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摘要:钾离子可提高叶肉细胞渗透势 , 增加植物叶片水势 , 减少气孔阻力 , 增多叶绿体内基

粒 , 促进光合电子传递及光合磷酸化 , 提高光合关键酶二磷酸核酮糖羧化酶/加氧酶

(Rubisco)和 Rubisco 活化酶 (RCA)的含量和活性 , 明显降低量子需要量 , 提高光合速率 。

Rubisco 是光合速率的关键酶 , RCA对 Rubisco 活性有重要的调节作用 。低钾主要导致 Rubisco

及 RCA含量均降低 , 限制了体内 Rubisco 的活化和 Rubisco 总活性 , 降低了 Rubisco 的初始活

性 , 使 CO2固定作用低于 Rubisco 的最大能力 , 制约了光合速率和生物产量的提高。同时钾

离子对 Rubisco 和 RCA没有直接的活化作用 。参 50
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钾是所有生物必须的营养元素 , 在植物体中它是含量最丰富的阳离子 , 并且在各种生理与生物化

学过程 (包括光合作用)中起着重要作用。植物生长需要大量的氮和钾。随氮肥用量的增加 , 作物产

量的提高使南方很多地区氮和钾比例失调已成为生产上的一个突出问题 , 钾肥施用已逐渐为人们所重

视。一般公认 , 缺钾会减缓植物生长并在许多方面扰乱叶片的代谢活动 , 但是缺钾对叶片中光合作用

(及其各分过程)的影响是全面降低植物生长的重要原因。因此 , 有关钾元素对光合作用的影响人们

从不同层次进行了研究。本文对近几年来关于钾元素对光合作用和光合关键酶的影响及部分机理等方

面的研究进展作一概述。

1　钾元素与光合作用的关系

钾能提高叶肉细胞的渗透势[ 1] 。因此 , 叶片水势与叶钾的浓度密切相关[ 2] 。有些物种能适应叶片

水势下降 (渗透调节), 并能维持细胞膨压以及代谢过程。渗透调节涉及到不同化学组分的积累 。有

些种在缺水时 , 植物内积累起可溶性碳水化合物和钾离子[ 3 ,4] 。已经证实钾离子是在渗透调节中极重

要的阳离子
[ 5]
, 严重缺钾导致水势明显降低 , 而水势又与净光合速率之间呈显著直线正相关

[ 6]
, 因而

缺钾间接地影响净光合速率的顺利进行 。水势降低又直接影响细胞膨压以及正常代谢[ 7] , 从而缩短叶

片光合功能期 , 显著降低稻叶尤其剑叶的净光合速率 , 引起早衰。

Peasles和Moss报道[ 8] , 缺钾的玉米叶片净 CO2 吸收下降与气孔阻力上升密切相关 , 并认为钾对

光合速率的主要影响可能归咎于气孔的关闭 。蒋德安等[ 9]认为低钾使该叶气孔导度明显下降 , 且稻叶

的气孔导度与净光合速率显著直线正相关。但近年来的研究表明 , 缺钾对叶肉细胞内的生化因子 (归

结为 “叶肉阻抗”)的影响大于叶片的 CO2 导度 (与气孔阻力有关)[ 10] 。在苜蓿[ 11]与棉花[ 12]中 , 因中

度缺钾而导致光合作用的减少主要与增加叶肉阻抗有关。气孔阻抗只有在严重缺钾后才会增加。大豆



缺钾所引起的光合降低是与气孔阻抗的增加有关 , 然而这并非是导致同化作用降低的主要原因。在不

缺钾的植株中 , 老叶的光合速率逐渐减低 , 而在缺钾植株中则急剧降低。无论是缺钾植株还是对照植

株 , 其基部叶片的同化速率一般与蒸腾速率的减少和气孔阻抗的增加相关 。无论是在缺钾还是对照植

物体中 , 计算所得的内部 CO2浓度则保持相对稳定 。因此 , 可以推断 , 光合作用的首要限制因子
[ 13]

是叶肉阻抗 , 而不是气孔导度 。蒋德安等报道[ 9 ,14] , 缺钾叶片叶绿体的希尔反应活性降低 (接每单位

叶绿素计算), 离体类囊体的铁氰化物还原速率和光合磷酸化速率都也是缺钾植株低于对照植株 。低

钾促使水稻较老叶片光合磷酸化活力和光合传递活力降低 , 但该时叶片的叶绿素含量并未下

降[ 6 ,9 ,14 ,15] , 单位面积的非环式光合磷酸化活力和电子传递活力分别与净光合速率呈显著直线正相关 ,

表明低钾营养下叶片光合速率降低源于叶绿体光化学活力的衰退[ 9] 。外源 KCl虽可促进离体叶绿体的

光合磷酸化[ 6]和电子传递活力[ 9] , 但这种促进均表现为饱和动力学类型 , 且随反应液中 KCl含量的提

高 , 来自低钾和正常钾叶绿体间这 2种活力的差异变大 , 说明除钾离子直接促进光化学活力外 , 还引

起叶绿体结构的破坏 。研究证明低钾不影响水光解 , 主要使 PS Ⅰ和 PS Ⅱ及其氧化还原两侧活力下

降
[ 9]
, 但这种下降是由于组成成分的减少还是失活 , 尚有待研究。

2　Rubisco及 RCA 与光合作用的关系

Rubisco [RuBP 羧化酶/加氧酶 (ribulose-1 , 5-bisphosphate carboxylase/oxygenase)] , 是催化光合碳代

谢中光合成与光呼吸最初步骤的酶 , 也是目前仅知的几种具有双重催化活性的酶之一。Rubisco 是 C3

植物光合作用中的关键酶 , 控制着 CO2固定 , 与光合速率具有内在联系 。许多研究表明:Rubisco 含

量或其羧化活性与光合速率关系密切 , Rubisco 初始活力下降是光合衰退的最直接的内在因素[ 16～ 20] 。

王仁雷等[ 16]对水稻叶片生育过程中 Rubisco 活性与光合及光呼吸的关系进行了研究 , 表明蛋白量与

Rubisco活化程度协调也制约着光合速率。大量资料表明 Rubisco 可以多种形式存在 , 如 ECM , E与

EC 。ECM是有催化潜力的形式 , E与 EC是非活性形式 。但要进行催化反应 , 必须处于活化状态 。其

活性依靠于非活化形式 E向活化形态 ECM转化的程度
[ 21～ 24]

。早在 80年代初人们就认识到 Rubisco只

有在先与 CO2 和Mg
2+
结合后 , 才能催化羧化或加氧反应 , 该 CO2不同于底物的 CO2 , 不直接参与反

应 , 而是作为活化因子存在
[ 24]

。

在高等植物叶片中 Rubisco 含量占可溶性蛋白质的 50%以上 。Rubisco 只有形成 ECM 复合物时才

具有羧化和加氧活性 。当脱去 Mg2+和 CO2 后即钝化。但钝化的酶可以利用高浓度的 CO2 (10 mmol),

Mg2+ (30 mmol)和 pH值为8的条件保温重新活化 。因此 , 人们曾认为 Rubisco 光调节是由于光下间

质CO2增加 (因气孔开放)、 Mg2+增多和 pH值上升所致 。后来人们发现 Rubisco 的调节十分复杂 , 其

钝化形式有多种 , 除了脱去 Mg2+和 CO2的纯酶 (E)以外 , 还有 E-RuBP 、 ECM-XuBP (木酮糖-1 , 5-

二磷酶)和 ECM-CAIP (羧基阿拉伯糖-1 , 5-二磷酸)等 , 这些不可或很难被活化纯化酶 (E)的方法

所活化[ 25～ 28] 。直到Somerville 等[ 29]发现只有在极高 CO2浓度下才能自养的拟南芥突变体后 , Salvucci

等[ 30]证实该突变体缺少 41KD和 45KD的 2条叶绿体可溶性蛋白 , 并又证实该蛋白可以在大气 CO2浓

度条件下依赖 ATP 使多种活化的 Rubisco 活化 , 才定名为 Rubisco 活化酶 (Rubisco activase), 简称

RCA 。该酶也由核基因编码 , 光促进该酶基因表达。该酶活性受ATP 促进 , ADP抑制。

由于在反应过程及低光强下 Rubisco 钝化失活 , RCA需不断催化 E-糖磷酸脂的解离 , 使 Rubisco

活化 , 并促进 E在生理 CO2 浓度下变为 ECM 活化状态[ 21 ,22] 。缺少 RCA的拟南芥突变体和 RCA反义

RNA转基因烟草中无 RCA活性 , 导致 Rubisco 在体内的不活化[ 30] , 纯化的酶在 E-RuBP 无 RCA存在情

况下 , 固定 CO2的能力很低 , 加 RCA 6 min后活力可达到 ECM的水平 , RCA含量与 E-RuBP 的活化间

有线性关系
[ 32]

, 都充分说明 RCA 在催化 Rubisco 中的功能。RCA 具有内在的 ATPase 活性 , 在活化

Rubisco 时必须依赖 ATP 水解产生的能量 。RCA含量与 Rubisco活性和光合速率呈正相关。RCA的反义

突变使 Rubisco 活化下降与光合速率下降[ 35～ 37] 。从而认为 RCA水平通过调节 Rubisco活性 , 再来调节

光合速率 。RCA活性与光照有关 , 许多体外和体内的试验都已发现 RCA的活性可受光激活[ 38 ,39] 。从
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黑暗转入光照条件下 , RCA总是优先于 Rubisco 达到活化饱和状态 , 然后才引起稳定的 Rubisco活化作

用 , 从而对光合速率起调节作用。

3　钾元素对光合关键酶的影响

钾元素对 Rubisco 活力与含量的影响也有报道。Peoples等[ 11] 研究认为在苜蓿叶片中低钾不影响

PS Ⅰ和 PS Ⅱ活性 , 但降低粗提液中 Rubisco 的活力与含量 。由于放线菌素D与亚胺环己酮能抑制钾刺

激的 Rubisco合成 , 表明钾主要是在 RNA 合成和蛋白质合成水平上影响 Rubisco 合成 。缺钾抑制

Rubisco的合成 , 从而降低叶片中的 Rubisco 。Makino 等[ 40]认为低钾对稻叶展开期间 Rubisco 含量没有

直接的影响 。Yamashita等[ 41]也认为在桑树叶中低钾对 Rubisco , 可溶性蛋白含量的影响不大 , 但增加

淀粉 、 果糖和葡萄糖的含量 , 降低 CO2固定速率 , 从而认为影响了 Rubisco活力 。Osaki等[ 42]对春小

麦 、玉米 、 大豆和马铃薯进行研究发现缺钾都降低 Rubisco 的含量 , 对春小麦来说 , 缺钾在营养阶段

与早期成熟阶段降低 Rubisco/总氮 , Rubisco/叶绿素。黄建中等[ 43] 研究认为以单叶计低钾稻叶的

Rubisco含量与活性均低于正常钾 , 这在一定程度上与低钾营养稻叶较小有关。另一方面 , 单位鲜质

量的含量与活性也是低钾稻叶低 , 且 Rubisco 含量与活力在低钾稻叶中仍快速下降 , 统计分析表明单

叶 Rubisco 含量与活性均分别与光合速率呈线性相关 , 叶片含钾量与光合速率之间也呈线性相关 。但

以上研究均只是研究了酶粗提液在活化后的 Rubisco总活力。随着 80年代对 Rubisco 活化过程和钝化

过程的认识 , 使人们在研究光合速率与 Rubisco 的关系时更重视的 Rubisco 初始活力。 Jiang 等[ 19]报道

叶片衰老过程中 Rubisco初始活力与净光合速率的相关性高于 Rubisco 总活力与净光合速率的相关性 ,

且前两者的相关性无叶片间的差异 , 因此光合速率更直接决定于 Rubisco 的初始活力 。通过可溶性淀

粉处理可导致植物根系活力下降 , 从而导致光合速率及光合速率/Rubisco 活力比值和 Rubisco活化程

度下降 。而低钾导致根系发育不良及光合磷酸化活力下降极有可能导致 Rubisco在体内失活。我们的

结果表明在缺钾的条件下 , Rubisco在体内的活化受到抑制。低钾对 Rubisco 总活性的影响在 0 ～ 30%

之间 , 对 Rubisco 含量的影响在 10%～ 30%之间 , 低于对光合速率的影响。低钾使Rubisco活化酶活性

和含量下降10%～ 50%。钾对单位面积上可溶性蛋白影响最小 , 表明低钾在影响 Rubisco合成[ 7]的同

时 , 增加了其他蛋白的合成。低钾处理的水稻抽穗当日 , 剑叶叶绿素含量还高于正常钾处理 , 但随着

剑叶衰老 , 降低较快[ 9] 。缺钾是常见的植物生理病害之一 , 缺钾后最明显的表现为叶片早衰 。而光合

作用相关酶类表达的下调及衰老相关基因的启动[ 44] , 自由基的大量产生是导致衰老的主要原因[ 27] 。

因此 , 可以认为缺钾引起的早衰与光合平衡失调 , 导致自由基的产生有关 。因为在缺钾初期 , 叶片的

电子传递和光合磷酸化活力并未降低
[ 9]
, 但 Rubisco初始活性的下降 , Rubisco 活化酶含量和活性的下

降 , 会导致对同化力 (ATP和 NADPH)需求的降低 。低钾植株高光强下 SOD活性的上升也预示着超

氧自由基的加剧产生[ 45] , 而同化力的过剩是叶绿体产生超氧自由基的重要原因[ 46] 。低钾对水稻剑叶

抽提液 Rubisco 初始活性的下降影响最大 , 在 0.1 ～ 0.4 mol·L
-1
KCl的范围内 , 钾离子只有在 0.1 mol·

L-1的浓度下保持 Rubisco初始活性不变 , 而对钝化了的 Rubisco (E形态)或 Rubisco 总活性 (含 E形

态)即使在0.1mol·L-1KCl浓度下也有一些抑制作用 , 表明过量供钾降低了光合产物的输出速率[ 47] ,

造成叶绿体破损 , 光合和产量降低[ 48 , 49] 。这也预示着钾离子对 RCA 没有直接活化作用 , 可能钾元素

在体内产生另一种物质有利于 Rubisco活化。李立人等
[ 18]

, 魏锦诚等
[ 50]
报道 Rubisco 酶蛋白及其活化

程度协调地制约着光合速率 。因此 , 缺钾一方面主要通过降低 Rubisco 活化酶的含量 , 限制了体内

Rubisco的活化 , 降低了 Rubisco的初始活性 , 另一方面主要是通过降低 Rubisco 含量 , 限制了 Rubisco

总活性 , 使CO2固定作用低于 Rubisco 的最大能力 , 从而制约了净光合速率和生物产量的提高。

4　结语和展望

缺钾可降低植物叶片水势 , 减少气孔阻力和叶肉阻力 , 且叶绿体内基粒减少 , 降低光合电子传递

及光合磷酸化 , 减少光合关键酶 Rubisco 和 RCA的含量和活性 , 使量子需要量明显增加 , 光合速率下

降。目前对 Rubisco 和 RCA的研究进展很快 , 并明确 Rubisco是光合速率的关键酶 , RCA对 Rubisco活
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性有重要的调节作用 , 低钾主要导致 Rubisco 及 Rubisco 活化酶含量均降低 , 限制了体内 Rubisco的活

化和 Rubisco总活性 , 降低了 Rubisco的初始活性 , 使 CO2 固定作用低于 Rubisco的最大能力 , 制约了

净光合速率和生物产量的提高 。同时钾离子对 RCA没有直接的活化作用 。但关于低钾胁迫对植物光

合作用及其光合关键酶的影响 、 Rubisco和 RCA的组织细胞学定位 、表达特性及其钾元素的调控的分

子生理基础研究有待于进一步探索 。随着生理生化技术的不断提高 , 分子生物学技术的应用 , 不久将

会在钾元素对光合作用及光合关键酶的分子调控 、基因工程及其 RCA新功能等方面有所突破。
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Effects of potassium on Rubisco , RCA

and photosynthetic rate of plant

ZHENG Bing-song1 , CHENG Xiao-jian1 , JIANG De-an2 , WENG Xiao-yan2

(1.Department of Resources and Environment , Zhejing Forestry College , Linan 311300 , Zhejiang , China;

2.Department of Life Science , Zhejiang University , Hangzhou 310029 , Zhejiang , China)

Abstract:Potassium resulted in high osmotic potential and water potential , low stomatal resistance , increasing

chloroplast grana , activities of electron transport and photophosphorylation , activities and contents of Rubisco and

Rubisco activase , and net photosynthetic rate.Rubisco is the key enzyme of photosynthesis , and RCA regulates

the activities of Rubisco.The contents of Rubisco and RCA in plant leaves sharply decreased with decreasing

potassium nutrition , as a results , the initial Rubisco activity , total Rubisco activity and RCA activity decreased.

Potassium ion on the activity of pure Rubisco and RCA in vitro was unavailable.The reseach progress about the

effect of potassium on photosynthesis and its key enzymes of plant is discussed.

Key words:potassium;Rubisco;Rubisco activase;photosynthesis
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