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外源茉莉酸甲酯诱导脐橙果实抗青霉病

与活性氧代谢的关系

陈 明，郑致远#，王印宝，郭 越，蒋海燕，付永琦，曾教科，陈金印，向妙莲*

（江西农业大学农学院·果蔬贮藏与保鲜江西省重点实验室·

江西省果蔬采后处理关键技术与质量安全协同创新中心，南昌 330045）

摘 要：【目的】通过探究外源茉莉酸甲酯（Methyl Jasmonate，MeJA）诱导脐橙果实采后抗青霉病与活性氧代谢的关

系，为MeJA应用于控制果实采后病害提供理论依据。【方法】以纽荷尔和龙回红脐橙果实为试材，在温度（26±1）℃、湿

度85%~95%的环境下，使用浓度为50 μmol·L-1 MeJA密闭熏蒸处理24 h后，接种青霉病菌Penicillium italicum（1.25×

106 spores·mL-1）20 µL，以无菌水处理为对照，另设100 μmol·L-1水杨苷异羟肟酸（salicyhydroxamic acid，SHAM）喷施

处理，测定脐橙果实活性氧代谢相关指标并分析关键酶基因表达水平。【结果】50 μmol·L-1 MeJA熏蒸处理显著提高2

个脐橙品种果实的谷胱甘肽还原酶（GR）、抗坏血酸过氧化物酶（APX）、超氧化物歧化酶（SOD）、过氧化氢酶（CAT）、

单脱氢抗坏血酸还原酶（MDHAR）和脱氢抗坏血酸还原酶（DHAR）活性以及对应酶基因CsGR、CsAPX、Cu-ZnSOD、

CsCAT、CsMDHAR、CsDHAR3的相对表达量，在纽荷尔中MeJA处理分别为对照的 1.10、1.16、1.12、1.69、1.21、1.43、

1.16、1.42、1.56、1.36、1.58、2.32倍，在龙回红中MeJA处理分别为对照的 1.13、1.49、1.02、1.41、1.26、1.79、2.98、1.59、

1.10、1.79、1.57、1.31倍；同时，显著提高了还原型谷胱甘肽（GSH）、抗坏血酸（AsA）含量和DPPH自由基清除率，降低

了过氧化氢（H2O2）含量和超氧阴离子（O2
.-）产生速率，延缓了丙二醛（MDA）含量的积累。【结论】使用MeJA于接种前

24 h熏蒸脐橙果实，能提高柑橘果实活性氧代谢相关酶活性以及关键酶基因的表达量，增强果实对青霉病的抗性。
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Involvement of induced resistance by methyl jasmonate to blue mold and
reactive oxygen species metabolism in navel orange fruit
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tion/Collaborative Innovation Center of Postharvest Key Technology and Quality Safety of Fruits and Vegetables in Jiangxi Province,
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Abstract:【Objective】Navel orange [Citrus sinensis (Linn.) Osbeck ], one of the most widely planted

citrus fruit trees in the world, is mainly planted in Chongqing, Hubei, Jiangxi, Fujian and other places in

southern China. However, navel orange fruits are susceptible to diseases caused by pathogens during

postharvest transportation and storage, seriously affecting the quality and economic value of the fruits.

The blue mold caused by Penicillium italicum is one of the most important postharvest diseases in navel

orange fruits, which is currently mainly controlled by chemicals. Currently there is an urgent need to de-

velop safer and more efficient preservation techniques to control post-harvest diseases of navel orange

fruits. Methyl jasmonate (MeJA) is an important natural plant growth regulator, which can be used as an
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inducer of resistance to pathogen infestation to produce a defense response in plants. In recent years, the

aspect of MeJA-induced disease resistance in plants has become a hot issue, but there are fewer reports

on MeJA-induced resistance to P. italicum in navel orange fruits. In this study, we investigated the rela-

tionship between exogenous MeJA-induced postharvest resistance to the blue mold and reactive oxygen

metabolism in navel orange fruits to provide a theoretical basis for the potential of the application of

MeJA to control postharvest fruit diseases.【Methods】In this study, Newhall and Longhuihong navel

orange fruits were used as test materials. Firstly, the fruits were cleaned with 0.05% sodium hypochlorite

and water, then after being dried at room temperature, one group fruits were treated with 50 μmol · L- 1

MeJA for 24 h at (26±1) ℃ and 85%-95% relative humidity, another group fruits were sprayed with

100 μmol ·L-1 SHAM, and the third group treated with sterile water was used as control. The conidia of

P. italicum that had been cultured on PDA medium for one week were collected and made into a spore

suspension with a concentration of 1.25×106 spores · mL- 1. The surface of the fruits was sterilized with

75% ethanol and inoculation was carried out by puncturing the equatorial part of the fruit at equal dis-

tances using an inoculation needle with a wound size of 2 mm in diameter and 3 mm in depth and inject-

ing 20 µL of spore suspension of P. italicum. Ten fruits were selected from each treatment for 7 consecu-

tive days, and 1 cm of peel tissue was taken from the disease-health junction of navel oranges and quick-

ly frozen with liquid nitrogen for further analysis. The activities of glutathione reductase (GR), ascor-

bate peroxidase (APX), superoxide dismutase (SOD), catalase (CAT), monodehydroascorbate reductase

(MDHAR), dehydroascorbate reductase (DHAR), and the relative expression levels of related genes in-

cluding CsGR, CsAPX, Cu-ZnSOD, CsCAT, CsMDHAR and CsDHAR3 were measured. All data were

statistically organized and analyzed by one-way analysis of variance (ANOVA) using Excel 2018 and

SPSS 20.0 software. The origin 2018 software was used for graphing, and all data in the graphs were ex-

pressed as mean ± standard error (SE).【Results】MeJA fumigation treatment significantly enhanced the

activities of GR, APX, SOD, CAT, MDHAR, DHAR and the relative expression levels of CsGR,

CsAPX, Cu-ZnSOD, CsCAT, CsMDHAR and CsDHAR3 in two navel orange varieties fruits. In the Me-

JA treatment of Newhall, they were 1.10, 1.16, 1.12, 1.69, 1.21, 1.43, 1.16, 1.42, 1.56, 1.36, 1.58 and

2.32 times as much as the control, respectively. In the MeJA treatment of Longhuihong, they were 1.13,

1.49, 1.02, 1.41, 1.26, 1.79, 2.98, 1.59, 1.10, 1.79, 1.57 and 1.31 times as much as the control, respec-

tively. At the same time, the content of reduced glutathione (GSH), ascorbic acid (AsA) and DPPH free

radical scavenging rate were significantly increased, the content of hydrogen peroxide (H2O2) and the

production rate of superoxide anion (O2
.- ) were decreased, and the accumulation of malondialdehyde

(MDA) content was delayed.【Conclusion】In summary, MeJA fumigation of navel orange fruits for

24 h before inoculation could significantly enhance the resistance of fruits to P. italicum, increase the ac-

tivity of enzymes related to active oxygen metabolism and the expression levels of key enzyme genes.

The above results suggested that the enhancement of the resistance to the blue mold in navel orange

fruits induced by the MeJA treatment might be related to its regulation of the reactive oxygen species

metabolism. This study could provide theoretical basis and technical reference for the prevention and

control of the blue mold disease during postharvest storage of the navel orange fruits.
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在柑橘的贮运过程中，果实采后腐烂严重，烂

果率为10%~30%，其中由意大利青霉（Penicillium

italicum）侵染引起的青霉病是果实腐烂的主要致

病原因之一 [1]，目前主要通过化学药剂控制该病害。

由于使用防治的化学药剂在一定程度上也会抑制柑

橘果实的生理活性，且长期使用化学试剂会降低植物
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对病原菌的抵御能力，使防治效果大大降低，以及公

众对食品健康和环境污染的日益关注，因此，开发出

更多绿色安全高效的方法来控制柑橘果实采后病害

具有重要的生产意义。活性氧（ROS）的积累是由于

植物遭受生物或非生物胁迫时，抗氧化防御系统不

能及时消除其体内过量的ROS而产生的氧化应激

反应；其后果是破坏植物代谢平衡，导致植物生理紊

乱甚至衰老死亡[2-3]。

茉莉酸甲酯（methyl jasmonate，MeJA）是一种

重要的天然植物生长调节剂，可以作为植物抵抗病

原体侵染产生防御反应的诱抗剂[4]。王瀚博[5]在研

究MeJA预处理采后蓝莓果实对灰霉病抗性的影响

中发现，MeJA可通过增强超氧化物歧化酶（SOD）、

过氧化氢酶（CAT）和抗坏血酸过氧化物酶（APX）等

抗氧化酶活性，减轻活性氧损伤进而增强采后蓝莓

果实对灰霉病的抗性。Wang等[6]的研究发现，MeJA

能诱导杨梅抗氧化能力的增强，提高果实对橘青霉

病菌（P. citrinum）的抗性。在外源MeJA 诱导猕猴

桃抗软腐病的研究中发现，MeJA诱导了果实中过

氧化物酶（POD）、CAT和SOD等抗氧化酶活性的提

高，同时也有效提高了相关酶基因AcPOD、AcSOD

的表达量[7]。Cao等[8]的研究表明，10 μmol·L-1 MeJA

处理采后枇杷果实可通过增加多胺的含量来抑制炭

疽病的发生。王建伟等[9]研究表明外源施加MeJA

后能够减轻盐胁迫对菜用甘薯光合系统的伤害，并

且提高抗氧化酶活性和渗透调节物质的含量，促进

菜用甘薯有机物质的积累，从而提高产量。以上研

究表明，外源MeJA的应用能够诱导采后果蔬产生

防御反应，激活相关防御酶活性，促进抗病物质积

累，从而有效增强其对病原菌的抗性[4]。目前有关

MeJA诱导脐橙果实抗青霉病的报道较少。笔者课

题组在前期的试验中表明MeJA在调控脐橙果实抗

青霉病中发挥重要作用，与其提高果实中防御酶

POD、多酚氧化酶（PPO）以及病程相关蛋白几丁质

酶（CHI）、β-1,3-葡聚糖酶（GLU）活性密切相关，但

MeJA诱导抗病与脐橙果实活性氧代谢之间的关系

仍需要进一步探究。本试验中，以纽荷尔和龙回红

脐橙果实为试材，探究外源MeJA熏蒸处理对采后

脐橙果实活性氧代谢相关酶活性及其酶基因表达的

影响，旨在进一步探究MeJA调控脐橙果实抗采后

青霉病的作用机制，为MeJA应用于果实贮藏保鲜

提供理论依据。

1 材料和方法

1.1 试验材料

试验用果：纽荷尔、龙回红脐橙果实，于2021年

11月 12日采自江西省赣州市南康县龙回镇俊萍果

业示范园（25.66° N，114.76° E），翌日运回实验室。

选出大小均匀、成熟度一致、无病虫害和机械损伤的

果实作为试验用果。先用自来水清洗，再用 0.05%

次氯酸钠溶液浸洗 2 min，最后使用自来水冲洗干

净。室温下晾干后使用保鲜袋单果套袋，入库备用

（冷库温度：7~8 ℃）。

供试青霉病菌（P. italicum）：由果蔬贮藏与保鲜

江西省重点实验室提供。从典型脐橙发病果实中单

孢分离，用马铃薯葡萄糖琼脂培养基（PDA）进行纯

化培养。试验前于恒温箱[（25±1）℃]培养5~7 d，用

无菌水洗脱孢子，经灭菌脱脂棉过滤后，配置浓度为

1.25×106 spores·mL-1孢子悬浮液，备用。

试验试剂：茉莉酸甲酯（MeJA）：纯度 95%，水

杨苷异羟肟酸（salicyhydroxamic acid，SHAM，茉莉

酸生物合成抑制剂）购自美国 Sigma-Aldrich公司，

配制浓度为100 μmol·L-1，待用。

1.2 脐橙果实处理

预试验筛选出最适浓度50 μmol·L-1和最适熏蒸

时间24 h的MeJA处理，在（26±1）℃、相对湿度85%~

95%环境下密闭熏蒸处理纽荷尔和龙回红脐橙果

实；以无菌水处理为对照，另设100 μmol·L-1 SHAM

喷施处理，共3组处理，24 h后于超净工作台上通风

1 h后接种。脐橙果实表面经 75%乙醇消毒后，用

接种针在其赤道部等距离刺伤，伤口大小为直径

2 mm，深度 3 mm；注入浓度为 1.25×106 spores·mL-1

的 P. italicum 孢子悬浮液 20 µL。每组处理 3 次重

复，每次重复30个果实，每处理共90个果实，处理后

置于温度（26±1）℃、相对湿度 85%~95%培养箱。

接种后 0~7 d逐日从各处理中随机选取 10个果实，

取 3组处理脐橙果实病健交界处 1 cm果皮组织，用

液氮迅速冷冻研磨装袋，于-80 ℃超低温保存。

1.3 活性氧代谢相关酶活性和物质含量的测定

谷胱甘肽还原酶（GR）、APX活性，还原型谷胱

甘肽（GSH）、抗坏血酸（AsA）含量和超氧阴离子

（O2
.-）产生速率和丙二醛（MDA）含量参照曹建康

等[10]方法测定，SOD活性、过氧化氢（H2O2）含量采用

试剂盒（南京建成生物技术有限公司，南京，中国）测

陈 明，等：外源茉莉酸甲酯诱导脐橙果实抗青霉病与活性氧代谢的关系 2557
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定。CAT活性参考李合生[11]的方法测定。DPPH自

由基清除率参考张昭等[12]的方法测定。单脱氢抗坏

血酸还原酶（MDHAR）和脱氢抗坏血酸还原酶

（DHAR）活性参考Wei等[13]的方法测定。

1.4 活性氧代谢途径关键基因表达分析

参考马巧利[14]的方法，采用改良Trizol法提取果

皮总RNA，使用微量核酸分析仪和 1%琼脂糖凝胶

电泳检测RNA质量。使用Hifair®Ⅲ试剂盒（翌圣，

上海）反转录RNA合成 cDNA链。制备的 cDNA保

存-80 ℃超低温冰箱用于后续qRT-PCR试验。基因

表达测定：以甜橙CsActin基因为定量的内参基因，

通过qRT-PCR方法检测6种活性氧代谢抗病相关基

因的表达量。引物序列如表1所示。PCR反应程序

为：95 ℃预变性 30 s，95 ℃持续 5 s，60 ℃退火持续

30 s，72 ℃延伸30 s，共反应40个循环。反应体系为

10μL，包含1μLcDNA+ 0.3μLF primer（10 mmol·L-1）+

0.3 μL R primer（10 mmol · L- 1）+ 5 μL TB Green®

Premix Ex Taq™ + 3.4 μL ddH2O。每个样品3次重复

测定，基因表达水平计算采用2-ΔΔCt方法[15]。

1.5 数据处理与分析

试验按照完全随机试验设计，全部试验指标设

3次生物学重复。数据采用Excel 2018和SPSS 20.0

软件进行统计整理和单因素方差分析（ANOVA）。

采用Origin 2018软件作图，图中所有数据以平均值

表 1 引物序列

Table 1 Sequences of primers

甜橙基因名称
Orange gene name

CsCAT

Cu-ZnSOD

CsGR

CsAPX

CsMDHAR

CsDHAR3

CsActin

引物序列
Primer sequence (5'→3')

F-TAAACCTAACCCAAAGTCTCACA
R-TTGCCTCATCTTCCAATAAACAC

F- CTTGGTGGAACTGAGGGTGT
R- GGGTTAAAGTGGGGTCCAGT

F- CTTGGAGCATCAATGTGTGG
R- AGCAACACGTCTCGTCACAG

F- CGATCCGTTGCTTTGTCAG
R- GCATAGTTCCCTCAGTTGCTT

F- TGTGGGTGGAATACAGGTTGA
R- ACTTTCCTGGGGCTTCCTTC

F- GACTCGGCGACTGTCCATTT
R- GGAACTTTACCTTCGGGGCT

F- CATCCCTCAGCACCTTCC
R- CCAACCTTAGCACTTCTCC

片段大小
Fragment size/bp

248

173

165

309

246

136

195

NCBI号
NCBI code

XM_006473731.3

XM_006471743.2

XM_006493645.3

XM_006492612.2

XM_006476437.3

XM_006482068.3

XM_006464503.3

（mean）±标准误差（SE）表示。

2 结果与分析

2.1 MeJA处理对脐橙果实GR活性和GSH含量

的影响

从图 1-A可知，除接种后第 1天和第 6天外，纽

荷尔MeJA处理组GR活性在接种后7 d内均显著高

于对照（CK）和 SHAM处理组（p＜0.05），其中在接

种后第 5天到达峰值，分别是对照和SHAM处理组

的1.10倍和1.13倍。从图1-B可知，龙回红MeJA处

理组GR活性在除接种后第 4天和第 6天外均显著

高于 CK 和 SHAM 处理组（p＜0.05）；MeJA 处理组

的 GR 活性在接种后第 5 天最高，分别是 CK 和

SHAM处理组的1.13和1.16倍。

在接种后第3天和第5~6天，纽荷尔MeJA处理组

GSH含量显著高于CK和SHAM处理组（p＜0.05）；且

在接种后第6天最高，分别是CK和SHAM处理组的

1.17和1.32倍（图1-C）。在接种后第1、3天和第6~7

天，龙回红 MeJA 处理组 GSH 含量显著高于CK和

SHAM处理组（p＜0.05）；且在接种后第7天最高，分

别是CK和SHAM处理组的1.17和1.20倍（图1-D）。

2.2 MeJA处理对脐橙果实APX活性和AsA含量

的影响

纽荷尔脐橙MeJA和CK处理组APX活性呈先

上升后下降、然后再上升最后又下降的趋势，在接种

后第 3天最高，MeJA处理组显著高于CK和SHAM

处理组（p＜0.05），分别是 CK 和 SHAM 处理组的

1.16、1.22 倍（图 2-A）；龙回红 MeJA 和 CK 处理组

APX活性总体呈先上升后下降趋势，CK和处理组

APX活性均在接种后第4天最高，MeJA处理组显著

高于 CK 和 SHAM 处理组（p＜0.05），分别是 CK 和

SHAM处理组的1.49、1.45倍（图2-B）。随着接种时
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时间/处理

CK MeJA SHAM

0 258.8889 258.8889 258.8889

1 413.3333 584.1667 390.8333

2 633.3333 775 531.6667

3 655 758.3333 558.3333

4 770 940 648.333

5 638.3333 721.6667 575

6 635 733.3333 536.6667

7 663.3333 585 501.6667

误差 0 1 2 3 4 5 6

CK 23.14741 20.54805 4.714045 22.5 24.4949 4.714045 7.5

MeJA 23.14741 7.5 10 22.5 17.5 47.5 2.5

SHAM 23.14741 26.24669 11.78511 10 16.99673 14.7196 23.57023

差异显著性 1 2 3 4 5 6

CK b b b b a b
MeJA a a a a a a
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图 2 MeJA 处理对脐橙果实 APX 活性（A、B）和 AsA 含量（C、D）的影响

Fig. 2 Effect of MeJA treatment on APX activity (A, B) and AsA content (C, D) in navel orange fruits
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每个时间节点上，不同小写字母表示不同处理之间经 Duncan’s 新复极差法检验在（p＜0.05）水平上差异显著。下同。

At each time point, different small letters represent significant difference between different treatments at (p＜0.05) level by Duncan’s multiple

range test. The same below.

图 1 MeJA 处理对脐橙果实 GR 活性（A、B）和 GSH 含量（C、D）的影响

Fig. 1 Effect of MeJA treatment on GR activity (A, B) and GSH content (C, D) in navel orange fruits
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时间/处理
CK MeJA SHAM

0 188.8979 188.8979 188.8979
1 212.7541 210.8474 202.5284
2 207.0113 200.4288 206.6482
3 206.8525 212.459 207.5334
4 201.6545 209.9168 200.5195
5 207.6696 212.2661 202.7667
6 209.4174 213.1854 199.7175
7 198.7604 208.169 203.3796

误差 0 1 2 3 4 5 6

CK 5.822194 1.010534 4.766709 1.600252 1.668348 4.358134 2.972565
MeJA 5.822194 3.234552 0.340479 1.738186 1.498108 1.6343 3.82968
SHAM 5.822194 0.442623 0.612863 0.727379 2.45145 2.45145 3.92686
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CK a a a b a a
MeJA a a a a a a
SHAM b a a b a b

a
a

a

b

a

a

b

a

a

a
a

a

a

a

b

a

a

b a

b

ab

180

190

200

210

220

0 1 2 3 4 5 6 7

S
O

D
活

性
S

O
D

 a
ct

iv
it

y（
U

·g
-1
）

接种后天数 Days post inoculation (dpi)

龙回红

b

a

b

b

c b

b

a b

a

a

a

ab

a

c
c

b
c

b

a

b

0

50

100

150

200

250

0 1 2 3 4 5 6 7

C
A

T
活
性

C
A

T
 a

ct
iv

it

（
Δ
O
D

2
4
0
/m

in
•g
）

接种后天数 Days post inoculation (dpi)

龙回红

b

b

b

b

a

a

b

a

a a

a

c

a

b

b

b

ab
c

b

b

a

100

150

200

250

300

350

0 1 2 3 4 5 6 7

S
O

D
活

性
S

O
D

 a
ct

iv
it

y
（

U
·g

-1
）

接种后天数 Days post inoculation (dpi)

纽荷尔

b
a

a a

a

b

b

a

a

a a

a

a

a

c
b

b
b

b

b
b

0

50

100

150

200

250

0 1 2 3 4 5 6 7

C
A

T
活
性

C
A

T
 a

ct
iv

it
y
 

（
Δ
O
D

2
4
0
/m

in
•g
）
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间的延长，纽荷尔MeJA和SHAM处理组均呈双峰趋

势。在接种后除第4天外，纽荷尔MeJA处理组AsA

含量均显著高于CK和SHAM处理组（p＜0.05）（图

2-C）；MeJA处理组AsA含量在接种后第 6天最高，

分别是CK和SHAM处理组的1.12和1.16倍。于接

种后第1~7天，龙回红3组处理均大致呈先上升后下

降趋势。在接种后第1天和第3~6天，龙回红MeJA

处理组AsA含量显著高于CK和SHAM处理组（p＜

0.05）（图2-D）；MeJA处理组AsA含量在接种后第4

天最高，为CK和SHAM处理组的1.20和1.14倍。

2.3 MeJA处理对脐橙果实SOD和CAT活性的影响

由图 3-A可知，纽荷尔 3组处理SOD活性出现

双峰趋势。在除接种后第 6天外，MeJA处理 SOD

活性均显著高于CK组（p＜0.05）；且在接种后第 5

天最高，分别是CK和 SHAM处理组的 1.12和 1.27

倍。如图 3-B可知，龙回红MeJA处理 SOD活性在

接种后第 3、7天显著高于CK组（p＜0.05）；且在接

种后第6天最高，分别是CK和SHAM处理组的1.02

和1.10倍。

纽荷尔 3 组处理呈先上升后下降趋势（图 3-

C）。在接种后第 1、6、7天，MeJA处理CAT活性显

著高于CK和SHAM处理组（p＜0.05）；在接种后第

6 天最高，分别是 CK 和 SHAM 处理组的 1.69 和

2.10倍。龙回红MeJA处理组CAT活性在接种后除

第 6 天外均显著高于 CK 和 SHAM 处理组（p＜

0.05）；MeJA 处理组 CAT 活性于接种后第 4 天最

高，分别是 CK 和 SHAM 处理组的 1.41 和 1.96 倍

（图3-D）。

2.4 MeJA处理对脐橙果实H2O2含量和O2
.-产生速

率的影响

如图 4-A所示，纽荷尔 3组处理H2O2含量呈先

上升后下降趋势，于接种后第6天最高。MeJA处理

H2O2含量在接种后第 1~4天和第 7天显著低于CK

和 SHAM处理组（p＜0.05）；且在接种后第 4天，仅

为 CK 和 SHAM 处理组的 51.21%和 44.37%。如图

4-B所示，龙回红 3组处理H2O2含量大致呈上升趋

势。在接种后第3~5天，MeJA处理H2O2含量显著低

于CK组（p＜0.05）；于接种后第 4天，分别为CK和

SHAM处理组的84.67%和90.93%。

从图4-C和图4-D可知，MeJA和SHAM处理组
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图 3 MeJA 处理对脐橙果实 SOD 和 CAT 活性的影响

Fig. 3 Effect of MeJA treatment on SOD and CAT activity in navel orange fruits
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，等：与活性氧代谢的关系第12期

时间/处理
CK MeJA SHAM

0 11.95125 11.95125 11.95125
1 17.16409 16.59698 18.2225
2 18.83488 18.55372 20.2791
3 21.39787 19.61826 20.1644
4 21.62513 18.3148 20.1356
5 22.34706 19.72623 20.7360
6 21.22108 22.03433 21.5942
7 20.28081 23.68555 25.0257

误差 0 1 2 3 4 5 6

CK 0.270855 0.419156 0.286571 0.620494 0.135942 0.101442 0.23275
MeJA 0.270855 0.334706 0.347065 0.408487 0.299818 0.059732 0.066426
SHAM 0.270855 0.441298 0.545314 0.065396 0.624614 0.399588 0.112255
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图 4 MeJA 处理对脐橙果实 H2O2和O2
.-含量的影响

Fig. 4 Effect of MeJA treatment on H2O2 and O2
.- content in navel orange fruits

O2
.-产生速率呈双峰趋势。在除接种后第5天外，纽

荷尔MeJA处理O2
.-产生速率均显著低于CK组（p＜

0.05）；在接种后第3天最低，仅为CK和SHAM处理

组的 24.56%和 31.84%。龙回红MeJA处理O2
.-产生

速率在接种后第 1 天和第 4~7 天显著低于 CK 组

（p＜0.05）；于接种后第 3 天最低，分别为 CK 和

SHAM处理组的95.33%和66.56%。

2.5 MeJA处理对脐橙果实MDA含量和DPPH自

由基清除率的影响

如图5-A和图5-B所示，纽荷尔和龙回红3组处

理 MDA 含量均随接种时间的延长呈大致上升趋

势。纽荷尔MeJA处理在接种后除第 5天外显著低

于 CK 组（p＜0.05）；在接种后第 3 天最低，分别为

CK 和 SHAM 处理组的 64.08%和 67.46%。龙回红

MeJA处理组MDA含量在接种后第2~5天显著低于

CK 组（p＜0.05）；于接种后第 5 天，含量是 CK 和

SHAM处理组的74.93%和71.89%。

在接种后第3~7天，纽荷尔MeJA处理DPPH自

由基清除率显著高于CK组（p＜0.05）；在接种后第

6天，MeJA处理DPPH自由基清除率最高，分别是

CK和 SHAM处理组的 1.29和 1.19倍（图 5-C）。在

除接种后第2、5天外，龙回红MeJA处理DPPH自由

基清除率均显著高于CK组（p＜0.05）；于接种后第7

天，MeJA处理DPPH自由基清除率最高，分别是CK

和SHAM处理组的1.18和1.11倍（图5-D）。

2.6 MeJA处理对脐橙果实MDHAR和DHAR活

性的影响

由图6-A可知，纽荷尔MeJA处理MDHAR活性

在接种后第 3~7 天显著高于 CK 和 SHAM 处理组

（p＜0.05）；于接种后第 3 天达到峰值，MeJA 处理

MDHAR活性分别是CK和SHAM处理组的 1.21和

1.78倍。由图 6-B可知，除在接种后第 6天龙回红

MeJA处理MDHAR活性与SHAM处理无显著差异

外，在接种后第 2~7天显著高于CK和 SHAM处理

组（p＜0.05）；于接种后第5天最高，MDHAR活性分

别是CK和SHAM处理组的1.26和1.53倍。

随着接种时间的延长，纽荷尔MeJA和 SHAM

处理组DHAR活性出现双峰趋势（图6-C）。于接种

后第1天和第4~6天，MeJA处理DHAR活性显著高

于CK和 SHAM处理组（p＜0.05）；在接种后第 5天

最高，分别是 CK 和 SHAM 处理组的 1.43 和 1.47

倍。从图 6-D可知，龙回红 3组处理DHAR活性均
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时间/处理
CK MeJA SHAM

0 30 30 30
1 54.44444 50 47.3333
2 52.88889 60 48.6667
3 59.33333 79.33333 48.8889
4 61.33333 84.22222 55.5556
5 67.33333 85.11111 55.5556
6 51.33333 70.44444 61.3333
7 51.77778 74.66667 51.3333

误差 0 1 2 3 4 5 6

CK 1 1.133115 1.911628 2.828427 1.962614 5.249339 4.714045
MeJA 1 2 5 3.399346 1.36987 3.499559 1.662959
SHAM 1 4.109609 3.399346 2.685121 1.36987 4.085506 4.109609

差异显著性 1 2 3 4 5 6
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1 4.855917 3.224433 4.0878

2 4.94035 3.2564 4.8170

3 5.911917 3.79215 6.0994

4 6.114467 4.336383 5.9183

5 6.175833 4.190496 6.5650

6 5.870233 4.369046 4.9881

7 6.32605 6.065596 4.7851

误差 0 1 2 3 4 5 6

CK 0.33355 0.081125 0.1461 0.464075 0.257175 0.263525 0.363675
MeJA 0.33355 0.726425 0.426725 0.546075 0.175675 0.1028 0.00185
SHAM 0.33355 0.4306 0.454675 0.495725 0.12305 0.144975 0.503925
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图 5 MeJA 处理对脐橙果实 MDA 含量和 DPPH 自由基清除率的影响

Fig. 5 Effect of MeJA treatment on MDA content and DPPH free radical scavenging rate in navel orange fruits

a

b
b

b

b

a

b

a

a a

a

a

b

a

a

c

b b c b

c

25

30

35

40

45

50

0 1 2 3 4 5 6 7

G
R
活
性

G
R

ac
ti

v
it

y

(0
.0

1
Δ
O
D

3
4

0
/m

in
•g

)

接种后天数 Days post inoculation (dpi)

纽荷尔

a

a

a a
a

a a

b

a

b

b b

b b

b b
c

c c
c

c

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

0 1 2 3 4 5 6 7

G
S

H
含
量

G
S

H
 c

o
n

te
n

t（
m

m
o
l·

g
-1
）

接种后天数 Days post inoculation (dpi)

纽荷尔

b
b

b

a

b

a

b

a
a

a

a

a

b

a

c
b

b

b

b
b

c

25

30

35

40

45

50

0 1 2 3 4 5 6 7

G
R
活

性
G

R
 a

ct
iv

it
y

(0
.0

1
Δ
O
D

3
4

0
/m

in
•g

)

接种后天数 Days post inoculation (dpi)

龙回红

CK MeJA SHAM

b
a b b

a c b

a a

b
a

a
a

a

b
b

a

a

a

b

b

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

0 1 2 3 4 5 6 7

G
S

H
含
量

G
S

H
 c

o
n

te
n

t（
m

m
o
l·

g
-1
）

接种后天数 Days post inoculation (dpi)

龙回红

图 6 MeJA 处理对脐橙果实 MDHAR 和 DHAR 活性的影响

Fig. 6 Effect of MeJA treatment on MDHAR and DHAR activities in navel orange fruits
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，等：与活性氧代谢的关系第12期

大致呈先上升后下降的趋势。于接种后第4天，Me-

JA处理DHAR活性最高，分别是CK和SHAM处理

组的1.79和1.91倍。

2.7 MeJA处理对脐橙果实活性氧代谢途径关键酶

基因表达的影响

由图 7-A所示，于接种后第 3~4天和第 6~7天，

纽荷尔MeJA处理组CsGR相对表达量显著高于CK

和SHAM处理组（p＜0.05）；在接种后第 7天，MeJA

处理组CsGR相对表达量最高，分别是CK和SHAM

处理组的 1.16和 1.86倍。由图 7-B所示，除接种后

第7天外，龙回红MeJA处理组CsGR相对表达量显

著高于CK和SHAM处理组（p＜0.05）；于接种后第

4 天，MeJA 处理组 CsGR 相对表达量最高，分别是

CK和SHAM处理组的2.98和2.52倍。

纽荷尔MeJA处理组CsAPX相对表达量除接种

后第 1 天外均显著高于 CK 和 SHAM 处理组（p＜

0.05）（图 7-C）；MeJA处理组CsAPX相对表达量在

接种后第 5天最高，分别是CK和 SHAM处理组的

1.42和1.24倍。龙回红MeJA处理组CsAPX相对表

达量在接种后第 2~6天显著高于CK和SHAM处理

组（p＜0.05）（图 7-D）；MeJA处理组CsAPX相对表

达量于接种后第 5天最高，分别是CK和 SHAM处

理组的1.59和3.01倍。

如图 7-E所示，在接种后除第 3、4和 6天外，纽

荷尔MeJA处理组Cu-ZnSOD相对表达量显著高于

CK 和 SHAM 处理组（p＜0.05）；于接种后第 7 天，

MeJA 处理组 Cu-ZnSOD 相对表达量最高，分别是

CK和 SHAM处理组的 1.36和 1.17倍。如图 7-F所

示，在接种后第 3 天，龙回红 MeJA 处理组 Cu-Zn-

SOD相对表达量达到峰值，分别是CK和SHAM处

理组的1.79和1.20倍。

在接种后第2~4天和第6天，纽荷尔MeJA处理

组CsCAT相对表达量显著高于CK和SHAM处理组

（p＜0.05）；MeJA处理组CsCAT相对表达量于接种

后第 6 天最高，分别是 CK 和 SHAM 处理组的 1.56

和 4.41倍（图 7-G）。在接种后除第 2天外，龙回红

MeJA处理组CsCAT相对表达量均显著高于CK和

SHAM处理组（p＜0.05）；在接种后第 4天，MeJA处

理组CsCAT相对表达量最高，分别是CK和 SHAM

处理组的1.10和6.75倍（图7-H）。

从图 7-I可知，纽荷尔MeJA处理组CsMDHAR

相对表达量在接种后第1、4天和第6~7天显著高于

CK 和 SHAM 处理组（p＜0.05）；其中在接种后第 6

天，MeJA处理组CsMDHAR相对表达量最高，分别

是CK和 SHAM处理组的 1.58和 1.29倍。从图 7-J

可知，除接种后第 1、6 天外，龙回红 MeJA 处理组

CsMDHAR相对表达量均显著高于CK和 SHAM处

理组（p＜0.05）；MeJA 处理组 CsMDHAR 相对表达

量在接种后第7天最高，分别是CK和SHAM处理组

的1.57和1.96倍。

由图 7-K所示，在接种后除第 2、3天外，纽荷尔

MeJA处理组CsDHAR3相对表达量显著高于CK和

SHAM处理组（p＜0.05）；于接种后第 6天，MeJA处

理组 CsDHAR3 相对表达量最高，分别是 CK 和

SHAM处理组的 2.32和 1.91倍。由图 7-L所示，在

接种后第3天和第5~6天，龙回红MeJA处理组CsD-

HAR3 相对表达量显著高于 CK 和 SHAM 处理组

（p＜0.05）；MeJA处理组CsDHAR3相对表达量在接

种后第7天达到峰值，分别是CK和SHAM处理组的

1.31和1.03倍。

3 讨 论

MeJA作为一种抗病信号分子，可以诱导提高

多种采后果蔬对病原菌侵染的抵抗能力。前人研究

表明使用 MeJA 处理提高了果实抗氧化酶 CAT、

APX和SOD活性且促进了GSH、AsA含量增加，并

降低了O2
.-产生速率、抑制H2O2含量积累[16-18]。笔者

在本试验结果中显示，与对照组相比，50 μmol · L-1

MeJA熏蒸处理纽荷尔和龙回红脐橙果实，均显著

提高了GR、APX、SOD和CAT活性，降低了H2O2含

量和O2
.-产生速率，并促进了GSH和AsA积累，表明

外源MeJA处理激发了活性氧代谢途径，显著增强

了 SOD 活性，将不稳定的 O2
.-分解成为更稳定的

H2O2；同时H2O2又在CAT和APX的作用下被分解为

H2O 和 O2，以及在 GR 的催化下 GSSG 被还原形成

GSH。在MeJA处理下，脐橙果实体内活性氧过度

积累被清除，恢复了活性氧动态平衡，从而减轻了果

实采后青霉病的发生。可见在外源激发因子的诱导

下果蔬抗氧化酶活性增强同时抗氧化合物增加，清

除了过度积累的活性氧，从而增强了果蔬抵抗病原

菌侵染的能力。MDA是膜脂质过氧化的重要产物，

其含量可以直接反映对植物细胞膜的破坏程度，是

寄主抗病能力的重要指标[19]。DPPH自由基清除率

是植物组织内的自由基清除率的判定指标。ROS

陈 明，等：外源茉莉酸甲酯诱导脐橙果实抗青霉病与活性氧代谢的关系 2563



果 树 学 报 第41卷

a

b

a

c

b
a c

b

a a
b

a

a

a

a
a

a a c

b
c

b

b c

0

1

2

3

4

5

0 1 2 3 4 5 6 7

C
sG

R
相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n

o
f 

C
sG

R
CK MeJA SHAM

a
a

c

b b c

b

c

a b
a

a

a

a

a

aa
b

b
c

c

b

c b

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

0 1 2 3 4 5 6 7

C
sA

P
X
相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n

o
f 

C
sA

P
X

a b b
b

a
b

a
ca

a
a

b

a
a a

a

a b
c

a b

c

b b

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

0 1 2 3 4 5 6 7C
u

-Z
n

S
O

D
相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 

o
f 

C
u

-Z
n

S
O

D

a
a

b
b

b

a

b

aa
b

a a

a
b

a

aa

c c c

c
c

c b

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

3.0

0 1 2 3 4 5 6 7

C
sC

A
T
相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n

o
f 

C
sC

A
T

a b

a
a

c

a

b b

a

a
b b

a

b

a

a

a
b

a
b

b

c

b

c

0

1

2

3

4

5

0 1 2 3 4 5 6 7

C
sM

D
H

A
R
相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n

o
f 

 C
sM

D
H

A
R

a b
a

a
b

b
b

ba

a

b b

a a

a

a

a
b

a c

b

c

b

c

0

1

2

3

4

5

0 1 2 3 4 5 6 7

C
sD

H
A

R
3
相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 o

f 

C
sD

H
A

R
3

a
c

b b c b b
a

a

a

a a

a

a a
a

a

b
b c b

c

b b

0

3

6

9

12

15

0 1 2 3 4 5 6 7

C
sG

R
相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n

o
f 

C
sG

R

a

a

b

c

b

b

b a

a

a a

a

a a
a

a

a

b b
b b

c

c b

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

3.0

0 1 2 3 4 5 6 7

C
sA

P
X

 相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 

o
f 

C
sA

P
X

a

b

b

b

a

a

a

a

a

c

c

a

b

c

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

0 1 2 3 4 5 6 7

C
sC

A
T
相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n

o
f 

C
sC

A
T

a

a b
b

b a

ab

b

a b

a

a

a

a

b

a

a
a

b b
b

b
a

b

0

1

2

3

4

5

0 1 2 3 4 5 6 7

C
sM

D
H

A
R
相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 

o
f 

C
s 

M
D

H
A

R

a
a a

c

a
b

c b

a
a a

a

c

a
a a

a b
a

b
b

b b

a

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

0 1 2 3 4 5 6 7

C
s 

D
H

A
R

3
相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n
 

o
f 

C
s 

D
H

A
R

3

a
b

a

c

b
a

b

a

a

a a a
a

c a c
a

c

b b
c

b

c

b

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

0 1 2 3 4 5 6 7C
u

-Z
n

 S
O

D
 相
对
表
达
量

R
el

at
iv

e 
ex

p
re

ss
io

n

o
f 

 C
u

-Z
n

 S
O

D

A

C

E

G

I

K

图 7 MeJA 处理对脐橙果实 CsGR、CsAPX、Cu-ZnSOD、CsCAT、CsMDHAR 和 CsDHAR3 基因相对表达量的影响

Fig. 7 Effects of MeJA treatment on the relative expression of CsGR,, CsAPX,, Cu-ZnSOD,, CsCAT,, CsMDHAR and CsDHAR3

in navel orange fruits
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清除系统中包含 AsA- GSH 循环，GR、APX、MD-

HAR和DHAR是AsA-GSH循环中的关键酶。APX

催化AsA产生MDHA，并消除H2O2；MDHA在MD-

HAR催化下可形成AsA，GSH为DHAR提供电子将

DHA催化为AsA。笔者在本研究中发现，与CK组

和 SHAM组比较，MeJA熏蒸处理影响两品种脐橙

果实活性氧代谢，果实内MDHAR和DHAR活性得

到显著提高，DPPH自由基清除率显著提升，进而有

效延缓了MDA的积累。试验结果与前人用MeJA

与氯化钠联合处理提高了玉米芽中抗氧化酶活性和

清除自由基能力的结论相一致[20]。同时，为应对冷

害、盐胁迫和病害等生物或非生物胁迫，前人在研究

MeJA 处理对番茄 [21]、玉米 [22]和枇杷 [23]的影响中发

现，MeJA 能够不同程度地提高抗氧化物质 GSH、

AsA 的含量和 AsA-GSH 循环中关键酶 MDHAR、

DHAR的活性，进而诱导果蔬增强对外界环境的抗

性。由此推测MeJA处理诱导脐橙果实对青霉病的

抗性与其调控活性氧代谢相关酶活性及物质含量有

关，且笔者前期研究表明，龙回红脐橙果实病斑直径

在接种第 3天显著小于纽荷尔脐橙果实病斑直径，

说明龙回红比纽荷尔脐橙果实抗青霉病，可能导致

了MeJA处理调控活性氧代谢相关酶活性及物质含

量在脐橙不同品种间存在差异，但其原因还需要进

一步深入研究。

植物在遭受病原微生物侵染时，不同外源诱导

剂可调控植物次生代谢，激活多种相关防御基因的

表达，诱导植物产生防御反应。前人研究表明外源

MeJA处理后均能增加果实体内活性氧代谢关键酶

基因的表达量从而增强果实对病原菌的抗性 [24-26]。

此外，其他诱抗剂如苯并噻重氮（acibenzolar- S-

methyl，ASM）和褪黑素（melatonin，MT）在对梨果实

抗采后黑斑病的研究中指出，ASM处理激活了果实

中抗病相关基因PcSOD、PcCAT、PcAPX和PcDHAR

显著表达；以及MT预处理显著提高了果实中防御

酶基因PpCAT、PpSOD、PpCHI和PpGLU的表达且

在后期维持高水平表达，进而有效提高梨果实抗采

后黑斑病的能力[27-28]。本试验结果表明，于接种前用

MeJA熏蒸处理脐橙果实后，能诱导脐橙果实活性

氧代谢相关防御酶基因（CsGR、CsAPX、Cu-ZnSOD、

CsCAT、CsMDHAR和CsDHAR3）不同程度地显著表

达。由此推测MeJA诱导采后脐橙对青霉病的抗性

可能与其活性氧代谢中相关防御酶基因的高表达密

切相关。

4 结 论

在接种P. italicum前采用外源 50 μmol · L-1 Me-

JA熏蒸处理纽荷尔和龙回红脐橙果实24 h，显著提

高了活性氧代谢相关酶（GR、APX、SOD、CAT、MD-

HAR和DHAR）活性，促进了AsA、GSH含量的增加，

降低了O2
.-产生速率和H2O2含量、抑制了MDA的积

累并提高了果实内DPPH自由清除率水平；同时激活

了相关防御酶基因（CsGR、CsAPX、Cu-ZnSOD、Cs-

CAT、CsMDHAR和CsDHAR3）的显著表达，进而提升

了脐橙果实抵抗青霉病菌侵染的能力。
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