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葡萄叶片黄化研究进展
王绍祖，张颖，樊秀彩，孙磊，姜建福，刘崇怀*

摘要 葡萄叶片黄化严重影响葡萄果实的产量品质等经济性状，制约了葡萄产业的发展。

为了厘清黄化现象的影响因素，将黄化现象发生原因主要分为病理性黄化和生理性黄化两

大类。病理性黄化主要指植原体和病毒病引起的黄化，生理性黄化原因主要归纳为盐胁迫

和碱胁迫。盐胁迫导致的叶片黄化主要由于单盐毒害作用降低叶绿素的合成引起，碱胁迫

引起的黄化主要由于土壤碱性条件诱导NH4
-和HCO3-积累造成植株中铁元素受阻引起。总结

了叶片黄化对植株产生的影响、防治和矫正技术、葡萄抗缺铁生理机制以及抗缺铁品种的筛

选成果，指出当前关于葡萄叶片黄化相关研究的不足。
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葡萄是世界上最古老、最有经济价值的树种之

一。因其易丰产、经济效益高等特点日益受到人们

的重视。近几年，葡萄产区叶片黄化现象频发，造

成果实品质下降、树势衰弱甚至死亡，给葡萄产业

带来一定的损失。葡萄叶片黄化已经成为产业健

康可持续发展的重要制约因素[1]。

葡萄叶片黄化指树体因受土壤、不利气候、有

害生物及栽培措施等因素胁迫，叶片发生失绿的现

象。叶片黄化发生原因复杂，是多种因素综合作用

的结果。近几年中国北方葡萄产区生理性缺铁黄

化频发，一般认为是由于土壤高 pH值导致土壤有

效铁含量降低，但在生产上进行的植株叶面喷施及

根施铁肥对黄化现象的改善并不明显。因此本研

究对葡萄叶片黄化的影响因素以及相关症状进行

了分类梳理，重点对叶片缺铁黄化的原因进行总

结，同时结合国内外相关研究成果对铁元素在植株

体内的运输机制和树体缺铁响应机制进行表述，对

叶片黄化造成的影响、防治技术以及当前抗缺铁黄

化品种的筛选成果进行归纳，以期为生产上葡萄叶

片黄化现象的诊断区分以及制定解决方案提供一

些理论依据。

1 叶片黄化的原因

1.1 病理性黄化

病理性黄化指植物组织器官被病原微生物侵
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染而发生的黄化现象，也被称为“黄化病”。在田间

具有传染扩散的特征，多由植原体（MLO）和病毒侵

染引起。

1.1.1 植原体引起的黄化

植原体原名类菌原体，是一类重要的植物病原

物，归属于细菌，无细胞壁，专性寄生于植物韧皮

部，且不能人工培养。植原体侵入植物体内后会引

起植物体内某些酶活性发生变化，引起代谢紊乱[2]。

其主要依靠吸食植物韧皮部的昆虫介体和寄生植

物传播，如叶蝉、菟丝子等[3-4]。由于葡萄多通过扦

插和嫁接的方法进行无性繁殖，这些生产过程成为

植原体重要传播途径之一。植原体引起黄化的一

般症状为叶片上呈现沿叶脉扩展的渐进性黄化，严

重时叶片向背面反卷，后期黄化区域逐渐演变为褐

色坏死；叶片有粗硬感，染病枝条的节间缩短、不均

匀，病枝条弯曲下垂，未木质化的绿色表皮上散布

大量小黑点。植原体引起的葡萄叶片黄化多发生

在欧洲、美洲、澳洲以及西亚地区，在中国还未见相

关报道[5]。

1.1.2 病毒侵染引起的黄化

据国内外报道，感染葡萄的病毒多达 55个种，

分属 7个科 20个属，这其中包括一些与黄化类症状

相关的病毒种类[6]，例如葡萄斑点病毒（GFk V）、沙

地葡萄茎痘相关病毒（GRSPa V）、葡萄黄斑类病毒

1（GYSVd1）、葡萄卷叶伴随病毒 2（GLRaV-2）、葡

萄黄斑类病毒 2（GYSVd2）、忽布矮化类病毒（HS⁃
Vd）、苜蓿花叶病毒（AMV）、葡萄扇叶病毒（GFLV）
等[7-9]。病毒病引起的黄化症状一般为植株矮小，

春季叶片黄化，并散生受叶脉限制的褪绿斑驳，进

入盛夏，褪绿斑驳逐渐消失或不明显，叶片皱缩变

形，秋季新叶又现褪绿斑驳[10]。

葡萄病毒病的病原一般通过媒介进行传播，如

线虫、粉蚧、叶蝉等，但在生产中通过感染的繁殖材

料传播也是最主要的途径之一。随着葡萄产区的

不断扩大，葡萄扦插苗的调运来往日益频繁，使种

苗携带的病毒进行普遍传播，这些种苗经过一段时

间潜伏和积累就会大面积爆发。

1.2 生理性黄化

葡萄叶片生理性黄化指受土壤环境、大气环境

等因素的胁迫以及栽培措施不当造成植株体内矿

质元素失衡，使植株生理功能受阻，叶片出现黄化

症状。目前报道大多围绕盐碱胁迫等不利土壤环

境诱导的铁元素缺乏以及铁元素在植株体内转运

和利用受阻等进行。

1.2.1 盐胁迫与叶片黄化的关系

盐胁迫对葡萄造成的伤害主要包括渗透胁迫

和离子胁迫 2个形式。渗透胁迫会使土壤溶液浓

度增高，根系吸水困难，造成植株生理性干旱；而离

子胁迫是由于土壤中某种离子过剩，形成离子不平

衡的土壤溶液，对葡萄产生单盐毒害，进而使叶绿

体蛋白合成受到破坏，叶绿体与蛋白质不能有效结

合，叶片失绿[11]。其症状为全株失水萎蔫，进而基

部叶片的叶尖、叶缘开始变黄，严重时叶片和枝条

干枯，最后整株枯死[12]。

叶片黄化往往伴随叶绿素含量的降低，叶绿素

是位于叶绿体上光合色素的一种。现有研究已证

明叶绿体是植物对盐最为敏感的细胞器，盐胁迫会

引起叶片光合色素的减少[13-15]。目前对于盐胁迫

下光合色素下降的原因说法不一：一些学者认为光

合色素含量下降一方面是盐胁迫使叶绿素酶

（Chlase）活性增强了对叶绿素的降解，另一方面是

因为盐胁迫引起叶片中 5-氨基酮戊酸（5-ami⁃
nolevulinic acid，ALA）合成前体谷氨酸含量下降，

最终限制了以ALA为合成前体的叶绿素的合成，

这种影响比叶绿素酶对叶绿素的降解更显著[16]；另

一些学者认为是由于叶绿体基粒的片层结构被破

坏，致使叶片中叶绿素和类胡萝卜素含量降低[17]；

还有一部分学者认为叶绿素和叶绿体蛋白的结合

程度取决于植物叶片细胞内离子的含量，在盐胁迫

下，由于植物叶片内离子含量高，这种结合变得松

弛，结果使更多叶绿素被解离出来，改变叶绿素酶

活性，促使叶绿素分解，使叶片叶绿素含量下降，叶

片发生黄化[18]。

1.2.2 碱胁迫与叶片黄化的关系

碱胁迫引起的叶片黄化通常与植物缺铁有关，

因此其症状与缺铁黄化相似，黄化从幼叶开始，典

型的症状是叶片叶脉间和细胞网状组织中出现失

绿现象，可见叶脉绿色而脉间黄化，黄绿相间明显。
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严重缺铁时，叶片上出现坏死斑点，叶片逐渐枯死。

土壤高 pH值影响土壤有效铁含量，一般土壤

pH值越高，氧化电位越高，土壤有效铁含量越

低[19]。土壤 pH值每增加 1个单位，铁的可溶性将下

降1000倍[20]，土壤中没有充足的有效铁供应容易导

致叶片缺铁黄化。然而葡萄叶片黄化并非都是因

为土壤绝对缺铁或相对缺铁。在中国北方频繁发

生叶片黄化的葡萄产区虽然为碱性土壤，但这些地

区土壤的有效铁含量都在中等或者丰富水平[21]。

在国外的调查中发现即使在严重黄化的植株中也

有较高含量的叶铁和根铁，叶片全铁含量和黄化程

度没有相关性，甚至黄化植株叶片和根部铁元素含

量高于正常植株，因此土壤中铁有效性低似乎不是

铁黄化的主要原因，碱性土壤中的低铁有效性可能

只具有促进作用，叶片中有效铁含量似乎更能说明

植物中铁的状况[22-24]。

尽管目前国内关于缺铁黄化的原因关注更多

的是土壤环境引起土壤有效铁含量降低进而导致

的叶片黄化，但国外一些学者通过研究后发现并非

如此，土壤铁的有效性似乎并不是葡萄发生缺铁黄

化的主要原因。因为有研究发现黄化叶片全铁的

含量和黄化程度相关性很低，有时黄化叶片铁含量

甚至要高于正常叶片[25]；也有一部分研究表明即使

在黄化植株的根系中也富含大量的铁[22]。这说明

土壤铁的有效性不是导致黄化的关键，而是由于铁

从根质外体向根细胞转运以及叶质外体向叶细胞

运输受阻导致。这 2个过程均涉及 Fe3+的还原，如

图 1。由于双子叶植物吸收铁仅以 Fe2+的形式，因

此铁的吸收起始于由根皮层中的“标准还原酶”对

Fe3+的还原，这种酶活性受 pH值影响，质外体的碱

化会导致铁还原受阻，从而导致根系铁不能顺利向

上运输[26-27]。铁进入木质部之前会被氧化为 Fe3+，
并与有机酸络合成螯合物，通过木质部转移到植物

上部[28]。铁的第二次还原在叶中，叶肉细胞对铁的

吸收取决于质膜上的 Fe3+-螯合还原酶（FCR）对

Fe3+的还原，其活性依然受质外体 pH值影响[29]。以

上 2个还原过程任意一个受到抑制均会引起叶片

的缺铁黄化，因此缺铁黄化并不是只有土壤或植株

铁元素缺乏时才会发生。

许多学者研究发现HCO3-和NO3-均能使植物质

外体 pH值上升[30-32]。在碱性土壤条件下，NH4
+容易

发生去质子反应，生成的NH3很容易挥发，因此土

壤以 NO3-作为氮源的主要形式；根系呼吸产生的

CO2在土壤黏重或田间含水量高的情况下容易产

生并积累HCO3-[33]。NO3-被植物细胞吸收后参与H+

的共转运和OH-反转运，HCO3-可以中和质膜H+泵

排出的H+，两者均能使根质外体 pH值增高并使铁

在植株体内运输受阻，最终导致叶片黄化[34-35]。

2 黄化对葡萄生长产生的影响

叶片发生黄化最显著的特征是叶绿素合成受

阻、光合色素减少，光合系统受到破坏，叶绿素蛋白

降解加速，因此光合系统中光化学效率、光合电子

传递速率和量子效率均受到抑制，相对于正常植

株，黄化叶片的净光合速率、气孔导度、蒸腾速率降

低，而胞间CO2浓度升高，叶片光合代谢失调[36-38]。

由于叶片和整个冠层光合效率降低，植株没有

合成足够的干物质分配给其他组织，叶片、枝条及

根系的生长都受到了抑制，黄化植株茎木质部厚

度、髓厚度与韧皮部厚度低于正常植株，叶片变薄，

栅栏组织与海绵组织比值降低，果实平均穗重、粒

重以及坐果率均降低，可溶性固形物含量增高或者

无明显差异，这可能是由于果粒减少营养集中的缘

故[39-42]。也有研究结果发现黄化植株的果实可溶

性固形物含量比正常植株低[43]。另一方面，有研究

结果表明黄化植株中发现花青素和二苯乙烯含量

高于正常植株，同时中度黄化的叶片更有利于果实

中某些特定萜类、C13-降异戊二烯类、挥发性酸和

挥发性酚等芳香物质的合成[44-45]。因此葡萄叶片

黄化不但抑制植株和果实的正常生长，还有利于果

实芳香物质、花青素和二苯乙烯等化合物的形成。

图1 葡萄对铁元素的吸收和转运
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3 防治技术

3.1 病理性黄化防治措施

病理性黄化通常以防为主，以治为辅。随着近

几年大量引进外来品种，以及国内商业化苗木转运

日益频繁，病害传播扩散的风险加大，因此及时地

实施严格的检疫措施，可以有效减缓病害的扩

散[46]。

目前对于葡萄病毒病和植原体引起的黄化还

没有能够彻底根除的药物治疗方法。有研究表明

对于植原体引起的葡萄叶片黄化在韧皮部施用四

环素是一种有效但不彻底的治疗手段[47]。在病害

流行年份对传播介体的化学消杀也可作为一项比

较有效的应急措施[48]。此外，葡萄感染病毒病后终

生带毒，无药可治，因此栽培脱毒苗或建立无病毒

苗圃是防治葡萄病毒病的根本措施。

3.2 生理性黄化防治措施

生理性黄化的防治措施主要从控制土壤含盐

量和降低土壤 pH值入手。一方面，控制肥水，防止

离子积累对植株产生毒害作用；另一方面，通过提

高土壤有机质含量和根施酸性肥料降低 pH值以及

增加透气性来抑制HCO3-的积累和NH3的挥发，也

可以通过叶面施用铁化合物或酸溶液绕过土壤碳

酸氢盐对铁吸收和转运的抑制作用。

3.2.1 改善根区土壤环境

增施有机肥或生物菌肥，提高土壤中的有机质

含量，有利于土壤微生物的生长和繁殖。土壤微生

物的大量繁殖可以改善土壤理化性质，使土壤透气

性增加，促进根系生长以及对矿质营养的吸收。同

时土壤有机肥中还含有多种有机酸，一方面，可以

降低土壤 pH值，减少矿物营养在土壤中被固定；另

一方面，这些有机物可以和矿物元素以络合形式存

在于土壤，进一步增加矿质营养的有效性，减少叶

片黄化[49]。

果园生草，草根腐烂后，可增加深层土壤有机

质，上部茎叶收割粉碎后腐烂也可增加土壤有机

质，土壤有机质的增加可有效改善土壤物理结构，

增加土壤生物多样性，降低土壤 pH值，提高土壤有

效铁含量，有助于缓解黄化症状。同时园区生草能

够吸收土壤中难溶养分，使其转化为可溶性养分，

供植株吸收利用[50]。

合理控制肥水，田间土壤含水量如果长时间保

持较高水平会影响根系呼吸作用，抑制根系生长，

在石灰性土壤中还会造成土壤HCO3-的积累，容易

造成叶片黄化[33]。同样施肥并不是越多越有利于

葡萄生长，相反施肥过多使植株对肥料吸收过剩，

多余的肥料在土壤中会产生盐害，同样会造成叶片

黄化，同时也增加了生产成本。

3.2.2 化学矫正

对于叶片缺铁引起的叶片黄化，采取土壤增施

铁肥或者叶面喷施硫酸亚铁等含铁药剂是常规的

挽救措施。但一般直接往石灰性土壤中加入 Fe2+
并不会产生效果，因为 Fe2+马上会被氧化固定，但

添加有机物可增强铁有效性，所以通常使用螯合铁

来矫正黄化[51]。不同的螯合剂与铁生成的螯合物

稳定性不同，效果也不同：例如乙二胺四乙酸铁

（Fe-EDTA）稳定性在 pH值超过 6时降低，而乙二

胺二邻苯基乙酸铁（Fe-EDDHA）即使土壤 pH值高

于 9依然保持稳定性[52-53]。施用螯合铁这种做法成

本较高，每年都要重复，因为铁会迅速固定在土壤

中或从根区淋溶出来[54]。当土壤中硝化抑制剂和

铵一起使用时，可以起到根际酸化的作用并抑制

NO3-的吸收，从而缓解NO3-对质外体的碱化作用，改

善植物铁营养状况[55]。

叶面喷施是相较于土壤处理更廉价、更环保的

黄化矫正措施。在不同作物上试验表明，除喷施硫

酸亚铁以外，叶片喷施酸性溶液可以缓解碱性营养

对铁吸收和转运的抑制，也可以提高叶片中铁的有

效性，从而缓解叶片黄化现象[56-57]。通过叶面喷施

吲哚乙酸（IAA）以及丝孢霉素等酸性药剂可刺激

质膜中质子泵，叶片黄化现象也会得到缓解 [33,54]。

4 葡萄缺铁响应机制和抗缺铁黄化

品种的筛选

迄今为止，人们已经采取各种传统方法来预防

和治疗葡萄缺铁引起的黄化，这些方法除效率不

高、对其他营养元素的吸收可能产生负面影响以
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外，同时也增加了生产成本，还对环境可能产生一

些不良影响，因此筛选和选育抗缺铁黄化的栽培品

种和砧木仍然是最安全、最根本的方法。

葡萄对铁的利用适应机制属于机制 I，即主要

依靠 Fe3+还原酶的还原作用为植物提供可被吸收

利用的 Fe2+。在铁胁迫条件下，植株通过增加根系

Fe3+还原酶活性，增加H+的分泌（根际的酸化），从

而增强还原酶活性和溶解根际中的铁来促进铁的

吸收，土壤中高浓度HCO3-可抑制还原酶的活性[58]。

不同的树种抗缺铁黄化的能力不同，一般认为

欧洲葡萄（V. vinifera L.）和冬葡萄（V. berlandieri
Planche）抗缺铁黄化能力较强，而美洲种（V. labrus⁃
ca L.）、河岸葡萄（V. riparia Michaux.）和沙地葡萄

（V. rupestris sheele）抗缺铁黄化能力较差[11]。

不同葡萄品种抗缺铁黄化的能力也存在差

异[45]，因此国内外针对葡萄抗缺铁黄化品种开展了

一些筛选工作。翟衡等[59]通过铁吸收动力学试验

对 14个砧木品种进行筛选，最终筛选出铁高效品

种 3个（‘SO4’‘5BB’‘420A’），铁中等效率品种 4
个（‘公酿 1 号’‘北醇’‘美山’‘1103P’），铁低效品

种 7个（‘无毛河岸’‘自由’‘道格’‘贝达’‘775P’
‘VR043-43’‘3309C’）；Karimi等[60]以水培的试验

方法基于植物化学指标对 12个商品葡萄品种进行

耐缺铁性筛选，最终选出耐受性高的品种 5个（‘佩

莱特’‘火焰无核’‘超级无核’‘Moukhtchaloni’
‘chaftei’），耐受性中等品种 3个（‘Fiesta’‘Druzh⁃
ba’‘Lael’），敏感品种 4个（‘Rishbaba’‘Bidaneh
Qermez’‘Bidaneh Sefid’‘Shast Aroos’）；Bavaresco
等[61]以体外培养的方法对4个品种砧木进行石灰性

黄化病耐受性进行比较，其中砧木‘140Ru’在胁迫

条件下表现出较高的耐受性，而‘SO4’耐受性低于

‘140Ru’，霞 多 丽 的 表 现 与‘SO4’相 似 ；Ksouri
等[62-63]在 7个突尼斯本地品种，2个砧木和 1个引进

品种‘Cardinal（卡迪纳尔）’对碳酸氢盐引起的铁褪

绿症生理反应的研究中分析得出 3种耐受类型，耐

病品种（‘Khamri’‘Mahdaoui’、砧木‘140Ru’），中等

耐病品种（‘Saouadi’‘Arich Dresse’‘Blanc3’、砧木

‘SO4’），敏感品种（‘Balta4’‘Beldi’‘Cardinal’）。

而上述试验筛选出来的抗缺铁黄化品种

‘140Ru’‘SO4’‘5BB’‘420A’亲本均来自冬葡萄，

霞多丽、火焰无核和卡迪纳尔为欧洲葡萄。不抗缺

铁黄化品种‘3309C’‘775P’亲本来自河岸葡萄和

沙地葡萄，贝达则是美洲种和河岸葡萄的后代。因

此，在选育抗缺铁黄化品种过程中亲本的选择应当

把树种遗传背景也作为参考因素之一。

5 结论

葡萄叶片黄化是由综合诱导因素引起，导致其

发生的原因多种多样，同一个果园发生的叶片黄化

可能由多个因素共同诱发，目前葡萄叶片黄化已经

是当前葡萄产业中迫切需要解决的问题之一。尽

管现阶段对于葡萄叶片黄化的研究已经取得一定

进展，但在以下 4个方面还有待更进一步研究：（1）
当前生产上葡萄叶片黄化现象频发，在生产上仍没

有一个系统的鉴定方法和具有针对性的解决方案；

（2）目前大多数研究多停留在土壤叶片矿物营养

指标的对比分析和一些直观生理指标的测定，对于

葡萄叶片黄化更深层次生理生化过程的研究很少

或只停留在猜想阶段，对后续研究没有强有力的理

论支撑；（3）关于叶片黄化对植株的影响相关研究

大多只限于叶片气体交换参数、叶绿素荧光特性、

枝叶生长量以及解剖结构的变化进行研究，对更深

层次生理生化过程的研究很少；（4）目前关于抗缺

铁黄化品种的筛选覆盖面有限，多为生产上常见几

种砧木，关于筛选鲜食或酿酒品种的报道极少。
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Advance in the research of grape leaf chlorosis

AbstractAbstract With the continuous expansion of grape planting area, the leaf chlorosis of grape often occurs in China and other
grape producing areas in the world, which seriously affects the yield and quality of grape fruits and seriously restricts the
development of grape industry. The occurrence of this phenomenon is often affected by many factors. In this paper, the causes of
chlorosis are mainly divided into two categories: pathological chlorosis and physiological chlorosis. The pathological chlorosis is
mainly induced by phytoplasma and virus disease. The physiological chlorosis is mainly induced by salt stress and alkali stress.
The chlorosis of leaves caused by salt stress was mainly due to the reduction of chlorophyll synthesis by the toxic effect of single
salts, while the chlorosis caused by alkaline stress was mainly due to the blockage of iron transport in the plant caused by the
accumulation of NO3- and HCO3- induced by alkaline soil conditions. In addition, this paper also summarizes the influence of the
grape leaf chlorosis on plants, the prevention and correction techniques, the physiological mechanism of grape resistance to iron
deficiency and the screening of varieties resistant to iron deficiency, and briefly summarizes the shortcomings of the current
research on the grape leaf chlorosis, in order to provide a theoretical basis for the further research on the grape leaf chlorosis and
the prevention and correction of chlorosis in grape production.
KeywordsKeywords grape; leaf chlorosis; cause of occurrence; prevention and control technology; variety screening ●
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