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摘要: 【目的】明确低氮胁迫对 7 种苹果砧木生长及生理生化特性的影响，为耐低氮苹果砧木的选育和氮高效

吸收利用生理机制的研究提供理论依据。【方法】沙培试验以改良 1/2 Hoagland 营养液为基础，设定硝态氮含

量正常水平 (NN，5 mmol/L NO3
–) 和低氮胁迫 (LN，0.5 mmol/L NO3

–) 两个处理，供试苹果砧木包括矮化砧

T337、Nic29、Pajam2、B9、71-3-150 和半矮化砧青砧 2 号、乔化砧山定子 (Malus baccata L. Borkh.)，均为一年

生健康苗。处理 60天后，测定砧木新稍生长、物质积累、根系形态、叶片和根系硝酸还原酶活性、植株氮累积

量，利用隶属函数模糊评价法比较不同苹果砧木的耐低氮能力。【结果】在正常供氮条件下，乔化砧山定子的

植株总干重和氮利用效率明显高于其他 5 种矮化砧；矮化砧中 Pajam2 的植株干物质积累量最大，B9 的根冠比

最高；矮化砧 Nic29 的新梢生长速率和叶片硝酸还原酶 (NR) 活性显著高于其余 6 种砧木；半矮化砧青砧 2 号的

根系 NR 活性显著高于其余砧木，有利于植株的氮累积。与正常供氮相比，低氮条件下，T337、Nic29 和山定

子的新稍生长均受到显著抑制；B9、Pajam2和青砧 2号的新稍生长未受明显影响；而 71-3-150的新稍生长速率

提高，叶面积增大，根系中干物质积累量增加，植株根冠比显著增大，为正常供氮处理的 2.59 倍。低氮条件

下，T337、B9、Pajam2 和山定子根系总表面积和总根长均显著降低，T337 降幅最大；而 71-3-150 的根系总表

面积、总根长、根系总体积、根尖数等根系参数显著升高；Nic29 的根系总表面积、总根长和根总体积升高，

但根尖数减少，根系分枝数也升高。低氮胁迫条件下，苹果砧木叶片 NR 活性减小，B9、Nic29、Pajam2 和山

定子根系中 NR 活性较正常供氮分别提高了 3.70、5.16、2.85 和 5.14 倍。低氮条件下，T337、B9、Pajam2 和青

砧 2 号的叶片、茎干和根系中氮累积量均趋于降低，植株氮累积量减小，青砧 2 号降幅最大，但 B9、Nic29、
Pajam2 和青砧 2 号的氮利用效率均显著提高，青砧 2 号的增幅最大；而 71-3-150 的根系和植株氮累积量均显著

升高。基于 7种苹果砧木生长、根系参数、氮代谢酶活性、氮累积量和氮利用效率等 19个指标的耐低氮胁迫指

数，结合隶属函数模糊评价法和聚类分析将 7种砧木分为 3种耐性类型：第Ⅰ类为耐性强的砧木 (71-3-150)；第

Ⅱ类为耐性较弱的砧木 (Nic29、山定子、B9 和青砧 2 号)；第Ⅲ类为耐性最弱的砧木 (Pajam2 和 T337)。
【结论】在正常供氮条件下，乔化砧木山定子和半矮化砧青砧 2 号在植株干物质积累、根系发育和养分吸收利

用等方面均强于矮化砧，但其对低氮胁迫适应性较弱。低氮条件下，苹果砧木通过提高氮利用效率适应养分亏

缺，耐性强的砧木植株生长受抑制程度较小，并通过调节自身生理特性，增加根系中的物质和养分积累，提高

植株根冠比，以适应低氮环境。
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Abstract: 【Objectives】The tolerance of seven apple rootstocks to low nitrogen stress was studied for the
selection and breeding of apple rootstocks.【Methods】Using the sand culture method,1/2 Hoagland nutrient
solution as basic nutrient solution, normal N supply (NN, 5 mmol/L NO3

–) and low N stress (LN, 0.5 mmol/L
NO3

–) were imposed. Seven annual apple rootstocks were tested―dwarf root stocks T337, Nic29, Pajam2, B9,
71-3-150; semi-dwarf rootstock Qingzhen 2, and vigorous stock (Malus baccata L. Borkh.). After the rootstocks
were treated for 60 days, the growth of new shoot, biomass accumulation, root morphology, nitrate reductase
activity of leaf and root, as well as nitrogen accumulation were measured. The tolerance to low nitrogen stress in
apple rootstocks was evaluated by membership function fuzzy evaluation method.【Results】Under normal N
supply, the dry weight of total plant, root/shoot ratio, and nitrogen use efficiency of the vigorous stock M. baccata
L. Borkh. were significantly higher than those of the five dwarf rootstocks, Pajam 2 had the highest dry matter
accumulation in total plant and B9 had the highest root/shoot ratio among the dwarf rootstocks. The growth rate of
new shoot and leaf NR activity of Nic29, a dwarf rootstock, were significantly higher than that of the remaining
six rootstocks. The root nitrate reductase activity of the semi-dwarf Qingzhen 2 was significantly higher than that
of the other rootstocks, which facilitated the nitrogen accumulation in root and plant.Compared with the normal N
supply, the growth of new shoot in T337, Nic29 and M. baccata L. Borkh. was significantly inhibited under sub
optimum nitrogen condition; the growth of new shoot in B9, Pajam2 and Qingzhen 2 was not significantly
affected; while the growth of new shoot in 71-3-150 was significantly higher, the leaf area increased, the root
biomass accumulation increased and the ratio of root/shoot increased significantly, reaching 2.59 times that of the
control. Under N deficiency condition, all root parameters of T337, B9, Pajam2 and M. baccata L. Borkh. were
significantly reduced, with T337 exhibiting drastic decrease, while root parameters such as total root surface area,
total root length, total root volume and number of root tips increased significantly in 71-3-150, and total root
surface area, total root length, root volume and root branches increased in Nic29, but the number of root tips
decreased in Nic29. The leaf nitrate reductase activity of apple rootstocks decreased under nitrogen deficiency
condition, and increased by 3.70, 5.16, 2.85 and 5.14-times in root of B9, Nic29, Pajam2 and M. baccata L.
Borkh., respectively, compared with normal nitrogen supply. Under nitrogen deficiency condition, nitrogen
accumulation in leaves, stems, and roots of T337, B9, Pajam2 and Qingzhen 2 decreased, so as nitrogen
accumulation in total plant decreased, with the largest decrease in Qingzhen 2. However, nitrogen use efficiency
of B9, Nic29, Pajam2 and Qingzhen 2 all increased significantly, with the largest increase in Qingzhen 2, and
nitrogen accumulation in both root and plant of 71-3-150 all increased significantly. The seven apple rootstocks
were classified into three tolerance types based on tolerance index to nitrogen deficiency of above nineteen
indicators, including the growth rate of new shoot, root parameters, nitrate reductase activity, nitrogen
accumulation and nitrogen use efficiency, combined with the fuzzy evaluation method of the affiliation function
and cluster analysis: Class I was the most tolerant rootstock (71-3-150); Class II was the less tolerant rootstock
(Nic29, M. baccata L. Borkh., B9 and Qingzhen 2); Class III was the least tolerant rootstocks (Pajam2 and
T337).【Conclusions】Under normal nitrogen supply, the vigorous stock M. baccata L. Borkh. and the semi-
dwarf Qingzhen 2 outperformed the dwarf rootstocks in terms of biomass accumulation, root development and
nutrient uptake and utilization, but they were less adaptable to nitrogen deficiency condition. Apple rootstocks
adapt to nitrogen deficiency by increasing nitrogen use efficiency, of which the tolerant rootstocks were less
inhibited in growth and adapt to nitrogen deficiency conditions by regulating their own physiological
characteristics, increasing biomass and nutrient accumulation in root, and improving the ratio of root/shoot.
Key words: apple rootstock; nitrogen deficiency stress; root morphology; nitrogen absorption and utilization;

nitrogen metabolism
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氮是植物生长发育的必需营养元素之一，在氨

基酸、蛋白质、核酸和激素等植物大分子物质的代

谢途径中起关键作用，是植物生长发育的重要调控

因子 [1–3]，且在植物适应逆境过程中发挥积极作用。

苹果是重要的温带落叶果树之一，在其生长发育过

程中对氮素有较大需求，土壤氮素亏缺会造成植物

叶片黄化，叶绿素含量降低，光合能力减弱，阻碍

植物的生长发育；此外，植物氮吸收量减少，会降

解体内蛋白质以重新利用氮素，往往会导致叶片加

速衰老，生物量积累降低[4]。生产中多因氮肥施用不

当如施肥量不合理、施肥时期不科学等，造成氮肥

利用率低、资源浪费及环境污染等问题[5]。因此，利

用植物自身遗传特性，挖掘其自身养分利用潜力，

在适度减氮条件下筛选耐低氮和氮高效吸收利用的

砧木对苹果产业可持续发展具有重要意义。研究表

明，与铵态氮 (NH 4
+)、尿素等形态相比，硝态氮

(NO3
–) 在促进果树营养生长中的作用更为显著 [ 6 ]。

NO3
–不易被土壤胶体吸附，移动性较高，可被植株

通过根的表皮和皮层细胞从土壤中迅速吸收利用[7]。

因此，根系的形态可塑性反应影响植株对氮的吸

收、积累与分配[8–9]，而土壤氮素含量对根系构型也

具有显著影响。在对玉米[10]、油菜[11]、糜子[12]等的研

究中发现，低氮处理使得植株总根长、根表面积及

根体积等均显著高于正常供氮处理，根冠比显著升

高，且不同品种或基因型对低氮的响应存在差异[13–14]。

此外，依靠硝酸还原酶 (NR) 等的作用实现 NO3
–在植

物体内的高效转运和利用，以供植物生长发育所

需，因此，NR 活性能反映植株的营养状况以及

NO3
–同化水平[15]。砧木作为果树的重要组成部分，为

其提供根系，直接影响果树对养分的吸收及对逆境

的适应能力。有研究报道，柑橘不同砧木间以及嫁

接接穗后树体养分吸收及抗逆性均存在较大差异[16–17]。

康晓育[18]比较了山定子、八棱海棠、平邑甜茶等 5 种

苹果乔化砧后发现，低氮条件下山定子的根冠比增

幅较大，而平邑甜茶和八棱海棠的氮利用效率较

高。近年来利用从国外引进的 T337、B9、Pajam2 等

矮化自根砧栽培模式在各苹果主产区逐步推广，该

模式相较于过去国内常用的乔化砧、矮化中间砧栽

培模式，具有矮化效果显著、苗木整齐度高、节省

劳动力、早果丰产性好等显著优势，然而国外引进

砧木在国内的适应能力有待考究[19–20]，同时国内自育

的部分矮化砧木对低氮胁迫的响应尚不明确。植物

对低氮胁迫的响应往往从植物生长发育、生理生化

过程等多方面进行。适宜的多指标综合评价方法可

全面反映作物不同品种耐低氮胁迫的能力。目前，

这类报道主要集中在小麦、玉米、水稻等大田作物

上，有关苹果砧木特别是矮化砧对低氮胁迫的适应

性评价则少有研究[21–23]。本研究以 7 种苹果砧木为材

料，通过盆栽沙培试验的方法，研究在正常供氮和

低氮胁迫条件下树体生长、根系形态及其对氮素的

累积及代谢的特征，利用隶属函数综合评价方法比

较砧木间适应能力的差异，以期为耐低氮苹果砧木

的选育及苹果高效吸收利用氮素生理机制的研究提

供理论支撑。

1    材料和方法

1.1    试验材料

供试一年生苹果砧木共 7 种，其中，矮化砧包

括 T337、Nic29、Pajam2、B9、71-3-150，半矮化砧

为青砧 2 号 (Qingzhen 2) 和乔化砧为山定子 (Malus
baccata L. Borkh.)。2019 年秋季定植于上口径 36
cm、下口径 32 cm、高 29 cm的黑色加仑盆中，栽培

基质为洗净的河沙 (25 kg)，放置在辽宁省兴城市中

国农业科学院果树研究所温泉试验基地苹果栽培示

范园避雨棚内，定期浇灌改良 1/2 Hoagland 营养液

以确保植株正常生长。

1.2    试验设计

试验于 2020 年秋梢生长期 (7 月 1 日) 开始，每

种砧木选择 40 株长势基本一致的健康植株进行试验

处理，每个处理 20 株，单株重复。处理采用浇灌改

良 1/2 Hoagland 营养液的方法进行，正常供氮处理

(NN，5 mmol/L NO3
–) 的营养成分为 Ca (NO3)2·4H2O

2 mmol/L、KNO3 1 mmol/L；低氮胁迫处理 (LN，0.5
mmol/L NO3

–) 的营养成分为 KNO30.5 mmol/L。其他

中量元素 (MgSO 4 ·7H 2O 2  mmol /L)，微量元素

(EDTA-Fe 0.05 mmol/L、MnSO4·H2O 0.5 mmol/L、
CuSO 4·5H 2O 0.0005 mmol/L、ZnSO 4·7H 2O 0.15
mmol/L、H3BO3 0.5 mmol/L、Na2MoO4·4H2O 0.005
mmol/L)，调节 pH 为 5.9～6.5。低氮处理下，其他

成分不变，缺少的 Ca2+用 CaCl2 补足，缺少的 K+用

KCl 补足。每隔 15 天浇透水一次 (1.5 L/盆)，持续处

理 60 天。常规管理，保证其他试验条件一致。

1.3    样品采集及测定

1.3.1  植株生长势和生物量积累　　在试验处理前期

(ti)，在供试植株中部选择 3 个长势中庸、无分枝的

当年生新稍作为观测枝，标记后使用卷尺 (精确度

0.1 cm) 测定长度 (Hi)，在处理 60 天 (tf) 后再次测量
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长度 (H f)，分别计算新稍生长速率 (A h)=(H f–H i) /
(tf–ti)，式中，Hf 代表处理结束时新稍长度，Hi 代表

处理前新稍长度，(t f–t i) 表示处理时间间隔 [24 ]。之

后，在不同供氮条件下各砧木分别选择 5 株具有代

表性的植株进行株解，用去离子水反复冲洗干净后

用吸水纸吸干表面水分，使用千分之一天平分别测

定植株叶片、茎干及根系鲜重。

1.3.2  根系形态分析　　待根系鲜重测定后，用 EPSON
扫描仪及 WinRHIZO 根系图像分析软件 (Regent
Instruments Inc.，加拿大) 获取根系形态的相关指

标，如根系总表面积、总根长、根系总体积、根尖

数、根系平均直径和根系分枝数等。

1.3.3  氮含量测定　　植株形态指标测定后将植株于

105℃ 杀青 30 min，80℃ 烘干至恒重，用万分之一

天平测定植株各器官干重用于计算根冠比，之后用

不锈钢磨样机将样品粉碎，过 0.18 mm 筛后保存备

用。取烘干过筛后的样品 0.3 g 经 H2O2‒H2SO4 法消

煮后，使用 K9860 全自动凯氏定氮仪 (海能，中

国) 测定植株氮含量；以各器官氮含量与干重的乘积

计算各器官氮累积量；以单株总干物质量与氮总累

积量的比值衡量氮利用效率[25]。

1.3.4  耐低氮能力评价

　　耐低氮胁迫指数 (Xj)=低氮胁迫下性状表型值/正
常供氮水平下性状表型值[21]　　　　　　　　　   (1)

不同砧木各指标的隶属函数值计算：

µ(X j) = (X j−Xmin)/(Xmax−Xmin), j = 1,2,3, · · · ,n　 (2)

式中，μ(Xj) 表示第 j 个指标的隶属函数值，Xj 表示

第 j 个指标的耐低氮胁迫指数；Xmax 表示第 j 个指标

的耐低氮胁迫指数的最大值，Xmin 表示第 j 个指标的

耐低氮胁迫指数的最小值。

利用熵值法计算各指标权重系数：

W j = P j/

n∑
j=1

P j, j = 1,2,3, · · · ,n　　　　　　　  (3)

式中，Wj 表示第 j 个指标在指标中的重要程度，即

权重；Pj 为各品种第 j 个综合指标的方差贡献率。

综合评价值 (I) =
n∑

j=1

[µ(X j)W j], j = 1,2,3, · · · ,n   (4)

式中，I 表示在低氮条件下各砧木耐低氮能力的综合

评价值[26]，Xj、Wj 同上。

1.4    数据处理与分析

用 Excel 2010 和 SAS 9.0 进行数据处理分析及图

表制作。使用单因素方差分析 (One-way ANOVA) 比
较样本间的差异，对差异显著者采用 Duncan’s 多重

检验 (P <0.05 为显著) 比较，使用类平均法进行聚类

分析。

2    结果与分析

2.1    不同供氮条件对苹果砧木生长的影响

在正常供氮条件下，7 种苹果砧木的新梢生长速

率大小依次为 Nic29>T337>71-3-150>B9>山定子>
Pajam2>青砧 2 号 (图 1-A)，由此可知，Nic29 的新

梢长势强于山定子、青砧 2 号和其余矮化砧。与正
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图 1   不同供氮条件下苹果砧木新梢生长和平均叶面积的差异

Fig. 1   Shoot growth and leaf area of apple rootstocks under different nitrogen supply conditions
注：NN—正常供氮水平；LN—低氮胁迫。柱上不同小写字母表示同一砧木不同处理即正常氮和低氮处理间差异显著 (P<0.05)，不同大

写字母表示同一供氮条件下不同砧木间差异显著 (P<0.05)。

Note：NN—Normal N supply; LN—Low N stress. Different lowercase letters above the bars indicate significant difference between normal and
low N treatments of one rootstock, and different capital letters indicate significant difference among rootstocks under the same nitrogen supply
condition (P<0.05).
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常供氮相比，低氮条件下，T337、Nic29 和山定子的

新稍生长均受到显著抑制；B9、Pajam2 和青砧 2 号

的新稍生长未受显著影响；而 71-3-150 的新稍生长

速率增幅最大，其新稍生长速率显著高于其余砧木。

由图 1-B 可知，在正常供氮条件下，7 种苹果砧木中

Pajam2 的平均叶面积最大，而 71-3-150 最小。与正

常供氮相比，低氮条件下，Pajam2 和山定子的叶面

积显著减小，而 T337、B9、71-3-150显著增大。

2.2    不同供氮条件对苹果砧木物质积累和根冠比

的影响

由图 2-A 可知，在正常供氮条件下，乔化砧山

定子和半矮化砧青砧 2 号的植株总干重和根冠比显

著高于 5 种矮化砧；矮化砧中 Pajam2 的干物质积累

量最大，B9 的根冠比最高。与正常供氮相比，低氮

条件下，T337 和 B9 的植株总干重显著降低，其中

T337 的植株叶片、茎干和根系的干重均显著降低

(图 2-C)，根冠比亦显著减小；其余砧木根冠比均呈

上升趋势，其中 B9、71-3-150 和 Nic29 的增幅显

著，三者的根冠比分别增长为对照的 1.64、2.59 和

1.34倍 (图 2-B)。

2.3    不同供氮条件下苹果砧木根系形态变化

在正常供氮条件下，乔化砧山定子的根尖数和

根系分枝数均显著高于青砧 2号和 5种矮化砧，T337
的根系总表面积和总根长显著高于其余矮化砧 (B9、
71-3-150、Nic29和 Pajam2)。低氮条件下，不同苹果

砧木根系形态的变化趋势存在显著差异。如表 1 所

示，与正常供氮相比，低氮条件下，71-3-150 和

Nic29 的根系总表面积均显著升高，此外，71-3-
150 的总根长、根系总体积、根尖数和根系分枝数等

增幅显著。与正常供氮相比，低氮处理使得 T337、
B9、Pajam2 和山定子根系总表面积和总根长均显著

降低，T337 的降幅最大，其根系总表面积和总根长

分别降低了 86.04%和 88.57%。

2.4    不同供氮条件对苹果砧木硝酸还原酶活性的

影响

由图 3-A 可知，在正常供氮条件下，7 种苹果砧
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图 2   不同供氮条件下苹果砧木干重及根冠比

Fig. 2   Dry weight and ratio of root/shoot of apple rootstocks under different nitrogen supply conditions
注：NN—正常氮供应；LN—低氮胁迫。柱上不同小写字母表示同一砧木不同处理即正常氮和低氮处理间差异显著 (P<0.05)，不同大写

字母表示同一供氮条件下不同砧木间差异显著 (P<0.05)。

Note：NN—Normal N supply; LN—Low N stress. Different lowercase letters above the bars indicate significant difference between normal and
low N treatments of one rootstock, and different capital letters indicate significant difference among rootstocks under the same nitrogen supply
condition (P<0.05).

 1096 植 物 营 养 与 肥 料 学 报 28 卷



表
 1

   
苹

果
砧

木
根

系
形

态
及

低
氮

处
理

相
较

于
正

常
氮

处
理

的
比

值

T
ab

le
 1

   
R

oo
t m

or
ph

ol
og

ic
al

 c
ha

ra
ct

er
is

tic
s a

nd
 th

e 
ra

tio
 o

f a
pp

le
 r

oo
ts

to
ck

s u
nd

er
 lo

w
 N

 su
pp

ly
 r

el
at

iv
e 

to
 n

or
m

al
 N

 su
pp

ly
 c

on
di

tio
n

砧
木

R
oo
ts
to
ck

根
系

总
表

面
积
 (×

10
3 c
m

2)
R
oo
t s
ur
fa
ce
 a
re
a 
pe
r p
la
nt

总
根

长
 (×

10
4 c
m
)

R
oo
t t
ot
al
 le
ng
th
 p
er
 p
la
nt

根
系

总
体

积
 (c
m

3)
R
oo
t t
ot
al
 v
ol
um

e 
pe
r p
la
nt

N
N

LN
比

值
 R
at
io

N
N

LN
比

值
 R
at
io

N
N

LN
比

值
 R
at
io

T3
37

8.
54
4±
0.
58
5 
aA

1.
19
3±
0.
10
0 
bE

0.
14

6.
82
4±
0.
36
1 
aA

0.
78
0±
0.
06
3 
bD

0.
11

26
.9
38
±2
.2
70
 a
C
D

15
.6
11
±1
.9
52
 b
D

0.
58

B
9

2.
31
8±
0.
00
3 
aC
D

1.
60
9±
0.
17
8 
bD

E
0.
69

1.
65
4±
0.
00
5 
aB

1.
12
5±
0.
02
6 
bD

0.
68

24
.8
75
±1
.6
12
 a
C
D

19
.1
55
±0
.9
41
aD

0.
77

71
-3
-1
50

0.
88
2±
0.
01
3 
bD

2.
39
3±
0.
09
4 
aC
D

2.
71

0.
58
9±
0.
00
9 
bC

1.
77
0±
0.
06
9 
aC

3.
00

9.
77
7±
0.
14
5 
bD

26
.3
89
±1
.0
34
 a
D

2.
70

N
ic
29

2.
42
5±
0.
20
0 
bC

D
3.
30
6±
0.
12
9 
aC

1.
36

2.
08
8±
0.
15
2 
aB

2.
10
6±
0.
08
2 
aC

1.
01

40
.2
67
±2
.9
29
 a
C

42
.7
45
±1
.6
66
 a
C

1.
06

Pa
ja
m
2

3.
93
9±
0.
25
7 
aB
C

2.
21
3±
0.
00
4 
bD

0.
56

2.
39
6±
0.
11
9 
aB

1.
96
8±
0.
00
4 
bC

0.
82

13
5.
87
3±
8.
87
9 
aA

51
.2
05
±0
.1
02
 b
C

0.
38

山
定

子

M
. b

ac
ca

ta
9.
38
2±
0.
90
4 
aA

7.
39
4±
0.
32
2 
bA

0.
79

6.
91
2±
0.
32
5 
aA

4.
84
5±
0.
21
1 
bA

0.
70

11
7.
43
4±
11
.3
20
 a
A

97
.4
80
±4
.2
45
 a
A

0.
83

青
砧
 2
 号

Q
in
gz
he
n 
2

5.
43
4±
0.
19
8 
aB

5.
01
6±
0.
56
2 
aB

0.
92

2.
63
1±
0.
37
9 
aB

2.
95
5±
0.
33
1 
aB

1.
12

80
.8
04
±2
.9
51
 a
B

71
.4
63
±8
.0
06
 a
B

0.
88

砧
木

R
oo
ts
to
ck

根
尖

数

R
oo
t t
ip
s p

er
 p
la
nt

根
系

分
枝

数

R
oo
t f
or
ks
 p
er
 p
la
nt

平
均

根
直

径
 (m

m
)

R
oo
t a
ve
ra
ge
 d
ia
m
et
er

N
N

LN
比

值
 R
at
io

N
N

LN
比

值
 R
at
io

N
N

LN
比

值
 R
at
io

T3
37

24
71
1±
12
86
 a
D

16
97
5±
21
29
 a
E

0.
69

59
40
6±
98
36
 a
C
D

31
84
4±
22
12
 a
D

0.
54

0.
56
4±
0.
00
9 
aB

0.
47
8±
0.
04
4 
aA

0.
85

B
9

37
38
0±
40
33
 a
C
D

27
38
5±
93
3 
aD

E
0.
73

73
80
7±
80
34
 a
C
D

38
36
0±
61
08
 b
D

0.
52

0.
45
2±
0.
00
6 
aB

0.
46
2±
0.
01
9 
aA

1.
02

71
-3
-1
50

31
33
0±
62
70
 b
C
D

62
90
3±
24
51
aB
C

2.
01

32
08
1±
64
21
 b
D

79
72
8±
15
9 
aC
D

2.
49

0.
57
7±
0.
11
6 
aB

0.
40
8±
0.
01
8 
aA

0.
71

N
ic
29

49
07
8±
74
50
 a
B
C
D

49
05
5±
98
 a
C
D

1.
00

99
29
8±
14
66
8 
aC
D

11
17
08
±4
86
5 
aC

1.
12

0.
48
6±
0.
07
2 
aB

0.
38
9±
0.
04
4 
aA

0.
80

Pa
ja
m
2

74
92
6±
48
96
 a
B
C

59
95
1±
26
11
 a
B
C

0.
80

12
94
49
±8
45
9 
aB
C

10
74
85
±1
20
42
 a
C

0.
83

0.
85
8±
0.
05
6 
aA

0.
44
7±
0.
05
0 
bA

0.
52

山
定

子

M
. b

ac
ca

ta
25
46
37
±2
45
45
 a
A

14
46
53
±1
62
06
 b
A

0.
57

44
50
82
±4
29
02
 a
A

26
08
23
±2
92
20
 b
A

0.
59

0.
48
6±
0.
04
7 
aB

0.
40
2±
0.
04
6 
aA

0.
83

青
砧
 2
 号

Q
in
gz
he
n 
2

89
96
7±
12
94
9 
aB

84
04
9±
94
16
 a
B

0.
93

19
37
65
±2
78
89
 a
B

18
30
21
±2
05
04
 a
B

0.
94

0.
50
4±
0.
07
3 
aB

0.
41
8±
0.
04
7 
aA

0.
83

注
：
N
N
—

正
常

氮
供

应
；
LN

—
低

氮
胁

迫
。

同
列

数
据

后
不

同
小

写
字

母
表

示
同

一
砧

木
不

同
处

理
间

差
异

显
著
 (P

<0
.0
5)
，

不
同

大
写

字
母

表
示

同
一

供
氮

条
件

下
不

同
砧

木
间

差
异

显
著
 (P

<0
.0
5)
。

N
ot
e:
 N
N
—
N
or
m
al
 N
 su

pp
ly
; L

N
—
Lo
w
 N
 st
re
ss
. V

al
ue
s f
ol
lo
w
ed
 b
y 
di
ff
er
en
t l
ow

er
ca
se
 le
tte
rs
 in
di
ca
te
 in
 th
e 
ro
w
 si
gn
ifi
ca
nt
 d
iff
er
en
ce
 b
et
w
ee
n 
tre
at
m
en
ts
 in
 th
e 
sa
m
e 
ro
ot
st
oc
k 
(P
<0
.0
5)
, a
nd
 d
iff
er
en
t c
ap
ita
l

le
tte
rs
 in
di
ca
te
 si
gn
ifi
ca
nt
 d
iff
er
en
ce
 a
m
on
g 
ro
ot
st
oc
ks
 u
nd
er
 sa
m
e 
ni
tro
ge
n 
su
pp
ly
 c
on
di
tio
n 
(P
<0
.0
5)
.

6 期 解斌，等：苹果砧木对低氮胁迫的响应及适应性评价 1097  



木的叶片硝酸还原酶 (NR) 活性大小依次为 Nic29>
Pajam2> B9、山定子>71-3-150>青砧 2 号>T337；由

图 3-B 可知，青砧 2 号的根系 NR 活性显著高于其

余 6 种砧木，而矮化砧中，T337 和 71-3-150 的根系

NR 活性显著高于 B9、Nic29 和 Pajam2。与正常供

氮相比，低氮条件下，7 种苹果砧木叶片及根系中

NR 活性均发生显著改变。与正常供氮相比，低氮条

件下 7种砧木叶片NR活性均显著降低，其中，Pajam2
和山定子降幅较大，分别降低了 67.21% 和 64.52%。

低氮胁迫对 T337 和 71-3-150 根系 NR 活性的影响不

明显，却使青砧 2 号的根系 NR 活性降低了 74.60%；

低氮条件下，B9、Nic29、Pajam2 和山定子根系 NR
活性分别较正常供氮提高了 3.70、5.16、2.85 和

5.14倍。

2.5    不同供氮条件对苹果砧木氮吸收利用的影响

由图 4-A 可知，在正常供氮条件下，青砧 2 号

的植株总氮累积量显著高于山定子和矮化砧。与正

常供氮相比，低氮条件下 7 种苹果砧木植株氮累积

量均发生变化，71-3-150 的植株氮累积量显著升

高，增幅为 66.26%；低氮胁迫使 T337、B9、Nic29、
Pajam2、山定子和青砧 2 号的植株氮累积量降低，

青砧 2 号的植株氮累积量降幅最大。由图 4-B 可知，

在正常供氮条件下，山定子的氮利用效率高于其余

砧木，71-3-150 和 Pajam2 的氮利用效率显著高于青

砧 2 号、T337、B9 和 Nic29。与正常供氮相比，低

氮条件下，B9、Nic29、Pajam2 和青砧 2 号的氮利用

效率均显著提高，青砧 2 号增幅最大。此外，低氮

条件下，山定子和 Pajam2 的氮利用效率显著高于其

余 5 种砧木。分析图 4-C 可知，与正常供氮相比，

低氮条件下 T337、B9 和 Pajam2 的叶片氮累积量显

著降低，T337 和 Pajam2 的根系氮累积量显著降低，

B9、Nic29 和青砧 2 号的茎干氮累积量也显著降低，

而 71-3-150的根系和叶片的氮累积量显著升高。

2.6    苹果砧木耐低氮能力综合评价

以上述各指标的相对值为变量，利用模糊隶属

函数对 7 种苹果砧木的耐低氮能力进行综合评价，

结果表明，7 种苹果砧木耐低氮胁迫能力依次为 71-
3-150>Nic29>山定子>B9>青砧 2 号>Pajam2>T337
(表 2)。以各砧木的耐低氮综合评价值为指标，采用

类平均距离法可将 7 种苹果砧木聚类为 3 个类群，

第Ⅰ类为耐性强的砧木，包括 71-3-150；第Ⅱ类为

耐性较弱的砧木，包括 Nic29、山定子、B9 和青砧 2
号；第Ⅲ类为耐性最弱的砧木，包括 Pajam2 和

T337。

3    讨论

3.1    低氮胁迫对不同苹果砧木生长的影响

氮作为植物生长发育过程中的必需营养元素，

是苹果器官分化、物质代谢及果实品质形成的重要
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图 3   不同供氮条件下苹果砧木叶片 (A) 及根系 (B) 硝酸还原酶 (NR) 活性

Fig. 3   Activities of nitrate reductase (NR) in leaves (A) and roots (B) of apple rootstocks under different
nitrogen supply conditions

注： NN—正常氮供应；LN—低氮胁迫。柱上不同小写字母表示同一砧木正常氮和低氮处理间差异显著 (P<0.05)，不同大写字母表示同

一供氮条件下不同砧木间差异显著 (P<0.05)。

Note：NN—Normal N supply; LN—Low N stress. Different lowercase letters above the bars indicate significant difference between normal and
low N treatments of one rootstock, and different capital letters indicate significant difference among rootstocks under the same nitrogen supply
condition (P<0.05).
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物质基础。氮素亏缺条件下，树体会快速响应，植

株生长和物质积累量等均发生显著变化，但受影响

程度存在品种特异性[15,27]。在苹果栽培过程中，砧木

作为树体的地下部分，负责吸收和转运土壤中的养

分。优良砧木不仅是保障果树产量品质的基础，还

能有效提高树体对多种生物及非生物胁迫的适应能

力。通常认为在苹果栽培中，乔化砧树体高大且根

系发达，对土壤适应能力强，而矮化砧木树体矮小

且抗性较弱[28–29]，这与本研究结果不一致。本研究对

7 种苹果砧木在低氮条件下的生长和生理生化指标进

行分析，结合隶属函数法综合评价可知，71-3-150
耐低氮胁迫能力最强，生产中常用的矮化砧木 T337
适应能力最弱，尽管在正常供氮条件下，乔化砧山

定子在植株总干重、根系参数和植株氮累积量等方

面明显高于矮化砧，但其耐低氮能力弱于 71-3-150、
Nic29 等矮化砧 (表 2，图 5)。程丽丽等 [ 1 5 ]研究发

现，低氮胁迫下光皮桦的根冠比增加，而低氮敏感

型光皮桦植株生长和生物积累量等降幅大于耐受

型。陈凌等[21]研究也发现，低氮胁迫下，耐低氮能力

强的糜子品种表型性状变化幅度较小，且更容易调

节自身生理特性，适应低氮环境。本研究与上述研

究结果一致，与正常供氮相比，低氮胁迫下 T337、

Nic29 和山定子的新稍生长受到显著抑制，Pajam2

和山定子的叶片伸展减弱，植株地上部和根系干重

降低，而 71-3-150 的新稍生长速率和地上部干重受

影响较小，叶面积显著增大，且根系中干物质积累

量增加，植株根冠比随之升高 (图 1，图 2)，表现出

较强的低氮适应能力。韩清泉等 [30]研究发现，低氮

条件下仅耐低氮能力强的川滇柳根冠比升高，其余

品种根冠比无显著变化甚至降低，这与本研究结果

一致，除 71-3-150、B9 和 Nic29 外，Pajam2、山定

子和青砧 2 号的根冠比变化不显著，而 T337 则显著

降低。

3.2    低氮胁迫对不同苹果砧木根系形态的影响

根系是植物感知根际环境的器官，具有极强的
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图 4   不同供氮条件下苹果砧木氮累积量和氮利用效率

Fig. 4   Nitrogen accumulation and nitrogen use efficiency in apple rootstocks under different nitrogen supply conditions
注： NN—正常氮供应；LN—低氮胁迫。柱上不同小写字母表示同一砧木正常氮和低氮处理间差异显著 (P<0.05)，不同大写字母表示同

一供氮条件下不同砧木间差异显著 (P<0.05)。

Note：NN—Normal N supply；LN—Low N stress. Different lowercase letters above the bars indicate significant difference between normal and
low N treatments of one rootstock, and different capital letters indicate significant difference among rootstocks under the same nitrogen supply
condition (P<0.05).
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表 2   苹果砧木对低氮胁迫耐受能力的模糊数学函数隶属法评价

Table 2   Evaluation of resistance to low-N stress of apple rootstocks using the method of fuzzy membership function

砧木

Rootstock

新稍生长速率

Growth rate of
new shoot

平均叶面积

Average leaf area
根系干重

Root dry weight
茎干干重

Stem dry weight
叶片干重

Leaf dry weight
根冠比

Root shoot ratio

T337 0.021 0.021 0.022 0.024 0.021 0.021

B9 0.033 0.027 0.021 0.021 0.036 0.028

71-3-150 0.048 0.053 0.053 0.052 0.053 0.053

Nic29 0.021 0.029 0.040 0.031 0.031 0.036

Pajam2 0.052 0.025 0.039 0.021 0.026 0.026

山定子

M. baccata
0.024 0.027 0.036 0.048 0.026 0.029

青砧 2 号
Qingzhen 2

0.050 0.025 0.030 0.028 0.027 0.031

砧木

Rootstock
根系表面积

Root surface area
总根长

Root total length
总根体积

Root total volume
根尖数

Root tips

根系平均直径

Root average
diameter

根系分枝数

Root forks

T337 0.021 0.024 0.024 0.042 0.021 0.053

B9 0.027 0.026 0.025 0.053 0.021 0.052

71-3-150 0.053 0.053 0.053 0.033 0.053 0.050

Nic29 0.031 0.030 0.031 0.039 0.031 0.034

Pajam2 0.029 0.021 0.026 0.021 0.026 0.021

山定子

M. baccata
0.028 0.027 0.021 0.041 0.022 0.029

青砧 2 号
Qingzhen 2

0.032 0.028 0.029 0.041 0.028 0.033

砧木

Rootstocks
根系氮累积量

Root N accumulation
茎干氮累积量

Stem N accumulation

叶片氮累积量

Leaf N
accumulation

植株总氮累积量

Total N
accumulation in plant

氮利用效率

N utilization
efficiency

T337 0.021 0.038 0.030 0.028 0.021

B9 0.026 0.031 0.024 0.025 0.029

71-3-150 0.053 0.053 0.052 0.053 0.025

Nic29 0.027 0.039 0.029 0.030 0.036

Pajam2 0.023 0.041 0.021 0.026 0.038

山定子

M. baccata
0.026 0.039 0.049 0.034 0.030

青砧 2 号
Qingzhen 2

0.024 0.021 0.026 0.021 0.053

砧木

Rootstocks

叶片硝酸还原酶活性

Leaf nitrate reductase
activity

根系硝酸还原酶活性

Root nitrate reductase
activity

综合评价值

Comprehensive
evaluation value

排名

Rank

T337 0.049 0.027 0.529 7

B9 0.053 0.043 0.602 4

71-3-150 0.031 0.025 0.897 1

Nic29 0.030 0.053 0.627 2

Pajam2 0.021 0.038 0.542 6

山定子

M. baccata
0.023 0.052 0.610 3

青砧 2 号
Qingzhen 2

0.046 0.021 0.593 5
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可塑性以适应环境变化[25]。赵泽群等[10]在玉米的研究

中发现，低氮条件下，玉米根干重的增加与总根长、

根表面积、根体积和侧根数的增加密切相关，这与

本研究结果一致。本研究发现，低氮胁迫下 71-3-
150 的根系干物质积累量增加，根系总表面积、总根

长、根系总体积、根尖数等根系性状增幅显著 (表 1)，
表明耐低氮能力强的砧木在低氮胁迫下能够促进根

系生长，增大根系与土壤的接触面积，有利于植株

对养分的吸收，并将更多的同化产物分配至根部，

提高植株根冠比，这是砧木为适应氮素亏缺条件，

捕获养分而产生的补偿机制之一[31]。不同苹果砧木根

系对低氮胁迫的响应存在明显的品种特异性，低氮

处理使得 T337、B9、Pajam2 和山定子根系总表面积

和总根长均显著降低，耐低氮能力弱的砧木根系参

数的降幅更大，而 Nic29 的根系总表面积、总根长、

根体积和根系分枝数升高，但 Nic29 的根尖数减少，

这可能与持续氮素亏缺过程中根基部细胞发生程序

性死亡机制有关，而这一机制有待进一步研究[32]。

3.3    低氮胁迫对不同苹果砧木氮吸收利用的影响

关于植物氮高效吸收利用的研究主要集中在耐

低氮性和氮效率两方面，前者关注植物在低氮条件

下保持正常生长的能力，而后者是指在特定供氮条

件下作物氮吸收利用状况[33]。根系吸收的氮素必须经

同化后才能被植物利用，因此，氮代谢是植物生长

发育过程中最重要的生理生化过程之一。硝酸还原

酶 (NR) 作为一种诱导酶，是氮代谢过程中的关键

酶，同时也是氮吸收的重要限制因子。正常供氮条

件下，青砧 2 号的根系 NR 活性显著高于其他砧木

(图 3)，有利于根系和植株的氮累积 (图 4)。李强等[34]

研究发现，低氮胁迫下，不同氮效率的玉米叶片中

NR 活性均大幅下降，氮高效品种降幅小于氮低效品

种，这与本研究结果一致，低氮胁迫使得不同苹果

砧木叶片 NR 显著降低，Pajam2 的降幅最大 (图 3-
A)。Nic29、Pajam2 和 T337 均为 M9 (英国东茂林实

验站收集和育成) 中筛选到的优系，Pajam2 和 T337
对低氮胁迫适应能力均低于 71-3-150、B9 等其他矮

化砧，而 Nic29 表现出一定的优势。秦永梅等[35]研究

发现，氮肥用量的增加可提高玉米叶片 NR 活性，

但高水平的 NO3
–却使得根系 NR 降低，即叶片和根

系表现出相反的变化趋势，这可能与植物体内氮的

转运分配有关。彭玲等[1]在对不同稳定性供氮条件下

T337 的 NR 活性研究后发现，由于根系和叶片的所

处环境不同，二者 NR 活性变化趋势存在差异。本

研究也获得相似结果，低氮条件下 B9、Nic29、
Pajam2 和山定子叶片 NR 活性降低，根系中 NR 活

性显著提升。

NO3
–被植物体吸收后，既可以在根系中同化利

用，也可以转移到根系液泡中储存起来，被吸收的

NO3
–还可以通过木质部运往植物的地上部分[11]。发达

的根系是氮高效吸收利用的基础，正常供氮条件

下，山定子和青砧 2 号的植株氮累积量明显高于矮

化砧；此外，多数研究认为，低氮条件下植株总氮

累积量与植株根系形态密切相关[36–37]，这与本研究结

果一致。低氮胁迫使 T337、B9、Pajam2 和青砧 2 号

等苹果砧木根系发育受阻，植株及各器官的氮累积

量亦呈降低趋势，而 71-3-150 的根系干物质量和根

系参数均显著提高，植株及各器官的氮累积量增

加。但钟思荣等[38]研究发现，低氮条件下，烟草根系

体积增大，但茎叶氮累积量减小，表明氮累积量不

仅依赖于根系，也与植物自身的氮素吸收能力有

T337

B9

71-3-150

0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4 1.6 2.0

Nic29

Pajam2

砧
木

 R
o
o
ts

to
ck

类平均距离 Group average distance

山定子
M. baccata

 青砧 2 号

Qingzhen 2

 
图 5   苹果砧木的耐低氮胁迫能力聚类分析

Fig. 5   Cluster analysis of apple rootstocks tolerance to low N stress
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关。这与本研究结果一致，低氮条件下，Nic29 的根

系总表面积和总体积高于正常供氮，根系中氮累积

量未有明显变化，但叶片和茎干中氮累积量却呈降

低趋势。除了氮吸收能力，秦璐等[25]研究发现，低氮

胁迫会使油菜的氮利用效率显著增加，这与苹果砧

木的变化规律一致，这是植物为适应低氮环境而产

生的重要生理应答机制之一。

4    结论

在正常供氮条件下，乔化砧木山定子和半矮化

砧青砧 2 号在植株生长、根系发育和养分吸收利用

等方面均强于矮化砧；低氮条件下，各砧木均发生

显著变化且变化趋势存在差异。基于各指标的耐低

氮指数，利用隶属函数法和聚类分析可将砧木分为

3 种耐性类型：第Ⅰ类为耐性强的砧木 (71-3-150)；
第Ⅱ类为耐性较弱的砧木 (Nic29、山定子、B9 和青

砧 2 号 )；第Ⅲ类为耐性最弱的砧木 (Pa jam2 和

T337)。低氮条件下，苹果砧木通过提高氮利用效率

适应养分亏缺，其中，耐性强的砧木植株生长受抑

制程度较小，并通过调节自身生理特性，增加根系

中的物质和养分积累，提高植株根冠比，以适应低

氮环境。
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