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缩写 

Abbreviations 

KS, Sapwood area specific hydraulic conductivity, 边材导水率。 

KL, Leaf area specific hydraulic conductivity, 叶导水率。 

Dm-v, Mean vessel diameter, 平均导管直径。 

ρ, Sapwood density, 边材密度。 

PLC, Percentage loss of hydraulic conductivity, 水分传导丧失百分率即栓塞化比率。 

Kleaf, Leaf hydraulic conductivity, 叶片水力导度。 

Ψpd, Predawn water potential, 凌晨水势。  

RWC, Relative water content, 相对含水量。 

ΨP50, Water potential at 50% loss of hydraulic conductivity, 失去 50%水分传导力的水势。 

ΨP88, Water potential at 88% loss of hydraulic conductivity, 失去 88%水分传导力的水势。 

ΨP12, Water potential at 12% loss of hydraulic conductivity, 失去 12%水分传导力的水势。 

Ψtlp, water potential at turgor loss point, 丧失膨压点的水势。 

ΨRWC70%, Water potential at which RWC is 70%, 相对含水量为 70%时的水势。 

Ttlp, Time of water loss when turgor loss point occurs, 失水到丧失膨压点所需的时间。 

TRWC70%, Time of water loss when leaf RWC is 70%, 失水到相对含水量为 70%时所需的时间。 

PPFD, Photosynthetic photon flux density, 光合光量子通量密度。 

Amax, Maximum net photosynthetic rate at saturating light, 饱和光照下的最大净光合速率。 

gsmax, Maximum stomatal conductance, 最大气孔导度。 

WUE, Photosynthetic water use efficiency, 光合水分利用效率。 

Emax, Maximum transpiration rate, 最大蒸腾速率。 

Chl, Chlorophyll, 叶绿素。 

Chla, Chlorophyll a, 叶绿素 a。 

Chlb, Chlorophyll b, 叶绿素 b。 

Car, Carotenoids, 类胡萝卜素。 

PSII, Photosystem II, 光系统 II。 

F0, Minimum fluorescence of PSII, 光系统 II 初始荧光。 

Fm, Maximum fluorescence of PSII, 光系统 II 最大荧光。 



缩写(续) 

Abbreviations (continued) 

Fv/Fm, Maximum photochemical efficiency of PSII, 光系统 II 最大光化学效率。  

∆F/Fm’, Actual photochemical efficiency of PSII, 光系统 II 实际光化学效率。  

NPQ, Non-photochemical quenching of PSII, 光系统 II 非化学淬灭。  

SOD, Superoxide dismutase (EC 1.15.1.1), 超氧化物歧化酶。  

CAT, Catalase (EC 1.11.1.6), 过氧化氢酶。 

POD, Guaiacol peroxidese (EC 1.11.1.7), 过氧化物酶。 

APX, Ascorbate peroxidese (EC 1.11.1.11), 抗坏血酸过氧化物酶。 

GR, Glutathione reducetase (EC 1.6.4.2), 谷胱甘肽还原酶。 

AsA, Reduced ascorbate, 还原型抗坏血酸。 

DHA, Oxidized ascorbate, 氧化型抗坏血酸。 

GSH, Reduced glutathione, 还原型谷胱甘肽。 

GSSG, Oxidized glutathione, 氧化型谷胱甘肽。 

H2O2, Hydrogen peroxide, 过氧化氢。 

·OH, Hydroxyl radicals, 羟氢氧基。 

1O2, Singlet oxygen, 单线态氧。 

ROS, Reactive oxygen species, 活性氧化物。 

MDA, Malondialdehyde, 丙二醛。 

ML, Mature leaf, 成熟叶。 

SL, Senescent leaf, 衰老叶。 

JA, Jasmine acid, 茉莉酸。 
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摘  要 

中国热带北缘—西双版纳三叶橡胶(Hevea brasiliensis)的水分关系、光

合特征以及生理学保护机制 

 

摘  要 

 

三叶橡胶(Hevea brasiliensis)属于大戟科常绿植物，起源于南美洲亚马逊河流

域，是一种重要的热带经济植物。在经济利益的驱动下，三叶橡胶在中国热带的

北缘—西双版纳得到了广泛的栽培。由于环境因素的变化，在引种地三叶橡胶的

生理生态习性也相应地发生了一系列的变化。例如，在西双版纳地区，三叶橡胶

从常绿植物变成了落叶植物。本论文研究与分析了三叶橡胶水分关系和光合作用

特征以及生理学保护机制对环境的响应，研究结果发现： 

(1) 三叶橡胶木质部导管直径较大，水分传导效率较高；但导管水分传导对

水势的降低较敏感，导管失去 50%水分传导能力的水势为−1.27 MPa。三叶橡胶

的最大净光合速率(Amax)和气孔导度(gsmax)较高；不过，光合的水分利用效率较低。

三叶橡胶的这些水力结构和光合特征与同属于大戟科的落叶树种—中平树和重

阳木相似，而与同属于大戟科的常绿树种核实木、变叶木以及石栗显著的不同。 

(2) 与常绿树种核实木相比，三叶橡胶叶片水力导度(Kleaf)对水势的降低较敏

感；叶片失去细胞膨压和失水到相对含水量为 70%的生理危险值较容易，叶片相

对含水量为 70%时的水势也比较高(−3.0 MPa)。这样在干季叶片脱落的原因可能

是，导管栓塞化(PLC)增加，水分传导能力下降，叶片得不到及时的水分补充。   

(3) 三叶橡胶对土壤水分的亏缺比较敏感。当土壤含水量为田间最大持水量

的 45%左右时，gsmax 和 Amax 迅速地下降，非化学淬灭(NPQ)值增加；当土壤含水

量为 35%左右时，光系统 II(PSII)遭受不可逆的损伤，NPQ 散热能力下降。当土

壤含水量小于 35%时，gsmax 下降到 100 mmol m-2 s-1 以下；此时，抗氧化酶活性

迅速升高，而抗坏血酸—谷胱甘肽循环在干旱和复水阶段都比较活跃。在 gsmax

下降的同时，木质部导管 PLC 增加，而 Kleaf 下降；气孔的关闭有利于避免导管

进一步的栓塞化。水分短缺使导管抗栓塞化的能力得到了加强，并使 Kleaf 对水势

的响应变得迟缓。当土壤含水量接近 30%时，复水之后，Amax 和 PSII 光化学效

率不能完全恢复到对照的水平，而 NPQ 值维持在与对照相同的水平，这样在复
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水之后，三叶橡胶依然维持抗氧化系统较高的活力可能有助于减轻氧化胁迫的压

力。即使三叶橡胶遭受严重的水分短缺，水力结构特征受到的伤害在复水之后都

能迅速地恢复，水力结构特征并不是遭受水分胁迫的三叶橡胶复水后，其恢复正

常生理功能的限制性因素。  

(4) 三叶橡胶对夜间低温异常敏感，5 ℃夜间低温处理 12 h 后，Amax 大约降

低 50%，gsmax 下降到 50 mmol m-2 s-1 左右，并且随着处理时间的延长，两者的值

越来越低。光合作用下降主要原因是夜间低温处理导致了 PSII 的失活和破坏。

此外，夜间低温使三叶橡胶的抗氧化保护系统不能有效地保护其免受氧化胁迫的

伤害，因此，可溶性蛋白以及叶绿素(Chl)和类胡萝卜素(Car)降解。另一方面，

虽然NPQ和Car/Chl的增加以及Chl a/b的下降在一定程度上起着光保护的作用，

但并不能阻止过氧化氢和丙二醛含量的增加和避免叶片的衰老。  

(5) 三叶橡胶叶片中的内源性单萜类化合物扮演着重要的抗氧化生理功能，

在一定程度上能保护在高温和高光照条件下的叶片维持正常的光化学效率；单萜

类化合物抗氧化功能的缺失，将使抗氧化系统中其它成分对过氧化氢的响应更迅

速和有效，这可能有利于弥补前者抗氧化功能的缺失。 

(6) 与成熟叶相比，三叶橡胶衰老叶能通过更进一步地激活抗氧化酶促系统

中的过氧化物酶和抗坏血酸过氧化物酶的活性，加强抗坏血酸—谷胱甘肽循环来

抵抗氧化胁迫，虽然这并不能阻止三叶橡胶最终的落叶，但可能有利于延迟叶片

的衰老；在衰老叶片中，由于光合作用能力下降，单萜类化合物的合成受到限制，

此时，类胡萝卜素在光保护和抗氧化过程中扮演更加相对重要的作用。 

(7) 喷施茉莉酸后，三叶橡胶的 Amax 和 gsmax 逐渐下降，并且 gsmax 对茉莉酸

的处理相当敏感；茉莉酸能诱导与叶片衰老特征相似的变化，即 Chl、Car 和蛋

白质降解以及过氧化氢和丙二醛积累；喷施茉莉酸后，超氧化物歧化酶、过氧化

氢酶、过氧化物酶活性升高，抗坏血酸—谷胱甘肽循环途径加强；在茉莉酸诱导

光合作用能力下降到一定程度之前，茉莉酸能诱导单萜类化合物的生化合成增

加，这也说明单萜类化合物生化合成和抗氧化功能的光合作用依赖性。  

 

关键词：光合作用；水力导度；抗氧化；干旱；低温。 
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Abstract: Hevea brasiliensis is widely cultivated in tropical areas for 

economical purpose, including the marginal tropical areas of China. It is an 

evergreen tree species (Euphorbiaceae) in its native habitats of South America, 

but, interestingly, deciduous in the marginal tropical areas, Xishuangbanna, 

SW China. Up to date, the reasons for the change in leaf-habit of H. 

brasiliensis in the marginal tropical areas of China are not well known. In the 

present study, water relations, photosynthetic performance and physiological 

protection were examined in H. brasiliensis in relation to low temperature and 

drought. The results were as follows: 

 

 (1)  A wider vessel diameter of xylem and higher hydraulic conductivity 

were observed in H. brasiliensis. However, the hydraulic conductivity was more 

vulnerable to water stress-induced embolisms, and water potential at 50% loss 

of hydraulic conductivity occurs was −1.27 MPa. On the other hand, H. 

brasiliensis displayed higher maximum photosynthetic rate (Amax) and stomatal 

conductance (gsmax) and, lower photosynthetic water use efficiency (WUE). 

These hydraulic and photosynthetic traits observed in H. brasiliensis are 

similar to those observed in two deciduous Euphorbiaceae tree species of 
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Macaranga denticulate and Bischofia javantica, and significantly differed from 

those observed in three evergreen Euphorbiaceae tree species of Drypetes 

indica, Aleurites moluccana and Codiaeum variegateum.  

     

(2) Compared with the evergreen tree species of D. indica, leaf hydraulic 

conductivity (Kleaf) of H. brasiliensis was more susceptible to the decline in leaf 

water potential. Leaf of H. brasiliensis readily lost turgor point and, during the 

periods of leaf water loss, its leaf relative water content (RWC) rapidly attained 

the value of 70%, which indicate the irreversible damage of photosynthetic 

apparatus, and the water potential for RWC of 70% was −3.0 MPa. These 

results indicate that the reasons for the shedding of leaves of H. brasiliensis 

during dry season may be the embolisms-induced decline in hydraulic 

conductivity and the consequent decease in water supply to leaves.  

           

(3) Saplings of H. brasiliensis were very sensitive to soil water shortage. 

When soil water content (SWC) was about 45% of field capacity, Amax and 

gsmax sharply declined, and non-photochemical quenching (NPQ) gradually 

increased; SWC being about 35% of field capacity, photosystem II (PSII) was 

irreversibly damaged, and NPQ was elevated. SWC being below 30% of field 

capacity, gsmax declined to 100 mmol m-2 s-1, and the activities of antioxidant 

enzyme were enhanced, however, the ascorbate − glutathione cycle was still 

active during the periods of drought and rewatering. The decline in gsmax was 

accompanied with the increment in embolisms and the drop of Kleaf, and the 

closure of stomatal allow plants to prevent more embolisms. Water shortage 

enhanced the resistance of xylem vessel to cavitations, and caused Kleaf to be 

insensitive to leaf water potential. When SWC approached 30% of field 

capacity, Amax and photochemical efficiency of PSII of the water-stressed 

plants upon rewatering could not recover the values of control plants, and 

however, NPQ did not display significant difference between previously 

water-stressed plants and control plants. Accordingly, the maintained higher 
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activities of antioxidant system may help previously water-stressed plants 

minimize the damage of photosynthetic apparatus. Even if the saplings of H. 

brasiliensis suffered from severe drought, hydraulic performance of 

water-stressed plants upon rewatering cloud completely restored to the levels 

of control plants, indicating that hydraulic traits is not factor to be limit the 

recovery of physiological function in water-stressed plants upon rewatering.  

                   

(4) The saplings of H. brasiliensis were very susceptible to night chilling. 

After the saplings were treated with 5 ℃ night temperature for 12 h, Amax of 

night chilling-treated plants decreased to 50% of control plants, and the value 

of gsmax dropped to 50 mmol m-2 s-1. The decline in photosynthesis might result 

from the night chilling-induced inactivation or damage of PSII. In addition, night 

chilling caused antioxidant system to be ineffective in protecting 

chilling-treated plants from photodamage. Therefore, the loss of soluble 

protein, chlorophyll (Chl) and carotenoid (Car) were observed in night 

chilling-treated plants. The elevated NPQ and Car/Chl as well as the 

decreased Chl a/b, at least in part, photosynthetically protected PSII from 

damage, but it could yet not prevent the accumulations of hydrogen peroxide 

(H2O2) and malondialdehyde (MDA), and accordingly it never avoid the 

shedding of leaves. 

               

(5) Monoterpene in leaves of H. brasiliensis plays an important role in 

antioxidant function, and may maintain the photochemical efficiency of PSII 

when the leaves being subjected to high temperature and light. Furthermore, 

the absence of monoterpene antioxidant leaded to the enhanced activities of 

other components of antioxidant system, the elevated activities of the latter 

might compensate for the absence of monoterpene antioxidant.  

       

(6) Compared with mature leaves of H. brasiliensis, senescent leaves 

might activate guaiacol peroxidase and ascorbate peroxidase and enhance the 
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ascorbate-glutathione cycle to resist oxidative stress, this could not prevent the 

shedding of leaves, but it possibly postpone senescing process. In addition, 

due to the decline in photosynthesis in senescent leaves, monoterpene 

biosynthesis was suppressed, but carotenoids may in turn confer further 

photoprotection at this stage. 

         

(7) After Jasmonic acid (JA) were sprayed on leaves of H. brasiliensis, 

Amax and gsmax gradually declined, and gsmax was very sensitive to JA. On the 

other hand, JA might induce the loss of soluble protein, Chl and Car, and the 

accumulations of H2O2 and MDA. JA enhanced the activities of superoxide 

dismutase, catalase and guaiacol peroxidease and activated ascorbate − 

glutathione cycle. Before JA induced the considerable decrease in Amax, it 

might enhance biosynthesis of monoterpene, indicating that monoterpene 

biosynthesis and antioxidant are photosynthesis dependent.        

  

 

Keywords: Photosynthesis, hydraulic conductivity, antioxidant, drought, low 

temperature. 
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第一章 绪  论 

 

1 三叶橡胶树生态环境和生态习性 

 

三叶橡胶(Hevea brasiliensis)属于大戟科常绿木本植物，是重要的热带经济

植物，其韧皮部流出的乳胶汁，是制造业的重要原料。它原产于南美洲北纬 5°

至南纬 15°，西经 48°至 78°之间的亚马逊河流域(Wycherley, 1992)。亚马逊河流

域分布着广阔的热带雨林，植物种类繁多，无数的乔木、灌木以及草木、藤本、

附生植物组成了多层次的郁闭热带雨林，橡胶树就混杂其中。目前，橡胶树主

要种植的国家包括南美洲的巴西和巴拿马和亚洲的泰国、印尼、马来西亚、中

国、印度、斯里兰卡以及非洲的尼日利亚。我国是 1904 年开始引种巴西橡胶树；

目前，云南、广东、广西三省的南部以及海南省和台湾省等在海拔 500 m 以下

的避风地带均有栽培(Feng, 2007)。 

 

1.1 三叶橡胶树原产地气候特征   

橡胶树的原产地位于赤道附近，太阳辐射强烈，全年温度高，年较差小。

在亚马逊河流域中下游地区，年平均气温 25–27 ℃，全年最冷月平均气温 24–26 

℃，最热月平均气温 25.3–27.9 ℃。年较差不到 3 ℃，极端最高气温 39 ℃，极

端最低气温 16.0 ℃，日较差 7.0–10.6 ℃，明显大于年较差。总的来看，橡胶树

原产地的温度高而稳定。另一方面，橡胶树原产地的降雨量充沛，雨日多，旱

季短。全年降雨量 1900–2900 mm，雨量充沛且分布较均匀，月降雨量除 7–9

月少于 100 mm 外，其它月份均在 100 mm 或 200 mm 以上。7–9 月间，有 1–3

个月少雨期，月降雨量在 100 mm 或 50 mm 以下；而由于此时的平均气温多在

25–26 ℃，蒸发旺盛，形成一个短期的旱季。年雨日在 170–253 日之间波动，

月雨日最多为 28 日，最少为 6 日，旱季期间月雨日少于 10 日。终年潮湿，大

多数月份相对湿度在 80%以上。此外，橡胶树原产地日照适中，年日照数在

1966–2513 小时之间。亚马逊河流域西部日照较少，在 2000 小时以下；向东逐

渐增加，亚马逊河口处达 2400 小时以上；一般 1–3 月份云量多，降水也多，日

照时数少；7–9 月份云量少，日照时数高。 
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1.2 三叶橡胶树的生态习性   

橡胶树在亚马逊河流域的生态环境中长期生长，并适应了那里的生长环境

条件，因而表现出下列基本生态习性(Feng, 2007)：(1) 要求温度较高、降水充

沛且分布均匀以及微风的气候环境；(2) 土壤条件为热带雨林下的红壤或砖红

壤，土壤酸碱度为 pH 3.8–7.0，土壤有机质较多、疏松、肥沃；(3) 幼苗较耐荫，

橡胶树的幼苗在郁闭的林下发芽生长因而具有一定的耐荫性，但幼树的生长需

要较强的阳光并最终生长成为热带雨林的上层乔木；(4)根系较浅，在热带雨林

中，土壤湿度经常较高，土壤下层通气不良，而表层土壤由于枯枝落叶的积累

与分解，显得疏松、通气、肥沃以及湿润，橡胶树在这种环境下发育成了浅根

性植物；(5) 茎脆而易断，热带雨林生境优越，橡胶树生长迅速，木材密度低，

机械组织不发达，材质疏松，加上树干高，树冠大而重，易被风折断；(6) 具

有较强的生态适应性，除在高温多湿的地区生长茂盛外，在距赤道远些的较干

旱地区也能生长。 

 

2 不同外界环境因素对三叶橡胶树的影响 

 

2.1 温度 

温度直接影响到橡胶的生长、发育、产胶以至存亡等等，因此是限制橡胶

树地理分布的主要因素(Feng, 2007)。在原产地或纬度较低的植胶国家，温度条

件均较优越，特别是没有低温的出现；而在我国植胶区，由于纬度较高(北纬

18°–21°)，冬季风强烈，每年都有不同程度的低温伤害。不同程度的低温对橡

胶树生长发育有不同的影响(Lin & Yang, 1994)：(1) 橡胶树生长发育的温度指标

以平均气温计量，10 ℃时细胞可进行有丝分裂，15 ℃为组织分化的临界温度，

18 ℃为正常生长的临界温度，20–30 ℃适宜生长和产胶，其中 26–27 ℃时橡胶

树生长最旺盛；(2) 橡胶树光合作用的温度指标以实际温度计量，小于 10 ℃时

对苗木的新陈代谢产生有害影响，10 ℃以下时橡胶树光合作用停止，25–30 ℃

为光合作用最适温度，当大于 40 ℃时橡胶树的呼吸作用超过光合作用从而生长

受到抑制；(3) 当林间气温小于 5 ℃时，橡胶树便会出现不同程度的寒害；当

低于–2 ℃时，橡胶树出现严重寒害。综合以上温度指标表明，橡胶树速生、高
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产以及光合作用适宜的温度范围为 18–28 ℃。   

 

2.2 水分 

 橡胶树生长和产胶的降水指标以年降雨量在 1500 mm 以上为宜。年降雨量

在 1500–2000 mm 之间，相对湿度在 80%以上，年降雨日大于 150 天，最适宜

于橡胶树的生长和产胶。如以月降雨量衡量水分条件，一般认为月降雨量大于

100 mm，月雨日大于 10 天适宜橡胶树生长；而月降雨量大于 150 mm 最适宜橡

胶树生长；橡胶树在遇到干旱时，会落花、落果或甚至被迫落叶(Feng, 2007)。 

 

2.3 光照 

 橡胶树是一种耐荫性植物，但是在全光照下也生长良好(Senevirathna et al., 

2003)。虽然橡胶树幼苗即使在 50%–80%的荫蔽度情况下也能正常生长，但随

着树龄增长而逐渐要求更多的日光。适宜的光照条件有利于增强橡胶树的抗逆

性，以抗寒来讲，充足的光照有利于橡胶树进行糖的代谢和养分的积累，促进

细胞木栓化，从而抗寒能力较强；光照不足时，植株机械组织发育不全，细胞

壁较薄，木质化程度较差，因而抗寒能力较差(Lin & Yang, 1994)。 

 

3 三叶橡胶树引种地西双版纳地区气候特征  

 

西双版纳 (20°08′−22°36′ N, 99°56′−101°50′ E) 位于云南西南部，地处亚洲热

带北缘，海拔550−2429.5 m。终年受西南季风影响，一年分为明显的三个季节，

3−4月为干热季，气温回升，降雨较少；5−10月为湿热季，气温全年最高，降雨

比较多；每年11月至次年2月为雾凉季，气温全年最低，降雨较少。年平均气温

为21.8 ℃，最热6月气温为25.7 ℃，最冷月1月气温为16.0 ℃；年最高气温为29.8 

℃，年极端最高气温为40.5℃；年最低气温为17.9 ℃，年极端最低气温为2.0 ℃；

Σ ≥ 10 ℃ 积温为7959 ℃，Σ ≥ 18 ℃积温为6638 ℃；年均降雨1560 mm，但降雨

分布不均，其中85%集中在雨季(5−10月)；年日照时数1858.7小时；土壤属于砖

红壤。在本地区，海拔1000 m以下都有橡胶树栽培，并能够正常生长。但是，在

冬季发生严重冷害的年份，橡胶树有可能发生寒害，树干冻裂。本论文实验研究
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地点—云南省西双版纳州勐腊县勐仑镇(21°41′ N, 101°25′ E)的部分气象特征如

图1.1所示。 

 
 

图 1.1 实验地点的部分气象数据。方条形柱代表月降水，实心圆代表月均温(数据来源于中国科学院

西双版纳热带植物园勐仑气象站)。 

Fig. 1.1 The monthly rainfall (bars) and mean monthly temperature (closed circles) in the experimental site, 

recorded by the Menglun Meteorological Station of Xishuangbanna Tropical Botanical Garden, Chinese 

Academy of Sciences.  

 

4 本论文的科学假设以及研究的内容和目的 

 

叶片是植物进行光合作用的重要器官，环境因子影响叶片的面积和数量以

及叶片的习性。例如，三叶橡胶在典型的热带高温高湿地区—巴西亚马逊河流

域、马来西亚、印度尼西亚是常绿植物，而引种到云南西双版纳后，在海拔 600

米左右的地区栽培，如果冬季低温少雨，三月初就会发生大量落叶，变成了落

叶树种；如果当年冬季是暖冬，又加上二三月份有一定量的降雨或人工灌溉，

这时的橡胶树依然保持了它原有的常绿树种的本色，不见有明显的落叶；随着

海拔的上升，由于冬季温度的降低，橡胶树就会提前到十二月或一月开始落叶，

变成了典型的落叶树种(Feng, 2007)。从上述的报道可以知道，在起源地是常绿

植物的三叶橡胶引种到西双版纳地区后，它的叶片习性发生改变的原因可能与

西双版纳地区季节性干旱和低温有关系。遗憾的是，上述研究只是观察到了干

旱和低温诱导三叶橡胶落叶的现象，但并不知道产生这种现象的具体生理原因。

另一方面，虽然有少量的研究报道了三叶橡胶的光合特性(Senevirthna et al., 
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2003)，但对其生理性保护机制的研究还相当少；甚至，到目前为止，还没有关

于三叶橡胶水分关系特征的研究报道。然而，对植物的水分关系和光合特征以

及生理学保护机制进行研究能帮助我们很好地理解植物对环境的适应性。 

 

因此，本论文提出了四点科学假说：(1) 在引种地西双版纳三叶橡胶叶片生

态习性的改变可能与其枝条和叶片的水力结构特征有关；(2) 三叶橡胶的水力

结构特征将决定其光合特征，并且三叶橡胶的水力结构特征和光合特征可能与

落叶树种更加相似；(3) 版纳地区季节性干旱和低温可能是导致三叶橡胶叶片

生态习性发生改变的主要原因；(4) 三叶橡胶落叶可能与其生理学保护机制(光

保护和抗氧化保护)失调有关。 

 

植物叶片对环境变化的“感知”是相当灵敏的。如图 1.2 所示，干旱和低温

以及化学制品(例如，茉莉酸)对植物的影响都可以通过叶片生理生态指标的变

化灵敏地反应出来。例如，土壤水分亏缺将立即导致植物木质部导管栓塞化和

水分传导效率下降，结果叶片水力导度下降，并直接诱导叶片气孔关闭；气孔

关闭后，光合速率将下降，结果产生光抑制甚至光氧化损伤；在这个时候，植

物不得不启动生理学保护机制来减轻甚至消除光氧化伤害；如果生理性保护机

制不能充分有效地发挥作用，叶片将会受到不可恢复的伤害，结果叶片将发生

衰老和脱落。  

 

本论文研究了三叶橡胶水分关系和光合特征以及生理学保护机制对环境的

响应，研究的内容和目的主要包括以下几个方面。 

1 三叶橡胶与五种大戟科植物水力结构和叶片光合特征的比较；研究目的

是，分析三叶橡胶木质部水力结构和叶片光合特征与同属于大戟科的常绿和落

叶树种的异同，初步了解三叶橡胶叶片光合特征和木质部水力结构特征。 

2 三叶橡胶与大戟科常绿树种核实木水分关系和光合特征在雨季和旱季的

差异；研究目的是，分析两种植物叶片水分关系的差异，探讨两种植物水分传

导特征的季节性变化的差异；初步分析上述两种差异对三叶橡胶叶片在干季的

脱落而核实木的叶片却能维持正常光合作用可能产生的影响。  

 - 5 -



中国热带北缘—西双版纳三叶橡胶(Hevea brasiliensis)的水分关系、光合特征以及生理学保护机制 

3 三叶橡胶水分关系、光合特征以及抗氧化系统对干旱和随后复水的响应；

研究目的是，探讨三叶橡胶对水分短缺的适应性；分析干旱复水之后，三叶橡

胶生理功能恢复的限制性因素；分析在干旱和复水过程中三叶橡胶光保护和抗

氧化保护机制的响应；分析渗透调节对增强三叶橡胶抗旱性可能的作用。 

4 三叶橡胶光合特征和抗氧化系统对夜间低温的响应；研究目的是，分析

三叶橡胶对夜间低温的敏感性；探讨夜间低温处理对三叶橡胶的光保护机制以

及抗氧化保护机制的影响。 

 
图 1.2 植物对外界不利环境因子的响应。 

Fig. 1.2 Responses of plants to stressed environmental variables.   

5 单萜类化合物对三叶橡胶的抗氧化保护作用；研究目的是，近一步确认

单萜类化合物在三叶橡胶叶片中可能扮演的抗氧化的生理功能。 

6 三叶橡胶季节性落叶过程中抗氧化系统、光系统 II 光化学效率以及单萜

类化合物的变化；研究目的是，分析氧化胁迫对三叶橡胶季节性落叶可能产生

的影响。 

7 外源性茉莉酸诱导的三叶橡胶叶片衰老过程中抗氧化系统、光合特征以

及单萜类化合物的变化；研究目的是，探讨三叶橡胶的光合作用、抗氧化系统

以及单萜类化合物对外源性茉莉酸诱导的衰老的响应机制，分析生理性保护机

制对茉莉酸诱导的衰老和季节性干旱和低温诱导的衰老的响应有何异同。 

 
注：三叶橡胶原产地气候特征数据引自http://en.wikipedia.org/wiki/Amazon-Rainforest；三叶橡胶引种地西

双版纳的气候特征数据由中国科学院西双版纳热带植物园勐仑气象站提供。 
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第二章 三叶橡胶与五种大戟科植物水力结构和光合特征的比较—常

绿与落叶树种的差异 

 
 
2.1 引言 

 

 

高等植物拥有发达的维管系统，能够把土壤中的水高效地运输到叶片，从而

维持叶片的正常的水分供应。因此，人们普遍地认为植物维管系统的水分运输能

力决定了叶片的水分供应状况，并且影响植物叶片的光合和蒸腾速率。然而，木

质部导管的水分运输并不总是有效的，因为水力通路(hydraulic pathway)对导管空

穴化(Cavitations)是相当敏感的。空穴化是气泡进入木质部导管后，从而产生栓

塞化的过程(Choat et al., 2003)。因为气泡不能传导水压，结果影响了水分在木质

部导管中的流动与运输(Meinzer et al., 2001)。一旦栓塞化形成之后，导管传导水

分的能力下降，结果木质部导管的水分运输效率将不可避免地下降。另一方面，

导管水力导度(hydraulic conductivity)的下降将限制植物的光合作用和生长速率，

因为植物的光合作用和生长速率受限于水分的有效供应(Brodribb & Field, 2000; 

Hubbard et al., 2001)。   

. 

据报道，落叶树种往往木材密度较低，木质部导管孔径较大，并具有较高的

水分运输效率(Gartner et al., 1990; Sobrado, 1993; Sobrado, 1997; Choat et al., 

2005)，不过，这并不意味着常绿树种的水分运输效率总是很低(Brodribb et al., 

2003)。另一方面，有研究报道证实落叶树种水力导度对水分胁迫引起的栓塞化

比常绿树种要敏感(Choat et al., 2003)。不过也有研究证实木质部导管抵抗栓塞化

的能力与叶片习性无关(Brodribb et al., 2003; Choat et al., 2007)。因此，人们普遍

地认为木质部导管对栓塞化的脆弱性受其结构特征的影响(Hacke et al., 2001; 

Domec & Gartner, 2002)。落叶树种和常绿树种不同的水力结构 (hydraulic 

architecture)特征使它们采用不同策略来适应相同的环境。例如，热带落叶树在干

季将脱落部分或全部的叶片以适应干旱的环境，而伴生的常绿树种不得不保持足

够的水分运输以避免叶片由于干旱而受到永久的伤害(Holbrook et al., 1995)。 
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 有趣的是，有研究证明植物水力导度与光合作用有功能上的协调性

(Brodribb & Field, 2000; Meinzer, 2002)。而且，植物的光合特征与植物许多整体

组织结构特征相关，而这些组织结构特征又可以用水力结构特征来衡量(Santiago 

et al., 2004）。因此，这样可以推测植物的光合作用强烈地受限于植物的水力导度，

因为水力导度状况决定叶片的水分供应状况。更确切地说，应该是木质部的结构

特征有影响叶片水分状况的潜力，从而限制植物光合速率和生长状况(Sperry & 

Saliendra, 1994; Brodribb & Field, 2000; Santiago et al., 2004)。当然，应该强调的

是，在大多数的维管植物中光合作用是一个独立的碳吸收过程，水力导度状况的

变化只是在时间尺度上影响光合速度。因此，人们认为水力导度直接调控叶片的

气孔导度，而非光合速度。 

 

本研究分析了三种落叶树种三叶橡胶(Hevea brasiliensis)、中平树(Mscaranga 

denticulata)、重阳木 (Bischofia javantica)以及三种常绿树种核实木 (Drypetes 

indica)、石栗(Alearites moluclana)、变叶木(Codiaeum Variegatum)水力结构特征

和光合特征。这六种树种都属于大戟科植物，因此实验的结果可以在一定程度上

消除植物系统发育史差异的影响。通过比较，了解三叶橡胶木质部输导组织水分

运输效率和抗干旱的能力。本研究有三个假设，一是植物的水分运输效率性与安

全性在功能上存在着协调统一的关系，即落叶树种与常绿树种相比，水分运输效

率较高，但对水分胁迫引起的栓塞化更敏感；二是常绿树种与落叶树种这种水力

结构特征的差异更多地依赖于木质部结构而不是叶片物候的不同；三是落叶树种

与常绿树种之间水力结构特征的不同能够解释它们之间光合特征的差异。 
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2.2 实验材料与方法 

 
2.2.1 实验地点 

 

实验在中国科学院西双版纳热带植物园(21°41′N, 101°25′E, 570 m a.s.l.)进

行。这里的气候特征是，年均温为 21.7℃，年降雨量为 1560 mm。且干湿季节明

显，5 月到 10 月为雨季，雨季降雨量占全年降雨量的 85%以上，11 月至次年的

4 月为干季。本研究的所有测定都在雨季的 7−8 月完成。 
 
2.2.2 实验材料 

 

 本研究选取三种落叶树种三叶橡胶(H. brasiliensis)、中平树(M. denticulata)、

重阳木(B. javantica)和三种常绿树种核实木(D. indica)、石栗(A. moluccana)、变叶

木(C. variegateum)作为实验材料。三叶橡胶在起源地南美洲亚马逊河流域，属于

常绿植物，而在引种地西双版纳地区叶片习性发生了改变，在每年的二月底至三

月初，它的叶片会全部地脱落，而新叶将在两周后开始萌发，中平树和重阳木植

物属于本地的落叶树种。相对应地，核实木、石栗、变叶木植物属于常绿树种。

实验所选用的变叶木树高在 2−3 m，胸径 3−4 cm。其它树种的高度在 5−7 m，胸

径在 15−20 cm。选取 3−5 颗植株作为取样的对象，并且，这些取样的树种光照

条件都较好。 

 
2.2.3 枝条的脆弱曲线 
 

导管水分传导丧失百分率即栓塞化比率的测定在雨季的 7−8 月间进行。测定

过程参考 Sperry et al. (1988)提供的方法。在凌晨剪取每个树种 7−9 根长而分枝

较少的枝条，然后将枝条放入有湿毛巾的黑色塑料袋内密封，防止枝条进一步失

水。到达实验室后，把枝条取出，使枝条在不同时间内自然失水(0 分钟到几天不

等)，从而降低到不同的水势，然后将枝条密封在有湿毛巾的黑色塑料袋内 1−2

个小时，枝条的各个部分水势达到平衡后，选取 3−5 根带有叶片的小枝，用压力

室法测定其水势并计算其平均值，在本研究中，把此时测定的水势默认为枝条木

质部的水势。若叶片间水势之差最大超过 0.2 MPa，则放回塑料袋内重新平衡。
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然后，在水中剪取一小段无分枝的茎段连接到测定水分传导速率的装置上，测定

该水势下该茎段的初始自然水流速率(Ji)。该步骤完成后，用 0.10−0.15 MPa 压力

的水“冲洗”该段枝条 10−30 分钟，目的是将枝条木质部导管内的气泡全部清除，

使水流速度达到一个平衡的状态。“冲洗”过程结束后，如同测(Ji)过程一样，测

定此时该枝条的自然水流速率，由于导管中的气泡全部被清除，此时的自然水流

速率将达到最大值(Jmax)。由于水分传导速率(Kh)与水流速率成正比，所以在实际

操作时为避免测定木质部边材面积的麻烦，用水流速率代替 Kh 计算水分传导丧

失百分率。枝条水分传导丧失百分率(Percentage of Loss Conductivity, PLC)通过以

下公式计算,PLC = 100×(Jmax − Ji)/Jmax。然后用方程 PLC = 100/[1+exp(a(Ψ-b))]来

拟合 PLC 与木质部水势Ψ的关系(Pammenter & Vander Willigen, 1998)，得到的曲

线即为枝条木质部导管水分传导的脆弱曲线。其中，b 为失去 50%水分传导率时

的木质部水势(ΨP50)，此外，利用拟合的脆弱曲线方程将计算出失去 88%和 12%

水分传导率时的水势ΨP88 和ΨP12。ΨP88 定义为枝条的木质部导管完全栓塞化即失

去水分传导能力时的木质部水势(Domec & Gartner, 2001)，而ΨP12 定义为枝条的

木质部发生失控(runaway)栓塞化时的水势(Sperry & Tyree, 1988; Sparks & Black, 

1999)。在本研究中，ΨP88-12 即ΨP88 减去 ΨP12 的水势定义为木质部维持水分传导

的能力，ΨP88-12的值越小，木质部维持水分传导的能力越强。   
 
 
2.2.4 枝条的导水率 
 

在凌晨(06:00−07:00)用高枝剪剪取植株阳生的长度约 1.0−1.5 m 的末端枝

条，立即将枝条插入水中，然后在水下剪掉切口端约 10 cm，目的是防止空气进

入枝条木质部导管。枝条上的叶片用黑色塑料袋密封，防止蒸腾失水。在 3−5

棵样树上剪取 12−15 根枝条带回实验室测定枝条的导水率。 

 

具体的测定方法如下，在水中截取约 20 cm 左右的无分枝的枝条小段，用刀

片削去枝条两端的树皮，但不伤害枝条的木质部；然后，把枝条连接到测定导水

率的装置上，测定枝条的水分传导速率 Kh。Kh 的含义为单位时间内通过一个离

体茎段的水流量(F, kg/s)与离体茎段两端的压力梯度(dp/dx, MPa.m-1)的比值，即

Kh = F/(dp/dx)。最后，利用重力使亚甲基兰染色液流经离体茎段，使边材染色。
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截取染色枝条末端的一小段，用刀片切割平整后，测定整个枝条和心材(未染色

部分)直径，然后计算边材面积(Sapwood Area, SA)。边材导水率(KS) = Kh/SA，单

位为 kg H2O m-1 s-1 MPa-1。用 LI-3000A 叶面积仪(LI-COR, USA)测定枝条上的叶

片总面积(Leaf Area, LA)。叶导水率(KL) = Kh/LA，KL为枝条用叶面积标准化后

的导水率。 
 
2.2.5 木材解剖和边材的密度 

 

用手动式切片机做厚度为 50−80 μm 的横切片，用番红染色，中型树脂固定，

在光学显微镜下观测木质部导管的直径。边材密度的测定，一小段新鲜边材侵在

水中至饱和，擦干边材表面的水迹，用排水测定新鲜边材的体积(Vf)，然后在 80℃

的烘箱中干燥 72 小时，称重得到边材的干重(Md)，边材密度ρ = Md/ Vf。 

 

2.2.6 光合速率的测定 
 

在晴好的天气情况下，用便携式光合作用分析仪(Li-6400, LICOR, Lincoln, 

Neb.)测定阳生叶片的光合作用响应曲线。测定时，叶室中的二氧化碳浓度在

365−380 µmol mol-1 之间，叶室中的温度控制在 20−25 ℃范围内，叶片到空气的

水分亏缺压为 0.8−1.1 KPa，叶室中的光合光量子通量密度(PPFD)逐步升高至饱

和光照，在每一步相关光合参数变化较稳定的时候测定光合速率。每一步光通量

密度的变化可能要 5−15 分钟才能使相关光合参数达到稳态。光响应曲线的模拟

用 A(PPFD) = Amax − C0e-b*PPFD方程进行(Webb et al., 1974)，其中 Amax 是饱和光照

下的最大净光合速率。另外，在上述的测定过程中也将得到最大气孔导度(gsmax)

和水分利用效率(WUE)。  
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2.3 实验结果 

 
2.3.1 木质部导管水分传导的脆弱性 

如图 2.1 所示，从木质部导管水分传导的脆弱性曲线判断，常绿树种的ΨP50

比落叶树种的ΨP50 低得多。三种常绿树种核实木、石栗、变叶木的ΨP50 分别是

−2.32 、−2.17、−2.23 MPa；而三种落叶树种三叶橡胶、中平树、重阳木的ΨP50

分别是：−1.27、−1.14、−1.27 MPa；此外，三种常绿树种的ΨP12 和ΨP88 与落叶

树种相比也要小一些(表 1)。总的来看，落叶树种ΨP12 大于−0.5 MPa，例如，重

阳木的ΨP12 甚至达到−0.10 MPa；相对应地，常绿树种的ΨP12 小于−0.5 MPa。落

叶树种的ΨP88 在−1.86 到−2.40 MPa 之间变化；然而，常绿树种的ΨP88 在−3.27 和

−4.00 MPa 之间波动。此外，与落叶树种相比，常绿树种有较低的ΨP88-12值，即

常绿树种维持导管水分传导能力较强。 

 

 
 

图 2.1 六种树种木质部导管水分传导的脆弱曲线。垂直虚线代表丧失 50%水分传导速率时的水势。 

Fig. 2.1 Vulnerability to water stress-induced embolism in six tree species; Hevea brasiliensis, Macaranga 

denticulata, Bischofia javanica, Drypetes indica, Aleurites moluccana and Codiaeum variegateum. Percentage loss 

of hydraulic conductivity (PLC) is plotted against xylem tension for each tree species. The vertical dashed lines 

indicate the xylem tension at which 50% loss of hydraulic conductivity occurs.    

 - 12 -



第二章 三叶橡胶与五种大戟科植物水力结构和光合特征的比较—常绿与落叶树种的差异 

表 1 六种树种三叶橡胶(Hevea brasiliensis)、中平树(Macaranga denticulate)、重阳木(Bischofia javanica)、核实木(Drypetes indica)、石栗(Aleurites moluccana)以及变叶木(Codiaeum 

variegatum)的光合和水力结构特征。Amax：最大净光合速率(μmol m-2 s-1)；gsmax：最大气孔导度(mol m-2 s-1)；WUE：光合的水分利用效率(μmol mol-1)；KL：叶导水率(10-4 × kg m-1 s-1 

MPa-1)；KS：边材导水率(kg m-1 s-1 MPa-1)；ΨP12：导管发生不可控制的栓塞化时的木质部水势(MPa)；ΨP88：导管失去水分传导能力时的木质部水势(MPa)；ΨP88-12：ΨP88 − ΨP12 (MPa)；

ΨP50： 导管失去 50% 水分传导能力时的木质部水势(MPa)；ρ：边材密度(g cm-3)；Dm-v：木质部导管平均直径(μm)。数据除ΨP12、ΨP88、ΨP88-12 以及ΨP50 给出的是平均数外，其它

的数据给出的是平均数±标准差。  

  

Table 1 Photosynthetic and hydraulic traits in six study tree species, Hevea brasiliensis, Macaranga denticulate, Bischofia javanica, Drypetes indica, Aleurites moluccana, Codiaeum 

variegatum. Amax: maximum net photosynthetic rates (μmol m-2 s-1), gsmax: maximum stromatal conductance (mol m-2 s-1), WUE: instantaneous water use efficiency (μmol mol-1),  KL: leaf area 

specific hydraulic conductivity (10-4 × kg m-1 s-1 MPa-1), KS: sapwood area specific hydraulic conductivity (kg m-1 s-1 MPa-1), ΨP12: xylem tension at which the runaway cavitation and embolism 

begin (MPa), ΨP88: xylem tension at which the xylem becomes non-conductive (MPa), ΨP88-12: ΨP88 subtracted from ΨP12 (MPa), ΨP50: xylem tension at 50% loss of hydraulic conductivity 

(MPa), ρ: sapwood density (g cm-3), Dm-v: mean vessel diameter (μm). Except for ΨP12, ΨP88, ΨP88-12 and ΨP50 which are shown as means, the other variables are given as mean ± SD. 

 

Tree species Leaf phenology  Amax  

  

       

gsmax WUE KL KS ΨP12 ΨP88 ΨP88-12 ΨP50 ρ Dm-v

H. brasiliensis Deciduous 14.18 ± 1.29 0.34 ± 0.01 50 ±3.11 4.08 ± 1.02 4.38 ± 1.28 -0.16 -2.38 -2.23 -1.27 0.48 ± 0.04 80.9 ± 12.6 
M. denticulata Deciduous 16.72 ± 1.26 0.29 ± 0.02 54 ±2.42 3.64 ± 1.38 4.41 ± 1.14 -0.42 -1.86 -1.45 -1.14 0.41 ± 0.03 97.3 ± 10.9 
B. javanica Deciduous 14.35 ± 1.42 0.28 ± 0.02 50 ±3.28 4.50 ± 1.12 6.16 ± 1.58 -0.10 -2.40 -2.35 -1.27 0.43 ± 0.04 85.4 ± 13.9 
D. indica Evergreen 4.29 ± 0.62 0.09 ± 0.01 58 ±2.16 0.56 ± 0.26 0.60 ± 0.46 -0.64 -4.00 -3.35 -2.32 0.67 ± 0.04 33.6 ± 4.5 
A. moluccana Evergreen 11.79 ± 1.20 0.20 ± 0.01 54 ±3.67 4.27 ± 1.55 3.57 ± 1.33 -0.59 -3.74 -3.15 -2.17 0.52 ± 0.03 49.2 ± 3.2 
C. variegatum Evergreen 7.22 ± 0.72 0.13 ± 0.01 56 ±2.09 1.71 ± 0.92 0.86 ± 0.48 -1.20 -3.27 -2.07 -2.23 0.49 ± 0.05 38.0 ± 5.6 
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2.3.2 水分传导效率 

总的来看，落叶树种具有明显较高的叶导水率 KL 和边材导水率 KS(表 1)。

不过，常绿树种石粟的 KL也比较高，它的 KL值达到 4.27 ± 1.55×10-4 kg m-1 s-1 

MPa-1，甚至超过落叶树种中平树的 KL值 3.64 ± 1.38×10-4 kg m-1 s-1 MPa-1。当然，

落叶树种 KL值是另外两种常绿树种核实和变叶木的 KL值的 2 至 8 倍；相对应地，

前者的 KS 是后者的 5 至 10 倍。 

 

2.3.3 木质部结构特征 

   常绿树种木质部导管的平均直径(Dm-v)比落叶树种小得多(表 1)，总的来看，

落叶树种的 Dm-v 是常绿树种的 2 至 3 倍。此外，常绿树种边材密度比落叶树种

大一些(表 1)。 

 

2.3.4 光合特征 

   如表 1 所示，三种落叶树种的 Amax 大于 14.0 μmol m-2 s-1，而三种常绿树种的

Amax 小于 12.0 μmol m-2 s-1。相应地，三种落叶树种的 gsmax 在 0.28 ± 0.02 至 0.34 ± 

0.01mol m-2 s-1 之间变化，而常绿树种 gsmax 小于或等于 0.20 ± 0.01mol m-2 s-1；其

中，常绿树种核实木的 gsmax 最小，其 Amax 也最低。但是，另一方面，与落叶树

种相比，常绿树种具有较高的光合水分利用 WUE (表 1)。   

 

2.3.5 相关参数的回归关系 

 在六种树种之间，ΨP12 (R2 = 0.20, P = 0.37)、ΨP88 (R2 = 0.78，P < 0.05)、ΨP88-12 

(R2 = 0.72, P < 0.05)以及ΨP50 (R2 = 0.63, P = 0.06)都与边材密度负相关(图 2.2)；而

ΨP12 (R2 = 0.59, P = 0.07)、ΨP88 (R2 = 0.90, P < 0.01)、ΨP88-12 (R2 = 0.49, P = 0.12)

以及ΨP50 (R2 = 0.97, P < 0.01)都与木质部导管直径正相关(图 2.3)。如图 2.4 所示，

KS值与ΨP12 (R2 = 0.75, P < 0.05)、ΨP88 (R2 = 0.53, P < 0.1)以及ΨP50 (R2 = 0.73, P < 

0.05)正相关。KL (R2 = 0.62, P = 0.07)和 KS (R2 = 0.73, P < 0.05)与边材密度负相关

(图 2.5a & 2.5b)，而 KL (R2 = 0.83, P < 0.05)和 KS (R2 = 0.64, P = 0.05)与木质部导

管直径 Dm-v 正相关(图 2.5c & 2.5d)。此外，KS 和 KL分别与 Amax 和 gsmax 显著正相

关(图 2.6a-d)；相反地是，KL和 KS都与 WUE 显著负相关(图 2.6e & 2.6f)。   
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图 2.2 水力特征与边材密度的关系。ΨP12：导管发生不可控制的栓塞化时的木质部水势；ΨP88：导管

失去水分传导能力时的木质部水势；ΨP88-12：ΨP88 − ΨP12；ΨP50：导管失去 50% 水分传导能力时的木质部水

势；ρ：边材密度。实心圆代表三叶橡胶(Hevea brasiliensis)，实心三角形代表中平树(Macaranga denticulate)，
实心正方形代表重阳木(Bischofia javantica)，空心圆代表核实木(Drypetes indica)，空心三角形代表石栗

(Aleurites moluccana)，空心正方形代表变叶木(Codiaeum variegatum)，以下相同(图 2.3−2.6)。   
Fig. 2.2 Correlations between hydraulic traits and sapwood density across the deciduous and evergreen 

Euphorbiaceae tree species. The deciduous tree species: Hevea brasiliensis (filled circle), Macaranga denticulate 
(filled triangle), and Bischofia javantica (filled square); the evergreen tree species: Drypetes indica (open circle), 
Aleurites moluccana (open triangle), and Codiaeum variegatum (open square). ΨP12: xylem tension at which the 
runaway cavitation and embolism begin, ΨP88: xylem tension at which the xylem becomes non-conductive, ΨP88-12: 
ΨP88 subtracted from ΨP12, ΨP50: xylem tension at 50% loss of hydraulic conductivity. Values are species means. 
Mean ± SD (n = 3–5) was shown for each point. The solid lines represent best-fit linear and non-linear regressions.  

 
 
 
 

 

 
 

 

图 2.3 水力特征与导管直径的关系。ΨP12：导管发生不可控制的栓塞化时的木质部水势；ΨP88：导管

失去水分传导能力时的木质部水势；ΨP88-12：ΨP88 − ΨP12；ΨP50：导管失去 50% 水分传导能力时的木质部水

势；Dm-v：导管平均直径。 
Fig. 2.3 Correlations between hydraulic traits and Dm-v across the deciduous and evergreen Euphorbiaceae 

tree species. See Fig. 2.2 for a description of the figure annotations.  
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图 2.4 水分传导效率与安全性的关系。KS：边材导水率；ΨP12：导管发生不可控制的栓塞化时的木质

部水势；ΨP88：导管完全失去水分传导能力时的木质部水势；ΨP50：导管失去 50% 水分传导能力时的木质

部水势。 
Fig. 2.4 Correlations of KS with ΨP12, ΨP88, and ΨP50 across the deciduous and evergreen Euphorbiaceae tree 

species. See Fig. 2.2 for a description of the figure annotations. 
 
 

 
 

图 2.5 水分传导效率与边材密度和导管直径的关系。KS：边材导水率；KL：叶导水率；ρ：边材密度；

Dm-v：导管平均直径。 
Fig. 2.5 Hydraulic conductivity as a function of sapwood density and mean vessel diameter across the 

deciduous and evergreen Euphorbiaceae tree species. See Fig. 2.2 for a description of the figure annotations. 
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图 2.6 光合特征与水力特征的关系。KS：边材导水率；KL：叶导水率；Amax：最大净光合速率；gsmax：
最大气孔导度；WUE：光合的水分利用效率。 

Fig. 2.6 Correlations between hydraulic and photosynthetic traits across the deciduous and evergreen 
Euphorbiaceae tree species. See Fig. 2.2 for a description of the figure annotations. 
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2.4 讨论 
 

本研究的木质部导管水分传导的脆弱性曲线证实落叶树种比常绿树种对流

水分胁迫诱导的栓塞化更敏感。这一结果与早先的相关报道一致。例如，Choat et 

al. (2003)报道，两种落叶树种(Brachchiton australis & Cochlospermum gillivaei)比

伴生的两种常绿树种(Alphitinia excelsa & Austromyriws bidwillii) 对水分胁迫诱

导的栓塞化更敏感。同时，三种落叶树种的ΨP12 和ΨP88 较高，这也进一步证实了

落叶树种水分传导对栓塞化的敏感性。然而，应该指出的是，其中常绿树种变叶

木的ΨP88-12 比落叶树种三叶橡胶和重阳木的ΨP88-12 更大一些，按着本研究对

ΨP88-12的定义似乎很难解释。不过，值得注意的是，变叶木的ΨP12 是所有研究的

六种树中最小的；因此，可以推测变叶木较小的ΨP12 有可能对较高的ΨP88-12在功

能上是一种补偿。总的来说，在所研究的六种树种中，常绿树种木质部导管抵抗

栓塞化的能力较强，因而保持木质部导管正常水分传导的能力也较强。 

然而，有人认为木质部导管结构的特征决定着导管抵抗栓塞化的能力

(Zimmermann, 1983)。更有人认为木质部导管反栓塞化的能力与导管之间纹孔大

小相关(Choat et al. 2003)在本研究中，虽然没有分析导管之间纹孔的特征，不过

从导管直径的大小来看，常绿树种和落叶树种之间有显著的差异，但三种常绿或

三种落叶树种内部之间导管直径的大小并没有显著的差异。这一特征与上述树种

之间的抗栓塞化的特征一致，即常绿树种与落叶树种抗栓塞化的能力有显著差

异，但三种常绿树种或三种落叶树种内部之间抗栓塞化的能力并没有显著差异。

当然，导管直径的差异并不能单独完全地解释植物导管反栓塞化能力的不同。 

在许多来自不同生态系统的树种中，木材密度与一系列水力结构特征相关

联，例如，枝条的储水能力、木质部的水分运输效率、叶片水分状况的调控以及

叶片细胞膨压的维持等等(Meinzer, 2003; Bucci et al., 2004; Gartner & Meinzer, 

2005)。有研究证实，随着木材密度的增大，木质部抗栓塞化的能力将增强(Hacke 

et al., 2001; Hao et al., 2008)。然而，在本研究中，导管的直径 Dm-v 的大小比木材

密度的大小更加能影响木质部抗栓塞化能力的大小。最近有研究报道证实ΨP12

与木质部导管的直径和管胞的长度显著地正相负(Rosner et al., 2007)；稍早也有

报道证实，ΨP50 与平均的导管直径正相关(Maheral et al., 2006)。此外，本研究分
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析了 Choat et al. (2003)报道的数据，也发现ΨP50 显著相关于平均导管直径。因此，

本研究推断，木质部导管抗栓塞化的能力大小可能与边材的一系列的结构特征相

关。例如，导管的直径和长度、纹孔的强度和耐性以及木材密度的大小。 

有很多研究都发现在植物种间(Gartner, 1995; Kavanagh et al., 1999; Domec & 

Gartner, 2002; Rosner et al., 2006)和种内(Piňol & Sala, 2000; Maherali et al., 2004)

木质部水分运输的效率和安全性在功能上是协调统一的。本研究的结果，即 KS

值分别与ΨP12 和ΨP50 值正相关也证明了在落叶和常绿树种之间水分运输效率和

安全性的协调统一。总的来说，木质部水分运输效率较高的植物其导管的直径较

大，而导管的直径越大，越容易发生栓塞化。本研究结果也证实了这一推论，即

水分运输的效率与导管直径正相关，而木质部水分传导反栓塞化的能力与导管的

直径负相关。基于水分运输效率和安全性协调统一，这样可以推测水力结构特征

不同的植物可以通过两种战略措施获得足够的水分满足自身的需要。 一是水分

运输效率较高的植物能够确保在栓塞化发生之前就获得足够的水分；二是抗栓塞

化能力强的植物能够通过延长栓塞化发生的时间从而获得充足的水分。 

本研究结果证实在所研究的六种树种中，总的来看，落叶树种具有较高的水

分传导效率，特别是 KS的值较高，这一结论与早前的相关报道结果一致。例如，

Sobrado (1993)报道，在南美洲委内瑞拉的季节性干旱森林中，落叶树种的 KL 比

常绿树种的 KL高 2−4 倍，而 KS 高 2−6 倍。另一方面，有人研究了南美洲委内瑞

拉热带萨王纳地区两种常绿和落叶植物的水分传导效率，结果却发现两种常绿植

物与伴生的两种落叶植物相比其 KS和 KL值都较高(Goldstein et al., 1989)。最近，

又有人研究了哥斯达黎加干性森林常绿和落叶树种的水分传导效率，结果发现，

虽然最大的水分传导效率依然是落叶植物，但在大多数情况下，常绿和落叶植物

的 KS和 KL 值在相同的范围内波动(Brodribb et al., 2002)。这些研究结果说明落叶

和常绿树种水分传导效率随着具体树种和空间的变化而变化，落叶树种比常绿树

种具有较高的水分传导效率并不是一成不变的。本研究的结果也有例外，例如，

常绿树种石栗的 KL值就比落叶树种三叶橡胶和中平树的 KL值要高一些，并且前

者的 KS与后者的 KS 也比较接近。结合本研究的结果和相关的报道，可以推测常

绿和落叶树种水分传导效率的差异可能源于木质部导管结构的不同，而与叶片的

习性可能无关。根据 Hagen−Poiseuille 定律，可以知道，在相同的压力梯度下导
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管直径大的水分传导效率高，本研究的结果，即 KS 和 KL 与导管直径 Dm-v 正相

关似乎也证明了这一点。 

在所研究的六种树种中，落叶树种具有较高的 Amax 和 gsmax，早先已有了关于

落叶树种比常绿树种具有较高的光合速率和气孔导度的报道(Reich et al., 1992; 

Villar et al., 1995; Cornelissen et al., 1996)。在六种树种之间，Amax 和 gmax 都分别

与 KL和 KS 正相关。实际上，水分传导与光合作用的关系反映的是植物木质部水

分传导能力和植物叶片碳获得能力的相互关系。当然，应该强调的是，水分传导

直接影响的是叶片的气孔导度，进而影响胞间二氧化碳的浓度，最后通过胞间二

氧化碳浓度的变化来影响光合碳吸收。这样可以认为，气孔起着居间调控的角色，

气孔关闭后，胞间 CO2 浓度降低，结果光合速率降低；另一方面，气孔关闭减

少了水分损失，降低了导管发生栓塞化的危险，从而能确保较高的水分传导效率

(Katul et al., 2003; Santiago et al., 2004)。  

 

 在所研究的六种树种中，光合速率和水分传导能力较低的植物表现出较高的

光合水分利用效率 WUE，并且 WUE 与 KL 和 KS显著负相关。这意味着具有较低

水分传导能力的植物倾向于优先利用限制性资源水分来加强光合的水分利用效

率，结果导致了较高的 WUE；另一方面，具有较高水分传导效率的植物由于水

分已经不是限制性资源，结果倾向于优先利用其它限制性资源来加强光合速率。

这样的解释已经得到了相关研究报道的证实，例如，Santiago et al. (2004) 研究

发现具有较高 KL 的植物光合水分利用效率较低，但是这种植物光合氮利用效率

较高。 

 
2.5 小结 

 

总之，本章研究结果证实，在所研究的六种大戟科植物中，与常绿树种相比，

落叶树种水分传导效率较高，但落叶树种水分传导对水分胁迫诱导的栓塞化比较

敏感；然而，落叶与常绿树种的这种水力特征的差异应该更多的归因于它们木质

部结构特征的不同，与叶片习性可能无关；此外，本研究还发现，在常绿树种和

落叶树种之间水分传导的效率和安全性存在着相互平衡的关系；并且，水分传导

效率还与光合作用能力在功能上相互协调统一。 
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在这里还要特别指出的是，在本研究所选用的六种树种中，三叶橡胶在起源

地南美洲亚马逊河流域属于常绿树种，而在西双版纳地区它的叶片习性发生了改

变，在每年的干季二月底至三月初，它的叶片会全部地脱落。至于其中的原因，

到目前为止还不是很清楚。但从本研究的结果来看，三叶橡胶的光合特征和水力

结构特征更加地与本地的落叶树种中平树和重阳木相似，即它们都具有较高的光

合速率和蒸腾速率，它们木质部导管的直径较大、水分传导能力较强，但它们木

质部水分传导对水分胁迫诱导的栓塞化特别敏感，因而抗栓塞化的能力较差。也

许正是因为三叶橡胶的木质部输导组织相对不耐干旱所引起的气穴化栓塞才导

致它在西双版纳地区旱季后期的落叶。这样，西双版纳地区季节性干旱对三叶橡

胶水分和光合的影响值得进一步的研究。 
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第三章 三叶橡胶和核实木两种大戟科植物的水分关系和光合特征在雨季和旱季的变化 

第三章 三叶橡胶和核实木两种大戟科植物的水分关系和光合特征在

雨季和旱季的变化 
 

3.1 引言 

 

有研究证明，随着降雨量的减少以及降雨量季节性差异的增强该地区落叶树

种的比例将会相对地增加(Frankie et al., 1974)。然而，在大多数地区落叶树种和

常绿树种可以共生，这又说明在季节性干旱存在的情况下，植物落叶的习性并不

是在该环境下生存的必不可少的适应措施。实际上，落叶和常绿植物会采取不同

的策略来适应相同的环境。例如，热带的落叶植物以叶片脱落来适应干季的高温

少雨环境，而伴生的常绿植物不得不对叶片保持充分有效的水分供应，以避免叶

片失水造成自身永久性地伤害(Holbrook et al., 1995)。落叶和常绿植物对季节性

干旱采用不同适应策略的原因可能是它们具有不同的水力结构 (hydraulic 

architecture)。当然，还有研究证实有些植物具有较强的气孔调控能力和发达的深

根系统，这有利于它们度过季节性水分短缺(Cao, 2000)。 
 

干旱将导致植物的水分运输与传导能力下降，主要原因是植物在遭受干旱胁

迫时，导管内的水势将降低，水柱受到的张力增加，气态的水进入导管形成气泡，

从而在导管内产生栓塞(Choat et al., 2003)。由于栓塞不能传导水压，这样导管内

气泡的存在将限制水分在导管内有效的运输(Meinzer et al., 2001)。因此，植物抵

抗栓塞化能力的大小对其在干旱环境条件下的生存至关重要。当然，在水分条件

较好的环境中，植物抗栓塞化能力的大小似乎并不重要。但是，当植物的栖息地

的环境从多雨变成少雨，或植物从多雨且无明显干湿季之分的地区引种到虽多雨

但有明显干湿季之分的地区，那么这种植物木质部导管反栓塞化能力的大小就显

得特别重要，甚至有可能的是，原本常绿植物由于不能有效反栓塞化而导致落叶。 

 
 木质部导管的栓塞化将造成叶片水分供应不足，而叶片对水分胁迫的第一反

应是关闭气孔，以减少水分的损失(Ghannoum et al., 2003)。气孔的关闭有利于减

少水分的损失，但同时也降低了光合速率。当然，另一方面，值得强调的是，如

果木质部导管的栓塞化不能得到有效的控制，而使气孔长期处在关闭状态，这对
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植物来说是比较危险的。一是植物的光合作用受到限制，植物对碳水化合物的需

求得不到满足；二是气孔的关闭导致光合速率的下降，从而植物吸收的光能将大

幅度地超过光合作用的需要，过剩的光能将诱导大量活性氧化物的产生，结果引

起叶片衰老脱落。 

  
西双版纳地处热带北缘，年降雨量约为 1560 mm,但五月至十月的降雨量占

年降雨量 85%以上(Liu et al., 2004)。因此，西双版纳地区存在着明显的干湿季节，

在每年十一月至次年的四月该地区处在干旱少雨的时期。三叶橡胶(Hevea 

brasiliensis)起源于南美洲，在亚马逊河流域热带雨林中叶片寿命较长，属于常绿

植物。但是，在引种到西双版纳地区后，三叶橡胶的叶片习性发生了改变，在每

年的二月底至三月初它的叶片会全部脱落。遗憾的是，至今还不清楚三叶橡胶叶

片习性发生变化的具体原因。从上面章节的研究结果来看，三叶橡胶木质部导管

对水分胁迫诱导的栓塞化相当敏感，也就说，三叶橡胶木质部的导管抵抗栓塞化

的能力较差，而同属大戟科的常绿植物核实木(Drypetes indica)反栓塞化能力较强

(Chen et al., 2008)。 

 

本章实验研究了三叶橡胶和常绿植物核实木在雨季和干季水力结构特征和

光合参数的变化，研究目的是，(1)分析两种植物叶片供水和保水能力的差异；(2)

探讨两种植物水分传导特征的季节性变化的差异；(3)初步分析上述两种差异对

三叶橡胶在干季叶片的脱落而核实木的叶片却能维持正常光合作用可能产生的

影响。    
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3.2 实验材料与方法 

 

3.2.1 实验材料 

 

本实验在中国科学院西双版纳热带植物园进行，西双版纳地区的地理位置和

气候状况如第一章所述。三叶橡胶(H. brasiliensis)和核实木(D. indica)叶片物候特

征如第二章所描述。三叶橡胶树来自中国科学院西双版纳热带植物园的胶—茶混

交林中。核实木植物材料选自中国科学院西双版纳热带植物园的沟谷雨林。雨季

的测定在 2007 年 7−8 月进行，干季的测定在 2008 年的 3 月初进行。 

 

3.2.2 枝条导水率的测定 

 

分别在雨季和旱季进行，取样和具体的测定以及计算方法如第二章所描述。 

 

3.2.3 叶片 P−V (Pressure − Volume)曲线的测定 

   

叶片 P−V 曲线测定只在雨季进行。取样和测定过程如下，在晚上 19:00−20:00

之间，采集阳生的带有叶片的小枝条，迅速放入水桶内，在水中剪掉切口端约

10 cm。然后迅速带回实验室，在实验室用黑色塑料袋套住枝条上的所有叶片部

分，防止蒸腾失水，让叶片吸水至饱和，第二天上午进行叶片 P−V 曲线的测定。

取生长状况良好的叶片迅速测定其饱和鲜重(Saturating Weight, SW)。用压力室法

测定其水势，其后立即测定该水势下的相对应的鲜重(Fresh Weight, FW)。然后将

叶片放置在塑封袋中待水势下降 0.3 MPa 左右(需 1 分钟至几十分钟不等)，再次

测定其水势和重量，如此重复测定直至叶片水势不明显下降，甚至反而上升为止。

测定完成后将叶片放到 80℃的烘箱中干燥 48 小时，测其干重(Dry Weight, DW)。

叶片的相对含水量(Relative water content, RWC) = 100×(FW−DW)/(SW−DW)。通

过拟合叶片水势和相对含水量的方程(Schulte & Hinckley, 1985),计算叶片膨压丧

失点的水势(Ψtlp)以及叶片相对含水量为 70%时的水势(ΨRWC70%)。  
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3.2.4 叶片失水曲线的测定 

 

 用来测定失水曲线的叶片的取样和前期处理与测定 P−V 曲线的一致。首先称

饱和叶片的重，此时叶片 RWC 设定为 100%，失水时间设定为零。在前三十分

钟内，每隔 2 分钟称一次叶片的鲜重，并且同时记下从零时起到称重时的失水时

间。以后每隔 5−15 分钟称一次鲜重，并记下失水时间。整个实验过程的失水时

间在 6−7 小时之间。  

 

3.2.5 叶片水力导度(Kleaf)与叶片水势脆弱曲线的测定 

 

叶片水力导度(Kleaf)的测定参考 Franks (2006)提供的方法。Kleaf = Δν/ (10× Aleaf 

× (Ψ1 − Ψ2))，其中Δν为从压力势(Ψ1)迅速升高到压力势(Ψ2)时前 10 秒的水流量，

Ψ1 等于叶片的水势；Aleaf 是叶片的面积。水势饱和的枝条在实验内不断地失水，

然后得到一系列不同水势(Ψ1)的叶片；相对应地，在测定中将得到一系列不同Ψ2。

在测定时，压力势Ψ2 比压力势Ψ1 高 0.4−0.5 MPa。按上述公式计算 Kleaf，然后

Kleaf 与Ψ2 的关系曲线用方程 y = a/[1+exp(− b(Ψ2 − c))]来拟合，其中 a 为叶片的

最大水力导度，c 为失去最大叶片水力导度 50%时的水势，b 为方程的拟合度。   

 

3.2.6 叶片光响应曲线的测定 

 

分别在雨季和干季晴好的天气情况下，用便携式光合作用分析仪(Li-6400, 

LICOR, Lincoln, Neb.)测定阳生叶片的光合作用响应曲线。测定过程和相关参数

的计算与第二章相同。  

 

3.2.7 枝条栓塞化比率的测定 

 

枝条木质部导管水分传导丧失百分率 (Percentage loss of hydraulic 

conductivity, PLC)即栓塞化比率的测定分别在雨季的 7−8 月和干季的 3 月初进

行。测定过程和相关参数计算与第二章相同。 
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3.3 实验结果 

 
3.3.1 两种植物的 P−V 曲线和失水曲线特征 
 

如图 3.1 所示，三叶橡胶和核实木两种植物叶片水势Ψleaf 对叶片的 RWC 变

化具有相同的响应特征。两者膨压丧失点的水势Ψtlp 没有显著差异，但核实木的

ΨRWC70%比三叶橡胶低得多(表 3.1)。三叶橡胶和核实木叶片失水曲线特征如图 3.2

所示，核实木叶片 RWC 随着失水时间的延长缓慢地直线下降，而三叶橡胶叶片

前二十分钟的失水速率明显快于二十分钟后的失水速率。三叶橡胶失水到丧失膨

压点的叶片 RWC 所需的时间小于 10 分钟，而核实木所需的时间接近 50 分钟；

另外，三叶橡胶叶片失水到 RWC 为 70%所需要的时间大约是 200 分钟，而核实

木在给定的失水时间 7 小时内，叶片 RWC 还没有达到 70% (表 3.1)。 
 

 
 

图 3.1 三叶橡胶和核实木的 P−V 曲线。垂直的虚线代表叶片丧失膨压点的水势。 

Fig. 3.1 The P-V curves for H. brasiliensis and D. indica. The dashed lines indicate the leaf water potential 

at which turgor loss point occurred.  

 

 

    

 

 - 27 -



中国热带北缘—西双版纳三叶橡胶(Hevea brasiliensis)的水分关系、光合特征以及生理学保护机制 

 
 

图 3.2 三叶橡胶和核实木叶片失水曲线。垂直虚线代表叶片失水到丧失膨压点的相对含水量(RWC)所

需的时间；垂直实线为叶片失水到相对含水量为 70%所需要的时间。数据为平均数±标准差(n = 5−7)。 

Fig. 3.2 The water loss curves for leaves of H. brasiliensis and D. indica. The dashed lines and solid lines 

indicate the needed time at which leaf relative water content (RWC) declined to leaf RWC for turgor loss point and 

70%, respectively. The data are Means ± SD (n = 5−7).  

 

 
3.3.2 叶片水力导度(Kleaf)与水势的脆弱曲线 

如图 3.3 所示，在Ψleaf 下降到某一临界值时，三叶橡胶和核实木的 Kleaf都将

迅速地下降。而两种植物叶片水力导度的脆弱曲线的差异在于最大 Kleaf 与最小

Kleaf 之间曲线的斜率。从图 3.3 可以看出，核实木的脆弱曲线相对平缓一些，而

三叶橡胶的脆弱曲线要陡峭一些。在水势为−2.0 MPa 左右时，核实木叶片还能

维持一定的供水量，三叶橡胶 Kleaf 的值却很低(图 3.3)，而两种植物的膨压丧失

点的水势也在−2.0 MPa 左右。此外，三叶橡胶失去 50%最大 Kleaf 的水势(ΨP50)

明显高于核实木的ΨP50，且两者的ΨP50 都高于它们膨压丧失点的水势(表 3.1)。  
 

 
 

图 3.3 三叶橡胶和核实木叶片水力导度(Kleaf)与叶片水势的脆弱曲线。虚线代表叶片失去最大导水率

50%的水势；实线代表丧失膨压点时的水势。数据为平均数±标准差(n = 5−7)。   

Fig. 3.3 Response of leaf hydraulic conductivity (Kleaf) to leaf water potential (Ψleaf) in both H. brasiliensis 

and D. indica. The dashed lines indicate the Ψleaf at 50% of maximum Kleaf, the solid line indicate the Ψleaf at 

which turgor loss occurred. The data are Means ± SD (n = 5−7).      
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3.3.3 两种植物光合特征和导水率的季节性变化 
  
 两种植物的光响应曲线如图 3.4 所示。总的来看，三叶橡胶比核实木植物具

有较高的光合能力。在雨季，三叶橡胶的 Amax、gsmax、Emax 都比核实木高；但在

干季核实木的 Amax、gsmax、Emax 降低得较少，而三叶橡胶的叶片已经脱落(表 3.1)。

三叶橡胶的边材导水率 KS在两个季节都比核实木高，且两种植物的 KS在干季都

大幅度地降低(图 3.5a)。另外，两种植物在雨季木质部栓塞化的比率 PLC 没有明

显的差异，在干季两者的 PLC 都大幅度地增加，但核实木导管的 PLC 稍微小于

三叶橡胶的 PLC (图 3.5b)。 

 

图 3.4 三叶橡胶和核实木的光合速率—光响应曲线。空心圆代表雨季，实心圆代表干季。数据为平均

数±标准差(n = 3−5)。 

Fig. 3.4 The light response curves for H. brasiliensis and D. indica in rainy (open circles) and dry (closed 

circles) season. The data are Means ± SD (n = 3−5).  

 

     

图 3.5 三叶橡胶和核实木边材导水率(KS)和木质部导管栓塞化比率(PLC)的季节性变化。数据为平均数

±标准差(n = 7−9)。 

Fig. 3.5 Changes in sapwood area specific hydraulic conductivity (KS, a) and percentage loss of hydraulic 

conductivity (PLC, b) in rainy (closed bars) and dry (open bars) season. The data are Means ± SD (n = 7−9). 

 - 29 -



中国热带北缘—西双版纳三叶橡胶(Hevea brasiliensis)的水分关系、光合特征以及生理学保护机制 

    

  

 三叶橡胶 H. brasiliensis 核实木 D. indica 
最大净光合速率 Amax (μmol m-2 s-1) 12. 8 ± 0.22 (雨季) 

no data (干季) 
4.29 ± 0.14 (雨季) 
3.68 ± 0.15 (干季) 

最大气孔导度 gsmax (mol m-2 s-1) 0.27 ± 0.02(雨季) 
no data (干季) 

0.10 ± 0.05 (雨季) 
0.09 ± 0.09 (干季) 

最大蒸腾速率 Emax (mol m-2 s-1) 3.03 ± 0.29(雨季) 
no data (干季) 

1.21 ± 0.08 (雨季) 
1.09 ± 0.11 (干季) 

失水到丧失膨压点的时间 Ttlp (min) 7.0 ± 1.0 48.0 ± 5.0 
失水到 RWC 为 70%的时间 TRWC70% (min) 198.0 ± 9.0 > 400 
失去最大导水 50%的水势ΨP50 (MPa) −1.06 ± 0.06 −1.68 ± 0.10 
丧失膨压点的水势Ψtlp (MPa) −2.11 ± 0.10 −2.26 ± 0.09 
RWC 为 70%时的水势ΨRWC70% (MPa) −3.00 ± 0.15 −5.70 ± 0.08 
 

表 3.1 三叶橡胶(H. brasiliensis)和核实木(D. indica)光合特征和水分关系的相关指标。数据为平均数标

准差(n = 3−7)。 

Table 3.1 The photosynthetic and hydraulic related parameters in H. brasiliensis and D. indica. Amax: 

maximum photosynthetic at saturating light; gsmax: maximum stomatal conductance; Emax: maximum 
transpiration rate; Ttlp: the needed time at which leaf relative water content (RWC) declined to leaf RWC for turgor 

loss point; TRWC70%: the needed time at which leaf RWC declined to leaf RWC for 70%; ΨP50: leaf water potential 

at 50% of maximum leaf hydraulic conductivity; Ψtlp: leaf water potential at turgor loss point. The data are Means 

± SD (n = 3−7).     
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3.4 讨论 

 
 三叶橡胶和核实木叶片Ψtlp 没有明显差异。到目前为止，以比较常绿树种和

落叶树种 P−V 曲线特征差异的研究很少。因此，关于常绿与落叶树种在叶片失

水的过程中，Ψtlp 是落叶树种比较低还是常绿树种比较低并没有统一的结论。但

从 Brodribb & Holbrook (2003)研究的两种落叶树种(Gliricidia sepium & Rhedera 

trinervis)以及两种常绿树种(Simarouba glauca & Quercus oleoides)水力结构和光

合作用特征关系的结果中，可以发现在他们研究的四种树种中，落叶树种的Ψtlp

大于−2.0 MPa，而常绿树种Ψtlp 小于−2.0 MPa。然而，在本研究中三叶橡胶和核

实木的Ψtlp 分别是−2.11 和−2.26 MPa，两者的Ψtlp 都小于−2.0 MPa。从 Chen et al. 

(2008)的研究结果来看，三叶橡胶和核实木枝条失去 50%水分传导能力的水势分

别是−1.27 和−2.32 MPa。这样，可以推测三叶橡胶叶片失去膨压点的时候，枝条

木质部的导管可能已经高度栓塞化，枝条对叶片的水分供应量相应地也就很少

了；如果枝条的栓塞化不能及时地恢复，叶片继续地失水，那么叶片的水势就有

可能降到叶片相对含水量为 70%时的水势−3.0 MPa 左右。然而，有报道大多数

植物在叶片相对含水量降低到 70%左右时，它们的光合作用以及光合器官将受到

不可恢复地损伤(Lawlor & Cornic, 2002)。相对应地，核实木叶片相对含水量为

70%时的水势是−5.70 MPa 左右，在西双版纳地区即使在干季，植物的水势也不

可能降到−5.70 MPa 左右。因此核实木叶片不太可能因为西双版纳地区的季节性

干旱，光合器官受到不可逆地损伤，而三叶橡胶存在这种可能。 

 

 单从Ψtlp 值来判断，三叶橡胶和核实木并没有明显的差异。如果把两种植物

叶片的 P−V 曲线和失水曲线综合来考虑，就会发现两种植物虽然丧失膨压的水

势接近，但三叶橡胶比核实木叶片细胞失去膨压要容易的多。三叶橡胶叶片失水

到丧失膨压点的时间为 7 分钟左右；相应地，核实木需要 50 分钟左右；叶片相

对含水量降到 70%时，三叶橡胶需要的时间不到 200 分钟，而核实木需要的时间

至少大于 7 小时。这些结果暗示在相同的水分胁迫环境条件下，当三叶橡胶的叶

片细胞丧失膨压时，核实木叶片却还能很好地维持细胞的膨压；随着干旱时间的

延长，当三叶橡胶叶片的相对含水量降低到 70%，濒临危险的生理值时，核实木

叶片的相对含水量可能大大高于 70%，而远离危险的生理值。从失水曲线结果来
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看，核实木叶片失水到相对含水量为 70%所需要的时间大于 7 小时，这么长的时

间叶片可能已经躲过了白天高失水量的危险。至于三叶橡胶比常绿树种核实木叶

片失水速率快得多的具体原因不是很清楚，推测可能与它们的叶片结构特征有关

系，有研究报道证实常绿树种的叶片比落叶树种的叶片要厚一些(Cao, 2001)。 

 

 气孔关闭是叶片防止水分损失的一种非常有效的策略。然而气孔关闭主要受

来自两个方面的信号诱导调节。一是化学信号，例如脱落酸的增加诱导气孔的关

闭(Loewenstein & Pallardy, 2002)；二是水力导度(hydraulic conductivity)信号，在

土壤并不缺水的情况下，气孔的关闭主要是由于叶片水力导度的下降(Brodribb & 

Holbrook, 2003; Brodribb et al., 2003)。然而，目前还没有在土壤水分条件良好的

情况下植物叶片水力导度的下降是怎么调控气孔关闭的研究报道。实际上，水力

导度直接地反映了叶片的供水状况，而气孔导度并不能。因此，叶片水力导度

Kleaf 与叶片水势的关系即 Kleaf 脆弱曲线得到了广泛地研究(Brodribb & Holbrook, 

2003, 2004a, 2004b & 2007; Hao et al., 2008)。从本研究的 Kleaf 脆弱曲线来看，核

实木叶片失去 50%最大 Kleaf 的水势ΨP50 比三叶橡胶低得多，这说明三叶橡胶的

Kleaf 对水势的变化较敏感。这也意味着当两种植物处在相同水势的水分胁迫环境

中，三叶橡胶 Kleaf 可能变得很低从而叶片供水受到相当大的限制；相对应地，核

实木 Kleaf 可能没有受到显著影响因而叶片供水依然维持在一个良好的水平。在这

里要特别指出的是，当两种植物都达到细胞丧失膨压点的水势时，从 Kleaf 脆弱曲

线来判断，核实木的 Kleaf 还能维持在 2.0 mmol m-2 s-1 MPa-1 左右，而三叶橡胶的

Kleaf 接近零。这说明细胞膨压丧失后，核实木叶片还能得到一定水分的供应，这

可能对它减缓水分进一步的损失从而避免叶片相对含水量降低危险的生理值有

一定的作用；相对应地，三叶橡胶叶片到达膨压丧失点水势之后，叶片几乎得不

到一定量的水分供应，再加上它的叶片失水速度快而保水能力差，这样如果水分

胁迫不及时地解除，三叶橡胶叶片的相对含水量就有可能降到危险的生理值，造

成不可恢复的生理破坏。 

 

 叶片光合速率和气孔导度与 Kleaf 紧密相关(Brodribb & Holbrook, 2004b; 

Franks, 2006; Otieno et al., 2007)。不过应该强调的是，Kleaf 对光合速率的调控是
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通过调控气孔导度而实现的。有报道证实落叶树种比常绿树种具有较高的 Amax

和 gsmax，不过落叶树种的高光合速率是以高蒸腾速率为代价的(Reich et al., 1992; 

Villar et al., 1995, Cornelissen et al., 1996; Chen et al., 2008)。此外，很容易理解的

是，高蒸腾速率需要高 Kleaf 来支持。在本研究中，虽然三叶橡胶在雨季的 Amax、

gsmax 以及 Emax 确实比核实木高得多，但是本研究并没有发现三叶橡胶的最大 Kleaf

比核实木高一些，从 Kleaf 曲线来判断反而要低一些。不过，到目前为止，还没有

研究报道证明落叶树种的最大 Kleaf 一定比常绿树种要高一些。Brodribb & 

Holbrook (2003) 研究了两种常绿树种和两种落叶树种的最大 Kleaf，结果发现落

叶与常绿树种之间最大 Kleaf 并没有显著的差异。因此，可以推测植物最大 Kleaf

值可能对叶片的意义不大，满足叶片正常的水分需求可能不需要很高的 Kleaf 值。

相反地，对叶片有重要影响的可能是在低水势下 Kleaf 值的大小以及 Kleaf 对叶片

水势降低的响应特征。本研究结果表明，三叶橡胶 Kleaf 值对叶片水势的降低响应

较快，而核实木 Kleaf 值对叶片水势的降低响应较慢，这与已报道的实验结果相类

似，即落叶树种 Kleaf 值对叶片水势降低的响应要比常绿树种较快一些(Brodribb & 

Holbrook, 2003)。   

 

 另一方面，有研究报道证实叶片的光合速率和气孔导度与边材导水率 KS 正

相关(Santiago et al., 2004; Chen et al., 2008)。三叶橡胶KS在雨季显著比核实木高，

而在雨季三叶橡胶的光合速率和气孔导度显著比核实木高一些，因此，本研究结

果与上述的报道似乎一致。然而到了干季，虽然三叶橡胶的 KS 依然比核实木高

一些，但是两种植物的 KS与雨季相比都大幅度地降低了。在干季 KS的降低直接

原因可能就是两种植物木质部导管栓塞化比率 PLC 的增加。在干季，虽然核实

木 PLC 稍微低于三叶橡胶，这种差异可以归结于前者的反栓塞化能力大于后者

(Chen et al., 2008)，但两种植物 PLC 都在 60%以上，说明三叶橡胶和核实木都受

到了西双版纳地区季节性干旱的影响。在干季三月初测定的时候，三叶橡胶叶片

已经全部脱落，然而令人费解的是，核实木的 Amax、gsmax 以及 Emax 与雨季相比

并没有如期待的那样显著的降低，这与 Elsheery et al. (2008)报道的西双版纳地区

季节性干旱对芒果光合速率的影响的实验结果相反，他们的研究结果显示芒果在

干季的光合速率显著地比雨季低。关于这一现象，可以这样解释，一是在干季虽
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然 PLC 增加而 KS下降，但木质部导管并没有完全失去水分传导能力，KS仍然维

持在 0.18 kg m-1 s-1 MPa-1 左右，这对核实木植物来说可能已经足够，因为它的叶

片蒸腾速率很小。二是核实木叶片失水较慢而保水能力较强，再加上即使在干季

木质部导管依然能够向叶片“泵出”一定量的水。因此，有可能即使在干季，核

实木叶片的光合器官并没有受到水分胁迫的伤害，从而光合作用没有受到季节性

干旱的影响。 
 
3.5 小结 

 

 三叶橡胶叶片的水力导度对叶片水势的降低比常绿树种核实木敏感得多，虽

然两者具有非常接近的膨压丧失点的水势，但三叶橡胶比核实木失去叶片细胞膨

压要容易得多，因为前者比后者失水速率快。正因为三叶橡胶叶片失水速率快，

所以叶片很容易失水到相对含水量为 70%的生理危险值，并且叶片相对含水量为

70%时的水势也比较高(−3.0 MPa)；相对应地，核实木叶片失水速率慢，叶片相

对含水量为 70%时的水势是−5.7 MPa，这一水势在热带西双版纳地区不可能达

到，因而叶片的光合器官不可能由于干旱而受到不可逆的损伤，而三叶橡胶有这

种可能。此外，三叶橡胶比核实木具有较高的光合速率和蒸腾速率，这样在干季

由于木质部导管栓塞化，导管的水分传导能力下降，三叶橡胶叶片得不到及时和

充足的水分补给，最后叶片脱落；而核实木叶片需水量少，在干季即使导管水分

传导能力较低也能满足其需要，因而光合作用并没有受到很大的限制。 

 
 在西双版纳地区，除了季节性干旱之外，低温特别是 12 月至次年 1 月的夜

间低温也可能对三叶橡胶叶片产生不可恢复的生理伤害。上述分析只考虑了季节

性干旱的影响，而没有考虑季节性低温的影响。因此，非常有必要把季节性干旱

和低温对三叶橡胶的影响分开来研究，但在西双版纳地区季节性干旱和低温是相

伴相随的，很难在自然状况下单独研究干旱或低温的影响。所以，进行人为地处

理来研究干旱或低温对三叶橡胶的影响就非常有必要了。 
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第四章 三叶橡胶光合特征、水分关系以及抗氧化系统对干旱处理和

随后复水的响应 
 
4.1 引言   
 

三叶橡胶(Hevea brasiliensis)属于大戟科植物，起源于亚马逊河热带雨林，是

一种重要的热带经济植物(Wycherley, 1992)。因此，在经济利益的驱动下，三叶

橡胶在热带地区得到了广泛地推广与栽培，在中国热带的北缘西双版纳地区也不

例外。非常有趣的是，三叶橡胶在起源地南美洲属于常绿植物，而在引种地西双

版纳地区，它的叶片习性发生了改变，在每年的二月底至三月初三叶橡胶的叶片

会全部的脱落(Feng, 2007; Chen & Cao, 2008)。在西双版纳地区每年的十一月至

次年的四月是一个少雨干旱的季节(Liu et al., 2004)。有研究报道证实热带落叶植

物为了更好地适应少雨缺水的干旱季节，它们的叶片在干旱季节会脱落

(Holbrook et al., 1995)。但是，三叶橡胶在干旱季节叶片的脱落是不是对西双版

纳地区季节干旱的一种适应策略？目前还不是很清楚。 

 

伴随高温和强光的水分短缺被认为是影响植物生长和正常生命活动的主要

因素(Boyer, 1982)。在干旱的过程中，植物对水分短缺的第一反应是气孔关闭

(Ghannoum et al., 2003)，气孔的关闭将直接导致胞间 CO2 浓度的降低，从而植物

光合速率将逐渐的下降。另一方面，干旱诱导的光合器官的损伤被认为是植物在

遭受严重水分短缺时光合速率降低的主要原因(Tezara et al., 1999; Lawlor, 2002)。

不管气孔或非气孔的限制，人们普遍认为水分的短缺将直接导致植物的光合速率

下降。因此，与在水分条件较好的环境下的植物相比，处在水分短缺环境下的植

物其饱和光照要低一些(Cornic, 1994; Lawlor, 1995)。这样，遭受水分胁迫的植物

吸收的光能有可能超过其自身光合作用的需要，如果这部分多余的光能不及时耗

散掉，有可能导致植物遭受光氧化伤害(Osmond, 1994)。 

 

植物的光氧化损伤主要源于光电子的产生和利用的失衡。不过，植物过剩的

光能可以通过非光化学淬灭(Non-photochemical quenching)安全地耗散，以避免活

性氧化物(Reactive oxygen species, ROS)的产生(Szabo et al., 2005)。当然，在长期
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的进化过程中，植物已经具备了清除 ROS，以减轻它们对光合器官伤害的内在

机制和系统(Alscher et al., 1997; Noctor & Foyer, 1998)。目前，研究得比较多的是，

植物清除 ROS 的酶促系统和非酶促系统，酶促系统主要包括超物氧化歧化酶

(SOD)、过氧化物酶(POD)以及过氧化氢酶(CAT)；非酶促系统主要包括抗坏血酸、

谷胱甘肽、维生素 E 以及类胡萝卜素。然而，在遭受严重干旱胁迫的时候，ROS

的产生与 ROS 的清除可能失衡，植物就不可避免地发生光氧化损伤。 

 

另一方面，严重的水分短缺将大幅度地增加植物木质部导管发生栓塞化的危

险，甚至有可能使导管完全失去水分传导的功能。为了适应水分短缺的环境，植

物可以调整自身的水分关系特征来维持水分供应的平衡(Tyree & Ewers, 1991)。

已有大量的研究报道证实诱导气孔关闭的水势与导致枝条木质部导管空穴化

(Cavitations)的水势紧密相关(Jones & Sutherlamd, 1991; Sperry & Saliendra, 1994; 

Brodribb & Hill, 1999)。在一些植物中，水分传导效率的下降将直接导致叶片气

孔的关闭(Cochard, 2002; Brodribb et al., 2003; Nardini et al., 2003)；然而，在另外

一些特别是对水分短缺比较敏感的植物中，叶片气孔提前关闭有利于减少损失，

延缓导管栓塞化的形成(Pockman & Sperry, 2000; Martinez-Vilalta et al., 2002; 

Froux et al., 2005)。此外，应该强调的是，植物叶片渗透调节能够使植物忍受较

长和较严重的水分短缺(Vivin et al., 1996; Chaves et al., 2003)。 

 

到目前为止，已经有很多关于植物对水分短缺的响应以及在干旱过程中植物

生理性保护机制保护作用的研究；但是，关于干旱胁迫解除后植物生理功能的恢

复以及恢复的限制性因素的研究相对来说很少(Flexas et al., 2006)。到目前为止，

只有为数不多的几篇以干旱胁迫结束后植物生理功能的恢复为研究目的的报道

(Kirschbaum, 1988; Souza et al., 2004; Cai et al., 2005; Gallé et al., 2007)。并且，这

些研究要么关注的是光合特征，要么关注的是氧化和抗氧化的特征，很少关注水

分胁迫后植物水力结构特征的恢复。有可能的是，干旱胁迫解除后植物的水力结

构特征的恢复程度决定着光合以及氧化和抗氧化特征的恢复程度。不过，比较困

难的事情是，人们很难确切地掌握植物到底遭受到什么程度的干旱（即干旱的临

界点），即使在复水后，它的生理功能也很难完全恢复。 
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在众多的干旱研究报道中，很多相同植物经常在不同的研究中作为研究的材

料。但是，到目前为止，三叶橡胶作为一种重要的经济植物，人们对其生理功能

以及对逆境的响应特点还了解得比较少。最近，我们的研究报道表明成年三叶橡

胶枝条木质部的导管失去 50%水分传导能力的水势是–1.27 MPa (Chen et al., 

2008)，因此可以推测三叶橡胶应该是一种对水分亏缺比较敏感的植物。本研究

分析了在干旱处理以及随后的复水处理过程中光合特征、抗氧化系统以及水力结

构特征的变化，因此，本章研究的目的是：(1)探讨三叶橡胶对水分短缺的适应

性；(2)研究干旱复水之后，三叶橡胶生理功能恢复的限制性因素；(3)分析在干

旱和复水的过程中三叶橡胶光保护和抗氧化保护机制；(4)分析渗透调节对增强

三叶橡胶抗旱性可能的作用。 

 - 37 -



中国热带北缘—西双版纳三叶橡胶(Hevea brasiliensis)的水分关系、光合特征以及生理学保护机制 

4.2 实验材料与方法 

 
4.2.1 研究地点 

 

实验在中国科学院西双版纳热带植物园(21°41′N, 101°25′E, 570 m a.s.l.)进

行，这里的气候特征如第一章所描述。 

 
4.2.2 实验材料与实验设计 
 
 在 2007 年 4 月初从勐仑镇当地的苗木基地购买 2 年生的三叶橡胶幼苗，种

植在塑料花盆中。土壤为橡胶园 15 cm 以上的表层土(砖红壤)。塑料盆深 50 cm,

内径 50 cm，并且底部有空洞，这样在浇水的时候塑料盆内不会积水。塑料盆置

于自然光照条件下，除雨天外，每隔一天在太阳落山后浇水一次；在移栽一个月

后，施复合肥一次；并且随时除掉塑料盆中的杂草。在 2007 年 11 月初选取大小

相对一致、长势良好的树苗作为干旱处理的材料移到用无色透明塑料薄膜搭建的

遮挡雨水及雾水的棚中。树苗适应棚中环境一段时间后，开始干旱处理实验。在

实验开始时，这些树苗的高度在 75−85 cm 之间，胸径在 11−13 mm 之间。实验

材料随机地分为两组，其中一组停止浇水作为干旱处理组，另一组照常浇水作为

对照组，对照组的土壤含水量保持在田间持水量(field capacity)。并且，土表覆盖

黑色的塑料布，目的是减少土壤水分蒸发。当处理组植物叶片凌晨水势达到−3.0 

MPa 左右时，再对其进行复水处理。之所以选择此时复水是根据第一章的研究

结果得知，当三叶橡胶木质部水势达到−3.0 MPa 左右时，此时导管几乎完全失

去了水分传导的能力。在实验期间，遮雨棚内的日间大气温度为 27 ± 3℃，夜间

温度为 17 ± 2℃，相对湿度为 75 ± 5%，光照强度相当于自然光照强度的 65%左

右。停水处理 1、6、11、17、21、25、28、32、35 天后以及复水处理 1、3、5

天后，在处理组和对照组同时进行相关指标的测定和分析。   
 
4.2.3 土壤与叶片的水分状况 
 
 土壤含水量(Soil water content, SWC)按下列公式计算，SWC = 100×(土壤鲜重

－土壤干重)/土壤干重。取土表以下 20−25 cm 的土壤称鲜重，然后在 105 ℃烘

箱中干燥 24 h，称干重。参照 Scholander et al. (1965)提供的压力室法用水势仪
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(SKPM 1400, Skye, UK)测叶片凌晨水势(Ψpd)。凌晨叶片相对含水量(Relative 

water content, RWC)按下列公式计算，RWC = 100×(鲜重－干重)/(饱和重－干重)，

具体的操作过程与 Galmés et al. (2007)提供的方法一致。  
 
4.2.4 木质部栓塞化比率与脆弱性曲线 
 

枝条木质部导管水分传导丧失百分率(Percentage of Loss Conductivity, PLC)

即栓塞化比率的测定参考 Sperry et al. (1988)提供的方法。在干旱处理前，凌晨剪

取整株树苗，然后将树苗放入有湿毛巾的黑色塑料袋内密封，防止枝条进一步失

水，然后立即带回实验室。具体的测定过程和相关参数的计算与第二章相同。 

 

在本实验中，另一水分传导的脆弱曲线来自干旱处理，即水势的降低通过在

遮雨棚内停止浇水造成的。具体的取样过程如下，在停止浇水的过程中，在不同

的时间内，凌晨测定叶片的水势，此时的水势即默认为木质部的水势，然后剪取

整株树苗，立即带回实验室测定 PLC，测定过程和脆弱曲线的拟合如第二章所述。  
 
 
4.2.5 叶片的水力导度与脆弱性曲线 
 

叶片水力导度(Kleaf)的测定和脆弱曲线的拟合与第三章相同。本实验的另一条

Kleaf 脆弱曲线的叶片一系列不同水势(Ψ1)源于干旱处理，Ψ1 为叶片的凌晨水势。

Kleaf 的测定以及脆弱曲线拟合与第三章相同。   

 
4.2.6 光合作用的测定 
 

用便携式光合作用分析仪(Li-6400, LICOR, Lincoln, Neb.)测定叶片的光响应

曲线。具体的测定方法和光响应曲线拟合以及相关参数的获得与第二章相同。  
 
4.2.7 叶绿素荧光的测定 
 

叶绿素荧光的测定用 FMS2 便携式荧光仪(Hansatech 公司)完成。光系统

II(PSII)的内在光化学效(ΔF/Fm’)按着下列公式计算：ΔF/Fm’＝(Fm’ − Fs)/ Fm’, 其

中 Fs是稳定态荧光，Fm’是光适应下的最大荧光(Genty et al., 1989)。非化学淬灭
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(Non-photochemical quenching, NPQ)根据 Stern−Volmer 方程计算 (Bilger & 

Björkman, 1990)，即 NPQ = (Fm − Fm’)/ Fm’，其中 Fm是暗适应下的最大荧光。在

本章实验中，Fm为在凌晨测定的最大荧光。凌晨和正午光系统 II 最大光量子效

率 Fv/Fm = (Fm − F0)/Fm (Schreiber et al., 1994)，其中在正午测定的时候，叶片至

少暗适应 20 分钟。   

 
4.2.8 取样方法以及生化指标的分析 
 
 在凌晨，采集用来分析光合色素、可溶性蛋白以及脯氨酸的叶片样品；在正

午，采集用来分析其它生化指标的叶片样品。样品的采集分别在两组的 5−7 颗树

苗上进行，对象是健康向阳的完全成熟叶。采集的样品立即带回实验，保存在

−80℃冰箱中。在干旱和复水处理结束之后，一起进行相关生化指标的分析。 
 
 
4.2.9 光合色素、脯氨酸以及可溶性糖和蛋白质的测定 
 

叶绿素和类胡萝卜素分析参考 Lichtenthaler & Wellburn (1983)提供的方法；

蛋白质分析参考 Lowry et al. (1951)提供的方法；可溶性糖的分析参考 David et al. 

(1998)提供的方法；脯氨酸的分析参考 Monreal et al. (2007)提供的方法。 

 

4.2.10 抗坏血酸和谷胱甘肽的测定 
 

抗坏血酸的分析参考 Arakawa et al. (1981)提供的方法；谷胱甘肽的分析参考

Doulis et al. (1997)提供的方法。 

 
4.2.11 酶活性的分析 
 

超氧化物歧化酶(SOD, EC 1.15.1.1)活性的测定参考 Giannopolitis & Ries 

(1977)提供的 NBT 法，以能抑制反应 50%的酶量为一个 SOD 酶单位。 

 

过氧化氢酶(CAT, EC 1.11.1.6)活性的测定参考 Aebi (1984)提供方法，酶活性

单位表示为：μmol H2O2 min-1 mg-1 蛋白。 
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过氧化物酶(POD, EC 1.11.1.7)活性的测定参考 Pole et al. (1994)提供的方法，

酶活性单位表示为：μmol 愈创木酚 min-1 mg-1 蛋白。 

 

抗坏血酸过氧化物酶(APX, EC 1.11.1.11)活性的测定参照 Nakano & Asada 

(1981)提供的方法，酶活性单位表示为：μmol 还原型抗坏血酸 min-1 mg-1 蛋白。 

 

谷胱甘肽还原酶(GR, EC 1.6.4.2)活性的测定参考 Schaedle & Bassham (1977)

提供的方法，酶活性单位表示为：μmol NADH min-1 mg-1 蛋白。 
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4.3 实验结果 

 
4.3.1 植物的水分状况 

 

 停止浇水后，土壤水分含量迅速下降(图 4.1a)。在停止浇水 11 天后，处理的

土壤含水量大约只有对照的 50%；在停止浇水 21 天后，含水量还不到对照的

40%；在干旱处理结束前(35 天)，大约是 30%；复水后，处理和对照的含水量相

当。叶片凌晨水势(Ψpd)在停止浇水 11 天时，处理和对照都没有明显的差异；但

此后，处理的叶片Ψpd 迅速地下降，到干旱处理结束前，Ψpd 为−3.0 MPa 左右(图

4.1b)。叶片的相对含水量(RWC)对土壤水分短缺的反应要迟后一些。与对照相比，

在停止浇水 21 天时，处理的叶片 RWC 开始下降，在干旱处理结束前，叶片 RWC

接近 70% (图 4.1c)。干旱处理叶片的Ψpd 和 RWC 分别在干旱复水 3 天和 5 天之

后，完全恢复到对照的水平(图 4.1b & 4.1c)。   

 

 
 

图 4.1 在干旱和随后复水处理过程中，土壤含水量(a)、叶片凌晨水势(b)以及叶片相对含水量(c)的变

化。空心圆代表对照值，实心圆代表处理值。数据是平均数±标准误(n = 5–7)。 

Fig. 4.1 Changes in the water status of Hevea brasiliensis during withholding water and subsequent 

rewatering. Leaf predawn water potential (Ψpd, b) and leaf relative water content (RWC, c) of well-watered (open 

circles) and water-stressed (closed circles) plants were determined before sunrise (06:00–07:00). Means ± SE are 

shown for data (n = 5–7).  

 

4.3.2 水力特征的变化 
 
 如图 4.2a 所示，在干旱处理 11 天后，木质部导管栓塞化比率 PLC 逐渐增加，

在干旱处理结束时，PLC 接近 70%。叶片的水力导度(Kleaf)在停止浇水 21 天后开

始下降(图 4.2b)。PLC 和 Kleaf 在复水 3 天后，都能恢复到对照的水平。 
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图 4.2 在干旱和随后复水处理过程中，木质部导管栓塞化比率 PLC (a) 和叶片水力导度 Kleaf (b) 的变

化。空心圆代表对照值，实心圆代表处理值。数据是平均数±标准误(n = 5–7)。  

Fig. 4.2 Changes in stems percentages of loss conductivity (PLC, a) and leaf hydraulic conductivity (Kleaf, b) 

of Hevea brasiliensis during withholding water and subsequently rewatering. PLC and Kleaf were measured in 

well-watered (open circles) and water-stressed (closed circles) plants. Data are the means ± SE (n = 5 – 7).    
 

4.3.3 光合色素的变化 
 

 如图 4.3 所示，在干旱处理的过程中，处理的类胡萝卜素(Car)、叶绿素(Chl)

以及 Car/Chl 与对照相比没有明显的差异。因此，干旱复水后，处理和对照的光

合色素值同样没有显著的差异。 
 

 
 

图 4.3 在干旱和随后复水处理过程中，类胡萝卜素(Car, a)、叶绿素(Chl, b)以及 Car/Chl (c)的变化。空

心圆代表对照值，实心圆代表处理值。数据是平均数±标准误(n = 5–7)。  

Fig. 4.3 Effects of withholding water and subsequent rewatering on photosynthetic pigments of Hevea 

brasiliensis. Carotenoids (Car, a), chlorophyll (Chl, b), and Car/Chl (C) were measured in well-watered (open 

circles) and water-stressed (closed circles) plants. Data are the mean ± SE (n = 5–7).   
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4.3.4 光合作用变化 
 
 Amax 从停止浇水 11 天的 12 μmol m-2 s-1 开始降低，在干旱处理结束前达到 2.0 

μmol m-2 s-1 (图 4.4a)；相应地，gsmax 从 480 mmol m-2 s-1 降到 50 mmol m-2 s-1 (图

4.4b)；相反地是，处理与对照相比，WUE 随着干旱逐渐严重而不断地增加(图

4.4c)。复水之后，Amax 不能完全回复到对照的水平；而 gsmax 三天后基本恢复到

对照水平。复水后，WUE 立即下降到比对照稍微低一点水平。 

 

 
 

图 4.4 在干旱和随后复水处理过程中，最大净光合速率(a)、气孔导度(b)以及水分利用效率(c)的变化。

空心圆代表对照值，实心圆代表处理值。数据是平均数标准误(n = 5–7)。  

Fig. 4.4 Gas exchange parameters in Hevea brasiliensis during withholding water and subsequently 

rewatering. Maximum net photosynthetic rate (Amax, a), stomata conductance (gsmax, b), and water use efficiency 

(WUE, c) were measured in well-watered (open circles) and water-stressed (closed circles) plants. Data are the 

mean ± SE (n = 3–5). 

 

4.3.5 叶绿素荧光的变化 

 

 如图 4.5a、4.5b 以及 4.5c 所示，与对照相比，处理的凌晨和正午光系统 II

最大光量子效率(Fv/Fm-pd & Fv/Fm-md)以及正午光系统 II 实际光量子效率(ΔF/Fm’)

在停止浇水 21 或 17 天开始下降；复水之后，它们都不能完全恢复到对照的水平。

如图 4.5d 所示，光系统 II 的非化学淬灭 NPQ 在停止浇水 11 天后开始上升，在

停止浇水 21 天后达到最大值，然后逐渐下降到对照的水平；复水之后，处理与

对照的 NPQ 没有显著的差异。 
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图 4.5 凌晨光系统 II 最大光量子效率 Fv/Fm-pd (a)、正午光系统 II 最大光量子效率 Fv/Fm-md (b)、正午光

系统 II 实际光量子效率 Fv/Fm-pd (c)以及光系统 II 非化学淬灭 NPQ (d)的变化。空心圆代表对照值，实心圆

代表处理值。数据是平均数±标准误(n = 5–7)。Fig. 4.5 Predawn maximum photochemical efficiency of PSII 

(Fv/Fm-pd, a), midday Fv/Fm (Fv/Fm-md, b), actual photochemical efficiency of PSII (ΔF/Fm’, c), and 

non-photochemical quenching (NPQ, d) were measured in well-watered (open circles) and water stressed (closed 

circles) plants of Hevea brasiliensis during withholding water and subsequently rewatering. Data are the mean ± 

SE (n = 5–7). 

 
 

图 4.6 在干旱和随后复水处理过程中，超氧化物歧化酶 (SOD, a)、过氧化氢酶 (CAT, b)、过氧化物酶

(POD, c)、抗坏血酸过氧化物酶 (APX, d) 以及谷胱甘肽还原酶 (GR, e) 活性)的变化。空心圆代表对照值，

实心圆代表处理值。WW：干旱阶段 RW：复水阶段。酶活性单位见材料与方法部分。数据是平均数标准

误(n = 5–7)。Fig. 4.6 Activities of antioxidant enzymes in Hevea brasiliensis during withholding water and 

subsequently rewatering. Superoxide dismutase (SOD, a), catalase (CAT, b), guaiacol peroxide (POD, c), ascorbate 

peroxide (APX, d), and glutathione reductase (GR, e) were measured in well-watered (open circles) and 

water-stressed (closed circles) plants. WW: Withholding water; RW: Rewatering. Data are the mean ± SE (n = 5–7). 

See “Material & Method” for the expression of enzyme activities  

 

4.3.6 抗氧化系统活性的变化 
 如图 4.6 所示，抗氧化酶 SOD、CAT、POD、APX 以及 GR 的活性在停止浇

水 17 或 25 天，与对照相比，明显开始逐渐地上升；而且，在复水之后，抗氧

化酶的活性并没有明显的下降。还原型抗坏血酸和谷胱甘肽在整个实验期间处理

和对照之间都没有明显的差异(图 4.7a & 4.7d)。总抗坏血酸在停止浇水 21 天后，

与对照相比，开始逐渐地增加；同时，还原型抗坏血酸与总抗坏血酸比值逐渐下

降(图 4.7b & 4.7c)；谷胱甘肽的变化趋势与抗坏血酸相同(图 4.7e & 4.7f)。在干

旱复水之后，总抗坏血酸和谷胱甘肽含量以及还原型抗坏血酸与总抗坏血酸和还

原型谷胱甘肽与总谷胱甘肽的比值几乎都能恢复到对照的水平。 
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图 4.7 在干旱和随后复水处理过程中，还原型抗坏血酸 (AsA, a)、总抗坏血酸 (b)、AsA/总抗坏血酸(c)、

还原型谷胱甘肽 (GSH, d)、总谷胱甘肽(e) 以及 GSH/总谷胱甘肽 (f) 活性的变化。空心圆代表对照值，实

心圆代表处理值。数据是平均数标准误(n = 5–7)。 

Fig. 4.7 Effects of withholding water and subsequently rewatering on antioxidant metabolites of ascorbate 

and glutathione of Hevea brasiliensis. Reduced ascorbate (a), total ascorbate (b), AsA/ (AsA + DHA) (c), reduced 

glutathione (d), total glutathione (d), and GSH/ (GSH + GSSG) (f) were measured in well-watered (open circles) 

and water stressed (closed circles) plants. Reduced ascorbate: AsA; oxidized ascorbate: DHA; total ascorbate: AsA 

+ DHA; reduced glutathione: GSH; oxidized glutathione: GSSG; total glutathione: GSH + GSSG. Data are the 

mean ± SE (n = 5–7). 

 

4.3.7 水分关系的变化 
 
 在停止浇水 11 天后，与对照相比，处理的可溶性糖和脯氨酸含量迅速地增

加；并且在复水之后，处理的可溶性糖和脯氨酸含量依然比对照的含量高得多(图

4.8a & 4.8b)。计算叶片失去 Kleaf 50%时的水势(ΨP50)，结果发现在实验室离体叶

自然失水得到的ΨP50 为−0.98 MPa；而原位干旱处理得到的 ΨP50 为−1.67 MPa (图

4.9a & 4.9b)。同样地,计算枝条导管失去 50%和 88%水分传导能力时的水势ΨP50 

和ΨP88，在实验室离体枝条失水得到的ΨP50 和ΨP88 分别是−1.5 和−2.7 MPa；而

在野外干旱处理得到的ΨP50 和ΨP88分别是−2.5 和−4.2 MPa (图 4.10a & 4.10b)。

如图 4.11 所示，叶片的气孔导度对叶片Ψpd、Kleaf 以及木质部导管的 PLC 都相当

敏感，但当Ψpd、Kleaf以及 PLC 到达某一阀值之后，气孔导度随着上述参数值的

变化要缓和得多，而Ψpd、Kleaf 以及 PLC 的阀值都出现在木质部导管发生不可控

制的栓塞化的时候。 
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图 4.8 在干旱和随后复水处理过程中，可溶性总糖含量(a)和脯氨酸含量(b)的变化。空心圆代表对照值，

实心圆代表处理值。数据是平均数标准误(n = 5–7)。 

Fig. 4.8 Changes in total soluble sugar and proline of Hevea brasiliensis during withholding water and 

subsequently rewatering. Contents of total soluble sugar (a) and proline (b) were measure in well-watered (open 

circles) and water-stressed (closed circles) plants. Data are the mean ± SE (n = 5–7). 

 

 
 

图 4.9 叶片水力导度 Kleaf与叶片水势的脆弱曲线，曲线 a 叶片水势的降低源于叶片在实验室自然失水， 

曲线 b 叶片水势的降低源于野外干旱处理。垂直虚线代表叶片达到最大 Kleaf 50%时的叶片水势。 

Fig. 4.9 Vulnerability of leaf hydraulic conductivity (Kleaf) to water potential in Hevea brasiliensis. The 

vulnerability curves were derived from the slowly bench dark-dried leaves (a) and field water-stressed leaves (b), 

respectively. Vertical dashed lines indicate water potential at which 50% loss of Kleaf occurred.    
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图 4.10 木质部导管栓塞化比率与水势的脆弱曲线，曲线 a 木质部水势的降低源于在实验室叶片自然

失水， 曲线 b 木质部水势的降低源于野外干旱处理。垂直实现代表导管失去 50%水分传导能力时的水势，

垂直虚线代表导管完全失去水分传导能力时的水势。 

Fig. 4.10 Vulnerability of stem percentages of loss conductivity (PLC) to water potential in Hevea 

brasiliensis. The vulnerability curves were derived from the slowly bench dark-dried stems (a) and field 

water-stressed stems (b), respectively. The vertical solid and dashed lines indicate water potential at which 50% 

PLC and full-embolisms occurred, respectively. 

 

 
 

图 4.11 叶片最大气孔导度(gsmax)与叶片凌晨水势Ψpd (a)、叶片水力导度 Kleaf (b) 以及木质部导管栓塞

比率 PLC (c) 的关系。垂直虚线代表木质部导管发生不可控制的栓塞化时的叶片水势、叶片水力导度以及

栓塞化比率。 

Fig. 4.11 The relationships between maximum stomatal conductance (gsmax) of leaf (n = 3 – 5) and predawn 

water potential (Ψpd) of leaf (n = 5 – 7), predawn conductivity (Kl, b) of leaf (n = 5 – 7), and predawn percentages 

of loss conductivity (PLC, c) of stems (n = 5 – 7) in Hevea brasiliensis during withholding water. Standard error 

bars are shown for each point. Vertical dashed lines indicate water potential, Kl, and PLC at which stem runaway 

cavitations occurred, respectively.    
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4.4 讨论 

  
4.4.1 干旱处理对光合作用的影响 
 
 本研究结果表明，当土壤的含水量低于田间持水量的50%时，叶片Ψpd和RWC

开始下降(图 4.1)，这说明田间持水量的 50%是三叶橡胶对土壤水分短缺开始响

应的一个临界值，土壤含水量低于这个值，三叶橡胶将对土壤水分的短缺表现出

一系列的生理、生态以及形态结构上的适应性。有证据表明气孔的关闭是植物对

水分短缺最早的响应(Cornic, 2000)，但气孔的关闭将直接导致光合速率下降。因

此，气孔导度和光合速率的下降是植物遭受水分短缺的时候发生的必然现象，本

研究也不例外。当然，气孔的关闭并不是干旱处理过程中植物光合速率下降的唯

一原因。有研究认为气孔限制和非气孔限制共同的作用导致了从轻度干旱到重度

干旱过程中植物光合速率的下降(Johnson et al., 1987; Gimenez et al., 1992)。水分

的短缺将使植物不得不加强水分的光合利用效率以获得足够的碳源，结果植物的

WUE 较高。本研究的结果(图 4.4c)和其它的研究结果(Rouhi et al., 2007)都证实了

遭受水分短缺时植物具有较高的光合水分利用效率。总之，干旱的过程中，气孔

的关闭有利于减少水分的损失，但同时也导致了植物光合速率的降低。 

 

植物光合速率的降低使其吸收的光能超过了自身光合作用的需要，从而发生

光抑制。Fv/Fm的降低常常作为光抑制发生的标志，在光系统 II 遭受不可逆的损

伤之前，Fv/Fm的降低实际上是一种光保护策略，它的下降加强了 NPQ 散热效率。

但是，如果凌晨 Fv/Fm发生了明显的降低，则可以视为植物的光系统 II 遭受到了

不可逆的损伤。在本研究中，光系统 II 发生不可恢复的损伤发生在停止浇水 25

天后，这暗示着在停止浇水 21 天之前光合速率的下降可能主要是由于气孔的关

闭所引起的，在这之后，光系统 II 遭受的不可逆的损伤成为光合速率下降的主

要原因。光系统 II 受损伤一个主要的起因是受到活性氧化物 ROS 的攻击。 

 

4.4.2 光保护机制对干旱处理的响应 

 

植物有一整套的避免 ROS 的产生以及及时清除 ROS 的保护机制。在干旱的

处理过程中，植物的叶绿素会降解，这被认为有利于减少光能的吸收从而起光保
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护的作用(Munné-Bosch & Alegre, 2000)。令人意外的是，在本干旱处理研究中并

没有发现叶绿素的降解(图 4.3b)，不过已有干旱处理的实验研究报告了相同的结

果(Hernández et al., 2004; Gallé et al., 2007)，其中的原因可能是植物的光保护是

通过减小光系统 II 天线的体积以及改变其结构来实现的(Gallé et al., 2007)。越来

越多的证据表明随着土壤水分的逐渐短缺，植物叶片 Car/Chl 比值逐渐升高

(Munné-Bosch & Alegre, 2000; Sánchez-Diaz et al., 2007)。然而，在本研究中，并

没有发现这一结果(图 4.3c)，这说明三叶橡胶对水分的短缺采取的是一种被动的

调整策略(down-regulation)，而不是主动的调整策略(up-regulation)。   

 

除了减少光能的吸收外，植物另一光保护策略是加强 NPQ 散热，因此，较

高的 NPQ 值在干旱处理的植物中经常被发现。然而，在本研究中，NPQ 在停止

浇水的 21 天后到达最大值，然后逐渐下降到对照的水平(图 4.5d)。有证据表明

NPQ 值与叶黄素去环氧化的状态直线正相关 (Qiu et al., 2003)。一般来说，植物

在正午叶黄素去环氧化的水平较高，因此，在正午 NPQ 值也较高；而在夜间，

去环氧化的水平较低。然而，在植物遭受严重的水分短缺的时候，即使在夜间，

叶黄素去环氧化的水平也较高，以保证较高含量的玉米黄质来清除 ROS，减轻

氧化胁迫的压力(Augusti et al., 2001)，这样在正午叶黄素循环将减弱，NPQ 值下

降。当然，NPQ 值的下降也有可能是由于光系统 II 遭受到了不可逆的损伤的结

果，因为在本研究中 NPQ 值在停止浇水的 25 天后开始下降，而那时正是光系统

II 遭受不可逆损伤的时间。但不管原因是什么，NPQ 值的下降表明干旱处理已

使植物面临了较严重的光氧化胁迫的压力。 

 

不过，抗氧化酶活性的增加也可以在一定程度上减轻氧化胁迫的压力。在干

旱的环境条件下，抗氧化酶活性的增加对 ROS 的清除是非常迅速和及时的，这

一点已经在相关的研究中得到了证实(Munné-Bosch & Penuelas, 2004; Sofo et al., 

2005)。相同的是，随着干旱处理的进行，本研究也发现了抗氧化酶活性将逐渐

地增加(图 4.6)。这说明抗氧化酶活性的增加使三叶橡胶有可能通过加强 ROS 的

清除而提高自身抵抗干旱的能力。此外，应该指出的是，在本研究中抗氧化酶活

性的增加至少发生在停止浇水 21 天后，而那时叶片的气孔导度在 100 mmol m-2 
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s-1 以下；这与大量的研究报道结果一致，即在干旱处理过程中当叶片的气孔导

度下降到 100 mmol m-2 s-1 以下时，抗氧化酶活性将迅速增加(Flexa et al., 2006)。 

 

另一方面，据报道 AsA 和 GSH 可以通过抗坏血酸—谷胱甘肽循环直接清除

ROS、维持叶绿体内氧化还原态势平衡、保护植物免受氧化胁迫的伤害(Neubauer 

& Yamamoto, 1994; Asada, 1999)。不过，植物叶片中的 AsA 和 GSH 对干旱的响

应是充满争议的，并且随着树种和所处环境的变化而变化，它们的调控机制目前

还不是很清楚。例如，当还魂植物(Sporobolus stapfianus)遭受水分短缺时，AsA

和 GSH 并没有明显的增加(Sgherri et al., 1994; Loggini et al., 1999)。相反的是，

当另一些植物特别是水生植物遭受水分胁迫时，AsA 和 GSH 将显著的增加

(Buckland et al., 1991; Navari-Izzo et al., 1997; Augusti et al., 2001)。在本研究中，

虽然处理和对照之间的 AsA 和 GSH 没有显著差异，但是两者的 AsA 和 GSH 含

量都较高，这说明三叶橡胶的 AsA 和 GSH 具有强大的抗氧化的保护作用，可以

减轻三叶橡胶氧化胁迫的压力和光系统 II 的氧化伤害。 

 

4.4.3 水分关系对干旱处理的响应 

 

到目前为止，虽然关于人为模拟干旱对植物木质部导管栓塞化比率 PLC 和

叶片水力导度 Kleaf 的影响的研究还不多。不过，可以肯定的是，当植物遭受严重

的水分短缺的时候，导管的空穴化和栓塞化的发生将不可避免。在本研究中，木

质部导管PLC的增加以及Kleaf 的下降分别发生在停止浇水17和21天后(图4.2)。

当植物的水力导度下降时，气孔必然会作出相关的响应。本研究发现，当木质部

的导管发生不可控制的空穴化(runaway cavitations)的时候，气孔导度迅速地从

480 mmol m-2 s-1 左右降到 100 mmol m-2 s-1 左右(图 4.11c)。此外，本研还发现，

诱导叶片气孔导度大幅度下降的叶片水势和 Kleaf 两者都与木质部导管发生不可

控制的栓塞化时的叶片Ψpd 和 Kleaf 接近(图 4.11a & 4.11b)。气孔大幅度关闭可以

避免导管栓塞化进一步发展，因而被认为是植物对水分短缺的一种适应策略，已

有相当多的证据表明了这一点(Tyree & Ewers, 1991; Cochard, 1992)。因此，本研

究结果暗示不可控制的栓塞化作为一种水力信号诱导了气孔大幅度的关闭，同时
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气孔的关闭有利于避免栓塞化进一步的发生。  

  

 野外干旱处理导致了 Kleaf 对叶片水势降低的响应变得迟缓(图 4.9)，其中的原

因可能是渗透调节的结果，因为干旱处理导致了渗透调节物可溶性糖和脯氨酸大

幅度的增加(图 4.8)。然而，渗透调节存在与否随植物种类和栖息地的变化而变

化(Chaves et al., 2003)。由于本研究并没有分析干旱处理是否导致了三叶橡胶渗

透势发生了变化，因此并不能确定渗透调节在三叶橡胶的叶片中真的存在。所以，

能否从 Kleaf 的脆弱曲线来判断渗透调节的存在还有待进一步的研究。    

 

 另一方面，野外干旱处理导致了导管抗栓塞化的能力得到了加强(图 4.10)。

当然有一种可能是，在植物遭受比较严重干旱的时候，叶片的凌晨水势低于木质

部导管的水势，而本研究一直把叶片的凌晨水势默认为木质部导管的水势，这样

就有可能低估了ΨP50 值。不过幸运地是，已有了同一种植物的处在不同的水分条

件下，导管失去 50%水分传导能力时的水势发生较显著变化的报道。例如，地中

海雪松科植物(Cedrus atlantica)，当水分条件较好时，ΨP50 为−4.4 MPa；当处在

中度干旱时，它的ΨP50 降到−6.7 MPa (Ladial et al., 2005)。研究者认为，在两种

水分条件下产生的ΨP50 差异主要是由于干旱诱导了筛管直径变小。实际上，最近

已有了很多研究报道证实干旱处理将使植物导管直径变小，并且改变导管径级的

分布特征(Lovisolo & Schubert, 1998; Arnold & Mauseth, 1999; Schume et al., 

2004)。本研究虽然没有分析土壤水分逐渐的短缺对三叶橡胶木质部导管形态结

构产生的影响，但是应该可以认为本研究的干旱处理对木质部形态结构的影响将

会与上述的相关报道一致。因此，这说明三叶橡胶木质部形态结构对水分短缺的

适应，结果导致了导管抗栓塞化能力的增强。 

 

4.4.4 复水后的生理响应 

 

在复水之后，光合速率不能恢复到对照的水平，即使气孔导度能够完全的恢

复(图 4.4a & 4.4b)。这种光合速率的不完全恢复的原因应该是非气孔因素造成的，

这意味着干旱处理已经对光合器官造成了不可恢复的损伤。遭受干旱的植物的非
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气孔限制除了是因为核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶受到伤害外，还包括光合作用过程

中的生物化学和光化学活力受到的干旱的影响(Lopez et al., 1987)。如果遭受干旱

的植物在复水之后，它的光合速率能快速的恢复说明该植物的光合作用过程中的

生物化学和光化学代谢途径没有受到伤害(Cornic, 2000)。最近有人认为遭受干旱

的植物复水之后生理功能能否完全恢复与一系列复杂的因素相关，包括干旱对光

系统 II 电子传递以及叶绿体和线粒体结构的伤害(Miyashita et al., 2005)。本研究

结果表明，即使在复水 5 天后，处理的凌晨 Fv/Fm也没能恢复到对照的水平，这

说明干旱处理至少对光系统 II 造成了不可逆的伤害。 

 

然而，有研究报道证实遭受干旱胁迫的植物在复水后光合速率不能完全的恢

复源于光合作用的终端产物—碳水化合物的积累而产生的反馈抑制(Souza et al., 

2004)。实际上，在这之前已有研究报到了碳水化合物的积累对光合速率的反馈

抑制作用(Goldschmidt & Huber, 1992)。在复水后，处理的可溶性糖含量比对照明

显的高一些(图 4.7a)，但本研究并不能确定光合速率的不完全恢复就是反馈抑制

的结果。相反地，有研究认为可溶性糖的积累标志着一些生化代谢途径受到了伤

害(Campos et al., 1999)。此外，尽管脯胺酸被认为有渗透调节的功能，但有研究

认为它也是植物受到水分胁迫伤害的标志(Irigoyen et al., 1992)。虽然本研究不能

确认可溶糖和脯胺酸对光合速率不能完全的恢复起了什么作用，但可以认为干旱

处理对植物的正常生理代谢已经产生了不可逆的伤害，这样复水只后，植物的光

合速率也就无法完全恢复。  

 

本研究发现遭受干旱处理的植物复水之后，其水分的光合利用效率 WUE 较

低(图 4.4c)。这与 Miyashita et al. (2005)和 Gallé et al. (2007)报道的结果相反，他

们认为遭受干旱胁迫的植物复水后，光合速率比气孔导度对复水反应更快，这样

导致了较高的 WUE。不过，在有些研究中，对干旱处理过的植物进行复水后，

并没有发现植物的 WUE 升高(Cai et al., 2005; Ennahli & Earl, 2005)。关于复水之

后植物的 WUE 在不同的研究中有不同的结果，Gallé et al. (2007)认为是因为不同

的实验材料和不同的干旱处理强度造成的。在本研究中，WUE 降低的原因可能

是复水之后气孔导度能完全恢复，而光合速率则不能完全恢复造成的。 
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光合速率不完全的恢复将使曾经遭受干旱胁迫的植物面临更大的散热压力。

不过，本研究并没有发现遭受水分短缺的三叶橡胶复水之后，NPQ 值增加(图

4.5d)，这与 Gallé et al. (2007)研究报道的结果一致，但在他们的实验中，遭受水

分短缺的植物在复水之后光合速率能完全恢复，而在本研究中光合速率并没有完

全恢复。有趣的是，本研究发现，在复水之后三叶橡胶抗氧化酶的活性依然保持

着较高的水平，这说明虽然 NPQ 值没有增加，但是活性较高的抗氧化酶能有效

地清除 ROS，从而有利于减轻光氧化损伤的压力。此外，AsA 和 GSH 的含量在

整个实验期间都维持在一个较高的水平，它们在植物复水之后所起的作用可能与

抗氧化酶一致。有研究证实遭受干旱的植物复水之后，抗氧化系统维持较高的活

性是相当必要的，因为复水之后光合作用的恢复可能需要相当长的一段时间，从

而散热压力比较大(Augusti et al., 2001)。最近又有报道证实，在复水之后，较高

的抗氧化酶活性在曾经遭受干旱胁迫的植物恢复正常生长的过程中扮演着重要

的角色(Upadhyaya et al., 2008)。总之，在复水之后，抗氧化系统的活性较高有助

于减轻植物光氧化损伤的压力。 

 

 遭受水分胁迫的植物在复水之后，其叶片Ψpd 和 RWC 能迅速地恢复到对照的

水平 (图 4.1b & 4.1c)，在很多的干旱复水的研究中都报道了这一结果

(Sánchez-Blanco et al., 2002; Gallé et al., 2007)，其中的原因可能是干旱诱导的栓

塞化在复水之后能迅速被清除。这一解释得到了本研究结果的佐证，即导管栓塞

化比率PLC在复水之后迅速地下降(图 4.2a)。Kleaf在复水之后能迅速恢复(图 4.2b)

原因可能也是导管栓塞化能被迅速的清除的结果。Kleaf 完全的恢复也至少部分解

释了为什么在复水之后气孔导度能完全的恢复(图 4.5c)。然而，应该重点指出的

是，在本研究中，即使三叶橡胶遭受了严重的干旱胁迫，造成了某些生理功能不

可恢复的伤害，它的水力结构特征都能迅速而完全地恢复到对照的水平。这些结

果说明干旱处理对植物水力结构特征造成的伤害并不是复水之后植物生理功能

恢复的限制性因素。 
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4.5 小结 

 

本章研究结果发现，(1) 三叶橡胶对土壤水分短缺的第一反应是叶片气孔关

闭；当土壤含水量为田间最大持水量的 45%左右时，气孔大幅度地关闭；气孔关

闭在减少水分损失同时，导致了光合速率下降，光合速率的下降使三叶橡胶面临

更大的散热压力，NPQ 值增加。(2) 随着水分亏缺到达严重程度，当土壤含水量

为田间最大持水量的 35%左右时，光系统 II 遭受不可逆的损伤；同时，要么是

叶黄素循环的减弱，要么是光系统 II 受到了破坏， NPQ 散热能力下降。(3) 当

土壤含水量为田间最大持水量的 35%以下时，气孔导度下降到 100 mmol m-2 s-1

以下，此时，抗氧化酶活性迅速升高，而抗坏血酸—谷胱甘肽循环在整个实验期

间都比较活跃。(4) 就在叶片气孔大幅度关闭的同时，木质部导管栓塞化比率

PLC 增加，而叶片水力导度 Kleaf 下降，气孔的关闭有利于避免导管进一步的栓

塞化。(5) 水分短缺可能促使三叶橡胶的导管发生形态结构上的适应，结果导管

抗栓塞化的能力得到了加强；此外，可能是由于可溶性糖和脯胺酸渗透调节的作

用，干旱处理使 Kleaf 对叶片水势的响应变得迟缓。 

 

本研究结果还发现，(1) 当土壤含水量接近田间最大持水量的 30%时，可能

是由于光合器官受到了不可逆伤害，也可能是由于其它一些生物化学和光化学代

谢途径受到了永久性的伤害，复水之后，三叶橡胶的光合速率和光系统 II 光化

学效率不能完全恢复到对照的水平。(2) 光合速率和光系统 II 光化学效率的不完

全的恢复使光系统 II 面临更大散热压力，因为叶绿素和类胡萝卜素在整个实验

期间没有显著的变化；复水后 NPQ 值维持在与对照相同的水平，这样在复水之

后，三叶橡胶依然维持抗氧化系统较高的活力可能有助于减轻氧化胁迫的压力。

(3) 即使三叶橡胶遭受严重的水分短缺，水力结构特征受到的伤害在复水之后都

能迅速地恢复，这说明水力结构特征并不是遭受水分胁迫的三叶橡胶复水后，其

恢复正常生理功能的限制性因素。 
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第五章 三叶橡胶对夜间低温的适应性 

 
 
5.1 引言 

 

滇南地处热带北缘，由于横断山脉、哀牢山和云贵高原的屏障，该地区分布

和保存着较大面积的热带雨林，具有很高的生物多样性(Zhu, 1997; Cao & Zhang, 

1997)。近 40 年来，若干重要的热带经济植物如橡胶、咖啡、芒果等在该地区相

继引种成功并获得大面积的发展，是我国仅次于海南的热带经济植物的生产基

地，这对当地少数民族地区经济的发展起了重要的作用。但是，有时北方寒流顺

着南北走向的河谷侵入，加上剧烈的辐射降温，使引种的和当地土著热带植物发

生冷害，结果导致了热带经济植物大面积减产，严重年份甚至使其大面积冻死，

给当地的农林生产造成重大损失。 

 

低温是植物向高纬度和高海拔分布的主要限制因子(Sakai & Larcher, 1987; 

Woodward, 1987)。6−10 ℃ 的低温就可以使有些热带植物遭受冷害，导致其组织

结构伤害以及生理上的失调(Crawford, 1989)。1999 年底滇南地区发生了一场严

重的冷害，版纳热带雨林保护区极端低温曾达到 2℃。在低温条件下，植物的光

合能力会大大减弱，而叶片对光能的吸收却很少受温度的影响(Baker, 1994)，从

而产生光抑制的现象。光抑制是由于叶片吸收的光能超过了植物进行最大光合作

用的需要，结果使其光合机构的光化学效率降低。过剩的光能如果不能及时而安

全地耗散，就会通过多种途径产生活性氧化物(Reactive oxygen species, ROS)，引

起膜脂过氧化、损伤光合机构(Verhoeven et al., 1998 & 1999; Huner et al., 1998)。 

 

植物有两个主要的生理保护性机制可以减轻低温引起的光氧化损伤，(1)通过

叶黄素循环耗散一部分多余的非辐射能量(Demmig-Adams, 2003)；(2)通过抗氧化

系统清除活性氧物 ROS (Asada, 1994)。抗氧化系统包括活性氧酶清除系统和非

酶清除系统，前者主要有超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)、过氧化物

酶(POD)等等，后者主要包括抗坏血酸、谷胱甘肽、类胡萝卜素等等。最近研究

发现，低温使有些冷敏感植物叶黄素循环受阻，降低其热耗散效率；而冷冻锻炼
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促进耐冷植物叶黄素循环，结果提高了热耗散效率(Koroleva et al., 1994)。另一

方面，低温对抗氧化系统的影响有不同的报道，总的来说，随着树种和冷害程度

的变化而变化(Zhao & Blumwald, 1998; Walker & McKersie, 1993)。 

 

在版纳地区，低温主要出现在夜间，而白天的温度依然较高，对植物的光合

作用不会产生低温抑制(Feng & Cao, 2005)。即使在干冷季节，正常年份最低夜间

温度一般在 6 ℃左右，而白天的温度在 20 ℃以上。这种低温的类型不同于温带

地区的低温类型，在温带地区低温不但出现在夜间，也出现在白天，并且白天伴

随着较强的光照。尽管关于温带、寒温带植物的耐寒性及其机理已有了大量研究

(Sakai & Larcher, 1987)，但热带植物的冷敏感性及其机理的研究还比较少。 

 

三叶橡胶(Hevea brasiliensis)属于大戟科植物，起源于南美洲亚马逊河流域热

带雨林(Wycherley, 1992)。在起源地，三叶橡胶属于常绿植物，然而引种到西双

版纳地区后，叶片习性发生了变化，在每年的二月底至三月初，三叶橡胶的叶片

会全部脱落(Feng, 2007; Chen & Cao, 2008)。三叶橡胶叶片习性的这种转变，除

了版纳地区季节性干旱是可能的原因之一外，该地区干冷季的夜间低温可能也会

对三叶橡胶某些生理功能造成不可恢复的损伤。因此，本章的研究目的是，(1)

研究三叶橡胶对夜间低温的敏感性；(2)探讨经夜间低温处理后，三叶橡胶的光

保护机制以及抗氧化保护机制。   
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5.2 实验材料与方法 

 
5.2.1 实验材料 

 

实验材料为三叶橡胶树苗。2007 年 4 月初从当地苗木基地购买 50 棵两年生

橡胶树苗，种植在塑料盆中。塑料盆置于自然光照条件下，除雨天外，每隔一天

在太阳落山后浇水一次；在移栽一个月后，施复合肥一次；并且随时除掉塑料盆

中的杂草。塑料盆深 50 cm,内直径 50 cm，并且底部有空洞，这样在浇水的时候

塑料盆内不会积水。在 2007 年 11 月选取大小相对一致、长势良好的树苗作为夜

间低温处理的材料。这些树苗的高度在 75−85 cm 之间，胸径在 11−13 mm 之间。

处理时把实验材料分为两组，每一组包括 10−13 颗树苗，其中一组置于 5 ℃夜

间温度的冷库中，另一组置于 15℃夜间温度的冷库中。由于 15℃夜间温度与当

地自然夜间温度接近，因此可以把这一组的处理作为对照。不同的夜间温度处理

按如下方法进行，每天晚上 19:00 点左右，把植物分别移到 5℃和 15℃夜间温度

的冷库中，在第二天早上 07:00 点左右，又放回自然光照下，连续处理 7 天，每

天进行相关指标的分析，测定和取样时选取的都是完全展开的成熟叶。另外，在

本研究中，低温处理时间为零时的各种参数是在低温处理前测定的相关指标。  

 

5.2.2 测定和取样时间 

 

凌晨的荧光测定在 06:00−07:00 之间进行；正午的荧光测定在 14:30−15:30

之间进行。光合参数的测定在 10:00−11:30 之间进行。相关生化指标分析的取样

在正午的荧光测定结束之后进行，分析样品首先置于冷藏箱中，然后立即带回实

验室保存在−80℃冰箱中。 

 

5.2.3 实验方法 

 

(1) 叶绿素荧光的测定用 FMS2 型脉冲调制荧光仪(英国 Hansatech 公司)完成。

非化学淬灭 NPQ = (Fm − Fm’)/ Fm’ (Bilger & Björkman, 1990)，Fm’为光适应下的

最大荧光，Fm为暗适应下的最大荧光，在本研究中为凌晨的 Fm。光系统 II 的内
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在光化学效率ΔF/Fm’ = (Fm’ − Fs)/ Fm’ (Genty et al., 1989)，Fs为光适应下的稳定

态荧光。光系统 II 的最大光化学效率 Fv/Fm = (Fm − F0)/Fm (Schreiber et al., 1994)，

其中正午 Fv/Fm的测定在叶片至少暗适应 20 分钟之后进行。 

(2) 用 LI-6400 便携式光合仪(LI-COR, Lincoln, Nebraska, UAS)测定饱和光照下

的最大净光合速率(Amax)以及最大气孔导度(gsmax)。测定时使用开放气路系统，

空气流速为 0.5 L/min,相对湿度为 60%，CO2 浓度为 380 μmol/mol,测定光强

(LED 光源)随着植物受伤害程度加重而不断地变小。 

(3) 叶绿素(Chl)和类胡萝卜素(Car)分析方法与第四章相同。 

(4) 蛋白质分析方法与第四章相同。 

(5) 过氧化氢(H2O2)含量的测定参考 Velikova et al. (2000)提供的方法。 

(6) 丙二醛(MDA)含量的测定参考 Hodges et al. (1999)提供的方法。 

(7) 抗氧化酶超氧化物歧化酶(SOD, EC 1.15.1.1)、过氧化氢酶(CAT, EC 1.11.1.6)、

过氧化物酶(POD, EC 1.11.1.7)、抗坏血酸过氧化物酶(APX, EC 1.11.1.11)、谷胱

甘肽还原酶(GR, EC 1.6.4.2)活性以及抗坏血酸和谷胱甘肽含量的测定方法与第

四章相同 
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5.3 实验结果 

 
5.3.1 夜间低温对光合特征参数的影响 

 

如图 4.1 所示，处理前两组材料的 Amax 和 gsmax 没有显著差异，但是三叶橡胶

的 Amax 和 gsmax 对 5℃夜间温度处理相当敏感，而对 15℃夜间温度处理不敏感。

无论处理时间的长短，15℃夜间温度处理的三叶橡胶 Amax 和 gsmax 与处理前相比

都没有明显的变化，其 Amax 保持在 9.0−11.0 μmol m-2 s-1 之间，gsmax 保持在 0.20 − 

0.25 mol m-2 s-1 之间。这说明 15℃夜间温度处理，从光合角度来衡量，对植物没

有造成任何伤害。因此，在本研究中把 15℃夜间温度处理的材料作为 5℃夜间温

度处理的材料的对照。而 5℃夜间温度处理三叶橡胶 12 h 后，与处理前和对照相

比较，其 Amax 降低了 50%左右。处理前三叶橡胶最大气孔导度是 0.25 mol m-2 s-1

左右，而 5℃夜间温度处理 12 h 后，最大气孔导度下降到 0.05 mol m-2 s-1 左右，

大约相当于对照的 20%。随着 5℃夜间温度处理时间的延长，Amax 和 gsmax 呈下降

的趋势，在试验结束时(第 7 天)，两者的值接近零。   
 

 
 

图 5.1 不同夜间温度处理对三叶橡胶光合特征参数的影响。Amax (maximum photosynthetic rate at 

saturating light): 最大净光合速率(a)；gsmax (maximum stomatal conductance): 最大气孔导度(b)。空心圆代表

15 ℃夜间温度处理；实心圆代表 5 ℃夜间温度处理。数据为平均数±标准误(n = 3−5)。  

Fig. 5.1 The effects of 5 ℃ (closed circles) and 15 ℃ (open circles) night temperature on photosynthetic 

parameters in leaves of Hevea brasiliensis trees. Amax: maximum photosynthetic rate at saturating light (a); gsmax: 

maximum stomatal conductance (b). Data are the means ± SE (n = 3−5).   
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5.3.2 荧光参数对夜间低温的响应 
 
如图 5.2a 所示，与对照相比，5℃夜间温度处理三叶橡胶 12 h 后，其凌晨 Fv/Fm

并没有明显的变化；但此后随着低温处理时间的延长，其凌晨 Fv/Fm与对照相比，

显著降低(P < 0.05)。如图 5.2b 所示，正午 Fv/Fm对 5℃夜间温度处理较敏感，处

理 12 h 后，其值就显著地低于对照(P < 0.05)。夜间低温处理对ΔF/Fm’ 影响也较

明显(图 5.2c)，总的来看，对照的ΔF/Fm’ 明显高于 5℃夜间低温处理的，但ΔF/Fm’ 

受天气变化的影响较大，因此对照与低温处理之间的ΔF/Fm’ 的差值除受低温伤

害的影响，还受到天气状况的影响。夜间低温处理对三叶橡胶的非化学淬灭 NPQ

的影响也较显著(图 5.2d)，夜间低温处理 12 h 后，与对照相比，处理的散热压力

较大，因此 NPQ 显著地增加。与ΔF/Fm’受到天气的变化影响一样，NPQ 也受天

气状况的影响，所以对照与低温处理之间 NPQ 的差值除受到低温伤害的影响，

也受到天气状况的影响，但 NPQ 与ΔF/Fm’ 呈相反的变化趋势。  
 

 

 
图5.2 不同夜间温度处理对三叶橡胶光系统 II (Photosystem II, PSII)光化学效率的影响。Predawn Fv/Fm: 

凌晨 PSII 的最大光化学效率(a)；Midday Fv/Fm: 正午 PSII 的最大光化学效率(b)；ΔF/Fm’: 正午 PSII 的内在

光化学效率(c)；NPQ (Non-photochemical quenching): 非化学淬灭(d)。空心圆代表 15 ℃夜间温度处理；实

心圆代表 5 ℃夜间温度处理。数据为平均数±标准误(n = 7−9)。 

Fig. 5.2 The effects of 5 ℃ (closed circles) and 15 ℃ (open circles) night temperature on photochemical 

efficiency of photosystem II (PSII) in leaves of Hevea brasiliensis trees. Predawn Fv/Fm: predawn maximum 

photochemical efficiency of PSII (a); Midday Fv/Fm: midday maximum photochemical efficiency of PSII (b); 

ΔF/Fm’: actual photochemical efficiency of PSII (c); NPQ: non-photochemical quenching (d). Data are the means 

± SE (n = 7−9).   
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(d)。空心圆代表 15 ℃夜间温度

处理；

inimum fluorescence (c); Midday Fm: 

idday maximum fluorescence (d). Data are the means ± SE (n = 7−9).  

 

。而在夜间低

温处理 24 h 之后，处理的正午 Fm总是比对照低一些(图 5.3d)。 

    

图 5.3 不同夜间温度处理对三叶橡胶荧光参数的影响。Predawn F0: 凌晨初始荧光(a)；Predawn Fm: 凌

晨最大荧光(b)； Midday F0: 正午初始荧光(c)；Midday Fm: 正午最大荧光

实心圆代表 5 ℃夜间温度处理。数据为平均数±标准误(n = 7−9)。 

Fig. 5.3 The effects of 5 ℃ (closed circles) and 15 ℃ (open circles) night temperature on chlorophyll 

fluorescence parameters in leaves of Hevea brasiliensis trees. Predawn F0: predawn minimum fluorescence (a); 

Predawn Fm: predawn maximum fluorescence (b); Midday F0: midday m

m

 

 如图 5.3a 所示，随着 5℃夜间低温处理时间的延长，凌晨初始荧光 F0 逐渐增

加，但在夜间低温处理 60 h 后，凌晨 F0 又突然下降；不过在低温处理 24 h 之后，

与对照相比，处理的凌晨 F0 总是较高。另外，与对照相比，夜间低温处理后，

无论处理时间的长短，处理的凌晨最大荧光 Fm 总是较低(图 5.3b)。另一方面，

夜间低温处理后，与对照相比，处理的正午 F0 总是较高(图 5.3c)
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5.3.3 夜间低温对光合色素的影响 

 

 夜间低温处理 24 h 之后，与对照相比，处理的光合色素并没有发生明显的变

化(图 5.4)。在夜间低温处理 36 h 后，叶绿素(Chl)才开始逐渐地下降(图 5.4a)。

而 Chl a/b 的下降发生在夜间低温处理 48 h 之后(图 5.4b)。与对照相比，在夜间

低温处理 36 h 之后，处理的类胡萝卜素(Car)才发生明显的降低(图 5.4c)。同样地，

Car/Chl 比值的增加也发生在夜间低温处理 36 h 之后(图 5.4d)。这些结果表明，

与光合和荧光参数对夜间低温的响应相比较，光合色素对夜间低温处理的响应要

慢一些。 
 

 
 

图 5.4 不同夜间温度处理对三叶橡胶叶绿素(a)、叶绿素 a/b (b)、类胡萝卜素(c)以及类胡萝卜素／叶绿

素(d)的影响。空心圆代表 15 ℃夜间温度处理；实心圆代表 5 ℃夜间温度处理。数据为平均数±标准误(n = 

7)。 

Fig. 5.4 The effects of 5 ℃ (closed circles) and 15 ℃ (open circles) night temperature on photosynthetic 

pigments in leaves of Hevea brasiliensis trees. Chl: chlorophyll (a); Chl a/b: chlorophyll a/b (b); Car: caroteneoids 

(c) and Car/Chl: carteneoids/chlorophyll (d). Data are the mean ± SE (n = 7). 
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5.3.4 夜间低温处理对植物的伤害 

 

 如图 5.5a 所示，在夜间低温处理 36 h 之后，可溶性蛋白开始逐渐地降解；

在夜间低温处理 48 h 之后，与对照相比，处理的可溶性蛋白含量显著地降低(P < 

0.05)；此外，可溶性蛋白对夜间低温的响应与光合色素相比较在时间上有同步性。

夜间低温处理 12 h 之后，过氧化氢(H2O2)的积累明显地增加，并且随着夜间低温

处理时间的延长，处理的 H2O2 的含量在逐渐地增加(图 5.5b)。丙二醛是膜脂过

氧化的终端产物之一，而膜脂过氧化是由于受到 H2O2 之类活性氧化物攻击的结

果。所以，MDA 的积累与 H2O2 在时间上有同步性，在夜间低温处理 12 h 之后，

MDA 就开始积累，并且随着低温处理时间的延长，与对照相比，处理的 MDA 的

积累越来越多(图 5.5c)  

 

5.3.5 夜间低温对抗氧化酶活性的影响 

 

夜间低温处理对抗氧化酶活性的影响如图 5.6 所示，其中 SOD 和 CAT 对夜

间低温处理具有相同的响应趋势，在夜间低温处理 12、24、36 h 的时候，与对

照相比，处理的 SOD 和 CAT 抗氧化酶的活性较高；而在夜间低温处理 48 h 及

其之后，与对照相比，处理的 SOD 和 CAT 的抗氧化酶活性反而逐渐下降(图 5.6a 

& 5.6b)。而 POD 对夜间低温处理的响应则与 SOD 和 CAT 不同，在夜间低温处

理 12 和 24 h 的时候，与对照相比，处理的 POD 抗氧化酶的活性没有显著的变

化；但在夜间低温处理 36 h 及其之后，与对照相比，低温处理的 POD 抗氧化酶

的活性逐渐地上升(图 5.6c)。应该值得强调的是，SOD 和 CAT 抗氧化酶活性开

始下降以及 POD 抗氧化酶活性上升的拐点都大约出现在光合色素明显对夜间开

始响应的时候。 
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图 5.5 不同夜间温度处理对三叶橡胶可溶性蛋白(a)、过氧化氢(b)以及丙二醛(c)含量的影响。空心圆

代表 15 ℃夜间温度处理；实心圆代表 5 ℃夜间温度处理。数据为平均数±标准误(n = 7)。  

Fig. 5.5 The effects of 5 ℃ (closed circles) and 15 ℃ (open circles) night temperature on soluble protein (a), 

hydrogen peroxide (H2O2, b) and malondiadehyde (MDA, c) in leaves of Hevea brasiliensis trees. Data are the 

mean ± SE (n = 7).  

 

 

 

 
图 5.6 不同夜间温度处理对三叶橡胶抗氧化酶活性的影响。SOD (superoxide dismutase): 超氧物岐化

酶；CAT (catalase): 过氧化氢酶；POD (guaiacol peroxidase): 过氧化物酶。空心圆代表 15 ℃夜间温度处理；

实心圆代表 5 ℃夜间温度处理。数据为平均数±标准误(n = 7)。 

Fig. 5.6 The effects of 5 ℃ (closed circles) and 15 ℃ (open circles) night temperature on the activities of 

SOD (superoxide dismutase, a), CAT (catalase, b) and POD (guaiacol peroxidase, c) in leaves of Hevea 

brasiliensis trees. Data are the mean ± SE (n = 7).  
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5.3.6 夜间低温对抗坏血酸—谷胱甘肽循环的影响 

 

如图 5.7 所示，夜间低温处理 12 h 及其之后，与对照相比，低温处理的还原

型抗坏血酸和还原型谷胱甘肽含量以及 APX 和 GR 活性明显较低，并且逐渐下

降。这说明夜间低温处理抑制了抗坏血酸—谷胱甘肽循环的活力，细胞通过此循

环途径清除活性氧化物的能力下降。 
 

 

 
图 5.7 不同夜间温度处理对三叶橡胶还原型抗坏血酸(a)和还原型谷胱甘肽(b)以及抗坏血酸过氧化物

酶 (c)和谷胱甘肽还原酶 (d)活性的影响。AsA (reduced ascorbate): 还原型抗坏血酸；  GSH (reduced 

glutathione): 还原型谷胱甘肽； APX (ascorbate peroxidease): 抗坏血酸过氧化物酶； GR (glutathione 

reductase): 谷胱甘肽还原酶。空心圆代表 15 ℃夜间温度处理；实心圆代表 5 ℃夜间温度处理。数据为平均

数±标准误(n = 7)。 

Fig. 5.7 The effects of 5 ℃ (closed circles) and 15 ℃ (open circles) night temperature on the content of AsA 

(reduced ascorbate, a) and GSH (reduced glutathione, b) as well as the activities of APX (ascorbate peroxidease, c) 

and GR (glutathione reductase, d) in leaves of Hevea brasiliensis trees. Data are the mean ± SE (n = 7).  
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5.4 讨论 

 
5.4.1 夜间低温诱导光合作用能力下降 

 

在处理前，两组三叶橡胶的最大净光合速率(Amax)和气孔导度(gsmax)没有明显

差异，但在5℃夜间低温处理后，三叶橡胶的Amax和gsmax发生了较大程度的降低。

已有很多研究报道证实夜间低温处理热带植物将导致植物的光合速率和气孔导

度下降(Feng et al., 2002; Guo & Cao, 2004; Guo et al., 2005; Feng & Cao, 2005)。本

研究结果也与Martin et al. (1981)、F1exas et al. (1999)以及Allen et al.(2000)分别对

冷敏感植物蕃茄、葡萄以及芒果的研究结果相同。植物光合速率对夜间低温的反

应有两种类型(Feng et al., 2002)：一种是，第2天光照后，低温处理的植株光合速

率就低于对照，如番茄(Martin et al., 1981)；另一种是，第2天光照后，低温处理

植株的光合速率保持稳定一段时间，再后来显著低于对照，对夜间低温的反应表

现出迟滞性，如芒果(Allen et al., 2000)。在本研究中，无论自然光照还是人工光

源照射不同夜间温度处理过的三叶橡胶，发现低温处理的光合速率总是比对照

低，表明三叶橡胶对夜间低温的反应属第一种类型，这也同时暗示三叶橡胶可能

是冷敏感性植物。 

 

很多冷敏感植物在经低温处理后，光合作用的气孔限制均增大，如番茄

(Martin et al., 1981)、葡萄(Flexas et al., 1999)和芒果(Allen et al., 2000)等。在本研

究中，经夜间低温处理后，三叶橡胶的气孔导度大幅度地下降(图5.1b)，说明三

叶橡胶的气孔导度对夜间低温处理相当的敏感。到目前为止，夜间低温处理导致

气孔导度低于对照植株的机理还不清楚，但推测可能与低温诱导某些化学物质的

积累有关；例如，脱落酸的积累将引起气孔的关闭。另一方面，夜间低温能干扰

番茄蔗糖磷酸合成酶和硝酸还原酶活性的昼夜节律性(Jones et al., 1998)和叶绿

素结合蛋白及核酮糖1,5二磷酸羧化加氧酶 (Rubisco)活化酶基因表达的昼夜节

律性(Martino-Cart & Ort 1992)；夜间低温还能抑制淀粉的转移(Leegood & 

Edwards, 1996)，使从细胞质返回到叶绿体的无机磷减少(Stitt, 1991)，导致光合

作用终产物的反馈抑制。此外，活性氧化物和膜脂过氧化产物MDA均能抑制光

合酶活性(Lin et al., 1989 & 2000)。夜间低温处理导致了H2O2和MDA迅速地积累
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(图5.5b & 5.5c)，这可能也是5 ℃夜间低温处理后三叶橡胶光合速率迅速降低的

原因之一。  

 

夜间低温的处理并没有立即导致光合色素的下降，而是至少在低温处理 36 h

之后，Chl 和 Car 才发生明显的降解(图 5.4a & 5.4c)，这一结果与 Cai et al. (2003)

和 Guo et al. (2005)报道的结果一致。夜间低温处理后，虽然 Chl 和 Car 含量均下

降，但 Car/Chl 增大，Chl a/b 变小(图 5.4b & 5.4d)，这种变化可以降低光能的吸

收，实际上也是增强光保护能力的一种策略(Kyparissis et al., 2000)。 

 

5.4.2 夜间低温对光系统 II 的光化学效率和热耗散的影响 

 

光系统II最大光化学效率(Fv/Fm)降低是光合作用发生光抑制的显著特征，常

常被作为判断植物是否发生光抑制的指标(Demmig-Adams & Adams III, 1992; 

Demmig-Adams, 2003)；此外，最大荧光(Fm )降低也是植物发生光抑制的一个特

征(Demmig & Björkman, 1987)。白天Fv/Fm降低表明发生了日间光抑制，凌晨

Fv/Fm降低表明发生了长期光抑制(chronic photoinhibition)或胁迫诱导的光抑制

(Long et a1., 1994)。三叶橡胶夜间低温处理12 h后，凌晨Fv/Fm与对照相比并没有

发生明显的降低(图5.2a)，这说明夜间低温处理12 h后三叶橡胶光系统II并没有发

生长期光抑制。但本研究无法很好地解释在夜间低温处理12 h后凌晨Fv/Fm没有发

生明显变化，而凌晨Fm发生明显的降低(图5.3b)。有可能的是，用Fv/Fm比用Fm

能更好地判断植物是否受到了光抑制。夜间低温处理12 h后，正午Fv/Fm和ΔF/Fm’ 

发生明显的降低(图5.2b & 5.2c)，这说明与对照相比，低温处理的三叶橡胶发生

了更加明显的日间光抑制。随着低温处理时间的延长，三叶橡胶凌晨Fv/Fm发生

了明显的降低，结果日间光抑制就更加明显。在光系统II遭受不可恢复的破坏之

前，日间光抑制是植物光保护的一种策略，它将加强光系统II的NPQ散热的效率。    

 

初始荧光 (F0)的升高，表明光系统 II反应中心发生了可逆失活或破坏

(Demmig-Adams& Adams III, 1992; Krause & Weis, 1991)。低温处理12 h后，三叶

橡胶的凌晨F0与处理前相比并没有发生明显的变化(图5.3a)，表明光系统II没有发
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生可逆失活或破坏，从凌晨Fv/Fm值的变化来看，似乎也证实了这一点。但无论

低温处理时间的长短，处理的正午F0总是比对照要高(图5.3c)，这说明低温处理

的三叶橡胶光系统II反应中心失活或受到的伤害要严重一些。失活但未被破坏的

光系统II反应中心可作为激发能的猝灭器而耗散掉多余的光能，从而保护反应中

心免遭光破坏，这可能是植物避免反应中心光系统II过度破坏而进行的功能上的

自我调节(Krause & Weis, 1991)。热耗散可以防御光抑制的破坏(Xu & Shen, 

1997)，热耗散的程度通常可用NPQ的大小来衡量 (Krause & Weis, 1991; 

Demmig-Adams & Adams III, 1992; Long et a1., 1994)。夜间低温处理后，三叶橡

胶光系统II的NPQ明显增加(图5.2d)。虽然夜间低温处理后热耗散增加，但随着低

温处理时间的延长，它并不能防止光系统II反应中心的可逆失活或破坏(图5.2a & 

5.3a)，表明增加的热耗散量不足以耗散掉夜间低温处理造成的过剩光能。研究表

明，4–6 ℃夜间低温可使某些植物光合作用大幅度地降低(Flexas et a1., 1999; 

Allen et a1., 2000; Feng et al., 2002)，这样植物吸收的光能就可能大量地超过了光

合作用的需要。如果NPQ不足以耗散掉多余的能量，吸收的光能可以通过电子传

递链产生活性氧化物(ROS)，这个时候植物就不得不启动另外一套保护系统来及

时地清除这些ROS，免遭其伤害。  

 

5.4.3 夜间低温与活性氧代谢 

 

在正常的生理条件下，植物的抗氧化系统能够及时地清除细胞内多余的活性

氧化物，维持细胞内ROS的生理代谢平衡，避免由于过多ROS的积累引起的生理

失调，从而保护细胞正常生理功能的进行(Salin, 1988; Demming-Adams & Adams 

III, 1992)。本研究表明，在夜间低温处理下，虽然在处理的早期,三叶橡胶叶片

细胞内抗氧化保护酶SOD和CAT活性上升，但同时H2O2和MDA的含量一直上升，

这一现象与Cao et al.(2006)报道的结果相似。这说明抗氧化酶SOD和CAT并没有

完全有效清除细胞内的活性氧化物，植物细胞内活性氧的产生与清除可能已经失

衡。有报道也认为细胞内ROS的积累可能是由于ROS的产生速率超过了抗氧化保

护酶清除的能力(Droillard et al., 1989; Pastori & Trippi, 1993; Cai et al., 2003)。另

外，随着夜间低温处理时间的延长，SOD和CAT的活性反而下降，原因可能是由
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于叶绿体受到了低温破坏，叶绿素发生了降解，SOD和CAT失去了生化合成位点。

有研究认为这也是在植物叶片自然衰老而叶绿素降解的过程中抗氧化酶SOD和

CAT活性下降的原因(Dhindsa et al., 1981; Hurng & Kao, 1994)。除了抗氧化酶

SOD和CAT能有效地清除ROS外，抗氧化酶POD在清除ROS保护细胞免受活性氧

化物的伤害等方面也扮演重要的角色。不过有研究报道认为POD活性的上升一般

发生在细胞受到严重氧化胁迫的时候，它的作用是阻止H2O2进一步的积累，因

此POD活性的上升也常常被视为细胞受到了不可逆的氧化伤害(Kang et al., 

2003a & b; Chen & Cao, 2008)。在本研究中，POD活性的上升发生在低温处理36 h

之后，在这个时候光合色素发生了明显的降解，这也说明光合器官可能受到了活

性氧化物的不可逆的伤害，此时POD活性的上升加强了酶促系统清除活性氧化物

的能力，可能有助于减轻光合器官进一步受到氧化胁迫伤害。    

 

在植物清除体内过多活性氧化物的过程中，抗坏血酸—谷胱甘肽循环起重要

作用(Foyer & Halliwell, 1976; Noctor & Foyer, 1998)。在本研究中，夜间低温处理

之后以及随着处理时间的延长，抗坏血酸—谷胱甘肽循环活力不断地下降，说明

通过这一途径来清除细胞内活性氧化物的能力在下降。特别有研究认为在植物遭

受严重氧化胁迫的时候细胞内的活性氧化物主要是通过抗坏血酸—谷胱甘肽循

环来清除的(Noctor & Foyer, 1998)。因此，可以推测在低温处理的后期，细胞内

H2O2的积累主要原因可能是由于抗坏血酸—谷胱甘肽循环清除ROS能力的减弱。

关于低温对抗坏血酸—谷胱甘肽循环的影响的报道很多，有报道认为低温促进抗

坏血酸—谷胱甘肽循环(Kocsy et al., 2000)；有报道认为低温抑制抗坏血酸—谷胱

甘肽循环(Walker & McKersie, 1993; Zhao & Blumwald, 1998)；另一方面，有研究

认为低温促进还是抑制抗坏血酸—谷胱甘肽循环取决于植物材料对低温的敏感

性，低温促进耐冷害植物的抗坏血酸—谷胱甘肽循环，而抑制冷敏感植物的抗坏

血酸—谷胱甘肽循环(Huang & Guo, 2005)。从前面的分析结果和起源地来看，三

叶橡胶应属于冷敏感性植物，而本研究结果表明，夜间低温处理抑制了三叶橡胶

抗坏血酸—谷胱甘肽循环，这与上述的研究报道相一致。  

 

低温胁迫下，活性氧化物的清除以及膜脂过氧化涉及到多种活性氧以及酶促
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和非酶促保护系统复杂的平衡关系，活性氧化物的清除需要整个防御系统的协调

作用。因此，叶片部分保护酶活性临时性上升并不意味着活性氧化物的积累立即

下降。另外，低温胁迫下活性氧化物过量的生成可能超过了整个防御系统的清除

能力，相当一部分来不及清除的活性氧化物逐渐积累，它们不断地攻击细胞膜，

加剧了膜脂的过氧化，从而引起膜系统的损伤，结果导致植物依赖于细胞膜完整

性的生理功能的下降。    

 

5.5 小结 

 

 三叶橡胶对 5℃夜间低温异常敏感，低温处理 12 h 后，其 Amax 大约降低到处

理前和对照的 50%，气孔导度下降到 50 mmol m-2 s-1 左右，并且随着处理时间的

延长，两者的值越来越低。光合作用能力的下降主要原因是夜间低温处理导致了

光系统 II 的失活和破坏。此外，夜间低温处理使三叶橡胶的抗氧化保护系统不

能有效地保护其免受氧化胁迫的伤害，因此，可溶性蛋白以及叶绿素和类胡萝卜

素降解。虽然 Car/Chl 比值增加以及 Chl a/b 比值下降在一定程度上起着光保护的

作用，但并不能阻止过氧化氢和丙二醛含量的增加以及氧化胁迫伤害的加重。 



第六章 一种新的抗氧化物—单萜类化合物在三叶橡胶叶片中的抗氧化特征 

第六章 一种新的抗氧化物—单萜类化合物在三叶橡胶叶片中的抗氧

化特性 
 
6.1 引言 

 

单萜类或者异戊二烯类化合物是自然界最丰富多样的一类化学产物，它们的

化学分子结构有直线型的，有环聚型的，最简单的是由五个碳原子组成的萜类化

合物，最复杂的是天然橡胶，它包括成千上万异戊二烯单元(Mahmoud & Croteau, 

2002)。其中，一些异戊二烯类化合物，例如类胡萝卜素和 α−生育酚，具有光保

护的生理作用；然而，异戊二烯(Isoprene)和一些单萜类(Monoterpene)化合物虽然

在一些植物中不存在，但它们也可能具有光保护的生理功能 (Peňuelas & 

Munné-Bosch, 2005)。据研究报道，单萜类化合物的形成依赖于光呼吸的活力，

在非光呼吸的条件下；单萜类化合物的产生似乎可以代替光呼吸过程，保护植物

免受高温的伤害(Peňuelas & Llusià, 2002)。此外，有研究研究证实，在温度升高

的情况下，单萜类化合物有增强植物叶片热忍耐性的生理作用(Loreto et al., 

1998)；还有研究报道证实单萜类化合物具有清除活性氧化物(Reactive oxygen 

species, ROS)的能力，从而起抗氧化胁迫的作用(Loreto et al., 2004）。因此，关于

异戊二烯和单萜类化合物的生理功能人们提出了两个假说，一是稳定和保护植物

细胞膜免受高温的伤害，具有增强植物热忍耐性的作用(Sharkey & Singsaas, 1995; 

Singsaas et al., 1997; Loreto et al., 1998)；二是能清除叶绿体中 ROS，因此具有抗

氧化的生理功能(Loreto et al., 2001; Affek & Yakir, 2002)。 

 

有研究报道，产生异戊二烯和一些特殊的单萜类化合物(例如，柠檬烯、α和

β−蒎烯)的植物叶片比上述化合物被抑制的植物叶片能忍受更高的温度(Sharkey 

& Yeh 2001; Peňuelas & Llusià, 2002; Peňuelas et al., 2005)。到目前为止，在所有

的研究中，异戊二烯生化合成的抑制都是通过对叶片“喂施”膦胺霉素来实现的，

并且所有的研究报道都证实膦胺霉素能专一性地抑制异戊二烯的生化合成

(Zeidler et al., 1998; Loreto & Velikova, 2001; Sharkey et al., 2001)。除此之外，最

近，有人对不产生异戊二烯只产生单萜类化合物植物叶片“喂施”膦胺酶素，结
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果发现膦胺霉素也能专一性地抑制单萜类化合物的生化合成(Loreto et al., 2004)。 

 

在自然环境条件下，植物经常会面临强光和高温的不利环境。结果植物叶片

将不可避免地导致光氧化胁迫，甚至包括光氧化损伤。氧化胁迫源于 ROS 的产

生和清除的失衡。不过，植物本身具有一系列的光保护和抗氧化保护机制，可以

减少 ROS 的产生，清除细胞内过多的 ROS。目前，所知道的细胞内的 ROS 主要

是由酶促和非酶促系统来清除(Noctor & Foyer, 1998)。例如，过氧化氢酶(Catalase, 

CAT)和过氧化物酶(Peroxidase, POD)就是植物细胞内清除 ROS 两种主要的酶

(Willckens et al., 1995)。 

 

三叶橡胶(Hevea brasiliensis)能产生大量的单萜类化合物(主要是 α和 β−蒎烯

以及桧烯)，但产生的异戊二烯却很少，以至无法检测出其具体含量(Kliger et al., 

2002)。本实验把通过蒸腾作用“喂施” 膦胺霉素的三叶橡胶叶片置于高光照和

中等强度的温度下，本研究的预测是，与异戊二烯合成能被膦胺霉素专一性地抑

制一样，单萜的合成也能被膦胺酶素专一性地抑制；结果由于单萜类化合物的缺

失将导致植物叶片中其它的酶和非酶保护机制更活跃。 

 

因此，本章的研究目的是，(1)确认单萜类化合物的合成能否被膦胺酶素专一

性地抑制；(2)如果能，那单萜类化合物的缺失能否引起其它酶和非酶抗氧化系

统更有效；(3)近一步确认单萜类化合物在三叶橡胶叶片中可能扮演的抗氧化的

生理功能。 
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6.2 实验材料与方法 

 

6.2.1 实验材料 

 

实验在 2006 年 9 月进行。光照条件较好的成年三叶橡胶树作为本研究的取

样对象。具体的取样过程如下，橡胶树的枝条部分地浸入盛有水的水桶中，在水

中用枝剪剪断枝条，带叶的枝条末端始终浸在水中。选择叶龄、叶位、照光情况

相似的叶片作为通过蒸腾作用“喂施”30 µM 膦胺酶素的材料，其中“喂施”蒸

馏水的为对照。“喂施”实验在实验室内进行，在“喂施”过程中，保持室温和

弱光照(10 µmol m-2 s-1)，电风扇提供均匀的微风，以加强蒸腾作用，“喂施”时

间为 2−3 小时。“喂施”结束后，置于强光照(1500 µmol m-2 s-1)下，温度保持在

30 ± 1℃，而叶片的末端始终保持在“喂施”的溶液中。每隔十分钟测一次光系

统 II (PSII)的光化学效率。一小时后，样品立即置入超低温冰箱(−80 ℃)保存，作

为进一步分析其它生化指标的样品。 

 

6.2.2 分析方法 

 

(1) 叶绿素荧光的测定用 FMS2 便携式荧光仪(Hansatech 公司)完成。PSII 的内在

光化学效(ΔF/Fm’)按着下列公试计算：ΔF/Fm’＝(Fm’ − Fs)/ Fm’, 其中 Fs是稳定态

荧光，Fm’ 是光适应下的最大荧光 (Genty et al., 1989)。PSII 非化学淬灭

(Non-photochemical quenching, NPQ)根据 Stern−Volmer 方程计算(Schreiber et al., 

1994)，即 NPQ = (Fm − Fm’)/ Fm’，其中 Fm是暗适应下的最大荧光。在本章实验

中，Fm为高光照处理前暗适应 20 min 后所测定的最大荧光。   

(2) 叶绿素和类胡萝卜素分析方法与第四章相同。 

(3) 蛋白质分析方法与第四章相同。 

(4) 过氧化氢(H2O2)分析方法与第五章相同。 

(5) 丙二醛(MDA)分析方法与第五章相同。 

(6) 单萜的分析参考 Llusià & Peňuelas (2000)提供的方法，由中国科学院昆明植

物研究所植化分析测试中心帮助分析完成。 
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(7) 抗氧化酶超氧化物歧化酶(SOD, EC 1.15.1.1)、过氧化氢酶(CAT, EC 1.11.1.6)、

过氧化物酶(POD, EC 1.11.1.7)、抗坏血酸过氧化物酶(APX, EC 1.11.1.11)、谷胱

甘肽还原酶(GR, EC 1.6.4.2)活性以及抗坏血酸和谷胱甘肽含量的测定方法与第

四章相同。但其中，CAT 酶活性表示为∆A240 min-1 mg-1 蛋白；POD 酶活性表示

为∆A470 min-1 mg-1 蛋白；APX 酶活性表示为∆A290 min-1 mg-1 蛋白；GR 酶活性表

示为∆A340 min-1 mg-1 蛋白。 
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6.3 实验结果 

 

6.3.1“喂施”膦胺霉素后单萜类化合物的变化 

 

叶片“喂施”膦胺霉素 2−3 小时导致单萜类化合物含量显著降低(图 6.1)。与

对照(CK)相比，叶片“喂施”膦胺霉素(Leaves Fed with Fosmidomycin, LFF)后，

α-蒎烯、β-蒎烯、桧烯以及总单萜含量分别减少了 87% (P < 0.01)、88% (P < 0.01)、

83% (P < 0.01)以及 88% (P < 0.01)。 

 

 
图 6.1“喂施”膦胺霉素对桧烯、蒎烯、蒎烯以及总单萜含量的影响。数据为平均数±标准误(n = 6–8)。

用 t 检验分析对照(CK)与处理(LFF)之间小于 5% 的显著水平。 

Fig. 6.1 Effects of fosmidomycin feedings on concentrations of sabinene, α-pinene, β-pinene and total 

monoterpene. Means (n = 6–8) ± SE are shown for controls (CK) and leaves fed with fosmidomycin (LFF). 

Significant differences (P < 0.05) were confirmed by Student’s t-test.  

 

 
 

图 6.2 “喂施”膦胺霉素对叶绿素(Chl)和类胡萝卜素(Car)的影响。数据为平均数±标准误(n = 5–7)。

用 t 检验分析对照(CK)与处理(LFF)之间小于 5% 的显著水平。 

Fig. 6.2 Effects of fosmidomycin feedings on contents of chlorophylls (Chl, a) and carotenoids (Car, b). 

Means (n = 5–7) ± SE are shown for controls (CK) and leaves fed with fosmidomycin (LFF). Significant 

differences (P < 0.05) were confirmed by Student’s t-test.  
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6.3.2“喂施”膦胺霉素对光合色素的影响 

 

如图 6.2 所示，与 CK 相比，LFF 的叶绿素和类胡萝卜素含量没有显著变化，

这说明膦胺霉素对叶绿素和类胡萝卜素的生化合成和更新没有产生显著的影响。 

 

6.3.3“喂施”膦胺霉素对 PSII 光合效率的影响 

 

随着置于强光下的时间的延长，LFF 和 CK 的 PSII 内在光化学效率 ΔF/Fm’

明显下降，而非化学淬灭效率 NPQ 增加(图 6.3)。与 CK 相比，当暴露于强光下

的时间分别为 10 分钟和 20 分钟时，LFF 的 ΔF/Fm’ 下降明显，但随着暴露于强

光下的时间进一步延长，LFF 和 CK 都遭受严重的光抑制，两者的 ΔF/Fm’ 的差

异逐渐消失(图 6.3a)。另一方面，暴露于强光下时，LFF 的非化学淬灭 NPQ 与

CK 相比，两者没有明显的差异(图 6.3b)。 

  

 
 

图 6.3“喂施”膦胺霉素对光系统Ⅱ内在光合效率(ΔF/Fm’)和非化学淬灭(NPQ)的影响。数据为平均数

±标准误(n = 5–7)。用 t 检验分析对照(空心三角形)与处理(空心圆形)之间小于 5% 的显著水平。   

Fig. 6.3 Effects of fosmidomycin feedings on actual photochemical efficiency (ΔF/Fm’, a) and 

non-photochemical quenching (NPQ, b) of photosystem II. Means (n = 5–7) ± SE are shown for controls (CK, 

Open triangles) and leaves fed with fosmidomycin (LFF, Open circles). Significant differences (P < 0.05) were 

confirmed by Student’s t-test. 
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6.3.4“喂施”膦胺霉素对抗氧化酶活性的影响 

 

在暴露于强光下 1 小时之后，分析抗氧化酶活性变化，发现 LFF 与 CK 相比，

LFF 的抗氧化酶活性明显增高(图 6.4)。与 CK 相比, LFF 的 SOD、CAT、POD、

APX 以及 GR 活性分别增加了 66% (P < 0.05)、102% (P < 0.05)、80% (P < 0.05)、

51% (P < 0.05)以及 21% (P < 0.1)。 

 

 
 

图 6.4“喂施”膦胺霉素对超氧化物歧化酶(SOD, a)、过氧化氢酶(CAT, b)、过氧化物酶(POD, c)、抗坏

血酸过物氧化酶(APX, d)以及谷胱甘肽还原酶(GR, e)活性的影响。数据为平均数±标准误(n = 5–7)。用 t 检

验分析对照(CK)与处理(LFF)之间小于 5% 的显著水平。 

Fig. 6.4 Effects of fosmidomycin feedings on activities of antioxidant enzyme of superoxide dismutases 

(SOD, a), catalase (CAT, b), guaiacol peroxidase (POD, c), ascorbate peroxidase (APX, d), and glutathione 

reductase (GR, e). Means (n = 5–7) ± SE are shown for controls (CK) and leaves fed with fosmidomycin (LFF). 

Significant differences (P < 0.05) were confirmed by Student’s t-test. 

  

 
 

图 6.5 “喂施”膦胺霉素对还原型抗坏血酸 (AsA, a)、氧化型抗坏血酸 (DHA, b)、抗坏血酸库 (AsA 

+ DHA, c) 以及还原型抗坏血酸与抗坏血酸库比值(d) 的影响。数据为平均数±标准误(n = 5–7)。用 t 检验

分析对照(CK)与处理(LFF)之间小于 5% 的显著水平。 

Fig. 6.5 Effects of fosmidomycin feedings on contents of reduced ascorbate (AsA, a), oxidized ascorbate 

(DHA, b) and ascorbate pool (AsA+DHA) (c) as well as AsA/ (AsA + HAD) (d). Means (n = 5–7) ± SE are shown 

for controls (CK) and leaves fed with fosmidomycin (LFF). Significant differences (P < 0.05) were confirmed by 

Student’s t-test.   
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6.3.5“喂施”膦胺霉素对抗坏血酸的影响 

 

如图 6.5 所示，与 CK 相比，LFF 中的还原型、氧化型以及总抗坏血酸分别

增加了 12% (P < 0.1)、134% (P < 0.05)、63% (P < 0.05)，而还原型与总抗坏血酸

的比值下降了 34% (P < 0.05)。 

 
6.3.6“喂施”膦胺霉素对谷胱甘肽的影响 
 

如图 6.6 所示，与 CK 相比，LFF 的还原型谷胱甘肽几乎没有变化，而氧化

型和总谷胱甘肽分别增加了 34% (P < 0.05)和 11% (P < 0.1)，还原型与总谷胱甘

肽的比值下降了 12% (P < 0.1)。 

  

 
 

图 6.6 “喂施”膦胺霉素对还原型谷胱甘肽 (GSH, a)、氧化型谷胱甘肽 (GSSG, b)、谷胱甘肽库 (GSH 

+ GSSG, c) 以及还原型与谷胱甘肽库比值(d) 的影响。数据为平均数±标准误(n = 5–7)。用 t 检验分析对照

(CK)与处理(LFF)之间小于 5% 的显著水平。 

Fig. 6.6 Effects of fosmidomycin feedings on contents of reduced glutathione (GSH, a), oxidized glutathione 

(GSSG, b), and glutathione pool (GSH + GSSG) (c) as well as GSH/ (GSH + GSSG) (d). Means (n = 5–7) ± SE 

are shown for controls (CK) and leaves fed with fosmidomycin (LFF). Significant differences (P < 0.05) were 

confirmed by Student’s t-test.  
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6.3.7“喂施”膦胺霉素对过氧化氢和丙二醛含量的影响 

 

如图 6.7所示，与CK相比，LFF的过氧化氢(H2O2)含量增加了 68% (P < 0.05)；

而丙二醛(MDA)含量增加了 32% (P < 0.05)。  

 

 
 

图 6.7“喂施”膦胺霉素对过氧化氢(H2O2, a)和丙二醛(MDA, b)含量的影响。数据为平均数±标准误(n 

= 5–7)。用 t 检验分析对照(CK)与处理(LFF)之间小于 5% 的显著水平。 

Fig. 6.7 Effects of fosmidomycin feedings on contents of hydrogen peroxide (H2O2, a) and 

malonyldiadehyde (MDA, b). Means (n = 5–7) ± SE are shown for controls (CK) and leaves fed with 

fosmidomycin (LFF). Significant differences (P < 0.05) were confirmed by Student’s t-test.      
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6.4 讨论 

 

 单萜类化合物生化合成几乎能被瞵胺酶素完全的抑制(图 6.1)。这与已有的报

道结果完全一致。例如，Loreto et al. (2004) 报道，“喂施”瞵胺酶素给冬青栎

(Quercus iles)的叶片，结果发现瞵胺酶素能迅速而完全地抑制单萜类化合物的生

化合成。在这里需要强调的是，瞵胺酶素对其它类异戊二烯化合物，例如类胡萝

卜素的生化合成也是有抑制作用的(Laule et al., 2003)。而本研究的实验结果表

明，“喂施”瞵胺酶素对叶绿素和类胡萝卜素的含量没有显著的影响(图 6.2)。此

外，“喂施”瞵胺酶素对光系统 II 非光化学淬灭 NPQ 也没有显著的影响(图 6.3b)，

而 NPQ 散热程度高度地依赖于叶黄素的循环(Horton, 1994)，NPQ 值没有变化意

味着叶黄素循环状态可能没有发生变化，进而可以推测“喂施”瞵胺酶素给三叶

橡胶叶片对其内在的叶黄素循环没有产生显著影响。虽然本研究没有直接分析

“喂施”瞵胺酶素对叶黄素循环的影响，但本研究的推测得到了相关实验结果的

佐证。因为有研究报道，在单萜类化合物的生化合成被瞵胺酶素抑制的几个小时

之内，叶黄素的去环氧化状态没有发生显著的变化，并且类胡萝卜素的含量保持

相对稳定(Loreto et al., 2004)。然而，怎么解释“喂施”瞵胺酶素抑制单萜类化合

物的生化合成，而对类胡萝卜素没有产生影响呢？因为前者和后者具有相同的生

化合成途径和生化合成位点(Logan et al., 2002; Affeck & Yakir, 2002)。首先必须肯

定的是，瞵胺酶素最终将抑制类胡萝卜素的生化合成，但在本研究所“喂施”的

瞵胺酶素浓度下以及“喂施”的时间内，瞵胺酶素对类胡萝卜素生化合成和更新

不能产生抑制的作用。这意味着与结构相对简单的单萜类化合物相比，结构复杂

的类胡萝卜素的更新(turn–over)更慢(Laule et al., 2003; Loreto et al., 2004)。因此，

可以初步地认为在本研究的实验中瞵胺酶素专一性地抑制了单萜类化合物的生

化合成，而对类胡萝卜素的合成和更新以及生理功能不产生影响。 

 

 “喂施”瞵胺酶素专一性地抑制单萜类化合物的生化合成，导致叶片中的单

萜类化合物的缺失，同时，“喂施”瞵胺酶素的叶片的 H2O2 含量较高(图 6.7a)，

这意味着单萜类化合物可能具有强大的抗氧化的生理功能(Loreto et al., 2004)。这

样由于单萜类化合物抗氧化功能的缺失导致细胞内累积了较高浓度的 H2O2，结
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果植物将面临较严重地氧化胁迫压力。据研究报道，细胞膜的变性(denaturation)

源于 H2O2 以及其它 ROS 的攻击从而膜脂发生过氧化，膜脂过氧化的终端产物之

一 MDA 在细胞内就会积累(Heath & Parker, 1968)，MDA 积累的越多，说明植物

受到的氧化伤害越严重。“喂施”瞵胺酶素将导致积累较多的 MDA(图 6.7b)，这

说明，较高浓度的 MDA 的积累可能是由于单萜类化合物抗氧化功能的缺失所造

成的；同时，从另一个方面也说明单萜类化合物具有抗氧化从而保护细胞膜的生

理功能。总之，H2O2 和 MDA 积累可能就是由于“喂施”瞵胺酶素导致的单萜

类化合物抗氧化功能的缺失。 

 

 本研究发现，单萜类化合物的生化合成被瞵胺酶素抑制的叶片对高光照和中

等强度温度的不利环境较敏感。据报道，中等强度的高温将导致内囊体膜离子的

通透性变大，这样不容易形成跨膜离子浓度梯度，三腺苷磷酸(ATP)的合成将减

少，光化学效率将降低(Pastenes & Horton, 1996; Bukhov et al., 1999)。虽然随着

置于高光照和中等强度温度的时间延长，∆F/Fm’ 在处理和对照之间没有显著的

差异，但在头 20 分钟时间内，“喂施”瞵胺酶素叶片的∆F/Fm’ 明显较低(图 6.3a)。

这一结果的可能原因是，与对照相比，由于单萜类化合物的缺乏，导致了 H2O2

的积累和膜的损伤，膜的损伤直接导致了光化学效率的降低。这也从另一个方面

证实了单萜类化合物抗氧化的生理功能。 

 

 当遭受氧化胁迫不利环境的时候，H2O2 作为信号分子能激活植物细胞内一系

列的分子、生化以及生理的响应机制(Neill et al., 2002)。因此，可以认为“喂施”

瞵胺酶素导致的 H2O2 的增加有可能作为信号分子激活其它抗氧化系统的活性。

这样，在本研究中，与对照相比，处理的抗氧化酶活性较高(图 6.4)，这应该可

以视为是对“喂施”瞵胺酶素导致的 H2O2 过多积累的一种响应，相同的响应也

出现在非酶促抗氧化系统中(图 6.5 & 6.6)。Tichy & Vermaas (1999)研究发现，抗

氧化酶 CAT 和 POD 活性较高对维护正常的生长发育并不是至关重要的，但当

H2O2 的积累达到亚致死浓度时，CAT 和 POD 清除 ROS 的功能就显得非常关键。

此外，还有研究发现，在保护性生理反应过程中 H2O2 能调节基因的表达(Levine 

et al., 1994; Foyer et al., 1997; Etienne et al., 2000)。因此，人们认为 H2O2 有双重
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的角色。在低浓度的时候，它起信号传导的作用，激活生理性保护机制以抵抗不

利的外界环境；而在高浓度的时候，它将破坏细胞膜并且诱导细胞程序性死亡

(Dat et al., 2000)。在“喂施”瞵胺酶素的叶片中 H2O2 含量较高，这可能加强了

某些生理保护性基因的表达，结果抗氧化酶促和非酶促系统的活性增加。在本研

究中，“喂施”瞵胺酶素后，抗氧化系统活性的增加，这可能有利于弥补单萜类

化合物抗氧化功能的缺失。这一推测已经得到相关研究结果的佐证。用外源性异

戊二烯熏蒸高温下的冬青栎(Quercus ilex)，结果发现，与对照相比，处理的非酶

促系统的活性相对较低，原因可能是外源性异戊二烯替代了部分抗氧化的功能

(Peňuelas et al., 2005)，这也说明前者和后者在抗氧化功能之间有相互弥补和替代

的关系。另一类似的报道是，“喂施”瞵胺酶素(方法与本研究一致)给芦苇

(Phragmites australis)，然后置于高光照的条件下，结果发现异戊二烯生化合成几

乎被完全抑制，并且“喂施”瞵胺酶素的叶片的抗氧化酶 CAT 和 POD 活性较高

(Velikova & Loreto, 2005)。总之，本研究结果可以初步地认为单萜类化合物的缺

乏导致了其它抗氧化系统对光氧化胁迫的反应更迅速和有效。 

  

6.5 小结 

 

从本研究的结果可以得到如下一些结论，三叶橡胶叶片中的内源性单萜类化

合物扮演着重要的抗氧化的生理作用，一定程度上能保护在高光照下的叶片维持

较高的光化学效率；单萜类化合物的生化合成被抑制之后，细胞内积累了较高浓

度的过氧化氢和丙二醛；单萜类化合物抗氧化功能的缺失，导致了其它抗氧化系

统对过氧化氢的响应更迅速和有效，这可能有利于弥补前者抗氧化功能的缺失。   

 



第七章 光系统 II 光化学效率、抗氧化系统以及单萜类化合物在三叶橡胶季节性衰老过程中的变化特征 

第七章 光系统Ⅱ光化学效率、抗氧化系统以及单萜类化合物在三叶

橡胶季节性衰老过程中的变化特征  

 
7.1 引言 

 

叶片衰老进程伴随着一系列的生理生化以及形态指标的变化，例如：膜脂的

过氧化；叶绿素、蛋白质以及其它大分子的快速地降解；过氧物酶体(peroxisomes)

转变成乙醛酸循环体(gloxysomes)；活性氧化物(Reactive Oxygen Species, ROS)过

度地增加等等(Buchanan-Wollaston, 1997; Gan & Amasino, 1997; Pastori & del Río, 

1997; Corpas et al., 2001; Procházková et al., 2001)。叶片的衰老也被视为是氧化胁

迫的结果(Piquery et al., 2000; Scebba et al., 2004)，而氧化胁迫主要原因是由于

ROS 过多的积累。在植物体内 ROS 主要指的是过氧化氢(Hydrogen peroxide, 

H2O2)、羟氢氧基(Hydroxyl radicals, ·OH)以及单线态氧(Singlet oxygen, ¹O2)等等。 

 

另一方面，经过长期的进化，植物已经具备了清除 ROS 从而减轻甚至消除

ROS 对自身不利的影响的生理保护性机制。一般地来说，植物主要有两个系统

来清除 ROS (Alscher et al., 1997; Noctor & Foyer, 1998)，一是酶促系统，例如，

超氧化物岐化酶(Superoxide dismutase, SOD)、过氧化物酶(Guaiacol peroxidase, 

POD)以及过氧化氢酶(Catalase, CAT)；另一是非酶促系统，例如，抗坏血酸、谷

胱甘肽以及类胡萝卜素。关于抗氧化酶促系统的活性在植物叶片衰老过程中的变

化的报道很多，但结果很不统一，有的报道抗氧化酶活性升高(Bueno & del Río 

1992; Procházkvá et al., 2001)，而有的报道则相反(Dhindsa et al., 1981; Hurng & 

Kao, 1994)。关于非酶促系统的变化，有研究报道，在豌豆叶片衰老过程中线粒

体中的抗坏血酸—谷胱甘肽循坏途径中的各种成分的含量都将下降(Pastori & 

del Río, 1997)。         

 

 虽然目前关于挥发性类异戊二烯的生理功能还不十分清楚，但有研究报道证

实产生异戊二烯和一些特殊的单萜类化合(例如α-蒎烯和β-蒎烯)的叶片比上述

化合物被抑制的叶片具有较强的高温和氧化胁迫忍耐性(Sharkey & Singsaas, 
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1995; Sharkey & Yeh, 2001; Loreto et al., 2004; Peňuelas & Munné-Bosch, 2005)。然

而，有人认为挥发性类异戊二烯参与了 ROS 的清除，从而具有抗氧化的生理功

能(Zeidler et al., 1997; Loreto et al., 2001; Loreto et al., 2004)。相应地，非挥发性

类异戊二烯(主要是类胡萝卜素)被认为在衰老叶片中扮演着重要的光保护的作

用(Merzlyak & Solovchenko, 2002)。挥发性类异戊二烯的生化合成高度依赖光合

作用提供的碳源(Sharkey & Yeh, 2001)，并且与非挥发性类异戊二烯具有相同的

生化合成途径和生化合成位点(Logan et al., 2002; Affeck & Yakir, 2002)。然而，到

目前为止，关于在植物叶片衰老过程中挥发性类异戊二烯清除 ROS 从而保护光

合作用器官的研究非常之少。 

 

 最近研究发现三叶橡胶能产生和排放大量的单萜类化合物(Klinger et al., 

2002)。因为经济的利益驱动，三叶橡胶在热带地区得到了广泛地栽培。在中国

热带的北缘—西双版纳早在五六十年代就开始种植了橡胶(Feng, 2007)。有趣的

是，三叶橡胶在南美洲的起源地亚马逊河流域的热带雨林中是常绿植物，而引种

到西双版纳地区之后，叶片的习性发生了改变。在每年的二月底至三月初，三叶

橡胶树会脱落全部的叶片。为什么三叶橡胶在起源地是常绿植物而在西双版纳地

区变成了落叶植物，其中具体的原因至今还不十分清楚，但本研究推测可能是西

双版纳特殊的气候条件造成的，在西双版纳存在着一个明显的干冷季节(12 月初

至次年的 2 月底)。在干冷季节，三叶橡胶可能在生理上受到了不可逆的损伤，

从而最终导致了叶片的衰老和脱落。 

 

 本章试验的目的是：(1)探讨在三叶橡胶叶片季节性衰老过程中抗氧化系统活

性的变化；(2)分析抗氧化酶 SOD、CAT、POD 和抗氧化代谢物抗坏血酸、谷胱

甘肽以及类异戊二烯化合物在延迟叶片衰老过程中可能扮演的角色；(3)研究氧

化胁迫对三叶橡胶季节性落叶可能产生的影响。 
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7.2 实验材料与方法 

 

7.2.1 研究地点以及实验期间的气候特征 

 

实验在中国科学院西双版纳热带植物园(21°41′N, 101°25′E)进行，在本实验进

行期间(2005 年 8 月至 2006 年 2 月)的部分气象数据如图 7.1 所示。月均最高温

(mean maximum monthly temperature, MAT)从 8 月到 10 月保持相对稳定，然后在

12 月下降到最低值 23.9 ℃。月均温(mean monthly temperature, MMT)从 8 月持续

下降，至 12 月达到最低值 16.7 ℃。12 月之后，MAT 快速地上升，而 MMT 缓

慢地上升。月均最低温(mean minimum monthly temperature)从 8 月起逐渐地下降，

在 1 月达到最低值 13.1 ℃，在 2 月有所轻微地回升。从 9 月至 12 月，月降水保

持相对稳定，而在 1 月突然下降到最低值 4 mm，然后在 2 月上升到 16.6 mm。

上述资料表明在 12 月至次年的 1 月西双版纳地区植物可能处在低温和少雨的不

利环境中。 

 

 
 

图 7.1 在实验期间 2005 年 8 月到 2006 年 2 月部分气象数据。方条形柱代表月降水，空心圆代表月均

最高温，实心圆代表月均温，实心三角形代表月均最低温(数据来源于中国科学院西双版纳热带植物园勐仑

气象站)。 

Fig. 7.1 The monthly rainfall (bars), mean maximum monthly temperature (open circles), mean monthly 

temperature (closed circles) and mean minimum monthly temperature (closed triangle) during the experimental 

period from August 2005 to February 2006, recorded by the Menglun Meteorological Station of Xishuangbanna 

Tropical Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences.  
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7.2.2 实验材料 

 

成年橡胶树是本研究的实验材料，其树高在 20−30 m。在雨季结束后，天气

晴好时，分别在 2005 年 11 月中旬、12 月中旬以及 2006 年 1 月中旬、2 月上旬

和中下旬各选 2−3 天，通过茶胶混交林中的铁塔，用 FMS2 便携式荧光仪

(Hansatech 公司)测定橡胶林冠层叶片正午光系统 II (PSII)的最大光化学效率

(Fv/Fm)和内在光化学效率(ΔF/Fm’)。然后剪取叶片，置于冷藏箱中，立即带回实

验室，保存在−80℃冰箱中，分析其它生化指标的样品。      

 

7.2.3 分析方法 

 

(1) 叶绿素和类胡萝卜素分析方法与第四章相同。 

(2) 蛋白质分析方法与第四章相同。 

(3) 过氧化氢(H2O2)分析方法与第五章相同。 

(4) 丙二醛(MDA)分析方法与第五章相同。 

(5) 单萜类化合物分析方法与第六章相同。 

(6) 抗氧化酶超氧化物歧化酶(SOD, EC 1.15.1.1)、过氧化氢酶(CAT, EC 1.11.1.6)、

过氧化物酶(POD, EC 1.11.1.7)、抗坏血酸过氧化物酶(APX, EC 1.11.1.11)、谷胱

甘肽还原酶(GR, EC 1.6.4.2)活性以及抗坏血酸和谷胱甘肽含量的测定方法与第

四章相同。但其中，CAT 酶活性表示为∆A240 min-1 mg-1 蛋白；POD 酶活性表示

为∆A470 min-1 mg-1 蛋白；APX 酶活性表示为∆A290 min-1 mg-1 蛋白；GR 酶活性表

示为∆A340 min-1 mg-1 蛋白。 
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7.3 实验结果 

 
7.3.1 季节性衰老过程中光合色素和可溶蛋白的变化 
 

如图 7.2 所示，在前三次的取样分析中发现(时间跨度为：2005 年 11 月至 2006

年 1 月)，叶绿素(Chl)和类胡萝卜素(Car)含量以及 Car/Chl 和 Chl a/b 变化较小；

随后，Chl 和 Car 的含量以及 Chl a/b 逐渐下降，而 Car/Chl 逐渐增加。最后一次

的取样分析发现，与前三次相比，叶绿素降低了大约 80% (P < 0.01)，类胡萝卜

素减少了 35−49% (P < 0.05)，Chla/b 下降了 18% (P < 0.05)，而 Car/Chl 增加了大

约 2 倍(P < 0.01)。此外，在前三次取样分析中发现，蛋白质含量呈现一定程度的

上升，而后急剧下降(图 7.3a)。后两次(2006 年 2 月)与前三次(2005 年 11 月至 2006

年 1 月)相比，蛋白质含量下降了 60−70% (P < 0.01)。基于叶片光合色素和蛋白

质含量变化趋势和降解特征，本研究把实验期间取的五次试验样品视为两个发育

阶段的叶片：成熟叶(mature leaf, ML, 2005.11−2006.01)和衰老叶(senescent leaf, 

SL, 2006.02.20)。 
 

 
 

图 7.2 三叶橡胶 2005 年 11 月至 2006 年 2 月叶绿素(Chl, ●) 和类胡萝卜素(Car, ○)含量以及 Chla/b(Δ)

和 Car/Chl (▲)比值的变化。数据为平均数±标准误(n = 6)。用单因素方差分析最小显著差异法分析在不同

测定时期同一参数之间小于 5%的显著水平。 

Fig. 7.2 Chlorophyll (Chl, closed circles) and Carotenoids (Car, open circles) levels as well as Chla/b (open 

triangle) and Car/Chl (closed triangle) in leaves of Hevea brasiliensis trees collected from November 2005 to 

February 2006. Data are the means ± SE (n = 6). Significant differences (P < 0.05) among the same parameters 

measured at the different seasons were confirmed by One-Way ANOVA (least-significant difference, LSD). 

 

 

 - 89 -



中国热带北缘—西双版纳三叶橡胶(Hevea brasiliensis)的水分关系、光合特征以及生理学保护机制 

7.3.2 过氧化氢和丙二醛含量以及 PSII 光化学效率的变化 

随着植物叶片的衰老, H2O2 和 MDA 含量逐渐升高(图 7.3b & 7.3c）。SL 的

H2O2 含量比 ML 大约高 20% (P < 0.05)。此外，与 ML 相比，SL 的 MAD 含量增

加了 2−4 倍 (P < 0.01)。另一方面，与 ML 相比，SL 的正午 Fv/Fm和 ΔF/Fm’分别

下降了 20%和 30% (P < 0.01) (图 7.4)。此外，蛋白含量和 Fv/Fm与 MDA 含量负

相关，而 Fv/Fm与蛋白含量正相关(图 7.5) 

 

 
图 7.3 三叶橡胶 2005 年 11 月至 2006 年 2 月蛋白质(a)、过氧化氢(b)以及丙二醛(c)含量的变化。ML 

(Mature leaves)：成熟叶；SL (Senescent leaves)：衰老叶。数据为平均数±标准误(n = 6)。用单因素方差分

析最小显著差异法分析在不同测定时期同一参数之间小于 5%的显著水平。 

Fig. 7.3 Contents of total protein content (a), hydrogen peroxide (H2O2, b) and malonyldiadehyde (MDA, c) 

in leaves of Hevea brasiliensis trees collected from November 2005 to February 2006. ML: Mature Leaves, SL: 

Senescent leaves. Data are the means ± SE (n = 6). Significant differences (P < 0.05) among the same parameters 

measured at the different seasons were confirmed by One-Way ANOVA (least-significant difference, LSD). 

 

  
图 7.4 三叶橡胶 2005 年 11 月至 2006 年 2 月光系统Ⅱ(PSⅡ)最大光化学效率(Fv/Fm, ●)和内在光化学

效率(ΔF/Fm’, ○) 的变化。ML (Mature leaves)：成熟叶；SL (Senescent leaves)：衰老叶。数据为平均数±标

准误(n = 6)。用单因素方差分析最小显著差异法分析在不同测定时期同一参数之间小于 5%的显著水平。 
Fig. 7.4 Variations in Fv/Fm (closed circles) and ΔF/Fm’ (open circles) in leaves of Hevea brasiliensis trees 

measured at midday from November 2005 to February 2006. ML: Mature Leaves, SL: Senescent leaves. Data are 

the means ±SE (n = 6). Significant differences (P < 0.05) among the same parameters measured at the different 

seasons were confirmed by One-Way ANOVA (least-significant difference, LSD).  
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图 7.5 丙二醛(MDA)含量与总蛋白含量和光系统 II 最大光化学效率(Fv/Fm)以及总蛋白含量与 Fv/Fm 的

回归关系。 

Fig. 7.5 The correlation of malondiadehyde (MDA) with total protein (a) and maximum photochemical 

efficiency of PSII (Fv/Fm, b) as well as the correlation of total protein with Fv/Fm (c). 

 
7.3.3 抗氧化酶活性的变化  
 

随着植物叶片的衰老，SOD 和 CAT 以及 GR 活性下降，而 POD 和 APX 活

性增加(图 7.6)。与 ML 相比，SL 的 SOD、CAT、GR 的活性下降了 71%、54%、

58% (P < 0.01)；与上述情况相反的是，SL 的 POD 和 APX 的活性与 ML 相比，

分别增加了 60−96%和 1.41−1.96 倍(P < 0.01)。 

 
 

图 7.6 三叶橡胶 2005 年 11 月至 2006 年 2 月超氧化物歧化酶(SOD, a)、过氧化氢酶(CAT, b)、过氧化

物酶(POD, c)、抗坏血酸过氧化物酶(APX, d)以及谷胱甘肽还原酶(GR, e)活性的变化。ML (Mature leaves)：

成熟叶；SL (Senescent leaves)：衰老叶。数据为平均数±标准误 (n = 6)。用单因素方差分析最小显著差异法

分析在不同测定时期同一参数之间小于 5%的显著水平。 

Fig. 7.6 Changes in activities of antioxidant enzymes of superoxide dismutases (SOD, a), catalase (CAT, b), 

peroxidase (POD, c), ascorbate peroxidase (APX, d), and glutathione reductase (GR, e) in leaves of Hevea 

brasiliensis trees collected from November 2005 to February 2006. ML: Mature Leaves, SL: Senescent leaves. 

Data are the means ± SE (n = 6). Significant differences (P < 0.05) among the same parameters measured at the 

different seasons were confirmed by One-Way ANOVA (least-significant difference, LSD). 

 - 91 -



中国热带北缘—西双版纳三叶橡胶(Hevea brasiliensis)的水分关系、光合特征以及生理学保护机制 

7.3.4 抗坏血酸和谷胱甘肽的变化 

 

如图 7.7a 所示，SL 中的还原型抗坏血酸含量与 ML 相比增加了 43−69% (P < 

0.01)；同时总抗坏血酸含量增加 37−71% (P < 0.05)。另一方面，与 ML 相比，

SL 的还原型谷胱甘肽和总谷胱甘肽含量分别增加了 7.2−35.3%和 10−22% (图

7.7b)。原始实验数据还表明，SL 和 ML 之间的氧化型抗坏血酸与还原型抗坏血

酸的比值以及氧化型谷胱甘肽与还原型谷胱甘肽的比值没有显著变化。此外，与

ML相比，SL的过氧化氢含量与还原型抗坏血酸含量的比值显著较低(图 7.7c, P < 

0.05)。 

 

 
 

图 7.7 三叶橡胶 2005 年 11 月至 2006 年 2 月还原型抗坏血酸(AsA, ●)和总抗坏血酸(▲) (a)、还原型谷

胱甘肽(GSH, ○)和总谷胱甘肽(Δ) (b)含量以及 H2O2/AsA 比值(c)的变化。ML (Mature leaves)：成熟叶；SL 

(Senescent leaves)：衰老叶。数据为平均数±标准误(n = 6)。用单因素方差分析最小显著差异法分析在不同

测定时期同一参数之间小于 5% 的显著水平。 

Fig. 7.7 Contents of reduced ascorbate (AsA, closed circles), total ascorbate (closed triangle) (a), reduced 

glutathione (GSH, open circles) and total glutathione (open triangle) (b) as well as hydrogen peroxide/reduced 

ascorbate (H2O2/AsA, c) in leaves of Hevea brasiliensis trees collected from November 2005 to February 2006. 

ML: Mature Leaves, SL: Senescent leaves. Data are the means ± SE (n = 6). Significant differences (P < 0.05) 

among the same parameters measured at the different seasons were confirmed by One-Way ANOVA 

(least-significant difference, LSD). 
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7.3.5 季节性衰老过程中单萜类化合物的变化 

 

随着植物叶片的衰老，单萜类化合物含量急剧下降(图 7.8)。与 ML 相比，SL

中的 α−蒎烯大约下降了 98% (P < 0.01)，β−蒎烯下降 94% (P < 0.01)，桧烯下降

80% (P < 0.01)，总单萜含量下降 94% (P < 0.01)。 

 

 
 

图 7.8 三叶橡胶 2005 年 11 月至 2006 年 2 月 α−蒎烯(a)、β−蒎烯(b)、桧烯(c)以及总单萜(d)含量的变

化。ML (Mature leaves)：成熟叶；SL (Senescent leaves)：衰老叶。数据为平均数±标准误 (n = 6)。用单因

素方差分析最小显著差异法分析在不同测定时期同一参数之间小于 5% 的显著水平。 
Fig. 7.8 The concentrations of α-pinene (a), β-pinene (b), sabinene (c), and total monoterpene (d) in leaves of 

Hevea brasiliensis trees collected from November 2005 to February 2006. ML: Mature Leaves, SL: Senescent 

leaves. Data are the means ± SE (n = 4−6). Significant differences (P < 0.05) among the same parameters 

measured at the different seasons were confirmed by One-Way ANOVA (least-significant difference, LSD). 
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7.4 讨论 

 

7.4.1 光合色素和蛋白质的降解 

 

在衰老的进程中，叶绿体是发生分解代谢最早的细胞器，而线粒体是发生分

解代谢最晚的细胞器(Smart, 1994)。SL 的叶绿素和类胡萝卜素以及蛋白质含量与

ML 相比显著降低(图 7.2 & 7.3a)，这说明在衰老的过程中，叶绿素和类胡萝卜素

以及蛋白质发生了降解。已有研究报道证实，叶片衰老的过程就是蛋白质、核酸、

细胞膜、叶绿素降解的过程(Trippi & Thimann, 1983; Smart, 1994; Lutts et al., 1996; 

Buchanan-Wollaston, 1997)，本研究与上述一系列的研究报道结果相一致。另一

方面，与 ML 相比，SL 的过氧化氢和丙二醛的含量显著增加(图 7.3b & 7.3c)，相

似的研究报道结果已有很多(Dhindsa et al., 1981; Hurng & Kao, 1994; Marie, 1995; 

Ye et al., 2000)。此外，从总的趋势来看，过氧化氢和丙二醛的增加伴随着光合

色素和蛋白质的降低(图 7.2 & 7.3a)。因此，可以推测随着植物叶片衰老的进行，

氧化胁迫压力加大，从而导致膜脂过氧化以及蛋白质和光合色素降解。 

 

7.4.2 光系统 II 光化学效率的变化 

 

氧化胁迫压力的增加，即过氧化氢含量的增加(图 7.3b)，同时伴随着光系统

II 光化学效率降低(图 7.4)。与 ML 相比，SL 正午的 Fv/Fm和 ΔF/Fm’明显降低，

这可以视为 SL 的光合反应中心对氧化胁迫的一种被动适应(Someralo & Krause 

1989)。当然，Fv/Fm和 ΔF/Fm’的降低也可能意味着光合反应中心遭受到不可修复

的损伤。已有研究报道，丙二醛的积累与光系统 II 的光化学效率降低，即 Fv/Fm

和 ΔF/Fm’下降有关，因为膜脂是维持稳定蛋白质构象所必需的，而蛋白质构象

的稳定对维持最佳电子传递效率十分重要(Mishra & Singhal, 1992)。Fv/Fm 与

MDA 含量负相关，而与蛋白质含量正相关以及蛋白质含量与 MDA 含量负相关

(图 7.5)，这些相关关系可能间接地证实了上述研究报道的结果。此外，与 ML

相比，SL 的 MDA 含量显著增加(图 7.3c)，说明 SL 膜脂遭受了氧化伤害，从而

破坏了蛋白质稳定的构象。这可能就是 SL 的 Fv/Fm和 ΔF/Fm’下降的原因。因此，
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根据本研究的结果可以推测，与 ML 相比，SL 不能有效地减少膜脂的过氧化从

而保护具有特殊功能的蛋白质，导致光系统 II 的光化学效率降低，结果 SL 积累

了较高的过氧化氢和丙二醛。 

 

7.4.3 抗氧化酶促系统的变化 

 

低含量的活性氧特别是过氧化氢能扮演信号分子的角色，能激活抗氧化保护

系统的活性。然而，过氧化氢的过多积累，例如在本研究中，SL 的过氧化氢含

量显著高于 ML (图 7.3b)，这有可能导致光合膜遭受不可修复的损伤(Rao et al., 

1997)。因此，在这种情况下，植物必须激活抗氧化保护机制用以抵抗氧化胁迫

压力的增加。与 ML 相比，SL 的 SOD 活性虽然显著下降(图 7.6a)，但过氧化氢

的含量却增加(图 7.3b)，原因可能是由于 CAT 活性显著的下降(图 7.6b)。有研究

报道认为，在植物衰老的过程中，活性氧的积累是由于抗氧化酶活性的下降

(Droillard et al., 1989; Pastori & Trippi, 1993)，因此，本研究结果与上述的报道相

一致。除了抗氧化酶 SOD 和 CAT，抗氧化酶 POD 和 APX 在清除活性氧的过程

中也扮演着重要作用。不过，有研究报道指出，较高浓度的过氧化氢才能激活

POD 和 APX 的活性，这两种酶的作用是阻止植物体内的活性氧进一步的增加

(Kang et al., 2003a & b)。与 ML 相比，SL 中的 POD 和 APX 的活性显著升高(图

7.6c & 7.6d)，如上所述，它们的作用可能就是阻止 SL 体内的过氧化氢继续增加，

因为 SL 比 ML 的过氧化氢含量显著增加(图 7.3b)。 

 

7.4.4 抗坏血酸—谷胱甘肽循环的季节性变化 

 

在遭受严重的氧化胁迫的情况下，有研究认为植物主要是通过抗坏血酸—谷

胱甘肽循环途径清除 ROS (Noctor & Foyer, 1998)。与 ML 相比，SL 的还原型抗

坏血酸和还原型谷胱甘肽含量增加(图 7.7a & 7.7b)，同时 APX 活性升高(图 7.6d)。

这说明 SL 的抗坏血酸—谷胱甘肽循环较活跃，通过此途径清除 ROS 的能力得

到了加强。如果这样，为什么 SL 比 ML 中的过氧化氢含量更高？因此，有人建

议把过氧化氢与还原型抗坏血酸的比值而不是过氧化氢的绝对含量作为判断细
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胞面临氧化胁迫压力大小的指标(Kingston-Smith et al., 1997)。如果这样的话，与

ML 相比，SL 的过氧化氢与还原型抗坏血酸的比值反而降低了(图 7.7c)，这表明

虽然过氧化氢含量增加，但由于抗氧化酶活性升高以及抗坏血酸—谷胱甘肽循环

途径的加强，SL 反而能忍受较高含量的活性氧化物。 

 

7.4.5 类异戊二烯的变化 

 

植物体内其它的非酶类抗氧化物质，例如类异戊二烯也扮演着重要的光保护

的作用，这是因为它们可以淬灭激发态能量，甚至有些可以直接清除活性氧从而

减轻膜脂的氧化伤害。随着植物叶片衰老的进行，叶绿素和非挥发性类异戊二烯

类胡萝卜素含量下降，但 Car/Chl 的比值显著增加(图 7.2)，这表明与 ML 相比，

SL 光系统中心叶绿素吸收的光能相对减少，而类胡萝卜素淬灭激发态能量和清

除活性氧化物的能力相对加强。Car/Chl 比值的升高常常被视为植物对环境胁迫

的一种被动调节(down-regulation)适应。另一方面，有研究认为，挥发性类异戊

二烯，例如，异戊二烯和单萜类化合物，能清除活性氧从而具有抗氧化和光保护

生理作用(Singaas et al., 1997; Loreto et al., 1998; Peňuelas & Llusià, 1999; Sharkey 

et al., 2001; Loreto & Velikova, 2001; Peňuelas & Munné-Bosch, 2005)。又有研究表

明，单萜类化合物清除活性氧化物能力的大小依赖于其自身在细胞中的浓度

(Affek & Yakir, 2002)。在本研究中，与 ML 相比，SL 的单萜类化合物的含量极

显著地降低(图 7.8)，SL 单萜类化合物含量的降低可能主要与 SL 光合作用能力

下降有关，因为已有研究证实挥发性类异戊二烯的生化合成所需要的碳源高度依

赖光合作用固定的碳(Sharkey & Yeh, 2001)。此外，挥发性与非挥发性类异戊二

烯都是在叶绿体中合成并且具有相同的生化合成途径(Logan et al., 2002; Affeck 

& Yakir, 2002)。因此，可以推测，随着叶片衰老的进行，叶绿体逐渐受到破坏，

光合色素大量降解，单萜化合物的合成和积累必然下降，结果导致单萜类化合物

清除活性氧化物的能力也逐渐丧失。  
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7.5 小结 

 

本章研究结果证实，与成熟叶片相比，三叶橡胶衰老叶片面临的氧化胁迫的

压力更大，但它们能通过更进一步地激活抗氧化酶促系统中POD和APX的活性，

加强抗坏血酸—谷胱甘肽循环来抵抗氧化胁迫，虽然这并不能阻止三叶橡胶的落

叶，但可能有利于延迟叶片的衰老；在衰老叶片中，由于光合能力下降，挥发性

类异戊二烯(单萜类化合物)的合成受到限制，此时，非挥发性类异戊二烯(类胡萝

卜素)在光保护和抗氧化过程中扮演更加相对重要的作用。
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第八章 三叶橡胶对外源性茉莉酸诱导的衰老的响应 

第八章 三叶橡胶对外源性茉莉酸诱导的衰老的响应 

 
8.1 引言 

 

以茉莉酸(JA)和茉莉酸酯(MeJA)为代表的茉莉酸类物质(JAs)是广泛存在于

植物体内的一类信号化合物。据报道，JA 能调节许多次生代谢物的合成，并且

在增强植物的抗逆性和加速植物发育等方面扮演着重要的角色(Creelman & 

Mullet, 1997; Gfeller & Fanmer 2004)。外源性 JAs 的应用可以诱导一系列基因的

表达(Wasternack & Hause, 2002; Farmer et al., 2003)。相反的报道是，外源性 JAs

应用于大麦的叶片将降低与光合作用相关的基因的表达，例如不利于核酮糖−1, 

5−二磷酸核酮糖羧化/加氧酶(Rubisco)小亚基的表达，降低了 Rubisco 的转译速

度，加快了其降解的速度；此外，JAs 的应用还能诱导大麦叶绿素的快速降解

(Weidhase et al., 1987; Parthier, 1990)。还有报道，植物在遭受水分胁迫(Creelman 

& Mullet, 1997; Gao et al., 2004)、盐胁迫(Mopper et al., 2004)、低温(Kondo et al., 

2004)以及臭氧胁迫(Koch et al., 2000)的时候，植物内源性 JA 的含量将增加。因

此，有人认为 JAs 介导了植物对环境胁迫的保护性反应(Wilen et al., 1994; Tsonev 

et al., 1998)。  

 

外源性茉莉酸类物质的应用除了能增加次生代谢物的积累(Aerts et al., 1994; 

Blée, 2002)，还能加速植物叶片的衰老进程(Hung & Kao, 1996; Beltrano et al., 

1998)。茉莉酸诱导植物叶片的衰老可能与茉莉酸的应用将导致活性氧化物

(Reactive Oxygen Species, ROS)的积累有一定的关联(Maksymiec & Krupa, 2006)。 

另一方面，JA 的应用将诱导抗坏血酸和谷胱甘肽的合成，同时抗坏血酸−谷胱甘

肽循环过程中两种重要的酶抗坏血酸过氧化物酶(Ascorbate peroxidase; APX)和

谷胱甘肽还原酶 (Glutathione reductase; GR)活性升高 (Sasaki-Sekimoto et al., 

2005)；用 JA 处理拟南芥(Arabidopsis thaliana)还能提高其超氧化物歧化酶

(Superoxide dismutase; SOD)和过氧化氢酶(Catalase; CAT)的活性(Jung, 2004)。这

些结果表明茉莉酸类化合物参与了生理保护性物质生化合成途径的激活，这有利

于植物忍耐和适应胁迫环境。 
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近年来，已有很多报道，JAs 可以诱导异戊二烯类化合物的生化合成(Hopke et 

al., 1994; Boland et al., 1995; Rodriguez-Saona et al., 2001; van Poecke & Dicke, 

2004)。并且，新近的报道证实 JAs 诱导的异戊二烯生化合成的增加所需要的碳

源主要来自于当天光合作用所固定的碳(Ferrieri et al., 2005)。还有报道，外源性

JAs 的应用将增加玉米(Zea mays)挥发性倍半萜以及利马豆(Lima bean)挥发性化

合物的排放速率(Schmelz et al., 2001; Heil, 2004)。Halitschlke et al. (2000)报道：

外源性 JAs 应用于烟草(Nicotiana attenuate)之后，单萜和倍半萜的积累增加了 2

倍，而总单萜排放速率增加了 5 倍。到目前为止，关于类异戊二烯化合物的生理

功能，基于它们所拥有的双键结构，人们认为类异戊二烯化合物具有增加植物热

忍耐性(Skarkey & Singsaas, 1995; Singsaas et al., 1997; Skarkey et al., 2001)以及增

强植物抵抗氧化胁迫的能力(Loreto et al., 2001; Affek & Yakir, 2002)。  

 

三叶橡胶(Hevea brasiliensis)能产生大量的单萜，主要是 α−蒎烯和 β−蒎烯以

及桧烯(Kliger et al., 2002)。本章研究以三叶橡胶为试验材料，在喷施 JA 之后连

续 5 天每隔 24 小时测量与分析叶片光合作用能力和抗氧化系统活性以及单萜类

化合物生化合成的变化，研究目的是，(1)探讨外源性 JA 的应用能否诱导三叶橡

胶叶片的衰老；(2)如果能，探讨三叶橡胶的光合作用、抗氧化系统以及单萜类

化合物对外源性 JA 诱导的衰老的响应机制。    
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8.2 实验材料与方法 
 

8.2.1 实验材料 

 

在 2006 年 10 月，选择健康的株高在 1.5−2.0 m 三叶橡胶树作为 JA 处理材料。

JA 在丙酮中溶解，用蒸馏水稀释成 0.5 mmol·L-1 处理液，据报道此浓度对植物不

会产生强烈的毒害作用(Filella et al., 2006)，含相同量丙酮而不含 JA 的溶液作为

对照液。选择叶龄、叶位、光照相似的叶片，一片喷施 JA 处理液，另一片喷施

对照液，实验在 10−15 棵树苗上重复。在喷施溶液 1、24、48、72、96、120 小

时后，用 FMS2 便携式荧光仪(Hansatech 公司)测光系统 II(PSII)最大光化学效率

(Fv/Fm)和实际光化学效率(∆F/Fm’)，测定方法与第 7 章相同。在饱和光照下稳定

5−7 分钟，用便携式光合仪(LI-6400, LI-COR, USA)测定最大净光合速率(Amax)和

气孔导度(gsmax)；测定方法与第五章相同。然后剪取叶片置入液氮罐中保存，进

行下列生化指标的分析。 

 

8.2.2 分析方法 

 

(1) 叶绿素和类胡萝卜素分析方法与第四章相同。 

(2) 蛋白质分析方法与第四章相同。 

(3) 过氧化氢(H2O2)分析方法与第五章相同。 

(4) 丙二醛(MDA)分析方法与第五章相同。 

(5) 单萜类化合物分析方法与第六章相同。 

(6) 抗氧化酶超氧化物歧化酶(SOD, EC 1.15.1.1)、过氧化氢酶(CAT, EC 1.11.1.6)、

过氧化物酶(POD, EC 1.11.1.7)、抗坏血酸过氧化物酶(APX, EC 1.11.1.11)、谷胱

甘肽还原酶(GR, EC 1.6.4.2)活性以及抗坏血酸和谷胱甘肽含量的测定方法与第

四章相同。但其中，CAT 酶活性表示为∆A240 min-1 mg-1 蛋白；POD 酶活性表示

为∆A470 min-1 mg-1 蛋白；APX 酶活性表示为∆A290 min-1 mg-1 蛋白；GR 酶活性表

示为∆A340 min-1 mg-1 蛋白。   
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8.3 实验结果 

 

8.3.1 喷施茉莉酸后 Amax 和 gsmax 以及 PSII 光化学效率的变化 
 

 
 

图 8.1 茉莉酸处理后，最大净光合速率(Amax, a)和气孔导度(gsmax, b)的变化。实心圆代表茉莉酸处理，

空心圆代表对照。数据为平均数±标准误(n = 10)。用独立样本 t 检验分析处理与对照之间小于 5%的显著水

平。星号表示处理与对照之间差异显著(P < 0.05)。 

Fig. 8.1 Maximum net photosynthetic rates (Amax, a) and stomata conductance (gsmax, b) in jasmonic acid 

(JA)-treated Hevea brasiliensis. Solid lines and solid circles, JA-treatment; solid lines and open circles, control. 

Asterisks indicate significant differences (P < 0.05) between control and JA treatment data confirmed by 

independent-samples t test. Data are the means ± SE (n = 10).  

 

 
 

图 8.2 茉莉酸处理后，光系统Ⅱ潜在光化学效率(Fv/Fm, a)和内在光化学效率(ΔF/Fm’, b)的变化。实心

圆圈代表茉莉酸处理，空心圆圈代表对照。数据为平均数±标准误(n = 6)。用独立样本 t 检验分析处理与对

照之间小于 5%的显著水平。星号表示处理与对照之间差异显著(P < 0.05)。   

Fig. 8.2 Photosynthetic efficiency of Hevea brasiliensis trees treated with jasmonic acid (JA). Solid lines and 

solid circles, JA-treatment; solid lines and open circles, control. Asterisks indicate significant differences (P<0.05) 

between control and JA treatment data confirmed by independent-samples t test. Fv/Fm (a) and ΔF/Fm’ (ΔF/Fm’= 

(Fm’–Fs)/Fm’, b) indicate maximum and actual photochemistry efficiency of photosystemⅡ, respectively. Data are 

the means ± SE (n = 6). 
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喷施茉莉酸(Sprayed with JA, JA-S)的叶片与对照相比，最大净光合速率(Amax)

和气孔导度(gsmax)明显下降(Fig. 8.1)。与对照相比，在 JA 喷施 1、24、48、72、

96 以及 120 小时后，JA-S 叶片的 Amax 分别下降了 5.7% (P > 0.05)、15.1% (P < 

0.01)、19.1% (P < 0.01)、32.8% (P < 0.01)、41.8% (P < 0.01)、44.4% (P < 0.01)；

相对应地，gsmax 分别下降了 9.7%、8.6%、18.7%、48.7%、49.8%、53.3% (P < 0.01)。

如图 8.2 所示，与对照相比，在 JA 喷施 24，48，72，96，120 小时后，JA-S 叶

片的 Fv/Fm和 ΔF/Fm’ 明显下降(P < 0.05)。 

 

 
 

图 8.3 茉莉酸处理后，叶绿素(Chl, a)、类胡萝卜素(Car, b)、蛋白质(d)含量以及 Car/Chl 比值的变化。

实心圆代表茉莉酸处理，空心圆代表对照。数据为平均数±标准误(n = 6)。用独立样本 t 检验分析处理与对

照之间小于 5%的显著水平。星号表示处理与对照之间差异显著(P < 0.05)。 
Fig. 8.3 Photosynthetic pigments and soluble protein in jasmonic acid (JA)-treated Hevea brasiliensis. Solid 

lines and solid circles, JA-treatment; solid lines and open circles, control. Asterisks indicate significant differences 

(P<0.05) between control and JA treatment data confirmed by independent-samples t test. The contents of 

chlorophyll (Chl, a), carotenoids (Car, b) and soluble protein (d) as well as the ratio of Car/Chl (c) were shown 

after JA treatment. Data are the means ± SE (n = 6). 

 

8.3.2 光合色素和蛋白质变化 

 

喷施茉莉酸后，JA-S 叶片中的 Chl 和 Car 含量逐渐降低(图 8.3a & 8.3b)。在

喷施茉莉酸 48，72，96，120 小时后，JA-S 叶片中的 Chl 显著降低，分别降到
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对照的 76.3%、77.1%、54.9%、54.4%；相对应地，JA-S 叶片中的 Car 分别降到

对照的 80.1%、74.3%、69.1%、72.3%；而 Car/Chl 直到茉莉酸喷施 120 小时之

后，才显著增高（图 8.3c）。此外，与对照相比，在喷施茉莉酸 72，96，120 小

时后，JA-S 叶片的蛋白质含量显著降低，分别降到对照的 72.5%、62.3%、51.5%。 

 

8.3.3 过氧化氢(H2O2)和丙二醛(MDA)含量的变化 

 

与对照相比，JA-S 叶片中的 H2O2 和 MDA 含量逐渐增加(图 8.4a)。在茉莉酸

喷施的 24 和 48 小时后，H2O2 含量虽有增加，但并不显著。而在茉莉酸喷施 72、

96、120 小时后，与对照相比，JA-S 叶片中 H2O2 的含量分别增加 10.1% (P < 0.05)、

20.7% (P < 0.01)、21.3% (P < 0.01)。相同的是，MDA 的含量也在茉莉酸喷施 72

小时后，显著地增加(P < 0.05；图 8.4b)。 

 

 
 

图 8.4 茉莉酸处理后，过氧化氢含量的变化。实心圆代表茉莉酸处理，空心圆代表对照。数据为平均

数±标准误(n = 6)。用独立样本 t 检验分析处理与对照之间小于 5%的显著水平。星号表示处理与对照之间

差异显著(P < 0.05)。 

Fig. 8.4 Hydrogen peroxide (H2O2) in jasmonic acid (JA)-treated Hevea brasiliensis. Solid lines and solid 

circles, JA-treatment; solid lines and open circles, control. Asterisks indicate significant differences (P < 0.05) 

between control and JA treatment data confirmed by independent-samples T test. Data are the means ± SE (n = 6). 

 

8.3.4 抗氧化酶活性的变化 

 

在喷施茉莉酸 1 小时之后，SOD 和 CAT 活性，没有显著变化(图 8.5a & 8.5b)。

而在茉莉酸喷施 24、48、72、96、120 小时之后，与对照相比，JA-S 叶片中的

SOD 活性分别增加 26.6% (P < 0.05)、24.2% (P < 0.05)、40.9% (P < 0.05)、37.4% 
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(P < 0.05)、39.3% (P < 0.01)；相对应地，CAT 活性增加 22.9% (P < 0.01)、40.4% 

(P < 0.01)、34.5% (P < 0.05)、40.5% (P < 0.01)、39.6% (P < 0.01)。喷施茉莉酸之

后，POD 活性也增加(图 8.5c)，在喷施茉莉酸 1、24、48、72、96、120 小时后，

POD 活性分别增加了 6.6% (P > 0.05)、15.3% (P > 0.05)、21.7% (P > 0.05)、29.5% 

(P < 0.05)、30.6% (P < 0.05)、31.1% (P < 0.05)。 

  

 
 

图 8.5 茉莉酸处理后，超氧化物歧化酶(SOD, a)、过氧化氢酶(CAT, b)、过物氧化酶(POD, c)活性的变

化。实心圆代表茉莉酸处理，空心圆代表对照。数据为平均数±标准误(n = 6)。用独立样本 t 检验分析处理

与对照之间小于 5%的显著水平。星号表示处理与对照之间差异显著(P < 0.05)。 

Fig. 8.5 Effects of jasmonic acid (JA) treatment on antioxidant enzymes activities of superoxide dismutases 

(SOD, a), catalase (CAT, b), guaiacol peroxidase (POD, c). Solid lines and solid circles, JA-treatment; solid lines 

and open circles, control. Asterisks indicate significant differences (P < 0.05) between control and JA treatment 

data confirmed by independent-samples t test. Data are the means ± SE (n = 6). 

 

 
8.3.5 抗坏血酸—谷胱甘肽循环  
 

喷施茉莉酸后，抗坏血酸含量增加（图 8.6a）。与对照相比，在喷施茉莉酸 1、

24、 48、 72、 96、120 小时之后， JA-S 叶片中的抗坏血酸含量分别增加了

9.2% (P > 0.05)、16.3% (P > 0.05)、45.5% (P < 0.01)、60.5% (P < 0.01)、56.1% (P 

< 0.05)、68.5% (P < 0.01)；相对应地，如图 8.6b 所示，谷胱甘肽含量分别增加了

4.8% (P > 0.05)、11.4% (P > 0.05)、20.0% (P < 0.05)、36.5% (P < 0.01)、40.5% (P 

< 0.01)、35.4% (P < 0.01)。在喷施茉莉酸后，抗氧化酶 APX 和 GR 活性明显升

高(图 8.6c & 8.6d)。与对照相比，在喷施茉莉酸后 1、24、48、72、96、120 小

时，JA-S 叶片中 APX 活性分别增加了 15.8% (P > 0.05)、15.0% (P > 0.05)、27.6% 

(P = 0.05)、55.6% (P < 0.01)、73.3% (P < 0.01)、63.1% (P < 0.01)；相对应地，GR

活性分别增加了 21.0% (P > 0.05)、34.3% (P < 0.05)、35.6% (P < 0.01)、80.1% (P 

< 0.01)、 63.2% (P < 0.01)、66.4% (P < 0.01)。    
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图 8.6 茉莉酸处理后，还原型抗坏血酸(AsA, a)和谷胱甘肽(GSH, b)含量以及抗坏血酸过氧化物酶

(APX, c)和谷胱甘肽还原酶(GR, d)活性的变化。实心圆代表茉莉酸处理，空心圆代表对照。数据为平均数

±标准误(n = 6)。用独立样本 t 检验分析处理与对照之间小于 5%的显著水平。星号表示处理与对照之间差

异显著(P < 0.05)。 
Fig. 8.6 Effects of jasmonic acid (JA) treatment on the activities of ascorbate (AsA)-glutathione (GSH) 

recycle. Solid lines and solid circles, JA-treatment; solid lines and open circles, control. Asterisks indicate 

significant differences (P < 0.05) between control and JA treatment data confirmed by independent-samples T test. 

The contents of AsA (a) and GSH (b), activities of ascorbate peroxidase (APX, c) and glutathione reductase (GR, d) 

were shown after JA treatment. Data are the means ± SE (n = 6). 

 

8.3.6 喷施茉莉酸后单萜类化合物的生化合成 

 

与对照相比，在喷施茉莉酸后 1、24、48 小时，单萜含量增加；而在喷施茉

莉酸 72、96、120 小时后，单萜含量反而下降(图 8.7)。在喷施茉莉酸后 1、24、

48 小时，JA-S 叶片与对照相比，α-蒎烯分别增加 18.0%、66.6% (P < 0.01)、34.6% 

(P < 0.01)；β-蒎烯分别增加 16.6%、74.1% (P < 0.01)、77.9% (P < 0.01)；桧烯分

别增加 14.6%、87.1% (P < 0.01)、96.9% (P < 0.01)；总单萜分别增加 17.1% (P < 

0.05)、71.9% (P < 0.01)、61.7% (P < 0.01)。然而，在喷施茉莉酸后 72、96、120

小时，与对照相比，JA-S 叶片中的 α-蒎烯分别降低 9.4%、35.0% (P < 0.05)、60.0% 

(P < 0.01)；β-蒎烯分别降低 17.1%、33.6% (P < 0.01)、55.5% (P < 0.01)；桧烯分

别降低 16.1%、23.5%、46.4% (P < 0.01)；总单萜分别降低 14.1%、33.7% (P < 0.01)、

56.9% (P < 0.01)。     
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图 8.7 茉莉酸处理后，α-蒎烯(a)、β-蒎烯(b)、桧烯(c) 以及总单萜(d)含量的变化。实心圆代表茉莉酸

处理，空心圆代表对照。数据为平均数±标准误(n = 6)。用独立样本 t 检验分析处理与对照之间小于 5%的显

著水平。星号表示处理与对照之间差异显著(P < 0.05)。 

Fig. 8.7 Effects of jasmonic acid (JA) treatment on the content monoterpene. Solid lines and solid circles, 

JA-treatment; solid lines and open circles, control. Asterisks indicate significant differences (P<0.05) between 

control and JA treatment data confirmed by independent-samples T test. The content of α-pinene (a), β-pinene (b), 

sabinene (c), and total monoterpene (d) after JA treatment. Data are the means ± SE (n=6). 
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8.4 讨论 

 

8.4.1 茉莉酸诱导光合作用能力下降 

 

喷施茉莉酸后，最大净光合速率 Amax 和气孔导度 gsmax 明显下降(图 8.1a & 

8.1b)。已有报道，外源性 JA 的应用可以使 Rubisco 活性降低和加速叶绿素的降

解(Weidhase et al., 1987; Parthier, 1990)，在本研究中，虽然没有分析 Rubisco 活

性的变化，但在喷施 JA 后，叶绿素含量迅速下降(图 8.3a)，因此，在研究中观

察到的Amax的下降可能就是由于 JA诱导的Rubisco活性的降低和叶绿素的降解。

当然，JA 诱导 Amax 下降的确切机理还不非常清楚，不过，用 JA 或者 MeJA 处理

植物之后，发现下列一些特有现象， Rubisco 合成中断、Hill 反应活力下降、光

合膜重组以及闪光诱导的放氧速率的动力学特征发生改变(Weidhase et al., 1987; 

Maslenkova et al., 1990; Maslenkova et al., 1995; Popova & Vakinova, 1998)。另外，

Amax 的下降，可能也受到气孔关闭的限制；甚至可以推测，在叶绿素和蛋白质显

著降低以前，气孔关闭可能是主要原因。因为气孔导度对茉莉酸相当敏感，喷施

茉莉酸后，gsmax 显著下降(图 8.1b)。据研究报道，茉莉酸诱导气孔的关闭具有浓

度依赖性特征，并且有研究认为茉莉酸是通过影响保卫细胞的钾离子通道和钾离

子的流量来促使气孔关闭(Sanz et al., 1993; Creelman & Mullet, 1997; Evans, 

2003)。在本研究中观察到，在喷施茉莉酸之后，蛋白质含量下降(图 8.3d)，至少

可以把产生这种现象的原因归结为 JA 诱导 Rubisco 加速降解(Weidhase et al., 

1987)。茉莉酸处理之后，叶片更容易发生光抑制(图 8.2)，这可以视为植物对 JA

诱导的光合作用能力下降的一种主动适应； Car/Chl 比值的增高，也常常被认为

是植物对环境胁迫的一种被动适应。在本研究中，喷施茉莉酸后，Car/Chl 比值

变化先不明显，后显著增高(图 8.3c)，这说明植物对喷施 JA 诱导的胁迫经历了

一个从主动到被动的适应过程。这个过程的出现可能意味着 JA 的应用导致了光

合膜发生不可修复的损伤。总之，不管机理如何，JA 作为一种胁迫分子，可以

诱导植物发生一系列的反应，其中最明显的是光合作用能力下降以及光合色素和

蛋白质的降解。另一方面，本研究也证实，外源性 JA 的应用能诱导三叶橡胶的

叶片发生衰老。 
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8.4.2 茉莉酸对抗氧化酶促系统的影响 

 

当植物遭受逆境时，细胞内会产生一定浓度的活性氧化物 ROS，ROS 起着

信号传导的作用。植物细胞内 H2O2 浓度通常与体内的氧化还原态势相联系，它

的变化可以灵敏地反应植物细胞遭受逆境的状况(Lamb & Dixon, 1997; Ghoshroy 

et al., 1998; Orozco-cárdenas et al., 2001; Foyer & Noctor, 2003; Rentel & Knight, 

2004)。然而，如果 H2O2 浓度过度的增加，例如在本研究中，在喷施茉莉酸 72、

96、120 小时后，H2O2 含量显著增加(图 8.4a)，它往往可以导致细胞膜不可修复

的损伤(Rao et al., 1997)，从而发生膜脂过氧化，导致 MDA 含量的增加(图 8.4b)。

因此在这种情况下，植物必修激活抗氧化系统活性，来抵抗氧化胁迫，减轻氧化

胁迫的伤害。抗氧化酶 SOD 催化其它 ROS 产生 H2O2，而 CAT 催化 H2O2 产生

H2O，结果解除了 ROS 对植物的伤害，因此 SOD 和 CAT 在植物抵抗氧化胁迫

的过程中扮演重要的作用(Scandalios, 1993)。在本研究中，在喷施茉莉酸 24、48、

72、96、120 小时后，抗氧化酶 SOD 和 CAT 活性显著升高(图 8.5a & 8.5b)，这

说明 SOD 和 CAT 活性的升高对抵抗 JA 诱导的 ROS 增加有重要作用；同时，JA

诱导的 ROS 增加也可能是诱导 SOD 和 CAT 活性的升高的原因。然而，从本研

究的结果来看(图 8.4 & 8.5)，与抗氧化酶 SOD 和 CAT 相比，要使抗氧化酶 POD

的活性得到显著的提高，需要较高的 H2O2 浓度，也就是说抗氧化酶 SOD 和 CAT

比 POD 对 H2O2 更敏感。这样的结果与 Kang et al. (2003a & b)的研究结论一致，

他们也认为 POD活性需要在较高H2O2浓度下才能被激活，它的作用是阻止H2O2

浓度进一步升高。至于 JA 激活抗氧化酶的活性是通过何种途径来实现的，目前

还不清楚。不过，从本研究中至少可以得到这样的结论，JA 可以诱导抗氧化酶

SOD、CAT、POD 活性升高，这样的结果对植物抵抗氧化胁迫有着重要作用。  

 

8.4.3 茉莉酸对抗坏血酸谷胱甘肽循环和代谢的影响 

 

植物清除体内过多的 ROS，常常通过两种途径来实现，一是酶促系统，另一

是非酶促系统。在非酶促系统中，抗坏血酸—谷胱甘肽循环起重要作用。还原型

抗坏血酸(AsA)是一种重要抗氧化物，当细胞内产生 ROS 时，在 APX 作用下 AsA
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还原 ROS，而本身变成氧化型抗坏血酸(DHA)，DHA 以还原型谷胱甘肽(GSH)

为电子供体，再转变成 AsA，GR 催化氧化型(GSSG)转变成 GSH，这就是抗坏

血酸—谷胱甘肽循环(Foyer & Halliwell, 1976; Noctor & Foyer, 1998)。其中，GR

是抗坏血酸—谷胱甘肽循环的限速酶，它在氧化胁迫的条件下被激活(Chaoui et 

al., 1997)。在本研究中，喷施茉莉酸后，GR 活性显著增加(图 8.6d)，这表明 JA

对解除抗坏血酸—谷胱甘肽循环中的酶速限制有明显作用；同时，也意味着 JA

有激活抗坏血酸—谷胱甘肽循环作用。在抗氧化系统中，AsA 和 GSH 是两种重

要的化合物，抗坏血酸—谷胱甘肽循环的激活有利于细胞内 AsA 和 GSH 含量增

加(Chen et al., 2003)；如果 AsA 和 GSH 含量增加是由于抗坏血酸—谷胱甘肽循

环途径的激活，本研究似乎也证实了这一结论(图 6)。当然，AsA 和 GSH 代谢途

径的基因调控机制相当复杂，对于控制它们合成的因素，目前还知之甚少。不过，

在本研究中，喷施茉莉酸后，AsA 和 GSH 含量明显增加(图 8.6a & 8.6b)，这说

明 JA 除了能激活抗坏血酸—谷胱甘肽循环途径，同时也能激活抗坏血酸和谷胱

甘肽代谢途径。另有研究证实，在逆境中植物需要增加防御性化合物的合成来忍

受环境胁迫，而 JA 介导了这些化合物生化合成途径转录水平的激活

(Sasaki-Sekimoto et al., 2005)。因此，可以推测在本研究中 AsA 和 GSH 含量的增

加可能是由于 JA 介导了 AsA 和 GSH 生化合成途径转录水平的激活。总之，本

研究结果表明，喷施茉莉酸后，抗坏血酸—谷胱甘肽循环以及抗坏血酸和谷胱甘

肽代谢途径的激活提高了植物忍受氧化胁迫的能力。    

 

8.4.4 茉莉酸诱导单萜类化合物生化合成增加 

 

喷施茉莉酸 1、24、48 小时后，单萜含量明显增加(图 8.7)，表明喷施 JA 诱

导类异戊二烯的生化合成，这与已报道的结果相同(Halitschlke et al., 2000; 

Ferrieri et al., 2005)。然而，喷施茉莉酸 72、96、120 小时后，单萜含量逐渐降低

(图 8.7)，原因可能是由于在喷施茉莉酸 72、96、120 小时后光合速率的显著下

降(图 8.1a)，因为单萜的生化合成是在叶绿体中完成的，并且高度依赖光合作用

固定的碳(Sharkey & Yeh, 2001)。虽然 JA 影响单萜类化合物的生化合成的确切机

制至今还不清楚，但有证据表明 JA 能诱导类似单萜合成酶基因的表达。用 JA
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处理拟南芥(Arabidopsis thaliana)，编码 β-罗勒烯 (β-ocimene)合成酶的基因

AtTPS03 转录物含量增加；另外，用 MeJA 处理挪威杉(Norway spruce)，单萜和

倍半萜合成酶的活性升高以及转录物含量增加(Martin et al., 2002; Fäld et al., 

2003a & b)。单萜类化合物是一种抗氧化次生代谢物，能保护植物细胞膜免受过

氧化反应以及清除 ROS，例如单线态氧(Loreto et al., 2004)。另一方面，它们大

多数是亲脂的化合物，因此单萜类化合物具有稳定光合膜的作用(Havaux, 1998; 

Munné-Bosch & Alegre 2003; Velikova et al., 2004)。总之，在本研究中，可以推测

在喷施茉莉酸 1、24、48 小时后单萜含量的增加可能起增强植物抵抗氧化胁迫的

能力。 

 

8.5 小结 

 

本章研究结果证实， (1) 喷施茉莉酸后，三叶橡胶的最大净光合速率和气孔

导度逐渐下降，并且气孔导度对茉莉酸的处理相当敏感；(2) 茉莉酸能诱导与叶

片衰老的特征相似的变化，即叶绿素、类胡罗卜素和蛋白质降解以及过氧化氢和

丙二醛积累；(3) 喷施茉莉酸后，抗氧化酶超氧化物歧化酶、过氧化氢酶、过氧

化物酶活性升高，抗坏血酸—谷胱甘肽循环以及抗坏血酸—谷胱甘肽代谢途径加

强；(4)不管机理如何，在茉莉酸诱导光合作用能力下降到一定程度之前，茉莉

酸能诱导单萜类化合物的生化合成增加，这也说明单萜类化合物生化合成的光合

作用依赖性。 
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第九章 结 论 

 

三叶橡胶(Hevea brasiliensis) 属于大戟科常绿植物，起源于南美洲亚马逊河

流域热带雨林，是一种重要的热带经济植物。在经济利益的驱动下，三叶橡胶在

很多国家的热带地区得到了广泛的推广和栽培，甚至在中国热带的北缘—西双版

纳地区也不例外。由于环境因素的变化，三叶橡胶在引种地生理生态习性也相应

地发生了一系列的变化。例如，在西双版纳地区，三叶橡胶的叶片习性发生了变

化，从常绿变成了落叶植物；在有些干旱地区，虽然能引种成功，但并不能产胶，

因而不能带来经济效益；甚至在有些地区，经多年的努力也没能引种成功。要使

三叶橡胶的推广和栽培带来良好的经济效益，需要全面地了解和研究其生理生态

习性和特征。 

 

本论文研究与分析了三叶橡胶水分关系和光合作用特征以及生理学保护机

制对环境的响应，研究结果发现： 

 

(1) 三叶橡胶木质部导管直径较大，水分传导效率较高；但导管水分传导对

水势的降低较敏感，其导管失去 50%水分传导能力的水势为−1.27 MPa。三叶橡

胶的光合速率和气孔导度较高，不过，光合的水分利用效率较低。三叶橡胶的这

些水力结构和光合特征与同属于大戟科的落叶树种中平树和重阳木相似，而与同

属于大戟科的常绿树种核实木、变叶木以及石栗显著的不同。此外，水分传导效

率还与光合作用能力在功能上相互协调统一。 

  

(2) 三叶橡胶叶片水力导度对叶片水势的降低比常绿树种核实木敏感；并且，

三叶橡胶比核实木失去叶片细胞膨压要容易得多，因为前者比后者失水速率快。

三叶橡胶叶片很容易失水到相对含水量为 70%的生理危险值，并且叶片相对含水

量为 70%时的水势也比较高(−3.0 MPa)；相对应地，核实木叶片失水速率慢，叶

片相对含水量为 70%时的水势是−5.7 MPa。此外，三叶橡胶叶片具有较高的光合

速率和蒸腾速率，这样在干季由于木质部导管栓塞化，导管的水分传导能力下降，

叶片得不到及时的水分补充，这可能导致了叶片在干季的脱落。 
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(3) 三叶橡胶对土壤水分的亏缺比较敏感；当土壤含水量为田间最大持水量

的 45%左右时，气孔就大幅度地关闭；气孔的关闭在减少水分损失同时，导致了

光合速率下降，光合速率的下降使三叶橡胶面临更大的散热压力，NPQ 值增加；

随着水分亏缺到达严重程度，当土壤含水量为田间最大持水量的 35%左右时，光

系统 II 遭受不可逆的损伤；同时，NPQ 散热能力下降。当土壤含水量小于田间

最大持水量的 35%时，气孔导度下降到 100 mmol m-2 s-1 以下，此时，抗氧化酶

活性迅速升高，而抗坏血酸—谷胱甘肽循环在干旱和复水阶段都比较活跃。就在

叶片气孔大幅度关闭的同时，木质部导管栓塞化比率 PLC 增加，而叶片水力导

度下降，气孔的关闭有利于避免导管进一步的栓塞化。水分短缺使三叶橡胶导管

抗栓塞化的能力得到了加强，并使叶片水力导度对水势的响应变得迟缓。当土壤

含水量接近田间最大持水量的 30%时，复水之后，三叶橡胶的光合速率和光系统

II 光化学效率不能完全恢复到对照的水平，而 NPQ 值维持在与对照相同的水平，

这样在复水之后，三叶橡胶依然维持抗氧化系统较高的活力可能有助于减轻氧化

胁迫的压力。即使三叶橡胶遭受严重的水分短缺，水力结构特征受到的伤害在复

水之后都能迅速地恢复，水力结构特征并不是遭受水分胁迫的三叶橡胶复水后，

其恢复正常生理功能的限制性因素。 

 

(4) 三叶橡胶对夜间低温异常敏感，5 ℃夜间低温处理 12 h 后，其 Amax 大约

降低 50%，气孔导度下降到 50 mmol m-2 s-1 左右，并且随着处理时间的延长，两

者的值越来越低。光合作用能力的下降主要原因是夜间低温处理导致了光系统 II

的失活和破坏。此外，夜间低温处理使三叶橡胶的抗氧化保护系统不能有效地保

护其免受氧化胁迫的伤害，因此，可溶性蛋白以及 Chl 和 Car 降解。另一方面，

虽然NPQ和Car/Chl的增加以及Chl a/b的下降在一定程度上起着光保护的作用，

但并不能阻止过氧化氢和丙二醛含量的增加和避免叶片的衰老。 

 

(5) 三叶橡胶叶片中的内源性单萜类化合物扮演着重要的抗氧化的生理功

能，在一定程度上能保护在高温和高光照条件下的叶片维持正常的光化学效率；

单萜类化合物抗氧化功能的缺失，导致了抗氧化系统中其它成分对过氧化氢的响

应更迅速和有效，这可能有利于弥补前者抗氧化功能的缺失。 
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第九章 结 论 

(6) 与成熟叶片相比，三叶橡胶衰老叶片面临氧化胁迫的压力更大，但它们

能通过更进一步地激活抗氧化酶促系统中的过氧化物酶和抗坏血酸过氧化物酶

的活性，加强抗坏血酸—谷胱甘肽循环来抵抗氧化胁迫，虽然这并不能阻止三叶

橡胶最终的落叶，但可能有利于延迟叶片的衰老；在衰老叶片中，由于光合作用

能力下降，单萜类化合物的合成受到限制，此时，类胡萝卜素在光保护和抗氧化

过程中扮演更加相对重要的作用。 

 

(7) 喷施茉莉酸后，三叶橡胶的最大净光合速率和气孔导度逐渐下降，并且

气孔导度对茉莉酸的处理相当敏感；茉莉酸能诱导与叶片衰老特征相似的变化，

即叶绿素、类胡罗卜素和蛋白质降解以及过氧化氢和丙二醛积累；喷施茉莉酸后，

抗氧化酶超氧化物歧化酶、过氧化氢酶、过氧化物酶活性升高，抗坏血酸—谷胱

甘肽循环以及抗坏血酸—谷胱甘肽代谢途径加强；在茉莉酸诱导光合作用能力下

降到一定程度之前，茉莉酸能诱导单萜类化合物的生化合成增加，这也说明单萜

类化合物生化合成和抗氧化功能的光合作用依赖性。 

 

三叶橡胶在高温高湿的原产地是常绿植物，在引种地西双版纳叶片习性发生

了变化。在每年的二月底至三月初，三叶橡胶开始落叶，一到两周内叶片全部脱

落，新叶在两周后开始萌发。关于三叶橡胶在西双版纳地区叶片习性发生变化的

原因，基于本论文的研究结果可以作如下解释。 

 

(1) 从水分关系特征来看，三叶橡胶木材密度较小，导管孔径较大，导管水

分运输橡胶较高。不过，在水分亏缺的时候，导管容易发生栓塞化，水分传导能

力将大幅度地下降。另一方面，三叶橡胶叶片光合速率和蒸腾速率较高，这意味

着叶片需要较大量的水分供应，一旦导管的水分传导能力下降，将不能对叶片提

供充足的水分。而在西双版纳地区干季长达五个月之久，长时间的缺水会对三叶

橡胶叶片造成永久的伤害，最终衰老而脱落。 

 

(2) 在每年的 12 月至次年的 2 月，西双版纳地区降雨较少，但雾水较大(Liu 

et al., 2004)，一般认为这有利于缓解旱情。但对三叶橡胶来说，意义可能不大。
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因为这个时候正是西双版纳地区出现夜间低温的时期，温度时常在 6℃左右。而

早就有报道，三叶橡胶在遇到零上低温(5℃左右)时，植物体内就会发生水分亏

缺(Wu, 1982)。这就意味着，雾水虽能对植物补充一定的水分，但对三叶橡胶来

说，体内的水分亏缺依然存在。另一方面，三叶橡胶叶片的保水能力较差，所以

即使在有雾水补给的期间，三叶橡胶的叶片还是会处在水分胁迫的状态，外加低

温的伤害，落叶将不可避免。 

 

(3) 从本研究的模拟干旱和夜间低温的实验结果来看，三叶橡胶对低温异常

敏感，低温主要造成了三叶橡胶生理学保护机制的崩溃，使三叶橡胶的抗逆性减

弱。虽然模拟夜间低温处理的三叶橡胶没有得到冷冻锻炼，实验结果不能直接外

推到自然环境条件下的三叶橡胶上，但从本研究的三叶橡胶季节性衰老和茉莉酸

诱导的衰老的实验结果来看，低温和干旱共同的作用导致了三叶橡胶生理学保护

机制的崩溃，结果叶片发生了衰老和脱落。 
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