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封面图说: 站立的仓鼠———仓鼠为小型啮齿类动物,栖息于荒漠、荒漠草原等地带的洞穴之中。 白天他们往往会躲在洞穴中睡

觉和休息,以避开天敌的攻击,偶尔也会出来走动,站立起来警惕地四处张望。 喜欢把食物藏在腮的两边,然后再走

到安全的地方吐出来,由此得仓鼠之名。 它们的门齿会不停的生长,所以它们的上下门齿必须不断啃食硬东西来磨

牙,一方面避免门齿长得太长,妨碍咀嚼,一方面保持门牙的锐利。 仓鼠以杂草种子、昆虫等为食。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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拟南芥芥子酸酯对 UV鄄B 辐射的响应

李摇 敏, 王摇 垠, 牟晓飞, 王摇 洋, 阎秀峰*

(东北林业大学盐碱地生物资源环境研究中心,东北油田盐碱植被恢复与重建教育部重点实验室,哈尔滨摇 150040)

摘要:芥子酸酯(sinapate esters)是拟南芥和其他十字花科植物中大量存在的一类具有紫外吸收作用的羟基肉桂酸衍生物,有研

究表明其紫外吸收能力甚至强于类黄酮。 以模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)为实验材料,通过施加低强度(40 滋W/ cm2)、
相对长时间(7 d)的 UV鄄B 辐射,考察了拟南芥幼苗和成苗芥子酸酯组分(芥子酰葡萄糖、芥子酰苹果酸)和含量及合成途径关

键酶编码基因表达水平对 UV鄄B 辐射的响应。 经过 7 d 的 UV鄄B 辐射处理,拟南芥幼苗和成苗的芥子酰葡萄糖、芥子酰苹果酸

含量均高于对照植株,芥子酸酯表现为响应 UV鄄B 辐射而积累。 无论是幼苗还是成苗,叶片中芥子酰苹果酸的含量都要比芥子

酰葡萄糖高出一个数量级,而且在 UV鄄B 处理过程中观察到芥子酰葡萄糖含量减少而芥子酰苹果酸含量增加,催化芥子酰葡萄

糖生成芥子酰苹果酸的芥子酰葡萄糖苹果酸转移酶编码基因的表达水平也显著提高,说明芥子酰苹果酸在拟南芥叶片响应

UV鄄B 辐射过程中起重要作用并优先合成。 另外,拟南芥幼苗中两种芥子酸酯的含量是成苗中的数十倍之多,芥子酸酯合成途

径关键酶编码基因 fah1 和 sng1 的相对表达量也显著高于成苗。 同时,在响应 UV鄄B 辐射的过程中,幼苗中芥子酰葡萄糖、芥子

酰苹果酸含量的变化幅度(分别是 7. 01% 、6. 05% )远远低于成苗叶片中芥子酰葡萄糖、芥子酰苹果酸含量的变化幅度(分别是

21. 88% 、70. 63% ),这可能意味着拟南芥叶片中芥子酸酯对于 UV鄄B 辐射的防护作用,幼苗属于组成型防御( constitutive
defense),而到成苗则转变为诱导型防御(inducible defense)。
关键词:芥子酸酯;UV鄄B 辐射;拟南芥

Response of sinapate esters in Arabidopsis thaliana to UV鄄B radiation
LI Min, WANG Yin, MU Xiaofei, WANG Yang, YAN Xiufeng*

Alkali Soil Natural Environmental Science Center, Northeast Forestry University / Key Laboratory of Saline鄄alkali Vegetation Ecology Restoration in Oil Field,

Ministry of Education, Harbin 150040, China

Abstract: The impact of UV鄄B radiation (280 to 320 nm) at the earth忆s surface is predicted to increase because of the
anthropogenic depletion of stratospheric ozone caused by industrial emissions of atmospheric pollutants. Plant growth and
productivity are compromised by excessive UV鄄B because it damages DNA, RNA, and proteins. Plants are thought to
employ a variety of UV鄄B鄄protective mechanisms, including accumulation of a range of secondary metabolites, which in turn
affect numerous physiological functions. Sinapate esters are a group of hydroxycinnamic acid derivatives found abundant in
cruciferous plants, e. g. , Arabidopsis thaliana. One of the functions of sinapate esters is to protect plants from harmful UV
irradiation. It has been suggested that sinapate esters provide greater UV鄄B attenuation than flavonoids. Unlike flavonoids,
studies of sinapate esters UV鄄B absorption are rare, despite their widespread occurrence throughout the plant kingdom. In
the past decades, gene鄄knockout mutants have provided an opportunity to study the role of sinapate esters in protecting the
leaves against the deleterious effects of UV鄄B radiation. However, none of these studies offered insights into the profiles of
the sinapate esters in the wild鄄type plants in response to UV鄄B irradiation. Here we report the profiles of sinapate esters and
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the expression of related genes in response to UV鄄B radiation(40 滋W / cm2) for 7 days in model plant A. thaliana. The
seedlings were exposed to UV鄄B radiation at two different growth stages: young plants (1 week after planting, 2 cotyledons)
and mature plants (2 week after planting, 4 rosette leaves) . Chlorophyll a / b ratio, an indicator of plant damage caused by
UV鄄B, was not significantly affected by UV鄄B radiation both in young and mature plants. It suggests that the intensity of
UV鄄B used in our research is not harmful to A. thaliana. Results may also indicate under this UV鄄B radiation, plants have
the ability for self鄄repair. Two sinapate esters were detected in A. thaliana leaves including sinapoylglucose ( SG) and
sinapoylmalate ( SM ). The sinapate esters were accumulated in response to 7 day UV鄄B exposure. The levels of
sinapoylglucose and sinapoylmalate in young and mature plants were higher than those in control plants after UV鄄B
treatment. The content of sinapoylmalate was an order of magnitude higher than sinapoylglucose in both young and mature
A. thaliana. The proportion of sinapoylmalate increased with UV鄄B treatment, while the content of sinapoylglucose showed
a significant decrease. The significantly higher expression of SNG1 was also observed in UV鄄B treated plants than in
control. These results indicate that sinapoylmalate biosynthesis plays an important role in response to UV鄄B radiation. In
addition, the contents of two sinapate esters in young plants were more than ten times higher than those in mature plants
since the biosynthesis related genes, FAH1 and SNG1, showed higher expression in the young plants. Meanwhile, the
amplitude of sinapoylglucose and sinapoylmalate variations in response to UV鄄B is substantially greater in mature plants
(21. 88% and 70. 63% respectively) than in young plants (7. 01% and 6. 05% respectively) . These results indicate that
sinapate esters are effective UV鄄B protectants, which exhibit constitutive defense response in young plants and inducible
defense response in mature plants.

Key Words: sinapate esters; UV鄄B radiation; Arabidopsis thaliana

近年来,地球表面 UV鄄B 辐射增强导致了严重的生态学后果[1鄄2],UV鄄B 辐射增强对植物的伤害作用以及

植物防御与修复机制成为人们研究的热点。 大多数学者认为,紫外吸收物质含量的诱导增加是植物应对 UV鄄
B 辐射的重要防御机制[3鄄6]。 UV鄄B 辐射增强诱导的植物次生代谢产物主要是酚类化合物如类黄酮、黄酮醇、
花色素苷,以及烯萜类化合物如类胡萝卜素、树脂等[7鄄8]。

羟基肉桂酸类物质也是广泛存在于植物体的具有 UV鄄B 吸收作用的酚类化合物[9],它在植物应对 UV鄄B
辐射方面的重要性逐渐被人们证实[10鄄13]。 芥子酸酯即是一类拟南芥和其他十字花科植物中大量存在的羟基

肉桂酸衍生物[11],Sheahan 等[14]利用荧光分析技术评估了拟南芥(Arabidopsis thaliana)类黄酮缺失突变体和

芥子酸酯缺失突变体的 UV鄄B 抗性,结果表明芥子酸酯具有比类黄酮更强的 UV鄄B 吸收能力。 Landry 等[11]也

通过测定脂质和蛋白过氧化物、抗坏血酸过氧化物酶等指标比较了 UV鄄B 增强对两种突变体的伤害程度,证
明羟基肉桂酸类物质是比类黄酮更为有效的 UV鄄B 保护物质。 近年来还有工作从光合系统[15]、芥子酸酯合

成途径中酶编码基因表达[16]等角度考察了芥子酸酯在植物应对 UV鄄B 辐射过程中的作用。
在拟南芥和其他十字花科植物中主要积累 3 种芥子酸酯即芥子酰葡萄糖(sinapoylglucose)、芥子酰苹果

酸(sinapoylmalate)、芥子酰胆碱(sinapoylcholine),其中芥子酰胆碱只在种子的发育过程中形成,随后在种子

发芽的过程中被降解[17鄄19]。 已有报道多是以其它指标从侧面反映芥子酸酯在植物抵抗 UV鄄B 辐射中的作用,
而对各种芥子酸酯组分在 UV鄄B 辐射下的含量变化少于关注。 本文考察拟南芥芥子酰葡萄糖、芥子酰苹果酸

两种芥子酸酯组分以及合成途径关键酶基因表达对 UV鄄B 辐射的响应,为深入探讨芥子酸酯在植物应对 UV鄄
B 辐射过程中的作用积累基础资料。
1摇 实验材料与方法

1. 1摇 实验材料及培养

哥伦比亚野生型 ( Columbia鄄0 ecotype) 拟南芥种子购自拟南芥生物资源中心 ( Arabidopsis Biological
Resource Center,US)。 种子消毒冲洗后播种于 1 / 2 MS 培养基中,置于 4益黑暗环境中 3 d 打破休眠后移入自
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动控制温室中培养,温度 20—25益,光照 150 滋mol·m-2·s-1,每天光照 16 h(6:00—22:00),空气相对湿度

50%—70% 。 长出 2 片子叶的幼苗和长至 4 片真叶的成苗用于实验。
1. 2摇 UV鄄B 辐射处理与样品采集

参照 Hectors 等[20]的 UV鄄B 辐射处理方法,在植物培养室内使用日光灯管提供正常光照,使用 Philips 公

司的 UV鄄B 灯管(TL20W / 01RS,最大波长 311 nm,波宽 20 nm)进行 UV鄄B 辐射处理,UV鄄B 灯管用 0. 13 mm 厚

度的醋酸纤维素膜滤除少量 UV鄄C,每隔 2d 更换 1 次,以保证辐照强度一致。
UV鄄B 处理的拟南芥幼苗(生长 1 周,2 片子叶)和成苗(生长 2 周,4 片真叶),每天在光周期(6:00—

22:00)的 11:00—17:00 施以 UV鄄B 辐射,辐射强度 40 滋W / cm2。 连续处理 7 d 后,于第 8 天的 11:00(UV鄄B
处理前)、17:00(UV鄄B 处理后)、22:00(光周期结束)、第 9 天的 6:00(暗周期结束)计 4 个时间点采集叶片用

于芥子酸酯和叶绿素含量测定,每个样品至少 3 个重复。 于 17:00(UV鄄B 处理后)采集叶片用于关键酶基因

表达检测。
1. 3摇 叶绿素含量测定

用 Arnon[21]的方法测定叶绿素含量,计算叶绿素 a / b 值。
1. 4摇 芥子酸酯含量测定

参考 Li 等[13]和 Baumert 等[22]的方法提取芥子酸酯,通过对比保留时间、紫外吸收光谱(200—400 nm)和
相对峰面积初步判定拟南芥叶中含有两种芥子酸酯即芥子酰葡萄糖( sinapoylglucose, SG)和芥子酰苹果酸

(sinapoylmalate, SM)。 使用 Agilent 1100 LC / MSD 液相和离子阱质谱联用的增强分辨扫描和中性粒子丢失扫

描模式,通过分析母离子质量和相应片段峰谱完成芥子酸酯的准确鉴定。
利用 Waters 高效液相色谱(1525 梯度洗脱泵、717 自动进样器、2487 紫外检测器)以山奈酚(kaempferol)

为内标测定芥子酸酯含量。 Discovery C18 色谱柱(250 mm伊4. 6 mm, 5 滋m; Supelco 公司),流动相 A(含
0郾 01%冰乙酸的超纯水)和流动相 B(乙腈,色谱纯)梯度洗脱(0寅5 min, 0% B寅7% B; 6 min寅20 min, 7%
B; 21 min寅45 min, 7% B寅22% B; 46 min寅55 min, 22% B寅100% B),流速 1. 5 mL / min,进样量 20 滋L,检
测波长 330 nm。 拟南芥幼苗和成苗的芥子酸酯样品在 330 nm 检测波长下的高效液相色谱图如图 1 所示。

图 1摇 拟南芥叶片中芥子酸酯的高效液相色谱图

Fig. 1摇 HPLC chromatogram of sinapate esters identified in Arabidopsis

SM: 芥子酰苹果酸(sinapoylmalate)SG: 芥子酰葡萄糖(sinapoylglucose)KA: 山奈酚(kaempferol, 内标)

1. 5摇 基因表达检测

采用 Real鄄time PCR 技术检测芥子酸酯合成途径中关键酶编码基因 fah1 和 sng1 的表达水平(以 Actin2 基
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因为内参)。 用 TRIzol 试剂(Invitrogen 公司)提取样品总 RNA。 按照 TAIR 数据库提供的基因序列设计特异

引物(表 1),引物均由上海生工有限公司合成。
按照宝生物(大连)有限公司生产的 Transcriptor First Strand cDNA synthesis kit 试剂盒说明书合成全长

cDNA 第一链,加去离子水稀释 10 倍作为模板,在 DNA Engine Opticon2TM 实时定量 PCR 仪上扩增。 25 滋L 的

PCR 反应体系中含有 2 滋L 的 cDNA 模版,12. 5 滋L 的 SYBR Premix Ex TaqTM(2伊),正向、反向引物各 0. 5 滋L,
超纯水 9. 5 滋L。 PCR 条件为 94益 60 s、94益 20 s、55益 20 s、72益 20 s,45 个循环,读板温度 79益。 反应结束

后,采用 Dissociation Curves Software(MJ Research Inc. )软件分析溶解曲线,琼脂糖凝胶电泳检测 PCR 产物长

度以确定产物的特异性。 以 Actin2(At3g18780)为内参使用软件 Q鄄Gene 计算 fah1 和 sng1 基因的相对表达

量,软件算法基于 Muller 等[23]的公式。

表 1摇 实验所用引物

Table 1摇 Sequences of forward and reverse primers in real鄄time RT鄄PCR

基因 Gene 位点 Locus 引物序列 Primer sequences(5忆—3忆)

sng1 At2g22990 F: GGTGGGTTTGAAGTTTGAGGTGT / R: TTGTGAGATTTCTTGAACGAGGG

fah1 At4g36220 F: AGCTGAGTCATGGGCTTCAGTTC / R: TCGATAATATCGTCAATAAATCCGTC

actin2 At3g18780 F: TCCAGGAATCGTTCACAGAA / R: GCTACAAAACAATGGGACTAAAA

1. 6摇 数据处理

应用 Excel 和 SPSS 软件进行数据分析,并采用单因素方差分析(One鄄Way ANOVA)检验对照与处理之间

的差异显著性。
2摇 结果与分析

2. 1摇 叶绿素 a / b 值对 UV鄄B 辐射的响应

叶绿体是植物进行光合作用的重要器官,许多研究表明叶绿素 a / b 值变化与 UV鄄B 辐射有密切关系,并
以叶绿素 a / b 值的变化来衡量植物受损害的情况[24鄄26]。 经过 7 d 的 UV鄄B 处理后,无论是拟南芥幼苗还是成

苗,叶绿素 a / b 值与对照植株相比均无明显差异,只有幼苗叶绿素 a / b 值在 UV鄄B 处理结束时显著低于对照

植株,但经光恢复、暗恢复阶段后也回复至对照水平(图 2)。 这表明实验采用的 UV鄄B 辐射强度对拟南芥植

株的伤害程度未超出植株的自我修复能力,符合实验设计要求,即在相对长期(7 d)、低强度的 UV鄄B 辐射下

观察芥子酸酯的响应。

图 2摇 拟南芥叶绿素 a / b 值对 UV鄄B 辐射的响应(平均值依标准差)

Fig. 2摇 Influence of UV鄄B radiation on the chlorophyll a / b ratio change of Arabidopsis(mean依SD)

*表示处理与对照差异显著(P<0. 05)

2. 2摇 芥子酸酯含量对 UV鄄B 辐射的响应

拟南芥幼苗和成苗芥子酸酯含量差异很大,幼苗的芥子酰葡萄糖、芥子酰苹果酸含量均为成苗含量的 10
倍以上。 同时,无论是幼苗还是成苗,芥子酰苹果酸含量也均为芥子酰葡萄糖含量的 10 倍以上(图 3、图 4)。
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经过 7 d 的 UV鄄B 辐射处理,拟南芥幼苗和成苗的芥子酰葡萄糖、芥子酰苹果酸含量均高于未经 UV鄄B 辐

射处理的植株(图 3、图 4),芥子酸酯表现为响应 UV鄄B 辐射而积累。
对应于 UV鄄B 辐射处理以及光、暗周期的转变,芥子酸酯含量呈现出一定的变化规律。 在拟南芥幼苗中,

一日中芥子酰葡萄糖含量的变化不是很明显(各采样点之间差异不显著),但还是表现出一定的变化趋势。
UV鄄B 处理开始后,芥子酰葡萄糖含量趋低,在 UV鄄B 处理结束后的光恢复阶段回升,至光周期结束时达到

UV鄄B 处理前的水平,并维持到暗周期结束、新的光周期开始。 而在成苗中,芥子酰葡萄糖含量的变化幅度

(绝对数值)与幼苗是相近的,但由于成苗芥子酰葡萄糖的含量均远低于幼苗,因而呈现出更明显的变化趋

势。 芥子酰葡萄糖含量因 UV鄄B 处理而降低,随后在光恢复阶段升高至一日中的峰值,再经暗恢复阶段回复

到 UV鄄B 处理前的水平(图 3)。

图 3摇 拟南芥芥子酰葡萄糖含量对 UV鄄B 辐射的响应(平均值依标准差)

Fig. 3摇 Influence of UV鄄B radiation on the sinapoylglucose content of Arabidopsis(mean依SD)

*表示处理与对照差异显著(P<0. 05)

图 4摇 拟南芥芥子酰苹果酸含量对 UV鄄B 辐射的响应(平均值依标准差)

Fig. 4摇 Influence of UV鄄B radiation on the sinapoylmalate content of Arabidopsis(mean依SD)

*表示处理与对照差异显著(P<0. 05)

芥子酰苹果酸含量的变化则与芥子酰葡萄糖不同。 在幼苗中,UV鄄B 处理致使其含量趋高,并在光周期

结束时达到顶峰,而后在暗恢复阶段回复至 UV鄄B 处理前的水平。 在成苗中,UV鄄B 处理导致芥子酰苹果酸含

量升高,而后经光恢复、暗恢复阶段持续降低至 UV鄄B 处理前的水平(图 4)。
2. 3摇 芥子酸酯合成关键酶基因表达对 UV鄄B 辐射的响应

芥子酸酯的生物合成源于苯丙烷类化合物代谢途径,在拟南芥中已经比较清晰[27](图 5)。 在该途径中,
fah1 基因编码的阿魏酸鄄5鄄羟化酶(F5H)是芥子酸酯合成所必需的,fah1 的缺失会导致植物不能合成芥子酸

酯[10, 28];sng1 基因编码的芥子酰葡萄糖苹果酸转移酶( SMT)则催化芥子酰葡萄糖向芥子酰苹果酸的转

化[29]。 本文采用 Real鄄time PCR 技术检测了 UV鄄B 处理结束时拟南芥叶片中 fah1 和 sng1 基因的表达水平并
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与对照的拟南芥进行比较,这个时间点上的基因表达水平代表着基因表达对 UV鄄B 处理的响应。

图 5摇 拟南芥芥子酸酯的生物合成途径(参考 Lorenzen[18] )

摇 Fig. 5 摇 Pathway of sinapate esters biosynthesis in Arabidopsis

(Refer to Lorenzen[18] )

对应于 UV鄄B 处理,拟南芥幼苗、成苗叶片中 fah1
和 sng1 基因的表达水平均表现为上调趋势,除成苗叶

片中的 fah1 外均显著高于对照植株(图 6)。 fah1 基因

表达水平的上调与拟南芥叶片中芥子酸酯特别是其中

芥子酰苹果酸积累对 UV鄄B 辐射的响应是对应的,而
sng1 基因表达水平的上调与 UV鄄B 处理期间芥子酰葡

萄糖含量降低、芥子酰苹果酸含量的增加也是对应的,
这表明拟南芥叶片在响应 UV鄄B 辐射的过程中存在芥

子酰葡萄糖向芥子酰苹果酸的转变。
3摇 讨论

拟南芥中芥子酸酯的组分与含量即组合模式

(profile)受到生长发育的调节[30鄄31]。 有报道芥子酰胆

碱在种子发育过程中形成并贮藏,而在种子发芽过程中

降解[22, 32]。 降解形成的芥子酸(芥子酰供体)可参与

合成到芥子酰葡萄糖中,又可经芥子酰葡萄糖苹果酸转

移酶(SMT)作用转移到芥子酰苹果酸中[29](图 5)。
芥子酰苹果酸通常在叶片上表皮细胞的液泡中积

累,起到遮蔽 UV鄄B 辐射的作用[11, 14]。 这意味着植物

体中具有防御 UV鄄B 伤害作用的芥子酸酯中,芥子酰苹

果酸可能是起主要作用的组分。 本实验中经 UV鄄B 辐

图 6摇 拟南芥芥子酸酯合成关键酶基因表达对 UV鄄B 辐射的响应(平均值依标准差)

Fig. 6摇 The expression profile of sinapate esters metabolism related genes in response to UV鄄B radiation(mean依SD)

*表示处理与对照差异显著(P<0. 05)

射处理 7 d 的拟南芥,无论是幼苗还是成苗,叶片中芥子酰苹果酸的含量都要比芥子酰葡萄糖高一个数量级,
且一日中 UV鄄B 辐射导致的芥子酰苹果酸含量变化幅度要大于芥子酰葡萄糖含量的变化幅度,说明芥子酰苹

果酸抵御 UV鄄B 辐射的作用可能强于芥子酰葡萄糖。 本实验也观察到拟南芥响应 UV鄄B 辐射过程中由芥子酰

葡萄糖向芥子酰苹果酸的转化,即无论是拟南芥幼苗还是成苗,在 UV鄄B 处理过程中芥子酰葡萄糖减少而芥

子酰苹果酸增多,并且芥子酰葡萄糖苹果酸转移酶(催化芥子酰葡萄糖转化为芥子酰苹果酸)编码基因的表

达水平也显著提高,说明拟南芥在响应 UV鄄B 辐射过程中确实更倾向于合成芥子酰苹果酸。 Lorenzen 等[18]的

工作也显示,野生型拟南芥中芥子酰苹果酸的含量是芥子酰葡萄糖含量的 10 倍,而在 sng1 突变体(催化芥子

酰葡萄糖转化为芥子酰苹果酸的芥子酰葡萄糖苹果酸转移酶缺失)中检测不到芥子酰苹果酸,但却存在数量

近等的芥子酰葡萄糖,野生型和突变体中总的芥子酸酯含量是一致的。 Strack[29]在一篇研究芥子酰葡萄糖苹

果酸转移酶活性的文章中也指出,芥子酰葡萄糖在植物中的作用可能更多是提供芥子酰供体,供植物在种子
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中合成芥子酰胆碱,在叶片中合成芥子酰苹果酸。
Mei覻ner 等[16]认为,类黄酮衍生物持续地参与到长期的保护中,而芥子酰苹果酸只是在植物受到 UV鄄B

辐射初期能及时地起到保护作用。 本实验中芥子酰苹果酸含量在 UV鄄B 处理过程中明显提高,经过光恢复和

暗恢复阶段又回复至到 UV鄄B 处理前的水平,表明芥子酰苹果酸对 UV鄄B 辐射的响应确是一个较快的过程,能
起到及时的保护作用。 不过,本实验中经过 7 d 的 UV鄄B 辐射处理,两种芥子酸酯都有一定程度的积累,说明

芥子酸酯的保护作用可能不仅仅局限于 UV鄄B 辐射的初期。
实验结果还显示,拟南芥幼苗中两种芥子酸酯的含量是成苗中的数十倍之多,同时芥子酸酯合成途径关

键酶编码基因 fah1 和 sng1 的相对表达量也显著高于成苗。 同时,在响应 UV鄄B 辐射的过程中,幼苗和成苗芥

子酸酯含量的变化幅度也有很大差异:幼苗芥子酰葡萄糖、芥子酰苹果酸含量的变化幅度分别是 7. 01% 、
6郾 05% ,而成苗芥子酰葡萄糖、芥子酰苹果酸含量的变化幅度分别是 21. 88% 、70. 63% (图 3、图 4),远远高于

幼苗。 这些结果可能意味着,拟南芥芥子酸酯对于 UV鄄B 辐射的防护作用,幼苗属于组成型防御,而到成苗则

转变为诱导型防御[33鄄35]。
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