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光对离等植物乙醉酸叙化醉的诱导

黄卓烈
( 农业生物 系 )

提 要

本文阅述了光对高等植物乙醇酸氧化脚活性的影响
,

分析了白光
、

光强度
、

光质等对

酶的诱导作用
,

讨论了前人解释光的作用机制的几种学说
.

在此基础上提出了另一个光对乙

醇酸氧化酶诱导 机理 的假说
,

认为光对该酶的诱导有两方面的作用
,
一是进行光合作用

产生乙醇酸
,
乙醇酸诱导阵蛋白合成 ; 二是光促进体内 F M N的生物合成与还原

。

所合成的

酶蛋白再与 F M N 结合成全酶而表现出催化活性
。

关 . 词 光 ; 乙醇酸权化阵 ; 乙醇酸 ; 诱导作用 ; 黄素单核普酸

引 官

自从本世纪四十年代在高等植物中发现了乙醇酸氧化酶 ( E C I
.

1
.

3
。

l ) 以来
,

许

多人对此酶已进行了大 t 的研究
。

现在已经知道
,

乙醇酸氧化酶是光呼吸过程中的一 个

非常重要的酶
,

光合作用所形成的副产物乙醇酸
,

在乙醇酸氧化酶的作用下
,

转化为乙

醛酸
,

后者经转氨作用转变为甘氨酸
,

两分子甘氨酸反应产生丝氨酸
,
放出 N H : 和 C O : 。

这就是高等植物光呼吸 C O :
的主要来源

。

光呼吸只有在光 下 才 能 进行
。

光对光的呼吸作用一方面是由于在阳光下
,

叶绿体

利用光能进行光 合作用产生乙醇酸
,

然后进入乙醇酸途径
,
另一方面

, T ol b er t等人 t ’ 7 ’
发

现 光 对 乙 醇酸氧化酶活性的出现有促进作用
。

此后
,

许多人相继研究 了光对乙醇酸氧

化酶的影响
。

本文试将这些文献作综合评述
。

一
、

光对乙醉酸舰化碑的诱导作用

许多研究都表明
,

乙醇酸氧化酶活性的 出现与光的作用密切相关
。

而光对乙醇酸氧

化酶活性的影响可归纳为如下五方面
。

(一 ) 白光的作用

早在四十年代
,

人们就证明
,

在高等植物的绿色细胞中存在着活泼的能够氧化 乙 醇

徽的酶
。

此后
, T ol b e r t等人报道

,

这种酶不存在于 白色的根中
,

在黑暗中发芽和生长的

植物
,

其黄化的叶片中只存在极少量或不存在这种酶
。

而当将在黑暗中生长了七天的 黄

.

本丈承茱李明启教授指导 和 审阅谨此 志谢
。
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化大麦幼苗照以 45 0叹烛光的白光时
,

乙醇酸氧化酶活性迅速出现
。

在 白色的马铃薯块茎

中
,

并不存在乙醇酸敏化酶
,

而当置之于光下使之变绿时
,
块茎即产生活泼的乙醇酸氧

化酶了
` : ` , `

。 `

oT ld云t及其同事用夭数 小麦
、主来

、

燕麦和黑麦等植物的责化幼苗 照以

100 叽烛光 白光 24 小时
,

经照光的幼苗中乙醇酸氧化酶活性比黄化幼苗大大增加
,

有的

甚至增加十倍之多
` ’ . ’ 。

在马蹄莲 ( z 叭 t e d e s e 人i a a e忿五宕o p i c a
) 的 白色佛焰苞 中 没 有

乙醇酸氧化酶活性
,

而当佛焰苞变绿时
,

体内便出现了乙醇酸氧化酶活性了
。

在黄化的

豆类叶子变绿 96 小时内
,

乙醇酸氧化酶的活性增加约十倍
。

在黄化的水稻幼苗中不存在

乙醉酸氧化酶活性
,

用 白光照射 3 ~ 5 小时后
,

幼苗便出现活泼的乙醇酸氧化阵
。

光呼吸的一个主要特征
,

就是绿色植物在光下放出 C O : 。
V ill 等

` 2 ` ’ 用 ’ ` C 标记 的

乙醇酸
一
l
一 , ` c 和甘氮酸

一

--l
’ 呜 C掺入到菜豆 ( P加 s

ole su v lu g ar i s) 的叶子中去
,

在照 光

( 4。。一 7 00 n m
,

30 m w
· c m

一 : ) 的条件下
,

发现由乙醇酸 ` 1
一 ’ 呜 C所产生的

’ ` c o :
的数 t

增加
。

于是他们认为
,

在乙醇酸途径中
,

对光敏感的反应是在乙醇酸形成与 甘 氨 酸形

成之间发生
。

这也进一步证明光对乙醇酸氧化酶具有促进作用
。

(二 ) 光燕甄度的形响

光是影响乙醇酸氧化酶的一个主要因子
。

而该酶活性的高低还与光强度有关
。

这方

面的研究报告并不多
。

最早报道的是oT lbe rt 及其同事的 工作 “ . ’ 。

他们用黄化的小麦

幼苗分别照以 0
.

0 2~ 1 0 0 0叹烛光
,

结果在低光强范围内
,

酶活性有随光强增加而升高的

趋势
,

而以 15 叹烛光所出现的活性为最高
。

高于 15 叹烛光其活性又有所下降
。

用燕麦研

究也有相似的结果 “ . ’ 。

把白芥 ( s 纽 a p诬s a 落b a ) 植于强光 ( i o ow
·

M
一 名 ) 和弱光 ( 3 W

·

M
一 : ) 下

,

结果发

现
,

若以鲜重计算
,

强光下生长的酶活性是弱光下的 2 倍 , 而若以叶面积计算
,

则强光的

是弱光的 4倍
。

将水稻黄化幼苗照以不同强度的白光
,

结果
,

各处理的幼苗均出现 酶活

性
,

但强光处理的酶活性较弱光处理的强 I ` 1
。

这些报道都说明
,

乙醇酸氧化酶活性高低与光强度有关
。

在一定范围内
,

活性随光

强增加而增加
。

但各种植物会有差别
。

(三 ) 光质的形响

在可见光范围内
,

不同光质对乙醇酸氧化酶的活性有不同的影响
。

这方 面 研 究 较
多

,

但所得结果各异
,

有些甚至是宜相矛盾的
.

研究得较多的是红光和蓝光
,

对绿光和

远红光也有少 t 的研究
。

将黄色大麦幼苗用 白光
、

红光
、

蓝光和绿光分别照射 日小时
,

每种处理都能使幼苗

体内出现乙醇酸氧化酶活性 I ` ” , 用小麦研究也有类似结果
,

并发现以蓝光及红光的效

果较好 I ` . ’ 。

由此说明
,

各色光对乙醇酸氧化酶活性的出现都有促进
,

而较有效的 是 蓝 光 和红

光
。

然而
,

另一些研究却有与此不同的结果
。

在烟草中
,

蓝光严重地抑制乙醇酸氧化酶活性
,

但红光则没有抑制作用
` ’ ` ’ 。

将大

麦照以 30 分钟红光
,

可使体内乙醉酸氧化酶结合到过氧物酶体的膜 上去
,

而蓝光无此效

米
。

山红光所促进的结合却受到远红光所逆转
L “ ’ 。
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以上事实说明
,

红光对诱导或激活乙醇酸氧化酶较有效
,

蓝光效果较差
,

甚至起抑

制作用
。

蓝光之所以会抑制乙醇酸氧化酶活性
,

据说是由于蓝光能使 F M N激发
,

激发态

的 r M N会钝化酶蛋白
,

因而抑制了乙醇酸氧化酶活性 I “ I “ . ’ 。

与上述结果相反
,

另一些研究结果则表明
,

蓝光对乙醇酸氧化酶活性的出现比红光

更为有效
。

用大麦
、

豆
、

玉米和菜豆研究
,

证明了在蓝光下形成乙醇酸比在红光下多
,
所形成

的乙醇酸能导致乙醇酸氧化酶的合成
。

v os k r es en
s
ak ay 等报道

,

植于蓝光下的豆类植 株

乙醇酸积累的速串较植于红光下者快
,

同时发现蓝光可刺激黄豆和玉米中乙阵酸权化阵

活性
。

黄卓烈和李明启用水稻幼苗进行研究
,

`

也证明蓝光比红光更有效协 ,。 蓝光 甚 至

可使小麦根变绿而出现乙醇酸氧化酶活性
` 3 ’ 。

用离体细胞器研究也有类似的结果
。

例

如
,

将小麦离体的微体照以不同颜色的光
,

也发现蓝光对刺激乙醉酸权化阵更有效
。

综上所述
,

尽管各人的研究结果很不一致
,

但都说明各种颜色光都有可能诱导乙醉

酸氧化酶的活性
,

而尤以红光和蓝光的作用为主要
。

其作用光谱可能与光合色素的吸收

光谱有关
,

也即与光合作用有关
。

F ie er a
be n d等 “ ’报道

,

幼苗照光时
,

叶绿素 形 成 t

的多少与体内乙醇酸氧化酶活性的高低有平行的关系
。

这就足以说明这一点
。

(四 ) 不同赚光时间的形响

乙醇酸氧化酶活性的出现与光照时间有一定的关系
。 T ol b er t等 “ , ’ 用黄化 大 麦 幼

苗照光时
,

在起初 6 个小时内酶活性随时间增加而迅逮升高
,

超过 6 小时
,

上升速度减

缓
。

K u cz m a k等
`

. ’
把 F M N掺入黄化小麦幼苗后再照光

,
发现酶活性也随照光开始而 逐

渐升高
。

这些报道都表明
,

一开始照光
,

酶活性就随之出现或增加
。

但另有一些与此不同的研究结果
。

K ol es in ko
v 等曾报道

,

在小 麦 和 大 麦中
,

10 ~

2 5分钟的短时间照光不能诱导出乙醇酸氧化酶活性
,

而要经 3 小时的连续照光才有酶活

性出现
。

v an P o uc ke 等“ . ’
将播种 36 小时后对白芥照以远红光

,

需经过至少 12 小 时 的

滞后期
,
其体内乙醇酸氧化酶活性才比在连续黑暗中生长的对照处理有明显的差异

。

用

黄化水稻幼苗照光
,

、

也需 3 ~ 5小时的滞后期才出现乙醇酸氧化酶的活性 “ ’ 。

可见
,
乙醇酸氧化酶活性的出现与照光时间有关

。

一些实验结果是酶活性随照光开

始而立即出现活性
,

而另一些结果则认为需一定长度的照光时间才出现活 性
。

从 机 理

说
,

这两种结果似乎是有矛盾的
。

二
、

关于光的作用机理的几种学说

从上面的叙述可知
,

乙醇酸氧化酶活性的出现与光的作用密切相关
。

但光是通过何

种方式来影响乙醇酸氧化酶活性的
,

人们根据各自的研究结果提出了不同的假说
。

(一 ) 关于底物激活作用
“
底物激活

”
的假话是 由K uc

z m a k等
【 . ’
提出来的

。

他们认为
,

在黄化的植物 中 有

乙醇酸氧化酶的酶原存在
。

给植物照光 时
,

叶子进行光合作用产生乙醇酸
,

乙醇酸便将

早 巳存在的酶原激活成为有活性的乙醇酸氧化酶
〔 . ’ 。

但是用乙醇酸渗入到黄化的 水 稻
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幼苗中后
,

立即测定
,

未测到酶活性 , 用放线菌酮处理黄化幼苗后照光
,

幼苗体内也不

出现酶活性 ,经黑暗处理酶活性已消失但尚能进行光合作用的水稻绿色幼苗
,

用放线菌用

处理后照光
,

也不出现乙醇酸氧化酶活性
` ” 。

这说明黄化幼苗体内不可能存在酶 原
,

所以似乎是不存在底物激活作用的
。

(二 ) 关于雇钧保护作用

K cu
z m a k等

` . ’
在提取酶液时

,

把乙醇酸加进黄化幼苗叶片中一起研磨
,

提取得 的 组

织液有乙醇酸氧化阵活性 , 而如果提取时不加入 乙醇酸
,

而在提取后 20 ~ 40 分钟才加入

并立即测定
,

未测到活性
,

他们认为可能是在黄化幼苗中已存在大 t 的有 活 性的 酶
,

在提取时失去了活性
。

如果提取时加入乙醇酸
,

则可 保护酶不受钝化
。

这称为底物保护

作用 (。 u 比 t r a t e p r o t e e t i o n ) ’ “ ’ 。

这种假说与光活化是矛盾的
。

在水稻幼苗 试验中
,

将

底物乙醇酸或乙醇酸加上 F M N 渗入黄化幼苗中立即测定
,

测不到乙醇酸氧化酶活性
` ” 。

这就未能证实底物保护作用
。

(三 ) 关于 F M N 活性

K uc mz ak 等
t . ,在正常绿色叶子和黄色幼苗叶子的提取液中加入 F M N (f 加 vi n m o n -

。 n cu k ot dl e ,

黄索单核普酸 )
,

乙醇酸氧化酶活性增强 , 但用根的提 取液加 进 FM N
,

却无乙醉酸氧化酶活性出现
。

因此认为黄化幼苗体内巳有大 t 的脱辅基酶蛋 白
,
外源加

进 FM N
,

使之结合成全酶便表现出活性来
。

但是
,

将 F M N 在黑暗中渗入到黄化水稻幼苗

中时
,

却测不到乙薛酸氧化酶活性 l ’ 】。

这就不能证明黄化幼苗体内巳有该酶的脱 辅 基

酶蛋白
,

即是说
,

照光后酶活性出现不是 F M N 激活的结果
。

( 四 ) 关于光敏色素调控

光敏色素是广泛存在于高等植物中的一种色素
,

有 P
,

和 P , :

两种形式
。

一些 研 究 结果

表明
,

光敏色素参与调控乙醉酸氧化酶的活性
。

将黄化菜豆照以 10 分钟红光
,

乙醇酸氧

化酶活性升高
,

24 小时后再照 7 分钟远红光
,

酶活性下降
` 7 ’ 。 v an P o uc ke 等认为

,

乙

阵酸氧化酶是由光教色素诱导出现的 l ’ . ’ 【吕 “ ’ 。

R ot h
一 B ej er a n 。 等 lt ` ]提出

,

过氧物酶体内的乙 醉 酸 氧 化 酶可 能是一个 外 周 酶

( P er iP he ar l en yz m e)
,

而外周酶一般是靠非专一的静电键
、

阳离子桥或靠一种特殊蛋白质

与膜相结合的
。

乙醉酸氧化酶可能靠静电键结合在过氧物酶体膜上
,

其结合较疏松
,

等

电点为 7
·

l 一 7
·

2 ” ` ’ 。

红光可以使 P , ,

结合到膜上去
L ’ , ’ 。

结合到膜上去的 P : r

位为一个内源的
、

形 成通

道的准离子载体改变膜电位而影响离子转移
【 ’ ` ’ 。

改变膜电位后导致带电的乙醇酸 氧化

酶与膜结合
,

从而表现出催化活性
` ’ “ ’ 。

而远红光则可能使 P f r

转变为 P
,

从膜上脱落
,

从而导致酶失活
。

但这不能圆满地解释黄化幼苗照光后酶活性出现的机理
。

因为
,

如果光敏色素诱导酶

形成或促进酶 与膜结合而表现 出活性
,

应是红光和远红光才起调节作用
,

而上述许多报

道都证明蓝光对酶活性的表现比红光更有效
。

这似乎说明光对乙醇酸氧化酶的调节与光

教色索的作用无关
。
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三
、

光作用本质的探讨

(一 ) 乙醇酸氧化酶活性的出现可能与光合作用有关
:

在未变绿的黄化叶子中
,

没

有乙醇酸氧化酶 I ” ,

而当将之照光使之变绿时
,

组织内便逐渐出现乙醇酸氧化酶
,

绿

色增加
,

酶活性也上升 t ` ’ 【 . ’ { ` , ’ 。

没有酶活性的 白色马铃薯块茎 “ ” 和马蹄莲的白色

佛焰苞经照光变绿 以后
,

也产生了活泼 的乙醇酸氧化酶活性
。

甚至将白色的小麦根照光

变绿
,

也会形成大 t 的乙醇酸氧化酶
【 3 ’ 。

这充分说明
,

乙醇酸氧化酶活性的出现 与叶

绿素的存在有关
。

而叶绿素是重要的光合作用色素
,

因此
,

乙醇酸氧化酶活性的出现可

能与光合作用有关
。

(二 ) 乙醉酸氧化酶活性出现与底物 乙醇酸的关系
:

将外源乙 醇 酸 引 进黄化幼苗

中
,

即使不给予照光
、

幼苗体内也会出现乙醇酸氧化酶活性 “ ’ ` ’ . ’ 。

用乙醇 酸钠 或 乙

醇酸钾对叶子喷雾或作培养基质
,

也可导致体内出现乙醇酸氧化酶活性
,

这些事实证明乙

醇酸氧化酶活性的出现与底物乙醇酸有关
。

光合作用对乙醇酸氧化酶的影响可能是通过

乙醉酸起作用的
。

(三 ) 照光后乙醇酸氧化酶活性的出现是新合成酶蛋 白的结果
:
黄化幼苗照光后

,

乙醇酸氧化酶活性的出现有一个数小时到十多个小时的滞后期 【” ” ” , 绿色幼苗 经 黑

暗处理活性消失后
,

再照光
,

酶活性的出现也需 8 ~ 1 0小时的滞后期 “ ’ 。

将黄 化 幼苗

用蛋白质合成抑制剂放线菌酮处理后
,

即使再给予长时间照光
,

也没有乙醇酸氧化酶活

性出现 “ ’ ` 毛 ’ 。
经暗处理后的绿色幼苗用放线菌酮处理再照光

,

也不出现酶 活 性
` ” 。

这些事实充分说明
,

黄化幼苗照光后乙醇酸氧化酶的出现是新合成乙醇酸氧化酶酶蛋白

的结果
。

(四 ) F M N形成与光照的关系
:

FM N 是 乙 醇 酸氧化酶的辅基
,

因而体内 F M N 的

含 t 水平势必影响乙醇酸氧化酶的活性
。

据研究
,

植物体内黄素的含 t 水平及其转变与

光的作用有密切的关系
。

在照光条件下
,

白羽扇豆幼苗的核黄素合成速率增加
` . ’ 。

研究还指出
、

细胞合成的黄素和黄素蛋白可由光的作用使之活化或还原
, . ’ 。

在 照

光条件下
,
叶绿体可以将体内的黄素还原

` ’ ` ’ ,

在光下体内的氨基酸也可使黄 素 还 原
, ’ . 1 ,

甚至黄素本身也可充当催化剂催化黄素蛋白的光还原作用
` “ ’ 。

A so m a in n g及其同事发现 照光后
,

燕麦和大麦胚芽鞘内的 F M N 含t 比黄化 的 升 高

近一倍
【 . ’ 。

K u o z m a k等人
` . ’ 测定了黄化和绿色小麦幼苗中的黄素总 t 及 F A D / F M N 的

比例变化
,

发现两种幼苗的黄素总 t 不相上下
,

但在黄化幼苗中
, F A D的含 t 约为 F M

N的两倍 , 相反
,

在照光后变绿的幼苗中
, F M N的盆是 F A D的两倍

。

这可能是 在 照 光

叶子变绿期间
,

核普酸焦磷酸化酶将 F A D分解为 F M N所致
。

可见
,

黄素的合成和体内 F M N的含里水平都与光的作用有关
。

光既可促使 原 有 黄

素的还原和转化
,

又可以促进黄素的生物合成
。

(五 ) 光在乙醇酸氧化酶诱导形成中的作用本质
: 综上所述

,

我们认为
,

在乙醇酸

氧化酶的诱导形成中
,

光所起的作用有两方面
:

一是引起组织变绿从而进行光合作用
,
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产生乙醇酸
,

然后 由乙醇酸作为诱导物
,

诱导乙醇酸氧化酶酶蛋白的形成 , 二是促

进辅基 F M N的生物合成与还 原
,

从 而提

高体内F M N 的含最水平
。

诱导形 成 的 酶

蛋白与 FM N 结合成为全酶
,
从而 表 现 催

化活性
。

这可能就是光影响乙醇酸氧化酶

活性的作用本质
。

据此
,

光的作用可用图

l 作总结
。

图 1 中
,

黄素的合成和转变在

细胞质中进行「 ’ “ ’ ,

其几个过程由光所促

进
。

叶绿体在光下发育完全后
,

可进行光

合作用
,

在光合作用中产生的乙醇酸诱导

基因表达在细胞质中合成乙醇酸氧化酶酶

蛋白
,

后者与 F M N 结合成全酶
,

然 后 在

过氧物酶体内执行催化功能
。

妙
簇足

h

州
卜v

l一v

诱矛合九犷 FM R

绷祀质

/ ) 尸 乙`字肤
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试
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卜
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图 i 光在乙醇酸氧化酶诱导形成中的作用假说
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