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　　摘要：利用叶面喷施方法，探讨１００μｍｏｌ／Ｌ外施褪黑素（ＭＥＬ）溶液对低温胁迫下不同葡萄品种抗氧化酶系统和
抗坏血酸－谷胱甘肽循环（ＡｓＡ－ＧＳＨ循环）的影响，以此推论ＭＥＬ在葡萄受到低温胁迫时起到的作用。结果表明，
外源ＭＥＬ可以促进低温胁迫下葡萄抗坏血酸（ＡｓＡ）和谷胱甘肽（ＧＳＨ）含量的积累，降低ＧＳＳＧ含量。长时间（７ｈ）低
温胁迫下，外源ＭＥＬ可以降低脱氢抗坏血酸还原酶（ＤＨＡＲ）含量，能够维持较高的 ＡｓＡ－ＧＳＨ循环系统中抗坏血酸
过氧化物酶（ＡＰＸ）、ＤＨＡＲ、单脱氢抗坏血酸还原酶（ＭＤＨＡＲ）、谷胱甘肽还原酶（ＧＲ）活性。喷施外源ＭＥＬ促进了低
温胁迫下葡萄ＡｓＡ－ＧＳＨ循环快速而有效的运转，降低了低温胁迫对葡萄植株的氧化伤害，从而缓解了低温胁迫对葡
萄幼苗的伤害作用。

　　关键词：葡萄；低温胁迫；外源褪黑素；酶活性；抗坏血酸－谷胱甘肽循环；抗氧化酶
　　中图分类号：Ｓ６６３．１０１　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００２－１３０２（２０２１）２３－０１３３－０６

收稿日期：２０２１－０８－０６

作者简介：苗卫东（１９６８—），男，河南遂平人，副教授，主要从事园艺

植物栽培生理研究。Ｅ－ｍａｉｌ：ｗａｎｇｍｅｎｇ９９１２２６＠１６３．ｃｏｍ。

通信作者：樊秀彩，硕士，研究员，主要从事葡萄遗传资源研究。

Ｅ－ｍａｉｌ：ｆａｎｘｉｕｃａｉ＠ｃａａｓ．ｃｎ。

　　葡萄（ＶｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａＬ．）是我国及世界上的重要
水果之一，但在葡萄栽培生产过程中常常遭遇低温

胁迫。低温常常引起植物生理代谢紊乱，生长发育

受到抑制，降低产量和品质。目前对低温胁迫的研

究主要集中在膜伤害、光合、渗透调节物质、抗氧化

酶活性等方面［１］。褪黑素（ｍｅｌａｔｏｎｉｎ，简称 ＭＥＬ）是
一种生物调节剂，它不仅在植物的正常生长和发育

过程中扮演着必不可少的角色，而且它还可以通过

提高抗氧化酶活性，降低活性氧（ＲＯＳ）含量，提高
植株抗性，以此缓解多种环境胁迫，如抗寒、干旱、

盐渍、营养元素缺乏等［２－３］。

近年来，ＭＥＬ介导植物对生物和非生物胁迫下
的抗性研究越来越受到人们关注，已有研究表明，

适宜浓度的ＭＥＬ处理可以提高植物对低温的忍耐
性，但效果却因 ＭＥＬ处理的浓度、逆境类型及植物
种类而异。抗坏血酸－谷胱甘肽（ＡｓＡ－ＧＳＨ）循环
系统是植物体内清除活性氧自由基的重要途径，但

关于 ＭＥＬ是否参与调节低温胁迫下葡萄体内
ＡＳＡ－ＧＳＨ循环，缓解低温胁迫对葡萄植株的氧化
伤害研究报道较少［４－５］。本试验选取砧木品种 ＳＯ４
葡萄（ＳＯ４ｇｒａｐｅ）、红提葡萄（ＲｅｄＧｌｏｂｅｇｒａｐｅ）和无
核白葡萄（ＴｈｏｍｐｓｏｎＳｅｅｄｌｅｓｓｇｒａｐｅ）３个葡萄品种的
一年生盆栽自根苗为试验材料，研究外源ＭＥＬ对低
温胁迫下葡萄ＡｓＡ－ＧＳＨ循环的影响，为进一步研
究外源ＭＥＬ对葡萄植株抗低温胁迫能力的影响、
ＭＥＬ缓解低温伤害等方面提供一定的理论依据，为
葡萄防寒管理提供一定的理论依据和技术指导。

１　材料与方法

１．１　材料
试验材料采集于河南科技学院葡萄种质资源

圃（试验地点：３５°１６′５６″Ｎ，１１３°５５′４９″Ｅ；试验时
间：２０２１年３—９月）。以ＳＯ４葡萄、红提葡萄、无核
白葡萄３个葡萄品种的一年生自根苗为试验材料，
采用盆栽方式，盆口直径为３０ｃｍ、高为２５ｃｍ。每
盆装沙壤土４．０ｋｇ。
１．２　方法
１．２．１　材料处理 　盆栽苗长势良好后进行试验处
理，每个品种随机选取１０盆，每盆种植１株一年生
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自根苗，首先进行低温胁迫处理试验（－１５℃），常
温温度为２５℃，２４ｈ后取材测定各项指标，每个处
理重复３次；然后０９：００—１０：００时采用１００μｍｏｌ／Ｌ
外施褪黑素（ＭＥＬ）溶液进行叶面喷施，ＭＥＬ溶液里
添加０．５％ Ｔｗｅｅｎ－２０增加表面附着。叶面喷施
３ｄ后，测定各项指标。试验设计４个处理：（１）对
照，喷施清水后进行常温处理；（２）低温，喷施清水
后进行低温处理，处理１、４、７、１１、２４ｈ；（３）ＭＥＬ，常
温的喷施 ＭＥＬ；（４）低温 ＋ＭＥＬ，低温处理的喷施
ＭＥＬ。从每个处理的植株中上部选取叶片３张，所
采样品生长势及管理水平一致。

１．２．２　抗氧化酶系统中抗氧化酶活性的测定　超
氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性采用 ＳＯＤ抑制氮蓝四唑
（ＮＢＴ）光化还原法进行测定，过氧化物酶（ＰＯＤ）活
性采用愈创木酚法进行测定，过氧化氢酶（ＣＡＴ）活
性采用高锰酸钾滴定法进行测定［６］。以上生理指

标均采用北京索莱宝科技发展公司试剂盒进行测

定，型号分别为ＢＣ０７００、ＰＲ１４００、ＢＣ１３４０，每个指标
类型重复测定３次。
１．２．３　ＡｓＡ－ＧＳＨ循环代谢物指标的测定　还原
型 抗 坏 血 酸 （ＡｓＡ）、氧 化 型 抗 坏 血 酸

（ｄｅｈｙｄｒｏａｓｃｏｒｂｉｃａｃｉｄ，简称 ＤＨＡ）含量的测定采用
二联吡啶法［７］。氧化型谷胱甘肽（ＧＳＳＧ）、还原型
谷胱甘肽（ＧＳＨ）含量的测定采用 Ｎａｇａｌａｋｓｈｍｉ等的
ＤＴＮＢ检测法［８］。抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）、脱
氢抗坏血酸还原酶（ＤＨＡＲ）以及谷胱甘肽还原酶
（ＧＲ）活性的测定参考 Ｎａｋａｎｏ等的方法［９］，单脱氢

抗坏血酸还原酶 （ＭＤＨＡＲ）活性的测定参考
Ｋｒｉｖｏｓｈｅｅｖａ等的方法［１０］。以上生理指标均采用北

京索莱宝科技有限公司试剂盒进行测定，型号分别

为 ＢＣ１１７０、ＢＣ１１６０、ＢＣ０１９５、ＢＣ０６５０、ＢＣ１２３０、
ＢＣ１１８０，每个指标类型重复测定３次。
１．３　数据处理

采用ＳＰＳＳ２２．０软件进行数据处理。

２　结果与分析

２．１　褪黑素对低温胁迫下不同葡萄品种抗氧化酶
活性的影响

２．１．１　低温胁迫下不同葡萄品种抗氧化酶活性的
变化　由表１可知，低温胁迫处理后，３个葡萄品种
的ＳＯＤ和ＣＡＴ依然保持较高的酶活性，这可能是
ＳＯＤ和ＣＡＴ保护酶活性的耐寒机制已形成，当处理
７ｈ时，酶活性达到最高，与常温相比差异极显著（Ｐ＜
０．０１），这是低温的一种适应性反应，使其比在常温
下能更有效地清除体内的有毒物质，保护葡萄植株

免受伤害或减少伤害。当低温胁迫 ７ｈ时，砧木
ＳＯ４葡萄的ＳＯＤ和ＣＡＴ活性最高，分别达到（５．８３±
０．００２６５）Ｕ／ｇ鲜质量（ＦＷ）和（６５．２０±００７２１）Ｕ／ｇ
鲜质量。但到７ｈ后，３个葡萄品种的 ＳＯＤ和 ＣＡＴ
活性均开始随着处理时间的增加呈下降趋势，说明

随着低温处理时间的延长，葡萄植株有受冻害的可

能，因此在葡萄栽植管理过程中，遇到低温胁迫时，

葡萄品种、温度和时间都是必须要考虑的因素。随

着低温胁迫时间的增加，３个葡萄品种的 ＰＯＤ活性
均呈逐渐下降的趋势，低温处理２４ｈ，ＳＯ４葡萄的
ＰＯＤ活性降低到（７０．００±１．１０００）Ｕ／ｇＦＷ，红提
葡萄的ＰＯＤ活性为（４６．６７±０．１１５３）Ｕ／ｇＦＷ，无
核白葡萄的 ＰＯＤ活性仅为（４１．６７±０．０８５４）Ｕ／ｇ
ＦＷ。说明随着低温胁迫时间的延长，抗氧化酶的活
性受到破坏，葡萄植株受到低温伤害。

表１　低温处理下不同葡萄品种抗氧化酶活性的变化（ｘ±ｓ） Ｕ／ｇ　

品种 指标 常温
低温处理时间

１ｈ ４ｈ ７ｈ １１ｈ ２４ｈ

ＳＯ４葡萄 ＳＯＤ活性 １．７０±０．０６９３ｅＥ ２．１７±０．０５５７ｃｄＣＤ ３．０７±０．０３６１Ｂｂ ５．８３±０．０２６５ａＡ ２．４２±０．０４００ｃＣ １．３７±０．０２００ｆＦ

ＰＯＤ活性 １１０．００±２．６４５８ａＡ１０５．００±２．６８５１ｂＢ １００．０２±０．０１７３ｂｃＢＣ９７．３３±０．０７５５ｄＤ ９５．００±０．６７２７ｅＥ ７０．００±１．１０００ｆＦ

ＣＡＴ活性 ４８．３１±０．０３６１ｆＦ ５０．１６±０．０９１７ｅＥ ５２．２０±０．０３６１ｄｅＤＥ６５．２０±０．０７２１ａＡ ６１．８７±０．０６１１ｂＢ ５６．２０±０．２６４６ｃＣ

红提葡萄 ＳＯＤ活性 １．５７±０．０２６５ｅＦ ２．６２±０．０２６５ｃＣ ３．２５±０．０２００ｂＢ ５．２７±０．０２００ａＡ ２．２２±０．０２６５ｃｄＣＤ ０．９３±０．０２００ｆＦ

ＰＯＤ活性 ９０．００±１．７３２１ａＡ ８６．００±１．０５３６ｂＢ ７７．００±１．７３２１ｃＣ ６５．００±０．８８８８ｄＤ ５５．００±１．２７６７ｅＥ ４６．６７±０．１１５３ｆＦ

ＣＡＴ活性 ２７．００±０．４３５９ｆＦ ３０．１３±０．０３６１ｅＥ ３７．２７±０．０６５６ｄＤ ５５．２５±０．０４３６ａＡ ４４．５０±０．３６０６ｂＢ ４１．５６±０．０４５８ｃＣ

无核白葡萄 ＳＯＤ活性 １．５３±０．０３６１ｅＥ １．８４±０．０１７３ｄＤ ２．５６±０．０４３６ｂＢ ４．１４±０．０２６５ａＡ ２．１６±０．０２６５ｃＣ ０．６２±０．０３６１ｆＦ

ＰＯＤ活性 ８０．１３±０．１２１２ａＡ ７３．６９±０．０７５５ｂＢ ６３．１１±０．０７８１ｃＣ ５９．３３±０．０４５８ｄＤ ４９．９９±０．０４５８ｅＥ ４１．６７±０．０８５４ｆＦ

ＣＡＴ活性 ２２．７７±０．０２６５ｅｆＥＦ３４．３８±０．０２６５ｄＤ ４３．７５±０．０３４６ｂＢ ５５．１３±０．０４３６ａＡ ３９．１３±０．０２６５ｃＣ ２３．１３±０．０２００ｅＥ

　　注：同行数据后不同大、小写字母表示在０．０１、０．０５水平上差异显著。下表同。
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２．１．２　褪黑素对低温胁迫下不同葡萄品种抗氧化
酶活性的影响　由表２可知，在１～２４ｈ低温胁迫
时间内，喷施外源 ＭＥＬ，３个葡萄品种 ＳＯＤ和 ＣＡＴ
活性均呈现先升高后降低的趋势，在７ｈ时酶活性
达到最高，与常温相比差异极显著（Ｐ＜０．０５）；ＰＯＤ
活性呈现逐渐下降的趋势。在低温胁迫的整个过

程中，喷施外源ＭＥＬ显著提高了ＳＯＤ和ＣＡＴ活性。

喷施外源ＭＥＬ降低了低温胁迫下的 ＰＯＤ活性，说
明喷施外源 ＭＥＬ在低温胁迫下可以提高葡萄 ＳＯＤ
和ＣＡＴ活性，抑制ＰＯＤ活性，说明喷施外源ＭＥＬ可
以增加葡萄植株体内抗氧化物酶活性，间接增加了

抗氧化物质的含量，能有效地清除体内的自由基，

提高葡萄植株抵抗低温胁迫的能力。

表２　褪黑素对低温胁迫下不同葡萄品种抗氧化酶活性的影响（ｘ±ｓ） Ｕ／ｇ　

品种 指标 常温
低温处理时间

１ｈ ４ｈ ７ｈ １１ｈ ２４ｈ

ＳＯ４葡萄 ＳＯＤ活性 ３．３３±０．０２６５ｅＥ ３．６７±０．０６２５ｃｄＣＤ ４．５７±０．０２００ｂＢ ６．６５±０．０４５８ａＡ ３．９３±０．０３６１ｃＣ ２．６７±０．０３６１ｆＦ

ＰＯＤ活性 １３０．３３±０．０３６１ａＡ１２５．１１±０．０７００Ｂｂ １１０．３３±０．０４３６ｃＣ １０１．３３±０．０７００ｄＤ ９８．９９±０．０４５８ｄｅＤＥ８２．５０±０．２６４６ｆＦ

ＣＡＴ活性 ５２．００±０．１７３２ｆＦ ５６．３３±０．０２００ｅＥ ６２．６９±０．０９６４ｃＣ ７５．３３±０．０２００ａＡ ７０．６７±０．０４５８ｂＢ ６０．２９±０．０８７２ｄＤ

红提葡萄 ＳＯＤ活性 １．９９±０．０５５７ｅＥ ２．３３±０．０３４６ｄＤ ４．８８±０．０３６１ｂＢ ６．６３±０．０２６５ａＡ ３．３３±０．０１００ｃＣ ０．９９±０．０３６１ｆＦ

ＰＯＤ活性 １２３．６７±０．０４３６ａＡ１１０．５３±０．０５５７ｂＢ １０３．７３±０．０２００ｃＣ １００．１３±０．０２６５ｄＤ ９３．３３±０．０５２０ｅＥ ８０．１１±０．０８８９ｆＦ

ＣＡＴ活性 ３０．３３±０．０６２４ｅＥ ３９．９９±０．０９１７ｄＤ ５０．６７±０．０４５８ｂＢ ６５．６７±０．０７８１ａＡ ４５．３３±０．０２００ｃＣ ３０．６７±０．０４５８ｅＥ

无核白葡萄 ＳＯＤ活性 １．６７±０．０４５８ｅＥ ３．３３±０．０２６５ｄＤ ４．００±０．０２６５ｂＢ ５．７３±０．０２６５ａＡ ３．６７±０．０４３６ｃＣ １．３３±０．０１７３ｆＦ

ＰＯＤ活性 ９１．１１±０．０５２９ａＡ ８０．３３±０．０８７２ｂＢ ６９．８９±０．１０５８ｃＣ ６１．１１±０．０７００ｄＤ ５３．３３±０．０７２１ｅＥ ４７．６７±０．０４５８ｆＦ

ＣＡＴ活性 ２７．００±０．１０８２ｆＦ ３６．１３±０．０３００ｅＥ ４２．２７±０．０５００ｄＤ ６４．３３±０．０３００ａＡ ５４．６７±０．０４３６ｂＢ ４５．９９±０．０５５７ｃＣ

２．２　褪黑素对低温胁迫下不同葡萄品种 ＡｓＡ－
ＧＳＨ循环途径的影响
２．２．１　低温胁迫下不同葡萄品种 ＡｓＡ－ＧＳＨ循环
中酶活性和代谢物的变化　在抗坏血酸代谢中，
ＡＰＸ以 ＡｓＡ作为电子供体，催化 ＡｓＡ与 Ｈ２Ｏ２反
应，达到分解 Ｈ２Ｏ２的目的；ＭＤＨＡＲ以还原型辅酶
ＩＩ（ＮＡＤＰＨ）作为电子供体，将单脱氢抗坏血酸
（ＭＤＨＡ）还原为 ＡｓＡ；脱氢抗坏血酸还原酶
（ＤＨＡＲ）在碱性条件下催化 ＧＳＨ使脱氢抗坏血酸
还原酶（ＤＨＡ）还原为 ＡｓＡ；谷胱甘肽还原酶（ＧＲ）
是一种黄素蛋白氧化还原酶，能催化 ＧＳＳＧ还原为
ＧＳＨ，从而使细胞内的谷胱甘肽库保持在还原状态。

由表３可知，低温胁迫过程中，随着处理时间的
延长，３个葡萄品种 ＡＰＸ、ＧＲ、ＤＨＡＲ和 ＭＤＨＡＲ活
性呈现先升高后降低的趋势，而且低温７ｈ时极显
著高于常温水平。低温处理 ７ｈ时，ＳＯ４葡萄中
ＧＲ、ＤＨＡＲ和 ＭＤＨＡＲ活性分别达到（６．２７±
０．０１００）μｍｏｌ／ｇ、（１０．８６±０．０２００）μｍｏｌ／ｇ和
（６２７±０．０２６３）μｍｏｌ／ｇ，而 ＡＰＸ活性在红提葡萄
中达到（１８．４８±０．０５００）Ｕ／ｇＦＷ，是 ３个葡萄品
种中ＡＰＸ活性最高的。值得注意的是，ＳＯ４葡萄中
ＭＤＨＡＲ活性在低温处理 ４ｈ时达到峰值，这比红
提葡萄和无核白葡萄中ＭＤＨＡＲ活性峰值提早３ｈ。
结果表明，３个葡萄品种在抵抗低温胁迫过程中

ＡｓＡ－ＧＳＨ循环中各种酶活性明显增加，且 ＳＯ４葡
萄的增加幅度更大。但超过７ｈ低温胁迫后，３个不
同葡萄品种 ＡＰＸ、ＧＲ、ＤＨＡＲ和 ＭＤＨＡＲ活性开始
出现下降，说明低温胁迫一定时间内，葡萄自身会

启动体内ＡｓＡ－ＧＳＨ循环系统中的酶活性，提高防
御能力，但是随着低温胁迫时间的延长，这种能力

会下降，ＡｓＡ－ＧＳＨ循环系统中 ＡＰＸ、ＧＲ、ＤＨＡＲ和
ＭＤＨＡＲ活性下降。

低温胁迫期间３个葡萄品种的 ＡｓＡ和 ＧＳＨ含
量及ＧＳＨ／ＧＳＳＧ比值的变化与酶活性变化一致，均
表现为先上升后下降的趋势，而氧化型谷胱甘肽含

量则为逐渐下降趋势，低温处理２４ｈ后，ＳＯ４葡萄、
红提葡萄和无核白葡萄分别降低到（４．０３±
０．０３４６）ｍｍｏｌ／ｇＦＷ、（２．２１±０．０３００）ｍｍｏｌ／ｇＦＷ
和（２．０５±０．０２００）ｍｍｏｌ／ｇＦＷ。３个葡萄品种的
ＡｓＡ和ＧＳＨ含量在低温胁迫７ｈ时达到最大值，与
对照相比差异极显著。３个葡萄品种中ＳＯ４葡萄的
ＡｓＡ含量、ＧＳＨ含量以及 ＧＳＨ／ＧＳＳＧ值最高，分别
达到 （３．１３±０．０３４６）ｍｍｏｌ／ｇＦＷ、（４．２７±
０．０５２９）ｍｍｏｌ／ｇＦＷ和５７．７４％；其次为红提葡萄，
该品种的ＡｓＡ含量、ＧＳＨ含量以及ＧＳＨ／ＧＳＳＧ值分
别为 （２．８９±００５５７）ｍｍｏｌ／ｇＦＷ、（１．２１±
０．０３６１）ｍｍｏｌ／ｇＦＷ 和 ４５．６６％；无核白葡萄的
ＡｓＡ含量、ＧＳＨ含量以及 ＧＳＨ／ＧＳＳＧ值最低，依此
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为 （１５５ ±０．０３４６）ｍｍｏｌ／ｇ ＦＷ、（１．０１ ±
０．０３６１）ｍｍｏｌ／ｇＦＷ和３９．１５％。说明低温胁迫期
７ｈ之前，３个葡萄品种中的 ＡｓＡ含量和 ＧＳＨ含量
增加，ＧＳＳＧ含量降低，促使 ＡｓＡ最大程度地保持在
还原状态，有利于增强葡萄幼苗抵抗低温胁迫的能

力，而随着低温胁迫时间的延长，ＡｓＡ－ＧＳＨ循环系
统中ＡＰＸ、ＧＲ、ＤＨＡＲ和ＭＤＨＡＲ活性降低，ＧＳＨ含
量和ＧＳＳＧ含量降低，促使ＡｓＡ含量下降，葡萄会受
到低温伤害。

表３　低温胁迫下不同葡萄品种ＡｓＡ－ＧＳＨ循环中酶活性和代谢物的变化（ｘ±ｓ）

品种 指标 常温
低温处理时间

１ｈ ４ｈ ７ｈ １１ｈ ２４ｈ

ＳＯ４葡萄 ＡＰＸ活性（μｍｏｌ／ｇ） ７．０７±０．０３６１ｆＦ ９．３０±０．２６４６ｄＤ １６．７４±０．０９５４ａＡ １７．４６±０．０３６１ｂＢ １１．９０±０．０３６１ｃＣ ７．８１±０．０３０６ｅＥ

ＧＲ活性（μｍｏｌ／ｇ） ２．４７±０．０４５８ｄＤ ３．９０±０．５０００ｃＣ ５．９１±０．０６０８ｂＢ ６．２７±０．０１００ａＡ １．７５±０．０３６１ｅＥ １．６６±０．０２６５ｆＦ

ＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／ｇ） ２．４８±０．０３２１ｆＦ ４．３３±０．０３００ｃＣ ４．８６±０．０１７３ｂＢ １０．８６±０．０２００ａＡ ４．００±０．２６４６ｄＤ ３．２１±０．０１００ｅＥ

ＭＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／ｇ） １．６２±０．０２００ｆＦ ２．８９±０．０２００ｄＤ ７．３２±０．０４３６ａＡ ６．２７±０．０２６５ｂＢ ４．７０±０．０４３６ｃＣ ２．０１±０．０３４６ｅＥ

抗坏血酸含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） １．７２±０．０１００ｄＤ ２．１１±０．０３６１ｃＣ ２．９６±０．０３００ｂＢ ３．１３±０．０３４６ａＡ １．１３±０．０２００ｅＥ １．０５±０．０２００ｆＦ

谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） １．５４±０．０２００ｅ ２．０１±０．０７９４ｄ ２．７１±０．０６２４ｂ ４．２７±０．０５２９ａＡ ２．１３±０．０３６１ｃ １．０１±０．０７２１ｆ

氧化型谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ）９．２３±０．０４５８ａＡ ８．９６±０．０４３６ｂＢ ８．１１±０．０４５８ｃＣ ７．６６±０．０３６１ｄＤ ５．９２±０．０６２４ｅＥ ４．０３±０．０３４６ｆＦ

还原型／氧化型谷胱甘肽（％） １６．６８±０．０３４６ｆＦ ２２．４３±０．０２６５ｅＥ ３３．４２±０．０３４６ｃＣ ５７．７４±０．０３００ａＡ ３５．９８±０．０３６１ｂＢ ２５．０６±０．０２６５ｄＤ

红提葡萄 ＡＰＸ活性（μｍｏｌ／ｇ） ８．０３±０．０１００ｅＥ ９．２５±０．０５５７ｄＤ １５．７６±０．０５５７ｂＢ １８．４８±０．０５００ａＡ １４．４４±０．０４３６ｃＣ ６．５６±０．０２６５ｆＦ

ＧＲ活性（μｍｏｌ／ｇ） １．５８±０．０７００ｆＦ ３．０２±０．０２００ｃＣ ３．９６±０．０３６１ｂＢ ５．３４±０．０４００ａＡ ２．７２±０．０２６５ｄＤ １．６８±０．０４３６ｅＥ

ＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／ｇ） １．４８±０．０１７３ｅＥ ２．６４±０．０３４６ｄＤ ５．６１±０．０２００ｂＢ １０．５２±０．０２６５ａＡ ３．２７±０．０１００ｃＣ １．２４±０．０１７３ｆＦ

ＭＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／ｇ） １．６７±０．０４５８ｅＥ ２．６７±０．０３４６ｃＣ ３．１５±０．０２６５ｂＢ ５．３３±０．０２６５ａＡ ２．６７±０．０１７３ｃＣ ２．００±０．０３６１ｄＤ

抗坏血酸含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） １．８９±０．０３００ｄＤ ２．０９±０．０７９４ｃＣ ２．２３±０．０２６５ｂＢ ２．８９±０．０５５７ａＡ １．０５±０．０２６５ｅＥ ０．５６±０．０２６５ｆＦ

谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） ０．７５±０．０３６１ｄｅＤＥ ０．９９±０．０９６４ｃＣ １．０３±０．０２００ｂＢ １．２１±０．０３６１ａＡ ０．７７±０．０２００ｄＤ ０．４３±０．０３６１ｆＦ

氧化型谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ）５．６３±０．０１７３ａＡ ５．４１±０．０７００ｂＢ ３．８９±０．０２００ｃＣ ２．６５±０．０２６５ｄＤ ２．３３±０．０２６５ｅＥ ２．２１±０．０３００ｆＦ

还原型／氧化型谷胱甘肽（％） １３．３２±０．０２６５ｆＦ １８．３０±０．０３６１ｅＥ ２６．４８±０．０３４６ｃＣ ４５．６６±０．０２６５ａＡ ３３．０５±０．０３６１ｂＢ １９．６３±０．０２６５ｄＤ

无核白葡萄 ＡＰＸ活性（μｍｏｌ／ｇ） ７．０７±０．０２６５ｅＥ ８．９３±０．０２６５ｄＤ １４．８８±０．０６２４ｂＢ １７．５０±０．０７５５ａＡ １４．６１±０．０６０８ｂｃＢＣ ５．８２±０．０３６１ｆＦ

ＧＲ活性（μｍｏｌ／ｇ） １．４７±０．０３６１ｅＥ ２．３３±０．０３６１ｃＣ ２．６９±０．０２６５ｂＢ ３．６７±０．０２６５ａＡ ２．００±０．０３００ｄＤ １．３３±０．０２００Ｆｆ

ＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／ｇ） ０．９９±０．０８１９ｆＦ １．５６±０．０２６５ｄＤ ３．５７±０．０２００ｂＢ ６．４８±０．０２６５ａＡ ３．２２±０．０２００ｃＣ １．０９±０．０２００ｅＥ

ＭＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／ｇ） １．１１±０．０３６１ｅＥ １．６８±０．０４３６ｄＤ ２．７２±０．０３６１ｂＢ ４．４６±０．０２６５ａＡ １．５７±０．０２００ｃＣ ０．８９±０．０２６５ｆＦ

抗坏血酸含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） ０．４９±０．０２６５ｅＥ ０．９３±０．０８７２ｄＤ １．０２±０．０５２９ｃＣ １．５５±０．０３４６ａＡ １．２５±０．０１７３ｂＢ ０．３６±０．０２６５ｆＦ

谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） ０．５２±０．０１７３ｅＥ ０．７９±０．０７９４ｃＣ ０．８８±０．０３６１ｂＢ １．０１±０．０３６１ａＡ ０．６５±０．０２００ｄＤ ０．３８±０．０２６５ｆＦ

氧化型谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ）５．１８±０．０２６５ａＡ ５．０７±０．０２００ｂＢ ３．７７±０．０２００ｃＣ ２．５８±０．０５２９ｄＤ ２．４４±０．０２００ｅＥ ２．０５±０．０２００ｆＦ

还原型／氧化型谷胱甘肽（％） １０．０４±０．０２６５ｆＦ １５．５８±０．０３６１ｅＥ ２３．３４±０．０２６５ｂｃＢＣ ３９．１５±０．０３６１ａＡ ２５．３３±０．０３４６ｂＢ １８．５４±０．０３００ｄＤ

２．２．２　褪黑素对低温胁迫下不同葡萄品种 ＡｓＡ－
ＧＳＨ循环途径的影响　ＧＲ、ＤＨＡＲ、ＭＤＨＡＲ对维持
ＡｓＡ－ＧＳＨ循环的有效运行具有重要的作用。由表
４可知，低温胁迫下喷施外源 ＭＥＬ，ＡＰＸ、ＧＲ、ＤＨＡＲ
和ＭＤＨＡＲ活性在７ｈ前逐渐增加，随后快速下降。
低温胁迫 １～１１ｈ时喷施外源 ＭＥＬ，ＡＰＸ、ＧＲ、
ＤＨＡＲ、ＭＤＨＡＲ活性显著高于常温。喷施外源ＭＥＬ
在低温胁迫７ｈ时，ＳＯ４葡萄中ＤＨＡＲ和ＭＤＨＡＲ活
性均高于红提葡萄和无核白葡萄，分别达到（１２．１１±
０．０４００）、（８．５０±０．０４３６）μｍｏｌ／ｇ；而ＡＰＸ和ＧＲ
活性在红提葡萄中最高，分别达到（２９．３３±
０．０４５８）Ｕ／ｇＦＷ和（８．９３±０．０２６５）μｍｏｌ／ｇ。说
明施用外源ＭＥＬ能保持相对较高的ＡＰＸ、ＭＤＨＡＲ、

ＤＨＡＲ和ＧＲ活性，增强植株对Ｈ２Ｏ２等活性氧的清
除能力。

ＧＳＨ不仅是一种抗氧化物质，而且是脱氢抗坏
血酸还原酶（ＤＨＡ）的电子供体，能清除生物体内的
自由基从而解除毒害，它通过 ＡｓＡ－ＧＳＨ循环可加
快ＡｓＡ再生［１］。在低温胁迫时喷施外源 ＭＥＬ处理
期间，３个葡萄品种中 ＡｓＡ含量、ＧＳＨ含量、ＧＳＳＧ
含量和ＧＳＨ／ＧＳＳＧ值的变化均表现为先上升后下
降的趋势。低温胁迫中喷施外源ＭＥＬ增加了ＡｓＡ、
ＧＳＨ、ＧＳＳＧ含量，其中低温胁迫 ７ｈ时施加外源
ＭＥＬ，ＡｓＡ、ＧＳＨ、ＧＳＳＧ含量和 ＧＳＨ／ＧＳＳＧ值达到最
大，与对照相比，效果差异极显著（Ｐ＜０．０１）。３个
葡萄品种中 ＳＯ４葡萄的 ＡｓＡ、ＧＳＨ、ＧＳＳＧ含量及
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ＧＳＨ／ＧＳＳＧ值最高，分别达到（４．６７±０．０６２４）、
（５６７±０．０２６５）、（９．１６±０．０４５８）ｍｍｏｌ／ｇＦＷ和
６１．９０％；其次为红提葡萄，该品种 ＡｓＡ、ＧＳＨ、ＧＳＳＧ
含量以及 ＧＳＨ／ＧＳＳＧ值分别为（３．９９±０．０２００）、
（２．３３±０．０３６１）、（４．６７±０．０４５８）ｍｍｏｌ／ｇＦＷ和
４９８９％；而无核白葡萄的 ＡｓＡ、ＧＳＨ、ＧＳＳＧ含量以
及ＧＳＨ／ＧＳＳＧ值是３个品种中最低的，仅为（３．００±

０．０２６５）、（１．７９±０．０２６５）、（４．３３±００１００）ｍｍｏｌ／ｇ
ＦＷ和４１．３４％。可见，低温胁迫下喷施适量 ＭＥＬ
可显著提高ＧＳＨ含量，降低ＧＳＳＨ含量，导致ＧＳＨ／
ＧＳＳＧ的比值明显提高。说明喷施外源褪黑素可通
过提高ＡｓＡ－ＧＳＨ循环系统的代谢活动，减轻活性
氧对葡萄幼苗的伤害，从而提高葡萄抵抗低温胁迫

的能力。

表４　褪黑素对低温胁迫下不同葡萄品种ＡｓＡ－ＧＳＨ循环途径的影响（ｘ±ｓ）

品种 指标 常温
低温处理时间

１ｈ ４ｈ ７ｈ １１ｈ ２４ｈ

ＳＯ４葡萄 ＡＰＸ活性（μｍｏｌ／Ｌ） ８．６７±０．０６２４ｆＦ １０．８８±０．０２６５ｄＤ １７．３３±０．０２００ｂＢ １８．６７±０．０１７３ａＡ １３．３３±０．０２６５ｃＣ ９．８９±０．０７５５ｅＥ

ＧＲ活性（μｍｏｌ／Ｌ） ３．９９±０．０７５５ｄＤ ５．３３±０．０１７３ｃＣ ６．４３±０．０３００ｂＢ ７．３３±０．０４５８ａＡ ３．２５±０．０２００ｄｅＤＥ ２．６７±０．０５００ｆＦ

ＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／Ｌ） ４．１２±０．０２５２ｅＥ ５．９９±０．０３６１ｂｃＢＣ ６．２２±０．０４５８ｂＢ １２．１１±０．０４００ａＡ ４．７７±０．０５２９ｄＤ ３．６７±０．０４００ｆＦ

ＭＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／Ｌ） ２．６７±０．０４００ｅＥ ４．３３±０．０６９３ｄＤ ５．５８±０．０５２０ｃＣ ８．５０±０．０４３６ａＡ ７．３３±０．０５５７ｂＢ ２．３３±０．０３００ｅｆＥＦ

抗坏血酸含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） ２．５０±０．０３００ｄＤ ３．００±０．０１７３ｂｃＢＣ ３．９９±０．０１７３ｂＢ ４．６７±０．０６２４ａＡ ２．３３±０．０４３６ｅＥ １．６７±０．０４００ｆＦ

谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） ２．６７±０．０２６５ｅＥ ３．５０±０．０５５７ｃＣ ４．３３±０．０２０ｂＢ ５．６７±０．０２６５ａＡ ３．３３±０．０２６５ｃｄＣＤ １．６７±０．０５００ｆＦ

氧化型谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ）１１．３３±０．０３００ａＡ １０．３３±０．０２６５ｂＢ ８．６７±０．０９５ｄＤ ９．１６±０．０４５８ｃＣ ７．３３±０．０３６１ｅＥ ６．００±０．０２００ｆＦ

还原型／氧化型谷胱甘肽（％） ２３．５７±０．０３４６ｅｆＥＦ ３３．８８±０．０４３６ｄＤ ４９．９４±０．０２６５ｂＢ ６１．９０±０．０５２９ａＡ ４５．４３±０．０２６５ｃＣ ２７．８３±０．０４５８ｅＥ

红提葡萄 ＡＰＸ活性 （μｍｏｌ／Ｌ） １０．１１±０．０３６１ｄＤ １２．３３±０．０５５７ｃＣ １５．７６±０．０２６５ｂＢ ２９．３３±０．０４５８ａＡ １５．６７±０．０４３６ｂＢ ９．９６±０．０２６５ｅＥ

ＧＲ活性（μｍｏｌ／Ｌ） ３．００±０．０４５８ｅＥ ４．５５±０．０１７３ｃＣ ５．６７±０．０２００ｂＢ ８．９３±０．０２６５ａＡ ４．３３±０．０９５４ｃｄＣＤ ２．００±０．０４３６ｆＦ

ＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／Ｌ） １．３９±０．０６０８ｆＦ ３．００±０．０２６５ｄＤ ３．５７±０．０１００ｃＣ ７．６７±０．０１７３ａＡ ４．７２±０．０５５７ｂＢ ２．６７±０．０４５８ｅＥ

ＭＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／Ｌ） ２．６０±０．０１７３ｄｅＤＥ ３．１１±０．０２００ｃＣ ４．２２±０．０３６１ｂＢ ６．２６３３±０．５７７７ａＡ ２．９９±０．０７５５ｄＤ １．３３±０．０３４６ｆＦ

抗坏血酸含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） ２．００±０．０１７３ｄｅＤＥ ２．３３±０．０２６５ｄＤ ３．００±０．０２６５ｂＢ ３．９９±０．０２００ａＡ ２．５０±０．０４５８ｃＣ １．０３±０．０１００ｆＦ

谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） １．２０±０．０３６１ｅＥ １．４５±０．０３６１ｃＣ １．９９±０．０１００ｂＢ ２．３３±０．０３６１ａＡ １．５０±０．０２００ｄＤ ０．９９±０．０２００ｆＦ

氧化型谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） ７．３３±０．０２６５ａＡ ６．５０±０．０３６１ｂＢ ５．３３±０．０１００ｃＣ ４．６７±０．０４５８ｄＤ ３．６７±０．０７８１ｅＥ ３．１１±０．０４５８ｆＦ

还原型／氧化型谷胱甘肽（％） １６．３７±０．０２６５ｆＦ ２２．９１±０．０５２９ｅＥ ３７．３４±０．０３００ｃＣ ４９．８９±０．０３４６ａＡ ４０．８７±０．０４３６ｂＢ ３１．８３±０．０４００ｄＤ

无核白葡萄 ＡＰＸ活性（μｍｏｌ／Ｌ） ７．９９±０．０１００ｅＥ ９．６７±０．０２００ｄＤ １６．９９±０．０２６５ｃＣ ２２．３３±０．０３４６ａＡ １９．００±０．０３６１ｂＢ ７．６７±０．０２６５ｅｆＥＦ

ＧＲ活性（μｍｏｌ／Ｌ） ２．６７±０．０３６１ｅＥ ３．９９±０．０１００ｃＣ ４．３３±０．０４５８ｂＢ ５．６７±０．０５５７ａＡ ３．５０±０．０６０８ｄＤ １．６７±０．０４００ｆＦ

ＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／Ｌ） １．３９±０．０６０８ｆＦ ３．００±０．０２６５ｃｄＣＤ ３．５７±０．０１００ｃＣ ７．６７±０．０１７３ａＡ ４．７２±０．０５５７ｂＢ ２．６７±０．０４５８ｅＥ

ＭＤＨＡＲ活性（μｍｏｌ／Ｌ） ２．６０±０．０１７ｄｅＤＥ ３．１１±０．０２００ｃＣ ４．２２±０．０３６１ｂＢ ６．２６３３±０．５７７７ａＡ ２．９９±０．０７５５ｄＤ １．３３±０．０３４６ｆＦ

抗坏血酸含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） １．３３±０．０２６５ｅＥ ２．００±０．０２００ｃＣ ２．５０±０．０１７３ｂＢ ３．００±０．０２６５ａＡ １．６７±０．０２６５ｄＤ ０．８９±０．０１００ｆＦ

谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） ０．８５±０．０３６１ｅＥ １．１１±０．０３６１ｃＣ １．５０±０．０４００ｂＢ １．７９±０．０２６５ａＡ ０．９８±０．０１７３ｄＤ ０．５５±０．０２６５ｆＦ

氧化型谷胱甘肽含量（ｍｍｏｌ／ｇ，ＦＷ） ６．００±０．０３００ａＡ ５．３３±０．０４３６ｂＢ ４．９８±０．０１００ｃＣ ４．３３±０．０１００ｄＤ ３．００±０．０１７３ｅＥ ２．６７±０．０２６５ｆＦ

还原型／氧化型谷胱甘肽（％） １４．１７±０．０２６５ｆＦ ２０．８３±０．０５２９ｄＤ ３０．１２±０．０３６１ｃＣ ４１．３４ａ±０．０３６１Ａ ３２．６７±０．０４５８ｂＢ ２０．６０±０．０５２９ｄｅＤＥ

３　讨论与结论

低温胁迫会影响植物的光合作用和能量的产

生，导致物质合成受阻，细胞内活性氧积累，代谢失

衡从而引发膜脂过氧化、电解质失衡、细胞代谢紊

乱等［２，１１］，严重时会导致植物死亡。面对胁迫植物

可以调动自身的抗氧化防御机制，产生 ＳＯＤ、ＣＡＴ、
ＰＯＤ、ＡＰＸ、ＧＲ、ＤＨＡＲ、ＭＤＨＡＲ等抗氧化酶以及
ＡｓＡ、ＧＳＨ等抗氧化剂［７－１０］，通过直接或间接途径

还原积累的活性氧［９］，从而减少低温对植物造成的

伤害。

本试验主要探究低温胁迫下外源施用 ＭＥＬ对
不同葡萄品种常规抗氧化酶及 ＡｓＡ－ＧＳＨ循环代
谢系统的影响，结果发现低温处理的 ３种葡萄，
ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ活性随处理时间的延长均呈现先升
后降的趋势，这与郑春芳等的研究结果［５］一致。这

可能是由于在胁迫初期，低温作为信号，启动了植

物的应激反应，而在胁迫后期低温降低了抗氧化酶

活性，大量积累的活性氧诱导丙二醛（ＭＤＡ）等有毒
代谢物质大量产生，进而抑制了保护酶的活性。喷

施外源 ＭＥＬ的葡萄，遭受低温胁迫后 ＳＯＤ、ＣＡＴ、
ＰＯＤ活性与未喷施 ＭＥＬ的处理相比也呈现相同的
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趋势，但是酶活性均高于低温处理植株，这也在其

他研究［１２－１５］中被证明，说明施用外源 ＭＥＬ可以提
高ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ这些常规抗氧化酶的活性，通过
减少细胞膜脂过氧化，保持细胞膜完整性进而有效

降低低温对葡萄植株造成的伤害。

ＡｓＡ和ＧＳＨ可以维持蛋白质的稳定性，生物膜
系统结构的完整性及防御膜脂过氧化，与 ＡＰＸ、
ＤＨＡＲ、ＭＤＨＡＲ、ＧＲ共同构成了能有效清除自由基
的循环系统，即 ＡｓＡ－ＧＳＨ循环，在抗氧化机制中
发挥重要作用，在ＡｓＡ－ＧＳＨ循环中ＡｓＡ借助ＡＰＸ
的催化作用与 Ｈ２Ｏ２ 反应，接受来自 ＧＳＨ 的
ＮＡＤＰＨ，把Ｈ２Ｏ２还原成Ｈ２Ｏ，同时自身被氧化形成
ＭＤＨＡ，一部分的 ＭＤＨＡ则在 ＭＤＨＡＲ的作用下被
还原为ＡｓＡ，重新参与ＡｓＡ－ＧＳＨ循环，而另一部分
的ＭＤＨＡ通过再次氧化形成 ＤＨＡ，ＤＨＡ又以 ＧＳＨ
为底物在ＤＨＡＲ催化作用下重新生成 ＡｓＡ，而此反
应所产生的 ＧＳＳＧ在 ＮＡＤＰＨ参与下又被 ＧＲ催化
还原成 ＧＳＨ［１６－２１］。在本试验中，低温胁迫初期，
ＡｓＡ－ＧＳＨ系统中的抗氧化酶活性及非酶抗氧化剂
含量呈上升趋势，胁迫后期整体又呈下降的趋势，

呈现这种趋势的原因推测与ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ活性变
化规律相同。而施用１００μｍｏｌ／Ｌ外源 ＭＥＬ，ＡＰＸ、
ＤＨＡＲ、ＭＤＨＡＲ、ＧＲ活性和 ＡｓＡ、ＧＳＨ含量提高，
ＧＳＨ／ＧＳＳＧ比值提升，说明施用外源 ＭＥＬ提高了
ＡｓＡ和ＧＳＨ含量，为ＡｓＡ－ＧＳＨ循环系统提供了充
足底物，加速了活性氧清除效率，减轻了活性氧对

膜脂的伤害，保持了细胞完整性，从而缓解了低温

对葡萄的伤害，为葡萄防寒管理提供一定的理论依

据和技术指导。
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