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摘要: 以沙芥和斧形沙芥为试材, 采用盆栽控水干旱法, 研究不同干旱胁迫强度对其根和叶的抗坏血酸含量及

其代谢相关酶活性的影响, 探讨沙芥属植物抗坏血酸代谢对干旱胁迫的响应机制, 揭示沙芥属植物抗坏血酸代

谢方面的抗旱机理, 评价沙芥和斧形沙芥抗旱性强弱。实验结果表明: 随着干旱胁迫强度的加剧, 沙芥和斧形

沙芥的根和叶中抗坏血酸(ASA)、总抗坏血酸(T-ASA)含量均先增加后减少, 脱氢抗坏血酸(DHA)、谷胱甘肽

(GSH)、氧化型谷胱甘肽(GSSG)以及总谷胱甘肽(T-GSH)含量逐渐增加, ASA/DHA、GSH/GSSG比值逐渐降

低; ASA合成途径的L-半乳糖脱氢酶(GalDH)和L-半乳糖-1,4-内酯脱氢酶(GalLDH)以及再生途径的脱氢抗坏血

酸还原酶(DHAR)、单脱氢抗坏血酸还原酶(MDHAR)、抗坏血酸氧化酶(AAO)、抗坏血酸过氧化物酶(APX)
活性均先升高后降低。不同干旱胁迫下斧形沙芥根和叶中ASA含量、GalLDH、MDHAR活性以及叶中GSH
含量、GalDH、GR活性和根中DHAR活性均高于沙芥, 根中GSH含量、GalDH、AAO、GR活性和叶中

DHAR、AAO活性均与沙芥相近, 说明干旱胁迫下斧形沙芥能够维持较高的ASA合成和再生能力, 其抗坏血酸

代谢能清除更多的活性氧物质, 抗旱性强于沙芥。
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抗坏血酸(ascorbic acid, ASA)又称维生素C 
(vitamin C, VC)是植物和绝大多数动物体内合成

的一类己糖内酯化合物(郭新波等2011), 为人类提

供丰富的维生素C源, 具有治疗坏血病、预防癌

症、防治贫血等功效, 能增强人体免疫力(董今等

2017)。ASA在植物自身的抗氧化作用、调节生长

发育、影响碳氮代谢、作为某些还原酶的辅因子

以及提高抗逆性等方面具有非常重要的生理功能

(石永春等2015; 俞乐等2016)。高等植物的不同器

官或不同生长发育阶段, ASA的生物合成途径不

同, 目前研究认为ASA在植物体内共有4条合成途

径和1条再生途径: L-半乳糖途径是被公认为高等

植物合成ASA的最主要的途径, L-半乳糖醛酸途径是

辅助途径, 古洛糖途径和肌醇途径是补充途径, 抗
坏血酸-谷胱甘肽(ascorbic acid-glutathione, ASA-
GSH)循环途径是再生途径(董今等2017)。植物组

织器官中ASA可氧化分解, 同时循环再生, 合成、

分解和再生构成ASA完整的代谢网络, 共同调控

着植物体内ASA的含量(邹礼平和陈锦华2009)。
ASA再生途径存在于细胞的多种亚细胞器中, 如
细胞质、叶绿体、线粒体等(Mittler 2002), 是调控

ASA含量的一种重要形式, 也是植物体积累ASA的

主要方式(董今等2017), 同时该途径是植物体内清

除活性氧(reactive oxygen species, ROS)的重要途

径, 能直接或间接清除因干旱等逆境胁迫而产生

的ROS (丁顺华等2016), 从而保护植物有机体正常

代谢免受或减轻氧化胁迫造成的伤害。

沙芥和斧形沙芥多生长在干旱或半干旱地区

的荒漠沙地上, 为典型的沙生植物类群, 是一类优

质抗旱种质资源, 具有菜用、饲用、药用、保健

和防风固沙等功能(郑清岭等2017; Wang等2017)。
沙芥属植物是富含ASA的沙生蔬菜, 而与之有关

的ASA代谢的研究还未见报道。本文通过研究干

旱胁迫下沙芥和斧形沙芥ASA含量及其代谢相关

酶的变化趋势, 分析沙芥属植物ASA合成和再生

途径对干旱胁迫的响应, 探讨干旱胁迫下沙芥和

斧形沙芥ASA代谢的差异, 评价沙芥和斧形沙芥

抗旱性强弱, 明确沙芥属植物ASA代谢方面的抗

旱机理, 填补沙芥属植物ASA代谢调控机制的空

白, 为沙芥属植物抗旱栽培和抗旱育种提供理论

指导, 促进珍稀特有的沙芥属蔬菜野生资源的开

发利用, 丰富日常餐桌饮食, 补充人体必需营养。
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1  材料与方法

1.1  试验材料处理

将发芽的沙芥[Pugionium cornutum (L.) Gaertn.]
和斧形沙芥(Pugionium dolabratum Maxim.)种子点

播在塑料盆(内径13 cm, 高13 cm, 质量0.05 kg)中, 
置于智能温室。基质为过筛沙子和腐熟羊粪(4:1, 
V/V), 混合后土壤初始含水量为(3.68±0.18)%, 田间

持水量为(21.45±0.39)%。出苗后正常水分管理, 
并保持土壤相对含水量(soil relative water content, 
SRWC, 即实际含水量占田间持水量的百分数)为
70%~75%。幼苗六叶一心时开始自然干旱至不同

处理水平, 称重控制土壤水分含量, 并于每天下午

18:00补充水分至不同干旱胁迫水平, 干旱处理10 
d, 不同干旱胁迫处理的植株叶片受害程度出现明

显差异, 重度干旱处理的植株叶片出现严重萎蔫

时结束试验。次日早晨7:30取样, 叶片取植株最外

层的2~3片完全成熟叶, 根系取主根中部以下部分, 
测定相关生理指标以及各处理的土壤含水量。

沙芥和斧形沙芥各设轻度(50%~55%)、中度

(40%~45%)和重度(30%~35%)干旱胁迫3个土壤水

分处理, 以正常供水(70%~75%)为对照, 每个处理

20盆, 每盆留苗6株, 重复4次。经过测定, 沙芥对

照和3个处理的SRWC分别为(73.64±4.42)%、

(52.17± 1.11)%、(46.08±0.92)%、(34.83±2.68)%; 
斧形沙芥相应的SRWC分别为(74.29±2.07)%、

(54.00±3.10)%、(44.95±1.48)%、(30.07±0.61)%。

1.2  测定指标及方法

1.2.1  抗坏血酸含量的测定

抗坏血酸(ascorbic acid, ASA)、脱氢抗坏血

酸(dehydroascorbic acid, DHA)和总抗坏血酸(total- 
ascorbic acid, T-ASA)的含量采用Kampfenkel等(1995)
和李明军等(2010)的Fe3+还原法。 
1.2.2  谷胱甘肽含量的测定

谷胱甘肽(glutathione, GSH)、氧化型谷胱甘

肽(oxidized glutathione, GSSG)、总谷胱甘肽(total- 
glutathione, T-GSH)的含量测定参考Ma和Cheng 
(2003)的方法。

1.2.3  GalDH和GalLDH活性的测定

L-半乳糖脱氢酶(L-galactose dehydrogenase, 
GalDH, EC 1.1.1.316)的活性测定参考Gatzek等
(2002)和李明军等(2010)的方法; L-半乳糖-1,4-内

酯脱氢酶(L-galactono-1,4-lactone dehydrogenase, 
GalLDH, EC 1.3.2.3)活性测定, 参考Ôba等(1995)和
李明军等(2010)的方法。

1.2.4  DHAR、MDHAR、AAO、APX、GR活性

的测定

酶液的提取: 称取0.2 g叶片或根系, 加入2 mL 
50 mmo1·L-1 PBS (pH 7.5, 含0.1 mmo1·L-1 EDTA, 
0.3% tritonX-100, 2% PVP)在冰上研磨成匀浆, 2°C
下16 000 r·min-1离心15 min, 上清液即为酶液, 用
来测定以下各种酶的活性: 脱氢抗坏血酸还原酶

(dehydroascorbate reductase, DHAR, EC 1.8.5.1)和
单脱氢抗坏血酸还原酶(monodehydroascorbate re-
ductase, MDHAR, EC 1.6.5.4)以及谷胱甘肽还原酶

(glutathione reductase, GR, EC 1.8.1.7)活性参考Ma
和Cheng (2003)的方法测定 ;  抗坏血酸氧化酶

(ascorbic acid oxidase, AAO, EC 1.10.3.3)活性参照

Esaka等(1990)的方法测定; 抗坏血酸过氧化物酶

(ascorbate peroxidase, APX,1.11.1.11)活性参考Na-
kano和Asada (1981)的方法测定。

1.3  数据处理与分析

采用Excel 2013整理数据, Origin 9.0软件作图, 
SPSS 21.0软件进行单因素方差分析和相关性分析。

2  实验结果

2.1  干旱胁迫对沙芥和斧形沙芥抗坏血酸含量的

影响

由表1可知, 随着干旱胁迫强度的加剧, 沙芥

和斧形沙芥的根和叶中ASA和T-ASA含量均先增

加后减少, DHA含量逐渐增加, 而ASA/DHA比值

逐渐降低。

不同干旱处理下沙芥叶ASA含量与斧形沙芥

叶相近, 沙芥根ASA含量低于斧形沙芥根; 中度干

旱胁迫时 ,  沙芥和斧形沙芥的根和叶中ASA和

T-ASA含量达到最大值, 且斧形沙芥根和叶均高于

沙芥。

沙芥和斧形沙芥的根和叶中DHA含量在重度

干旱时达到最大值且显著高于对照; 沙芥根和叶

中ASA/DHA比值均在轻度干旱时显著降低, 而斧

形沙芥根和叶均在中度干旱时显著降低。

2.2  干旱胁迫对沙芥和斧形沙芥谷胱甘肽含量的

影响

由表2可知, 随着干旱胁迫强度的加剧, 沙芥
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表1  干旱胁迫对沙芥和斧形沙芥抗坏血酸含量的影响

Table 1  Effect of drought stress on ascorbic acid contents of P. cornutum and P. dolabratum

组织    干旱处理
           ASA含量/mg·g-1                   DHA含量/mg·g-1              T-ASA含量/mg·g-1                       ASA/DHA 

       沙芥  斧形沙芥     沙芥 斧形沙芥      沙芥  斧形沙芥     沙芥 斧形沙芥

叶 对照 1.07±0.08c 1.05±0.11b 0.12±0.01d 0.11±0.01c 1.19±0.09d 1.16±0.12c 8.85±0.28a 9.85±0.13a

 轻度 1.45±0.04ab 1.57±0.09a 0.20±0.01c 0.17±0.01b 1.65±0.05b 1.73±0.11b 7.14±0.04b 9.48±0.25a

 中度 1.59±0.07a 1.71±0.05a 0.23±0.01b 0.19±0.01b 1.82±0.07a 1.90±0.04a 6.94±0.43b 8.80±0.63b

 重度 1.22±0.07bc 1.02±0.09b 0.30±0.01a 0.26±0.03a 1.51±0.08c 1.28±0.12c 4.08±0.19c 3.89±0.06c

根 对照 0.96±0.07b 1.18±0.09b 0.12±0.01c 0.12±0.01c 1.08±0.08c 1.31±0.09b 7.88±0.58a 9.72±0.24a

 轻度 1.13±0.13ab 1.30±0.02ab 0.19±0.02b 0.14±0.01c 1.32±0.15b 1.44±0.02b 6.01±0.11b 9.28±0.44a

 中度 1.27±0.07a 1.50±0.15a 0.23±0.03a 0.18±0.01b 1.50±0.08a 1.68±0.15a 5.63±0.49b 8.29±0.66b

 重度 1.09±0.06ab 1.18±0.06b 0.25±0.02a 0.24±0.03a 1.33±0.08b 1.42±0.09b 4.44±0.23c 5.01±0.32c

　　不同小写字母表示同一材料不同处理间在P<0.05水平下差异显著。下表同此。

表2  干旱胁迫对沙芥和斧形沙芥谷胱甘肽含量的影响

Table 2  Effect of drought stress on glutathione contents of P. cornutum and P. dolabratum

组织   干旱处理
         GSH含量/mg·g-1                                          GSSG含量/mg·g-1               T-GSH含量/mg·g-1                    GSH/GSSG 

       沙芥  斧形沙芥       沙芥   斧形沙芥       沙芥   斧形沙芥      沙芥 斧形沙芥

叶 对照 0.62±0.06c 1.81±0.12b 0.40±0.04d 0.66±0.05d 1.02±0.10d 2.47±0.26c 1.53±0.04a 2.73±0.16a

 轻度 0.96±0.08b 1.90±0.03b 0.98±0.12c 0.83±0.06c 1.94±0.20c 2.72±0.13c 0.98±0.04b 2.30±0.16b

 中度 1.14±0.07ab 2.12±0.14b 1.38±0.09b 1.04±0.06b 2.52±0.15b 3.16±0.18b 0.82±0.01c 2.03±0.10c

 重度 1.24±0.14a 2.55±0.04a 1.78±0.04a 1.37±0.01a 3.02±0.18a 3.92±0.03a 0.70±0.06d 1.87±0.05c

根 对照 0.33±0.02c 0.23±0.03c 0.37±0.03d 0.26±0.04d 0.69±0.05d 0.49±0.07d 0.91±0.06a 0.87±0.07a

 轻度 0.52±0.02b 0.43±0.02bc 0.66±0.01c 0.59±0.04c 1.17±0.01c 1.02±0.06c 0.79±0.04b 0.73±0.02b

 中度 0.72±0.05a 0.57±0.04b 1.07±0.10b 0.91±0.04b 1.79±0.15b 1.49±0.06b 0.67±0.03c 0.63±0.04c

 重度 0.77±0.05a 0.81±0.03a 1.22±0.07a 1.54±0.08a 1.99±0.12a 2.34±0.13a 0.63±0.01d 0.52±0.06d

和斧形沙芥的根和叶中GSH、GSSG以及T-GSH含

量逐渐增加, 而GSH/GSSG比值逐渐降低。

不同干旱处理下沙芥叶以及重度干旱时沙芥根的

GSH含量均低于斧形沙芥根; 与对照相比, 沙芥根和

叶的GSH含量均在轻度干旱时开始显著增加, 而斧

形沙芥根和叶在中度和重度干旱时开始显著增加。

随着干旱胁迫强度加剧, 沙芥和斧形沙芥的

根和叶中的GSSG含量显著增加, GSH/GSSG比值

显著降低; 沙芥根和叶以及斧形沙芥根中T-GSH含

量均在轻度干旱时显著增加, 而斧形沙芥叶T-GSH
含量在中度干旱时显著增加。

2.3  干旱胁迫对沙芥和斧形沙芥GalDH和GalL-
DH活性的影响

由图1-A~D可知, 沙芥和斧形沙芥的根和叶

中GalDH和GalLDH活性随着干旱胁迫强度的加剧

呈先升高后降低的趋势, 且均在中度干旱胁迫时

达到最大值。

由图1-A和B可知, 不同干旱胁迫下斧形沙芥叶

以及中度干旱胁迫时斧形沙芥根的GalDH活性均高

于沙芥。不同干旱处理的沙芥(轻度、中度、重度

干旱时)和斧形沙芥(轻度、中度干旱)的根和叶

GalDH活性显著高于对照, 其中在中度干旱胁迫下, 
沙芥和斧形沙芥的叶的GalDH活性分别比对照增加

了80.40%和82.35%, 根分别增加了60.08%和

115.22%, 可知, 斧形沙芥根和叶的GalDH活性增加

幅度大于沙芥。

由图1-C和D可知, 不同干旱胁迫下斧形沙芥

叶和根的GalLDH活性均高于沙芥。不同干旱处

理的沙芥(轻度、中度、重度干旱)和斧形沙芥(轻
度、中度干旱)的根和叶GalLDH活性显著高于对

照, 其中在中度干旱胁迫下, 沙芥和斧形沙芥的叶

中GalLDH活性分别比对照增加了29 .03%和

33.76%, 根分别增加了40.62%和52.61%, 可知, 斧形

沙芥根和叶的GalLDH活性增加幅度大于沙芥。
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图1  干旱胁迫对沙芥和斧形沙芥GalDH和GalLDH活性的影响

Fig.1  Effects of drought stress on GalDH and GalLDH activities of P. cornutum and P. dolabratum
不同小写字母表示同一材料不同处理间在P<0.05水平下差异显著。下图同此。

2.4  干旱胁迫对沙芥和斧形沙芥DHAR、MDHAR、
AAO、APX和GR活性的影响

由图2和3可知, 沙芥和斧形沙芥的根和叶中

DHAR、MDHAR、AAO、APX活性以及叶中GR
活性随着干旱胁迫强度的加剧呈先升高后降低的

趋势, 而根中GR活性先降低后升高。

由图2-A和B可知, 沙芥和斧形沙芥的根和叶

中DHAR活性均从轻度干旱胁迫时就显著升高, 中
度干旱时达到最大值。不同干旱胁迫下沙芥叶的

DHAR活性与斧形沙芥叶相近, 而沙芥根的DHAR
活性均低于斧形沙芥根。

由图2-C和D可知, 沙芥和斧形沙芥的叶中

MDHAR活性在中度干旱胁迫时达到最大值, 而根

在轻度干旱时达到最大值。不同干旱胁迫下沙芥

的根和叶中MDHAR活性低于斧形沙芥。

由图2-E和F可知, 沙芥和斧形沙芥的根和叶

中AAO活性在中度干旱胁迫时达到最大值, 沙芥

和斧形沙芥的根和叶AAO活性在干旱胁迫时均显

著高于对照。不同干旱胁迫下沙芥根和叶中AAO
活性均高于斧形沙芥。

由图2-G和H可知, 沙芥和斧形沙芥的根和叶

中APX活性在中度干旱胁迫时达到最大值, 显著

高于对照; 沙芥根和叶与斧形沙芥叶的APX活性

在中度干旱时显著增加, 斧形沙芥根在轻度干旱

时显著增加。沙芥叶在对照、轻度、中度干旱时

APX活性高于斧形沙芥, 重度干旱时低于斧形沙

芥, 不同干旱胁迫下沙芥根APX活性均高于斧形

沙芥根。

由图3可知, 沙芥和斧形沙芥的叶分别在轻度

和中度干旱时的GR活性达到最大值; 根GR活性均

在重度干旱时达到最大值, 沙芥叶GR活性在轻度

干旱时显著增加, 沙芥根、斧形沙芥根和叶的GR
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图2  干旱胁迫对沙芥和斧形沙芥DHAR、MDHAR、AAO和APX活性的影响

Fig.2  Effects of drought stress on DHAR, MDHAR, AAO, APX, GR activities of P. cornutum and P. dolabratum
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活性均在中度干旱时显著增加。不同干旱胁迫下

沙芥叶GR活性均低于斧形沙芥叶, 沙芥根GR活性

在中度、重度时低于斧形沙芥根。

2.5  沙芥和斧形沙芥根和叶中ASA含量与ASA代

谢相关酶相关性分析

沙芥和斧形沙芥的叶中ASA与ASA代谢相关

酶的相关性分析如表3所示, 沙芥和斧形沙芥的叶中

ASA都与GalDH、GalLDH、MDHAR、DHAR、
AAO极显著相关, 与APX显著相关; 而沙芥叶中

ASA与GR显著相关, 斧形沙芥叶中ASA与GR极显

著相关。

沙芥和斧形沙芥的根中ASA与ASA代谢相关

酶的相关性分析如表4所示, 沙芥和斧形沙芥的根

中ASA都与GalDH、DHAR、APX极显著相关; 而
沙芥根中ASA与GalLDH显著相关, 与AAO极显著

相关, 斧形沙芥根中ASA与GalLDH极显著相关, 
与AAO显著相关。

3  讨论

3.1  沙芥和斧形沙芥ASA和GSH对干旱胁迫的响应

ASA和GSH是植物体内高丰度小分子抗氧化

物质, 是抗氧化系统的重要组成部分, 能直接清除

植物体内因胁迫产生的ROS, 也能通过ASA-GSH
循环间接清除H2O2 (Shao等2008; Asada 1992)。沙

芥和斧形沙芥的根和叶中ASA和GSH含量随着干

旱胁迫强度加剧开始逐渐增加, 说明干旱胁迫促

进了沙芥属植物根和叶中ASA和GSH的大量产

生。正常供水时沙芥和斧形沙芥的叶ASA含量非

常接近 ,  斧形沙芥根中ASA含量比沙芥根中高

22.92%; 中度干旱时斧形沙芥根和叶中ASA含量

大于沙芥, 与对照相比, 斧形沙芥叶ASA的增加量

(62.49%)也大于沙芥叶中ASA增加量(48.09%), 说明

沙芥和斧形沙芥在ASA含量方面具有种间差异性, 
干旱胁迫能促使斧形沙芥叶中产生更多的ASA。

ASA和GSH有利于维持细胞内氧化还原平衡, 
还原型/氧化型比率可以作为清除ROS机制调控信

号(Mittler 2002); 较高的ASA/DHA和GSH/GSSG能维

持植物体内的氧化还原环境, 减少胁迫所造成的伤

害(Liu等2011)。本文中干旱加剧沙芥和斧形沙芥根

和叶中ASA含量先上升后下降, ASA/DHA和GSH/
GSSG比值一直降低, 这一结论与单长卷等(2011)和
马玉华等(2008)在冰草和苹果叶片中的研究结果相

同。沙芥和斧形沙芥的叶中ASA/DHA以及根中

GSH/GSSG比值较为相近, 而斧形沙芥根中的ASA/
DHA和叶中GSH/GSSG比值均大于沙芥, 综合分析

斧形沙芥的还原力大于沙芥, 这也印证了斧形沙芥

的抗旱性强于沙芥的结论, 与前人研究结果(抗旱性

强的品种的还原力大于抗旱性弱的品种)相一致。

3.2  沙芥和斧形沙芥ASA合成途径相关酶对干旱

胁迫的响应

GalDH和GalLDH是植物体内L-半乳糖途径

中合成ASA最后两步反应的关键酶, 其活性高低

与ASA含量存在一定的关系, 也有研究表明催化

GalDH和GalLDH活性对ASA含量调控极其重要

(马玉华等2008)。沙芥和斧形沙芥的根和叶中

GalDH和GalLDH活性均随着干旱胁迫强度的加剧

呈先升高后降低的趋势, 且在中度干旱胁迫时达

到最大值, 说明干旱胁迫促进了沙芥和斧形沙芥

图3  干旱胁迫对沙芥和斧形沙芥GR活性的影响

Fig.3  Effect of drought stress on GR activities of P. cornutum and P. dolabratum
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表3  沙芥叶(左下)和斧形沙芥叶(右上)中ASA与ASA代谢相关酶相关性分析

Table 3  The correlation analysis on ASA and ASA metabolic enzymes in leaves of P. cornutum (bottom left) and P. dolabratum (top right) 

    指标   ASA               GSH             GalLDH           GalDH          MDHAR           DHAR               AAO              APX   GR

ASA 1 –0.238 0.649** 0.861**   0.815**   0.933** 0.684** 0.570*   0.775**

GSH 0.474   1 0.272 0.107 –0.093 –0.120 0.330 0.516* –0.531*

GalLDH 0.821**   0.550* 1 0.682**   0.656**   0.725** 0.710** 0.382   0.308
GalDH 0.942**   0.509* 0.804** 1   0.855**   0.913** 0.913** 0.548*   0.697**

MDHAR 0.850**   0.494 0.630** 0.795**   1   0.930** 0.777** 0.485   0.600*

DHAR 0.847**   0.601* 0.807** 0.831**   0.885**   1 0.784** 0.382   0.719**

AAO 0.779**   0.800** 0.761** 0.787**   0.854**   0.951** 1 0.710**   0.514*

APX 0.608* –0.167 0.265 0.486   0.726**   0.484 0.327 1   0.047
GR 0.551* –0.236 0.211 0.542*   0.248   0.198 0.024 0.539*   1

　　*表示在 0.05 水平(双侧)上显著相关, **表示在0.01 水平(双侧)上显著相关。下表同此。

表4  沙芥根(左下)和斧形沙芥根(右上)中ASA与ASA代谢相关酶相关性分析

Table 4  The correlation analysis on ASA and ASA metabolic enzymes in roots of P. cornutum (bottom left) and P. dolabratum (top right) 

      指标        ASA             GSH            GalLDH           GalDH          MDHAR      DHAR             AAO                APX    GR

ASA 1 0.068 0.739** 0.784**   0.268 0.637** 0.605* 0.715**   0.064
GSH 0.560* 1 0.217 0.034   0.004 0.477 0.562* 0.429   0.820**

GalLDH 0.517* 0.381 1 0.906**   0.497 0.729** 0.822** 0.895**   0.120
GalDH 0.800** 0.634** 0.805** 1   0.561* 0.794** 0.763** 0.875** –0.069
MDHAR 0.450 0.230 0.382 0.639**   1 0.501* 0.405 0.361 –0.450
DHAR 0.753** 0.540* 0.753** 0.904**   0.758** 1 0.820** 0.893**   0.219
AAO 0.856** 0.671** 0.789** 0.950**   0.478 0.861** 1 0.920**   0.397
APX 0.693** 0.724** 0.698** 0.829**   0.200 0.595* 0.864** 1   0.319
GR 0.359 0.781** 0.126 0.261 –0.221 0.119 0.420 0.621*   1

　

植物体内L-半乳糖途径的合成, 中度干旱胁迫时

ASA合成速率达到最大, ASA含量达到最大值, 可
见干旱环境下沙芥属植物ASA含量与GalDH、

GalLDH活性有一定的相关关系, 与相关性分析的

结果(沙芥和斧形沙芥的根和叶中ASA与GalDH、

GalLDH显著或极显著相关)相一致; 这也说明了沙

芥和斧形沙芥植物体内ASA的合成均以L-半乳糖

途径合成ASA为主。本文中, 不同干旱胁迫下斧

形沙芥叶的GalLDH和GalDH活性以及根的GalL-
DH活性均高于沙芥, 中度干旱胁迫时斧形沙芥根

的GalDH活性高于沙芥根, 说明斧形沙芥比沙芥能

合成更多的ASA, 印证了斧形沙芥根和叶中ASA
含量高于沙芥的结论。

3.3  沙芥和斧形沙芥ASA再生途径相关酶对干旱胁

迫的响应

ASA-GSH循环途径如图4所示, 由一系列抗

图4  抗坏血酸-谷胱甘肽循环

Fig.4  ASA-GSH cycle
本图改自Noctor和Foyer (1998)、Mittler (2002)和丁顺华等(2016)文献。
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氧化酶包括APX、AAO、DHAR、MDHAR、GR
和2种重要的抗氧化剂ASA、GSH以及氧化型的

MDHA、DHA、GSSG组成(Gill和Tuteja 2010)。
该途径中A S A被A A O或A P X氧化成M D H A , 
MDHA可歧化生成DHA或在MDHAR作用下生成

ASA, 而DHAR利用GSH作为电子供体可将DHA
还原为ASA, 从而完成清除ROS并再生ASA的过程

(董今等2017; Mittler 2002)。ASA-GSH循环是ASA
再生途径, 也是植物抗氧化代谢的重要组成部分

(Foyer和 Noctor 2011); 本文结果表明, 随干旱胁迫强

度的加剧, 沙芥和斧形沙芥的根和叶中DHAR、

MDHAR、AAO、APX活性开始升高, 中度干旱胁

迫时达到最大值, 随后开始降低, 与根和叶中ASA
含量变化趋势相一致。AAO和APX以ASA为电子

供体清除ROS的关键酶, 在植物抗氧化系统中起重

要作用, 而该抗氧化系统是植物体内清除ROS的关

键途径(Gill和Tuteja 2010)。中度干旱胁迫时, 根和

叶中ASA含量最高, AAO和APX的活性也达到最

大值, 被氧化的ASA的增加, 致使根和叶中MDHA
含量增加, 一部分MDHA随着MDHAR活性的升高

进一步还原为ASA, 另一部分MDHA发生歧化反

应生的DHA在逐渐升高的DHAR作用下还原为

ASA。干旱胁迫下沙芥和斧形沙芥的根和叶中

ASA-GSH循环发生的一系列反应说明随干旱胁迫

加剧, ROS含量增加, 激发了沙芥属植物体内抗坏

血酸防御系统, 使清除H2O2的APX以及清除O的

AAO和加快ASA循环再生的MDHAR、DHAR酶

活性升高, 从而缓解干旱对植物的伤害。

许馨露等(2018)发现在重度干旱胁迫下四季

桂ASA-GSH循环代谢相关酶(DHAR、MDHAR、
APX、GR)活性呈先上升后下降的趋势; 冰草(单
长卷等2011)、嘎拉苹果(马玉华等2008)、新疆野苹

果和平邑甜茶(马春花等2011)以及大豆(董守坤等

2018)的叶片在干旱胁迫下的DHAR、MDHAR、

APX、GR活性的变化均呈现先上升后下降的趋

势, 且中度干旱时达到最大值。本实验中随干旱胁

迫强度的加剧, 沙芥和斧形沙芥的根和叶中DHAR、
MDHAR、AAO、APX以及叶中GR活性先升高后

降低并在中度干旱胁迫时达到最大值; 这一结论与

前人研究结果相一致, 说明不同科属的植物体内的

ASA-GSH循环代谢对干旱胁迫具有相类似的响

应; 而由相关性分析可知根和叶中ASA都与DHAR、

AAO、APX显著或极显著相关, 与MDHAR、GR
的相关性在根和叶中并不一致, 说明沙芥属植物

根和叶中的ASA代谢途径中有相同之处, 也有一

定的差异, 这可能是由于其他代谢通路产生的代

谢物质参与了ASA的再生途径, 影响了该途径中

物质的含量, 而具体的异同还需要进一步的深入

研究。

抗旱性强的新疆野苹果叶片的ASA、T-ASA、

GSH和T-GSH的增加幅度大于抗旱性弱的平邑甜

茶, 新疆野苹果比平邑甜茶具有更高的GalLDH、

DHAR、GR活性和ASA/DHA、GSH/GSSG比值

(马春花等2011)。耐旱型大豆品种‘黑农44’在ASA- 
GSH循环中的抗氧化剂含量和抗氧化酶活性高于

敏感型大豆品种‘黑农65’ (董守坤等2018)。干旱胁

迫下斧形沙芥的根和叶中ASA含量、GalLDH和

MDHAR活性以及叶中GSH含量、GalDH、GR活
性和根中DHAR活性均高于沙芥, 而根中GSH含

量、GalDH、AAO、GR活性和叶中DHAR、AAO
活性均与沙芥相近, 所以从ASA和GSH含量以及

ASA-GSH循环代谢关键酶活性的高低来看, 干旱

胁迫下斧形沙芥能够维持较高的ASA合成和再生

能力, 抗坏血酸代谢能清除更多的ROS, 其抗旱性

强于沙芥。
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Effects of drought stress on ascorbic acid contents and metabolism 
related enzymes of Pugionium cornutum and P. dolabratum
ZHENG Qing-Ling1,2, YANG Zhong-Ren1, ZHANG Xiao-Yan1, ZHANG Feng-Lan1,*,  
HAO Li-Zhen1,*

1College of Agronomy Inner Mongolia Agricultural University, Inner Mongolia Key Laboratory of Germplasm and 
Germplasm Enhancement of Wild and Special Vegetable Inner Mongolia Agricultural University, Hohhot 010019, China 
2College of Agricultural Engineering , Nanyang Normal University, Henan Engineering Technology Research Center of 
Fungi Food, Nanyang, Henan 473061, China

Abstract: The Pugionium cornutum and P. dolabratum were chosen as the specimens and the potted water con-
trolling and drying method was conducted to investigate the effects of drought stress on ascorbic acid contents 
and activities of metabolism related enzymes in roots and leaves, to discuss the response mechanism of ascorbic 
acid metabolism on drought stress, to explore the drought resisting mechanism in ascorbic acid metabolism, and 
to evaluate the drought resisting ability of two specimens. The results showed that the increasing intensification 
of drought stress led that the contents of ascorbic acid (ASA) and total ascorbic acid (T-ASA) were increased 
initially and decreased subsequently, the contents of dehydroascorbic acid (DHA), glutathione (GSH), oxidized 
glutathione (GSSG) and total glutathione (T-GSH) were increased gradually, however, both the ratio of ASA/
DHA and GSH/GSSG were decreased. Besides, the activities of L-galactose dehydrogenase (GalDH), L-galac-
tono-1,4-lactone dehydrogenase (GalLDH) in the ASA biosynthetic pathway, and dehydroascorbate reductase 
(DHAR), monodehydroascorbate reductase (MDHAR), ascorbic acid oxidase (AAO), and ascorbate peroxidase 
(APX) in roots and leaves during the ASA regeneration pathway were increased initially and decreased gradually. In 
addition, the content of ASA and the activities of GalLDH, MDHAR in roots and leaves, the content of GSH, 
the activities of GalDH, GR in leaves and the DHAR in roots of P. dolabratum were higher than those in P. cor-
nutum. Furthermore, the content of GSH and the activities of GalDH, AAO and GR in roots, the DHAR, AAO 
in leaves of P. dolabratum were close to that in P. cornutum. Furthermore, the results also indicated that com-
paring with P. cornutum, the P. dolabratum could maintain the higher ASA biosynthesis ability and the higher 
regeneration capacity, the ascorbic acid metabolism in P. dolabratum could remove more reactive oxygen spe-
cies, and also the drought resistance of P. dolabratum was stronger.
Key words: Pugionium cornutum; Pugionium dolabratum; roots; leaves; drought stress; ascorbic acid metabo-
lism
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