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番茄转录因子 SlERF.F4 在番茄果实抵御灰霉病中的功能分析
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摘　要： 番茄（Solanum lycopersicum L.）是世界上种植最广泛的经济作物之一，具有极大的经济价值，但其

极易受到灰葡萄孢（Botrytis cinerea）的影响，造成严重的经济损失。ERF 转录因子在植物胁迫响应中发挥关

键作用。本研究通过获得番茄 SlERF.F4 过表达材料，比较其与野生型果实的差异，研究其介导的番茄果实抗

灰霉病的功能。结果显示，与野生型番茄品种‘AC’（‘Ailsa Craig’）果实相比，SlERF.F4 过表达（SlERF.F4-

OE）番茄果实对灰葡萄孢的抗性较强，表现在灰葡萄孢接种后果实病斑扩展速率较慢。生理生化分析结果表明，

SlERF.F4-OE 果实体内的活性氧（O2
−.产生速率、H2O2 含量）和 MDA 含量低于‘AC’果实，同时，抗氧化酶活

性（POD、CAT 和 SOD 酶）高于‘AC’果实。此外，SlERF.F4-OE 番茄果实体内苯丙氨酸解氨酶（PAL）活

性高于‘AC’果实。研究结果说明，SlERF.F4 可通过调节番茄果实活性氧稳态及防御酶活性增强果实对灰葡萄

孢的抵抗能力。
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Abstract：Solanum lycopersicum L. is one of the most widely cultivated cash crops globally, but its susceptibi-

lity  to  gray  mold  (Botrytis  cinerea)  causes  significant  economic  losses.  ERF transcription  factors  play  a  key

role  in  plant  stress  responses.  In  this  study, SlERF.F4 overexpression  lines  were  generated  and  compared

with wild-type tomato variety ‘AC’ (‘Ailsa Craig’) fruits to investigate the role of SlERF.F4 in mediating re-

sistance  to  gray  mold  in  tomatoes.  Compared  with ‘AC’ fruits, SlERF.F4-overexpressed  (SlERF.F4-OE)

fruits exhibited enhanced resistance to B. cinerea, as indicated by a slower lesion expansion following inocula-

tion.  Physiological  and  biochemical  analyses  revealed  that  the  production  rate  of  reactive  oxygen  species

(ROS), including O2
-. and H2O2 content, as well as malondialdehyde (MDA) levels, were significantly lower in

SlERF.F4-OE  fruits  than  in ‘AC’ fruits.  Concurrently,  antioxidant  enzyme  activities,  including  peroxidase

(POD), catalase (CAT), and superoxide dismutase (SOD), were significantly elevated in SlERF.F4-OE fruits.

In addition, phenylalanine ammonia-lyase (PAL) activity was higher in SlERF.F4-OE fruits than in ‘AC’ fruits.
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These results suggest that SlERF.F4 enhances resistance to B. cinerea in S. lycopersicum fruits by regulating

reactive oxygen homeostasis  and defense enzyme activity.  This study provides novel  insights into the func-

tion of SlERF.F4 in fruit disease resistance.
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番 茄（Solanum lycopersicum L.）是 全 球 广

泛种植的经济作物[1]，1999-2019 年期间，全球增

加的番茄收获面积达 27%，产量增加约 66%[2]。

2021-2022 年全球番茄产量超过 1.8 亿吨，收获面

积近 500 万公顷（FAO，2024 年），是全球核心

农业产业之一。然而，番茄极易受到灰葡萄孢

 （Botrytis cinerea）侵染，导致灰霉病发生 [3]。灰

葡萄孢属于核盘菌科，是一类死体营养型的真菌

病原体。在植物中，灰葡萄孢能够感染包括番茄[4]、

草莓（Fragaria ananassa Duch.）[5]、葡萄（Vitis
vinifera L.）[6]、黄瓜（Cucumis sativus L.）[7]、木

槿（Hibiscus  syriacus L.）[8] 和 月 季 （Rosa  chi-
nensis Jacq.）[9] 等约 152 个科、586 个属的 1 400
多种寄主，每年全球因灰霉病造成经济损失超过

100 亿美元[10-12]。

ERF（Ethylene response factor）是植物特有

的 转 录 因 子， 属 于 APETALA2/ERF（AP2/ERF）

转 录 因 子 大 家 族， 主 要 分 为 4 个 主 要 亚 家 族 ：

ERF（乙烯响应元件结合蛋白）、DREB（脱水反

应 元 件 结 合 蛋 白）、 AP2（APETALA2）和 RAV
 （与 ABI3/VP 相关），以及 Soloists（未分类的少

数因子）[13, 14]。ERF 亚家族识别 GCC 盒（AGC-
CGCC）这一保守的核苷酸序列，调控 PR（Patho-
genesis related proteins，PRs）基因启动子区在

植物抗病信号通路中的表达，此外，该元件高度

富集于响应病原体感染的多个基因的启动子区

域[15-17]。番茄 SlERF83 和 SlERF109 通过与 SlGCC2
基因的 GCC-box 元件结合，增强对黄化曲叶病的

抗性[18]。过敏性反应（Hypersensitive response，

HR）是寄主抵御病原菌入侵后的防御反应，通常

表现为局部坏死，这是植物对抗病原菌的重要防

御机制之一[19]。通常在寄主植物对病原菌的 HR 中，

伴随着大量 ROS（Reactive oxidative species）的

产生。ROS 的积累与脂质的过氧化均在过敏反应

之前发生，且 ROS 积累程度与过敏反应引起的坏

死细胞数量呈正相关[20, 21]。在马铃薯（Solanum
tuberosum L.）与 晚 疫 病 菌 （Phytophthora infes-

tans）互作 [20]过程中和水稻（Oryza sativa L.）稻

瘟病 HR[22] 中发现，超氧阴离子自由基（O2
-.）的

产生可能和寄主细胞的 HR 有直接关系。Doke[20]

的研究发现，将 SOD 渗入植物体内可以清除 O2
-.，

抑制 HR 的发生。在番茄中，ERF 转录因子能通

过 ROS 代谢调控其对灰葡萄孢的抗性，Ouyang
等[23] 的 研 究 认 为 ， 沉 默 SlERF.A1、 SlERF.A3、

SlERF.B4 或 SlERF.C3 基因的表达可以促进 H2O2

积累，导致番茄植株对灰葡萄孢的敏感性增加。

活性氧是由 O2 还原产生的一系列具有毒性的

物 质， 在 植 物 体 中 主 要 包 括 ：  O2
-.、 过 氧 化 氢

 （H2O2）和单线态氧（1O2）等 [24]。ROS 可以直接

抑制病菌的生长，也可以作为信号分子参与抗病

过程，ROS 的快速产生是植物防御系统激活的一

个重要标志[25]。植物体内具有一套复杂而精密的活

性氧清除系统，由抗氧化酶和抗氧化物共同组成。

其 中， 过 氧 化 物 酶 （POD）、 过 氧 化 氢 酶

 （CAT）、 超 氧 化 物 歧 化 酶 （SOD）、 抗 坏 血 酸

过氧化酶（APX）以及谷胱甘肽还原酶（GSH-R）

等保护酶构成了抗氧化酶核心部分[26]。通过抗氧化

系统的协同作用，植物能够维持体内 ROS 的产生

与降解处于动态平衡状态，有效防止活性氧在体

内积累引起损伤，维持植物细胞稳态。已有研究

表明，抗氧化酶是判断植物对坏死性病原菌抗性

的重要酶，能减少 ROS 引起的细胞损伤 [27]。研究

表明，ROS 可诱导植物增加体内的抗氧化酶活性

来抵御病原体的入侵[28, 29]。POD 能够将 H2O2 分解

成水和氧气；CAT 酶的主要功能是将 H2O2 清除，

同时对 O2
-.起到一定的清除作用。而在不同的植物-

病原体互作系统中，SOD 活性的变化是不同的[30]。

Wang 等 [31] 的研究发现抗氧化酶（POD、CAT 和

SOD）活性的增强是延迟辣椒（Capsicum arnu-
um L.）灰霉病发病的直接原因。Tenhaken 等 [32]

认为 CAT 可有效抑制 ROS 爆发引起的细胞坏死。

在番茄果实中，通过提高 POD、CAT 和 SOD 的

活性可减轻灰葡萄孢引起的氧化损伤[33]。

前期的研究发现，番茄果实在红熟时期受灰
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葡萄孢侵染后，SlERF.F4 基因的表达量上调 [34]。

为探究 SlERF.F4 在胁迫响应中的功能，本文构

建了 SlERF.F4 基因的系统进化树，分析结果显

示，SlERF.F4 与SlERF.A1、SlERF.A3、SlERF.B4 和

SlERF.C3 基 因 具 有 高 度 的 相 似 性 ， 继 而 推 测

SlERF.F4 在灰葡萄孢胁迫响应中发挥重要作用。

为进一步验证其抗病功能，本文通过农杆菌介导

的遗传转化技术构建了番茄 SlERF.F4 基因的过表

达载体，以获得该基因的过表达植株，随后对其

采后果实进行接种灰葡萄孢实验，结合抗病相关

的生理生化检测方法，旨在探明番茄 SlERF.F4 基

因在果实抗灰霉病中的功能。 

1　材料与方法
 

1.1　植物材料和载体

用于植物组织培养的番茄材料为野生型番茄

 ‘AC’（Solanum lycopersicum cv. ‘Ailsa Craig’），

用于灰葡萄孢处理的 T1 代 SlERF.F4-OE 转基因番

茄果实均在中国科学院武汉植物园基地采摘。待

果实田间热散失后，对其清洗并进行表面消毒

 （75% 酒 精 喷 洒 ）， 室 温 条 件 下 晾 干 用 于 后 续

实验。

植 物 表 达 载体 pCAMBIA1300-221-35S 由 中

国科学院武汉植物园园艺基因组与分子改良实验

室提供，灰葡萄孢菌株购于中国农业微生物菌种

保藏管理中心（菌种编号：ACCC36028）。 

1.2　系统进化树的构建

从 Plant TF DB 数据库（https://planttfdb.gao-
lab.org/）下载番茄 ERF 家族基因氨基酸序列，通

过 iTOL（https://itol.embl.de/）在线网站，进行氨

基 酸 序 列 比 对， 并 用 邻 接 法 （Neighbor-joining）

建立系统进化树。 

1.3　过表达 SlERF.F4（SlERF.F4-OE）转基因材

料的获得

 （1）目的片段扩增和载体构建

提取番茄红熟时期果实总 RNA，并反转录为

cDNA。以 cDNA 为底物，利用基因特异性引物扩

增 SlERF.F4 的全长 cDNA，引物见表 1。PCR 程

序为：95 ℃ 预变性 3 min；95 ℃ 变性 15 s，60 ℃
退火 15 s；72 ℃ 延伸 1 min。共循环 35 次，最

后 72 ℃ 延伸 5 min。

选 取 限 制 性 内 切酶 BamH Ⅰ和 Sac Ⅰ， 对

pCAMBIA1300-221-35S 质粒进行酶切。反应体系

总 体 积为 50  μL： BamH Ⅰ和 Sac Ⅰ各 1  μL，

10×Cut smart 5 μL，质粒 20 μL，H2O 23 μL。将

以上酶切体系于 37 ℃ 条件下孵育 3 h。酶切结束

后，用 1% 的琼脂糖凝胶电泳进行检测，切下目的

片段进行胶回收并检测浓度。

用 T4 连接酶连接目的片段及质粒载体，构建

重组质粒 pCAMBIA1300-SlERF.F4，然后将重组

质粒进行大肠杆菌转化，挑选出长势良好的单菌

落进行 PCR 鉴定，送公司测序。

 （2）转基因番茄阳性植株的鉴定

遗传转化得到的植株生长至 3~4 片复叶时，

采摘番茄植株叶片，提取 DNA，通过潮霉素抗性

进行 PCR 扩增筛选（表 1），PCR 扩增完成后进

行琼脂凝胶电泳检验，保留阳性的遗传转化成功

的番茄植株种子。实时荧光定量 PCR 应用武汉赛

维尔生物科技有限公司的荧光定量试剂盒 Hieff
qPCR SYBR Green Master Mix 进行。 

1.4　灰葡萄孢菌培养、侵染和番茄果实取样

果实接种前用宽 3 mm 深 3 mm 的无菌打孔器
 

表 1　引物序列
Table 1　Primer sequences used in this study

引物名称
Primer name

引物序列（5’→3’）
Primer sequence (5’→3’)

SlERF.F4-F AGAGGATCCATGGCTGTGAAAGATA

SlERF.F4-R AATTCGAGCTCTTAAACTTCCATAGGT

Actin-F CCTCAGCACATTCCAGCAG

Actin-R CCACCAAACTTCTCCATCCC

qPCR-SlERF.F4-F GAGTCATCCAGCGGAGAAACGG

qPCR-SlERF.F4-R GACACCTCCACGTCCACCTTCA

Hyg-F CTTGACATTGGGGAGTTTAGCGAGA

Hyg-R CCCTTATCTGGGAACTACTCACACA

212 植 物 科 学 学 报 第 43 卷

https://planttfdb.gao-lab.org/
https://planttfdb.gao-lab.org/
https://planttfdb.gao-lab.org/
https://itol.embl.de/


在果实赤道面制造 3 个伤口，在伤口中接种 5 μL
孢子悬浮液。将接种后的果实置于塑料筐内，于

24 ℃、90%～95% RH 环境下贮藏，以‘AC’果实

作为对照组，分析 SlERF.F4 过表达番茄果实对灰

葡萄孢的抗性，记录发病率和病斑直径。对照组

和处理组每个处理时间点都进行 3 次重复，每个

处理 90 个病斑点。选取接种灰葡萄孢后 0、24、

48、72 和 96 h 后番茄果实病健交界处的组织进行

取样，每 10 果进行一次重复，液氮速冻后保存于

−80 ℃ 条件下，用于生理指标测定。病斑面积和

发病率的计算公式如下：

病斑面积（cm2）= 3.14 ×（病斑直径/2）2

发病率（%）=（发病点数）/（总接种点数）×100
 （1）果实活性氧生成量和丙二醛含量测定

O2
-.产生速率测定参考 Zhang 等 [35] 和曹建康

等[36] 的方法，稍加修改。反应体系包含：50 mmol/L
的 pH 值为 7.8 的 PBS 溶液，1 mol/L 的盐酸羟胺

溶液，17 mmol/L 的对氨基苯磺酸溶液，7 mmol/L
的 α-萘胺，用 KNO2 制作标准曲线， O2

-.产生速率

单位为 nmol·min−1·g−1。

H2O2 含量的测定参照曹建康等[36] 和 Zhao 等[37]

的方法。反应体系包含：100 μmol/L 的 H2O2-丙酮

溶液，10% 的四氯化钛-盐酸溶液，0.25 mol/L 的

浓氨水，2 mol/L 的硫酸，用 H2O2 绘制标准曲线，

H2O2 含量单位为 μmol/g。

MDA 含 量 的 测 定 参 考 Heath 和 Packer[38] 的

方法，并稍加修改。反应体系包含：500 μL 10%
的 TCA 溶 液 和 500  μL  6.7  g/L 的 硫 代 巴 比 妥 酸

 （TBA）溶液，于 95 ℃ 水浴 20 min，然后在冰上

迅速冷却。记录 532 nm 和 600 nm 处吸光值的变

化，MDA 单位为 μmol/g。

 （2）果实抗氧化酶和苯丙氨酸解氨酶活性

测定

POD 活性测定参考郑鄢燕[39] 和 Trevisan 等[40]

的方法，并稍加修改。以 25 mmol/L 愈创木酚溶

液作为底物，反应体系中包含：25 μL 酶提取液，

30 μL 0.5 mol/LH2O2 溶液，记录 470 nm 处吸光值

的变化，以每分钟吸光度变化值增加 0.01 为一个

活性单位（U），POD 活性单位为 U/g。

CAT 活 性 测 定 参 考 Patra 等 [41] 以 及 Havir 和

McHale[42] 的方法，并稍加修改。反应体系包含：

200 μL 20 mmol/L  H2O2 溶 液 ， 40 μL 酶 提 取 液 ，

记录 240 nm 处吸光值的变化，以每分钟吸光值变

化 0.01 为 1 U，CAT 活性单位为 U/g。

SOD 活性测定方法参照 Stewart 和 Bewley[43]

以及 Toivonen 和 Sweeney[44] 的方法。反应体系包

含： 50  mmol/L、 PBS 缓 冲 溶 液 （pH 值 =7.8），

130  mmol/L  MET 溶 液 ， 750  μmol/L  NBT 溶 液 ，

100 μmol/L EDTA-Na2 溶液，20 μmol/L 核黄素溶

液，33 μL 酶提取液，记录 560 nm 处吸光值的变

化，以抑制氮蓝四唑（NBT）光化还原的 50% 为

1 U，SOD 活性单位为 U/g。

PAL 活性测定参照 Assis 等 [45] 的方法。反应

体系包含：50 mmol/L、pH 值为 8.8 硼酸缓冲溶液和

20 mmol/L L-苯丙氨酸溶液，25 μL 酶提取液，记

录 290 nm 处吸光值的变化，PAL 酶活性以每小时

内吸光值变化 0.01 为 1 U，PAL 活性单位为 U/g。 

1.5　统计分析

采用 Excel 2019 和 GraphPad Prism 10 软件

进行数据整理和作图，采用 SPSS 26.0 软件进行

统计分析。通过独立样本 t 检验法分析番茄植株中

不同处理条件下基因表达量的差异显著性。番茄

果实中不同材料间差异的显著性进行单因素方差

分析（P<0.05）。 

2　结果与分析
 

2.1　SlERF.F4 氨基酸序列比对及进化树构建

本研究发现（图 1），SlERF.F4 与 SlERF.A1、

SlERF.B4，SlERF.C3 和 SlERF.A3 具有较高的同

源性，SlERF.A1、SlERF.B4、SlERF.C3 和 SlERF.
A3 已被证明可正向调控番茄对灰葡萄孢的抗性，

由此、可以推测番茄 SlERF.F4 蛋白在番茄中应对

灰葡萄孢胁迫中可能具有类似的调节功能。 

2.2　SlERF.F4 基因表达模式分析

为了明确 SlERF.F4 是否受灰葡萄孢诱导，检

测‘AC’番茄叶片在受到灰葡萄孢侵染后 SlERF.
F4 的 表 达 模 式 。 如 图 2 所 示 ， 与 对 照 组 相 比 ，

SlERF.F4 的表达水平在灰葡萄孢侵染后显著上调。 

2.3　SlERF.F4 过表达番茄植株的鉴定 

2.3.1　PCR 鉴定

根据潮霉素基因序列设计 PCR 扩增引物，以

非转基因植株 DNA 作为阴性对照，对遗传转化后

的番茄植株进行潮霉素抗性筛选。如图 3 所示，
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SlERF.F4 过表达的两个独立株系（SlERF.F4-OE-

1、SlERF.F4-OE-2）显示潮霉素抗性阳性。
 

2.3.2　RT-qPCR 鉴定

为了检测转基因植株中 SlERF.F4 的表达水平，

利用实时荧光定量 PCR 检测植株叶片中 SlERF.

F4 基因的表达量。如图 4 所示，与‘AC’相比，

SlERF.F4 过表达的两个株系中 SlERF.F4 基因均

显著上调。过表达株系 SlERF.F4-OE-1 中 SlERF.

F4 的表达量是‘AC’植株的 1.8 倍，过表达株系

SlERF.F4-OE-2 是‘AC’植株的 3.6 倍。
 

2.4　SlERF.F4 过表达对采后果实抗病能力的影响

如图 5 所示，0~24 h 时果实接种伤口未有菌

丝生长，接种后 48 h 伤口区开始出现白色绒毛状

菌丝。‘AC’和 SlERF.F4-OE 番茄果实均随着接
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图 1　番茄 SlERF.F4 的系统进化树分析
Fig. 1　Phylogenetic tree analysis of Solanum lycoper-

sicum SlERF.F4
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图 3　pCAMBIA1300-221-35S-SlERF.F4 基因过表达植株 PCR
鉴定

Fig. 3　PCR identification of pCAMBIA1300-SlERF.F4
overexpressed plants
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菌后时间的延长，病斑面积逐渐变大，水渍状程

度也逐渐加重。‘AC’果实在接种 48 h 后，果实

接种区域有大量的丛生状白色菌丝生成，接种 72 h
后出现水浸状，96 h 时果实病变程度更加严重

 （图 5： A）。 与 ‘AC’相 比 ， SlERF.F4-OE-1 和

SlERF.F4-OE-2 过表达番茄果实在接种 72 h 后的

病斑面积显著低于超表达果实，且水渍程度更轻，

但发病率与 AC 相比并无显著差异（图 5：B、C）。

以上结果初步表明 SlERF.F4 可正向调节番茄果实

对灰葡萄孢的抗性。 

2.5　SlERF.F4 过表达对采后果实 ROS 生成量和

MDA 含量的影响

如图 6 所示，在接种灰葡萄孢后‘AC’果实

的 O2
-.产生速率和 H2O2 含量都是先升高后降低的

趋势，在 72 h 达到应激性高峰。然而，SlERF.F4
过表达番茄果实的 O2

-.产生速率和 H2O2 含量的变

化趋势与‘AC’不一致，呈上下波动的趋势，存在
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图 4　转基因植株实时荧光定量 PCR 检测
Fig. 4　Real-time fluorescence quantitative PCR detection

of transgenic plants
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两个应激性高峰，分别是接种后第 24 和第 72 小

时。SlERF.F4 过表达番茄果实的 O2
-.产生速率于

接种后 72 h 时显著低于‘AC’果实，其中 SlERF.
F4-OE-1 果实的 O2

-.产生速率较‘AC’分别低 5%，

SlERF.F4-OE-2 果实的 O2
-.产生速率较‘AC’分别

低 7%（图 6：A）。SlERF.F4 过表达番茄果实的

H2O2 含量于接种后 48 h 时显著低于‘AC’果实，

其中 SlERF.F4-OE-1 和 SlERF.F4-OE-2 果 实 的

H2O2 含量较‘AC’均低 5%（图 6：B）。

 ‘AC’和 SlERF.F4-OE 番茄果实的 MDA 含量

变化的总体趋势相似，均在 0~72 h 缓慢增加，随

后迅速升高。在接种后的整个贮藏过程中，SlERF.
F4-OE 果实中的 MDA 含量始终显著低于‘AC’果

实，SlERF.F4-OE-1 果实的 MDA 含量较 AC 分别

降低 26%、11%、16%、13% 和 16%，SlERF.F4-
OE-2 果 实 的 MDA 含 量 较 AC 分 别 降 低 22%、

14%、13%、9% 和 17%（图 6：C）。综上所述，

接种灰葡萄孢后，SlERF.F4 过表达降低了果实体

内的 ROS 生成量和 MDA 含量。 

2.6　SlERF.F4 过表达对采后果实抗氧化酶活性的

影响

如图 7 所示，接种灰葡萄孢后，‘AC’果实中

的 POD 酶和 CAT 酶活性在 0~48 h 缓慢降低，之

后逐渐升高。接种灰葡萄孢后 72 h 时，SlERF.F4-
OE-1 的 POD 活 性 较 AC 降 低 27%， SlERF.F4-
OE-2 的 POD 活性较 AC 降低 55%。另外，SlERF.
F4-OE-2 过表达果实的 CAT 活性在接种后的整个

贮藏过程始终显著高于‘AC’果实（图 7：A、B）。

接 种 灰 葡 萄 孢 后，‘AC’和 SlERF.F4-OE 果

实中 SOD 酶活性变化的趋势相反，‘AC’果实中

SOD 活性在接种 0~24 h 内迅速下降，随后缓慢上

升。然而，SlERF.F4-OE 果实的 SOD 活性在接种

后的整个贮藏过程中表现为上升的趋势，于接种

后 48、72 和 96 h 时显著高于‘AC’果实，其中

SlERF.F4-OE-1 果实的 SOD 活性较‘AC’分别升

高 15%、 27% 和 15%， SlERF.F4-OE-2 果 实 的

SOD 活 性 较‘AC’分 别 升 高 11%、 14% 和 12%
 （图 7：C）。

 ‘AC’果实的 PAL 活性呈先上升后下降的趋

势，接种灰葡萄孢后 72 h 时，果实的 PAL 活性达

到峰值。SlERF.F4-OE 果实的 PAL 活性变化趋势

与 AC 相同，在接种灰葡萄孢后 72 h 和 96 h 时，
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216 植 物 科 学 学 报 第 43 卷



其 PAL 活性显著高于‘AC’果实（图 7：D）。上

述结果表明，SlERF.F4 过表达可通过提高抗氧化

酶和苯丙氨酸解氨酶活性，以增强番茄果实对灰

葡萄孢的抗性。 

3　讨论

ROS 爆发诱导的细胞死亡是植物抵御寄生性

病原微生物入侵寄主的有力武器[46]。吴顺和萧浪

涛[47] 认为 ROS 的累积对植物具有伤害作用，会引

起膜脂过氧化等。研究发现，过表达 SlERF.F4 降

低了接种灰葡萄孢后番茄果实中的 ROS 生成量

 （O2
-.产 生 速 率 和 H2O2 含 量 ）和 MDA 含 量 ， 且

SlERF.F4-OE 果实的抗氧化酶活性均高于‘AC’果

实，表明 SlERF.F4 的过表达减少了 ROS 积累产

生的膜脂过氧化。其次，SlERF.F4-OE 果实中的

抗氧化酶活性得到了提升，其采后果实对灰葡萄

孢的抗性增强，说明抗氧化物酶可以清除果实体

内 ROS 爆发产生的 O2
-.和 H2O2，调节果实体内的

氧化还原平衡，缓解番茄果实灰霉病的症状，类

似的结论也在 U0126 处理影响番茄果实对灰葡萄

孢的抗性研究中得到了验证[48]。这一结论与 POD、

CAT 酶活性的增加与植物抵抗病原菌侵染的能力

呈正相关的研究结论一致[49]。此外，SlERF.F4 的

过表达同时还影响了苯丙氨酸途径的关键酶 PAL
的活性。在植物在抵御真菌性病原菌的过程中，

木质素的生物合成是重要的作用机制，而木质素
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的生物合成主要依赖于苯丙氨酸途径[50]。拟南芥

 （Arabidopsis  thaliana L.）中 PAL 表 达 的 缺 失 或

抑制表现出生长发育迟缓、木质素积累减少和植

物免疫力下降[51]。木质素在抗病响应中的重要功能

在小麦（Triticum aestivum L.）抵御白粉病的研究

结果中也得到了验证[52]。本研究结果初步表明，

SlERF.F4 可能通过苯丙氨酸途径调控番茄果实对

真 菌 性 病 原 菌 灰 葡 萄 孢 的 抗 性， 这 与 番 茄 植 株

SlWRKY46 的过表达抑制了 PAL 酶活性，导致植

株对灰葡萄孢更加敏感的结果相似[53]。且 SlERF.F4
可能通过苯丙氨酸途径调控番茄果实对真菌性病

原菌灰葡萄孢的抗性，其具体的作用机制还有待

挖掘。

综上所述，SlERF.F4通过调控 ROS 稳态提高

了番茄果实的抗病性，可以极大地降低番茄在采

后贮藏期间灰霉病的发生，有效改善番茄果实的

品质，但今后仍需要进一步通过基因沉默和基因

编辑技术获得转基因番茄材料，综合解析 SlERF.F4
调控番茄果实抵御灰葡萄孢的作用机制。
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