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外源褪黑素对新白8号枇杷果实
日灼和果皮解剖结构的影响

高雨薇 1，邓朝军 2#，许奇志 2，李浩伟 1，项于倩 1，马翠兰 1*，蒋际谋 2*

（1福建农林大学园艺学院，福州 350002；2福建省农业科学院果树研究所·

福建省龙眼枇杷育种工程技术研究中心，福州 350013）

摘 要：【目的】研究外源褪黑素对高温胁迫下枇杷果皮细胞结构的影响，探讨外源褪黑素缓解高温胁迫对枇杷果实日

灼发生的影响，为防控技术研发提供依据。【方法】以4个浓度外源褪黑素喷施新白8号果实，观察比较40 ℃高温胁迫

处理60 min内果实日灼发生差异，筛选最佳外源褪黑素浓度；进一步观察比较喷施清水（对照）和最佳浓度外源褪黑素

在40 ℃高温胁迫处理0、10、30 min时，果皮显微结构与超微结构的差异变化。【结果】高温胁迫30 min时，150 μmol·L-1

外源褪黑素处理的果实开始出现日灼病斑，比喷施清水（对照）果实日灼病斑出现时间延迟20 min，且日灼症状最轻、

病果率及病害等级最低，是最佳浓度。显微和超微结构观察结果表明，高温胁迫处理10 min时，清水处理的枇杷果皮

细胞角质层、表皮层、亚表皮层厚度均减小，角质层部分褶皱，表皮细胞部分断裂、变形，亚表皮层细胞变为长椭圆形或

纺锤形、细胞壁厚度增加了63.46%；150 μmol·L-1外源褪黑素处理的果皮角质层平整、薄厚均匀，细胞形状基本不变，

亚表皮细胞壁厚度增加了42.60%；高温胁迫处理30 min时，清水处理的果皮细胞角质层变薄、褶皱明显且数量变多，

表皮细胞严重变形，亚表皮细胞呈不规则形、出现较大空腔、细胞壁厚度增加了84.62%，150 μmol·L-1外源褪黑素处理

的果皮细胞角质层个别区域变薄、褶皱变形，少数表皮细胞破裂，亚表皮层少数空腔、细胞壁厚度增加了65.74%。【结

论】喷施浓度为150 μmol·L-1外源褪黑素可降低枇杷果实日灼病果率及病害等级，延缓枇杷果实日灼的发生，缓解高温

胁迫对果皮组织结构的伤害。
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Effects of exogenous melatonin on the sunburn and peel anatomical struc-
ture of Xinbai 8 loquat fruit
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al Sciences/Fujian Longan Loquat Breeding Engineering Technology Research Center, Fuzhou 350013, Fujian, China)

Abstract:【Objective】This study examined the effects of exogenous melatonin on the appearance qual-

ity and cellular structure of loquat fruit after sunburn in order to provide reference for the development

of technology to prevent sunburn in loquat.【Methods】Fruit of Xinbai 8 were used as the experimental

material. Exogenous melatonin was sprayed at concentrations of 50, 100, 150, and 200 μmol · L- 1, and

spraying clean water as the control. 4 hours after spraying, a high temperature stress at 40 ℃ was ap-

plied. Sun burning symptoms in loquat fruit were recorded after 0- 60 minutes of high temperature

stress, and the incidence and degree of sunburn were statistically analyzed to screen for the optimal con-

centration of exogenous melatonin and to determine the time when exogenous melatonin treatment de-

layed the occurrence of fruit sunburn symptoms. Paraffin sections and scanning electron microscopy

were used to observe and compare the microstructural and ultrastructural changes of fruit peels under
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high temperature stress at 0, 10, and 30 minutes after exogenous melatonin treatments.【Results】Under

high temperature stress, loquat fruit was severely sunburnt, with an incidence rate of more than 35%.

The rate of grade 0 sunburn was only 63.33%, and the rate of grade Ⅰ sunburn was 36.67%. Melatonin

treatment within 50-200 μmol · L- 1 delayed the occurrence of fruit sunburn. Among them, melatonin at

150 μmol · L- 1 showed the latest sunburn occurrence, the lightest symptoms, the lowest incidence rate.

Compared with the control, exogenous melatonin treatment significantly reduced the incidence by

66.8% . The rate of grade 0 sunburn fruit treated with 150 μmol · L- 1 melatonin was the highest, at

87.80%, and the rate of grade Ⅰ sunburnt fruit was the lowest, both significantly lower than other con-

centration treatments and the control. After 10 min of heat stress at 40 ℃, the control showed small

brown spots on the sunny side and sunburn symptoms, while the melatonin treated groups did not show

any sunburn symptoms. After 30 minutes, the sunburn area increased, the lesion became larger and be-

came darker in the control fruit, and the fruit in melatonin treatment groups began to show small sun-

burn lesions. Microscopic observation showed that after exposure to high temperature for 10 minutes,

the thickness of the stratum corneum, epidermis, and subepidermal layer treated with water significant-

ly decreased. Some areas of the stratum corneum began to wrinkle and became thinner; some epidermal

cell walls ruptured; and the epidermis and subepidermal cells deformed, resulting in cavities in the low-

er layer of the epidermis. The stratum corneum treated with melatonin was smooth, thin, and uniform,

with visible deformation of the outer layer of subepidermal cells. After 30 minutes of high temperature

stress, the stratum corneum in some areas in the control fruit became thinner, wrinkled and deformed

significantly, and the number of cavities formed between the inner side of the stratum corneum and epi-

dermal cells increased. Subepidermal cells showed significant deformation, forming larger cavities. Af-

ter melatonin treatment, the stratum corneum occasionally became thinner, wrinkled and deformed,

with intact epidermal cells and a few ruptured cells near the epidermal layer. There were also a few emp-

ty spaces between cells in the subepidermal layer. After 10 minutes, the change in the ratio of epidermal

cells in the control fruit was 2.17 times and the change in the ratio of subepidermal cells was 4.72 times

that of exogenous melatonin treatments. After 30 minutes, the change in the ratio of epidermal cells was

1.37 times that of exogenous melatonin treatment, and the ratio of subepidermal cells was 8.58 times

that of exogenous melatonin treatment. Observation and comparison of ultrastructure revealed that after

10 minutes of high temperature stress, the epidermal cells underwent severe deformation, and the sub-

epidermal layer cells changed from nearly circular or elliptical to elongated or spindle shaped, with a

63.46% increase in cell wall thickness. After 30 minutes of high temperature stress, the stratum corne-

um became noticeably thinner and deformed, with severe deformation of epidermal cells and irregular

formation of subepidermal cells. The thickness of subepidermal cell walls significantly increased by

84.62%. After exogenous melatonin treatment, the cell shape of the epidermal layer and subepidermal

layer of loquat fruit remained basically unchanged after 10 minutes of high temperature stress, and the

thickness of the subepidermal cell wall increased by 42.60% . After 30 minutes of high temperature

stress, the thickness of the subepidermal cell wall of loquat increased by 65.74%.【Conclusion】Under

high temperature stress conditions, loquat fruit suffer from severe sunburn. Exogenous melatonin treat-

ment can reduce the incidence and severity of fruit sunburn. Exogenous melatonin can alleviate the mor-

phological changes of the epidermal stratum corneum, epidermal cells, and subepidermal cells in loquat

fruit, and delay and reduce the occurrence of fruit sunburn. 150 μmol · L- 1 melatonin treatment was the

optimal concentration to alleviate the occurrence of sunburn in loquat fruits.
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枇杷[Eriobotrya japonica（Thunb.）Lindl. ]是蔷

薇科苹果亚科枇杷属的常绿乔木植物，果实春末夏

初成熟，正值鲜果淡季，果肉柔软多汁，风味鲜美，颇

受广大消费者欢迎。生产枇杷的国家主要有中国、

西班牙、日本、巴基斯坦等，目前中国枇杷栽培总面

积近 13.3万 hm2，年产量超 90万 t，在全球枇杷产量

中的比重超 80%，是全球最大的枇杷生产国。近年

来，全球气候变暖和极端天气频发[1]，导致果实日灼

发生日趋严重。枇杷果实日灼常发生在果实转色

期，与品种、树姿、果实着生部位及着生方向有关，发

病程度也与高温和持续时间有关，光照可促进日灼

发生[2]。枇杷果实发生日灼时，枇杷果面产生黑褐

色或凹陷斑块，鲜果失去商品价值，影响枇杷产业的

可持续发展[3]。

日灼是环境中过度的光合有效辐射（PAR）、紫

外线辐射以及高温共同造成的，而其他胁迫因素（如

缺水）会加剧日灼的发生，导致果实表皮层蜡质结构

降解等组织结构特异性变化，果实表现为更强的透

水性[4]。日灼导致葡萄品种霞多丽果实细胞结构变

化，生理代谢紊乱，随着日灼程度加重，果皮细胞损

伤会更严重，最终导致果皮细胞死亡[5]。苹果果实日

灼的发病部位主要为表皮及亚表皮[6]，高温胁迫后的

苹果果皮叶绿体膨胀、类囊体结构部分解体，线粒体

周缘模糊，细胞质中含大量的空泡，靠近上表皮几层

细胞解体，细胞壁加厚[7]，破坏了照射部位的果实细

胞组织结构，影响了生理生化代谢[8]，使果实的抗氧

化系统失衡，产生大量活性氧破坏细胞膜透性，细胞

质大量外溢，多酚氧化酶（PPO）与表皮细胞液泡酚

类化合物聚合，多酚物质被氧化，表现为果实褐变，

而褐变也可能是外果皮细胞死亡所导致的[4，7]。褪

黑素（melatonin，MT）是植物体内一种普遍存在的非

生物胁迫调节剂[9]，作为一种多效应信号分子参与各

种非生物胁迫反应[10]。已有研究表明，褪黑素可提高

果树的抗高温胁迫能力[11]，适当浓度的褪黑素可有效

缓解低温胁迫，褪黑素可以保持细胞组织不被破坏

和降解[12]；葡萄、西瓜幼苗叶面喷施褪黑素均能减轻

高温胁迫下果实的膜脂过氧化程度，提高保护酶活

性，对高温胁迫具有缓解效应[13-14]；外源褪黑素处理

高温胁迫下的苹果叶片，可维持叶肉细胞排列紧密，

使其表皮细胞厚度增加且提高了叶片的保水能

力[15]。笔者在本试验中研究了高温胁迫不同持续时

间下，喷施外源褪黑素对新白8号枇杷果皮解剖结构

的影响，探讨枇杷日灼发生的果皮细胞结构变化，旨

在为应用褪黑素防控果实日灼发生提供参考依据。

1 材料和方法

1.1 试验材料

试验于 2022—2023年在福建省农业科学院果

树研究所进行，供试品种为笔者团队选育的白肉枇

杷新品种新白8号[E. japonica（Thunb.）Lindl.‘Xin-

bai No. 8’]，树龄17 a（年），株行距3 m×4 m。选择4

株树冠外围西南向充分暴露的果穗99个挂牌标记，

疏除非转色期果实及病虫果备用。褪黑素（分子质

量：232.28）购自上海麦克林生化科技股份有限公司。

1.2 试验处理

1.2.1 外源褪黑素浓度筛选 在果实转色期，根据

天气预报，选择符合试验条件的晴朗天气，于早晨

07：00 用手持喷壶分别向果面喷施 50、100、150、

200 μmol · L- 1 的褪黑素（MT），以喷施清水为对照

（Control），果面喷施均匀且以滴水为度，共设5个处

理，每个处理 3穗，3次重复。喷施 4 h后，在光照度

达1100 μmol·m-2 ·s-1以上时段，参照邓朝军等[2]的方

法，将喷施褪黑素和清水的枇杷果穗放置到高温胁

迫诱导箱中，进行枇杷果实高温胁迫诱导日灼防控

试验（图1[2]），诱导温度设置为40 ℃。在胁迫0、10、

30和60 min时，观察各处理果实日灼发生情况并拍

照，根据枇杷果实日灼的病果率和病害等级筛选褪

图 1 枇杷果实的日灼诱导处理[2]

Fig. 1 Treatment induced by sunburn on loquat pericarps[2]
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黑素最优浓度。

枇杷果实日灼调查方法、日灼病果率、病斑的等

级划分参照《枇杷种质资源描述规范和数据标准》[16]

并稍加调整。采用目测法观察每个枇杷果实表面日

灼情况（图2），计算日灼病果率，再依据枇杷果面日

灼病斑面积占总果面的比重，对果实日灼情况进行

分级。枇杷果实日灼症状如图2-B。日灼病果率的

计算方法及病害等级划分依据标准如下：

日灼果率的计算公式为：DR/%=ni/N×100。

式中：DR为日灼果率（%），ni为日灼果数，N为

调查总果数。

果皮日灼分级：按日灼果面占总果面的比率分

4级，0级无病斑；1级病斑面积≤25.00%；2级病斑面

积＞25.00%~50.00%；3级病斑面积＞50.00%。

A. 正常枇杷果；B. 日灼枇杷果。

A. Normal loquat fruit clusters; B. Sunburn loquat fruit cluster.

图 2 枇杷果实日灼对比图

Fig. 2 Comparison chart of sun burning of loquat fruits

A B

1.2.2 外源褪黑素处理枇杷果皮解剖结构观察样品

的采集 根据预选出的最优褪黑素浓度，于晴朗天

气的早晨07：00，用手持喷壶喷施150 μmol·L-1的褪

黑素（MT），以喷施清水为对照（Control），进行验证

试验。共设 6个处理，每个处理 3穗，3次重复。喷

施处理4 h后，进行高温胁迫诱导试验，诱导温度设

置为40 ℃。

于胁迫 0、10、30 min时，观察高温诱导时间内

果面日灼病斑的发生情况并拍照，分别选取代表性

果实 3 粒，用双面刀片切取枇杷果实向阳面果皮

0.5 cm×0.5 cm，立即放入 FAA固定液中，用于果皮

显微结构及超微结构观察。

1.3 果皮显微结构观察

石蜡切片参照杜倩等[17]的方法稍作修改，乙醇

梯度（50%、70%、80%、90%、100%）脱水1 h；乙醇-二

甲苯溶液梯度（30%、50%、70%、100%）透明15 min；二

甲苯-石蜡梯度（25%、50%、70%、100%）浸蜡30 min，

纯蜡浸透过夜（恒温60 ℃）；60 ℃环境下，每隔24 h

更换一次纯蜡，共更换4次；使用浙江金华科迪公司

生产的KB-BM Ⅲ型包埋机进行包埋，将枇杷果皮

材料放置在包埋盒中并浸泡在40 ℃的石蜡中待用，

用镊子快速夹取组织块，选择需要切取的方位，放置

于包埋槽中并滴蜡至组织块完全浸没；使用科迪公

司生产的KD-BLⅢ型冷冻台并设置-20 ℃，将包埋

槽快速放置于冷冻台使其快速凝固；使用德国Leica

公司生产的 Leica rm2245 半自动轮转式切片机切

片，厚 7 μm；在 40 ℃恒温水浴锅摊片；洗干净的载

玻片上用玻璃棒蘸取蛋清甘油黏附剂，并快速捞片；

将载玻片置于烘箱（60 ℃）过夜；将烘干的载玻片置

于纯二甲苯中脱蜡30 min，纯二甲苯脱蜡两次后，乙

醇-二甲苯梯度（70%、50%、20%）脱蜡 10 min；乙醇

梯度（100%、90%、80%、70%、50%）醇化 10 min；番

红染色 12 h；乙醇梯度（50%、70%、80%、90%）洗脱

5 min；固绿染色 15~60 s；90%乙醇洗脱 2次 5 min，

95%乙醇洗脱5 min，无水乙醇洗脱10 min；乙醇-二甲

苯梯度（25%、50%、70%）透明5 min，纯二甲苯透明2

次10 min；中性树胶封片；使用日本Nikon公司生产

的ECLIPSE ci-L正置光学显微镜观察果皮结构变

化。用 Image J软件测量枇杷果皮角质层、表皮层、

亚表皮层厚度及细胞大小等参数。
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1.4 果皮超微结构观察

采用 Formvar 膜制作方法 [18]：选取各处理组的

石蜡切片3片。将聚乙烯醇缩甲醛溶于0.2%~0.5%

的三氯甲烷中，即得 Formvar膜溶液。用玻璃棒将

制作好待观察的石蜡切片以少许蛋清甘油黏附剂平

展地粘贴在 1/4盖玻片上，45 ℃在恒温箱中烘干过

夜。将烘好的盖薄片置于Formvar 膜溶液中，过9 s

后用镊子提起，让膜液滴尽并立即对薄片表面呵气

数口，雾滴越小，膜孔越小。再静置晾干，使切片上

紧紧包裹一层多孔膜，包被着细胞内的非骨架性结

构。再将盖玻片转入二甲苯溶液中 60 ℃恒温条件

下放置 3 d，期间更换 3次二甲苯，浸泡脱蜡。后将

盖玻片晾干，用双面碳导电胶带粘在样品台上，使用

离子溅射仪喷金，用Hitachi TM 3030 PLUS型台式

扫描电镜观测。用 Image J软件测量枇杷表皮细胞、

亚表皮层细胞壁厚度。

1.5 数据分析

将获得的细胞形态学参数用Excel 2013软件进

行整理、Image J软件测量，用SPSS 23.0软件对数据

进行方差分析。

2 结果与分析

2.1 不同浓度外源褪黑素对高温胁迫下枇杷果实

日灼发生的影响

2.1.1 不同浓度外源褪黑素对高温胁迫下枇杷果实

日灼发生时间的影响 由表 1可知，高温胁迫下，

清水处理的果实，不到 10 min时就出现了日灼症

状；浓度为50 μmol·L-1褪黑素处理的果实，在10 min时

出现日灼症状；而浓度为100、200 μmol·L-1褪黑素处

理在20 min时出现日灼症状，150 μmol·L-1褪黑素处

理的果实在30 min时出现日灼现象，症状最轻，病斑

小，日灼伤害程度最轻（图3）。可知，50~200 μmol·L-1褪

黑素处理可延缓果实日灼的发生，其中150 μmol·L-1

褪黑素处理可最大程度地延缓日灼的发生。

2.1.2 不同浓度外源褪黑素对枇杷果实日灼病果率

的影响 由图4可以看出，在高温胁迫下对照（Con-

trol）的病果率为36.8%。褪黑素浓度50、100、150和

200 μmol·L-1的病果率分别为26.4%、21.8%、12.2%和

表 1 不同浓度外源褪黑素处理的日灼发生时间

Table 1 The occurrence time of sunburn under different

concentrations of exogenous melatonin treatment

高温时长

Duration of high
temperature/min

＜10

10

20

30

60

MT处理浓度

MT treatment concentration/（μmol·L-1）

对照Control

√
√
√
√
√

50

√
√
√
√

100

√
√
√

150

√
√

200

√
√
√

注：√表示此时间点有日灼病斑产生。

Note: √ indicates the occurrence of sunburn at this time point.

50 μmol·L-1 MT 100 μmol·L-1 MT 对照 Control

150 μmol·L-1 MT 200 μmol·L-1 MT

Control. 清水处理；50 μmol·L-1 MT. 50 μmol·L-1 褪黑素处理；100 μmol·L-1 MT. 100 μmol·L-1 褪黑素处理；150 μmol·L-1 MT. 150 μmol·L-1 褪黑

素处理；200 μmol·L-1 MT. 200 μmol·L-1 褪黑素处理。下同。

Control. High temperature stress treated with clean water; 50 μmol·L-1 MT. 50 μmol·L-1 melatonin treatment under high temperature stress; 100 μmol·L-1

MT. 100 μmol · L-1 melatonin; 150 μmol · L-1 MT. 150 μmol · L-1 melatonin treatment under high temperature stress; 200 μmol · L-1 MT. 200 μmol · L-1

melatonin treatment under high temperature stress. The same below.

图 3 不同浓度外源褪黑素处理枇杷果实日灼发生情况

Fig. 3 The occurrence of sunburn in loquat fruits treated with exogenous melatonin of different concentrations

高雨薇，等：外源褪黑素对新白8号枇杷果实日灼和果皮解剖结构的影响 1391
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17.0%，与对照相比，褪黑素处理的病果率分别显著降

低 28.3%、40.8%、66.8%和 53.8%，其中 150 μmol · L- 1

处理的枇杷果实日灼病果率最低。

2.1.3 不同浓度外源褪黑素处理对枇杷果实日灼病

害等级的影响 由表 2可知，高温胁迫诱导 60 min

后，对照处理枇杷果实日灼0级病害为63.33%，日灼

1级病害为 36.67%；喷施 50~200 μmol · L-1褪黑素处

理对枇杷果实日灼的发生均有不同程度的缓解，其

中150 μmol·L-1褪黑素处理的0级果实日灼率最高，

为 87.80%，比 50 μmol · L-1褪黑素处理高 14.13个百

分点，比 100 μmol ·L-1褪黑素处理高 9.60个百分点，

150 μmol·L-1处理的 1级病果率最低，均显著低于其

他浓度处理和对照。可见，150 μmol·L-1外源褪黑素

可缓解枇杷果实日灼症状。

2.2 150 μmol·L-1外源褪黑素对高温胁迫下枇杷果

实日灼发生的影响

进一步试验验证发现，高温诱导前（0 min）枇杷

果实饱满圆润，果皮光洁、皮色均匀（图5-Control 0、

不同小写字母表示处理间差异显著（p＜0.05）。下同。

Different small letters indicate significant differences between treat-

ments (p＜0.05). The same below.

图 4 不同浓度外源褪黑素对高温诱导枇杷果实

日灼病果率的影响

Fig. 4 The effect of different concentrations of exogenous

melatonin on the rate of high temperature induced sun

damage in loquat fruits

表 2 高温诱导不同浓度外源褪黑素处理枇杷果实日灼病害分级

Table 2 High temperature induced classification of loquat fruit sunburn disease treated with

different concentrations of exogenous melatonin %

处理

Treatment

对照Control

50 μmol·L-1

100 μmol·L-1

150 μmol·L-1

200 μmol·L-1

病害分级 Classification of symptoms of fruit diseases

0级Level 0

63.33±4.51 d

73.67±5.03 c

78.20±0.72 bc

87.80±2.55 a

83.00±2.65 ab

1级Level 1

36.67±1.53 a

26.33±2.87 a

21.80±0.75 a

12.20±0.72 c

17.00±1.00 b

2级Level 2

0.00±0.00

0.00±0.00

0.00±0.00

0.00±0.00

0.00±0.00

3级Level 3

0.00±0.00

0.00±0.00

0.00±0.00

0.00±0.00

0.00±0.00

注：同列不同小写字母表示差异达显著水平（p＜0.05）。

Note: Different small letters in the same column indicate significant differences (p＜0.05).

病果率 CK 50 100 150 200

Mean 36.8 26.4 21.8 12.2 17

SD 10.0678 6.499231 4.4 5.23068 4.93964

P a b bc c bc

a

b

bc

c

bc

0
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P0）。高温胁迫10 min时，清水对照的枇杷果皮局部

出现褐色小斑点，出现灼伤症状（图 5-Control 1）；

150 μmol ·L-1褪黑素处理组未出现灼伤症状（图 5-

P1）。高温胁迫 30 min时，对照组果皮灼伤部位数

量增多且病斑变大，病斑颜色变深（图5-Control 2）；

150 μmol·L-1褪黑素处理的果实开始出现日灼病斑，

呈浅棕色小斑点（图5-P2）。进一步证实，在同一光

照和高温胁迫条件下，150 μmol·L-1外源褪黑素处理

可延缓日灼发生，且减轻病害症状。

2.3 150 μmol·L-1外源褪黑素对高温胁迫下枇杷果

皮显微结构的影响

如图 6-Control 0、P0 所示，高温胁迫处理前

（0 min）的枇杷果皮角质层光滑完整、薄厚均匀；表

皮、亚表皮细胞形状完整，大小均匀，排列整齐，层次

分明；角质层与表皮细胞结合紧密。经高温胁迫处

理10 min时，清水处理（对照）的角质层部分区域开

始出现褶皱、变薄，但未断裂，角质层内侧与表皮细

胞间形成小空腔，部分区域的表皮细胞壁断裂，细胞

变形，亚表皮层细胞明显变形，出现空腔（图 6-Con-

trol 1）；高温胁迫处理 10 min时，150 μmol · L-1褪黑

素处理（MT）的角质层平整、薄厚均匀，与表皮细胞

结合紧密，外层亚表皮细胞部分发生可见变形，但表

皮细胞形状仍完整、排列紧密（图 6-P1）。高温胁迫

30 min时，清水处理（Control）的部分区域角质层变

对照Control
处理Treatment

病
果
率

D
is

ea
se

fr
ui

t-
ra

ti
o/

%
1392
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Control 为清水处理；MT 为褪黑素处理；Control 0 为喷施清水后高温诱导 0 min；Control 1 为喷施清水后高温诱导 10 min；Control 2 为喷

施清水后高温诱导 30 min；P0 为喷施褪黑素后高温诱导 0 min；P1 为喷施褪黑素后高温诱导 10 min；P2 为喷施褪黑素后高温诱导 30 min；T0

为处理 0 min；T1 为处理 10 min；T2 为处理 30 min。下同。a 为日灼病斑。

Control is the water treatment group; MT is the melatonin treated group; Control 0 is a high-temperature induction for 0 minutes after spraying

clean water; Control 1 is a high-temperature induction for 10 minutes after spraying clean water; Control 2 is a 30 minute high-temperature induction

after spraying clean water; P0 is a high-temperature induction for 0 minutes after spraying melatonin; P1 is a high-temperature induction for 10 min-

utes after spraying melatonin; P2 is a 30 minute high-temperature induction after spraying melatonin; T0 represents 0 minutes of processing; T1 is for

processing for 10 minutes; T2 is treated for 30 minutes. The same below. a is a sunburn lesion.

图 5 喷施清水和 150 μmol·L-1褪黑素处理的枇杷果实在不同高温胁迫时间后的日灼情况

Fig. 5 Sunburn of loquat fruits treated with water spray and 150 μmol·L-1 melatonin

at different high temperature stress times

Cu. 角质层；Ec. 表皮细胞；SE. 亚表皮细胞；箭头 a 表示细胞破裂形成断层与空腔；箭头 b 表示角质层薄厚不均，出现褶皱、凹陷；比例尺

100 μm。

Cu. Stratum corneum; Ec. Epidermal cells; SE. Subepidermal cells; Arrow a indicates the formation of faults and cavities due to cell rupture; Ar-

row b indicates uneven thickness of the stratum corneum with wrinkles and indentations; The scale is 100 μm.

图 6 喷施清水和褪黑素后枇杷果实组织在高温胁迫不同时间的显微切片（200×）

Fig. 6 Microscopic slices of loquat fruit tissue under high temperature stress at different times after spraying

with water and melatonin (200×)

T0 T1 T2

Control 0 Control 1 Control 2

P0 P1 P2

对照
Control

MT

T0 T1 T2

a
Control 0 Control 1 Control 2

P0 P1 P2

Cu

Ec
SE

b

ab
aa

a

b

对照
Control

MT
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亚表皮细胞宽度 CK P

Mean 0 61.14 61.65

10 39.70 58.21

30 16.33 55.48

SD 0 3.14 3.33

10 12.37 6.75

30 1.64 4.44

P 0 a a

10 b a

30 c a
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薄、褶皱变形明显且数量变多，角质层内侧与表皮细

胞间形成空腔数量增多，亚表皮细胞均出现明显变

形，排列疏松，部分细胞间的连接断裂，形成较大空

腔（图 6- Control 2）；而 150 μmol · L- 1 褪黑素处理

（MT）的角质层仅个别区域变薄、褶皱变形，表皮细

胞形状仍完整，靠近表皮层的部分细胞有少数破裂，

亚表皮层细胞间出现少数空腔，但未发现细胞多层

断裂、形成较大空腔的情况（图6-P2）。

由图7-A~C可知，高温胁迫10 min时，清水处理

（Control）的角质层厚度、表皮层厚度、亚表皮层厚度

分别减少32.96%、47.62%、15.06%；高温胁迫30 min

时，角质层厚度、表皮层厚度、亚表皮层厚度分别减

少57.99%、61.07%、26.78%。150 μmol·L-1外源褪黑

素处理（MT），高温胁迫10 min时，角质层与表皮层

厚度分别减少 7.65%和 37.24%，亚表皮层厚度减少

5.03%；高温胁迫30 min时角质层与表皮层厚度分别

减少 31.93%和 57.02%，亚表皮层厚度减少 16.76%。

可见，高温胁迫后枇杷果皮的角质层、表皮层和亚表

*和**分别表示处理间差异显著（p＜0.05）和极显著（p＜0.01）。

* and ** indicated significant differences (p＜0.05) and extremely significant differences (p＜0.01) between treatments.

图 7 不同处理组枇杷果皮细胞显微结构比较

Fig. 7 Comparison of microstructure of loquat peel cells in different treatment groups
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皮层厚度均减小，150 μmol·L-1外源褪黑素处理可减

小角质层、表皮层及亚表皮层厚度变化的幅度。

进一步对比发现（图7-D~J），高温胁迫10 min时，

清水处理（Control）的亚表皮细胞长度增加30.25%、

宽度减少47.62%，表皮及亚表皮细胞面积分别减少了

48.92%和41.30%；高温胁迫30 min时，亚表皮细胞长

度增加了52.23%，宽度减少了60.61%，表皮及亚表皮

细胞面积分别减少51.22%和73.14%。150 μmol·L-1

外源褪黑素处理高温胁迫10 min时，亚表皮细胞长

度增加了16.31%，表皮及亚表皮细胞面积分别减少

了 18.60%和 29.62%；高温胁迫 30 min时，亚表皮细

胞长度增加了39.25%，表皮及亚表皮细胞面积分别

减少46.06%和23.99%，其下降幅度分别较清水处理

下高温胁迫 30 min时低 5.16和 49.15个百分点。表

皮及亚表皮细胞长宽比均呈增加趋势，清水处理下

高温胁迫 10 min时表皮细胞长宽比变化幅度是外

源褪黑素处理的 2.17倍，亚表皮细胞长宽比变化幅

度是 150 μmol · L-1外源褪黑素处理的 4.72倍，高温

胁迫 30 min时表皮细胞长宽比变化幅度是外源褪

黑素处理的 1.37倍，亚表皮细胞长宽比是外源褪黑

素处理的8.58倍。由此可见，喷施150 μmol·L-1外源

褪黑素，可增强高温胁迫下枇杷果皮表皮层、亚表皮

层细胞的抗变形能力。

2.4 150 μmol·L-1外源褪黑素对高温胁迫下枇杷果

皮超微结构的影响

从超微结构图 8-Control 0、P0可以更清晰地看

出，高温胁迫之前（0 min），枇杷果皮解剖结构清晰、

完整，角质层完整、平滑、厚度基本一致，表皮细胞、

亚表皮细胞结构完整、结合紧密。高温胁迫 10 min

时，清水处理（Control）的角质层部分位置变薄（图8-

Control 1），部分表皮细胞严重变形，表皮层细胞由

近圆形变为不规则状，亚表皮层细胞由扁圆形或椭

圆形变为长椭圆形或纺锤形（表 3），表皮及亚表皮

细胞壁厚度均呈显著增加趋势（图 9），表皮细胞壁

厚度增加了 85.00% ，亚表皮细胞壁厚度增加了

83.53%；高温胁迫30 min时（图8-Control 2），角质层

更明显变薄、变形，表皮细胞严重变形，表皮细胞壁

厚度是正常果皮细胞壁厚度的 2.00倍（图 9-A），亚

图 7 （续） Fig. 7 (Continued)
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Cu. 角质层；Ec. 表皮细胞；SE. 亚表皮细胞；箭头 a 表示角质层厚薄不均且表皮细胞变形。比例尺 20 μm。

Cu. Stratum corneum; Ec. Epidermal cells; SE. Subepidermal cells; Arrow a indicates uneven thickness of the stratum corneum and deformation of

epidermal cells. The scale bar is 20 μm.

图 8 高温胁迫下枇杷果实组织扫描电镜图（1500×）

Fig. 8 Scanning electron microscopy image of loquat fruit tissue under high temperature stress (1500×)

表 3 不同处理组枇杷果皮超微结构比较

Table 3 Comparison of ultrastructure of loquat peel in different treatment groups

处理
Treatment

对照
Control

MT

处理时间
Treatment time/min

0

10

20

0

10

20

角质层
Cuticle

平整、光滑Flat and smooth

表面较平整Relatively flat

表面凹陷Surface dented

平整、光滑Flat and smooth

表面较平整Relatively flat

表面较平整Relatively flat

表皮层细胞形状
Cell shape of epidermal layer

近圆形Near circular

不规则状 Irregular shape

不规则状 Irregular shape

近圆形Near circular

扁圆形Flat circular shape

多角形Polygon

亚表皮层细胞形状
Cell shape of subepidermal layer

扁圆形Flat circular shape

纺锤形Fusiform

不规则状 Irregular shape

扁圆形Flat circular shape

椭圆形Oval

纺锤形Fusiform

T0 T1 T2

Control 0 Control 1 Control 2

P0 P1 P2

对照
Control

MT

Cu

Ec

SE

a

a

a

图 9 不同处理组枇杷果皮细胞超微结构比较

Fig. 9 Comparison of ultrastructure of loquat peel cells in different treatment groups
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表皮细胞呈不规则形，亚表皮细胞壁厚度是正常果

皮细胞壁厚度的 2.00倍（图 9-B）。150 μmol · L-1外

源褪黑素处理，高温胁迫 10 min时枇杷表皮层、亚

表皮层细胞形状基本不变（图8-P1），表皮细胞壁厚

度增加了 44.44% ，亚表皮细胞壁厚度增加了

44.90%；高温胁迫30 min时（图8-P2）的表皮细胞壁

厚度是正常果皮细胞壁厚度的 1.94倍，亚表皮细胞

壁厚度是正常果皮细胞壁厚度的1.95倍。

3 讨 论

3.1 外源褪黑素对果实抗高温胁迫的作用

果实日灼是因高温及强光引起植物光能吸收和

利用之间的不平衡，损害电子传递活性，果实果皮超

氧阴离子增加，活性氧积累，保护酶活性下降，细胞

膜脂过氧化程度加重，细胞膜结构受到破坏，蛋白质

变性和果实果皮细胞死亡[4，19-20]，高温胁迫使果实的

细胞死亡时间提前了约9 d[21]，施用外源抗氧化剂可

诱导果实抗氧化保护酶活性和内源抗氧化剂含量上

升，促进苹果果实细胞膜抗性增强，缓解高温胁迫对

果实造成的伤害[22]。已有研究表明，褪黑素也可平

衡活性氧（ROS）和活性氮（RNS）的产生和清除，降

低丙二醛含量、电解质渗透率和过氧化氢含量[23]，有

效缓解氧化应激对植物的氧化损伤[10]，外源褪黑素

会提高植物的酚类、类黄酮、脯氨酸、内源性褪黑素、

水杨酸和多胺（精胺、亚精胺和腐胺）的含量，抑制非

生物胁迫产生过量的过氧化氢、超氧化物和丙二

醛，还可调节抗氧化剂参与渗透调节以及增强抗氧

化酶活性[24]，褪黑素还可通过积累次生代谢物来提

高植物抗逆性，通过激素串扰增强枇杷对干旱胁迫

的耐受性 [25]。在植物敏感阶段施用外源褪黑素会

增强非生物胁迫耐受性，提高植物抗高温胁迫能

力[26]，而且外源褪黑素的应用不具有基因型特异性，

易适用于大规模作物生产[24]，在非生物胁迫发生前

施用褪黑素是一种相对有效的解决方案，可最大限

度地减少因非生物胁迫造成的产量损失[27]。在本试

验中，浓度为50~200 μmol·L-1外源褪黑素处理枇杷

果实，均可降低枇杷果实日灼的病果率及日灼病害

等级，提高果实对日灼的抗性，其中150 μmol·L-1处

理效果最好，肉眼可见日灼症状比喷清水对照处理

推迟 20 min发生，而且褐变症状更轻，说明果实喷

施150 μmol·L-1外源褪黑素对果实日灼症状有明显

缓解作用。

3.2 外源褪黑素对果皮结构的保护作用

植物角质层主要由角质基体和可溶性蜡构成，

其主要功能之一是保护植物免受有害辐射、高温等

环境胁迫，以及机械损伤和水分流失的影响[28]。蜡

合成基因（CER1）、角质单体基因（GPAT4/8）和水通

道蛋白基因（PIP14、PIP27和PIP22）可调控角质层

生物合成，影响角质层的表面屏障能力[29]。研究表

明，番茄果实角质层通过酚类物质的积累和角质层

膜厚度的改变来保护果皮细胞免受有害紫外线的伤

害；在果实发育期酚类化合物含量较少，阻挡紫外线

的能力主要取决于角质层的厚度[30]；角质层较薄且

果皮细胞层数较少的葡萄品种更容易受到非生物胁

迫的影响[31]。高温强光照条件会导致果皮角质层蜡

质发生变化，果皮细胞酚类物质氧化，角质层失去弹

性；蜡质熔化，角质层膜框架填充物减少，整体框架松

弛，多糖分解，从而影响果皮细胞水分平衡，引起果实

日灼病发生[32-34]。不同外源物质处理，对植物细胞的

影响不同，喷施外源Ca可增加果皮角质层、表皮细胞

及亚表皮细胞厚度，使果皮角质层保持完整，减少龟

裂的发生 [35]，喷施 20 mmol · L- 1 Ca 和 0.1 μmol · L- 1

EBR耦合可促进果实对Ca的吸收和利用，增强细胞

延展性，增加果实硬度[36]，喷施外源激素氨基乙酰丙

酸（ALA）、茉莉酸甲酯（MeJA）能使叶片角质层中蜡

质含量增加，蜡质组分改变[37]。枇杷果皮由角质层

及其附属绒毛和数层表皮细胞构成，角质层是果皮

的最外层区域，在枇杷果实的发育中作为果肉与外

界环境之间的重要物理屏障[38]。笔者在本研究中发

现，枇杷果皮的角质层厚度随高温胁迫时间的延长

出现角质层皱缩、凹陷或部分变薄现象，施用外源褪

黑素可使角质层变薄或褶皱现象出现的时间推迟、

症状减轻，推测在高温胁迫条件下，外源褪黑素通过

促进植物蜡合成基因的表达，从而增加植物角质层

蜡的积累[39]，提高对高温胁迫的抗性。

在高温胁迫条件下植物产生大量活性氧

（ROS），使其充当信号分子，触发植物细胞壁组织中

的木质素和木栓素合成，以维持细胞壁结构[40]。在

高温胁迫条件下，细胞壁相关蛋白酶活性降低，细胞

壁木质化（半纤维素和木质素沉积）使细胞壁增厚，

细胞壁聚合物结构发生变化[41]。外源褪黑素处理通

过抑制细胞壁裂解相关基因的相对表达，降低相关

酶活性，从而抑制果胶、纤维素降解和细胞壁松

弛[42-43]。笔者在本研究中发现，在高温胁迫条件下，
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枇杷果皮的细胞壁厚度显著增加，这与 Pinski等[41]

的研究结果一致；在高温胁迫条件下，未施用外源褪

黑素的枇杷果实高温胁迫 10 min时就出现外表皮

细胞变形且向下塌陷，亚表皮层细胞多数破裂、皱

缩，多层细胞断裂变形，随着胁迫程度的加重，枇杷

果皮细胞形变幅度显著增大，这与Kim等[44]和谢兆

森等[5]的研究结果一致，经褪黑素处理后的枇杷果皮

细胞形变程度显著低于对照组，说明褪黑素可减轻

细胞的形变程度，保护细胞结构完整稳定[45]。

4 结 论

喷施浓度为150 μmol·L-1外源褪黑素处理可降

低果实日灼病果率及病害等级，延缓枇杷果实日灼

的发生，缓解高温胁迫对枇杷果皮细胞角质层、表皮

细胞、亚表皮细胞形态结构的伤害，提高果实抗日灼

能力。

致谢：笔者在本试验设计和实施过程中得到了

陈秀萍研究员、苏文炳博士、郑文松等团队成员的大

力帮忙，在此一并表示感谢。
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