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低磷胁迫对薄壳山核桃幼苗生长发育的影响

徐舰航，钱思源，王舒哲，沈欣雨，庄晨晨，倪钟涛，王正加*

（浙江农林大学亚热带森林培育国家重点实验室培育基地，杭州 311300）

摘 要：【目的】探究缺磷条件下薄壳山核桃生长和生理生化的变化，为薄壳山核桃产业的磷肥施用量提供科学依据。

【方法】以薄壳山核桃半年生实生苗为试验材料，采用水培法探究正常供磷（1 mmol·L-1 KH2PO4，对照CK）、低磷处理

（0.5 mmol·L-1 KH2PO4，LP）、无磷处理（0 mmol·L-1 KH2PO4，NP）条件下对薄壳山核桃幼苗生长发育的影响。【结果】低磷

处理（LP）90 d后薄壳山核桃幼苗根系 P含量、蛋白质含量、地径、苗高较对照组（CK）分别下降了 10.57%、30.79%、

5.03%，8.40%。超氧化物歧化酶（SOD）活性、过氧化物酶（POD）活性、丙二醛（MDA）含量较CK有显著的升高，LP较CK

分别升高了63.05%、59.42%、4.36%，NP较CK分别升高了178.76%、196.4%、38.76%（p < 0.05）。NP处理使薄壳山核桃

幼苗叶片的叶绿体体积膨大，淀粉粒体积增加。缺磷处理对薄壳山核桃幼苗的光合参数影响不明显，特别是净光合速

率（Pn）和胞间CO2浓度（Ci）差异都不显著。【结论】薄壳山核桃幼苗具有较强的抗低磷能力，苗期能适应低磷的土壤条件。
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Abstract:【Objective】In this experiment, the changes in growth, physiology and biochemistry of pecan

were explored under the condition of phosphorus deficiency. It provided a scientific basis for applying

phosphorus fertilizer in the pecan industry.【Methods】Six-month-old pecan seedlings were used in this

study. The hydroponics method was used to explore the effect of normal phosphorus supply (1 mmol·L-1

KH2PO4,CK), low phosphorus treatment (0.5 mmol · L-1 KH2PO4, LP) and phosphorus-free treatment (0

mmol · L- 1 KH2PO4, NP) on the growth and development of pecan seedlings. The length of the aboveg-

round part of the seedling (cm) was measured using a meter ruler while the stem diameter near the

ground (mm) was measured using a vernier caliper. Seedling root length, diameter, surface area and vol-

ume were obtained by the Wanshen LA-S series plant image analyzer. The photosynthetic parameters of

pecan leaves were measured with a Li-6800 portable photosynthetic measurement system (Li-Cor, Inc,

USA), and a Pm2500 portable modulated chlorophyll slow-speed fluorimeter was used to measure pe-

can seedling leaves in vivo. Chlorophyll content was determined by direct extraction with 95% ethanol.

Phosphorus content in roots was determined with Mo-Sb colorimetric method. Coomassie brilliant blue

staining was used to determine protein staining. The total protein quantitative assay kit was used to mea-

sure the total protein content in leaves. The activity of superoxide dismutase (SOD) and peroxidase



，等：低磷胁迫对薄壳山核桃幼苗生长发育的影响第8期

薄壳山核桃 [Carya illinoinensis (Wangenh.)K.

Koch]，是胡桃科山核桃属植物，又名长山核桃、美国

山核桃。薄壳山核桃是一种重要的木本油料和珍贵

的干果经济树种[1]，原产于美国，20世纪引入中国，

我国引种地主要分布在湖南、江西、浙江、云南和秦

淮以南、长江以北部分地区[2]。

磷（P）是一种植物必需的营养元素，在植物体

内参与各种生化过程，如脂质代谢、核酸和细胞膜的

生物合成等。植物以正磷酸盐的形式吸收生长发育

所需的磷元素，在薄壳山核桃适生范围内，土壤有效

磷普遍不足，以浙江临安为例，63%的土壤有效磷不

足10 mg·kg-1，其中不足5 mg·kg-1占40%，这是由于

磷（P）与铝和铁氧化物反应和土壤微生物转化，形

成不能被植物吸收利用的难溶性磷和有机磷的形

式[3]。生产中通过增施磷肥，提高薄壳山核桃产量。

植物为了应对缺磷环境，进化出了一系列生理

和生化反应机制，典型的反应是减少光合作用和增

加根/茎比（就生物量或干重而言）。在缺磷条件下，

根茎比的增加主要是由于地上部分生长的减少和碳

元素由茎向根的分配增加[4]。并且在拟南芥中还会

通过改变根系结构，增强根中磷转运蛋白的表达，以

提高磷的获取效率[5]。对于大多数植物而言，缺磷会

(POD) in leaves was analyzed using the total SOD assay and the POD assay kit, respectively. And the

malondialdehyde (MDA) and acid phosphatase (ACP) contents of leaves were determined with an

MDA assay and ACP assay kit, respectively. The above indicators were determined after 90 days of

phosphorus deficiency treatment. The kits aforementioned were produced by Nanjing Jiancheng Bioen-

gineering Institute. The cytological structure of mesophyll cells was observed under a transmission elec-

tron microscopy.【Results】Compared with the CK, the phosphorus content, protein content, ground di-

ameter and seedling height of pecan significantly (p＜0.05) decreased by 10.57%, 30.79%, 5.03% and

8.40% , respectively after 90 days of low phosphorus treatment. The indicators mentioned above de-

creased by 59.21%, 51.48%, 10.57%, and 9.75%, respectively in NP. SOD, POD and MDA significant-

ly (p＜0.05) increased in both treatments compared with CK. SOD, POD and MDA increased by

63.05%, 59.42% and 4.36%, respectively in LP, while 178.76%, 196.4% and 38.76% were found, re-

spectively in NP. The ACP contents of LP and NP significantly increased by 33.84% and 78.59% com-

pared with CK (p＜0.05), respectively. With NP treatment, the chloroplasts mesophyll cells of pecan

seedlings were enlarged, and some of the chloroplasts had swollen into hemispheres and squeezed vacu-

oles towards the middle part. Phosphorus deficiency treatment had no significant effect on photosynthet-

ic parameters, especially for net photosynthetic rate (Pn) and intercellular CO2 concentration (Ci). The

correlation coefficients between chlorophyll A, chlorophyll B and total chlorophyll, and carotenoid

were all greater than 0.98. On the other hand, the correlation coefficients between transpiration rate (Tr)

and stomatal conductance (GSW), Ci and Pn were 1, 0.8 and 0.52, respectively. By comparing the stress

degree of LP and NP, the stress degree of LP was below 40%, and the stress degree of NP was above

60%.【Conclusion】The results indicated that the pecan had better stress resistance and could tolerate

low-phosphorus stress for a long time. However, the time under low phosphorus stress should not be too

long; even if the phosphorus concentration was as low as 0.5 mmol · L- 1, pecan was still under stress.

Hence, from the point of view of the pecan industry, we shall not frequently apply phosphate fertilizers

and shall not apply too much phosphate fertilizer for each time. Considering the ecological environment

and the growth status of pecan, we recommend that the optimal phosphorus concentration is between

0.5 mmol·L-1 and 1.0 mmol·L-1. Excessive fertilization will not only cause the plants not to grow better

but also lead to serious environmental problems. In conclusion, less application should be followed

when applying phosphate fertilizer to pecans.

Key words: Pecan (Carya illinoinensis); Low phosphorus stress; Growth indicator; Physiological and

biochemical indicators; Cytological observation
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表 1 霍格兰营养液配方

Table 1 Hoagland nutrient solution formula

c（大量元素）Macroelement content/（mmol·L-1）

Ca(NO3)2·4H2O

12.5

CaCl2

0.5

K2SO4

1.0

MgSO4·7H2O

0.5

c（微量元素）Microelement content/（μmol·L-1）

ZnSO4·7H2O

1.0

H3BO3

12.5

MnSO4·H2O

1.0

Na2MoO4

0.1

CuSO4 ·5H2O

0.25

EDTA-Fe

10.0

引发根系分泌物的增加，包括酸性磷酸酶和核糖核

酸酶[6]、羧酸盐和质子。这些渗出物有助于溶解固

定在金属上的磷并从有机磷酸盐化合物中释放磷，

从而提高植物吸收磷的效率。其他缺磷反应包括花

青素在枝条中的积累（以保护叶绿体膜免受光损伤）

和糖脂和硫脂的合成（以取代生物膜中的磷脂，因此

可以为其他更重要的生化反应保留磷）[7]。但目前

还缺乏在低磷胁迫下薄壳山核桃生长发育方面的综

合研究报道。鉴于此，笔者针对低磷处理下薄壳山

核桃幼苗在生理生化、细胞超微结构等层面进行较

全面的研究，以期为揭示薄壳山核桃适应低磷胁迫

的内在机制、提高抗逆性以及合理施磷肥以提高磷

素利用效率、促进资源节约和环境保护提供参考。

1 材料和方法

1.1 试验地概况及试验材料

试验位于浙江省杭州市临安区浙江农林大学森

林培育学科温室（119°43′39″E，30°15′14″N）进行。

试验材料选自浙江农林大学潘母岗实践教学基

地，材料为半年生、长势一致、健康的薄壳山核桃实生

苗，实生苗的种子采自浙江省杭州市的长乐林场钟山

25号同一株成年树，并在10月下旬播种。

1.2 试验处理

采用水培法进行试验，40 L 的培养箱作为试

验容器，用黑色泡沫板作遮光处理，霍格兰营养

液（表 1）每 7 d更换 1次，用通气泵保持 24 h通气。

处理前用 1/2 霍格兰营养液对试验材料缓苗 30 d

（2021年5—6月）。设置3 个磷浓度梯度：正常供磷

（1 mmol · L-1 KH2PO4，CK）、低磷处理（0.5 mmol · L-1

KH2PO4，0.5 mmol·L-1 KCl，LP）、无磷处理（0 mmol·L-1

KH2PO4，1 mmol ·L-1 KCl，NP），每个处理 3次重复，

每个重复 9株幼苗。通过 KH2PO4改变不同磷浓度

梯度的 P 含量，处理中不足的K+用KCl代替，同时

为排除 Cl-的影响，在缓苗时加入 CaCl2，其他各种

元素浓度保持一致。连续处理 90 d 后收获，即

2021年9月收获测定指标数据。

1.3 试验方法与测定指标

1.3.1 生长指标测定 采用米尺测量幼苗地上部分

长度（cm）；采用游标卡尺测量地径（mm）；采用万深

LA-S系列植物图像分析仪扫描获得幼苗根系图片，

然后用万深LA-S系列植物图像分析仪系统对幼苗

根系的根长、根径、表面积、体积等数据进行分析。

1.3.2 生理生化指标的测定 （1）叶片光合参数测

定：在缺磷胁迫处理 90 d后的上午 9：00，从每个梯

度中随机选取 9株植物，每株植物选择一片中上部

的成熟叶片（顶端向下数第 3~4片叶），选择天气晴

朗的上午用Li-6800便携式光合测定系统（Li-Cor，

Inc，USA）测定薄壳山核桃叶片的光合参数，测定

过程中进入叶室的气体流速控制在 500 μmol · s-1，

相对湿度（RH）控制在 60%左右，参比室 CO2浓度

控制在 400 μmol · L-1左右，叶室温度为 30 ℃左右，

光合有效辐射（PAR）设定为 800 μmol·m-2 · s-1左右，

测定得到净光合速率（Pn，μmol · m- 2 · s- 1）、气孔导度

（Gs，mol·m-2 · s-1）、胞间CO2浓度（Ci，μmol·mol-1）、蒸

腾速率（Tr，mol·m-2·s-1）等指标。

（2）叶片叶绿素荧光参数测定：在缺磷胁迫处理

90 d后天气晴朗的上午 9：00左右，采用 Pm2500便

携式调制叶绿素慢速荧光仪对薄壳山核桃幼苗叶片

进行活体测定。叶片经 30 min暗适应后测得初始

荧光（F’o）和最大荧光（Fm），在光适应状态下测得实

际荧光产量（F’o）、稳态荧光产量（F’s）和最大荧光

产量（F’m）等荧光参数。根据所测定参数按照公式

分别计算原初光能转换效率（Fv/Fo）、光系统Ⅱ的最

大光能转化效率（Fv/Fm）、实际光化学效率（ΦPSⅡ）、

光化学淬灭系数（qP）、非光化学猝灭系数（qN）：

Fv/Fo=（Fm-Fo）/Fo Fv/Fm=（Fm-Fo）/Fm

ΦPSⅡ=（F’m-Fs）/F’m qP=1-（F-F’o）/（F’m-

F’o）

qN=（Fm- F’m）/F’m ETR=PAR × ΦPS Ⅱ ×

0.84×0.5
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测量时，尽量使叶片均匀夹于叶夹内，并保持探

头方向、角度一致，以保证均无遮阴且叶片受光方向

相同。

（3）处理 90 d 后叶片的叶绿素含量采用 95%

乙醇直接浸取法测定[8]；用钼锑抗比色法测定根系

磷含量；蛋白定量（TP）采用总蛋白测定试剂盒测

定（序号：A045-2-2）；超氧化物歧化酶（Superoxide

dismutase，SOD）活性采用总超氧化物歧化酶测试

盒（羟胺法）进行测定（序号：A001-1-2）；过氧化物

酶（Peroxidase，POD）活性采用过氧化物酶（POD）

测定试剂盒（比色法）进行测定（序号：A084-3-1）；

丙二醛（ malondialdehyde，MDA）含量采用丙二醛

测定试剂盒进行测定（序号：A003-1-2）；酸性磷酸

酶（ acid phosphatase，ACP）活性采用酸性磷酸酶

测定试剂盒（分光光度法）说明进行测定（序号：

A060-1-1）。

（4）超微结构观察：选取幼嫩的叶片剪成1 mm ×

4 mm后放到含有 2.5%的戊二醛溶液的离心管中，

4 ℃固定过夜，进行双固定，然后倒掉固定液，用

0.1 mol · L-1、pH7.0的磷酸缓冲液漂洗样品；然后用

一系列梯度浓度的乙醇和纯丙酮进行脱水，最后进

行包埋、切片、染色和观察 [9]。透射电镜中观察拍

照，每个样品选取10个视野。

1.4 数据处理

采用Microsoft Excel 统计、整理试验数据；采用

SPSS 25 软件对数据进行显著性（p＜0.05）和相关性

分析；采用GraphPad Prism 9 软件绘制柱形图等；采

用 Python中的 Pandas、Numpy、Seaborn库对数据进

行绘图和相关性分析。

2 结果与分析

2.1 薄壳山核桃生长指标

由表2和图1可知，低磷胁迫对薄壳山核桃幼苗的

苗高和地径的影响差异显著（p＜0.05）。LP和NP的薄

壳山核桃植株的地径较 CK 分别下降了 5.03%、

10.57%，LP和NP的薄壳山核桃植株的苗高较CK分别

下降了8.40%、9.75%，LP和NP的苗高差异不显著。

表 2 低磷处理对薄壳山核桃苗高、地径的影响

Table 2 Effects of low phosphorus stress on seeding height

and ground diameter of pecans

处理

Treatment

CK

LP

NP

苗高

Seedling height/cm

33.22±1.08 a

30.43±2.30 b

29.98±1.24 b

地径

Ground diameter/mm

5.77±0.26 a

5.48±0.28 b

5.16±0.26 c

注：不同小写字母表示差异显著 p＜0.05。下同。

Note：Different samall letters meam signicant difference at p＜0.05.

The same below.

2.2 低磷胁迫对薄壳山核桃幼苗根系形态的影响

由表3可知，根系总长度、连接数、节点数、根尖

数等指标都呈上升趋势，LP和NP的根尖数较CK分

别上升了 3.49%和 36.74%，LP 较 CK 差异不显著，

NP较CK差异显著（p＜0.05），表明在无磷条件下，

薄壳山核桃的根会增加根的数量来吸收更多的磷以

维持生命活动所需要的磷元素[10]。

2.3 低磷胁迫对薄壳山核桃幼苗根P含量的影响

由图 2可知，NP与CK的根系磷含量差异显著（p＜

0.05），LP和NP的根系磷含量较CK分别降低10.57%、

59.21%，表明缺磷胁迫会减少薄壳山核桃磷的吸收。

图 1 低磷胁迫对薄壳山核桃生长的影响

Fig. 1 Effects of low phosphorus stress on the growth of pecans

CK

LP

NP
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图 3 低磷胁迫对薄壳山核桃光合作用的影响

Fig. 3 Effects of low phosphorus stress on photosynthesis of pecans
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2.4 低磷胁迫对薄壳山核桃叶片光合生理的影响

2.4.1 低磷胁迫对薄壳山核桃叶片光合作用的影

响 由图 3 可知，NP与CK的气孔导度（Gs）和蒸腾

速率（Tr）差异显著（p＜0.05），LP和NP的气孔导度

较CK分别上升了15.21%、77.42% ，LP和NP的蒸腾

速率较CK分别上升了34.05%、73.62% 。表明无磷

胁迫下，薄壳山核桃幼苗为维持缺磷条件下的代谢

平衡加快了蒸腾速率，气孔导度也随之增加。

2.4.2 低磷胁迫对薄壳山核桃叶绿素含量的影响

由图 4 可知，NP 与 CK 之间叶绿素含量差异显著

表 3 低磷处理对薄壳山核桃根系形态的影响

Table 3 Effects of low phosphorus stress on root morphology of pecans

处理

Treatment

CK

LP

NP

总长度

Length/m

13.35±1.50 a

13.80±0.90 a

16.35±1.29 a

连接数

Linking number/
×103

14.81±2.03 a

15.24±1.25 a

18.64±1.89 a

节点数

Node number/
×103

12.44±1.59 a

12.82±1.07 a

15.98±1.57 a

根尖数

Root tip number/
×103

4.30±0.45 b

4.45±0.41 b

5.88±0.57 a

分叉数

Branch number/
×103

7.31±1.01 a

7.54±0.59 a

9.08±0.91 a

交叉数

Cross number/
×103

0.81±0.15 a

0.84±0.09 a

1.02±1.32 a

图 2 低磷胁迫对薄壳山核桃幼苗根 P 含量的影响

Fig. 2 Effects of low phosphorus stress on P content in

roots of pecans
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图 4 低磷胁迫对薄壳山核桃叶片叶绿素含量的影响

Fig. 4 Effects of low phosphorus stress on chlorophyllin content in pecans’s leaves
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（p＜0.05），LP 和 NP 叶绿素 a 含量较 CK 分别降低

7.72% 、30.78% ，叶绿素 b 含量较 CK 分别降低

6.50%、28.71% ，总叶绿素含量较 CK 分别降低

9.37% 、29.55% ，胡萝卜素含量较 CK 分别降低

4.62%、29.53%。表明无磷的胁迫效应抑制了色素

的合成，导致叶绿素和胡萝卜素的含量降低[11]。

2.4.3 低磷胁迫对薄壳山核桃叶绿素荧光参数的

影响 由表 4 可知，LP 和 NP 光系统Ⅱ的原初光

合转化效率（Fv/Fo）较 CK 分别下降了 3.98% 、

7.67%，LP 和 NP 光系统Ⅱ的最大光能转化效率

（Fv/Fm）较 CK 分别下降了 1.28%、2.56% 。LP 和

NP 光系统Ⅱ的实际光化学效率（ΦPSⅡ）较 CK 分

别上升了 10.42%、12.50%，LP 和 NP 的光化学淬

灭（qP）较 CK 分别上升了 8.33%、13.89% ，LP 和

NP 的电子传递效率（ETR）较 CK 分别上升了

9.78%、12.35%。

2.5 低磷胁迫对薄壳山核桃幼苗抗氧化酶活性以

及蛋白含量的影响

由图 5 可知，LP 和 NP 的蛋白含量较 CK 分别

显著下降了 51.48%、69.21%（p＜0.05）。LP 和 NP

的 SOD 活性较 CK 分别显著上升了 83.28% 、

195.03%（p＜0.05），LP 和 NP 的 POD 活性较 CK 分

别显著上升了 86.63%、196.40%（p＜0.05）。NP 与

CK 间的 MDA 含量差异显著，LP 和 NP 的 MDA 含

量较 CK 分别上升了 4.93%、83.82%。LP 和 NP 的

ACP 活性较 CK 分别显著上升了 26.57%、65.18%

（p＜0.05）。

2.6 低磷胁迫对薄壳山核桃幼苗叶片叶肉细胞叶

表 4 低磷胁迫对薄壳山核桃叶绿素荧光参数的影响

Table 4 Effects of low phosphorus stress on chlorophyll fluorescence parameters of pecans

处理 Treatment

CK

LP

NP

Fv/Fo

3.52±0.04 a

3.38±0.07 a

3.25±0.12 a

ΦPSⅡ

0.48±0.01 a

0.53±0.01 a

0.54±0.02 a

qP

0.72±0.01 a

0.78±0.01 a

0.82±0.03 a

ETR

28.33±0.79 a

31.10±0.49 a

31.83±1.12 a

Fv/Fm

0.78±0.00 a

0.77±0.00 a

0.76±0.01 a

qN

0.51±0.02 a

0.48±0.01 a

0.52±0.03 a

图 5 低磷处理对薄壳山核桃抗氧化酶活性和蛋白含量的影响

Fig. 5 Effects of low phosphorus treatment on enzyme activity and protein content of pecans
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绿体超微结构的影响

由图 6 可知，CK处理下薄壳山核桃幼苗叶肉细

胞的叶绿体多为梭状，轮廓清晰光滑，紧贴细胞膜排

布，类囊体有序堆叠，各叶绿体含扁长形、近椭圆状

淀粉粒1~2个，还可见少量嗜锇颗粒分布。LP处理

下的薄壳山核桃幼苗叶肉细胞的叶绿体和CK相差

不大，都为梭状且紧贴细胞膜，近椭圆状淀粉粒1~2

个。但NP处理下薄壳山核桃幼苗叶肉细胞的叶绿

体表现更膨大的状态，有些叶绿体已肿成半球状，向

中部挤压液泡；类囊体垛叠仍然规则有序，淀粉粒数

量变化小，但体积明显增大，挤占叶绿体中央；嗜锇

颗粒基本不可见。

2.7 低磷胁迫对薄壳山核桃幼苗各指标的相关性

分析

由图 7 可知，叶绿素 a、叶绿素b、总叶绿素和类

胡萝卜素之间的相关系数都大于 0.98，蒸腾速率

（Tr）与气孔导度（Gs）、胞间二氧化碳浓度（Ci）的相关

系数分别为1、0.8，与净光合速率变化的相关系数为
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A. CK 处理（标尺 1 μm）；B. LP 处理（标尺 1 μm）；C. NP 处理（标尺 1 μm）；D. CK 处理（标尺 500 nm）；E. LP 处理（标尺 500 nm）；F. NP 处

理（标尺 500 nm）；CH. 叶绿体；CW. 细胞壁；M. 线粒体；N. 细胞核；OG. 嗜锇颗粒；S. 淀粉粒；V. 液泡。

A. CK(scale 1 μm)；B. LP (scale: 1 μm)；C. NP (scale 1 μm)；D. CK (scale: 500 nm)；E: LP (scale: 500 nm)；F. NP (scale: 500 nm)；CH. Chloro-

plast；CW. Cell wall；M. Mitochondria；N. Nucleus；OG. Osmophilic granules；S. Starch granule；V. Vacuole．

图 6 薄壳山核桃叶肉细胞叶绿体超微结构

Fig. 6 Chloroplast ultrastructure of mesophyll cells of pecans

0.52，光系统 II的相对电子传递效率（ETR）和光化学

淬灭系数（qP）相对与净光合速率（Pn）的相关系数为

0.23和0.22，表明在缺磷胁迫下，除Tr、Gs、Ci外，还存

在其他影响光合作用的因素，如光系统 II的相对电

子传递效率（ETR）[12-13]和光化学淬灭系数（qP）等一

些叶绿素荧光参数。

2.8 低磷处理（LP）与无磷处理（NP）对薄壳山核桃

幼苗影响程度的对比

由图 8可知，在低磷处理（LP）下，薄壳山核桃

幼苗根系的磷含量、蛋白含量、地径相比 CK 下降

程度不大，无磷处理（NP）下，薄壳山核桃幼苗根系

的磷含量、蛋白含量、地径相比 CK 显著下降 50%

以上。

3 讨 论

薄壳山核桃幼苗可通过提高超氧化物歧化酶

（SOD）、过氧化物酶（POD）的活性来清除超氧阴离

子自由基和过氧化氢等物质，保护细胞免受伤

害[14-15]，特别是在无磷处理（NP）下，SOD、POD的酶

活性都显著上升，这与丁冬[16]研究的结果相一致，表

明薄壳山核桃受到低磷胁迫时，酶活性调节能力强，

植株的抗氧化能力也越强。SOD和POD对薄壳山

核桃幼苗在缺磷条件下的氧化与抗氧化平衡起着关

键的作用，有趣的是MDA作为衡量植株脂质过氧

化程度和反映细胞损伤程度的指标 [17]，无磷处理

（NP）下虽然SOD、POD酶活性的上升在一定程度上

增强了薄壳山核桃幼苗的抗氧化能力，但是MDA

含量还是显著上升，表明无磷处理（NP）下薄壳山核

桃幼苗还是受到了一定程度的脂质过氧化，SOD与

POD未能及时清除无磷处理（NP）下的脂质过氧化，

幼苗体内活性氧累积与清除的平衡仍旧遭到了破

坏 [18]，而低磷处理（LP）下，MDA 的含量相对于CK

只上升了4.36%，说明低磷处理下SOD与POD酶活

性的增强可以及时清理过氧化的脂质，使幼苗适应

低磷处理下的生长环境。

在缺磷胁迫下，薄壳山核桃幼苗分泌的酸性磷

A B C

D E F
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图 7 低磷胁迫对薄壳山核桃各指标相关性分析

Fig. 7 Correlation analysis of various indexes of pecans under low phosphorus stress
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Fig. 8 Comparison of stress degree between low P and none P treatments
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酸酶活性也显著增加，这与前人[19-22]在草莓、黄瓜、玉

米、油菜等物种上的研究结果一致。研究普遍认为，

这是植物在应对胁迫环境条件时，被诱导产生的响

应机制[23]，通过合成酸性磷酸酶分解环境中的有机

难溶磷，在缺磷环境下，提高了幼苗对磷的利用率，

从而促进有效磷的吸收。同时植物还会通过促进根

的生长来增加根与营养液的接触面积，从而促进植

物从外界吸收更多的磷[24-25]。本试验对薄壳山核桃

缺磷胁迫下的根系形态进行了分析，无磷处理（NP）

下的根尖数较正常磷（CK）显著增加，这也进一步说

明薄壳山核桃幼苗耐低磷能力较强。但目前对于无

磷处理（NP）下根尖数增加的作用机制尚不清楚，有

待于通过转录组测序、基因芯片等分子生物学方法

更加全面地分析磷胁迫下基因表达和代谢调控的作

用机制。

叶绿体对外界环境敏感，在逆境胁迫下，叶绿体

的超微结构都会产生一定程度的响应[26-27]。本试验

中观察到，无磷处理（NP）下薄壳山核桃幼苗叶片叶

绿体变成球状，基粒垛叠间距增大；叶绿体内淀粉粒

体积明显膨大，填充于中部基粒片层之间。这是因

为淀粉只能在叶绿体内降解，当供磷不足时，P与TP

（磷酸丙糖）之间交换受到阻碍，导致叶绿体内的TP

不能外运，进而转化为淀粉[28]，残留在叶绿体内逐渐

积聚。

在无磷处理下（NP）的胞间CO2浓度、蒸腾速率

和叶绿素含量较正常磷（CK）差异显著，而低磷处理

下（LP）的胞间CO2浓度、净光合速率等光合参数与

叶绿素含量差异均不显著。胞间CO2浓度（Ci）反映

的是其与气孔导度和叶肉细胞的光合活性两者之间

的关系[29]。在无磷胁迫下，蒸腾速率和气孔导度显

著上升，胞间CO2浓度没有显著差异，推断无磷胁迫

下薄壳山核桃幼苗蒸腾速率的加快导致消耗了更多

的能量并释放了更多的CO2，使胞间CO2浓度无显

著差异。而缺磷胁迫下呼吸作用的增强，有机物快

速地消耗，薄壳山核桃幼苗为快速补充消耗的有机

物质而增强了光合作用，使得 3个处理下的净光合

速率无较大的变化，表明薄壳山核桃幼苗的抗低磷

能力较强[30]。为此加强探究磷胁迫下呼吸速率和叶

绿体内有机物的合成速率的变化对磷胁迫下薄壳山

核桃的抗低磷机制提供了研究方向。3个处理下叶

片叶绿素的荧光参数以及净光合速率都不显著，可

能是根中组装成了具有光合作用的膜结构[31]，猜测

是根中通过进行膜脂重塑，增加了膜上双半乳糖二

甘油二酯（Digalactosyldiacylglycerol，DGDG）的含

量，来进行光合作用。因为DGDG对于光合作用至

关重要，而且正常情况下是只存在于叶绿体类囊体

薄膜中，但在缺磷条件下就可在细胞膜或者质体膜

中观察到[32]，但目前还缺试验证据，有待于通过转录

组测序等手段从分子层面解释膜脂重塑的分子

机制。

4 结 论

本研究结果表明，在低磷胁迫处理90 d后，薄壳

山核桃的抗逆性较强，可以较长时间耐低磷胁迫，但

是低磷胁迫下的时间也不宜过长，0.5 mmol·L-1的磷

浓度还是存在胁迫的，因此在薄壳山核桃生产中，不

需要经常施用磷肥，并且每次施用磷肥不要过多，综

合生态环境和薄壳山核桃的生长状态，笔者推荐最

适磷浓度为 0.5~1 mmol · L-1之间，过多的施肥不但

植物没有长得更好，还会导致严重的环境问题。综

上，在对薄壳山核桃施用磷肥时，应遵循少量少施的

原则。
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