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外源海藻糖影响赤霞珠幼苗抗寒性的生理生化作用
崔 莹 1，吴洁萍 1，张俊霞 1，郝新意 2，3，4，徐伟荣 2，3，4*

（1宁夏大学农学院，银川 750021；2宁夏大学食品与葡萄酒学院，银川 750021；3葡萄与葡萄酒教育部

工程研究中心，银川 750021；4宁夏优势特色作物现代分子育种重点实验室，银川 750021）

摘 要：【目的】探究外源海藻糖影响葡萄抗寒性的生理机制。【方法】以赤霞珠幼苗为试验材料，分别以不同浓度海藻

糖（10，15，30 mmol·L-1）喷施叶片，以清水处理为对照，人工模拟“倒春寒”条件（从 16 ℃降到-3 ℃ ± 0.5 ℃，并保持

4 h），分析低温胁迫下海藻糖对葡萄幼苗叶片生长的表型、抗氧化酶活性、细胞膜稳定性、糖（葡萄糖、果糖和蔗糖）含

量与内源激素（ABA、IAA、GA3和 tZR）含量的影响。【结果】叶面喷施适宜浓度的海藻糖可有效缓解低温对赤霞珠幼

苗的伤害，并存在一定的浓度效应。随着低温胁迫时间延长，与清水对照相比，15 mmol·L-1海藻糖处理的植株幼苗

未出现植株萎蔫和叶片冻斑现象，存活率上升了60.52%。在“倒春寒”胁迫处理后（-3 ℃ 4 h），15 mmol·L-1海藻糖处

理减少了活性氧（ROS）的产生，过氧化氢（H2O2）与超氧阴离子（O2
.-）含量分别降低了23.82%和6.21%；CAT与POD活

性分别提高了221.73%与54.53%，而SOD活性无显著差异；ABA、GA3和 tZR的含量分别提高了701.21%、127.66%与

80.03%，对照组中 IAA含量未检测到，而处理组中 IAA含量（w）为0.94 ng·g-1；葡萄糖、果糖和蔗糖的含量分别提高了

11.20%、12.56%与68.53%。【结论】叶面喷施适宜浓度海藻糖可有效提高葡萄幼苗的抗低温能力，通过增强根系抗氧

化酶活性，减轻膜损伤，进而缓解低温胁迫对幼苗生长的抑制，且15 mmol·L-1的海藻糖溶液叶面喷施处理效果最佳，

而30 mmol·L-1海藻糖处理会加重低温胁迫对葡萄幼苗的伤害，表明叶面喷施海藻糖可以缓解“倒春寒”对葡萄幼苗

产生的危害，且存在浓度效应。
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Abstract:【Objective】Grapes (Vitis L.) are one of the most commercially significant fruit crops in the

world, but they have low cold tolerance and are often damaged by late frost, which has a significant im-

pact on their production and economic value. In recent years, trehalose, a non- reducing disaccharide,

has been reported to improve the cold resistance in numerous crops; however, the physiological mecha-

nism underlying its ability to mitigate the negative effects of low temperature stress on the growth and

development of grape seedlings remains unclear. In order to overcome the problem of late frost damage

in wine grapes, the present study used foliar spraying of different concentrations of trehalose to examine

the physiological effects of trehalose on seedlings of Cabernet Sauvignon under an artificially simulated

late spring cold spell. This research intends to provide reference for the use of trehalose in wine grapes

to alleviate the damage from late frost damage.【Methods】The tested material was Cabernet Sauvignon

seedlings, and the leaves were sprayed with different doses of trehalose (10, 15, and 30 mmol·L-1) over
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葡萄（Vitis L.）是全球重要的经济类果树作物之

一，具有重要的经济价值[1]。近年来，由于全球气候

变化加剧，“倒春寒”等极端天气频发，造成葡萄萌动

新梢全部或部分受冻，易出现冻芽、冻花、甚至冻果

的现象，造成树势受损，产量下降，对我国的葡萄生

产造成了严重影响。目前，葡萄栽培生产上一般通

过葡萄园喷灌水、熏烟、风机吹风以及喷施药剂等措

施来预防“倒春寒”[2]。因此，如何高效缓解葡萄“倒

春寒”危害已成为葡萄栽培生产中亟待解决的问题。

海藻糖（Trehalose）是一种非还原性二糖，广泛

存在于细菌、酵母和无脊椎动物体内。植物中海藻

糖于 19 世纪由 Firdos 等 [3]从黑麦麦角菌中首次发

现，其合成途径为海藻糖-6-磷酸合酶（Trehalose-6-

phosphatesynthase，TPS）–海藻糖 - 6-磷酸磷酸酶

（Trehalose- 6- pho- sphate phosphatase，TPP）途径 [4]。

海藻糖作为植物生长调控因子、渗透保护剂或稳定

分子，在植物生长发育和逆境响应中发挥着重要作

用[5]。例如，海藻糖可通过调节代谢调控信号来抵

御植株干旱、低温和盐害等非生物胁迫[6-9]。逆境条

件下，海藻糖可以保护细胞内的活性物质，促进蛋白

质合成，增强质膜流动性以及功能酶的稳定性 [10]。

海藻糖可作为植物适应逆境胁迫的应激代谢产物，

three consecutive days, with water spraying serving as the control. The treated seedlings were then

placed in a low-temperature incubator to simulate a cold spell that occurs in the late spring, where tem-

peratures were programmed to decrease from 16 ℃ to (-3±0.5) ℃ at a rate of 1℃ · h-1 and maintained

at (-3±0.5) ℃ for 4 h. The leaves were collected at temperatures of 16 ℃, 4 ℃ and 0 ℃, and at -3 ℃

for 0 h and 4 h. The samples were flash-frozen in liquid nitrogen and kept at -80 ℃ in a freezer. During

the period of cold stress treatment, trehalose treatment caused phenotypic alterations were recorded. In

addition, several physiological indices related to cold stress response, such as antioxidant enzyme activi-

ty, cell membrane integrity, and sugar (glucose, fructose, and sucrose) contents were compared between

the trehalose-treated groups and the control under the simulated“late spring cold spell”conditions. In

addition, variations in endogenous hormones (ABA, IAA, GA3, and tZR) were examined.【Results】Fo-

liar spraying of trehalose promoted the growth of Cabernet Sauvignon seedlings under artificially simu-

lated late spring cold spell, promoted photosynthesis, induced an increase in the activities of antioxidant

enzymes (e.g. CAT and POD); maintained the level of cellular osmoregulation, increased the levels of

endogenous hormones (e.g. tZR, GA3 and ABA); and regulated the level of soluble sugars, thereby miti-

gating the damage caused by low temperature. There was a concentration effect, and foliar spraying

with a 15 mmol · L-1 trehalose solution produced the greatest results. Unlike the control, seedlings treat-

ed with 15 mmol · L- 1 trehalose did not exhibit plant wilt or any leaf spots caused by freezing, and their

survival rate rose by 60.52% compared with the control. 15 mmol · L- 1 trehalose treatment also reduced

the production of reactive oxygen species (ROS), and the contents of hydrogen peroxide (H2O2) and su-

peroxide anion (O2
.-) were decreased by 23.82% and 6.21%, respectively. In addition, CAT and POD ac-

tivities increased by 221.73% and 54.53% , respectively, while there was no significant difference in

SOD activity. Moreover, the contents of ABA, GA3 and tZR increased by 701.21% , 127.66% and

80.03%, respectively, and the content of IAA was not detected in the control group, whereas in the treat-

ed group was 0.94 ng · g- 1. Concurrently, the contents of glucose, fructose and sucrose increased by

11.20%, 12.56% and 68.53%, respectively.【Conclusion】Under simulated late spring cold spell, foliar

spray of 15 mmol·L-1 trehalose significantly increased survival rate, chlorophyll content, antioxidant en-

zyme activity, sucrose contents and IAA and ABA contents, but decreased MDA and ROS contents.

Therefore, the effect of trehalose on the cold tolerance of grape seedlings may be related to the dimin-

ished effect of low temperature stress on the growth and development of Cabernet Sauvignon seedlings.

Key words: Cabernet Sauvignon; Trehalose; Cold spell in the later spring; Physiological indicators; En-

dogenous hormones
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协助植物细胞内其他组分抵御外界不良环境，广泛

存在于耐低温作物中[11]。此外，外源海藻糖通过显

著提高小花内源亚精胺水平，增加小花内谷胱甘肽

和抗坏血酸含量，促进谷胱甘肽-抗坏血酸循环，降

低小花内活性氧含量，提高顶端小穗的小花育性，从

而显著缓解了低温引起的每穗粒数下降[12]。目前，

外源海藻糖在提高小麦幼苗、藜麦、冬小麦和玉米抗

寒性方面的研究也已有报道[13-16]。然而，外源海藻糖

是否能减轻低温胁迫对葡萄幼苗生长发育的不利影

响，生理机制尚不明晰。

笔者在本研究中以萌芽期赤霞珠葡萄自根苗为

试验材料，人工模拟“倒春寒”胁迫，采用叶面喷施不

同浓度海藻糖，以喷施清水为对照组，初步探讨海藻

糖对低温胁迫下赤霞珠幼苗的表型、生理生化指标

及内源激素的影响，以期为海藻糖在酿酒葡萄抵御

低温胁迫中的应用提供理论基础和实践依据。

1 材料和方法

1.1 试验材料

供试葡萄为 1 年生赤霞珠自根苗，种植于含

V 土∶V 蛭石∶V 珍珠岩为 3∶1∶1 的营养钵中（10 cm×10

cm），在25 ℃温室下培育8周。

1.2 试验方法

选取健康、株型一致的幼苗，连续进行 3 d叶面

喷施 10 mmol · L-1、15 mmol · L-1和 30 mmol · L-1的海

藻糖溶液（索莱宝生物科技有限公司）（含有 0.1%

Tween-20），对照组喷施蒸馏水，置于低温培养箱

（RUMED P350，Rubarth Apparate GmbH；Germany）

进行人工模拟“倒春寒”处理，设定程序为1 ℃·h-1进

行程序性降温，起始温度为25 ℃，最低温度为（-3 ±

0.5）℃并保持4 h，设置16、4、0、-3 ℃ 0 h和-3 ℃ 4 h

5个采样点分别进行表型观察，采集中上部（从下向

上第3~5枚）大小一致的叶片，液氮速冻并于-80 ℃

冰箱保存备用。

1.3 存活率、MDA含量和叶绿素含量的测定

幼苗经模拟“倒春寒”处理后对冻芽进行修剪，

在 25 ℃下缓苗 1个月，后统计成活率（存活率=存

活棵数/处理总棵数×100%）；采用硫代巴比妥酸法

测定丙二醛（Malondialdehyde，MDA）含量 [17]；采用

无水乙醇提取法测定叶绿素含量[17]；每个处理 3次

重复。

1.4 O2
·-与H2O2含量的测定

采用羟胺氧化法测定超氧阴离子（Superoxide

anion，O2
·-）[18]；采用分光光度法测定过氧化氢（Hy-

drogen peroxide，H2O2）[19]；每个处理3次重复。

1.5 抗氧化酶活性的测定

采用愈创木酚显色法测定过氧化物酶（Peroxi-

dase，POD）活性 [20]；采用紫外吸收比色法测定过氧

化氢酶（Catalase，CAT）活性 [21]；采用氮蓝四唑光还

原法测定超氧化物歧化酶（Superoxide dismutase，

SOD）活性[22]；每个处理3次重复。

1.6 内源激素含量的测定

采用超高效液相色谱法 [23]。收集并称取 0.7 g

叶片鲜样，加液氮充分研磨，加入 80%甲醇（含

0.05%柠檬酸）混匀置于4 ℃提取4 h；后经低温离心

15 min，分离上清液，提取2次，合并上清液，氮吹至

5 mL，用 1.5 ×石油醚（7.5 mL）萃取 3次，弃醚相；用

1×甲酸甲酯（5 mL）萃取 3次，收集酯相，氮吹至干，

用 2 mL甲醇溶解后用 0.45 μm滤膜过滤，每个处理

3次重复。

1.7 糖含量的测定

采用超高效液相色谱法[24]。称取叶片 0.2 g，加

入ddH2O，定容至2 mL，60 ℃超声提取30 min，90 ℃

恒温水浴60 min，冷却至室温后离心15 min，吸出上

清液并进行过滤，放入检测器进行液相分析检测。

将标准葡萄糖、果糖、蔗糖均配制成 2.5 mg·mL-1的

混标母液，并分别稀释为 0.05~1.00 mg·mL-1等一系

列标准溶液浓度，经 0.45 μm滤膜过滤后进行液相

测定，每个处理3次重复。

1.8 数据处理与统计分析

利用Microsoft Office Excel 2016进行数据统计

处理,分别使用 Origin 2021b 中插件 Principal Com-

ponent Analysis进行主成分分析（PCA），Correlation

Plot进行相关性分析以及Paired Comparison Plot进

行柱状图作图和显著性差异分析。

2 结果与分析

2.1 缓解低温伤害最适海藻糖浓度的筛选

对赤霞珠幼苗进行连续 3 d叶面喷施不同浓度

的海藻糖，以喷施清水为对照组，后放入低温培养箱

中进行模拟“倒春寒”处理（图1-a~t）。在模拟“倒春

寒”胁迫条件下，随着低温胁迫加剧，在-3 ℃时喷施

清水对照组的赤霞珠幼苗局部叶柄出现发紫现象，

在该温度保持4 h，叶片与茎段出现严重萎蔫的现象
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红色箭头指示为萎蔫或发紫，横向为同一处理下不同采样点，纵向为同一采样点下不同处理。

Red arrows indicate wilting or purple, horizontal for different sampling points under the same treatment, vertical for different treatments under the

same sampling point.

图 1 不同浓度海藻糖预处理在人工模拟“倒春寒”低温胁迫下的表型

Fig. 1 Phenotypes of different concentrations of trehalose pre-treatment under artificially simulated

“cold spell in the later spring”

 

16 ℃ 4 ℃ 0 ℃ -3 ℃ 0 h -3 ℃ 4 h

CK

10 mmol·L-1

15 mmol·L-1

30 mmol·L-1

（图 1-d、1-e）。喷施不同浓度海藻糖的叶片受到程

序性降温的影响不同。其中，10 mmol·L-1海藻糖预

处理的叶片与嫩梢比 30 mmol ·L-1海藻糖预处理受

到低温胁迫的萎蔫程度弱，而15 mmol·L-1海藻糖处

理组则几乎未出现萎蔫，无明显冻害。

2.2 海藻糖处理对低温胁迫下赤霞珠存活率、

MDA含量和叶绿素含量的影响

在模拟“倒春寒”胁迫条件下，对不同浓度海藻

糖处理组植株的存活率、MDA和叶绿素含量进行统

计分析。结果表明，不同浓度海藻糖处理与清水对

照组相比，赤霞珠幼苗的存活率不同。其中，CK组

的存活率为 10.53%，10 mmol·L-1、15 mmol·L-1海藻

糖处理组存活率分别为 25.00%、71.05%，为对照组

的2.37倍和6.75倍，而30 mmol·L-1海藻糖处理组的

存活率为 8.33%，低于CK组存活率。MDA含量测

定结果表明，各处理组MDA含量均呈上升趋势，与

清水对照相比，16 ℃时各处理组（10、15、30 mmol·L-1）

叶片 MDA 含量分别降低了 32.49% 、33.72% 、

16.98%；4 ℃、0 ℃、-3 ℃ 0 h 3个采样点，外源海藻

糖处理组（10、15、30 mmol · L-1）叶片 MDA 含量分

别 降 低 了 26.02% 、27.05% 、9.93% 和 20.35% 、

12.23%、7.74%和 24.89%、23.29%、7.71%；-3 ℃ 4 h

时，10 mmol · L-1、15 mmol · L-1海藻糖处理组 MDA

含量分别降低了 28.63%、21.16%，而 30 mmol·L-1海

藻糖处理组 MDA 含量增加了 2.71%（图 2-A）。此

外，叶绿素含量测定结果表明，各处理组叶片叶绿素

含量均有所下降，其中15 mmol·L-1海藻糖处理组5个

采样点叶绿素含量较CK分别提高了3.55%、14.71%、

10.49%、3.55%和31.17%，其余处理组（10 mmol·L-1、

30 mmol · L-1）效果不显著（图 2-B）。由此可见，

15 mmol ·L-1海藻糖处理组的赤霞珠幼苗叶片细胞

膜受损程度最轻，表明15 mmol·L-1海藻糖处理可以

有效缓解低温对赤霞珠幼苗的伤害。

2.3 海藻糖处理对低温胁迫下赤霞珠叶片活性氧

系统的影响

赤霞珠在遭受低温胁迫时，活性氧系统失衡，大

量的活性氧在细胞中积累，会破坏植物的细胞结

构[25]。对叶片H2O2和O2
·-含量测定的结果表明，随着模

拟“倒春寒”胁迫加剧，对照组和处理组H2O2和O2
·-含

量均呈上升趋势，且在-3 ℃ 4 h时达到峰值。与清水

对照相比，15 mmol·L-1海藻糖处理组植株叶片 5个

采样点H2O2含量分别降低了11.68%、8.72%、19.91%、

508



，等：外源海藻糖影响赤霞珠幼苗抗寒性的生理生化作用第3期

平均值

H2O2（μmol·g
-1

FW） 16 ℃ 4 ℃

CK 104.41392 124.45055

15 mM 93.168496 112.912088

标准误

H2O2（μmol·g
-1

FW） 16 ℃ 4 ℃

CK 2.779418168 3.502429508

15 mM 4.308898252 12.10898456

**
**

**

0

20

40

60

80

100

120

16 ℃ 4 ℃ 0 ℃ -3 ℃ 0h -3 ℃ 4h

** **
**

0

55

110

165

220

16 ℃ 4 ℃ 0 ℃ -3 ℃ 0h -3 ℃ 4h

CK 15 mM

b b
b

ab

c

b b
a ab

b

a a

a a
a

a
c

a

b

b

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

16 ℃ 4 ℃ 0 ℃ -3 ℃ 0h -3 ℃ 4h

a a

a
a ab

b
b

a

b

bc

b b

a b c
ab

ab

a ab

a

0.0

1.0

2.0

3.0

4.0

16 ℃ 4 ℃ 0 ℃ -3 ℃ 0h -3 ℃ 4h

CK 10 mM 15 mM 30 mM

22.48%和 23.82%（图 3-A）；在-3 ℃ 0 h、-3 ℃ 4 h 2

个采样点，15 mmol ·L-1海藻糖处理组O2
·-含量分别

降低了 10.02%、6.21%（图 3-B）。综上，15 mmol·L-1

海藻糖处理可降低低温胁迫下赤霞珠幼苗叶片中活

性氧的积累。

2.4 海藻糖处理对低温胁迫下赤霞珠叶片抗氧化

酶活性的影响

植物细胞膜的稳定性及酶保护系统与植物抗

不同小写字母表示同一采样点不同处理差异达到显著性水平（p＜0.05），横坐标为不同采样点，-3 ℃ 0 h 和-3 ℃ 4 h 分别代表在-3 ℃维持

0 h 和 4 h，下同。

Different lowercase letters indicate that the difference between different treatments at the same sampling point reaches the significance level (p＜

0.05)，the abscissa is different sampling points, and -3 ℃ 0 h and -3 ℃ 4 h represent 0 and 4 h maintenance at -3 ℃ respectively, the same below.

图 2 人工模拟“倒春寒”条件下不同浓度海藻糖处理组植株丙二醛（A）和叶绿素含量（B）

Fig. 2 Malondialdehyde (A) and chlorophyll content (B) of plants treated with trehalose at different concentrations under

artificially simulated “cold spell in the later spring”

*p≤0.05，**p≤0.01。下同。

*p≤0.05，**p≤0.01. The same below.

图 3 人工模拟“倒春寒”条件下 15 mmol· L-1海藻糖处理的叶片 H2O2含量（A）和 O2
· -含量（B）变化

Fig. 3 Changes of H2O2 content (A) and O2
· - content (B) in leaves of 15 mmol· L-1 trehalose treated groups under artificially

simulated “cold spell in the later spring”
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寒能力紧密关联，抗氧化酶可有效清除植物体内

活性氧等物质的积累，从而减轻逆境胁迫下植物

体受到的危害[26]。随着低温胁迫时间的延长，-3 ℃

4 h 较 16 ℃，CK 组 CAT 活性增加了 5.91 U · g-1，而

15 mmol · L-1海藻糖处理组增加了25.92 U·g-1，相比

对照组提高了 221.73%（图 4-A）；15 mmol · L-1海藻

糖处理对低温胁迫下 SOD活性仅在 4 ℃下有显著

差异，其他处理时间点与CK无明显差异（图 4-B）。

模拟“倒春寒”处理后，与CK相比，15 mmol·L-1海藻

糖处理显著提高了葡萄幼苗的POD活性，在 5个采

样点的 POD 活性分别比 CK 高出 3.77%、44.08%、

39.69%、46.85%和54.53%（图4-C）。说明15 mmol·L-1

海藻糖处理可以提高低温胁迫下赤霞珠幼苗叶片的

抗氧化酶活性，从而提高活性氧的清除能力。

2.5 海藻糖处理对低温胁迫下赤霞珠叶片4种内源

激素含量的影响

当植物遭遇低温、干旱、盐碱等非生物胁迫时，

可以通过调控体内相关激素的表达来应对环境胁

平均值

H2O2（μmol·g
-1

FW） 16 ℃ 4 ℃

CK 104.41392 124.45055

15 mM 93.168496 112.912088
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图 4 人工模拟“倒春寒”条件下 15 mmol· L-1海藻糖处理组叶片 CAT 活性（A）、SOD 活性（B）和 POD 活性（C）变化

Fig. 4 Changes of CAT activity (A), SOD activity (B) and POD activity (C) in leaves treated with CK and 15 mmol· L-1

trehalose under artificially simulated “cold spell in the later spring”

迫[27]。本研究中对 15 mmol · L-1海藻糖预处理赤霞

珠幼苗在低温胁迫下的 4 种内源激素（tZR、GA3、

IAA和ABA）含量进行了测定分析。结果表明，随

着处理时间的延长，CK 组赤霞珠幼苗叶片 tZR 与

GA3含量呈现先上升后下降的趋势（0 ℃出现拐点），

而处理组大体呈现上升趋势（图5-A）；其中，在-3 ℃
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图 5 人工模拟“倒春寒”条件下 15 mmol· L-1海藻糖处理组叶片内源 tZR 含量（A）、GA3 含量（B）、

IAA 含量（C）和 ABA 含量（D）变化

Fig. 5 Changes of endogenous tZR content (A), GA3 content (B), IAA content (C) and ABA content (D) in leaves of CK and

15 mmol· L-1 trehalose groups under artificially simulated “cold spell in the later spring”
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图 6 人工模拟“倒春寒”条件下 15 mmol· L-1海藻糖处理组叶片果糖（A）、葡萄糖（B）、蔗糖（C）含量的变化

Fig. 6 Changes of fructose (A), glucose (B), sucrose (C) contents in leaves of CK and 15 mmol· L-1 trehalose treated groups

under artificially simulated “cold spell in the later spring”
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4 h时，15 mmol · L-1海藻糖处理组 tZR、GA3含量较

CK分别提高了 80.03%、127.66%。CK组与处理组

中 IAA含量均呈下降趋势，-3 ℃ 4 h较16 ℃，CK中

IAA 含量比处理组分别降低了 13.54 ng · g- 1 和

12.66 ng·g-1，在-3 ℃维持 4 h后对照组 IAA含量降

为0 ng·g-1，15 mmol·L-1海藻糖处理组 IAA含量降为

0.94 ng·g-1（图5-C）。CK组和处理组中ABA含量随

处理时间的延长均呈先升高后降低趋势（4 ℃时对

照组略有下降），但出现峰值的时间不同。在

0 ℃、-3 ℃ 0 h、-3 ℃ 4 h 3个采样点，处理组ABA

含量较CK组分别高出 39.14%、5.47%、701.21%（图

5-D）。综上，15 mmol·L-1海藻糖处理对低温胁迫下

葡萄幼苗的激素合成系统具有一定的保护作用。

2.6 海藻糖处理对低温胁迫下赤霞珠叶片内源糖

组分的影响

糖作为供能物质，为植株的生长发育供能，在遭

受逆境胁迫时，抗逆调节和生长发育存在一定的竞

争关系，植物为了抵御低温胁迫会以生长发育受损

为代价，造成糖含量积累[13]。因此，本研究对低温胁

迫下内源糖组分进行测定，结果表明，与 CK 组相

比，15 mmol·L-1海藻糖处理组 5个采样点果糖含量

分别提高了 10.80% 、31.26% 、18.99% 、19.88%和

12.56%（图 6- A）。此外，葡萄糖含量分别提高

11.39%、23.02%、23.47%、15.31%和 11.20%（图 6-

B）。蔗糖含量在 16 ℃与 4 ℃时CK组几乎检测不

到，而对照组分别为 487 mg · L- 1 与 483 mg · L- 1，在

0 ℃时，CK组蔗糖快速累积，与处理组累积的蔗糖

无显著差异；然而，后续处理时间点，两者差异显

著。其中，在-3 ℃ 4 h时，15 mmol·L-1海藻糖处理组

中蔗糖含量较CK组提高了68.53%（图6-C）。综上，

15 mmol · L-1海藻糖处理有利于低温胁迫下赤霞珠

幼苗叶片中糖分的积累。

2.7 各项生理指标间的主成分分析

为了验证 15 mmol ·L-1海藻糖处理对人工模拟

“倒春寒”的缓解效果，对 5个采样点的生理生化指

标进行主成分分析（principal analysis，PCA），每个处

理相对于PC1和PC2轴的距离显示了处理间的差异

大小（图7-A）。PC1 45.9%和PC2 29.9%显示占总方

差的 75.8%，较好地解释了整体数据的特征。为了

分析不同处理与各项生理生化指标间的相关关系进

行冗余分析（redundancy analysis，RDA）（图 7-B），

RDA图中各指标与处理间夹角的余弦值表示相关

性，夹角越小，则相关性越大，如果箭头同向，表示正

相关；箭头反向，表示负相关。RDA图中的第一组

变量与 PC1呈正相关，涉及到蔗糖、葡萄糖、果糖、

SOD、POD、CAT、ABA、GA3、tZR、H2O2、O2
.-、MDA等
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图 7 各项生理指标间主成分分析

Fig. 7 Principal component analysis between each physiological index

变量，相反，PC1变量与 IAA和叶绿素含量呈显著负

相关。

3 讨 论

低温胁迫会引发植物产生一系列的生理生化反

应[28-29]，导致植物体内参与抗逆相关的调节物质大量

积累，激发植物渗透调节能力，从而增强植物对逆境

胁迫的响应[30]。MDA是植物细胞内一种重要的渗

透调节物质，可作为细胞膜遭遇逆境损伤程度的

重要评价指标 [31]。随着温度的降低，所有处理的

赤霞珠叶片MDA含量均逐渐升高，与对照组相比，

15 mmol · L-1海藻糖处理叶片5个采样点MDA含量

分别降低了 32.49% 、26.02% 、20.35% 、24.89%和

21.16%，效果最显著，这与Raza等[32]的研究结果一

致。叶绿素作为光合作用中最有效的色素，其含量

在一定程度上反映了植物同化物质的能力[33]，低温

胁迫造成植物的光合能力下降[34]。本研究中，赤霞

珠幼苗在模拟“倒春寒”过程中，叶绿素含量均有不

同程度的下降，但15 mmol·L-1海藻糖处理组植株叶

片 5 个采样点的叶绿素含量较 CK 分别提高了

3.55%、14.71%、10.49%、3.55%和 31.17%，很大程度

上缓解了叶绿素含量的下降。因此，海藻糖在调节

植物的抗寒性方面可能存在剂量效应。抗氧化酶通

过清除活性氧，将植物体内氧自由基维持在较低水

平，从而缓解植物质膜损伤，减轻氧自由基对细胞膜

系统的伤害 [35]。海藻糖则通过提高抗氧化酶活性

和降低质膜损伤途径来提高植物对非生物胁迫的

抗性 [3]。随着处理温度的降低，赤霞珠叶片中

CAT、SOD 和 POD 活性均有不同程度的升高，但

15 mmol · L-1海藻糖处理组中 3种酶活性均高于对

照组，其中CAT和POD的活性显著高于对照组，这

与孙嘉华等[36]和杨娅倩[37]的研究成果不一致，推测3

种抗氧化酶活性对不同植株响应低温胁迫的能力不

同。当赤霞珠幼苗受到低温胁迫时，CAT、POD对活

性氧的清除能力高于SOD，且15 mmol·L-1海藻糖处

理下这种现象更为明显。综上，15 mmol·L-1海藻糖

处理可有效缓解低温胁迫带来的损伤。

植物激素是一种广泛参与植物逆境胁迫的信号

物质，在植物逆境胁迫响应过程中发挥重要作用，可

引起植物体内适应性调节反应[38-40]。ABA作为最重

要的植物激素之一，在植物抵抗低温、干旱等应激反

应中具有重要作用。本研究中，经过-3~16 ℃低温胁

迫后，15 mmol·L-1海藻糖处理组叶片ABA含量持续

上升，而对照组ABA含量在-3 ℃维持4 h后显著降

低，且 IAA为0，表明对照组在-3 ℃维持4 h后丧失生

长能力，其余激素合成也受到严重抑制，15 mmol·L-1

海藻糖处理有效提高了赤霞珠幼苗对低温胁迫的耐

受性，这与张盛楠等[41]的研究结果不一致，推测不同

内源激素对低温的响应程度不同。低温胁迫下

ABA含量显著上升，加快细胞新陈代谢，从而提高

植株的抗寒性，由半致死温度的测定可知，在-3 ℃

维持 4 h后，赤霞珠幼苗细胞破裂甚至死亡，内源激

素合成受损，造成细胞内激素含量急剧变化。

糖作为影响细胞膜和蛋白质的保护剂，可溶性
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糖的积累可以保护植物免受低温胁迫造成的伤

害[42]。在遭遇“倒春寒”时，非还原性二糖蔗糖分解

为单糖葡萄糖，参与机体供能[33]。在遭受低温胁迫

时，植物的抗逆调节和生长发育之间存在竞争关

系，植物通过调节渗透物质来抵御低温胁迫的侵

害，而赤霞珠幼苗在遭遇“倒春寒”时，正处于一个这

样的复杂关系。本研究中，随着温度的降低，果糖、

葡萄糖和蔗糖均有不同程度的积累，在-3 ℃ 4 h

时，15 mmol·L-1海藻糖处理组中蔗糖含量分别为对

照组的1.69倍，差异显著，此前大量研究显示，蔗糖

的积累有利于增强植物的抗逆性，这与Nemati等[43]

和Zhou等[44]的研究成果一致。本研究结果表明，叶

面喷施 15 mmol ·L-1海藻糖有效提高了内源糖组分

的含量。本研究通过分析不同浓度海藻糖处理下赤

霞珠幼苗抗寒性，结合生理生化指标综合评价筛选

出缓解葡萄植株“倒春寒”冻害的最佳海藻糖浓度，

对葡萄等园艺作物抗寒栽培提供了理论参考，但在

栽培生产实践中，针对不同品种和树龄葡萄植株的

缓解作用还有待于进一步验证。

4 结 论

研究筛选出了缓解“倒春寒”危害的最佳海藻

糖浓度。在人工模拟的“倒春寒”胁迫下，叶面喷洒

海藻糖促进了赤霞珠幼苗的生长，提高了叶绿素含

量，诱导增强抗氧化酶的活性，维持了细胞渗透调

节的水平，提高了内源激素的水平，调节了可溶性

糖的水平，从而能够显著降低低温胁迫对赤霞珠幼

苗的损伤效应，因此在生产上，可以通过叶面喷施

15 mmol · L-1海藻糖溶液来应对“倒春寒”，减缓“倒

春寒”对葡萄植株的危害。
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