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摘要: 为探明苗龄、光照强度和施氮量对水稻主要防御酶活性的影响及其与抗褐飞虱的关系，分别就苗龄、光照

强度和施氮量等因子对不同抗褐飞虱水稻品种苯丙氨酸解氨酶 ( PAL) 、多酚氧化酶 ( PPO) 和过氧化物酶 ( POD)

活性的影响进行研究。结果表明: IＲ56、Ptb33 和 570011 对褐飞虱生物型 II 的抗性与 PAL 和 PPO 活性密切相关，

ＲHT 对 II 型的抗性与 PAL、PPO 和 POD 活性密切相关，ＲP1976-18-6-4-2 对 II 型的抗性与 PAL 活性密切相关，

570011 对 II 型的抗性与 PAL 和 PPO 活性密切相关; IＲ56 对褐飞虱孟加拉型的抗性与 PAL、PPO 和 POD 活性密切

相关，Ｒathu Heenati ( ＲHT) 和 ＲP1976-18-6-4-2 对孟加拉型的抗性与与 PPO 密切相关，570011 对孟加拉型的抗性

与 POD 活性密切相关。苗龄、光照强度和施氮量的单独作用或交互作用对不同水稻中防御酶活性有明显影响，但

品种不同，其影响程度也不同。苗龄、光照强度和施氮量单独或是交互作用显著影响 IＲ56 中 PAL 和 PPO、ＲHT 和

ＲP1976-18-6-4-2 中 PPO、Ptb33 中 POD 及 570011 中 PAL 和 POD 的活性，苗龄显著影响 IＲ56 和 ＲP1976-18-6-4-2 中

POD 的活性，光照强度和施氮量单独或交互作用显著影响 ＲHT 和 ＲP1976-18-6-4-2 中 PAL 的活性，施氮量显著影

响 ＲHT 中 POD 的活性，光照强度显著影响 Ptb33 中 PAL 的活性; 苗龄和光照强度单独或交互作用显著影响 570011
中 PPO 的活性。
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Abstract: In order to clarify the effect of seedling stage，light intensity and N application rate on the
activities of defensive enzymes of rice and relationship with the resistance to brown planthopper ( Nilaparvata
lugens) ，the activities of phenylalnine ammonialyase ( PAL) ，polyphenol oxidase ( PPO) and peroxidase
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( POD) in different rice varieties were studied after treated with different seedling stage，light intensity and
nitrogen ( N) application levels. The results showed that the resistance of IＲ56，Ptb33 and 570011 to BPH
biotype II was closely related with the activities of PAL and PPO，ＲHT to BPH biotype II was related with
the activities of PAL，PPO and POD，ＲP1976-18-6-4-2 to BPH biotype II was related with the activities of
PAL，and 570011 to BPH biotype II was related with the activities of PAL and PPO. The resistance of IＲ56
to BPH biotype Bangladesh was closely related with the activities of PAL，PPO and POD，resistance of ＲHT
and ＲP1976-18-6-4-2 to BPH biotype Bangladesh was closely related with the activity of PPO and resistance
of 570011 to BPH biotype Bangladesh was closely related with the activities of POD. The separate action or
interaction effect of seedling stage，light intensity and N application rate on activities of defensive enzymes
in rice was obviously，and effect degree different in different varieties. The separate action or interaction
influence of seedling stage，light intensity and N application rate on PAL and PPO activity of IＲ56，PPO
activity of ＲHT and ＲP1976-18-6-4-2，POD activity of Ptb33 and PAL and POD activity of 570011 was
significantly. POD activity of IＲ56 and ＲP1976-18-6-4-2 only significantly affected by seedling stage. The
separate action or interaction effect of light intensity and N application rate on PAL activity of ＲHT and
ＲP1976-18-6-4-2 was obviously. POD activity of ＲHT affected by N application rate and PAL activity of
Ptb33 affected by light intensity was significantly. PPO activity of 570011 affected by seedling stage and
light intensity separate action or interaction was obviously.
Key words: Seedling stage; light intensity; N application rate; insect-resistant rice; defensive enzyme;

brown planthopper

在植物与昆虫长期协同进化过程中，形成了

许多适应及防御机制。过氧化物酶 ( POD) 和过

氧化氢酶 ( CAT) 等是植物体内重要的保护性酶

系，多 酚 氧 化 酶 ( PPO ) 和 苯 丙 氨 酸 解 氨 酶

( PAL) 等是植物体内主要防御性酶系，这些蛋白

酶 的 活 性 与 植 物 抗 虫 性 密 切 相 关 ( Krishnan ＆
Kodrík，2006; Huang et al. ，2007; 史瑞等，2008;

常金华等，2008; 严善春等，2011; 张金等，2014) 。
PAL、PPO 和 POD 活性的激活是植物细胞应对生

物或非生物胁迫的一种响应，在植物抗逆反应中

起着十分重要的作用 ( 段灿星等，2012; 严俊鑫等，

2013; 张凯等，2014; 冯定邦等，2015) ，是植物防

御次生物质生成过程中的关键酶 ( Mauch-Mani ＆
Slusarenkl，1996; 鲁艺芳等，2012) 。

褐飞虱是我国及亚洲国家当前水稻上主要的

迁飞性害虫，该虫通过吸食水稻汁液、产卵为害

及传播水稻病害 3 种方式为害水稻，导致稻株生

长缓慢，产量损失，严重时造成 “穿顶”，严重威

胁我国粮食生产安全。抗虫品种的利用是控制褐

飞虱最为经济有效的措施。但水稻抗虫性易受自

身生育期 ( 苗龄) 土壤肥力、栽培措施、生物因

素等因素影响，有研究表明，苗龄、光照强度和

施氮量对水稻品种抗褐飞虱有显著影响，苗龄过

小、过度遮光或偏施氮肥均导致抗虫水稻品种对

褐飞虱的抗性下降，甚至丧失，加速稻株死亡 ( 刘

春茂和吴荣宗，1992; 吴碧球等，2004，2009; 黄凤

宽等，2005) 。而植物中与抗虫性关系密切的防御

酶 PAL、PPO 和保护性酶 POD 也易受光照、温度、
水分等许多因子的影响 ( 杨振国和侯凤莲，1997) ，

研究发现光一方面可以启动和激活玉米叶片 PAL
活性，另一方面可以促进 PAL I 的合成; 低光条件

下可以提高满江红耐荫品系生物量与体内 PPO 活

性，使其抵御病虫入侵能力提高，保护生理代谢

功能不被破坏，从而保持了较正常的生长能力 ( 唐

龙飞等，1999 ) ; 不同氮、磷施肥处 理 对 红 三 叶

PAL 活性的影响极其显著 ( 狄浩等，2013 ) ，施硅

肥可提高棉花 PPO 和 PAL 的活性，降低 POD 活性

( 李卫东和周泉佚，2015 ) ; 灰飞虱为害后，抗感

水稻植株体内的 PAL 和 POD 活性随灰飞虱取食时

间延长而显著升高，PPO 活性则表现先升后降趋

势，但在抗虫品种 Mudgo 中 3 种防御酶活性明显

高于感虫品种 ( 段灿星等，2012 ) 。但关于气候变

化、土壤肥力、栽培措施、生物因素等对抗褐飞

虱水稻植株内防御酶影响的研究多集中在虫害影

响方面 ( 陈建明等，2003; 张金锋和薛庆中，2004;

刘欲强等，2005 ) ，而苗龄、光照强度和施氮量对

抗褐飞虱水稻品种内 PAL、PPO 和 POD 活性的影

响，尚未见报道。本文采用均匀设计法研究在不
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同苗龄、光照强度和施氮量条件下，水稻品种对

褐飞虱的抗性表现及水稻植株内防御酶 PAL、PPO
和 POD 活性的变化，旨在明确苗龄、光照强度和

施氮量对抗虫水稻品种防御酶活性的影响及其与

抗褐飞虱的关系，以期为抗褐飞虱育种提供稳定

性好的亲本，并为褐飞虱防控提供科学依据。

1 材料与方法

1. 1 材料

供试水稻品种: 感虫品种 TN1，选择经苗期抗

虫性鉴定的抗褐飞虱褐飞虱生物型Ⅱ和孟加拉型

水稻品种为 IＲ56、ＲHT、Ptb33、ＲP1976-18-6-4-2
和 570011。其 中，对 褐 飞 虱 生 物 型Ⅱ的 抗 性，

IＲ56、ＲHT、Ptb33、ＲP1976-18-6-4-2、570011 分

别表现为中抗、抗、抗、抗、抗、抗; 对褐飞虱

孟加 拉 型 的 抗 性， IＲ56、ＲHT、Ptb33、ＲP1976-
18-6-4-2、570011 分别表现为中抗、中抗、中抗、
抗、中抗、抗。上述供试品种中仅 570011 来源于

广西品 种 资 源，其 余 品 种 均 来 自 于 国 际 水 稻 研

究所。
供试虫源: 褐飞虱为广西南宁田间采集怀卵

雌成虫进行个体培养建立种群，然后分别用含不

同抗性基因的褐飞虱鉴别品种进行苗期抗性测定，

根据鉴别品种的抗性表现确定褐飞虱的生物型，

将分离的褐飞虱生物 II 和孟加拉型分别在 Mudgo
和 IＲ36 上饲养扩繁 8 代后再进行试验。

试剂: PAL、PPO、POD 试剂盒，苏州科铭生

物技术有限公司生产。
仪器: TES-1339 照度计，台湾泰仕电子工业

股份有限公司; TGL-16 台式高速冷冻离心机，湘

仪离心机仪器有限公司; UV-5800 紫外可见分光光

度计，上海元析仪器有限公司。

1. 2 试验设计

本研究采用均匀设计法研究苗龄 ( A) 、光照

强度 ( B) 和施氮量 ( C) 3 个因子对抗褐飞虱水

稻品种营养物质的影响。所选因子及水平见表 1。
本试验中 A 因子设 3 个水平: 8 d、13 d、18 d。B
因子设 3 个水平: 0 层纱网遮光 ( 未遮光，自然光

照强度) 、2 层纱网遮光、4 层纱网遮光; 后 2 个

水平的 光 照 强 度 分 别 为 自 然 光 强 的 50. 33% 和

27. 38%。C 因子设 3 个水平: 未施肥 ( 0 Kg /hm2

尿素) 、225 Kg /hm2 尿素、450 Kg /hm2 尿素 ( 氮

肥含氮量为 46. 4%，广西河池化工股份有限公司

生产) 。试验设计采用 U6 ( 63 ) ，见表 2。
1. 3 水稻品种抗褐飞虱鉴定

本试验于 2014 年 6 － 9 月在广西农业科学院植

物保护研究所玻璃网室进行。按表 2 的试验方案

实施。将供试水稻品种分期播于铝托 ( 52 cm ×
36. 5 cm ×6. 5 cm) 内，每盆播 12 行，每品种播两

行，每行留 20 苗。每试验处理播 10 盆。当苗龄达

到试验要求时，提前 1 d 施肥，第二天按每苗接入

褐飞虱生物型 II 和孟加拉型 1 － 2 龄若虫 5 头，然

后进行遮光处理。待感虫对照 TN1 枯萎后 7 － 10 d
参照国际使用统一标准进行逐株定级，最后计算

各品种的平均受害级别。
1. 4 防御酶活性测定

1. 4. 1 稻样采集

将供试水稻按照 1. 3 方法处理 7 d 时剪取心叶

以下第一、二叶鲜样，用蒸馏水擦洗，然后置于

－ 20℃冰箱内保存备用。
1. 4. 2 苯丙氨酸解氨酶 PAL 活性测定

称取 0. 1 g 稻叶鲜样，加入 1 mL 提取液进行

冰浴匀浆。10000 g 4℃离心 10 min，取上清液，置

冰上待测。按照苏州科铭生物技术有限公司生产

表 1 苗龄、光照强度和施氮量对水稻主要防御活性影响的水平设计

Table 1 Level design of effect of seedling stage，light intensity and N application rate on activity
of main defense enzyme in rice planting

水平

Level
苗龄 ( A)

Seedling stage ( d)

光照强度 ( B) Light intensity
( 纱网层数 Screen layers)

施氮量 ( C) ( kg /hm2 )

N application rate

1 8 0 0

2 13 2 225

3 18 4 450
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表 2 苗龄、光照强度和施氮量对水稻主要防御活性影响的 U6 ( 63 ) 水平试验方案

Table 2 U6 ( 63 ) test program of effect of seedling stage，light intensity and N application rate on activity of
main defense enzyme in rice planting

试验号

Test No.

苗龄 ( A) Seedling stage 光照强度 ( B) Light intensity 施氮量 ( C) N application rate

水平

Levels
播后天数

Days after sowing
水平

Levels
纱网层数

Screen layers
水平

Levels
量 ( kg /hm2 )

Application rate

1 1 8 2 2 3 450

2 2 13 4 0 6 450

3 3 18 6 4 2 225

4 4 8 1 0 5 225

5 5 13 3 4 1 0

6 6 18 5 2 4 0

的 PAL 试 剂 盒 说 明 依 次 加 入 试 剂，混 匀，静 置
10 min 后，用对 照 管 调 零 ( 以 不 加 样 本 为 对 照

管) ，在 290 nm 处记录测定吸光值 A。PAL 活性计

算公式如下:

PAL ( U /g 鲜重) = 反应总体积 ÷ 样本体积
÷ 反应时间 ÷ 0. 1 × A ÷ 样本鲜重 ( g /mL)

1. 4. 3 多酚氧化酶 PPO 活性测定

称取 0. 1 g 稻叶鲜样，加入 1 mL 提取液进行

冰浴匀浆。8000 g 4℃离心 10 min，取上清液，置

冰上待测。按照苏州科铭生物技术有限公司生产

的 PPO 试 剂 盒 说 明 依 次 加 入 试 剂，充 分 混 匀，

5000 g 常温离心 10 min，收集上清液，用蒸馏水

调零，煮沸样本为对照管，于 525 nm 处检测测定

管和对照管吸光度。PPO 活性计算公式如下:

PPO ( U /g 鲜重) = 反应总体积 ÷ 样本体积 ÷
反应时间 ÷ 0. 01 × Δ ( A 测定 － A 对照) ÷ 样本鲜

重 ( g /mL)

1. 4. 4 过氧化物酶 POD 活性测定

称取 0. 1 g 稻叶鲜样，加入 1 mL 提取液进行

冰浴匀浆。8000 g 4℃离心 10 min，取上清液，置

冰上待测。按照苏州科铭生物技术有限公司生产

的 POD 试剂盒说明依次加入试剂，然后加入样本

后立即混匀并计时，记录 470 nm 处 30 s 时的吸光

值 A1 和 1 min 30 s 后的吸光值 A2。计算 ΔA =
A2 － A1。POD 活性计算公式如下:

PPO ( U /g 鲜重) = 反应总体积 ÷ 样本体积 ÷
0. 01 × ΔA ÷ 样本质量 ( g /mL)

1. 5 数据处理

采用 Microsoft Excel 和 SPSS 15. 0 软件处理数

据，并用 Duncan 新复极差法进行差异显著性比较
( α = 0. 05) 。

2 结果与分析

2. 1 苗龄、光照强度和施氮量影响下水稻品种防

御酶活性与其抗褐飞虱关系

将均匀设计试验中各水稻品种防御酶活性及

受害级别的试验数据进行二项式逐步回归，得到

不同水稻品种受害级别 ( Y) 与苯丙氨酸解氨酶

PAL ( A) 、多酚氧化酶 PPO ( B ) 和过氧化物酶

POD ( C) 的回归关系式，通过对回归模型进行检

验，检验达到显著或极显著水平的模型 ( 表 3 ) 。
模型的检验结果如表 4。由表 4 可知，模型 ( 1) －
模型 ( 9) 各因素均达显著或极显著水平。因而采

用模型 ( 1) － ( 9) 可以很好地描述稻株中防御酶

活性变化与 IＲ56、ＲHT、Ptb33、ＲP1976-18-6-4-2
和 570011 抗褐飞虱生物型 II 和孟加拉型的关系。

在苗龄、光照强度和施氮量的影响下，模型

( 1) 可知，IＲ56 受褐飞虱生物型Ⅱ为害的受害级

别与 PAL 和 PPO 单独作用极显著负相关，与两者

交互作用极显著正相关，即 IＲ56 对褐飞虱生物型

Ⅱ的抗性与 PAL 和 PPO 单独作用极显著负相关，

与两者交互作用极显著负相关。模型 ( 2 ) 可知，

ＲHT 受褐飞虱生物型Ⅱ为害的受害级别与 PAL、
POD 和 PPO 平方项单独作 用 极 显 著 正 相 关，与

POD 平方项作用极显著负相关，即 ＲHT 对褐飞虱

生物型Ⅱ的抗性与 POD、PAL 和 PPO 平方项单独

作用极显著负相关，与 POD 平方项作用极显著正

相关。模型 ( 3 ) 可知，Ptb33 受褐飞虱生物型Ⅱ
为害的受害级别与 PPO 单独作用极显著负相关，

与 PAL 和 PPO 交互作用极显著正相关，即 Ptb33
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对褐飞虱生物型Ⅱ的抗性与 PPO 单独作用极显著

正相关，与 PAL 和 PPO 交互作用极显著负相关。
模型 ( 4) 可知，ＲP1976-18-6-4-2 受褐飞虱生物型

Ⅱ为害的受害级别与 PAL 单独作用显著正相关，

即 ＲP1976-18-6-4-2 对褐飞虱生物型Ⅱ的抗性仅与

PAL 单 独 作 用 显 著 负 相 关。模 型 ( 5 ) 可 知，

570011 受褐飞虱生物型Ⅱ为害的受害级别与 PAL
单独作用极显著正相关，与 PPO 单独作用显著负

相关，即 570011 对褐飞虱生物型Ⅱ的抗性与 PAL
单独作用极显著负相关，与 PPO 单独作用显著正

相关。模型 ( 6) 可知，IＲ56 受褐飞虱孟加拉型为

害的受害级别与 PAL 单独作用负相关，与 PPO 和

POD 单独作用显著或极显著正相关，即 IＲ56 对褐

飞虱孟加拉型的抗性与 PAL 单独作用显著正相关，

与 PPO 和 POD 单独作用显著或极显著负相关。模

型 ( 7) 可知，ＲHT 受褐飞虱孟加拉型为害的受害

级别与 PPO 单独作用极显著负相关，即 ＲHT 对褐

飞虱孟加拉型的抗性仅与 PPO 单独作用极显著正

相关。模型 ( 8) 可知，ＲP1976-18-6-4-2 受褐飞虱

孟加拉型为害的受害级别与 PPO 单独作用显著正

相关，与 PPO 平方项作用显著负相关，即 ＲP1976-
18-6-4-2 对褐飞虱孟加拉型的抗性与 PPO 单独作用

显著负相关，与 PPO 平方项作用显著正相关。模

型 ( 9) 可知，570011 受褐飞虱孟加拉型为害的受

害级别与 POD 单独作用极显著正相关，与 POD 平

方项作用极显著负相关，即 570011 对褐飞虱孟加

拉型的抗性与 POD 单独作用极显著负相关，与

POD 平方项作用极显著正相关。
2. 2 苗龄、光照强度、施氮量对水稻品种防御酶

活性的影响

苗龄、光照强度和施氮量对水稻品种中苯丙

氨酸解氨酶 ( PAL) 、多酚氧化酶 ( PPO) 和过氧

化物酶 ( POD) 活性有影响，但影响程度因处理

水平和 品 种 而 异 ( 见 表 5 ) 。由 表 5 可 知，TN1
PAL 活 性 在 试 验 号 2 ( 13 d 苗 龄、未 遮 光、
450 kg /hm2 ) 最高，显著高于其余试验号; 在试

验号 4 ( 8 d 苗龄、未遮光、225 kg /hm2 ) 最低，

但与试验号 5 ( 13 d 苗龄、4 层纱网遮光、未施

氮) 差异不显著。TN1 PPO 活性在试验号 4 最高，

但与试验号 6 ( 18 d 苗龄、2 层纱网遮光、未施

氮) 差异不显著; 在试验号 1 ( 8 d 苗龄、2 层纱

网遮光、450 kg /hm2 ) 最低，仅显著低于试验号

4、5 和 6。TN1 POD 活性在试验号 1 最高，显著

高于试验号 4 和 6; 在试验号 6 最低，但仅显著低

于试验号 1。
IＲ56 PAL 活性在试验号 5 最高，但仅显著高

于试验号 2; 在试验号 2 最低，但仅显著低于试验

号 5。IＲ56 PPO 活性在试验号 5 最高，显著高于其

余试验号; 在试验号 2 最低，显著低于其余试验

号。IＲ56 POD 活性在试验号 1 最高，显著高于试

验号 2、3、5 和 6; 在试验号 6 最低，但与试验号

5 差异不显著。

表 3 水稻品种防御酶活性与其受害级别关系

Table 3 Ｒelationship between the defense enzyme activity of rice varieties and damaged level

品种 Variety 回归模型 Ｒegression model 模型编号 Model No.

褐飞虱生物型Ⅱ BPH biotype Ⅱ

IＲ56 Y = 334899. 6004 － 11671. 2330 A － 1101. 0973 B + 47. 1844 AB ( 1)

ＲHT Y = － 23. 1386 + 0. 1625 C + 0. 0004 A2 + 0. 0000007 B2 － 0. 0002 C2 ( 2)

Ptb33 Y = 9. 4884 － 0. 0812 B + 0. 0019 AB ( 3)

ＲP1976-18-6-4-2 Y = － 4. 2138 + 0. 2953 A ( 4)

570011 Y = － 1. 5340 + 0. 2221 A － 0. 0046 B ( 5)

褐飞虱孟加拉型 BPH biotype Bangladesh

IＲ56 Y = 14. 3489 － 0. 2465 A + 0. 0053 B + 0. 0047 C ( 6)

ＲHT Y = 9. 4060 － 0. 0066 B ( 7)

ＲP1976-18-6-4-2 Y = 4. 8264 + 0. 0180 B － 0. 00001 B2 ( 8)

570011 Y = － 5. 6499 + 0. 0608 C － 0. 00006 C2 ( 9)
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表 4 模型的检验结果

Table 4 Inspection result of model

模型

编号

Model
No.

偏相关系数 r
Coefficient
of partial
correlation

t 检验值

T-value test

显著水平 P
Significance

level

相关系数 Ｒ
Correlation

index

F 值

F-values

显著水平 P
Significance

level

剩余

标准差 S
Ｒesidual
standard
deviation

调整后

相关系数 Ｒa
Adjusted
correlation
index

( 1) r ( y，A) = － 0. 9911 10. 5018 0. 0018 0. 9998 1554. 2793 0. 0006 4773. 6556 0. 9995

r ( y，B) = － 0. 9874 8. 8119 0. 0031

r ( y，AB) = 0. 9964 16. 7325 0. 0005

( 2) r ( y，C) = 0. 9999 95. 5378 0. 0001 1. 0000 15288. 0653 0. 0061 0. 0222 1. 0000

r ( y，A2 ) = 0. 9957 10. 7578 0. 0085

r ( y，B2 ) = 0. 9960 11. 1591 0. 0079

r ( y，C2 ) = － 0. 9999 82. 1087 0. 0001

( 3) r ( y，B) = － 0. 9420 4. 8633 0. 0083 0. 9602 17. 7147 0. 0218 0. 9666 0. 9327

r ( y，AB) = 0. 9385 4. 7059 0. 0093

( 4) r ( y，A) = 0. 8490 3. 2140 0. 0236 0. 8490 10. 3299 0. 0325 1. 5357 0. 8069

( 5) r ( y，A) = 0. 9985 31. 2868 0. 0001 0. 9987 597. 4462 0. 0001 0. 1600 0. 9979

r ( y，B) = － 0. 9146 3. 9179 0. 0173

( 6) r ( y，A) = － 0. 9694 5. 5826 0. 0113 0. 9874 25. 9705 0. 0373 0. 1861 0. 9682

r ( y，B) = 0. 9691 5. 5549 0. 0115

r ( y，C) = 0. 9844 7. 9021 0. 0042

( 7) r ( y，B) = － 0. 9434 5. 6880 0. 0023 0. 9434 32. 3529 0. 0047 0. 6800 0. 9287

( 8) r ( y，B) = 0. 9206 4. 0845 0. 0150 0. 9328 10. 0535 0. 0468 0. 8911 0. 8852

r ( y，B2 ) = － 0. 8966 3. 5073 0. 0247

( 9) r ( y，C) = 0. 9866 10. 4824 0. 0005 0. 9913 84. 8807 0. 0023 0. 4507 0. 9854

r ( y，C2 ) = － 0. 9813 8. 8285 0. 0009

ＲHT PAL 活性在试验号 1 最高，但仅显著高

于活性最低的试验号 4，在试验号 2、3、5 和 6 间

的活性差异不显著。ＲHT PPO 活性在试验号 6 最

高，显著高于其余试验号; 在试验号 3 最低，显

著低于其余试验号，且各试验号间均差异显著。
ＲHT POD 活性在试验号 4 最高，显著高于试验号

3、5 和 6; 在试验号 5 最低，但与试验号 6 和 3 差

异不显著。
Ptb33 PAL 活性在所有试验号间差异均不显

著。Ptb33 PPO 活性在试验号 6 最高，显著高于其

余试验号; 在试验号 2 最低，显著低于试验号 1、
4、5 和 6，而与试验号 3 差异不显著。Ptb33 POD
活性在试验号 1 最高，但与试验号 3 和 4 差异不显

著; 在试 验 号 2 最 低，但 仅 显 著 低 于 试 验 号 1
和 4。

ＲP1976-18-6-4-2 PAL 活性在试验号 3 最 高，

显著高于其余试验号; 在试验号 2 最低，显著低

于其余试验号。ＲP1976-18-6-4-2 PPO 活性在试验

号 2 最高，显著高于其余试验号; 在试验号 6 最

低，显著低于试验号 1、2、3、4，但与试验号 5
差异不显著。ＲP1976-18-6-4-2 POD 活性在试验号 4
最高，显著高于试验号 2、3、5 和 6，而与试验号

1 差异不显著; 在试验号 5 最低，但与试验号 2 和

6 差异不显著。
570011 PAL 活性在试验号 1 最高，显著高于

试验号 2、4、5 和 6，而与试验号 3 差异不显著;
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表 5 苗龄、光照强度和施氮量对水稻防御酶活性的影响 ( U/g)

Table 5 Effect of seedling stage，light intensity and N application rate on defense enzyme activity of rice

水稻品种

Ｒice variety
试验号

Test No.
苯丙氨酸解氨酶 ( PAL)

Phenylalnine ammonialyase
多酚氧化酶 ( PPO)

Polyphenol oxidase
过氧化物酶 ( POD)

Peroxidase

TN1 1 24. 86 ± 1. 08 c 153. 87 ± 7. 13 c 499. 69 ± 21. 39 a

2 45. 98 ± 2. 62 a 178. 08 ± 13. 06 bc 364. 90 ± 42. 95 ab

3 37. 29 ± 2. 60 b 214. 67 ± 7. 58 bc 316. 75 ± 19. 845 ab

4 24. 95 ± 1. 08 c 485. 09 ± 74. 49 a 282. 90 ± 118. 64 b

5 25. 53 ± 1. 07 c 282. 13 ± 21. 72 b 372. 30 ± 12. 68 ab

6 35. 99 ± 3. 43 b 428. 08 ± 2. 63 a 231. 44 ± 23. 04 b

IＲ56 1 37. 22 ± 3. 33 ab 224. 24 ± 7. 76 cd 554. 45 ± 57. 70 a

2 29. 04 ± 3. 71 b 18. 32 ± 1. 90 e 346. 62 ± 30. 25 b

3 35. 14 ± 4. 60 ab 319. 17 ± 15. 62 b 299. 92 ± 26. 98 b

4 35. 95 ± 1. 69 ab 214. 45 ± 34. 68 d 515. 45 ± 7. 99 a

5 41. 91 ± 7. 88 a 633. 87 ± 4. 80 a 279. 16 ± 22. 92 bc

6 38. 09 ± 0. 45 ab 268. 69 ± 6. 66 c 152. 05 ± 55. 83 c

ＲHT 1 36. 93 ± 8. 04 a 116. 93 ± 7. 36 e 420. 87 ± 11. 64 a

2 30. 94 ± 0. 17 ab 227. 76 ± 6. 61 c 378. 81 ± 46. 78 ab

3 28. 65 ± 2. 29 ab 44. 61 ± 2. 10 f 304. 29 ± 35. 29 bc

4 20. 45 ± 1. 32 b 189. 17 ± 18. 46 d 432. 47 ± 28. 38 a

5 27. 96 ± 2. 40 ab 369. 28 ± 8. 19 b 226. 73 ± 8. 17 c

6 26. 79 ± 1. 28 ab 774. 64 ± 3. 50 a 237. 48 ± 16. 95 c

Ptb33 1 39. 81 ± 2. 65 a 175. 52 ± 3. 50 c 481. 55 ± 14. 41 a

2 32. 06 ± 1. 32 a 5. 73 ± 1. 40 d 187. 22 ± 33. 76 c

3 33. 20 ± 6. 85 a 46. 91 ± 12. 38 d 350. 78 ± 61. 53 b

4 31. 70 ± 1. 62 a 139. 68 ± 16. 28 c 385. 30 ± 49. 19 ab

5 31. 73 ± 3. 36 a 297. 01 ± 32. 72 b 221. 72 ± 12. 52 c

6 41. 29 ± 2. 35 a 1536. 40 ± 43. 04 a 239. 29 ± 14. 81 c

ＲP1976-18-6-4-2 1 37. 40 ± 3. 00 b 258. 03 ± 5. 01 c 458. 91 ± 33. 07 a

2 24. 84 ± 1. 62 df 1038. 75 ± 58. 18a 303. 06 ± 18. 371 bc

3 45. 93 ± 1. 59 a 225. 09 ± 12. 05 c 336. 94 ± 28. 14 b

4 29. 53 ± 1. 39 cd 386. 05 ± 57. 65 b 478. 89 ± 32. 09 a

5 29. 53 ± 1. 40 cde 101. 76 ± 13. 44 d 218. 02 ± 19. 09 c

6 31. 50 ± 1. 35 c 4. 11 ± 1. 15 d 266. 77 ± 61. 89 bc

570011 1 50. 34 ± 4. 42 a 138. 40 ± 17. 09 b 690. 45 ± 52. 88 a

2 23. 15 ± 0. 70 b 37. 89 ± 4. 61cd 347. 66 ± 13. 77 b

3 45. 00 ± 1. 48 a 129. 96 ± 25. 33 b 364. 07 ± 31. 15 b

4 25. 33 ± 1. 34 b 78. 96 ± 11. 75 c 361. 26 ± 26. 24 b

5 23. 76 ± 0. 32 b 9. 44 ± 2. 02 d 196. 66 ± 13. 35 c

6 29. 01 ± 0. 97 b 203. 31 ± 0. 94 a 179. 68 ± 28. 50 c

注: 同列 平 均 数 后 字 母 相 同 者 表 示 未 达 0. 05 显 著 水 平。Note: Same-column means followed by the same letter are not
significantly different at the 0. 05 levels.
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在试验号 2 最低，但仅显著低于试验号 1 和 3。
570011 PPO 活性在试验号 6 最高，显著高于其余

试验号; 在试验号 5 最低，显著低于试验号 1、3、
4 和 6，而与试验号 2 差异不显著。570011 POD 活

性在试验号 1 最高，显著高于其余试验号，在试

验号 6 最低，但与试验号 5 差异不显著。
2. 3 苗龄、光照强度、施氮量对水稻品种防御酶

活性的影响及其相关性分析

对表 5 不同水稻品种中防御性酶活性的试验

数据进 行 二 项 式 逐 步 回 归，得 到 不 同 水 稻 品 种

PAL、PPO 和 POD 活性 ( Y) 与苗龄 ( A) 、光照

强度 ( B) 、施氮量 ( C) 的回归关系式，通过对

回归模型进行检验，检验达到显著或极显著水平

的模型 ( 表 6 ) 。模型的检验结果如表 7。由表 7
可知，模型 ( 1) —模型 ( 17 ) 各因素均达显著或

极显著水平。因而采用模型 ( 1 ) —模型 ( 17 ) 可

以很好地描述苗龄、光照强度和施氮量对 TN1、
IＲ56、ＲHT、Ptb33、ＲP1976-18-6-4-2 和 570011 中

PAL、PPO 和 POD 活性的影响。

表 6 苗龄、光照强度、施氮量与不同水稻品种防御酶活性的关系

Table 6 Ｒelationship among defense enzyme activity of rice and seedling stage，light intensity and N application rate

品种 Variety 回归模型 Ｒegression model 模型编号 Model No.

PAL

TN1 Y = － 1. 2369 + 2. 0664 A + 0. 5702 C + 0. 0084 AC － 0. 1587 BC ( 1)

IＲ56 Y = 44. 6701 － 0. 6401 A + 3. 547 9B － 0. 2424 C － 0. 5374 B2 ( 2)

ＲHT Y = 18. 7024 + 5. 5143 B + 0. 0124 C2 ( 3)

Ptb33 Y = 33. 6887 + 8. 0478 B － 2. 0248 B2 ( 4)

ＲP1976-18-6-4-2 Y = 30. 5472 － 0. 0121 C2 + 0. 2418 BC ( 5)

570011 Y = 26. 2962 + 3. 2959 B － 0. 9801 B2 － 0. 0081 AC + 0. 3891 BC ( 6)

PPO

TN1 Y = 570. 7118 － 4. 9471 A + 4. 7830 C － 13. 8925 B2 － 0. 5206 C2 ( 7)

IＲ56 Y = 297. 9944 + 30. 5966 B + 33. 6275 B2 － 6. 2219 AB － 0. 7122 AC ( 8)

ＲHT Y = － 724. 7099 + 83. 4634 A + 51. 4539 C － 4. 3055 AC － 5. 6557 BC ( 9)

ＲP1976-18-6-4-2 Y = － 116. 1790 + 43. 6417 A － 2. 0615 A2 + 2. 3973 AC － 7. 0166 BC ( 10)

570011 Y = 135. 9552 － 0. 5984 A2 － 38. 8996 B2 + 11. 3911 AB ( 11)

POD

TN1 Y = 261. 6115 + 74. 8056 B － 0. 2492 A2 + 0. 1636 C2 － 2. 7833 AB ( 12)

IＲ56 Y = 759. 5975 － 30. 8966 A ( 13)

ＲHT Y = 249. 5777 + 5. 5911 C ( 14)

Ptb33 Y = 1204. 7051 － 140. 9600 A + 4. 8238 A2 + 2. 1282 B2 + 1. 4474 BC ( 15)

ＲP1976-18-6-4-2 Y = 1321. 6154 － 146. 5384 A + 4. 9936 A2 ( 16)

570011 Y = 240. 4627 － 3. 3754 A + 17. 5759 C － 0. 967 AC + 3. 0202 BC ( 17)

模型 ( 1) 可见，TN1 PAL 活性与苗龄和施氮

量单独作用及两者间交互作用显著或极显著正相

关，与光照强度和施氮量交互作用极显著负相关。
模型 ( 2) 可见，IＲ56 PAL 活性与苗龄和施氮量

单独作用及光照强度平方项作用极显著负相关，

与光照强度单独作用极显著正相关。模型 ( 3) 可

见，ＲHT PAL 活性与光照强度单独作用及施氮量

平方项作用显著或极显著正相关。模型 ( 4 ) 可

见，Ptb33 PAL 活性与光照强度单独作用极显著正

相关，与光照强度平方项作用极显著负相关。模

型 ( 5) 可见，ＲP1976-18-6-4-2 PAL 活性与施氮量

平方项作用极显著负相关，与光照强度和施氮量
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表 7 模型的检验结果

Table 7 Inspection result of model

模型

编号

Model
No.

偏相关系数 r
Coefficient
of partial
correlation

t 检验值

T-value test

显著水平 P
Significance

level

相关系数 Ｒ
Correlation

index

F 值

F-values

显著水平 P
Significance

level

剩余

标准差 S
Ｒesidual
standard
deviation

调整后

相关系数 Ｒa
Adjusted
correlation
index

( 1) r ( Y，A) = 0. 9999 60. 5348 0. 0003 1. 0000 4157. 4697 0. 0116 0. 1513 0. 9999

r ( Y，C) = 0. 9990 22. 2465 0. 0020

r ( Y，AC) = 0. 9772 4. 6066 0. 0440

r ( Y，BC) = － 0. 9999 60. 2789 0. 0003

( 2) r ( Y，A) = － 0. 9999 72. 4481 0. 0002 1. 0000 4310. 2615 0. 0114 0. 0721 0. 9999

r ( Y，B) = 0. 9998 53. 5713 0. 0003

r ( Y，C) = － 0. 9999 82. 3495 0. 0001

r ( Y，B2 ) = － 0. 9996 34. 4248 0. 0008

( 3) r ( Y，B) = 0. 9394 3. 8764 0. 0304 0. 9827 18. 7357 0. 0511 1. 5782 0. 9561

r ( Y，C2 ) = 0. 9764 6. 3887 0. 0078

( 4) r ( Y，B) = 0. 9998 53. 8367 0. 0003 0. 9999 1165. 2101 0. 0220 0. 1436 0. 9995

r ( Y，B2 ) = － 0. 9998 56. 3929 0. 0003

( 5) r ( Y，C2 ) = － 0. 9766 6. 4267 0. 0076 0. 9965 94. 3653 0. 0105 0. 9897 0. 9912

r ( Y，BC) = 0. 9958 15. 3740 0. 0006

( 6) r ( Y，B) = 0. 9994 29. 5336 0. 0011 1. 0000 28876. 7673 0. 0044 0. 0779 1. 0000

r ( Y，B2 ) = － 0. 9997 43. 5009 0. 0005

r ( Y，AC) = － 0. 9987 19. 8133 0. 0025

r ( Y，BC) = 1. 0000 179. 8778 0. 0001

( 7) r ( Y，A) = － 0. 9908 7. 3268 0. 0181 0. 9998 764. 9292 0. 0271 5. 5395 0. 9992

r ( Y，C) = 0. 9902 7. 0838 0. 0194

r ( Y，B2 ) = － 0. 9996 34. 2642 0. 0009

r ( Y，C2 ) = － 0. 9991 24. 0729 0. 0017

( 8) r ( Y，B) = 0. 9926 8. 1819 0. 0146 1. 0000 4399. 5410 0. 0113 3. 3944 0. 9999

r ( Y，B2 ) = 0. 9997 42. 668 0. 0005

r ( Y，AB) = － 0. 9996 36. 6187 0. 0007

r ( Y，AC) = － 0. 9999 66. 8356 0. 0002

( 9) r ( Y，A) = 0. 9993 26. 3844 0. 0014 0. 9997 438. 9423 0. 0358 14. 0201 0. 9986

r ( Y，C) = 0. 9989 21. 6622 0. 0021

r ( Y，AC) = － 0. 9992 25. 4632 0. 0015

r ( Y，BC) = － 0. 9991 23. 1734 0. 0019

( 10) r ( Y，A) = 0. 9898 6. 9325 0. 0202 1. 0000 5650. 3971 0. 0100 5. 4840 0. 9999

r ( Y，A2 ) = － 0. 9931 8. 4972 0. 0136
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续上表

模型

编号

Model
No.

偏相关系数 r
Coefficient
of partial
correlation

t 检验值

T-value test

显著水平 P
Significance

level

相关系数 Ｒ
Correlation

index

F 值

F-values

显著水平 P
Significance

level

剩余

标准差 S
Ｒesidual
standard
deviation

调整后

相关系数 Ｒa
Adjusted
correlation
index

r ( Y，AC) = 1. 0000 124. 9311 0. 0001

r ( Y，BC) = － 0. 9999 63. 4128 0. 0002

( 11) r ( Y，A2 ) = － 0. 9254 3. 4530 0. 0408 0. 9858 22. 9089 0. 0421 19. 0046 0. 9640

r ( Y，B2 ) = － 0. 9811 7. 1686 0. 0056

r ( Y，AB) = 0. 9775 6. 5578 0. 0072

( 12) r ( Y，B) = 0. 9984 17. 6874 0. 0032 0. 9999 991. 3343 0. 0238 3. 2780 0. 9994

r ( Y，A2 ) = － 0. 9935 8. 7518 0. 0128

r ( Y，C2 ) = 0. 9996 36. 6903 0. 0007

r ( Y，AB) = － 0. 9932 8. 544 0. 0134

( 13) r ( Y，A) = － 0. 9091 4. 3632 0. 0073 0. 9091 19. 0378 0. 0120 70. 8112 0. 8849

( 14) r ( Y，C) = 0. 8288 2. 9628 0. 0314 0. 8288 8. 7784 0. 0414 56. 6121 0. 7802

( 15) r ( Y，A) = － 1. 0000 124. 3153 0. 0001 1. 0000 18041. 7638 0. 0056 0. 9463 1. 0000

r ( Y，A2 ) = 1. 0000 113. 9842 0. 0001

r ( Y，B2 ) = 0. 9993 26. 9872 0. 0014

r ( Y，BC) = 0. 9999 76. 3585 0. 0002

( 16) r ( Y，A) = － 0. 8980 3. 5352 0. 0241 0. 9412 11. 6340 0. 0386 45. 7416 0. 8998

r ( Y，A2 ) = 0. 8464 3. 1515 0. 0076

( 17) r ( Y，A) = － 1. 0000 128. 3490 0. 0001 1. 0000 124999. 8125 0. 0021 0. 1166 1. 0000

r ( Y，C) = 1. 0000 890. 0525 0. 0001

r ( Y，AC) = － 1. 0000 686. 2422 0. 0001

r ( Y，BC) = 1. 0000 1488. 5094 0. 0001

交互作用极显著正相关。模型 ( 6 ) 可见，570011
PAL 活性与光照强度单独作用及光照强度和施氮

量交互作用极显著正相关，与光照强度平方项作

用及苗龄和施氮量交互作用极显著负相关。
由模型 ( 7) 可见，TN1 PPO 活性与苗龄单独

作用及光照强度和施氮量平方项作用显著或极显

著负相关，与施氮量单独作用显著正相关。模型

( 8) 可见，IＲ56 PPO 活性与光照强度单独及平方

项作用显著或极显著正相关，与苗龄和光照强度

及苗龄和施氮量的交互作用极显著负相关。模型

( 9) 可见，ＲHT PPO 活性与苗龄和施氮量的单独

作用极显著正相关，与苗龄和施氮量及光照强度

和施氮量的交互作用极显著负相关。模型 ( 10 )

可见，ＲP1976-18-6-4-2 PPO 活性与苗龄单独作用

及苗龄和施氮量交互作用显著或极显著正相关，

与苗龄平方项作用及光照强度和施氮量交互作用

显著或极显著负相关。模型 ( 11 ) 可见，570011
PPO 活性与苗龄和光照强度平方项作用显著或极

显著负相关，与苗龄和光照强度交互作用极显著

正相关。模型 ( 12 ) 可见，TN1 POD 活性与光照

强度单独作用及施氮量平方项作用极显著正相关，

与苗龄平方项作用及苗龄和光照强度交互作用显

著负相关。模型 ( 13) 可见，IＲ56 POD 活性仅与

苗龄单独作用极显著负相关。模型 ( 14 ) 可见，

ＲHT POD 活性仅与施氮量单独作用显著正相关。
模型 ( 15) 可见，Ptb33 POD 活性仅与苗龄单独作
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用显著负相关。模型 ( 16) 可见，ＲP1976-18-6-4-2
POD 活性与苗龄单独作用极显著负相关，与苗龄

平方 项 作 用 极 显 著 正 相 关。模 型 ( 17 ) 可 见，

570011 POD 活性与苗龄单独作用及苗龄和施氮量

交互作用极显著负相关，与施氮量单独作用及光

照强度和施氮量交互作用极显著正相关。

3 结论与讨论

PAL 、PPO 和 POD 是植物重要的防卫性酶，

与植物抗虫性关系密切 ( 庄炳昌等，1992; 李润植

等，1998) ，可作为植物抗虫育种的一个指标 ( 代

莉等，2003) 。PAL 是植物形成木质素、酚类等次

生代谢物质的关键酶 ( 李润植等，1998; 曾永三和

王振，1999) ; PPO 能够催化酚类化合物转化为更

高活性的醌类物质，将昆虫食物蛋白中必须氨基

酸烷 基 化， 阻 碍 昆 虫 营 养 的 利 用 ( Tscharntke
et al. ，2001) ，或与昆虫肠胃里的消化酶结合使酶

失活，减缓昆虫的生长发育并促使其死亡 ( 王曼玲

等，2005) ; POD 在由酚类物质聚合成木质素中起

着重要作用，高活性的 POD 有助于植物细胞壁的

强化，含丰富木质素的细胞壁对刺吸式害虫可产

生一定的取食障碍 ( 贾贞等，2004 ) 。本研究发现

IＲ56 对褐飞虱生物型Ⅱ的抗性与 PAL 和 PPO 活性

密切 相 关，对 孟 加 拉 型 的 抗 性 与 PAL、PPO 和

POD 活性密切相关; ＲHT 对褐飞虱生物型Ⅱ的抗

性与 PAL、PPO 和 POD 活性密切相关，对孟加拉

型的抗性与 PPO 密切相关; Ptb33 对褐飞虱生物型

Ⅱ的抗性与 PAL 和 PPO 活性密切相关; ＲP1976-
18-6-4-2 对褐飞虱生物型Ⅱ的抗性与 PAL 活性密切

相关，对孟加拉型的抗性与 PPO 活性密切相关;

570011 对褐飞虱生物型Ⅱ的抗性与 PAL 和 PPO 活

性密切相关，对孟加拉型的抗性与 POD 活性密切

相关。说明水稻品种对褐飞虱的抗性与 PAL、PPO
和 POD 紧密相关，但品种不同，生物型不同，其

相关性也有差异。植物在遭受机械损伤、病虫害

等生物因子及干旱、盐渗透、高低温等非生物因

子胁迫时，会诱导一系列与抗逆性相关的形态学、
生物 化 学、分 子 生 物 学 变 化 ( Cheong ＆ Yang，

2003; Frost et al. ，2008; Hu et al. ，2011; Consales
et al. ，2012) 来防御或是抗衡这种压力，从而提高

植物的抗性。植物的这种抗性，其实是激发各种

酶，如蛋白酶抑制剂、苯丙氨酸解氨酶 ( PAL) 、
多酚类氧化酶 ( PPO) 、过氧化物酶 ( POD) 和次

生代谢产物，如萜类化合物 ( terpenoids) 、酚醛类

化合物 ( phenolics) 、丹宁酸 ( tannins ) 、生物碱

( alkaloids) 等参与的防御过程 ( Cheong ＆ Yang，

2003; 刘欲强等，2005; Gulsen et al. ，2010; 段灿

星等，2012) 。因此，PAL、PPO 和 POD 活性易受

环境 因 素 的 影 响。据 报 道，烤 烟 叶 片 中 PAL 和

PPO 活 性 随 施 氮 量 的 增 加 而 升 高 ( 王 爱 华 等，

2005) ; 黑暗有利于 PAL 合成，而光照则是启动和

激活 PAL 所必须 ( 杨振国和侯凤莲，1997 ) ，不同

光照强度对针叶内主要防御蛋白活力有显著影响，

50%和 25%光照强度下，POD、PAL、PPO 等防御

蛋白活性显著高于自然光照 ( 鲁艺芳等，2012 ) ;

植物不同生长期防御蛋白活性也不同 ( 谷岱霏等，

2014) 。本研究结果表明，苗龄、光照强度和施氮

量对抗虫水稻品种 PAL、PPO 和 POD 活性的影响

显著，IＲ56 中 PAL 和 PPO 活性受苗龄、光照强度

和施氮量的影响显著，POD 活性受苗龄影响显著;

ＲHT 中 PAL 活性受光照强度和施氮量影响显著，

PPO 活性受苗龄、光照强度和施氮量的影响显著，

POD 活性受施氮量的影响显著; Ptb33 中 PAL 活性

受光照强度的影响显著，POD 活性受苗龄、光照

强度 和 施 氮 量 的 影 响 显 著; ＲP1976-18-6-4-2 中

PAL 活性受光照强度和施氮量影响显著，PPO 活

性受苗龄、光照强度和施氮量的影响显著，POD
活性受苗龄的影响显著; 570011 中 PAL 和 POD 活

性受苗龄、光照强度和施氮量的影响显著，PPO
活性受苗龄和光照强度的影响显著。苗龄、光照

强度和施氮量对抗虫水稻品种 PAL、PPO 和 POD
活性的影响是一个复杂的过程，存在显著的交互

作用，在 不 同 水 稻 品 种 间 的 变 化 表 现 有 差 异。
PAL、PPO 和 POD 是植物形成木质素、酚类等次

生代谢物质的关键酶，环境因子对这些防御酶活

性有影响，那对次生化合物质的影响如何? 有待

于进一步研究。
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