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　　摘要：为探究土壤磷亏缺条件下试验增温对番茄生长发育过程及其产量的影响机理，以中杂９号番茄幼苗为试
材，利用可精准控制温度的大型人工气候室，探讨不同温度条件（昼／夜温度为２５℃／１６℃ 和３０℃／２１℃）和供磷水
平（０．００４、０．０１２、００２０、０．０６０、０．１００、０．５００ｍｍｏｌ／Ｌ）对番茄气孔特征、气体交换参数、植株生物量以及产量的影响。
结果显示，增温使供磷水平为Ｐ０．０２、Ｐ０．１和Ｐ０．５条件下叶片近轴面气孔密度分别增加９２．６％、１０１．８％和３９．４％，且导致

供磷水平为Ｐ０．００４条件下叶片近轴面气孔空间分布更加规则。另外，增温使供磷水平为 Ｐ０．０１２、Ｐ０．０２、Ｐ０．１和 Ｐ０．５条件下

番茄的净光合速率（Ｐｎ）显著增加９７．４％、１６９．８％、２７３．７％和６９．８％，同时还导致供磷水平为 Ｐ０．０１２和 Ｐ０．０２的蒸腾速

率（Ｔｒ）分别增加７４１％和１６４．８％，从而显著提高了Ｐ０．１供磷水平下番茄叶片的瞬时水分利用效率（ＷＵＥＩ）。上述研

究结果表明，土壤磷素亏缺条件下，增温可以通过增加气孔密度和规则化气孔分布格局的方式优化番茄的气体交换效

率，从而提高植株生物量、净光合速率及水分利用效率，在一定程度上缓解磷素亏缺对番茄生长过程造成的生理胁迫。

研究结果将为深入理解气候变暖背景下番茄生理生态过程对土壤磷素亏缺的响应机理提供数据支撑和理论依据。
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　　自１９世纪西方工业革命以来，化石燃料的大规
模使用和频繁的人类活动所释放的大量温室气体

造成地表气温急剧上升，已经在全球范围内形成更

为暖干化的气候，甚至到２１世纪末，全球地表气温
将可能升高近６℃［１］。众所周知，全球变暖可以导

致气候条件变得更加不稳定，从而进一步增加极端

气候事件（如高温和热浪等）发生的频率［２］。事实

上，目前我国许多地区经常遭受高温事件影响，甚

至在一些重要的粮食和蔬菜产区频繁出现高达

４０℃ 的极端高温天气［３］。毋庸置疑，温度是植物

生长发育的重要影响因素之一［４］，不同植物或同一

植物的不同生长阶段都存在不同的最适温度，故植

物的生长发育和生理生化过程均受到环境温度的

影响［５］。例如，李苇等对玉米进行增温试验的研究

发现，温度升高５℃，玉米叶绿素、碳水化合物及蛋
白质含量明显增多，从而提高其株高、茎粗、穗粒数

及质量［６］。同时，全球环境变化下大气氮沉降的持

续加剧，使土壤氮素亏缺得到一定程度的缓解，故

土壤磷素亏缺对植物的限制变得更加重要［７－８］，这

主要是由于土壤中可以供给植物吸收和利用的可

溶性无机磷酸盐非常有限且不易获取［９］。磷是植

物生长发育必需的营养成分，参与植物细胞代谢中

能量的保存和转移，在细胞代谢中起着至关重要的

作用［１０－１１］。此外，磷元素还是核酸、三磷酸腺苷、辅

酶、核苷酸和磷脂等有机分子的重要构成部分［１２］。

然而，尽管土壤含磷总量相对丰富，但土壤中只有

不到２０％的磷素可以被植物利用，尤其是酸性土壤
中的可溶性无机磷酸盐很容易在表层土壤中流失，

造成严重的环境污染［１３］。鉴于此，揭示增温和土壤

磷素亏缺对植物的气孔特征、光合性能及产量产生

协同效应的潜在机理，有助于深入理解全球变化背
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景下陆地植被的生态过程对气候变暖和土壤磷素

限制的响应机制，进而为制定应对未来气候变化下

的农田管理策略提供科学依据。

番茄（Ｓｏｌａｎｕｍｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ）为原产自南美洲的
一种喜温蔬菜，也是我国最广泛栽培的蔬菜之

一［１４］。以往的研究表明，低磷供应会导致植株与叶

面积均变小，茎部和叶片呈红紫色［１５］。作物长期缺

磷则会造成根冠比增加、叶片变黄、开花与结果期

延迟等现象［１６］。例如，杨春婷等的研究结果显示，

低磷导致苦荞的叶面积、地上生物量和叶绿素含量

显著减少，但根冠比却明显增加［１７］。同时，王应祥

等的研究也表明，低磷胁迫下大豆的磷素利用效率

主要由磷的吸收效率决定［１８］。然而，增温却可以有

助于土壤磷有效性的增加，从而提高植物对磷素的

吸收和利用效率［１９－２２］。例如，贝昭贤等的研究发

现，温度升高５℃可以使土壤中的酸性磷酸酶活性
提高约１．５倍，且土壤有效磷的含量增加２５％［２３］。

尽管如此，以往大多数研究主要集中于增温、水分

亏缺、ＣＯ２浓度升高等单一或多因素环境因子对作
物生理生化过程及其产量的影响机理［７，１６，２４－２６］。然

而，关于温度升高和土壤磷素亏缺协同影响番茄生

理生化过程及产量的研究仍鲜见报道，尤其是在多

个供磷水平下番茄气孔特征、光合性能及水分利用

效率响应温度变化的潜在机理至今并不清楚［２２］。

鉴于此，本研究利用大型人工气候箱控制不同

生长温度和土壤磷素供应水平，以盆栽番茄幼苗为

试验材料，探究不同供磷水平下实验增温对番茄气

孔形态特征、气孔空间分布格局、光合性能、植株生

物量以及果实产量造成影响的生理机制，为气候变

暖背景下农田生态系统科学施肥管理与政策制定

提供理论依据和数据支撑。

１　材料与方法

１．１　试验材料与设计
在河北工程大学农业水土资源综合管理与调

控重点实验室，利用８台可精确调控温度的大型人
工气候培养箱（长、宽、高分别为 １．８０、０．６９、
１．８３ｍ）对番茄幼苗进行盆栽试验。选用华北平原
区普遍栽种的番茄品种中杂９号幼苗，种植在装有
砂砾混合物的圆柱形 ＰＶＣ管内 （底面积为
９５．０ｃｍ２，高为６０ｃｍ），随机将８台人工气候箱分
为对照组（４台）和增温组（４台），并将２组箱体内的
温度分别设定为２５℃／１６℃（昼／夜）和３０℃／２１℃

（昼／夜）。同时，将ＫＨ２ＰＯ４溶液利用去离子水稀释
并将其配制成６种不同磷浓度的 Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液，
以作为磷元素来源，分别为０．００４ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｐ０．００４）、
０．０１２ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｐ０．０１２）、０．０２０ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｐ０．０２）、
０．０６０ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｐ０．０６）、０．１００ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｐ０．１）和
０．５００ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｐ０．５），对番茄进行不同供磷水平处
理，每周每盆浇灌２次营养液，每次用量为２００ｍＬ。
在本研究中，对照组与增温组的４个人工气候箱分
别作为生物学重复（ｎ＝４）。此外，人工气候室内光
照度为 １０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）、光照周期为 １２ｈ
（０７：００—１９：００）、相对空气湿度为６０％～６５％。在整
个培养期，所有处理每天每盆均需浇水１００ｍＬ，以
确保盆栽番茄生长时土壤水分充足。本试验于

２０２０年５月２１日开始进行，６月６日进行增温和不
同程度的磷素亏缺处理（共１２个），９０ｄ后对番茄
各项相关生理指标进行测量。

１．２　测定指标及方法
１．２．１　印迹法气孔取样及测量　每株随机选取３
张完全展开的成熟叶片，将无色透明的指甲油分别

涂于叶片近轴面和远轴面的中间区域，待指甲油自

然风干后，用镊子将指甲油从番茄叶片剥离，使其

自然舒展，将采集的气孔印迹置于标有序号的载玻

片上，用盖玻 片 进 行 封 片。随 后，在 显 微 镜

（ＤＭ２５００，ＬｅｉｃａＣｏｒｐ，Ｇｅｒｍａｎｙ）下对气孔样本进行
观察和拍照。在１０倍镜下随机选择５处不同的显
微视野进行拍照，用来计算番茄的气孔密度。同

样，在４０倍镜下随机选取１５张气孔显微照片，利用
ＡｕｔｏＣＡＤ２０１０软件对番茄的气孔长度、气孔宽度、
气孔周长、气孔面积以及气孔形状指数进行测量，

并根据比例尺进行实际单位的换算［２７］。

１．２．２　分析气孔的空间分布格局　本研究将每个
气孔视作叶片表面上的不同分布单点，该单点位于

气孔开口的中间位置。利用地理信息系统软件

ＡｒｃＧＩＳ１０．０将选取的显微相片进行数字化处理，从
而得到各个气孔的空间坐标值。然后，采用 Ｒｉｐｌｅｙｓ
Ｋ方程对气孔的分布位置进行数字化，再对表征气
孔分布状况的坐标点进行空间分布格局解析。该

分布累加函数利用所有单点距离的二阶矩阵探究

这些点在不同尺度上的二维分布格局，分析结果由

最小邻域距离 Ｌｈａｔ（ｄ）值来表达，即 Ｌｈａｔ（ｄ）＝

Ｋ（ｄ）／槡 π－ｄ，式中：ｄ为空间尺度［７，２４］。

１．２．３　气体交换参数的测定　利用ＬＩ－６４００ＸＴ便
携式光合测定系统（ＬＩ－ＣＯＲＩｎｃ．，Ｌｉｎｃｏｌｎ，ＮＥ，
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ＵＳＡ）进行叶片气体交换参数的测量，包括净光合速
率（Ｐｎ）、呼吸速率（Ｒｄ）、蒸腾速率（Ｔｒ）和气孔导度
（Ｇｓ）。测量气体交换参数时，将 ＣＯ２浓度设为
４００μｍｏｌ／ｍｏｌ，光照度为 １０００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。在
番茄的气体交换参数测定过程中，ＬＩ－６４００ＸＴ测量
叶室内的温度分别设置为其生长阶段相应的环境

温度，即对照组和增温组的气体交换参数分别在

２５℃ 和３０℃下测定。此外，利用 ＷＵＥＩ＝Ｐｎ／Ｔｒ公
式来 计 算 番 茄 叶 片 的 瞬 时 水 分 利 用 效 率

（ＷＵＥＩ）［２３］。
１．２．４　叶绿素含量的测定　本研究采用浸提法提
取和测定叶片的叶绿素含量［２８］。在每株番茄上随

机取３张成熟新叶的中间部位采集样本，随后立即
放入装有二甲基亚砜（ＤＭＳＯ）的１０ｍＬ离心管中，
进行４８ｈ的避光处理。待叶片样品颜色变为白色
后，将含有色素的 ＤＭＳＯ浸提液混合均匀后，分别
放入紫外分光光度计，将测定波长设置为 ６６３、
６４５ｎｍ，得出其对应的光密度值（Ｄ值），通过公式
计算出叶绿素ａ、叶绿素ｂ、总叶绿素的含量，并计算
叶绿素ａ／叶绿素ｂ。
１．２．５　叶片及根部碳、氮和磷元素的测定　利用球
磨仪（ＭＭ２，Ｆａ．Ｒｅｔｓｃｈ，Ｈａａｎ，Ｇｅｒｍａｎｙ）将地上组织
与地下组织的干物质研磨成粉末并用压片机压片。

利用激光元素分析仪（Ｊ２００）对番茄的地上及地下
组织的碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）含量进行测量。本研

究中均是在样品干质量的基础上来测量各组织中

的元素含量，每处理重复４次（ｎ＝４）。
１．２．６　植株生物量及果实产量的测定　利用剪刀
将番茄植株的地上（茎部和叶片）与地下（根系）组

织分开。随后，将植株组织放至烘箱（１０５℃）进行
２ｈ的杀青处理，再将烘箱温度调低至８５℃，继续烘
干４８ｈ直至恒质量。然后，分别在电子天平上称质
量，得到番茄植株的地上和地下生物量。将地上与

地下部分的植株组织干质量相加得到植株总生物

量，而地上与地下组织干质量的比值即为根冠比。

同样，利用电子天平将采摘后番茄果实进行称质量

即得到果实鲜质量。

１．３　数据统计与分析
本研究利用单因素和多因素方差分析的方法，

探讨不同温度和供磷水平对番茄的气孔特征及空

间分布、气体交换参数、叶绿素含量、植株组织元素

含量、生物量与产量的影响，再使用多重比较的方

法（Ｓ－Ｎ－Ｋ法）比较组内的显著性差异（Ｐ＜
００５）。

２　结果与分析

２．１　不同供磷水平下试验增温对番茄气孔形态特
征及其空间分布格局的影响

由图１、图２可知，在２５℃／１６℃条件下，高磷
水平（Ｐ０．５）下番茄近轴面和远轴面的气孔密度均明
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显高于低磷水平（Ｐ０．００４）。同时，增温（３０℃／２１℃）
明显提高番茄近轴面的气孔密度，且该增温效应在

不同磷浓度间也存在较大差异。具体而言，增温使

得磷浓度为Ｐ０．０２、Ｐ０．１和Ｐ０．５时的气孔密度分别提高
９２．６％（Ｐ＜０．００１，图 １）、１０１．８％（Ｐ＜０００１）和
３９．４％（Ｐ＝０．００４），但未对供磷水平为 Ｐ０．００４、Ｐ０．０１２
和Ｐ０．０６下的气孔密度产生显著影响。另外，尽管增
温导致Ｐ０．１供磷水平下番茄叶片远轴面气孔密度显
著增加３７．５％（Ｐ＝０．００７），但却使供磷水平 Ｐ０．００４、
Ｐ０．０１２、Ｐ０．０２和Ｐ０．５处理的叶片远轴面气孔密度分别
下降 １６．２％（Ｐ＝０．０３２）、２２．８％（Ｐ＝０００６）、
３２２％（Ｐ＜０．００１）和２６．５％（Ｐ＝０．００１；图２），暗

示番茄叶片不同表面的气孔密度对增温和磷素亏

缺的响应并不一致。另外，温度升高使得低磷浓度

（Ｐ０．００４）下的番茄近轴面的气孔长度、气孔面积与气
孔周长分别显著提升３３．９％（Ｐ＝０．０４５）、４８．２％
（Ｐ＜０．００１）和２５．９％（Ｐ＝０．００１），却导致 Ｐ０．０１２的
气孔面积与周长减少２１．９％（Ｐ＝０．００７）与１４．０％
（Ｐ＝０．０１２）。此外，多因素方差分析结果（表１）显
示，不同供磷显著改变了番茄的气孔密度（Ｐ＝
０００１）、气孔面积（Ｐ＝０．００１）与气孔周长（Ｐ＝
０００２）。同时，温度×供磷水平 ×叶片表面对番茄
的气孔密度和气孔面积均产生显著的交互效应

（Ｐ＜０．００１）。

表１　增温和供磷水平对番茄不同叶面气孔形态特征的交互影响

参数
Ｐ值

气孔密度 气孔长度 气孔宽度 气孔面积 气孔周长 气孔形状指数

温度（Ｗ） ０．３３４ ０．３４７ ０．３１１ ０．９１４ ０．２８３ ０．４２７

供磷水平（Ｐ） ０．００１ ０．３３５ ０．６８０ ０．００１ ０．００２ ０．４４９

叶片表面（Ｓ） ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１ ０．２６１

Ｗ×Ｐ ＜０．００１ ０．４７６ ０．１５１ ０．１５１ ０．２００ ０．６４０

Ｐ×Ｓ ０．００７ ０．４１７ ０．５０１ ＜０．００１ ０．００２ ０．４８７

Ｗ×Ｓ ＜０．００１ ０．１７４ ＝０．７４４ ０．７４５ ０．１４６ ０．２２６

Ｗ×Ｐ×Ｓ ＜０．００１ ０．６２１ ０．６７０ ＜０．００１ ０．０７３ ０．９７２

２．２　不同供磷水平下试验增温对番茄气孔空间分
布格局的影响

本研究对番茄气孔进行空间分布格局分析的

结果表明，番茄叶片近轴面和远轴面的气孔分布格

局均具有高度的空间尺度依赖性（图３、图４）。番
茄叶片近轴面的气孔在 ３０～１２０μｍ范围内呈现规
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则分布（低于 ９５％置信区间），当尺度增大至
１５０μｍ附近时，气孔转换为随机分布（在９５％置信
区间之中）。然而，增温和供磷水平为 Ｐ０．０１２、Ｐ０．０６和
Ｐ０．１分别在２６０、９０、１２０μｍ空间尺度处开始呈现簇
状分布（高于９５％置信区间）。番茄叶片远轴面的
气孔在３０～１００μｍ内呈规则分布，当尺度增大至
１５０μｍ以上时转变为随机分布格局。不同温度和
供磷水平条件下，番茄叶片气孔均在约为 ５５μｍ空
间尺度下的最小邻域距离［Ｌｈａｔ（ｄ）值］最小，表明
在５５μｍ附近的空间尺度上气孔的分布规则程度
最高。此外，在番茄叶片的近轴面，增温条件下供

磷水平为 Ｐ０．００４时的 Ｌｈａｔ（ｄ）值约为 －４．１３，该
Ｌｈａｔ（ｄ）值均低于其他的所有处理，暗示番茄叶片
气孔在温度升高和供磷水平为 Ｐ０．００４时呈现出最规
则的空间分布格局。

２．３　不同供磷水平下试验增温对番茄叶片气体交
换参数的影响

本研究结果显示，番茄净光合速率（Ｐｎ）对不同

生长温度和供磷水平的响应也存在明显的不对称

性（图５）。在 ２５℃／１６℃温度条件下，低磷水平
Ｐ０．０１２、Ｐ０．０２和 Ｐ０．１的 Ｐｎ相对供磷水平 Ｐ０．５分别降低
３７．１％、４９．０％和６０．５％。然而，试验增温（３０℃／
２１℃）使得供磷水平为 Ｐ０．０１２、Ｐ０．０２、Ｐ０．１和 Ｐ０．５处理
下的番茄 Ｐｎ分别提高 ９７．４％、１．７倍、２．７倍和
６９８％，且在磷浓度为 Ｐ０．５时 Ｐｎ 达到最大值
１７．０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ）。同时，多因素方差分析的结
果也证实生长温度与供磷浓度对 Ｐｎ产生显著的交
互作用（Ｐ＝０．００７）。另外，试验增温还导致供磷水
平Ｐ０．０１２和Ｐ０．０２的蒸腾速率（Ｔｒ）显著提高７４．１％和
１６４．８％。因此，增温使得供磷水平 Ｐ０．００４、Ｐ０．０６、Ｐ０．１
和Ｐ０．５处理下番茄叶片的水分利用效率（ＷＵＥＩ）分别
提升２５．９％、２６．３％、１１０．０％和３１．２％，且 ＷＵＥＩ在
Ｐ０．５处理下达到最大值３．９１ｍｍｏｌ／ｍｏｌ。同时，本研究
双因素方差分析的结果也表明，温度（Ｗａｒｍｉｎｇ）×供
磷（Ｐｓｕｐｐｌｙ）水平对番茄叶片 Ｔｒ（Ｐ＝０．０１５）和 Ｇｓ
（Ｐ＝０．０３８）均产生显著的交互影响。

２．４　不同供磷水平下增温对番茄叶绿素含量的
影响

本研究结果（图６）显示，试验增温可以提高低
磷供应水平的叶绿素 ａ含量、叶绿素 ｂ含量以及总
叶绿素含量，尤其是在 Ｐ０．０１２供磷水平处理下，增温

导致番茄的叶绿素 ａ含量、叶绿素 ｂ含量和总叶绿
素含量显著提高４５．６％（Ｐ＝０．００２）、３５．３％（Ｐ＝
０．０２２）和４３．６％（Ｐ＝０．００３）。另外，双因素方差
分析结果表明，不同磷浓度和温度处理对番茄叶片

的叶绿素ａ含量产生显著交互效应（Ｐ＜０．００１），而
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对叶绿素ｂ含量及总叶绿素含量的交互作用并不显
著。此外，试验增温还导致供磷水平为Ｐ０．１和Ｐ０．５的

叶绿素 ａ／叶绿素 ｂ分别显著升高 １４．８％（Ｐ＝
０００９）和１３．５％（Ｐ＝０．０１２）。

２．５　不同供磷水平下增温对番茄组织元素含量的
影响

在２５℃／１６℃条件下，不同供磷水平处理下番
茄根和叶的碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）含量无显著性差
异（图７）。然而，试验增温导致供磷水平为 Ｐ０．０１２、
Ｐ０．０２、Ｐ０．１和 Ｐ０．５番茄根的 Ｃ含量分别减少 ４．９％
（Ｐ＜０．００１）、３．４％（Ｐ＝０．００２）、３．３％（Ｐ＝０．００２）
和３．７％（Ｐ＝０．００１）。同样，增温也导致番茄叶片
Ｎ含量的显著下降，尤其是低磷供应水平 Ｐ０．００４、
Ｐ０．０１２、Ｐ０．０２、Ｐ０．０６和Ｐ０．１处理下的番茄叶片 Ｎ含量分
别显著降低 ２４．７％（Ｐ＜０．００１）、３４．２％（Ｐ＜
０００１）、１７．５％（Ｐ＝０．００４）、２８．６％（Ｐ＜０．００１）和
１７．１％（Ｐ＝０．００５）。相似地，番茄叶片的Ｐ含量也
随着生长温度的升高而降低，增温使供磷水平

Ｐ０．００４、Ｐ０．０１２、Ｐ０．０２、Ｐ０．０６和Ｐ０．１的番茄叶片Ｐ含量显著
减少 １９．６％（Ｐ＜０．００１）、２１．３％（Ｐ＜０．００１）、
１０８％（Ｐ＝０．０２）、２２．４％（Ｐ＜０．００１）和 １４．３％
（Ｐ＝０．００３）。同时，本研究多因素方差分析结果也
证实，温度对番茄植株组织的Ｃ、Ｎ和Ｐ含量均产生
显著影响（Ｐ＜０．００１）。温度 ×供磷水平 ×组织对
番茄植株的 Ｎ含量（Ｐ＝０．００１）和 Ｐ含量（Ｐ＝
００３５）存在较强的交互效应（表２）。

２．６　不同供磷水平下增温对番茄生物量及产量的
影响

在２５℃／１６℃温度条件下，番茄植株的总生物
量、地上生物量和地下生物量随着供磷水平的不断

提升均呈现出逐步上升的变化趋势（图８）。增温处
理（３０℃／２１℃）导致供磷水平为 Ｐ０．００４时的总生物
量和地下生物量分别提高 ５０．１％（Ｐ＝０．０１）和
１０５．７％（Ｐ＝０．００２），但却使供磷水平为Ｐ０．１时的地
上生物量降低３４．６％（Ｐ＝０．０１３）。然而，不同生长
温度下，番茄植株的总生物量、地上生物量和地下

生物量均在供磷水平 Ｐ０．５时最高。另外，增温显著
提高供磷水平为Ｐ０．０２、Ｐ０．０６和Ｐ０．１时番茄植株的根冠
比。此外，双因素方差分析结果表明，不同磷浓度

使番茄的总生物量（Ｐ＜０．００１）、地上生物量（Ｐ＜
０００１）及地下生物量（Ｐ＜０．００１）显著改变。相似
地，增温也同番茄的地上生物量（Ｐ＝０．０４３）、地下
生物量（Ｐ＜０．００１）和根冠比（Ｐ＜０．００１）产生了显
著的交互效应。

　　在环境温度为２５℃／１６℃的条件下，番茄产量
随着磷素供应水平的提高总体呈现出增加的趋势，

在最高供磷水平 Ｐ０．５时达到最大值 ７６．７ｇ／盆（图
９）。然而，增温却导致供磷水平为 Ｐ０．５时的番茄产
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表２　不同磷浓度和增温对番茄不同组织Ｃ、Ｎ、Ｐ含量的交互影响

处理
Ｐ值

碳含量 氮含量 磷含量

温度（Ｗ） ＜０．００１ ＜０．００１ ＜０．００１

供磷水平（Ｐ） ０．１５１ ０．０７３ ０．３５６

组织（Ｔ） ０．２９６ ０．４６２ ＜０．００１

Ｗ×Ｐ ０．０３７ ０．１０９ ０．２８０

Ｐ×Ｔ ０．００７ ０．０４０ ０．０３７

Ｗ×Ｔ ０．３５３ ０．１０９ ０．０４３

Ｗ×Ｐ×Ｔ ０．２４８ ０．００１ ０．０３５

量显著下降５８．１％（Ｐ＜０．００１）。另外，双因素分析
结果可以表明，温度的变化对番茄产量未造成显著

影响，但不同供磷水平（Ｐ＝０．００２）和温度×供磷水
平（Ｐ＝０．００１）均对番茄产量产生了显著的交互
作用。

３　讨论与结论

众所周知，磷素是组成植物组织、细胞以及遗

传物质的重要元素之一，更是植物叶片进行光合反

应所必需的营养元素。因此，低磷胁迫势必制约着

农作物正常的生长和发育过程，从而造成农作物的

减产［１０－１２，２９］。本研究结果显示，在 ２５℃／１６℃条
件下，随着供磷水平的逐渐提高，番茄植株的地上

生物量、地下生物量、总生物量以及果实产量均呈

现出显著增加的趋势，且均在最高供磷水平（Ｐ０．５）
时达到最大值，表明低磷胁迫限制了番茄植株的生

长过程，但提高供磷水平却可以有效缓解低磷环境

对番茄植株造成的生理胁迫。通常而言，当作物遭

受外界环境（高温、干旱、元素亏缺等）造成的生理

胁迫时，势必对其正常的新陈代谢过程产生影

响［３０－３１］，尤其是作物体内单分子的非结构性碳水化
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合物（葡萄糖、蔗糖、淀粉等）通过聚合反应进一步

转化为多分子结构性化合物（木质素和纤维素等）

的过程将在较大程度上受到限制［３２］，以致于大量的

光合产物无法正常转化为根、茎、叶等结构的组织，

从而导致植株生物量的降低和作物产量的减少［３３］。

例如，靳等的研究表明，低磷胁迫导致番茄幼苗

叶片和根系的可溶性糖含量均提高约２０％［１５］。此

外，可溶性糖作为植物体重要的渗透调节物质，当

植物处在环境胁迫条件下，其体内可溶性糖的提高

使细胞的持水能力增强，维持代谢过程关键酶类的

活性，最终能够使细胞膜的完整性得以保持，从而

缓解胁迫环境对植物体造成的生理伤害［３４］。因此，

本研究在２５℃／１６℃条件下，重度低磷胁迫（Ｐ０．００４）
的番茄植株生物量及果实产量均低于其他供磷水

平的研究结果也暗示磷素亏缺可能限制了光合产

物转化为结构性碳水化合物，故大量的非结构性碳

水化合物以可溶性糖的形式储存在番茄植株内，以

减缓低磷对番茄造成的生理胁迫。另外，试验增温

不仅可以直接影响植物叶片的净光合速率（Ｐｎ）和
蒸腾速率（Ｔｒ），而且还通过影响土壤元素矿化过程
间接改变土壤养分有效性，进而影响植物的养分吸

收效率以及生物量分配格局［３５－３６］。本研究中增温

导致供磷水平 Ｐ０．００４的番茄总生物量和地下生物量
分别提高５０．１％和１０５．％，表明气候变暖可以提高
重度低磷胁迫条件下番茄植株的磷素吸收效率，从

而缓解低磷胁迫对番茄生长过程的限制作用［２０－２１］。

此外，本研究结果表明，增温可以导致番茄地上与

地下生物量分配格局的变化，尤其是明显提高了供

磷水平Ｐ０．０２、Ｐ０．０６和Ｐ０．１的根冠比，暗示未来气候变
暖条件下遭受低磷胁迫的番茄将会优先考虑把生

物量投资到地下部分，从而以更加茂密的根系吸收

足够的磷素来维持植株正常的新陈代谢过程［１９］。

气孔是叶片与大气之间进行水气交换的重要

传输通道［３７］，故植物可以通过调节气孔形态特征及

其分布状况控制叶片的气体交换过程，以提高植物

体抵御或适应外界环境胁迫的能力［３８－４０］。例如，郑

云普等研究发现，低磷胁迫条件下高浓度 ＣＯ２可以
减小黑麦草气孔的开口，从而提高黑麦草的生物量
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以及水分利用效率［３９］。本研究结果发现，低磷胁迫

下番茄叶片近轴面的气孔密度明显减少，表明受土

壤磷有效性限制的番茄植株在气孔发育过程中可

以通过调整叶片表皮细胞的分裂和分化过程减少

气孔数量，降低叶片的气体交换效率，从而在生理

上适应低磷的环境胁迫。进一步深入分析的结果

表明，本研究中低磷胁迫下番茄气孔密度对试验增

温的响应在叶片不同轴面之间存在明显的差异性，

具体表现为远轴面的气孔数量约为近轴面的２倍，
暗示番茄远轴面气孔对磷素亏缺和增温的响应过

程可能在较大程度上决定着叶片的气体交换效率。

Ｓｏａｒｅｓ等研究了毛花雀稗（Ｃ４物种）近轴面／远轴面
气孔密度比例对叶片光合产生的影响，结果表明植

物不同叶面气孔密度之间差异对其净光合速率、气

孔导度以及蒸腾速率起着较大程度的决定作用［４１］。

同时，本研究中增温导致供磷水平Ｐ０．１和Ｐ０．５的远轴
面气孔密度和叶片的气孔导度同时升高的结果也

直接支持了上述结论。另外，气孔在植物叶片表面

的空间分布格局也与叶片的气体交换过程存在非

常紧密的联系［４２］。本研究结果表明，低磷供应条件

下番茄叶片近轴面的气孔空间分布格局比充分供

磷下气孔分布的更加规则，暗示番茄在遭受低磷胁

迫时可以提高气孔分布格局的规则程度，从而增加

叶片的气体交换效率，最终缓解低磷胁迫对植物体

造成的伤害。

本研究中对照温度下供磷水平为 Ｐ０．０１２、Ｐ０．０２和
Ｐ０．１的番茄 Ｐｎ均显著低于最大供磷水平 Ｐ０．５，表明
低磷供应对番茄植株的生长造成了生理胁迫。然

而，温度升高却显著增加了供磷水平为 Ｐ０．０１２、Ｐ０．０２、
Ｐ０．１和Ｐ０．５的Ｐｎ，暗示增温可以在一定程度上缓解低
磷胁迫对番茄植株造成的伤害。更进一步来讲，增

温对低磷胁迫的缓解效应可能是由于温度升高能

够增强核酮糖 －１，５－二磷酸羧化酶／加氧酶
（Ｒｕｂｉｓｃｏ）的活性，从而提高核酮糖 －１，５－二磷酸
（ＲｕＢＰ）的羧化速率，最终导致低磷条件下番茄植株
的 Ｐｎ的升高

［４３－４４］。然而，增温条件下较低供磷水

平（Ｐ０．００４和 Ｐ０．０６）番茄的 Ｐｎ却显著降低，究其原因
可能是由于增温导致较低供磷水平番茄 Ｇｓ的下降
而引起的，故上述结果表明不同供磷水平番茄Ｐｎ对
增温的生理响应机理存在明显差异。另外，增温使

得较高磷水平（Ｐ０．１）番茄的瞬时水分利用效率
（ＷＵＥＩ）显著提高，但并未对Ｔｒ产生影响，暗示增温
对较高供磷水平番茄 ＷＵＥＩ的影响主要是由于 Ｐｎ

的升高而导致的。然而，增温却提高了低磷水平

（Ｐ０．０１２和Ｐ０．０２）的 Ｔｒ，且 ＷＵＥＩ变化不显著，表明叶
片Ｐｎ与Ｔｒ的升高幅度基本一致，两者的增幅在一
定程度上相互抵消，最终表现为增温没有改变较低

供磷水平下番茄叶片水平的 ＷＵＥＩ，上述 ＷＵＥＩ对
增温的响应也可能是植物长期适应磷素亏缺的机

制［４５－４６］。叶旺敏等的研究表明，增温（４．２℃）导致
低磷供应水平下杉树幼苗的 Ｐｎ和 Ｔｒ升高，这可能
是由于增温导致低磷水平下叶片Ｔｒ升高，而较高的
Ｔｒ有利于植物从土壤中吸收更多的磷素，以满足植
物生理生化过程中的磷需求，从而提高叶片 Ｐｎ，最
终确保ＷＵＥＩ的恒定［４７］。

本研究探讨了不同供磷水平下增温对番茄的

气孔特征、气体交换参数和生物量的影响机理，得

到结论如下：（１）随着供磷水平的逐渐提高，在
２５℃／１６℃ 下番茄植株的地上生物量、地下生物
量、总生物量以及果实产量均呈现出显著增加的趋

势，且在最高供磷水平（Ｐ０．５）时达到最大值，表明低
磷胁迫限制了番茄植株的生长过程，但提高供磷水

平却可以有效缓解低磷环境对番茄植株造成的生

理胁迫。（２）温度升高使供磷水平为 Ｐ０．０２、Ｐ０．１和
Ｐ０．５条件下叶片近轴面的气孔密度增加 ９２．６％、
１０１．８％和３９．４％，且增温导致在供磷浓度为 Ｐ０．００４
条件下的番茄近轴面气孔空间分布更规则。（３）增
温可以显著提高供磷水平为 Ｐ０．０１２、Ｐ０．０２、Ｐ０．１和 Ｐ０．５
条件下的Ｐｎ，表明增温可以在一定程度上缓解低磷
对植物体造成的生理胁迫。
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硒酵母浸种对低温胁迫下辣椒种子萌发、

幼苗生理特性的影响

罗太敏１，王凯贤１，叶欣悦１，贺　卓１，须　文１，２，３

（１．贵州大学农学院，贵州贵阳５５００２５；２．贵州省高等学校设施蔬菜工程研究中心，贵州贵阳５５００２５；

３．贵州大学辣椒研究院，贵州贵阳５５００２５）

　　摘要：辣椒在苗期容易受到低温的危害，为了提高辣椒的抗逆性，减轻低温对辣椒造成的伤害，在使用方法简便易
行、安全和成本较低的基础上，选用商品名为西维尔的药品硒酵母片，按照说明书中每片硒酵母中所含有效硒含量，配

制梯度硒酵母溶液并对贵春１号辣椒种子进行２４ｈ的浸种处理，再进行４℃的低温处理，然后测定辣椒种子的发芽
率、发芽指数、胚芽和胚根长度；取硒酵母溶液浸种２４ｈ后的辣椒种子，于２８℃恒温催芽后播种于穴盘，以泥炭土为
基质，正常培养至幼苗达到２叶１心后，将幼苗置于光照培养箱中进行１２℃的低温处理，处理０、１、３、５、７ｄ后观察辣
椒幼苗生长的情况，测定辣椒幼苗ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ等抗氧化酶活性、丙二醛含量、总可溶性蛋白含量、根系活力、超氧
阴离子产生速率等相关指标。结果表明，４℃的低温胁迫下经硒酵母溶液（０．１２ｍｇ／Ｌ）浸种后的辣椒种子其发芽率、
发芽指数有明显提高；经硒酵母溶液（０．０８ｍｇ／Ｌ）浸种后的辣椒种子长至２叶１心时，１２℃的低温处理后辣椒幼苗的

抗氧化酶活性、可溶性蛋白含量明显高于对照，而丙二醛（ＭＤＡ）含量降低，超氧阴离子（Ｏ－２·）产生速率降低，根系活

力提高，从而减轻了低温对辣椒幼苗生长造成的伤害，提高辣椒的抗寒性。
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　　辣椒（ＣａｐｓｉｃｕｍａｎｎｕｕｍＬ．）为一年生或多年生
草本植物，是全球消费量最大的辛辣调味品［１］，传

入我国已经有４００多年的历史［２］，在全球范围内普

遍栽培。目前辣椒已成为我国种植面积最大的蔬

菜和消费量最大的辛辣调味品，年种植面积稳定在

２１０万ｈｍ２以上，并且总产量达到６４００万 ｔ［１］。辣
椒在保障我国蔬菜周年均衡供应和丰富人民饮食

口味方面发挥着重要作用。贵州省是我国辣椒种

植和食用最早的省份之一，是辣椒优势产区，２０２０
年辣椒的种植面积达３７万ｈｍ２，产量达７２４万ｔ、产
值２４２亿元，种植面积常年稳居全国第一［３］。贵州

省是我国辣椒地方品种资源最丰富的地区之一，贵
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