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摘 要：油菜是我国重要的油料作物，其种植范围广、面积大、经济价值高。而油菜生长发育需要大量

氮素，建立一套高效、准确的油菜氮效率评价标准，对于筛选、发掘氮高效基因型油菜具有重要意义。

阐述了氮对油菜生长的影响、氮效率概念及其提高的有效途径，并比较分析了几种目前常用的油菜氮

效率评价方法，为进一步指导油菜高产高效生产、培育氮高效新种质提供理论基础。
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Abstract：Rapeseed is an essential oil crop in China，which has a wide planting range，a
large area，and high economic value. The growth and development of rapeseed require a
large amount of nitrogen. Hence establishing a set of efficient and accurate evaluation criteria
for nitrogen efficiency of rapeseed is of great significance for screening and exploring nitrogen
efficient genotypes of rapeseed. This paper described the effects of nitrogen on the growth of
rapeseed， the concept of nitrogen efficiency and the effective ways to improve it，and
compared and analyzed several commonly used evaluation methods of nitrogen efficiency in
rapeseed，which provided a theoretical basis for further guidance of rapeseed high-efficiency
production of high yield and cultivation of new nitrogen efficient germplasm.
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油菜作为中国的主要油料作物之一，根据相关数据统计，近几年来种植总面积保持在 7. 4 ×
106 hm２左右，我国将近 60%的国产食用植物油由此条途径生产［1］。由于我国耕地面积有限，加

之城市化增速占用了大量农用土地，使得本就有限的耕地面积进一步减小。因此，在一定的耕作

范围之内，提高油菜的单位产量至关重要。氮元素（N）是影响油菜产量的最重要营养元素之

一［2］，因而定量施氮对于油菜生长有着重要作用。

然而，施氮对环境的负面影响，如硝酸盐的淋溶［3］和径流对水体的污染［4］、温室气体的排

放［5］以及可能引起的生物多样性的减少［6］，使得我们必须采取合理措施施用氮肥，以减轻或者消

除可能造成的对资源的浪费和对环境的污染。为了解决不断减少的耕地面积与可持续发展之间

的矛盾，提高油菜产品质量，减少生态系统中可供利用的氮素损失，必须大力提高油菜的氮效率

（nitrogen use efficiency ，NUE）［7］。

1 氮效率内涵及提高氮效率的有效途径

1.1 氮效率内涵

目前学术界仍没有一个统一的定义和标准来对氮效率进行规范。Moll等［7］提出的氮效率是

科研人员较为接受和肯定的一种评价标准。氮效率为单位重量的有效氮所产生的籽粒产量［8］，

由氮吸收效率（nitrogen uptake efficiency，NupE）和氮生理利用效率（nitrogen utilization efficiency，
NutE）这两个指标构成，其中氮吸收效率 = 氮素积累量/氮素供应量，氮生理利用率 = 收获物中

氮素含量（或积累量）/作物体内氮素含量（或积累量）。NUE = NupE × NutE，即氮效率为氮吸收

效率与氮生理利用效率的乘积。有时，在植物苗期，也使用氮转运效率（nitrogen transfer efficiency，
NTE）作为氮效率的评价指标。氮转运效率 = 地上部氮累积量/总植株氮累积量［9］。

在低氮胁迫的条件下，具有较强氮吸收效率的作物能够更好地从介质中吸收氮素供给自身

的生长发育。Creelman等［10］利用这一规律得到了一种重组 DNA载体，该载体可以重组到植物

种子中，得到氮吸收速率高的转基因植物。而氮生理利用率与农作物产量直接相关，因此它取决

于氮的亚组分同化、再分配，而最终被有效地同化和利用的氮素将参与籽粒淀粉的生物合成当中

去。 Jat等［11］研究了两种氮水平下 22种基因型印度芥菜 NutE的变化情况，结果表明氮素吸收与

种子产量之间存在显著正相关关系，而两种氮水平下种子产量与 NutE也呈正相关关系。

1.2 提高氮效率的有效途径

由于氮是决定作物产量的关键因素，在世界各地的农业生产实际当中，都采取了大量施用氮

肥的方式来保证作物的产量，这一举动导致了生产中作物的 NUE普遍较低。1999年世界谷物生

产中，NUE仅有 33%［12］，意味着施用的氮肥中有大约 66. 7% 的氮素以淋溶和气体等形式损失，

这不仅造成了资源的浪费，更由于氮素损失形式的不确定，造成了土壤、水体、大气等的污染。科

研工作者就 NUE水平较低的现状从农艺学、环境学及遗传育种学等方面去寻找解决问题的方

法，取得了许多研究成果［13-15］。

随着人们对环境以及氮肥的过度施用问题的日益关注，如何利用现有手段去提高 NUE成为

世界范围内生态学研究或生态系统研究的一个热门话题。目前提高氮效率的有效途径有多种

（表 1），但提高作物 NUE的最大挑战是如何综合考量遗传育种、农艺及环境等方面因素，在保证

产量的基础上运用跨学科的理论技术去减少氮素流失。
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1.2.1 农艺学 传统农艺学的主要做法是通过减少氮肥的施用量去提高作物的 NUE［16］。但是，

以这种做法去提高氮肥的经济效应有一个前提，那就是必须要保证作物产量控制在一定的范围

之内，不能因为减少了氮肥的施用量而造成作物的大量减产。基于这样一个现实，我们必须要在

有限的世界耕地面积范围内，着力加强农作物生产，以应对可能因此造成的供求不平衡的挑战。

适宜的施氮时机可以提高 NUE的同步性和氮素吸收、利用的效果［17-18］。这种方法需要在狭长

的田间地带施用较多的氮肥，并利用传感器识别，基于一定的算法来直观地识别作物季节性的需

氮量。这有利于应对因田间相对区域不同导致的局部作物 NUE较低的问题，并在不同季节在保

证植物 NUE处于一定水平的情况下避免施用大量氮肥造成浪费。

而农艺学的进步，特别是精准农业方面的研究对提高作物 NUE做出了贡献［19-20］。农艺学的

进步使得世界作物产量提高成为了必然。在发达的农业管理系统当中，已经开发出对农田中的

特定区域进行精细化管理的技术手段。通过智能化控制肥料、除草剂、农药等的施用，农业的环

境效应和经济效应得以相互协调，一定程度上做到了“既要金山银山，又要绿水青山”的效果。

1.2.2 环境学 同样值得一提的是，加强土壤肥力管理以提高 NUE的方式在世界各地的作物生

产中十分普遍。但因各国生产制度的不同使得其土壤肥料投入量有所差异。与发达国家相比，

我国的作物产量仍处于较低的水平。发达国家的农业系统由于高度的机械化及其对化学品施用

的严格把控，使得其具有很高的作物生产能力［27］。但是，在许多情况下，为了追求产量、降低成

本，也常常通过加大肥料施用量的方式进行生产，尤其是加大氮肥的施用［28］，从而造成了氮的损

失。当然，也存在撒哈拉以南非洲的极端情况，其 NUE甚至超过了 100%［29］，其田间土壤氮含量

贫瘠且没有施加氮肥是高估该地区作物 NUE的主要原因。

利用化学及生物学方法对土壤肥力、植物 NutE以及氮挥发程度进行控制，也是提高植物

NUE的重要手段。对于控制土壤肥力而言，相比于单独施用氮肥，施用缓释肥料能够让土壤始

终保持一定的氮营养水平，使得植物能够持续地吸收利用氮营养［21］。生物炭是一种很好的氮肥

增效剂，它能够提高土壤中有效氮的含量，使得植物更容易吸收，从而提高植物的 NutE，进而提

高其 NUE［22］。氮挥发不仅增加了施肥成本，还造成了环境污染，而在施肥过程中添加脲酶抑制

剂、腐殖酸、生物菌剂等化学、生物药剂能够有效地抑制肥料中的氮素营养转换为铵态氮，以达到

减少施氮量，提高植物 NUE的效果［23］。

1.2.3 遗传育种学 随着科研工作的不断深入，遗传育种学的发展促进了作物产量和作物 NUE

表 1 提高氮效率的有效途径

Tab. 1 Effective ways to improve nitrogen efficiency

学科领域

农艺学

环境学

遗传育种学

主要途径

传统农艺学

精准农业

土壤肥力管理

植物 NutE

减小氮挥发

杂交育种

分子育种

基因工程
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不断提高［30-32］。与传统的作物选育方法不同，利用现代生物技术去提高作物产量更有前景。由

于传统耕作方式仍是主要的农业生产方式，以致必须以加大氮肥施用量的方法去保证收成，因

此，选育出氮高效的种质资源，减少氮肥施用量，与其他改良方法相比，具有高效性和实效性。

Stahl等［24］在德国的 10个不同地域对 1989-2014年间注册的 30个油菜优良品种进行了为期

两年的田间试验，在 2个氮水平下测试了其菜籽产量和质量，也计算了它们的 NUE，发现无论是

菜籽产量、质量，还是 NUE，都是新注册品种要优于旧注册品种，且越是新注册的品种，其在不同

氮水平下的性状差异就越小。这些数据表明，通过现代育种技术进行油菜种质改良，具有提高油

菜 NUE、减少氮肥投入的巨大作用。

Zhou等［25］利用高通量测序技术，对水稻的一组高产量的基因型染色体片段替代品系进行了

基因分型，并构建了超高质量的物理图谱。在水培条件下，总共鉴定出 13个数量性状基因座

（quantitative trait locus，QTL），其中氮吸收量（nitrogen uptake，NUP）为 7个，NUE为 6个。这些

QTL表达的 NUP和 NUE表型变异比例分别为 3. 16% ~ 13. 99%和 3. 76% ~ 12. 34%。还确定

了一些生物量产量和谷物产量的 QTL，它们分别占观察到的表型变异的 3. 21% ~ 45. 54% 和

6. 28% ~ 7. 31%。发现谷物产量与 NUP和 NUE显著正相关，NUP比 NUE更紧密相关。

Ueda等［26］探讨了运用转录因子（TFs）的基因工程方法来提高植物 NUE水平，该方法已成

功用于改善环境胁迫耐受性和对植物养分的响应。尽管基于 TF的基因工程是一种有前途的方

法，可用于生产需肥量少的农作物，此类尝试尚少见报道。然而，许多 TF对于这种类型的基因

工程可能还是有用的，在总结了 TF、能提高 NUE水平的基因工程的基本概念的基础上，还提供

了一系列 TF，这些 TF被证明对拟南芥和几种作物的 NUE可能有用。

2 氮元素对油菜生长的影响

甘蓝型油菜（Brassica napus L.）作为一种重要的油料作物，被广泛种植于中国、北欧、加拿大

和澳大利亚等地。无论哪种类型的甘蓝型油菜（冬性型、春性型、半冬性型），在苗期对于氮素营

养都有着大量的需求，但是在成熟期却常常出现因氮素营养过剩而破坏其营养元素平衡性的

问题［33］。

作物吸收氮素的主要形式是无机态氮，包括铵态氮与硝态氮；同时，也可以吸收和利用有机

态氮，如尿素等。氮元素占植物干重的 1% ~ 3%，是植物体生长发育不可或缺的大量元素，也是

每个活细胞的组成成分。氮素参与了植物遗传物质、供能物质、细胞骨架、生长调节物质、叶绿素

等的合成［34］，在植物的生命活动中占有极其重要地位，因此又有“生命元素”之称。不同的氮水

平在植物的生长发育过程中具有极为深刻的影响。

在油菜的全生长期，氮素对油菜生长均起到了关键作用，对油菜的产量和品质都有着极大的

影响。刘涛等［35］通过研究不同叶位油菜叶片的光合氮素分配，发现光合氮素利用效率受到氮素

营养限制主要是由于羧化系统和生物力能学组分氮分配两个因子影响。Hegewald等［36］对高强

度轮作和氮素管理对德国油菜产量的影响进行了研究，发现一定程度上减少施氮量能缓解氮素

过剩的风险，提高油菜的产量。Yousaf等［37］研究了 N、P、K肥的不同组合对华中地区油菜产量和

品质的影响，发现混合施用 N、P、K肥的组合对油菜的产量提高影响最佳，且氮素对油菜产量和

品质的限制性最强，通过增加氮肥的施用量，菜籽的油含量减少，蛋白质含量持续增加。Khan
等［38］研究了不同种植密度和施氮量下油菜的产量、氮素利用效率和抗倒伏能力，结果表明油菜

在种植密度 30株/m2、施氮量 120 kg/hm2的情况下产量最高。
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3 油菜氮高效几种常见的评价指标

3.1 菜籽产量

在低氮水平条件下提高菜籽产量是提高油菜 NUE的关键之一。通过比较分析不同氮素水

平下油菜的菜籽产量，可以作为估算该基因型油菜整体 NUE水平的依据。此外，收获指数（har⁃
vest index）即种子重量与总植株干物质的比率，和氮收获指数（nitrogen harvest index）即收获时种

子氮与总植株氮的比率，也可以作为油菜利用氮和碳生产菜籽能力的指标［39］。然而，这些指标

是一些受多因素影响的复杂变量，油菜必须经历漫长的全生长期，在其成熟期收获菜籽，测量统

计得到相应的数据后才能获取这些想要的指标。因此，在油菜的生长发育过程中的不可控变量

如植物个体生长的差异性、非生物胁迫和生物压力等，会在很大程度上影响最终通过样本估计整

体值时结果的准确性。2014年 Miersch［40］的研究结果表明，选用半矮秆性状油菜的杂交种可能

是增加 NUE的有效方法，这项研究比较了同一母本的 75个半矮秆杂交种和 75个正常杂交种在

两个不同氮肥水平下不同。结果表明，在低氮和高氮条件下，半矮秆杂交种的氮素吸收效率、氮

素利用效率和菜籽产量均较高，其秸秆较短使收获指数和氮素利用效率均有所提高。 2016年
Miersch等［41］进一步比较了半矮秆杂交种和矮杆杂交种，结果发现半矮秆杂交种表现出更高的氮

收获指数、NupE、NutE和 NUE。通过分析低氮水平条件下 5个数量性状位点和高氮水平条件下

2个数量性状位点，发现连锁群 A60上的 bzh-locus位点表达出半矮秆性状对 NUE有很大影响，

低氮条件下半矮秆杂交种为氮高效基因型。

3.2 生物量

生物量是最能直接反映植物生长发育状况的性状之一。大量研究表明，植物的生物量与其

NUE常常处于正相关的关系。科研人员对水稻、玉米、棉花、大豆等作物进行研究时，发现生物

量与 NUE之间有一定的关联性［42-45］。对于油菜而言，其生物量也被证实与 NUE存在关联。顾炽

明等［46］在两个氮水平条件下对 162份油菜种质进行了氮效率评价和基因型差异分析，结果表明油

菜苗期生物量与其 NupE具有极显著的相关性，侧根长、N累积量、NUE与 NupE存在显著正相关，

因此该研究认为油菜的苗期以生物量作为评价标准来衡量油菜NUE是一种行之有效的途径。

3.3 根系形态

根系形态结构和氮转运蛋白的活性是植物在土壤中吸收氮能力大小的关键因素［47］。而

NupE直接与植物的吸氮量相关，并且能够影响到 NUE的水平高低。因此，根系形态可作为一项

重要的指标用以评价植物的 NUE水平。目前，拟南芥作为模式植物，其根系形态与 NUE之间的

关系研究得十分深入［48-49］。而油菜根系形态与 NUE之间也存在着很强的相关性。王建强等［50］

对不同氮效率的油菜进行了高、低氮两种氮水平处理，结果发现氮高效油菜的几种根系形态指标

（包括总根长、根表面积、根体积、侧根数及主根长）同氮低效油菜比较起来均明显增加，且 N、P、
K积累量也高于氮低效油菜，还发现氮高效油菜的根尖分生区细胞的分裂数目增多，伸长区的细

胞长度增长，根据实验结果推测可能促进了主根伸长。因此，氮高效油菜相较于氮低效油菜，根

系更为发达，从而反过来证明了根系形态可以反映油菜 NUE水平的高低。

笔者所在课题组对甘蓝型油菜共 302份不同基因型材料在两种不同氮水平（正常氮：6 mmol/L；
低氮：0. 3 mmol/L）下的根系形态进行了初步分析，结果发现在低氮胁迫条件下，油菜的总根长、

平均直径、表面积、根体积都发生了极显著变化，油菜根系的总根长在低氮条件下增大，而平均直

径、表面积、根体积都相对减小，且各基因型对低氮胁迫的响应程度也表现出差异性（未发表）。

这也表明了不同基因型油菜在不同氮水平条件下根系生长状况具有明显差异，佐证了根系形态

可以作为筛选氮高效基因型油菜的重要指标。
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3.4 叶片的叶绿素含量

光合作用是植物体内干物质的主要来源，与植物氮素积累过程密切相关［51］。氮素营养的不

同会导致植物叶片面积、伸展和持续时间、氮含量、叶绿素含量、气孔导度等产生差异，进而影响

到其光合作用强度［52］。研究表明，叶片叶绿素土壤与作物分析开发值（soil and plant analyzer de⁃
velotrnent，SPAD）和植物叶片的氮含量密切相关，并且可以直接用叶绿素仪估读其单位面积的

含氮量［53］。

不同 NUE油菜光合作用能力存在明显的差异。Wang等［54］对低氮胁迫条件下氮高效基因型

油菜（D4-15）和氮低效基因型油菜（D1-1）进行了苗期 NutE和 NUE评价，发现 NUE与光合氮

利用效率之间正相关关系极显著，氮高效基因型光合作用相关参数优于氮低效基因型，这也证明

了氮高效基因型油菜苗期光合作用强度大于氮低效基因型，且在光合作用中，氮高效基因型对叶

片氮的利用能力更强。

3.5 其他评价指标

除上述评价标准外，还有一些参数也可以作为评价标准，在一定条件下反映油菜的 NUE水

平高低。曹兰芹等［55］对 50份油菜种质进行了不同氮水平下的土培实验，结果表明，在高氮条件

下遗传变异差距更为明显，且油菜的有效角果数、株高和第一个有效分枝高度在各基因型间表现

出显著差异，可作为筛选氮高效基因型的标准。相信通过进一步的研究，还会有更多更准确的评

价标准来辅助筛选氮高效植物。

3.6 几种评价指标的比较分析

油菜氮高效评价指标的选取应该行之有效且操作简单，以达到大批量检测时耗时短、准确度

高的要求。目前，较为广泛采用的是菜籽产量、生物量、根系形态及叶片叶绿素含量这 4个指标

（表 2）。考察产量指标是最为直接的方式，但其耗时长、投入时间及经济成本相对较高，且容易

受到外界环境因子的影响致使实验结果不准确；考察苗期生物量也被证实行之有效，且培养周期

短、结果可靠。通过植株的形态指标（包括根系形态、SPAD值等）间接鉴定其 NUE简单直观，利

用现有测量工具可以很便捷快速地得到表征数据，其鉴定结果也在大量研究之中表明行之有

效［56］，可以作为评价 NUE的重要参考标准。但是，生物量仅能对油菜苗期 NUE进行评价，而对

全生育期及最终产量而言，结果不可靠［46］。根系形态只能评价在低氮胁迫条件下不同基因型油

菜的 NUE，在正常氮水平条件下，氮高效基因型与氮低效基因型的 NUE无显著差异［50］。测量叶

片的 SPAD值操作简单、结果直观，但油菜叶片在生长过程中易受培养的光、温环境影响，进而影

响到实验结果的准确性［57］。还有一些指标需要特定的环境条件才能在不同基因型间表现出明

显差异性［58-60］，因此只可作为参考，而不能作为评价 NUE的直接依据。

表 2 几种评价指标的比较

Tab. 2 Comparison of several evaluation indexes

指标

菜籽产量

生物量

根系形态

叶绿素含量

优点

结果可靠

周期短

低氮胁迫条件下结果可靠

操作简单

不足

周期长、易受不可控因素影响

仅能评价苗期，无法评价全生育期及产量

正常氮水平下无法评价

易受光、温条件影响

综上，根据油菜所处的氮水平、生育期的不同，NUE评价指标也要随之调整。而苗期筛选相

较于全生育期筛选而言，周期短、受环境影响程度较小，利用苗期大批量初筛之后再在全生育期

进行验证，是真正全面反映油菜 NUE的一种操作简便、可行性强的方法［61］。因此，笔者认为，可
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在油菜苗期设置正常氮、低氮两种水平，以生物量为主要评价指标，以根系形态、叶绿素含量为参

考评价指标初筛出几种 NUE较高的基因型，再进行全生育期验证，以菜籽产量等指标最终确定

油菜氮高效基因型。

4 展望

油菜相较于其他作物而言，需氮量较大，而 NUE却相对较低［8］。提高油菜 NUE对提高油菜

生产的经济效益、节约资源、保护生态环境具有十分重要的意义。而 NUE的调控相对复杂，既涉

及到油菜本身的生理生化过程，不同基因型之间 NUE存在差异，又受到环境因子的影响［62］。因

此，提高油菜 NUE需要大量的理论研究和实践基础，需要科研人员不断进行探索。

首先，由于油菜 NUE存在广泛的遗传变异，因而收集更多的种质资源，建立起成规模的油菜

核心种质资源库的工作需要持续不断地进行。甘蓝型油菜是外来品种，在我国栽种的历史不长，

没有非常稳定的遗传基础［63］。虽然已在北京、青海、武汉建成了多层次的种质资源保存体系，收

集有 4 176份甘蓝型油菜种质［64］，但仍需通过引进国外新品种、挖掘国内起源品种、收集保护近

源物种等途径保障油菜的育种成效。

其次，油菜氮高效的生理机制仍需深入研究。目前已经取得了一定的进展，如 Li等［65］结合

基因组重测序和转录组学结果，揭示了调控油菜 NUE的生物学机制；Hu等［66］揭示了硝酸盐信号

从细胞膜受体传递到细胞核 TF的通路，解释了硝酸盐转运蛋白 NRT1.1B在硝酸盐响应过程中

的关键作用。但氮素营养的再利用、再分配过程同样也对油菜 NUE存在着重要的影响［67］，其中

的关键影响因子亟待挖掘。

因此，在选育氮高效油菜种质资源的研究中，利用现有种质资源挖掘 NUE相关关键候选基

因、揭示油菜氮高效分子机制，并结合传统和现代育种技术培育新的氮高效油菜种质资源是今后

研究的重点。现在氮高效油菜品种在市场上越来越受到关注。例如，2014年一个新的油菜杂交

种因提高了氮效率而得到了推广［8］，从商业角度反映出人们对氮高效种质的追捧。这种商业利

益将进一步鼓励科研人员继续开发氮高效油菜新品种，以确保油菜这种重要的经济作物高效、高

产、绿色生产。
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