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摘要: 为了探究不同品种糜子叶片的内源激素及保护系酶对黑穗病菌胁迫的响应, 本实验以4个不同抗性水平

的糜子品种为材料, 测定了各材料各时期顶三叶的内源激素含量以及保护系酶的活性。结果表明, 感染黑穗病

菌后, 各品种糜子叶片的生长素和赤霉素含量降低, 细胞分裂素、脱落酸、水杨酸、茉莉酸和丙二醛含量增

加, 超氧化物歧化酶和过氧化物酶活性增加。大部分时期, 抗病品种糜子叶片的细胞分裂素、水杨酸和JA含

量均显著高于感病品种, 而生长素、赤霉素和脱落酸含量在抗、感品种间无显著差异。抗病品种糜子叶片的

过氧化物酶活性显著高于感病品种, 而丙二醛含量显著低于感病品种。感病早期, 抗病品种叶片超氧化物歧化

酶活性显著高于感病品种, 但在后期则显著低于感病品种。
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糜子(Panicum miliaceum)生育期短, 抗旱, 耐
瘠薄, 是干旱半干旱地区的重要粮食作物(程炳文

2009)。黑穗病(smut)是威胁糜子生产的重要病害

之一。而选育糜子抗黑穗病品种是防治糜子黑穗

病最有效的途径, 明确其抗性机制是选育抗病品

种的基础。相关研究表明, 植物在逆境胁迫下, 会
调节自身激素代谢以应对胁迫带来的损伤, 从而

表现出植物的抗病性(Fortunato等2015)。高增贵等

(2011)研究发现, 生长素(indole-3-acetic acid, IAA)
参与了玉米对丝黑穗病的抗病性。罗宝杰等(2014)
研究发现细胞分裂素(cytokinin acid, CTK)促进细

胞分裂和扩大, 对植物生长有显著影响, 有可能参

与植物的抗病性。刘清等(2014)研究发现, 赤霉素

(gibberellic acid, GA)具有调节作物的株高、分蘖

等性状的作用, 在病害胁迫中也起到重要调节作用; 
脱落酸(abscisic acid, ABA)参与作物生长发育的多

个过程, 并参与植物抵御病菌入侵的过程。骆琰

妍等(2013)研究发现, 水杨酸(salicylic acid, SA)在
植物应对逆境胁迫时起到积极的防御作用。朱家

红和彭世清(2006)认为, 茉莉酸(jasmonic acid, JA)
具有广谱的生理效应, 并作为抗病信号转导途径

中的重要信号分子, 参与植物的防御反应。

与此同时, 植物在逆境胁迫下会产生大量有

害物质。张树生等(2006)研究植物抗病相关酶与

抗病性的关系时发现, 病原菌胁迫下植物细胞会

产生大量活性氧, 进而产生有损细胞膜的有害物

质丙二醛(malondialdehyde, MDA), 为减轻活性氧

(reactive oxygen species, ROS)对细胞的伤害, 植物

体内存在多种保护机制(Ma等2011)。其中抗氧化

保护酶包括超氧化物歧化酶(superoxide dismutase, 
SOD)、过氧化物酶(peroxidase, POD)等。张骥如

飞等(2015)研究发现, SOD和POD活性与糜子发病

率呈显著负相关关系, 说明其活性在一定程度上反

应抗性水平。糜子黑穗病研究起步较晚, 目前研

究主要集中在资源抗性鉴定和药剂防治等方面, 
关于糜子黑穗病抗病机制的研究鲜有报道。因此, 
本试验通过研究各时期糜子叶片在黑穗病菌胁迫

下激素含量和酶活性等的变化, 筛选鉴定糜子黑

穗病抗性的生理生化指标, 为选育糜子抗黑穗病

品种提供理论基础。

1  材料与方法

1.1  试验材料

在2014~2016年连续3年对375份糜子(Panicum 
miliaceum L.)资源综合抗性鉴定的基础上, 以筛选

出的不同抗性水平的4个品种为材料进行试验, 品
种名称及抗性水平见表1。糜子黑穗病菌采于本

校试验田发病植株, 阴干保存。抗性分级根据发
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病率高低按照王星玉(1990)的标准划分。发病率

(%)=发病株数/总株数×100。
1.2  试验设计

实验于2017年在本校试验田进行, 6月12日播

种, 播种前以饱和接种法接种糜子黑穗病病菌, 试
验采用随机区组设计, 3次重复。糜子生长至四叶

期进行取样, 即从7月10日开始, 每隔10 d取样一次, 
直至8月30日。每个重复选取1株糜子植株顶三叶

的完整叶片混合后作为样品, 样品保存于–80°C冰
箱, 用于测定IAA、CTK、GA、ABA、SA、JA和

MDA的含量以及SOD、POD的活性。于成熟期

取’黄粳糜’的健康植株与发病植株, 分别将茎进行

横切, 固定染色后于光学显微镜下观察组织病变

情况, 并拍照记录糜子植株农艺性状变化情况。

1.3  测定项目与方法

激素含量测定采用间接酶联免疫法, 试剂盒由

上海抚生公司提供, 测定IAA、CTK、GA、ABA、

SA和JA含量。MDA含量与SOD、POD活性测定

前叶片提取液采用张盼盼等(2010)的方法制备。

MDA含量测定采用硫代巴比妥酸法(Heath和Packer 
1968), 结果单位为mmol·g-1 (FW)。SOD活性测定

采用NBT光化学还原法(王爱国等1983), 以反应条

件下抑制NBT还原达50%时所需要的酶量为1个
SOD活性单位(U), 结果单位为U·g-1 (FW)。POD活

性测定利用Sigma法(施特尔马赫1992), 以反应条

件下每20 s内引起A420增加0.1的酶量为1个POD活

性单位(U), 结果单位为U·g-1 (FW)。
1.4  数据处理与分析

所有数据作图通过Excel 2010软件进行, 利用

SPSS 22.0软件进行方差分析。

2  实验结果

2.1  黑穗病菌胁迫下糜子组织及农艺性状的变化

图1-A显示, 10倍镜下观察到发病糜子植株的

茎边缘出现凹陷。40倍镜下观察到病株的维管束

鞘不同于健康植株, 并且病株薄壁组织细胞内存

在大量被染为蓝色的颗粒状物质, 而健康植株薄

壁组织细胞内不存在。黑穗病菌侵染后, 糜子植

株出现分蘖增多(图1-B)、节间缩短节数变多(图
1-C)和株高降低(图1-D)的情况, 而这些情况与其

激素异常代谢有关。

2.2  黑穗病菌胁迫下糜子品种内源激素的含量变化

2.2.1  IAA含量变化

各糜子品种叶片的IAA含量在不同时期呈现

出不同的变化趋势, 大部分时期不同抗性品种间

叶片IAA含量无显著差异(图2-A), 仅7月30日、8

表1  供试糜子品种信息

Table 1  Information of each cultivars in P. miliaceum for test

编号           品种名称      平均发病率% 抗性水平

G1 ‘黄粳糜’ 44.25 感病

G2 ‘粳糜09-01’ 35.00 感病

K1 ‘巴盟小黑糜’   4.59 高抗

K2 ‘黄糜子’   3.09 高抗

图1  黑穗病菌胁迫下糜子植株组织及农艺性状的变化

Fig.1  Changes in agronomic traits of P. miliaceum cultivars under stress smut
A: 糜子的茎、维管束组织和薄壁细胞, H1、D1均为10×, H2、D2、H3、D3为40×, H1~H3: 健康植株的茎、维管束组织和薄壁细胞, 

D1~D3: 感病植株的茎、维管束组织和薄壁细胞; B: 健康植株与感病植株分蘖数; C: 健康植株与感病植株节间长度; D: 健康植株与感病植

株株高。
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月30日抗病品种显著低于感病品种。黑穗病菌侵

染后, 叶片IAA含量降低, 抗病品种降幅小于感病

品种(图2-B)。感病后, 叶片IAA含量变化趋势与健

康植株一致, 大部分时期不同抗性品种间叶片IAA
含量也无显著差异。

2.2.2  CTK含量变化

植株体内CTK含量可以反映植株的抗病性。

从图3-A可以看出, 抗病品种叶片CTK含量呈现先

升高后降低的趋势, 而感病品种呈现先升高后降

低再升高的趋势, 生育前期抗病品种叶片CTK含

量均显著高于感病品种, 而在生育后期则相反。

糜子感染黑穗病后, 叶片CTK含量增加, 且抗病品

种增幅大于感病品种。感病后(图3-B), 各品种叶

片CTK含量变化规律与健康植株一致, 除8月30日
外, 抗病品种叶片CTK含量均显著高于感病品种。

病原菌侵入后, 抗性越高的品种叶片CTK含量增

幅越大, 且含量越高, 表明CTK含量与抗病性可能

呈正相关关系。

2.2.3  GA含量变化 
总体来看, 不同糜子品种叶片GA含量呈现先

降低后升高的变化趋势, 且大部分时期叶片GA含

量没有显著差异(图4-A)。糜子感染黑穗病后, 叶片

图2  不同时期不同糜子品种叶片的IAA含量变化

Fig.2  Changes of IAA contents in leaves of diffierent P. miliaceum cultivars in different growth stages
A: 健康植株; B: 感病植株。下图同此。

图3  不同时期不同糜子品种叶片的CTK含量变化

Fig.3  Changes of CTK contents in leaves of diffierent P. miliaceum cultivars in different growth stages
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GA含量下降, 感病品种降幅高于抗病品种。感病后

(图4-B), 各品种叶片GA含量也呈现出先降低后升高

的变化趋势且仅7月20日抗病品种显著高于感病

品种, 其余时期各品种叶片GA含量无显著差异。

2.2.4  ABA含量变化

由图5-A可以看出, 抗病品种糜子叶片ABA含

量呈现先降低再升高再降低的变化趋势, 而感病

品种的变化趋势则与之相反。大部分时期抗、感

品种之间ABA含量无显著差异, 仅7月10日、8月
10日抗病品种叶片ABA含量显著高于感病品种。

感病后, 叶片ABA含量增加, 抗、感品种之间的增

幅大致相同。黑穗病菌侵染后 ,  各品种叶片的

ABA含量变化规律与健康植株一致(图5-B)。大

部分时期抗、感品种间叶片的ABA含量差异不

显著。

2.2.5  SA含量变化

SA在植物免疫反应中起着重要作用, SA含量

的异常增加会激发机体的防御机制。如图6-A所

示, 总体来看, 随着生育期的推进, 不同糜子品种

叶片SA含量呈现先上升后降低的变化规律, 叶片

SA含量具有K2>K1>G1>G2的规律, 但各品种间无

显著差异。感病后, 叶片SA含量增加, 感病前期, 

图5  不同时期不同糜子品种叶片的ABA含量变化

Fig.5  Changes of ABA contents in leaves of diffierent P. miliaceum cultivars in different growth stages

图4  不同时期不同糜子品种叶片的GA含量变化

Fig.4  Changes of GA contents in leaves of diffierent P. miliaceum cultivars in different growth stages
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抗病品种增幅大于感病品种, 到后期增幅逐渐趋

于一致(图6-B)。感染黑穗病后, 叶片SA含量变化

规律与健康植株一样, 但不同抗性品种间差异显

著, 且抗病的不同品种间差异也显著。

2.2.6  JA含量变化 
JA是植物应答各种逆境胁迫的信号分子, 可激

发植物产生抗病性。如图7-A所示, 不同糜子品种叶

片JA含量呈先升高后降低的变化趋势, 且大部分时期

各品种间无显著差异。病菌侵入后, 叶片JA含量上升, 
抗病品种的增幅大于感病品种。感病后(图7-B), 各品

种叶片JA含量的变化规律与健康植株一致, 且抗、感

品种间存在差异, 且同一抗性品种间也存在差异。

2.3  黑穗病菌胁迫下糜子品种MDA含量和保护系

酶活性变化

2.3.1  MDA含量变化

随时间推移, 各品种叶片MDA含量均呈上升

趋势, 且感病品种叶片MDA含量均显著高于抗病

品种, 呈现出G1>G2>K1>K2的规律(图8-A)。病菌

侵入后, 叶片MDA含量增加, 抗病品种的增幅低于

感病品种。如图8-B所示, 感病后的叶片MDA含量

及变化规律与健康株一致。叶片MDA含量在抗、

感病品种间差异显著, 抗性越高的品种, MDA含量

越低, 说明抗病品种能有效防治脂膜过氧化, 从而

抵御病害侵入。

图7  不同时期不同糜子品种叶片的JA含量变化

Fig.7  Changes of JA contents in leaves of diffierent P. miliaceum cultivars in different growth stages

图6  不同时期不同糜子品种叶片的SA含量变化

Fig.6  Changes of SA contents in leaves of diffierent P. miliaceum cultivars in different growth stage
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2.3.2  SOD活性变化

由图9-A所示, 整个生育期内, 各品种糜子叶片

SOD活性呈先上升后下降的变化趋势, 且在生育

前期抗病品种叶片的SOD活性显著高于感病品种, 
而在后期则与前期相反。感染黑穗病菌后, 叶片

SOD活性增加, 感病前期, 抗病品种的增幅较大, 
而后期则小于感病品种。如图9-B所示, 感病后, 
叶片SOD活性的变化规律与健康植株一致。整个

生育期内, 抗、感品种间叶片SOD活性差异显著, 
这说明SOD活性与抗病性可能具有相关关系。

2.3.3  POD活性变化 
总体来看, 随着生育期的推进, 叶片POD活性

呈先上升后下降的变化趋势, 抗病品种叶片POD活

性显著高于感病品种(图10-A)。感病早期, 叶片

POD活性增加, 且抗病品种增幅大于感病品种。感

病后期, 叶片POD活性降低, 抗病品种下降幅度低

于感病品种, 但抗病品种叶片POD活性均显著高于

感病品种(图10-B)。

3  讨论

内源激素是调节植物生长发育、应对逆境胁

迫的重要物质。抗性不同的植株在病菌胁迫下, 
体内激素会呈现出不同变化趋势, 这是植物本身

抗性机制应对胁迫做出的不同响应 (骆琰妍等

图9  不同时期不同糜子品种叶片的SOD含量变化

Fig.9  Changes of SOD activities in leaves of diffierent P. miliaceum cultivars in different growth stages

图8  不同时期不同糜子品种叶片的MDA含量变化

Fig.8  Changes of MDA contents in leaves of diffierent P. miliaceum cultivars in different growth stages
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2013)。已有研究表明(Llorente等2008), IAA可以增

强拟南芥对腐生型病菌的抵御能力, 但不利于对寄

生性病菌的免疫反应, 即侵染菌种不一样, IAA的作

用也不一样。本研究结果显示, 黑穗病菌侵染后, 
IAA未增加糜子植株的抗病能力, IAA含量与抗病

性可能无相关关系, 其原因可能是因为糜子黑穗

病菌是寄生型病菌, IAA对其侵入没有抵御作用。

薛芗(2016)认为, CTK含量增加幅度与植株的

抗性呈正相关关系。本试验结果表明, 感病后, 糜
子叶片CTK含量增加, 且与抗性可能呈正相关关系, 
这与薛芗(2016)的研究结果一致。但在生育后期, 
感病品种叶片CTK含量高于抗病品种, 这可能是

病原菌侵入后, 感病品种不能很好抑制病菌生长, 
病原菌编码产生CTK, 致使植株体内CTK增多(黄
强等2010)。黑穗病菌侵染后, ABA含量增加, 但
ABA含量与糜子的抗病性可能无相关关系, 其原

因可能是ABA含量的增加阻碍了系统获得性免疫

的生成, 不利于糜子对寄生性病菌的防御反应。然

而, 有研究表明(Audenaert等2002), 病菌侵入后, 
ABA与胼胝质结合后产生胞间沉积物以应对病菌

的入侵, 增加了植物的抗病性, 这与本研究结果不

一致, 可能是病原体的菌种不一样造成的。本研

究还发现到感病后期, 感病品种ABA含量高于抗

病品种, 这可能是因为ABA积累到一定量后对不

同抗性品种造成胁迫, 使植株不能正常完成生理

周期, 如感病后植株叶片保持长绿不凋落的状态, 

而抗性越低这种现象越明显。Yang等(2008)研究

表明, GA可以协助水稻抵御水稻矮化病毒(Rice 
dwarf virus, RDV )的侵染, 但不利于水稻对细菌和

真菌的抵抗。而糜子黑穗病属于真菌寄生型侵染

病害, 病菌侵入后GA含量降低, 究其原因可能是因

为病菌侵入后, 相关抗病基因表达, 使GA发生降

解, 并对黑穗病菌表现敏感。

本研究发现, 糜子感染黑穗病后JA含量升高, 
且JA含量与抗性可能呈正相关关系, 其作用机理

可能是病菌侵入后, JA途径下的相关抗病基因过

度表达, 增加了植株的抗病性。莫凤连等(2012)研
究黑穗病菌与甘蔗互作也有同样结论。Malamy等
(1990)在烟草中注射SA后发现, 叶片坏死面积大幅

度减小, 这是SA增强了烟草抗病性的直观表现。

本研究中, 糜子感病后, SA含量迅速增加, 然而, 在
表观形态上看不出SA增加了糜子的抗病性, 但显微

结构表明, 同一时期, 抗病品种组织结构相对完整, 
病斑小且侵入的菌丝量少于感病品种, 这也说明了

SA增强了糜子植株对病害的抵御能力, 与Malamy
等(1990)的研究结果一致。

作物感病后各种激素发生变化, 而激素代谢异

常会造成其农艺性状的改变, 如出现株高降低、茎

干变细等。吴建国等(2010)认为, 较低的IAA、GA
与较高的ABA含量是导致病株株高降低、节间缩

短的直接原因。而较低的IAA含量和较高的CTK
含量可以促进小麦和水稻分蘖芽的生长(罗宝杰等

图10  不同时期不同糜子品种叶片的POD含量变化

Fig.10  Changes of POD activities in leaves of diffierent P. miliaceum cultivars in different growth stages
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2014), CTK的异常增加会导致植株出现小叶丛生

的现象(黄强2010)。本试验中发病糜子叶片IAA和

GA含量低于健康植株, ABA、CTK含量高于健株, 
且田间农艺性状也表现出分蘖增多、小叶丛生等

症状。

在病害等逆境胁迫下, 植物细胞产生的大量活

性氧会使膜脂过氧化。而SOD是应对活性氧胁迫

的第一道防线, 对作物抵御病菌侵入起到重要作

用。本试验结果表明, 感病前期, 抗病品种SOD活

性和增幅均高于感病品种, 说明抗病材料对活性

氧十分敏感, 能够更有效地抑制活性氧的产生, 而
后期抗病品种SOD活性低于感病品种, 其原因是

随着时间的推移病菌侵入越多, 植株体内活性氧

大量产生, 此时的SOD活性较低, 大量活性氧不能

被有效排除, 形成了对植株的氧化胁迫, 从而诱导

植株发生免疫反应。已有研究表明(朱莲等2008), 
抗病品种POD活性增幅较小, 但是降幅也小, 而有

关甘蔗与丝黑穗病互作的研究表明POD活性下降

程度越大, 甘蔗对丝黑穗病抗性水平越低(莫凤连

等2012)。本研究发现, 感病后, 抗病品种POD活性

上升快, 但下降则比较慢, 关于POD活性上升的程

度与对黑穗病抗性水平的关系与前人研究结果不

一致, 有待进一步研究。

本研究中, 糜子感病后, 抗病品种MDA含量

显著低于感病品种, 且MDA上升幅度也低于感病

品种。其原因是抗病品种中与抗病相关的酶活性

较高, 可有效清除植株体内过氧化物, 膜脂过氧化

程度较低, MDA含量也较低, 而感病品种抵御病菌

的能力弱, 病菌大量侵入后, 膜脂过氧化严重, 从
而产生较多MDA, 这与烟草青枯病的研究(柯玉琴

等2002)结果一致。

本研究表明, 糜子感染黑穗病菌后, 抗病品种

较感病品种来说, 能够通过更高强度地提高保护

系酶活性和能抵御病害入侵相关的内源激素来抵

御病原菌的侵入。当糜子植株受到病菌侵入时, 与
植株抵御病害入侵可能无关的内源激素如IAA、

GA和ABA等在植株中的变化不大, 致使抗、感品

种无显著差异。可能参与植株抵御病害入侵的内

源激素或酶如CTK、SA、JA、SOD和POD等在病

菌侵入后其含量和活性急剧增加。而这些激素和

酶在感病品种中含量和活性上升慢, 在抗病品种

中则较快致, 这使抗、感品种之间存在差异, 所以

CTK、SA、JA和MDA含量、SOD和POD活性可

以作为植物抗病性鉴定的参考指标, 作为植物抗

病性鉴定的常规方法。  
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Study on responses of leaf protective enzyme and endogenous hormone 
to smut fungus stress in broomcorn millet
WU En-Guo, ZHANG Da-Zhong, LIU Jia-Jia, LIU Yuan-Xia, GAO Xiao-Li, GAO Jing-Feng,  
FENG Bai-Li*

College of Agronomy, Northwest A&F University, State Key Laboratory of Crop Stress Biology for Arid Areas, Yangling 
712100, China

Abstract: In order to explore the response of endogenous hormones and protective enzymes to the stress of 
head smut in the leaves of different varieties of broomcorn millet, four broomcorn millet cultivars with different 
resistance levels were used as materials. The endogenous hormones contents and protective enzymes activities 
of the top three leaves were determined at various stages. The results showed that, after infecting with smut, the 
contents of auxin and gibberellin in the leaves were decreased, the contents of cytokinin, abscisic acid, salicylic 
acid, jasmonic acid, and MDA were increased, and the activities of SOD and POD were increased. In most peri-
ods, the contents of cytokinin, salicylic acid and jasmonic acid in resistant cultivars were significantly higher 
than those in susceptible cultivars, while there were no significant differences in the contents of auxin, gibberel-
lin and abscisic acid between resistant and susceptible cultivars. The POD activities of resistant varieties were 
significantly higher than those of susceptible varieties, while the MDA contents were significantly lower than 
those of susceptible varieties. During the early stage of smut infection, the SOD activities in resistant varieties 
were significantly higher than those of susceptible varieties, but in the late infection stage, they were signifi-
cantly lower than those of susceptible varieties.
Key words: broomcorn millet (Panicum miliaceum); head smut; endogenous hormones; protective enzyme
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