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摘 要:培育氮素高效利用的小麦材料是提升氮素利用率和降低生产成本的有效方法,SPX基因家族在

植物对氮的响应及逆境应答中起关键调控作用。本研究以20个小麦品种为供试材料,在低氮(0.05mmol·

L-1)、正常氮(5mmol·L-1)和高氮(25mmol·L-1)三种氮浓度处理下进行苗期水培试验,测定不同浓度氮

处理下小麦苗期的形态指标和生理指标,通过综合评价筛选出氮高效和氮低效小麦品种,并分析TaSPX1基

因在不同氮利用效率小麦中的相对表达。结果表明,与正常氮处理相比,低氮处理下,不同小麦品种的最大根

长、根干重、根冠比等7个指标均升高,且升幅较大;株高、地上部干重、叶绿素含量等6个指标均降低,其中叶

绿素含量、株高和地上部干重降幅较大;各指标变异系数范围为3.16%~38.71%。高氮处理下,不同小麦品

种最大根长、株高、根干重等8个指标均降低,其中叶绿素含量、最大根长和根干重降幅较大;根表面积、根体

积、可溶性糖等5个指标均升高,根体积增幅最大,各指标变异系数范围为2.51%~36.53%。通过对13个指标主

成分分析,低氮处理下3个主成分贡献率分别为54%、26%和12%,累积贡献率达到91%;高氮处理下3个主

成分贡献率分别为64%、16%和9%,累积贡献率达到88%。利用隶属函数值进行综合评价和聚类分析,供

试材料可分为四类:双高效型、低氮高效型、高氮高效型和双低效型。qRT-PCR分析表明,低氮胁迫下,在双

高效型和低氮高效型材料中TaSPX1相对表达量上升,而高氮高效型和双低效型材料中TaSPX1相对表达量

呈先上升后下降的趋势;高氮胁迫下,在双高效型和高氮高效型材料中TaSPX1基因相对表达量有所降低,而

低氮高效型和双低效型材料中其相对表达量随着处理时间的增加而增加。
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Abstract:Thecultivationofwheatmaterialswithhighnitrogenuseefficiencyisaneffectivewaytoim-
provenitrogenuseefficiencyandreduceproductioncost.SPXgenefamilyplaysakeyregulatoryrole
inplantresponsetonitrogenandstress.Inthisexperiment,20differentvarietiesofwheatwereused



astestmaterials,andhydroponicsexperimentswerecarriedoutatseedlingstageunderthreenitrogen
concentrationtreatments:lownitrogen(0.05mmol·L-1),normalnitrogen(5mmol·L-1)andhigh
nitrogen(25mmol·L-1).Themorphologicalandphysiologicalindicesofwheatatseedlingstage
weredeterminedunderdifferentnitrogenconcentrationtreatments.Wheatvarietieswithhighnitro-
genuseefficiencyandlownitrogenuseefficiencywereselectedbycomprehensiveevaluation,andthe
relativeexpressionofTaSPX1geneinwheatwithdifferentnitrogenuseefficiencywasanalyzed.The
resultsshowedthat,comparedwithnormalnitrogentreatment,themaximumrootlength,rootdry
weightandrootshootratioofdifferentwheatvarietieslargelyincreasedunderlownitrogentreat-
ment.Sixindices,includingplantheight,abovegrounddryweight,andchlorophyllcontent,allde-
creased,amongwhichchlorophyllcontent,plantheightandabovegrounddryweightdecreasedsig-
nificantly.Thevariationcoefficientsofeachindexrangedfrom3.16%to38.71%.Underhighnitro-
gentreatment,themaximumrootlength,plantheight,androotdryweightofdifferentwheatvarie-
tiesdecreased,andthechlorophyllcontent,maximumrootlength,androotdryweightdecreasedsig-
nificantly.Rootsurfacearea,rootvolume,andsolublesugarallincreased,amongwhichrootvolume
increasedthemost.Coefficientsofvariationofallindicesrangedfrom2.51%to36.53%.Theprinci-
palcomponentanalysisof13indicatorsshowedthatthecontributionratesofthethreeprincipalcom-
ponentsextractedunderlownitrogentreatmentwere54%,26%,and12%,respectively,andthecu-
mulativecontributionratewas91%.Thecontributionratesofthethreeprincipalcomponentsextrac-
tedunderhighnitrogentreatmentwere64%,16%,and9%,respectively,andthecumulativecontri-
butionratereached88%.Usingthemembershipfunctionvaluetomakecomprehensiveevaluationand
clusteranalysis,thetestedmaterialsweredividedintofourcategories:doubleefficienttype,lowni-
trogenefficienttype,highnitrogenefficienttype,anddoubleinefficienttype.qRT-PCRanalysis
showedthatunderlownitrogenstress,therelativeexpressionofTaSPX1increasedindoubleefficient
andlowefficientmaterials,whiletherelativeexpressionofTaSPX1inhighefficientanddoubleineffi-
cientmaterialsincreasedfirstandthendecreased.Underhighnitrogenstress,therelativeexpression
ofTaSPX1genedecreasedinthedoubleandhighnitrogenefficientmaterials,whiletherelativeex-
pressionofTaSPX1geneinthelownitrogenefficientmaterialsanddoublelowefficiencymaterialsin-
creasedwiththeincreaseoftreatmenttime.
Keyword:Wheat;Seedlingstage;Nitrogen;Clusteranalysis;TaSPX1

  小麦(TriticumaestivumL.)是中国第二大粮

食作物,其产量对保障国家粮食安全至关重要。根

据统计,2023年中国粮食种植面积为11896.85万

hm2,总产量为69541.0万吨,其中小麦种植面积

为2362.72万hm2,占粮食种植面积的19.86%,
产量为13659.0万吨,占粮食总产量的19.64%。
小麦的碳水化合物和蛋白质含量普遍高于水稻

(Oryazsativa)和玉米(Zeamays)等作物[1],富
含矿物质、维生素和植物化学物质等营养成分,在
全球范围内被广泛用于制作面包、面条等食品,也
在一定程度上用于酿酒等工业产品[2]。作为中国

重要的储粮作物,小麦与人民生活水平、经济发展

和社会可持续发展息息相关,因此,科学高效地提

高小麦产量和品质是育种工作的关键目标[3]。
氮是植物合成核苷酸、氨基酸和蛋白质等物

质的重要元素,是植物生长发育不可或缺的营养

成分。为了提高作物产量和品质,生产中常施用

大量的氮肥,但仅有35%左右的氮肥能够被作物

吸收和利用[4]。因此,提高作物氮素利用效率,合
理施肥对促进经济发展和环境保护具有重要作

用[5]。小麦能够吸收硝态氮和铵态氮,并由谷氨

酸合酶、谷氨酰胺合成酶等将铵根离子转化为氨

基酸,实现氮同化。然而由于小麦苗期根茎生长

缓慢,根长、根数和根表面积较小,吸氮能力较弱,
导致氮肥残留在土壤中并流失到周围环境,显著

降低了苗期氮肥利用率[6-7]。在低氮条件下,虽然
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小麦植株生长受到抑制,但是会促使小麦根系扩

张以增加吸氮面积,提高氮素吸收速率,并促进小

麦根系的氮素同化,以及氮素在小麦叶片中的再

利用和循环,氮状态比较好的新叶更加适合低氮

营养[8-9]。罗来超等[10]研究发现,硝态氮对根干

重、根体积和根冠比的影响较其他氮素明显。本

研究以20份不同小麦品种为试验材料,分别在低

氮(0.05mmol·L-1)、正常氮(5mmol·L-1)和
高氮(25mmol·L-1)浓度下进行水培处理,测定

苗期 相 关 性 状 指 标,并 通 过 主 成 分(principal
component,PC)分析和聚类分析等方法筛选不

同小麦品种的氮素利用效率。
植物在遭受低氮、干旱和高温等非生物胁迫

时,会启动一系列响应机制来抵御胁迫。SPX基

因通过调控硝酸盐转运蛋白的表达或活性,影响

根系对氮素的吸收能力。例如,OsSPX4通过负

调控水稻中硝酸盐转运蛋白基因的表达,防止氮

素过量吸收[31]。张宝华等[11]研究发现,在低氮

胁迫下,过表达TaSPX1的转基因株系相较于野

生型表现出更强的耐低氮胁迫能力,表明Ta-
SPX1可能通过增强保护酶系统、促进氮吸收和转

运等机制在植物抵御低氮胁迫中发挥重要作用。
基于此,本研究进一步分析氮响应相关基因Ta-
SPX1在不同氮效率类型材料苗期响应氮胁迫的

表达特征,从分子水平验证材料筛选的准确性,旨
在筛选氮高效材料,为小麦氮高效利用的研究提

供理论依据。

1 材料与方法

1.1 供试材料

基于本课题组前期对不同小麦品种根系形态

特征研究,选择20个小麦品种作为本试验的供试

材料(表1)。

1.2 试验设计

试验于2023年3月至8月在甘肃农业大学

人工气候培养室中进行,采用水培方法。首先,选
取大小均匀且颗粒饱满的种子,用20%H2O2 溶

液浸泡10min,再用去离子水清洗2~3次,随后

将种子均匀地放置于铺有湿润滤纸的培养皿中,
在光照培养箱中培养,待生长至两叶一心期,用海

绵固定,移栽到水培箱中,每孔移栽2株。移栽到

水培箱后先用纯水培养5d,然后根据设置的氮素

浓度(低氮、正常氮和高氮)在每个培养箱中加入

改进的霍格兰营养液(表2)进行培养[12]。每隔5

d换一次营养液,并在每天用氧气泵进行3h的

持续通气,培养25d后进行采样测定。

1.3 测定指标和方法

1.3.1 苗期形态指标测定

植株在不同氮浓度营养液中培养25d后进

表1 供试材料

Table1 Testmaterials

编号
Code

品种
Cultivar

编号
Code

品种
Cultivar

A1 赤小麦
Chixiaomai A11 长治6406

Changzhi6404

A2 涿鹿小麦
Zhuluxiaomai A12 农大183

Nongda183

A3 茶淀红
Chadianhong A13 品旱328

Pinhan328

A4 白三月黄
Baisanyuehuang A14 蜀58号

Shu58

A5 蚰色
Youse A15 甘肃96

Gansu96

A6 大默须
Damoxu A16 延安11

Yanan11

A7 大白麦
Dabaimai A17 东方红3号

Dongfanghong3

A8 白花麦
Baihuamai A18 高原706

Gaoyuan706

A9 小口红
Xiaokouhong A19 丰产3号

Fengchan3

A10 白芒麦
Baimangmai A20 凤麦11

Fengmai11

表2 不同处理霍格兰营养液组成

Table2 Hoaglandsolutionwiththreedifferent

nitrogenconcentrations

成分
Composition

浓度Concentration/(mmol·L-1)

低氮
LowN

正常氮
NormalN

高氮
HighN

KH2PO4 0.20000 0.20000 0.20000

MgMO4·7H2O 1.00000 1.00000 1.00000

H3BO3 0.00100 0.00100 0.00100

(NH4)Mo7O24·4H2O 0.00005 0.00005 0.00005

CuSO4·5H2O 0.00005 0.00005 0.00005

ZnSO4·7H2O 0.00100 0.00100 0.00100

FeEDTA 0.10000 0.10000 0.10000

Ca(NO3)2·4H2O 0.01000 1.00000 5.00000

KNO3 0.01000 1.00000 5.00000

NH4NO3 0.01000 1.00000 5.00000

KCl 2.00000 2.00000 0.00000

CaCl2 4.50000 4.00000 0.00000

K2SO4 1.00000 1.00000 0.00000
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行取样测定,不同处理的品种各取3株作为重复,
把根部和地上部分开后用去离子水冲洗干净,使
用EPSONScan12000XL植物根系扫描仪对植

株根系进行扫描,接着用WinRHIZO分析软件来

分析扫描图像,获得总根长、根体积和根表面积数

据。同时测量最大根长和株高。测定完成后,将
根系与地上部在105℃处理10min以进行杀青,
随后置于70℃烘箱中使其恒重。最后用千分位

电子天平称量根系和地上部分干重,并通过根干

重/地上部干重来计算根冠比。

1.3.2 生理指标的测定

采用混合液法测定叶绿素含量[13-14];可溶性糖

含量采用蒽酮比色法[15];可溶性蛋白含量采用考

马斯亮蓝G-250染色法[16];根据姜苏育[17]的方法

测定GS活性;NR活性采用活体法进行测定[18]。

1.3.3 氮效率综合值

利用隶属函数法计算氮效率综合值,不同氮

浓度处理下不同小麦品种的氮效率状况用氮效率

综合值来反映。
低氮耐受指数=低氮水平实测值/正常氮水

平实测值

高氮耐受指数=高氮水平实测值/正常氮水

平实测值

隶属函数值U(Xi)=U(Xi-Xmin)/U(Xmax

-Xmin)
对于第i 个主成分,得分为 Xi,最小值为

Xmin,最大值为Xmax。
权重Wi=Pi/ΣPi

Pi为第i 个主成分的贡献率。
氮效率综合值D=Σ[U(Xi)×Wi]

1.4 TaSPX1基因的表达特征分析

从双高效型、低氮高效型、高氮高效型和双低

效型材料中各选取1份小麦材料,挑选籽粒饱满,
大小均匀的种子放置在湿润的培养皿,生长至二

叶一心期后移栽于装有霍格兰营养液的水培箱

中,三叶一心期时进行低氮(0.05mmol·L-1)和
高氮(25mmol·L-1)处理,在处理0、2、6、12和

24h的时间点取样,保存于-80℃超低温冰箱。
使用RNA提取试剂盒提取RNA后用1%的琼

脂糖凝胶电泳检测RNA完整性,接着使用Fast-
KinggDNADispellingRTSuperMix试剂盒将

RNA反转录成cDNA,并用超微量分光光度计测

定其浓度。以cDNA为模版,小麦TaActin 基因

为内参基因,SuperRealPreMixPlux试剂盒进行

qRT-PCR实验,鉴定TaSPX1基因在不同氮胁迫

处理及不同处理时间点的表达水平(3个生物学

重复)。使用2-ΔΔCt法进行基因表达量计算。

1.5 数据处理与分析

采用Excel2010、SPSS27和Origin2022等

软件对试验数据进行分析并绘制图表。

2 结果与分析

2.1 不同氮处理下小麦苗期各性状的差异分析

在3种氮浓度处理下,20份不同小麦品种的

各性状呈现出不同的差异(表3)。与正常氮处理

相比,低氮处理下株高、地上部干重、叶绿素含量、
可溶性蛋白含量、谷氨酰胺合成酶活性和硝酸还原

酶活性等6个指标均降低,其中叶绿素含量、地上部

干重和株高降幅较大,分别降低了37.1%、34.2%
和20.8%,可溶性蛋白含量、谷氨酰胺合成酶活性

和硝酸还原酶活性分别降低8.0%、8.0%和9.0%;
最大根长、根干重、根冠比、总根长、根表面积、根体

积和可溶性糖含量等7个指标均升高,且升幅均高

于20%,分别升高了58.4%、47.4%、124.1%、41.8%、

61.21%、83.5%和21.2%。由此说明低氮处理

对根系形态、地上部形态和叶绿素含量影响较大,
而对酶活性和可溶性蛋白含量的影响较低。高氮

处理下,小麦苗期最大根长、株高、根干重、地上部

干重、根冠比和总根长、叶绿素含量和可溶性糖含

量等8个指标均降低,其中叶绿素含量、最大根

长和根干重等降幅较大,分别降低了28.0%、

25.1%和25.5%,株高、地上部干重、根冠比、总
根长和可溶性糖含量等降幅较小,分别降低了

5.4%、10.3%、18.6%、3.5%和17.0%;而根表

面积、根体积、可溶性蛋白含量、GS和NR活性升

高,根体积增加了22.9%,其余增加了5.5%~
8.4%。这说明高氮处理对地下部形态和叶绿素

含量影响较大,而对酶活性、地上部形态和可溶性

蛋白含量的影响较低。正常氮处理下,各性状变

异系数范围为2.80%~45.03%;低氮处理下,不同

性状变异系数范围为3.16%~38.71%;高氮处理

下,不同性状变异系数范围为2.51%~36.53%。在

低氮和高氮处理下,根干重、总根长和叶绿素含量

变异系数比正常氮处理均有所升高,说明不同小

麦品种在低氮和高氮处理下苗期各性状的差异较

为明显。
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表3 不同氮处理下小麦苗期性状

Table3 Valuesofwheattraitsatseedlingstageunderdifferentnitrogentreatments

性状
Trait

低氮
Lownitrogen

平均值
Mean

标准差
SD

变异系数
CV/%

正常氮
Normalnitrogen

平均值
Mean

标准差
SD

变异系数
CV/%

高氮
Highnitrogen

平均值
Mean

标准差
SD

变异系数
CV/%

MRL/cm 44.82a 9.83 21.93 28.29b 8.42 29.76 21.19c 3.32 15.68

PH/cm 37.38b 5.36 14.35 47.22a 5.20 11.01 44.68a 4.88 10.92

DWR/mg 45.73a 13.55 29.64 31.02b 5.48 17.68 23.11c 5.91 25.59

ADW/mg 141.35b 22.55 15.95 214.76a 44.93 20.92 192.67a 40.14 20.83

R/S 0.33a 0.11 32.02 0.15b 0.03 17.64 0.12b 0.02 16.11

TRL/cm 383.95a 120.78 31.46 270.69b 71.48 26.41 261.16b 74.54 28.54

RSA/cm2 43.50a 14.67 33.71 26.99b 8.86 32.82 29.25b 9.12 31.19

RVE/cm3 0.40a 0.15 38.71 0.22b 0.10 45.03 0.27b 0.10 36.53

SPAD/(mg·g-1) 0.66b 0.18 28.13 1.05a 0.19 18.59 0.75b 0.17 22.46

SP/(mg·g-1) 23.22c 2.98 12.82 25.24b 2.66 10.53 27.04a 2.56 9.47

SS/(mg·g-1) 35.96a 2.48 6.88 29.67b 2.60 8.76 24.64c 2.14 8.68

GS/
(μmol·h-1·g-1)

9.59b 1.38 14.40 10.46a 1.66 15.85 11.20a 1.73 15.39

NR/
(nmol·min-1·g-1) 292.31c 9.24 3.16 321.19b 8.99 2.80 338.77a 8.50 2.51

  MRL:最大根长;PH:株高;DWR:根干重;ADW:地上部干重;R/S:根冠比;TRL:总根长;RSA:根表面积;RVE:根体积;SPAD:叶

绿素含量;SP:可溶性蛋白含量;SS:可溶性糖含量;GS:谷氨酰胺合成酶活性;NR:硝酸还原酶活性;下同。同行数据后不同小写字母表

示处理间差异显著(P<0.05)。

MRL:Maximumrootlength;PH:Plantheight;DWR:Rootdryweight;ADW:Abovegrounddryweight;R/S:Rootshootratio;

TRL:Totalrootlength;RSA:Rootsurfacearea;RVE:Rootvolume;SPAD:Chlorophyllcontent;SP:Solubleproteincontent;SS:

Solublesugarcontent;GS:Glutaminesynthetaseactivity;NR:Nitratereductaseactivity.Thesameintables4and5.Differentlower-

caselettersfollowingdatainsamelineindicatesignificantdifferencesamongtreatments(P<0.05).

2.2 不同氮处理下小麦各指标的主成分分析

通过对供试小麦苗期13个性状的低氮和高

氮耐受指数进行主成分分析,选取了在低氮胁迫

下累计贡献率达到91%的3个主成分和高氮胁

迫下累计贡献率达到88%的3个主成分(表4)。
结果(图1)表明,低氮胁迫下,在PC1中,根冠

比(载荷值为0.58)、根体积(0.57)、根表面积

(0.41)、最大根长(0.28)和根干重(0.25)有较大

的正向影响;在PC2中,根冠比(0.63)、最大根长

(0.33)和根干重(0.31)拥有较大的正向投影,
根体积(-0.48)、根表面积(-0.33)和总根长

(-0.20)对PC2有较大的负向影响;在PC3中最

大根长(0.92)的正向投影远大于其他指标,总根

长(0.17)和根表面积(0.14)有一定的正向影响,
根冠比(-0.29)的负向投影远大于其他指标。高

氮胁迫下,在PC1中,根体积(-0.88)和根表面

积(-0.42)有较大的负向影响;在PC2中,总根

长(0.46)、地上部干重(0.42)、最大根长(0.33)和

根表面积(0.25)拥有较大的正向影响,而根冠

比(-0.62)拥有远大于其他指标的负向投影,
且根干重(-0.15)、根体积(-0.13)和绿素含

量(-0.11)有一定的负向影响。主成分分析结果

说明,小麦在氮胁迫下的耐氮特性主要与小麦根

系和根冠比等指标密切相关。

2.3 小麦苗期耐氮指标的筛选

对供试小麦苗期在低氮和高氮处理下各指标

相对值与综合评价值(D 值)的相关性分析(表5)
表明,低氮处理下(图2A),最大根长、根干重、地
上部干重、根冠比、根表面积和谷氨酰胺合成酶活

性的低氮耐受指数与D 值的相关性达到显著水

平(P<0.05),其中根干重和根冠比2项指标相

关系数高于其他指标,分别为0.91和0.92。高

氮处理下(图2B),根表面积和根体积的高氮耐受

指数与D 值的相关性达到显著水平(P<0.05),
且与其他指标相比相关系数最高,分别为-0.78
和-0.98。
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  A1~A20同表1,下同;▲:得分;→:载荷投影。
A1-A20aresameintable1,thesameinbelows;▲:Score;→:Loadprojection.

图1 各指标低氮(A)和高氮(B)耐受指数主成分散点图

Fig.1 Scatterplotsoftoleranceindicestolownitrogen(A)andhighnitrogen(B)conditions

表4 不同氮处理下小麦苗期各综合指标载荷系数及累计贡献率

Table4 Loadcoefficientsandcumulativecontributionrateofeachcomprehensiveindexof
wheatseedlingunderdifferentnitrogentreatments

性状
Trait

主成分Principalcomponent(PC)

低氮Lownitrogen

PC1 PC2 PC3

高氮 Highnitrogen

PC1 PC2 PC3

MRL 0.06 0.33 0.92 0.04 0.33 0.27

PH -0.01 0.00 0.04 0.01 0.00 0.00
DWR 0.28 0.31 -0.03 -0.01 -0.15 0.42

ADW -0.04 -0.05 0.07 0.07 0.42 -0.01
R/S 0.58 0.63 -0.29 -0.07 -0.62 0.54
TRL 0.28 -0.20 0.17 -0.18 0.46 0.51

RSA 0.41 -0.33 0.14 -0.42 0.25 0.27
RVE 0.57 -0.48 0.03 -0.88 -0.13 -0.24

SPAD -0.04 0.12 -0.03 0.11 -0.11 0.24
SP 0.01 0.01 -0.04 -0.01 0.02 -0.04

SS 0.01 -0.07 0.05 0.00 -0.03 -0.09
GS -0.04 0.01 -0.01 0.01 0.00 -0.02

NR -0.02 0.01 0.01 0.00 -0.01 0.05
贡献率

Contribution
rate/%

54 56 12 64 16 9

累计贡献率
Accumulated
contribution/%

54 80 91 64 79 88

  根据各指标的低氮耐受指数和高氮耐受指数

与D 值建立多元逐步回归分析模型。低氮处理下

因变量D 值和3个自变量的多元回归方程:D=-
0.392+0.196X1+0.145X2+0.087X3(X1:R/S,

X2:MRL,X3:RSA),回归方程决定系数为0.997
(P<0.01),说明该方程用于综合评价小麦苗期耐

低氮能力的可靠性达到99.7%。高氮处理下因变

量D 值和4个自变量的多元回归方程:D=0.894-
0.400X1+0.159X2+0.120X3+0.062X4(X1:

RVE;X2:ADW;X3:MRL;X4:TRL),回归方程决

定系数为0.996(P<0.01),说明该方程用于综合

评价小麦苗期耐高氮能力的可靠性达到99.6%。
相关性分析和多元逐步回归分析结果综合表

明,根冠比、最大根长和根表面积3个指标可以

作为评价不同小麦品种苗期耐低氮的鉴定指

标,根体积、地上部干重、最大根长和总根长4
个指标可以作为评价不同小麦品种苗期耐高氮

的鉴定指标。
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表5 不同氮处理下小麦苗期综合评价值

Table5 Comprehensiveevaluationvaluesofwheatseedlingunderdifferentnitrogentreatments

编号
Code

D 值Dvalue

低氮Lownitrogen 高氮 Highnitrogen

编号
Code

D 值Dvalue

低氮Lownitrogen 高氮 Highnitrogen

A1 0.67 0.56 A11 0.40 0.77

A2 0.35 0.70 A12 0.41 0.75

A3 0.34 0.67 A13 0.15 0.86

A4 0.50 0.46 A14 0.28 0.58

A5 0.75 0.76 A15 0.24 0.65

A6 0.40 0.52 A16 0.52 0.85

A7 0.47 0.52 A17 0.32 0.61

A8 0.26 0.89 A18 0.75 0.72

A9 0.43 0.76 A19 0.57 0.85

A10 0.34 0.40 A20 0.50 0.89

    A:低氮;B:高氮;*:P<0.05;**:P<0.01;*** :P<0.001。正方形的大小代表相关系数的大小,蓝色表示正相关,
红色表示负相关。颜色越深,表示相关性越强。

A:Lownitrogen;B:Highnitrogen;*:P<0.05;**:P<0.01;***:P<0.001.Thesizeofthesquarerepresentthecor-
relationcoefficient,withbluerepresentingapositivecorrelationandredrepresentinganegativecorrelation.Thedarkerthecolor,the
strongerthecorrelation.

图2 小麦苗期各性状氮胁迫耐受指数与综合评价值(D)的相关系数

Fig.2 Correlationcoefficientsbetweennitrogenstresstoleranceindexandcomprehensive
evaluationvalue(D)ofwheatatseedlingstage

2.4 基于氮效率综合值对不同氮效率的小麦进

行分类

基于3个耐低氮鉴定指标和4个耐高氮鉴定

指标的氮胁迫耐受指数,以及上述回归方程计算

氮效率综合值(D),采用欧氏距离最长距离法对

各品种在不同氮浓度水平下的综合评价值进行聚

类分析(图3)。把20个供试小麦品种在低氮和

高氮处理下都分为3类。低氮处理下,第一类的

综合评价D 值为0.146~0.251,属于低氮敏感型

品种,分别为A8、A13和A15;第二类的综合评价

D 值为0.286~0.574,属于中间型品种,分别为

A2、A3、A4、A6、A7、A9~A12、A14、A16、A17、

A19、A20;第三类的综合评价 D 值为0.669~
0.759,属于耐低氮型品种,分别为 A1、A5和

A18。在高氮处理,第一类的综合评价 D 值为

0.401~0.642,属于高氮敏感型品种,分别为A1、

A4、A6、A7、A10、A14、A15和 A17;第二类的综

合评价D 值为0.677~0.771,属于中间型品种,
分别为 A2、A3、A5、A9、A11、A12和 A18;第三

类的综合评价D 值为0.842~0.890,属于氮高效

型品种,分别为A8、A13、A16、A19和A20。
利用低氮处理和高氮处理下氮效率综合值进
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行散点作图,将20个供试小麦品种分为4类(图

4):(1)双高效型,低氮和高氮胁迫下氮效率综合

值高于平均值,包含A5、A20等5个品种;(2)低
氮高效型,低氮胁迫下氮效率综合值高于平均值,
而高氮胁迫下低于平均值,包含A13、A2等6个

品种;(3)高氮高效型,高氮胁迫下氮效率综合值

高于平均值,而低氮胁迫下低于平均值,包含A1、

A7等3个品种;(4)双低效型,低氮和高氮胁迫下

氮效率综合值均低于平均值,包含 A6、A17等6
个品种。

  A:低氮;B:高氮。
A:Lownitrogen;B:Highnitrogen.

图3 不同氮处理下小麦苗期氮效率综合值的系统聚类

Fig.3 Dendrogramofnitrogenefficiencyofwheatseedlingsunderdifferentnitrogentreatments

图4 不同氮处理下小麦苗期氮效率综合值的散点图

Fig.4 Scatterplotsofthecomprehensivevalueofnitrogenefficiencyinwheatseedlingunderdifferentnitrogentreatments

2.5 TaSPX1在氮胁迫下的表达分析

为进一步验证氮高效品种和氮低效品种在分

子水平上的差异,从上述4种类型材料中各挑选

1份小麦材料进行TaSPX1基因qRT-PCR分析。
结果(图5)表明,低氮处理下,双高效型(A5)和低

氮高效型(A1)材料的TaSPX1基因相对表达量在

0~12h时显著增加,12h后有所下降但是仍高

于0h。高氮高效型(A13)和双低效型(A10)材

料的TaSPX1基因在刚开始胁迫时相对表达量略

微上调,随着处理时间的增加TaSPX1基因相对

表达量开始降低,其在处理时间内相对表达量变

化相对缓慢。高氮处理下,双高效型(A5)和高氮

高效型(A13)材料的TaSPX1基因相对表达量在

在整个氮胁迫时期趋于稳定,变化不太明显,但是

低氮高效型(A1)和双低效型(A10)材料的TaSPX1
基因相对表达量随着处理时间的增加而显著上升。
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  A:低氮;B:高氮;A5:双高型;A1:低氮高效型;A13:高氮高效型;A10:双低型。同一类型图柱上不同小写字母代表处理间差异显著

(P<0.05)。

A:Lownitrogen;B:Highnitrogen;A5:Doublehightype;A1:Lownitrogenefficienttype;A13:Highnitrogenefficienttype;

A10:Doublelowtype.Differentlettersabovecolumnsofsametyperepresentsignificantdifferencesbetweentreatments(P<0.05).

图5 小麦TaSPX1基因在氮胁迫下的表达

Fig.5 RelativeexpressionofTaSPX1ofwheatseedlingsunderNstress

3 讨论

苗期是小麦生长发育的基础阶段,采用水培

法筛选氮高效小麦具有耗时短、环境影响小等优

势。小麦苗期对氮素的吸收与成熟期时小麦产量

密切相关。在不同氮浓度水平下,作物地上部分

形态指标[19-20]和地下部分形态特征均会发生显著

变化[21]。李淑文等[22]研究表明,在低氮处理下,
小麦地上部分生长受到的抑制作用比根系更明

显,而在高氮处理下,根系受到的抑制作用更加明

显[23]。本研究发现,低氮处理下小麦苗期根系生

长受到促进,而地上部生长发育则受到抑制;在高

氮处理下,小麦苗期根系和地上部生长发育都受

到不同程度的抑制作用。这可能与氮胁迫时地上

部分对根系同化物运输的增加有关。叶绿素在光

合作用中起关键作用,而可溶性蛋白和可溶性糖

则是植物生长所需的重要营养成分。姜苏育[17]、

冯福生等[24]和曹翠玲等[25]研究发现,在低氮胁

迫下,小麦叶绿素含量先增加后降低,可溶性蛋白

含量降低,而可溶性糖含量增加。本研究中,低氮

条件下小麦叶绿素和可溶性蛋白含量均下降,而
可溶性糖含量上升,表明植物通过增加糖分来维

持基本代谢活动。高氮处理下,叶绿素和可溶性

糖含量均降低,而可溶性蛋白含量上升,提示过量

氮可能导致光合作用效率下降和代谢失调。NR
和GS作为氮代谢中的关键酶,其活性受氮浓度

显著影响[26-27]。王月福等[28]认为,高氮条件下

NR和GS的活性升高。张士昌等[29]研究得出低

氮胁迫下小麦 NR和GS活性比对照显著降低。
本研究结果显示,在低氮处理下小麦 NR和 GS
活性降低,而在高氮处理下升高。在不同氮浓度

处理下,小麦最大根长、根干重、根冠比、叶绿素含

量、总根长、根表面积和根体积的变异系数较大,说
明小麦这些性状对氮素水平较为敏感,这与张恒

等[30]的研究相似。
在耐低氮和氮高效材料筛选方面,虽然已有

较多研究,但筛选指标缺乏统一标准。陈旭[12]研

究表明,根系的主要形态性状可以作为评价氮高

效的筛选指标。张恒等[30]通过对不同小麦材料

在高氮和低氮处理下研究发现,叶绿素含量、全氮

积累量、根干重等7个指标可作为小麦苗期氮高

效材料的筛选指标。本研究结合主成分分析法和

多元逐步回归方程,确定了根冠比、最大根长和根

表面积可作为小麦苗期耐低氮能力评价体系的筛

选指标,根体积、地上部干重、最大根长和总根长

可作为小麦苗期耐高氮能力评价体系的筛选指

标,并利用隶属函数分析和聚类分析将20个供试

小麦品种分为四类:双高效型、低氮高效型、高氮

高效型和双低效型。
关于SPX基因家族的研究,主要集中在拟南

芥和水稻中,其中少数基因如水稻的OsSPX4已

被证实参与氮素利用的调控[31]。张宝华等[11]研
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究表明,TaSPX1在低氮胁迫下表达量显著增加,
且通过超表达发现其能增强小麦抵御低氮胁迫的

能力。本研究中,低氮处理下,双高效型和低氮高

效型材料的TaSPX1相对表达量上升,而高氮高

效型和双低效型材料则在胁迫初期略微上调,但
随后下降。这可能是双高效型和低氮高效型材料

在初期感知氮素供应减少后增强表达,以应对低

氮胁迫,但在长期胁迫下逐渐适应,表达趋于稳

定。在高氮处理下,双高效型和高氮高效型材料

的TaSPX1相对表达量趋于稳定,而低氮高效型

和双低效型材料的表达量随着处理时间延长而上

调,表明其在适应高氮环境方面存在不足,可能影

响生长发育。通过TaSPX1基因在筛选材料中的

表达分析,进一步验证了上述材料筛选的结果准

确性。
本研究在氮高效材料筛选方面具有创新性,

为提高氮肥利用率和小麦的氮素吸收提供了重要

依据。未来研究可进一步探讨不同环境因素对小

麦氮素代谢的影响,并优化氮肥施用策略。
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