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摘要 氮、磷、钾是植物生长发育所必需的大量营养元素. 植物主要通过两种途径获取营养: 第一种是植物根系

直接从土壤吸收营养, 称为直接营养吸收途径. 植物感知土壤中的氮、磷、钾浓度后, 通过调节离子通道或转运

体, 从而介导营养元素的吸收; 第二种是植物通过与微生物共生从环境中获取营养, 称为间接营养吸收途径, 其中

根瘤共生和丛枝菌根共生是植物从环境高效获得营养的重要途径. 本文总结了国内外近几年在植物氮磷钾信号

感知、吸收和转运研究中所取得的重要进展, 剖析了相关领域未来发展趋势和面临的主要问题, 并对未来15年植

物营养研究的重点进行了展望, 为培育养分高效利用作物新品种、保障国家农业可持续发展和粮食安全提供技

术支撑.
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氮、磷、钾是植物生长发育所必需的三大营养元

素, 自然界中土壤的氮、磷、钾含量较低, 是限制植物

生长的主要因素, 也影响着作物的产量和品质. 氮素是

蛋白质和核酸的组成成分, 也是许多辅酶、辅基(如
NAD, NADP, FAD)、叶绿素分子以及一些植物激素

(如生长素和细胞分裂素)和维生素(如VB1, VB2,
VB6, PP等)的基本构成组分. 氮素对作物的最终产量

贡献可达40%~50%[1,2]. 磷是光合碳循环中核酸、膜

脂、能量代谢产物和活性中间体的结构和功能成分,
无机磷在信号转导级联中也起着关键作用

[3]. 钾离子

是植物细胞中最丰富的阳离子, 对渗透调节、膨压驱

动的气孔运动、膜极化控制、蛋白质生物合成和同化

产物运输等诸多生理过程至关重要
[4].

1 国内外研究现状

自然界中氮素资源十分丰富, 大气中78%的气体

为氮气, 而大多数植物不能直接利用氮气, 必须依靠

从环境获取其他含氮物质来生长. 磷素在土壤中有效

性低、易被固定, 导致全球约70%耕地中有效磷含量

不能满足作物正常生长发育需求. 土壤中可供植物利

用的游离钾离子和磷酸盐浓度相对较低, 特别是在我
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国南方红壤地区.

1.1 氮营养

在自然界中, 植物获取土壤营养主要有两种途径:
一种是植物根系直接从土壤中吸收营养, 称为直接营

养吸收途径; 另一种是植物与微生物形成互惠互利共

生, 从环境中高效获取营养, 称为间接营养吸收途

径
[5,6]. 其中, 菌根共生是自然界最为广泛的共生形式,

能够帮助植物高效吸收土壤中的营养元素, 同时以脂

肪酸形式为菌根真菌提供碳源
[7]; 而豆科植物与根瘤

菌形成共生, 根瘤菌通过将游离态氮固定成结合态的

氮化合物, 供植物生长
[5]. 豆科植物共生固氮是其从环

境中获取氮的主要方式.
在直接营养吸收途径中, 植物有两套营养转运体

系应对土壤中营养充足和缺乏时的吸收, 即在营养充

足时采用低亲和性转运系统, 而在营养缺乏时采用高

亲和性转运系统
[8~11]. 负责吸收和转运无机氮源(铵盐

和硝酸盐)的转运蛋白已经被陆续鉴定, 而且调控无机

氮吸收利用的信号网络也已初步构建
[12,13]. 拟南芥

NRT1.1/CHL1是一个硝酸盐双亲转运蛋白, 同时也是

硝酸盐的感应器(transceptor). NRT1.1对硝酸盐的转运

亲和性取决于其磷酸化状态, 而其磷酸化状态受到蛋

白激酶CIPK23和钙离子结合蛋白CBL9调控
[14,15]; 当

外界硝酸盐浓度升高时, 钙离子流入细胞, 形成硝酸

盐触发的特异性钙信号, 激活钙依赖激酶CPK10/30/
32, 硝酸盐信号核心转录因子NLP7被磷酸化, 进而介

导下游硝酸盐应答反应
[16]. 研究发现, 拟南芥中具有

钙通道活性的环核苷酸门控通道CNGC15特异地与硝

酸盐信号相关, CNGC15功能缺失会阻滞硝酸盐诱导

的NLP7进核. NRT1.1与CNGC15在细胞膜上形成转运

体复合体, 钙离子通道活性被抑制. 当外界硝酸盐浓度

升高时, NRT1.1-CNGC15互作强度减弱, NRT1.1-
CNGC15复合体恢复了钙离子通道活性, 从而形成可

被硝酸盐动态门控的NRT1.1-CNGC15复合体
[17].

有意思的是, 水稻不同亚种间氮利用效率有很大

差异, 籼稻品种利用硝酸盐能力显著高于粳稻品种,
通过图位克隆技术从籼稻中克隆出高氮利用效率基因

NRT1.1B, 其编码一个硝酸盐转运蛋白, 并具有与拟南

芥NRT1.1/CHL1类似功能, 而NRT1.1B的一个碱基的

自然变异是导致粳稻与籼稻间氮肥利用效率差异的重

要原因
[18]. 将籼稻型NRT1.1B导入粳稻品种可大幅度

提高粳稻品种的氮肥利用效率, 表明NRT1.1B在粳稻

氮肥利用效率改良上具有巨大应用价值
[18]. 此外, 编

码硝酸还原酶的基因OsNR2也被鉴定到具有籼-粳亚

种分化, 并且对改良粳稻氮肥利用效率具有重要作

用
[19] .
进一步研究表明, NRT1.1B可招募E3泛素连接酶

NBIP1及抑制蛋白SPX4形成复合体, 且硝酸盐可增强

NRT1.1B与SPX4互作, 促进SPX4蛋白发生泛素化降

解. 细胞质定位的SPX4通过与硝酸盐信号转导核心转

录因子NLP3互作进而阻滞其进入细胞核, 而硝酸盐诱

导的SPX4降解使得NLP3从细胞质中得以释放进入细

胞核, 触发硝酸盐应答反应, 从而建立了硝酸盐主信号

转导通路框架
[20,21].

1.2 磷营养

在磷素营养研究方面, 水稻、大豆等作物中已克

隆了编码具有不同磷亲和力和生理功能的磷酸盐转运

蛋白基因
[22~25]. 从水稻中鉴定了磷饥饿应答反应核心

负调控因子LTN1(拟南芥PHO2同源蛋白)[26]、核心激

活转录因子PHR2(拟南芥PHR1同源蛋白)和核心抑制

蛋白SPX4[27], 发现SPX4作为磷感受器感知细胞内磷

水平, 同时调控磷信号核心转录因子PHR2的核质穿

梭
[10,11,28~30]. 此外, 揭示了磷素感受器SPX4在蛋白稳

定性方面的调控机制, 从而揭示了水稻低磷胁迫应答

调控机制
[31]. 有意思的是, 水稻类硫转运体负责磷分

配转运的蛋白(SULTR-like phosphorus distribution
transporter, SPDT)控制磷在叶片/谷物中的分配, 为通

过作物遗传改良减少土壤磷损失、减少磷肥施用提供

了一个新途径
[32].

1.3 钾营养

在钾素营养研究方面,已经从水稻、玉米等作物中

克隆鉴定了一系列钾离子转运蛋白基因,它们编码钾离

子通道或钾离子转运体, 具有不同钾转运亲和力, 在钾

吸收、转运、分配等多个生理过程中发挥作用,它们受

到转录水平和翻译后水平的调控和修饰
[33~37].钾离子通

道AKT1和钾转运体HAK5参与植物根部的钾吸收过程,
其转运活性受到钙结合蛋白-激酶复合体CBL-CIPK的
调控

[34,38]. 此外, HAK基因的转录水平也受到环境钾营

养水平的调控
[35,39], 超表达HAK5可以显著提高水稻和

玉米对钾的吸收能力, 并获得增产效果
[37,40]. 硝酸盐转
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运蛋白NRT1.5负责钾和氮从根部向冠部的协同运输,
其转录水平也受环境养分水平的控制

[41,42].

1.4 氮磷钾协同调控

植物中不同营养元素间并不是独立调控的. 研究

发现, 氮磷钾间存在协同调控机制, 以实现植物不同

营养的平衡. 如水稻氮感应器NRT1.1B可与磷感受器

SPX4发生互作, 促进SPX4蛋白发生降解, 释放硝酸盐

信号核心转录因子NLP3进入细胞核, 进而激活下游基

因表达, 触发硝酸盐应答反应; 而SPX4作为细胞中磷

感受器, 可根据细胞质中磷浓度调控磷信号核心转录

因子PHR2核质穿梭. 硝酸盐诱导的NRT1.1B介导的

SPX4蛋白降解, 同样也会导致PHR2入核, 进而触发磷

饥饿应答基因的表达. 因此, 硝酸盐作为信号分子通过

NRT1.1B-SPX4-NBIP1实现了对硝酸盐应答基因和磷

饥饿诱导基因的协同激活, 进而实现植物两大重要养

分元素——氮磷的营养平衡
[20]. 受硝酸盐显著诱导的

转录因子HINGE1/RLI1可激活包括磷酸盐转运蛋白基

因在内的许多磷饥饿诱导基因表达, 参与了NRT1.1B-
SPX4-PHR2介导的硝酸盐诱导的磷响应(nitrate in-
duced phosphate response, NIPR)信号通路, 且位于

PHR2下游. 进一步研究发现, RLI1可在核中与PHR2
竞争SPX2和SPX4蛋白, 进而释放PHR2, 激活下游磷

饥饿应答基因的表达 . 因此 , 在外界高氮条件下 ,
PHR2从细胞质穿梭进入细胞核内, 激活RLI1表达, 而
大量表达的RLI1一方面可直接激活磷饥饿诱导基因,
另一方面通过与细胞核内SPX蛋白互作, 阻止SPX蛋
白对PHR2的抑制, 进一步增强对下游磷饥饿应答基因

的激活, 促进磷的吸收利用
[43]. 最近, 发现低磷促进铵

态氮的吸收与有机酸分泌两者存在偶联关系, 为有效

利用土壤中的不溶性磷提供了新的技术路径
[44]. 此外,

根系氮和钾吸收关键转运体受同一套蛋白磷酸化机制

调控
[14,15], 而且一些硝酸盐转运蛋白如NRT1.5同时也

参与钾离子分配
[41,45~47], 表明氮与钾之间也存在协同

调控.

1.5 共生固氮和丛枝菌根共生

在间接营养吸收途径中, 根瘤共生和丛枝菌根共

生是植物从环境高效获得营养的重要途径. 80%~90%
的植物包括重要农作物水稻、小麦、玉米和大豆等均

可以与丛枝菌根真菌形成共生, 帮助植物从环境中获

得磷和氮等养分. 共生体建立需要植物与共生微生物

间的信号交流. 豆科植物根系通过分泌类黄酮和独角

金内酯信号分子, 分别刺激根瘤菌及丛枝菌根真菌分

泌信号分子: 根瘤菌分泌结瘤因子(Nod factors)和丛

枝菌根真菌分泌菌根因子(Myc factors)[48]. 这两种信

号分子结构非常类似, 均属于几丁寡糖(chito-oligosac-
charides)化合物, 只是其修饰不同. 在长期的进化过程

中, 豆科植物可能以丛枝菌根真菌信号通路为基础, 逐
渐演化出识别结瘤因子的信号通路, 其中水稻/苜蓿中

的OsCERK1/LYK3和OsMYR1/LYR4[49~51]识别菌根因

子CO4/5或LCO, 而豆科植物的NFP和LYK3识别结瘤

因子
[48].
在固氮分支(豆目、蔷薇目、葫芦目和壳斗目)中,

部分植物能够形成共生固氮. 固氮分支植物根或少量

植物的茎部形成的瘤, 是固氮菌生物固氮的场所. 根

瘤发育早期, 豆科植物皮层细胞或中柱鞘细胞分裂,
但只有皮层起源的细胞系才能被固氮细菌侵染定殖,
形成共生体.

共生固氮分支植物是单次起源, 即共生固氮分支

的祖先植物获得了较为原始的固氮共生, 而后部分植

物失去共生固氮能力. 最新的研究发现, 豆科植物皮

层细胞因获得干细胞关键程序因子SHR-SCR, 使豆科

植物皮层与非豆科植物不同, SHR-SCR分子模块进一

步被结瘤因子信号稳定, 促进皮层细胞分裂, 形成根

瘤. 因此, 皮层细胞获得SHR-SCR分子模块是豆科植

物共生固氮的前提事件之一
[52].

越来越多的研究表明, 豆科植物利用相同信号通

路识别结瘤因子和菌根因子, 并且该通路的组分在玉

米和水稻等非豆科作物中高度保守
[48,49,53], 这也是在

非豆科植物构建共生固氮信号通路的理论基础. 研究

还发现, 丛枝菌根真菌庞大的菌丝网络在给植物提供

营养的同时, 也帮助植物根系富集根瘤菌, 促进豆科

植物与根瘤菌的共生, 从根际层面揭示了丛枝菌根共

生与根瘤共生在植物适应陆地环境过程中的协同进化

机制
[54].

2 未来发展趋势

传统的植物营养学研究大多以各种模式植物为材

料, 偏重于生理学现象的描述, 随着分子生物学的快速

发展, 特别是基因组学及新的技术手段的涌现, 大量植
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物养分吸收转运蛋白、同化及营养信号感知与调控的

分子机理等也逐渐被解析
[12]. 近年来, 以水稻等农作

物为材料开展养分高效利用研究取得了巨大进展, 克

隆了一系列具有重要育种价值的关键基因, 如在水稻

氮高效利用上 , 通过正向遗传学技术克隆了

NRT1.1B[18], ARE1[55], NGR4[56], NPF6.1[57], NR2[19],
NGR5[58], TCP19[59], DNR1[60]等重要基因, 在水稻磷高

效改良上也克隆鉴定了耐低磷胁迫关键基因

PSTOL1[61], 这些成果为培育养分高效利用农作物提供

了重要的基因资源. 因此, 进一步挖掘品种间优良等位

基因并解析其调控机制, 将是未来植物营养学研究的

重点, 也是培育营养高效作物新品种的关键.
近20年, 研究人员深入揭示豆科植物-根瘤菌共生

固氮机理, 但由于该过程的复杂性, 还需要更好地理解

豆科植物共生固氮过程中的信号识别、侵染和类菌体

的形成分子机理. 近年来, 研究人员发现根瘤菌的小

RNA可以进入植物体内调控大豆根瘤共生的效率
[62];

固氮分支植物基因组测序支持植物-微生物共生固氮

一次进化多次丢失的假说
[63]. 揭示皮层细胞获得SHR-

SCR分子模块是豆科植物共生固氮的前提事件, 为提

高豆科植物固氮效率和改造非豆科植物获得固氮能力

奠定了理论基础
[52]. 当前, 提高共生固氮效率和改造

共生固氮是国际农业研究领域竞争的一个战略制高

点, 也是未来绿色农业发展的关键.
在农业系统里, 养分的高效利用不仅取决于植物

自身, 在很大程度上也取决于其所处的根际环境. 我

国科学家首次揭示了传统作物间套作体系根际互作增

产的机理
[64,65], 阐明作物根系形态、根系分泌物以及

菌根间养分获取的协同和权衡机制
[66]. 随着微生物组

大规模测序、高通量培养、微生物人工重组和功能研

究体系的建立和完善, 大大推动了植物根际微生物组

功能研究
[67]. 水稻、玉米、小麦等多种作物根际微生

物组构成相继被解析
[68~70], 为揭示根际微生物组及菌

群互作关系可促进植物生长及帮助植物高效获取养分

的机理提供可能
[71], 也为植物根际互作实现养分高效

利用提供了新的途径. 土壤微生物也被称为“微生物暗

物质”. 类似于人类肠道微生物, 植物根际微生物群被

称为植物的第二基因组, 其对于植物的生长发育、营

养吸收、抗病抗逆和环境适应都至关重要, 是地球科

学和生命科学的新兴学科和交叉前沿领域, 如何更好

地在农业生产中利用有益微生物包括固氮菌是未来农

业研究的重要方向之一.

3 我国面临的瓶颈与对策

揭示植物对养分吸收利用的生理和分子机制, 通

过分子遗传学手段提高其利用效率, 一直是植物生物

学的重要研究内容, 也是未来作物遗传改良的重要方

向和实现农业可持续性发展的重要途径. 然而, 目前

相关研究还面临很多瓶颈.

3.1 对不同养分和不同生物学过程缺少系统性
认识

植物对营养的吸收转运及在细胞内区室化存储和

再转运等需要不同的转运蛋白参与, 目前针对不同营

养及不同生物学过程的理解仍不均衡, 缺乏系统性.
如对植物无机氮源(硝酸盐、铵盐)的研究及氮素利用

效率研究虽取得了较大进展, 但植物根系如何感知土

壤中养分浓度变化及活化土壤中养分、不同营养信号

如何转导等有待阐明; 同样, 有机氮源(氨基酸、核苷

酸等)对植物的生长发育和作物产量构成也至关重要,
然而植物有机氮的感知及转运机制等仍未有系统深入

研究.

3.2 构成养分高效利用的多信号调控网络仍不
清楚

矿质营养元素驱动的植物生长发育过程是由多个

生物学过程共同决定的, 如不同养分元素协同利用、

矿质元素与碳元素的协同高效、矿质元素与植物激素

共同构成的发育调控及多个过程形成养分高效的适配

机制等, 这些过程之间信号调控网络依然缺乏深入研

究. 因此, 解析营养协同利用机制及其与多个决定作

物关键性状形成生物学过程间的调控关系将有助于找

到上述问题的答案.

3.3 现代育种导致大量养分高效利用基因丢失

育种过程实际上是一个长期选择变异的过程, 而

长期选择导致种质多样性的降低. 特别是近几十年来,
由于化肥的大量使用, 很多氮高效优异等位变异丢

失
[59], 因此, 不仅应基于养分高效相关表型遗传差异

构建极端品种间的重组自交系等遗传材料进行QTL定
位克隆, 更需挖掘养分高效利用的早期野生种和多样
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性农家种资源, 利用全基因组关联分析等技术挖掘优

良养分高效利用等位变异.

3.4 植物与环境不同界面互作研究仍待加强

我国不同地区的土壤质地、pH值、水分、微生

物种类等存在巨大差异, 土壤中的养分在不同时间及

不同位置也有很大不同. 因此, 植物进化出多种调节

养分吸收利用的机制以应对外界环境中不同养分源动

态变化. 尽管近年来在植物养分吸收和利用方面的理

论和应用研究上取得了长足进步, 但植物养分高效的

根际微生物组功能研究才刚刚起步, 参与养分高效的

核心微生物及其养分高效的机理、核心微生物与其他

微生物互作机制、核心微生物与植物的互作机制等仍

然知之甚少, 限制了植物与微生物组互作增效潜力的

发挥.

3.5 养分精准动态调控是提高作物产量和品质的
迫切需求

不同作物(如饲料、果实、蔬菜、药材等)用途和

人们的特定需求(富含特定氨基酸、高蛋白质、低糖

等)有很大不同, 迫切需要实现未来作物特定代谢产物

在特定器官中的积累. 因此, 利用分子手段精准实现特

定营养物质在作物体内的定向流动, 提高养分在作物

不同生长期和不同器官(如叶片、根、种子及果实等)
定向合成和再分配是未来养分研究的重要内容.

3.6 农业面源污染尚缺乏有效的植物解决方案

农业生产中化肥的大量投入导致土壤及水体的严

重污染, 筛选合适的修复植物类群并对其开展遗传

学、基因组学、生理学及基因工程改良等探索研究,
通过改良植物自身养分吸收利用及累积效率, 探索有

效的植物解决方案, 从而建设农业面源污染生态修复

体系, 将有助于改善农业面源污染及环境修复.

4 面向2035年的战略布局

保障国家粮食安全是关系到国民经济发展和社会

稳定的重大战略问题. 如何在保证粮食产量持续增加

的同时, 减少化肥投入成为农业科研工作者关心和急

需解决的问题. 克隆养分高效利用基因、培育养分高

效利用农作物新品种是行之有效的方法. 另外, 解析

豆科植物共生固氮的分子机理、合成高效固氮根瘤

菌、分阶段进行非豆科植物共生固氮改造, 探索植物

自身固氮, 这些研究对我国以及世界农业的可持续发

展都具有重要而切实的意义.
一直以来, 我国对提高作物养分利用效率的研究

十分重视, 在国家重点研发计划七大作物育种项目中

设置了“主要农作物养分高效利用性状形成的遗传与

分子基础 ” ( 2 0 1 6~ 2 0 2 0 ) . 在即将启动的 “十四

五”(2021~2025)国家重点研发计划“农业生物重要性

状形成与环境适应性基础研究”重点专项中也设置了

“水稻、小麦养分高效利用性状形成的分子调控网络”
和“玉米、大豆等作物养分高效利用性状形成的分子

调控网络”两个项目. 对于未来的相关研究建议从以下

三个方面进一步开展.
针对我国主要农作物(水稻、小麦、玉米、大豆

等)在生产上养分高效利用提升所面临的关键限制因

素, 综合利用遗传学、基因组学、分子生物学等技术

手段, 挖掘氮(无机氮和有机氮源)、磷、钾等信号转

导, 养分活化、吸收、转运和代谢过程等养分高效利

用性状形成的关键调控基因, 阐明其对养分利用效率

提高的遗传效应, 构建其调控网络, 解析养分与高产

潜力形成的协同关系, 构建并完善植物氮、磷、钾不

同营养元素间相互作用的分子调控网络, 创制养分利

用效率提升的先导型新品种.
分离鉴定典型土壤类型中促进养分吸收利用的微

生物菌群, 揭示根际微生物促进养分利用的遗传基础;
解析植物-微生物菌群间相互识别调控的分子机制; 解
析禾本科作物丛枝-菌根真菌、豆科植物-根瘤菌高效

共生的机理;提高丛枝菌根真菌、根瘤菌共生效率,改
造非豆科作物使其可以初步具有生物固氮, 实现通过

植物与微生物互作降低氮、磷、钾的施用.
根据我国区域性土壤类型的差异和特点, 在不同

区域建设养分高效利用鉴定评价平台及相关评价体

系; 解析专一性和非专一性根分泌物和根际化学过程

的养分活化机理以及植物-土壤系统多界面互作协同

增效机制; 设计并培育适应不同土壤类型、养分高效

利用的作物品种并应用于生产; 解析农业面源污染治

理能力的遗传基础, 鉴定出可用于基因工程改良的关

键基因位点, 创制出高效率广适性的环境修复植物.
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Improving the utilization efficiency of nitrogen, phosphorus and
potassium: current situation and future perspectives
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Nitrogen, phosphorus and potassium are three major essential nutrient elements for plant growth and development. There are two
main pathways for plants to obtain these nutrients: direct nutrient absorption through which plant roots directly absorb nutrients via
ion channels or transporters from the soil; indirect nutrient absorption through which plants obtain nutrients from the environment
through symbiosis with microorganisms. Here we summarize the important progress in recent years on the nutrient sensing,
absorption and transportation of nitrogen, phosphorus and potassium in plants, and provide an outlook for the future directions and
main problems that may be encountered in the next 15 years. We hope that these could provide technical support for breeding smart
crop varieties with high nutrient absorption and utilization efficiency in the future, which is essential for sustainable agriculture and
food security.
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