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　　摘要：为了进一步了解向日葵与向日葵锈病病菌的互作关系及品种的抗性机制，采用电子显微镜技术对向日
葵品种对锈病抗性的组织学和超微结构进行研究。在电镜下观察发现，向日葵锈病菌侵染向日葵后，在感病品种

和抗病品种上发育的组织学和超微结构特征有明显差异。病菌在感病品种细胞间隙分布有大量的胞间菌丝，寄主

细胞发生质壁分离；叶绿体变形，叶绿体的片层结构排列零乱，直至叶绿体解体。在抗病品种上表现为菌丝生长受

抑，没有观察到吸器的产生，寄主细胞的早期坏死与锈菌的发育受阻密切相关。品种的抗病性可能与饥饿阻止真

菌生长有关。
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　　锈病是向日葵的重要病害之一，在世界各地普
遍发生，严重影响向日葵的产量和含油量。在我国

主要发生在黑龙江、吉林、辽宁、内蒙古、新疆等向日

葵产区，其他种植地区也有零星发生。近十年来，随

着我国向日葵种植面积不断扩大，向日葵锈病的发

生也逐年加重，给生产带来的危害也日趋严重［１］。

寄主病原互作是当今植物病理学研究的热点领域。

在植物和病原菌共同进化、相互作用和相互识别过

程中，形成了一种高度错综复杂的关系。在向日葵

和向日葵锈菌的相互作用系统中，关于向日葵锈菌

致病性分化、流行规律、向日葵抗锈性的遗传与鉴

定、抗病品种选育以及化学防治等方面，国内外许多

学者进行了大量的研究工作［２～７］。从细胞和组织水

平开展向日葵品种抗锈性机制的研究未见报道，因



而本研究利用电子显微镜技术揭示向日葵不同抗性

品种与锈菌互作的组织病理学差异，进一步阐述向

日葵和向日葵锈菌的互作过程中的基础特性，以及

抗锈菌侵染过程中的一些生化事件，以便为向日葵

抗锈病育种提供理论依据。

１　材料与方法
１．１　植物

感病品种：益民花葵二号，反应型是“４”；抗病
品种：Ｓ４０（Ｈｙｏｌｅｉｃ４０）油葵，反应型是“０”。品种抗性
由本实验室鉴定并标注。

１．２　病原菌
锈菌样本采自内蒙古乌拉特前旗和呼和浩特市

郊区向日葵锈病流行区，经若干次繁殖、纯化后得到

足够菌量置于指形管中，－２０℃条件下保存备用。
１．３　培养方法

供试向日葵种植在直径 １０ｃｍ的花盆里，播深
２ｃｍ，当幼苗长到第 １、２片真叶充分展开时接种
锈菌。

１．４　接种方法
本实验采用夏孢子悬浮液接种，用浸湿毛笔蘸

取１０５个／ｍＬ夏孢子悬浮液（加入０．０１％ Ｔｗｅｅｎ－
８０并搅拌均匀）涂到充分展开的子叶和第１、２片真
叶背面上。接种后的植株置于相对湿度 ９０％ ～

１００％、温度１８～２０℃的保湿桶内黑暗保湿２４ｈ，促
使夏孢子萌发侵入。保湿后在日温 ２２℃，夜温
１８℃，相对湿度５０％～６０％条件下培养［６］。

１．５　扫描电镜样品的制备
分别于接种后２、４、６、１２、２４ｈ随机切取接种叶

片，参照文献［８，９］的方法制样。
１．６　透射电镜样品的制备

分别于接种后２、３、４、６ｄ随机切取接种叶片，参
照文献［８，９］的方法制样。

２　结果与分析
２．１　病原菌的萌发及侵入

通过扫描电镜观察，感病品种接种６ｈ后，夏孢
子已萌发产生芽管，随后形成附着胞从气孔侵入寄

主（图１Ａ）；抗病品种在接种后１２ｈ，观察到夏孢子
萌发产生芽管，接种后２４ｈ，芽管继续生长，在气孔
上方有时形成和感病品种相似的典型的附着胞，有

时不形成附着胞，直接从气孔侵入（图１Ｂ）。在抗病
品种中，向日葵锈菌夏孢子萌发产生芽管较感病品

种晚，在接种后２４ｈ，还可以观察到没有萌发的夏孢
子，且向内凹陷变形（图１Ｃ）。除以上特征外，感病
品种和抗病品种均可在接种２４ｈ内侵入寄主，侵入
过程无明显差异。

注：Ａ：感病品种叶片上芽管形成附着胞从气孔侵入；Ｂ：抗病品种叶片上芽管不形成附着胞从气孔侵入；Ｃ．抗病品种叶片上的夏孢子
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图１　向日葵锈菌侵染过程的扫描电镜观察
Ｆｉｇ．１　ＩｎｆｅｃｔｉｏｎｐｒｏｃｅｓｓｏｆＰｕｃｃｉｎｉａｈｅｌｉａｎｔｈｉＳｃｈｗ．ｕｎｄｅｒｅｌｅｃｔｒｏｎｍｉｃｒｏｓｃｏｐｅｓｃａｎｎｉｎｇ

　　通过透射电镜观察表明，在感病品种中，锈菌发
展较快，在侵染早期（接种后２ｄ）即观察到叶肉细胞
间有大量菌丝蔓延（图２Ａ），并在细胞内形成吸器
（图２Ｂ、Ｃ）。但病菌的存在并不引起被侵染细胞的
坏死；而在抗病品种中，在侵染早期（接种后２ｄ）即

观察到被侵染的寄主细胞及其相邻细胞快速坏死，

锈菌菌丝的扩展受到限制，因此，在电镜下很难观察

到在细胞间蔓延的菌丝（图２Ｄ），其生长速度显著
地慢于感病品种。
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注：Ａ：感病品种中，锈病发展较快，在侵染早期（接种后２ｄ），观察到叶肉细胞间有大量菌丝蔓延；
Ｂ、Ｃ：感病品种寄主细胞内的吸器；Ｄ：在侵染的早期（接种后２ｄ），抗病品种中，被侵染细胞及其邻近细胞的坏死，

限制了病原菌在寄主细胞间的扩展。Ｃ＝叶绿体；ＩＨ＝胞间菌丝；Ｈ＝吸器；ＨＭＣ＝吸器母细胞；ＨＣ＝寄主细胞，下同
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图２　向日葵锈菌侵染过程的透射电镜观察
Ｆｉｇ．２　ＩｎｆｅｃｔｉｏｎｐｒｏｃｅｓｓｏｆＰｕｃｃｉｎｉａｈｅｌｉａｎｔｈｉＳｃｈｗ．ｉｎｓｕｎｆｌｏｗｅｒｌｅａｆｃｅｌｌｓｕｎｄｅｒｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｅｌｅｃｔｒｏｎｍｉｃｒｏｓｃｏｐｅ

２．２　寄主细胞的结构变化
一般在健康叶片的组织细胞结构中，细胞内含

物丰富，细胞质、细胞器排列分布均匀；细胞内含有

大量叶绿体，且有规律地排列于细胞质膜上。

在感病品种中，向日葵锈菌侵染早期（接种后

２ｄ），寄主细胞的超微结构变化并不明显，只看到被
侵染细胞质膜轻微下陷（图３Ａ）；锈菌在寄主细胞
间隙或沿寄主细胞壁延伸时，寄主细胞保持正常状

态；发现叶绿体稍显膨胀，被侵染细胞发生质壁分离

（图３Ｂ），侵染后期（接种后４ｄ），部分叶绿体膨胀变

形，片层结构散乱，淀粉粒数目增多（图３Ｃ，Ｄ）。锈
菌的侵染还造成了向日葵细胞叶绿体的解体，内部的

片层结构也遭到了破坏，而细胞内吸器正常（图３Ｅ）。
在抗病品种中，病原菌侵染的早期（接种后２ｄ）

即可观察到寄主细胞坏死的现象（图３Ｆ）。到侵染
后期（接种后４ｄ）寄主细胞的叶绿体外膜破裂，叶绿
体解体，寄主细胞解体，不同细胞的细胞器堆积在一

起，寄主细胞严重坏死（图３Ｇ）。在抗病品种中还
观察到了表皮下细胞坏死（图３Ｈ），限制了菌丝向
内部的进一步扩展。

注：Ａ：感病品种中，锈菌侵染早期（接种后２ｄ）的胞间菌丝；Ｂ：感病品种中，寄主细胞质壁分离；
Ｃ，Ｄ：感病品种在侵染后期（接种后４ｄ），部分叶绿体膨胀变形，片层结构散乱，淀粉粒数目增多；

Ｅ：感病品种中细胞叶绿体的解体，内部的片层结构也遭到了破坏，而细胞内吸器正常；
Ｆ：抗病品种寄主细胞坏死；Ｇ：抗病品种寄主细胞解体、叶绿体解体，不同细胞的细胞器堆积在一起；

Ｈ：抗病品种表皮下细胞坏死。Ｓ＝淀粉粒；ＥＣ＝表皮细胞
Ｎｏｔｅｓ：Ａ：Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒｈｙｐｈａｌｃｅｌｌｓａｔｔｈｅｅａｒｌｙｓｔａｇｅｏｆｔｈｅｉｎｆｅｃｔｉｏｎｐｒｏｃｅｓｓ（Ｓ）；Ｂ：Ｔｈｅｃｅｌｌｏｆｈｏｓｔｂｅｃａｍｅｐｌａｓｍｏｌｙｚｅｄ（Ｓ）；Ｃ，Ｄ：Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｗａｓ
ｍａｌｆｏｒｍｅｄａｔｔｈｅｌａｔｅｓｔａｇｅｏｆｔｈｅｉｎｆｅｃｔｉｏｎｐｒｏｃｅｓｓ，ｗｉｔｈａｌｏｔｏｆｓｔａｒｃｈｇｒａｉｎｓｉｎｔｈｅｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ（Ｓ）；Ｅ：Ｔｈｅｏｕｔｅｒｍｅｍｂｒａｎｅｏｆｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｗａｓ
ｄｉｓｏｒｇａｎｉｚｅｄ，ｔｈｅｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｄｉｓｉｎｔｅｇｒａｔｅｄｉｎｓｏｍｅｈｏｓｔｃｅｌｌｓａｔｔｈｅｌａｔｅｓｔａｇｅｏｆｔｈｅｉｎｆｅｃｔｉｏｎｐｒｏｃｅｓｓ，ｔｈｅｈａｕｓｔｏｒｉｕｍｉｓｗｅｌｌ（Ｓ）；Ｆ：Ｄｉｓｏｒｇａｎｉｚｅｄ
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图３　锈菌侵染对寄主细胞结构的影响
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３　讨论
扫描电镜观察发现，锈菌在侵染向日葵时，在抗

病品种上，芽管在侵入时不形成或形成典型的附着

胞，感病品种上均形成典型的附着胞，除此之外，并

无明显差异。透射电镜观察，向日葵锈菌侵染向日

葵感病品种与抗病品种所表现出的主要不同反应在

于被侵染细胞的快速坏死，这种坏死对锈菌的生长

具有决定性影响，直至锈菌停止生长。这一结论与

豇豆－豇豆锈菌［１０，１１］、小麦－小麦锈菌互作系统中
所得到的结果一致［１２，１３］。在抗病品种中，胞间菌丝

很少，没有发现吸器，寄主细胞发生表皮下坏死，限

制菌丝在寄主细胞间蔓延。

本研究发现，菌丝在寄主细胞间或沿寄主细胞

壁延伸时寄主细胞保持正常状态，而且侵染点及其

附近细胞都无明显坏死现象，这一现象反映出亲和

性互作时，病原菌的侵入并不损伤寄主细胞；在亲和

互作中，寄主细胞也表现出了一定的抗性反应，如细

胞壁周围胼胝质的出现、细胞器的解体等。在小麦

秆锈菌亲和性互作组合中也有类似情况的发生［１４］；

张凤国［１５］在研究小麦叶锈菌时，发现亲和性互作中

有细胞坏死现象。说明在寄主病原亲和互作组合

中，作为对逆境的一种反应，寄主细胞也有一定的抗

性反应。

冯东昕［１６］在对菜豆 －菜豆锈病菌相互作用系
统进行研究时发现，在高抗品种中很快即观察到了

寄主细胞的解体，而在感病品种中则表现为被侵染

细胞的慢慢解体，这种解体包括细胞质分解成碎片

以及细胞膜的断裂。本研究中向日葵锈病侵染对向

日葵细胞超微结构的影响方面，所得结果与其相似。
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