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葡萄抗寒机制研究进展
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摘 要：葡萄在中国果树产业中占有重要地位。晚霜冻害和冬季低温冻害是制约葡萄产业持续性发展的主要因子，研

究葡萄低温应答机制对培育抗寒的葡萄新品种、保证中国葡萄产业可持续发展具有重要意义。综述了国内外葡萄抗

寒研究进展，从葡萄种质资源抗寒性评价、葡萄不同组织在低温下的结构变化、生理生化指标的改变、抗寒相关基因的

鉴定和功能研究进展等方面介绍了所取得的成果，并对今后葡萄的抗寒育种、低温和抗抽干的发生以及不同组织器官

的抗寒机制研究进行了展望。
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Abstract: Grapevines (Vitis spp.) are deciduous vine of the genus Vitis in the Vitaceae family, with a

long history of cultivation. Grapes can be eaten fresh or dried, or processed into juice or wine. They are

nutritious and profitable and grown in many countries. Grapes play an important role in the fruit indus-

try in China. In the high-quality grape producing areas in north China, late frost and winter low tempera-

ture cause freezing damage, which is the main limiting factor that restricts the sustainable development

of grape industry. At present, burying grapevine in soil for cold protection and application of warming

greenhouses greatly increase the cost of grape production. It is of great significance to study mecha-

nisms of grape responses to low temperature and to breed new grape varieties with cold resistance. This

paper reviews the advances of research related to grape cold resistance. First of all, the evaluation of

cold resistance of grape germplasm resources is important for the breeding of new cold resistance variet-

ies for regions with“freezing injury caused by low temperature in winter and freezing injury caused by

late frost”. It was found that wild grapes in China and the United States showed strong resistance to

cold injury caused by low temperatures in winter and spring. Understandings of resistance mechanism

of new grape varieties derived from mountain grapes (V. amurensis) as the main material provides a the-

oretical basis for cold resistance breeding. In production, plant tissue structure is the basis of its resis-

tance to external stress conditions, which is formed in the process of evolution in order to adapt to the

environment. Dormant organs (roots, bud eyes and branches) are the main structures of grapes exposed

to sub-zero freezing stress. Branches and roots serve as the main organs of overwintering. Grape roots

are more prone to freezing injury than branches. Therefore, it is particularly important to improve the

cold resistance of roots to improve the cold resistance of the whole plants. As for the problem of late

frost damage caused by the“return cold”in spring, the major damaged structure of grape is leaf. Stud-
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葡萄（Vitis vinifera spp.）是葡萄科葡萄属落叶

藤本植物，具有悠久的栽培历史。葡萄可鲜食或制

干，也可加工为果汁或葡萄酒，营养价值丰富且经济

效益高，因此在许多国家都有栽种。中国葡萄产业

在过去几十年中发展迅速。根据世界粮农组织

（http：//faostat. fao.org）统计，在2020年，中国的葡萄

种植面积已达到 76.7万 hm2，产量达到了 1480万 t，

居全球首位。葡萄产业已经成为中国果树产业的重

要组成部分之一。

中国葡萄产业在迅速发展的同时也面临着诸多

挑战，低温便是其中之一。极端低温天气的发生导

致很多葡萄园发生冻害。冻害主要发生在葡萄的越

冬休眠组织和生长季节叶片及新梢。中国北方地区

属于大陆性气候，夏季光照充足，昼夜温差大，有利

于糖分和其他风味物质的积累，生产的葡萄品质较

好。但是，这些地区冬季气候寒冷干旱，而中国主栽

的葡萄品种为欧亚种和欧美杂交种，对极端低温的

耐受性较差，在越冬过程中常发生冻害，出现枝蔓冻

伤甚至树体死亡现象，其安全生产无法得到保证。

因此，冬季需要将葡萄枝条下架后埋土，避免低温对

葡萄植株带来的伤害和抽条现象的发生。然而，埋

土防寒不仅加速了树体的老化和死亡，而且使劳动

力成本不断升高，成为推高葡萄尤其是葡萄酒生产

成本的主要原因，另外，进入来年春季，若发生“倒春

寒”侵袭，葡萄容易出现冻芽、冻花和冻果，造成树势

受损，产量下降。早春、深秋和冬季冻害的时常发

生，很大程度上制约了葡萄产业的发展。中国研究

人员很早就注意到葡萄的冻害问题，并开展了一些

ies have found a link between the structure of grape leaves and the cold resistance of the plant. Physio-

logical changes involved cold resistance of grapes include four aspects: (1) cell electrolyte leakage and

intercellular substances; (2) antioxidation enzymes including peroxidase (POD), superoxidase (SOD),

catalase (CAT) and ascorbic acid peroxidase (APX); (3) lipid peroxidation (MDA) of cell membrane;

(4) cold resistance regulatory substances (soluble protein, soluble sugar and free proline). Research on

molecular mechanism of grape cold resistance involves (1) basic research on the damage caused by

spring“return cold”in main grape production regions; (2) exploration of the key genes for resistance

breeding by using wild germplasm resources. According to gene actions, genes can be divided into (1)

regulatory genes, such as C-repeat binding factor (CBF) and other transcription factors, which mainly

participate in grape cold response by controlling gene expression, and (2) functional genes such as anti-

oxidant enzyme genes, which directly participate in some physiological and biochemical processes and

enhance the cold resistance of grapes. Researchers have made a great breakthrough in the excavation

and functional analysis of grape cold resistance genes. Some are based on homologous cloning and

functional validation of key genes that respond to low temperature in model plants, and some gene fami-

lies or members have been found to be associated with low temperature in grapes for the first time. So

far, the researchers have not confirmed a genetic link with high cold resistance in mountain grapes, al-

though they have only found that some genes show a faster or more abundant expression pattern in

mountain grapes than in European subspecies. On the basis of this work, there will be breakthrough in

understanding the high resistance of mountain grapes and use it to improve variety resistance. Finally,

in view of the research work related to grape cold resistance mechanism and some existing problems,

the authors proposed these problems and possible solutions, and prospected for further research. (1)

Construction of genetic population, mapping of genetic map and evaluation of cold resistance, identifi-

cation of QTL related to cold resistance of mountain grape, mining associated resistance genes, and de-

velopment of molecular markers for assisted breeding. (2) Pay attention to the occurrence law and rela-

tionship between low temperature and drainage, and carry out research on drainage as a single charac-

ter. (3) Strengthening the research on stress response of different organs is of practical significance to re-

veal the resistance mechanism of grapevine.
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针对性的研究。但是，对葡萄尤其是抗寒性极强的

山葡萄的抗寒机制知之甚少，导致育种效率低下，育

成的品种也不能满足产业的需求。因此，研究葡萄

尤其是高抗寒的山葡萄的抗性机制成为抗性育种的

迫切需求。

近年来，随着研究手段的进步及其在果树研究

中的广泛应用，葡萄抗寒机制方面研究取得了一定

的进展。笔者在本文中从种质资源抗寒性评价与抗

寒新品种选育、葡萄抗寒力遗传特性、葡萄组织结构

与抗寒性的关系、低温下生理生化指标的改变、抗寒

评价方法、抗寒相关基因的鉴定和功能研究进展等

方面进行总结，并对今后葡萄抗寒性研究提供了展

望，为进一步深入研究葡萄的抗寒机制提供参考。

1 种质资源抗寒性评价与抗寒新品种

选育

葡萄抗寒研究和抗性育种的基础是开展田间

葡萄“冬季低温冻害和晚霜冻害”的抗寒性评价。

贺普超等 [1]在 1984—1989 年间收集保存了来自全

国野生葡萄种质资源 17个种（含变种）39个株系，

并对其抗寒性进行了系统研究。结果表明，中国野

生葡萄资源中，山葡萄、燕山葡萄和蘡薁葡萄等具

有极强的抗寒性，其中山葡萄（V. amurensis）的枝条

和芽眼可抗-40~-50 ℃低温，根系可抗-15~-16 ℃

低温 [2]；此外，在美国被广泛用作抗寒亲本的美洲

葡萄（V. labrusca L.）和河岸葡萄（V. riparia Mi-

chx.），其枝条也可抗-30 ℃冬季低温 [3]。生产中葡

萄晚霜冻害的发生主要是“倒春寒”气候的到来所

致，张剑侠[4]通过田间自然鉴定野生葡萄和栽培品

种（系）等 81份种质资源在晚霜发生 3 d后的冻害

表现，得出了葡萄抗晚霜冻害与冬季低温的抗寒

性表现不一致的结论，与此同时也发现了中国和

美国野生葡萄在应对“倒春寒”现象产生的冷害时

表现出了较强的抗性。这为以山葡萄为主要材料

开展葡萄抗寒新品种选育和抗性机制研究提供了

理论依据。

中国多家科研单位利用山葡萄的抗寒特质，选

育了一些能够在中国正常越冬的抗寒品种。中国农

业科学院特产研究所于 1973年建立了抗寒山葡萄

的种植实验基地，并从野生资源中选出左山一、左山

二和一些优良的雌能花类型[5]。此后又陆续育成了

双优、双丰、双红等两性花山葡萄优良品种及品

系[6-8]。之后又以左优红与 84-26-53为亲本，杂交选

育出抗寒、抗病、产量和品质高的新品种北冰红[9]。

中国科学院植物研究所以山葡萄为父本、玫瑰香为

母本培育出了北醇、北玫和北红酿酒抗寒葡萄品种，

不仅不需要埋土越冬，而且抗寒、抗病虫害能力也很

强 [10- 11]。中国农业科学院郑州果树研究所等以河

580为母本、山葡萄为父本杂交选育出的葡萄抗寒

砧木新品种郑寒 1号，并采用恢复生长法及相对电

导率测定郑寒 1 号低温冷冻后的枝条半致死温度

为-30.78 ℃，抗寒性优于贝达[12]。然而，这些品种还

远不能满足产业的需求，产业上对抗寒优质的酿酒

葡萄新品种仍有迫切的需求。

2 葡萄抗寒力遗传特性

植物的抗寒性是复杂的数量性状，受多个基因

互作调控，并受环境因素影响。为探究葡萄植株杂

交后代在种间遗传的规律，王军[2]对山葡萄等采用4

种杂交方法，获得 82个杂交后代组合，约 8000株杂

种苗；通过对其进行抗寒力评估，发现AA（山）×F1

（AA山×BB欧）的抗寒性强，BB（欧）×F1（AA山×BB

欧）抗寒力弱。以山欧F1代与主栽品种为亲本，回交

可以得到抗寒性强、经济性能高的品种，但反交得到

的结果差，其原因可能是胞质遗传将山葡萄品质差

抗寒优的基因连锁破坏，因此可以利用胞质遗传培

育品质高抗寒优的F2代杂种。在此理论指导下，以

栽培品种为父本，山欧F2代优系为母本，选育了F3代

抗寒优、经济性好的植株品系[13]。白庆武等[14]利用

山葡萄和优良品种杂交，F1代抗寒性优品质差，但作

为中间材料进一步与山葡萄杂交，F2代保持抗寒性

且品质升高；山葡萄杂交F2代与优良品种杂交可提

高果实品质，但抗寒性降低，若经过多代综合杂交则

可选育出抗寒性强和品质高的品种。上述研究表明

逐代杂交和综合杂交是培育优良品种的有效途径。

3 葡萄组织结构和抗寒性的关系

植物的组织结构是其抵抗外界胁迫条件的基

础，是为适应环境而在进化过程中长期形成的。比

较不同抗性材料之间的结构差异，为材料抗性鉴定

和抗性成因提供重要线索。

葡萄响应零下低温冻害的组织结构主要以休眠

器官（根系、枝条和芽眼）为主；枝条是越冬的主要器

官，王丽雪等[15]利用电子显微镜观察葡萄枝条内部
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结构，发现抗寒的葡萄品种（如山葡萄等）枝条木栓

层厚，细胞层数多，木栓化程度高；同时对不同葡萄

品种的枝条结构进行电镜观察，发现抗寒力强的山

葡萄细胞小而排列整齐，细胞壁较厚，抗寒力差的玫

瑰香各组织的细胞大而松散，细胞壁薄。根系是葡

萄越冬的主要器官之一，葡萄植株根系的抗寒性比

枝条弱，生产实践中葡萄根系往往先发生冻害，因此

提高根系的抗寒性对提高植株的抗寒力尤为重要。

对山葡萄及贝达、白香、龙眼等葡萄主栽品种的根系

进行抗寒力鉴定，发现不同品种的皮层和木质部所

占比例不同，栽培品种皮层占有面积大；抗寒力强的

品种（如山葡萄、黑山102等）根系的木质化程度高，

组织紧密，细胞小，髓射线发达且有规律分布，而抗

寒力差的品种（如玫瑰香、龙眼）则相反，木质化程度

低，组织疏松，细胞大[16]。在低温处理6种葡萄根系

的抗寒力鉴定研究中，发现抗寒品种（贝达、龙紫宝、

北玫）导管长度长，直径大，两端斜度小，单尾或无尾

的导管所占比例显著高于非抗寒品种，导管密度、分

布范围比非抗寒品种小[17]。这与郭修武等[18]的结论

一致，即抗寒品种比非抗寒品种射线细胞大，组织紧

密，皮层在根系结构中所占比例大，导管大且密度

高。Gao等[19]以12个抗寒性梯度不同的品种根系剖

面结构为材料，研究发现抗寒性优的品种根外皮层

厚，韧皮部薄，木质部比例高。这些研究表明，根系

结构作为葡萄抗寒鉴定的形态指标包括射线细胞大

小、组织紧密度、皮层和木质部所占比率以及根系导

管的形态特征。

关于“倒春寒”现象造成的冷害问题，研究葡萄

低温效应的组织结构多以叶片为主。在这些研究

中，冷胁迫通常被应用于低的、不结冰的温度，如

4 ℃。研究发现，葡萄叶片的结构和植株的抗寒性

之间存在联系。尹立荣等[20]以山葡萄、山葡萄与欧

亚种的杂交种为试材，发现抗寒力强的品种海绵组

织厚，叶片也厚。研究者以贝达砧木的 4~5年生的

美洲种、欧亚种和欧美杂交种的叶片解剖结构为材

料，发现葡萄叶片的细胞结构紧密度（cell tense ra-

tion，CTR）值越大，栅栏组织越整齐，排列越紧密，

品种的抗寒性越强[21]。这与贺普超等[1，22]的研究结

论一致，即抗寒性强的品种（如山葡萄、贝达等）叶片

栅栏组织厚且排列紧密，海绵组织薄且排列松弛。

Sawicki等[23]通过检测冷胁迫下欧亚种葡萄花序的

光合作用和糖含量波动，证明了花序能够通过调节

碳水化合物代谢机制来应对低温胁迫。

4 低温胁迫下葡萄生理变化与抗寒性

的关系

4.1 低温对细胞电解质渗透率及胞间物质的影响

低温胁迫下植物细胞的质膜透性会发生改变，

电解质发生不同程度的外渗。一般来讲，抗寒性强

的葡萄品种低温下细胞渗透性弱，发生渗透性变化

的细胞可逆转恢复正常；相反，抗寒性弱的品种细胞

发生严重冷害不易恢复正常，极易导致植株死亡。

采用电导仪测定露地越冬的山葡萄、山玫瑰、黑山、

抗寒杂交种实生苗等，结果表明枝条成熟度对电导

率值大小有重要影响，电导率值随温度的升高而增

加，且电导率增值与测液电导率值呈正相关[24]。晁

无疾等[25]以山葡萄和玫瑰香等10个品种的1年生枝

条为材料，研究发现抗寒性与枝条电阻间有密切联

系，抗寒性强的品种（如山葡萄）电阻值高。郑晓翠

等[26]以 14个葡萄砧木品种的 1年生枝条为材料，研

究发现低温处理下电解质渗出率增加且呈S形曲线

增长，并根据不同品种的低温半致死温度得出抗寒

性最强的品种为贝达、华葡1号，抗寒力最弱的品种

为110R。杨豫等[27]以8个酿酒葡萄品种的根系为材

料，研究发现8种葡萄根系经不同低温处理后，电解

质渗出率随处理温度的降低而升高。相似的研究得

出的结论一致[28]，即葡萄品种的相对电导率随低温

处理温度的降低呈递增的趋势，电解质渗出率呈 S

形曲线分布。这些研究表明，低温处理下的相对电

导率可表示葡萄细胞电解质的外渗程度，可作为葡

萄抗寒性强弱鉴定的指标。

4.2 低温逆境对细胞膜保护酶系统的影响

葡萄植株在低温逆境下，植物体内多种保护性

酶通过调控作用保护植株，减轻低温对植株的伤害，

这些酶与抗寒性有关。保护酶系统包括过氧化物酶

（peroxidase，POD）、超氧化物歧化酶（superoxidase，

SOD）、过氧化氢酶（catalase，CAT）和抗坏血酸过氧

化物酶（ascorbic acidperoxidase，APX）等。对 14 个

不同抗寒力的葡萄品种抗寒力进行比较，发现葡萄

枝芽的SOD活性与抗寒力有密切关系，入冬时随着

温度的降低，SOD 同工酶谱带数增加，酶活性增

强[29]。王淑杰等[30]以4个4年生栽培品种的1年生枝

条叶片为试验材料，发现抗寒力强的品种如BA1（贝

达×山葡萄）的氧化酶活性高，抗寒力差的品种如玫
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瑰香酶活性低，且随着温度的下降而降低，抗寒性强

的品种变化慢，抗寒性弱的品种变化快。对 2种山

葡萄和杨树的抗寒性比较研究中发现，植物体通过

SOD、POD和CAT这 3种氧化酶的协同作用，使自

由基保持在较低水平，防止自由基伤害，使植株正常

生长[31]。卢精林等[32]针对低温胁迫对葡萄枝条抗寒

性的影响进行研究，利用贝达等 4种葡萄长势中庸

的1年生枝条为试材，发现葡萄的SOD活性与抗寒

力呈正相关，SOD活性越高抗寒力越强，反之则越

弱。随着温度的降低，POD起到酶促降解的作用，

进而消除低温胁迫下植物产生的对细胞膜有害的物

质，POD活性越高抗寒力越强，反之则越弱。这与

李国等[33]的研究结果一致，即抗寒力强的品种氧化

酶活性高，抗寒力差的品种氧化酶活性低；且随着温

度持续下降，抗寒力强的品种酶活性变化慢，反之则

变化快[34]。李桂荣等[35]以山葡萄等 6个品种为试验

材料，发现随温度胁迫的降低，不同葡萄枝条的

SOD 和 POD 酶活性出现出先上升后下降的变化，

CAT活性表现出先上升后下降再上升的趋势，6个

品种的枝条抗寒力表现为山葡萄＞贝达＞北醇＞无

核白＞奥迪亚＞京可晶。这些研究表明，葡萄植株

抗寒性强则酶活性强，抗寒性差则酶活性弱；酶活性

随着温度的下降而降低，且抗寒力强变化慢，抗寒力

弱变化快。

4.3 低温逆境对植物细胞膜脂过氧化的影响

低温胁迫条件下，植物体内细胞保护酶的活性

降低，清除活性氧的能力受到抑制，导致体内活性氧

代谢（reactive oxygen specie，ROS）大量积累，加速

了细胞膜脂过氧化，膜结构遭到破坏，严重时可导致

植株死亡。丙二醛（malonic dialdehyde，MDA）作为

高活性膜脂过氧化产物，不仅能交联糖类、蛋白质及

脂类，还能够抑制保护性酶的活性和抗氧化物的含

量，因此MDA含量可作为评价膜系统受损的指标，

具体表现为MDA含量高，细胞膜受损伤严重，植物

体的耐低温胁迫能力差。对7个鲜食葡萄品种的抗

寒性进行研究，结果表明在-20 ℃之前，降低处理温

度，MDA含量变化少，随着处理温度的降低，MDA

含量增高且不同品种增高量不同[36]。对6个葡萄品

种的 1年生枝条抗寒性研究，发现随着低温胁迫的

增加，MDA含量增长，且抗寒力强的品种相比其他

品种MDA含量处在较低水平；相反抗寒力弱的品

种MDA含量显著高于其他品种[37]。利用葡萄抗寒

性综合评价方法进行分析，发现葡萄植株的抗寒性

与枝条中的MDA含量呈负相关[38]。不同葡萄品种

受到低温伤害时，MDA含量增长不同且达到极限温

度后MDA含量下降，说明极限低温导致细胞死亡，

生理功能紊乱，代谢产物减少[32]。对 6个葡萄品种

的 1年生枝条进行低温处理，发现降低胁迫温度，6

种葡萄枝条的 MDA 含量升高，在-30 ℃时达到最

高，MDA含量高低顺序表现为山葡萄＞贝达＞北醇＞

无核白＞奥迪亚＞京可晶，这与 6个品种的抗寒性

强弱基本一致[35]。

这些研究表明，丙二醛作为膜脂过氧化的产物，

含量代表细胞膜损伤程度的生理指标和脂质过氧化

指标，反映细胞膜脂过氧化程度和葡萄植株对逆境

条件的反应，因此MDA含量可作为抗寒性鉴定的

生理指标。

4.4 抗寒调节物质对抗寒性的影响

植物细胞中的一些物质，如可溶性蛋白、可溶性

糖以及游离脯氨酸等，具备调节细胞内含物浓度的

能力，由此避免植物在冻害下结冰造成不可逆伤害，

提高植株的抗寒性。

在低温逆境下，植株体内的蛋白质种类和含量

均会发生变化，可溶性蛋白作为亲水胶体，含量增

加，作用是保护质膜，增强原生质胶体的吸水和持水

能力，增大束缚水与自由水含量比值，进而提高抗寒

性。对山葡萄、北醇和玫瑰香开展抗寒力比较分析，

结果表明进入冬季时，抗寒力强的山葡萄比抗寒力

差的玫瑰香可溶性蛋白形成早；在越冬期间可溶性

蛋白含量比抗寒力差的玫瑰香增加多[15]。对葡萄枝

条可溶性全蛋白和抗寒力关系研究发现，可溶性蛋

白含量随着温度的降低逐渐升高且与品种本身的抗

寒力强弱无关，但抗寒力强的BA1（贝达×山葡萄）

含量高且增加幅度大，抗寒力差的玫瑰香含量低且

增加幅度小[39]。对山葡萄等 6种葡萄的 1年生枝条

的研究发现，可溶性蛋白含量与植株的抗寒力呈正

相关，抗寒性强（如山葡萄）的可溶性蛋白含量高于

其他品种，但蛋白质的变化都表现为温度降低，含量

增加[35]。采用比较蛋白质组学对田间低温锻炼下山

葡萄和欧亚种京早晶葡萄休眠芽的研究表明，2个

品种共有235个差异蛋白（DAPs），分属于蛋白伴侣

和代谢途径，这为进一步研究抗寒性提供了新的线

索[40]。

植物体在低温胁迫下，可溶性糖含量增多；可溶
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性糖可分为蔗糖、果糖和葡萄糖等，这些糖在葡萄植

株的抗寒机制中不仅增加细胞渗透浓度，降低水势，

起到植株保水和降低冰点的作用，还对线粒体、原生

质体和膜上敏感偶联因子具有保护作用，继而使植

株的抗寒性增强。葡萄枝条中可溶性糖含量的增多

可避免植株低温冻结损伤[41]。抗寒性不同的葡萄品

种，可溶性糖含量增长不同，表现为抗寒性强的

BA1 增加幅度大，抗寒性弱的玫瑰香增加幅度

小[39]。以 8个酿酒葡萄品种 1年生枝条为试材进行

抗寒性比较，发现各品种可溶性糖含量均增加，但增

加幅度变化不同，抗寒力强的品种如威代尔和黑比

诺可溶性糖含量增长幅度大，而抗寒力弱的品种如

梅鹿辄和品丽珠增长幅度小[42]。Chai等[43]通过冷驯

化山葡萄和玫瑰香葡萄组培苗研究，发现山葡萄中

的半乳糖醇、棉子糖、果糖、甘露糖、甘氨酸和抗坏血

酸在低温诱导下持续积累，而玫瑰香葡萄则没有诱

导，这可能是山葡萄耐寒性强的原因。

低温胁迫下，植物体内的游离脯氨酸积累，能增

强植株内的细胞保水能力，稳定蛋白质结构，调控细

胞膜结构的稳定，并作碳水化合物来源的保护剂。

对葡萄枝叶脯氨酸含量与抗寒性关系探究中发现，

在秋季低温到来时叶片结构的脯氨酸含量升高，枝

条结构的脯氨酸含量随冬季温度的降低而升高；不

同游离脯氨酸含量变化与不同类型的抗寒力强弱关

系小，而与不同类型抗寒锻炼密切相关 [44]。何伟

等[45]以贝达、左山一、双红和北冰红为试验材料，研

究葡萄品种及砧木的抗寒性，发现 4个品种枝条的

游离脯氨酸含量随温度的降低逐渐升高，游离脯氨

酸含量高低排列顺序为左山一＞双红＞贝达＞北冰

红，这与 4个品种的抗寒性一致。李鹏程等[46]对山

葡萄2年生扦插苗开展抗寒力鉴定，发现温度降低，

游离脯氨酸含量出现先升高后下降的变化规律。对

13个酿酒品种砧木抗寒性探究发现，降低处理温度

游离脯氨酸含量均升高，不同品种的增长速度和幅

度变化存在显著差异，且增长幅度变化与其抗寒力

大小一致，表现为抗寒力强的品种（如山葡萄、贝达

等）含量高且增长幅度大，反之，抗寒力差的品种

（抗砧 3 号、5C 等）含量较其他品种低且增长幅度

小，13个酿酒葡萄品种抗寒性高低排列顺序为山葡

萄＞贝达＞5BB＞520A＞110R＞3309C＞101-14＞

SO4＞1103P＞420A＞140R＞5C＞抗砧 3号[47]。Król

等[48]通过对不同耐寒性欧亚种葡萄叶片在持续低温

胁迫过程中次生代谢物的分析，发现长期低温暴露

导致所有鉴定的酚酸含量显著降低，两者代谢功能

存在差异，抗寒性强的品种酚类化合物含量高，自由

基清除能力强，还原能力强。

这些研究表明，可溶性蛋白、可溶性糖和游离脯

氨酸含量与葡萄植株的抗寒性密切相关，可作为葡

萄植株抗寒力鉴定的生理指标。

5 葡萄抗寒评价方法

抗寒评价方法是研究植物抗寒机制和培育抗寒

新品种的基础实验手段，葡萄的低温抗性表现主要

为应对晚霜冻害和冬季低温造成的冷害问题。随着

葡萄在生理水平低温应答规律的逐步解析，以及不

同抗性材料在低温下的变化差异比较，研究人员开

发并比较了多种葡萄抗寒性评价方法，其中以晚霜

后和冬季持续低温冻害的评价方法为主。关于晚霜

冻害涉及的器官主要为叶片和新梢，抗寒评价方法

主要包括蒽酮法测定可溶性糖含量[49]、考马斯亮蓝

法测定可溶性蛋白含量[50]、茚三酮比色法测定脯氨

酸含量 [51]和基于 Fv/Fm的模型评价干旱-寒冷法 [52]

等。上述生理指标的测定可用于葡萄抗寒力的鉴

定。葡萄应对冬季持续低温的组织器官主要是枝

条、芽眼和根系，涉及这些器官的葡萄抗寒力鉴定方

法包括田间冻害调查鉴定[53]、生长法[44]、电导法[28]、组

织褐变法[22]、差热分析法[54]、TTC还原法[55]、动态热时

间模型（DTTM）预测休眠葡萄芽的抗寒性法[56]以及

过冷能力分析法[27]等。这些方法完善了不同品种抗

寒力鉴定的全面性，提高了综合分析能力，促进了葡

萄抗寒机制和育种的研究。

6 葡萄抗寒分子机制

除了生理变化外，植物受到冷胁迫以后，许多基

因在转录水平、蛋白水平及翻译后修饰等方面也会

发生一系列变化。近年来，从分子层面探究葡萄植

株抗寒调控机制的报道越来越多，主要归为 2个方

面：（1）解析“倒春寒”气候对主栽葡萄危害的基础研

究；（2）以山葡萄等野生种质资源为实验材料，挖掘

抗寒的关键基因。另外，根据作用方式的不同，目前

挖掘到的基因可被分为 2大类：（1）调控基因：例如

C-repeat binding factor（CBF）等转录因子、miRNA、

circRNA等，主要通过控制其下游基因的表达参与

葡萄低温应答；（2）功能基因如抗氧化酶基因等，直
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接参与某些生理生化过程，增强葡萄的抗寒性[57-60]。

生产中带来经济效益的主栽葡萄品种以欧亚种

和欧美杂交种为主，若从基础研究层面解决主栽葡

萄的晚霜冻害问题，需要探究这些品种中受冷诱导

的基因通路和富集调控网络分析等问题。关于冷胁

迫关键基因CBF及其信号通路相关基因在葡萄中

已有部分报道。Xiao等[57]从河岸葡萄、欧亚种葡萄

中分离了CBF/DREB1-like基因CBF1~4，CBF4基因

在低温胁迫中表达水平增高，并且能够维持在一定

的水平，据此分析葡萄的抗寒性可能与此基因相

关。随后证实常温下CBF4基因表达量低，低温胁

迫下表达量高，与CBF1、2和3相比，CBF4在成熟和

幼嫩的组织中均有表达，可能在植株的越冬过程中

起到更重要的调控作用[58]。HOS1作为调控CBF信

号通路的上游转录因子，Li等[59]从玫瑰香中克隆了

HOS1基因，异源表达后，拟南芥的耐寒、耐旱和耐

盐性降低，并且抑制了胁迫相关基因AtRD29A和At-

COR47的表达。VvICE1a和VvICE1b的表达提高了

转基因拟南芥的耐寒性，并引起了胁迫相关基因

AtRD29A和AtCOR47的上调表达。

除了经典的CBF通路相关基因，与冷胁迫相关

的其他基因也相继在葡萄中克隆和发现。Wang

等[60]从欧亚种葡萄基因组中鉴定出59个VvWRKYs，

并通过数据库信息确认了15个VvWRKYs可能与冷

胁迫有关。Hou等[61]研究发现VvBAP1在抗寒品种

F-242和左优红中的表达水平明显高于在冷敏感品

种赤霞珠和霞多丽中的表达水平，其编码的蛋白通

过调节和控制葡萄体内的糖含量，激活抗氧化酶活

性来增强葡萄体内的抗氧化能力，提高葡萄抗寒能

力。从葡萄生殖器官中鉴定出6个BAM基因，其中

VvBAM1和VvBAM3的转录本丰度随温度的降低而

显著增加，VvBAM1在转基因番茄中通过调节淀粉

水解和促进活性氧清除来提高耐冷能力[62]。

除了基因的同源比对和克隆外，基于高通量测

序等生物信息学手段，栽培葡萄中越来越多低温应

答相关的基因被相继报道出来。Sun等[63]从 4 ℃处

理的玫瑰香葡萄叶片中鉴定出 44个响应低温胁迫

的 miRNA，其靶基因包括 AP2、MYB、SBP、bHLH、

bZIP和GRAS等转录因子；Cheng等[64]从葡萄果实中

鉴定到6个在冷热胁迫中表达量显著上调或下调的

VvGRFs基因；Londo等[65]从 5个欧亚种葡萄叶片中

分析得到的响应低温和冷冻胁迫的差异表达基因参

与的调控途径不同，但都包含参与乙烯信号通路、

ABA信号通路、淀粉/蔗糖/半乳糖代谢通路的基因

及AP2/ERF、WRKY、NAC家族转录因子；Gao等[66]

鉴定到低温胁迫下葡萄叶片中差异表达的475个环

状RNA，初步证明了Vv-circATS1参与响应冷胁迫。

另外，在遗传基因挖掘方面，通过对双优与红地球休

眠芽不同时期的转录组分析和种间杂交遗传群体的

抗寒性数量性状位点（quantitative trait locus，QTL）

定位发现了抗寒相关的新结构基因和转录因子，包

括 CORs（VaCOR413IM）、GSTs（VaGST- APIC、

VaGST- PARB、VaGSTF9 和 VaGSTF13）、ARFs

（VaIAA27 和 VaSAUR71）、ERFs（VaAIL1）、MYBs

（VaMYBR2、VaMYBLL 和 VaMYB3R- 1）和 bHLHs

（VaICE1和VabHLH30）[67]；以赤霞珠×左优红的 181

个杂交后代及亲本为样本，进行限制性位点相关

DNA测序（RAD），构建了包含 16 076个、11 643个

和 25 917个单核苷酸多态性（single nucleotide poly-

morphism，SNP）标记的高密度遗传连锁图谱，鉴定

出6个QTL，定位在连锁群LG2、LG3和LG15上，成

为调控葡萄抗寒性的候选基因[68]。接着，Patel等[69]

通过组装的河岸葡萄 Manitoba 37基因组与黑比诺

基因组进行对比，确定了 2个品种间表型变异的遗

传关系，能为葡萄育种的分子标记开发和遗传研究

提供参考序列和基因模型。

山葡萄作为葡萄抗寒育种的主要亲本，意在缓

解冬季极端低温对葡萄产业发展的影响，因此其抗

性机制的挖掘得到了广泛的关注。在经典抗寒信号

通 路 方 面 ，虽 从 山 葡 萄 中 克 隆 到 VaCBF1 和

VaCBF4，并证明其在低温逆境下表达量增加[70-72]，但

到目前为止还没有研究显示CBF基因的表达或序

列变异与山葡萄高抗寒性有关。

在抗性基因功能解析方面，bHLH（Basic helix-

loop-helix）、ERF（Ethylene response factor）、WRKY

（DELLA name derived from the most prominent ami-

no acid residues in the protein）、GRAS（GAI，gibber-

ellin acid insensitive；RGA，repressor of GAI and

SCR，scarecrow）等家族中陆续有成员被克隆和研

究。Xu 等 [73]从山葡萄中克隆到的 bHLH 家族转录

因子 VabHLH1 在激活 CBF 的冷信号通路，尤其是

调节CBF3和RD29A表达方面，与在冷敏感的赤霞

珠葡萄中的作用相比存在差别。Sun等[74]发现乙烯

参与葡萄叶片低温应答，外源添加 1-氨基环丙烷羧
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酸（ACC）可以显著提高山葡萄和玫瑰香叶片的抗

寒性，而添加乙烯合成抑制剂氨基乙烯基甘氨酸

（AVG）却增加了山葡萄和玫瑰香对低温的敏感性，

表明乙烯正调控葡萄对低温胁迫的耐受性。同时

相关研究发现，数个 ERF 成员参与低温应答，

VaERF057低温下表达上调，而AVG能够完全抑制

低温对VaERF057的诱导作用，说明在低温条件下

VaERF057的上调表达可能依赖于内源乙烯的生物

合成[75]；VaERF080和VaERF087被发现通过提高抗

氧化酶活性和调控冷诱导相关基因的表达来提高

转基因拟南芥的耐寒性 [76]；VaERF092 通过与

VaWRKY33的启动子上的GCC-box结合，增强植株

对冷胁迫的耐受性 [77]。GRAS 转录因子家族中的

VaPAT1 通过与 INDETERMINATE-DOMAIN3 蛋白

互作来激活LIPOXYGENASE 3基因的表达，以促进

茉莉酸的生物合成，从而提高葡萄的耐冷性 [78-79]。

受低温诱导的VaWRKY12，其编码的蛋白在常温下

定位于细胞核和细胞质，低温处理后定位于细胞

核，过表达后能够增强拟南芥和葡萄愈伤组织的耐

寒性 [80]。VaSAP15 与 VaPDI1 相互作用，在无核白

中过表达增强了葡萄的耐寒性 [81]。从山葡萄中分

离到VaMYB44基因，其编码蛋白能够与VaMYC2、

VaTIFY5A互作，降低转基因拟南芥和葡萄的抗寒

性[82]。对山葡萄中响应冷胁迫的TFs中鉴定发现，

CBF4、RAV1 和 ERF104 等调控基因参与冷应激反

应过表达 VaRAV1，葡萄愈伤组织抗寒性提高 [83]。

Aleynova 等 [84]通过对 CML21 基因的 4 种可变剪接

（CML21v1、CML21v2、CML21v3 和 CML21v4）表

达量鉴定和拟南芥异位表达，发现葡萄 CML21 基

因在植物对冷胁迫的响应中起正向调控作用，这种

mRNA变体的扩展可能有助于提高葡萄冷应激反

应的多样性。在结构基因方面，Dong等[85-87]从山葡

萄中分离出了 1个Cold regulated gene（COR），命名

为VaCOR。低温条件下VaCOR在山葡萄中的表达

量明显高于欧亚种葡萄，并且COR413基因家族的

成员在山葡萄与欧亚种葡萄低温下的表达模式存

在差异，其中 VaCOR413-IM1 在山葡萄中表达量

高 [88]。 此 外 ，还 有 VaAQUILO、VaDof17d 和

VaCPK20 通过调控棉子糖来参与山葡萄低温应

答[77，89-90]。

在抗寒基因挖掘方面，对低温下的山葡萄叶片

转录组研究发现了数个参与代谢、转运、信号转导和

转录调控的差异基因[91-92]。米宝琴等[93]利用抑制性

消减杂交技术（suppression subtractive hybridization，

SSH），筛选出了与山葡萄抗寒性相关的 AFPs、

Haps、防御素样蛋白、细胞色素P450加单氧酶等多

个相关的ESTs，以及14个未知蛋白序列。对山葡萄

高质量染色体水平的基因组组装发现了32 885个编

码蛋白的基因，解析了山葡萄抗寒性强的原因可能

是基因扩增的变化；结合转录组数据发现了17个参

与冷信号的基因，他们响应低温和冷冻条件的机制

不同；此外，通过全基因组关联研究发现了一种磷酸

甘油酸激酶基因有助于提高芽在冬季的抗冻性[94]。

综上所述，在葡萄抗寒基因的挖掘和功能解析

方面取得了较大的突破。一些基于模式植物中低温

应答关键基因的同源克隆和功能验证，还有一部分

基因家族或成员是首次在葡萄中被发现与低温相

关。虽然目前仅发现一些基因在山葡萄展示出比欧

亚种葡萄更快或者更大量的表达模式，而没有在遗

传水平证实其与山葡萄高抗寒的关系。在这些工作

的基础上，将进一步突破山葡萄高抗成因并用作品

种抗性改良。

7 展 望

葡萄抗寒机制相关的研究工作虽然取得了一定

的进展，但是也存在一些问题，笔者拟就这些问题及

可能的解决方法，对进一步的研究进行展望。

（1）相关的分子生物学研究主要集中在抗性基

因的挖掘和功能验证上。但是缺乏抗性相关QTL

的鉴定及基于QTL的抗性基因挖掘。应开展以山

葡萄为亲本的遗传群体构建、遗传图谱绘制及抗寒

性评估，鉴定山葡萄抗寒相关QTL，挖掘关联的抗

性基因，并开发分子标记用于辅助育种。

（2）目前的研究主要关注葡萄对极端低温的应

答，较少关注枝条抗抽干现象，而在田间这2种危害

往往协同发生。应注重低温和抽干的发生规律及其

关系，并将抽干上升到一个单独因子的层面来开展

研究。

（3）研究中多以叶片为材料，较少研究枝条、

芽和根系等器官，而这些器官又是冬季田间实际

遭受胁迫的组织，可能具备与叶子不同的物质积

累和胁迫应答机制。应加强这些针对不同器官的

胁迫应答研究，对揭示山葡萄抗性机制更具有现

实意义。
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