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气候变化背景下低温胁迫对三角梅叶绿素
荧光参数及抗氧化体系的影响

毛轩雯,陆锦灏,阮心依,白晓文,刘宏缘,赵 杭,
林雅楠,蒋诗睿,宋 扬,张宝欣,谭驭宇,刘 鹏

(浙江师范大学生命科学学院植物学实验室,浙江 金华321004)

摘 要:[目的]为探明气候变化背景下低温对三角梅生理生化表现及其对低温胁迫的内在适应机制。

[方法]以具有强、中、弱耐寒能力的宫粉、热火、百变三角梅为材料,采用室内盆栽试验,低温处理7,14,21
天,研究不同耐寒型三角梅光合系统和抗氧化体系在各周期下对低温胁迫的响应情况。[结果](1)低温处

理期间,各品种初始荧光(F0)均有所上升,其中宫粉三角梅变化最为显著,较第0天增长60.2%,最大荧光

(Fm)、PSII有效光化学电子产量(Fv/Fm)以及光合相对电子传递速率(ETR)则迅速降低,并于第21天时

达到最低水平。三角梅的光化学猝灭系数(qP)均随着低温胁迫加剧而下跌,而热火三角梅与宫粉三角梅

的非光化学猝灭系数(qN)大幅提高。(2)低温胁迫后各品种三角梅SOD、POD、CAT酶活性均显著下降,

并随着胁迫时间的延长而加剧,即低温对三角梅抗氧化酶活性产生严重抑制,其中宫粉三角梅的SOD、

POD、CAT酶活性均高于其余2个品种,可见宫粉具有强抗寒能力。(3)在AsA-GSH循环体系中,低温下

各三角梅叶 AsA含量与 DHA含量均明显增加,21天时3个品种三角梅的 GR活性分别较0天上升

180.91%,175.97%,112.37%,且宫粉三角梅在21天时 AsA/DHA比率、APX活性与DHAR活性显著提

升。[结论]低温通过影响PSⅡ光化学反应中心而抑制植株的生长,三角梅可通过开启光合系统保护机制

减少光抑制,此外还积累渗透调节物质,启动抗氧化系统产生应激调节作用,以清除自身体内快速增生的

ROS减轻低温伤害。
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EffectsofLow-TemperatureStressonChlorophyllFluorescenceParametersand
AntioxidantSystemofBougainvilleaintheContextofClimateChange
MAOXuanwen,LUJinhao,RUANXinyi,BAIXiaowen,LIUHongyuan,ZHAOHang,

LINYa’nan,JIANGShirui,SONGYang,ZHANGBaoxin,TANYuyu,LIUPeng
(BotanyLaboratory,CollegeofLifeSciences,ZhejiangNormalUniversity,Jinhua,Zhejiang321004,China)

Abstract:[Objective]Thisstudyisaimedtoexplorethephysiologicalandbiochemicalmanifestationsof
BougainvilleaspectabilisWilld.tolowtemperatureandtheintrinsicadaptationmechanismtocoldstressin
thecontextofclimatechange.[Methods]TakingBougainvilleaPaederiaFoetida,BougainvilleaFlaming
SumbaandBougainvilleaDurantawithstrong,medium,andweakcoldtoleranceastestmaterials,through
indoorpotexperiments,weconductedlowtemperaturetreatmentsfor7,14and21daysandstudiedthe
responsesofthephotosyntheticandantioxidantsystemsofdifferentcoldtolerantBougainvilleatocold
stressduringthesedifferentperiods.[Results](1)Duringthelow-temperaturetreatmentperiod,theinitial
fluorescence(F0)ofallvarietiesincreased,withthemostsignificantchangeinB.PaederiaFoetida,which
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increasedby60.2%comparedtoday0.Maximumfluorescence(Fm),PSIIeffectivephotochemicalelectron
production(Fv/Fm),andphotosyntheticrelativeelectrontransferrate(ETR)rapidlydecreasedandreached
theirlowestlevelsatday21.Astheintensificationoflowtemperaturestress,thephotochemicalquenching
coefficient(qP)ofthethreeBougainvilleatypesdecreased,whilethenon-photochemicalquenching
coefficient(qN)ofB.FlamingSumbaandB.PaederiaFoetidaincreasedsignificantly.(2)Afterexposureto
lowtemperaturestress,theactivitiesofSOD,PODandCATenzymesineachvarietydecreasedsignificantly
andintensifiedwiththeextensionofstresstime,indicatingthatlowtemperatureseriouslyinhibitedthe
antioxidantenzymeactivityofBougainvillea.Amongthem,theSOD,PODandCATenzymeactivitiesofB.
PaederiaFoetidawerehigherthanthoseoftheothertwovarieties,indicatingthatB.PaederiaFoetidahad
strongcoldresistance.(3)Inthe AsA-GSH cyclesystem,thecontentofAsA and DHA ofeach
Bougainvillealeafsignificantlyincreasedunderlowtemperature.Comparedtoday0,theGRactivityofthe
threeBougainvillea typesatday21increasedby180.91%,175.97% and112.37%,respectively.
Additionally,theAsA/DHAratio,APXactivityandDHARactivityofB.PaederiaFoetidasignificantly
increasedatday21.[Conclusion]LowtemperatureinhibitedplantgrowththroughaffectingthePSII
photochemicalreactioncenter.However,Bougainvilleacouldactivatetheirphotosyntheticsystemprotection
mechanismtoreducephotoinhibition.Furthermore,itcouldaccumulateosmoregulationsubstances,activate
theantioxidantsystem,andexertstressregulatoryeffectstoeliminaterapidlyproliferatingROSinitsown
bodyandalleviatelow-temperaturedamage.
Keywords:antioxidant;lowtemperature;ChlorophyⅡfluorescence;AsA-GSHcycle;Bougainvillea
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  近年来,随着工业化进程加快,全球气候变化加

剧,频繁发生的极端低温天气对于植物的正常生理生

长是一种较大的威胁,该天气不仅影响植物的安全越

冬及来年的正常生长[1],限制园林植物的分布,还对

其景观价值产生影响,引发一定程度的经济损失。植

物遭受持续的外界低温会引起细胞膜的通透性增大,
膜内离子和基质失去平衡,从而引起活性氧(reactive
oxygenspecies,ROS)的生成量增多,当这种增量超

过植物组织清除ROS的能力时,诱发氧化应激,导致

细胞氧化损伤[2];同时引起可溶性糖含量显著变化,
抑制抗氧化系统和光合作用等,阻碍其正常生长,甚
至造成植株的死亡。

三角梅(BougainvilleaspectabilisWilld.),属紫

茉莉 科(Nyctaginaceae)叶 子 花 属(Bougainvillea
Comm.exJuss.)常绿攀援状灌木[3],因其花色多样、
花期持久、园林观赏价值高深受人们喜爱,且具有消

肿散瘀、调和气血的药用功效,其叶片和根部均含有

抗病毒蛋白,能够抑制多种病毒活性[4],是园林造景

中用途最广泛、形式最多样的美化素材之一[5]。但三

角梅喜温暖湿润的环境,畏冷不耐寒,多数品种对

4°C以下的低温敏感[6]。当出现低温胁迫时,三角梅

ROS代谢平衡被打破,自身的抗氧化系统启动并产

生一系列响应机制来应对低温环境[7]。其体内的酶

促抗氧化体系所包含的超氧化物歧化酶(superoxide
dismutase,SOD)、过氧化物酶(peroxidase,POD)、过
氧化氢酶(catalase,CAT)3种抗氧化酶共同作用以

清除ROS,减轻细胞膜脂过氧化程度,保护细胞膜系

统,在植株应答低温胁迫中起着重要作用。因此,抗
氧化酶的活性可以作为衡量植物抗寒能力的关键指

标。抗坏血酸(ascorbicacid,AsA)和还原型谷胱甘

肽(glutathione,GSH)是一种普遍存在于植物体内的

小分子非酶抗氧化物质[8],是非酶促抗氧化体系的重

要组成部分,既可以直接还原ROS,又可以作为酶底

物除去ROS。抗坏血酸-谷胱甘肽循环(AsA-GSH
cycle)能够有效促进AsA和GSH的循环,是维持氧

化还原物质的平衡的关键因素之一[9]。
目前,植物耐寒方面的相关研究较多,但与三角

梅相关的甚少,有学者从生理生化角度分析提出,三
角梅的越冬能力与品种差异息息相关,然而低温胁迫

对三角梅的具体危害机理并未探明,且三角梅抗氧化

系统的响应机制仍不清晰,少见综合抗氧化酶活性及

AsA-GSH循环分析低温胁迫对三角梅的作用原理。
本试验以耐寒性差异显著的三角梅为材料,探究低温

胁迫下不同品种三角梅表观形态、各类生理代谢指标

变化情况,探明低温下三角梅抗氧化系统的响应机

理,完善三角梅抗寒机制,以期为三角梅及其他园林
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植物的耐寒栽培提供理论参考,同时也为缓解其他植

物在低温胁迫下受到的损伤提供一定新思路。

1 材料与方法
1.1 供试材料

试验于2022年3—10月在浙江师范大学生物园

和植物逆境生物学实验室内进行,以购于生长在20
个地区的三角梅为备试材料。通过预试验对不同三

角梅形态学、光合作用、抗氧化系统等指标在不同温

度下进行检测,筛选出强耐寒型三角梅宫粉(Bouga-
invilleaPaederiaFoetida,宫粉)、中耐寒型三角梅热

火桑巴(BougainvilleaFlamingSumba,热火)、弱耐

寒型三角梅百变红樱(BougainvilleaDuranta,百变)
作为试验材料。

1.2 试验设计

选取长势一致的3个品种三角梅扦插苗作为试验

材料;选用上、下口径分别为30,20cm、高度为30cm
的塑料花盆作为基质容器,用红心土与泥炭土(2∶1,

v/v)均匀混合后作为基质。每盆盛装9kg基质及1
株幼苗。将其置于光照培养箱内,设置光照和黑暗2
个时段,分别为光强600μmol/(m2·s)处理12h和暗

处理12h,光照时间7:00—19:00,期间人工气候室温

度变化控制在18~28°C,调节空气相对湿度约75%,
采用1/2Hongland的完全营养液进行浇灌,每3天换

1次营养液。培养一段时间后选取长势相近、生长状

况良好的三角梅植株,分别在0,2,4,6,8,10°C下进行

低温胁迫,并确定4°C为正式试验的胁迫温度。置于

光照培养箱[光照强度:600μmol/(m2·s),温度4°C,
光周期12h]进行正式试验,分别在第0,7,14,21天测

定气体交换参数、叶绿素荧光参数及抗氧化系统等相

关指标(0天即三角梅在常温下正常生长至低温胁迫

前1天)。试验期间每个处理其他环境条件及管理措

施一致。每个处理均设置3个重复组。

1.3 试验方法

1.3.1 株高、叶面积及叶绿素含量测定 以三角梅

主茎旁地面为起点,将直尺沿三角梅主茎测量至生长

点(顶部)以测量三角梅株高;选择植株从顶端向下的

第5~8片生长良好的功能叶片,运用 CanoScan
4400F扫描仪测量叶面积;SPAD-502Plus便携式叶

绿素仪测定叶绿素含量

1.3.2 叶片气体交换参数及叶绿素荧光参数测定 
选择植株从顶端向下的第5~8片生长良好的功能叶

片,采用Li-6400便携式光合作用测量仪测定叶片净

光合速率(netphotosyntheticrate,Pn)、气孔导度

(stomatalconductance,Gs)、胞间CO2浓度(intercel-
lularCO2concentration,Ci)以及蒸腾速率(transpi-

rationrate,Tr)。叶绿素荧光参数的测量同样选取

顶端以下第5~8片功能叶片,测定前对三角梅进行

30min暗适应,使用PAM-210叶绿素荧光仪[10]测

定叶片的初始荧光(initialfluorescence,F0)、最大荧

光(maximalfluorescence,Fm)、PSⅡ有效光化学电

子产量(maximumphotochemicalquantumyieldof
PSⅡ,Fv/Fm)、光 化 学 猝 灭 系 数 (photochemical
quenching,qP)、非 光 化 学 猝 灭 系 数 (non-photo-
chemicalquenching,qN)以及光合相对电子传递速

率(electrontransportrate,ETR)。

1.3.3 抗氧化系统指标测定 选取大小均匀相同叶

位的三角梅叶片,称取0.1g样品洗净、剪碎后置于预

冷的研钵中,分3次加入1.6mL50mmol/L预冷的磷

酸缓冲液(pH=7.8)在冰浴上研磨成匀浆,转入离心管

中在4°C、12000r/min下离心20min,取上清液为待

试酶液。按照李小芳等[11]的方法,用氯化硝基四氮唑

蓝光还原法测定SOD活性,愈创木酚法测定POD活

性,紫外吸收法测定CAT 活性。应用硫代比巴妥酸

法[12]测定丙二醛(malondialdehyde,MDA)含量。采用

JAMBUNATHAN[13]的 方 法 测 定 超 氧 阴 离 子

(superoxideanion,O2- )产 生 速 率 与 过 氧 化 氢

(perhydrol,H2O2)含量。还原型抗坏血酸(ascorbic
acid,AsA)、还原型谷胱甘肽(glutathione,GSH)、脱氢

抗坏血酸(dehydroascorbicacid,DHA)、氧化型谷胱甘

肽(oxidizedglutathione,GSSG)含量及抗坏血酸过氧化

物酶(ascorbateperoxidase,APX)、脱氢抗坏血酸还原

酶(dehydroascorbatereductase,DHAR)、谷胱甘肽还原

酶(glutathionereductase,GR)活性均采用苏州格锐思

生物试剂盒进行测定。

1.3.4 蔗糖、果糖、葡萄糖含量及相关酶活性测定 
采用蒽酮比色法测定蔗糖(sucrose,SUC)含量[14],间
苯二酚法测定果糖(fructose,FUC)含量[15],葡萄糖

氧化酶法测量葡萄糖(glucose,GUC)含量[16]。取1.0
g材料于预冷的研钵中,加入3mL提取缓冲液(100
mmol/LpH7.2的 Tris-HCl缓冲液、10mmol/L
MgCl2、1 mmol/L EDTA-2Na、2% 乙 二 醇、10
mmol/Lβ-巯基乙醇、1%(w/v)吡咯烷酮后快速研

磨成匀浆,滤液定容至5mL,离心后取上清液进行酶

活性测定。分别采用YAO等[17]、DUAN等[18]方法

测定蔗糖合成酶(sucrosesynthetase,SUS)及蔗糖磷

酸合成酶(sucrosephosphatesynthase,SPS)活性。

1.3.5 渗透调节物质含量的测定 采用茚三酮显色

法进行脯氨酸(proline,Pro)含量的测定[11],采用考

马斯亮蓝法测定可溶性蛋白质含量[11],随机称取1.0
g洗净的叶片,用10mL磷酸缓冲液(50mmol/L,
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pH=7.8)研磨提取后于4000r/min离心20min。
取上清液1.0mL,加入5.0mL考马斯亮蓝蛋白试

剂,反应2min后于595nm处测其OD 值,根据标准

曲线算出叶样中的可溶性蛋白质含量。

1.4 数据处理与统计分析

采用SPSS22.0软件整理试验数据,通过单因素

方差分析和Duncan法计算平均值、标准误及显著性

差异分析,使用Origin2021软件作图,所有指标以平

均值±标准误表示。

2 结果与分析
2.1 低温胁迫对三角梅株高、叶面积及叶绿素含量

的影响

株高、叶面积及叶绿素含量能直观反映植物的生

长状况。由表1可知,随着低温胁迫时间的延长,百
变三角梅的株高未出现显著性变化,21天时相比0
天仅增长0.03cm,宫粉三角梅生长情况相对较好,
胁迫21天时株高增长1.45cm,但仍远低于三角梅正

常生长速度,可见低温显著抑制植物的生长发育。此

外,百变三角梅的叶面积还出现一定程度的下降,低
温胁迫21天时叶面积减小2.19cm2,意味着低温使

得三角梅叶片发生皱缩。同时,胁迫21天时,百变、
热火及宫粉三角梅的叶绿素含量分别较0天时下降

44.77%,30.28%,13.24%,特别值得注意的是,宫粉

叶绿素含量在低温胁迫后期出现了一定幅度的回升,

21天时叶绿素含量较14天时上升0.91mg/g,表明

此时其叶片褪绿情况有所缓解。
表1 低温胁迫对3个品种三角梅株高、叶面积及叶绿素含量

的影响

Table1 Effectsoflowtemperaturestressonplantheight,leaf
area and chlorophyll contents of three varieties
ofBougainvillea

组别 天数/d 株高/cm 叶面积/cm2
叶绿素含量/

(mg·g-1)

BB

0 23.05±0.379a 8.72±0.312b 27.36±1.083b
7 23.07±0.977b 8.02±0.287b 21.68±1.045c
14 23.07±0.571b 7.34±0.308c 17.19±0.804c
21 23.08±0.814c 6.53±0.264c 15.11±0.936c

RH

0 23.10±0.247a 10.77±0.386a 27.05±0.927b
7 23.51±0.284a 10.91±0.410a 25.73±1.102a
14 23.93±0.539a 11.10±0.297a 20.72±0.983b
21 24.02±0.437b 11.14±0.352a 18.86±0.874b

GF

0 23.08±0.915a 7.94±0.215c 33.53±1.455a
7 23.64±0.509a 8.47±0.337b 29.04±1.231a
14 24.27±0.733a 8.61±0.313b 28.17±1.210a
21 24.53±0.958a 8.79±0.328b 29.09±1.094a

  注:表中数据为平均值±标准差;同列不同小写字母表示同一品

种不同处理时间下差异显著(p<0.05)。下同。

2.2 低温胁迫对三角梅叶绿素荧光参数与气体交换

参数的影响

由图1可知,在低温胁迫下,3个品种三角梅的

qP 均出现显著降低(p<0.05),热火和宫粉三角梅的

qN 呈上升趋势。

随着胁迫时间的延长,各品种F0均有所升高,其
中以宫粉三角梅变化最为明显;三者的Fm 大幅下

降,热火三角梅在第7,14,21天时较0天分别减少

23.30%,48.09%,52.33%。各品种三角梅的 Fv/

Fm、ETR在第21天时达到最低,其中百变三角梅的

Fv/Fm、ETR分别较0天降低64.05%,57.41%,且
在第7天时变化显著(p<0.05)。可见低温使得植物

光化学淬灭能力降低,影响PSⅡ光化学反应中心并

阻碍其将光能有效作用于光合过程。

百变和热火三角梅的Gs、Tr、Pn 在胁迫下受到

较强的抑制(图2),百变三角梅的Gs、Tr 在第21天

时较第0天分别减少82.23%,88.64%,热火三角梅

分别降低78.00%,77.62%,两者Gs、Tr 受低温影响

的变化整体相同,而宫粉三角梅的Gs、Tr 在周期内

呈现出先升后降又上升的变化,第21天较0天无显

著差异(p>0.05),说明抗寒性较强的品种自我调节

能力较强,能够有效减少低温胁迫下受到的伤害,受
低温影响的程度相对较小。百变三角梅的Ci、Pn 在

21天内均随胁迫时间的延长而降低,表明气孔因素

或是导致冷敏感型品种光合速率下降的原因;而抗寒

型品种的变化趋势相反,第21天热火与宫粉三角梅

的Ci分别升高12.30%,41.64%,两者的Pn 下跌,推
测与气孔限制因素无关。

2.3 低温胁迫对三角梅叶片渗透调节物质及膜脂氧

化物丙二醛含量的影响

SP和Pro是植物细胞质中的主要渗透调节物

质,MDA含量变化可以有效反映植物膜脂损伤程

度。低温下各品种三角梅叶片中的SP、Pro含量均

随时间延长而上升(表2),胁迫后期SP含量最高可

提升9.15%,11.82%,30.24%,Pro含量分别较0天

增加8.09,8.21,1.05倍,MDA含量均有不同程度的

提高,MDA最大含量分别达到14.58,14.76,13.73mg/

g,与0天相比存在差异较为显著(p<0.05)。
由此可得,低温胁迫造成细胞膜脂过氧化,三角梅

则通过积累高水平的SP和Pro,增强细胞的持水能

力,其中宫粉三角梅以积累SP进行自我调节且效果

最佳。
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  注:图柱上方不同小写字母表示同一时期不同处理间差异显著(p<0.05)。下同。

图1 低温胁迫下3个品种三角梅的叶绿素荧光参数变化

Fig.1 ChangesinChlorophyllfluorescenceparametersofthreevarietiesofBougainvilleaunderlowtemperaturestress

图2 低温胁迫对3个品种三角梅气体交换参数的影响

Fig.2 EffectoflowtemperaturestressongasexchangeparametersofthreevarietiesofBougainvillea
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表2 低温胁迫对3个品种三角梅SP、Pro及 MDA含量的

影响

Table2 EffectsoflowtemperaturestressonSP,Proand
MDAcontentsofthreevarietiesofBougainvillea

组别 天数/d
可溶性蛋白/
(mg·g-1)

脯氨酸/
(μmol·g-1)

丙二醛/
(mg·g-1)

BB

0 346.52±8.837a 0.0635±0.0042a 10.8739±0.4498a

7 355.22±7.119a 0.1042±0.0049b 11.5740±0.2055a

14 362.84±8.092b 0.4695±0.0088a 13.8108±0.5016b

21 378.21±6.118b 0.5770±0.0072a 14.5782±0.4982a

RH

0 353.41±5.905a 0.0380±0.0019c 10.2281±0.4309a

7 366.59±8.032a 0.3411±0.0153a 11.2153±0.4157a

14 386.70±10.114a 0.3615±0.0063b14.7576±0.5123a

21 395.18±8.741a 0.3498±0.0121b13.8099±0.2794b

GF

0 327.33±6.988b 0.0498±0.0014b 9.5295±0.3391b

7 358.04±8.077a 0.0712±0.0017c11.4131±0.4376a

14 426.31±5.096ab 0.0899±0.0032c13.4424±0.3254b

21 406.61±6.421a 0.1020±0.0028c13.7286±0.2011b

2.4 低温胁迫对三角梅叶片内可溶糖含量及蔗糖代

谢的影响

低温处理时,三角梅叶片中SUC、FUC和 GLC
含量与胁迫时间呈正相关,21天时百变、热火、宫粉

三角 梅 的 FUC 含 量 较 0 天 分 别 增 加 18.51%,

72.20%,83.43%,GLC含量提高10.07%,21.68%,

56.75%,SUC 含 量 分 别 上 升 49.06%,57.95%,

60.93%(图3)。可见,在低温下,百变叶片的FUC和

GLC含量及其增长率明显低于其他2品种。由图4
可知,低温下各品种蔗糖代谢相关酶活性变化趋势有

所不同,与0天相比,第21天百变和热火三角梅的

SUS活性分别下 降64.63%,47.51%,宫 粉 则 提 升

222.30%,各三角梅叶片的SPS活性变化较小,百变、
热火、宫粉三角 梅SPS活 性 最 大 增 幅 为11.96%,

19.31%,11.22%。可以看出,在低温胁迫下,三角梅通

过调节SUS活性变化来增加细胞内SUC、FUC、GLC
的储存量,以提升渗透调节能力应对胁迫。

图3 低温胁迫对3个品种三角梅果糖、蔗糖、葡萄糖含量的影响

Fig.3 Effectsoflowtemperaturestressonfructose,sucroseandglucosecontentsofthreevarietiesofBougainvillea

注:图a中U表示每分钟催化1μg果糖为1酶活力单位;图b中U表示每分钟催化1μg蔗糖为1酶活力单位。

图4 低温胁迫对3个品种三角梅蔗糖合成酶、蔗糖磷酸合成酶活性的影响

Fig.4 EffectsoflowtemperaturestressontheactivitiesofsucrosesynthaseandsucrosephosphatesynthaseofthreevarietiesofBou-

gainvillea

2.5 低温胁迫对三角梅抗氧化系统的影响

2.5.1 低温对三角梅体内活性氧类物质的影响 低

温胁迫破坏植物体内ROS产生与消除的平衡,损害

生物膜结构,进而影响细胞正常生理功能。随着低温

处理时间的延长,3品种三角梅中 O2- 产生速率与

H2O2含量均出现不同程度的提升(图5)。
与0天相比,百变三角梅 O2- 产生速率持续上

升,并于21天达到最大值,较0天提高47.63倍,
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H2O2含量较0天增加182.88%。热火与宫粉三角梅

在低温处理21天时,O2- 产生速率分别较0天增长

6.45,5.12倍,体内H2O2含量总体改变均较小。百变

三角梅低温下O2- 产生速率的增幅显著高于其余2
个品种,且 H2O2含量变化明显,百变三角梅受损

严重。

图5 低温胁迫对3个品种三角梅超氧阴离子及过氧化氢含量的影响

Fig.5 EffectsoflowtemperaturestressonsuperoxideanionandhydrogenperoxidecontentsofthreevarietiesofBougainvillea

2.5.2 低温对三角梅叶片抗氧化酶活性的影响 由

图6可知,各三角梅SOD、POD、CAT活性在低温胁

迫下均不断减弱,其中第21天百变、热火、宫粉的

SOD 活 性 较 0 天 分 别 下 降 60.78%,97.80%,

141.38%,POD 活 性 较 0 天 分 别 降 低 72.91%,

47.83%,49.25%,达 到 最 低 值;百 变、热 火 三 角 梅

CAT 活 性 21 天 时 较 0 天 分 别 降 低 79.78% 和

56.73%;宫粉三角梅的CAT活性在低温处理7天时

上升2.37%,7天后开始减小,并于21天时达到最低

值,较0天减少38.58%。可知,3个品种三角梅的抗

氧化酶活性在低温处理下存在较显著的差异(p<
0.05),宫粉三角梅体内该3种酶的活性均明显高于

其余2个品种,一定程度上可以证明宫粉三角梅抗低

温胁迫能力在三者中最强。此外,经过21天低温处

理后,3个品种的酶活性均出现大幅下降,意味着持

续低温下三角梅均受到一定程度的损害。

  注:图a中U表示抑制氯化硝基四氮唑蓝光化还原的50%为1酶活力单位;图b中U表示样本OD 增加0.01为1酶活力单位;图c中 U表

示样本OD 减少0.01为1酶活力单位。

图6 低温胁迫对3个品种三角梅抗氧化酶活性的影响

Fig.6 EffectsoflowtemperaturestressonantioxidantenzymeactivitiesofthreevarietiesofBougainvillea

2.5.3 低温对三角梅叶片AsA-GSH循环的影响 
AsA与GSH是植物AsA-GSH循环的重要组成,能
够高效地清除植物体内过量产生的 ROS,DHA 和

GSSG作为AsA、GSH还原ROS之后的产物,可以

在一定程度上反映 AsA-GSH 循环的活跃程度。三

角梅的AsA含量在低温处理过程中均上升,热火三

角梅变化最为明显,低温处理21天时相较于0天时

增多约3.74倍(图7)。
其次,热火、百变三角梅的GSH含量持续减少,

第21天相比于0天分别降低67.99%,85.82%;宫粉

三角梅的GSH 含量则表现为先增后降,于21天时

达到最低值,较0天降低39.30%。3个品种三角梅

的DHA含量的降幅相对较小,仅百变三角梅21天

时相比0天下跌53.33%;GSSG 含量的变化大于

DHA,宫粉三角梅GSSG含量在7天时相比0天增

长约55.91%,随后呈现下降趋势,并在21天时达到

最低值。

APX、GR、DHAR是 AsA-GSH 循环的关键作

用酶。低温处理期间,百变、热火、宫粉三角梅GR活

性呈 现 一 致 的 提 升,21 天 时 分 别 较 0 天 提 高

180.91%,175.97%,112.37%,其中百变三角梅增长

幅度最大,且胁迫全程GR活性均明显高于热火三角
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梅与宫粉三角梅。APX活性与DHAR活性在各品

种间存在显著差异(p<0.05),宫粉三角梅在21天时

APX活性出现较大幅度上升,DHAR活性在低温处

理7天时较0天增加14.53%,随后有所下降并与0
天时的数值基本持平,百变与热火三角梅APX活性

与DHAR活性在整个低温处理周期中均未出现较明

显的变化。
综上所述,低温处理后宫粉三角梅的 AsA含量

与GSH 含量测定值高于其余2个品种同时期测定

值,且GR与DHAR酶活性表现优于百变与热火三

角梅,一定程度证明宫粉三角梅抗低温能力在三者中

相对突出。

  注:图c中U表示每分钟还原生成1nmolAsA为1酶活力单位;图f中每分钟还原1nmolGSSG生成2nmolGSH为1酶活力单位。

图7 低温胁迫对3个品种三角梅植物AsA-GSH循环的影响

Fig.7 EffectsoflowtemperaturestressonAsA-GSHcyclingofthreevarietiesofBougainvillea

3 讨 论
表观指标能够直接地反映植物的生长状况[19],

本研究通过测量三角梅株高、叶面积及叶绿素含量发

现,3大品种三角梅在低温胁迫下均未出现明显的生

长或生长程度明显低于一般情况下的生长水平,因此

推测在低温胁迫下均受到了不同程度的抑制,其中冷

敏感品种受抑制情况明显高于其余2个品种。
叶片气体交换参数中Ci、Gs 与植物光合碳同化

能力密切相关,Pn 和Tr 则决定了叶片水分利用效

率[20]。通常在低温环境下,植物Gs 的减少会使Tr

降低,抑制其对水分的吸收和运输,过低的Gs 阻碍

CO2扩散进入叶片,导致Ci减少,同时光合同化原料

不足引起Pn 减弱[21]。在试验过程中我们发现宫粉

三角梅在胁迫前后Gs、Tr 无明显差异,这可表明在

较低温度下,宫粉三角梅主要通过减少水分蒸腾、维
持叶温等方式增强低温适应性。与此同时,低温下热

火和宫粉三角梅Ci 显著上升,Pn 先降后升,可能是

部分叶片组织受到低温损伤,致使CO2固定能力减

弱,进而细胞间隙CO2累积及光合活性减弱,并非是

由气孔因素引起的。叶绿素荧光参数代表着植物叶

片PSII系统受损程度及其吸收光的分配情况[22],

F0、Fm分别与类囊体膜受损程度、PSII关闭程度有
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一定关联[23];ETR与Fv/Fm反映植物光合作用活性

强弱。本试验中3个品种三角梅的F0均升高,Fm、

Fv/Fm与ETR呈现大幅下跌趋势,相比百变和热火

三角梅,宫粉三角梅在低温下具有更低的F0和更高

的Fm、Fv/Fm、ETR,反映不同三角梅品种PSII功能

在低温下均受到不同程度的抑制,光能捕获效率减

小,出现光抑制现象,这与胡雪华等[24]对低温胁迫下

番茄幼苗生理响应的探究相似。杨德光等[25]就低温

对玉米(ZeamaysL.)幼苗叶绿素荧光参数探究,得出

低温导致水稻qP 减弱、qN 提高,本试验也得出了类

似的结果,随着低温胁迫的加剧,3个品种三角梅的qP
均呈现不同程度的下降,热火与宫粉三角梅的qN 升

高较为显著。因而可知,在低温下三角梅荧光淬灭减

少,光合能力减弱,热耗散仍是三角梅的重要光保护机

制,但不同品种稳态调节能力不同,部分三角梅长期处

于低温胁迫下后热耗散机制响应能力降低。

SP和Pro是植物细胞质中的主要渗透调节物

质[26],能够增强组织细胞的保水能力,提升对低温胁

迫的耐受程度[27]。本研究中三角梅在低温胁迫下的

SP及Pro含量均明显上升,其中宫粉三角梅的SP含

量高于其他2个品种水平,可见抗寒性越强的植物在

逆境下产生的渗透调节物质越多,其细胞保水力更

强,可能是其具有较强低温耐受性的因素之一。其

次,宫粉和热火三角梅品种叶片中SUC、FUC和

GLC含量均大幅提高,而百变三角梅的FUC和GLC
含量及增长率则低于其他2个品种,且仅有宫粉三角

梅的SUS活性明显增强以帮助提高机体低温耐受

性。植物在逆境胁迫导致的细胞内膜脂过氧化作用

下产生 MDA,通过试验进一步发现,低温胁迫下,宫
粉三角梅 MDA含量水平显然低于其余2个品种,进
一步验证SP与Pro含量对于三角梅耐寒性的重要

作用。可见,在低温胁迫影响下,三角梅可通过调节

SUS活性变化来增加SUC、FUC、GLC的含量,且积

累各渗透调节物质并维持较高水平,从而提高细胞渗

透液浓度以抵御低温威胁。

O2-是植物体内一种典型的活性氧物质,正常生

长环境下,植物体内O2-含量处于动态平衡状态,低
温等逆境胁迫促使 O2- 的产生速率加快,破坏动态

平衡并诱导植物叶片内 H2O2增加[7],从而损害植

物。本试验中,随低温时间的延长,3个品种 O2- 产

生速率均有所加快,但 H2O2含量相对稳定,推测此

时的H2O2很可能已经与积累的O2-进行反应,生成

毒性更强的OH,导致三角梅细胞膜质过氧化。抗氧

化酶能够清除体内多余的ROS,是组成抗氧化体系

的关键[22]。试 验 结 果 显 示,宫 粉 三 角 梅 POD 和

CAT酶活性在低温初期时出现一定程度的增长,且

SOD、POD、CAT酶活性均高于同时期百变与热火三

角梅,随着胁迫时间延长,3种酶活性均有所减弱,这
与BATISTA等[28]低温下咖啡(coffee)抗氧化酶活

性先增后降的结果一致。究其原因,O2-快速增多会

刺激抗氧化酶活性持续增强[7],以促使其催化 O2-

进行歧化转化,进而快速清除ROS,使得宫粉三角梅

对低温具有更好的耐受能力,但长时间低温致使

O2-过量积累,使得抗氧化酶的结构遭到不可逆的破

坏[9],可见植物自身调节能力存在阈值。

AsA-GSH 循环系统是植物体内抗氧化体系的

另一重要部分[29],AsA、GSH以偶联方式产生效用,
在APX、DHAR与GR3种酶的作用下,可实现AsA
与DHAC、GSH与GSSG互相转化的过程中将有毒

的H2O2还原为H2O。本试验显示,在低温胁迫下,3
个品种叶片中 AsA、DHA、GSSG含量均大幅提升,
这与吴锦程等[30]对低温胁迫下枇杷(Eriobotryaja-
ponicaL.)叶片AsA-GSH循环得出的结论相似。与

GSSG含量增长相呼应的是,胁迫初期三角梅的GR
活性均提高,使得GSSG向GSH 的转化速率加快。
综合上述结果分析,胁迫初期,部分 GSH 在参与对

DHA的还原的同时,还直接参与ROS的清除,一定

程度上反映胁迫初期三角梅体内抗氧化体系极有可

能处于高效工作状态。在胁迫后期,一部分的GSH
在DHAR的催化下用于还原DHA以维持较高的AsA
含量及AsA/DHA比率,且这一反应成为GSH的主要

消耗途径[31],试验结果中DHAR始终保持较高活性一

定程度上可以证明这一观点;其次,三角梅的膜质遭受

较大程度的损伤引发电解质渗漏,进而导致GSH与

GSSG含量的同步下跌也是引起这一情况的重要原

因。由此可知,三角梅在低温下,可以通过上调GR、

DHAR的活性,促进AsA转变为DHA反应进行,从
而加速AsA-GSH循环以应对低温胁迫。

4 结 论
(1)4°C低温对三角梅的光合作用产生一定的

抑制,且随着胁迫时间的延长而不断加剧。胁迫21
天后,百变、热火、宫粉三角梅体内的qP、Fm、Fv/

Fm、ETR相比于0天时均显著下降(p<0.05),最大

降幅分别达27.55%,52.33%,64.05%,57.41%,说明

长时间的低温胁迫导致三角梅叶片PSII系统受损,
光能利用率低。

(2)低温胁迫不仅导致三角梅体内的ROS含量

增加,同时也导致三角梅机体清除ROS的速率受到

限制。低温胁迫后,各三角梅品种 O2- 产生速率及

H2O2含量均大幅提升,宫粉三角梅的SOD、POD、
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CAT酶活性分别下降141.38%,72.91%,79.76%,且
三角梅体内 MDA累积,表明低温胁迫对不同品种三

角梅均产生不同程度的损伤,且该损伤超过三角梅自

身调节能力。
(3)3个品种三角梅的 AsA/DHA、GSH/GSSG

比率在4°C低温下均出现显著提高(p<0.05),相关

酶活性也检测到明显上升,如21天时GR酶活性相

比0天增强180.91%,在低温胁迫整个周期中,整个

循环仍然保持相对活跃的状态,证明该循环在逆境下

三角梅抗氧化过程中占据重要地位。
(4)上述结果进一步验证低温对植物产生不同程

度的损伤,阐明植物在应对低温响应时会通过增加热

耗散、上调抗氧化体系活力、积累渗透调节物质等方

式以减轻受损,也为深入探明缓解低温胁迫及今后相

关逆境修复工作的开展奠定基础。
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