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摘要: 以秋茄(Kandelia obovata)幼苗为材料, 研究了喷洒0.1 mmol·L-1
烯效唑对植株叶片光合作用、叶绿素、荧光特性、抗

氧化系统及细胞膜透性的影响。结果表明: 烯效唑能显著提高低温胁迫下秋茄幼苗叶片净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)、
叶绿素含量和叶绿素a/叶绿素b (Chl a/Chl b)比值, 降低胞间CO2浓度(Ci)和气孔限制值(Ls); 同时烯效唑也能显著提高低温

胁迫下秋茄幼苗叶片PSII最大光化学效率(Fv/Fm)、实际光化学效率(ΦPSII)、光化学猝灭系数(qP), 增加了超氧化物歧化酶

(SOD)、过氧化物酶(POD)与抗坏血酸过氧化物酶(APX)活性, 反而降低了非光化学猝灭系数(NPQ)、细胞膜透性和丙二醛

(MDA)积累, 说明烯效唑处理能改善低温胁迫下秋茄植株抗氧化系统运行, 增强其植株光合电子传递效率, 从而有效促进

植株的光合作用, 减少低温胁迫对秋茄叶片细胞的伤害。
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红树林是热带、亚热带特有的嗜热植物, 易
受低温胁迫的伤害, 尤其是冻害(Liu等2014; 陈燕

等2013)。近年来, 由于气候变化而导致的极端低

温天气增多增强, 加剧了引种红树林死亡(陈鹭真

等2010)。因而, 如何缓解低温胁迫对红树林的伤

害就成为了引种造林的瓶颈问题。低温胁迫对植

物最直接的影响就是光合功能下降(Adam和Mur-
thy 2014), 目前国内外关于低温胁迫对红树林的光

合作用过程及相关生理特性的影响也已有报道。

杨盛昌等(2001)发现, 低温能降低红树植物叶片超

氧化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)与过氧

化物酶(peroxidase, POD)活性, 抑制叶片净光合速

率(Pn)、气孔导度(Gs)、蒸腾速率(Tr)和水分利用

率(water use efficiency, WUE), 促进胞间CO2浓度

(Ci)增加。Kao等(2004)认为, 低温胁迫使红树植物

叶片PSII最大光化学效率(Fv/Fm)、实际光化学效

率(ΦPSII)以及电子传递速率(electron transport rate, 
ETR)降低, 抑制了PSII活性和电子传递速率, 致使

光合功能受损。因而, 提高红树植物的光合作用

对增强植株抗寒性有重要意义。秋茄属于耐寒红

树植物之一, 也是我国红树林引种成林最北缘的

唯一品种。但由于极端低温的影响, 提高秋茄抗

寒性仍是我国红树林向高纬度扩种的关键。

烯效唑(uniconazole)属广谱、高效植物生长

调节剂, 能显著提高植物的抗逆性。大量研究表

明, 烯效唑能提高渍水胁迫下油菜抗氧化系统活

性, 降低氧化损伤对光合速率抑制, 增加作物产量

(Leul和Zhou 1999; Qiu等2005); 提高镉胁迫下小麦

叶片叶绿素含量(Singh 1993)和Hill反应活性(Puro-
hit和Singh 1999); 也能增加干旱胁迫下大豆叶片保

护酶活性, 减少膜脂过氧化伤害(闫艳红等2009)。
最近, 也有研究发现烯效唑在增强植物抗寒性上

发挥着重要作用。如姚雄等(2008)发现, 烯效唑能

抑制低温胁迫下水稻内丙二醛(malonaldehyde, 
MDA)和电解质外渗率的增加, 提高可溶性糖和游

离氨基酸含量, 从而增强秧苗的抗寒性。但关于

烯效唑调控低温胁迫下红树植物秋茄叶片光合作

用和保护酶的研究尚鲜见报道。为此, 本研究探

讨了叶面喷洒烯效唑对低温胁迫下秋茄叶片光

合、荧光参数以及抗氧化系统中相关保护酶活性

的影响, 探讨烯效唑诱导秋茄抗寒性机理, 以期为

寻求减轻红树植物低温胁迫的新途径提供理论

参考。

材料与方法

1  材料

2014年4月, 插种秋茄[Kandelia obovata (S., 
L.) Yong] (Sheue等2003)胚轴于高为30 cm、直径

为20 cm并装有3 kg滩涂淤泥自然风干土的聚乙烯
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塑料桶内, 每个桶中插种4株, 并在自然环境下培

养, 定期浇灌Hoagland营养液, 保持水层1~2 cm。

2  试验处理

试验在浙江省海洋水产养殖研究所实验室内

进行。试验设定4个处理: (1)喷洒自来水; (2)喷洒

0.1 mmol·L-1烯效唑; (3)低温处理: 喷洒自来水+低
温(自来水+低温); (4)烯效唑缓解低温胁迫处理: 喷
洒0.1 mmol·L-1烯效唑+低温(烯效唑+低温)。具体

操作为: 2014年11月, 把5~6对叶生长个体一致的

幼苗移入智能光照培养箱内适应14 d, 设定温度为

(20/25)°C (夜/昼, 下同), 光照每天12 h, 光照强度

400 µmol·m-2·s-1, 相对湿度70%。适应结束后, 把
幼苗分为两部分, 一部分叶面喷洒自来水, 另一部

分叶面喷洒烯效唑。每天上午和下午喷洒2次, 喷
洒以叶面湿润且不下滴为宜, 处理共7 d。然后, 取
喷洒自来水和烯效唑各一半置于另一台智能光照

培养箱内, 温度设定为(−2/5)°C, 光照条件不变。

另一半作物仍保留在温度为(20/25)°C、光照每天

12 h及光照强度400 µmol·m-2·s-1的光照培养箱内作

为对照和适宜温度条件下用烯效唑处理。低温胁

迫48 h后, 温度调整为(20/25)°C, 恢复48 h。分别

在低温48 h和恢复48 h, 选取幼苗顶端完全展开的

倒三对叶片进行光合、荧光以及生理指标测定, 
每个处理3盆, 3次重复。

3  测定指标与方法

在温度为25°C, 光强为400 µmol·m-2·s-1的光照

培养箱内恢复15 min后测定光合参数。利用Li-
6400型便携式光合仪(LI-COR公司, 美国)测定顶

端完全展开的倒三对叶片的Pn、Ci和Gs。叶片气

孔限制值(Ls)根据公式Ls=1−Ci/Ca计算, 式中Ca为环

境CO2浓度。

在测定光合参数相同条件下, 用FMS-2型便

携调制式叶绿素荧光仪测定叶片荧光参数。测定

前先暗适应30 min, 然后打开FMS-2的内源光化

光(400 µmol·m-2·s-1), 5 min后测定稳态荧光(Fs)、
光下最大荧光(Fm)、光下最小荧光(F o)。根据

Roháček (2002)的方法计算ФPSII、Fv/Fm、qP与NPQ。

将0.1 g叶片剪成小片, 放于25 mL的无水乙

醇–丙酮(1:1, V/V)容量瓶中, 定容, 放于25°C避光

24 h后, 分别在470、649及665 nm波长下测定吸光

值。叶绿素含量依照李合生(2000)的公式计算。

取0.5 g叶片, 加5 mL 50 mmol·L-1磷酸提取液

(pH 7.0), 在冰浴上研磨, 4°C条件下10 000×g离心

30 min, 上清液为待测提取液。用氯化硝基四氮唑

蓝(nitrotetrazolium, NBT)法560 nm比色测定SOD
活性(Tan等2008); 愈创木酚法测定POD活性(Tan
等2008); MDA含量的测定采用硫代巴比妥酸法

(李合生2000)。用H2O2清除反应法290 nm吸光度

值变化测定APX活性(沈文飚等1996)。
将0.5 g新鲜叶片放入15 mL去离子水中, 用抽

气机抽气15 min后静置60 min, 用DDS211AT型电

导仪测定外渗电解质(S1), 以沸水煮10 min杀死植

物组织为终电导值(S2), 并计算细胞膜相对透性(高
俊凤2000)。
4  数据处理与分析

采用SPSS 21软件对实验数据进行方差分析

和LSD显著性检验, 并使用SigmaPlot 10.0绘图软

件作图。

实验结果

1  烯效唑对低温胁迫下秋茄幼苗叶片Pn、Gs、Ci

和Ls的影响

如图1所示, 与自来水处理相比, 适温48 h和96 
h条件下烯效唑处理对叶片Pn和Ls无显著影响, 但
烯效唑能显著提高秋茄幼苗叶片Gs, 显著降低叶片

Ci; 与适温48 h和96 h相比, 自来水和烯效唑处理均

显著降低了低温胁迫48 h和低温胁迫后适温恢复

48 h条件下叶片Pn和Gs, 而显著增加了叶片Ci和Ls。

由图1-A和B可知, 与自来水处理相比, 烯效唑

处理显著提高了低温胁迫48 h条件下秋茄幼苗叶

片Pn和Gs; 在低温胁迫后适温恢复48 h条件下, 烯
效唑缓解低温伤害作用仍存在, 且叶片Pn和Gs为自

来水处理的1.3倍和1.8倍, 仍达到显著差异; 与自

来水处理相比, 烯效唑处理能显著降低低温胁迫48 
h条件下植株叶片C i和Ls且均比自来水处理减少

10.2%和12.3%, 差异均达到显著水平(图1-C和D); 
在低温48 h后适温恢复48 h条件下, 烯效唑仍对植

株叶片Ci和Ls有显著抑制作用。

2  烯效唑对低温胁迫下秋茄幼苗叶片NPQ、qP、

ΦPSII和Fv/Fm的影响

与自来水处理相比, 适温48 h和96 h条件下烯

效唑处理对叶片qP、NPQ、ΦPSII以及Fv/Fm均无
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显著影响(图2); 与适温48 h和96 h相比, 自来水

和烯效唑处理均显著降低了低温胁迫48 h和低温

胁迫后适温恢复48 h条件下叶片qP和ФPSII, 而显

著增加了叶片NPQ; 与适温48 h相比, 自来水和

烯效唑处理均显著降低了低温胁迫48 h条件下叶

片Fv/Fm, 但与适温96 h相比, 仅自来水显著降低了

低温胁迫后适温恢复48 h条件下叶片Fv/Fm。由图

2可知, 与自来水处理相比, 烯效唑处理显著提高

了低温胁迫48 h下秋茄幼苗叶片qP、ФPSII和Fv/Fm, 
反而显著降低了叶片NPQ, 并且在低温胁迫48 h后
适温恢复48 h时, 烯效唑对qP、ФPSII和Fv/Fm的促进

作用仍存在。

3  烯效唑对低温胁迫下秋茄叶片叶绿素含量和

Chl a/Chl b比值的影响

由图3可知, 与自来水处理相比, 适温48 h和96 

h条件下烯效唑处理能显著提高叶片叶绿素含量

和Chl a/Chl b比值; 与适温48 h和96 h相比, 低温48 
h和低温胁迫后适温恢复48 h条件下自来水和烯效

唑处理均显著减少了植株叶片叶绿素含量和Chl a/
Chl b比值; 在低温48 h和低温胁迫后适温恢复48 h
条件下, 烯效唑处理提高了叶片叶绿素含量和Chl 
a/Chl b比值, 并分别比自来水处理增加了11.1%和

16.0%、13.2%和21.8%, 均达到显著差异。

4   烯效唑对低温胁迫下秋茄幼苗叶片POD、

APX、SOD活性、MDA含量及细胞膜透性的影响

与适温48 h和96 h相比, 自来水和烯效唑处

理均显著降低了低温胁迫48 h和胁迫后适温恢复

48 h条件下叶片POD和APX活性 ,  反而增加了

MDA含量和SOD活性(图4); 如图4-A和B所示, 与
自来水处理相比, 烯效唑处理显著提高了适温48 h

图1  烯效唑对低温胁迫下秋茄幼苗叶片Pn、Gs、Ci和Ls的影响

Fig.1  Effect of uniconazole on leaf Pn, Gs, Ci and Ls of K. obovata seedlings under low temperature stress
适温48 h: 在(20/25)°C培养箱中生长48 h; 低温48 h: 在(−2/5)°C培养箱中生长48 h; 适温96 h: 在(20/25) °C培养箱中生长96 h; 低温48 h+

适温48 h: 在(−2/5)°C培养箱中生长48 h后, 调整温度为(20/25)°C恢复48 h。各柱形上用不同小写字母标识表示差异显著(P<0.05), 下同。
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图2  烯效唑对低温胁迫下秋茄幼苗叶片NPQ、qP、ΦPSII和Fv/Fm的影响

Fig.2  Effect of uniconazole on leaf NPQ, qP , ΦPSII and Fv/Fm of K. obovata seedlings under low temperature stress

和96 h条件下叶片POD、APX活性; 在低温48 h和
低温胁迫后适温恢复48 h条件下, 烯效唑处理提高

了叶片POD、APX活性, 并分别比自来水处理增

加了11.4%和9.4%、13.3%和11.9%, 均达到显著差

异; 由图4-C所知, 与自来水处理相比, 烯效唑能显

著提高适温48 h和96 h条件下叶片SOD活性; 在低

图3  烯效唑对低温胁迫下秋茄叶片叶绿素含量和Chl a/Chl b比值的影响

Fig.3  Effect of uniconazole on leaf chlorophyll content and Chl a/Chl b ratio of K. obovata seedlings under low temperature stress
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温48 h和低温胁迫后适温恢复48 h条件下, 烯效唑

处理提高了叶片SOD活性, 并分别比自来水处理

增加10.1%和8.8%, 均达到显著水平; 与自来水处

理相比, 烯效唑处理显著减少了低温48 h和适温恢

复48 h下叶片MDA含量(图4-D)。
在适温48 h和96 h条件下, 烯效唑抑制了叶片

细胞膜透性的增加, 但与自来水处理之间无显著

差异(图5)。在低温48 h条件下, 自来水和烯效唑处

理均提高了叶片细胞膜透性, 并比适温48 h增加

38.24%和11.28%, 差异达到了显著水平; 在低温48 
h后适温恢复48 h条件下, 仅自来水处理显著提高

了叶片细胞膜透性; 与自来水处理相比, 烯效唑处

理能显著减少低温48 h和低温胁迫后适温恢复48 
h条件下叶片细胞膜透性。

图4  烯效唑对低温胁迫下秋茄幼苗叶片POD、APX、SOD活性和MDA含量的影响

Fig.4  Effect of uniconazole on the activities of POD, APX and SOD and MDA content in leaves of K. obovata seedlings under 
low temperature stress

图5  烯效唑对低温胁迫下秋茄幼苗叶片细胞膜透性的影响

Fig.5  Effect of uniconazole on the cell membrane
 permeability in leaves of K. obovata seedlings

 under low temperature stress
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讨　　论

早期研究(郑春芳等2013)发现, 低温胁迫下秋

茄幼苗叶片Pn的降低主要是因为非气孔限制所致, 
并认为这与光合色素含量下降、活性氧代谢失

调、生物膜结构的破坏等有关。烯效唑能增加水

分胁迫下百日草叶片叶绿素含量, 提高植株叶片Pn

和Gs (李宁毅等2012)。本研究中, 低温48 h处理显

著降低了红树植物秋茄幼苗叶片叶绿素含量、Chl 
a/Chl b比值、Gs以及Ls, 反而增加了Ci。根据Far-
quhar和Sharkey (1982)的观点, 本研究认为Pn的减

少也是与非气孔限制有关, 而降低的Chl a/Chl b比
值体现了低温胁迫干扰了叶片叶绿素构成, 即Chl 
a的合成对低温胁迫更为敏感。此外, 低温48 h后
适温恢复48 h, 叶片Pn和Gs仍显著低于适温96 h条
件下的值, 而Ci和Ls显著高于适温96 h条件下的值, 
表明植株低温胁迫对光合作用造成的伤害仍存

在。烯效唑处理可显著提高低温胁迫下秋茄幼苗

叶片叶绿素含量、Chl a/Chl b比值、Pn和Gs, 抑制

Ci和Ls增加, 并加速植株光合能力的恢复。可见, 
烯效唑处理可通过延缓叶绿素降解, 增强光合作用

的效率, 减少非气孔限制对光合作用的影响。

逆境胁迫条件下, 红树植物抗氧化能力影响

着植株光合作用(廖岩和陈桂珠2007; 李诗川等

2014)。Zheng等(2013)发现低温胁迫降低了红树

植物秋茄幼苗叶片SOD和POD活性, 增加了膜脂

过氧化产物MDA含量, 抑制了幼苗叶片光合色素

合成, 植株光合能力受阻。Chen等(2014)也认为, 
盐胁迫下桐花树幼苗叶片SOD、CAT等酶活性的

降低会抑制色素合成, 导致光合作用显著下降。

烯效唑能提高油菜幼苗叶片SOD、POD以及CAT
活性, 减少MDA积累, 有效促进叶绿素合成(Leul
和Zhou 1999)。同样的诱导作用也发生在热胁迫

下(Zhou和Leul 1999)。本研究中, 低温胁迫48 h及
低温胁迫后恢复适温48 h均显著降低了秋茄幼苗

叶片POD和APX活性 ,  反而增加了SOD活性、

MDA含量和细胞膜透性, 表明SOD受低温胁迫影

响较强, 但POD、APX却在活性氧清除过程中起

关键作用。在胁迫和恢复期间, 烯效唑能显著提

高低温胁迫下叶片SOD、POD和APX活性, 有效

地减少MDA含量和细胞膜透性, 表明烯效唑能快

速激活抗氧化酶, 抑制活性氧积累, 维护细胞内活

性氧的清除平衡, 减少膜脂过氧化伤害, 稳定细胞

膜结构, 这与Zhou和Leul (1998)的研究一致。

分析叶绿素荧光参数可以探明低温胁迫下光

合作用的变化特征, 尤其是PSII光化学活性(Dai等
2007)。NPQ反映的是PSII天然色素吸收的光能不

能用于光合电子传递而以热的形式耗散掉的光能

部分, 对光合机构起一定的保护作用。研究发现, 
低温胁迫会降低叶片qP和ΦPSII, 反而增加NPQ, 并
指出叶片ΦPSII与冷害指数呈极显著负相关(颉建明

等2011)。为了探索外源物质对低温胁迫下植物荧

光特性的影响, 吴雪霞等(2013)报导了外源6-苄氨

基嘌呤(6-BA)可以显著提高低温胁迫下茄子幼苗

叶片Fv/Fm、qP和ΦPSII, 降低NPQ, 明确了外源物质

的介入可以增加植物光合电子传递效率, 减轻低

温胁迫对光合作用的抑制。本研究中, 低温胁迫

48 h和适温恢复48 h后, 幼苗叶片Fv/Fm、qP以及

ΦPSII均显著下降, 而NPQ显著增加, 结果认为低温

胁迫抑制了PSII捕获激发能的效率和光合作用的

原初反应, 导致叶片光合电子传递活性降低, 且越

来越多的吸收光能通过非光化学的途径被耗散掉, 
最终引起光合速率下降, 这与Ploschuk等(2014)在
麻风树上的研究结果一致。烯效唑能显著提高低

温胁迫下叶片Fv/Fm、qP以及ΦPSII, 减少NPQ, 表明

烯效唑能提高低温胁迫下叶片PSII原初光能转化

率, 促进光合作用的电子传递和光合原初反应过

程, 减轻胁迫对PSII的伤害, 抑制以热的形式耗散

反应中心的光能来保护其光合能力。

综上所述, 低温胁迫48 h抑制了秋茄叶片叶绿

素合成, 增加了膜脂过氧化作用, 导致了光合作用

下降; 即使恢复48 h, 植株光合能力也难以恢复。

烯效唑能缓解低温胁迫对秋茄幼苗叶片光合作用

的抑制, 主要是通过减缓植株叶绿素降解、非气

孔限制和PSII活性下降来减轻低温胁迫对光合作

用的抑制, 同时烯效唑提高SOD、POD和APX活

性, 降低秋茄幼苗膜脂过氧化产物MDA含量, 稳定

了细胞膜结构, 从而抑制活性氧产生, 进而提高秋

茄叶片光合作用, 减轻低温胁迫对植株的伤害。
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Effect of uniconazole on photosynthesis and antioxidant system in Kandelia 
obovata seedlings under low temperature stress
ZHENG Chun-Fang1, CHEN Ji-Nong1, QIU Jian-Biao1, LIU Wei-Cheng1,*, ZHANG Cheng-Nian2, PENG Xin1

1Zhejiang Key Laboratory of Exploitation and Preservation of Coastal Bio-resource, Wenzhou Ocean Research Institute, Zhejiang 
Mariculture Research Institute, Wenzhou, Zhejiang 325005, China; 2Wenzhou Vocational College of Scinece and Technology, Wen-
zhou, Zhejiang 325006, China

Abstract: The effect of uniconazole on leaf photosynthetic characteristics, chlorophyll fluorescence and antiox-
idant system in Kandelia obovata seedling under cold stress was investigated. Kandelia obovata seedlings were 
pretreated with 0.1 mmol·L-1 uniconazole for 7 d, and then exposed to cold stress at day/night of (5/−2)°C for 
48 h. Results show that the net photosynthetic rate (Pn), stomatal conductance (Gs), chlorophyll content and Chl 
a/Chl b ratio significantly increased, and intercellular CO2 concentration (Ci) and stomatatal limitation (Ls) were 
reduced in K. obovata leaves by the use of uniconazole. The photochemical efficiency of photosystem II (Fv/
Fm), actual photochemical efficiency (ΦPSII) and photochemical quenching cofficient (qP) could be enhanced, but 
non-photochemical quenching coefficient (NPQ) decreased, in K. obovata leaves with uniconazole treatment. In 
addition, uniconazole alleviated the oxidative damage in leaves of K. obovata by reducing cell membrane per-
meability and lipid peroxidation, and by increasing the activities of superoxide dismutase (SOD), ascorbate per-
oxidase (APX) and peroxidase (POD). Sum up, it indicates that uniconazole alleviates freezing-induced cell 
damages through regulating the photosynthesis and antioxidant system of K. obovata.
Key words: mangrove; Kandelia obovata; uniconazole; low temperature stress; photosynthesis; antioxidant 
system
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