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摘    要

寒潮引起的温度骤降是常见的低温胁迫之一。探明外源脯氨酸和褪黑素在寒潮下对美花红千层（Callistemon 
rigidus）适应能力的提升效果，初步解释其气孔密度、长度与光合能力的相互关系。通过设置500 ml双蒸

水对照组（CK）、100 μmol/L褪黑素（M）、100 mg/L脯氨酸（P）、100 mg/L脯氨酸+100 μmol/L褪黑素（MP）
4个组，在2022年第一次寒潮入侵时进行气孔结构和生理、光合指标的观测。研究结果为：（1）寒潮使美

花红千层气孔长度（SL）下降，气孔密度（SD）上升，叶片净光合速率（Pn）和PSⅡ中最大光化学效率（Fv/
Fm）降低，丙二醛（MDA）含量和叶片伤害度（II）增加；（2）SD与气孔导度（Cond）为显著负相关，与叶

绿素（Chl）含量有着显著正相关，SL与光化学淬灭系数（qP）呈极显著正相关、与脯氨酸（Pro）含量呈正

相关，SD和SL呈极显著负相关；（3）施加外源物可以维持气孔形态，提高Pn和Fv/Fm，降低MDA含量和

II，施加效果为MP＞P＞M。施加褪黑素可以提升Pn、Chl含量，施加脯氨酸提高叶片内Pro含量以维持细

胞渗透压平衡。100 mg/L脯氨酸+100 μmol/L褪黑素联合施加能够更全面地提高植物抗逆性，维持气孔结

构稳定，减少细胞膜结构损伤，提高光合作用。
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Abstract
The sudden drop in temperature caused by cold waves is a common form of low-temperature stress. This study aims to investi-
gate the effect of exogenous proline and melatonin on enhancing the adaptive capacity of Callistemon rigidus under cold wave 
conditions and to preliminarily explain the relationship between stomatal density, length, and photosynthetic capacity. Four 
groups were set up with the application of 500 ml of double-distilled water control group (CK), 100 μmol/Lmelatonin (M), 100 
mg/L proline (P), and 100 mg/L proline + 100 μmol/L melatonin (MP), and an open field experiment was conducted at the onset 
of the first cold spell in 2022. Results show that: (1) The cold wave caused a decrease in stomatal length (SL) and an increase 
in stomatal density (SD) of Callistemon rigidus, with a reduction in leaf net photosynthetic rate (Pn) and PS Ⅱ maximum pho-
tochemical efficiency (Fv/Fm), and an increase in malondialdehyde (MDA) content and leaf damage degree (II). (2) SD was 
significantly negatively correlated with stomatal conductance (Cond) and significantly positively correlated with chlorophyll 
content, while SL was significantly positively correlated with photochemical quenching coefficient (qP) and proline content. 
There was a significant negative correlation between SD and SL. (3) The application of exogenous substances maintained sto-
matal morphology, increased Pn and Fv/Fm, and reduced MDA content and II, with the effectiveness ranked as MP > P > M. 
The application of proline and melatonin maintained the stomatal structure of Callistemon rigidus, increased the photosynthetic 
rate, reduced MDA accumulation, and enhanced plant stress resistance; among them, the combination of 100 mg/L proline + 
100 μmol/L had the optimal effect.
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美花红千层（Callistemon rigidus）为桃金娘

科（Myrtaceae）红千层属（Callistemon）植物，

原产于澳大利亚温暖的亚热带地区，一年两

次开花，花大色艳，具有极高的观赏价值。

美花红千层具有特殊的香气，叶片中提取出

的60种芳香成分具有驱蚊作用[1]。在全球气

候变暖的背景下，极端天气事件发生日益频

繁，垂直降温对植物的危害日益严重，尤其

是对低温敏感亚热带植物危害更甚，提高植

物对寒潮的抵抗力，缓解气温骤降对植物的

危害变得愈发重要 [2-3]。

脯氨酸是一种可以调节植物液泡渗透压

的物质，在缓解盐分和干旱胁迫的危害中具

有重要作用。但是，关于外源脯氨酸对低温

胁迫的影响研究较少，仅有的研究表明，脯

氨酸的最佳外源施加浓度受到生长阶段和植

株大小的影响 [4]。对于多年生体型较大的植

物而言，100 mg/L的脯氨酸适合施用[4-5]。外

源褪黑素已被证实可以提高植物幼苗的抗性，

但对于成年苗时期植物的效果需要更多试验

验证 [6]。脯氨酸和褪黑素本身都是植物中良

好的活性氧化物清除剂，可以促进抗氧化物

酶的活性，在提高植物抗寒能力方面具有潜

在的应用前景 [7-8]。然而，关于这两种物质对

植物短期降温抗性的研究较少，且缺乏对比

试验来验证其施加效果。

温度骤降会对植物的生理环境和细胞

结构造成损伤，从而导致植物枯萎和更容易

受到病害的侵袭 [9]。相对于0℃以下的冻害，

低温（＞0℃）通常会导致植物气孔关闭和

气孔长度变小 [10]。但气孔密度、长度和植物

光合作用之间的关系受植物种类、胁迫程

度、胁迫种类等多种因素干扰，气孔结构与

植物光合作用之间的作用机制需要更多试验

验证 [11]。

荧光参数可以反映叶片光合作用中的能

量损耗，从而展示植物受到的胁迫程度。通

过反向神经网络对叶绿素荧光成像数据和

叶片的冻害图像之间的关联性进行训练，可

以发现叶片中光合能力动力分配和叶片受冻

害程度之间存在紧密关系；在这方面，PSⅡ

光化学能转化系数Y（Ⅱ）、PSⅡ非调节性能

损耗系数Y（NO）、PSⅡ调节性能损耗系数Y

（NPQ）、光化学淬灭系数（qP）、PSⅡ最大光

化学效率（Fv/Fm）是最有效的评价指标 [12]。

Y（Ⅱ）、Y（NO）、Y（NPQ）三者之间的比例系

数可以更好地解释植物光合作用中能量的利

用效率 [13]。

本试验旨在通过寒潮发生时气温骤降前

后美花红千层叶片气孔和荧光参数变化的比

较，探明气孔密度和长度变化与叶片光合能

力和所受胁迫程度间的关系，比较外源脯氨

酸和褪黑素对美花红千层的影响，为提高亚

热带植物抵御寒潮的能力提供理论基础。

1 材料与方法

1.1 试验材料与场地

试验用美花红千层为2021年11月采购自

浙江专业苗圃的容器苗，为三年生的扦插苗。

容器规格统一为标准5加仑，植株平均株高

为90 cm，选择无病虫害、生长情况一致的苗

木。试验前，统一按露地容器栽培方式进行

常规护理，确保生长正常。本试验在位于上

海奉贤区的上海应用技术大学植物园中进行

（121°51′80.8″E，30°84′36.7″N）。

1.2 试验设计

试验于2022年11月29日–12月3日在上

海第一次寒潮发生期间进行，共设置4个处

理：双蒸水（CK）、100 µmol/L褪黑素溶液

（M）、100 mg/L脯氨酸溶液（P）、100 mg/L脯

氨酸+100 µmol/L褪黑素溶液（MP），每组以

500 ml处理液均匀喷施植物表面。从11月29

日–12月3日，在每日8:00和20:00按试验处

理各喷施一次。试验设三个重复，以三盆为

一个重复，在每日8:30从上、中、下叶四周

取样。

为了研究寒潮对美花红千层的影响和两

种外源物提高美花红千层抗性的效果，在寒

潮来临前、1 d和4 d进行指标测定，具体做

法如下：在11月28日，测定寒潮入侵前1 d

美花红千层的初始生理指标；在11月30日，

测定寒潮入侵1 d的生理指标和光合指标（4

个处理分别记作CK-1、M-1、P-1和MP-1）；在

12月3日，测定寒潮入侵4 d植物的生理指

标、光合指标、叶绿素荧光动力学指标和气

孔结构指标（4个处理分别记作CK-4、M-4、P-4

和MP-4）。

1.3 指标测定方法

1.3.1 气孔形态

在气温骤降的4 d，从植株上、中、下叶

片中用打孔器取出10片直径为10 mm的叶片，

用2.5%戊二醛进行固定24 h，再用0.1 mol/L的

磷酸缓冲液漂洗样品三次，每次15 min；用1%

的锇酸溶液固定样品1～2 h；再用上述磷酸

缓冲液漂洗样品三次；用30%、50%、70%、

80%、90%和95%的乙醇溶液对样品进行脱水

处理，每一浓度处理15 min，再用100%的乙

醇处理两次，每次20 min。用乙醇与醋酸异

戊酯的混合液（V/V=1/1）处理样品30 min，再

用纯醋酸异戊酯处理样品1 h或放置过夜。使

用临界点干燥仪（德国莱卡 CPD300），零点干

燥后使用日立SU8010能谱：OXFORD X-MAX 80

进行电镜拍摄。根据李贺敏等 [14]的方法取

1 mm2区域计算气孔密度（Stomatal Density，SD），

使用 Image J计算气孔长轴长度（Somatal Length，

SL），用于预估气孔的最大潜在开口大小。
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1.3.2 生理指标

叶绿素（Chlorophyl，Chl）使用95%乙醇提取测定 [15]，丙二醛

（Malondialdehyde，MDA）含量使用硫代巴比妥酸法测定 [16]、总蛋白（Total 

Protein，TP）和脯氨酸（Proline，Pro）含量使用南京建成生物试剂盒进行

测定。手持电导度测定仪JENCO EC330测量相对电导度（Relative Electrical 

Conductance，REC）。浸泡1 h得S1；沸水浴1 h得S2。相对电导度=S1/S2；

伤害度（Injury Index，II）=（Si-初始电导度）/（1-初始电导度），Si为计算

伤害度的处理所对应的相对电导度 [17]。

1.3.3 光合能力和叶绿素快速荧光

9:00进行试验。光合作用使用便携式光合作用仪Li-6400在PAR值

为1 000 mol/m2 · s下测定植物第二层叶片的净光合速率（net photosynthetic 

rate，Pn）、胞间二氧化碳含量（intercellular carbon dioxide concentration，Ci）、

蒸腾速率（transpiration rate，Tr）、气孔导度（stomatal conductance，Cond）。

17:00进行1 h以上的暗处理。使用Pam-Win叶绿素荧光仪饱和脉

冲光为12 000 mol/m2 · s，对植物的初始荧光（Fo）、光适应后的最大荧

光（Fm）、 Fv/Fm、qP、NPQ、Y（Ⅱ）、Y（NO）、Y（NPQ）进行测定。根据

李凯等 [18]的方法PSⅠ和PSⅡ的激发能分配系数用（α）和（β）表示，

光系统之间的不平衡性用β/α-1。

1.4 数据处理

使用Excel2020处理数据，SPSS26进行数据分析，origin2021进行

图片的绘制，Image J进行气孔形态的分析。隶属函数分析方法见公式

（1）–（3）。

                                                                          （1）

                                  （2）

                          （3）

式中，A（Xij）表示各个指标的隶属函数值，Xi表示指标，j表示处

理组。指标与评价结果呈正相关时用公式（2），反之则是用公式（3）。

CAI为各指标隶属函数的平均值，代表植物的抗寒能力未加权的数值。

max和min分别指数据Xij中的最大值和最小值。

灰色关联度分析与加权后综合得分计算方法如公式（4）–（8）

所示。

                                   （4）

                                                           （5）

                                                              （6）

                         （7）

                                                                                 （8）

式中，Xi (K)表示数据的原始值， (K)表示无量纲化的标准值，

∆i  (K)表示标准值的绝对值。ri、ξi (K)分别表示灰色关联度系数和灰

色关联度、关联系数 ρ本次试验取0.5。加权后综合得分WCAI为以

ri加权后各指标的隶属函数值的平均值。

2 结果与分析

2.1 环境因素分析

寒潮来临前（11月28日）温度高于15℃，在11月29日温度产生

显著下降，降幅超过10℃，之后3天气温保持在低位，12月3日气温

稍有回升仍低于10℃。在寒潮来临前风向为南风，在11月29日后风

向为北风、西北风。试验期间环境空气湿润（相对湿度＞60%），相

对湿度先下降，11月30日相对湿度最低为62%而后开始缓慢上升。

寒潮开始后一天紫外线指数每天都是1 mW/m2，表明在试验期间紫外

线强度较低，日照强度比较弱。日照时长度变化较小，日照时长差

仅有10 min（表1）。

2.2 寒潮下外源褪黑素和脯氨酸对美花红千层光合作用的影响

施加褪黑素处理，光合指标呈现出先抑制后增加的现象，相对

于对照组，在第1天Pn、Cond、Tr分别下降了5.64%、22.32%、23.64%，

到第4天，Pn、Cond、Tr分别提高了221.87%、134.55%、141.18%。

施加脯氨酸的处理。光合指标呈现出持续增加的现象，相对于

对照组，Pn在两次测定中分别提高了47.56%、156.25%，Cond分别提高

了16.44%、243.61%，Tr分别提高了7.37%、133.34%。

施加脯氨酸+褪黑素的处理。光合指标也呈现出持续增加的现

象，Pn在两次测定中分别提高了76.99%、253.70%，Cond的两次测定

值分别提高了36.59%、37.26%，Tr的两次测定值分别提高了38.12%、

42.99%。

试验结果表明，褪黑素初期会抑制美花红千层的光合作用，脯氨
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酸和脯氨酸+褪黑素则有持续的促进作用。

总体而言，在低温环境下持续施加上述三种

施加物均可以提高美花红千层的光合作用，

只是美花红千层对不同外源物质作用的响应存

在时间差异（表2）。

2.3 寒潮下外源褪黑素和脯氨酸对美花红千

层的生理指标的影响

在寒潮入侵后，美花红千层对照组的

叶绿素a含量（Chl a）、叶绿素b含量（Chl b）、

总叶绿素含量（Chl t）在第1天大幅下降，并

且在第4天进一步下降，相对于对照组，M

组抑制了Chl含量，而P组和MP组的处理有

效缓解了Chl含量的降低，特别是MP组在

第4天3个叶绿素指标均恢复到了初始水平。

在寒潮入侵的第一天，叶片的相对REC上升，

第4天仍保持在较高水平，施加外源物质均

可以降低叶片的REC。Pro含量在寒潮入侵后

急剧降低，直至第4天仍持续降低，在第

一天只有MP组的Pro含量增加，在第4天三

组处理Pro含量均高于对照组。TP含量在气

温骤降后急剧下降，其中对照组的降幅最

大，达到降温前的1/8，随低温持续，TP含

量有所回升，施加外源物均可显著增加美花

红千层TP含量。在低温胁迫后MDA含量急

速上升并且保持较高水平，施加外源物质均

可以显著降低MDA含量。施加外源物质可以

降低低温对美花红千层的伤害度（II）。伤害

度（II）可以直观显示植物的受害程度，施

加外源物质可以减轻气温骤降对植物的伤

害，施加外源物质后三个处理组M组、P组

和MP组的伤害程度分别减少16.91%、9.09%、

13.98%（图1）。

2.4 寒潮下外源褪黑素和脯氨酸对美花红千

层的气孔密度长度和密度的影响

在第4天，CK组在SD和SL上均与初始

组有显著差异，SD显著增加35.55%，SL显著

减少31.80%。与初始组相比M组的气孔长度

提高9.63%，SD显著降低15.05%；P组在SD上

较初始组有显著增加19.88%，但SL没有显著

变化；MP组的SD增加不显著，SL显著减少

14.31%（表3）。

2.5 寒潮下外源褪黑素和脯氨酸对美花红千

层的光化学系统的影响

在第4天，植物的qP显著增加，而NPQ

则显著减少，导致热量逸散的减少（p<0.05）。

同时，β值降低，α值升高，导致了PSⅠ和

PSⅡ激发能分配的不平衡，进而导致过氧化

物的过量累积。三组处理并没有显著影响平

衡PSⅠ和PSⅡ的激发能分配（p<0.05）。外

源物质主要作用于PSⅡ，M组、P组和MP组

的植株Fv/Fm均显著提高（表4）。低温导致

植物PSⅡ光转化效率降低，Y（Ⅱ）占比降

表1   上海奉贤区气候信息
Tab. 1   Climate information of Fengxian District, Shanghai

日期
Date

温度 /℃
Temperature

降水量 /mm
Precipitation

风象指标
Wind index

相对湿度 /%
Relative humidity

紫外线指数 /（mW/m2）
UV index

日照时长 /h
Sunshine duration

2022 年 11 月 28 日 16 ～ 21 13.10 南风 3 级 84 1 10.37

2022 年 11 月 29 日 3 ～ 15 5.10 西北风 3 级 66 1 10.43

2022 年 11 月 30 日 2 ～ 6 1.00 北风 3 62 1 10.36

2022 年 12 月 1 日 2 ～ 6 27.80 西北风 4 级 78 1 10.36

2022 年 12 月 2 日 2 ～ 10 2.00 西北风 2 级 80 1 10.35 

2022 年 12 月 3 日 6 ～ 10 12.25 西北风 3 级 91 1 10.33 

表2   外源物对美花红千层光合作用的影响
Tab. 2   Effect of exogenous substances on photosynthesis of Callistemon rigidus

处理
Treatment

Pn/（µmol · m-2 · s-1） Ci/（µmol · mol-1） Cond/（mol · m-2 · s-1） Tr/（mol · m-2 · s-1）

初始 origin 5.08±0.46a 366.57±38.78bc 0.03±0.00ab 0.58±0.07ab

CK-1 1.77±0.07d 349.88±15.29abc 0.02±0.01ab 0.55±0.06abc

CK-4 0.64±0.11e 394.67±7.41ab 0.01±0.00c 0.17±0.03e

MP-1 2.91±0.20b 333.31±6.56abc 0.04±0.01ab 0.76±0.04a

MP-4 1.80±0.05cd 428.17±1.15a 0.01±0.00ab 0.30±0.01de

M-1 1.67±0.09d 335.93±1.06abc 0.02±0.01c 0.42±0.02bcd

M-4 2.06±0.05cd 364.50±9.45abc 0.02±0.01ab 0.41±0.02bcd

P-1 2.61±0.25bc 291.95±5.88c 0.02±0.01ab 0.50±0.05bcd

P-4 1.64±0.02cde 303.70±1.85abc 0.02±0.01c 0.24±0.00cde

注：表中数值为“平均值±标准差”，不同小写字母表示差异显著（p＜0.05）。
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低，而Y（NO）和Y（NPQ）占比升高。P组、M

组、MP组均能提高叶片Y（Ⅱ）占比，分别提

高了9.5%、8.2%、10.2%（图2）。相关性分析

选择MDA和 II反映植物胁迫程度，施加效果

（WCAI）结果显示外源物质对植物抗寒能力提

升效果为MP＞P＞M（表5）。

2.6 气孔和光合作用、叶绿素荧光动力的相

关性分析

气孔结构与美花红千层的光合能力存在

相关性。五对指标呈正相关，SL与Pro、SL

与Fv/Fm、SD与 II、Cond与Pro、Cond与Pn；三

对指标呈负相关，SL与Chl、SD与qP、Cond与 II

（p≤0.05）。SL与qP呈显著正相关、SD与Cond

呈显著负相关（p≤0.01）。SL与SD之间呈极显

著负相关，说明两者在低温胁迫下的响应呈

相反趋势（p≤0.001）。综上所述，SL越长植

物的冷害程度越低，植物的光合能力越强；

反之SD越大说明植物的冷害程度越大，植物

的光合能力越弱。Pro与Pn、NPQ、β/α-1呈极

强正相关，和 II呈极显著负相关（p≤0.001）。

Pro含量与叶绿素荧光动力、伤害度的关系密

切，在植物光合作用和低温逆境生理响应中

有着非常重要的作用（图3）。

3 讨论

3.1 寒潮下施加外源物美花红千层生理指标

的变化

寒潮第1天，Chl a、Chl b、Chl t含量大

幅下降，并在第4天进一步减少。这是由

于温度下降抑制叶绿素酶的活性，导致Chl

含量降解 [12]。光合作用受到抑制也会导致

Chl含量降低 [19]。含量第1天减少，第4天上

升，可能是植物对温度的即时应激反应和适

应性响应。寒潮初期，蛋白合成效率降低，

植物分解现有蛋白质提供氨基酸合成新的

防寒蛋白质 [20]。随着植物适应低温条件，

氮同化和蛋白质合成途径恢复，蛋白质含

量上升 [21]。

Pro含量在寒潮中持续下降，M组和P组

进一步抑制了Pro含量，而MP组Pro含量显

著增加，表明褪黑素和脯氨酸组合能有效激

活Pro合成途径。M组在第1天抑制了Chl、Tp

1

图1  外源物对美花红千层生理指标的影响
Fig. 1  Effect of exogenous substances on physiological indexes of Callistemon rigidus
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和Pro含量；P组在第1天抑制了Pro；MP组

在寒潮初期和后期均展现出良好的调控作

用。MP组效果较好的原因是，褪黑素可能

通过调节激素信号通路，增强植物的防御反

应 [12]；脯氨酸则可能通过调控渗透压调节基

因，增强植物的抗逆能力 [20]；两者联合使用，

能够多方面调控基因表达，协同增强植物的

抗逆性。

3.2 寒潮下施加外源物美花红千层光合作用

的变化

试验期间，紫外线指数和日照时长变

化较小，温度和相对湿度是主要影响因素。

寒潮持续的低温高湿会持续抑制美花红千

层的Pn和Cond。研究发现，持续低温环境

有效积温较低，Pn和Cond受到抑制 [22]。同

时，湿度过低（＜40%）或过高（＞85%）都

表3   寒潮下外源褪黑素和脯氨酸对美花红千层气孔形态的影响
Tab. 3   Effect of exogenous melatonin and proline on stomatal morphology of Callistemon rigidus at 

cold wave

处理
Treatment

气孔密度 /个
Stomatal density

气孔长度 /µM
Stomatal length

初始 origin 55.33±7.51c 11.32±3.49a

CK 75.00±4.36a 7.72±2.54b

P 66.33±6.66ab 11.22±1.55a

M 47.00±4.36c 12.41±1.54a

MP 64.67±3.21b 9.7±3.22b

注：表中数值为“平均值±标准差”，不同小写字母表示差异显著（p＜0.05）。

表5   三组外源物质施加效果比较
Tab. 5   Comparison of the effect of exogenous substance imposition in three groups

Pn Cond Chl t SD SL MDA Pro II Fv/Fm CAI WCAI

CK 0.50 0.45 0.42 0.63 0.22 0.40 0.36 0.35 0.43 0.42 0.29

P 0.53 0.58 0.40 0.36 0.59 0.54 0.49 0.45 0.54 0.50 0.34

M 0.55 0.40 0.27 0.63 0.44 0.51 0.40 0.57 0.52 0.48 0.33

MP 0.45 0.58 0.52 0.61 0.42 0.68 0.45 0.42 0.49 0.51 0.35

ri 0.72 0.78 0.61 0.60 0.81 0.83 0.70 0.63 0.64 

表4   外源褪黑素和脯氨酸对美花红千层叶绿素荧光的影响
Tab. 4   Effect of exogenous melatonin and proline on chlorophyll fluorescence of Callistemon rigidus

处理
Treatment

F0 Fv/Fm α β β/α-1 qP NPQ

初始 origin 0.24±0.01a 0.79±0.03a 0.41±0.03b 0.59±0.03a 0.47±0.22a 0.76±0.12b 1.26±0.89b

CK 0.19±0.05a 0.74±0.01b 0.45±0.02a 0.55±0.02b 0.19±0.08b 0.83±0.09a 0.60±0.22a

P 0.29±0.11a 0.78±0.04a 0.45±0.02ab 0.55±0.02ab 0.21±0.12b 0.86±0.12a 0.51±0.23a

M 0.23±0.01a 0.79±0.02a 0.46±0.01ab 0.54±0.01ab 0.18±0.04b 0.85±0.03a 0.63±0.09a

MP 0.24±0.04a 0.78±0.02a 0.46±0.01ab 0.54±0.01ab 0.19±0.03b 0.77±0.11b 0.65±0.19a

注：表中数值为“平均值±标准差”，不同小写字母表示差异显著（p＜0.05）。

会导致气孔功能失调，抑制植物的生长和

光合作用 [23]。

第1天，温度和相对湿度下降，Tr无显

著变化；第4天，湿度过高且Cond进一步下

降，Tr受抑制。低温下叶片通过降低蒸腾作

用保持温度，高湿度降低叶片与空气之间的

水汽压差，气孔开放度下降，抑制Tr[24-25]。第

一天，MP组对光合作用调节效果最好，M组

两次测定综合效果最好。寒潮初期外源褪黑

素可能短暂抑制光合作用，但随后会诱导抗

氧化防御系统和冷应激基因表达，逐步改善

光合效率 [26-27]。

3.3 寒潮下施加外源物美花红千层气孔结构

的变化

低温或高湿通常使SD和SL下降，因为气

体交换和蒸腾作用需求下降，改变气孔结构

可以优化水分利用效率 [24]。在本研究，SL下降，

SD上升。SD上升可能是由于寒潮引起的低温

和高湿环境下美花红千层的特异性反应。寒

潮抑制光合作用，提高SD作为应对策略增强

光合能力[28]。SD上升也可能是因为寒潮对植

株的胁迫程度相对较轻。研究表明，温度降

低使SD上升，这种情况主要出现在胁迫的早

期或胁迫较轻的情况下，而随着胁迫程度的

深入，SD会先上升后下降 [29]。最后本研究中，

SD与SL呈反比关系，因为叶片保卫细胞在低

温时收缩，导致SL下降，间接使SD增加 [30]。

3.4 气孔结构对光合作用、叶绿素荧光的影响

在本试验中，SD和Cond之间存在强负相

关性，且SD、SL与Ci有相关性。研究表明，

SL下降会导致叶片Cond降低，胁迫条件下气

孔关闭阻碍了CO2交换，导致Pn下降 [31]。SD、

SL与Chl有强相关性。气孔通过影响植物蒸

腾作用调节叶片温度，协助维持Chl含量和光
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合酶活性 [32]。综上所述，气孔结构可能通过Cond和Chl调控光合作用。

对大豆（Glycine max）的研究表明，温度升高导致叶表面SD显著

增加，但同时光合作用速率和叶绿素荧光参数受到抑制 [33]。对光果

甘草（Glycyrrhiza glabra）的研究表明，在盐胁迫下SD下降，叶绿素荧

光和光合参数也受到抑制 [34]。本研究中，寒潮使美花红千层SD上升，

SL下降，Fv/Fm、qP、Pn等叶绿素荧光和光合参数受到抑制。这些研

究表明，SD和SL的变化会抑制植物的光合作用和叶绿素荧光，但气

孔结构变化与植物光合作用的相关性可能因植物种类和胁迫类型而

异。尽管气孔结构变化是植物自适应环境的表现，但气孔结构变化

越小，说明其对气孔的调节能力越强 [35]。有研究通过施用外源硅、

硒等矿物元素和γ-氨基丁酸（GABA）等代谢物维持气孔稳态，保护

胁迫条件下的光合作用 [36-38]。这与本研究结果一致，维持气孔结构

最佳的组合和光合作用效果最佳组合为同一组（M组）。

3.5 外源物质对美花红千层叶绿素荧光的影响

为了适应非生物胁迫，植物采取了提高qP、降低NPQ的策略，

以增强光能转化效率 [39]。本试验中，美花红千层叶片的qP升高，NPQ

和Fv/Fm降低，表明寒潮刺激美花红千层对环境进行光适应但光化学

转化效率仍受到了抑制。此外，逆境下Fv/Fm保持较高水平表示较强

的抗性 [33]。虽然施加外源物对提升光化学转化效率效果不显著，但

提高了美花红千层的Fv/Fm，增强了其抗逆性。非生物胁迫会破坏植物

PSⅡ中对光能的利用效率，在抗性较好的品种间表现出更高的Y（Ⅱ）

和更低的Y（NO）[40]。本试验中，施加外源物能够提高Y（Ⅱ）在PSⅡ中

的占比，降低了Y（NO）的占比，改善了低温下PSⅡ的荧光动力学分配

比例，提高了美花红千层的抗性。

研究发现，Fv/Fm和光化学转化效率关系并不直接，外源物质提

高PSⅡ效率，在对寒潮的适应性响应中提高了Fv/Fm，但不一定会立

即导致光化学转化效率的显著变化。即使Fv/Fm提高，Cond、二氧化碳

供应或下游代谢过程等其他因素仍可能限制整体光化学转换效率 [41]。

3.6 三种施加方式效果比较

总体来看，P组和MP组在多个指标上表现出对寒潮胁迫的较好

适应性。P组在提高Cond和Pro含量方面有突出效果，而MP组在生理

指标、光合作用方面有着响应速度迅速、适应性调节综合能力强的特

点。M组虽然在提高Pn上表现较好，但在施加后植物响应速度、Fv/Fm

和MDA上表现均不如前两组。其中，第1天单独施加褪黑素对植物的

Chl含量、Pn、Cond、Tr产生抑制作用。这种差异可能与植物在寒潮持

续期间美花红千层生理状态的变化以及外源物质对植物的不同调节机

制有关 [42]。外源褪黑素可能会短暂抑制光合作用，但随后会诱导植株

的抗氧化防御系统和冷应激基因表达，从而在后续几天内逐步改善光

合效率 [26-27]。而MP组，在第1天对各项生理指标展现出较好的调节作

用，在维持气孔SD、SL和提高植物光合能力两个方面均表现较好，维

持叶片中叶绿素荧光动力平衡能力方面突出，在施加效果（WCAI）排

序中处于第一位。综上所述100 mg/L脯氨酸+100 µmol/L褪黑素在三组

中效果最好。

4 结论

本研究系统分析了寒潮对美花红千层生理指标、光合作用及气孔

结构的影响，并比较了三种外源物质施加方式的效果。结果表明，寒

潮对美花红千层的生理和光合作用具有显著的抑制作用，特别是叶绿

生
理
指
标

相
关
性

3

2

图2  外源褪黑素和脯氨酸对美花红千层PSⅡ激发能分配的影响
Fig. 2  Effect of exogenous melatonin and proline on PSⅡ excitation energy partitioning in Callistemon 
rigidus

图3  气孔和光合作用、叶绿素荧光动力的相关性分析
Fig. 3  Correlation analysis of stomata and the dynamics of photosynthesis and chlorophyll fluorescence
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素含量和光合速率。100 µmol/L褪黑素（M组）

在调节光合作用与气孔结构方面表现优异，

尽管在寒潮初期可能暂时抑制光合作用，但

随后会激活抗氧化系统，逐步改善光合效率。

100 mg/L脯氨酸（P组）在本试验中显著提高

叶片中脯氨酸的含量，维持细胞内的渗透压

平衡。100 mg/L脯氨酸+100 µmol/L褪黑素（MP

组）在生理指标和光合参数上表现出显著优

于M组和P组的效果。两者结合使用能在寒潮

初期充分调动植株生理指标响应，并在寒潮

后期通过增强PSⅡ转化效率和调节气孔结构，

显著提高了光合作用效率，降低了伤害度和

MDA的累积，提高植株的抗性。

注：文中图表均由作者绘制。
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古典园林是中国传统文化的重要遗产之一，在延续千余年后因辛亥革命推翻封建帝制

而进入近现代时期。百余年来陆续引入的西方园林理论与中国传统园林交流、碰撞，衍生

出丰富多彩的景观实践，尤其是在改革开放以来，中国经济进入快速发展的轨道，城市建

设、城市公共园林建设都取得了令世人瞩目的成就，因此，对于这段时期园林发展历史的

回顾极为必要。然而，现代园林发展历程的研究只是散见于一些零星的文献中，缺少系统

的整理与阐述，《中国近现代园林史》的出版填补了这一空白。

《中国近现代园林史》于2022年由中国林业出版社出版。全书近70万字，按照民国时

期、中华人民共和国成立初期、20世纪五六十年代、20世纪80年代、世纪之交这几个重要

的历史发展阶段，展示了中国近现代园林史的清晰脉络。分列8章：第一章，简述中国城市

发展及古典园林历史；第二章，着重阐述民国时期的庭园和城市公园，列举主要造园家及

其作品；第三章，讲述中华人民共和国成立初期江南私家园林修复，园林的重要事件及影

响；第四、五章，主要叙述不同年代主要园林学家及重要作品；第六章，展示改革开放后

园林设计进入多元化时代的情景；第七章，总结世纪之交园林景观设计理论与实践；第八

章，主要记述植物园和园林植物配置设计等。书中对《园冶》研究的回顾，对中国古典园林

史学重要著作的评述，以及对园林学科争论等都有独到的见解，使读者能较为全面地了解

我国近现代园林发展的全过程。刘滨谊和俞孔坚两位园林学家为该书作序，刘教授称“这

是对中国近现代园林发展回顾的一部巨著……，通读全书以史为鉴，对于今天还在苦苦思

索中国风景园林事业的我，恰有‘众里寻他千百度，蓦然回首……’之感”；俞教授指出“他

把中国的园林史延展到了当代，填补了中国奇缺的当代园林评论的空白……除了为学科本身

的发展梳理历史总结理论以外，对园林学科的普及推广必有裨益……”。

作者吴泽民为安徽农业大学林学与园林学院教授、博士生导师，获国务院特殊津

贴，主要从事树木学、城市林业、景观生态及园林史教学与研究。主编全国高等农林院校

“十一五”规划教材《园林树木栽培学》，著《城市景观中的树木与森林—结构、格局与生

态功能》《欧美经典园林景观艺术（近现代史纲）》等。吴教授用了6年多的时间，在大量梳

理文献资料和相关记录的基础上，甄选出我国近百年以来具有重要影响的园林作品、园林

理论、园林著作，以及设计师和园林学家，结合我国园林事业发展进程中的重大事件，客

观、真实地反映中国近现代园林的发展历史。吴教授文笔简明，以讲故事的形式将人和事

结合起来，不仅展示园林作品，更书写其背后的故事，还着力挖掘几近遗忘的陈年旧事，

既不失专业性、学术性，又通俗易懂、雅俗共赏，可为专业人士、学生和广大园林爱好者

阅读和参考。
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