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山梨与中华猕猴桃种间杂交群体的抗病性评价及抗病机制的研究1
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院植物种质创新与特色农业重点实验室·中国科学院猕猴桃产业技术工程实验室，武汉 430074）

摘 要：【目的】细菌性溃疡病是猕猴桃产业面临的毁灭性病害，筛选抗性猕猴桃种质资源，可为抗病育种与品种

改良奠定基础资源。【方法】利用离体枝条接种的方法，连续两年对山梨 63101与中华猕猴桃磨山雄 7号杂交群体

进行溃疡病抗性鉴定；选取 19份抗病性存在差异的种质，进一步采用石蜡切片法和扫描电镜技术观察叶片组织结

构与气孔特征，并测定叶片中总酚、可溶性糖、木质素含量等，筛选与溃疡病抗病显著相关的指标。【结果】84

份种质资源中含抗病种质 67份（占比 79.76%）、耐病 13份（占比 15.48%）、感病 3份（占比 3.57%）、高感 1

份（占比 1.19%）。相关性分析表明叶片的海绵组织厚度、气孔密度和长度与抗病性呈显著负相关，总酚、可溶性

糖及木质素含量与抗病性呈极显著正相关。气孔宽度、上表皮厚度、下表皮厚度、栅栏组织厚度与枝条抗病性不相

关。【结论】本研究筛选出 67份抗病种质资源，证实叶片海绵组织厚度、气孔密度和长度、木质素含量、可溶性

糖含量、总酚含量等 6个指标可作抗性评价指标，为猕猴桃品种的抗病杂交选育及快速抗性鉴定奠定了基础。
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Abstract:【Objective】The kiwifruit is highly appreciated by consumers because of its delicious taste and high

nutritional value. Although the global kiwifruit industry has grown rapidly in recent years, it is still facing the

great challenge of kiwifruit bacterial canker caused by Pseudomonas syringae pv. actinidiae (Psa). The disease

can cause large scale death of kiwifruit because of its fast transmission and strong pathogenicity. It has caused
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serious yield and economic losses in many countries and has become the major limiting factor in the

development of the kiwifruit industry. Utilization of resistant kiwifruit cultivars has always been recognized as

the most cost-effective and environment-friendly strategy for disease control, but there is still lack of

knowledge about the disease resistance of different cultivars in kiwifruit production.The analysis of the

resistance of different kiwifruit germplasm to bacterial canker and the correlation between different evaluation

indexes are of great significance to breeding new kiwifruit varieties resistant to the disease.【Methods】The

kiwifruit germplasm resources used in this study are the hybrid populations of Actinidia rufa × A. chinensis var.

chinensis, all of which are preserved in the National Kiwifruit Resource Nursery, with consistent ploidy and

tree age. Psa M228 was provided by the laboratory of Pathogen Biology and Integrated Control of Fruit Tree

Diseases Research Team, Northwest A & F University, China. Psa was diluted to 1.0×109 CFU·mL-1 before

inoculation. The one-year old detached branch, approximately 0.8 cm in diameter, were sterilized with 75%

alcohol and then cut into 12-14 cm, the ends of the shoots were dipped in candle wax to reduce dehydration. A

wound of about 3 mm was made and Psa was added to the wound. Subsequently, all of the branches were put

on a draining board on which two layers of sterile absorbent paper had previously been placed. The lower tray

was filled with sterile water close to the bottom of the draining board, and another two layers of sterile

absorbent paper placed over the cane pieces. Germplasm with differences in disease resistance were selected,

and leaf tissue structure and stomatal characteristics were observed by paraffin section method and scanning

electron microscope technique, and total phenol, soluble sugar and lignin content of leaves were determined to

screen out the indicators significantly related to canker disease resistance. After 42 d of incubation, the outer

cortex of the branches was peeled off with a sterile knife to observe and measure the lesion; the germplasm

resistance was classified according to the length of the lesion: Resistant (R): lesion length ≤7.0 mm; Tolerant

(T): 7.0 mm＜ lesion length ≤9.0 mm; Susceptible (S): 9.0 mm＜ lesion length ≤11.0 mm; High susceptible

(HS): lesion length >11.0 mm. The data were analyzed by one-way ANOVA (one-way ANOVA) Duncan's

New Compound Extreme Variance method and Pearson correlation analysis using SPSS 21.0 software.

【Results】Significant difference in the level of resistance of different kiwifruit germplasm were found, and

there was a significant correlation between the results of two years' branch lesion. 84 germplasm contained 67

disease-resistant germplasm, which accounted for 79.76%, 13 disease-tolerant germplasm, which accounted

for 15.48%, 3 susceptible germplasm, which accounted for 3.57%, and 1 highly susceptible germplasm, which

accounted for 1.19%. There were significant differences in the thickness of leaves spongy tissue of different

kiwifruit germplasm, and the susceptible varieties were generally higher than the resistant varieties, with a

maximum stomatal density of 855.2 stomata/mm2 in the same field of view. The distribution of stomatal

apparatus length ranged from 16.78 to 7.68 μm.The total phenol content of the most resistant germplasm was

highest at 52.53 mg·g-1. The soluble sugar content varied significantly among germplasm, with a minimum of

33.05 mg·g-1 and a maximum of 51.05 mg·g-1. The higher the lignin content, the more resistant to the disease.

The thickness of the upper epidermis was greater than that of the lower epidermis in all the germplasm, but it

was not related to disease resistance, and the width of the fenestrated tissues and stomata were also not related

to branch disease resistance. Leaf spongy tissue thickness, stomatal density, and stomatal length were

significantly and negatively correlated with resistance, while total phenolic content, soluble sugar content, and

lignin content were significantly and positively correlated with resistance.【Conclusion】 In this study, we

evaluated the disease resistance of 84 germplasm, which were the hybrid populations of A. rufa and A.

chinensis var. chinensis, 67 resistant germplasm were screened out, and found that the six indexes including
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spongy tissue thickness, stomatal density, stomatal length, lignin content, soluble sugar content, and total

phenol content can be used as disease resistance indicators. The result laying a foundation for the study of

kiwifruit resistance breeding and resistance mechanism.

Key words: Kiwifruit; Bacterial canker; Germplasm resources; Resistance evaluation; Physiological and

biochemical parameters

猕猴桃（Actinidia spp.）隶属猕猴桃科（Actinidiaceae）猕猴桃属（Actinidia Lindl.），是一种重要

的经济作物，由于其果实风味独特、营养丰富、抗坏血酸含量高而备受关注[1-2]。根据联合国粮食及农

业组织 FAO最新数据，2022年我国猕猴桃收获面积近 20万 hm2，占全球的 70%；年产量是 238万 t，

占全球的 52%，远超意大利、新西兰、伊朗、希腊等国家[3-4]。猕猴桃细菌性溃疡病是丁香假单胞杆菌

猕猴桃致病变种（Pseudomonas syringae pv. actinidiae，Psa）引起的病害，该病害于 1984年在日

本静冈的美味猕猴桃上首次报道，目前已成为世界猕猴桃生产的最大制约因素，严重危害产业健康发展

[4]。生产上对猕猴桃溃疡病防治主要以防御性措施为主，如避雨栽培和一些化学药剂如铜制剂、春雷霉

素等抗生素。但这些措施的使用会增加生产成本，也不利于猕猴桃产业的绿色健康发展[5]。因此，挖掘

和筛选抗性品种对溃疡病的控制至关重要[6]。中国拥有丰富的猕猴桃种质资源，对猕猴桃种质进行抗溃

疡病评价，挖掘可利用的优质猕猴桃种质资源，从中筛选出抗病性较强的种质，可为品种抗病遗传改良

奠定重要基础。

植物在长期适应环境的过程中，为抵御微生物病原体的侵染，进化出组成性和诱导性防御机制[7]。

植物本身的形态结构构成阻止病原菌渗透的组成性防御机制，如叶片厚度、栅栏组织厚度、下表皮厚

度、海绵组织厚度、气孔大小和密度等。研究发现枇杷叶斑病抗性与叶片厚度、海绵组织厚度和

气孔密度显著相关 [8]；核桃叶片的气孔长度和面积与疫病病情指数呈显著正相关，海绵组织与栅栏组

织厚度比与病情指数呈显著负相关，海绵组织越密集、栅栏组织越发达，品种的抗性就越强[9]。脐橙抗

溃疡病品种的气孔密度和大小都明显低于感病品种 [10]；猕猴桃溃疡病抗性与叶片的气孔密度和长

度存在负相关，与全叶厚度存在正相关 [11-12]。

病原菌突破组成型防御后会引起植物启动诱导型防御机制，产生一系列生理生化反应增强寄主对病

菌抗性。植物抵御病原菌侵染的第一步就是诱导合成酚类物质，如植保素、木质素等酚类化合物 [13]。

水稻总酚含量与细菌性枯萎病抗性显著正相关 [14]；石榴枯萎病抗性品种中总酚、类黄酮和抗氧化

物质含量相对更高 [15]。糖类物质不仅是植物体内的能量储存和转移介质，也是病原菌繁殖的营养

物质，其含量变化与抗病性密切相关。相较于感病品种，杧果角斑病抗性品种的可溶性糖含量更

高 [16]，猕猴桃溃疡病抗病品种、棉花黄萎病抗病品种的木质素含量明显高于感病品种[17-19]。

中国是猕猴桃原产地，野生猕猴桃种质资源丰富。全世界猕猴桃属植物共有 54个种，21个变种，

中国分布有 52个种，其中有 44个种为中国特有[20]。目前商业栽培猕猴桃品种主要由中华猕猴桃和美

味猕猴桃驯化培育而来[21]，对溃疡病抗性较差。野生猕猴桃种质资源中含有丰富的抗性基因，但大量

的野生猕猴桃资源并未开展溃疡病抗性评价，种质抗感性与抗性生理指标的关系研究报道也较少。宋雅

林等[22]发现 29个不同猕猴桃品种对溃疡病抗病性具有显著差异。温欣等[23]对 51份软枣猕猴桃的溃疡

病抗性进行分析，发现中高抗资源 33份，中抗资源 18份。李黎等[24]对国家猕猴桃资源圃中 29个种 82

份种质资源进行了抗性评价，发现不同猕猴桃种的抗性差异显著，筛选到高抗种质 5份，中抗种质 9
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份。本研究以国家猕猴桃资源圃中的 84份山梨 63101与中华猕猴桃磨山雄 7号杂交群体为材料，基于

离体枝条接种进行溃疡病抗性鉴定，并选取 19个抗性不同的株系对其叶片结构、气孔器特征和生理生

化指标进行分析，明确与抗病相关的指标，为猕猴桃抗性资源利用和抗性育种提供理论依据。

1 材料和方法

1.1 材料

供试菌株 PsaM228为猕猴桃溃疡病病原菌丁香假单胞菌猕猴桃致病变种 Pseudomonas syringae pv.

actinidiae（Psa），由西北农林科技大学果树病害病原生物学及综合防治研究团队实验室提供[25]，中国

科学院武汉植物园植物种质创新与特色农业重点实验室保存。

2019年，国家猕猴桃资源圃选择母本（山梨猕猴桃 63101）与父本（中华猕猴桃磨山雄 7号）

进行杂交。获得的种子进行洗种播撒，共得到后代 252株，倍性均为 2倍体，树势生长良好。选择其中

84株为试验材料。

1.2 方法

1.2.1 菌株培养

将供试菌株M228 接种于 LB 固体培养基活化培养，于 25 ℃下培养 36 h 后，挑取单菌落至 5 mL

液体 LB培养基中。于 28 °C、180 r·min-1摇床上培养过夜，12 000 r·min-1离心 5 min，取沉淀，用无菌

水稀释悬浮液至 OD600=1，浓度为 109 CFU·mL-1，备试验使用。

1.2.2采用离体枝条进行接种

样本采集：分别于 2022年冬和 2023年冬选取直径约为 0.8 cm 长势一致且健康的 1年生枝条，剪

成 12~14 cm的小枝条，用石蜡封住枝条两端，防止水分流失；用 75%乙醇对枝条进行表面消毒，用打

孔器在枝条中部切割伤口，切口 3 mm 宽，深至木质部，伤口上滴加 10 µL的菌液；每种材料接种 6根

枝条，以无菌水为对照。待菌液完全风干后，置于底部铺有湿滤纸的托盘中伤口朝上，用保鲜膜覆盖密

封保证枝条水分，托盘内留有多余水分，内部湿度保持 80%，放于 16 °C、16 h光照/8 h黑暗条件下培

养；培养 42 d后用无菌刀削去枝条外皮层，观察测量病菌侵染后形成的病斑。根据枝条病斑长度进行

种质抗性等级划分，根据裴艳刚等[26]及Wang等[27]的方法略作调整：抗病（resistant，R）：病斑长度≤7.0

mm；耐病（tolerant，T）：7.0 mm＜病斑长度≤9.0 mm；感病（susceptible，S）：9.0 mm＜病斑长度≤11.0

mm；高感（high susceptible，HS）：病斑长度>11.0 mm。

1.2.3石蜡切片与观察

参照张俊环等[28]的方法略作调整：使用番红-固绿对染的方法制作切片，切取 1 cm×1 cm新鲜叶片

组织，放入 FAA固定液中固定 24 h以上，再经脱水、透明、浸蜡、包埋、切片处理，最后用番红-固绿

染色，树脂胶封片。制作完成的切片由武汉赛维尔生物科技有限公司进行全视野数字切片扫描（whole

slide imaging），通过 CaseViewer 2.4软件测量叶片上表皮厚度、下表皮厚度、海绵组织及栅栏组织厚

度等生理指标。

1.2.4扫描电镜观察

参照胡光明等[29]的方法略作调整：切取 1 cm×0.5 cm 左右大小的新鲜叶片组织，用 4%的甲醛室温

固定 2 h，再转移至 4 ℃保存；将固定好的样品依次转入 30%、50%、75%、90%和 100% 5个浓度梯度

的乙醇中脱水，每次 40 min；脱水后的样品放进二氧化碳临界点干燥仪内进行干燥后转入离子溅射镀
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膜仪日立样品台进行喷金处理；最后利用台式扫描电镜观察并拍照，用 Image-J图像处理软件分别对气

孔密度和气孔长度、宽度进行测量，并将密度相关指标换算成每平方毫米的数目。

1.2.5生理生化指标测定

参考李小方等[30]《植物生理学实验指导》测量生理指标。总酚（TP）含量采用福林酚法测定，称

取 0.1 g新鲜样本，加入 1.5 mL的 60%乙醇研磨后，60 ℃水浴振荡提取 2 h，离心后取上清液待测。可

溶性糖（SS）含量采用蒽酮比色法测定，取待测样本 0.1 g，加入 1 mL水，研磨后沸水浴 10 min 后，

离心取上清液稀释 50倍后待测。取总酚、可溶性糖待测液，按照南京建成生物工程研究所提取试剂盒

说明书加入试剂提取，利用多功能酶标仪测量。样本研磨后使用武汉力博瑞公司 ELISA科研试剂盒提

取木质素，并计算木质素含量。每个生理生化指标重复测定 3次，取平均值。

1.3 数据统计

所有指标用 Excel 2019整理，利用 SPSS 21.0软件对数据进行单因素方差分析（one-way ANOVA）

和 Duncan’s显著性检验和 Pearson 相关性性分析，表中数据用平均值±标准误差表示。

2 结果与分析

2.1山梨中华群体种质抗性评价

以东红为对照，连续 2 a（年）对杂交群体进行离体枝条接种实验，根据病斑长度从低到高划分为

四个抗性等级：抗病（R）、耐病（T）、感病（S）、高感（HS）。从表 1中可以看出 84份种质枝条

发病后病斑大小有差异显著，病斑长度在 3~22 mm 之间（图 1）。84份种质中含抗病种质 67份，占比

79.76%；耐病品种 13份，占比 15.48%；感病种质 3份，占比 3.57%；高感种质仅有 1份，占比 1.19%。

其中杂交群体母本（山梨猕猴桃 63101）的病斑均值为 4.24 mm，父本（中华猕猴桃磨山雄 7号）的病

斑均值为 7.32 mm。由表中结果可以得出其杂交所产生的后代群体抗性较强，抗病种质总体占比高达

79.76%。2022年枝条接种结果与 2023年接种结果之间相关性系数为 0.77，呈现显著相关，说明群体抗

性比较稳定（图 2）。

A. 抗病等级示意图；B. 抗病种质数目分布图。R. 抗病，E451；T. 耐病，E1131；S. 感病，F2942；
HS. 高感，F1492。
A. The lesion of four resistance degree on detached branches; B. Germplasm number of different resistance
categories. R. Resistant, E451; T. Tolerant, E1131; S. Susceptible, F2942; HS. High susceptible, F492.

图 1 不同抗性等级对应的病斑示例及对应等级种质数量

Fig. 1 Lesion corresponding to different resistance degrees and the number of different resistance categories
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图 2 2022、2023种质的枝条病斑相关性

Fig. 2 Correlation of average lesion between 2022 and 2023.

表 1 连续 2 a群体枝条平均病斑长度及抗性等级

Table 1 The average lesion and resistance grade of the detached branches of two

consecutive years

种质资源

Germplasm resource

平均病斑长度 Average lesion length/mm

2022年枝条病斑

Lesion of

2022/mm

抗性等级

Resistance

category

2023 年枝条病斑

Lesion of 2023/mm

抗性等级

Resistance

category

两年平均枝条病斑

Average lesion of

two years/mm

综合抗性等级

Combined

resistance

E1032 6.95±0.47 R 6.10±0.46 R 6.53±0.42 R

E1051 5.83±0.21 R 6.16±0.35 R 6.00±0.16 R

E1125 7.42±0.59 T 8.60±0.60 T 8.01±0.59 T

E1131 7.21±0.33 T 8.44±0.13 T 7.82±0.61 T

E125 6.42±0.19 R 6.08±0.36 R 6.25±0.17 R

E1334 6.95±0.17 R 6.48±0.36 R 6.71±0.23 R

E1441 5.91±0.21 R 6.37±0.36 R 6.14±0.23 R

E153 8.23±0.27 T 8.40±0.25 T 8.31±0.08 T

E1531 4.43±0.38 R 6.86±0.28 R 5.64±1.22 R

E1544 5.10±0.21 R 6.00±0.30 R 5.55±0.45 R

E172 7.87±0.30 T 8.06±0.24 T 7.96±0.09 T

E1822 3.95±0.05 R 5.56±0.11 R 4.75±0.81 R

E1853 6.38±0.22 R 6.13±0.33 R 6.25±0.12 R

E2012 7.86±0.24 T 8.17±0.30 T 8.02±0.15 T

E2064 7.24±0.17 T 7.36±0.26 T 7.3.0±0.06 T

E2135 9.75±0.47 S 9.16±0.53 S 9.45±0.30 S

E2241 5.46±0.36 R 6.34±0.32 R 5.90±0.44 R

E225 4.38±0.17 R 5.83±0.31 R 5.10±0.72 R
E2353 5.8±0.21 R 5.49±0.26 R 5.65±0.16 R

E2441 7.58±0.37 T 7.15±0.35 T 7.37±0.21 T

E2532 8.32±0.29 T 8.18±0.24 T 8.25±0.07 T
E2545 5.65±0.29 R 4.34±0.20 R 4.99±0.65 R

E263 5.26±0.29 R 5.82±0.17 R 5.54±0.28 R

E2663 7.42±0.17 T 7.02±0.41 T 7.22±0.20 T

E2732 5.54±0.26 R 5.77±0.22 R 5.65±0.12 R

E2751 6.04±0.30 R 6.52±0.39 R 6.28±0.24 R
E3031 4.43±0.15 R 4.47±0.46 R 4.45±0.02 R
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E3041 5.57±0.23 R 6.34±0.37 R 5.95±0.39 R
E3061 6.17±0.29 R 6.11±0.26 R 6.14±0.03 R

E3082 6.43±0.28 R 6.45±0.44 R 6.44±0.01 R

E3152 5.43±0.21 R 5.95±0.22 R 5.69±0.26 R

E3173 7.92±0.21 T 7.19±0.41 T 7.55±0.36 T

E3181 6.86±0.25 R 6.24±0.19 R 6.55±0.31 R

E3223 8.00±0.40 T 7.66±0.30 T 7.83±0.17 T

E3242 6.27±0.19 R 6.59±0.17 R 6.43±0.16 R

E3261 6.52±0.16 R 6.81±0.17 R 6.67±0.15 R

E3381 5.16±0.24 R 5.74±0.19 R 5.45±0.29 R

E364 5.73±0.06 R 4.95±0.21 R 5.34±0.39 R

E451 6.31±0.36 R 5.39±0.16 R 5.85±0.46 R

E525 4.09±0.18 R 4.53±0.28 R 4.31±0.22 R

E533 3.87±0.09 R 6.62±0.29 R 5.25±1.38 R

E643 4.61±0.15 R 5.20±0.40 R 4.91±0.30 R

E674 10.67±0.55 S 10.22±0.54 S 10.45±0.22 S

E721 3.94±0.17 R 5.10±0.23 R 4.52±0.58 R

E771 8.89±0.36 T 8.98±0.50 T 8.94±0.05 T

E782 4.41±0.25 R 5.56±0.08 R 4.98±0.58 R

E844 4.67±0.24 R 6.33±0.10 R 5.50±0.83 R

E941 6.68±0.25 R 6.53±0.34 R 6.61±0.07 R

F1111 5.33±0.32 R 6.30±0.50 R 5.82±0.49 R

F1143 4.33±0.15 R 6.65±0.35 R 5.49±1.16 R

F1181 4.94±0.12 R 6.79±0.22 R 5.87±0.92 R

F1371 5.66±0.35 R 6.50±0.99 R 6.08±0.42 R

F1492 22.05±1.71 HS 11.68±0.34 HS 16.87±5.18 HS

F1543 4.82±0.22 R 6.08±0.18 R 5.45±0.63 R

F1563 4.39±0.38 R 5.65±0.37 R 5.02±0.63 R

F1583 3.3±0.11 R 6.87±0.43 R 5.09±1.78 R

F1665 4.52±0.26 R 6.97±0.43 R 5.75±1.23 R

F192 3.18±0.17 R 5.92±0.54 R 4.55±1.37 R

F2034 4.90±0.23 R 5.79±0.46 R 5.34±0.45 R

F2103 4.02±0.17 R 5.41±0.31 R 4.72±0.70 R

F2361 4.86±0.22 R 6.47±0.27 R 5.67±0.81 R

F2374 5.07±0.68 R 6.62±0.60 R 5.84±0.78 R

F2463 3.86±0.16 R 4.78±0.21 R 4.32±0.46 R

F2745 4.00±0.38 R 6.73±0.35 R 5.37±1.37 R

F282 3.08±0.05 R 5.24±0.32 R 4.16±1.08 R

F2824 3.86±0.14 R 6.87±0.21 R 5.36±1.50 R

F2865 4.71±0.14 R 6.85±0.28 R 5.78±1.07 R

F2942 9.04±0.10 S 9.48±0.44 S 9.26±0.22 S

F2964 3.43±0.06 R 6.82±0.37 R 5.12±1.7 R

F3031 7.12±0.43 T 8.5±0.54 T 7.81±0.69 T

F3125 5.18±0.61 R 6.67±0.39 R 5.92±0.75 R

F3141 3.39±0.09 R 6.97±0.31 R 5.18±1.79 R

F3365 4.48±0.15 R 6.60±0.32 R 5.54±1.06 R

F351 3.40±0.12 R 6.52±0.27 R 4.96±1.56 R
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F4132 3.08±0.11 R 6.95±0.17 R 5.01±1.94 R

F442 3.68±0.06 R 5.25±0.28 R 4.47±0.79 R

F482 3.97±0.08 R 5.83±0.23 R 4.90±0.93 R

F492 3.99±0.10 R 5.82±0.29 R 4.91±0.91 R

F5143 4.21±0.14 R 6.57±0.27 R 5.39±1.18 R

F572 3.58±0.05 R 6.12±0.22 R 4.85±1.27 R

F852 3.44±0.08 R 5.03±0.24 R 4.24±0.80 R

F915 3.05±0.18 R 6.99±0.44 R 5.02±1.97 R

F971 3.42±0.14 R 6.54±0.28 R 4.98±1.56 R

F993 3.59±0.09 R 6.07±0.19 R 4.83±1.24 R

东红对照

Comparison of

Donghong

13.20±0.63 HS 12.29±0.53 HS 12.75±0.45 HS

相关系数 0.774**

Correlation coefficient, r

线性方程

Linear equation
y=1.45x-3.90

注：Pearson 相关性性分析，**表示存在极显著相关性。下同。

Note: Pearson correlation analysis, ** indicates highly significant correlation. The same as below.

2.2 不同抗性猕猴桃种质叶片组织结构比较

选取 19份抗病性存在差异的种质进行叶片组织结构比较（表 2）。可见猕猴桃叶片结构均由表皮、

叶肉细胞和叶脉组成，上下表皮细胞均由一层体积较大、形状不规则、紧密贴合的单层细胞构成。叶片

栅栏组织与海绵组织分化明显，为典型的异面叶。栅栏组织紧密排列呈栅状，垂直于上表皮细胞下方，

内含大量的叶绿体。海绵组织位于栅栏组织与下表皮之间，排列疏松，呈海绵状。研究结果表明，19

份种质的栅栏组织分布在 75.3~136.29 μm之间，与病斑值无显著相关。海绵组织分布在 74.47~130.05 μm

之间，与枝条病斑值显著正相关，即病斑长度越长，抗性越低，则海绵组织越厚。种质上表皮厚度分布

在 28.70~11.60 μm 之间，比下表皮厚度（14.93~8.36 μm）要长，但上下表皮厚度与猕猴桃抗病能力不

相关。

表 2 不同猕猴桃种质叶片组织结构与枝条病斑长度的相关性

Table 2 Correlation between leaf tissue structure and lesion on detached branches of different

kiwifruit germplasm

种质资源

Germplasm

resource

病斑均值

Average lesion

length /mm

抗性等级

Resistance

category

海绵组织厚度

Thickness of

spongy

tissue/μm

栅栏组织厚度

Thickness of

palisade

tissue/μm

上表皮厚度

Thickness of

upper

epidermiscell

/μm

下表皮厚度

Thickness of lower

epidermis cell/μm

E2545 4.34±0.20 e R 83.91±0.80 o 87.93±1.00 i 17.69±0.60 cd 9.52±0.27 fgh

E3031 4.47±0.46 e R 53.09±0.63 q 97.00±1.74 h 26.59±0.92 ab 14.93±0.56 a

E525 4.53±0.28 e R 88.17±0.69 l 104.26±1.12 g 15.57±0.54 cd 9.23±0.55 gh

F2463 4.78±0.21 e R 120.9±0.77 c 90.82±1.37 i 18.28±1.76 bcd 9.66±0.43 efgh

E364 4.95±0.21 e R 85.25±0.97 n 136.29±1.85 b 18.04±1.39 bcd 10.88±0.71 cdefg

F852 5.03±0.24 e R 85.67±0.97 m 121.26±1.23 d 11.60±0.70 d 8.90±0.69 gh

E721 5.10±0.23 e R 89.19±0.92 l 75.30±0.61 j 16.45±0.83 cd 9.29±0.81 gh
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E451 5.39±0.16 e R 96.99±1.06 j 111.45±1.21 ef 17.52±0.92 cd 13.08±0.57 abc

F1181 6.79±0.22 d R 106.34±0.60 g 73.94±2.44 j 14.68±0.90 cd 9.98±0.41 efgh

E2441 7.15±0.35 cd T 100.63±1.05 i 105.44±0.78 fg 16.60±0.84 cd 10.74±0.75 cdefgh

E3173 7.19±0.41 cd T 103.65±0.55 h 164.13±3.65 a 28.70±11.12 a 10.63±0.62 defgh

F4142 7.32±0.44 cd T 102.62±0.61 hi 126.73±1.67 c 17.10±0.95 cd 8.36±0.49 h

E2064 7.36±0.26 cd T 113.87±0.42 e 104.06±2.95 g 20.02±1.57 bcd 14.18±1.09 ab

E172 8.06±0.24 bc T 74.47±0.72 p 108.99±0.88 efg 22.88±1.14 abc 10.57±1.07 defgh

E2532 8.18±0.24 bc T 110.97±0.61 f 96.84±1.70 h 17.32±1.20 cd 12.59±0.57 bcd

E1131 8.44±0.13 b T 126.26±0.40 b 108.54±2.15 efg 18.64±0.88 bcd 11.97±0.85 bcde

E1125 8.60±0.60 b T 116.11±0.61 d 111.84±2.93 e 15.44±0.70 cd 11.81±0.64 cdef

E771 8.98±0.50 b T 93.17±0.61 k 88.76±1.95 i 23.71±1.60 abc 9.98±0.82 efgh

E674 10.22±0.54 a S 130.05±0.74 a 106.49±3.41 efg 21.57±1.19 abc 10.9±0.83 cdefg

相关系数

Correlation coefficient, r
0.584** 0.09 0.24 0.12

线性方程

Linear equation
y=-6.14x+58 y=1.10x+98.96 y=0.56x+15.1 y=0.12x+10.08

注：Duncan's显著性检验，同列数据后不同小写字母表示不同种质资源间差异显著（p＜0.05）。下同。

Note: Duncan's test of significance, different small leters in the same column indicate significant diference among diferent

germplasm resources（p＜0.05）. The same as below.

2.3不同抗性猕猴桃种质气孔特征比较

19份猕猴桃种质气孔特征如表 3所示，气孔均分布在下表皮，形状为椭圆形或宽圆形，气孔器由

两个肾形保卫细胞组成。密度分布在 855.2~331.05个·mm-2，其中同一视野中 E674气孔密度最大，为

855.2个·mm-2，其病斑均值最长，抗病性最差；E2545气孔密度最小，为 331.05个·mm-2，其病斑均值

最小，抗病性最强。气孔长度分布在 16.78~7.68 μm之间，其中抗性最强种质为 E2545，气孔长度为 7.68

μm；抗性最弱种质为 E674，气孔长度为 16.78 μm。由此可见，随着抗性降低，猕猴桃种质的叶片气孔

密度与气孔长度增大。气孔宽度最大为 2.68 μm，最小为 1.02 μm。其中 E2545抗性最强，气孔宽度为

1.27 mm，E674抗性最弱，气孔宽度为 1.61 mm。

气孔密度与病斑均值相关性为 0.715，气孔长度与病斑均值相关性为 0.905，均呈现极显著正相关，

进一步证实抗病种质的气孔密度与长度小于感病种质，整体随抗性增加呈现递减趋势。气孔宽度与病斑

均值相关系数为-0.231，不存在相关性。



10

A. 气孔密度与枝条病斑均值的相关性；B. 气孔长度与枝条病斑均值的相关性；C. 气孔宽度与枝条病

斑均值的相关性。

A. Correlation between the stomatal density content and the avreage lesion length; B. Correlation between
stomatal length and the avreage lesion length; C. Correlation between the stomatal width and the avreage
lesion length.

图 3 气孔密度、气孔长度、气孔宽度与枝条病斑均值相关性

Fig. 3 Correlation of stomatal density, stomatal length, stomatal width and lesion on detached branch

表 3 不同猕猴桃种质叶片气孔特征与溃疡病病斑长度的相关性

Table 3 Correlation between leaf stomatal characteristics and lesion length of different kiwifruit
germplasm

种质资源

Germplasm

resource

病斑均值

Average lesion length

mm

抗性等级

Resistance

category

气孔密度

Stomatal density/mm2

气孔长度

Stomatal length/μm

气孔宽度

Stomatal width/μm

E2545 4.34±0.20 e R 331.05 ±31.86 h 7.68±0.53 h 1.27±0.11 ef

E3031 4.47±0.46 e R 367.84 ±18.39 gh 8.85±0.47 gh 1.40±0.20 ef

E525 4.53±0.28 e R 482.79 ±13.79 f 9.37±0.34 efgh 1.79±0.16 bcdef

F2463 4.78±0.21 e R 625.32 ±8.39 de 10.77±0.40 def 2.38±0.18 ab

E364 4.95±0.21 e R 584.86 ±33.11 e 10.37±0.32 defg 2.33±0.27 abc

F852 5.03±0.24 e R 617.97 ±20.64 de 10.43±0.69 defg 1.84±0.35 bcde

E721 5.10±0.23 e R 735.67 ±36.78 bc 8.53±0.56 fgh 1.42±0.15 ef

E451 5.39±0.16 e R 606.93 ±31.86 de 10.53±0.73 defg 1.49±0.12 def

F1181 6.79±0.22 d R 634.52 ±15.93 cde 11.62±0.50 cd 1.34±0.24 ef

E2441 7.15±0.35 cd T 625.32 ±36.78 de 10.88±0.56 cdef 2.21±0.24 abcd

E3173 7.19±0.41 cd T 441.40 ±31.86 fg 11.07±0.50 cde 2.68±0.34 a

F4142 7.32±0.44 cd T 625.32 ±48.66 de 11.25±0.82 cde 1.42±0.23 ef

E2064 7.36±0.26 cd T 675.90±47.12 bcde 11.73±0.26 cd 1.75±0.14 bcdef

E172 8.06±0.24 bc T 698.89 ±18.39 bcd 12.42±0.67 cd 1.16±0.09 ef
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E2532 8.18±0.24 bc T 680.50 ±6.78 bcde 11.95±0.42 cd 1.47±0.20 def

E1131 8.44±0.13 b T 689.69±15.93 bcde 12.24±0.64 cd 1.02±0.15 f

E1125 8.60±0.60 b T 754.06±18.39 bc 12.95±0.50 bc 1.19±0.08 ef

E771 8.98±0.50 b T 772.46±31.86 ab 14.45±1.14 b 1.70±0.43 bcdef

E674 10.22±0.54 q S 855.22 ±35.62 a 16.78±0.96 a 1.61±0.28 cdef

相关系数

Correlation

coefficient, r

0.715** 0.905** -0.231

线性方程

Linear

equation

y=53.45x+264.40 y=1.05x+4.26 y=-0.06x+2.05

2.4不同野生猕猴桃种质生理生化指标比较

对上述 19份猕猴桃种质采集叶片进行生理指标测定，发现不同种质的生理数据间存在差异。根据

表 4可知，每 g 叶片的总酚含量在 23.15~52.23 mg·g-1之间，枝条抗性最高的种质为 E2545，其总酚含

量最高，为 52.23 mg·g-1；抗性最差的种质 E674总酚含量为 25.57 mg·g-1。同样，可溶性糖含量分布在

51.05~33.05 mg·g-1之间，抗性最高的种质为 E2545，含糖量最高为 51.05 mg·g-1；抗性最差的种质 E674

含糖量最低为 33.05 mg·g-1。不同种质叶片木质素含量差异显著，在 96.72~80.41 mg·g-1之间，木质素含

量最高的为 E2545种质，含量为 96.72 mg·g-1，其抗性也最强；含量最低的种质为 E2532，含量为 80.41

mg·g-1。

抗性种质叶片中的总酚、可溶性糖、木质素含量显著高于感病种质。随着抗性降低，19份种质的

总酚、可溶性糖、木质素含量均呈现下降趋势。对不同种质间生理指标与枝条病斑长度进行相关性分析，

如图 4所示，可见总酚含量、可溶性糖含量、木质素含量均与枝条病斑长度呈极显著负相关，相关系数

分别为-0.732、-0.853、-0.855。

综合而言，溃疡病菌接种枝条后病斑越短，种质抗病性越高，对应生理指标中的总酚、可溶性糖及

木质素含量越高。相反，溃疡病菌接种枝条后病斑长度越长，种质感病性越高，对应生理指标中的总酚、

可溶性糖及木质素含量越低。
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A. 总酚含量与枝条病斑均值的相关性；B. 可溶性糖含量与枝条病斑均值的相关性；C. 木质素含量与

枝条病斑均值的相关性。

A. Correlation between the total phenol content and the avreage lesion length; B. Correlation between soluble
sugar content and the avreage lesion length; C. Correlation between the lignin content and the avreage lesion
length.

图 4 总酚含量、可溶性糖含量、木质素含量与病斑均值相关性

Fig. 4 Correlation of total phenol content, soluble sugar content, lignin content and average lesion
length on detached branch

表 4 猕猴桃种质生理生化指标差异与溃疡病病斑长度的相关性

Table 4 The correlation between physiological and biochemical indexes of kiwifruit
germplasm and the lesion length of kiwifruit canker

种质资源

Germplasm

resource

病斑均值

Average lesion

length/mm

抗性等级

Resistance

category

w（总酚）

Total phenol

content/（mg·g-1）

w（可溶性糖）

Soluble sugar content/

（mg·g-1）

ρ（木质素）

Lignin content/

（mg·L-1）

E2545 4.34±0.2 e R 52.23±3.58 a 51.05±2.91 a 96.72±1.80 a

E3031 4.47±0.46 e R 44.60±1.34 ab 48.08±1.59 abc 95.59±4.02 a

E525 4.53±0.28 e R 41.44±6.66 bc 47.57±1.48 abc 90.25±4.06 abc

F2463 4.78±0.21 e R 32.92±3.94 defg 44.62±2.58 cdefg 92.77±4.14 abc

E364 4.95±0.21 e R 37.21±4.28 bcd 47.44±1.67 ab 93.43±1.67 ab

F852 5.03±0.24 e R 35.93±1.88 bcdef 43.87±1.41 abcd 92.11±6.06 abc

E721 5.1±0.23 e R 37.23±3.56 bcd 46.17±0.16 abc 91.23±4.76 abc

E451 5.39±0.16 e R 23.15±2.42 g 44.59±2.56 ab 93.30±4.34 ab

F1181 6.79±0.22 d R 27.81± 3.61 defg 40.69±3.23 bcdef 91.92±4.17 abc

E2441 7.15±0.35 cd T 28.83±2.77 defg 42.29±2.54 bcde 92.74±1.28 abc

E3173 7.19±0.41 cd T 36.71±2.26 bcde 40.85±1.44 ab 90.83±2.86 abc

F4142 7.32±0.44 cd T 25.14± 2.39 g 36.89±a3.07 defg 89.99±2.65 abc
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E2064 7.36±0.26 cd T 27.47± 2.70 efg 39.35±1.38 cdefg 89.27±3.86 abc

E172 8.06±0.24 bc T 24.22±1.22 g 36.35±3.78 efg 85.71±2.45 abc

E2532 8.18±0.24 bc T 27.74±1.10 defg 39.22±0.86 bcdef 80.41±3.86 c

E1131 8.44±0.13 b T 27.44±2.29 efg 36.62±1.71 defg 86.21±3.40 abc

E1125 8.60±0.60 b T 26.58±1.44 fg 34.12±1.05 fg 84.62±5.13 abc

E771 8.98±0.50 b T 26.11 ±2.50 g 33.73 ±1.88 fg 84.87±1.86 abc

E674 10.22±0.54 a S 25.57±1.76 g 33.05 ±1.57 g 82.13±2.02 bc

相关系数

Correlation

coefficient, r

0.732** 0.853** 0.855**

线性方程

Linear

equation

y=-3.21x+53.47 y=-2.55x+58.40 y=-2.14x+103.90

3 讨 论

防治猕猴桃溃疡病最直接有效的方法就是培育和栽培抗性品种[31]。对种质资源进行抗性鉴定，是

选育抗性品种的前提。关于猕猴桃溃疡病鉴定方法，田间鉴定的结果最具直观性，但易受环境等诸多因

素的影响，鉴定结果不稳定且容易导致病原菌扩散[5]。室内离体枝条接种具有安全、高效、可靠等优点，

在梨[32]、苹果[33]、猕猴桃[23,34-35]、柑橘[36]、山楂[37]上应用广泛。温欣等[23]对 51份软枣猕猴桃种质进行

溃疡病菌离体枝条和叶片接种，结果表明离体叶片接种、离体叶脉接种、半木质化离体枝条接种法均可

作为抗性鉴定方法，其中离体枝条接种的结果较为准确。Hoyte 等[38]对 75个商业品系及中华/软枣、中

华/黑蕊、中华/对萼 3个类型的 2000余份杂交群体实生苗进行离体木质化枝条及嫩枝接种，发现两种

方法均可有效用于猕猴桃对溃疡病抗性评价。

我国野生猕猴桃种质资源极其丰富，近年来国内学者也开展了系列抗性评价工作。崔丽红等[39]、

王发明等[5]、裴艳刚等[26]研究结果均表明就溃疡病抗性而言，毛花猕猴桃品种>美味猕猴桃品种>中华猕

猴桃品种。刘娟[40]、宋雅林等[22]、Datson等[41]研究证实不同种或变种猕猴桃资源的抗病性差异显著，

毛花、软枣、京梨、葛枣等种的抗病性较强，中华、阔叶、长叶相对较感病。Hoyte等[38]研究证实软枣、

黑蕊、对萼与中华杂交后代部分抗性增强，种内抗性存在明显分化。李黎等[24]研究证实山梨、毛花及

软枣等野生种质抗性较强，但抗性存在种内分化。本研究所用材料为山梨与中华杂交后代，研究结果表

明群体材料抗性虽存在分化，但整体后代抗性较强。

植物的表型结构与抗性密切相关。叶面是植物与病原菌接触的第一层屏障，叶片结构差异直接影响

病原菌侵染的难易程度。李伯凌等[42]认为高抗品种木薯叶片的栅栏组织细胞和海绵组织细胞排列较感

病品种更整齐紧密。田丽波等[43]认为海绵组织厚度越厚、叶片结构越疏松的苦瓜品系，越容易受到白

粉病的侵染。本研究通过显著性相关分析，发现不同种质的猕猴桃叶片海绵组织厚度存在显著差异，海

绵组织越厚植物抗病性越弱，但上、下表皮厚度、栅栏组织厚度与抗病性没有相关性，规律与上述文献

[42-43]一致。气孔是植物与外界进行气体交换的场所，也是病原菌的主要入侵点，植物表皮的气孔数量与

形态结构与抗病性息息相关。在油茶[44]、枇杷[8]、核桃[45]等植物中，气孔密度越大，气孔越长，植物越

易感病。本研究结果证明猕猴桃叶片的气孔密度、长度、与猕猴桃种质抗性呈显著正相关，与贺占雪等

[11]、李淼等[12]、李靖等[46]在猕猴桃中研究结果相同。综上，不同种质猕猴桃的海绵组织厚度和气孔器
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大小、密度与抗溃疡病相关性显著，这些微表观特征也可为猕猴桃溃疡病抗病选育提供形态学参考。

当植物被病原菌感染时，感染部位会通过苯丙烷途径大量合成木质素，加强植物细胞壁的木质化，

抵抗病原菌的进一步感染[47]。可溶性糖含量低会抑制病原菌在植物体内的繁殖与生长[48]。李亚等[49]、

郑磊等[16]认为核桃对黄单胞杆菌抗性、杧果对细菌性角斑病抗性均与可溶性含糖量显著正相关。酚类

物质是木质素合成的前体，植物感病组织中酚类化合物的积累会抑制病原菌的入侵，是诱导植物发挥抗

性的主要物质[50]。陈浩等[51]发现接种霜霉病菌后，抗病荔枝品种的总酚和类黄酮含量显著高于感病品

种；李国平等[52]认为杧果叶片的总酚、类黄酮、阿魏酸、木质素相对含量与其对细菌性角斑病抗性呈

正相关。Qin 等[53]研究发现，高感中华猕猴桃品种红阳和抗性毛花品种中存在 22个参与木质素合成的

差异表达基因，表明木质素含量与溃疡病抗性正相关。本研究中猕猴桃叶片中木质素、可溶性糖、总酚

含量均与抗病性显著正相关，与上述研究结果规律一致。

猕猴桃产业的持续发展需要溃疡病抗病品种的栽培推广，野生型猕猴桃经过长期的自然选择与遗传

变异有着丰富的抗性基因[24]，山梨猕猴桃抗旱、耐涝或耐高湿及抗病性的能力较强，且果实风味淡甜、

果面无毛[54]。目前大部分商业栽培的中华猕猴桃品种虽风味浓郁、果实较大，但对溃疡病感病或中抗，

且遗传背景比较狭窄。杂交育种可以使后代具有亲本双方的优良性状，实现优异多基因聚合的育种目

标，从而可以培育出更加满足消费者和生产者的优良品种。申素云等[55]对山梨与中华杂交果实进行品

质与感官评价，发现山梨与中华杂交种类的整体喜好度平均值最高，风味喜好度和浓烈程度也较高。

结合本试验的结果，有望筛选到产量高、品质佳且溃疡病抗性强的优质高抗山梨中华杂交子代。

此外，基于种质抗性评价结果，可进一步对抗性基因进行 QTL 群体定位或者挖掘关键抗性基因。

Tahir 等[56-57]利用简化基因组测序 GBS 在中华猕猴桃在染色体 LG27 上发现 1 个主要效应 QTL 位点，

随后进一步在四倍体中华猕猴桃中鉴定到 4 个关键 QTL 位点。刘巍等从高感红阳基因组中鉴定出 3

个抗溃疡病关键基因，并基于抗感猕猴桃种质的转录组差异鉴定获得了 2 个抗溃疡病关键因子[6，58]。

本研究对山梨与中华杂交群体进行了抗性评价，后续可根据该评价结果进一步挖掘抗性基因，为阐明

猕猴桃抗溃疡病机制奠定材料基础。

4 结 论

本研究评价了 84 份山梨与中华猕猴桃杂交群体种质的溃疡病抗性，筛选出 67 份抗病种质，并发

现海绵组织厚度、气孔密度、气孔长度、木质素含量、可溶性糖含量、总酚含量 6 个指标与猕猴桃抗

性相关，其中海绵组织厚度、气孔密度、气孔长度与猕猴桃抗病性呈显著负相关，木质素含量、可溶

性糖含量、总酚含量与猕猴桃抗病性呈显著正相关。本研究为猕猴桃抗性育种及抗性机制研究奠定了

基础。
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