其他处理组.图３(b)显示,非光化

学淬 灭 系 数(qN)随 着 钙 处 理 有 所 下 降,至 ６００
mg/L时达最低,qN 值的降低说明更多的光能被

用于CO２ 固定;光化学猝灭系数(qP)随光强的变
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化规律如图３(c),在不同钙处理下,qP 在低光强

条件下降低很快,随着光强的增加,qP 降低速率显

著减缓,由图３(c)可知６００mg/L浓度下qP 值较

好.Yield 表示PSII的实际光化学效率,图３(d)表
明随着光强的升高,６００mg/L钙处理下降速度最

慢,且都高于其他实验组.

图３　不同Ca２＋ 浓度对叶片叶绿素荧光参数的影响

２．４　不同钙浓度对叶片光合参数的影响

表１为不同钙浓度对叶片光合参数的影响,由
表１可知钙处理却使Pn升高,６００mg/L浓度处理

是对照０mg/L浓度的２．２７倍,对照的胞间CO２ 最

高,４００、６００、８００mg/L钙处理对比对照组Ci下降

显著,与Ci相反,一定浓度 Ca２＋ 处理显著降低气

孔导度,Ca２＋ 处理下气孔较对照有一定程度的关

闭,钙处理在高温下提高光合速率并非气孔因素,
反而能对高温下的叶片有一定的保护作用;低浓

度的 Ca２＋ 处理与 对 照 相 比 差 异 显 著,高 浓 度 的

Ca２＋ 处理降低气孔导度,蒸腾作用也有所降低,在

６００mg/L浓度Ca２＋ 处理下,显著提高叶片的净光

合速率,胞间 CO２ 浓度明显降低,同时蒸腾作用显

著增强.
表１　不同Ca２＋浓度对叶片光合参数的影响

Ca２＋ 浓度/(mg􀅰L‐１)Pn/(μmol􀅰m－２􀅰s－１) Ci/(μmol􀅰m－２􀅰s－１) Gs/(μmol􀅰m－２􀅰s－１) Tr/(μmol􀅰m－２􀅰s－１)

０ ２．４３２±０．５０１d ３３９．６２±６．６３１a ０．１２４±０．００２a ２．１５５±０．００３b

２００ ３．０９３±０．０４４c ３２３．３１±１．０８７b ０．１１７±０．００１b ２．４１８±０．０２４a

４００ ４．３０６±０．１５０b １５２．１７±７．９１２d ０．０３２±０．００２e ０．８３１±０．０４１e

６００ ５．５１８±０．１９７a １２２．９１±７．４４７e ０．０４６±０．００１c １．２７８±０．０１９c

８００ ４．０５８±０．０２８b １８５．２５±４．９０９c ０．０３５±０．００２d ０．９２５±０．０２１d

１０００ １．４３６±０．０５４e ３１６．８２±２．６３９b ０．０３６±０．００１d ０．９３１±０．００５d

注:同系列数据后的不同字母分别表示在０．０５水平上显著差异.
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３　讨　论

钙是植物生长必需的营养元素之一,在植物生

长发育过程中起着重要的作用.在正常环境下,植
物可以从土壤中汲取生长所需的钙元素,但在不良

环境下植物中的钙元素的吸收受阻从而影响植物的

生长发育.张海平[１８]对花生的钙处理研究发现一

定的钙处理可以提高花生的生理代谢及各种生理酶

活;继红等[１９]发现钙处理小麦种子,可显著提高小

麦幼苗叶片的光合速率以及叶绿素含量;张燕等[２０]

研究钙对烟草叶片高温条件下的生理影响中发现钙

处理处理提高烟草叶片膜稳定性和膜保护酶活性,
有利于保护细胞膜结构,降低高温对烟草幼苗的伤

害;高向阳等[２１]研究发现钙离子能将蛋白质的羟

基、磷酸酯、以及膜表面上的磷酸盐结合起来,维持

抗氧化酶高活性,从而保持膜结构和功能的稳定性.
在逆境下,半夏体内的 ROS增加,MDA 等有害的

过氧化产物会积累,膜脂过氧化会加强,细胞器功能

受到损害,DNA 与其他生物大分子会发生降解,细
胞衰老加剧,甚至导致细胞调亡.SOD、POD、CAT
都是植物体内重要的保护酶,三者协同作用,紧密联

系,共同保护植物的正常生长发育.本文结果表明,
SOD、POD、CAT活性随着Ca２＋ 浓度升高都呈现先

升高后下降的趋势;SOD是生物体内普遍存在的参

与氧 代 谢 的 一 种 含 金 属 酶,能 迅 速 清 除 机 体 内

ROS,是清除活性氧的一种关键酶,可催化 O－
２ 的歧

化反应,生成氧和 H２O[１５]
２ ;植物体内的SOD含量与

植物的衰老与抗逆性密切相关[２２].SOD参与植物

细胞中抗氧化剂的产生过程,清除细胞内多余的超

氧阴离子,降低自由基浓度,缓解膜脂过氧化,是植

物抗氧化系统的第一道防线[２３].
一定浓度的钙处理能提高半夏的SOD活性,但

过高浓度钙处理反而抑制SOD活性,并且６００mg/L
浓度的钙处理能促进超氧化物歧化酶的活性;POD
是普遍存在于植物体内,并且活性较高的一种重要

保护酶,主要清除细胞内的 H２O２,参与以 H２O２ 或

有机过氧化物为还原剂的各种氧化反应,与植物的

呼吸作用、光合作用、生长素的氧化以及木质素的形

成密切相关[５],通过氧化还原反应将 H２O２还原为

H２O,从而使细胞组织组织免受破坏.此外POD活

性随植物生长发育进程以及环境条件的改变而变

化,因此POD活性可以反应植物体内的代谢及抗逆

性的变化.在本实验中,４００~６００mg/L浓度范围

内,半夏的POD活性维持一个较高水平,６００mg/L
浓度处理最好;CAT 是植物体内重要的保护酶之

一,是以一种铁卟啉为辅基的酶类清除剂,能协同

SOD、POD迅速清除代谢中产生的 H２O２,缓解膜脂

过氧化[２４].MDA 是膜脂过氧化重要的产物之一,
其含量反映膜脂过氧化的程度[２５],常结合蛋白质导

致蛋白质偶联从而损害细胞膜,其含量反映细胞膜

脂过氧化程度,因此可以通过测定 MDA 含量了解

膜系统受损程度.本文中,Ca２＋ 处理降低半夏叶片

MDA的积累,MDA 含量越低表示植株生长旺盛,
实验结果显示６００mg/L浓度的钙处理下 MDA 含

量较低,有助于缓解膜脂过氧化.
叶绿素荧光参数在植物生化过程中的变化可以

与 ATP合成、CO２固定、电子传递等过程紧密联系

起来,反应植物叶片光化学反应效率的高低、吸收光

能的多少,激发能传递的强弱等光合作用一系列的

原初反应过程,直接反映植物生长状况[２６].叶绿素

含量是反映植物光合能力的重要指标之一,有研究

发现光合色素容易受到活性氧的破坏,Ca２＋ 可通过

调节抗氧化系统清除活性氧来保护[２７].叶绿素a/
叶绿素b比值反映类囊体膜垛叠程度,对同一植物

而言,叶绿素a/叶绿素b比值直接反映植物对光量

子的有效吸收、传递和利用,以及叶片光化学效率的

高低[２８].本研究结果表明,６００mg/L浓度处理增

强了半夏叶片光合色素的稳定性,Ca２＋ 处理提高a/
b比值,进一步证实Ca２＋ 可能通过结合膜表面上的

磷酸盐、磷酸酯以及蛋白质的羟基保持膜结构及功

能的稳定性[２９].叶绿体类囊体膜上的光化学反应

中心的光能转换效率随着钙处理浓度的升高而升

高,但钙处理浓度过高又会抑制光合转换效率;qP
指由光合作用引起的荧光淬灭,反映植物光合活性

的高低以及PSⅡ反应中心的开放程度,其中 PSⅡ
天线色素吸收光能后,用于光合作用的电子传递[３０],

qN 反映植物热耗散的能力的变化,６００mg/L浓度

Ca２＋ 处理下qN 较低;qP 在６００mg/L浓度处理下

却较高,这表明适宜的钙处理会增大PSⅡ反应中心

开放程度,增强PSⅡ电子传递活性,同时PSII反应

中心光电子传递能量占所吸收光能的比例明显增

强,ETR 也有所增强[３１].
光合作用效率的高低直接决定植物生长发育,

探讨影响植物光合速率的因素对促进植物生长发育

至关重要[３２].胡龙娇等[３３]在研究光质对半夏组培

苗的生理特性和光合特性影响时发现气孔因素和非

气孔因素都对叶片光合速率有影响,叶肉细胞气体

扩散阻抗,CO２ 的溶解度,Rubiso对 CO２ 的亲和力

都是影响叶片光合速率的关键因素[３４].叶片光合

速率是由气孔因素和非气孔因素两个方面共同影
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响,温度对叶片光合速率影响显著.已有研究表明,
依据Pn,Ci,Gs的变化方向可以判断光合速率变化

的影响因素,在高温环境下光合作用受到抑制并非

气孔因素,可能是叶片气孔关闭导致叶肉细胞气体

扩散阻抗增加[３５],CO２的溶解度下降,叶肉细胞同

化能力降低,Rubiso酶对 CO２ 的亲和力降低,光合

中心关键成分的热稳性降低[３６].杨卫星等[９]认为

Ca２＋ 处理能增加叶片气孔限制值,可以维持气孔正

常开闭的能力.本文中随着 Ca２＋ 浓度提高,Gs、Tr
降低,这表明Ca２＋ 在一定程度上降低半夏的气孔导

度,使气孔有所关闭;Pn却升高,表明 Ca２＋ 提高光

合速率并非气孔因素;６００mg/L浓度Ca２＋ 处理下,
Pn显著增强,伴随着Ci降低和Tr增强,这表明该

浓度处理下能显著提高半夏光合作用.

４　结　论

在植物细胞中,Ca２＋ 作为重要的胞内第二信使

之一,能在逆境胁迫下对植物的生长发育起调控作

用;当植物体处在逆境胁迫的情况下,钙调节通道调

控植物体内生理生化过程,影响植物对环境的适应.
本实验通过研究在不同浓度的CaCl２ 溶液作用下半

夏叶片生理和代谢响应的差异,得到以下结论:
a)钙离子对半夏POD、CAT、SOD三种酶活性

有促进作用,当 Ca２＋ 浓度逐渐升高时,三者活性呈

现先升高后下降的趋势,至６００mg/L浓度时三种

酶活性最高,且此时 MDA含量较低.
b)随着 Ca２＋ 浓度升高明显提高了叶绿素含

量,同时ETR、Yield 和qP 呈先升后降的趋势,qN
呈先降后升趋势;６００mg/LCa２＋ 浓度处理显著提

高叶片的Pn和Tr,降低胞间Ci.因此,钙离子提

高保护酶活性和叶绿素含量,进而促进新陈代谢,改
善光合作用,对提高半夏的抗逆性有着重要的调节

作用.
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Effectsofcalciumonphysiologicalcharacteristicsand
photosyntheticphysiologyofPinelliaternata

WANGLei,MAChen,GAOHaili,XUTao
(CollegeofLifeScience,ZhejiangSciＧTechUniversity,Hangzhou３１００１８,China)

Abstract: The changes of physiological properties,chlorophyll fluorescence parameters and
photosynthetic physiological parameters of Pinelliaternata leaves treated with different calcium
concentration wereanalyzedtofindouttheappropriatecalciumfertilizerconcentrationandofferthe
referencebasisforcalciumfertilizerapplicationforPinelliaternata．CaCl２ofdifferentconcentrationwas
sprayedforPinelliaternataleavesintheseedlingstage．Physiologicalandbiochemistricalindicatorsof
Pinelliaternataleaves weredeterminedafter１０d．Meanwhile,chlorophyllcontent,photosynthesis
parametersandchlorophyllfluorescenceparametersofPinelliaternataleavesweredetermined．Theresults
showedthatCa２＋couldpromoteenzymaticactivityofPOD,CATandSODofPinelliaternata．Theactivityofthe
threeenzymesreachedthehighestundertheconcentrationof６００mg/L．Malondialdehydecontentfirst
decreasedandthenrosewiththeincreaseofCa２＋ concentration,andmalondialdehydecontentreachedthe
minimumundertheconcentrationof６００mg/L．Calciumtreatmentundertheconcentrationof６００mg/L
couldobviouslyimprovechlorophyllcontent．Meanwhile,electrontransferrate,photosyntheticquantum
yieldandphotochemicalquenchingcoefficientfirstroseandthendecreased,whilenonＧphotochemical
quenchingcoefficientfirstdecreasedandthenincreased．６００ mg/L Ca２＋ treatmentcouldsignificantly
promote net photosynthetic rate and transpiration rate ofleaves,and reduce intercellular CO２

concentration．Thus,６００mg/LCa２＋ canenhanceenzymeactivityandchlorophyllcontent,thenpromote
metabolismandimprovephotosynthesis．
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