
81

Modern Chemical Industry, 现代化工 (3)2023,5
ISSN: 2661-3670(Print) 2661-3689(Online)

主要粮食作物耐氮低应力育种研究进展

莱米·亚德萨

埃塞俄比亚 巴科 埃塞俄比亚农业研究所，巴科国家玉米研究中心

摘   要：植物的生长发育依赖于氮。谷类作物的发育受土壤氮含量的影响很大，而热带土壤的氮含量较低。有机废

物会将氮截留在土壤中，使植物无法获得氮。另一方面，低投入农业是指以较少的投入维持的系统，导致系统紧张，

通常是由氮和磷酸盐短缺或缺水造成的，这会导致产量损失。在发达国家，它经常与有机农业有关，并被用作有机

农业的同义词。一种具有耐受性的植物在疾病发生后再也无法抵御或控制疾病的传播。因此，迫切需要找到增加粮

食生产的方法，特别是在世界上最贫穷的地区。在当代的改良尝试中，基于更高产量表现的基因型选择通常是在每

种类型的胁迫的最佳条件下进行的。为了解决这些情况，必须创建着眼于潜在低产品种的育种课程。在这些课程中，

选择了具有更好抗逆性的品种，如延迟叶片衰老、改善营养经济性、当地环境适应性、持续产量和抗病性，从而提

高了低投入系统的可持续性。因此，来自世界各地的研究人员正在投入大量精力来创造改良品种和杂交种。可以通

过引进、选择、杂交和突变技术创造出非生物和耐生物的作物品种。使用系谱、改良的大宗系谱和另一种培养方法

来生产能够耐受盐度的品种。为了通过传统育种或生物技术方法创造出优良的基因型，遗传学家必须了解作物中生

物和生物耐受性的遗传基础。由于作物科学和遗传技术的快速进步，育种家必须不断更新他们的知识和能力，以保

持最新。
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Abstract: The growth and development of plants depend on nitrogen. Cereal crop development is greatly influenced by 
soil nitrogen content, and tropical soils have low nitrogen contents. Organic waste can trap nitrogen in the soil, making it 
unavailable to plants. On the other hand, low-input farming refers to systems that are maintained with less inputs, leading to a 
stressed system, typically caused by a scarcity of nitrogen and phosphate or a lack of water, which results in output losses. It 
is frequently related to and used as a synonym for organic farming in developed nations. A tolerant plant can no longer fend 
off or control the spread of a disease after it has taken hold. Finding ways to increase food production is therefore urgently 
needed, especially in the world’s poorest areas. In contemporary improvement attempts, genotypic selection based on higher 
yield performance is typically carried out under optimal circumstances for each type of stress. To address these situations, 
breeding curricula that look at potential low-yielding varieties must be created. In these curricula, varieties with better stress 
tolerances such as delayed leaf senescence, improved nutrient economy, local environmental fitness, consistent yield, and 
disease resistance are chosen, increasing the sustainability of low-input systems. As a result, researchers from all around the 
world are putting in a lot of effort to create improved varieties and hybrids. Crop cultivars that are abiotic and biotic-tolerant 
can be created through introduction, selection, hybridization, and mutation techniques. Pedigree, modified bulk pedigree, and 
another culture method were used to produce a cultivar that can withstand salinity. In order to create superior genotypes by 
conventional breeding or biotechnological methods, a geneticist must comprehend the genetic foundation of biotic and a biotic 
tolerance in crop plants. Breeders must continuously update their knowledge and abilities to keep current due to the quick 
advancements in crop science and genetic technologies. 
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1. 引言

氮（N）是作物发育和生长最重要的组成部分之一，

在现代农业中被广泛用于提高产量。粮食生产的全球氮

利用效率（NUE）约为 33%[93]。氮是植物生长发育的重
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要组成部分。玉米的发育在很大程度上受到土壤氮水平

的影响，而热带土壤的氮水平较低 [12]。氮胁迫导致叶片

叶绿素、叶面积减少，衰老速度加快，所有这些都降低

了叶片的光同化物产量。氮对叶片叶绿素的产生至关重

要，叶绿素控制着植物的光合效率。这表明氮是作物产

量的一个因素 [15]。

尽管氮对玉米很重要，但它在土壤中的可用性受到

各种情况的影响，而且它并不总是可供植物吸收。例如，

氮可能被截留在土壤有机质中，使其无法用于植物用途
[15]。事实上，谷物只储存了大约三分之一的施氮 [110]。

由于农业中的活性氮在大气、土壤和水中富集，集约农

业地区，特别是玉米主产区的过量施氮导致了严重的环

境问题 [61]。玉米生产取决于肥料捕获的效率和在缺氮时

适应低氮胁迫的能力 [111]。提高氮利用效率（NUE）和

低氮耐受性已成为作物生产中一个理想的育种目标，以

降低施肥成本和过量氮对环境的不利影响。因此，提高
NUE 和低氮耐受性对农业可持续性和环境效益都至关重

要。在进行高 NUE 和低 N 胁迫耐受性育种时，需要目

标性状具有足够的遗传变异性。

玉米、小麦、水稻和春大麦材料氮利用特征的遗传

变异或异质性已被研究为提高谷物 NUE 的要求 [28]。如
[47] 所述，已经建立了许多用于评估作物 NUE 的指标 [27]。

当必须检查大量材料时，N 生长效率（NAE），即将施

氮转化为粮食产量的效率，要实用得多，因为不需要劳

动密集或耗时的化学分析，也不需要施氮 [27]。目前，高
NUE 育种的目标是保持或提高生产力，同时使用更少的

氮 [47]。耐受性是指植物在表现出易感宿主症状的情况下

仍能有效运作的能力。耐受性植物在建立自身后缺乏抵

抗或减缓病原体传播的能力。根据症状的视觉评估，耐

受性植物将被归类为脆弱植物，就像不耐受性植物一样。

尽管存在疾病症状，但耐受植物的表现与未受感染的植

物相当。有些人将耐受性与田间抗性和其他短语混淆，

这些短语指的是已确定的感染的进展。其他人可能不认

为容忍是一种抵抗 [91]。本综述的目的是研究适合 N 低

持久性的作物育种技术。

2. 文献综述

2.1 高氮和低氮输入对作物 - 植物反应的影响

依赖重型机械、高产品种、合成和天然肥料、常规

农药施用和灌溉的大面积单一种植都是高投入系统的例

子。为了实现一致性，在连续几代中采摘最有效的单株
[39]。在今天的改良项目中，基于更高产量表现的基因型

选择通常是在理想条件下进行的。这种人工选择的方法

产生的作物始终是同质的，遗传变异性有限。由于缺乏

天然遗传多样性，在高投入环境中选择的高性能基因型

在胁迫条件下不太可能维持同样的高产 [84]。低投入农业

可以被描述为投入较少的系统管理，导致系统受到压力，

通常是由于氮和磷缺乏或水资源不足，导致产量损失。

它经常与有机农业联系在一起，并被用作有机农业的同

义词，尤其是在发达国家 [84]。资源匮乏的农业生产者占

世界人口的一半，提供了世界 20% 的粮食供应 [106]。尽

管这些资源匮乏的农民数量众多，但当代的育种工作并

没有让他们受益匪浅。改良品种是在不典型的边缘环境

中创造出来的 [1]。

目前的低投入品种主要是利用当地种质产生的，增

强了（GxE）相互作用、适应性和作物性能 [124]。已经证明，

在低投入或胁迫情况下选择品种是提高产量的最有效方

法 [85]。必须制定育种计划，研究更适合低产条件的潜在

品种，选择在胁迫条件下具有更有利适应能力的品种，

如延迟叶片衰老、改善营养经济性、当地环境适应性、

持续产量和抗病性，从而提高低投入系统的可持续性。

随着人口的增长，需要将当前农业的高投入模式转变为

低投入模式。在低产和不断变化的压力条件下进行育种

比在同质、调节、高产的系统中进行育种更困难，但在

保护全球资源的同时养活世界上不断增长的人口至关重

要 [39]。当表型选择变得不可靠时，使用遗传标记被认为

是培育基因型改良变体的可行选择 [43]。
2.2. 通过提高氮利用效率和选择耐氮低的作物来发

展作物

利用低氮改良地方品种，特别是关键的谷类食品作

物的有机育种被称为低氮育种（玉米、小麦和水稻）。

在进行高 NUE 和低 N 胁迫耐受性育种时，需要目标性

状具有足够的遗传变异性。玉米、小麦、水稻和春大麦

材料氮利用特征的遗传异质性已被探索为提高谷物 NUE
的必要条件 [27]。在不影响生产力和粮食质量的情况下，

减少氮肥过度使用的最环保、最具成本效益的方法是使

用基因干预来开发更多的作物，这将需要更少的氮肥，

而不会造成产量损失 [65]。NUE 是一种复杂的特征，需

要对参与植物许多部分氮吸收、分布和积累增强的基因
/QTL 进行遗传鉴定。已经发现了与基因相关的标记，

并可用于标记辅助选择（MAS），以选择在低氮环境中

表现更好的基因型 [122]。
NUE 是吸收效率（吸收的氮量 / 可获得的氮量）和

利用效率（产量 / 吸收的氮）的乘积，或氮吸收效率，

通过将收获时地上植物的氮总量除以土壤中的有效氮量

来计算。大量作物的氮吸收效率和氮利用效率存在遗传

异质性 [30]。低氮耐受指数（LNTI）被定义为与同一实

验中的最佳条件下相比，低氮胁迫下的谷物产量降低，

并计算为（1-（GLN/GOP）x100%），其中 GLN= 低氮

条件下的谷物产率，GOP= 最佳条件下的粮食产量 [131]。
2.3. 氮利用效率和作物反应及生理过程

根在植物生产力中发挥着一系列作用，包括水分和

养分的摄入，与根际各种微生物发展共生关系，将植物

固定在土壤上，并充当储存器官。从细胞到整个植物水

平，根系与其环境的各种相互作用都是由其组织和结构

决定的。使用随后的标记辅助选择来寻找与根系发育和

氮吸收相关的基因是一种重要的育种策略。一旦确定了



83

Modern Chemical Industry, 现代化工 (3)2023,5
ISSN: 2661-3670(Print) 2661-3689(Online)

根系表型多样性和根系基因序列多样性，就可以使用基

于基因的关联图谱来寻找对根系性状具有因果遗传影响

的数量性状多态性（QTP）。对于 QTP 的发现，不相

关玉米自交系的祖先重组和候选基因座的连锁不平衡被

用于关联作图 [129]。通过关联研究发现的 QTP 可作为诊

断功能标记，有助于种质选择 [4]。其他根系品质与根系
DW 基本相关，这表明基于根系 DW 的直接选择可能足

以改善其他根系性状 [21]。具有长而扩大的根系的玉米品

系对于培育耐旱性和肥料使用效率以及确定影响这些性

状的遗传区域是理想的。根据研究 [78]，少数玉米品系在

植物生长的各个阶段都有根系特征的变异性。

根据玉米研究 [114]，耐旱基因型在苗期具有较低的

地上部干重、强健的根系和较高的根冠比。因为纤维根

系统可以在干旱前更好、更快地发育植物，并加快水分

提取，在幼苗期逐渐适应干旱条件；由于自然界的可塑

性，根系将暴露在更多的土壤体积中，从而促进养分吸

收；因此，因为根系将暴露在更多的土壤体积中，从而

增加养分吸收；因为根系将获得更多的土壤体积，从而

增加养分吸收；因此根系将暴露在更多的土壤体积中 [62]。
2.4. 根系结构系统与 N 应力迹象之间的联系

作物对非生物胁迫的反应在很大程度上取决于根系

结构。根是第一个发现非生物挑战的，因为它们生长在

地下，并且它们调整了胚胎后发育的基因程序，以在压

力下生存。土壤是一个具有内在特征、非生物和生物相

互作用的复杂系统，为植物根系提供水分和养分。随着

时间的推移，当植物营养状况和外部营养供应的变化被

感知并整合到内在根系发育程序中时，RSA 就会被调节。

不同根系成分的数量、延伸、定位和发育方向的变化决

定了根系可塑性的程度 [89]。RSA 的改变通过影响对枝

条的碳分配和 / 或启动涉及激素、蛋白质和 RNA 等的信

号通路，影响地上生物量的生长和发育。当面临非生物

胁迫时，根系间接调节叶片气孔导度，影响叶片姿态和

光合速率 [130]。即使根特征的育种很困难，标记辅助选

择也可能特别有助于聚合与小麦数量性状基因座（QTL）

的主要影响相关的许多表型，如根角、根长、根重和根

冠比 [7]。

在小麦中，直接选择根系结构特征（长度、生物量、

密度和侧根分散度）与增加水分和养分吸收有关。较低

的冠层温度可以被解释为根系吸收能力增强的迹象，但

较高的气孔传导率将提供类似的信号 [96]。[118] 发现，核

心断裂方法可以直接识别深根性状的变异，以加快澳大

利亚多种基因型（品种、近等基因系和重组自交系）的

选择。从野外采集的冠根被挖掘出来，并进行目测评分。

玉米结果显示，总植物深度和根系总长度高度相关 [112]。

由于根系较深的作物能够更好地获得储存的水分和氮等

营养物质，氮是一种可溶性营养物质，往往会渗入土壤

的深层，因此根系深度是最常研究的特征之一 [117]。由

于硝酸盐很容易从土壤剖面中浸出，为了提高氮的捕获，

需要优化的主要根系质量是生根深度和生根密度，特别

是花后氮的吸收 [41]。根系结构的进一步进展可能集中在

小麦深层的根系增殖上，根系更深的相对分布可能是增

加氮捕获的理想类型的一部分 [25]。侧根增加了根系的总

生物量、总根长和根表面积。更多的营养和水分摄入与

侧根密度的增加有关 [107]。

根据最近的研究，在氮缺乏的土壤中，侧根长且少

的玉米品系比侧根短的玉米品线产量高 30%。具有较

少侧根的根系降低了与维持复杂根系结构相关的代谢成

本，允许将更多资源分配给更深的根系以获得 N[126]。许

多作物，如玉米，有各种各样的根，包括簇根、支架根

和冠根，每种根在生长的节点上都有自己的母根。根据

环境条件，具有这些根系的植物可以产生陡峭的主根和

浅的不定根，以便更有效地探索其周围环境。水力模式

是一种发生在各种植物根部的现象，其中侧根从与潮湿

土壤接触的根部生长 [119]。

根毛是增加氮捕获的另一个潜在途径，在玉米中发

现了两个根毛伸长基因，RTH1 和 RTH3[57]。根的结构

和功能可能是多基因的，这使得选择更具挑战性（霍尔

和理查兹，2013）。单细胞突起从根表皮细胞发育形成

根毛。由于根毛在整个根表面积中占很大比例，因此它

们几乎占植物吸水量的一半也就不足为奇了。当将野生

型拟南芥植物与无根毛突变体进行比较时，确定了根毛

与水分吸收的相关性。根无毛突变体更容易受到干旱、

盐和热胁迫的影响，因为它们吸收水分的能力减弱 [109]。

植物根系的大小是影响土壤资源吸收的一个重要因素，

应将其与地上植物部分的大小进行比较。对于各种物种，

已经描述了深层和强壮的根系对增加产量的重要性 [115]。
2.5. 使用最佳育种技术选择耐氮作物

在为任何作物选择任何繁殖方法时，应考虑物种的

繁殖类型，无论是自花授粉、异花授粉还是无性繁殖。

品种类型与性状的遗传调控有关。由于单个植物对类似

的非生物胁迫条件的反应如此不同，很难一次培育出一

个具有多个健壮特征的物种，但这正是植物育种家的目

标。抗旱性的培育方式与产量和其他收入水平相同。对

于自花授粉作物，可以使用系谱和批量方法，而对于异

花授粉作物可以使用重复选择。然而，如果目标是将一

些抗旱特性转移到高产基因型上，则可以使用反向杂交。

另一方面，双亲交配（半同胞和全同胞）保留了广泛的

遗传基础，同时也允许所需抗旱基因型的进化 [125]。耐

旱作物品种可以通过多种方法创造，包括引进、选择、

杂交和突变。使用系谱、改良的大宗系谱和另一种培养

技术来培育耐盐品种。由于植物中非生物胁迫发生的复

杂特征，很难对植物进行有效胁迫耐受性的遗传修饰
[116]。[26] 所有人都讨论了抗旱性的育种方法。非生物胁

迫育种是抵消产量损失的重要途径。来自世界各地的科

学家正在努力开发在易受压力的条件下具有更好杂种优

势的品种和杂交种。最有希望、资源密集度较低、经济
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上可行、社会上可接受的解决方案是开发具有内在耐盐、

耐旱和耐热性的作物品种。
2.6. 低氮育种策略

许多小农户由于无机氮的高成本而买不起，或者由

于其稀缺性而无法获得，或者认为氮使用的回报不足以

证明其成本合理。此外，对于这些农民来说，生产有机

氮源（粪肥）效率低下。选育具有高产潜力和高氮效率

的玉米基因型是小农户节省化肥费用的绝佳途径 [82]。根

据研究结果 [97]，玉米基因型的表现随着土壤肥力水平和

植物的氮消耗效率而变化。热带地区旨在提高产量的商

业玉米品种是在理想的氮肥力条件下选择的，这可能不

适合资源有限、无法购买无机肥料的农民的需求。因此，

需要对氮胁迫具有抗性的玉米品种。建立对氮胁迫耐受

能力的最大障碍是成功选择。对于育种家来说，获得正

确的种质资源是至关重要的。接下来是在目标区域和选

择强度的相关条件下适当估计对 N 的容忍度的能力。为

了实现这一点，需要更好地了解作物在低氮环境中的行

为，施加适当水平胁迫的能力，一组与氮胁迫下产量相

关的次要性状，使用适当的实验设计，以及适当的种质

选择和育种策略 [15]。

与提高耐旱性相比，提高耐低氮基因型需要更少的

育种胁迫，因为氮胁迫比干旱胁迫更均匀地影响植物生

长 [15]。因此，在单一水平的严重氮缺乏下评估基因型足

以评估不同水平的土壤氮缺乏对低氮胁迫的耐受性。根

据 [9]，具有耐旱性的基因型对低土壤氮胁迫也表现出显

著的耐受性。根据 [14]，使用重复选择来提高耐旱性会导

致低氮耐受性的相关提高。减少氮胁迫对玉米生产力影

响的一种策略是选择更有效地利用可用氮的品种，因为

它们的吸收能力和粮食产量都有所提高 [67]。

与其他有益的分子和生理特征相比，遗传控制是最

有力的。通过增加根毛和不定根的产生来改善根系结构，

如长度、厚度和密度，是提高作物获取和吸收土壤养分

能力的有效途径 [33]。将育种和选择方法转向低氮条件，

更好地利用当地的自然遗传变异性，即最适合遗传并能

够在暴露于压力条件下做出适当反应的品种，可以改善

对宝贵、有限资源的管理，以及可能减少为世界各地的

人们生产足够优质食物所需的能源 [29]。
2.7.N- 低胁迫下的反应育种方法

育种家在育种改良基因型时，主要关注提高粮食产

量的选择，但在胁迫条件下选择粮食产量可能会引入一

些偏差，因为决定选择下遗传进展的遗传力会随着胁迫

模式和严重程度的变化而变化 [15]。同样，[22] 发现，单

独使用粮食产量作为衡量耐逆性基因型改善的指标是低

效的，但使用与粮食高度相关且具有高遗传力的次要性

状将有助于提高选择效率。

次要性状是有利的，因为它们提高了识别具有抵抗

干旱和 / 或低氮胁迫的遗传潜力的基因型的能力。这之

所以成为可能，是因为即使在粮食产量无法忍受的胁迫

条件下，一些次要性状的遗传力仍然很高 [13]。[15] 确定

了一些次要性状，除了粮食产量外，这些性状还可以指

导干旱和低氮耐受性的选择。其中一些性状，如开花吐

丝间隔、叶片衰老和单株穗数，是干旱和低氮胁迫共同

的。一般来说，次要性状可以用来创建一个选择指数，

以改善玉米在干旱和 / 或低氮胁迫下的基因型。
2.8 使用基因作用方法选择氮低耐受品种

简单地说，它指的是基因（遗传单位）如何决定一

个角色的表型表达。基因作用可以是加性的，也可以是

非加性的。育种者更喜欢加性基因作用而不是非加性基

因动作，因为它负责从父母到后代的性格转移。许多遗

传学研究已经报道了在对干旱和低氮胁迫的耐受性方面

控制产量的基因作用，但这些报道并不一致。举几个例

子，[19] 发现非加性基因作用在低氮条件下主导杂交玉米

产量，而加性基因效应在高氮条件下占主导地位。相反，
[18] 发现加性基因在低氮环境下占主导，非加性遗传作用

在高氮环境下居主导地位。[51] 在他们的研究中发现，

在干旱条件下，非加性基因作用对杂交玉米的产量占主

导地位，但 [44] 发现加性基因的作用对干旱条件下的产

量占优势。一般和特定配合力的变化用于推断基因作

用 [103]。假设存在上位性，GCA 均方表示加性方差，而
SCA 均方表示非加性方差。该方差包括显性以及所有形

式的上位性相互作用成分。

杂种中的杂种优势可能是由上位性和基因的显性效

应引起的。因此，宽交未能表现出杂种优势，这可能在

很大程度上归因于低氮耐受基因育种中基因作用的上位

性相互作用 [48]。[48] 将上位性定义为一种情况，即一个

基因掩盖了另一个基因对表达的影响。选择在次优氮条

件下表现良好的品种是提高玉米生产力的一种策略。这

可以通过提高有效氮的利用率来实现，既可以通过具有

高的氮吸收能力，也可以通过在粮食生产中更好地利用

吸收的氮来实现 [67]。已经确定了对施氮反应较低的品种，

它们有时在低氮水平下优于氮反应杂交种或品种 [113]。

在干旱条件下开发高产稳定的玉米基因型至关重

要，因为获得适应干旱的基因型可能是许多小规模农

民的唯一选择。因此，在国际热带农业研究所，提高

对干旱胁迫的耐受性和次优氮条件是重要的育种目标

（IITA）。在几内亚大草原，正在独立进行研究，以确

定或开发耐干旱或低土壤氮的玉米基因型。尽管 [10] 发

现耐干旱基因型在缺氮条件下表现良好，目前还没有关

于西非大草原上形成的对其中一种胁迫耐受的基因型是

否也对其他胁迫耐受的信息。这些信息将有助于制定西

非和中非大草原耐应激品种的未来战略。
2.9. 组合能力评估的重要性使用该方法选择耐氮低

的作物

为了加快和提高低氮环境的选择效率，更好地了解

低氮条件下玉米发育和生产的遗传基础至关重要 [13]。自

交系在杂交玉米育种中的价值取决于它们的组合能力。
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[105] 确立了一般配合力和专门配合力的原则。[54] 将一般

配合力（GCA）定义为一条线在其所有杂交中的平均表

现，作为与所有杂交平均值的偏差。当与同一系列杂交

组合中的其他自交系相比时，它是一个自交系对一系列

混合组合中的杂交性能的平均贡献，而比配合力（SCA）

是指当与其他各种自交系的贡献相比时，自交系对与特

定其他自交系的杂交性能所作的贡献。SCA 也被定义为

两个自交系相互补充并创造更好的杂交性能的能力。
GCA 的影响可以用来评估性状基因的作用。从统计

学角度来看，GCA 效应在很大程度上表明了基因的加性

作用。特定的配合力与不可预测和短暂的非加性遗传效

应有关，这使得统计模型难以预测 [37]。给定性状在亲本

中的强 GCA 效应意味着该性状在该亲本中存在加性基

因效应。当具有强 GCA 效应的亲本杂交时，预计相当

大比例的后代将对所述性状具有高价值，有助于该性状

的选择 [38]。在低氮环境下，GCA 的作用可以用来选择

优良的基因型。在氮耐受性差的情况下，高 GCA 效应

可能表明所需性状的存在。

当涉及到确定杂交计划的最佳亲本或亲本组合时，

结合能力分析至关重要 [108]。为了测量亲本的育种价值

和转移性状的遗传学，可以使用各种生物识别技术。
GCA 和 SCA 效应及其在育种中的后果，使用双列杂交

分析进行估计 [11，50]。[50] 提出了一种在双列交配系统中

估计品系和杂交种的一般和特定配合力的方法。另一种

经常使用的方法是线路 x 测试仪分析 [64]。进行了几项实

验，以评估在最佳氮和受控低氮胁迫以及最佳水分和受

控干旱胁迫下性状的基因型表现和基因作用 [20]。然而，

这项研究的大部分内容一次只关注一种类型的压力。在

农民的管理环境下，SSA 的多种压力源，特别是干旱和

土壤氮含量低，同时发生或在同一生长季节的不同时期

发生。

长期以来，SSA 的育种家们一直认识到将小麦品种

的抗旱性和低氮耐受性结合起来的必要性。[75] 在最佳水

分和氮、水分胁迫和低氮环境下，对玉米自交系的双列

杂交进行了研究，以寻找具有高 GCA 的自交系。科学

家们表示，在不同的管理环境下，不同的基因作用也被

记录在粮食产量控制中。[82] 用不同剂量的耐旱亲本测试

了耐旱杂交种，发现大多数含有至少一个耐旱亲本的杂

交种在低氮胁迫下产量更高。[19] 研究发现，在干旱条件

下，加性基因效应对粮食产量很重要，在低氮条件下，

非加性基因作用很重要，而在最佳水分和氮素条件下，

添加性和非添加性基因效应都很重要。[31] 发现了干旱期

间对粮食产量的加性基因作用，而加性和非加性基因在

理想条件下都是活跃的。

尽管之前的研究使用了通过系谱育种过程创建的品

系，但本研究的目的是寻找在干旱和低氮条件下表现良

好，同时在最佳条件下也能高产的新品系和杂交种。非

洲耐旱玉米（DTMA）、非洲节水玉米（WEMA）和非

洲土壤改良玉米（IMAS）倡议利用了 SSA 生产的新品

系和试验，利用了传统谱系育种、双单倍体技术和分子

育种 [20]。
2.10. 杂种优势分析方法已被提出作为开发耐氮作物

的工具

杂种优势是指后代的表现（大小和生长速度）比亲

本基因型有所提高。可以观察到作物产量增加、开花期

缩短和其他杂种优势特征 [34]。根据 [100]，杂交可以提高

大小、活力、生产力和发育速度，以及对病虫害的抵抗

力和对气候压力的耐受力。根据杂种性能标准，杂种优

势可分为中亲杂种优势和优亲杂种优势两类。[37] 声称，

与亲本系的中期表现相比，亲本中期杂种优势解释了杂

交种的表现。

更好的亲本杂种优势，也称为异带杂种优势，描述

了一个杂交种与更好的亲本相比的表现。为了满足日益

增长的需求，由于杂种优势，世界各地的杂交玉米产量

都有所增加。在四个地点，[8] 在干旱胁迫、低氮和理想

环境下测试了几种超早期自交和单交基因型。随着干旱

强度和耐氮性的增加，单交种与亲本自交系之间的产量

差异增加，表现出杂种优势。根据 [2]，自交系的产量低

于杂交系，因为杂交基因型在产量方面具有更高水平的

杂种优势。杂交种的产量最高可达其母系近交系的三倍，

尽管从农民的角度来看，优越的杂交基因型不一定具有

高杂种优势的基因分型 [34]。

3. 育种方法

3.1. 为了找到耐氮性低的作物，研究人员使用了遗

传力分析

戈麦斯和卡拉马尼 [46] 发现，单株生物产量、株高

和单株穗数具有显著的遗传力和遗传进展，这表明在水

稻抗旱和耐氮性选择时应考虑这些性状。对于水稻 9 x 9
双列的低 Na+/K+ 比例，[49] 观察到了具有低狭义遗传力

估计的显著环境影响。[52] 在盐碱地和盐碱地中，Na+/K+

比值和粮食产量的狭义遗传力都很高。
IRRI 最近的研究表明，干旱条件下的粮食产量具有

中等至高的遗传力 [66]。[127] 报道了小麦叶绿素 a 和 b 的

高广义遗传力。Ca2+、K+、Na+、K+/Na+、Ca2+/Na+ 和胁

迫耐受指数均具有较高的狭义遗传力值，表明加性效应

在其对甘蓝型油菜的遗传调控中具有相关性 [96]。如果狭

义遗传力较低，则初代群体规模应较大；如果可能的话，

应在数年内扩大复制和定位，以筛选合适的基因型；并

且应该在后代中进行选择。
3.2. 使用常规育种方法估算耐氮作物

多种因素影响选择合适的育种方案，以培育对特定

非生物胁迫具有耐受性的品种，包括筛选程序、耐受性

的来源和机制、基因作用和遗传，以及它们与农艺性状

的联系。胁迫的时间、持续时间和强度是抗旱育种成功

的三个关键方面。利用传统的育种程序，已经建立了花

生、普通豆、红花、鹰嘴豆、小麦、高羊茅、大豆、麦草、
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大麦和玉米等作物的耐旱品系。识别与干旱 N 低耐受性

良好相关的性状是该技术的一个问题。很久以前，循环

选择被报道为培育耐盐异花授粉物种的一种策略 [31]。为

了帮助自花授粉物种进行杂交，同样的技术也需要引入

雄性不育系 [92]。这些方法依赖于整体性状的遗传力，这

已在野草 [6]、高粱 [73]、玉米 [74] 和番茄 [74] 中得到证明。
3.3. 鉴定最佳耐氮低耐性品种的方法（选择和引进）

通过收集和评估可获得的种质来分析遗传变异是任

何性状育种的第一步。如果一个地方或物种缺乏所需的

变异性，可以引入外来种质。在所有的繁殖策略中，这

种传统的方法仍然非常有用。通过选择和引进的方法，

世界各地已经培育出了一些耐盐品种。改善雨水灌溉低

地生态系统品种多样性的第一步是通过纯品系选择来净

化地方品种 [77]。在当地地方种族中选择优良谱系是这种

育种努力的开始。这些品种可能是高大、对光周期敏感

的品种，具有不同程度的耐淹性 [76]。
3.4.MAS 补充拨号选择性交配系统

由此产生的后代的小遗传背景是自花授粉作物育种

的主要瓶颈，因为育种者只能对单交、三交和四交的两

个个体进行亲本控制，而双交最多只能对四个个体进行。
IRRI 正在使用二烯丙基选择性交配系统（DSMS），这

是詹森的 DSMS 的修改版本，以加强父母的控制，拓宽

遗传基础，并打破连锁块。这种重新设计的 DSMS 将

在未来用于生产许多具有更大适应性的非生物胁迫耐受

基因型。这是一种反复选择方法，只有理想的等位基因

（选定的基因型）才能进行选择性的间交配。该系统基

于 “ 所需基因型的反复选择 ” 和 “ 所选基因型之间的强

烈杂交 ”，目的是增加获得预期重组基因型的可能性。

这种长期育种策略的主要目标是开发具有多种非生物胁

迫耐受性的遗传材料，打破水稻等自花授粉作物中常见

的非常紧密的连锁块，并最大限度地提高只有所需基因

频率被转发给后代的机会，从不同的地理位位中挖掘
IRRI 可用的种质供体，并能够在组合育种中大规模验证

和使用标记辅助选择（MAS）。易淹没的沿海盐渍土、

内陆受盐影响的土壤、耐氮性低和干旱、铁中毒土壤和

缺锌土壤是产生材料的目标区域 [101]。对于盐度（SALTOL
基因座）和淹没（SUB 1 基因座）耐受性，该方法使用

标记辅助选择（MAS），而表型选择用于其他变量 [102]。
3.5. 后交叉的方法

回交是一种重复杂交，将所需性状的基因添加到所

需品种中。回交育种方法非常适合将耐旱特性转移到高

产品种上 [35]。然而，由于缺乏对高产基因型耐旱性的生

理和遗传基础的了解，很难在高产基因型中转移耐旱性。

利用循环选择程序 [90]，提出了一种全面的耐氮、抗旱和

高产潜力育种方法。所需回交的数量由供体与复发亲本

相比的相对表现决定。根据 [32]，如果一个亲本比另一

个亲本含有更多具有有利等位基因的基因座，如果亲本

是多样的，或者如果显性水平很高，则回交可能是有利

的。在澳大利亚 [40]，成功地将一个耐铝的关键基因从卡

拉齐尼奥小麦品种转移到了 Egret 小麦品种。[23] 还提出，

在理想条件下，将相关抗旱性状选择性地纳入具有优异

产量的品种中，使其更适应恶劣环境。国际水稻研究所

（IRRI）目前正在使用这种育种方法来提高水稻的抗旱

性 [69]。在一个大型回交育种计划中，使用了三个轮回亲

本和 203 个对水稻多种非生物胁迫具有耐受性的供体系，

产生了大量非生物胁迫耐受性增强的渗入系 [3]。
3.6. 标记辅助选择分子方法

氮通过改善其他与产量相关的特性，如穗数、千粒

重和小穗肥力，提高水稻产量 [36]。此外，氮缺乏会导

致植物生长放缓，导致产量下降 [128]。对低氮胁迫的耐

受性是水稻长期生产的关键品质。根对于各种任务至关

重要，包括吸水和营养效率、生理功能、锚定和机械支

撑，它们是植物与土壤环境中许多生物和非生物挑战之

间的主要联系 [104]。根系对氮缺乏的反应似乎高度依赖

于当前的环境、植物物种和谷类作物的个体差异 [56]。在

水稻育种计划中，根的特征，如长度、总数、根冠干重

和总干重都是显著的 [63]。定量基因诱导的表型变异可能

因不同的等位基因组合而异，可能导致重要特征的持续

变异。这些多基因性状是通过数量性状基因座（QTL）

定位进行研究的。QTL 分析的优点是让研究人员能够同

时观察大量的遗传成分和基因座之间的相互作用。这与

生长相关成分尤其相关，这些成分主要受大量基因的影

响 [94]。QTL 只能在一种条件下表达，但当条件改变时，

它们会产生影响。自然变异有可能鉴定出营养吸收和利

用效率提高的遗传物质，利用自然变异进行的 QTL 分

析已经揭示了与营养缺乏有关的基因 [95]。在另一项研究

中，从 “Shenzhen 97”/“Minguk 63” 的重组自交系（RIL）

群体中定位了一些耐 LN 的 QTL，并发现了一些与负责
N 组装和分配的基因座平行的 QTL 的位置，如 NADH-
GOGAT、GS 和 GDH2[70]。

根的形态和生理特征受 QTL 控制。初生根、不定

根和侧根的根长、重量、总数、厚度和密度都是根结构

系统的一部分 [86]。另一方面，根系结构系统的研究很难

在土壤条件下进行。为了克服这些限制，已经进行了许

多研究，通过使用各种映射种群在水培环境中种植水稻

幼苗来研究根系结构 [88]。水培实验中发现的根长 QTL
有助于提高田间粮食产量 [87]。在正常和应力场条件下，

使用类似的技术来识别负责更好根系结构的 QTL[98]。目

前的研究旨在表征不同氮水平下水稻幼苗根系结构和发

育的遗传基础，将有助于对具有优良根系结构和发展系

统的水稻品系进行分类，以及使用分子辅助标记培育具

有低氮耐受性的水稻种质。

由于 NUE 成分的筛选既复杂又耗时，因此提高
NUE 是通过传统的植物育种程序提高粮食产量。根系与
AMF 的联系，以及根系结构及其与氮供应的相互作用
[72]，对于 NUE 的增强至关重要。然而，在田间对小麦
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根系进行表型分析是一项艰巨的任务 [79]。
3.7. 转基因谷物作物中的 NUE 植物

参与转基因过程的 25 个基因包括氨基酸生物合成、

易位、氮再活化和衰老、信号传导和氮调节蛋白以及 C/
N 储存蛋白。主要氮代谢的基因包括在该转基因中（NR、
GS 和 GOGAT 酶 的 基 因， 即 Fad-GOGAT 和 NADH-
GOGAT）。在改善 NUE 方面，这些转基因产生了相互

矛盾的结果 [81]。另一方面，OsNADHGOGAT 在水稻中

在其自身启动子的指导下过度表达，导致小穗重量显著

增加（高达 80%），而株高或小穗数量没有变化 [123]。

根据这项研究，NADH-GOGAT 的过度表达可以作为水

稻和其他谷物作物氮利用和籽粒灌浆的关键步骤。因此，

次生氮同化基因似乎是提高包括小麦在内的谷物 NUE
的有前途的选择。

还利用转基因产生了许多其他酶的转基因，包括（1）

参与 NH4+ 同化的 GDH[71]（2）参与氨基酸再活化和易

位的 AS[80]、（3）AS-pat 和（4）Aliant[24]。用组成型启

动子过表达 ASN1 的拟南芥植物在种子蛋白和对氮的耐

受性方面显示出幼苗中 NUE 的增加短缺 [68]。

由组织特异性 OsAnt1 启动子驱动的大麦阿利安特

互补 DNA（cDNA）的引入产生了转基因水稻 [99]。生物

量和粮食产量的增加，以及这些植物中关键代谢产物和

硝酸盐水平的显著变化，都证实了 NUE 的增加。然而，

无论是在低氮还是高氮环境下，利用组成型或组织特异

性启动子在甘蓝型油菜中过度表达 AspAT 对 NUE 都没

有任何优势 [120]。

然而，在田间和 / 或实验室研究中，AlaAT 过表达

的转基因甘蓝型油菜和水稻植物在低氮条件下表现出

生物量和种子产量的增加 [99]。根据 [17]，在组织特异性

启动子的指导下过度表达 AlaAT 的转基因水稻提高了
NUE。

由于植物对氮的吸收、运输和消化固有的复杂性，

针对 NUE 和相关性状的特定途径进行转基因的转基因

作物的成功率有限。转基因沉默也限制了转基因的潜在

效用。根据最近的发现，精确修饰内源性 RNA 调控网

络有可能提高作物的 NUE。现在人们普遍认为，一种或

多种 miRNA 或其 TM 可用于控制各种特征 [53]。
3.8 低氮胁迫下不同作物的育种重要性

已经发现小麦在 NUpE 和 NUtE 方面都具有遗传多

样性：在 20 个优质冬小麦品种中也发现了氮相关植物

指标（籽粒产量、籽粒氮百分比、总氮吸收和花后氮吸

收）的遗传变异 [16]。施氮速率，其次是生长阶段，最

后是基因型，是影响植物和作物性能的最重要因素。此

外，N 从所有品种的所有营养器官中被再活化，效率在
80%-85% 之间；在另一项涉及 16 个不同小麦品种的研

究中，在高氮条件和轻度氮胁迫下，论文前氮积累而不

是论文后氮再活化影响了籽粒产量和籽粒氮含量的遗传

变异 [42]。

最近一项涉及 250 个欧洲优质小麦品种的研究发现，

基因型与 N 水平的相互作用、NUtE 的遗传力、N 收获

指数（NHI）和 NUE 都是高度可遗传的 [55]。土壤中的

氮含量对于揭示小麦吸收和利用效率的遗传表达至关重

要。在低氮水平下，NUE 的吸收和总体上升表现更强 [59]。
NHI 评估的利用效率在土壤中的高氮水平下、在高氮供

应下进行的育种计划中表现得更好，在低氮条件下获得

更好作物性能的独特遗传变异可以用来产生即使在低氮

供应条件下也具有优异作物性能的基因型 [83]。

水稻是世界上约一半人口的主要粮食作物，到 2050
年，水稻产量必须增长 70%，以满足世界不断增长的人

口需求 [45]。使用氮肥可以显著提高水稻产量 [5]。培育改

良 NUE 水稻品种可能是减少水稻种植中氮肥使用的一

种方法 [58]。在低氮输入条件下，[60] 评估了两个氮高效

品种和两个氮低效品种的粮食产量，报告称低氮率下的

高粮食产量与更深的根系、增强的根系氧化活性、更高

的粮食产量和更高的光合 NUE 有关。

根据 [121]，我国不同品种在抽穗期总氮吸收（TNHD）、

灌浆期总氮摄取（TNGF）、成熟期总氮摄入（TNPM）、

粮食生产氮利用效率（NUEg）、粮食产量氮利用率

（NUEb）和 NHI 方面存在显著差异。根据 [121] 的研究结果，
NUEg 与 NUEb 和 NHI 显著正相关，而与籽粒、叶片和

茎中的 N 浓度呈负相关。NUEg 与叶片和茎中氮浓度之

间的二次关联表明，当 NUEg 增加时，NUEg 的改善依

赖于较低的叶片氮浓度。籽粒灌浆期的 NUEg、生物量、

每穗小穗数和日产量均呈强正相关。NUEb 或 NHI 受大

多数生长特征的影响。TNPM 和 NUEg 的遗传育种都取

得了相当大的进步。
[121]TNPM 和 NUEg 的研究与以下植物性状有关：主

要植物参数可用于计算 TNPM：总生长持续时间、抽穗

时株高、抽穗时叶面积指数、抽穗前作物生长速率、抽

穗时生物量和籽粒灌浆百分比均与 TNPM 显著正相关，

但灌浆期的生物量积累与抽穗期的穗氮浓度呈负相关。

在低氮率下，TNPM 的改善需要在抽穗前通过基因刺激

植物发育。氮对碳水化合物分配、硝酸盐还原效率以及

衰老组织和储存功能中氮的再活化的影响都会影响氮的

利用效率 [41]。在低 NUEg 水平下，NUEg 的变化是由

成熟时叶氮浓度的变化引起的，而 NUEg 额外增加是由

茎氮浓度的降低引起的。NUEg 与小麦整个灌浆期的生

物量积累、每穗小穗数和每日粮食产量显著正相关，表

明延迟叶片衰老是在低氮供应下提高 NUEg 的关键特征
[41]。与抽穗前作物快速发育相关的植物特征可以用来提

高 TNPM，但 NUEg 的增加需要生物量的积累和大穗 [121]。
4. 总结与结论

大部分作物损失是由非生物胁迫引起的，占所有收

获损失的一半以上。根据几项研究发现，盐和干旱胁迫

对植物的生长、发育、生理和生产有不利影响。在上个

世纪，传统的植物育种不仅在提高作物质量和产量方面
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发挥了重要作用，而且在增强非生物胁迫抗性方面也发

挥了重要的作用，如低氮、耐旱和耐盐性。然而，建立

耐非生物胁迫的品种 / 杂交种需要更长的时间。正在开

发对低氮、干旱、盐碱、高温和营养缺乏具有更好抵抗

力的作物品种 / 系 / 杂交种，用更少的水来满足全球粮

食需求的一个关键选择是使用传统和分子育种技术以及

基因工程。传统育种知识与标记辅助选择相结合，使利

用基因型数据在易干旱环境中提高和维持生产力，从而

更容易、更有效地诱导作物的耐旱性。未来的植物育种

家需要在植物育种、遗传学、基因组学、统计学、实验

设计、遗传多样性和种质管理方面的知识、能力和经验

才能取得成功。

他们必须是优秀的沟通者，并且能够在多学科团队

中很好地工作。要想利用传统育种或生物技术方法产生

改良的基因型，就需要了解作物耐旱和耐盐的遗传基础。

由于作物科学和遗传技术的快速发展，育种家必须不断

更新他们的知识和技能，以保持最新水平。尽管科学家

们正在努力提高各种具有商业意义的作物的平均产量，

但由于非生物和生物压力的加剧，进展甚微。因此，迫

切需要制定提高粮食产量的方法，特别是在世界上面临

挑战的地区。目前的目标是创建 MAS 程序，以加快育

种过程，提高选择效率，并使国家农业研究和推广系统

（NARES）的合作伙伴能够负担得起。
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