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摘要：为明确一种全身覆盖表皮毛的野生甘蓝Brassica incana（编号C01）是否具有抗虫性，通过测

定菜青虫 Pieris rapae 对野生甘蓝 C01 和无毛甘蓝 B. alboglabra（编号 C41）的拒食、取食和产卵行

为进行抗虫性分析，同时通过测定两者的内源激素含量、表皮毛发育相关基因表达量和防御酶活性

探讨野生甘蓝C01对菜青虫的抗性机理。结果显示，生长至8~10叶期，无毛甘蓝C41叶片被菜青

虫啃食严重，但野生甘蓝C01叶片未被啃食；菜青虫对无毛甘蓝C41和剪除表皮毛的野生甘蓝C01

叶片取食面积差异不显著，但均显著大于对野生甘蓝C01叶片的取食面积；着卵的无毛甘蓝C41植

株显著多于野生甘蓝 C01。野生甘蓝 C01 叶片中茉莉酸和茉莉酸甲酯含量都显著高于无毛甘蓝

C41叶片，而两者中水杨酸和水杨酸甲酯的含量差异不显著。BolJAZ1基因在无毛甘蓝C41叶片中

高表达，而BolGL3和BolGL2基因在野生甘蓝C01叶片中高表达；且野生甘蓝C01叶片中多酚氧化

酶、过氧化物酶和苯丙氨酸解氨酶3种防御酶的活性均显著高于无毛甘蓝C41。表明野生甘蓝C01

叶片的表皮毛会影响菜粉蝶产卵，对菜青虫表现出显著抗性，同时野生甘蓝C01叶片中内源激素茉

莉酸和茉莉酸甲酯的增加以及BolGL3/BolGL2基因的高表达显示茉莉酸途径可能参与了甘蓝表皮

毛的分化。
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Abstract: To determine whether a wild type of Brassica incana (coded as C01) covered with trichomes

was insect-resistant, the insect resistance analysis of C01 and hairless B. alboglabra (coded as C41) was

performed by measuring the antifeeding effect, feeding effect and the spawning behavior of cabbage

white butterfly Pieris rapae. Meanwhile, to explore the mechanism of C01 resistance to P. rapae, the en‐

dogenous hormone content, gene expression patterns related to trichome development and the activity

of defense enzymes in C01 and C41 were further determined. The results showed that the leaves of C41

were more seriously eaten than C01 by P. rapae during the 8- to 10-leaf stage. There was no significant

difference in the areas eaten by P. rapae between the leaves of C41 and C01 with trichomes cut off, but

the leaf area of C41 eaten by P. rapae was significantly larger than that of wild C01. The number of

eggs in C41 was significantly greater than that in C01. In addition, the average contents of jasmonic ac‐
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甘蓝Brassica oleracea（基因组为CC，2n=18）为

十字花科芸薹属的一年生或多年生草本植物，野生

甘蓝起源于地中海沿岸，栽培甘蓝存在很多变种，如

羽衣甘蓝 B. oleracea var. acephala、结球甘蓝 B. ol‐

eracea var. capitata、紫甘蓝 B. oleracea var. capitata

rubra、花椰菜 B. oleracea var. botrytis、青花菜 B. ol‐

eracea var. italica和芥蓝B. alboglabra等（Liu et al.，

2014）。甘蓝类蔬菜是我国主要的十字花科蔬菜，但

在生长过程中常遭遇虫害，严重影响其品质和产量；

化学防治不仅会增加生产成本，还会污染环境，威胁

人体健康，因此培育抗虫品种是解决该问题的治本

之道。然而我国栽培甘蓝种质资源有限，遗传背景

狭窄，缺乏抗虫优质资源，使得甘蓝类蔬菜的抗虫育

种受到很大限制（方智远，2008；杨丽梅等，2016）。

野生种质资源对于栽培作物的遗传改良具有重要价

值，Mei et al.（2011）早前收集的野生甘蓝资源中有

一种野生甘蓝B. incana（编号为C01），具有全身覆

盖表皮毛的显著特点，研究发现其存在显著的抗蚜

特性，对改良栽培甘蓝的抗虫特性有较大利用潜

力。张继伟等（2018）也综述了植物表皮毛在保护植

物免受昆虫和病原体侵害方面的功能，对生物和非

生物胁迫具有防御作用。

植物表皮毛由表皮细胞发育而来，是生长在植

物表皮组织的一种特化结构（Balkunde et al.，

2010）。表皮毛处于植物表皮层与环境之间，增加了

植物表皮厚度，为植物提供了一道天然的物理屏障；

有些植物表皮毛还会分泌一些次生代谢物质，提高

其对生物与非生物胁迫（如紫外线、寒冷等）的抗性

（Schuurink & Tissier，2020；Tang et al.，2020）。比

如，番茄Solanum lycopersicum叶片表皮毛能有效抑

制三叶斑潜蝇 Liriomyza trifolii 的侵害及产卵（Ra‐

kha et al.，2017）；李勇等（2003）利用显微观察和电

镜扫描发现 21个番茄品种叶片表面上表皮毛的长

度和密度对美洲斑潜蝇Liriomyza sativae的取食选

择起主要作用。毛状体密度的增加可以有效减少昆

虫胁迫，这种现象也广泛存在于其他物种，如野生二

粒小麦 Triticum turgidum var. dicoccoides 的毛状体

密度显著高于驯化小麦，对禾谷缢管蚜 Rhopalo‐

siphum padi 有着更强的物理防御能力（Batyrshina

et al.，2020）。在拟南芥 Arabidopsis thaliana 群体

中，昆虫种类及数量与其毛状体密度呈显著负相关，

表明表皮毛的抗虫性不单作用于单一昆虫；拟南芥

突变体 gl1 毛状体密度相较于野生型显著减少，导

致其对黄曲条跳甲Phyllotreta striolata和芜菁叶蜂

Athalia rosae的抗性显著降低（Sato et al.，2019）。在

其他十字花科植物中，甘蓝型油菜B. napus叶片表

面浓密且长的毛状体可以阻碍蚜虫的探查吸食

（Hao et al.，2019）。过量表达 AtGL3 的甘蓝型油菜

叶片长出表皮毛，与无毛非转基因甘蓝型油菜相比，

其对跳甲取食和小菜蛾Plutella xylostella产卵的抗

性显著提升（Gruber et al.，2018）。

植物表皮毛的发育受到环境和植物激素的综合

调控。Qi et al.（2011；2014）发现赤霉素（gibberellin，

GA）和茉莉酸（jasmonic acid，JA）协同正向调控表

皮毛的发生，两者分别通过诱导GA途径抑制因子

DELLA 蛋白和 JA 途径抑制因子（jasmonate ZIM-

domain，JAZ）的降解，解除它们与MYB/bHLH/WD-

repeat（MBW）复合物之间的相互作用，激活表皮毛

的形成。在一些分泌型表皮毛中也发现了 JA调控

途径，如黄花蒿Artemisia annua和番茄的表皮细胞

中，JA 可以通过 JAZ 调控 GL1-GL3-TTG1 复合体，

进而作用于 GL2 调控表皮毛的启动（刘金秋等，

2016；Yan et al.，2017）。此外，表皮细胞中的细胞分

裂素（cytokinins，CK）和GA还可以作用于GIS2，再

由GIS2调控GL2的表达，从而指导花序表皮毛的发

育（Gan et al.，2007）。而水杨酸（salicylic acid，SA）

id (JA) and methyl jasmonate (MeJA) in C01 leaves were significantly higher than those in C41 leaves,

while the average contents of salicylic acid and methyl salicylate had no significant difference between

the two types of leaves. Gene expression analysis indicated that BolJAZ1 was highly expressed in C41

leaves, while BolGL3 and BolGL2 were highly expressed in C01 leaves. The activities of polyphenol ox‐

idase, peroxidase and phenylalanine ammonia-lyase in C01 leaves were significantly higher than those

in C41 leaves. In brief, the trichome of C01 affected the spawning of the butterfly, and thus showed sig‐

nificant resistance to P. rapae. Meanwhile, the increase of endogenous JA and MeJA in C01 leaves and

the high expression of BolGL3/BolGL2 genes suggested that the JA pathway might be involved in the

differentiation of trichome in B. oleracea.
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对表皮毛的形成具有负调控作用（Traw & Bergel‐

son，2003），同时会减弱 JA 的作用（Bowling et al.，

1997；Maes et al.，2008；War et al.，2013）。例如，对

番茄植株外部喷施GA、JA可以提高内源GA、JA和

生长素的含量，降低内源细胞分裂素（cytokinin，CTK）

和SA的含量，促进Ⅳ型和Ⅵ型表皮毛的形成（刘金

秋等，2016）。激素代谢途径产物众多，多酚氧化酶

（polyphenol oxidase，PPO）作为 JA代谢途径的重要

产物，在植物抵御植食性昆虫和病原体入侵方面扮

演着重要角色（Cao et al.，2014），同时植物体内防御

酶也会受外源激素调控改变其对昆虫的抗性，例如

外源 JA 诱导菜豆体内 PPO 与过氧化物酶（peroxi‐

dase，POD）活性升高，抑制美洲斑潜蝇的取食与产

卵（田旭涛等，2013）。为明确野生甘蓝C01对菜青

虫的抗性，了解其表皮毛与抗虫性的关系，本研究采

用多种方式分析野生甘蓝的抗虫性，并进一步通过

测定内源激素含量、表皮毛发育相关基因表达量和

防御酶活性探究野生甘蓝表皮毛与抗虫性的关系，以

期为甘蓝类蔬菜的抗虫育种提供有效的备选种质。

1 材料与方法

1.1 材料

供试材料：野生甘蓝C01，不结球，全身覆盖表

皮毛；无毛甘蓝C41，属于芥蓝，不结球，无表皮毛，

由本课题组繁育保存。秋越甘蓝，属于结球甘蓝，结

球，无表皮毛，购自重庆三千种业有限公司，所有材

料于2019年8月底定植于西南大学蔬菜试验基地，

9月底移栽，整个生育期不施用任何化肥和农药，按

照常规栽培方式管理，生长至8~10叶期供试。菜粉

蝶Pieris rapae卵收集于上述试验基地，置于人工气

候箱中在 27℃下孵化，选取 3龄幼虫（菜青虫）和羽

化1 d的成虫供试。

试剂：RNAprep Pure多糖多酚植物总RNA提取

试剂盒（DP441），北京天根生化科技有限公司；反转

录试剂盒PrimeScriptTM RT Reagent Kit，北京宝日医

生物技术有限公司；Taq Pro Universal SYBR qPCR

Master Mix，南京诺唯赞生物科技有限公司；JA、

SA、茉莉酸甲酯（methyl jasmonate，MeJA）和水杨酸

甲酯（methyl salicylate，MeSA）标准品，美国 Sigma

公司；氘代水杨酸、二氢茉莉酸和二氢茉莉酸甲酯标

准品，捷克斯洛伐克Olchemim公司；色谱级甲醇，美

国Tedia公司；其余试剂均为国产分析纯。

仪器：安捷伦 1290 高效液相色谱仪，美国

Aglient公司；串联Qtrap6500质谱仪，美国AB公司；

CFX96 荧光定量 PCR 仪、T100TM Thermal Cycler 型

PCR仪，美国Bio-Rad公司；752N Plus紫外可见分光

光度计，上海仪田精密仪器有限公司；5910R高速冷

冻离心机，德国Eppendorf公司；CX43体视显微镜，

日本Olympus公司。

1.2 方法

1.2.1 田间表型观察

对种植于西南大学蔬菜试验基地的不同甘蓝

材料进行观察，样地长10 m×宽2 m，株行距35 cm×

55 cm，共45株野生甘蓝C01和45株无毛甘蓝C41，

待植株长至 8~10叶期，观察供试材料叶片遭受菜青

虫的啃食情况（是否存在虫洞、虫卵）以及菜青虫的

附着情况，并各取 3份不同甘蓝的代表性材料于体

式显微镜下观察。

1.2.2 菜青虫拒食试验

取 8~10 叶期的野生甘蓝 C01 和无毛甘蓝 C41

新鲜叶片各 8 g，在 80 mL 95%乙醇中充分研磨，

4 000 Hz超声波水浴 0.5 h，过滤，重复 1次；置于旋

转蒸发仪去除乙醇，用 10%乙醇定容至 100 mL，制

成野生甘蓝C01和无毛甘蓝C41粗提液，4℃冰箱冷

藏待用。用直径 2 cm打孔器将 8~10叶期秋越甘蓝

叶片制成大小一致的叶碟，将叶碟分别在上述 2种

甘蓝粗提液中浸泡 15 s 后取出，自然晾干，放入长

20 cm×宽15 cm×高10 cm的盒子中，使用滤纸保湿，

每个盒子放置 20片已处理的叶碟，并接入饥饿 4 h

且大小一致、生长健康的菜青虫10条，5次重复。用

10%乙醇处理和未做任何处理的叶碟作为阴性对照

和空白对照，利用坐标纸统计饲喂3、6、12、24、36和

48 h后菜青虫对秋越甘蓝的取食面积（Morita et al.，

2007；Afzal et al.，2019；Zou et al.，2019）。

1.2.3 菜青虫取食试验

取 8~10 叶期大小一致、无病虫害的野生甘蓝

C01与无毛甘蓝C41叶片放置于长60 cm×宽30 cm×

高 15 cm的同一纸箱中，保持环境一致。将采集的

叶片分为3组，每组10片，重复5次，其中第1组为野

生甘蓝 C01，第 2 组为无毛甘蓝 C41，第 3 组为剪除

表皮毛的野生甘蓝C01。然后在每个叶片上接入3条

大小一致、生长健康且饥饿处理4 h的3龄菜青虫，用

坐标纸统计饲喂 3、6、12和 24 h后菜青虫对各组甘

蓝的取食面积（Desneux & Ramirez-Romero，2009）。

1.2.4 菜粉蝶产卵试验

分别将盆栽的 20株野生甘蓝C01和 20株无毛

甘蓝 C41 放入长 10 m×宽 6 m×高 3 m的试验小区，

间隔排列，每盆1株，1个试验小区作为1个重复，试
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验设3次重复，每种甘蓝共计60株。用0.425 mm孔

径的防虫网覆盖，待植株长到 10叶期时，放入羽化

1 d的菜粉蝶 30只，雌雄比为 1∶1，用 10%糖水棉球

放在周围，给菜粉蝶补充营养，分别统计释放3 d和

6 d时 2种甘蓝叶片上的着卵情况（Larranaga et al.，

2019；Griese et al.，2020）。

1.2.5 植物内源激素含量的测定

以异丙醇/水/盐酸缓冲液提取植物内源激素，

用高效液相色谱仪与串联质谱仪（high performance

liquid chromatography-mass spectrum/mass spectrum，

HPLC-MS/MS）对植物内源激素 SA、JA、MeSA 和

MeJA进行定量分析。称取野生甘蓝C01与无毛甘

蓝C41的8~10叶期叶片各0.5 g，于液氮中研磨至粉

碎装入玻璃试管中；向粉末中加入10 mL异丙醇/盐

酸提取缓冲液，同时加入1 µg/mL内标溶液（氘代水

杨酸、二氢茉莉酸和二氢茉莉酸甲酯）8 µL，4℃振

荡30 min；再加入20 mL二氯甲烷后于4℃继续振荡

30 min；将混合液在 4℃、13 000 r/min 条件下离心

5 min，取下层有机相；避光，以氮气吹干有机相，以

400 µL甲醇（含0.1%甲酸）溶解；过0.22 µm滤膜，进

行 HPLC-MS/MS 检测，3 次重复。以甲醇（含 0.1%

甲酸）为溶剂分别配制浓度梯度为0.1、0.2、0.5、2、5、

20、50 和 200 ng/mL 的 SA、JA、MeSA 和 MeJA 标准

溶液，并加入终浓度为 20 ng/mL的内标溶液，通过

标准曲线法对野生甘蓝C01与无毛甘蓝C41叶片中

的内源激素SA、JA、MeSA和MeJA进行定量。色谱

柱为Poroshell 120 SB-C18反相色谱柱（内径2.1 mm×

长150 mm，填充物粒径2.7 μm），流动相A为甲醇（含

0.1%甲酸），流动相B为水（含0.1%甲酸），洗脱梯度：

0~1 min，A=20%；1~9 min，A递增至80%；9~10 min，

A=80%；10~10.1 min，A 递减至 20%；10.1~15 min，

A=20%，柱温为30℃，进样体积为2 µL。

1.2.6 JA通路关键基因的定量检测

模式植物拟南芥表皮毛发育的调控模型基本

被阐明，超过30个基因已被证实参与表皮毛的形成

和发育（马骁等，2020）。其中一条途径是 JA通路，

该通路首先作用于抑制因子 JAZ 蛋白，进而调控

GL1-GL3-TTG1复合体，最后作用于GL2基因，调控

表皮毛的启动。所以本研究拟克隆野生甘蓝C01与

无毛甘蓝C41叶片中调控表皮毛发育的 JA途径上

游、中游和下游的3个关键基因BolJAZ1、BolGL3和

BolGL2。使用植物组织总RNA提取试剂盒参照说

明书分别提取 8~10叶期野生甘蓝C01和无毛甘蓝

C41 叶片的总 RNA，逆转录合成 cDNA。以 Bol‐

JAZ1、BolGL3和BolGL2基因的 cDNA为模板，利用

Oligo 7.0 软件设计实时荧光定量 PCR 引物 qBol‐

JAZ1-F（5ʹ -TCAATCAACAGCAACAACAACA-3）́/

qBolJAZ1-R（5ʹ -GGCTTCGGAGGATAATGATGAC-

3）́、qBolGL3-F（5ʹ-GGAACCGCATCAATCGTAGC-

A-3）́/qBolGL3-R（5ʹ-CCCAGCCACTGGTGAATCC-

AA-3）́和qBol-GL2-F（5ʹ-GTTGAAAGCGGAGTTA-

GAGAAG-3）́/qBolGL2-R（5ʹ-CTTCCTCCTCCTCC-

TCCTC-3）́，以甘蓝 Actin 基因为内参基因（qRT-ac‐

tin-F：5ʹ -CAATCTACGAGGGTTACGCTCTTCG-3ʹ/

qRT-actin-R：5ʹ -GTGGTGAACATGAACCTCTCTC‐

GG-3）́，引物均由华大基因公司合成。20 µL PCR反

应体系：2×Taq Pro Universal SYBR qPCR Master Mix

10 µL、上下游引物各1 µL、模板 cDNA 2 µL、RNase-

Free ddH2O 6 µL。PCR反应程序：94℃预变性5 min；

94℃变性20 s，56℃退火20 s，72℃延伸20 s，共 41个

循环；72℃再延伸5 min；采集熔解曲线：将温度调至

60℃保持 90 s 进行预熔解，再以 1.0℃/s 速度升温，

每升温1℃保温5 s，直至95℃。采用2-ΔΔCt法分析3个

基因的相对表达量（Lin et al.，2015；Han et al.，2020）。

1.2.7 植物防御酶活性的测定

分别选取 8~10叶期野生甘蓝C01和无毛甘蓝

C41的第4片真叶，放入液氮中冷冻并研磨成粉末，

放入-80℃冰箱保存备用。分别取0.2 g甘蓝叶片粉

末，置于预冷的 5 mL 离心管中，加入 4℃预冷的提

取液1 mL，测定PPO、POD和苯丙氨酸解氨酶（phe‐

nylalanine ammonia-lyase，PAL）活性时所用提取液

分别为 pH 7.0的 0.05 mol/L磷酸缓冲液（含 0.7%聚

乙烯吡咯烷酮）、pH 8.0 的 0.05 mol/L 磷酸缓冲液

（含0.7%聚乙烯吡咯烷酮）和pH 8.8的0.05 mol/L硼

酸缓冲液（含 0.5%聚乙烯吡咯烷酮）。用漩涡振荡

仪充分混匀，浸提5 min。在4℃、8 000 r/min条件下

离心5 min，取上清液冰浴，即为粗酶液。

PPO活性测定：在2.5 mL相应磷酸缓冲液中加

入 0.02 mol/L邻苯二酚 1 mL与粗酶液 0.5 mL，15 s

后在紫外分光光度计中测定波长234 nm处1 min内

的吸光度值变化，计算PPO活性。

POD活性测定：取粗酶液1.0 mL、1 g/L愈创木酚

1.0 mL、蒸馏水6.9 mL和0.18%过氧化氢溶液1.0 mL

混匀，10 min 后加入 0.5 mol/L 偏磷酸终止反应，测

定波长470 nm处的吸光度值，计算POD活性。

PAL活性测定：取2.0 mL相应硼酸缓冲液加入

0.02 mol/L苯丙氨酸 1 mL与粗酶液 0.5 mL，30℃水

浴 30 min 后测定波长 290 nm 处的吸光度值，计算
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PAL活性。上述所有试验均设3次重复。

1.3 数据分析

采用SPSS 25.0软件对试验数据进行方差分析，

通过Duncan氏新复极差法进行差异显著性检验。

2 结果与分析

2.1 田间表型观察结果

在田间自然状态下，8~10叶期无毛甘蓝C41和

野生甘蓝C01对菜青虫的抗性存在明显差异，其中

无毛甘蓝C41叶片被菜青虫啃食严重（图 1-A），但

野生甘蓝C01叶片未被啃食（图1-B）。进一步观察发

现，无毛甘蓝C41叶片背面有很多菜粉蝶的卵及正

在啃食的幼虫（图1-C），但野生甘蓝C01背面未发现

菜粉蝶的卵及幼虫，而是密集直立的茸毛（图1-D）。

2.2 甘蓝C01和C41粗提液对菜青虫的拒食作用

拒食试验结果显示，饲喂 0~3 h，野生甘蓝C01

和无毛甘蓝C41粗提液处理叶碟被菜青虫取食面积

差异不显著，均小于 5 cm2，但均显著小于阴性对照

和空白对照；饲喂6~36 h，2种甘蓝粗提液处理叶碟

被菜青虫取食的面积逐渐增大，其中无毛甘蓝C41

粗提液处理叶碟被取食面积显著大于野生甘蓝C01

粗提液处理叶碟，但两者被取食面积均显著小于阴

性对照和空白对照；饲喂48 h，4组叶碟被菜青虫取

食面积差异不显著，平均有 96.7%的叶碟面积被菜

青虫取食（图 2-A），试验过程中菜青虫均处于存活

状态。表明相对于无毛甘蓝C41，野生甘蓝C01的

叶片粗提液在处理早期（6~36 h）对菜青虫有一定的

趋避作用，但两者对菜青虫均无毒害作用。

A~B：分别为田间自然生长的无毛甘蓝C41和野生甘蓝C01；C~D：分别为体视显微镜下C41无毛甘

蓝和野生甘蓝C01的叶背。A-B: Glabrous Brassica alboglabra C41 and hairy B. incana C01 in the field,

respectively; C-D: the reverse sides of C41 and C01 leaves under stereoscopic microscope, respectively.

图1 田间无毛甘蓝C41和野生甘蓝C01被菜青虫啃食情况

Fig. 1 The feeding behavior of Pieris rapae on Brassica alboglabra C41 and Brassica incana C01 in the field

2.3 菜青虫对甘蓝C01和C41离体叶片的取食性

离体叶片取食结果显示，饲喂3 h时，野生甘蓝

C01、无毛甘蓝 C41 和剪除表皮毛的野生甘蓝 C01

的叶片均出现不同程度的孔洞，单个孔洞最大面积

为 2.45 cm2，野生甘蓝 C01 和剪除表皮毛野生甘蓝

C01的叶片被菜青虫取食的面积差异不显著，但两

者均显著低于无毛甘蓝C41叶片被取食面积。饲喂

6~24 h，3 组离体叶片被菜青虫取食的面积逐渐增

大，从孔洞变为缺刻，无毛甘蓝C41叶片和野生甘蓝

C01剪除表皮毛叶片被取食面积差异不显著，但均

显著高于野生甘蓝 C01 叶片被取食面积（图 2-B），

说明表皮毛的存在显著削弱了菜青虫对野生甘蓝

C01叶片的取食。

2.4 甘蓝表皮毛对菜粉蝶产卵的影响

接入菜粉蝶3 d后，所有野生甘蓝C01植株上均

未见着卵，而平均有7.7株无毛甘蓝C41植株上有着

卵，占供试无毛甘植株的 38.5%。接入菜粉蝶 6 d

后，平均有 1.3株野生甘蓝C01植株上有着卵，且均
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集中在最外层老叶（表皮毛数量及密度低于幼嫩叶

片）上，而无毛甘蓝C41有着卵植株的比例从 38.5%

增加到了73.5%，即平均约有15株植株上有着卵，显

著高于野生甘蓝C01着卵植株的数量（图 3-A），表

明野生甘蓝C01植株叶片的表皮毛结构可抑制菜粉

蝶产卵。

A：取食阈值为 31.4 cm2；B：C01-R为剪除表皮毛的野生甘蓝C01叶片。A: Threshold value of feeding areas

is 31.4 cm2; B: C01-R is the leaf of C01 with trichomes removed.

图2 野生甘蓝C01和无毛甘蓝C41离体叶片对菜青虫的拒食（A）和取食（B）作用

Fig. 2 Antifeeding (A) and feeding (B) effects of Brassica incana C01 and B. alboglabra C41 on Pieris rapae

图中数据为平均数±标准差。同一时间点各处理间的不同小写字母表示经Duncan氏新复极差法检验在P<0.05水平差异

显著。Data are mean±SD. Different letters among different treatments at the same time indicate significant difference at P<0.05

level by Duncan’s new multiple range test.

SA：水杨酸；MeSA：水杨酸甲酯；JA：茉莉酸；MeJA：茉莉酸甲酯；PPO：多酚氧化酶；POD：过氧化

物酶；PAL：苯丙氨酸解氨酶。SA: Salicylic acid; MeSA: methyl salicylate; JA: jasmonic acid; MeJA:

methyl jasmonate; PPO: polyphenol oxidase; POD: peroxidase，PAL: phenylalanine ammonia-lyase.

图3 野生甘蓝C01和无毛甘蓝C41叶片上菜粉蝶的产卵量以及内源激素和茉莉酸途径相关基因表达量的变化

Fig. 3 The spawning of Pieris rapae on the leaves of Brassica incana C01 and B. alboglabra C41 and the change of gene expression

related to endogenous hormone and jasmonic acid pathway

图中数据为平均数±标准差。*和**分别表示经Duncan氏新复极差法检验在P<0.05和P<0.01水平差异显著。Data are

mean±SD. * or ** indicates significant difference at P<0.05 or P<0.01 level by Duncan’s new multiple range test.
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2.5 甘蓝C01和C41叶片内源激素含量分析

内源激素测定结果显示，每种激素都检测到

2种碎片离子，将其中离子响应值高且结果稳定、重

复性好，杂质干扰也较少的选为定量离子，以该离子

检测响应值分别对样品中 JA、MeJA、SA和MeSA定

量。结果表明，野生甘蓝C01叶片中SA含量平均为

13.66 ng/g，与无毛甘蓝C41叶片中SA含量10.96 ng/g

无显著差异，且MeSA在野生甘蓝C01和无毛甘蓝

C41叶片中含量都极少，平均为0.03 ng/g。但是，野

生甘蓝C01叶片中 JA和MeJA的含量都极显著高于

无毛甘蓝 C41 叶片中的，分别为后者的 3.5 倍和

21.1倍（图3-B）。

2.6 JA通路关键基因表达和防御酶活性分析

在野生甘蓝C01和无毛甘蓝C41叶片中分别克

隆了 JA调控表皮毛发育途径上、中和下游的3个关

键基因 BolJAZ1、BolGL3 和 BolGL2，荧光定量表达

分析发现，BolJAZ1 基因在无毛甘蓝 C41 叶片中的

表达量显著高于在野生甘蓝C01中的表达量，Bol‐

GL3 和 BolGL2 基因的表达趋势与 BolJAZ1 正好相

反，在野生甘蓝C01叶片中显著高表达，在无毛甘蓝

C41叶片中微表达（图3-C）。酶活性测定结果显示，

在野生甘蓝C01叶片中PPO、POD和PAL活性分别

平均为 0.20、0.08 和 0.04 OD·g-1·min-1，均显著高于

无毛甘蓝C41叶片中对应的酶活性（图3-D）。

3 讨论

田间自然状态下，8~10叶期的无毛甘蓝C41叶

片被菜青虫大面积啃食，而野生甘蓝C01叶片未被

啃食，室内拒食和取食试验结果显示，接入菜青虫

6~36 h，野生甘蓝 C01 和无毛甘蓝 C41 粗提液处理

叶碟被菜青虫取食的面积存在显著差异，推测野生

甘蓝C01的某些内含物对菜青虫有一定的趋避性，

而接入菜青虫48 h，2种叶碟被取食面积相近，可能

源于试虫的“饥不择食”。利用离体叶片喂食菜青

虫，发现剪除表皮毛的野生甘蓝C01叶片与无毛甘

蓝C41叶片被菜青虫取食面积差异不显著，但显著

大于被取食的野生甘蓝C01叶片，说明叶片表皮毛

对菜青虫的取食有显著影响。十字花科植物的表皮

毛不具备分泌功能，因此推测野生甘蓝C01表皮毛

影响菜青虫取食的原因是其表皮毛的物理结构妨碍

了菜青虫的附着。进一步采用田间独立网棚的菜粉

蝶产卵试验发现，着卵的野生甘蓝C01植株比例显

著少于无毛甘蓝C41植株着卵比例，且卵多附着在

野生甘蓝C01的老叶上，而老叶上的表皮毛退化，密

度降低，证实了表皮毛的物理结构对菜粉蝶的附着

产卵具有显著影响。表皮毛结构影响植物抗虫性具

有广泛性，不仅仅存在于非分泌型腺毛植物拟南芥

和本研究的野生甘蓝C01上，在番茄等分泌型腺毛

植物中也有较多报道（Rakha et al.，2017；Gruber et

al.，2018；Sato et al.，2019）。左香君等（2021）研究也

证实野生甘蓝C01的表皮毛对蚜虫具有显著抗性，

即表皮毛结构对昆虫抗性并非是单一特异的。基于

以上研究结果，说明通过提高表皮毛密度来培育甘

蓝抗虫品种具有可行性，并且这种抗虫性可能具有

一定的广谱性。

表皮毛分化与植物内源激素水平密切相关，其

中 JA和SA在拟南芥表皮毛起始复合物的形成中分

别起正向和负向调控作用（Traw & Bergelson，2003；

Chini et al.，2007；Thines et al.，2007），这与本研究测

定结果一致，说明野生甘蓝C01中 JA在调控表皮毛

发育机制中的作用可能与拟南芥、番茄等相似。另

外，野生甘蓝C01叶片中PPO等防御酶活性均显著

高于无毛甘蓝 C41 中对应防御酶活性。Cao et al.

（2014）也证实PPO作为 JA信号转导途径的重要产

物，与其他植物防御性酶POD与PAL共同保护植物

免受生物与非生物胁迫。本研究对野生甘蓝C01与

无毛甘蓝C41叶片中 JA类物质含量进行测定，发现

野生甘蓝C01叶片中 JA和MeJA的含量显著高于无

毛甘蓝C41叶片中的，与刘金秋等（2016）在番茄中

的观察结果一致，内源 JA含量的升高导致其表皮毛

数量增加。说明 JA作为重要的信号转导因子可能

参与野生甘蓝C01的表皮毛发育，对 JA调控表皮毛

发育途径的研究具有重要意义。JA途径调控植物

表皮毛发育的分子机制在拟南芥、番茄中已有较多

报道，其中 JA信号通过降解抑制蛋白 JAZ来维持引

起毛状体形成的激活因子 GL1-GL3-TTG1 复合体

的稳定转录，进而激活 GL2 的表达，调控表皮毛的

启动（Qi et al.，2014；Gruber et al.，2018）。本研究对

JA 途径 3 个重要基因 BolJAZ1（上游）、BolGL3（中

间）、BolGL2（下游）进行了定量表达分析，发现Bol‐

JAZ1 在野生甘蓝 C01 叶片中低表达，在无毛甘蓝

C41 叶片中高表达，而 BolGL3、BolGL2 与 BolJAZ1

的表达趋势正好相反。该现象与拟南芥中 JAZ1、

GL3 和 GL2 的表达模式一致（Qi et al.，2014），说明

野生甘蓝中 JA在调控表皮毛发育机制中的作用可

能与拟南芥和番茄等相似。

综上所述，推测野生甘蓝C01对菜青虫的抗性

一方面源于内在物质对菜青虫的趋避作用，另一方



面源于其表皮毛结构对虫体及菜粉蝶附着的物理障

碍，而表皮毛结构的形成可能源于其内源 JA和Me‐

JA含量的增加，使得 JAZ蛋白降解，BolJAZ1的表达

量降低，从而促进了BolGL3和BolGL2的表达。基

于此特性，如果将表皮毛性状转入甘蓝等十字花科

作物中，可望实现如花椰菜、苤蓝等非叶用型作物抗

虫性的提升。而是否可以通过外源 JA等激素调控

甘蓝等十字花科作物表皮毛的发育，增强植物对菜

青虫的抵御能力，则需要进一步对此调控途径进行

深入研究。
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