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菊花之葉、莖、花間之供源積儲關係及其對切花葉片老化之影響


菊花之葉、莖、花間之供源積儲關係

及其對切花葉片老化之影響1
許謙信2
摘　　要

本試驗之目的爲了解菊花葉、莖、花間之供源積儲關係，及其對菊花切花葉片老化之影響。在3,000 lux日光燈源每日照光16小時下，切離植物體之單獨葉片會累積光合作用同化物，而增加比葉重，葉片之可溶性醣類會大幅增加。切離之莖段及葉片，莖段會成為主要積儲器官。當有花存在，花朵取代莖段，成為主要之積儲器官，此時莖及葉片之可溶性醣維持平緩。在黑暗下探究菊花切花葉片在不同供源積儲比率下與其老化之關係。在黑暗下，單獨葉片之老化速度最快，在12天內全數黃化。接連在莖段之葉片可以維持綠色。當有花之存在下，葉片多數黃化。切花維持原有花朵及葉片比時在黑暗14天後葉片開始黃化，調整花朵積儲之比率為1 / 5時葉片保持綠色。調節不同之供源積儲比率，花朵數少時，葉片之老化延遲，葉片數少時，葉片之老化提前。供源積儲關係會影響葉片老化之速率。

關鍵字：菊花、切花、葉片黃化、老化、供源積儲。
前　　言

切花採收後或盆花於室內觀賞時，因離開田間高光照之環境，而光合作用及同化作用大幅降低(10,26)。另一方面，採收後花朵仍持續生長中，尤其是蕾期採收之單朵標準菊採後之生長量很大(3,4,29)。供源(葉片之光合作用及莖部之儲藏養分)及積儲(花朵生長)二者間之關係及比值在切花採收後迅速改變，可能是瓶插壽命限制因子之一。肉眼可見之第一徵象為菊花葉片之黃化，此一生理現象常作為判斷菊花瓶插壽命長短之指標(3,4,15,29)。

葉片之老化現象在結果一次後死亡之一年生或二年生植物上，常與開花及結實有緊密之關聯，這於穀類作物或豆科植物上已有諸多之研究(14,23,27,28,30)。藉由人為操作調節供源積儲間之比值，常作為研究老化現象之方法(16,18,22,24)。一般而言，限制生殖器官積儲之份量，如摘除花朵或果實，可以延緩植物之老化(21,25,31,32)。
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然而在切花之研究上，鮮少利用此一方法探討關於老化之生理現象。本研究嘗試利用調節供源積儲之比值，以觀察菊花葉片之老化現象，進而能對育種及生理之研究方向，提出建議。

材料與方法

試驗一：菊花‘白丁字’之試驗材料於2001年7月10日採自彰化縣田尾鄉切花產地，花莖長約70公分。植株之發育時期為可見蕾期、花蕾約為5 mm大小時，採取自頂蕾往下算第3及第4節位莖段或其葉片，將植物材料分為單獨葉片、莖含葉片、莖含葉片及花蕾、莖、莖含花蕾等五種試驗材料(如圖三)，每切花莖為一重覆，每種四重覆。將上述各項材料插於試管中，試管中裝九分滿水，置於25℃培養室，以日光燈電照16小時，照度3,000 lux下培養，於第10、20、30、40天觀察各植物材料之發育情形，並測量下列各項變化。

1. 比葉重：以投影式葉面積量測葉面積後，將葉片於80℃下烘乾，稱乾重。乾重與葉面積之比值為比葉重，為葉片厚度之指標。

2. 莖乾重：將莖於80℃下烘乾，稱乾重。

3. 花蕾大小：以游標尺量測花蕾直徑。

4. 花乾重：將花蕾於80℃下烘乾，稱乾重。

5. 於第40天分析各項器官之可溶性碳水化合物(Total soluble carbohydrate, TSC)及澱粉含量，分析方法如許氏(2005)所述(4)。

試驗二：菊花‘白丁字’之試驗材料於2001年7月30日採自田尾產區，長約90 cm，將植物材料分為葉片、莖帶葉片、莖帶花朵、莖帶葉片及花朵等(如圖四)，每莖為一重覆，每種四重覆，插於水中，放於25℃，黑暗下培養，觀察各材料生育變化，於第十二天拍照。

試驗三：菊花‘黃丁字’於2001年8月14日採自田尾產區，長約90 cm，定長40 cm，材料分為限制供源組(僅留二片葉片，留全數花朵)、對照組(定長40公分，維持原有之花朵及葉片)，限制積儲組，留全部葉片，僅留一朵頂花 (如圖五)，每種四重覆，插於水中，於25℃黑暗下培養，觀察各材料變化。

試驗四：菊花‘白丁字’品種於2001年8月28日採自田尾產區，將材料分為葉片、葉片帶花、莖帶葉片、莖帶5片葉片1朵花(限制積儲組)、莖帶1片葉片1朵花(平衡組)、莖葉1片葉片5朵花(限制供源組)(如圖六)，每種四重覆，於25℃黑暗下培養，觀察其生育變化。

結　　果

菊花之切花採收後，光合作用因光源受到限制而大幅降低，提供生長所需之碳水化合物供源大量減少，在此同時，花朵仍持績維持生長，在大花標準菊此一現象明顯可見。作為供源器官及養分儲藏之器官—葉片—因提供花朵生長所需，轉運其儲藏之碳水化合物，而導致葉片黃化及老化常是伴隨而來之問題，亦常做為瓶插壽命之指標。

在有適當光源下，單獨葉片於光照下，其光合作用之產物會累積在葉片本身使得葉片變厚，比葉重持續增加。另一方面在含有莖段之情形下，比葉重之增加較為平緩而延遲，這是因為光合作用之產物除了會轉運積儲於莖段上，到達一定程度後，才蓄積於葉片上。若在帶葉片之莖段上含有發育中的花蕾，則葉片不會變厚，而維持在一定的水平。此時花朵成為積儲器官，葉片為供源器官。(圖一)

僅有莖或莖段帶有花朵之處理，莖段之乾物重變化微小，維持在低而平的水準。另一方面在含有葉片之莖段上，因為有了光合作用工廠(葉片)製造碳水化合物，而莖段成為積儲之一部份，莖段之乾物重明顯增加，持續至開始試驗後40天。然而，若是在含有葉片之莖段上同時帶有花苞，則莖段乾物重上昇之趨勢與沒有花苞僅有葉片者比較，則較為平緩，此時花為主要之積儲器官，而莖則為次要積儲器官(圖二)。

在沒有葉片僅有莖段及花朵時，供源器官被限制，花朵僅微幅長大，自試驗起始之5.01 mm至40天後7.76 mm。若有葉片之存在，進行光合作用，花朵可自4.80 mm長至40天後12.96 mm。在花朵乾物重，二者之差異亦呈同樣趨勢，有葉片者重達0.108 g，而沒有葉片提供醣類來源者僅有0.038 g。二者呈顯著差異(表一)。

從圖三，可以看出供源積儲器官間之關係，於各處理開始插於水中時，葉片或莖段並無不定根之發生，至培養40天後不定根形成，可視為另一積儲器官。在僅有葉片之情況下，根之發育甚多且長，在含有葉之莖段上，亦有相同之情形。另一方面，在含有葉片及花蕾之莖段上，花朵會長大，因為花朵與根同時為競爭性之積儲器官，根部之發育較上述二者為差。若是沒有供源器官(葉片)，僅有莖段之處理不定根發生很少。另一方面在沒有葉片但含有花朵之莖上，仍有不定根之發生，雖然發育並不良好。若有更強之積儲器官存在時，花朵有時可視為供源之一部份，其可供應碳水化合物營養來源或生長調節劑來源。

於培養20天後，分析各種處理之葉片可溶性碳水化合物(TSC)及澱粉(表二)，僅含有葉片之處理，TSC顯著增加，由原來之48.9 mg/g增加至340.5 mg/g，增幅達約七倍。而澱粉雖有微幅增加，但差異不顯著。在含有葉片之莖上，葉片之TSC亦增加，但其增加幅度僅有約4倍，可見一旦有了莖段作為積儲器官、葉片製造之醣類會轉運至莖部，而葉片之積儲情形(TSC)較平緩。在有花蕾存在的情況下，葉片之TSC含量僅有不到2倍之增加，可見在有花之情形下，積儲器官將不再為葉片，而為花。其具體表現為花朵直徑及乾重顯著增加(表一)。

表三為莖之TSC及澱粉含量，在僅有莖段的情形下，培養20天後TSC會下降而澱粉增加，而其總碳水合物下降。在含有花之莖段上(S+F1)亦是如此，而其TSC及總碳水化合物下降之幅度更高。在含有葉片行光合作用之情形下，莖段之TSC大幅上升，總碳水化合物亦大幅上升。在有花朵及葉片之莖段上，則其上昇幅度較小。
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圖一、菊花‘白丁字’之葉片(L)、葉片帶莖(LS)、葉片帶莖帶花蕾(LSF)在3000 lux、25℃培養室不同時期之比葉種。
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Fig. 1. Changes in specific leaf weight of ‘Bai-Din-Je’ chrysanthemum under 3000 lux and 25℃. 

L: detached leaf; LS: leaf with cut stem; LSF: leaf with cut stem and flower bud. (LSD at p=0.05)

圖二、菊花‘白丁字’之莖(St)、莖帶花蕾(StFl)、葉片帶莖(LfSt)、葉片帶莖帶花蕾(LfStFl)在3,000 lux、25℃培養室不同時期之莖重。

Fig. 2. Changes in stem dry weight of  ‘Bai-Din-Je’ chrysanthemum under 3000 lux and 25℃ condition .  St: cut stem; StFl: cut stem with flower bud; LfSt: leaf with cut stem; LfStFl: leaf with cut stem and flower bud. (LSD at p=0.05)
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圖三、菊花‘白丁字’之葉(Lf)、葉片帶莖(LfSt)、葉片帶莖帶花蕾(LfStFl)、莖(St)、莖帶花蕾(StFl)、在3000 lux、25℃培養室40天後之生長情形。

Fig. 3. Growth of ‘Bai-Din-Je’ chrysanthemum under 3000 lux and 25℃ condition for 40 days. 

Lf: detached leaf; LfSt, LfStFl, St, StFl: same as Fig. 2.

表一、菊花‘白丁字’之葉片帶莖帶花蕾(LfStFl)、莖帶花蕾(StFl)、在3000 lux、25℃培養室40天後之花蕾大小及乾重
Table 1. Diameter and dry weight of flower bud in ‘Bai-Din-Je’ chrysanthemum under 3000 lux and 25℃ condition for 40 days. LfStFl, StFl: same as Fig. 2

	
	Diameter at day 0
	Diameter at day 40
	Dry weight at day 40

	LfStFl
	4.80
	12.96
	0.108

	StFl
	5.01
	7.76
	0.038

	LSD at p=0.05
	0.52
	2.05
	0.022


表二、菊花‘白丁字’之葉片(Lf)、葉片帶莖(LfSt)、葉片帶莖帶花蕾(LfStFl)在3000 lux、25℃培養室20天後之葉片可溶性醣及澱粉含量
Table 2. Soluble carbohydrate, starch and total carbohydrate of ‘Bai-Din-Je’ chrysanthemum leaves under 3000 lux and 25℃ condition. Lf, LfSt, LfStFl: same as Fig. 3

	Treatments
	Soluble carbohydrate (mg/g)
	Starch (mg/g)
	Total carbohydrate (mg/g)

	Day 0 
	Lf
	48.9
	127.9
	176.8

	Day 20
	Lf
	340.5
	146.5
	486.9

	Day 20
	LfSt
	176.3
	92.9
	269.2

	Day 20
	LfStFl
	80.5
	81.6
	162.2

	LSD at p=0.05
	38.0
	31.6
	60.1


表三、菊花‘白丁字’之莖段(St)、葉片帶莖(LfSt)、莖帶花蕾(StFl)、葉片帶莖帶花蕾(LfStFl)在3000 lux、25℃培養室20天後之莖段可溶性醣及澱粉含量
Table 3. Soluble carbohydrate, starch and total carbohydrate in ‘Bai-Din-Je’ chrysanthemum stem under 3000 lux and 25℃ condition. St, LfSt, StFl, LfStFl: same as Fig. 3

	Treatments
	Soluble carbohydrate (mg/g)
	Starch (mg/g)
	Total carbohydrate (mg/g)

	Day 0 
	St
	137.3
	13.4
	150.7

	Day 20
	St
	66.5
	30.7
	97.2

	Day 20
	LfSt
	250.1
	36.3
	286.4

	Day 20
	StFl
	47.3
	30.6
	77.9

	Day 20
	LfStFl
	206.5
	30.7
	237.2

	LSD at p=0.05
	22.2
	7.6
	25.9


於試驗二切花之試驗上，僅有葉片之植物材料於25℃黑暗下12天，葉片黃化、褐化死亡，在有莖段之情形下，褐化之程度較少，而在含有花朵之情況下，莖段上葉片普遍黃化(圖四)。

將切花分為僅見二片葉片之限制供源組，其葉片在黑暗中14天後均褐化，而枯死。而於保留全數花朵及葉片之對照組、葉片則半數黃化。若限制積儲器官，將花朵摘至剩下一朵，則葉片保持翠綠(圖五)。

觀察葉片、莖及花之供源積儲關係，在僅有葉片時老化程度嚴重，在含有葉及花之情況下，結果相似。另一方面若沒有花之莖段，則葉片可以保持綠色。在限制供源及積儲比例，在5葉1花情形下，葉片保持綠色，在1葉1花下葉片稍變為黃色，在1葉5花下，則葉片有半數黃化(圖六)。
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圖四、菊花‘白丁字’之葉(Lf)、葉片帶莖(LfSt)、莖帶花蕾(StFl)、葉片帶莖帶花蕾(LfStFl)、在黑暗下、25℃培養12天後之生長情形。

Fig. 4. Growth of ‘Bai-Din-Je’ chrysanthemum in the dark , 25℃ incubation after 12 days.

Lf, LfSt, StFl, LfStFl,: same as Fig. 3.
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圖五、菊花‘白丁字’之限制供源(左)、對照(中)、限制積儲(右)在黑暗下、25℃培養14天後之生長情形。

Fig. 5. Growth of ‘Bai-Din-Je’ chrysanthemum in the dark , 25℃ incubation after 14 days. Left: limited source, only 2 leaves left; Center: control; Right: limited sink, only one flower left.  

圖六、菊花‘白丁字’之葉(Lf)、葉帶花(LfFl)、葉片帶莖(LfSt)、五葉一花莖段、一葉一花莖段、一葉五花莖段在黑暗下、25℃培養14天後葉片老化情形。

Fig. 6. Leaf senescence of ‘Bai-Din-Je’ chrysanthemum in the dark , 25℃ incubation after 14 days. Lf: single leaf; LfFl: leaf with flower; LfSt: leaf with stem; 5Lf 1Fl : 5 leaves with 1 flower; 

1Lf 1Fl: 1 leaves with 1 flower; 1Lf 5Fl : 1 leaves with 5 flower. 

討　　論
在試驗一，菊花之乾物重因去除花朵而於葉片累積，使得比葉重增加。若有莖的存在下，莖成為主要積儲器官，葉自身之累積變少(圖一)。在其他作物上多有類似的例子。在摘除番茄花朵後，植株乾物重的累積並不會因積儲供源之比例改變而受影響，然而乾物之分布在果實及營養器官間之比重會大幅改變，當積儲供源比例減低時，番茄比葉重及葉面積增加(16)。在一個水稻雌不稔之品種，植株之乾物重並不因積儲之生殖器官發育不全而減少，稻草桿及葉鞘在生育早期成為取代花序之積儲器，而在生育後期，吸芽及根則成為新的積儲部位(18)。當大豆莢被部分移除時，植株之乾重量並不會因而減少，因為同化作用產物累積在莖及葉片之部份會增加(22)。反之，在人工授粉之蕓苔屬植物，積儲供源之比例增加，同時比葉重會減少(11)。本試驗之結果證實菊花跟其他植物一樣，在生殖器官之積儲減少時，營養器官成為蓄積碳水化合物之部位。

當小麥之積儲器官ears被摘除時，會抑制葉片之光合作用，同時提高葉片之葡萄糖及果糖之含量(24)。在大豆以修剪莖部限制積儲亦會提高葉片之糖類含量及醣類對澱粉之比值，伴隨葉綠素之增加，光合作用會加強，同時ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase oxygenase (Rubisco)之活性增加(25)。試驗一之切離植株莖段在弱光下仍有光合作用及同化物累積，在沒有花朵時，莖及葉片成為積儲器官，醣類會累積(表二、表三)。

在較強的室內光線下盆菊之觀賞壽命比弱光環境下久，在弱光下之馴化數天，其光補償點會降低(26)。爲了避免光線之影響及光合作用增加試驗之複雜性，切花葉片之老化試驗選擇在黑暗下進行。

大豆葉片之黃化老化直接受植株上種子乾物重累積與全株之比率所影響(23)。抑制豆莢生長會延緩葉片離層之形成。葉片黃化及老化之延遲起因於物理性的抑制豆莢生長，這個現象推測為老化之完成與每株植株上種子乾物重之累積量改變有關(22)。玉米在高供源積儲比值下，葉片之壽命會延長，老化會延緩(27)。在冬小麥，以除葉方式減少供源加速葉片之老化，反之限制積儲器宫則會延緩葉片之老化(32)。在沒有花朵之情形下，菊花葉片之老化延緩(圖四)。限制花朵的數量亦會延長葉片之壽命(圖五)。此一現象在去除部份花朵的亞洲型百合，留存花朵之瓶插壽命可以延長(21)。菊花與其他植物類似，減少生殖器官之消耗可以延緩葉片老化之時間。

葉片、莖部及全株之乾物重與小麥穀粒之收成有正相關，而且自開花至成熟之穀粒生長量大於同時間全株乾物重之增加，此一開花後莖部重量減少的現象，表示莖部之儲備碳水化合物提供充實期之穀粒生長(12)。在摘除豆莢之鵲豆上，可溶性醣及澱粉會累積在莖部，然而在未摘除豆莢之植株上，莖部之碳水化合物會消耗。莖部碳水化合物的維持可以減緩老化的形成，維持植株之生長(14)。於試驗四中莖部極小只具葉片及花朵之處理葉片快速黃化，而具莖段者則黃化較慢，推測係因為莖段提供供源(圖六)。限制供源會增加非結構性碳水化合物及還原性氮的再運轉(17,30)，這可能為葉片老化之主因。

放置於黑暗中的帝王花切花之葉片，葉及莖的蔗糖及澱粉含量維持很低，而葉片會老化褐變，碳水化合物之耗盡可能為帝王花葉片褐化的原因(20)。菊花開花後之切花，葉片及莖可能為碳水化合物之來源，但是莖部或葉部之碳水化合物含量，那一個與老化較為重要，則不甚明暸(5,29)。在含有莖段之葉片於黑暗下較單獨葉片之壽命為長(1,2)，此時莖段之非結構性碳水化合物成為維持葉片壽命之供源(圖六)(7)。
莖部中空為菊花切花常見之徵象，試驗一在沒有葉片之處理，莖部帶花在有光源之情況下，花苞仍有微幅之成長。由表三比較莖部帶花及單有莖部之碳水化合物，其花朵成長可能之原因為莖部碳水化合物之再運轉。快速成長的蕃茄品種，莖部中空的現象明顯大於矮生性的品種。其原因為光合作用之產物不足以支應新生長部位時，莖髄部的營養可能快速提供碳源給生長中的器官，而造成莖部中空現象(8)。在玉米穀實充實期時，莖部之碳水化合物因轉運至生殖器官而含量大幅降低，亦為類似現象(9)。

Langton 及 Cockshull 於1976年曾提出育種上一個理想的菊花品種特性，其中指出應具備高的葉形成速率，生長快速之節間及發育迅速之花序(19)。然而此三者相互間之競爭形成切花採收後之供源(source, leaf)、儲藏(reserve, stem)、及積儲(sink, flower)間之平衡。一個具有快速生長花序之品種可能會因為葉片在弱光下光合作用之供源不足，而莖部之碳水化合物儲藏再分配亦不足提供花朵生長之所需，導致莖部中空及葉片黃化。其解決之道為育成葉、莖、花三者之間平衡分配之品種，或者藉由使用添加蔗糖之保鮮劑來延長切花葉片之壽命(3,4,13,15)。
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Source-Sink Relationship among Leaf, Stem and Flower of Chrysanthemum and its Effect on Leaf Senescence of Cut Flower 1
Chian-Shinn Sheu2
ABSTRCAT

Experiments were conducted to have a better understanding of the source and sink relationship among leaf, stem and flower of chrysanthemum (Dendranthema grandiflora), and its effect on leaf senescence. Under 3000 lux and 25℃ incubation, specific leaf weight and total soluble sugars increased in detached single leaf. However, when leaf attached on a cut stem, stem became a major sink. While flower bud attached on the stem with leaf, flower, instead of stem, turned to be the major sink. The total soluble sugars in leaf and stem changed little. Leaves of cut flowers were incubated in the dark to study the effect of different source-sink ratio on leaf senescence. Single leaf senescence was observed after 12 days in the dark. On the other hand, leaves that attached on cut stem remained green. When flower attached on stem, leaf turned to yellow in 14 days. However, leaves remained green when 4/5 flowers were disbudded. Manipulating source-sink ratio influenced leaf senescence, i.e. senescence delayed when flower numbers were limited; senescence enhanced when leaves were defoliated. 

Key words: chrysanthemum, cut flower, leaf yellowing, senescence, source-sink.
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