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大气CO2浓度升高和温升对水稻纹枯病侵染后的相关蛋白

和防御酶的影响* 

沈  敏1，2，蔡  创1，宋  练1，张继双1，2，陶  冶1，2，王东明1，2，

杨  雄1，2，韦  薇1，2，朱春梧1† 
（1. 土壤与农业可持续发展国家重点实验室（中国科学院南京土壤研究所），南京 210008；2. 中国科学院大学，北京 100049） 

摘  要：纹枯病（sheath blight）作为一种土传病害，其发生和发展严重威胁到水稻（Oryza sativa L.）的生产。目前，大气

CO2 浓度（[CO2]）和温度升高如何影响感病植株内病程相关蛋白（pathogenesis related proteins，PR 蛋白）和防御酶尚不清

楚。本研究以纹枯病易感品种（Lemont）和抗性品种（YSBR1）为实验材料，利用田间开放式自由大气[CO2]和温度升高

（T-FACE）平台设置四个处理：对照、[CO2]升高（[CO2]升高至 590 μmol·mol–1）、温升（冠层温度升高 2℃）及[CO2]升高和

温升交互，通过人工接种 Rhizoctonia. solani，探究不同抗性品种叶片和茎鞘 PR 蛋白与防御酶活性，以及土壤基本理化性状

的响应。研究结果表明：高[CO2]和温升下耕作土制成的土壤浸提液培养基中 R. solani 生长速率无显著差异，接种 R. solani

后病斑发展速率与土壤基本理化性状无关。水稻植株感病后，两个品种叶片和茎鞘中 PR 蛋白和相关防御酶表现出明显差异，

且在高[CO2]和温升条件下，该差异进一步增大。对于茎鞘中的 PR 蛋白和防御酶，高[CO2]和温升交互处理明显增加 Lemont

和 YSBR1 茎鞘中过氧化氢酶（CAT）、苯丙氨酸解氨酶（PAL）、β-1，3-葡聚糖酶（GLU）和超氧化物歧化酶（SOD）活性。

对于两个水稻品种，当 R. solani 入侵后，在各处理下，YSBR1 叶片中 PR 蛋白和相关防御酶以及茎鞘中 SOD 和 CAT 活性均

显著高于 Lemont，且 YSBR1 病斑发展速率显著低于 Lemont。在整个发病过程中，温升处理及其与高[CO2]互作处理均显著

增加易感品种 Lemont 的病斑发展速率（增加了 21% ～ 45%），而对抗性品种 YSBR1 的病斑发展速率无显著影响。相关性

分析结果表明，各处理下 Lemont 和 YSBR1 植株纹枯病病斑的发展速率均与其茎鞘中 GLU 活性存在显著正相关。因而，在

R. solani 侵染后，抗病品种中较高的 PR 蛋白和防御酶活性形成的防卫反应，能够有效减轻未来高[CO2]和温升条件对纹枯病

病斑发展速度的影响。研究结果对选育纹枯病抗性品种来适应未来气候变化背景下的水稻生产提供重要的借鉴意义。 

关键词：水稻纹枯病；病程相关蛋白；防御酶；大气 CO2 浓度升高；温升 
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Effects of Free-air CO2 Enrichment and Temperature Increase on Related 
Proteins and Defense Enzymes in Plants Infected with Rice Sheath Blight 

SHEN Min1, 2, CAI Chuang1, SONG Lian1, ZHANG Jishuang1, 2, TAO Ye1, 2, WANG Dongming1, 2, YANG Xiong1, 2, 
WEI Wei1, 2, ZHU Chunwu1† 

(1. State Key Laboratory of Soil and Sustainable Agriculture, Institute of Soil Science, Chinese Academy of Sciences, Nanjing 210008, China; 

2. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 

 

Abstract: 【Objective】Sheath blight (ShB) is a soil-borne disease, whose occurrence and development seriously threatens rice 

(Oryza sativa L.) production. However, it is still unclear how elevated CO2 concentration ([CO2]) and temperature affect 

pathogenesis-related proteins (PR proteins) and defense enzymes in plants infected with Rhizoctonia solani.【Method】In this study, 

temperature by free-air CO2 enrichment(T-FACE) system was used with four treatments: ambient condition; elevated [CO2]([CO2] 

up to 590 μmol·mol–1); elevated temperature (temperature increased 2℃); the combination of elevated [CO2] and elevated 

temperature. Two cultivars (a susceptible variety, Lemont and a resistant variety, YSBR1) were planted to explore the response of 

PR proteins and defense enzymes activities in leaves and stems for two cultivars by artificial inoculation of R. solani, as well as 

basic physical and chemical properties of soil.【Result】Results indicated that there was no significant difference in the growth rate 

of R. solani on soil extract medium, which was made by bulk soil under elevated [CO2] and temperature. After inoculation with R. 

solani, the development rate of the ShB lesion was not related to the basic physical and chemical properties of soil. The 

combination of elevated [CO2] and elevated temperature induced different effects on PR proteins and defense enzymes activities 

in the leaves of two cultivars. For the PR proteins and defense enzymes in stems, the combination of elevated [CO2] and elevated 

temperature obviously increased the catalase (CAT), phenylalanine ammonia-lyase (PAL), β-1, 3-glucanase (GLU) or superoxide 

dismutase (SOD) activities for both Lemont and YSBR1. For different cultivars, after being infected with R. solani, the activities 

of PR proteins and defense enzymes in the leaves and SOD and CAT in the stems for YSBR1 were significantly higher than those 

for Lemont under different treatments, and the development rate of ShB lesion for YSBR1 was significantly lower than that for 

Lemont. During the whole disease infection, elevated [CO2] and the combination of elevated [CO2] and elevated temperature both 

significantly increased the development rate of rice ShB for Lemont by 21%-45%, but not for YSBR1. The correlation analysis 

showed that under different [CO2] and temperature treatments, the development rate of ShB was significantly positively 

correlated with GLU activity in stems for Lemont and YSBR1.【Conclusion】After inoculated R.solani, the defense reaction 

formed by PR proteins and defense enzymes in resistant cultivar can effectively reduce the effect of elevated [CO2] and 

temperature on the development rate of ShB in the future. This study can provide applications for breeding ShB-resistant cultivars 

to ensure global rice production under future climate change. 

Key words: Rice sheath blight; PR proteins; Defense enzymes; Elevated [CO2]; Elevated temperature 

水稻（Oryza sativa L.）是人类最重要的口粮作

物之一[1]。水稻纹枯病属于土传性真菌病害，由立

枯丝核菌（Rhizoctonia solani）引起，该病害的发生

和危害程度日益严重，一般可造成水稻减产 10% ～ 

30%，严重时可达 50%[2-4]。土壤环境因素（如 pH、

营养物质等）会影响寄主和病原菌，既可能促进寄

主的生长发育提高抵抗力也可能加剧病害的发生[5]。

几丁质和 β-1，3-葡聚糖是大多数真菌细胞壁的主要

骨架成分[6]。几丁质酶（chitinase，CHT）可以通过

破坏菌丝尖端合成的几丁质来抑制病原菌的生长，

也可协同 β-1，3-葡聚糖酶（β-1，3-glucanase，GLU）

等充分发挥抑菌活性[6-7]。因此，CHT 和 GLU 是植

物 防 卫 真 菌 病 害 途 径 中 重 要 的 病 程 相 关 蛋 白

（pathogenesis related proteins，PR 蛋白）[7]。一般而

言纹枯病菌侵染植株后，可诱导 PR 蛋白的增加[6]。

左 示 敏 等 [4] 认 为 超 氧 化 物 歧 化 酶 （ superoxide 

dismutase，SOD）是防御系统中最先表达的一个重

要防御酶，其在抗病品种的活性远大于感病品种。

当感染纹枯病菌后，寄主还会启动另一个防御体系，

即产生过氧化氢酶（catalase，CAT）来阻止病原菌
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进一步的侵染和破坏[7]。此外，多酚氧化酶（polyphenol 

oxidase，PPO）与苯丙氨酸解氨酶（phenylalanine 

ammonia-lyase，PAL）均可参与植物体内木质素等

的合成，以此来抑制病害的发展[3，8]。 

作为全球气候变化的主要特征，大气 CO2 浓度

（[CO2]）和空气温度已经并将持续增加。预计到 21

世纪末，[CO2]可达 500～1 000 μmol·mol–1，相应的

气温将增加 1.0～3.7℃[9]。已有研究表明，高[CO2]

和 温 升 会 增 加 纹 枯 病 的 病 情 发 展 风 险 [10] 。 当 R. 

solani 侵染后，高[CO2]和温升对植株叶片和茎鞘 PR

蛋白与相关防御酶的影响，及其与纹枯病发生程度

的作用机制尚不清楚。 

因此，本研究选用水稻纹枯病易感品种 Lemont

（ Oryza sativa L. japonica ） 和 抗 性 品 种 YSBR1

（Oryza sativa L. indica）为试验对象，利用开放式自

由大气[CO2]升高和温升（T-FACE）平台，模拟未

来气候变化下[CO2]升高和温升情景，通过人工接种

R. solani 探究水稻纹枯病抗性和易感品种病斑发展

速率，探究叶片和茎鞘中 PR 蛋白和相关防御酶、

土壤基本理化性状对[CO2]和温度升高的响应及其

与纹枯病病斑发展速率的内在相关性。 

1  材料与方法 

1.1  试验地点和 T-FACE 平台信息 

T-FACE 平台位于江苏省常熟市古里镇康博村

（31°30′N，120°33′E），该试验地点属于典型的亚热

带季风气候[11-12]。该平台由 12 个正八边形的小区组

成；每个小区直径 8 m，覆盖面积约 50 m2；各小区

具有相似的土壤性质与农艺历史。该平台共设有 4

个处理：正常田间环境条件作为对照（CT）、大气

[CO2]升高至 590 μmol·mol–1（C+T）、冠层温度较对

照升高 2℃（CT+）以及高[CO2]与温升互作（C+T+）

处理，每个处理设 3 个重复。有关该 T-FACE 平台

的详细描述和设计原理等可见 Cai 等[11]。 

1.2  试验栽培管理 

供试水稻品种为 Lemont（粳稻亚种）和 YSBR1

（籼稻亚种），于 2020 年和 2021 年的水稻试验季种

植。其中，Lemont 为水稻纹枯病易感品种，YSBR1

为高抗性品种[4，13]。Lemont 和 YSBR1 的生育期相

近，2020 年分别为 142 d 和 146 d，2021 年均为 143 d。

将两品种置于相同的大气环境下及水分管理下育

秧，分别于 2020 年 6 月 22 日和 2021 年 6 月 26 日

移栽。每穴移栽 2 颗苗，株行距为 16.7 cm × 25 cm

（即种植密度 24 穴·m–2）。在 2020 和 2021 年的水稻

生长季 6—10 月，T-FACE 运行期间[CO2]平均增幅

在 183～205 μmol·mol–1，温度平均增幅在 1.6～2.2

℃。两年的氮肥基肥、分蘖肥和穗肥的量均为 6.9、

6.0 和 5.2 g·m–2，并进行统一的田间管理措施[10]。在

完成接种调查试验后会进行正常田间病害防治管

理，避免影响试验小区其他植株。 

1.3  田间人工接种 R. solani 及病斑发展速率调查

试验 

研 究 使 用 中 等 强 度 的 纹 枯 病 致 病 菌 株 （ R. 

solani，YN-7 isolate），由扬州大学病理教研室提供，

有关该病株的详细信息见左示敏等[4，14]。接种时，

首先将扁平的薄木签截成长 1.0 cm、宽 2 mm，平铺

于空白培养皿中进行高压灭菌。然后加入灭菌后的

马铃薯葡萄糖培养液（potato dextrose broth，PDB），

并在培养皿中央接入相同大小的 R. solani 菌丝块，

置于 28℃黑暗环境中培养至菌丝铺满培养基。将定

殖 R. solani 的木签作为接种物，分别于 2020 年和

2021 年 8 月 17 日接种到田间对照和处理下生长的

水稻植株。每个小区，Lemont 和 YSBR1 均接种 12

穴，每穴接种 3 个主茎。具体为将定殖 R. solani 的

木签嵌入到倒 3 叶鞘中约 1 cm 深，并在接种后保持

叶鞘抱茎的状态不变[4，10，13]。于 2020 年和 2021 年

的 8 月 17 日接种 R. solani，9 月 4 日进行病斑调查，

侵染试验持续 19 d。计算整个侵染试验期间病斑的

发展速率： 

V = L/D              （1） 

式中，V 为病斑垂直方向发展速率（mm·d–1）；L 为

感病植株上病斑垂直方向的总长（mm），用尺测量

从病斑垂直方向上最低点到最高点的长度；D 为发

病发展的天数（d），即侵染试验总天数 19。 

1.4  土壤样品分析及 R. solani 培养试验 

于 2020 年 9 月 5 日田间采集不同处理下 Lemont

和 YSBR1 的耕作土，根据样品分析标准将土壤样品

部分自然风干。风干土过 20 目筛，用 Mettler-Toledo 

pH 计测土壤 pH，土水比 1︰2.5（w/w)。称取 5 g

过 100 目筛的风干土，H2SO4-H2O2 消煮冷却后定容

至 50 mL，用火焰光度法测定全钾（total potassium，
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TK），用元素分析仪（Perkin Elmer 2400，Series II 

CHNS/O analyzer，Perkin Elmer Inc.，Waltham，MA，

美国）测定土壤全氮（total nitrogen，TN）和全磷

（total phosphorus，TP）。根据重铬酸钾外加热法测

定土壤总有机碳（total organic carbon，TOC）[15]。 

利用上述各处理下 Lemont 和 YSBR1 过 20 目

筛风干后的耕作土，制作土壤浸液培养基。分别称

取 100 g 土壤样品并加入 200 mL 超纯水，在摇床

180 r·min–1 转速下，震荡 60 min 充分混匀。将液体

过滤至空白烧杯锥形瓶中，定容至 500 mL，按照每

100 mL 煎汁︰1 g 琼脂比进行添加。121℃高压灭菌

后转移至灭菌过的超净工作台中，在直径为 90 mm

的新培养皿中加入相同体积培养基，冷却、凝固后

备用。最后，将准备好的 R. solani 菌丝块接种至新

制作的不同处理下的土壤浸提液培养基中间，28℃

的黑暗条件下培养，每个温度梯度中不同培养基设

置 5 个重复。36 h 后十字交叉法测量菌落生长直径，

计算 R. solani 菌丝生长速率（mm·h–1）[16]。 

1.5  PR 蛋白和防御酶活性测定 

于 2020 年 9 月 4 日进行田间取样。每个小区每

个品种取 3 个侵染的单茎，每个单茎分样为接种 R. 

solani 的茎秆所对应的剑叶，以及病健交界处的茎

鞘（包含茎秆和叶鞘）。取样后，立刻用液氮速冻，

–80℃保存备用。关于定量蛋白浓度的测定，分别称

取 一 定量 样品 置 入离 心管 中 ，后 按质 量 （ g）与

0.1 mol·L–1 pH 7.4 磷酸盐缓冲液（mL）1︰9 的比例

在冰水浴下进行匀浆，取上清液用生理盐水按 1︰9

稀释成 1%组织匀浆待测。根据 BCA 微板法（货号：

P0012S，碧云天生物技术公司），在碱性条件下，蛋

白将 Cu2+还原为 Cu+，Cu+与 BCA 试剂形成紫色的

络合物，在 562 nm（Thermo Evolution 201，美国）

处测得吸光度，最终计算蛋白浓度[9]。关于 PR 蛋白

和防御酶活性的测定，分别称取 0.5 g 样品加入一定

量的 PBS（pH=7.4），充分匀浆，离心收集上清液待

测。PR 蛋白（GLU 和 CHT）和防御酶（SOD、CAT、

PPO 和 PAL）活性分别用对应的酶联免疫法试剂盒

（货号：JL22712、JL13589、JL22719、JL22741、

JL22725、JL22714；上海江莱生物科技有限公司）

进行测定，具体操作参照试剂盒详细步骤，最终反

应液通过酶标仪（Thermo Multiskan Sky，美国）测

定在 450 nm 下的吸光度，酶活性表示为每克蛋白质

的活性单位（U·mg–1 pro）[10]。 

1.6  数据处理 

使用 IBM SPSS 26 对数据进行统计分析，采用

单变量方差分析（univariate analysis of variance，

ANOVA）来检验品种、[CO2]和温度对 PR 蛋白和相

关防御酶活性及纹枯病病斑发展速率的影响，显著

水平为 P < 0.05。利用 Origin pro 2023 进行绘图。 

2  结  果 

2.1  [CO2]升高和温升对土壤基本理化性状的影响 

就品种而言，Lemont 的耕作土的 pH 显著低于

YSBR1（表 1）。就处理影响而言，高[CO2]（C+T）

显著降低了 Lemont 和 YSBR1 耕作土的 pH，但显

著增加了 Lemont 和 YSBR1 耕作土的 TN 含量和

TOC 含量。温升（CT+）显著增加了 Lemont 和 YSBR1

耕作土的 pH、TOC 含量，以及 YSBR1 耕作土的 TN

含量，但是显著降低了 Lemont 耕作土的 TP 含量。

此外，[CO2]和温度对 Lemont 耕作土的 pH 与 YSBR1

耕作土的 TN 含量具有显著交互作用。 

2.2  不同土壤浸提液培养基对 R. solani 生长速率

的影响 

就品种而言，Lemont 对应的土壤浸提液培养基

中 R. solani 菌丝生长速率整体上显著高于 YSBR1，

增幅为 3.48%～7.64%（图 1）。就处理影响而言，

与对照相比，高[CO2]、温升以及两者交互作用下

Lemont 和 YSBR1 对应的土壤浸提液培养基中 R. 

solani 的生长速率均无显著差异（图 1）。 

2.3  [CO2]升高和温升对感病水稻植株叶片中 PR

蛋白和相关防御酶活性的影响 

就品种而言，在对照以及高[CO2]和温升的处理

下，YSBR1 感病植株叶片中测定的 PR 蛋白和相关防

御酶活性均显著高于 Lemont。就处理影响而言，高

[CO2]和温升对两个品种叶片的 PR 蛋白和相关防御

酶活性均无显著影响（图 2，表 2）。高[CO2]和温度

对 Lemont 植株叶片的 GLU、SOD 和 POD，及 YSBR1

植株叶片的 GLU 和 CHT 有显著的交互作用（表 2）。

与对照相比，[CO2]和温度同时升高会降低 Lemont

和 YSBR1 叶片中的 GLU 活性（分别降低 6.03%和

3.72%），但增加了 Lemont 叶片中的 SOD 和 PPO 活

性（分别增加 4.47%和 23.52%）以及 YSBR1 叶片中

CHT 的活性（增加 6.75%，图 2，表 2）。 
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表 1  土壤基本理化性状及[CO2]、温度和品种对理化性质影响的方差分析 

Table 1  The basic physical and chemical properties of soil，and summary of the analysis of variance（ANOVA) for the influence of [CO2]，

temperature，and variety on physical and chemical properties of soil 

品种 

Variety 

处理 

Treatment 
pH 

总有机碳 

TOC/（g·kg–1) 

全氮 

TN/（g·kg–1) 

全磷 

TP/（g·kg–1) 

全钾 

TK/（g·kg–1) 

Lemont CT 6.75±0.05 13.09±0.47 0.43±0.07 0.97±0.04 12.70±0.07 

 C+T 6.73±0.08 16.81±2.22 0.62±0.21 1.04±0.21 12.73±2.66 

 CT+ 6.96±0.03 15.20±0.77 0.49±0.12 0.78±0.06 12.32±1.18 

 C+T+ 6.73±0.01 19.41±1.30 0.84±0.18 0.84±0.02 12.55±0.24 

YSBR1 CT 6.85±0.04 13.95±3.20 0.52±0.03 0.95±0.09 12.61±1.42 

 C+T 6.80±0.06 17.45±3.01 0.66±0.14 0.98±0.12 12.97±1.51 

 CT+ 6.99±0.06 16.51±2.21 0.48±0.06 0.91±0.06 14.36±1.02 

 C+T+ 6.82±0.07 21.61±0.85 0.95±0.11 0.89±0.05 12.40±0.59 

方差分析 Analysis of variance 

Lemont C 0.002* 0.001* 0.018* 0.317 0.879 

 T 0.005* 0.017* 0.160 0.016* 0.755 

 C × T 0.007* 0.761 0.390 0.992 0.911 

YSBR1 C 0.009* 0.017* <0.001* 0.858 0.280 

 T 0.039* 0.048* 0.046* 0.219 0.417 

 C × T 0.111 0.594 0.014* 0.590 0.133 

 V 0.005* 0.341 0.296 0.525 0.344 

注：CT，对照处理；C+T，[CO2]升高处理；CT+，温升处理；C+T+，[CO2]升高和温升互作处理。V、C 和 T 分别代表品种、

[CO2]和温度。平均值±标准偏差。*则表示差异达到显著水平（P < 0.05）。下同。Note：CT，ambient condition；C+T，elevated [CO2]；

CT+，elevated temperature；C+T+，the combination of elevated [CO2] and elevated temperature. V，C，and T represent variety，[CO2] and 

temperature，respectively. Means±standard deviation. * indicates a significant difference（P < 0.05）. The same below. 

 

 

注：不同小写字母表示处理间差异达 P < 0.05 显著水平，

下 同 。 Note ： Different lowercase letters indicate significant 

differences between different treatments，P < 0.05. The same below. 

 
图 1  各处理下 Lemont 和 YSBR1 对应土壤浸提液培养基

中 R. solani 生长速率 

Fig. 1  Growth rate of R. solani cultured on soil extract medium by 
cvs Lemont and YSBR1 under different treatments 

2.4  [CO2]升高和温升对感病植株茎鞘中 PR 蛋白

和相关防御酶活性的影响 

就品种而言，YSBR1 感病茎鞘中部分防御酶

（SOD 和 CAT）活显著高于 Lemont（图 3，表 3）。

就处理影响而言，高[CO2]会显著降低 Lemont 茎鞘

中 CHT 活性；温升会显著增加 Lemont 茎鞘中 GLU，

CHT，PPO 和 CAT 活性以及 YSBR1 茎鞘中 CHT 活

性（图 3，表 3）。此外，[CO2]和温度对 Lemont 茎

鞘的 CAT 和 PAL 以及 YSBR1 茎鞘的 GLU 和 SOD

有显著交互作用（表 3）。与对照相比，[CO2]和温度

同时升高会增加 Lemont 茎鞘中 CAT 和 PAL 活性

（36.72%和 10.18%）以及 YSBR1 茎鞘中 GLU 和 SOD

活性（12.98%和 16.20%，图 3，表 3）。 

2.5  [CO2]升高和温升对水稻纹枯病发展速率的

影响 

2020 年和 2021 年结果均显示纹枯病易感品种 
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图 2  不同[CO2]和温度处理对感病后的 Lemont 和 YSBR1 叶片中 β-1，3-葡聚糖酶（a）、几丁质酶（b）、超氧化物歧化酶

（c）、过氧化氢酶（d）、多酚氧化酶（e）和苯丙氨酸解氨酶（f）活性的影响 

Fig. 2  Effects of different [CO2] and temperature treatments on GLU（a)，CHT（b)，SOD（c)，CAT（d)，PPO（e) and PAL（f) activities in 

leaves in infected plants with R. solani for cvs Lemont and YSBR1 

表 2  不同[CO2]、温度和品种间感病植株叶片中 PR 蛋白与相关防御酶活性差异的方差分析 

Table 2  Summary of analysis of variance（ANOVA) for the influence of [CO2]，temperature and variety on the PR proteins and defense enzymes 
activities in leaves in infected plants with R. solani 

品种 

Variety 

处理 

Treatment 

β-1，3-葡聚糖酶 

GLU 

几丁质酶

CHT 

超氧化物歧化酶 

SOD 

过氧化氢酶

CAT 

多酚氧化酶 

PPO 

苯丙氨酸解氨酶 

PAL 

Lemont C 0.909 0.998 0.430 0.455 0.623 0.775 

 T 0.635 0.272 0.874 0.993 0.137 0.117 

 C × T 0.010* 0.595 0.029* 0.645 0.001* 0.448 

YSBR1 C 0.095 0.530 0.880 0.348 0.565 0.906 

 T 0.319 0.601 0.091 0.236 0.370 0.415 

 C × T 0.010* 0.004* 0.213 0.277 0.748 0.315 

 V <0.001* 0.001* <0.001* <0.001* <0.001* <0.001* 

注：表中 V、C 和 T 分别代表品种、[CO2]和温度。*则表示差异达到显著水平（P < 0.05）。下同。Note：V，C，and T represent 

variety，[CO2] and temperature，respectively. * indicates a significant difference（P < 0.05）. The same below. 

 
Lemont 的 病 斑 发 展 速 率 显 著 高 于 抗 纹 枯 病 品 种

YSBR1（表 4）。年际间[CO2]升高和温升对水稻植

株纹枯病病斑发展速率的影响也是一致的。具体表

现为，[CO2]升高对 2020 年和 2021 年两个品种纹枯

病病斑发展速率均无显著影响；而温升显著增加 2020

年和 2021 年两个品种纹枯病病斑发展速率（表 4）。

此外，本研究结果还发现，温升对 2020 年水稻植株

纹枯病病斑发展速率的影响表现出明显的品种差

异。相关数据表明，温升对 2020 年 Lemont 植株的

纹 枯 病 病 斑 发 展 速 率 的 促 进 作 用 要 明 显 高 于

YSBR1 植株。[CO2]和温度对 2020 年水稻植株纹枯

病病斑发展速率有显著的交互作用（表 4）。与对照
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图 3  不同[CO2]和温度处理对感病后的 Lemont 和 YSBR1 茎鞘中 β-1，3-葡聚糖酶（a）、几丁质酶（b）、超氧化物歧化酶

（c）、过氧化氢酶（d）、多酚氧化酶（e）和苯丙氨酸解氨酶（f）活性的影响 

Fig. 3  Effects of different [CO2] and temperature treatments on GLU（a），CHT（b），SOD（c），CAT（d），PPO（e）and PAL（f）activities 

in stems in infected plants with R. solani for cvs Lemont and YSBR1 

表 3  不同[CO2]、温度和品种间感病植株茎鞘中 PR 蛋白与相关防御酶活性差异的方差分析 

Table 3  Summary of analysis of variance（ANOVA) for the influence of [CO2]，temperature and variety on the PR proteins and defense enzymes 
activities in stems in infected plants with R. solani 

品种 

Variety 

处理 

Treatment 

β-1，3-葡聚糖酶 

GLU 

几丁质酶

CHT 

超氧化物歧化酶 

SOD 

过氧化氢酶

CAT 

多酚氧化酶 

PPO 

苯丙氨酸解氨酶 

PAL 

Lemont C 0.350 0.003* 0.343 0.586 0.890 0.231 

 T <0.001* 0.005* 0.654 <0.001* 0.028* 0.061 

 C × T 0.914 0.083 0.404 0.030* 0.074 0.003* 

YSBR1 C 0.091 0.268 0.072 0.856 0.651 0.506 

 T 0.244 0.046* 0.906 0.982 0.665 0.094 

 C × T <0.001* 0.113 0.042* 0.582 0.442 0.372 

 V 0.178 0.873 0.003* <0.001* 0.294 0.086 

 
相比，2020 年和 2021 年温升及其与高[CO2]互作会

增加 Lemont 植株纹枯病病斑发展速率（约为 21%～

45%）以及 YSBR1 植株纹枯病病斑发展速率（约为

–4%～28%，表 4）。 

2.6  纹枯病病斑发展速率与感病植株内 PR 蛋白

和相关防御酶的关系 

对叶片的 PR 蛋白和相关防御酶活性与纹枯病

病斑发展速率的相关性分析表明，Lemont 植株纹枯

病病斑发展速率仅与叶片的 PAL 呈显著的负相关

（表 5）。对茎鞘的 PR 蛋白和相关防御酶活性与纹枯

病病斑发展速率的相关性分析表明，Lemont 植株纹

枯病病斑发展速率与茎鞘的 GLU 和 CAT 呈显著的

正相关；YSBR1 植株纹枯病病斑发展速率与茎鞘的

GLU 和 PAL 呈显著的正相关（表 5）。 
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表 4  Lemont 和 YSBR1 在 CT、C+T、CT+和 C+T+处理下纹枯病病斑垂直扩展速率 

Table 4  Development rate of the vertical length of ShB lesions for cvs Lemont and YSBR1 under ambient condition，elevated [CO2]，elevated 

temperature，and the combination of elevated [CO2] and elevated temperature treatments 

纹枯病垂直病斑扩展速率 

Development rate of vertical length of ShB lesions/（mm·d–1) 
品种 

Variety 

处理 

Treatment 
2020 年 2021 年 

Lemont CT 3.18±0.16c 4.11±0.67bc 

 C+T 3.01±0.27c 3.90±0.72c 

 CT+ 4.04±0.24b 5.94±0.82a 

 C+T+ 4.41±0.31a 4.95±0.06b 

YSBR1 CT 2.10±0.01d 2.28±0.35d 

 C+T 1.80±0.17d 2.31±0.28d 

 CT+ 2.02±0.16d 2.91±0.27d 

 C+T+ 2.08±0.06d 2.42±0.14d 

方差分析 Analysis of variance  

V <0.001* <0.001* 

C 0.912 0.054 

T <0.001* <0.001* 

V × C 0.198 0.378 

V × T <0.001* 0.017* 

C × T 0.012* 0.124 

V × C × T 0.573 0.755 

表 5  Lemont 和 YSBR1 纹枯病病斑垂直发展速率与叶片和茎鞘中 PR 蛋白和相关防御酶活性的相关性 

Table 5  Correlation between development rate of vertical length of ShB lesions for cvs Lemont and YSBR1 and PR proteins and defense 
enzymes activities in leaves and stems 

纹枯病垂直发展速率 Development rate of vertical length of ShB lesions 

Lemont YSBR1 
植株部位 

Plant part 

相关指标 

Related indicator 
r P-value r P-value 

β-1，3-葡聚糖酶 GLU –0.30 ns 0.43 ns 

几丁质酶 CHT –0.26 ns 0.27 ns 

超氧化物歧化酶 SOD –0.17 ns 0.35 ns 

过氧化氢酶 CAT 0.02 ns 0.12 ns 

多酚氧化酶 PPO 0.17 ns –0.47 ns 

叶片 

Leaf 

苯丙氨酸解氨酶 PAL –0.63 * 0.21 ns 

β-1，3-葡聚糖酶 GLU 0.88 *** 0.59 * 

几丁质酶 CHT 0.39 ns 0.28 ns 

超氧化物歧化酶 SOD 0.10 ns 0.18 ns 

过氧化氢酶 CAT 0.72 *** 0.36 ns 

多酚氧化酶 PPO 0.44 ns –0.04 ns 

茎鞘 

Stem 

苯丙氨酸解氨酶 PAL 0.17 ns 0.61 * 

注：*、**、***分别表示 P < 0.05、P < 0.01、P < 0.001 水平影响显著，ns 表示无显著影响（P > 0.05）。Note：*，**，and *** 

indicate significant levels of P < 0.05，P < 0.01，and P < 0.001，respectively，while ns indicates no significant impact（P > 0.05）. 
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3  讨  论 

本研究中，Lemont 的耕作土的 pH 显著低于

YSBR1（表 1）。高[CO2]和温升对不同水稻品种耕

作土基本理化性质的影响可能会间接影响植株的生

长发育。已有研究表明，R. solani 喜偏酸性的土壤，

田间增施钾肥等有利于降低病害严重程度[1，5，17]。

这可能与 Lemont 耕作土中的生长环境或营养物质

更利于 R. solani 的生长有关，从而解释了研究结果

中 Lemont 土壤浸提液培养基中 R. solani 菌丝生长

速率较 YSBR1 明显增加了 3.48%～7.64%（图 1）。

[CO2]升高显著降低了两水稻品种耕作土的 pH，增

加了两水稻品种耕作土 TN 和 TOC 含量；温升显著

增加了两水稻品种耕作土的 pH 和 TOC 含量以及

YSBR1 耕作土的 TN 含量，但是显著降低了 Lemont

耕作土的 TP 含量（表 1）。不同抗性品种的土壤基

本理化性状的变化不完全一致，这可能因为不同水

稻品种根际养分吸收对高[CO2]和温升的响应不同。

相关研究显示，生长环境会直接影响病原菌，而病

害的严重程度与寄主防御机制或营养状态相互作用[18]。

但是，对于不同纹枯病抗性品种而言，高[CO2]和温

升下耕作土制成的土壤浸提液培养基中 R. solani 菌

丝生长速率均无显著影响（图 1）。这说明接种 R. 

solani 后，在温升及其与高[CO2]互作处理下，病斑

发展速率的加剧与土壤基本理化性质无关。 

张国良等[6]研究显示，R. solani 的入侵会诱导水

稻叶片和叶鞘 PR 蛋白的增加。水稻接种 R. solani

后，植株体内 SOD、CAT、PPO 和 PAL 等与抗病反

应密切相关的防御酶活性会产生显著变化[6-7，14]。由

此可见，病原入侵后，PR 蛋白和相关防御酶在寄主

的防卫系统中起重要作用。本试验中选育的 YSBR1

是经过多年抗性研究筛选出的抗性高且表现稳定的

水稻品种，而 Lemont 则为对纹枯病高度易感的水稻

品种[4，13-14，19]。研究结果显示，当 R. solani 入侵后，

各处理下 YSBR1 叶片中 PR 蛋白和相关防御酶以及

茎鞘中 SOD 和 CAT 活性均显著高于 Lemont（图 2

和图 3；表 2 和表 3）。这表明 YSBR1 植株的整体防

御系统更强，可进一步阻止病原入侵，有力地支持

了前人的研究结果[13-14]。同时进一步说明，品种间

对纹枯病抗性的差异及其表现出的 PR 蛋白和防御

酶活性的差异在未来[CO2]升高和温升情景下依然

持续。 

为厘清 PR 蛋白和防御酶活性在抗性机制中的

作用，本研究探究了相关指标与纹枯病病斑发展速

率的相关性。研究结果表明，温升及其与高[CO2]

互作显著增加两个品种纹枯病病斑发展速率，而且

这种促进效应在年际间是一致的（表 4）。与对照相

比，2020 年和 2021 年温升（CT+）及其与[CO2]升

高互作（C+T+）显著增加了 Lemont 的纹枯病发展

速率 21%～45%，增加 YSBR1 纹枯病发展速率

–4%～28%（表 4）。前人的研究结果表明，水稻纹

枯病喜高温高湿，而且温度本身也会直接影响 R. 

solani 生长[20-22]。[CO2]升高也会增加纹枯病在田间

的自然发病率[23]。进一步分析表明，对两个品种而

言，各处理下纹枯病病斑的发展速率均与茎鞘中的

GLU 呈显著正相关，而与叶片中 PR 蛋白和防御酶

活性无一致性的相关性（表 5）。因此，本研究表明，

未来[CO2]升高和温升对水稻植株纹枯病病斑发展

速率的影响会诱导茎鞘中 GLU 的相应响应变化。 

本研究结果显示，[CO2]升高对 2020 年两个品

种植株茎鞘中的 GLU 均无显著性的影响，而温升

仅显著增加 2020 年 Lemont 植株茎鞘中的 GLU

（表 3）。这与[CO2]升高对 2020 年两个品种植株纹

枯病病斑发展速率均无显著性的影响，而温升会明

显增加 2020 年 Lemont 植株纹枯病病斑发展速率有

关（表 3）。上述结果表明，两个不同抗性品种的纹

枯病病斑发展速率对温升及其与[CO2]升高互作的

响应差异会诱导茎鞘中的 GLU 作出相应的响应差

异。因此，在 R. solani 侵染后，YSBR1 中较强的防

卫反应，应该是其在高[CO2]和温升条件下病情发展

速率相对稳定的重要因素。因此，在考虑未来纹枯

病抗性品种的选育过程中，可以重点关注 PR 蛋白

与防御酶（尤其是茎鞘中的 GLU）相关基因的筛选，

这有利于进一步保障未来气候变化下的粮食安全。 

4  结  论 

在 R. solani 侵染水稻植株后，纹枯病抗性品种

YSBR1 植株中 PR 蛋白和相关防御酶形成的防卫反

应整体显著高于易感品种 Lemont，这种品种间的差

异表现在当前及未来[CO2]升高和温升情景下同样

存在。从而表现出在当前及未来[CO2]升高和温升情
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景下，YSBR1 植株中纹枯病病斑发展速率明显低于

Lemont 植株。温升及其与[CO2]升高的互作会显著

增加 Lemont 植株的纹枯病发展速率。YSBR1 和

Lemont 植 株 纹 枯 病 病 斑 的 发 展 速 率 与 其 茎 鞘 的

β-1，3-葡聚糖酶（GLU）显著性正相关。因此，不

同水稻品种间纹枯病抗性差异及其对未来[CO2]升

高和温升的响应差异可以通过相关的 PR 蛋白和防

御酶（尤其是茎鞘中的 GLU）的变化来指征。 
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