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低温胁迫对2个石榴品种幼苗光合参数

和生理特性的影响
关思慧 1，2，柴亚倩 1，崔洪鑫 1，宋晋泰 1，朱光裕 1，刘慧英 1，郝 庆 1，2*，刁 明 1*

（1石河子大学农学院·特色果蔬栽培生理与种质资源利用兵团重点实验室，新疆石河子 832003；
2新疆农业科学院园艺作物研究所，乌鲁木齐 830000）

摘 要：【目的】研究不同低温胁迫下2个石榴品种光合、叶绿素荧光及生理特性的响应差异。【方法】采用盆栽方式，以

1年生喀什酸石榴和突尼斯软籽石榴2个品种幼苗为试验材料，在人工气候室中模拟低温，设置5个温度水平的处理，

探究低温处理期间2个石榴品种幼苗光合特性、叶绿素荧光参数、光合色素和渗透调节物质含量的变化，分析石榴的

低温生理响应特性。【结果】随着胁迫温度的下降，叶绿素 a含量、类胡萝卜素含量、总叶绿素含量、净光合速率（Pn）、蒸

腾速率（Tr）、气孔导度（Gs）、水分利用效率（water use efficiency，WUE）和最大光化学效率（Fv/Fm）、光化学猝灭系数

（qP）、实际光化学效率[Y（Ⅱ）]均呈现下降趋势，脯氨酸含量、可溶性糖含量、可溶性蛋白含量、相对电导率、丙二醛

（malondialdehyde，MDA）含量、非光化学淬灭系数（non-photochemical quenching，NPQ）呈上升趋势，胞间CO2浓度（Ci）

呈先升后降趋势；随胁迫时间的延长，2个石榴品种净光合速率、气孔导度、水分利用效率、Fv/Fm和[Y（Ⅱ）]呈下降趋势，

其余指标的变化趋势均有所不同。【结论】喀什酸石榴植株抗寒性显著强于突尼斯软籽石榴。喀什酸石榴叶片较厚重，

在低温胁迫下抗脱水能力强，光合机构受损伤程度低，有较强维持叶绿素含量的能力，光合效率较高，同时维持细胞渗

透调节能力和膜脂过氧化能力强。突尼斯软籽石榴在重度低温胁迫持续6 d或极重度低温胁迫持续4 d后其光合系统

被严重破坏，叶片生长被抑制，出现低温冻害。该研究结果为寒冷地区引进软籽石榴的适栽区划分和防寒栽培管理技

术的选择等提供理论依据。
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Abstract:【Objective】The aim of this study was to investigate the effects of the low temperature stress

on photosynthetic and physiological characteristics of Kashi acid pomegranate and Tunisia soft seed

pomegranate in Xinjiang. Meanwhile, the cold resistance and suitable growth conditions of the two vari-

eties were evaluated, so as to provide scientific basis for the introduction, breeding, and cultivation man-

agement.【Methods】One year cuttings of the two varieties with different cold tolerance types (Kashi ac-

id pomegranate: high cold resistance and Tunisia soft seed: cold resistance) were used as experimental

materials and placed in an artificial climate chamber with gradient cooling. Five temperatures (CK:

25 ℃ , T1: 6 ℃ mild stress, T2: 3 ℃ moderate stress, T3: 0 ℃ severe stress, T4: -3 ℃ very severe
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stress) and three durations (2, 4 and 6 d) were set. During this period, the photosynthetic parameters,

chlorophyll content, chlorophyll fluorescence characteristics, relative electrical conductivity, malondial-

dehyde and osmotic regulatory substance (proline, soluble sugar and soluble protein) contents of pome-

granates of the two varieties were measured.【Results】With the decrease of stress temperature, the

contents of the chlorophyll a, carotenoids, total chlorophyll, net photosynthetic rate (Pn), transpiration

rate (Tr), stomatal conductance (Gs), water use efficiency (WUE) and fluorescence parameters [Fv/Fm,

qP, Y(Ⅱ)] showed a downward trend. Besides, the photosynthesis was inhibited by the decrease of tem-

perature and the extending of stress time. The proline content of these two pomegranate varieties

showed an increasing trend with the extension of stress time and the intensification of stress degree. The

Kashi acid pomegranate had no significant change under mild stress, while the Tunisia soft seed pome-

granate was sensitive to temperature and showed significant change. The increase of proline content

was positively correlated with the degree of stress. The soluble sugar content of the Kashi acid pome-

granate increased significantly after 2 d and 4 d of stress, then it decreased after 6 d of stress. The Tuni-

sia soft seed pomegranate increased firstly and it decreased after 2 d and 6 d of stress, while it increased

firstly and decreased after 4 d of stress. Under the same stress temperature, with the increase of stress

days, the two varieties showed an increasing trend except for mild stress. And the other treatments

showed a trend of increasing first and then decreasing. Under the same stress time, the soluble protein

content was significantly increased with the decreasing of temperature. However, under the same tem-

perature, the soluble protein content increased firstly and then decreased with the extending of stress

time. Furthermore, the soluble protein content of theTunisia soft seed pomegranate were higher than

that of Kashi. The level of increasing content was negatively correlated with anti- cold type varieties,

and positively correlated with the stress levels. The relative conductivity of the Kashi acid pomegranate

did not change significantly under the mild low temperature treatment, but decreased under the moder-

ate low temperature treatment, while that of the Tunisia soft seed pomegranate decreased under severe

treatment. Under other low temperature stresses, the relative conductivity of the two varieties showed a

significant trend of increase. And the increase of relative conductivity of Tunisia soft seed pomegranate

was greater than that of the Kashi acid pomegranate, the largest increase reached the highest value after

6 days of extreme stress. With the decrease of stress temperature, the malondialdehyde content of the

Kashi acid pomegranate showed a gradual increase trend, while the malondialdehyde content of the Tu-

nisia soft seed pomegranate showed a stable trend at first and then a sharp increase trend. The malondi-

aldehyde content of two pomegranate varieties increased significantly only under severe stress and ex-

tremely severe stress after 2 days of the low temperature treatment, and increased with the decrease of

temperature after 4 and 6 days of treatment. The malondialdehyde content of the Tunisia soft seed pome-

granate was generally higher than that of the Kashi acid pomegranate.【Conclusion】The cold resistance

of the Kashi acid pomegranate was significantly higher than that of the Tunisia soft seed pomegranate.

The mechanism of cold resistance could be that the leaves of the Kashi acid pomegranate were thick

and heavy under the low temperature stress, with strong anti-dehydration ability. Thus, the photosynthet-

ic apparatus had low damage. Besides, the leaves had strong ability to maintain chlorophyll content and

high photosynthetic efficiency. Meanwhile, they also had strong ability to maintain cell osmotic adjust-

ment and membrane lipid peroxidation. When the extreme stress lasted for 6 days or 4 days, the photo-

synthetic system of the Tunisia soft seed pomegranate would be seriously damaged, leading to the in-

habition of the leaf growth the cold damage would be cause.
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石榴（Punica granatum L.）属石榴科（Punicace-

ae）石榴属（Punica L.）植物[1]，是集生态作用与经济

价值为一体的特色果树[2]。石榴产业是新疆特色林

果业之一，目前已成为南疆乡村振兴、农民致富的支

柱产业。在生产中，新疆当地种植的硬籽石榴品种

尽管有很强的适应性，但存在品种较为单一、口味和

宜食性等品质指标无法满足消费者需求等问题[3]。

近年来，突尼斯软籽石榴因籽粒柔软、粒大多汁、品

质好和可食率较高等特性具有巨大的市场潜力[4-5]，

已成为新疆石榴主产区更新换代的主流品种。软籽

石榴喜温畏寒，低温是限制其引种和分布的主要因

素。在新疆南疆的石榴主产区，软籽石榴可露地栽

培，但冬季需采取防冻保护措施。早春的低温和倒

春寒往往会对软籽石榴造成不同程度的冷害和冻

害，而其中幼树的抗寒性更弱，容易遭受低温危害，

进而抑制石榴的生长和发育，影响后期的产量和品

质[6-7]。因此，在新疆寒冷地区引进软籽石榴新品种

时，研究软籽石榴对低温胁迫的生理响应是评价其

在该地区生长适应性的主要依据之一。

光合作用是植物最基本的生理现象，是干物质

积累的唯一途径[8]。光合能力强弱与植物产量和品

质密切相关[9]。低温胁迫破坏叶绿体结构使叶绿素

合成受阻，导致叶绿素含量显著下降[10]，植株黄化，

叶片净光合速率（Pn）下降[11]。强耐寒型品种植株的

Pn相对较高[12]；低温胁迫会影响光能的吸收、转换与

光电子传递，致使过剩激发能大量积累于光合系统

Ⅱ（PSⅡ）反应中心[13]，进而损伤光合机构，降低最大

光化学效率（Fv/Fm）、实际光化学效率（ΦPSⅡ）、电

子传递速率（electron transport rate，ETR）和光化学

淬灭系数（qP），导致叶片光合能力减弱[14]。低温胁

迫还会改变细胞膜透性，丙二醛（malondialdehyde，

MDA）及渗透调节物质如脯氨酸、可溶性糖和可溶

性蛋白含量增加[15]，以维持细胞渗透平衡，减缓低温

带来的损伤[16]。

目前，已有低温胁迫对秋菊 [17]、砂糖橘 [18]、脐

橙[19]、小麦[20]、棉花[21]等影响的相关生理研究。石榴

生理方面的相关研究主要集中在枝条忍耐低温的极

限温度上，而对于突尼斯软籽石榴幼苗能忍受的低

温胁迫时间却鲜见报道。在早春低温的生产中，短

暂低温下植物可以恢复生长能力，但持续低温会对

植物造成不可逆的影响。在新疆众多引种的软籽石

榴品种中，突尼斯软籽石榴栽培最广泛。为解决生

产上遇到的实际问题，本研究以新疆本地的喀什酸

石榴和引进的突尼斯软籽石榴幼苗作为研究对象，

采用人工模拟早春低温方法，探究不同低温胁迫下2

个石榴品种的色素含量、光合气体交换和叶绿素荧光

参数、叶片细胞相对电导率、MDA含量及渗透调节物

质含量等指标的变化差异，以期为软籽石榴在新疆

地区的合理引种和抗逆栽培管理提供理论依据。

1 材料和方法

1.1 试验材料

供试材料为1年生春季扦插的喀什酸石榴和突

尼斯软籽石榴幼苗（分别引自新疆喀什和河南荥

阳）。试验于石河子大学农学院试验站温室和兵团特

色果蔬栽培生理与种质资源利用重点实验室进行。

选取生长健壮、无病虫害和机械损伤且整齐一致的幼

苗，移栽于直径12 cm、高18.5 cm的营养袋中，袋内盛

装草炭、蛭石与珍珠岩复配基质的体积比为 1∶1∶1。

幼苗统一修剪，保留苗高35~40 cm，正常养护管理，

待缓苗结束后转移至人工气候箱中进行低温处理。

1.2 试验设计

试验共设置 5个温度处理，即（1）CK：以 25 ℃

（昼）/20 ℃（夜）为对照；（2）T1：6 ℃（轻度低温胁迫）；

（3）T2：3 ℃（中度低温胁迫）；（4）T3：0 ℃（重度低温

胁迫）；（5）T4：-3 ℃（极重度低温胁迫）。处理前，幼

苗均在人工气候箱（Percival，美国）中进行预培养，培

养环境条件均为温度25 ℃（昼）/20 ℃（夜）、光照周期

16 h/8 h、光照度 100 μmol · m- 2 · s- 1、相对湿度 70%~

80%。然后将4个低温胁迫处理按3 ℃·h-1连续降温

的方式进行降温处理，直至降至目标低温。每个处

理3次重复。于处理2、4、6 d后测定各项指标。

1.3 测定项目及方法

1.3.1 叶绿素及类胡萝卜素含量的测定 用95%乙

醇浸泡叶片48 h，置于黑暗条件下浸提，至叶片组织

完全变白，即为浸提完全，得到色素提取溶液，参照

严衍禄等[22]方法测定并计算叶绿素a、叶绿素b、类胡

萝卜素及叶绿素总量。

1.3.2 光合参数的测定 试验以正常25 ℃温度处理

为对照（CK）处理2、4、6 d，于低温处理相同天数后，

使用美国LI-COR公司便携式光合仪LI-6400在上午

10︰00—12︰00测定2个石榴品种幼苗功能叶片（从枝

条顶部倒数第7~8枚完全叶）的净光合速率（Pn）、气

孔导度（Gs）、胞间CO2浓度（Ci）和蒸腾速率（Tr），并计
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算水分利用效率（water use efficiency，WUE）=光合

速率/蒸腾速率。测定光照度为 400 mol ·m-2s-1，CO2

浓度为400 μmol·mol-1，流速为500 μmol·s-1。每个处

理3个重复，每个重复选取1株幼苗的2片功能叶。

1.3.3 叶绿素荧光参数测定 利用脉冲调制式叶绿

素荧光成像系统MAX-Imaging-PAM测定叶绿素荧

光动力学参数，测定时选取生长一致且受光方向相

同的叶片，暗适应 30 min后测定慢速动力学曲线。

石榴幼苗叶片的测定参数包括PSⅡ最大光化学效

率（Fv/Fm）、实际光化学效率[Y（Ⅱ）]、光化学淬灭系

数（qP）、非光化学淬灭系数（non- photochemical

quenching，NPQ）和光系统Ⅱ的绝对电子传递速率

（Electron transport rate，ETR）。

1.3.4 相对电导率、膜脂过氧化程度和渗透调节物

质含量的测定 叶片相对电导率采用电解质外渗量

法[23]测定。MDA含量参考硫代巴比妥酸（TBA）显

色法[24]测定。脯氨酸含量参考磺基水杨酸比色法测

定，可溶性蛋白质含量采用考马斯亮蓝法测定，可溶

性糖含量采用蒽酮比色法[25]测定。

1.4 统计分析

采用Excel 2010软件进行数据统计与制图，采

用 R 语言（Mango，英国）软件进行数据分析（p＜

0.05），采用ANOVA作方差分析和采用Duncan多重

比较法进行比较分析。

2 结果与分析

2.1 低温胁迫对石榴叶片叶绿素含量的影响

由表 1可知，随低温胁迫程度的加强和胁迫时

表 1 低温胁迫对 2 个石榴品种的叶绿素 a、叶绿素 b、类胡萝卜素及叶绿素总量的影响

Table 1 Effects of low temperature stress on chlorophyll a, chlorophyll b, carotenoids and total chlorophyll for seedlings of

two pomegranate varieties

品种

Varieties

喀什酸石榴

Kashi acid
pomegranate

突尼斯

软籽石榴

Tunisia soft
seed pome-
granate

持续时间

Duration time/d

2

4

6

2

4

6

处理

Treatment

对照Control
T1
T2
T3
T4
对照Control
T1
T2
T3
T4
对照Control
T1
T2
T3
T4
对照Control
T1
T2
T3
T4
对照Control
T1
T2
T3
T4
对照Control
T1
T2
T3
T4

w（叶绿素a）
Chlorophyll a content/
（mg·g-1）

1.051±0.204 a
0.928±0.090 ab
0.660±0.023 bc
0.329±0.034 cd
0.223±0.041 d
1.425±0.214 a
1.058±0.181 a
0.514±0.012 b
0.266±0.019 b
0.137±0.028 b
0.857±0.010 a
0.838±0.017 a
0.527±0.051 b
0.263±0.080 c
0.100±0.008 d
0.769±0.017 a
0.631±0.097 ab
0.584±0.010 b
0.144±0.025 c
0.079±0.023 c
0.823±0.039 a
0.588±0.035 b
0.356±0.046 c
0.222±0.014 d
0.138±0.024 d
0.849±0.122 a
0.416±0.037 b
0.353±0.095 b
0.100±0.011 c
0.113±0.035 c

w（叶绿素b）
Chlorophyll b content/
（mg·g-1）

0.309±0.078 a
0.271±0.022 a
0.276±0.090 a
0.121±0.042 a
0.139±0.030 a
0.142±0.142 a
0.307±0.229 a
0.185±0.109 a
0.164±0.003 a
0.083±0.030 a
0.467±0.033 a
0.351±0.060 ab
0.305±0.059 b
0.087±0.013 c
0.077±0.007 c
0.521±0.023 a
0.218±0.021 b
0.191±0.004 b
0.224±0.013 b
0.134±0.013 c
0.503±0.052 a
0.200±0.004 b
0.120±0.020 bc
0.024±0.012 d
0.037±0.007 cd
0.420±0.072 a
0.147±0.015 b
0.114±0.043 bc
0.028+0.013 bc
0.015±0.004 c

w（类胡萝卜素）

Carotenoid content/
（mg·g-1）

0.205±0.069 a
0.197±0.050 a
0.098±0.012 ab
0.049±0.013 b
0.013±0.008 b
0.272±0.051 a
0.189±0.108 ab
0.090±0.058 ab
0.011±0.004 b
0.017±0.012 b
0.172±0.031 a
0.116±0.046 ab
0.029±0.018 c
0.033±0.002 bc
0.005±0.004 c
0.036±0.009 b
0.137±0.009 a
0.119±0.005 a
0.009±0.009 b
0.018±0.008 b
0.103±0.015 ab
0.125±0.004 a
0.076±0.008 b
0.043±0.006 c
0.017±0.010 c
0.158±0.082 a
0.097±0.006 ab
0.032±0.022 ab
0.027±0.007 b
0.012±0.008 b

叶绿素总量

Total chlorophyll
content/（mg·g-1）

1.360±0.126 a
1.199±0.076 a
0.936±0.101 ab
0.450±0.033 b
0.362±0.069 b
1.567±0.216 a
1.365±0.204 a
0.700±0.121 b
0.430±0.015 bc
0.220±0.049 c
1.324±0.023 a
1.190±0.044 a
0.832±0.099 b
0.350±0.093 c
0.178±0.015 c
1.291±0.008 a
0.849±0.118 b
0.775±0.011 b
0.368±0.014 c
0.213±0.019 c
1.326±0.090 a
0.788±0.039 b
0.477±0.063 c
0.246±0.011 d
0.174±0.017 d
1.269±0.051 a
0.562±0.048 b
0.467±0.052 b
0.127±0.006 c
0.128±0.036 c

注：每个值代表 3 次重复的（平均值±标准差）。同一品种相同胁迫时间不同的胁迫温度，通过 Duncan 检验，不同的字母表示差异显著（p＜

0.05）。下同。

Note: Each value represents（the average ± standard deviation）of three repetitions. Through Duncan test, different letters of the same variety with

different stress temperatures at the same stress time showed significant differences (p＜0.05). The same below.
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间的延长，2个石榴品种叶片的色素含量均呈不同

程度降低的趋势。T1处理对在整个处理期间喀什

酸石榴的叶绿素 a、叶绿素 b、类胡萝卜素及叶绿素

总量均无显著性影响，但显著降低了突尼斯软籽石

榴的叶绿素 a（除持续 2 d处理）、叶绿素 b及叶绿素

总量。此外，T2、T3和T4处理均显著降低了 2个石

榴品种的叶绿素 a、叶绿素b和叶绿素总量。在同一

低温胁迫时间下，突尼斯软籽石榴的叶绿素总量下

降幅度高于喀什酸石榴，且随胁迫程度的加剧，叶绿

素总量下降幅度越高于喀什酸石榴。这说明低温影

响了叶绿素的合成与降解，使叶绿素总量降低。突

尼斯软籽石榴的色素含量对低温的响应较喀什酸石

榴敏感。

2.2 低温胁迫对石榴光合特性的影响

如表2所示，与对照相比，相同处理时间的4个低

温处理均导致2个品种石榴叶片的Pn显著降低，且温

度越低，Pn的降幅越大。同一低温胁迫下，随胁迫天

数的增加，2个石榴品种的Pn亦呈下降趋势。其中，

突尼斯软籽石榴在极重度胁迫（T4处理）6 d后未检

测到光合参数，说明极重度低温处理下时间过长会导

表 2 低温胁迫下 2 个石榴品种光合特性参数的变化

Table 2 Changes of low temperature stress on photosynthetic characteristics parameters for seedlings

of two pomegranate varieties

品种

Varieties

喀什酸石榴

Kashi acid
pomegranate

突尼斯

软籽石榴

Tunisia soft
seed pome-
granate

持续时间

Duration
time/d

2

4

6

2

4

6

处理

Treatment

对照Control

T1

T2

T3

T4

对照Control

T1

T2

T3

T4

对照Control

T1

T2

T3

T4

对照Control

T1

T2

T3

T4

对照Control

T1

T2

T3

T4

对照Control

T1

T2

T3

T4

净光合速率

Net photosynthetic
rate, Pn/（μmol·m-2·s-1）

15.640±0.309 a

13.011±0.151 b

8.164±0.166 c

5.207±0.148 d

2.313±0.100 e

16.168±0.171 a

10.978±0.222 b

7.246±0.102 c

4.169±0.271 d

1.520±0.198 e

16.310±0.051 a

10.072±0.546 b

6.309±0.246 c

2.447±0.115 d

0.808±0.139 e

12.391±0.524 a

8.317±0.564 b

4.593±0.284 c

1.711±0.306 d

0.422±0.020 d

11.012±2.074 a

4.163±0.564 b

3.284±0.233 bc

0.792±0.207 cd

0.106±0.022 d

12.806±2.145 a

3.392±0.172 b

3.109±0.133 b

0.086±0.039 b

-

蒸腾速率

Transpiration rate,
Tr/（mmol·m-2·s-1）

4.947±0.084 a

5.483±0.080 b

3.567±0.270 c

2.588±0.113 d

1.640±0.096 e

5.253±0.101 a

4.362±0.061 b

3.141±0.146 c

2.281±0.103 d

1.154±0.126 e

4.992±0.161 a

3.492±0.186 b

2.347±0.091 c

1.550±0.037 d

0.657±0.065 e

5.263±0.061 a

3.994±0.198 b

2.770±0.372 c

1.574±0.073 d

0.429±0.174 e

4.982±0.537 a

1.663±0.303 b

1.694±0.067 b

0.725±0.256 bc

0.225±0.052 c

4.481±0.361 a

2.111±0.027 b

1.207±0.148 c

0.201±0.022 d

-

气孔导度

Stomatal
conductance, Gs/
（mmol·m-2·s-1）

0.546±0.019 a

0.473±0.006 b

0.358±0.018 c

0.249±0.012 d

0.170±0.011 e

0.515±0.009 a

0.416±0.007 b

0.306±0.004 c

0.240±0.029 d

0.141±0.014 e

0.516±0.015 a

0.385±0.006 b

0.264±0.011 c

0.189±0.008 d

0.105±0.012 e

0.351±0.036 a

0.222±0.005 b

0.194±0.009 b

0.081±0.008 c

0.135±0.009 c

0.339±0.032 a

0.259±0.003 b

0.164±0.005 c

0.042±0.012 d

0.066±0.018 d

0.351±0.003 a

0.157±0.023 b

0.179±0.006 b

0.079±0.017 c

-

胞间CO2浓度

Intercellular CO2

concentration, Ci/
（μmol·m-2·s-1）

240.590±1.601 d

285.753±7.634 c

345.703±3.293 b

373.063±7.976 a

383.937±9.534 a

307.957±3.461 b

313.433±14.643 b

374.970±9.643 a

326.880±4.270 b

375.037±8.486 a

296.563±3.806 c

305.890±4.099 bc

393.437±5.226 a

376.663±3.554 a

317.277±10.167 b

272.413±4.564 d

205.707±3.340 e

328.626±6.967 c

392.040±3.596 a

367.090±11.796 b

298.131±2.461 c

217.275±6.150 d

358.251±2.095 a

327.922±11.955 b

373.190±12.852 a

277.196±5.773 c

317.806±6.771 b

386.968±7.867 a

380.987±7.535 a

-

水分利用效率

Water use
efficiency, WUE/
（μmol·mmol-1）

3.163±0.091 a

2.373±0.028 b

2.300±0.155 bc

2.018±0.145 c

1.413±0.053 d

3.080±0.088 a

2.518±0.086 b

2.312±0.106 b

1.836±0.192 c

1.314±0.032 d

3.271±0.105 a

2.887±0.111 a

2.691±0.121 a

1.579±0.075 b

1.262±0.336 b

2.354±0.077 a

2.093±0.230 a

1.676±0.137 ab

1.097±0.236 b

1.169±0.492 b

2.206±0.283 a

2.557±0.348 a

1.937±0.065 a

1.127±0.097 b

0.472±0.018 b

2.862±0.442 a

1.606±0.061 b

2.631±0.458 ab

0.427±0.194 c

-

注：“-”表示没有测出数值，表示无法进行光合作用。

Note:“-”means that no value is measured, which means that photosynthesis cannot be carried out.
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致叶片光合功能受到破坏，无法进行光合作用；同一

低温胁迫处理下随低温处理时间的延长，不同低温

处理下，2个石榴品种Tr的变化趋势与Pn相同，且各

处理间差异显著。突尼斯软籽石榴Tr的下降幅度大

于喀什酸石榴；Ci总体结果上显示随温度下降先升高

后降低，同一低温条件下随胁迫时间的延长呈升高

趋势；同一胁迫时间不同低温处理下2个品种石榴叶

片的胞间CO2浓度与对照的差异随处理温度的降低

而呈显著负相关。WUE是植物生产中单位水分的

能量转化率指标[26]，同一胁迫时间随温度降低喀什酸

石榴的水分利用效率显著下降，突尼斯软籽石榴各

处理之间变化不显著。这说明2个石榴品种的光合

气体交换参数都受温度和时间互作的影响，且对突

尼斯软籽石榴的抑制效应更大。

2.3 低温胁迫对叶绿素荧光参数的影响

由图 1可知，2个品种石榴叶片的Fv/Fm随温度

处理的降低和胁迫时间的延长均呈下降趋势，其中

以突尼斯软籽石榴的降幅较大。此外，图2的Fv/Fm

荧光图像结果显示，低温处理下 2个品种石榴叶片

蓝色面积减少，绿色和红棕的面积增加的趋势与图

1中Fv/Fm值的变化基本一致。在低温胁迫 6 d后的

T3和T4处理下，可以明显看到突尼斯软籽石榴的

芽头萎缩，叶片外围失水萎蔫、出现斑块，颜色变

黄。这说明低温胁迫损害了 2 个品种石榴叶片的

光系统Ⅱ（PSⅡ），导致光抑制发生，尤其对突尼斯

软籽石榴的光合能力抑制更大。在极重度低温和

胁迫时间过长下，该品种受到了严重且不可恢复的

损伤。

随着温度的降低和胁迫时间的延长，2个石榴

品种的Y（Ⅱ）和qP均呈下降趋势，说明该情况下石

榴叶片的光化学效率及电子传递速率下降；此外，由

图 1可知，2个石榴品种叶片的NPQ与低温胁迫持

续时间关系不大，但随着低温强度加剧呈上升趋势；

温度越低，NPQ下降幅度越大，说明低温胁迫使2个

品种石榴叶片PSⅡ反应中心潜在热耗能力增强，从

而避免植物因吸收过多的光能而造成伤害，NPQ的

升高也有可能源于类囊体质子梯度差的增加和叶黄

素氧化程度的增强。

2.4 低温胁迫对2个石榴品种幼苗渗透调节物质含

量的影响

2.4.1 脯氨酸含量 如图 3所示，与CK相比，处理

2 d后，T3和T4处理下喀什酸石榴的脯氨酸含量分

别显著增加了 107.71%和 215.75%，而T1和T2处理

下的脯氨酸含量无显著性变化。胁迫处理 4 d后，4

个低温胁迫处理的脯氨酸含量均较对照显著增加，

分别增加了 40.77%、117.8%、156.55%和 201.66%。

胁迫处理 6 d后，T2、T3和T4处理的脯氨酸含量较

对照分别显著增加了 126.57%、201.1%、226.49%；4

图 1 低温胁迫对 2 个石榴品种幼苗叶绿素荧光参数的影响

Fig. 1 Effects of low temperature stress on chlorophyll fluorescence parameters for seedlings of two pomegranate varieties
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图 3 低温胁迫对 2 个石榴品种幼苗叶片脯氨酸含量的影响

Fig. 3 Effects of low temperature stress on proline content in leaves for seedlings of two pomegranate varieties
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个低温胁迫处理2、4、6 d后，突尼斯软籽石榴叶片的

脯氨酸含量均较对照显著提高，分别增加了

127.84% ~173.27% 、212.3% ~324.79% 、252.71% ~

373.19%和 329.92%~398.75%。2个品种相比，低温

处理过程中脯氨酸含量均随胁迫时间延长和胁迫程

度加剧而呈现上升趋势。其中，突尼斯软籽石榴品

种脯氨酸含量的增幅大于喀什酸石榴品种。

2.4.2 可溶性糖含量 由图4可知，喀什酸石榴在处

理 2、4、6 d后各处理的可溶性糖含量较对照分别显

著增加 21.6%~57.93%、34.05%~132.56%、17.65%~

47.28%，虽然胁迫6 d后的T3、T4处理可溶性糖含量

与T2处理相比有下降趋势，但与对照相比可溶性糖

含量仍有所增加；同一处理时间突尼斯软籽石榴随

低温胁迫程度提高呈先升高后降低的趋势，胁迫处

理 2、4、6 d后 4个低温胁迫处理的可溶性糖含量较

对照分别显著升高了 14.72% ~48.7% 、39.65% ~

93.02%、46.92%~71.74%。从整体来看，2个石榴品

种叶片中可溶性糖含量在不同低温胁迫处理 4 d时

的增幅均表现最大。

2.4.3 可溶性蛋白质含量 如图 5所示，随着处理

温度的下降，2个石榴品种叶片的可溶性蛋白质含

量均表现出升高的趋势。喀什酸石榴在胁迫2、4、6 d

后，可溶性蛋白质含量（w，后同）分别在 1.887~

3.425、2.485~4.486和 2.734~4.167 mg · g-1，其中各处

理较对照分别增加 56.21% ~183.53% 、110.95% ~

280.81%和 125.96%~244.38%，均与对照呈显著差

异。突尼斯软籽石榴在低温胁迫 2、4、6 d后可溶性

蛋白质含量在 2.826~6.120、4.649~6.762 和 3.292~

6.568 mg·g-1之间，分别较对比组显著增加 72.74%~

274.08% 、180.74% ~308.33% 和 92.51% ~284.09% 。

图 2 低温胁迫对 2 个石榴品种幼苗 Fv/Fm荧光图像的影响

Fig. 2 Effects of low temperature stress on Fv/Fm fluorescence images for seedlings of two pomegranate varieties
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从胁迫时间看，2个品种石榴叶片可溶性蛋白质含

量随胁迫时间的延长，大致表现为先上升再下降的

趋势。其中，突尼斯软籽石榴品种可溶性蛋白质含

量的增幅明显大于喀什酸石榴品种，且突尼斯软籽

石榴在低温胁迫后整体可溶性蛋白质含量比喀什酸

石榴高。

2.5 低温胁迫对2个石榴品种幼苗电解质渗透率和

MDA含量的影响

2.5.1 电解质渗透率 由图 6可知，喀什酸石榴在

胁迫 2 d后T1与对照相比升高 7.19%，无显著差异

图 4 低温胁迫对 2 个石榴品种幼苗叶片可溶性糖含量的影响

Fig. 4 Effects of low temperature stress on soluble sugar content in leaves for seedlings of two pomegranate varieties
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图 5 低温胁迫对 2 个石榴品种幼苗叶片可溶性蛋白质含量的影响

Fig. 5 Effects of low temperature stress on soluble protein content in leaves for seedlings of two pomegranate varieties

图 6 低温胁迫对 2 个石榴品种幼苗叶片相对电导率的影响

Fig. 6 Effects of low temperature stress on relative electrical conductivity in leaves for seedlings of two pomegranate varieties
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（p＞0.05），在T2、T3、T4处理后与对照相比分别升

高287.96%、364.33%、446.72%，与对照差异显著；胁

迫 4 d 后，与对照相比分别显著升高 102.23%、

238.25%、298.48%、468.72%；胁迫6 d后与对照相比

分别增加42.85%、78.62%、259.08%、469.86，除T1处

理无显著性变化外，与其余处理均呈显著差异。突

尼斯软籽石榴随低温胁迫相对电导率也随之上升，

胁迫 2、4、6 d后分别较对照上升 87.83%~406.93%、

51.43%~388.62%、102.23%~560.14%，在 T3 处理的

相对电导率较前一处理有所下降，但与对照相比仍

是上升的，且除胁迫 6 d后T3处理外各个处理均与

对照相比达到显著差异。随温度的降低，2个品种

石榴叶片相对电导率呈升高趋势。其中，突尼斯软

籽石榴品种相对电导率在T4处理时胁迫4、6 d后的

升幅激增，明显大于喀什酸石榴品种。

2.5.2 MDA含量 如图7所示，喀什酸石榴在胁迫

2 d后MDA含量（w，后同）在 0.496~0.855 mg · g-1之

间，T1、T2处理时较对照上升 9.27%和 9.07%，无显

著性差异（p＞0.05），T3、T4处理的分别上升75.2%和

72.37%，与对照相比差异显著；胁迫4、6 d后MDA含

量分别在0.669~0.973、0.637~1.04 mg·g-1之间，增幅

分别为 45.43%~111.52%和 23.93%~102.33%，除 T1

处理的胁迫 6 d外其余各处理均与对照差异显著。

突尼斯软籽石榴与对照相比，处理 2、4、6 d后MDA

含 量 分 别 在 0.552~1.073、0.539~1.403 和 1.229~

1.198 4 mg·g-1之间，在胁迫 2 d后的T3、T4处理、胁

迫4 d后的T2、T3、T4处理和胁迫6 d后的各处理均

与对照呈显著差异。低温处理过程中，2个石榴品

种处理T1、T2和T3胁迫 2 d的MDA含量无显著变

化，在低温各处理胁迫4、6 d后均随胁迫时间延长和

胁迫程度加剧而呈现出上升趋势。其中，突尼斯软

籽石榴品种 MDA 含量的增幅大于喀什酸石榴品

种，尤其在胁迫4 d时T2、T3和T4处理和胁迫6 d时

的各处理，MDA含量急剧升高。

3 讨 论

低温是植物生长、发育和生存的环境胁迫因子

之一，影响植物的光合活性和生理生化过程。光合

作用是植物生长最根本的基础，可为植物提供所需

的能量和有机物质。其中，光合参数可直接反映植

株长势和抗性强弱，与生理指标一样都是评估低温

胁迫程度和植物耐寒能力的可靠依据[27-28]。本研究

中，低温导致 2个石榴品种叶片光合参数受到显著

抑制，随着低温胁迫时间的延长Pn、Gs以及Tr持续下

降，说明低温抑制了植物的光合作用，且随着胁迫时

间的延长和胁迫程度的加强而呈加重趋势。此外，

不同低温处理对突尼斯软籽石榴的抑制效应更大。

突尼斯软籽石榴在极重度低温胁迫 6 d后光合参数

测不出数值，同时重度低温胁迫6 d和极重度低温胁

迫4 d净光合速率趋近于0，说明突尼斯软籽石榴品

种较喀什酸石榴品种的低温耐性弱，在重度低温和

极重度低温胁迫环境下突尼斯软籽石榴品种几乎无

光合产物积累。大多数研究学者认为，低温导致光

合速率下降的因素既有气孔因素也有非气孔因素。

如果Pn、Gs及Tr同时下降，Ci也相应下降，即气孔因

素占主导；如果Pn、Gs及Tr下降的同时Ci升高，则是

由非气孔因素阻碍CO2的利用，造成Ci积累所致。

本试验中，低温条件下Ci随温度降低呈先上升后下
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图 7 低温胁迫对 2 个石榴品种幼苗叶片 MDA 含量的影响

Fig. 7 Effects of low temperature stress on malondialdehyde content in leaves for seedlings of two pomegranate varieties

突尼斯软籽石榴
Tunisia soft seed pomegranate

喀什酸石榴
Kashi acid pomegranate

处理时间 Treatment time/d 处理时间 Treatment time/d

b e
cb

d bc
b

c b

a
b

a
a

a
a

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

2 4 6

处理天数 Days of treatment/d

喀什酸石榴

CK T1 T2 T3 T4

c b cc b

a

c

a a

b

a

ba

a

a

0.0

0.5

1.0

1.5

2 4 6

处理天数 Days of treatment/d

突尼斯软籽石榴

CK T1 T2 T3 T4

b e
cb

d bc
b

c b

a
b

a
a

a
a

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

2 4 6

处理天数 Days of treatment/d

喀什酸石榴

CK T1 T2 T3 T4

c b cc b

a

c

a a

b

a

ba

a

a

0.0

0.5

1.0

1.5

2 4 6

处理天数 Days of treatment/d

突尼斯软籽石榴

CK T1 T2 T3 T4对照Control

954



，等：和生理特性的影响第5期

降趋势，表明在低温胁迫下，石榴叶片Pn下降主要

是由非气孔限制为主作用的结果。这与冯立娟等[29]

等在设施条件下测得突尼斯软籽石榴光合参数的结

论一致。

光合色素具有吸收、传递和转化光能的作用，叶

绿素含量常作为叶绿体发育、光合能力的指标[30]，与

光合速率呈正相关，类胡萝卜素可以起到光能捕获

和光破坏防御的作用[31]。本研究中随着处理温度的

下降和处理时间的延长，2个品种叶片叶绿素 a和叶

绿素总量较CK相比均显著降低，喀什酸石榴在轻

度胁迫时与对照相比无显著变化，突尼斯软籽石榴

的叶绿素含量对低温更加敏感。一方面可能是叶绿

素合成酶活性降低使叶绿素合成减少导致光合性能

的降低，另一方面可能是过度低温导致叶绿体超微

结构受到破坏，PSⅡ的电子传递受阻，位于类囊体

上的色素复合体受到影响从而导致叶绿素含量的降

低[32]。类胡萝卜素含量降低表明低温胁迫下石榴光

破坏防御能力的降低，进一步损伤光合机构导致光

合能力下降，影响植株生长速度。叶绿素 a、叶绿素

b和叶绿素总量与低温胁迫程度和低温胁迫时间呈

负相关，这与李琦瑶等[33]在低温胁迫条件下烤烟叶

绿素含量变化趋势的研究结论一致。

叶绿素荧光分析技术是光合作用的灵敏探针，

能检测植物光合生理状况，反映光能的吸收、传递与

分配情况，是阐明植物光合机制的重要手段[34]。可

变荧光与最大荧光的比值Fv/Fm反映了PSⅡ反应中

心的最大光化学效率，Y（Ⅱ）表示实际光化学效率，

常用来表示植物光合作用中电子传递的量子产额。

低温胁迫下Fv/Fm明显下降，可作为低温胁迫程度的

指针和探针[35]。本研究中随着温度的降低，2个品种

叶片Fv/Fm和Y（Ⅱ）的数值均呈下降趋势，不耐寒品

种突尼斯软籽石榴在低温下叶绿素荧光数值变化更

大，可能是低温胁迫下叶片同化CO2的能力下降，致

使叶绿体中ATP和NADPH的含量下降，引发对PS

Ⅱ反馈氧化还原作用的发生，进而导致光能过剩，引

起Fv/Fm下降，同时说明 PSⅡ的结构受到低温胁迫

的伤害，产生了光抑制。光化学猝灭系数qP是光化

学反应所引起的荧光产额的下降，反映PSⅡ原初电

子受体QA的还原状态及开放的反应中心占总PSⅡ

反应中心的比例[36]。本研究中石榴叶片 qP随低温

持续时间的延长和温度的降低均呈下降趋势，这与

杨柳青等[37]和王兆等[38]对南美天胡荽和彩叶草叶的

研究结论一致，说明PSⅡ开放的反应中心比例降低

和固定CO2的电子减少。NPQ是指 PSⅡ天线色素

吸收的光能不能用于光合电子传递而以热能的形式

耗散掉的光能部分，是一种自我保护机制，对光合系

统起一定的保护作用 [21]。本研究中，石榴叶片的

NPQ与低温持续时间长短关系不大，但随着低温强

度加剧NPQ呈较为显著的上升趋势，表明植物在受

到低温胁迫时开启自我保护机制，植物可能通过

NPQ的升高来抵御过量光能的伤害，同时部分失活

的PSⅡ可能仍在启动热耗散的保护机制来抵御过

量光能的伤害，这一研究结果与刘蕾蕾等[39]对小麦

的研究结果一致。

在植物受到低温胁迫时体内积累大量渗透调节

物质来使细胞膜渗透势下降从而减轻伤害，可溶性

糖、可溶性蛋白和脯氨酸是具有提供能量、提高细胞

质浓度和信号转导的3种重要调节物质[40]。本研究

中，脯氨酸含量随低温胁迫时间和低温的降低均逐

渐增加，而可溶性糖和可溶性蛋白含量呈先升后降

的趋势，与谢小玉等[41]的研究结果一致，说明石榴叶

片可在一定程度上通过积累渗透调节物质来缓解低

温胁迫。

在低温胁迫下，植物需要维持细胞的行为和活

性，特别是维持具有生物活性的细胞膜和蛋白质结

构的稳定性，才能在不利的环境中生存[42]。因此，在

细胞水平上的低温应激往往伴随着脱水应激，从而

导致电解质泄漏的增加和膜脂相的变化。在极端情

况下，冰晶可以穿透植物细胞，导致细胞质流出，最

终植物死亡。本研究中，随着低温时间的延长和胁

迫程度的加强，2个品种石榴的相对电导率均显著

升高，说明低温导致细胞质膜的稳定性受到一定的

破坏，突尼斯软籽石榴在极重度胁迫4、6 d后急剧上

升，说明低温持续时间对相对电导率的影响更大。

MDA也被认为是植物氧化应激和细胞膜对低温反

应的有机统一性的可靠标志[43]。本研究中，2个石榴

的MDA含量都随低温加剧而升高，但胁迫 2 d时，

轻度胁迫和重度胁迫对喀什酸石榴无显著影响，之

后随胁迫时间的延长喀什酸石榴表现出升高趋势，

而突尼斯软籽石榴是先升高后降低，表明膜脂过氧

化程度较严重。

4 结 论

突尼斯软籽石榴的低温耐性显著低于新疆当地
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主栽品种喀什酸石榴，具体表现突尼斯软籽石榴在

4个低温胁迫处理下电解质渗透率及MDA、可溶性

糖、可溶性蛋白和脯氨酸含量均不同程度高于喀什

酸石榴。此外，光合色素含量、光合参数和叶绿素

荧光参数的降幅亦不同程度高于喀什酸石榴。且在

该试验条件下，突尼斯软籽石榴不耐较长低温持续

时间的胁迫，重度低温（0 ℃持续6 d）和极重度低温

（-3 ℃持续 4 d）均导致光合作用严重受阻，引起低

温冻害，研究结果可为实际生产提供参考。
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