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六种农作物叶保卫细胞形态特征对不同入侵地土荆芥
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摘要：选择两个环境条件差异明显的土荆芥（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ Ｌ．）入侵地（四川成都和贵州安顺）为对象，以其入侵农田

中 ６ 种农作物为受体，分析了两地土荆芥挥发油及其主要成分 α⁃萜品烯和对伞花素对叶表皮保卫细胞活性和核结构的影响差

异。 结果表明：两地挥发油成分中，含量最多的成分均为 α⁃萜品烯和对伞花素，成都植株二者的含量分别为 ２１．０７％和 ２５．８８％，
安顺的分别为 ４２．１１％和 ２４．０４％；经挥发油、对伞花素、α⁃萜品烯、对伞花素＋α⁃萜品烯处理后，保卫细胞活性下降，细胞核形态

发生变化，除个别低剂量组（２ μＬ）对保卫细胞无显著毒性外，各处理组毒性效应随处理浓度增加而显著升高（Ｐ＜０．０５），当剂量

为 １０ μＬ 时毒性效应最大，保卫细胞的最高死亡率达到 ９３．８５％，最高核畸变率达到 ８１．１６％；６ 种农作物保卫细胞对土荆芥挥发

物的敏感程度由大到小依次为荞麦（Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｏｅｎｃｈ．）、豌豆（Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌｉｎｎ．）、蚕豆（Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ．）、韭（Ａｌｌｉｕｍ
ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｒｏｔｔｌ． ｅｘ Ｓｐｒｅｎｇ．）、花生（Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌｉｎｎ．）、白菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌ．）；细胞毒性表现为安顺挥发油大于成都挥

发油、α⁃萜品烯大于对伞花素，对伞花素＋α⁃萜品烯混合物的细胞毒性与 α⁃萜品烯所占比例呈正相关。 上述结果表明，土荆芥

挥发物破坏了保卫细胞结构。 入侵地环境较差时，土荆芥增加释放细胞毒性较大的化感物质。
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Ａｎｓｈｕｎ ｗａｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｆｒｏｍ Ｃｈｅｎｇｄｕ， ａｎｄ ｔｈｅ ｃｙｔｏｔｏｘｉｃｉｔｙ ｏｆ α⁃ｔｅｒｐｉｎｅｎｅ ｗａｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｃｙｍｅｎｅ． Ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｒ
ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ α⁃ｔｅｒｐｉｎｅｎｅ ｉｎ ｔｈｅ α⁃ｔｅｒｐｉｎｅｎｅ＋ｃｙｍｅｎｅ ｓｏｌｕｔｉｏｎｓ， ｔｈｅ ｓｔｒｏｎｇｅｒ ｔｈｅ ｃｙｔｏｔｏｘｉｃｉｔｙ ｔｈｅｙ ｅｘｅｒｔｅｄ． Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ
ｓｕｇｇｅｓｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ａｌｌｅｌｏｃｈｅｍｉｃａｌｓ ｏｆ Ｃ． ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ ｄａｍａｇｅｄ ｔｈｅ ｓｔｏｍａ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｐｌａｎｔｓ， ａｎｄ ｗｈｅｎ
Ｃ． ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ ｉｎｖａｄｅｓ ｔｈｅ ｈａｂｉｔａｔｓ ｗｉｔｈ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｐｏｏｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ， ｉｔ ｒｅｌｅａｓｅｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｍｏｕｎｔｓ ｏｆ
ａｌｌｅｌｏｐａｔｈｉｃ ｃｈｅｍｉｃａｌｓ ｉｎ ｉｔｓ ｓｕｒｒｏｕｎｄｉｎｇｓ ｆｏｒ ｉｔｓ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅ ａｄｖａｎｔａｇｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ Ｌ．； ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｖａｄｅｄ ｈａｂｉｔａｔｓ； ａｌｌｅｌｏｐａｔｈｙ； ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ； ｃｙｔｏｔｏｘｉｃｉｔｙ

化感作用是外来植物成功入侵的“新式武器” ［１］。 气温、降水、坡向、海拔、经纬度等生态因子对植物的生

理生化特征具有直接或间接的影响［２］。 生境的差异会影响植物次生代谢物质的组成和含量，因此，扩散到不

同地区的外来入侵植物其化感作用强度有很大差别［３］。 土荆芥（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ Ｌ．）为藜科藜属一

年生或多年生的芳香性草本植物，原产热带美洲，目前已扩展我国绝大多数地区。 其生命力和传播能力极强，
对环境有很大的可塑性，能在短期内适应环境并占据生态位［４］。 土荆芥向周围环境释放的化感物质具有细

胞毒性，导致受体植物的细胞活性氧水平升高［５］，细胞结构被破坏，细胞出现氧化损伤和遗传损伤，细胞活性

降低甚至凋亡［６⁃８］，最终抑制受体植物的生长［９］。 以往对土荆芥化感作用的研究大多集中于单一特定区

域［５⁃９］，而对不同入侵地土荆芥种群之间化感效应的差异关注较少。 孔垂华等［１０］ 认为，研究不同环境下植物

的化感作用对全面评价其化学生态学行为具有重要意义，只有深入了解不同入侵地土荆芥的化感作用差异，
才能更全面的揭示其化感作用机制。 成都和安顺分别位于四川盆地和云贵高原，两地的气候、海拔、地貌等环

境特征差异明显。 本研究室野外考察发现，成都和安顺均为受土荆芥危害较为严重的区域。 气孔保卫细胞是

植物响应外界刺激的第一门户，对各种胁迫反应灵敏，是研究环境胁迫的经典模型系统［１１］，周健等［６］ 研究表

明，受体保卫细胞对土荆芥化感胁迫反应十分灵敏，保卫细胞功能障碍将直接影响植物的光合作用过程，抑制

植物生长发育。 本研究应用 ＧＣ－ＭＳ 法分别测定了成都和安顺的两个土荆芥种群的挥发油成分及其含量。
在此基础上，进一步研究了 ６ 种农作物叶表皮保卫细胞对土荆芥挥发物的响应，并比较分析了两个种群化感

胁迫效应的差异，旨在为深入探讨土荆芥的化感作用机制和入侵机制提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 材料

供体材料土荆芥植株地上部分分别采自四川成都包江桥附近和贵州安顺普定火车站附近，两个种群均处

于生殖期，长势良好；受体植物蚕豆（Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ．）、花生（Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌｉｎｎ．）、荞麦（Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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Ｍｏｅｎｃｈ．）、豌豆（Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌｉｎｎ．）和白菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌ．）种子购于成都市五块石种子市场，韭
（Ａｌｌｉｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｒｏｔｔｌ． ｅｘ Ｓｐｒｅｎｇ．）根购自成都市龙泉驿区大面镇农家；α⁃萜品烯及对伞花素标准品购自成都

市锐可思生化试剂公司；试验用营养土购自恒奥达肥料科技有限公司。
１．２　 方法

１．２．１　 挥发油制备和成分测定

将土荆芥植株地上部分阴干后水蒸气蒸馏法提取挥发油［１２］，每 １．５ ｋｇ 蒸馏 ３ ｈ，无水 Ｎａ２ＳＯ４干燥置于

４℃备用；采用 Ａｇｌｉｅｎｔ ７８９０Ａ ／ ５９７５ｃ 气相色谱－质谱联用（ＧＣ－ＭＳ）法分别测定两个土荆芥种群挥发油的成分

和含量。 在此基础上，对主要成分 α⁃萜品烯和对伞花素进行单标确证。
１．２．２　 材料培养及处理

材料培养：选取大小均一、健康的种子，０．５％ ＫＭｎＯ４消毒（蚕豆 １５ ｍｉｎ，豌豆、荞麦、白菜、花生 １０ ｍｉｎ），

２５℃暗处蒸馏水浸种 ２４ ｈ，催芽 ２—３ ｄ；挑选萌发一致的露白种子营养土种植（花盆直径 １４ ｃｍ，高 １２ ｃｍ），
２５℃光暗周期 １４ ｈ ／ １０ ｈ 培养，４ 周左右随机取第二层平展叶片备用；韭根处理方式参照 Ｃａｔｏｌａ 等［１３］ 方法，栽
种培养 ４０ ｄ 后剪掉叶子，重新长出的叶用于试验，培养条件和其他作物一致。

共设置 ８ 个处理组，即 ２ 个土荆芥挥发油处理组（Ｖ１，Ｖ２），２ 个 α⁃萜品烯处理组（Ｔ１，Ｔ２），２ 个对伞花素

处理组（Ｃ１，Ｃ２），２ 个 α⁃萜品烯＋对伞花素混合物处理组（Ｍ１，Ｍ２）。 Ｖ１ 为成都种群挥发油处理组，根据成都

土荆芥种群挥发油中 α⁃萜品烯、对伞花素的含量设定 Ｔ１、Ｃ１、Ｍ１ 的处理浓度；Ｖ２ 为安顺种群挥发油处理组，
根据安顺土荆芥种群挥发油中 α⁃萜品烯、对伞花素的含量设定 Ｔ２、Ｃ２、Ｍ２ 的处理浓度。 二甲基亚砜（ＤＭＳＯ）
作助溶剂，配制各处理组母液，其浓度见表 １；分别撕取 ６ 种农作物叶下表皮，切成 １ ｃｍ×０．５ ｃｍ 的表皮条，放
入装有 ５ ｍＬ ＭＥＳ 缓冲液（０．１ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＣａＣｌ２，５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＫＣｌ，０．１ ｍｏｌ ／ Ｌ Ｔｒｉｓ，１０ ｍｍｏｌ－１ ＭＥＳ，ｐＨ ７．０）的 ＥＰ 管

中，设置 ５ 个处理梯度，分别取 ２、４、６、８ μＬ 和 １０ μＬ 处理母液，用 ＤＭＳＯ 补足体积 １０ μＬ 后加入缓冲液，混
匀，溶剂对照组（ＣＫ）加入 １０ μＬ ＤＭＳＯ。 阴性对照组（０）不加处理液。 重复 ３ 次，２５℃光照培养 ３０ ｍｉｎ。

表 １　 土荆芥挥发油、α⁃萜品烯和对伞花素处理母液浓度一览表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｏｔｈｅｒ ｌｉｑｕｏｒ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｆｒｏｍ Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ Ｌ．，α⁃ｔｅｒｐｉｎｅｎｅ ａｎｄ ｃｙｍｅｎｅ

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

浓度
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／

（μＬ ／ μＬ）

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

浓度
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ／
（μＬ ／ μＬ）

Ｖ１ 成都种群挥发油 ０．１０ Ｔ１ α⁃萜品烯 ０．０２１１

Ｖ２ 安顺种群挥发油 ０．１０ Ｔ２ α⁃萜品烯 ０．０４２１

Ｍ１ α⁃萜品烯＋对伞花素 ０．０２１１＋０．０２５９ Ｃ１ 对伞花素 ０．０２５９

Ｍ２ α⁃萜品烯＋对伞花素 ０．０４２１＋０．０２４０ Ｃ２ 对伞花素 ０．０２４０

　 　 Ｖ１：成都种群挥发油处理，Ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｂｙ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｏｆ Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ ｆｒｏｍ Ｃｈｅｎｇｄｕ；Ｖ２：安顺种群挥发油处理，Ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｂｙ

ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｏｆ Ｃ． ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ ｆｒｏｍ Ａｎｓｈｕｎ；Ｔ： α⁃萜品烯处理，α⁃ｔｅｒｐｉｎｅｎｅ－ｔｒｅａｔｅｄ；Ｃ： 对伞花素处理，ｃｙｍｅｎｅ－ｔｒｅａｔｅｄ；Ｍ：α⁃萜品烯＋对伞花素处理，

Ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｆ α⁃ｔｅｒｐｉｎｅｎｅ ａｎｄ ｃｙｍｅｎｅ；“１”和“２”的处理剂量分别根据成都种群和安顺种群的挥发油中相应成分的含量确定，Ｔｈｅ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｄｏｓｅｓ ｏｆ ＂ １＂ ａｎｄ ＂２＂ ｗｅｒｅ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｏｆ Ｃ． ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ ｆｒｏｍ Ｃｈｅｎｇｄｕ ａｎｄ

Ａｎｓｈｕｎ， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

１．２．３　 细胞活性检测

参照马丹炜等［１４］ 方法。 胁迫后，ＭＥＳ 缓冲液清洗表皮条 ３ 次，ＡＯ ／ ＥＢ 避光染色 ３ ｍｉｎ，ＬＥＩＣＡ ＤＭ ３０００
荧光显微镜观察并拍照。 亮绿色荧光的为活细胞，橘红色荧光的为死细胞。 每个处理计数 １０００ 个保卫细胞，
重复 ３ 次。 计算细胞死亡率。
１．２．４　 细胞核形态检测

采用 Ｆｅｕｌｇｅｎ 染色法［１４］。 胁迫后 ＭＥＳ 缓冲液清洗表皮条 ３ 次，卡诺固定液（无水乙醇：冰醋酸＝ ３：１）４℃
固定 ２ ｈ，１ ｍｏｌ ／ Ｌ 盐酸 ６０℃解离 ８ ｍｉｎ，清洗 ３ 次，Ｓｃｈｉｆｆ 试剂避光染色 １ ｈ。 ＬＥＩＣＡ ＤＦＣ４５０Ｃ 光学显微镜观察

３　 ５ 期 　 　 　 黄素　 等：六种农作物叶保卫细胞形态特征对不同入侵地土荆芥挥发物胁迫的响应 　
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并拍照。 每个处理计数 １０００ 个保卫细胞，重复 ３ 次。 计算细胞核畸变率。
１．３　 数据统计与分析

根据 Ｗｉｌｌｉａｍｓｏｎ［１５］提出的化感作用敏感指数 ＲＩ 用于衡量化感作用强度。

ＲＩ ＝ １ － Ｃ
Ｔ
， Ｔ ≥ Ｃ( )

ＲＩ ＝ Ｃ
Ｔ

－ １，（Ｔ ＜ Ｃ）

式中，Ｃ 为对照值，Ｔ 为处理值，当 ＲＩ＞０ 时表示促进效应，当 ＲＩ＜０ 时为抑制效应，其绝对值代表化感作用强度

大小；化感作用综合效应（ＳＥ）为 ＲＩ 的算术平均值［１６］。
使用 ＳＰＳＳ １７．００ 软件进行单因素方差分析，ＬＳＤ 法进行多重比较和显著性分析。

２　 结果与分析

２．１　 两个入侵地土荆芥种群挥发油的化学组成

成都和安顺两个入侵地的土荆芥植株地上部分挥发油产率分别为 ３．１７３ ｇ ／ ｋｇ 和 ４．８２０ ｇ ／ ｋｇ。 表 ２ 可见，
两个种群的挥发油成分中，含量最高的两个成分均为对伞花素和 α⁃萜品烯。 成都种群的挥发油中共检出 １６
种化合物，包括萜类及其氧化物 １０ 种、醇类 ２ 种、酚类 １ 种、酮类 １ 种、酯类 ２ 种；安顺种群的挥发油中，共检

出 ２５ 种化合物，包括萜类及其氧化物 １４ 种、醇类 ５ 种、酚类 １ 种、酮类 ２ 种、酯类 ３ 种。 两地土荆芥挥发油成

分的相对含量差异较大，如 α⁃萜品烯在成都挥发油中相对含量为 ２１．０７％，安顺则高达 ４２．１１％；成都挥发油的

２⁃蒈烯相对含量为 １３．０５％，安顺仅为 ３．９５％。 不同入侵地的土荆芥挥发油成分具有一定的差异，如成都种群

表 ２　 成都和安顺两地土荆芥挥发油的化学成分

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｃｏｎｓｔｉｔｕｅｎｔｓ ｏｆ Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ Ｌ． ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｆｒｏｍ Ｃｈｅｎｇｄｕ ａｎｄ Ａｎｓｈｕｎ

化合物种类
Ｃｏｍｐｏｕｎｄ
ｓｐｅｃｉｅｓ

化合物名称
Ｃｏｍｐｏｕｎｄ
ｎａｍｅ

相对含量
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

四川成都 贵州安顺

化合物种类
Ｃｏｍｐｏｕｎｄ
ｓｐｅｃｉｅｓ

化合物名称
Ｃｏｍｐｏｕｎｄ
ｎａｍｅ

相对含量
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

四川成都 贵州安顺

萜类及其氧化物 对伞花素 ２５．８８ ２４．０４ 醇类 Ａｌｃｏｈｏｌ 对甲基苯异丙醇 ０．１２ ０．０８

Ｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ ａｎｄ
ｔｈｅｉｒ ｏｘｉｄｅｓ α⁃萜品烯 ２１．０７ ４２．１１ 反式⁃薄荷基⁃２， ８⁃二烯⁃

１⁃醇 ０．０８ ０．３３

２⁃蒈烯 １３．０５ ３．９５ 反式⁃对⁃薄荷⁃１（７），８⁃二
亚乙基三胺⁃２⁃醇 ０．１６

Ｄ⁃柠檬烯 ０．７４ ４．５２

γ⁃萜品烯 ０．３７ ０．７８ 顺式⁃对⁃薄荷⁃１（７），８⁃二
亚乙基三胺⁃２⁃醇 ０．０９

驱蛔素 ０．３１ ０．１９

１⁃甲基⁃４⁃（１⁃甲基乙烯
基）苯 ０．１６ ０．１ α⁃松油醇 ０．０８

β⁃水芹烯 ０．１６ ０．１ 酮类 Ｋｅｔｏｎｅ
３⁃甲基⁃６⁃（１⁃甲基乙基）⁃
７⁃氧杂二环［４．１．０］庚烷⁃
２⁃酮

０．８４ ０．４６

β⁃蒎烯 ０．０５

３⁃蒈烯 ０．０５ ０．０８ 植酮 ０．０９

α⁃异松油烯 ０．１ 酚类 Ｐｈｅｎｏｌｓ 百里香酚 ０．２２ ０．２１

（＋）⁃４⁃蒈烯 ０．０８ 酯类 Ｅｓｔｅｒｓ 庚基（ Ｅ）⁃２⁃甲基丁基⁃２⁃
烯酸酯

０．０８ ０．１

２⁃正戊基呋喃 ０．１７ 辛基（ Ｅ）⁃２⁃甲基丁基⁃２⁃
烯酸酯

０．０６ ０．１５

β⁃月桂烯 ０．０７ 惕各酸香茅酯 ０．１６

左旋⁃α⁃蒎烯 ０．０５

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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中所含的 β⁃蒎烯在安顺种群中未检出，安顺种群所含 α⁃异松油烯、β⁃月桂烯、α⁃松油醇和植酮等在成都种群

中没有检测到。
２．２　 不同处理对 ６ 种农作物叶保卫细胞活性的影响

观察发现，对照组（ＣＫ 和梯度 ０）中 ６ 种农作物叶保卫细胞的细胞核大多呈亮绿色荧光，表现出较高的细

胞活性；表 ３ 显示，溶剂对照组（ＣＫ）和阴性对照组（梯度 ０）中，６ 种农作物保卫细胞活性无显著差异，表明助

溶剂 ＤＭＳＯ 对叶保卫细胞活性影响不大。

表 ３　 土荆芥挥发油、α⁃萜品烯、对伞花素作用下 ６ 种农作物保卫细胞的死亡率（％）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｄｅａｔｈ ｒａｔｅ （％） ｏｆ ｔｈｅ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｏｆ Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ Ｌ．， α⁃ｔｅｒｐｉｎｅｎｅ ａｎｄ ｃｙｍｅｎｅ

受体植物
Ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｐｌａｎｔ

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｇｒｏｕｐ

处理梯度 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒａｄｉｅｎｔ （μＬ ／ ５ｍＬ）

ＣＫ（ＤＭＳＯ） ０ ２ ４ ６ ８ １０

蚕豆 Ｖ１ １４．２９±０．０５ａ １３．９５±０．５０ａ ２６．１７±０．１８ｂ ３３．１９±０．２０ｃ ４７．０４±０．５９ｄ ６２．２４±０．５２ｅ ７３．１２±１．０４ｆ

Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ． Ｖ２ １４．２９±０．０５ａ １３．９５±０．５０ａ ２８．６４±０．５２ｂ ３５．０３±０．３９ｃ ５１．４９±０．２０ｄ ６３．７９±０．３７ｅ ７７．２６±０．２８ｆ

Ｔ１ １４．２９±０．０５ａ １３．９５±０．５０ａ ２１．０１±０．４４ｂ ２３．５０±０．０４ｃ ３８．３０±０．０９ｄ ５２．２５±０．１６ｅ ６３．２１±０．０４ｆ

Ｔ２ １４．２９±０．０５ａ １３．９５±０．５０ａ ２５．４９±０．２０ｂ ３２．４６±０．１４ｃ ４８．２９±０．２１ｄ ６１．０５±０．０２ｅ ６７．４３±０．０９ｆ

Ｃ１ １４．２９±０．０５ａ １３．９５±０．５０ａ １８．４０±０．０６ｂ ２１．８８±０．０５ｃ ３２．６５±０．１１ｄ ４８．５７±０．１４ｅ ６０．６７±０．１６ｆ

Ｃ２ １４．２９±０．０５ａ １３．９５±０．５０ａ １７．５１±０．１７ｂ ２１．２２±０．１１ｃ ２８．７５±０．１０ｄ ４７．６７±０．２４ｅ ５７．８７±０．０９ｆ

Ｍ１ １４．２９±０．０５ａ １３．９５±０．５０ａ ２５．５３±０．１５ｂ ３２．２５±０．５４ｃ ４５．７２±０．３７ｄ ６１．６６±０．８２ｅ ７１．５０±０．３６ｆ

Ｍ２ １４．２９±０．０５ａ １３．９５±０．５０ａ ２８．５９±０．８２ｂ ３２．６１±１．３０ｃ ４９．８３±１．１５ｄ ６２．５４±０．２０ｅ ７４．２９±０．６８ｆ

花生 Ｖ１ １４．６４±０．１５ａ １４．３８±０．０４ａ ２３．１１±０．３９ｂ ３６．４７±０．６０ｃ ５２．４８±０．５６ｄ ６２．５４±０．１５ｅ ７９．５５±０．２１ｆ

Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌｉｎｎ． Ｖ２ １４．６４±０．１５ａ １４．３８±０．０４ａ ２６．９２±０．４８ｂ ４０．１０±０．４８ｃ ５３．９２±０．７０ｄ ６３．０４±０．３３ｅ ８４．５９±０．２４ｆ

Ｔ１ １４．６４±０．１５ａ １４．３８±０．０４ａ １８．６０±０．１７ｂ ２５．３９±０．１３ｃ ４０．５６±０．１６ｄ ５０．５１±０．１６ｅ ６１．２８±０．１９ｆ

Ｔ２ １４．６４±０．１５ａ １４．３８±０．０４ａ ２０．３７±０．１７ｂ ３０．４９±０．１７ｃ ４９．５４±０．１８ｄ ６１．３２±０．２３ｅ ６９．４１±０．２２ｆ

Ｃ１ １４．６４±０．１５ａ １４．３８±０．０４ａ １６．５５±０．２４ｂ ２０．５７±０．１３ｃ ３０．５６±０．２０ｄ ４０．７９±０．１３ｅ ４９．４５±０．１９ｆ

Ｃ２ １４．６４±０．１５ａ １４．３８±０．０４ａ １５．６５±０．２５ｂ １６．３３±０．１４ｂ ２８．４４±０．１８ｃ ３５．１４±０．０９ｄ ４６．４０±０．２４ｅ

Ｍ１ １４．６４±０．１５ａ １４．３８±０．０４ａ １９．５４±０．０３ｂ ３２．３８±０．１８ｃ ４９．８０±０．５２ｄ ５９．８９±０．１９ｅ ６９．７６±０．２６ｆ

Ｍ２ １４．６４±０．１５ａ １４．３８±０．０４ａ ２１．１４±０．３４ｂ ３５．２６±０．２８ｃ ５１．２２±０．５７ｄ ６２．４９±０．１３ｅ ７２．９３±０．７２ｆ

韭 Ｖ１ １４．７１±０．２０ａ １３．８２±０．２１ａ ２２．３４±０．５６ｂ ３９．６７±０．６６ｃ ５４．２４±０．７８ｄ ７３．４２±０．５５ｅ ８０．９４±１．３８ｆ

Ａｌｌｉｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｖ２ １４．７１±０．２０ａ １３．８２±０．２１ａ ３３．４７±０．５７ｂ ４１．７５±０．６２ｃ ６１．７９±０．９３ｄ ８１．５３±０．９３ｅ ８２．５４±０．６３ｅ

Ｒｏｔｔｌ． ｅｘ Ｓｐｒｅｎｇ． Ｔ１ １４．７１±０．２０ａ １３．８２±０．２１ａ １６．１０±０．０２ｂ ２３．６１±０．１４ｃ ３０．８１±０．００ｄ ４５．４２±０．１７ｅ ６８．５３±０．１７ｆ

Ｔ２ １４．７１±０．２０ａ １３．８２±０．２１ａ ２１．７９±０．０９ｂ ３５．５１±０．１５ｃ ４１．３３±０．１４ｄ ６０．７７±０．０９ｅ ７２．５９±０．１３ｆ

Ｃ１ １４．７１±０．２０ａ １３．８２±０．２１ａ １５．９０±０．０４ｂ ２０．２６±０．１１ｃ ２６．４４±０．１０ｄ ３９．８４±０．０３ｅ ５２．６６±０．０５ｆ

Ｃ２ １４．７１±０．２０ａ １３．８２±０．２１ａ １５．１４±０．０５ｂ １８．６９±０．１４ｃ ２３．４７±０．１２ｄ ３５．４４±０．１０ｅ ５０．５２±０．２３ｆ

Ｍ１ １４．７１±０．２０ａ １３．８２±０．２１ａ １６．３８±０．２１ａ ２５．３６±０．２５ｂ ４１．１９±０．６９ｃ ５１．６０±０．７１ｄ ７６．５２±０．５５ｅ

Ｍ２ １４．７１±０．２０ａ １３．８２±０．２１ａ ２４．６４±０．６５ｂ ３９．７６±１．４５ｃ ４３．５７±０．８８ｄ ６９．６０±２．４７ｅ ７７．２９±０．１５ｆ

白菜 Ｖ１ １６．０６±０．３７ａ １６．０６±０．２０ａ １９．４１±０．１５ｂ ３４．５６±０．２８ｃ ４３．２５±０．３１ｄ ５５．９８±０．５６ｅ ７３．５６±０．１２ｆ

Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌ． Ｖ２ １６．０６±０．３７ａ １６．０６±０．２０ａ ３３．２４±０．８６ｂ ４２．４０±０．１５ｃ ５６．２２±０．６９ｄ ６７．５９±０．４１ｅ ９３．８５±０．４４ｆ

Ｔ１ １６．０６±０．３７ａ １６．０６±０．２０ａ １７．９５±０．０２ｂ ２８．５３±０．０７ｃ ３５．７７±０．１７ｄ ４９．５３±０．１４ｅ ５５．４２±０．０３ｆ

Ｔ２ １６．０６±０．３７ａ １６．０６±０．２０ａ ２５．４７±０．２０ｂ ３５．５１±０．１０ｃ ５０．５０±０．０７ｄ ６０．５２±０．１５ｅ ７３．７６±０．０９ｆ

Ｃ１ １６．０６±０．３７ａ １６．０６±０．２０ａ １７．１２±０．０５ｂ ２０．７１±０．２４ｃ ２５．７５±０．０３ｄ ４０．４８±０．２４ｅ ４５．４３±０．１８ｆ

Ｃ２ １６．０６±０．３７ａ １６．０６±０．２０ａ １６．７６±０．０４ｂ １９．３５±０．２７ｃ ２０．３２±０．２０ｄ ３７．３９±０．１９ｅ ４３．６８±０．１９ｆ

Ｍ１ １６．０６±０．３７ａ １６．０６±０．２０ａ １８．０７±０．６８ｂ ３２．１３±０．６６ｃ ４０．５６±０．６５ｄ ５０．６９±０．３４ｅ ６３．９８±０．０７ｆ

Ｍ２ １６．０６±０．３７ａ １６．０６±０．２０ａ ２７．１９±０．０８ｂ ３８．６１±０．１８ｃ ５５．６３±０．３２ｄ ６４．６２±０．８６ｅ ７８．１３±０．３２ｆ

荞麦 Ｖ１ １２．１８±０．３２ａ １２．７３±０．０４ａ ３９．０９±０．６０ｂ ４８．６８±０．６０ｃ ５８．４２±０．３４ｄ ８０．５０±０．８０ｅ ８２．５４±０．１２ｆ

Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｖ２ １２．１８±０．３２ａ １２．７３±０．０４ａ ４６．５１±０．７２ｂ ５４．１８±０．５９ｃ ６２．２０±０．６７ｄ ８２．３０±０．３６ｅ ８５．１５±０．２６ｆ

Ｍｏｅｎｃｈ Ｔ１ １２．１８±０．３２ａ １２．７３±０．０４ａ ２９．２９±０．２０ｂ ３８．３５±０．４９ｃ ４６．４５±０．０７ｄ ５２．４９±０．２４ｅ ５７．５６±０．３４ｆ

Ｔ２ １２．１８±０．３２ａ １２．７３±０．０４ａ ４２．４７±０．３３ｂ ４３．４２±０．０４ｂ ４７．７１±０．３３ｃ ６５．０５±０．１８ｄ ７１．４４±０．２１ｅ

５　 ５ 期 　 　 　 黄素　 等：六种农作物叶保卫细胞形态特征对不同入侵地土荆芥挥发物胁迫的响应 　
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续表

受体植物
Ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｐｌａｎｔ

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｇｒｏｕｐ

处理梯度 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒａｄｉｅｎｔ （μＬ ／ ５ｍＬ）

ＣＫ（ＤＭＳＯ） ０ ２ ４ ６ ８ １０

Ｃ１ １２．１８±０．３２ａ １２．７３±０．０４ａ １５．５３±０．１０ｂ ２１．７６±０．１２ｃ ３０．６０±０．１７ｄ ３９．６５±０．１５ｅ ４８．５８±０．１７ｆ

Ｃ２ １２．１８±０．３２ａ １２．７３±０．０４ａ １４．３５±０．０５ａ ２０．４７±０．１０ｂ ２５．５２±０．１２ｃ ３７．５１±０．１３ｄ ４１．４９±０．２４ｅ

Ｍ１ １２．１８±０．３２ａ １２．７３±０．０４ａ ３１．１４±０．３４ｂ ４１．３３±０．０５ｃ ４８．６７±０．２２ｄ ５５．９９±０．２２ｅ ６０．２８±０．４１ｆ

Ｍ２ １２．１８±０．３２ａ １２．７３±０．０４ａ ４４．３２±０．３４ｂ ４６．５９±１．１１ｃ ５０．６２±０．０５ｄ ７０．０３±０．４８ｅ ７４．６４±０．３１ｆ

豌豆 Ｖ１ ８．５３±０．２２ａ ８．１５±０．１８ａ ２４．９２±０．１５ｂ ３２．６０±０．４４ｃ ４３．３７±０．５４ｄ ７５．８５±０．５２ｅ ８０．１２±０．３９ｆ

Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌｉｎｎ． Ｖ２ ８．５３±０．２２ａ ８．１５±０．１８ａ ３６．４４±１．１８ｂ ４５．７６±０．１１ｃ ５８．２１±０．０７ｄ ７７．６１±０．１６ｅ ８９．１２±０．３４ｆ

Ｔ１ ８．５３±０．２２ａ ８．１５±０．１８ａ １９．７７±０．０９ｂ ２３．４４±０．２１ｃ ３２．４４±０．０３ｄ ４０．４７±０．１９ｅ ５６．５４±０．０７ｆ

Ｔ２ ８．５３±０．２２ａ ８．１５±０．１８ａ ３０．６１±０．０３ｂ ３７．３７±０．１２ｃ ４８．５０±０．１７ｄ ６５．６１±０．２５ｅ ７０．２８±０．１５ｆ

Ｃ１ ８．５３±０．２２ａ ８．１５±０．１８ａ １１．７１±０．１５ｂ ２２．２４±０．１１ｃ ３０．５１±０．２２ｄ ３５．７１±０．０２ｅ ５０．７２±０．１８ｆ

Ｃ２ ８．５３±０．２２ａ ８．１５±０．１８ａ １０．８３±０．０６ｂ ２０．３２±０．２１ｃ ２９．７８±０．１２ｄ ３５．７２±０．１０ｅ ５０．４７±０．１１ｆ

Ｍ１ ８．５３±０．２２ａ ８．１５±０．１８ａ ２１．１４±０．２１ｂ ２５．６１±０．１３ｃ ３５．１５±０．３９ｄ ４５．４１±０．７４ｅ ５９．００±１．２０ｆ

Ｍ２ ８．５３±０．２２ａ ８．１５±０．１８ａ ３３．０５±０．２９ｂ ４１．９１±０．５１ｃ ５３．２０±０．２７ｄ ７１．３３±１．０８ｅ ７８．３０±０．９４ｆ

　 　 ＣＫ（ＤＭＳＯ）：对照组（二甲基亚砜），Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ （Ｄｉｍｅｔｈｙｌ Ｓｕｌｐｈｏｘｉｄｅ）；同一行不同字母表示相同处理下不同剂量差异显著性（Ｐ＜０．０５）

经挥发油、α⁃萜品烯、对伞花素、α⁃萜品烯＋对伞花素混合物处理后，细胞核出现橘红色荧光，说明处理液

均具有细胞毒性，导致保卫细胞死亡。 表 ３ 可见，除韭 Ｍ１ 组 ２ μＬ 和荞麦 Ｃ２ 组 ２ μＬ 处理对保卫细胞死亡率

无显著影响外，大多数处理中，保卫细胞死亡率均与对照差异显著，随处理浓度增加而增大（Ｐ＜０．０５），在处理

剂量为 １０ μＬ 时各作物保卫细胞死亡率最高，最高死亡率达到 ９３．８５％。 ８ 个处理组中，蚕豆叶保卫细胞死亡

率在 ２、８、１０ μＬ 组表现为 Ｖ２＞Ｍ２＞Ｖ１＞Ｍ１＞Ｔ２＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２；蚕豆 ６ μＬ 组，荞麦 ２ μＬ 组，豌豆 ２、４、６ μＬ 组和白

菜整体死亡率表现为 Ｖ２＞Ｍ２＞Ｔ２＞Ｖ１＞Ｍ１＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２；蚕豆 ４ μＬ 组，花生 ２、８ μＬ 组，韭 ６、８ μＬ 组，荞麦 ４、８、
１０ μＬ 组和豌豆 ８、１０ μＬ 组为 Ｖ２＞Ｖ１＞Ｍ２＞Ｔ２＞Ｍ１＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２；花生 ４、６、１０ μＬ 组，韭 １０ μＬ 组和荞麦 ６ μＬ 组

表现为 Ｖ２＞Ｖ１＞Ｍ２＞Ｍ１＞Ｔ２＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２；韭 ２、４ μＬ 组为 Ｖ２＞Ｍ２＞Ｖ１＞Ｔ２＞Ｍ１＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２。 由此可见，安顺挥

发油毒性效应大于成都挥发油，α⁃萜品烯毒性大于对伞花素，混合处理中，α⁃萜品烯所占比例越高，处理液细

胞毒性越强，表明 α⁃萜品烯在土荆芥化感作用中贡献率较大。 此外，挥发油的化感效应大于单一成分的，说
明除了 α⁃萜品烯和对伞花素外，挥发油中还有其他化感物质，尚待进一步挖掘。
２．３　 不同处理对保卫细胞核形态的影响

从图 １ 可见，对照组的保卫细胞核形态规则、均匀完整的分布于保卫细胞内，而处理组的保卫细胞核不同

程度地出现了各种畸变现象，如核移位、核固缩、核畸形等，说明不同入侵地的土荆芥挥发油、α⁃萜品烯、对伞

花素、α⁃萜品烯＋对伞花素混合物处理诱导保卫细胞出现遗传损伤。
从表 ４ 可知，溶剂对照组（ＣＫ）和阴性对照组（梯度 ０）的保卫细胞核畸变率差异不显著（Ｐ＞０．０５），表明助

溶剂对试验结果影响不大；不同处理中，除白菜、豌豆 Ｍ１ 组 ２ μＬ 处理对保卫细胞核畸变率没有显著影响外，
核畸变率整体表现为随着处理液浓度增大显著增加（Ｐ＜０．０５），处理剂量为 １０ μＬ 的最大核畸变率达到 ８１．
１６％。 不同处理对不同作物的遗传毒性不尽相同，蚕豆 ２、６ μＬ 组，花生 ６、８、１０ μＬ 组和荞麦 ４、６、８ μＬ 组为

Ｖ２＞Ｍ２＞Ｔ２＞Ｖ１＞Ｍ１＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２，蚕豆 １０ μＬ 组，花生 ４ μＬ 组，韭 ２、６ μＬ 组，白菜 ２ μＬ 组和豌豆 ２ μＬ 组为 Ｖ２
＞Ｖ１＞Ｍ２＞Ｔ２＞Ｍ１＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２，白菜 ６、８、１０ μＬ 组与豌豆 ６、８、１０ μＬ 组为 Ｖ２＞Ｍ２＞Ｖ１＞Ｍ１＞Ｔ２＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２，蚕
豆 ４ μＬ 组，韭 ８、１０ μＬ 组，白菜 ４ μＬ 组和荞麦 ２ μＬ 组为 Ｖ２＞Ｍ２＞Ｖ１＞Ｔ２＞Ｍ１＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２，蚕豆 ８ μＬ 组，花生

２ μＬ 组，韭 ４ μＬ 组，荞麦 １０ μＬ 组和豌豆 ４ μＬ 组为 Ｖ２＞Ｖ１＞Ｍ２＞Ｍ１＞Ｔ２＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２。 根据化感综合效应指

数发现，８ 个处理组的遗传毒性表现为 Ｖ２＞Ｍ２＞Ｖ１＞Ｔ２＞Ｍ１＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２。 这一结果也说明处理液中 α⁃萜品烯

比例越大，遗传毒性越强。 与 ２．２ 结果类似，挥发油的化感作用也大于单一成分的，说明挥发油中尚有其他化

感物质。

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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图 １　 土荆芥挥发物作用下保卫细胞核形态的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｕｓ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ ｅｘｐｏｓｕｒｅ ｔｏ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ｏｆ Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ Ｌ．

ａ， ｂ， ｃ， ｄ， ｅ 和 ｆ 分别是蚕豆、花生、韭、白菜、荞麦和豌豆的叶保卫细胞，１，２，３，４ 分别代表正常保卫细胞、核错位、核固缩、核畸形

表 ４　 土荆芥挥发油、α⁃萜品烯、对伞花素作用下 ６ 种农作物保卫细胞的核畸变率（％）

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｎｕｃｌｅａｒ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｂｏｒｍａｌ ｒａｔｅ （％） ｏｆ ｔｈｅ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｏｆ Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ Ｌ．， α⁃ｔｅｒｐｉｎｅｎｅ

ａｎｄ ｃｙｍｅｎｅ

受体植物
Ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｐｌａｎｔ

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｇｒｏｕｐ

处理梯度 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒａｄｉｅｎｔ （μＬ ／ ５ｍＬ）

ＣＫ（ＤＭＳＯ） ０ ２ ４ ６ ８ １０

蚕豆 Ｖ１ １２．２３±０．９０ａ １１．４１±０．５２ａ １７．０６±０．４９ｂ ２６．５７±０．１２ｃ ２８．３７±０．１９ｄ ３６．１０±０．３１ｅ ４１．９４±０．１９ｆ
Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ Ｌ． Ｖ２ １２．２３±０．９０ａ １１．４１±０．５２ａ ２３．６８±０．０９ｂ ３３．８７±０．９０ｃ ３６．６６±０．３４ｄ ４１．６９±０．１５ｅ ４８．２３±０．１６ｆ

Ｔ１ １２．２３±０．９０ａ １１．４１±０．５２ａ １５．１６±０．０８ｂ １８．３０±０．０７ｃ ２３．６０±０．２４ｄ ２９．５７±０．２１ｅ ３３．５４±０．２０ｆ
Ｔ２ １２．２３±０．９０ａ １１．４１±０．５２ａ １８．７３±０．０４ｂ ２５．５６±０．２７ｃ ２８．６８±０．２３ｄ ３０．４７±０．１９ｅ ３８．４１±０．０４ｆ
Ｃ１ １２．２３±０．９０ａ １１．４１±０．５２ａ １４．４９±０．２３ｂ １５．５４±０．１０ｃ １８．４３±０．１７ｄ ２３．４２±０．０９ｅ ２５．７０±０．０７ｆ
Ｃ２ １２．２３±０．９０ａ １１．４１±０．５２ａ １３．４１±０．２５ｂ １４．７６±０．１５ｃ １６．５０±０．１１ｄ ２０．７０±０．２４ｅ ２４．４８±０．１６ｆ
Ｍ１ １２．２３±０．９０ａ １１．４１±０．５２ａ １５．７９±０．３１ｂ ２０．４７±０．２８ｃ ２５．０５±０．５１ｄ ３１．９２±０．０２ｅ ３７．６０±０．１７ｆ
Ｍ２ １２．２３±０．９０ａ １１．４１±０．５２ａ ２０．３６±０．９７ｂ ３０．６４±０．３７ｃ ３０．７９±０．２６ｃ ３４．９５±０．３０ｄ ４０．４４±０．１１ｅ

花生 Ｖ１ １６．１７±０．５３ａ １５．７５±０．０８ａ ２２．０２±０．２６ｂ ２９．６６±０．１６ｃ ３４．３４±０．１７ｄ ４６．４４±０．１２ｅ ５３．３０±０．２９ｆ
Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌｉｎｎ． Ｖ２ １６．１７±０．５３ａ １５．７５±０．０８ａ ２４．０９±０．０４ｂ ３８．８７±０．１２ｃ ５６．９６±０．０８ｄ ６４．８９±０．０３ｅ ８１．１６±０．１１ｆ

Ｔ１ １６．１７±０．５３ａ １５．７５±０．０８ａ １７．８８±０．０４ｂ ２０．５２±０．１０ｃ ２４．８８±０．０６ｄ ３２．５３±０．１０ｅ ４０．４０±０．１７ｆ
Ｔ２ １６．１７±０．５３ａ １５．７５±０．０８ａ １８．６７±０．１４ｂ ２３．５１±０．２４ｃ ４０．５１±０．１２ｄ ４８．３２±０．１６ｅ ６０．５９±０．１３ｆ
Ｃ１ １６．１７±０．５３ａ １５．７５±０．０８ａ １７．０６±０．０２ｂ １９．６９±０．０６ｃ ２２．８１±０．０１ｄ ２５．５９±０．２１ｅ ３０．５２±０．１３ｆ
Ｃ２ １６．１７±０．５３ａ １５．７５±０．０８ａ １６．９７±０．０１ｂ １７．４８±０．０５ｂ ２０．８２±０．０５ｃ ２４．６１±０．０２ｄ ２７．６７±０．０９ｅ
Ｍ１ １６．１７±０．５３ａ １５．７５±０．０８ａ １８．８３±０．０１ｂ ２２．８６±０．０２ｃ ２８．３７±０．１１ｄ ３８．５７±０．１３ｅ ４６．４３±０．１７ｆ
Ｍ２ １６．１７±０．５３ａ １５．７５±０．０８ａ １９．８５±０．０７ｂ ２５．３８±０．１１ｃ ４５．３５±０．１０ｄ ５３．２５±０．０８ｅ ６６．４２±０．２６ｆ

韭 Ｖ１ ２２．６５±０．３７ａ ２１．３５±０．７８ａ ３７．７８±０．６２ｂ ４３．１８±０．４３ｃ ４８．０１±０．３５ｄ ５４．０１±１．０８ｅ ６９．７８±０．１７ｆ
Ａｌｌｉｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｖ２ ２２．６５±０．３７ａ ２１．３５±０．７８ａ ４０．０７±０．５３ｂ ４４．５０±０．１２ｃ ５６．６４±０．３５ ７０．１７±０．９４ｅ ７３．６３±０．６１ｆ
Ｒｏｔｔｌ． ｅｘ Ｓｐｒｅｎｇ． Ｔ１ ２２．６５±０．３７ａ ２１．３５±０．７８ａ ２７．６１±０．２８ｂ ３２．３５±０．１５ｃ ３５．４９±０．１６ｄ ４１．２２±０．１１ｅ ６０．４９±０．１１ｆ

Ｔ２ ２２．６５±０．３７ａ ２１．３５±０．７８ａ ３０．４４±０．１２ｂ ３７．３９±０．２４ｃ ３９．７３±０．２０ｄ ５０．６５±０．０３ｅ ６６．５９±０．１５ｆ

７　 ５ 期 　 　 　 黄素　 等：六种农作物叶保卫细胞形态特征对不同入侵地土荆芥挥发物胁迫的响应 　
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续表

受体植物
Ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｐｌａｎｔ

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｇｒｏｕｐ

处理梯度 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒａｄｉｅｎｔ （μＬ ／ ５ｍＬ）

ＣＫ（ＤＭＳＯ） ０ ２ ４ ６ ８ １０

Ｃ１ ２２．６５±０．３７ａ ２１．３５±０．７８ａ ２５．６８±０．１６ｂ ２８．６２±０．１６ｃ ３１．５３±０．１２ｄ ３４．８４±０．０６ｅ ４２．６４±０．１６ｆ
Ｃ２ ２２．６５±０．３７ａ ２１．３５±０．７８ａ ２４．４９±０．２４ｂ ２７．４４±０．１７ｃ ３０．３３±０．１６ｄ ３３．４１±０．２１ｅ ４０．５７±０．１８ｆ
Ｍ１ ２２．６５±０．３７ａ ２１．３５±０．７８ａ ２８．４８±０．８４ｂ ３８．５６±０．８２ｃ ３９．１６±１．３７ｃ ４８．７８±０．１４ｄ ６４．８５±０．０５ｅ
Ｍ２ ２２．６５±０．３７ａ ２１．３５±０．７８ａ ３２．０８±１．０５ｂ ４１．７５±０．７６ｃ ４２．９６±０．３５ｃ ５５．１２±０．９２ｄ ７１．２２±０．４９ｅ

白菜 Ｖ１ １８．７７±０．０９ａ １８．６３±０．１２ａ ２２．１１±０．３０ｂ ３５．８１±０．６８ｃ ４０．１８±０．０９ｄ ４７．１３±０．０５ｅ ５１．０４±０．３６ｆ
Ｂｒａｓｓｉｃａ ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌ． Ｖ２ １８．７７±０．０９ａ １８．６３±０．１２ａ ２３．４０±０．３７ｂ ３９．８４±０．４１ｃ ４３．９１±０．４２ｄ ４９．８２±０．３２ｅ ５６．８７±０．３８ｆ

Ｔ１ １８．７７±０．０９ａ １８．６３±０．１２ａ １９．６５±０．０１ｂ ３０．５７±０．２２ｃ ３２．４４±０．１３ｄ ４１．６２±０．１５ｅ ４６．５０±０．１９ｆ
Ｔ２ １８．７７±０．０９ａ １８．６３±０．１２ａ １９．７９±０．０１ｂ ３５．４３±０．１２ｃ ３９．３６±０．１９ｄ ４５．５８±０．２２ｅ ４７．９６±０．７４ｆ
Ｃ１ １８．７７±０．０９ａ １８．６３±０．１２ａ １９．５２±０．０２ｂ ２６．３８±０．２５ｃ ２８．５３±０．０４ｄ ３６．６６±０．０７ｅ ４１．３４±０．０４ｆ
Ｃ２ １８．７７±０．０９ａ １８．６３±０．１２ａ １９．１１±０．０５ｂ ２５．５６±０．０６ｃ ２７．３４±０．０５ｄ ３２．６３±０．２２ｅ ３８．５０±０．１５ｆ
Ｍ１ １８．７７±０．０９ａ １８．６３±０．１２ａ １９．７５±０．１１ａ ３４．０３±０．０７ｂ ３９．８３±０．１３ｃ ４６．８７±０．８９ｄ ４９．３５±０．１６ｅ
Ｍ２ １８．７７±０．０９ａ １８．６３±０．１２ａ １９．８４±０．３３ａ ３９．１０±０．４９ｂ ４１．７５±０．１０ｃ ４８．３４±１．１７ｄ ５４．００±１．１７ｅ

荞麦 Ｖ１ ２０．０４±０．１３ａ １９．２７±０．２６ａ ３４．４４±０．５１ｂ ４０．２２±０．５５ｃ ４７．９９±０．２４ｄ ５５．６３±０．２３ｅ ７２．３４±０．１８ｆ
Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｖ２ ２０．０４±０．１３ａ １９．２７±０．２６ａ ３６．９４±０．２９ｂ ４５．４１±０．５２ｃ ５３．４９±０．３６ｄ ６５．２６±０．２２ｅ ７４．５７±０．７５ｆ
Ｍｏｅｎｃｈ Ｔ１ ２０．０４±０．１３ａ １９．２７±０．２６ａ ２９．４７±０．１０ｂ ３５．６５±０．１１ｃ ４０．３９±０．２３ｄ ４９．７１±０．０６ｅ ６４．４８±０．０８ｆ

Ｔ２ ２０．０４±０．１３ａ １９．２７±０．２６ａ ３３．４６±０．１６ｂ ４０．５２±０．１３ｃ ４８．６３±０．１４ｄ ５６．４５±０．０７ｅ ６８．７０±０．１６ｆ
Ｃ１ ２０．０４±０．１３ａ １９．２７±０．２６ａ ２６．５０±０．２２ｂ ２９．５４±０．２５ｃ ３８．３６±０．２８ｄ ４５．３９±０．４２ｅ ５６．６３±０．１７ｆ
Ｃ２ ２０．０４±０．１３ａ １９．２７±０．２６ａ ２５．４５±０．２２ｂ ２７．１４±０．１０ｃ ３５．６９±０．２２ｄ ３９．２３±０．０６ｅ ５２．４４±０．４１ｆ
Ｍ１ ２０．０４±０．１３ａ １９．２７±０．２６ａ ３２．４９±０．４１ｂ ３８．４１±０．７８ｃ ４３．４３±０．２０ｄ ５１．２８±０．０６ｅ ６９．４４±０．３７ｆ
Ｍ２ ２０．０４±０．１３ａ １９．２７±０．２６ａ ３５．２０±０．０９ｂ ４３．７８±０．５７ｃ ５１．１６±０．３１ｄ ５８．９０±０．４１ｅ ７１．５２±０．７１ｆ

豌豆 Ｖ１ １８．７８±１．２０ａ １７．６２±０．０５ａ ２３．３７±０．４１ｂ ３１．６６±０．３５ｃ ４７．２７±０．０９ｄ ５７．４０±０．２４ｅ ７５．４７±０．２０ｆ
Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌｉｎｎ． Ｖ２ １８．７８±１．２０ａ １７．６２±０．０５ａ ２４．５３±０．１１ｂ ３４．２０±０．９２ｃ ５３．７６±１．７１ｄ ６８．８４±１．６８ｅ ８０．８３±０．１８ｆ

Ｔ１ １８．７８±１．２０ａ １７．６２±０．０５ａ １９．７４±０．０２ｂ ２５．３７±０．１７ｃ ４０．４６±０．２３ｄ ５０．６３±０．１２ｅ ６５．１８±０．１０ｆ
Ｔ２ １８．７８±１．２０ａ １７．６２±０．０５ａ ２２．７１±０．１０ｂ ２７．５４±０．２７ｃ ４３．３６±０．１２ｄ ５５．４４±０．１２ｅ ７１．２８±０．０１ｆ
Ｃ１ １８．７８±１．２０ａ １７．６２±０．０５ａ １９．３５±０．００ｂ ２３．５６±０．１５ｃ ３１．６７±０．１４ｄ ４０．７５±０．０３ｅ ４３．１８±０．０８ｆ
Ｃ２ １８．７８±１．２０ａ １７．６２±０．０５ａ １９．２６±０．２１ｂ ２１．４１±０．２７ｃ ２８．５８±０．１４ｄ ３７．４０±０．１９ｅ ３９．６３±０．２７ｆ
Ｍ１ １８．７８±１．２０ａ １７．６２±０．０５ａ ２０．１４±０．９２ａ ２９．７４±１．０４ｂ ４６．０４±０．４６ｃ ５６．７２±０．５０ｄ ７４．１４±０．９９ｅ
Ｍ２ １８．７８±１．２０ａ １７．６２±０．０５ａ ２２．８６±０．９６ｂ ３０．９０±０．５２ｃ ４８．４４±０．７２ｄ ６０．１８±０．６８ｅ ７８．１６±０．９４ｆ

２．４　 不同处理对 ６ 种农作物化感作用强度比较

表 ５ 显示，不同处理的化感作用强度依次为 Ｖ２＞Ｍ２＞Ｖ１＞Ｔ２＞Ｍ１＞Ｔ１＞Ｃ１＞Ｃ２，表明 α⁃萜品烯和对伞花素

均对保卫细胞有化感作用，α⁃萜品烯的细胞毒性强于对伞花素，α⁃萜品烯比例越大，化感作用越强。 由此推

测，α⁃萜品烯是土荆芥的主效化感物质。 ６ 种农作物保卫细胞对土荆芥挥发油、α⁃萜品烯、对伞花素、α⁃萜品

烯＋对伞花素混合物的敏感程度由大到小依次为荞麦、豌豆、蚕豆、韭、花生、白菜。

表 ５　 土荆芥挥发油、α⁃萜品烯、对伞花素化感效应比较

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ａｌｌｅｌｏｐａｔｈｙ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｏｆ Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｍｂｒｏｓｉｏｉｄｅｓ Ｌ．， α⁃ｔｅｒｐｉｎｅｎｅ ａｎｄ ｃｙｍｅｎｅ

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｇｒｏｕｐ

化感作用
敏感指数
Ａｌｌｅｌｏｐａｔｈｙ
ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ
ｉｎｄｅｘ （ＲＩ）

蚕豆
Ｖｉｃｉａ
ｆａｂａ Ｌ．

花生
Ａｒａｃｈｉｓ
ｈｙｐｏｇａｅａ
Ｌｉｎｎ．

韭
Ａ． ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ
Ｒｏｔｔｌ． ｅｘ
Ｓｐｒｅｎｇ．

白菜
Ｂｒａｓｓｉｃａ

ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌ．

荞麦
Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ
ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ
Ｍｏｅｎｃｈ．

豌豆
Ｐｉｓｕｍ
ｓａｔｉｖｕｍ
Ｌｉｎｎ．

综合效应
Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ

ｅｆｆｅｃｔ

Ｖ１ 细胞活性 ０．６７３ ０．６６０ ０．６８４ ０．５６６ ０．７７７ ０．７３３ ０．６１８

畸变率 ０．５８２ ０．５３２ ０．５５９ ０．４７２ ０．６２５ ０．５４９

Ｖ２ 细胞活性 ０．６８９ ０．６９２ ０．７３９ ０．６８９ ０．７９７ ０．８５２ ０．６７７

畸变率 ０．６７２ ０．６４６ ０．６０３ ０．５２２ ０．６２８ ０．５９３

Ｔ１ 细胞活性 ０．５８ ０．５５７ ０．５２０ ０．４９６ ０．６９９ ０．７２９ ０．５２５

畸变率 ０．４８３ ０．３６９ ０．４１９ ０．４０４ ０．５６９ ０．４７２

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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续表

处理组
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｇｒｏｕｐ

化感作用
敏感指数
Ａｌｌｅｌｏｐａｔｈｙ
ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ
ｉｎｄｅｘ （ＲＩ）

蚕豆
Ｖｉｃｉａ
ｆａｂａ Ｌ．

花生
Ａｒａｃｈｉｓ
ｈｙｐｏｇａｅａ
Ｌｉｎｎ．

韭
Ａ． ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ
Ｒｏｔｔｌ． ｅｘ
Ｓｐｒｅｎｇ．

白菜
Ｂｒａｓｓｉｃａ

ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ Ｌ．

荞麦
Ｆａｇｏｐｙｒｕｍ
ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ
Ｍｏｅｎｃｈ．

豌豆
Ｐｉｓｕｍ
ｓａｔｉｖｕｍ
Ｌｉｎｎ．

综合效应
Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ

ｅｆｆｅｃｔ

Ｔ２ 细胞活性 ０．６６０ ０．６１８ ０．６４５ ０．６２３ ０．７５３ ０．８２１ ０．６０７

畸变率 ０．５７５ ０．５０２ ０．４９０ ０．４５２ ０．６２２ ０．５２３

Ｃ１ 细胞活性 ０．５３２ ０．４６４ ０．４６３ ０．３８３ ０．５１９ ０．６５６ ０．４３９

畸变率 ０．３８５ ０．２９１ ０．３２６ ０．３４５ ０．５１６ ０．３８９

Ｃ２ 细胞活性 ０．５０６ ０．３９５ ０．４１９ ０．３２５ ０．４６９ ０．６３５ ０．３９６

畸变率 ０．３３３ ０．２４１ ０．２９６ ０．３１２ ０．４７６ ０．３４６

Ｍ１ 细胞活性 ０．６５９ ０．６１７ ０．５６５ ０．５３１ ０．７１７ ０．７４９ ０．５７０

畸变率 ０．５２１ ０．４３５ ０．４７７ ０．４５３ ０．５９９ ０．５２０

Ｍ２ 细胞活性 ０．６７９ ０．６４１ ０．６７９ ０．６５０ ０．７６７ ０．８３７ ０．６３２

畸变率 ０．６１７ ０．５４１ ０．５２８ ０．４８１ ０．６０８ ０．５５５

综合效应 Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ０．５７５ ０．５１７ ０．５３０ ０．４８２ ０．６３２ ０．６２２

３　 讨论

３．１　 不同入侵地土荆芥挥发油组成成分的差异

海拔、光照、水分、营养等生境的差异，往往会引起同一种植物不同种群之间次生代谢物的差异［１７⁃１８］，如
马达加斯加的土荆芥挥发油主要成分是驱蛔素（４１．８％），对伞花素（１６．２％）、α⁃萜品烯（９．７％）和柠檬烯（３．
８％） ［１９］，尼日利亚的土荆芥挥发油主要成分是 α⁃萜品烯（６３．１％）、对伞花素（２６．４％）和驱蛔素（３．９％） ［２０］。
本研究结果表明，两个分布于不同环境条件下的土荆芥种群挥发油含量差异较大，分别为 ３．１７３ ｇ ／ ｋｇ（成都）
和 ４．８２０ ｇ ／ ｋｇ（安顺）。 另一方面，两个种群的挥发油化学成分中，分别检出了化合物 １６ 种（成都）和 ２５ 种（安
顺），二者均包括萜类及其氧化物、醇类、酚类、酮类和酯类等化合物，其中 α⁃萜品烯和对伞花素为两个种群挥

发油的主要成分，但含量差异明显，在成都种群和安顺种群中，α⁃萜品烯的含量分别为 ２１．０７％和 ４２．１１％，对
伞花素的含量分别为 ２５．８８％和 ２４．０４％；β⁃蒎烯、α⁃异松油烯、（＋）⁃４⁃蒈烯、β⁃月桂烯、植酮和左旋⁃α⁃蒎烯等仅

存在于安顺种群中。 由此可见，生活在不同环境条件下的土荆芥种群，其挥发油的化学组成及其含量均具有

较大的差异。
３．２　 不同入侵地土荆芥种群化感效应的差异

许多入侵植物释放的化感物质如萜类、生物碱、醌类等均具有明显的细胞毒性，如桉（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｒｏｂｕｓｔａ
Ｓｍｉｔｈ）的挥发油及其单萜烃类挥发物引起莴苣（Ｌａｃｔｕｃａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．）根尖分生组织细胞活细胞数显著降低，细胞

核发生核固缩，染色体变异［２１］；萘醌扰乱受体细胞的结构、功能和代谢酶活性，诱导细胞发生凋亡［２２］；紫茎泽

兰（Ｅｕｐａｔｏｒｉｕｍ ａｄｅｎｏｐｈｏｒｕｍ Ｓｐｒｅｎｇ．）的两种倍半萜化感物质 ＤＴＤ 和 ＨＨＯ 导致稻谷（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．）根尖细胞

形状和排列不规则，变得干瘪，细胞核裂解，细胞质变少，高尔基体、核糖体和线粒体数量下降等现象［２３］；本研

究结果表明土荆芥挥发物具有较强的细胞毒性，虽然不同作物保卫细胞对土荆芥挥发物的敏感程度存在一定

的差异，但都不同程度地受到损伤，如核固缩、核降解、核错位、细胞活性降低甚至死亡，细胞死亡率和畸变率

与浓度呈正相关。 比较土荆芥挥发油主要成分的细胞毒性发现，α⁃萜品烯的细胞毒性大于对伞花素，这一结

果与本研究室前期研究结果一致［６⁃８］。 此外，本研究发现，土荆芥挥发物中 α⁃萜品烯所占比例越高，细胞毒性

越强，这在一定程度上说明 α⁃萜品烯在土荆芥的化感作用中起着重要作用。
环境条件的差异可能导致不同地区的同种植物次生代谢产物发生变化，从而表现出化感作用差异［２４］。

为了提高自身在逆境中的生存能力，植物会以释放更多化感物质的方式抑制周围植物的生长［２５⁃２６］，与此相反

的是环境条件较为优越时植物产生的次生代谢物质较少［２７］。 安顺市大部分地区属于喀斯特地貌，海拔高度

９　 ５ 期 　 　 　 黄素　 等：六种农作物叶保卫细胞形态特征对不同入侵地土荆芥挥发物胁迫的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

在 １３００—１４００ ｍ 之间，日照充沛，土壤抵抗侵蚀的能力较差，生态环境比较脆弱［２８］，干旱是其主要的气象灾

害之一［２９］；而成都市海拔较低（供试植株采集地海拔 ４５０ ｍ），属于亚热带季风气候，水热条件充沛［３０］，环境

条件相对优越。 本研究结果显示，安顺种群挥发油的含量大于成都种群，而且从安顺种群的挥发油检出的成

分（２５ 种）比成都种群的成分（１６ 种）丰富，化感效应较强的 α⁃萜品烯含量（４２．１１％）也远远大于成都植株中

的含量（２１．０７％）。 由此推测，扩散到环境条件相对较差的土荆芥种群，为了取得竞争优势，向周围环境释放

化感物质的种类和数量都有所增加，且毒性较强的化感物质比例增大。

４　 结论

土荆芥挥发物具有较大的细胞毒性，导致保卫细胞活性降低，细胞核出现核移位、核固缩、核畸形等畸变

特征。 随着处理浓度增加，保卫细胞的死亡率和核畸变率增大；不同农作物保卫细胞对土荆芥挥发物胁迫的

敏感程度不同；不同入侵地的土荆芥挥发油成分和含量差异较大，环境条件较差时，土荆芥释放挥发性物质成

分较为复杂，细胞毒性较大的成分所占比例增加。
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