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摘  要  为探讨植物在机械损伤后C6–C10醛类化合物的释放机理, 及C6–C10醛类化合物对叶片光系统II (PSII)的影响, 以樟

树(Cinnamomum camphora)为材料, 采用动态顶空气体循环法和热脱附/气相色谱/质谱联用技术(TDS-GC-MS), 对樟树幼苗

叶片损伤后释放的C6–C10醛类化合物进行采集与分析, 并同步测定了脂氧合酶活性和损伤叶片的叶绿素荧光动力学参数。结

果表明: 樟树幼苗叶片损伤后, 其挥发性有机化合物中己醛、庚醛、辛醛、壬醛和癸醛的释放量比损伤前分别增加了2.47、
0.99、1.34、0.91和28.38倍(p < 0.01); 同时新增4种醛类化合物, 分别是: 2-己烯醛、2,4-己二烯醛、(E)-2-辛烯醛和(E)-2-壬烯

醛。脂氧合酶活性比损伤前增加1.2倍(p < 0.01)。PSII单位反应中心复合体吸收的能量和被核心捕获的能量分别比损伤前下降

12.8%和9.8% (p < 0.01)。单位面积反应中心的数量、电子传递量子产额、捕获激子能导致电子传递效率和叶片性能指数分别

比损伤前增加23.3%、24.4%、22.6%和82.7% (p < 0.01)。损伤24 h后, 醛类化合物的种类、释放量、脂氧合酶活性及叶片叶

绿素荧光动力学参数基本恢复到损伤前水平。说明机械损伤使PSII供体侧受损、脂氧合酶活性升高, 致使C6–C10醛类化合物

大量释放, 樟树幼苗通过增加单位面积反应中心的数量来提高光合效率应对胁迫。 
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Abstract 

Aims  Our objective was to reveal the mechanism of the effects of mechanical damage of leaves on emission of 
C6–C10 aldehydes and the variation of PSII in Cinnamomum camphora leaves. 
Methods  We analyzed the composition and content of the C6–C10 aldehydes in seedlings of damaged C. cam-
phora by the dynamic headspace air-circulation method and thermal desorption system/gas chromatography/mass 
spectrum (TDS-GC-MS), measured the activity of lipoxygenases (LOX) in leaves after mechanical damage, and 
investigated the effects of mechanical damage of leaves on chlorophyll a fluorescence parameters.  
Important findings  Results showed that the emissions of hexanal, heptanal, octanal, nonanal and decanal were 
increased by 2.47, 0.99, 1.34, 0.91 and 28.38 (p < 0.01) times, respectively, and four kinds of C6–C10 aldehydes 
were induced: (E)-2-hexenal, (E, E)-2,4-hexadienal, (E)-2-octenal and (E)-2-nonenal. The activity of LOX was 
increased by 1.2 times. The absorption flux per PSII reaction center and trapping flux were significantly decreased 
by 12.8% (p < 0.05) and 11.1% (p < 0.01), respectively. The density of the active reaction centers per cross sec-
tion, quantum yield of electron transport, electron transport chain further than primary quinone acceptor of PSII 
(QA

–) and the performance of PSII activity were increased by 23.3%, 24.4%, 22.6% and 82.7% (p < 0.01), respec-
tively. The species and emissions of C6–C10 aldehydes, activity of LOX and chlorophyll fluorescence parameters 
nearly recovered after 24 h. This suggested that the damage caused by mechanically damaged stress is more 
prominent at the donor side of PSII. The activity of LOX was increased, and as a result the emission of C6–C10 

aldehydes increased. In response to high salt stress, C. camphora seedlings improve the quantity of the active  
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reaction centers. 
Key words  aldehydes, chlorophyll fluorescence, Cinnamomum camphora, mechanical damage, Thermal De-
sorption System/Gas Chromatography/Mass Spectrum (TDS-GC-MS) 

 
自然环境因素的变化会对植物构成非生物胁

迫, 诱导植物启动多重响应机制, 其中一个显著的

应变机制是诱导挥发性有机化合物(volatile organic 
compounds, VOCs) 改 变 释 放 规 律 (Holopainen, 
2011)。高温胁迫诱导植物大量释放异戊二烯、萜类

和绿叶性气体(green leafy volatiles; GLVs) (Sharkey 
et al., 2008; Hartikainen et al., 2009)。干旱胁迫会导

致气孔关闭, 进而阻碍低挥发性物质(如甲醇、C6醛

和乙醇)的释放(Loreto & Schnitzler, 2010)。高挥发

性物质(如异戊二烯和单萜类)则不受气孔关闭的影

响(Gouinguené & Turlings, 2002; Niinemets et al., 
2004; Grote et al., 2010; Loreto & Schnitzler, 2010)。
弱光或强光照环境下 , VOCs释放量普遍降低

(Gouinguené & Turlings, 2002; Schaub et al., 2010), 
但受损植株在强光照射下 , VOCs释放量会增加

(Holopainen, 2011); 适当地提高CO2浓度能增加异

戊二烯的释放量(Pegoraro et al., 2004; Wilkinson et 
al., 2009), 但过高的CO2浓度会抑制单萜(Sallas et 
al., 2001, 2003)和异戊二烯 (Holopainen, 2011)的  
释放。 

机械损伤能够诱导植物叶片释放大量的C6–C10

醛类化合物(Matsui et al., 2000; 平立岩等, 2001; 左
照江等, 2010; Piesik et al., 2011)。合作杨(Populus 
simonii × P. pyramidalis ‘Opera 8277’)扦插苗机械损

伤后释放16种醛类化合物, 主要包括11种直链饱和

醛、3种直链不饱和醛和2种环状醛(Hu et al., 2008)。
短链醛类在环境化学中具有十分重要的作用, 一些

种类可以被紫外线光解形成自由基, 或参与对流层

中O3和过氧乙酰硝酸酯的形成, 影响动、植物生长

发育(Graus et al., 2004)。此外, C6–C10醛类化合物能

抑制细菌及真菌繁殖(Gao et al., 2005; Shiojiri et al., 
2006; 张风娟, 2007), 并且具有传递预警信息和吸

引植食性昆虫天敌的功能(Engelberth et al., 2004; 
Kishimoto et al., 2005)。 

植物的机械损伤诱导C6–C10醛类化合物释放与

植物体内活性氧(reactive oxygen species, ROS)含量

变化关系密切。研究证实: 植物体内过量积累ROS, 
会诱导醛类化合物形成(Wojtaszek, 1997); 同时 , 

C6–C10醛类化合物的释放与光合作用也有关联。例

如 , 植物将光合作用固定碳的5%–10%用于合成

VOCs, 当环境胁迫发生时 , 这一比例会更高

(Peñuelas & Staudt, 2010)。沈应柏(2008)研究发现, 
机械损伤诱导C6–C10醛类化合物释放与叶片PSII
大量子产率Fv/Fm存在联系。ROS导致膜脂过氧化、

细胞内游离的不饱和脂肪酸增加, 促使催化C6–C10

醛类化合物合成的关键酶——脂氧合酶 (lipoxy- 
genase, LOX)活性升高 , 而 13-LOX与光系统 II 
(PSII)均位于叶绿体类囊体膜(Matsui et al., 2000), 
很可能与光合作用存在关联。上述研究结果显示, 
植物因机械损伤释放C6–C10醛类化合物与ROS、
LOX及PSII存在密切联系。 

许多研究证实, 机械损伤会导致植物体内产生

大量的ROS (Bi & Felton, 1995; Thordal-Christensen 
et al., 1997; León et al., 2001; Bown et al., 2002)。为

进一步研究植物在机械损伤后C6–C10醛类化合物的

释放机理, 及释放的C6–C10醛类化合物对植物叶片

PSII的影响, 为植物抗性等领域的研究提供数据与

理论支持, 本研究以樟树(Cinnamomum camphora)
为实验材料, 以机械损伤作为胁迫模式, 采用动态

顶空气体循环采集法与热脱附/气相色谱/质谱联用

技术(Thermal Desorption System/Gas Chromatogra-
phy/Mass Spectrum, TDS-GC-MS), 对樟树幼苗损伤

后不同时期释放的C6–C10醛类化合物进行采集与分

析, 并测定了LOX的活性变化; 利用快速叶绿素荧

光诱导动力学分析技术研究了机械损伤对PSII的  
影响。 

1  材料和方法 

1.1  实验材料 
选取浙江农林大学植物园3年生樟树实生苗为

实验材料, 2010年3月带土球移植入装有果园土、直

径为25 cm的塑料盆中, 于日光温室中遮阴40%进

行培养。 
1.2  处理方法 

待幼苗适应生长2个月后, 选取长势良好、且一

致的5株幼苗, 于2010年5月置于人工气候箱(温度 
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(25 ± 2) ; ℃ 每天光照12 h (6:00–18:00); 光照强度

为100 μmol·m–2·s–1; 相对湿度为(60 ± 3)%), 适应培

养2天。机械损伤处理采用直径为0.5 cm的打孔器, 
在幼苗成熟叶片主脉两侧共打10个孔, 每株处理

6–8片, 约占全株叶片总数的30%。 
1.3  VOCs采集分析方法 

应用动态顶空气体循环采集法收集整株樟树

幼苗VOCs样品, 分别于损伤前(对照, CK)和损伤后

1 h、2 h、4 h、8 h、24 h、48 h采集, 采样时间25 min。
VOCs成分分析采用TDS-GC-MS法。仪器及参数设

置条件参考 Gao 等 (2005) 文献。 TDS (TD3 型 , 
GERSTEL, Mülheim an der Ruhr, Germany)工作条

件: 系统载气压力为20 kPa; 进样口温度250 ; ℃ 脱

附温度250 ℃ (10 min); 冷阱温度–100 ℃ (保持3 
min); 冷阱进样时温度骤然升至260 ℃。GC (7890A
型, Agilent, Wilmington, USA)工作条件: 色谱柱为

30 m × 250 μm × 0.25 μm的HP-5MS柱; 程序升温: 
初始温度40 , ℃ 保持4 min后, 以6 ℃·min–1的速率

升至250 , ℃ 保持3 min后, 以10 ℃·min–1的速率升

至270 , ℃ 保持5 min。MS (5975C型, Agilent, Wil-
mington, USA)工作条件: 电离方式为EI; 电子能量

为70 eV; 质量范围28–450 aum; 接口温度280 ; ℃

离子源温度为230 ; ℃ 四级杆温度150 ℃。 
1.4  叶绿素荧光动力学参数的测定 

采用非调制式叶绿素荧光仪(Yaxin-1161型, 北
京雅欣理仪科技有限公司, 北京)进行损伤叶片叶

绿素荧光动力学参数的测定。叶片暗适应10 min后, 
选取叶肉部分用3 000 μmol·m–2·s–1饱和蓝闪光照射

1 s, 以10 μs (2 ms之前)和1 ms (2 ms之后)的间隔记

录荧光信号, 测得叶绿素荧光动力学参数。分别在

损伤前(对照, CK)和损伤后1 h、2 h、4 h、8 h、24 h
测定各项参数, 每株测定3次, 计算平均值和标准

误差。 
叶绿素荧光动力学参数的计算, 参考Strasser等 

(2000)的计算方法。暗适应下PSⅡ 大量子产率

Fv/Fm = (Fm – Fo)/Fm; 单位面积反应中心数目RC/ 
CS = (Fv/Fm) × (VJ/Mo) × Fo; 单位反应中心复合体

吸收的能量ABS/RC = Mo/VJ/(Fv/Fm); 单位反应中心

复合体中被核心捕获的能量TRo/RC = Mo/VJ; 捕获

的激子将电子传递到电子传递链中QA
–下游的其他

电子受体的概率ψo = (1–VJ); 电子传递的量子产额

ΦEo = (1–Fo/Fm)×ψo; 单位反应中心捕获的用于电

子传递的能量ETo/RC = Mo × (1/VJ) × ψo; 叶片性能

指数PIABS =1/ABS/RC × [Fv/Fm/(1–Fv/Fm)] × [ψo /(1– 
ψo)]; 荧光曲线的相对初始斜率Mo = 4 × (F300μs– 
Fo)/(Fm–Fo); 2 ms时的可变荧光VJ = (FJ–Fo)/(Fm– 
Fo)。上述公式中, Fm表示暗适应后的 大荧光强度; 
Fo表示暗适应后的 小荧光强度; F300μs表示在暗适

应后照光300 μs时的荧光强度; FJ表示在暗适应后

照光2 ms时的荧光强度。 

1.5  樟树叶片LOX活性的测定方法 
参照Hatanaka (1993)的方法并加以改进, 来测

定樟树叶片LOX的活性。分别在损伤前(对照, CK)
和损伤后1 h、2 h、4 h、8 h、24 h取樟树幼苗的叶

片0.2 g, 加入5 mL预冷的0.05 mol·L–1磷酸缓冲液

(pH 6.5)研磨后, 4 ℃下10 000 r·min–1离心30 min, 
回收上清液, 用于LOX活性测定。3 mL反应体系中

含有亚油酸(1 mol·L–1)母液25 μL, 磷酸缓冲液(0.1 
mol·L–1, pH 7.0) 2.775 mL, 反应温度25 ,℃  测234 
nm波长处吸光度的变化。加0.2 mL酶液启动反应, 4 
s后计时 , 记录2 min内234 nm波长处吸光度的   
变化。 

酶活性定义: 在25 ℃, pH 7.0, 234 nm波长处, 
以亚油酸为底物, 3 mL反应体系每分钟增加的吸光

度0.01对应一个酶活单位。 
1.6  数据分析 

采用NIST2008谱库检索, 并根据已报道的植

物VOCs保留时间对其各组分进行定性, 然后选取

特征离子进一步定量分析。VOCs定量方法: 采用单

位采样时间内单株幼苗释放出的VOCs特征离子峰

峰面积进行定量。采用SPSS和Origin进行数据处理、

制图及统计分析, 方差分析及多重比较采用Duncan
新复极差法。 

2  结果和分析 

2.1  机械损伤对C6–C10醛类化合物释放的影响 
樟树幼苗机械损伤后, 叶片在不同时间释放的

C6–C10醛类化合物种类存在差异。损伤1 h后, 增加2
种 C6–C10 醛类化合物 , 分别为 (E)-2- 己烯醛和

(E,E)-2,4-己二烯醛; 损伤2 h后, 增加(E)-2-壬烯醛; 
损伤8 h后, 增加(E)-2-辛烯醛; 损伤48 h后, 减少1
种醛类化合物, 为(E,E)-2,4-己二烯醛, 较损伤前增

加3种C6–C10醛类化合物 , 分别为(E)-2-己烯醛、

(E)-2-辛烯醛和(E)-2-壬烯醛(图1; 表1)。 
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图1  机械损伤后樟树幼苗叶片挥发性有机化合物总离子

流。A, 峰面积; DA, 癸醛; FA, 糠醛; HA, 己醛; HEA, 庚醛; 
2-HEA, (E)-2-己烯醛; 2,4-HEA, (E,E)-2,4-己二烯醛; 2-NEA, 
(E)-2-壬烯醛; NA, 壬醛; OA, 辛醛; 2-OEA, (E)-2-辛烯醛。 
Fig. 1  Total ion current of volatile organic compounds in 
mechanically damaged leaves of Cinnamomum camphora 
seedlings. A, peak area; DA, decanal; FA, furfural; HA, hex-
anal; HEA, heptanal; 2-HEA, (E)-2-hexenal; 2,4-HEA, (E,E)- 
2,4-hexadienal; 2-NEA, (E)-2-nonenal; NA, nonanal; OA, oc-
tanal; 2-OEA, (E)-2-octenal. 
 

 
幼苗机械损伤后, 叶片C6–C10醛类化合物的释

放速率随时间推移呈现先升后降的变化趋势(表1)。
糠醛、己醛、2-己烯醛、2,4-己二烯醛、辛醛、壬醛

和癸醛的释放量在1–2 h达到 高值, 己醛、辛醛、

壬醛和癸醛分别比损伤前增加2.47倍、1.34倍、0.91

倍和28.38倍(p < 0.01)。庚醛在损伤后4 h释放量达

到 大值, 比损伤前增加0.99倍。(E)-2-辛烯醛在8 h
时释放量达到 大值, (E)-2-壬烯醛在24 h时释放量

达到 大值。损伤48 h后, 糠醛、己醛、庚醛、辛

醛、壬醛和癸醛的释放量均恢复到损伤前水平, 2-
己烯醛、2,4-己二烯醛、(E)-2-辛烯醛和(E)-2-辛烯

醛是损伤诱导产生的, 48 h后释放量均显著降低。 
2.2  机械损伤对叶绿素荧光动力学曲线的影响 

樟树幼苗叶片经过暗适应后转入饱和脉冲光

强照射, 叶绿素荧光迅速上升, 如图2A所示, 经过

O、J、I、P各点后逐渐平稳。损伤1 h后O点和P点
的荧光强度上升幅度较大, 2 h后有所下降, 损伤24 
h后仍然略高于对照(CK) (图2A)。J点的相对可变荧

光强度在损伤1 h后下降, 损伤2 h后下降明显, 之
后随时间推移而缓慢上升(图2B)。损伤后1 h,  J、I
两点间的相对可变荧光强度差值明显增加, 损伤后

2 h下降幅度又有所加大, 从损伤后4 h开始恢复(图
2C)。 
2.3  机械损伤对叶片叶绿素荧光动力学参数的影

响 
基于生物膜能量流动理论(Strasser et al., 2000)

计算损伤后各时间点的荧光动力学参数, 可以观察

到损伤后叶片叶绿素荧光动力学参数发生明显变

化, 多项参数在1 h或2 h达到峰值, 24 h后基本恢复

到损伤前的水平。 
2.3.1  机械损伤对光合机构单位反应中心量子效

应的影响 
损伤后1–2 h, 单位反应中心复合体吸收的能

量ABS/RC和单位反应中心复合体中被核心捕获的

能量TRo/RC均呈现下降趋势, 分别比损伤前下降了

12.8%和9.8% (p < 0.01); 单位反应中心捕获的用于

电子传递的能量ETo/RC略微上升。损伤24 h后 , 
ABS/RC和TRo/RC恢复到损伤前水平; ETo/RC比损伤

前增加19.6% (p < 0.01) (表2)。 
2.3.2  机械损伤对RC/CS、ΦEo和ψo的影响 

损伤后1–2 h, 单位面积光合机构含有的反应

中心数目RC/CS呈现增加趋势, 损伤后1 h和2 h的
RC/CS分别比损伤前增加了11.6% (p < 0.05)和
23.3% (p < 0.01); 电子传递的量子产额ΦEo和捕获

的激子将电子传递到电子传递链中QA
–下游的其他

电子受体的概率ψo均呈现增加趋势, 分别比损伤 
前增加了24.4%和22.6% (p < 0.01)。损伤24 h后,  
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表1  机械损伤后樟树幼苗叶片C6–C10醛类化合物释放量的变化(平均值±标准误差) 
Table 1  Variation of the release amount of C6–C10 aldehydes in mechanically damaged leaves of Cinnamomum camphora seedlings 
(mean ± SE) 

时间 Time (h) C6–C10醛类化合物 
C6–C10 aldehydes 

对照 Control 1 2 4 8 24 48 

糠醛 Furfural  1.58 ± 0.54 2.61 ± 0.59* 1.18 ± 0.42 0.83 ± 0.25 1.30 ± 0.35 1.08 ± 0.36 1.32 ± 0.34

己醛 Hexanal  9.53 ± 1.02 32.53 ± 4.92** 33.05 ± 1.62** 29.03 ± 3.19** 18.39 ± 0.86** 14.44 ± 3.01* 7.06 ± 1.55

庚醛 Heptanal  6.23 ± 0. 97 8.82 ± 1.21* 11.22 ± 0.84** 12.53 ± 2.80** 9.45 ± 0.87* 7.67 ± 0.95 6.56 ± 0.84

辛醛 Octanal 10.11 ± 2.65 13.34 ± 3.67* 23.66 ± 2.31** 17.37 ± 3.33* 16.43 ± 3.01* 14.32 ± 2.95* 11.03 ± 2.55

壬醛 Nonanal 14.26 ± 3.43 22.02 ± 4.07** 27.24 ± 3.34** 22.91 ± 3.90* 19.97 ± 2.85* 18.97 ± 3.56 15.59 ± 2.77

癸醛 Decanal  1.72 ± 0.67 44.67 ± 9.35** 50.53 ± 4.94** 48.84 ± 3.31** 45.57 ± 4.06** 36.43 ± 2.18** 4.76 ± 1.23*

(E)-2-己烯醛 (E)-2-hexenal – 20.75 ± 2.72 22.05 ± 1.25 5.37 ± 1.63 1.85 ± 0.04 1.61 ± 0.41 1.22 ± 0.23

(E,E)-2,4-己二烯醛 (E,E)-2,4-hexadienal – 12.54 ± 3.46 16.43 ± 2.89 3.81 ± 1.06 1.32 ± 0.36 0.43 ± 0.16 – 

(E)-2-壬烯醛 (E)-2-nonenal – – 0.43 ± 0.05 0.51 ± 0.10 0.64 ± 0.14 0.69 ± 0.13 0.30 ± 0.10

(E)-2-辛烯醛 (E)-2-octenal – – – – 0.68 ± 0.08 0.55 ± 0.06 0.30 ± 0. 10

–, 未检测到化合物。 
–, no compounds were found. *, p < 0. 05; **, p < 0. 01. 
 
 
 
表2  机械损伤后樟树幼苗叶片主要叶绿素荧光参数的变化(平均值±标准误差) 
Table 2  Variations of main chlorophyll fluorescence parameters in mechanically damaged leaves of Cinnamomum camphora seed-
lings (mean ± SE) 

时间 Time (h) 参数 
Parameter 对照 Control 1 2 4 8 24 

ABS/RC 2.35 ± 0.17 2.21 ± 0.15   2.05 ± 0.04** 2.30 ± 0.06 2.37 ± 0.07 2.40 ± 0.17 

TRo/RC 1.84 ± 0.08 1.71 ± 0.05  1.66 ± 0.03** 1.91 ± 0.07 1.86 ± 0.06 1.96 ± 0.14 

ETo/RC 0.96 ± 0.14 1.04 ± 0.09 1.01 ± 0.11 1.03 ± 0.01 1.01 ± 0.01   1.15 ± 0.06** 

ψo 0.52 ± 0.01  0.61 ± 0.01*  0.64 ± 0.08** 0.54 ± 0.03 0.50 ± 0.06 0.51 ± 0.00 

ΦEo 0.45 ± 0.19 0.43 ± 0.05  0.56 ± 0.01** 0.41 ± 0.01 0.40 ± 0.00 0.48 ± 0.06 

RC/CS 3.82 ± 0.37  4.26 ± 0.19*  4.71 ± 0.59** 3.77 ± 0.37 4.21 ± 0.08 3.91 ± 0.11 

FV/Fm 0.87 ± 0.01 0.89 ± 0.07  0.89 ± 0.06 0.85 ± 0.01 0.75 ± 0.07 0.74 ± 0.03 

PIABS 1.86 ± 0.46   2.77 ± 1.06**  3.41 ± 0.83**  2.27 ± 0.16* 1.99 ± 0.36 1.89 ± 0.51 

ABS/RC, 单位反应中心吸收的能量; TRo/RC, 单位反应中心捕获的能量; ETo/RC, 单位反应中心捕获的用于电子传递的能量; ψo, 捕获的激子

将电子传递到电子传递链中QA
–下游的其他电子受体的概率; ΦEo, 电子传递的量子产额; RC/CS, 单位面积反应中心数目; Fv/Fm, PSII 大量

子产率; PIABS, 叶片性能指数。 
ABS/RC, absorption flux per PSII reaction center; TRo/RC, trapped energy flux per PSII reaction center; ETo/RC, trapped energy used for electron 
transport per PSII reaction center; ψo, probability that a trapped exciton moves an electron into the electron transport chain beyond QA

–; ΦEo, quantum 
yield for electron transport; RC/CS, amount of PSII reaction center per cross section; Fv/Fm, maximum quantum yield of PSII; PIABS, performance 
index of leaf. *, p < 0.05; **, p < 0.01. 
 

 
RC/CS、ΦEo和ψo均恢复到损伤前水平(表2)。 
2.3.3  机械损伤对PSII最大量子产率Fv/Fm和性能

参数PIABS的影响 

以损伤前的荧光参数值为基准, 依次计算损伤

后不同时期荧光参数的升高或降低百分率, 可知损

伤后樟树幼苗叶片PSII 大量子产率Fv/Fm无明显

变化, 大变化值出现在损伤2 h和4 h后, 4 h以后

呈现逐渐下降趋势。损伤后1 h和2 h, 叶片性能指数

PIABS呈显著增加趋势, 比损伤前分别增加48.39%

和82.80% ( p < 0.01)。损伤24 h后, Fv/Fm略低于损伤

前水平, PIABS恢复到损伤前水平(表2)。 
2.4  机械损伤对LOX活性的影响 

图3显示了机械损伤后不同时间LOX活性的变

化, 从图3中可以看出, 损伤诱导后1 h, LOX活性极

显著升高, 较损伤前酶活性增加1.2倍(p < 0.01)。损

伤后2 h有所下降, 但幅度不明显。从损伤后4 h开
始 , LOX活性随时间推移而渐渐恢复到损伤前   
水平。
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图2  机械损伤后樟树幼苗叶片叶绿素荧光动力学曲线的变化。A, 机械损伤后樟树幼苗叶片O-J-I-P荧光诱导曲线(3次重复的

平均值)。B, Fo与Fm间相对可变荧光强度(Vt)随时间的变化, Vt = (Ft –Fo)/(Fm–Fo), Ft表示t时的荧光强度, Fo表示暗适应后的

小荧光强度, Fm表示暗适应后的 大荧光强度。C, Vt与对照的差值 V△ t, △Vt = Vt(处理) –Vt (对照)。O、J、I、P各点含义详见

李鹏民等(2005)。 
Fig. 2  Variation of chlorophyll fluorescence transients in mechanically damaged leaves of Cinnamomum camphora seedlings. A, 
O-J-I-P transient recorded in seedlings leaves of C. camphora after mechanical damage (average of three samples). B, relative vari-
able fluorescence (Vt) between Fo and Fm, Vt = (Ft –Fo)/(Fm–Fo), Ft description fluorescence at time t, Fo description minimum 
fluorescence intensity after dark adaptation, Fm description maximum fluorescence intensity after dark adaptation. C, differences 
(∆Vt) of Vt to the CK, ∆Vt = Vt (treatment) – Vt (CK). Meaning of O, J, I and P referred to Li et al. (2005). 
 

 

3  讨论和结论 

机械损伤诱导植物启动多重响应机制, 引发的

一个“外在性”现象是C6–C10醛类化合物的种类及释

放量发生变化。研究表明热胁迫能诱导芦苇(Phrag- 
mites australis)叶片释放大量(E)-2-己烯醛(Loreto et 
al., 2006)。在明暗交替实验中, 暗适应下的Populus 
× canescens叶片能释放出大量乙醛和己醛挥发物

(Graus et al., 2004), 而强光胁迫则会诱导饱和

C6–C9醛类化合物和E-2-己烯醛大量释放(Loreto et 

al., 2006; Hu et al., 2009)。O3胁迫诱导玉米(Zea 
mays)、向日葵(Helianthus annuus)、烟草(Nicotiana 
tabacum)、红茄(Solanum integrifolium)和芸薹

(Brassica campestris)大量释放己醛、庚醛、辛醛、

壬醛和癸醛(Wildt et al., 2003)。高于常态浓度的O2

能促使复叶槭(Acer negundo)释放更多醛类化合物, 
低于常态浓度的CO2则会显著降低醛类化合物的释

放量(Hu et al., 2009)。本研究发现机械损伤樟树幼

苗释放的醛类化合物主要是己醛、(E,E) -2,4-己二烯

醛、(E)-2-己烯醛等C6醛类化合物及庚醛、辛醛、 
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图3  机械损伤后不同时间樟树幼苗叶片脂氧合酶的活性

(平均值±标准误差)。 
Fig. 3  Activity of lipoxygenase in leaves of Cinnamomum 
camphora seedlings at different time after mechanical damage 
(mean ± SE). *, p < 0.05; **, p < 0.01. 
 

 
壬醛和癸醛等。损伤1–8 h内上述醛类化合物先后达

到释放高峰, 可知机械损伤与其他非生物胁迫一样

均能促使植物释放C6–C10醛类化合物。实验中发现

环状醛——糠醛的释放规律明显异于直链醛类化

合物, 已知短链植物醛类的来源有两个: 植物存储

池或特殊酶负责的合成路径(Wildt et al., 2003), 糠
醛很可能只来自存储池。机械损伤叶片破坏糠醛的

存储池, 致使糠醛释放量短暂升高(1 h); 之后胁迫

效应显现, 作为副产品的糠醛合成受阻, 导致其存

储量逐渐减少, 出现2–4 h的释放低值。当胁迫效应

基本解除后, 糠醛的合成又恢复到常态(24–28 h)。
相比之下, 损伤诱导的直链C6–C9醛类化合物更偏

向于通过由LOX负责调控的脂肪酸/脂氧合酶途径, 
因为实验中检测到LOX活性的时序性变化与直链

C6–C9醛类化合物释放量变化相吻合, 并且这条途

径已被证实负责合成短链的C6和C9醛类化合物

(Loreto & Schnitzler, 2010; Feussner & Wasternack, 
2002)。脂肪酸/脂氧合酶途径是利用脂酶把膜系统

中的十八碳不饱和脂肪酸(如亚油酸
△9,12和α-亚麻 

酸
△9,12,15)分离出来, 在LOX催化下形成13-(S)-羟基

过氧化亚油酸 , 之后 , 13-(S)-氢过氧化物裂解酶

(13-(S)-hydroperoxides, HPL)将其分解为n-己醛(由
亚油酸产生)和(Z)-3-己烯醛(由α-亚麻酸产生), 然
后再进一步形成其他衍生物(Hatanaka, 1993)。根据

上述理论, 实验中C6–C10醛类化合物依次出现释放

高峰的可能机理是: 胁迫初期, α-亚油酸12号碳原

子双键断裂, 脱落的6碳链加氧形成己醛。α-亚麻酸

12号碳原子双键断裂, 脱落的6碳链上原15号碳原

子上的双键由于发生双键转移异构化反应, 同时受

到醛基影响而迁移到14号碳原子上, 形成2-己烯醛, 
进而形成衍生物2,4-己二烯醛; 随着胁迫程度加深, 
同样存在于膜脂中的不饱和脂肪酸——油酸

△99号
碳原子双键也发生断裂形成壬醛, 同时, 亚油酸9
号碳原子双键断裂形成2-壬烯醛, 壬醛和2-壬烯醛, 
进一步反应形成辛醛、庚醛和2-辛烯醛。 

机械损伤引起的一个“内在性”变化是对PSII反
应中心产生影响。损伤后1–2 h, O点和P点的荧光强

度及J、I两点间的相对可变荧光强度差值增加, 说
明损伤加大叶片荧光散射。机械损伤合作杨叶片0.5 
h后, Fv/Fm呈现下降趋势, 4 h内恢复到损伤前水平

(沈应柏, 2008)。从机械损伤樟树幼苗叶片的研究同

样发现, Fv/Fm在4 h内恢复到损伤前水平, 但损伤后

1–2 h却呈现上升趋势, 推测可能与损伤程度及树

种有关。天线色素吸收的能量除以热能和荧光的形

式耗散掉外, 大部分被捕光复合体(light-harvesting 
complex II, LHC-II)捕获, LHC-II将捕获的光能依次

传递给P680受体侧的去镁叶绿素(pheophytin, Pheo)
→初级醌受体(QA)→次级醌受体(QB), 把吸收的能

量用于固定CO2或其他用途(Strasser et al., 2000; 李
鹏民等, 2005)。损伤后1–2 h, ABS/RC和TRo/RC均呈

现下降趋势, 而ETo/RC略微上升(表2), 表征放氧复

合体的参数OEC没有明显变化, 说明机械损伤胁迫

很可能对天线色素造成损伤或形成抑制, 导致天线

色素吸收的能量和反应中心捕获的能量减少, 表观

上显示为ABS/RC和TRo/RC下降, 而ETo/RC呈略微

上升, 表明PSII的电子受体侧接受电子的能力基本

没受到影响。反映单位面积反应中心数量的参数

RC/CS在损伤后快速上升(表2), 可能预示着机械损

伤胁迫发生的同时, 樟树叶片通过提高PSII有活性

反应中心的效率以弥补由于天线色素受损而导致

的光能吸收不足, ΦEo、ψo两个反映电子传递到电子

传递链中超过QA的概率参数以及叶片性能指数

PIABS在损伤后1–2 h上升(表2), 表明这一防御机制

取得了一定成效。反映叶片活力的性能指数PIABS由

3个独立参数构成, 包括: Fv/Fm、比活性参数ABS/RC
和捕获激子能导致电子传递效率ψo (李鹏民等 , 
2005), 被认为比Fv/Fm更能准确地反映植物光合机

构的状态(Appenroth et al., 2001; 薛伟等, 2011)。从
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变化幅度看, 损伤2 h后PIABS比损伤前增加了82.8% 
(p < 0.01), 而Fv/Fm只增加了1.8%, 前者的变化幅度

明显大于后者, 因此我们认为性能指数PIABS不仅

能反映机械损伤胁迫对PSII反应中心Fv/Fm的影响, 
还可以反映机械损伤对光合器官光能吸收和耗散

的影响(Appenroth et al., 2001; van Heerden et al., 
2003, 2004)。 

根据实验结果及上述分析, 机械损伤很可能导

致PSII共体侧受损, 而在光照条件下QA和QB仍然不

断被氧化, 使得P680电荷分离不完全。氧化的P680
与剩余未被氧化的Pheo结合, 终导致三线态叶绿

素分子和单线态氧不断增加, 并进一步反应形成多

种ROS (Apel & Hirt, 2004)。ROS破坏类囊体膜结构, 
使膜系统中的十八碳不饱和脂肪酸与膜上的LOX
接触, 所以膜脂成分中的亚油酸、油酸和亚麻酸经

催化形成己醛、2-己烯醛、壬醛和2-壬烯醛及其他

衍生物(Hatanaka, 1993)。另一方面, 机械损伤破坏

叶片结构 , ROS改变膜透性 , 使细胞内形成的

C6–C10醛类化合物加速释放出体外。由此可见, 机
械损伤初期C6–C10醛类化合物大量释放与损伤叶片

PSII光化学效率改变存在关联。但还需指出, 机械

损伤胁迫下细胞中其他膜系统也可能受损, 通过脂

肪酸/脂氧合酶途径释放C6–C10醛类化合物, 相关细

节还需要进一步研究。 
现有研究表明, 损伤诱导产生的醛类能直接或

间接地增强植物的抵御能力(Engelberth et al., 2004; 
Kishimoto et al., 2005), 虽然对C6–C10醛类化合物是

否具有广谱抗虫性还存在争议(Holopainen, 2011), 
但多数实验结果显示C6–C10醛对细菌及真菌有很好

的抑制效果(Zeringue, 1991; Shiojiri et al., 2006; 张
风娟, 2007), 而且能作为信号物质吸引植食性昆虫

的天敌或警告邻近未受伤害的植株(Engelberth et 
al., 2004; Kishimoto et al., 2005)。实验中我们模拟昆

虫取食对樟树幼苗叶片进行中等程度的机械损伤, 
发现C6–C10醛类化合物释放量较损伤前增加数倍甚

至数十倍, 而同期叶绿素荧光参数显示樟树幼苗光

合作用并没受到很大影响。据此我们进一步推测: 
提前进行适当程度的机械损伤, 诱导大量C6–C10醛

类化合物释放, 或许是一种短期内提高植株抗病虫

害能力的应急措施。当然, 这一措施还受到C6–C10

醛类化合物浓度和衰变时间、昆虫口腔分泌物及植

株生长状况等诸多因素的制约。 

致谢   国家自然科学基金(30972397和30760193) 
资助。 
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