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蔗糖对列当科两种根部半寄生植物吸器发生的促进作用
李艳梅１ꎬ２ꎬ 隋晓琳１ꎬ 薛瑞娟１ꎬ 李　 悦１ꎬ２ꎬ 罗　 燕１ꎬ２ꎬ 李爱荣１∗

( １. 云南省野生资源植物研发重点实验室ꎬ 中国科学院昆明植物研究所ꎬ 昆明 ６５０２０１ꎻ ２. 中国科学院大学ꎬ 北京 １０００４９ )

摘　 要: 吸器是寄生植物的特征器官ꎬ研究影响其发生的因素ꎬ有助于了解寄生关系的建立和调控过程ꎮ
该研究 以 两 种 列 当 科 ( Ｏｒｏｂａｎｃｈａｃｅａｅ) 根 部 半 寄 生 植 物 甘 肃 马 先 蒿 ( Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ) 和 松 蒿

(Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ)为材料ꎬ通过皿内培养试验ꎬ分析了蔗糖、ＤＭＢＱ(２ꎬ６￣二甲氧基￣对￣苯醌ꎬ一种高

效的列当科根部半寄生植物吸器诱导化合物)和寄主植物诱导下两种根部半寄生植物吸器发生情况ꎮ 结果

表明:(１)蔗糖显著促进两种根部半寄生植物吸器发生ꎬ无寄主存在时ꎬ２％蔗糖处理使甘肃马先蒿和松蒿吸

器发生率分别提高 ３９.９％和 ２０.２％ꎮ (２)蔗糖明显提升寄主植物对两种根部半寄生植物的吸器诱导水平ꎬ
添加蔗糖后ꎬ寄主诱导的甘肃马先蒿单株吸器数和具木质桥的吸器比例分别增加 ５.７ 个 /株和１７.９％ꎬ松蒿

吸器发生率和具木质桥的吸器比例分别提升 ７６.７％和 １６.２％ꎮ (３)蔗糖对松蒿吸器发生的促进作用与已知

吸器诱导化合物 ＤＭＢＱ 相当ꎬ均能诱导 ５０％以上的植株产生吸器ꎮ (４)培养基中添加 ４％蔗糖对两种根部

半寄生植物的吸器诱导效果最好ꎬ其中甘肃马先蒿吸器发生率为 ５６％、松蒿为 ３７.９％ꎮ 综上认为ꎬ蔗糖对两

种根部半寄生植物吸器发生和分化均有明显的促进作用ꎮ
关键词: 甘肃马先蒿ꎬ 松蒿ꎬ ２ꎬ６￣二甲氧基￣对￣苯醌ꎬ 吸器发生ꎬ 蔗糖浓度
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ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｔｏ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｅ ｅｓｔａｂｌｉｓｈｍｅｎｔ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ. Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ
ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍꎬ ｔｗｏ ｈｅｍｉｐａｒａｓｉｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｆａｍｉｌｙ Ｏｒｏｂａｎｃｈａｃｅａｅꎬ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ａｓ
ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｂｊｅｃｔｓ. Ａｇａｒ ｃｕｌｔｕｒｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ｗｅｒｅ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ ｔｏ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅꎬ ＤＭＢＱ(２ꎬ６￣ｄｉｍｅｔｈｏｘｙ￣ｐ￣
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ｂｅｎｚｏｑｕｉｎｏｎｅꎬ ａｎ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ￣ｉｎｄｕｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ｆｏｒ ｒｏｏｔ ｈｅｍｉｐａｒａｓｉｔｉｃ Ｏｒｏｂａｎｃｈａｃｅａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ) ａｎｄ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓ ｏｎ
ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｒｏｍｏｔｅｄ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ. Ａｍｅｎｄｍｅｎｔ
ｗｉｔｈ ２％ ｓｕｃｒｏｓｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ｉｎ Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ
ｊａｐｏｎｉｃｕｍ ｂｙ ３９.９％ ａｎｄ ２０.２％ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｓｅｎｃｅ ｏｆ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓ. (２) Ｓｕｃｒｏｓｅ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ￣ｉｎｄｕｃｉｎｇ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｈｏｓｔ
ｐｌａｎｔｓ. Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ｗｉｔｈ ｘｙｌｅｍ ｂｒｉｄｇｅｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ
５.７ ａｎｄ １７.９％ ｉｎ Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓꎬ ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ａｎｄ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ｗｉｔｈ ｘｙｌｅｍ
ｂｒｉｄｇｅｓ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ７６. ７％ ａｎｄ １６. ２％ ｉｎ Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ. ( ３) Ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｕｃｒｏｓｅ ｏｎ
ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｗａｓ ｏｆ ａ ｓｉｍｉｌａｒ ｍａｇｎｉｔｕｄｅ ａｓ ＤＭＢＱ ｆｏｒ Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍꎬ ｗｉｔｈ ｏｖｅｒ ５０％ ｐｌａｎｔｓ ｆｏｒｍｅｄ
ｈａｕｓｔｏｒｉａ ｉｎ ｂｏｔｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ. (４) Ｆｏｕｒ ｐｅｒｃｅｎｔ ｗａｓ ｔｈｅ ｏｐｔｉｍａｌ ｓｕｃｒｏｓｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｒｏｏｔ
ｈｅｍｉｐａｒａｓｉｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｌｅａｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｈａｕｓｔｏｒｉａ (５６％ ｆｏｒ Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ ａｎｄ
３７.９％ ｆｏｒ Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ). Ａｌｌ ｔｈｅ ａｂｏｖｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｓｕｃｒｏｓｅ ｈａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ
ｂｏｔｈ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｅｓｔｅｄ ｈｅｍｉｐａｒａｓｉｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓꎬ Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍꎬ ２ꎬ６￣ｄｉｍｅｔｈｏｘｙ￣ｐ￣ｂｅｎｚｏｑｕｉｎｏｎｅ(ＤＭＢＱ)ꎬ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ
ｆｏｒｍａｔｉｏｎꎬ ｓｕｃｒｏｓｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

　 　 寄生植物是被子植物中的一个特殊类群ꎬ可
以通过特有的寄生器官(吸器)从寄主获取养分和

水分ꎬ以满足自身生长需求ꎮ 寄生植物种类约占

被子植物总数的 １％ꎬ经历了至少 １２ 次独立进化

(Ｗｅｓｔｗｏｏｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ分属于 ２７ 个科ꎬ其中列

当科(Ｏｒｏｂａｎｃｈａｃｅａｅ)是寄生植物种类最丰富的一

个科 ( Ｊｏｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｗａｋａｔａｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
列 当 科 的 独 脚 金 属 ( Ｓｔｒｉｇａ ｓｐｐ.) 和 列 当 属

(Ｏｒｏｂａｎｃｈｅ ｓｐｐ.)的部分寄生植物是重要的农业杂

草 ( Ｙｏｓｈｉｄａ ＆ Ｓｈｉｒａｓｕꎬ ２００９ꎻ Ｃｕｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ
Ｋｏｋｌａ ＆ Ｍｅｌｎｙｋ ２０１８)ꎮ 据统计ꎬ非洲地区每年仅

因独脚金侵害造成的农业损失高达 ２０ 亿美元

(Ｋｏｋｌａ ＆ Ｍｅｌｎｙｋꎬ ２０１８)ꎮ 因此ꎬ了解寄生植物的

寄生过程和调控机制对制定合理的寄生杂草防控

策略具有积极意义(Ｗｅｓｔｗｏｏｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ
吸器是沟通寄生植物和寄主的桥梁和唯一通

道ꎬ具有连接寄主、侵入寄主组织并从寄主获取水

分和养分等资源的功能 (Ｗｅｓｔｗｏｏｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ
Ｙｏｓｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 虽然寄生植物形态各有不

同ꎬ对寄主植物的依赖程度也存在较大差异ꎬ但形

成吸器是所有寄生植物与寄主建立寄生关系并从

寄主 获 取 资 源 的 必 要 环 节 ( Ｗｅｓｔｗｏｏｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０)ꎮ 目前ꎬ关于吸器发生的研究主要集中在列

当科ꎬ尤其是列当科的根部半寄生植物(Ａｔｓａｔｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９７８ꎻ Ｂａｉｒｄ ＆ Ｒｉｏｐｅｌꎬ １９８４ꎻ Ｉｓｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７ꎻ Ｃｌｅｒｍｏｎｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 虽然根部半寄生植

物具有绿色叶片ꎬ可以进行一定程度的光合作用ꎬ
但依然需要通过在根部形成吸器以从寄主获取部

分资源ꎬ被认为是植物从自养向全寄生进化的过

渡类群(Ｗｅｓｔｗｏｏｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 列当科根部半寄

生植物吸器的发生和调控过程具有较高的多样

性ꎬ是研究吸器发生和寄生植物进化的理想材料

( Ｉｓｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｃｌｅｒｍｏｎｔ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 大量的皿内试验表明ꎬ植物根系分

泌物中的化学物质(主要包括醌类、酚类和黄酮类

等物质)对列当科根部半寄生植物吸器发生具有

强烈的诱导作用 ( Ａｌｂｒｅｃｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９ꎻ Ｇｏｙｅｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ其中醌类物质 ２ꎬ６￣二甲氧基￣对￣苯醌

(ＤＭＢＱ)是目前列当科根部半寄生植物皿内吸器

诱导试验中最常用的化合物( Ｉｓｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
当前由于研究主要关注寄主植物或已知吸器诱导

物诱导下吸器的发生以及生理和分子调控过程ꎬ
因此对影响吸器发生的其他因素的研究仍然十分

有限ꎮ
蔗糖是植物皿内培养体系中应用最为广泛的

碳源物质ꎬ对植物代谢及发育过程具有非常重要

的作用 ( Ｄｅａｋ ＆ Ｍａｌａｍｙꎬ ２００５ꎻ Ｓｏｌｆａｎｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６)ꎮ 尽管目前探讨寄生植物吸器发生和调控

的研究多在皿内培养条件下进行ꎬ但关于蔗糖对

吸器发生影响的研究十分有限ꎮ 仅有的数据显

示ꎬ蔗糖对不同寄生植物吸器发生的影响可能存

在较大差异ꎮ 例如ꎬ在水琼脂培养基中添加 ２％的

蔗糖显著促进甘肃马先蒿(Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ)
吸器形成(Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ但添加蔗糖反而抑

制 多 枝 列 当 ( Ｐｈｅｌｉｐａｎｃｈｅ ｒａｍｏｓａꎬ 原 Ｏｒｏｂａｎｃｈｅ
ｒａｍｏｓａ)吸器形成(Ｇｏｎｚáｌｅｚ￣Ｖｅｒｄｅｊｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ

２１８ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



在另外两种根部半寄生植物直果草 ( Ｔｒｉｐｈｙｓａｒｉａ
ｖｅｒｓｉｃｏｌｏｒ)和松蒿(Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ)的研

究中ꎬ我们发现研究者在直果草的培养基中会添

加蔗糖(Ａｌｂｒｅｃｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎬ而培养松蒿时却刻

意避开蔗糖(Ｗａｋａｔａｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 由于上述研

究在观察时间及所关注的吸器调控过程方面各有

侧重ꎬ因此尚未有专门针对蔗糖影响吸器发生的

较为全面的研究报道ꎮ
本研究选取列当科的两种根部半寄生植物甘

肃马先蒿和松蒿作为材料ꎬ通过皿内试验探究在

培养基中添加蔗糖对两种根部半寄生植物吸器发

生的影响ꎮ 具体而言ꎬ拟回答以下问题:(１)蔗糖

对这两种根部半寄生植物吸器发生的影响与已知

吸器诱导物 ＤＭＢＱ 有无差异ꎻ(２)蔗糖是否影响寄

主对这两种根部半寄生植物吸器发生的诱导效

应ꎻ(３)蔗糖对两种根部半寄生植物吸器发生的影

响是否相同ꎬ是否受蔗糖浓度的影响ꎮ 相关结果

可以推动对已知吸器诱导物之外因素的探讨ꎬ从
而促进对吸器发生影响因素和调控过程的多元化

理解ꎬ并为皿内吸器调控试验中培养基配制提供

理论参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

所用材料为甘肃马先蒿的种子ꎬ于 ２０１７ 年 ９
月采自新疆巴音布鲁克草原(平均海拔为 ２ ５００
ｍꎬ８３°４２.５′ Ｅ、４２°５３.１′ Ｎ)ꎮ 种子经室温干燥和

过筛处理后放置于纸袋并储存在 ４ ℃冰箱中ꎮ 紫

花苜蓿 (Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ) 种子购买自克劳沃 (北

京)生态科技公司ꎻ松蒿种子由日本奈良先端科学

技术大学院大学植物共生实验室提供ꎻ拟南芥种

子(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)由昆明植物研究所胡金勇

研究员课题组提供ꎮ
１.２ 种子萌发方法

首先将甘肃马先蒿种子浸没于 ７０％酒精中震

荡消毒 ５ ｍｉｎꎬ然后用反渗透水( ｒｅｖｅｒｓｅ ｏｓｍｏｓｉｓꎬ
ＲＯ 水)冲洗至无酒精味ꎬ于 ５％次氯酸钠中震荡

１０ ｍｉｎꎬ在超净台内用无菌水冲洗 ５ 次以上ꎬ最后

将种子置于无菌滤纸上吹干ꎮ 待种子表面水分吹

干后用无菌镊子逐颗接种于 ０.５％水琼脂(Ｗａｋｏꎻ
ｃａｔ.ｎｏ. ０１０￣１５８１５)培养基上ꎬ每皿 ４０ ~ ５０ 颗种子ꎮ
接种后的培养皿用封口膜封好置于 ２５ ℃ / １８ ℃

(日 /夜) 光 温 培 养 箱 中 萌 发ꎬ 光 周 期 为 ２２. ２
μｍｏｌ􀅰ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ꎬ１２ ｈ 光照和 １２ ｈ 黑暗ꎮ

首先将紫花苜蓿种子用 ７０％酒精震荡消毒 ５
ｍｉｎꎬ然后于超净台内无菌水冲洗 ５ 次以上后将种

子置于无菌滤纸上吹干表面水分ꎬ最后用无菌镊

子逐颗接种于 １ / ２ ＭＳ(０.５％琼脂＋１％蔗糖)培养

基中ꎮ 接种后的培养皿用封口膜封好后置于光温

培养箱(培养条件同上)ꎮ
松蒿种子萌发参照 Ｗａｋａｔａｋｅ 等(２０１８)的方

法ꎬ略有改动ꎬ具体如下:将松蒿种子于 ０.５％次氯

酸钠中浸泡 ５ ｍｉｎꎬ在超净台内用无菌 ＲＯ 水冲洗

５ 次ꎬ转移到 １ / ２ ＭＳ 培养基中ꎬ４ ℃暗处理 １ ~ ２ ｄꎬ
转移至 ２５ ℃ / １８ ℃ (日 /夜) 光温培养箱暗处理

４ ~ ５ ｄ 后水平光照培养(光周期 １２ ｈ)ꎮ 其中ꎬ用
于寄主试验的松蒿种子培养于 ０.８％水琼脂中ꎮ

首先将拟南芥种子于 ７０％酒精消毒 １０ ｍｉｎꎬ
无菌水冲洗 ５ 次以上后转至 １ / ２ ＭＳ 培养基ꎬ４ ℃
暗处理 ２ ｄꎬ然后 ２５ ℃ / １８ ℃ (日 /夜)光温培养箱

培养 ８ ｄ(Ｗａｋａｔａｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
１.３ 试验设计

１.３.１ 蔗糖和 ＤＭＢＱ 对两种根部半寄生植物吸器

发生的差异　 为对比 ＤＭＢＱ 和蔗糖对半寄生植物

吸器发生的诱导差异ꎬ我们设置了 ２％蔗糖、１０
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＤＭＢＱ(用量参照 Ｉｓｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)和
０.１％ ＤＭＳＯ(二甲基亚砜ꎬ有机物溶剂)３ 个处理ꎬ
其中蔗糖和 ＤＭＢＱ 为处理组ꎬＤＭＳＯ 为对照组ꎮ
蔗糖和 ＤＭＢＱ 均溶解于 ０.１％ ＤＭＳＯ 溶液中ꎬ配制

好的试剂于超净工作台过滤灭菌后ꎬ分别滴加于

０.８％水琼脂培养基表面ꎬ每皿 ４ ~ ７ ｍＬꎮ 选取长势

一致的萌发 １１ ｄ 的甘肃马先蒿和 １４ ｄ 的松蒿幼

苗ꎬ并将幼苗转接于上述 ３ 种培养皿中ꎬ每皿 ５ ~ ７
株植株ꎬ重复 ５ 次ꎮ 培养皿用封口膜封好后水平

放置于 ２５ ℃恒温培养室中ꎬ光周期为 ２２.２ μｍｏｌ􀅰
ｍ ￣２􀅰ｓ￣１ꎬ１２ ｈ 光照和 １２ ｈ 黑暗ꎮ 转接后第 ２ 天和

第 ５ 天于体式显微镜下观察并统计吸器数ꎮ
１.３.２ 蔗糖和寄主对根部半寄生植物吸器发生的

诱导　 以紫花苜蓿为甘肃马先蒿寄主ꎬ拟南芥为

松蒿寄主ꎬ探究寄主植物存在时ꎬ蔗糖添加前后两

种根部半寄生植物吸器发生情况ꎮ 以 ０.８％水琼

脂培养基中添加 ２０ ｇ􀅰Ｌ￣１蔗糖为处理组ꎬ空白培

养基为对照组ꎮ 选取长势一致的 １１ ｄ 苗龄的甘肃

马先蒿和 ６ ~ ８ ｄ 的紫花苜蓿ꎬ以及 １４ ｄ 苗龄的松

蒿和 １０ ｄ 的拟南芥ꎻ将上述植物组合转接于处理
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组与对照组中ꎬ并保证植株的根尖紧密贴合ꎮ 每

皿两对植物组合ꎬ重复 ３０ 次ꎬ培养条件同上ꎮ 松

蒿和拟南芥共培养 ７ ｄ 以及甘肃马先蒿和紫花苜

蓿共培养 １４ ｄ 后ꎬ于体式显微镜下统计吸器数ꎬ并
进行透明处理统计功能性吸器数ꎮ
１.３.３ 不同蔗糖浓度对根部半寄生植物吸器发生

和植株发育影响　 共设置 ０、２％、４％和 ８％ ４ 个蔗

糖浓度梯度ꎬ其中蔗糖浓度为 ０ 的处理为对照组ꎮ
由于松蒿种子萌发培养基( １ / ２ ＭＳ)中添加了蔗

糖ꎬ因此将萌发 ７ ｄ 的松蒿幼苗转至 ０.８％水琼脂

培养基培养饥饿处理 ６ ｄ 以避免干扰ꎮ 随后ꎬ将
１１ ｄ 苗龄的甘肃马先蒿幼苗与松蒿幼苗分别转接

至不同蔗糖浓度的培养基中ꎬ每皿 １０ 株幼苗ꎬ重
复 １０ 次ꎬ培养条件同上ꎮ
１.４ 染色方法与数据采集分析

１.４.１ 吸器染色方法 　 参考 Ｗａｋａｔａｋｅ 等(２０１８)的

方法ꎬ主要观察吸器是否形成木质桥ꎬ若有ꎬ则该

吸器为成熟吸器(ｍａｔｕｒｅ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ)ꎮ 具体步骤

如下:(１)将样品用流水进行清理后ꎬ放置于组织

包埋盒内ꎬ先用 １０％的 ＫＯＨ 溶液于 ９０ ℃ 水浴锅

中加热 １５ ｍｉｎꎬ再用 ＰＢＳ 溶液(ｐＨ ７.２)冲洗 ３ 遍ꎮ
(２)冲洗后移入 ０.１％番红溶液(溶剂为 ３０％的乙

醇)中常温浸泡 ５ ｍｉｎꎬ用 ＰＢＳ 溶液多次冲洗以洗

去多余染液ꎮ (３)将包埋盒置于 ３０％乙醇溶液脱

色 ４ ｈ(松蒿脱色时间为 １ ｈ)ꎮ (４)利用体式显微

镜对吸器进行观察并拍照ꎮ
１.４.２ 数据收集与处理　 吸器数和侧根数均在体式

显微镜(Ｏｌｙｍｐｕｓ ＤＰ７４)下进行统计ꎬ发紫植株统计

标准为地上部分(幼茎、幼叶)均呈紫色ꎮ 吸器发生

率(ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｈａｕｓｔｏｒｉａꎬ ＰＨ)ꎬ单株吸器

数(ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ｐｅｒ ｐｌａｎｔꎬ ＮＨ)ꎬ单株侧根数

(ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｌａｒｅｒａｌ ｒｏｏｔｓ ｐｅｒ ｐｌａｎｔꎬ ＮＬＨ)ꎬ紫色植株率

(ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｕｒｐｌｅ ｐｌａｎｔｓꎬ ＰＰ)ꎮ 计算公式如下:
ＰＨ＝产生吸器植株数 /处理植株数×１００％ꎻ
ＮＨ＝吸器总数 /产生吸器的植株数ꎻ
ＮＬＨ＝侧根总数 /处理植株数ꎻ
ＰＰ ＝发紫植株数 /处理植株数×１００％ꎮ
采用 ＳＰＳＳ １６.０ 软件进行独立样本 Ｔ 检验和

单因素方差分析(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎬ用 ＬＳＤ 法进

行多重比较ꎬ方差不齐的采用 Ｔａｍｈａｎｅ’ ｓ Ｔ２ 法进

行比较ꎮ 利用 Ａｄｏｂｅ Ｉｌｌｕｓｔｒａｔｏｒ ＣＣ ２０１８ 对图片进

行调整和排版ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 蔗糖和 ＤＭＢＱ 处理下甘肃马先蒿和松蒿的吸

器发生情况

对于甘肃马先蒿ꎬ蔗糖和 ＤＭＢＱ 的诱导效应是

一致的ꎮ 转接 ２ ｄ 后ꎬ对照中无吸器发生ꎬ但蔗糖和

ＤＭＢＱ 处理植株中有 ２.９％产生吸器ꎬ且吸器数相

同ꎮ 诱导 ５ ｄ 后ꎬ所有处理的吸器发生率无变化ꎬ但
总吸器数增加ꎮ 这说明已经产生吸器的甘肃马先

蒿不能诱导周围的植株产生吸器ꎮ 虽然 ＤＭＢＱ 和

蔗糖均只诱导 ２.９％的甘肃马先蒿植株产生吸器ꎬ但
ＤＭＢＱ 诱导产生的吸器数多于蔗糖(表 １)ꎮ

虽然蔗糖和 ＤＭＢＱ 均能诱导松蒿产生吸器ꎬ
但诱导效应不一致ꎬ且松蒿吸器发生受诱导时间

影响ꎮ ＤＭＤＱ 诱导 ２ ｄ 后ꎬ有 １３.８％的松蒿产生吸

器ꎬ而相同条件下蔗糖诱导的松蒿吸器发生率为

０ꎮ 处理 ５ ｄ 后ꎬ蔗糖诱导的松蒿吸器发生率由 ０
增至 ６２.０％ꎬ而 ＤＭＢＱ 诱导的松蒿吸器发生率增

加 ２.７ 倍ꎬ吸器数增加 ５.３ 倍(表 １)ꎮ
２.２ 寄主植物存在时ꎬ蔗糖对两种根部半寄生植物

吸器发生的影响

蔗糖添加有利于植株生长ꎮ 甘肃马先蒿和寄

主紫花苜蓿在无糖培养基中的长势相对含糖培养

基要弱ꎬ相同生长条件下含糖培养基中甘肃马先

蒿和紫花苜蓿长出 ２ ~ ４ 片真叶ꎬ且根系发达ꎬ侧根

多(图 １:Ａ)ꎻ而无糖培养基中植株侧根少ꎬ真叶尚

未展开(图 １:Ｂ)ꎮ 同样ꎬ松蒿和拟南芥共培养 ７ ｄ
后ꎬ含糖培养基中植株主根较长ꎬ但无糖处理中植

株长势弱、真叶较小(图 １:ＣꎬＤ)ꎮ
寄主存在时ꎬ添加蔗糖更有利于甘肃马先蒿

和松蒿的吸器发生和吸器中木质桥的分化ꎮ 甘肃

马先蒿和紫花苜蓿共培养 １４ ｄ 后ꎬ对照中单株吸

器数 ５.２１ 个 /株ꎬ而蔗糖处理的甘肃马先蒿单株吸

器数是对照的 ２ 倍(图 ２:Ａ)ꎮ 在松蒿和拟南芥共

培养 １ ｄ 后ꎬ对照中 ２０％的松蒿形成吸器ꎻ而含糖

处理中 ８７.５％的松蒿形成吸器ꎬ是对照的 ４.４ 倍ꎻ
培养 ７ ｄ 后对照中 ２３.３％的植株产生吸器ꎬ但含糖

处理中全部植株均产生吸器ꎬ且总吸器数为对照

的 ２４.７ 倍(表 ２)ꎮ 寄生植物与寄主建立木质桥连

接是吸器发育成熟的标志ꎬ通过对吸器进行透明

染色观察发现ꎬ对照中甘肃马先蒿处理产生了 ３２１
个吸器ꎬ 其中有 ４％的吸器与寄主紫花苜蓿建立了
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表 １　 不同诱导条件下两种根部半寄生植物吸器发生率和总吸器数
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ｂｙ

ｔｗｏ ｈｅｍｉｐａｒａｓｉｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

２ ｄ

吸器发生率
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｗｉｔｈ

ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ(％)

总吸器数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｈａｕｓｔｏｒｉａ

５ ｄ

吸器发生率
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｗｉｔｈ

ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ (％)

总吸器数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｈａｕｓｔｏｒｉａ

甘肃马先蒿
Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ

ＣＫ ０ ０ ０ ０

ＤＭＢＱ ２.９ １ ２.９ ４

Ｓｕｃｒｏｓｅ ２.９ １ ２.９ ２

松蒿
Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ

ＣＫ ０ ０ ０ ０

ＤＭＢＱ １３.８ ７ ５１.７ ４４

Ｓｕｃｒｏｓｅ ０ ０ ６２.０ ５１

　 注: 表中吸器发生率为 ５ 个重复的平均值ꎮ ＣＫ. 对照组ꎻ ＤＭＢＱ. 培养基中添加 １０ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１的 ＤＭＢＱ (２ꎬ６￣二甲氧基￣对￣苯
醌)ꎻ Ｓｕｃｒｏｓｅ. 培养基中添加 ２％蔗糖ꎮ 每皿 ５~ ７ 株幼苗ꎬ 重复 ５ 次ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄａｔａ ｆｏｒ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ａｒｅ ｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ａｓ ａｖｅｒａｇｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ５ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ. ＣＫ. Ｃｏｎｔｒｏｌꎻ ＤＭＢＱ. １０ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１

ＤＭＢＱ(２ꎬ６￣ｄｉｍｅｔｈｏｘｙ￣ｐ￣ｂｅｎｚｏｑｕｉｎｏｎｅ)ｗａｓ ａｄｄｅｄꎻ Ｓｕｃｒｏｓｅ. ２％ ｓｕｃｒｏｓｅ ｗａｓ ａｄｄｅｄ. ｎ＝ ５ꎬ ｅａｃｈ ｗｉｔｈ ５－７ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ.

ＡꎬＢ. 分别为甘肃马先蒿(Ｐｋ)与寄主紫花苜蓿(Ｍｓ)在对照组和 ２％蔗糖处理组的植株长势ꎻ ＣꎬＤ. 分别为松蒿(Ｐｈｊ)与拟南芥

(Ａｔ)在 ２％蔗糖处理组和对照组的植株长势ꎻ Ｅ. 松蒿成熟吸器ꎻ Ｆ. 甘肃马先蒿成熟吸器ꎻ ＸＢ. 木质桥ꎮ
ＡꎬＢ. Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ ( Ｐｋ) ａｎｄ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ (Ｍｓ) ｐｌａｎｔｓ ｆｒｏｍ ｃｏｎｔｒｏｌ ( ｗａｔｅｒ ａｇａｒ ｐｌａｔｅｓ) ａｎｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ２％ ｓｕｃｒｏｓｅꎻ
ＣꎬＤ. Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ(Ｐｈｊ)ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ(Ａｔ)ｐｌａｎｔｓ ｆｒｏｍ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ２％ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｏｌ(ｗａｔｅｒ ａｇａｒ ｐｌａｔｅｓ)ꎻ
Ｅ. Ｍａｔｕｒｅ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ ｏｆ Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍꎻ Ｆ. Ｍａｔｕｒｅ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ ｏｆ Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓꎻ ＸＢ. Ａ ｘｙｌｅｍ ｂｒｉｄｇｅ.

图 １　 两种根部半寄生植物与寄主共培养时植株长势及成熟吸器结构
Ｆｉｇ. １　 Ｇｒｏｗｔｈ ｖｉｇｏｒ ｏｆ ｔｗｏ ｒｏｏｔ ｈｅｍｉｐａｒａｓｉｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｈｏｓｔｓ ｉｎ ｗａｔｅｒ ａｇａｒ ｗｉｔｈ ｏｒ

ｗｉｔｈｏｕｔ ２％ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｍｅｎｄｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｍａｔｕｒｅ ｈａｕｓｔｏｒｉａ
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Ａ. 单株吸器数ꎻ Ｂ. 成熟吸器百分比ꎮ 吸器发生率为 ２３ ~
３０ 个重复的平均值 ± 标准误ꎮ 字母不同代表差异显著

(Ｐ<０.０５)ꎮ 每皿 ２ 对植物组合ꎬ每处理重复 ２３~ ３０ 次ꎮ
Ａ. Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ｐｅｒ ｐｌａｎｔꎻ Ｂ. Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｍａｔｕｒｅ
ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ. Ｄａｔａ ｆｏｒ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ ａｒｅ ｐｒｅｓｅｎｔｅｄ
ａｓ ｘ ± ｓｘ ｏｆ ２３－３０ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ (Ｐ<０.０５). ｎ ＝ ２３－３０ꎬ ｅａｃｈ ｗｉｔｈ
ｔｗｏ ｐａｉｒｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ.

图 ２　 寄主存在时添加 ２％蔗糖对甘肃
马先蒿吸器发生的影响

Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ２％ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｍｅｎｄｍｅｎｔ ｏｎ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ
ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｂｙ Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ ａｔｔａｃｈｅｄ ｔｏ ａ ｈｏｓｔ

木质桥连接的功能性吸器ꎻ添加蔗糖后ꎬ甘肃马先

蒿共产生 ４９７ 个吸器ꎬ具有木质桥的吸器比例为

２２％ꎬ是对照的 ５.５ 倍(图 １:Ｆꎻ图 ２:Ｂ)ꎮ 对于松

蒿ꎬ培养 ７ ｄ 后对照处理产生 ７ 个吸器ꎬ经透明染

色处理后发现这些吸器均无木质桥形成ꎻ而蔗糖

处理后有 １２.７％的吸器与寄主建立木质桥连接的

吸器(图 １:Ｅꎻ表 ３)ꎮ
此外ꎬ寄主植物存在时ꎬ松蒿吸器发生表现出

随诱导时间增加而增多的趋势ꎮ 蔗糖诱导第 １
天ꎬ松蒿吸器发生率为 ８７.５％ꎬ总吸器数为 ３５ 个ꎻ
而在第 ７ 天松蒿吸器发生率为 １００％ꎬ总吸器数约

为第 １ 天的 ５ 倍(表 ２)ꎮ
２.３ 不同蔗糖浓度下两种根部半寄生植物吸器和

侧根发生情况

蔗糖显著促进甘肃马先蒿和松蒿吸器发生ꎮ
在所有蔗糖浓度中ꎬ甘肃马先蒿的吸器发生率和吸

器数均高于对照ꎬ其中 ４％的蔗糖处理时吸器发生

率最高为 ５６％ꎬ是对照的 ３.１ 倍(图 ３:ＡꎬＢ)ꎮ 对照

处理中松蒿无吸器产生ꎬ而在蔗糖添加的所有处理

中ꎬ松蒿吸器发生率和吸器数均高于对照ꎮ ４％蔗糖

处理中松蒿吸器发生率最高ꎬ为 ３７.９％(图 ３:ＡꎬＢ)ꎮ

蔗糖影响两种根部半寄生植物的侧根发育ꎮ
对照中甘肃马先蒿单株侧根数为 ６.３ 条 /株ꎬ添加

蔗糖的所有处理中单株侧根数显著高于对照ꎬ均
大于 １０ 条 /株ꎬ但各处理间无显著差异ꎮ 对于松

蒿ꎬ对照中单株侧根数为 ０.９ 条 /株ꎬ添加蔗糖后单

株侧根数分别为 ２.７ 条 /株、３.１ 条 /株、２.９ 条 /株ꎬ
显著高于对照(图 ３:Ｃ)ꎮ

虽然蔗糖影响寄生植物的吸器发生ꎬ但两种

根部半寄生植物对蔗糖浓度的响应不同ꎮ 在蔗糖

浓度为 ８％时ꎬ甘肃马先蒿的吸器发生率和吸器数

均显著高于对照ꎬ而此浓度下松蒿的吸器发生率

与对照相比无显著差异ꎮ 在培养过程中我们发现

高浓度蔗糖处理的植株会积累紫色色素ꎮ 通过对

地上部分呈紫色的植株进行统计发现ꎬ４％蔗糖处

理中有 ７.５％的松蒿植株出现紫色ꎬ当浓度升高至

８％时ꎬ４６.１％的松蒿出现发紫现象ꎮ 甘肃马先蒿

仅在 ８％ 蔗糖处理时出现发紫现象ꎬ发紫率为

１２.５％ꎬ为相同条件下松蒿发紫率的 ２７％ꎬ表明甘

肃马先蒿耐受的蔗糖浓度高于松蒿(图 ３:Ｄ)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 蔗糖促进寄主对两种根部半寄生植物吸器发

生的诱导

作为寄生植物的特征器官ꎬ吸器的发生与调

控一直以来是人们关注的重点 ( Ｙｏｓｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ 本研究结果表明ꎬ蔗糖在列当科根部半寄

生植物的吸器发生过程中发挥着重要作用ꎬ不仅

促进甘肃马先蒿和松蒿单独培养时的吸器发生ꎬ
而且显著提高了寄生于寄主时的吸器发生水平ꎮ
虽然之前报道过蔗糖可促进甘肃马先蒿自发性吸

器形成(Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ但寄主存在时蔗糖对

寄生植物吸器发生的影响未得到关注ꎮ 本研究

中ꎬ当甘肃马先蒿和松蒿分别与各自的寄主共培

养时ꎬ蔗糖提高了具有木质桥的吸器比例ꎬ说明蔗

糖影响吸器发生的全过程ꎬ既影响吸器发生又影

响吸器的进一步分化ꎮ 这与之前的一些研究结果

是相反的ꎮ 在对列当科两种全寄生植物多枝列当

和圆齿列当(Ｏｒｏｂａｎｃｈｅ ｃｒｅｎａｔａ)的研究中发现ꎬ蔗
糖对其种子萌发、吸器发生及吸器侵入寄主均表

现出 强 烈 的 抑 制 作 用 ( Ｇｏｎｚáｌｅｚ￣Ｖｅｒｄｅｊｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８ꎻ Ｎａｄａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 同样ꎬ全寄生植物和根

部半寄生植物在吸器诱导物的响应方面存在差异ꎬ
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表 ２　 寄主存在时添加 ２％蔗糖对松蒿吸器发生的影响
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ２％ ｓｕｃｒｏｓｅ ａｍｅｎｄｍｅｎｔ ｏｎ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｂｙ

Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ ａｔｔａｃｈｅｄ ｔｏ ａ ｈｏｓｔ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

１ ｄ

吸器发生率
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ
ｗｉｔｈ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ

(％)

总吸器数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｈａｕｓｔｏｒｉａ

７ ｄ

吸器发生率
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ
ｗｉｔｈ ｈａｕｓｔｏｒｉｕｍ

(％)

总吸器数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｈａｕｓｔｏｒｉａ

具木质桥吸器数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｍａｔｕｒｅ ｈａｕｓｔｏｒｉａ

对照 ＣＫ ２０ ６ ２３.３ ７ ０

蔗糖 Ｓｕｃｒｏｓｅ ８７.５ ３５ １００ １７３ ２８

数据为 １０ 个重复的均值 ± 标准误ꎮ 不同大写字母表示甘肃马先蒿不同处理间存在显著差异ꎬ 不同小写字母表示松蒿不同处理

间存在显著差异ꎬ Ｐ<０.０５ꎮ 每处理 １０ 皿ꎬ 每皿 １０ 株幼苗ꎮ
Ｄａｔａ ａｒｅ ｘ ± ｓｘ ｏｆ １０ ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｆｏｒ Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓꎬ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｆｏｒ Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍꎬ Ｐ<０.０５. ｎ＝１０ꎬ ｅａｃｈ ｗｉｔｈ １０ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ.

图 ３　 不同蔗糖浓度下甘肃马先蒿和松蒿的吸器发生率 (Ａ)、单株吸器数 (Ｂ)、
单株侧根数 (Ｃ) 和紫色植株发生率 (Ｄ)

Ｆｉｇ. ３　 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｗｉｔｈ ｈａｕｓｔｏｒｉａ (Ａ)ꎬ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｈａｕｓｔｏｒｉａ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ (Ｂ)ꎬ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｌａｔｅｒａｌ
ｒｏｏｔｓ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ (Ｃ) ａｎｄ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｕｒｐｌｅ ｐｌａｎｔｓ (Ｄ) ｉｎ Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ ａｎｄ

Ｐｈｔｈｅｉｒｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｒｏｓｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

即使是能够诱导多数根部半寄生植物产生吸器的

醌类、黄酮类诱导物也不能诱导全寄生植物的吸

器发生(Ｇｏｙｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 由于相关研究十分

有限ꎬ因此目前还无法确定这种完全相反的效应

７１８５ 期 李艳梅等: 蔗糖对列当科两种根部半寄生植物吸器发生的促进作用



是与寄生类型相关ꎬ还是种间差异所致ꎮ 张静等

(２０１８)认为施肥处理使寄主生物量增加ꎬ进而间

接促进南方菟丝子的生长和吸器形成ꎮ 本研究

中ꎬ蔗糖对两种根部半寄生植物及各自寄主植物

的生长均有明显的促进作用ꎬ添加蔗糖的处理中

植株长势及侧根数均强于无蔗糖的处理ꎬ推测蔗

糖作为碳源物质对植株生长的促进作用是其促进

两种根部半寄生植物吸器发生和木质桥分化的一

个重要原因ꎮ 此外ꎬ蔗糖可影响植物体内生长素

合成ꎬ对生长素的运输和信号传导有诱导作用

(Ｓｔｏｋｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 而生长素是列当科根部半

寄生 植 物 吸 器 发 生 和 分 化 过 程 的 重 要 激 素

( Ｔｏｍｉｌｏｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｉｓｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ
Ｗａｋａｔａｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 由此我们推测ꎬ蔗糖可能

通过影响生长素的合成、运输和信号传导而调控

吸器的发生和分化ꎮ
３.２ 蔗糖对两种根部半寄生植物吸器发生的影响

不同于吸器诱导物 ＤＭＢＱ
ＤＭＢＱ 是一种具有高效诱导能力的醌类化合

物ꎬ被广泛应用于多种根部半寄生植物的吸器诱

导试验(Ｙｏｄｅｒꎬ １９９７ꎻ Ｉｓｈｉｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎬ Ｇｏｙｅｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 本研究中ꎬＤＭＢＱ 诱导 ２ ｄ 就能使松

蒿和甘肃马先蒿产生吸器ꎬ这与 Ｉｓｈｉｄａ 等(２０１６)
的研究结果一致ꎮ 诱导时间影响根部半寄生植物

吸器发生(Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 随着诱导时间的

增加ꎬ两种根部半寄生植物吸器发生率和吸器数

虽然均有增加ꎬ但与 ＤＭＢＱ 相比ꎬ蔗糖诱导 ２ ｄ 不

能使松蒿产生吸器ꎬ说明蔗糖发挥吸器诱导作用

的时间长于 ＤＭＢＱꎮ 因此ꎬ今后在开展蔗糖诱导吸

器发生的相关试验中ꎬ应适当延长诱导时间ꎮ
３.３ 两种根部半寄生植物吸器发生对蔗糖浓度的

响应不一致

高浓度蔗糖处理时植株会出现胁迫反应ꎬ其
中花青素积累是胁迫表现之一(王立光等ꎬ２０１９)ꎮ
本研究中ꎬ松蒿在蔗糖浓度为 ４％时便积累花青

素ꎬ而甘肃马先蒿在 ８％时才会有花青素的积累ꎬ
说明不同植物对蔗糖的耐受能力存在差异(赵长

星和刘成连ꎬ２００１)ꎮ 虽然有关蔗糖对寄生植物吸

器发生影响的研究较少ꎬ但在其他植物的研究中

已经明确了蔗糖影响植物生长发育的作用机制ꎮ
蔗糖可作为信号分子调控大麦的果聚糖合成

(Ｎａｇａｒａｊ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)以及拟南芥花青素合成过程

(Ｓｏｌｆａｎｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 此外ꎬ蔗糖还可以充当

渗透压 调 节 剂 影 响 拟 南 芥 侧 根 形 成 ( Ｄｅａｋ ＆
Ｍａｌａｍｙꎬ ２００５)ꎮ 然而ꎬ由于蔗糖是作为信号分子

还是作为渗透压调节剂来影响根部半寄生植物吸

器发生尚不清楚ꎬ因此进一步的研究将有利于阐

明该问题ꎮ
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