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摘要 植物营养性状的遗传学改良是提高不良土壤营养环境中作物产量的一条新途径
.

能

否成功地进行植物营养性状的遗传学改良取决于对这些性状的遗传特性及其生理生化墓础

的认识以及对遗传育种技术的合理应用
.

本文试图就这些方面的研究进展作一简要的综述
,

并对应用遗传育种方法改良植物营养性状的前景以及今后的研究方向提出了一些见解
.

关键词 植物营养性状 ; 遗传育种

植物的营养性状及其遗传规律早 已为人们所注意
。

在本世纪三
、

四十年代
,

就已有了

关于植物吸收利用养分遗传变异的报道
〔
25J

。

进入六
、

七十年代
,

不少科学工作者已意识到

植物营养性状的遗传潜力及其遗传学改良的可能性
,

因而倡仪应用遗传育种途径
,

配合传

统的土壤改良和施肥措施
,

去解决农业生产中的一些植物营养问题
` ”

·
`助 。

近年来
,

由于如

下两方面的原因
,

植物营养性状的遗传学改良问题越来越为人们所重视
:

1) 人类对农产品

需求的不断增加与环境条件的 日趋恶化已成为了当今世界中的一对突出的矛盾
。

为此
,

人

们试 图创建一种既能保持一定的生产能力
、

又能保护 自然环境与资源的持久农业系统
。

植

物营养性状的遗传学改 良正是以提高作物的产量潜力
、

降低能源和化学物质的投入为宗旨

的
,

显然会有 良好的经济效益和生态效益
,

因而是现代持久农业概念的一重要组成部分
;

2) 现代生物技术
,

尤其是基因工程技术的发展 日新月异
。

这些技术的不断成熟为生物性状

的遗传学改良提供了技术条件
。

在不久的将来
,

植物性状
,

包括植物营养性状的定向改造

将成为可能
`
.29

` 2 , 。

当前人们比较关注的植物营养性状有养分效率
、

耐酸性
、

耐盐 (碱 ) 性以及耐重金属

性等
` 5

·

” ’ 。

一般而言
,

能否成功地对这些性状进行遗传学改良取决于如下两个先决条件
:

1) 对这些性状的遗传特性及其生理生化基础的认识
; 2) 对遗传育种技术方法的合理应

用
。

l 植物营养性状的遗传特性及其生理生化基础

1
.

1 养分效率

1
.

1
.

1 大童元素

植物的养分效率通常被定义为介质中单位养分元素所能产生的植物产量
` . , 。

大量元素

l的 2一 0 5一 09 收鹅
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的效率取决于多方面的因素
,

因而其遗传情况 比较复杂
。

以氮效率为例
,

豆科固氮植物的

氮效率主要取决于结瘤和生物固氮作用
,

而这两者均由复杂的基因系统所控制
。

例如豌豆

(代灿” 倪
汹朋

” L
.

) 与根瘤形成有关的基因 (S y m 基因 ) 就有二十多个
,

与固氮作用过程有关

的基因 ( N迁基因 ) 或许更多
` ’ 。 , 。

非固氮植物的氮效率则主要取决于植物对土壤氮素的吸收

以及继后在体内的运转
、

代谢
,

其遗传也由多基因系统所控制
`
.20 ” ’ .

磷效率的遗传情况也比较复杂
.

从菜豆 伊加次以翻 即喊声 r衍 L
.

)
、

玉米 (腼 二笋 L ) 和小

麦 (介 .

~
砚州究叨介 L

.

) 等几种植物的研究结果来看
,

植物磷效率是由多基因 (微效多塞

因 ) 所控制
,

具有数量遗传的性质
` , . , 。

在基因作用方式上
,

磷效率的表现也较为复杂
.

例

如菜豆磷效率就同时受到多个基因系统的控制
,

它们之间存在着积加作用或上位作用等形

式的基因互作
`” ’

关于其他大蚤元素效率的遗传研究还不多
.

但有证据表明
,

钾
、

钙
、

镁等几种元素在

一些植物中的效率也受多基因系统控制
` ”

,

”
· ’ 。 , 。

实际上
,

大童元素效率的遗传控制一般都比

较复杂
,

这是因为大量元素效率涉及到较多的生理生化过程
,

禽要不同基因系统的多步控

制的缘故
`州

。

一般认为
,

植物的养分效率是通过如下两方面的生理生化功能而实现的
:

1) 根系对该

养分的吸收利用能力
,

即吸收效率
; 2) 植物体内对该养分同化利 用的能力

,

即代谢效

率
` ”

·

” ’ .

在吸收效率方面
.

高养分效率的植物会产生形态和生理上的变化而提高吸收养分

的能力
.

形态上的变化包括了根的伸长生长
、

幼根增加以及根毛的大蚤形成等
` , , .

生理上的

变化则可能有根系分泌物的增加或吸收特性的改变
` , , ’ 。

此外
,

吸收效率还与其他的一些因

素有关
,

例如菌根的形成就对多种养分的吸收有明显的促进作用
` “ ` ’ .

在代谢效率方面
,

高

养分效率的植物能以较低的体内养分浓度来维持正常的代谢过程
。

据认为这一方面是由于

养分运转分配到代谢活性部位的能力较强
,

另一方面是由于一些有关醉类活性的提高
,

从

而使有效养分产生最大限度的代谢活性
` ’ 。 ·

`” 。

1
.

1
.

2 徽贡元素

关于微量元素效率遗 传控制的一个突出的例子 是 w ie ss 早年用大豆 【倪妇
犯

~ (L
.

)

M
e rr 〕 做的铁效率遗传试验

` ” ’ .

他在大豆的栽培群体中发现了低铁效率的突变体
.

通过分

析高铁效率 x 低铁效率杂交后代的分离比率
,

发现大豆的铁效率是由同一位点的一对等位

基因 ( F, .F 和 .f f
.

) 所控制
,

高铁效率基因 ( F :F ) 为显性
,

其后代分离方式符合孟德尔遗

传
.

后来较多的研究指出
,

微量元素铁
、

铜
、

锰
、

硼等在一些植物中的效率多表现为主基

因控制遗传
’̀ ·

”
·

” , .

这些结果似乎证实了微量元素效率的遗传控制相对会简单些的提法
( ` , , .

不过也有一些例外的情况
,

例如在菜豆的铁效率遗传中就发现了多对显性互补基因同时控

制着铁效率
,

因而存在着复杂的基因互作
` 5` ’ 。

目前对微量元素效率机理的研究还不多
.

不

过有理 由相信
,

微量元素效率的生理生化基础可能会相对简单些
.

例如在铁营养方面
,

人

们已了解到植物提高铁效率主要有两种策略
:

一是双子叶或非禾本科单子叶植物的根细胞

会在原生质膜上产生某些还原酶
,

将三价铁还原成二价铁或促进三价铁鳌合物在原生质膜

上的裂解
; 二是禾本科植物的根系会释放 出植物高铁载体类的物质 (例如麦根酸 )

,

将三价

铁鳌合成可溶物质
,

并利用原生质膜上的特异通道进入根细胞内
`” , .

最近有人在豌豆中发

现了高铁效率的单基因突变体
,

表现为铁还原酶活性的增加
,

从而导致地上部铁含量大幅

度提高
` , , , .

另外一些研究指出
,

黑麦 ( & ” 山 , 映
L

.

) 和大麦 ( H o r d e u m v u一g a r e L
.

) 中麦
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根酸类物质的合成与否仅取决于一系列生化过程中的一步或数步反应
`
翔

。

这些结果都 显示

了铁效率单基因 (或主效基因 )控制 的特点
,

因而有可能只通过改变一个或数个关键的生

化步骤就可以得到根本性的改良
.

L Z 耐酸性

植物的耐酸性是一个综合性状
,

因为酸性土中除了酸性 (低 p H ) 之外
,

还有铝毒
、

锰

毒
、

低盐基饱和度以及低养分有效性等具体的障碍因子
.

不过其中又以铝毒
、

锰毒最为常

见 “ 7
·
, , , 。

关于植物耐酸性遗 传特性的一些试验显示
,

小麦
、

大麦
、

玉米以及高梁 〔腼咖
仍 加湘白 r

( L
.

) M oe 二 h〕等植物的耐铝性均有显性主基因控制
,

通常为一对等位基因或一系列的复等

位基 因
` ,

·

坛
’ 吕 ·

’ . , 。 然而在另外的一些试验中
,

一些研究者注意到主基因效应只是所观察到的

遗传变异的一部分
,

除此之外还有微效基因的影响
,

因此加性基因效应也在耐铝性的遗传

中起作用
。

植物耐锰性的遗传也有类似的情况
,

即既有主效基因的控制
,

又有微效基因的

修饰的作用
,

有时甚至伴有细胞质遗传闹
,

总的来说
,

即使是多基因控制的数量遗传
,

植物

的耐铝性或耐锰性均有较高的遗传率
,

说明了这些性状具有一定的遗传潜力
`川

。

关于植物耐酸机理还未研究得很清楚
,

目前只有一些假设
。

以耐铝性为例
,

一般认为

植物主要通过排斥作用和解毒作用两种机理来忍受较高浓度的土壤活性铝
。

前者包括提高

根际 声
、

降低根阳离子交换量
、

保持原生质膜完整性以及形成根尖保护套等生理反应
,

从

而减少铝离子的吸收及其对根系的毒害
; 后者包括有机酸或其他有机物质在细胞内对铝离

子的络合
、

在组织或细胞水平对铝离子的分隔作用以及保持其 他养分的平衡等
“ ,

·

” ’ 。

最近

有人指出植物的耐铝性是通过所谓的
“
铝讯号

”

所调控的
、

由多步 生理生化过程共同作用

而实现的
,

因而耐铝机理的实质颇具复杂性
“ , .

.1 3 耐盐性

较多的证据表明
,

植物的耐盐性是一个由多基因系统控制的性状
,

具有数量遗传的特

征
` 5

·
’ `

,

” , .

不过也有一些例外的情况
。

例如
,

大豆的耐盐性与其地上部排抓离子能力有关
,

用具有不同排氯能力的大豆品种进行杂交的结果显示
,

大豆的地上部排氯能力是由单一位

点上的一对等位基因控制
,

其中排氧基因 (N CI ) 为显性
,

吸氯基因 ( cn l) 为隐性
` , , 。

不过

类似这样单基因控制耐盐性的例子非常罕见
。

现有的研究结果指出
,

植物的耐盐性主要取决于以下两个方面
:

1) 渗透调节
:

植物通

过吸收介质中的无机离子或在体内合成一些有机溶质来降低体内水势
,

从而维持与外部介

质的水分平衡
,

防止发生生理干旱
; 2) 离子分隔作用

:

将进入了植物体内的盐分离子分隔

在对生命活动影响较小的器官 (如老叶 ) 或细胞内的某些非代谢部位 (如液泡 ) 中
,

以减

少盐分离子对植物的毒害作用
“ `

·
, ` ’ 。

对于非盐生植物
,

后一方面的机理尤为重要
.

对水稻

(份卿 械加 L
.

)
、

小麦
、

大麦等多种植物的研究结果表明
,

这些植物的耐盐性与在器官
、

组

织和细胞水平上对盐分离子 (例如钠离子和氯离子 ) 的分隔能力大小有关
,

因而离子分隔

能力可以作为耐盐性的生理指标之一
“ ` ’

2’
`

翔
。

.1 4 耐重金属性

植物在耐重金属能力方面存在着遗传变异
` “ ’ .

一些试验获得了植物耐重金属的等位基

因突变体
,

说明这种性状有可能属于主效基因控制
` , , 。

然而关子植物耐重金属遗传的研究还

很少
,

因而还缺乏对该性状遗传特性的普遍认识
。

据认为植物耐重金属的机理与耐铝
、

锰的机理相似
,

即主要包括排斥作用和解毒作用
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两种形式
( ` , ’ .

对于后一种机理
,

近年来人们比较重视金属硫因 (M
e at llo hit on

e in ) 的作用
.

在

重金属胁迫的诱导下
,

高等植物可 以合成某些类型的金属硫因
,

这些多

进入植物体内的重金属
,

从而起着解毒的作用
“ 0) .

目前有人正在研究植

生物合成过程及其遗传控制
` .2)

。

纂
类的物质能络合

体内这些物质的

2 植物营养性状的遗传学改良途径

.2 1 常规迭育种

常规选育种从广义上可分品种筛选和杂交育种两类型方法
.

其中前者 已较多地用于植

物营养的改 良之中
,

具体有 田间筛选
、

土壤盆栽
、

营养液栽培以及组织与细胞培养等多种

形式
.

这些方法已分别应用于植物养分效率
“ ”
耐酸性

`
..)

、

耐盐性
`川以及耐重金属性

` , ` ’

等性

状的改良中
.

应用杂交育种方法改良植物营养性状亦已有了一些实践
.

例如一些研究者通过谱系育

种轮回选择等育种方式分别尝试了改良植物的磷效率
“ ` , 、

铁效率
` “ ’ 、

耐酸性
“ . ,

以及耐盐

性川
’
等性状

,

并取得了一定的成效
.

.2 2 诱变育种

基因突变 ( 自然突变或人工诱变 ) 是快速获得新种的一条途径
,

因而也有人建议应用

于植物营养性状的改良之中
“ `’ .

然而
,

基因突变一般只对单基因控制的性状才有意义
.

即

使对于单基因控制性状
,

通过诱变而获得理想突变体的频率也较低
,

因而实际应用起来还

有困难
.

值得一提的是
“

体细胞变异
”

技术的应用
.

这是通过级织或细胞离体培养来提高细胞

遗传变异机率的一种方法
` 2了 , .

这种方法也 已应用到了植物营养性状的改良之中
,

例如应用

组织或细胞培养技术选育养分效率
` ”

、 ` ” 、

耐盐性
`川

、

耐酸性
“ , ’

等均已有了报道
.

但目前存

在的主要问题是
,

在组织或细胞水平上选择到 的性状不一定会在整株水平得到稳定的表达
,

因为离体培养时产生的变异可能只是体细胞变异而不是真正的基因突变
`” ’ .

.2 3 细胞遗传学方法

进行植物远缘杂交可以增加子代的遗传变异程度
,

而人工创造多倍体是进行植物远缘

杂交的重要手段之一
“ ” 。

应用人工多倍体技术进行植物远缘杂交
、

从而改良一些植物营养

性状的做法 已有报道
.

其中的一个例子是小麦铜效率的改良
.

一般小麦品种的铜效率较低
,

但 当 小麦和 某些 高铜 效率的 黑 麦品 种杂交并 人工 诱导成 可育的 异 源 多倍体小黑 麦

(T r it i C a l e ) 之后
,

其铜效率有了明显的提高
` , , ’ .

然而
,

无论是常规杂交还是远缘杂交都存在着某一性状的改良伴随着其他不良性状的

矛盾
,

因为杂交利用是亲本的整个基因组而不只是利用与该性状有关的基因
.

例如上述的

小黑麦由于有了全套的黑麦染色体
,

使得小麦在获得了高铜效率这个性状的同时
.

也获得

了黑麦的一些不 良性状
。

为了克服这个矛盾
,

一些研究者尝试了利用染色体易位技术进行

个别染色体片段的转移
,

将携有高铜效率基因的黑麦染色体片段 SR L 转移到小麦的 峨B 染

色体一端
,

从而使后者既获得了高铜效率
,

又不影响原有的其他优良性状
“ ` ’ .

染色体片段的转移工作需要了解所需性状控制基因在染色体上 的定位
,

目前的一些研

究已对一些作物的磷效率
` , , ’ 、

铜效率
`
川

、

铁效率
` , , ’
以及耐铝性

` , ,
等性状的控制基因进行了

染色体定位
,

从而为染色体转移工作打下了基础
.

2
.

4 基因工程
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改造植物性状最有效
、

最精确的方法还应是基因工程
。

近年来
,

植物基因工程的研究

工作取得了很大的进展
.

其中突出的例子是利用根癌农杆菌 ( A少咖以即匆功 , 功珑乒犯妇昭 ) 中的

iT 质粒作为载体将外源基因成功地引入多种植物的细胞 中并产生功能表达
`
比 ” , 。

这为植物

性状的定向改造提供了技术条件
.

有理由相信
,

植物的营养性状不久也将成为基因工程的

改造对象之一 不过
,

目前的基因工程技术还只限于一些单基因控制的简单性状的改良
`” , 。

不幸的是植物营养性状似乎多为多基因控制
.

即使对于一些有可能是单基因控制的性状
,

目

前尚未明确其具体的生化标记
,

因而还未能追踪到其控制基因
。

不过人们正朝着这个方向

努力
,

例如 目前 已有试验从分子水平上鉴 定分离与耐酸性
〔’ c ’ 、

耐盐性
“ ”
等性状有关的基

因
。

3 结语

在过去短短的十多年时间内
,

植物营养性状遗传学改良的研究取得 了令人瞩目的进展
,

这部分地反映在已召开过的四届
“
植物营养遗传方面国际研讨会上

。

随着遗传机理和生理

生化基础研究的不断深入以及遗传操作技术的不断成熟
,

植物营养性状的遗传学改良将会

有广阔的前景
.

` _

然而
,

目前这项工作仍存在着较大的障碍
,

这主要归咎于植物营养性状的复杂性
。

如

前所述
,

多数营养性状的遗传控制是多基因性质的
,

其功能表达取决于多步的生理生化过

程
.

这些不同的生理生化过程之间以及它们与环境因素之间可能存在的交互作用使得性状

的最终表现更为复杂
。

这样的一些性状属于综合性状
,

要对其进行直接的改良将会比较困

难
,

而只能采取各个击破的办法
,

即分别鉴定其有益的生理生化过程 (子性状 ) 并明确其

遗传控制
,

然后通过合适的遗传育种方法将它们集中到某一个体之中
,

使其成为一理想的

基因型
。

这就是所谓的植物性状改良的
“
金字塔

”

途径
`
翔

。

最后应该指出
,

植物营养性状的遗传学改 良是一项复杂的工作
,

需要土壤与植物营养
、

植物生理生化
、

遗传育种以及现代生物技术等多学科的知识以及有关学科人员的密切协作
.

只有通过各方面的共同努力
,

这项工作才会取得实质性 的进展
。
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