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封面图说: 盘锦市盘山县水稻田———盘锦市位于辽宁省西南部,自古就有“鱼米之乡冶的美称。 这里地处温带大陆半湿润季风

气候,有适宜的温度条件和较长的生长期以供水稻生长发育,农业以种植水稻为主,年出口大米达 1 亿多公斤,是国

家级水稻高产创建示范区和重要的水稻产区。
彩图提供: 沈菊培博士摇 中国科学院生态环境研究中心摇 E鄄mail:jpshen@ reccs. ac. cn



生 态 学 报 2011,31(11):3110—3119
Acta Ecologica Sinica

http: / / www. ecologica. cn

基金项目:河南省科技创新人才计划项目(104200510013); 教育部高校博士学科点专项科研基金项目(20060466003)

收稿日期:2010鄄12鄄13; 摇 摇 修订日期:2011鄄03鄄31

*通讯作者 Corresponding author. E鄄mail: hedexian@ yahoo. com

水磷耦合对小麦次生根特殊根毛形态与结构的影响

张摇 均1, 贺德先1,*, 段增强2

(1. 河南农业大学农学院, 郑州摇 450002; 2. 河南农业大学生命科学学院, 郑州摇 450002)

摘要:通过水、磷复因子大田试验,以强筋小麦品种郑麦 9023 为材料,研究了水磷耦合对小麦生育中、后期次生根特殊根毛形态

与结构的影响。 结果指出,不同水分处理显著影响特殊根毛形态。 随着土壤水分含量提高,次生根特殊根毛长度缩短。 与土壤

湿润处理相比,仅依靠自然降水处理的特殊根毛长度和直径增加(P<0. 01),拔节至子粒形成期间完全灌溉处理的根毛长度增

加(P<0. 01)。 随着供磷水平提高,特殊根毛长度和直径增加(P<0. 05),其中高磷处理和对照(不施磷)的差异达极显著水平

(P<0. 01)。 同一供水条件下随供磷水平提高,或同一供磷水平上随土壤含水量降低,特殊根毛长度和直径均增加(P<0. 05)。
拔节以后,仅依靠自然降水鄄高磷处理组合的特殊根毛细胞饱满,结构完整,细胞壁加厚明显,细胞核、液泡及线粒体清晰可见;
而土壤湿润鄄低磷处理组合的特殊根毛扭曲、变形现象严重,细胞壁变薄,细胞核解体,质膜、微体等细胞器消失。 研究表明,适
当降低土壤含水量并提高供磷水平,小麦次生根特殊根毛的长度和直径增加,并维持良好的细胞形态和结构。
关键词:小麦;灌水;供磷;水磷耦合效应;特殊根毛;形态;结构

Effects of water and phosphorus supply on morphology and structure of special
root hairs on nodal roots of wheat (Triticum aestivum L. )
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Abstract: In this study, we examined the combined effects of irrigation and phosphorus supply on morphology and structure
of special root hairs on nodal roots of Zhengmai 9023, a strong鄄gluten cultivar of wheat ( Triticum aestivum L. ) . The
experiments, conducted in the middle and late growing periods in 2009 and 2010, consisted of a 2 伊 3 factorial
experimental design with four replications. The effects of water supply on morphology of special root hairs were significant
after jointing. Increased water supply was associated with significantly decreased length of special root hairs. Compared with
those in the waterlogging treatment, the length and diameter of special root hairs from jointing to grain formation in optimal
irrigation treatments (P<0. 01). The diameter of special root hairs slightly increased before jointing, and thereafter the
differences in diameter of special root hairs among the different water treatments gradually increased. There was a
significantdifference in the diameter of special root hairs between the solely rain鄄fed treatment and the waterlogging
treatment. The length and diameter of special root hairs increased with phosphorus supply (P<0. 05). For special root hair
length, there was a significant difference between the control (CK) and high phosphorus supply treatment in the solely rain鄄
fed treatment, and an extremely significant difference between the CK and high phosphorus supply treatment in the
waterlogging treatment. From jointing to grain formation, the difference in special root hair diameter between the CK and
high phosphorus supply treatments was extremely significant. After grain formation, the diameter of special root hairs
decreased significantly and the difference in diameter between the different water treatments was not significant. The length
and diameter of special root hairs significantly increased with phosphorus supply at a fixed irrigation level, and significantly
decreased with soil moisture content at a fixed phosphorus level. After jointing, in the rain鄄fed treatment coupled with high
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phosphorus supply, special root hairs were full with a complete structure, thickened cell walls, distinct nuclei, vacuoles,
and mitochondria. In the low phosphorus supply treatment coupled with waterlogging, special root hairs were twisted and
deformed with thin cell walls, diffuse nuclei, and indistinct plasma membranes and microbodies. These results indicate that
maintaining soil moisture at appropriate levels and increasing phosphorus supply could increase the length and diameter of
special root hairs on nodal roots and retain favorable cell morphology and structure in wheat.

Key Words: nodal roots; irrigation level; phosphorus supply; combined effects of water and phosphorus supply; wheat;
morphology; structure

根毛作为一种特化的根表皮细胞,在植物吸收那些只能通过渗透作用、短距离运输的营养元素如磷、钾以

及微量元素时发挥着非常重要的作用[1鄄2]。 前人研究表明,根毛的生长与土壤环境具有密切关系,其中尤其

是土壤湿度以及氮、磷等营养元素含量[3]。 大麦(Hordeum vulgare L. )根毛的变化对土壤磷的吸收具有显著

影响[4]。 小麦在高磷条件下有较大的根毛密度,而在磷素缺乏时则几乎不发生根毛[5]。 然而,也有研究表

明,低磷条件下拟南芥(Arabidopsis thaliana L. )平均根毛长度和密度分别是磷充足时的 3—5 倍多,表明缺磷

可诱导根毛的形成和生长[6]。 因而,根毛生长的养分调节机制如何[7],根毛与养分之间的模型构建[8鄄9] 则是

当今的研究热点之一。 尽管前人在矿质营养对根毛发育与功能的影响方面做了不少工作,但这些研究多采用

模式植物拟南芥以及其它非大田作物为研究对象。 即使有一些研究涉及到作物根毛,大多也仅以实验室所培

养出来的幼根为材料,而并不结合根系生长自然环境或大田生产实际。 同时,相关研究也缺乏全生育期的系

统性,研究结果缺乏实用性。 因而,人们并不了解大田生产实践中原位的作物根毛在不同磷素水平下的实际

发育过程和对不同磷素水平的反应差异。 而关于作物与水分的关系,以往的文献资料业已明确不同水分条件

下作物根系的形成和分布、形态和结构、生理特性等[10鄄11],但尚未见有专题研究报道不同水分条件下根毛的

发育和功能。 土壤湿度是调控根毛发育的重要因素之一[12],显著影响根毛密度的发生[13]。 比较看来,前人

零星的根毛的水分关系研究,大多侧重于水分对根毛发生的影响[14],而关于根毛对不同水分条件下在形态与

结构方面的响应则尚属空白。 关于次生根特殊根毛,前人主要报道了特殊根毛的发生部位、发育规律以及形

态结构[15]。 鉴于上述,特开展水磷耦合对小麦次生根特殊根毛发生的影响研究,以期明确不同灌溉和供磷条

件下根毛形态与结构的差异,为合理施用磷肥和进行灌溉,有效调控根毛发育,提高根系生理功能提供科学

依据。
1摇 材料与方法

试验于 2009—2010 年在河南农业大学科教园区进行。 供试品种为黄淮麦区目前推广应用面积较大的优

质强筋小麦品种“郑麦 9023冶。 试验地土质沙壤,耕层土壤有机质含量为 17. 8 g / kg,全氮、碱解氮、有效磷和

有效钾含量分别为 0. 89 g / kg,57. 9 mg / kg,14. 5 mg / kg 和 154. 8 mg / kg,pH 值 7. 9。
1. 1摇 试验设计

采用多点随机区组设计。 设 3 个不同水分处理,相当于 3 个不同环境,分别为:淤仅依靠自然降水(W1);

于完全灌溉(W2),即根据当地小麦高产灌水方案进行灌溉;盂保持湿润状态(W3)。 每个水分处理设 3 个供

磷水平,分别为:0 (P1),80 (P2)和 160 (P3) kg P2O5 / hm2。 小区面积为 17. 4 m2(6 m伊2. 9 m),行距 0. 24 m,
12 行区,重复 4 次。
1. 2摇 研究方法

1. 2. 1摇 土壤水分控制方法

每个水分处理四周挖深 150 cm、宽 50 cm 的壕沟,将 2 层复合农用大棚膜紧覆沟壁,并高出地面 30 cm,
回填土壤,然后浇水踏实。 复合农用大棚膜由濮阳市四季青塑料制品有限公司生产,规格为 180 m /捆,重 25
kg,宽 4 m,厚 0. 4 mm。 淤W1:全期不灌溉;于 W2:分别于 2009鄄11鄄28,2010鄄03鄄10 和 2010鄄04鄄17 灌水,每次灌

1113摇 11 期 摇 摇 摇 张均摇 等:水磷耦合对小麦次生根特殊根毛形态与结构的影响 摇
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水 30 m3,灌水方式为喷灌;盂 W3:冬前至拔节期每间隔 10 d 灌溉 1 次,灌水量为 10 m3;拔节期后每间隔 5 d
灌溉 1 次,灌水量为 20 m3,全生育期保持土壤相对含水量为 95%左右。 不同水分环境的控制,仅考虑防止测

渗而地下水忽略不计。 之所以采用如此的水分控制方法,一方面是为尽可能使大田试验切近生产实际,即保

证植株生长环境充分接近于大田,避免容器法(盆、桶、柱栽)和设施法(池栽)栽培对根系发育的影响;另一方

面,本试验田地下水埋深较深(汛期埋深 30 m 以上,其它季节埋深 27 m 以上),因而仅防测渗即可满足本研

究的需要。
1. 2. 2摇 主要仪器设备与试剂

OLYMPUS CH20鄄BM 显微图像处理系统、EMITECH K850 临界点干燥仪、HITACH E鄄1010 喷镀仪、LKB鄄V
型超薄切片机、FEI QUANTA200 扫描电子显微镜、日立 H鄄600 型透射电子显微镜等仪器设备,以及卡氏固定

液、卡宝品红染液、醋酸异戊酯、四氧化锇、Epon812 包埋剂、醋酸铀、柠檬酸铅等试剂。
1. 2. 3摇 田间取样与样品前期处理方法

于 2010鄄02鄄05 (返青期)开始,每隔 5 d 取样 1 次,直至蜡熟末期。 取样时,随机选择并挖掘不同处理具

有代表性的植株 15 株,样株挖掘深度为 30 cm。 前后 2 次的取样点之间留有 30 cm 以上的间隔,以避免前次

取样所留下的空隙影响下次取样样本的代表性。
用湿纱布包裹带土根样,装入盛有少量清水的塑料袋内转移至实验室。 根样冲洗干净后,测定所取根段

的根长、根粗等数量性状,然后仔细挑选 15—20 段长约 10 cm 具有代表性且具特殊根毛的次生根基部根样,
投入卡氏固定液中固定 30 min,然后转移至 70%酒精中保存,以备光学显微镜观察。

另选取数百条有代表性的根样,一部分切为 1 cm 左右的根段,投入 5%戊二醛溶液(pH 值 7. 4)中保存,
以备扫描电子显微镜观察。 另一部分则用刀片将特殊根毛轻轻剥离在培养皿中,然后转入 10 mL 离心管,在
-4 益低温下 5000 r / min 离心 10 min,然后收集、保存根毛于 5%戊二醛溶液(pH 7. 4)中,以备透射电子显微

镜观察。
1. 2. 4摇 制片与观察方法

(1)光学显微镜观察摇 用刀片和解剖针,将根毛轻轻剥离在载玻片上,滴 1—2 滴卡宝品红染液,染色 2—
3 min。 将制成的临时根毛样片置于光学显微镜下,观察其形态特征。

(2)扫描电子显微镜观察摇 淤切取长约 1 cm 具特殊根毛的次生根根段,立即投入 4% 戊二醛溶液中固

定。 于用 0. 1 mol / L 磷酸缓冲液(pH7. 2)清洗 3 次,每次 20 min。 盂采用浓度为 30% ,50% ,70% ,90% ,
100%的乙醇脱水,每次 15 min。 榆醋酸异戊酯置换 2 次,每次 15 min。 虞临界点干燥。 愚导电处理后,置于

FEI QUANTA200 扫描电子显微镜下观察、拍摄。
(3)透射电子显微镜观察摇 淤固定。 将新鲜根毛样品立即投入 4%戊二醛溶液固定;静置 4 h 后,用 0. 1

mol / L 磷酸缓冲液(pH 值 7. 2)清洗 3 次,每次 20 min;2%锇酸固定 2 h。 于脱水、浸透与包埋、聚合。 分别用

30% ,50% ,70% ,90%丙酮逐级脱水,然后用 100% 丙酮脱水 2 次,每级每次 30 min;Epon812 包埋剂逐级渗

透、包埋;恒温箱中于 37 益,45 益,60 益温度下分别过夜聚合。 盂超薄切片、染色。 用 LKB鄄V 型超薄切片机

进行超薄切片,厚度为 50—70 nm;铀铅染色;置于日立 H鄄600 型透射电子显微镜下观察、拍摄。
1. 3摇 田间管理

前茬大豆。 底肥普施纯 N 120 kg / hm2,氯化钾 187. 5 kg / hm2,拔节期追施纯 N 120 kg / hm2。 2009鄄10鄄16
播种。 种植密度为 240 万苗 / hm2。 其它栽培管理同一般高产田。 小麦全生育期内(2009 年 9 月—2010 年 6
月)的自然降水情况具有代表性,逐月降水量分别为 80,9,47,1,0,14,16,56,22,19 mm,共计 264 mm。
1. 4摇 统计分析方法

运用 Microsoft Excel 2003 和 SPSS 17. 0 对数据进行统计分析。
2摇 结果与分析

2. 1摇 水磷耦合对小麦次生根特殊根毛长度的影响

不同供水、供磷条件下,耕层土壤中小麦次生根特殊根毛长度为 0. 20—1. 10 mm (軃x=0. 64 mm,s=0郾 09)。
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随着土壤水分含量提高,特殊根毛长度缩短,不同生育时期不同土壤水分处理间的变化趋势均表现为:W3 <
W2<W1(图 1)。 图 1 表明,拔节后不同水分处理对根毛的影响大于拔节以前,且随着土壤水分含量提高,根毛

长度下降幅度增大。 本试验条件下,小麦生育期间的自然降水量及其季节分布接近常年水平,观察期间 W1处

理略有旱象,在一定程度上刺激了根毛生长,而 W3由于土壤相对含水量始终保持在 95% 左右,土壤空气不

足,根毛少而短。 该研究结果表明,生产实践中可适当减少灌溉次数,以增加根毛长度。 表 1 也指出,在本研

究土壤有效磷含量为中等水平的基础地力条件下,提高供磷水平,显著促进特殊根毛长度延长。 在 W1处理

中,P3的根毛长度为 0. 67—1. 17 mm (軃x=0. 90 mm),而 P1的根毛长度则仅为 0. 34—0. 86 mm (軃x=0. 60 mm),二
者在不同生育时期的差异均达显著水平。 W2处理中不同供磷水平下根毛长度的变化趋势与 W1处理相似。 而在

W3处理中,不同供磷水平下根毛长度的变化幅度更大:返青期,P1与 P3的根毛长度分别为为 0. 20 mm 和 0. 35
mm,二者间的差异未达极显著水平;随着生育期推进,根毛长度的差异增大,至扬花期二者间的差异达极显著水

平,这说明土壤湿润条件下,增施磷肥可显著增加根毛长度,其中尤其是在生育中、后期,效果更为明显。
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图 1摇 不同供水供磷条件下小麦次生根特殊根毛长度的变化

Fig. 1摇 Length of special root hairs of wheat nodal roots at differentirrigation and phosphorus supply levels

表 1摇 不同供水和供磷处理对小麦次生根特殊根毛长度的影响

Table 1摇 Effects of different irrigation and phosphorus supply levels on length of special root hairs of wheat nodal roots

处理
Treatment

观测时间 Observation date

02鄄05 02鄄15 02鄄25 03鄄07 03鄄17 03鄄27 04鄄06 04鄄16 04鄄26 05鄄06 05鄄06 05鄄06

W1P1
0. 349
cdBCD

0. 400
cdBCD

0. 428
eD

0. 580
bC

0. 680
cdBC

0. 670
dDE

0. 828
bcABC

0. 852
cdBC

0. 856
bcBC

0. 600
bcBC

0. 500
cdBC

0. 457
bcdBCD

W1P2
0. 410
bcdBC

0. 600
abA

0. 600
dBC

0. 600
bC

0. 828
bcAB

0. 856
bBC

0. 845
bcABC

0. 900
bcBC

0. 992
abAB

0. 755
bB

0. 700
bB

0. 500
bcBC

W1P3
0. 670
aA

0. 670
aA

0. 700
bB

0. 868
aAB

1. 000
aA

1. 008
aA

1. 037
aA

1. 100
aA

1. 165
aA

0. 975
aA

0. 900
aA

0. 700
aA

W2P1
0. 300
cdeCD

0. 400
cdBCD

0. 590
dC

0. 600
bC

0. 637
dBCD

0. 654
deDE

0. 655
cdCD

0. 640
efDE

0. 700
cdCD

0. 573
cdBC

0. 500
cdBC

0. 338
deCDE

W2P2
0. 428
bcBC

0. 500
bcABC

0. 620
cdBC

0. 700
bBC

0. 800
cABC

0. 790
bcCD

0. 824
bcABC

0. 824
cdBCD

0. 828
bcBC

0. 600
bcBC

0. 500
cdBC

0. 456
bcdBCD

W2P3
0. 500
bB

0. 600
abA

0. 941
aA

0. 955
aA

0. 952
abA

0. 975
aAB

1. 000
abAB

1. 000
abAB

0. 986
abAB

0. 631
bcBC

0. 600
bcB

0. 592
abAB

W3P1
0. 200
eD

0. 240
eD

0. 291
fE

0. 330
cD

0. 440
eD

0. 375
fF

0. 460
eD

0. 540
fE

0. 560
dD

0. 440
dC

0. 336
eC

0. 240
eE

W3P2
0. 291
deCD

0. 340
deCD

0. 477
eD

0. 572
bC

0. 590
dCD

0. 555
eE

0. 614
deCD

0. 640
efDE

0. 692
cdCD

0. 440
dC

0. 381
deC

0. 291
eDE

W3P3
0. 350
cdBCD

0. 540
bAB

0. 680
bcBC

0. 696
bBC

0. 713
cdBC

0. 708
cdD

0. 745
cdBC

0. 735
deCD

0. 865
abcABC

0. 617
bcBC

0. 540
cBC

0. 445
cdBCD

摇 摇 同一列数据后标有不同小写或大写字母者,表示其差异达显著(琢=0. 05)或极显著(琢=0. 01)水平
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摇 摇 研究结果表明(表 1),水磷耦合显著影响特殊根毛长度。 不同生育时期,W1P3与 W3P1的差异均达极显著

水平。 返青—子粒形成期间,特殊根毛长度呈逐渐增加趋势,到子粒形成前后,W1P3的根毛长度达观察期间

的最大值 1. 17 mm,而 W3P1处理组合则仅为 0. 56 mm,二者间的差异达极显著水平;子粒形成以后,根毛长度

逐渐缩短,且表现为随着土壤含水量增加和供磷水平降低,下降幅度显著。 该研究结果说明,供磷水平提高可

增加根毛长度,但这种作用受到水分状况的影响。 大田实践中,轻度水分胁迫条件下增施磷肥,对特殊根毛长

度具有显著的增加效应,而当土壤水分较多时,通过增施磷肥也可缓解土壤水分逆境对根毛长度的抑制作用。
2. 2摇 水磷耦合对小麦次生根特殊根毛直径的影响

不同处理条件下,小麦特殊根毛直径为 2. 8—23. 8 滋m (軃x = 11. 9 滋m,s = 1. 08),不同生育时期表现出

“低—高—低冶的变化趋势(图 2,表 2)。 图 2 表明,拔节前,随着土壤水分减少,根毛直径略有增加,但变化幅
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图 2摇 不同供水供磷条件下小麦次生根特殊根毛直径的变化

Fig. 2摇 Diameter of special root hairs of wheat nodal roots at different irrigation and phosphorus supply levels

表 2摇 不同供水和供磷处理对小麦次生根特殊根毛直径的影响

Table 2摇 Effects of different irrigation and phosphorus supply levels on diameter of special root hairs of wheat nodal roots

处理
Treatment

观测时间 Observation date

02鄄05 02鄄15 02鄄25 03鄄07 03鄄17 03鄄27 04鄄06 04鄄16 04鄄26 05鄄06 05鄄06 05鄄06

W1P1
4. 32
dDE

4. 59
cCD

4. 70
eD

5. 00
cC

6. 00
dDE

8. 70
cBC

9. 40
fD

15. 00
cdeCDE

18. 00
cCD

17. 80
bAB

17. 95
bcBC

13. 40
deD

W1P2
5. 57
bcABC

6. 96
aA

7. 20
bB

7. 40
bB

12. 20
aA

11. 59
abA

14. 60
cdBC

16. 60
bcdBCD

23. 80
aAB

18. 92
abAB

18. 12
bcABC

16. 10
bcBC

W1P3
6. 35
aA

7. 01
aA

7. 29
aB

9. 25
aA

10. 20
bB

12. 80
aA

19. 00
aA

20. 53
aA

25. 39
aA

19. 60
abAB

18. 40
bcABC

17. 30
bAB

W2P1
4. 00
deE

3. 90
dE

5. 20
deCD

4. 90
cC

6. 90
cdCD

7. 00
cdCDE

9. 00
fD

17. 59
bcABCD

19. 26
bcBCD

17. 59
bAB

15. 95
cC

11. 72
eDE

W2P2
5. 01
cCD

6. 05
bC

6. 98
bB

6. 90
bB

8. 00
cC

8. 20
cBCD

14. 90
cdBC

18. 26
abABC

22. 74
abABC

22. 30
aA

20. 30
abAB

16. 80
bAB

W2P3
6. 05
abAB

6. 90
aAB

9. 70
aA

8. 79
aA

10. 59
bAB

12. 20
abA

18. 60
abA

19. 10
abAB

23. 75
aAB

22. 60
aA

21. 80
aA

19. 80
aA

W3P1
3. 50
eE

2. 90
dE

2. 80
fE

3. 50
dD

4. 50
eE

4. 60
eE

11. 20
efCD

12. 60
eE

13. 00
dE

11. 00
cC

10. 70
dD

9. 32
fE

W3P2
5. 50
bcABC

4. 75
cC

5. 90
cdBCD

4. 50
cC

5. 60
deDE

5. 80
deDE

12. 50
deBCD

14. 20
deDE

17. 00
cDE

16. 00
bBC

16. 00
cC

14. 40
cdBCD

W3P3
5. 40
bcBC

6. 20
bB

6. 50
bcBC

9. 00
aA

10. 40
bAB

10. 60
bAB

16. 20
bcAB

17. 60
bcABCD

19. 40
bcBCD

18. 60
abAB

17. 10
cBC

17. 00
bAB

摇 摇 同一列数据后标有不同小写或大写字母者,表示其差异达显著(琢=0. 05)或极显著(琢=0. 01)水平
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度不大;拔节后,不同水分处理间根毛直径的差异逐渐增大,到扬花期时,W1与 W3的根毛直径分别为 18. 0—
25. 4 滋m (軃x=22. 4 滋m)与 13. 0—19. 4 滋m (軃x = 16. 5 滋m),差异达显著水平;子粒形成以后,根毛直径显著减

小,W1、W2、W3根毛直径分别为 13. 4—19. 6 滋m (軃x = 17. 5 滋m),11. 7—22. 6 滋m (軃x = 18. 8 滋m),9. 3—18. 6
滋m (軃x=14. 5 滋m),处理间的差异未达显著水平。 该研究结果表明,适当控制土壤水分可增大根毛细胞直径,
同时,土壤水分对根毛直径的影响主要表现在生育后期。 不同供磷水平显著影响特殊根毛直径,表现为 P1 <
P2<P3(图 2),即供磷水平降低导致特殊根毛直径减小。 拔节—子粒形成期间,随着供磷水平提高,根毛直径

显著增大,P1、P2和 P3 的根毛直径分别为 5. 8—16. 8 滋m ( 軃x = 11. 3 滋m),8. 6—21. 2 滋m ( 軃x = 15. 2 滋m)和

10郾 4—22. 8 滋m (軃x=16. 6 滋m),其中,P1与 P3的差异达极显著水平;子粒形成以后,根毛直径减小。 在 W1处

理中,子粒形成以前,P1与 P2、P3的差异均达极显著水平,但 P2与 P3的差异未达显著水平,这说明土壤水分过

多条件下,磷素营养水平提高可补偿水分过多对根毛直径所造成的不利影响。
水磷耦合对特殊根毛直径影响显著(表 2),返青—拔节期间,不同处理组合的特殊根毛直径差异不大;而

拔节—子粒形成期间,不同处理组合特殊根毛直径的差异显著增大,W1P3与 W3P1的差异达极显著水平;子粒

形成—蜡熟期间,不同处理组合的根毛直径具有一定差异。 该研究结果表明,土壤水分和供磷水平影响根毛

直径大小,且水、磷具有互作效应,但提高供磷水平,在一定程度上促进根毛直径增大,生产实践中可通过增施

磷肥以增大特殊根毛直径,从而以缓解水分的不利影响。
2. 3摇 水磷耦合对小麦次生根特殊根毛形态的影响

不同供水和供磷水平下,不同生育时期次生根特殊根毛的形态显著不同。 在拔节期,不同水分处理的次

生根根表皮细胞排列紧密,生毛细胞呈圆柱形,内皮层细胞近圆形 (图 3a)。 拔节以后,不同水分处理间特殊

根毛的形态差异逐渐明显。 W1处理的特殊根毛交错缠绕,或叠压在一起,表面突兀不平,其上附着大量土粒,
根毛前端突起和顶部分枝现象较多,这可能是特殊根毛抵御干旱的一种适应机制;W3处理的特殊根毛则呈平

滑管状延伸,其上少有土粒附着。 蜡熟末期,各水分处理的特殊根毛衰老、死亡,尤其是 W3处理的根表皮细胞

排列疏松。 不同供磷水平下,特殊根毛细胞形态不同。 拔节以前,各处理间的差异不明显,根毛形态单一,少
有突起及分枝现象。 拔节—扬花期间,P1处理的特殊根毛多呈平滑长管形,土粒附着较少(图 3b);而 P3处理

的特殊根毛扭曲和变形现象则较为普遍,根毛前端多呈块瘤状,基部分枝和顶部分枝现象均有发生。 子粒灌

浆—蜡熟期间,P1和 P2处理的大部分特殊根毛脱落,而未脱落的特殊根毛则多数着色较浅,尤其在蜡熟末期,
甚至不着色;P3处理的特殊根毛细胞扭曲、变形现象加重(图 3c)。

ba c

图 3摇 小麦次生根特殊根毛形态的光学显微图

Fig. 3摇 OM morphology of special root hairs of wheat nodal roots

a: 拔节期,W2P2, 伊10; b: 扬花期,W3P1, 伊10; c: 子粒灌浆中期,W1P3, 伊10

水磷耦合对特殊根毛形态影响显著。 拔节—扬花期间,W1P3处理组合的生毛细胞近椭圆形,横切面积明

显大于 W3P1处理组合的生毛细胞,而且细胞的变形和分枝现象较为常见(图 4a)。 同时,W3P1处理组合的特

殊根毛细胞呈长方形,同部位横切面积较小,根毛发生数量显著低于 W1P3处理组合,部分根毛具有分枝,扭
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曲、变形程度轻于 W1P3处理组合。 扫描电镜观察结果指出,扬花期间,W1P3处理的特殊根毛颜色洁白,尤其

是根毛前端,而 W3P1处理中的部分特殊根毛细胞中空,直径较小(图 4b)。 水磷耦合对根毛形态的互作效应

表现为,随着土壤水分含量减少且供磷水平提高,特殊根毛形态饱满,内部充实,内含物丰富。 子粒灌浆期间,
W3P1和 W3P2处理组合的根毛细胞衰亡速度较快,根毛表面出现裂纹(图 4c)。 蜡熟末期,不同处理组合的特

殊根毛脱落时,仅是根毛细胞本身脱落,而根表皮细胞仍然排列紧密,这与一般的根尖成熟部位的根毛脱落时

根表皮细胞也随之脱落显著不同。 观察还发现,特殊根毛的发生并非都由生毛细胞发育而来,而非生毛细胞

也可以发育成特殊根毛,只是发生几率较小。 个别情况下,特殊根毛也可发生于两个表皮细胞中间的组织,但
该两个表皮细胞必须排列紧密且均为生毛细胞。

 
ba c 

图 4摇 小麦次生根特殊根毛形态的电子扫描图

Fig. 4摇 SEM morphology of special root hairs of wheat nodal roots

a: 扬花期,W1P3, 伊40; b: 扬花期,W2P3, 伊300; c: 子粒灌浆中期,W3P1, 伊2400

2. 4摇 水磷耦合对小麦次生根特殊根毛内部结构的影响

土壤含水量显著影响特殊根毛结构。 据在子粒形成期间观察,W1处理的特殊根毛结构比较完整,细胞壁

厚薄一致,质膜相对平滑、完整,紧贴细胞壁,细胞质集聚细胞两端,液泡较大,占据细胞腔的大部分空间,受液

泡挤压而细胞核不在中央,且呈半月形,核内物质丰富,透射电镜下染色较深,线粒体分散于细胞内,囊泡分布

稀疏(图 5a)。 而 W3处理的特殊根毛结构与 W1显著不同,细胞壁厚度不均,细胞中部严重收缩,整个根毛细

胞呈“肄 冶形,液泡小而密集,细胞质不均等聚集,细胞核、线粒体等解体、消失(图 5b)。 观察结果还指出,特
殊根毛结构随供磷水平不同而不同。 据在子粒形成期间观察,P2处理的特殊根毛细胞壁厚薄不均,一端加厚,
且加厚处伴有纤维素沉积现象;细胞膜紧贴细胞壁,并在胞壁加厚处清晰可见磷脂双分子层;细胞质稀少,环
细胞壁分布;中央大液泡占据细胞腔的绝大部分空间;细胞核呈长方形,被液泡挤至细胞一端的一侧,且紧邻

细胞壁;在紧靠细胞核的近壁处,可观察到少量高电子密度颗粒;嗜锇颗粒及微体集中分布在细胞质密集处

(图 5c)。 而 P1处理的根毛细胞胞壁厚薄不一,两端壁稍厚,分别为 1. 08 滋m 和 0. 83 滋m,同时,细胞壁不仅向

胞腔内凹陷,而且可向外凸出;腔内胞质浓厚,少量不规则液泡被高密度细胞质挤压至细胞两侧,没有观察到

细胞核和线粒体等细胞器(图 5d)。
水磷耦合对特殊根毛结构产生不同影响。 据在子粒灌浆中期观察,W1P3处理组合的特殊根毛细胞长为

14. 17 滋m,宽为 11. 67 滋m,胞壁完整,可塑性强;厚壁处内含物丰富,质膜清晰可见,而薄壁处内含物质则较

少,质膜消失;细胞质占据大部分胞腔,液泡受挤压呈不规则状,包被着细胞核,位于一侧;细胞核半圆形,核膜

明显,包裹着染色较深的核质;近壁的胞质密集处,有较大的过氧化酶体,以及较多的线粒体、油滴及淀粉粒等

(图 5e)。 与之形成对照,W3P1处理组合的特殊根毛细胞呈圆形,胞壁厚薄不一,有内凹现象;质膜断裂,不完

整;较浓的胞质分布不均,近厚壁处胞质密集,而近薄壁处胞质稀少;液泡小且不规则;细胞核、线粒体、微体等

数量很少(图 5f)。 观察还发现,W1P3处理组合的特殊根毛可由非生毛细胞发育而来,但该现象并不经常发

生,其机制需进一步探讨。
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图 5摇 小麦次生根特殊根毛的透射电子显微结构

Fig. 5摇 TEM structure of special root hairs of wheat nodal roots

a: 子粒形成期,W1P3, 伊8000; b: 子粒形成期,W3P1, 伊14000; c:子粒形成期,W1P2, 伊5000; d: 子粒形成期,W3P1, 伊8000;e: 子粒灌浆中

期,W1P3, 伊12000;f: 子粒灌浆中期,W3P1, 伊8000

3摇 结论与讨论

作物根尖成熟部位的根毛寿命较短,仅为 10—20 d 或更短。 随着根成熟区段的根龄变老,其上所覆盖的

根毛逐渐失去功能,并萎缩、死亡,最后随皮层剥落[12]。 本文研究表明,冬小麦返青以后,次生根在靠近根基

部 10 cm 左右根段上发生特殊根毛,它们在生育中、后期均不脱落。 观察结果指出,返青后次生根近植株部位

开始发生特殊根毛,拔节期间特殊根毛大量发生,至子粒形成期达到高峰,而生育末期也仍有发生。 这与前人

所说的生产实践中,保持生育中、后期土壤适度干旱,可刺激特殊根毛数量增加,从而使根毛对耕层土壤水分

吸收与利用成为可能。
水分胁迫对植物根毛发生具有重要影响,特别是对根毛密度影响明显,水分含量较多时,根毛发生较

少[16],而土壤水分亏缺严重时,根毛也停止发生[17]。 本试验条件下,小麦全生育期内自然降水为 223 mm,返
青—成熟期间(2—5 月)为 109 mm,均接近常年水平。 在此条件下,随着土壤水分含量增加,特殊根毛发生数

量减少,根毛长度和直径下降。 土壤干旱时,因正常水分条件下的根毛数量不能满足植株吸收水分的需要,因
而诱发根毛数量增加,形态结构发生变化,诸如根毛长度增加、直径变大等,这种变化均增加了根毛与土壤的

有效接触面积,更有利于根毛对水分的吸收。 生产实践中,春季适当控制土壤含水量,甚至保持土壤轻度干

旱,可促进根毛发生,增强根系吸水能力。 截至目前,关于作物根毛与水分关系方面的研究颇少,大田条件下

根毛形成和发育的水分调控、根毛吸水的分子机制等均需加以深入研究。
小麦根毛的形成对土壤磷的吸收产生显著影响[4]。 在磷胁迫下,作物根系会形成有利于磷素吸收的适

应机制,比如根毛发生数量增多,形态与结构发生改变[18]。 随着磷含量增加,根毛半径显著增大,且与植物体

内磷含量的正相关达显著水平[18]。 本试验结果表明,小麦特殊根毛的长度和直径与土壤供磷水平呈正相关,
尤其是根毛直径受磷素水平的影响显著。 迄今,虽然关于根毛对磷素的吸收已有较多研究,但以往的研究多

采用染色法或同位素示踪法[19],只能定性分析根毛的吸收功能,因而,能否寻求一种定量的方法来衡量根毛
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对磷的吸收能力,值得进一步探讨。
土壤水分含量较少条件下,随着施磷量提高,特殊根毛长度和直径显著增加;而在土壤水分含量过多时,

增施磷肥也显著增加根毛长度和直径,缓解水分过多对根毛的抑制。 灌溉与施磷相耦合,可促进特殊根毛生

长,这为旱作区和稻茬麦区的水磷管理提供了理论依据。
作物根毛的形态受多种因素调控。 土壤环境[13]、矿质营养[20]、植物生长物质[21] 等均可改变根毛形态,

其中,尤以土壤条件对根毛形态的改变最为直接。 田间条件下,根毛因在土粒间穿越生长而呈不同扭曲形

状[17]。 本试验条件下,仅依靠自然降水处理特殊根毛产生突起和发生分枝现象普遍,增大根表面积,利于根

系对水分和养分的吸收。 随着供磷水平提高,根毛形态变化很大,说明磷有效性对根毛形态具有调节作用。
当土壤水分含量降低、供磷水平提高时,特殊根毛细胞壁变厚,细胞内水分流失减少、抵抗病害侵染的能力增

强,根毛衰老延缓[15]。 此外,根毛形态因供磷水平而改变的特性,可为选育磷高效品种提供育种依据。
随着电子显微技术的发展和应用,人们对根毛细胞超微结构的认识逐渐深化[22]。 本研究结果表明,土壤

水分含量较低时,根毛细胞结构完整,更有利于根系在干旱条件下继续维持生长。 土壤磷含量较高时,根毛胞

质浓,细胞核大。 同时,较大的液泡中含有糖及有机酸等物质,维持根毛细胞正常生长。 水磷耦合有利于特殊

根毛结构发育,土壤含水量低、供磷水平高时,特殊根毛内含物丰富,结构完整而清晰;而当土壤含水量高、供
磷水平低时,特殊根毛大部分细胞器与内含物消失,胞壁薄且出现内凹和外凸现象,这可能与其抵御不良环境

有关。 据此,推测水分和磷素与小麦根毛结构发育调节中的某些环节有关,但其详细作用机制尚需进一步研

究。 迄今,大田生产条件下,小麦不同生育时期特殊根毛的内部结构和内含物组成的变化及其与生理功能之

间的关系如何,如何改进特殊根毛的调控手段,充分发挥其生理作用,值得进一步探索。
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