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芥子油苷在植物9生物环境关系中的作用

陈亚州，阎秀峰!

（东北林业大学生命科学学院，哈尔滨X 97$$Y$）

摘要：芥子油苷是一类含氮、含硫的植物次生代谢物质，主要分布于白花菜目的十字花科植物。芥子油苷及其降解产物具有多

种生化活性，近年来人们更多地关注芥子油苷代谢与其它物质代谢途径的相互联系以及与植物生存环境的相互作用。介绍了

芥子油苷及其分布、芥子油苷:黑芥子酶系统以及由芥子油苷介导的植物对昆虫、病原体的防御作用和植物与植物之间的化感

作用的研究概况。
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芥子油苷（又称硫代葡萄糖苷，D14@0H?501>KG，=4HK>FJ 0?1 D14@0H?JG）是一类含氮、含硫的植物次生代谢产
物，主要分布于十字花科植物。芥子油苷及其降解产物具有多种生化活性，介导着植物与环境之间的相互作

用，因而引起了人们极大的研究兴趣［9，!］。同时，芥子油苷的降解产物异硫代氰酸盐因具有抗癌活性也备受

瞩目［6］。

在过去的数十年中，随着模式植物拟南芥基因组的序列测定和功能解析，人们对芥子油苷的生物合成和

降解途径已经有了较为深入的认识。近年来，研究者更多地关注芥子油苷代谢与其它物质代谢途径的相互联
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系以及与植物生存环境的相互作用。例如已发现吲哚族芥子油苷与 /00（,.1)*’232-(’",( -(,1）合成途径存在
交叉，吲哚族芥子油苷的合成影响 /00 的含量，从而与植物体内的激素平衡相关联，影响植物的形态建
成［3 4 5］，并可能与植物对环境因素的响应机制相关。植物生存的环境可分为生物环境与非生物环境两大类，

本文介绍芥子油苷在植物与生物环境之间的作用。

!" 芥子油苷及其分布
!& !" 芥子油苷的类群与生物合成
芥子油苷通常由 !262硫葡萄糖基、硫化肟基团以及来源于氨基酸的侧链 7组成（图 8），目前至少有 89:

种不同的结构被确定［;］。根据侧链的氨基酸来源可以将芥子油苷分为脂肪族芥子油苷（侧链来源于甲硫氨

酸、丙氨酸、缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸）、芳香族芥子油苷（侧链来源于苯丙氨酸和酪氨酸）和吲哚族芥子油

苷（侧链来源于色氨酸）3 个类群［8，<］。

图 8 芥子油苷结构（7为可变侧链）
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芥子油苷的生物合成途径已经比较清楚，大致轮廓

可归纳为图 9。合成过程可大致分为 3 个阶段：氨基酸
侧链延长（链延长反应）、核心结构合成和次级修饰。

氨基酸经侧链延长反应后由细胞色素 GH5:（IJKGH5:）
家族的 IJKG<L和 M06GN催化转变为相应的肟（)O,D’），
肟再经过一系列的反应形成芥子油苷核心结构，核心结

构的侧链经过各种修饰形成不同的芥子油苷。芥子油

苷及其降解产物的理化性质很大程度上取决于侧链

结构［3，< 4 88］。

图 9 芥子油苷合成途径［89］

>,+& 9 P,)CQ."!’C,C )B +*A()C,.)*-"’ ［89］

!& #" 芥子油苷的分布
含芥子油苷的植物类群较少，多数为白花菜目（I-##-@-*’C）植物，番木瓜科（I-@,(-(’-’）、大戟科

（RA#!)@F,-(’-’）和梧桐科（?"’@(A*,-(’-’）等科中也有零星分布［83］。芥子油苷常见于十字花科（P@-CC,(-(’-’）
植物，所有的十字花科植物都能够合成芥子油苷。不同种属的植物所含芥子油苷的种类不尽相同。绝大多数

植物都含有由苯丙氨酸或色氨酸衍生而来的苄基芥子油苷（F’.SQ* +*A()C,.)*-"’C）和羟基苯丙芥子油苷
（!Q1@)OQF’.SQ* +*A()C,.)*-"’C），也可能含有来自缬氨酸和亮氨酸的芥子油苷。由苯丙氨酸衍生来的芥子油苷
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在十字花科植物中少有发现，仅零星分布于木犀草科（/’0’1-(’-’）；由甲硫氨酸衍生来的芥子油苷（占已知芥
子油苷的近 2 $ 3）绝大多数分布在十字花科，极少量分布在山柑科（4-##-5-(’-’）［6］。我国的十字花科植物品
种主要有花椰菜（!"#$$%&# ’()"#&)# 7-5& *’+",+%$）、甘蓝（!- ’()"#&)#）、萝卜（.#/0#12$ $#+%32$）、芥菜（!- 421&)#）
等芸苔属食用蔬菜。芥子油苷在芸苔属蔬菜中的含量一般是 899 : ;999 !+ $ +，花椰菜、甘蓝分别含有 8 : < 种
以上的芥子油苷，其中包括吲哚族芥子油苷和芳香族芥子油苷［2=］。

芥子油苷既分布于十字花科植物的生殖器官（花序、角果 $果实、种子），也存在于营养器官（根、茎、叶）。
芥子油苷的组成和含量因品种、生境而异，同一植株中也随部位和生长阶段而变。在拟南芥（()*>?@,- 生态
型）中，种子的芥子油苷浓度最高，成熟时约为 <9 ??)* $ A+ （BC），萌发时可达 69 ??)* $ A+ （BC）（大约是
;D 8E :3& 3E），高出绝大多数组织器官（仅初生的莲座叶除外）两倍多。其次是花序和角果，最高浓度为
9D <E :2& ;E，再次是根、茎、茎生叶和莲座叶（9& 3E :2& 9E）［28］。拟南芥在幼苗阶段（莲座叶 < : 6 片，直径
23 : 28 ??）所积累的 =F甲氧吲哚基F3F甲基芥子油苷（=F?’"!)GH,.1)*F3FH*?’"!H*+*>()0,.)*-"’）和 2F甲氧吲哚基F
3F甲基芥子油苷（2F?’"!)GH,.1)*F3F H*?’"!H*+*>()0,.)*-"’）含量分别是抽薹阶段（莲座叶直径大约 88 ??）的
=9E和 68E。从组分上看，拟南芥的茎和角果中主要是 =F羟基F3F甲基吲哚芥子油苷（=F!H15)GHF3FH*?’"!H*F
,.1)*’+*>()0,.)*-"’），而由甲硫氨酸衍生来的芥子油苷很少。营养组织和茎含有的主要是经过次级修饰的芥
子油苷，而角果和成熟的种子中所含有的主要是修饰前的芥子油苷，如甲硫烷基芥子油苷（?’"!H*"!,)-*AH*F
+*>()0,.)*-"’0）、3F甲基吲哚芥子油苷（3FH*?’"!H*F,.1)*’+*>()0,.)*-"’0）［2<］。
!" 芥子油苷F黑芥子酶系统
芥子油苷含有糖基且非常稳定，具有的生物活性（毒性）有限，起主要作用的是其降解产物。芥子油苷的

降解过程是在其水解酶———黑芥子酶（?H5)0,.-0’）的作用下完成的。然而，降解产物对植物自身也是有毒的，
因此需要通过一系列巧妙的机制，在不伤害自身的情况下合成、贮存芥子油苷［2I］。芥子油苷虽与黑芥子酶共

同存在，但在空间上是隔离的［26，2J］。K)5)*’7-等发现，在拟南芥花柄内皮层和维管束韧皮部之间的一群富硫
细胞（LF(’**）中芥子油苷浓度极高，而在富硫细胞附近也观察到含有黑芥子酶的黑芥子细胞（?H5)0,. (’**），这
意味着黑芥子酶可能通过胞间连丝传输［26，;9］。芥子油苷与黑芥子酶接触后发生不可逆的水解反应，生成异

硫代氰酸盐（,0)"!,)(H-.-"’，MN4），硫代氰酸盐（"!,)(H-.-"’）、腈类（.,"5,*’）或环硫腈（’#,"!,).,"5,*’）、唑烷F;F硫
酮（)G-O)*,1,.’F;F"!,).’）等活性物质［2;］（图 3）。

图 3 芥子油苷的水解［2;］

P,+& 3 Q*>()0,.)*-"’ !H15)*H0,0［2;］

芥子油苷的降解机制特别是 MN4 和腈类的生成机
制已经比较清楚，但硫代氰酸盐的生成机制还有待进一

步研究［;2］。芥子油苷通常先降解为葡萄糖和不稳定的

糖苷配基 "!,)!H15)G,?-"’FRF0>*#!).-"’，后者再进一步生
成不同的产物。产物的类型不仅取决于芥子油苷的侧

链结构，也因植物种类和反应条件（#S、温度等）而
异［2;］，一些功能因子（如表皮特异硫蛋白，’#,"!,)0#’(,T,’5
#5)"’,.0，ULV）的存在或缺失也会影响芥子油苷降解产
物的类型［6］。一般情况下，糖苷配基在中性条件下通

过 S)TT?-.. 重排（或 W)00’. 重排）主要生成 MN4，在酸
性条件下产物以腈为主。在有 ULV 和 P’; X存在、侧链

末端带有不饱和键时降解产物主要是环硫腈类，当侧链

为吲哚或苯及其衍生物时重排生成硫代氰酸盐，当侧链

含有 "FRS时则自发环化生成唑烷酮化合物。腈类一般由烷基芥子油苷（-A*H*F+*>()0,.)*-"’0，脂肪型）降解生
成，环硫腈一般由链烯基芥子油苷（-*A’.H*F+*->()0,.)*-"’0）生成［;;］。
一些研究者认为，十字花科植物的芥子油苷F黑芥子酶系统还包含第 3 种组分，一类特殊的硫醇甲基转移
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酶（"!,)* /’"!0*"1-.23’1-2’2，4542）。芸苔属植物的 4542 主要定位于韧皮部及表皮邻近韧皮部的较小范围
内，与黑芥子酶平行存在。目前推定 4542有两种作用，即解除芥子油苷水解产物硫醇的毒性，以及产生挥发
性物质进一步发挥防御作用［67，68］。

!" 芥子油苷与植物的防御作用
植物面对的生物环境比较复杂，包括昆虫和草食动物乃至人类的伤害、病原体的侵染、植物之间的相互竞

争和协同进化等等。在植物与这些生物环境的相互作用过程中，次生代谢及其产物均发挥着重要的作用。芥

子油苷可对抗昆虫取食以及病原体侵染，在植物的防御机制中发挥着重要作用［9，6:，6;］。

!& #" 芥子油苷与昆虫

芥子油苷是天然的杀虫剂，能削弱食草昆虫的新陈代谢能力而导致昆虫生长缓慢甚至死亡［<］。芥子油

苷能有效地保护植物免受食草昆虫的侵害，很多研究都证明芥子油苷或直接拒食取食者、或通过吸引取食者

的天敌而间接地起到保护作用［6=］。不过芥子油苷自身的生物活性有限，介导植物与昆虫间交互作用的主要

是其水解产物［66，6=］。>,(!"’.2"’,. 等在 :9=8 年发现球芽甘蓝（!"#$$%&$ $’"(#)$）根的提取物对黑腹果蝇
（*"($(’+,&- .%&-/(0-$)%"）具有很强的毒性，:? /,.内黑腹果蝇的死亡率高达 ;?@。经分析，提取物的主要成
分是 A4B［6C］。硫代氰酸盐可抑制象鼻虫等谷类害虫的生长并能迅速杀死蝇类，因而被广泛用作杀虫剂［6<］。
植物的芥子油苷对昆虫并不总是不利的。芥子油苷及其降解产物对甲虫、蝴蝶、蛀虫、蚜虫等昆虫的取

食、产卵等则具有积极作用，也可帮助昆虫找到很远距离的寄主［69］。黑芥子硫苷酸钾（2,.,+1,.，-*D’.0*
+*E()2,.)*-"’）的降解产物异硫氰酸烯丙酯（-**0*FA4B）能吸引大菜粉蝶（1,%",$ 2"-$$,3-%）、菜粉蝶（14 "-’-%）等
多种粉蝶科昆虫［69］。小菜蛾（1&#)%&&- 56&($)%&&-）、菜粉蝶等昆虫可利用 A4B 等挥发性物质作为信号找到合适
的寄主植物［7?，7:］。菜粉蝶雌性成虫选择含芥子油苷的植物为寄主，利用芸苔葡糖硫苷（+*E()G1-22,(,.，,.H)*F
7F0*/’"!0*+*E()2,.)*-"’）降解形成的 A4B刺激产卵，并利用芥子油苷可防御其它昆虫的特性为后代完成发育提
供有利的环境［76，77］。因此，芥子油苷介导的植物与昆虫间的相互作用因昆虫的种类而异。

!& #& #" 芥子油苷的作用与昆虫食性
通常将取食植物的昆虫分为杂食性（+’.’1-*,2"）和专食性（2#’(,-*,2"）6 类。一般认为，取食多科植物

（/-.0 3-/,*,’2）的昆虫为杂食性昆虫，而仅取食一种植物（).*0 ).’ #*-." 2#’(,’2）的昆虫为专食性昆虫［69］。但
对于多数植物而言，这种分类是相对的。例如，通常将除取食十字花科植物外还对其他科的植物造成伤害的

昆虫称为十字花科杂食性昆虫（(1E(,3’1F+’.’1-*,2"），而将主要危害十字花科植物的昆虫称为十字花科专食性
昆虫（(1E(,3’1F2#’(,-*,2"）［78，7;］。前者如甜菜夜蛾（7’(8(’)%"- %5,0#-）［7=］、拟尺蠖（9",3+(’&#$,- /,）［78］、灰翅夜蛾
（7’(8(’)%"- &,))("-&,$）［7C］、桃蚜（:6;#$ ’%"$,3-%）［7<］、菜少脉蚜茧蜂（*,-%"%),%&&- "-’-%）［79］、黑腹果蝇（*&
.%&-/(0-$)%"）［6C］等，后者如大菜粉蝶［69］、菜粉蝶［7=］、小菜蛾［7;，8?］、菜心螟（<%&&#&- #/8-&,$）［8:］、油菜兰跳甲
（1$6&&,(8%$ 3+"6$(3%’+-&-）［7?，86］、油菜茎象甲（=%#)("+6/3+#$ -$$,.,&,$）［87］、甘蓝蚜（!"%>,3("6/% 2"-$$,3-%）［88］、萝
卜蚜（?,’-’+,$ %"6$,.,）［88］、网纹野蛞蝓（*%"(3%"-$ "%),3#&-)#.）［8;］以及叶蚤类（1+6&&()"%)- 2##）［8=，8C］昆虫。一
般而言，芥子油苷对杂食性昆虫通常产生不利影响（如防御作用），而对专食性昆虫则产生有利影响（如帮助

寻找寄主、刺激取食、防御天敌等）［69］。

!& #& $" 芥子油苷与植物的抗虫性
芥子油苷组合模式（+*E()2,.)*-"’ #1)3,*’）多样性对防御食草动物具有重要意义，但能有效抵抗杂食性昆

虫的芥子油苷组合模式未必能有效地对抗专食性昆虫［8<］。I*,’G’.2"’,. 分析了芥子油苷数量、种类以及黑芥
子酶活性与拟南芥抗虫性的关系，发现拟尺蠖的行为明显受芥子油苷浓度及其降解产物种类的影响，而小菜

蛾对芥子油苷F黑芥子酶系统的变化毫无反应，亦即芥子油苷更易影响杂食性昆虫［89］。研究发现，控制芥子
油苷组合模式的遗传位点影响植物抗虫性［:?］，其中包括参与侧链延长的 @7AB&(/0（即 :C:）、控制芥子油苷
侧链结构的 CD12以及参与降解的 9@@2（黑芥子酶编码基因）和 B71［7;］。

@7AB&(/0编码多种 5J5（/’"!0*"!,)-*D0*/-*-"’ 20."!-2’2），并控制由甲硫氨酸衍生的芥子油苷侧链长度
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（/0 1 /2为短链，/3 1 /4为长链）。!"#$%&’(的表型变异（#!’.)"5#,( 6-7,-",).）影响植物体内芥子油苷组合模

式和降解产物类型，并影响植物的抗虫性［89，0:，0;，;9］。拟南芥中，!"#$%&’( 含有 0 个等位基因———)*)8、
)*)< 和 )*)+，三者的表达强度直接影响芥子油苷组合模式［0;］。拟南芥 =,->9 等生态型中 )*)< 在起主要
作用，生成含有 0 个亚甲基的短链脂肪族芥子油苷，对甜菜夜蛾抵抗能力明显强于含有 )*)8（生成长链脂肪
族芥子油苷）的 /)*>9 生态型［0;］。因此，甜菜夜蛾取食后，拟南芥中 )*) 转录水平升高且主要积累短链脂肪
族芥子油苷［02］。此外，)*)中含有抗虫 ?@=（,.A’(" 7’A,A"-.(’ BC-.","-",6’ "7-," *)(CA），因此 )*) 等位基因变
异（-**’*,( 6-7,-",).）对植物抗虫性也产生影响［0;］。然而研究发现，!"#$%&’( 等位基因表达强度的变化并不影
响小菜蛾的取食［0;］。这表明在植物与昆虫的交互作用中，有些昆虫适应了芥子油苷>黑芥子酶系统。!"#*./
参与芥子油苷次级修饰，其中包括 !"#*+0、!"#.1/和 !"#’2%%，三者分别参与形成链烯基类、烷基类和甲基亚
磺酰类（D’"!5*AC*E,.5*）芥子油苷。链烯基芥子油苷是菜心螟产卵的信号物质，甲基亚磺酰芥子油苷为抗生
素［0;，:8］。因此 !"#*./等位基因的多样性表达也影响芥子油苷的抗虫性。
黑芥子酶是芥子油苷>黑芥子酶防御体系中的一个重要成分，也是影响植物芥子油苷组合模式和抗虫性

的一个重要因素［;8］。不过，黑芥子酶活性的改变对杂食性和专食性昆虫的影响是不同的。提高黑芥子酶活

性可以减少叶蚤类等昆虫造成的损伤［:2，:3］。由于黑芥子酶活性降低，3((8 3((< 双突变体不能有效地降解芥
子油苷，导致拟尺蠖体重明显增加，而菜粉蝶因缺少 F@/刺激取食导致体重减少［04］。在芥子油苷降解的过程
中，功能因子 GHI也影响芥子油苷降解产物的类型。$"/存在（$"/ J）时植物易形成腈类，而缺失（$"/>）时
易形成 F@/。将产腈（.,"7,*’>#7)KC(,.+）拟南芥 =,->9生态型的 GHI (LMN转入产 F@/（,A)"!,)(5-.-"’>#7)KC(,.+）的
/)*>9 生态型中，形成的转基因植株为产腈生态型，但其体内芥子油苷组合模式、黑芥子酶活性以及植物形态、
生长习性均未发生变化。甜菜夜蛾幼虫取食这种植株后体重明显增加，并且蛹期提前［03］。此外，$"/ 与 !"#
$%&’(和 !"#*./的相互作用也影响植物的防御反应，链烯基 F@/（!"#*+0 $ $"/ O基因型的产物）、链烯基环硫
腈（!"#*+0 $ $"/ J基因型的产物）对拟尺蠖的毒性比烷基 F@/（!"#.1/或 !"#’2%% $ $"/>基因型的产物）强，因
此拟尺蠖选择易生成烷基腈的植株（!"#.1/ 或 !"#’2%% $ $"/ J基因型）为寄主［0:］。虽然形成腈可减少对以
F@/为取食信号的专食性昆虫的吸引［0:］，但增加了喜腈昆虫的取食［;<］。
!& "& !# 芥子油苷与昆虫的适应性
在长期的进化过程中，昆虫已经形成了一系列适应芥子油苷的机制，有些昆虫可以利用体内的特殊酶应

对芥子油苷，以对抗植物的化学防御［;0］。小菜蛾幼虫体内的硫酸酯酶（AC*E-"-A’）可将芥子油苷裂解为既无毒
性又不能被黑芥子酶降解的去硫芥子油苷［04，::］。菜粉蝶体内可形成 MHI（.,"7,*’>A#’(,E,’7 #7)"’,.），直接将芥
子油苷降解为腈，从而减少毒性较大的 F@/的形成量，并且通过粪便将腈排出体外［;0，;:］。
有些昆虫不仅可以避免芥子油苷降解，还可以利用芥子油苷形成自己的防御物质。甘蓝蚜和萝卜蚜可将

摄取的芥子油苷转移至晶状微体（(75A"-**,.’ D,(7)P)K,’A），与体内黑芥子酶区隔化（()D#-7"D’."-*,Q-",).），避
免产生毒性产物。当遭到病菌感染或天敌捕食后，晶状微体的完整性被破坏，芥子油苷被黑芥子酶降解为

F@/。F@/可直接杀死病菌或作为警报信息素（-*-7D #!’7)D).’）警示同类以逃避天敌［8R，::，;;，;2］。
!& $# 芥子油苷与病原体

植物对抗病原体的方式可分为诱导型和组成型 < 种［83］。芥子油苷属于组成型表达的防御物质，即便外
界环境胁迫或诱导因子（’*,(,")7A）不存在时，植物体内也处于较高水平［83］。当病原体突破细胞物理屏障且破
坏组织后，芥子油苷水解并发挥防御作用，减少病原体侵染后造成的伤害甚至直接杀死病原体［;3］。

!& $& "# 芥子油苷与病原体种类
通常将病原体分为活体营养型病原体（P,)"7)#!,( #-"!)+’.A）和死体营养型病原体（.’(7)"7)#!,( #-"!)+’.A）

< 类。一般认为从细胞组织中吸收营养物质而并不很快引起细胞死亡的病原体为活体营养型病原体，而将先
杀死寄主的细胞和组织然后从死亡的细胞中吸收养分的病原体称为死体营养型病原体［;4］。前者如霜霉病菌

（/,-&’&45&-6 56-6473786）［;R，29］、畸雌腐霉（/93:72; 7--,(2%6-,）［28］、白锈菌（*%<2(& 86’=7=6）［29］、粉病菌（$-9475:,
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(,(!)/-(’-/01）［23］、稻瘟病菌（!"#$"%&’()* #’+,*"）［23］、番茄细菌性斑点病菌（-,*./&0&$", ,1’+$#"* #4
(&0"(&）［56，57］、假单孢菌（-,*./&0&$", ,1’+$#"*）［83，57］等，后者如黑斑病菌（23(*’$"’+" 4’",,+5&3"）［57，23］、小麦根
腐病菌（6*30+$()&,%&’+.0 ,&’&7+$+"$"）［23］、非致病性镰刀菌（8.,"’+.0 &91,%&’.0）［23］、立枯丝核菌（:)+;&5(&$+"
,&3"$+）［59］、灰霉病菌（<&(’1(+,& 5+$*’*"）［57］、软腐欧氏杆菌（=’>+$+" 5"’&(&?&’"）［23］等。芥子油苷及其降解产物
的抵抗能力因病原体种类存在很大差别。例如，:;甲基亚磺酰 <=>（:;1’"!?*@0*A,.?* <=>，芥子油苷降解产物）
可抑制绝大多数活体营养型病原体生长，而对灰葡萄孢、黑斑病菌等死体营养型病原体几乎不产生任何影

响［2B］。活体营养型病原体一般不破坏植物的组织结构，因此对芥子油苷降解产物极为敏感。死体营养型病

原体由于破坏植物组织而长期接触芥子油苷降解产物［32］，因而进化了抵抗芥子油苷毒性的能力［86，2B］。

!& "& "# 芥子油苷与抗病性
芥子油苷对大多数引起芸苔属植物疾病的病原体都具有毒性，例如黑胫病菌（@*%(&,%)"*’+" 0"5.3"$,）和

轮纹斑菌（23(*’$"’+" @##&）等，并对谷类根部病原体菌丝体生长［37］以及多种真菌、细菌［2B］具有毒害作用。芸
芥（=’.5" ,"(+?"）和屈曲花（A4*’+, "0"’"）中糖芥子苷（+*0()’/0(,.）等芥子油苷降解生成的 <=> 抑制畸雌腐霉
和立枯丝核菌等病原体生长［2:］。芥子油苷从根系分泌物或腐烂组织中释放至土壤可对植物根际菌落产生很

大影响［25，22］。种植芸苔属植物的土壤中，真菌对 <=>的忍耐性很强，且与其它土壤中的真菌种类有很大的区
别［22］。黑芥子硫苷酸钾和糖芥子苷（"!,)A0.(",).-*,@’C +*0()@,.)*-"’）等芥子油苷抑制畸雌腐霉合子的萌发和
立枯丝核菌的繁殖［2:］。芥子油苷毒性与其侧链结构有关，侧链含有硫的芥子油苷（如糖芥子苷）可完全抑制

畸雌腐霉合子的萌发［2:］。

改变植物的芥子油苷组合模式可以影响植物的抗病性。拟南芥 !2!8 突变体因 :;甲基亚磺酰丁基芥子
油苷（:;1’"!?*@0*A,.?*D0"?* +*0()@,.)*-"’）含量低于野生型，非致病镰刀菌对植株的易感性增强［83］。将木薯的
BC-97D3 导入拟南芥，导致植株积累 3 种新的脂肪族芥子油苷———异丙基芥子油苷（,@)#/)#?* +*0()@,.)*-"’）
和甲基丙烷芥子油苷（1’"!?*#/)#?* +*0()@,.)*-"’），并提高了对软腐欧氏杆菌的抵抗能力［29］。拟南芥表达高粱
的 BC-9728 或过量表达内源 BC-9723，分别导致积累对羟基苯甲基芥子油苷（%;!?C/)E?D’.F?* +*0()-,.)*-"’）
和苯甲基芥子油苷（D’.F?* +*0()@,.)*-"’），也提高了对假单孢菌的抵抗能力［29］。因此，可以通过改变植物芥子
油苷组合模式改良植物的抗病性［29］。

!& !# 芥子油苷与植物的防御信号
植物与昆虫、病原体间的相互作用涉及到控制各种不同防御机制的复杂信号途径网络，其中包括茉莉酸、

乙烯、水杨酸信号途径［26］。昆虫取食以及病原体侵染等环境压力可诱导植物产生茉莉酸（G-@1).,( -(,C，
HI）、乙烯（’"!?*’.’，J=）、水杨酸（@-*,(?*,( -(,C，KI），三者或协同或拮抗作用直接参与植物对抗逆境的防御
反应，并且通过调节芥子油苷等次生物质的生物合成间接影响防御反应［28］。一般认为茉莉酸信号途径（HI
@,+.-* #-"!%-?@）介导植物对抗昆虫取食，并与乙烯信号途径（J= @,+.-* #-"!%-?@）协同作用对抗病原体，而水杨
酸信号途径（KI @,+.-* #-"!%-?@）主要参与植物对抗病原体的防御反应［28，27，9L］。

HI和茉莉酸甲酯（M’HI）对芥子油苷合成具有强烈的诱导作用，极低浓度（5 .1)* $ N）即可引起植物体内
芥子油苷大幅度升高，因此 HI被认为是影响芥子油苷合成的诱导因子［98］。不过，不同类型芥子油苷的代谢
途径存在差异，加之 HI信号途径中各位点对芥子油苷代谢途径的调控又各不相同，因此芥子油苷的合成对
HI或 M’HI的响应非常复杂。HI或 M’HI可强烈诱导植物体内吲哚族芥子油苷积累，同时轻微地引起脂肪族
和芳香族芥子油苷含量增加，最终导致植物体内总芥子油苷含量上升［93，9B］。J=也可诱导植物积累吲哚族芥
子油苷，但种类与 HI诱导形成的不同［98］。对吲哚;B;甲基芥子油苷进行 E;甲基化作用（E;1’"!)E?*-",).）的酶
受 M’HI诱导极为强烈，因此 M’HI处理后拟南芥主要积累 E;甲氧基吲哚;B;甲基芥子油苷（E;1’"!)E?,.C)*;B;
?*1’"!?* +*0()@,.)*-"’）。而在吲哚;B;甲基芥子油苷的 : 位碳进行甲基化作用的酶对 J=的诱导响应强烈，因此
J=主要诱 :;甲氧基吲哚;B;甲基芥子油苷积累［98］。KI信号途径抑制 HI信号途径对芥子油苷合成的诱导，并
且二者消长的关系直接影响植物体内芥子油苷组合模式。>,#)**,., 等发现 KI 可完全消除拟南芥（O@ 生态
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型）中由 /0引起的芥子油苷含量上升，并削弱外源 /0对 !"#（不能合成 /0）和 $"%11（/0 信号途径受阻）突变
体中芥子油苷合成的诱导作用［21］。

!" 芥子油苷与植物的化感作用
对芥子油苷化感作用（-**’*)#-"!3）的关注由来已久。早在 45 世纪 65 年代，人们已经开始注意到芸苔属

植物可影响其它植物种子萌发、植株生长甚至农作物的产量。7-8#9’**发现，在种植过芸苔属植物的土壤上，
豆科植物苜蓿等的产量下降；在土壤中放置甘蓝根块，苜蓿种子萌芽会受到抑制［2:］。将芸苔属植物残余体覆

于土壤表面或与之混合，可明显延迟或遏制杂草种子萌芽，亦可阻止其形态建成、抑制发育生长，从而减少杂

草群落的整体密度［26］。从 45 世纪 25 年代开始，越来越多的研究均发现十字花科植物常对其它植物生长产
生抑制作用，因此十字花科植物常被称为化感作物［2;］。

随着对植物次生代谢产物认识的不断深入，人们发现芸苔属植物中起化感作用的物质主要是芥子油苷及

其水解产物［22］。虽然芥子油苷都是水溶性物质，可直接向环境释放，但只有少数几种如吲哚<=<甲基芥子油苷
具有生物活性，可抑制植物生长［2>］。履行化感功能的绝大部分是芥子油苷的水解产物，其中主要是 ?@7［2A］。
天然草原群落中，黑芥末（&’ ()*%"）含有的烯丙基 ?@7 克制多种草本植物的生长。白芥末（&’ "+,"）的苄基
?@7对苘麻（-,./)+0( /12031%"4/)）、镰刀豆（52((" 0,/.4)!0+)"）和高粱等植物具有毒害作用［>5］。当然，芥子油苷
的化感作用因植物种类及降解产物 ?@7 的浓度而异。B-C-8)") 的工作表明，1 88)* $ D 的甲基 ?@7 使小白菊
（6"/%)7"%)" )(0#0%"）种子萌发率下降 4=E，而对大穗看麦娘（-+0327.%.4 8904.8)#24）、野苋（-8"%"(/1.4
19,%)#.4）、稗（:71)(071+8 7%.4*"++)）以及苦苣菜（50(71.4 "432%）种子的萌发不产生明显影响。当甲基 ?@7 的浓
度增加至 15 88)* $ D时，小白菊种子不能萌发，大穗看麦娘种子的萌发率下降 >5E，而野苋、稗以及苦苣菜的
种子萌发率仍不受影响。5& 1 88)* $ D的烯丙基 ?@7可使小麦（;%)/)7.8 "24/)<.8）种子的萌发率下降 =E，当浓
度增加到 5& = 88)* $ D时萌发率下降 1=E，而相同浓度（5& 1 88)* $ D和 5& = 88)* $ D）的苄基 ?@7、丁基 ?@7、苯
基 ?@7、甲基 ?@7、已烷基 ?@7则对小麦种子萌发不产生明显的影响!。
#" 结语
在植物对昆虫、草食动物的化学防御以及植物与微生物、植物与植物的相互作用等诸多过程中，芥子油苷

都起着重要作用。然而，环境信号调控芥子油苷代谢的生物过程目前并不完全清楚，芥子油苷与生物环境的

相互关系中涉及复杂的信号网络。例如，昆虫取食以及病原体侵染等环境压力可诱导植物产生信号分子（水

杨酸、茉莉酸）并引发芥子油苷的生物合成，合成芥子油苷的种类和数量因昆虫（尤其是对寄主适应性不同、

取食方式各异的昆虫）或病原体与信号途径的作用方式和程度而异。在此过程中，植物如何接受环境信号，

信号在植物体内如何转导，最后进入细胞核如何激活合成芥子油苷的基因以及激活那些基因，都是一系列有

待解决的问题。特别是水杨酸、茉莉酸防御信号途径网络在环境压力下如何影响芥子油苷代谢更为人们所关

注，而且将成为近期内研究工作的重点。

$%&%’%()%*：

［1 ］F G’,(!’*" H，IC)%. J K，L(!.’,M’C I，2/ "+& I’.N),( -(,M +*O()P,.)*-"’ ’P"’CP -.M )"!’C +*O()P,.)*-"’P QC)8 -%",)#034)4 /1"+)"("& J!3")(!’8,P"C3，

4554，6A：;;= ;21&

［4 ］F @).P)C L /，0*).P)<I*-.() 7，R))C..’’Q H& S’.’ QO.(",). 9’3).M "!’ P,.+*’ "C-,"：.-"OC-* T-C,-",).，+’.’ ’QQ’("P，-.M ’T)*O",).-C3 ’()*)+3 ,.

-%",)#034)4 /1"+)"("& J*-."，7’** -.M U.T,C).8’."，4556，4>：4 45&

［= ］F SCO99 7 K，09’* L& S*O()P,.)*-"’ 8’"-9)*,P8 -.M ,"P ()."C)*& @C’.MP ,. J*-." L(,’.(’，455;，11（4）：>A 155&

［: ］F L8)*’. S，I’.M’C /& -%",)#034)4 (3")(!C)8’ J:65 793>=&1 8O"-",).P -(",T-"’ "!’ "C3#")#!-. 9,)P3."!’",( #-"!%-3& S’.’",(P，4554，1;5：=4=

==4&

［6 ］F V-.+ W H，S-) / L& JC)+C’PP )Q P"OM,’P ). +*O()P,.)*-"’P -.M ,"P -##*,(-",). ). "!’ 9C’’M,.+ T’+’"-9*’ (C)#P& 0("- B)C",(O*"OC-’ L,.,(-，4551，4>

5A64 F 生F 态F 学F 报F F F 42 卷F

! B-C-8)") U G，@!’ ’QQ’("P )Q IC-PP,(- ()T’C (C)#P ). %’’M M3.-8,(P，"!’ H-P"’C @!’P,P )Q "!’ X.,T’CP,"3 )Q H-,.’，455:



!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

（/0##*’1’."）：223 245&

［2 ］6 7-!’8 9 :，;-*(1-.. < =，=-*-*-8 >& =!’ (!’1,(-* ?,@’A/,"8 -.? ?,/"A,B0",). )C +*0()/,.)*-"’/ -.? ,/)"!,)(8-.-"’/ -1).+ #*-."/& >!8")(!’1,/"A8，

DEEF，22：5 5F&

［4 ］6 G,"!’. H 7& I*0()/,.)*-"’/JB,)(!’1,/"A8，+’.’",(/ -.? B,)*)+,(-* -(",@,"8& >*-." IA)%"! H’+0*-",).，DEEF，KL：3F FEK&

［M ］6 G,"!’. H 7，N’OO’A G，P’AO’AO H，!" #$& =!’ .0"A,",).-* /,+.,C,(-.(’，B,)/8."!’/,/ -.? B,)-@-,*-B,*,"8 )C +*0()/,.)*-"’/ ,. !01-. C))?/& 9)0A.-*

)C "!’ Q(,’.(’ )C 7))? -.? <+A,(0*"0A’，DEEE，ME：324 3ML&

［3 ］6 G,OO’*/’. G N，>’"’A/’. R S，T*/’. U V& R,)/8."!’/,/ -.? 1’"-B)*,( ’.+,.’’A,.+ )C +*0()/,.)*-"’/& <1,.) <(,?/，DEED；DD：D43 D35&

［FE］6 W*,’B’./"’,. N 9，WA)81-.. 9，RA)%. >，!" #$& I’.’",( ()."A)* )C .-"0A-* @-A,-",). ,. %&#’()*+,(, +*0()/,.)*-"’ -((010*-",).& >*-." >!8/,)*)+8，

DEEF，FD2：MFF MD5&

［FF］6 W*,’B’./"’,. N 9，WA)81-.. 9，G,"(!’**JT*?/ =& =!’ +*0()/,.)*-"’J18A)/,.-/’ /8/"’1 ,. -. ’()*)+,(-* -.? ’@)*0",).-A8 ()."’X"& U0AA’." T#,.,). ,.

>*-." R,)*)+8，DEE5，M：D2L D4F&

［FD］6 :,""/")(O Y，Z-*O,’A R <& I*0()/,.)*-"’ A’/’-A(! ,. "!’ %&#’()*+,(, ’A-& =A’.?/ ,. >*-." Q(,’.(’，DEED，4：DK2 D4E&

［FK］6 H)?1-. 9 V <& =-X).)1,( -.-*8/,/ )C +*0()/,.)*-"’ #A)?0(,.+ #*-."/，>-A"F& >!’.’",(/ Q8/"’1,( R)"-.8，F33F，F2：53M 2FM&

［FL］6 [,0 S S，\,0 W S& I*0()/,.)*-"’/ -.? ,"/ ?’+A-?’? #A)?0("/ ,. (A0(,C’A)0/ #*-."/& 9)0A.-* )C ;!’],-.+ Y.,@’A/,"8 )C Q(,’.(’ -.? =’(!.)*)+8，DEEL，

F2：FM4 FM3&

［F5］6 RA)%. > N，=)O0!,/- 9 I，H’,(!’*" G，!" #$& P-A,-",). )C +*0()/,.)*-"’ -((010*-",). -1).+ ?,CC’A’." )A+-./ -.? ?’@’*)#1’."-* /"-+’/ )C

%&#’()*+,(, "-#$(#.#& >!8")(!’1,/"A8，DEEK，2D：L4F LMF&

［F2］6 >’"’A/’. R S，U!’. Q [，Z-./’. U Z，!" #$& U)1#)/,",). -.? ()."’." )C +*0()/,.)*-"’/ ,. ?’@’*)#,.+ %&#’()*+,(, "-#$(#.#& >*-."-，DEED，DFL：

52D 54F&

［F4］6 :,""/")(O Y，I’A/!’.^). 9& U)./","0",@’ #*-." ")X,./ -.? "!’,A A)*’ ,. ?’C’./’ -+-,./" !’AB,@)A’/ -.? #-"!)+’./& U0AA’." T#,.,). ,. >*-." R,)*)+8，

DEED，5：F M&

［FM］6 U!’. Q [，<.?A’-//). V& Y#?-"’ ). +*0()/,.)*-"’ 1’"-B)*,/1 -.? "A-./#)A"& >*-." >!8/,)*)+8 R,)(!’1,/"A8，DEEF，K3：4LK 45M&

［F3］6 RA,?+’/ G，9).’/ < G V，R).’/ < G，!" #$& Q#-",-* )A+-.,^-",). )C "!’ +*0()/,.)*-"’J18A)/,.-/’ /8/"’1 ,. BA-//,(- /#’(,-*,/" -#!,?/ ,/ /,1,*-A ")

"!-" )C "!’ !)/" #*-."& >A)(’’?,.+/ )C "!’ H)8-* Q)(,’"8 )C S).?). Q’A,’/ R，R,)*)+,(-* Q(,’.(’/，DEED，D23：FM4 F3F&

［DE］6 W)A)*’@- T <，N-@,’/ <，N’’O’. H，!" #$& _?’.",C,(-",). )C - .’% +*0()/,.)*-"’JA,(! (’** "8#’ ,. %&#’()*+,(, C*)%’A /"-*O& >*-." >!8/,)*)+8，DEEF，

FDL：533 2EM&

［DF］6 R).’/ < G，H)//,"’A 9 =& =!’ 18A)/,.-/’J+*0()/,.)*-"’ /8/"’1，,"/ )A+-.,/-",). -.? B,)(!’1,/"A8& >!8/,)*)+,- >*-."-A01，F332，34：F3L DEM&

［DD］6 =/-) H，>’"’A/). U 9，U)-"/ 9 H& I*0()/,.)*-"’ BA’-O?)%. #A)?0("/ -/ ,./’(" C01,+-."/ -.? "!’,A ’CC’(" ). (-AB). ?,)X,?’ ’1,//,). )C ,./’("/& RGU

V()*)+8，DEED，D：5&

［DK］6 <"",’! 9，Q#-A-(’ Q <，Q-,., Z Q& >0A,C,(-",). -.? #A)#’A",’/ )C 10*",#*’ ,/)C)A1/ )C - .)@’* "!,)* 1’"!8*"A-./C’A-/’ ,.@)*@’? ,. "!’ #A)?0(",). )C

@)*-",*’ /0*C0A ()1#)0.?/ CA)1 /&#,,(0# *$!&#0!#& <A(!,@’/ )C R,)(!’1,/"A8 -.? R,)#!8/,(/，DEEE，KME：D54 D22&

［DL］6 <"",’! 9，N],-.- H，W)).]0* >，!" #$& U*).,.+ -.? C0.(",).-* ’X#A’//,). )C "%) #*-." "!,)* 1’"!8*"A-./C’A-/’/ - .’% (*-// )C ’.^81’/ ,.@)*@’? ,. "!’

B,)/8."!’/,/ )C /0*C0A @)*-",*’/& >*-." G)*’(0*-A R,)*)+8，DEED，5E：5FF 5DF&

［D5］6 P’A#))A"’ H& Q’().?-A8 1’"-B)*,/1& _.：P’A#))A"’ H，<*C’A1-.. < :，’?/& G’"-B)*,( ’.+,.’’A,.+ )C #*-." /’().?-A8 1’"-B)*,/1& S).?).：

W*0%’A <(-?’1,( >0B*,/!’A/，DEEE&

［D2］6 W*,’B’./"’,. N 9& Q’().?-A8 1’"-B)*,"’/ -.? #*-." $ ’.@,A).1’." ,."’A-(",)./：- @,’% "!A)0+! %&#’()*+,(, "-#$(#.# ",.+’? +*-//’/& >*-."，U’** -.?

V.@,A).1’."，DEEL，D4：245 2ML&

［D4］6 S,(!"’./"’,. V >，G)A+-. N I，G0’**’A U Z& \-"0A-**8 )((0AA,.+ ,./’(",(,?’/ ,. UA0(,C’A)0/ (A)#/& 9)0A.-* )C <+A,(0*"0A-* -.? 7))? U!’1,/"A8，

F32L，FD：F5M F2F&

［DM］6 R’’O!0,/ Z <& =’(!.)*)+8 -.? ,.?0/"A,-* -##*,(-",)./& _.：\’%1-. < <& ’?& U!’1,/"A8 -.? B,)(!’1,/"A8 )C "!,)(8-.,( -(,? -.? ,"/ ?’A,@-",@’/&

S).?).：<(-?’1,( >A’//，F345&

［D3］6 H-/O S，<.?‘-//). V，VOB)1 R，!" #$& G8A)/,.-/’：+’.’ C-1,*8 ’@)*0",). -.? !’AB,@)A’ ?’C’./’ ,. RA-//,(-(’-’& >*-." G)*’(0*-A R,)*)+8，DEEE，

LD：3K FFK&

［KE］6 I,-1)0/"-A,/ <，G,"!’. H& =!’ ’CC’(" )C 1)?,C8,.+ "!’ +*0()/,.)*-"’ ()."’." )C ),*/’’? A-#’ （/&#,,(0# .#+1, //# *$!(2!&#）). ,"/ ,."’A-(",). %,"!

/#’(,-*,/" -.? +’.’A-*,/" #’/"/& <..-*/ )C <##*,’? R,)*)+8，F335，FD2：KL4 K2K&

［KF］6 a0 I b，:0 : 9，:0 9 [，!" #$& VCC*0’.(’ )C "!’ +*0()/,.)*-"’/ )C (A0(,C’A)0/ #*-."/ ). )@,#)/,",). )C ?,-1).?B-(O 1)"!& 9)0A.-* )C Q)0"! U!,.-

<+A,(0*"0A’ Y.,@’A/,"8，F33M，F3（D）：FK F3&

［KD］6 H’.%,(O 9 < <，H-?O’ U N，Q-(!?’@JI0#"- W，!" #$& S’-C /0AC-(’ (!’1,(-*/ /",10*-",.+ )@,#)/,",). B8 3(!&(, &#+#! （S’#,?)#"’A-：>,’A,?-’）).

(-BB-+’& U!’1)’()*)+8，F33D，K：KK KM&

F35D6 2 期 6 6 6 陈亚州6 等：芥子油苷在植物J生物环境关系中的作用 6



!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

［//］0 12**’3 4，5+’36,37 8，9*:’. 4 ;& <-(7 )= :’>?’:"3-",). )= !):" #*-." +*?():,.)*-"’: ,. !"#$"% $&’&# -.@ !( )$&$$"*&#& 4!’A)’()*)+B，CDD/，E/：

FG HF&

［/F］0 <-A63,I J，K’,(!’*" 1，1,"(!’**L9*@: M，#+ &,& M!’ 53-6,@)#:,: ’#,"!,):#’(,=,’3 #3)"’,. #3)A)"’: "!’ !B@3)*B:,: )= +*?():,.)*-"’: ") .,"3,*’: -.@

,.=*?’.(’: -$"*./’,0%"& 1" !’36,N)3B& O*-." 4’**，CDDE，E/：CGP/ CQDG&

［/H］0 R3)BA-.. S，T)..’3!-(7’ U，U(!.-6’*3-?(! T，#+ &,& ;N)*?",).-3B @B.-A,(: )= -. 2$&3"4/’%"% ,.:’(" 3’:,:"-.(’ >?-.","-",N’ "3-," *)(?:&

O3)(’’@,.+: )= "!’ 8-",).-* 5(-@’AB )= U(,’.(’ )= "!’ VU5，CDD/，EDD：EFHQG EFHPC&

［/W］0 1’%,: X，M)7?!,:- S Y，U(!?*"Z S 4，#+ &,& Y’.’ ’I#3’::,). -.@ +*?():,.)*-"’ -((?A?*-",). ,. 2$&3"4/’%"% +.&,"&1& ,. 3’:#).:’ ") +’.’3-*,:" -.@

:#’(,-*,:" !’36,N)3’: )= @,==’3’." =’’@,.+ +?,*@: -.@ "!’ 3)*’ )= @’=’.:’ :,+.-*,.+ #-"!%-B:& O!B")(!’A,:"3B，CDDW，WG：CFHD CFWC&

［/G］0 [?3)% 1，1?**’3 K，Y’3:!’.Z). S，#+ &,& 5*"’3’@ +*?():,.)*-"’ !B@3)*B:,: ,. +’.’",(-**B ’.+,.’’3’@ 2$&3"4/’%"% +.&,"&1& -.@ ,": ,.=*?’.(’ ). "!’

*-3N-* @’N’*)#A’." )= 5’/4/’+#$& ,"++/$&,"%& S)?3.-* )= 4!’A,(-* ;()*)+B，CDDW，EG，C/// C/FP&

［/Q］0 [-3"! 4，S-.@’3 Y& 2$&3"4/’%"% AB3):,.-:’: MYYE -.@ MYYC !-N’ 3’@?.@-." =?.(",). ,. +*?():,.)*-"’ 63’-7@)%. -.@ ,.:’(" @’=’.:’& O*-."

S)?3.-*，CDDW，FW：HFP HWC&

［/P］0 [3-@6?3.’ K O，1,"!’. K& Y*?():,.)*-"’ +’.’",(: -.@ "!’ -""3-(",). )= "!’ -#!,@ #-3-:,"),@ 6"&#$#+"#,,& $&’&# ") 63-::,(-& O3)(’’@,.+: )= "!’ K)B-*

U)(,’"B )= <).@). U’3,’: [，[,)*)+,(-* U(,’.(’:，CDDD，CWG：QP PH&

［FD］0 <? < \，\’ ] K，O-.+ ^ _& ;==’(": )= (3?(,=’3)?: N’+’"-6*’: ). .-"?3-* #)#?*-",).: )= "!’ @,-A).@6-(7 A)"!，!,0+#,,& 78,/%+#,,& <& （<’#,@)#"’3-：

O*?"’**,@-’）& 5("- ;()*)+,(- U,.,(-，CDD/，C/：CWCF CW/D&

［FE］0 1’%,: X ‘，V*3,(! 4，U(!.,"Z*’3 a \& M!’ 3)*’ )= +*?():,.)*-"’: -.@ "!’,3 !B@3)*B:,: #3)@?(": ,. )N,#):,",). -.@ !):"L#*-." =,.@,.+ 6B (-66-+’

%’6%)3A，9#,,0,& 014&,"%& ;.")A)*)+,- ;I#’3,A’."-*,: ’" 5##*,(-"-，CDDC，EDH：ECP E/P&

［FC］0 Y-) ‘ ‘，a? a S，4?, ‘ ^& ;==’(" )= +*?():,.)*-"’: )= !):" N’+’"-6*’: ). #3’=’3’.(’ )= :"3,##’@ =*’- 6’’"*’& S)?3.-* )= U)?"! 4!,.- 5+3,(?*"?3’

V.,N’3:,"B，CDDE，CC（F）：/P FC&

［F/］0 [’..’"" K 8，a-**:+3)N’ K 1& U’().@-3B A’"-6)*,"’: ,. #*-." @’=’.(’ A’(!-.,:A:& 8’% O!B")*)+,:"，EPPF，ECG：WEG W//&

［FF］0 K-"Z7- 5，J)+’* \，R*,’6’.:"’,. T S，#+ &,& T,:-3A,.+ "!’ A?:"-3@ ),* 6)A6& O3)(’’@,.+: )= "!’ 8-",).-* 5(-@’AB )= U(,’.(’ )= "!’ VU5，CDDC，

PP：EECC/ EECCQ&

［FH］0 [-3"*’" ;，R,@@*’ Y，a,**,-A: X，#+ &,& a)?.@L,.@?(’@ ,.(3’-:’: ,. "!’ +*?():,.)*-"’ ()."’." )= ),*:’’@ 3-#’ -.@ "!’,3 ’==’(" ). :?6:’>?’."

!’36,N)3B 6B - (3?(,=’3 :#’(,-*,:"& ;.")A)*)+,- ;I#’3,A’."-*,: ’" 5##*,(-"-，EPPP，PE：EW/ EWG&

［FW］0 <, b，;,+’.63)@’ U，U"3,.+!-A Y，M!,-+-3-c-! 1 K& _’’@,.+ -.@ +3)%"! )= !,0+#,,& 78,/%+#,,& -.@ 5’/4/’+#$& #$"4&1"& ). :$&%%"*& ;01*#& %,"!

N-3B,.+ +*?():,.)*-"’ ().(’."3-",).: -.@ AB3):,.-:’ -(",N,",’:& S)?3.-* )= 4!’A,(-* ;()*)+B，CDDD，CW：CFDE CFEP&

［FG］0 1,"(!’**L9*@: M，O’@’3:’. T& M!’ A)*’(?*-3 6-:,: )= >?-.","-",N’ +’.’",( N-3,-",). ,. (’."3-* -.@ :’().@-3B A’"-6)*,:A ,. 2$&3"4/’%"%& Y’.’",(:，

EPPQ，EFP：G/P GFG&

［FQ］0 1’%,: X，5##’* \ 1，\)A 5，#+ &,& 1-c)3 :,+.-*,.+ #-"!%-B: A)@?*-"’ 53-6,@)#:,: +*?():,.)*-"’ -((?A?*-",). -.@ 3’:#).:’ ") 6)"! #!*)’AL

=’’@,.+ -.@ (!’%,.+ ,.:’(":& O*-." O!B:,)*)+B，CDDH，E/Q：EEFP EEWC&

［FP］0 R*,’6’.:"’,. T S，O’@’3:’. T，[-37’3 [，#+ &,& 4)A#-3-",N’ -.-*B:,: )= >?-.","-",N’ "3-," *)(, ()."3)**,.+ +*?():,.)*-"’:，AB3):,.-:’ -.@ ,.:’("

3’:,:"-.(’ ,. 2$&3"4/’%"% +.&,"&1&& Y’.’",(:，CDDC，EWE：/CH //C&

［HD］0 \’,@’* 5 S，4*-?:: 1 S，R3)BA-.. S，#+ &,& 8-"?3-* N-3,-",). ,. <2< %,"!,. -.@ 6’"%’’. #)#?*-",).: )= 2$&3"4/’%"% ,8$&+& @’"’3A,.’ +*?():,.)*-"’

#!’.)"B#’& Y’.’",(:，CDDW，EG/：EWCP EW/W&

［HE］0 U"3-.+’3 [ ;，1,"(!’**L)*@: M& 8?(*’)",@’ N-3,-",). -" "!’ AB3):,.-:’L’.()@,.+ *)(?:，MYYE，-.@ >?-.","-",N’ AB3):,.-:’ ’.ZBA’ -(",N,"B N-3,-",).

,. 2$&3"4/’%"% +.&,"&1&& 1)*’(?*-3 ;()*)+B，CDDH，EF：CPH /DP&

［HC］0 N-. O)’(7’ K 1，O):"!?A?: 1 5，T,(7’ 1& \’36,N)3’L,.@?(’@ N)*-",*’ #3)@?(",). 6B 2$&3"4/’%"% +.&,"&1& *’-@: ") -""3-(",). )= "!’ #-3-:,"),@

=/+#%"& $03#*0,&：(!’A,(-*，6’!-N,)3-*，-.@ +’.’L’I#3’::,). -.-*B:,:& S)?3.-* )= 4!’A,(-* ;()*)+B，CDDE；CG：EPEE EPCQ&

［H/］0 a,"":")(7 V，5+’36,37 8，U"-?6’3 ; S，#+ &,& U?((’::=?* !’36,N)3’ -""-(7 @?’ ") A’"-6)*,( @,N’3:,). )= - #*-." (!’A,(-* @’=’.:’& O3)(’’@,.+: )= "!’

8-",).-* 5(-@’AB )= U(,’.(’ )= "!’ VU5，CDDF，EDE：FQHP FQWF&

［HF］0 [?3)% 1，1-37’3" S，Y’3:!’.Z). S，#+ &,& 4)A#-3-",N’ 6,)(!’A,(-* (!-3-("’3,Z-",). )= .,"3,*’L=)3A,.+ #3)"’,.: =3)A #*-.": -.@ ,.:’(": "!-" -*"’3

AB3):,.-:’L(-"-*B:’@ !B@3)*B:,: )= +*?():,.)*-"’:& _;[U S)?3.-*，CDDW，CG/：CF/C CFFW&

［HH］0 S).’: 5 1 ;，a,.+’ O，[).’: 5 1，#+ &,& 4!-3-("’3,Z-",). -.@ ’N)*?",). )= - AB3):,.-:’ =3)A "!’ (-66-+’ -#!,@ :$#>"*/$81# 3$&%%"*&#& X.:’("

[,)(!’A,:"3B 1)*’(?*’ [,)*)+B，CDDC，/C：CGH CQF&

［HW］0 O).")##,@-. [，;76)A [，;3,7::). U，#+ &,& O?3,=,(-",). -.@ (!-3-("’3,Z-",). )= AB3):,.-:’ =3)A "!’ (-66-+’ -#!,@ （:$#>"*/$81# 3$&%%"*&#），-

63-::,(- !’36,N)3’& ;?3)#’-. S)?3.-* )= [,)(!’A,:"3B，CDDE，CWQ：EDFE EDFQ&

［HG］0 O,’"’3:’ 4 1 S，N-. a’’: U 4 1，N-. O’*" S 5，#+ &,& 5 .)N’* :,+.-*,.+ #-"!%-B ()."3)**,.+ ,.@?(’@ :B:"’A,( 3’:,:"-.(’ ,. 2$&3"4/’%"%& O*-." 4’**，

EPPQ，ED：EHGE EHQD&

CPHC 0 生0 态0 学0 报0 0 0 CG 卷0


