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一氧化氮抑制果蔬病害研究进展
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摘 要：一氧化氮(NO)作为一种重要的信号分子，在果蔬成熟衰老和抗病应答中起着非常重要的作用。果蔬病害是

造成采后损失的重要原因，果蔬病害可分为生理性病害和侵染性病害。大量研究表明，采用外源NO处理采后果蔬能

够起到较好的防腐保鲜效果。本文结合最新研究成果和作者的研究工作，概述了NO在果蔬保鲜和调控果蔬生理性

病害和侵染性病害方面的研究进展，并总结和展望了NO对果蔬贮藏期间病害的调控机制。
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Abstract: Nitric oxide (NO), as an important signal molecule, has been reported to play a very impor-

tant role in postharvest ripening and disease resistance in fruits and vegetables. Postharvest diseases are

the important cause of postharvest loss of fruits and vegetables. There are physiological diseases and in-

fectious diseases. Chemical reagents are generally used to treat the postharvest fruits and vegetables for

disease control, but this may cause harmful effects on human health. The application of exogenous NO

has been reported to induce disease resistance in postharvest fruits and vegetables, which provides a sus-

tainable and safe approach in the control of postharvest decay. The quality of postharvest fruits and veg-

etables is related to respiratory intensity, VC content, moisture content, soluble solids and hardness. Ex-

ogenous NO treatment is effective to inhibit the respiration rate and chlorophyll degradation in fruits

and vegetables, delay the decline of VC, soluble solids and hardness, and reduce the loss of water.

Therefore, the commodity and edible values of fruits and vegetables are well maintained. Low-tempera-

ture storage is widely practiced to control the quality deterioration of various plant products. It reduces

the rate of cell metabolism and delays the process of ripening and senescence. However, some tropical

or subtropical fruits and vegetables are susceptible to chilling injury. NO treatment inhibits the occur-

rence of chilling injury in postharvest fruits and vegetables such as peaches, bananas, cucumbers and to-

matoes. Researchers have revealed the mechanism of NO inducing chilling tolerance of postharvest

fruits and vegetables through active oxygen metabolism, proline metabolism, energy metabolism and

membrane lipid metabolism. NO also induces chilling tolerance by regulating the expression of related

genes. The CBF anti-cold pathway is considered to be the most critical and well-researched pathway for

cold response in plants, and the CBF genes are the hub of this pathway. The CBF genes may play an up-

stream role in regulating the expression of downstream cold- tolerant genes, thus increasing the toler-
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NO 是植物体内非常重要的内源信号小分子，

参与了植物成熟和衰老的调控 [1]，保持果蔬在贮藏

过程中的品质。作者在 2008年综述了NO延缓园艺

产品成熟和衰老的生理效应的研究进展[2]。近 10年

来，有关 NO调控果蔬成熟衰老和病害应答方面的

研究进展很快，本文分析总结了近年来 NO在果蔬

保鲜和控制果蔬生理性病害和侵染性病害方面的研

究成果，并总结了 NO对果蔬贮藏期间病害的调控

机制。

外源 NO 处理草莓 [3]、李 [4]、枇杷 [5]、杧果 [6]、猕猴

桃[7]、橙[8]、芦笋[9]、番木瓜[10]、枣[11]、苹果[12]、杨梅[13]、荔

枝[14]等均有较好的保鲜效果。研究表明：NO处理能

够延缓果蔬维生素C、可溶性固形物含量和硬度的

下降，减少水分的散失，抑制叶绿素的降解。在对草

莓的处理中发现，20 μL · L-1的 NO熏蒸处理的草莓

果实维生素C含量显著高于对照组，同时也能较好

保持了可溶性固形物含量与硬度 [3]。采用 0.2

mmol·L-1的NO供体硝普钠（SNP）处理的绿芦笋叶绿

素含量高于对照组，另外经过处理的绿芦笋贮藏期延

长了4 d左右[9]。随着人们对NO认识的不断深入，关

于NO抑制果蔬病害方面的研究也取得了重要进展。

1 NO对采后果蔬冷害的影响

1.1 NO诱导果蔬采后耐冷性

研究表明采用适宜浓度的NO处理能够延缓果

蔬冷害的发生。Zhu等[15]采用 15 μL · L-1的NO气体

熏蒸桃果实 2 h后发现能够明显降低其在 5℃储藏

条件下的冷害指数，对照组的桃果实在贮藏 20 d时

出现褐变、絮败这些典型的冷害症状，而经过NO处

理的桃果实未观察到冷害症状的发生。Wang等 [16]

研究发现，采用 0.05 mmol · L- 1 的 NO 供体硝普钠

（SNP）处理香蕉果实 10 min能够提高其抗氧化酶活

性，同时显著加强了总酚和脯氨酸的积累，NO通过

介导香蕉果实的抗氧化反应和脯氨酸代谢来增强其

耐冷性。香蕉作为一种典型的热带水果对低温极其

敏感，在 12 ℃的条件下贮藏较短时间就会出现褐变

和凹斑等冷害症状，经过 NO处理后的香蕉发生冷

害症状的程度明显减轻，并且在贮藏结束时处理组

香蕉的冷害指数比对照组低了 13.4%。黄瓜对低温

较为敏感，有研究表明采用 25 μL · L-1的NO气体处

理黄瓜 12 h能够增强抗氧化系统，从而减轻了氧胁

迫对细胞膜造成的损伤，与对照组相比处理后的黄

瓜在 2 ℃贮藏条件下的冷害指数显著降低[17]。在对

脐橙的处理中发现，采用适宜浓度的 SNP处理后能

够降低其果皮和果肉中的脂质过氧化程度和过氧化

氢含量，维持细胞膜的完整性从而增强了脐橙对低

温的耐受性，处理后的果实冷害发生率有所下

降 [18]。另外 NO 能够抑制果蔬冷害在日本李 [19]、杧

果 [20]、哈密瓜 [21]、番茄 [22]、竹笋 [23]等上都有报道，表 1

总结了NO在诱导果蔬采后耐冷性的研究。

1.2 NO抑制果蔬冷害的机制

低温贮藏是目前果蔬贮藏保鲜的有效方法之

ance of plants to low temperatures. Pathogens are the main cause of infectious diseases in postharvest

fruits and vegetables, and the infectious diseases of fruits are almost all caused by fungi, while the de-

cay of leafy vegetables is chiefly caused by bacteria. Major infectious diseases include anthracnose,

botrytis cinerea, brown rot disease and so on. Inhibition of different diseases usually requires the use of

different types of fungicides, and more efficient antimicrobial methods are highly desired. Plant induced

resistance refers to the use of inducing factors to induce plant disease resistance, which can protect

fruits from pathogen for a long time and has the advantage of being environmentally friendly. Inducing

factors include physical, chemical and biological factors. The mechanism of different inducing factors is

different. NO as a chemical factor has been reported to induce the disease resistance in postharvest

fruits and vegetables. NO promotes the synthesis and accumulation of secondary metabolites in fruit

and vegetable cells by inducing the activities of phenylpropanoid metabolism-related enzymes and dis-

ease- resistant related proteins, which inhibit the infection of pathogen. The research on NO inhibiting

the diseases in fruits and vegetables has attracted increasing attention. In the future, the achievement

from these studies may be applied to practice.
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一，但是不适宜的低温条件会导致果蔬发生冷害，

使果蔬的食用价值和商品价值受到不利影响。采

后果蔬发生冷害后细胞膜会发生膜脂相变，使得细

胞出现代谢紊乱，产生大量对细胞有毒害作用的物

质。这些物质影响细胞的成分和结构，最终导致果

蔬出现失水皱缩、褐变、异常泛黄、絮败、木质化、组

织腐烂等冷害症状。适宜浓度的 NO 处理能够显

著降低果蔬在低温贮藏过程中冷害的发生，多年来

国内外学者对 NO 抑制果蔬冷害的机制做了大量

的基础研究，这些研究揭示了 NO提高果蔬耐冷性

的内部机制。另外也有一些研究从分子生物学的

角度出发，探索 NO处理对果蔬抗冷性有关基因的

影响。

1.2.1 活性氧代谢 果蔬中最具有代表性的活性氧

（ROS）清除系统主要包括：抗坏血酸过氧化物酶

（APX）、超氧化物歧化酶（SOD）、过氧化氢酶

（CAT）、过氧化物酶（POD）和谷胱甘肽还原酶（GR）

等。NO与活性氧特别是H2O2能够共同参与到果蔬

的抗逆反应中，然而冷害的发生会使H2O2等活性氧

过量积累加重果蔬的冷害症状。在对植物体中NO

和H2O2平衡机制的研究中发现，NO能够使APX的

第 32位半胱氨酸发生亚硝基化从而正向调控该酶

的活性，加速植物体将 H2O2转化成 H2O 的进程 [24]。

另外一些果蔬经过适宜浓度的NO处理后其抗氧化

酶的活性会显著提高[17-18, 22,25]，这一系列过程使果蔬

的抗氧化能力增强，减缓冷害症状的发生。植物体

中除了直接的抗氧化系统外还存在着间接的抗氧化

系统，抗坏血酸-谷胱甘肽（AsA-GSH）循环是一个单

一的间接抗氧化系统，该系统主要是由 3个相互依

赖的氧化还原对（NADPH/NADP, GSH/GSSG 和

AsA/DHA）以及主要的抗氧化酶：脱氢抗坏血酸还

原酶（DHAR）、单脱氢抗坏血酸还原酶（MDHAR）、

GR和APX组成 [26]。这 3个氧化还原对的含量及比

例能够反映出植物体对ROS的清除能力，在NO抑

制桃果实冷害的研究中发现，外源 NO显著提高了

桃贮藏过程中 AsA∶DHA的比例，提高了抗坏血酸

的抗氧化能力，NO 处理还增加了果实中 GSH∶

GSSG的比例和谷胱甘肽含量，表明NO能够通过调

节AsA-GSH循环，有效降低桃在冷藏过程中的氧化

应激能力[27]。

1.2.2 脯氨酸代谢 有研究表明，脯氨酸含量同果

蔬耐冷性存在一定的联系，脯氨酸含量的升高会使

果蔬的耐冷性增强 [28]。在脯氨酸代谢机制中，1-吡

咯琳-5-羧酸合成酶（P5CS）和脯氨酸脱氢酶（PDH）

被认为分别是脯氨酸合成和降解过程中的限速

酶[29]。采用NO处理后，使果蔬 P5CS活性提高的同

时抑制了 PDH 的活性 ，最终导致脯氨酸的积

累 [16, 23]。NO 处理对果蔬冷害的减轻作用可能通过

调节脯氨酸代谢从而提高脯氨酸含量来实现。

1.2.3 能量代谢 果蔬在低温胁迫条件下能量的合

表 1 NO 诱导果蔬采后耐冷性的研究

Table 1 Study of NO on the chilling tolerance of postharvest fruits and vegetables

材料

Material

桃 Peach[15]

香蕉 Banana[16]

黄瓜 Cucumber[17]

脐橙 Navel orange[18]

日本李 Japanese Plum[19]

杧果 Mango[20]

哈密瓜 Hami melon[21]

番茄 Tomato[22]

竹笋 Bamboo shoots[23]

品种

Cultivar

肥城桃 Feicheng peach

Musa spp,AAA group‘Brazil’

Cucumis sativus L.‘Deltastar’

华盛顿 Washington

P. salicina Lindell.‘Amber Jewel’

Mangifera indica L.‘Brazil’

Cucumis melo L.‘86-1’

丽春 Lichun

Phyllostachys praecox f. prevernalis

处理方法

Treatment method

15 μL·L-1的NO气体 熏蒸2 h
15 μL·L-1 NO gas fumigation for 2 h

0.05 mmol·L-1的SNP溶 液浸泡10 min
Soaking in 0.05 mmol·L-1 SNP solution for 10 min

25 μL·L-1的NO气体 熏蒸12 h
25 μL·L-1 NO gas fumigation for 12 h

0.5 mmol·L-1的SNP溶 液浸泡5 min
Soaking in 0.5 mmol·L-1 SNP solution for 5 min

10 μL·L-1的NO气体 熏蒸2 h
10 μL·L-1 NO gas fumigation for 2 h

10 μL·L-1的NO气体 熏蒸2 h
10 μL·L-1 NO gas fumigation for 2 h

60 μL·L-1的NO气体 熏蒸3 h
60 μL·L-1 NO gas fumigation for 3 h

0.02 mmol·L-1的SNP溶 液浸泡2 min
Soaking in 0.02 mmol·L-1 SNP solution for 2 min

0.07 mmol·L-1的SNP溶 液浸泡30 min
Soaking in 0.07 mmol·L-1 SNP solution for 30 min

杨 睿 1593
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成会受到阻碍，能量不足会影响机体的活性氧清除

机制，当活性氧含量过高时会破坏细胞结构导致冷

害症状加重。国内外已经有很多研究表明果蔬的耐

冷性与能量水平呈正相关，维持较高的能量水平能

够有效缓解冷害的发生。线粒体内膜上关键的呼吸

酶包括琥珀酸脱氢酶（SDH）、细胞色素氧化酶

（CCO）、氢离子ATP酶（H+-ATPase）和钙离子ATP酶

（Ca2+-ATPase），这些酶直接或间接参与到三羧酸循

环以及氧化磷酸化过程中，从而在一定程度上能够

反映线粒体能量合成的状态。关于NO用于减缓果

蔬冷害的研究中发现，采用 NO处理后能够显著提

高冷藏过程中果实的ATP含量和能荷水平，同时也

可以保持这些与能量合成有关酶的活性[5, 30-31]。NO

处理通过调节能量代谢及其相关酶的活性，为果蔬

应对冷害提供充足的能量和一些基础物质。

1.2.4 细胞膜脂代谢 细胞膜是果蔬感受低温冷害

的重要部位，细胞膜的流动性受到膜脂成分的影响，

这与细胞膜中脂肪酸的组成以及含量密切相关。在

植物膜脂中含有主要的一些不饱和脂肪酸包括油

酸、亚油酸、亚麻酸和花生四烯酸等，提高不饱和脂

肪酸含量，能使果蔬细胞膜具有较高的流动性，从而

提高果蔬的耐冷性。关于不饱和脂肪酸含量与耐冷

性的关系在枇杷 [32]、桃 [33]和猕猴桃 [34]果实中均有报

道，NO 处理果蔬后能够提高总脂肪酸和不饱和脂

肪酸含量，较好保持细胞膜的结构和功能，以达到提

高果实抗冷性的效果。

1.2.5 CBF抗冷途径 冷害诱导相关抗冷性基因的

表达在植物上有相应的报道，其中CBF抗冷途径被

认为是目前最关键也是研究最清楚的植物冷响应调

控途径，CBF基因是该途径的枢纽。另外CBF基因

可能起着上游基因的作用，调控着下游一系列抗冷

性相关基因的表达，从而使得植物对低温的耐受能

力增强[35]。CBF基因调控的植物冷响应机制可以概

括为：低温导致细胞膜流动性下降，使得细胞中的第

二信使 Ca2 +浓度上升，激活蛋白激酶和转录因子

CBF，从而调控下游抗冷基因COR的表达引起冷响

应[36]。外源和内源的NO能够调控番茄果实CBF基

因的表达，当番茄果实在 2 ℃的环境条件下贮藏时，

LeCBF1的表达分别在 0.5 h和 4 h的时候出现峰值，

SNP处理提升了峰值，而一氧化氮合酶抑制剂处理

降低了峰值 [22]。类似的结论在哈密瓜果实的

CmCBF1/3基因中也有报道[21]。

2 NO对果蔬侵染性病害的影响

2.1 NO抑制果蔬侵染性病害

采后果蔬由于病原菌作用而造成的侵染性病害

也是引起果蔬损耗的重要原因之一，水果在贮藏期

间的侵染性病害主要是由真菌所引起的。植物体在

遭受病原菌侵染后会通过一系列信号转导过程产生

抗病性，并且有大量的结果表明 NO与该过程密切

相关，因此 NO在抑制果蔬侵染性病害方面越来越

受到人们关注。采后病害是影响柑橘果实贮藏期的

重要因素，由炭疽杆菌引起的炭疽病是其最常见的

采后病害之一。Zhou等 [37]采用 50 μmol · L-1的 SNP

溶液浸泡柑橘果实 10 min 后对其进行损伤接种处

理，在贮藏过程中发现，利用外源NO处理后能有效

抑制柑橘果实炭疽病的发生。采摘后的猕猴桃果实

极易受到病原菌的侵染，其中灰霉病和软腐病是猕

猴桃果实常见的两种病害，在 NO诱导采后猕猴桃

抗病性的研究中发现，经过诱导后的果实自然发病

率要明显低于对照 [7]。有研究表明不同浓度的 NO

处理均能抑制番茄果实灰霉病的发生，其中较低浓

度的NO（0.02 mmol · L-1）处理能够显著抑制接种后

灰霉病原菌（Botrytis cinerea Pers）的生长繁殖 [38]。

NO处理可显著抑制圣女果[39]、草莓[40]、杧果[41]、桃[42]

果实病害的发生，表 2总结了NO抑制果蔬侵染性病

害的研究。

2.2 NO抑制果蔬侵染性病害的机制

果蔬病害给人类生产带来了巨大的损失，化学

药剂防治果蔬病害具有低成本、效果好等优点，因此

成为了目前人们处理采后果蔬的主要手段。随着人

们对环境和健康问题的日益重视，寻求更加绿色的

防治措施是当前所倡导的。激发子通过诱导植物抗

性来抑制病害，能够保护果实免受病原菌的侵害，同

时还具有环境友好的特点。激发子主要包括物理、

化学和生物因子三大类。物理因子（热水、热空气、

紫外线等）、化学因子（茉莉酸、水杨酸、NO等）和生

物因子（细胞提取物、微生物等）都可以作为激发子

来诱导植物的抗病性。不同激发子的作用机制有所

不同，NO 作为一种化学因子能够诱导采后果蔬的

抗病性，其作用机制包括以下几个方面。

2.2.1 活性氧作用 正常果蔬细胞中的活性氧

（ROS）一般是处于一个相对平衡的状态，当有病原

物侵染时ROS会大量积累，其中与抗病反应有关的
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ROS主要包括过氧化氢（H2O2）、羟自由基（OH·）以

及超氧阴离子（O2
. -）等。ROS不仅能够直接对病原

菌造成氧化损伤，还能够通过诱导受侵染部位发生

过敏性细胞死亡来限制病原菌扩展[43-44]。同时超氧

化物歧化酶（SOD）、过氧化氢酶（CAT）和过氧化物

酶（POD）这些主要抗氧化酶的活性在NO的诱导下

大大提高[37,41,45],这样又避免了ROS过量积累对膜脂

产生过氧化作用。NO 自身能够与 O2
. -反应生成过

氧化亚硝酸离子（ONOO-），该物质能够直接杀死病

原微生物从而参与到果蔬采后的抗病反应中。NO

可以通过翻译后修饰影响蛋白质的活性和功能，其

作用的主要方式是 S-亚硝基化，即 NO与半胱氨酸

硫醇可逆地共价结合来发挥作用[46]。NO对ROS产

生直接影响的另一个例子是通过S-亚硝基化作用抑

制 NADPH 氧化酶活性，导致免疫反应过程中 ROS

生物合成减少[47]。

2.2.2 苯丙烷代谢 苯丙烷代谢被认为是果蔬采后

抗病的重要作用途径，该代谢过程能够产生多种重

要的抗菌物质。木质素作为一种能显著抑制真菌生

长的酚类物质，能够增强果蔬组织对抗病原菌的能

力，保护细胞壁不受病原菌的分解，同时也能够起到

阻碍病原物扩散的作用。另外合成木质素的前体物

质阿魏酸、松柏醇、咖啡酸等都能够对病原微生物的

生长起到一定的抑制作用[48]。苯丙烷代谢过程中的

关键酶包括苯丙氨酸解氨酶（PAL）、肉桂酸-4-羟基

化酶（C4H）、4-香豆酸-CoA-连接酶（4CL）和查尔酮

异构酶（CHI）等，其中 PAL与类黄酮和木质素的积

累有关；C4H与咖啡酸、阿魏酸和香豆素这些前体物

质的合成直接相关，4CL能够催化各种CoA酯合成；

CHI是异黄酮合成过程中的关键酶，因此苯丙烷代

谢过程中关键酶的活性可以看作是果蔬抗病性强弱

的重要生化指标之一。NO处理使得苯丙烷代谢过

程中这些关键酶的活性提高 [41, 49]，促进酚酸类抗菌

物质的积累，提升果蔬抗病害的能力。

2.2.3 信号转导作用 采后果蔬作为一种特殊的生

命形态，各种信号途径不是孤立存在的，而是作为一

种系统交叉作用。一方面NO能通过调控ROS直接

对植物体的抗病反应起作用，另一方面，NO也可以

通过信号转导的方式间接诱导植物体的抗病性。植

物体内源NO的产生受Ca2+信号转导途径的诱导，利

用钙调素（CaMs）拮抗剂可以抑制 Ca2+通道和一氧

化氮合酶（NOS）所介导的NO合成过程，表明Ca2+、

CaMs和NOS在植物体对抗病原菌的过程中可能存

在着某种联系 [50]。水杨酸（SA）作为一种小分子的

酚类物质，能诱导植物体对病原菌胁迫产生抗性，同

时NO与SA信号途径存在相互交叉关系。NO在植

物体受到病菌侵染时被激发产生，提高了鸟苷酸环

化酶（GC）活性 ，进而增加细胞内环磷酸鸟苷

（cGMP）含量，依赖于 cGMP 的蛋白激酶通过激活

SA 信号转导途径，最终诱导抗病基因 PR-1 的表

达[51]。烟草叶片经NO处理后，可迅速诱导 SA含量

增加，同样，NO也参与了 SA诱导的抗病性反应[52]。

表 2 NO 抑制果蔬侵染性病害的研究

Table 2 Study of NO in inhibiting infectious diseases of fruits and vegetables

材料

Material

柑橘

Citrus[37]

猕猴桃

Kiwifruit[7]

番茄

Tomato[38]

圣女果

Cherry toma-
to[39]

草莓

Strewberry[40]

杧果

Mango[41]

桃

Peach[42]

品种

Cultivar

Citrus sinensis cv.‘Valencia’

Bruno

中蔬4号 Zhongshu 4

千禧 Qianxi

丰香 Fengxiang

贵妃 Guifei

Prunus persica（L.）Batsch

病害类型

Type of disease

炭疽病

Anthracnose

—

灰霉病

Botrytis cinerea

灰霉病

Botrytis cinerea

—

炭疽病

Anthracnose

褐腐病

Brown rot disease

处理方法

Treatment method

50 μmol·L-1的SNP溶 液浸泡10 min
Soaking in 50 μmol·L-1 SNP solution for 10 min

0.2 mmol·L-1的SNP溶液浸泡10 min
Soaking in 0.2 mmol·L-1 SNP solution for 10 min

0.02 mmol·L-1的SNP溶液浸泡30 min
Soaking in 0.02 mmol·L-1 SNP solution for 30 min

0.2 mmol·L-1的SNP溶液浸泡，并在-35 kPa的压强下渗透0.5 min
Soaking in 0.2 mmol · L- 1 SNP solution and permeated for 0.5 min at a
pressure of -35 kPa

5 μmol·L-1的SNP溶 液浸泡10 min
Soaking in 5 μmol·L-1 SNP solution for 10 min

0.1 mmol·L-1的SNP溶液浸泡5 min
Soaking in 0.1 mmol·L-1 SNP solution for 5 min

15 μmol·L-1的SNP溶 液浸泡10 min
Soaking in 15 μmol·L-1 SNP solution for 10 min

注：—文献中未指明病害的类型。

Note: —The type of disease is not specified in the literature.
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NO

苯丙烷代谢活化

Phenylpropanoid 

metabolic 

activation

抗菌物质积累

Antibacterial 

substance 

accumulation

PAL

C4H

4CL

CHI

S-亚硝基化

S-nitrosylatio

n

活性氧清除系统

Ros scavenging 

system

SOD

CAT

POD

APX

活性氧作用

Ros action

诱导抗病性

Induced 

disease 

resistance

杀死病原菌

Kill pathogens

抑制病原菌侵染

Inhibition of pathogen 

infection

JAs 积累

JAs 

accumulation

AOS

LOX cGMP 含量增加

Increased cGMP 

content

GC

抗病基因表达

Disease resistance 

gene expression

Ca2+

CaMs

SA 积累

SA 

accumulation

?

PR 蛋白产生

PR protein 

production

茉莉酸类物质（JAs），包括茉莉酸（JA）及其甲酯类

化合物（MeJA），是果蔬组织中重要的信号分子。

JA能诱导蛋白酶抑制剂、抗毒素等物质合成，进而

起到抵御病原菌侵染的作用。MeJA能诱导番茄果

实的抗病性，抑制灰霉病的发生[53]。研究表明NO与

JA信号途径也存在交叉。外源NO能通过诱导合成

JA的关键酶，如丙二烯氧化物合酶（AOS）和脂氧合

酶（LOX）活性，对 JA信号途径进行调节[54]。采用低

浓度的 SNP（0.02 mmol · L- 1）处理番茄果实能诱导

LOX活性的提高，促进 JAs合成[38]。

2.2.4 病程相关蛋白和抗病基因的表达 病程相关

蛋白（PR蛋白）是果蔬受到病原物侵染时产生的一

类蛋白质的总称，目前研究比较明确的PR蛋白主要

包括几丁质酶（CHT）、β-1,3-葡聚糖酶（GLU）、抗真

菌蛋白、蛋白酶抑制剂等。正常环境条件下，CHT

含量较少并且活性很低，该酶能够在一些激发因

子的作用下诱导产生。CHT 能够破坏病原菌的细

胞壁，抑制真菌的生长。GLU 在诱导抗性的过程

中含量也迅速升高，该酶能够降解真菌细胞壁中

的 β-1,3-葡聚糖，起到直接的抗菌作用，这两种蛋

白具有协同作用。PR蛋白攻击病原物以及分解毒

素的功能被认为是果蔬采后诱导抗病性的重要生

化机制之一。研究表明，NO 处理能够诱导使猕猴

桃、圣女果、杧果这些果实中 PR 蛋白活性提高，从

而提高了果实的抗病性 [7, 39, 41]。近年来人们对抗病

相关酶基因的研究也越来越多，通常采后果蔬的

抗病性强弱与这些基因的表达量呈正相关。研究

表明，外源 NO 能够诱导圣女果 LeMAPK1/2/3 基因

的表达，参与果实抗灰霉病的反应 [39]。桃果实中

的 CHI、GNS、PR-1 和 PR-10 这些抗病相关基因

在外源 NO 的诱导下表达上调，增强了桃果实对

褐腐病的抗性 [42]。在对猕猴桃果实的处理中，NO

作用后提高了其抗病酶有关基因 AdPAL、AdPOD

和 AdCHT 的表达，使得果实在室温贮藏条件下的

抗病性增强 [7]。图 1 总结了 NO 抑制果蔬侵染性病

害的机制。

图 1 NO 抑制果蔬侵染性病害的机制

Fig. 1 Mechanism of NO inhibiting infectious diseases of fruits and vegetables

3 展 望

近年来，国内外的学者对 NO 用于抑制采后果

蔬病害方面做了大量的研究工作。随着研究的不断

深入，也出现了许多需要解决的问题。（1）目前关于

NO抑制果蔬病害的机制研究大多是在生理生化层

S-亚硝基化

S-nitrosylation

苯丙烷代谢活化
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metabolic activation

活性氧清除系统
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抗菌物质积累
Antibacterial

substance
accumulation

JAs积累

JAs accumulation

cGMP含量增加
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PR蛋白产生
PR protein
production

SA积累

SA accumulation

诱导抗病性

Induced disease

resistance

抑制病原菌侵染
Inhibition of pathogen
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杀死病原菌
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活性氧作用
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1596



，等：一氧化氮抑制果蔬病害研究进展第11期

面，NO 诱导果蔬抗病性的效果表现为相应抗病有

关酶活性的上升，以及一些化学物质含量的变化，然

而关于这一系列作用的分子机制还存在着太多的未

知数。从分子层面揭示植物体中NO调控果蔬病害

机制值得进一步探索。（2）果蔬病害造成的损失是我

国农业方面的一个重大问题，NO 处理采后果蔬具

有多效性的优势。NO处理后能够延缓多种果蔬采

后品质的下降，同时可以诱导果蔬自身的抗性，抑制

果蔬病害的发生，这种多效性使 NO在采后领域具

有广阔的应用前景。科学合理地将NO的研究成果

运用到抑制果蔬病害上，需要研究人员不断思考。
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