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摘 要:氮和磷是限制青稞产量形成、品质稳定和高原农业绿色发展的关键矿质元素。青稞作为青藏高原代表性粮食作物,

长期适应低温、强辐射、短生育期和土壤贫瘠等特殊生态环境,是解析作物低养分适应和养分高效利用机制的重要材料。近

年来,青稞种质资源评价、基因组多样性解析、低磷材料筛选、水氮互作调控以及近缘大麦养分效率基因功能研究不断推进,

为青稞氮磷高效利用机制解析提供了基础。系统梳理了青稞氮磷高效利用的概念内涵、评价指标与研究框架,重点综述了

氮吸收与同化、磷获取与转运、磷饥饿响应、氮磷协同调控及根际微生物介导的养分获取机制,并结合水稻、拟南芥和普通大

麦中的相关研究进展,讨论其对青稞低氮低磷适应研究的启示。青稞相关研究目前仍存在评价体系不统一、关键基因功能

验证不足、多组学整合不充分和田间转化滞后等问题。未来应依托核心种质和高原代表性生态区,整合精准表型、群体基因

组、多组学和基因编辑技术,构建青稞氮磷高效利用分子调控模型,并推动候选基因和优异单倍型向分子设计育种应用转

化,为培育高产、优质、节肥和高原适应性强的青稞新种质提供支撑。
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Abstract:Nitrogenandphosphorusarecriticalmineralelementsrestrictingyieldformation,qualitystabilityandgreenagriculturedevelop-
mentontheQinghai-XizangPlateau.Asastaplecropadaptedtolowtemperature,intenseradiationandinfertilesoil,hullessbarley(Hor-

deumvulgarevar.nudum)servesasanidealmaterialtoexplorecroplow-nutrientadaptivemechanisms.Recentadvancesingermplasmevalu-

ation,genomeanalysis,low-phosphorusgermplasmscreening,water-nitrogeninteractionandbarleynutrient-relatedgenefunctionlayasolid

researchfoundation.Theconceptconnotation,evaluationindexandresearchframeworkofefficientutilizationofnitrogenandphosphorusin

highlandbarleyweresystematicallyreviewed.Nitrogenuptakeandassimilation,phosphorusacquisitionandtransport,phosphorusstarvation

response,synergisticregulationofnitrogenandphosphorus,andrhizospheremicrobial-mediatednutrientacquisitionmechanisms.Relevant

findingsinrice,Arabidopsisthalianaandcultivatedbarleyarediscussedtoprovidereferencesforlow-nitrogenandlow-phosphorusadaptation

researchonhullessbarley.Currentresearchgapsincludeinconsistentevaluationstandards,insufficientgenefunctionalverification,inadequate

multi-omicsintegrationanddelayedfieldapplication.Futureresearchshallcombinecoregermplasmandplateauecologicalzones,integrate
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  青稞 HordeumvulgareL.var.nudum,又称

裸大麦,是青藏高原最具代表性的粮食作物之一,
长期适应高寒、强辐射、昼夜温差大和生育期较

短的高原生态环境[1-3]。与普通大麦相比,青稞

具有籽粒裸露、适应性强、β-葡聚糖等营养功能

成分含量较高等特点,是青藏高原居民口粮、畜
禽饲料、酿造和特色食品加工的重要原料[1,4-5]。
随着青稞产业由传统口粮型向营养健康食品和

农牧结合型产业拓展,青稞产量稳定性、品质一

致性和绿色生产能力的要求不断提高[4-5]。
氮和磷是作物需求量大、限制作用强且投入

成本较高的两类大量营养元素。氮是蛋白质、核
酸、叶绿素及多种辅酶的重要组成成分,直接影

响作物光合作用、分蘖发生、穗粒形成和籽粒蛋

白积累;磷则是 ATP、核酸、磷脂和多种信号分

子的关键组成部分,参与能量代谢、细胞膜结构

维持、根系发育和同化物运输等过程[6-7]。传统

高产栽培模式往往依赖较高化肥投入,但过量氮

磷投入不仅提高生产成本,也会加剧土壤酸化、
养分淋失、水体富营养化和温室气体排放等环境

风险[7]。青藏高原农田生态系统较为脆弱,低温

条件下土壤有机质分解和养分矿化过程受限,加
之高原土壤氮磷有效性不足,容易形成作物生长

的氮磷共同限制[8]。在青稞生产中,水分供应和

施氮水平与产量形成、氮素积累转运及氮素利用

效率密切相关,优化灌溉与施氮制度有助于提高

青稞产量和氮素利用效率[9]。因此,提高青稞氮

磷吸收、转运、同化及再利用效率,是实现“减肥

增效”、保障区域粮食安全和保护高原生态环境

的重要方向。
总体来看,青稞氮磷高效利用研究仍处于由

表型筛选、生理评价和栽培调控向关键基因挖掘

与分子网络解析过渡的阶段。已有研究在苗期

低磷条件下开展了青稞磷利用效率评价,并对青

稞 PHR1基 因 进 行 了 克 隆 和 生 物 信 息 学 分

析[1]。基因组学和群体遗传学研究揭示了青稞

高原适应性和种质遗传多样性,为氮磷高效等位

变异挖掘提供了基础[2-3]。水氮协同管理研究也

表明,优化灌溉与施氮制度能够提高青稞产量和

氮素利用效率[9]。与此同时,水稻、玉米、小麦和

普通大麦等作物中已经鉴定出一批参与氮磷感

知、吸收、转运、同化、再分配及根际微生物互作

的关 键 转 运 蛋 白、转 录 因 子 和 信 号 调 控 因

子[6-7,10]。在普通大麦中,HvSPX4和 HvPHR1
等磷信号组分的功能研究也进一步推动了禾本

科作物磷稳态调控机制的认识[11-12]。相比之下,
青稞中氮磷高效利用相关关键基因、优异等位变

异及氮磷协同调控网络仍缺乏系统鉴定,种质评

价、多组学解析、遗传定位、功能验证与育种利用

之间尚未有效贯通。因此,有必要在已有研究基

础上,系统梳理青稞氮磷高效利用的分子调控机

制,明确该领域的关键科学问题与未来育种应用

方向。

1 氮磷高效利用的内涵、评价指标与

研究框架

1.1 氮磷利用效率的内涵与指标构成

氮 利 用 效 率 (Nitrogen Use Efficiency,

NUE)和磷利用效率(PhosphorusUseEfficien-
cy,PUE)并非由单一生理过程决定,而是涵盖养

分获取、体内转运、同化利用、再分配及产量形成

等多个环节的复合性状。通常情况下,NUE可

定义为单位氮素供应量下作物形成的生物量或

籽粒产量,并进一步分解为氮吸收效率和氮利用

效率;PUE也可相应分解为磷吸收效率和磷利

用效率[6-7]。因此,氮磷高效利用评价不能仅依赖

单一产量指标,而应结合不同供肥水平下的生长

表现、养分积累与产量稳定性进行综合判断[7]。
在育种和种质评价研究中,若仅以高氮或高

磷条件下的产量表现作为筛选依据,容易忽视材

料在低投入或养分胁迫条件下的适应能力。针

对青稞高原生产区低温、低有效氮磷和生态环境

脆弱等特点,氮磷高效材料筛选应同时设置正常

供肥、低氮、低磷以及氮磷复合胁迫处理,综合评
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价根系构型、地上部生物量、籽粒产量、植株氮磷

含量、氮磷积累量、养分转运效率、养分收获指数

和产量稳定性等指标[7-8]。
不同生育时期的评价重点也应有所区分。

苗期可重点关注根长、根表面积、根体积、根冠

比、叶绿素含量、根系活力、硝酸盐还原酶活性、
谷氨酰胺合成酶活性、酸性磷酸酶活性以及植株

氮磷积累量等指标,以反映材料对低氮、低磷环

境的早期响应能力;成熟期则应更加关注氮磷向

籽粒的再分配效率、养分收获指数、籽粒产量、籽
粒蛋白含量和β-葡聚糖含量等产量与品质综合

性状[1,6-7]。已有研究在52份青稞材料苗期低磷

评价中,以生物量、根冠比、磷利用效率和酸性磷

酸酶活性等为核心指标,结合主成分分析和隶属

函数法进行综合评价,将供试材料划分为不同磷

效率类型,并克隆获得青稞PHR1基因序列,为
青稞磷高效种质筛选和候选基因挖掘提供了早

期基础[1]。

1.2 氮磷高效利用的系统调控研究框架

早期作物养分高效利用研究多聚焦于转运

蛋白、同化酶或单个转录因子的功能鉴定。随着

基因组学、转录组学、代谢组学、表型组学和基因

编辑技术的发展,相关研究逐渐由单基因功能解

析转向“土壤—根际—根系—地上部—籽粒”连
续过程的系统调控分析[6-7,10]。

对于氮素而言,氮高效利用涉及硝态氮和铵

态氮吸收、根内径向运输、木质部向上运输、叶片

同化、碳氮代谢协调、蛋白质和氨基酸合成、衰老

期氮素再转运以及籽粒氮沉积等过程。相关过

程通常受到硝酸盐转运蛋白、铵转运蛋白、硝酸

盐还原酶、谷氨酰胺合成酶、谷氨酸合成酶以及

NLP等转录调控因子的共同调节[6-7,10]。
对于磷素而言,磷高效利用主要包括根系构

型重塑、根际质子和有机酸分泌、酸性磷酸酶释

放、PHT家族介导的磷酸盐吸收与转运、PHO1
参与的长距离运输、液泡磷储存与再释放、膜脂

重塑以及籽粒磷分配等环节[7,10-12]。
因此,青稞氮磷高效利用研究框架应突出3

个层面:1)遗传基础层面,应依托青稞核心种质、
地方品种、野生近缘资源和重测序群体,系统评

价不同氮磷条件下的表型差异,挖掘与氮磷高效

利用相关的优异等位变异和关键单倍型[2-3,7]。

2)分子网络层面,应围绕氮磷信号感知、转运同

化、转录调控、激素互作、根际微生物响应和代谢

重编程,解析青稞适应低氮、低磷及氮磷复合胁

迫的调控网络[6-7,10]。3)育种应用层面,应将候

选基因、优异单倍型和分子标记与基因编辑、分
子标记辅助选择和多点田间鉴定相结合,创制兼

具养分高效、产量稳定和品质优良的青稞新种

质[7](图1)。

图1 青稞氮磷高效利用的评价体系与研究框架
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2 青稞种质资源与氮磷高效利用的

遗传基础

2.1 种质资源的高原适应性及养分高效利用潜力

青稞种植于青藏高原,在低温、强紫外线、短
生育期、土壤贫瘠和相对粗放的栽培管理条件下

经历了长期自然选择与人工选择,因而可能保留

了适应低养分环境的遗传变异。青稞基因组研

究为解析其高原适应性及相关基因资源提供了

重要基础。早期西藏青稞基因组草图揭示了青

稞在高原高胁迫环境中的适应模式,并发现部分

与逆境响应相关的基因家族扩张和选择信号[2]。

随后,基于大规模高原青稞地方品种及内地大麦

材料的群体基因组研究进一步揭示了西藏青稞

地方品种的群体结构、遗传分化和高原适应相关

变异,为理解青稞生态分化和种质资源利用提供

了重要依据[3]。虽然现有研究主要关注起源传

播、生态分化、低温适应和籽粒颜色等性状,但其

群体材料、遗传结构和全基因组变异信息同样可

为氮磷高效利用相关优异等位变异挖掘提供资

源基础。

从育种角度看,青稞氮磷高效利用不能仅依

赖现代育成品种中的有限变异。地方品种、半野

生材料、野生近缘资源以及不同生态区材料可能

在根系构型、低氮吸收、低磷活化、养分再转运和

产量品质协调方面具有潜在优势[2-3,7]。未来应

建立覆盖不同海拔、土壤类型和生产区的青稞氮

磷效率鉴定平台,将正常供肥、低氮、低磷和低氮

低磷复合胁迫处理纳入常规表型评价体系,并结

合群体重测序、转录组、代谢组和根系表型组数

据,系统筛选具有稳定效应的自然变异位点、优
异单倍型和候选基因。

2.2 栽培管理研究对分子机制解析的启示

青稞氮磷高效利用不仅是分子遗传问题,也
受到水分条件、轮作制度、土壤养分状态和根际

微生物环境的共同影响。田间水氮互作研究表

明,灌溉制度和施氮水平能够显著影响青稞氮素

积累、氮素转运、产量形成和氮素利用效率,说明

水分供应与氮素代谢之间存在紧密耦合关系[9]。

此外,长期连作会导致青稞田土壤质量下降,而
青稞与小麦或油菜轮作能够提高青稞产量并改

善土壤质量,提示种植制度对高原农田养分循环

和作物生产力具有重要调控作用[13]。

这些栽培管理研究为青稞氮磷高效利用的

分子机制解析提供了重要启示。首先,候选基因

功能不能只在水培或盆栽条件下评价,还应在不

同水分、施肥和轮作背景下进行田间验证,以判

断其表型效应的稳定性。其次,根系分泌物、根
际微生物、土壤pH 值、有机质周转和氮磷有效

性可能共同影响氮磷高效相关基因的表达模式

和表型表现[10,13]。因此,未来青稞氮磷高效研究

应从单纯的“基因—性状”关系,拓展到“基因

型—根际环境—养分供应—产量品质”互作框

架,在真实高原农田生态系统中解析氮磷高效利

用的遗传基础和调控机制。

3 青稞氮高效利用的分子调控机制

3.1 氮素吸收:硝酸盐与铵态氮转运系统

植物根系吸收的无机氮主要包括硝 态 氮

(NO3-)和铵态氮(NH4+)。硝酸盐吸收主要由

NPF/NRT1和 NRT2家族转运蛋白介导,其中

NRT1.1/NPF6.3是植物硝酸盐吸收与信号感知

研究中最具代表性的成员,兼具转运体和感受器

功能,可通过磷酸化状态调节其高、低亲和性转

运模式[6-7,10]。在水稻中,OsNRT1.1B 的自然变

异被证明是造成籼稻和粳稻硝酸盐利用差异的

重要遗传因素,携带籼稻型OsNRT1.1B 等位基

因的材料表现出更强的硝酸盐吸收、根冠转运能

力和氮利用效率[14]。此外,NRT2与 NAR2互

作介导的高亲和硝酸盐吸收系统也是低氮条件

下提高氮获取能力的重要模块[15]。在大麦和青

稞中,NRT1/NPF、NRT2和 NAR2同源基因可

能共同决定不同供氮水平下的硝酸盐吸收能力,

但青稞中这些基因的低氮诱导表达模式、自然变

异类型及其对氮吸收效率的功能贡献仍缺乏系

统解析。

铵态氮吸收主要依赖 AMT家族转运蛋白。

与硝态氮相比,铵态氮不需要经过硝酸盐还原过

程即可进入氮同化途径,但过量铵吸收可能造成

离子毒害和碳氮代谢失衡,因此AMT 基因表达

通常受到外部铵浓度、植株氮营养状态、碳氮平

衡和反馈抑制的精细调控[6-7]。青藏高原农田低
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温、土壤微生物活性和水分条件会影响铵态氮与

硝态氮比例,青稞可能需要在硝酸盐吸收和铵态

氮吸收之间形成动态协调。未来应比较低氮高

效与低氮低效青稞材料中 NRT/NPF、NRT2/

NAR2和AMT 基因的表达差异,结合根系吸收

动力学、同位素示踪和根际氮形态分析,明确青

稞在高原土壤环境中主要依赖的氮素吸收路径。

3.2 硝酸盐信号转导与根系构型调控

硝酸盐不仅是植物氮营养来源,也是调控根

系发育和氮代谢重编程的重要信号分子。NLP
(NIN-LikeProtein)家族转录因子是硝酸盐初级

响应的核心调控因子,能够识别硝酸盐响应元件

并激 活 硝 酸 盐 吸 收、还 原 和 同 化 相 关 基

因[10,16-17]。在拟南芥中,NLP7可通过硝酸盐诱

导的核滞留参与早期硝酸盐响应。进一步研究

表明,硝酸盐可诱导钙信号,并通过CPK激酶磷

酸化 NLP蛋白,促进其核定位和转录激活[16]。

近期研究还发现 NLP7本身可作为胞内硝酸盐

感受器,直接参与硝酸盐感知和转录重编程[17]。

这些发现为解析禾本科作物氮信号感知机制提

供了重要参照。

低氮条件下,植物通常通过调整根长、侧根

密度、根毛发育和根系空间分布来提高氮获取能

力,但严重缺氮也会抑制根系和地上部整体生

长。因此,低氮高效基因型并不等同于单纯形成

更大的根系,而是在碳投入、根系吸收面积、氮吸

收效率和地上部产量之间形成较优平衡[7,10]。

对于青稞而言,低氮胁迫下根系构型可塑性可能

是其适应高原贫瘠土壤的重要性状。后续研究

应结合根系表型组学、转录组学和群体遗传学,

重点解析 NLP、TCP、LBD、ANR1/MADS-box、

GRF和 DREB等调控因子在青稞低氮根系响应

中的作用,并进一步鉴定其自然等位变异与低氮

适应表型之间的关联。

3.3 氮同化、体内转运与再利用

进入植株体内的硝酸盐需要先经硝酸还原

酶(NitrateRreductase,NR)和 亚 硝 酸 还 原 酶

(NitriteReductase,NiR)还原为铵,再通过谷氨

酰胺 合 成 酶/谷 氨 酸 合 成 酶 (GlutamineSyn-
thetase/GlutamateSynthase,GS/GOGAT)循环

同化为氨基酸。GS/GOGAT循环是连接无机氮

同化、碳骨架供应、氨基酸合成和蛋白质积累的

中心环节,其活性直接影响植株氮同化能力和生

物量形成[6-7]。因此,氮高效材料通常不仅表现

为较强的根系吸氮能力,还表现出较高的叶片氮

同化效率、光合碳固定能力以及较好的氮素向籽

粒再分配能力。

氮再利用对籽粒作物尤其重要。开花后,叶
片和茎秆中储存的蛋白质、氨基酸和无机氮需要

向籽粒转运,衰老进程、氨基酸转运蛋白、硝酸盐

长距离转运蛋白和激素信号共同影响这一过

程[6-7]。在大麦中,HvARE1被鉴定为氮利用效

率的候选负调控因子,CRISPR/Cas9编辑和自

然变异分析表明,该基因具有用于提高大麦氮利

用效率的潜力[18]。青稞与普通大麦亲缘关系近,

HvARE1及其同源调控网络值得在青稞中开展

等位变异筛选、表达分析和功能验证。值得注意

的是,氮再利用增强可能同时影响籽粒蛋白含

量、灌浆速率、衰老进程和成熟期抗逆性,因此相

关基因的育种利用应同步评估产量、品质和适应

性效应。

3.4 激素信号与生长—代谢协调

提高氮利用效率的难点在于避免出现“高吸

收但低产量”或“节氮但减产”的表型。氮素吸

收、同化和再分配必须与光合作用、碳代谢、分蘖

形成、株高调控和籽粒灌浆协调运行。赤霉素、

细胞分裂素、生长素、脱落酸和独脚金内酯等激

素均参与氮响应过程,并通过调控根系发育、源
库关系和衰老进程影响氮效率[6-7,10]。绿色革

命半矮秆基因显著改善了作物抗倒伏能力和收

获指数,但部分半矮秆材料也可能伴随氮响应

减弱、根系吸收能力下降和低氮适应性不足等

问题[6]。

水稻中的研究表明,DELLA-OsGRF4模块

能够协调氮吸收、氮同化、光合碳固定和生长发

育,是连接赤霉素信号与氮利用效率的重要调控

模块[19]。此外,NRT1.1B、NLP、NGR5以及泛

素化调控因子等也被证明参与氮响应、生长和产

量形成的协调调控[14,16-17,20]。这些研究提示,青
稞氮高效利用不能仅从单一吸收或同化环节理

解,而应关注氮信号、生长调控、抗倒伏、短生育

期适应和籽粒品质形成之间的协同关系。未来
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应 在 青 稞 中 系 统 鉴 定 DELLA、GRF、NLP、

NRT、AMT、ARE1等同源基因,结合自然变异、

表达调控、基因编辑和田间低氮鉴定,明确其在

高原生态条件下调控氮效率和产量品质协调形

成的作用。

4 青稞磷高效利用的分子调控机制

4.1 磷素获取:根系构型、根系分泌物和酸性磷

酸酶

土壤中磷总量并不一定低,但可被植物直接

吸收利用的无机磷(Pi)常因与钙、铁、铝等离子

形成难溶性化合物而有效性不足。植物低磷适

应主要包括3个层面:1)通过增加侧根、根毛和

根表面积等方式重塑根系构型,提高根系对表层

土壤有效磷的探索能力;2)通过分泌质子、有机

酸、酚酸和酸性磷酸酶,促进难溶性无机磷释放

和有 机 磷 矿 化;3)通 过 调 控 PHT 转 运 蛋 白、

PHO1长距离运输、液泡磷储存与释放以及膜脂

重塑,提高体内磷再分配和单位磷吸收后的生物

量形成能力[7,10,21]。

青稞苗期磷效率筛选研究表明,不同青稞材

料低磷响应差异明显,磷利用效率综合评价值可

有效区分磷高效和磷低效类型[1]。这一结果说

明青稞中存在可供挖掘的低磷适应遗传差异。

但苗期水培结果与田间低磷土壤表现并不完全

等价,后续应在石灰性或高钙镁土壤、不同海拔

生态区和多生育阶段开展验证,并将根际pH
值、有机酸分泌、酸性磷酸酶活性和微生物溶磷

能力纳入综合评价。

4.2 PHT转运蛋白与磷长距离运输

PHT1家族是植物根系吸收无机磷的主要

转运蛋白家族,不同成员在根表皮、根毛、菌根结

构、茎叶和籽粒中具有不同表达模式,并参与根

系吸磷、组织间转运和磷再分配等过程。PHT1
基因 通 常 受 低 磷 强 烈 诱 导,并 受 PHR、SPX、

miR399-PHO2、NLA和激素信号等多层调控。

除根系吸收外,PHO1类转运蛋白参与根部向地

上部的 Pi装载和长距离运输,液泡膜定位的

SPX-MFS/PHT5类蛋白则参与细胞内磷储存与

再释放,从而维持植株磷稳态[7,10,21]。

在普通大麦中,HvPHT1.1、HvPHT1.6等

磷转运相关基因已受到关注。关于 HvSPX4的

研究显示,HvSPX4可与 HvPHR1/2/4互作,并
抑制包括 HvPHT1.6在内的磷饥饿诱导基因表

达;HvSPX4启动子区域50bp插入与其表达增

强相关,而缺失该插入的材料在低磷条件下表现

出较好的生长状态[11]。这提示青稞低磷改良不仅

可从PHT转运蛋白本身入手,也应关注其上游调

控因子、启动子变异和表达调控单倍型,以筛选适

合高原低有效磷土壤的磷高效材料。

4.3 PHR-SPX-miR399-PHO2磷饥饿响应模块

PHR转录因子是植物磷饥饿响应(Phos-

phateStarvationResponse,PSR)的核心调控因

子,通常具有 MYB-CC结构域,可识别P1BS顺

式作用元件,并激活PHT、IPS、PAP、miR399
等低磷响应基因。SPX蛋白则是细胞内磷状态

感知和PHR活性抑制的重要调控因子。当前较

为公认的模型认为,细胞内肌醇焦磷酸类信号分

子,尤其是InsP7/InsP8,可促进SPX与PHR互

作;在磷充足条件下,SPX抑制PHR的DNA结

合和转录激活能力,从而限制过度磷吸收;低磷条

件下 该 抑 制 作 用 减 弱,PHR激 活 PHT、IPS、

PAP、miR399等磷饥饿响应基因表达[21-23]。

青稞PHR1克隆研究获得了全长1139bp、

开放阅读框1101bp的序列,预测编码366个氨

基酸,并具有 MYB-CC家族典型保守结构域[1]。

对 普 通 大 麦 HvPHR1 研 究 进 一 步 显 示,

HvPHR1在不同发育阶段表达较高,过表达会

导致叶片磷过度积累并引起叶尖坏死,同时转录

组结果显示其调控磷饥饿响应和磷稳态相关基

因;自然群体中 HvPHR1存在多个单倍型,并

在大麦驯化过程中受到选择[12]。这些结果说明,

PHR1既是低磷适应的核心因子,也是需要精细

调控的“剂量敏感型”因子。青稞中应用PHR1
改良PUE时,不宜简单追求组成型过表达,而应

关注启动子变异、组织特异表达和与SPX 抑制

模块之间的平衡。

4.4 菌根共生和根际微生物介导的磷获取

根际微生物是磷高效利用的重要外部驱动

力。植物可通过根系分泌物招募丛枝菌根真菌

和溶磷细菌,扩大根系吸收范围,促进难溶磷活

化,并在一定程度上改善氮、锌、钾等其他营养元

·010·

 2026年第3期                           



素获取[10]。低磷和低氮条件均可促进独脚金内

酯合成与分泌,从而影响菌根侵染、根际微生物

组装和养分获取策略[10]。
青藏高原农田具有低温、强辐射、土壤有机

质周转慢和微生物群落特殊等特点,根际微生物

对青稞氮磷获取的贡献可能与低海拔农区不同。
已有轮作研究显示,青稞 小麦轮作或青稞 油菜

轮作可改善土壤质量并提高青稞产量[13]。这提

示青稞氮磷高效育种应与根际微生物研究结合,
筛选不仅自身吸收能力强,而且能够有效招募有

益微生物、改善根际养分活化能力的基因型。

5 氮磷协同调控网络及其在青稞中

的研究价值

5.1 氮磷互作的生理基础

氮和磷在作物体内并非相互独立的营养元

素,而是在吸收、转运、同化和产量形成过程中存

在紧密耦合。氮同化需要 ATP、还原力和碳骨

架供应,因而依赖磷参与的能量代谢和碳代谢过

程;磷吸收和再分配也受到氮供应、根系生长、光
合碳分配和植株营养状态的影响[7,10]。适宜氮

供应可促进根系生长和磷吸收,而缺磷会限制氮

同化、蛋白质合成和生物量积累。相反,过量施

氮或施磷均可能造成养分比例失衡、利用效率下

降和环境风险增加[7]。因此,青稞养分高效改良

不应仅分别提高NUE或PUE,而应转向氮磷协

同效率,即在低投入条件下实现氮磷吸收、体内

分配、产量形成和品质维持的综合优化。

5.2 NRT1.1B-SPX4-PHR/NLP协同调控模块

水稻NRT1.1B-SPX4级联是氮磷信号互作研

究中的代表性模型。硝酸盐感受器 OsNRT1.1B
可与磷信号抑制因子OsSPX4互作,并在硝酸盐

信号诱导下促进OsSPX4泛素化降解,从而释放

OsPHR2,激活磷吸收和磷利用相关基因表达;
同时,该过程还可影响OsNLP3介导的氮响应,实
现硝酸盐信号与磷饥饿响应的协同整合[24]。进一

步研究表明,钙信号组分 OsCBL1可通过调控

OsNLP4的胞质—细胞核转运影响 OsNRT1.1B
表达,进而参与硝酸盐诱导的磷响应调控[25]。这

些结果说明,硝酸盐感知、钙信号、NLP转录因

子和SPX-PHR磷信号模块之间存在层级调控

关系,是理解氮磷协同利用的重要分子框架。
对 于 青 稞 而 言,NRT1.1B-SPX4-PHR/NLP

模块是否保守? 是否存在青稞特异性单倍型? 以

及其在高原低氮低磷复合胁迫中的适应意义,均
值得重点研究。普通大麦 HvSPX4和 HvPHR1
功能研究已为近缘作物提供参考,其中 HvSPX4
可通过与 HvPHR1/2/4互作调控磷饥饿响应,

HvPHR1 则 参 与 磷 稳 态 和 磷 饥 饿 响 应 调

控[11-12]。因 此,青 稞 中 应 开 展 NRT1/NPF、

NLP、SPX 和PHR 同源基因鉴定,结合低氮、
低磷及氮磷复合胁迫处理,解析其表达模式、蛋
白互作关系和自然变异效应。

5.3 NIGT1/HRS1、独脚金内酯及其他整合因子

NIGT1/HRS1类 GARP转录因子是连接

氮、磷信号的另一类关键节点。拟南芥研究表

明,NIGT1/HRS1可整合硝酸盐和低磷信号,调
控硝酸盐转运、磷饥饿响应及SPX 相关基因表

达,从 而 维 持 氮 磷 吸 收 平 衡[26-27]。在 水 稻 中,

NIGT1也被报道参与生长和磷饥饿响应之间的

权衡,从一定程度上说明该类因子可能是禾本科

作物协调养分响应与生长发育的重要调控节

点[28]。此外,独脚金内酯不仅调节根系发育和菌

根 共 生,也 可 参 与 磷 信 号 调 控。水 稻 D14-
SDEL1-SPX4级联将独脚金内酯信号与磷饥饿

响应联系起来,表明激素信号能够通过SPX模

块影 响 低 磷 适 应 和 根 系 代 谢 重 构[29]。总 之,

NIGT1/HRS1和D14-SDEL1-SPX4等调控模块分

别从硝酸盐信号整合和激素信号互作两个层面揭

示了氮磷协同调控的复杂性,为青稞低氮低磷复

合胁迫响应机制研究提供了重要参考[26-29]。
青稞长期适应低温、短生育期和土壤贫瘠并

存的高原环境,其氮磷高效利用机制很可能与分

蘖、株高、抗倒伏、成熟期和籽粒品质形成共同耦

合。因此,未来不宜将相关基因简单区分为“氮
基因”或“磷基因”,而更应将 NRT/NPF、NLP、

NIGT1/HRS1、PHR、SPX、SL信号因子、赤霉素

信号因子和碳代谢调控因子纳入统一网络,解析

其在青稞低氮、低磷和氮磷复合胁迫下的协同调

控作用(图2),基于上述调控网络,进一步归纳了

作物氮磷高效利用相关关键基因与调控模块及

其对青稞研究的启示(表1)。
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本图综合水稻、拟南芥及普通大麦等研究成果,部分调控关系在青稞中尚需进一步验证。

图2 青稞氮磷高效利用潜在的分子调控网络

表1 作物氮磷高效利用关键基因与调控模块及其对青稞研究的启示

模块/基因家族 主要功能 已有研究基础 青稞研究重点

NRT/NPF、NRT2、AMT
介导硝 态 氮 和 铵 态 氮
吸收、转 运 及 硝 酸 盐
感知

水稻OsNRT1.1B、OsNRT2.1-OsNAR2.1
等在硝酸盐吸收和NUE改良中已有较
明确 证 据[14-15];拟 南 芥 NRT1.1/NLP
网络研究较深入[10,16-17]

鉴定低氮诱导型同源基
因、优异启动子单倍型和
根系吸收动力学差异

NR、NiR、GS/GOGAT
参与硝 酸 盐 还 原 与 铵
同化,连接碳氮代谢

NR、NiR和GS/GOGAT是作物氮同化
和籽粒氮积累的重要酶系,与 NUE和
籽粒蛋白形成密切相关[6-7]

比较高低NUE材料的酶
活、表达和籽粒氮再转运
能力

ARE1及衰老调控因子
调控叶片衰老、氮再利
用和籽粒氮分配

普通大麦 HvARE1的基因编辑和自然
变异分析显示其具有NUE改良潜力[18]

在青稞中验证同源基因
功能,评 估 其 对 产 量、成
熟期和品质性状的影响

NLP/CPK信号模块
感知硝酸盐信号,调控
硝酸 盐 吸 收、还 原、同
化及根系发育

拟南芥NLP7和硝酸盐-CPK-NLP信号
网络研究较深入[16-17];水稻 NLP因子
参与氮响应和产量形成[7,10]

鉴 定 青 稞 NLP 同 源 基
因,解 析 其 低 氮 诱 导 表
达、自然变异及对根系构
型和NUE的影响

DELLA/GRF/NGR5
等生长调控因子

协调氮响应、赤霉素信
号、光 合 碳 固 定、株 高
和产量形成

水稻 DELLA-OsGRF4和 NGR5等 模
块被证明参与氮响应与产量协调[19-20]

分析青稞同源基因是否
参与 低 氮 适 应、抗 倒 伏、
早熟和籽粒品质形成的
协同调控

PHT1、PHO1、SPX-MFS
参与无机磷吸收、长距
离运输 和 液 泡 磷 储 存
释放

PHT1、PHO1 和 SPX-MFS/PHT5 是
植物磷吸收、转运和细胞内磷稳态的重
要组分[7,10,21];普通大麦中 HvSPX4可
调控包括 HvPHT1;6在内的磷饥饿诱
导基因表达[11]

筛选低磷诱导型PHT及
适 宜 高 钙 镁 土 壤 的 表
达型

PHR-SPX模块
感知细 胞 磷 状 态 并 调
控磷饥饿响应

青稞PHR1已克隆;普通大麦 HvPHR1
和 HvSPX4功能研究已有进展

解析 青 稞 PHR/SPX 互
作、单 倍 型 和 低 磷 适 应
效应

miR399-PHO2、
miR827-NLA

调节磷 转 运 蛋 白 稳 定
性和磷再分配

拟南芥、水稻等体系研究较深入[7,12] 构建青稞低磷小RNA表
达图谱并验证靶基因
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续表1 作物氮磷高效利用关键基因与调控模块及其对青稞研究的启示

模块/基因家族 主要功能 已有研究基础 青稞研究重点

NRT1.1B-SPX4-PHR/
NLP

整合硝 酸 盐 信 号 和 磷
饥饿响应

水稻NRT1.1B-SPX4级联可整合氮、磷信
号网络[24];OsCBL1-OsNLP4-OsNRT1.1B
模块进一步揭示钙信号与硝酸盐诱导
磷响应的联系[25]

验证青稞/大麦同源模块
是否保守及其在复合胁
迫中的作用

NIGT1/HRS1
整合硝酸盐信号、磷饥
饿响应和生长调控

拟南芥NIGT1/HRS1可整合硝酸盐和
低磷信号[26-27];水稻 NIGT1参与生长
与磷饥饿响应之间的权衡[28]

验证青稞同源基因并解
析其对低氮低磷复合胁
迫的调控作用

SL-D14-SDEL1-SPX4
连接独脚金内酯信号、
磷信号和根系响应

水稻 D14-SDEL1-SPX4级联将独脚金
内酯信号与磷饥饿响应联系起来[29]

解析青稞独脚金内酯信
号是否参与低磷适应、根
系重构和氮磷协同调控

根际微生物/菌根共生
促进有机氮矿化、难溶
磷活化、菌根介导的远
距离磷吸收和根系促生

植物可通过根系分泌物调控 AM 真菌、
溶磷菌和促生菌等根际微生物互作;青
稞轮作研究显示,种植制度可改善土壤
质量,并可能通过影响土壤微生物相关
过程促进养分循环

比较高效与低效材料的
根系分泌物和根际微生
物组差异,筛选可稳定招
募有益微生物的青稞基
因型

6 多组学技术与青稞氮磷高效基因

挖掘

6.1 精准表型组学是基因挖掘的基础

氮磷利用效率受基因型、养分供应、土壤环

境和气候条件共同影响,表型误差往往是限制相

关基因挖掘的主要因素。因此,青稞氮磷高效研

究应建立多尺度、分阶段的表型鉴定体系。水培

条件适于精确控制氮磷形态和胁迫强度,盆栽土

培可用于模拟土壤养分有效性,田间多点试验则

是验证材料生产适应性和产量稳定性的关键环

节[7,30]。苗期应重点测定根系构型、根毛发育、
根系活力、叶绿素含量、叶绿素荧光、植株氮磷

积累量和关键酶活性;成熟期则应重点关注籽

粒产量、收获指数、养分收获指数、肥料偏生产

力、籽粒蛋白含量和β-葡聚含量等产量与品质

综合指标[1,4-5,7]。
高通量表型技术可提高青稞氮磷效率鉴定

的规模和精度。无人机遥感、多光谱成像、RGB
图像分析、根系扫描、近红外品质检测和自动化

营养液平台,可用于动态监测青稞在低氮、低磷

及复合胁迫下的生长响应[30]。需要注意的是,青
藏高原田间环境具有低温、干旱、强辐射和低养

分并存的特点,候选材料和候选基因不应只在温

室或水培条件下评价,还应在高原多点田间条件

下验证其表型稳定性。

6.2 基因组学、GWAS与单倍型分析

青稞基因组和群体基因组研究已积累了大

量SNP、InDel和结构变异信息,为氮磷高效利

用相关基因定位提供了基础[2-3]。未来可依托青

稞核心种质、地方品种和野生近缘资源,开展低

氮、低磷及低氮低磷复合胁迫条件下的 GWAS
和QTL定位,重点挖掘根系构型、养分积累、转
运效率、籽 粒 养 分 分 配 和 产 量 稳 定 性 相 关 位

点[7]。对于候选区域,应进一步结合选择信号、
环境关联分析和单倍型频率分布,判断其是否与

高原生态适应和低养分环境选择有关。
除常规GWAS外,表达数量性状位点分析

(eQTL/eGWAS)和 代 谢 数 量 性 状 位 点 分 析

(mQTL)可进一步连接基因型、表达水平、代谢

物变化和氮磷效率表型。普通大麦 HvSPX4研

究通过表达GWAS发现启动子50bp插入影响

其表达,并与低磷条件下的生长表现相关[11]。这

一思路适合用于青稞关键调控基因的启动子变

异 解 析。后 续 可 围 绕 NRT/NPF、NRT2、

AMT、NLP、PHR、SPX、PHT、GS 和GOGAT
等基因开展靶向重测序、单倍型关联分析和表达

效应验证。

6.3 转录组、代谢组和根际微生物组联合解析

单一组学难以完整解释青稞氮磷高效利用

机制。转录组可识别低氮、低磷及复合胁迫下的

差异表达基因和共表达模块;代谢组可反映氨基

酸、有机酸、糖磷酸、脂质和次生代谢物的变化;
根际微生物组则可揭示不同青稞基因型对固氮

菌、硝化/反硝化相关微生物、溶磷菌和菌根真菌

的招募差异[7,10]。通过多组学联合分析,可构建

“基因型—表达—代谢—微生物—表型”关联网

络,从中识别稳定的枢纽基因、关键代谢通路和
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根际互作因子。
未来建议在青稞中设置正常氮磷、低氮、低

磷和低氮低磷复合胁迫4类处理,并在根、叶、茎
和籽粒等组织以及苗期、拔节期、灌浆期和成熟

期等阶段进行动态采样。通过 WGCNA、结构方

程模型、因果网络分析和机器学习等方法,可筛

选与 NUE/PUE稳定相关的共表达模块和预测

性标记。对于候选基因,应进一步结合亚细胞定

位、酵母互补、转运活性测定、双荧光素酶、Y2H、

BiFC、Co-IP、转基因过表达和基因编辑等手段进

行功能验证。

6.4 分子设计育种与新种质创制

青稞氮磷高效育种的目标不是单纯提高某

一养分吸收量,而是在低投入条件下维持或提高

产量、品质和生态适应性。分子设计育种可分为

3个 环 节:1)基 因 资 源 发 现,即 通 过 GWAS、

QTL、群体选择和多组学整合鉴定候选基因和优

异单倍型;2)功能位点转化,即将稳定效应位点

开发为 KASP、InDel或功能标记,并导入地方适

应性强的育种材料;3)多性状聚合,即协同改良

低氮吸收、低磷适应、根系构型、抗倒伏、早熟和

品质性状[7]。
对于具有明确负调控作用的基因,如大麦

HvARE1或部分SPX 因子,可考虑通过自然变

异筛选或基因编辑降低其不利表达效应[11,18]。
对于剂量敏感 型 核 心 调 控 因 子,如 PHR1和

NLP 类基因,则不宜简单追求组成型过表达,更
适合通过启动子精细编辑、组织特异表达调控或

优异单倍型聚合实现适度调控[7,12]。青稞作为

高原区域特色作物,分子设计育种还应兼顾地方

品种风味、加工品质、抗寒性、早熟性和高原适应

性,最终形成适合青藏高原不同生态区的氮磷高

效新种质。

7 主要问题与研究展望

7.1 建立青稞氮磷效率的统一评价体系

目前青稞氮磷高效利用研究仍存在评价指

标不统一、胁迫处理条件不一致、苗期筛选与成

熟期田间表现衔接不足等问题。未来应建立标

准化评价流程,明确低氮、低磷及氮磷复合胁迫

的处理浓度、评价时期和计算方法,形成可跨年

度、跨地点比较的数据规范[7,30]。在苗期,应重

点评价根系构型、根系活力、植株氮磷积累量和

关键酶活性;在成熟期,则应结合籽粒产量、养分

收获指数、肥料偏生产力、籽粒蛋白和β-葡聚糖

含量等指标开展综合评价[1,4-5,7]。只有在稳定、
可重复的表型基础上,GWAS、QTL定位和多组

学分析结果才具有进一步转化为育种工具的

价值。

7.2 加强青稞特异性基因和等位变异挖掘

现阶段,青稞氮磷高效利用的分子机制研究

较多依赖拟南芥、水稻和普通大麦的同源推断,
青稞自身的功能基因证据仍然不足[7,10-12]。未来

应充分利用青稞地方品种、高海拔材料和野生近

缘资源,重点挖掘与低氮、低磷和复合胁迫适应

相关的优异等位变异[2-3]。除编码区变异外,启
动子、增强子、非编码RNA和结构变异也应成为

重点关注对象。已有普通大麦的 HvSPX4研究

表明,启动子区50bp插入可影响基因表达并与

低磷生长表现相关[11],提示调控区变异可能更适

合用于养分高效性状的精细改良。

7.3 从单一养分研究转向氮磷复合胁迫研究

青藏高原农田中低氮和低磷往往并存,单独

研究低氮或低磷难以完全反映实际生产条件[8]。
因此,未来青稞养分高效研究应将氮磷复合胁迫

作为核心场景,重点关注 NUE、PUE及N∶P平

衡之间的协同关系[7]。水稻中 NRT1.1B-SPX4-
PHR/NLP、NIGT1/HRS1和独脚金内酯相关研

究表明,硝酸盐感知、磷饥饿响应、钙信号、激素

信号和碳代谢之间存在复杂互作[24-29]。青稞中

应进一步验证这些模块是否保守,并解析其在高

原低氮低磷环境中的适应意义。

7.4 将根际微生物纳入青稞养分高效育种体系

根际微生物参与有机氮矿化、无机磷溶解、
菌根共生和根系生长调节,是作物适应低养分环

境的重要外部因素[10]。青稞长期生长于低温、土
壤贫瘠和有机质周转较慢的高原农田,其氮磷获

取能力可能与根际微生物互作密切相关。已有

研究表明,青稞与小麦或油菜轮作可提高青稞产

量并改善土壤质量[13],说明种植制度和微生物环

境对养分循环具有重要影响。未来应比较氮磷

高效与低效青稞材料的根系分泌物和根际微生

物群落差异,筛选功能性溶磷菌、固氮相关菌和

促生菌,并探索“青稞基因型—根际微生物组”联
合选择策略。

7.5 推动候选基因从实验室验证走向田间应用

养分效率基因的应用价值最终取决于田间
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表现。许多候选基因在水培、盆栽或温室条件下

效应明显,但在复杂田间环境中可能受到土壤类

型、气候条件、根际微生物和管理措施影响而表

现不稳定[7,30]。因此,青稞候选基因功能验证应

覆盖不同遗传背景、不同生态区和不同施肥水

平,并重点评价其对产量、品质、成熟期、抗倒伏

和肥料减施潜力的综合影响。对于具有应用潜

力的基因或单倍型,应进一步开发 KASP、InDel
或功能标记,结合回交转育、聚合育种、基因编辑

和区域试验,推动其从机制研究走向新种质创

制[7,18]。

8 结论

青稞氮磷高效利用研究兼具基础科学价值

和高原农业应用价值。现有研究表明,青稞具有

丰富的高原适应性种质资源,低磷条件下磷高效

材料筛选和 PHR1克隆已为青稞磷高效研究奠

定初步基础[1-3];普通大麦 HvARE1、HvSPX4、

HvPHR1以及水稻NRT1.1B-SPX4-PHR/NLP
等研究,则为解析青稞氮磷高效利用的分子调控

机制提供了可借鉴的理论框架[11-12,18,24]。然而,
青稞自身在低氮、低磷和氮磷复合胁迫下的关键

基因、优异等位变异及协同调控网络仍缺乏系统

解析。
未来应以青稞核心种质和高原代表性生态

区为基础,整合精准表型、群体基因组学、转录

组、代谢组、根际微生物组和基因编辑技术,构建

青稞氮磷高效利用的分子调控模型[7,10,30]。在应

用层面,应将候选基因、优异单倍型和功能标记

转化为育种工具,通过氮磷协同改良、基因型与

根际微生物协同利用以及低投入田间条件下的

多点验证,培育兼具高产、优质、肥料减施潜力和

高原适应性的青稞新种质,为青藏高原农业绿色

发展提供支撑。
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