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ＣａＣｌ２ 引发对盐胁迫下高粱种子萌发期
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摘　 要:以高粱品种‘辽杂 １５’为试验材料ꎬ通过 ＣａＣｌ２引发和相关激素抑制剂的应用ꎬ分析了盐胁迫下高粱种子

的萌发特性、ＧＡ 和 ＡＢＡ 含量以及相关基因的表达变化ꎮ 结果表明ꎬ盐胁迫显著抑制了高粱种子的萌发ꎬ种子平均发

芽时间、５０％发芽时间分别显著增加 ７６.４１％和 ９２.７５％ꎻ高粱萌发种子中 ＧＡ３的含量显著降低 ６３.０１％ꎬＡＢＡ 的含量显

著增加 １０８.７１％ꎮ ＣａＣｌ２引发显著促进了盐胁迫下高粱种子的萌发ꎬ与盐胁迫相比ꎬＣａＣｌ２引发上调了 ＧＡ 合成酶基因

ＧＡ２０ｏｘ１Ｂ、ＧＡ２０ｏｘ１Ｄ 和 ＧＡ２０ｏｘ２ 的表达水平以及 ＡＢＡ 分解酶基因 ＡＢＡ８ｏｘ１、ＡＢＡ８ｏｘ２ 和 ＡＢＡ８ｏｘ３ 的表达水平ꎬ使盐

胁迫下高粱种子中 ＧＡ３含量增加 １１７.１９％ꎬＡＢＡ 含量降低 ３０.４０％ꎬ使高粱种子的萌发率提高 １１４.９４％ꎬ芽长和根长

分别显著增加 ２６５.７３％和 １９０.３７％ꎮ 在引发剂中加入 ＧＡ 合成或 ＡＢＡ 分解抑制剂后ꎬＧＡ３ 含量显著降低 ２８.２９％ꎬ
ＡＢＡ 含量显著增加 ３１.４９％ꎬ高粱种子萌发受到抑制ꎻ使用钙抑制剂处理后ꎬＧＡ３含量显著下降 ４１.２５％ꎬＡＢＡ 含量显

著增加 ２９.４５％ꎬ进而抑制了高粱种子萌发ꎮ 综上ꎬＣａＣｌ２引发可通过调控 ＧＡ 合成和 ＡＢＡ 分解促进盐胁迫下高粱种

子的萌发ꎮ
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　 　 盐胁迫作为一种重要的非生物胁迫ꎬ对作物的

整个生育周期产生广泛影响[１]ꎮ 全世界约有 ４.５×
１０７ ｈｍ２ 的农田遭受盐分侵害ꎬ其中盐胁迫尤为严

重[２]ꎮ 高粱作为世界第五大谷类作物ꎬ被称为“先
锋作物”ꎬ具有较强的耐逆性ꎬ但是其在种子萌发阶

段对盐胁迫十分敏感[３]ꎮ 于文波等[４] 研究指出ꎬ在
盐胁迫下渗透势改变和离子毒害破坏了线粒体的

膜结构ꎬ从而限制了高粱种子的萌发过程ꎮ 盐胁迫

可以通过抑制能量代谢来降低高粱种子萌发过程

中糖代谢的能力[５]ꎬ从而抑制高粱种子的萌发以及

幼苗的早期建成ꎬ并降低最终产量[６]ꎮ
种子萌发不仅是植物生命周期的起始阶段ꎬ也

是一个复杂的生物学过程ꎬ受多种环境因素和内源

激素的共同调控[７]ꎮ 脱落酸(ＡＢＡ)和赤霉素(ＧＡ)
是影响种子萌发的 ２ 种关键激素ꎬ它们通过动态平

衡共同调控种子从休眠到萌发的转变[８]ꎮ 种子萌

发的开始也预示着 ＧＡ 的合成及 ＡＢＡ 的分解[９－１０]ꎮ
Ｏｋａｍｏｔｏ 等[１１]研究指出ꎬ编码 ＡＢＡ 生物合成酶基因

的过表达或与 ＡＢＡ 分解代谢酶相关的基因发生突

变可增加种子中内源性 ＡＢＡ 的含量ꎬ从而延长拟南

芥种子的休眠期并抑制其萌发ꎮ ＧＡ 可促进种子萌

发[１２]ꎬ但盐胁迫下 ＧＡ 合成会受阻ꎬ进而抑制种子

萌发[１３]ꎮ 也有研究表明ꎬ盐胁迫抑制了拟南芥中参

与 ＧＡ 合成的基因表达ꎬ通过下调 ＧＡ２ｏｘ７ 等基因表

达降低 ＧＡ 生物活性ꎬ进而降低拟南芥的生长速

率[１４]ꎮ 拟南芥谷氨酸受体同源物 ３.５(ＡｔＧＬＲ ３.５)可
调节钙信号以减弱 ＡＢＡ 对种子萌发的抑制作

用[１５]ꎮ 同时ꎬＡｔＧＬＲ３.５ 通过调节钙信号ꎬ影响 ＧＡ
和活性氧(ＲＯＳ)的信号传导ꎬ从而调节拟南芥种子

的萌发[１６]ꎮ 可见ꎬＡＢＡ 和 ＧＡ 具有拮抗作用ꎬ钙信

号参与了 ＡＢＡ 和 ＧＡ 对种子萌发的调控ꎮ
为提高植物对盐胁迫的耐受性ꎬ种子引发技术

被广泛应用于植物生产[１７－１８]ꎮ 该技术在种子萌发

前通过对其进行特定的化合物处理ꎬ诱导种子进入

特定的生理状态ꎬ从而提高种子萌发质量和幼苗建

成[１９]ꎮ 水引发是一种基础的种子引发方法ꎬ化学试

剂如氯化钠(ＮａＣｌ)、氯化钾(ＫＣｌ)、氯化钙(ＣａＣｌ２)
和聚乙二醇 ６０００(ＰＥＧ－６０００)等也被用于改善种子

在盐胁迫下的萌发特性ꎬ特别是 ＣａＣｌ２具有最佳的

引发效果[２０]ꎮ 钙离子作为植物体内第二信使ꎬ在调

节植物代谢中具有重要作用ꎮ Ｉｑｂａｌ 等[２１] 研究证

明ꎬＣａＣｌ２引发调节了盐胁迫下小麦种子内游离 ＡＢＡ
含量ꎬ可有效缓解盐胁迫对植株的不利影响ꎬ这也

是 ＣａＣｌ２作为最佳引发剂的一个重要原因ꎮ
有研究表明 ＣａＣｌ２引发能够改善植物对盐胁迫

的响应[４]ꎬ但其在高粱种子萌发过程中对 ＡＢＡ 和

ＧＡ 代谢的影响尚不明确ꎮ 因此ꎬ本研究通过探究

ＣａＣｌ２引发对盐胁迫下高粱种子萌发过程中 ＡＢＡ 分

解和 ＧＡ 合成的影响ꎬ揭示 ＣａＣｌ２引发调控盐胁迫下

高粱萌发的作用机制ꎬ以期为促进高粱在不利生产

条件下的萌发和生产提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 供试材料

供试材料高粱杂交种‘辽杂 １５’ (‘Ｌｉａｏｚａ １５’)
由辽宁省农业科学院提供ꎮ
１.２　 试验设计

试验于 ２０２２ 年在沈阳农业大学高粱生理实验

室进行ꎮ 挑选大小均匀的种子ꎬ用 ５％次氯酸钠溶

液消毒 ３ ~ ５ ｍｉｎꎬ冲洗后拭干其表面水分ꎬ室温

(２５℃)黑暗条件下置于 ６ ｇ􀅰Ｌ－１的 ＣａＣｌ２溶液中引

发 １２ ｈ[２０]ꎬ种液比为 １ ∶ ５(质量体积比)ꎬ引发后的

种子拭干表面水分ꎬ室温下回干至初始含水量备

用ꎮ 未引发种子分别在蒸馏水(ＮＰＮ)和 １５０ ｍｍｏｌ
􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ 胁迫 ( ＮＰＳ) 下培养ꎬ水引发 ( ＨＰＳ) 和

ＣａＣｌ２引发(ＣａＰＳ)种子均在盐胁迫下培养ꎬ在铺有

双层滤纸的培养皿中进行发芽试验ꎬ加入 １０ ｍＬ 蒸

馏水或 ＮａＣｌ 溶液ꎮ 培养皿置于完全黑暗的人工气

候培养箱中ꎬ温度(２５±１)℃ꎬ湿度为 ７０％ꎮ
多效唑(ｐａｃｌｏｂｕｔｒａｚｏｌꎬＰＡＣ)用于抑制 ＧＡ 的生

物合成ꎬ烯唑醇(ｄｉｎｉｃｏｎａｚｏｌｅꎬＤｉｎｃ)用于抑制 ＡＢＡ
的分解代谢[２２]ꎬ乙二醇双(２－氨基乙基醚)四乙酸
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(ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｇｌｙｃｏｌ ｔｅｔｒａａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄꎬＥＧＴＡ)用于钙离子

螯合剂[２３]ꎬ氯化镧(ＬａＣｌ３)用于钙离子通道抑制剂ꎮ
为探索引发促进盐胁迫下种子萌发的作用和 ＧＡ 生

物合成及 ＡＢＡ 分解代谢之间的关系ꎬ在引发溶液中

加入多效唑或烯唑醇ꎬ使引发液中包含 １０ μｍｍｏｌ􀅰
Ｌ－１多效唑或烯唑醇ꎬ即增加 ４ 个处理:ＰＡＣ＋ＨＰＳꎬ
Ｄｉｎｃ＋ＨＰＳꎬＰＡＣ＋ＣａＰＳꎬＤｉｎｃ ＋ＣａＰＳꎮ 同样地ꎬ为了

探究钙在引发过程中的作用及其与激素之间的关

系ꎬ在引发溶液中加入 ＥＧＴＡ 或 ＬａＣｌ３ꎬ使引发液中

包含 １００ μｍｍｏｌ􀅰 Ｌ－１ ＥＧＴＡ 或 ５００ μｍｍｏｌ􀅰 Ｌ－１

ＬａＣｌ３ꎬ因此又增加 ４ 个处理:ＥＧＴＡ ＋ＨＰＳꎬＬａＣｌ３ ＋
ＨＰＳꎬＥＧＴＡ＋ＣａＰＳꎬＬａＣｌ３＋ＣａＰＳꎮ 共计 １２ 个处理ꎬ每
个处理 ３ 次重复ꎬ每个重复 ５０ 粒高粱种子ꎮ
１.３　 试验方法

在萌发过程中观察种子发芽情况ꎬ发现在萌发

７２ ｈ 时处理间表现出明显差异ꎬ统计种子发芽数ꎬ
计算发芽率ꎬ并测定根长和芽长ꎬ每个重复测定 １０
株ꎬ取平均值ꎬ发芽以胚根长与种子长等长、胚芽长

为 ５０％种子长为标准[２４]ꎮ 其余样品则迅速置于液

氮冷冻并保存在－８０℃条件ꎬ用于测定内源激素含

量及基因相对表达量ꎬ每个处理 ３ 次重复ꎮ
发芽率(％)＝ 发芽种子数 /供试种子数×１００

发芽指数＝ ∑ 第 ｔ 天的发芽种子数
ｔ

平均发芽时间＝ ∑ ｎ × ｔ( ) /∑ｎ

式中ꎬｔ 为发芽时间( ｈ)ꎻｎ 为第 ｔ 小时胚根突破 ２
ｍｍ 的种子数ꎮ

５０％发芽时间指发芽率达到 ５０％时所需要的

时间ꎮ
ＧＡ３和 ＡＢＡ 含量测定采用酶联免疫吸附法

(ＥＬＩＳＡ)ꎬ试剂盒由长春百瑞基因生物科技有限公

司提供ꎮ
１.４　 ＲＮＡ 提取

取新鲜幼苗在液氮中用 Ｔｒｎｚｏｌ ｕｎｉｖｅｒｓａｌ 试剂充

分研磨ꎬ迅速研磨不超过 １ ｍｉｎꎮ 取样品 ０.１ ｇ 加入

１ ｍＬ 该试剂进行研磨后在室温下放置 １０ ｍｉｎꎬ以完

全分离核酸－蛋白复合物ꎮ 样品在 ４℃、１２ ０００ ｒ􀅰
ｍｉｎ－１(约 １３ ４００×ｇ)离心机下离心 １０ ｍｉｎꎬ吸取上清

液ꎮ 每使用 １ ｍＬ Ｔｒｎｚｏｌ ｕｎｉｖｅｒｓａｌ 试剂加入 ０.２ ｍＬ
氯仿ꎬ剧烈摇晃 １５ ｓꎬ于 ２５℃ 保存 ３ ｍｉｎꎮ 然后在

４℃、１２ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ－１条件下离心 １５ ｍｉｎꎮ 样品将分

为 ３ 层:粉红色有机相、中层和上层无色水相ꎬＲＮＡ
主要在水相中ꎬ将水相(约 ５００ μＬ)转移到新的离心

管中ꎬ加入等体积的异丙醇(９９.９％)ꎬ混匀后室温放

置 １０ ｍｉｎꎬ于 ４℃、１２ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ－１离心 １０ ｍｉｎꎬ去除

上清液ꎮ 离心前的 ＲＮＡ 沉淀通常是不可见的ꎬ离心

后的 ＲＮＡ 会在管侧和管底形成凝胶状沉淀ꎮ 加入

１ ｍＬ ７５％乙醇(用 ＲＮａｓｅ－ｆｒｅｅ ｄｄＨ２Ｏ 制备)洗涤沉

淀ꎮ 每使用 １ ｍＬ ＴＲＮｚｏｌ Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ 试剂应至少使用 １
ｍＬ ７５％ 乙醇以洗涤沉淀ꎮ 于 ４℃、１０ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ－１下

离心ꎬ保留沉淀物ꎮ 室温晾干约 ２ ~ ３ ｍｉｎꎬ根据试验

需要ꎬ加入 ３０~１００ μＬ ＲＮａｓｅ－ｆｒｅｅ ｄｄＨ２Ｏ 反复吹打ꎬ
混匀ꎬ使 ＲＮＡ 充分溶解ꎮ 基因引物信息如表 １ 所示ꎮ
１.５　 数据分析

使用 ＳＰＳＳ １８. ０ 软件进行单因素方差分析

(ＡＮＯＶＡ)ꎬ邓肯新复极差法评估处理间的最小显著

差异ꎬ使用 Ｇｒａｐｈ Ｐａｄ Ｐｒｉｓｍ ８ 作图ꎬ使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１
软件进行相关性分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 ＣａＣｌ２ 引发对盐胁迫下高粱种子萌发速率的

影响
　 　 由图 １ 可知ꎬ盐胁迫显著抑制了高粱种子萌发ꎬ
ＨＰＳ 和 ＣａＰＳ 明显促进盐胁迫下高粱种子萌发ꎮ 在

盐胁迫下ꎬ与 ＮＰＮ 处理相比ꎬ高粱种子平均发芽时

间、５０％发芽时间分别显著增加 ７６.４１％和 ９２.７５％
(图 １Ａ、 １Ｃ)ꎬ发芽指数显著降低了 ５２. ３２％ (图

１Ｂ)ꎮ ＨＰＳ 和 ＣａＰＳ 处理平均发芽时间分别比 ＮＰＳ

表 １　 用于 ｑＲＴ－ＰＣＲ 的引物信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｑＲＴ－ＰＣＲ ａｎａｌｙｓｉｓ

基因名称 / 基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ / Ｇｅｎｅ ＩＤ

正向引物
Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ

反向引物
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ

ＧＡ２０ｏｘ１Ｂ / ８０６０７０４ ＴＣＧＣＴＣＧＣＣＴＴＣＴＴＣＴＴＣＡＡＣ ＣＧＧＴＡＡＴＧＣＴＴＣＴＧＣＧＴＧＡＡＣ

ＧＡ２０ｏｘ１Ｄ / ８０６１３７８ ＴＡＣＴＴＣＧＴＣＧＡＣＡＡＧＣＴＧＧＧ ＴＴＧＡＧＧＣＧＣＡＴＧＡＴＧＧＡＧＴＣ

ＧＡ２０ｏｘ２ / ８０６３１４４ ＡＴＧＣＧＧＴＧＣＡＡＣＴＡＣＴＡＣＣＣ ＡＡＧＧＴＧＴＣＧＣＣＧＡＴＧＴＴＧＡＴ

ＡＢＡ８０ｏｘ１ / ８０７３１６３ ＴＧＧＡＧＧＡＣＧＴＧＧＡＧＴＡＣＣＡＡ ＧＡＧＣＡＡＣＣＴＣＧＡＡＴＣＧＧＧＡＧ

ＡＢＡ８０ｏｘ２ / ８０８３５３７ ＧＧＣＴＴＴＣＣＴＣＣＴＣＧＣＴＧＴＡＧ ＴＴＧＴＴＧＴＧＡＴＣＣＴＧＣＴＣＣＧＴ

ＡＢＡ８０ｏｘ３ / ８０８０１９３ ＧＧＴＧＡＴＣＧＧＣＧＡＧＡＣＴＴＴＣＴ ＧＣＡＣＧＴＡＣＧＴＣＴＴＧＡＡＣＡＣＣ
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处理显著降低 ３２.０６％和 ３７.２９％(图 １Ａ)ꎬ５０％发芽

时间分别显著降低 ３８.７２％和 ４６.２９％(图 １Ｃ)ꎬＨＰＳ
和 ＣａＰＳ 处理的发芽指数较 ＮＰＳ 处理分别显著增加

６４.６１％和 ９９.１２％(图 １Ｂ)ꎮ

２.２　 激素抑制剂对盐胁迫下高粱种子萌发的影响

ＧＡ 合成抑制剂 ＰＡＣ 及 ＡＢＡ 分解抑制剂 Ｄｉｎｃ
对高粱种子萌发均有抑制作用(图 ２Ａ)ꎮ 与 ＮＰＳ 处

理相比ꎬＨＰＳ 处理的发芽率、芽长和根长分别显著升

　 　 注:不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ下同ꎮ
Ｎｏｔｅ:Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 种子引发对盐胁迫下高粱种子萌发速率和发芽指数的影响

Ｆｉｇ.１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｐｒｉｍｉｎｇ ｏｎ ｓｏｒｇｈｕｍ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

图 ２　 ＧＡ 合成抑制剂及 ＡＢＡ 分解抑制剂处理对盐胁迫下高粱种子萌发的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＧＡ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ＡＢＡ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｏｎ ｓｏｒｇｈｕｍ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ
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高 ４５.１５％、３７.０８％和 ４９.９２％ꎬＣａＰＳ 处理的发芽率、
芽长和根长分别显著升高 １４１. ９４％、２６５. ７３％ 和

１９０.３７％ꎮ 与 ＨＰＳ 处理相比ꎬＰＡＣ ＋ＨＰＳ 和 Ｄｉｎｃ ＋
ＨＰＳ 处 理 的 发 芽 率 分 别 显 著 降 低 ５３. ３３％ 和

５１.１１％ꎬ芽长分别显著降低 ４８.７０％和 ５９.８９％ꎻＰＡＣ
＋ＨＰＳ 处理根长与 ＨＰＳ 处理无显著差异ꎬＤｉｎｃ＋ＨＰＳ
处理根长较 ＨＰＳ 处理显著降低 ２１.６１％ꎮ 与 ＣａＰＳ
处理相比ꎬＰＡＣ＋ＣａＰＳ 和 Ｄｉｎｃ＋ＣａＰＳ 处理发芽率分

别显著降低 ５０.６７％和 ４１.３３％ꎬ芽长分别显著降低

７４.１６％和 ７３. ８４％ꎬ根长分别显著降低 ４２. ３７％和

４１.７４％(图 ２Ｂ~２Ｄ)ꎮ
２.３　 钙抑制剂对盐胁迫下高粱种子萌发的影响

钙螯合剂及钙离子通道抑制剂处理对盐胁迫

下高粱种子萌发有显著抑制作用(图 ３Ａꎬ见 ８２ 页)ꎮ
与 ＨＰＳ 处理相比ꎬＥＧＴＡ＋ＨＰＳ 处理发芽率、芽长及

根长无显著差异ꎬＬａＣｌ３＋ＨＰＳ 处理发芽率、芽长及根

长分别显著降低 ３３. ９０％、３４. ５７％ 和 １７.５３％ꎮ 与

ＣａＰＳ 处理相比ꎬＥＧＴＡ＋ＣａＰＳ 和 ＬａＣｌ３ ＋ＣａＰＳ 处理的

发芽率分别显著降低 ３１.５３％和１８.９２％ꎬ芽长分别显

著降低 ４０.８３％和 ３９.４９％ꎬ根长分别显著降低 ２４.５７％
和 ２３.５６％(图 ３Ｂ~３Ｄꎬ见 ８２ 页)ꎮ
２.４　 抑制剂对盐胁迫下高粱萌发种子 ＧＡ３含量和

ＡＢＡ 含量的影响
　 　 盐胁迫显著降低了高粱种子 ＧＡ３含量(图 ４Ａ)ꎮ
与 ＮＰＳ 处理相比ꎬＨＰＳ 和 ＣａＰＳ 处理的 ＧＡ３含量分

别显著增加 ６６.１５％和 １１７.１９％ꎮ 与 ＨＰＳ 处理相比ꎬ
ＰＡＣ＋ＨＰＳ 和 ＬａＣｌ３＋ＨＰＳ 处理 ＧＡ３含量分别显著降

低 ３９.１８％和 ２２.５７％ꎬＤｉｎｃ＋ＨＰＳ 和 ＥＧＴＡ＋ＨＰＳ 处

理 ＧＡ３含量无显著变化ꎮ 与 ＣａＰＳ 处理相比ꎬＤｉｎｃ＋
ＣａＰＳ 处理对 ＧＡ３ 含量无显著影响ꎬ ＰＡＣ ＋ ＣａＰＳ、
ＥＧＴＡ＋ＣａＰＳ 和 ＬａＣｌ３＋ＣａＰＳ 处理 ＧＡ３含量分别显著

降低 ２８.２９％、２１.８２％和 ４１.２５％ꎮ

盐胁迫显著增加了萌发种子中 ＡＢＡ 含量(图
４Ｂ)ꎮ 与 ＮＰＳ 处理相比ꎬＨＰＳ 和 ＣａＰＳ 处理 ＡＢＡ 含

量分别显著降低 １６.２４％和 ３０.４０％ꎮ 与 ＨＰＳ 处理相

比ꎬＰＡＣ＋ＨＰＳ 和 ＥＧＴＡ＋ＨＰＳ 处理 ＡＢＡ 含量无显著

变化ꎬＤｉｎｃ＋ＨＰＳ 及 ＬａＣｌ３＋ＨＰＳ 处理 ＡＢＡ 含量分别

显著增加 １７.８３％和 １７.２９％ꎮ 与 ＣａＰＳ 相比ꎬＰＡＣ＋
ＣａＰＳ 和 ＥＧＴＡ＋ＣａＰＳ 处理 ＡＢＡ 含量无显著变化ꎬ
Ｄｉｎｃ＋ＣａＰＳ 和 ＬａＣｌ３＋ＣａＰＳ 处理 ＡＢＡ 含量分别显著

增加 ３１.４９％和 ２９.４５％ꎮ
２.５　 ＣａＣｌ２ 引发对盐胁迫下高粱萌发种子 ＧＡ 和

ＡＢＡ 代谢基因相对表达量的影响
　 　 盐胁迫下ꎬ与 ＮＰＮ 处理相比ꎬＮＰＳ 处理的 ＧＡ 合

成代谢酶基因 ＧＡ２０ｏｘ１Ｂ、ＧＡ２０ｏｘ１Ｄ、ＧＡ２０ｏｘ２ 及 ＡＢＡ
分解代谢基因 ＡＢＡ８ｏｘ１、ＡＢＡ８ｏｘ２、ＡＢＡ８ｏｘ３ 均显著下

调表达ꎬ相对表达量分别下调 ６１. ４９％、６１.８０％、
８８.６４％和 ５２.８１％、６８.９５％、４９.３７％ꎮ 与 ＮＰＳ 处理相

比ꎬＨＰＳ 处理显著上调了 ＧＡ２０ｏｘ１Ｂ、ＧＡ２０ｏｘ２、ＡＢＡ８ｏｘ１
和 ＡＢＡ８ｏｘ３ 的表达ꎬ相对表达量分别增加 ３２.５４％、
１３０.４３％、３７.７４％和 ６６.３５％ꎻＣａＰＳ 处理显著上调了

ＧＡ２０ｏｘ１Ｂ、ＧＡ２０ｏｘ１Ｄ、ＧＡ２０ｏｘ２、ＡＢＡ８ｏｘ１、ＡＢＡ８ｏｘ２ 和

ＡＢＡ８ｏｘ３ 的表达ꎬ相对表达量分别增加 １０７. ０８％、
３０.６３％、５１４.２０％、５９.２３％、１３５.５７％和 ６６.３５％(图 ５)ꎮ
２.６　 盐胁迫下高粱萌发期种子 ＧＡ３和 ＡＢＡ 含量与

ＧＡ 合成及 ＡＢＡ 分解代谢基因表达量的相关

性分析
　 　 对盐胁迫下高粱种子萌发过程中的 ＧＡ３、ＡＢＡ
含量与其 ＧＡ 合成和 ＡＢＡ 分解相关基因的表达量

分别进行了相关性分析ꎮ 由图 ６ 可知ꎬＧＡ３含量与

ＧＡ 合成基因表达量呈显著正相关关系(Ｐ<０.０５)ꎬ
ＡＢＡ 含量与 ＡＢＡ 分解基因表达量呈显著负相关关系

(Ｐ<０.０５)ꎮ 同时ꎬＧＡ３含量和 ＡＢＡ 含量间呈显著负

相关关系(Ｐ<０.０５)ꎮ

图 ４　 抑制剂处理对盐胁迫下高粱萌发种子 ＧＡ３ 和 ＡＢＡ 含量的影响

Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ＧＡ３ ａｎｄ ＡＢＡ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｒｇｈｕｍ ｓｅｅｄｓ ｄｕｒｉｎｇ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ
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图 ５　 ＣａＣｌ２ 引发对盐胁迫下高粱萌发种子 ＧＡ 合成及 ＡＢＡ 分解代谢基因的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＣａＣｌ２ ｐｒｉｍｉｎｇ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＧＡ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
ＡＢＡ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｓｏｒｇｈｕｍ ｓｅｅｄｓ ｄｕｒｉｎｇ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

３　 讨　 论

种子萌发作为作物生命周期中的关键阶段ꎬ在
许多非生物胁迫下较为敏感[４]ꎮ 盐胁迫对小麦[２５]、
水稻[２６]、玉米[２７]、高粱[４]等作物的种子萌发均有显

著的抑制作用ꎮ 本研究也得到相似的结果ꎬ盐胁迫

显著降低了高粱种子的发芽率并增加了发芽时间ꎬ
表明种子萌发受到盐胁迫的严重抑制ꎮ 种子引发

是缓解盐胁迫对种子萌发和幼苗生长抑制的有效

途径[５ꎬ２８]ꎮ Ｉｑｂａｌ 等[２１]研究发现ꎬＮａＣｌ、ＫＣｌ 和 ＣａＣｌ２
引发种子减轻了盐胁迫对玉米幼苗的伤害ꎬ从而提

高了幼苗的鲜质量和干质量ꎮ 本研究中采用 ＣａＣｌ２
引发显著提高了盐胁迫下的发芽率ꎬ促进了根和芽

的生长ꎬ说明 ＣａＣｌ２在引发过程中对种子萌发起到

积极的作用ꎮ 鉴于钙在植物响应盐胁迫过程中的

重要作用[２９]ꎬ本研究推测 ＣａＣｌ２引发所起的积极作

用很重要的原因可能是来源于钙离子ꎮ
ＧＡ 和 ＡＢＡ 在种子发育过程中起着重要的信号

传导和调控作用ꎬ是调节种子萌发和休眠的 ２ 个关

键激素[９]ꎮ 有研究证明 ＡＢＡ 可在种子萌发过程中

被降解ꎬ使用 ＡＢＡ 合成抑制剂后促进了盐胁迫下玉

米种子的萌发[２７]ꎮ 在非生物胁迫下 ＧＡ 促进植物

的细胞分裂和发芽ꎬ打破芽休眠ꎬ促进高粱种子的

萌发率[３０]ꎮ 相关研究用 ＧＡ 合成抑制剂处理太子

参块根ꎬ发现内源 ＧＡ 含量显著降低ꎬ导致太子参生

长延缓ꎬ说明 ＧＡ 可能是调节植物生长的关键调控

因子[３１]ꎮ 本研究分别使用激素合成或分解抑制剂

处理引发种子发现ꎬ相比较单独 ＣａＣｌ２引发处理ꎬ高
粱种子萌发受到抑制ꎬ间接验证了 ＣａＣｌ２引发对盐

胁迫高粱萌发过程中 ＧＡ 合成及 ＡＢＡ 分解代谢的

增强作用ꎮ 有证据表明ꎬＣａ２＋ 信号通过与 ＡＢＡ 和

ＧＡ 信号通路相互作用激发甜瓜种子萌发ꎬ减轻盐

胁迫的毒害效应[３２]ꎮ 本试验的研究结果与之基本

一致ꎮ 使用钙抑制剂引发后发现ꎬ高粱种子在萌发

过程中 ＧＡ３含量降低ꎬ而 ＡＢＡ 含量增加ꎬ萌发受到抑

制ꎬ表明 ＣａＣｌ２引发可通过促进 ＧＡ 合成及 ＡＢＡ 分解

代谢来抵抗盐胁迫ꎬ主要得益于 Ｃａ２＋信号的增强ꎮ
作物对盐胁迫的反应是一个复杂的生理过程ꎬ

当作物受到盐胁迫时会合成编码盐胁迫相关蛋白

的 ＲＮＡꎬ通过对作物的代谢物合成来调控作物的代

谢平衡[３０]ꎮ 有研究发现ꎬ生菜种子引发后编码 ＡＢＡ
合成的关键酶基因 ＬｓＮＣＥＤ４ 下调表达ꎬ编码 ＧＡ 合成

的关键酶基因 ＬｓＧＡ３ｏｘ１ 上调表达[３３]ꎮ 番茄种子在

引发后的萌发过程中也观察到了 ＧＡ４生物合成的增

强[３４]ꎮ 在本试验中ꎬＣａＣｌ２引发使高粱种子在盐胁迫

下萌发过程中 ＧＡ 合成相关基因(ＧＡ２０ｏｘ１Ｂ、ＧＡ２０ｏｘ１Ｄ
和 ＧＡ２０ｏｘ２)及 ＡＢＡ 分解相关基因(ＡＢＡ８ｏｘ１、ＡＢＡ８ｏｘ２
和 ＡＢＡ８ｏｘ３)均上调表达ꎬ从而提高了种子中 ＧＡ３的含
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图 ３　 钙离子抑制剂处理对盐胁迫下高粱种子萌发的影响
Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃａ２＋ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓ ｏｎ ｓｏｒｇｈｕｍ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

图 ６　 盐胁迫下高粱种子萌发期 ＧＡ３和 ＡＢＡ 含量与 ＧＡ 合成及 ＡＢＡ 分解代谢基因表达量的相关性分析
Ｆｉｇ.６　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＧＡ３ ａｎｄ ＡＢＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ＧＡ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ＡＢＡ ｃａｔａｂｏｌｉｃ
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量ꎬ降低了 ＡＢＡ 的含量ꎬ表明 ＣａＣｌ２引发增强了高粱

种子萌发过程中 ＧＡ 的合成及 ＡＢＡ 的分解ꎮ 相关

性分析也说明 ＧＡ３和 ＡＢＡ 含量存在拮抗关系ꎬ较高

水平的 ＧＡ３含量促进了盐胁迫下高粱种子的萌发

(图 ６)ꎮ 可见ꎬ在盐胁迫下ꎬ高粱能够通过调节 ＧＡ
和 ＡＢＡ 代谢相关基因的表达ꎬ调整其激素水平的平

衡关系以适应环境压力ꎬ进而影响种子的萌发ꎮ 这

种调节可能涉及复杂的信号网络ꎬ包括转录因子、
激素互作以及其他环境信号的整合ꎮ Ｊｕ 等[１６] 研究

表明ꎬＡｔＧＬＲ３.５ 通过调节 Ｃａ２＋ 信号ꎬ正向调节 ＧＡ
的生物合成ꎮ 在 ＡｔＧＬＲ３.５ ＲＮＡ 干扰细胞系种子

中ꎬＧＡ 生物合成基因表达下调ꎬ表明 ＡｔＧＬＲ３.５ 对

于 ＧＡ 的生物合成起促进作用ꎮ 同时ꎬＡＢＩ４ 作为

ＧＡ 和 ＡＢＡ 信号传导的关键节点ꎬ受到 ＡｔＧＬＲ３.５ 通

过 Ｃａ２＋信号的调节ꎮ 这些发现支持了钙信号参与了

ＧＡ 和 ＡＢＡ 的调控作用ꎬ并且反映出植物体内存在

复杂的信号网络ꎬ而钙信号是连接不同信号通路的

关键节点ꎮ 本研究发现ꎬ钙抑制剂处理种子后ꎬ高
粱种子内的 ＧＡ３含量下降ꎬＡＢＡ 含量增加ꎬ导致其

萌发受到抑制ꎬ进一步表明 Ｃａ２＋参与了 ＧＡ 和 ＡＢＡ
代谢调控的种子萌发ꎬ缓解了盐胁迫对种子萌发过

程中 ＧＡ 合成及 ＡＢＡ 分解代谢的抑制作用ꎬ从而促

进了高粱种子萌发ꎮ

４　 结　 论

盐胁迫抑制了高粱种子的萌发ꎬ降低了萌发种

子中 ＧＡ３的含量ꎬ增加了 ＡＢＡ 的含量ꎮ ＣａＣｌ２引发

有效缓解了盐胁迫对高粱种子萌发的抑制ꎬ促进了

盐胁迫下高粱种子的萌发ꎮ 分别使用 ＧＡ 合成抑制

剂及 ＡＢＡ 分解抑制剂处理高粱引发种子ꎬ种子萌发

同样受到抑制ꎮ ＣａＣｌ２引发上调了盐胁迫下高粱种

子萌发过程中 ＧＡ 合成及 ＡＢＡ 分解代谢相关基因

的表达ꎬ提高了高粱种子 ＧＡ３的含量ꎬ降低了 ＡＢＡ
的含量ꎬ从而促进了盐胁迫下高粱种子的萌发ꎬ而
钙抑制剂抵消了 ＣａＣｌ２的引发效果ꎮ 综上ꎬＣａＣｌ２引
发是一种可有效提高高粱种子在盐胁迫条件下萌

发能力的策略ꎬ为提高作物在不利环境条件下的生

产力提供了重要的理论和实践依据ꎮ
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