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摘  要：以采后‘红颜’草莓果实为试验材料，通过接种葡萄汁有孢汉逊酵母（Hanseniaspora uvarum）、

灰葡萄孢（Botrytis cinerea）、先接种 H. uvarum 后挑战接种 B. cinerea 来探究 H. uvarum 对草莓采后灰霉

病的生防效果及对草莓抗性诱导的相关机理。结果显示，H. uvarum 可短时间内在果实伤口部位定殖并大

量繁殖，对草莓灰霉病有较好的防治效果，果实病斑直径显著减小。基因表达结果显示，先接种 H. uvarum

后挑战接种 B. cinerea 处理草莓果实的水杨酸（Salicylic acid）信号通路相关基因 PR1、PR5、GLU、WRKY1、

NPR1 和 PAL 表达丰度在接种后 12 ~ 24 h 内显著上调，并高于 H. uvarum 和 B. cinerea 单独处理，但对茉

莉酸（Jasmonic acid）信号通路标志基因 PDF1 和 JAR1 无影响；先接种 H. uvarum 后挑战接种 B. cinerea

处理可以短时间内提升草莓果实抗性相关酶 SOD、APX、CAT 和 PAL 的活性；接种 H. uvarum 可以延缓

果实冷藏期间的劣变速度，维持较高的品质。  
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Abstract：In this experiment，‘Hongyan’strawberry fruits were used as the experimental materials 

to explore the biocontrol efficacy and mechanism of inducing strawberry resistance by inoculation with 

Hanseniaspora uvarum，Botrytis cinerea，H. uvarum challenged with B. cinerea. The results showed that H. 

uvarum can compete for nutrition and space in the wound by large reproduction，having good biocontrol 

effect on the gary mold of strawberry，and the lesion diameter of strawberry decreased significantly in H. 

uvarum treatment. Results of gene expression abundance indicated that the WRKY1，NPR1，PAL，PR1，

PR5，GLU were up-regulated within 12 h to 24 h of H. uvarum + B. cinerea treatment，which are the 

marker genes of SA signaling pathway，and the up-regulation was higher than that of H. uvarum or B. 

cinerea treatment alone. But the PDF1 and JAR1 genes of JA signaling pathway were not accumulated in 
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each treatment. H. uvarum challenged with B. cinerea treatment can increase the SOD，APX，PAL and 

CAT enzyme activity in a short time，which are involved in plant defense. The H. uvarum treatment also 

can delay the deterioration of fruit and maintain high quality during the cold storage period. 

Keywords：strawberry；gray mold；postharvest；Hanseniaspora uvarum；induced resistance；salicylic 

acid signaling pathway 

 

由灰葡萄孢（Botrytis cinerea）引起的灰霉病是草莓（Fragaria × ananassa）采后的主要真菌性

病害（Wildermuth et al.，2001；丁玥 等，2010）。生物防治因绿色安全有效成为果蔬采后病害控制

的研究热点（Amilruiz et al.，2011；Jiang et al.，2015），多种微生物可防治草莓采后灰霉病（Wang 

et al.，2013a，2013b；Lian et al.，2017；Gao et al.，2018），其中酵母菌因不产生毒素、遗传稳定、

生长繁殖能力强、可与化学物质结合等特点而成为研究热点（Zhang et al.，2008；Wei et al.，2014）。

拮抗酵母菌防治果蔬采后病害的作用机理除直接营养空间竞争（周海莲，2012）、重寄生（戴忠良

和高克祥，2018）、分泌次生代谢物质（司琳媛，2015）外，诱导寄主产生抗性也是一个重要作用

机制（产祝龙，2006）。 

诱导抗性主要指外界刺激因子通过一定的信号传递，激活植物体内的应答信号从而使植物对外

界胁迫产生广谱持久抗性（Pieterse et al.，2014）。系统获得性抗性（Systemic acquired resistance，

SAR）和诱导系统抗性（Induce systemic resistance，ISR）是诱导寄主抗性的两种基本形式。SAR 依

赖水杨酸（Salicylic acid，SA）信号通路，SA 作为信号物质通过诱导病程相关蛋白（Pathogen-related 

proteins，PR）基因表达介导 SAR 信号转导（薛耀碧 等，2015）；而 ISR 依赖于茉莉酸（Jasmonic 

acid，JA）信号通路，与 PR 无关。目前关于激发子诱导果实抗性的相关研究主要围绕 PR 基因开展，

如在葡萄（侯丽霞 等，2012）、番茄（Wang et al.，2011）、梨（Faize et al.，2004）等果实上均得

到相关结论。当果蔬受到外源因子刺激后，通过 SA 信号转导途径激活防卫反应，诱导病程相关蛋

白表达抵御病原菌的侵染（Somssich & Hahlbrocj，1998）。拮抗酵母菌作为生物激发子，可诱导果

实 PR 的表达，提高抗性，如提前 24 h 接种海洋拮抗酵母（Rhodosporidium paludigenum）可以诱导

梨果实病程相关基因 PR1-like 和 PR4 的上调表达来控制采后青霉病的发生（Sun et al.，2018）；美

及梅奇酵母（Meyerozyma guilliermondii）处理梨果实可通过提升贮藏期间抗性基因 PAL 和 GLU 的

表达水平来降低采后病害的发生（Yan et al.，2018）等。 

已证实葡萄汁有孢汉逊酵母（Hanseniaspora uvarum）可诱导柑橘体内防御酶活性提升，有效防

治绿霉病（李万海，2016）以及诱导草莓抵抗灰霉病（罗凯，2012；秦晓杰 等，2013）的发生。但

H. uvarum 对草莓果实的具体诱导抗性机制不明。本试验中选择‘红颜’草莓果实为材料，研究了

H. uvarum 对草莓采后灰霉病的生防效果及对抗病防卫基因表达调控的影响，以期从分子水平揭示

其诱导果实抗病机制，为其在果实采后贮运中的应用提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

‘红颜’草莓采摘于江苏省南京市江宁区锁石生态园。2017 年 12 月—2018 年 3 月采摘成熟度

一致、无机械损伤、无病虫害果实，2 h 之内运回实验室。 

葡萄汁有孢汉逊酵母（H. uvarum）为本实验室贮存备用，在 PDA 培养基上活化后用 0.85%无
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菌生理盐水通过血球计数板调节至 1 × 108 cfu · mL-1，现用现配。 

灰葡萄孢（B. cinerea）贮存于 PDA 培养基（4 ℃）上。将其在 25 ℃下培养 7 d，用 0.85%无

菌生理盐水将孢子洗脱，8 层纱布过滤，然后用血球计数板调节至 1 × 105 spores · mL-1，现用现配。 

1.2  H. uvarum 定殖能力测定 

参照陈亮亮（2016）的方法，略有修改。草莓运回实验室后用 0.1%次氯酸钠溶液浸泡 10 s，自

然通风晾干。用灭菌的接种针在果实赤道部位刺伤形成 3 mm × 3 mm 的伤口，晾干后在每个伤口处

接种 1 × 108  cfu · mL-1 H. uvarum 菌悬液 30 μL，自然晾干后置于 25 ℃、RH 95%培养箱中。接种

后 0、24、48、72 和 96 h 后测定接种伤口处的酵母细胞数量（接种后 2 h 计为 0 h）。取 1 g 左右伤

口处果肉，加 5 mL 无菌蒸馏水充分研磨。将磨好的均质液以 10-1 梯度稀释，每梯度取 100 μL 均质

液在 PDA 平板上涂布，将 PDA 平板置于 28 ℃培养 24 ~ 48 h，记录平板上的单菌落数，计算酵母

细胞数量。结果以 lg cfu/wound 表示。 

1.3  H. uvarum 对草莓灰霉病生防效力测定 

设 4个处理：（1）伤口接种 50 μL无菌水，2 h 后接种 50 μL无菌水；（2）伤口接种 1 × 108 cfu · mL-1 

H. uvarum 菌悬液 50 μL，2 h 后接种 1 × 105 spores · mL-1 B. cinerea 悬浮液 50 μL；（3）伤口接种 1 × 

108 cfu · mL-1 H. uvarum 菌悬液 50 μL，2 h 后接种 50 μL 无菌水；（4）伤口接种 50 μL 无菌水，2 h

后接种 1 × 105 spores · mL-1 B. cinerea 悬浮液 50 μL。 

各处理组果实自然晾干后置 25 ℃、RH 90% ~ 95%左右的培养箱常温贮藏。在接种 B. cinerea 后

0、12、24、36、48 和 72 h 去除病原菌菌丝（以接种 B. cinerea 后 2 h 计为 0 h），取病健交界处果

肉组织在液氮中速冻，于–80 ℃超低温冰箱中保存备用，每处理 135 个果实，设 3 个平行，每平行

45 个果实，试验重复 2 次。贮藏 72 h 后采用十字交叉法测定各处理草莓果实病斑直径。 

1.4  抗性基因表达丰度检测 

草莓果实 RNA 提取参照陈亮亮（2016）的方法，略有修改。试验所用离心管、枪头均用 RNA-free

级别的。取 1 mg RNA 用 DNaseI（gDNA Wiper from VazymeTM，Cat.No.R133-01）处理，采取 HiScriptTM 

Q Select RT SuperMix（VazymeTM，Cat. No.R133-01）试剂盒逆转录 cDNA 第 1 链。Quantitative RT-PCR

使用 TaKaRa SYBR Premix Ex Taq（DRR031A）通过 ABI 7500 system 进行扩增。反应条件：95 ℃ 3 

min；95 ℃ 15 s，55 ℃ 20 s，40 个循环；72 ℃ 20 s；72 ℃ 5 min。试验以 18S RNA 作为内参基

因。试验所用相关特异性基因引物如表 1 所示，检测相关基因的相对表达水平。 
 

表 1  试验所用引物序列 

Table 1  Sequence of the primers used for gene expression in strawberry 

基因 
Gene 

上游引物（5′–3′） 
Foward primer sequence 

下游引物（5′–3′） 
Reserve primer sequence 

PR1 ACATGGGATGCCAATCTAGC CCACAGGTTCACAGCAGATG 
PAL GTGAAAGAAGCGAAGAAGG GAAGCTCGGAGCAGTATG 
Glu TATAGATCAGTTTGTTATTTCTTCTTT TGTTATCTGTAGAGCAGGCATAA 
WRKY1 GATATGCGTTTCAGACCAGGAGCCAAGTCG GCTTCTTCAGATTGCAACCCTGATGCGTG 
NPR1 ATCAGAAGCAACTTTGGAAGGTAGA ACCGCCATAGTGGCTTGTTT 
PR5 CGTAGTTAGGTCCACCGAAGCATGTA ACCTCCTAATGACACTCCCGAAACA 
PDF1 GCTTCTGAAGAGACGGTGATTCGCAGT ATGGCTTGAAGCACATGCATTTTC 
JAR1 TCTTCTGCTCAACATCAACATCGAC CTACATGGCTTGAGAAATCAACAACTTC 
18S RNA TGTGAAACTGCGAATGGCTCATTAA GAAGTCGGGATTTGTTGCACGTATT 
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图 1  H. uvarum 在草莓果实伤口部位的生长动态 

Fig. 1  The growth population of H. uvarum in the wounds of 

strawberry after inoculation 
 

1.5  防卫相关酶活性检测 

酶活检测参照秦晓杰等（2013）的方法并做了修改。酶提取液的制备：样品放入液氮预冷的研

钵中研磨成粉末后称 2 g 于液氮预冷试管中，分两次加入 5 mL 50 mmol · L-1 pH 7.8 磷酸提取液（含

1% PVPP），涡旋震荡均匀后于 4 ℃，1 × 104 r · min-1 低温离心 10 min，取上清液。  

参照参照司琳媛（2015）方法测定 SOD、APX、CAT 和 PAL 酶活性。 

1.6  H. uvarum 处理对草莓果实品质的影响 

取大小一致、表面完好无损伤的草莓果实，分别用 1 × 108 cfu · mL-1 H. uvarum 菌悬液（含 0.1% 

Tween 20）和无菌水（含 0.1% Tween 20）均匀喷施在果实表面。每处理 100 个果实，3 次重复。在

（2 ± 1）℃、相对湿度 90% ~ 95%冷藏条件下贮藏，定期取 10 个果实样品用于检测相关品质。 

可溶性固形物含量采用 WYT-4 型手持糖量仪进行测量，每处理测 10 个果实。 

在果实皮下 2 cm 处用刀切取 2 g 样品置于研钵中研碎，倒入 100 mL 容量瓶中，加蒸馏水至刻

度，混合均匀后静置 20 min，4 层纱布过滤研磨液，转入 150 mL 锥形瓶中，采用 PHS-3C pH 计经

标准溶液校准之后在室温 25 ℃条件下测量 pH 值。 

维生素 C 含量的测定参照马宏飞等（2012）的方法。 

类黄酮和花青素相对含量的测定参照曹健康和赵兰英（2007）的方法。 

1.7  数据统计分析 

采用 Origin8.6 软件对试验数据进行单因素方差分析，LSD 多重比较。 

2  结果与分析 

2.1  H. uvarum 在草莓伤口的定殖能力 

草莓果实伤口部位接种浓度为 1 × 108 

cfu · mL-1 H. uvarum，其细胞数量在接种后 24 h

迅速增长，之后维持在较高的水平（图 1）。

可见，H. uvarum 可以很快地适应伤口环境并

迅速生长，表明其具有竞争营养和空间的能力，

这与前人研究结果（周海莲，2012）基本一致。 

2.2  H. uvarum 对草莓采后灰霉病的生防效力 

图 2 表明，H. uvarum 能减轻由灰葡萄孢

引起的腐烂。H. uvarum + B. cinerea 挑战接种

处理的果实病斑直径为 1.72 cm，比 B. cinerea

处理减小了 41.1%，H. uvarum 处理比 B. cinerea

处理减小了 71.6%。表明 H. uvarum 对草莓采

后灰霉病具有较好的生防效果。 
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图 2  H. uvarum 对草莓灰霉病的防治效果（贮藏 72 h） 

Fig. 2  Effects of H. uvarum on induction of disease resistance against gray mold in strawberry after 72 h of inoculation 

P < 0.05. 

2.3  H. uvarum 对草莓抗性基因表达丰度的影响 

一般来说，PR 蛋白在植物抵御病原菌侵染过程中扮演重要角色，PR-1 是 SAR 反应中的一个标

志蛋白，SAR 是多种 PR 蛋白共同协调作用的结果。结果（图 3）显示 H. uvarum 处理可提高草莓果

实一些 PR 基因的表达水平。H. uvarum、H. uvarum + B. cinerea 处理 PR1、GLu 的表达量在 12 h 达

到峰值，PR5 在 24 h 达到峰值。H. uvarum + B. cinerea 处理 PR1、GLu 的表达量在 12 h 时分别是单

独 B. cinerea 处理的 2.9、3.5 倍；在 24 h 时 H. uvarum + B. cinerea 处理 PR5 表达量为单独 B. cinerea

处理的 2.18 倍。上述结果表明 H. uvarum 可通过提升果实 PR1、GLu、PR5 的表达水平参与其免疫

反应。 

WRKY 转录因子可以激活或抑制 SA 反应，参与 SA 信号通路的反馈控制中。本试验发现各处

理草莓果实 WRKY1 的表达水平在 12 h 达到峰值，其中 H. uvarum + B. cinerea 处理显著高于单独 B. 

cinerea 处理，是其表达水平的 1.5 倍。由此可知 WRKY1 在前期被诱导表达而参与草莓果实对灰霉

病的抗病机制中。 

转录因子 NPR1（Non-expressor of pathogensis related genes 1）是调节 SAR 和 ISR 信号转导途径

的中间调节因子，在植物免疫反应中有重要作用。结果显示，H. uvarum、H. uvarum + B. cinerea 处

理 NPR1 表达量在 24 h 达到峰值，其中 H. uvarum + B. cinerea 处理其表达量为单独 B. cinerea 处理

的 4.1 倍。可见 NPR1 在前期被诱导表达并正向调控果实 SA 信号通路抵御病原菌侵染。 

苯丙氨酸氨基酸酶（PAL）参与 SA 的生物合成进而参与植物免疫。结果显示，H. uvarum + B. 

cinerea 处理 PAL 表达量在 12 h 时达到峰值，是 B. cinerea 处理的 5.9 倍，并且 H. uvarum 处理在 12 h

上调表达，是 B. cinerea 处理的 3.6 倍。上述结果表明，与 PR 基因类似，H. uvarum 可通过提升果

实 PAL 表达水平进而参与果实防御反应。 

PDF1 和 JAR1 是茉莉酸（JA）信号通路的标志基因。结果显示各处理果实中 PDF1 和 JAR1 的

表达情况不同于其他基因，在整个侵染期间均维持较低的表达水平。由此推测 JA 信号通路未参与
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草莓果实对灰霉病的防御过程中。 

 

 
 

图 3  H. uvarum 对草莓果实抗性基因表达水平的影响（贮藏 72 h） 

Fig. 3  Effects of H. uvarum on defense-related genes expression after 72 h of inoculation 

 

 

2.4  H. uvarum 对草莓果实防御酶活性的影响 

H. uvarum 处理可提升草莓果实抗性酶活性的积累。H. uvarum、H. uvarum + B. cinerea 和 B. 
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cinerea 处理 SOD 酶活性（图 4，A）在 12 h 比对照组上升了 40.0%、40.7%、32.6%；24 h 时H. uvarum + 

B. cinerea 处理比 B. cinerea 处理上升了 20.4%。表明各处理 SOD 酶活力在侵染前期都有所增加。 

H. uvarum + B. cinerea、H. uvarum、B. cinerea 处理 PAL 酶活性（图 4，B）在 24 h 达到峰值，

之后逐渐下降；H. uvarum + B. cinerea、H. uvarum 处理在 36 h 比 B. cinerea 处理上升了 46.5%、33.1%。

整体上贮藏期间 H. uvarum + B. cinerea 处理的 PAL 活性较高。 

H. uvarum + B. cinerea和H. uvarum处理果实CAT酶活性（图4，C）在36 h达到峰值，比B. cinerea

处理提高了 51.7.0%和 51.4%；B. cinerea 处理组 CAT 酶活在 24 h 达到峰值，比对照组提高 58.8%。 

H. uvarum + B. cinerea 处理 APX 酶活性（图 4，D）在 12 h 比 B. cinerea 处理上升了 32.1%；24 

h 时 H. uvarum + B. cinerea、H. uvarum 处理比 B. cinerea 分别提高 39.4%和 23.9%，后缓慢降低并维

持较高的活性；而 B. cinerea 处理也在 24 h 达到峰值，比对照提高了 45.0%，之后迅速降低。 

综上，H. uvarum 可以通过提升草莓伤口周围组织防御相关酶活性来提高草莓自身抗性，进而

抑制草莓灰霉病的发生。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4  H. uvarum 对草莓果实抗性酶活的影响（贮藏 72 h） 

Fig. 4  Effects of H. uvarum on defense-related enzymes activity after 72 h of inoculation 

P < 0.05.  

 

2.5  H. uvarum 处理对低温贮藏草莓果实品质的影响 

H. uvarum 处理草莓果实后低温贮藏条件下草莓果实外观变化，结果（图 5）显示 H. uvarum 处

理组果实在贮藏期与对照组相比果实颜色变化较缓，表明 H. uvarum 可延缓草莓果实颜色的变化，

即可推迟果实的成熟与衰老。 
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图 5  H. uvarum 处理对采后草莓果实外观的影响（25 d） 

Fig. 5  Effects of H. uvarum on appearance of strawberry during cold storage period at（2 ± 1）℃（25 d） 

 

图 6 显示，草莓果实贮藏期间品质指标如 TSS、pH、维生素 C、类黄酮/花青素相对含量的变化。

H. uvarum 处理与对照组相比在贮藏前期虽对可溶性固形物含量、花青素相对含量、维生素含量维

持有积极作用，但对 pH 无影响，即 H. uvarum 处理有利于草莓果实贮藏期间的品质。 

 
图 6  H. uvarum 处理对草莓采后低温贮藏品质的影响（25 d） 

Fig. 6  Effects of H. uvarum on quality parameters of strawberry during cold storage period at（2 ± 1）℃（25 d） 

* P < 0.05. 
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3  讨论 

营养素和空间的竞争被认为是拮抗菌对抗采后真菌病原菌的首要作用模式。刘慧敏（2010）研

究发现 H. uvarum 在灰霉存在或者不存在的情况下，均可在葡萄果实果实伤口处迅速定殖和生长，

表明营养空间竞争可能是 H. uvarum 的抑菌机理之一。陈亮亮（2016）同样发现解脂亚罗酵母在接

种到苹果果实伤口部位 24 h 后能够大量增殖。本试验得到类似结论，H. uvarum 在接种到草莓果实

伤口部位后可在短时间内大量增殖，证明竞争营养和空间是其抑菌机理之一。此外，除了重寄生作

用（周海莲，2012），分泌次生代谢物质（司琳媛，2015），诱导寄主抗性也是生防菌防治果实病

害的一个重要作用机制。 

诱导植物系统抗性是果实采后病害生物防治的一个重要作用机制。生防菌处理可以诱导果实自

身的抗性，从而抵抗病原菌的入侵，具有安全有效，无药物残留的优点（Droby et al.，2009；Sharma 

et al.，2009）。植物受到外界生物或者非生物胁迫时植物体内防御酶体系就会被启动，其中 SOD、

CAT、APX、POD 等是植物体内重要防御酶，是衡量植物抗病能力的指标。生防菌作为生物激发子

首先可有效提升果实防御相关酶来抵御病原菌的侵染，如海洋细菌 NH-8（李德全 等，2016）、C. 

laurentii（毛淑波，2013）和 P. membranaefaciens（张璐 等，2013）可通过提升防御相关酶活防治

草莓灰霉病，P. membranaefaciens 可通过提升防御相关酶活防治杨梅绿霉病（汪开拓和郑永华，

2011）。本研究中发现 H. uvarum 可通过提升果实伤口部位 SOD、CAT、APX 和 PAL 酶活力，这与

前人研究结果类似。可见生防菌处理可以有效提升果实自身防御酶系，增强果实对病原菌的抵抗能

力。 

除了防御酶系的变化，生防菌作为激发子可诱导果实自身抗病基因表达来抵御病原菌的侵染。

植物在受到病原菌的侵染除了防御酶的和水解酶的变化，还会引起植物体内一些 PR 蛋白的累积。

其中 PR1、Glu（PR2）、PR5 和 PR10 是 PR 家族中具有抗真菌活性的蛋白质，最有特征的 PR1 一

般作为 SA 响应的标记基因（Uknes et al.，1992；Lawton et al.，1995）。H. uvarum + B. cinerea 处理

可有效提升果实 PR 基因表达，表明 H. uvarum 处理使果实处于 Priming（指果实前期不表现抗性，

后期病原菌入侵时表现出抗性）状态，对后期 B. cinerea 侵染果实表现出更强的抗性反应。海洋生

防酵母（Rhodosporidium paludigenum）及霜霉病菌、低温、干旱及盐响应多种体外激发子也能分别

诱导柑橘（Lu et al.，2015）、葡萄（侯丽霞 等，2012）等果实中 PR 基因表达增强果实抗性。 

苯丙氨酸解氨酶（PAL）是 SA 生物合成的重要途径，果实在受到外界激发子的侵染时体内会

伴随着 PAL 活性及相应编码基因的表达增强，PAL 作为 SA 合成的上游信号分子参与 SA 信号传导

过程（Verberne et al.，2000；Wildermuth et al.，2001）。本研究中表明 H. uvarum 能提升草莓果实

FaPAL 的表达丰度，同样的，生防酵母菌 P. membranaefaciens 处理也可提升柑橘果实 PAL 基因的表

达（Zhou et al.，2018）。而 SA 下游的信号传导主要由调节蛋白 NPR1（Non-expressor of pathogensis 

related genes 1）控制，其在被 SA 激活后充当大量防御相关基因的转录共激活因子，它在植物体内

本底表达很低，但 SA 处理植物后其表达水平增加 2 ~ 3 倍，而 npr1 突变株体内 SA 含量仍维持正常

水平，但 PR 蛋白的表达未激活，说明 NPR1 位于 SA 积累的下游和 PR 蛋白的上游（Cao et al.，1997）。

Rairdan 和 Delaney（2002）、Weigel 等（2005）发现在拟南芥植物体内转入 NPR1/N1M1，发现能

够提高植物对病原菌的抗性，且接种外源刺激子后明显提高 PR 蛋白的表达，以上结果证实了 NPR1

位于 PR 的上游并调控 PR；此外，NPR1 还可与处于 PR 基因启动子区域的转录因子 WRKY 家族相

互作用来共同调节 SA 下游信号的转导（Fan & Dong，2002；An & Mou，2011）。本研究结果也表
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明 WRKY1 和 NPR1 参与正向调控 H. uvarum 诱导的草莓果实抗病性。同样的，枯草芽孢杆菌 SM21

（Bacillus subtilis）（Wang，2013a）和蜡质芽胞杆菌 AR156（Bacillus cereus）（Wang，2013b）作

为生物激发子可通过分别诱导桃果实 NPR1、PR1、PAL 和 CHI 等抗性相关基因上调表达来防治桃采

后病害的发生。而外源绿原酸（Chlorogenic acid）和牛蒡低聚果糖（Burdock fructooligosaccharide）

作为非生物激发子可通过诱导桃果实（Jiao et al.，2018）、葡萄果实（Sun et al.，2013）的 NPR1、

PAL、WRKY、PR1 和 PR5 等基因表达来激活 SA 信号通路并有效抑制桃青霉病、葡萄灰霉病的发

生。可见，外源激发子大多可诱导 PR 上调表达激活果实 SA 信号通路，进而参与果实抗性机制过程。

综上，本研究显示 H. uvarum 作为生物激发子可诱导草莓果实 NPR1、PAL、WRKY1 及 PR 基因上调

表达来激活 SA 信号通路，进而防治草莓果实灰霉病的发生。 

通常认为 ISR与SAR不同，ISR依赖于茉莉酸和乙烯，不依赖于SA而与PR基因表达无关（Piterse 

et al.，1996；van Loonet et al.，1998）。结果显示 H. uvarum 处理不能有效提升 JA 信号通路的标志

基因 JAR1 和 PDF1 的表达水平，表明 H. uvarum 可能对 JA 信号没有激活作用。而 Jiang 等（2018）

的研究也表明贝莱斯芽孢杆菌（Bacillus velezensis）处理虽然能诱导辣椒叶片 PR1 和 NPR1 的上调

表达进而激活 SA 信号通路，但不能诱导 PIN2 和 TIN1 的上调表达，证明 JA 信号通路未参与 B. 

velezensis 诱导的辣椒对灰霉病的抗性机制。 

生防菌处理能维持较好的采后果实品质。温新宇（2016）发现 P. guilliermondii Y35-1 能够明显

抑制枇杷果实贮藏期间的病害腐烂发生率，对枇杷的失重率、硬度、可溶性固形物、果皮细胞膜透

性、维生素 C 含量、总糖含量和总酸含量均有一定的积极作用。张晶晶（2013）也发现 H. uvarum

和 P. membranifactien 以不同浓度复配处理葡萄，随着拮抗酵母菌浓度升高，葡萄的感官、硬度和糖

酸得以更好的维持，腐烂率、落粒率降低。本试验中也发现 H. uvarum 处理草莓果实可延缓果实衰

老，对维持和提高果实维生素 C 含量、可溶性固形物和花青素相对含量有一定的积极作用，但对 pH

和类黄酮相对含量等无影响，可能的原因是单独 H. uvarum 处理效果不佳，如秦晓杰（2013）发现

单独 H. uvarum 处理虽然可以提高草莓果实贮藏品质，但 SA + H. uvarum 效果更好。 

本研究中发现 SA 信号通路的标志基因如具有抗真菌活性的病程相关蛋白 PR1、PR5、Glu 和转

录因子 WRKY1、NPR1 以及 SA 合成相关酶基因 PAL 在 H. uvarum 处理后均得到提高，即表明 H. 

uvarum 可在转录水平上促进 SA 信号通路的转导，同时可通过提升草莓果实抗性酶活性，进而达到

降低草莓采后灰霉病的效果。本试验结果初步解释了 H. uvarum 诱导草莓果实抗性的形成机理，但

相关转录因子 NPR1 和 WRKY1 具体作用机制及 H. uvarum 处理是否会促进果实内源 SA 含量的提

升等问题仍有待后续深入研究。 
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