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低温胁迫下外源 ＳＡ 对酿酒葡萄幼苗抗氧化酶
活性及内源 ＳＡ 含量的影响

王旺田１ꎬ李　 斌２ꎬ赵俊鹏３ꎬ王宝强１ꎬ张　 芮４

(１. 甘肃省干旱生境作物学重点实验室ꎬ甘肃农业大学生命科学技术学院ꎬ甘肃 兰州 ７３００７０ꎻ
２. 甘肃省科学院生物研究所ꎬ甘肃 兰州 ７３００９９ꎻ３. 庄浪县自然资源局ꎬ甘肃 庄浪 ７４４６００ꎻ

４.甘肃农业大学水利水电工程学院ꎬ甘肃 兰州 ７３００７０)

摘　 要:北方春季倒春寒限制了葡萄的栽种范围ꎬ严重影响了葡萄的产量和品质ꎮ 利用室内模拟低温处理研究

低温胁迫对葡萄幼苗膜氧化程度、抗氧化酶活性及内源 ＳＡ 含量的影响ꎬ结果发现ꎬ４℃ 、１２℃低温处理相较于 ２５℃而

言ꎬ葡萄幼苗叶片 ＭＤＡ 含量分别增加 １３５.６４％和 ６８.３８％ꎬ保护酶 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性以及内源 ＳＡ 含量显著上升ꎬ
４℃ 、１２℃处理上升幅度分别为 １３３.０５％、５３.３３％、１２９.１７％、４６.２２％和 ５９.６５％、２６.６７％、２９.１７％、２４.６５％ꎮ ４℃与 １２℃
处理相比ꎬ抗氧化物酶活性及内源 ＳＡ 含量均明显增加ꎬＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性以及内源 ＳＡ 含量分别增加 ４５.９７％、
２１.０５％、７７.４２％及１７.３１％ꎮ 恢复常温生长后低温处理幼苗叶片的抗氧化酶 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性及内源 ＳＡ 含量没有

明显降低ꎬ对葡萄幼苗组织的修复具有持续作用ꎬ且 ４℃处理的幼苗抗氧化酶 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性分别是 １２℃处理

的 １.２９ 倍、１.０９ 倍、１.３０ 倍ꎮ 利用相关性及逐步回归分析法发现低温下叶片内源 ＳＡ 与 ＭＤＡ 含量(Ｒ２ ＝ ０.６４８)、ＳＯＤ
(Ｒ２ ＝ ０.８４７)、ＰＯＤ(Ｒ２ ＝ ０.４３６)、ＣＡＴ(Ｒ２ ＝ ０.５８４)活性呈正相关ꎬＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ 活性与内源 ＳＡ 含量存在线性回归关

系ꎬ保护酶活性受内源 ＳＡ 和低温信号的共同调控ꎮ 外源 ＳＡ 和低温胁迫通过诱导内源 ＳＡ 的积累ꎬ显著增加 ＳＯＤ、
ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 的活性而提高葡萄对低温胁迫的耐受性ꎮ
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ｔｏ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ.

Ｋｅｙｗｏｒｄｓ: ｗｉｎｅ ｇｒａｐｅｓꎻ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄꎻ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓꎻ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

　 　 低温是限制植物生长发育和地理分布的主要

环境因子ꎬ但是植物经过长期适应多变的环境温度

已经进化出一系列生理和分子机制来抵御低温造

成的伤害ꎬ例如通过低温驯化过程产生相应的反

应ꎬ提高自身的耐冷性[１]ꎮ 当遭受低温胁迫时ꎬ植
物体内积累大量的活性氧(ＲＯＳ)ꎬ通过启动自身的

抗氧化防御系统ꎬ清除体内过多的 ＲＯＳ 物质[２]ꎬ保
护正常的生理代谢[３－４]ꎮ 植物抗氧化防御系统主要

包含抗氧化酶类和非酶类物质ꎮ 为了减轻低温胁

迫引起的水分胁迫和渗透胁迫ꎬ植物有时还会显著

增加体内的渗透物质积累ꎬ对低温信号产生应答ꎬ
维持细胞稳态及正常生理代谢ꎬ从而提高自身的耐

冷性及耐寒性[５－８]ꎮ
葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.)是多年生落叶藤本植物ꎬ

具有重要的经济价值、营养价值和药用价值ꎬ在世

界上具有悠久的种植历史[９]ꎮ 目前我国酿酒葡萄

主产区为冬季气候严寒干燥、全年降水较少的北方

地区ꎬ而主要栽种酿酒葡萄品种是原产于西亚和地

中海地区的欧亚种[１０]ꎬ因此低温成为限制酿酒葡萄

种植面积扩大的主要因素之一[１１]ꎮ 低温除了影响

葡萄细胞膜的稳定性ꎬ还会改变保护酶活性和内源

物质的含量[１２－１３]ꎮ 近年来有大量报道表明激素参

与了植物对低温的响应ꎬ调控植物在低温下的营养

生长、生殖和发育ꎬ改善其在多种逆境下遭受的破

坏[１４－１５]ꎮ 植物激素水杨酸(Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄꎬ ＳＡ)在植

物体内分布广泛ꎬ被认为是直接或间接影响植物对

生物及非生物抗性的信号分子ꎬ参与植物对干旱、
寒冷和高温等非生物胁迫的防御反应ꎮ 在植物与

生物及非生物胁迫的相互应答中ꎬ外源 ＳＡ 的应用

是否也起到关键性作用? 这个问题逐渐成为研究

热点ꎮ 有研究发现 ＳＡ 及其衍生物处理能通过增强

抗氧化酶活性来提高铁皮石斛及椰子在不同程度

低温下的抗寒性ꎻ同时ꎬ适当浓度的外源 ＳＡ 能够诱

导苗期植物的冷敏感度降低ꎬ使植株耐寒性得到增

强[１６－１７]ꎮ 研究也发现在不同环境条件下应用高浓

度的外源 ＳＡ 会产生不良后果ꎬ例如常温下高浓度

外源 ＳＡ 的喷施处理会导致玉米幼苗的各光合特征

值显著降低ꎬ并对幼苗的生长产生不可逆的破

坏[１８]ꎮ 所以ꎬ外源 ＳＡ 的应用能否对植物产生有利

的影响ꎬ与植物品种以及环境因素有关ꎮ
因此ꎬ通过分析低温胁迫下外源 ＳＡ 影响植物

内源 ＳＡ 含量的变化来揭示 ＳＡ 响应低温胁迫机制

有重要意义ꎮ 本试验选择炼苗存活率高、低温下稳

定性强且应用广泛的酿酒葡萄砧木品种‘贝达’ꎬ研
究低温胁迫下葡萄幼苗内源 ＳＡ 含量、抗氧化物酶

活性以及 ＭＤＡ 等生理指标的变化ꎬ并分析外源 ＳＡ
处理与低温逆境下葡萄幼苗叶片抗氧化酶与内源

ＳＡ 含量间的应答关系ꎬ以期为水杨酸在葡萄逆境胁

迫研究机理和应用方面提供一定的试验依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料和试验处理

试验在甘肃农业大学生命科学技术学院生物

质能实验室进行ꎬ采用多因素试验设计ꎮ 试验材料

‘贝达’(Ｖｉｔｉｓｒｉｐａｒｉａ×Ｖ.ｌａｂｒｕｓｃａꎬＢｅｔａ)外植体由甘肃

省干旱生境作物学重点实验室提供ꎮ ＳＡ(购自上海

源叶科技有限公司)用蒸馏水配制成 １００ ｍｍｏｌＬ－１

的母液ꎬ４℃保存ꎬ试验时根据需要进行稀释ꎮ
２０２１ 年 １０ 月 ２５ 日利用植物组织培养技术(图

１)ꎬ选用 ＧＳ 培养基离体培养葡萄幼苗 ３０ ｄ(培养条

件:温度 ２５℃ꎻ湿度 ６５％ꎻ光照强度 ８ ０００ ｌｘꎻ１６ ｈ 光

照ꎬ８ ｈ 黑暗)后ꎬ挑选生长至 ６~１０ 片叶子的幼苗进
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行炼苗ꎬ随后移入注有 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液的培养盆

(１０ ｃｍ×１０ ｃｍ×９ ｃｍ)内ꎬ并用泡沫板固定ꎬ置于人

工气候培养箱中培育至泡沫板固定处葡萄苗直径

达０.８ ｃｍ 以上备用ꎮ
组培苗炼苗、水培试验完成后ꎬ设置 ２ 组试验ꎬ

第 １ 组为低温胁迫试验ꎬ第 ２ 组为低温胁迫与外源

ＳＡ 喷施组合试验ꎮ 其中第 １ 组低温胁迫试验于

２０２１ 年 １２ 月 １５ 日开始ꎬ选取培养盆中生长一致的

幼苗分别转移到温度为 ４℃和 １２℃的培养箱进行低

温胁迫ꎬ以常温(２５℃)为对照ꎬ共 ３ 个处理ꎬ每个处

理设置 ３ 次重复ꎬ每个重复 １０ 株葡萄幼苗ꎮ 低温培

养 ４ ｄ 后进行常温 ４ ｄ 的恢复生长ꎬ分别标记为低温

胁迫阶段和恢复生长阶段ꎬ在低温胁迫 ０ ｄ(Ｔ)、低
温胁迫第 ４ 天(Ｔ１)和恢复常温生长第 ４ 天(Ｔ２)分
别釆集葡萄幼苗顶端第 ３ 片幼嫩叶片ꎬ液氮冷冻后

储存在－８０℃冰箱备用ꎮ
第 ２ 组低温与外源 ＳＡ 喷施组合试验于 ２０２１ 年

１２ 月 ２５ 日开始ꎬ用手摇喷雾器对葡萄幼苗进行外

源 ＳＡ 喷施处理ꎬ喷施浓度分别为 ０、０.５、１.０ ｍｍｏｌ
Ｌ－１ꎬ直到叶面喷施液滴开始脱落为止ꎬ每个处理 ３
个重复ꎬ每个重复 １０ 株葡萄ꎮ 在外源 ＳＡ 处理后ꎬ
将幼苗转移到人工气候室(培养条件同上)ꎬ在 ４℃
下处理 ４ ｄꎮ 分别于第 ０、２、４ 天对幼苗顶端第 ３ 片

叶进行取样ꎬ样品置于液氮冷冻后储存在－８０℃冰

箱ꎬ后续进行抗氧化酶活性的测定ꎬ对抗氧化酶活

性影响最大的对应 ＳＡ 处理低温胁迫第 ４ 天的样品

进行内源 ＳＡ 浓度的测定ꎮ
１.２　 试验方法

叶片细胞膜稳定性通过测定电导率ꎬ用膜稳定

指数来衡量[１４]ꎻＣＡＴ、ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性及 ＭＤＡ 含量

均使用生化试剂盒(购自北京索莱宝科技有限公

司ꎬ货号分别为 ＢＣ０２００、ＢＣ０１７０、ＢＣ００９０、ＢＣ００２０)
测定ꎮ 内源 ＳＡ 含量的测定采用酶联免疫吸附

(ＥＬＩＳＡ)试剂盒(购自上海酶联生物科技有限公司ꎬ
货号为 ｍｌ０７７２２４)ꎬ具体步骤参考试剂盒说明书ꎮ
１.３　 统计分析

采用 ＩＢＭ－ＳＰＳＳ ２３.０ 统计软件和 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 软

件对各参数进行综合分析和绘图ꎮ 对不同低温胁

迫程度下的葡萄幼苗内源 ＳＡ 与保护酶活性及膜的

损伤进行逐步回归分析ꎬ并得到回归方程ꎬ所有比

较均在 ９５％的概率水平上进行(Ｐ<０.０５)ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 低温胁迫对酿酒葡萄幼苗叶片细胞膜稳定性

和 ＭＤＡ 含量的影响

　 　 植物遭受逆境时ꎬ细胞膜的稳定性会发生显著

变化ꎮ 如图 ２Ａ 所示ꎬ不同处理在常温(２５℃)下生

长的葡萄幼苗膜稳定指数无明显变化ꎮ 与常温相

比ꎬ１２℃低温胁迫处理显著增加了酿酒葡萄幼苗叶

片膜稳定指数ꎬ然而 ４℃低温胁迫处理显著降低了

叶片膜稳定指数ꎬ并显著低于 １２℃处理ꎮ 低温胁迫

后的幼苗转移至 ２５℃恢复生长 ４ ｄ 后(第 ８ 天)ꎬ膜
稳定指数无明显变化ꎬ４℃处理的幼苗膜稳定指数最

小ꎬ１２℃处理的膜稳定指数仍高于常温对照ꎬ说明适

宜低温增强了膜的稳定性ꎮ
如图 ２Ｂ 所示ꎬ从低温胁迫前、低温胁迫 ４ ｄ 到

恢复生长 ４ ｄꎬ常温条件(２５℃)下生长的酿酒葡萄

幼苗叶片丙二醛(ＭＤＡ)含量变化不显著ꎮ 在低温

胁迫后ꎬ酿酒葡萄幼苗叶片 ＭＤＡ 的含量显著增加ꎬ
说明低温造成膜的损伤ꎮ 此外ꎬ经 ４℃低温胁迫处理

的幼苗 ＭＤＡ 含量高于 １２℃下的含量ꎮ 低温胁迫后

的幼苗转移至 ２５℃恢复生长 ４ ｄ 后(第 ８ 天)ꎬ各温

图 １　 植物组织培养技术获取的试验材料
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度下 ＭＤＡ 的含量均降低ꎬ４℃ 处理的幼苗 ＭＤＡ 含

量显著降低ꎬ但仍高于常温对照及 １２℃的 ＭＤＡ 含

量ꎬ恢复生长后在 ２５℃、１２℃和 ４℃处理之间 ＭＤＡ
含量差异不显著ꎮ
２.２　 低温胁迫对酿酒葡萄幼苗叶片抗氧化酶活性

的影响

　 　 抗氧化酶具有将体内过氧化物转换为毒害较

低或无害物质的功能ꎮ 如图 ３Ａ 所示ꎬ低温胁迫后

和恢复生长 ４ ｄ 后ꎬ常温条件下酿酒葡萄幼苗叶片

的 ＳＯＤ 活性无明显变化ꎬ但显著高于低温处理前叶

片的 ＳＯＤ 活性ꎮ 低温胁迫均提高了酿酒葡萄幼苗

叶片 ＳＯＤ 活性ꎬ但低温胁迫程度不同ꎬ叶片 ＳＯＤ 活

性的增加程度也不同ꎮ 经低温 ４℃处理的葡萄幼苗

ＳＯＤ 活性显著高于 １２℃处理ꎮ 恢复生长 ４ ｄ 后(第
８ 天)ꎬ经过低温处理的葡萄幼苗叶片 ＳＯＤ 活性均

有所降低ꎬ与 １２℃低温相比ꎬ４℃低温胁迫处理的幼

苗 ＳＯＤ 活性较高ꎬ而 ４℃和 １２℃处理的幼苗 ＳＯＤ 活

性显著高于常温生长 ８ ｄ 处理ꎬ说明低温程度加剧

会诱导更高水平的 ＳＯＤꎮ
如图 ３Ｂ 所示ꎬ与低温处理 ０ ｄ 相比ꎬ低温胁迫

４ ｄ后和恢复生长 ４ ｄ 后常温条件下生长的酿酒葡

萄幼苗叶片的 ＰＯＤ 活性差异不显著ꎮ 低温胁迫 ４ ｄ

　 　 注:Ｔ 为低温胁迫 ０ ｄꎬＴ１ 为低温胁迫第 ４ 天ꎬＴ２ 为恢复常温生长第 ４ 天ꎮ 不同小写字母表示处理间差异显著(Ｐ<
０.０５)ꎮ 下同ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ｔ ｉｓ ｂｅｆｏｒｅ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ Ｔ１ ｉｓ ｔｈｅ ４ｔｈ ｄａｙ ｏｆ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓꎬ Ｔ２ ｉｓ ｔｈｅ ４ｔｈ ｄａｙ ａｆｔｅｒ ｒｅｔｕｒｎｉｎｇ ｔｏ
ｎｏｒｍａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ.Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｙ Ｄｕｎｃａｎ’ｓ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒａｎｇｅ ｔｅｓｔ (Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 低温胁迫对酿酒葡萄幼苗细胞膜稳定性和 ＭＤＡ 含量的影响
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增加了叶片的 ＰＯＤ 活性ꎬ并且其活性随着低温程度

的加剧而增加ꎬ但 ４℃和 １２℃低温胁迫处理间 ＰＯＤ 活

性差异不显著ꎮ 恢复生长４ ｄ 后(第８ 天)ꎬ经过低温胁

迫处理的葡萄幼苗叶片 ＰＯＤ 活性均有所降低ꎬ４℃低

温胁迫处理的幼苗 ＰＯＤ 活性仍略高于 １２℃处理ꎬ经低

温胁迫后的所有幼苗的 ＰＯＤ 活性均低于对照组ꎮ
如图 ３Ｃ 所示ꎬ常温条件下生长的酿酒葡萄幼

苗叶片的 ＣＡＴ 活性无明显变化ꎬ同 ＰＯＤ 活性变化

趋势一致ꎮ 低温胁迫均提高了酿酒葡萄幼苗叶片

ＣＡＴ 活性ꎬ但低温胁迫程度不同ꎬ叶片 ＣＡＴ 活性的

增加幅度也不同ꎬ经 ４℃ 低温处理的葡萄幼苗的

ＣＡＴ 活性明显高于 １２℃处理ꎬ１２℃处理与常温处理

之间 ＣＡＴ 活性差异不显著ꎮ 恢复生长 ４ ｄ 后(第 ８
天)ꎬ经过 ４℃低温处理的葡萄幼苗叶片 ＣＡＴ 活性

降低ꎬ而 １２℃处理的葡萄幼苗叶片 ＣＡＴ 活性增加ꎬ
但同低温胁迫后 ＣＡＴ 活性相比差异不显著ꎮ 低温

胁迫处理后和恢复生长 ４ ｄ 后ꎬ４℃低温胁迫处理的

幼苗 ＣＡＴ 活性较 １２℃低温高ꎬ显著高于常温生长 ８
ｄ 下的 ＣＡＴ 活性ꎬ１２℃处理幼苗 ＣＡＴ 活性也高于对

照组ꎬ但差异不显著ꎮ 这说明不同的低温会诱导不

同程度 ＣＡＴ 的积累ꎮ
２.３　 低温胁迫对酿酒葡萄幼苗叶片内源水杨酸含

量的影响

　 　 如图 ３Ｄ 所示ꎬ与低温处理前相比ꎬ常温条件

(２５℃ꎬＣＫ)下生长 ４ ｄ 和 ８ ｄ 后的酿酒葡萄幼苗叶

片 ＳＡ 含量有所增加ꎬ但是差异不显著ꎮ 低温胁迫

显著增加了酿酒葡萄幼苗叶片 ＳＡ 的含量ꎬ经 ４℃低

温胁迫处理的幼苗 ＳＡ 含量显著高于 １２℃处理的含

量ꎮ 低温胁迫处理的幼苗转移至 ２５℃恢复生长 ４ ｄ
后(Ｔ２)ꎬＳＡ 的含量相对于低温胁迫阶段均显著降

低ꎬ但仍高于常温对照ꎮ
２.４　 低温胁迫下葡萄幼苗叶片各生理指标的相关

性及回归分析

　 　 在不同程度的低温胁迫处理后ꎬ６ 项抗寒指标

两两相关性分析表明 (表 １)ꎬ ＳＡ 与 ＭＤＡ、ＰＯＤ、
ＳＯＤ、ＣＡＴ 均呈极显著正相关(Ｐ<０.０１)ꎮ ＭＤＡ 与膜

稳定指数负相关ꎬ与 ＰＯＤ、ＳＯＤ、ＣＡＴ 均呈极显著正

相关(Ｐ<０.０１)ꎮ 膜稳定指数与 ＣＡＴ 显著负相关(Ｐ
<０.０５)ꎬ与 ＳＡ、ＳＯＤ、ＰＯＤ 呈负相关但不显著(Ｐ>
０.０５)ꎮ 其他指标之间的相关性大部分达到极显著

(Ｐ < ０. ０１) 或显著正相关关系ꎮ ＭＤＡ 含量、ＳＯＤ、
ＣＡＴ、ＰＯＤ 活性与内源 ＳＡ 含量的回归方程如表 ２
所示ꎬＭＤＡ 含量、ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ 活性与内源 ＳＡ 含

量之间存在线性回归关系ꎬ保护酶活性受内源 ＳＡ
和低温信号的共同调控ꎮ

表 １　 葡萄叶片低温胁迫处理后各生理指标间相关系数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ
ｏｆ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ ｌｅａｖｅｓ ａｆｔｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

主要参数
Ｍａｉｎ

ｐａｒａｍｅｔｅｒ

水杨酸
ＳＡ

丙二醛
ＭＤＡ

膜稳定
指数
ＥＣ

过氧化
物酶
ＰＯＤ

过氧化
氢酶
ＣＡＴ

超氧化物
歧化酶
ＳＯＤ

ＳＡ １
ＭＤＡ ０.８１６∗∗ １
ＥＣ －０.３５９ －０.２９７ １
ＰＯＤ ０.６８１∗∗ ０.６３０∗∗－０.２５２ １
ＣＡＴ ０.７７８∗∗ ０.７０６∗∗－０.５０２∗ ０.４９９∗ １
ＳＯＤ ０.９２５∗∗ ０.８８７∗∗－０.３５０ ０.７０７∗∗ ０.８６４∗∗ １

　 　 注:∗表明显著相关(Ｐ<０.０５)ꎬ∗∗表示极显著相关(Ｐ<０.０１)ꎮ

Ｎｏｔｅ: ∗ ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ<０.０５ꎬ ∗ ∗ ｍｅａｎｓ ｅｘ￣
ｔｒｅｍｅｌｙ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ<０.０１.

表 ２　 低温胁迫下葡萄幼苗叶片内源 ＳＡ 含量与 ＭＤＡ、
抗氧化酶活性间的逐步回归分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ＳＡ
ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ＭＤＡ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ

ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｇｒａｐｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｔ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

因变量
Ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ｖａｒｉａｂｌｅ

回归方程
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ∗

相关性系数
Ｒ２

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

ＭＤＡ Ｙ１ ＝ ０.０９７Ｘ－８.３４ ０.６４８ ≤０.０１
ＰＯＤ Ｙ２ ＝ １３.６８９＋２.２８７Ｘ ０.４３６ ≤０.０１
ＳＯＤ Ｙ３ ＝ ３.６１７Ｘ－３２４.６３ ０.８４７ ≤０.０１
ＣＡＴ Ｙ４ ＝ ０.８３Ｘ－６９.３９ ０.５８４ ≤０.０１

　 　 注:Ｙ１ －Ｙ４分别指低温胁迫下的 ＭＤＡ 含量、ＰＯＤ、ＳＯＤ、ＣＡＴ 活

性ꎻＸ 代表低温下的 ＳＡ 含量ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ｙ１－Ｙ４ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＰＯＤꎬ ＳＯＤꎬ ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎ￣
ｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ Ｘ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ＳＡ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｎｄｅｒ

ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ.

２.５　 外源水杨酸处理对低温下葡萄幼苗叶片抗氧

化酶活性的影响

　 　 如图 ４Ａ、４Ｂ、４Ｃ 所示ꎬ在葡萄幼苗叶片喷施

０.５、１.０ ｍｍｏｌＬ－１浓度的外源 ＳＡ 后ꎬ低温胁迫导致

葡萄幼苗叶片中 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性较对照显著

增加ꎮ 随着外源 ＳＡ 浓度的增加及低温胁迫持续时

间的延长ꎬＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性增加ꎬ在外源 ＳＡ
浓度为 １.０ ｍｍｏｌＬ－１时 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性最

强ꎮ 温度、外源 ＳＡ 及两者的交互作用对 ＰＯＤ 和

ＳＯＤ 活性产生了极显著的影响(Ｐ<０.００１)ꎬ两者交

互作用对 ＣＡＴ 活性影响不显著(表 ３)ꎮ 常温条件

下喷施外源 ＳＡ 促进 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性增加ꎬ
但 ＳＯＤ 活性在外源 ＳＡ 浓度为 ０.５ ｍｍｏｌＬ－１与 １.０
ｍｍｏｌＬ－１之间差异不显著ꎬ与 ０ ｍｍｏｌＬ－１ ＳＡ 浓度

处理差异显著(图 ４Ａ)ꎬＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性在对照、不同

ＳＡ 浓度之间(常温)差异不显著(图 ４Ｂ、４Ｃ)ꎮ
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低温胁迫处理 ２ ｄ 和 ４ ｄꎬＳＯＤ 和 ＰＯＤ 活性在

不同浓度 ＳＡ 之间差异显著(图 ４Ａ、４Ｂ)ꎬ而低温胁

迫处理 ２ ｄ 时 ＣＡＴ 活性在 ＳＡ 浓度为 ０.５ ｍｍｏｌＬ－１

与 １.０ ｍｍｏｌＬ－１间差异不显著ꎻ低温胁迫处理 ４ ｄ
时 ＣＡＴ 活性增加ꎬ在 ＳＡ 浓度为 ０.５ ｍｍｏｌＬ－１与１.０
ｍｍｏｌＬ－１之间差异不显著(图 ４Ｃ)ꎮ 低温胁迫 ４ ｄ
时ꎬＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性在 ＳＡ 浓度为 １.０ ｍｍｏｌ
Ｌ－１ 时 比 对 照 分 别 增 加 １２７. ６３％、 １９０. ００％ 和

１７３.５３％ꎬ而在 ＳＡ 浓度为 ０ ｍｍｏｌＬ－１时比对照在

低温胁迫 ４ ｄ 后 ＳＯＤ、 ＰＯＤ、 ＣＡＴ 活性分别增加

１０２.８８％、６０. ００％ 和 １３７. ５％ꎬ说明外源 ＳＡ 调控

ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性响应低温胁迫ꎬ其中 ＰＯＤ 活性

增加最多ꎮ
２.６　 外源水杨酸处理对低温下葡萄幼苗叶片内源

水杨酸含量的影响

　 　 如图 ４Ｄ 所示ꎬ在常温及低温条件(４℃)下喷施

外源 ＳＡ 均增加了内源 ＳＡ 的含量ꎮ 在对照组和外

源 ＳＡ 处理组ꎬ低温胁迫显著增加了酿酒葡萄幼苗

叶片内源 ＳＡ 含量ꎬ与常温处理相比ꎬ对照内源 ＳＡ
含量显著增加 ５３. １１％ꎬ外源 ＳＡ 处理显著增加

８０.３６％ꎮ 常温条件下外源 ＳＡ 处理比对照显著增加

１８.９７％ꎬ而低温条件下 ＳＡ 处理组比对照组显著增

加 ４０.１４％ꎮ 说明在低温胁迫下外源 ＳＡ 处理更能促

进内源 ＳＡ 积累ꎮ

图 ４　 ＳＡ 处理对低温下葡萄幼苗叶片抗氧化酶活性及内源 ＳＡ 含量的影响

Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＳＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ
ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｇｒａｐｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

表 ３　 温度处理、外源 ＳＡ 及其交互作用对抗
氧化酶活性影响的显著性分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎬ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ
ａｃｉｄ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｎ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

项目
Ｉｔｅｍ

过氧化物酶
ＰＯＤ

过氧化氢酶
ＣＡＴ

超氧化物歧化酶
ＳＯＤ

Ｔ ∗∗ ∗∗ ∗∗
ＳＡ ∗∗ ∗ ∗∗

Ｔ×ＳＡ ∗∗ ｎｓ ∗∗

　 　 注:Ｔ—温度ꎬＳＡ—外源水杨酸ꎬＴ×ＳＡ—温度与水杨酸的交互作
用ꎻ“∗”和“∗∗”表示相关性分别在 ０.０５ 和 ０.０１ 水平上差异显著
及极显著ꎬ“ｎｓ”表示差异不显著ꎮ

Ｎｏｔｅ: Ｔ－ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎬ ＳＡ－ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｔｒｅａｔ￣
ｍｅｎｔꎬＴ × ＳＡ － ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ
ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔꎻ “∗”ꎬ “∗∗” ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｌｅｖｅｌｓ ａｔ Ｐ
<０.０５ ａｎｄ Ｐ<０.０１ꎬ ｎｓ ｉｓ ｎｏｎ￣ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ.

３　 讨　 论

低温是限制葡萄种植面积扩大的主要因素之

一ꎬ由于北方冬季极端低温和春季冷害频发造成我

国葡萄种植巨大的经济损失[１９]ꎮ 植物的抗寒能力

可以通过不同的生理机制得到增强ꎬ其中抗氧化酶

活性水平很大程度上影响植物对低温的耐受性ꎬ这
些保护酶例如 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 等能够通过调节逆境

条件下植株体内产生的活性氧水平使其达到正常

的平衡状态ꎬ进而增强植物抗寒性[２０]ꎮ 此外ꎬ活跃

在植物体内微量的小分子物质也能诱导植物的耐

受性ꎬ大量研究表明ꎬ外源 ＳＡ 可以诱导植物产生系
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统获得性抗性ꎬ同时还能诱导植物对非生物胁迫的

抗性[２１－２２]ꎮ 本试验通过研究不同程度低温对酿酒

葡萄幼苗内源 ＳＡ、ＭＤＡ 含量、保护酶活性以及细胞

膜稳定性的影响ꎬ发现不同程度的低温均会诱导葡

萄幼苗叶片细胞膜氧化程度加剧ꎬ膜稳定性减弱ꎬ
抗氧化酶活性和内源 ＳＡ 含量逐渐积累ꎮ

ＭＤＡ 和膜稳定指数能够反映低温造成细胞膜

完整性破坏的程度[２３]ꎮ 本研究发现低温逆境明显

加剧了酿酒葡萄幼苗叶片细胞膜氧化程度ꎬ这与前

人的研究结果基本一致[２４]ꎮ 此外低温胁迫程度越

高ꎬＭＤＡ 的含量越多ꎬ细胞膜稳定指数下降越显著ꎬ
这说明低温程度越高ꎬ细胞膜氧化损伤越大ꎮ 植物

体自身的抗氧化清除系统能够减缓非生物胁迫的

危害ꎬ这是因为在低温信号的影响下ꎬ植物自身会

积累超过稳态平衡的活性氧物质ꎬ对其生理产生极

其严重的损害ꎬ此刻植物迅速提高抗氧化酶活性来

清除过多的活性氧ꎬ但这种调节程度并不是无限制

的[２１]ꎮ 本试验中葡萄幼苗在遇到低温胁迫时抗氧

化酶 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性显著提高ꎬ低温胁迫水平

不同变化趋势也不一致ꎬ温度越低时酶活性就越

高ꎮ 植株恢复生长后抗氧化酶活性仍高于对照ꎬ表
明这些保护酶活性受低温的调控ꎬ同时在保护植物

生长过程中可能发挥了持续性的作用ꎮ 本研究发

现ꎬ低温下葡萄幼苗叶片的 ＳＡ 含量显著增加ꎬ低温

水平越高ꎬＳＡ 含量增加越显著ꎮ 而在幼苗恢复生长

时 ＳＡ 含量显著大于对照ꎬ由此表明低温逆境可能

会调控葡萄植株体内 ＳＡ 的生物合成ꎬ这与李亮

等[２５]对黄瓜的研究结果基本一致ꎮ
叶片上喷施 ＳＡ 显著提高了 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活

性和内源 ＳＡ 含量ꎮ 当 ＳＡ 浓度较低时ꎬ植物体内氧

化和抗氧化作用会短期失衡ꎬ从而提高自身的抗氧

化能力[２６－２８]ꎮ 激素 ＳＡ 是植物线粒体介导的防御信

号和程序性细胞死亡(ＰＣＤ)的关键调节因子ꎬ调节

植物线粒体活性氧代谢ꎮ 植物遭受病原菌侵染时ꎬ
ＳＡ 参与一系列细胞防御以及非生物胁迫反应ꎬ其内

源 ＳＡ 含量受到多种因素的调节ꎮ 在本研究中ꎬ低
温和外源 ＳＡ 均诱导内源 ＳＡ 的积累ꎬ而低温胁迫条

件下内源 ＳＡ 与 ＰＯＤ、ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活性呈正相关ꎬ
通过提高 ＰＯＤ、ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 的活性来减轻低温胁迫

对植物的不利影响ꎬ这表明 ＳＡ 通过减少 ＲＯＳ 的积

累和提高抗氧化酶的活性来影响植物的抗性ꎬ使它

们能够在低温条件下生存ꎮ 而外源施用 ＳＡ 引起的

内源 ＳＡ 调控植物减缓低温胁迫对葡萄幼苗生长及

生理的损伤ꎬ提高其抗寒能力还需从叶片微观形态

特征、光合作用、渗透调节及内源激素、转录组学测

序技术等方面进行后续的深入研究ꎬ分析 ＳＡ 信号

与低温信号相关联共同调控葡萄抗逆性ꎬ揭示 ＳＡ
调控植物抗寒性的分子机制ꎬ并与大田试验相结

合ꎬ细化外源 ＳＡ 喷施时间和喷施方式ꎬ确定最佳喷

施方案ꎬ将是今后北方地区耐寒酿酒葡萄品种精准

筛选和科学田间管理的重要研究领域和手段ꎮ

４　 结　 论

低温影响植物正常的生长和生理过程ꎬ并引起

冷害和植物的死亡ꎮ 本研究中不同程度低温胁迫

导致葡萄幼苗叶片细胞膜稳定性下降ꎬ膜的氧化损

伤加剧ꎬ诱导幼苗叶片抗氧化酶 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活

性显著增加ꎬ内源 ＳＡ 含量积累ꎻ抗氧化酶活性和内

源 ＳＡ 含量变化受低温胁迫水平的调节ꎬ在一定温

度范围内ꎬ低温胁迫程度越大ꎬ幼苗叶片 ＰＯＤ、ＳＯＤ、
ＣＡＴ 活性、内源 ＳＡ 含量增加越多ꎮ １ ｍｍｏｌＬ－１外

源性 ＳＡ 是缓解低温胁迫影响的较佳喷施浓度ꎬ外
源性 ＳＡ 的应用明显增加了低温下葡萄叶片的

ＳＯＤ、ＣＡＴ 和 ＰＯＤ 活性和内源 ＳＡ 的积累ꎬ有效减轻

了低温胁迫对葡萄幼苗伤害ꎮ 结合低温胁迫及外

源 ＳＡ 对抗氧化酶 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性及内源 ＳＡ
含量的影响ꎬ本研究认为低温胁迫及外源 ＳＡ 诱导

植物积累更多的内源 ＳＡ 调控保护酶活性ꎬＳＡ 在葡

萄低温胁迫中发挥协同作用ꎬ降低 ＲＯＳ 对细胞膜的

伤害ꎬ提高葡萄对低温胁迫的耐受性ꎮ
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