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植物缺铁失绿 (I or n 一

eD ifc ien cy hc lo r os is
,

IcD )是一个世界性的营养失调间题
,

特别是

在干旱
、

半干早地区的石灰性土壤上
,

许多农作物常因发生缺铁失绿导致生长不 良
,

产量

下降
。

据报道
,

全球 40 %的耕地具有潜在的缺铁失绿问题
。

虽然对缺铁反应敏感的农作物

范围很广
,

但敏感程度作物之间有明显差异
。

与水稻
、

小麦等禾谷类作物相比
,

大豆对缺铁

的反应较为敏感
。

尽管大豆缺铁失绿现象早在本世纪 30 年代就发现了
,

但在生产上对此

一直没有引起重视
。

60 年代后期
,

美国大豆生产区衣阿华和明尼苏达等州育成推广的一

些品种对缺铁十分敏感
,

在钙质土壤上种植减产严重
,

从而引起了育种者与生产者的注

意
。

缺铁失绿症虽可通过叶面喷施铁肥或土施铁鳌合物加以校正
,

但往往不大经济
。

解决

缺铁失绿的最佳途径是选育铁有效 (氏
。
iff ic en cy )品种

。

本文就大豆缺铁失绿表现的基因

型差异及其生理机制
、

遗传方式和铁有效基因型的评估筛选方法与育种技术作一概述
,

以

供有关研究参考
。

一
、

铁反应的基因型差异及其生理原因

大豆铁反应的基因型差异已有不少报道
。

a ar k 等 ( 1 9 8 6 )曾综述过 49 种作物 (包括果

树
、

蔬菜等 )的铁反应基因型差异
,

其中列出了 43 篇文献有关 36 个耐低铁大豆基因型的

报道 4j[
。

一般认为耐低铁 (铁有效 )基因型具有以下一些生理特点
:

( 1) 根系释放较多的氢

离子
; ( 2) 可诱导产生原生质膜或细胞壁上的高铁还原系统

,

使根系的还原能力增强
; ( 3)

根系释放较多的还原物
,

促进土壤的 eF 抖还原为 eF
Z十 ; ( 4 )体内积累较多 的有机酸

,

吸收

的铁在体内有较大的溶解性与移动性
; ( 5) 铁专一性整合物 的合成和分泌 (如植物高铁载

体 ) ; (6 )铁专一性运载蛋 白的合成或活性增加
。

据 w all ace 等 ( 1 9 8 6) 研究
,

铁有效品种

aH w ke y e
在缺铁条件下

,

根系释放的质子和还原物明显多于铁无效品种 IP 一 5 4 6 1 9一 5一

*
本文于 1 9 9 5年 常月 1 9 日收到

.

hT
is 尹钾 r w a s r

峨
i v ed on J u ly 1 9

,

19 9 5
.



大 豆 科 学 1 5卷

1[
, `〕。

eJ l le y 等 ( 1 9 8 6) 也报道过
,

著名的铁有效品种 A 7 与一些铁敏感品种相比
,

在铁胁迫

环境下根系释放较多的 H 十和还原物
,

从而使体内保持较高的 eF 浓度和叶绿素含量 〔̀ 月 。

一些研究表明
,

铁有效基 因型对缺铁的反应是经可诱导产生一些化学反应使之铁成

为有效
,

而无效 (敏感 )基 因型则缺乏这种反应
,

其 中最重要的反应是 eF
, +
还原为 eF

Z+ ,

有

效品种具有较强的铁还原能力
。

IT tP on 等 ( 19 8 5) 表明
,

大豆根吸收铁之前
,

先在细胞壁空

间将其还原
,

苹果酸是还原反应的电子供源 〔01z
。

大豆的铁有效性也与其较强的吸收能力

有关
。

aS in 等 ( 1 9 8 6) 研究了大豆铁有效品种和无效品种在细胞悬浮培养下的吸铁情况
,

表

明有效品种在缺铁条件下吸收能力强
,

表现为 K m 和 v m ax 值较大
,

而无效品种吸收能力

减弱 l[ ’ 〕。

玩gn en ck er 等 ( 19 9 0) 认为
,

大豆根 内胞间质中有较多铁积累是铁有效品种的一个

重要特征
。

铁有效性不同的大豆品种在光合特性上也表现出明显的差异 v1[ 」。

据 aD
v is 等

( 1 9 8 6 )研究
,

在各种铁水平下
,

铁有效品种 A 7 和 H a w k盯 e
始终保持较高的净光合强度

(P n)
,

而铁无效品种 T 2 02 和 nA ok a
在低铁水平下 nP 值很小

,

随铁水平的增加稳步上升
,

相关分析表明
,

各品种 P n 的变化与叶片叶绿素及铁含量的变化呈一致的趋势 6j[
。

植株特别是叶片的铁含量
,

一直被用于评估作物铁营养状况的诊断指标
,

在相同的铁

营养水平下基因型铁含量的差异则认为是铁有效性不同的生理基础
。

但大豆上的一些研

究表明
,

铁有效性不同的品种在缺铁失绿症与叶片含铁量之间并不表现一定的相关性
。

据

1A
一
S h o w k 等 ( 19 8 6 )报道

,

5 个铁有效性不同的大豆品种在两种钙质土壤上叶片的铁含量

基本相同
,

但失绿程度差异显著 〔’ 」。

他们认为铁无效品种呈失绿症的直接原因是铁在植株

体内失活或它们的生理生化反应要求较高水平的铁
,

该研究也佐证了磷和锰的营养状况

与缺铁表现有密切的关系
,

在相同的营养条件下
,

铁有效性差的大豆品种
,

其体内的磷和

锰浓度较高
。

综上可见
,

大豆铁反应的基因型差异与许多因素有关
,

其中包括根系的吸收

和还原能力
,

铁与其它营养元素之间的数量比例关系
,

体内铁的形态与分配
。

二
、

大豆铁反应的遗传

w ie ss ( 1 9 4 3) 利用营养液温室条件下评估了大豆不同基因型的铁利用情况
,

并对试验

结果进行了遗传学分析
,

指出这一性状受一主基因控制
,

铁有效 ( eF fE ifc j en cy )为显性 22[ 〕。

ic an iz 。
等 ( 1 9 8 0 )研究了几个缺铁失绿 (I DC )抗性品种和敏感品种杂交 F :

代铁有效性的分

离规律
。

结果表明这可以由一个主基因效应解释
,

但受少数几个修饰基因的制约
,

并提 出

回交是把铁有效基因导入优良基因型的最佳育种方法 3j[
。

但是一些研究结果认为大豆铁

有效性是一种数量性状
。

R od ir s ue z
等 ( 1 9 8 2) 利用 IcD 抗性品种 ( A 2) 和敏感品种 (P

r ide

B 2 1 6 )为材料
,

研究杂种 F ,

和 F ,

代的失绿变异表现
,

结果是 F ,

代平均失绿症等级 3
.

3
,

而

中亲值为 3
.

2 ( p
r id e B 2 1 6和 A Z 分别为 4

.

4 和 1
.

9 )
,

说明 F ,

代铁有效性并未呈显性 〔` . 〕 ; F Z

代的失绿症呈连续性变异
,

范围为 1
.

2一 4
.

8
,

平均 2
.

8
,

其中有 7 个 F
Z

代株系失绿症等级

小于 A Z ,

这些株系与 rP ide B Z 16 回交
,

它们的后代均未达到 A Z 的 I D C 抗性程度
,

由此他

们认为铁有效性是数量性状
,

受一些累加效应基因的控制
。

近年来
,

一些研究者开展了大

豆铁有效性基因的染色体定位工作
,

但迄今尚未取得实质性进展
。

仓 er s
等 ( 19 9 2 )试图确

定影响大豆铁有效性的数量性状位点 (QT )L
,

利用限制酶片段长度多态性 (R F L )P
、

同功

酶
、

形态特性和贮藏蛋白等分析
,

共取得了 2 72 个分子标记
,

但没有找到与铁有效性有关

的分子标记 7[]
。

为了有效地利用分子技术改良大豆的铁有效性
,

需要加强与此有关的基因
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染色体定位和 D NA 序列分析
。

三
、

铁有效基因型的鉴定与筛选技术

开展大豆铁有效性育种要求建立一种简单而又可靠的鉴定和筛选技术
。

在评估植物

体内铁营养的丰缺状况时
,

常利用叶片可溶性铁
、

铁与其它元素的比值
、

一些酶活性 (如过

氧化物酶
、

含铁血红蛋白酶等 )和叶绿素含量等指标
。

相 比较
,

叶片叶绿素含量具有测定简

单
、

与缺铁失绿程度及产量表现关系密切等特点
,

在大豆基因型铁有效性的评估上被 广泛

应用
。

rF oc hil hc 等 ( 1 9 8 1) 以 15 个铁反应不同的大豆品种为材料
,

研究了失绿症程度与产

量的关系
,

在无失绿表现至完全失绿范围内分成 o一 5 级
,

得到失绿症每增加一个等级
,

大

豆将多减产 20 %
,

因此
,

认为可以用失绿症程度 (等级 )直观地评估大豆基因型对铁的反

应 [ ’ “〕。

由于大豆缺铁失绿症表现受许多因素的影响
,

从而给铁有效性育种带来了筛选难的

间题
。

大田试验往往由于土壤异质性和环境变异结果的不一致性
,

难以对铁有效作出精确

可靠的评估
,

因此筛选工作要求在受控环境的温室或生长室内进行
,

方法是利用盘栽钙质

土模拟缺铁失绿症形成的环境条件
,

或者利用营养液模拟失绿土壤的化学组成
,

通过直观

观察失绿症程度或测定叶绿素含量予以评估
。

根据 B yr on 等 ( 1 9 8 3) 研究
,

第二复叶期失绿

症表现最为明显
,

此时评估结果比较可靠
,

在盘栽试验中、土壤含水量对失绿症表现有一

定的影响 2[]
。

aF ir b a n k s
等 ( 1 9 7 7) 表明

,

缺铁失绿最重的含水量因土壤类型而异
,

但以衬质

势表示则基本相同
,

认为在利用盘栽钙质土筛选铁有效性基因型时要控制好土壤的含水

量 [9 ]
。

在营养液培养筛选中
,

营养成分对大豆基因型的失绿症表现影响很大
。

一些研究者指

出
,

为了较好地反映基因型对铁反应的差异
,

除了提供正常生长的矿质营养成分外
,

要选

择合适的铁和碳酸浓度
。

C o ul om be 等 ( 1 9 8 4 )表 明阁
,

在 4林M 和 6协M 铁浓度下
,

增加碳酸浓

度 (0 一 2 5林M )
,

使失绿症加重
,

在较低铁浓度和高碳酸浓度下
,

抗性 品种也会表现失绿症

状
,

他们推荐用于基 因型筛选的适宜浓度为 6林M 铁
,

15协M H c o 于
,

这样的浓度可很好地 区

分失绿程度不同的基因型
,

且与大田表现有较好的相关性
,

eJ sse
n
等 ( 19 8 6) 介绍过两 种诱

导大豆缺铁失绿症选择铁有效基因型的方法〔” 〕
。

一种方法是把大豆直接种在钙质土壤

上
,

出苗后切除子叶节以上器官
,

观察新叶的失绿症
,

结果表 明这种处理可加重失绿程度
。

另 一种方法是进行溶液培养
,

各种营养液的浓度 为
:
Zm M M gS O

; ,

3 m M M g ( N O 。
)
2 ,

l m M

K N 0 a , l mM C a C I: , 4m M C a ( N 0 3
)
2 ,

10林M H B O : ,

5 0林M K O H
,

2乒M M
n C I:

,

2以M C u S O ; ,

1件M

zn so
。 ,

0
·

2娜 M o ; o , 2林M eF ( N o 3
) :

,

5
一

1 omM H e o 矛
。

各基因型在溶液培养中的失绿表现

与大田结果具有很高的相关性
,

认为两者都可用于铁有效基因型的鉴定与筛选
。

最近
,

据

oJ lle y ( 19 9 2) 研究〔̀ 6〕 ,

大豆植株培养在 H on gl an d 溶液中
,

铁有效基因型表现较快
、

较强的

铁还原能力
,

且 7 天内还原的 eF
+ ’
量与田间失绿等呈显著负相关

,

提出可以此为指标进行

基因型鉴定
。

四
、

大豆铁有效品种选育

尽管很早就认识到选育耐低铁 (铁有效 )品种在根本上解决铁失绿症
,

增加大豆产量

的重要性
,

但有目的地开展这项工作至 70 年代才开始
。

其中起步较早且取得了不少成果

的要推美国的 N o rt h r u p K sn s 公司 (几 o r n e ,

19 5 6 ) [
,’ ]

。

该公司一直选育
、

生产和销售美国北
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部和加拿大南部地 区的大豆种子
,

70 年代以前
,

育种目标主要是高产
、

抗倒伏
、

高蛋白质

和油分含量
,

很少考虑 ID C 抗性
,

选育的一些品种大多对 ID c 表现敏感
,

尤其是 70 年代中

期选育的几个高产品种
,

如 51 492
、

51 4 74 等
,

在钙质土上
,

种植表现出严重缺铁失绿症
.

此

后该公司着手选育 I D C 抗性品种
。

大豆铁有效品种 ( ID c 抗性品种 )选育的最初工作是对现有种质资源和高代材料进行

评估与筛选
。

N o r ht r u p 刃 gn 公司于 1 9 7 7年首先在衣阿华州南部的钙质土上对高代育种材

料进行了 ID C 抗性筛选
,

从中初步得到 了一批抗性品系
,

次年继续对选系进行评估与筛

选
,

从中选育出综合农艺性状较好
,

I D C 抗性强的新品系 A Z
,

后成为注册品种
.

此后
,

该公

司以 A Z 为抗源
,

进行杂交育种
, 19 8 3 年选育出 ID c 抗性比 A Z 更强的品系 A 7

。

根据该公

司的 IDC 抗性育种经验
,

通过评估和筛选高代材料
,

选择杂交亲本组合和集团选择等育

种程序
,

可望取得比较满意的结果
.

集团选择的步骤如下
:

配制杂交组合

告

F ,

代

告

F :
代 I D C 圃选择抗性株 (英 )

洛

F 3

代各株收一荚

告

F `

代 I cD 圃选择抗性株
’

寺

F ,
代株行圃

,

选择综合农艺性状优良的株行

告

产量比较试验

寺

产量比较试验
,

选株

告

产量比较
,

ID c 抗性鉴定

针对大豆铁有效性属数量性状
、

受多基因控制的遗传特点
,

衣阿华大学的大豆育种者

( rD ag on uk 等
,

1 9 8 9 )利用轮回选择法改 良大豆的 Ioc 抗性 s1[
,

他们用 10 个高产抗病优质

大豆基因型与铁有效性很高
、

钙质土壤上生长良好的 10 个基 因型进行相互间杂交
,

组建

了 A P g 群体
。

以后
,

在钙质土壤上于开花前评价 100 个 so 衍生系
,

从中选择出铁有效性

好且农艺性状基本符合育种目标的 10 个株系
,

对它们配制双列杂交
,

经五轮选择后
,

发现

群体中大量基因型对 I D C 具有较高的抗性
,

表明轮回选择有利于 ID C 抗性基因的聚合
,

产生抗性明显高于单个抗性亲本的杂种后代
。

据 D r as on uk 等 ( 1 9 8 9) 分析
,

在上述材料的

第六轮群体 ( C
。
)中铁有效性的期望遗传力在室内营养液条件下为 22 士 7%

,

在大田条件

下为 10 士 2% ;在 产
。一 C :

群体中
,

予以 10 %的选择强度
,

如从失绿症等级 (分 O一 5 级 )上考

察
,

遗传进度在营养液和大田分别为一 0
.

05 和一 0
.

08
,

说明定向选择有良好的作用
,

具有
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