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逆境下茶树叶绿体的理化特征研究进展 
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摘  要: 在逆境下, 茶树叶绿体脂质过氧化程度加剧, 会积累较多丙二醛, 增强超氧化物歧化酶活性; 活性氧

代谢改变, 致使抗氧化酶活性升高, 一些毒害类物质(O2
-、H2O2等)增多, 一些非酶抗氧化性物质减少; 并且叶

绿体的类囊体和基粒片层等超微结构也发生变化。同时, 通过施用抗坏血酸等外源物质能一定程度上减轻逆

境对叶绿体造成的损伤。然而, 有关茶鲜叶中的叶绿体在加工中的变化特征研究相对较少, 不利于深度解析机

械胁迫对乌龙茶品质的影响。本文通过对茶树叶绿体的生理生化响应特征的阶段性研究文献综述, 阐明水分

胁迫、光照胁迫、氟胁迫等非生物胁迫对茶树叶绿体的影响。本文进行乌龙茶加工中叶绿体的理化特征研究, 

期待从细胞器水平上研究乌龙茶加工原理。 
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Progress in the effect of stress on physiological and chemical characteristics 
of tea tree chloroplast 
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ABSTRACT: Under the stress, the lipid peroxidation of tea plant chloroplast aggravates, much malondialdehyde is 

accumulated, and the activity of superoxide dismutase is also enhanced. When active oxygen metabolism alters, the 

activity of antioxidant enzymes and the content of some toxic substances (O2
-, H2O2 and so on) increase, meanwhile 

some non enzymatic oxidation materials reduce and the ultrastructure of chloroplast thylakoid and grana lamella also 

changes. At the same time, application of some exogenous substrates such as ascorbic acid can alleviate the adversity 

damage. However, literatures on changes of chloroplast characteristics during the fresh tea leaves processing are 

relatively little, and it is difficult to deeply analyze the influence of mechanical stress on the quality of Oolong tea. 

This paper reviewed the physiological and biochemical response characteristics of tea plant chloroplast in recent 

years, illustrated the effects of different abiotic stresses including water stress, illumination stress and fluoride stress 

on the chloroplast. Therefore, it investigated the physical and chemical characteristics of chloroplast, looking forward 

to exploring the principle of Oolong tea processing from the organelle level. 
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1  引  言 

非生物胁迫下茶树的生理代谢变化一直是研究热点, 

如水分胁迫[1]、低温胁迫[2]及重金属铅[3]、镉[4]和铝[5]等胁

迫都影响着茶树生长。目前多以茶树叶片为研究对象, 研

究结果仅能反映不同胁迫对茶树叶片整体代谢变化的影

响。随着科学研究的不断深入, 现已逐渐转向受外界因素

影响的植物细胞器代谢变化研究, 叶绿体就是其关注的对

象。叶绿体是植物的主要细胞器, 既能进行光合作用, 又

是部分氨基酸、核苷酸、淀粉和脂肪酸等物质的合成场所。

然而当植物器官与植株分离时, 叶绿体的生理功能将不能

正常进行, 即其代谢发生变化, 如叶绿素的降解、超微结

构的变化、抗氧化物酶活性的变化等[6]。茶鲜叶采摘后进

行加工, 其实质正是利用这些生理变化来铸就茶叶的优良

品质。只是目前对于茶树中叶绿体研究主要集中在茶叶加

工中叶绿素含量的变化及其对茶叶色泽的影响, 对茶树叶

片中叶绿体内的生理代谢变化研究还是较为少见的。本文

综述了植物叶片在不同胁迫下叶绿体代谢特征, 概述了当

前叶绿体在茶树叶片中相关的研究进展, 以期为开展茶叶

加工过程中叶绿体生理代谢的相关研究提供参考依据。 

2  茶树叶绿体的脂质过氧化研究 

叶绿体是具有双层膜结构的细胞器, 其两层膜的透

性不同, 在叶绿体中含有类囊体和基质, 类囊体是植物的

“能量转换站”和“养料制造车间”, 是形成高能化合物三磷

酸腺苷(adenosine triphosphate, ATP)的场所。植物叶绿体中

的脂质过氧化已有较多研究[7-9], 多见于不同的胁迫条件

对植物叶绿体脂质过氧化的影响[10]。甘蔗和乌菜叶片在水

分胁迫下, 叶绿体中脂质过氧化会加剧, 最明显的就是丙

二醛(malonaldehyde, MDA)含量会明显升高, 同时活性氧

基团(reactive oxygen species, ROS)清除系统的能力也会降

低。其中, 抗旱性不同的品种, 其脂质过氧化程度具有明

显不同的表现[11,12]。小麦叶片在相同条件下也会产生类似

结果 , 同时水分胁迫能导致叶绿体中超氧化物歧化酶

(superoxide dismutase, SOD)活性的升高[13]; 紫杉针叶在紫

外线辐射下, 随着时间的延长, 脂质过氧化也会加剧, 主

要表现为: 一些非酶抗氧化性物质及抗氧化酶活性都有不

同程度的降低, 一些毒害类物质, 如丙二醛等则不同程度

的增加, 该现象主要与 PSII电子传递活性有关[14]。强辐射

时, 台湾沟叶结缕草也会产生叶绿体膜脂过氧化加剧[15], 

可见光照辐射能加剧叶绿体内的脂质过氧化作用。 

添加外源物质也会导致叶绿体内脂质过氧化的变化。

当喷施维生素 C(Vc)浓度大于 1.0 mmol/L时, 会明显加剧

叶绿体的膜脂过氧化, 其原因与 Vc 加快了叶绿体的电子

传递速率, 使 O2
-的产生速率升高有关[16]。在冰冻条件下, 

施用花生凝集素能提高水曲柳叶的叶绿体外被膜流动性
[17]; 茶树遮阴或暗光处理也可减轻脂质过氧化伤害, 并能

增强蛋白酶活性, 促进氨基酸含量上升[18]。 

综上所述, 逆境胁迫对植物叶绿体中的脂质过氧化

作用有着十分重要的关系, 具体表现为: 加剧了叶绿体膜

脂过氧化, 增加了一些毒害类物质, 以及降低了 ROS清除

系统的能力。 

3  茶树叶绿体中的活性氧代谢研究 

植物叶绿体中的活性氧代谢研究较多 [19-21], 主要集

中在外界胁迫对植物叶绿体内活性氧代谢的影响, 主要包

括水分胁迫、光照和外源物质。水分胁迫下, 沙丘芦苇叶

绿体中抗氧化酶活性高于水生芦苇, 可能是由于叶绿体内

抗氧化系统的高活性降低了叶绿体内的 PSI 因水分胁迫所

受到的伤害[22]; 幼苗在水分胁迫下, 叶绿体中的一些毒害

类物质(O2
-、H2O2 和 MDA)持续上升, 一些非酶抗氧化性

物质(ascorbate和 glutathione)则一直保持下降, 而抗氧化性

酶活性在轻度水分胁迫下显著升高, 重度水分胁迫条件下

降低[23-25]。因此, 水分胁迫对叶绿体中的抗氧化系统有着

较为重要的影响作用。 

不同植物在不同光强下, 叶片叶绿体中 ROS 产生具

有明显差异, 这与 ROS产生的相关酶活性密切相关。其中

最重要的包括黄嘌呤氧化酶(xanthine oxidase, XOD)及脂

氧合酶(lipoxygenase, LOX)。自然光下, 植物中 LOX活性

高, 而在较低光强下, LOX活性较低, XOD的变化趋势与

LOX 相似[26], 这对于研究植物耐受光强的机制研究具有

重要意义。 

目前, 人们也逐渐开始研究一些外源物质对植物叶

绿体中活性氧代谢的影响。如盐胁迫下, 外源抗坏血酸

(ascorbate acid, AsA)能提高水稻品种叶绿体中抗氧化性酶

的活性 , 增加叶绿体内非酶抗氧化物质 (ascorbate 和

glutathione)的含量, 减少毒害类物质(H2O2和MDA)的含量, 

从而提高叶绿体 ROS的清除能力[27]。而在相同条件下, 外

源 Si对黄瓜幼苗叶绿体[28]及外源 Ca2+和 H2O2对枸杞叶片

叶绿体[29]的实验中均得到了一样的结果, 从而说明植物在

外界胁迫条件下, 通过添加一些外源物质可以提高植物叶

绿体的活性氧清除能力, 进而提高植物对逆境的耐受力。 

综上可知, 适当的逆境胁迫有助于提高植物叶绿体

内抗氧化酶的活性, 能增加叶绿体内非酶抗氧化物质的

含量, 减少毒害类物质的含量, 从而提高叶绿体 ROS 的

清除能力, 对于提高植物抗逆境的研究有着重要的意义。

但过度的逆境胁迫却也会导致植物无法正常生长发育。

因此, 可通过适当添加一些外源物质来提高植物叶绿体

的活性氧清除能力 , 这对于提高植物的抗逆性有着极其

重要的作用。 
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4  茶树叶绿体的超微结构变化研究 

通过对叶绿体超微结构变化的观察, 能很明显地看

出叶绿体的功能性与其完整性的关系, 通过观察结构完整

性变化来研究叶绿体脂质过氧化作用是较为直观的。逆境

胁迫下, 叶绿体细胞器的超微结构都会发生不同程度的变

化。研究表明, 在高温干旱胁迫下黑麦草品种叶肉细胞中, 

伤害较轻叶绿体的类囊体片层会发生膨胀, 伤害较重的则

会出现叶绿体的基粒片层膨胀、溶解或空泡化、破裂, 通

过光镜还发现叶绿体中脂质球体数量呈现出增加、聚合、

体积增大的趋势[30]。在水分胁迫的情况下, 也出现相似的

超微结构上的变化[31], 并且冷害时其结构的变化与半乳

糖脂的含量相关[32]。叶绿体超微结构的观察在茶树种质

资源中的应用也正日渐受到重视[33], 如将叶绿体中嗜饿

颗粒的含量作为选育高香型茶树品种和筛选茶叶适制

性的参考依据 [34,35], 通过观测叶绿体超微结构 , 探明安

吉白茶在返白过程中叶绿体从解体到重建的一系列变

化 [36], 发现茶树在进化过程中叶绿体结构的演化是由简

单到复杂 [37]。 

5  茶树叶绿体中抗坏血酸-谷胱甘肽循环研究 

抗坏血酸-谷胱甘肽(ascorbate-glutathione, AsA-GSH)

循环能有效清除叶绿体中产生的H2O2, 在叶绿体的活性氧

代谢中占有重要地位[38,39]。目前, 较多研究关注外源物质
[40]等对此循环的影响。然而多数是使用植物叶片, 并未将

研究对象细致到植物细胞器。亚细胞定位研究表明

AsA-GSH循环在叶绿体中的抗氧化性是最高的[41-45]。因此, 

研究植物叶绿体中的 AsA-GSH 循环对于探明叶绿体的活

性氧清除机制具有重要意义。 

抗坏血酸过氧化物酶 (ascorbate peroxidase, APX, 

EC1.11.1.11)是 AsA-GSH 循环中重要的酶类, 氟胁迫下其

活性减低, 气孔导度下降[46]。孙云[47]测定了不同茶树品种

的鲜叶和不同叶位的茶树鲜叶中 APX 活性, 发现 APX 活

性品种间和叶位间存在差异; 芽中的 APX 活性会比较强, 

老叶的 APX活性最差, APX活性从嫩到老呈递减趋势。在

茶鲜叶萎凋中,  APX 基因的表达量呈现“升高-降低-再升

高-再降低”的趋势[48], 一定程度上表明APX影响茶叶品质

的形成。目前对于茶叶加工中 AsA-GSH 整个循环的研究

还是较为少见的, 一般只是对于该循环中单个酶类或化合

物进行研究, 至于茶叶加工中叶绿体中的 AsA-GSH 循环

研究就更为少见。 

6   茶树叶绿体中次生代谢研究 

目前关于茶树中叶绿体的研究[49,50]还相对较少。茶叶

中关于叶绿体的物质合成代谢, 一直是研究的重点。有研

究认为茶叶叶绿体中存在苯丙酸盐代谢途径, 其中至少还

含有催化相关物质转化的酶系[51], 还有研究表明, 茶叶叶

绿体不具备单独合成儿茶素的能力[52], 而近年来在茶树叶

绿体内测出了儿茶素合成相关酶的活性, 进一步推测茶叶

叶绿体具备合成儿茶素的能力[53]。因此, 茶叶叶绿体是否

能够合成儿茶素还有待进一步研究。再者, 离体鲜叶在乌

龙茶加工中, 能否有此功能, 也期待揭示。 

7  乌龙茶加工中叶绿体代谢研究展望 

7.1  乌龙茶加工中叶绿体的脂质过氧化和活性氧代

谢的研究 

目前在对于茶叶加工中的脂质过氧化的研究停留在

茶叶的鲜叶上[54], 有待深入到细胞器水平上的研究。至今, 

很少见到加工过程中在制品叶绿体的脂质过氧化以及活性

氧代谢的研究报道。叶绿体作为植物中重要的细胞器之一, 

其中抗氧化反应及活性氧的清除机制对于茶叶整体的抗氧

化起着至关重要的作用。 

7.2  乌龙茶中叶绿体超微结构变化的研究 

茶叶中叶绿体超微结构已有一些报道, 叶绿体的结

构的完整性与其功能性是密切相关的, 维持叶绿体形态是

保证细胞功能的关键。结合逆境下茶树叶片结构的变化与

叶绿体结构变化, 观察乌龙茶做青过程中叶绿体结构变化, 

研究茶叶加工过程中叶绿体所发挥的作用有着十分重要的

作用, 这是值得探讨的一个方向。 

7.3  乌龙茶加工过程中叶片叶绿体中 AsA-GSH 循

环的研究 

在乌龙茶的加工过程中, 做青工序是最为重要的工

序。做青中叶片所受到的逆境胁迫有水分缺失、机械力作

用等, 在这些胁迫的共同作用下, 使乌龙茶叶片部分发生

氧化, 从而达到乌龙茶半发酵的要求。AsA-GSH循环具有

重要的抗氧化性能, 了解做青过程中其相关物质的含量的

变化与其相关酶类活性的变化或许有助于我们对乌龙茶做

青原理的进一步了解。 

相比其他植物, 目前对于叶绿体的研究现状来分析, 

在茶树中还是较为少见的, 一般只集中在对叶绿体超微结

构的观察, 而对于叶绿体内物质的含量的变化以及酶活性

的动态变化的研究公开报道甚少。乌龙茶加工是个动态变

化的过程, 特别是杀青之前的加工过程研究, 探明乌龙茶

加工中叶绿体的生理生化变化与茶叶品质形成的关系, 将

有助于探明乌龙茶做青工艺机制。 
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