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摘 要

【目的】

本试验以嫁接在不同砧木上的酿酒葡萄品种‘赤霞珠’为试材，研究抗性砧木对

‘赤霞珠’葡萄植株生长发育、叶片白藜芦醇含量及其前体物质的影响，为新疆地区

科学选择‘赤霞珠’葡萄砧木提供参考，为进一步探讨砧穗间相互影响的作用机理提

供理论依据。

【方法】

选择弗卡(Fercal)、5C、140R、3309M、3309C、SO4、抗砧 3号(Kangzhen3)、5BB
为砧木与‘赤霞珠’(CS)进行嫁接，以‘赤霞珠’自根苗为对照(CK)，对 2年生‘赤

霞珠’葡萄的新梢长度、砧木和接穗粗度、叶面积、叶绿素含量、可溶性糖含量等生

长指标以及光合指标进行测定。同时用高效液相色谱技术，测定成熟葡萄叶片反式白

藜芦醇、反式白藜芦醇苷以及合成白藜芦醇前体物质苯丙氨酸、肉桂酸、香豆酸含量，

并对合成白藜芦醇相关代谢酶 PAL、C4H、4CL、POD、PPO、Malonyl-CoA、4CA
的活性进行测定。

【结果】

(1)不同抗性砧木对接穗生长影响差异较大，对 2 年生‘赤霞珠’葡萄生长量有

抑制作用；抗性砧木均能显著提高接穗‘赤霞珠’葡萄叶片的叶绿素含量；砧穗组合

CS/3309C植株的新梢长度、砧木粗度、接穗粗度均明显高于其它组合；CS/Kangzhen3
植株叶片叶面积和叶绿素含量明显高于其它砧穗组合。

(2)不同砧木对接穗的光合特性影响各异，CS/Fercal组合的净光合速率和水分利

用率显著高于其它砧穗组合，与自根苗无显著性差异；CS/140R的蒸腾速率和气孔导

度高于对照和其它砧穗组合；CS/SO4各项光合指标较低。

(3) 8种抗性砧木均显著提高了‘赤霞珠’葡萄叶片白藜芦醇含量，其中以 140R
为砧木嫁接的‘赤霞珠’葡萄叶片白藜芦醇含量最高；通过试验对葡萄叶片合成白藜

芦醇前体物质的研究，140R嫁接的‘赤霞珠’葡萄叶片苯丙氨酸和香豆酸含量最高，

肉桂酸含量最高的是 3309M嫁接的‘赤霞珠’葡萄叶片；相关代谢酶试验结果得出

C4H酶与葡萄叶片白藜芦醇的合成至关重要，而 PPO对葡萄叶片白藜芦醇合成也密

切相关。

【结论】

供试砧木对‘赤霞珠’葡萄生长的各项指标产生不同程度的影响，对‘赤霞珠’

葡萄生长有抑制作用；抗性砧木均能显著提高接穗品种‘赤霞珠’葡萄叶片的叶绿素

含量，对光合作用产生影响；抗性砧木能显著提高酿酒葡萄叶片白藜芦醇含量，

CS/140R是 8个砧穗组合中提高‘赤霞珠’葡萄叶片白藜芦醇含量最具优势的砧穗组

合；CS/3309C、CS/Fercal、CS/Kangzhen3、CS/SO4、CS/140R在不同砧穗组合间长

势较好，可进行扩大试验。

关键词：赤霞珠；砧木；生长发育；白藜芦醇
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Abstract
【Object】

In this experiment, the varieties of wine grape ‘Cabernet Sauvignon’ grafted on
different rootstocks were used as experimental materials. The objective of this experiment
was compare the concentration of Resveratrol and its precursors and the activity of
important metabolic enzymes in ‘Cabernet Sauvignon’ grape with eight different
rootstocks suitable for Xinjiang Province. The relationship was analyzed between the
rootstocks and Resveratrol synthesis. The results provide a reference for selecting resistant
grape rootstocks.
【Methods】

The eight rootstock cultivars (Fercal, 5C, 140R, 3309M, 3309C, SO4, Kangzhen3,
5BB) were grafted with scions of ‘Cabernet Sauvignon’ grapes. Two-year-old, self-rooted
‘Cabernet Sauvignon’ plants were used as the control (CK). Mature leaves were collected
from the scions and analyzed to determine shoot length, rootstock diameter, scion diameter,
chlorophyll content and other growth indicators and photosynthetic characteristics(Pn、Tr、
Ci、Gs). The content of trans-Resveratrol, trans-piceid and phenylalanine, cinnamic acid,
and coumaric acid were determined by HPLC techniques. The activities of the following
enzymes in the phenylalanine pathway of Resveratrol production were also determined:
peroxidase(POD),polyphenol oxidase(PPO), phenylalanine ammonia lyase (PAL),cinnamic
acid-4-hydroxylase(C4H), 4-coumarate coenzyme A ligase(4CL), Malonyl-coenzyme A
(Malonyl-CoA) and 4-coumaric acyl coenzyme A(4CA).
【Results】

(1) ‘Cabernet Sauvignon’ grapes and rootstocks were planted in the open field. The
results showed that the resistance rootstocks had inhibited on growth of biennial ‘Cabernet
Sauvignon’ grape. The effect of different rootstocks on the growth was significantly
different. Resistant rootstocks could significantly improve the chlorophyll content of the
‘Cabernet Sauvignon’ grape. Only CS/Kangzhen3 combination the emergence of 'little feet'
phenomenon, and more serious.CK，CS/3309M and CS/3309C, the soluble sugar content
of CS/3309C was better than that of other treatments. The rootstock thickness, scion
thickness and chlorophyll content of CS/3309C were also larger than those of other panicle,
but the leaf area was smaller. The content of chlorophyll CS/Kangzhen3, leaf area and
scion roughness larger; CS/Fercal thickness rootstock and scion diameter were higher than
other treatments; the resistant rootstock could significantly increase the chlorophyll content
of scion varieties of grape leaves.

(2)The photosynthetic rate and water use efficiency of CS/Fercal combination were
significantly higher than those of other rootstock combinations, and there was no
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significant difference with the self-rooted scions. CS/140R transpiration rate and stomatal
conductance were significantly higher than the control and other treatments;
CS/Kangzhen3 transpiration rate and intercellular carbon dioxide concentration was
significantly lower than the control and other treatment; CS/SO4photosynthetic index were
lower than other treatment.

(3)Leaf Resveratrol concentrations were greater in all the grafted scions than in the
self-rooted one. Therefore, these resistant rootstocks can significantly increase the
Resveratrol concentrations in the leaves of wine grapes. Among the resistant rootstocks in
this study, leaf Resveratrol concentrations were highest in scions with 140R rootstock.
Scions with 140R rootstock also had the highest phenylalanine and coumaric acid
concentrations. Leaf cinnamic acid concentrations were greatest in scions grafted on
3309M rootstock. The enzyme C4H was the key to Resveratrol synthesis in grape leaves.
In addition, PPO also had significant influence.
【Conclusion】

The tested rootstock had an inhibitory effect on various indicators of ‘Cabernet
Sauvignon’ grape. The results showed that the resistance rootstocks had inhibited on
growth of biennial ‘Cabernet Sauvignon’ grape. The effect of different rootstocks on
photosynthetic characteristics was significantly different. Resistant rootstocks could
significantly improve the chlorophyll content of the ‘Cabernet Sauvignon’ grape. CS/140R
was the most advantageous combination for increasing Resveratrol in ‘Cabernet
Sauvignon’ grape leaves.CS/3309C, CS/Fercal, CS/Kangzhen3 and CS/140R had a good
effect on the growth of ‘Cabernet Sauvignon’ grape.
Key words：Cabernet Sauvignon; Rootstock; Growth; Resveratrol
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WUE Water use efficiency 水分利用效率
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引 言

葡萄是葡萄科（Vitaceae）葡萄属（Vitis）植物，是全球五大果树之一，其含有

丰富的维生素和矿物质，除鲜食外还可酿酒，对土壤条件适应性强，更新容易。2015
年全世界葡萄种植面积已达到 100千公顷[1-3]。

新疆是我国最早种植葡萄的省份，并且是全国葡萄主要产区之一[4]，也是酿酒葡

萄的黄金产区，张裕、中信国安等企业纷纷在此建厂，目前已成为中国最大优质葡萄

原酒的生产基地[5] 。

在新疆酿酒葡萄产业处于大发展的同时，我们也看到，新疆地域广阔，生态条件

各异，存在着一些不利的生态因素，使葡萄常常遭受寒、旱、风、盐碱等危害，对葡

萄生产造成损失，降低了葡萄种植户的收益[6]。葡萄抗性砧木因其能够抵御盐碱、干

旱、严寒、病虫害等恶劣的自然环境以及改善果实品质等[7-9]而引起人们的重视。葡

萄的嫁接栽培已成为葡萄高效健康发展的趋势，抗性砧木的引入及应用已经成为新疆

酿酒葡萄健康发展中的主要措施和必须关注的问题。抗性砧木的引入及利用缓解了恶

劣生态环境对葡萄生长发育的影响，并对酿酒葡萄的品质产生了影响，从而影响了葡

萄酒的品质。

白藜芦醇（Resveratrol，简称 Res）是葡萄植株体内天然形成的多酚类物质，他

对人体具有医疗保健功能，最先用作植物抗毒素和具有抵抗植物病原物侵染等功能而

引起相关学者的高度重视[10-11]。白藜芦醇存在于虎杖、买麻藤、葡萄、花生、朝鲜槐

等多种植物中，其中葡萄及葡萄酒等相关产品是人类摄取白藜芦醇的最重要来源[12]，

富集于葡萄果实的白藜芦醇在葡萄酒发酵过程中，葡萄种子和果皮内的白藜芦醇通过

乙醇的浸渍作用渗入到葡萄酒中，从而被人体吸收。白藜芦醇在葡萄中的含量因葡萄

种类、生长环境及产地的不同而存在着很大的差异。生态环境因素恶化会刺激白藜芦

醇的合成，机械损伤、真菌侵染、紫外线照射等条件胁迫会刺激葡萄植株防御基因的

表达，此时白藜芦醇含量增加，以积极抵抗不良环境，最大限度地保护自己。近年来

富含白藜芦醇的植物资源及其产品受到人们的普遍关注，白藜芦醇含量高低也成为评

价葡萄及葡萄酒质量的重要方向。

本项目选择 8个抗性砧木品种嫁接酿酒葡萄‘赤霞珠’，以‘赤霞珠’自根苗为

对照进行研究，探讨嫁接在不同砧木上的‘赤霞珠’葡萄叶片白藜芦醇含量的变化，

明确不同砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片白藜芦醇合成代谢的相关内源物质及其相关代谢

酶活性的变化，同时研究了不同抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄生长发育，光合特性的影

响，旨在为新疆地区‘赤霞珠’酿酒葡萄品种科学合理选择抗性砧木提供理论依据。
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第一章 文献综述

1.1 国内外葡萄砧木发展概况

1.1.1 国外研究历史与现状

国外葡萄嫁接栽培始于 19世纪末。1854年，葡萄根瘤蚜首次出现在北美洲[13-14]，

随后由于引入美洲种葡萄使根瘤蚜在南欧葡萄栽培区快速传播，给欧洲葡萄产业造成

了巨大损失，并且之后相继在法国、英国、美国加利福尼亚出现，大面积的葡萄园遭

受了根瘤蚜的侵害。为了探寻拯救葡萄根瘤蚜措施，科学家们使用化学药剂和改变栽

培条件都无法根治，直到 1873年，法国科学工作者发现抗根瘤蚜的葡萄砧木品种美

洲野生葡萄，利用葡萄砧木嫁接技术成功地抵抗了根瘤蚜病害[15-16]。这种嫁接模式解

决了世界上主要葡萄产区的生产，同时也推进了葡萄不同抗性砧木特性和砧木育种的

研究。

目前世界上葡萄生产大国对葡萄砧木抗逆性研究不仅在抗根瘤蚜，还有抗旱、抗

寒、抗线虫、抗缺素、抗盐碱等。此外，砧木对地上接穗部分的影响表现在对接穗品

种的果实的产量和品质、物候期、结果习性以及不同抗性的影响上，这给葡萄种植者

在接穗经济性状的改进、不同环境条件的适应、栽培方式等方面带来更多的选择。欧

美地区受根瘤蚜的影响比较大，因此葡萄生产的研究重点是选育具有抗根瘤蚜和抗线

虫特性的葡萄砧木，另外在耐盐碱、抗寒、抗旱等砧木的研究也取得了重大进展。使

得矢富罗莎砧木嫁接区域化在法国、保加利亚、德国等国家试现[17]。现在葡萄嫁接栽

培成效最好的是法国，其栽培面积达到总面积的 95%。日本针对栽培品种特性和不同

地区的环境条件进行砧穗组合选配, 更偏重砧木对接穗生长发育和果实品质影响等

方面研究，日本在葡萄栽培水平和果品质量方面不断提高。西班牙、阿尔及利亚、葡

萄牙、土耳其、以色列等国均使用嫁接苗，韩国则全面采用了嫁接栽培[18]。

在嫁接栽培推进的过程中，嫁接苗生产也出现了转变，由开始的人工嫁接，到半

自动嫁接，再到现在的全自动嫁接，数秒之内就能完成嫁接，例如意大利、法国等苗

木生产大国进行大规模硬枝嫁接时均采用欧米伽全自动葡萄嫁接机。在全自动化嫁接

的进程中，欧美还很重视砧木的无土化栽培，生产中采用无毒砧木。欧美、日本等投

入大量人力、物力从事砧木的选育，非常重视砧木材料的收集开发和利用。目前，已

经选配出一系列适合不同生态条件及生产目的，并且具有高抗特性以及复合抗性的多

种用途或专一用途的砧木品种[19-20]。

1.1.2 国内研究现状及发展趋势

嫁接在我国古代书中就有记载，嫁接栽培历史悠久，相对于千年前就开始尝试的

蔬菜嫁接栽培，对葡萄的嫁接栽培探索则较晚起步。葡萄的根瘤蚜在我国也有局部发

生，有记录 1892-1896年，先后在甘肃、陕西、山东、辽宁等地发现根瘤蚜，因为当

时葡萄产业发展较弱，栽培面积较小，并且容易毒杀，所以较少传播，随后逐渐被灭

绝。自 2005年 6月，葡萄根瘤蚜在上海嘉定马陆镇某葡萄园首次发现后，然后相继
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在我国多个地区大面积爆发[21]。危害品种涉及我国特有品种刺葡萄和欧美杂交种红富

士、巨峰，自此推进中国进入了葡萄抗性砧木嫁接栽培时代[22]。

国内对葡萄砧木的探索与国外有所差异，因为不受线虫和根瘤蚜等病虫危害，所

以不以抗线虫和抗根瘤蚜为主要研究方向。我国葡萄的主要问题是冻害，研究重点主

要为具有抗寒性砧木，其次是抗缺素、病虫害、多湿、干旱、高温和盐碱等[23]方面。

1983年，傅望衡[24]研究了北醇、山葡萄、贝达的抗寒特性，结果表明贝达具有扦插

易发根、抗病力强、嫁接成活率高等优点。山葡萄和贝达两种砧木的应用，保证了我

国北方寒冷地区葡萄产业的健康发展。上海市农科院[25]将‘华东葡萄’与‘佳利酿’

杂交选育出优良砧木品种‘华佳 8号’，其生长势极强，根系发达，其作砧木总生长

量是常规巨峰砧藤稔的 3.7倍，他的应用推动了我国南方地区藤稔葡萄嫁接苗栽培的

发展。

近年来，我国相继引进了国外三十多个无病毒的葡萄砧木品种，并从中筛选出了

一些性状优良的砧木如 420A、Dogridge、101-14、5BB、SO4等[26]，这些砧木具有抗

旱、抗寒、抗根瘤蚜、耐石灰土壤等优点，在生产中也得到了一定利用。全面的认识

了不同砧木种质资源的特点，及常见品种的抗性，探索不同品种的砧木在特定栽培条

件下的适应性，保障优质生产，推进我国葡萄产业的长远和宏观发展，是我国葡萄嫁

接栽培的主要研究方向。

1.2 砧木对接穗的影响研究进展

1.2.1 嫁接亲和性的研究

采用嫁接栽培，利用优良的葡萄砧木，嫁接苗能否成功地应用到生产，亲和力是

其中最主要的问题。嫁接亲和性是考量砧木优劣的关键因素[27]，有些砧木品种虽然具

有较强的抗性，却与主栽品种的亲和性较差，导致其无法被直接利用。近几年来，嫁

接栽培在生理学、细胞学、生物化学和组织学等方面均取得了长足进步。

国内涉及此方面的研究多数是从嫁接苗枝条生长量、嫁接口内外形态解剖结构、

嫁接愈合过程、嫁接部位状况、嫁接成活率等方面入手进行探究，得出不同嫁接组合

亲和力强或弱的结论。石雪晖等人[28]研究发现葡萄叶片可溶性糖含量和叶片水势与亲

和力有关，砧穗间差异度越小亲和力越强，反之则越弱，组织钾素含量、氮素含量、

干物质含量与亲和力无关。王淑英等[29]通过研究枝条生长量、嫁接口内外形态解剖结

构、嫁接成活率及新稍早期生长动态，发现红富士与掌裂草葡萄完全不亲和，与其它

3种野生葡萄的嫁接亲和性由强到弱分别为华东葡萄>秋葡萄>毛葡萄。圆叶葡萄以及

冬葡萄和沙地葡萄的杂交砧木与多数栽培品种亲和性较差，而沙地葡萄和河岸葡萄砧

木嫁接亲和力较高[30-31]。程建徽[32]等人对不同砧木嫁接金手指葡萄研究发现洛特沙

地、3309C、盐河等砧木嫁接亲和性较差，砧木‘Dogridge’很难生根，相反 5C 、

SO4等嫁接金手指的成活率和亲和性较高。

国外的研究主要从细胞生物学、生理学、解剖学、生物化学及酶学等角度出发，

研究嫁接的不亲和性，其结果在理论上对该问题进行更深一步的研究。Parkinso等[33]
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研究离体茎段嫁接发现在亲和性假酸浆和番茄的嫁接组合中，砧木可以将铁粒子随水

分运输到接穗，而在不亲和的嫁接组合中，嫁接体之间无法形成木质部桥，导致在接

穗中无法检测到铁粒子。Stiger[34]研究发现库源关系影响同化物在接穗和砧木间的输

导。Kolmann和 Rarchow Brandi [35]对番茄马铃薯嫁接过程中同化物的输导研究结果也

证明了这一点。

嫁接亲和性的影响因素较多，遗传因素是相对较为重要因素之一。砧木与接穗的

遗传关系越远亲和性越弱。嫁接亲和性受何种基因控制及其生物学过程，至今仍不清

楚。一种观点认为嫁接的亲和与不亲和性取决于细胞识别系统；而另一种观点认为导

致嫁接的不亲和是因为不亲和的因素强于亲和因素造成的。

1.2.2 砧木对接穗生长发育的影响

砧木对接穗生长发育影响是非常重要的课题。根据葡萄砧木对接穗的影响可分为

矮化砧木和乔化砧木两类。但是，砧木对嫁接品种的影响又非常复杂，在生长环境较

差的地区，长势弱的砧木很难抵御恶劣环境，因此需要生长势强的砧木确保植株正常

生长。而在一些适宜葡萄生长的地区，可采用长势弱的砧木品种，以控制葡萄早成熟。

在相同的土壤、气候等条件下，不同砧木对同一接穗的生长发育、果实品质等也

有不同程度的影响[36-38]。这主要取决于砧木本身的遗传特性[39]。砧木对接穗营养生长

的研究，主要表现在叶面积、叶绿素含量、枝条生长量、可溶性糖含量等方面。嫁接

在 3309C上的高产耐涝白葡萄酒‘Horizon’品种其生长量增加[40]。Singh[41]研究表明

嫁接在砧木 St George和 C-1613上的‘Perlette’品种其枝条节间较短，具有矮化作用。

国内对该研究方向也已有大量报道，藤稔葡萄嫁接在砧木 5BB、华佳 8号、SO4上其

树体长势显著高于扦插苗，而砧木品种 101-14、Glorie等降低了树势[42]。梅军霞等[43]

研究发现三种砧木 225Ru、沈 530、Gloire可增强红马斯卡特葡萄的生长势。钟海霞

等[44]对 3年生克瑞森无核葡萄嫁接不同砧木为研究对象，发现砧木 110R和 SO4增加

接穗枝条的生长量，砧木 101-14MG 和 SO4 使克瑞森无核葡萄提前成熟。以华佳 8
号为砧木的接穗红地球其枝条生长量上高于红地球/巨峰组合[45]。嫁接在 SO4和贝达

上的鄞红葡萄与自根苗相比生长势无明显变化[46]。

1.2.3 砧木对接穗光合作用的影响

光合作用是植物形成产量和品质的重要途径，目前对葡萄光合作用的研究较为详

细，而对不同砧木嫁接对葡萄光合特性差异影响的报道较少。During[47]把雷司令嫁接

在 K-5BB上探究了砧木对接穗光合作用的影响，结果表明，砧木能够影响接穗葡萄

品种叶片的气体交换，嫁接苗光合速率的最大值明显高于自根苗，所有砧穗组合的梭

化速率(Pn/Ci)均较自根苗高。砧木还能够影响光合速率和气孔导度。李双岑等[48]探究

发现，不同砧木嫁接的霞多丽叶片净光合速率与气孔导度呈正相关，并与叶绿素含量

也成呈正相关，不同砧木对霞多丽葡萄光合特性有显著性影响。Bica 等[49]研究结果

表明砧木能够明显的影响叶面积、叶绿素含量、气孔导度和量子产额。Keller 等[50]

研究发现嫁接在 K-5BB砧木上的葡萄比嫁接在 3309C上有较高的叶绿素含量。肖慈

木等[51]研究发现不同砧木对自由水和束缚水含量、光合强度和叶绿素、叶片营养物质
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含量和矿质元素含量都有明显的影响。

1.2.4 砧木对接穗果实品质的影响

葡萄砧木对结果方面的影响有果实的硬度和着色、结果期、果实品质和产量、果

实的耐储存性和成熟度等方面。就砧木对接穗品种的单株产量而言。Whiting[52]研究

表明，进行试验的 8个砧木均可显著提高‘霞多丽’、‘西拉’、‘赤霞珠’的单株

产量，Ramsey、102、5A、Harmony、K51 - 32、ARG No1、Schwarzmann、洛特等 8
个砧木嫁接的‘赤霞珠’比自根苗栽培增产 27.0 %~111.1%，单株平均果穗数也超过

自根苗栽培。赵亚夫等[53]人在江苏丘陵地区对巨峰葡萄的 4 种砧木 5BB、Hybrid
Frame、贝达、101-14筛选，试验表明各个砧木嫁接的巨峰葡萄产量明显高于对照，

且产量最高以砧木 5BB最好。Reynolds等[54]以 9种接穗包括霞多丽、琼瑶浆、奥尔

特加、雷司令、DeChaunac、马雷夏尔福煦、欧垦那根雷司令、赛伯拉、潘德雷，4
个砧木包括 3309C、K-5BB、5C和 SO4为嫁接组合，研究表明 9种砧木对单粒重、

单株穗重和单株产量无显著影响。吴江等[55]用 SO4、5BB、贝达、巨峰作砧木，矢富

罗莎葡萄为接穗，发现砧木 SO4的接穗果实性状表现突出，平均穗重增加了 26.46%
和平均粒重增加了 6.10%。在果实硬度方面，蒋爱丽等[56]研究结果发现，砧木嫁接的

藤稔葡萄在结试性能上均较优良，其果实的可溶性固形物含量、生长势、果粒大小等

方面均比对照表现要好，而 Barbera栽培品种嫁接在 5BB和 125AA上，表现为前期

生长较为迅速，较早进入结果期。Venegas等[57]研究了 8种砧木对红宝石无核葡萄品

质的影响，发现 SO4优于其它砧木，嫁接后果穗大、果粒大、硬度高、抗压力强，

其次是 99R和 5BB，而在 110R上品质最差，表现为果粒软、果穗小。骆军等将‘藤
稔’嫁接到不同砧木上研究其表现，结果显示，果实转色期花色素苷合成途径的UFGT、
CHI、PAL 3个酶的活性受砧木影响，从而对花色素苷的合成产生影响[58-59]。而刺葡

萄作为巨峰砧木有助于过果实提早着色[46]。贵人香、梅鹿辄和赤霞珠嫁接在 520A上

则使果穗重量下降，520A作赤霞珠砧木显著增加果实有机酸含量，而可溶性固形物

含量和含糖量降低[60]。

1.2.5 砧木对接穗枝条抗逆性的影响

相关研究发现，抗性砧木的应用对葡萄接穗品种低温伤害的降低和果实品质的改

善有显著作用。赵宝龙[61]对新疆地区的酿酒葡萄品种‘赤霞珠’和鲜食葡萄品种‘弗

蕾无核’嫁接于不同抗性砧木的研究发现 101-14、1103可以增强‘赤霞珠’枝条的

抗寒性，而 Ru140对‘赤霞珠’葡萄的抗寒性提高不显著。对于‘弗蕾无核’葡萄，

在 1103、抗砧 5号、抗砧 1号 3个砧木中，抗砧 1 号、抗砧 5号可以提高接穗品种

‘弗蕾无核’枝条的抗寒性。而 1103明显提高‘弗蕾无核’枝条抗寒性。陈继峰等[62]

对不同砧木品种的抗旱性研究中发现：抗旱性较强的品种为 5BB、520A、225A等，

而较弱的为 Salt Greek、贝达、SO4、3309C。

1.3 白藜芦醇简介

1.3.1 白藜芦醇的理化特性
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白藜芦醇是植物体内产生的一种植物受到环境恶化和病原性进攻时产生的多酚

物质[63]。易溶于有机溶剂如乙酸乙酯、甲醇、乙醚、氯仿、乙醇、丙酮等，难溶于水，

白藜芦醇可在紫外照射下和三氯化铁一铁氰化钾显色反应。白藜芦醇首次于 1940年
Tokaota分离得到，目前已发现 21个科、31个属、72个种的 70多种植物中存在白藜

芦醇 [64]。目前已知白藜芦醇含量较高有葡萄、桑甚等食品及藜芦、何首乌、虎杖、

决明等中药材[65]，其它如花生、凤梨等食品及买麻藤、朝槐等药用物质中也含有白藜

芦醇。

白藜芦醇在自然界中以单体顺式、反式及白藜芦醇糖苷的顺式、反式 4种形式存

在。但通常白藜芦醇以稳定的反式异构体存在于种子植物中[66]。其中顺式异构体的活

性低于反式异构体，紫外光照射可以使反式异构体转化为顺式[67]。白藜芦醇苷具有和

白藜芦醇同样的生物活性，天然白藜芦醇分子中的羟基与葡萄糖结合，即形成白藜芦

醇苷(Piceid，简称 PD)，在糖苷酶的作用下白藜芦醇苷转化为白藜芦醇。图 1-1为白

藜芦醇与白藜芦醇苷的分子结构。

I II

R=H, trans-Resveratrol R=H, cis-Resveratrol

R=Glu, trans-Piceid R=Glu, cis-piceid

图 1-1 Res 及白藜芦醇苷的分子结构

1.3.2 白藜芦醇的诱导以及生物合成

白藜芦醇在植物受逆境胁迫条件下会大量产生，而在健康的植物体内存在较少。

他是植物的次生代谢产物，白藜芦醇的产生与苯丙氨酸的代谢密切相关[68]，苯丙氨酸

在 PAL催化下裂解成反式肉桂酸，然后在 C4H的催化下生成反式香豆酸，再在 4CL
催化下生成香豆酰辅酶 A，丙二酰辅酶 A和 4香豆酰辅酶 A在白藜芦醇合酶(RS)的
作用下生成白藜芦醇[69]，植物体内白藜芦醇在迅速代谢后会转化为 vinif reins、紫檀

茂、云杉新苷等衍生物[70]。有研究发现[71-73]，白藜芦醇在葡萄果实的成熟期迅速下降，

可能与葡萄不同生长期花青素苷和白藜芦醇合成的消长有关，在苯丙氨酸代谢中他们

竞争相同的底物(丙二酰辅酶 A和香豆酰辅酶 A)，而花色素合成能力具有绝对优于其

它时，就导致白藜芦醇合成能力的下降。目前研究发现白藜芦醇的含量在葡萄不同品

种间差异较大，同品种但不同组织间白藜芦醇的含量也有所差异，其中果穗轴和果皮

的含量大于种子和果肉，有些品种的果肉几乎没有白藜芦醇[74-75]，鲜食品种低于酿酒

品种[76]，美洲葡萄浆果和叶片中白藜芦醇的含量均高于欧洲葡萄[77]。

影响白藜芦醇合成的外部逆境诱因也有很多，主要包括紫外线、杀菌剂、病原菌、

水杨酸等激素、臭氧以及机械损伤、气候等。目前相关研究已知紫外照射是导致白藜

芦醇产生的主要外部因素之一。白藜芦醇合成的关键芪合酶（STS）对紫外线感受的
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最高峰值为 260-270nm[78]。有学者对花生 STS基因表达量的研究发现，紫外处下的

白藜芦醇合成是对照处理的 200倍，而经过百草枯处理的白藜芦醇合成是对照处理的

20倍；罗藜等[79]对不同光照条件和不同紫外剂量诱导白藜芦醇的合成进行了研究，

结果发现紫外剂量增加时，白藜芦醇含量随之增加。Dercks[80]等研究发现接种后使用

乙磷酸杀菌剂可以使白藜芦醇的含量扩大几倍。元桂梅等[81]研究发现乙磷铝诱导不能

使离体叶片产生白藜芦醇，但可以诱导田间生长的黑比诺葡萄叶片产生白藜芦醇。育

种学方面相关研究认为，使用不同病菌进行侵染植株，然后比较的白藜芦醇含量，可

以选育具有抗病特性的品种，大大缩短育种年限[82] 。

1.4 白藜芦醇的药理作用

白藜芦醇作为植物在逆境中产生的抗毒素，可抵御霉菌的感染。他是一种对人类

健康有显著作用的天然活性物质，在国际上引起了广泛的关注。众多药学试验表明，

白藜芦醇对人体有医疗保健功能，他是治疗组织癌变和抑制肿瘤发生最有前途的药物

之一，美国相关学者研究认为，白藜芦醇对癌症发生的起始、增进和扩展三个主要阶

段的相关细胞活动有明显的抑制效果，因而白藜芦醇被作为防癌的天然物质之一[83]。

白藜芦醇不仅具有防癌活性，还能防治心血管疾病，研究认为红葡萄酒对心血管

系统的保护可能是由于其中的白藜芦醇起到作用。白藜芦醇对心血管系统的作用主要

表现为对内皮素-1、血小板凝聚及脂类代谢的影响。上世纪 80年代，相关学者对患

有高血和脂脂肪肝的兔子眼睛使用白藜芦醇后，抑制了部分在肝脏内的积累总胆固醇

和甘油三酯，小鼠静脉注射白藜芦醇，其肝脏中由 14C-软脂酸形成的脂肪大量减少[84]。

Gehn博士发现，白藜芦醇与一种雌性激素己烯雌酚的化学结构非常相似，葡萄酒中

的白藜芦醇调节血液中胆固醇的水平就是通过与人体中雌性激素的结合，从而减少了

人们患心血管病的危险[85]。

研究发现，脂质过氧化物会损害动物肝脏。白藜芦醇能减少肝脏以及过氧化物的

脂质在体内的积累，减少肝脏收到损害[86]。

最近研究表明白藜芦醇还可以标识激酶和神经细胞，对老年人的退化疾病，如帕

金森症、早老性痴呆症等都有较好的预防和治疗作用。1997年法国波尔多大学中央

医院报道，每天饮红酒 3-4杯可延迟老年患痴呆症的发生[87]。

白藜芦醇结构式具有抗氧化等特性的是双键结构和酚羟基的存在，因此还常用作

食品、化妆品等的抗氧化剂[88]。另外，他还具有抗炎、抗微生物细菌、防治神经性疾

病、预防动脉硬化、防治冠心病等作用[89]。

1.5 白藜芦醇的检测分析

1.5.1 提取

目前，白藜芦醇提取工艺较为成熟，一般采用以下这些提取方法。首先是液-液
提取即用溶剂萃取样品中的白藜芦醇和白藜芦醇苷，根据化合物的相似相溶原理，白

藜芦醇提取的常用溶剂有乙酸乙酯、乙醇、甲醇和氯仿等。提取方式有浸债提取、回
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流提取、微波提取、超声提取、超临界萃取等。浸渍提取时间长，不利于白藜芦醇的

保护。回流提取能将植物组织中的目标物质提取较完全，是目前较常用的提取方法。

微波、超声提取常用作提取的辅助手段。超临界萃取是比较新的提取方法，优点是安

全有效，但是提取成本高。固相萃取(SPE)是近年来发展起来的一种试样预处理技术，

采用 C18等为固相萃取柱材料，弥补了溶剂提取的缺陷。近年来，逐渐应用于白藜

芦醇的提取中[90]，当含白藜芦醇的样品加入固相萃取柱后，白藜芦醇和白藜芦醇苷即

被吸附在萃取柱上，用淋洗剂洗去其它杂质后，再用少量溶剂将待测组分洗脱出来，

常用的洗脱溶剂为甲醇和乙酸乙酯。该萃取方法不但能除去大量杂质，而且大大简化

了操作步骤，也可以提高白藜芦醇的检测限，对发布时白藜芦醇的回收率达到 100%。

1.5.2 分析测定

白藜芦醇的定性分析：根据白藜芦醇在不同的条件下呈现特征颜色的特性，可以

利用薄层层析方法进行快速定性分析[91](如表 1-2)。除此外还有气相色谱-质谱(GC/MS)
和液相色谱-质谱(HPLC/MS)联机定性分析法、红外光谱分析、核磁共振等方法均准

确地认定了白藜芦醇及其衍生物的结构。

白藜芦醇的定量分析：在白藜芦醇定量分析中，高效液相色谱法(HPLC)是应用

最为广泛和成熟的方法。白藜芦醇及其衍生物的检测波长为 288nm、306nm、308nm，

色谱柱常用 Lichrospher C18, Zorbaxsb C18Hypersil C18, EclipseXDB C 18等，流动相

常用乙腈-水、乙腈-冰乙酸和乙腈-磷酸等，常用紫外检测器、二极管阵列检测器、电

化学检测器和荧光扫描检测器等。高效液相色谱法关键在于找到适合的洗脱方法，洗

脱方法可以分为等度洗脱和梯度洗脱，等度洗脱是在洗脱过程中不改变洗脱溶剂的配

比，而梯度洗脱是在洗脱分离过程中，洗脱剂的配比随时间变化而改变。等度洗脱比

梯度洗脱分离效果好，但时间较长，因此洗脱方法选择需根据样品特点。王琴飞等[92]

建立了高效液相色谱分析法同时检测葡萄叶片中白藜芦醇、ε-葡萄素、云杉苷、δ-

葡萄素、紫檀芪 5种芪类化合物。

气相色谱(GC)方法可以定量分析白藜芦醇，但是该法使用受到限制，因为增加了

处理环节，需要对样品进行处理。此外，也有文献报道，采用毛细管电泳(CE)和薄层

荧光扫描法定量分析白藜芦醇，方法简便、可靠，具有良好的重现性。

表 1-2 不同条件下白藜芦醇的显色特性

作用条件 可见光 紫外光

氨

可见光 紫外光

特征颜色 淡黄色 紫色荧光 黄色 亮蓝色

作用条件 三氯化铁 铁氰化钾 磷钼酸 对硝基苯胺重氨盐

特征颜色 暗绿色 血红色 深蓝色 棕黄色
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第二章 不同抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄植株生长发育的影响

2.1 材料与方法

2.1.1 试验地的生态条件

试验地点位于新疆石河子农学院试验站（86°06′N，44°32′E），该地年平均气温

6.5~7.2℃，1a中的最高气温出现在 7月，平均气温为 25.1~26.1℃；≥0℃的活动积温

为 4023~4118℃，≥10℃的活动积温为 3570~3729℃；日照时数为 2721~2818h；无

霜期为 168~171d；年降水量为 125.0~207.7mm；年均蒸发量 1514 mm；地势平坦，

土壤偏碱性；钙含量丰富。

2.1.2 试验材料

抗性砧木均来自郑州果树研究所国家葡萄资源圃。包括：

弗卡（Fercal）：抗根瘤蚜、根结线虫能力较强，抗缺铁失绿能力非常强，抗旱，

耐石灰质土壤。

5C：属多抗性砧木，抗根瘤蚜、根结线虫，抗旱，耐寒，耐湿，耐石灰质土壤

能力强。嫁接的品种表现早熟、着色好、糖度高。

140R：属多抗性砧木，根系抗根瘤蚜，抗根线虫能力较强，耐石灰性土壤可达

20%，生长势旺盛。

3309M：植株生长势强，产条量大，扦插生根率强，当年生长较快，嫁接成活率

高，亲和性好，发苗快，耐湿性强，耐高温，耐潮湿性较强。

3309C：根系极抗根瘤蚜，有利于接穗品种早熟，与栽培品种嫁接后，小脚现象

少，抗旱、抗寒能力强。

SO4：抗旱能力特强，耐湿，耐盐，耐酸，耐石灰质土壤，抗线虫和抗根癌病能

力强，早熟，品质好。

抗砧 3号（Kangzhen3）：其耐盐碱，高抗葡萄根瘤蚜和根结线虫，适应性广，

产条量高，与生产上常用品种嫁接亲和性良好。

5BB：极抗根瘤蚜、根结线虫，耐石灰质土壤和耐湿性较好，可耐 20%活性钙，

在粘土中生长良好。

接穗品种：为赤霞珠（Cabernet Sauvignon，CS）优系 169。
砧穗组合分别为 CS/Fercal、CS/5C、CS/140R、CS/3309M、CS/3309C、CS/SO4、

CS/ Kangzhen3、CS/5BB，每个砧穗组合作为一个处理；以‘赤霞珠’自根苗为对照

（CK）。2015年初，在温室内进行葡萄硬枝嫁接育苗，秋季选取长势一致的 1年生

硬枝嫁接苗各 10株定植于实验地，东西走向，株距 0.5m，栽培管理条件一致。每个

处理选取 5次重复。

2.1.3 测定方法

2016年（6月 4日起）对 2年生不同抗性砧木的‘赤霞珠’葡萄植株生长及光合

特性等各项生理指标的测定。

http://baike.sogou.com/lemma/ShowInnerLink.htm?lemmaId=7883545&ss_c=ssc.citiao.link
http://baike.sogou.com/lemma/ShowInnerLink.htm?lemmaId=7883545&ss_c=ssc.citiao.link
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生长指标的测定：统计各处理组内新梢数量情况，抹去长势弱的新梢，每个处理

组选取生长长势一致且发育良好的新梢，并进行标记，新梢不摘心。每间隔 15天测

量新梢长、砧木粗、接穗粗。新梢长用卷尺测量；砧木粗取离嫁接口以下 2cm处，

用游标卡尺测量；接穗粗取离嫁接口以上 2cm处，用游标卡尺测量。

叶面积测定：用叶面积扫描仪(Li3100台式叶面积扫描仪，美国)测定叶面积。取

叶部位为新梢生长期，叶龄 20天左右，第四节位功能叶片。

叶片各项光合生理指标的测定：采用 CIRAS-3 便携式光合仪测定。选择生长旺

盛期内晴天无云天气，从上午 8:00-20:00选取新鲜叶片(从顶端的第 4至第 7 片叶之

间)，测定光合速率(Pn)、蒸腾速率(Tr)、气孔导度(Gs)、胞间浓度 CO2浓度(Ci)以及

水分利用率(WUE)，每隔个 2小时测定 1次，测定时避开叶面主脉及伤害部位。

叶绿素含量测定：采用丙酮法[93]。将采集好的葡萄叶片，用去离子水冲洗干净擦

干，避开叶脉，剪成细丝，准确称取叶片 0.3克，分别放入研钵中，加入少量石英砂

及 3ml 96%乙醇，研成匀浆，再加乙醇 10ml，静置 3-5min。过滤至 25ml容量瓶中，

用乙醇冲洗研钵，定容至 25ml，摇匀。用分光光度计测定 665nm、649nm的吸光度，

以 96%乙醇为对照。计算公式为：

叶绿素 a含量(mg·g-1)=(13.95OD665-6.88OD649)×V/(1000×W)
叶绿素 b含量(mg·g-1)=(24.96OD649-7.32OD665)×V/(1000×W)
叶绿素总含量(mg·g-1)=(18.08OD645+6.63OD663)×V/(1000×W)
式中：OD为测定波长下的光密度；

V为叶绿素提取液总体积；

W为葡萄叶片鲜重。

可溶性糖含量测定：采用硫酸蒽酮法[94]。将采集好的葡萄叶片，用去离子水冲洗

干净擦干，避开叶脉，剪碎·放入试管中，加入 10ml蒸馏水封口，蒸馏水煮沸 30min，
过滤至 50ml容量瓶中，反复冲洗残渣，定容至刻度。取 2ml待测液，加入 4ml蒽酮

试剂，摇匀煮沸 15min，待冷却后测定 620nm处吸光度值。计算公式为：

可溶性糖含量=(C1×V/v)/W
式中：C1由标曲计算得出的可溶性糖含量(μg)；

V为提取液总体积(ml)；
v为测定时加样量(ml)；
W为样品重(g)。

2.1.4 统计分析

采用 Excel2003和 SPSS 17.0软件对数据进行统计分析。显著水平选定在 0.05，
相关性分析显著水平选定在 0.05，极显著水平选定在 0.01。采用 OriginPro 7.5制作图

表。

2.2 结果与分析

2.2.1 不同砧木对‘赤霞珠’葡萄植株新梢长、砧木粗度和接穗粗度的影响
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在所调查的砧穗组合中，自根苗新梢生长均强于嫁接苗（图 2-1）。至秋季摘心

之前（8月 3日），新梢生长量大小顺序依次为 CK > CS/3309C > CS/140R > CS/SO4 >
CS/5C > CS/3309M > CS/Fercal > CS/Kangzhen3 > CS/5BB。CS/3309C的新梢长度（160
cm）优于其它嫁接苗，为对照的 97.16%；CS/5BB新梢生长较其它砧穗组合生长缓

慢，为对照的 43.52%；其它处理间无明显差异。7月 6日前 30 d中除 CS/3309C外，

其它砧穗组合新梢长度长势比较均匀，7月 6日之后 CS/5BB新梢生长速度明显降低。

如图 2-2 所示，CS/Fercal 和 CS/3309C 砧木粗度显著高于其它砧穗组合，分别

达到 14.07 mm和 13.98 mm。除 CS/Fercal 和 CS/3309C外，CS/3309M砧木粗度在测

量前 30 d较其它砧木生长快，第 45 d后生长缓慢，与其它组合砧木粗度无明显差异，

砧木粗度最小的是 CS/5C组合，粗度是 11.75 mm，为 CS/Fercal的 83.51%；就生长

量来说，砧木 Fercal、140R、3309C、3309M以及 5BB的粗度均增长了 2 cm及以上。

砧木生长 量 由高 到低 依次为 CS/140R > CS/5BB > CS/3309C > CS/3309M >
CS/Fercal > CS/Kangzhen3 > CS/5C > CS/SO4。

如图 2-3所示，在调查的第 30 d前，即新梢萌芽后至果实发育初期，接穗的粗度

基本上处于同一水平，均无明显差异。在调查的 30-60 d 即果实发育中后期，砧木

3309C的接穗茎粗生长速度加快，与其它砧穗组合相比差异非常明显，接穗粗度为

13.18 mm，而接穗粗度最低组合是 CS/5C，仅为 CS/3309C的 78.76%。接穗生长量由

高到低依次为 CS/3309C > CS/Fercal > CS/Kangzhen3 > CS/SO4 > CS/5C >CS/5BB >
CS/140R > CS/3309M。接穗茎粗增长量较砧木快，砧木 3309C的接穗粗度增加量最

多达到 5 cm，而砧木 3309M上的增加量最少，仅有 2.5 cm，其生长最为缓慢，其它

接穗生长量在 3.0~3.5 cm。
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图 2-1 不同砧木对‘赤霞珠’葡萄植株新梢长度的影响

Fig 2-1 Effect of different rootstocks on shoot length of‘Cabernet Sauvignon’grape
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图 2-2 不同砧木对‘赤霞珠’葡萄植株砧木粗度的影响

Fig 2-2 Effect of different rootstocks on rootstock diameter of‘Cabernet Sauvignon’grape
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图 2-3 不同砧木对‘赤霞珠’葡萄植株接穗粗度的影响

Fig 2-3 Effect of different rootstocks on scion diameter of‘Cabernet Sauvignon’grape

2.2.2 不同砧木对‘赤霞珠’葡萄叶面积的影响

由图 2-4 可知，不同砧穗组合间叶面积大小存在差异，CS/3309M、CK、

CS/Kangzhen3 植株叶面积无明显差异且高于其它砧穗组合，其中 CS/3309M组合的

‘赤霞珠’植株叶片面积最大为 206.49 cm2，其次是‘赤霞珠’自根苗（191.99 cm2）

与 CS/Kangzhen3（188.83 cm2）组合，面积大小分别为 CS/3309M的 93.0%和 91.4%；

叶面积最小的组合是 CS/140R，为 154.35 cm2，仅为 CS/3309M的 74.75%。CS/5C、
CS/140R、CS/5BB 之间叶面积差异不显著。不同砧穗组合叶面积大小依次为

CS/3309M > CK > CS/Kangzhen3 > CS/SO4 > CS/Fercal > CS/3309C > CS/5BB >
CS/5C > CS/140R。
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图 2-4 不同砧木对‘赤霞珠’葡萄植株叶面积的影响

Fig 2-4 Effect of different rootstocks on leaf area of ‘Cabernet Sauvignon’grape

2.2.3 不同砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片叶绿素及可溶性糖含量的影响

由表 2-1可知，不同抗性砧木均不同程度提高了植株叶片的叶绿素含量，并表现

为显著性差异。嫁接苗与自根苗葡萄叶片叶绿素含量在 1.17~2.68 mg/g 之间。以

Kangzhen3作砧木的‘赤霞珠’植株叶片叶绿素含量最高，高于其它砧穗组合及自根

苗植株 1.52%~129.06%，不同砧穗组合 CS/Kangzhen3、CS/SO4、CS/3309C、CS/Fercal、
CS/5BB间植株叶片叶绿素含量无显著性差异且显著高于对照和 CS/5C；自根苗叶绿

素含量最低，仅为 CS/Kangzhen3叶绿素含量的 43.66%。不同砧穗组合叶绿素含量大

小 顺 序 依 次 为 CS/Kangzhen3 > CS/SO4 > CS/3309C > CS/Fercal > CS/5BB >
CS/140R > CS/3309M > CS/5C > CK。

8种抗性砧木均不同程度降低了植株叶片的可溶性糖含量，并显著低于对照；在

这 8个砧穗组合中 CS/3309M 植株叶片可溶性糖含量最高，CS/SO4可溶性糖含量最

低，并与 CS/Fercal、CS/5C组合间无显著性差异。不同砧穗组合叶片可溶性糖含量

大小顺序为 CK > CS/3309M > CS/3309C > CS/140R > CS/5BB > CS/Kangzhen3 >
CS/Fercal > CS/5C > CS/SO4。



不同抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄植株生长发育及白藜芦醇含量的影响

15

表 2-1 不同砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片叶绿素含量及可溶性糖含量的影响

Table 2-1 Effects of different rootstocks on chlorophyll content and soluble sugar content of

'Cabernet Sauvignon' grape leaves

处理 叶绿素含量 mg/g 可溶性糖含量%

CK 1.17 e 17.64 a

CS/Fercal 2.41 abc 12.96 f

CS/5C 1.89 d 12.85 f

CS/140R 2.32 bc 14.30 cd

CS/3309M 2.29 c 16.28 b

CS/3309C 2.45 abc 15.21 bc

CS/SO4 2.64 ab 12.46 f

CS/Kangzhen3 2.68 a 13.69 de

CS/5BB 2.35 abc 14.29 cd

表 2-1注：同一列数据中不同字母表示差异达 0.05显著水平。

Note2-1: The different letters in a column indicate significant difference at 0.05 level.

2.2.4 不同砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片光合特性的影响

表 2-2 中，不同砧木嫁接的‘赤霞珠’与自根苗葡萄叶片 Pn 在 1.67~5.83
μmol/(m2·s)，其中砧木 Fercal嫁接的‘赤霞珠’Pn最高，达到 5.83 μmol/(m2·s)；CS/5C
与 CS/140R 组合间植株叶片 Pn 无显著差异且仅低于 CS/Fercal 组合和自根苗；SO4
嫁接的‘赤霞珠’Pn最低为 1.67 μmol/(m2·s)。Pn最高组合（CS/Fercal）比最低组合

（CS/SO4）高出 249.10%。不同砧穗组合叶片 Pn由高到低依次为 CS/Fercal > CK >
CS/140R > CS/5C > CS/5BB > CS/3309M > CS/3309C > CS/kangzhen3 > CS/SO4。

叶片 Tr 值最高的砧穗组合是 CS/140R [4.24 mmol/(m2·s)]；CS/Fercal、CS/5C、
CS/3309M、CS/3309C 4个砧穗组合植株叶片的 Tr值与‘赤霞珠’自根苗无显著性差

异，并高于 CS/SO4、CS/5BB、CS/Kangzhen3 3个砧穗组合。不同组合 Tr由高到低

依次为 CS/140R > CS/5C > CK > CS/3309M > CS/3309C > CS/Fercal > CS/SO4 >
CS/5BB > CS/Kangzhen3。

CS/SO4 砧穗组合叶片 Ci 最高，达到 397.76 μmol/mol；CS/5BB叶片 Ci 最低，

为 346.61 μmol/mol。组合 CS/SO4、CS/5C、CK、CS/3309M、CS/140R、CS/Fercal、
CS/3309C之间无显著性差异，显著高于 CS/kangzhen3和 CS/5BB。不同砧穗组合 Ci
从大到小依次为 CS/SO4 > CS/5C > CK > CS/3309M > CS/140R > CS/Fercal >
CS/3309C > CS/kangzhen3 > CS/5BB。

砧木 140R嫁接的‘赤霞珠’植株叶片 Gs最高，达 222.29 mmol/(m2·s)，是 Gs最
低的砧穗组合 CS/SO4 的 1.8 倍。砧穗组合 CS/Fercal、CS/5C、CS/3309M植株叶片

的 Gs与‘赤霞珠’自根苗之间差异不显著，CS/5BB、CS/Kangzhen3、CS/SO4砧穗

组合之间的 Gs 无显著性差异。不同砧穗组合 Gs 从大到小依次为 CS/140R >
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CS/Fercal > CK > CS/3309M > CS/5C > CS/3309C > CS/5BB > CS/Kangzhen3 >
CS/SO4。不同处理间 Gs与 Pn呈显著正相关，相关系数为 0.766，与 Tr呈极显著正

相关，相关系数为 0.890。
自根苗WUE最高，为 1.69 g/kg，以 SO4为砧木的‘赤霞珠’植株WUE最低，

为 0.48 g/kg，自根苗‘赤霞珠’WUE是其 3.5倍。砧穗组合 CS/Fercal植株WUE与

自根苗‘赤霞珠’无显著性差异，并明显高于组合 CS/5C、CS/140R、CS/kangzhen3、
CS/3309M、CS/3309C、CS/SO4，这 6个砧穗组合都不同程度降低了叶片的 WUE。
不同砧穗组合间 WUE 由大到小顺序为 CK > CS/Fercal > CS/5BB > CS/5C >
CS/140R > CS/kangzhen3 > CS/3309M > CS/3309C > CS/SO4。不同处理间WUE与 Ci
为负相关。

表 2-2 不同砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片光合特性的影响

Table 2-2 Effects of different rootstocks on photosynthetic characteristics of 'Cabernet Sauvignon'

grape leaves

处理
净光合速率 蒸腾速率 胞间二氧化碳浓度 气孔导度 水分利用率

μmol/(m2·s) mmol/(m2·s) μmol/mol mmol/(m2·s) g/Kg

CK 5.53 a 3.63 bc 388.85 ab 198.64 bc 1.69 a

CS/Fercal 5.83 a 3.51 c 383.75 b 204.48 ab 1.62 ab

CS/5C 4.90 b 3.74 b 389.04 ab 197.52 bc 1.39 cd

CS/140R 5.00 b 4.24 a 385.42 b 222.29 a 1.25 de

CS/3309M 3.67 d 3.54 bc 388.19 ab 197.90 bc 0.98 f

CS/3309C 2.79 e 3.58 bc 382.09 b 178.62 c 0.78 g

CS/SO4 1.67 f 3.00 d 397.76 a 122.66 d 0.48 h

CS/Kangzhen3 2.44 e 2.21 f 357.95 c 131.90 d 1.14 e

CS/5BB 4.14 c 2.77 e 346.61 d 134.81 d 1.48 bc

表 2-2 注：同一列数据中不同字母表示差异达 0.05 显著水平。

Note2-2: The different letters in a column indicate significant difference at 0.05 level.

2.3 讨论

2.3.1 不同抗性砧木对赤霞珠植株生长指标的影响

砧木对接穗生长发育的影响、砧穗之间相互作用机制以及砧穗组合的选配是一个

相对复杂的过程，相同的砧木和接穗在不同的地区、不同的环境中，他们的表现也可

能有很大的差别[95]。近几年来，对砧穗之间的影响研究者也进行了许多调查，但也不

是很明确，因此开展葡萄嫁接栽培和砧穗影响机制的研究对实现国内葡萄栽培区域化

和产业化具有重要意义[96]。在相似的土壤和气候条件下，不同砧木对树体生长势的影

响不同，这主要取决于砧木的遗传特性。嫁接后最主要的改变是根系的替换，替换的

根系直接影响到水分和矿物质的吸收，因此砧木根系的特性很大程度上影响了葡萄树

体的生长。李敏敏等[97]对河北昌藜产区‘赤霞珠’葡萄生长的研究表明，以 5C和 5BB
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为砧木的‘赤霞珠’主干粗显著高于自根苗，而以 3309C、101-14M以及 110R为砧

木的‘赤霞珠’主干粗度与自根苗差异不显著。李超等[98]研究结果表明，砧木 SO4、
5BB、3309C、101-14M均可增加接穗赤霞珠葡萄的生长势。而本研究中，所有抗性

砧木均不同程度降低了接穗品种‘赤霞珠’葡萄的生长量，与袁园园[99]等的研究结果

相似。这种研究结果差异的出现可能与嫁接方式有关。以河岸葡萄×沙地葡萄杂交组

合的砧木品种 3309C的‘赤霞珠’接穗粗度、砧木粗度、新梢长度、叶绿素含量以

及可溶性糖含量明显高于其它的砧木，以抗砧 3号为砧木的接穗‘赤霞珠’葡萄叶片

的叶绿素含量、叶面积以及接穗粗度较大，CS/Fercal的砧木粗度和接穗粗度较大，

并且各抗性砧木均能显著提高接穗品种葡萄叶片的叶绿素含量这与李超[98]等人的研

究结果相似。周永军等[100]发现由于砧木与接穗间亲和性，嫁接后会出现不同大小脚

现象。本实验中，随着树体的生长不同砧穗组合砧木和接穗愈合程度也不相同，抗砧

3号出现‘小脚’现象。组合 CS/5C在新疆石河子地区生长势表现不好，与河北昌藜

产区的研究结果[97]不同，可能是砧木品种的基因型的差异，也有可能是受不同试验地

区气候、土壤等条件导致。

2.3.2 不同抗性砧木对赤霞珠植株光合指标的影响

植物光合作用对环境变化较为敏感，光合速率高的品种能更好地适应当地的自然

条件，通过对不同葡萄砧穗组合的光合特性对比，不同组合的净光合速率、蒸腾速率、

胞间二氧化碳浓度、气孔导度、水分利用率等指标差异较大。以 Fercal和 140R为砧

木的接穗‘赤霞珠’植株以及自根苗具有较高的净光合速率、气孔导度、水分利用率。

CS/140R的蒸腾速率和气孔导度明显高于对照和其它砧穗组合；CS/Kangzhen3 的蒸

腾速率和胞间二氧化碳浓度显著低于对照和其它砧穗组合；CS/SO4各项光合指标较

低。During[49]把葡萄品种‘雷司令’嫁接在‘K-5BB’上，研究了砧木对接穗光合作用的

影响，结果表明，砧木能够影响接穗葡萄品种叶片的气体交换，嫁接苗光合速率的最

大值明显高于自根苗，所有嫁接组合的羧化效率(Pn/Ci)明显较自根苗高。砧木还能够

影响光合速率和气孔导度。李双岑[48]等研究发现，不同砧木对霞多丽葡萄光合特性均

有显著影响，其中砧木 1103P-CFC57-34、1103P-CFC60-30嫁接的霞多丽净光合速率、

气孔导度、叶肉瞬时梭化效率(Pn/Ci)都较高，不同砧木嫁接的霞多丽叶片净光合速率

与气孔导度呈正相关。本研究中光合速率与气孔导度呈显著正相关，同时气孔导度与

蒸腾速率呈极显著正相关。这个结果可能与气孔有关，气孔导度表示气孔张开的程度，

气孔是植物叶片与外界进行气体交换的主要通道，气孔开度大，增加了气体交换速率；

反之，则慢。水分利用率指的是植物蒸散单位重量水所制造的干物质，反应了植物对

水分的利用[101]。植物水分利用率是一个较为稳定衡量碳固定与水分消耗比例的良好

指标[102]。本试验中水分利用率与胞间二氧化碳浓度呈负相关，可能表明 CO2 不能充

分利用，影响植物生长。

2.4 结论

抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄生长的各项指标产生不同程度的影响，不同砧木均降

http://baike.sogou.com/lemma/ShowInnerLink.htm?lemmaId=8943776
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低了‘赤霞珠’的生长量；不同砧穗组合之中仅有 CS/Kangzhen3 组合出现‘小脚’现
象。CS/3309C 植株的新梢长度、砧木粗度、接穗粗度均明显高于其它组合；

CS/Kangzhen3植株叶片叶面积和叶绿素含量明显高于其它砧穗组合。砧木 5C嫁接的

‘赤霞珠’生长指标在 8 个砧木品种中均较低。CS/Fercal 组合的净光合速率和水分

利用率显著高于其它砧穗组合，与自根苗无显著性差异；CS/140R的蒸腾速率和气孔

导度高于对照和其它砧穗组合；CS/SO4各项光合指标较低。在不同砧穗组合间表现

较好的为 CS/3309C、CS/Fercal、CS/Kangzhen3、CS/140R，可进一步进行试验推广。
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第三章 不同抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片白藜芦醇及其相关

物质含量的影响

3.1 材料与方法

3.1.1 试验材料

同第二章

3.1.2 试验仪器及药品

岛津 LC-2010AHT型高效液相色谱仪(日本岛津)：包括四元梯度泵、紫外检测器、

HPLC 2D工作站；KQ-100VDE型超声波脱气(昆山超声仪器厂)；RE-2000A旋转蒸发

器(上海亚荣生化仪器厂)；冷冻离心机；采用 SEG ProteCol-P C18反向色谱柱。用于

高效液相色谱的标准品为上海融禾医药科技发展有限公司生产；乙腈、甲醇、磷酸(色
谱级)，用水为超纯水。所有试剂使用前均通过 0.45um微孔滤膜过滤。

3.1.3 测定项目及方法

标准溶液的配制：

①取反式白藜芦醇及苷，肉桂酸、香豆酸标准样品 10mg 加色谱纯甲醇定容至

100mL的容量瓶中；取苯丙氨酸标准样品 10mg，加超纯水定容至 100mL的容量瓶中。

配制成 100mg/L的标准溶液作为储备液。分别取上储备液 1mL，2mL，4mL，8mL，
16mL于 100mL的容量瓶中定容至刻度，从而得到浓度分别为 1mg/L，2mg/L，4mg/L，
8mg/L，16mg/L的标准溶液绘制标准曲线。

②将 5种不同浓度的标准样品溶液用 0.45μm滤膜过滤，每次进样 10μL，以标准

样品的浓度为横坐标，对应的峰面积为纵坐标，绘制标准曲线，结果见表 3-1。标准

溶液浓度和检测响应值呈现出良好的线性关系，表明此方法灵敏度较高。

表 3-1 反式白藜芦醇、反式白藜芦醇苷及其前提物质苯丙氨酸、肉桂酸、

香豆酸的保留时间和回归方程

Table 3-1 Retention time, regression equations of trans-Resveratrol, trans-piceid and

Phenylalamine,cinnamic acid,coumalic acid

化合物 保留时间（min） 标准曲线 相关系数

反式白藜芦醇 3.136 y = 1000000x+8171 R² = 1
反式白藜芦醇苷 4.181 y = 517986x+969.97 R² = 0.9998

苯丙氨酸 5.114 y = 281103x+755.6 R² = 0.9999
肉桂酸 11.263 y = 995669x+6316.3 R² = 0.9998
香豆酸 5.281 y = 850251x-166.01 R² = 0.9869

白藜芦醇及白藜芦醇苷含量提取和测定条件：

①白藜芦醇及白藜芦醇苷样品的提取：取 1 g葡萄叶片于研钵中加入液氮研磨，

用甲醇定容至 10 mL，涡旋，超声浸提 20min，3000rpm离心 10min，吸取上清液经

0.45µm滤膜过滤，置于 4℃冰箱中放置备用。



不同抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄植株生长发育及白藜芦醇含量的影响

20

②白藜芦醇及白藜芦醇苷样品的检测：

色谱柱: SEG ProteCol-P C18 柱(4.6 mm×250 mm,5 µm)。流动相：乙腈/0.2%磷酸

水=45/55；检测波长分别为：306 nm，流速：0.8mL/min；柱温：25℃；进样量：10µL。
洗脱条件，低度洗脱。

苯丙氨酸、肉桂酸和香豆酸含量提取和测定条件：

①苯丙氨酸、肉桂酸和香豆酸样品的提取：参考 Hakkinen 等 [103]的方法并稍加修

改。取 1 g葡萄叶片于研钵中加入液氮研磨，加入 10ml提取液(80mg抗坏血酸+70%
甲醇+1.2MHCL)，用超声波降解处理 2 min 后，12000×g 4℃离心，用石油醚萃取 3
次，真空浓缩至干，再溶于 3ml 50%甲醇(色谱纯)，分装置-4℃保存待液相分析用。

液相测定前样品经 0.45µm微孔滤膜过滤。

②苯丙氨酸、肉桂酸和香豆酸样品的检测：

色谱柱: SEG ProteCol-P C18 柱(4.6 mm×250 mm,5 µm)。肉桂酸、香豆酸，流动

相：乙腈/0.2%磷酸水=45/55；检测波长分别为：270nm，308nm；苯丙氨酸，流动相：

乙腈/0.2%磷酸水=20/80；检测波长：210nm。流速：0.8mL/min；柱温：25℃；进样

量：10µL。洗脱条件，低度洗脱。

苯丙氨酸解氨酶(PAL)活性测定：

参照 Koukol 和 Conn的方法[104]稍作修改。称取叶片 0.5g，置于研钵中，加入 5ml
提 0.1mol/L pH8.8 的硼酸缓冲液 (50mmol/L β-疏基乙醇,1mmol/L EDTA，10%:w/v
PVP)在冰浴下研磨成浆，然后全部转入离心管，4℃离心 30min，转速 12000×g。取

反应管加入 2.8m1 7mmol/L L-苯丙氨酸，在 37℃预保温 10min，再加入 0.1ml酶液，

混合后，迅速测定一次该混合液在波长 290nm处的吸光度值作为反应的初始值(OD0)。
置于 37℃条件下，保温时间 60min。保温结束时再立即测定一次反应混合液在波长

290nm处的吸光度值，作为反应的终止值(OD1)。均以蒸馏水作参比空白进行调零。

以吸光值每小时变化 0.01为 1个酶活力单位，酶活性单位为 U/g FW。

肉桂酸-4-羟化酶(C4H)活性测定：

参照 Lamb和 Rubery的方法[105]并稍作修改。取 0.3g样品，加入 4 ml提取液(50
mmol/L pH 8.9 Tris-HCl 缓冲液，1 mmol/L LPMSF，4 mmol/L MgC12，10μmol/L
Leupeptin，15 mmol/Lβ-疏基乙醇，5 mmol/L Vc，10%甘油，0.15%PVP)，在冰浴下

研磨后，4℃离心 30min，转速 12000×g。取上清提取液即为 C4H 粗酶液。反应体

系:0.1mL 酶提取液，加入 2.0m1 缓冲液(2μmo1/L 反式肉桂酸，50 mmo1/L pH8.9
Tris-HCl 缓冲液，5μmol/L G-6-pNa ，2μmol/L NADPNa2)。立即在 340nm 处比色。

参比为不加酶液的提取液(加入 0.8ml蒸馏水)。以每小时变化 0.01值为 1个酶活性单

位(U)，酶活性单位为 U/g FW。

4-香豆-辅酶 A连接酶(4CL)活性测定：

参照 Knoblock 和 Hahlbrock 的方法[106]并稍作修改。称取 0.3g 样品，加入 4ml
0.2mol/L pH8.0 Tris-HCl 缓冲液(含 25%甘油，0.1mol/L DTT)及少量石英砂冰浴研磨

成匀浆，然后于 4℃，15000×g离心 20min，上清液即为 4CL粗酶提取液。反应体系：
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0.5m1 酶提取液，加入到 15μmol/L 硫酸镁，5μmol/ml p-香豆酸，50μmol/ml ATP，
1μmol/ml CoA混合体积为 1m1的反应液中。40℃水浴锅中反应 10min，在 333nm处

比色，对照液不加香豆酸。以每分钟吸光度值变化 0.01为一个酶活单位，酶活性单

位为 U/g FW。

过氧化物酶(POD)以及多酚氧化酶(PPO)活性测定：

①粗酶液的制备：将采集好的葡萄叶片，用去离子水冲洗干净擦干，避开叶脉，

用打孔器取样，混合均匀，每份 0.3g，将试样放入研钵中，加入 4ml PH=7.0的 50mmol/L
磷酸缓冲液(内含 4%：W/V PVP，1mmol/L 聚乙二醇，1mmol/LPMSF，1%：V/V
TritionX-100)，冰浴条件下研磨匀浆，4℃，12000×g离心 20min，取上清液为各自粗

酶提取液。

②POD活性测定：POD 反应体系为 0.3ml 0.25mol/L H2O2，2.5ml 0.025mol/L 愈

创木酚和 0.2ml粗酶液。以每分钟吸光值变化 0.01为 1个活性单位(U)。
③PPO活性测定：采用比色法。反应体系包括：2ml 0.05mol/L pH7.0磷酸缓冲液、

0.5ml 0.05mol/L领苯二酚和 0.1ml粗酶液。以每分钟吸光值变化 0.01为 1个活性单位

(U)。
④公式：活性(U/g FW)=(△A290×V)/(VS×m)
式中：△A470为吸光度变化值；

V为样品液总体积(ml)；
VS为测试时提取液用量(ml)；
m为样品鲜重(g)。
丙二酰辅酶 A(Malonly-CoA)和 4-香豆酰辅酶 A(4CA)采用酶联免疫法送样测定。

3.1.4 统计分析

采用 Excel2003和 SPSS 17.0软件对数据进行统计分析。显著水平选定在 0.05，
相关性分析显著水平选定在 0.05，极显著水平选定在 0.01。采用 OriginPro 7.5制作图

表。

3.2 结果与分析

3.2.1 不同抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片白藜芦醇及白藜芦醇苷含量的影响

通过高效液相色谱法 HPLC测定不同抗性砧木品种的‘赤霞珠’葡萄叶片白藜芦

醇及其苷提取液，得到色谱图，其中一个样品图(‘赤霞珠’自根苗)如图 3-1。发现

在 3.101~3.150min 和 4.180~4.189min各有 1 个出峰时间，这与反式白藜芦醇及其苷

标准样品色谱图的出峰时间接近，可以说明此处的峰为反式白藜芦醇苷和反式白藜芦

醇。葡萄不同品种白藜芦醇和白藜芦醇苷的峰面积不同，表明其白藜芦醇和白藜芦醇

苷含量不同(图 3-2)。其中 CS/140R叶片中的白藜芦醇含量最高，达到 18.24μg/g，是

自根苗的 1.5倍，白藜芦醇苷是自根苗的 1.4倍，达到 26.49μg/g；不同砧木‘赤霞珠’

葡萄叶片白藜芦醇和白藜芦醇苷含量都不同。通过不同嫁接品种间‘赤霞珠’葡萄叶

片白藜芦醇和白藜芦醇苷含量的比较，其白藜芦醇含量高低是：CS/140R > CS/Fercal>
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CS/Kangzhen3 > CS/5C > CS/5BB> CS/3309M > CS/3309C > CS/SO4 > CK，白藜芦醇

苷 含 量 高 低 是 ： CS/140R > CS/5BB > CS/Kangzhen3 > CS/5C > CS/Fercal >
CS/3309M > CS/SO4 > CS/3309C > CK。砧木 140R属多抗性砧木，作为‘赤霞珠’葡

萄的砧木能显著提高接穗品种‘赤霞珠’葡萄叶片中的白藜芦醇含量，其白藜芦醇和

白藜芦醇苷含量均最高，‘赤霞珠’自根苗白藜芦醇和白藜芦醇苷含量则最低。说明

抗性砧木对葡萄叶片的白藜芦醇和白藜芦醇苷含量有影响，影响程度不同，并且不同

抗性砧木品种均能提高接穗品种‘赤霞珠’葡萄叶片白藜芦醇和白藜芦醇苷的含量在

11%-46%之间；所有检测样品中反式白藜芦醇苷均高于反式白藜芦醇，反式白藜芦醇

含量变化与反式白藜芦醇苷含量变化有相似，但不完全相同。

图 3-1 葡萄叶片样品标准品色谱图（左）和色谱图（右）：1-反式白藜芦醇、2-反式白藜芦醇苷

Fig 3-1 Grape leaves sample standard chromatogram (left) and chromatogram (right)：
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图 3-2 不同抗性砧木及自根苗的‘赤霞珠’葡萄叶片反式白藜芦醇和反式白藜芦醇苷含量

Fig.2 The trans-Resveratrol and trans-piceid content of the different resistance rootstocks and

self-rooted individual of the‘Cabernet Sauvignon’grape leaves
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3.2.2 不同抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片合成白藜芦醇前体物质苯丙氨酸、肉桂酸

以及香豆酸含量的影响

通过高效液相色谱法对不同抗性砧木的‘赤霞珠’葡萄叶片的白藜芦醇的前体物

质苯丙氨酸、肉桂酸以及香豆酸的含量进行测定分析，同样在三个标准品色谱图出峰

时间 5.114min、11.263min、5.281min附近找到了三个物质的出峰点，绘制成图。

从图 3-3可知，不同抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片苯丙氨酸含量呈显著性差异。

其中 CS/140R叶片苯丙氨酸含量最高，达到 38.61μg/g，其与 CS/5BB叶片苯丙氨酸

的含量无明显差异，CS/140R比自根苗高 160%，CS/Fercal组合叶片苯丙氨酸含量最

低，CS/Fercal与‘赤霞珠’自根苗无明显差异。不同品种间苯丙氨酸含量次序是：

CS/140R > CS/5BB > CS/5C > CS/SO4 > CS/3309M > CS/Kangzhen3 > CS/3309C >
CK > CS/Fercal。

从图 3-4 看出，嫁接在 3309M砧木上的‘赤霞珠’叶片肉桂酸含量最高，达到

0.32μg/g，是‘赤霞珠’自根苗的 2倍，比肉桂酸含量最低的 CS/140R高 132%，‘赤

霞珠’自根苗与 CS/Fercal、CS/140R、CS/SO4无显著性差异，以弗卡作砧木的‘赤

霞珠’叶片比自根苗肉桂酸含量高，并且高于 CS/SO4和 CS/140R。
在图 3-5 中 CS/140R 叶片香豆酸含量最高，达到 1.06μg/g，显著高于 CK 和

CS/Fercal，CS/140R 叶片香豆酸含量是自根苗香豆酸含量 1.8 倍，比含量最低的

CS/Fercal叶片香豆酸含量高 2.5倍。研究发现不同砧木间合成白藜芦醇前体物质中，

除了 SO4作砧木的‘赤霞珠’叶片香豆酸含量小于以 Kangzhen3为砧木叶片，其余

砧木的‘赤霞珠’叶片香豆酸含量大小与苯丙氨酸顺序相似；不同抗性砧木的‘赤霞

珠’葡萄叶片中肉桂酸、香豆酸和苯丙氨酸的含量不同，苯丙氨酸含量远高于肉桂酸

和香豆酸。
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图 3-3 不同抗性砧木及自根苗的‘赤霞珠’葡萄叶片苯丙氨酸含量

Fig 3-3 The phenylalamine content of the different resistance rootstocks and self-rooted individual of

the‘Cabernet Sauvignon’grape leaves
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图 3-4 不同抗性砧木及自根苗的‘赤霞珠’葡萄叶片肉桂酸含量

Fig 3-4 The cinnamic acid content of the different resistance rootstocks and self-rooted individual of

the ‘Cabernet Sauvignon’ grape leaves
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图 3-5 不同抗性砧木及自根苗的‘赤霞珠’葡萄叶片香豆酸含量

Fig 3-5 The coumalic acid content of the different resistance rootstocks and self-rooted

individual of the‘Cabernet Sauvignon’grape leaves

3.2.3 不同抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片 Malonyl-COA 和 4CA 浓度的影响

如图 3-6、3-7，抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄合成白藜芦醇的前体物质Malonyl-COA
和 4CA 的浓度有不同程度的影响。其中 CS/Kangzhen3 组合丙二酰辅酶 A 浓度最高

(246.63ng/mL)，与‘赤霞珠’自根苗和 CS/5BB无显著差异，显著高于其它砧穗组合。

CS/SO4丙二酰辅酶 A 浓度最低，为 CS/Kangzhen3 组合的 52.79%，以 5C、140R、
3309M和 3309C为砧木的‘赤霞珠’叶片Malonyl-COA浓度大小之间无明显差异。

丙二酰辅酶 A浓度较 4-香豆酰辅酶 A浓度高。在 4-香豆酰辅酶 A浓度大小比较中，

砧穗组合 CS/140R 浓度最高为 57.63ng/mL，其与组合 CK、CS/Fercal、CS/140R、
CS/3309M之间无明显差异，砧穗组合 CS/5C、CS/SO4和 CS/Kangzhen3之间无差异，
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但显著高于 4-香豆酰辅酶 A浓度最低的组合 CS/5BB(39.57 ng/mL)。
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图 3-6 不同抗性砧木及自根苗的‘赤霞珠’葡萄叶片丙二酰辅酶 A 的浓度

Fig 3-5 The malonyl-CoA concentration of the different resistance rootstocks and self-rooted

individual of the‘Cabernet Sauvignon’grape leaves
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图 3-7 不同抗性砧木及自根苗的‘赤霞珠’葡萄叶片 4-香豆酰辅酶 A 的浓度

Fig 3-5 The 4-coumaric acyl coenzyme A concentration of the different resistance rootstocks

and self-rooted individual of the‘Cabernet Sauvignon’grape leaves

3.2.4 不同抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片 PAL、C4H 和 4CL 酶活性影响

白藜芦醇的代谢合成受到多个酶促反应的调节控制。其中 PAL、C4H和 4CL三

个代谢酶至关重要。如表 3-2所示，代谢酶 PAL、C4H、4CL活性越来越大，三种酶

差异在 P<0.05都达到了显著水平。Fercal、3309C、SO4作砧木的‘赤霞珠’叶片 PAL
活性比自根苗高 43.6%、74.4%、60.4%，其它则低于自根苗，其中 CS/3309C活性最

高为 3.96 U/g FW。‘赤霞珠’自根苗 PAL 活性与 CS/Fercal、CS/5C、CS/140R、
CS/3309M、CS/Kangzhen3、CS/5BB无显著性差异，其中 CS/5BB最低。
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在 C4H活性比较中所调查的嫁接苗均显著高于‘赤霞珠’自根苗酶活性，Fercal
作为‘赤霞珠’砧木的叶片 C4H活性最高，比自根苗高 11U/g FW，与 CS/Kangzhen3
组合无显著差异；CS/5C与 CS/SO4组合间和 CS/3309M和 CS/5BB组合间 C4H活性

差异不显著。

在 4CL活性测定中，也是‘赤霞珠’自根苗最低，其嫁接苗都比自根苗活性高，

CS/3309M叶片 4CL活性最高，CS/Fercal 略低，CS/Fercal 与 CS/3309M和自根苗间

无显著性差异，但显著高于其它砧木。4CL活性大小顺序依次是 CS/3309M、CS/140R、
CS/5BB、CS/SO4、CS/Kangzhen3、CS/5C、CS/3309C、CS/Fercal、CK。

表 3-2：不同抗性砧木及自根苗的‘赤霞珠’葡萄叶片关于白藜芦醇的三种代谢酶

Table 3-2 The activity of three metabolic enzymes of the different resistance rootstocks and self-rooted

individual of the‘Cabernet Sauvignon’grape leaves’Resveratrol

处理

代谢酶

苯丙氨酸解氨酶 肉桂酸-4-羟基化酶 4-香豆酰辅酶 A连接酶

U/g FW U/g FW U/g FW

CK 2.27 bc 21.17 e 44.05 f

CS/Fercal 3.26 ab 32.17 a 56.18 e

CS/5C 1.46 c 27.46 bcd 63.45 c

CS/140R 2.24 bc 29.23 bc 68.99 ab

CS/3309M 1.77 c 24.86 d 69.89 a

CS/3309C 3.96 a 27.01 cd 60.03 d

CS/SO4 3.64 a 28.66 bc 65.49 c

CS/Kangzhen3 1.57 c 30.15 ab 63.93 c

CS/5BB 1.11c 24.69 d 66.31 bc

表 3-2注：同一列数据中不同字母表示差异达 0.05显著水平

Note3-2: The different letters in a column indicate significant difference at 0.05 level.

3.2.5 不同抗性砧木对‘赤霞珠’葡萄叶片 POD、PPO 活性的影响

在 POD和 PPO活性测定中（图 3-8和图 3-9），我们发现不同砧木品种的‘赤

霞珠’嫁接苗间 POD和 PPO活性差别很大，并且弗卡、5C、3309M、SO4、5BB作

砧木的‘赤霞珠’嫁接苗以及自根苗 POD的活性远高于 PPO的活性，而 140R、3309C、
抗砧 3号作砧木的‘赤霞珠’嫁接苗中 POD的活性大小与 PPO的活性大小基本一样，

说明 POD和 PPO的活性之间没有相关性，这可能是由于品种的不同导致出现这样的

结果。在不同砧木嫁接苗之间，嫁接在 CS/Fercal叶片中 POD和 PPO两个酶的活性

最强；在 POD活性比较中 CS/Fercal、CS/5C、CS/Kangzhen3、CS/5BB均比自根苗高，

CS/SO4、CS/3309M、CS/3309C、CS/140R 叶片中 POD 酶活性比自根苗低，其中

CS/140R的POD活性最低；在PPO活性比较中CS/Fercal、CS/5C、CS/140R、CS/3309M、

CS/3309C、CS/Kangzhen3叶片中 PPO活性均比自根苗的活性高，CS/SO4和 CS/5BB
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比自根苗低，其中 CS/5BB嫁接苗 PPO活性最低。
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图 3-8 不同抗性砧木及自根苗的‘赤霞珠’葡萄叶片 POD 活性

Fig 3-8 The activity of POD of the different resistance rootstocks and self-rooted individual of

the‘Cabernet Sauvignon’grape leaves
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图 3-9 不同抗性砧木及自根苗的‘赤霞珠’葡萄叶片 PPO 活性

Fig 3-9 The activity of PPO of the different resistance rootstocks and self-rooted individual of

the‘Cabernet Sauvignon’grape leaves

3.2.6 白藜芦醇及合成其前提代谢物的相关性分析

白藜芦醇与其代谢前体物质以及相关酶活性的相关性分析见下表 3-3，白藜芦醇

与酶 C4H 极显著相关，与 PPO 显著相关，与Malonyl-COA和 4CA负相关，与其它酶

相关性较低。白藜芦醇与苯丙氨酸和香豆酸相关系数高于肉桂酸。苯丙氨酸与酶 4CL
极显著相关，与酶 PPO极显著负相关，与香豆酸极显著相关。香豆酸与酶 4CL显著

相关，与酶 PPO显著负相关。
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表 3-3 白藜芦醇及合成其前提代谢物的相关性分析

Table3-3 Correlation analysis between Resveratrol and its precursors

注：*表示 0.05显著水平，**表示 0.01显著水平。

Note:*indicates the significant level of 0.05,**indicates a significant level of 0.01.

3.3 讨论

3.3.1 不同抗性砧木品种对‘赤霞珠’葡萄叶片白藜芦醇及白藜芦醇苷含量的影响

在不同生长发育时期，不同品种之间，葡萄叶片白藜芦醇含量存在差异。研究表

明，在相同的自然条件下，不同品种的葡萄其合成白藜芦醇的能力差异较大。不同葡

萄品种中白藜芦醇含量不同[76,107]。经过试验我们发现不同砧木相同品种间葡萄叶片

白藜芦醇和白藜芦醇苷含量也不同，在本试验 8个抗性砧木中，砧木 140R的接穗‘赤

霞珠’叶片中白藜芦醇含量最高，白藜芦醇作为植物的一种抗毒素，当在植物遇到病

害时可以刺激白藜芦醇的合成，当砧木遇到不良环境时，砧木 140R的接穗‘赤霞珠’

叶片对应产生较多的白藜芦醇，合成能力较强。另一方面随着抗性砧木的研究，人们

发现葡萄砧木对接穗不仅能提高植株的抗病虫害性、抗寒性、抗旱性、耐盐碱性、耐

酸性和耐涝性，也能影响接穗品种的生长发育[108-109]，发现砧木对地上接穗部分影响

是多方面的。对于葡萄等果树砧穗互作生理机制的研究有两个基本点，即两个或多个

遗传体系在激素代谢和营养代谢上的互作[110]，果树砧木的嫁接实际上是对根系的替

换，砧木一方面影响接穗的物候期、生长势与结果习性以及果实形态、内在品质等，

另一方面影响植株体内的激素、黄酮类和酚类物质等分配与运输；同样接穗也影响着

砧木的根系生长。Li 等[23]研究发现，根系和叶片中玉米素含量变化与接穗活力有相

关性，嫁接于矮化砧上的接穗，叶片、树皮中 ABA 含量明显下降。而在本试验中不

同砧木嫁接造成‘赤霞珠’叶片白藜芦醇含量高于自根苗，具体是砧木抗性品种的差

异导致这样的试验结果还是嫁接过程对植株生长影响变化导致，还需要进一步的探讨

研究。

3.3.2 白藜芦醇与前体代谢物相关性分析

为了解葡萄在嫁接不同砧木之间叶片内含物的差别，本研究通过对‘赤霞珠’自

根苗及嫁接在 8个抗性砧木葡萄叶片的研究，发现嫁接在砧木 140R上‘赤霞珠’白

藜芦醇及白藜芦醇苷含量最高，在苯丙氨酸、肉桂酸以及香豆酸的含量测定结果中，

140R作砧木的‘赤霞珠’葡萄叶片苯丙氨酸和香豆酸含量是最高的。不同砧木的‘赤

相关系数 白藜芦醇 苯丙氨酸 肉桂酸 香豆酸 PAL C4H 4CL POD PPO Malonyl-COA 4CA

白藜芦醇 1 .574 .011 .506 .150 .519** .240 .073 .412* -.057 -.338

苯丙氨酸 1 .115 .944** -.095 .062 .606** -.268 -.487** -.028 -.231

肉桂酸 1 .287 -.204 -.173 .347 -.007 -.014 .135 -.062

香豆酸 1 -.292 -.097 .385* -.269 -.461* .099 -.180
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霞珠’葡萄叶片苯丙氨酸、肉桂酸以及香豆酸含量也存在很大差异，对苯丙氨酸和香

豆酸进行线性相关分析发现，两种物质相关系数为 0.944；在本试验中，对反式白藜

芦醇及反式白藜芦醇苷含量与其前提代谢物(苯丙氨酸、肉桂酸、香豆酸)含量进行线

性相关分析发现，反式白藜芦醇及反式白藜芦醇苷含量与其前体代谢物相关系数分别

为：0.5736、0.110、0.5057。在苯丙氨酸代谢中一切含苯丙烷骨架的物质都是由该代

谢途径直接或间接生成，咖啡酸、香豆酸、阿魏酸、芥子酸等就是其中的酚酸类产物。

在 PAL 和 C4H 的作用下，形成反式肉桂酸、香豆素等酚酸[111]。这些酚酸在 4CL、
OMT等酶的作用下，进一步转化终端产物类黄酮、木质素和植保素[112]。因此，在肉

桂酸催化生成香豆酸过程中有酚类物质产生，可能导致相关性的偏低。

3.3.3 白藜芦醇与其代谢酶分析研究

苯丙烷类代谢途径与许多代谢物的合成有关[112]，现已证试 PAL、C4H、4CL是

苯丙烷类代谢途径的三个关键酶[113]。它处于苯丙烷类代谢向形成不同类型产物的转

折点，这几个酶的活性在植物生长发育过程中不断地进行变化。同类型产物的转折点，

这三个酶的活性在植物生长发育过程中不断地进行变化。已在水稻、小麦、大麦、玉

米、荞麦等植物的种子萌发及幼苗生长过程中发现，PAL、C4H、4CL的活性均发生

变化，并且三个酶的活性变化存在着伴随性。一般酶活性最初较低或者没有，上升到

一个高峰后随后下降[114]。在芹菜、大豆细胞悬浮培养物以及马铃薯、甘薯块茎切片

中也得到了相似的结果。以果实为试材进行苯丙烷类代谢途径的研究报道甚少，且几

乎只集中在 PAL上。本研究发现不同砧穗组合间同一时期这五个酶活性大小均有很

大差异。我们将反式白藜芦醇和反式白藜芦醇苷含量与 7个酶(PAL、C4H、4CL、POD、
PPO、Malonyl-CoA、4CA)活性进行相关性分析，相关系数分别为：0.041、0.519、
0.240、0.073、0.412、-0.057、-0.338，发现 C4H和 PPO活性变化与白藜芦醇合成显

著相关。有研究表明[115]，PAL 是酚类物质代谢的限速酶；但也有研究表明[116]，烤烟

中酚类物质合成并不完全受 PAL的控制，C4H酶参与的肉桂酸向对香豆酸代谢步骤

是调控的关键点，本研究中 C4H与白藜芦醇极显著相关，表明 C4H对白藜芦醇合成

有显著影响。PPO 是酚类代谢和氧化有关重要的酶，PPO活性变化与葡萄叶片白藜

芦醇合成相关，说明 PPO在白藜芦醇的合成中也起了重要作用。在白藜芦醇合成过

程中，白藜芦醇合成关键芪合酶 STS与花色素合成的关键酶 CHS竞争同样的底物丙

二酰辅酶 A 和 4-香豆酰辅酶 A，分别进入白藜芦醇和花色素两条不同的合成途径。

苯丙氨酸通过 CHS 代谢途径产生花色素与其它酚类物质[71]，而逆境条件下会启动

STS途径，导致植株内白藜芦醇大量合成并积累 [72-73]，本研究中Malonyl-CoA和 4CA
与白藜芦醇含量呈负相关，说明在葡萄叶片苯丙氨酸代谢途径白藜芦醇和花青素的合

成中，更偏向花青素的合成。

3.4 结论

综上所述，所有‘赤霞珠’嫁接苗叶片白藜芦醇含量均高于自根苗，抗性砧木能

显著提高酿酒葡萄叶片白藜芦醇含量，在所有砧木中 140R嫁接的‘赤霞珠’葡萄叶
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片白藜芦醇含量最高；通过试验对葡萄叶片合成白藜芦醇前体物质的研究，140R嫁

接的‘赤霞珠’葡萄叶片苯丙氨酸和香豆酸含量最高，肉桂酸含量最高的是 3309M
嫁接的‘赤霞珠’葡萄叶片；相关代谢酶试验结果得出 C4H酶与葡萄叶片白藜芦醇

的合成至关重要，PPO对葡萄叶片白藜芦醇合成也密切相关；CS/140R是 8个砧穗组

合中提高‘赤霞珠’葡萄叶片白藜芦醇含量最具优势的砧穗组合。
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第四章 全文结论与研究展望

4.1 全文结论

(1)‘赤霞珠’葡萄与 8 种抗性砧木嫁接后栽植露地，第 2 年不同砧穗组合的生

长发育状况差异较大，不同砧木均降低了‘赤霞珠’的生长量；不同砧穗组合之中仅

有 CS/Kangzhen3 组合出现‘小脚 ’现象，并且较为严重。CS/3309C、CS/Fercal、
CS/Kangzhen3、CS/SO4、CS/140R在不同砧穗组合间长势较好，可进行扩大试验。

(2)CK、CS/3309M与 CS/3309C的新梢长度、可溶性糖含量优于其它砧穗组合；

CS/3309C 的砧木粗度、接穗粗度以及叶绿素含量较大，但其叶面积较小。

CS/Kangzhen3的叶绿素含量、叶面积以及接穗粗度较大；CS/Fercal的砧木粗度和接

穗粗度高于其它砧穗组合；各抗性砧木均能显著提高接穗品种‘赤霞珠’葡萄叶片的

叶绿素含量。砧木 5C嫁接的‘赤霞珠’生长指标在 8个砧木品种中均较低。

(3)不同砧木对接穗的光合特性影响各异，CS/Fercal 组合的光合速率和水分利用

率显著高于其它砧穗组合，与‘赤霞珠’自根苗无显著性差异；CS/140R的蒸腾速率

和气孔导度显著高于对照和其它砧穗组合；CS/Kangzhen3的蒸腾速率和胞间二氧化

碳浓度显著低于对照和其它砧穗组合；CS/SO4各项光合指标均低于其它砧穗组合。

净光合速率在不同处理间与气孔导度呈显著正相关，相关系数 0.766，与蒸腾速率呈

极显著正相关，相关系数为 0.890。不同处理间WUE与 Ci为负相关。

(4)所有嫁接苗成熟叶片白藜芦醇含量均高于自根苗，抗性砧木能显著提高‘赤

霞珠’葡萄叶片白藜芦醇含量 11%-46%，在所有砧木中 140R嫁接的‘赤霞珠’葡萄

叶片白藜芦醇含量最高为 18.24μg/g；通过试验对葡萄叶片合成白藜芦醇前体物质的

研究，140R嫁接的‘赤霞珠’葡萄叶片苯丙氨酸和香豆酸含量最高，肉桂酸含量最

高的是 3309M 嫁接的‘赤霞珠’葡萄叶片；相关代谢酶试验结果得出 C4H 和 PPO
与葡萄叶片白藜芦醇呈显著正相关，C4H和 PPO对葡萄叶片白藜芦醇合成密切相关；

Malonyl-CoA 和 4CA 与白藜芦醇呈负相关。CS/140R是 8 个砧穗组合中提高‘赤霞

珠’葡萄叶片白藜芦醇含量最具优势的砧穗组合。

4.2 研究展望

葡萄通过砧木嫁接可以改变植株的抗性，增加植物抵御寒冷、干旱、盐碱和病虫

害等侵害，葡萄嫁接是今后葡萄栽培的主要方式，白藜芦醇是对人体具有医疗保健作

用的物质，人类主要通过葡萄和葡萄制品来摄取该物质，研究抗性砧木对接穗葡萄生

长发育以及抗性砧木对葡萄果实白藜芦醇的影响具有重要的意义。目前，不同抗性砧

木对酿酒葡萄‘赤霞珠’接穗的生长、果实品质等已经有了大量报道，本试验对抗性

砧木对酿酒葡萄‘赤霞珠’接穗叶片白藜芦醇含量进行了研究，并得出研究结果，不

同抗性砧木抑制‘赤霞珠’的生长，但均能提高接穗‘赤霞珠’叶片白藜芦醇和叶绿

素含量。但针对不同的地区，不同气候、土壤条件，砧木对嫁接品种的物候期、长势、

形态特征、果品质量以及植物抗性等影响不同，在不同的生长时期白藜芦醇含量也不
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同，这是一个长期又复杂的过程。在抗性砧木对‘赤霞珠’果实内白藜芦醇含量影响

的方面还没有调查。并且从分子水平上研究不同组合葡萄植株在基因表达上的差异片

段，深入探讨嫁接在抗性砧木上的酿酒葡萄果实中白藜芦醇的累积途径，挖掘调控葡

萄果实内白藜芦醇合成的有效途径获得‘赤霞珠’葡萄最佳的抗性砧木，为新疆酿酒

葡萄合理利用抗性砧木，提高酿酒葡萄品质提供理论依据是以后的工作目标和方向。
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