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芥甘种间杂交甘蓝型油菜花期
干旱响应研究

程田田ꎬ陈　 佳ꎬ赖　 铭ꎬ张　 军ꎬ刘宏宇ꎬ蒙祖庆ꎬ宋丰萍
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摘　 要:以两个抗旱性不同的芥甘种间杂交获得的甘蓝型油菜品系‘２９０’和‘２９９’为材料ꎬ设置 ３ 种干旱处理ꎬ
即 Ｔ１(１０ ｃｍ 土层土壤含水量 １３％~１７％)、Ｔ２(１０ ｃｍ 土层土壤含水量 ７％ ~９％)、ＣＫ(１０ ｃｍ 土层土壤含水量 ４８％ ~
４９％)ꎬ研究新型甘蓝型油菜花期干旱下丙二醛和脯氨酸含量以及抗氧化酶活性等ꎬ结果表明:(１)花期干旱处理可

同时诱导油菜叶片和花蕾中丙二醛的积累ꎬ随着干旱程度的加剧ꎬ叶片中丙二醛含量较对照增幅持续增加ꎬ其中抗

旱品系‘２９０’与不抗旱品系‘２９９’在 Ｔ１ 干旱下ꎬ叶片较对照分别增加了 ０.２８％和 ６３.８３％ꎻＴ２ 干旱下ꎬ叶片丙二醛含

量较对照分别增加了 ２９.１２％和 ６４.１８％ꎮ 叶绿素 ａ / ｂ 值持续下降ꎬ其中ꎬＴ１ 处理下品系‘２９０’与‘２９９’叶片中叶绿素

ａ / ｂ 的含量与对照相比分别降低了 ７.４３％和 ２２.７０％ꎻＴ２ 处理下ꎬ品系‘２９０’与‘２９９’叶片中叶绿素 ａ / ｂ 的含量与对照

相比分别降低了 ２０.５９％和 ２６.６１％ꎮ 花蕾中丙二醛含量较对照的增幅在较重干旱下有所降低且低于叶片ꎮ 表明在

较重的干旱胁迫下ꎬ花蕾的细胞膜受氧化伤害程度小于叶片ꎬ而不抗旱品系受害更明显ꎮ (２)干旱处理可诱导油菜

叶片和花蕾中脯氨酸含量和抗氧化酶活性的增加ꎬ在轻度干旱 Ｔ１ 处理下叶片中脯氨酸和抗氧化酶含量较对照增加

明显ꎬ其中ꎬ品系‘２９０’与‘２９９’叶片中脯氨酸积累量分别较对照增加 １５８３.４５％和 ８３８.３２％ꎻ叶片中过氧化氢酶

(ＣＡＴ)活性较对照分别增加了 １８５. ７１％和 １７３. ５３％ꎻ叶片中过氧化物酶( ＰＯＤ)分别较对照增加了 １４０. ５２％和

４２.８０％ꎻ叶片中超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)活性分别较对照增加了 ９３.６２％和 ６８.５９％ꎻ随着干旱胁迫的加剧ꎬ重度干旱

Ｔ２ 处理下叶片的脯氨酸较对照增幅与轻度干旱 Ｔ１ 相比有所下降ꎬ其中ꎬ品系‘２９０’与‘２９９’叶片中脯氨酸积累量分

别较对照增加了 ９９２.６７％和 ６３５.３７％ꎮ 叶片中 ＣＡＴ 活性较对照分别增加了 ２７８.９４％和 ２３１.０９％ꎻ叶片中 ＰＯＤ 活性较

对照分别增加了 ８５.００％和 ４７.０６％ꎻ叶片中品系‘２９０’的 ＳＯＤ 活性较对照增加了 ４１.８４％ꎬ品系‘２９９’的 ＳＯＤ 活性较

对照降低了２１.７９％ꎬ而花蕾较对照除 ＳＯＤ 活性外均有持续增加ꎮ Ｔ１ 处理的抗旱品系表现更明显ꎮ 表明轻度干旱下

油菜主要启动叶片的防御机制ꎬ而重度干旱下应激性启动花蕾防御机制ꎬ防止花蕾的脱水ꎬ以保证最大限度结实ꎮ
(３)干旱处理后恢复生长至成熟期ꎬ对产量构成因素的考察表明ꎬ单株有效角果总数下降明显ꎬ经 Ｔ１ 干旱处理植株ꎬ
品系‘２９０’与‘２９９’单株有效角果总数降幅分别为 １８％和 ４７％ꎻ经 Ｔ２ 干旱处理植株ꎬ品系‘２９０’与‘２９９’单株有效角

果总数降幅分别约为 １８％和 ５４％ꎬ而每角果粒数和千粒重受害相对较小ꎮ 表明干旱恢复生长阶段的干物质优先分

配给籽粒ꎬ进而保证了结实ꎮ
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ｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈａｔ ｕｎｄｅｒ ｍｉｌｄ ｄｒｏｕｇｈｔ Ｔ１ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｌｉｎｅ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｔｒａｉｎ ‘２９０’ ａｎｄ ‘２９９’ ｉｎ￣
ｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ９９２.６７％ ａｎｄ ６３５.３７％ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｗａｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ２７８.９４％ ａｎｄ ２３１.０９％ꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. ＰＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｗａｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ８５.００％ ａｎｄ ４７.０６％ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｃｏｎｔｒｏｌ. Ｔｈｅ ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ
ｏｆ ｓｔｒａｉｎ ‘２９０’ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ４１.８４％ꎬ ａｎｄ ｔｈａｔ ｏｆ ｓｔｒａｉｎ ‘２９９’ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ２１.７９％ꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ
ｏｆ ＳＯＤ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓｌｙ. Ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ－ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｓｔｒａｉｎｓ ｔｒｅａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｔ１ ｓｈｏｗｅｄ ｍｏｒｅ ｏｂｖｉｏｕｓ
ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｕｎｄｅｒ ｍｉｌｄ ｄｒｏｕｇｈｔꎬ ｒａｐｅ ｍａｉｎｌｙ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｔｈｅ ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｌｅａｖｅｓꎻ
ｗｈｉｌｅ ｕｎｄｅｒ ｓｅｖｅｒｅ ｄｒｏｕｇｈｔꎬ ｓｔｒｅｓｓ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｔｈｅ ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｂｕｄｓ ｔｏ ｐｒｅｖｅｎｔ ｔｈｅ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｕｄｓ ａｎｄ
ｅｎｓｕｒｅ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｆｒｕｉｔｉｎｇ. (３) Ａｆｔｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｓｉｌｉｑｕａ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ. Ａｆｔｅｒ Ｔ１ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｓｉｌｉｑｕａ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ １８％ ａｎｄ ４７％ꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ａｆｔｅｒ Ｔ２ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｓｉｌｉｑｕａ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ ｏｆ ｓｔｒａｉｎｓ ‘２９０’ ａｎｄ ‘２９９’
ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ａｂｏｕｔ １８％ ａｎｄ ５４％ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｕｔｓ ｐｅｒ ｓｉｌｉｑｕａ ａｎｄ １０００￣ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ｓｕｆｆｅｒｅｄ
ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｌｉｔｔｌｅ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ｗａｓ ｐｒｅｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ａｌｌｏｃａｔｅｄ ｔｏ ｓｅｅｄｓ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｒｅｃｏｖｅｒｙꎬ ｔｈｕｓ ｅｎｓｕｒｉｎｇ ｓｉｌｉｑｕａ ｂｅａｒｉｎｇ.

Ｋｅｙｗｏｒｄｓ: Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ.ꎻ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｙｂｒｉｄ ｏｆ Ｂ. ｊｕｎｃｅａ×Ｂ. ｎａｐｕｓꎻ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔꎻ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

　 　 季节性干旱和区域性降水减少是油菜生产面

临的主要自然灾害之一[１－２]ꎬ在油菜生长的各个时

期均可能受到干旱威胁ꎮ 我国西藏高原大部分干

旱半干旱地区降水量少且蒸发量大[３－４]ꎬ土壤干旱

和大气干旱并存ꎬ干旱风险较大ꎮ 初花期是油菜生

殖生长的关键时期ꎬ初花期干旱影响油菜正常生

长、授粉受精、开花结实ꎬ最终导致产量降低和品质

下降[５－７]ꎮ 探讨高原气候下油菜花期干旱下的受害

和保护机制ꎬ有利于丰富花期干旱逆境研究理论ꎬ
指导干旱区油菜生产策略ꎬ以应对减产风险ꎮ

油菜适应干旱环境是一个复杂的生物学过程ꎬ
前人从表型、生理生化和分子生物学等多层次探讨

了油菜的抗旱机制ꎮ 研究发现ꎬ油菜在干旱胁迫下

的适应方式是多种多样的ꎬ涉及到减缓植株生长ꎬ
特定基因的上调或下调ꎬ瞬时 ＡＢＡ 水平的增加ꎬ可
溶性溶质和保护性酶的积累ꎬ抗氧化剂水平的提高

以及抑制能量消耗途径等方面ꎬ具有综合性的干旱

抵御机制ꎮ 这些生物学变化有利于提高油菜的水

分利用效率ꎬ以避免脱水给油菜植株带来的伤

害[８]ꎮ 为了改良油菜的抗旱适应性ꎬ基于全基因测

序技术和生物信息学分析ꎬ挖掘抗旱相关基因ꎬ通
过转基因的方法改良油菜的抗旱性ꎮ 通过乙烯信

号因子激活并过表达 Ｂ. ｒａｐａ 的乙烯响应因子提高

油菜的抗旱性[９]ꎮ 通过 ＡＢＡ 信号转导途径ꎬ下调法

尼基转移酶导油菜叶片气孔关闭ꎬ减少蒸腾ꎬ防止

细胞脱水提高油菜的抗旱性[１０]ꎮ 此外ꎬ提高油菜的
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抗氧化系统被认为是一种有效的抗旱改良方法ꎬ干
旱下施用植物激素油菜素内酯提高油菜叶片抗氧

化酶活性和脯氨酸含量的积累ꎬ防止叶片细胞脱

水ꎬ有利于干旱处理后生理机能的恢复[１１]ꎮ 同时干

旱下施用外源植物激素 ＡＢＡ 也可以诱导叶片脯氨

酸的积累ꎬ关闭气孔并降低光合合成ꎬ起到提高油

菜抗旱性的作用ꎮ
抗旱是一个复杂的数量性状ꎬ干旱下油菜叶片

脯氨酸的积累ꎬ叶片叶绿素的稳定ꎬ以及油菜抗旱

性的提高很大程度上是由遗传因素引起[１２]ꎮ 抗旱

种质的选育和利用是一种理想的提高作物抗旱性

的方法ꎮ 白菜型油菜抗旱品种选育是在干旱环境

下ꎬ通过产量、收获指数、千粒重和每角果粒数等综

合性状来提高抗旱种质的筛选效率[１３]ꎮ 甘蓝型油

菜利用开花时间和收获指数筛选抗旱种质ꎮ 为了

创造新的抗旱种质ꎬ利用胚抢救方法ꎬ实现野生芸

苔属种质与油菜的远缘杂交[１４]ꎻ或者利用种间杂交

方法ꎬ将野生种的抗旱基因导入到油菜ꎮ
芥菜型油菜在西藏高原干旱气候下长期栽培ꎬ

抗旱性强、适应性广ꎬ而甘蓝型油菜引入我国较晚ꎬ
遗传基础狭窄ꎬ生长受限ꎮ 为此ꎬ本研究利用芥甘

种间杂交的方法试将芥菜型油菜抗旱性导入甘蓝

型油菜提高甘蓝型油菜的高寒区干旱适应性ꎮ 基

于前期抗旱筛选和种间杂种的细胞学鉴定的研究

成果[１５]ꎬ进一步开展花期干旱下种间杂种叶片和花

蕾的抗旱生理研究ꎬ揭示花期干旱处理下抗旱油菜

新种质的抗旱生理机制ꎮ 研究结果可为西藏干旱

区油菜生产提供理论和实践依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

前期以西藏芥菜型油菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ)与甘

蓝型油菜(Ｂ. ｎａｐｕｓ)种间进行有性杂交ꎬ定向选育

获得了甘蓝型油菜高世代稳定新群体ꎬ对 ７４ 份甘蓝

型油菜新品种从萌发期、苗期等生育期进行抗旱性

筛选ꎬ得到两个抗旱极端品系ꎬ即抗旱品系‘２９０’和
不抗旱品系‘２９９’ꎮ 本研究以其为对象ꎬ开展相关

抗旱机制研究ꎮ 参试材料由西藏农牧学院蒙祖庆

教授选育并提供ꎮ
１.２　 试验设计

试验地点为西藏农牧学院试验农场(巴宜区八

一镇)ꎬ该农场毗邻林芝地区气象站ꎮ 试验区海拔 ２
９７０ ｍꎬ具有昼夜温差大、日照充足、雨季短、蒸发量

大、空气干燥等特点ꎬ年降水量 ６００ ~ １ ０００ ｍｍꎮ 该

农场的土壤呈微酸性ꎬ速效氮、磷含量较丰富ꎬ有机

质、速效钾含量较少ꎬ土壤沙性土质ꎬ肥力适中[１６]ꎮ
采用塑料桶(内径 ３０ ｃｍꎬ高 ３５ ｃｍ)栽培ꎬ桶部穿孔ꎬ
每桶装混合土沙 １５ ｋｇꎬＶ(土) ∶ Ｖ(沙)＝ ３ ∶ １ꎬ最大

持水量为 ２８.５２％ꎬ施氮磷钾复合肥 ２.５ ｇꎮ 在油菜

花期ꎬ将塑料桶置于抗旱试验棚进行干旱处理ꎬ设
置 ３ 种处理ꎬ包括干旱处理 Ｔ１(１０ ｃｍ 土层土壤含水

量 １３％ ~ １７％)、Ｔ２(１０ ｃｍ 土层土壤含水量 ７％ ~
９％)、ＣＫ (１０ ｃｍ 土层土壤含水量 ４８％ ~ ４９％)ꎬ用
水分测定仪监测土壤水分ꎬ图 １ 为土壤含水量随干

旱胁迫时间的变化趋势ꎮ
干旱处理结束后ꎬ采取不同水分处理植株的叶

片和花蕾ꎬ每个处理 ３ 次重复ꎮ 分别测定叶绿素含

量、丙二醛含量、脯氨酸含量、叶绿素 ａ / ｂ 含量、过氧

化物酶(ＰＯＤ)活性、超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)活性、
过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性ꎮ 干旱处理结束后进行复

水处理ꎬ使土壤含水量恢复到对照水平ꎬ进行正常

水分管理ꎬ至成熟期收获并考种ꎬ成熟期 ＣＫ 均为正

常水分管理下成熟的植株ꎮ

　 　 注:Ｔ 表示干旱胁迫土壤的平均含水量ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｓｔｒｅｓｓｅｄ ｓｏｉｌ.

图 １　 土壤含水量随干旱胁迫时间的变化趋势
Ｆｉｇ.１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｗｉｔｈ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｉｍｅ

１.３　 生理生化指标测定方法

采用无水乙醇浸泡法测定叶绿素含量[１７]ꎬ采用

双组分分光光度计法测定丙二醛含量[１８]ꎬ采用磺基

水杨酸法测定脯氨酸含量[１８]ꎬ采用愈创木酚法测定

过氧化物酶(ＰＯＤ)活性[１８]ꎬ采用氮蓝四唑法测定超

氧化物歧化酶(ＳＯＤ)活性[１８]ꎬ采用紫外吸收法测定

过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性[１８]ꎮ
１.４　 产量构成性状考察

将成熟的植株连根挖起ꎬ根用清水洗净ꎬ装入

网袋中晒干ꎬ考察单株有效角果总数、每角果粒数、
千粒重、单株粒重ꎮ 参考盖钧镒[１９] 主编«作物育种

学各论»油菜部分的附件«油菜主要育种性状的记

载方法和标准»进行ꎮ
各性状的相对受害值(α 值) ＝ (对照测定值－
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处理测定值) /对照测定值

１.５　 数据处理与分析

采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｏｆｆｉｃｅ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 和 ＳＰＳＳ ２５ 软

件进行数据处理及分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 花期干旱对油菜生理指标的影响

２.１.１　 干旱处理对油菜花蕾与叶片丙二醛含量的

影响　 油菜花期干旱后ꎬ分别测定两个抗旱差异品

系花蕾及叶片中丙二醛的含量ꎮ 如图 ２ 所示ꎬＴ１ 干

旱下ꎬ抗旱品系‘２９０’与不抗旱品系‘２９９’花蕾中丙

二醛含量较对照分别增加了 ５５.８０％和 ７８.９１％ꎬ叶
片较对照分别增加了 ０. ２８％和 ６３. ８３％ꎮ Ｔ２ 干旱

下ꎬ花蕾较对照分别增加了 ７.５９％和 ５８.６６％ꎻ两个

品系叶片丙二醛含量较对照分别增加了 ２９.１２％和

６４.１８％ꎮ 其中不抗旱品系‘２９９’花蕾与叶片的丙二

醛含量较对照变化差异极显著ꎮ 植物组织中的丙

二醛含量是反映植物逆境中膜脂过氧化程度的衡

量指标ꎮ 本试验结果表明ꎬ花期不同干旱胁迫下ꎬ
Ｔ１ 干旱对油菜花蕾造成的伤害大于叶片ꎬ其中不抗

旱品系受害较重ꎬＴ２ 干旱对油菜叶片的伤害大于花

蕾ꎬ不抗旱品系对干旱胁迫更敏感ꎮ
２.１.２　 干旱处理对花蕾与叶片脯氨酸含量的影响

　 脯氨酸是细胞中重要的渗透调节物质ꎬ能够维持

细胞的正常代谢ꎬ保护膜蛋白ꎬ维持细胞水分ꎬ可作

为抗逆性指标之一ꎮ 如图 ３ 所示ꎬ花期不同干旱程

度处理后ꎬ参试两个品系花蕾和叶片中的脯氨酸含

量较对照均呈明显的上升趋势ꎬ且其花蕾与叶片中

　 　 注: ∗∗表示极显著相关(Ｐ<０.０１)ꎻ ∗表示显著相关(Ｐ<
０.０５)ꎮ 下同ꎮ

Ｎｏｔｅ: ∗∗ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ (Ｐ<０.０１)ꎬ
∗ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 不同程度干旱对抗旱品系‘２９０’与不抗旱
品系‘２９９’花蕾与叶片丙二醛含量的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒｅｅｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ
ｏｆ ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ ｉｎ ｂｕｄｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｔ

ｓｔｒａｉｎ ‘２９０’ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｓｔｒａｉｎ ‘２９９’

脯氨酸含量均与对照呈极显著的差异ꎮ 其中 Ｔ１ 干

旱处理下ꎬ品系‘２９０’与‘２９９’叶片中脯氨酸积累量

增加明显ꎬ分别较对照增加 １５８３.４５％和 ８３８.３２％ꎮ
同时花蕾中脯氨酸含量较对照分别增加 ５８６.１８％和

５５１.０３％ꎮ 随着干旱程度的加强ꎬＴ２ 处理下花蕾中

的脯氨酸含量较对照增加幅度升高ꎬ参试品系

‘２９０’和‘２９９’的花蕾脯氨酸含量较对照分别增加

了７７４.５７％和７７７.０３％ꎬ叶片中的脯氨酸积累量较对

照的增加幅度与 Ｔ１ 增幅相比有降低ꎬ分别较对照增

加了 ９９２.６７％和 ６３５.３７％ꎮ 表明不同干旱程度下ꎬ参
试油菜植株渗透调节发生策略性的改变ꎬ其中 Ｔ１
干旱胁迫下油菜叶片的渗透调节能力明显强于花

蕾ꎬ随着干旱的加剧ꎬ叶片的渗透调节能力下降ꎬ花
蕾的渗透调节能力增强ꎮ 进一步表明重度干旱下

油菜植株通过增加花蕾的脯氨酸含量ꎬ防止花蕾脱

水ꎬ最大限度保证结实ꎬ从而实现自我保护ꎮ
２.１.３　 叶绿素 ａ / ｂ 含量变化　 植物光合色素中ꎬ叶
绿素是最重要的一类色素ꎬ其含量的高低直接影响

到光合作用和作物的生长速度ꎬ最终影响产量与品

质ꎮ 本试验西藏油菜花期不同程度干旱处理后分

别测定参试品系叶片中的叶绿素 ａ、ｂ 含量ꎬ如图 ４
所示ꎬ在不同干旱处理下ꎬ参试两品系叶片中叶绿

素 ａ / ｂ 的含量较对照均无显著变化ꎮ 其中ꎬＴ１ 干旱

下品系‘２９０’与‘２９９’叶片中叶绿素 ａ / ｂ 的含量与

对照相比分别降低了７.４３％和 ２２.７０％ꎻＴ２ 干旱下ꎬ
品系‘２９０’与‘２９９’叶片中叶绿素 ａ / ｂ 的含量与对

照相比分别降低了２０.５９％和 ２６.６１％ꎮ 在不同干旱

处理下ꎬ品系‘２９９’叶片中叶绿素 ａ / ｂ 含量的降幅

高于品系‘２９０’ꎬ表明干旱对不抗旱品系的光合色

素的伤害大于抗旱品系ꎮ
２.１. ４ 　 不同程度干旱下花蕾与叶片过氧化氢酶

(ＣＡＴ)活性比较分析 　 ＣＡＴ 主要功能是清除植物

体内产生的 Ｈ２Ｏ２ꎬ是生物防治活性氧伤害的重要保

图 ３　 不同程度干旱对品系‘２９０’与‘２９９’花蕾
与叶片脯氨酸含量的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒｅｅｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｐｒｏｌｉｎｅ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｔｒａｉｎ ‘２９０’ ａｎｄ ‘２９９’
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护酶之一ꎮ 油菜花期干旱后ꎬ分别测定两个抗旱差

异品系中花蕾及叶片中 ＣＡＴ 活性ꎮ 如图 ５ 所示ꎬ除
了在 Ｔ１ 干旱下品系‘２９０’花蕾中 ＣＡＴ 活性较对照

变化差异不显著外ꎬ其他不同程度干旱下参试两品

系花蕾与叶片的 ＣＡＴ 活性较对照均产生了极显著

的差异ꎮ 其中ꎬＴ１ 干旱下ꎬ抗旱品系‘２９０’与不抗旱

品系 ‘ ２９９’ 花蕾中 ＣＡＴ 活性较对照分别降低了

３３.３４％和 ７１. ０５％ꎬ 而 叶 片 较 对 照 分 别 增 加 了

１８５.７１％和 １７３.５３％ꎮ Ｔ２ 干旱下ꎬ花蕾较对照分别

增加了３３３.２８％和 ２７１.８０％ꎻ叶片较对照分别增加了

２７８.９４％和 ２３１.０９％ꎮ 表明轻度干旱可诱导抗旱品

系油菜叶片的 ＣＡＴ 活性增强ꎬ而在较重干旱下ꎬ花
蕾中 ＣＡＴ 活性较对照增幅明显ꎬ以减轻重度干旱下

花蕾中活性氧的危害ꎮ
２.１. ５ 　 不同程度干旱下花蕾与叶片过氧化物酶

(ＰＯＤ)活性比较分析　 ＰＯＤ 主要功能是清除 Ｈ２Ｏ２

与其他有机氢化物的重要酶ꎬ干旱下 ＰＯＤ 可通过活

性氧的清除减少对植株细胞的伤害ꎮ 花期不同干

旱程度处理后ꎬ参试油菜品系花蕾和叶片中的 ＰＯＤ

图 ４　 不同程度干旱对品系‘２９０’与‘２９９’叶片

叶绿素 ａ / ｂ 含量的影响

Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ / ｂ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ
ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｔｒａｉｎ ‘２９０’ ａｎｄ ‘２９９’

图 ５　 不同程度干旱对品系‘２９０’与‘２９９’花蕾与

叶片过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒｅｅｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ＣＡＴ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｂｕｄ ａｎｄ ｌｅａｆ ｏｆ ｓｔｒａｉｎ ‘２９０’ ａｎｄ ‘２９９’

活性如图 ６ 所示ꎬ不同干旱程度下参试两品系花蕾

和叶片中的 ＰＯＤ 活性较对照含量均呈上升趋势ꎮ
其中 Ｔ１ 干旱处理下ꎬ品系‘２９０’与‘２９９’ 叶片中

ＰＯＤ 活性分别较对照增加 １４０.５２％和 ４２.８０％ꎬ其
中ꎬ抗旱品系‘２９０’叶片中 ＰＯＤ 活性较对照产生了

极显著差异ꎮ 同时花蕾中两品系 ＰＯＤ 活性分别增

加８.４８％和 ０.５７％ꎬ变化差异不显著ꎮ 随着干旱程

度的加强ꎬＴ２ 干旱下花蕾中的 ＰＯＤ 活性较对照增

加幅度升高ꎬ参试品系‘２９０’和‘２９９’的花蕾 ＰＯＤ
活性较对照分别显著增加了 １５８.７０％和 １０２.２９％ꎬ
叶片中的 ＰＯＤ 活性分别较对照显著增加了 ８５.００％
和４７.０６％ꎮ 表明 Ｔ１ 轻度干旱下叶片中 ＰＯＤ 起到

主要的酶促防御作用ꎬ随着干旱的加剧ꎬ油菜植株

通过提高花蕾中 ＰＯＤ 活性ꎬ减少花蕾细胞伤害ꎬ最
大程度的保证结实ꎮ
２.１.６　 不同程度干旱下花蕾与叶片超氧化物歧化

酶(ＳＯＤ)活性比较分析　 ＳＯＤ 是一种金属辅酶ꎬ具
有特定的生物催化功能ꎬ作为植物抗氧化的第一道

防线ꎬ具有催化超氧化物的歧化反映ꎬ减轻活性氧

对植物细胞伤害ꎮ 主要作用是清除植物体内超氧

阴离子[２０]ꎮ 油菜花期干旱后ꎬ分别测定两个抗旱差

异品系中花蕾及叶片中 ＳＯＤ 活性ꎬ如图 ７ 所示ꎬＴ１
干旱下ꎬ参试品系‘２９０’和‘２９９’的叶片的 ＳＯＤ 活

性分别较对照增加 ９３.６２％和 ６８.５９％ꎬ变化差异极

显著且叶片中 ＳＯＤ 活性明显大于花蕾ꎬ花蕾的 ＳＯＤ
活性分别较对照增加 ６７.８２％和 ３３.０１％ꎬ其中ꎬ抗旱

品系‘２９０’变化差异极显著ꎻ随着干旱程度的加剧ꎬ
Ｔ２ 干旱下ꎬ抗旱品系‘２９０’花蕾和叶片中 ＳＯＤ 活性

较对照分别显著增加了 １０９.８４％和 ４１.８４％ꎻ而不抗旱

品系‘２９９’花蕾和叶片中 ＳＯＤ 活性较对照分别降低

了１８.９４％和 ２１.７９％ꎬ其中叶片中 ＳＯＤ 活性较对照产

生了极显著的变化ꎮ 表明轻度干旱 Ｔ１ 处理下ꎬＳＯＤ

图 ６　 不同程度干旱对品系‘２９０’与‘２９９’花蕾与

叶片过氧化物酶(ＰＯＤ)活性的影响

Ｆｉｇ.６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒｅｅｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ＰＯＤ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｂｕｄ ａｎｄ ｌｅａｆ ｏｆ ｓｔｒａｉｎ ‘２９０’ ａｎｄ ‘２９９’
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的积累主要集中在叶片ꎬ随着干旱的加剧ꎬ抗旱品

系花蕾的 ＳＯＤ 活性的增幅较对照大于叶片ꎬ以减少

花蕾细胞的伤害ꎬ最大程度地保证结实ꎻ而不抗旱

品系叶片和花蕾的 ＳＯＤ 活性较对照有降低ꎬ干旱下

受害较重ꎮ
２.２　 不同程度干旱复水对成熟期油菜产量构成因

素的影响

　 　 西藏油菜花期干旱过程中ꎬ可见油菜开花时间

缩短并伴有复水后落花的现象ꎬ为此本试验考察了

干旱复水至成熟期的产量构成变化ꎬ结果如表 １ 所

示ꎬ经不同干旱时间处理后ꎬ单株有效角果总数、每
个角果粒数、千粒重、单株粒重均有不同程度的下

降ꎬ且随着干旱胁迫程度的加剧ꎬ各产量性状下降

幅度增大ꎮ 经 Ｔ１ 干旱处理植株ꎬ品系 ‘ ２９０’ 与

‘２９９’单株粒重降幅分别为 ２０％和 ４５％ꎻ经 Ｔ２ 干旱

处理的植株ꎬ品系‘２９０’与‘２９９’单株粒重降幅分别

为 ３８％和 ５９％ꎬ且参试两品系单株粒重较对照变化

均差异显著ꎮ 就各产量构成因素而言ꎬ单株有效角

果总数下降幅度最大ꎮ 经 Ｔ１ 干旱处理植株ꎬ品系

‘２９０’与‘２９９’单株有效角果总数降幅分别为 １８％
和 ４７％ꎻ经 Ｔ２ 干旱处理植株ꎬ品系‘２９０’与‘２９９’单
株有效角果总数降幅分别为约 １８％和 ５４％ꎬ其中ꎬ
在不同程度干旱处理下不抗旱品系‘２９９’单株有效

角果总数较对照均产生显著差异ꎮ Ｔ１ 处理下ꎬ品系

‘２９０’与‘２９９’每个角果粒数的降幅分别为 １０％和

８％ꎻ经 Ｔ２ 处理ꎬ品系‘２９０’与‘２９９’每个角果粒数

的降幅分别为 ２８％和 １１％ꎬ其中ꎬ在 Ｔ２ 干旱处理

下ꎬ抗旱品系‘２９０’每个角果粒数较对照差异显著ꎮ
经 Ｔ１ 处理ꎬ品系‘２９０’和‘２９９’千粒重的降幅不明

显ꎬ分别为 ３％和 ６％ꎬ较对照差异不显著ꎻ经 Ｔ２ 处

理的品系‘２９０’与‘２９９’千粒重降幅分别为 ９％和

１２％ꎬ较对照变化差异不显著ꎮ

图 ７　 不同程度干旱对品系‘２９０’与‘２９９’花蕾与

叶片超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)活性的影响

Ｆｉｇ.７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒｅｅｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｏｎ ＳＯＤ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｂｕｄ ａｎｄ ｌｅａｆ ｏｆ ｓｔｒａｉｎ ‘２９０’ ａｎｄ ‘２９９’

表 １　 花期干旱对油菜产量构成因素的影响
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｔ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｓｔａｇｅ ｏｎ

ｙｉｅｌｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｒａｐｅｓｅｅｄ

品系
Ｓｔｒａｉｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

单株有效
角果数 / 个

Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｐｏｄｓ

ｐｅｒ ｐｌａｎｔ

每角果
粒数 / 个
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｓｅｅｄｓ
ｐｅｒ ｐｏｄ

千粒重
１０００－ｇｒａｉｎ
ｗｅｉｇｈｔ / ｇ

单株粒重
Ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ
ｐｅｒ ｐｌａｎｔ / ｇ

‘２９０’

ＣＫ ３２６.２９ａ ２４.３９ａ ４.６７ａ ２１.７９ａ
Ｔ１ ２６６.１７ａ ２１.９２ａｂ ４.５３ａ １７.３４ａｂ
α ０.１８ ０.１０ ０.０３ ０.２０
Ｔ２ ２６７.００ａ １７.５８ｂ ４.２３ａ １３.４９ｂ
α ０.１８ ０.２８ ０.０９ ０.３８

‘２９９’

ＣＫ ２６４.４０ａ ２８.６０ａ ３.４６ａ １２.５３ａ
Ｔ１ １４１.３３ｂ ２６.４４ａ ３.２５ａ ６.８９ａｂ
α ０.４７ ０.０８ ０.０６ ０.４５
Ｔ２ １２１.８０ｂ ２５.４４ａ ３.０３ａ ５.１７ｂ
α ０.５４ ０.１１ ０.１２ ０.５９

　 　 注:不同小写字母表示干旱胁迫处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ

ａｍｏｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５) .

３　 讨　 论

干旱对作物造成多方面的伤害ꎮ 前人较多地

研究了作物叶片在干旱胁迫下受到的过氧化伤害ꎬ
认为在正常条件下ꎬ作物可通过自身的自由基清除

系统维护细胞内活性氧代谢的平衡ꎻ而在干旱胁迫

下ꎬ细胞内活性氧代谢平衡遭到破坏ꎬ导致大量自

由基产生并积累ꎬ继而加剧膜脂过氧化作用ꎬ造成

过氧化产物丙二醛的产生和积累ꎬ带来严重的生物

膜损伤[２１－２４]ꎮ 正常条件下活性氧类在花粉发育中

可诱发绒毡层细胞程序性死亡 ( Ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄ ｃｅｌｌ
ｄｅａｔｈꎬ ＰＣＤ)的起始ꎬ花粉发育中适时的 ＰＣＤ 是关

键ꎬ而在水分胁迫下会诱发活性氧的大量积累ꎬ从

而引起膜脂的过氧化ꎬ过氧化产物丙二醛积累使花

药绒毡层细胞 ＰＣＤ 提前或延后ꎬ最终导致花粉不

育[２５]ꎮ 本试验的前期研究中采用亚历山大染色法

检测干旱下的油菜花粉ꎬ未见花粉育性的明显下

降[１５]ꎬ但本研究干旱下花蕾和叶片中丙二醛含量较

对照均有增加ꎬ一定程度上表明干旱下诱发的活性

氧积累同样给花蕾带来膜损伤ꎮ 随干旱程度的加

剧ꎬ叶片中丙二醛的含量较对照明显增加ꎬ但花蕾

中丙二醛较对照明显减少ꎬ表明干旱下花蕾受害小

于叶片ꎬ且干旱对花蕾的膜损伤并不持续ꎮ 依此推

测一定干旱胁迫下油菜可能启动花蕾保护机制ꎬ为
此本试验进一步比较了叶片和花蕾中的脯氨酸积

累量ꎮ
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脯氨酸是植物体内一种可溶性渗透调节物质ꎬ
可调节液泡的渗透势ꎬ维持细胞膨压ꎬ干旱胁迫下

可防止植物细胞和组织脱水ꎬ还具有清除活性氧的

作用[２６]ꎮ 本试验中ꎬ两个参试油菜品系叶片和花蕾

中的脯氨酸含量均高于对照ꎬ其中 Ｔ１ 干旱下叶片

中的脯氨酸积累含量分别较对照增加了 ８３８.３２％ ~
１５８３.４５％ꎻ而花蕾中脯氨酸的积累量较对照增加了

５５１.０３％ ~ ５８６.１８％ꎻ这一结果与前人研究一致ꎬ干
旱胁迫可诱导植物组织中脯氨酸的积累ꎬ是植物抵

御外界逆境的应激反应ꎮ 前人研究发现缺水时脯

氨酸积累的原初部位主要是叶[２７]ꎬ本试验检测到花

蕾脯氨酸含量低于叶片ꎬ也依此认为干旱下油菜花

蕾中的脯氨酸来源于叶片的合成ꎻ另一方面ꎬ本试

验 Ｔ２ 处理下叶片和花蕾中积累脯氨酸的量分别较

对照 增 加 了 ６３５. ３７％ ~ ９２２. ６７％ 和 ７７４.５７％ ~
７７７.０３％ꎬ随着干旱胁迫加剧ꎬ叶片中脯氨酸含量较

对照的增加量有所降低ꎬ花蕾中脯氨酸含量较对照

有增加ꎬ这一结果与丙二醛的检测结果相吻合ꎬ随
着干旱胁迫的加剧ꎬ叶片中丙二醛含量增加ꎬ而花

蕾中的丙二醛含量减少ꎬ可能由于较重干旱下油菜

叶片脯氨酸积累的减少才导致叶片丙二醛的增加ꎬ
同时由于花蕾中脯氨酸的增加从而丙二醛减少ꎮ
依此推测油菜叶片合成的脯氨酸可能存在二次分

配的机制ꎬ为了避免干旱对繁殖系统的伤害ꎬ油菜

叶片合成的脯氨酸优先分配给花蕾ꎬ防止花蕾脱

水ꎬ减少干旱对花蕾的伤害ꎬ以最大程度地保证结

实ꎬ实现干旱胁迫下的自我保护以适应干旱环境ꎮ
干旱胁迫下脯氨酸不仅参与了叶片和花蕾的

渗透调节ꎬ同时也参与了叶绿素的合成ꎬ特别是干

旱解除后作为叶绿素合成的主要物质ꎬ主动参与植

物光合性能的恢复[２８]ꎮ 本试验条件下ꎬ干旱对叶片

的伤害具有持续性ꎬ主要表现为叶绿素 ａ / ｂ 值随着

干旱程度的加剧持续下降ꎮ 这种下降与较重干旱

下叶片的脯氨酸含量增加幅度较少有关ꎻ另一方

面ꎬ干旱胁迫下植物体内的活性氧大量积累ꎬ导致

叶绿体结构的破坏或者特异性地破坏叶绿素 ａꎬ进
而造成叶绿素 ａ / ｂ 值的降低[２９]ꎬ且随着干旱程度的

加剧降低更明显ꎮ
活性氧作为信号分子ꎬ传递信号给植物组织ꎬ

从而产生一系列的防御反应ꎮ 植物体抗氧化酶是

干旱下酶促保护机制中的主要物质ꎬＳＯＤ、ＰＯＤ 和

ＣＡＴ 相互协调配合ꎬ清除过剩的自由基ꎬ维持自由

基的动态水平ꎬ最终提高植物的抗逆性ꎮ 本试验条

件下ꎬ干旱胁迫可导致油菜叶片和花蕾中保护性酶

的同时积累ꎮ 其中轻度干旱下参试油菜叶片的

ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 较对照增加幅度明显高于花蕾ꎬ
随着干旱胁迫的加重ꎬ叶片中抗氧化酶较对照的增

加幅度减小ꎬ而花蕾较对照的增加幅度增大ꎮ 花蕾

是油菜有性繁殖的主要器官ꎬ也是后期产量形成的

重要基础ꎮ 干旱下花蕾中抗氧化酶的增加可一定

程度上减少干旱胁迫对花蕾的伤害ꎬ以最大限度地

保证花朵正常开放最终实现授粉和受精ꎬ这可能是

干旱胁迫下油菜植株对生殖生长的优先保护策略ꎬ
为干旱后期的产量形成奠定生殖基础ꎬ而这种策略

性的改变在抗旱品系中更为明显ꎬ表现出对干旱环

境较强的适应性ꎮ 而干旱下花蕾中保护性酶的大

量积累ꎬ是花蕾自身合成的、还是油菜植株体合成

过程中集中分配的结果ꎬ值得深入探讨ꎮ
本试验还考察了干旱复水后参试油菜品系产

量构成因素的变化ꎮ 产量构成因素中ꎬ单株有效角

果总数下降幅度最大ꎬ其次是每角果粒数和千粒

重ꎬ这与前人研究结果较一致[３０－３２]ꎮ 通过产量构成

因素的下降幅度比较ꎬ可发现单株有效角果数是下

降幅度较大的指标ꎬ该结果与干旱导致落花有直接

关系ꎬ同时也可能是有效角果数的减少才保证了每

角果粒数和千粒重降幅较少ꎮ 干旱和有限营养供

给条件下ꎬ落花落果的产生可能对油菜产量(植物

繁殖)的形成有一定的保护机制ꎮ

４　 结　 论

随着干旱程度的加剧ꎬ叶片的丙二醛较对照增

幅持续增加ꎻ脯氨酸和抗氧化酶在 Ｔ１ 干旱下叶片

中含量较对照增加明显ꎬＴ２ 干旱处理下叶片的脯氨

酸及抗氧化酶较对照的增幅下降ꎻ而花蕾随着干旱

程度的加剧丙二醛含量较对照有所降低且低于叶

片ꎻ脯氨酸和抗氧化酶含量较对照持续增加ꎬ且抗

旱品系表现明显ꎮ 在干旱处理后恢复生长至成熟

期产量构成因素中发现ꎬ单株有效角果总数下降明

显ꎬ而每角果粒数和千粒重相对受害较小ꎮ 这些发

现表明抗旱品系可以较好地清除活性氧系统ꎬ且在

不同程度的干旱条件下ꎬ油菜可通过自身调节ꎬ通
过不同的器官启动防御机制来保证最大限度的结

实ꎬ实现自我保护ꎮ 干旱下生殖生长及产量形成是

衡量作物抗旱性的重要指标ꎬ研究结果将对干旱区

油菜产量的形成提供理论依据ꎮ
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ＧＵＯ Ｃ Ｆꎬ ＳＵＮ Ｙ. Ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ' ｏｓｍｏｔｉｃ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ
ａｎｄ ｐｒｏｌｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ Ｉｎ￣
ｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｅｄｕｃａｔｉｏｎꎬ ２０１５ꎬ １６(１): １１４￣１１８.

[２９]　 贾利强ꎬ 李吉跃ꎬ 郎南军ꎬ 等. 水分胁迫对黄连木、清香木幼苗的

影响[Ｊ]. 北京林业大学学报ꎬ ２００３ꎬ ２５(３): ５５￣５９.
ＪＩＡ Ｌ Ｑꎬ ＬＩ Ｊ Ｙꎬ ＬＡＮＧ Ｎ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｐｈｏｔｏ￣
ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ｏｆ
ｓｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ Ｐｉｓｔａｃｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｐｉｓｔａｃｉａ ｗｅｉｎｍａｎｎｉｆｏｌｉａ [ Ｊ ].
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ２００３ꎬ ２５(３): ５５￣５９.

[３０]　 杨帅ꎬ 王碧霞ꎬ 胥晓ꎬ 等. 葎草雌雄植株开花物候和花器官对干

旱的响应差异[Ｊ]. 植物分类与资源学报ꎬ ２０１４ꎬ ３６(５): ６５３￣６６０.
ＹＡＮＧ Ｓꎬ ＷＡＮＧ Ｂ Ｘꎬ ＸＵ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｅｘ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ￣
ｉｎｇ ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｆｌｏｒａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｈｕｍｕｌｕｓ ｓｃａｎｄｅｎｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ
[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ ２０１４ꎬ ３６(５): ６５３￣６６０.

[３１]　 牟成香ꎬ 孙庚ꎬ 罗鹏ꎬ 等. 青藏高原高寒草甸植物开花物候对极

端干旱的响应[Ｊ]. 应用与环境生物学报ꎬ ２０１３ꎬ １９(２): ２７２￣２７９.
ＭＵ Ｃ Ｘꎬ ＳＵＮ Ｇꎬ ＬＵＯ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄ￣
ｏｗ ｐｌａｎｔ ｉｎ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ￣Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ ｔｏ ｅｘｔｒｅｍｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｉｍｐｏｓｅｄ
ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ [ Ｊ ]. Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ ａｎｄ
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １９(２): ２７２￣２７９.

[３２]　 ＰＩＮＨＥＲＯ Ｒ Ｇꎬ ＲＡＯ Ｍ Ｖꎬ ＰＡＬＩＹＡＴＨ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ａｃｔｉｖｉ￣
ｔｉｅｓ ｏｆ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｔｏ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄｐａ￣
ｃｌｏｂｕｔｒａｚｏｌ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ １９９７ꎬ １１４(２): ６９５￣７０４.
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[２２]　 ＢＡＲＫＬＡ Ｂ Ｊꎬ ＧＡＲＩＢＡＹ￣ＨＥＲＮÁＮＤＥＺ Ａꎬ ＭＥＬＺＥＲ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｎ￣
ｇｌｅ ｃｅｌｌ￣ｔｙｐｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｉｐｉｄ ｒｅｍｏｄｅｌｌｉｎｇ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓａｌｉｎ￣
ｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｂｌａｄｄｅｒ ｃｅｌｌｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ ｈａｌｏｐｈｙｔｅ Ｍｅｓｅｍｂｒｙａｎ￣
ｔｈｅｍｕｍ ｃｒｙｓｔａｌｌｉｎｕｍ[Ｊ]. Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１８ꎬ ４１(１０):
２３９０￣２４０３.

[２３]　 ＳＡＴＯ Ｎꎬ ＳＯＮＯＩＫＥ Ｋꎬ ＴＳＵＺＵＫＩ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｍｐａｉｒｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ
ｉｎ ａ ｍｕｔａｎｔ ｏｆ Ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓ ｒｅｉｎｈａｒｄｔｉｉ ｄｅｆｅｃｔｉｖｅ ｉｎ ｓｕｌｆｏｑｕｉｎｏｖｏｓｙｌ
ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ[Ｊ]. Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ １９９５ꎬ ２３４(１):
１６￣２３.

[２４]　 ＳＵＩ Ｎꎬ ＨＡＮ Ｇ Ｌ. Ｓａｌｔ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｆ ＰＳＩＩ ｉｓ ａｌｌｅｖｉａｔｅｄ
ｉｎ ｈａｌｏｐｈｙｔｅ Ｔｈｅｌｌｕｎｇｉｅｌｌａ ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｂｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｏｆ ｕｎｓａｔｕｒａｔｅｄ ｆａｔｔｙ
ａｃｉｄｓ ｉｎ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｌｉｐｉｄｓ[Ｊ]. Ａｃｔａ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａｅ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１４ꎬ ３６
(４): ９８３￣９９２.

[２５]　 ＢＥＮ ＨＡＭＥＤ Ｋꎬ ＢＥＮ ＹＯＵＳＳＥＦ Ｎꎬ ＲＡＮＩＥＲＩ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｌｉｐｉｄｓ ａｎｄ ｓｕｌｆｏｌｉｐｉｄｓ ｉｎ ｔｈｅ ｈａｌ￣
ｏｐｈｙｔｅ Ｃｒｉｔｈｍｕｍ ｍａｒｉｔｉｍｕｍ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ １６２(５): ５９９￣６０２.

[２６]　 ＭＩＮＯＤＡ Ａꎬ ＳＯＮＯＩＫＥ Ｋꎬ ＯＫＡＤＡ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｅｆｆｉ￣
ｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｔｈｅ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｄｏｎａｔｉｏｎ ｔｏ ｔｙｒｏｓｉｎｅ Ｚ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ ｉｎ ａｎ
ＳＱＤＧ￣ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ｍｕｔａｎｔ ｏｆ Ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓ[Ｊ]. ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２００３ꎬ
５５３(１/ ２): １０９￣１１２.

[２７]　 ＲＥＮＮＩＥ Ｅ Ａꎬ ＥＢＥＲＴ Ｂꎬ ＭＩＬＥＳ Ｇ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａ
ｓｐｈｉｎｇｏｌｉｐｉｄ α￣ｇｌｕｃｕｒｏｎｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｔｈａｔ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｐｏｌｌｅｎ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ]. Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１４ꎬ ２６(８): ３３１４￣３３２５.

[２８]　 ＧＵＩＬＬＡＳ Ｉꎬ ＧＵＥＬＬＩＭ Ａꎬ ＲＥＺÉ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｏｎｇ ｃｈａｉｎ ｂａｓｅ ｃｈａｎｇｅｓ
ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｂｙ ａ ｓｈｏｒｔ ｅｘｐｏｓｕｒｅ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｏ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｒｅ ａｌ￣
ｔｅｒｅｄ ｂｙ ＡＨｂ１ ｎｏｎ￣ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｈａｅｍｏｇｌｏｂｉｎ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１３ꎬ ６３: １９１￣１９５.

[２９]　 ＶＡＬＩＴＯＶＡ Ｊ Ｎꎬ ＳＵＬＫＡＲＮＡＹＥＶＡ Ａ Ｇꎬ ＭＩＮＩＢＡＹＥＶＡ Ｆ Ｖ. Ｐｌａｎｔ
ｓｔｅｒｏｌｓ:ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ[Ｊ]. Ｂｉｏ￣
ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ (Ｍｏｓｃｏｗ)ꎬ ２０１６ꎬ ８１(８): ８１９￣８３４.

[３０]　 ＡＢＩＤＡ Ｈꎬ ＤＯＬＣＨ Ｌ Ｊꎬ ＭＥÏ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｇｌｙｃｅｒｏｌｉｐｉｄ ｒｅ￣
ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｂｙ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ ｉｎ Ｐｈａｅｏ￣
ｄａｃｔｙｌｕｍ ｔｒｉｃｏｒｎｕｔｕｍ[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ １６７(１): １１８￣１３６.

[３１]　 ＭＵＥＬＬＥＲ Ｓ Ｐꎬ ＫＲＡＵＳＥ Ｄ Ｍꎬ ＭＵＥＬＬＥＲ Ｍ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.
Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｔｒａ￣ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｉｃ ｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｄｕｒｉｎｇ ｈｅａｔ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ [ Ｊ ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１５ꎬ ６６(１５): ４５１７￣４５２６.

[３２]　 ＫＩＭ Ｈ Ｕꎬ ＬＥＥ Ｋ Ｒꎬ ＪＵＮＧ Ｓ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ￣ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ＬＥＣ２
ｅｎｈａｎｃｅｓ ｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｗｉｔｈｏｕｔ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ａｆ￣
ｆｅｃｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１５ꎬ １３(９):
１３４６￣１３５９.

[３３]　 王湘ꎬ 魏芳ꎬ 董绪燕ꎬ 等. 酶法合成富含花生四烯酸结构磷脂[Ｊ].
中国油料作物学报ꎬ ２０１５ꎬ ３７(６): ８８９￣８９６.
ＷＡＮＧ Ｘꎬ ＷＥＩ Ｆꎬ ＤＯＮＧ Ｘ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｉｐａｓｅ ｃａｔａｌｙｚｅｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｄ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄｓ ｒｉｃｈ ｉｎ ＡＲＡ[Ｊ]. Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｏｉｌ
Ｃｒｏｐ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１５ꎬ ３７(６): ８８９￣８９６.

[３４]　 ＲＯＤＲÍＧＵＥＺ￣ＲＯＳＡＬＥＳ Ｍ Ｐꎬ ＫＥＲＫＥＢ Ｌꎬ ＢＵＥＮＯ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｎ￣
ｇｅｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ＮａＣｌ ｉｎ ｌｉｐｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎꎬ ｌｉｐｏｘｙｇｅｎａｓｅꎬ
ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ Ｈ＋￣ＡＴＰａｓｅ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｔｏ￣
ｍａｔｏ (Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ. Ｍｉｌｌ) ｃａｌｌｉ[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９９９ꎬ
１４３(２): １４３￣１５０.

[３５]　 ＭＡＮＳＯＵＲ Ｍ Ｍꎬ ＳＴＡＤＥＬＭＡＮＮ Ｅ Ｊꎬ ＬＥＥ￣ＳＴＡＤＥＬＭＡＮＮ Ｏ Ｙ.
Ｓａｌｔ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ ｂｙ ｃｈｏｌｉｎｅ ｃｈｌｏｒｉｄｅ: ｐｌａｎｔ
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