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　 　 摘要：　 为探讨壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下光合作用的调节机制，采用盆栽试验方法研究了外源壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁
迫下菜用大豆［Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ （Ｌ．） Ｍｅｒｒ．］叶绿体内 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环的影响。 选用菜用大豆主栽品种绿领特早为试验

材料，设 ４ 个处理：①叶面喷洒清水，根部浇灌营养液（对照）；②叶面喷洒壳聚糖溶液，根部浇灌营养液；③叶面喷

洒清水，根部浇灌溶有 ＮａＣｌ 的营养液；④叶面喷洒壳聚糖溶液，根部浇灌溶有 ＮａＣｌ 的营养液。 结果表明，外源壳聚

糖阻止了 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆干质量的下降，显著降低了叶绿体 Ｈ２Ｏ２含量，显著提高了抗坏血酸过氧化物酶

（ＡＰＸ）、单脱氢抗坏血酸还原酶（ＭＤＨＡＲ）、脱氢抗坏血酸还原酶（ＤＨＡＲ）、谷胱甘肽还原酶（ＧＲ）、谷胱甘肽过氧化

物酶（ＧＰＸ）活性以及还原型谷胱甘肽（ＧＳＨ）含量和胁迫中期还原型抗坏血酸（ＡｓＡ）含量。 外源壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁
迫下菜用大豆叶绿体内 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环产生了显著促进作用，使 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环保持较强的活性氧清除能力，这可能

是其维持较强光合能力，进而减缓干质量下降的重要原因之一。
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　 　 盐胁迫是造成农作物产量、品质下降的主要非生

物胁迫类型，而选择外源抗胁迫物质对栽培作物进行

处理，是目前提高植物耐盐性最简便、有效、可行的方

法。 壳聚糖是甲壳素脱乙酰化后得到的一种聚氨基

葡萄糖，被认为是廉价、清洁、可再生的很有潜力的非

生物胁迫抗性诱导剂。 有研究结果表明，盐胁迫下外

源壳聚糖可提高黄瓜［１］、豇豆［２］ 超氧化物歧化酶

（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）等活性，显著缓解盐害症

状。 ＮａＣｌ 胁迫可导致菜用大豆净光合速率大幅下

降，而外源壳聚糖通过诱导气孔或（和）非气孔因素

显著缓解其净光合速率的下降［３］。 低温胁迫下，外源

壳聚糖可显著提高辣椒幼苗的 ＳＯＤ、ＰＯＤ、过氧化氢

酶（ＣＡＴ）的活性［４］。 干旱条件下喷施壳聚糖可明显

提高辣椒谷胱甘肽（ＧＳＨ）及抗坏血酸（ＡｓＡ）含量，降
低细胞质膜相对透性和丙二醛（ＭＤＡ）含量［５］。 壳聚

糖通过降低 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环活性以提高 Ｈ２Ｏ２含量，进
而刺激干旱胁迫下水稻的生长，这也说明 Ｈ２Ｏ２是壳

聚糖诱导抗旱反应过程中的信号分子［６］。 上述研究

结果也表明，外源壳聚糖对相同胁迫下不同种类植物

的抗性诱导机制不尽相同。
叶绿体是植物光合作用的场所，也是细胞中对

盐最敏感的细胞器［７］。 盐胁迫会导致植物叶绿体

中 Ｈ２Ｏ２含量大幅增加［８⁃９］，致使膜脂过氧化，进而影

响植物光合作用的正常进行。 叶绿体 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循

环是维持叶绿体内活性氧（ＲＯＳ）动态平衡，促进光

合作用正常进行的重要酶促保护系统。 ＮａＣｌ 胁迫

下外源壳聚糖影响菜用大豆叶绿体 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环

运转的机制尚未见报道。 本试验通过研究 ＮａＣｌ 胁
迫下施用壳聚糖后菜用大豆叶绿体中抗氧化酶活性

和抗氧化剂含量的变化，以探讨外源壳聚糖对叶绿

体 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环的影响，进而探明壳聚糖调控光合

作用的生理机制。

１　 材料与方法

１．１　 供试材料

菜用大豆［Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ （Ｌ．） Ｍｅｒｒ．］选用主栽品

种绿领特早。 试验于 ２０１４ 年 ４ 月至 ６ 月在内蒙古

民族大学试验基地日光温室内进行，干种子直播于

上直径 ２５ ｃｍ、下直径 １５ ｃｍ、高 ２０ ｃｍ 的塑料盆中，

蛭石作基质，浇灌日本园试营养液［１０］，每盆定苗 ４
株。 真叶展开后每 ３ ｄ 浇 １ ／ ４ 浓度日本园试营养液

１ 次，每盆浇液 ０􀆰 ５ Ｌ。
１．２　 壳聚糖诱导及 ＮａＣｌ 处理　

试验设如下处理：①对照（ＣＫ），叶面喷洒清水，
根部浇灌营养液；②处理 １ （Ｔ１），叶面喷洒壳聚糖

溶液，根部浇灌营养液；③处理 ２ （Ｔ２），叶面喷洒清

水，根部浇灌溶有 ＮａＣｌ 的营养液；④处理 ３ （Ｔ３），
叶面喷洒壳聚糖溶液，根部浇灌溶有 ＮａＣｌ 的营养

液。 每处理 １５ 盆，３ 次重复。 ＮａＣｌ 处理的适宜浓度

为 １００ ｍｍｏｌ ／ Ｌ［１１］；壳聚糖处理的适宜浓度为 ２００
ｍｇ ／ Ｌ （２０１３ 年预备试验结果）。

２ 片真叶完全展开后，用手持小型喷雾器将壳

聚糖溶液均匀喷洒在幼苗叶片的正面和背面，以量

足但不下滴为宜，对照和 Ｔ２ 处理喷洒清水。 诱导处

理后 ５ ｄ 进行 ＮａＣｌ 处理，ＮａＣｌ 溶于 １ ／ ４ 浓度日本园

试营养液，均匀浇入处理 Ｔ２ 和处理 Ｔ３ 基质中。
１．３　 测定项目及方法　

ＮａＣｌ 处理 ０ ｄ 开始取叶测定，以后每 ３ ｄ 测定 １
次，共测定 ６ 次。 处理 １５ ｄ（Ｔ２ 处理植株叶片出现

明显褪绿、黄化症状）后测幼苗全株干质量。
叶绿体制备：参照孙锦的方法［１２］。
过氧化物酶 （ ＰＯＤ）、抗坏血酸过氧化物酶

（ＡＰＸ）、单脱氢抗坏血酸还原酶（ＭＤＨＡＲ）、脱氢抗

坏血酸还原酶（ＤＨＡＲ）、谷胱甘肽还原酶（ＧＲ）、谷
胱甘肽过氧化物酶（ＧＰＸ）活性以及还原型抗坏血

酸（ＡｓＡ）、还原型谷胱甘肽（ＧＳＨ）、Ｈ２Ｏ２、蛋白质含

量均采用试剂盒 （购自苏州科铭生物技术有限公

司） 测定。 以试剂盒提供的提取液悬浮叶绿体后，
按试剂盒所述方法测定。

叶绿素含量测定：以丙酮悬浮叶绿体后，按

Ａｒｎｏｎ 的方法［１３］测定。
１．４　 数据处理　

应用 ＳＰＳＳ 分析软件对试验数据进行统计

分析。

２　 结果与分析

２．１　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆幼苗干质量的

影响

　 　 由图 １ 可知，处理后 １５ ｄ，Ｔ１ 处理（叶面喷洒壳
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聚糖溶液）的幼苗干质量与对照无显著差异；Ｔ２ 处

理（ＮａＣｌ 胁迫）的干质量较对照显著降低，降幅为

１９％；Ｔ３ 处理（叶面喷洒壳聚糖溶液＋ＮａＣｌ 胁迫）的
干质量较 Ｔ２ 处理增加 ２５％，且达到对照水平。 表

明外源壳聚糖可阻止盐胁迫对菜用大豆生长的抑制

作用。 但是在无盐胁迫条件下，外源壳聚糖对菜用

大豆生长的促进作用不显著。

对照（ＣＫ）：叶面喷洒清水，根部浇灌营养液；Ｔ１：叶面喷洒壳聚糖

溶液，根部浇灌营养液；Ｔ２：叶面喷洒清水，根部浇灌溶有 ＮａＣｌ 的
营养液；Ｔ３：叶面喷洒壳聚糖溶液，根部浇灌溶有 ＮａＣｌ 的营养液。
不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０􀆰 ０５）。
图 １　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆干质量的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈｉｔｏｓａｎ ｏｎ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ ｕｎ⁃
ｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

２．２　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆叶绿体 Ｈ２Ｏ２

含量的影响

　 　 植物细胞内 Ｏ·－
２ 、Ｈ２Ｏ２等大量积累，可加剧膜

脂过氧化，伤害膜系统。 叶面喷施壳聚糖后 ５ ｄ、８ ｄ
时（Ｔ１ 处理）菜用大豆叶绿体 Ｈ２Ｏ２含量显著低于对

照；ＮａＣｌ 胁迫后 ６ ～ １５ ｄ，Ｔ２ 处理（ＮａＣｌ 胁迫）叶绿

体 Ｈ２Ｏ２含量显著高于对照，Ｔ３ 处理（叶面喷洒壳聚

糖溶液＋ＮａＣｌ 胁迫）叶绿体 Ｈ２Ｏ２含量显著低于 Ｔ２
处理；ＮａＣｌ 胁迫后 ６ ｄ、９ ｄ、１２ ｄ 时 Ｔ３ 处理叶绿体

Ｈ２Ｏ２含量维持在对照水平，１５ ｄ 时降幅达 １５％（图
２）。 表明外源壳聚糖可抑制 ＮａＣｌ 胁迫下叶绿体

Ｈ２Ｏ２的产生；无盐胁迫条件下，壳聚糖只对前期 Ｈ２

Ｏ２的形成产生显著抑制作用。
２．３　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆叶绿体 ＡｓＡ⁃
ＧＳＨ 循环的影响

２．３．１　 对叶绿体 ＡｓＡ 含量的影响 　 ＡｓＡ 是叶绿体

内重要的抗氧化剂，在清除 Ｈ２Ｏ２过程中发挥着重要

作用。 图 ３ 显示，Ｔ１ 处理叶绿体 ＡｓＡ 含量 ０ ｄ 时较

对照显著升高，３ ｄ 时则显著下降；Ｔ２ 处理叶绿体

Ｔ１～Ｔ３ 处理及对照见图 １ 注。 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜
０􀆰 ０５）。
图 ２　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆叶绿体 Ｈ２Ｏ２含量的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈｉｔｏｓａｎ ｏｎ Ｈ２Ｏ２ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ

ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

ＡｓＡ 含量 ３ ｄ 时显著高于对照，１２ ｄ、１５ ｄ 时受到显

著抑制；Ｔ３ 处理显著提高了 ＮａＣｌ 胁迫 ６ ｄ、９ ｄ 时的

ＡｓＡ 含量，增幅分别为 ２４％、２７％，１２ ｄ、１５ ｄ 时维持

在 Ｔ２ 处理水平。 说明壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫中期 ＡｓＡ
的产生具有显著诱导作用，同时也表明壳聚糖的作

用具有时效性。

Ｔ１～Ｔ３ 处理及对照见图 １ 注。 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜
０􀆰 ０５）。
图 ３　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆叶绿体 ＡｓＡ 含量的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈｉｔｏｓａｎ ｏｎ ＡｓＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

２．３．２　 对叶绿体 ＧＳＨ 含量的影响　 ＧＳＨ 通过促进

ＡｓＡ 再生参与清除 Ｈ２Ｏ２。 由图 ４ 可知，与对照相

比，Ｔ１ 处理显著减低了 ０ ｄ、３ ｄ 时叶绿体 ＧＳＨ 含

量；在整个 ＮａＣｌ 胁迫期间 Ｔ２ 处理 ＧＳＨ 含量均显著

下降，至 １５ ｄ 时较对照降幅达 ２３％；与 Ｔ２ 处理相

比，Ｔ３ 处理 ＧＳＨ 含量显著升高，其中 ６ ｄ、９ ｄ 时维

３４１１王　 聪等：ＮａＣｌ 胁迫下外源壳聚糖对菜用大豆叶绿体 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环的影响



持在对照水平，１５ ｄ 时较 Ｔ２ 处理的增幅为 １５％。
表明外源壳聚糖对整个 ＮａＣｌ 胁迫期间 ＧＳＨ 的再生

产生了显著诱导作用，但对无 ＮａＣｌ 胁迫条件下早期

ＧＳＨ 的形成产生了显著抑制作用。

Ｔ１～Ｔ３ 处理及对照见图 １ 注。 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜
０􀆰 ０５）。
图 ４　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆叶绿体 ＧＳＨ 含量的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈｉｔｏｓａｎ ｏｎ ＧＳＨ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

２．３．３　 对叶绿体 ＡＰＸ 活性的影响　 ＡＰＸ 可以 ＡｓＡ
为电子供体直接清除 Ｈ２Ｏ２。 Ｔ１ 处理叶绿体 ＡＰＸ 活

性在 ０ ｄ、３ ｄ 时显著高于对照；Ｔ２ 处理 ３ ～ ９ ｄ 期间

ＡＰＸ 活性维持在对照水平，１２ ｄ 时出现下降趋势，
至 １５ ｄ 时较对照同期的降幅达 １９％；Ｔ３ 处理使整

个 ＮａＣｌ 胁迫期间的 ＡＰＸ 活性显著升高，且 ３ ～ １２ ｄ
期间均显著高于对照，１５ ｄ 时回落至对照水平，较
Ｔ２ 处理的增幅达 ３２％（图 ５）。 可见，壳聚糖对整个

ＮａＣｌ 胁迫期间的 ＡＰＸ 活性产生了显著诱导作用，无
盐胁迫条件下对前期 ＡＰＸ 活性的提高起到了促进

作用。
２．３．４　 对叶绿体 ＭＤＨＡＲ 活性的影响 　 ＭＤＨＡＲ 催

化单脱氢抗坏血酸（ＭＤＨＡ）还原形成 ＡｓＡ，在 ＡｓＡ
还原过程中发挥着重要作用。 由图 ６ 可知，Ｔ１ 处理

０ ｄ 时 ＭＤＨＡＲ 活性显著升高；Ｔ２ 处理 １２ ｄ、１５ ｄ 时

活性受到显著抑制，较对照的降幅分别为 １１％、
１６％；Ｔ３ 处理显著提高了 ＮａＣｌ 胁迫 ３ ～ １２ ｄ 时

ＭＤＨＡＲ 的活性，其中 １２ ｄ 时较 Ｔ２ 处理的增幅达

３３％，且显著高于对照。
２．３．５　 对叶绿体 ＤＨＡＲ 活性的影响　 ＤＨＡＲ 催化脱

氢抗坏血酸（ＤＨＡ）还原形成 ＡｓＡ，是 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环

的关键酶。 图 ７ 显示，各处理 ＤＨＡＲ 活性均呈先升

后降的趋势。 Ｔ１ 处理 ０ ｄ 时 ＤＨＡＲ 活性显著升高；

Ｔ１～Ｔ３ 处理及对照见图 １ 注。 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜
０􀆰 ０５）。
图 ５　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆叶绿体 ＡＰＸ 活性的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈｉｔｏｓａｎ ｏｎ ＡＰＸ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

Ｔ１～Ｔ３ 处理及对照见图 １ 注。 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜
０􀆰 ０５）。
图 ６　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆叶绿体 ＭＤＨＡＲ 活性的

影响

Ｆｉｇ． ６ 　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈｉｔｏｓａｎ ｏｎ ＭＤＨＡＲ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ
ｓｏｙｂｅａｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

Ｔ２ 处理 ３ ｄ 时活性显著升高，６ ｄ、９ ｄ 时回落至对照

水平，之后开始显著下降，至 １５ ｄ 时较对照同期的

降幅达 ３７％；Ｔ３ 处理对 ＮａＣｌ 胁迫 ６ ～ １５ ｄ 时 ＤＨＡＲ
活性产生了持续诱导作用，其中 ６ ｄ、９ ｄ 时显著高

于对照，１２ ｄ 时仍维持在对照水平，１５ ｄ 时较 Ｔ２ 的

增幅达 ３４％。
２．３．６　 对叶绿体 ＧＲ 活性的影响 　 ＧＲ 催化氧化型

谷胱甘肽（ＧＳＳＧ）还原形成 ＧＳＨ，是 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环

的关键酶。 由图 ８ 可看出，Ｔ１ 处理 ０ ｄ 时 ＧＲ 活性

显著高于对照；Ｔ２ 处理 ３～９ ｄ 时活性维持在对照水

平，１２ ｄ、１５ ｄ 时较对照显著下降，降幅分别为 ３０％、
３５％；Ｔ３ 处理使整个 ＮａＣｌ 胁迫期间的 ＧＲ 活性均大
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Ｔ１～Ｔ３ 处理及对照见图 １ 注。 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜
０􀆰 ０５）。
图 ７　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆叶绿体 ＤＨＡＲ 活性的影响

Ｆｉｇ．７　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈｉｔｏｓａｎ ｏｎ ＤＨＡＲ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

幅升高，且 ３～１２ ｄ 期间显著高于对照，１５ ｄ 时回落

至对照水平，其中 １２ ｄ、１５ ｄ 时较 Ｔ２ 处理的增幅分

别达到 ６４％、６０％。 可见壳聚糖对整个 ＮａＣｌ 胁迫期

间的 ＧＲ 活性产生了显著的促进作用。

Ｔ１～Ｔ３ 处理及对照见图 １ 注。 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜
０􀆰 ０５）。
图 ８　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆叶绿体 ＧＲ 活性的影响

Ｆｉｇ．８ 　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈｉｔｏｓａｎ ｏｎ ＧＲ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

２．３．７　 对叶绿体 ＧＰＸ 活性的影响　 ＧＰＸ 是机体抗

氧化防御体系中的重要酶之一，它以 ＧＳＨ 为底物清

除 Ｈ２Ｏ２。 由图 ９ 可知，各处理 ＧＰＸ 活性均呈逐渐

下降的趋势。 Ｔ１ 处理在整个处理期间未对 ＧＰＸ 活

性产生显著影响；Ｔ２ 处理 ＧＰＸ 活性在 ＮａＣｌ 胁迫 ３～
１２ ｄ 期间显著高于对照，１５ ｄ 后受到显著抑制，较
对照显著下降 ３８％；整个 ＮａＣｌ 胁迫期间 Ｔ３ 处理

ＧＰＸ 活性均较 Ｔ２ 处理大幅升高，且均显著高于对

照，其中 １５ ｄ 时活性较 Ｔ２ 处理增加 １．１２ 倍。 表明

外源壳聚糖对整个 ＮａＣｌ 胁迫期间 ＧＰＸ 活性产生了

显著且强劲的促进作用。

Ｔ１～Ｔ３ 处理及对照见图 １ 注。 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜
０􀆰 ０５）。
图 ９　 壳聚糖对 ＮａＣｌ 胁迫下菜用大豆叶绿体 ＧＰＸ 活性的影响

Ｆｉｇ．９　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃｈｉｔｏｓａｎ ｏｎ ＧＰＸ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ ｓｏｙｂｅａｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ ｓｔｒｅｓｓ

３　 讨 论

叶绿体是植物进行光合作用的重要细胞器，保
持叶绿体内活性氧代谢动态平衡对维持光合作用正

常进行具有重要意义。 本研究结果表明，外源壳聚

糖可显著缓解 ＮａＣｌ 胁迫 １５ ｄ 时菜用大豆干质量的

下降，显著抑制 ＮａＣｌ 胁迫期间叶绿体 Ｈ２Ｏ２的产生。
说明外源壳聚糖对菜用大豆叶绿体的抗氧化系统产

生了显著诱导作用，及时清除了过量的 Ｈ２Ｏ２，缓解

了盐胁迫对其造成的伤害，使光合系统能够正常运

转，光合作用得以正常进行，进而缓解了干质量的

下降。
ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环是清除叶绿体内过量 Ｈ２Ｏ２的主

要酶促循环系统，而 ＡＰＸ、ＭＤＨＡＲ、ＤＨＡＲ 是 ＡｓＡ⁃
ＧＳＨ 循环的关键酶。 ＡＰＸ 以 ＡｓＡ 为电子供体实现

对 Ｈ２Ｏ２的清除，因此 ＡＰＸ 活性与 ＡｓＡ 含量呈负相

关关系［１４］。 被氧化的 ＡｓＡ 形成 ＭＤＨＡ，进而歧化形

成 ＤＨＡ，ＭＤＨＡＲ 及 ＤＨＡＲ 分别将 ＭＤＨＡ 及 ＤＨＡ 还

原生成 ＡｓＡ。 王玉等［１５］ 研究发现，ＵＶ⁃Ｂ 胁迫下叶

绿体 ＭＤＨＡＲ 基因（ ＬｅＭＤＨＡＲ）过表达番茄植株的

ＭＤＨＡＲ 活性及 ＡｓＡ 含量均显著高于野生型番茄，
表明叶绿体 ＭＤＨＡＲ 对 ＡｓＡ 再生具有重要作用。
ＤＨＡＲ 同样在叶绿体 ＡｓＡ 再生过程中发挥着重要作

用［１６］。 ＡｓＡ 是叶绿体内重要的抗氧化剂，存在于类

５４１１王　 聪等：ＮａＣｌ 胁迫下外源壳聚糖对菜用大豆叶绿体 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环的影响



囊体膜和叶绿体基质中［１７］，能够直接或间接地清除

Ｏ·－
２ 、·ＨＯ 及 Ｈ２Ｏ２

［１８］。 本研究结果显示，外源壳

聚糖显著提高了菜用大豆在盐胁迫中期（６ ｄ、９ ｄ）
的 ＡｓＡ 含量，此外还显著促进了 ＡＰＸ、ＭＤＨＡＲ 及

ＤＨＡＲ 等活性。 盐胁迫 １５ ｄ 时， 在 ＭＤＨＡＲ 未受显

著影响，ＡＰＸ 及 ＤＨＡＲ 活性均受壳聚糖诱导显著升

高的情况下，ＡｓＡ 含量维持在盐胁迫水平，说明

ＤＨＡＲ 在 ＡｓＡ 再生过程中同样发挥了重要作用，这
与王玉等［１５］及 Ａｓａｄａ［１６］的结果相符。 据此可认为，
ＡＰＸ、ＭＤＨＡＲ 及 ＤＨＡＲ 等的综合作用是影响 ＡｓＡ 含

量的一个重要因素。 ＮａＣｌ 胁迫下，外源壳聚糖通过

诱导 ＡＰＸ、ＭＤＨＡＲ 及 ＤＨＡＲ 等的活性，并且维持各

酶活性协调变化，促进 ＡｓＡ 的氧化、再生，使 ＡｓＡ⁃
ＧＳＨ 循环能更加快速、有效运转，进而加速对 Ｈ２Ｏ２

的清除，这可能是壳聚糖诱导菜用大豆在 ＮａＣｌ 胁迫

下产生较强 Ｈ２Ｏ２清除能力的重要原因之一。
与上述结果相对应，外源壳聚糖还持续提高了

盐胁迫下菜用大豆叶绿体 ＧＳＨ 含量及 ＧＲ 活性。
ＧＳＨ 可作为 ＤＨＡ 再生 ＡｓＡ 的电子供体，其氧化还

原过程通过 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环与 ＡｓＡ 相联系，对促进

ＡｓＡ 再生具有重要作用［１９］。 而 ＧＲ 的活性直接影响

ＧＳＨ 库的水平，ＧＲ 活性的提高能够维持植物体内

较高的 ＧＳＨ 含量和合适的 ＧＳＨ ／ ＧＳＳＧ 比值，并在保

持细胞氧化还原势方面发挥重要作用［２０］。 此外，外
源壳聚糖还显著提高了菜用大豆叶绿体 ＧＰＸ 的活

性。 ＧＰＸ 是酶促清除机制中的关键酶类［２１］，可以催

化 ＧＳＨ 与 Ｈ２ Ｏ２ 反应生成 ＧＳＳＧ 及水，从而阻止

ＯＨ·自由基的产生［２２］。 有研究结果表明，过表达

ＰｅＧＰＸ 基因使烟草耐盐性显著提高［２３］。 降低拟南

芥叶绿体中 ＡｔＧＰＸ１ 与 ＡｔＧＰＸ７ 基因的表达后，转基

因植株的抗光氧化胁迫能力显著降低［２４］。 可见，
ＧＰＸ 在提高植物抗逆性方面具有重要作用。 而

ＧＳＨ 的抗氧化作用是通过使 ＤＨＡ 还原以及作为

ＧＰＸ 的催化底物实现的。 盐胁迫下，外源壳聚糖通

过诱导 ＧＲ 及 ＧＰＸ 活性，维持较高且协调平衡的

ＧＲ、ＧＰＸ 及 ＤＨＡＲ 活性水平，以促进 ＧＳＨ 的再生及

ＡｓＡ 的还原，促进 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环持续快速、有效运

转，加速对 Ｈ２Ｏ２的清除。 外源壳聚糖诱导菜用大豆

在盐胁迫期间维持较高的 ＡｓＡ 含量和较低的 Ｈ２Ｏ２

含量就充分反映了这一点。
无盐胁迫条件下，外源壳聚糖主要对菜用大豆

叶绿体前期（０～３ ｄ）各抗氧化酶活性和抗氧化剂含

量指标产生了显著影响，且对多数指标表现出显著

的促进作用。 但值得注意的是，３ ｄ 时 ＡｓＡ 的再生

受到显著抑制，可能是由于此时 ＤＨＡＲ 活性未受显

著影响，而 ＡＰＸ 活性显著升高所致；在 ＧＲ 及 ＤＨＡＲ
活性的增幅相近且 ＧＰＸ 活性未受显著影响的情况

下，０ ｄ 时 ＧＳＨ 活性较对照显著下降，很可能是壳聚

糖在 ＧＳＨ 合成阶段产生抑制作用所致。
外源壳聚糖是通过激活甲壳素诱导受体激酶 １

（ＣＥＲＫ１）而发挥作用的［２５］。 当植物细胞感受到几

丁质时，细胞表面受体⁃ＣＥＲＫ１ 通过其赖氨酸酸基

（Ｌｙｓｉｎｅ ｍｏｔｉｆ， ＬｙｓＭ） 直接与甲壳素结合 （含胞外

段），植物细胞膜上的 ＣＥＲＫ１ 通过胞外 ＬｙｓＭ 结构

域二聚化完成配体感应，使其胞内结构域磷酸化并

激活下游防卫反应信号通路［２６］。 可见，壳聚糖是通

过直接作用于细胞膜而诱导植物胞内防御反应的。
ＮａＣｌ 胁迫下，植物体可通过 Ｃａ２＋ 信号转导、ＳＯＳ 信

号传导［２７］、促分裂原活化蛋白激酶（ＭＡＰＫ）级联［２８］

等途径传导胁迫信号，进而诱导植物细胞发生一系

列抗盐生理反应。 外源壳聚糖在 ＮａＣｌ 胁迫下也可

能是通过直接作用于细胞膜进而诱导植物胞内抗盐

机制而发挥作用的。 当菜用大豆在逆境下受到胁迫

伤害时，外源壳聚糖可诱导其潜在的抗逆能力，调动

抗逆协调机制，以阻止伤害或降低伤害程度。 本研

究中，无盐胁迫条件下与 ＮａＣｌ 胁迫下外源壳聚糖的

作用不同，可能是其启动了不同的应答机制所致。
ＮａＣｌ 胁迫下，外源壳聚糖诱导激发菜用大豆潜在抗

盐性，使其维持了较强的活性氧清除能力。
综上所述，外源壳聚糖在无盐胁迫和 ＮａＣｌ 胁迫

下对菜用大豆叶绿体 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环产生了不同的

影响；ＮａＣｌ 胁迫下，外源壳聚糖使菜用大豆保持较

高且协调变化的 ＡＰＸ、ＤＨＡＲ、ＧＲ 及 ＧＰＸ 活性，进而

使 ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环能更加快速、有效地运转，促进

ＡｓＡ、ＧＳＨ 的再生，维持较强的氧化还原力，及时清

除过量 Ｈ２Ｏ２，这可能是壳聚糖使菜用大豆维持光合

作用正常进行，保持较强同化力，进而阻止干质量下

降的重要生理基础之一。
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