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低温胁迫对烟苗叶形及生理特性的影响 

李琦瑶 1,2，王树声 1，周培禄 1,2，刘光亮 1，曾文龙 3，周道金 3，郑  璇 1,2，陈爱国 1* 

（1.农业部烟草生物学与加工重点实验室，中国农业科学院烟草研究所，青岛 266101；2.中国农业科学院研究生院，北京 

100081；3.福建省烟草农业科学研究所龙岩分所，福建 龙岩 364000） 

摘  要：为了解低温胁迫后烟苗的生理机制及恢复生长后叶形变化规律，以烤烟 K326的 7叶龄烟苗为试验材料，测定了其

在 4 ℃低温胁迫 3、6、12、24和 48 h后的相关生理指标，并将 4 ℃低温胁迫后的烟苗于 25 ℃（对照）下恢复生长，测量

其叶长、叶宽变化。结果表明，随低温胁迫时间增加，相对电导率、脯氨酸含量和可溶性糖含量不断升高；丙二醛（MDA）

和叶绿素含量先升高后降低；过氧化氢酶（CAT）活性不断降低；超氧化物歧化酶（SOD）活性和过氧化物酶（POD）活性

变化不大。低温胁迫显著抑制叶片长、宽和叶面积，对叶宽的抑制作用强于叶长，从而增大叶片长宽比。低温胁迫后恢复生

长 16 d，叶片长宽比趋于稳定。不同低温胁迫时间诱导程度为 12 h>24 h>6 h>3 h>48 h。 
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Effects of Low Temperature Stress on Leaf Shape and Physiological 
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Abstract: In order to study the physiological responses of tobacco seedlings to low temperature stress and the change of leaf shape 
after resuming growth, 7th-leaf stage tobacco seedlings of ‘K326’ were used to measure the physiological indicators of tobacco 

seedlings at 4 ℃ and 25 ℃ for 3, 6, 12, 24 and 48 h. After 4 ℃ low temperature stress the tobacco seedlings were returned to 25 ℃ 

to resume growth. The changes of leaf length and leaf width were measured. The results showed that the relative conductivity, proline 
content and soluble sugar content increased with the increase of low temperature stress time; the contents of malondialdehyde (MDA) 
and chlorophyll increased first and then decreased; the activity of catalase (CAT) decreased continuously; the activity of superoxide 
dismutase (SOD) and peroxidase (POD) had no significant change. After low temperature stress, the leaf length, leaf width and leaf 
area were significantly inhibited, and the inhibition of leaf width was stronger than that of leaf length, thus increasing the 
length-width ratio of leaves. After low temperature stress, the length-width ratio of leaves tended to be stable after resuming growth 
for 16 days. The induction of stress responses of different low temperature stress time was 12 h> 24 h> 6 h> 3 h> 48 h.  
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烟草移栽后因倒春寒带来的低温冷害问题在

我国南方烟区普遍存在。低温致使烟苗生长缓慢或

受阻，造成烟叶产量和品质下降[1]。前人研究表明，

烟草生长的最适温度为 25~28 ℃，1~2 ℃低温可使

幼苗死亡[2]。烟草需达到一定苗龄才能具备感受低

温的能力，从而引起相关生理响应。韩锦峰等[3]通

过低温诱导顶芽发育及激素含量发现，烟草 K326

在 6片真叶之前对低温不敏感，7叶期才是烟草感
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受低温最敏感的时期。当前，低温对烟草生长发育

的影响以早花为主[4]，而针对我国南方烟区出现的

因低温冷害带来的上部叶开片差问题的研究却未

见报道。叶形变化是由量变到质变逐渐发展的过程，

低温胁迫时间越长，叶形受到的抑制作用越明显[5]。

研究证实，低温对其影响主要体现在叶片基-顶轴和

中-侧轴两个轴向生长共同决定的叶片长宽比上[6]。 

本试验选用对低温敏感且在我国广泛种植的

烤烟品种 K326为材料[7-8]，利用人工智能气候箱对

烟草苗期进行低温胁迫处理，通过对相关生理指标

的测定，探讨低温胁迫后的生理特性与恢复生长后

叶片长宽比的关系，为揭示低温胁迫下烟苗叶形变

化的生理机制奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

试验于 2017年 1—8月在中国农业科学院烟草

研究所即墨农场进行。供试品种烤烟 K326 由国家

农作物种质资源平台烟草种质资源子平台（中国农

业科学院烟草研究所）提供。 

1.2  试验方法 

1.2.1  试验设计  将 25 ℃下长至 7 叶龄的烟苗置

于人工智能气候箱内进行 4 ℃低温胁迫处理。前期

预试验证明，4 ℃低温胁迫 48 h后常温下难以恢复

生长，故确定该胁迫温度的临界时长为 48 h。以常

温（25 ℃）生长的烟苗为对照，设置低温（4 ℃）

胁迫 3、6、12、24和 48 h为处理，处理后分别置

于 25 ℃下恢复生长。 

1.2.2  生理指标测定  低温胁迫结束时，每个处理

设置 3次重复，每个重复选取 3株烟苗的自下而上

第 4叶位叶片，混合，进行相关生理指标测定。测

定方法如下： 

电导率的测定采用真空抽气法；丙二醛（MDA）

含量的测定采用 2-硫代巴比妥酸显色法；可溶性糖

含量的测定采用蒽酮比色法；脯氨酸含量的测定采

用磺基水杨酸提取法；叶绿素含量的测定采用 80%

丙酮提取液浸提法；超氧物歧化酶（SOD）活性的

测定采用氮蓝四唑（NBT）光还原法；过氧化物酶

（POD）活性的测定采用愈创木酚比色法；过氧化

氢酶（CAT）活性的测定采用比色法。以上方法参

照文献[9]。 

1.2.3  低温后恢复生长烟苗叶形测量  选择常温

对照、低温胁迫 3、6、12、24和 48 h后恢复生长

的烟苗，每隔 2天用卷尺人工测量自下而上第 4叶

位叶片的叶长、叶宽，计算长宽比（叶长/叶宽），

每处理重复测量 3 株。测量方法参考 YC/T 

142—2010烟草农艺性状调查测量方法。 

1.2.4  数据分析  利用Microsoft Excel 2007和SAS 

9.4对数据进行处理、统计分析及图形制作。 

2  结  果 

2.1  不同低温胁迫时间对烟苗生理特性的影响 

2.1.1  不同低温胁迫时间对烟苗细胞膜系统的影

响  图 1-A示出，常温生长的烟苗 48 h内电导率变

化不大，而低温生长的烟苗相对电导率随胁迫时间

的增加不断升高。低温胁迫 3、6、12、24、48 h较

胁迫前分别增加 39.7%、51.3%、83.1%、87.0%、

112.1%，均达显著性差异水平（p<0.05）。图 1-B示

出，常温生长的烟苗 48 h内 MDA含量变化不大，

而低温生长的烟苗 MDA含量随低温胁迫时间的增

加先升高后降低。低温胁迫 3、6、12、24、48 h较

胁迫前分别增加 80.5%、136.3%、67.6%、67.2%、

31.7%。 

2.1.2  不同低温胁迫时间对烟苗保护酶系统的影

响  图 2-A 所示，常温和低温生长的烟苗 48 h 内

SOD 活性变化不大。除低温胁迫 12 h 外，低温胁

迫 3、6、24、48 h较胁迫前分别增加 18.2%、16.8%、

28.7%、28.4%。图 2-B所示，常温和低温生长的烟

苗 48 h内 POD活性变化也不明显。低温胁迫 3、6 h

较胁迫前分别降低 13.2%、2.6%；低温胁迫 12、24 h

分别增加 13.1%、3.6%；低温胁迫 48 h降低 11.6 %。

图 2-C所示，常温生长的烟苗 48 h内 CAT活性变

化不大，而低温生长的烟苗 CAT活性随胁迫时间的

增加不断降低。低温胁迫 3、6、12、24、48 h较胁

迫前分别降低 23.3 %、35.2 %、38.4 %、35.4 %、

54.1%，均达显著性差异水平（p<0.05）。 
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注：小写字母不同表示同一温度不同处理时间之间差异显著（p<0.05），大写字母表示同一时间不同温度处理之间差异显著（p<0.05）。下同。 

Note: Lowercase letters indicate significant difference (p<0.05) between different treatment times at the same temperature, and capital letters indicate 

significant difference (p<0.05) between different temperature treatments at the same time. The same symbol is used for other tables. 

图 1  低温胁迫对烟草苗期相对电导率和丙二醛含量的影响 

Fig. 1  Effect of low temperature stress on relative conductivity and the content of malonaldehyde in tobacco seedlings 

 

 
图 2  低温胁迫对烟草苗期 SOD、POD和 CAT活性的影响 

Fig. 2  Effect of low temperature stress on SOD activity, POD activity and CAT activity in tobacco seedlings 
 

2.1.3  不同低温胁迫时间对烟苗渗透调节物质的

影响  图 3-A所示，常温生长的烟苗 48 h内脯氨酸

含量变化不大，而低温生长的烟苗随胁迫时间的增

加不断升高。低温胁迫 3、6、12、24、48 h较胁迫

前分别增加 53.5%、101.1%、223.7%、254.5%、

320.0 %，均达显著性差异水平（p<0.05）。图 3-B

所示，常温生长的烟苗 48 h内可溶性糖含量变化不

大，而低温生长的烟苗随胁迫时间的增加不断升高。

低温胁迫 3、6、12、24、48 h 较胁迫前分别增加

118.0%、220.4%、286.7%、421.7%、436.1%，均达

显著水平（p<0.05）。 

2.1.4  不同低温胁迫时间对烟苗叶绿素含量的影

响  图 4示出，常温生长的烟苗 48 h内叶绿素含量

变化不大，而低温生长的烟苗随胁迫时间的增加先

升高后降低。低温胁迫 3、6、12、24、48 h较胁迫

前分别增加 15.9%、20.5 %、39.4%、65.2%、37.9%，

均达显著性差异水平（p<0.05）。除胁迫前，同一时

间不同温度条件下的叶绿素含量也均达显著性差 

 

  
图 3  低温胁迫对烟草苗期脯氨酸和可溶性糖含量的影响 

Fig. 3  Effects of low temperature stress on the content of proline and the content of soluble sugar in tobacco seedlings 
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图 4  低温胁迫对烟草苗期叶绿素含量的影响 

Fig. 4  Effects of low temperature stress on the content of 
chlorophyll in tobacco seedlings 

 

异水平（p<0.05）。 

2.2  不同低温胁迫时间对烟苗叶形指标的影响 

由表 1可知，低温处理前各处理烟苗叶形指标

大致相同。低温胁迫 48 h内烟苗均能恢复生长，但

不同低温胁迫时间处理后烟苗叶长、叶宽和叶面积

的生长速度及叶片长宽比的变化趋势较同期对照

有所差异。低温胁迫后恢复生长第 16 天，所有处

理的烟苗叶片长宽比趋于稳定。进一步对恢复生长

20 d后叶形指标进行方差分析发现，不同低温胁迫

时间处理的烟苗叶长较同期对照无明显差异，但叶

宽、叶面积均显著小于同期对照，说明 4 ℃低温胁

迫 3 h即可对恢复生长后的叶面积造成不可逆的影

响。叶片长宽比方面，常温生长的烟苗叶片长宽比

未发生明显变化，维持在 1.764~1.787，而低温处理

后的烟苗均表现出长宽比增大趋势，整体来看，低

温胁迫时间对叶片长宽比的影响程度为 12 h>24 h> 

6 h>3 h>48 h，其中低温胁迫 12 h显著大于同期对

照（p<0.05）。低温胁迫 3 h后叶片长宽比峰值出现

在恢复生长后第 10 天，而低温胁迫 6、12、24 和

48 h的峰值均在第 16天。 

3  讨  论 

植物对低温胁迫的响应是一种积极主动的应

激过程[10-11]。大量研究表明[12-14]，细胞膜的损伤与

自由基、活性氧引起的膜脂过氧化和蛋白质活性降

低甚至丧失有关[15]。本试验中，不同低温胁迫时间 

 
 

表 1  低温后恢复生长阶段烟苗的叶形变化 

Table 1  Change of leaf shape of tobacco seedlings in 
low temperature after resuming growth 

恢复时间

Resuming 
time 

叶形指标 

Leaf shape  
index 

低温胁迫时间 

Low temperature stress time 
CK 3 h 6 h 12 h 24 h 48 h 

处理前 

Before 
treatment

叶长/cm 

Leaf length/cm

19.53a 19.07a 18.87a 18.70a 19.03a 19.00a

叶宽/cm 

Leaf width/cm

10.93a 10.7a 10.50a 10.53a 10.60a 10.73a

叶面积/cm2 

Leaf area/cm2

135.75a129.68a 126.03a 125.89a 128.45a129.40a

叶长/叶宽 

Length-width 
ratio 

1.786a 1.781a 1.798a 1.777a 1.797a 1.770a

2 d 叶长/cm 

Leaf length/cm

20.00 19.43 19.20 19.20 19.33 — 

 

叶宽/cm 

Leaf width/cm

11.27 10.83 10.67 10.70 10.60 — 

 

叶面积/cm2 

Leaf area/cm2

143.12 133.87 130.12 131.26 130.15 — 

 

叶长/叶宽 

Length-width 
ratio 

1.777 1.792 1.801 1.796 1.825 — 

4 d 叶长/cm 

Leaf length/cm

20.40 19.73 19.67 19.70 19.70 19.60 

叶宽/cm 

Leaf width/cm

11.53 11.00 10.83 10.83 10.77 11.07 

叶面积/cm2 

Leaf area/cm2

149.36 138.01 135.25 136.36 134.74 137.63

叶长/叶宽 

Length-width 
ratio 

1.770 1.793 1.817 1.820 1.830 1.771 

6 d 叶长/cm 

Leaf length/cm

20.77 20.03 19.90 20.17 20.00 19.83 

叶宽/cm 

Leaf width/cm

11.73 11.13 10.90 10.97 10.87 11.17 

叶面积/cm2 

Leaf area/cm2

154.70 141.87 137.69 141.20 138.04 140.52

叶长/叶宽 

Length-width 
ratio 

1.772 1.798 1.827 1.840 1.841 1.776 

8 d 叶长/cm 

Leaf length/cm

21.17 20.20 20.00 20.57 20.37 20.07 

叶宽/cm 

Leaf width/cm

11.93 11.27 11.00 11.00 11.00 11.30 

叶面积/cm2 

Leaf area/cm2

160.34 144.78 139.64 143.92 142.29 143.87

叶长/叶宽 

Length-width 
ratio 

1.776 1.792 1.820 1.871 1.853 1.776 

10 d 叶长/cm 

Leaf length/cm

21.47 20.83 20.57 21.00 20.87 20.37 

叶宽/cm 

Leaf width/cm

12.13 11.33 11.03 11.07 11.03 11.40 

叶面积/cm2 

Leaf area/cm2

165.35 150.17 144.03 148.30 146.21 147.32

叶长/叶宽 

Length-width 
ratio 

1.773 1.837 1.866 1.898 1.893 1.787 
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表 1  （续） 

Table 1  （Continued） 

恢复时间

Resuming 

time 

叶形指标 

Leaf shape  

index 

低温胁迫时间 

Low temperature stress time 

CK 3 h 6 h 12 h 24 h 48 h 

12 d 叶长/cm 

Leaf length/cm 
21.83 20.93 20.70 21.57 21.17 20.67 

叶宽/cm 

Leaf width/cm 
12.33 11.40 11.13 11.13 11.13 11.47 

叶面积/cm2 

Leaf area/cm2 
170.93 151.73 146.26 153.07 149.60 150.36

叶长/叶宽 

Length-width 
ratio 

1.774 1.835 1.860 1.939 1.903 1.802 

14 d 叶长/cm 

Leaf length/cm 
22.17 21.03 20.90 21.80 21.30 20.87 

叶宽/cm 

Leaf width/cm 
12.50 11.50 11.17 11.23 11.17 11.50 

叶面积/cm2 

Leaf area/cm2 
175.92 153.81 148.10 156.08 150.97 152.26

叶长/叶宽 

Length-width 

ratio 

1.777 1.828 1.873 1.943 1.908 1.814 

16 d 叶长/cm 

Leaf length/cm 
22.47 21.13 21.20 22.10 21.50 21.10 

叶宽/cm 

Leaf width/cm 
12.63 11.53 11.20 11.30 11.20 11.57 

叶面积/cm2 

Leaf area/cm2 
180.24 155.03 150.72 159.04 152.86 154.85

叶长/叶宽 

Length-width 

ratio 

1.782 1.831 1.894 1.956 1.921 1.824 

18 d 叶长/cm 

Leaf length/cm 
22.83 21.23 21.43 22.33 21.67 21.27 

叶宽/cm 

Leaf width/cm 
12.80 11.63 11.33 11.43 11.30 11.67 

叶面积/cm2 

Leaf area/cm2 
185.65 157.08 154.18 162.53 155.45 157.43

叶长/叶宽 

Length-width 
ratio 

1.787 1.824 1.893 1.955 1.919 1.823 

20 d 叶长/cm 

Leaf length/cm 
23.20a 21.47a 21.70a 22.50a 21.83a 21.50a

叶宽/cm 

Leaf width/cm 
13.03a 11.73b 11.50b 11.50b 11.40b 11.80b

叶面积/cm2 

Leaf area/cm2 
192.06a 160.18b 158.40b 164.70b 157.96b160.97b

叶长/叶宽 

Length-width 
ratio 

1.784b 1.828ab 1.889ab 1.958a 1.916ab1.822b

注：小写字母表示同一恢复时间不同处理差异显著（p<0.05）。 
Note: Lowercase letters indicate significant difference (p<0.05) between 

different treatments at the same resuming time. 

 

处理的烟苗相对电导率和 MDA含量均显著高于同

期对照，其中MDA含量在低温胁迫 12 h后开始降

低，其原因可能是烟苗在经历一定时间的冷驯化后，

细胞内不饱和脂肪酸和磷脂含量有所增加，细胞膜

的流动性增强，抗寒性得到提高[16-17]。SOD、POD

和 CAT 等抗氧化酶能清除体内活性氧，是植物应

对逆境胁迫的天然保护体系[18]。本试验中，不同低

温胁迫时间处理后 SOD和 POD活性变化不大。前

人研究发现，POD 在酶促保护系统中具有双重性，

可能参与活性氧的生成和叶绿素的降解，并可能引

发膜脂过氧化作用，表现出一定的伤害效应[19]。此

外，低温影响 NADP+的供给过程，电子传递失衡导

致活性氧含量增加也会影响 SOD和 POD的活性[20]。

另有报道称，生长素的生物合成直接参与叶片形态

决定[21]。研究发现[22]，拟南芥 CAT2突变体中，生

长素的含量受到过氧化氢的调控，并且由过氧化氢

调节导致的生长素含量的降低是与植物偏下性生

长的叶片表型相连锁的。本研究中，CAT活性随低

温胁迫时间的增加不断降低，与杨雪梅等[23]测定结

果并不一致，其原因有待进一步研究。 

低温胁迫会使植物细胞内主动积累大量统称

为渗透溶质的小分子代谢物质，包括氨基酸、糖以

及季铵类化合物（如甜菜碱等）等，其含量的增加

有助于细胞持水和生物大分子结构的稳定[24]。本试

验中，不同低温胁迫处理的烟苗脯氨酸和可溶性糖

含量均显著高于同期对照，且均在低温胁迫 12 h时

出现大幅增加，说明烟草 K326在低温胁迫 12 h其

耐冷性与脯氨酸和可溶性糖的积累有一定的相关

性[25]。低温会打破叶绿素原有的合成和降解平衡，

从而导致叶绿素含量发生变化[26]。随低温胁迫时间

的延长，叶绿素含量先升高后降低，一方面可能是

胁迫后期叶绿素合成酶活性降低，叶绿体合成受阻

而造成，另一方面也可能是低温引起了叶绿体功能

的紊乱[27]，或加速了叶绿素的分解和叶绿体形态结

构的受损使叶绿素含量降低[28]，同样的研究结论在

不同杨树耐冷的生理研究中也得到验证[29]。 

我国南方烟区因早春低温冷害带来的早花、上

部叶开片差等问题严重影响烟叶的产量和品质[30]。

本试验中，4 ℃低温胁迫显著抑制叶长和叶宽的生

长，且对叶宽的抑制作用强于对叶长的抑制作用，

说明 4 ℃低温胁迫对叶片中-侧轴的影响高于基-顶 
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轴，叶宽生长停滞的响应要早于叶长，从而增大叶

片长宽比，这与前人研究夜间低温对红花大金元、

云烟 87叶形的影响研究结果一致[7]。恢复生长 16 d

后，不同处理的叶片长宽比均达最高峰，此后趋于

稳定。分析恢复生长 20 d后各叶形指标发现，低温

胁迫 3 h处理就对恢复生长后的烟苗叶面积造成不

可逆的影响，且恢复生长 20 d后不同低温胁迫时间

处理烟苗的叶面积无明显差异，而此时低温胁迫 12 

h 处理的烟苗叶片长宽比显著大于同期对照及其他

低温处理叶片长宽比，进一步说明 12 h的低温胁迫

对叶片横向生长影响程度较大。 

对于温敏性较强的品种 K326，在受到 4 ℃低

温胁迫生长时，应在低温时间 48 h内采取措施，避

免叶形狭长及叶片生长延缓甚至停滞的现象。前人

研究发现[7]，低温对烤烟 K326 苗期叶长叶宽生长

存在累加效应，夜间低温处理时间越长累加效应越

明显，烟叶长宽生长停滞累加效应叶宽效果要明显

于叶长。本试验中，不同低温胁迫时间对叶片长宽

比增大的诱导程度为 12 h＞24 h＞6 h＞3 h＞48 h，

低温胁迫 12~24 h对叶形影响最大，但胁迫 48 h后

影响效果又有所减小，原因有待进一步研究。此外，

本研究选取的烤烟生长阶段为苗期，胁迫温度为

4 ℃，具有生长阶段针对性和温度局限性，其他胁

迫温度或苗期以外的生长时期能否得出相同的结

论还有待进一步试验和探索。 

4  结  论 

随着低温胁迫时间的增加，相对电导率、脯氨

酸含量和可溶性糖含量不断升高；MDA 含量和叶

绿素含量先升高后降低；CAT活性不断降低；SOD

和 POD 活性变化不大。4 ℃低温胁迫抑制恢复生

长后叶片叶长、叶宽和叶面积的生长，对叶宽的抑

制作用强于对叶长的抑制作用，叶片长宽比增大。

不同低温胁迫时间对叶片长宽比增大的诱导程度

为 12 h>24 h>6 h>3 h>48 h。 
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