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　　摘要：以黄毛草莓、五叶草莓为材料，测定高温半致死温度（ＬＴ５０），并采用盆栽试验，探究４０℃高温对二者生理生

态特征的影响。结果表明，黄毛草莓、五叶草莓的ＬＴ５０分别为５１．４３、５０．７０℃；４０℃高温处理的黄毛草莓、五叶草莓与

室温２０℃／１５℃（白天／夜晚）处理相比，其叶片净光合速率分别极显著降低５６．７％、７７．２％，气孔导度分别极显著升
高８０．７％、４１．２％，胞间ＣＯ２浓度分别极显著增加１７．６％、１９．５％（Ｐ＜０．０１），蒸腾速率黄毛草莓显著下降６７．２％、五

叶草莓显著上升５３．４％（Ｐ＜０．０５），相对叶绿素含量分别极显著降低５６．７％、７１．９％；黄毛草莓生物量、根冠比分别极
显著下降３７．１％、４１．２％，五叶草莓生物量极显著下降４７．０％、根冠比极显著上升４７．４％；黄毛草莓ＭＤＡ含量显著增
加１４．８％、五叶草莓ＭＤＡ含量极显著增加２８．５％，五叶草莓 ＭＤＡ含量高于黄毛草莓；黄毛草莓 ＳＯＤ活性极显著上
升２８４．８％、五叶草莓ＳＯＤ活性显著上升２１．９％，而黄毛草莓ＳＯＤ活性高于五叶草莓；４０℃高温处理的黄毛草莓叶片下
表皮角质层厚度显著增加３７．７％，五叶草莓没有显著变化，蜡质含量均极显著降低，降幅分别达到１４．６％、１３．６％，黄毛
草莓气孔密度极显著下降４１．１％，气孔开度无显著变化，五叶草莓气孔密度、气孔开度分别显著上升１０．９％、６．８％。
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　　温度是植物生长和产量的一个重要限制因子［１］。随着

全球气候变暖趋势愈来愈明显，高温对农业生产的影响日益

引起人们的关注，由高温造成的农作物减产问题已经在番茄、

葡萄、草莓等作物上得到证实［２］。草莓作为一种经济价值较

高的作物，其栽培过程忌高温。有研究表明，高温条件下草莓

苗的膜透性增加，溶质外渗，水分平衡失调，易造成植株萎蔫、

叶绿素合成受阻、营养成分和产量下降，甚至植株死亡［３－４］。

野生草莓在抗热性上优于草莓栽培种［５］，其抗性因品种不同

而有所差异。黄毛草莓（ＦｒａｇａｒｉａｎｉｌｇｅｒｒｅｎｓｉｓＳｃｈｌｔｄｌ）和五叶
草莓（ＦｒａｇａｒｉａｐｅｎｔａｐｈｙｌｌａＬｏｓｉｎｓｋ）是２种较为常见的野生草
莓，有学者认为黄毛草莓较五叶草莓有更强的耐热性［６］，但

对耐热性的差异原因鲜有报道。本试验以二倍体野生黄毛草

莓与五叶草莓为材料，研究黄毛草莓与五叶草莓的耐热性，初

步探究其耐热性差异的原因，为黄毛草莓及五叶草莓的开发

利用提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料
黄毛草莓于２０１２年７月采自西藏自治区林芝县；五叶草

莓于同年采自四川省茂县，植株带回实验室于温室中栽培，待

其活棵成壮苗，分别选择３株植株用于高温半致死温度测定。
同时，取该３株植株上的匍匐茎苗定植于塑料盆中，人工气候

室栽培，培养条件为光照度 ４００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）、相对湿度
７５％、光周期１４ｈ／１０ｈ（白天／夜晚）、温度２０℃／１５℃（白
天／夜晚）。培养基质为泥炭土、蛭石、松树皮、沙子以体积比
２∶１∶１∶２的比例混合而成，植株栽培条件基本一致，每株
施以 Ｎ∶Ｐ∶Ｋ＝１３％ ∶１３％ ∶１３％的好康多缓释肥８ｇ／Ｌ，由
匍匐茎形成的壮苗用于高温胁迫试验。

１．２　高温半致死温度的测定
参照张常隆等的方法［７］加以改进，选取黄毛草莓、五叶

草莓位置相近的成熟叶片，每种草莓每株用打孔器打取９个
圆片，每株各取１个圆片计３个圆片装入１个带刻度的具塞
试管中，共９支试管；各加入６ｍＬ去离子水，将其中８支试管
分别置入３５、４０、４５、５０、５５、６０、６５、７０℃水浴中处理１ｈ，第９
支试管直接置于室温下 １ｈ为对照；将 ９支试管抽真空
１５ｍｉｎ，２５℃保温１ｈ；充分振荡，２５℃条件下测电导率Ｒ；将
试管沸水浴１５ｍｉｎ，取出，冷却到２５℃，充分振荡，第２次测
电导率Ｋ；以室温处理的叶片测得的电导率Ｃ作为本底，计算
相应温度下的相对电导率，计算公式为

Ｙ＝（Ｒ－Ｃ）／（Ｋ－Ｃ）×１００％。
　　用Ｌｏｇｉｓｔｉｃ方程ｙ＝ｋ／（１＋ａｅ－ｂｘ）拟合８个处理温度与相
对电导率的回归模型，参照莫慧栋的方法［８］，计算出ｋ、ａ、ｂ及
拟合参数ｒ值，求出曲线出现拐点时的温度，即高温半致死温
度ＬＴ５０＝（ｌｎａ）／ｂ。
１．３　高温胁迫试验
１．３．１　试材处理　试验于２０１５年８月在浙江省台州学院试
验基地进行。４０℃高温胁迫试验参照Ｌａｆｔａ等的方法［９］经改

良进行，将由匍匐茎苗形成、长势一致的植株移至人工气候

室，设置人工气候室初始温度为２０℃／１５℃（白天／夜晚）条
件下开始升温，升温速度为白天４℃／ｄ、夜晚３℃／ｄ［１０］，达到
预期温度４０℃／３２℃（白天／夜晚）后保持温度恒定，同时，将
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移至人工气候室温度条件为２０℃／１５℃（白天／夜晚）正常栽
植的草莓植株为对照；培养７ｄ将植株移出，测定各项指标。
每处理６株，重复 ３次。人工气候室条件一致，光照度为
４００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）、相对湿度为 ７５％、光周期为 １４ｈ／１０ｈ
（白天／夜晚）。
１．３．２　测定项目和方法
１．３．２．１　光合指标　选取成熟叶片的中间小叶，用美国
ＬＩ－ＣＯＲ产Ｌｉ－６４００Ｘ型便携式光合测定系统测定净光合速
率（Ｐｎ）、气孔导度（Ｇｓ）、胞间ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、蒸腾速率（Ｔｒ），
测定条件设定为叶片温度２５℃、ＣＯ２浓度４００μｍｏｌ／ｍｏｌ、饱
和光照度１０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）；利用ＲｅｇｅｎｔＩｎｓｔｒｕｍｅｎｔＩｎｃ产
的ＷｉｎＦｏｌｉａ叶面积分析仪扫描叶片以获得有效光合作用面
积。每植株测定３次，取平均值。
１．３．２．２　相对叶绿素含量　选取成熟叶片的中间小叶，用美
国产ＣＣＭ－２００型手持式叶绿素仪测定相对叶绿素含量。
１．３．２．３　超氧化物歧化酶（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ，ＳＯＤ）活性
及丙二醛（ｍａｌｏｍｉａｌｄｅｈｙｄｅ，ＭＤＡ）含量　选取成熟的新鲜叶
片，分别用氮蓝四唑光还原法、硫代巴比妥酸比色法测定

ＳＯＤ活性、ＭＤＡ含量［１１－１２］。

１．３．２．４　叶片远轴面表皮角质层厚度　选取成熟的新鲜叶
片，在叶片中部以垂直于主脉方向将其横切制成临时装片，置

于４０×的中国产麦克奥迪 ＢＡ４１０Ｅ型显微镜下观察，选靠近
主脉附近的表皮细胞角质层用 Ｍｏｔｉｃａｄｖａｎｔａｇｅｓ软件显微摄
像，利用ＩｍａｇｅＪ软件测定其厚度。
１．３．２．５　叶片蜡质含量　选取成熟的新鲜叶片，用打孔器打
孔获取固定面积的圆片，用加热法［１３］提取蜡质，具体操作方法

为称取质量为ｍ１的叶片，将其置于预热至６０℃的１．５ｍＬ三氯
甲烷提取液中３０ｓ，立即取出，待三氯甲烷自然挥发，称取叶片的

质量为ｍ２，则单位面积的蜡质含量＝（ｍ１－ｍ２）／叶片表面积。
１．３．２．６　叶片气孔相关指标　选取成熟的新鲜叶片，用打孔
器打孔获取固定面积的圆片，置于７０％乙醇中保存；圆片复
水，置于５ｍＬ由１０％铬酸、１０％硝酸铵按１∶１比例混合的气
孔解离液中黑暗处理４８ｈ；用镊子剥离叶片远轴面的表皮置
于水中，于１％番红染液中染色 ２ｈ；倒出染液，制成临时装
片，置１０×ＢＡ４１０Ｅ显微镜下观察，用Ｍｏｔｉｃａｄｖａｎｔａｇｅｓ软件摄
像，统计气孔数量，同时采用 ＩｍａｇｅＪ软件进行显微测量获得
气孔长度与宽度，每张叶片取５个视野，取其平均值，计算气
孔密度、气孔开度，计算公式为：

气孔密度＝５个视野下气孔个数的平均值／视野实际面积；
气孔开度＝气孔宽度／气孔长度。

１．３．２．７　生物量　将草莓的地上部分、地下部分分别装入牛
皮纸袋中，１０５℃杀青３０ｍｉｎ，烘箱中７５℃烘３ｄ至恒质量，
分别称取地上、地下部分的生物量，计算获得根冠比。对用于

其他指标测定的叶片，通过称量其鲜样质量，再换算成干质量

后计入地上部分生物量。

１．４　数据处理
采用ＳＰＳＳ１７．０软件对数据进行分析，采用Ｏｒｉｇｉｎ８．５软

件进行作图，采用独立样本ｔ检验分析高温处理对生理指标、
叶片显微结构等的差异显著性。

２　结果与分析

２．１　黄毛草莓和五叶草莓的高温半致死温度
由图１可知，随着温度的升高，黄毛草莓、五叶草莓的相

对电导率呈上升趋势。由表１可见，黄毛草莓、五叶草莓２种
草莓的Ｌｏｇｉｓｔｉｃ方程拟合系数呈极显著，高温半致死温度分别
为５１．４３、５０．７０℃。

表１　黄毛草莓和五叶草莓相对电导率的Ｌｏｇｉｓｔｉｃ方程参数及半致死温度

品种
方程参数

ｌｎａ ｂ ｋ
回归方程

半致死温度ＬＴ５０
（℃） 拟合系数Ｒ２

黄毛草莓 ２１．０１ ０．４１ ９５．６１ ｙ＝９５．６１／（１＋１３３９９６９６８４ｅ－０．４０８６２ｘ） ５１．４３ ０．９２９

五叶草莓 １１．３８ ０．２２ ９３．３７ ｙ＝９３．３７／（１＋８７７１４．５９ｅ－０．２２４４８ｘ） ５０．７０ ０．９６０

　　注：拟合系数后表示相对电导率与温度回归相关性极显著。

２．２　高温处理对黄毛草莓和五叶草莓光合生理的影响
由图２可知，与室温２０℃／１５℃（白天／夜晚）常规栽培

相比，高温处理的黄毛草莓和五叶草莓其净光合速率分别极

显著下降５６．７％、７７．２％，气孔导度分别极显著上升８０．７％、
４１．２％，胞间ＣＯ２浓度分别极显著上升１７．６％、１９．５％（Ｐ＜

０．０１），黄毛草莓蒸腾速率显著下降６７．２％、五叶草莓蒸腾速
率显著上升５３．４％（Ｐ＜０．０５）。
２．３　高温处理对黄毛草莓和五叶草莓相对叶绿素含量的影响

由图３可知，与对照相比，高温处理的黄毛草莓和五叶草
莓相对叶绿素含量下降，分别较对照极显著降低５６．７％、
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７１．９％（Ｐ＜０．０１），五叶草莓相对叶绿素含量降幅大于黄毛
草莓，高温处理与室温处理的黄毛草莓相对叶绿素含量相应

高于五叶草莓。

２．４　高温处理对黄毛草莓和五叶草莓 ＳＯＤ活性、ＭＤＡ含量
的影响

由图４可知，与对照相比，高温处理的黄毛草莓 ＳＯＤ活

性极显著上升 ２８４．８％（Ｐ＜０．０１），五叶草莓显著上升
２１．９％（Ｐ＜０．０５），黄毛草莓 ＳＯＤ活性的上升幅度大于五叶
草莓；高温处理的黄毛草莓 ＳＯＤ活性高于五叶草莓；高温处
理的黄毛草莓和五叶草莓ＭＤＡ含量分别上升１４．８％、２８．５％，
五叶草莓的ＭＤＡ含量增幅较大；高温处理的五叶草莓 ＭＤＡ
含量高于黄毛草莓。

２．５　高温处理对草莓叶片气孔密度及气孔开度的影响
由图５可知，与对照相比，高温处理的黄毛草莓气孔密度

有极显著下降（Ｐ＜０．０１），气孔开度变化不显著；五叶草莓的
气孔密度和气孔开度均有显著上升（Ｐ＜０．０５）。
２．６　高温处理对黄毛草莓和五叶草莓叶片蜡质含量及角质
层厚度的影响

由图６可知，与对照相比，高温处理的黄毛草莓和五叶草
莓蜡质含量显著下降１４．６％、１３．６％（Ｐ＜０．０５），黄毛草莓的

角质层厚度极显著增加３７．７％（Ｐ＜０．０１），五叶草莓的角质
层厚度略有下降，与对照差异不显著。

２．７　高温处理对黄毛草莓和五叶草莓总生物量、根冠比的
影响

由图７可知，与对照相比，高温处理的黄毛草莓和五叶草
莓总生物量有极显著降低，分别下降３７．１％、４７．０％，高温处
理的黄毛草莓根冠比较对照极显著下降４１．２％、五叶草莓极
显著上升４７．４％（Ｐ＜０．０１）。

３　结论与讨论

测定不同高温下植物叶片的电导率并拟合 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ方程
来评价植物的耐热性是最常用的方法，通过拟合曲线获得的

半致死温度高低可表示植物耐热性的强弱，而半致死温度与

耐高温能力往往呈正相关，夏莹莹等根据半致死温度的高低确

定了４个油茶品种的耐热性顺序［１４］。本研究结果显示，黄毛

草莓的高温半致死温度为５１．４３℃，而五叶草莓为５０．７０℃，
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表明黄毛草莓的耐热性要高于五叶草莓，这与李洪雯等的观

点［６］一致。

高温对植物生长的影响很大程度上归结于光合作用的下

调。试验结果表明，高温导致黄毛草莓和五叶草莓的净光合

速率分别较室温处理极显著下降５６．７％、７７．２％，这表明前
者在高温处理下净光合速率的下降幅度要小于后者，这可能

是黄毛草莓具有较高耐受性的一个原因。气孔是植物体内气

体交换的门户及水气蒸腾的通道，对光合作用产生明显的影

响，叶片气孔开度下降会引起叶绿体内 ＣＯ２供应受阻
［１５－１６］，

从而导致叶片光合作用下降。气孔大小和密度变化是快速适

应短期恶劣环境的策略之一［１７］，气孔密度与蒸腾速率、气孔

扩散导度呈正相关［１８］。本试验结果表明，高温处理前后黄毛

草莓的气孔开度没有显著变化，而五叶草莓有显著上升；高温

处理的黄毛草莓和五叶草莓气孔导度、胞间 ＣＯ２浓度与净光
合速率变化相反，表明高温处理下叶片光合作用的下降是由

非气孔因素引起的［１６］；高温处理的黄毛草莓气孔密度急剧下

降、五叶草莓有显著上升。黄毛草莓通过降低气孔密度来降

低其蒸腾速率，以提高其对高温处理的耐受性，这与水稻突变

体对高温的耐受策略［１９］相似；五叶草莓通过增加气孔密度、

提高气孔开度来增加其蒸腾速率，４０℃高温处理可能会对五
叶草莓带来较大损害，其通过增大气孔来增加蒸腾作用、降低

植物温度，这也从侧面反映黄毛草莓对４０℃高温的耐受性要
高于五叶草莓。

植物处于高温胁迫时，叶绿体的形成和含量会受到扰

乱［２０］。Ｆｅｉｅｒａｂｅｎｄ等证实，在大麦、玉米等５个作物中，除玉
米外其他４个作物在温度超过 ２８℃时叶绿素含量开始降
低［２０］。Ｍｏｈａｎｔｙ等进一步分析原因认为，在胁迫条件下，叶绿
素的快速降解是其含量降低的因素之一［２１］；杜国栋等也认

为，５０℃高温胁迫引起仁用杏叶绿素含量降低的原因是叶绿

素的快速降解［１６］。有研究进一步指出，耐热性强的小麦在高

温下可保持较高的叶绿素含量［２２］。五叶草莓经高温处理，其

叶绿素含量下降幅度较黄毛草莓大，表明其叶绿素降解速率

高于后者，这可能也是其耐热性相对较差的原因之一。

改变生物量分配格局是植物适应逆境胁迫的一个重要策

略，生物量分配的可塑性决定植物对异质性资源的获取能力，

具有重要的生态学意义［２３］。干旱胁迫下，早熟禾可将更多的

生长分配到根系以促进根系的生长，增加根冠比［２４］，而高温

对植物生长的抑制会体现在生物量的降低上［２５］。本试验结

果表明，五叶草莓在高温处理前后生物量下降幅度大于黄毛

草莓，表明其对高温处理的耐受性低于后者；４０℃高温处理
的黄毛草莓将更多的生物量分配到地上部分以促进茎、叶的

生长，而高温处理带来的土壤水分胁迫由于并不是很强，可通

过促进地上部分的生长来弥补光合作用下降带来的生物量损

失；而五叶草莓将更多的生物量分配到地下部分以促进根的

生长，高温处理已显著影响其土壤水分状况，需要更多的根系

以增强其从土壤中获取更多水分的能力［２６］，这从侧面进一步

说明黄毛草莓比五叶草莓具有更强的高温耐受性。

高温处理常会造成活性氧的积累，引起膜脂过氧化，导致

丙二醛累积，从而破坏细胞膜。膜完整性的维持与植物体内

的保护性酶有关，而超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）是植物的一种重
要保护酶，是清除体内活性氧的第一道防线。Ｗａｈｉｄ等认为，
膜完整性是植物耐热性的主要机制之一［２７］。孙震认为，丙二

醛含量与抗热性呈负相关［１５］。本试验结果表明，高温处理的

五叶草莓丙二醛含量增幅相对较大，表明其膜受到的破坏程

度比黄毛草莓严重；黄毛草莓 ＳＯＤ活性增幅大于五叶草莓，
表明黄毛草莓通过提高 ＳＯＤ活性来缓解膜脂过氧化的能力
要高于五叶草莓，这也能一定程度上反映黄毛草莓的耐热性

为何高于五叶草莓。
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角质层包括蜡质和角质，是覆盖于陆生植物表面、与外界

环境接触的重要保护性障碍物，在植物抵抗防止水分丢失、抵

抗病菌入侵、抵抗紫外辐射和霜冻等各种生物、非生物胁迫中

起着非常重要的作用［２８］。４０℃高温处理的黄毛草莓角质层
厚度有显著增加，而五叶草莓无明显变化，表明高温处理的黄

毛草莓通过增加角质层厚度来增强其抗逆性，这与王家训等

的研究结果［２９］一致。有关高温处理影响植物蜡质的相关研

究较少。本研究发现，４０℃高温处理的黄毛草莓、五叶草莓
蜡质含量有显著下降，两者之间的降幅差异不显著，表明黄毛

草莓、五叶草莓叶片蜡质对高温的响应较为相似。周玲艳等

研究发现，４０℃高温处理可造成水稻叶片角质层蜡质结构的
改变和蜡质覆盖减少，导致非气孔性失水增加，这种响应可能

既是一种保护，也是一种伤害［３０］。

综上所述，黄毛草莓的耐热性要高于五叶草莓，４０℃高
温处理对黄毛草莓的有害效应要低于五叶草莓。黄毛草莓与

五叶草莓对高温的响应策略有所不同，黄毛草莓可能通过增

加角质层厚度、降低气孔密度和蒸腾速率来减少高温所引起

的水分丢失，通过将更多物质分配到地上部分、提高超氧化物

歧化酶活性来提高植株抗高温胁迫的能力；而五叶草莓可能

通过增加气孔密度、提高气孔开度、增加蒸腾速率来降低高温

对植株的伤害，并通过将更多的物质分配到地下部分来增强

植株对高温胁迫的耐受能力。野生黄毛草莓具有的较高耐热

性及抗热能力可用作我国草莓品种改良的特异种质资源，对

改善我国草莓品种遗传背景简单、抗逆、抗病性差等缺点具有

重要的价值。
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