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摘   要：【目的】桃果实易受匍枝根霉(Rhizopus stolonifer)侵染引起软腐病，导致果实采后腐烂

损失严重。目前人工合成的化学杀菌剂是控制桃果实采后病害的主要方法，但长期使用容易带来

食品安全隐患、病原菌抗药性和环境污染等问题。通过研究生物源抑菌成分 1-辛烯-3-醇对桃果实

软腐病的控制作用，为减少化学农药使用和控制采后桃果实软腐病提供理论基础。【方法】使用

1-辛烯-3-醇熏蒸接种匍枝根霉(R. stolonifer)后的桃果实，对果实抗病相关基因表达和酶活性进行

测定。通过离体试验，研究 1-辛烯-3-醇熏蒸对匍枝根霉(R. stolonifer)菌丝和孢子的影响。【结果】

55.80 μg/mL 1-辛烯-3-醇熏蒸处理可以显著降低桃果实的发病率和病斑直径(P<0.05)，提高几丁质

酶(chitinase，CHI)和 β-1,3 葡聚糖酶(β-1,3-glucanase，GLU)的活性以及病程相关基因非表达子 1 
(nonexpressor of pathogenesis-related protein 1，NPR1)、病程相关蛋白 1 (pathogenesis-related protein 
1, PR1)、CHI 和 GLU 的基因表达量。离体试验结果显示，1-辛烯-3-醇可抑制平板上匍枝根霉(R. 
stolonifer)菌丝的生长，使菌丝体细胞结构遭到破坏，同时显著降低麦角固醇含量(P<0.05)，抑制

孢囊孢子的萌发和芽管伸长，并通过破坏孢子的膜结构，引起活性氧(reactive oxygen species，ROS)
暴发与线粒体损伤。【结论】以上结果证实，1-辛烯-3-醇熏蒸处理不仅能直接破坏匍枝根霉(R. 
stolonifer)的菌丝与孢子，还可通过诱导桃果实的系统获得性抗性(systemic acquired resistance，SAR)
抑制采后软腐病的蔓延。 

关键词：1-辛烯-3-醇；桃果实；软腐病；匍枝根霉；采后抗病  
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Science and Engineering, Shandong Agricultural University, Tai’an 271018, Shandong, China 
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Abstract: [Objective] Soft rot of postharvest peach fruit, induced by Rhizopus stolonifer, causes huge 
economic loss. Synthetic fungicides, which are effective for controlling postharvest diseases of peach 
fruit, pose a threat to food safety, trigger resistance development in the pathogen, and pollute the 
environment in the instance of long-term use. In this study, we explored the potential inhibitory effect of 
the biogenic fungicide 1-octen-3-ol on soft rot of peach fruit, hoping to provide an environmentally 
friendly fungicide for this disease and a reference for the control of soft rot in postharvest peach fruit. 
[Methods] The peach fruit was fumigated with 1-octen-3-ol after the inoculation with R. stolonifer, and 
the expression of disease resistance-related genes and activities of related enzymes were determined. The 
effect of 1-octen-3-ol on the hyphae and spores of R. stolonifer was investigated in vitro. [Results] 
Fumigation with 1-octen-3-ol at 55.80 μg/mL reduced (P<0.05) the incidence of the disease and lesion 
diameter and improved the expression of nonexpressor of pathogenesis-related 1 (NPR1), 
pathogenesis-related protein 1 (PR1), chitinase (CHI), and β-1,3-glucanase (GLU) genes, and the 
activities of CHI and GLU. The in vitro experiment showed that 1-octen-3-ol could inhibit the growth of 
R. stolonifer hyphae on the plate and destroy the cell structure of mycelium. Moreover, 1-octen-3-ol could 
reduce the content of ergosterol in mycelium (P<0.05) and effectively suppress the germination of R. 
stolonifera sporangiospores and the elongation of germ tubes. It caused reactive oxygen species (ROS) 
burst and mitochondrial damage by destroying the membrane structure of spores, resulting in apoptosis. 
[Conclusion] 1-octen-3-ol can not only directly destroy the hyphae and spores of R. stolonifer, but also 
induce systematic acquired resistance (SAR) of peach fruit to inhibit the spread of postharvest soft rot. 

Keywords: 1-octen-3-ol; peach fruit; soft rot; Rhizopus stolonifer; postharvest disease resistance 
 

桃[Prunus persica (L.) Batsch]属于蔷薇科

(Rosaceae)、李属(Prunus L.)、桃亚属(Amygdalus 
L.)植物。桃果实汁多味美、营养丰富，深受人

们的喜爱 [1]。但因其多采收在高温高湿季节，

后熟软化导致其易受机械伤和病原菌侵染，不

利于贮藏运输。链核盘菌(Monilinia fructicola)、
灰葡萄孢(Botrytis cinerea)、扩展青霉(Penicillium 
expansum)和匍枝根霉(Rhizopus stolonifer)是导

致桃果实采后病害的主要病原菌，其中匍枝根

霉寄主范围广泛、发病率高、病程短，极易造

成果实相互侵染。因此抑制匍枝根霉引起的桃

果实软腐病，探究其抑菌机理，对桃果实采后

贮藏保鲜具有重要的意义。人工合成化学杀菌

剂的使用可有效抑制果实采后病害的发展，但

长期施用会对农业生产、环境及食品安全造成

严重的影响。目前使用天然的植物提取物来抑

制采后病害是一个减少或替代合成杀菌剂的安

全手段。植物精油(essential oils)是从芳香植物的

根、茎、叶、花、果皮等不同部位提取到的富含

多种活性成分的挥发性物质，对病原生物的抑制

活性较高。Tian 等[2]的研究发现，150 μg/mL 的

百里香(Thymus vulgaris)精油对黄曲霉(Aspergillus 
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flavus)抑制率可以达到 98.1%，在此浓度下对黄

曲霉毒素 B1 和黄曲霉毒素 B2 的产生有完全抑

制作用。郑海洋等[3]的研究表明，白色念珠菌

(Candida albicans)对香雪兰(Freesia hybrid)精
油极度敏感，可通过引起菌体形态改变、提高

活性氧(reactive oxygen species，ROS)含量、降

低 线 粒 体 膜 电 位 (mitochondrial membrane 
potential，MMP)起到抑制作用。国内外不少学

者针对植物精油的抑菌机理进行研究，普遍认

为植物精油可破坏微生物细胞膜的完整性，导

致菌体内容物外泄，而后精油进入细胞内，造

成细胞器结构的破坏和功能的紊乱，最终导致

微生物细胞的死亡 [3]。鲁萌萌等 [4]指出，生姜

(Zingiber officinale Roscoe)精油可以改变细菌

细 胞 膜 通 透 性 ， 对 枯 草 芽 孢 杆 菌 (Bacillus 
subtilis) 、 表 皮 葡 萄 球 菌 (Staphylococcus 
epidermidis)、金黄色葡萄球菌 (Staphylococcus 
aureus)及肺炎克雷伯菌(Klebsiella pneumoniae)
均有一定的抑制作用。陈雪昱等 [5]通过扫描透

射电镜研究发现，茶树精油会破坏扩展青霉(P. 
expansum)菌体内部线粒体结构，导致三羧酸循

环和能量代谢异常，是抑菌的主要机制。 
1-辛烯-3-醇又被称作蘑菇醇，是从植物和真

菌中提取的天然产物。Liu 等[6]的研究证实了余甘

子(Phyllanthus emblica)精油对所测细菌及病原真

菌具有广谱的抗菌作用，通过 GC-MS 分析得出

1-辛烯-3-醇为其主要挥发性成分之一。张晓君 
等[7]发现，食品级挥发性有机化合物 1-辛烯-3-醇
在浓度为 15 μL/L 时可完全抑制黄曲霉(A. flavus)
的生长，对 A. flavus 菌丝体和孢子形态具有明显

的致畸作用，可破坏线粒体膜，抑制黄曲霉毒素

B1 的合成。根据 Xiong 等[8]的研究，1-辛烯-3-
醇可以抑制真菌的生长和孢子的萌发，且对革兰

氏阳性细菌具有较强的抗菌能力，最小抑菌浓度

(minimum inhibitory concentration，MIC)为 1.0 mg/mL，

最小杀菌浓度(minimum bactericidal concentration，
MBC)为 4.0 mg/mL。目前，1-辛烯-3-醇在采后果

实抗病方面的研究与应用较少，并且对其抑菌机

理研究不够充分。因此，使用 1-辛烯-3-醇处理桃

果实并探究其抑制匍枝根霉及其引起的果实软

腐病的机理，对于采后桃果实软腐病的有效防治

具有重要意义。 

1  材料与方法 
1.1  试验材料 

试验所用的桃果实采摘于山东省淄博市沂

源县，为晚熟品种映霜红。挑选大小、形状、

成熟度一致，无病虫害和机械伤的果实，在

10 °C 下放置 24 h 散去田间热后，入库备用[9]。 
匍枝根霉(R. stolonifer)分离于具有典型软

腐病症状的桃果实，纯化鉴定后接种于马铃薯

葡萄糖琼脂(potato dextrose agar，PDA)培养基

斜面上，4 °C 保存备用。接种处理前，将斜面上

的菌种转接至 PDA 平板中，(25±1) °C 培养 7 d 后

用无菌水将病原菌的孢囊孢子洗出，用血细胞计

数板将浓度稀释至 1×105个孢子/mL，备用。 

1.2  1-辛烯-3-醇熏蒸处理对采后桃果实软

腐病的影响 
1.2.1  桃果实的处理 

桃果实于 100 μL/L 次氯酸钠溶液中浸泡

消毒 10 min，捞出自然晾干。用无菌接种针在

桃果实的赤道部位刺 3 个孔(呈等边三角形，深

4 mm，宽 2 mm)，接种 20 μL 1×105个孢子/mL 悬

浮液，放入密封盒中(301 mm×188 mm×144 mm)，
每个盒中放置 4 个桃子，各密封空间中 1-辛烯- 
3-醇 (Fluka-Sigma Aldrich)的最终浓度分别为  
0 (对照，control)、37.20、55.80、74.40 μg/mL，

采用连续熏蒸的方法处理桃果实。参考张正敏

等[10]的方法，在接种病原菌后第 48、60、72、
84、96 h 统计果实发病率及病斑直径。确定 1-辛
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烯-3-醇的最佳处理浓度后，后续处理组如下：

(1) R. stolonifer，接种匍枝根霉菌后直接密封；

(2) R. stolonifer+1-octen-3-ol，接种匍枝根霉后

添加 1-辛烯-3-醇，密封连续熏蒸。每个取样时

间点，每种处理打开 3 个密封盒，每种处理浓

度准备 20 组，置于恒温恒湿箱[(25±1) °C，

85%-90% RH]中，在 0、6、12、24、48、72 h
去除病斑周围组织后迅速切成小块放入液氮中

取样，用于后续指标测定。 
1.2.2  基因表达量的测定 

参考 Yu 等[11]的方法，桃果实总 RNA 的提

取参照天根 RNAprep 多糖多酚植物总 RNA 提

取试剂盒(DP441)的说明书进行。使用康为世纪

HiFiScript cDNA 合成试剂盒(CW2596)进行反

转录。参考文献[12]进行引物设计，选择 TEF2 
(TC3544)作为内参基因，引物列于表 1。使用诺

唯赞通用型高灵敏度染料法 qPCR 检测试剂盒

(Q711-02/03)进行检测，反应体系为 25 μL。 
 

表 1  实时 qPCR 分析所用引物 
Table 1  Primers used for real-time qPCR analysis 
Gene name Primer sequences 

TEF2 F: GGTGTGACGATGAAGAGTGATG 

R: TGAAGGAGAGGGAAGGTGAAAG 

NPR1 F: GGAACTCGCCAAGGAATACG 

R: GAAATCAACGACGGGTCTACAA 

PR1 F: TGCCCAAAACTCACCCC 

R: TTCTCCGCCACCCACAT 

CHI F: GTTGCTACAGACCCTGTTAT 

R: TGGAGCCGACAAGTCAGCAG 

GLU F: CCCATCATCCGCTTCAT 

R: CCCAGGTTCCCATCTTGT 

 
1.2.3  桃果实 CHI 和 GLU 酶活性的测定 

以胶状几丁质为底物，参照 Boller 等[13]的

方法，根据标准曲线计算生成的 Glc-NAc 量计算

样品 CHI 活性，以每增加 0.01 个光密度值所需酶

量为 1 个酶活性单位(U)，CHI 单位为 U/g FW。

以昆布多糖为底物，参照 Ghaouth 等[14]的方法

测定 GLU 活性，以每克样品 30 min 从还原糖

中释放出 1 mg 葡萄糖量为 1 个酶活力单位(U)，
GLU 单位为 U/g FW。 

1.3  1-辛烯-3-醇对匍枝根霉菌丝的抑制试验 
1.3.1  平板抑菌试验 

采用倒置培养法，将不同剂量的 1-辛烯-3-醇
滴在直径为 5 mm 的无菌滤纸上，放于培养皿

内，使培养皿剩余空间终浓度分别为 0 (对照，

control)、37.20、55.80、74.40 μg/mL。将直径

为 6 mm 的菌饼置于 PDA 培养基上，密封后

(25±1) °C 培养。分别在 12、24、36、48、60、
72 h 测量菌斑直径。 
1.3.2  1-辛烯-3-醇对匍枝根霉菌丝体超微结构

的影响 
将上述对照组与 55.80 μg/mL 1-辛烯-3-醇处

理组的匍枝根霉在(25±1) °C 培养 72 h 后，将培养

基切成正方形的小块，在 2.5%的戊二醛溶液中浸

泡，并在 4 °C 下固定过夜。用磷酸缓冲液漂洗后，

使用 1%锇酸固定液于 4 °C 下固定 6 h。使用浓度

梯度乙醇逐级脱水后，固定、切片、喷金。使用

透射电子显微镜(JEM-1200 EX)对菌丝进行观察。 
1.3.3  菌体麦角固醇含量的测定 

用打孔器从培养 1 周的根霉菌边缘切下新

鲜的菌块，转移入 20 mL 马铃薯葡萄糖液体

(potato dextrose broth，PDB)培养基中，(25±1) °C
静置培养 3 d。收集菌丝体，用无菌水洗涤，转

移到新的玻璃培养皿中，保证每皿的菌丝体湿

重为 2 g。将 1-辛烯-3-醇滴加在培养皿盖上，

使菌丝体暴露于 0 (对照，control)、37.20、55.80、
74.40 μg/mL 的 1-辛烯-3-醇中，分别于处理后的

24、48、72 h 收集菌丝体备用。采用 Liu 等[15]

的方法，取上述菌丝 1.0 g，加入 10% KOH 的甲

醇溶液 15 mL 混匀，80 °C 水浴皂化 90 min，冷却

至室温后加入石油醚(沸程：30–60 °C) 15 mL，提

取 3 次，合并提取液，用去离子水洗涤，醚层于
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60 °C 挥干后用甲醇溶解，定容至 10 mL。所有标

准品及样品用 φ=0.45 μm 孔径的聚四氟乙烯膜过

滤。使用 C18 色谱柱(250 mm×4.6 mm，5 μm)，
流动相为色谱甲醇，检测波长为 282 nm，流速  
1 mL/min，进样量 20 μL，每个试验重复 3 次，根

据麦角固醇标品(上海源叶生物有限公司)的标准

曲线，计算菌丝中麦角固醇的含量。 

1.4  孢子萌发率和芽管长度的统计 
用无菌刷轻轻扫下培养基表面的孢囊孢子，

收集于培养皿中。将 1-辛烯-3-醇滴在培养皿底部，

使空间终浓度分别为 37.20、55.80、74.40 μg/mL，
以不添加 1-辛烯-3-醇的处理为对照(control)。分别

于处理后的 24、48、72 h用 0.01 mol/L PBS (pH 7.2)
冲洗下培养皿中的孢子，于(25±1) °C 孵育 0、12、
24、36、48 h。根据 Olmedo 等[16]的方法，将收集

好的孢囊孢子重悬于 1 mL 0.01 mol/L PBS (pH 7.2)
中，用血球计数板调整浓度为 1×105个孢子/mL，
取 200 µL 制片。在研究级荧光倒置显微镜(IX73，
奥林巴斯)的明场下观察孢囊孢子的萌芽情况，每

个孔位至少观察 100 个孢子，拍照并记录相应数

据。孢子的萌发率按公式(1)计算。 

(%) 100= ×萌发孢子数量
孢子萌发率

所观察孢子总数
 

公式(1) 
孵育 4、6、8、10、12 h 后，对孢子的芽

管长度进行测定，每个视野统计 100 个孢子的

芽管长度，对所统计的芽管长度求平均值即可

得芽管平均长度。 

1.5  孢子通透性、ROS 和线粒体膜电位

(mitochondrial membrane potential，MMP)
的测定 

根据 1.4 中所述，用 55.80 μg/mL 的 1-辛烯

-3-醇熏蒸处理孢囊孢子，参考 Ji 等[17]的方法，

将碘化丙啶(PI)添加到孢子悬浮液中，使其终浓

度为 1 μg/mL；根据 Hartwig 等[18]的方法，将

2′,7′-二氯二氢荧光素二乙酸酯(DCFH-DA)添加

到孢子悬浮液中，使其终浓度为 10 μmol/L；根

据 Zheng 等[19]的方法，将 CBIC2(3)(JC-1)添加

到孢子悬浮液中，使其终浓度为 2.5 μg/mL。将

上述体系在黑暗中 25 °C 条件下孵育 20 min，
用 0.01 mol/L PBS 缓冲液(pH 7.2)洗涤 3 次，     
6 000×g 离心 5 min 收集孢子，重悬于 1 mL   
0.01 mol/L PBS 缓冲液(pH 7.2)中。在研究级荧

光倒置显微镜下观察孢子的染色情况，PI 染色后

在激发波长 488 nm、发射波长 630 nm 条件下观

察红色荧光；DCFH-DA 染色后在激发波长   
504 nm、发射波长 529 nm 条件下观察绿色荧光；

JC-1 染色后在激发波长 514 nm、发射波长   
529 nm 下观察绿色荧光。 

1.6  1-辛烯-3-醇熏蒸处理对桃果实品质的

影响 
参照 Nava 等[20]与 Li 等[21]，取 5.0 g 果肉放入

研钵中，研磨过滤后分别使用手持糖度计 
(WYT-32)和水果酸度测定仪(G-WON GMK-835N)
测量可溶性固形物(%)与可滴定酸含量(%)。 

1.7  数据处理 
使用 Microsoft Excel 2013 整理试验数据，

用 SigmaPlot 13.0 软件作图、计算均值及标准偏

差。采用 IBM SPSS Statistics 20.0 软件进行数

据统计分析，用 Duncan 新复极差法进行显著性

(P<0.05)水平检验。所有试验均包含 3 次生物重

复，每个生物重复进行 3 次技术重复。 

2  结果与分析 
2.1  1-辛烯-3-醇熏蒸处理对采后桃果实软

腐病发病率和病斑直径的影响 
接种匍枝根霉的桃果实经不同浓度 1-辛烯- 

3-醇熏蒸后，在贮藏 4 d 内的发病情况如图 1 所

示，1-辛烯-3-醇熏蒸处理可显著抑制桃果实软

腐病的发病速率(P<0.05)，并且在高浓度条件下 
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图 1  不同浓度 1-辛烯-3-醇熏蒸处理对桃果实软腐病的影响 
Figure 1  Effect of 1-octen-3-ol fumigation at different concentrations on soft rot of peach fruit. A: picture 
of peach fruit inoculated with R. stolonifer after 72 h; B: disease incidence; C: lesion diameter. Means±SE of 
three replicate experiments are shown. Means with different letters are significantly different at P<0.05. 
 

效果更为明显(图 1B)。在贮藏到 48 h 时，37.20、
55.80和74.40 μg/mL 1-辛烯-3-醇熏蒸处理组与对

照组相比发病率分别下降了 6.67%、30.00%、

23.33%。在 72 h 后，发病率虽然都是 100%，但

从图 1C 可以看出，处理组病斑面积均显著低于

对照组(P<0.05)。虽然 37.20 μg/mL 1-辛烯-3-醇对

桃果实软腐病具有一定的抑制效果，但效果比

55.80 μg/mL 和 74.40 μg/mL 处理组的稍差，但高

浓度处理会对桃果实产生伤害，表现为果实表面

出现褐色斑点(图 1A)，同时 55.80 与 74.40 μg/mL 
2 个处理组间菌斑直径没有显著性差异(P>0.05)。
因此在后续的试验中以 55.80 μg/mL 的 1-辛烯-3-
醇熏蒸浓度作为处理。 
2.2  1-辛烯-3-醇对桃果实抗病相关基因表

达和酶活性和的影响 
55.80 μg/mL 的 1-辛烯-3-醇熏蒸处理可显

著诱导桃果实 NPR1 基因的表达水平(P<0.05)，
48 h 后处理组 NPR1 的表达水平是对照组的

10.23 倍(图 2A)。PR 蛋白的相关表达与 SAR 密

切相关，但是本研究结果显示，1-辛烯-3-醇熏

蒸处理后 PR1 表达量仅在 12、24、48 h 上调，

且上调水平较小(图 2B)。1-辛烯-3-醇处理后

CHI 基因表达水平在 48 h 为对照组的 1.90 倍 
(图 2C)，且此时 CHI 的酶活性达到峰值，是对

照组的 1.45 倍(图 2E)。GLU 的基因表达在早期

变化相对稳定，在 48 h 时突然增加，是对照组

的 3.78 倍(图 2D)。GLU 酶活性先升高后降低，

在 48 h 时达到最高，处理组为对照组的 1.20 倍

(图 2F)。因此 1-辛烯-3-醇熏蒸处理可通过增加

桃果实 CHI、GLU 酶活性与抗病相关基因表达

量，增强对匍枝根霉的抵抗力。 

2.3  1-辛烯-3-醇熏蒸对匍枝根霉菌丝生长

的影响 
如图 3 所示，1-辛烯-3-醇熏蒸处理显著抑

制了 PDA 平板上匍枝根霉菌丝体的生长

(P<0.05)，且随着 1-辛烯-3-醇作用浓度的增加

抑制效果愈加明显。在 72 h 时对照组的菌斑直

径达到了 86.62 mm，而 55.80 μg/mL 的处理浓

度下的根霉菌生长直径仅为 24.07 mm。当 1-
辛烯-3-醇的空间浓度达到 74.40 μg/mL 时，在

72 h 内根霉菌的生长被完全抑制。 
2.4  1-辛烯-3-醇熏蒸对菌丝体微观结构的

影响 
透射电镜结果表明，对照组的菌丝体细胞壁

光滑完整，细胞基质均匀，细胞器形态较清晰，

线粒体、脂质体数量较多且清晰可见(图 4A、

4C)。熏蒸处理组中，匍枝根霉菌丝体细胞壁变

薄，部分区域出现漏洞，细胞内部组成紊乱，线
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粒体形态异常，脂质体肿胀，出现较大的空洞(图
4B、4D)。因此 1-辛烯-3-醇熏蒸处理破坏了菌丝

体原有的形态结构，并对内部细胞器造成了损伤，

破坏了菌体膜结构，进而影响匍枝根霉的生长。 
 

 
 

图 2  1-辛烯-3-醇熏蒸处理对桃果实抗病相关基因表达量和防御酶活性的影响 
Figure 2  Effect of 1-octen-3-ol fumigation treatment on the relative genes expression and defensive enzyme 
activities in peach fruit. Genes expression of NPR1 (A), PR1 (B), CHI (C), GLU (D), and the enzymes 
activities of CHI (E) and GLU (F). Means±SE of three replicate experiments are shown. Means with different 
letters are significantly different at P<0.05. 
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图 3  1-辛烯-3-醇对匍枝根霉菌丝生长的影响 
Figure 3  Effect of 1-octen-3-ol on the growth of R. stolonifer hyphae on the plate. A: picture of the growth 
inhibition of R. stolonifer on the plate after 72 h; B: plaque diameter (mm). Means±SE of three replicate 
experiments are shown. Means with different letters are significantly different at P<0.05. 

 

 
 

图 4  1-辛烯-3-醇熏蒸处理对匍枝根霉微观结构的影响 
Figure 4  Effect of 1-octen-3-ol fumigation treatment on the microstructure of R. stolonifera. A: cross 
section of control group, magnify 25 000 times; B: cross section of treatment group, magnify 25 000 times; C: 
longitudinal section of control group, magnify 25 000 times; D: longitudinal section of treatment group, 
magnify 25 000 times. CW: cell wall; L: liposomes; M: mitochondria; N: nucleus. 
 
2.5  1-辛烯-3-醇对匍枝根霉麦角固醇含量

的影响 
1-辛烯-3-醇对菌丝体麦角固醇的影响如图 

5 所示，随着处理浓度的增加与处理时间的延

长，麦角固醇的含量显著降低(P<0.05)。且随时

间的推移，高浓度处理效果愈加显著。72 h 时， 

在 37.20 μg/mL 1-辛烯-3-醇处理下，麦角固醇含量

为对照组的 61.14%；当浓度增加到 74.40 μg/mL
时，麦角固醇含量急剧下降，仅为对照组的

25.15%。以上结果表明，1-辛烯-3-醇熏蒸处理减

少了匍枝根霉菌体麦角固醇的含量，说明菌体膜

结构可能是 1-辛烯-3-醇的一个重要作用位点。 
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图 5  1-辛烯-3-醇熏蒸对匍枝根霉菌丝体麦角固

醇含量的影响 
Figure 5  Effect of 1-octen-3-ol fumigation on the 
content of ergosterol of R. stolonifera. Means±SE of 
three replicate experiments are shown. Means with 
different letters are significantly different at P<0.05. 
 

2.6  1-辛烯-3-醇对匍枝根霉孢子萌发和芽

管伸长的影响 
关于匍枝根霉孢子对 1-辛烯-3-醇的敏感性

进行了研究，结果发现孵育 48 h 后，对照组的

孢子发芽率约为 99.74%。随着 1-辛烯-3-醇浓度

的增加，孢子萌发率逐渐降低，当添加浓度增加

到 74.40 μg/mL 时，孢子萌发率降低到 66.51%  

(图 6A)，说明 1-辛烯-3-醇可有效抑制匍枝根霉

孢子的萌发。1-辛烯-3-醇浓度为 74.40 μg/mL

时，孢子的芽管伸长受到显著抑制(P<0.05)，孵

育 12 h 后芽管平均长度仅为对照组的 24.77% 

(图 6B)。由此可知，1-辛烯-3-醇熏蒸处理抑制

了匍枝根霉孢子的萌发与芽管伸长。为了更加

直观地观察 1-辛烯-3-醇熏蒸对孢子萌发与芽管

伸长的影响，在显微镜下观察了 55.80 μg/mL 1-

辛烯-3-醇熏蒸处理不同时间后孢子孵育 6 h 后

图片，结果如图 6C 所示，随着熏蒸时间的延长，

孢子的萌发和芽管的长度明显降低。 
 

 
 

图 6  不同浓度 1-辛烯-3-醇对匍枝根霉孢子萌发、芽管伸长的影响 
Figure 6  Effect of 1-octen-3-ol fumigation at different concentrations on R. stolonifera spores germination 
and tube length. A: germination rate; B: tube length; C: the pictures of spores incubated for 6 h after    
55.80 μg/mL 1-octen-3-ol treatment, (Ca) control group, (Cb) fumigated for 24 h, (Cc) fumigated for 48 h, 
(Cd) fumigated for 72 h. Means±SE of three replicate experiments are shown. Means with different letters are 
significantly different at P<0.05. 
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2.7  1-辛烯-3-醇对匍枝根霉孢子通透性、

ROS 含量以及 MMP 的影响 
用 PI 染料评估在 1-辛烯-3-醇熏蒸处理下

匍枝根霉孢子的损伤情况(图 7A)。在处理 24 h
后，对照组孢子仅检测到微弱荧光，而随着 1-辛
烯-3-醇熏蒸时间的延长，处理组红色荧光染色

率增加。当 55.80 μg/mL 1-辛烯-3-醇处理 72 h
时，其孢子染色率为 39.33%，是对照组的  
18.15 倍。以上结果表明，1-辛烯-3-醇处理增加

了膜通透性，对匍枝根霉的孢子具有显著破坏

作用(P<0.05)。熏蒸时间越长，视野下孢子的红

色荧光比例越高，对孢子的损伤越强。如图 7B

所示，用 DCFH-DA 染料检测匍枝根霉孢子中

ROS 含量。未经 1-辛烯-3-醇处理的孢子在暗视

野中绿色荧光积累显著低于处理组(P<0.05)，当

1-辛烯-3-醇熏蒸处理 24 h 后约有 4.13%的孢子

显示绿色荧光，为对照组的 3.13 倍。随着处理

时间的延长，荧光孢子的比例逐渐增加。在   
72 h 时，约有 10.83%的孢子在暗场中发出了强

烈的绿色荧光，是对照组的 8.21 倍。图 7C 展

示的是用 JC-1 染料评估的 MMP 结果，可以看

出随着处理时间的延长，视野中绿色荧光的比

率显著升高(P<0.05)。当 1-辛烯-3-醇熏蒸处理

72 h 时，暗视野中的染色率是对照组的 5.72 倍。 
 
 

 
 

图 7  1-辛烯-3-醇熏蒸处理对匍枝根霉孢子的影响 
Figure 7  Effect of 1-octen-3-ol fumigation on spores of R. Stolonifera. A: PI staining of control group (Aa), 
fumigation for 24 h (Ab), fumigation for 48 h (Ac), fumigation for 72 h (Ad), determination of spores 
damage by PI staining rate (Ae); B: DCFH-DA staining of  control group (Ba), fumigation for 24 h (Bb), 
fumigation for 48 h (Bc), fumigation for 72 h (Bd), determination of ROS content in spores by DCFH-DA 
staining rate (Be); C: JC-1 staining of control group (Ca), fumigation for 24 h (Cb), fumigation for 48 h (Cc), 
fumigation for 72 h (Cd), determination of MMP by JC-1 staining rate (Ce). Means±SE of three replicate 
experiments are shown. Means with different letters are significantly different at P<0.05. 
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2.8  1-辛烯-3-醇熏蒸处理对桃果实可溶性

固形物与可滴定酸含量的影响 
为了进一步评估 1-辛烯-3-醇对桃果实品质

的影响，测量了果实中可滴定酸和可溶性固形物

含量。如图 8 所示，1-辛烯-3-醇熏蒸处理对接种

匍枝根霉的桃果实品质指标没有显著影响

(P>0.05)。 

 

 
 

图 8  1-辛烯-3-醇熏蒸处理对接种匍枝根霉的桃

果实可溶性固形物(A)与可滴定酸(B)含量的影响 
Figure 8  Effect of 1-octen-3-ol fumigation on the 
content of soluble solid (A) and titratable acid (B) 
in peach fruit inoculated with R. stolonifera. 

3  讨论 
1-辛烯-3-醇最初是在真菌中发现的香气物

质，此后也证实其存在于许多植物中。1-辛烯-3-
醇已被美国食品与药品管理局(U. S. Food and 

Drug Administration，FDA)收录于食品添加剂数

据 库 ， 联 合 国 粮 食 及 农 业 组 织 (Food and 
Agriculture Organization of the United Nations，
FAO)和世界卫生组织(World Health Organization，
WHO)也批准其作为调味剂 [22]。通过对其安全

性评估，发现 1-辛烯-3-醇不具备遗传毒性、光

毒性与光过敏性，根据国际香水协会 (The 
International Fragrance Association，IFRA)标准，

1-辛烯-3-醇不具备持久性、生物累积性和毒性

(persistent, bioaccumulative and toxic，PBT)，基

于其当前在欧洲和北美的使用量，即预测环境

浓度 /预测无影响浓度(predicted environmental 
concentration/predicted no effect concentration，
PEC/PNEC)，其风险商小于 1[23]。有文献报道，

1-辛烯-3-醇处理对甜樱桃贮藏过程中果实重量

损失、可溶性固形物和可滴定酸含量等品质指

标无不利影响[24]。在本研究中也发现同样的结

果，即在最适浓度(55.80 μg/mL) 1-辛烯-3-醇熏

蒸处理后，桃果实可溶性固形物和可滴定酸相

比于对照组没有显著性差异(P>0.05) (图 8)。自

然挥发熏蒸处理是一种简单、易操作的处理方

法，可最大程度节省人力物力。王丹等[25]使用

0.03 μL/mL 肉桂皮(Cinnamon)精油熏蒸处理蓝

莓果实后接种链格孢菌(A. alternata)，取得了良

好的病害防治效果，当熏蒸浓度高于 0.06 μL/mL
反而会增加蓝莓果实发病率。本研究发现，空间

浓度 55.80 μg/mL 的 1-辛烯-3-醇对桃果实软腐

病的防治效果最好，浓度较高反而易对果实造

成伤害(图 1A)。Kishimoto 等[26]发现，1-辛烯-3-
醇处理能增强拟南芥(Arabidopsis thaliana)对灰

葡萄孢(B. cinerea)的抵抗力，与本研究结果一致。

1- 辛 烯 -3- 醇 还 可 通 过 抑 制 菌 生 轮 枝 菌

(Lecanicillium funccola)，降低双孢蘑菇干泡病的

发生率[27]。但目前 1-辛烯-3-醇在抑制果实采后

病害的应用尚未见报道，该研究为减轻果蔬病
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原真菌引起的采后病害提供了一种新颖且安全

的方法。 
在自然界中，1-辛烯-3-醇参与植物细胞防

御反应，在植物-草食动物相互作用和植物-植物

相互作用中充当信号分子，通过上调甲基茉莉

酸、吲哚-3-乙酸和赤霉素 A3 的合成，诱导坛

紫菜抵抗附生细菌[28]。用 1-辛烯-3-醇处理拟南

芥，诱导了一些由于受伤或乙烯、茉莉酸信号

转导而激活的防御基因，增强了植物对灰葡萄

孢的抵抗力，通过比较发现该诱导模式与茉莉

酸甲酯引起的模式相似[26]。NPR1 是一个重要

的正向调控因子，可与转录因子 TGA 作用，诱

导植物抗病基因的表达[29]。NPR1 作为抗病性

诱导的关键基因，处于 SAR 和 ISR 信号上游[30]。

1-辛烯-3-醇处理后桃果实 NPR1 表达量被显著

诱导，而处理组 PR1 的表达只略高于对照组并

未成倍增加(图 2A，2B)，所以推测 1-辛烯-3-
醇处理下桃果实对匍枝根霉侵染的抗性应答类

似于 SAR，但该过程还需进一步的试验验证。

CHI 和 GLU 可以水解真菌细胞壁中的几丁质和

β-1,3-葡聚糖，从而破坏病原真菌的细胞结构并

抵抗真菌侵染。汪开拓等[31]发现，较高的 CHI
和 GLU 活性可以有效减少桃果实采后灰霉病

的发生。Jin 等[32]的研究表明，外源 L-谷氨酸

处理可诱导 CHI 和 GLU 基因表达和增加酶活

性，并提高了梨果实对青霉菌的抗性。在本研

究中也发现了相似的结果，用 1-辛烯-3-醇处理

后，桃果实中的 CHI 和 GLU 活性显著高于对

照，较高的 CHI 和 GLU 活性可以有效破坏匍

枝根霉细胞壁中的几丁质和 β-1,3 葡聚糖，从而

增强桃果实对匍枝根霉的抗性。 
在平板上的试验发现 1-辛烯-3-醇处理抑制

了匍枝根霉菌丝的扩展并对菌丝结构产生影响

(图 3，图 4)，这与 Yin 等[33]的研究结果相似，

1-辛烯-3-醇处理抑制了产黄青霉菌(Penicillium 

chrysogenum)和黑曲霉 (Aspergillus niger)菌斑

直径。Li 等[24]的研究发现，1-辛烯-3-醇对体外

灰霉菌(B. cinerea)的菌丝延伸以及采后果实灰

霉病具有显著抑制作用(P<0.05)，1-辛烯-3-醇可

通过介导相关基因表达，抑制病原菌孢子萌发，

影响其致病性。通过透射电镜结果发现，1-辛
烯-3-醇处理后匍枝根霉菌丝形态结构发生改

变，细胞器结构遭到破坏，线粒体形态异常  
(图 4)，这是菌体细胞损伤的重要因素之一。陈

可 欣 等 [34] 的 研 究 发 现 ， 香 樟 (Cinnamomum 
camphora) 精 油 处 理 抑 制 了 灰 绿 曲 霉

(Aspergillus glaucus)的生物活性，破坏菌体膜完

整性，导致线粒体 ATP 酶活力下降。此外通过透

射电镜发现，0.3 mg/mL 丁香酚处理抑制了菌体内

部细胞器的形成[35]。Xiong 等[8]通过扫描电镜发现

1-辛烯-3-醇使枯草芽孢杆菌(B. subtilis)和表皮葡萄

球菌(S. epidermidis)表面变得粗糙，并且出现不

规则皱纹，对菌体细胞壁和细胞膜造成破坏。

这些研究结果都与本研究结果一致。 
麦角固醇是真菌细胞膜的重要组成部分，

在真菌的生长过程中，对保持细胞膜结构完整

性、膜结合酶活性、膜流动性、细胞活力和物

质运输方面起着重要作用[36]。麦角固醇的缺乏

或减少会导致真菌细胞膜结构的丧失甚至细胞

死亡[37]。本研究发现，1-辛烯-3-醇处理后菌丝的

细胞膜遭到破坏，麦角固醇的合成降低(图 5)。与

本研究结果类似，白色念珠菌经莳萝(Anethum 
graveolens L.)精油处理后，细胞膜上麦角固醇

的正常生物合成被阻断，且随着处理浓度的增

加，麦角固醇含量显著下降，因此细胞膜被认

为是莳萝精油(A. graveolens)抑制真菌的重要靶

标[38]。结合电镜和麦角固醇的结果，进一步证

实 1-辛烯-3-醇对菌体细胞膜的破坏作用。同时，

本研究发现 1-辛烯-3-醇熏蒸可以抑制孢囊孢子

的萌发和芽管伸长，并且具有较强的浓度依赖
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性。Chitarra 等 [39]也发现了相同的结果，1-辛  
烯-3-醇是青霉菌孢子发芽的抑制剂，可降低

80%的发芽率。1-辛烯-3-醇还被证实可以抑制

腐烂假单胞菌 (Pseudogymnoascus destructans)
的菌丝和分生孢子生长[40]。以上结果说明，1-辛
烯-3-醇不仅可以破坏匍枝根霉菌丝体结构，还

可以有效抑制其孢子萌发。 
通过染色评估了 1-辛烯-3-醇对匍枝根霉的

孢子损伤。细胞膜在维持细胞内环境的平衡方

面起着重要作用，从而保证整个细胞的生命活

动以有序和协调的方式进行[41]。PI 是用于检测

膜结构完整性的核染色剂，它可以以嵌入方式

与双链 DNA 结合，当细胞正常存活时，PI 不

能穿过完整细胞膜与 DNA 结合，但是当细胞膜

受损时，PI 便可穿过受损的细胞膜进入细胞，

然后与双链 DNA 结合，并在一定条件下显示红

色荧光，用 PI 染料可以在一定程度上评估分生

孢子的完整性。本研究发现，经 1-辛烯-3-醇处

理过后匍枝根霉孢子的 PI 染色率显著升高，并

随着时间推移，红色荧光比例与强度增强   
(图 7A)。ROS 是一种具有高化学反应活性的氧

代谢产物，例如羟基自由基、超氧阴离子自由

基和过氧化氢。ROS 含量的增加也可能导致

DNA 的破坏和片段化，最终使细菌无法进行正

常的基因复制而死亡[42]。黑胡椒(Piper nigrum)
精油可以诱导细菌细胞产生大量的 ROS，引起

DNA 链断裂，同时抑制 DNA 聚合酶的活性，

阻碍 DNA 修复并影响细胞的正常生长 [43]。

DCFH-DA 是 ROS 捕获剂，当 ROS 存在于菌丝

体细胞，可以被氧化成带有荧光的 DCF，可以

通过检测荧光强度反映菌丝体细胞的 ROS 含

量。本研究发现经过 1-辛烯-3-醇处理后的病原

菌孢子，随处理时间推移，绿色荧光比率增加

(图 7B)。故推测致使孢子 ROS 水平升高是引发

孢子损伤的原因之一，说明 ROS 可能是 1-辛  

烯-3-醇的抗真菌作用介质。线粒体在呼吸氧化

过程中，将所产生的能量以电化学势能储存于

线粒体内膜，在内膜两侧造成质子及其他离子

浓度的不对称分布而形成 MMP。在线粒体中，

ATP 来自线粒体的氧化磷酸化过程，而 MMP
在氧化磷酸化过程中起着至关重要的作用，

MMP 的稳定有利于维持细胞的正常生理功能[44]。

当某些不利因素导致菌体呼吸链电子传递过程

障碍，影响了 H+跨膜梯度的形成，就会导致外

正、内负的 MMP 下降，即去极化。线粒体是

细胞中产生 ROS 的主要场所，ROS 的产生率取

决于线粒体的代谢状态，当线粒体功能异常时，

氧化磷酸化受到抑制，并且细胞中未消耗的 O2

与酶复合物 I 和 III 泄漏的电子反应生成过量的

ROS，引起细胞的一系列损伤。同时，ROS 引

起的氧化应激也会导致去极化的发生，促使线

粒体释放细胞色素 C，致使细胞损伤[45–46]。本

研究用 JC-1 染料评估 1-辛烯-3-醇处理前后

MMP 的变化，在正常细胞中 JC-1 聚集在线粒

体的基质中形成聚合物，产生红色荧光；在

MMP 较低时，JC-1 以单体形式存在，产生绿色

荧光。本研究发现在 1-辛烯-3-醇处理下，孢子

绿色荧光比率显著升高(图 7C)，验证了 1-辛  
烯-3-醇可影响病原菌的呼吸代谢，通过造成孢

子 MMP 的去极化，导致 ROS 暴发，引发孢子

损伤。有研究表明，一种短抗菌肽 Sub3 可通过

破坏孢子膜的完整性，降低 MMP，提高孢子中

ROS 水平，促使黄曲霉孢子凋亡[46]，这与 1-辛
烯 - 3 - 醇破坏匍枝根霉孢子的机制相似。 

4  结论 
本研究通过果实与离体试验发现，1-辛  

烯-3-醇熏蒸处理对桃果实采后软腐病与匍枝根

霉具有显著抑制作用。55.80 μg/mL 1-辛烯-3-醇
熏蒸处理可有效抑制接种匍枝根霉的桃果实病
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斑扩展，并可通过诱导桃果实的 SAR，增强对

匍枝根霉的抵抗作用，但具体抗病途径有待进

一步研究。体外抑菌试验发现，1-辛烯-3-醇熏

蒸可抑制匍枝根霉菌丝在 PDA 平板上延伸。通

过电镜发现，55.80 μg/mL 1-辛烯-3-醇处理虽不

能完全抑制菌丝的生长，但是对菌丝体的细胞

形态产生极大破坏，使麦角固醇含量减少，显

著抑制孢子的出芽，并具有很强的浓度依赖性。

1-辛烯-3-醇熏蒸可通过破坏匍枝根霉孢子的完

整性，增加孢子内 ROS 含量，降低 MMP，抑

制其萌发。以上结果说明 1-辛烯-3-醇是一种高

效的真菌抑制剂，在采后桃果实抵抗匍枝根霉

的侵染中具有广阔的应用前景。 
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