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封面图说: 美丽的油松松枝———油松又称红皮松、短叶松。 树高可达 30m,胸径达 1m。 其树皮下部灰褐色,裂成不规则鳞块;针

叶 2 针一束,暗绿色,较粗硬;球果卵形或卵圆形,长 4—7cm,有短柄,与枝几乎成直角。 油松适应性强,根系发达,树

姿雄伟,枝叶繁茂,有良好的保持水土和美化环境的功能,是中国北方广大地区最主要的造林树种之一,在华北地区

无论是山区或平原到处可见,人工林很多,一般情况下在山区生长最好。 在山区生长的油松,多在阴坡、半阴坡,土

壤湿润和较肥沃的地方。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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食用黑粉菌侵染对茭白植株抗氧化系统
和叶绿素荧光的影响

闫摇 宁,王晓清,王志丹,张艳丽,薛惠民,郭得平*

(浙江大学农业与生物技术学院园艺系,杭州摇 310058)

摘要:研究了茭白(Zizania latifolia Turcz. )受食用黑粉菌(Ustilago esculenta)侵染后的生长、抗氧化特性和叶绿素荧光的变化。
结果表明,食用黑粉菌侵染导致植株的株高、叶长、叶宽、叶片厚度、根长、茎鲜重、根鲜重和地上部鲜重下降,但分蘖数提高;同
时提高了茭白叶片的抗坏血酸过氧化物酶(APX)、过氧化氢酶(CAT)、过氧化物酶(POD)、谷胱甘肽还原酶(GR)、超氧化物歧

化酶(SOD)的活性和过氧化氢(H2O2)含量,但却引起超氧自由基(O·-
2 )产生速率和丙二醛(MDA)含量降低。 食用黑粉菌侵染

提高了叶片的 PS域实际光化学效率(椎PS域)和电子传递速率(ETR),同时降低了非光化学猝灭(NPQ),但对 PS域 最大光化学

量子产量(Fv / Fm)的影响不大。
关键词:茭白;食用黑粉菌;抗氧化酶;超氧自由基;过氧化氢;丙二醛;叶绿素荧光

Antioxidative system and chlorophyll fluorescence of Zizania latifolia Turcz.
plants are affected by Ustilago esculenta infection
YAN Ning, WANG Xiaoqing, WANG Zhidan, ZHANG Yanli, XUE Huimin, GUO Deping*

Department of Horticulture, College of Agriculture and Biotechnology, Zhejiang University, Hangzhou 310058, China

Abstract: A smut fungus Ustilago esculenta causes enlargement of infected culms of Zizania latifolia, a perennial aquatic
grass. The swollen culm is used as a vegetable in China and some southeastern countries. Interaction between the fungus
and the host plant plays a vital role in the enlargement of infected culms. U. esculenta is a biotrophic endophyte that
completes its life cycle in host tissues. In our previous studies, we have observed that Z. latifolia plants infected by U.
esculenta showed higher net photosynthetic rate and chlorophyll content, which is different from the results obtained after
induction by pathogens. However, in this plant鄄fungus association, detailed biochemical, physiological or morphological
changes, and the role of reactive oxygen species (ROS) and their scavenging system as well as photosystem (PS) 域
efficiency during this interactive process, have not been studied. To ascertain the actual relationship between U. esculenta
and Z. latifolia, we determined the antioxidative system and chlorophyll fluorescence in leaves of Z. latifolia.

The experiment was carried out at Zhejiang University, Hangzhou. Z. latifolia plants ( cv. “ Zhejiao No. 2冶, a
double鄄harvest variety) were used in this study. There were 16 pots (10 plants each pot) in each treatment. These plants
were regularly watered to keep a 10 cm鄄layer of water above soil. Pesticides were sprayed for the prevention of pests and
diseases if needed.

In this study, the response of Z. latifolia plants to U. esculenta infection was investigated, and activities of antioxidant
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enzymes, superoxide radical (O·-
2 ) formation rate, hydrogen peroxide (H2O2) content, malondialdehyde (MDA) content,

and chlorophyll fluorescence were determined. Our results showed that plant height, leaf length, leaf width, leaf thickness,
root length, biomass of culm, root and aboveground were reduced, but tiller number was increased by U. esculenta
infection. Meanwhile,U. esculenta infection caused increase in activities of ascorbate peroxidase (APX), catalase (CAT),
peroxidase (POD), glutathione reductase (GR), superoxide dismutase ( SOD) and H2O2 content, but decrease in O·-

2

formation rate and MDA content (P<0. 05). The decrease of O·-
2 formation rate in U. esculenta infected plants might be

due to the higher SOD activity, which transformed O·-
2 to H2O2 and O2 . In this study, we also observed that quantum

efficiency of PS 域 (椎PS域) and electron transport rate (ETR) were slightly increased (P > 0. 05), but non鄄photochemical
quenching (NPQ) was decreased by U. esculenta infection (P > 0. 05). It is observed that maximum quantum efficiency of
PS域 (Fv / Fm) was not altered by U. esculenta infection, indicating that U. esculenta infection may not be a biotic stress
for Z. latifolia plants. Therefore, based on the changes of the plant growth indices, PS 域 efficiency and membrane lipid
peroxidation in infected plants, we found the interactive relationship between U. esculenta and Z. latifolia was neither
pathogenic nor mutualistic.

Key Words: Zizania latifolia Turcz. ; Ustilago esculenta; antioxidant enzymes; superoxide radical ( O·-
2 ); hydrogen

peroxide (H2O2); malondialdehyde (MDA); chlorophyll fluorescence

植物与微生物之间的互作是生物科学研究的热点领域之一。 植物可以通过氧爆发迅速产生大量的活性

氧(Reactive oxygen species,ROS),如超氧自由基(O·-
2 )和过氧化氢(H2O2),以应对病原菌的早期侵染[1]。 同

时,植物体内的 ROS 代谢系统平衡受病原菌侵染而破坏,引起膜质过氧化,破坏膜结构[2鄄3]。 丙二醛(MDA)
产生是植物细胞膜质过氧化的一个重要指标,它能与植物细胞内的各种成分发生反应,从而导致蛋白质、核酸

等的氧化破坏和叶绿素降解[4]。 ROS 产生虽然可以加重侵染导致的有害氧化胁迫效应,但也可参与植物对

抗病原菌的防卫反应,而 ROS 清除酶(抗氧化酶)活性提高是这些防卫反应的基础。 其中,抗坏血酸过氧化物

酶(APX)、过氧化氢酶(CAT)、过氧化物酶(POD)和超氧化物歧化酶(SOD)等在植物的抗病防御过程中起着

重要的保护作用[5鄄8]。 这些抗氧化酶的协调作用能有效地清除 ROS,防止膜质过氧化,从而使细胞免受或减

轻其伤害。
叶绿素荧光参数可以快速反映植物叶片光化学效率的变化,在了解叶片光合作用过程中光系统对光能的

吸收、传递、耗散和分配等方面具有独特作用[9鄄10]。 因此,叶绿素荧光技术被广泛用来研究病原菌侵染对植物

光化学效率的影响。 研究表明,病原菌侵染会导致植物叶片的光系统域(PS域)受到伤害,表现为 Fv / Fm 下

降;同时,PS域实际光化学效率下降,表现为 椎PS域下降;而 NPQ 增加,说明植物叶片吸收的光能用于光化学猝

灭的比例增加,相应用于光化学反应的比例减少,即光化学效率降低[11鄄13]。 例如,拟南芥被白锈菌(Albugo
candida)侵染后,椎PS域的降低和 NPQ 的上升与可见症状出现的时间和程度紧密相关[11]。 被葡萄生单轴霉菌

(Plasmopara viticola)侵染的葡萄叶片的 Fv / Fm 和 椎PS域均降低[12]。 同样,Aldea 等[13]发现尾孢属(Cercospora)
和叶点霉属(Phyllosticta)真菌侵染会导致植物叶片椎PS域降低。 当植物光合作用被抑制后,叶片的过剩激发能

就会增加,植物如果不能及时清除这些过剩激发能,就会导致 ROS 产生,进而引起 PS域的光破坏[14]。
茭白膨大茎是我国的一种重要水生蔬菜,是由食用黑粉菌(Ustilago esculenta)(又称茭白黑粉菌)侵染茭

白植株后诱导产生的[15鄄17],两者的互作是真菌与植物互作一种非常有趣且重要的形式。 虽然食用黑粉菌侵

染导致茭白茎的过度膨大,但未对生长造成明显影响,也未导致叶片失绿或者坏死,与内生真菌相似[18]。 已

有研究报道了茭白肉质茎膨大期间 SOD、POD、CAT 等几种酶的活性变化[19鄄20],表明肉质茎膨大期间食用黑

粉菌的活动可造成茎组织氧化胁迫程度逐渐加重[21]。 然而,迄今为止,食用黑粉菌侵染后茭白叶片的抗氧化

特性、叶绿素荧光参数变化未见报道。

5851摇 5 期 摇 摇 摇 闫宁摇 等:食用黑粉菌侵染对茭白植株抗氧化系统和叶绿素荧光的影响 摇
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植物体中存在的抗氧化酶在清除 ROS 中发挥了重要作用[1],而 MDA 含量可反映 ROS 导致的膜质过氧

化程度[4];叶绿素荧光参数可以反映植物叶片 PS域光化学效率的变化[9鄄10]。 研究发现,植物受病原菌侵染后

表现出 ROS 的大量形成(即氧迸发) [1],膜质过氧化加重[2鄄3]和光系统域(PS域)破坏[11鄄13];然而,内生真菌侵

染后,植物表现出膜质过氧化减轻[22鄄25],且 PS域未受破坏等现象[26鄄27]。 食用黑粉菌与茭白植株互作的机制

目前不太清楚,它如何影响茭白叶片 ROS 的产生和抗氧化酶的活性? 如何影响茭白叶片光能的吸收、传递、
耗散和分配? 本研究拟通过测定茭白叶片的抗氧化酶活性、O·-

2 产生速率、H2O2 含量、MDA 含量和叶绿素荧

光等生理指标的变化,了解食用黑粉菌鄄茭白植株互作的性质和意义,也为深入研究真菌鄄植物互作的生理生

化机制提供基础。
1摇 材料与方法

1. 1摇 试验材料

本试验在浙江大学紫金港校区温室进行。 试验材料为茭白(Zizania latifolia Turcz. ),品种为“浙茭 2 号冶
(双季茭)。 茭白植株种植于桶(30 cm伊30 cm)内。 试验所用的土壤为砂壤土,土壤有机质含量为 11. 9g / kg、
碱解氮含量为 92. 5mg / kg、速效磷含量为 25. 6mg / kg、速效钾含量为 75. 9mg / kg。 桶内保持 10 cm 左右的水

层。 试验期间,及时进行施肥和病虫害防治。
1. 2摇 试验设计

本试验选用长势良好、大小一致的植株。 食用黑粉菌侵染的茭白植株和对照植株各 16 桶,每桶种植 1 墩

(约 10 株)。 对照植株为从“浙茭 2 号冶材料中自然分化出来的未受食用黑粉菌侵染的植株[17,28]。 移栽后第

1 周(叶片长 15cm)开始测定,剪取植株从上往下数的第 3 片叶,用于抗氧化特性和叶绿素荧光的测定。 以后

每隔 1 周测定 1 次,共测定 6 次,每次测定至少重复 6 次。
1. 3摇 测定指标与方法

1. 3. 1摇 形态学指标的测定

移栽后第 6 周,测定植株的株高、叶长、叶宽、叶片厚度、叶数、分蘖数和根长,同时测定每株茭白的茎重

量、根系重量(R)和地上部重量(S),并计算根冠比(R / S)。
1. 3. 2摇 抗氧化特性的测定

取 0. 2g 叶片加入 3mL 磷酸缓冲液提取,提取液包含 50mmol / L 磷酸钠(pH7. 8),0. 2 mmol / L EDTA,2
mmol / L 还原型抗坏血酸和 2%聚乙烯吡咯烷酮。 12 000g 离心 20 min,上清液用于抗氧化特性的测定。 抗坏

血酸过氧化物酶(APX)、过氧化氢酶(CAT)、过氧化物酶(POD)、谷胱甘肽还原酶(GR)、超氧化物歧化酶

(SOD)活性的测定参照 Lee 和 Lee[29]的方法。 超氧自由基(O·-
2 )产生速率的测定参照王爱国和罗广华[30] 的

方法。 叶片组织 H2O2 含量测定参照 Brennan 和 Frenkel[31]的方法。 MDA 含量测定参照 Stewart 和 Bewley[32]

的方法。
1. 3. 3摇 叶绿素荧光的测定

PS域最大光化学量子产量(Fv / Fm)、PS域实际光化学效率(椎PS 域)、非光化学淬灭(NPQ)和电子传递速

率(ETR)等参数用 M鄄Series Imaging鄄PAM 荧光成像系统(Walz,Effeltrich,Germany)测定,测定前植株叶片在室

温(25益)条件下先暗适应 30 分钟。 暗适应之后,用 0. 5 滋mol / m2 的光强来测定 Fo(PS域反应中心处于完全

开放时的荧光产量),用 2800 滋mol·m-2·s-1 的光强来测定 Fm(PS域反应中心完全关闭时的荧光产量)。 PS域
最大光化学量子产量(Fv / Fm)测定时选定整个叶面积为 AOI(Area of Interest),计算 Fv / Fm 的平均值。 Fv / Fm

的具体的计算方法是:Fv / Fm =(Fm-Fo) / Fm。 Kinetics 测定时的作用光强度设置为 146 滋mol·m-2·s-1,20s
一个脉冲,如此循环持续 5min 后,得到 椎PS域、NPQ 和 ETR 值。 椎PS域、NPQ 和 ETR 值是通过软件 Imaging-WIN
输出的。 具体的计算方法是:椎PS域 = (Fm忆- Fs) / Fm忆,NPQ = Fm / Fm忆 -1,而 ETR = (Fm忆- Fs) / Fm忆伊PAR伊0. 5
伊0. 84。 其中,Fo 是 PS域反应中心处于完全开放时的荧光产量,Fm 是 PS域反应中心完全关闭时的荧光产量,
Fm忆是作用光打开时的最大荧光产量,Fs 是稳态的荧光产量。
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1. 4摇 统计分析

试验结果用 Excel 整理,所有数据在 P < 0. 05 水平下进行 t 检验。 试验中所有的分析过程在 SPSS17. 0
统计分析程序中完成。
2摇 结果与分析

2. 1摇 生长指标

对照植株的株高、叶长、叶宽、叶片厚度、根长、茎鲜重、根鲜重、地上部鲜重显著高于侵染植株的(P<
0郾 05),但叶数、根冠比(R / S)与侵染植株的无显著差异(P > 0. 05),同时分蘖数显著低于侵染植株(P<0郾 05)
(表 1)。 对照植株的株高、叶长、叶宽、叶片厚度、根长、茎鲜重、根鲜重、地上部鲜重分别比侵染植株的高

63郾 5% 、39. 0% 、63. 6% 、28. 6% 、46. 8% 、36. 7% 、53. 9% ,但其分蘖数仅是侵染植株的 57. 4% 。

表 1摇 食用黑粉菌侵染对茭白植株生长的影响

Table 1摇 Growth of Zizania latifolia plants after infection by Ustilago esculenta

处理
株高

Plant height / cm
叶长

Leaf length / cm
叶宽

Leaf width / cm
叶片厚度

Leaf thickness / mm
叶数

Leaf number
分蘖数

Tiller number

对照 Control 157依8. 17a 117依7. 72a 2. 83依0. 31a 0. 27依0. 02a 6. 33依0. 52a 22. 8依2. 32b

侵染 Infected 96. 2依7. 33b 84. 2依5. 91b 1. 73依0. 16b 0. 21依0. 02b 6. 50依0. 55a 39. 7依3. 39a

处理
根长

Root length / cm

茎鲜重
Culm fresh
weight / g

根鲜重
Root fresh
weight / g

地上部鲜重
Aboveground
fresh weight / g

根冠比
R / S

对照 Control 51. 0依2. 65a 5. 68依0. 36a 23. 4依0. 82a 44. 0依1. 47a 0. 53依0. 02a

侵染 Infected 37. 3依2. 08b 3. 87依0. 25b 15. 2依0. 53b 28. 3依1. 35b 0. 54依0. 01a

摇 摇 同一列中右侧字母不同表示差异显著(P < 0. 05)

2. 2摇 抗氧化特性

2. 2. 1摇 抗氧化酶活性

从图 1 可以看出,随着移栽时间的增加,侵染植株和对照植株的抗氧化酶活性均呈升高趋势。 移栽后第

1 周,侵染植株叶片的 APX、CAT、POD、GR 和 SOD 活性高于对照植株的,但差异不显著(P > 0. 05)。 移栽后

第 2 周到第 6 周,侵染植株叶片的 APX、CAT、POD、GR 和 SOD 活性显著高于对照植株的(P < 0. 05)。
2. 2. 2摇 O·-

2 产生速率和 H2O2 含量

从结果看出,移栽后,对照植株和侵染植株的 O·-
2 产生速率和 H2O2 含量均呈增加趋势,且对照植株叶片

的 O·-
2 含量显著高于侵染植株的(P<0. 05)(图 2)。 从第 1 周到第 6 周,对照植株叶片的 O·-

2 产生速率分别

比对照植株高 20. 2% 、18. 1% 、18. 9% 、14. 6% 、12. 5% 、18. 1% 。 移栽后第 1 周,侵染植株叶片的 H2O2 含量

高于对照植株的,但差异不显著(P > 0. 05);移栽后第 2 周到第 6 周,侵染植株叶片的 H2O2 含量显著高于对

照植株的(P<0. 05)(图 2)。
2. 2. 3摇 MDA 含量

试验结果表明,移栽后,对照植株和侵染植株的 MDA 含量呈增加趋势,且对照植株叶片的 MDA 含量显

著高于侵染植株(P<0. 05) (图 3)。 从第 1 周到第 6 周,对照植株叶片的 MDA 含量分别比侵染植株的高

12郾 9% 、20. 8% 、19. 3% 、16. 1% 、16. 2% 、18. 5% 。
2. 3摇 叶绿素荧光

Fv / Fm 是 PS域最大光化学量子产量,表示最大光化学效率,它在非胁迫条件下变化极小,是反映 PS域光

化学效率的稳定指标。 本试验结果表明,侵染植株叶片的 Fv / Fm 和对照植株几乎无差异(P > 0. 05)(图 4)。
椎PS域是 PS域实际光化学效率,它是叶片用于光合电子传递的能量占所吸收光能的比例,常用来表示植物

光合作用的电子传递量子产额。 本实验结果显示,侵染植株叶片的 椎PS域大于对照植株的,但差异不显著(P >
0. 05)(图 4)。
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图 1摇 食用黑粉菌侵染对茭白叶片抗氧化酶活性的影响

Fig. 1摇 Antioxidant enzyme activities in leaves of Zizania latifolia after infection by Ustilago esculenta

*表示差异显著(P < 0. 05)

NPQ 是非光化学猝灭,反映了 PS域天线色素吸收的光能不能用于光合电子传递而以热的形式耗散掉的

部分。 本实验结果表明,对照植株叶片的 NPQ 大于侵染植株的,但差异不显著(P > 0. 05)(图 4)。 同时,侵
染植株叶片的电子传递速率(ETR)大于对照植株的,但差异不显著(P > 0. 05)(图 4)。
3摇 讨论

3. 1摇 食用黑粉菌侵染对茭白植株生长的影响

本研究的结果表明,食用黑粉菌(U. esculenta)侵染抑制了茭白植株的生长,表现为株高、叶长、叶宽、叶
片厚度、根长、茎重量、根重量、地上部重量降低(P<0. 05)(表 1),这一结果和很多植物受病原菌侵染后表现

的症状相似[33鄄34],但不同于某些内生真菌对植物生长的促进作用,如印度梨形孢(Piriformospora indica)和丛

枝菌根(AM)真菌中的摩西球囊菌(Glomus mosseae)侵染导致玉米株高增加[35],菌刺孢属(Mycocentrospora)内
生真菌侵染雪莲花(Saussurea involucrata)显著提高了植物的株高、根数和生物量[27]。

有趣的是,我们观察到食用黑粉菌侵染显著提高了茭白的分蘖数(P<0. 05)(表 1)。 这一结果与内生真

菌 Acremonium lolii 侵染可导致多年生黑麦草(Lolium perenne)分蘖数增加的现象一致[36]。 食用黑粉菌侵染促
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图 2摇 食用黑粉菌侵染对茭白叶片超氧自由基(O·-
2 )产生速率和过氧化氢(H2O2)含量的影响

Fig. 2摇 O·-
2 formation rate and H2O2 content in leaves of Zizania latifolia after infection by Ustilago esculenta

*表示差异显著(P < 0. 05)

图 3摇 食用黑粉菌侵染对茭白叶片丙二醛(MDA)含量的影响

摇 Fig. 3摇 MDA content in leaves of Zizania latifolia after infection

by Ustilago esculenta

*表示差异显著(P < 0. 05)

进茭白植株分蘖数的增加可能和其分泌的植物激素有

关,如生长素、细胞分裂素等[37鄄40],因为植物激素可以

调节植物的形态建成[41]。
3. 2摇 食用黑粉菌侵染调节茭白植株体内的抗氧化平衡

状态

本试验结果表明,食用黑粉菌侵染导致茭白叶片中

APX、CAT 活性增强(P<0. 05)(图 1)。 高的 APX 活性

会提高 AsA 的含量,有利于清除植株组织中的 ROS;同
时,CAT 清除 H2O2 被认为可能是植物应对病原菌防卫

反应的高效机制[42]。 已有报道也发现大麦和白粉菌

(Blumeria graminis sp. hordei)的亲和互作中,CAT 活性

显著增加[6]。 同样,内生真菌 Acremonium lolii 侵染导

致黑麦草叶片 APX 活性显著增加[36]。 SOD 作为植物

抗氧化体系的第一道防线,可以将超氧自由基(O·-
2 )歧

化产生 H2O2 和 O2,抑制膜质过氧化作用[32]。 本研究

中观察到侵染植株叶片中 SOD 活性高于对照植株的(图 1),所以侵染植株的 O·-
2 含量低于对照植株(图 2)。

这与前人报道的丛枝菌根(AM)真菌侵染导致植株 SOD 活性增高的结果一致[22鄄25]。 肉质茎膨大过程中,CAT

和 SOD 活性呈下降趋势,说明茭白肉质茎膨大是食用黑粉菌引起的茭白茎尖的感病过程[19鄄20]。 GR 是 AsA鄄
GSH 循环中的一种关键酶,在 NADPH 的作用下,催化氧化型谷胱甘肽(GSSG)还原为还原型谷胱甘肽

(GSH) [43]。 本研究发现,食用黑粉菌侵染后,茭白叶片 GR 活性提高(P<0. 05)(图 1)。 这种变化与早期报道

的印度梨形孢(P. indica)鄄大麦互作中的 GR 活性提高的结果相一致,说明茭白叶片有较高水平的还原型谷

胱甘肽,利于提高细胞的抗氧化能力[8]。 本研究观察到食用黑粉菌侵染后茭白叶片 POD 活性升高(P<0. 05)
(图 1),这种增高既可能与食用黑粉菌大量繁殖带来氧化胁迫的保护性反应有关,又可能与细胞、组织的分化

以及细胞膨大过程中木质素的形成有关[19鄄20]。
在植物正常生命过程中,植物细胞存在 ROS 的产生和清除两个过程。 病原菌侵染会促进 ROS 的产生、引

起膜质过氧化等变化[1鄄3]。 植物体内的各种抗氧化酶在清除植物细胞产生的 ROS 中发挥重要作用[5鄄8]。 本研
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图 4摇 食用黑粉菌侵染对茭白叶片叶绿素荧光的影响

Fig. 4摇 Chlorophyll fluorescence in leaves of Zizania latifolia after infection by Ustilago esculenta

究的结果显示,食用黑粉菌侵染降低了茭白叶片的超氧自由基(O·-
2 )产生速率(P<0. 05)(图 2),同时提高了

抗氧化酶活性(图 1),对有效清除侵染植株组织内的 ROS 十分有利,因此导致膜脂过氧化产物 MDA 含量降

低(图 3)(P<0. 05),表明 ROS 导致的膜质过氧化程度下降[4,32]。 另外,膜脂过氧化引起叶绿体超微结构的损

伤,叶绿素的降解和光合酶活性下降,降低植物光合能力[4,28]。 另外,食用黑粉菌侵染提高了茭白叶片的

H2O2 含量(P<0. 05)(图 2)。 侵染植株中 H2O2 的升高可能与 O·-
2 在 SOD 的作用下转化成 H2O2 和 O2 有

关[32]。 这与刘伟等[21]报道的肉质茎膨大期间食用黑粉菌的快速繁殖造成 H2O2 含量快速上升,内生真菌

Gilmaniella 侵染苍术(Atractylodes lancea)幼苗促进 H2O2 含量提高的结果一致[44]。 茭白肉质茎开始膨大后,
抗氧化剂 AsA 和 GSH 不能有效清除肉质茎膨大产生的 ROS,茎中的 H2O2 含量快速上升[21],这可能与 CAT
和 SOD 活性下降有关[19鄄20]。

与病原菌侵染的植物叶片表现出膜脂过氧化(MDA 含量)升高的报道不同[2鄄3],本研究表明,食用黑粉菌

侵染减轻了茭白叶片的膜质过氧化程度,即 MDA 含量降低(图 3),这与已报道的丛枝菌根(AM)真菌侵染植

株[22鄄25]和 Neotyphodium 属内生真菌侵染植株 MDA 含量下降的结果一致[45]。
3. 3摇 食用黑粉菌侵染对茭白叶片叶绿素荧光的影响

Fv / Fm 反映 PS域反应中心的原初光能转化效率,是反应植物胁迫程度的常用指标[9鄄10]。 已有研究显示

病害胁迫会使植物的 PS域受到伤害[12],而丛枝菌根(AM)真菌中的聚生球囊菌(G. fasciculatum)和菌刺孢属

(Mycocentrospora)内生真菌侵染并不显著改变植物叶片的 Fv / Fm
[26鄄27]。 本研究结果表明,食用黑粉菌侵染后,
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茭白叶片的 Fv / Fm 并未发生明显改变(P > 0. 05)(图 4),因此食用黑粉菌侵染对茭白来说并未形成生物胁

迫,植株没有产生类似病害的胁迫反应。 据此,食用黑粉菌鄄茭白的互作体系并不是病原菌鄄植物的致病关系,
而是类似于内生真菌与植物的互作关系,是植物鄄真菌交叉适应的结果[46]。

椎PS域是 PS域反应中心部分关闭时的光化学效率,其值大小可以反映 PS域反应中心的开放程度[9鄄10]。 病

原菌侵染植物往往导致叶片 椎PS域 下降,进而降低植物叶片的光化学效率[11鄄13]。 有研究发现,核盘菌

(Sclerotinia sclerotiorum)侵染黄瓜后,抑制了 CAT 的活性,导致 ROS 的积累,直接伤害了光合机构 PSI 和 PS域
的功能。 对 PSI 的伤害抑制了 PS域电子向 PSI 的传递,进一步加剧了 PS域的伤害程度,导致更多过剩激发能

的发生[47]。 然而,本研究结果表明,食用黑粉菌侵染后,茭白叶片的 椎PS域、ETR 有所上升(P > 0. 05)(图 4),
这会导致 PS域有效光量子产量的增加,进而促进光合电子传递效率,增加 ATP 和 NADPH 的形成,最终导致

光合速率的提高[28]。 此外,食用黑粉菌侵染后,茭白叶片的非光化学猝灭(NPQ)略有下降(P > 0. 05) (图
4),即过剩激发能降低,这反映了 PS域天线色素吸收的光能用于光化学反应的量增加[9鄄10],即 椎PS域和 ETR 升

高(图 4)。 另外,食用黑粉菌侵染导致的电子传递速率(ETR)的升高可能导致 Rubisco 活性的升高,最终促进

光合速率增加[28,48]。
在长期的自然进化过程中,植物不断遭受外来有害微生物的侵袭,威胁自身生长发育;另一方面,植物又

不断地与有益微生物形成互利共生关系,提高自身对外来胁迫的抵抗能力。 研究结果表明,食用黑粉菌鄄茭白

形成的互作体系,没有出现一般病原菌侵染造成植物叶片 PS域破坏和膜质过氧化加重的现象,因此不属于典

型的病原菌和植物的致病关系。 同时,食用黑粉菌侵染对茭白生长是不利的,表现为茭白的株高、叶长、叶宽、
叶片厚度、根长、根重量、地上部重量等指标降低,这也不同于共生真菌对植物生长的促进作用。 可见,食用黑

粉菌与茭白之间的互作是介于植物病害与互利共生之间的一种互作关系[49鄄50]。
4摇 结论

食用黑粉菌侵染抑制了茭白的生长,表现为株高、叶长、叶宽、叶片厚度、根长、茎重量、根重量、地上部重

量的降低,但却显著增加了植株的分蘖数。 同时,食用黑粉菌侵染后,茭白植株较高的抗氧化酶活性(APX、
CAT、POD、GR 和 SOD)可以更好地清除植株体内的活性氧(ROS),引起 O·-

2 含量和膜质过氧化程度(MDA 含

量)降低。 侵染植株中 H2O2 的升高可能与 O·-
2 可以在 SOD 的作用下转化成 H2O2 和 O2 有关。 作为一种内

生真菌,食用黑粉菌侵染并未改变叶片 PS域最大光化学量子产量(Fv / Fm),反而略微提高了叶片的 PS域实际

光化学效率(椎PS域)、电子传递速率(ETR),降低了叶片的非光化学猝灭(NPQ)。
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