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摘 要 本文论述 了逆境对植物各方面造戚的伤害及植 物产生的相应反应 ，重点对植 物在 生理 生 

化上的变化、对抗性生理领域中的一 些学说和最新研究结果作 了介绍 ，并指出相生相克现象也可作 为抗 

逆生理的一个 方面加以研究 ，概念扩 展后的抗逆生理学必将在农业 、环保等方面得到更广泛的应用。 
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Abstract The harm caused by stress to the plant and its physiological reaction are 

studied，some hypothesis and the recent researeh achievements in the field of resistance 

physiology &re discussed with the emphasis on the plant physiological and biochemical 

effects It is also pointed out that allelopathy can be seen as one aspect of resistance 

physiology， and it will he of great importance for the agriculture and environmental 

protection． 
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作为生态系统 的一分子 ，植物无时无刻 

不在 同环境进行着 物质 、信 息和能量的交 

流。环境中与植物相关的因子多种多样 ，且 

处于动态变化之中，植物对每一个因子都有 
一 定的耐受限度，一旦环境因子的变化超越 

了这一耐受限度 ，就形成 了逆境 。因此 ，植 

物 的生长过程中，逆境是不可避免的。植物 

在长期的进化过程 中，形成了相应的保护机 

制 ：从感 受环境条件 的变化到调整体 内代 

谢 ，直至发生有遗传性的改变 ，将抗性传递 

给后代 

研究逆境对植物造成的伤害以及植物 

对此的反应 ，是认识植物与环境关系的一条 

重 要途 径 ，也为 人类 控制 植物 的生长条件 提 

供 了可能性 。以下从逆境引起 的膜伤害、细 

胞 内生化效应、遗传特性等方面探讨植物抗 

逆 生理 学的一些重要 问题 。 

1 逆境引起 的膜伤 害 

1．1 影响膜透 性及 结构 

细胞膜作为联系植物 细胞 与外界的介 

质 ，它的组成 、性质与细胞所处 的环境息息 
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相关 ，而外界环境对植物 的胁迫危害 ，首先 

在膜系中有所 表现。干旱 、低 温、冻害等几 

种胁迫 ，无论是直接危害或是 间接危害 ，都 

首先引起膜透性 的改变。至于膜上酶蛋白 

的变化以及脂类 的组成也可随着胁迫的深 

化而有所改变 ，目前，这方面研究最深入 的 

是 低 温 引 起 膜 脂 相 变 的 假 说 。1970 年 ， 

Lyons和 Raison提出，低温敏感植物的膜脂 

相变可能由于膜脂肪酸的不饱和程度较低 ， 

或饱和膜脂 较 多 ，低 温下 ，膜 脂 以液 晶相 向 

凝胶相转变，造成细胞膜膜相分离 ，从 而引 

起细胞 生理活动 的紊乱 _3 。在此 之后 ， 

大量试验证明 ，膜脂的组分和结构与抗冷力 

密切相关 。构成膜脂的多种磷脂 中，磷脂酰 

甘油 (PG)起 主 导作 用 ，膜脂 相变 温度 的差 

异来 自饱和度及相变温度较高的 PG，抗冷 

性强的植物膜脂不饱 和度高，相变温度低 ， 

其膜脂可在较低温度下保持流动性，维持生 

理活动功能。控制 PG酰基组成的是甘油一 

3_甘 油 磷 酸 酰 基 转 移 酶 (glycorol一3一 

phosphate acy|transferase)。将南瓜 中该酶 

的基因转入烟草 中，由于南瓜是低温敏感植 

物，转基因植物中质体 PG的脂肪酸饱和度 

提高，烟草表现为更易受低温伤害。可见膜 

脂组分的改变影响着细胞的抗冷力E34]。 

1．2 发 生胰脂 过氧化作用 

逆境对膜的伤害，还表现在膜脂过氧化 

上。20世纪 60年代束 ，Fridovich提出生物 

自由基 伤害假 说 ，植 物在 逆境 条件 下 ，细胞 

内产生过量 自由基 ，这 些 自由基 能引发膜脂 

过氧化作用 ，造成膜系统的伤害。主要反应 

是 ，活性氧促使膜脂中不饱和脂肪酸过氧化 

产生丙二醛(MDA)。后者能与酶蛋 白发生 

链式反应聚合 ，使膜系统变性_2 。有多位 

研究者报道，当植物受到低温或高温等逆境 

的胁迫 时 ，其细 胞 内 自由基 清除 剂 SOD、 

CAT、A 、GsT含 量下 降 ，而 MDA含 量 上 

升；另一方面，热锻炼、冷锻练或外源激素处 

理提 高 植 物 的 抗 逆 性 也 表 现 在 SOD 和 

CAT的活性提高 ，膜稳定性增强【 - _21]。 

1．3 影响离子载体功能的实现 

在细胞膜上存在着一些离子 载体或通 

道 ，当外界刺激作用于细胞时 ，除了膜结构 

变化影响内部代谢紊乱外，膜上的离子载体 

首先接受了环境变化的信号，并通过刺激 一 

信使 一反应偶联将信息传 向细胞 内。其 中 

ca2 信 使 的作 用 不 容 忽 视。 目前 ，公 认 

ca2 信使对 低温信号 的传 递起 重要作用， 

由质 膜 上 Ca2 活 性 、Ca2 一ATPa~ 以 及 

ca2 ／TI 反向传递体调节的胞质中 Ca2 水 

平的改变可以激发一系列酶的作用 ，引起相 

应 的生 理变 化 “J。 

综上所述 ，细胞膜在植 物的逆 境生理 

中，起着重要作用。外界环境通过影响膜的 

组分 、结构，使膜上电解质、电离梯度 以及载 

体的种类和作用都发生 了变化 ，从而对细胞 

内部代谢也产生极大影响。反之 ，多种植物 

抗逆性的基础，也是与保护膜的完整性、功 

能性分不开的。 

2 与环境胁迫有 关的生理生化效应 

2．1 活性蕾清除系统 

植物细胞通过多种途径产生 o2、OH、 

()2和 H202等自由基，同时在生物系统进化 

过 程 中 ，细胞也 形 成了清除这些 自由基 和活 

性氧的保护体系 ，酶性的有超氧化物歧化酶 

(s0D)、过 氧化 物 酶 (POX)、过 氧化 氢 酶 

(CAT)、抗 坏血酸过 氧化 物酶( AⅣ]D)、 

脱氢抗坏血酸还原酶(DHAR)、谷胱甘肽还 

原酶(GR)、谷胱甘肽过氧化物酶(GP)、单 

脱氢抗 坏血 酸还原酶 (MDAR)、谷胱甘肽一 

转移酶 (GsT)等。还有一 些非 酶性 抗氧 

化剂 ，如还原性谷胱甘肽 (GsH)、抗坏 血酸 

(AsA)、 生育酚(v )、类胡 萝 素(CAR)、 

类黄酮 (FLA)、生 物 碱 (ALK)、半 胱 氨酸 

(CyS)、氢醌 (HQ)及甘露醇等。如前所述 ， 
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自由基的危害主要是造成膜脂过氧化，破坏 

膜系统 的完 整性。正常情 况下 ，o2 可 由 

SOD歧化生成 o2 和分子氧，H2 又 可 

通过保护系统催 化分解为无 害的分子氧和 

水。若 o2-积累到一定浓度 ，会引起叶绿素 

的破坏 ， 过剩会抑制 COg的固定和加 

速植物的衰老 ，低温、本分胁迫 高温 、除草 

剂等都能破坏 活性 氧产生与清除之间的平 

衡 ，使 SOD 与 CAT 活 性 下 降。相 反 ，若 

SOD与 CAT 的活性 上 升 ，则说 明植 物 的抗 

逆性有 了增强 ，这 方面 已有 多个 文 献报 道 。 

SOD与 CAT对保 护细胞不受过氧化伤害 

的重要性已得到公认 ，但其他酶及非酶自由 

基清除剂如 GsH、AsA的作用也不容忽视 ， 

它们共同维持着细胞活性 氧代谢系统 的平 

衡 [ 一,7,19,21,1。 

2．2 光台系统的变化 

有大 量试 验 证 明 ，当用 低 温 处 理 植 物 

时，正常光照下植物会发生本应由过量光照 

引起的光抑制作用 ，表 现为 PSII的失活， 

chla／b比值提高 ，并伴随着 PSⅡ反应 中心 

D1蛋白的破坏和叶黄素循环的变化 ，表明 

chla 比 chlb 更 易 受 水 分 胁 迫 的 伤 

害 [9,11,23,251。 

也有 与 大 多 数 试 验 相 反 的结 果，如 

Gordon等对冬小麦和冬黑麦的研究发现， 

冬 黑 麦 对 低 温 光 抑 制 的 耐 性 当 在 5℃ ， 

250,nmol／m2·S(5／250)时 比 2O／25O时 高 ， 

但并不显示 D1蛋白、ch[a／b比、叶黄素循环 

的变化 ，而冬小麦 5／'250时的磷酸蔗糖台成 

酶活性比春小麦高 2．5倍 ，因此 ，猜想低温 

诱发 的对光抑制耐性是由 PSII活化 引起的 

光台 能力 的增 强 ，并用 PSII活 化 压 (1 q ) 

[(QA) ／[(QA) +(QA)。 ]来衡 量 PSII活 

化程度 ，Robert等也指出，对盐胁迫适应的 

烟草细胞中，叶绿素含量增多，光合作用增 

强 ，光合磷酸酶活性上升[ 。 

除 了 PSII活 性 的 变 化 外 ，Kintake 

Sowike指出 ，当光强较弱、温度较低时也能 

引发主要破坏 PSI的光抑制 ，并分析 了PSI 

光抑制和 PSlI光抑制的关系。认为PSI的光 

抑制需低温、氧化胁迫 、相对弱光、长时间及 

PSR正常 ，所以在强光下时室温时被 PSII的 

光抑制掩盖。PSI的光抑制表现 为基因 Psa 

B产物的解体，这一蛋白为 PSI反应 中心复 

合物中 2个主要亚单位多肽之一。PSI的破 

坏比PSII需更长时间修 复，且 PSI的光抑制 

往往使 PS1][的抑制加强。 

对于 PSI、PSⅡ光抑制的具体机制还 

有几种不同观点，需要更多实验来证明。 

2．3 酶 系统 的变化 

Wqa~h Kawcynski利用 离体 苜蓿 核及 

幼苗实验 ，两种抗冷性不同的品种，离体核在 

4"C下都显示出比25℃下更高的蛋白磷酸化 

水平。其中耐寒品种 Apica核 中磷蛋 白由低 

温诱发 的磷 酸化 水平 大大高 于敏 感 品种 

Trek。用幼苗作低温处理 ，Apica中出现新的 

磷蛋白，并能为低温诱 导磷酸化，而 Trek中 

则未出现。由此 ，他提出低温信号转导 f起 

的玲驯化基 因的表达是 由快速 的且 可逆 的蛋 

白质磷酸化介导的。低温可以引起蛋白激酶 

活性加强 ，而蛋 白磷酸酶失活。这一变化是 

低温信号转导级联反应必不可少的步骤 ，其 

结果为 Cas基因家族的表达 。 

某些植物能耐受环境中较高浓度污染 

物的存在，是因其体内有与此类物质代谢相 

关的酶类 ，环境中污染物含量的变化可以启 

动酶系 的变化 。汪敏报道 ，凤 眼莲体 内在长 

期进化过程中形成了一套降解酚的机制，包 

括多酚 氧化 酶 (PPO)、过 氧 化 物 酶 (PO)和 

酚糖苷转移酶等。随着培养液 中酚浓度提 

高，PPO和 PO活性上升 ，使体 内酚类化合 

物的代谢加快 ，将 吸 收到体 内 的酚转 化为对 

植物无毒害的其他物质贮存于植物体内或 

最终代谢为 () 排 出体 外，从而消除了酚 

类化合物的解偶联作用和对植物细胞膜的 
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损伤作用l1 。 

2．4 代谢途径的改变 

0 型旱生植物 由于长期缺水生长的 

适应性 ，发展出晚上利用 PEP已se和苹果酸 

脱氢酶固定 O 而白天再由 RuH}，case固定 

的 CAM 途 径 ，从 而避 免 白天 气 孔开 放 而 失 

水，同时也能满足生命所需的碳水化台物生 

产。另外，存在一种兼性植物，它们在平时表 

现出 巴 植物的特 征 ，而在 NaCI、PEG 和干 旱 

诱导下 ，能表现 出 CAM 型植物的固碳方式， 

其关键是诱导产生 PEW-~ase。随着胁迫或消 

除胁迫过程的进行 ，PEW．ase活性 、酶蛋 白量 

和 PEPCase mRNA量三者同步增加或减少。 

这可以看作环境胁迫引起基因表达的改变， 

从而导致另一种代谢途径l1 -川。 

当用低温处理某些植 物时会引起呼吸 

代谢途径的改变 ，产生更多 的热量 ，Michae 

R Moynihan报 道 ，在 81C下 处 理 8h后 ，与 

25℃时相比，不耐寒植物(大豆 、黄瓜 、番茄、 

茄子 、棉花)产热量从 47％上升到 98％，耐 

寒植物土豆、豌豆则从 7％上升至 22％。若 

温度更低，处理时间更长 ，则耐寒种产热上 

升更明显。这种新的呼吸代谢途径不受氰 

化物抑制，但 能被水杨异羟肟酸 阻遏 ，它跳 

过了从 CoQ至 O2之间的位点，将呼吸代谢 

的几乎全部化学能都转变 为热量。虽然这 

些热 量对植 物 的大 量 组织 不会 有 很 明 显 的 

效应 ，但在亚分子水平可与线粒体 中低温引 

起的毒 害相拮抗 ，保 持膜 的整体性1] 。有 

学者 认 为，质 膜 中存 在 I型 和 Ⅱ型 2种 

NADH氧 化酶 ，前者 最 适 pH 为 7．O一 7．4， 

对氰化物不敏感 ，这种酶参与的补偿代谢途 

径不存在 Cytaa ，也不存在 非血红素 铁蛋 

白，因 为 它 能 被 FIFO离 子 通 道 阻塞 剂 

DCCD抑制 ，因此，猜想它与 ATPase的关系 

可能是平行的_1 J。 

2．5 胁迫激素的产生 

植物在遭受逆境胁迫后 体内往往迅速 

积累大量脱落酸(ABA)和乙烯 ，伴随着胁迫 

的解除，它们的含量也回落。由于它们产生 

的非专一性和普遍性 ，有人称它们为胁迫激 

素。ABA与逆境生理的密切关系早 已为人 

们所注意，低温 、水分胁迫都引起 ABA含量 

上升 ，且与植物的抗逆性密切相关 。而外源 

增加 ABA，也能引起植物类似受寒害、干旱 

等逆境 的反应l】 m J。有假 说认 为，ABA是 

植物抗逆基因表达的启动因子，传达了逆境 

信号。但 Mohapatra等从经 冷驯化的苜蓿 

品种中确认 了 3个 COR(冷调节)基因 ，并 

证明 ABA不能诱 导这 3个 COR基 因的表 

达 。Gilmour等 发现低 温和外 源 ABA均 

能诱 导野生 型拟 南荠菜 属 的 Arabidops~ 

thaliana的抗寒力 ，而低温仍 能诱导 ABA 

缺陷 型 的 A．thatiana 品种 抗 寒 力 的形 

成【8， 。Satoshi Iac hiI圳 对 干 旱 植 物 

Cowpea的抗旱基 因进行了分离，作为典型 

的旱生植物 ，脱水处理后 10h，叶片 ABA含 

量就 达 10retool／gFw。是 不 受 胁 迫 时 的 

160倍 ，而拟南荠 在相 同处理 下 ABA含量 

仅为 Cowpea的 2％，比脱 水前上 升 4倍。 

但外源 ABA的处理却不能引起所有抗旱基 

因的 表 达 ，至 少 有 一种 CPRD14是 并 受 

ABA影响 的。因此 ，可能存在着 2条信息 

传递 途径 ，依赖 与 不依 赖 ABA 的。究竟 

ABA在促进抗逆基 因的表达方面是如何起 

作用的，还有待于进一步研究。 

另一种较重要的激素是 乙烯 ，Bradford 

等报道 ，番茄在溃水胁 迫 72h后 ，体 内乙烯 

增 至对 照组的 2O倍 。Sergei L Mekhedov 

和 Hans Kende剐 报道 ，水 稻沉 水 时节 间 生 

长速率的提高是 3种植物激素—— 乙烯、脱 

落酸和赤霉素相互作用的结果 。低 氧分压 

诱导乙烯的台成 ，乙烯引起脱落酸水平的降 

低，而后者又是赤霉素的拮抗物 ，赤霉素则 

是引起节间生长的主要激素。因此，乙烯是 

通过促进生长来缓解淹水胁迫_， 。除此之 
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外 ，赤霉素、细胞分裂素(CTK)、ACC等，也 

参与调节 了植物的抗逆反应 。可以说，植物 

对逆境的生态适应 是建立在胁迫激素生理 

调控 基础上 的。 

2．6 逆 境诱导 蛋 白的产 生 

在逆境胁迫下 ，植物体内正常的蛋白质 

合成被抑制 ，但 同时也有若干新 的蛋 白产 

生，这些蛋 白的生成往往提示新的功能的产 

生。最早发现的就是在高温诱导下的热激 

蛋 白 Hsp。这种蛋白起先仅在细菌 、酵母 中 

发 现 ，后 来 发 现 在 高 等 植 物 中 亦 存 在 。 

Yuh—Ru Julie Lee等利用脯氨酸类似物 Aze 

(azetidine一2一carboxylic acid)处 理大 豆 幼 苗 ， 

发 现 Hsp不 仅 在 热 胁 迫 下 生成 ，在 氨 基 酸 

类似物、亚砷酸盐 、重金属镉 处理下亦会 产 

生，不如说它也是一种胁 迫反应 ，伴随 Hsp 

产生 的一些 小 分 子 短期蛋 白亦 参加 了热激 

反应 。同时 ，Hsp蛋 白并 非 单 一 蛋 白，不 同 

的胁 迫处 理产生 的 Hsp种类 、数量亦有不 

同⋯ 。 

Lea蛋 白(胚胎发 生晚期蛋 白)是一族 

脱水诱导蛋 白，具有很高的亲水性和热稳定 

性 ，可分为 3组．同时其中一些成 员也可被 

ABA和 水分 胁 迫 因子 诱导 产 生 AFP 

(抗冻蛋 白)则被认为是存 在于多种植物的 

低温诱导蛋 白。但深人研究可以发现 ，植物 

中还有很多特有蛋 白，具有种特异性，不 能 

完 全 归 属 于 某 一 类 蛋 白。如 Joseph在 

Brassica napus属 中发现 的 BN28蛋 白虽 然 

有类似 于 I类 AFP的氨基 酸组成 和二 级结 

构 ，但却不象 AFP一样具有稳定特性 ，而极 

易发生形态变化 AFP抗冻机理是 与冰产 

生联结 ，阻止 冰分 子进一步加人 ．BN28不 

具有稳定螺旋 ，因而其行为不具有 AFP特 

征 。Satoshi在 Cowpea中发 现 的 C．PRD 

基因编码蛋 白质与第 2组 LEA蛋 白相似， 

但在氨基酸组成上 ，缺少一个保守片断和一 

个 丝 氨 酸 。 而 它 所 具 有 的 5 个 

GTTGGFTGDTGRQ重复片断也未 曾在其 

他 LEA蛋 白中发现 弼 。 

另一种 逆 境诱 导蛋 白—— 耐 盐 蛋 白也 

吸引了科学家的注意力。已发现其在整体 

植株 、悬 浮 培 养 和 愈伤 组织 细 胞 中均 有 存 

在。Bresson把等电点 >8．2的 26KD耐盐 

蛋白命名为渗透蛋 白(osmotin)。因其积累 

总是伴随渗透调节过程 的开始 。外源 ABA 

也 能诱 导 26KD耐盐 蛋 白的积 累 J。 

重金属结合蛋 白(MIT)往往是某些植 

物具有较高重金属耐受力的原因．主要是与 

cu 或 cd 结合，它们在结构上都具有 丰 

富的 Cys残基 ，可能通过 Cys的琉基与金属 

离子螯合 ，降低细胞内可扩散的金属离子浓 

度。如在小黑麦 中发现的分子量为 3．1KD 

的镉结合蛋 白等 

3 抗性 生理 涉及 的某些相关问题 

3．1 相 生相克现 象 

抗性生理的定义 ，原本是指环境中的温 

度 、光照 、水分 、金属 离子等理 化因子 的变化 

引起 的植物相应的有遗传特性 的改变 ．其中 

也包括病原菌侵人引起的植物抗病性 ，而其 

他生物因子对植物的作用多归人生态学 中 

作为竞争 、互利、共生等多种种问关系之实 

例。其实从生理学观点来看，生物因子亦为 

环境因子，植物因他种生物的作用而发生的 

种种反应 ，与狭义 的抗性 也有 相通 之处。 

因此 ．特将近年来研究较多的相生相克现象 
一 并加以叙述 ．作为对传统抗性生理的一种 

补充 。 

相生相克 (Al~lopathy)意为不同植物 、 

微生物之 问的受益 和受害两方面 的关 系。 

主要反应为植物向环境释放化学物质 ，对环 

境中另一种生物产生刺激或抑制效应。某 

些植物之问存 在的“不相容”或“互惠”关系 

早已为人们所注意，并在农业及园艺中得到 

应用 ，而植物也可产生对 自身有抑制作用的 
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物质 ，从 而控 制种 群 的生 长。如 一 种 藻 

13otrydium becherianum 的分 泌 物 能抑 制 自 

身生长 ，但促进异种生长，此种效应使 这一 

藻种限制在陆地生活。而有 的植物则通过 

产生抑制其他生物的物质来达 到大量繁殖 

的目的。如大型水生植物凤眼莲，常常以极 

快的速度占领大片水面 ，脒 了因为它有快速 

生长的特性外 ．与它能抑制藻类和其他植物 

生长，从而在竞争中 占优势也有很大关系。 

植物释放的相生相克物质同时也受 环境 因 

素的影响，并且往往 由于种类 、品系的不 同 

而产生不同的效应。 目前对 于相生相克现 

象 ，还仅仅停留在现象 的描述和相生相克物 

质的分离上 ，对于这一现象产生的机制及制 

约因素的研究还未广泛开展，而这正是植物 

生理学 家 的任务 。 

3 2 抗性的遗传背景 

植物的抗性 由环境因子诱发 ．并能稳定 

遗传给后代。因此 ，对 于抗逆性质的遗传背 

景分析 ．一直是科 学家所关心 的问题，人们 

希望通过找出控制抗逆性状的基因，来进一 

步阐明抗性机理 ，并 运用现代遗传工程技 

术 ．达到人为修饰、建立 、调节植物抗逆性状 

的 目的。近年来 的研究 表明 ，抗 逆性 并不 是 

单一基因控制的，更多的时候是通过一族密 

切相关基因共 同作用，如某些植物对金属、 

SO2及 少数 的有机 磷 农 药 的抗 性一 般 是 由 

多基因遗传控制的一种适应现象 ．而另一些 

研究者则认为 ，单一一个基因控制抗性 的产 

生，同时还有一些基 因(修饰子)可以增强这 

些抗性。目前发现的与抗逆性有关的基因， 

多是编码逆境诱导蛋白或某些在抗性 中起 

重要作用的酶类 的基 因，如 HS基因家族 、 

Car 基 因 家 族 (chilling acclimition 

responsive)、基 因 (Cowpea clones responsive 

1o dehydration)等。抗性遗传 的复杂性给基 

因的分离、纯化带来了困难 ，很难找 出在各 

种植物中都存在的特定的专一的抗性基园。 

不过 ，Murata将南瓜甘油一3一甘油磷酸 酰基 

转移酶基因转人烟草引起对低温敏感 的实 

验的一 次有益尝 试[24,32,35,37,38】。 

3 3 抗逆 性研究 的应 用及 发展 

植物抗逆生理的研究在农业上 的重要 

性是显而易见的，在这方面也早已进行了大 

量的工作，主要是对植物进行抗寒锻炼 、热 

锻炼和筛选培育抗性品种等。今后应从分 

子生物学的角度 ，运用遗传工程方法 ，达到 

人为控制植物抗性 的目的，增加粮食产量。 

近年来 ，环境问题已越来越受到全世界 

的关注，运用抗污染植物去除空气、土壤、水 

体 中的重金属 、有机磷等污染，已成为各 国 

环境保护工作的重要措旋。如利用凤眼莲 

等大型水生植物去腙环境废水中的酚、镉等 

污染物 ，已被证明具有良好效果。利用植物 

处理污染 ，可以避免影响生态平衡或造成新 

的污染 ，并能形成新的良性循环。这正是环 

境保护工作的目标所在【 ， · · ，”一。 

人类的发展离不开与环境的协调 ，了解 

环境与植物的关系，能有助于我们进一步了 

解人类与环境的关系。 
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