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摘要　葡萄霜霉病是危害葡萄的重要病害之一，该病害发生时会给葡萄生产造成严重的经济损失。本文综合分析

了国内外对葡萄抗霜霉病机制研究的结果，认为葡萄对霜霉病抗性受多种因素影响，主要表现为生理生化物质、叶

片形态结构及抗病遗传基因三个方面。由于各种因素对霜霉病病原菌作用关系复杂，目前对于葡萄抗霜霉病的决

定性因子还没有明确结论。
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　　葡萄霜霉病由葡萄霜霉病菌引起，遍及世界各

葡萄产区，是危害葡萄的重要病害之一。葡萄霜霉

病在中国的各葡萄产区均有分布，特别是在多雨潮

湿地区，发病更为严重，甚至还会影响翌年病害的发

生率［１］，给葡萄生产造成严重的经济损失。目前生

产上主要通过使用化学杀菌剂防治霜霉病［２］，这不

仅会因农药残留而降低果品质量，而且还会污染环

境，给人们的身体健康造成潜在威胁，所以近年来一

些研究者从绿色环保的角度出发，在筛选抗病品种

以及培育抗病新品种方面做了大量工作［３７］。本文

结合前人对葡萄抗霜霉病的研究成果主要从植物学

特征、生理生化性状、与病害遗传关系以及有关抗霜

霉病分子研究三方面分别进行了分析和探讨，希望

为葡萄霜霉病抗性的研究与霜霉病防治提供依据。

１　结构抗性

１．１　叶片气孔结构与抗病性

王国英［８］对抗病性不同的葡萄叶片的气孔进行

了电镜扫描和光学显微镜观察，发现叶片气孔的密

度和结构与葡萄抗霜霉病存在着一定的关系，抗病

葡萄叶片气孔小、稀少，气孔周围有白色的堆积物，

而感病类型的气孔大、密集；徐红霞等［９］、乔宝营

等［１０］认为葡萄品种感霜霉病程度与叶片气孔大小和

气孔密度呈正相关，叶片气孔密而大时感病，稀而小

时抗病，可以利用葡萄叶表气孔密度直接作为霜霉

病抗病性鉴定指标之一；刘天明等［１１］则认为，葡萄
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对霜霉病的抗性与气孔开张度、气孔密度无相关性。

１．２　叶片表皮结构、叶背茸毛与抗病性的关系

Ｂｏｕｂａｌｓ
［１２］认为有些葡萄品种叶片的下表皮多

毛，有的下表皮有一蜡质层，这些结构使叶表面不易

湿润而使游动孢子不能侵入叶片表皮而发芽；徐红

霞等［９］认为葡萄叶背茸毛极密的品种抗霜霉病，因

为浓密的茸毛阻挡了病原菌的侵入。

２　生理生化抗性

２．１　过敏性的抗病反应

葡萄对霜霉病的防御反应，最明显的是葡萄具

有过敏性坏死反应。过敏性坏死反应是指病菌侵染

抗病品种后，被侵入的细胞很快会失去活力而死亡；

而侵染感病品种后，被侵细胞却可活很久。有研究

表明：过敏性反应的基本特征是细胞内单宁类、酚类

化合物和其氧化衍生物的累积，这些物质可能在病

菌感染前就已经积累了足够的数量阻止病菌侵入，

但是在多数情况下它们是在感染后被诱导产生而积

累起来的。王国英［８］的研究表明：瘤枝葡萄中的

‘岚５株系’、‘河岸葡萄’、‘蓝葡萄’，秋葡萄中的‘江

秋２’、复叶葡萄的‘留８’和‘留９’、华东葡萄的‘白

１３１’、‘白３５１’、‘白３６１’株系以及山葡萄都具有

过敏性的抗病反应。Ｄｉｅｚｎａｖａｊａｓ等
［１３］在研究中发

现接种霜霉病病原菌数小时后，抗霜霉病葡萄品种

在感染的气孔周围观察到过敏反应，有时候会产生

坏死病斑。

２．２　产生毒素的抗病反应

植物抗毒素是指在植物受到机械损伤或各种病

原物侵染后，会产生具有一定量的有毒物质，当其累

积到一定浓度时可以抑制病菌的发展，植物表现抗

性。Ａｂａｄｚｈｙａｎ
［１４］用感霜霉病品种与抗病品种做人

工接种试验，７ｄ后经测定发现，抗霜霉病品种产生

的植物抗毒素和细胞间有毒物质的毒性比感病品种

强，这种毒性使霜霉病菌游动孢子死亡，抑制其感染

蔓延至整个叶片。

２．３　酶活性与抗病反应

酶活性与葡萄抗霜霉病有密切的关系，现在研

究的酶类主要包括过氧化物酶（ＰＯＤ）
［１５］、过氧化氢

酶（ＣＡＴ）、多酚氧化酶 （ＰＰＯ）、超氧化物歧化酶

（ＳＯＤ）、苯丙氨酸解氨酶（ＰＡＬ）
［１６］、几丁质酶（ｃｈｉｔｉ

ｎａｓｅ）
［１７］、芪合酶（ＳＴＳ）

［１８］等。Ｄａｉ等
［１５］分别观察接

种霜霉病菌的感病、中抗和高抗葡萄品种，发现中抗

品种接种后５ｄ检测到过氧化物酶的活性。史娟

等［１９］、房玉林等［２０］的研究表明，过氧化物酶（ＰＯＤ）

活性与葡萄对霜霉菌的抗性密切相关，不同抗病性

品种叶片感染霜霉病菌后ＰＯＤ活性在升高的速度

和幅度上有显著的差异，与感病品种‘乍娜’、‘红地

球’相比，抗病品种‘赤霞珠’的ＰＯＤ活性升速快、变

化幅度大，而且ＰＯＤ高活性持续的时间长。林玲

等［２１］对高抗霜霉菌的毛葡萄野生株系接种霜霉病

菌后检测其叶片内的ＰＯＤ活性，结果表明ＰＯＤ活

性升高幅度明显高于感病的欧美杂种‘醉人香’和

‘ＨＮｏｒｒｉｓ’。而Ａｂａｄｚｈｙａｎ
［１４］则研究认为，在受病

原菌侵染的局部组织，ＰＯＤ活性升高快，出现坏死

斑，感病品种的叶片内ＰＯＤ活性高于抗病品种，并

且差异达到极显著水平。齐慧霞等［２２］对不同抗性

的酿酒品种进行接种鉴定，认为感病品种接种后

ＰＯＤ活性呈递增趋势，而抗病品种则呈递减趋势。

吕秀兰等［２３］、Ｐｅｒｅｐｅｌｉｔｓａ等
［２４］发现，在葡萄未

感病时ＣＡＴ活性与抗病性之间关系不密切，但接种

发病后供试葡萄品种ＣＡＴ活性与霜霉病病情指数

呈极显著负相关，认为ＣＡＴ的活性可作为葡萄品种

对霜霉病抗性的一种辅助评价指标。而林玲等［２１］

认为不论抗病还是感病品种，在接种霜霉病菌后葡

萄叶片内ＣＡＴ活性均呈下降趋势。

葡萄叶片接种霜霉病菌后，抗病品种和感病品

种ＰＰＯ活性有显著的差异，抗病品种在接种后ＰＰＯ

活性不仅升速快、而且幅度大。感病品种接种后的

ＰＰＯ活性则下降
［１４，２４］。而吕秀兰等［２３］的研究表

明，ＰＰＯ活性与葡萄霜霉病病情指数呈极显著负

相关。

齐慧霞等［２５］研究认为ＳＯＤ活性在酒葡萄品种

间存在着很大的差异，不同品种接种霜霉病菌后的

ＳＯＤ活性均高于接种前，并随着发病程度加重，其

活性则呈上升趋势。但接种霜霉病菌后４～１２ｄ

内，叶片ＳＯＤ活性有的呈递减趋势，也有的呈递增

趋势。进一步研究发现，在葡萄霜霉菌诱导下抗病

品种‘ＳＶ６０５９’体内ＳＯＤ酶活性６ｄ内基本恢复到

正常状态，其自我调节恢复能力显著大于感病品种

‘品丽珠’。吕秀兰等［２３］则认为，接种前和接种后２

ｄ，供试葡萄品种ＳＯＤ活性和霜霉病发病指数相关

性不显著。林玲等［２１］研究了毛葡萄接种霜霉病菌

后ＳＯＤ活性的变化情况，发现供试的５个毛葡萄野

生株系、１个毛葡萄与欧亚种杂交后代、两个欧美杂

·６１·
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种接种霜霉病菌后ＳＯＤ活性呈现先上升后下降的

趋势。

近年来，苯丙烷代谢与植物抗病性的关系，也引

起了人们的重视。Ｐｅｒｅｐｅｌｉｔｓａ等
［２４］研究认为ＰＡＬ

活性与葡萄对霜霉菌的抗性呈正相关，随着ＰＡＬ活

性的变化，绿原酸和木质素在抗病品种中积累的速

度和量大于感病品种，可能由ＰＡＬ控制的苯丙烷代

谢也是葡萄对霜霉病的抗性机制之一，ＰＡＬ活性可

作为葡萄品种抗霜霉病的一种辅助评价指标。

２．４　氮代谢与抗霜霉病的关系

氮代谢也是抗霜霉病机制研究的一个重要内

容。寄主受到病原菌侵染后能够产生病程相关蛋

白，这种蛋白可能与抗病基因表达有关。Ｍａｒｇａｒｙ

ａｎ
［２６］研究发现所有感病植株的叶片总氮和蛋白质

含量下降。Ａｎｔｏｎｙａｎ等
［２７２８］认为，对感病品种，健

康叶片内天冬氨酸和谷氨酸的含量较高，而被霜霉

病菌侵染后这些氨基酸的含量下降，而对抗病品种，

被霜霉病菌侵染后叶片内氨基酸的含量反而上升。

进一步测定感病和抗病品种的叶片及新梢的蛋白质

含量，发现两种类型的蛋白质含量相似。齐慧霞

等［２５］也认为，随着发病程度加重，葡萄叶片内可溶

性蛋白质含量逐渐下降。但也有研究认为葡萄感染

霜霉病程度与叶内游离氨基酸含量无显著相关

性［１１］。因此，可以推测抗病品种和感病品种合成蛋

白质的能力明显不同，氮代谢呈现出复杂性变化。

２．５　叶绿素含量与葡萄霜霉病的关系

葡萄品种叶片内叶绿素含量与霜霉病感病程度

呈极显著正相关。感病品种叶片内叶绿素含量比抗

病品种高，但在发生霜霉病后抗病品种能抑制叶绿

素含量的下降，使叶绿素含量很快恢复到正常的状

态，即叶片叶绿素总质量分数降幅与叶片病情指数

呈显著正相关［２９］。葡萄感霜霉病程度与叶绿素ａ

和叶绿素ｂ的总量有密切关系，叶绿素总量越大的

品种则越抗病，反之则越感病［６］。但也有研究认为

叶绿素ａ的含量影响品种抗病程度，且效果明显，叶

绿素ｂ的含量与抗病性关系不大
［３０］。

２．６　可溶性糖含量与抗病性的关系

Ｍａｒｇａｒｙａｎ
［２６］认为抗霜霉病葡萄品种叶片中蔗

糖含量低，而感病品种叶片中其含量较高；齐慧霞

等［２２，２５］却认为抗病品种叶片内可溶性糖含量高于感

病品种，在感染霜霉病后，可溶性糖含量呈下降趋

势；但也有研究认为，葡萄对霜霉病的抗性与品种叶

内的还原糖、淀粉等含量无显著相关，而外施高浓度

蔗糖能显著降低霜霉病菌的致病力［１１，３１］。

２．７　酚类物质与抗病性的关系

植物组织内的酚类物质为木质素的合成提供大

量的前体物质，有利于提高组织的成熟度，增强其抗

逆性［３２］。Ｍａｒｇａｒｙａｎ
［２６］和 Ａｂａｄｚｈｙａｎ

［３１］认为高抗

霜霉病的葡萄品种，其多酚含量也高。有研究使用

高浓度邻苯二酚处理离体叶片，发现其对霜霉病菌

有明显的抑制作用，因此认为酚类物质可能是葡萄

抗霜霉菌扩展的主要物质［１１，３０］。

２．８　其他矿质元素与抗病性的关系

葡萄叶片中磷钾养分含量与抗霜霉病也具有一

定的相关性，当叶片中磷含量达０．１４％，钾含量达

２．１％时，叶片发病率比对照降低４０％左右
［３３］。钙

钾比例也会影响品种的抗性，钾含量与品种的抗病

性呈负相关，葡萄细胞液中Ｃａ／Ｋ比是决定抗霜霉

病的一个重要因素，Ｃａ／Ｋ比随抗病程度而增加
［９］。

乔宝营等［１０］则认为葡萄叶片中氮含量、磷含量、钾

含量与霜霉病发病程度关系不显著。

３　与其他葡萄病害的遗传相关性

葡萄霜霉病与其他病害也有一定的抗性遗传关

系，刘会宁等研究认为欧亚种品种感霜霉病和黑痘

病之间是负相关的关系，但相关性不显著，而欧亚种

品种（系）后代对霜霉病和白粉病的抗病性存在极显

著相关性［３４３６］。另外，胼胝体积累被认为是抵抗霜

霉病的反应物之一，Ｈ２Ｏ２ 也是一个重要的防御信

号，Ｌｉｕ等
［３７］使用３种中国野生抗病葡萄 （华东葡

萄‘Ｂａｉｈｅ３５１’，刺葡萄‘Ｌａｎｇａｏ５’和复叶葡萄‘Ｌｉ

ｕｂａ８’）和欧亚种易感品种（‘Ｐｉｎｏｔｎｏｉｒ’），进行了病

理学上的研究，通过苯胺蓝染色表明３种中国野生

抗病葡萄上有胼胝体积累，‘Ｂａｉｈｅ３５１’还具有特殊

的荧光光谱，使用３，３二氨基联苯胺进行比色，在

‘Ｌａｎｇａｏ５’和‘Ｌｉｕｂａ８上产生了Ｈ２Ｏ２，这些特征在

易感霜霉病的欧亚种‘Ｐｉｎｏｔｎｏｉｒ’上则不存在。

４　分子抗性

随着分子生物学的发展，葡萄抗霜霉病机制的

研究已经深入到分子水平。Ｋｉｍ
［３８］认为葡萄抗霜霉

病是由单基因控制，并存在修饰基因；何宁等［３９］认

为山葡萄抗霜霉病是受一对具有显隐性关系基因控

制；李华等［４０］、贺普超等［４１］、宋润刚等［４２］则认为葡
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２０１８

萄抗霜霉病为表现数量性状遗传特征的多基因控

制，抗病类型中的品种或品系中存在抗病的微效多

基因并表现为累加性效应；Ｌｕｏ等
［４３］用ＢＳＡ、ＳＣＡＲ

和ＲＡＰＤ方法研究了葡萄感霜霉病基因的分子标

记，发现ＲＡＰＤ标记ＯＰＯ１０８００与葡萄感霜霉病主

效基因紧密连锁，将该ＤＮＡ片段克隆并测序，并将

ＯＰＯ１０８３５ＲＡＰＤ标记转化为ＳＣＡＲ标记ＳＣＯ１０

８３５；此外，还发现ＲＡＰＤ标记ＯＰＯ０６１５００与葡萄

抗霜霉病主效基因ＲＰＶ１紧密连锁，并将此ＲＡＰＤ

标记转化为ＳＣＡＲ标记ＳＣＯ０６１５００，这两个ＳＣＡＲ

标记均可用于葡萄对霜霉病的抗病与感病性鉴定。

Ｆｉｓｃｈｅｒ等
［４４］和Ｗｅｌｔｅｒ等

［４５］在１８号连锁群上定位

了一个抗霜霉病的主效基因，在４号连锁群上定位

了一个微效基因；Ｋｏｒｔｅｋａｍｐ等
［４６］通过差异显示技

术对抗病的河岸葡萄和感病的欧洲葡萄进行了研

究，发现并分离到一个定位１０号连锁群的ＶＲＰ１

抗病基因。Ｍａｒｇｕｅｒｉｔ等
［４７］利用欧洲种‘赤霞珠’与

美洲河岸葡萄‘ＧｌｏｉｒｅｄｅＭｏｎｔｐｅｌｌｉｅｒ’的１３８株杂交

个体在１２号连锁群定位了２个新的跟霜霉抗性相

关的位点 Ｒｐｖ５和 Ｒｐｖ６；Ｍｏｒｅｉｒａ等
［４８］分别利用

‘ＭｏｓｃａｔｏＢｉａｎｃｏ’和犞．狉犻狆犪狉犻犪１７４个杂交一代，

‘ＶＲＨ３０８２１４２’和‘ＳＫ７７５／３’９４个杂交后代构建

了两张葡萄染色体连锁图谱，抗霜霉病的ＱＴＬｓ主

要定位在第一张图谱的７、１２连锁群上和第二张图

谱的７、８、１２连锁群上。

在定位葡萄霜霉病抗性ＱＴＬｓ的同时，研究者

们也试图克隆得到抗霜霉病的相关基因。Ｗｕ
［４９］等

用Ｓｏｌｅｘａ测序的方法得到一些可能与抗霜霉病相

关的基因和通路，从感病样品中获得１５２４９个基因，

对照中获得１４５４９个基因，感病样品与对照的差异

表达基因富集的通路涉及核糖体代谢、光合作用、氨

基酸与糖代谢以及淀粉和蔗糖代谢，Ｒｐｖ１、ＮＰＲ１的

同源基因和ＰＲ蛋白编码基因与葡萄霜霉病抗病机

制有关。Ｐｏｌｅｓａｎｉ等
［５０］采用ｃＤＮＡＡＦＬＰ技术分

析感病品种‘雷司令’霜霉病感染的叶片，得到８０４

个转录本，这为阐明霜霉病侵染过程的分子机制及

识别抑制病原菌的相关基因提供了帮助。王平

等［５１］获得１０个与已知抗病基因相似保守结构域的

葡萄抗病基因同源片段（ＲＧＡ），同时定量ＰＣＲ分析

出ＲＧＡ１、ＲＧＡ２、ＲＧＡ５和ＲＧＡ２３在感染霜霉菌

后显著表达，推测可能与葡萄抗霜霉病有关，使得克

隆出抗霜霉病基因成为可能。孔祥久等［５２］获得葡

萄霜霉菌候选效应子ＲＸＬＲ５信号肽，推测可能从

葡萄霜霉菌细胞内分泌到胞外的过程中起重要

作用。

不同基因型的葡萄对霜霉病的抗性也不同，犞．

狏犻狀犻犳犲狉犪葡萄对霜霉病敏感，犞．狉狌狆犲狊狋狉犻狊葡萄中

抗，犞．犪犿狌狉犲狀狊犻狊葡萄抗霜霉病，圆叶葡萄则对霜霉

病完全免疫［５３］。Ｆｉｇｕｅｉｒｅｄｏ等
［５４］利用基因芯片技

术，在１２１个转录本中，发现代表感病‘Ｒｅｇｅｎｔ’和抗

病的 ‘Ｔｒｉｎｃａｄｅｒａ’的２９个差异表达基因。

５　小结

霜霉病不仅严重影响了葡萄的生长还影响了

产量和品质。现今关于葡萄霜霉病抗性的研究虽

然取得了一定的进展，但是由于不同葡萄品种（类

型）对霜霉病的抗性强弱与其自身的形态结构和生

理生化特性有着紧密的联系，所以研究者往往在对

葡萄霜霉病抗性的研究方面存在不同的见解。葡

萄对霜霉病的抗病性涉及诸多因素，各因素间关系

复杂，虽然至今未能确定出葡萄抗霜霉病的决定性

因子，但是通过对抗性品种的抗病机制、遗传进程

或抗病基因的研究，结合长期杂交育种或转基因的

方式，将抗霜霉病性状与葡萄优良性状相结合，培

育抗病品种是解决霜霉病的最安全有效、最有前景

的方法。
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