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磷胁迫对不同基因型甜菜根系形态及根分泌物的影响
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摘 要：选用了3种不同抗磷胁迫能力的基因型甜菜种质材料‘品14’、‘品17’和‘品20’，通过液培和沙

培法对低磷胁迫下甜菜根长、根冠比、根系H+及有机酸分泌等形态和生理特性进行了研究。结果表明：

（1）磷胁迫对甜菜根系的形态特征影响显著，与正常磷营养水平比，各基因型甜菜的根系长度和根冠比

均有显著增加（P<0.05），其中抗磷胁迫能力最强的‘品20’增加幅度显著高于其他2个基因型；（2）甜菜

根系主要分泌草酸、乳酸、马来酸及反丁烯二酸，其中大部分为草酸和乳酸，在低磷胁迫下，只有抗磷胁

迫能力最强的‘品20’此两种酸的分泌达到显著增加水平；（3）不同基因型甜菜受磷胁迫后，近根区生长

环境变化各异，其中抗磷胁迫能力最强的‘品20’H+的分泌量的增幅显著高于其他2个基因型。
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Effects of Phosphorus Stress on the Root Morphology and Root Exudates
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Abstract: Phosphorus deficiency was induced in sugar beet plants (Beta vulgaris L.,‘var. 14’,‘var. 17’and
‘var. 20’with different resistance ability to phosphorus stress), cultured hydroponically and sandily under

standardized environmental conditions, by removing phosphorus from the nutrient supply at the seedling stage.
Root morphology, H + excretion and organic acid in rhizosphere were investigated. The main results were
showed as following: the average length of roots and the ratio of root to shoot in all genotypes were increased
significantly (P<0.05), among which, the decreasing range of‘var. 14’was the biggest one; sugar beet root
mainly excreted oxalic, lactic, maleic acid and trans-butenedioic acid, among which, the first two kinds of the
organic acids were the main ingredient, and the phenomena of the significant increase in the secretion amount
of those two kinds acids was only appeared in‘var. 20’with higher resistance to phosphorus stress;
phosphorus deficiency stimulated the environment changed in root vicinity of sugar beet, and showed as an
increase of the H+ secretion in all the genotypes used in the experiment, but the increased amount of H+ were
genetic dependent, i.e.‘var.20’>’var.17’>’var.14’.
Key words: sugar beet (Beta vulgaris L.); phosphorus deficiency; root morphology; root exudates
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0 引言

在绝大多数农业土壤中，全磷含量比较充足（在

0.02%~0.08%范围内），但土壤溶液中植物有效态磷只

占很小的比例[1]。然而，土壤溶液中的磷处于动态平

衡过程中，被固定、吸附的磷在一定条件下可向有效态

磷方向转化。土壤中的多种因素，如pH值、有机质含

量、水分状况、微生物活动和植物根系分泌的质子和有

机酸等均可影响磷的有效性，其中土壤中的微生物和

植物通过根系的生命活动产生的柠檬酸、苹果酸等有

机酸类物质起着主导作用[2-3]。研究表明，红三叶草[4]、

小麦[5]、水稻[6-7]等植物在低磷胁迫条件下，会通过改变

根系形态、增加根际H+及有机酸分泌量来增加对磷的

活化作用，以适应低磷胁迫对自身生长的影响。应用

菜豆根系几何模型的理论研究结果表明[8]，根系形态

空间分布上的不同，在很大程度上影响磷吸收的生理

效应，决定着根系获取磷时所消耗的有机碳量、呼吸及

排泄。甜菜不同品种根毛长度和根毛密度各异[9]，受

到磷胁迫后，对根组织空隙度、根中柱面积、根维管束

环间薄壁组织面积、根组织分化度及皮层细胞密度等

解剖学特征产生明显阻碍，且具有明显的生物多样性

特点[9]。同时，低磷对甜菜根系有机酸的分泌有促进

作用[2]。甜菜是需磷较高的作物，在磷营养不足时，甜

菜如能通过自身形态或代谢的改变，提高吸磷能力，维

持或接近正常营养时的生长水平，将为农业生产的减

投增效开辟新途径。作物吸磷能力的提高主要通过两

种方式，即根系形态的改变和通过根的生命活动使根

际营养环境改变。目前，在磷胁迫对甜菜根形态、根有

机酸分泌的影响方面，特别是不同基因型间的差异特

征等还不清楚，进行本研究有助于探明甜菜耐低磷的

生理机制，为甜菜生产中的磷营养科学管理、磷高效品

种的培育和改良提供理论依据。

1 材料与方法

1.1 供试材料

选用 3个亲缘关系较远的甜菜种质材料，代号分

别是‘品14’，‘品17’，‘品20’号，它们分别来源于德国

KWS（Kleinwanzlebener Saatzucht AG）育种公司的二

倍体、中国农业科学院甜菜研究所产业发展研究室的

四倍体和荷兰Advanta育种公司的三倍体材料。其中

‘品14’为不耐磷胁迫型，‘品17’为中度耐低磷型，‘品

20’为耐低磷型[10]。

1.2 试验设计

1.2.1 水培试验 饱满、大小均匀的甜菜种子在 1:600

的福美霜溶液浸泡6 h，然后用蒸馏水洗净备用。取经

250℃高温消毒3 h的石英沙2 kg于瓷盘中，浇500 mL

高压灭菌的蒸馏水，将种子均匀散播其上，再覆 400 g

沙，置于无菌人工培养室培养，待子叶完全展平后开始

移苗。将 3个基因型的甜菜幼苗分别移入盛有 7 L半

倍Hoagland营养液的玻璃槽中，营养液中磷分别设成

含 1 μmol/L KH2PO4（P1）和 100 μmol/L KH2PO4（P100）2

个浓度，重复 3次，于昼 12 h、光强 200 μmol/(m2·s)、温

度25℃，夜间18℃的培养室培养，植物生长所需的氧气

通过人工供给，每3天更换1次营养液，待苗龄20天后

测定。

1.2.2 沙培试验 取消毒灭菌后的甜菜种子（同水培试

验），按每盆20粒均匀播于装有2.5 kg沙的塑料盆中，

于室外培养。磷的浓度设 2个，即P1和P100，每个处理

重复 10 次，基质中磷的浓度通过每天用含 1 μmol/L

KH2PO4和100 μmol/L KH2PO4的半倍Hoagland营养液

控制。在苗龄60天时进行有机酸分泌特性的测定。

1.3 测定方法

1.3.1 H+分泌量 水培第19天时每槽取出30组幼苗分

别置于涂墨的6个烧杯中，即每个烧杯有5组幼苗，培

养 25 h后，分别测定其中 3个烧杯中培养液的 pH值，

并记录25 h营养液的变化量，另外三个烧杯中的甜菜

幼苗继续培养，42 h后再进行 pH值测定。根据[H+]=

1/10pH来换算H+分泌量。

1.3.2 根长 测定过pH值后的各组幼苗用蒸馏水洗净，

称取幼苗地上部及地下部的鲜重，并分别取 0.5 g鲜

根，采用 Tennant[11] 的直线截点法，根据公式 RL=

(11/14)×G×N×(FW/SW)计算根系长度。式中RL—根系

总长度（cm）；11/14—换算系数；G—方形网格边长

（2 cm）；N—根段与网格线的交叉点数；FW—根系总

鲜重（g）；SW—测定根段鲜重（g）。

1.3.3 有机酸的收集与测定 沙培60天后，将甜菜苗小

心地自沙盆取出，蒸馏水洗净，置于 0.05 mmol/L 的

CaCl2溶液中，光下培养 4 h，过滤该液冷冻保存，有机

酸含量的测定利用HPLC法[12]。

1.4 数据处理

本试验的数据为 3次重复的平均值，数据的方差

分析、Duncan 多重比较均在 Microsoft Excel 和 DPS

V3.01软件上进行。

2 结果与分析

2.1 低磷胁迫条件下不同基因型甜菜根长、根冠比的

变化

从表1中可以看出，3种不同基因型甜菜苗期的根

长、根冠比在不同磷水平下各不相同，但有一个共同变

化趋势，即P1＞P100，其中耐低磷型甜菜‘品 20’根长增

加1倍，根冠比增加4倍；不耐低磷‘品14’根长增加0.5
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倍，根冠比增加3倍多，而中度耐低磷‘品17’根长和根

冠比增加最少，说明光合产物在分配方向和强度上随

磷素水平的不同而改变，即在P1处理下，光合产物分配

到地下部的比例高，以促使根系发达，扩大与土壤的接

触面积，从而有可能使其获得的磷素增加。

2.2 低磷胁迫条件下不同基因型甜菜根系有机酸的变

化

甜菜可向根际分泌多种有机酸，其中主要有草酸、

乳酸、马来酸和反丁烯二酸，而前2种又占绝对主导地

位。图1是磷胁迫对各品种分泌草酸的影响结果。可

见，在磷胁迫时，抗磷胁迫能力较低的‘品14’和‘品17

’的草酸分泌量或是变化不大，或是显著降低，而抗性

较强的‘品20’草酸分泌量极显著地增加。

图 2 是磷胁迫对各品种甜菜乳酸含量的影响结

果，和草酸的分泌趋势相似，与足磷处理相比，磷胁迫

条件下，‘品 14’的乳酸分泌量有所增加，‘品 17’有所

下降，但增减的幅度都没有达到统计显著水平，而‘品

20’受到磷胁迫时，乳酸的分泌能力得到了极显著的改

善，介质中乳酸含量增加了1倍以上。

甜菜生长介质中的马来酸和反丁烯二酸含量与前

2种有机酸相反，在磷胁迫时，抗磷胁迫能力较差的

‘品 14’2种酸均有增加，其中马来酸含量达到显著水

平，抗性中等的‘品17’反丁烯二酸含量增加也达到显

著水平，而抗性最强的‘品 20’均有一定程度降低，但

没达到统计显著水平（表2）。

2.3 低磷胁迫条件下不同基因型甜菜根H+分泌量的变

化

将处于正常磷营养条件下的3个甜菜品种分别置

表1 不同磷水平下不同基因型甜菜苗期的根长、根冠比

测定项

平均根长

/cm

根冠比

基因型

品14

品17

品20

品14

品17

品20

P1

384.07±1.48 a

366.40±1.73 a

384.47±1.47 a

0.328±0.031 ab

0.258±0.055 b

0.357±0.079 a

P100

255.67±1.42 ab

270.43±1.32 ab

190.77±1.54 b

0.079±0.004 c

0.088±0.001 c

0.071±0.015 c

P1比P100增加率/%

50

36

101

317

194

401

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

3.0

品14 品17 品20

草
酸

含
量
/(m
g/
L)

营养液磷浓度1�mol/L P

营养液磷浓度100�mol/L P

0

0.5

1

1.5

2

2.5

3

3.5

品14 品17 品20

乳
酸

含
量
/(m
g/
L)

营养液磷浓度1�mol/L P
营养液磷浓度100�mol/L P

磷处理

/(μmol/L)

1

100

项目

平均

Sx（标准差）

平均

Sx（标准差）

马来酸含量/(mg/L)

品14

0.007

0.002

0.003

0.001

品17

0.006

0.003

0.008

0.002

品20

0.009

0.002

0.010

0.002

反丁烯二酸含量/(mg/L)

品14

0.012

0.003

0.008

0.002

品17

0.009

0.002

0.005

0.002

品20

0.007

0.002

0.011

0.004

图1 磷胁迫对不同基因型甜菜培养基质中草酸含量影响 图2 磷胁迫对不同基因型甜菜培养基质中乳酸含量影响

表 2 不同磷处理介质中马来酸和反丁烯二酸含量
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于 1 μmol/L P的营养液中进行低磷胁迫处理，结果表

明，在胁迫后 25 h，甜菜根系H+分泌量表现出明显地

增加，不同品种表现各异，其中‘品14’最低，‘品17’居

中，‘品 20’最高，并且比前 2个品种达到显著（图 3）。

当磷胁迫达到 42 h时，各品种H+分泌量的增加值与

25 h的趋势一致，仍然是‘品 14’最低，‘品 17’居中，

‘品20’最高，只是‘品20’的H+分泌量增加值比前2个

品种增加的幅度更大（图 4），说明其根际环境更有利

于磷素的吸收，减少磷亏缺的影响。

3 结论与讨论

磷是对光合作用及影响光合同化物在地上部与根

系之间分配的较重要元素之一[13]。低磷胁迫下，最先

感受养分胁迫信号并对这一逆境信号加工、处理和传

递的应该是根系[14]。地上部接受根部传递过来的胁迫

信号后，整个植物对环境养分缺乏胁迫迅速做出反应，

采取相应的调节措施（如改变根系形态等）以适应胁迫

环境。拟南芥在低磷条件下，根毛的长度和密度增加，

证明了其对养分吸收能力的优越性[15]。本研究中，不

同基因型甜菜在低磷条件下，根长均表现为不同程度

的增加，耐低磷型的‘品 20’增加尤为明显，为其扩大

与磷素的接触表面积和增强对磷素的吸收奠定了基

础，说明根长的增加是甜菜适应低磷逆境的适应性反

应。

低磷胁迫能使根冠比增加有两种机理：一是相对

促进根系生长之故，这是植物适应贫瘠土壤的主动反

应机制；二是由于低磷条件下地上部生长速率下降比

根系更明显所致，它是植物对磷胁迫的一种被动反应

方式[16]。前人对甜菜的研究结果表明低磷胁迫促进碳

水化合物向根系运输[17]，玉米、大豆、小麦等在缺磷胁

迫早期也表现为更多的碳水化合物向根系运输，使根

冠比增加[5]。然而，白羽扇豆在缺磷胁迫 40天后相对

于正常生长的植株，叶片组织中的磷水平大大降低，光

合速率开始下降，向根系中运输的同化物也显著低于

正常植株[14]。本研究结果表明，不同基因型甜菜的根

冠比均有不同程度的增加，其中‘品20’低磷胁迫下的

根冠比较之正常磷水平增加最多，‘品 14’、‘品 17’也

有明显增加。14CO2示踪表明[6]，耐低磷品种低磷胁迫

下 14C同化物向根系分配比率明显增加，而低磷敏感品

种有所下降。可见，不同品种根冠比增加的机理不同，

耐低磷品种由于适应低磷胁迫而向地下部转运更多的

碳水化合物以促进根系生长，使根冠比增加，低磷敏感

品种的地上部和地下部均受到抑制，而地下部受抑制

的程度更小，从而使根冠比亦有所增加。

植物对低磷胁迫的反应与吸收土壤中磷素能力及

体内磷素利用效率 2种机制有关，耐低磷基因型植物

对土壤中磷素吸收优势主要取决于根系活化作用，体

现在根系分泌质子和有机酸能力上[19]。在磷亏缺条件

下，植物通常会促进根系向根际分泌H+，从而造成根

圈酸化，辅助磷的吸收。许多研究表明，低磷胁迫下根

系分泌的有机酸（如柠檬酸、苹果酸等），对于将土壤中

的难溶性无机磷活化为有效磷起重要作用[20-21]。不同

植物缺磷胁迫时根系分泌主要有机酸成分不同，水稻

根系在低磷胁迫条件下，其根系分泌物中主要为苹果

酸、乙酸、柠檬酸、琥珀酸等，而且苹果酸相对分泌量较

大[19]。本研究中，甜菜在低磷胁迫下根系主要分泌草

酸、乳酸、马来酸及反丁烯二酸，其中大部分为草酸和

乳酸，马来酸和反丁烯二酸含量较少。耐低磷型甜菜

‘品 20’在低磷胁迫下的H+分泌量和有机酸总量均较

其他 2个品种显著增加，说明‘品 20’对缺磷环境具有

较好的适应能力，H+量和有机酸含量的增加能有效活
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根系分泌H+增加量

图4 与100 μmol/L P比，1 μmol/L P处理42 h
根系分泌H+增加量
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化根际环境中束缚态的无机磷，从而提供自身生长发

育所需的磷素。低磷敏感型甜菜‘品 14’和中度耐低

磷胁迫的‘品17’在低磷胁迫下H+量分泌较少，有机酸

含量增加幅度不大，甚至降低，说明根际有机酸分泌量

的多少是判定甜菜耐低磷能力的一个重要指标。
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