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甜菜碱对稻瘟病的防效及其诱导水稻抗瘟性的
分子机制
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摘要： 为明确水稻代谢物甜菜碱对稻瘟病的防控效果及抗性诱导机制，通过外源喷施不同浓度甜

菜碱以及不同时间点喷施甜菜碱鉴定水稻品种对稻瘟病的抗性，筛选甜菜碱外源喷施的最适浓度

及最佳时间，并对最佳施用条件下喷施甜菜碱的水稻进行转录组测序，分析其抗性诱导机制。结果

表明：外源施加甜菜碱可有效降低感病水稻品种黄壳糯、丽江新团黑谷的稻瘟病发生程度，且在接

种稻瘟病菌Magnaporthe oryzae前24 h用20 mmol/L甜菜碱进行预处理对稻瘟病的防控效果最好，

相对防效达40.06%。转录组分析结果表明，甜菜碱预处理后再接种稻瘟病菌0、24、48 h水稻叶片

中的差异表达基因均在苯丙烷类生物合成通路显著富集，并诱导水稻木质素合成相关基因OsCCR17、

OsCCR14、OsPAL3、OsCOMT15、OsCAD2及过氧化物酶基因OsPOX1的表达；木质素含量及过氧化

物酶、超氧化物歧化酶的活性也显著升高。表明甜菜碱可以诱导水稻木质素合成基因及抗氧化酶

基因的表达，促进木质素合成，提高抗氧化酶活性，从而提高水稻对稻瘟病的系统抗性。
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Abstract: To elucidate the control effect of the rice metabolite betaine on rice blast and its resistance-

inducing mechanism, exogenous betaine sprays at different concentrations and time points were applied 

to assess the resistance of rice cultivars against rice blast. The optimal concentration and timing for 

exogenous betaine application were screened. Furthermore, transcriptome sequencing was performed on 

rice treated with betaine under the optimal application conditions to analyze its resistance induction 

mechanism. The results showed that exogenous application of betaine effectively reduced the severity 

of rice blast in the susceptible rice varieties Huangkenuo and Lijiangxintuanheigu. The optimal relative 

control effect (40.06%) was achieved with a pretreatment of 20 mmol/L betaine applied 24 hours before 

inoculation with Magnaporthe oryzae. Transcriptome analysis of rice leaves pretreated with betaine 

indicated that differentially expressed genes were significantly enriched in the phenylpropanoid biosyn‐
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thesis pathway at 0, 24, and 48 hours. This treatment also induced the expression of lignin synthesis-

related genes, including OsCCR17, OsCCR14, OsPAL3, OsCOMT15, OsCAD2, and the peroxidase gene 

OsPOX1. Additionally, lignin content and the activities of peroxidase and superoxide dismutase were 

significantly increased. These findings suggest that betaine induces the expression of genes involved in 

lignin synthesis and antioxidant enzymes, promotes lignin accumulation, and enhances antioxidant 

enzyme activity, thereby improving systemic resistance in rice against rice blast.
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水稻Oryza sativa是全球最重要的粮食作物之

一，为世界一半以上的人口提供主要食物来源

（Kumar & Ashraf，2019）。由稻瘟病菌Magnaporthe 

oryzae侵染引起的稻瘟病是水稻生产中最具破坏性

的病害之一，严重威胁着全球粮食安全（Kumar & 

Ashraf，2019；Zhang HF et al.，2022；Shahid et al.，

2025）。稻瘟病每年造成的水稻产量损失巨大（Ruan 

et al.，2022）。然而，由于稻瘟病菌的高度变异性，能

快速克服水稻品种的抗病性，使传统的抗病育种策

略面临极大的挑战（马军韬等，2016；Shahid et al.，

2025）。同时，长期大量使用化学农药进行稻瘟病防

治，不仅增加了水稻生产成本，而且还会增加环境污

染风险和病菌抗药性（Hu et al.，2014；程家安和祝增

荣，2017）。鉴于此，为保证水稻产量和品质，利用诱

抗剂激活水稻的防御反应，提高其抗病能力，是一种

绿色、安全、有效的稻瘟病防控措施（Lopez-Moya et 

al.，2021）。

甜菜碱作为一种广泛存在于动植物体内的生物

碱，是植物应对环境胁迫的重要渗透调节物质，不仅

可以通过渗透调节、抗氧化防御和活性氧清除等多

重机制增强植物的抗逆性（Sui et al.，2012；Wang et 

al.，2019），还能通过调节细胞渗透压维持细胞膜完

整性及酶与蛋白质功能，从而缓解非生物胁迫对植

物造成的损伤（李新梅等，2006；Figueroa-Soto & 

Valenzuela-Soto，2018）。例如，在盐胁迫下，施用外

源甜菜碱可显著提高紫花苜蓿Medicago sativa种子

萌发及幼苗抗逆性（马婷燕和李彦忠，2019）；在干旱

胁迫下，施用外源甜菜碱可提高小麦Triticum aesti‐

vum的光合强度和生物量产量（张建新等，2003）；在

低温胁迫下，施用外源甜菜碱可缓解辣椒Capsicum 

annuum幼苗的光抑制及氧化损伤（Li et al.，2023）；

在重金属铝胁迫下，甜菜碱可通过调节活性氧代谢、

抑制膜脂过氧化来缓解小麦幼苗受到的生长抑制及

生理损伤（张云芳等，2024）。

除了非生物胁迫，甜菜碱还能提高植物的抗病

性。例如，外源喷施2 mmol/L甜菜碱预处理2 d可提

高苹果 Malus domestica 叶片细胞抵抗炭疽叶枯病

的能力，增加氧化酶系统活性，调节内源激素含量，

提高病程途径相关基因的表达水平，最终提高苹果

幼苗对病害的抗性（刘禹彤等，2022）。本团队前期

研究表明水稻多样性混合间栽后根系分泌物甜菜碱

显著富集，且与水稻对稻瘟病的抗性显著相关。然

而，目前关于甜菜碱对水稻抗稻瘟病的影响及机理

研究还未见报道。本研究拟通过抗瘟性鉴定筛选出

对稻瘟病有较好防控效果的水稻代谢物，确定其外

源喷施的最适浓度以及最佳时间，并在最佳处理条

件下对水稻叶片进行喷施，通过转录组测序、实时荧

光定量 PCR验证和酶活性测定来解析甜菜碱诱导

水稻响应稻瘟病菌侵染过程中相关抗病通路的变

化，探究甜菜碱处理提高水稻抗瘟性的分子机制，以

期为稻瘟病的防治及抗病机制的研究提供参考。

1 材料与方法

1.1   材料

供试水稻及病原菌：水稻品种为云南省地方感

病品种黄壳糯、广谱感病品种丽江新团黑谷，种子由

云南农业大学生物多样性保护与利用团队保存并提

供。参照Zhu et al.（2024）方法，用 75%酒精、2%次

氯酸钠溶液对种子进行消毒，28 ℃、光照 12 h/黑暗

12 h条件下催芽2~3 d，将露白的种子移栽到装有土

壤与基质（按体积比 1∶1混匀）的 10 cm×10 cm方形

盆中，每盆 30株，待植株生长到 3叶 1心期时供试。

稻瘟病菌为强致病性菌株GUY11，由云南农业大学

生物多样性保护与利用团队保存并提供。

供试代谢物：99%甜菜碱，上海源叶生物科技有

限公司；99%己二酸、99%壬二酸、99%戊二酸、99%

辛二酸、葡萄糖酸分析纯、98% 4-羟基苯乙酮、99%

乙酸苯酯、98% D-泛酰醇、烟酰胺分析纯，上海易恩

化学技术有限公司。

供试培养基：马铃薯葡萄糖琼脂（potato dex‐

trose agar，PDA）培养基成分为马铃薯200 g、葡萄糖

20 g、琼脂 15 g、蒸馏水 1 L；马铃薯葡萄糖肉汤
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（potato dextrose broth，PDB）培养基成分为马铃薯

200 g、葡萄糖 20 g、蒸馏水 1 L；燕麦培养基成分为

燕麦30 g、琼脂15 g、蒸馏水1 L。

试剂和仪器：MJZol Total RNA Extraction Kit，

上海美吉生物医药科技有限公司；StrandedmRNA‐

Prep Ligation，美国 Illumina 公司；Evo M-MLVRT 

Mix Kit with gDNA Clean for qPCR、SYBR® Green 

Premix Pro Taq HS qPCR Kit（Rox Plus），湖南艾科

瑞生物工程有限公司；超氧化物歧化酶（superoxide 

dismutase，SOD）、过氧化物酶（peroxidase，POD）和

木质素酶联免疫测定试剂盒，苏州格锐思生物科技

有限公司；其余试剂均为国产分析纯。NovaSeq X 

Plus，美国 Illumina 公司；QuantStudioTM 7 Flex 实时

荧光定量PCR仪，美国ABI公司；Varioskan LUX型

多功能酶标仪、Nanodrop 2000微量分光光度计，美

国ThermoFisher公司；DYY-6C电泳仪，北京市六一

仪器厂；Agilent 5300 生物分析仪，美国 Agilent 公

司；SPAD-502叶绿素仪，日本Konica Minolta公司。

1.2   方法

1.2.1    水稻抗稻瘟病的诱导代谢物筛选

在无菌条件下将于-20 ℃保存的稻瘟病菌菌株

GUY11接种到PDA培养基上，于28 ℃恒温培养7 d，

用打孔器在菌落边缘打取直径为 8 mm的菌饼，取

5个菌饼置于 PDB培养基中，在 28 ℃、180 r/min条

件下摇培 3 d，吸取 0.5 mL 菌液涂布于燕麦培养基

上，于 28 ℃、光照 12 h/黑暗 12 h条件下培养 5 d，打

断菌丝后继续培养5 d。刮取菌丝体，加入无菌水洗

刷分生孢子，并用2层无菌纱布过滤，配制成浓度为

2×105个/mL稻瘟病菌孢子悬浮液备用。

基于本课题组前期从水稻间栽控病体系中筛

选到的与稻瘟病抗性显著相关的10种代谢物，通过

查阅相关文献（刘陈晨等，2019；周浩等，2021；卢子

琦等，2025）确定其适宜浓度，其中己二酸、壬二酸、

戊二酸和辛二酸的浓度均为2 mmol/L，葡萄糖酸和

甜菜碱的浓度分别为25 mmol/L和20 mmol/L，4-羟

基苯乙酮的浓度为 0.1 mg/g，乙酸苯酯的浓度为

10 µmol/L，D-泛酰醇的浓度为200 mg/kg，烟酰胺的

浓度为25 mg/mL，分别取这10种代谢物喷施于3叶

1心期的感病品种黄壳糯和丽江新团黑谷植株上，

每盆喷施10 mL，以喷施等量无菌水为对照，每个处

理3个重复，每个重复1盆。喷施后于相对湿度80%、

12 h 光照/12 h 黑暗条件下培养 24 h 后再接种稻瘟

病菌。将上述制备好的稻瘟病菌孢子悬浮液分别喷

雾接种于各代谢物预处理过的水稻苗上，每盆喷施

5 mL。接种后将水稻植株在相对湿度98%以上、黑

暗条件下保湿24 h，然后湿度不变，在12 h光照/12 h

黑暗条件下继续培养 7 d，采用Duan et al.（2021）方

法进行稻瘟病的调查和数据处理，计算发病率、病

情指数和相对防效，分析10种代谢物对水稻抗瘟性

的影响。发病率=病株数/调查总株数×100%；病情

指数= ∑（各级病株数 × 各级代表值）

调查总株数 × 最高级代表值
× 100，相对防

效=（对照病情指数-处理病情指数）/对照病情指数×

100%。

基于上述试验筛选出能有效防控稻瘟病的代谢

物，测定其对水稻植株生长的影响。取3叶1心期的

感病品种黄壳糯和丽江新团黑谷，分别外源施加

2 mmol/L 壬二酸和 20 mmol/L 甜菜碱，每盆喷施

10 mL，以喷施等量无菌水为对照。每个处理3次重

复，每个重复为1盆。在光照强度120 μmol·m-2·s-1、

昼夜温度28 ℃/25 ℃、10 h光照/14 h黑暗、相对湿度

60%~70%条件下培养，5 d后测量水稻株高和根长，

称量其整株鲜重，使用叶绿素仪测定苗期水稻上、

中、下3片叶片的上、中、下3个部位叶绿素含量，每盆

选长势相近的5株水稻取其平均值，设3个技术重复。

1.2.2    甜菜碱最适喷施浓度筛选

为明确外源施用甜菜碱的最适浓度，用10、20、

50 mmol/L 浓度的甜菜碱处理 3 叶 1 心期的黄壳糯

和丽江新团黑谷幼苗，每盆喷施10 mL，以喷施等量

清水为对照，每个浓度处理3个重复，每个重复1盆，

并于处理后 24 h接种浓度为 2×105个/mL的稻瘟病

菌孢子悬浮液，每盆喷雾接种 5 mL。在相对湿度

98%以上、黑暗条件下保湿 24 h，然后在湿度不变、

12 h光照/12 h黑暗条件下继续培养7 d后进行病害

调查，调查方法参照Duan et al.（2021），并计算发病

率、病情指数和相对防效，根据稻瘟病发生情况筛选

出防控效果较好的甜菜碱喷施浓度。

1.2.3    甜菜碱最适喷施时间筛选

取3叶1心期的黄壳糯和丽江新团黑谷幼苗，分

别喷施 1.2.2 筛选出的最适浓度甜菜碱，每盆喷施

10 mL，以喷施等量清水为对照，每个浓度处理 3个

重复，每个重复1盆。在喷施甜菜碱后0、12、24、36、

48、72、96 h 时分别接种浓度为 2×105个/mL 的稻瘟

病菌孢子悬浮液，每盆接种 5 mL。另外取 3叶 1心

期的黄壳糯和丽江新团黑谷幼苗，先分别接种浓度

为 2×105个/mL 的稻瘟病菌孢子悬浮液，每盆喷施

5 mL，以接种等量清水为对照；接种后 12、24、36、

396



2期 李荣萍等： 甜菜碱对稻瘟病的防效及其诱导水稻抗瘟性的分子机制

48、72、96 h时分别喷施最适浓度的甜菜碱，每盆喷

施 10 mL，每个时间点设 3 个重复，每个重复 1 盆。

将上述所有处理后的水稻幼苗在相对湿度 98%以

上、黑暗条件下保湿 24 h，然后保持湿度不变，在光

照 12 h/黑暗 12 h条件下培养 7 d后进行病害调查，

调查方法参照Duan et al.（2021），并计算发病率、病

情指数和相对防效，根据稻瘟病发生情况筛选出甜

菜碱最适喷施时间。

1.2.4    喷施甜菜碱水稻苗的转录组测序

取 3 叶 1 心期的感病品种丽江新团黑谷，基于

1.2.2~1.2.3 结果，用筛选出的最适浓度甜菜碱在最

适喷施时间预处理水稻植株，以喷施清水作为对照，

24 h后接种稻瘟病菌，用量和方法同 1.2.2。于接种

前（0 h）、接种后 24 h和 48 h时分别取样，每个处理

5次重复，样品经液氮处理后在-80 ℃保存。在接种

稻瘟病菌7 d后调查发病情况，计算病情指数。使用

MJZol Total RNA Extraction Kit 提取上述样品的总

RNA，利用微量分光光度计对提取的 RNA 浓度和

纯度进行检测，经琼脂糖凝胶电泳检测 RNA 完整

性，用生物分析仪测定 RNA 质量数（RNA quality 

number，RQN）。单次建库要求RNA总量1 μg，RNA

浓度≥30 ng/μL，RQN>6.5，OD260 nm/OD280 nm介于 1.8~

2.2之间。委托上海美吉生物科技有限公司对样品

进行质控、建库及测序。

1.2.5    测序数据分析及差异表达基因筛选

将测序得到的原始数据过滤后得到满足分析标

准的质控数据，使用HISAT2软件（Kim et al.，2015）

将质控数据与水稻参考基因组（http://www.ricesu‐

perpir.com/web/download）进行比对，获得用于后续

分析的匹配数据。使用RSEM软件分析匹配数据以

及基因组注释文件，获得每个样本基因的 read 

count，采用外显子每千碱基片段百万比（fragments 

per kilobase of exon model per million mapped frag‐

ments，FPKM）对基因的表达水平进行定量，采用主

成分分析对样本的整体关系进行分析。使用

DESeq2软件对基因表达量进行差异分析，以差异倍

数（fold change，FC）和校正后 P 值进行筛选，符合

|log2FC|>1且校正后P值<0.05条件的作为显著性差

异表达基因，对差异表达基因进行韦恩分析，通过韦

恩图来展示和比较不同时间点采集样本之间的集合

关系。使用R软件中Phyper函数对差异表达基因进

行GO功能注释和KEGG代谢通路富集分析，采用

超几何分布检验方法检验差异基因富集的显著性，

以校正后P值小于0.05为显著富集。

1.2.6    差异表达基因的实时荧光定量PCR验证

从1.2.4不同时间点采集的样品中提取总RNA，

方法同 1.2.4，取质量合格的RNA用Evo M-MLVRT 

Mix Kit with gDNA Clean for qPCR进行反转录合成

cDNA，以此作为模板供试。通过对转录组数据进

行分析，选择苯丙烷生物合成通路上与抗病性显著

相关的 6个基因，委托生工生物工程（上海）股份有

限公司完成引物设计和合成（表 1）。使用 SYBR® 

Green Premix Pro Taq HS qPCR Kit（Rox Plus）进行

实时荧光定量 PCR 检测，以 OsActin 为内参基因检

测目的基因的表达水平。20 μL PCR反应体系：2×

SYBR® Green Pro Taq HS Premix（Rox Plus）10 μL、

上下游引物各 0.4 μL、cDNA 模板 2 μL，用 RNase-

free水补足至 20 μL。扩增程序：95 ℃预变性 30 s；

95 ℃变性 5 s，60 ℃退火延伸 30 s，40个循环；反应

结束后立即进行熔解曲线分析以验证扩增特异性。

每个样本3个生物学重复，每个处理3个技术重复。

使用2-∆∆Ct方法进行目的基因的定量评估。

1.2.7    喷施甜菜碱水稻抗氧化酶活性及木质素含量测定

取1.2.4不同时间点采集的叶片样品，每个处理

5个重复。取0.1 g不同处理的水稻叶片于灭菌研钵

中加入液氮进行研磨，加入提取液进行冰浴匀浆，于

表1  实时荧光定量PCR引物

Table 1  Primers of real-time fluorescence quantitative PCR

基因名称
Gene name

OsPOX1

OsCCR17

OsCCR14

OsPAL3

OsCOMT15

OsCAD2

OsActin

基因 ID
Gene ID

AGIS_Os01g013990

AGIS_Os09g013160

AGIS_Os08g031520

AGIS_Os02g037010

AGIS_Os08g004980

AGIS_Os02g008080

-

正向引物（5′-3′）
Forward primer (5′-3′)

TGCTTACCAAGAGCGCTGAA

CCGTCACCGATGATCCTGAG

CAGGAAGCAGCCGTACAAGA

GGTAACTTCCAGGGCACTC

CGAGGGCATGAAGAACCACT

TGGCAGCATCCGTATGATCC

CTGTCAACTGCCGCAAGAAG

反向引物 （5′-3′）
Reverse primer (5′-3′)

TGATCCAGTCAGAGGCGAGA

TAGACAGTGCCGATGGAGGA

GCACTTCACCGTCTCGTACA

CGAACATGAGCTTGCCGATG

CGTAGTTGATCCCCCGGATG

AAGGCACACGGACGTTACAT

GGCGAGTGACGCTCTAGTTC
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4 ℃、12 000 r/min条件下离心 10 min，取上清液，按

照 POD 酶联免疫测定试剂盒、SOD 酶联免疫测定

试剂盒操作说明测定POD和SOD的活性。将不同

处理的水稻叶片烘干至恒重，无菌研钵研磨后过

0.425 mm孔径筛，取10 mg过筛后的粉末组织，按照

木质素酶联免疫测定试剂盒说明书测定木质素

含量。

1.3   数据分析

利用SPSS 26.0软件进行数据统计分析，用独立

样本 t检验法对外源甜菜碱处理后最适浓度、处理

时间及验证时发病率、病情指数、酶活性、基因表达

量进行差异显著性检验，利用Tukey’s法对代谢物

筛选时的发病率、病情指数、生长指标进行差异显著

性检验。使用GraphPad Prism 9软件作图。

2 结果与分析

2.1   水稻抗稻瘟病的诱导代谢物筛选结果

感病品种黄壳糯在接种稻瘟病菌前24 h用壬二

酸和甜菜碱预处理后，其发病率和病情指数均较对

照显著降低（图1-A、B），相对防效分别达58.33%和

58.33%；丽江新团黑谷在接种稻瘟病菌前24 h用壬

二酸、葡萄糖酸和甜菜碱预处理后，其发病率和病情

指数均较对照显著降低（图 1-C、D），相对防效分别

达 72.22%、55.56%以及 61.11%；其余代谢物的防控

效果相对较差。综合来看，壬二酸和甜菜碱对稻瘟

病均有较好的防控效果。

图1  水稻间栽体系核心差异代谢物对感病品种黄壳糯（A、B）和丽江新团黑谷（C、D）稻瘟病发病率和病情指数的影响

Fig. 1  Influence of core differential metabolites in the rice intercropping system on the incidence rate and disease index of rice blast 

in the susceptible variety Huangkenuo (A, B) and Lijiangxintuanheigu (C, D)

图中数据为平均数+标准误。不同小写字母表示经 Tukey’s 法检验差异显著（P<0.05）。Data are mean+SE. Different 

lowercase letters indicate significant difference by Tukey’s test (P<0.05).
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进一步分析壬二酸和甜菜碱对水稻植株生长的

影响，发现甜菜碱处理后 2 个水稻品种的株高、鲜

重、叶绿素含量均较对照显著升高，而壬二酸处理后

仅对黄壳糯的株高有显著促进作用，且叶绿素含量

低于对照（表2）。鉴于甜菜碱已有较多关于诱导系

统性抗性的研究基础，结合其良好的生长促进作用，

本研究选用甜菜碱进行后续试验。

2.2   甜菜碱防控稻瘟病最佳施用条件筛选

2.2.1    最适浓度筛选

在接种稻瘟病菌前24 h用不同浓度甜菜碱处理

后，黄壳糯稻瘟病病情指数均较对照显著下降（图2-

A），其中浓度为20 mmol/L时防控效果最好，相对防

效达54.62%；10 mmol/L和50 mmol/L浓度处理的相

对防效分别为42.82%和33.74%。同样地，3个浓度

甜菜碱处理下丽江新团黑谷稻瘟病病情指数均较对

照明显下降（图2-B），其中20 mmol/L浓度处理的相

对防效达46.55%，10 mmol/L和50 mmol/L浓度处理

的相对防效分别为33.97%和39.47%。表明施用浓度

为20 mmol/L的甜菜碱对稻瘟病的防控效果最好。

2.2.2    最适时间筛选

利用20 mmol/L甜菜碱预处理0、12、24、36、48、

72、96 h 后接种稻瘟病菌及接种稻瘟病菌后 0、12、

24、36、48、72、96 h后喷施 20 mmol/L甜菜碱两种方

式处理黄壳糯和丽江新团黑谷，结果显示各处理均

能降低黄壳糯、丽江新团黑谷的稻瘟病发病率和病

情指数，其中黄壳糯在甜菜碱预处理24 h后再接种

稻瘟病菌的病情指数最低，为19.1，较对照显著降低

了57.36%；而丽江新团黑谷在甜菜碱预处理36 h后

再接种稻瘟病菌的病情指数最低，为 26.67，较对照

表2  壬二酸和甜菜碱对水稻生长及叶绿素含量的影响

Table 2  Effects of azelaic acid and betaine on rice growth and chlorophyll content

水稻品种
Rice variety

黄壳糯
Huangkenuo

丽江新团黑谷
Lijiangxintuanheigu

处理
Treatment

对照CK

壬二酸Azelaic acid

甜菜碱Betaine

对照CK

壬二酸Azelaic acid

甜菜碱Betaine

株高
Shoot length/cm

31.72±0.54 b

37.58±0.45 a

40.61±1.27 a

37.19±1.04 ab

34.89±3.22 b

41.57±2.61 a

根长
Root length/cm

11.79±1.39 a

12.90±1.87 a

12.93±0.39 a

9.14±0.70 a

12.94±1.58 a

12.71±1.17 a

鲜重
Fresh weight/g

0.27±0.03 b

0.36±0.03 ab

0.38±0.01 a

0.31±0.03 b

0.43±0.08 ab

0.49±0.05 a

叶绿素含量
Chlorophyll content/(mg/g)

0.47±0.03 b

0.38±0.01 c

0.64±0.02 a

0.52±0.04 b

0.38±0.03 b

0.75±0.06 a

表中数据为平均数±标准误。同列不同小写字母表示相同水稻品种不同处理之间经Tukey’s法检验差异显著（P<0.05）。

Data are mean±SE. Different lowercase letters in the same column indicate significant difference among different treatments with the 

same rice variety by Tukey’s test (P<0.05).

图2  不同浓度甜菜碱预处理后接种稻瘟病菌的黄壳糯（A）和丽江新团黑谷（B）的病情指数

Fig. 2  Disease index in Huangkenuo (A) and Lijiangxintuanheigu (B) after inoculated with Magnaporthe oryzae 

under pretreatment with different concentrations of betaine

图中数据为平均数±标准差。*、**和***表示不同处理与对照间经独立样本 t检验法检验差异显著（P<0.05、P<0.01和P<

0.001）。Data are mean±SD. *, ** or *** indicates significant difference between CK and treatment by independent samples t test 

(P<0.05, P<0.01 or P<0.001).
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显著降低了57.45%，在甜菜碱预处理24 h后再接种

稻瘟病菌的病情指数次之，为 30.67，较对照显著降

低了51.06%（图3）。鉴于丽江新团黑谷在甜菜碱预

处理24 h和36 h后再接种稻瘟病菌的病情指数差异

不大，且前者的发病率远低于后者，最终选择甜菜碱

预处理24 h再接菌作为最佳施用时间。

2.3   甜菜碱预处理显著降低感病水稻稻瘟病发生

与对照相比，在最佳施用条件下对丽江新团黑

谷外源喷施甜菜碱后稻瘟病的病斑数量显著减少，

病斑面积变小，病情指数由89.44显著降低至53.61，

相对防效达40.06%（图4）。该结果验证了用浓度为

20 mmol/L的甜菜碱在接种病原菌前24 h进行预处

理可以显著提高水稻对稻瘟病的抗性。

2.4   外源喷施甜菜碱显著诱导水稻抗病相关途径及基因

2.4.1    差异表达基因数量及变化

主成分分析发现，对照及甜菜碱预处理水稻未

接菌（0 h）和接种稻瘟病菌后24、48 h采集的6个样

本均显著分离（图5-A），表明样本间差异较大。韦恩

图显示对照及甜菜碱预处理水稻未接菌（0 h）和接

菌后24、48 h采集的样本中共有基因数为18 359个，

对照水稻未接菌（0 h）和接菌后24、48 h采集的样本

中独有基因数分别为141、133和123个，甜菜碱预处

理水稻未接菌（0 h）和接菌后24、48 h采集的样本中

独有基因数分别为146、96和403个（图5-B）。与相

同时间点采集的对照样本相比，甜菜碱预处理组未

接菌（0 h）时有 1 823个基因上调，225个基因下调；

在接菌后24 h时有62个基因上调，289个基因下调；

48 h时有2 455个基因上调，513个基因下调（图5-C），

表明甜菜碱预处理水稻受到稻瘟病菌侵染后48 h基

因变化显著，而侵染后24 h基因变化相对较小。

CK：空白对照；96h、72h、78h、24h、12h和0h：20 mmol/L甜菜碱预处理96、72、48、36、24、12、0 h后接种稻瘟病菌；12hpi、24hpi、

36hpi、48hpi、72hpi 和 96hpi：接种稻瘟病菌后 12、24、36、48、72、96 h 后喷施 20 mmol/L 甜菜碱。CK: Blank control; 96h, 72h, 

78h, 24h, 12h, and 0h: inoculated with M. oryzae after pretreatment with 20 mmol/L betaine for 96, 72, 48, 36, 24, 12, and 0 hours; 

12hpi, 24hpi, 36hpi, 48hpi, 72hpi, and 96hpi: sprayed with 20 mmol/L betaine at 12, 24, 36, 48, 72, and 96 hours post-inoculation 

with M. oryzae.

图3  甜菜碱和稻瘟病菌处理不同时间后黄壳糯（A、B）和丽江新团黑谷（C、D）的发病率及病情指数

Fig. 3  Incidence rate and disease index of Huangkenuo (A, B) and Lijiangxintuanheigu (C, D) treated with 

Magnaporthe oryzae and betaine at different time points

图中数据为平均数+标准差。*、**和***表示不同处理与对照间经独立样本 t检验法检验差异显著（P<0.05、P<0.01和P<

0.001）。Data are mean+SD. *, ** or *** indicates significant difference between CK and treatment by independent samples t test 

(P<0.05, P<0.01 or P<0.001).
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2.4.2    差异表达基因的GO功能富集分析

GO 功能富集分析结果显示，分别与相同时间

点采集的对照样本相比较，甜菜碱预处理水稻未接

菌（0 h）和接种稻瘟病菌后24、48 h采集样本中的差

异表达基因，在分子功能类别中主要富集于蛋白质

结合（基因数量分别为105、14、172个）、氧化还原酶

活性（基因数量分别为 140、43、267个）及小分子结

合（基因数量分别为249、36、472个）等功能；在细胞

组分类别中主要富集于细胞质（基因数量分别为

100、20、195个）、细胞器（基因数量分别为 279、71、

515个）及膜结构（基因数量分别为597、113、1 018个）

等功能；在生物过程类别中主要富集于生物合成过

程（基因数量分别为138、50、239个）、初级代谢过程

（基因数量分别为 346、79、666 个）、细胞代谢过程

（基因数量分别为 358、88、688个）及有机物质代谢

过程（基因数量分别为411、99、790个）等功能，表明

甜菜碱处理广泛影响水稻代谢调控与细胞结构功

能，且在稻瘟病菌侵染后48 h响应最显著。

2.4.3    差异表达基因的KEGG通路富集分析

KEGG通路富集分析结果显示，分别与相同时

间点采集的对照样本相比较，甜菜碱预处理水稻未

接菌（0 h）和接种稻瘟病菌后24、48 h采集样本中的

差异表达基因都显著富集到苯丙烷类生物合成通

路和多种植物次生代谢物生物合成通路（图6）。进

一步通过对苯丙烷类生物合成途径差异表达基因

进行聚类分析，发现OsPOX1、OsCCR17、OsCCR14、

OsALDH2B2、OsPAL3、OsCOMT15 和 OsCAD2 基因

在甜菜碱预处理水稻未接菌（0 h）样本和甜菜碱预

处理水稻接种稻瘟病菌后48 h样本中显著上调，在

甜菜碱预处理水稻接种稻瘟病菌后24 h样本中显著

CK：仅接种稻瘟病菌；Betaine：甜菜碱预处理 24 h后接种稻

瘟病菌。CK: Inoculated with M. oryzae; Betaine: pretreated 

with betaine for 24 h then inoculation with M. oryzae.

图4  外源甜菜碱处理后丽江新团黑谷稻瘟病发生情况（A）

及病情指数（B）

Fig. 4  Disease incidence (A) and disease index (B) of rice 

blast in Lijiangxintuanheigu rice cultivars under 

exogenous betaine treatment

图中数据为平均数+标准差。***表示处理与对照间经

独立样本 t检验法检验差异显著（P<0.001）。Data are mean+

SD. *** indicates significant difference between CK and 

treatment by independent samples t test (P<0.001).

CK-0h：未做任何处理样本；CK-24h和CK-48h：分别为接种稻瘟病菌 24 h和 48 h样本；B-0h：甜菜碱预处理 24 h未接菌样本；

B-24h和B-48h：分别为甜菜碱预处理24 h后接种稻瘟病菌24 h和48 h样本。CK-0h: Untreated control sample; CK-24h and CK-

48h: samples inoculated with M. oryzae for 24 h and 48 h, respectively; B-0h: sample pretreated by betaine for 24 h, non-inoculated; 

B-24h and B-48h: samples pretreated by betaine for 24 h, then inoculated with M. oryzae for 24 h and 48 h, respectively.

图5  外源甜菜碱预处理水稻接种稻瘟病菌样本的主成分分析（A）、韦恩图（B）和差异表达基因数量（C）

Fig. 5  Principal component analysis (A), Venn diagram (B), and differentially expressed gene counts (C) of rice samples pretreated 

with exogenous betaine and infected by Magnaporthe oryzae
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下调（图7-A）。以上结果表明甜菜碱显著诱导苯丙 烷类生物合成途径及相关基因表达。

图6  外源甜菜碱预处理水稻接种稻瘟病菌后0（A）、24（B）、48 h（C）时差异表达基因的KEGG通路富集分析

Fig. 6  KEGG pathway enrichment analysis of differentially expressed genes in rice infected by Magnaporthe oryzae under 

exogenous betaine treatments at 0 (A), 24 (B) and 48 h (C)
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进一步构建甜菜碱预水稻接种稻瘟病菌后48 h

样本和仅接种稻瘟病菌后 48 h 对照样本的苯丙烷

类生物合成途径差异表达基因的互作配对热图，结

果显示，多数基因对在两个处理中表现出高度一致

的表达趋势，基因 AGIS_Os08g031520（OsCCR14）、

AGIS_Os02g037010（OsPAL3）、AGIS_Os02g008080

（OsCAD2）、AGIS_Os08g004980（OsCOMT15）、AGIS_ 

Os09g013160（OsCCR17）在两个处理间的表达模式

出现分化（图 7-B），表明甜菜碱可能通过调控这些

关键基因对的表达平衡，进而影响苯丙烷类代谢通

路的流向与产物合成。

2.5   外源甜菜碱处理水稻中抗病候选基因的表达

与相同时间点对照相比较，6个基因均在甜菜碱

预处理24 h后接种稻瘟病菌0 h和48 h上调表达，而

在接种稻瘟病菌24 h时则下调表达；其中OsPOX1、

OsCCR14、OsCOMT15、OsPAL3 和 OsCAD2 基因在

接种稻瘟病菌 0 h时显著上调表达；除OsPAL3基因

外，其余 5个基因均在接种稻瘟病菌 24 h时显著下

调表达；OsCCR14、OsCOMT15和OsCAD2基因在接

种稻瘟病菌48 h时显著上调表达（图8）。这表明甜

菜碱诱导的基因表达可能呈现动态调控特征。

2.6   外源甜菜碱处理可提高抗氧化酶活性及木质素含量

与仅接种稻瘟病菌的黄壳糯相比，用甜菜碱预

处理 24 h后接种稻瘟病菌的黄壳糯POD活性在侵

染24 h和48 h时显著升高；SOD活性在稻瘟病菌未

侵染时（0 h）显著降低，在稻瘟病菌侵染24 h时显著

升高，在侵染48 h时有一定升高但差异不显著；木质

素含量在稻瘟病菌侵染0 h时显著增加，在侵染24 h

和48 h时也有所增加但差异不显著（图9-A~C）。与

仅接种稻瘟病菌的丽江新团黑谷相比，用甜菜碱预

处理 24 h后接种稻瘟病菌的丽江新团黑谷POD活

性有升高但不显著；SOD活性在稻瘟病菌未侵染时

（0 h）和侵染24 h时有所升高，在侵染48 h时显著升

高；木质素含量在稻瘟病菌侵染24 h时显著增加，在

未侵染（0 h）和侵染 48 h 时有所增加但差异不显著

Z-score>0时表示该基因上调表达，正值越大，上调越显著；Z-score<0时表示该基因下调表达，负值绝对值越大，下调越显著。

CK-0h：未做任何处理样本；CK-24h和CK-48h：分别为接种稻瘟病菌 24 h和 48 h样本；B-0h：甜菜碱预处理 24 h未接菌样本；

B-24h和B-48h：分别为甜菜碱预处理 24 h后接种稻瘟病菌 24 h和 48 h样本。Z-score>0 indicates the gene is up-regulated, the 

larger the positive value, the more significant the up-regulation; Z-score<0 indicates the gene is downregulated, the larger the 

absolute value of the negative Z-score, the more significant the down-regulation. CK-0h: Untreated control sample; CK-24h and CK-

48h: samples inoculated with M. oryzae for 24 h and 48 h, respectively; B-0h: sample pretreated by betaine for 24 h, non-inoculated; 

B-24h and B-48h: samples pretreated by betaine for 24 h, then inoculated with M. oryzae for 24 h and 48 h, respectively.

图7  甜菜碱处理水稻中苯丙烷类生物合成途径差异表达基因聚类热图（A）及互作配对热图（B）

Fig. 7  Cluster heatmap (A) and interaction pairing heatmap (B) of differentially expressed genes in the phenylpropanoid 

biosynthesis pathway in rice under betaine treatment
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（图9-D~F）。综上所述，甜菜碱预处理可在稻瘟病菌

入侵细胞组织前及入侵时提高氧化酶系统活性从而

快速清除活性氧等物质，增加木质素在细胞壁中沉

积，形成一道坚固的物理屏障，阻止稻瘟病菌入侵，提

高水稻的系统抗病性。

3 讨论

本研究从水稻间栽体系中筛选出对稻瘟病防控

效果较好的根系代谢物甜菜碱，发现其可以显著降

低稻瘟病病斑面积及病情指数，且在病原菌侵染前

24 h用浓度为20 mmol/L的甜菜碱预处理对稻瘟病

的防控效果最好。推测甜菜碱可能激活水稻自身的

防御系统，增强其对稻瘟病菌的抵抗（Chaibub et 

al.，2016）。甜菜碱作为植物体内重要的渗透调节物

质和信号分子，在多种胁迫响应过程中具有重要作

用。已有研究表明，甜菜碱能够通过调节植物氧化

还原系统来提高 SOD 和 POD 的活性，从而清除胁

迫诱导产生的活性氧，减轻氧化损伤（Ahmed et al.，

2021；Zhang YY et al.，2022）。本研究同样发现甜菜

碱能显著提高水稻叶片中 SOD 和 POD 的活性，与

前人研究结果一致。此外，甜菜碱还能通过调节植

物细胞的渗透平衡（康书瑜，2023）、稳定生物大分子

的结构与功能等方式提高植物抗性（Chen & Murata，

2008；Ke et al.，2016；Zou et al.，2016）。在此基础

上，本研究还发现甜菜碱能显著诱导苯丙烷代谢途

径相关基因表达，并促进木质素的积累，从而强化植

物的结构性防御。

苯丙烷类化合物的生物合成途径在植物抗病性

中起着至关重要的作用，该途径不仅能够产生多种

防御相关代谢物，还参与植物的生长和发育过程

（Yadav et al.，2020；Kumar et al.，2023；Ortiz & San‐

sinenea，2023）。本研究发现外源甜菜碱处理后差异

表达基因显著富集到苯丙烷类生物合成途径，其中

GUY11：接种稻瘟病菌GUY11；Betaine+GUY11：甜菜碱预处理 24 h后接种稻瘟病菌GUY11。GUY11: Inoculation with 

M. oryzae strain GUY11; Betaine+GUY11: pretreatment with betaine for 24 h then inoculation with M. oryzae strain GUY11.

图8  甜菜碱预处理后稻瘟病菌侵染不同时间下水稻抗病相关基因的相对表达量

Fig. 8  Relative expression levels of rice blast resistance-related genes at different time points after Magnaporthe oryzae 

infection under exogenous betaine treatment

图中数据为平均数+标准差。*、**和***表示不同处理组与对照组间经独立样本 t检验法检验差异显著（P<0.05、P<0.01和

P<0.001）。Data are mean+SD. *, ** or *** indicates significant difference between CK and treatment by independent samples t test 

(P<0.05, P<0.01 or P<0.001).
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OsPOX1、OsCCR17、OsCCR14、OsPAL3、OsCOMT15

和OsCAD2等基因的表达量在甜菜碱预处理后接种

稻瘟病菌 0 h 和 48 h 时显著或明显上调。OsPOX1

编码 III类过氧化物酶（Kim et al.，2012），可能参与

多种生物学过程，例如细胞壁的木质化、交联和降

解，以及活性氧清除（Guo et al.，2022）。肉桂酰辅酶

A还原酶（cinnamoyl-CoA reductase，CCR）是木质素

生物合成中单木质醇途径的第一个关键酶，催化羟

基肉桂酰辅酶 A 转化为羟基肉桂醛（Park et al.，

2017），OsCCR17 和 OsCCR14 为 CCR 基因家族基

因。水稻中的咖啡酸 O-甲基转移酶（catechol-O-

methyltransferase，COMT）基因家族在木质素合成中

起着核心作用，其中COMT8、COMT9和COMT15在

木质素合成中发挥着关键作用（Liang et al.，2022）。

水稻OsCAD2基因在水稻生长发育和抗逆性中扮演

着重要角色，主要参与木质素的生物合成（Hirano et 

al.，2012）。COMT和肉桂醇脱氢酶（cinnamyl alco‐

hol dehydrogenase，CAD）是木质素生物合成途径中

的关键酶，参与单木质醇的合成过程，而 III类过氧

化物酶则参与木质素的聚合及细胞壁加固（付佳等，

2022；Guo et al.，2022；孙涛，2024）。因此，甜菜碱可

能通过激活苯丙烷代谢途径来促进木质素合成积

累，从而增强细胞壁结构屏障，提高水稻对稻瘟病的

抗性。

值得注意的是，黄壳糯和丽江新团黑谷在相关

防御响应的显著性和时序上并不完全一致。这可能

与不同基因型水稻在抗氧化系统和苯丙烷代谢途径

上的敏感性存在差异有关，因而在受到病原菌侵染

或诱导物作用时，其响应峰值和持续时间也会有所

不同（Bolton，2009）。此外，抗氧化酶活性和木质素

沉积在防御反应中的时序特征并不相同，前者通常

在胁迫早期迅速响应以清除活性氧，而木质素沉积

则需要经过较长的生物合成和沉积过程，因而在相

同采样时间点可能呈现出不一致的显著性变化

（Miedes et al.，2014）。不同品种的基础酶活性水平

差异也可能影响统计显著性。因此，后续仍需通过

更高时间分辨率的动态研究进一步解析不同防御酶

之间的协同关系。

GUY11：接种稻瘟病菌GUY11；Betaine+GUY11：甜菜碱预处理 24 h后接种稻瘟病菌GUY11。GUY11: Inoculation with 

M. oryzae strain GUY11; Betaine+GUY11: pretreatment with betaine for 24 h then inoculation with M. oryzae strain GUY11.

图9  外源甜菜碱处理对稻瘟病菌侵染后黄壳糯（A~C）、丽江新团黑谷（D~F）中POD、SOD活性及木质素含量的影响

Fig. 9  Effects of exogenous betaine treatment on POD, SOD activities and lignin content in Huangkenuo (A-C) and 

Lijiangxintuanheigu (D-F) rice cultivars following Magnaporthe oryzae infection

图中数据为平均数+标准差。*、**和***表示处理与对照间经独立样本 t 检验法检验差异显著（P<0.05、P<0.01 和 P<

0.001）。Data are mean+SD. *, ** or *** indicates significant difference between CK and treatment by independent samples t test 

(P<0.05, P<0.01 or P<0.001).
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已有研究表明，稻瘟病菌效应蛋白能够干扰宿

主的结构防御体系。例如，MoBys1 通过降解 

OsCAD2来抑制木质素积累，从而削弱宿主免疫反

应（Liu et al.，2025）。此外，苯丙烷代谢通路中的 

PAL、CCR、COMT等关键基因也可能受到病原菌效

应蛋白的间接抑制，从而削弱宿主的结构防御和抗

氧化能力（Yadav et al.，2022）。而 OsALDH2B2 作

为参与醛类代谢和胁迫应答的基因，其下调也可能

与病原菌通过效应蛋白干扰细胞氧化还原稳态相关

（Liu et al.，2023）。本研究中部分基因的表达量在

甜菜碱预处理后接种稻瘟病菌24 h时显著降低，可

能与稻瘟病菌分泌效应蛋白介导的防御抑制效应

有关。同时，植物在病原侵染过程中，需要保障防

御反应与能量代谢和资源分配的动态平衡（Bolton，

2009；Grover et al.，2022）。因此，抗病性相关基因

表达的阶段性变化也可能反映了植物防御策略的动

态平衡。

总体来看，甜菜碱在诱导作物系统抗性和抗氧

化防御方面效果显著，能够调控苯丙烷代谢、木质素

沉积及活性氧清除，从而增强植物对病原菌的防御

能力，并形成较强的物理和化学屏障（Basit et al.，

2025；Chen et al.，2025）。与部分诱导抗性剂如β-氨

基丁酸相比，甜菜碱生理安全性更高，对植物生长和

产量影响小，不易产生毒性或生长抑制（Jarin et al.，

2024）。此外，甜菜碱作为渗透调节物质，还可提高

植物对非生物胁迫如盐胁迫和干旱胁迫的耐受性

（Kumar，2021；Chen et al.，2022）。然而，甜菜碱的

诱导抗性通常依赖于早期处理和连续积累，且不同

作物或品种对甜菜碱的响应也存在差异，其分子靶

点和信号通路尚需进一步研究（Zulfiqar et al.，2022；

Zhao et al.，2025）。
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