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葉用蘿蔔耐熱生理及型態探討

陳葦玲

摘　要
葉用蘿蔔(Raphanus. sativus L. var. oleiformis Pers.)為溫帶作物，高溫顯著造

成其產量、植株生長、營養成分含量及品質表現降低。本試驗為利用耐熱品系

F-11-09、其母本S-07-01及不耐熱品種'Taichung No. 1'為材料，比較在40/35℃高

溫下反應差異並探導耐熱機制，以助於日後育種工作進行。高溫下經過28天栽

培，耐熱品系F-11-09可維持其淨光合作用速率(Pn)及葉綠素螢光值(Fv/Fm)，並

伴隨著氣孔導度(gs)和蒸散速率(E)的增加，顯示耐熱品系可藉由生理調適有效

的除去累積熱。型態上，高溫下F-11-09發育出較多的木質部導管組織、氣孔開

張度提升了5倍、氣孔張開率增加至93%，且提升了6倍單位面積氣孔開張率，但

在氣孔密度上並無顯著變化。此外，單位面積氣孔開張率和gs和E之間呈現高度

正相關(R2=0.87和0.98) ，確認了氣孔因子在葉用蘿蔔耐熱性中扮演著重要的角

色。在短時間熱刺激處理中，F-11-09可維持9天的植株表現，熱刺激下前24小時

之H2O2含量增加高峰扮演著逆境訊息的角色，而耐熱品F-11-09可藉由超氧歧化酶

(superoxide dismutase, SOD)和過氧化氫酶(catalase, CAT)的活性增加去清除H2O2 

以穩定其膜體結構，而後誘導隨後較高的活性氧(activated oxygen species, AOS)清
除酵素活性，維持較低的氧化逆境程度，此結果亦說明F-11-09可降低高溫下非氣

孔限制因子對光合作用之影響。

前　言
全球暖化日趨嚴重，聯合國政府間氣候變遷小組(Intergovernmental Panel on 

Climate Change, IPCC)指出，近百年來地球平均溫度增加0.74℃，而未來20年的

暖化率為每10年約0.2°C(3)，高溫顯然成為限制作物栽培之重要因子，其導致植株

形態發育異常、營養元素吸收受阻、呼吸作用提高、淨光合作用能力降低等變

化，進而影響作物產量與品質(12,39)，Mitter(2006)亦指出高溫地區蔬菜生產量為只

有溫帶地區的50%甚至更少。

蘿蔔(Raphanus sativus L.)為十字花科蘿蔔屬一年生蔬菜，原產自地中海沿岸

至黑海地區，依地理性可區分為五個變種(variety)(17)；葉用蘿蔔(R. sativus L. var. 
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oleiformis Pers.)因生育期短且營養成分豐富，成為日本及臺灣地區新興葉用蔬菜
(2)，雖可終年生產，但仍以低溫環境下有較佳的產量及品質，且目前的品種耐熱

性均不佳。為了提供臺灣夏季蔬菜生產多樣化及穩定性，選育適合耐高溫之品種

(系)有其必要性。

植物受到高溫逆境後隨即進入一連串熱逆境反應(heat shock response, HSR)
步驟，包含氧化逆境形成、訊息接收及傳遞、轉錄調控及逆境反應機制等(18,41)，

透過氣孔形態變化、膜穩定性維護、活性氧化物(reactive oxygen species, ROS)清
除、促分裂原活化蛋白激酶 (mitogen-activated protein kinase, MAPK)和鈣離子蛋

白激酶(calcium-dependent protein kinase, CDPK)活化、熱激轉錄因子(heat shock 
transcription factor, Hsf)調控、熱休克蛋白 (hear shock protein, HSP) 產生等形態、

生理、生化及分子層次的適應和馴化，以達到耐熱性(heat tolerance) (8,33,37,40)。植

物的耐熱性是可遺傳的生理反應(15)，若能了解植物在高溫逆境下之反應及不同耐

熱性種原之差異性，有助於育種工作的進行。

因此，本試驗選擇3個不同耐熱性之葉用蘿蔔品種(系)為材料，包含新選育之

耐熱品系F-11-09，探討其在高溫逆境下生育、生理、生化及解剖形態上之變化，

試圖解釋其耐熱性表現差異之原因，並做為日後耐熱育種工作之參考。

內　容

三品種(系)葉用蘿蔔相對於栽培於25/20℃環境下，40/35℃高溫、28天處理

均造成其植株產量、地上部鮮乾重、株高、葉長及葉寬減少，但高溫栽培下耐熱

品系F-11-09植株高度無顯著差異，地下部根長與根寬反而增加，其他兩品種(系)
則呈下降低趨勢(圖1)。高溫造成植體總可溶性糖(total soluable super / TSS)含量減

低，但對F-11-09則無顯著影響，而高溫下植體澱粉含量增加，增加比例以不耐熱

品種'Taichung No. 1'最少；高溫下'Taichung No. 1'植體維生素C含量增加，其他兩

品系則無顯著差異；另三參試品種(系)於高溫下其硝酸鹽含量均減少，而在粗纖

維含量方面，則呈現品種差異，高溫下S-07-01無差異，耐熱品系F-11-09含量降

低而不耐熱品種'Taichung No. 1'則增加(圖二)。
在光合作用相關生理表現方面，耐熱品系F-11-09高溫下淨光合作用(Pn)及葉

綠素螢光(Fv/Fm)不受影響，S-07-01及'Taichung No. 1'高溫下Pn及Fv/Fm減少，其

中又以不耐熱品種'Taichung No. 1'減少比例較多。氣孔導度(gs)和蒸散速率(E)變
化因品種耐熱性而不同，F-11-09之gs和E在高溫下顯著增加，S-07-01變化不顯著

或略為提高，反之'Taichung No. 1'則皆呈現下降表現(圖三)。
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圖一、葉用蘿蔔三品種(系)植株栽培於25/20℃和40/35℃下28天
其產量與植株性狀之表現。
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圖二、葉用蘿蔔三品種(系)植株栽培於25/20℃和40/35℃
下2 8天其總可溶性醣 ( A )、澱粉 ( B )、維生素

C(C)、硝酸鹽(D)及粗纖維(E)濃度。

圖三、葉用蘿蔔三品種(系)植株栽培於25/20℃和40/35℃
下28天其淨光合作用(A)、氣孔導度(B)、蒸散速率

(C)及葉綠素螢光值(D)之表現。
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溫度、品種(系)和其相互作用對於葉片氣孔密度、張開氣孔比例、氣孔長

寬、氣孔開張度及單位葉面積氣孔開張率均有顯著影響(表一)。高溫增加耐熱品系

F-11-09之開張氣孔比例但未影響其氣孔密度，而不耐熱品種'Taichung No.1' 則降

低其開張氣孔比例但增加氣孔密度。大致而言在25/20℃下，S-07-01之氣孔開張度

約為F-11-09和'Taichung No.1'之兩倍以上，然而在40/35℃環境下，F-11-09氣孔開

張度提升了5倍、氣孔張開率增加至93%，且提升了6倍單位面積氣孔開張率，但 
'Taichung No. 1'反而明顯減少，而S-07-01則無顯著差異(圖四)。又將三品種(系)在
25/20℃及40/35℃環境栽培28天後之單位葉面積氣孔開張率與其相對應之gs和E進
行相關性分析，兩者間呈現一高度正相關，決定係數R2分別為0.87和0.98(圖五)。

表一、葉用蘿蔔三品種(系)植株栽培於25/20℃和40/35℃下28天其葉片氣孔密度、

張開氣孔比例、氣孔長、氣孔寬、氣孔開張面積及單位面積氣孔開張率。

Line
Stomatal
density

(No./cm2)

Opened 
stomata 

percentage
(%)

Stomatal Occupancy of 
total stomatal 
apertures on 

leafy (%)
Width
(um)

Length
(um)

Aperturez

(um2)

25/20oC
S-07-01 41.2 Bax 44.1Bb 1.07 Aa 15.9 Aa 13.4Aa 0.024Ab
F-11-09 60.5 Aa 76.4Ab 1.04 Ab 5.6 Cb 4.7Bb 0.022Ab
Taichung No.1 35.5 Cb 38.9Ba 0.79 Ba 10.3 Bb  6.4Ba 0.009Ba
40/35oC
S-07-01 44.8 Ba 57.6Ba 1.12 Ba 16.7 Aa 14.7Ba 0.038Ba
F-11-09 58.5 Aa 92.8Aa 2.81 Aa 10.8 Ba 23.8Aa 0.129Aa
Taichung No.1 55.1 Aa 15.7Cb 0.22 Cb 16.4 Aa  2.8Cb 0.002Cb

Temperature 
(T) *** ** *** **  **      ***

Line (C) *** *** *** *** ***      **
T×C *** ** ** *** ***      **

z Stomatal aperture was estimate according to the equation for ellipse area: 
1/4×(length×width×π).

y Theoccupancy of total stomatal apertures on leaf was estimate according to the equation : 
stomatal density×opened stomata ratio×stomatal aperture×100%.

x Different lowercase letters indicate significant differences between treatments at each 
lines and different uppercase letters indicate that among lines at each temperature 
treatment by least significant difference at P<0.05

**, *** Means significant at P<0.01 and 0.001, respectively.
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圖四、葉用蘿蔔三品種(系)植株栽培於25/20℃
和40/35℃28天葉表皮氣孔形態。

圖五、葉用蘿蔔三品種(系)植株栽培於

25/20℃和40/35℃下28天葉片單位

面積氣孔開張率和氣孔導度(A)及
蒸散作用(B)之相關性。



103年度臺中區農業改良場科技計畫研究成果發表會論文輯103年度臺中區農業改良場科技計畫研究成果發表會論文輯

82

從葉柄橫切面維管束觀察可見高溫對木質部導管組織數量影響，耐熱品系

F-11-09在40/35℃、28天環境下生長發展出較多的導管細胞(vessel elements)且相

互連接成一條狀，S-07-01和'Taichung No. 1'導管細數量雖增加但體積變小，且排

列則較為鬆散(圖六)。

圖六、葉用蘿蔔三品種(系)植株栽培於25/20℃
和40/35℃下28天其維管束形態。

氧化逆境之指標H2O2和MDA濃度方面，三參試品種(系)在40/35℃、9天處理

下之H2O2濃度均呈現上升趨勢，第一個高峰出現在高溫處理後12~16小時而後下降，

以F-11-09增加量最多，其次為S-07-01和'Taichung No. 1'，且F-11-09和S-07-01濃度開

始增加時間約較'Taichung No. 1'提早4小時；第二個高峰出現在高溫處理後第3天，但

以'Taichung No. 1'濃度較高，其次為S-07-01和F-11-09。MDA濃度在高溫逆境下變化

和H2O2有些許不同，其濃度隨著高溫處理時間延長逐漸增加，其中又以'Taichung No. 
1'開始增加時間較早且量較多，耐熱品系F-11-09則無明顯的變化(圖七)。

抗氧化酵素SOD和CAT活性變化和H2O2累積時間相符合，F-11-09之SOD和

CAT活性增加高峰在出現高溫處理12小時內，但S-07-01和'Taichung No. 1'活性卻

無變化；而後SOD活性在第1~3天開始增加至第5天下降，為第二個高峰，F-11-09
之CAT活性變化亦為相似表現，活性增加超過3倍，然而S-07-01和'Taichung No. 
1'CAT活性方面則無變化(圖八)。在APX和GR活性趨勢方面，也和H2O2累積時間

相符合，其活性在高溫處理後第3天達到高峰而後降低，活性增加量以耐熱品種

F-11-09最高，其次為S-07-01，'Taichung No. 1'則最低(圖九)。
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圖七、葉用蘿蔔三品種(系)植株於25/20℃和

40/35℃處理9天下葉片過氧化氫(A)
及丙二醛(B)濃度之變化。

圖八、葉用蘿蔔三品種(系)植株於25/20℃和

40/35℃處理9天下葉片超氧化物歧酶

(A)和過氧化氫酶(B)活性之變化。
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圖九、葉用蘿蔔三品種(系)
植株於 2 5 / 2 0℃和

40/35℃處理9天下

葉片抗敗血酸過氧

化酶(A)和谷胱甘肽

還原酶(B)活性之變

化。

結　語
田間栽培環境下，高溫往往和水分利用性減少相關(35)，溫度提升造成葉片水

分潛勢大量的減少(8,27)，前人研究中曾評估高溫及乾旱逆境同時發生時對於作物

生育及產量之影響，其結果顯示，兩逆境結合相較於單一逆境對於作物所造成之

傷害明顯較為嚴重。菸草(Nicotiana tabacum L)在高溫逆境下，為使熱量快速散

失，氣孔導度則相對增加，但當高溫及乾旱同時發生，氣孔導度較正常環境下生

長之植株低，約和乾旱下植株氣孔導度相同，且葉面溫度在兩同時發生時較分別

單一逆境來的高(31)，而當水分足夠時，植物傾向維持穩定的組織水分狀態不論溫

度變化(24)。本試驗在40/35℃高溫處理期間提供足夠的水分以避免乾旱影響，因此

由鮮乾重數據計算水分含量，不論在40/35℃或25/20℃下，參試品種(系)葉片水分

含量介於91.8%~93.6%，並無顯著差異(圖一)。
高溫為作物生長之重要限制因子，其往往導致植株形態發育異常、營養元

素吸收受阻、呼吸作用提高、淨光合作用能力降低等變化，進而影響作物產量與

品質(12,39)。本試驗中，葉用蘿蔔除產量和植株性狀受高溫影響外(圖一)，植體品

質亦如此(圖2)。其中，植體TSS濃度除耐熱品系F-11-09不受影響外，其餘兩品
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種(系)均減少(圖二)，其原因可能為高溫下光合作用能下降(圖三)、葉綠體基粒

數減少、粒線體結構發生破壞(1)，又呼吸作用在高溫下提升、醣類代謝相關酵如

蔗糖代謝相關之蔗糖合成酶、蔗糖磷酸合成酶和轉化酶活性降低，造成植體碳

水化合物含量降低所致(4,10,25)；Agrostis stolonifera L.總非結構性碳水化合物(total 
nonstructure carbohydrate, TNC)的濃度、果聚醣、澱粉、葡萄糖、蔗糖在35/28°C
均呈現減少現象，而其耐熱品系L-93其含量顯著高於不耐熱之'Penncross'，可能

為重要的耐熱生理特徵(23)。

植物光合作用形成的同化產物主要以蔗糖的型式通過韌皮部向外運輸外, 同
時有一部分以澱粉的形式在葉片內累積。本試驗中，高溫下葉片澱粉含量累積，

累積量以不耐熱之 'Taichung No. 1'較少(圖二)，可能的原因為光合作用率在高溫

下降低較顯著(圖三) 因此葉綠體中澱粉累積減少，但同時呼吸作用增加，因此累

積之澱粉經由澱粉酶(amylase)分解成葡萄糖進入糖解作用所致。

然而高溫下光合作用下降可分為氣孔與非氣孔因素限制 (26)。葉用蘿蔔在

40/35℃高溫下，其氣孔導度、蒸散作用以至氣孔密度、張開氣孔率的變化與調

整呈現品種(系)間差異性。耐熱品系F-11-09單位葉面積氣孔開張率增加，反之在

熱敏感品種'Taichung No. 1'減少(圖三、表一)，而'Taichung No. 1' 不耐熱原因之ㄧ

可就是因為不能夠有效的經由氣孔蒸散除去累積的熱，因此造成光系統II(PSII)傷
害，導致Fv/Fm和Pn的下降 (36)。其中單位葉面積氣孔開張率和gs與E相關性高，

其決定系數分別為0.87、0.98(圖五)，確認了氣孔因素對於葉用蘿蔔耐熱性扮演著

重要的角色。然而現這樣的氣孔限制並未表現在F-11-09和S-07-01，因耐熱品系

F-11-09亦發展其他機制以適應高溫而為維持Pn與PSII的穩定。

本試驗結果推測耐高溫品種F-11-09可藉由解剖組織上的調適更有效的消除熱

及增加水分吸收，如氣孔開張度增加5倍、提升了開張氣孔率至92.8%和增加木

質部導管組織，因而提升了兩倍的gS和E (圖四)，但在氣孔密度上則無顯著變化

(表一)。
在其他十字花科蔬菜耐熱形態變化方面，高溫下結球白菜葉片氣孔密度降

低，可能有利於水分運輸到葉片並抑制蒸散，使得結球期遇到高溫仍能保持細胞

膨壓 (20)。甘藍耐熱品種在高溫環境下，葉片表面蠟粉晶粒緻密(42)，葉肉細胞結

構仍能保持正常狀態和完整性，而不耐熱品種其葉綠體膜斷裂、解體、類囊體片

層鬆散、排列紊亂，基質片層模糊不清(5)。根用蘿蔔耐熱品種具有表皮氣孔密度

大、體積小、開度小，葉肉細胞排列緊密，很少出現質壁分離，葉柄維管束總面

積大，具有發達的形成層及厚壁組織，耐熱品種葉柄內維管束總面積是不耐感品

種的1.5 倍以上且有發達的形成層和厚壁組織，在高溫逆境下保水能力強(7)。
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此外，氧氣在參與細胞新陳代謝的過程中，容易被活化成為具強氧化力的

活性氧(Activated oxygen species, AOS)，正常情況下植物體內AOS的產生和清除

處於動態平衡狀態，但逆境下AOS大量產生而抗氧化系統對於AOS清除能力下

降，故發生氧化傷害，植物在正常生長狀況下，細胞中AOS的產生量很低，O2-
在葉綠體中的產生速率為 240 μM．s-1、H2O2到達平衡的濃度為0.5 μM，環境

逆境促使O2-產生速率增加至720 μM．s-1、H2O2濃度提高至5~15 μM，造成膜

脂質、蛋白質、酵素活性抑制及DNA與RNA的損傷，進而造成細胞內氧化逆境
(14,22,34,44)。

本試驗中，氧化逆境指標H2O2和MDA在高溫逆境下呈現上升趨勢且品種(系)
間差異性大，顯示受到氧化逆境程度不同，不論在9天或28天高溫處理後，皆以

耐熱品系F-11-09之濃度最低而'Taichung No. 1'最高(圖七)，顯示如何有效率的減

少AOS造成的氧化逆境為植物耐逆境的重要機制。

檢視三品種(系) H2O2 和MDA濃度累積的時間及其相對應的抗氧化酵素活性

變化，只有耐熱品系F-11-09在高溫處理後24小時內提升其SOD和CAT活性，此

時H2O2濃度亦增加，在S-07-01與'Taichung No. 1'則未出現此現象；而隨著處理時

間延長，F-11-09仍表現較高的抗氧化酵素活性，特別是CAT活性顯著提升，且維

持較低的H2O2和MDA濃度，在S-07-01及 'Taichung No. 1'並無此表現 (圖七、八、

九)，因此CAT活性變化可作為耐熱性篩選的指標之一。

SOD主要的作用是將O2-轉換成H2O2，為防禦系統的第一線，進行之歧化作

用會被金屬離子所催化，具有Mn-SOD、Fe-SOD和Cu/Zn-SOD三種同功酶，分別

位於粒線體、葉綠體細胞質，且均由核基因所控制。SOD在不同逆境下的調控及

反應有差別，顯示與植體對逆境的忍受性有關(26,32)，因此依據本試驗結果，高溫

逆境下24小時內SOD變化可作為另一評估葉用蘿蔔耐熱指標之一。

除此之外，H2O2除了為氧化逆境下之產物外，因其高穩定性和較長的半衰

期，亦被認為生物或非生物逆境下訊息分子(29)，且前人研究中利用外施H2O2前處

理植株可增加其環境耐受性(24,38,41)。本試驗中顯現出高溫處理下前24小時之H2O2

高峰(圖5.14A)應該扮演著訊息的角色，而後誘導AOS清除酵素活性。此外，在其

他AOS清除酵素作用之前，耐熱品系F-11-09可藉由SOD/CAT 去清除訊息H2O2，

以維持較低的氧化逆境程度，而後明顯誘導其他AOS清除酵素活性提升，此結果

亦說明葉用蘿蔔耐熱品系可透過抗氧化酵素系統的調適，降低高溫下非氣孔限制

因子對光合作用之影響。
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