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石楠和蜡梅茎结冰动力学过程的差热扫描分析
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摘　 要: 在(０􀆰６６ ± ０􀆰２)℃/ ｍｉｎ(０℃ ~ －２０℃)的降温速度下ꎬ 采用高分辨率差热分析法分别对石楠(Ｐｈｏｔｉｎｉａ
ｓｅｒｒｕｌａｔａ Ｌｉｎｄｌ.)和蜡梅(Ｃｈｉｍｏｎａｎｔｈｕｓ ｐｒａｅｃｏｘ (Ｌ.) Ｌｉｎｋ)活体幼茎和经过 １０ ｍｉｎ 高温煮沸的幼茎在结冰过程

中的热力学行为进行分析ꎬ 并根据茎的形态解剖结构对他们的结冰特征进行研究ꎮ 结果显示: 石楠和蜡梅的活

体幼茎在结冰过程中的差热扫描曲线均出现 ３ 个放热峰ꎻ 而经过高温杀死后的茎仅出现 １ 个单放热峰ꎮ 分析结

果表明ꎬ ２ 种植物活体幼茎的 ３ 个放热峰可能与其木质部、 质外体、 韧皮部、 形成层的结冰、 脱水以及髓组织的

结冰、 脱水过程有关ꎮ 进一步采用生理盐水浸湿的滤纸进行模拟实验ꎬ 结果发现差热扫描曲线出现与高温杀死

的茎类似的放热峰ꎮ 实验结果表明ꎬ 采用高分辨率差热分析法可以探测植物组织结冰过程中的放热强度、 结冰

温度及其与结冰动力学过程相关的大量细节ꎬ 适用于植物的结冰动力学分析ꎮ
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　 　 冰冻胁迫是越冬植物必须面对的环境胁迫因素

之一ꎬ 植物在进化过程中发展出了不同的抗冻能力

和策略ꎮ 目前已知植物的抗冻性与很多因素有

关[１ꎬ ２]ꎬ 首先是植物的遗传特性[３]ꎬ 不同纬度的植

物具有不同的低温遗传特性ꎻ 其次是不同的发育时

期以及越冬的器官或部位ꎬ 如落叶植物的茎能够抵

御冬季的结冰胁迫[４ꎬ ５]ꎻ 另外也与植物的生理状

态、 组织器官的含水量及其溶液的渗透势[６－８] 以及

是否经历过低温锻炼等有关[６ꎬ ９－１１]ꎮ 不仅常绿植物

的茎和叶能耐受低温胁迫ꎬ 大部分落叶植物也能通

过地上的茎越冬ꎬ 因此ꎬ 植物的茎通常具有较高的

抗冻性ꎬ 但植物茎的抗冻机理尚不明确ꎮ 已经发

现ꎬ 不同植物的抗冻性可能涉及一系列不同的机

理ꎮ 这些机理包括: 通过过冷大幅度降低结冰温

度产生抗冻蛋白[１２－１５]阻止冰晶在细胞间隙形成及

再结晶[１６ꎬ １７] ꎻ 通过提高抗旱能力使细胞抗脱水

能力增强ꎬ 以避免冬季茎部组织结冰、 水分输导

阻断ꎬ 或结冰本身导致的水分胁迫[１０ꎬ １８] ꎻ 通过

降低细胞膜脂的饱和度维持膜脂在低温下的流动

性[１９ꎬ ２０]或维持保护酶的活性ꎬ 减轻膜质的过氧

化ꎬ 稳定细胞质膜的结构[２１]ꎻ 通过低温锻炼ꎬ 使

可溶性糖、 山梨醇、 甘露醇等小分子同化物的积累

增加[１０ꎬ １１ꎬ ２２]ꎬ 降低细胞液的冰点和和水势等ꎮ 这

些抗冻机制都与植物组织在低温下的结冰过程有

关ꎮ 此外ꎬ 植物细胞的结冰模式也直接影响植物的

抗冻性ꎮ 研究表明ꎬ 植物组织内结冰的位置是不同

的ꎬ 分为细胞外结冰[２３－２５]与细胞内结冰[２３ꎬ ２６ꎬ ２７]两

种模式ꎮ 细胞内结冰会破坏细胞的精细结构ꎬ 直接

导致细胞死亡[１０ꎬ １１ꎬ ２３]ꎬ 而细胞外结冰则使细胞间

隙水势降低造成细胞脱水变性或机械损伤[２８ꎬ ２９]ꎬ
一般不会直接导致细胞死亡ꎮ 由于植物组织的质外

体溶液在膨压不为 ０ 时的渗透浓度总是低于细胞

浆ꎬ 因此冰点温度更高ꎬ 理论上在低温条件下更容

易结冰ꎮ
目前ꎬ 通过光学显微镜[６ꎬ ２３]、 电子显微镜[２４ꎬ ２５]

以及相对较新的红外差热成像[３０－３２]等方法ꎬ 已经发

现植物组织结冰时一般都是细胞外先结冰ꎮ 由于技

术上的困难ꎬ 国内外针对植物结冰过程中的热力学

行为和细胞外结冰的热力学方面的研究还开展较

少ꎬ 仅有通过热敏电阻对顶花板凳果(Ｐａｃｈｙｓａｎ￣
ｄｒａ ｔｅｒｍｉｎａｌｉｓ Ｓｉｅｂ. ｅｔ Ｚｕｃｃ.)的活叶片和死叶片

的冷却结冰曲线分析[２７]ꎬ 以及女贞(Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｌｕ￣
ｃｉｄｕｍ Ａｉｔ.) 和 冬 青 卫 矛 ( Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ
Ｔｈｕｎｂ)叶片结冰过程的显微观察和差热分析[２９] 等

研究ꎮ 植物结冰过程的热力学行为通常采用差热技

术进行分析ꎬ 由于经典技术分辨率较低ꎬ 迄今在生

物学研究中主要用于分析膜脂的相变温度或不饱和

度ꎬ 以及休眠芽或其他组织在低温下的过冷度分

析ꎮ 因此ꎬ 本研究以常绿植物石楠(Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｓｅｒｒｕ￣
ｌａｔａ Ｌｉｎｄｌ.)和落叶植物蜡梅(Ｃｈｉｍｏｎａｎｔｈｕｓ ｐｒａｅ￣
ｃｏｘ (Ｌ.) Ｌｉｎｋ)为材料ꎬ 采用高精密差热扫描分析

技术ꎬ 对两种木本植物的茎在冷却结冰过程中的放

热特征进行研究ꎬ 并对茎的显微结构进行观察ꎬ 比

较他们结冰模式的差异ꎬ 以期为从热力学角度深入

理解植物的冰冻伤害机制提供新方法ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 材料

材料为 ２０１７ 年 １１ 月上旬取自鲁东大学校园

栽培的、 自然生长多年的蜡梅和石楠的当年生幼

茎ꎮ 从植株上取下幼茎后ꎬ 立即去除叶片并装入塑

料袋密封保存ꎮ 将两种植物的幼茎分为两组: 一组

为活体茎不做任何处理ꎻ 另一组装入双层薄膜塑料

袋并用重物将塑料袋压在水下ꎬ 加热沸腾 １０ ｍｉｎꎬ
以杀死茎上的活细胞ꎬ 破坏细胞膜结构ꎮ 在差热分

析过程中ꎬ 两种植物都以取自在植株上自然死亡并

已经完全干燥ꎬ 直径相同的幼茎为差热分析的温度

参照物ꎬ 在完全相同的冷却条件下记录温度和差热

分析曲线ꎮ
１􀆰 ２　 差热分析

差热分析采用 ＴＣ￣０８ ＵＳＢ 型 ８ 通道热电偶数据
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记录仪 (Ｐｉｃｏ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ 英国)ꎬ 并用 ＰｉｃｏＬｏｇ
Ｒｅｃｏｒｄｅｒ 软件记录和分析ꎮ 以降温过程中水浴槽

内干燥茎的温度为对照ꎮ 为保证温度测定的灵敏度

高和反应速度ꎬ 并将热电偶结点对样品的干扰和迟

滞降到最低ꎬ 本研究使用特制的热电偶 (直径

０􀆰１２７ ｍｍꎬ ＯＭＥＧＡ ＴＴ￣Ｔ￣３６￣ＳＬＥꎬ 美国)ꎬ 整个系

统分辨率为 ０􀆰０００２５℃ꎮ 样品的过冷度以样品的水

势值计算出的理论冰点温度和实际测定的结冰温度

之差表示[２９]ꎮ 差热扫描和水势测定实验重复 ３ 次ꎮ
样品的冷却在以异丙醇为冷却介质ꎬ 控温精度

为 ０􀆰０１℃的低温、 恒温水浴中进行ꎮ 从 ０℃ ~
－２０℃ 的平均降温速度为 (０􀆰６６ ± ０􀆰２)℃/ ｍｉｎꎮ
热电偶结点用一层厚约 ５ ｍｍ 的橡胶海绵作为温度

缓冲物固定在茎上ꎬ 再将带有热电偶的茎固定在一

个面积为 １５ ｃｍ × １２ ｃｍ、 厚 ３ ｍｍ 的泡沫塑料板

上ꎬ 然后放入双层塑料袋中ꎬ 在低温、 恒温水浴中

进行冷却ꎬ 连续记录温度和差热分析曲线ꎬ 每种样

品重复 ３ 次ꎬ 将可比参数弛豫时间进行差异显著性

分析ꎮ
１􀆰 ３　 水势测定

茎的水势测定使用 Ｌ￣５１ 探头和 ＨＲ￣３３Ｔ 微伏

计连接成的水势仪(Ｗｅｓｃｏｒꎬ 美国)ꎮ 数据采集记

录使 用 ＮＩ￣６００９ 数 据 采 集 卡 ( Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｉｎｓｔｒｕ￣
ｍｅｎｔｓꎬ 美国) 和 ＥａｓｙＤａｑ ２􀆰１ 版(泛华测控公司)
记录软件进行ꎮ 其中 ＨＲ￣３３Ｔ 微伏计的模拟信号输

出直接连接到 ＮＩ￣６００９ 数据采集卡的模拟信号输入

端ꎬ 数据采集频率为 １０ 赫兹ꎮ 为了即时监控 Ｌ￣５１
探头的测量端ꎬ 以免污染影响测定过程的精确控制

和记录ꎬ 以及包括针对水势高低不同的样品的最佳

冷却时间的控制ꎬ 所有水势和渗透势的测定需要全

部采用湿度测定(Ｐｓｙｃｈｒｏｍｅｔｅｒ) 模式而非通常的

露点测定(Ｈｙｇｒｏｍｅｔｅｒ)模式ꎮ 每种样品的水势测

定和冰点分析的测定重复 ３ 次ꎮ
１􀆰 ４　 幼茎结构的显微观察

将石楠和蜡梅的幼茎用 ＦＡＡ 固定液固定ꎬ 采

用酒精￣叔丁醇梯度脱水ꎬ 石蜡包埋ꎻ 旋转切片机

进行切片ꎬ 切片厚度为 ８ ~１０ μｍꎻ 番红￣固绿对

染ꎬ 加拿大树胶封片ꎮ 切片用 Ｏｌｙｍｐｕｓ ＢＸ５０ 型

显微镜观察并照相ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 蜡梅和石楠幼茎的结构

为了便于分析差热扫描结果中的放热行为ꎬ 首

先需要了解待测植物的结构及水分在待测样品中的

大致分布ꎮ 因此ꎬ 本研究首先在显微镜下观察了植

物茎的横切面结构(图 １)ꎮ 观察结果显示ꎬ 茎中的

活细胞大致分为两部分ꎬ 外部的皮层、 韧皮部和形

成层细胞ꎬ 然后是环状的木质部将中央的髓细胞分

隔开ꎮ 理论上ꎬ 由于细胞间隙和木质部导管内的水

分这些质外体水是互相连通的ꎬ 并且这些质外体所

含溶质较少ꎬ 水势通常较高、 冰点较高ꎬ 因此在低

温下ꎬ 这部分的溶液(质外体溶液)更容易首先结

冰ꎮ 而位于茎外部的皮层、 韧皮部、 形成层细胞和

位于茎中央的髓细胞一方面由于有细胞膜的分隔ꎬ
加上溶质浓度较高ꎬ 冰点较低ꎬ 低温下不容易结

冰ꎬ 这些均应在差热分析结果中有所体现ꎮ

Ｅ: 表皮ꎻ ＥＸ: 皮层ꎻ ＰＨ: 韧皮部ꎻ ＢＦ: 韧皮纤维ꎻ Ｘ: 木质部ꎻ Ｐ: 髓部ꎮ
Ｅ: Ｅｐｉｄｅｒｍｉｓꎻ ＥＸ: Ｅｘｏｄｅｒｍｉｓꎻ Ｘ: Ｘｙｌｅｍꎻ ＢＦ: Ｂａｓｔ ｆｉｂｅｒꎻ Ｐ: Ｐｉｔｈꎻ ＰＨ: Ｐｈｌｏｅｍ.

图 １　 蜡梅(Ａ)和石楠(Ｂ)幼茎的横切面
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｔｒａｎｓｖｅｒｓｅ ｓｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇ ｓｔｅｍ ｏｆ Ｃｈｉｍｏｎａｎｔｈｕｓ ｐｒａｅｃｏｘ (Ａ) ａｎｄ Ｐｈｏｔｉｎｉａ ｓｅｒｒｕｌａｔａ (Ｂ)
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２􀆰 ２　 蜡梅茎在降温过程中的温度变化

本研究采用热电偶记录蜡梅的茎在降温过程

中的温度变化曲线ꎬ 结果显示(图 ２): 蜡梅的离

体活茎与高温杀死的茎温度变化曲线具有一定差

别ꎬ 活茎的曲线可以看到第一个明显的放热峰及

其峰值参数ꎬ 第二个放热峰隐约可见ꎻ 高温杀死

的茎仅能看到单一放热峰ꎮ
２􀆰 ３　 蜡梅的茎在降温过程中的差热扫描分析

研究结果显示(图 ３)ꎬ 蜡梅的活茎样品在降

温过程中出现 ３ 个明显的放热峰ꎬ 表明样品中有

被分隔开的 ３ 种溶液ꎬ 对应的结冰放热峰值分别

为 ３􀆰３１℃、 ３􀆰２９℃和 １􀆰７３℃ꎬ 样品的初始结冰温

度为－３􀆰８３℃ꎬ 其中第一个峰从－３􀆰８３℃瞬间急升

到－０􀆰６９℃(图 ２: Ａ)ꎬ 说明溶液互相连通的质外

体过冷溶液的突然结冰导致了温度急剧上升ꎮ 而预

先经高温杀死的茎只呈现单一峰ꎬ 对应的峰值为

４􀆰２７℃(图 ３: Ｂ)ꎬ 样品的初始的结冰温度为

－４􀆰 ５３℃ꎬ 结冰时从－４􀆰５３℃瞬间急升到－０􀆰２６℃
(图 ２: Ｂ)ꎮ 死亡组织由于没有细胞膜的分隔ꎬ 呈

现单一的放热峰ꎮ
２􀆰 ４　 石楠茎在降温过程中的温度变化

石楠茎在降温过程中的温度变化曲线显示(图
４)ꎬ 离体活茎的降温曲线上可以观察到第一个明显

的放热峰和其后两个不明显的放热峰ꎬ 这与高温杀

死的茎显示的单一放热峰具有明显差别ꎮ 虽然从曲

线上可以看到样品结冰温度和放热峰峰值等参数ꎬ
但相关的放热动力学细节和量仅根据两条曲线难以

进行准确的区分ꎬ 因此需要进一步的差热分析ꎮ
２􀆰 ５　 石楠茎在降温过程中的差热扫描分析

由石楠茎在降温过程中的差热扫描曲线可知

(图 ５)ꎬ 石楠活茎样品在降温过程中出现了 ３ 个明

显的放热峰ꎬ 表明样品中有被膜分隔开的 ３ 种溶液ꎬ

图 ２　 蜡梅离体活茎 (Ａ) 和高温杀死的茎 (Ｂ) 在降温过程中的冷却曲线
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｔｈｅｒｍｏｇｒａｍｓ ｏｆ ｌｉｖｉｎｇ (Ａ) ａｎｄ ｈｅａｔ￣ｋｉｌｌｅｄ (Ｂ) Ｃ. ｐｒａｅｃｏｘ ｓｔｅｍｓ ｄｕｒｉｎｇ ｃｏｏｌｉｎｇ

图 ３　 蜡梅活茎 (Ａ) 与高温杀死茎 (Ｂ) 在降温过程中的差热扫描曲线
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｔｈｅｒｍｏｇｒａｍｓ ｏｆ ｌｉｖｉｎｇ (Ａ) ａｎｄ ｈｅａｔ￣ｋｉｌｌｅｄ (Ｂ) Ｃ􀆰 ｐｒａｅｃｏｘ ｓｔｅｍｓ ｄｕｒｉｎｇ ｃｏｏｌｉｎｇ
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图 ４　 石楠离体活茎 (Ａ) 和高温杀死的茎 (Ｂ) 在降温过程中的冷却曲线
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｔｈｅｒｍｏｇｒａｍｓ ｏｆ ｌｉｖｉｎｇ (Ａ) ａｎｄ ｈｅａｔ￣ｋｉｌｌｅｄ (Ｂ) Ｐ􀆰 ｓｅｒｒｕｌａｔａ ｓｔｅｍｓ ｄｕｒｉｎｇ ｃｏｏｌｉｎｇ

图 ５　 石楠活茎 (Ａ) 与高温杀死茎 (Ｂ) 在降温过程中的差热扫描曲线
Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｔｈｅｒｍｏｇｒａｍｓ ｏｆ ｌｉｖｉｎｇ (Ａ) ａｎｄ ｈｅａｔ￣ｋｉｌｌｅｄ (Ｂ) Ｐ􀆰 ｓｅｒｒｕｌａｔａ ｓｔｅｍｓ ｄｕｒｉｎｇ ｃｏｏｌｉｎｇ

对应的结冰放热峰值分别为 ２􀆰７１℃、 ３􀆰４８℃和

２􀆰１３℃ꎬ 样品的初始的结冰温度为－３􀆰 ９８℃ꎮ 而预

先经高温杀死的茎只呈现单一峰ꎬ 对应峰值为

３􀆰９６℃ꎬ 初始结冰温度为－５􀆰４７℃ꎮ 与腊梅一样ꎬ
石楠活组织结冰时也出现瞬间的温度急剧上升ꎮ 死

亡的石楠组织由于细胞膜被破坏ꎬ 仅出现一个单一

的放热峰ꎮ
２􀆰 ６　 生理盐水浸润滤纸的冷却过程和差热扫描曲线

为了分析比较两种植物茎内各个组织和细胞中

的溶液的结冰模式与简单溶液结冰模式的差别ꎬ 本

研究采用生理盐水浸润的滤纸重复了上述茎的冷却

结冰过程和差热扫描分析ꎬ 得到了温度变化曲线和

差热扫描曲线 (图 ６) ꎬ 结果发现生理盐水浸润滤

纸的冷却曲线和差热扫描曲线均与两种植物高温杀

死茎的曲线相似ꎬ 即呈现单个的放热峰ꎬ 说明有细

胞膜分隔的植物活组织的结冰过程是一个非常复杂

的过程(图 ３ꎬ 图 ５)ꎬ 与生理盐水的结冰过程具有

很大差别ꎮ
２􀆰 ７　 不同样品的水势、 冰点、 结冰温度、 过冷度

以及差热扫描参数的比较

本研究对两种植物的水势、 冰点、 结冰温度、
过冷度以及差热扫描参数进行了总结(表 １)ꎬ 发现

植物的实际结冰温度均明显低于植物的冰点温度ꎬ
都具有一定的过冷度(３􀆰２１℃ ~ ５􀆰７６℃)ꎮ 由于活

样品和高温杀死样品的水势高低、 溶质分布等情况

和条件不一致ꎬ 过冷度只能大致反映他们的结冰特

性ꎬ 过冷度范围在 ３℃ ~ ６℃之间ꎬ 表明枝条的抗

冻性不依赖于深度过冷ꎮ 样品中一半的水结冰所需

时间ꎬ 即结冰弛豫时间则表现出较大差别ꎬ 相差均

在 １ ~ ２ 倍以上ꎬ 且活样品比高温杀死样品的结冰

完成一半所需的时间高出 １ ~ ２ 倍ꎬ 表明活样品中

的结冰过程受到了大幅阻滞ꎮ
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图 ６　 生理盐水浸润的滤纸在降温过程中的冷却曲线 (Ａ) 和差热扫描曲线 (Ｂ)
Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ｔｈｅｒｍｏｇｒａｍ (Ａ) ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｔｈｅｒｍｏｇｒａｍ (Ｂ) ｏｆ ｆｉｌｔｅｒ ｐａｐｅｒｓ

ｄｒｅｎｃｈｅｄ ｗｉｔｈ ｎｏｒｍａｌ ｓａｌｉｎｅ ｄｕｒｉｎｇ ｃｏｏｌｉｎｇ

表 １　 不同植物的水势、冰点、结冰温度、过冷度以及差热扫描参数
Ｔａｂｌｅ １　 Ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌꎬ ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｐｏｉｎｔꎬ ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｓｕｐｅｒｃｏｏｌｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅꎬ ａｎｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｔｈｅｒｍａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｍｐｌｅｓ

样品种类
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ

水势 (ＭＰａ)
Ｗａｔｅｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ

冰点 (℃)
Ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｐｏｉｎｔ

结冰温度 (℃)
Ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

过冷度 (℃)
Ｓｕｐｅｒｃｏｏｌｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅ

结冰弛豫时间 (ｓ)
Ｆｒｅｅｚｉｎｇ ｒｅｌａｘａｔｉｏｎ ｔｉｍｅ

蜡梅(活) －０.５７ ± ０.２２ －０.４３ ± ０.１６ －３.８３ ± ０.２５ ３.４０ ± ０.２２ ３６２ ± ４３ａ
蜡梅(杀死) －１.２６ ± ０.０４ －０.９５ ± ０.０４ －４.５３ ± ０.４２ ３.５８ ± ０.２５ １１４ ± １８ｂ
石楠(活) －０.８３ ± ０.１７ －０.６２ ± ０.１７ －３.９８ ± ０.３１ ３.３６ ± ０.２０ ３９７ ± ３９ａ
石楠(杀死) －１.４２ ± ０.０６ －１.０７ ± ０.０５ －５.４７ ± ０.２８ ４.４０ ± ０.１７ １７９ ± ２４ｂ
生理盐水 －０.５８ －０.４４ －６.２０ ５.７６ ２６

　 　 注: ａ、 ｂ 表示同一植物不同处理在 Ｐ < ０.０１ 水平上差异极显著ꎮ
Ｎｏｔｅ: ａ ａｎｄ ｂ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｐｌａｎｔ ａｒｅ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ (Ｐ < ０.０１) .

３　 讨论

本研究发现ꎬ 蜡梅和石楠活幼茎中的结冰放热

曲线和结冰动力学过程均与高温杀死幼茎具有很大

差异ꎬ 表明细胞膜可以阻挡和防御细胞内部溶液的

结冰ꎬ 并且迟滞了整个活茎样品的结冰过程ꎮ 当活

体样品细胞内部结冰时ꎬ 会立即释放出大量的熔化

热ꎬ 像杀死组织那样出现陡峭的放热峰ꎮ 虽然胞外

结冰会导致细胞脱水和胞内溶液体积的大幅度压

缩ꎬ 但细胞膜的防御可避免胞内结冰造成的细胞死

亡ꎬ 可能是防止活体组织冰冻伤害的重要机制ꎮ 从

冰冻脱水导致的伤害来看ꎬ 植物细胞的抗冻性直接

与干旱和盐胁迫导致的细胞脱水、 收缩具有类似的

地方ꎬ 因此抗冻性也和抗旱性和抗盐性有关ꎮ 本研

究发现ꎬ 与常规温度记录曲线相比ꎬ 差热扫描分析

可以给出样品在结冰过程中的大量细节和参数ꎬ 通

过分析这些细节和参数将有助于揭示植物的冰冻伤

害机理ꎮ 有研究应用这一技术分析常绿植物叶片的

抗冻性ꎬ 已经取得很好的结果ꎬ 并获得了叶片组织

结冰过程中的大量信息[２９]ꎮ 虽然ꎬ 差热扫描技术

在植物抗冻性研究中主要用于分析膜脂的不饱和度

和过冷度ꎬ 但在研究植物抗冻性方面也具有很大的

应用潜力ꎮ
研究表明ꎬ 活组织由于细胞间隙和木质部等质

外体溶液所含溶质较少ꎬ 冰点较高ꎬ 因此在低温下

会首先结冰ꎬ 进而随着温度的降低引起细胞的脱

水[２３－２５ꎬ ２７ꎬ ２９]ꎮ 由于茎中细胞壁和木质部导管等部

位的溶液是互相连通的ꎬ 因此在低于冰点的过冷温

度下ꎬ 一旦某个部位冰晶形成ꎬ 整个质外体溶液就

会瞬间结冰ꎬ 并迅速放出大量的热ꎬ 使样品温度急

剧上升ꎮ 本研究中ꎬ 活体茎样品的第一个放热峰符

合这一特征ꎮ 组织结冰后ꎬ 随着质外体冰晶的温度

和水势下降ꎬ 进而引起茎的形成层及其外层韧皮部

和皮层的薄壁细胞冰冻脱水ꎬ 最后是中央髓薄壁细

胞脱水ꎮ 这些研究结果进一步支持了低温条件下ꎬ
植物会首先发生胞外结冰的普遍观点[６ꎬ １０ꎬ １１ꎬ ２３]ꎮ

从茎样品的结冰动力学过程来看ꎬ 由于高温杀

死茎的细胞膜被破坏ꎬ 细胞内外形成一个连通的溶
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液体系ꎬ 因此呈现单一的放热峰ꎬ 放热峰形态类似

于生理盐水浸润的滤纸的结冰特征ꎮ 杀死的茎在过

冷条件下一旦结冰ꎬ 则出现温度快速上升ꎬ 蜡梅的

结冰弛豫时间不到活组织的 １ / ３ꎬ 而石楠不到活组

织的 １ / ２ꎬ 表明组织内的溶液是相互连通的ꎬ 即细

胞膜结构已经被完全破坏ꎬ 研究结果与前人在显微

镜下观察到的结果一致[１４ꎬ ２７]ꎮ 而活茎的结冰弛豫

时间高于杀死的茎 １~２ 倍ꎬ 表明活组织对结冰有

高度的抵抗和迟滞作用ꎬ 这一作用是否与植物的抗

冻性有关还有待进一步研究ꎮ 此外ꎬ 本实验中所有

测试样品均不同程度出现了过冷现象ꎬ 即样品的实

际结冰温度比样品的冰点低 ３􀆰２℃ ~ ５􀆰８℃ꎬ 该温

度范围相对于植物过冬温度还是太小ꎮ 因此ꎬ 虽有

研究报道了植物可以靠深度过冷防止冻害[１２－１４]ꎬ
但这两种植物不可能依靠过冷方式越冬ꎮ

本研究从热力学角度进一步提供了高等植物组

织在低温条件下细胞外首先结冰的证据ꎬ 以及细胞

膜在抵抗和迟滞细胞结冰方面的重要作用ꎮ 理论

上ꎬ 差热分析可用于分析所有含水植物组织的结冰

放热过程ꎬ 并且灵敏度高ꎬ 需要的样品量少ꎬ 同时

还能提供组织的结冰和放热速度以及实际结冰温度

和过冷度等结冰过程的动力学参数ꎮ 采用差热分析

法研究不同植物组织在低温条件下的结冰过程ꎬ 尤

其是在自然条件下的结冰放热过程以及冰冻组织升

温时的融冰吸热过程ꎬ 将有利于揭示植物体内结冰

过程的细节和冰冻伤害机理ꎬ 使我们对植物抗冻性

的内在机制有更深入的了解ꎮ
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