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水分胁迫下发草（Ｄｅｓｃｈａｍｐｓｉａ ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ）叶片脯氨酸
及其代谢产物变化

罗巧玉１，２，陈　 志１，马永贵１，王彦龙２，拉毛叶１，马玉寿２，∗

１ 青海师范大学生命科学学院， 高原科学与可持续发展研究院，青海省青藏高原药用动植物资源重点实验室， 西宁　 ８１０００８

２ 青海大学农牧学院，西宁　 ８１０００８

摘要：以发草（Ｄｅｓｃｈａｍｐｓｉａ ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ）为供试材料，通过盆栽模拟水分胁迫，研究重度干旱、中度干旱、轻度干旱、植物正常需水

量（对照）、轻度水涝、中度水涝、重度水涝处理下发草叶片脯氨酸（Ｐｒｏ）积累状况及其代谢途径中底物、中间产物和关键酶的动

态变化，以期从脯氨酸代谢途径对发草抗旱 ／涝机理进行初步探讨。 结果显示，干旱和水涝胁迫前期发草叶片 Ｐｒｏ 含量显著升

高，谷氨酸（Ｇｌｕ）和鸟氨酸（Ｏｒｎ）含量显著下降，Δ１ ⁃吡咯琳⁃ ５⁃羧酸合成酶（Ｐ５ＣＳ）活性、鸟氨酸转氨酶（δ⁃ＯＡＴ）活性、Δ１ ⁃吡咯琳⁃
５⁃羧酸还原酶（Ｐ５ＣＲ）活性均显著增强，而脯氨酸脱氢酶（ＰｒｏＤＨ）活性显著降低，表明干旱和水涝胁迫前期发草叶片通过脯氨

酸合成代谢的加强和分解代谢的抑制共同积累脯氨酸，以缓解干旱和水涝胁迫产生的危害，Ｇｌｕ 途径和 Ｏｒｎ 途径协同作用于叶

片脯氨酸合成代谢过程。 中度、轻度干旱和轻度水涝处理 ２１ ｄ 后 Ｐｒｏ 含量趋于稳定，持续 ２１ ｄ 的重度干旱处理和持续 ２８ ｄ 的

重度水涝处理时发草死亡，共同显示了发草对水涝和干旱具有较强的耐受性。 结论为高寒沼泽湿地旱涝“共耐性”植物的研究

提供理论基础，同时为利用发草开展退化高寒沼泽湿地植被恢复提供科学依据。
关键词：发草；水分胁迫；脯氨酸；代谢途径
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ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ２８ ｄａｙｓ． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ａｒｅ ｈｅｌｐｆｕｌ ｆｏｒ ｆｕｔｕｒｅ ｉｎ⁃ｄｅｐｔｈ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｏ⁃ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｆｌｏｏｄ
ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍａｒｓｈｅｓ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅｇｒａｄｅｄ ａｌｐｉｎｅ ｍａｒｓｈｅｓ ｗｉｔｈ ｈｅｒｂａｇｅ ｐｌａｎｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｄｅｓｃｈａｍｐｓｉａ ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ； ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ； ｐｒｏｌｉｎｅ； ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

水分是限制植物生长重要的非生物因子之一，影响植物的生存、生理代谢、生长发育乃至地理分布［１—２］。
同时，水分胁迫是植物生长发育过程中经历的最常见、最普遍的胁迫因子［３—４］。 干旱、淹水、高温、冰冻或盐渍

等都能引起水分胁迫［５—８］。 水分胁迫对植物的影响主要体现在细胞活性、组织和器官功能上［９］。 水分胁迫下

植物体内积累大量活性氧，水分代谢平衡被打破，细胞原生质脱水、水势下降，导致植物在形态和功能上发生

重大变化［１０］。 为保护自身免受伤害，植物进化出有效的抗氧化系统以清除过多的活性氧［１１—１２］。 其中脯氨酸

（ｐｒｏｌｉｎｅ，Ｐｒｏ）作为一类分布广泛的重要渗透调节物质，在防止水分胁迫对植物造成伤害中起重要作用［１３］。
Ｐｒｏ 的生物合成途径有 ２ 条，包括以谷氨酸（ｇｌｕｔａｍａｔｅ，Ｇｌｕ）为底物的 Ｇｌｕ 途径和以鸟氨酸（ｏｒｎｉｔｈｉｎｅ，Ｏｒｎ）为底

物的 Ｏｒｎ 途径［１２］。 Ｇｌｕ 途径中 Ｇｌｕ 生成谷氨酸半醛（ｇｌｕｔａｍｉｃ⁃γ⁃ｓｅｍｉａｌｄｅｈｙｄｅ，ＧＳＡ）是可逆反应，Δ１⁃吡咯琳⁃ ５⁃
羧酸合成酶（Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃ ５⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，Ｐ５ＣＳ）是限速酶、Δ１⁃吡咯琳⁃ ５⁃羧酸脱氢酶（Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃ ５⁃
ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ， Ｐ５ＣＤＨ ） 是 逆 反 应 的 催 化 酶［７］。 Ｏｒｎ 途 径 中 鸟 氨 酸 转 氨 酶 （ ｏｒｎｉｔｈｉｎｅ
ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，δ⁃ＯＡＴ）是关键酶［１４］。 ＧＳＡ 和 Δ１⁃吡咯琳⁃５⁃羧酸（Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃５⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ，Ｐ５Ｃ）是 Ｐｒｏ 代谢

途径的中间产物，可以自发地相互转化。 Ｐｒｏ 降解过程是合成过程的逆过程，Δ１⁃吡咯琳⁃ ５⁃羧酸还原酶（Δ１⁃
ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃５⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，Ｐ５ＣＲ）是催化酶、脯氨酸脱氢酶（ｐｒｏｌｉｎｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ＰｒｏＤＨ）是限速酶［７］。
目前，关于 Ｐｒｏ 对干旱［５，１５］、水涝［６，１６］、盐［１５，１７］、冻融［１２，１８］等胁迫中的响应规律已有较多报道，但不同植物对干

旱和水涝胁迫的耐受、抵御机制不尽相同［１２—１３，１６］，而且有关从干旱到水涝的梯度水分胁迫下 Ｐｒｏ 积累以及

Ｐｒｏ 合成途径中酶活性、底物及中间产物动态变化等的研究较少。
发草（Ｄｅｓｃｈａｍｐｓｉａ ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ）别名无芒发草、小穗发草，是禾本科（Ｇｒａｍｉｎｅａｅ）发草属（Ｄｅｓｃｈａｍｐｓｉａ）多年

生草本植物，具有耐寒、耐旱、耐水淹、耐盐碱、耐重金属等优良特性［１９—２１］。 发草适口性好、营养物质含量高，
是值得大力推广的优良牧草［２２］。 同时，发草茎叶柔软、耐修剪，是良好的地被草坪植物［２３］。 研究表明，发草

适生范围广，不仅能够生长于草原等旱生环境，而且能够生长于河滩、沼泽等湿生生境［２４—２６］。 沼泽湿地及边

缘过渡带具有周期性淹水和出露交替的特征，水分条件经常发生极端干旱或淹水的变化［２７］，发草在长期进化

中已适应极端干旱或淹水交替变化的特殊土壤水分条件。 目前关于发草的研究仅见于其作为藏嵩草

（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｃｈｏｅｎｏｉｄｅｓ）、青藏苔草（Ｃａｒｅｘ ｍｏｏｒｃｒｏｆｔｉｉ）群落的伴生种的调查、发草的分布与起源以及形态学特

征［２４—２６］，水分胁迫下发草抗逆性特征的研究尚少。 因此，研究干旱、水涝两种截然相反的水分逆境下发草
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Ｐｒｏ 生理应答机制，对该物种抗旱 ／涝育种、植被修复选种和资源利用等具有重要意义。
本研究以发草为供试植物，利用盆栽模拟水分胁迫试验方法，研究从干旱到水涝的梯度水分胁迫下发草

Ｐｒｏ 积累状况及其代谢途径中底物和关键酶的动态变化规律，分析发草 Ｐｒｏ 代谢对干旱和水涝胁迫的响应特

点，为进一步研究发草及发草属植物的耐受 ／抵御水分胁迫机制奠定基础，也为高寒沼泽湿地旱涝“共耐性”
植物的深入研究及利用发草开展退化高寒沼泽湿地植被恢复提供理论基础。

１　 材料与方法

１．１　 栽培基质

土壤基质为河沙和壤土的混合物，壤土取自青海省果洛藏族自治州玛沁县大武镇高寒草甸，沙和土以 １∶１
（体积分数）混合均匀。 其理化性质为：全氮 ０．３１％、全磷 ０．２６ ｍｇ ／ ｇ、全钾 １９．５８ ｍｇ ／ ｇ、有机质 １．４５％、ｐＨ ７．６３
（水土比为 １∶１）、电导率 ２２５．５２ μＳ ／ ｃｍ（水土比为 ５∶１）。
１．２　 供试植物

供试植物发草种子由青海大学畜牧兽医科学院草原研究所提供，是经过多年野生栽培驯化的新品系。 挑

选饱满一致、无病害种子，用 ２％ ＮａＣｌＯ３浸泡消毒 ５—１０ ｍｉｎ，用蒸馏水漂洗 ３—５ 次后备用。
１．３　 实验设计

本研究于青海师范大学城北校区（３６．７４２°Ｎ，１０１．７４９°Ｅ）进行。 该试验点海拔 ２３９０．６ ｍ，夏季平均气温

１６．４ ℃。 ２０１８ 年 ９ 月将发草种子直接播种于装有 ３ ｋｇ 供试土壤的底部带孔盆钵（直径 ２０ ｍｍ，高 ２５ ｍｍ）内，
３—５ ｄ 出苗，待幼苗稳定后进行定苗，每盆定苗 １０ 株。 期间对幼苗进行正常水分管理。 冬季将植物转移至温

室内过冬，２０１９ 年 ４ 月中下旬天气转暖时将植物转移至室外露天培养。 ７ 月 ２５ 日发草植株长至 ２５ ｃｍ 时进

行水分胁迫处理，具体水分处理［２８—２９］如表 １ 所示。 采用完全随机设计，每个处理设 １０ 个重复。 干旱处理及

植物正常需水量处理的盆钵底放置盆托，水涝处理的盆钵底放置水桶以免水分流出。 田间持水量采用环刀法

测定［３０］，用环刀采集具代表性原状盆土进行土样吸水使土壤水分达到饱和，排除重力水后烘干称重。 水分处

理过程中，原地搭建遮雨棚，雨棚两侧通风，不影响温度和湿度。 遮雨棚内放置便携式气象仪（霍尔德 ＨＥＤ⁃
ＳＱ，中国），监测实时气象数据。 水分处理期间大气温度和湿度状况如图 １ 所示。 用土壤水分传感器

（ＰｒｏＣｈｅｃｋ，ＵＳＡ）监测土壤含水量进行水分控制［２８—３１］，每两天补充损失水分以控制土壤水分达到处理条件，
并设置 １ 个无植物盆土作为对照，估计土壤表面蒸发水分量。 水分处理期间各处理的土壤含水量如图 ２ 所

示。 每次浇水时间为 １８：００—１９：００。 浇水过程中观察并记录植株性状变化。 水分胁迫处理共持续 ２８ ｄ，分
别在试验处理前及处理后 ７、１４、２１、２８ ｄ 取植物叶片。 用蒸馏水漂洗后拭干表面水分，装入冻存管经液氮速

冻，置于－８０ ℃冰箱保存备用。

表 １　 发草水分胁迫处理设计

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｄｅｓｉｇｎ ｏｆ Ｄ． ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ ａｂｏｕｔ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ

处理设计 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｄｅｓｉｇｎ 解释 Ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ

重度水涝胁迫 Ｈｅａｖｙ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ（ＨＷ） 植株顶部被淹没在水下

中度水涝胁迫 Ｍｅｄｉｕｍ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ（ＭＷ） 仅植株根颈部被淹，即积水厚度 ３ ｃｍ 左右

轻度水涝胁迫 Ｌｉｇｈｔ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ（ＬＷ） 田间持水量的 １００％

植物正常需水量 Ｃｏｎｔｒｏｌ ｃｈｅｃｋ（ＣＫ） 田间持水量的 ７０％—８０％

轻度干旱胁迫 Ｌｉｇｈｔ ｄｒｙ ｓｔｒｅｓｓ（ＬＤ） 田间持水量的 ５０％—６０％

中度干旱胁迫 Ｍｅｄｉｕｍ ｄｒｙ ｓｔｒｅｓｓ（ＭＤ） 田间持水量的 ３０％—４０％

重度干旱胁迫 Ｈｅａｖｙ ｄｒｙ ｓｔｒｅｓｓ（ＨＤ） 田间持水量的 ２０％

１．４　 测定指标与方法

Ｐｒｏ 含量测定采用酸性茚三酮显色法［３２］，酶液提取参照 Ｌｕｔｔｓ 等方法［３３］。 Ｇｌｕ、Ｏｒｎ、ＧＳＡ、Ｐ５Ｃ 含量及
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图 １　 水分处理期间的大气温度和湿度状况

Ｆｉｇ．１　 Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｈｕｍｉｄｉｔｙ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｐ５ＣＤＨ、Ｐ５ＣＲ 活性测定采用上海江莱生物科技有限公司生产的酶联免疫分析试剂盒。 Ｐ５ＣＳ 活性测定采用

Ｇａｒｃｉ⁃Ｒíｏｓ 等［３４］方法：１００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｔｒｉｓ⁃ＨＣｌ（ｐＨ ７．２）缓冲液（包含 ２５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＭｇＣｌ２、７５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｇｌｕ、５ ｍｍｏｌ ／
Ｌ ＡＴＰ、０．４ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮＡＤＰＨ）中加入粗酶液启动反应，３４０ ｎｍ 下测定吸光值的减少量。 δ⁃ＯＡＴ 活性测定采用

Ｃｈａｒｅｓｔ 等［３５］的方法：在 ０．２ ｍｏｌ ／ Ｌ Ｔｒｉｓ⁃ＫＯＨ（ｐＨ ８．０）缓冲液（包含 ５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｏｒｎ、１０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ α⁃酮戊二酸、０．２５
ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮＡＤＨ）加入粗酶液启动反应，３４０ ｎｍ 下测定吸光值的减少量。 ＰｒｏＤＨ 活性测定采用 Ｌｕｔｔｓ 等［３３］ 方

法：０．１５ ｍｏｌ ／ Ｌ Ｎａ２ＣＯ３⁃ＨＣｌ（ｐＨ １０．３）缓冲液（包含 １５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｌ⁃脯氨酸、１．５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＮＡＤ＋）中加入粗酶液启

动反应，３４０ ｎｍ 下测定吸光值的增加量。 以上指标每处理重复测定 ３ 次。
１．５　 数据分析

采用 ＳＰＳＳ ２２ 软件对试验数据进行单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ），采用 ＬＳＤ 法在显著水平为 ５％条

件下进行比较，当 Ｐ＜０．０５ 时，差异显著。 数据结果均用“平均值±标准误”表示，并用利用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１７ 软件

作图。

２　 结果与分析

２．１　 水分胁迫下发草生长以及叶片 Ｐｒｏ 含量的变化

水分胁迫下发草的生长受到抑制，随着水分胁迫时间增长，植物受到的抑制效果越明显。 干旱胁迫下发

草叶片由鲜绿色变成墨绿泛白状态，随着干旱胁迫时间增长，叶片不断萎蔫，直至 ２１ ｄ 后重度干旱处理下发

草死亡。 水涝胁迫下发草叶片颜色变化不明显，但是随着水涝胁迫时间增长，叶片及枯落物腐烂发臭，２８ ｄ
后重度水涝处理下发草地上部分全部腐烂。

根据不同处理对发草 Ｐｒｏ 含量的方差分析结果（表 ２）可知，水分处理、处理时间及水分处理和处理时间

的互作对发草 Ｐｒｏ 含量的影响极显著（Ｐ＜０．０１）。 由图 ３ 发现，未进行水分处理前，所有植物 Ｐｒｏ 含量均无显

著性差异。 水分处理下发草 Ｐｒｏ 含量均显著高于对照。 随着处理时间增长，Ｐｒｏ 含量呈现增加趋势。 其中中

度干旱处理下 Ｐｒｏ 含量最大，达到 １４２．１０ μｇ ／ ｇ 鲜重。 除了重度水涝和重度干旱处理下发草 Ｐｒｏ 含量一直升
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图 ２　 水分处理期间不同水分处理下土壤含水量状况

Ｆｉｇ．２　 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＨＷ：重度水涝胁迫 Ｈｅａｖｙ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ；ＭＷ：中度水涝胁迫 Ｍｅｄｉｕｍ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ； ＬＷ：轻度水涝胁迫 ｌｉｇｈｔ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ；ＣＫ：对

照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ｃｈｅｃｋ；ＬＤ：轻度干旱胁迫 Ｌｉｇｈｔ ｄｒｙ ｓｔｒｅｓｓ；ＭＤ：中度干旱胁迫 Ｍｅｄｉｕｍ ｄｒｙ ｓｔｒｅｓｓ； ＨＤ：重度干旱胁迫 Ｈｅａｖｙ ｄｒｙ ｓｔｒｅｓｓ

图 ３　 不同水分处理下发草叶片脯氨酸含量的动态变化

　 Ｆｉｇ．３　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｄ． ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ ｌｅａｖｅｓ

ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

高外，其他水分处理 ２１ ｄ 前后 Ｐｒｏ 含量逐渐下降或者

趋于稳定不再继续升高。 上述结果表明，干旱到水涝的

梯度水分胁迫下发草 Ｐｒｏ 含量均显著增加，从而参与渗

透调节来抵制逆境。 随着处理时间增长，Ｐｒｏ 含量增

加，但除了重度干旱和重度水涝胁迫外，其他水分胁迫

处理 ２１ ｄ 前后 Ｐｒｏ 含量趋于稳定。
２．２　 水分胁迫下发草叶片 Ｐｒｏ 代谢底物和中间产物含

量的变化

植物 Ｐｒｏ 代谢途径包括 Ｇｌｕ 途径和 Ｏｒｎ 途径，Ｇｌｕ
和 Ｏｒｎ 分别是这两种代谢途径中的底物。 根据不同处

理对发草 Ｐｒｏ 代谢途径中底物、中间产物含量的方差分

析结果（表 ２）可知，水分处理及水分处理和处理时间的

互作对发草 Ｇｌｕ 和 Ｏｒｎ 含量的具有极显著影响（Ｐ ＜
０．０１）；处理时间对发草 Ｇｌｕ 含量也具有极显著影响

（Ｐ＜０．０１）。 从不同水分处理下发草 Ｐｒｏ 代谢底物 Ｇｌｕ
和 Ｏｒｎ 含量的动态变化（表 ３）发现，未进行水分处理

前，所有植物间 Ｇｌｕ 和 Ｏｒｎ 含量均无显著性差异。 重度干旱和水涝处理在 ７ ｄ 时 Ｇｌｕ 含量显著下降（Ｐ＜
０．０５），其中重度干旱处理下 Ｇｌｕ 含量为 ９．５６ μｇ ／ ｇ 鲜重。 轻度干旱处理下 Ｇｌｕ 含量无显著变化，直到 ２１ ｄ 时

迅速降低。 随着处理时间增长，Ｇｌｕ 含量上升，２８ ｄ 时趋于稳定。 其中轻度水涝处理下 Ｇｌｕ 含量最高为

０５５３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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２０．４３ μｇ ／ ｇ鲜重。 ２８ ｄ 时重度水涝、中度水涝和轻度干旱处理下发草 Ｇｌｕ 含量显著低于对照（Ｐ＜０．０５）。 重度

干旱处理 ７ ｄ Ｏｒｎ 含量显著降低（Ｐ＜０．０５）。 中度和轻度水分处理下 Ｏｒｎ 含量有升高趋势。 水涝处理后 Ｏｒｎ
含量无变化，１４ ｄ 后发草 Ｏｒｎ 含量显著降低（Ｐ＜０．０５）。 综上所述，干旱到水涝的梯度水分胁迫下发草 Ｇｌｕ 和

Ｏｒｎ 含量均显著减少， Ｇｌｕ 和 Ｏｒｎ 共同参与 Ｐｒｏ 代谢途径以生成更多 Ｐｒｏ。

表 ２　 不同处理对发草叶片脯氨酸及其代谢途径中底物、中间产物含量的方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＡＮＯＶＡ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｐｒｏｌｉｎｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｕｂｓｔｒａｔｅｓ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅｓ

ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ Ｄ． ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ ｌｅａｖｅｓ

变量来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｄｆ

脯氨酸
Ｐｒｏｌｉｎｅ

谷氨酸
Ｇｌｕｔａｍａｔｅ

鸟氨酸
Ｏｒｎｉｔｈｉｎｅ

谷氨酸半醛
Ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ｈｅｍｉａｌｄｅｈｙｄｅ

Δ１⁃吡咯啉⁃ ５⁃羧酸

Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃ ５⁃
ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ
水分处理
Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ６ ２９．６１１ ０．０００ ２２．０１１ ０．０００ １１．９１３ ０．０００ ４．１７ ０．００１ ７．９９７ ０．０００

处理时间
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅ ４ ６１．９７６ ０．０００ １５．５２４ ０．０００ ２．１３８ ０．０８６ ６．８６６ ０．０００ １３．１３２ ０．０００

水分处理×处理时间
Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ×Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅ ２３ ３．９８３ ０．０００ １０．９３９ ０．０００ ５．９３１ ０．０００ ５．６６５ ０．０００ ４．８８５ ０．０００

表 ３　 不同水分处理下发草叶片脯氨酸代谢底物谷氨酸和鸟氨酸含量的动态变化

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｇｌｕｔａｍａｔｅ ａｎｄ ｏｒｎｉｔｈｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｄ． ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

指标
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

处理时间
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｔｉｍｅ ／ ｄ

ＨＷ ＭＷ ＬＷ ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＨＤ

谷氨酸 ０ １７．７８±０．６０Ａａ １５．２７±０．４１Ａａ １５．６２±３．０９Ａｂ １７．０２±０．６０Ａａ １９．４５±１．１４Ａａ １６．５０±０．５４Ａｂ １８．７８±０．５０Ａａ

Ｇｌｕｔａｍａｔｅ ／ （μｇ ／ ｇ 鲜重） ７ １６．０４±０．６５Ｂａｂ １２．４４±０．３７Ｃｂ ９．３７±０．１１Ｄｄ １６．２０±０．０６Ｂａ ２０．２７±０．７９Ａａ １５．２８±０．７６Ｂｂ ９．５６±０．１７Ｄｃ

１４ １５．１８±０．５３Ｂｂ １２．５４±０．４０Ｂａ ９．８１±０．０９Ｃｃｄ １６．４５±１．４８Ｂａ １８．６８±０．１７Ａａ １５．１８±０．４５Ｂｂ ９．０５±０．１７Ｃｃ

２１ １６．３９±０．５９Ｂａｂ １４．６２±０．５６Ｂａ １４．５８±１．３９Ｂｂｃ １６．７０±１．２４Ｂａ １６．３２±０．４９Ｂｂ ２０．１１±０．５１Ａａ １１．０７±０．１２Ｃｂ

２８ １１．４４±０．６１Ｃｃ １５．６４±０．１２Ｃｂ ２０．４３±０．２４Ａａ １６．６４±１．４６Ｂａ １２．０８±０．４１Ｃｃ １６．４６±１．１３Ｂｂ —

鸟氨酸 ０ ３．１３±０．４５Ａａ ２．８２±０．２６Ａｂ ２．９８±０．３５Ａｂ ３．９６±０．５９Ａａ ２．９９±０．４１Ａａｂ ２．９５±０．３１Ａｃｄ ３．７３±０．２２Ａａ

Ｏｒｎｉｔｈｉｎｅ ／ （μｇ ／ ｇ 鲜重） ７ ２．９２±０．１６ＡＢａ ３．５２±０．２０ＡＢａ ２．６９±０．０９Ｂｂｃ ４．０４±１．００Ａａ ２．５６±０．０５Ｂｂ ３．８０±０．１５ＡＢｂ ２．７１±０．１３Ｂｂ

１４ ３．３４±０．０５Ｃａ ２．８９±０．０３Ｃｂ １．９８±０．２１Ｄｃ ４．４２±０．１３Ｂａ ２．８８±０．１９Ｃａｂ ６．５９±０．３７Ａａ １．４７±０．１５Ｄｃ

２１ ３．５２±０．２７Ｃｂ ２．０８±０．２２Ｃｃ ４．１０±０．２１Ｂａ ５．４０±０．９１Ａａ ３．０９±０．３３ＢＣａｂ ２．３４±０．３９Ｃｄ ３．００±０．１９ＢＣｂ

２８ １．９５±０．０７Ａａ ３．６１±０．１５Ａａ ３．７８±０．３１Ａａ ４．３７±１．０９Ａａ ３．７３±０．２３Ａａ ３．６５±０．０９Ａｂｃ —

　 　 同列不同小写字母表示同一水分处理下不同处理天数间差异性显著（Ｐ＜０．０５），同行不同大写字母表示同一处理天数下不同水分处理间差异性显著（Ｐ＜

０．０５）；—：植株死亡

ＧＳＡ 和 Ｐ５Ｃ 是植物 Ｐｒｏ 合成途径中的中间代谢产物。 根据不同处理对发草 Ｐｒｏ 及其代谢途径中底物、中
间产物含量的方差分析结果（表 ２）可知，水分处理、处理时间及水分处理和处理时间的互作均对发草 ＧＳＡ 和

Ｐ５Ｃ 含量具有极显著影响（Ｐ＜０．０１）。 从不同水分处理下发草 Ｐｒｏ 代谢中间产物 ＧＳＡ 和 Ｐ５Ｃ 含量的动态变化

（表 ４）发现，未进行水分处理前，发草叶片的 ＧＳＡ 和 Ｐ５Ｃ 含量均无显著性差异。 水分处理后发草 ＧＳＡ 和 Ｐ５Ｃ
的含量随着处理时间增加，但未呈现明显规律。 重度水涝、轻度水涝、轻度干旱、中度干旱、重度干旱处理下发

草 ＧＳＡ 含量显著升高（Ｐ＜０．０５）。 干旱到水涝的梯度水分胁迫下发草 Ｐ５Ｃ 与 ＧＳＡ 含量变化趋势基本一致。
２．３　 水分胁迫下发草叶片 Ｐｒｏ 代谢关键酶活性的变化

Ｐ５ＣＳ、Ｐ５ＣＤＨ、δ⁃ＯＡＴ、Ｐ５ＣＲ 和 ＰｒｏＤＨ 是植物 Ｐｒｏ 合成途径中的关键酶。 根据不同处理对发草 Ｐｒｏ 代谢

关键酶活性的方差分析结果（表 ５）可知，水分处理及水分处理和处理时间的互作均对发草叶片中影响 Ｐｒｏ 代

谢的关键酶 Ｐ５ＣＳ、Ｐ５ＣＤＨ、δ⁃ＯＡＴ、Ｐ５ＣＲ 和 ＰｒｏＤＨ 的活性具有极显著影响（Ｐ＜０．０１），处理时间对发草叶片 δ⁃
ＯＡＴ 的活性也具有极显著影响（Ｐ＜０．０１）。

１５５３　 ９ 期 　 　 　 罗巧玉　 等：水分胁迫下发草（Ｄｅｓｃｈａｍｐｓｉａ ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ）叶片脯氨酸及其代谢产物变化 　
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表 ４　 不同水分处理下发草叶片脯氨酸代谢中间产物谷氨酸半醛和 Δ１ ⁃吡咯啉⁃ ５⁃羧酸含量的动态变化

Ｔａｂｌｅ ４ 　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ｈｅｍｉａｌｄｅｈｙｄｅ ａｎｄ Δ１ ⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃５⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｄ． ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

指标
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

处理时间
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｔｉｍｅ ／ ｄ

ＨＷ ＭＷ ＬＷ ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＨＤ

谷氨酸半醛 ０ １．２４±０．１４Ａｂ １．５２±０．０２Ａｂ １．２８±０．１７Ａｃ １．５４±０．２４Ａａ １．４６±０．０６Ａａ １．６８±０．０３Ａｂ １．３８±０．２７Ａｂ

Ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ｈｅｍｉａｌｄｅｈｙｄｅ ／ ７ １．７１±０．０９ＢＣｂ １．６４±０．０６ＢＣａｂ ２．２８±０．２１Ａａｂ １．３３±０．０６Ｃａ １．７８±０．２２ＢＣａ １．９４±０．０９ＡＢｂ ２．４１±０．２２Ａａ

（μｇ ／ ｇ 鲜重） １４ １．６６±０．１２Ｂｂ １．６１±０．０２ＢＣａｂ １．２７±０．１１Ｃｃ １．５１±０．０５ＢＣａ １．７２±０．１４Ｂａ ２．７３±０．１４Ａａ １．３８±０．１６ＢＣｂ

２１ １．１７±０．１６Ｃｂ １．３０±０．１０Ｃｃ ２．４７±０．１７Ａａ １．３９±０．１５ＢＣａ １．６４±０．１２ＢＣａ １．３７±０．０８ＢＣｃ ２．００±０．４３ＡＢａｂ

２８ ３．０５±０．６５Ａａ １．７５±０．０２Ｂａ １．８０±０．１５Ｂｂｃ １．２３±０．０８Ｂａ １．７９±０．１１Ｂａ １．７３±０．１０Ｂｂ —

ΔＣ１⁃吡咯啉⁃５⁃羧酸 ０ ４．１３±０．１３Ａａｂ ３．３０±０．２１Ａｂ ３．３３±０．３２Ａｂ ３．９８±０．４７Ａａ ３．７４±０．１８Ａｃ ４．１９±０．４０Ａｂ ４．１１±０．０９Ａａｂ

Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃５⁃ ７ ３．３１±０．２１ＢＣｂ ４．３８±０．３７Ｂａｂ ３．６３±０．２１ＢＣｂ ３．３７±０．２７ＢＣａ ３．３８±０．０９ＢＣｃ ５．５４±０．７５Ａａｂ ３．０２±０．１３Ｃｃ

ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ／ １４ ３．９７±０．２３Ｂｂ ３．３８±０．３８Ｂｂ ３．５６±０．２２Ｂｂ ４．０８±０．６３Ｂａ ５．７９±０．４８Ａａｂ ６．８３±０．３５Ａａ ３．５６±０．３２Ｂｂｃ

（μｇ ／ ｇ 鲜重） ２１ ３．６４±０．２６Ｂｂ ３．７２±０．６１Ｂａｂ ６．５０±０．７０Ａａ ４．２３±０．５１Ｂａ ４．４７±０．４４Ｂｂｃ ４．２３±０．５０Ｂｂ ４．６６±０．２０Ｂａ

２８ ５．００±０．４６ＡＢａ ５．３０±０．７５Ａａ ６．４８±０．６７Ａａ ３．２０±０．２７Ｂａ ６．８３±０．８０Ａａ ５．４５±０．３９Ａａｂ —

　 　 同列不同小写字母表示同一水分处理下不同处理天数间差异性显著（Ｐ＜０．０５），同行不同大写字母表示同一处理天数下不同水分处理间差异性显著（Ｐ＜

０．０５）；—：植株死亡

Ｐ５ＣＳ 是 Ｇｌｕ 途径中的限速酶，Ｇｌｕ 在 Ｐ５ＣＳ 的催化作用下生成 ＧＳＡ，进而生成 Ｐｒｏ。 从不同水分处理下发

草 Ｐｒｏ 代谢关键酶活性的动态变化（表 ６）表明，水分处理后 Ｐ５ＣＳ 活性呈现增强趋势。 重度水涝和中度水涝

处理下不同处理时间 Ｐ５ＣＳ 的活性无显著变化。 轻度水涝处理下 Ｐ５ＣＳ 的活性于 ２８ ｄ 时最强。 轻度干旱处

理 Ｐ５ＣＳ 的活性呈先增强后降低趋势。 处理 １４ ｄ，重度干旱处理 Ｐ５ＣＳ 的活性显著增强为 ９．４９ Ｕ ／ ｇ 鲜重。 处

理 ２１ ｄ 时降低到 ７．９３ Ｕ ／ ｇ 鲜重。 Ｇｌｕ 途径中 Ｇｌｕ 生成 ＧＳＡ 是可逆反应，Ｐ５ＣＤＨ 是逆反应的催化酶。 水分处

理后 Ｐ５ＣＤＨ 活性下降，变化趋势与 Ｐ５ＣＳ 活性的变化相反。 δ⁃ＯＡＴ 是 Ｏｒｎ 途径中的关键酶，可将 Ｏｒｎ 转化为

ＧＳＡ，进而合成 Ｐｒｏ。 除重度水涝外，水分处理后 δ⁃ＯＡＴ 活性均呈增强趋势。 不同水分处理下 δ⁃ＯＡＴ 活性增

强的时间不一致，处理 ７ ｄ 时，轻度水涝处理和重度干旱处理下发草叶片 δ⁃ＯＡＴ 的活性显著增强（Ｐ＜０．０５）；
处理 １４ ｄ 时，轻度干旱处理和中度干旱处理下发草叶片 δ⁃ＯＡＴ 的活性显著增强（Ｐ＜０．０５）。 Ｐ５ＣＲ 是 Ｐｒｏ 生

物合成通路中的关键酶，将 Ｐ５Ｃ 还原成 Ｐｒｏ。 水分处理前期 Ｐ５ＣＲ 的活性无显著变化，但随着处理时间增加，
轻度干旱、重度干旱、轻度水涝和重度水涝处理下活性增强显著。 ＰｒｏＤＨ 是 Ｐｒｏ 降解反应的限速酶，将 Ｐｒｏ 降

解为 Ｐ５Ｃ。 随着水分处理时间增加，发草 ＰｒｏＤＨ 活性显著下降。 ２１ ｄ 时水分胁迫下发草 ＰｒｏＤＨ 活性显著低

于对照植物，尤其在轻度水涝和重度水涝处理下 ＰｒｏＤＨ 活性降低显著。

表 ５　 不同处理对发草叶片 Ｐｒｏ 代谢关键酶活性的方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＡＮＯＶＡ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅ ｏｎ ｔｈｅ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｐｒｏ ｉｎ Ｄ． ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ ｌｅａｖｅｓ

变量来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｄｆ

Δ１⁃吡咯琳⁃ ５⁃
羧酸合成酶

Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃ ５⁃
ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ
ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ

Δ１⁃吡咯琳⁃ ５⁃
羧酸脱氢酶

Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃ ５⁃
ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ

ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ

鸟氨酸转氨酶
Ｏｒｎｉｔｈｉｎｅ

ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ

Δ１⁃吡咯琳⁃ ５⁃
羧酸还原酶

Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃ ５⁃
ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ
ｒｅｄｕｃｔａｓｅ

Δ１⁃吡咯琳⁃ ５⁃
羧酸合成酶

Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃ ５⁃
ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ
ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ
水分处理
Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ６ ３．４７６ ０．００５ １２．０２ ０．０００ ３３．１６８ ０．０００ １４．２０５ ０．０００ ４．９３ ０．０００

处理时间
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅ ４ ２．２２８ ０．０７５ １．０７５ ０．３７６ １３．７２６ ０．０００ ２．４６６ ０．０５３ １．７５３ ０．１４９

水分处理×处理时间
Ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ×Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｉｍｅ ２３ ２．７３１ ０．００１ ４．８２４ ０．０００ ３．１０１ ０．０００ ３．２９９ ０．０００ ３．２７１ ０．０００
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

表 ６　 不同水分处理下发草叶片脯氨酸代谢关键酶活性的动态变化

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｐｒｏｌｉｎｅ ｉｎ Ｄ． ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

指标
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

处理时间
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｔｉｍｅ ／ ｄ

ＨＷ ＭＷ ＬＷ ＣＫ ＬＤ ＭＤ ＨＤ

Δ１⁃吡咯琳⁃５⁃羧酸合成酶 ０ １０．００±１．３７Ａａ １０．８１±１．２６Ａａ ８．７０±０．１９Ａｃ ８．３３±０．４１Ａａ ９．３９±０．４４Ａｃ １０．６８±１．１８Ａａｂ ８．６７±０．４９Ａａｂ

Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃５⁃ ７ １２．５６±２．１１Ａａ ９．６４±０．５２Ｂａ ８．２３±０．２９Ｂｃ ９．２２±０．３２Ｂａ １２．９７±０．３１Ａａ ９．３９±０．８８Ｂｂ ８．５５±０．２４Ｂａｂ

ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ／ １４ １０．７１±０．７２ＡＢａ １０．９４±１．４３ＡＢａ ６．４９±０．１４Ｄｄ ８．３８±０．２４ＣＤａ １１．７２±０．０７Ａｂ ７．６１±０．２１ＣＤｂ ９．４９±０．３８ＢＣａ

（Ｕ ／ ｇ 鲜重） ２１ ７．５３±２．４９Ｃａ １５．３３±３．２４ＡＢａ １０．９９±０．４３ＡＢＣｂ ９．３６±０．２８ＢＣａ １１．１９±０．２４ＡＢＣｂ １６．５４±３．３１Ａａ ７．９３±０．１０Ｃｂ

２８ ８．５７±２．４９Ａａ １０．７４±２．３６Ａａ １３．５１±０．３２Ａａ ８．９５±０．４１Ａａ ７．９５±０．２８Ａｄ １３．３９±２．８２Ａａｂ －

Δ１⁃吡咯琳⁃５⁃羧酸脱氢酶 ０ ８．１７±０．５２Ａａ ７．２１±０．２６Ａａ ８．１１±０．１３Ａｂｃ ７．０８±０．１６Ａａ ８．１８±０．２５Ａａｂ ７．５９±０．１４Ａａ ６．９４±０．７０Ａｂ

Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃５⁃ ７ ７．０５±０．４５Ｂｂ ５．２６±０．３９Ｂｄ ７．６５±０．１１ＡＢｂｃ ７．６６±０．８９ＡＢａ １０．０６±１．６２Ａａ ６．８１±０．０８Ｂｂ ９．６３±０．５２Ａａｂ

ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ／ １４ ６．０５±０．２１ＣＤｂｃ ６．２２±０．１９ＣＤｂｃ ５．１９±０．１３Ｄｃ ７．３３±０．９４ＢＣａ ８．２６±０．２０Ｂａｂ ５．５４±０．３３Ｄｃ １１．２９±０．６２Ａａ

（Ｕ ／ ｇ 鲜重） ２１ ６．２４±０．０６Ｂｂ ７．０５±０．０６Ｂａｂ １１．１１±０．６８Ａａｂ ６．９９±１．１１Ｂａ ７．１２±０．２７Ｂｂｃ ６．８３±０．１６Ｂｂ １０．２４±２．１８Ａａｂ

２８ ５．１１±０．０７Ｂｃ ５．７２±０．３１Ｂｃｄ １２．７０±２．３７Ａａ ７．３２±０．９４Ｂａ ５．６３±０．２０Ｂｃ ７．０７±０．２１Ｂａｂ －

鸟氨酸转氨酶 ０ １９．１１±１．７７Ａａ ２０．４７±０．６１Ａｂ ２１．１３±１．１６Ａｂ １８．１１±１．０７Ａａ １８．８６±１．７４Ａｂ ２２．６０±１．５５Ａｂ ２１．４５±２．２７Ａｃ

Ｏｒｎｉｔｈｉｎｅ ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ／ ７ １８．４２±２．３９Ｃａ ２１．５２±１．２２ＢＣｂ ３９．１２±０．７７Ａａ １９．４９±０．３３Ｃａ １８．６４±１．３４Ｃｂ ２３．７８±０．６５Ｂｂ ３８．４１±０．４２Ａｂ

（Ｕ ／ ｇ 鲜重）（Ｕ ／ ｇ 鲜重） １４ １８．５１±１．５９Ｄａ ２４．８８±１．１０ＣＤａｂ ３７．７２±０．３０Ａａ ２２．９０±５．５１ＣＤａ ２６．５４±３．５８ＣＤａ ２７．９０±１．８１ＢＣａ ３５．１６±０．７８ＡＢｂ

２１ ２０．６７±０．９１Ｃａ ２３．６９±１．０７Ｃａｂ ３５．０４±７．９５ＡＢａ ２１．４２±０．６８Ｃａ ２５．３０±２．２６ＢＣａｂ ２５．２２±０．４２ＢＣａｂ ４３．０６±０．２１Ａａ

２８ １８．８０±１．８２Ｃａ ２７．５６±２．４７ＡＢａ ３２．４１±１．４１Ａａｂ ２２．４８±２．３５ＢＣａ ２８．１０±０．８７ＡＢａ ２１．４０±０．７７Ｃｂ －

Δ１⁃吡咯琳⁃５⁃羧酸还原酶 ０ １２．７４±１．４４Ａａ １０．８４±０．３１Ａｂ ８．４３±１．４６Ａｂ １０．７４±１．１９Ａａ １２．６０±２．２６Ａａｂ １２．０３±２．０３Ａａ ９．０７±１．１４Ａｂ

Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃５⁃ ７ １０．８２±０．２４Ｃａｂ １０．４５±０．４８Ｃｂ ９．０５±０．７０ＣＤｂ １２．７９±０．７２Ｂａ １６．１６±０．７４Ａａ １３．６８±０．６１Ｂａ ７．３６±０．３２Ｄｂ

ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ／ １４ １１．５８±０．０６ＢＣａ １２．８６±０．６０Ｂａ ８．３４±０．５７ＣＤｂ １２．９６±０．５８Ｂａ １５．９１±１．０５ＡＢａ １８．２６±３．４１Ａａ ７．０７±０．２０Ｄｂ

（Ｕ ／ ｇ 鲜重） ２１ １２．０７±０．１０ＢＣａ １２．８７±０．４０ＡＢＣａ ８．９８±０．２４Ｄｂ １３．１４±０．６９ＡＢＣａ １３．９９±１．０６ＡＢａｂ １４．１６±０．５４Ａａ １１．９４±０．５９Ｃａ

２８ ９．０７±０．２２Ｃｂ １１．１４±０．５３ＢＣｂ １５．３０±０．２２Ａａ １０．８６±０．２４ＢＣａ １０．８０±０．９８ＢＣｂ １４．０７±２．７７ＡＢａ －

脯氨酸脱氢酶 ０ １．６２±０．２２Ａａｂ １．５４±０．２０Ａａ １．５４±０．０６Ａｂ １．６２±０．２６Ａａ １．５９±０．０４Ａａｂ １．２７±０．０４Ａｂｃ １．３５±０．２７Ａｂｃ

Ｐｒｏｌｉｎｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ／ ７ １．７１±０．１０Ａａ １．４３±０．１３ＡＢＣａ １．２０±０．０３Ｃｃ １．７０±０．２８Ａａ １．２７±０．０４ＢＣｂ １．１９±０．０５Ｃｃ １．６４±０．０４ＡＢａｂ

（Ｕ ／ ｇ 鲜重） １４ １．２６±０．０８Ｄｂｃ １．４７±０．０３Ｃａ １．７５±０．０９Ｂａ １．２４±０．０３Ｄａ ２．０３±０．０７Ａａｂ １．２２±０．０５Ｄｂｃ ２．０７±０．０８Ａａ

２１ ０．９９±０．０２Ｃｃ １．４７±０．０３ＡＢａ １．２１±０．０３ＢＣｃ １．７３±０．２６Ａａ １．６９±０．１３Ａａｂ １．４４±０．１２ＡＢａｂ １．１３±０．０１ＢＣｃ

２８ １．０９±０．０２Ｂｃ １．３２±０．０９Ｂａ １．２６±０．０６Ｂｃ １．８５±０．２４ＡＢａ ２．１０±０．５０Ａａ １．５８±０．０７ＡＢａ －

２．４　 水分胁迫下发草叶片 Ｐｒｏ 代谢中各代谢物、关键酶之间的相关性

对水分胁迫下发草 Ｐｒｏ 代谢途径中 Ｐｒｏ、Ｇｌｕ、Ｏｒｎ 等 １０ 个指标进行相关性分析（表 ７），结果表明：发草 Ｐｒｏ
含量与 Ｇｌｕ 和 Ｏｒｎ 含量、ＰｒｏＤＨ 活性具有显著负相关（Ｐ＜０．０５），与 ＧＳＡ 和 Ｐ５Ｃ 含量及 δ⁃ＯＡＴ 活性具有极显

著正相关（Ｐ＜０．０１）；Ｇｌｕ 含量与 ＧＳＡ 含量、δ⁃ＯＡＴ 活性间存在极显著负相关（Ｐ＜０．０１），与 Ｐ５ＣＳ 和 Ｐ５ＣＲ 活性

间存在极显著正相关（Ｐ＜０．０１）；Ｏｒｎ 含量与 Ｐ５Ｃ 含量、Ｐ５ＣＲ 活性具有极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与 ＧＳＡ 含量

具有显著正相关（Ｐ＜０．０５），与 Ｐ５ＣＤＨ 活性存在显著负（Ｐ＜０．０５）；ＧＳＡ 含量与 Ｐ５Ｃ 含量、δ⁃ＯＡＴ 活性间具有

极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与 ＰｒｏＤＨ 活性具有显著负相关（Ｐ＜０．０５）；Ｐ５Ｃ 含量与 Ｐ５ＣＲ 活性间存在极显著正相

关（Ｐ＜０．０１），与 δ⁃ＯＡＴ 活性间具有显著正相关（Ｐ＜０．０５）；Ｐ５ＣＳ 活性与 Ｐ５ＣＲ 活性间具有极显著正相关（Ｐ＜
０．０１）；Ｐ５ＣＤＨ 活性与 δ⁃ＯＡＴ 活性间具有显著正相关（Ｐ＜０．０５）。

３　 讨论

３．１　 水分胁迫对发草叶片 Ｐｒｏ 含量变化的影响

Ｐｒｏ 是分子透性最大、极易溶于水的相容性渗透剂和抗氧化剂，在植物体内分布广泛并以游离状态存在。
Ｐｒｏ 的水合能力很强，在抵抗水分胁迫中发挥重要作用［５，１７］。 Ｐｒｏ 的积累可提高细胞液浓度，有效保持渗透平

衡，使水分进入细胞或降低水分从细胞中流出，防止细胞过度缺水而变形［７］；Ｐｒｏ 和酶相互作用可以稳定蛋白

３５５３　 ９ 期 　 　 　 罗巧玉　 等：水分胁迫下发草（Ｄｅｓｃｈａｍｐｓｉａ ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ）叶片脯氨酸及其代谢产物变化 　
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表 ７　 发草叶片 Ｐｒｏ 代谢中各代谢物、关键酶之间的相关性

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ａｎｄ ｋｅｙ ｅｎｚｙｍｅｓ ｏｆ Ｐｒｏ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ Ｄ． ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ ｌｅａｖｅｓ

指标
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

脯氨酸
（Ｐｒｏ）

谷氨酸
（Ｇｌｕ）

鸟氨酸
（Ｏｒｎ）

谷氨酸半醛
（ＧＳＡ）

Δ１⁃吡咯
琳⁃ ５⁃羧酸
（Ｐ５Ｃ）

Δ１⁃吡咯
琳⁃ ５⁃羧酸
合成酶
（Ｐ５ＣＳ）

Δ１⁃吡咯
琳⁃ ５⁃羧酸
脱氢酶

（Ｐ５ＣＤＨ）

鸟氨酸
转氨酶

（δ⁃ＯＡＴ）

Δ１⁃吡咯
琳⁃ ５⁃羧酸
还原酶
（Ｐ５ＣＲ）

谷氨酸（Ｇｌｕ） －０．３１２∗ １．０００

鸟氨酸（Ｏｒｎ） －０．１８５∗ ０．１５５ １．０００

谷氨酸半醛（ＧＳＡ） ０．４１２∗∗ －０．３３５∗∗ ０．２３８∗ １．０００

Δ１⁃吡咯琳⁃５⁃羧酸（Ｐ５Ｃ） ０．４２８∗∗ ０．０３１ ０．３６４∗∗ ０．３９５∗∗ １．０００

Δ１⁃吡咯琳⁃５⁃羧酸合成酶（Ｐ５ＣＳ） ０．１２３ ０．３６６∗∗ －０．１８６ －０．１０２ －０．０１６ １．０００

Δ１⁃吡咯琳⁃５⁃羧酸脱氢酶（Ｐ５ＣＤＨ） －０．０１６ ０．１０７ －０．１９６∗ ０．０６８ ０．００９ ０．１７１ １．０００

鸟氨酸转氨酶（δ－ＯＡＴ） ０．３９２∗∗ －０．５０４∗∗ －０．０９７ ０．２５９∗∗ ０．２０４∗ －０．１７７ ０．３０２∗∗ １．０００

Δ１⁃吡咯琳⁃５⁃羧酸还原酶（Ｐ５ＣＲ） ０．０９８ ０．４８６∗∗ ０．２８７∗∗ ０．０１４ ０．２９９∗∗ ０．２３０∗ －０．０３８ －０．１９４ １．０００

脯氨酸脱氢酶（ＰｒｏＤＨ） －０．２０１∗ －０．０４７ －０．０９４ －０．２４９∗ －０．１３６ ０．０６６ －０．０１５ ０．００８ －０．０８７

　 　 Ｐｒｏ：脯氨酸 Ｐｒｏｌｉｎｅ；Ｇｌｕ：谷氨酸 Ｇｌｕｔａｍａｔｅ；Ｏｒｎ：鸟氨酸 Ｏｒｎｉｔｈｉｎｅ；ＧＳＡ：谷氨酸半醛 Ｇｌｕｔａｍｉｃ⁃γ⁃ｓｅｍｉａｌｄｅｈｙｄｅ；Ｐ５Ｃ：Δ１⁃吡咯琳⁃ ５⁃羧酸 Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃ ５⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ；

Ｐ５ＣＳ：Δ１⁃吡咯琳⁃ ５⁃羧酸合成酶 Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃ ５⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ；Ｐ５ＣＤＨ：Δ１⁃吡咯琳⁃ ５⁃羧酸脱氢酶 Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃ ５⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓ；δ⁃ＯＡＴ：鸟氨酸转氨酶

Ｏｒｎｉｔｈｉｎｅ ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ；Ｐ５ＣＲ：Δ１⁃吡咯琳⁃ ５⁃羧酸还原酶 Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃ ５⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ；∗∗在 ０．０１ 水平（双侧）上显著相关，∗在 ０．０５ 水平（双侧）上显著

相关

质的结构，保持细胞膜完整性，防止膜蛋白变性［６］；Ｐｒｏ 具有保护光复合物Ⅱ的作用［３６］，维持逆境胁迫下植株

正常的光合作用［３７］。 因此，逆境中植物体内 Ｐｒｏ 含量升高既可能是植物适应性的表现，也可能是植物细胞受

损的表征［５，１５—１６］。 大量研究将 Ｐｒｏ 含量高低作为衡量植物抵抗逆境能力强弱的指标［３８—３９］。 因此，发草体内

Ｐｒｏ 含量高低可作为衡量在水分胁迫环境下发草抗逆性强弱的指标。 本研究结果表明，干旱到水涝的梯度水

分胁迫下，发草叶片 Ｐｒｏ 含量均显著升高（Ｐ＜０．０５），说明发草植株内 Ｐｒｏ 含量的升高是主动积累的过程，通过

积累 Ｐｒｏ 来缓解水分胁迫损伤。 本研究结果证实植物受到干旱、水涝等水分胁迫时会通过积累 Ｐｒｏ 来增强对

逆境的抵抗能力［３８—３９］。 随着处理时间延长，水分胁迫下发草植株内 Ｐｒｏ 含量升高，但 ２１ ｄ 前后 Ｐｒｏ 含量不再

增加甚至有下降趋势。 前期和中期，生长于水分逆境下的发草叶片内 Ｐｒｏ 含量逐渐积累，调节发草细胞质渗

透压，稳定了生物大分子的结构，提高了发草抗逆性，保证生理代谢正常进行。 后期，发草逐渐对水分逆境产

生适应性，体内 Ｐｒｏ 含量保持稳定。 目前，其他植物与发草对水分逆境抗逆性强弱的比较研究尚无报道，但本

研究中重度干旱和重度水涝胁迫下发草分别于处理 ２１ ｄ 和 ２８ ｄ 后死亡，表明发草对水涝和干旱具有较强的

耐受性及旱涝“共耐性”特征。 任青吉等［４０］对高寒沼泽化草甸上的华扁穗草（Ｂｌｙｓｍｕｓ ｓｉｎｏｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓ）、草地早

熟禾（Ｐｏａ ｐｒａｔｅｎｓｉｓ）、发草等 ５１ 种植物的叶片形态特征和光合生理进行了比较研究，发现发草的水分利用效

率（ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，ＷＵＥ）最高为 ３．７６ μｍｏｌＣＯ２ ／ ｍｍｏｌ Ｈ２Ｏ，而蒸腾速率（ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ，Ｔｒ）最低为 ４

ｍｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍ－２ ｓ－１。 高的水分利用效率和低的蒸腾速率保证了发草可以在水分状况较差的土壤上正常生长。
３．２　 水分胁迫对发草叶片 Ｐｒｏ 代谢中各代谢物含量及关键酶活性变化的影响

不同植物、甚至同一植物在不同环境条件下 Ｐｒｏ 累积的代谢途径不相同［６，１５—１６］。 总体来说，逆境胁迫下

Ｐｒｏ 的积累一方面是 Ｐｒｏ 合成代谢加快，另一方面是 Ｐｒｏ 氧化分解速率降低［１１］。 水分胁迫下，植物体内 Ｐｒｏ 代

谢关键酶活性变化直接决定 Ｐｒｏ 的积累状况。 本研究发现，干旱到水涝梯度水分胁迫下，发草叶片内 Ｇｌｕ 途

径中底物 Ｇｌｕ 的含量和 Ｏｒｎ 途径中底物 Ｏｒｎ 的含量均显著下降（Ｐ＜０．０５），同时 Ｐ５ＣＳ 活性、δ⁃ＯＡＴ 活性、Ｐ５ＣＲ
活性均显著增强（Ｐ＜０．０５），表明 Ｐｒｏ 合成代谢中 Ｇｌｕ 途径和 Ｏｒｎ 途径加强。 Ｐ５ＣＳ 活性、δ⁃ＯＡＴ 活性、Ｐ５ＣＲ 活

性增强可能是水分胁迫时植物体内诱导一些具有脱氨、同分异构或氧化蛋白质中氨基酸残酶的活性增强，使
Ｐ５ＣＳ、甜菜碱醛脱氢酶（ＢＡＤＨ）、δ⁃ＯＡＴ、Ｐ５ＣＲ 的转录水平上调［４１］。 而 ＰｒｏＤＨ 活性显著降低（Ｐ＜０．０５），表明

Ｐｒｏ 分解代谢受到抑制，说明水分胁迫条件下发草 Ｐｒｏ 含量升高是通过合成代谢的加强和分解代谢的抑制而

主动积累的结果，与 Ｄａｓ 等［６］的研究结果相似。 通过 Ｐｒｏ 含量与 Ｐｒｏ 代谢中各代谢物、关键酶之间的相关性

４５５３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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分析发现 Ｐｒｏ 含量与 δ⁃ＯＡＴ 活性具有显著性正相关（Ｐ＜０．０１），而与 Ｐ５ＣＳ 无显著相关性，可能与 Ｐ５ＣＳ 受 Ｐｒｏ
的负反馈调节有关，当 Ｐｒｏ 含量增加时负反馈调节抑制了 Ｐ５ＣＳ 活性，而 δ⁃ＯＡＴ 活性不受 Ｐｒｏ 的反馈调节［４２］。

４　 结论

干旱到水涝的梯度水分胁迫下，发草叶片通过提高其 Ｐｒｏ 含量来缓解渗透胁迫造成的伤害。 发草叶片内

Ｐｒｏ 含量的升高是主动积累的过程，是 Ｇｌｕ 途径和 Ｏｒｎ 途径共同作用的结果。 持续 ２１ ｄ 的重度干旱处理和持

续 ２８ ｄ 的重度水涝处理时发草死亡，共同表明发草对水涝和干旱具有较强的耐受性。
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