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竹子生理可塑性的环境胁迫效应研究进展
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摘要! 竹子在生长过程中会受到各种环境胁迫! 对逆境会做出生理上的响应和适应% 在长期的进化过程中! 竹子

形成了相应的保护机制和生态适应对策! 其中! 生理可塑性是对环境影响反应的最直接表现% 环境胁迫包括温度&

水分和土壤盐碱& 养分& 重金属和大气污染等% 从活性氧代谢& 膜脂过氧化& 抗氧化酶系统& 渗透调节系统和光

合生理等方面对竹子生理可塑性的环境胁迫效应研究进行了综述! 并对竹子环境胁迫的生理适应与响应机制& 基

于生理可塑性多因子综合评价的抗逆竹种筛选& 环境胁迫对竹子分布区域和碳平衡等重点研究方向进行了展望!

旨在为环境变化特别是气候变化背景下的竹林适应性经营对策提供理论参考% 参
)1

关键词! 森林生态学' 竹子' 环境胁迫' 生理可塑性' 综述' 膜脂过氧化' 抗氧化系统' 光合生理
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竹类植物是地球陆地生态系统中的重要资源' 是热带和亚热带森林的重要组成部分' 是集经济+ 生

态和社会效益于一体的优良木本植物' 在区域社会经济发展和生态环境保护中发挥着重要的作用( 竹子

在整个生命活动过程中常会遇到各种环境胁迫' 对竹子的生长发育会造成不利影响' 胁迫达到一定程度
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甚至会引起竹子死亡!

#

"

# 植物在长期的进化过程中$ 为了最大限度地利用环境资源$ 对所处的环境胁迫

产生各种各样的可塑性反应$ 包括形态可塑性!

!

"

% 生理可塑性等!

'!$

"

& 其中& 生理可塑性是植物克服环境

胁迫的重要途径!

(

"

' 开展竹子生理可塑性的研究能更准确地了解环境胁迫对竹子生理生态的影响& 可以

为竹子可持续经营提供理论依据# 关于竹子对逆境的生理响应与适应国内外开展了较多的研究& 本文从

活性氧代谢% 膜脂过氧化% 抗氧化酶系统% 渗透调节系统% 光合生理等方面对竹子生理可塑性的环境胁

迫效应研究进行了综述& 并对相关的重点研究方向进行了展望#

#

环境胁迫对竹子活性氧代谢的影响

在正常的植物细胞中& 活性氧的产生和清除处于平衡状态# 在逆境胁迫下& 植物叶绿体在碳同化过

程中利用二氧化碳(

)*

!

)的能力受到抑制& 光合电子传递和呼吸电子传递等在内的多条代谢途径会在植

物细胞内积累大量的活性氧类物质(

+*,

)& 当活性氧的产生量超过了其代谢保护酶系统的清除能力& 细

胞内活性氧产生和清除的平衡被打破& 植物活性氧代谢失衡!

%!-

"

* 环境胁迫对竹子活性氧代谢会产生明

显的影响* 四季竹
!"#$%&'()*+,- ",./0),-

在臭氧(

*

'

)

!

.

"或者盐分胁迫 !

/

"

+ 毛竹
1*+""%&'()*+& 23,"0&

在水

分胁迫!

#&

"

% 菲黄竹
4(&( (,/0)%-(

和菲白竹
4(&( 5%/',620

在重金属胁迫!

##

"等的影响下都会诱导竹子细胞内

活性氧产生& 胁迫初期过量的活性氧产生会激活体内的抗氧化酶活性& 使活性氧含量降低& 但随着胁迫

时间的延长& 活性氧会大量积累# 当然& 不同的环境胁迫对竹子活性氧代谢的影响存在一定的差异& 也

存在着交互作用& 如高浓度二氧化碳胁迫初期& 四季竹叶片超氧阴离子含量显著上升& 随着处理时间的

延长& 又显著下降, 高浓度臭氧整个处理期间& 四季竹叶片超氧阴离子含量显著升高, 而在高浓度臭氧

和二氧化碳复合作用下& 初期四季竹叶片超氧阴离子含量无显著变化& 随着处理时间的延长& 则显著下

降& 说明高浓度二氧化碳一定程度上能缓解高浓度臭氧对四季竹造成的氧化损伤!

.

"

* 环境胁迫对竹子活

性氧代谢的影响也存在着种间差异& 如大气臭氧浓度倍增
#

倍时& 美丽箬竹
763%)("(-,& 32)%/,&

和黄条

金刚竹
1"20%."(&',& 8%6$%&(626&0&

叶片氧自由基含量仅略有升高 & 而白缟椎谷笹竹 4(&( $"(./( "9

(".%&'/0('(

显著升高!

#!

"

& 这也体现出了耐受臭氧胁迫能力的种间差异*

!

环境胁迫对竹子膜脂过氧化的影响

环境胁迫会损伤植物细胞膜系统& 引起膜脂过氧化反应!

#'

"

* 许多研究表明& 在环境胁迫条件下竹子

会发生明显的膜脂过氧化现象* 毛竹和平安竹
:&2,3%&(&( ;(<%60)(

-

012312345676

. 的干旱胁迫下 !

8"

&

8$

"

&

四季竹和观音竹
=(-.,&( -,"'0<"2> 96:# /0?02/2%/,-

的盐分胁迫下 !

/

&

8(

"

& 菲黄竹的重金属胁迫下 !

88

"

& 毛竹

和四季竹的臭氧胁迫下!

8%!8-

"

& 随着胁迫的增强& 竹子质膜透性增大& 严重损伤生物膜的膜脂过氧化最终

产物丙二醛(

;<=

)含量增加& 并且随胁迫时间的延长增加越多& 膜脂化程度加剧& 膜结构破坏* 也有研

究表明 / 麻竹
@263/%)("(-,& "('05"%/,&

在干旱胁迫下 !

8.

"

& 毛竹在低温胁迫下 !

8/

"和雷竹
1*+""%&'()*+&

?0%"(&)26&

在盐分胁迫下!

/

&

!"

"

& 随着胁迫时间的延长& 丙二醛含量呈先升高后下降趋势& 并逐渐趋于稳

定, 菲白竹在重金属胁迫下& 丙二醛含量一直呈下降趋势!

88

"

* 从竹子对环境胁迫的细胞膜脂过氧化反应

分析表明& 不同竹种对不同类型胁迫的耐受能力存在一定的差异*

'

环境胁迫对竹子抗氧化酶系统的影响

环境胁迫会诱导植物抗氧化酶系统发挥保护作用* 随着胁迫程度的增强和胁迫时间的延长& 菲白竹

等在干旱胁迫!

8$

&

!8

"

+ 四季竹在臭氧胁迫!

8!

&

8%

"

+ 菲白竹在重金属胁迫!

88

"

+ 观音竹在盐分胁迫!

8(

"

+ 毛竹在低

温胁迫!

8/

"等的影响下& 竹子的超氧化物歧化酶(

,*<

)的活性基本呈先升高后下降的趋势* 但四季竹在盐

分胁迫下超氧化物歧化酶活性呈先下降后升高趋势!

/

"

& 毛竹在臭氧胁迫下呈下降趋势!

8%

"

& 菲黄竹在重金

属胁迫下总体呈 0

>

1 型变化趋势!

88

"

* 说明在环境胁迫条件下& 竹子体内活性氧代谢加强& 作为植物体

内抗氧化系统的第一道防线超氧化物歧化酶起到关键作用& 活性被诱导激活& 催化负氧离子发生歧化反

应生成氧气和过氧化氢& 对抗或阻断氧自由基对细胞造成的损害& 及时修复受损细胞* 过氧化物酶

(

?*<

)和过氧化氢酶(

)=@

)可进一步催化清除过氧化氢产生水* 随着胁迫程度的增强和胁迫时间的延

长& 菲黄竹在重金属胁迫 !

88

"

+ 毛竹在低温胁迫!

8/

"的影响下& 竹子过氧化物酶活性呈 0

>

1 型变化趋势,

$-$
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观音竹在盐分胁迫!

"#

"

# 菲白竹在重金属胁迫!

""

"影响下$ 竹子过氧化物酶活性呈先升高后下降趋势% 在大

气臭氧浓度倍增条件下$ 毛竹& 四季竹& 黄条金刚竹和白缟椎谷笹竹过氧化物酶活性呈升高趋势$ 而美

丽箬竹相反!

"$

$

%&

"

% 四季竹在盐分胁迫的影响下$ 过氧化物酶活性呈先下降后上升趋势!

'

"

$ 而观音竹相反
!

%#

"

$ 毛竹则呈倒 '

(

( 型变化趋势 !

$$

"

) 竹子过氧化氢酶活性随着胁迫程度的增强和胁迫时间的延长*

菲白竹等在干旱胁迫!

$%

"

+ 长叶苦竹
!"#$%&"'()*( +,$-' )* ,$('*+,$$

等在淹水胁迫!

$!

"

# 菲白竹在重金属胁迫
!

%%

"和观音竹在盐分胁迫!

%#

"的影响下* 竹子过氧化氢酶活性随着胁迫程度的增强和胁迫时间的延长* 均呈

先升高后下降趋势* 而慈竹
./%($-%+'"'0*( '11$-$(

和大叶慈竹
2/-34%+'"'0*( 1'4$-%(*(

在低温胁迫!

$+

"的影

响下相反* 菲黄竹在重金属胁迫的影响下呈 ,

(

( 型变化趋势!

%%

"

) 大量研究表明竹子主要通过超氧化物

歧化作用& 过氧化物酶和过氧化氢酶等途径使活性氧簇-

,-.

.产生与清除保持平衡) 而且不同竹种在不

同的环境胁迫条件下抗氧化酶系统清除
,-.

的能力存在一定的差异* 也体现出竹子耐受逆境胁迫的能

力存在种间差异)

+

环境胁迫对竹子渗透调节系统的影响

脯氨酸-

/01

.和可溶性糖是植物重要的渗透调节物质* 在环境胁迫下* 对竹子代谢起到重要的调节

作用) 麻竹+ 黄条金刚竹+ 菲白竹+ 铺地竹+ 菲黄竹干旱胁迫!

"2

*

$%

"和四季竹臭氧胁迫 !

2

"下* 脯氨酸和可

溶性糖含量变化趋势基本一致* 随着胁迫程度的增强和胁迫时间的延长* 呈先升高后降低趋势* 而绿竹

5'0&*(' %"3,'0$

盐分胁迫!

$#

"下脯氨酸则呈持续上升趋势) 可溶性蛋白作为渗透调节物质+ 能量物质和

信息传递物质在竹子抵御逆境的过程中起到较大的作用) 观音竹盐分胁迫!

%#

"

+ 麻竹干旱胁迫!

%2

"

+ 四季竹

臭氧胁迫!

2

"和毛竹低温胁迫!

%'

*

$&

"下可溶性蛋白含量随胁迫程度的加剧呈下降趋势) 大气臭氧浓度倍增*

黄条金刚竹和毛竹体内可溶性蛋白含量呈升高趋势!

%$

*

%&

"

* 而美丽箬竹+ 白缟椎谷笹竹和四季竹呈下降趋

势!

$3

"

) 而且可溶性蛋白含量与竹子的抗寒性密切相关!

$&

"

* 总体而言* 抗寒性强的竹种含量高* 抗寒性弱

的竹种含量低) 说明从脯氨酸+ 可溶性糖和可溶性蛋白含量也能一定程度上反映出竹子耐受环境胁迫能

力的种间差异)

植物细胞在受到环境刺激后胞内钙离子-

45

$6

.浓度升高* 与胞外形成钙离子浓度梯度* 产生钙信号*

盐分+ 干旱+ 缺氧和低温等胁迫均可引起钙离子浓度增加* 钙信号通过钙通道传递到钙受体* 调节植物

体内一系列的变化!

$278'

"

) 毛竹在干旱胁迫条件下* 钙信号系统主要通过调节保护酶+ 脯氨酸和可溶性蛋

白等来提高毛竹对干旱的适应性* 钙离子能促进植物脯氨酸积累* 抑制可溶性蛋白含量下降等!

!9

"

) 四季

竹叶片!

!%

"和雷竹根系!

!$

"钙离子含量随盐分胁迫浓度的提高呈先显著升高后显著下降的趋势) 钙离子能显

著抑制盐胁迫下翠竹
64*-3$-'4$' 7890'/' :50* 3$()$:,'

体内丙二醛积累* 提高并保持一定水平的过氧化

物歧化酶和过氧化物酶活性* 减轻膜脂化氧化程度* 对盐害起到缓解作用!

!!!!+

"

) 以上研究结果均体现出

钙离子对竹子环境胁迫下的重要抗逆作用)

#

环境胁迫对竹子光合生理的影响

大量研究表明/ 环境胁迫对竹子的光合生理会产生明显的影响) 酸雨胁迫下* 髯毛箬竹
;-3%:'"'!

0*( &'4&')*

光合 ,午休( 现象加重* 净光合速率-

<

;

.降低的非气孔因素贡献提高!

!#!!&

"

) 夏季高温强光是

引起人面竹
<,8""%()':,8( '*4/'

出现光合 ,午休( 的主要原因!

!3

"

* 强光+ 高温+ 低湿会导致雷竹叶片光

合 ,午睡(

!

!2!+9

"

) 麻竹轻度水分亏缺下!

"2

"和毛竹低空气湿度!

+"

"条件下* 气孔导度-

=

<

.下降是净光合速率

降低的主要原因) 麻竹在严重水分亏缺条件下* 非气孔因素是净光合速率下降的决定因素!

"2

"

) 温度升高

会使毛竹净光合速率降低!

+8!+!

"

) 低温条件下* 毛竹不仅酶反应速度慢* 而且光合膜系统的功能和结构也

会发生不利于光合作用的变化!

++

"

) 盐分胁迫下* 绿竹光呼吸速率和暗呼吸速率随胁迫程度的增强总体上

呈下降趋势!

+#

"等) 当然这并不意味着环境胁迫对竹子的光合生理都产生负效应) 短期的高二氧化碳浓度

对缺苞箭竹
>'49/($' ?/-*3')'

!

+&

"

* 厚壁毛竹
<,8""%()'+,8( /3*"$(

0

/5=>?@1A;

1

!

+3

"和毛竹 !

+2

"的光合作用具有

明显的促进作用* 主要表现在净光合速率+ 水分利用效率-

@

BC

.升高* 气孔导度+ 蒸腾速率-

A

0

.和暗呼

吸速率下降!

+'

"

) 但长期的高二氧化碳浓度产生的 ,温室效应( 会使大气相对湿度降低* 竹子叶面温度升

高+ 气孔灵敏度降低和活化的
%D#7

二磷酸核酮糖羧化酶
E

加氧酶-

,FGH<=1

.数量减少* 净光合速率和水分利

刘玉芳等/ 竹子生理可塑性的环境胁迫效应研究进展 +3#
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用效率减弱! 抑制竹子的光合作用"

'&!'#

#

$ 而且! 二氧化碳浓度和温度升高对竹子的光合生理会产生交互

作用! 短期二氧化碳浓度升高的正效应一定程度上可抵消温度升高的负效应 "

'!!'(

#

$ 上述众多研究表明%

在环境胁迫条件下! 竹子光合生理总体上会受到严重伤害! 不同竹种间也会表现出一定的差异性! 而且

环境胁迫对竹子光合生理的影响与胁迫类型和胁迫程度密切相关! 与环境胁迫直接作用于竹子叶绿体!

使细胞色素系统遭到破坏! 叶绿素酶活性提高! 叶绿素合成受阻和分解! 叶绿素含量降低等有关"

'$!')

#

$

%

展望

!"#

竹子环境胁迫的生理适应与响应机制

虽然目前已开展了较多的多类型环境胁迫对竹子生理的影响研究! 但存在着一些相互矛盾的结论!

如一些抗氧化酶活性和渗透调节物质含量等在不同竹种或同一竹种不同环境胁迫条件下变化规律并不一

致! 甚至呈相反的变化规律! 说明竹子应对环境胁迫的生理适应与响应机制极为复杂! 需要深入地开展

多类型竹种在干旱& 水涝& 低温& 高温& 臭氧& 二氧化碳& 盐渍和酸雨等当前易于发生的单一胁迫和多

重胁迫条件下的生理可塑性系统研究! 而且在研究中应很好地结合分子生物学! 探索竹子抗逆基因的克

隆与表达途径! 摸清竹子的主要抗性生理机制$

!"$

基于生理可塑性多因子综合评价的抗逆竹种筛选

许多研究表明% 竹子耐受环境胁迫的能力存在种间差异! 这就给抗逆竹种的筛选提供了基础! 这在

全球气候变化背景下实现竹林可持续经营利用上显得尤为重要$ 鉴于不同竹种或同一竹种在不同环境胁

迫条件下的生理可塑性反应存在差异! 为此! 需通过大量的相关性试验研究! 找出能包含多类型环境胁

迫条件下的竹子生理可塑性主要敏感指标! 构建出抗逆竹种筛选的多因子综合评价体系$

!%&

环境胁迫对竹子分布区域和碳平衡的影响

在环境胁迫越趋频繁的背景下! 尤其是大区域气象灾害发生! 会对竹子的更新生长产生极大的影

响! 也可能会对竹子的潜在分布区域产生影响$ 目前! 这方面研究极为薄弱! 需开展现实胁迫环境和人

工模拟环境胁迫条件相结合的竹子生长发育& 生态适应性等研究! 特别是温度升高& 干旱等气候条件下

的相关研究! 从大尺度范围分析竹子迁移扩张或区域消亡的可能性$ 中国竹子资源丰富! 而且竹子更新

生长快! 碳同化能力强! 在吸收大气二氧化碳上起到重要的作用! 但环境胁迫会直接影响到竹子的光合

作用! 这就给区域环境的碳平衡造成了不确定性! 为此! 需着重开展长期环境胁迫条件下中国重要竹种

的光合效率& 碳平衡等变化规律研究$
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