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　　[摘　要 ]　对林木营养的研究虽然开始较早,但并没有得到人们的重视,仅限于对基因差异的表面研究上,极

少涉及林木的遗传机制。由于在人工林抚育中较少采取施肥措施,而且经常要在贫瘠的土地上植树造林,因此对林

木营养方面的研究显得更为重要。文章探讨了营养性状的概念,并结合近年来国内外林木营养方面的研究成果,就

不同营养水平上林木基因差异的研究、林木养分效率 (NU E)研究和林木营养差异的形态学和生理生化指标进行了

评述。林木养分效率的研究主要包括吸收效率和利用效率两方面; 林木营养差异的形态学和生理生化指标主要从

根系分泌物、离子吸收动力学参数 (K m , Im ax , Cm in)和根系形态三方面进行讨论。借鉴农作物的研究成果,作者对今

后的研究方向进行了展望。
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　　作物和林木生长发育必须有一定的矿质养分。

传统的改土适植的观点,是依靠改变土壤的养分条

件来适应植物的生长,这不仅需要投入大量的资金

和劳力,而且会带来环境污染、生态系统破坏、资源

耗竭等一系列问题。而运用遗传学的方法提高植物

对土壤逆境的适应性,既可降低生产成本,又可减少

大量施用化肥所造成的环境污染,而且对动物和人

类的营养有益[1 ]。

近年来,农作物的营养遗传研究已经引起了人

们的普遍重视,在高效营养基因型的选育、形态学、

生理生化及遗传机制方面已有许多研究报道,特别

是随着现代分子生物学技术的发展,对营养调控基

因的克隆和营养性状的数量性状位点 (Q TL s)定位

研究已成为可能。但在林木育种研究方面,较少注意

营养性状的遗传差异,忽视了对耐土壤胁迫基因型

的评价和筛选[2 ]。在林业生产实践中,人工林抚育较

少采取施肥措施,而且经常在贫瘠的土地上植树造

林,因此,对高效营养基因型林木的选育便显得尤为

重要。本文从营养性状的概念入手,综述了国内外有

关林木营养差异和林木养分效率方面的研究现状,

讨论了有关林木营养差异的形态学和生理生化指

标,并对今后的研究方向进行了展望。

1　植物营养性状的概念

植物营养性状是指与土壤- 植物营养问题有关

的植物性状的总称,主要包括养分效率和植物对矿

质元素毒害的抗性[3 ]。根据研究重点的不同,养分效

率分为吸收效率和利用效率。吸收效率又包括 2个

方面的含义: 一是指生长介质中某养分有效浓度较

低时,植物具有维持正常生长的能力,并获得与营养

充足时相当或相近的生物学产量的能力; 二是指随

着生长介质中某种养分浓度的增加,植物对该养分

反应的敏感性[4 ]。前一种含义具有更广泛的实用意

义,因为大多数营养元素在土壤中的有效浓度都较

低。土壤中养分总量高,但能为植物所吸收利用的有

效养分量却低于植物正常生长需要量的现象称之为

“遗传学缺乏”,而土壤中某养分总量低于植物正常

生长需要量的现象称为“土壤学缺乏”。一般情况下,

遗传学缺乏较为普遍[5 ]。例如,我国土壤中的全磷含

量并不低,但是有效磷 (可溶磷)的含量却只占全磷

含量的一小部分,提高非有效磷 (难溶磷)的生物有

效性,选育可以将土壤中的难溶磷转化为有效磷的

优良基因型,不仅可以节约资源、提高生产效率,而

且能够保护资源和环境。
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2　林木营养性状的遗传变异

由于基因型的差异,林木对营养元素的吸收存

在着种、种源、家系和无性系之间的差异。M u llin [6 ]

研究了 3 种N 水平下,黑云杉 40 个全同胞家系基

因型与N 的互作效应,结果表明,在高N 水平下,生

长能力前 10%的家系在其他N 水平下的生长能力

也高于平均值,进一步采用衰减法进行稳定性分析,

认为家系与环境的互作效应更多是由于基因型的差

异导致的; A bdu l Karim 等[7 ]研究发现,三代谱系美

洲黑杨在世代间和每世代内对N 的响应均存在差

异,雄性 F 1 代杂合体生长量和每单位N、P 的生物

量均最大, F 2 代平均生长量最小,但是个别 F 2 代无

性系的生长量很大; Simon 等[8 ]研究了北美柳树的

N、P、K 水平变化和N 效率, 发现树体内的营养浓

度及其对营养的吸收量,不仅取决于不同的营养处

理,而且还与树种和无性系有关,树种对营养浓度和

营养吸收量的影响比无性系更大。

张焕朝等[9 ]研究了杨树无性系磷营养效率的差

异,结果表明杨树无性系间存在明显差异,根据生物

量的减少量,将受试的 8个无性系分为 3个等级,即

É 级高效性无性系、Ë 级低效性无性系和Ì 级极低
效性无性系,但是没有发现磷营养效率为Ê 级的无
性系; 周志春等[10 ]对马尾松 P 营养方面的研究结果

表明,在 5个不同地区的典型受试种源中,广东信宜

和福建武平 2种源对磷肥反应不敏感,属于耐低磷

或对磷肥不敏感种源。

家系与 N、P 之间有可能存在着相互作用。

W anyancha 等[11 ]调查了美洲落叶松家系在 3 种不

同 P 水平和 3种不同土壤下的基因差异,测定了各

家系子代苗的高度、根直径、干重和 P 富集量。结果

表明,其间的差异主要来自土壤类型、P 处理和家系

的不同,家系×土壤的互作不明显,家系×P 互作有

时是明显的,但量级相对较小。该结果与同样条件下

家系×N 互作效应明显这一结果不同,说明 P 有可

能不是生长限定因子,在树木×营养的互作关系中

仅充当次要角色。

3　林木对营养元素的吸收和利用效率

一些研究者研究了吸收和利用效率对林木生长

的贡献率。Bailian 等[12 ]研究了 23种火炬松N 效率

的基因型差异,结果表明在高N 水平下,家系间在

利用效率上的差异较大,而在低N 水平下, 家系间

在吸收率和利用效率两方面均有差异; 应选择在低

N 条件下表现好的基因型,因为这类基因型在吸收

率和利用率方面对林木生长有相同的贡献率,且对

N 的利用效率更高。王新超等[13 ]比较了 6个茶树品

种氮素效率的差异,结果显示在 4种施氮条件下,茶

树品种间在生物量增加值、新梢生长量、氮素吸收效

率、氮素生理利用效率、氮素经济效率和总的氮素效

率存在显著差异,并且在吸收率和利用率中,吸收率

是影响不同品种茶树氮素效率差异的主要因素,这

与Bailian 等[12 ]的结论一致。

在养分利用方面,一些学者认为应选择养分利

用效率高的树种和无性系,这样可以减少因采伐木

材而由土壤中移出的养分量,减轻土壤肥力退化的

问题。理想的树种和无性系不但应具有高的产量,还

应具有高的养分利用效率。R ytter等[14 ]研究了杂种

杨不同无性系树干和树枝中养分浓度的差异,认为

可以在不牺牲收获量的前提下,选择营养利用率高

的无性系,这样可以节省 5%的养分,从长远看就能

够有效节省生态系统中的养分; 而H eilm an 等[15 ]对

短期轮作的毛果杨 (P op u lus trichoca rp a To rr. and

Gray)及其杂种无性系有关营养方面的选择研究表

明,高产量是与高营养需求和损耗相联系的,所以在

短期内还是应该选择具有较高营养利用效率但产量

不一定高的黑杨 (Balck co t tonw ood)。在黑杨育种

方面,应培育综合两方面优点的杂种无性系,即不但

具有高产量,而且具有高营养利用效率的无性系。

叶营养浓度也可以作为衡量植物营养吸收和利

用效率的指标。Sheppard 等[16 ]认为,西加云杉和扭

叶松中营养效率高的无性系具有以下特点: 一是叶

营养元素浓度低,二是树干干重占总干重的比例大,

三是针叶保留时间长,有这些特点的无性系适宜在

养分贫瘠的土地上生长。H eilm an [17 ]发现,一些叶营

养浓度低的毛果杨无性系木材产量却高,但其产量

与叶营养浓度并不直接相关。

总之,养分效率分吸收效率和利用效率,从吸收

效率来看,林木营养研究的目的是选育耐低养分条

件和对养分增加敏感或对低养分不敏感的树种及无

性系。在养分利用方面,应尽量选择对养分利用充分

的基因型,这样可以减少因采伐而由土壤中移出的

养分量,但养分利用效率与木材产量不一定严格相

关。木材产量和营养利用效率均高的树种和无性系

是最好的选择。

4　林木营养在形态学和生理生化方面
的差异

　　林木营养研究的关键问题之一是确定与营养性
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状相关的形态和生理生化指标,除与养分效率有关

的生长量和树枝、树干、树叶的营养浓度测定外,国

内研究较多的是根系分泌物变化、离子吸收动力学

参数和根系形态学特征。

4. 1　根系分泌物

植物在受到养分胁迫时,体内合成的代谢产物

会通过根的主动分泌作用进入根际,活化土壤中的

营养元素,缓解营养胁迫。对于林木,研究较多的是

其分泌物对土壤中难溶磷的活化。魏勇等[18 ]对杨树

根际磷的研究表明,磷的富集量随林龄的增加而增

大,根系对难溶无机 P 各组分有明显的诱导活化作

用; 周志春等[10 ]发现, 根际土的有机质、全氮、水解

氮和有效磷的含量一般显著高于非根际土; 马尾松

不同种源的根系分泌物对土壤中的磷均有活化和富

集作用,尤其是耐低磷的广东信宜和福建武平 2 个

种源, 对土壤磷的活化和富集最为强烈。陈立新

等[19 ]发现, 落叶松人工林在不同发育阶段, 其根际

土壤磷形态和磷酸酶活性变化存在明显规律,各年

龄阶段除非根际土壤酸性、中性磷酸酶活性和A l2P

含量的差异未达到显著水平外,其他根际与非根际

土壤成分的差异均达到显著和极显著水平。

4. 2　离子吸收动力学参数

最大吸收速率 ( Im ax)、Im axö2时介质的离子浓度

(Km )和吸收速率为 0时的介质离子浓度 (Cm in)等,

是表征养分离子浓度的重要参数, P 高效基因型甘

蔗具有 Im ax大、Km 和 Cm in均小的特点[20 ]。谢钰容

等[21 ]对 5 个马尾松种源在 3 个 P 水平下的水培试

验验证了田间试验结果,即低 P 水平下广东信宜和

福建武平 2种源具有相对较小的 Km 和 Cm in及相对

较大的 Im ax ,而且这 2 个种源对 P 增加的反应不敏

感,证实是耐低磷种源。张焕朝等[22 ]也做了杨树根

系的H 2PO -
4 离子吸收动力学试验,结果表明,高效

型无性系具有较小的 Km 和 Cm in,缺磷胁迫下杨树

根系对H 2PO -
4 的亲和能力可增加 20%以上, 对低

磷的耐受能力可增加 85%以上,但是最大吸收速率

对杨树无性系磷营养效率的作用尚不能确定。综上

所述,在林木育种研究中应选育具有较高 Im ax和低

Km 的品种,以改善其对养分的吸收效率,从而改善

营养利用状况。

4. 3　根系形态

根系形态与植物的养分效率密切相关,根系形

态影响土壤养分的有效性,通过筛选须根发达的杂

交种,可以获得养分吸收量大的植物品种。在根形态

测定方面已经开发了相应的分析软件,即将根系形

态扫描入计算机,再利用与扫描仪配套的W inR h izo

(V ersion 4. 0B )根系分析系统软件 (R egen t In st ru2
m en t Inc. Canada)对根系总表面积、根总长、根总

数、不定根总长、侧根总长度、侧根数量进行定性分

析[23 ]。曹爱琴等[24 ]发明了一种特殊的营养袋纸培系

统来原位研究菜豆的根构型变化。 T heodo rou C

等[25 ]研究了 10个辐射松家系在 2种土壤条件下的

生长状况、根形态和N、P 吸收的差异,结果表明,根

系生长好的基因型,其地上部分的生长更好。谢钰容

等[26 ]证实, 根体积、侧根数、侧根总长、须根总数等

可作为筛选马尾松耐低磷种源的有效指标。

植物根系形态的变化是植物对养分胁迫的一种

适应性机制,如根毛大量产生是植物对缺磷的一种

适应性反应,白羽扇豆在缺磷条件下形成的特殊的

簇生根——排根 (P ro teo id roo ts) ,是植物缺磷最典

型的适应性变化, 簇生根的形成, 提高了磷的有效

性[3 ]。另外,当氮的供给水平较低时,植物能将较多

的光合产物分配到根部, 从而提高根冠比, 增加根

长、根毛的数量,以适应缺氮环境。

植物遗传改良的最终效果要在生物产量上得以

体现。由于生物产量具有数量遗传的性质,因此用分

解的子性状来研究营养性状具有重要意义。严小龙

等[3 ]认为,可以利用养分效率的子性状分步挖掘养

分效率的遗传潜力,然后通过适当的育种方法,将其

集中到一个理想的基因型上,这是植物营养性状改

良的有效途径。与农作物简单的收获籽粒不同,林木

的生长周期长,与林木营养相关的筛选指标不易测

定,这就造成了在林木营养方面缺乏系统研究的现

状。建立完善的筛选指标可以有效地加快林木营养

研究的进程。

5　问题与展望

我国自 20世纪 50年代开始有计划地开展林木

育种研究以来,经过国家连续数期的科技攻关,在林

木遗传改良研究方面取得了很大进展,不同规模的

林木良种繁育基地可以为生产提供优良的家系、无

性系和种源种子,但在林木营养遗传方面开展的研

究一直很少。与其在农作物方面的研究相比,我国林

木营养遗传研究起步很晚,基本是个空白。我国耕地

土壤严重缺磷少氮,在造林工作中大量施用化肥显

然是一种不经济也不现实的做法,因此林木营养遗

传的研究显得格外重要。作者认为,在这方面应多借

鉴在农作物研究中的经验,就以下几个方面进行深

入研究: (1)筛选高营养效率的家系或无性系,建立
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完善的筛选指标。目前有效的筛选指标主要有根系

形态特征、根系分泌物变化、离子动力学参数、养分

效率及与养分效率相关的生长量、营养浓度等。 (2)

与营养性状有关的分子克隆。农作物方面已经克隆

了数种与作物营养性状有关的基因。A nderson

等[27 ]分别从拟南芥植株中克隆了植物钾通道基因

A KT 1和 KA T 1,随后又通过DNA 杂交、EST 技术

和酵母突变体功能互补、PCR 及基因标签等方法,

分别从拟南芥、小麦等作物中分离克隆出一些与钾

吸收转运有关的基因。施卫明等[28 ]通过基因枪导入

法,将外源钾通道基因导入水稻基因中,获得了转基

因株系,与对照相比,转基因株系的吸钾速率和对钾

的累积能力均有明显提高,表明植物营养转基因技

术和抗虫、抗病转基因技术一样,具有可行性。在林

木上,利用模式生物从树木中克隆出与营养有关的

基因,将是一个大胆的尝试。 (3)分子标记技术在林

木营养遗传中的应用。植物营养性状大多表现为连

续变异的数量性状,这类性状的一个主要特征是变

异表现为连续的,在各个个体之间没有明确的差异,

杂交后代的分离群体之间也不能明确分组,产生这

种现象的原因是由于控制该性状的基因有 2个或 2

个以上,而且往往表现为不完全的加性和显性效应;

数量性状的另一个主要特点是易受环境的影响,这

些均给研究工作带来了困难。分子标记技术的应用,

为深入研究营养性状的遗传背景提供了有效的手

段。在农作物方面,可使用的分子标记手段有限制性

片段长度多肽性 (R FL P )、随机扩增多肽性

(RA PD )、扩增片段长度多肽性 (A FL P)和单链构象

多肽性 PCR (SSCP2PCR )等。方萍等[29 ]对水稻根系

氮吸收和利用率进行了Q TL s定位; 明风等[30 ]建立

了水稻R FL P 标记遗传连锁图,利用此图谱对低磷

胁迫下植株的总干重、根干重、冠干重及吸磷量和磷

利用效率的控制基因位点进行了定位。在林木上,分

子标记研究已经在遗传连锁图谱构建、数量性状位

点定位、群体遗传结构分析、物种演化与亲缘关系探

讨等方面取得了较大进展[31 ]。借鉴农作物的做法,

定位林木营养基因,深入研究营养基因的遗传控制

机理,将是林木营养研究的方向。

综上所述,国外林木营养遗传方面的研究虽然

开始较早,但迄今并没有形成一定的模式,研究内容

比较分散,多属探索性的、缺乏可操作性的验证,而

且近年来没有得到重视。国内在这方面的研究很少,

也是在近几年才有探索,在许多方面尚是空白。但从

研究的重要性、高效资源利用型基因选择的迫切性

和现实性来看,该领域将成为未来林木育种研究中

的一个方向。所以借鉴农作物方面的相关研究方法,

将常规育种与现代分子生物学技术相结合,尽快推

动我国林木营养研究工作,将是今后的研究重点。
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R esearch p rogress and p ro spect on nu tr ien t characterist ics of fo rest t ree
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Abstract: In recen t years, scien t ists have paid mo re at ten t ion to nu trien t and genet ic research of p lan ts

especia lly crop s becau se of the environm en ta l p rob lem. W ith the developm en t of mo lecu lar techno logy and

the cro ss of m any sub jects, the research of nu trien t genet ics com e in to a new and rap id period. How ever,

peop le paid less a t ten t ion to the nu trien t research of fo rest t ree though they began the research early. T he

research has on ly been lim ited on the varia t ion of geno type, and is no t rela ted to the genet ic m echan ism.

T he nu trien t research of fo rest t ree is very impo rtan t becau se the p lan ta t ion of t rees a lw ays take less fert il2
izer in the poo r so il. T h is paper d iscu ssed the concep t of nu trien t, review ed the research advances of fo rest

t ree, including genet ic varia t ion in differen t nu trien t levels, the study of nu trien t u se eff iciency (NU E) and

mo rpho logica l, physio logica l and b iochem ical facto rs. NU E is pat it ioned in to tw o m ajo r componen ts: up tak2
ing and u t iliza t ion eff iciencies. T he mo rpho logica l, physio logica l and b iochem ical facto rs include rh izo sphere

so il, k inet ic param eters (Km , Im ax , Cm in) and roo t mo rpho logy. Based on the research ach ievem en ts in crop s,

the w riter pu t fo rw ard the expecta t ion to the fu tu re research.

Key words: nu trien t characterist ics; nu trien t u se eff iciency; genet ic varia t ion; mo rpho logy
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