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摘要  以大麦(Hordeum vulgare)磷高效基因型(DH110和DH147)和低效基因型(DH49)为材料, 采用盆栽实验研究大麦在

极低磷(25 mg·kg–1土)、低磷(50 mg·kg–1土)和正常磷(75 mg·kg–1土)处理下叶片的磷组分和酸性磷酸酶活性特征。结果表

明, 低磷胁迫显著降低大麦叶片的无机磷含量, 但对难溶态磷含量影响较小。高效基因型上部叶核酸态磷含量显著高于低

效基因型, 而下部叶则显著低于低效基因型, 是低效基因型的18.4%–91.4%。大麦下部叶酯磷含量和分配比例表现为高效

基因型低于低效基因型, 而上部叶仅在低效基因型中显著低于高效基因型。核酸态磷和酯磷在高效基因型叶片中的含量分

配表明其上部叶的磷素营养状况较优, 而下部叶易溶性有机磷的分解转化作用更强。低磷和极低磷胁迫下, 下部叶酸性磷

酸酶的活性显著增加, 且高效基因型显著高于低效基因型, 分别为低效基因型的1.29–1.41倍。磷高效基因型大麦通过提高

下部叶酸性磷酸酶活性加强酯磷和核酸态磷的分解, 转化为无机磷, 增加可移动性磷源的含量和比例, 以提高生育后期大

麦的磷素再利用能力。 
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土壤磷素由于生物有效性低而难以被作物吸收

利用, 严重影响和制约了作物产量且造成了磷矿资源

的严重浪费(Tian et al., 2012a)。如何提高作物磷素

利用效率, 达到磷肥的减施增效已成为当前的重要课

题。植物体内的磷利用受一系列生理、结构和生长发

育特性的共同影响(Huang et al., 2011), 决定了植物

组织水平上磷的利用效率。低磷胁迫下, 植物可通过

降低体内磷含量和衰老器官中磷的活化再利用来提

高植物磷的利用效率(张海伟等, 2010)。植物脱离种

子营养阶段后, 生长发育所需磷素依赖于根系的吸收

(赵华等, 2006)。随着生育期的推进, 土壤中的有效磷

减少、根系活力不断下降, 根系吸收的磷素也随之降

低; 此时衰老营养组织中的磷含量不断降低, 这些组

织中再活化的磷成为满足植物生长中心发育的主要

磷源(Rose et al., 2008, 2010, 2011)。 
磷在植物细胞中可分为无机磷、磷酸酯类、磷脂、

核酸态磷和蛋白质磷(Lambers et al., 2011; Venek-
laas et al., 2012), 其中磷酸酯主要包括ATP和糖磷

酸盐, 它和部分无机磷是植物细胞代谢活跃的磷, 属

易溶解的磷; 磷脂和蛋白态磷主要为胞膜的结构物

质 , 是组织细胞的结构态磷 , 属难溶性磷 (Hidaka 
and Kitayama, 2011; Kedrowski, 2013)。不同磷组分

在结构和功能上存在较大差异, 并与植物生长、繁殖

和抗逆性等密切相关(Close and Beadle, 2004)。低

磷胁迫下, 植物可调节不同磷组分的含量和分配比例

来提高磷在植物体内的利用效率(石磊等, 2008)。
Wieneke (1990)研究表明, 高粱(Sorghum bicolor) 
磷高效品种可降低不溶性磷和难溶性磷组分的含量, 
提高可溶性无机磷的比例, 以加强磷在植株中的移动

性。组织细胞中酯磷的分解是植物进行能量和物质代

谢的重要过程, 胞内酸性磷酸酶能水解植物体内的酯

磷化合物, 它的活性被诱导增强, 可加快磷的代谢速

率、弥补磷素缺乏, 进而促进磷在植物体内的再利用

(Tabaldi et al., 2007; Bargaz et al., 2012; 王丽等, 
2014)。 

大麦(Hordeum vulgare)是重要的谷类作物之一, 
种植区遍布世界各地, 种植面积约5.6×105 km², 总
产量约1.2×1011 kg, 在世界作物产量中排名第5位

·研究报告· 



  刘涛等: 低磷胁迫下大麦叶片磷素利用特征  505 

 

(Feuillet and Muehlbauer, 2009)。我国的大麦种植面

积约为1.6×104 km², 广泛应用于饲料及食品工业, 
是酿造啤酒的主要原料(FAO, http://www.fao.org)。
低磷胁迫下如何提高作物的磷利用效率一直是国内

外的研究热点之一, 有关植物体内酸性磷酸酶的变化

已有报道(George et al., 2008; 刘渊等, 2012; 吴沂

珀等, 2013), 但从叶片磷形态组分的角度探讨大麦

磷高效利用的研究还报道较少。因此, 本研究以前期

筛选出的磷高效基因型(DH110和DH147)和低效基

因型大麦(DH49)为实验材料, 通过分析低磷胁迫下

叶片磷组分、酸性磷酸酶活性特征及其与植物磷利用

效率的关系, 以期揭示大麦磷高效利用的生理机制, 
为改良大麦的磷利用效率奠定理论基础。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

供试大麦(Hordeum vulgare L.)为实验室前期筛选出

的2份典型磷高效基因型材料(DH110和DH147)和1
份磷低效基因型材料(DH49) (易雪梅, 2012; 陈海英

等, 2015), 均由四川农业大学小麦(Triticum aesti-
vum)研究所提供。 

供试土壤为灰色冲积物上发育的潮土, 采自都江

堰市蒲阳镇双柏村。土壤基本理化性质为pH7.04, 有
机质 14.1 g·kg–1, 全氮 0.35 g·kg–1, 碱解氮 33.2 
mg·kg–1, 有效磷3.8 mg·kg–1, 速效钾19.8 mg·kg–1, 
Ca2-P 3.13 mg·kg–1, Ca8-P 4.39 mg·kg–1, Ca10-P 
114.76 mg·kg–1, Al-P 25.76 mg·kg–1, Fe-P 112.37 
mg·kg–1, O-P 163.03 mg·kg–1。 

供试肥料为尿素(含N 46%)、磷酸二氢钾(含P2O5 
52%, K2O34%)和硫酸钾 (含K2O54%), 均为分析 
纯。 

1.2  实验设计与处理 

采用土培盆栽进行实验, 设置3个磷处理: 25 mg·kg–1

土(P25)、50 mg·kg–1土(P50)和75 mg·kg–1土(P75), 
均以P2O5表示, 按每千克土施入150 mg N, 150 mg 
K2O。每个处理重复12次。将土壤风干磨碎过筛后混

匀, 装入10 L塑料黑桶中, 每桶装10 kg土(干土)。播

种前1周将CO(NH2)2、KH2PO4和K2SO4 (均为分析纯)  
 

分别以水溶液的形式混入土壤。种子经多菌灵消毒后,
于2014年11月21日播种在根袋内, 每桶播8粒种子, 
待大麦长到3叶期时, 每桶定苗6株。大麦生长期间进

行定期定量灌水和病虫害防治, 以保持土壤水分含量

适宜和植株正常生长。 
分别在孕穗期和抽穗期取样, 每个处理分别选取

3桶植株采集干样和鲜样, 干样按照植株不同部位分

开, 先用自来水洗净后再用去离子水润洗, 装入纸袋

中置于105°C下杀青30分钟, 于75°C烘箱烘至恒重

后称量, 粉碎后用于磷含量的测定。叶片鲜样采集时

分上部叶(顶3叶)和下部叶(剩余叶片)分开取样, 用自

来水洗净后再用去离子水润洗, 在液氮中冰冻后保存

于–75°C冰箱, 用于磷组分和酸性磷酸酶活性的测

定。 

1.3  测定项目及方法 

采用H2SO4-H2O2消化-钼锑抗比色法测定植株样品磷

浓度(鲁如坤, 2000)。采用对硝基苯磷酸二钠法测定

植株叶片酸性磷酸酶活性(郭程瑾等, 2006)。鲜叶用

蒸馏水洗净吸干后, 用直径为0.6 cm的打孔器取6个
叶饼立即放入含5 mL 50 mmol·L–1的醋酸-醋酸钠缓

冲溶液(pH5.8)和5 mL 5 mmol·L–1的对硝基苯磷酸二

钠(P-NPP)中。在30°C恒温培养箱中保持30分钟, 加
入1 mL 1 mol·L–1的NaOH溶液终止反应, 405 nm下

比色。同时做空白对照, 即在加入叶片前加入1 mL 1 
mol·L–1 NaOH溶液, 后续步骤保持一致。 

大麦叶片磷组分含量测定参考Close-Beadle法
改良而成, 以三氯乙酸(TCA)浸提, 钼锑抗比色法测

定(郭程瑾等, 2006), 具体测定流程见图1。称取适量

叶片鲜样(精确到0.000 1 g), 液氮中捣碎研磨后置于

50 mL离心管中, 加入25 mL 0.3 mol·L–1 TCA, 4°C
下保温1小时, 每隔10分钟摇晃1次, 高速冷冻离心

15分钟, 收集上清液。上清液为无机磷(Pi)和酯磷

(ester P), 使用钼锑抗比色法测定上清液中的无机磷

含量, 同时通过H2SO4-H2O2消化、钼锑抗显色法测定

上清液中无机磷和酯磷的总含量, 利用差减法得到酯

磷含量。在沉淀物中加入25 mL 0.15 mol·L–1 TCA, 
90–95°C下保温1小时, 每隔10分钟摇晃1次, 离心15
分钟, 将难溶态磷(insoluble P)沉淀下来, 同时收集

上清液, 上清液中为核酸态磷(nucleic P), 沉淀物中 
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图1  大麦叶片磷组分含量测定流程 
 
Figure 1  Determination of phosphorus sequential fractions 
in barley leaves 
 

 
为难溶态磷。最后将分离出的两种磷组分(核酸态磷

和难溶态磷)用H2SO4-H2O2消化、钼锑抗显色法测定

磷含量。为确保各磷组分提取完全, 以上提取步骤均

重复4次, 最后统一测定磷含量。 

1.4  数据处理 

磷利用效率用磷素干物质生产效率表征, 即以单位植

株磷素生产的干物质量表示(Parentoni and Souza 
Júnior, 2008; Huang et al., 2011)。采用Excel 2010
和DPS 11.5软件进行数据处理及相关统计分析, 用
Origin 8.0软件绘图。 

2  结果与讨论 

2.1  不同施磷水平下大麦叶片的磷组分特征 

2.1.1  无机磷含量 

大麦上部叶和下部叶无机磷含量随施磷水平和生育

期的变化存在显著的基因型差异。随着施磷量的增加, 
大麦上部和下部叶无机磷含量呈增加趋势。正常磷水

平(P75)下, 大麦叶片无机磷含量显著高于低磷(P50)
和极低磷(P25)处理, 并且上部叶无机磷含量高于下

部叶(表1)。孕穗期各施磷水平下, 高效基因型DH110
和DH147的上部叶无机磷含量显著高于低效基因型

DH49, 分别为低效基因型的1.36和1.33倍(P25)、
1.23和1.22倍(P50)、1.16和1.14倍(P75); 下部叶则

表现出相反的趋势。在正常和低磷水平下, 低效基因

型下部叶无机磷含量显著高于高效基因型, 分别为高

效基因型的1.13和1.16倍(P75)、1.10和1.16倍(P50); 
极低磷水平处理下则差异不显著。各施磷水平下, 抽
穗期大麦上部和下部叶无机磷含量在不同基因型间

的差异程度降低, 上部叶仅高效基因型DH110在低

磷水平下显著高于低效基因型, 正常和极低磷水平下

均无显著的基因型差异; 下部叶在正常磷水平时高效

基因型显著低于低效基因型, 在极低磷水平下无显著

的基因型差异。 
 
2.1.2  酯磷含量 

随着磷胁迫程度的增加, 高效基因型上部叶能维持较

高的酯磷含量, 同时显著降低下部叶的酯磷含量。低

磷胁迫下, 磷高效基因型大麦生育后期可通过水解下

部叶酯磷, 使其参与磷素的再循环, 以维持上部叶代

谢活动对酯磷的需求。大麦上部叶酯磷含量受施磷水

平的影响不显著, 酯磷含量表现为上部叶>下部叶(表
2)。与正常施磷水平(P75)对比, 两生育期低磷(P50)
和极低磷 (P25)处理显著降低了高效基因型大麦

DH110和DH147下部叶酯磷含量, 孕穗期分别降低

了41.9%和33.6% (P25)、27.9%和7.1% (P50); 抽穗

期分别下降了44.7%和39.3% (P25)、25.7%和30.0% 
(P50)。低效基因型在极低磷处理下酯磷含量显著降

低, 孕穗期和抽穗期分别下降了31.0%和14.3%。极

低磷水平下, 两生育期磷高效基因型大麦上部叶酯磷

含量显著高于低效基因型; 在低磷和极低磷水平下, 
两生育期下部叶酯磷含量均表现为低效基因型显著 
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表1  不同施磷水平下大麦叶片的无机磷含量变化 
Table 1  Changes of Pi content in leaves of barley under different P conditions (mg·g–1 FW) 

Booting stage Heading stage Treatments Genotypes 
Upper leaves Bottom leaves Upper leaves Bottom leaves 

P25 DH110 0.165ca 0.042ba 0.105ca 0.030ba 
 DH147 0.162ca 0.041aba 0.111ca 0.029ba 
 DH49 0.122cb 0.043ca 0.104ca 0.031ba 
P50 DH110 0.176ba 0.043bb 0.170ba 0.029bb 
 DH147 0.177ba 0.041bb 0.162bab 0.031bab 
 DH49 0.144bb 0.048ba 0.151bb 0.034ba 
P75 DH110 0.230aa 0.047ab 0.225aa 0.039ab 
 DH147 0.227aa 0.046ab 0.226aa 0.036ab 
 DH49 0.199ab 0.053aa 0.220aa 0.044aa 
同列数值后的不同小写字母(非上标)表示同一基因型在不同施磷水平间差异显著(P<0.05); 不同上标小写字母表示在同一施磷水平

不同基因型间差异显著(P<0.05)。 
Different letters behind the data indicate significant difference at P<0.05 among different P conditions, while different superscript 
letters indicate significant difference at P<0.05 between the two genotypes. 
 
 
表2  不同施磷水平下大麦叶片酯磷含量的变化 
Table 2  Changes of ester P content in leaves of barley under different P conditions (mg·g–1 FW) 

Booting stage Heading stage Treatments Genotypes 
Upper leaves Bottom leaves Upper leaves Bottom leaves 

P25 DH110 0.105aa 0.028bb 0.109aa 0.019cb 
 DH147 0.102aa 0.030cb 0.110aa 0.021cb 
 DH49 0.085bb 0.044ba 0.094ab 0.035ca 
P50 DH110 0.102aa 0.035bb 0.105aa 0.028bb 
 DH147 0.106aa 0.041bb 0.109aa 0.026bb 
 DH49 0.093abb 0.058aa 0.097aa 0.043ba 
P75 DH110 0.104aa 0.049ab 0.108aab 0.041ab 
 DH147 0.103aa 0.045ab 0.113aa 0.041ab 
 DH49 0.101aa 0.063aa 0.101ab 0.052aa 
同列数值后不同小写字母(非上标)表示同一基因型在不同施磷水平间差异显著(P<0.05); 不同上标小写字母表示在同一施磷水平不

同基因型间差异显著(P<0.05)。 
Different letters behind the data indicate significant difference at P <0.05 among different P conditions, while different superscript 
letters indicate significant difference at P <0.05 between the two genotypes. 
 

 
高于高效基因型。 
 
2.1.3  核酸态磷 
核酸态磷是植物组织中最大的有机磷库, 大麦上部叶

和下部叶核酸态磷含量占总有机磷的62.2%和53.6% 
(孕穗期)、63.9%和52.9% (抽穗期), 两生育期大麦核

酸态磷含量表现为上部叶>下部叶。极低磷处理显著

降低两生育期大麦上部叶和下部叶的核酸态磷含量, 
且与正常水平相比 ,  高效基因型大麦DH110和
DH147上部叶核酸态磷含量比低效基因型降幅较小, 

下部叶相比则降幅更大(表3)。低磷和极低磷水平下, 
孕穗期高效基因型大麦上部叶核酸态磷含量显著高于

低效基因型 ,  分别是低效基因型的1.28和1.26倍
(P25)、1.06和1.04倍(P50); 而下部叶核酸态磷含量表

现为低效基因型显著高于高效基因型, 分别为高效基

因型的1.21和1.09倍(P25)、1.11和1.23倍(P50); 抽穗

期叶也表现出相同趋势。总之, 与孕穗期相比, 抽穗期

上部叶核酸态磷含量有增加的趋势, 下部叶有下降的

趋势。磷高效基因型大麦在低磷胁迫下维持上部叶核

酸态磷含量, 满足上部叶在光合过程中所需蛋白质 
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表3  不同施磷水平下大麦叶片核酸态磷含量的变化 
Table 3  Changes of nucleic P concentration in leaves of barley under different P conditions (mg·g–1 FW) 

Booting stage Heading stage Treatments Genotypes 
Upper leaves Bottom leaves Upper leaves Bottom leaves 

P25 DH110 0.236ba 0.074cb 0.252cb 0.062cb 
 DH147 0.234ba 0.067bc 0.262ba 0.058cc 
 DH49 0.185bb 0.081ba 0.220cc 0.074ba 
P50 DH110 0.258aa 0.077bc 0.273aba 0.082bb 
 DH147 0.254aa 0.085bb 0.264ba 0.075bc 
 DH49 0.243ab 0.095aa 0.246bb 0.094aa 
P75 DH110 0.253aa 0.096aa 0.277aab 0.088ab 
 DH147 0.252aa 0.094aa 0.283aa 0.096aab 
 DH49 0.246aa 0.096aa 0.268ab 0.093aa 
同列数值后不同小写字母(非上标)表示同一基因型在不同施磷水平间差异显著(P<0.05); 不同上标小写字母表示在同一施磷水平不

同基因型间差异显著(P<0.05)。 
Different letters behind the data indicate significant difference at P<0.05 among different P conditions, while different superscript 
letters indicate significant difference at P<0.05 between the two genotypes. 
 
 
表4  不同施磷水平下大麦叶片难溶性磷含量的变化 
Table 4  Changes of insoluble P concentration in leaves of barley under different P conditions (mg·g–1 FW) 

Booting stage Heading stage Treatments Genotypes 
Upper leaves Bottom leaves Upper leaves Bottom leaves 

P25 DH110 0.044aa 0.031aa 0.043aa 0.032aa 
 DH147 0.046aa 0.030aa 0.042aa 0.029aa 
 DH49 0.037bb 0.031aa 0.035bb 0.030aa 
P50 DH110 0.046aa 0.030aa 0.043aa 0.030aa 
 DH147 0.045aa 0.030aa 0.043aa 0.028aa 
 DH49 0.042aa 0.031aa 0.041aa 0.030aa 
P75 DH110 0.047aa 0.029aa 0.043aa 0.027ab 
 DH147 0.046aa 0.031aa 0.042aa 0.028aab 
 DH49 0.044aa 0.029aa 0.042aa 0.030aa 
同列数值后不同小写字母(非上标)表示同一基因型在不同施磷水平间差异显著(P<0.05); 不同上标小写字母表示在同一施磷水平不

同基因型间差异显著(P<0.05)。 
Different letters behind the data indicate significant difference at P<0.05 among different P conditions, while different superscript 
letters indicate significant difference at P<0.05 between the two genotypes. 
 

 
合成的核酸物质, 并促进下部叶多余核酸的降解。 
 
2.1.4  难溶性磷 

难溶性磷是植物体内较为稳定的磷素形态, 受外界供

磷水平、基因型差异和器官部位的影响均较小。两生

育期大麦上部叶和下部叶中的难溶性磷含量在各施

磷水平间差异不明显; 且与其它磷组分相比, 上部叶

和下部叶的差异也最小(表4)。极低磷水平下(P25), 
两生育期大麦低效基因型DH49上部叶难溶性磷含量

有所降低, 并与高效基因型差异显著; 下部叶难溶性

磷含量仅高效基因型DH147显著降低, 但与低效基

因型无显著差异。 

2.2  不同施磷水平下大麦叶片磷组分的分配特征 

不同生育期或者同一生育期不同磷效率基因型叶片

磷组分的分配存在一定的差异, 并且施磷水平的不同

也影响大麦叶片磷组分的分配比例(图2A–D)。孕穗期

和抽穗期上部叶磷组分分配比例为核酸态磷>无机磷

>酯磷>难溶性磷。随着磷胁迫程度的增加, 孕穗期大

麦无机磷分配比例降低; 核酸态磷和酯磷所占比例增 
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图2  不同施磷水平下大麦孕穗期上部叶(A)、下部叶(B)和抽穗

期上部叶(C)、下部叶(D)的磷组分分配差异 

H1、H2和L分别表示大麦磷高效基因型DH110、DH147和大麦

磷低效基因型DH49。 
 
Figure 2  The differences in distribution of P fractions in up-
per (A, C) and bottom (B, D) leaves of barley under different P 
conditions at booting (A, B) and heading (C, D) stages 
H1, H2 and L represent P efficient barley genotypes DH110, 
DH147 and P inefficient barley genotype DH49, respectively. 
 

加; 难溶性磷略微上升。抽穗期无机磷、核酸态磷和

酯磷分配比例随施磷水平的变化趋势与孕穗期相似, 

而且变化幅度更为明显。低磷胁迫下, 大麦可更大程

度地利用上部叶存储形态的无机磷, 参与到叶片光合

等代谢活动中, 以缓解磷素的不足。正常和低磷水平

下, 孕穗期高效基因型大麦上部叶无机磷分配比例大

于低效基因型; 核酸态磷分配比例小于低效基因型, 
该现象在抽穗期表现则不明显(图2A, C)。极低磷水平

下, 两生育期高效基因型大麦上部叶核酸态磷和酯磷

分配比例略大于低效基因型, 无机磷分配比例小于低

效基因型(图2A, C)。极低磷水平下, 磷高效基因型对

储存形式的无机磷的利用能力更强。同时, 不同施磷

水平下, 大麦下部叶磷组分分配比例大小存在显著的

基因型差异。随着磷胁迫程度的增加, 孕穗期大麦下

部叶无机磷和难溶性磷的分配比例增加, 酯磷的分配

比例下降(图2B)。抽穗期高效基因型大麦下部叶无机

磷、难溶性磷和酯磷分配比例随施磷水平的变化趋势

与孕穗期保持一致; 低效基因型酯磷分配比例在不同

施磷水平下差异不明显(图2D)。低磷和极低磷水平下, 
高效基因型大麦两生育期下部叶无机磷和难溶性磷

的分配比例大于低效基因型, 而酯磷分配比例则小于

低效基因型(图2B, D)。不同施磷水平下, 下部叶核酸

态磷分配比例的变化较为复杂。低磷胁迫下, 磷高效

基因型大麦下部叶易溶性酯磷分解转化, 难溶性磷不

易分解, 导致它的分配比例增加。 

2.3  不同施磷水平下大麦叶片酸性磷酸酶活性特征 

不同施磷水平下, 孕穗期两基因型大麦上部叶的酸性

磷酸酶活性显著高于下部叶(图3A)。随着磷胁迫程度

的加强, 两基因型大麦下部叶的酸性磷酸酶活性显著

升高; 上部叶酸性磷酸酶呈小幅增加趋势。极低磷水

平下, 两基因型大麦上部叶的酸性磷酸酶活性显著增

加。不同施磷水平下, 上部叶的酸性磷酸酶活性不存

在基因型差异。低磷和极低磷水平下, 高效基因型

DH110和DH147大麦下部叶的酸性磷酸酶活性显著

高于低效基因型DH49, 分别为低效基因型的1.36和
1.41倍(P25)、1.29和1.37倍(P50)。抽穗期上部叶和

下部叶的酸性磷酸酶活性随施磷水平的变化趋势与

孕穗期保持一致(图3B)。在低磷和极低磷水平下, 高
效基因型大麦下部叶酸性磷酸酶活性显著高于低效

基因型, 分别为低效基因型的1.28和1.35倍(P25)、
1.20和1.35倍(P50)。由此表明生育后期, 磷高效基因

型大麦在低磷胁迫环境下能够增强下部叶的酸性磷 
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图3  不同施磷水平下大麦孕穗期(A)和抽穗期(B)叶片酸性磷

酸酶活性差异 
UL: 上部叶;  BL: 下部叶。不同小写字母表示同一基因型在不

同施磷水平间差异显著(P<0.05); 不同上标小写字母表示在同

一施磷水平不同基因型间差异显著(P<0.05)。 
 
Figure 3  Changes of nucleic acid phosphatase activity in 
leaves of barley under different P conditions at booting (A) 
and heading (B) stages 
UL: Upper leaves; BL: Bottom leaves. Different letters indi-
cate significant difference at P<0.05 among different P condi-
tions; while different superscript letters indicate significant 
difference at P<0.05 between the two genotypes. 

 

酸酶活性, 促进下部叶有机磷水解, 增强植株对叶片

中磷素的再利用能力。 

2.4  大麦叶片磷组分与酸性磷酸酶活性及磷利用

效率的关系 

大麦上部叶的无机磷含量与植株磷素干物质生产效

率呈极显著负相关, 与叶片酸性磷酸酶活性不相关, 

其它各磷组分含量与酸性磷酸酶活性和磷素干物质

生产效率均不相关(表5)。上部叶无机磷含量显著影响

植株磷素的利用效率; 下部叶酸性磷酸酶活性与酯磷

和核酸态磷呈极显著负相关, 磷素干物质生产效率与

下部叶无机磷、酯磷和核酸态磷含量呈显著或极显著

负相关。低磷胁迫下, 磷高效基因型大麦生育后期可

诱导叶片酸性磷酸酶活性增加, 促进下部叶可溶性有

机磷的水解, 向新叶和生殖器官再转运, 以提高磷素

的利用效率。 

2.5  讨论 

磷是植物生长发育必需的营养元素之一, 在磷矿资源

有限和磷肥当季利用率低的双重背景下, 提高作物对

磷素资源的利用率已成为当今农业发展亟待解决的

问题(Su et al., 2006; 黄彩霞等, 2015)。低磷胁迫下, 
磷在植物体内高效利用效率的途径包括降低生理代

谢活动对磷的需求以及加强磷在植物体中的再利用

(Peng and Li, 2005; Hammond et al., 2009; 袁硕等, 
2011)。低磷胁迫下, 植株磷含量显著降低, 组织中不

同磷库的变化特征存在较大差异(Lambers et al., 
2011; Veneklaas et al., 2012)。植物体内的磷库可划

分为有机磷库和无机磷库, 其中无机磷库由代谢态磷

库和储存态磷库组成(Rouached et al., 2011)。低磷

胁迫下, 植物细胞存储态无机磷可向代谢态无机磷转

移, 维持代谢态无机磷含量, 满足叶片发育和光合产

物合成及运输过程中对酯磷和核酸的需求(Pratt et 
al., 2009)。石磊等(2008)研究表明, 低磷胁迫下, 甘
蓝型油菜(Brassica napus)上部叶无机磷含量和分配

比例大幅降低, 有机磷的降幅较小且分配比例增加, 
以提高新生叶片无机磷的利用程度。本研究结果表明, 
低磷胁迫显著降低大麦上部叶的无机磷含量。极低磷

水平下, 磷高效基因型大麦DH110和DH147的无机

磷和核酸态磷含量显著降低, 酯磷含量无显著差异; 
低效基因型大麦DH49的核酸态磷降幅较大, 且酯磷

含量显著下降, 使得磷高效基因型大麦在极低磷水平

下可维持较高的有机磷含量和分配比例。其原因之一

可能是低磷胁迫下, 上部叶的存储态无机磷被更多地

同化成新叶发育和光合产物形成过程中所需的代谢

态有机磷; 其二可能是光合产物向穗部转运过程中无

机磷被同化后伴随糖类物质发生转移所致。低磷胁迫

下, 磷高效基因型大麦进入生殖阶段后有更强的代谢 
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表5  大麦叶片磷组分与酸性磷酸酶活性、磷素利用效率的关系 
Table 5  Relationship between P fractions and acid phosphatase activity, P utilization efficiency of barley in different parts of 
leaves 
Organs Indexes Acid phosphatase activity  

(μmol·min–1·g–1 FW) 
PUE for dry matter  

(g·g–1 P) 
Pi –0.433 –0.599** 
Ester P 0.122 0.286 
Nucleic P –0.332 –0.166 

Upper leaves 

Insoluble P 0.391 0.058 
Pi 0.005 –0.508* 
Ester P –0.742** –0.906** 
Nucleic P –0.657** –0.922** 

Bottom leaves 

Insoluble P 0.412 0.410 

* P<0.05水平差异显著; ** P<0.01水平差异极显著; PUE: 磷利用效率 
* Represent significant differences at P<0.05; ** Represent significant differences at P<0.01; PUE: Phosphorus use efficiency 

 
强度, 可更大程度利用上部叶的存储态无机磷。相关

分析(表5)表明, 大麦上部叶无机磷含量与植株磷素

干物质生产效率呈极显著负相关(R=–0.599**), 原因

可能是大麦上部叶无机磷库向代谢活跃的有机磷转

化并随光合产物向穗部转运程度越高, 越有利于维持

植株上部叶的光合速率 , 促进磷利用效率的提高

(Karthikeyan et al., 2007; Cai et al., 2012)。难溶性

磷是植物组织细胞的结构物质, 其含量受外界供磷环

境的影响相对较小(Chapin and Kedrowski, 1983; 
Hart and Jessop, 1983; Hidaka and Kitayama, 
2011)。本研究表明, 高效基因型大麦上部叶难溶性

磷含量在各施磷水平均保持稳定, 而低效基因型在极

低磷水平下显著降低。可见低磷胁迫下, 高效基因型

能较好地维持上部叶细胞结构的稳定。 
随着生育期的推进, 老叶中的磷成为植物地上部

新生组织的重要磷源。低磷胁迫时, 老叶中磷的再利

用对于植物维持生长和提高磷利用效率具有重要意

义(袁硕等, 2011; Rose et al., 2011)。Dention等
(2007)研究表明, 山龙眼科植物叶片80%的磷可被再

活化利用, 且在成熟时期叶片磷含量极低。段海燕等

(2002)研究表明, 低磷胁迫显著降低甘蓝型油菜下部

叶的无机磷含量, 且下部叶<上部叶, 下部叶表现出

明显的磷素转移。本研究表明, 极低磷胁迫显著降低

了大麦下部叶无机磷、酯磷和核酸态磷含量; 无机磷

含量在低效基因型大麦中的降幅更大; 酯磷和核酸态

磷含量在高效基因型的降幅更大。极低磷胁迫下, 磷
高效基因型下部叶酯磷和核酸态磷发生水解转化为

无机磷, 补充到无机磷库, 增加大麦的可移动性磷

源, 延缓了高效基因型下部叶无机磷含量的下降, 促
进老叶磷素向新生组织中转移。本研究中下部叶无机

磷含量随外界供磷的变化与张海伟等(2010)在不同磷

效率甘蓝型油菜中的研究结果较为相似。从下部叶各磷

组分分配比率可发现(图2B, D), 低磷胁迫下, 高效基

因型大麦代谢活跃的酯磷所占比例下降, 且明显低于

低效基因型; 而难溶性磷比例上升且高于低效基因型。

该现象产生的原因是低磷胁迫下, 磷高效基因型对下

部叶有机磷的再活化能力较强引起的。相关分析表明, 
磷素干物质生产效率与下部叶无机磷、酯磷和核酸态磷

含量呈显著或极显著负相关(无机磷: R=–508*; 酯磷: 
R=–0.906**; 核酸态磷: R=–0.922**), 表明大麦下部

叶有机磷的活化再利用是提高植株磷利用效率的重

要途径。 
酸性磷酸酶是植物组织器官中广泛存在的一种

重要的诱导酶和水解酶, 可通过降解部分有机含磷化

合物释放出无机磷, 对植株磷的吸收、活化和体内再

利用起着重要作用(Tian et al., 2012b)。低磷胁迫下, 
小麦植株叶片酸性磷酸酶活性显著升高, 且高效基因

型低于低效基因型(吴沂珀等, 2013)。油菜上部叶的

酸性磷酸酶活性大于下部叶, 随着低磷处理时间的延

长, 下部叶片酸性磷酸酶活性均显著升高, 促进了下

部叶有机磷化合物的水解(张海伟等, 2010)。石磊等

(2008)的研究也发现, 低磷胁迫可显著增强油菜上部

叶、下部叶和根系的酸性磷酸酶活性, 且高效基因型

酶活显著高于低效基因型, 但不同磷效率基因型酸性

磷酸酶活性差异不一致, 可能是由于不同生育阶段等

因素引起的。本研究表明, 随着磷胁迫程度的增加, 
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大麦上部叶和下部叶的酸性磷酸酶活性均呈增加趋

势, 且上部叶的酶活性大于下部叶(图3A, B)。可见, 
低磷胁迫下大麦可通过增强上部叶酸性磷酸酶活性

提高磷在细胞中的分解代谢强度, 有利于上部叶光合

产物合成、运输及新生叶片组织构建过程中对无机磷

的需求(Bargaz et al., 2012; 王丽等, 2014)。而相关

分析表明, 上部叶各无机磷组分与酸性磷酸酶活性不

相关, 其原因是上部叶是大麦光合作用的重要场所, 
细胞中磷的代谢强度大, 大量有机含磷酸物质的分解

与合成同步进行, 使得各有机、无机磷库处于动态平

衡中, 造成酸性磷酸酶活性与有机和无机磷含量不相

关。低磷胁迫下, 下部叶的酸性磷酸酶活性大幅增加, 
且高效基因型大麦酶活性显著高于低效基因型。下部

叶酸性磷酸酶活性的提高有利于加快有机磷分解, 提
供给新生叶片再利用。下部叶酸性磷酸酶活性与酯

磷、核酸态磷含量呈极显著负相关, 而与无机磷含量

关系不显著。高效基因型大麦下部叶酯磷含量降幅更

大, 可能与其较高的酸性磷酸酶活性有关。因此, 大
麦下部叶酸性磷酸酶活性的增强, 是植物提高磷利用

效率并适应低磷胁迫的特征之一。 
综上所述, 低磷胁迫下, 大麦磷高效基因型可维

持较高的上部叶代谢态酯磷含量, 促进无机磷向有机

态磷的转化, 减缓核酸态磷的下降和上部叶磷代谢活

动的强度。同时, 大麦磷高效基因型主要通过分解下

部叶酯磷和核酸态有机磷, 以增强老叶中磷的再利用

能力。不同施磷水平下, 大麦上部叶片的酸性磷酸酶

活性大于下部叶, 表明上部叶磷素代谢强度高于下部

叶。低磷胁迫下, 大麦磷高效基因型通过提高下部叶

中的酸性磷酸酶活性加强酯磷和核酸态磷的分解, 转
化为无机磷, 增加可移动性磷源的含量和比例, 以提

高大麦生育后期体内磷素的再利用能力。 
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Characterization of Phosphorus Utilization in Barley Leaf under 
Low Phosphorus Stress 

Tao Liu, Haiying Chen, Haiying Yu, Tingxuan Li, Shangqing Gao, Guangdeng Chen* 

College of Resources, Sichuan Agricultural University, Chengdu 611130, China 

Abstract  To study the character of P fractions and acid phosphatase in leaf, we conducted a pot experiment of su-
per-low P (25 mg·kg–1 soil), low P (50 mg·kg–1 soil) and normal P (75 mg·kg–1 soil) in P-efficient barley (DH110, DH147) 
and P-inefficient barley (DH49). Inorganic P concentration was reduced significantly by low P stress, except for insoluble 
phosphate, in leaves of barley. The nucleic P concentration in upper leaves was higher in P-efficient than P-inefficient 
barley, but the nucleic P concentration in bottom leaves was lower; only 18.4% to 91.4% of that in P-inefficient barley. The 
ester P concentration and distribution ratio in bottom leaves was less in P-efficient than P-inefficient barley. However, the 
ester P concentration was decreased significantly only in P-inefficient barley and was significantly lower than in P-efficient 
barley. Moreover, the distribution of nucleic acid P and the ester P in P-efficient blades showed a better nutritional status 
of P in upper leaves and stronger decomposition conversion of soluble organic P in bottom leaves. Under P-deficiency, 
the acid phosphatase activity in bottom leaves increased significantly and was 1.29 to 1.41 times higher in P-efficient than 
P-inefficient barley. The P-efficient barley could improve inorganic P transformation from ester-P and nucleic P by en-
hancing the acid phosphatase activity of lower leaves, which increases the content and ratio of mobility P to improve 
P-recycling in the late growth stage of barley. 

Key words  P-efficient utilization, P fractions of leaves, acid phosphatase, P-recycling 
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