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摘  要：海马齿生态修复技术在福建等地的应用效果显著，但能否应用于杭州湾成为值得探讨的问题。杭州湾水域的

主要问题是富营养化，海马齿在快速生长过程中能够吸收大量氮、磷，从而移除水体中过剩的营养盐。本文通过研究

海马齿对不同光强、盐度和温度的生态适应能力，并对低温和高盐 2 种生态逆境及复合逆境进行进一步研究，以满足

实际情况中海马齿修复杭州湾湿地或水域所面对的逆境状况。结果表明：（1）海马齿对光强耐受范围较广，光饱和点

为 300 μmol/(m2·s)，不耐受强光照射，但强光对相对电子传递效率抑制较低。（2）海马齿对盐度耐受范围较宽，低盐

和淡水条件下均可生长，能耐受 25 以上高盐；盐度在 15 以下时生长状态最佳，相对生长率显著高于其他处理组

（P<0.05），适宜的盐处理能促进根系生长发育。（3）海马齿对温度耐受范围广但不耐受低温。高温下海马齿依然保

持较高生长率，25℃时生长状态最佳，生长率显著高于其他处理组（P<0.05），表现为干物质积累较快，植物的株高、

根长增长较快，叶片数量增加。5℃时遭受低温胁迫，该胁迫可逆，升温后植物可恢复生长，0℃时约 24 d 植株完全死

亡。（4）复合逆境实验结果显示，5℃时淡水组出现植株死亡，但盐度 25 时存活率为 100%，0℃盐度 25 时存活率为

40%，淡水组植株全部死亡，表明盐胁迫处理时长可能有利于低温下植物抵御胁迫。室外实验表明，海马齿能够适应

杭州湾气候，但仍需考虑极端天气的影响。综上，海马齿生态修复技术基本能应用于杭州湾，研究结果将为杭州湾生

态治理提供新的思路。 
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Abstract: The technology of planting Sesuvium portulacastrum for ecological restoration has been widely used in Fujian 

and other places with remarkable results. It is worth discussing whether it can be applied in Hangzhou Bay with eutro-
phication. The rapid growth of S. portulacastrum can absorb large amounts of nitrogen and phosphorus and remove ex-
cess nutrients from water. In this paper, the ecological adaptability of S. portulacastrum to different light intensity, sa-

linity and temperature were studied, and the low temperature and high salinity stress and compound stress were studied 
further, which is to meet the actual restoration necessary of Hangzhou Bay wetland or water area using S. portulacas-
trum. S. portulacastrum had a wide tolerance to light intensity, with a light saturation point of 300 μmol/(m2·s), and was 
intolerant to high light irradiation, but the inhibition of high light on relative electron transfer efficiency was low. S. 
portulacastrum had a wide range of tolerance to salinity, which could grow in low salinity or fresh water, and the spe-
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cies can tolerate high salt stress more than 25. It grew better in salinity 15 than those of all treatment groups (P<0.05). 

Appropriate salt treatment could promote root growth and development. S. portulacastrum could tolerate a wide range 
of temperature expect for very low temperature. S. portulacastrum still maintained a high growth rate in high tempera-

ture, 25℃ was the best status for the species growth, and the growth rate was significantly higher than that of other 

treatment group (P<0.05) with accumulation of dry matter faster, plant height, root length grew rapidly and leaf number 

increased. Low temperature stress in 5℃ was reversible and the plant could grow when temperature roise. But the plant 

was completely dead under 0℃ in about 24 days. The plants in the fresh water group died at 5℃, but the survival rate 

of salinity 15 was 100% at 25℃, the survival rate of salinity 25 was 40% at 0℃, and all plants in the fresh water group 

died, indicating that salt stress may be beneficial to plant resistance to low temperature stress. Outdoor experiments 
showed that S. portulacastrum could adapt to Hangzhou Bay climate, but the effect of extreme weather needs to be con-

sidered. In conclusion, the ecological restoration technology of S. portulacastrum could be applied in Hangzhou Bay 
basically, and the study would provide a new idea for the ecological restoration of Hangzhou Bay. 
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海马齿（Sesuvium portulacastrum）又叫滨水

菜，属于番杏科海马齿属，是一种多年生肉质草

本植物[1]，分布于福建、台湾、广东（台山）、

海南（南部）及东沙岛等热带和亚热带海岸，由

于其独特的生理特性和良好的生态修复功能，厦

门大学黄凌风团队应用该植物在浙江梅山湾进行

生态修复，植株顺利过冬（尚未发表）。海马齿

常见与红树林伴生于河口泥滩、沼泽、盐滩、石

灰岩海岸带等盐碱地，是具有稳定盐渍土作用的

兼性盐生植物，被用于我国南方海域生态修复工

程中[2]。国内外早期对该植物的研究较关注其耐

盐能力，MESSEDDI 等 [3] 发现海马齿在高至

600~1000 mmol/L 的 NaCl 溶液中其生长才受到抑

制，由此，很多学者陆续开展了其耐盐机制与相

关基因组学、转录组学等研究[4-6]，并由此开展了

盐碱地生态修复工程的应用研究。近年来对海马

齿耐重金属的研究较多，发现其对铅[7]、锌[8]、无

机汞[9]、镍[10]、铜[11]等重金属具有良好的耐性与

富集作用，具有极强的逆境适应性，开始用于废

弃矿区修复，并逐步扩大到其他污染环境的修复。

福建水产研究所与厦门大学率先应用海马齿生态

浮床对富营养化海域进行原位生态修复[12]，在筼

筜湖、八尺门海域等地修复效果良好，但面临技

术应用推广的难题[13]，因此，亟需确定海马齿生

态适应能力和应用区域等问题。 

杭州湾位于浙江省北部、上海市南部，东临

舟山群岛，西有钱塘江汇入，是全国唯一的河口

型海湾，处于副热带季风性气候区[14]。该区域经

济活跃，自然和旅游资源丰富，区位优势明显。

但随着人类活动和不合理的围填海等，2001—

2018 年杭州湾全海域水质为劣四类，主要污染物

为无机氮、活性磷酸盐和油类，海水呈富营养化，

浮游植物密度较高，海洋生态系统总体不健康，

生态系统功能受到严重损害[15]。由于杭州湾呈喇

叭状，半日潮水文条件，湾内水体扩散条件差；

河口海湾淡咸水相互作用，加上长江径流带来的

营养盐叠加，该生态系统难以完成自我净化[16]，

因此，亟待对杭州湾海域进行人工生态修复。 

海马齿对磷的半饱和吸收常数达 0.9593 mg/L，

高于多数植物对磷的半饱和吸收常数，氮的半饱和

吸收常数为 0.4455 mg/L[17]，富营养化控制能力极

强，对磷具有较高耐受性，对多环芳烃类、重金属

等也具有较好的耐受能力与富集能力[18]，适用于

杭州湾水体的修复工程。海马齿生态浮床技术是较

为成熟的水域生态修复手段之一[19]，已应用于福

建、广东、浙江等地的水域生态修复，由于海水限

制使浮床形成物理隔离，使得海马齿生态风险极

低，并不会造成生物入侵风险，并且其根系能够为

水生生物提供栖息场所。海马齿是原生于热带亚热

带地区的植物，探究海马齿的低温极限和对逆境环

境的适应性，对海马齿修复技术的示范推广和确定

海马齿的生态修复区域十分必要。本研究通过室内

温度、盐度模拟实验和野外滨海栽培海马齿，阐明

海马齿能适应的低温极限，单一胁迫和盐、低温双

重胁迫下海马齿的生态适应能力，并据此研究海马

齿生态修复技术在杭州湾应用的可行性。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 

杭州湾地处副热带季风气候区，风向表现为
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季风特征，冬季一般为偏北风，夏季一般为偏南

风，气候特征是冬夏季季风交替，四季分明，阳

光充足，气候湿润，雨热同期，该区域 5—10 月

有台风活动，且集中在夏季 7—9 月，大风、暴雨、

风暴潮等突发性小范围灾害性天气时有发生。实

验区域如图 1 所示，位于杭州湾北岸上海市南汇

东滩湿地，位于长江口以南，杭州湾海区 121°50E
以东区域。 

 

 
 

图 1  研究区域地理位置 
Fig. 1  Location of study area 

 

1.2  方法 

1.2.1  材料预处理  实验使用的海马齿由福建

水产研究所提供，海马齿培养液采用霍格兰营养

液[20]，按照李卫林等[21]的方法，取生长旺盛、长

势均匀的海马齿，从上向下数 4 个茎节，移除下

方 2 个茎节叶片，自来水清洗 3 次，再用去离子

水清洗 3 次，用饱和 Ca(ClO)2 溶液消毒 5 min，

再用去离子水清洗 3 次，定植在载体上（聚乙烯

泡沫板）。 

1.2.2  室内实验设计  （1）光响应实验。取海马

齿植株 20 株，暗适应 20 min，在室温下，通过调

制叶绿素荧光仪 Dual-PAM 100 测定不同光照强

度下的相对电子传递效率（rETR），光合有效辐

射（PAR）设定为 0、7、15、33、91、169、211、

327、498、756、1175 μmol/(m2·s)，同一植株测定

3 次，记录每次的光合速率（Pn），即 rETR。将

结果均值根据 PLANTT 等 1980 年研究的拟合曲

线，光曲线模拟式如下： 

Pn=Pm(1‒e‒αPAR/Pm)e‒bPAR/Pm 

式中，Pn 为光合速率，即 rETR；Pm 为最大电子

传递效率 rETRmax，α 为初始斜率，b 为光抑制参

数，Ik=Pm/α，即半饱和光强。 

（2）盐度实验。在塑料盆内加入 0、5、10、

15、20、25、30 共 7 个盐度梯度霍格兰营养液 3 L，

每个载体上定植 5 株海马齿，使载体漂浮在盆中，

模拟生态浮床，置于恒温培养箱中，设置光照强

度 300 μmol/(m2·s)，光暗比为 12 h∶12 h，每隔 2 d

补充 1 次纯水维持盐度不变，每周更换 1 次培养

液，连续培养 35 d，记录培养前后的鲜重、株高、

根长，相对生长率为鲜重差和培养天数的比值，

株高增长量是株高差。 

（3）温度实验。在塑料盆内加入 3 L 霍格兰

培养液，培养液由纯水配置，其他条件同盐度实

验，分别放置在温度为 0、5、10、15、20、25、

30、35、40℃的培养箱中，每周更换 1 次培养液，

连续培养 35 d，记录培养前后的鲜重、叶片数、

根长。 

（4）盐、寒复合胁迫实验。在塑料盆内分别

设置盐度为 0 的淡水和 25 的海水，加入适量且等

量霍格兰溶液，体积为 3 L，每盆定植海马齿植物

5 株，分别置于 0、5、25℃的恒温培养箱中进行

培养，3 盆重复，共计 18 盆 90 株，即 T0-S0、T0-S25、

T5-S0、T5-S25、T25-S0、T25-S25 六组，每隔 2 d 补

充 1 次纯水维持盐度，每周更换 1 次培养液，光

强和光暗比同盐度实验，连续培养 35 d，35 d 后

恢复温度为 25℃，测算植株的存活率。 

1.2.3  野外栽培实验   在杭州湾北岸湿地设置

10 m×10 m 的栽培区，植株淹没期约 8 h。于 2020

年 10 月 4 日栽种海马齿 200 株，2020 年 11 月 4

日记录气温和植株存活数，计算存活率，至 2021

年 1 月 20 日实验结束。 

1.3  数据处理 

采用 Excel 软件（2016 版，美国华盛顿）进

行数据预处理，生物数据采用 SPSS 软件（19.0

版，美国纽约）进行 one-way ANOVA 分析，显著

水平为 P<0.05，并采用 SPSS 19.0 软件进行光响

应曲线模拟，输出拟合值后采用 Origin 软件（8.0

版，美国马萨诸塞州）作图。 

2  结果与分析 

2.1  海马齿的光响应模型 

2019 年 12 月 18 日，对采集的海马齿暗适应

后进行光响应曲线测定，10 个重复数据在不同光

合有效辐射（PAR）的均值得到其光响应曲线（图

2）。按照公式进行拟合后，R2 为 0.9910，拟合效

果良好。 
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图 2  光响应曲线与模型预测 
Fig. 2  Light curve and model 

 

样本数据模拟出的曲线有明显的先上升后下

降的趋势，表明在低光强时，光合能力随着光强

增加而增强，达到一定光强时则会下降，即出现了

光抑制现象。由模拟计算得出该时间段内采集到的

海马齿半饱和光强为 96.28 μmol/(m2·s)，饱和光强

为 384.05 μmol/(m2·s)，由于 Dual-PAM 100 无法

测 定 暗 呼 吸 且 为 了 方 便 实 验 设 计 ， 将

300 μmol/(m2·s)确定为本批次样品最适光强，此

时未出现光抑制，植物光合系统活跃。 

2.2  海马齿的耐盐实验 

如图 3 所示，海马齿在淡水和海水中均能成

活，当海水盐度达到 30 后，海马齿丧失调节能力，

在长时间培养中存活率较低。在盐度 0~25 水域中

可以生根生长，并且在盐度 10 时获得最大相对生

长率，通过对比可知，海马齿在盐度为 0 的培养

液培养时，株高增加最快，而其相对生长率与盐

度为 10 处理组差异并不显著，两组根长差异显

著，表明一定浓度的盐处理会促进海马齿植株的

根系发育。 

 

 
 

不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 3  不同盐度处理对马海齿生长的影响 
Fig. 3  Effects of different salinity treatments on the growth of S. portulacastrum 

 

2.3  海马齿的温度适应性 

温度是影响植物生长的重要环境因子，在本

研究中更关注低温状态下植株的生长生存情况。

如图 4 所示，25℃处理组表现出良好的生长情况，

鲜重增长率最高，与其他温度处理组相比差异显

著（P<0.05），为 5.20%0.04%；而且该处理组

株高增长最快，但相对于 15、20、30、35、40℃

处理组差异不显著（P>0.05）；该组叶片数增加

最多，高于其他处理组。低温状态下，5℃和 0℃

时出现负增长，植物鲜重下降，株高生长几乎停

滞。0℃处理组表型变化为 3 d 后出现叶片局部发

黑，叶片失水皱缩，大约 15 d 左右出现茎节软化，

自水下部分逐渐溃烂，大约 24 d 左右，植株基本

死亡；5℃处理组表型变化为叶片失水严重，指

压留有痕迹，植物茎节软化，难以保持挺立，但

当 35 d 实验周期结束后，温度恢复至 25℃时，

植物恢复生长。 

根是植物的重要器官之一，对环境因子的变

化十分敏感[22]。由图 4 可知，25℃处理组根长较

其他处理组更长，差异显著（P<0.05），低温状

态下根系生长有限， 0℃时平均根长为 (3.20 

1.01)cm。 

2.4  室内复合胁迫实验与野外实验结果 

杭州湾是典型的湾区，水域盐度处于中盐水

平，年均气温在 0℃以上，但实际应用时海马齿

面临盐、寒双胁迫，需对盐、寒复合胁迫下海马

齿的生态适应性进行研究。通过复合胁迫得出（图

5），25℃条件下，盐度为 0 和 25 时海马齿的存

活率均为 100%；5℃时，盐度 25 处理组的存活率

为 100%，盐度 0 处理组的存活率为 80%；0℃时，  
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不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。 
Different lowercase letters indicate significant difference (P<0.05). 

图 4  不同温度处理处理对马海齿生长的影响 
Fig. 4  Effects of different temperature treatments on the growth of S. portulacastrum 

 

 
 

图 5  室内复合胁迫与野外实验的存活率 
Fig. 5  Survival rate under indoor compound stress and field experiment 

 

出现较高的死亡率，盐度 0 处理组植株全部死亡，

盐度 25 处理组的存活率为 40%。 

海马齿在杭州湾实验区能正常度过秋季，但

需对冬季严寒时间段进行监测。野外栽培开始时

间为 2020 年 11 月 4 日，结束时间为 2021 年 1 月

20 日，最终存活率为 10%。其中经历了 2 次寒潮，

最低气温为-6℃，远远超出海马齿低温忍耐极限，

造成海马齿种群数量 2 次锐减。2021 年 3 月海马

齿恢复生长，种群数量上升。 

3  讨论 

3.1  海马齿的生态适应性 

本研究中，海马齿由福建采集运送至实验室

时，植株可能遭受了一定程度的伤害，从海马齿

的光响应曲线可以看出，此时海马齿对高光强不

具有特殊的耐受能力，在室内长期培养后发现海

马齿半饱和光强与光饱和点显著提升，光饱和点

近乎消失。对于植物光饱和点的研究[23]，有人认

为冬小麦有时光饱和点会很大，甚至消失[24]，但

在遭受干旱胁迫时，光饱和点会下降，即会产生

光抑制现象[25]。因此，本研究中采用 2 种光饱和

点确定方法，一是有光抑制时，则曲线中的 Pm

对应的光强即光饱和点，另一种是没有光抑制时，

则理论上没有光饱和点，可通过模型模拟出的 Pm

为标准，认为达到其一定比例即达到光饱和点。

但本研究旨在确定实验所用批次海马齿的最适光

强的范围，确定 300 μmol/(m2·s)作为最适光强，

此时海马齿的生活状态良好，光合作用活跃，并

且较低光强下能够生长，表明海马齿耐阴能力强，

在杭州湾大规模应用时，一定程度上需考虑植物

的光照条件。 

杨成龙等[26]用海水浇灌海马齿，发现海马齿

在低于 1/2 海水浇灌下生长旺盛，根部 Na+/K+离

子交换能力很强，全海水浇灌时生长抑制。曾碧
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健等[27]发现海马齿盐度 35 下长期培养，存活率

仅为 30%左右。本研究在恒温培养箱中进行，蒸

发量较大，盐度产生短时波动，与前人研究基本

一致。海马齿对盐度具有较强的适应能力，盐度

30 约为 27.6 g/L NaCl 溶液，此时植株出现死亡，

盐度 25 时，海马齿仍能维持正常的生理过程，并

保持植株生长；淡水时，海马齿同样具有较高的

生理活性，表明海马齿具有较广的盐度适应范围，

能够在多种水域环境生存。在盐度 10 时的各生长

指标均最高，仅株高生长量较淡水培养的低，说

明适当的盐度能促进海马齿的生长和发育，特别

是根系的发育，表明海马齿具有作为近海、河口

水体生态修复种的潜力。海马齿根系发达，能够

对富营养化水域氮、磷等营养盐进行同化吸收，

对颗粒物有吸附和沉降作用，同时根系为微生物

群落提供生存环境 [28]，脱氮微生物具有较大丰

度，根系越长则反硝化作用越大。就杭州湾而言，

其盐度适合海马齿生态浮床的大规模应用，并且

该水域盐度对海马齿生长具有促进作用。 

温度是海马齿在杭州湾应用的最大障碍，也

是海马齿生态浮床技术推广面临的难题。研究表

明，25℃时海马齿达到最大生长速率，鲜重增长

和平均根长显著高于其他处理组，理论上此时的

海马齿生态修复能力最强。面对高温，海马齿生

长状态良好，具有较强的耐高温能力，但在低温

状态下表现一般，5℃时，海马齿生长基本停滞，

叶片和茎节软化，鲜重小幅下降，但温度恢复时，

植株恢复生长，此时海马齿遭受的低温伤害可逆。 

低温可以直接减缓植物的新陈代谢，降低细

胞膜流动性，进而限制膜功能，导致离子转运、

电子传递等功能难以进行[29]，蛋白质稳定性遭受

干扰[30]，抗氧化酶系统钝化[31]，最终造成植物死

亡。实验中 0℃时，植株受冻害严重，鲜重下降

剧烈，植株生长停滞，叶片发黑皱缩，茎节溃烂，

最终死亡，持续时间约 24 d。可见海马齿生态适

应能力较强，基本能够适应杭州湾水域的光照条

件、盐度条件和温度条件。 

3.2  低温与盐胁迫的关系 

在盐、寒复合实验中，0℃淡水组存活率为

0%，0℃盐度 25 处理组未完全死亡，且 5℃盐度

25 处理组存活率 100%，淡水组出现死亡，表明

一定的盐度处理能够协助植物抵御低温胁迫。孙

港等[32]对甜瓜幼苗的研究表明，低温和盐胁迫的

协同作用即双重胁迫对植株危害更大。本研究结

果产生差异可能时因为采用的水培方式，海水在

0℃时并不会结冰，植株此时仍能进行水分运输，

淡水则表层结冰，对植株根系生长产生压力；也

有可能是海马齿作为红树伴生植物，长期适应盐

胁迫，适度的盐处理能协助植株维持渗透势，而

淡水处理组可吸收离子较少，难以维持渗透势，

胞内水分外流结晶，造成植株死亡；还有就是可

能盐处理组植株体内抗氧化酶系统十分活跃，大

量的抗氧化酶不断清除植物体内活性氧（ROS），

当低温胁迫产生 ROS 时，已有的大量抗氧化酶与

ROS 反应，从而更好地维持了膜系统的稳定，其

中具体的植物生理过程需作更深入的研究。张腾

国等[33]发现在盐胁迫和低温胁迫诱导下，油菜的

活性氧和抗氧化酶活性均出现升高，有证据表明

NADPH 氧化酶、MAPK 激酶级联途径与 H2O2 信

号分子均参与了相关调控，低温和盐胁迫可能存

在交叉对话。赵远伟等[34]发现，室温下小麦在盐

胁迫与低温下的盐胁迫抗氧化机制并不一样，并

且低温下的小麦受伤害较室温下弱，其结果与本

研究结果一致，低温和盐胁迫间存在补偿或拮抗

关系。  

3.3  野外实验 

野外实验地点选择在杭州湾北岸南汇东滩湿

地，小规模种植，由研究结果可知，海马齿在短时

低温 0℃时并不会出现死亡，但气温下降至‒6℃时

植株会死亡，造成种群数量锐减。上海市最寒冷

的时间即 1 月，历年来平均气温大多在 0℃以上，

但本次研究中可见，在杭州湾北岸实施海马齿生

态浮床时，应充分考虑极端恶劣天气带来的不利

影响，特别是寒潮。因此，海马齿应用于杭州湾

时，可以考虑采用物理方法对植物种群实施保温措

施，同时对海马齿耐寒基因进行挖掘与研究，通过

红树伴生植物海马齿的向北移种，对构建北方红树

林生境和红树林保护具有重要的参考意义。 

4  结论 

本研究对海马齿生态浮床技术在杭州湾的

应用进行了室内实验与野外实验，明晰了海马齿

应用的温度、盐度范围和适用的光照强度，海马

齿生态浮床技术在杭州湾基本可以进行应用，但

需考量极端恶劣天气的影响。基于全球气候变暖

的大背景下，应用可行性不断提高，本研究对于

杭州湾富营养化水域的生态修复工程具有重要

价值。  
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