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气传性病原菌孢子在作物冠层内传播研究
——以小麦条锈菌夏孢子为例

王福楷，张 洪*，高志贤，KALHORO Muhammad Talib，贺新生，康晓慧

（西南科技大学 生命科学与工程学院，四川 绵阳 621010）

摘要：【目的】由单片病叶发展成大小不等的发病中心是植物气传病害流行的重要阶段。条形柄锈菌小麦专化

型Puccinia striiformis f. sp. tritici引起的小麦条锈病是世界范围内最重要的气传性病害之一。探究小麦条锈菌

夏孢子在作物冠层内传播受到的影响因素，对了解气传性病害的流行具有重要意义。【方法】病原菌孢子在冠层

内扩散会受到自身重力、风和寄主阻挡的影响。以小麦条锈菌为例，通过模拟自然沉降测定了病原菌孢子的重

力沉降速度；比较了不同密度和角度阻挡物拦截的孢子数量差异；比较了麦田不同高度和不同种植密度下冠层

风速的差异；在田间，模拟单片病叶向周边传播孢子的过程，分析了不同高度和水平距离下收集孢子数的差异。

【结果】单个小麦条锈菌夏孢子的沉降速度范围为（1.491±0.055）cm/s；风速在小麦田随冠层高度的增加而增

加，冠层上空风速显著高于冠层内风速，风速随小麦种植密度的增加而显著减少；阻挡物密度和角度与收集

孢子数呈显著正相关；在小麦冠层中孢子扩散距离与孢子捕捉量呈极显著负相关。【结论】病原菌孢子重力沉

降速度较慢，重力沉降对孢子在冠层内的水平传播距离影响较小。寄主叶片形态和种植密度可以调控孢子

叶面定殖和孢子的扩散。研究结论有助于深入理解小麦条锈病的流行扩散模型和为探索植株形态避病机制

提供理论依据。
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Abstract：［Objective］An important epidemic stage of plant airborne diseases is from a single ill leaf to
disease centers of different sizes.Wheat stripe rust caused by Puccinia striiformis f. sp. tritici is one of the most
serious airborne diseases of wheat in the world.Exploring the factors influencing urediniospores dissemination of
wheat stripe rust in crop canopy is essential to understand the prevalence of airborne diseases.［Method］The
diffusion of pathogen spores in crop canopy is affected by its own gravity，wind，and host obstruction.Taking
wheat stripe rust as an example，the gravity sedimentation rate of wheat stripe rust spores was measured by simu⁃
lating natural sedimentation；differences in the number of urediniospores with different densities and angles
were compared；the differences of canopy wind speed under different heights and planting densities were com⁃
pared；in the field，the spreading process of urediniospores from a single diseased leaf to surroundings was simu⁃
lated，and the different numbers of urediniospores collected at different heights and horizontal distances were
analyzed.［Result］The settling velocity of a single urediniospores was（1.491±0.055）cm/s；Wind speed in⁃
creased with increasing canopy height in wheat fields，and it decreased significantly with the growing density of
the wheat；The wind speed over the canopy was significantly higher than that within the canopy；The density and
angle of barrier material was positively correlated with the number of collected urediniospores.In the wheat can⁃
opy，the distance of urediniospores dispersal was negatively correlated with the number of urediniospores cap⁃
tured.［Conclusion］The gravity sedimentation rate of pathogen spores was slow and it had little effect on the
horizontal diffusion distance of spores in the canopy.The results showed that the leaf morphology and plant den⁃
sity of the host could regulate the colonization and dispersal of spores.This study provided a theoretical refer⁃
ence for understanding the epidemic diffusion model of wheat stripe rust and exploring the mechanism of plant
morphology resistance.

Keywords：Puccinia striiformis f. sp. tritici；spore dispersal；canopy；gravity deposition

【研究意义】小麦条锈病是典型的多循环气传性真菌病害，病原菌孢子随气流传播是引起临近区域

寄主发病的主要原因之一[1]。在越冬区，条锈病由零星发病发展成大小不等的发病中心是病害流行的必

然前提，因此，研究病原菌孢子在小麦冠层中传播的影响因素，对于了解气传病害的田间传播规律和指

导制定田间防治策略具有重要意义。【前人研究进展】曾士迈[2]通过分析在小麦条锈病单病叶片条件下临

近植株的发病情况，对小麦条锈病的近程传播进行了定量研究，建立了菌量与传播距离的回归模型。影

响孢子在小麦冠层内传播的因素有：孢子重力沉降、动力、湍流的比例和寄主阻挡[3-5]。小麦条锈菌所属

的锈菌目被认为是被动释放孢子，需要借助雨滴或者风的力量来提供初始动力[6-7]。受相对湿度的影响，

小麦条锈菌夏孢子可以单独或 2~3个孢子成团传播[3]。但关于小麦条锈菌夏孢子的沉降研究尚少见报

道。小麦锈菌在相邻寄主间的传播已有了时空模拟，但是对于小麦条锈菌在寄主冠层的传播一直是研

究难点[8-10]。Mukherjee等[11]在小麦叶锈病上通过变速轴流风机模拟发现，低速风与滑落的露珠共同作用

可以将大量的真菌孢子传播到其他小麦上。单菌源条件下，小麦条锈菌夏孢子数量在小麦冠层内随孢

子捕捉高度的增加而减少[12]。刘伟等[13]通过孢子捕捉器发现小麦白粉病菌孢子捕捉量与据菌源距离差

异显著，与风向呈显著正相关。在小麦叶枯病上，具有更短叶长和叶片更紧凑的小麦往往患病更少[14]。

在亚洲大豆锈病上，大豆冠层的叶面积会影响病原菌孢子的逃逸率[15]。【本研究切入点】目前，孢子冠层

内传播研究仍以模拟研究和田间流行学调查为主，对作物冠层内风速特征以及植株形态对孢子传播影

响的研究少见报道。【拟解决的关键问题】鉴于目前对气传性病原菌孢子在作物冠层内传播研究较少，以

小麦条锈病为例，通过室内模拟和室外测量相结合，探究小麦条锈菌夏孢子在作物冠层内传播受到的自

身重力、风和寄主阻挡的影响，旨在为深入了解小麦条锈病田间传播梯度规律和更好地指导气传性疾病

防控提供理论依据。

·· 883



江 西 农 业 大 学 学 报 第 44卷

1 材料与方法

1.1 供试器材与试验地

供试小麦条锈菌夏孢子于 2021年 3月在四川省绵阳市青莲镇田间采集，供试小麦品种为川麦

104，充当菌源小麦品种为明贤 169，田间试验在小麦的抽穗扬花期时进行。试验所用网筛为 280目筛

（孔径 55 μm），执行标准为GB/T 6003.1—2012，网筛可以筛选出条锈菌单个夏孢子和少量 2~3个夏孢

子的聚集体。利用生物荧光显微镜（MF43）观察统计孢子数量。孢子沉降试验在封闭空间内进行，环

境温度为（20±1）℃，相对湿度（70±3）%。风速测量装置使用热敏式风速仪AR866（风速精度为 0.01 m/s）。

小麦条锈菌夏孢子田间传播研究在西南科技大学校内和绵阳市青莲镇试验基地进行。

自制孢子沉降装置测量条锈菌夏孢子的沉降速度。竖直固定一根长 1 m内径 2 cm的亚克力管，管

口上方放置网筛，管口下方 0.5 cm处放置平整光滑的纸板。将多个涂有 70%甘油的载玻片依次摆放在

纸板上用于收集孢子。亚克力管材质中加入抗静电剂以减少静电影响。

1.2 试验方法

1.2.1 小麦条锈菌夏孢子的重力沉降速度测量 小麦条锈菌夏孢子的重力沉降速度测量方法参考Fer⁃
randino等[16]的研究方法；3种与小麦条锈菌夏孢子大小相近的孢子重力沉降速度为 0.86~1.94 cm/s。根

据这一速度范围进行推算，孢子重力沉降经过 1.005 m高度的时间需要 51~116 s，再考虑到多个粘连孢

子的重力沉降速度会更快，用时更短，因此选用了0~120 s的收集孢子时间段。

小麦条锈菌夏孢子加入网筛，轻敲一次网筛，使孢子落下。当孢子开始落下时，计时，每隔一段时

间缓慢拉动纸板，孢子会受重力影响落入载玻片上，通过显微镜收集观察孢子数量。收集孢子的时间

段分别是：0~30，30~60，60~90和90~120 s；50~60，60~70，70~80和80~90 s；60~65，65~70，70~75，75~80和
75~85 s，试验重复 10次。根据孢子收集的时间段和不同时间载玻片上孢子数量，计算出孢子沉降速度

范围和分布频率。

亚克力管中受外界气体流动的干扰影响极小，孢子在管中的沉降只受重力和空气阻力影响。直径

20 μm的粒子从静止到重力与空气阻力相平衡的弛豫时间通常在 0.001 s[17]，认为与之大小接近的小麦条

锈菌夏孢子从静止到速度恒定的时间会很短，可以忽略不计。

1.2.2 小麦冠层垂直梯度和水平梯度上风速差异 （1）田间小麦冠层垂直梯度梯度上风速差异。田间

开展相同种植密度下小麦冠层不同高度风速差异研究。在长势均匀播种量为 150 kg/hm2（本地区常规

播种量）的小麦田块中，利用风速仪同时测量小麦倒一叶、倒二叶和小麦上空 10 cm处（距地面约 45，
60，80 cm）风速。测量时间为当日14:00—15:00。测量重复9次，每次测量时间持续3 min。

（2）不同种植密度下小麦冠层水平梯度梯度上风速差异。室内开展不同种植密度下小麦冠层内风

速差异研究。有研究表明在风速等于或大于 1 m/s的情况下条锈菌孢子才可能被释放[3,18]，本试验研究将

在风速大于或等于 1 m/s的条件下进行。室内移栽小麦植株，利用变速轴流风机制造恒定风向风速为 1，
2，3 m/s的风，在小麦种植密度为 20，30，40万穗/667 m2的下测量冠层内风速大小。测量重复 9次，每次

测量时间持续3 min。
1.2.3 恒定风速下阻挡物密度和角度对小麦条锈菌夏孢子传播的影响 恒定风速下阻挡物密度对小麦

条锈菌夏孢子传播的影响研究。尽管小麦条锈病主要为害叶片，但是小麦茎秆会反弹孢子或者粘连孢

子[19]，因此本研究模拟了茎秆密度。利用圆柱形玻棒（直径 0.5 cm）模拟 20，30，40万/667 m2的茎秆密度，

变速轴流风机制造恒定风向风速为 3 m/s（最大风速波动不超过±0.1 m/s）且湍流强度不超过 1%的风。

在风机前方放置小麦条锈菌夏孢子 0.05 g（孔径 55 μm网筛筛后）和圆柱形玻棒（图 1），轻敲一次网筛释

放孢子，玻棒上反向覆盖透明胶带收集孢子，试验重复9次。

恒定风速下阻挡物角度对小麦条锈菌夏孢子传播的影响研究。利用载玻片（大小为 25.4 mm×
76.2 mm）模拟两个与水平面呈 30°、60°夹角梯度形态的叶片，变速轴流风机制造恒定风向风速为 3 m/s
（最大风速波动不超过±0.1 m/s）且湍流强度不超过 1%的风。在风机前方放置小麦条锈菌夏孢子 0.05 g
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（孔径 55 μm网筛筛后）和显微载玻片（图 1），轻敲一次网筛释放孢子，载玻片上反向覆盖透明胶带收集

孢子，试验重复9次。

1.2.4 单片病叶下小麦条锈菌夏孢子在小麦冠层内的空间分布 试验小区小麦播种量为 150 kg/hm2，行

距为 20 cm，小区面积为 3 m × 4 m=12 m2，保护行 0.5 m，试验在 3个田块同时进行。将一株自然充分发病

的小麦植株放置于试验小区中心，小麦植株被剪除其它叶片，只留倒一叶高度的病叶（叶片产孢面积大

于 90%）。在距地面 30，45，60 cm（与倒三叶、倒二叶和倒一叶高度大致相当）处水平放置涂有 70%甘油

的载玻片每日收集孢子。3个高度的孢子收集装置是利用长 0.7 m直径 1.5 cm的PE管改装而成，分别距

菌源 10，50，100，150，200 cm处放置，即收集装置在同一方向共有 5处。在田块上方 1 m处搭建透明塑料

薄膜，防止空气中外来真菌和降雨影响。受薄膜覆盖带来的高温影响，小麦条锈病发病普遍较轻，本次

研究不讨论病情数据。

1.3 数据分析

载玻片上孢子沉降速度范围计算公式为：

v=（L+D）/t （1）
式（1）中，v是孢子沉降速度，单位为 cm/s；L是亚克力管的长度，单位为 cm；D是载玻片距亚克力管口的距

离，单位为 cm；t是收集孢子降落时间，单位为 s。
每次重力沉降试验和玻片阻挡试验收集的孢子总量差异较大，因此将孢子总数归一化处理，以方便

数据展示。小麦冠层垂直梯度风速差异比较采用邓肯法；相关性分析均采用皮尔逊相关分析法。使用

软件Excel和SPSS 25.0处理数据，通过Origin 2021软件制图。

2 结果与分析

2.1 小麦条锈菌夏孢子的重力沉降速度

小麦条锈菌夏孢子间的大小和重量存在差异[20]，会导致不同孢子的沉降速度出现差异，从而出现孢

子分布差异。选取占比最多的区间作为小麦条锈菌夏孢子沉降速度。在 4个时间梯度范围为 0~30 s、
30~60 s、60~90 s和 90~120 s内发现单个小麦条锈菌夏孢子的沉降时间主要分布在 60~90 s，占比 73.2%
（图 2A）。而在时间梯度范围为 50~60 s、60~70 s、70~80 s和 80~90 s中，单个小麦条锈菌夏孢子的沉降时

间在 60~70 s范围，占比 55.0%（图 2B）。在时间梯度范围为 60~65 s、65~70 s、70~75 s、75~80 s和 75~85 s
中，单个小麦条锈菌夏孢子的沉降时间主要分布在 65~70 s区间，占比 52.6%（图 2C）。65~70 s区间的沉

降速度在1.436~1.546 cm/s范围。推测单个小麦条锈菌夏孢子的沉降速度为（1.491±0.055）cm/s。试验还

发现孢子粘连越多，孢子团沉降速度越快（图2D）。

A~B：与水平面分别呈30°、60°夹角的载玻片；C~E：分别是20，30，40万/667 m2密度的玻棒。

A-B：slides with an angle of 30° and 60° respectively with the horizontal plane；
C-E：glass rods with densities of 200 000/667 m2，300 000/667 m2 and 400 000/667 m2 respectively.

图1 孢子传播装置

Fig.1 The equipment on Spore dispersal
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2.2 小麦冠层垂直梯度和水平梯度上风速差异比较

风速测量结果（图 3）表明：小麦冠层倒一叶处平均风速与倒二叶处无显著差异；小麦冠层上方 10 cm
处平均风速与小麦冠层（倒一叶和倒二叶）存在极显著差异。在室内3种风速条件下，小麦种植密度与冠

层内风速均呈极显著负相关，即小麦种植密度越大，冠层内风速越小（表1）。

A~C：不同时间段下单个小麦条锈菌夏孢子的沉降分布，误差线代表标准误；D：不同时间段下多个小麦条锈菌夏孢子
的沉降分布。

A-C：sedimentation distribution of urediniospore of single wheat stripe rust at different time periods，and the error bar repre⁃
sents the standard error.D：sedimentation and distribution of urediniospores of several wheat stripe rust at different time periods.

图2 小麦条锈菌夏孢子沉降时间分布
Fig.2 The sedimentation time distribution of urediniospores of Puccinia striiformis f. sp. tritici

误差线代表标准误；不同字母说明差异极显著(P<0.01)
Error bar represents standard error；the same letter indicates no significant difference(P<0.01).

图3 小麦冠层不同垂直梯度间的风速
Fig.3 Wind speed between different vertical gradients in wheat canopy
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2.3 恒定风速下阻挡物密度和角度对小麦条锈菌夏孢子传播的影响

模拟研究结果（图 4）表明：在相同风速下，玻棒密度与收集到的小麦条锈菌夏孢子数呈显著正相关

（相关性系数为 0.588，P<0.05），即玻棒密度越大收集的孢子数越多；在相同风速下，载玻片角度与收集

到的小麦条锈菌夏孢子数呈极显著正相关（相关性系数为 0.601，P<0.01），即玻片与地面角度越大收集

的孢子数越多。

表1 不同风速条件下冠层风速与小麦种植密度的相关系数
Tab.1 Correlation coefficient between canopy wind speed and wheat

planting density under different wind speed conditions

种植密度 Planting density
1 m/s
2 m/s
3 m/s

种植密度 Planting density
1

-0.839**
-0.943**
-0.969**

1 m/s

1
0.747**
0.800**

2 m/s

1
0.906**

3 m/s

1
**表示在P<0.01水平极显著相关；A、B、C分别代表小麦密度为20，30，40万穗/667 m2

** indicates extremely significant correlation at P<0.01 level；A，B，and C represent the wheat density of 200 000 ear/667 m2，
300 000 ear/667 m2 and 400 000 ear/667 m2 respectively.

A、B、C分别代表了20，30，40万根/667 m2密度玻棒收集的孢子数；D和E代表玻片与水平面呈30°和60°角时收集的孢子的百分数。

A，B and C represent glass rods with densities of 200 000/667 m2，300 000/667 m2 and 400 000/667 m2 respectively.
图4 不同阻挡物密度和角度下收集的孢子数

Fig.4 The number of urediniospores collected under different glass rod densities and different glass slide angles

图5 距菌源不同高度和水平距离下收集的小麦条锈菌夏孢子数

Fig.5 Number of urediniospores of wheat stripe rust collected at different heights and horizontal distances from the source
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2.4 小麦条锈菌夏孢子田间传播研究

试验结果表明：距菌源中心越远处孢子捕捉量越少，且距离与孢子捕捉量呈极显著负相关（相关性

系数为-0.424，P<0.01）；距地面 45 cm处（倒二叶）孢子捕捉量最多，倒三叶处次之，倒一叶处孢子极少；

在距菌源中心1.5 m及更远的冠层内，未能收集到条锈菌夏孢子（图4、图5）。

3 讨论与结论

从单片病叶或者少量病叶到发病中心是气传性病害流行的关键阶段[21-22]。小麦条锈病病原菌主要

是以夏孢子的形式进行传播。沉降试验结果表明单个小麦条锈菌夏孢子的重力沉降速度范围为

（1.491±0.055）cm/s。在 1 m/s及以上风速的定常风中和 0~1.5 m的传播距离下（传播距离见下文），单个

孢子的重力沉降理论上导致 2~3 cm的垂直位移，对孢子传播影响较小。但脉动风在进入小麦田后风速

会迅速降低，如在农田边缘测的 1.5 m/s的平均风速，在农田中央仅有 0.2~0.3 m/s[23]。风速在冠层内的快

速衰减，会导致相同的距离孢子传播时间更长，受到重力影响的时间也会更长。本次研究中农田中间冠

层有 57.9%的风速数据是 0 m/s，绝大多数测量时间的风速小于 0.3 m/s；在农田同一位置上风的持续时间

在两三秒至十数秒范围。因此，认为小麦条锈菌夏孢子的重力沉降在风速较快且持续时间长的冠层内

对扩散影响较小，在风速较慢且持续时间短的冠层内扩散影响较大。其次相对湿度的增加会导致小麦

条锈菌夏孢子成团数量的增加[16]，孢子粘连越多重力沉降速度越大，从而影响孢子冠层内传播距离。

麦田的风是复杂多变的，风速主要随作物生长密度和据地面高度而变化[23-25]。曾士迈等[26]认为寄主

植株密度过密可能会降低气流速度，影响孢子传播。小麦种植密度的加大会降低风速，加快风速衰减，

田间风速测量结果也表明遮蔽物更少的冠层上部风速更大。间歇性的大风是形成气传病原菌病害梯度

的主要原因[6]。植株垂直梯度上的差异和种植密度的改变会通过影响风速的大小影响孢子的传播。这

里指的风速包括了平均风速和瞬时最大风速。风速与孢子传播距离具有显著相关性的研究报道较少，

这是因为涉及到田间试验时通常会以平均风速来进行分析，而进行相关研究时应该要考虑最大风速。

寄主植株形态和受感染叶片的垂直高度会影响孢子在作物冠层内的扩散[15,27-28]。模拟研究结果表

明，阻挡物密度和角度的增加会显著增加收集的孢子数量，说明小麦条锈菌夏孢子的冠层传播会受到阻

黄色圆点代表小麦条锈菌夏孢子。

Yellow dots represent urediniospores of wheat stripe rust.
图6 田间小麦条锈菌夏孢子空间分布示意图

Fig.6 Spatial distribution of urediniospores of wheat stripe rust in field
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挡物形态和数量的影响。在小麦白粉病、水稻稻瘟病等气传性病害中，已经发现叶片形态会影响疾病的

发生[29]。在小麦条锈病、水稻稻瘟病等植物病害上，分子抗病机制研究已取得重要成果[30-31]，但相关病原

菌变异机制相对复杂，可通过研究作物避病机制来调整种植作物冠层形态（如叶型、叶长），降低冠层孢

子逃逸到空气中的效率，减少孢子叶面定殖比例，实现防控气传性病害[32]。在孢子实际传播中，小麦茎

秆和叶片会随风晃动，田间风的风向风速复杂多变，本次试验结果可以为基于孢子传播防控气传病害提

供一定借鉴。

孢子在小麦冠层内传播水平距离较近，本试验中孢子传播未在距菌源 1.5 m及以外发现小麦条锈菌

孢子，且距离菌源越远收集的孢子数量越少，这与前人研究结果[12,33]类似。在水平梯度上，收集的孢子主

要集中在菌源周边；在垂直梯度上，收集的孢子主要集中在倒二叶处。临近 10 cm的孢子收集装置（与菌

源无小麦阻挡）数据表明，大多数孢子会向下沉积而不是升高或者水平传播。这与前人的研究结论相

似，80%的小麦条锈菌夏孢子会沉积而不是被风传播，其余 20%进入风中传播[12,34]。不考虑临近 10 cm的

孢子收集装置数据，在小麦倒二叶处收集的孢子也总是最多的。推测认为冠层上部（倒二叶处及以上）

植株叶片短，空隙更多、风速快，小麦条锈菌孢子传播被阻挡的较少，而冠层下部（倒三叶处）阻碍物较

多，气流流动缓慢，孢子传播受到阻碍较多。

综上，小麦条锈菌夏孢子冠层内传播距离主要是受风、重力和寄主形态密度等因素综合作用的结

果。在相同密度和形态的小麦冠层中，风持续时间越久风速越快，孢子容易传播的更远，受重力沉降影

响更小，反之，则受重力沉降影响更大。更密集的小麦会降低风速，影响孢子传播；叶片角度会影响孢子

的附着效率。通过分析田间风的特征，讨论孢子重力沉降速度和阻挡物数量形态对孢子传播的影响，探

讨了冠层内小麦条锈菌夏孢子传播的影响因素以及如何有效地利用寄主冠层形态达到农业防治植物病

害的目的，但是关于寄主阻挡和冠层内风的研究有待进一步开展。
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