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摘　 要　 为探讨裸燕麦对盐碱混合胁迫的脯氨酸（Ｐｒｏ）和多胺（ＰＡｓ）响应机制，采用温室
砂培试验，研究了低（２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１）、高（７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１）浓度盐碱混合胁迫 ０、１、３、５ 和 ７ ｄ
幼苗叶片 Ｐｒｏ 和 ＰＡｓ 含量及相关代谢酶活性的变化。 结果表明：与对照相比，盐碱混合胁
迫在整个胁迫期间提高了裸燕麦叶片 Ｐｒｏ 含量，高浓度胁迫提高的幅度大于低浓度胁迫；
低浓度胁迫下吡咯啉⁃５⁃羧酸合成酶（Ｐ５ＣＳ）活性提高，而鸟氨酸⁃δ⁃氨基转移酶（δ⁃ＯＡＴ）和
脯氨酸脱氢酶（ＰｒｏＤＨ）活性受抑；高浓度胁迫下 δ⁃ＯＡＴ 活性提高，而 Ｐ５ＣＳ 和 ＰｒｏＤＨ 活性
下降，说明低浓度胁迫下 Ｐｒｏ 合成以谷氨酸途径为主，高浓度胁迫下以鸟氨酸途径为主；
低、高浓度盐碱混合胁迫下，游离态腐胺（Ｐｕｔ）、亚精胺（Ｓｐｄ）和精胺（Ｓｐｍ）及结合态 Ｓｐｄ 和
束缚态 Ｓｐｄ、Ｓｐｍ 含量提高，结合态 Ｐｕｔ、Ｓｐｍ 和束缚态 Ｐｕｔ 含量在胁迫 １～５ ｄ 时提高，胁迫 ７
ｄ 时下降，且高浓度胁迫的变幅大于低浓度胁迫；Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ 和（ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ） ／ ｆＰＡｓ 在胁迫 １～
３ ｄ 时提高，胁迫 ５～７ ｄ 时下降或变化不明显，（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 的变化却相反；整个胁迫期
间低浓度胁迫保持了较低的 Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ 和较高的（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ，（ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ） ／ ｆＰＡｓ 除胁
迫 １ ｄ 时低浓度胁迫低于高浓度胁迫外，其余胁迫时间两浓度处理间差异不显著；精氨酸
脱羧酶（ＡＤＣ）和鸟氨酸脱羧酶（ＯＤＣ）活性在低、高浓度盐碱混合胁迫期间提高，二胺氧化
酶（ＤＡＯ）活性在胁迫 １～３ ｄ 下降或变化不大，胁迫 ５～７ ｄ 时升高，多胺氧化酶（ＰＡＯ）活性
的变化与 ＤＡＯ 相反，且高浓度胁迫下 ＡＤＣ、ＯＤＣ、ＤＡＯ 和 ＰＡＯ 的变幅大于低浓度胁迫。 说
明盐碱混合胁迫初期（１～３ ｄ）游离态 ＰＡｓ（ ｆＰＡｓ）向结合态和束缚态 ＰＡｓ（ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ）转化
增强，低浓度胁迫后期（５～７ ｄ）Ｐｕｔ 向 Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 转化的能力强于高浓度胁迫，但高浓度胁
迫在整个胁迫期间 ＰＡｓ 合成和分解的速率更高。
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ｏｆ ｐｏｌｙａｍｉｎｅ ｏｘｉｄａｓｅ （ ＰＡＯ） ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒａｒｙ ｔｏ ｔｈｅ ＤＡＯ． Ｔｈｅｓｅ ｃｈａｎｇｅｓ
ｗｅｒｅ ｍｕｃｈ ｇｒｅａｔｅｒ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｓｔｒｅｓｓ ｔｈａｎ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｌｏｗ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｓｔｒｅｓｓ． Ａｌｌ
ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｍｅｎｔｉｏｎｅｄ ａｂｏｖｅ ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｓａｌｔ⁃ａｌｋａｌｉｎｅ ｓｔｒｅｓｓ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｔｈｅ ｃａｐａｂｉｌｉｔｉｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｒｅｅ ｐｏｌｙａｍｉｎｅ ｔｏ ｃｏｎｊｕｇａｔｅｄ ａｎｄ ｂｏｕｎｄ ｐｏｌｙａｍｉｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｐｅｒｉｏｄ （１－３
ｄａｙｓ）， ａｎｄ ｔｈｅ ｌｏｗ⁃ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｓｔｒｅｓｓ ｈａｄ ｓｔｒｏｎｇｅｒ ｃａｐａｂｉｌｉｔｉｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｕｔ ｔｏ
Ｓｐｄ ａｎｄ Ｓｐｍ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｐｅｒｉｏｄ （５－７ ｄａｙｓ） ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｓｔｒｅｓｓ， ｗｈｉｌｅ
ｔｈｅ ｒａｔｅ ｏｆ ＰＡｓ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｗｈｏｌｅ ｐｅｒｉｏｄ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｈｉｇｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
ｓｔｒｅｓｓ ｗａｓ ｆａｓｔｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｌｏｗ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｓｔｒｅｓｓ．

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ： ｓａｌｔ⁃ａｌｋａｌｉｎｅ ｍｉｘｅｄ ｓｔｒｅｓｓ； Ａｖｅｎａ ｎｕｄａ； ｐｒｏｌｉｎｅ； ｐｏｌｙａｍｉｎｅ．

　 　 土壤盐碱化是生态环境恶化和农业发展的重要

限制因素。 据报道，全球有约 １．５ × １０９ ｈｍ２ 的盐碱

地，中国盐碱地面积 ２．６×１０７ｈｍ２（薛延丰等，２００８）。
植物体内盐分离子的积累会促进细胞碳氮代谢趋向

合成渗透溶质以增强植株适应盐渍逆境的能力（李
品芳等，２００５）。 脯氨酸（ｐｒｏｌｉｎｅ，Ｐｒｏ）和多胺（ｐｏｌｙ⁃
ａｍｉｎｅｓ，ＰＡｓ）是植物体内 ２ 种重要的渗透调节物质，
具有调节离子平衡、降低细胞酸性和稳定蛋白质构

象的作用（Ａｚｉｚ ｅｔ ａｌ．，１９９８）。 植物 Ｐｒｏ 的合成有谷

氨酸（Ｇｌｕ）和鸟氨酸（Ｏｒｎ） ２ 条途径，Δ１⁃吡咯啉⁃５⁃
羧酸合成酶 （ Δ１⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ⁃５⁃ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，
Ｐ５ＣＳ） 和鸟氨酸⁃δ⁃氨基转移酶 （ ｏｒｎｉｔｈｉｎｅ⁃δ⁃ａｍｉｎ⁃
ｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，δ⁃ＯＡＴ）分别是两条途径的调控酶（Ｈｅ
ｅｔ ａｌ．，２００２；Ｓｚａｂａｄｏｓ ｅｔ ａｌ．，２０１０）。 脯氨酸脱氢酶

（ｐｒｏｌｉｎｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ＰｒｏＤＨ）是催化 Ｐｒｏ 降解的限

速酶（Ｔｒｏｖａｔｏ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 ＰＡｓ 是一类含两个和两

个以上氨基的脂肪族含氮碱，主要包括腐胺（ｐｕｔｒｅｓ⁃
ｃｉｎｅ，Ｐｕｔ）、亚精胺（ｓｐｅｒｍｉｄｉｎｅ，Ｓｐｄ）和精胺（ ｓｐｅｒｍ⁃
ｉｎｅ，Ｓｐｍ），以多聚阳离子形态存在，可与带负电荷的

蛋白质、核酸和膜脂结合稳定细胞结构和功能（Ａｚｉｚ
ｅｔ ａｌ．，１９９８）。 ＰＡｓ 合成的途径一是鸟氨酸通过鸟氨

酸脱羧酶 （ ｏｒｈｔｉｎｉｎｅ ｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，ＯＤＣ） 脱羧形成

Ｐｕｔ，二是精氨酸经过精氨酸脱羧酶（ ａｒｇｉｎｉｎｅ ｄｅｃａｒ⁃
ｂｏｘｙｌａｓｅ，ＡＤＣ）形成鲱精胺（ａｇｍａｔｉｎｅ，Ａｇｍ），进一步

合成 Ｐｕｔ。 Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 分别是在 Ｐｕｔ 和 Ｓｐｄ 上增添

一个氨丙基形成。 二胺氧化酶 （ ｄｉａｍｉｎｅ ｏｘｉｄａｓｅ，
ＤＡＯ）和多胺氧化酶（ｐｏｌｙｔａｍｉｎｅ ｏｘｉｄａｓｅ，ＰＡＯ）是催

化 ＰＡｓ 降解的限速酶（Ｋａｖｉ Ｋｉｓｈｏｒ ｅｔ ａｌ．，２００５）。
研究表明，盐胁迫下的黄瓜（Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ）

Ｐｕｔ 积累，Ｐｒｏ 合成增加，且 Ｓｐｄ、Ｓｐｍ 和 Ｐｒｏ 的积累

提高了黄瓜的耐盐性（段九菊等，２００６）。 Ｒｏｏｓｅｎｓ
等（２００２）研究发现，转 δ⁃ＯＡＴ 基因烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ
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ｔａｂａｃｕｍ）在 ＮａＣｌ 胁迫下 Ｐｒｏ 的积累比对照高且生

物量大。 王聪等（２０１１）对 ＮａＣｌ 胁迫下两个耐盐性

不同的菜用大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ） ＰＡｓ 代谢的研究表

明，耐盐品种 ＰＡｓ 合成的能力比盐敏感品种强，Ｐｕｔ
向 Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 及游离态 ＰＡｓ（ ｆＰＡｓ）向结合态和束

缚态 ＰＡｓ（ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ）转化的能力也较强。 碱性盐

Ｎａ２ＣＯ３ 和 ＮａＨＣＯ３ 胁迫下，碱地风毛菊 （ Ｓａｕｓｓｕｒｅａ
ｒｕｎｃｉｎａｔａ）Ｐｒｏ 积累以鸟氨酸途径为主，而 Ｐｒｏ 降解

在 ＮａＨＣＯ３胁迫下的幼苗根系和叶片及 Ｎａ２ＣＯ３胁迫

下的根系中得到加强（夏方山等，２０１１）。 这些研究

表明，Ｐｒｏ 和 ＰＡｓ 代谢参与植物对盐、碱胁迫的响

应。 然而，已有的研究多为单一中性盐胁迫（简称

盐胁迫）或碱性盐胁迫（简称碱胁迫）下植物 Ｐｒｏ 和

ＰＡｓ 代谢的变化，盐碱混合胁迫下 Ｐｒｏ 和 ＰＡｓ 代谢

的研究鲜见报道。
裸燕麦（Ａｖｅｎａ ｎｕｄａ）是燕麦属的一个亚种，盐

碱抗性较强，被称为是改良盐碱地的先锋作物（范
远等，２０１１）。 我国裸燕麦的种植主要分布在内蒙

古、河北、甘肃等省区，每年种植面积达 ５５ 万 ｈｍ２。
积累 Ｐｒｏ 和可溶性糖及进行气孔排盐是裸燕麦适应

盐碱胁迫的重要策略（王波等，２００６）。 本研究以

“定莜 ６ 号”裸燕麦品种为实验材料，根据甘肃省裸

燕麦栽培地土壤盐分的组成特点，研究低、高两种浓

度盐碱混合胁迫对 Ｐｒｏ 和 ＰＡｓ 含量及相关代谢酶活

性的影响，探讨裸燕麦对盐碱混合胁迫的 Ｐｒｏ 和

ＰＡｓ 代谢响应机制，以期为耐盐品种筛选和盐碱地

高效利用提供理论依据。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 材料培养与试验方法

试验于 ２０１５ 年 ４—９ 月在甘肃省高校陇东生物

资源保护与利用省级重点实验室和生物科技园日光

温室进行。 “定莜 ６ 号”裸燕麦种子由甘肃省定西

市旱作农业科研推广中心提供。 选饱满一致的种子

播种在装有珍珠岩底部带孔塑料盆（口径 ２０ ｃｍ，高
１４ ｃｍ）中，播量约 ２００ 粒·盆－１。 浇水后置温室培

养，温度为 １６～３２ ℃，湿度为 ６５％ ～ ８０％，光照强度

为 ４８０～７６０ μｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１。 幼苗 ２ 叶 １ 心期进行

疏苗，每盆保留 １２０ 株壮苗，３ 叶 １ 心期进行盐碱混

合胁迫。 根据甘肃省裸燕麦栽培地盐分组成，将中

性盐 ＮａＣｌ、 Ｎａ２ ＳＯ４ 和碱性盐 ＮａＨＣＯ３、 Ｎａ２ ＣＯ３ 按

１２ ∶ ８ ∶ ９ ∶ １摩尔质量比配制盐碱混合溶液，设置

２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１两个低、高浓度（用 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营

养液配制）进行根部浇灌幼苗处理，浇灌每天 １９：００
进行，浇灌量约 １０００ ｍＬ。 以浇灌 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液

作为对照。 每 ８ 盆为 １ 个重复，重复 ４ 次，随机化排

列。 为防止盐碱冲击幼苗，高浓度处理提前进行，按
每天 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１逐渐递增至 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１，分别

在达到设定浓度后的第 ０、１、３、５、７ ｄ 采集幼苗倒数

第２～３片叶，用液氮速冻后置冰箱－８０ ℃保存，检测

相关指标。
１􀆰 ２　 指标测定方法

１􀆰 ２􀆰 １　 Ｐｒｏ 含量及 Ｐ５ＣＳ、δ⁃ＯＡＴ 和 ＰｒｏＤＨ 活性 　
采用李合生（２０００）的茚三酮显色法测定单位鲜重

材料的 Ｐｒｏ 含量。 Ｐ５ＣＳ、δ⁃ＯＡＴ 和 ＰｒｏＤＨ 活性按赵

贵林等（２０１１）的方法测定。 以每小时 ΔＯＤ５３５变化

０．０１ 表示一个 Ｐ５ＣＳ 活性单位（Ｕ）；以每小时生成 １
ｍｍｏｌ Ｐ５Ｃ 的量为一个 δ⁃ＯＡＴ 活性单位（Ｕ）；以每分

钟 ΔＯＤ６００减少 ０．００１ 为一个 ＰｒｏＤＨ 活性单位（Ｕ）。
酶活性均以单位鲜重材料的活性单位数表示。
１􀆰 ２􀆰 ２　 ＰＡｓ 含量及 ＡＤＣ、ＯＤＣ、ＤＡＯ 和 ＰＡＯ 活性　
按 Ｈｕ 等（２０１２）的方法浸提游离态、结合态和束缚

态 ＰＡｓ，用高效液相色谱仪（Ｄｉｏｎｅｘ Ｐ６８０ 型）检测单

位鲜重材料 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量，层析柱反相 Ｃ１８柱

（２５０ ｍｍ× ４． ６ ｍｍ），流动相 ６４％甲醇，进样量 １０
μＬ，流速 ０．６ ｍＬ·ｍｉｎ－１，柱温 ２５ ℃，波长 ２５４ ｎｍ。

按段九菊等（２００６）的方法浸提 ＡＤＣ 和 ＯＤＣ 酶

液，活性检测参照 Ｈｕ 等 （ ２０１２） 的方法；ＤＡＯ 和

ＰＡＯ 酶液提取和活性测定参照汪天等（２００４）的方

法，以 ０．００１ ΔＯＤ５５０·ｍｉｎ－１为 １ 个酶活力单位（Ｕ）。
所有酶活性以单位鲜重材料的活力单位数表示。
１􀆰 ３　 数据分析

数据以平均值±标准差表示，ＳＰＳＳ ２０．０ 方差分

析，Ｄｕｎｃａｎ 法多重比较（α＝ ０．０５）。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 盐碱混合胁迫对裸燕麦幼苗叶片 Ｐｒｏ 含量的

影响

由图 １ 可见，盐碱混合胁迫导致裸燕麦叶片

Ｐｒｏ 含量显著提高，７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理的提高幅度大

于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理；Ｐｒｏ 含量随盐碱胁迫处理时

间延长呈先升后降变化，处理 ５ ｄ 时 Ｐｒｏ 含量最高，
７ ｄ 时转而下降。
２􀆰 ２　 盐碱混合胁迫对裸燕麦幼苗叶片 Ｐ５ＣＳ、
δ⁃ＯＡＴ和 ＰｒｏＤＨ 活性的影响

从图２可知，对照组裸燕麦叶片Ｐ５ＣＳ、δ⁃ＯＡＴ
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图 １　 盐碱混合胁迫对裸燕麦幼苗叶片脯氨酸含量的影响
Ｆｉｇ．１ 　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ⁃ａｌｋａｌｉｎｅ ｍｉｘｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎ⁃
ｔｅｎｔｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
不同小写字母表示同一浓度处理在不同时间差异显著，不同大写字

母表示同一时间不同浓度处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

和 ＰｒｏＤＨ 活性在不同时间的变化不大。 ２５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１盐碱混合胁迫明显提高了 Ｐ５ＣＳ 活性，Ｐ５ＣＳ 活性

在处理 ５ ｄ 时最高，７ ｄ 时有所下降，但仍高于对照；
７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理下 Ｐ５ＣＳ 活性随处理时间延长不

断降低。 与对照相比，２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 处理降低了

δ⁃ＯＡＴ活性，并随处理时间延长 δ⁃ＯＡＴ 活性先降后

升，而 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理提高了 δ⁃ＯＡＴ 活性，但随

胁迫时间延长呈先升后降变化，处理 ５ ｄ 时活性最

大，处理 ７ ｄ 时活性转而下降。 盐碱混合胁迫下

ＰｒｏＤＨ 活性下降，７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理的降幅大于 ２５
ｍｍｏｌ ·Ｌ－１；随处理时间延长，ＰｒｏＤＨ活性均呈先降

后升趋势，处理 ５ ｄ 时活性最低，７ ｄ 时有所升高，但
仍低于胁迫前的活性。
２􀆰 ３　 盐碱混合胁迫对裸燕麦幼苗叶片 ＰＡｓ 含量的

影响

２􀆰 ３􀆰 １　 游离态 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量的变化　 如图

３ 显示，２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理均提高了裸燕麦叶

片游离态 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量，其中 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１

处理的增幅大于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１；随胁迫时间延长，游
离态 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量呈明显增加后转向下降趋

势，但对照组在不同时间的变化不大。
２􀆰 ３􀆰 ２　 结合态 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量的变化　 从图

４ 可见，对照组的结合态 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量在不

同时间无显著差异，高、低浓度盐碱混合胁迫下三者

含量随时间不同变化迥异。 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１盐碱混合

胁迫下，裸燕麦叶片结合态 Ｐｕｔ 含量在胁迫 １、３ ｄ
时显著升高，增幅分别为 ２３．４％和 ８６．５％，胁迫 ５ ｄ
时下降至胁迫前水平，７ ｄ 时显著降低。 ７５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１处理下，结合态 Ｐｕｔ 含量于胁迫 １ ｄ 时即出现峰

值，此后显著下降。 与对照相比，盐碱混合胁迫 １、３
ｄ 的结合态 Ｐｕｔ 含量显著提高，胁迫 ５ ｄ 时无显著差

异，７ ｄ 时明显下降。
２５和７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１盐碱混合胁迫提高了裸燕

图 ２　 盐碱混合胁迫对裸燕麦幼苗叶片 Ｐ５ＣＳ、δ⁃ＯＡＴ 和 ＰｒｏＤＨ 活性的影响
Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ⁃ａｌｋａｌｉｎｅ ｍｉｘｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ Ｐ５ＣＳ， δ⁃ＯＡＴ ａｎｄ ＰｒｏＤＨ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｎａｋｅｄ ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ
不同小写字母表示同一浓度处理在不同时间差异显著，不同大写字母表示同一时间不同浓度处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

图 ３　 盐碱混合胁迫对裸燕麦幼苗叶片游离态 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量的影响
Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ⁃ａｌｋａｌｉｎｅ ｍｉｘｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｆｒｅｅ Ｐｕｔ， Ｓｐｄ ａｎｄ Ｓｐｍ ｉｎ ｎａｋｅｄ ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ
不同小写字母表示同一浓度处理在不同时间差异显著，不同大写字母表示同一时间不同浓度处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。
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图 ４　 盐碱混合胁迫对裸燕麦幼苗叶片结合态 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量的影响
Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ⁃ａｌｋａｌｉｎｅ ｍｉｘｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｃｏｎｊｕｇａｔｅｄ Ｐｕｔ， Ｓｐｄ ａｎｄ Ｓｐｍ ｉｎ ｎａｋｅｄ ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ
不同小写字母表示同一浓度处理在不同时间差异显著，不同大写字母表示同一时间不同浓度处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

麦叶片结合态 Ｓｐｄ 含量，７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理的增幅

大于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１。 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 处理下结合态

Ｓｐｄ 含量随处理时间延长不断增加，７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处

理的结合态 Ｓｐｄ 含量呈先升后降变化，处理 ５ ｄ 时

出现最大值，７ ｄ 时明显下降，但仍高于胁迫前的

含量。
２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理 １、３ ｄ 时结合态 Ｓｐｍ 含量保

持稳定，处理 ５、７ ｄ 时明显提高；７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理

的结合态 Ｓｐｍ 含量随处理时间延长先升后降，胁迫

５ ｄ 时含量最高，７ ｄ 时转而下降，但仍比胁迫前含

量高。 与对照相比，２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理 １、３ ｄ 的结合

态 Ｓｐｍ 含量无显著差异，５、７ ｄ 时显著提高； ７５
ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理 １～５ ｄ 时结合态 Ｓｐｍ 含量不仅高于

对照，还显著高于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理，７ ｄ 时其含量

高于对照但低于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理。
２􀆰 ３􀆰 ３　 束缚态 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量的变化　 由图

５ 可知，２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１盐碱混合胁迫下，裸燕麦

叶片束缚态 Ｐｕｔ 含量随处理时间延长先升后降，２５
ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理于胁迫 ３ ｄ 时出现峰值，胁迫 ７ ｄ 时

显著低于胁迫前水平；７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理在胁迫 １ ｄ
时束缚态 Ｐｕｔ 含量即出现峰值，此后快速下降，胁迫

５、７ ｄ 时显著低于胁迫前含量。 与对照相比，２５ 和

７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理的束缚态 Ｐｕｔ 含量于胁迫 １、３ ｄ
时明显提高，且 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 处理的增幅大于 ２５
ｍｍｏｌ·Ｌ－１，胁迫 ５ ｄ 时与对照差异不显著，胁迫 ７ ｄ
时显著低于对照，且 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理的含量低于

２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１。
２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理的束缚态 Ｓｐｄ 含量随

时间延长先升后降，处理 ５ ｄ 时出现峰值，７ ｄ 时转

而下降，但仍高于胁迫前的含量。 与对照相比，除
２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理 １ ｄ 时的含量差异不明显外，其余

处理时间均升高，且 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 处理的束缚态

Ｓｐｄ 含量高于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１。
２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理的束缚态 Ｓｐｍ 含量随

时间延长呈升⁃降⁃升趋势，胁迫 １ ｄ 时其含量显著升

高，胁迫 ３ ｄ 时明显下降，此后持续升高。 与对照相

比，２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 处理均显著提高了束缚态

Ｓｐｍ 含量，但 ２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理间的差异不

显著。
２􀆰 ３􀆰 ４ 　 Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ、 （ Ｓｐｄ ＋ Ｓｐｍ ） ／ Ｐｕｔ 和 （ ｃＰＡｓ ＋
ｂＰＡｓ） ／ ｆＰＡｓ 的变化　 图 ６ 显示，２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１

处理下裸燕麦叶片 Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ 呈急剧增加后大幅下

降，分别于胁迫 ３ 和 １ ｄ 时达到峰值，７ ｄ 时降至最

低 。２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理在胁迫３ ｄ时Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ较对

图 ５　 盐碱混合胁迫对裸燕麦幼苗叶片束缚态 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量的影响
Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ⁃ａｌｋａｌｉｎｅ ｍｉｘｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｂｏｕｎｄ Ｐｕｔ， Ｓｐｄ ａｎｄ Ｓｐｍ ｉｎ ｎａｋｅｄ ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ
不同小写字母表示同一浓度处理在不同时间差异显著，不同大写字母表示同一时间不同浓度处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。
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图 ６　 盐碱混合胁迫对裸燕麦幼苗叶片 Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ、（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 和（ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ） ／ ｆＰＡｓ 的影响
Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ⁃ａｌｋａｌｉｎｅ ｍｉｘｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ， （Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ ａｎｄ （ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ） ／ ｆＰＡｓ ｉｎ ｎａｋｅｄ ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａ⁃
ｖｅｓ
不同小写字母表示同一浓度处理在不同时间差异显著，不同大写字母表示同一时间不同浓度处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。

照显著升高，５、７ ｄ 时显著降低；７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理

在胁迫 １、３ ｄ 时 Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ 较对照显著提高，５、７ ｄ 时

与对照差异不显著，但明显高于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理。
２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理下（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 随

时间延长先降后升，分别于胁迫 ３ 和 １ ｄ 时其值最

小。 与对照相比，２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 处理 ３ ｄ 时（ Ｓｐｄ＋
Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 显著降低，５、７ ｄ 时明显升高；７５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１处理 １～５ ｄ 时（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 低于对照，７ ｄ 时

差异不显著。 除处理 ３ ｄ 外，其余时间 ２５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１比 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理保持了相对较高的（ Ｓｐｄ＋
Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ。

（ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ） ／ ｆＰＡｓ 值在 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理下

先急剧增加后大幅下降，胁迫 ３ ｄ 时其值最大，７ ｄ
时降至最低；７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理下先小幅增加后平

稳下降。 胁迫 １、３ ｄ 时 ２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理的

（ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ） ／ ｆＰＡｓ 均高于对照，５ ｄ 时差异不明

显，７ ｄ 时 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理与对照无显著差异，７５
ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理低于对照。 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理 １ ｄ 的

（ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ） ／ ｆＰＡｓ 值大于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１，其余时

间差异不显著或降低。
２􀆰 ４　 盐碱混合胁迫对裸燕麦幼苗叶片 ＡＤＣ、ＯＤＣ、
ＤＡＯ 和 ＰＡＯ 活性的影响

ＡＤＣ 和 ＯＤＣ 是 ＰＡｓ 合成的关键酶。 ２５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１处理下裸燕麦叶片 ＡＤＣ 活性随时间延长不断提

高，ＯＤＣ 活性呈大幅递增后快速下降；７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１

处理的 ＡＤＣ 和 ＯＤＣ 活性随时间延长呈先升后降趋

势（图 ７）。 与对照相比，２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理的

ＡＤＣ 和 ＯＤＣ 活性均显著提高，且 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１的增

幅大于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１。
ＤＡＯ 和 ＰＡＯ 是 分 解 ＰＡｓ 的 限 速 酶。 ２５

ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理下 ＤＡＯ 活性随时间延长略微下降后

大幅升高；ＰＡＯ活性在处理１ ～ ３ ｄ时快速提高，

图 ７　 盐碱混合胁迫对裸燕麦幼苗叶片 ＡＤＣ、ＯＤＣ 和 ＤＡＯ、ＰＡＯ 活性的影响
Ｆｉｇ．７　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ⁃ａｌｋａｌｉｎｅ ｍｉｘｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ＡＤＣ， ＯＤＣ， ＤＡＯ ａｎｄ ＰＡＯ ｉｎ ｎａｋｅｄ ｏａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ
不同小写字母表示同一浓度处理在不同时间差异显著，不同大写字母表示同一时间不同浓度处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。
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５～７ ｄ 时又急剧下降。 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理使 ＤＡＯ 活

性先降后升，而 ＰＡＯ 活性先升后降。 与对照相比，
２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理 １、３ ｄ 时 ＤＡＯ 活性无显著变化，
５、７ ｄ 时明显升高；而 ＰＡＯ 活性在胁迫 １、３ ｄ 时显

著升高，５、７ ｄ 时明显下降；７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理 １ ～ ５
ｄ 时 ＤＡＯ 活性显著低于对照或差异不明显，且低于

同期 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 处理的 ＤＡＯ 活性，处理 ７ ｄ 时

ＤＡＯ 活性高于对照，但低于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理；而
ＰＡＯ 活性在处理 １ ～ ５ ｄ 时高于对照和 ２５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１处理，处理 ７ ｄ 时与对照差异不显著，但高于 ２５
ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理。

３　 讨　 论

盐碱胁迫下 Ｐｒｏ 积累不仅能够增强植物渗透调

节能力，还对细胞蛋白质和膜系统具有保护作用

（Ａｓｈｒａｆ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 本试验表明，盐碱混合胁迫

提高了裸燕麦叶片 Ｐｒｏ 含量，且 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理

的增幅大于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１。 这与 ＮａＣｌ 胁迫下菊苣

（Ｃｉｃｈｏｒｉｕｍ ｉｎｔｙｂｕｓ）（王康等，２０１１）和 ＮａＨＣＯ３胁迫

下碱地风毛菊 （ Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｒｕｎｃｉｎａｔａ） （夏方山等，
２０１１）的响应一致。 说明积累 Ｐｒｏ 是裸燕麦适应盐

碱混合胁迫的重要防护反应，但这种保护超过一定

的胁迫时间作用会下降，两浓度处理下 Ｐｒｏ 积累表

现为持续增加 ５ ｄ 后转向下降（图 １）。
Ｚｈｅｎ 等 （ ２００９ ） 研 究 表 明， 盐 胁 迫 下 芦 苇

（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ） Ｐｒｏ 的合成主要通过 Ｇｌｕ 途

径；ＮａＣｌ 胁迫下菊苣 Ｐｒｏ 的积累 Ｇｌｕ 和 Ｏｒｎ 途径均

有贡献，低强度胁迫时以 Ｇｌｕ 途径为主，高强度胁迫

时 Ｏｒｎ 途径占主导地位（王康等，２０１１）；碱胁迫下

碱地风毛菊 Ｐｒｏ 合成以 Ｏｒｎ 途径为主，且 ＰｒｏＤＨ 活

性在 ＮａＨＣＯ３胁迫下的幼苗根系和叶片及 Ｎａ２ＣＯ３胁

迫下的根系中显著提高，而 Ｎａ２ＣＯ３胁迫下的幼苗叶

片中下降（夏方山等，２０１１）。 本试验表明，盐碱混

合胁迫下的裸燕麦幼苗在胁迫的 １ ～ ７ ｄ，２５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１处理提高了 Ｐ５ＣＳ 活性，而 δ⁃ＯＡＴ 活性却明显下

降，Ｐ５ＣＳ 活性随处理时间延长的变化与 Ｐｒｏ 积累一

致，δ⁃ＯＡＴ 活性随胁迫时间延长先降后升；７５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１处理下 Ｐ５ＣＳ 活性低于对照和 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 处

理，δ⁃ＯＡＴ 活性高于对照和 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理，并随

处理时间延长不断下降，而 δ⁃ＯＡＴ 活性与 Ｐｒｏ 水平

的变化一致（图 １ 和图 ２）。 说明在低浓度盐碱混合

胁迫下裸燕麦 Ｐｒｏ 合成以 Ｇｌｕ 途径为主，尤其在胁

迫初期（５ ｄ 前），胁迫后期（５ ｄ 后）随 Ｇｌｕ 合成途径

的下降， Ｏｒｎ 途径合成能力明显增强，这可能与

Ｐ５ＣＳ 受 Ｐｒｏ 反馈调节，而 δ⁃ＯＡＴ 则不受 Ｐｒｏ 反馈抑

制有关（Ｚｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００９）；在高浓度盐碱混合胁迫

下，裸燕麦 Ｐｒｏ 合成 Ｏｒｎ 途径占主导地位。
Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 是常见的 ３ 种类型 ＰＡｓ，根据

其在高氯酸中溶解性的不同分为游离态、结合态和

束缚态。 逆境条件下，植物体内 ＰＡｓ 不仅发生含量

变化，而且不同种类和形态 ＰＡｓ 会发生相互转化

（Ａｌｃ􀅡ｚａｒ ｅｔ ａｌ．，２０１０）。 张自坤等（２０１０）研究发现，
用黑籽南瓜嫁接的黄瓜根系中游离态、结合态和束

缚态 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐ 含量及结合态和束缚态 Ｐｕｔ 含
量的提高有利于嫁接黄瓜提高对铜胁迫的适应能

力。 ＮａＣｌ 胁迫下耐盐菜用大豆品种较盐敏感品种

在种子发育过程中维持了相对较高的 ＰＡｓ 水平及

较强的 Ｐｕｔ 向 Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ、游离态 ＰＡｓ 向结合态

ＰＡｓ 和束缚态 ＰＡｓ 转化的能力（王聪等，２０１１）。 本

研究表明，２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１盐碱混合胁迫均提高

了裸燕麦幼苗叶片游离态 Ｐｕｔ、Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量，但
７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理的增幅更大；结合态和束缚态 Ｐｕｔ
含量在胁迫初期（１ ～ ３ ｄ）显著提高，且 ７５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１处理的含量高于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１或差异不显著，但
在胁迫后期（５ ～ ７ ｄ）其含量显著下降或变化不明

显，且 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理的含量低于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１，
而结合态和束缚态 Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量明显提高，除胁

迫 ７ ｄ 时结合态 Ｓｐｍ 含量 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理低于

２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 处 理 外， 其 余 处 理 时 间 均 表 现 为

７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理大于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１。 说明维持较

高水平的各种类型 ＰＡｓ 是裸燕麦适应更高强度盐

碱胁迫的重要特征。
ＰＡｓ 的组成和比例与植物的抗盐性相关。 大豆

幼苗中（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 增加及 Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ 下降的幅

度与其耐盐性呈正相关（於丙军等，２００４）。 盐胁迫

下耐盐菜用大豆品种种子中 Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ 低于盐敏感品

种，而（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 和（ ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ） ／ ｆＰＡｓ 却相

反（王聪等，２０１１）。 本研究显示，２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１盐碱混合胁迫下，裸燕麦幼苗叶片中 Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ 在

胁迫初期（１～ ３ ｄ）显著提高，胁迫后期（５ ～ ７ ｄ）明
显降低或变化不大，在整个处理期 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１处

理较 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 处理具有较低的 Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ 值。
（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 值在 ２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１盐碱混合

胁迫 １～３ ｄ 下降，５～７ ｄ 提高，且 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１较 ７５
ｍｍｏｌ·Ｌ－１处理维持了相对较高的（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ
值。 说明随着盐碱混合胁迫时间延长，裸燕麦 Ｐｕｔ
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向 Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 转化能力增强，低浓度胁迫下的转化

能力强于高浓度胁迫。 有研究指出，适量 Ｐｕｔ 含量

的增加能够提高苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ）对水分胁迫

的抗性（Ｇｏｉｃｏｅｃｈｅａ ｅｔ ａｌ．，１９９８），但过量 Ｐｕｔ 积累却

对转基因烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ）造成了伤害（Ｐａ⁃
ｎｉｃｏｔ ｅｔ ａｌ．，２００２），盐胁迫下 Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 含量的提高

有利于水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ）抗盐性的增强（Ｒｏｙ ｅｔ ａｌ．，
２００５）。 裸燕麦幼苗在低浓度（２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１）盐碱

混合胁迫下，叶片中较低水平的 Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ 和较高的

（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 值可能是其能够耐受的重要原因。
（ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ） ／ ｆＰＡｓ 值在 ２５ 和 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１盐碱混

合胁迫前期（１～３ ｄ））显著提高，胁迫后期（５ ～ ７ ｄ）
则变化不大，除胁迫 １ ｄ 时 ７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 处理的

（ｃＰＡｓ＋ｂＰＡｓ） ／ ｆＰＡｓ 大于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ 外，其余胁

迫时间均差异不显著。 说明低、高浓度盐碱混合胁

迫均增强裸燕麦胁迫前期游离态 ＰＡｓ 向结合态和

束缚态 ＰＡｓ 的转化，这可能是其增强盐碱适应性的

重要机制。
研究表明，拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）ＡＤＣ 活

性提高，Ｐｕｔ 和 Ｓｐｄ 含量则增加（Ｕｒａｎｏ ｅｔ ａｌ．，２００３），
抑制 ＡＤＣ 基因表达的拟南芥突变体在盐胁迫下

ＡＤＣ 活性降低，ＰＡｓ 合成减少，盐敏感性增强（Ｋａｓｉ⁃
ｎａｔｈａｎ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 本研究表明，盐碱混合胁迫下

裸燕麦叶片 ＡＤＣ 和 ＯＤＣ 活性提高，且 ７５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１处理的增幅大于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１。 说明盐碱混合

胁迫下裸燕麦启动了 Ｐｕｔ 合成的 Ｏｒｎ 和 Ａｒｇ 途径，
Ｐｕｔ 合成的能力在高浓度胁迫下更强。 ＤＡＯ 催化

Ｐｕｔ（二胺）的氧化分解。 本研究表明，裸燕麦在盐

碱混合胁迫初期（１～３ ｄ）Ｐｕｔ 降解速率较低，胁迫后

期（５～７ ｄ）分解速率提高，且高浓度处理的分解速

率低于低浓度处理。 据此推断，盐碱混合胁迫下的

裸燕麦幼苗在胁迫后期 Ｐｕｔ 含量下降分解可能不是

主要原因，Ｐｕｔ 向 Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 转化的加强可能成为

重要因素，但高浓度胁迫下相对较高的 Ｐｕｔ 水平可

能与相对较低的 ＤＡＯ 活性有关。 ＰＡＯ 是催化 Ｓｐｄ
（三胺）和 Ｓｐｍ（四胺）等 ＰＡｓ 分解的关键酶。 本研

究中，盐碱混合胁迫提高了裸燕麦胁迫初期（１ ～ ３
ｄ）的 ＰＡＯ 活性，加速了 ＰＡｓ 的分解，且 ７５ ｍｍｏｌ·
Ｌ－１高浓度胁迫的分解速率大于 ２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１低浓

度胁迫，这可能也是低浓度处理下（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ
高于高浓度处理的重要原因。 综上所述，裸燕麦幼

苗 ＡＤＣ 和 ＯＤＣ 活性在高浓度盐碱混合胁迫更强的

激活作用及相对较低的 ＤＡＯ 活性可能促进了游离

态 Ｐｕｔ 的更多积累，Ｐｕｔ 随即转化为 Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ，进
而形成结合态和束缚态 ＰＡｓ，但相对较高的 ＰＡＯ 活

性加速了 Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 的分解，使高浓度胁迫的（Ｓｐｄ
＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 低于低浓度胁迫。

４　 结　 论

低浓度（２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１）盐碱混合胁迫下，裸燕

麦幼苗叶片 Ｐ５ＣＳ 活性升高，δ⁃ＯＡＴ 和 ＰｒｏＤＨ 活性

下降，Ｐｒｏ 积累是以 Ｇｌｕ 为主要途径合成增强和分

解下降共同作用的结果；高浓度（７５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１）盐
碱混合胁迫下 δ⁃ＯＡＴ 活性提高，Ｐ５ＣＳ 和 ＰｒｏＤＨ 活

性下降，Ｐｒｏ 积累以 Ｏｒｎ 为主要途径合成增强和分

解下降协同作用所致。 高浓度胁迫下 Ｐｒｏ 积累高于

低浓度胁迫的原因可能与高浓度胁迫下 ＰｒｏＤＨ 降

幅更大有关。
高浓度盐碱混合胁迫下，相对较高的 ＡＤＣ、

ＯＤＣ 和较低的 ＤＡＯ 活性，维持了相对较高游离态、
结合态和束缚态 ＰＡｓ 水平；而相对较高的 ＰＡＯ 活性

可能是造成（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 低于低浓度胁迫的重

要原因。
盐碱混合胁迫初期（１ ～ ３ ｄ） Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ 值提高，

（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ 值下降，胁迫后期（５ ～ ７ ｄ）变化则

相反，且低浓度胁迫具有更低的 Ｐｕｔ ／ ＰＡｓ 和较高的

（Ｓｐｄ＋Ｓｐｍ） ／ Ｐｕｔ，说明低浓度盐碱混合胁迫后期更

有利于 Ｐｕｔ 向 Ｓｐｄ 和 Ｓｐｍ 的转化。
盐碱混合胁迫初期（１ ～ ３ ｄ） （ ｃＰＡｓ ＋ ｂＰＡｓ） ／

ｆＰＡｓ 值提高，胁迫后期（５ ～ ７ ｄ）变化不明显，且高、
低浓度胁迫下的变化无差异，说明盐碱混合胁迫初

期游离态 ＰＡｓ 向结合态和束缚态 ＰＡｓ 的转化能力

更强。
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