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摘要: 选用抗寒性较强的酿酒葡萄砧木品种‘贝达’、‘SO4’及抗寒性较弱的酿酒葡萄营养系‘梅鹿辄’、‘黑比诺’为材料, 测
定不同生长期枝条中蔗糖和淀粉含量以及蔗糖代谢相关酶的活性, 研究了酿酒葡萄枝条中蔗糖代谢的变化规律。结果显

示, 从5月12日发芽和新梢生长期到11月2日埋土越冬前期, 供试的4个葡萄品种枝条中蔗糖含量呈“高-低-高”的变化趋势, 
即在开花期和浆果生长期最低, 平均分别为8.21和10.57 mg·g-1 (DW), 而在进入浆果成熟期和埋土越冬前期升高, 平均分别

为24.96和31.30 mg·g-1 (DW), 比开花期和浆果生长期分别升高了3.04和2.96倍。蔗糖含量与蔗糖合成酶和蔗糖磷酸化酶活

性的变化相一致, 二者呈显著正相关。但蔗糖转化酶活性则在开花期最高, 达到24.37 mg·g-1 (FW)·h-1, 浆果生长期有所下

降, 到浆果成熟期又上升, 与蔗糖含量变化无明显相关性。蔗糖含量与枝条含水量和气温的变化呈明显负相关, 与淀粉含

量和淀粉酶活性呈正相关, 而淀粉含量又与淀粉磷酸化酶呈负相关。这些变化在两类抗寒性不同的酿酒葡萄之间有差

异。不同品种在进入浆果成熟后期, 枝条中蔗糖和淀粉含量增高与相关酶活性的变化, 是葡萄越冬过程中抗寒性形成的重

要物质和生理基础。
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Abstract: Grape varieties used in this experiment were ‘Beta’ and ‘SO4’ cultivated to the cold-resistant root-
stock, ‘Merlot’ and ‘Pinot Noir’ belong to wine grape varieties. The contents of sugar and starch and activities 
of sucrose metabolism enzymes were measured comparatively at different growth stages to research the change 
rule of sucrose metabolism in wine grape branches. The results showed that the sucrose content presented the 
trends “high-low-high” of the four grape varieties from 12 May to 2 November in 2014, with the lowest content 
8.21 and 10.57 mg·g-1 (DW) at flowering and berries stage, while increased by 3.04 and 2.96 times at berries 
mature and early overwintering stage with 24.96 and 31.30 mg·g-1 (DW), respectively. There were significant 
positive correlations between changes of sucrose content and activities of sucrose synthase and sucrose phos-
phorylase. While the activity of sucrose invertase had no significant relationship with sucrose content, which 
was highest at flowering stage, reached 24.37 mg·g-1 (FW)·h-1, then decreased at berries growth stage and in-
creased at berries mature stage. The sucrose content was significantly negatively correlated to the changes of 
water content and temperature, and significantly positively correlated to the starch content and amylase activity.
There was a negative correlation between starch content and starch phosphatase. These changes were variant 
among different wine grapes. The changes of the sucrose and starch contents and the enzyme activities of the 
different varieties after berries mature stage were the key substances and physiological basis on cold-resistance 
during overwintering stage.
Key words: wine grape branches; growth and development; sucrose; sucrose metabolism enzymes 

我国是葡萄栽培面积最大的国家之一, 2012
年葡萄种植面积已达到640 032 hm2, 其中酿酒葡萄

80 004 hm2, 主要分布在我国西北和华北地区, 占全

国酿酒葡萄栽培面积的90%以上, 已成为这些地区
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主要的经济作物, 但由于这些地区冬季比较寒冷, 
极端低温频发, 使酿酒葡萄遭受越冬冻害和早春

寒流的侵袭危害时有发生, 已严重影响了酿酒葡

萄种植业的发展。为此, 很多学者就提高酿酒葡

萄抗寒能力进行了大量研究, 比如品种抗寒性比

较(马小河等2013)、细胞组织结构(Wei等2006)、
生理变化(Ruelland等2009)以及基因表达与调控

(Catala等2012)等。近年来, 大量研究证明, 植物体

内的可溶性糖是植物提高耐寒性的重要物质, 而
且与冷胁迫密切相关(Guy等1992; Bhowmik等
2006)。可溶性糖包括蔗糖、葡萄糖和果糖, 低温

胁迫时可以提高植物细胞的渗透浓度, 降低水势, 
增加植株的保水能力, 缓和细胞质过度脱水, 使细

胞质不致遇冷胶化, 从而提高植物的抗寒性。在

葡萄中蔗糖的作用更为重要, 蔗糖通过调节细胞

渗透压、产生糖浓度梯度、参与信号物质传递等

改变植物细胞的生理状况, 在植物生长发育及抗

逆反应中扮演着重要角色(Smeekens和Rook 1997; 
Winter和Huber 2000; Verma等2011)。

在植物体内, 蔗糖代谢与蔗糖转化酶(inver-
tase, Inv)、蔗糖合成酶(sucrose synthase, SS)和蔗

糖磷酸合成酶(sucrose phosphate synthase, SPS)密
切相关(张明方和李志凌2002)。Inv又称蔗糖酶或

β-呋喃果糖苷酶, 主要催化蔗糖分解为果糖和葡萄

糖, 其主要包括酸性转化酶(acid invertase, AI)和中

性转化酶(neutral invertase, NI)。SS是一种存在于

细胞质中的可溶性酶, 既可催化蔗糖合成又可催

化蔗糖分解, 是一种可逆酶, 但通常认为SS主要起

分解蔗糖的作用。SPS是一种可溶性酶, 存在于细

胞质中, 主要催化葡萄糖和果糖合成蔗糖, 目前已

有不少研究证明, 调控这3种蔗糖代谢相关酶基因

的表达能够显著地调节目标植物体内的蔗糖含量

(Bhowmik等2006; Winter和Huber 2000; Verma等
2011), 而组织细胞中淀粉的代谢也与蔗糖含量有

着重要的关系(苗红霞等2013; Jiang等2014)。
根据植物体内蔗糖浓度的变化规律, 弄清蔗

糖与相关物质和酶活性变化的关系, 不但是研究

植物生长发育及果实中物质积累变化规律的重要

内容, 也是解析植物抗寒机理与利用基因工程技

术提高抗寒性的重要前提。目前, 国内外已有大

量研究, 涉及甘蔗(Verma等2011)、柑桔(Komatsu

等1996)、猕猴桃(Macrae等1992)等几十种作物。

关于葡萄抗逆性分子生物学研究也已普遍开展

(Sun等2013; 侯丽霞等2013; Jiang等2014; 张广科

等2014; 周伟等2014), 但多数集中在葡萄抗逆转录

因子的克隆与功能分析方面, 就葡萄枝条中蔗糖

代谢变化与抗寒性相关研究的报道还不多。本实

验以抗寒性差异较大的2个酿酒葡萄砧木品种(‘贝
达’、‘SO4’)和2个酿酒葡萄营养系(‘梅鹿辄’、‘黑
比诺’)为材料, 研究不同生长期枝条中蔗糖和淀粉

含量以及相关酶活性的变化, 旨在揭示抗寒性不

同的酿酒葡萄品种中蔗糖代谢的差异, 探索蔗糖

积累变化的规律, 为酿酒葡萄抗寒性的理论与实

践乃至提高果实产量和品质奠定研究基础。

材料与方法

1  植物材料

以大田三年龄抗寒性较强的酿酒葡萄(Vitis 
vinifera L.)砧木品种‘贝达’、‘SO4’和抗寒性较弱

的酿酒葡萄品种‘梅鹿辄’、‘黑比诺’为材料, 分别

于2014年5月12日(发芽和新梢生长期, I)、6月16日
(开花期, II)、7月25日(浆果生长期, III)、9月19日
(浆果成熟期, IV)、11月2日(埋土越冬前期, V)剪
取部位与粗度基本一致的枝条, 采集后立即带回

实验室, 在–70 ℃冰箱中保存备用。实验材料均取

自甘肃农业大学生命科学技术学院酿酒葡萄抗逆

种苗培育基地。

2  温度测定

从2014年5月1日至11月30日, 用自动温度记

录仪进行实验区每日气温测定, 统计日平均温度

和月平均气温。

3  生理指标的测定

采用称重法测定组织含水量(李合生2000)。
采用间苯二酚比色法测定蔗糖的含量 (李合生

2000; 马春梅等2011); SPS和SS活性的测定主要参

考薛应龙(1985)的方法; 采用3,5-二硝基水杨酸法

(Nielsen等1991)测定Inv活性; 采用I-KI比色法测定

淀粉的含量(王怀珠等2006); 淀粉酶(amylase, 
Amy)和淀粉磷酸化酶(starch phosolyase, SP)活性

的测定参考王怀珠等(2006)的方法。

4  统计方法 
每个实验重复3次。采用Excel 2007和SPSS 

17.0进行数据统计与显著性分析。
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实验结果

1  不同生长期气温的变化

如图1所示, 从5~7月葡萄发芽到浆果生长期, 
日平均气温逐渐升高, 7月最高, 达到28.4 ℃。而

后逐渐降低, 到葡萄埋土越冬前的11月降到4 ℃
左右。

2  不同生长期含水量的变化

测定供试材料枝条中含水量的结果显示, 4个
品种含水量在发芽和新梢生长期较低, 在开花期

均显著增加, 并在浆果生长期保持较高水平, 到浆

果成熟期和埋土越冬前期迅速下降, 5个时期枝条

的平均含水量分别为30.22%、74.20%、69.47%、

27.02%、19.84%。就同一时期比较而言, 除开花期

各品种差异不显著(P>0.05)外, 其余各时期 ‘贝达’和
‘SO4’的含水量均显著低于 ‘梅鹿辄’和‘黑比诺’ (图
2)。可见, 葡萄枝条中的含水量与气温密切相关, 气
温较高时葡萄枝条含水量高, 生长也旺盛; 气温降

低时, 枝条的含水量下降, 生长速率也减慢。

3  不同生长期蔗糖含量以及SS、SPS和Inv活性的

变化

测定不同生长期4个品种枝条中蔗糖含量的

结果显示: 蔗糖含量在发芽和新梢生长期(平均气

温为17.9 ℃)较高, 至开花期随着气温的升高(平均

气温为21.8 ℃)而显著下降, 并在浆果生长期保持

一定的水平。到浆果成熟期和埋土越冬前期, 随

着气温的下降(平均气温为分别为12.5、4.2 ℃)而
显著增加, 各时期蔗糖含量平均值分别为17.27、
8.21、10.57、24.96和31.30 mg·g-1 (DW)。其中在

发芽和新梢生长期及埋土越冬前期, 2个酿酒葡萄

砧木品种‘贝达’和‘SO4’的蔗糖含量均高于2个酿

酒葡萄营养系‘梅鹿辄’和‘黑比诺’ (P<0.05), 且在

越冬期显著高于发芽期(图3-A)。这是砧木品种抗

寒性强于酿酒葡萄营养系的一个重要生理特征。

SS活性(图3-B)和SPS活性(图3-C)的变化与蔗

糖含量的变化趋势基本一致, 在4个葡萄品种枝条

中酶活性均在旺盛生长的开花期和浆果生长期最

低, SS和SPS活性平均值分别仅为174.84、158.58 
mg·g-1 (FW)·h-1和187.52、202.7 mg·g-1 (FW)·h-1, 而
在9月份气温降低、生长减缓的浆果成熟期和埋

土越冬前期则显著增强, SS和SPS活性平均值分别

上升到508.17、602.74 mg·g-1 (FW)·h-1和575.67、
697.78 mg·g-1 (FW)·h-1, 2种酶分别平均升高了3.33
倍和3.26倍, 其中在埋土越冬前期, ‘贝达’和‘SO4’

图1  2014年5~11月的平均气温

Fig.1  Average temperature from May to November in 2014

图2  不同生长期葡萄枝条中含水量的变化

Fig.2  Changes of water content in grape branches at different growth stages
I~V分别表示发芽和新梢生长期、开花期、浆果生长期、浆果成熟期和埋土越冬前期; 不同小写字母表示同一时期不同品种之间在

P<0.05水平下达到显著性差异, 不同大写字母表示同一品种不同时期之间在P<0.01水平下达到显著性差异。图3和图4同此。
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的酶活性均低于‘梅鹿辄’和‘黑比诺’。葡萄枝条中

蔗糖含量与SS和SPS活性变化的一致性表明, SS和
SPS是催化葡萄枝条中蔗糖合成并积累的主要酶, 
这与在葡萄旺盛生长期2种酶活性降低、叶片合

成的碳水化合物主要运往果实的生长现象高度吻

合。同时也表明, 葡萄枝条中SS和SPS活性明显受

低温的影响而上调。

与SS和SPS活性相比, 4个供试葡萄枝条中的

图3  不同生长期葡萄枝条中蔗糖含量以及SS、SPS和Inv活性的变化

Fig.3  Changes of sucrose content and activities of SS, SPS and Inv in grape branches at different growth stage
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Inv活性(图3-D)明显较低, 而且与蔗糖含量的变化

无明显相关性(表1)。在测定的5个不同生长期中, 
发芽和新梢生长期酶活性平均最低, 仅为11.54 
mg·g-1 (FW)·h-1, 开花期最高, 达到24.37 mg·g-1 

(FW)·h-1, 二者差异显著(P<0.05)。在浆果生长期

有所下降, 浆果成熟期后又明显增加, 在埋土越冬

前期又略有降低, 平均分别为16.41、22.47和21.87 
mg·g-1 (FW)·h-1。其中, 除浆果生长期之外, ‘贝达’
和‘SO4’枝条中Inv活性均高于‘梅鹿辄’和‘黑比诺’ 
(图3-D)。

表1  蔗糖和淀粉含量与相关酶活性之间的相关性

Table 1  Correlation between sucrose and starch contents and related enzyme activities

 SS活性 SPS活性 Inv活性   气温                         Amy活性  SP活性

蔗糖含量 0.922* 0.990** 0.165 –0.888* — —
淀粉含量 — — — — 0.823 –0.129

　　*表示在0.05水平有显著差异, **表示在0.01水平有显著差异。

4  不同生长期淀粉含量以及Amy、SP活性的变化

对不同生长期酿酒葡萄枝条中淀粉含量的测

定显示: 从5月12日发芽和新梢生长期到浆果成熟

期, 4个品种枝条中淀粉含量逐渐增加, 到9月19日
浆果成熟期最高, 达到1.52 mg·g-1 (DW), 而后有所

降低, 到11月2日越冬前期为1.23 mg·g-1 (DW), 但
与发芽和新梢生长期的0.18 mg·g-1 (DW)相比, 高
出6.8倍, 差异显著(P<0.05) (图4-A)。可见, 在越冬

前葡萄枝条中有较高的淀粉储备, 可能与越冬期中

枝条的抗寒代谢有关。而抗寒性较强的‘贝达’和
‘SO4’枝条中淀粉的平均含量除开花期外均高于抗

寒性较弱的‘梅鹿辄’和‘黑比诺’也能证明这一点。

Amy活性在发芽和新梢生长期到浆果生长期

一直保持较低的水平, 且无显著变化, 而在浆果成

熟期显著增加, 到埋土越冬前期虽有降低, 但仍保

持较高水平, 4个品种平均达到0.41 mg·g-1 (FW)·h-1 

(图4-B)。这些变化与枝条中淀粉含量的变化基本

一致, 表明Amy活性与葡萄越冬枝条中淀粉的合成

积累有关。SP活性的变化则相反, 在发芽和新梢生

长期、开花期、浆果成熟期和埋土越冬期均保持

较低活性, 平均仅为0.004、0.002、0.008和0.003 
mg·g-1 (FW)·h-1, 而在浆果生长期明显增高, 达到

0.015 mg·g-1 (FW)·h-1, 为其他时期酶活性的3.75、
7.5、1.875、5倍(图4-C)。表明SP仅与葡萄浆果生长

期枝条中淀粉的代谢有关, 而且抗寒性较强的‘贝达’
和‘SO4’明显高于抗寒性较弱的‘梅鹿辄’和‘黑比诺’。

讨　　论

蔗糖是高等植物光合作用的主要产物, 是碳

运输的主要形式和“库”代谢的主要基质, 也是许多

果实中糖积累和果实品质形成的重要因子(张明方

和李志凌2002; Farrar等2000), 而且蔗糖的含量还与

植物的抗逆性密切相关。因此, 关于蔗糖代谢的研

究已有大量的报道, 但多数集中在叶片蔗糖及其代

谢相关酶基因的表达与功能研究方面。Verma等
(2011)对甘蔗不同发育阶段蔗糖积累, 以及不同品

种节间的SPS和SS活性与转录表达进行了测定, 表
明SPS活性与甘蔗秸秆蔗糖含量呈正相关, 而SS活
性与蔗糖含量呈负相关。Sasaki等(2001)研究发现, 
SPS活性在冷适应期间被刺激而后会降低至冷适应

之前的水平, 这一发现表明SPS活性也受冷适应的

促进。Park等(2009)研究了杂种杨树中SPS基因的

不同表达模式, 发现转基因树的表现型与野生型有

明显不同, 增高SPS基因的表达, 可提高树叶和茎组

织中细胞蔗糖的浓度, 延迟叶片的衰老和促进春季

来临时新芽的萌发; Winter和Huber (2000)研究发

现, 菠菜叶和马铃薯块茎在低温处理下, SPS活性均

稳定增加。Darnell等(1994)报道称, 桔果实中蔗糖

浓度与SS和SPS活性没有明显的相关性, 而与AI活
性呈负相关。Bhowmik等(2006)在研究黑麦草蔗糖

代谢与低温适应性的关系中证明, 在低温适应期间

黑麦草蔗糖的含量与AI呈现负相关, 而与SS和SPS
呈现正相关, AI、SS、SPS的活性均受到低温环境

的调控。以上研究表明, 尽管不同作者在不同植物

上的研究结论不完全相同, 但有3点是基本一致的, 
即植物体内蔗糖含量与SPS活性及其基因表达多呈

正相关, 与AI活性多为负相关, SPS、SS和AI活性

多受低温的调节。
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本研究结果表明, 4个供试葡萄品种在发芽和

新梢生长期、开花期和浆果生长期中, 枝条蔗糖

含量基本保持一个较低的水平, 这与生长季节葡

萄叶片光合产物主要运往果实发育的生长特性相

一致, 也与茎枝中相对较高的Inv活性(图3-D)和促

进蔗糖分解有关(表1)。而在进入浆果成熟期和越

冬前期, 温度降低, 葡萄枝条的含水量下降, 与陈

佰鸿等(2014)的研究结果一致, 蔗糖含量增高。特

别是浆果成熟期, 虽然果实中仍需要大量的糖分

充实, 但由于气温降低使葡萄体内代谢发生改变, 
枝条中SPS和SS活性增强, 导致蔗糖积累而含量升

高。说明在葡萄茎枝中, SPS和SS主要催化蔗糖的

合成, 且呈显著正相关(表1), 2种酶活性均受高温

图4  不同生长期葡萄枝条中淀粉含量以及Amy和SP活性的变化

Fig.4  Changes of starch content and activities of Amy and SP in grape branches at different growth stages

的刺激而下调 ,  受低温的刺激而上调 (图1,  图
3-A~C)。

本研究还表明, 葡萄茎枝中淀粉含量在浆果

成熟期后保持较高的含量, 可能是越冬期中蔗糖

含量持续上升的主要物质来源。Jiang等(2014)研
究表明, 葡萄枝条在越冬期中蔗糖含量较高并持

续上升, 是葡萄抗寒性形成的重要原因。葡萄入

秋后气温降低, 叶片中的物质开始向茎枝中转移

转化, 细胞中淀粉含量迅速增高(图4-A), SP活性大

幅度降低(图4-C), 而Amy活性明显升高(图4-B), 表
明SP与葡萄枝条中淀粉的分解有关, 而Amy与淀

粉的合成有关; SP活性受高温的刺激而上调, 而
Amy活性受低温的刺激而上调(图1, 图4-B、C)。
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茎枝中淀粉含量在葡萄埋土越冬前升高, 在翌年

春季葡萄发芽和新梢生长期降低, 说明在越冬过

程中枝条贮存的淀粉发生了重要的代谢转化。关

于这种转化与蔗糖含量的关系, 将另文报道。
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