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　　摘要：绿叶挥发物（ＧＬＶｓ）作为植物挥发物中的一类化合物，由Ｃ１８和Ｃ１６不饱和脂肪酸经酶催化分解形成的Ｃ６和

Ｃ９醛、醇及其相应酯类组成。其中，乙酸叶醇酯是一种主要的 ＧＬＶｓ，以 Ｚ－３－己烯醛和 Ｚ－３－己烯醇经酶作用合

成。为了解乙酸叶醇酯在茶树耐寒性状中的作用，以一年生茶树品种中茶１０８为材料，使用乙酸叶醇酯后短时低温
（４℃，１．５ｈ）和低温过夜（４℃，１６ｈ）处理茶苗，测定茶树冷诱导基因表达和茶树生理生化特性指标。结果发现，乙酸
叶醇酯在短时低温处理时可以提高冷诱导基因 ＣｓＩＣＥ１、ＣｓＩＣＥ２、ＣｓＣＢＦ１－ＣｓＣＢＦ５的表达；在过夜低温处理时提高冷
诱导基因ＣｓＲＤ１、ＣｓＲＤ２的表达；短时低温和过夜低温处理均能分别显著提高茶树过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶
（ＣＡＴ）的酶活性，从而缓解低温胁迫对茶树的伤害。此外，乙酸叶醇酯还诱导自身合成途径关键酶基因 ＣｓＡＤＨ１、
ＣｓＡＤＨ３和ＣｓＬＯＸ３的表达，进一步增强茶树耐寒能力。
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　　低温是茶树生长发育中遭受的主要非生物胁
迫之一，限制了茶树的生长发育［１］。低温会影响细

胞膜流动性，破坏细胞骨架，影响自由基产生和清

除系统的平衡以及引起酶活性的改变等［２－４］。此

外，低温还会引起茶树中儿茶素、维生素和氨基酸

等品质成分的变化［５］。茶树受到低温胁迫时，会发

生一系列反应以提高自身对低温的抵抗能力，这种

现象称为冷驯化［５］。冷驯化过程涉及大量的生理

生化变化，其中包括冷诱导基因的表达，调节渗透

物质的生成和抗氧化酶系统的作用等途径。

某些冷诱导基因在低温胁迫中的作用已经明

确［６－８］，如ＩＣＥ（ｉｎｄｕｃｅｒｏｆＣＢＦｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ）在收到冷
胁迫信号后，与 ＣＢＦ（Ｃ－ｒｅｐｅａｔｂｉｎｄｉｎｇｆａｃｔｏｒ）启动
子结合诱导 ＣＢＦ基因表达［９］，ＣＢＦ识别 ＣＲＴ／ＤＲＥ
顺式作用元件调控下游 ＣＯＲ（ｃｏｌｄｒｅｇｕｌａｔｅ）基因的
转录，编码亲水性多肽增强细胞脂膜稳定性从而提

高植物抗寒性［１０］。其中，ＣＯＲ基因是一类在低温下
可以快速表达的植物抗寒基因，也可以称为 ＬＴＩ
（ｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｉｎｄｕｃｅｄ）、ＫＩＮ（ｃｏｌｄｉｎｄｕｃｅｄ）、ＲＤ
（ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ）、ＥＲＤ（ｅａｒｌｙｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ
ｉｎｄｕｃｅｄ）基因［１１］。

绿叶挥发物（ｇｒｅｅｎｌｅａｆｖｏｌａｔｉｌｅｓ，简称 ＧＬＶｓ）是
植物挥发物中的一类化合物，包括 Ｃ１６和 Ｃ１８不饱和
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酶和异构酶等作用下生成相应的醇和酯类［１２－１３］。

脂氧合酶（ｌｉｐｏｘｙｇｅｎａｓｅ，简称 ＬＯＸ）和氢过氧化物裂
解酶（ｈｙｄｒｏｐｅｒｏｘｉｄｅｙａｓｅ，简称 ＨＰＬ）作为脂氢过氧
化物裂解酶催化形成 Ｃ６和 Ｃ９醛，进一步通过脂质
代谢途径合成ＧＬＶｓ［１２－１５］。同时，ＧＬＶｓ含量也对合
成酶具有反馈调节作用，如外源施用顺－３－己烯醇
能在２４ｈ内显著诱导茶树 ＬＯＸ和 ＡＤＨ基因的表
达［１６］。ＧＬＶｓ在植物遭受机械损伤，草食性昆虫虫
害，病原菌感染［１５］时发挥防御作用；干旱、高温、低

温［１３］、强光和重金属等非生物胁迫［１７－１９］也会促进

ＧＬＶｓ的释放。此外，外源施用生长素和赤霉素也会
诱导甜瓜 ＣｍＬＯＸ０９基因的表达［２０］。外源 Ｚ－３－
己烯醇可以通过反向调节自身合成关键酶基因

ＬＯＸｓ、ＡＤＨｓ的表达，诱导 ＤＲＥＢ－２Ａ和 ＲＤｓ基因表
达并通过提高抗氧化酶活性等途径提高茶树对干

旱胁迫的抗性［１８］。乙酸叶醇酯是一种主要的绿叶

挥发物，Ｚ－３－己烯醛和 Ｚ－３－己烯醇（Ｚ－３－
ＨＡＣ）经乙醇脱氢酶（ａｌｃｏｈｏｌｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，简称
ＡＤＨ）和酰基转移酶（ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＡＡＴ）作用最终
生成乙酸叶醇酯，乙酸叶醇酯在茶树中的作用研究

还未曾见。

本研究通过外源使用乙酸叶醇酯，测定低温处

理后茶苗相关的生理特性指标和冷诱导基因表达

情况，初步明确了乙酸叶醇酯在茶树抗寒性中的作

用，为进一步深入研究乙酸叶醇酯在茶树低温胁迫

中的作用机制提供参考。

１　材料与方法

１．１　试验材料
供试材料茶树品种中茶 １０８为一年生扦插茶

苗，购于南京雅润茶业有限公司。于２０１９年在南京
农业大学茶学实验室进行试验处理。茶苗处理前

在人工气候箱中培养 ２个星期，培养条件为光照
１６ｈ（２５℃）／黑暗８ｈ（２０℃），光照度３６００ｌｘ，相
对湿度６０％～７０％。
１．２　试验方法

Ｔ１（短时低温处理）：乙酸叶醇酯（溶剂为二氯
甲烷）处理１．５ｈ，４℃低温处理１．５ｈ；ＣＫ１（短时低
温对照）：二氯甲烷处理１．５ｈ，室温放置３ｈ，４℃低
温处理１．５ｈ。Ｔ２（低温过夜处理）：乙酸叶醇酯（溶
剂为二氯甲烷）处理１．５ｈ，室温放置０．５ｈ，４℃低
温处理１６ｈ；ＣＫ２（低温过夜对照）：二氯甲烷处理
１．５ｈ，室温放置０．５ｈ，４℃低温处理１６ｈ。取第１、

２叶放入液氮速冻，－８０℃保存。
１．３　测定指标及方法

参照酸性茚三酮显色法测定游离脯氨酸含量；

采用超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）试剂盒、过氧化物酶
（ＰＯＤ）试剂盒和过氧化氢酶（ＣＡＴ）试剂盒测定相
应酶活性，试剂盒均购于南京建成生物工程研究所

有限公司；高效液相色谱法 ＧＢ／Ｔ８３１３—２００８测定
茶叶中儿茶素各组分含量。

叶片总 ＲＮＡ使用艾德莱 ＲＮ５３０１ＥＡＳＹｓｐｉｎ
Ｐｌｕｓ多糖多酚／复杂植物 ＲＮＡ快速提取试剂盒提
取。ＲＮＡ反转录使用 ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴＲｅａｇｅｎｔＫｉｔ
ｗｉｔｈｇＤＮＡＥｒａｓｅｒ（日本 ＴａＫａＲａ生物公司）试剂盒
进行。利用ｑＲＴ－ＰＣＲ反应测定茶树 ＧＬＶｓ合成相
关基因ＣｓＡＤＨ和ＣｓＬＯＸ，以及抗寒相关基因ＣｓＩＣＥ、
ＣｓＣＢＦ和ＣｓＲＤ的相对表达量。基于茶树基因组数
据库（ｈｔｔｐ：／／ｔｐｉａ．ｔｅａｐｌａｎｔ．ｏｒｇ／ｉｎｄｅｘ．ｈｔｍｌ）获得茶树
相关基因序列，利用 Ｐｒｉｍｅｒ５设计特异性引物（表
１）。ｑＲＴ－ＰＣＲ反应试验使用 ＳＹＢＲＧｒｅｅｎＰＣＲ
ｍａｓｔｅｒｍｉｘ试剂盒（日本ＴａＫａＲａ生物公司），仪器使
用 Ｂｉｏ－ＲａｄＩＱ５实时荧光定量仪（Ｂｉｏ－Ｒａｄ，
ＵＳＡ），内参基因为β－ａｃｔｉｎ。定量反应程序为９５℃
预变性３０ｓ；９５℃５ｓ，６０℃３０ｓ，４０个循环［２１］。每

个处理试验重复 ３次，基因相对表达量分析采用
２ΔΔＣＴ法计算。
１．４　数据分析

试验数据使用Ｅｘｃｅｌ２０１０和ＳＰＳＳＳｔａｔｉｓｔｉｃ２０．０
软件对数据进行分析，方差分析多重比较采用

Ｄｕｎｃａｎｓ新复极差法，Ｐ＜０．０５表示差异显著。采
用ＧｒａｐｈｐａｄＰｒｉｓｍ５作图。

２　结果与分析

２．１　低温胁迫下乙酸叶醇酯对茶树 ＧＬＶｓ合成相
关基因表达的影响

茶树中 ＧＬＶｓ主要来源于亚麻酸降解途径，该
途径中的关键酶为 ＬＯＸ、ＨＰＬ和 ＡＤＨ。外源 Ｚ－
３－己烯醇能在２４ｈ内显著诱导茶树ＬＯＸｓ、ＡＤＨｓ部
分基因积累，对 ＨＰＬ无明显效果［１８］。为了解低温

环境下外源施用乙酸叶醇酯对 ＧＬＶｓ合成途径关键
酶基因的影响，测定 ＣｓＡＤＨ１、ＣｓＡＤＨ２、ＣｓＡＤＨ３和
ＣｓＬＯＸ１、ＣｓＬＯＸ２、ＣｓＬＯＸ３的表达情况，结果（图 １）
表明，短时低温（４℃，１．５ｈ）下外源乙酸叶醇酯显
著提高了 ＣｓＬＯＸ３积累量（Ｐ＜０．０５），显著抑制了
ＣｓＡＤＨ１、ＣｓＡＤＨ２、ＣｓＡＤＨ３的表达。低温过夜处理（４℃，
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表１　茶树ＧＬＶｓ合成关键酶基因和抗寒相关基因定量 ＰＣＲ引物

基因名称 登录号 上游引物（５′→３′） 下游引物（５′→３′）

ＣｓＣＢＦ１ ＴＥＡ０１０４２０．１ ＧＡＧＧＡＡＧＡＡＡＧＴＣＡＧＧＧＡＧＡ ＧＧＣＧＡＡＡＴＴＧＡＧＡＣＡＡＧＣ
ＣｓＣＢＦ２ ＴＥＡ０１０４２３．１ ＧＧＡＧＧＧＡＧＧＡＡＧＡＡＡＧＴＣＡ ＧＧＣＧＡＡＡＴＴＧＡＧＡＣＡＡＧＣ
ＣｓＣＢＦ３ ＴＥＡ０１１１０５．１ ＴＴＴＣＧＣＴＧＡＣＴＣＧＧＴＴＴＧＧ ＣＣＴＣＣＴＣＡＴＣＴＧＧＣＴＴＴＧＣ
ＣｓＣＢＦ４ ＴＥＡ０１８８３１．１ ＧＣＡＡＣＣＴＣＣＡＧＣＡＡＧＣＡＴＣ ＣＡＡＴＣＧＣＣＧＡＣＧＡＡＧＡＡＧＣ
ＣｓＣＢＦ５ ＴＥＡ０３１２４９．１ ＧＧＡＧＧＧＡＧＧＡＡＧＡＡＡＧＴＡＡＡＧＧ ＴＧＴＴＧＧＡＡＡＴＧＴＡＣＣＧＡＧＣＣ
ＣｓＬＯＸ１ ＴＥＡ００３７２７．１ ＴＧＣＣＣＴＣＴＴＧＡＴＧＴＧＣＴＴＴＣ ＣＡＴＧＡＴＧＣＣＴＣＣＡＴＧＴＣＣＴＴ
ＣｓＬＯＸ２ ＴＥＡ００７４７６．１ ＣＡＴＴＡＡＡＧＣＣＡＴＡＧＣＡＡＣＣＡ ＣＡＴＡＣＴＴＣＡＣＴＴＣＡＴＣＣＴＣＣＴＣ
ＣｓＬＯＸ３ ＴＥＡ００９４２３．１ ＣＴＧＡＣＡＣＣＡＡＡＴＧＧＣＡＣＧ ＧＴＡＴＧＧＣＴＣＴＧＴＣＧＣＡＣＡ
ＣｓＡＤＨ１ ＴＥＡ０１１１９９．１ ＡＧＡＣＴＣＣＧＣＡＧＴＴＧＴＡＴＴＧ ＴＣＡＧＣＴＡＴＴＴＣＴＴＣＣＡＣＧＴ
ＣｓＡＤＨ２ ＴＥＡ０１２３３７．１ ＴＴＣＴＣＧＣＣＧＡＣＡＧＡＣＣＡＡＧ ＡＡＧＴＣＣＣＡＧＧＧＣＴＣＧＴＧＴＴ
ＣｓＡＤＨ３ ＴＥＡ０２４４０１．１ ＡＡＡＧＡＧＴＣＧＧＡＣＡＴＧＧＴＧ ＡＴＣＧＣＡＡＧＡＣＧＡＧＴＡＧＡＧ
ＣｓＩＣＥ１ ＴＥＡ００００３６．１ ＣＴＣＴＴＣＡＴＴＧＡＣＡＣＣＴＡＣＣＴＣＣＡＣ ＡＣＣＴＧＧＴＣＴＧＣＧＧＣＴＡＣＡＡＡ
ＣｓＩＣＥ２ ＴＥＡ０１３５１２．１ ＡＡＡＣＡＧＴＧＣＣＴＣＴＡＡＴＣＧＴＧ ＧＧＴＧＴＴＧＴＴＧＡＴＴＣＴＧＧＧＴＡ
ＣｓＲＤ１ ＴＥＡ００５１７２．１ ＧＣＡＧＴＡＧＴＡＴＣＴＣＣＣＧＡＡＧＣ ＧＡＧＣＣＧＴＡＧＴＧＴＡＡＴＧＧＴＴＧ
ＣｓＲＤ２ ＴＥＡ００５５８４．１ ＡＡＡＣＡＧＡＣＡＣＣＡＣＧＡＡＡＧＣＡ ＧＡＡＡＴＧＧＣＡＴＡＴＣＧＧＡＡＣＡＧ
ＣｓＲＤ３ ＴＥＡ００６４３４．１ ＡＧＣＣＣＧＴＣＴＡＴＧＴＣＧＧＡＧＴＡ ＡＣＣＴＧＧＣＧＡＧＧＣＡＡＧＡＡＡＧＴ

１６ｈ）中外源乙酸叶醇酯处理使ＣｓＡＤＨ１、ＣｓＡＤＨ３和
ＣｓＬＯＸ３表达量显著增加，ＣｓＡＤＨ２和 ＣｓＬＯＸ１表达
量显著降低。

２．２　低温胁迫下乙酸叶醇酯对茶树耐寒相关基因
表达的影响

茶树在低温胁迫下，一些冷诱导基因表达会上

调，ＣｓＩＣＥ和ＣｓＣＢＦ是低温信号传递中的重要元件，
能够感受上游信号并将低温信号向下游传递［２２－２４］。

为明确外源施用乙酸叶醇酯对低温胁迫下冷诱导

基因表达的影响，测定了 ＣｓＩＣＥｓ、ＣｓＣＢＦｓ和 ＣｓＲＤｓ

部分基因的表达情况（图２）。短时低温处理（４℃，
１．５ｈ）中外源乙酸叶醇酯显著提高了 ＣｓＩＣＥ１、
ＣｓＩＣＥ２和 ＣｓＣＢＦ１～ＣｓＣＢＦ５的表达量；ＣｓＲＤ１－
ＣｓＲＤ３表达降低。低温过夜处理（４℃，１６ｈ）中，外
源乙酸叶醇酯处理使ＣｓＩＣＥ１、ＣｓＲＤ１和ＣｓＲＤ２积累
增加，显著降低了 ＣｓＣＢＦ１～ＣｓＣＢＦ５和 ＣｓＲＤ２的表
达量，对ＣｓＩＣＥ２无显著影响。
２．３　低温胁迫下乙酸叶醇酯对茶树生理指标的
影响

２．３．１　茶树保护酶活性　茶树在受到低温胁迫时
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产生大量活性氧会使膜脂发生脂质过氧化反应，为

保护细胞免受伤害，抗氧化酶系统被激活。通过测

定茶树抗氧化酶系统中重要的氧化酶 ＳＯＤ、ＰＯＤ和
ＣＡＴ活性，发现外源乙酸叶醇酯使ＰＯＤ活性在短时

低温（Ｔ１）和低温过夜处理（Ｔ２）时均增加；ＳＯＤ和
ＣＡＴ活性在施用乙酸叶醇酯后低温过夜处理时表
达量增加，但在未施用乙酸叶醇酯的短时低温处理

中表达量更高（图３）。
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２．３．２　茶树游离脯氨酸含量　脯氨酸是植物细胞
抗寒的主要渗透调节物质之一，在低温胁迫下，游

离脯氨酸含量会增加，以增加细胞液浓度，增强细

胞保水能力，从而增强细胞耐寒性［２］。外源乙酸叶

醇酯使短时低温（Ｔ１）和过夜低温处理（Ｔ２）中茶树
叶片游离脯氨酸含量均降低，分别降低了１６．７６％
和６９．６８％（图４）。
２．３．３　茶树叶片中儿茶素和咖啡碱含量　低温胁
迫会影响茶树叶片中理化成分的合成，进而影响茶

叶的品质，本试验测定了茶叶中主要儿茶素单体成

分和咖啡碱含量（图５），施用外源乙酸叶醇酯，茶树
叶片中ＧＣ的含量在低温过夜处理（Ｔ２）相对更高，
茶树叶片中ＥＣＧ和 ＣＧ在短时低温处理时（Ｔ１）含

量均增加。外源乙酸叶醇酯处理在茶树短时和过

夜低温处理时，咖啡碱含量均明显减少。

３　讨论与结论

植物正常生长情况下体内只存在极少量的绿

叶挥发物，在受到机械损伤、低温、干旱和虫害等外

界胁迫时，能迅速释放大量绿叶挥发物来抵抗外界

胁迫［２５］。本试验在低温胁迫前使用乙酸叶醇酯进

行处理，通过研究短时低温处理和过夜低温处理中

茶树叶片ＬＯＸｓ、ＡＤＨｓ部分基因和冷胁迫诱导基因
ＩＣＥｓ、ＣＢＦｓ和ＣＯＲｓ家族部分成员的表达情况，发现
乙酸叶醇酯能在短时低温处理时显著诱导 ＣｓＬＯＸ３
的表达；过夜低温处理时ＣｓＡＤＨ１和ＣｓＡＤＨ３的相对

表达量也增加。ＧＬＶｓ可以通过反向调节自身合成
途径关键酶基因的表达，促进绿叶挥发物和茉莉酸

等激素的合成，进一步增强茶树抗性［１６］。乙酸叶醇

酯使短时低温处理时 ＣｓＩＣＥ１、ＣｓＩＣＥ２、ＣｓＣＢＦ１、
ＣｓＣＢＦ５基因的表达被诱导；低温过夜处理时，
ＣｓＲＤ１和 ＣｓＲＤ２基因的表达量增加，而 ＣｓＣＢＦ１～
ＣｓＣＢＦ５基因的表达量降低。这可能与ＣＢＦ基因和
ＲＤ基因响应冷胁迫顺序有关，ＣＢＦ在低温信号转
导过程中位于上游环节，响应冷胁迫迅速；ＲＤ基因
在下游环节，响应冷胁迫时间较长［２６－２７］。ＣＢＦ基
因转录产物在低温胁迫下１５ｍｉｎ后迅速积累，２ｈ
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含量达到最高水平后逐渐下降，而 ＣＯＲ（ＲＤ）基因
转录产物才开始积累［１０］。

ＳＯＤ、ＰＯＤ和ＣＡＴ是细胞抗氧化酶的重要组成
部分，能够在植物受到非生物胁迫时清除细胞内的

自由氧，维持植物体内的活性氧代谢平衡，缓解自

由氧对细胞的伤害［２８］。本试验中外源乙酸叶醇酯

的施用显著提高了低温过夜处理下茶树叶片 ＳＯＤ、
ＰＯＤ和ＣＡＴ的酶活性。此外，外源乙酸叶醇酯的施
用还会影响茶树叶片的理化成分，增加了低温胁迫

下茶树体内ＧＣ、ＥＣＧ和 ＣＧ的含量，降低了咖啡碱
含量。

本试验结果表明，乙酸叶醇酯在短时低温

（４℃，１．５ｈ）和低温过夜处理（４℃，１６ｈ）中可通
过提高自身合成基因 ＣｓＡＤＨ１、ＣｓＡＤＨ３和 ＣｓＬＯＸ３
的表达量；促进冷诱导基因ＣｓＩＣＥ１、ＣｓＩＣＥ２、ＣｓＣＢＦ１～
ＣｓＣＢＦ５、ＣｓＲＤ１和ＣｓＲＤ２按冷信号传导顺序表达；增
强ＳＯＤ、ＰＯＤ和 ＣＡＴ酶活性等方式提高茶树的抗
寒性。

参考文献：

［１］尹皓婵，李莉莉，宋宛霖，等．茶树抗寒机理及其应用的研究进展

［Ｊ］．安徽农业科学，２０１９，４７（４）：２２－２５．

［２］时　慧，王　玉，周克福，等．低温胁迫下茶树叶片活性氧代谢及

渗透调节物质含量的变化规律［Ｊ］．山东农业科学，２０１２，４４

（７）：２２－２５．

［３］郝心愿，王　璐，曾建明，等．低温冻害对茶树生理的影响及应对

技术［Ｊ］．中国茶叶，２０２０，４２（５）：１３－１６．

［４］林郑和，钟秋生，游小妹，等．低温胁迫对茶树抗氧化酶活性的影

响［Ｊ］．茶叶科学，２０１８，３８（４）：３６３－３７１．

［５］李叶云，庞　磊，陈启文，等．低温胁迫对茶树叶片生理特性的影

响［Ｊ］．西北农林科技大学学报（自然科学版），２０１２，４０（４）：

１３４－１３８，１４５．

［６］王　郁．茶树低温应答相关转录因子ＣｓＩＣＥ１和ＣｓＣＢＦ１的研究

［Ｄ］．合肥：安徽农业大学，２０１１：３７－４２．

［７］ＧｏｎｇＺＺ，ＸｉｏｎｇＬＭ，ＳｈｉＨＺ，ｅｔａｌ．Ｐｌａｎｔａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅ

ａｎｄｎｕｔｒｉｅｎｔｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｃｅＣｈｉｎａ（ＬｉｆｅＳｃｉｅｎｃｅｓ），

２０２０，６３（５）：６３５－６７４．

［８］ＹｉｎＹ，ＭａＱＰ，ＺｈｕＺＸ，ｅｔａｌ．ＦｕｎｃｔｉｏｎａｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆＣｓＣＢＦ３

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｉｎｔｅａｐｌａｎｔ（Ｃａｍｅｌｌｉａｓｉｎｅｎｓｉｓ）ｕｎｄｅｒｃｏｌｄｓｔｒｅｓｓ

［Ｊ］．ＰｌａｎｔＧｒｏｗｔｈＲｅｇｕｌａｔｉｏｎ，２０１６，８０（３）：３３５－３４３．

［９］ＷａｎｇＰＪ，ＣｈｅｎＸＪ，ＧｕｏＹＣ，ｅｔａｌ．ＩｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆＣＢＦ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓｉｎｔｅａｐｌａｎｔｓａｎｄａｓｕｒｖｅｙｏｆｐｏｔｅｎｔｉａｌＣＢＦｔａｒｇｅｔ

ｇｅｎｅｓｕｎｄｅｒｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０１９，２０（２０）：５１３７．

［１０］刘东晓．茶树 ＣｓＣＢＦ２转基因烟草的非生物胁迫耐受性分析

［Ｄ］．信阳：信阳师范学院，２０１７．

［１１］黄永会，刘永翔，朱　英，等．ＣＯＲ基因在植物抗寒基因工程中

的作用［Ｊ］．贵州农业科学，２０１４，４２（１２）：３７－４２．

［１２］陈书霞，陈　巧，王聪颖，等．绿叶挥发物代谢调控及分子机理

研究进展［Ｊ］．中国农业科学，２０１２，４５（８）：１５４５－１５５７．

［１３］ＢａｉＪＨ，ＢａｌｄｗｉｎＥＡ，ＩｍａｈｏｒｉＹ，ｅｔａｌ．Ｃｈｉｌｌｉｎｇａｎｄｈｅａｔｉｎｇｍａｙ

ｒｅｇｕｌａｔｅＣ６ ｖｏｌａｔｉｌｅａｒｏｍａｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｂｙｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｉｎ

ｔｏｍａｔｏ（Ｓｏｌａｎｕｍｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ）ｆｒｕｉｔ［Ｊ］．ＰｏｓｔｈａｒｖｅｓｔＢｉｏｌｏｇｙａｎｄ

Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１１，６０（２）：１１１－１２０．

［１４］谢鑫鑫，林碧英，林忠平．绿叶挥发物合成相关基因及其生理生

态功能［Ｊ］．亚热带农业研究，２０１４，１０（４）：２７９－２８４．

［１５］ＳｕｎＨＦ，ＬｉＺＹ，ＷｕＢ，ｅｔａｌ．Ｒｅｖｉｅｗｏｆｒｅｃｅｎｔａｄｖａｎｃｅｓｏｎｔｈｅ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎａｎｄｅｃｏ－ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｒｏｌｅｓｏｆｇｒｅｅｎｌｅａｆｖｏｌａｔｉｌｅｓ［Ｊ］．

ＣｈｉｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＥｃｏｌｏｇｙ，２０１３，３７（３）：２６８－２７５．

［１６］ＨｕＳＬ，ＣｈｅｎＱＨ，ＧｕｏＦ，ｅｔａｌ．（Ｚ）－３－Ｈｅｘｅｎ－１－ｏｌ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｅｎｈａｎｃｅｓｈｙｐｅｒｏｓｍｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎＣａｍｅｌｌｉａ

ｓｉｎｅｎｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０２０，１０３（３）：２８７－３０２．

［１７］ＷａｎｇＬ，ＢａｌｄｗｉｎＥ，ＬｕｏＷ，ｅｔａｌ．Ｋｅｙｔｏｍａｔｏｖｏｌａｔｉｌｅｃｏｍｐｏｕｎｄｓ

ｄｕｒｉｎｇｐｏｓｔｈａｒｖｅｓｔｒｉｐｅｎｉｎｇｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｃｈｉｌｌｉｎｇａｎｄｐｒｅ－ｃｈｉｌｌｉｎｇ

ｈｅａｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ［Ｊ］．ＰｏｓｔｈａｒｖｅｓｔＢｉｏｌｏｇｙａｎｄＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１９，

１５４：１１－２０．

［１８］胡双玲．绿叶挥发物和组蛋白Ｈ３Ｋ４甲基化在茶树干旱胁迫响

应中的功能研究［Ｄ］．武汉：华中农业大学，２０１９：３７．

［１９］ＹａｍａｕｃｈｉＹ，ＭａｔｓｕｄａＡ，ＭａｔｓｕｕｒａＮ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓ

ｏｆＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａｔｒｅａｔｅｄｗｉｔｈｇｒｅｅｎｌｅａｆｖｏｌａｔｉｌｅｓ：ｐｏｓｓｉｂｌｅｒｏｌｅ

ｏｆｇｒｅｅｎｌｅａｆｖｏｌａｔｉｌｅｓａｓｓｅｌｆ－ｍａｄｅｄａｍａｇｅ－ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｐａｔｔｅｒｎｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｅｓｔｉｃｉｄｅＳｃｉｅｎｃｅ，２０１８，４３（３）：２０７－２１３．

［２０］ＪｕＬＪ，ＺｈａｎｇＣ，ＬｉａｏＪＪ，ｅｔａｌ．Ａｎｏｒｉｅｎｔａｌｍｅｌｏｎ９－ｌｉｐｏｘｙｇｅｎａｓｅ

ｇｅｎｅＣｍＬＯＸ０９ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｔｒｅｓｓｅｓ，ｈｏｒｍｏｎｅｓ，ａｎｄ ｓｉｇｎａｌ

ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＺｈｅｊｉａｎｇＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ．Ｓｃｉｅｎｃｅ．Ｂ，２０１８，１９

（８）：５９６－６０９．

［２１］ＳｈｅｎＪＺ，ＺｏｕＺＷ，ＸｉｎｇＨＱ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅａｎａｌｙｓｉｓ
ｒｅｖｅａｌｓｓｔｒｅｓｓａｎｄｈｏｒｍｏｎｅｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｐａｔｔｅｒｎｓｏｆＪＡＺｆａｍｉｌｙｇｅｎｅｓ
ｉｎＣａｍｅｌｌｉａｓｉｎｅｎｓｉｓ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０２０，２１（７）：２４３３．

［２２］朱小佩．茶树ＣＢＦ基因的克隆与功能分析［Ｄ］．信阳：信阳师
范学院，２０１１：４４．

［２３］尹　盈．茶树低温胁迫转录因子 ＣｓＩＣＥ和 ＣｓＣＢＦ的亚细胞定
位、表达分析及功能验证［Ｄ］．南京：南京农业大学，２０１３：７３．

［２４］ＷａｎｇＹ，ＪｉａｎｇＣＪ，ＬｉＹＹ，ｅｔａｌ．ＣｓＩＣＥ１ａｎｄＣｓＣＢＦ１：ｔｗｏ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｃｏｌｄｒｅｓｐｏｎｓｅｓｉｎＣａｍｅｌｌｉａｓｉｎｅｎｓｉｓ
［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐｏｒｔｓ，２０１２，３１（１）：２７－３４．

［２５］王智煜，李迎迎，胡雅倩，等．四分体期低温胁迫对２个小麦品
种幼穗结实率及生理特性的影响［Ｊ］．江苏农业科学，２０１９，４７
（１０）：１１４－１１６．

［２６］ＣｈｉｎｎｕｓａｍｙＶ，ＯｈｔａＭ，ＫａｎｒａｒＳ，ｅｔａｌ．ＩＣＥ１：ａｒｅｇｕｌａｔｏｒｏｆｃｏｌｄ－
ｉｎｄｕｃｅｄｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎｄｆｒｅｅｚｉｎｇｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．
Ｇｅｎｅｓ＆Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，２００３，１７（８）：１０４３－１０５４．

［２７］ＺｈａｏＣＺ，ＬａｎｇＺＢ，ＺｈｕＪＫ．Ｃｏｌｄｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｇｅｎｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｂｅｃｏｍｅｓｍｏｒｅｃｏｍｐｌｅｘ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１５，２０（８）：
４６６－４６８．

［２８］ＧｉｌｌＳＳ，ＴｕｔｅｊａＮ．Ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓａｎｄａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ
ｍａｃｈｉｎｅｒｙｉｎａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｃｒｏｐｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１０，４８（１２）：９０９－９３０．
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