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摘要=植物经过逐渐降低的温度从而提高抗寒能力2这个过程被人们称为低温驯化A植物低温驯化过程是一个复杂的生理m生化

和能量代谢变化过程2这些变化主要包括膜系统的稳定性m可溶性蛋白的积累和小分子渗透物质2比如脯氨酸m糖等2这些变化

中的一些是植物抗寒必需的2而另外一些变化不是必需的A主要对冷害和低温生理生化变化m低温诱导表达基因的功能和作用m
低温驯化的调节机制及其信号转导方面进行了综述A

通过差别筛选 F‘-$文库的方法已经鉴定了许多低温诱导表达m进而提高植物抗寒能力的基因2其中有脱水素m%(n基因

和 %op5转录因子等A低温信号的感受m转导和调节表达是低温驯化的关键环节2低温信号的转导过程与干旱胁迫之间具有一

定的交叉2这为利用 $o$等来提高植物抗寒能力成为可能2相信不久的将来人们可以通过提高植物抗寒能力从而增加经济产

量成为现实A
关键词=植物:抗寒性:基因表达:低温驯化
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低温是影响植物生长m发育及其地理分布的一个重要生态因子A温带植物在秋末冬初感受逐渐下降的外界温度2体内发生

一系列生理生化变化2产生适应性反应2提高对冬季低温的抵抗能力的过程被称作低温驯化7%/0JLFF0MKLCM/I2%$<N5OA

PPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPPP

植物低

万方数据



温驯化包括许多生理生化反应!如蔗糖"甜菜碱"脯氨酸等的增加!脂膜变化!蛋白表达等#日益增加的证据表明!植物抗寒的生

理生化变化是通过低温改变基因表达而引发的!而且已经克隆了许多相关的基因$%&#通过转基因方法验证其中一部分确实可以

改变植物体内生理生化反应!提高植物的抗寒能力#

’低温(信号传入细胞"启动或阻遏基因表达需要一个复杂的信号系统!其中包括 )*%+",-,"蛋白磷酸化酶"蛋白激酶和一

些转录因子等#从第一个低温诱导基因被分离$.&到现在不到 %/*的时间已经分离了许多相关基因!也得到适应低温的许多突变

体和转基因植物!但要真正弄清植物抗寒的机理还需要大量的研究工作#

0 冷冻伤害及低温驯化植物生理生化变化

研究表明!植物冷害首先发生在细胞膜系统$1!2&#已经证明3膜系统损伤首先是冷冻引发的严重脱水所致$2!4&#低温引起植物

胞外或胞内结冰!由于胞外空间冰点较高且有一些灰尘或冰核细菌作冰核!所以胞外先于胞内形成冰晶#冰晶溶液比液态溶液

的水势低得多!并且温度越低水势差值越大!因而胞内的水分通过质膜流出!导致细胞严重脱水$5&#
脱水会对细胞产生多种伤害!包括膜的结构和功能#脱水后升温!原生质迅速膨胀而裂解6789*:;<=:><:?@A7>BC;<;DE脂分子

双层被破坏!一部分膜脂疏水头部聚在一起形成直径 %:8的六角堆积结构体6B*87BB*F>G=>H7I*J=:*B>K9H*;7GF*:;<G<=:;!L7I

KDE在经低温驯化的原生质体中!可以观察到膜片跳跃6MF*AG@F7>N@89B7;<=:!ONBD!可能是由于质膜与其他细胞膜!尤其叶绿体

被膜融合而引起#但是不清楚为什么 L7IK损伤只发生在没有驯化的细胞中!而 ONB则在低温驯化细胞中广泛存在!而且在许

多植物中都能发现$1214&#此外!由于低温诱导而产生活性氧也能损伤膜的结构!胞外形成的冰晶刺伤细胞壁或细胞膜引起细胞

的破裂$14&#这些均使质膜失去渗透反应能力$2&#
另外!低温还会使蛋白质变性$4.&!冷敏感水稻细胞液泡膜 ,PQ酶等酶活性降低!而质膜 ,PQ酶活性变化小$42&#

图 1 植物在低温驯化过程中的物质和变化$R&
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比较低温驯化与不驯化或具有不同驯化能力植株的代谢变

化和结构组分是研究植物抗寒能力的重要方法#通过比较发现

低温驯化过程中有许多生理生化变化6见图 1D$R&#但在如此多的

变化中!很难区分哪些变化使植物产生了抗寒能力#因此!植物

抗寒性是一个数量性状$R!11&#例如自由脯氨酸含量的变化!番茄

积 累 脯 氨 酸 的 体 细 胞 突 变 体 中!脯 氨 酸 积 累 与 其 抗 寒 性 提 高 一

致$U&!2V驯 化 野 生 型 拟 南 芥 植 株!脯 氨 酸 增 加 1/倍!这 充 分 说

明了脯氨酸在植物抗寒中的作用#但是拟南芥低温驯化中脯氨

酸 水 平 的 增 加 却 发 生 在 抗 寒 性 提 高 之 后$W&!还 发 现 有 一 些 突 变

体 与 不 驯 化 的 野 生 株 一 样 具 有 很 低 的 脯 氨 酸 水 平!但 是 却 具 有

抗寒能力$R&#同 样!植 物 在 低 温 驯 化 过 程 中 糖"甜 菜 碱"氨 基 酸

6如 X>氨基丁酸D$1/&等渗透物质"可溶性蛋白"膜脂组分与结构变

化等与抗寒性的关系均没有定论!因此 Y*::7F等$W&推测在植物

低 温 驯 化 是 所 发 生 的 生 理 生 化 变 化 中!一 些 是 提 高 抗 寒 性 必 需

的!而另外一些不是必需的!可能仅仅是低温的结果#

Z 植物低温驯化诱导的基因及其作用

植物的抗寒性是长期进化的结果#当外界温度下降时!植物感受低温信号!引起许多基因表达的变化#
在过去 %/*中!利用差别筛选 A[\,文库的方法鉴定了许多冷诱导基因!并通过转基因的方法推断其作用#由于模式植物

的应用!筛选突变体和转基因植物成为重要的研究方法#在分离的众多基因中有一些编码具有催化功能的蛋白!如乙醇脱氢

酶$1%&"苯丙氨酸解氨酶"花青苷合成酶$1.&"脂肪酸不饱和酶$4/&"过氧化氢酶$41&"]>吡咯啉>4>羧基合成酶$4%&E还有一些与脱水素

和 _̂,蛋白类似的蛋白质"抗冻蛋白"热激蛋白和分子伴侣等E一些编码参与信号转导和调节过程的蛋白质!如分裂原激活的

蛋白激酶6T,Q‘D$1R!1U&"钙依赖蛋白激酶6)[Q‘D$1W&和 )aP结合因子 )-O16结合在重复序列 )aP启动冷调节基因表达的转

录因子D$%/&等#
质膜组成与抗寒性关系密切$%1&#低温下植物不饱和脂肪酸增加!并且质膜中磷脂含量及其与蛋白比值也发生变化$%%&!检测

R2种植物抗寒性与反式单不饱和磷脂酸的含量显著相关$%2&#T@F*G*等$%4&把冷敏感南瓜和抗寒拟南芥中编码甘油>.>磷酸酰基

转移酶的基因转移到不抗寒的烟草中!发现转入拟南芥基因的烟草具有抗寒力!而转入南瓜基因的不抗寒#这种差异的造成是

由于拟南芥磷脂酰甘油熔点较低!而相比之下南瓜的磷脂酰甘油熔点较高所致!有力的证明了质膜中不饱和磷脂酸含量的增加

有助于提高质膜的稳定性!从而提高植物的抗寒性#但 Y@等$%5&研究表明3质膜由高熔点磷脂酰甘油脂组成的拟南芥突变体!
仍具有抗寒能力!与上述论点相反!这表明植物的抗寒性与磷脂酰甘油脂组分的关系不是那么简单的#
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图 ! 植物低温驯化信号转导的可能途径

"引自 #$%&’()*+稍作修改,

-$.&! /$.%01230%45672$8%49:27;563$%.<10%278150771$=02$8%

"4::#$%’&()*,

脱 水 素 基 因 定 位 和 禾 本 科 植 物 抗 寒 研 究 表 明>脱 水 素 是 抗

脱水胁迫的重要组分之一(!)*?在柑橘上克隆了 @个低温诱导的

7ABC+其 中 <DEFG7HHIJ<DEFG7HHK分 别 编 码 HK&LMA0

"EFGHK,和 HH&NMA0"EFGHH,的 蛋 白+和 柑 橘 低 温 诱 导 的

E6EFGHK(!L*的氨基酸序列中都含有赖氨酸丰富区+具有很高的

亲水性+与棉 花 脱 水 素 AOHH和 P386<!QRC蛋 白 结 构 相 似(!K*?
在 低 温 驯 化 和 水 分 胁 迫 时+菠 菜 ECSLI蛋 白 及 其 基 因 转 录 增

加+序 列 分 析 表 明+ECSLI蛋 白 也 具 有 赖 氨 酸 丰 富 区+并 与

P386<!QRC蛋白相似的结构和性质(TU*?在低温和 CDC处理的

拟南芥中发现与鱼抗冻蛋白相似的基因产物(TH*?P6V等(T!*在低

温 驯 化 的 菠 菜 叶 片J叶 柄J下 胚 轴J根 和 柑 橘 叶 片 中 均 发 现

ECSH@UJECSLI蛋 白 积 累+并 且 菠 菜 和 柑 橘 中 ECSH@U的 分 子

量 和 等 电 点 很 接 近+表 明 没 有 亲 缘 关 系 的 植 物 能 合 成 相 同 的 抗

寒蛋白质?但是+将 TI/启动子连接的 ECSH@U和 ECSLI基因

转 入 烟 草+低 温 处 理 后+却 与 野 生 烟 草 无 差 异+电 解 质 渗 透 率 改

变 很 少+说 明 这 两 个 低 温 诱 导 蛋 白 的 异 体 表 达 对 植 物 抗 寒 能 力

提高很小(TT*?W090;04;$等(TN*也通过脱水和低温处理从水稻中

筛选出 K个 7ABC克 隆+其 中 XY/HL蛋 白 与 QRC蛋 白 B末 端

有相同的保守序列JE末端有丙氨酸和赖氨酸丰富区?

C3264等(TI*研究表明>EFGHI0基因表达的蛋白质具有保护叶绿体和原生质体的作用?EFGHI0蛋白定位在叶绿体基质中+
有一个区域形成 ZO螺旋具有亲水性+可通过改变叶绿体内被膜的折叠来推迟六角堆积结构体"[:\],的形成而起作用?但通过

转入 EFGHI0基因后+植株的抗寒力未能显著提高+这表明 EFGHI0蛋白对提高抗寒性作用不大(!!*?同样+转入其他转基因的

植株抗寒性也没有大幅度的变化?̂ =:50等分析饥饿J盐J低温等逆境条件下+参与 CWS形成过程中酶的基因的 =GBC水平+
发现磷酸丙糖异构酶J丙酮酸激酶J琥珀酰 E8C合成酶和琥珀酸脱氢酶含量增加(T@*+促进 CWS和 PWS的形成+这对于维持植

物体内能量平衡+进而提高植物的抗寒能力具有重要的作用?
转录激活因子 ED-H的转基因株也证明了这一种假设?ED-H+又称 AGRDHD"干旱转录元件的结合因子,+是结合在重复序

列 EGW"CCPCE,启动冷调节基因表达的转录因子?常温下转 ED-H基因的拟南芥经低温驯化后 EFG基因完全表达+用离子

渗 漏方法分析发现不驯化的转基因植株比对照"不转基因植株,抗寒性提高 T&T_(T)*?其抗寒性增强幅度显著高于过量表 达

EFGHI0基因的植株抗寒性增强幅度+表明 ED-H和 ED-H介导的冷诱导基因在提高抗寒性中起重要作用?综上所述+可以认

为>抗寒性是多基因作用的结果?

‘ 低温驯化的信号转导及其调控

植物低温驯化时+从感受低温信号到发生一系列生理生化反应和调节基因表达+进而产生抗寒能力+存在一个复杂的信号

网络系统?目前+仍不清楚植物如何感知低温信号并传递低温信号到核内激活转录因子+进而调节基因转录或引起一系列生理

生化反应?生理生化和遗传学实验表明低温驯化的信号系统与其他逆境"如干旱J高盐,信号系统存在交叉性的信号物质和途

径?因此+可以认为植物体内存在一个平行的J多分支的信号网络调控植物抗寒性()*?
实验表明+当植物经过低温驯 化 后+胞 质 中 E0!a迅 速 增 加(II*+同 时 诱 导 E0!a浓 度 增 加 的 温 度 与 低 温 驯 化 温 度 相 同+而 且

E0!a螯合剂和 E0!a通道堵塞剂抑制 EFG基因表达+E0!a的载体可以通过产生 E0!a流而在常温下诱导 EFG基因表达(I)*+这表

明细胞中 E0!a的变化可能参与感受环境温度的变化+参与低温信号转导?
证据表明+植物内源激素 CDC在低温驯化信号转导过程中起重要作用?生长温度"!!_,下 CDC处理可以增加包括拟南

芥在内的许多植物的抗寒性b低温驯化+内源 CDC含量迅速增加(TL+TK*bCDC缺陷型突变体"0c0OH,经过低温驯化后抗寒能力削

弱+且外加 CDC可以使其抗寒性恢复到野生植株的水平bCDC不敏感突变体"0c$OH,诱导 EFG基因表达+但外源施用 CDC不

能产生低温驯化作用?这说明 0c$OH突变体中 CDC的下游信号被切断+而突变体 0c0OH中缺少的是 CDC的上游信号b低温和

CDC处理均可以诱导 EFG基因表达(NU*+但是低温也诱导 CDC缺陷型"0c0OH,和不敏感突变体"0c$OH,EFG基因表达(NH+N!*+推

测可能存在不依赖 CDC的信号转导途径?实际上+通过分析启动子序列知道 EFG基因启动子上游的 EGWdAGR元件并不响

应 CDC+但另一个 ABC元件+CDGR响应于 CDC而启动 EFG基因表达(N!*?
日益增加的证据表明蛋白激酶"SM,和蛋白磷酸化酶"SS,也参与低温驯化中的信号转导过程?通过同源序列分析和抗体
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识别实验!已经分离出响应低温的 "#$使用 "#抑制剂%星形孢菌素&可以抑制低温对 ’()*+基因的诱导表达!而在 ,+-时!

""抑制剂%冈田酸&可以诱导 ’()*+基因表达$而低温降低蛋白磷酸酶%"",(&活性是依赖 ’.,/流的!这表明可能低温引发

’.,/流!降低 "",(的活性!蛋白质发生磷酸化从而诱导 ’()*+基因的表达012!113$
实验表明0143紫苜蓿经低温处理 *5678后即可激活一种分裂原激活的蛋白激酶 911::#1%:("#&!,5678后转录水平增加;

而::#,和 ::#2不被激活!表明低温激活蛋白激酶的特异性$拟南芥 )4核糖体蛋白激酶%一种 :("#&!低温<机械刺激和

脱水处理均可诱导其表达0143$拟南芥经低温处理也积累钙依赖蛋白激酶%’="#&!它的信号途径需要进一步研究01>3$

? 基因表达的转录水平调节

使用遗传学方法!如把冷调节基因 ’@A>B%A=,C&的启动子与报告基因%如荧光素酶基因&融合后转入植物!经低温诱导检

验报告基因的表达!同时发现 ’@A>B启动子上游具有低温<干旱和 (D(的响应元件%这种方法也是研究低温<干旱和 (D(等

的信号过程的重要方法&$已经鉴定了一百多个可以改变荧光素酶活性的转基因突变体!其中包括组成型%EFG&<缺失型%HFG&和

诱导超表达型%IFG&$
有几个 ’@A基因 +J端调节区的几个 K=(序列!如 ’AL<=AM<(DAM已经被鉴定!并且已经克隆了一些结合在这些元件

上的转录因子!这些转录因子属于小基因家族!其中包括 2个成员 ’DN*<’DN,<’DN2%其基因正向串联排列在拟南芥 1号染色

体上&!这 2个转录本在驯化 *+678后迅速增加!再过 2个 I’DN*介导的 ’@A基因表达02>1C3$
其中存在一个组成型%不用驯化&表达抗寒物质的信号途径来提高植物的抗寒性$组成型抗寒突变体 OGP*中积累高浓度的

脯氨酸!但是不恒定表达’@A基因$在OGP*突变体中脯氨酸积累由QR吡咯啉R+R羧基合成酶和脯氨酸氧化酶共同作用完成!表

明 M)#*是信号或调节组分!既然 OGP*突变体中有 ’@A基因表达!一定存在第 2条信号途径$
存在几个 EST突变体既不积累脯氨酸!又不激活 ’@A基因!所以一定还有另外的信号途径$在每个组成型抗寒突变体中!

可能只有一条或一部分信号途径被激活!从而获得一部分抗寒性$分析不能进行完全驯化的 GST突变体!也得到相同的结论01C3$
许多 GSU突变体具有 +5V的驯化能力!推测其只有一条或一部分信号途径被阻塞!因此每个突变体仍可通过未被阻塞的信号途

径产生部分驯化能力!这些基因的克隆和转化将为驯化抗寒过程中的信号转导途径的完善提供更多的资料$

W 基因表达的转录后调节

真核生物的转录水平和转录后调节是性状表现的重要手段!在驯化提高抗寒性中这种调节方式也很重要$用核连缀转录分

析大麦茎尖 C个 ’@A基因的低温调节过程!发现其中 2个主要是转录后调节表达的0+>3$而据0+B3报道 1个拟南芥冷诱导基因中

有 2个是转录加工后才起作用的$

X 展望

目前植物抗寒能力的研究主要集中在脂膜<可溶性蛋白和小分子渗透物质等方面$近 ,5.来分子生物学迅猛发展!在低温

驯化提高抗寒能力研究上的应用也日益加强!但是总体来讲!利用分子生物学技术方法进行低温驯化和植物抗寒能力的研究还

很薄弱!主要表现在低温驯化基因的差别筛选还不系统全面;在研究植物感受低温方面还很欠缺!思路不够开阔!投入也不足;
低温驯化诱导基因的转录和转录后的调控方面的研究也需要加强;对于木本植物!尤其园艺植物低温驯化及其抗寒能力的研究

具有很高的经济价值$
植物!尤其温带植物!其抗寒性是长期进化的结果!是植物从细胞膜<细胞器的结构和功能到渗透物质<各种蛋白和能量代

谢均发生改变!而表现出的系统性全方位适应$从第一次观察到植物细胞外结冰!到细胞内复杂的生理生化反应的研究;从第一

个冷诱导基因的分离!到植物低温突变体和转基因植物应用!人们不断的追求和探索!现在更有分子生物学的迅猛发展为人们

走出Y假说Z<Y猜测Z提供了有力工具!相信不久的将来!人们会对植物低温适应及其抗寒能力的提高有一个完整的认识$这些结

果使人类了解植物的生态分布<确定其适合的生长区域!从而使植物经济产量的增加成为可能$

[\]\̂\_‘\ab

0*3 cOd7TTefAOG9F8GOGFS9H.8TGTFO8d7UF86O8T.HGTUOGGOGfgFH*f,8hOh8f(E.hO67E"UOGG!*CB5f

0,3 ij8kIOG: (!=j88: (fLIO6FHOEjH.Ul7FHFkmFS9H.8T.EEH76.T7F8TFHFnTO69OU.TjUOfofpqrfstuf!*CC4!?vb,C*w25+f

023 xjm’c!K7O67#e!DU.6lHAf(HTOUOhkO8OOy9UOGG7F8hjU78kEFHh.EEH76.T7F8FSG978EIfz{t|f}~u!f"|~#f$|%f&$"!*CB+!’(b24>2

w24>>f

013 )TO9F8PjG"cfAFHOFSTIO9H.G6.6O6lU.8O78SUOO)78k78*jUm.8hEFHh.EEH76.T7F8f"++,f-./fz!~+ufz012%t!f!*CB1!3Wb+12w+B1f

0+3 )TO9F8PjG"c4O6jU.:!5Oll: )f:O6lU.8OhOGT.l7H7).T7F8hjU78kSUOO)OR78hjEOhhOImhU.T7F8f6,{{f7tr%|2fz!~+ufz012%t!f!*CC2!

89b2>w1>f

043 xjm’cf’FHh.EEH76.T7F8.8hSUOO)78kGTUOGGTFHOU.8EObUFHOFS9UFTO786OT.lFH7G6f(88jfAOdf"H.8T"ImG7FHfz!~+u:t!fs%t!f!*CC5!

?8b*B>w,,2f

0>3 ;78<!DUFnGOef’FHhEF6SFUTS.U6bTIO.EEH76.T7F8FS9H.8TGTFSUOO)78kTO69OU.TjUOGfz!~+u6.!!~+#p+/{%t+=.+u!,555!(3bBC2wC5,f

C5B1期 曹 琴等b植物抗寒及其基因表达研究进展

万方数据



!"# $%&’()%*+,-.%/0’$121/3&4)%5436*)78%646’)93603/%:(&’743)4);&’)76-<=>?@A-BCDDEBFGHCIJHHE-

!D# K’))%/L+B,()774&’MBN3&9O4)9(P%9Q/%%R4):73&%/’)P%4)ST>UVWXYZVZ-<=>?@<[\ZVX=-BCDDDB]̂_GEDCJ‘aa-

!Ca# N83&%b’cBN83&%b4)6d4+,B28%&;e,Bf@>=-N3&9O683PdO6740(&’7%9gO’04)35(7*/4P’P496*)78%646460%94’7%95*’)4)P/%’6%4)P*7363&4P

N’HhB)375*’)4)P/%’6%4)P*7363&4Pih-j>?-A-kX@-BCDDlBmnGElIJE"H-

!CC# o830’683bp q-1&’)7P3&9’PP&40’743)Gq/%%R4):73&%/’)P%:%)%6’)9/%:(&’743)0%P8’)4606-S??r-sft-<=>?@<[\ZVX=-<=>?@uX=-

kVX=-BCDDDBn_GIlCJIDD-

!CH# ,’/4&&3,+BL%*v’+B2’&4)’6,Bf@>=-L3b7%0;%/’7(/%4)9(P%678%’PP&40’743)3Q’&P383&9%8*9/3:%)’6%0wx+4)+/’5493;64678’&4’)’B

’P84&&4):O73&%/’)7;&’)7-<=>?@<[\ZVX=-BCDDEB]_]B"EEJ"El-

!CE# L%*v’+B,’/4&&3,+B2’&4)’6,Bf@>=-L3b7%0;%/’7(/%4)9(P%678%’PP&40’743)3Q0wx+4)+/’5493;64678’&4’)’B’P84&&4):O73&%/’)7

;&’)7-<=>?@<[\ZVX=-BCDDIB]_]G"EEJ"El-

!C‘# K%55p 2By%0(/’pB27%;3)d(61L-+P30;’/463)3QQ/%%R4):4)z(/*4)3’7’)9/*%G7b3P%/%’&6’778%%{7/%0%63QQ/%%R4):73&%/’)P%-

<=>?@<[\ZVX=-BCDD‘B]_FG‘|lJ‘l"-

!CI# y%0(/’pB,36%;8w+B27%;3)d(61L-N3&9’PP&40’743)3QST>UVWXYZVZ@[>=V>?>-cQQ%P73);&’60’0’05/’)%&4;49P30;364743)’)9

Q/%%R%O4)9(P%9&%643)6-<=>?@<[\ZVX=-BCDDIB]_}GCIJEa-

!C|# M&4%)NwB20478p x-~P%’98%643)64)/%&’743)73Q/%%R%67/%66-<=>?@<[\ZVX=-BCDllB!_G‘DDJIaE-

!Cl# ,3)’dNB"4%:%/&2BL4:7%/4)dKBf@>=-27/%6664:)’&4):4);&’)76G+0473:%)O’P74v’7%9;/37%4)d4)’6%;’78b’*46’P74v’7%95*P3&9’)9

9/3(:87-<TX#-$>@=-S#>W-%#V-&%SBCDD|B}’GCCHl‘JCCHlD-

!C"# p4R3:(P84oB~/4%"Bi4/’*’0’oBf@>=-+:%)%%)P394):’0473:%)O’P74v’7%9;/37%4)d4)’6%d4)’6%d4)’6%464)9(P%9640(&7’)%3(6&*b478

:%)%6Q3/’0473:%)O’P74v’7%9;/37%4)d4)’6%’)9’)2|/453630’&;/37%4)d4)’6%5*73(P8BP3&9’)9b’7%/67/%664)ST>UVWXYZVZ@[>=V>?>-

<TX#-$>@=-S#>W-%#V-&%SBCDD|B}’Gl|IJl|D-

!CD# o’8748’/z(2B2’):b’).Bp3)/3*+qBf@>=-o8%4)9(P743)3Qd4):%)%64)P3&9O’PP&40’743)ST>UVWXYZVZ@[>=V>?>-cv49%)P%3Q’/3&%Q3/

P’&P4(0-<=>?@>BCDDlB _̂’G‘‘HJ‘‘l-

!Ha# 273Pd4):%/c,B(4&03(/2,Bo830’683bp q-ST>UVWXYZVZ@[>=V>?>NeqC%)P39%6’)+1H930’4)OP3)7’4)4):7/’)6P/4;743)’&’P74v’73/

78’754)967378%NO/%;%’7)$wcB’P46O’P74):$x+/%:(&’73/*%&%0%)778’76740(&’7%67/’)6P/4;743)4)/%6;3)6%73&3b7%0;%/’7(/%’)9

b’7%/9%Q4P47-<TX#-$>@=-S#>W-%#V-&%SBCDDlB}FGCaEIJCa‘a-

!HC# 27%;3)d(61LBy%0(/’pB,36%;8w+Bf@>=-p3&%3Q’P743)3Q78%NMwCI’:%)%3)78%Q/%%R4):73&%/’)P%3QST>UVWXYZVZ@[>=V>?>-<TX#-

$>@=-S#>W-%#V-&%SBCDD"B}nGC‘IlaJC‘IlI-

!HH# 1’&7’,1BK847’d%/e$BK%466L2-1&’60’0%05/’)%&4;496’663P4’7%9b478:%)%74Pv’/4’54&47*4)Q/%%R4):73&%/’)P%’)9P3&9’PP&40’743)3Q

23&’)(06;%P4%6-<=>?@<[\ZVX=-BCDDEB]_’GlDEJ"aE-

!HE# *4)+Be/3b6%,-fZ,V-XC0(7’)763QST>UVWXYZVZ’/%P3)6747(74v%&*Q/%%R4):O73&%/’)7-<TX#-$>@=-S#>W-%#V-&%SBCDD"B}nGllDDJl"a‘-

!H‘# w3(:8’)1(-1836;8’749*&:&*P%/3&’)9P84&&4):6%)6474v47*4);&’)7-<=>?@<[\ZVX=-BCD"IBmmGl‘aJl‘|-

!HI# p(/’7’xB~684R’d4Ox4684R’b’MBi4:’6842Bf@>=-(%)%74P’&&*%):4)%%/%9’&7%/’743)4)78%P84&&4):6%)6474v47*3Q;&’)76-$>@rTfBCDDHB

’n!GlCaJlCE-

!H|# K(,Be/3b6%,-c&%v’7%9&%v%&63Q84:8O0%&74):O;34)7;836;8’749*&:&*P%/3&693)374)9(P%P84&&4):6%)6474v47*4)’)ST>UVWXYZVZ0(7’)7-

.[f<=>?@jf==BCDDIBmGClJHl-

!Hl# N&36%o,-$%8*9/4)6G’P3003)’&47*4)78%/%6;3)6%3Q;&’)76739%8*9/’743)’)9&3b7%0;%/’7(/%-<[\ZVX=-<=>?@BCDDlB]__GHDCJHD|-

!H"# i’/’pBK’d’6(:4/B~d30’/Bf@>=-P$x+6%0(%)P%’)9%{;/%6643)3Q’P3&9O/%6;3)64v%:%)%4)N47/(6()684(-kVXZ#V-kVX@f#[f--

kVX#[f--BCDDDB!’1H2G‘EEJ‘El-

!HD# N’43Bp33/%(+B((*NL-+)()(6(’&(/3(;HLc+:%)%Q’04&*4)P47/(6/%6;3)64v%73&3b7%0;%/’7(/%-<=>?@uX=-kVX=-BCDDIB̂}GCC

JHE-

!Ea# x%v%)L(Bi’6d%&&$KBi3Q4:+Bf@>=-N8’/’P7%/4R’743)3Q’:%)%Q3/6;4)’P8:%)%/%6;3)64v%73&3b7%0;%/’7(/%’)9b’7%/67/%66-

<=>?@uX=-kVX=-BCDDEB̂]GHDCJEaI-

!EC# "(/d%&’2Bq/’)Pdp-N&3)4):’)9P8’/’P7%/4R’743)3Q’P3&9O’)9+e+O4)9(P45&%ST>UVWXYZVZ:%)%-<=>?@uX=-kVX=-BCDDaB]nGCElJ

C‘‘-

!EH# ((*NLBi’6d%&&$B/%&%)36d*(-N8’):%64)Q/%%R4):73&%/’)P%’)9;3&*;%;749%P3)7%)73Q6;4)’P8’)9P47/(6’7I4-jT\XUVX=X5\BCD""B

n̂GH|‘JHlC-

!EE# "’*%NBx%v%)LBi3Q4:+Bf@>=-N8’/’P7%/4R’743)3Q’:%)%Q3/6;4)’P8N+1C|a’)9%{;/%6643)3Q7b36;4)’P8P3&9O’PP&40’743);/37%4)6

4)735’PP3-<=>?@<[\ZVX=-BCDD"B]]!GCE|lJCEll-

!E‘# o’d’8’684wB,368%%xB"47’:’b’/B~)9(P743)3QP84&&4):/%6467’)P%5*b’7%/67/%66B’)9P$x+6%0(%)P%’)’&*646’)9%{;/%6643)3Qb’7%/

67/%66O/%:(&’7%9:%)%64)/4P%B<=>?@uX=-kVX=-BCDD‘B̂!GEEDJEIH-

!EI# +/7(6xxBy%0(/’pB27%;3)d(61LBf@>=-N3)6747(74v%%{;/%6643)3Q78%P3&9O/%:(&’7%9ST>UVWXYZVZ@[>=V>?>NMwCI’:%)%’QQ%P76

5378P8&3/3;&’67’)9;/373;&’67Q/%%R4):73&%/’)P%-<TX#-$>@=-S#>W-%#V-&%SBCDD|B}’GCE‘a‘JCE‘aD-

!E|# y0%9’pBi’/’NBp’76(5’*’684/Bf@>=-c{;/%66%96%0(%)P%7’:6Q/30 P(&7(/%9P%&&63Q/4P%16T\7>Z>@Vt>L-2()9%/67/%66%9

P3)94743)6G’)’&*6463Q:%)%6%):’:%94)+o1O:%)%/’74):;’78b’*6-<=>?@uX=-kVX=-BCDD‘B̂nG‘|DJ‘l"-

!El# ,’:&3O37736%)"wB(4&03(/2,B+’/d’$(Bf@>=-ST>UVWXYZVZNeqC3v%/%{;/%6643)4)9(P%6NMw:%)%6’)9%)8’)P%6Q/%%R4):73&%/’)P%-

aC" 生 态 学 报 H‘卷

万方数据



!"#$%"$&’(()&*+,-’./0’.12

34)5 6789::&;<=:&>?8998?@ ;2A9BCDB8E89FCGHIJK<J<KHK<L<9MCFHFCKCDLHKKD<EHF<C92NOP%QNRST#UO2&’()4&VW-41X041Y2
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