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不同温度处理对毛酸浆花芽分化
和生理特性的影响
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摘　 要:为探讨温度对毛酸浆花芽分化的影响ꎬ以‘大黄菇娘’毛酸浆品种为试验对象ꎬ在花芽分化期分别设置

２７℃ / ２０℃ (ＣＫ)、２３℃ / １６℃ (Ｔ１)、３１℃ / ２４℃ (Ｔ２)和 ３５℃ / ２８℃ (Ｔ３)４ 个不同温度处理ꎬ研究毛酸浆花芽的形态分化

过程变化及花芽分化进程中内源激素、碳水化合物、抗氧化酶等生理指标的变化ꎮ 结果表明:低温(Ｔ１)和 ＣＫ 处理条

件下ꎬ毛酸浆花芽分化进程基本相同ꎻ而高温处理(Ｔ２ 和 Ｔ３)的花芽分化启动时间较 ＣＫ 处理提前ꎬ且在 ５Ｌ 期花芽分

化已达 ５０％及以上ꎬ高温处理下的萼片原基分化不能形成闭合的套状结构ꎬ后期表现为果实裸露在宿存花萼的外

部ꎻＣＫ 和 Ｔ１ 处理的果实均是正常果ꎬ但高温处理下畸形果比例达到 ５０％以上ꎮ 不同处理在 ３Ｌ 期全氮含量表现为

Ｔ３<Ｔ２<ＣＫ<Ｔ１ꎬ且 Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理在 ３Ｌ 期的全氮含量分别比 ＣＫ 处理降低 ３０.７％和 ４０.１％ꎮ ＣＡＴ 活性呈先升高后降

低趋势ꎬ在 ３Ｌ 期达到最高值时表现为 Ｔ３>Ｔ２>ＣＫ>Ｔ１ꎮ 高温处理下的 ＳＯＤ 活性呈先降低后升高趋势ꎬ并且在 ４Ｌ 期

ＳＯＤ 活性分别比 ＣＫ 处理提高 ２４.５％和 ２５.９％ꎮ 高温处理下 ＰＯＤ 活性呈先升高后降低趋势ꎬ表现为 Ｔ３>Ｔ２>ＣＫꎮ 随

着分化进程ꎬ高温处理下 ＡＢＡ、ＩＡＡ、ＺＲ 和 ＧＡ３含量在 ３Ｌ 期达到最高值ꎬ而低温和 ＣＫ 处理在 ４Ｌ 期才达到最高值ꎻ其
中在 ３Ｌ 期ꎬＴ２ 和 Ｔ３ 处理 ＩＡＡ 含量分别比 ＣＫ 处理提高 ３１.５％和 ６２.５％ꎬＧＡ３ 含量分别比 ＣＫ 处理提高 １０７.４％和

８７.９％ꎬＴ２ 和 Ｔ３ 处理的 ＡＢＡ / ＩＡＡ、ＺＲ / ＩＡＡ 比值均低于 ＣＫ 处理ꎻ在毛酸浆花芽分化过程中ꎬＴ１ 处理的 ＡＢＡ / ＧＡ３比

值高于其他 ３ 个处理ꎬ与 ＣＫ 相比提高 ２４.１％~３７.８％ꎮ ＣＫ 条件下ꎬ毛酸浆在 ３Ｌ 期积累了大量的可溶性糖和果糖ꎬ其
中可溶性糖分别比 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３ 处理提高 ７５.８％、３３.６％、１６.８％ꎮ 综上可知ꎬ不同温度处理会影响毛酸浆的花芽分化ꎬ
高温能够促进激素合成ꎬ影响氮含量和可溶性糖、果糖的积累ꎬ调控抗氧化酶活性ꎬ促进毛酸浆的花芽分化ꎬ但会导

致畸形果的产生ꎮ
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ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｗａｓ ７５.８％ꎬ ３３.６％ꎬ ａｎｄ １６.８％ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ Ｔ１ ~ Ｔ３ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ. Ｈｉｇｈｅｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｐｒｏｍｏｔｅｄ ｈｏｒｍｏｎｅ ｓｙｎｔｈｅ￣
ｓｉｓꎬ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ａｎｄ ｆｒｕｃｔｏｓｅꎬ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ
ｅｎｚｙｍｅｓꎬ ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｅｄ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓꎬ ｂｕｔ ｌｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ａｂｎｏｒｍａｌ ｆｒｕｉｔ.

Ｋｅｙｗｏｒｄｓ: Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｌ.ꎻ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎻ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎꎻ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｙ

　 　 花芽分化是高等植物进入生殖发育的关键标

志ꎬ也是植物整个生活周期从营养生长阶段转向生

殖生长阶段的重要转折点[１]ꎮ 温度对植物整个生

长发育周期有着不可或缺的作用ꎬ而不同植物的花

芽分化所需要的温度条件不同ꎬ温度过高或过低都

会对花芽的正常形成和分化产生一定的影响[２－３]ꎬ
高温可以抑制营养生长ꎬ促进生殖生长ꎬ加快花芽

分化过程[４－５]ꎮ
植物内源激素是植物整个生长发育过程中信

号传导物质之一ꎬ对植物花器官形态建成过程具有

重要作用ꎮ 植物体内低水平的生长素( ＩＡＡ)、高水

平的脱落酸(ＡＢＡ)和玉米素核苷(ＺＲｓ)可促进花芽

分化[６]ꎮ ＧＡ 浓度在植物生长阶段处于低水平ꎬ而
在花芽分化阶段迅速上升ꎬ花芽完成后浓度降

低[７]ꎻ外部条件的改变也可引起植物内源激素的变

化ꎬ促进正常成花ꎮ 当植物受到高温胁迫时ꎬ体内

ＧＡ 浓度增加ꎬ花芽分化加快[８－９]ꎮ 植物花芽分化并

不是单纯的依靠某一种或几种激素独立的动态变

化影响成花ꎬ而是受到几种激素共同作用、共同协

调完成花发育ꎮ 高比值的 ＡＢＡ / ＩＡＡ、 ＺＲ / ＧＡ３ 和

ＺＲ / ＩＡＡ 有助于花芽分化ꎬ而 ＡＢＡ / ＧＡ３的比值升高

利于花发育[１０]ꎮ
花芽分化是植物内部各种反应有序进行的体

现ꎬ要想维持这种秩序ꎬ也离不开酶的作用ꎬＣＡＴ、
ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 的活性随着花芽分化的进行不断升

高[１１]ꎬ高活性的 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 有利于花芽分

化[１２]ꎮ 碳水化合物不仅是结构和能量物质的给予

者ꎬ还参与花发育的调控及花器官的形成[５]ꎮ 在植

物进行花芽分化时ꎬ顶芽和叶片中的可溶性总糖含

量也随着花芽分化进程而变化[１３]ꎮ 在不同环境条

件和处理措施下ꎬ可以增加植物地上部的碳水化合

物含量ꎬ能够促进花芽分化ꎬ降低畸形果发生率ꎬ提
高果实品质[１４]ꎮ

毛酸浆(Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｉｃａ Ｌ.)是茄科酸浆

属一年生草本植物ꎬ又名洋菇娘、黄菇娘及灯笼草

等ꎬ具有较高的营养价值[１５－１６]ꎮ 毛酸浆花为喇叭

形ꎬ合瓣花、两性花ꎬ单生于叶腋ꎬ腋芽即花芽[１７]ꎮ
本文以毛酸浆为对象ꎬ研究在不同温度条件下毛酸

浆成花的形态学观察及其花芽分化过程中全氮、抗
氧化物酶活性等生理指标的变化ꎻ另外毛酸浆由营

养生长向生殖生长的转变与植株的生理变化特别

是与内源激素、碳水化合物的关系既密切又复杂ꎬ
但目前关于毛酸浆花芽分化和内源激素方面的研

究鲜有报道ꎮ 因此开展毛酸浆的成花过程及生理

特性的研究具有重要意义ꎬ可为毛酸浆成花调控提

供理论依据ꎮ
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１　 材料与方法

１.１　 试验材料与试验处理

试验在安徽农业大学园艺试验中心进行ꎬ供试

毛酸浆品种为‘大黄菇娘’ꎮ 选取大小一致、籽粒饱

满的种子ꎬ于 ５５℃清水浸种 ２４ ｈꎻ然后将种子均匀

置于放有湿纱布的培养皿中ꎬ在人工气候箱(白天

３０℃、１２ ｈꎬ夜晚 ２６℃、１２ ｈ)里催芽 ３~５ ｄꎮ 将草炭、
珍珠岩和蛭石按体积比 ３ ∶ １ ∶ １ 混合均匀后ꎬ播种露

白整齐的种子ꎬ然后放在人工气候箱中培养ꎬ生长环

境温度为 ２７℃ / ２０℃(昼 /夜)ꎬ光照为 １８０ μｍｏｌ ｍ－２

 ｓ－１ꎬ空气相对湿度为 ７５％ꎬ昼夜时长均为 １２ ｈꎮ
当毛酸浆生长至 １ 叶 １ 心时ꎬ取长势一致的幼

苗移栽到塑料营养钵中ꎬ置于各温度处理下培养ꎮ
温度设置为 ２７℃ / ２０℃ (即最适温度培养为对照ꎬ
ＣＫ)、２３℃ / １６℃ (低温处理ꎬＴ１)、３１℃ / ２４℃ (高温

处理ꎬＴ２)和 ３５℃ / ２８℃(高温处理ꎬＴ３)ꎬ各处理 ３ 次

重复ꎮ 分别在 ２ 叶 １ 心(２Ｌ)、３ 叶 １ 心(３Ｌ)、４ 叶 １
心(４Ｌ)、５ 叶 １ 心(５Ｌ)、６ 叶 １ 心(６Ｌ)时期取样ꎬ用
液氮速冻后ꎬ置于－８０℃冰箱保存ꎮ
１.２　 测定指标及方法

１.２.１ 　 取样固定 　 每个处理随机取 １０ 株幼苗顶

芽ꎬ以 ５０％ＦＡＡ 固定液(５０％酒精 ∶ 甲醛 ∶ 冰乙酸＝
１６ ∶ １ ∶ １)进行固定ꎮ 每个处理 ３ 次重复ꎮ 固定后

进行抽气ꎬ使样本完全浸没在固定液中ꎮ
１.２.２　 花芽分化观察　 花芽放入包埋盒后ꎬ用不同

浓度梯度的酒精进行脱水ꎬ二甲苯进行透明ꎬ然后

包埋、切片、苏木精－伊红染色(ＨＥ 染色)ꎬ在显微镜

下观察不同苗龄的切片ꎮ
１.２.３　 开花及坐果情况统计 　 将不同温度处理下

的毛酸浆幼苗进行常规管理ꎬ当出现幼蕾后ꎬ每隔

１０ ｄ 记录毛酸浆植株开花及坐果情况ꎬ每个处理统

计 １０ 株ꎬ３ 次重复ꎬ第 ３０ ｄ 结束统计ꎮ
１.２.４　 生理指标测定 　 取离顶芽较近的第一片和

第二片叶片ꎬ称取样品 ０.１ ｇꎬ每个测定指标 ３ 次重

复ꎮ 可溶性糖测定参考李合生[１８] 的蒽酮比色法ꎻ果
糖测定参考艾育芳[１９] 的间苯二酚比色法ꎮ 全氮含

量测定参考郭敬等[２０] 的 Ｈ２ＳＯ２－Ｈ２Ｏ２微波消解－纳
氏试剂法ꎻ超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)活性测定参考李

合生[１８]的氮蓝四唑法ꎻ过氧化物酶(ＰＯＤ)活性测定

参考李合生[１８]的愈创木酚法ꎻ过氧化氢酶(ＣＡＴ)活
性测定参考李合生[１８] 的过氧化氢酶活性测定ꎮ 采

用酶联免疫吸附法(ＥＬＩＳＡ)测定花芽分化期 ＩＡＡ、
ＡＢＡ、ＧＡ３、ＺＲ 等 ４ 种内源激素的含量ꎮ

１.３　 数据分析与处理

所有试验数据取平均值ꎮ 采用 ＳＰＳＳ ２３ 进行方

差分析ꎬ采用最小显著性差异法(ＬＳＤ)进行多重比

较ꎬ采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 作图ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 低温和对照处理下毛酸浆花芽分化的形态学观察

在整个花芽分化过程中ꎬＴ１ 和 ＣＫ 处理下分化

阶段相同(图 １)ꎮ 在 ２Ｌ 期(即未分化期)ꎬ两个处

理的生长点细胞纵向分裂速度大于横向分裂ꎬ生长

锥向上凸起ꎬ且生长锥上只有叶芽(Ｔ１Ａ、ＣＫＡ)ꎻ在
３Ｌ 期(即分化初期)ꎬ生长锥变宽ꎬ高度变小ꎬ呈半胖

球形ꎬ此时的生长锥已变成生殖生长锥 ( Ｔ１Ｂ、
ＣＫＢ)ꎻ在 ４Ｌ 期(即萼片花瓣分化期)ꎬ半胖球状生

长锥周围细胞分裂较快ꎬ中央细胞分裂较慢ꎬ纵切

面能看到边缘有两个明显的小凸起(Ｔ１Ｃ、ＣＫＣ)ꎻ在
５Ｌ 期(即雄蕊分化期)ꎬ萼片原基基部结合ꎬ上部向

内靠合生长ꎬ形成一个封闭的套状结构(Ｔ１Ｄ、ＣＫＤꎬ
ａ)ꎬ其内部花瓣原基分化也是基部结合ꎬ上部靠合

生长ꎬ纵切面也只见两个(Ｔ１Ｄ、ＣＫＤꎬｂ)ꎬ并且花瓣

原基内部生殖生长锥凸起ꎬ形成膨大的囊状结构ꎬ
即雄蕊原基(Ｔ１Ｄ、ＣＫＤꎬｃ)ꎻ在 ６Ｌ 期(即雌蕊分化

期)ꎬ雄蕊原基发育成花药ꎬ纵切面能够看到蝴蝶

状ꎬ此时雌蕊原基分化ꎬ进行伸长生长ꎬ不过 ＣＫ 的

雌蕊能看到较细的花柱和 ２ 室子房(ＣＫＥꎬｆ、ｇ)ꎮ
２.２　 高温处理下毛酸浆花芽分化的形态学观察

Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理下花芽分化的石蜡切片如图 １ 所

示ꎬ两个高温处理的花芽分化进程相似ꎮ 在 ２Ｌ 期ꎬ
生长锥由叶芽分化转变为向花芽分化ꎬ由营养生长

锥变成生殖生长锥(Ｔ２Ａ、Ｔ３Ａ)ꎻ在 ３Ｌ 期ꎬ生殖生长

锥周围细胞分裂快ꎬ纵切面能够看到两个凸起即萼

片原基ꎬ且这两个凸起上部分向内靠合生长(Ｔ２Ｂ、
Ｔ３Ｂꎬａ)ꎬ然而在 Ｔ３ 处理下ꎬ纵切面还能看到花瓣原

基的分化(Ｔ３Ｂꎬｂ)ꎻ在 ４Ｌ 期ꎬ在萼片原基内部ꎬ花瓣

原基上部也向内靠合生长分化ꎬ其中 Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理

下均不明显(Ｔ２Ｃ、Ｔ３Ｃꎬｂ)ꎬ同时ꎬ在花瓣原基分化

内部ꎬ纵切面还能看到雄蕊原基的分化(Ｔ２Ｃ、Ｔ３Ｃꎬ
ｃ)ꎻ在 ５Ｌ 期ꎬ在雄蕊分化的内部ꎬ生殖生长锥伸长

生长ꎬ形成雌蕊原基的分化( Ｔ２Ｄ、Ｔ３Ｄꎬｄ)ꎻ至 ６Ｌ
期ꎬ萼片基部始终结合ꎬ上部却呈现不同程度的分

离(Ｔ２Ｅ、Ｔ３Ｅ)ꎬ此时ꎬ雄蕊原基发育成花药ꎬ纵切面

呈蝴蝶状ꎬ雌蕊原基纵切面能够看到 ２ 室子房和胎

座(Ｔ２Ｅ、Ｔ３Ｅꎬｇ、ｈ)ꎮ 然而 Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理的切片图

与 ＣＫ 相比ꎬ从 ３Ｌ 期开始ꎬ萼片原基上部向内靠合

生长的部分ꎬ已呈现不同程度的分离ꎬ至 ６Ｌ 期雌蕊
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分化结束ꎬ不能形成完全闭合的套状结构ꎮ 说明高

温处理不利于毛酸浆套状宿存花萼的形成ꎮ
２.３　 不同温度处理对毛酸浆花芽分化进程的影响

毛酸浆花芽分化分为未分化期、分化初期、萼
片花瓣分化期、雄蕊分化期和雌蕊分化期(表 １)ꎮ
在正常温度下ꎬ毛酸浆幼苗从 ３Ｌ 期开始进行花芽

分化ꎬ此时生长锥上有圆状突起ꎬ且正常温度和低

温条件下ꎬ幼苗在 ６Ｌ 期才有 ５０％以上完成整个花

芽分化ꎮ 高温处理后ꎬ幼苗在 ２Ｌ 期就开始花芽分

化ꎬ且随着花芽分化的进行ꎬ在 ５Ｌ 期时ꎬ雌蕊分化

进程已达 ５０％及以上ꎮ 由此可知ꎬ高温处理促进了

毛酸浆幼苗花芽分化的进程ꎮ
２.４　 不同温度处理对毛酸浆开花及坐果情况的影响

如表 ２ 所示ꎬ不同温度处理的毛酸浆开花数差异

不显著ꎮ Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理下坐果数差异不显著ꎬ但与 ＣＫ

和 Ｔ１ 处理存在显著差异ꎮ ＣＫ 和 Ｔ１ 处理无畸形果ꎬ果
实形状如图 ２ 所示ꎬ说明高温处理诱导产生畸形果ꎮ

表 １　 毛酸浆幼苗花芽分化分级统计

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｌ.

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

分化期 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｓｔａｇｅ

２Ｌ ３Ｌ ４Ｌ ５Ｌ ６Ｌ

Ｔ１ ０％(０) ２０％(１) ２６.６７％(２) ４３.３３％(３) ５３.３３％(４)
ＣＫ ０％(０) ２３.３３％(１) ３０％(２) ４６.６７％(３) ５６.６７％(４)
Ｔ２ １３.３３％(１) ２３.３３％(２) ４０.０％(３) ５０％(４) ５６.６７％(４)
Ｔ３ １６.１７％(１) ２６.６７％(２) ４６.６７％(３) ５３.３３％(４) ６０％(４)

　 　 注:０、１、２、３、４ 分别表示未分化期、分化初期、萼片花瓣分化期、
雄蕊分化期、雌蕊分化期ꎮ

Ｎｏｔｅ: ０ꎬ １ꎬ ２ꎬ ３ꎬ ａｎｄ ４ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｕｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｐｈａｓｅꎬ ｅａｒｌｙ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｐｈａｓｅꎬ ｓｅｐａｌ ｐｅｔａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｐｈａｓｅꎬ ｓｔａｍｅｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｐｈａｓｅꎬ ａｎｄ ｐｉｓｔｉｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｐｈａｓｅꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

　 　 注:Ｔ１、ＣＫ、Ｔ２ 和 Ｔ３ 分别表示 ２３℃ / １６℃、２７℃ / ２０℃、３１℃ / ２４℃和 ３５℃ / ２８℃处理ꎮ ＧＴ:生长锥ꎬＲＧＴ:生殖生长锥ꎬａ:萼片原
基ꎬｂ:花瓣原基ꎬｃ:雄蕊原基ꎬｄ:雌蕊原基ꎬｅ.花粉粒ꎬｆ.花柱ꎬｇ.子房ꎬｈ.胎座ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ｔ１ꎬ ＣＫꎬ Ｔ２ꎬ ａｎｄ Ｔ３ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｔ ２３℃ / １６℃ꎬ ２７℃ / ２０℃ꎬ ３１℃ / ２４℃ꎬ ａｎｄ ３５℃ / ２８℃ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. ＧＴ:
Ｇｒｏｗｉｎｇ ｔｉｐꎬ ＲＧＴ: Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｔｉｐꎬ ａ: Ｓｅｐａｌ ｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍꎬ ｂ: Ｐｅｔａｌ ｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍꎬ ｃ: Ｓｔａｍｅｎ ｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍꎬ ｄ: Ｐｉｓｔｉｌ ｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍꎬｅ:
Ｐｏｌｌｅｎꎬ ｆ: Ｓｔｙｌｅꎬ ｇ: Ｏｖａｒｙꎬ ｈ: Ｐｌａｃｅｎｔａ.

图 １　 不同处理条件下毛酸浆花芽分化切片
Ｆｉｇ.１　 Ｆｌｏｗｅｒ ｂｕｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｓｌｉｃｅｓ ｏｆ Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｌ. ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

表 ２　 不同处理下毛酸浆开花及坐果情况
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｓｅｔｔｉｎｇ ｏｆ Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｌ.
处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
开花数

Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｎｕｍｂｅｒ
坐果数
Ｆｒｕｉｔ ｓｅｔ

畸形果数
Ａｂｎｏｒｍａｌ ｆｒｕｉｔ

Ｔ１ ９±１.１８ａ ７.３±０.７８ｂ ０ｂ
ＣＫ ９.２±１.２５ａ ７.４±０.６６ｂ ０ｂ
Ｔ２ １０.１±１.３０ａ ８.９±０.７０ａ ４.８±０.７５ａ
Ｔ３ １０.１±１.３７ａ ９.２±０.８７ａ ５.２±０.７５ａ

　 　 注:同列不同字母表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ < ０. ０５) .

Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 不同处理条件下毛酸浆果实形状

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｆｒｕｉｔ
ｓｈａｐｅ ｏｆ Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｌ.
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２.５　 不同温度处理对毛酸浆全氮含量和抗氧化酶

活性变化的影响

　 　 在不同温度处理下毛酸浆花芽分化过程中全

氮含量变化趋势如图 ３Ａ 所示ꎮ Ｔ１ 处理下ꎬ不同分

化过程中全氮含量整体呈下降趋势ꎻ在 ３Ｌ 期ꎬ不同

处理全氮含量表现为 Ｔ３<Ｔ２<ＣＫ<Ｔ１ꎬ并且 Ｔ２ 和 Ｔ３
处理在 ３Ｌ 期的全氮含量与 ＣＫ 处理相差最大ꎬ分别

比 ＣＫ 处理降低 ３０.７％和 ４０.１％ꎮ 然而 Ｔ１ 处理条件

下ꎬ在 ２Ｌ 期到 ５Ｌ 期的全氮含量水平高于 ＣＫ 处理ꎬ
这说明较低温度有利于毛酸浆全氮的积累ꎮ

从图 ３Ｂ 可知ꎬ在不同温度处理下毛酸浆花芽

分化过程中 ＣＡＴ 活性呈先升高后降低趋势ꎬ在 ２Ｌ
期ꎬＴ２、Ｔ３、ＣＫ 处理的 ＣＡＴ 活性表现为 Ｔ３>Ｔ２>ＣＫꎬ
分别比 ＣＫ 提高 ２０.７％和 ３３.９％ꎮ 在 ３Ｌ 期达到最高

值ꎬ并且 ＣＡＴ 活性表现为 Ｔ３>Ｔ２>ＣＫ>Ｔ１ꎮ 然后随

着花芽分化的进行ꎬＴ２ 和 Ｔ３ 处理的 ＣＡＴ 活性下降

幅度比 ＣＫ 处理大ꎮ 在不同温度处理下ꎬ毛酸浆花

芽分化过程中 ＳＯＤ 和 ＰＯＤ 活性变化趋势如图 ３Ｃ、
Ｄ 所示ꎮ Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理的 ＳＯＤ 活性呈先降低后升高

趋势ꎬ但降低幅度很小ꎮ 与 ＣＫ 处理相比ꎬ两个高温

处理的 ＳＯＤ 活性高于 ＣＫ 处理ꎬ高温处理下 ＰＯＤ 活

性呈先升高后降低趋势ꎬ并且 Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理下 ＰＯＤ
活性高于 Ｔ１ 和 ＣＫ 处理ꎮ
２.６　 不同温度处理下毛酸浆内源激素含量的变化

如图 ４ 所示ꎬ不同温度条件下ꎬＴ１ 和 ＣＫ 处理的

ＡＢＡ、ＩＡＡ、ＺＲ 和 ＧＡ３ 含量变化趋势相近ꎬ而 Ｔ２ 和

Ｔ３ 处理下 ４ 种激素含量的动态变化趋势相近ꎮ 在

３Ｌ 期ꎬＴ２ 和 Ｔ３ 处理的 ＡＢＡ、ＩＡＡ、ＺＲ 和 ＧＡ３含量达

到最高值ꎻ在 ４Ｌ 期ꎬＴ１ 和 ＣＫ 处理的 ＡＢＡ、ＩＡＡ、ＺＲ
和 ＧＡ３含量达到最高值ꎮ Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理的 ＩＡＡ、ＺＲ
和 ＧＡ３含量整体高于 ＣＫ 和 Ｔ１ 处理ꎮ 说明高温处

理下能促进毛酸浆内源激素的合成ꎮ
２.７　 不同温度处理下毛酸浆内源激素比值的变化

ＡＢＡ / ＩＡＡ 的动态变化如图 ５Ａ 所示ꎬＴ１ 和 ＣＫ
处理的 ＡＢＡ / ＩＡＡ 比值变化趋势一致ꎬＴ２ 和 Ｔ３ 处理

的 ＡＢＡ / ＩＡＡ 比值变化趋势一致ꎮ ＺＲ / ＩＡＡ 比值(图
５Ｂ)整体呈现先升高后降低趋势ꎮ 在毛酸浆整个花

芽分化过程中ꎬＴ２ 和 Ｔ３ 处理的 ＡＢＡ / ＩＡＡ、ＺＲ / ＩＡＡ
比值均低于 ＣＫ 处理ꎻ其中ꎬ在 ２Ｌ 期到 ３Ｌ 期ꎬ４ 种温

度处理的 ＡＢＡ / ＩＡＡ 和 ＺＲ / ＩＡＡ 比值呈上升趋势ꎮ
在毛酸浆整个花芽分化过程中ꎬＴ２ 和 Ｔ３ 处理的

ＡＢＡ / ＩＡＡ、ＺＲ / ＩＡＡ 比值均小于 ＣＫ 处理ꎮ
ＺＲ / ＧＡ３ 比值变化如图 ５Ｃ 所示ꎬ在 ２Ｌ 期ꎬ不同

处理的 ＺＲ / ＧＡ３比值表现为 Ｔ３>Ｔ２>Ｔ１>ＣＫꎮ 随着花

芽分化的进行ꎬ在 ３Ｌ、５Ｌ、６Ｌ 期ꎬ高温处理组的 ＺＲ /
ＧＡ３ 比值表现为 Ｔ３>Ｔ２>ＣＫꎮ ＡＢＡ / ＧＡ３比值变化如

图 ５Ｄ 所示ꎬＣＫ 和 Ｔ１ 处理的 ＡＢＡ / ＧＡ３比值变化趋势

一致ꎬ其中 Ｔ１ 处理的 ＡＢＡ/ ＧＡ３比值高于其他 ３ 个处

理ꎮ 在 ２Ｌ 期ꎬ高温处理组的 ＡＢＡ/ ＧＡ３比值低于 ＣＫ 处

理ꎬ随后比值升高ꎬ在 ３Ｌ、５Ｌ、６Ｌ 期均高于 ＣＫ 处理ꎮ

图 ３　 不同处理的毛酸浆全氮含量和抗氧化酶活性变化

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｌ.
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图 ４　 不同处理下毛酸浆内源激素含量的变化
Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｈｏｒｍｏｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｌ.

图 ５　 不同处理下毛酸浆内源激素比值的变化
Ｆｉｇ.５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｈｏｒｍｏｎｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｌ.

２.８　 不同温度处理下毛酸浆可溶性糖和果糖含量

的变化

　 　 由图 ６Ａ 可以看出ꎬＣＫ 条件下毛酸浆在 ３Ｌ 期

积累了大量的可溶性糖ꎬ分别较 Ｔ１、Ｔ２、Ｔ３ 提高

７５.８％、３３.６％、１６.８％ꎮ 在 ５Ｌ 期和 ６Ｌ 期ꎬ各处理可

溶性糖含量增加ꎻＴ２ 和 Ｔ３ 处理可溶性糖在整个花

芽分化过程中呈逐渐上升趋势ꎮ 毛酸浆花芽分化

过程中果糖变化趋势如图 ６Ｂ 所示ꎬＴ２ 和 Ｔ３ 条件

下ꎬ毛酸浆花芽分化过程中叶片果糖含量的动态变

化趋势相同ꎬ果糖含量均在 ６Ｌ 期达到最大值ꎻＴ１、
Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理的果糖含量在 ２Ｌ 期高于 ＣＫ 处理ꎬ增
幅分别为 ７.９％、２５.７％和 ２１.０％ꎬ但在 ３Ｌ、４Ｌ 与 ５Ｌ
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图 ６　 不同处理下毛酸浆可溶性糖和果糖含量变化

Ｆｉｇ.６　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ａｎｄ ｆｒｕｃｔｏｓｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｐｈｙｓａｌｉｓ ｐｕｂｅｓｃｅｎｓ Ｌ.

期均低于 ＣＫ 处理ꎬ并且在 ３Ｌ 期前ꎬ各处理组的果

糖含量呈降低趋势ꎮ Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理在 ５Ｌ 期和 ６Ｌ 期

的果糖含量分别表现为 ＣＫ>Ｔ１>Ｔ３>Ｔ２ 和 Ｔ３>ＣＫ>
Ｔ２>Ｔ１ꎮ

３　 讨论与结论

通过‘大黄菇娘’毛酸浆花芽切片与茄科植物

的成花形态结构比较分析[２１] 得出:‘大黄菇娘’毛

酸浆的花芽分化分为未分化期、分化初期、萼片花

瓣分化期、雄蕊分化期和雌蕊分化期ꎬ其中萼片原

基形成一个全封闭套状ꎬ在整个花器官形成过程均

无分离现象ꎮ
温度是影响植物花芽分化的关键因子之一ꎮ

在果菜类正常花芽分化进程的温度范围内ꎬ花芽分

化的时间随温度的升高而提前[５]ꎬ但在高温条件

下ꎬ花芽分化快、质量差、易造成花畸形ꎮ 本研究发

现ꎬＴ１ 处理下毛酸浆幼苗花芽分化和 ＣＫ 处理一

致ꎬ均在 ２Ｌ 期处于未分化期ꎬ３Ｌ 期处于分化初期ꎬ
直到 ６Ｌ 期才开始进行雌蕊分化ꎮ 而当毛酸浆花芽

分化期处于 Ｔ２ 时ꎬ观察切片发现 ２Ｌ 期有 １３.３３％的

幼苗进入了分化初期ꎬ５Ｌ 期 ５０％的幼苗完成了雌蕊

分化ꎮ 但在 Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理下的宿存花萼ꎬ上部分离

不能形成包合的套装结构ꎬ并且超过 ５０％的果实是

裸露在宿存花萼的外部ꎬ与 ＣＫ 和 Ｔ１ 处理下的果实

差别很大ꎮ 说明高温处理影响花芽分化过程中萼

片原基的分化ꎬ从而导致畸形果的产生ꎬ并随着温

度的升高ꎬ畸形花产生率也升高ꎬ畸形越明显[２２]ꎮ
在植株的花芽分化进程中ꎬ需要含氮化合物的

供给ꎬ以满足花器官形成之需[２３]ꎮ 在毛酸浆的花芽

分化 ２Ｌ 到 ５Ｌ 期ꎬＴ１ 处理下全氮含量均显著高于

ＣＫ、Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理ꎬ且呈降低趋势ꎮ 这是因为低温

诱导毛酸浆花芽分化初期时ꎬ植株接受低温信号ꎬ
诱导氮向叶片转移ꎬ用于合成含氮化合物ꎬ为花芽

分化作充足准备ꎻ随着花芽分化的进行ꎬ需要消耗

氮素ꎬ此时叶片中的含氮化合物分解并运输到花

芽ꎬ为花器官的正常分化提供基础保障ꎬ从而使得

叶片中的全氮含量不断下降ꎻ在 ６Ｌ 期时ꎬ雌蕊已分

化ꎬ这时全氮含量又恢复至 ＣＫ 处理水平[２４]ꎮ 然而

Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理的全氮变化趋势与 ＣＫ 相反ꎮ 在 ３Ｌ
期ꎬ两个高温处理的全氮含量均低于 ＣＫ 处理ꎮ 这

是因为高温处理下ꎬ为使毛酸浆花芽分化正常进

行ꎬ叶片中的全氮要不断转移至花芽ꎬ为花芽保证

营养供给ꎻ在 ５Ｌ 期ꎬ两个高温处理的全氮含量却高

于 ＣＫ 处理ꎬ因为此时花芽已进行雌蕊分化ꎬ使剩下

的全氮又回流至叶片ꎮ 由此可见ꎬ高温处理下叶片

全氮含量的减少会促使毛酸浆花芽分化的启动ꎬ有
利于毛酸浆提前完成花芽分化ꎮ

高温处理会打破植株体内的活性氧平衡ꎬ进而

影响正常的花芽分化过程[２５]ꎮ 本研究发现ꎬＳＯＤ 活

性在不同处理条件下呈先下降后上升趋势ꎬ说明高

温处理能够诱导植株叶片中 ＳＯＤ 积累ꎬ以消除活性

氧带来的伤害ꎬ而且随着花芽分化的进行ꎬＳＯＤ 活

性增高[２６]ꎬ这表明高水平的 ＳＯＤ 活性提高有利于

维持花芽分化的正常进行ꎮ Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理的 ＰＯＤ
含量在整个花芽分化过程中均显著高于 ＣＫ 处理ꎬ
表明在高温处理下ꎬＰＯＤ 累积有利于毛酸浆花芽分

化ꎬ这与邓茳明等[２７]的研究结果一致ꎮ 不同温度条

件下 ＣＡＴ 活性的变化均呈先升高后下降趋势[２８]ꎬ
高温处理的 ＣＡＴ 活性在 ２Ｌ 和 ３Ｌ 期较 ＣＫ 处理高ꎬ
说明高温促进 ＣＡＴ 的合成ꎬ有利于花芽分化的启

动ꎮ 随着花芽分化的进行ꎬ不同温度处理的 ＣＡＴ 活

性均降低ꎬ表明花芽分化的正常进行需要较低水平

的 ＣＡＴꎮ
植物内源激素是植物整个生长发育过程中信

号传导物质之一ꎬ对植物的生殖生长有不可替代的

影响ꎬ其在植物体内的含量影响花芽正常的形态分
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化ꎮ 当植物在花芽分化期处于高温胁迫时ꎬ内源激素

含量增加ꎬ进而加快花芽形态分化的完成[２９－３１]ꎮ 本

文通过测定不同温度条件下的叶片 ＡＢＡ、ＩＡＡ、ＺＲ 和

ＧＡ３含量发现ꎬ低温和 ＣＫ 处理在 ４Ｌ 期的激素含量达

到峰值ꎬ而高温处理的激素含量在 ３Ｌ 期就达到峰值ꎬ
且高温处理的激素含量总体高于低温和 ＣＫ 处理ꎬ此
时萼片原基开始分化ꎬ随着花芽分化的进行ꎬ在 ３Ｌ 期

达到峰值ꎬ高温促进了激素的形成ꎬ而 ＡＢＡ、ＩＡＡ、ＺＲ
和 ＧＡ３含量的增加促进花芽分化提前完成[３２－３４]ꎮ

植物发育是多种复杂反应持续发生变化的过

程ꎬ各激素并不独立参与花芽的分化ꎬ而是相互协

调、共同作用完成整个分化过程ꎮ ＡＢＡ / ＩＡＡ、ＡＢＡ /
ＧＡ３、ＺＲ / ＩＡＡ 和 ＺＲ / ＧＡ３比值的升高有助于促进植

株花芽分化[３５－３６]ꎮ 本研究表明在不同温度条件下ꎬ
Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理的毛酸浆花芽分化过程中 ＡＢＡ / ＩＡＡ
与 ＺＲ / ＩＡＡ 整体水平均比 ＣＫ 处理低ꎬ并且在 ５Ｌ 期

均有 ５０％及以上的植株完成雌蕊分化ꎮ 说明低水

平的 ＡＢＡ / ＩＡＡ 和 ＺＲ / ＩＡＡ 有助于毛酸浆花芽的形

态分化ꎮ 这可能是因为高温诱导大量 ＡＢＡ、ＺＲ 和

ＩＡＡ 的生成ꎬ而 ＡＢＡ 和 ＺＲ 合成量整体上少于 ＩＡＡ
合成量ꎮ 在 Ｔ１ 处理下ꎬＡＢＡ / ＧＡ３处于高比值状态ꎬ
但整体花芽分化进度与 ＣＫ 一致ꎮ 在 Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理

下ꎬ３Ｌ、５Ｌ、６Ｌ 期的 ＡＢＡ / ＧＡ３均呈升高趋势ꎬ且毛酸

浆花芽分化进程提前ꎬ这说明高水平的 ＡＢＡ / ＧＡ３比

值有助于花芽形态的建成ꎮ 在 ２Ｌ 期ꎬＴ３ 处理的

ＺＲ / ＧＡ３比值高于其他处理ꎬ说明高温胁迫下高比值

的 ＺＲ / ＧＡ３有助于花芽分化的启动ꎮ 在毛酸浆花芽

分化过程进行高温胁迫处理ꎬ低水平的 ＡＢＡ / ＩＡＡ、
ＺＲ / ＩＡＡ 比值和较高的 ＡＢＡ / ＧＡ３、ＺＲ / ＧＡ３比值对毛

酸浆花芽形态分化有相应的促进作用ꎮ
碳水化合物是植株正常花芽分化的物质基础ꎬ

影响着植物花芽分化的进程ꎮ 逆境胁迫会改变植

物体内碳水化合物的分配ꎬ从而调控生长发育过程

中碳水化合物在源和库之间的运输[３７－３８]ꎮ 本研究

发现不同温度处理下ꎬ随着发芽分化ꎬ植物叶片中

可溶性糖与果糖整体呈升高趋势ꎬ说明可溶性糖和

果糖含量高有利于毛酸浆的花芽分化ꎻ但在 ２Ｌ 期ꎬ
Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理的可溶糖含量低于 ＣＫ 处理ꎬ而果糖

含量却高于 ＣＫ 处理ꎬ表明高温胁迫使叶片中的可

溶性糖转移至花芽ꎬ在一定程度上缓解高温对花芽

分化造成的伤害ꎮ
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