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摘 要:为探讨小麦籽粒氮含量的影响因素,以高籽粒氮含量(HGNC)和低籽粒氮含量(LGNC)的小麦

品种各2个作为供试材料,比较了灌浆期两类品种的籽粒氮含量变化,分析了氮素转运、分配特性,以及旗叶

中Rubisco含量、蛋白水解相关酶活性等生理性状的差异。结果表明,灌浆后期至成熟期,HGNC小麦的籽粒

氮含量高于LGNC小麦,HGNC小麦的叶片、茎鞘氮素积累和分配比例低于LGNC小麦,且HGNC小麦的氮

素转运强度高于LGNC小麦;在灌浆中后期 HGNC小麦的Rubisco及可溶性蛋白的降解速度较快,蛋白水解

酶活性也较LGNC小麦活跃。综上,灌浆后期至成熟期,HGNC和LGNC小麦的籽粒氮含量差异显著,其受

氮素分配、转运影响。在灌浆中后期,旗叶中的Rubisco和可溶性蛋白质降解强度对小麦成熟期的氮含量产

生负效应,而蛋白水解相关的酶活性则具有正向作用。
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Abstract:Toexploretheinfluencingfactorsofwheatgrainnitrogencontent,twowheatvarietieswith
highgrainnitrogencontent(HGNC)andtwowheatvarietieswithlowgrainnitrogencontent(LGNC)

wereusedastestmaterials.Thechangesingrainnitrogencontentofthetwotypesofwheatsduring
thegrainfillingstagewerecompared,andthecharacteristicsofnitrogentransportanddistribution,as
wellasthedifferencesinphysiologicaltraitssuchasRubiscocontentandproteinhydrolysisrelated
enzymeactivityinflagleaveswereanalyzed.Theresultsshowedthatfromlategrainfillingstageto
maturitystage,thegrainnitrogencontentofHGNCwheatwashigherthanthatofLGNCwheat.The
nitrogenaccumulationanddistributionratioofleavesandstem&sheathsofHGNCwheatwerelower
thanthoseofLGNCwheat,andthenitrogentransportintensityofHGNCwheatwashigherthanthat
ofLGNCwheat.Atlategrainfillingstage,thedegradationrateofRubiscoandsolubleproteinsin
HGNCwheatwasfaster,andtheactivityofproteolyticenzymeswasalsomoreactivethanthatin
LGNCwheat.Overall,therewasasignificantdifferenceingrainnitrogencontentbetweenHGNC
andLGNCwheatfromthelategrainfillingstagetomaturitystage,whichwasinfluencedbynitrogen



allocationandtransport.Atmiddleandlategrainfillingstages,thedegradationintensityofRubisco
andsolubleproteinsinflagleaveshasanegativeeffectonnitrogencontentduringwheatmaturation,

whileenzymeactivityrelatedtoproteinhydrolysishasapositiveeffect.
Keywords:Wheat;GrainNcontent;Ntranslocation;Rubisco;Proteinhydrolysisrelatedenzyme

  小麦品质取决于籽粒中蛋白质含量、种类和

比例[1],籽粒氮含量是小麦品质性状的关键指标

之一。小麦籽粒氮素在花后开始积累,与灌浆期

籽粒蛋白质含量变化有密切相关。小麦籽粒蛋白

质合成所需的氮素大部分来源于花前营养器官贮

存的氮素再分配,另外一部分来自花后从土壤中

吸收的氮素[2]。因此,小麦花前营养器官贮布氮

素在花后的转运对品质有重要影响。
小麦氮素转运特性存在基因型差异,主要是

不同营养器官氮素转运对籽粒氮素的贡献率差异

所致。小麦的氮素转运与籽粒氮含量之间存在密

切关系。通过遗传改良可显著提高小麦氮素转运

量、氮素转运效率和主要营养器官的氮素转运贡

献率[3-6]。与籽粒氮含量较低的小麦材料比较,灌
浆后期籽粒氮含量高的小麦材料的营养器官向籽

粒转运氮素较多[7]。其中,叶片氮转运对籽粒氮

含量有较大影响且存在遗传变异[8]。通过对不同

品质类型小麦各生育时期的氮素积累比较分析,
在灌浆中后期,强筋小麦的叶片氮素转运强度显

著高于中筋和弱筋小麦[9]。
小麦籽粒灌浆中后期伴随着叶片衰老过程,

蛋白质降解变化影响着籽粒氮素积累和氮含量变

化。Rubisco作为主要的蛋白酶类,其储存氮素

约占叶片氮总量的15%~30%[10-11]。Rubisco在

小麦开花前起着氮库作用,是籽粒灌浆过程可利

用的重要氮源[7]。通过改变Rubisco的含量或特

性,可以显著提高氮素利用率[12]。小麦旗叶衰老

过程中通过Rubisco向籽粒中转运的氮素多于其

他蛋白质[13]。比较发现,在灌浆过程中,弱筋小

麦中后期旗叶的Rubisco含量高于强筋小麦,且
降解时间出现较晚[14]。可溶性蛋白含量反映了

蛋白质合成和降解的动态变化,随衰老进程蛋白

质合成减少、降解加速。在小麦灌浆中后期,蛋白

水解酶对可溶性蛋白含量有显著影响,优质小麦

在灌浆期具有较高的可溶性蛋白代谢水平,灌浆

中后期蛋白水解酶活性较高[15]。这些研究结果

说明,小麦叶片衰老过程中生理变化对灌浆过程

中籽粒氮含量具有重要影响。
小麦籽粒氮含量是多基因控制的复杂性状,

研究影响籽粒氮含量的关键因素是实现小麦高产

和优质相协调的重要内容。目前关于小麦籽粒氮

含量影响因素有较多研究报道[2,9,14,16],但通过氮

素转运、分配结合灌浆期相关生理性状解析小麦

籽粒氮含量差异的相关报道较少。本研究利用不

同籽粒氮含量的小麦品种为材料,分析灌浆期籽

粒氮含量动态变化,研究氮素转运、分配和相关生

理对其的影响,以期为高产、优质小麦新品种选育

和栽培管理提供参考依据。

1 材料与方法

1.1 试验材料

试验选取籽粒氮含量差异较大的小麦品种作

为研究对象,其中2个高籽粒氮含量(HGNC)品
种为新麦26和郑麦366,两者平均籽粒氮含量为

2.60%;2个低籽粒氮含量(LGNC)品种为周麦

27和矮抗58,两者平均籽粒氮含量为2.16%。

1.2 试验设计

试验于2018-2019年度在河南省农业科学

院现代农业研究开发基地开展(113.40°E,35.00°
N)。试验采用完全随机区组设计,3次重复,小区

为10行区,行长2m,行距0.23m,小麦人工点

播,播量为130粒·m-2。试验地土壤为沙壤质

潮土。耕层土壤全氮含量0.58g·kg-1,碱解氮

含量63.46mg·kg-1,速效磷含量36.14mg·

kg-1,速效钾含量155.80mg·kg-1,有机质含量

9.54g·kg-1。试验地底施纯氮140.30kg·

hm-2、P2O5120.00kg·hm-2 和K2O75.00kg·

hm-2,拔节期追施纯氮69.80kg·hm-2。小麦

按照当地高产田管理,拔节期和灌浆期喷施农

药防治病虫害,越冬期、返青拔节期和开花期进

行灌溉。

1.3 取样与测定方法

于开花期第一天选择开花时间一致的麦穗挂

牌标记,每7d取样一次,同时取旗叶测定生理指

标。取样后样品立即放置液氮中,再转移到-80
℃冰箱中保存。在各取样时期每小区选取1行

0.5m样段,拔取植株,去除根系和附着土壤,105
℃杀青0.5h,70℃烘干至恒重,称取干重。从中
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各小区再选取50个单茎样品称重,并将花后1d
的单茎样品分为叶、茎鞘和穗三部分,花后其他时

期的样品分为叶、茎鞘、穗壳和籽粒四个部分,用
于氮含量测定。

1.4 生理指标测定方法

旗叶总可溶性蛋白和非可溶性蛋白含量采用

Bradford方法进行测定[17];总游离氨基酸含量采

用水合茚三酮比色法测定[18];1,5-二磷酸核酮糖

羧化酶(Rubisco)含量、羧肽酶(CP)活性、内肽酶

(EP)活性和氨肽酶(AP)活性采用ELISA试剂

盒进行测定(上海百趣生物)。单茎样品按照器官

分开后进行粉碎,并根据Dumas燃烧法[19],利用

元素 分 析 仪 测 定 样 品 的 氮 含 量(Vario Micro
Cube,CNmodel,Elementar)。

1.5 氮素分配和转运计算方法

1.5.1 氮素分配比例计算

氮素分配比例(NR)表示为特定生育时期内

各器官氮素积累量占植株氮素积累总量的比值。

NR=NA/Nt。式中,NA为某生育时期各器官的

氮素积累量(g·m-2),Nt(g·m-2)为植株地上

部氮素积累量。

1.5.2 氮素转运参数计算

根据以下公式计算氮素转运参数:NTA=
NAAa-NAAVm;NTE=NTA/NAAa;CNTA
=NTA/NAAg[4]。式中,NTA为营养器官氮素

转运量,代表开花期营养器官氮素转运到成熟期

籽粒中的积累量;NTE和CNTA 分别为营养器官

氮素转运效率及其对籽粒氮素的贡献率;NAAa和

NAAVm 分别为开花期单位面积植株地上部氮素

积累量(g·m-2)和成熟期单位面积营养器官(叶、
茎鞘和穗壳/轴)氮素积累量(g·m-2)。

1.6 数据分析方法

运用SPSS22.0进行方差分析,利用Sigma-
Plot14作图。

2 结果与分析

2.1 灌浆期小麦籽粒氮含量变化

HGNC和LGNC小麦的籽粒氮含量在灌浆

期总体呈“凹”形曲线变化(图1)。在花后28d、
花后35d和成熟期,HGNC小麦的平均籽粒氮

含量显著高于LGNC小麦,增幅分别为12.29、

20.05和20.42个百分点,表明 HGNC和LGNC
小麦的籽粒氮含量在灌浆后期至成熟期具有较大

差异。

图1 灌浆期小麦籽粒氮含量变化

Fig.1 Grainnitrogencontentchangeofwheat
duringthepost-anthesisperiod

2.2 小麦灌浆期各器官氮素积累与分配特点

随籽粒灌浆进程的推进,小麦地上部、籽粒氮

素积累量和分配比例均呈增加趋势,叶、穗壳+穗

轴的氮素积累量均呈下降趋势(表1)。从花后14
d至成熟期,HGNC小麦的籽粒氮素积累量和分

配比例均高于LGNC小麦;从花后35d至成熟

期,HGNC小麦穗壳、穗轴的氮素积累量和分配

比例均低于LGNC;从花后28d至成熟期,HG-
NC小麦茎鞘的氮素积累量和分配比例均低于

LGNC小麦;叶作为氮素转运的关键营养器官,
从花后21d至成熟期,HGNC小麦叶片的氮素积

累量和分配比例均低于LGNC小麦。上述结果表

明在灌浆中后期,HGNC小麦的籽粒氮素积累和

分配比例高于LGNC小麦,叶片和茎鞘则表现出

相反规律。

2.3 不同籽粒氮含量小麦品种的氮素转运特性

从表2可以看出,2个 HGNC品种的氮素转

运量(NTA)和转运效率(NTE)均显著高于2个

LGNC品种,其中NTA平均高出26.57%,NTE
平均高出11.22个百分点。2个 HGNC品种地

上部营养器官的氮素转运贡献率(CNTA)也高于

2个LGNC品种,其中两类小麦间叶片、穗壳/穗

轴的CNTA平均值差异均显著,茎鞘无显著差

异。这表明HGNC小麦的氮素转运强度较高,尤
其是叶片氮素向籽粒转运起着重要作用。

2.4 小麦Rubisco、可溶性蛋白、非可溶性蛋白和

总游离氨基酸含量变化

在灌浆期,不同籽粒氮含量品种的Rubisco、
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可溶性蛋白、非可溶性蛋白和总游离氨基酸含量

变化趋势基本一致,均从开花期开始上升,在花后

7d达到峰值后下降(图2)。在花后28d,HG-
NC小麦的Rubisco、可溶性蛋白、非可溶性蛋白

和总游离氨基酸含量平均值较花后14d分别降

低了 62.04%、60.97%、47.13% 和 64.73%,

LGNC小麦分别降低45.44%、52.21%、38.53%
和46.63%,表明在灌浆中后期,HGNC小麦的

Rubisco、可溶性蛋白和非可溶性蛋白降解速率较

快,氮代谢强度不及LGNC小麦。

2.5 小麦蛋白水解酶活性变化

内肽酶(EP)、氨肽酶(AP)、羧肽酶(CP)是叶

片衰老过程中与蛋白质降解有关的主要酶类,其
活性反映了叶片的衰老进程[20]。EP、AP、CP活

性在灌浆期变化趋势较一致,从花后1d到花后21
d均逐渐上升,在花后21d达到峰值,而后呈下降趋

势(图3)。两类小麦间,三种酶活性差异在花后21d
均达到最大,HGNC小麦的EP、AP、CP活性平均值

较LGNC小麦分别高24.53%、18.24%和13.31%。
由此可见,HGNC小麦的蛋白水解强度较高。

表2 小麦氮素转运特性

Table2 Nitrogentranslocationcharacteristicsofwheat

品种
Variety NTA/(g·m-2) NTE/%

CNTA/%

叶
Leaves

茎鞘
Stem

穗壳+穗轴
Glume+rachis

新麦26Xinmai26 12.87±0.31a 69.71±0.26a 35.65±1.28a 17.96±0.78a 17.32±1.54a
郑麦366Zhengmai366 12.96±0.41a 69.58±1.24a 35.86±3.24a 17.24±0.56a 17.28±0.52a
周麦27Zhoumai27 9.97±0.96b 57.68±3.56b 28.10±1.73b 16.08±2.43a 13.59±1.89b
矮抗58Aikang58 10.39±0.99b 58.18±3.68b 28.33±1.90b 18.13±3.08a 14.21±1.50b

  同列数值后不同小写字母表示品种间差异达0.05显著水平。NTA、NTE和CNTA分别指地上部氮素转运量、氮素转运效率和氮

素转运贡献率。

Differentlettersafterthevaluesinthesamecolumnsindicatesignificantdifferencesamongvarietiesat0.05level.NTA,NTEand

CNTArefertonitrogentranslocationamount,nitrogentranslocationefficiencyandcontributionofnitrogentranslocation,respectively.

图2 小麦旗叶Rubisco、可溶性蛋白、非可溶性蛋白和总游离氨基酸含量变化

Fig.2 Rubiscoenzyme,solubleprotein,insolubleprotein,andtotalfreeaminoacidcontentchangesofflagleavesinwheat
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图3 小麦旗叶内肽酶(EP)活性、氨肽酶(AP)活性和羧肽酶(CP)活性变化

Fig.3 Endopeptidase(EP),aminopeptidase(AP)andcarboxypeptidase(CP)activitychangesofflagleavesinwheat

3 讨论

小麦籽粒氮含量存在基因型差异。张庆江等

研究表明,春小麦籽粒氮含量在灌浆期基本呈

“凹”形曲线变化,籽粒氮素积累量曲线呈“S”形
曲线变化,但籽粒氮含量与氮素转运效率相关不

显著[2]。籽粒灌浆过程氮素主要来自花前营养器

官贮存氮素的转运[21]。与低籽粒氮含量(HG-
NC)小麦相比,高籽粒氮含量(LGNC)小麦营养

器官向籽粒转运的氮素较多[8,22]。不同品质类型

小麦籽粒氮含量差异较大,强筋小麦叶片的氮素

转运强度大于中筋和弱筋小麦[9]。本研究结果与

上述观点基本一致,在灌浆中后期HGNC小麦主

要营养器官(叶和茎鞘)的氮素积累量和分配比例

低于LGNC小麦,氮素转运量和转运效率较高,
这是 HGNC 籽 粒 氮 含 量 在 灌 浆 中 后 期 高 于

LGNC小麦的重要原因。此外,本研究中两类小

麦的籽粒氮含量与氮素转运强度显著相关,这与

春小麦的研究结果不相一致,这可能与试验土壤

肥力差异和栽培管理不同有关。
小麦灌浆中后期叶片衰老进程进一步加强,

伴随叶片蛋白降解快慢所体现出的氮素转运强度

显著影响籽粒氮素积累。本研究表明,灌浆中后

期HGNC小麦的 Rubisco、可溶性蛋白、非可溶

性蛋白和总游离氨基酸含量下降速度较LGNC
小麦明显,蛋白水解酶活性较LGNC小麦高。源

器官、组织和亚细胞储存的氮形态及总量影响着

向氮素库器官的转运和分配[21]。Rubisco作为光

合作用主要酶及重要的储藏蛋白[23-24],其降解过

程影响光合作用和籽粒氮含量。随着叶片衰老,

Rubisco活性与叶片氮含量成正比,Rubisco活性

及光合作用同步下降[25]。现代小麦品种花后的

光合速率、氮素转运强度、Rubisco含量和活性高

于早期品种[5,26],表明协调氮素转运与 Rubisco
降解过程是获得更高产量的重要途径。Rubisco
降解缓慢对灌浆中后期较高光合作用的维持具有

作用,从而促进光合产物更多地积累,使籽粒氮含

量经“稀释效应”而降低,这是LGNC小麦的籽粒

氮含量相对低的原因之一。本研究中 HGNC小

麦叶片的Rubisco、可溶性蛋白和非可溶性蛋白

和总游离氨基酸含量较LGNC小麦下降快,与灌

浆中后期氮素转运强度较高相对应,同时 HGNC
小麦在此时期的光合产物积累较少,这是 HGNC
小麦具有较高籽粒氮含量的生理机制之一。这与

含有功能性NAM-B1等位基因的小麦表现出叶

片早衰、灌浆期较短、籽粒蛋白含量提高的研究结

果相一致[28],也与小麦品种遗传改良过程中籽粒

产量遗传增益提高伴随籽粒氮含量下降的研究结

果相符[5-6,27]。调控灌浆中后期叶片 Rubisco为

主的蛋白降解过程,可能是实现小麦高产、优质育

种目标所需考虑的策略。通过分子遗传学研究

Rubisco积累、降解与活性,以及籽粒产量和氮含

量之间的遗传变异,解析其遗传基础、生化和酶学

机制,将是提高氮素利用率和增加籽粒氮积累的

重要研究方向[29-30]。
蛋白水解酶是反映叶片衰老程度的重要生理

指标。本研究中蛋白水解酶EP、AP、CP活性表

现为HGNC小麦在花后7~21d高于LGNC小

麦,两者在花后21d达到最大差异,这与不同品

质的小麦在灌浆中后期的蛋白水解酶研究结果一

致[14-15]。旗叶中EP、AP、CP酶活性与 Rubisco
含量、可溶性蛋白含量、非可溶性蛋白含量和总游

离氨基酸含量变化相对应,蛋白水解酶活性高,则
相关蛋白含量低,叶片氮素转运至籽粒中的数量
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也较多。这解释了 HGNC小麦的氮素转运强度

高于LGNC小麦的现象,且叶片氮素转运贡献率

高于其他营养器官。
籽粒氮含量形成是复杂的生理生化过程,受

遗传调控和环境共同影响,应进一步研究通过调

控灌浆中后期关键酶基因表达和活性以提高籽粒

氮含量的措施,为高产、优质育种目标及栽培管理

技术提供依据。

4 结论

HGNC小麦在灌浆后期至成熟期的籽粒氮

含量显著高于LGNC小麦。两者籽粒氮含量差

异受氮素分配、转运影响。灌浆中后期旗叶的

Rubisco含量、可溶性蛋白含量和蛋白水解酶活

性是影响小麦籽粒氮含量的重要生理基础。
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