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　　摘要：以同源二倍体、四倍体西瓜为试验材料，对其叶片及叶片制备的原生质体进行低温处理，分别测定叶片电解
质外渗率、原生质体细胞膜导水系数，分析不同倍性西瓜对亚低温的耐受能力。结果表明：（１）将２．７％纤维素酶 ＋
０．７８％离析酶Ｒ－１０溶于０．４ｍｏｌ／Ｌ甘露醇中，于８０ｒ／ｍｉｎ下酶解１２０ｍｉｎ，西瓜叶片原生质体产率最高，制备效果最
好；（２）四倍体西瓜原生质体直径为１１．２６μｍ，比二倍体直径为１０．４１μｍ的高８．２％；（３）用电导法测西瓜叶片电解
质外渗率发现，－２０、０℃处理时，二倍体西瓜的抗寒性略高于四倍体，但１０～２０℃的亚低温范围内没有检出差异；
（４）１５～２５℃的亚低温处理原生质体，测定细胞膜导水系数发现，二倍体导水系数的增幅极显著小于四倍体，说明二
倍体西瓜对亚低温的耐受能力明显高于四倍体。研究结果为植物种质资源低温抗性鉴定及多层次评价提供了新的研

究思路和技术参考。
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　　西瓜（Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓｌａｎａｔｕｓ）起源于热带，为喜温作物，极不耐
寒，遇霜即死，属于冷敏感植物，尤其在冬春反季节栽培的西

瓜常会遇到低温天气导致其产量、品质的下降［１］。近年来，

随着日光温室、塑料大棚的大面积应用，设施栽培西瓜几乎很

少出现 ０℃以下低温冻害，偶尔会遭遇极端低温冷害
（０～８℃左右），但最常见的低温逆境其实是亚低温冷害。所
谓亚低温（也称亚适温或偏低温）是指仅使作物生长缓慢但

不使作物受到较大伤害而导致其生长停滞的温度条件［２］。

植物对亚低温的耐受能力被称为低温耐受性，它与植物对冷

害的抵抗能力即耐冷性之间既有联系又相互区别［３－４］。大多

起源于热带、亚热带的喜温耐热植物的亚低温范围在

１０～２３℃［５－７］。

目前关于亚低温对蔬菜的影响研究报道不多，袁伟、白洁
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发现，长时间亚低温下，黄瓜表现出生长缓慢或停滞、花打顶、

黄化、萎蔫、坐果率低、畸形瓜多、产量下降等［５，８］；王丽娟等

研究得出，长期夜间亚低温（１５℃）改变了西红柿光合产物分
配方向［７］；Ｖｅｎｔｕｒａ等发现，只要设置适当的亚低温，果实质量
不但不会下降，反而会得到改良［６］。

有关同源多倍体西瓜抗性也已有多方面的研究［９－１２］。

郭启高等试验发现，四倍体西瓜耐热能力明显高于同源二倍

体［１２］。但亚低温能否对西瓜产生影响，如果产生影响，会是

什么样的影响；不同倍性西瓜经短时间亚低温处理后，其低温

耐受性有何区别，这些都尚未见报道。

Ｌｙｏｎｓ早就提出细胞膜系是低温冷害发生的首要部
位［１３］，本研究以不同倍性西瓜叶片制备原生质体，对其进行

短时间的亚低温处理，通过测定原生质体的细胞膜导水系数、

细胞电解质外渗率分析不同倍性西瓜的低温耐受能力，以期

为西瓜多倍体抗性形成机制和抗性育种精确鉴定等方面提供

技术参考。

１　材料与方法

１．１　试验材料
以同源二倍体（ＦＲ－３２－１Ｂ－２ｎ）、四倍体（ＦＲ－３２－

１Ｂ－４ｎ）西瓜为试验材料，其中四倍体由同源二倍体通过秋
水仙素诱导获得。试验材料由中国热带农业科学院热带作物

品种资源研究所提供。

１．２　试验方法
１．２．１　试验设计　原生质体制备方法的优化：以二倍体和同
源四倍体西瓜叶片为材料，设置２种酶液组合：酶１（２．７％纤
维素酶＋０．７８％ 离析酶 Ｒ－１０）、酶 ２（２．７％纤维素酶 ＋
０．７８％离析酶Ｒ－１０＋０．１５５％ 果胶酶），２种酶液组合均溶
解在０．４０ｍｏｌ／Ｌ的甘露醇中；设置 ５个酶解时间：３０、７５、
１２０、１６５、２１０ｍｉｎ；设置 ５个甘露醇浓度：０．３０、０．３５、０．４０、
０．４５、０．５０ｍｏｌ／Ｌ，通过测定不同处理原生质体产出率等综合
筛选最佳制备方法。

不同倍性西瓜叶片细胞大小的比较：以制备好的原生质

体为试验材料，采用显微照相，ＡｘｉｏＶｉｓｉｏｎＲｅ１．４．８软件测量
原生质体直径，比较不同倍性西瓜细胞直径的差异。

不同倍性西瓜低温耐受性比较：（１）以制备好的原生质
体为试验材料，对其进行短时间的亚低温处理，处理温度分别

设为１５、２０、２５℃（２５℃为对照，ＣＫ），处理时间为１５ｍｉｎ，通
过测定并计算细胞膜导水系数（Ｌｐ）评价不同倍性西瓜低温
耐受性。（２）以西瓜叶片为试验材料，对其进行低温处理，处
理温度设为－２０、０、１０、１５、２０、２５℃（２５℃为对照，ＣＫ），处理
时间为３０ｍｉｎ，通过电导法测定其相对电解质外渗率，评价不
同倍性西瓜低温耐受性。试验均设３次重复。
１．２．２　试验方法　原生质体的制备：取西瓜完全展开的叶
片，切成５ｍｍ２左右的块状，称取１ｇ叶片，加入５ｍＬ酶解液
混匀，于２５℃、８０ｒ／ｍｉｎ摇床上振荡酶解。酶解后的溶液用
１６０目的尼龙网过滤，收集滤液。用０．４ｍｏｌ／Ｌ甘露醇清洗，
定容至６ｍＬ，于４００ｒ／ｍｉｎ下离心５ｍｉｎ，弃上清，重复１次。
为降低细胞壁的再生对测定细胞膜导水系数的影响，在已制

备出的原生质体悬浮溶液中加入酶液（１％ 纤维素酶、０．３％
离析酶Ｒ－１０，溶于０．４ｍｏｌ／Ｌ甘露醇），加入量为悬浮液 ∶

酶液＝１５∶１。
原生质体产出率的测定：采用血球计数板计数法测定，吸

取２０μＬ稀释后的原生质体悬浮液滴在血球计数板上，然后
置于１０×物镜显微下观察（Ｚｅｉｓｓ，Ｍ１）计数，ｎ≥２００，重复３
次，取平均值。

原生质体初始直径测定：取制备好的原生质体滴在血球

计数板上显微观察照相，样本数ｎ≥３０个／次，重复３次，然后
用ＡｘｉｏＶｉｓｉｏｎＲｅ１．４．８软件对原生质体直径进行测定，每个
重复测定３０个原生质体，取平均值。

细胞膜导水系数测定：细胞膜导水系数的测定参考 Ｌｉｕ
等的方法［１４］。具体如下：取制备好的原生质体２０μＬ，加入等
体积水混合，即开始计时（ｔ＝０）；迅速将混合液转移至血球计
数板上，再在４０×物镜下分别于９０、１５０ｓ照相；通过测量原
生质体直径的变化计算原生质体体积的变化，再用以下公式

计算细胞膜导水系数：

Ｌｐ＝
ｄＶ／ｄｔ
ＳΔΨｗ≈

（Ｖ１５０ｓ－Ｖ９０ｓ）／６０ｓ
ＳΔｏｓｍ

。

式中：ΔΨｗ为水势的变化值；Ｖ９０ｓ为９０ｓ时原生质体的体积，
μｍ３；Ｖ１５０ｓ为１５０ｓ时原生质体的体积，μｍ

３；Δｏｓｍ为加水混匀
前后渗透势的差值，ｍｍｏｌ／ｋｇ，渗透势由 ＷＥＳＣＯＲ５６００渗透
势仪测定；Ｓ为原生质体的表面积，μｍ２。

西瓜叶片相对电解质外渗率测定：参考史树德等的测定

方法［１５］。

２　结果与分析

２．１　不同酶组合在不同酶解时间下对原生质体制备的影响
由图１可以看出，２种酶液组合均可制备获得西瓜叶片

原生质体，原生质体产率均随着酶解时间的延长呈先升高后

降低的趋势。酶解时间不同，原生质体产率差异很大，经方差

分析，２种酶液组合的最佳酶解时间都在１２０～１６５ｍｉｎ范围
内，＜１２０ｍｉｎ或＞１６５ｍｉｎ原生质体产率都极显著降低。

　　２种酶液组合的变化一致，但变化幅度并不一样，酶１的
上升幅度和下降幅度均大于酶２，且酶１组合的原生质体最
高产率可达１．２８×１０５个／ｍＬ，比酶２高１５．４％。由此可知，
选用酶１组合，在酶解１２０ｍｉｎ下制备西瓜叶片原生质体既
省时产出率又高。

２．２　不同甘露醇浓度对原生质体制备的影响
去除细胞壁后的原生质体需要一个合适的渗透环境才能

维持正常形态。Ｃｏｃｈｒａｎｅ等研究发现，甘露醇在水中的浓度
和渗透势有着较好的线性关系［１６］，所以将甘露醇作为渗透调
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节剂在很多研究中都有应用。由图２可知，甘露醇浓度对西
瓜叶片原生质体产率有较大影响，浓度过低或过高都会降低

原生质体的产率。当甘露醇浓度为０．４０ｍｏｌ／Ｌ时，原生质体
产率最高，且经方差分析，与０．３０、０．５０ｍｏｌ／Ｌ处理的差异达
到极显著水平，说明０．４０ｍｏｌ／Ｌ甘露醇最有利于西瓜叶片原
生质体的形成。因此，本研究的西瓜原生质体制备方法优化

为：酶１组合（２．７％ 纤维素酶＋０．７８％ 离析酶 Ｒ－１０）溶于
０．４ｍｏｌ／Ｌ甘露醇中，于８０ｒ／ｍｉｎ下酶解１２０ｍｉｎ，西瓜叶片原
生质体的产出率最高，制备效果最好（图３）。

２．３　不同倍性西瓜叶片细胞直径的比较
多倍体与普通二倍体西瓜相比，不仅染色体数量增加，大

多还表现出细胞体积增大或某些器官的巨型化，例如花瓣、果

实或种子等器官的大型化。本试验选用的四倍体西瓜（ＦＲ－
３２－１Ｂ－４ｎ）的叶片就比其同源二倍体（ＦＲ－３２－１Ｂ－２ｎ）
的叶片大，但是其叶片大是由于叶片中细胞的体积较大还是

细胞数量较多引起的并不清楚。本研究通过比较不同倍性西

瓜叶片原生质体的直径分布（图４）可知，二倍体西瓜叶片原
生质体的平均直径为１０．４１μｍ，分布在８．０～１０．０μｍ之间
的原生质体数约占总数的４０％，分布在１０．０～１４．０μｍ之间
的原生质体数约占总数的 ６０％；四倍体的平均直径为
１１．２６μｍ，分布在８．０～１０．０μｍ之间的原生质体数约占总
数的２２．９％，分布在１０．０～１４．０μｍ之间的原生质体数占总
数的７１．４％，另外还有５．７％的分布在１４．０～１６．０μｍ范围
内。由此可知，细胞个体增大是四倍体西瓜叶片巨型化的重

要原因之一。

２．４　低温处理对不同倍性西瓜叶片相对电导率的影响
从Ｄｅｘｔｅｒ将电导法应用于生物抗寒性鉴定［１７］以来，人们

已公认此方法较可靠。由图５可以看出：（１）处理温度与西
瓜叶片相对电导率间有较好的相关关系，即在－２０～２５℃范

围内，温度越低，其西瓜叶片的相对电导率越大，表明西瓜叶

片细胞内电解质外渗的越多，细胞膜受伤害程度越大；（２）不
同倍性西瓜在同一温度处理下的相对电导率差异不大，只有

－２０、０℃处理能看出四倍体西瓜叶片的相对电导率稍高于
二倍体，而１０～２０℃的亚低温范围内，两者的相对电导率几
乎重叠在一起，没有显著差异。二倍体和四倍体西瓜对亚低

温的耐受性是否真的没有差异，对此我们进一步用细胞膜导

水系数法进行分析。

２．５　亚低温处理对不同倍性西瓜细胞膜导水系数的影响
低温逆境下，植物对水分的吸收、运输受限［１８］，而细胞体

积的迅速变化可以通过原生质体来观察［１４］。如图６所示，将
原生质体转移到低渗透势的溶液中，原生质体体积会逐渐变

大，而其增大的速度可以通过细胞膜导水系数（Ｌｐ）来表示。
本研究表明，１５、２０℃亚低温处理后，同源二倍体和四倍体西瓜
原生质体的Ｌｐ明显比对照（２５℃）的Ｌｐ有大幅提高，但二者的
增幅不同，经方差分析，四倍体的原生质体细胞膜导水系数的增

幅（ΔＬｐ）极显著高于同源二倍体的（图７）。由此也可看出，亚低
温处理下，二倍体西瓜原生质体的Ｌｐ表现出比四倍体更好的稳
定性，即二倍体西瓜对亚低温逆境有更好的耐受能力。

３　结论与讨论

多倍体育种在西瓜中极其普遍，生产上常见的有二倍体、

三倍体和四倍体。刘文革等研究发现，西瓜染色体经加倍后，

其抗逆性也会发生改变［１９］。这在其他多倍体物种中也普遍

存在，如杜鹃和黑麦草的同源四倍体就比二倍体适应性更强，
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但其耐冷性却较差［２０－２１］。可是经过抗逆锻炼后，不同倍性材

料的抗性提高程度表现不同。如经低温锻炼后，四倍体西瓜

幼苗细胞膜保护酶 ＳＯＤ、ＰＯＤ活性较高，比二倍体表现出更
加耐冷［２２］。以上研究表明，同源多倍体抗性形成可能存在多

种机制。

细胞膜作为植物内部与外界环境交流的界面，对逆境最

为敏感［１８］。低温可对细胞膜造成直接物理损伤从而导致细

胞内电解质外渗，渗漏的多少可以体现损伤程度，渗漏的多少

可以用Ｄｅｘｔｅｒ等提出的电导率仪法［１７］测定。目前，该方法结

合Ｌｏｇｉｓｔｉｃ方程还可以进一步定量确定植物组织的半致死温
度（ＬＴ５０），抗热性

［２３］和抗寒性［２４］。本研究应用该方法测定

不同低温条件下，同源二倍体和四倍体西瓜叶片电解质渗漏

的情况时，发现该方法能较好地区分不同处理温度时的样品

电解质的渗漏情况，但是不能区分不同倍性西瓜的电解质的

渗漏差异，特别是在亚低温（１０～２０℃）范围内。但通过测定
原生质体的细胞膜导水系数却能明显区分，且差异达到了极

显著水平（Ｐ＜０．０１）。由此表明，细胞膜导水系数或许可用
于植物亚低温下低温耐受能力的分析。

通过原生质体体积变化测定细胞膜导水系数涉及各种生

理过程。在原生质体体积快速增大或缩小的情况下，细胞膜的

表面积在几秒钟内就表现出明显变化，而细胞膜面积的迅速增

大与囊泡运输、细胞骨架等多种亚细胞结构和功能有关［１４，２５］，

说明染色体加倍后细胞自身生理调节机制也发生了变化。

本研究优化了不同倍性西瓜叶片原生质体的制备方法，

同时从细胞膜导水系数和细胞膜伤害率２个方面对不同倍性
西瓜的低温耐受能力进行了分析。这些结果为研究多倍体西

瓜抗性提供了新的思路，为西瓜抗性的多层次评价提供了技

术参考。

参考文献：

［１］ＫｏｒｋｍａｚＡ，ＤｕｆａｕｌｔＲＪ．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓｏｆｃｏｌｄｔｅｍｐｅｒ
ａｔｕｒｅｓｔｒｅｓｓａｔｔｒａｎｓｐｌａｎｔｉｎｇｏｎｓｅｅｄｌｉｎｇａｎｄｆｉｅｌｄｇｒｏｗｔｈａｎｄｙｉｅｌｄ．
Ⅰ．Ｗａｔｅｒｍｅｌｏｎ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆｔｈｅＡｍｅｒｉｃａｎＳｏｃｉｅｔｙｆｏｒＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒ
ａｌＳｃｉｅｎｃｅ，２００１，１２６（４）：４０４－４０９．

［２］刘景安．夜间亚低温对甜瓜幼苗生长和生理生化特性的影响
［Ｄ］．合肥：安徽农业大学，２００９．

［３］陈青君，张福墁，王永健，等．黄瓜对低温弱光反应的生理特征研
究［Ｊ］．中国农业科学，２００３，３６（１）：７７－８１．

［４］马国成，张福墁．日光温室不同光温环境对黄瓜光合产物运输及
分配的影响［Ｊ］．北京农业大学学报，１９９５，２１（１）：３４－３８．

［５］袁　伟．亚低温对温室黄瓜生长发育及产量的影响［Ｄ］．扬州：

扬州大学，２００６．
［６］ＶｅｎｔｕｒａＹ，ＭｅｎｄｌｉｎｇｅｒＳ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｓｕｂｏｐｔｉｍａｌｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｏｎ
ｙｉｅｌｄ，ｆｒｕｉｔａｐｐｅａｒａｎｃｅａｎｄｑｕａｌｉｔｙｉｎｍｕｓｋｍｅｌｏｎ（ＣｕｃｕｍｉｓｍｅｌｏＬ．）
ｃｕｌｔｉｖａｒｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅ＆ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，
１９９９，７４（５）：６０２－６０７．

［７］王丽娟，李天来，齐红岩，等．长期夜间亚低温对番茄生长发育及
光合产物分配的影响［Ｊ］．沈阳农业大学学报，２００６，３７（３）：
３００－３０３．　

［８］白　洁．外源生长调节物质对亚低温下番茄幼苗生理特性的影
响［Ｄ］．北京：中国农业科学院，２００７．

［９］王　镇，党选民，詹园凤，等．不同倍性小型西瓜主要农艺性状的
比较分析［Ｊ］．中国蔬菜，２０１０（２）：５１－５５．

［１０］郑　锋．小型西瓜四倍体诱变及不同倍性果实性状与胚胎发育
研究［Ｄ］．海口：海南大学，２０１２．

［１１］阎志红，刘文革，石玉宝，等．ＮａＣｌ胁迫对不同染色体倍性西瓜
种子发芽特性的影响［Ｊ］．中国农学通报，２００５，２１（１）：２０４－
２０７．　

［１２］郭启高，宋　明，杨天秀，等．西瓜子叶组织培养中四倍体的产
生及鉴定［Ｊ］．西南农业大学学报：自然科学版，２０００，２２（４）：
２９８－３００．

［１３］ＬｙｏｎｓＪＭ．Ｃｈｉｌｌｉｎｇｉｎｊｕｒｙｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＡｎｎｕａｌＲｅｖｉｅｗｏｆＰｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９７３，２４：４４５－４６６．

［１４］ＬｉｕＱ，ＱｉａｏＦ，ＩｓｍａｉｌＡ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｐｌａｎｔｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎｃｏｎｔｒｏｌｓｒｅｇｕ
ｌａｔｏｒｙｖｏｌｕｍｅｉｎｃｒｅａｓｅ［Ｊ］．ＢｉｏｃｈｉｍｉｃａｅｔＢｉｏｐｈｙｓｉｃａＡｃｔａ，２０１３，
１８２８（９）：２１１１－２１２０．

［１５］史树德，孙亚卿，魏　磊，等．植物生理学实验指导［Ｍ］．北京：
中国林业出版社，２０１１．

［１６］ＣｏｃｈｒａｎｅＴＴ，ＣｏｃｈｒａｎｅＴＡ．Ｏｓｍｏｔｉｃｐｏｔｅｎｔｉａｌｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓｏｆｓｏｌｕｔｅｓ
ｃｏｍｍｏｎｉｎｔｈｅｓｏｉｌｐｌａｎｔｓｏｌｕｔｉｏｎｃｏｎｔｉｎｕｕｍ［Ｊ］．ＳｏｉｌＳｃｉ，２００５，１７０
（６）：４３３－４４４．

［１７］ＤｅｘｔｅｒＳＴ，ＴｏｔｔｉｎｇｈａｍＷ Ｅ，ＧｒａｂｅｒＬＦ．Ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｙｒｅｓｕｌｔｓｉｎ
ｍｅａｓｕｒｉｎｇｔｈｅｈａｒｄｉｎｅｓｓｏｆｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９３０，５
（２）：２１５－２２３．

［１８］胡　博，吕　滟，肖素妮，等．水分胁迫下花生叶片ＡｈＮＣＥＤ１蛋
白表达与气孔开度的变化［Ｊ］．植物生理学报，２０１２，４８（８）：
８１５－８２０．　

［１９］刘文革，王　鸣，阎志红，等．不同倍性蜜枚西瓜幼苗在低温胁迫
下的生理生化特性［Ｊ］．果树学报，２００３，２０（１）：４４－４８．

［２０］ＶａｉｎｏｌａＡ，ＲｅｐｏＴ．Ｃｏｌｄｈａｒｄｉｎｅｓｓｏｆｄｉｐｌｏｉｄａｎｄｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇａｕ
ｔｏｔｅｔｒａｐｌｏｉｄｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅ＆
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，１９９９，７４（５）：５４１－５４６．

［２１］ＳｕｇｉｙａｍａＳ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｉｎｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅａｂｉｌｉｔｙａｎｄｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ｂｅｔｗｅｅｎｄｉｐｌｏｉｄａｎｄｔｅｔｒａｐｌｏｉｄｃｕｌｔｉｖａｒｓｉｎＬｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ［Ｊ］．
Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，１９９８，１０３（１）：５５－５９．

［２２］刘文革，王　鸣，阎志红，等．冷锻炼对不同倍性西瓜幼苗ＳＯＤ、
ＰＯＤ活性及 ＭＤＡ含量的影响［Ｊ］．西北植物学报，２００４，２４
（４）：５７８－５８２．

［２３］徐　康，夏宜平，徐碧玉，等．以电导法配合Ｌｏｇｉｓｔｉｃ方程确定茶
梅‘小玫瑰’的抗寒性［Ｊ］．园艺学报，２００５，３２（１）：１４８－１５０．

［２４］李秀玲，刘　君，宋海鹏，等．应用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ方程测定１３种观赏
草的耐热性研究［Ｊ］．江苏农业科学，２０１０（３）：１８４－１８６．

［２５］ＷｏｌｆｅＪ，ＤｏｗｇｅｒｔＭＦ，ＳｔｅｐｏｎｋｕｓＰＬ．Ｍｅｃｈａｎｉｃａｌｓｔｕｄｙｏｆｔｈｅｄｅ
ｆｏｒｍａｔｉｏｎａｎｄｒｕｐｔｕｒｅｏｆｔｈｅｐｌａｓｍａｍｅｍｂｒａｎｅｓｏｆｐｒｏｔｏｐｌａｓｔｓｄｕｒｉｎｇ
ｏｓｍｏｔｉｃｅｘｐａｎｓｉｏｎｓ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｅｍｂｒａｎｅＢｉｏｌｏｇｙ，１９８６，９３
（１）：６３－７４．

—９０２—江苏农业科学　２０１５年第４３卷第１０期


