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　　摘要：为探明黔产艾纳香对镉（Ｃｄ）胁迫的生理响应及其体内 Ｃｄ分布特征，采用沙培试验研究不同浓度 Ｃｄ（０、
１０、３０、６０、１２０ｍｇ／Ｌ）处理下艾纳香生理生化指标的变化规律及Ｃｄ在其体内器官和亚细胞分布特征。结果表明：随着
Ｃｄ胁迫浓度的增加，叶绿素含量整体上逐渐降低，丙二醛（ＭＤＡ）、脯氨酸（Ｐｒｏ）、可溶性蛋白含量均有不同程度的升
高，超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性呈先升高后降低的变化；艾纳香各器官 Ｃｄ含量随处理浓度的增加而增加，并表现为
根＞茎＞叶；根、茎和叶细胞中 Ｃｄ主要分布在可溶组分、细胞壁中，根、茎、叶可溶组分中 Ｃｄ的分配比例分别为
５１９％～６９．７％、４５．４％ ～６９．７％、５２．５％ ～５７．９％，根、茎、叶细胞壁中 Ｃｄ的分配比例分别为 ２６．０％ ～３７．８％、
２４４％～４５．６％、３６．８％～４１．４％；随着Ｃｄ处理浓度的增加，细胞壁中Ｃｄ含量所占比例呈上升趋势，而可溶组分所占
比例呈下降趋势。总的看出，黔产艾纳香对Ｃｄ胁迫具有一定的生理适应性，细胞壁对Ｃｄ的滞留和可溶组分对Ｃｄ的
区室化可能是其主要的解毒机制。
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　　镉（Ｃｄ）是环境中继汞（Ｈｇ）、铅（Ｐｂ）之后对环境、人类健
康危害最大的第３种重金属元素［１］，具有移动性强、毒性大、

易吸收积累等特征［２］。Ｃｄ是植物生长发育的非必需元素，但
是与其他重金属相比，却更容易被植物吸收［３］。大量研究表

明，Ｃｄ在植物体内累积到一定程度后会引起生理代谢紊乱，
并抑制生长发育，严重时可导致死亡［４－５］；同时，蓄积在植物

可食部分的Ｃｄ还可以进入食物链威胁人类健康。
艾纳香［Ｂｌｕｍｅａｂａｌｓａｍｉｆｅｒａ（Ｌ．）ＤＣ．］是制取冰片的药

用植物［６］，其叶、嫩枝、根均可入药，具有温中活血、祛风除

湿、杀虫等功效。作为贵州省十大苗药之一，艾纳香是贵州省

许多名牌中成药产品的原料药［７］，如金骨莲胶囊、心胃止痛

胶囊、咽立爽等［８］。有调查显示，贵州省农业土壤中存在 Ｃｄ
的重污染［９］，而且黔产艾纳香对 Ｃｄ也表现出较强的富集作
用［１０－１１］，因此了解Ｃｄ胁迫对艾纳香生理生态的影响具有重
要的现实意义，但是目前相关的基础研究比较缺乏。本研究

通过沙培试验，探讨不同浓度 Ｃｄ对黔产艾纳香几个典型生
理指标的影响以及艾纳香体内 Ｃｄ的分布特征，以期为艾纳
香的安全性用药和无公害种植提供一定的理论依据。

１　材料与方法

１．１　供试材料
选取贵州省罗甸县同一艾纳香生产质量管理规范

（ＧＡＰ）种植示范基地内生长良好、长势基本一致的艾纳香根
生春苗作为供试植物。盆栽河沙均用去离子水洗净、风干

备用。

１．２　试验方法
试验于２０１４年６月在贵州医科大学（北京路校区）内进

行。用自来水将供试幼苗根部的泥沙冲洗干净，并用蒸馏水

冲洗数次，然后移栽至盛有等量河沙的聚丙烯塑料花盆中，每

盆定植１株，采用改良Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液（ｐＨ值５．５～６．５）进
行浇灌培养。缓苗７ｄ后，将存活艾纳香苗随机分成５组，进
行Ｃｄ胁迫处理。将分析纯 ＣｄＣｌ２·２．５Ｈ２Ｏ加入到营养液
中，设置５个Ｃｄ处理水平：０（ＣＫ）、１０、３０、６０、１２０ｍｇ／Ｌ（以纯
Ｃｄ２＋计），每个处理１０株苗。人工避雨，自然光照条件，视河
沙湿度不定期浇入等体积含相应浓度 Ｃｄ的营养液。处理
１０ｄ后，随机从各组选取５株测定生理生化指标：叶绿素含
量、可溶性蛋白的鲜质量含量、脯氨酸（Ｐｒｏ）的鲜质量含量、
丙二醛（ＭＤＡ）的鲜质量含量、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性
（鲜质量）。３０ｄ后收获剩余植株，用自来水、蒸馏水冲洗根
部、地上部，再用２０ｍｍｏｌ／ＬＥＤＴＡ－２Ｎａ浸泡根部２０ｍｉｎ，以
去除根表面吸附的Ｃｄ２＋；最后再用去离子水冲洗２～３次，吸
干植物表面的水分，按根、茎、叶分别取样，将一部分鲜样置于

－８０℃ 冰箱待分析Ｃｄ的亚细胞分布，其余样品于１０５℃杀
青３０ｍｉｎ，７５℃烘干至恒质量，研细后过１ｍｍ筛，用于各器
官Ｃｄ含量的测定。大部分试验用水为超纯水。
１．２．１　生理生化指标测定［１２］　取植株相同部位叶片（植株
顶端第４～６张叶）用于测定叶绿素、可溶性蛋白、Ｐｒｏ、ＭＤＡ
含量，ＳＯＤ活性用根进行测定。叶绿素含量的测定采用９５％
乙醇浸提法，ＭＤＡ含量的测定采用硫代巴比妥酸（ＴＢＡ）法，
ＳＯＤ活性的测定采用氮蓝四唑（ＮＢＴ）比色法，Ｐｒｏ含量的测
定采用酸性茚三酮比色法，可溶性蛋白含量的测定采用考马

斯亮蓝Ｇ－２５０染色法。
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１．２．２　各器官Ｃｄ含量测定　分别称取一定量研磨后的根、
茎、叶干样，按体积比加入５∶２的 ＨＮＯ３－Ｈ２Ｏ２混合酸，用
ＭｉｌｅｓｔｏｎｅＥＴＨ型微波消解仪进行消解，然后用原子吸收光谱
仪（ｃｏｎｔｒＡＡ７００，德国）测定Ｃｄ含量。
１．２．３　亚细胞组分 Ｃｄ含量测定　亚细胞组分分离参照
Ｗａｎｇ等的方法［１３］并略作改动，取冷冻的新鲜根、茎、叶样本，

按料液比１ｇ∶１０ｍＬ加入预冷的提取缓冲液充分研磨成匀
浆液。提取缓冲液组成：２５０ｍｍｏｌ／Ｌ蔗糖、ｐＨ值 ７．５的
５０ｍｍｏｌ／ＬＴｒｉｓ－ＨＣｌ、１ｍｍｏｌ／Ｌ二硫代苏糖醇。匀浆液过
３００目尼龙网，过滤后的残渣为含细胞壁的残渣部分，滤液在
１５０００ｒ／ｍｉｎ下离心３０ｍｉｎ，沉淀为细胞器组分，上清液为可
溶物质组分（含细胞质、液泡内高分子和大分子有机物质、无

机离子）。试验操作均在４℃条件进行。细胞壁、细胞器组
分参照“１．２．２”节进行消解和Ｃｄ含量的测定；可溶物质组分
用超纯水定容后再用原子吸收光谱仪测定Ｃｄ含量。

１．３　数据分析
采用ＳＰＳＳ１６．０软件进行数据录入和统计分析。试验数

据以“均值±标准差（ｘ±ｓ）”表示，多样本均数的比较采用单
因素方差分析，组间比较用ＬＳＤ－ｔ法，α＝０．０５。采用Ｇｒａｐｈ
ＰａｄＰｒｉｓｍ５软件完成作图。

２　结果与分析

２．１　Ｃｄ胁迫对艾纳香生理生化特性的影响
２．１．１　Ｃｄ胁迫对叶绿素含量的影响　从表１可以看出，艾
纳香叶片内叶绿素ａ、ｂ及总叶绿素含量随着 Ｃｄ处理浓度的
增加总体上逐渐降低。当Ｃｄ浓度≥１０ｍｇ／Ｌ时，叶绿素ａ、总
叶绿素含量与ＣＫ相比差异显著（Ｐ＜０．０５）；但叶绿素ｂ含量
在Ｃｄ浓度增加到３０ｍｇ／Ｌ以上后，与 ＣＫ比较差异才显著
（Ｐ＜０．０５）；叶绿素组成（叶绿素ａ／叶绿素ｂ）随Ｃｄ浓度增加
而逐渐增大，但各组间差异不显著。

表１　Ｃｄ胁迫对艾纳香叶绿素含量的影响

Ｃｄ含量
（ｍｇ／Ｌ）

叶绿素含量（ｍｇ／ｇ）
叶绿素ａ 叶绿素ｂ 总叶绿素

叶绿素ａ／叶绿素ｂ

０（ＣＫ） ０．７２１±０．０３４ａ ０．２５７±０．０３５ａ ０．９７８±０．０３７ａ ２．８５０±０．４４２ａ
１０ ０．６６７±０．０３１ｂ ０．２３４±０．１１１ａｂ ０．９０１±０．０２２ｂ ２．８５４±０．２５５ａ
３０ ０．６７３±０．００７ｂ ０．２２１±０．００８ａｂｃ ０．８９５±０．０１０ｂ ３．０４６±０．１１２ａ
６０ ０．６０６±０．０２５ｃ ０．１９３±０．０２３ｂｃ ０．８０９±０．０４２ｃ ３．１７７±０．４１８ａ
１２０ ０．５７４±０．０１０ｃ ０．１７７±０．０３８ｃ ０．７５３±０．０５７ｃ ３．３７３±０．８７１ａ

　　注：同列数据后不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。下表同。

２．１．２　Ｃｄ胁迫对Ｐｒｏ、可溶性蛋白含量的影响　由图１－Ａ、
图１－Ｂ看出，随着 Ｃｄ处理浓度增加，艾纳香叶片内的可溶
性蛋白、Ｐｒｏ含量总体上呈升高趋势，表明 Ｃｄ胁迫能促进可
溶性蛋白、Ｐｒｏ的合成。在 ３０ｍｇ／Ｌ及以下的 Ｃｄ处理浓度
下，可溶性蛋白、Ｐｒｏ含量与 ＣＫ相比差异不显著；Ｃｄ浓度增
加至６０ｍｇ／Ｌ时，可溶性蛋白含量达最大值，与 ＣＫ相比增加
了４８．２％；在６０、１２０ｍｇ／ＬＣｄ处理浓度下，与其他各处理间
Ｐｒｏ含量差异均显著（Ｐ＜０．０５）。

２．１．３　Ｃｄ胁迫对 ＭＤＡ含量、ＳＯＤ活性的影响　由图１－Ｃ
可知，Ｃｄ处理组的艾纳香叶片内的 ＭＤＡ含量均较 ＣＫ组有
所增加，但各组间差异不显著。当 Ｃｄ处理浓度≤６０ｍｇ／Ｌ
时，艾纳香根部的 ＳＯＤ活性均较 ＣＫ有所增加，但差异不显
著；在Ｃｄ处理浓度增加至１２０ｍｇ／Ｌ时，ＳＯＤ活性表现出明
显的降低，与其他处理之间差异均显著（Ｐ＜０．０５）（图 １－
Ｄ）。表明低浓度的 Ｃｄ使 ＳＯＤ活性增强，高浓度 Ｃｄ抑制
ＳＯＤ活性。
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２．２　Ｃｄ在艾纳香体内的器官分布
由表２可知，除了对照组的叶中 Ｃｄ含量未检出外，其他

处理组的根、茎、叶中的 Ｃｄ含量均随着 Ｃｄ处理浓度的增加
而增加，且各器官各处理组的 Ｃｄ含量差异都显著（Ｐ＜
０．０５）。艾纳香各器官Ｃｄ含量的分布大小为：根＞茎＞叶。
２．３　Ｃｄ在艾纳香体内的亚细胞分布

由表３可知，Ｃｄ在艾纳香根、茎、叶亚细胞组分中的分布
均表现为：可溶组分（Ｆ３）＞细胞壁（Ｆ１）＞细胞器（Ｆ２），根、
茎、叶中 Ｆ３、Ｆ１２个部分总的 Ｃｄ含量分别占总量的
８８．１％～９５．７％、９１．０％ ～９４．２％、９０．６％ ～９４．７％。可见
Ｃｄ主要积累在细胞壁和可溶部分，细胞器中含量相对较少。
随着Ｃｄ处理浓度的增加，各组分中的Ｃｄ含量均逐渐增加；

表２　艾纳香中Ｃｄ的器官分布

Ｃｄ处理
（ｍｇ／Ｌ）

Ｃｄ含量（μｇ／ｇ）
根 茎 叶

ＣＫ ０．０６７±０．０５９ａ ０．０３５±０．０６１ａ ＮＤ
１０ ４４．６６７±７．６９９ｂ １１．７６８±１．０８２ｂ ４．５９０±１．５８３ａ
３０ ８２．３２３±１６．３５８ｃ ２２．２５７±４．３５７ｃ １５．７４３±１．９０５ｂ
６０ １２８．２０１±１２．７６７ｄ３３．３０３±４．５０８ｄ ２４．５９０±３．６６３ｃ
１２０ １８５．６６３±１３．７５９ｅ４６．８８７±５．０３２ｅ ３３．４４１±３．８４０ｄ

　　注：ＮＤ表示未检出。下表同。

根、茎、叶可溶组分中 Ｃｄ的分配比例随着 Ｃｄ处理浓度的增
加总体上呈下降趋势，细胞壁中Ｃｄ的分配比例却随着 Ｃｄ处
理浓度的增加总体上呈上升趋势。

表３　艾纳香中Ｃｄ的亚细胞分布

部位
Ｃｄ处理
（ｍｇ／Ｌ）

Ｃｄ含量（μｇ／ｇＦＷ） 分配比例（％）
细胞壁 细胞器 可溶物质 细胞壁 细胞器 可溶物质

叶 ＣＫ ＮＤ ＮＤ ＮＤ — — —

１０ ０．２８±０．１９ａ ０．０４±０．０２ａ ０．４４±０．１２ａ ３６．８ ５．３ ５７．９
３０ ０．６３±０．０９ａ ０．１６±０．１０ａ ０．９０±０．１２ａ ３７．３ ９．５ ５３．３
６０ １．２６±０．１４ｂ ０．２９±０．０６ｂ １．８０±０．５７ｂ ３７．６ ８．７ ５３．７
１２０ ２．０１±０．４４ｃ ０．３０±０．０６ｂ ２．５５±０．５０ｂ ４１．４ ６．２ ５２．５

茎 ＣＫ ＮＤ ＮＤ ＮＤ — — —

１０ ０．５７±０．２５ａ ０．１０±０．０５ａ １．０６±０．２７ａ ３２．９ ５．８ ６１．３
３０ １．２０±０．４０ａｂ ０．２９±０．０８ａｂ ３．４７±０．８０ｂ ２４．４ ５．９ ６９．７
６０ ２．１０±０．３９ｂ ０．４３±０．１５ｂ ３．３３±１．４０ｂ ３５．８ ７．３ ５６．９
１２０ ４．４１±０．８５ｃ ０．８７±０．１７ｃ ４．３９±１．４０ｂ ４５．６ ９．０ ４５．４

根 ＣＫ ＮＤ ＮＤ ＮＤ — — —

１０ １．０４±０．３８ａ ０．１７±０．０５ａ ２．７９±０．８４ａ ２６．０ ４．３ ６９．７
３０ ２．０７±０．３８ａ ０．８２±０．０５ｂ ４．０１±０．４７ｂ ３０．１ １１．９ ５８．０
６０ ４．９１±１．１１ｂ １．６７±０．１３ｃ ７．７２±０．９７ｃ ３４．３ １１．７ ５４．０
１２０ ８．２０±１．５３ｃ ２．２４±０．２９ｄ １１．２６±１．５８ｄ ３７．８ １０．３ ５１．９

３　讨论与结论

植物在逆境胁迫下，当其质膜受损后，细胞会启动一系列

的响应机制，具体表现为电解质、某些小分子有机物的渗漏、

酶活性的改变、渗透调节物质含量的增加（如脯氨酸、可溶性

糖）以及叶绿素含量降低等［１４］。

叶绿素含量是衡量植物叶片生理功能的重要生理指标，

其变化既可以反映植物叶片光合作用的强弱，也可用以表征

植物组织、器官的衰老状况［１５］。本研究结果显示，随着Ｃｄ处
理浓度的提高，艾纳香叶绿素含量总体上呈现下降趋势，这与

以往相关研究结果一致［１４，１６］。Ｃｄ胁迫导致叶绿素含量降低
与其间接抑制叶绿素的合成以及直接破坏叶绿体结构和功能

有关［１７－１８］。各处理组间的叶绿素组成（叶绿素 ａ／叶绿素 ｂ）
差异无统计学意义，可能是因为 Ｃｄ对艾纳香叶片捕光系统
中色素的影响速率相似［１９］。

可溶性蛋白大多是参与植物体内各种代谢的酶类，其含

量增多有助于维持植物细胞的正常代谢，从而提高植物的抗

逆性［２０］。Ｐｒｏ作为重要的渗透调节物质，其积累有着对逆境
适应的意义，被认为是测定各种逆境胁迫的理想指标［２１］。在

本研究中，随着Ｃｄ处理浓度的增加，艾纳香叶片内可溶性蛋
白、Ｐｒｏ含量呈上升趋势，有助于维持细胞的正常代谢，从而
缓解Ｃｄ的伤害。李清飞等在研究麻疯树、大豆幼苗等其他

植物时也得到了相似的结果［１６，２２］。但张琼等却发现，随着Ｃｄ
处理浓度的增加，Ｐｒｏ含量呈现先升后降的变化［２３］，其原因可

能是植物抗逆性能力的有限性，低浓度的 Ｃｄ能通过促进体
内Ｐｒｏ的积累来维持正常代谢，高浓度的Ｃｄ会使细胞机能丧
失，导致Ｐｒｏ含量的下降。
　　在重金属胁迫下，植物体内产生的活性氧类物质（ＲＯＳ）
攻击膜脂上的多不饱和脂肪酸，引发过氧化反应［２４］。ＭＤＡ
是细胞膜脂质过氧化的重要产物，可与蛋白质、核酸、氨基酸

等活性物质交联，形成不溶性化合物（脂褐素）沉积，干扰细

胞的正常生命活动［２５］，通常作为衡量脂质过氧化损伤的指

标。同时，植物体内也将通过抗氧化酶［ＳＯＤ、过氧化物酶
（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）等］和非酶物质［谷胱甘肽
（ＧＳＨ）、疏基（ＳＨ）等］消除 ＲＯＳ。在抗氧化酶中，ＳＯＤ是一
种重要的活性氧防御酶，在消除ＲＯＳ过程中起重要作用。本
研究中，Ｃｄ处理组的艾纳香叶片内 ＭＤＡ含量均较对照组有
所增加，但是各组间差异不显著，表明叶片细胞膜还没有受到

明显的伤害，其完整性、功能性尚好；随着 Ｃｄ处理浓度增加，
根的ＳＯＤ活性先升高后降低，表明低浓度Ｃｄ能使 ＳＯＤ活性
增强，高浓度Ｃｄ可能破坏了清除ＲＯＳ酶系统的平衡。

Ｃｄ被植物吸收后，大部分富集在根部，迁移到地上部的
一般较少［２６］。大量研究显示，根部是植物富集 Ｃｄ的主要部
位，它作为植物对 Ｃｄ胁迫的一种有效应对机制，能限制 Ｃｄ
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向植物地上部迁移，从而减轻对地上部分的毒害作用［２７－２８］。

在本研究中，艾纳香各器官 Ｃｄ含量大小为：根 ＞茎 ＞叶，说
明根也是艾纳香积累 Ｃｄ的主要器官，这可能是艾纳香抵御
Ｃｄ毒害的机制之一。

细胞壁被认为是保护原生质体免受重金属毒害的第一道

屏障，细胞壁的多糖分子、蛋白质分子含有大量的羧基、羟基、

氨基酸残基和醛基等亲金属离子的配位基团，可与进入植物

体内的金属离子配位而贮存部分金属离子，从而减少金属离

子进入原生质体，以维持细胞的正常生理代谢功能［２９］。植物

可溶组分包括细胞质、液泡２个部分，液泡是植物细胞代谢副
产品和囤积废物的场所，它含有多种能与重金属离子结合而

使金属离子在细胞内被区隔化的物质（蛋白质和有机酸等）。

因此，细胞壁对重金属的滞留、可溶组分对重金属的区室化被

认为是植物解毒的２个重要途径［３０］。在本研究中，艾纳香

根、茎、叶亚细胞组分中 Ｃｄ的分布表现为：可溶组分 ＞细胞
壁＞细胞器，表明可溶组分的液泡区室化可能是艾纳香解毒
的原因之一。随着 Ｃｄ处理浓度的增加，艾纳香根、茎、叶的
细胞壁中Ｃｄ所占比例呈上升趋势，而可溶组分中Ｃｄ所占比
例呈下降趋势，表明细胞壁对 Ｃｄ的固持作用增强，减少了进
入可溶组分中的Ｃｄ，也限制了 Ｃｄ向活性较强的细胞器中转
运，这种方式可能也起到了重要的解毒作用。

综上所述，在本试验条件下，Ｃｄ胁迫能降低黔产艾纳香
叶绿素含量，提高可溶性蛋白、Ｐｒｏ、ＭＤＡ的积累，使ＳＯＤ活性
发生改变。根是积累Ｃｄ的主要器官，细胞中的 Ｃｄ则主要分
布在细胞壁、可溶组分中。说明黔产艾纳香对镉胁迫具有一

定的生理适应性，细胞壁对Ｃｄ的滞留和可溶组分对 Ｃｄ的区
室化可能是其主要解毒机制。
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亚显微结构的影响［Ｊ］．农村生态环境，２００１，１７（２）：３０－３４．

［２６］ＫｅｌｌｙＪＭ，ＰａｒｋｅｒＧＲ，ＭｃＦｅｅＷＷ．Ｈｅａｖｙｍｅｔａｌａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎａｎｄ
ｇｒｏｗｔｈｏｆｓｅｅｄｌｉｎｇｓｏｆｆｉｖｅｆｏｒｅｓｔｓｐｅｃｉｅｓａｓｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄｂｙｓｏｉｌ
ｃａｄｍｉｕｍｌｅｖｅｌ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＱｕａｌｉｔｙ，１９７９，８（３）：
３６１－３６４．　

［２７］方继宇，贾永霞，张春梅，等．马缨丹对镉的生长响应及其富集、
转运和亚细胞分布特点研究［Ｊ］．生态环境学报，２０１４（１０）：
１６７７－１６８２．

［２８］邹金华，张忠贵，魏爱琪．毛葱的镉吸收积累及亚细胞分布特征
［Ｊ］．天津师范大学学报：自然科学版，２０１４，３４（１）：７２－７７．

［２９］ＺｈｏｎｇＨＴ，ＰａｎＷＢ，ＺｈａｎｇＴＰ，ｅｔａｌ．Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎａｎｄ
ｃｈｅｍｉｃａｌｆｏｒｍｓｏｆｃａｄｍｉｕｍ ｉｎＥｕｐｈｏｒｂｉａｔｈｙｍｉｆｏｌｉａＬ．［Ｊ］．
ＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＰｒｏｔｅｃｔｉｏｎＳｃｉｅｎｃｅ，２０１３，３９（３）：５０－５４．

［３０］ＢｒｕｎｅＡ，ＵｒｂａｃｈＷ，ＤｉｅｔｚＫＪ．Ｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔａｔｉｏｎａｎｄｔｒａｎｓｐｏｒｔｏｆ
ｚｉｎｃｉｎｂａｒｌｅｙｐｒｉｍａｒｙｌｅａｖｅｓａｓｂａｓｉｃｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｚｉｎｃ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，１９９４，１７（１７）：１５３－１６２．
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