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摘要：以番茄品种“金冠 5 号”为试材，设置 2 个日动态温度（T）水平即日最高气温/日最低气温分别

为 32℃/22℃和 38℃/28℃、3 个空气相对湿度（RH）水平（50% ± 5%、70% ± 5%和 90% ± 5%）和 4 个

持续时间（3d、6d、9d 和 12d），并以 25℃/15℃、50%±5%为对照（CK），分别测定各处理结束后 0d、

7d、14d、21d 和 28d 时植株叶片的净光合速率（Pn）、植株总干重（Wtotal）、根系干重（Wroot）和活力（Rv）

以及根系土壤中低分子量有机酸（LMWOAs）的类型和浓度，以探究高温环境下空气湿度对花期番茄生

长及灾后恢复的调节机制。结果表明：（1）高温下植株的 Pn 和 Rv 下降，但根冠比和 LMWOAs 显著提高，

且 32℃处理下各指标值显著高于 38℃，提高 RH 至 70%可显著提高植株的 Pn、Wroot 和根冠比。（2）花

期番茄主要分泌草酸和琥珀酸，高温下草酸、苹果酸、乳酸、乙酸和丙酸分泌量增加，酒石酸和甲酸分

泌量减少。（3）环境温度和湿度均与 LMWOAs 呈显著负相关关系，Pn、Wroot、Wtotal 和 Rv 与 LMWOAs

呈显著正相关。（4）高温下提高空气湿度至 70%可增加 Pn 和 Wroot，并促进根系分泌 LMWOAs，有利于

灾后番茄的恢复生长，但空气湿度达到 90%则降低了叶片 Pn 和 Wroot，加剧了高温对植株的损伤，不利于

灾后恢复。因此，70%左右空气湿度可以在一定程度上缓解高温对番茄苗造成伤害。 
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Abstract: Increasing air humidity to relieve high temperature stress is one of the common measures in greenhouse 

management. To study the regulation mechanism of air relative humidity on tomato growth and disaster recovery in 

high temperature conditions, the tomato variety "Jinguan 5" was used as the experimental material. This experiment 

was carried out at the Agricultural Experimental Station of Nanjing University of Information Science and 

Technology from September 2018 to January 2019. Two dynamic temperature (T) levels (daily maximum 

temperature/daily minimum temperature such as 32℃/22℃ and 38℃/28℃), three relative humidity (RH) levels 

(50%±5pp, 70%±5pp and 90%±5pp) and four stress days (3d, 6d, 9d and 12d) were set, and 25℃/15℃ and 
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50%±5pp were taken as control (CK). The net photosynthetic rate (Pn), total dry weigh t(Wtotal), root dry weight 

(Wroot), root activity (Rv), and the type and concentration of low molecular weight organic acids(LMWOAs) in root 

soil were measured at 0, 7, 14, 21 and 28d after treatment. The results showed that: (1) Pn and RV decreased, but root 

shoot ratio and LMWOAs increased significantly under high temperature, and each index value under 32℃ 

treatment was significantly higher than 38℃, RH increased to 70%, Pn, Wroot and root shoot ratio increased 

significantly. (2) At flowering stage, tomato mainly secreted oxalic acid and succinic acid. At high temperature, 

oxalic acid, malic acid, lactic acid, acetic acid and propionic acid increased, while tartaric acid and formic acid 

decreased. (3) T and RH were negatively correlated with LMWOAs, and Pn, Wroot, Wtotal and Rv were significantly 

positively correlated with LMWOAs. (4) Increasing RH to 70% at high temperature condition could increase Pn and 

Wroot and promote the root system to secrete LMWOAs, which was conducive to the recovery and growth of tomato 

after disaster. However, when RH reached to 90%, Pn and Wroot would be reduced, which will aggravate the damage 

of high temperature to plants and is not conducive to the recovery after disaster. Therefore, about 70% air humidity 

can alleviate the high temperature disaster to a certain extent. 

Key words: High temperature and high humidity; Tomato; Photosynthesis; Low molecular weight organic acids; 

Recovery 

 

番茄（Lycopersicon esculentum Mill.）作为主要

的设施蔬菜之一，其适宜生长的温度为 15～25℃，

空气相对湿度为 50%左右，属不耐高温高湿蔬菜[1]，

但在温室生产过程中常遭受高温高湿灾害的影响。

在高温胁迫下植株生长缓慢，光合速率下降[2]，根

系生理功能降低[3]，出现早衰现象。但当胁迫解除，

植株会出现补偿生长的情况[4−5]，而在高湿胁迫下

植株叶片会出现钙缺和叶面积减少的情况 [6]。因

此，研究高温高湿对番茄植株生长的影响，确定高

温下适合番茄生长以及恢复的最佳空气湿度具有重

要意义。 

增加空气湿度以缓解高温胁迫是温室管理中常

见的措施之一。在高温环境下提高空气湿度可以提

高叶片气孔导度、叶片净光合速率和蒸腾速率[7]，促

进植株生长[8]，提高番茄的坐果率以及果实品质[9]，

减轻高温对植株的伤害。植物的生长发育与其根系

密切相关，植物根系对外界环境变化较为敏感，在

遭受高温胁迫后根系活力降低，碳同化产物的分配

比例和方向以及根系形态和分布等特征也发生改

变[10]。根系分泌作为植物和陆地之间有机物交换的

重要环节[11]，是植物适应外界环境变化的一种反应

机制[12−13]，其中低分子量有机酸（LMWOAs）占根

系分泌总碳的 10%以上[14]。根系分泌的 LMWOAs

能活化土壤中的营养元素促进矿物质溶解[15−16]，增

强根系生长[17]，对重金属的毒害作用也有一定的缓

解[18]，并且短期内难以被微生物分解代谢[19]。目前

已有研究针对温度对根系分泌物的影响，发现温度

升高可以显著促进植物根系分泌有机物[20]，但更多

的关注点在于这种效应对全球碳循环中陆地碳排

放的影响[21]，较少关注高温下空气湿度对作物根系

分泌低分子量有机酸的作用，尤其是微生物难以分

解的土壤有机酸对高温灾害后作物恢复的作用还

不清楚。 

基于以上情况，本研究拟量化番茄根系在不同

程度的高温灾害下空气湿度对根系活力和分泌

LMWOAs 浓度的影响，综合分析影响温室番茄根系

分泌 LMWOAs 的生理生态因子，以确定高温下适合

番茄生长以及恢复的最佳空气湿度范围，为温室番

茄的温度和湿度控制管理优化提供更科学的依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

试验于 2018 年 6−9 月进行，以番茄品种“金粉

5 号”为实验材料，在南京信息工程大学农业试验站

玻璃温室（Venlo 型）内进行，温室南北走向，长

30.0m，宽 9.6m，顶高 5.0m，肩高 4.5m。实验前使

用基质土（蛭石:田园土:有机肥=1:1:1）在温室的苗

床上分 2 次育苗，每次选 75 株，在秧苗处于四叶一

心时定植至 PVC 塑料盆（高 18cm，底径 24cm）中，

每盆 1 株，栽培基质以田园土:基质土为 2:1，土壤质

地为中壤土，盆底部放置塑料托盘防止重力水下渗。 

1.2  试验方案 

根据南京地区温室内常见的温湿度和持续时
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间，试验设计空气温度、空气湿度、处理天数三个

因素，试验设计见表 1。其中日最高气温（℃）/最

低气温（℃）设置为 32℃/22℃和 38℃/28℃两个水平，

按照韦婷婷等[22]方法设置气候箱内逐时气温，空气相

对湿度设置 50%、70%和 90%共 3 个水平（误差范围

为 5 个百分点），持续处理时间为 3d、6d、9d 和 12d，

以温度设置 25℃/15℃，空气相对湿度 50%为对照。 

处理前调节校准人工气候箱（TPG1260，

Australia）的温湿度，光周期设置为 12h（7：00− 

19：00），光合有效辐射 PAR 为 1000μmol·m−2·s−1，

花盆用地膜覆盖防止土面蒸发。于 2018 年 6 月 3

日 9：00 开始分 4 次（每次间隔 12d）将处于花芽

分化期且长势相近的植株放入人工气候箱进行高

温高湿处理，每个处理 3 次重复，共 45 株，其中

人工气候箱湿度由程序自动控制。处理期间，每

日 17：00 向盆中补充适量水分，保证土壤湿润。

处理结束后立即测定相关指标，测定完成后将植

株放入玻璃温室内恢复 28d，恢复期内玻璃温室的

平均气温为 24.1℃，平均湿度为 54.1%，恢复期

间每日 8：00 浇水，确保土壤湿润。 

1.3  恢复期相关指标观测 

（1）观测时间 

每个处理结束后，从人工气候箱取出番茄植株，

立即进行各项指标的观测，记为恢复期 0d。然后将

样本放置于对照的环境下进行恢复，分别在恢复期

的第 7、14、21 和 28 天进行各项指标的测定，记为  

恢复期 7d、14d、21d 和 28d。 

（2）叶片净光合速率 

使用便携式光合测定仪（LI-COR，USA）在    

9：00−11：00 测定番茄植株叶片的净光合速率（Pn，

μmol·m−2·s−1）。每株选取自上而下第 4−6 个生长健壮

成熟的叶片，每个处理选 3 株，取平均值。测量期

间，叶室的温度设定为 25℃，CO2 的浓度保持在

390μmol·mol−1 ，光合有效辐射设置为 PAR 为

1000μmol·m−2·s−1。 

（3）根系土壤低分子量有机酸、根系活力和植

株各器官干重的测定 

各处理在恢复期第 0、7、14、21 和 28 天分别

取 6 盆番茄植株，采用破坏性取样方法，其中 3 株

用于根系活力测定，3 株用于植株干重和根冠比的测

定，花盆中的土壤用于根系土壤中低分子量有机酸

的测定，最终结果取平均值。 

根系土壤低分子量有机酸（LMWOAs）：在取样

前的 2d 少浇或者不浇水，避免土壤过湿取样困难，

首先，用剪刀从一侧把塑料花盆剪开，取出盆中完整

土样，利用抖根法将番茄根际微域范围内的土壤取

出，视为根际土[23]，用于测定根系分泌物中的低分子

量有机酸。根际土壤中低分子量有机酸利用 0.1M 

NaOH 溶液，饱和 NaCl 溶液浸提，用乙酸乙酯萃取，

旋转蒸发后利用高效液相色谱法（LC-600，南京）测

定土壤中低分子量有机酸的浓度[24]，测定的有机酸种

类包括草酸、甲酸、苹果酸、丙酸和琥珀酸等。 

表 1  试验方案设计 

Table 1  Experimental design 

处理 Treatment A B C 组合 Combination 

CK 25℃ 50%±5pp -  

D1 1（32℃） 1（50%±5pp） 1（3d） A1B1C1 

D2 1（32℃） 1（50%±5pp） 2（6d） A1B1C2 

D3 1（32℃） 2（70%±5pp） 3（9d） A1B2C3 

D4 1（32℃） 3（90%±5pp） 4（12d） A1B3C4 

D5 2（38℃） 2（70%±5pp） 1（3d） A2B2C1 

D6 2（38℃） 3（90%±5pp） 2（6d） A2B3C2 

D7 2（38℃） 1（50%±5pp） 3（9d） A2B1C3 

D8 2（38℃） 1（50%±5pp） 4（12d） A2B1C4 

注：A 表示日最高气温，设 2 个水平（32℃和 38℃）；B 表示空气相对湿度，设 3 个水平（50%、70%和 90%，误差范围为 5

个百分点）；C 表示处理持续天数，设 4 个水平（3d、6d、9d 和 12d）。下同。 

Note：A represents the daily maximum temperature which is set two levels（32℃ and 38℃）. B represents the air  relative humidity 

which is set 50%, 70% and 90%（±5 percent point）,respectively. C represents treatment days, which is set 3d, 6d, 9d and 12d, 

respectively. The same as below. 
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根系活力（Rv）：根系活力采用 TTC 法测量[25]，

取 0.5g 根尖，用去离子水洗净后放入 10mL 0.4%TTC

和1/15M pH为7.0磷酸缓冲液的等量混合液中，37℃

下暗处保温 1h 后加入 2mL1M H2SO4停止反应，将

根取出，分次加入 10mL 乙酸乙酯研磨，用分光光度

计（UV-1800，日本）在 485nm 下比色。 

植株干重和根冠比：将待测植株从茎基部截断，

105℃杀青 10min 后 80℃烘干至恒重，用精度为

0.001g 电子天平分别测量地上部（Waerial）和地下部

干重（Wroot），并计算总干重（Wtotal = Wroot+Waerial）

及根冠比 R/S= Wroot/Waerial。 

2  结果与分析 

2.1  高温下空气湿度对番茄叶片净光合速率的调节

作用 

由图 1 可见，不同高温环境下（32℃和 38℃），

改变空气湿度会对番茄叶片净光合速率（Pn）造成一

定影响。图中显示，与 CK 相比，处理结束当日即

0d 时，所有高温处理组的 Pn 均显著下降，其中，32℃

高温组各处理叶片 Pn 下降了 1.1%～24.4%，38℃高

温组各处理下降了 24.4%～46.2%。与 CK 湿度相同

（50%）的高温处理组中，叶片 Pn 均明显降低，且处

理时间越长，下降幅度越大，说明高温对叶片光合

有很大影响。在同样的高温条件下，若提高空气相

对湿度到 70%（D3 和 D5），Pn 减少幅度明显减小，

但继续提高到 90%（D4 和 D6）后效果不明显。双

因素方差分析（表 2）也表明，高温、高湿及其交互

作用对 Pn 均有极显著影响（P<0.01）或显著影响

（P<0.05）。 

在恢复期间（0～28d），各处理 Pn 均呈现先上

升后下降的变化趋势。经过 32℃下的不同湿度处

理后，各处理在 0～14d 恢复期内 Pn 均快速上升，

在第 14 天时，D1、D2 和 D3 处理分别比 CK 高

33.9%、17.4%和 27.42%，而 D4 处理比 CK 低

23.1%。在 14～28d 恢复期内，各处理组 Pn 均有所

下降，D4 处理在整个恢复期一直显著低于其它处

理。38℃下经过不同湿度处理后，各处理组 Pn 在

0～14d 恢复期内均有所恢复，但上升速率较慢，

在第 14 天时，D5、D6、D7 和 D8 处理仍显著低于

CK，在 14～28d 恢复期内，各处理 Pn 均快速下降。

整个恢复期间，D5 处理显著高于其它处理。可见，

高温（32℃和 38℃）导致植株的 Pn 下降，且 32℃

处理下 Pn 值显著高于 38℃，提高 RH 至 70%可显

著提高植株的 Pn，较高（90%）或者较低（50%）

的 RH 都不利于 Pn。 

 

 

图 1  高温条件下不同空气相对湿度处理后结束当日（0d）及其恢复期番茄植株叶片净光合速率的变化过程 

Fig. 1  Variation course of the net photosynthetic rate in tomato leaves at the end of each RH treatment under high temperature 

condition (0d) and its recovery period 

注：图中数据均为平均值±标准误；小写字母表示经过相同恢复时间后处理间在 0.05 水平上的差异显著性。下同。 

Note: The data in the figure are the average ± standard error. Lowercase indicates the difference significance among treatments after the 

same recovery days at 0.05 levels. The same as below. 
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表 2  各项指标的双因素方差分析 

Table 2  Two-way ANOVA (n=24) result of each index 

指标 Indicators 因素 Factors 平方和 SS 均方 MS F 值 F value 显著性 Significance 

T 46.834 46.834 125.467 ** 

RH 17.072 8.536 22.867 ** 

净光合速率 Net photosynthetic rate（Pn） 

T×RH 6.228 3.114 8.342 * 

T 0.047 0.047 121.764 ** 

RH 0.054 0.027 70.288 ** 

根系干重 Dry weight of root（Wroot） 

T×RH 0.014 0.007 18.322 * 

总干重 Total dry weight（Wtotal） T 

RH 

T×RH 

0.153 

0.848 

0.138 

0.153 

0.424 

0.069 

5.735 

15.869 

2.590 

* 

** 

ns 

T 0.012 0.012 48.628 ** 

RH 0.011 0.005 22.167 ** 

根冠比 Root-shoot ratio（R/S） 

T×RH 0.012 0.006 24.359 ** 

T 74.432 74.432 13.919 * 

RH 33.011 16.505 3.087 ns 

根系活力 Root activity（Rv） 

T×RH 58.719 29.359 5.490 ns 

T 8900.32 8900.32 139.717 ** 

RH 3822.71 1911.53 30.004 ** 

LMWOAs 浓度 Concentration of LMWOAs 

T×RH 1806.54 903.27 14.180 ** 

注：*表示 0.05 水平上显著相关，**表示 0.01 水平上显著相关，ns 表示无显著性。下同。 

Note：LMWOAs is low molecular weight organic acids in rooting zone soil. * is P＜0.05, ** is P＜0.01, and ns indicates no significant 

correlation. The same as below. 

2.2  高温下空气湿度对番茄根系活力的调节作用 

由图 2 可见，不同高温环境下（32℃和 38℃），

改变空气湿度会对番茄植株根系活力（Rv）造成一

定影响。图中显示，与 CK 相比，处理结束当日即

0d 时，所有高温处理组的 Rv 均有显著下降。32℃下

不同湿度处理 Rv 较 CK 下降了 52.98%～61.97%，其

中 D1、D2 和 D3 处理组的 Rv 高于 D4。38℃下不同  

湿度处理 Rv 较 CK 下降了 59.43%～78.25%，其中

D5 处理组的 Rv 高于 D6、D7 和 D8。双因素方差分

析（表 2）表明，高温对 Rv 具有显著影响（P<0.05），

但高湿以及高温高湿交互对 Rv 的影响不显著。 

在恢复期间（0～28d），各处理组 Rv 有所回升但

在整个恢复期内均显著低于 CK 组。32℃高温下不同

湿度处理后，在 0～21d 恢复期内各处理组 Rv 逐渐 

 

图 2  各处理结束当日（0d）及其恢复期植株根系活力的变化过程 

Fig. 2  Variation course of the root activity at the end of each treatment(0d) and its recovery period 
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上升，其中 D1 和 D3 处理组上升较快，D4 处理组在

恢复期内均显著低于其它处理。38℃高温下不同湿

度处理后，D5 处理 Rv 值在 0～14d 恢复期内逐渐上

升，在 14d 后显著高于其它处理；D8 处理在 0～14d

恢复期内略有回升，但始终显著低于 D5 处理。可见，

高温（32℃和 38℃）导致植株的 Rv下降，且 32℃处

理下 Rv 值显著高于 38℃，提高 RH 至 70%可缓解高

温对 Rv 的抑制作用。 

2.3  高温下空气湿度对番茄干物质积累和分配的调

节作用 

不同高温环境下（32℃和 38℃），改变空气湿度

对番茄苗干物质积累及分配也造成了一定影响，图 3

为高温下不同空气湿度处理下番茄植株干物质的累

积情况，图 4 为同时期干物质的分配情况即根冠比

（R/S）的变化。 

由图 3 和图 4 可知，在处理结束当日即 0d 时，

32℃高温下各处理组植株干物质总量（Wtotal）无显

著差异，但各处理的 R/S 较 CK 增加了 13.88%～

60.70%，其中 D3 处理组根系干重（Wroot）增量最多，

D4 处理组 R/S 增加最少。在处理结束当日即 0d 时，

38℃高温下各处理组植株干物质总量（Wtotal）无显

著差异，但各处理的 R/S 依旧比 CK 高 3.30%～

12.8%，但明显低于 32℃处理，其中 D5 处理组最高。

双因素方差分析（表 2）表明，高温和高湿对 Wtotal

的影响表现为显著（P<0.05）和极显著（P<0.01），

高温高湿交互对 Wtotal 影响较少；高温和高湿对 Wroot

均有极显著影响（P<0.01），高温高湿交互对 Wroot

影响显著（P<0.05）；高温、高湿、高温高湿交互对

R/S 影响均极显著（P<0.01）。 

 

图 3  各处理结束当日（0d）及其恢复期植株总干重和根系干重的变化过程 

Fig. 3  Variation course of the total dry weight and root dry weight of tomato plants at the end of each treatment (0d) and its 

recovery period 

 

图 4  各处理结束当日（0d）及其恢复期番茄植株根冠比的变化过程 

Fig. 4  Variation course of the ratio of root to shoot of tomato plants at the end of each treatment (0d) and its recovery period 
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在恢复期间（0～28d），各处理出现不同程度的

生长情况。经过 32℃下的不同湿度处理后，各处理

Wtotal 在恢复期间快速上升，与之相反的是 R/S 的快

速下降，D1、D2 和 D3 处理组在恢复后期（14～28d）

Wtotal显著高于CK。D3处理组的R/S在恢复前期（0～

14d）显著高于其它处理，并且呈现持续下降趋势，

于 28d 时显著低于 CK，D4 处理 Wtotal 一直显著低于

CK 及其它处理。经过 38℃下的不同湿度处理后，各

处理Wtotal在恢复期间有所上升，但长势明显弱于CK

和 32℃下的各处理；D5 处理组在 14～28d 内 Wtotal

显著高于其它处理，仍显著低于 CK；D6 处理组的

Wtotal在 7d 后增长速度缓慢。各处理 R/S 在恢复期间

缓慢下降，但始终显著低于 CK。可见，高温（32℃

和 38℃）植株的 Wtotal 下降，但 R/S 显著提高，且

32℃处理下 Wtotal 和 R/S 值显著高于 38℃，提高 RH

至 70%可提高植株的 Wtotal 和 R/S。 

2.4  高温下空气湿度对番茄根系分泌物的调节作用 

不同高温环境下（32℃和 38℃），改变空气湿度

影响番茄苗根系低分子量有机酸（LMWOAs）的分

泌。表 3 为高温处理结束当日即 0d 时各处理番茄苗

根系 LMWOAs 的含量。由表可见，草酸是番茄根系

分泌的主要有机酸，也是含量变化最大的一种有机

酸，高温下根系分泌草酸含量较 CK 显著提高，32℃

下草酸的分泌量增加了 8.43～16.37 倍，其中 D1 和

D3 处理显著高于同温的其它处理；38℃下草酸的分

泌量增加了 0.96～4.00 倍，显著低于 32℃处理中，

并且 D5 和 D7 处理显著高于其它同温处理。根系分

泌的有机酸中琥珀酸的含量仅次于草酸，38℃下各

湿度处理中琥珀酸含量普遍较高，其中 D6 处理显著

低于其它处理。酒石酸仅在 CK、D1、D3 和 D5 处

理下检测出。甲酸和丙二酸在 CK 和 D1 中含量显著

高于其它处理，并且随着高温持续时间的延长而降 

 

表 3  各处理番茄苗根系低分子量有机酸含量的比较 

Table 3  Comparison of low molecular weight organic acids content in rooting zone soil among treatments 

低分子量有机酸 Low molecular weight organic acids（μg·g−1·plant−1） 
处理 Treatment 

草酸 Oxalic acid 酒石酸 Tartaric acid 甲酸 Formic acid 苹果酸 Malic acid 丙二酸 Malonic acid

CK 4.48±0.13i 2.65±0.08a 3.62±0.10a 3.41±0.10d 3.75±0.11a 

D1 42.20±1.22d 1.05±0.02b 3.47±0.09a 6.05±0.17b 3.74±0.10a 

D2 77.79±2.24a n.d. 2.04±0.06c 6.74±0.19a 3.02±0.086b 

D3 70.29±2.02b 1.08±0.03b 1.57±0.05d 1.63±0.046f 1.57±0.046d 

D4 57.66±1.66c n.d. 1.57±0.05d 0.56±0.017g 1.32±0.038e 

D5 22.37±0.64e 1.14±0.04b 2.84±0.08b 4.30±0.12c 3.13±0.090b 

D6 8.79±0.25h n.d. 1.16±0.03e 1.43±0.043f 1.26±0.038e 

D7 18.60±0.54f n.d. 0.89±0.04f 2.20±0.063e 3.02±0.089b 

D8 14.10±0.41g n.d. 0.20±0.005g 1.41±0.040f 2.61±0.075c 

 乳酸 Lactic acid 乙酸 Acetic acid 琥珀酸 Succinic acid 丙酸 Propionic acid 总量 Total 

CK 0.69±0.020c 3.32±0.095ef 10.25±0.29f 2.20±0.063f 35.45±1.02e 

D1 0.47±0.014d 4.98±0.14d 13.33±0.38e 1.94±0.057f 96.95±3.82b 

D2 0.67±0.017c 3.02±0.086fg 22.93±0.66d 5.56±0.16b 144.99±3.15a 

D3 0.16±0.010e 2.71±0.078g 12.21±0.35ef 4.77±0.14d 98.03±2.83b 

D4 0.15±0.009e 2.83±0.084g 11.12±0.32ef 5.22±0.15bc 89.14±2.57c 

D5 1.39±0.040b 6.56±0.19a 36.88±1.06a 3.64±0.10e 84.91±2.45c 

D6 1.50±0.043b 6.15±0.18b 11.64±0.34f 4.95±0.14cd 37.17±1.07e 

D7 1.45±0.045b 5.51±0.10c 29.46±0.85c 4.79±0.13d 66.18±1.93d 

D8 3.22±0.17a 3.52±0.28e 32.84±0.94b 6.74±0.19a 65.08±1.85d 

注：表中数据均为平均值±标准误，同列不同字母代表处理间差异显著（P<0.05），n.d.表示未检测出。 

Note: The data in the table are the average ± standard error. Different letters in the same column represent significant differences among 

treatments (P <0.05). n.d. is not tested. 
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低。对 LMWOAs 总量而言，32℃下处理 LMWOAs

总量较 CK 增加了 2.51～4.09 倍，并且随着处理时间

的延长其增量减少；38℃下处理 LMWOAs 总量较

CK 依旧有所增加，但增幅在 4.85%～139.51%，低

于 32℃下处理的增加量。双因素方差分析（表 2）

表明，LMWOAs 总量受高温、高湿、高温高湿交互

的影响极显著（P<0.01）。相关分析（表 4）表明，T、

RH、Pn、Wroot、Wtotal 和 Rv 均与 LMWOAs 呈显著相

关关系。 

恢复期间（0～28d）总 LMWOAs 的变化情况如

图 5 所示。由图可见，CK 处理 LMWOAs 总量保持

稳定，在后期略有上升。32℃下不同处理在恢复期

间 LMWOAs 总量均呈持续下降趋势，在 21d 时基本

降至 CK 水平，28d 时略低于 CK。38℃下各湿度处

理中，D5 和 D6 处理下 LMWOAs 含量呈逐渐降低趋

势，且 D5 处理的 LMWOAs 含量显著高于 D7；D6

和 D8 处理 LMWOAs 总量表现为先升高后降低的趋

势，且 D6 处理显著低于 D8 处理。可见，高温（32℃

和 38℃）植株的 LMWOAs 总量显著提高，且 32℃

处理下 LMWOAs 总量值显著高于 38℃，提高 RH 至

70%不仅可以提高 LMWOAs 的总量。 

表 4  不同指标间的相关性分析（n=24） 

Table 4  Pearson correlation coefficients between different items(n=24) 

 LMWOAs T RH D Pn Wroot R/S Rv 

LMWOAs 1.000 −0.744** −0.386* −0.180 0.695** 0.650** 0.797** 0.586** 

T  1.000 0.000 0.000 −0.826** −0.666** −0.655** −0.647** 

RH   1.000 0.135 −0.066 −0.362* −0.458* 0.022 

D    1.000 −0.409* −0.362* −0.421* −0.611** 

Pn     1.000 0.892** 0.724** 0.860** 

Wroot      1.000 0.828** 0.727** 

R/S       1.000 0.664** 

Rv        1.000 

 

图 5  各处理结束当日（0d）及其恢复期番茄 LMWOAs 的变化过程 

Fig. 5  Variation course of the LMWOAs of tomato plants at the end of each treatment (0d) and its recovery period 

3  结论与讨论 

3.1  结论 

（1）高温导致番茄叶片净光合速率下降，根系

活力降低，有机物合成减少并且向根系转移，根系

分泌有机酸浓度提高，但随着胁迫温度的升高其增

加量减少。 

（2）草酸是花期番茄分泌的主要有机酸，其次

为琥珀酸，在高温胁迫下草酸浓度的变化最为明显。 

（3）温度（T）、相对湿度（RH）、净光合速率

（Pn）、根系干重（Wroot）、总干重（Wtotal）和根系活

力（Rv）均与根系分泌的低分子量有机酸（LMWOAs）

呈显著相关关系，其中 Pn 是决定 LMWOAs 含量的

决策变量。 

（4）高温下提高空气湿度至 70%左右，虽然对
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根系活力不产生显著影响，但可以显著提高叶片 Pn、

Wroot 和 R/S，一定程度上缓解长时间的高温灾害，同

时通过促进根系分泌草酸、苹果酸、乙酸和琥珀酸

等，对番茄灾后恢复产生积极影响。 

3.2  讨论 

（1）高温下不同空气湿度对番茄苗各项指标及

后期恢复的影响 

在番茄生长过程中，Pn 是与生长速率关系最密

切的生理指标[5]，高温对植物的光合系统有直接的

伤害[26]。本研究中，38℃高温处理后，番茄植株的

Pn 显著低于 CK，而在高温高湿复合下 Pn 值有所上

升，这是因为提高空气湿度可以促进气孔开放[27]，

缓解了高温条件下气孔限制因素对光合作用的抑制

效果[7, 9]。 

Rv 是衡量根系吸收水分和营养物质的重要指

标，它的变化直接影响植株生长和抗逆性[25]。本研

究中，高温显著降低了番茄的 Rv，随着高温处理持

续时间的延长，Rv 下降幅度加大。有研究表明，番

茄根域高温会导致其根系生理功能下降，不利于养

分和水分的吸收[28]，这与本研究结果相似，说明长

时间的高温灾害会导致番茄根域土壤温度的升高，

从而降低 Rv。本研究中，空气湿度和高温高湿交互

对番茄 Rv 的影响均不显著，这可能是由于实验为了

更好地控制空气湿度，对土壤进行了覆膜处理，空

气湿度的增加无法对根域土壤造成较大影响。在

0～28d 的恢复期间，CK 组和各处理组根系活力均

呈现先升高后降低的趋势，这与李煜姗等[25]的研究

结果相似，即在坐果期前后根系活力最高。32℃下

各处理的 Rv 均在恢复 21d 左右出现最高值，且 D1

和 D3 处理组显著高于其它处理，说明 32℃处理没

有显著加速植株的生育进程，并且 70%左右的湿度

有利于植株恢复；D7 和 D8 处理在 7d 左右达到最

大值，证明长时间的高温处理加快了植物的生育进

程，这与王琳等的研究结果是一致的[8]，而 D5 处理

未出现这一现象，是由于 70%的湿度缓解了高温对

根系的影响。 

R/S 代表地下和地上生物量的分配情况，是衡

量植物是否健康的重要指标。发达的根系有助于从

土壤中吸收养分和水分，对作物的生长起着至关重

要的作用。本研究中，在 32℃处理下，番茄的 R/S

有显著提高，可能是由于作物通过改变其根系的形

态特征来应对高温，导致作物的有机碳向地下部转

移[29]，而 38℃处理下 R/S 的增幅明显低于 32℃处理，

这可能是由于 38℃高温对 Pn 有一定的限制，导致干

物质累积量显著减少[8]，可向根系分配的有机碳量减

少，同时根系温度的升高也刺激了根呼吸[30]，导致

有机物的消耗，这也解释了同温处理中 70%湿度处

理的根冠比增幅最大的现象。在 0～28d 恢复期间，

32℃处理 R/S 快速下降，意味着地上部干物质累积

量增加，番茄快速生长，出现超补偿生长现象[5]。而

38℃下，作物光合系统都受到抑制，不利于有机物

的合成，故在恢复期间所有同温处理的总干重一直

低于 CK，并且随着恢复时间的延长这种差距愈发显

著，其中 D6 和 D8 处理在恢复后期生长明显受到抑

制，说明短时间高温高湿处理（D6）对作物伤害可

能并不亚于长时间的高温（D8）处理。 

（2）高温下不同空气湿度对番茄根系分泌有机

酸的影响 

LMWOAs 作为根系分泌物中较为活跃的一部

分，可以活化土壤中的养分如 N、P、K 等元素[12]。

在逆境下，植物会通过调节根系分泌来适应环境甚

至调节环境，而不同种类的植物分泌 LMWOAs 的种

类与其物种遗传特性有关[13]。研究显示，水稻根系

主要分泌酒石酸，小麦根系主要分泌草酸和乙酸[31]，

本研究中番茄根系主要分泌草酸，这与之前的研究

结论一致[27]。LMWOAs 主要通过碳水化合物代谢的

三羧酸循环在线粒体中形成，并且参加光合作用产

生碳水化合物[32]，故根系 LMWOAs 的累积量易受植

物呼吸作用和光合作用影响。本研究中，高温明显

促进了 LMWOAs 的生成，但随着胁迫温度的升高和

持续时间的延长 LMWOAs 增加的幅度下降。这可能

是由于一方面气温的上升会导致根域土壤温度上

升，有机碳向地下部转移，根系干物质增加，根系

形态也发生改变，单株植物分泌的 LMWOAs 增加，

同时土壤温度的升高也刺激根系呼吸作用，但光合

作用受到抑制[32]，导致三羧酸循环和乙醛酸循环受

阻[33]，故其中间产物增加；另一方面原因可能是植

物光合产物被转移到根部，其中 70%通过根分泌物

进入土壤[34]，持续上升的气温对植物光合作用的限

制更加明显[26]，其合成的有机物减少，LMWOAs 的

分泌也相应减少。本研究表明，温度和空气湿度与

LMWOAs 呈负相关关系，Pn、Wroot、Wtotal 和 Rv 与

LMWOAs 呈显著正相关关系，说明在 32～38℃下升

高温度和湿度均不利于 LMWOAs 的分泌，但高温下
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提高空气湿度至 70%左右可以提高 Pn 和 Wroot，而这

一正效应可能会抵消一部分 RH 升高而带来的负效

应，故在 32℃中 D1（空气湿度 50%）与 D3（空气

湿度 70%）无显著差异，38℃下 D5（空气湿度 70%）

处理显著高于其它处理。高温下 RH 继续升高至 90%

对 Pn、Wroot、Wtotal 产生负效应，进一步降低了

LMWOAs 的分泌。 

本研究中高温处理结束后根系 LMWOAs 呈下

降趋势，可能是由于土壤微生物的分解所造成[35]，

但 Gunina 等研究表明，在 10d 内仅有 0.1％～0.2％

的羧酸被掺入可提取的物质中[19]，而本研究采样间

隔为 7d，故暂不考虑这一因素。本研究表明，32℃

高温处理后 LMWOAs 浓度上升，其中草酸浓度增加

是 LMWOAs 浓度上升的主要原因，研究表明除了对

根际矿质养分的活化作用，草酸本身也可以促进植

物和微生物的生长[36]，故 32℃下 LMWOAs 浓度高

的处理在恢复期中可以出现超补偿的现象。之前的

研究证实作物根系中未解离的有机酸可以增强根系

的渗透性并且减弱根系的呼吸作用[37]，这一方面促

进了植物对养分的吸收，减少了呼吸作用对有机物

的消耗；另一方面减弱的呼吸作用也减少了

LMWOAs 的分泌，促进 LMWOAs 降低回到正常水

平。本研究中，高温处理下丙酸的浓度显著上升，

而丙酸可以抑制作物根系的生长，不利于养分的吸

收[25]，这可能是导致恢复期根冠比下降的原因之一。 

本研究虽然表明在高温下提高空气相对湿度对

Pn、Wroot、R/S 和 LMWOAs 均有显著影响，确定了

高温下适合番茄生长的最佳湿度范围在 70%左右。

但是实验是基于人工控制环境，与作物的实际生长

和生产环境有较大差异，需要进一步多组高温处理，

来确定高温下更加精确的湿度条件，以最大限度地

促进温室番茄的生长。 
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