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7�摘　要：研究了喷施２５０ｍｇ／Ｌ５-氨基乙酰丙酸（ＡＬＡ）明显提高水稻对低温光抑制适应能力的主要机制。低浓度的

ＡＬＡ提高水稻耐低温强光的主要机制不是通过叶黄素循环加强热耗散，而是通过显著增加叶绿体抗氧化酶系统中抗坏血

酸过氧化酶（ＡＰＸ）、谷胱甘肽还原酶（ＧＲ）的活性，减少超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性的下降，从而降低过氧化氢（Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�）的

含量，减轻ＰＳⅡ的光抑制。而且，ＡＰＸ活性的增加可能是由于亚铁血红素库积累而引起的。
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7�　　在水稻生育期，早春苗常遭遇连绵阴雨后突然

转晴的低温强光胁迫，引起烂秧，其主要原因是在低

温强光下，光能利用受到限制，过剩的光能伤害水稻

的光合器官 7�［１］ 7�，即引起低温光抑制的产生。植株吸

收的光能超过光合作用需要时，就会形成光胁迫，导

致超氧阴离子和 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�等活性氧的产生 7�［２］ 7�，而 7�Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２

7�能够生成活性更强、毒害更大的·ＯＨ。活性氧对

细胞具有潜在的毒害作用，因此，它必须得到有效的

控制，使其产生与清除之间达到动态平衡 7�［３］ 7�。在长

期的进化过程中，水稻形成了两种主要的保护机制：

一方面，可以通过叶黄素循环来耗散过剩能量 7�［４］ 7�，

如长期ＡＢＡ处理可以通过加强叶黄素循环增强对

光抑制的防御能力 7�［５］ 7�；另一方面，也可以通过提高

活性氧清除能力增强植物适应低温强光的能力 7�［４］ 7�。

Ｐｒａｓａｄ等 7�［３］ 7�证明通过增加抗氧化酶活性能提高植

株对低温光抑制的防御能力。

7�５-氨基乙酰丙酸（５-ａｍｉｎｏｌｅｖｕｌｉｎｉｃａｃｉｄ，ＡＬＡ）

是所有生物卟啉类化合物如叶绿素、亚铁血红素等

的一个关键前体 7�［６］ 7�。在植物中，高浓度的 ＡＬＡ 能

用作除草剂 7�［７］ 7�，而低浓度的 ＡＬＡ则能调节植物生

长发育，促进作物增产 7�［８］ 7�，提高植株的耐盐性及冷

适应能力 7�［６，９-１１］ 7�。因此，目前 ＡＬＡ在设施农业生产

实践中的应用已成为一个研究热点。然而，对于低

浓度的 ＡＬＡ 是否能增强植株对低温强光的耐受

性，尚未见报道。本研究旨在通过研究 ＡＬＡ 对水

稻幼苗在低温强光下保护机制的影响，为进一步在

水稻等农作物中合理应用 ＡＬＡ防御低温强光的伤

害提供理论依据。

7�１　材料与方法

7�１．１　材料培养与处理
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7�１１，材料培养与处理参考曹云英等的方法 7�［１２］ 7�，略有

改动。水稻种子经０．１％ 氯化高汞溶液浸泡１５

ｍｉｎ，再用自来水洗净，播于垫有湿润滤纸的培养皿

内，培养温度（２５±２）℃，光照强度５００μｍｏｌ／（ｍ 7�２ 7�·

ｓ），每天光照１２ｈ。１叶１心期后，挑选整齐一致的

小苗移至营养均一的盆钵中，每盆６苗，置于网室自

然光照条件下。在４叶１心时，用５０、１５０、２５０ｍｇ／

Ｌ的ＡＬＡ于每天２０：００均匀喷施（添加０．０１％吐

温），每盆喷施２ｍＬ，以喷清水为对照（添加０．０１％

吐温），每处理重复３次，取第５全展叶用于实验。

7�１．２　实验方法

7�１．２．１　低温光抑制处理

7�参考Ｘｕ等 7�［１］ 7�的方法，略有改动。切取４ｃｍ长

的叶片中段置于连接超级循环水浴的水槽中，控制

水温在６℃，叶片上表面朝上，光源为汞灯，通过控

制叶片与汞灯的距离，使叶片暴露在１２００μｍｏｌ／

（ｍ 7�２ 7�·ｓ）光强下，分别处理３０、６０、９０、１２０ｍｉｎ。

7�１．２．２　二硫苏糖醇（ＤＴＴ）处理

7�参考Ｘｕ等 7�［１］ 7�的方法，取第５叶连叶鞘在水中

切割，然后插于３ｍｏｌ／Ｌ二硫苏糖醇（ＤＴＴ）溶液

中，以蒸馏水处理为对照。在１５μｍｏｌ／（ｍ 7�２ 7�·ｓ）光

强、２５℃条件下处理３ｈ，ＤＴＴ和蒸馏水通过蒸腾作

7�用引入叶片。

7�１．２．３　光合放氧速率的测定

7�用氧电极法（Ｃｈｌｏｒｏｌａｂ２，Ｈａｎｓａｔｅｃｈ，英国）测

定光合放氧速率。取１ｃｍ 7�２ 7�叶片，切成１ｍｍ 7�２ 7�大小

的颗粒，然后用真空渗入法把反应介质（ＮａＨＣＯ 7�３

7�２０ｍｍｏｌ／Ｌ，Ｔｒｉｓ６０ｍｍｏｌ／Ｌ）渗入到叶片内，测定

光强为１０００μｍｏｌ／（ｍ 7�２ 7�·ｓ），温度为２５℃。

7�１．２．４　叶绿素荧光参数的测定

7�叶片预先暗适应３０ｍｉｎ，用脉冲调制式荧光仪

（ＰＡＭ-２１００，Ｗａｌｚ，德国） 测定叶绿素荧光参数。

测定用 的调制光、作用光和饱和 脉冲光分别为

０．０７、２１０和６０００μｍｏｌ／（ｍ 7�２ 7�·ｓ）。Ｆ 7�ｖ 7�／Ｆ 7�ｍ 7�＝（Ｆ 7�ｍ

7�－ Ｆ 7�ｏ 7�）／Ｆ 7�ｍ 7�［１３］ 7�。

7�１．２．５　抗氧化酶活性和 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�含量的测定

7�超氧化 物歧 化 酶（ＳＯＤ）、谷 胱甘 肽 还原 酶

（ＧＲ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）活性以及 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２

7�的含量测定参考Ｊｉａｎｇ等 7�［１４］ 7�的方法。

7�１．２．６　亚铁血红素的测定

7�参考Ｓｔｉｌｌｍａｎ等 7�［１５］ 7�的方法，用丙酮和液氨（体

积比为９∶１）研磨叶片，离心去上清，沉淀用８０％的

丙酮洗３次，最后沉淀用含２％ ＨＣｌ的丙酮抽提３

次，然后把抽提的混合物用非过氧化乙醚洗３次，浓

缩后测定，每１ｎｍｏｌ的消光值是２０．７。

7�以上处理均重复３次。

7�２　结果与分析

7�２．１　低温强光下喷施不同浓度的ＡＬＡ对水稻叶片

光合速率的影响

7�在６℃、１２００μｍｏｌ／（ｍ 7�２ 7�·ｓ）光照下，随着低温

强光处理时间的延长，植株叶片光合速率明显下降，

经过２ｈ，对照叶片光合速率下降了８３％，而喷施

５０、１５０和２５０ｍｇ／ＬＡＬＡ的叶片光合速率则分别

下降了７７％、５９％和４２％（图１）。可见，ＡＬＡ能明

显缓解低温强光对光合速率的影响，并且随着浓度

的增加，其缓解作用加强。

7�２．２　低温强光下喷施ＡＬＡ对水稻叶片叶绿素荧光

参数的影响

7�最大光化学效率 Ｆ 7�ｖ 7�／Ｆ 7�ｍ 7�反映了当所有的ＰＳⅡ

反应中心均处于开放状态时的量子效率，通常作为

衡量 ＰＳⅡ 光抑制程度的一个指标 7�［１６］ 7�。在６℃、

１２００μｍｏｌ／（ｍ 7�２ 7�·ｓ）光照条件下，随着处理时间的

延长，Ｆ 7�ｖ 7�／Ｆ 7�ｍ 7�呈下降趋势，表明水稻发生严重的光抑

制。２ｈ后，对照叶片 Ｆ 7�ｖ 7�／Ｆ 7�ｍ 7�下降了４１．０６％，而喷

施 ２５０ ｍｇ／Ｌ ＡＬＡ 的 叶 片 Ｆ 7�ｖ 7�／Ｆ 7�ｍ 7�仅 下 降 了

１７．０２％，两者差异极显著（Ｐ＜０．０１）（图２），表明喷

施ＡＬＡ对水稻光合器官有明显的保护作用。

7�ＤＴＴ是叶黄素循环的专一性抑制剂。为了进

一步了解叶黄素循环在水稻低温光抑制保护机制中

的作用及喷施２５０ｍｇ／ＬＡＬＡ 后对水稻叶黄素循

环 保护机制的影响，本研究还比较了ＤＴＴ处理条

7�图１　喷施不同浓度 ＡＬＡ（５０，１５０ａｎｄ２５０ｍｇ／Ｌ）对低温强光

下水稻叶片光合速率的影响

7�Ｆｉｇ．１ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆａｑｕｅｏｕｓｓｏｌｕｔｉｏｎｏｆＡＬＡａｔｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｆ

５０，１５０ａｎｄ２５０ｍｇ／Ｌｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｒａｔｅｉｎｌｅａｖｅｓｏｆ

7�ｒｉｃｅｕｎｄｅｒｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅａｎｄｈｉｇｈｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙ．
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7�图２　低温强光下喷施ＡＬＡ对水稻叶片 Ｆ 7�ｖ 7�／Ｆ 7�ｍ 7�的影响

7�Ｆｉｇ．２ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｆｏｌｉａｒａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆＡＬＡａｔ２５０ｍｇ／ＬｏｎＦ 7�ｖ 7�／

7�Ｆ 7�ｍ 7�ｉｎｌｅａｖｅｓｏｆｒｉｃｅｕｎｄｅｒｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅａｎｄｈｉｇｈｌｉｇｈｔ

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ．

7�图３　低温强光下喷施ＡＬＡ对水稻叶片 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�含量的影响

7�Ｆｉｇ．３ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｆｏｌｉａｒａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆＡＬＡａｔ２５０ｍｇ／Ｌｏｎｃｏｎ-

ｔｅｎｔｏｆＨ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�ｉｎｌｅａｖｅｓｏｆｒｉｃｅｕｎｄｅｒｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅａｎｄ

ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙ．

7�件下的对照和喷施ＡＬＡ的叶片对低温强光的耐受

能力。结果显示，随着处理时间的延长，ＤＴＴ处理

使两者叶片的 Ｆ 7�ｖ 7�／Ｆ 7�ｍ 7�均大幅度下降。在低温强光

下处理２ｈ后，ＤＴＴ处理的水稻叶片 Ｆ 7�ｖ 7�／Ｆ 7�ｍ 7�较对

照下降了１８％，而ＤＴＴ／ＡＬＡ 处理的叶片 Ｆ 7�ｖ 7�／Ｆ 7�ｍ

7�较ＡＬＡ处理下降了１２％（图２），两者差异不显著

（Ｐ＞０．１）。由此可见，尽管依赖于叶黄素循环的热

耗散在水稻的低温光抑制防御机制中起重要作用，

但并不是 ＡＬＡ 提高水稻耐低温光抑制的主要原

因。

7�２．３　低温强光下喷施ＡＬＡ对水稻叶片Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�含量

的影响

7�ＰＳⅡ的光抑制往往与光合器官产生的 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�密

切 相关 7�［１７］ 7�。进一步分析了在低温强光下叶片中

7�Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�的含量，结果表明，叶片暴露在 ６℃、１２００

μｍｏｌ／（ｍ 7�２ 7�·ｓ）光照下，随着处理时间延长，喷施

２５０ｍｇ／ＬＡＬＡ和对照的叶片中 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�含量都显著

升高，但两者升高幅度明显不同。处理２ｈ后，对照

叶片中 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�的含量增加了１５６％，而喷施ＡＬＡ叶

片中 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�的含量增加了５０％，两者差异达极显著

水平（Ｐ＜０．０１）。可见，ＡＬＡ 明显降低了叶片中

7�Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�的含量（图３）。

7�２．４　低温强光下喷施ＡＬＡ对水稻叶片中抗氧化酶

活性的影响

7�在长期的进化过程中，植物已经形成了一个复

杂的清除活性氧的防护系统。如图４所示，经低温

强光处理后，随着处理时间的延长，喷施２５０ｍｇ／Ｌ

ＡＬＡ叶片中的抗氧化酶活性显著高于对照叶片。

7�图４　低温强光下喷施ＡＬＡ对水稻叶片中超氧化物歧化酶（Ａ）、谷胱甘肽还原酶（Ｂ）和抗坏血酸过氧化物酶（Ｃ）活性的影响

7�Ｆｉｇ．４ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｆｏｌｉａｒａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆＡＬＡａｔ２５０ｍｇ／ＬｏｎｔｈｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆＳＯＤ（Ａ），ＧＲ（Ｂ）ａｎｄＡＰＸ（Ｃ）ｉｎｌｅａｖｅｓｏｆｒｉｃｅｕｎｄｅｒｌｏｗ

7�ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅａｎｄｈｉｇｈｌｉｇｈｔｉｎｔｅｎｓｉｔｙ．
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7�２ｈ后，对照中ＳＯＤ活性下降了３３％，但喷施 ＡＬＡ

的叶片仅下降了１６％（图４-Ａ）；对照 ＧＲ活性增加

了２０％，喷施 ＡＬＡ的叶片中 ＧＲ活性增加了３１％

（图４-Ｂ）；尤其是对照样品中的 ＡＰＸ 活性下降了

３３％，喷施 ＡＬＡ 的叶 片中 ＡＰＸ 活 性却增 加了

１３８％（图４-Ｃ）。上述差异均达到极显著水平（Ｐ＜

０．０１）。结果表明，ＡＬＡ显著促进了水稻叶片的抗

氧化酶活性。

7�３　讨论

7�低浓度的ＡＬＡ能明显缓解低温强光对水稻光

合作用的影响，这也在其他水稻品种中得到验证（数

据未列出），但浓度不同缓解效果也不一致。在本实

验条件下，２５０ｍｇ／ＬＡＬＡ对低温强光条件下水稻

光合作用的缓解效应最大。研究表明不同的外源物

质对低温光抑制保护 机制是不一样的 7�［１，５］ 7�。Ｘｕ

等 7�［１］ 7�认为喷施抗坏血酸增加水稻对低温光抑制的

适应能力是由于叶黄素循环的增强。然而，本研究

结果表明，喷施 ＡＬＡ 缓解水稻光抑制的机制与喷

施抗坏血酸明显不同，它并非通过增强叶黄素循环

耗散过剩光能而保护光合机构。

7�植物受光抑制的程度往往与光合器官产生的

Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�密切相关 7�［１８］ 7�，在叶绿体中，活性氧的清除酶

主要有ＳＯＤ、ＧＲ以及 ＡＰＸ 。其中ＳＯＤ是主要清

除Ｏ 7�２ 7�珋· 7�的酶之一，它使 Ｏ 7�２
7�珋· 7�转化为 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�，而 ＡＰＸ

具有很强的还原 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�能力，ＧＲ也是叶绿体中清除

活性 氧 自 由 基 的 关 键 酶，它 通 过 ＡＳＡ-ＧＳＨ-

7�ＮＡＤＰＨ循环来清除细胞内的 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�和 Ｏ 7�２
7�珋· 7�，从而

避免活性氧的潜在伤害 7�［１９］ 7�。因此，ＳＯＤ、ＧＲ以及

ＡＰＸ能够减轻光抑制对光合机构的伤害 7�［６］ 7�。本实

验测得ＡＬＡ处理的水稻叶片相对于对照在胁迫条

件下ＧＲ活性明显增加；同时也观察到 ＡＬＡ 处理

的水稻叶片维持较高的ＳＯＤ活性，但其具体机制尚

不清楚。本研究认为光抑制条件下喷施 ＡＬＡ，水稻

叶片 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�含量减少主要是由于 ＧＲ 和 ＡＰＸ活性

大幅上升所致，特别是 ＡＰＸ活性在对照中下降了

３３％，而喷施 ＡＬＡ的叶片其活性却增加了１３８％。

这表明ＡＬＡ主要通过诱导叶片中 ＡＰＸ活性的增

加提高光抑制条件下活性氧的清除能力。

7�Ｎｉｓｈｉｈａｒａ等 7�［６］ 7�认为离体叶绿体由于外部供应

ＡＬＡ，新合成的亚铁血红素增加，而且用 7�１４ 7�Ｃ标记的

ＡＬＡ处理豌豆后，这些 7�１４ 7�Ｃ出现在过氧化物酶分子

的辅基和其他一些卟啉分子，如细胞色素和过氧化

物酶中。因此，我们进一步测定了叶片中亚铁血红

素的含量，对照水稻叶片中亚铁血红素含量为（０．６９

±０．０６５）μｇ／ｇ，而喷施 ＡＬＡ 的 叶片中含 量为

（０．９９±０．１０５）μｇ／ｇ，亚铁血红素含量显著增加。

因此，我们认为在胁迫条件下，ＡＰＸ的增加可能是

由于体内亚铁血红素库积累引起的。

7�总之，本研究认为喷施 ＡＬＡ 的水稻叶片能明

显缓解ＰＳⅡ的低温光抑制。其主要的保护途径不

是通过增强依赖于叶黄素循环的热耗散，而是通过

显著增加叶绿体抗氧化酶系统中 ＧＲ和 ＡＰＸ的活

性，稳定ＳＯＤ活性，清除积累的 Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�，从而缓解

ＰＳⅡ的光抑制。而 ＡＰＸ的活性增加主要是由亚铁

血红素库积累造成的。
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7�［１５］ＳｔｉｌｌｍａｎＬＣ，ＧａｓｓｍａｎＭＬ．Ｐｒｏｔｏｈｅｍｅｅｘｔｒａｃｔｉｏｎｆｒｏｍｐｌａｎｔ

7�ｔｉｓｓｕｅ．ＡｎａｌＢｉｏｃｈｅｍ，１９７８，９１：１６６-１７２．

7�［１６］ＳｃｈａｎｓｋｅｒＧ，ＲｅｎｓｅｎＪＳ．Ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅｏｆａｃｔｉｖｅｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ

Ⅱ ｃｅｎｔｅｒｓｉｎ ｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｅｄｐｅａｌｅａｖｅｓ．ＰｈｏｔｏｓｙｎｔｈＲｅｓ，

１９９９，６２：１７５-１８４．

7�［１７］ＪｉａＨＳ，ＨａｎＹＱ，ＬｉＤＱ．Ｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎａｎｄａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎ

7�ｓｐｅｃｉｅｓｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｉｎｄｅｔａｃｈｅｄａｐｐｌｅｌｅａｖｅｓｄｕｒｉｎｇｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ．

7�Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａ，２００３，４１（１）：１５１-１５６．

7�［１８］ＮｉｓｈｉｙａｍａＹ，ＡｌｌａｋｈｖｅｒｄｉｅｖＳＩ，ＭｕｒａｔａＮ．Ａｎｅｗｐａｒａｄｉｇｍ

ｆｏｒｔｈｅａｃｔｉｏｎｏｆｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓｉｎｔｈｅｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ

ｏｆｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍⅡ．ＢｉｏｃｈｉｍＢｉｏｐｈｙｓＡｃｔａ，２００６，１７５７：７４２-

7�７４９．

7�［１９］ ＨｕＸ，ＪｉａｎｇＭ，ＬｕＪ，ｅｔａｌ．Ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ-ｉｎｄｕｃｅｄａｐｏｐｌａｓｔｉｃ

Ｈ 7�２ 7�Ｏ 7�２ 7�ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｕｐ-ｒｅｇｕｌａｔｅｓｔｈｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｉｃ

ａｎｄｃｙｔｏｓｏｌｉｃａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅｓｉｎ ｍａｉｚｅｌｅａｖｅｓ．Ｐｌａｎｔａ，

２００５，２２３：５７-６８．

7�５１４ 7�刘　芳等：５-氨基乙酰丙酸促进水稻耐低温光抑制与抗氧化酶活性有关


