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阿魏酸胁迫下间作对蚕豆枯萎病发生和根系组织结构的

影响* 

袁婷婷，赵  骞，董  艳†
 

（云南农业大学资源与环境学院，昆明 650201） 

摘  要：为明确酚酸类自毒物质阿魏酸在蚕豆连作障碍形成中的作用，研究其促进蚕豆枯萎病发生的组织病理学机制，揭示

小麦蚕豆间作对阿魏酸胁迫的缓解效应。以蚕豆为试材，研究尖孢镰刀菌（Fusarium oxysporum f. sp. fabae，FOF）与不同浓

度（0、50、100、200 mg·L–1）阿魏酸双重胁迫下，小麦蚕豆间作对蚕豆枯萎病发生、根系细胞壁降解酶（果胶酶、纤维素

酶、蛋白酶和淀粉酶）活性、木质素含量、胼胝质沉积和根系超微结构的影响。结果表明：与不添加阿魏酸的对照相比，阿

魏酸不同浓度处理均显著增加了蚕豆枯萎病的发病率、病情指数和细胞壁水解酶活性，显著提高了木质素含量和胼胝质沉积，

使细胞结构扭曲变形，胞内物质外泄，表明阿魏酸与尖孢镰刀菌协同作用加剧了蚕豆连作障碍的发生。与单作相比，不同浓

度阿魏酸胁迫下，间作均显著降低蚕豆枯萎病和病情指数；显著降低根系果胶酶、纤维素酶、蛋白酶和淀粉酶活性；减少胼

胝质沉积，保证营养物质的正常运输，缓解细胞结构的变形。根系细胞膜、细胞核、细胞器等胞内物质受损较单作轻，有效

阻止尖孢镰刀菌进一步入侵蚕豆，减轻枯萎病危害，保证蚕豆的正常生长。上述结果表明，阿魏酸胁迫下小麦与蚕豆间作能

提高蚕豆对 FOF 侵染的抗性，因此，利用非寄主作物小麦与蚕豆间作是缓解蚕豆连作障碍的有效措施。 

关键词：蚕豆；阿魏酸；尖孢镰刀菌；间作；组织结构抗性 

中图分类号：S643.6     文献标志码：A 

Effects of Intercropping on Fusarium Wilt Infection and Root Tissue Structure 

under Ferulic Acid Stress 
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†
 

(College of Resources and Environment , Yunnan Agricultural University, Kunming 650201, China) 

 

Abstract: 【Objective】To explore roles of ferulic acid, a phenolic-acid-like autotoxic substance, in occurrence of a hazard to 

monocropping of faba bean, mechanism of ferulic acid promoting faba bean Fusarium wilt and effects of interplanting of wheat 

with faba bean alleviating ferulic acid stress, a field experiment was carried out.【Method】 In the experiment faba bean was 

interplanted with wheat. Effects of the interplanting were investigated on occurrence of fusarium wilt, activities of root ce ll wall 
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degrading enzymes (pectinase, cellulase, protease and amylase), lignin content, callose deposition and root ultrastructure in the 

presence of Fusarium oxysporum f. sp. fabae (FOF) and under the stress of ferulic acid varying in concentration (0, 50, 100 and 

200 mg·L–1). 【Result】Results show that in the monocropping group, compared with the controls (without ferulic acid stress), all 

the ferulic acid treatments, regardless of concentration, significantly increased incidence and index of the disease, activit ies of the 

cell wall degrading enzymes, lignin content and callose deposition, thus leading to distortion of cell structure, leakage of 

intracellular substances and worsening of the resistance of root tissue structure, which indicates that the synergistic effec t of 

ferulic acid and the pathogen aggravated the hazard to monocropping of faba bean., while compared with the monocropping 

treatments , the interplanting treatments, though under the stress of 0-200 mg·L–1 ferulic acid, decreased incidence of the disease 

by 0.0%-31.7%, disease index by 28.3%-46.9%, root pectinase activity by 17.9%-60.1%, cellulase activity by 1.2%-28.2%, 

protease activity by 5.6%-60.3% and amylase activity by 16.8%-65.5%, but increased lignin content by 9.8%-57.7%, and reduced 

callose deposition, thus ensuring normal transportation of nutrients and alleviating deformation of cell structure. Intracellular 

substances of root cells, like membrane, nucleus and organelle, of the faba plants in the interplanting treatments were less 

damaged. Obviously the plants effectively prevented further invasion of FOF, reduced the damage of Fusarium wilt, and ensured 

normal growth of faba bean. The field experiment demonstrates that wheat and interplanting of faba bean with wheat can 

significantly reduce the damage of Fusarium wilt to the bean crop.【Conclusion】All the findings in this experiment suugest that 

faba been interplanted with wheat can improve the resistance of faba against FOF under ferulic acid sterss. Therefore, the pr actice 

of interplanting can be adopted as an effective strategy for management of Fusarium wilt of faba bean. 

Key words: Faba bean; Ferulic acid; Fusarium oxysporum f. sp. fabae; Interplanting; Tissue structure resistance 

蚕豆是重要的食用豆类作物之一，富含蛋白质，

作为粮食、蔬菜和饲料在世界各地广泛种植[1]。我国

是世界上蚕豆栽培面积最大、总产量最高的国家[1]。

据世界粮农组织（FAO）统计，2011 年中国蚕豆生

产面积为 0.92 万 hm
2，总产量 155 万 t，分别占世界

生产总面积和总产量的 39.1%和 38.4%
[1]。云南是我

国蚕豆生产面积和产量最大的省份，其产量约占中

国总产的 27%
[2]。 

中国耕地面积逐年减少，耕种条件限制严重，

不得不实施连作制度，导致了土传病害严重和土壤

肥力逐年下降等问题[3]。蚕豆是典型的忌连作作物，

近年来随着蚕豆生产的不断发展，土地资源短缺、

种植习惯和经济利益等原因，蚕豆连作现象较为普

遍，由此引发的蚕豆连作障碍问题日益凸显 [4]。由

蚕豆专化型尖孢镰刀菌（Fusarium. oxysporum f. sp. 

fabae，FOF）引起的枯萎病是蚕豆连作障碍的重要

表现，该病严重制约了蚕豆产业的可持续发展。尖

孢镰刀菌属于兼性寄生菌，在无蚕豆存在时，其休

眠孢子能在土壤中存活 10 a 以上仍表现出很强的致

病性，因此土传蚕豆枯萎病的防控十分困难 [5]。连

作蚕豆枯萎病的发生与自毒作用密切相关，蚕豆根

系分泌物和残茬腐解物中酚酸类物质的释放与积累

是引起土壤微生物区系失衡、刺激病原菌生长并导

致蚕豆生长不良、枯萎病加重的直接原因 [6]。前期

在田间试验中发现，在同一块土地上连续多年种植

蚕豆，出现出苗率低，生长势弱，枯萎病发病严重

的现象；进一步通过高效液相色谱在连作土壤中检

测到 7 种酚酸，其中阿魏酸是含量较高且自毒作用

较强的化感物质，在蚕豆根与病原菌的互作中扮演

着重要的角色，被认为是导致蚕豆连作障碍的主导

因素[7]。 

明确病原菌的致病因子和作用机制，是解决植

物病害控制的关键。组织结构是寄主抵御病原菌侵

染的第一道物理屏障，病原真菌在侵入寄主过程中，

首先产生各种细胞壁降解酶（Cell wall degrading 

enzymes，CWDEs）水解构成植物细胞壁的高分子

聚合物果胶、纤维素等，造成寄主作物细胞壁成分

降解，细胞壁的降解不但可以帮助病原真菌突破物

理屏障入侵寄主作物，还可从作物细胞内释放出多

糖等营养物质供真菌生长，因此，细胞壁降解酶活

性与真菌的致病力密切相关 [8]。芦笋自毒物质损伤

芦笋根尖和表皮细胞，从而增加了镰刀菌侵染的机

会[9]。草莓根系分泌的对羟基苯甲酸胁迫下，草莓根

系组织结构受破坏程度加重，根系中尖孢镰刀菌感染

率显著提高[10]。表明连作自毒物质可加剧对寄主组

织结构的破坏，降低其组织结构抗性。寄主作物感知
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到病原菌的侵染，可迅速启动一系列的抗性反应，如

木质素、胼胝质和胶质等累积，封闭受侵染或破裂的

导管，防止真菌孢子随作物的蒸腾作用上行扩展，有

效抑制病原菌产生的细胞壁降解酶扩散。 

间作是利用种间互作控制病虫害发生、提高粮食

产量的传统农作措施[11]。利用植物化感作用而采用的

间作模式，是缓解连作障碍的有效手段 [12]。前期研

究中发现，小麦与蚕豆间作显著增加了根际微生物数

量，提高了根际微生物活性而增加其对酚酸类碳源的

降解，最终有效控制了蚕豆枯萎病的发生[7]。然而，

有关连作自毒物质阿魏酸与 FOF 双重胁迫下，间作

蚕豆根系中细胞壁降解酶活性有何变化，间作蚕豆

是否主动改变其组织结构并影响木质素、胼胝质沉

积以抵御 FOF 侵染尚不清楚。本研究以小麦/蚕豆间

作体系为研究对象，通过水培试验、FOF 接种和阿

魏酸外源添加手段，研究间作蚕豆组织结构变化对

自毒物质和病原菌胁迫的响应，旨在揭示自毒物质

加重蚕豆枯萎病发生的组织病理学机制及间作缓解

效应；通过田间试验，验证小麦/蚕豆间作对蚕豆连

作障碍的缓解效应。 

1  材料与方法 

1.1  试验设计 

水培试验：于 2018 年 10 月—12 月在云南农业

大学资源与环境学院温室大棚进行。 

供试蚕豆品种为“89-147”，小麦品种为“云麦

53”。供试病原菌为蚕豆专化型尖孢镰刀菌（FOF），

其分离和培养参照陈玲等[4]的方法进行。 

试验为双因素试验设计，A 因素为阿魏酸处理，

设四个浓度（0、50、100、200 mg·L
–1），B 因素为

种植模式，设蚕豆单作和小麦与蚕豆间作，每处理

重复 3 次，共计 24 盆。单作每盆种植 6 株蚕豆，间

作每盆种植 3 株蚕豆和 9 株小麦，24 h 通气泵通气。 

将蚕豆、小麦种子于室温下浸泡 24 h，置于 25 ℃

下发芽后播种于无菌石英砂中。当蚕豆幼苗长至 4～

6 片真叶时，将其放入盛有含不同浓度（0、50、100、

200 mg·L
–1）阿魏酸的 2 L Hoagland 营养液容器中，

间作处理每盆同时移栽 9 株 3 叶期小麦。待阿魏酸

处理 2 d 后，将 25 mL 浓度为 1×10
6
 cfu·mL

–1的尖孢

镰刀菌孢子悬浮液加入该营养液中，每 3 天换新鲜

的营养液并添加相应的阿魏酸，于 40 d 后采收测定

相应指标。 

大田试验：大田试验于 2018 年 10 月—2019 年

5 月在云南省玉溪市峨山县峨峰村进行。 

试验为单因素设计，为蚕豆单作和蚕豆与小麦

间作 2 种种植模式。每处理重复 3 次，共计 6 个小

区。单、间作蚕豆均为点播，行距 0.3 m，株距 0.15 m。

间作小区按 2 行蚕豆、6 行小麦种植。单、间作蚕

豆播种前以基肥的形式施入 N（尿素）90 kg·hm
–2、

P2O5（普钙）100 kg·hm
–2、K2O（硫酸钾）100 kg·hm

–2，

间作小麦氮肥施肥量为蚕豆的 2 倍，磷、钾肥用量

与蚕豆相同。  

1.2  蚕豆枯萎病调查 

水培试验：于蚕豆移栽后 40 d进行枯萎病调查，

单作蚕豆每处理调查 3 盆，每盆调查 6 株，共计 18

株；间作蚕豆每处理调查 3 盆，每盆调查 3 株，共

计 9 株。蚕豆枯萎病分级方法按 5 级分类标准进行

调查[7]。 

田间试验：于蚕豆分枝期、开花期和成熟期进

行 3 次调查，调查蚕豆的选点为在蚕豆单作小区沿

对角线方向随机选取 5 点，每点 2 株，共调查 10 株；

间作小区在第一个种植带内选 3 点，第二个种植带

内选 2 点，每点调查 2 株，共计调查 10 株。 

发病率和病情指数计算公式如下： 

 

发病率/%=（发病株数/调查总株数）×100 

 

病情指数=Σ（各级病株数×相应级值）/（最

高级值×调查总株数）×100 

 

1.3  蚕豆根细胞壁降解酶活性测定 

果胶酶、纤维素酶和淀粉酶活性测定均采用

3,5-二硝基水杨酸法（3,5-dinitrosalicylic acid，DNS）

进行[13]。蛋白酶活性测定采用改进的 Kunit 蛋白酶

活性法[14]。每处理重复 3 次，取平均值。 

1.4  蚕豆根系木质素含量测定和胼胝质沉积观察 

采用叶素芬[15]的巯基乙酸法进行蚕豆根系木质

素含量测定。胼胝质染色采用苯胺蓝法，根据王宁

等[16]的方法制作永久石蜡切片，依次将切片放入二

甲苯 I 20 min，二甲苯 II 20 min，无水乙醇 I 5 min，

无水乙醇 II 5 min，75%酒精 5 min 后，用自来水进

行冲洗。将切片放入苯胺蓝染液 5～10 min，再用自
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来水冲洗后，置于 60 ℃烤箱内烤干，放入二甲苯

透明 5 min，使用中性树胶封片，用正置光学显微镜

（Nikon Eclipse E100，日本）蓝色激发光下观察。 

1.5  透射电镜制样和观察 

在离根尖 1～2 cm 处取样，取样长度约 5 mm，

使用戊二醛固定，室温放置 2 h，再转入 4 ℃冰箱。

0.1 mol∙L
–1磷酸缓冲液（Phosphate buffered saline，

PBS，pH 7.4）漂洗 3 次，每次 15 min，1%的锇酸，

0.1 mol∙L
–1磷酸缓冲液（pH 7.4）室温固定 5 h 后脱

水。使用 Epon812 树脂包埋，超薄切片机（Leica UC7，

德国）进行切片，进行铀铅双染色，室温干燥过夜后，

透射电子显微镜（HT7700，日本）下观察。 

1.6  数据处理 

采用 WPS 2019 软件处理原始数据，SPSS 20.0

软件对实验数据进行方差分析，最小显著差异法

（LSD）检验各处理间差异显著性。 

2  结  果 

2.1  阿魏酸胁迫下间作对蚕豆枯萎病发生的影响 

蚕豆单作条件下，与不添加阿魏酸的处理相比，

阿魏酸处理显著增加枯萎病发病率和病情指数

（P<0.05）。100 和 200 mg·L
–1浓度的阿魏酸处理显

著增加发病率 3.0 倍和 5.0 倍，显著增加病情指数

5.0 倍和 16.0 倍，50 mg·L
–1浓度处理对发病率和病

情指数均无显著影响（图 1）。阿魏酸各浓度（50、

100 和 200 mg·L
–1）胁迫下，与单作相比，间作均有

效地控制了蚕豆枯萎病的发生和危害（图 1）。

100 mg·L
–1 阿魏酸胁迫下间作使蚕豆枯萎病的发病

率显著降低 31.7%，50 和 200 mg·L
–1浓度处理下，

间作对蚕豆枯萎病发病率无显著影响；50、100 和

200 mg·L
–1 浓度胁迫下，间作显著降低蚕豆枯萎病

病情指数 46.9%、42.5%和 28.3%。表明阿魏酸处理

增加蚕豆枯萎病的发病率和病情指数，而小麦与蚕

豆间作能缓解阿魏酸对蚕豆枯萎病的促进效应，其

中以 50和 100 mg·L
–1浓度胁迫下间作降低病情指数

的效果较好，暗示了高浓度阿魏酸胁迫下，间作控

制枯萎病的效果下降。  

2.2  阿魏酸胁迫下间作对蚕豆细胞壁降解酶活性

的影响 

单作条件下，随阿魏酸处理浓度增加，果胶酶、

纤维素酶、蛋白酶和淀粉酶活性均显著增加

（P<0.05）（图 2）。与不添加阿魏酸的处理相比，50、

100、200 mg·L
–1 阿魏酸处理显著增加果胶酶活性

192.9%、707.1%和 1 136.0%，平均增加 678.6%；显

著增加蛋白酶活性 396.0%、844.1%和 1 278.6%，平

均增加 839.6%；显著增加淀粉酶活性 3 056.0%、4 

978.0%和 16 889.0%，平均增加 8 308.0%。100、

200 mg·L
–1 浓度处理显著增加纤维素酶活性 14.2%

和 29.1%，平均增加 21.7%，50 mg·L
–1浓度处理对

纤维素酶活性无显著性影响。表明尖孢镰刀菌产生

的果胶酶、纤维素酶、蛋白酶和淀粉酶活性均随阿

魏酸处理浓度增加而增加，在 200 mg·L
–1浓度下刺

激作用最强；同时阿魏酸对果胶酶、淀粉酶和蛋白

酶的刺激作用较强，而对纤维素酶的刺激效应最弱。 

 

注：MF：单作蚕豆；IF：间作蚕豆。图中不同字母表示不同处理间差异显著（P<0.05）。下同。Note：MF：Monocropped faba bean；

IF：Interplanted faba bean. Different letters meant significant differences at 0.05 level between different treatments. The same below. 

 

图 1  不同浓度阿魏酸胁迫下间作对蚕豆枯萎病发病率和病情指数的影响 

Fig. 1  Effects of the interplanting on incidence and index of faba bean Fusarium wilt under ferulic acid stress varying in concentration 
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与单作相比，不添加阿魏酸条件下，间作对蚕

豆根系果胶酶和纤维素酶活性均无显著性影响；50、

100 和 200 mg·L
–1浓度胁迫下，间作使果胶酶活性

显著降低 59.8%、32.7%和 25.2%，平均降低 33.9%；

使蛋白酶活性显著降低 60.3%、39.0%和 18.9%，平

均降低了 39.4%；50、200 mg·L
–1浓度下，使淀粉酶

活性显著降低 56.6%和 50.8%，100 mg L
–1浓度下间

作对淀粉酶活性无显著影响，3 个浓度下平均降低

42.3%；0、50、100 mg·L
–1 浓度胁迫下，间作有降

低蚕豆根系纤维素酶活性的趋势，但单间作处理间

差异不显著，200 mg·L
–1 浓度胁迫下，间作显著降

低纤维素酶活性 10.0%（图 2）。 

阿魏酸不同浓度胁迫下，间作均有效抑制了各

种细胞壁降解酶（除纤维素酶外）活性，总体上以

50和 100 mg·L
–1浓度胁迫下间作降低细胞壁水解酶

的效果最好，从平均值来看，间作降低细胞壁降解

酶的效果由高到低依次为淀粉酶、蛋白酶、果胶酶、

纤维素酶。 

 

图 2  不同浓度阿魏酸胁迫下间作对蚕豆根系细胞壁降解酶活性的影响 

Fig. 2  Effects of the interplanting on activities of cell wall degrading enzymes in faba bean roots under ferulic acid stress relative to 

concentration 

2.3  阿魏酸胁迫下间作对蚕豆根系组织结构抗性

的影响 

2.3.1  对蚕豆根系木质素含量及胼胝质沉积的影响     单

作条件下，随阿魏酸处理浓度升高，蚕豆根系木质

素含量显著增加（P<0.05）。与对照相比，阿魏酸

50、100、200 mg·L
–1 处理显著增加木质素含量

52.5%、81.1%和 123.3%，平均增加 85.6%（图 3）。

与单作相比，仅接种尖孢镰刀菌不添加阿魏酸时，

间作使蚕豆根系木质素含量显著增加 45.5%；阿魏

酸 50 mg·L
–1浓度胁迫下，间作对木质素含量无显著

影响；100 和 200 mg·L
–1 浓度胁迫下，间作使蚕豆

根系木质素含量增加 12.5%和 8.3%，但单间作处理

间差异均未达到显著水平。表明无阿魏酸胁迫时，

间作显著提高了蚕豆根系木质素含量，诱导根系木

质化反应，提高了蚕豆根系的免疫机能。  

植物在遭受病原菌侵染的逆境胁迫时，会产生

胼胝质等物质堵塞通道，阻碍病原真菌进入寄主细

胞，减缓病原真菌的侵入速度，出现坏死反应。图

4 为阿魏酸胁迫对蚕豆根系胼胝质沉积的影响，图

中绿色荧光部分为胼胝质。胼胝质的沉积反映了尖

孢镰刀菌在蚕豆根系的侵染情况，蚕豆单作条件下，

随阿魏酸处理浓度增加，胼胝质沉积也随之增多，

且伴随有严重的细胞结构破损，尖孢镰刀菌的侵染

能力增强。 
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图 3  阿魏酸胁迫下间作对蚕豆根系木质素含量的影响 

Fig. 3  Effects of the interplanting on lignin content in faba bean 

roots under ferulic acids stress 

与单作相比，不添加阿魏酸情况下，间作对胼

胝质沉积的影响较小；阿魏酸 50 mg·L
–1胁迫下，间

作蚕豆根系的胼胝质分布较散，减少了其在中柱的

聚集；100 mg·L
–1 胁迫下，间作蚕豆根系的胼胝质

沉积有所增加；200 mg·L
–1 胁迫下，间作蚕豆根系

中的胼胝质明显少于单作，但伴有细胞结构破损。

表明中、低浓度下间作有效地缓解胼胝质沉积，减

少导管的堵塞，使营养和水分能够正常的运输，进

而有效缓解蚕豆枯萎病的发生，但高浓度条件下，

单间作均使细胞破损严重，对枯萎病的缓解效果不

明显。 

2.3.2  对蚕豆根系超微结构的影响    蚕豆单作条

件下，接种尖孢镰刀菌但不添加阿魏酸时，细胞壁

轻微加厚，壁上出现少量的乳突，液泡小而多，线

粒体球形或长椭圆形，核质均匀（图 5a））；50 mg·L
–1

浓度处理下，细胞壁明显加厚，壁上出现大量的乳

突，线粒体增多，空泡化严重，细胞核轻微变形扭

曲，内质网增多（图 5b））；100 mg·L
–1浓度处理下，

细胞内出现巨大的空泡，线粒体空泡化加重，线粒

体脊模糊，内质网扭曲，细胞器被液泡和细胞核挤

在细胞壁边缘，部分细胞器被消解（图 5c））；而

200 mg·L
–1 浓度处理下，细胞结构扭曲变形，细胞

器、细胞膜和核膜完全消解，细胞内仅剩少量的核

质（图 5d））。 

 

注：绿色荧光部分表示胼胝质的沉积量。Note：The green fluorescent portion shows the amount of callose deposition.  

 

图 4  不同浓度阿魏酸胁迫下间作对蚕豆根系胼胝质含量的影响 

Fig. 4  Effects of the interplanting on callose content in faba bean roots under ferulic acid stress relative to concentration  

与单作相比，不添加阿魏酸条件下，间作蚕豆

根系细胞中的空泡少于单作蚕豆，细胞器完整清晰，

细胞间排列有序，总体变化不明显（图 5e））。

50 mg·L
–1阿魏酸胁迫下，间作蚕豆根系细胞中的空

泡化明显缓解，细胞核变形，但较单作蚕豆根系细

胞核完整，且变形程度较小（图 5f））；100 mg·L
–1

阿魏酸胁迫下，间作蚕豆根系细胞内空泡增加且变

大，但与单作相比，细胞质外泄情况较少，细胞核

较完整，线粒体、内质网等细胞器依然存在于细胞

中（图 5g））；200 mg·L
–1阿魏酸胁迫下，间作缓解

了蚕豆根系细胞的变形，且间作蚕豆的细胞壁明显

厚于单作蚕豆，残余核质较单作多（图 5h））。表明

间作有效保护了蚕豆根系细胞的完整性，缓解了阿

魏酸对蚕豆根系细胞的损伤。 

2.4  田间小麦与蚕豆间作对蚕豆枯萎病发生的影响 

田间试验表明，从蚕豆开花期到成熟期，枯萎

病发病率及病情指数均呈增加趋势，且间作均较单

作低（图 6）。与单作相比，蚕豆开花期，间作显著 
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注：N：细胞核；Nu：核仁；RER：内质网；M：线粒体；V：液泡；CW：细胞壁；Pa：乳突。a）：单作蚕豆+ 0 mg·L–1阿魏

酸处理；b）：单作蚕豆+ 50 mg·L–1阿魏酸处理；c）：单作蚕豆+ 100 mg·L–1阿魏酸处理；d）：单作蚕豆+ 200 mg·L–1阿魏酸处；e）：

间作蚕豆+ 0 mg·L–1阿魏酸处理；f）：间作蚕豆+ 50 mg·L–1阿魏酸处理；g）：间作蚕豆+ 100 mg·L–1阿魏酸处理；h）：间作蚕豆+ 200 

mg·L–1阿魏酸处理。Note：N：Nucleus；Nu：Nucleolus；RER：Rough endoplasmic reticulum；M：Mitochondrion；V：Vacuole； CW：

Cell wall；Pa：Papillary. a）：Monocropped faba bean under the stress of 0 mg·L–1 ferulic acid；b）：Monocropped faba bean under the stress 

of 50 mg·L–1ferulic acid；c）：Monocropped faba bean under the stress of 100 mg·L–1ferulic acid；d）；Monocropped faba bean under the stress 

of 100 mg·L–1ferulic acid；e）：Interplanted faba bean under the stress of 0 mg·L–1ferulic acid；f）：Interplanted faba bean under the stress of 

50 mg·L–1ferulic acid；g）：Interplanted faba bean under the stress of 100 mg·L–1ferulic acid；h）：Interplanted faba bean under the stress of 

200 mg·L–1ferulic acid. 

 

图 5  不同浓度阿魏酸胁迫条件下间作对蚕豆根系超微结构的影响 

Fig. 5  Effect of the interplanting on ultrastructure of faba bean root under ferulic acid stress relative to concentration  

降低枯萎病发病率和病情指数 87.6%、83.3%；结荚

期，间作显著降低发病率和病情指数 15.0%、42.1%；

成熟期，间作显著降低病情指数 13.6%，但对发病

率无显著影响。表明小麦蚕豆间作能显著降低蚕豆

枯萎病的发生和危害，尤其在蚕豆开花期的抑制效

应最明显，有效缓解蚕豆连作障碍。 
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图 6  间作对蚕豆枯萎病发病率和病情指数的影响（田间试验） 

Fig. 6  Effects of the interplanting on incidence and index of faba bean Fusarium wilt 

3  讨  论 

3.1  阿魏酸促进蚕豆枯萎病发生而间作减轻蚕豆

枯萎病 

很早人们就发现，连作作物根系分泌物具有促

进土传病害发生的效果，并且研究者相继从连作作

物根系分泌物中分离出各种酚酸类物质，并证实了

这些酚酸类物质具有促进病害发生的效果 [16]。杨瑞

秀等[17]的研究发现，甜瓜连作自毒物质肉桂酸、阿

魏酸和苯甲酸对枯萎病的发生均具有促进作用，且

自毒物质处理浓度与病情指数呈正相关关系。本研

究中，水培试验结果表明，与不添加阿魏酸的对照

相比，阿魏酸中（100 mg·L
–1）、高（200 mg·L

–1）

浓度处理显著增加蚕豆枯萎病发病率和病情指数，

且处理浓度越高促进效应越明显（图 1）。李石力[18]

的研究也发现，烟草连作自毒物质肉桂酸和肉豆蔻

酸均能够促进青枯病菌在根部的定殖与侵染，提高

烟草青枯病的发病程度，其中以肉桂酸的刺激效果

最明显。 

间作作为我国传统农业的精髓，具有增产、提

高养分资源利用效率、增加农田生物多样性和稳定

性及持续控制病害的优势[11]。有关间作控制土传病

害、缓解连作障碍的现象已经在大量研究中被观察

到，如西瓜与旱作水稻间作抑制西瓜根际病原菌的

生长，降低西瓜枯萎病的病情指数 [19]；小麦与西瓜

伴生减轻了西瓜枯萎病的发生 [20]。本研究中，不同

浓度阿魏酸胁迫下（水培试验），小麦与蚕豆间作降

低了蚕豆枯萎病的发病率和病情指数，以低

（50 mg·L
–1）、中（100 mg·L

–1）浓度阿魏酸胁迫下

间作减轻枯萎病危害的效果较好，高浓度（200 

mg·L
–1）阿魏酸胁迫下，间作控制蚕豆枯萎病危害

的效果下降（图 1）。表明间作能较好地减轻土传病

害发生，但间作缓解蚕豆连作障碍的效果受自毒物

质胁迫浓度的影响。本研究进一步通过田间试验进

行验证，发现小麦与蚕豆间作能显著降低蚕豆枯萎

病的危害（图 6）。表明小麦作为化感作物，与蚕豆

间作能有效缓解蚕豆连作障碍。  

3.2  阿魏酸胁迫下间作降低蚕豆根系细胞壁降解

酶活性 

尖孢镰刀菌可分泌多种细胞壁降解酶，如：果

胶酶、纤维素酶、淀粉酶、蛋白酶等 [21]。果胶酶主

要分解果胶层，使细胞离散，组织结构散乱，从而

导致细胞壁损伤，并将细胞壁高聚半乳糖醛酸分解

为低聚半乳糖醛酸作为营养物质进行利用 [22]。纤维

素酶作用于纤维素及纤维素衍生出来的产物，将纤

维素降解为葡萄糖供植物体所利用。蛋白酶和淀粉

酶主要作用于细胞内的蛋白质和淀粉，使胞内物质

分散解离[23]。 

杨志敏等 [8]的研究表明，细胞壁降解酶是干腐

病菌（Fusarium sulphureum Schlechlendahl）侵染和

扩展过程中主要的致病因子，接种干腐病菌后，马

铃薯组织内干腐病菌分泌的细胞壁水解酶活性增

强，加速干腐病菌侵染马铃薯。花生叶腐病菌在花

生植株内能产生果胶酶、纤维素酶、木聚糖酶、漆

酶等细胞壁降解酶，这些降解酶与叶腐病菌侵染及

花生叶腐病发生密切相关[24]。本研究中，与不添加

阿魏酸的对照相比，单、间作条件下，阿魏酸不同

浓度处理均促进尖孢镰刀菌产生更高活性的细胞壁

降解酶，其中阿魏酸对果胶酶、淀粉酶和蛋白酶的
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刺激作用较强，而对纤维素酶的刺激效应最弱。与

单作相比，阿魏酸胁迫下间作使蚕豆根系果胶酶、

纤维素酶、蛋白酶和淀粉酶活性分别降低 33.9%；

6.3%、35.9%和 42.3%，降低效应由高到低依次为淀

粉酶、蛋白酶、果胶酶和纤维素酶（图 2）。表明间

作通过降低蚕豆根系果胶酶活性使细胞与细胞间紧

密相连，降低淀粉酶和蛋白酶活性使胞内物质凝聚，

最终维持细胞的形态结构，从而使胞内物质的解离

和细胞结构的变形得到改善，延缓镰刀菌侵入蚕豆

根系的速度，降低镰刀菌的致病力，进而有效控制

枯萎病的发生。 

3.3  间作提高了阿魏酸胁迫下蚕豆根系组织结构

的抗性 

酚酸类自毒物质胁迫下，病原菌侵入植物体内

会分泌细胞壁降解酶损伤植物根系、抑制植物生长，

导致植物组织、细胞受损，创造有利于病原菌入侵

和生长的环境。研究表明，外界胁迫下植株局部会

迅速木质化，即在侵染点周围形成防御壁等结构屏

障（木质素），细胞壁木质化是植物受到伤害时诱导

所产生的早期防御反应，能够抑制病原菌酶和毒素

对寄主的破坏，具有机械抗病性作用 [25]。黄瓜连作

条件下，黄瓜枯萎病发病级别和植株感病程度的增

加与胼胝质在植株体内的积累量呈正相关关系[26]。

胼胝质的积累一方面限制了病原菌的进一步侵入，

同时也堵塞导管，抑制了植株体内水分与营养物质

的流动，加重黄瓜枯萎病危害 [26]。 

本研究中，阿魏酸处理促进单、间作蚕豆根系

中木质素含量和胼胝质沉积增加，但间作蚕豆根系

木质素含量高于单作，且胼胝质沉积少于单作蚕豆

（图 3、图 4）。原因可能是低浓度阿魏酸处理使蚕豆

根部的防卫机能启动，但随处理浓度的增加，蚕豆

受到的不良胁迫加重，进而加剧枯萎病的发生。与

单作相比，相同浓度阿魏酸胁迫下，小麦蚕豆间作

能促进蚕豆根系木质素的分泌，加快受感染部位的

木质化，减少蚕豆根部导管中胼胝质的沉积，阻止

尖孢镰刀菌的进一步侵入，减轻导管堵塞，有助于

蚕豆抵御自毒物质胁迫并保证养分和水分的正常运

输，进而减缓蚕豆枯萎病的危害；表明间作蚕豆对

病原菌侵染的信号传递更加敏感，能够有效减少阿

魏酸对植株抗性系统的干扰，减轻植株的导管堵塞

情况，提高蚕豆的组织结构抗性。但在高浓度胁迫

条件下，胼胝质沉积虽有所减少，细胞结构的损伤

并未缓解，表明在低、中浓度阿魏酸胁迫下，间作

能够有效的缓解胼胝质沉积，提高根系木质化程度，

但超过该浓度后，由于阿魏酸使细胞壁水解酶活性

增加，破坏了蚕豆自身的防御反应，缓解效应不明

显。因此，一定浓度阿魏酸胁迫下小麦蚕豆间作可

通过提高蚕豆的组织抗性而加强自身防御功能，进

而有效缓解蚕豆枯萎病的发生。 

化感自毒物质通过破坏植物细胞，干扰植物自

身的生理生化过程，降低植物对病原菌的防御反应，

加重连作障碍的发生[27]。杨敏[27]通过透射电镜观察

发现，三七根系分泌的皂苷类自毒物质 Rg1 处理使

三七根系出现细胞壁增厚，细胞严重变形皱缩，细

胞质浓缩，表现出明显的质壁分离现象，根系中细

胞壁主要组成成分（纤维素和果胶等）降解，细胞

结构被破坏，最终促进根腐病菌的侵染。李勇等 [28]

通过对人参幼苗根系超微结构观察发现，在连作自

毒物质苯甲酸胁迫下，人参根系细胞壁异常增厚，

核膜、核仁解体、消散，细胞内出现大量空泡。本

研究通过透射电镜观察发现，不同浓度阿魏酸处理

下，蚕豆根系细胞组织结构出现质壁分离，细胞壁

加厚，线粒体和内质网增多（图 5）。原因可能是阿

魏酸胁迫促进枯萎病菌侵入蚕豆根系，早期出现细

胞壁增厚现象，加速根系木质化程度，抵御自毒物

质的胁迫反应；随着阿魏酸胁迫浓度增加，细胞内

线粒体、内质网增多，暗示了病原菌的进一步侵入

使细胞呼吸作用加快，促进细胞膜和细胞器消解、

细胞核解体等不良反应[29]。表明阿魏酸胁迫降低蚕

豆根系的组织结构抗性，促进尖孢镰刀菌侵入蚕豆，

导致枯萎病发生。 

小麦与蚕豆间作降低了蚕豆根系细胞壁水解酶

活性，减缓细胞壁、细胞膜和细胞器等的消解（图

5），阻止尖孢镰刀菌的进一步侵入，使细胞组织结

构受损状况得到明显的缓解，细胞的完整性明显提

高，但随着阿魏酸处理浓度增加，细胞结构受损程

度均较严重，表明间作缓解效应具有一定的浓度限

制，超过一定浓度胁迫时，间作缓解效应不明显。

因此，在低、中浓度累积条件下，间作能有效缓解

阿魏酸对蚕豆根系组织结构的破坏作用，提高蚕豆

的组织结构抗性，降低尖孢镰刀菌的致病力而提高

蚕豆的健康程度。 

阿魏酸作为蚕豆根系分泌的主要次生代谢产

物，随着其在土壤中的不断积累，可与土壤中累积
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的病原菌协同作用，促进土传病害的发生，加剧蚕

豆连作障碍。本研究在水培试验中设置了 50、100、

200 mg·L
–1 

3 个浓度梯度外源添加，但在土壤中实际

测定的酚酸含量通常低于该浓度，原因是田间土壤

中微生物种类丰富，有益微生物能有效降解土壤中

的酚酸类物质，最终导致其含量降低。如 Li 等[30]

的研究发现，在未灭菌土壤中外源添加 170 mg·kg
–1

的苯甲酸后，土壤中的苯甲酸大约在 7 d 左右就全

部被降解，表明通过根系分泌或残体腐解等途径进

入土壤中的酚酸含量一般是高于实测浓度的。本研

究中外源添加了较土壤实测浓度高的阿魏酸并接种

尖孢镰刀菌，发现间作能够有效减轻蚕豆枯萎病的

危害。然而本研究中水培环境与土壤还存在很大的

差异，阿魏酸在蚕豆连作障碍形成中的实际作用有

待通过土培试验进一步验证。 

4  结  论 

阿魏酸胁迫一方面增加尖孢镰刀菌分泌更高活

性的细胞壁降解酶，促进其对蚕豆根系细胞壁的降

解，打破蚕豆根系的物理屏障，促进尖孢镰刀菌的

定殖、传播和症状的扩展；另一方面阿魏酸还进一

步增加蚕豆根系中木质素含量和胼胝质沉积，加剧

对蚕豆根系组织结构的破坏，为尖孢镰刀菌的入侵

提供有利条件，降低蚕豆的抗性而促进枯萎病发生。

小麦与蚕豆间作可降低蚕豆根系细胞壁降解酶活

性，提高蚕豆根系的木质化程度，减少胼胝质沉积，

减轻导管堵塞，减缓细胞壁、细胞膜、细胞器等的

消解，保护细胞结构的完整性，最终减轻蚕豆枯萎

病的发生和危害，有效缓解蚕豆的连作障碍。表明

小麦与蚕豆间作有利于细胞形成物理屏障，阻止病

原菌的入侵，控制蚕豆枯萎病的发生，是克服蚕豆

连作障碍的环保、经济、有效方法。 
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