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摘    要：【目的】 研究褪黑素对低温逆境下三角梅生理生化及细胞壁组分的调控作用，为缓解低温对三角梅生长造

成的不利影响提供理论依据。【方法】  以不同耐冷性的 3个三角梅品种安格斯、口红、变色龙为供试材料，在

4 ℃ 低温下对三角梅植株叶面施加不同浓度（0、50、100、150 µmol·L–1）的外源褪黑素，测定各处理组生长 0、7、

14、 21 d的叶面积、叶绿素含量、叶绿素荧光参数 [PSⅡ最大光化学量子产量（Fv/Fm）、表观电子传递速率

（ETR）、光化学猝灭系数（qP）、非光化学猝灭系数（qN）]、抗氧化酶 [超氧化物歧化酶（SOD）、过氧化物酶

（POD）和过氧化氢酶（CAT）]活性、膜脂过氧化产物 [超氧阴离子（O2
−）产生速率、过氧化氢（H2O2）含量 ]、

渗透调节物质 [可溶性糖（SS）、可溶性蛋白（SP）]含量、细胞壁组分 [螯合型果胶（CSP）、碱溶性果胶

（SSP）、半纤维素（HC）和纤维素（CE）]含量。【结果】  低温逆境下三角梅的正常生长发育受阻，叶绿素荧光

参数失衡，膜脂过氧化加剧，细胞壁组分受到影响。而施加 100 µmol·L–1 的褪黑素能够有效地提升三角梅的生理活

性，改善植株萎蔫程度，Fv/Fm 与 ETR 降幅减小；抗氧化酶活性显著增加，强耐冷型品种安格斯较于 0 d的 SOD、

POD、CAT最大可增加 96.45%、 104.35%、 73.11%；H2O2 含量、O2
−生成速率对比同周期 MT0 最多下降 21.07%、

26.85%；细胞壁组分中 CSP、SSP上升幅度增加，较于 0 d最多可上涨 22.55%、43.08%。【结论】  明确了外源褪黑

素在生理特性方面对不同品种三角梅冷害的调控作用，外源施加适宜浓度的褪黑素可以有效缓解低温对三角梅生长

的抑制，减轻光系统损伤，增强抗氧化酶活性，减缓膜脂氧化，并调节细胞壁各组分含量以维持其结构整体稳定，

从而降低低温伤害，为探索褪黑素对冷害下植物的调控作用提供新思路。
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Abstract: 【 Objective】  Effects  of  melatonin  application  on  plant  physiology  and  biochemistry  as  well  as  cell  wall

components of Bougainvillea plants under low temperature were studied. 【Method】  Bougainvillea leaves were sprayed with

melatonin solutions in the concentrations of 0, 50, 100, and 150 µmol·L–1 at 4 ℃. Leaf area, chlorophyll content, chlorophyll

fluorescence  parameters  at  the  optimal/maximal  quantum  yield  of  PSⅡ (Fv/Fm),  apparent  electron  transfer  rate  (ETR),

photochemical quenching coefficient (qP), non-photochemical quenching coefficient (qN)], activities of superoxide dismutase

(SOD),  peroxidase  (POD),  and  catalase  (CAT),  membrane  lipid  peroxidation  products  at  the  production  rate  of  superoxide
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anion (O2
−), hydrogen peroxide (H2O2) content, osmotic adjustment soluble sugar (SS) and soluble protein (SP) as well as cell

wall  components  including  chelate  pectin  (CSP),  alkali-soluble  pectin  (SSP),  hemicellulose  (HC),  and  cellulose  (CE)  of  the

plants were monitored weekly for 3 consecutive weeks from the beginning of treatments (MT0). 【Result】 At 4 ℃, the growth

and development  of Bougainvillea plants  was  hindered  showing unbalanced  chlorophyll  fluorescence  parameters,  intensified

membrane lipid peroxidation, and altered cell wall composition. The spray of 100 µmol·L−1 melatonin significantly enhanced

the  physiological  activity,  reduced  wilting,  Fv/Fm  and  ETR,  increased  activities  of  SOD,  POD,  and  CAT  (e.g.,  by  96.45%,

104.35%,  and  73.11%,  respectively,  in  Elizabeth  Angus),  decreased  H2O2  content  by  21.07%  and  O2
−  production  rate  by

26.85%,  and  raised  CSP  by  22.55%  and  SSP  by  43.08%  in  the  cell  wall  over  those  at  MT0. 【Conclusion】  Melatonin

regulated  the  physiology  of Bougainvillea  plants  and  effectively  mitigated  the  growth  inhibition  by  cold  stress.  The  spray

reduced  the  damage  to  the  photosystem,  enhance  the  antioxidant  enzyme  activity,  retard  the  membrane  lipid  oxidation,  and

stabilize the cell wall of the plant suggesting a potential treatment for preventing serious harms by temperature decline in winter.

Key words: Melatonin；Bougainvillea；cold stress；physiological response；cell wall composition

  

0    引言

【研究意义】三角梅（Bougainvillea  spectabilis
Willd.）适应性强、花期持久、具有较高的观赏价值，

是我国南方地区广泛种植的一种木本花卉。由于三

角梅不耐冷的特性，低温会对其枝叶造成损伤，甚

至死亡，阻碍了三角梅规模化引种与推广[1]。研究表

明，在低温逆境下，植物会发生一系列生理生化变

化，如膜脂过氧化损伤、叶绿素降解、抗氧化酶系

统平衡失调等，进而影响植物生长发育，致其品质

下跌，产量骤降。因此，如何有效缓解低温逆境对

三角梅的伤害已成为当下亟须解决的难题。【前人

研究进展】褪黑素（Melatonin, MT）参与传导细胞信

号，调控基因表达，参与植物昼夜节律、种子萌

发、根和花发育[2]，还可以通过提高植物防御酶活性

以帮助清除活性氧自由基（Reactive oxygen species，
ROS）、降低丙二醛（Malondialdehyde，MDA）含量

等来提高植物的抗逆性 [3]，缓解低温 [4]、干旱 [5]、盐

碱[6]、杀虫剂[7] 等逆境对植物造成的生长抑制，增强

其抗逆性。孙志娟等[8] 探索发现，100 µmol·L–1 外源

褪黑素可以有效提高盐碱胁迫下植株的生物量和光

合效率，增加幼苗中可溶性糖、可溶性蛋白及脯氨

酸的含量，缓解渗透胁迫。任利明等 [9] 探究发现，

在 4 ℃ 下，通过叶面喷施褪黑素，可以有效缓解花

椒受到的冷害，上调与光系统Ⅱ相关酶基因的表

达。【本研究切入点】但目前外源 MT对低温逆境

下三角梅生理活性和细胞壁组分变化的研究鲜有报

道。【拟解决的关键问题】本研究以耐冷性不同的

安格斯、口红、变色龙等 3个三角梅品种为试验材

料，将各品种扦插苗置于4 ℃ 低温环境中，叶面喷

施不同浓度的褪黑素溶液，比较各组表观性状、生

理指标和细胞壁组分变化，以期探明 MT在缓解低

温对三角梅的损伤并调节细胞壁组分、增强抗寒能

力的作用机制奠定理论基础。 

1    材料与方法
 

1.1    试验材料

试验于 2022年 3月至 2023年 8月在浙江师范大

学植物逆境生理实验室进行，以购于生长在 20个地

区的两年生三角梅为备试材料。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（0、2、4、6、8、10℃）下进行检测，筛选

出 强 耐 冷 型 品 种 安 格 斯 （Bougainvillea  Elizabeth
Angus,  EA）、 中 耐 冷 型 品 种 口 红 （Bougainvillea
Snow Cap, SC）、弱耐冷型品种变色龙（Bougainvillea Marry
Helen, MH）作为试验材料。 

1.2    试验方法

试验设置 4个浓度梯度进行褪黑素处理： 0
（MT0）、50（MT50）、100（MT100）和 150（MT150）
µmol·L–1。选取长势一致的 3个品种两年生三角梅扦

插苗，各处理组设置 3个平行组，每天于叶片喷施

MT溶液（液滴铺满叶面），置于 4 ℃ 恒温光照培养

箱 内 ； 分 别 测 定 各 处 理 组 低 温 胁 迫 0、 7、 14、
21 d时，植株生长特性、抗氧化酶活性、膜脂过氧

化产物、渗透调节物质含量及细胞壁组分含量等指

标。各指标均设 3次组内重复，试验期间每个处理

的环境条件及管理措施一致。 

1.3    指标测定

Li-3000C 叶面积仪测定叶面积 [10]；叶绿素测定

仪 SPAD-502 Plus测定叶绿素含量[11]；PAM-210叶绿

素荧光测定仪检测叶绿素荧光参数 [12]；采用氮蓝四

唑光化还原法测定超氧化物歧化酶（Superoxide
dismutase, SOD）活性 [13]；愈创木酚法测定叶片过氧

化物酶（Peroxidase, POD）活性[13]；紫外吸收法测定

过氧化氢酶（Catalase, CAT）活性[13]；羟胺氧化法测

定超氧阴离子（O2
−）含量 [14]；碘化钾分光光度法测

定过氧化氢（H2O2）
[15]；考马斯亮蓝法测定可溶性

蛋白（Soluble protein, SP）含量 [16]；蒽酮试剂法测定

可溶性糖（Soluble sugars, SS）含量 [16]；细胞壁组分
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参考沈蔡慰的方法并做了改进 [17]，用以提取和分离

螯合型果胶（Covalent-soluble pectin, CSP）、碱溶性

果 胶 （Sodium  carbonate  soluble  pectin,  SSP）、

半纤维素（Hemicellulose, HC）和纤维素（Cellulose,
CE）。 

1.4    数据处理

试验数据用 SPSS 26.0统计软件，通过单因素方

差分析（one-way ANOVA）和 Duncan’s法计算平均

值和标准误，分析显著性差异（α=0.05），利用 Origin

2021软件作图。 

2    结果与分析
 

2.1    外源MT对低温逆境下三角梅生长特性的影响

试验结果表明，经 21 d低温处理后，三角梅的

表观形态受到不同程度的损伤，其中以叶片变化最

为显著，安格斯部分叶片发黄，口红叶片失水、萎

蔫，变色龙叶片凋落、发黄甚至枯焦。而 MT100 处
理各品种三角梅受损程度都有所减轻，安格斯整体

形态保持良好，少量叶片局部泛黄；口红则部分叶

片下垂、出现黄色斑点；变色龙落叶情况略有缓

解，表现为萎蔫下垂（图 1）。低温下 3个三角梅品

种的叶绿素含量均有不同程度的降低，变色龙褪绿

现象明显。MT处理可缩小叶绿素含量的降幅，安格

斯施加 MT100叶绿素含量有明显上升，并在 21 d时保

持较高水平；而口红、变色龙较于 0 d仅下降 12.86%、

33.09%（图 2）。结果表明，外源褪黑素可以有效减

轻低温对植物叶片的损伤，缓解褪绿现象。

 
 
 

MT0

1 cm

安格斯
Elizabeth angus (EA)

口红
Snow cap (SC)

变色龙
Mary helen (MH)

MT100

 
图 1    MT 处理对低温下三角梅表观性状的影响

Fig. 1    Effects of MT at 4 ℃ on physiology of Bougainvillea plants
 
 

2.2    外源 MT 对低温逆境下三角梅叶绿素荧光参数

的影响

施加不同浓度褪黑素，3个品种 PSⅡ最大光化

学量子产量（Fv/Fm）降幅均有所减小，其中 MT100
处理效果最佳。安格斯品种表观电子传递速率

（ETR）在第 21 天时 MT100 处理组提高 17.87%；另

外，不同浓度褪黑素处理对口红 ETR 的保持或提升

效果更明显，MT50、MT100、MT150 处理第 21 天时分

别提高了 14.92%、25.55%、12.43%；而变色龙各处

理组 Fv/Fm 与 ETR 在后期均显著下降（图 3A、B），

说明施加MT难以缓解低温对其造成的损伤。

低温下安格斯与口红的光化学猝灭系数（qP）
和光化学猝灭系数（qN）的变化较为稳定，而变色

龙均显著下降。喷施 MT后，各品种 qP大幅提升，

安格斯与口红 MT100 处理的 qP 在 21  d分别上升

47.29%和 27.96%，变色龙的降幅减小至 35.99%；同

时，施加 MT对 3品种 qN 均有明显提高，口红最为
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图 2    MT 处理对低温下三角梅叶绿素含量的影响

Fig. 2    Effect of  MT  at  4  ℃ on  chlorophyll  content  of
Bougainvillea plants
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显著，在 21 d时各浓度MT较MT0 分别上升 17.20%、

28.99%和 8.80%（图 3C、D），可见，施加褪黑素

可以提升三角梅的电子传递效率以及热耗散能力。 

2.3    外源MT对低温逆境下三角梅膜脂过氧化产物的

影响

试验结果图 4表明，3个品种三角梅 O2
−产生速

率在低温处理初期显著增加，其中安格斯和变色龙

O2
−产生速率分别在 14、 21 d达最大值，而 MT100

较 MT0 处理组分别减少 26.85%、18.86%和 12.27%、

6.82%，效果最佳。3个品种三角梅 H2O2 含量在低

温处理初期均无明显变化，但在 14 d快速增加，

21 d安格斯 H2O2 含量有所下降，变色龙则持续上升
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图 3    MT 处理对低温下三角梅叶绿素荧光参数的影响

Fig. 3    Effect of MT at 4 ℃ on chlorophyll fluorescence parameters of Bougainvillea plants
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图 4    MT 处理对低温下三角梅过氧化氢含量和超氧阴离子产生速率的影响

Fig. 4    Effect of MT at 4 ℃ on hydrogen peroxide content and superoxide anion production rate of Bougainvillea plants
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较 0 d增加 232.50%；MT对 3个品种 H2O2 含量均有

不同程度的降低作用，MT100 处理效果最好，21 d

时安格斯、口红和变色龙较 MT0 组减少 14.14%、

21.07%和 6.37%。综上，施加适宜浓度的 MT可减少

低温对三角梅质膜的损伤，增强其抗逆性。 

2.4    外源 MT 对低温逆境下三角梅抗氧化酶系统的

影响

试验结果（图 5）表明，在低温处理初期，SOD

活性快速上升，POD、CAT活性则在胁迫后期有所

提高，安格斯增幅远大于变色龙。外源MT对 3个品

种三角梅的抗氧化酶活性均产生不同程度的增强作

用，其中 MT100 作用效果最好，在 14 d时安格斯、

口红、变色龙的 POD活性较 0 d分别增加 104.35%、

38.95%和 44.60%， CAT活 性 分 别 增 加 73.11%、

39.09%、4.96%，表明 MT能显著增强三角梅清除自

由基能力，有效缓解低温对三角梅的生理损伤。 

2.5    外源 MT 对低温逆境下三角梅渗透调节物质含

量的影响

3个品种三角梅经低温处理后叶片可溶性糖

（SS）和可溶性蛋白（SP）含量均有一定程度的提

高，MT处理各品种渗透调节物质的含量随 MT浓度

的变化呈先升后降的变化，各组均 MT100 处理效果

最佳，安格斯 SS和 SP含量在21 d时分别比 0 d时提

高 2.52、 5.36倍（图 6）。可见，适宜浓度的外源

MT处理能够通过提高三角梅叶片渗透物质含量，增

强植株抵御低温逆境的能力。 

2.6    外源 MT 对低温逆境下三角梅细胞壁组分的影响

3个品种三角梅经低温处理后叶片螯合型果胶

（CSP）和碱溶性果胶（SSP）含量有一定的升高，

安格斯增幅最大；施加 MT后，安格斯的果胶含量呈

现的明显上升、增长速度放缓和维持稳定状态，且

MT100 处理增幅最为明显，CSP和 SSP含量较 0 d分

别提高 22.55%、43.08%，而 MT对变色龙的果胶含

量提高效果有限，在 MT150处理达到最佳；同时与

CSP相比，SSP含量在低温处理后的变化更为显著，

安格斯在胁迫后 SSP的增幅为前者的 2.08倍（图 7A、

B）。试验结果图 7 C、D表明，各组半纤维素（HC）
和纤维素（CE）含量随着胁迫时间延长均呈升高趋

势，且变色龙在胁迫后期剧烈上升；而经 MT处

理，各处理组的 HC和 CE含量均有小幅下降，21 d
时变色龙 MT150 较 MT0 分别减少 4.66%、6.47%。综

上，MT可显著促进低温下三角梅细胞壁果胶含量的

提高，耐冷性强的品种可更快地调节碱溶性果胶含

量以维持稳态，同时限制半纤维素和纤维素含量的

增加以保持细胞壁结构稳定。 

3    讨论

冷害是植物生长发育过程中常见的自然灾害之

一，会抑制光合电子传递进而导致活性氧自由基

（ROS）的积累，使植物生长受到抑制[18]。褪黑素在

植物的生长发育中发挥着重要作用，不仅促进植物

种子萌发及幼苗生长，还能提高植物对非生物胁迫

的耐受性 [14]。表观指标能够直观地反映植物的生

长状况 [19]，本研究表明，三角梅叶片在低温逆境下

（4 ℃）受到严重损伤，各品种三角梅的叶绿素含量
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图 5    MT 处理对低温下三角梅抗氧化酶系统的影响

Fig. 5    Effect of  MT  at  4  ℃ on  antioxidant  oxidases  of
Bougainvillea plants
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有着不同程度的降低，变色龙甚至出现褪绿现象。

而在叶面喷施适宜浓度的褪黑素后均有所改善，且

以 MT100 组处理效果最佳，表明外源褪黑素能缓解

低温对三角梅叶片叶绿素的降解，增强了冷胁迫下

植株的光合作用，这与李欠敏等 [20] 等发现适宜浓度

的外源褪黑素能增强大白菜幼苗低温耐受性的结论

类似。

绿素荧光参数能直接反映光系统Ⅱ对光能的吸

收、传递和耗散情况，可借此对植株的抗逆性进行

判断 [21]。丁东霞等 [22] 发现适宜褪黑素处理能显著提

高低温弱光下辣椒用于光合作用的能量、Fv/Fm 以及

qP 等，用于光化学反应的电子增加，并降低 qN，平

衡光能分配，以热或其他方式耗散的光能减少，减

轻光抑制程度。本试验也得出相似结果，冷处理后
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图 6    MT 处理对低温下三角梅可溶性糖和可溶性蛋白含量的影响

Fig. 6    Effect of MT at 4 ℃ on contents of soluble sugar and soluble protein in Bougainvillea plants
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图 7    MT 处理对低温下三角梅细胞壁组分的影响

Fig. 7    Effect of MT at 4 ℃ on cell wall components of Bougainvillea plants
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变色龙品种 Fv/Fm 明显降低，低温已对其 PSII造成生

理损伤；前中期安格斯 ETR 呈小幅上涨，阐明强耐

冷型三角梅为抵御寒冷，通过增强电子传递速率来

维持最大光化学电子产量，MT可有效提升该效果。

同时，强耐冷型品种安格斯区别于其他 2个品种，

qP 始终高于初始水平，说明其可通过大幅提高光化

学猝灭实现对 PSII反应中心的生理保护。在施加

MT后，各品种光化学猝灭系数都明显上升，非光化

学猝灭系数均有提高，并以 MT100 效果最为显著，

说明三角梅在增强光能利用效率的同时，能有效激

活热耗散机制，以耗散过量激发能，从而有效地避

免能量过激发对光合器官造成的生理伤害。此外，

耐冷性不佳（中、弱品种）的品种则更倾向于迅速

提高自身热耗散来抵御寒冷环境，但弱耐冷型品

种，其损伤程度或已达阈值，无法及时启动机制。

植物在冷处理下，ROS会大量积累加剧膜脂过

氧化，使植物细胞膜结构和功能遭到破坏，引起一

系列生理生化代谢紊乱 [23]；同时激活抗氧化酶系

统，主要通过调节 SOD、POD、CAT等抗氧化酶的

活力来清除积累的活性氧，从而减轻逆境胁迫对植

物细胞的伤害 [24]。在低温逆境中，3个品种的 O2
−产

生速率在冷处理初期显著增加，而 H2O2 含量无明显

变化但在中期快速上升，与 SOD、POD、CAT抗氧

化酶活性趋势相对应。施加外源褪黑素后，发现

MT100 处理能够显著提高三角梅叶片中 SOD、POD、

CAT抗氧化酶活性，以强耐冷品种效果最佳，且

O2
−产生速率和 H2O2 含量较对照组均显著降低，表

明适宜浓度的褪黑素可以通过调控三角梅抗氧化酶

的活性，减少膜脂过氧化产物，从而增强三角梅的

耐冷性能，这与白如意等 [25] 发现外源 MT可以提高

南瓜幼苗相关抗氧化酶活性的结论类似。

可溶糖和可溶蛋白是植物细胞质中重要的渗透

调节物质，大量研究报道，低温胁迫会诱导植物体

内渗透调节物质积累以提高细胞的吸水能力 [26]。唐

鸿吕等 [27] 研究发现低温条件下外源褪黑素处理显著

促进了甘蓝幼苗 SS、SP等物质的积累，与本研究结

果一致，外源 MT处理后三角梅的 SS和 SP含量与

MT0 组相比显著增高，且在 MT100 处理时达到峰

值，说明适宜浓度 MT的施入在一定程度上提升了

低温胁迫下三角梅的渗透调节能力，维持细胞稳

态，从而提升了三角梅的耐冷性。另外，冷处理下

安格斯的可溶糖和可溶蛋白含量较其余两品种三角

梅有更大增幅，推测可能是安格斯具有更好的氧化

损伤抗性，从而表现出更强的耐寒性，而口红和变

色龙对低温胁迫的抗逆能力较弱。

碱溶性果胶作为植物不溶性多糖的重要组成成

分，与螯合型果胶主要与金属离子相互作用不同，

SSP主要通过与其他细胞壁成分如纤维素和半纤维

素相互作用形成网络结构，有助于增强细胞壁的

稳定性和抗张力，并在维持细胞水势上有着重要作

用 [28]。本研究表明，安格斯可快速积累果胶含量并

以碱溶性果胶为主，褪黑素处理组中此现象更为明

显，尤以 MT100 效果最佳；推知安格斯可通过维持

较高水平的碱溶性果胶以维持细胞壁形状，这与其

叶片未见明显褪绿的表型性状相符。而变色龙果胶

含量增长缓慢的同时，半纤维素和纤维素含量剧烈

上升，施加 MT可缓解此现象但各处理组下表现效

果均欠佳，仅以 MT150 处理组效果最为明显，但仍

难以维持在合理范围；推测弱耐冷型三角梅难以维

持细胞壁结构稳定，当低温对植物损害达到阈值

时，难以通过外源附加手段缓解此伤害，果胶-纤维

素-半纤维素网状结构和葡聚糖-纤维素微纤丝网状结

构可能已出现解聚的情况。另外，陈立莉等 [29] 研究

发现 SSP因其分子量较小、支链丰富、表面光滑等

特征而表现出较好的抗氧化活性，这也与本试验中

安格斯 H2O2 含量和 O2
−产生速率低的现象相印证。

综上，耐冷性强的三角梅品种在自身抵御低温状况

好的同时，可利用褪黑素互相作用以更好的抵御低

温逆境，通过积累碱溶性果胶以保持细胞壁结构稳

定，防止网状结构解聚造成的纤维素含量剧烈上

升，同时作用于调节细胞水势、抗氧化能力等可能

存在的方式，为细胞内正常代谢提供保障。 

4    结论

低温逆境对三角梅的光合作用产生不同程度的

抑制，PSII反应中心开放程度逐渐降低、光能用于

电子传递的量子产额变小，MT100 处理可使三角梅叶

片褪绿情况得到有效缓解，提升光合总效率的同时

通过加强热耗散以减轻光抑制，减少光系统损伤。

低温会导致三角梅体内 O2
−产生速率上升和

H2O2 积累，同时在一定程度上可调动机体 SOD、

POD、CAT活性。而 100 μmol·L−1 MT处理能够显著

提高三角梅 3品种叶片中的抗氧化酶活性，且对强

耐冷型品种的抗氧化酶系统调动更为迅速，O2
−产生

速率和 H2O2 含量较对照组均显著降低。

适宜浓度的MT可有效促进三角梅植株内渗透调

节物质的积累，提高细胞膜稳定性，保证细胞正常

的生理活动，从而缓解低温对三角梅的损伤，其中

弱耐冷型三角梅的调节速度较慢。

低温下三角梅细胞壁各组分含量失衡，施加适
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宜浓度的外源褪黑素可对其有效调节，强耐冷性品

种通过积累碱溶性果胶以保持细胞壁结构稳定，但

不同品种的最适浓度有所不同。
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