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摘　 要　 为揭示核桃抗寒机理，确定核桃抗寒性鉴定适宜的生化指标，以展叶期抗寒性不同
的哈特雷、晋龙 １ 号和晋龙 ２ 号 ３ 个品种 １ 年生枝条的叶片为材料，测定了 １ ℃低温下抗氧化

酶活性及超氧阴离子（Ｏ２
－·）含量的变化，并采用透射电子显微镜观察低温逆境对抗寒性差异

大的哈特雷和晋龙 ２ 号叶肉细胞超微结构的影响．结果表明： 低温胁迫前后抗寒性强的哈特
雷叶片中超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）和过氧化物酶（ＰＯＤ）的活性最高，超氧阴离子含量最低，叶
肉细胞超微结构较稳定，叶片没有明显冷害症状．抗寒性差的晋龙 ２ 号随着低温胁迫时间的延

长，３ 种抗氧化酶活性的下降幅度最大，Ｏ２
－·含量始终处于高水平；胁迫 ７２ ｈ 时细胞叶绿体普

遍膨胀，基粒片层变薄，数目减少，部分叶绿体被膜及质膜清晰度下降，部分顶端小叶叶缘呈
水浸状，表现出冷害症状．可见，低温逆境下核桃叶肉细胞超微结构的稳定性与其品种的抗寒

性密切相关．ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性以及 Ｏ２
－·含量可作为展叶期核桃抗寒性鉴定的生化指标；低温胁

迫下核桃叶片细胞内膜系统的损伤与活性氧积累之间可能存在一定的相互关系．
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　 　 核桃（Ｊｕｇｌａｎｓ ｒｅｇｉａ）属于喜温树种，春季萌动后

抗寒能力迅速下降［１］ ．近年来，由于晚霜引起的核桃

花芽、嫩梢、花器官和幼果等寒害时有发生，严重影

响了产量［２］，选用抗寒品种是防止核桃寒害最根本

和有效的措施．目前，有关休眠期及展叶期不同核桃

品种的抗寒性差异已有报道［３－４］，但有关核桃抗寒

机理方面的研究较少．
植物的抗氧化系统与其低温伤 害 密 切 相

关［５－７］，有关低温逆境下不同抗寒性核桃品种叶片

中抗氧化系统的活性变化缺乏研究．对蓝莓［８］、咖
啡［９］、苜蓿［１０］等植物的研究表明，抗寒性强的品种

抗氧化酶活性往往高于抗寒性弱的品种，随胁迫时

间延长，保护酶活性下降，抗寒性强的品种下降幅度

小．积累起来的活性氧能引发并加剧细胞膜脂过

氧化，从而造成膜系统损伤［７，１０］ ．超氧化物歧化酶

（ＳＯＤ）通常被看作是酶防御系统的核心酶，ＳＯＤ 活

性的高低可反映出植物对逆境的抵御能力，而过氧

化物酶（ＰＯＤ）和过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性的变化与

低温逆境的相互关系有不同报道［１１－１３］ ．
研究表明，低温胁迫下抗寒性强的植物品种细

胞超微结构比不抗寒品种更稳定［１４－１５］ ．低温逆境对

植物最主要的负作用是造成严重的膜损伤［１６］，这也

是超氧阴离子（Ｏ２
－·）伤害植物的机理之一［６］ ．本研

究以展叶期抗寒性不同的核桃品种为材料，测定了

低温逆境下核桃叶片 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性以及超

氧阴离子含量的变化，采用透射电子显微镜研究了

低温逆境下不同抗寒性核桃品种叶肉细胞的超微结

构变化，以期确定展叶期核桃抗寒力鉴定适宜的生

化指标，为揭示核桃的抗寒机理提供科学依据．

１　 材料与方法

１􀆰 １　 供试材料及低温处理

材料采自河北农业大学标本园，树势中庸，以展

叶期抗寒性差异明显的 ３ 个核桃品种的一年生枝叶

为试验材料，抗寒性从强到弱依次为哈特雷（Ｈａｒｔ⁃
ｌｅｙ）、晋龙 １ 号、晋龙 ２ 号．经电导法测定，３ 个品种

展叶期叶片的低温半致死温度分别为－７．３８、－２．１７
和－０．４０ ℃ ［３］ ．

在核桃展叶期（２０１２ 年 ４ 月 ２０—２３ 日）于每天

６：３０ 取样（胁迫 １２ ｈ 的为前一天下午取样）．每处理

选取 ４ 个长势一致的 １ 年生生长枝，在智能人工气

候箱（宁波海曙赛福实验仪器厂）中水培，光照强度

４０００ ｌｘ，光照时间 １２ ｈ，５ ℃下预处理 ２ ｈ 后缓慢降

温至 １ ℃，进行低温处理，分别处理 １２、２４、４８ 和 ７２
ｈ 后取样，以未经低温处理的材料作为对照．透射电

镜制样选用抗寒性差异大的哈特雷和晋龙 ２ 号 ２ 个

品种，低温处理后立即取材；同时，采集处理后的枝

条中部叶片，分装于塑料袋中密封，液氮速冻后存放

于－７０ ℃超低温冰箱中，用于各项生理指标的测定．
１􀆰 ２　 抗氧化酶活性及超氧阴离子含量的测定

称取 ０．４ ｇ（去主脉）超低温保存的核桃叶片，加
入预冷的 ０．０５ ｍｏｌ·Ｌ－１、ｐＨ ７．８ 的磷酸钠盐缓冲液

１ ｍＬ，在冰浴中研磨成匀浆，加入少量石英砂和 ３％
的不溶性吡咯烷酮（ＰＶＰ）．用磷酸钠盐缓冲液定容

到 ５ ｍＬ，于 ４ ℃、１００００ ｒ·ｍｉｎ－１下离心 ２０ ｍｉｎ，上清

液即为酶的粗提液，用于蛋白质、抗氧化酶活性以及

超氧阴离子含量的测定．
可溶性蛋白质含量的测定采用考马斯亮蓝 Ｇ⁃

２５０ 染色法［１７］；ＳＯＤ 活性的测定采用 ＳＯＤ 抑制氮蓝

四唑（ＮＢＴ）光化还原法，以抑制 ＮＢＴ 光化还原 ５０％
为一个酶活性单位［１７］；ＰＯＤ 活性的测定采用愈创木

酚显色法并略改动［１７］；ＣＡＴ 活性的测定采用碘量

法［１８］ ．超氧阴离子自由基含量的测定参照王爱国

等［１９］的方法，采用羟胺定量法．
１􀆰 ３　 核桃幼叶细胞超微结构的观察

参照田景花等［２０］的方法制备超薄切片．取各处

理枝条顶端的幼叶（直径约 １．５ ｃｍ），用预冷的蒸馏

水冲洗干净，滤纸吸干，用双面刀片从叶片中部中脉

两侧切取 ０．５ ｍｍ × １．０ ｍｍ 大小的组织块．所用器具

用前要预冷，取样过程在冰浴上进行，将切好的组织

块迅速投入 ３％戊二醛固定液中，真空泵抽气 １５
ｍｉｎ，待大部分叶块下沉后，于 ４ ℃下固定 ４ ｈ；洗涤

后再用 １％锇酸于 ４ ℃下后固定 ３ ｈ．漂洗后常规系

列乙醇脱水，丙酮过渡，环氧树脂 Ｓｐｏｎ８１２ 渗透并包

埋．于 ３７、４５ 和 ６０ ℃下分别聚合 １２、１２ 和 ２４ ｈ．采用

ＬＫＢ⁃８８００ 型超薄切片机切片，２％醋酸双氧铀 ２５ ℃
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下染色 ３０ ｍｉｎ，在 ＪＥＭ⁃１００ＳＸ 型透射电子显微镜下

观察、拍照．
１􀆰 ４　 数据处理

采用 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 软件对数据进行统计分析并作

图；采用 ＤＰＳ ７．０５ 软件进行相关性分析．透射电子

显微镜底片经扫描后用 ＡＣＤＳｅｅ ６．０ 软件处理．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 低温逆境下一年生枝叶的冷害症状

各品种的一年生枝叶在低温处理 ４８ ｈ 前，均没

有明显的冷害症状；胁迫到 ７２ ｈ 时，抗寒性差的晋

龙 ２ 号枝条的部分顶端小叶的叶缘开始呈现水浸

状，之后变干，而哈特雷和晋龙 １ 号无明显的冷害

症状．
２􀆰 ２　 低温逆境下不同核桃品种叶片 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和

ＣＡＴ 活性的变化

由图１可以看出，低温处理前，３个品种叶片

图 １　 低温胁迫下不同核桃品种叶片 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性
Ｆｉｇ．１　 ＳＯＤ， ＰＯＤ ａｎｄ ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｌｎｕｔ ｃｕｌｔｉ⁃
ｖａｒｓ ｕｎｄｅｒ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ．
Ⅰ： 哈特雷 Ｈａｒｔｌｅｙ； Ⅱ： 晋龙 ２ 号 Ｊｉｎｌｏｎｇ ２； Ⅲ： 晋龙 １ 号 Ｊｉｎｌｏｎｇ １．
下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

ＳＯＤ 活性存在较大差异，抗寒性强的哈特雷叶片

ＳＯＤ 活性比抗寒性差的晋龙 ２ 号高 １７．５％，比晋龙

１ 号高 ５０．４％．表明在春季较低的环境温度下（尤其

是夜温），抗寒性强的哈特雷叶片 ＳＯＤ 清除活性氧

的能力最强．
低温逆境下，３ 个核桃品种叶片 ＳＯＤ 活性的变

化趋势基本一致，均表现为低温胁迫初期，酶活性迅

速上升，１２ ｈ 时出现峰值，之后逐渐下降；２４ ｈ 后，３
个品种叶片 ＳＯＤ 活性的变化均较平缓，其中抗寒性

强的哈特雷和晋龙 １ 号 ＳＯＤ 活性的下降速度均小

于抗寒性差的晋龙 ２ 号．哈特雷的 ＳＯＤ 活性始终在

３ 个品种中最高，晋龙 １ 号 ＳＯＤ 活性的下降幅度最

小，酶活性较稳定，到 ７２ ｈ 时仍高于低温处理前，而
晋龙 ２ 号低温胁迫到 ２４ ｈ 时，酶活性已经降到了 ３
个品种中的最低值，并显著低于低温处理前，说明其

清除超氧化物的能力降低．
３ 个品种 ＰＯＤ 活性差异及低温处理后的变化

趋势与 ＳＯＤ 类似，低温处理前后 ３ 个品种 ＳＯＤ、
ＰＯＤ 酶活性之间达到显著正相关．表明二者对低温

反应较一致，在清除核桃叶片活性氧过程中均发挥

着重要作用．３ 个品种叶片 ＰＯＤ 活性的变化趋势也

表明，较高的 ＰＯＤ 活性以及 ＰＯＤ 活性的相对稳定

对清除活性氧、提高核桃叶片的抗寒性都具有重要

作用．低温处理 １２ ｈ 后晋龙 ２ 号叶片 ＰＯＤ 活性迅速

下降，清除活性氧能力降低．
展叶期清晨不同抗寒性核桃品种叶片 ＣＡＴ 活

性存在很大差异，以抗寒性强的哈特雷叶片 ＣＡＴ 活

性最低，抗寒性差的晋龙 ２ 号叶片 ＣＡＴ 活性最高．低
温逆境下，３ 个核桃品种叶片 ＣＡＴ 活性的变化趋势

略有差别．低温胁迫初期，抗寒性强的哈特雷叶片

ＣＡＴ 活性逐渐上升，１２ ｈ 时出现峰值，之后缓慢下

降，７２ ｈ 时酶活性与低温处理前差异不显著．抗寒性

较强的晋龙 １ 号 ＣＡＴ 活性在低温胁迫初期缓慢下

降，２４ ｈ 后逐渐回升，７２ ｈ 时酶活性略低于低温处

理前，酶活性比较稳定．抗寒性差的晋龙 ２ 号叶片

ＣＡＴ 活性在低温胁迫初期迅速下降，２４ ｈ 后回升，
但显著低于低温处理前，表明随着低温处理引起的

组织内 Ｈ２Ｏ２含量的增加，晋龙 ２ 号叶片 ＣＡＴ 的清

除能力反而下降，可能会造成活性氧产生与清除之

间的平衡被破坏．
２􀆰 ３　 低温逆境下不同核桃品种叶片超氧阴离子含

量的变化

从图 ２ 可以看出，展叶期清晨不同抗寒性核桃

品种叶片Ｏ２
－·含量存在显著差异，以抗寒性差的晋
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图 ２　 低温胁迫下不同核桃品种叶片中超氧阴离子含量

Ｆｉｇ．２　 Ｏ２
－· ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｌｎｕｔ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｕｎｄｅｒ ｃｈｉｌｌｉｎｇ

ｓｔｒｅｓｓ．

龙 ２ 号叶片 Ｏ２
－·含量最高，比抗寒性强的哈特雷叶

片高出 ８０．４％．３ 个品种叶片 Ｏ２
－·含量与其低温胁迫

前 ＣＡＴ 活性大小呈正相关．
低温逆境下，哈特雷和晋龙 １ 号叶片 Ｏ２

－·含量

在低温处理初期明显上升，之后下降，到 ２４ ｈ 后又

逐渐升高；晋龙 ２ 号叶片 Ｏ２
－·含量在低温处理初期

随着 ＳＯＤ 酶活性的上升略有下降，２４ ｈ 后又升高．
低温胁迫前后，抗寒性强的哈特雷叶片 Ｏ２

－·含量始

终最低，与其叶片 ＳＯＤ 的高活性一致．抗寒性差的

晋龙 ２ 号叶片 Ｏ２
－·含量始终维持在高水平，从而造

成细胞内膜系统的损伤．
２􀆰 ４　 低温逆境对不同抗寒性核桃品种幼叶细胞超

微结构的影响

由图 ３ 可以看出，展叶期核桃叶肉细胞具有较

大的液泡，液泡中有少量内含物；叶绿体靠近质膜分

布于细胞质中，叶绿体多呈梭形或长椭圆形，内部片

层丰富整齐，含有少量脂质球（嗜锇颗粒）；线粒体

数目较多；质膜及其他细胞内膜清晰完整，抗寒性不

同的哈特雷和晋龙 ２ 号幼叶细胞超微结构没有显著

差异．
核桃幼叶于 １ ℃下处理 １２ ｈ 时，两品种细胞中

线粒体数目明显增多，部分大液泡被分割成多个小

液泡．低温处理 ２４ ｈ 时两品种细胞的超微结构与处

理 １２ ｈ 时的差异不显著．低温处理 ４８ ｈ 时，２ 个品种

的叶片没有明显冷害症状．此时超微结构显示，抗寒

性差的晋龙 ２ 号叶绿体膨胀，从梭形或长椭圆形向

圆形变化，基粒片层仍较整齐，但有的叶绿体中基粒

片层变薄，脂质球数目增多；抗寒性强的哈特雷细胞

中叶绿体没有明显变化．低温处理 ７２ ｈ 时，哈特雷

叶肉细胞的超微结构完整，与低温胁迫前相比，只是

线粒体数目增多，液泡分割，少数叶绿体变形，叶片

外观没有明显冷害症状．而抗寒性差的晋龙 ２ 号叶

绿体普遍膨胀变圆，部分叶绿体被膜和质膜的清晰

度下降，同时 １ 年生枝条的顶部小叶表现明显冷害

症状．此时，细胞中线粒体和细胞核的结构基本正

常，冷稳定性较强，表明叶绿体和质膜是细胞结构中

对低温最敏感的部位．

３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 低温逆境下抗氧化系统与核桃抗寒性的关系

许多研究证实，细胞内膜系统的稳定性与植物

抗寒性呈正相关［７，２０］，在清除自由基、维护膜的稳定

性中，抗氧化酶系统起着重要作用，ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ
是植物防止膜脂过氧化的酶促防御体系中重要的保

护酶，在低温逆境中所起的作用已得到证明［５－７］ ．超
氧阴离子伤害植物的机理之一在于参与启动膜脂过

氧化或膜脂脱酯作用，从而破坏膜结构．低温胁迫干

扰了植物细胞中活性氧产生与清除之间的平衡，活
性氧在细胞中积累使蛋白质氧化和生物膜膜脂受到

伤害，导致植物受损［５－６］ ．有研究表明，低温引起香蕉

和大蕉叶片 ＳＯＤ 活性的降低，但抗寒性强的大蕉

ＳＯＤ 活性下降幅度比抗寒性弱的香蕉小［２１］ ．１５ ℃ ／
１５ ℃的昼 ／夜低温引起黄瓜叶片 ＣＡＴ 活性下降，但
抗寒性强的品种下降幅度小［７］ ．在 １１ ℃ 低温胁迫

下，烟草叶片中 ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性，以及 Ｈ２Ｏ２和超氧

阴离子浓度均升高，抗寒性强的品种中 ＳＯＤ、ＰＯＤ
活性高于抗寒性差的，而 Ｈ２Ｏ２和超氧阴离子浓度小

于抗寒性差的［１４］ ．本研究表明，在 ３ 个核桃品种中，
抗寒性强的哈特雷叶片 ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性始终最高，
超氧阴离子含量最低；抗寒性差的晋龙 ２ 号 ＳＯＤ 和

ＰＯＤ 活性下降迅速，清除活性氧的能力降低，超氧

阴离子含量始终处于高水平，最终叶肉细胞中质膜

及叶绿体被膜清晰度下降，叶片表现出明显冷害症

状．表明低温逆境下稳定、较高的 ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性在

清除核桃叶片活性氧过程中发挥着重要作用，二者

通过清除活性氧、防止膜质过氧化，降低了细胞内膜

系统的破坏程度，使哈特雷品种表现出较强抗寒性．
因此，ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性以及超氧阴离子含量均可作为

春季展叶期核桃叶片抗寒性鉴定的生理生化指标．
活性氧具有双重作用，一是加重细胞损伤，二是

发出信号以激活防御系统［２２］ ．Ｗａｎｇ 等［２３］ 利用外源

Ｈ２Ｏ２预处理沟叶结缕草（Ｚｏｙｓｉａ ｍａｔｒｅｌｌａ），能显著提

高常温下 ＣＡＴ 等抗氧化酶的活性，随着低温胁迫，
Ｈ２Ｏ２预处理减轻了沟叶结缕草Ｈ２Ｏ２水平的上升，

３２３１５ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 田景花等： 低温逆境对不同核桃品种抗氧化系统及超微结构的影响　 　 　 　 　 　



图 ３　 ‘哈特雷’（Ａ）和‘晋龙 ２ 号’（Ｂ）核桃幼叶经 １ ℃低温处理 ０、１２、４８ 和 ７２ ｈ 时的超微结构
Ｆｉｇ．３　 Ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｗａｌｎｕｔ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｃｅｌｌｓ ｏｆ ‘Ｈａｒｔｌｅｙ’ （Ａ） ａｎｄ ‘Ｊｉｎｌｏｎｇ ２’ （Ｂ） ａｔ １ ℃ ｆｏｒ ０， １２， ４８ ａｎｄ ７２ ｈ．
Ｃｈ： 叶绿体 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ； Ｎ： 细胞核 Ｎｕｃｌｅｕｓ； Ｐｍ： 质膜 Ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ； Ｖ： 液泡 Ｖａｃｕｏｌｅ； Ｍ： 线粒体 Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ； Ｃｐ： 细胞质 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍ． 箭
头指示叶绿体中的脂质球 Ａｒｒｏｗｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｏｍｅ ｌｉｐｉｄ ｍｉｃｒｏｓｐｈｅｒｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ．

提高了 ＣＡＴ 等抗氧化酶的活性．表明 Ｈ２Ｏ２是一种信

号分子，能诱导抗氧化酶的产生，防止低温引起的氧

化损伤．本研究中，低温逆境下 ＣＡＴ 活性与核桃品

种的抗寒性没有直接关系，但抗寒性强的品种中
ＣＡＴ 能保持较稳定的活性，从而行使其分解 Ｈ２Ｏ２的

功能，这与红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ） ［２４］ 的研究结果一
致．核桃展叶期清晨气温多在 １５ ℃以下，从 ３ 个核

桃品种叶片中超氧阴离子含量与其 ＣＡＴ 活性呈正

相关可以推测，核桃叶片中 ＣＡＴ 活性可能与叶片中

活性氧的含量有关，即轻度低温或低温胁迫初期
ＣＡＴ 活性主要受叶片 Ｈ２Ｏ２含量的诱导，但随着胁迫

时间延长，ＣＡＴ 活性受低温影响很大．核桃叶片中

ＣＡＴ 活性与 Ｈ２Ｏ２和低温处理之间的关系需要进一

步研究．
３􀆰 ２　 低温胁迫下叶片超微结构变化与核桃抗寒性

的关系

本研究表明，展叶期核桃叶肉细胞一般具有较

大的液泡，液泡中有少量内含物．随着低温胁迫，液
泡分割，内含物增多．在黄瓜［２０］、樟树（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ
ｃａｍｐｈｏｒａ） ［２５］的叶片中也观察到这种现象．表明低温

胁迫下，液泡通过吞噬、分解内含物等形成具有渗透

性的化合物，提高渗透调节能力，达到避免低温伤害
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的效果，这是细胞适应逆境的一种表现．
线粒体是氧化磷酸化、释放能量的场所，其数目

与细胞的生理功能及需求密切相关，一般需要能量

较多的细胞中线粒体数目也较多［２６］ ．本研究发现，
春季核桃叶肉细胞中有较多的线粒体，随着低温胁

迫，线粒体数目明显增多，从而为低温条件下细胞提

供更多的能量，以减轻低温伤害．在低温胁迫下，翠
南报春 （Ｐｒｉｍｕｌａ ｓｉｅｂｏｌｄａｉ） ［２７］、拟南芥 （ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ） ［２８］ 叶片中也观察到线粒体数目增多．这可

能是植物细胞对低温逆境的一种适应性变化．
有研究表明，叶绿体是低温伤害最早和最严重

的细胞器，而线粒体、细胞核等细胞器对低温的敏感

性差［１５，２９］，抗寒性强的品种中叶绿体等细胞器的冷

稳定性强于抗寒性差的品种［２５，３０］，本研究结果与此

一致．随着低温胁迫时间延长，抗寒性差的晋龙 ２ 号

细胞中叶绿体和质膜损伤明显．质膜和叶绿体被膜

是众多活性蛋白存在的部位，其受损必然引起细胞

代谢的紊乱，造成低温寒害．
超氧阴离子伤害植物的机理之一是参与启动膜

脂过氧化或膜脂脱酯作用，从而破坏膜结构［６］，脂
质球的积累是叶绿体类囊体膜受到伤害而降解产生

脂类物质的结果［３１－３２］ ．有研究表明，休眠季节抗寒

性较差的圆柏（Ｓａｂｉｎａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）叶绿体受到低温伤

害，脂质球数目增多，而祁连圆柏（Ｓ． ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ）类
囊体的结构受到影响较小，脂质球数目少［３０］ ．在低

温损伤的烟草叶绿体中也发现了脂质球数目增

多［１４］ ．本研究中，抗寒性差的晋龙 ２ 号在低温逆境

下始终存在较高的超氧阴离子浓度，可能造成了叶

绿体类囊体膜等细胞内膜系统的降解，随着低温持

续，晋龙 ２ 号叶绿体被膜和质膜的清晰度下降，叶绿

体中基粒片层变薄，同时出现较多的脂质球；而抗寒

性强的哈特雷叶片中超氧阴离子浓度低，叶绿体中

脂质球少，细胞内膜系统完整．这表明核桃细胞内膜

系统的完整性与超氧阴离子积累之间可能存在一定

的相互关系．
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