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摘 要:为了研究JA信号途径对青稞苗期耐低温能力的调控作用,以青稞‘昆仑15’为实验材料,对低温

胁迫下经过贝他定(Bestatin)和茉莉酸甲酯(MeJA)处理的青稞农艺性状和生理指标进行测定,并对叶和根中

JA合成和调控相关基因的表达进行了研究。结果表明,低温处理后青稞株高、根长、植株干(鲜)重、根干(鲜)
重、叶绿素(SPAD值)有明显的降低,说明低温胁迫对青稞生长产生了明显的抑制作用。低温胁迫下,Besta-
tin或 MeJA处理明显促进了青稞叶和根中可溶性糖和游离脯氨酸的积累,增强了抗氧化酶(SOD、POD、

CAT)活性,并且强烈诱导青稞JA合成和信号途径以及受JA调控的耐低温相关基因表达,说明Bestatin或

MeJA处理可以缓解低温胁迫对青稞的伤害,提高青稞对低温的抗性。综合来看,Bestatin和 MeJA处理对青

稞农艺性状、生理指标及诱导相关基因表达调控的模式一致。
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Abstract:Toinvestigatetheregulatoryeffectofthejasmonicacid(JA)signalingpathwayonlow-tem-
peraturetoleranceinhullessbarleyseedlings,thisstudyutilized‘Kunlun15’astheexperimentalma-
terial.Theagronomictraitsandphysiologicalindicatorsweremeasuredunderlow-temperaturestress
treatedwithBestatinandmethyljasmonate(MeJA),andtheexpressionlevelsofJAsynthesisand
regulation-associatedgenesinleavesandrootswereexamined.Theresultindicatedthatlow-tempera-
turestresssubstantiallydecreasedplantheight,rootlength,plantdry(fresh)weight,rootdry(fresh)

weight,andSPADvalueinhullessbarley,indicatingamarkedinhibitoryeffectongrowth.Treat-
mentwitheitherBestatinorMeJAunderlow-temperaturestressnotablyenhancedtheaccumulation
ofsolublesugarsandfreeprolineinbothleavesandroots,increasedtheactivityofantioxidanten-
zymes(SOD,POD,CAT),andsignificantlyinducedthegeneexpressionofJAsynthesisandsigna-
lingpathwaysaswellaslowtemperaturetolerance-relatedgenesregulatedbyJAinhullessbarley.
TheseresponsessuggestthatBestatinandMeJAtreatmentsmitigatelow-temperaturestressdamage
inhullessbarleybyimprovingitslow-temperatureresistance.Thestudyelucidatedconsistentregula-



torypatternsinagronomictraits,physiologicalindicators,andgeneexpressioninducedbyBestatin
andMeJAtreatmentsinhullessbarley.
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  青 稞(Hordeum vulgare L.var.nudum
Hook.f.)是大麦的变种之一,其显著特征是颖

壳在成熟时会与籽粒分离,使得籽粒裸露在外,因
此也被称为裸大麦,这种特点使得青稞在食用和

加工时更加方便[1-2]。青稞在青藏高原地区被广

泛种植,是当地重要的粮食作物,也常被用来酿酒

和饲养牲畜,青稞的种植对于保障青藏高原地区

粮食安全、促进地区经济发展有重要的意义[3-7]。
适宜的温度是作物生长的必要条件,青藏高原地

区海拔高,昼夜温差较大,低温胁迫是影响青藏高

原作物生长的主要因素之一[8-10]。随着全球气候

变化的影响,青藏高原地区低温极端天气频繁发

生,低温胁迫仍是影响青稞生产和品种推广的主

要因素之一[11-13]。青藏高原地区青稞种质资源极

其丰富,经过长期的进化和人工选育,青稞对极端

环境胁迫,尤其是对低温胁迫有较强的适应能力,
是研究作物适应低温胁迫机制的宝贵材料,研究

这些机制对于耐低温青稞品种选育具有十分重要

的意义[14]。
茉莉酸(JA,jasmonicacid)是一类广泛存在

于植物体内的生理调控物质,在调控植物生长发

育和 各 种 胁 迫 的 防 御 反 应 中 发 挥 着 重 要 作

用[15-18]。Bestatin是一种氨肽酶抑制剂,可以激

活动物或人体的自身免疫力,常用于癌症和白血

病的治疗,很多研究也发现Bestatin可以特异性

的激活植物体内的JA信号转导途径,这种作用

严格依赖JA信号受体COI1,但不依赖JA合成

途径[19-20]。Bestatin和JA及其衍生物在化学结

构上没有任何相似之处,但却能对植物造成相同

的反应,目前Bestatin在植物上的这种特殊作用

机制尚不清楚,但Bestatin已广泛用于以化学遗

传学方法研究植物JA信号途径[21-23]。戴园园[21]

2008年采用EMS诱变的拟南芥群体以 MeJA处

理下根系伸长为指标,筛选出对 MeJA不敏感和

超敏感的2类突变体,并采用化学遗传学方法通

过Bestatin对这些突变体进行筛选鉴定,以研究

JA信号途径中的新组分,发现Bestatin对拟南芥

的作用严格依赖于JA 信号受体 COI1。安立

昆[23]2018年采用Bestatin处理拟南芥JA合成

功能缺失突变体aos和JA信号功能缺失突变体

coi1-1,发现经过Bestatin处理的拟南芥aos突变

体恢复了育性,但coi1-1突变体并没有恢复育性,
说明Bestatin对拟南芥JA信号途径的激活作用

依赖于JA信号受体COI1来完成。郑文光等[24]

2006年筛选出一个对Bestatin不敏感的拟南芥

突变体ber15,同时发现该突变体对JA的敏感性

也下降,其相应的基因BER15编码一个细胞色素

P450单加氧酶,是油菜素内酯合成途径中的关键

酶,认为JA与油菜素内酯信号途径之间存在交

叉互作。耿宇[25]2007年对拟南芥突变体ber15
和BER15进一步研究发现,该基因产物不仅参与

油菜素甾酮合成,还可以使油菜素甾酮向油菜素

内酯转化,该研究为JA和其他植物激素间的相

互作用机制解析提供了新的思路。
目前,关于JA在青稞适应青藏高原低温胁

迫中的作用和调控机制尚未见报道,探讨Besta-
tin和 MeJA对青稞苗期耐低温胁迫的影响,对于

解析JA调控青稞耐低温的机制具有重要意义。

1 材料与方法

1.1 试验材料

青稞品种昆仑15的种子由青海大学农林科

学院作物所保存,Bestatin和 MeJA采购自Sig-
ma-Aldrich公司。

1.2 试验方法

将青稞种子用84消毒液消毒3min,清水冲

洗后催芽,6d后选取长势一致的幼苗固定于泡

沫板上,置黑色塑料盒(400mm×300mm×120
mm)中,每盒20株。于植物培养箱中培养,常温

为25℃,低温为4℃,光照强度40000Lx,光周

期16h光照/8h黑暗。采用改良霍格兰培养液

进行培养,3d更换1次培养液,用空气泵24h向

培养液中通入空气,每天用1mol·L-1KOH溶

液稳定pH值为7.0。培养至3叶期时进行处理,
设置常温(N)、常温+Bestatin(N+B)、常温+
MeJA(N+M)、低温(L)、低温+Bestatin(L+
B)、低温+MeJA(L+M)处理组。Bestatin或

MeJA处理溶液浓度分别为25mmol·L-1 和
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200μmol·L-1,并加入1‰的吐温-20。对相应

的试验组每盒均匀喷施50mLBestatin或 Me-
JA,同时在培养溶液中加入相同终浓度的Besta-
tin或 MeJA对青稞根部进行处理。对照组用含

有1‰的吐温-20的50mL纯水喷施或加入培养

液处理。低温(L)、低温+Bestatin(L+B)、低温

+MeJA(L+M)处理组在完成喷施处理后每组

单独放入一个植物培养箱进行低温处理,所有处

理组2d后取叶片和根,迅速置液氮中冷冻,用于

基因表达研究,5d后测定农艺性状和生理指标,
各试验组取3个样品重复。

1.3 测定指标与方法

采用直尺测量株高和根长,用电子天平称量

植株鲜重和根鲜重,之后将植株和根置于烘箱中,

105℃烘10min杀青后80℃烘至恒重,称量植

株干重和根干重,并根据根干重和植株干重的比

值计算根冠比。选取青稞叶片和根样品,参照相

应的生理指标测定试剂盒说明书进行处理和测

定,生理指标测定相关试剂盒购自南京建成生物

工程研究所有限公司。采用美国赛默飞 Multi-
skanFC酶标仪测定各指标,叶绿素SPAD值采

用柯尼卡美能达SPAD-502Plus测定仪进行测

定,所有指标均测定3次重复。
本研究选取青稞JA合成途径中的关键基因

JA氨基合成酶基因HvnJAR1,丙二烯氧合酶基

因HvnAOS1 和HvnAOS2,JA 信 号 受 体 基 因

HvnCOI1a、HvnCOI1b和HvnCOI2,受JA调控

的 耐 低 温 相 关 转 录 因 子 基 因HvnICE1 和

HvnICE2,在青稞苗期低温Bestatin和 MeJA处

理后,测定叶和根中这些基因的表达量。采用全

式金TransZolUpPlusRNA提取试剂盒,提取

青稞其他组织样品的 RNA。以500ng·μL-1

cDNA为模板,进行qRT-PCR分析。反应体系:
正反向引物各1.0μL,cDNA2.0μL,Thunder-
birdSYBRqPCRMix10μL,ddH2O6.0μL,共

20μL,各基因所用引物见表1。每个反应3次重

复,Ct值取平均值。根据2-△△Ct 法计算基因的

相对表达量。

2 结果与分析

2.1 Bestatin和 MeJA对低温下青稞农艺性状和

生理指标的影响

农艺性状测定结果表明,经过低温处理后青

稞株高、根长、植株鲜(干)重、根鲜(干)重都有明

显降低,低温胁迫对青稞生长产生了明显的抑制

作用。低温胁迫下经过Bestatin或 MeJA处理的

青稞各农艺性状指标数值也出现明显降低,但高

于仅进行低温处理的青稞,说明Bestatin或 Me-
JA处理在一定程度上缓解了低温对青稞的伤害。
常温下施加Bestatin或 MeJA的青稞各农艺性状

指标也有降低,这与JA类物质对植物生长的抑

制作用有关(表2)。由表3可见,经低温处理后

青稞各 项 生 理 指 标 都 有 明 显 的 上 升,常 温 下

Bestatin和 MeJA处理的青稞各项生理指标也有

明显的上升,低温胁迫下Bestatin和 MeJA处理

的青稞各项生理指标上升最为明显,说明Besta-
tin和 MeJA处理可以直接诱导青稞抵御低温相

关物质的积累,提高青稞对低温胁迫的抗性。

表1 本研究所用引物

Table1 Primersusedinthisstudy

基因名称
Genename

引物序列Primersequences(5'-3')

正向引物Forwardprimer 反向引物 Reverseprimer

HvnJAR1 CCCGCTACGTGATCTTCTG GGCGTCTTGAACTG

HvnAOS1 TTCGTCGGCGACCGGTTC CTGCCACACCGGACG

HvnAOS2 ACCGGTTTGTCGGGG CCCCAGGACCGGAT

HvnCOI1a TAGTGCTGTAGCTGAGGTGT ACCGCATCTCTTCATCGACT

HvnCOI1b ATGTTTGCGATGGTGTAGCC TAGTGTCACAGTTGCACCCA

HvnCOI2 GAGGATCAATCAGCCTCCGA CCTCGTGTTTCGTCAGTAGC

HvnICE1 GTGCTCCTGCACTGCGCCG TCATGTCTGCAGGGAGATGGCG

HvnICE2 GCTCTGCCCGAGCGCG AGATTGCAAGAGAAC

HvActin-1 GGAAAAGTGCAGAGAGACACG TACAGTGTCTGGATCGGTGGT
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表2 不同Bestatin和 MeJA处理对青稞农艺性状的影响

Table2 EffectsofdifferentBestatinandMeJAtreatmentsonagronomicindicatorsofhullessbarley

农艺性状
Agronomictraits N N+M N+B L L+M L+B

PH/cm 36.50±0.85a 35.00±0.56b 35.75±1.20b 28.25±0.49e 31.65±0.64d 33.30±1.27c

RL/cm 10.70±0.42a 8.32±0.96b 8.55±1.16b 6.65±0.35d 7.80±0.99c 7.83±0.56c

RFW/g 0.46±0.01a 0.38±0.09b 0.32±0.01b 0.26±0.08c 0.34±0.02b 0.36±0.03b

PFW/g 0.94±0.16a 0.92±0.01a 0.96±0.13a 0.32±0.06c 0.61±0.13b 0.69±0.15b

RDW/g 0.04±0.00a 0.03±0.01b 0.03±0.00b 0.02±0.01c 0.03±0.00b 0.03±0.00b

PDW/g 0.15±0.02a 0.17±0.01a 0.16±0.02a 0.10±0.00c 0.13±0.01b 0.15±0.01a

RCR 0.28±0.06a 0.24±0.03b 0.21±0.05b 0.24±0.03b 0.34±0.12a 0.31±0.01a

  N:常温;L:低温;N+M:常温+MeJA;N+B:常温+Bestatin;L+M:低温+MeJA;L+B:低温+Bestatin。PH:株高;RL:根长;
RFW:根鲜重;PFW:植株鲜重;RDW:根干重;PDW:植株干重;RCR:根/冠比。同行数据后不同字母表示不同处理间在0.05水平差异
显著。下同。

N:Normaltemperature;L:Lowtemperature;N+M:Normaltemperature+MeJA;N+B:Normaltemperature+Bestatin;L+
M:Lowtemperature+MeJA;L+B:Lowtemperature+Bestatin.PH:Planthigh;RL:Rootlength;RFW:Rootfreshweight;PFW:Plant
freshweight;RDW:Rootdryweight;PDW:Plantdryweight;RCR:Root-crownratio.Valuesmarkedwithdifferentlettersinthesame
rowsindicatesignificantdifferencesamongdifferenttreatmentsat0.05level.Thesameinbelow.

表3 不同Bestatin和 MeJA处理对青稞生理指标的影响

Table3 EffectsofdifferentBestatinandMeJAtreatmentsonphysiologicalindicatorsofhullessbarley

生理指标
Physiologicalindicator N N+M N+B L L+M L+B

SPAD 31.17±0.99a 31.50±1.08a 31.03±2.61a 25.67±0.78b 30.72±3.13a 30.77±3.87a

LMDA/(nmol·g-1) 4.16±0.13c 4.26±0.33c 4.66±0.08c 8.66±0.03a 6.36±0.19b 6.36±0.19b

RMDA/(nmol·g-1) 3.60±0.57c 3.46±0.11c 3.20±0.06c 9.43±0.47a 6.43±0.47b 6.43±0.47b

LSS/(mg·g-1) 3.36±0.02e 4.69±0.06d 4.62±0.11d 9.91±0.10c 14.56±0.02a 12.89±0.41b

RSS/(mg·g-1) 0.53±0.04e 0.62±0.01d 0.62±0.02d 0.82±0.01c 0.91±0.02b 1.14±0.05a

LFP/(mg·g-1) 0.42±0.01d 0.67±0.02c 0.73±0.02c 0.87±0.02b 1.25±0.09a 1.30±0.04a

RFP/(mg·g-1) 0.53±0.04e 0.72±0.01d 0.72±0.02d 0.82±0.01c 0.91±0.02b 1.14±0.05a

LSOD/(U·g-1) 31.88±0.51e 51.55±0.57b 48.85±0.56d 49.92±1.12c 60.84±1.64a 60.28±2.08a

RSOD/(U·g-1) 27.52±0.58e 36.29±0.90c 34.99±0.65d 34.24±0.90d 53.92±0.62b 56.36±1.96a

LPOD/(U·g-1) 26.35±0.87d 37.02±0.61b 36.85±0.63b 35.24±2.74c 57.71±1.50a 57.78±1.35a

RPOD/(U·g-1) 18.09±0.55f 26.99±2.87d 24.35±0.95e 28.32±0.61c 44.55±0.87b 53.52±0.52a

LCAT/(U·g-1) 17.59±2.00e 24.93±1.30d 25.96±0.67c 28.22±0.99b 35.76±0.55a 35.96±0.67a

RCAT/(U·g-1) 22.35±0.84e 28.74±0.56c 29.25±0.60c 28.04±1.54d 39.11±0.23a 37.43±1.05b

  LMDA:叶 MDA含量;RMDA:根 MDA含量;LSS:叶可溶性糖含量;RSS:根可溶性糖含量;LFP:叶游离脯氨酸含量;RFP:根游离
脯氨酸含量;LSOD:叶SOD活性;RSOD:根SOD活性;LPOD:叶POD活性;RPOD:根POD活性;LCAT:叶CAT活性;RCAT:根CAT
活性。

LMDA:Leafmalondialdehydecontent;RMDA:Rootmalondialdehydecontent;LSS:Leafsolublesugarcontent;RSS:Rootsolu-
blesugarcontent;LFP:Leaffreeprolinecontent;RFP:Rootfreeprolinecontent;LSOD:Leafsuperoxidedismutaseactivity;RSOD:
Rootsuperoxidedismutaseactivity;LPOD:Leafperoxidaseactivity;RPOD:Rootperoxidaseactivity;LCAT:Leafcatalaseactivity;
RCAT:Rootcatalaseactivity.

2.2 Bestatin和 MeJA处理对青稞耐低温相关基

因表达的影响

由图1可见,在低温、Bestatin或 MeJA处理

后,青稞叶和根中与JA合成和信号调控相关基因

(HvnCOI1a、HvnCOI1b、HvnCOI2、HvnICE1、
HvnICE2、HvnAOS1、HvnAOS2、HvnJAR1)表

达都有明显增加。这些基因在叶中的表达量显著

高于在根中的表达量,说明这些基因在叶片中更

易受到低温、MeJA或Bestatin处理的影响。在

L+M和L+B处理组叶和根中的相关基因的表

达显著高于N+M、N+B以及L处理组,说明这

些基因受到低温和 MeJA 或Bestatin的双重诱

导。此外,各处理组相关基因在叶和根中被诱导

的表达模式一致,说明低温、MeJA或Bestatin都

能启动JA的合成和抵御低温胁迫的信号途径,低
温、MeJA或Bestatin对青稞叶和根中相关基因的

诱导表达与这些处理对青稞叶和根中可溶性糖、脯
氨酸和抗氧化酶含量增加具有相同的诱导效果。
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  不同小写字母表示差异显著(P<0.05)。

Differentlettersindicatesignificantdifferences(P<0.05).

图1 低温下 Bestatin和 MeJA处理对青稞耐低温相关基因表达量的影响

Fig.1 EffectsofBestatinandMeJAtreatmentsontheexpressionoflow-temperaturetolerancerelatedgenesinhullessbarley

3 讨论

JA在调控植物应对低温胁迫中发挥着重要

的作用。JA通过调控植物细胞内可溶性糖类、游
离脯氨酸等物质的合成积累,降低细胞内冰点,维
持细胞内的渗透压平衡和膜系统的稳定,增强细

胞内抗氧化酶类活性来清除低温胁迫引起的活性

氧自由基,保护细胞膜系统免受氧化损伤[26-29]。

Hu等[30]发现,外源JA可显著提高拟南芥对低

温的抗性,低温处理可以诱导内源JA合成相关

基因表达,当拟南芥受到低温胁迫提高内源JA
水平时,JA进一步形成JA-Ile与信号受体COI1
结合并解除JA信号途径抑制因子JAZ1和JAZ4
对冷信号途径关键转录因子ICE1的抑制,从而

启动下游CBF3的表达,启动拟南芥抵御低温胁

迫的机制。樊晓培等[31]研究表明对低温胁迫下

的冬麦1号进行外源 MeJA处理,可以提高叶片

和分蘖节中低温胁迫响应基因TaCBF、TaICE41、

Wcor14、Wcor15、Wcor18、Wcor413的表达量,得
出JA信号调控是冬麦1号具有耐低温特性的关
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键。朱春权等[32]研究认为,褪黑素和 MeJA处理

可以提高水稻在低温胁迫下的株高、根长、根条

数、干物重、脯氨酸、叶绿素含量以及SOD、POD、

CAT、GST 和 APX 的 活 性,降 低 过 氧 化 氢 和

MDA含量,缓解细胞膜系统过氧化损伤,褪黑素

和MeJA都可以诱导水稻中不同的耐低温相关基

因表达,从而提高水稻的耐低温能力。赵虎[33]以

小麦“东农麦1号”为材料的试验结果显示,外施

MeJA可以提高低温胁迫下小麦叶片及分蘖节中

JA信号受体基因TaCOI1的表达,启动下游冷诱

导相关基因TaMYC2的转录从而提高小麦可溶

性糖、SOD、POD、CAT含量,并且降低了相对电

导率和 MDA含量,从而增强小麦抵御低温胁迫

的能力。Bestatin在植物中的作用机制与JA相

似,从而影响植物的生理和防御反应,尽管在化学

结构上与JA截然不同,却能在植物体内模拟JA
的信号作用,这种特性使得Bestatin成为通过化

学遗传学方法研究JA 信号传导通路的重要手

段[21,25]。本研究对Bestatin和 MeJA 对青稞苗

期耐低温胁迫的影响进行了研究,发现低温胁迫

显著抑制了青稞的生长,而Bestatin和 MeJA处

理能够增加青稞叶和根中可溶性糖、脯氨酸等物

质的含量,显著增强抗氧化酶活性,降低了活性氧

对细胞膜系统的损伤,缓解了低温对青稞的伤害。
在低温胁迫下,Bestatin和 MeJA处理激活了青

稞JA信号途径,诱导了青稞JA合成、信号途径

以及受JA调控的下游耐低温基因表达。这些生

理变化有助于青稞抵御低温胁迫,增强青稞对低

温胁迫的抗性。

参考文献:
[1]刘新红.青稞品质特性评价及加工适宜性研究[D].西宁:青海

大学,2014.
LIUXH.Studyonqualityevaluationandprocessingsuitabili-
tyofhullessbarley[D].Xining:QinghaiUniversity,2014.

[2]李雪萍,李建宏,漆永红,等.青稞微座孢根腐病病原鉴定[J].
植物病理学报,2019,49(5):705.
LIXP,LIJH,QIYH,etal.Identificationofthepathogens
causingMicrodochium rootrotonnakedbarley [J].Acta
PhytopathologicaSinica,2019,49(5):705.

[3]秦君玲,侯仲凯.西藏青稞产业深加工研究[J].科技创业月

刊,2014,27(4):20.
QINJL,HOUZK.StudyondeepprocessingofTibetan
highlandbarleyindustry [J].Pioneering with Science &
TechnologyMonthly,2014,27(4):20.

[4]汪正顺.高寒地区有机青稞种植技术及利用[J].农业工程技

术,2022(17):66.
WANGZS.Organicbarleyplantingtechnologyandutilization

inalpineareas[J].AgriculturalEngineeringTechnology,

2022(17):66.
[5]侯殿志,沈 群.我国29种青稞的营养及功能组分分析[J].中

国食品学报,2020,20(2):289.
HOUDZ,SHENQ.Analysisofnutritionandfunctionalcom-
ponentsof29kindsofhighlandbarleyinChina[J].Journal
ofChineseInstituteofFoodScienceandTechnology,2020,

20(2):289.
[6]陆 培,安明哲,李 茂,等.青稞营养成分研究进展及其应用现

状[J].酿酒科技,2022(7):110.
LUP,ANMZ,LIM,etal.Researchprogressandapplication
ofnutrientsubstancesinhighlandbarley[J].Liquor-Making
Science& Technology,2022(7):110.

[7]巴桑玉珍,刘新春,付国勇,等.青藏高原青稞耐寒种质资源基

于SSR标记的遗传多样性及群体结构分析[J].麦类作物学

报,2017,37(1):40.
BAS,LIUXC,FUGY,etal.Geneticdiversityandpopula-
tionstructureanalysisofhullessbarleywithcoldtolerance
fromtheQinghai-TibetanPlateaurevealedbySSR markers
[J].JournalofTriticeaeCrops,2017,37(1):40.

[8]王 伟,候威海,王向涛,等.硅对冬青稞生长及冷胁迫后光合

作用的影响[J].贵州农业科学,2015,43(10):72.
WANGW,HOU W H,WANGXT,etal.Effectsofsilicon
onplantgrowthandphotosynthesisofhullessbarleyseedling
aftercoldstress[J].GuizhouAgriculturalSciences,2015,43
(10):72.

[9]檀艳静,张佳华,姚凤梅,等.中国作物低温冷害监测与模拟预

报研究进展[J].生态学杂志,2013,32(7):1920.
TANYJ,ZHANGJH,YAOFM,etal.Monitoringandsim-
ulationforecastingoncropchillingdamageinChina:Research
progress[J].ChineseJournalofEcology,2013,32(7):1920.

[10]杨成兰,祁存英,马银花,等.青稞GPAT 基因家族全基因鉴

定及表达分析[J].植物生理学报,2022,58(10):2006.
YANGCL,QICY,MAYH,etal.Identificationandex-
pressionanalysisofGPATgenefamilyinhullessbarley[J].
PlantPhysiologyJournal,2022,58(10):2006.

[11]韦泽秀,卓 玛,曲 航,等.海拔与积温梯度对春青稞生长的影

响[J].西藏农业科技,2018,40(S1):11.
WEIZX,ZHUOM,QUH,etal.Effectsofaltitudeandac-
cumulatedtemperaturegradientongrowthofspringhigh-
landbarley [J].TibetJournalof AgriculturalSciences,

2018,40(S1):11.
[12]王玉林,徐齐君,原红军,等.西藏青稞品种喜马拉雅8号低

温处理的SSH-cDNA文库构建及分析[J].麦类作物学报,

2017,37(8):1025.
WANGYL,XU QJ,YUAN HJ,etal.Constructionand
analysesofSSHlibraryofTibetanhullessbarley(Hordeum
vulgareL.var.nudum Hook.f.)Ximalaya8underlowtem-
peraturetreatment[J].JournalofTriticeaeCrops,2017,37
(8):1025.

[13]张银乐,张文静,杨 洋,等.低温对青稞种子萌发及幼苗生长

的影响[J].安徽农学通报,2018,24(16):28.
ZHANGYL,ZHANGWJ,YANGY,etal.Effectsoflow
temperatureonseedgerminationandseedlinggrowthof
highlandbarley[J].AnhuiAgriculturalScienceBulletin,

2018,24(16):28.

·776·第5期 王子傲等:Bestatin和 MeJA对青稞苗期耐低温胁迫的影响



[14]何 涛.青稞差减cDNA文库的构建及冷诱导基因的克隆和

转基因烟草表达研究[D].西安:西北大学,2007.
HET.ConstructionofsubtractedcDNAlibraryandcloning
ofclod-inducedgeneinhighlandbarleyandexpressionanaly-
sisoftransgenictabacco[D].Xi’an:NorthwestUniversity,

2007.
[15]周靖翔,闵德栋,李娇卓,等.茉莉酸甲酯在果蔬采后冷害控

制中的应用研究进展[J].植物生 理 学 报,2019,55(10):

1419.
ZHOUJX,MINDD,LIJZ,etal.Advancesinapplication
ofmethyljasmonateinchillinginjurycontrolofpostharvest
fruitsandvegetables[J].PlantPhysiologyJournal,2019,

55(10):1419.
[16]李 薇,张玮煜,刘英姿,等.玉米脂氧合酶家族基因的鉴定及

禾谷镰刀菌侵染与茉莉酸甲酯处理下的表达分析[J].农业

生物技术学报,2023,31(8):1567.
LIW,ZHANGWY,LIUYZ,etal.Identificationoflipoxy-
genasefamilygenesinMaize(Zeamays)andexpressiona-
nalysisunderFusarium graminearuminfectionand MeJA
treatment [J].Journalof Agricultural Biotechnology,

2023,31(8):1567.
[17]孙雨桐,刘德帅,齐 迅,等.茉莉酸调控植物生长发育和胁迫

的研究进展[J].生物技术通报,2023,39(11):99.
SUNYT,LIUDS,QIX,etal.Advancesinjasmonicacid
regulatingplantgrowthanddevelopmentaswellasstress
[J].BiotechnologyBulletin,2023,39(11):99.

[18]HETTENHAUSENC,LIJ,ZHUANGH,etal.Stempara-
siticplantCuscutaaustralis(dodder)transfersherbivory-in-
ducedsignalsamongplants[J].ProceedingsoftheNational
AcademyofSciencesoftheUnited Statesof America,

2017,114(32):6703.
[19]ZHAOS,YAOK,LIUK,etal.Bestatincreamimpairssolar
simulatedlight-drivenskininflammationandskincarcino-
genesisinmice[J].JournalofInvestigativeDermatology,

2021,141(11):2699.
[20]倪 隽,陈淑珍.乌苯美司抗肿瘤作用研究进展[J].中国医药

生物技术,2018,13(5):448.
NIJ,CHENSZ.Researchprogressonanti-tumoreffectof
ubenimex[J].Chinese MedicinalBiotechnology,2018,13
(5):448.

[21]戴园园.茉莉酸信号转导途径中新的组分的鉴定和特征[D].
北京:北京林业大学,2008.
DAIYY.Identificationandfeaturesofnewcomponentson
theJApathway[D].Beijing:BeijingForestryUniversity,

2008.
[22]翟庆哲.茉莉酸信号途径的化学遗传学解析[D].泰安:山东

农业大学,2006.
ZHAIQZ.Chemicalgeneticdissectionofjasmonicacidsig-
nalingpathway[D].Taian:ShandongAgriculturalUniversi-
ty,2006.

[23]安立昆.玉米茉莉酸信号受体基因家族ZmCOIs功能研究

[D].南京:南京农业大学,2018.
ANLK.Functionalassayofjamonatesignalreceptorgene
familyZmCOIsinmaize[D].Nanjing:NanjingAgricultural
University,2018.

[24]郑文光,耿 宇,李常保,等.茉莉酸信号转导突变体ber15的

分离和基因克隆表明油菜素内酯的合成影响茉莉酸信号转

导[J].植物学通报,2006,41(5):603.
ZHENGW G,GENGY,LICB,etal.Characterizationof
jasmonicacidresponsemutantber15demonstratescrosstalk
betweenjasmonicacidandbrassinosteriodsignaling [J].
ChineseBulletinofBotany,2006,41(5):603.

[25]耿 宇.茉莉酸信号转导突变体ber15的筛选和基因克隆[D].
南宁:广西大学,2007.
GENGY.Characterizationofjasmonicacidresponsemutant
ber15[D].Nanning:GuangxiUniversity,2007.

[26]陈金焕,田玉如,李艾佳,等.茉莉酸信号及其在木本植物中

的研究进展[J].中国科学:生命科学,2020,50(2):215.
CHENJH,TIANYR,LIAJ,etal.Jasmonicacidsignaling
anditsresearchprogressinwoodyplants[J].ScientiaSini-
ca:Vitae,2020,50(2):215.

[27]王海彦,成 城,安立昆,等.玉米内源茉莉酸调节干旱胁迫下

的光合作用和抗旱生理反应[J].南京农业大学学报,2019,

42(1):30.
WANGHY,CHENGC,ANLK,etal.EndogenousJAreg-
ulatesleafphotosynthesisanddrought-toleranceresponse
underdroughtconditioninmaize[J].JournalofNanjing
AgriculturalUniversity,2019,42(1):30.

[28]XUER,GUOR,LIQ,etal.RicerespondstoSpodoptera
frugiperdainfestationviaepigeneticregulationofH3K9ac
inthejasmonicacidsignalingandphenylpropanoidbiosyn-
thesispathways[J].PlantCellReports,2024,43(3):78.

[29]HES,ZHIF,MINY,etal.TheMYB59transcriptionfactor
negativelyregulatessalicylicacid-andjasmonicacid-media-
tedleafsenescence[J].PlantPhysiology,2023,192(1):

488.
[30]HUY,JIANGL,WANGF,etal.Jasmonateregulatesthe
inducerofcbfexpression-C-repeatbindingfactor/DREbind-
ingfactor1cascadeandfreezingtoleranceinArabidopsis
[J].ThePlantCell,2013,25(8):2907.

[31]樊晓培,邢津溥,魏铁锁,等.外源 MeJA对低温胁迫下冬小

麦冷响应基因表达的影响[J].麦类作物学报,2020,40(3):

292.
FANXP,XINGJP,WEITS,etal.Effectofexogenous
MeJAontheexpressionofcoldresponsegenesinwinter
wheatunderlowtemperaturestress[J].JournalofTritice-
aeCrops,2020,40(3):292.

[32]朱春权,魏倩倩,项兴佳,等.褪黑素和茉莉酸甲酯基质育秧

对水稻耐低温胁迫的调控作用[J].作物学报,2022,48(8):

2016.
ZHUCQ,WEIQQ,XIANGXJ,etal.Regulationeffectsof
seedlingraisingbymelatoninandmethyljasmonatesubstrate
onlowtemperaturestresstoleranceinrice[J].ActaAgro-
nomicaSinica,2022,48(8):2016.

[33]赵 虎.MeJA 对冬小麦抗寒生理及寒胁迫下TaCOI1/Ta-
MYC2基因表达量的影响[D].哈尔滨:东北农业大学,2018.
ZHAOH.EffectofMeJAoncold-resistanceandcoldstress
ofTaCOI1/TaMYC2genein winterwheat[D].Harbin:

NortheastAgriculturalUniversity,2018.

·876· 麦 类 作 物 学 报                  第45卷


