
书书书

赵　昭，史慧娟，肖国华，等．浮萍休眠体形成过程中的淀粉积累［Ｊ］．江苏农业科学，２０１８，４６（２２）：３１５－３１８．
ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０１８．２２．０７３

浮萍休眠体形成过程中的淀粉积累

赵　昭１，史慧娟２，张　楠１，肖国华３，刘存歧１，金　磊１

（１．河北大学生命科学学院，河北保定０７１００２；２．河北大学博物馆，河北保定０７１００２；
３．河北省海洋与水产科学研究院，河北秦皇岛０６６２００）

　　摘要：以紫萍ＮＪ０１６为对象，研究浮萍休眠体形成过程中叶状体、休眠体中的淀粉、叶绿素含量及ＡＤＰ－葡萄糖焦
磷酸化酶（ＡＧＰａｓｅ）、α－淀粉酶、β－淀粉酶活性变化情况。结果表明，浮萍休眠体形成初期，ＡＧＰａｓｅ活性先明显增加
后逐渐下降，较未经脱落酸处理的叶状体其活性下降９９．８％；浮萍休眠体形成过程中，α、β－淀粉酶活性受到不同程
度抑制，α、β－淀粉酶活性与淀粉含量呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），叶绿素 ａ（Ｃｈｌａ）、叶绿素 ｂ（Ｃｈｌｂ）含量下降明显，
叶绿素ａ／叶绿素ｂ值呈增加趋势。因此，浮萍休眠体形成过程中，主要是通过抑制淀粉的降解进行淀粉积累。
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　　浮萍在世界上主要有多根紫萍属（Ｓｐｉｒｏｄｅｌａ）、少根紫萍
属（Ｌａｎｄｏｌｔｉａ）、浮萍属（Ｌｅｍｎａ）、扁平无根萍属（Ｗｏｌｆｆｉｅｌｌａ）、
芜萍属（Ｗｏｌｆｆｉａ）５属４０种［１］，而在我国主要有３属７种［２］，

是一种世界广泛分布、在人工湿地建设较好的水生植物［３］，

主要生活在静止或流动缓慢的淡水中，能够降解污染物，吸收

氮磷、降解重金属［４］。浮萍是一种形态高度退化的高等被子

植物，仅有叶状体和根，其中叶状体是浮萍进行光合作用的主

要器官，而休眠体是浮萍在生长周期过程中重要的生命阶段，

体积小、没有气孔、细胞壁厚、淀粉含量高［５］，在形态学上与

叶状体有很大不同，能够使浮萍抵御外界的恶劣环境［６］。在

自然环境中，浮萍大多数种类能够在夏季末期产生一种休眠

体，并沉降到水体底部不再生长，当经过寒冷的冬天刺激及春

天温度升高时，其能够浮上水面并利用储藏的淀粉发芽而生

长成叶状体［７］。在实验室环境中，低温、脱落酸（ＡＢＡ）及 Ｎ、
Ｓ、Ｐ等营养元素的缺乏也能诱导浮萍形成休眠体［６］。浮萍又

是一种潜在的能源植物，生长速度快，每２～３ｄ可实现生物
量翻倍［８］，最高的生长速度可达到干质量１２．４ｇ／（ｍ２·ｄ），
而浮萍在不同的生长环境下淀粉含量差异较大，可占到干质

量的３％～７５％［５，９］。浮萍可经发酵产生乙醇，产量达到６．４２
×１０３Ｌ／ｈｍ２，比同等条件下玉米生产的乙醇产量高５０％［１０］，

与玉米、甘薯等传统能源植物相比，浮萍还可以净化猪场污水

和重金属污染的水体，不会占用大量耕地，不会造成粮食

危机［２，１１］。

目前，有关植物淀粉合成和降解途径的研究较多，而有关

浮萍在形成休眠体过程中淀粉的积累机制研究相对较少。有

研究表明，植物叶片通过光合作用产生暂时性淀粉，并通过降

解产生蔗糖，提供淀粉合成的原材料；蔗糖在蔗糖合成酶的作

用下分解为果糖、ＵＤＰ－葡萄糖，进一步形成６－磷酸葡萄糖
或１－磷酸葡萄糖；６－磷酸葡萄糖在ＡＤＰ－葡萄糖焦磷酸化
酶（ＡＤＰ－ｇｌｕｃｏｓｅｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅ，ＡＧＰａｓｅ）的作用下形成葡
聚糖链，在淀粉合成酶和淀粉分支酶的作用下形成直链淀粉

和支链淀粉，ＡＧＰａｓｅ是淀粉合成的限速酶［１２］，其活性受到抑

制将导致淀粉合成途径部分和全部终止，其活性或表达量的

升高将会促进淀粉的合成［１３－１４］。淀粉的分解途径主要是在

α、β－淀粉酶和糖化酶的作用下，水解直链淀粉和支链淀粉
形成葡萄糖［１５］。本试验采用ＡＢＡ诱导紫萍（Ｓ．ｐｏｌｙｒｒｈｉｚａ）形
成休眠体，研究其淀粉合成和降解途径相关酶的活性及叶绿

素含量变化，以揭示浮萍休眠体形成过程中影响淀粉含量变

化的因素，为其进一步开发利用奠定理论依据。

１　材料与方法

１．１　休眠体与叶状体的获得
紫萍ＮＪ０１６取自四川大学荷花池，１％ ＮａＣｌＯ处理６０～

９０ｓ，无菌水清洗２～３次；转移到无菌营养液中，使用 Ｗａｎｇ
等描述的方法［５］诱导紫萍形成休眠体并进行收集；无菌条件

下，将休眠体培养在含１００ｍＬ霍格兰氏（Ｈｏａｇｌａｎｄｓ）营养液
的２５０ｍＬ鄂伦麦尔（Ｅｒｌｅｎｍｅｙｅｒ）三角瓶中，置于温度为
（２５±１）℃、光照度为７０００ｌｘ、光—暗周期为１６ｈ—８ｈ的温
室中培养７ｄ，即得由休眠体产生的第 １代大小相同的叶
状体。

１．２　试验处理
将叶状体在无菌条件下转接到含１％蔗糖、ｐＨ值为５．８

的Ｈｏａｇｌａｎｄｓ营养液中，置于温度为（２５±１）℃、光照度为
７０００ｌｘ、光—暗周期为 １６ｈ—８ｈ的温室中培养 ３ｄ，加入
１μｍｏｌ／ＬＡＢＡ，分别收集 ＡＢＡ处理前（０ｄ）及 ＡＢＡ处理１、
２、３、５ｄ时的叶状体。ＡＢＡ处理７ｄ时，可从叶状体中分离收
集到休眠体。

１．３　测定内容与方法
１．３．１　淀粉含量　将干燥叶状体或休眠体进行研磨，取干粉
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０．３ｇ，加入３ｍＬ６ｍｏｌ／ＬＨＣｌ，沸水浴处理２ｈ，用 ６ｍｏｌ／Ｌ
ＨＣｌ或６ｍｏｌ／ＬＫＯＨ调节 ｐＨ值到 ７．０±０．５；加入 ２００μＬ
Ｐｂ（ＣＯＯＨ）２沉淀蛋白，５０００ｒ／ｍｉｎ离心５ｍｉｎ，取上清液，高
效液相色谱法（ＨＰＬＣ法）测定葡萄糖含量，计算淀粉含量，公
式［１６］为：

淀粉含量＝葡萄糖含量×０．９０９。
１．３．２　叶绿素含量　称取叶状体或休眠体鲜质量１ｇ，加入
丙酮、乙醇配比为１∶１的反应液萃取７２ｈ，酶标仪上分别测
定波长为６６３、６４５ｎｍ的吸光度，叶绿素浓度按照张宪政的方
法［１７］计算。

１．３．３　ＡＧＰａｓｅ酶活性和α、β－淀粉酶活性
１．３．３．１　粗酶液的提取［１８］　称取叶状体或休眠体鲜质量
０．５ｇ，加入 ｐＨ值为 ７．５，含 １００ｍｍｏｌ／ＬＨＥＰＥＳ－ＮａＯＨ、
８ｍｍｏｌ／ＬＭｇＣｌ２、２ｍｍｏｌ／ＬＥＤＴＡ、１２．５％甘油（体积分数）、
１０ｍｇ／ＬＰＶＰ－４０、５０ｍｍｏ１／Ｌ２－巯基乙醇的提取液５ｍＬ，
研钵中研磨；１２０００ｒ／ｍｉｎ离心１０ｍｉｎ，上清液即为粗酶液。
所有操作步骤均在冰上进行。

１．３．３．２　ＡＧＰａｓｅ酶和α、β－淀粉酶活性的测定　采用分光
光度计法［１９］测定 ＡＧＰａｓｅ酶和 α、β－淀粉酶的活性。测定
ＡＧＰａｓｅ酶活性时，取 ２０μＬ粗酶液，加入 １１０μＬｐＨ值为
７．４，含 １００ｍｍｏｌ／ＬＨＥＰＥＳ－ＮａＯＨ、１．２ｍｍｏｌ／ＬＡＤＰＧ、
３ｍｍｏｌ／ＬＰＰｉ、５ｍｍｏｌ／ＬＭｇＣｌ２、４ｍｍｏｌ／ＬＤＴＴ的反应液，
３０℃ 反应２０ｍｉｎ后沸水浴３０ｓ终止反应，１００００ｒ／ｍｉｎ离心
１０ｍｉｎ；取上清液 １００μＬ，加入 ５．２μＬ含 ５．７６ｍｍｏｌ／Ｌ
ＮＡＤＰ、０．０８ＵＰ－ｇｕｃｏｍｕｔａｓｅ（磷酸葡萄糖变位酶）、０．０７Ｕ
Ｇ６Ｐ－脱氢酶的比色液，３０℃反应１０ｍｉｎ；以２０μＬ煮沸的酶
粗液作为对照，测定波长为３４０ｎｍ的吸光度。ＡＧＰａｓｅ活性
单位定义为Ｕ，１Ｕ代表单位质量（１ｍｇ）的酶在波长３４０ｎｍ
处１ｍｉｎ反应液的吸光度值增加０．０１。

测定α、β－淀粉酶活性时，首先制作麦芽糖标准曲线：麦
芽糖溶液与３，５－二硝基水杨酸（ＤＮＳ）沸水浴反应５ｍｉｎ，冷
却，测定波长为５２０ｎｍ处的吸光度，并建立以吸光度为纵坐
标、麦芽糖含量为横坐标的回归方程。其次，测定总淀粉酶活

性：取１０ｍＬ试管２支，分别加入各１ｍＬ的粗酶液、柠檬酸缓
冲液；分别加入４ｍＬ０．４ｍｏｌ／ＬＮａＯＨ，３７℃水浴１０ｍｉｎ后各
加入３７℃预热的１％可溶性淀粉２ｍＬ，水浴５ｍｉｎ，在含粗酶
液的试管中加入 ４ｍＬ０．４ｍｏｌ／ＬＮａＯＨ终止酶反应；取
１０ｍＬ刻度试管３支，分别加入蒸馏水、粗酶液处理液、柠檬
酸缓冲液处理液 ２ｍＬ；每管加入 ３，５－二硝基水杨酸溶液
２ｍＬ，沸水浴准确煮沸５ｍｉｎ；取出冷却，加入１０ｍＬ蒸馏水，
摇匀，波长５２５ｎｍ处测定吸光度；根据标准曲线计算出麦芽
糖浓度、总淀粉酶活性。最后，测定 α、β－淀粉酶活性：粗酶
液７０℃保温１５ｍｉｎ，再按照总淀粉酶活性的测定方法测得
α－淀粉酶活性，则得 β－淀粉酶活性 ＝总淀粉酶活性 －
α－淀粉酶活性。１个 α、β－淀粉酶活性单位定义为单位质
量（１ｍｇ）的酶１ｍｉｎ催化底物所释放１ｎｍｏｌ麦芽糖。
１．３．４　蛋白含量　按照 Ａｐｐｅｎｒｏｔｈ等的方法［２０］测定。将粗

酶液稀释１０倍；取稀释的酶液１ｍＬ，加入５ｍＬ考马斯亮兰
Ｇ－２５０溶液，充分摇匀，静置２ｍｉｎ，测定波长５９５ｎｍ处的吸
光度，根据以牛血清蛋白为标准制定的标准曲线计算蛋白

含量。

１．４　数据分析
?用ＳＰＳＳ１６．０软件对数据进行统计分析；采用 Ｏｒｉｇｉｎ

８．０软件进行作图；采用单因素方差分析或ｔ检验法对数据进
行差异显著性分析。

２　结果与分析

２．１　浮萍休眠体形成过程中淀粉含量及生长速度的变化
试验结果表明，浮萍休眠体呈暗绿色，边缘较厚。由图１

可见，ＡＢＡ处理０～１ｄ即浮萍休眠体形成前期，叶状体数量
由３２个增加到５０个，生长迅速；ＡＢＡ处理１～２ｄ，浮萍叶状
体数目略有增加，到５７个，生长速度增加趋缓；ＡＢＡ处理３～
７ｄ，浮萍的叶状体数量减少，叶状体繁殖受到一定抑制。由
图２可见，ＡＢＡ处理０～３ｄ，浮萍叶状体淀粉含量由２０．９％
缓慢增加到２６．５％；ＡＢＡ处理３～５ｄ，浮萍叶状体出现较为
快速的淀粉积累，淀粉含量由２６．５％增加到３６．７％；ＡＢＡ处
理７ｄ即形成休眠体时，休眠体中的淀粉含量迅速达到
６５．０％。由此可见，浮萍在休眠体形成过程中，浮萍的生长受
到抑制，对糖类的利用降低，从而将更多的糖储存起来，淀粉

积累是休眠体形成过程中最明显的特征。

２．２　浮萍休眠体形成过程中叶绿素含量的变化
　　光合色素含量高低对浮萍光合作用强弱、淀粉积累多少
具有重要的作用。由图３、图４可见，在浮萍休眠体形成过程
中，叶状体光合色素叶绿素ａ（ｃｈｌａ）、叶绿素ｂ（ｃｈｌｂ）含量呈
下降趋势，与叶绿素ａ含量相比，叶绿素ｂ含量下降程度相对
更大，叶绿素ａ、叶绿素 ｂ比值呈上升趋势；ＡＢＡ处理０～２ｄ
即浮萍休眠体形成前期，ｃｈｌａ含量基本保持不变，而ｃｈｌｂ含
量明显下降；ＡＢＡ处理２～５ｄ，浮萍叶状体中的 ｃｈｌａ、ｃｈｌｂ
含量均下降较快；浮萍休眠体（ＡＢＡ处理７ｄ）时的光合色素
含量明显低于叶状体中的含量。

—６１３— 江苏农业科学　２０１８年第４６卷第２２期



２．３　浮萍休眠体形成过程中ＡＧｐａｓｅ活性的变化
　　ＡＧＰａｓｅ是淀粉合成的关键酶和限速酶，能催化 ＡＴＰ和
葡萄糖合成ＡＤＰ－葡糖糖，而ＡＤＰ－葡萄糖又是合成直链淀
粉和支链淀粉的底物。由图５可见，ＡＢＡ处理０～２ｄ，浮萍

ＡＧＰａｓｅ活性明显增加，ＡＧＰａｓｅ活性由 １９．５Ｕ快速增加到
３３．５Ｕ，并达到最大值，酶活性增加７１．８％；后随ＡＢＡ处理时
间的延长，ＡＧＰａｓｅ活性下降，ＡＢＡ处理３～５ｄ时 ＡＧＰａｓｅ活
性为７．５Ｕ左右；浮萍休眠体的 ＡＧＰａｓｅ活性为０．０４７Ｕ，明
显低于叶状体中的活性，较未经ＡＢＡ处理的叶状体其活性下
降９９．８％。

２．４　浮萍休眠体形成过程中α、β－淀粉酶活性的变化
α、β－淀粉酶是淀粉水解的关键酶，并能将直链葡聚糖

水解成麦芽糖。由图 ６可见，在浮萍休眠体形成过程中，
α、β－淀粉酶活性整体呈下降趋势；与初始叶状体即未用
ＡＢＡ处理相比，ＡＢＡ处理５ｄ时叶状体 α、β－淀粉酶活性分
别下降２２．４％、４６．０％；ＡＢＡ处理０～１ｄ即休眠体形成前
期，α－淀粉酶活性基本保持不变，而 β－淀粉酶活性有明显
增加；与叶状体相比，浮萍休眠体中的α、β－淀粉酶活性明显
低于叶状体，α、β－淀粉酶活性均受到不同程度的抑制。

２．５　淀粉含量与ＡＧｐａｓｅ、α－淀粉酶、β－淀粉酶活性的相关
性分析

由表 １可见，在浮萍休眠体形成过程中，淀粉含量与
ＡＧＰａｓｅ活性呈不显著负相关，与α、β－淀粉酶活性呈极显著
负相关（Ｐ＜０．０１），相关系数分别为－０．９６５、－０．８８８；α－淀
粉酶活性和β－淀粉酶活性呈不显著正相关。

３　结论与讨论

本试验通过ＡＢＡ诱导紫萍叶状体形成休眠体，研究此过
程中叶状体、休眠体中淀粉、叶绿素含量及 ＡＤＰ－葡萄糖焦
磷酸化酶（ＡＧＰａｓｅ）、α－淀粉酶、β－淀粉酶的活性变化情况。
结果发现，在浮萍形成休眠体过程中，叶状体的生长繁殖受到

一定的抑制，其淀粉含量有所增加，这可能是由于浮萍叶状体

生长速率的降低导致对糖类的利用降低，从而将更多的糖储

表１　浮萍休眠体形成过程中淀粉含量与ＡＧｐａｓｅ、α－淀粉酶、
β－淀粉酶活性的相关性分析

指标

相关系数

淀粉含量
ＡＧＰａｓｅ
活性

α－淀粉
酶活性

β－淀粉
酶活性

淀粉含量 １．０００
ＡＧＰａｓｅ活性 －０．７６０ １．０００
α－淀粉酶活性 －０．９６５ ０．７１７ １．０００
β－淀粉酶活性 －０．８８８ ０．８２５ ０．７７９ １．０００

　　注：、分别代表两因素之间显著（Ｐ＜０．０５）、极显著相关
（Ｐ＜０．０１）。

存起来，进而导致淀粉的积累，ＡＧＰａｓｅ活性在 ＡＢＡ处理２ｄ
时有大幅度的增加，增幅达７１．８％，但在休眠体时明显下降，
较未经ＡＢＡ处理的叶状体其活性下降９９．８％，与Ｗａｎｇ等的
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研究结论［５］相吻合；淀粉酶 α、β－淀粉酶的活性整体呈下降
趋势。通过相关性分析结果表明，在浮萍休眠体形成过程中，

淀粉含量与淀粉酶活性高度相关，淀粉含量与 α、β－淀粉酶
的相关系数分别高达－０．９６５、－０．８８８，达到极显著负相关水
平（Ｐ＜０．０１），淀粉含量与ＡＧＰａｓｅ活性的相关性未达到显著
水平。因此，浮萍休眠体主要通过抑制淀粉的降解来积累

淀粉。

休眠体是浮萍生命周期中的一个重要阶段，是浮萍储存

淀粉、抵御外界恶劣环境的一个重要器官，显微镜下可观察到

其带有细微的根。浮萍休眠体相当于陆生植物的种子，不同

之处在于浮萍休眠体的形成是无性繁殖，而植物种子的形成

主要通过有性繁殖。浮萍休眠体的形成主要受２个因素的影
响：一种是激素，另一种是营养元素尤其是磷元素的缺乏。浮

萍在经过冬眠之后，在合适的温度和光照条件下，细胞内的碳

水化合物会发生变化，并从２个分生侧囊中生长出新的叶状
体。ＡＢＡ是一种重要的植物激素，在植物逆境胁迫和调节植
物种子休眠中发挥着重要的作用，能够使植物更好地适应恶

劣环境，同时，ＡＢＡ在植物体内对糖类、淀粉的合成和运输也
发挥着重要的作用。有研究表明，少根紫萍在磷缺乏形成休

眠体过程中，其淀粉含量可以达到７５％［２１］，相当于谷类玉米、

高粱、小麦种子的淀粉量［２２］；大米悬浮培养的细胞中，ＡＢＡ能
上调ＡＧＰａｓｅ基因的表达，而在种子萌发过程中，ＡＢＡ会抑制
ＧＡ诱导的α－淀粉酶基因表达和β－淀粉酶活性［１５］；低浓度

（１μｍｏｌ／Ｌ）ＡＢＡ 能 够 提 高 淀 粉 的 合 成，而 高 浓 度
（１００μｍｏｌ／Ｌ）ＡＢＡ反而会降低淀粉含量［２３］。ＡＢＡ对淀粉的
合成发挥着重要的作用，有关浮萍叶状体或休眠体中的淀粉

与ＡＢＡ含量的相关性还有待进一步研究。

参考文献：

［１］ＶｅｒｍａＲ，ＳｕｔｈａｒＳ．Ｕｔｉｌｉｔｙｏｆｄｕｃｋｗｅｅｄｓａｓｓｏｕｒｃｅｏｆｂｉｏｍａｓｓｅｎｅｒｇｙ：
ａｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．ＢｉｏｅｎｅｒｇｙＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１５，８（４）：１５８９－１５９７．

［２］韩玉洁，杨　琳，赵　玲，等．浮萍植物在水体净化中的研究及展
望［Ｊ］．生物学通报，２０１６，５１（６）：４－７．

［３］ＴａｏＸ，ＦａｎｇＹ，ＸｉａｏＹ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｔｏ
ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｔｈｅｈｉｇｈｓｔａｒｃｈａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｄｕｃｋｗｅｅｄ（Ｌａｎｄｏｌｔｉａ
ｐｕｎｃｔａｔａ）ｕｎｄｅｒｎｕｔｒｉｅｎｔｓｔａｒｖａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙｆｏｒＢｉｏｆｕｅｌｓ，
２０１３，６（１）：７２－８７．

［４］梁　雪，贺　锋，徐　栋，等．人工湿地植物的功能与选择［Ｊ］．
水生态学杂志，２０１２，３３（１）：１３１－１３８．

［５］ＷａｎｇＷＱ，ＭｅｓｓｉｎｇＪ．ＡｎａｌｙｓｉｓｏｆＡＤＰ－ｇｌｕｃｏｓｅｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｄｕｒｉｎｇｔｕｒｉｏｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｉｎｄｕｃｅｄｂｙａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄｉｎ
Ｓｐｉｒｏｄｅｌａｐｏｌｙｒｈｉｚａ（ｇｒｅａｔｅｒｄｕｃｋｗｅｅｄ）［Ｊ］．ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，
２０１２，１２（１）：５－１９．

［６］ＬｅｙＫＬ．ＡｐｐｅｎｒｏｔｈＫＪ．ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｓａｐｏｓｓｉｂｌｅ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｍｏｄｕｌａｔｏｒｏｆｄｏｒｍａｎｃｙｉｎｔｕｒｉｏｎｓｏｆＳｐｉｒｏｄｅｌａｐｏｌｙｒｈｉｚａ
（Ｌ．）Ｓｃｈｌｅｉｄｅｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，１９９７，１２９（１）：１－７．

［７］ＡｐｐｅｎｒｏｔｈＫＪ，ＮｉｃｋｅｌＧ．ＴｕｒｉｏｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｉｎＳｐｉｒｏｄｅｌａｐｏｌｙｒｈｉｚａ：ｔｈｅ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｓｉｇｎａｌｓｔｈａｔｉｎｄｕｃｅｔｈｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌｐｒｏｃｅｓｓｉｎｎａｔｕｒｅ
［Ｊ］．ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，２０１０，１３８（３）：３１２－３２０．

［８］ＣｈａｎｇＳＭ，ＹａｎｇＣＣ，ＳｕｎｇＳＣ．Ｔｈｅｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎａｎｄｔｈｅｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ
ｖａｌｕｅｏｆＬｅｍｎａｃｅａｅ［Ｊ］．ＢｕｌｌｅｔｉｎＣｈｉＫａｎ，１９７７（２４）：１９－３０．

［９］ＣｈｅｎｇＪＪ，ＳｔｏｍｐＡＭ．Ｇｒｏｗｉｎｇｄｕｃｋｗｅｅｄｔｏｒｅｃｏｖｅｒｎｕｔｒｉｅｎｔｓｆｒｏｍ
ｗａｓｔｅｗａｔｅｒｓａｎｄｆｏｒｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｏｆｆｕｅｌｅｔｈａｎｏｌａｎｄａｎｉｍａｌｆｅｅｄ［Ｊ］．
Ｃｌｅａｎ－ＳｏｉｌＡｉｒＷａｔｅｒ，２０１０，３７（１）：１７－２６．

［１０］ＸｕＪ，ＣｕｉＷ，ＣｈｅｎｇＪＪ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｏｆｈｉｇｈ－ｓｔａｒｃｈｄｕｃｋｗｅｅｄ
ａｎｄｉｔｓｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎｔｏｂｉｏｅｔｈａｎｏｌ［Ｊ］．ＢｉｏｓｙｓｔｅｍｓＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ，２０１１，
１１０（２）：６７－７２．

［１１］ＣｕｉＷ，ＣｈｅｎｇＪＪ．Ｇｒｏｗｉｎｇｄｕｃｋｗｅｅｄｆｏｒｂｉｏｆｕｅｌｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ：ａ
ｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１５，１７（Ｓ１）：１６－２３．

［１２］ＳａｋｕｌｓｉｎｇｈａｒｏｊＣ，ＣｈｏｉＳＢ，ＨｗａｎｇＳＫ，ｅｔａｌ．Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇｓｔａｒｃｈ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｆｏｒｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｒｉｃｅｓｅｅｄ ｗｅｉｇｈｔ：ｔｈｅｒｏｌｅｏｆｔｈｅ
ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃＡＤＰ－ｇｌｕｃｏｓｅｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，
２００４，１６７（６）：１３２３－１３３３．

［１３］ＴｓａｉＣＹ，ＮｅｌｓｏｎＯＥ．Ｓｔａｒｃｈ－ｄｅｆｉｃｉｅｎｔｍａｉｚｅｍｕｔａｎｔｌａｃｋｉｎｇ
ａｄｅｎｏｓｉｎｅｄｅｐｈｏｓｐｈａｔｅｇｌｕｃｏｓｅｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙ［Ｊ］．
Ｓｃｉｅｎｃｅ，１９６６，１５１（３７０８）：３４１－３４３．

［１４］ＫａｎｇＧＺ，ＬｉｕＧＱ，ＰｅｎｇＸＱ，ｅｔａｌ．Ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｔｈｅｓｔａｒｃｈｃｏｎｔｅｎｔ
ａｎｄｇｒａｉｎｗｅｉｇｈｔｏｆｃｏｍｍｏｎｗｈｅａｔｂｙｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅｃｙｔｏｓｏｌｉｃ
ＡＧＰａｓｅｌａｒｇｅｓｕｂｕｎｉｔｇｅｎｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，
２０１３，７３（６）：９３－９８．

［１５］ＣｈｅｎＨＪ，ＷａｎｇＳＪ．Ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄｅｎｈａｎｃｅｓｓｔａｒｃｈｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎａｎｄ
ｓｕｇａｒｔｒａｎｓｐｏｒｔｉｎｒｉｃｅｕｐｐｅｒｌｅａｆｓｈｅａｔｈｓａｔｔｈｅｐｏｓｔ－ｈｅａｄｉｎｇｓｔａｇｅ
［Ｊ］．ＡｃｔａＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉａｅＰｌａｎｔａｒｕｍ，２０１２，３４（４）：１４９３－１５００．

［１６］ＺｈａｎｇＬ，ＺｈａｏＨ，ＧａｎＭ Ｚ，ｅｔａｌ．Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓ
ｓａｃｃｈａｒｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｆｅｒｍｅｎｔａｔｉｏｎ（ＳＳＦ）ｆｒｏｍｖｉｓｃｏｓｉｔｙｒｅｄｕｃｉｎｇｏｆ
ｒａｗｓｗｅｅｔｐｏｔａｔｏｆｏｒｂｉｏｅｔｈａｎｏｌｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎａｔｌａｂｏｒａｔｏｒｙ，ｐｉｌｏｔａｎｄ
ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌｓｃａｌｅｓ［Ｊ］．ＢｉｏｒｅｓｏｕｒｃｅＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１１，１０２（６）：
４５７３－４５７９．　

［１７］张宪政．作物生理研究法［Ｍ］．北京：农业出版社，１９９２．
［１８］ＺｈａｏＺ，ＳｈｉＨＪ，ＷａｎｇＭＬ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｏｆｎｉｔｒｏｇｅｎａｎｄｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙｏｎｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｇｅｎｅｓｅｎｃｏｄｉｎｇｋｅｙ
ｅｎｚｙｍｅｓｏｆｓｔａｒｃｈｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｄｕｃｋｗｅｅｄ（Ｌａｎｄｏｌｔｉａｐｕｎｃｔａｔａ）
［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１５，８６（５）：７２－８１．

［１９］ＮａｋａｍｕｒａＹ，ＹｕｋｉＫ，ＰａｒｋＳＹ，ｅｔａｌ．Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎ
ｔｈｅｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｏｆｒｉｃｅｇｒａｉｎｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ＆ Ｃｅｌｌ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９８９，３０（６）：８３３－８３９．

［２０］ＡｐｐｅｎｒｏｔｈＫＪ，ＡｕｇｓｔｅｎＨ，ＬｉｅｂｅｒｍａｎｎＢ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｌｉｇｈｔ
ｑｕａｌｉｔｙｏｎａｍｉｎｏａｃｉｄｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｐｒｏｔｅｉｎｓｉｎＷｏｌｆｆｉａａｒｒｈｉｚａ
（Ｌ．）Ｗｉｍｍ．ｕｓｉｎｇａｓｐｅｃｉａｌｌｙｍｏｄｉｆｉｅｄｂｒａｄｆｏｒｄｍｅｔｈｏｄ［Ｊ］．
ＢｉｏｃｈｅｍｉｅＵｎｄＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉｅＤｅｒＰｆｌａｎｚｅｎ，１９８２，１７７（３）：２５１－２５８．

［２１］ＲｅｉｄＭ Ｓ，ＢｉｅｌｅｓｋｉＲ Ｌ．Ｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｓｐｉｒｏｄｅｌａｏｌｉｇｏｒｒｈｉｚａｔｏ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９７０，４６（４）：６０９－
６１３．　

［２２］ＬｉｎＹ，ＴａｎａｋａＳ．Ｅｔｈａｎｏｌｆｅｒｍｅｎｔａｔｉｏｎｆｒｏｍ ｂｉｏｍａｓｓｒｅｓｏｕｒｃｅｓ：
ｃｕｒｒｅｎｔｓｔａｔｅａｎｄ ｐｒｏｓｐｅｃｔｓ［Ｊ］． Ａｐｐｌｉｅｄ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２００６，６９（６）：６２７－６４２．

［２３］ＡｋｉｈｉｒｏＴ，ＭｉｚｕｎｏＫ，ＦｕｊｉｍｕｒａＴ．ＧｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＡＤＰ－ｇｌｕｃｏｓｅ
ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅａｎｄ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔｓｉｎ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｃｅｌｌｓａｒｅ
ｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｄｂｙｓｕｃｒｏｓｅａｎｄＡＢＡ［Ｊ］．ＰｌａｎｔａｎｄＣｅｌｌ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００５，４６（６）：９３７－９４６．

—８１３— 江苏农业科学　２０１８年第４６卷第２２期


