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２４－表油菜素内酯对农药处理下葡萄叶片光合
特性和抗逆性的影响

彭小琴，惠竹梅，张 晖，高江曼
（西北农林科技大学葡萄酒学院，陕西 杨凌 ７１２１００）

摘 要：研究农药百菌清处理前用外源 ２４－表油菜素内酯（２４－ｅｐｉｂｒａｓｓｉｎｏｌｉｄｅ，ＥＢＲ）预处理对酿酒葡萄品种
‘赤霞珠’（ＣａｂｅｒｎｅｔＳａｕｖｉｇｎｏｎ）光合特性、抗氧化系统以及农药降解代谢的影响，探讨ＥＢＲ缓解农药对葡萄植株的伤
害以及降低农药残留的作用。以酿酒葡萄品种赤霞珠盆栽苗为试材，研究ＥＢＲ处理对百菌清胁迫下葡萄叶片光合
气体交换参数、叶绿素荧光参数、活性氧和丙二醛含量、抗氧化物质含量、解毒酶活性以及叶片百菌清残留量的影

响。结果表明：与对照相比，０．１ｍｇ·Ｌ－１ＥＢＲ单独处理可提高葡萄叶片的光合特性，ＣＨＴ处理（６００倍液的百菌清）
抑制了叶片光合作用，与ＣＨＴ处理相比，ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理可显著提高叶片净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）和胞间

ＣＯ２浓度（Ｃｉ），以及叶片光合系统 ＩＩ（ＰＳＩＩ）原初光能转换率（Ｆｖ／Ｆｍ）、实际光化学效率（ΦＰＳＩＩ）和光化学猝灭系数

（ｑＰ）；百菌清ＣＨＴ处理使葡萄叶片过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）、超氧阴离子（Ｏ
·
２）和丙二醛（ＭＤＡ）含量显著升高，而ＥＢＲ＋ＣＨＴ

处理使Ｈ２Ｏ２、Ｏ
·
２和ＭＤＡ含量分别比ＣＨＴ处理降低３２．５％、１５．８％和４．７％，同时使还原型谷胱甘肽（ＧＳＨ）和抗坏

血酸（ＡｓＡ）含量显著高于ＣＨＴ处理；０．１ｍｇ·Ｌ－１ＥＢＲ单独处理以及ＣＨＴ处理均使叶片过氧化物酶（ＰＯＤ）、谷胱甘肽
转移酶（ＧＳＴ）和谷胱甘肽还原酶（ＧＲ）活性有所提高，与ＣＨＴ处理相比，ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理使叶片解毒酶活性进一步增
强；ＥＢＲ预处理加速了百菌清在叶片中的降解，显著降低了叶片农药残留量。研究得出：０．１ｍｇ·Ｌ－１ＥＢＲ处理可促
进葡萄叶片光合作用，提高抗氧化物质含量以及解毒酶活性，６００倍液百菌清处理损害了葡萄叶片正常的光合作用
和氧化还原平衡，外源０．１ｍｇ·Ｌ－１ＥＢＲ预处理能通过改善叶片光合特性，减少活性氧物质和丙二醛的积累以及提
高解毒酶活性以促进百菌清降解，从而缓解农药对植株的伤害。
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现代农业生产中农药仍然是控制作物病虫害、

提高产量和品质最经济有效的方式，但这些有机物

也能导致作物叶片萎黄、光合作用降低、营养物质缺

乏以及生物量的减少［１］。农药所带来的污染，不仅

直接污染农产品，还对土壤、大气等周围环境以及人

类健康形成持续的威胁［２］。我国主要属于大陆性季

风气候，雨热同季，在葡萄生长发育过程中容易发生

真菌病害，因此葡萄栽培管理中通常会使用农药防

治真菌病害，这些农药可以进入葡萄果实甚至还能

通过发酵过程进入葡萄酒中，影响发酵进程及香气

的形成［３］。在长期进化中植物可以通过将农药代谢

为毒性低的产物隔离储存从而起到解毒的目的，其

中的代谢过程涉及各种酶类和解毒物质的协同作

用［４］。但由于植物自身解毒机制的运行可能需要较

长的时间，所以通常可以通过物理、化学和生物手段

加速农药残留的降解［５］。油菜素内酯（ｂｒａｓｓｉｎｏｓ
ｔｅｒｏｉｄｓ，ＢＲｓ）是广泛存在于植物中的甾醇类激素，参
与植株多种生长代谢和抗逆过程［６－７］。因此，研究

外源ＢＲｓ对农药处理后葡萄叶片光合特性、抗氧化
防御系统以及农药降解代谢的影响，探讨 ＢＲｓ与农
药共同作用下葡萄叶片生理指标的变化，对于 ＢＲｓ
在农业生产中的应用具有重要的意义。ＢＲｓ具有较
高的生理活性，可以提高植株对病害等生物胁迫以

及一系列非生物胁迫的耐受性，从而缓解逆境对植

株造成的损害［８－９］。许多研究指出采收前使用少量

油菜素内酯处理黄瓜［１０］、油菜［１１］、水稻［１２］等多种作

物，能显著降低多菌灵、百菌清、毒死蜱和除虫菊酯

等多种农药的残留。目前关于 ＢＲｓ参与植物逆境
胁迫的生理机制及其信号转导途径的研究较多，而

ＢＲｓ作为对环境无污染的植物激素，其缓解农药对
植株的伤害以及促进农药降解代谢的研究在生产中

具有重要意义，但有关外源 ＢＲｓ缓解农药对葡萄的
伤害以及加速农药降解方面的研究国内外鲜见报

道。本文以欧亚种（Ｖ．ｖｉｎｉｆｅｒａＬ．）酿酒葡萄品种赤
霞珠（ＣａｂｅｒｎｅｔＳａｕｖｉｇｎｏｎ）盆栽扦插苗为试材，研究外
源ＥＢＲ（２４－Ｅｐｉｂｒａｓｓｉｎｏｌｉｄｅ）处理对农药百菌清胁迫
下葡萄叶片光合作用，抗氧化系统以及农药降解代

谢的影响，探讨ＥＢＲ和农药共同处理对葡萄植株的
生理影响，为生产中进一步利用 ＥＢＲ减轻农药对植
株的伤害及促进农药降解提供理论依据。

１ 材料和方法

１．１ 试验材料

供试品种为欧亚种（Ｖ．ｖｉｎｉｆｅｒａＬ．）酿酒葡萄
‘赤霞珠’（ＣａｂｅｒｎｅｔＳａｕｖｉｇｎｏｎ）。葡萄枝条于２０１２年
３月扦插于高 １８ｃｍ、盆口直径 ２６ｃｍ、盆地直径 １４
ｃｍ的塑料花盆中，每盆种植 １株，盆中土样重约 ４
ｋｇ，配比为原土（ｖ）∶珍珠岩（ｖ）∶腐殖质（ｖ）＝２∶１∶１，
当年冬季留芽修剪后，置于简易温室中进行正常的

管理（温度１０℃～２５℃，自然光照）。２０１３年５月当
赤霞珠幼苗长到１３～１５片完全展开叶时，选取生长
势基本一致的植株进行处理。

１．２ 试验设计

试验共设４个处理，如表１。
ＣＫ、ＥＢＲ、ＣＨＴ和 ＥＢＲ＋ＣＨＴ四个处理中，每个

处理３个重复，每个重复８株葡萄苗。试验在晴朗
无风的下午进行，用容量为２５０ｍＬ的喷壶喷施植株
所有叶片的正反面，以叶面滴水为止。喷施前ＥＢＲ
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表１ 实验处理

Ｔａｂｌｅ１ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

时间／ｈ
Ｔｉｍｅ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＣＫ ＥＢＲ ＣＨＴ（Ｃｈｌｏｒｏｔｈａｌｏｎｉｌ） ＥＢＲ＋ＣＨＴ

０
喷施清水

Ｓｐｒａｙｉｎｇｗａｔｅｒ
喷施０．１ｍｇ·Ｌ－１ＥＢＲ
Ｓｐｒａｙｉｎｇ０．１ｍｇ·Ｌ－１ＥＢＲ

喷施清水

Ｓｐｒａｙｉｎｇｗａｔｅｒ
喷施０．１ｍｇ·Ｌ－１ＥＢＲ
Ｓｐｒａｙｉｎｇ０．１ｍｇ·Ｌ－１ＥＢＲ

２４
喷施清水

Ｓｐｒａｙｉｎｇｗａｔｅｒ
喷施清水

Ｓｐｒａｙｉｎｇｗａｔｅｒ
６００倍百菌清

Ｓｐｒａｙｉｎｇｃｈｌｏｒｏｔｈａｌｏｎｉｌ
６００倍百菌清

Ｓｐｒａｙｉｎｇｃｈｌｏｒｏｔｈａｌｏｎｉｌ

和ＣＨＴ均用９８％的乙醇溶解后稀释到适宜浓度，乙
醇最终含量为０．１％（ｖ／ｖ），用吐温８０作为展开剂，
最终含量为０．１％（ｖ／ｖ），清水（对照）也加入同样体
积的９８％乙醇和吐温８０。ＥＢＲ购自加拿大 ＴＲＣ公
司，百菌清为 ７５％的可湿性粉剂，购自先正达苏州
作物保护有限公司。记百菌清处理当日为０ｄ，分别
于百菌清处理后第 １、３、５、７、９ｄ进行采样，采样时
每个重复随机选取５株对其第６～１２节位的叶片随
机采样，每次每株采集一片叶片，采集的叶片去除主

脉后剪成宽 ２ｍｍ左右的细丝，每个样品混匀后放
入－４０℃的冰箱中保存备用，供各项指标的测定。
１．３ 试验方法

１．３．１ 光合作用参数测定 采用便携式光合测定

系统（ＬＩ－６４００，ＵＳＡ），于 ９∶００—１１∶００选取植株顶
端下第６～７片叶片进行，采用开放式气路，使用红
蓝光源，控制光强为１０００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１，叶室温度
为２５±１℃，参比室 ＣＯ２浓度为 ４００±１０μｍｏｌ·Ｌ

－１，

相对湿度（ＲＨ）为６０％～７０％，测定指标包括净光合
速率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）和胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）。
１．３．２ 叶绿素荧光参数测定 与光合作用测定同

步进行，采用 ＰＡＭ－２５００型便携式荧光仪（德国
Ｗａｌｚ公司）。叶片经过 ３０ｍｉｎ充分暗适应后，照射
测量光得到原初荧光（Ｆｏ），随后用饱和脉冲光
（８０００μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）照射０．８ｓ后关闭，得到暗适
应最大荧光（Ｆｍ）。接着用测量光（６００μｍｏｌ·ｍ

－２·

ｓ－１）照射，待叶片光合作用达到稳态后得到光合稳
态荧光（Ｆｓ），然后再次打开饱和脉冲光（８０００μｍｏｌ·
ｍ－２·ｓ－１，２０ｋＨｚ，０．８ｓ）得到光化学作用下最大荧光
Ｆｍ′。测定ＰＳＩＩ的最大光合量子产量 Ｆｖ／Ｆｍ，光化
学猝灭系数 ｑＰ，非光化学猝灭系数 ＮＰＱ，ＰＳＩＩ实际
光化学效率ΦＰＳＩＩ。

１．３．３ 超氧阴离子（Ｏ·２）、过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）和丙二

醛（ＭＤＡ）含量测定 Ｏ·２含量测定采用对氨基苯磺
酸法，Ｈ２Ｏ２含量测定采用硫酸钛比色法，ＭＤＡ含量
测定采用硫代巴比妥酸法［１３］，以单位鲜重计算。

１．３．４ 抗氧化剂含量的测定 还原型谷胱甘肽

（ＧＳＨ）测定用５，５－二硫代对硝基苯甲酸（ＤＴＮＢ）显
色法［１４］，抗坏血酸（ＡｓＡ）含量测定采用二联嘧啶分
光光度法［１５］。

１．３．５ 保护酶活性的测定 过氧化物酶（ＰＯＤ）和
谷胱甘肽还原酶（ＧＲ）活性参照陈建勋和王晓峰［１６］

的方法测定，谷胱甘肽ｓ转移酶（ＧＳＴ）活性参照
Ｍａｕｃｈ［１７］的方法进行。以 ＯＤ值每分钟变化 ０．１为
１个活性单位（Ｕ），酶的活性以Ｕ·ｍｇ－１蛋白表示。
１．３．６ 百菌清残留量的测定 参照 ＮＹ／Ｔ７６１－
２００８［１８］，采用ＧＣ－２０１０（日本岛津），带 ＥＣＤ电子捕
获检测器，色谱柱为 ＤＢ－５型（３０ｍ×０．２５ｍｍ×
０．２５ｕｍ）。高纯度氮气作为载气，１．０ｍｌ·ｍｉｎ－１恒流
方式，恒压１０３．４ｋＰａ；进样模式为不分流进样，进样
量为 １μｌ；程序升温为：进样口 ２００℃，检测器为
３００℃，柱温起始温度为 １５０℃，保持 ２ｍｉｎ，以 ６℃·
ｍｉｎ－１升高到２７０℃，保持８ｍｉｎ。
１．４ 数据处理

试验数据采用 Ｅｘｃｅｌ和 ＤＰＳ７．５５数据分析软件
进行统计分析，并用 Ｄｕｎｃａｎ’ｓ多重比较法进行统计
分析。

２ 结果与分析

２．１ ＥＢＲ对农药处理下葡萄叶片气体交换参数的
影响

从图１（Ａ～Ｃ）中可以看出，各处理净光合速率
（Ｐｎ）变化比较稳定，后期有所波动，气孔导度（Ｇｓ）
和胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）基本呈现先下降后升高的变
化趋势。与对照（ＣＫ）相比，ＥＢＲ与 ＥＢＲ＋ＣＨＴ两个
处理均使葡萄叶片 Ｐｎ、Ｇｓ和Ｃｉ升高，且与对照之
间差异达显著水平，而这两个处理之间总体无显著

差异（Ｐ＞０．０５）；ＣＨＴ处理使 Ｐｎ、Ｇｓ和Ｃｉ显著降
低，但 ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理使葡萄叶片 Ｐｎ、Ｇｓ和Ｃｉ比
单独ＣＨＴ处理分别提高 ４０．９％、５９．４％和 ３７．０％，
ＥＢＲ＋ＣＨＴ与ＣＨＴ处理的 Ｐｎ、Ｇｓ和Ｃｉ差异均达显
著水平。说明 ＥＢＲ处理可缓解百菌清对葡萄光合
作用的抑制，提高葡萄叶片的光合特性。
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图１ ＥＢＲ预处理对葡萄叶片光合气体交换参数的影响
Ｆｉｇ．１ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＥＢＲｐｒｅｔｒｅａｔｍｅｎｔｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｇｒａｐｅｖｉｎｅｌｅａｖｅｓ

２．２ ＥＢＲ处理对农药处理下葡萄叶片叶绿素荧光
参数的影响

如图 ２Ａ所示，与对照（ＣＫ）相比，ＥＢＲ处理使
Ｆｖ／Ｆｍ前３ｄ高于 ＣＫ，但后期无显著差异，ＣＨＴ处
理使 Ｆｖ／Ｆｍ显著降低而ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理使 Ｆｖ／Ｆｍ
显著高于 ＣＫ和 ＣＨＴ处理（Ｐ＞０．０５）。与对照相

比，ＥＢＲ处理使ΦＰＳＩＩ除在个别时期（第５、９ｄ）显著
低于对照外，其余时期与对照之间无显著差异，而

ｑＰ平均低于对照 １０．９％；ＣＨＴ及 ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理
均使叶片ΦＰＳＩＩ和ｑＰ显著低于对照，但 ＥＢＲ＋ＣＨＴ
处理显著缓解了农药处理下叶片ΦＰＳＩＩ和ｑＰ的降
低（图２Ｂ，图２Ｃ）。

图２ ＥＢＲ预处理对葡萄叶片叶绿素荧光参数的影响
Ｆｉｇ．２ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＥＢＲｐｒｅｔｒｅａｔｍｅｎｔｏｎｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｇｒａｐｅｖｉｎｅｌｅａｖｅｓ
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ＮＰＱ是非光化学猝灭系数，如图２Ｄ所示，与对
照相比，各处理整体上有明显促进 ＮＰＱ升高的作
用，ＥＢＲ、ＣＨＴ和 ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理使 ＮＰＱ平均高于
对照１４％、２２．９％和 １１．１％，其中 ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理
使 ＮＰＱ显著低于 ＣＨＴ处理，说明 ＥＢＲ预处理可以
缓解农药对叶片ＰＳＩＩ的伤害。

２．３ ＥＢＲ处理对农药处理后葡萄叶片 Ｈ２Ｏ２、Ｏ
·
２及

ＭＤＡ含量的影响
由图 ３Ａ可知，与对照相比，ＥＢＲ处理使过氧

化氢（Ｈ２Ｏ２）含量降低，但与对照之间无显著差异，

图３ ＥＢＲ预处理对葡萄叶片Ｈ２Ｏ２，Ｏ
·
２和ＭＤＡ含量的影响

Ｆｉｇ．３ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＥＢＲｐｒｅｔｒｅａｔｍｅｎｔｏｎＨ２Ｏ２，Ｏ
·
２

ａｎｄＭＤＡｃｏｎｔｅｎｔｓｉｎｇｒａｐｅｖｉｎｅｌｅａｖｅｓ
注：图中数值用平均值表示，用邓肯新复极差测验（Ｐ＜０．０５）。

不同小写字母表示不同处理之间差异显著性。

Ｎｏｔｅ：Ｅａｃｈｖａｌｕｅｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｍｅａｎｏｆｔｈｒｅｅｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ±ＳＤ（ｓｔａｎｄａｒｄｄｅ

ｖｉａｔｉｏｎ）．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｂｅｔｗｅｅｎｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
（Ｐ＜０．０５）．

ＣＨＴ处理使Ｈ２Ｏ２含量显著升高（Ｐ＞０．０５），平均升
高幅度为４３％，ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理使Ｈ２Ｏ２含量总体低
于对照和ＣＨＴ处理，且与ＣＨＴ处理之间差异达显著
水平。

由图 ３Ｂ可知，ＥＢＲ、ＣＨＴ与 ＥＢＲ＋ＣＨＴ三个处

理均使葡萄叶片超氧阴离子（Ｏ·２）含量升高，其中
ＥＢＲ处理与对照之间无显著差异，而 ＣＨＴ处理使

Ｏ·２含量平均升高 ３７．２％，差异达显著水平；ＥＢＲ＋

ＣＨＴ处理使叶片 Ｏ·２含量显著低于 ＣＨＴ处理（Ｐ＜
０．０５）。

由图３Ｃ可知，前期 ＥＢＲ和 ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理使
叶片丙二醛（ＭＤＡ）含量与对照无显著差异，但第７ｄ
后ＭＤＡ含量有所增高；ＣＨＴ处理使叶片 ＭＤＡ含量
显著高于对照，且比ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理平均升高５％。

总体上 ＥＢＲ处理对活性氧物质（ＲＯＳ）和 ＭＤＡ
含量基本没有显著影响，ＣＨＴ处理使 ＲＯＳ和 ＭＤＡ
含量明显增加，而 ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理有显著缓解 ＲＯＳ
和ＭＤＡ含量升高的作用。说明农药胁迫打破了植
株体内的氧化还原平衡，外源 ＥＢＲ可以缓解这种平
衡的破坏。

２．４ ＥＢＲ处理对农药处理后葡萄叶片 ＧＳＨ和 ＡｓＡ
含量的影响

还原型谷胱甘肽（ＧＳＨ）和抗坏血酸（ＡｓＡ）是植
物重要的抗氧化物质。如图４Ａ所示，与对照相比，
ＥＢＲ处理使ＧＳＨ含量升高８．７％，差异达显著水平
（Ｐ＜０．０５），ＣＨＴ处理使 ＧＳＨ平均比对照提高
３．４％；与ＣＨＴ相比，ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理使 ＧＳＨ含量平
均升高３．７％，后期差异达显著水平。与对照相比，
ＥＢＲ、ＣＨＴ及 ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理使叶片 ＡｓＡ含量分别
平均增高２４．９％、１３．８％和 ３３．１％，如图 ４Ｂ。说明
百菌清处理对葡萄叶片产生了损伤，植株产生应激

反应，从而使抗氧化物质合成加强，而０．１０ｍｇ·Ｌ－１的
ＥＢＲ预处理可进一步提高抗氧化物质的含量。
２．５ ＥＢＲ处理对农药处理后解毒酶活性的影响

如图５Ａ、图５Ｂ所示，与对照相比，各处理均使
葡萄叶片过氧化物酶（ＰＯＤ）及谷胱甘肽ｓ转移酶
（ＧＳＴ）活性增强。总体上ＥＢＲ及ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理使
叶片ＰＯＤ和ＧＳＴ酶活性高于ＣＨＴ处理，其中ＥＢＲ＋
ＣＨＴ处理使 ＰＯＤ活性在第５天后显著高于 ＣＨＴ处
理（Ｐ＜０．０５），同时使ＧＳＴ酶活性平均提高２０．１％。
如图５Ｃ所示，各处理使谷胱甘肽还原酶（ＧＲ）活性
均显著高于对照，前 ３ｄ内 ＥＢＲ＋ＣＨＴ处理使叶片
ＧＲ活性与ＣＨＴ处理间无显著差异，但后期ＧＲ酶活
性显著高于ＣＨＴ处理。
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图４ ＥＢＲ预处理对葡萄叶片ＧＳＨ及ＡｓＡ含量的影响
Ｆｉｇ．４ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＥＢＲｐｒｅｔｒｅａｔｍｅｎｔｏｎＧＳＨａｎｄＡｓＡｃｏｎｔｅｎｔｓｉｎｇｒａｐｅｖｉｎｅｌｅａｖｅｓ

图５ ＥＢＲ预处理对葡萄叶片ＰＯＤ、
ＧＳＴ和ＧＲ酶活性的影响

Ｆｉｇ．５ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＥＢＲｐｒｅｔｒｅａｔｍｅｎｔｏｎＰＯＤ，ＧＳＴａｎｄＧＲ
ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｉｎｇｒａｐｅｖｉｎｅｌｅａｖｅｓ

２．６ ＥＢＲ处理对农药处理后葡萄农药残留量的影响
如图 ６所示，农药处理后前期 ＥＢＲ＋ＣＨＴ和

ＣＨＴ处理之间百菌清残留量无显著差异，后期 ＥＢＲ
＋ＣＨＴ处理的农药残留量显著低于 ＣＨＴ处理；在百
菌清处理后第 ２１６小时，ＥＢＲ＋ＣＨＴ和 ＣＨＴ处理的
百菌清降解率分别为４５％和３４％，且其半衰期分别
为１０．６ｄ和１５．２ｄ。

图６ ＥＢＲ对葡萄叶片百菌清残留量的影响
Ｆｉｇ．６ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＥＢＲｏｎｃｈｌｏｒｏｔｈａｌｏｎｉｌｒｅｓｉｄｕｅｉｎｇｒａｐｅｖｉｎｅｌｅａｖｅｓ

３ 讨 论

３．１ ＥＢＲ缓解农药对叶片光合参数的抑制
光合作用是植物物质和能量的重要来源，逆境

通常会打破光合的固有平衡，导致光合降低的因子

分为气孔因素和非气孔因素。当气孔导度 Ｇｓ下降
时，如果 Ｐｎ和Ｃｉ都降低，表明光合速率下降主要是
由于气孔因素的限制；当 Ｇｓ和Ｐｎ下降，而 Ｃｉ没有
显著变化或呈现上升趋势，表明非气孔因素即叶肉

细胞同化能力减弱是光合速率下降的主要原

因［１９－２０］。研究表明农药能造成叶片生理形态受

损，进而破坏光合色素和光合系统，造成光合效率降

低［１］。杀菌剂能引起光合电子传递与光合磷酸化解
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偶联，抑制 ＡＴＰ的形成或 ＡＴＰ能量的转移，同时促
进假环式电子传递的运行而导致活性氧物质大量产

生，造成光合系统受损［２１］。在本试验条件下，单独

ＥＢＲ处理显著提高了葡萄叶片的 Ｐｎ、Ｇｓ和Ｃｉ，可能
是因为该浓度下ＥＢＲ通过对相关基因的调控，增大
了气孔导度或叶肉导度从而对 Ｃｉ产生了一定的影
响，有利于叶片 Ｐｎ的提高；百菌清处理使光合参数
显著降低，这可能由于百菌清喷施到叶片上增加了

气孔的扩散阻力，导致气孔导度下降，吸收的ＣＯ２量
减少，从而降低了光合速率，但是处理后期各参数呈

现回升的趋势，这可能是由于随着时间的延长，农药

逐渐降解，叶片光合作用开始恢复。ＥＢＲ预处理明
显促进了农药处理后光合气体参数的上升，表明

ＥＢＲ预处理可以显著缓解农药对叶片光合的气孔
限制，但并不排除它在叶片光合系统中的促进作用。

汪季涛［２２］指出 ２倍推荐剂量的百菌清农药处理对
番茄光合的抑制作用主要是非气孔因素造成的。这

可能与喷施农药浓度的不同有关，可能低浓度如

６００倍液推荐剂量的百菌清可以通过气孔因素限制
叶片光合作用，而较高浓度如 ２倍推荐剂量的百菌
清则主要通过影响叶绿体活性、羧化效率等非气孔

因素限制光合作用。

３．２ ＥＢＲ缓解农药对 ＰＳＩＩ反应中心活性及电子传
递的抑制

通常叶片吸收的光能主要用于光合电子传递、

叶绿素荧光发射和热耗散三种途径，彼此间存在着

此消彼长的关系，因此可以通过检测叶绿素荧光来

探究叶片光合和热能耗散情况［２３］。植物 ＰＳＩＩ反应
中心是光合机制中较敏感部位，容易受到环境因素

影响。Ｆｖ／Ｆｍ表示ＰＳＩＩ的最大光能转换效率，反映
了植株的光合潜能［１０］。本研究中单独 ＥＢＲ处理对
Ｆｖ／Ｆｍ影响不大，农药处理导致 Ｆｖ／Ｆｍ显著下降，
表明产生了光抑制，导致 ＰＳＩＩ的潜在活性降低，能
量捕捉效率下降，而 ＥＢＲ预处理可以显著缓解 Ｆｖ／
Ｆｍ的降低。ΦＰＳＩＩ是原初光能转化效率的度量指
标，其值下降表明农药限制了 ＰＳＩＩ反应中心的电子
传递，ｑＰ用于反映 ＰＳＩＩ原初电子受体 ＱＡ的氧化还
原状态和 ＰＳＩＩ反应中心的开放比例，其值反映了
ＰＳＩＩ光合活性的高低［２４］。有研究表明，某些农药可
以通过和质体醌竞争结合在ＱＢ位点，从而抑制ＰＳＩＩ
受体侧光合电子的传递［２５］。本研究中单独百菌清

处理使ΦＰＳＩＩ和ｑＰ均有所降低，可能是因为叶片
ＰＳＩＩ受体侧电子传递受到伤害，总体上 ＥＢＲ预处理
可以显著缓解农药导致的ΦＰＳＩＩ和ｑＰ的降低。此
外光合参数中ＥＢＲ组的 Ｐｎ效果最好，而荧光参数

（ΦＰＳＩＩ和ｑＰ）中 ＣＫ组表现较好，可能是由于光合
和荧光测定中使用的光照强度不同所致。当植物吸

收的光能超出其光合作用可利用的范围时，通常会

把过剩的能量以非光化学猝灭的方式消耗掉从而防

止光抑制现象。因此一般而言，适宜条件下植物的

ＮＰＱ较低，而逆境胁迫下其值增高。本试验条件
下，单独 ＥＢＲ处理和农药处理的 ＮＰＱ增幅较大，
ＥＢＲ预处理可以显著降低农药处理后 ＮＰＱ的增长
幅度，这可能是因为喷施外源物（ＥＢＲ或农药）后植
株光保护能力增强，加强了能量的热耗散，使用于光

合作用的能量减少，而ＥＢＲ可以缓解农药对植物的
伤害。因此，本试验中农药处理后叶片 Ｆｖ／Ｆｍ、

ΦＰＳＩＩ、ｑＰ均有所下降而ＮＰＱ升高，表明百菌清影
响了叶片ＰＳＩＩ的潜在光合作用活力、原初光能转化
效率、电子传递活性以及激发能分配方式等，使植物

对光能的吸收、传递和转化受到影响，从而降低了光

合速率，ＥＢＲ预处理可以显著减轻农药对 ＰＳＩＩ的伤
害，这与前人的研究结果［２６－２８］类似，ＥＢＲ可以通过
调节光合作用中相关基因的表达，加强叶绿素合成

和光合酶活性，增强光合碳同化能力以及光合电子

传递效率等来促进叶片的光合作用。

３．３ ＥＢＲ提高农药处理下叶片抗氧化物质含量及
保护酶活性

逆境条件下植株体内活性氧积累和清除间的平

衡被打破，导致体内 ＲＯＳ的积累而破坏细胞膜结
构，造成膜脂过氧化。本试验中单独 ＥＢＲ处理对
ＲＯＳ、ＭＤＡ含量影响较小，农药处理显著提高了
Ｈ２Ｏ２、Ｏ

·
２及ＭＤＡ含量，使细胞膜结构和功能受到破

坏而影响正常的生理代谢。农药对植物而言即是一

种逆境，研究表明农药能影响植物的活性氧代谢，诱

导植株产生更多的 ＲＯＳ，造成膜脂过氧化［２９］。ＥＢＲ
预处理显著降低了农药处理后叶片 ＲＯＳ和 ＭＤＡ的
积累，可能是因为ＥＢＲ提高了 ＰＯＤ、ＧＲ等抗氧化酶
活性以及ＧＳＨ、ＡｓＡ等抗氧化物质含量，从而加速了
ＲＯＳ的消耗，同时ＥＢＲ可以缓解农药对光合系统的
伤害，可能阻碍了假环式电子传递从而降低了光合

活性氧物质的产生。但有研究提出 ＢＲ处理可提高
黄瓜叶片 ＮＡＤＰＨ氧化酶活性以及 Ｈ２Ｏ２水平，同时
也能提高植株对氧化胁迫的耐性［３０－３１］，进一步研

究指出Ｈ２Ｏ２作为 ＲＯＳ中毒性较低的物质，通常作
为植物生长发育和环境适应力的重要信号分子，可

能会通过改变细胞的氧化还原水平以诱导基因的表

达，从而参与 ＢＲ诱导的植物抗逆性调控［３２］。油菜
素内酯可以通过阻碍植株产生过多的自由基或者通

过诱导形成较多的自由基清除剂来减轻膜脂过氧化

６３１ 干旱地区农业研究 第３３卷



作用，研究表明ＥＢＲ处理显著抑制了低温导致的高
山离子芥悬浮细胞中 Ｈ２Ｏ２等 ＲＯＳ水平的增高［３３］。
同样用０．１μＭ的ＥＢＲ单独处理番茄幼苗后发现其
对Ｈ２Ｏ２含量没有显著影响，但 ＥＢＲ预处理可以显
著降低多环芳香烃（菲）引起的 Ｈ２Ｏ２含量的增
高［３４］。Ｊｉａｎｇ等［３５］指出 Ｈ２Ｏ２作为信号传递物质及
其清除间存在相应的平衡，它的累积结果可能依赖

于Ｈ２Ｏ２产生的位置以及时间和空间的变化规律。
因此本文中单独 ＥＢＲ处理没有提高 Ｈ２Ｏ２含量，而
植株在接受ＥＢＲ和农药双重信号后 Ｈ２Ｏ２含量显著
降低，这可能与相应的抗氧化酶如 ＰＯＤ活性的加强
以及抗氧化物质含量的增高有关。

ＧＳＨ和ＡｓＡ是植物重要的抗氧化物质，可以还

原Ｏ·２、清除·ＯＨ及岐化 Ｈ２Ｏ２以减少 ＲＯＳ的积累，
增强植株的抗逆性。同时 ＧＳＨ还是农药在植物体
内降解的重要解毒物质，可以通过与农药形成轭合

物，进而把有毒物质转变成活性低、亲水性强的化合

物［２２］。有报道指出外源 ＥＢＲ处理可以增强低温胁
迫下 ＧＳＨ和 ＡｓＡ含量，减轻低温对葡萄叶片的伤
害［３６］。本试验中，百菌清处理一定程度上提高了还

原型ＧＳＨ和ＡｓＡ的含量，可能是因为农药刺激了植
物体内的防御机制，从而产生了更多的保护物质，而

ＥＢＲ处理均能使正常生长和农药胁迫下的葡萄叶
片ＧＳＨ和ＡｓＡ含量进一步显著增高，这可能与 ＧＲ
活性的提高以及 ＥＢＲ对 ＧＳＨ－ＡｓＡ循环的调节作
用有关。

ＧＲ和ＧＳＴ参与农药在植物体内的降解代谢：
ＧＲ可以催化 ＧＳＳＧ还原成 ＧＳＨ，对细胞内还原型
ＧＳＨ含量的保持很重要，因此 ＧＲ活性的提高可以
间接推动ＧＳＨ和农药轭合物的形成，进而通过 ＧＳＴ
被运送到液泡或质外体中隔离储存，达到解毒的目

的［３７］。本试验中百菌清处理后葡萄叶片保护酶

ＰＯＤ、ＧＳＴ和ＧＲ酶活性显著增加，可能是因为植株
接收到农药刺激的信号后，活性氧物质增加刺激植

物体内大量合成保护酶或增强保护酶活性，以维持

细胞的氧化还原平衡。但由于植物体内各种活性氧

物质、酶促及非酶促保护系统间存在复杂的关系，

ＲＯＳ的清除需要整个防御系统的协调作用，因此试
验中虽然农药胁迫下叶片 ＰＯＤ、ＧＲ活性有所增加，
但 ＲＯＳ并没有被有效清除。这与康云艳等［３８］的研
究结果类似，他们发现低氧胁迫下黄瓜幼苗根系抗

氧化酶活性及过氧化氢和超氧阴离子含量均高于对

照，外源ＥＢＲ处理可以进一步促进酶活性的升高和
ＲＯＳ含量的降低。用 ＢＲ处理高山离子芥悬浮细
胞，然后置于０℃低温处理５ｄ后发现 ＢＲ处理可以

缓解脂质过氧化水平，进一步提高ＡＰＸ、ＣＡＴ等抗氧
化酶活性，显著提高 ＡｓＡ和 ＧＳＨ的含量，最终提高
植株的存活率［３４］。同样本试验中 ＥＢＲ预处理使农
药胁迫下叶片 ＰＯＤ、ＧＲ和 ＧＳＴ酶活性显著上升。
研究指出 ＢＲ可以增强逆境下防御基因如 ＰＯＤ、
ＣＡＴ、ＰＡＬ等的表达，从而加强酶的合成或通过调节
特定基因的转录与翻译进一步激活保护酶系

统［３９－４０］。

３．４ ＥＢＲ促进农药百菌清的降解
百菌清作为在葡萄生产管理中广泛使用的一种

杀菌剂，可以防治葡萄霜霉病、白粉病及炭疽病等病

害［４１］。但农药的过多使用会损害作物并且导致作

物体内积累较高的农药残留。ＥＢＲ有利于推动农
药在植株体内向低毒性物质降解的代谢过程，目前

生产中可以合成大量有活性的 ＢＲ类似物，它们已
经被用于温室或田间试验中进行测试评估。本试验

中０．１ｍｇ·Ｌ－１的 ＥＢＲ可以显著提高百菌清降解速
率，缩短农药的半衰期，这可能是因为 ＥＢＲ可以促
进农药降解代谢基因如 Ｐ４５０（Ｐ４５０ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ）、
ＧＲ（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ）、ＧＳＴ（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅｓｔｒａｎｓ
ｆｅｒａｓｅ）和 ＭＲＰ（ＡＢＣｔｙｐｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ）等的表达［４２］，增
强解毒酶ＧＲ和 ＧＳＴ的活性，从而加速农药的降解
以减少农药在植物体中的残留。

４ 结 论

６００倍液的百菌清处理使葡萄叶片光合气体交
换参数 Ｐｎ、Ｇｓ和Ｃｉ以及叶绿素荧光参数Ｆｖ／Ｆｍ、

ΦＰＳＩＩ和ｑＰ显著降低，０．１ｍｇ·Ｌ－１ＥＢＲ预处理能有
效缓解百菌清对叶片光合的抑制，促进叶片对光能

的吸收传递与利用；ＥＢＲ预处理使农药处理下叶片

Ｈ２Ｏ２、Ｏ
·
２及ＭＤＡ含量显著降低，使抗氧化物质 ＧＳＨ

和ＡｓＡ含量显著升高，从而通过提高系统的抗氧化
水平以增强植株的防御能力，缓解农药对葡萄植株

的伤害；０．１ｍｇ·Ｌ－１ＥＢＲ预处理提高了解毒酶
（ＰＯＤ、ＧＳＴ和ＧＲ）活性，使农药半衰期缩短４．６ｄ，显
著促进百菌清的降解代谢以降低叶片的农药残留。
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