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　 　 摘要:　 肌醇半乳糖苷合成酶(ＧｏｌＳ)是棉籽糖系列寡糖(ＲＦＯ)生物合成途径中的关键酶ꎬ在植物应对非生物

胁迫过程中发挥重要作用ꎮ 实时荧光定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 结果显示ꎬ高温胁迫可以诱导 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 在大豆幼苗中的表达ꎮ
将 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 基因构建到植物表达载体 ｐＲＩ１０１ 上并通过叶盘法转化烟草ꎬ经卡那霉素抗性筛选ꎬＰＣＲ 及 ｑＲＴ￣ＰＣＲ
检测共获得 ６ 株阳性转基因烟草植株(ＯＥ１~ＯＥ６)ꎮ 对野生型烟草植株和 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 转基因烟草植株进行高温胁

迫处理ꎬ结果显示野生型烟草的电解质渗透率和丙二醛含量均高于转基因烟草ꎮ 由此推测 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 可以提高转

基因烟草的耐热性ꎮ
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　 　 植物在遭受不良环境条件后ꎬ可以诱导合成大

量渗透调节物质来增加植物细胞的渗透压ꎬ提高植

物抵抗胁迫的能力ꎬ从而维持植物自身的代谢和生

长发育ꎮ 其中棉子糖系列寡糖(Ｒａｆｆｉｎｏｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｌｉ￣
ｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓꎬ ＲＦＯ)就是这些渗透调节物质的典型

代表ꎮ 它们是高等植物中含量仅次于蔗糖的一类可

溶性糖ꎬ在逆境胁迫条件下可以维持细胞膨压ꎬ保持

细胞稳定性ꎬ降低植物氧化性损伤ꎬ维持光合作用正

常进行[１￣３]ꎮ 肌醇半乳糖苷合成酶(Ｇａｌａｃｔｉｎｏｌ ｓｙｎ￣
ｔｈａｓｅꎬ ＧｏｌＳ)是 ＲＦＯ 生物合成途径中的关键酶ꎬ它
所催化的 ＵＤＰ￣半乳糖和肌醇合成肌醇半乳糖苷的

反应既是 ＲＦＯ 代谢通路中的第一步ꎬ也是限速步

骤[４]ꎮ
ＧｏｌＳ 基因在植物中以多基因家族形式存在ꎬ不

同 ＧｏｌＳ 基因在抵御非生物胁迫过程中的作用也各

不相同ꎮ 拟南芥中含有 ７ 个 ＧｏｌＳ 基因ꎬ其中 Ａｔ￣
ＧｏｌＳ１ 和 ＡｔＧｏｌＳ２ 可以被干旱和高盐胁迫诱导上调

表达ꎬＡｔＧｏｌＳ３ 可以被低温胁迫诱导上调表达[５]ꎮ
ＡｔＧｏｌＳ１ 和 ＡｔＧｏｌＳ２ 过表达转基因植株中肌醇半乳糖

苷和棉籽糖含量均增加ꎬ对氧化胁迫的耐受能力增

强[６]ꎮ 越来越多的研究结果显示ꎬＧｏｌＳ 基因在应对

高温胁迫过程中同样发挥重要作用ꎮ ＡｔＧｏｌＳ１ 是热

激因子 ＨＳＦ３ 的调控靶基因ꎬ在高温胁迫下可以促

进棉籽糖的合成[７]ꎮ 葡萄 ＶｖＧＯＬＳ１ 基因能够被高

温处理上调表达[８]ꎮ 高温和氧化胁迫可以诱导鹰

嘴豆 ＣａＧｏｌＳ１ 的表达ꎬ将其在拟南芥中过表达可以

降低活性氧的积累从而提高转基因植株的耐热

性[９]ꎮ
大豆作为一种重要的经济作物ꎬ其 ＧｏｌＳ 基因

的功能鉴定对于大豆 ＲＦＯ 代谢途径及大豆抗逆机

制的研究都具有重要意义ꎮ 但到目前为止ꎬ有关大

豆中 ＧｏｌＳ 基因与高温胁迫反应之间的关系的研究

尚未见报道ꎮ 本研究对大豆 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 基因在高温

胁迫下的表达量进行检测ꎬ并将其转化烟草进行耐

热性鉴定ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 植物材料及高温胁迫处理

试验材料为齐齐哈尔地区广泛种植的大豆抗

逆品种北豆 ９ 号ꎮ 在 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液中水培大豆

幼苗ꎬ待大豆幼苗第一片三出复叶完全展开时进行

高温胁迫处理:将大豆幼苗置于 ４２ ℃培养箱中ꎬ分

别在胁迫处理的 ０ ｈ、１ ｈ、２ ｈ、５ ｈ 和 １０ ｈꎬ剪取 ０􀆰 １ ｇ
第一片三出复叶并迅速置于液氮中ꎬ于－８０ ℃超低

温冰箱中保存ꎬ用于后续总 ＲＮＡ 的提取ꎮ
１.２　 实时荧光定量 ＲＴ￣ＰＣＲ

使用 ＲＮＡｉｓｏ Ｐｌｕｓ 试剂(ＴａＫａＲａ 公司产品)提
取各样本的总 ＲＮＡꎬ通过琼脂糖凝胶电泳和 ＯＤ２６０ /
ＯＤ２８０值检测提取 ＲＮＡ 的质量ꎮ 使用 ｃＤＮＡ 反转录

试剂盒(Ｎｏｖｏｐｒｏｔｅｉｎ 公司产品)合成第一链 ｃＤＮＡꎮ
利用 Ｐｒｉｍｅｒ ５ 软件设计 ＧｍＧｏｌＳ２￣１(ＧｅｎＢａｎｋ 登录

号:ＮＭ００１３５４８６６)实时荧光定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 引物ꎮ 上

游引物序列:５′￣ＧＣＧＧＴＧＡＴＧＧＡＴＴＧＴＴＴＣＴＧ￣３′ꎻ下
游引物序列:５′￣ＧＴＧＧＧＣＴＴＧＧＴＧＡＧＴＴＧＧＡ￣３′ꎮ 使

用大豆组成型表达基因 β￣Ｔｕｂｕｉｎ(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:
ＧＭＵ１２２８６) 作 为 内 参 基 因ꎬ 上 游 引 物 序 列: ５′￣
ＧＧＡＡＧＧＣＴ ＴＴＣＴＴＧＣＡＴＴＧＧＴＡ￣３′ꎻ下游引物序列:
５′￣ＡＧＴＧＧＣＡＴＣＣＴＧＧＴＡＣＴＧＣ￣３′) [１０]ꎮ 在 ＢＩＯ￣ＲＡＤ
ＣＦＸ９６ Ｒｅａｌ￣Ｔｉｍｅ ＰＣＲ 仪设置反应程序如下:９５ ℃
预变性 ３０ ｓꎻ９５ ℃ ５ ｓꎬ５８ ℃ ３０ ｓꎬ共循环 ４０ 次ꎮ 实

时荧光定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 反应体系如下:２× ＴＢ Ｇｒｅｅｎ
Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ ＴａｑⅡ(ＴａＫａＲａ 公司产品) １０􀆰 ０ μｌ、ｃＤＮＡ
２􀆰 ０ μｌ、上下游引物各 ０􀆰 ８ μｌꎬ补充水至总体积 ２０􀆰 ０
μｌꎮ 所有处理 ３ 次重复ꎬ采用 ２－△△Ｃｔ法计算基因的

相对表达量ꎮ
１.３　 植物表达载体的构建

使用限制性内切酶 Ｎｄｅ Ｉ 和 ＥｃｏＲ Ｉ 双酶切

ｐＭＤ１８￣Ｔ￣ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 重组质粒(本实验室前期构建)
和植物表达载体 ｐＲＩ１０１ꎬ分别切胶回收酶切片段后

利用 Ｌｉｇａｔｉｏｎ ｋｉｔ ２.０(ＴａＫａＲａ 公司产品)进行连接ꎮ
连接产物转化大肠杆菌 ＤＨ５αꎬ提取质粒进行双酶

切验 证ꎮ 将 验 证 后 的 重 组 载 体 质 粒 ｐＲＩ１０１￣
ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 转化农杆菌 ＥＨＡ１０５ꎮ
１.４ 烟草遗传转化及筛选

通过农杆菌侵染叶盘法将重组载体 ｐＲＩ１０１￣
ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 转化烟草 ＮＣ８９[１１]ꎮ 在含有 ５０ ｍｇ / Ｌ卡
那霉素的 ＭＳ 培养基上筛选烟草抗性苗ꎮ 待烟草抗

性苗 生 根 后 提 取 ＤＮＡ 作 为 模 板ꎬ 以 ｐＲＩ１０１￣
ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 重组质粒作为阳性对照ꎬ野生型烟草叶

片 ＤＮＡ 作为阴性对照ꎬ对转基因抗性苗进行 ＰＣＲ
检测ꎮ 提取转基因及野生型烟草叶片 ＲＮＡ 并进行

反转录ꎮ 使用烟草组成型表达基因 α￣Ｔｕｂｕｉｎ(Ｇｅｎ￣
Ｂａｎｋ 登录号:ＡＢ０５２８２２)作为内参基因(上游引物

序列:５′￣ＡＴＧＡＧＡＧＡＧＴＧＣＡＴＡＴＣＧＡＴ￣３′ꎻ下游引物
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序列: ５′￣ＴＴＣＡＣＴＧＡＡＧＡＡＧＧＴＧＴＴＧＡＡ￣３′) [１０]ꎬ目

的基因引物同方法 １.２ 实时荧光定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 中引

物ꎬ对转基因烟草中的 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 基因的表达量进

行检测ꎬ实时荧光定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 方法同 １.２ꎬ每个株

系 ３ 次重复ꎮ
１.５　 转基因烟草耐热性检测

将营养钵中土培 ５６ ｄ 的 Ｔ１代转基因烟草植株

置于 ４２ ℃培养箱中进行高温处理ꎮ 在处理 ４８ ｈ 时

进行相对电解质渗透率和丙二醛含量的检测ꎮ 电解

质渗透率测定:取 ０.１ ｇ 烟草叶片剪碎ꎬ加入 ５ ｍｌ 去
离子水浸泡 １ ｈꎬ测定电导率 Ｄ１ꎬ之后置于沸水中 １０
ｍｉｎꎬ冷却后测定电导率 Ｄ２ꎮ 相对电解质渗透率计

算公式:Ｄ１ / Ｄ２×１００％ꎮ 丙二醛含量的测定参照 Ｓｈａｏ
等[１２]的方法进行ꎮ 每个处理 ３ 次重复ꎮ
１.６　 数据处理

数据的差异显著性分析采用 Ｓｔｕｄｅｎｔ’ｓ ｔ 检验ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 高温胁迫下 ＧｍＧｏｌＳ２￣１的表达分析

为了检测 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 在大豆中是否能够响应

高温胁迫ꎬ利用实时荧光定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 对其高温胁

迫下的表达动态进行分析ꎮ 结果 (图 １) 显示ꎬ
ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 的表达量随着高温处理时间延长逐渐升

高ꎬ在处理 １０ ｈ 时达到最大值ꎬ是对照(０ ｈ)的 １３９
倍ꎮ 表明 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 在大豆幼苗中能够响应高温胁

迫ꎬ可能在大豆应对高温胁迫过程中发挥作用ꎮ

图 １　 高温胁迫处理下 ＧｍＧｏｌＳ２￣１基因在大豆幼苗中相对表达

量

Ｆｉｇ.１ 　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＧｍＧｏｌＳ２￣１ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ

２.２　 ＧｍＧｏｌＳ２￣１植物表达载体构建

利用引物两端的限制性内切酶位点ꎬ构建

ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 植物表达载体ꎮ 如图 ２ 所示ꎬ质粒双酶

切鉴定结果表明 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 已经整合进植物表达载

体 ｐＲＩ１０１ 中ꎮ 农杆菌菌液 ＰＣＲ 鉴定结果(图 ２)显
示已获得含有重组载体 ｐＲＩ１０１￣ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 的转基

因工程菌ꎮ

Ｍ:ＤＬ ２０００ 相对分子质量标记物ꎻ１ ~ ２:ｐＲＩ１０１￣ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 质粒

双酶切ꎻ３~４:农杆菌菌液 ＰＣＲꎮ
图 ２　 植物表达载体 ｐＲＩ１０１￣ＧｍＧｏｌＳ２￣１构建及农杆菌转化

Ｆｉｇ. ２ 　 Ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｖｅｃｔｏｒ ｏｆ ｐＲＩ１０１￣
ＧｍＧｏｌＳ２￣１ ａｎｄ Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｕｍｅｆａｃｉｅｎｓ ｔｒａｎｓｆｏｒ￣
ｍａｔｉｏｎ

２.３　 ＧｍＧｏｌＳ２￣１转基因烟草的筛选及鉴定

烟草遗传转化如图 ３ 所示ꎬ在卡那霉素抗性培

养基上筛选烟草愈伤组织(图 ３Ａ)ꎬ待抗性芽长至 １
ｃｍ 时(图 ３Ｂ)将其移入生根培养基中ꎬ待根系生长

正常后(图 ３Ｃ)再移入土中正常培养ꎮ

Ａ:烟草愈伤组织ꎻＢ:抗性芽长 １ ｃｍ 分化幼苗ꎻＣ:根系生长正常

分化幼苗ꎮ
图 ３　 ＧｍＧｏｌＳ２￣１转基因烟草的筛选

Ｆｉｇ.３　 Ｓｃｒｅｅｎｉｎｇ ｏｆ ＧｍＧｏｌＳ２￣１ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ

　 　 ＰＣＲ 检测结果显示ꎬ共获得 ６ 株阳性转基因烟

草植株ꎬ分别命名为 ＯＥ１ ~ ＯＥ６(图 ４Ａ)ꎮ 对转基因

烟草植株中 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 基因的表达量进行检测ꎬ野
生型烟草中没有 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 基因的表达ꎬＯＥ４ 植株

中 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 基因的表达量最高ꎬ其次是 ＯＥ２ 植
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株ꎬ因此后续选择 ＯＥ４ 和 ＯＥ２ 植株进行耐高温胁迫 鉴定(图 ４Ｂ)ꎮ

Ｍ:ＤＬ ２０００ 相对分子质量标记物ꎻ１:ｐＲＩ１０１￣ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 阳性质粒ꎻ２:野生型烟草ꎻ３~６:部分阳性转基因烟草植株ꎻＯＥ１~ ＯＥ６:转基因烟草植

株ꎻＷＴ:野生型烟草植株ꎮ
图 ４　 ＧｍＧｏｌＳ２￣１转基因烟草 ＰＣＲ 检测(Ａ)和 ＧｍＧｏｌＳ２￣１在转基因烟草植株中的表达量(Ｂ)
Ｆｉｇ.４　 ＰＣＲ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ＧｍＧｏｌＳ２￣１ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ (Ａ) ａｎｄ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＧｍＧｏｌＳ２￣１ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ (Ｂ)

２.４　 转基因烟草耐热性鉴定

高温胁迫处理后ꎬＯＥ２ 和 ＯＥ４ 转基因烟草植

株中的相对电解质渗透率均低于野生型烟草ꎬ且
ＯＥ４ 达到显著程度(图 ５Ａ)ꎮ 丙二醛含量检测结果

(图 ５Ｂ)显示ꎬＯＥ２ 和 ＯＥ４ 转基因烟草植株与野生

型烟草植株在未处理(０ ｈ)时的丙二醛含量没有显

著差异ꎻ高温胁迫处理 ４８ ｈ 后ꎬ丙二醛含量均升高ꎬ
但 ＯＥ２ 和 ＯＥ４ 转基因烟草植株中的丙二醛含量均

低于野生型烟草植株ꎬ且 ＯＥ４ 达到显著程度ꎮ 以上

结果表明ꎬＧｍＧｏｌＳ２￣１ 在烟草中的持续过表达可以

减少高温胁迫对烟草细胞质膜完整性的破坏ꎬ提高

转基因烟草的耐热性ꎮ

ＯＥ２ꎬＯＥ６:转基因烟草植株ꎻＷＴ:野生型烟草植株ꎻ∗表示差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ５　 ＧｍＧｏｌＳ２￣１转基因烟草植株在高温胁迫下的电解质渗透率(Ａ)和丙二醛含量(Ｂ)
Ｆｉｇ.５　 Ｅｌｅｃｔｒｏｌｙｔｅ ｌｅａｋａｇｅ (Ａ) ａｎｄ ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ ｃｏｎｔｅｎｔ (Ｂ) ｉｎ ＧｍＧｏｌＳ２￣１ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ

３　 讨 论

作物在生长发育过程中常常遭受各种逆境胁

迫ꎬ其中高温可以对作物的生长发育造成不可逆转

的影响ꎬ且高温常常伴随着干旱及各种病害的发生ꎬ
是导致作物减产质量降低的主要因素之一ꎮ 当植物

遭受高温胁迫时ꎬ相关转录因子可以激活胁迫相关

基因的表达ꎮ ＧｏｌＳ 是 ＲＦＯ 生物合成起始的关键限

速酶ꎬ它通过催化 ＵＤＰ￣半乳糖和肌醇反应合成肌醇

半乳糖苷ꎬ再以此为供体ꎬ在棉籽糖合成酶和水苏糖

合成酶的作用下将蔗糖合成棉籽糖和水苏糖等寡

糖[１３]ꎮ 这些可溶性糖不仅可以作为细胞中的渗透

调节物质ꎬ还可以作为植物适应环境的信号物

质[１４]ꎮ 因此ꎬＧｏｌＳ 基因对植物抵抗逆境胁迫意义重

大ꎮ
ＧｏｌＳ 属于多基因家族ꎬ仅在拟南芥中就发现了
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１０ 个编码 ＧｏｌＳ 的基因[１５]ꎮ 我们在大豆基因组中共

获得 ６ 个 ＧｏｌＳ 基因碱基序列ꎬ它们对非生物胁迫的

应答模式并不相同ꎮ 基因表达量检测结果显示ꎬ
ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 是一个典型的高温胁迫诱导表达基因ꎮ
基因的表达模式往往与基因功能密切相关ꎬ由此推

测 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 可能在大豆耐热生理中起重要作用ꎮ
前人也有过类似报道ꎬ例如鹰嘴豆 ＣａＧｏｌＳ１ 可以应

答高温胁迫ꎬ将其在拟南芥中过表达可以提高转基

因植株的耐热性[９]ꎮ 但到目前为止ꎬ有关 ＧｏｌＳ 基因

与高温胁迫反应之间的关系的研究相比其与其他非

生物胁迫反应还比较少ꎬ耐热机制也不甚明了ꎮ
Ｗａｎｇ 等[１６]认为ꎬ丹参中的 ３ 个 ＧｏｌＳ 基因能够被高

温胁迫诱导表达ꎬ可能是这些基因上游的启动子序

列中含有 ＨＳＦ 转录因子结合的顺式作用元件ꎬ转基

因试验结果也验证了此观点ꎮ
植物在遭受外界逆境胁迫后通常会在形态上

出现一系列的变化ꎬ如叶片萎蔫、叶色褪绿、幼苗死

亡等[１７￣１８]ꎮ 但是单纯的形态学观察常常会产生极

大的误差ꎬ因此可以通过检测某些与抗逆相关的生

理指标来鉴定不同植株的抗逆能力ꎮ 高温胁迫会导

致植物脱水ꎬ影响植物体内自由基产生和消除的平

衡ꎬ进而导致过氧化作用ꎬ破坏细胞膜的完整性ꎬ对
细胞造成伤害[１９]ꎮ 电解质渗透率增大是植物遭受

逆境胁迫后细胞膜通透性增大的最直观体现ꎬ细胞

膜通透性增大会导致细胞中物质大量流失ꎬ进而影

响细胞正常的生理功能并最终影响植物的正常生长

发育[２０]ꎮ 丙二醛是植物膜脂过氧化的产物ꎬ其含量

可作为判断植物受损伤程度的一项重要生理指

标[２１]ꎮ 因此ꎬ电解质渗透率和丙二醛含量可以在一

定程度上反应植株的抗逆能力ꎮ ＴａＧｏｌＳ３ 转基因拟

南芥和水稻在锌离子胁迫下活性氧清除相关基因的

表达量升高ꎬ其电解质渗透率和丙二醛含量均低于

野生型对照ꎬ由此提高了转基因植株对重金属胁迫

的抗性[２２]ꎮ 本研究中ꎬＧｍＧｏｌＳ２￣１ 转基因烟草植株

在高温处理下叶片电解质渗透率及丙二醛含量均低

于野生型对照组ꎬ证明 ＧｍＧｏｌＳ２￣１ 基因可以降低高

温胁迫对烟草叶片造成的伤害ꎬ提高转基因烟草的

耐热性ꎮ
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ａｎｄ ｃｏｌｄ￣ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ｇａｌａｃｔｉｎｏｌ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｉｎ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００２ꎬ ２９(４): ４１７￣
４２６.

[６] 　 ＮＩＳＨＩＺＡＷＡ Ｙ Ａꎬ ＹＡＢＵＴＡ Ｙꎬ ＳＨＩＧＥＯＫＡ Ｓ. Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ
ｏｆ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｒａｆｆｉｎｏｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ ａｎｄ
ｓｕｇａｒ ａｌｃｏｈｏｌｓ ｔｏ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃｅｌｌｓ ｆｒｏｍ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｄａｍａｇｅ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌ Ｂｅｈａｖｉｏｒꎬ ２００８ꎬ ３(１１): １０１６￣１０１８.

[７] 　 ＰＡＮＩＫＵＬＡＮＧＡＲＡ Ｔ Ｊ. Ｇａｌａｃｔｉｎｏｌ ｓｙｎｔｈａｓｅ１. Ａ ｎｏｖｅｌ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ
ｆａｃｔｏｒ ｔａｒｇｅｔ ｇｅｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ ｈｅａｔ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｒａｆｆｉｎｏｓｅ
ｆａｍｉｌｙ ｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２００４ꎬ １３６(２): ３１４８￣３１５８.

[８] 　 ＰＩＬＬＥＴ Ｊꎬ ＥＧＥＲＴ Ａꎬ ＰＩＥＲＩ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. ＶｖＧＯＬＳ１ ａｎｄ ＶｖＨｓｆＡ２
ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ ｂｅｒｒｉｅｓ[ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ ＆ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ５３(１０): １７７６￣１７９２.

[９] 　 ＰＲＡＦＵＬＬ Ｓꎬ ＮＩＴＩＮ Ｕ Ｋꎬ ＭＡＮＯＪ Ｍ. Ｓｔｒｅｓｓ￣ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｇａｌａｃｔｉｎｏｌ
ｓｙｎｔｈａｓｅ ｏｆ ｃｈｉｃｋｐｅａ (ＣａＧｏｌＳ) ｉｓ ｉｍｐｌｉｃａｔｅｄ ｉｎ ｈｅａｔ ａｎｄ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ
ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｅｘｃｅｓｓｉｖｅ ｒｅａｃｔｉｖｅ
ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１８ꎬ ５９
(１): １５５￣１６６.

[１０] ＺＨＡＩ Ｙꎬ ＳＨＡＯ Ｓ Ｌꎬ ＳＨＡ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ
ＧｍＥＲＦ９ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｔｈｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｃｏｌｄ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓ￣
ｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０１７ꎬ
１２８(３): ６０７￣６１８.

[１１] ＨＯＥＫＥＭＡ Ａꎬ ＨＩＲＳＣＨ Ｐ Ｒꎬ ＨＯＯＹＫＡＡＳＰ Ｊ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｂｉｎａｒｙ
ｐｌａｎｔ ｖｅｃｔｏｒ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｖｉｒ￣ ａｎｄ Ｔ￣ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｕｍｅｆａｃｉｅｎｓ Ｔｉ￣ｐｌａｓｍｉｄ [ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ １９８３ꎬ ３０３
(５９１３): １７９￣１８０.

[１２] ＳＨＡＯ Ｈ Ｂꎬ ＬＩＡＮＧ Ｚ Ｓꎬ ＳＨＡＯ Ｍ Ａ. Ｏｓｍｏｔｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ １０
ｗｈｅａｔ (Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.) ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ａｔ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔｓ[ Ｊ] .
Ｃｏｌｌｏｉｄｓ ａｎｄ Ｓｕｒｆａｃｅｓ Ｂ: Ｂｉｏｉｎｔｅｒｆａｃｅｓꎬ ２００６ꎬ ４７(２)ꎬ １３２￣１３９.

[１３] ＰＥＴＥＲＢＡＵＥＲ Ｔꎬ ＲＩＣＨＴＥＲ Ａ. Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｏｆ
ｒａｆｆｉｎｏｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ ａｎｄ ｇａｌａｃｔｏｓｙｌ ｃｙｃｌｉｔｏｌｓ ｉｎ ｓｅｅｄｓ
[Ｊ] . Ｓｅｅｄ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２００１ꎬ １１(３)ꎬ １８５￣１９７.

[１４] ＳＨＥＥＮ Ｊꎬ ＺＨＯＵ Ｌꎬ ＪＩＡＮＧ Ｊ Ｃ. Ｓｕｇａｒ ａｓ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ
[Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １９９９ꎬ ２(５): ４１０￣４１８.

[１５] ＫＡＰＬＡＮ Ｆꎬ ＫＯＰＫＡ Ｊꎬ ＳＵＮＧ Ｄ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂ￣
ｏｌｉｔｅ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｃｏｌｄ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｓ ａｎ ｉｎ￣
ｔｒｉｃａｔｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｃｏｌｄ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｗｉｔｈ ｍｏｄｉｆｉｃａ￣
ｔｉｏｎｓ ｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００７ꎬ ５０(６):
９６７￣９８１.

２４ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２１ 年 第 ３７ 卷 第 １ 期



[１６] ＷＡＮＧ Ｄ Ｈꎬ ＹＡＯ Ｗꎬ ＳＯＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｇａｌａｃｔｉｎｏｌ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｔｈａｔ ｃｏｎｆｅｒ ｓｔｒｅｓｓ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１２ꎬ １６９(１８): １８３８￣１８４８.

[１７] 夏瑞祥ꎬ肖　 宁ꎬ洪义欢ꎬ等. 东乡野生稻苗期耐冷性的 ＱＴＬ 定

位[Ｊ] . 中国农业科学ꎬ ２０１０ꎬ ４３(３): ４４３￣４５１.
[１８] 王代鑫ꎬ徐　 升ꎬ程　 哲ꎬ等. 吉林省中晚熟水稻品种耐冷性鉴

定结果与分析[Ｊ] . 中国稻米ꎬ ２０２０ꎬ ２６(３): ４８￣５３.
[１９] ＣＡＫＭＡＫ Ｉꎬ ＨＯＲＳＴＷ Ｊ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｌｕｍｉｎｉｕｍ ｏｎ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａ￣

ｔｉｏｎꎬ ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ｃａｔａｌａｓｅꎬ ａｎｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ
ｒｏｏｔ ｔｉｐｓ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ( Ｇｌｙｃｉｎｅｍａｘ) [ Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ
１９９１ꎬ ８３(３): ４６３￣４６８.

[２０] 周　 旋ꎬ申　 璐ꎬ金　 媛ꎬ等. 外源水杨酸对盐胁迫下茶树生长

及主要生理特性的影响[Ｊ] . 西北农林科技大学学报(自然科

学版)ꎬ ２０１５ꎬ ４３(７): １６１￣１６７.
[２１] 高向阳ꎬ杨根平ꎬ许志强ꎬ等. 水分胁迫下钙对大豆膜脂过氧化

保护酶系统的影响[Ｊ] . 华南农业大学学报ꎬ １９９９ꎬ２０(２): ７￣
１２.

[２２] ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＬＩＵ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｃｏｍｍｏｎ
ｗｈｅａｔ ｇｅｎｅ ＧＡＬＡＣＴＩＮＯＬ ＳＹＮＴＨＡＳＥ３ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｚｉｎｃ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｒｉｃｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｐｏｒｔｅｒꎬ ２０１６ꎬ
３４: ７９４￣８０６.
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