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氮素代谢对小麦生理特性的影响研究进展
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摘要:阐述了氮素对小麦光合作用 、氮素循环 、籽粒产量 、品质等方面的影响 ,并认为 ,在育种中应

选育高效吸收和利用氮素的双高效基因型品种 ,同时采用合理的氮肥运畴 。
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　　氮是构成蛋白质 、核酸 、叶绿素 、辅酶等的基本

元素之一 ,对小麦的生长发育 、籽粒产量和品质有显

著影响[ 1 , 2] 。小麦植株中的氮素主要来自于土壤中

氮素的供应 ,并且在不同生育时期植株对氮素的吸

收呈动态变化。因此 ,进一步研究氮素对小麦碳氮

代谢及品质的影响 ,对于指导合理施用氮肥 ,在保证

产量的基础上改善小麦品质具有重要意义。

1　氮素的分配

植物体内的氮素总是处于利用和再利用状

态[ 3] 。氨基酸是植物体内氮化物的主要存在方式和

运输形式 ,它不仅把器官中氮的吸收 、同化与器官中

的蛋白质的合成和降解联系在一起 ,也是源库之间

实现氮素分配 、转移和再分配的主要方式。在营养

生长阶段 ,营养器官中合成的蛋白质 ,开花后降解 ,

形成游离氨基酸 , 转运到籽粒中重新合成蛋白质 。

营养器官中蛋白质的降解在蛋白水解酶的作用下进

行。蛋白水解酶根据其水解肽键的部位不同分为内

肽酶和外肽酶。内肽酶分解内部肽键 ,外肽酶从 C

端和 N 端分解肽键 ,从 C 端分解肽键的为羧肽酶 ,

从 N端分解肽键的为氨肽酶 。在叶片衰老期间 ,对

叶片中蛋白质降解起主要作用的是内肽酶。通常内

肽酶主要存在于液泡中 ,当细胞衰老时 ,细胞内的空

间障碍被打破 ,使内肽酶与底物充分接触 ,从而引起

蛋白质的大量降解 ,叶片很快死亡[ 4] 。蛋白质降解

生成的氨基酸被运往籽粒 ,合成籽粒储存蛋白 。

在籽粒氮素积累过程中。氮素的来源包括 2个

部分 ,一是开花后直接吸收同化的氮素 ,二是开花前

植株贮藏氮素的再运转。籽粒中的氮素主要来自前

期营养器官贮存氮素的再分配 。有研究证明 ,再分

配氮占籽粒氮的 53.0%～ 80.5%。因此 ,提高氮素

向籽粒的再运转量可能是提高籽粒蛋白质含量的重

要途径 。植株氮素再运转量决定于开花前氮素积累

和开花后氮素再运转效率 2个因素。然而这 2个因

素与籽粒蛋白质含量的关系并非一致 。开花时营养

组织中的氮量与籽粒氮含量呈正相关 ,籽粒中的氮

素主要靠前期的积累。叶片含氮量随冠层层次降低

而降低 ,垂直梯度分明 ,不同品种 、不同生育时期梯

度大小不同 。普通小麦灌浆期冠层中下部形成较大

梯度利于其品质的改善 ,优质小麦灌浆期上部层次

叶片 、中下部层次茎鞘含氮量高均利于其籽粒蛋白

质的积累。普通小麦叶片氮素对籽粒品质的形成作

用明显 ,而叶片和茎鞘氮素对优质小麦籽粒品质的

形成具有同等重要的作用[ 5] 。

2　氮素代谢对小麦光合作用的影响

氮素通过影响小麦叶片光合特性来影响籽粒产

量 。小麦籽粒产量的绝大部分来自于开花后的光合

产物
[ 6]
。因此 ,许多学者认为 ,小麦植株生育后期光

合产物的同化与籽粒产量的高低有密切关系[ 7] 。研

究表明 ,单片叶子在光饱和的条件下 ,净光合速率与

氮的含量成正比 ,植物叶片氮素的某一个或几个成

分会直接限制光合能力。Evans等
[ 8]
指出 ,小麦旗

叶 RuBPCase(二磷酸核酮糖羧化酶)活性与叶片全

氮含量呈正相关 ,小麦产量与开花后叶面积持续期

呈正相关 。冯福生等[ 9] 研究表明 ,在冬小麦抽穗 、扬

花 、灌浆 3个生育时期中 , RuBPCase 活性随施氮量

增加而升高 , 成非线形关系。施氮量对 PEPCase
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(磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶)和 PPDK 的含量也表

现类似的作用
[ 10]

。氮素主要从翻译水平上影响蛋

白质合成 ,高氮条件下酶活性增加可能是酶蛋白量

增加的结果。 RuBPCase , PEPCase 和 PPDK 的基

因表达首先受到光激活 ,而后由氮素决定其基因表

达的水平 。张荣铣等
[ 11]
认为 ,氮素增加籽粒产量的

机理在于提高了旗叶和倒二叶中含氮量 ,延长或提

高 RuBPCase活性 ,从而同化更多的碳水化合物 。

后期氮素供应不足会导致 RuBPCase 活性降低 、

Calvin 循环效率下降 ,活性氧清除系统中抗氧化相

关酶(SOD ,CA T ,POD)活性降低 ,活性氧自由基积

累引发膜脂过氧化 ,造成膜脂脱脂和引起膜渗透 ,同

时 MDA 积累 、蛋白质分子变性失活 ,促使植株提前

衰老死亡 ,降低产量 ,但过量氮素易使植株贪青晚

熟 ,后期易遭受高温危害导致青干逼熟 ,籽粒产量下

降
[ 12]
。

光呼吸是光合作用的另一个环节 ,其过程有甘

氨酸和丝氨酸参与 ,从而与氮代谢发生了联系[ 13] 。

氮水平提高 ,光呼吸强度 、乙醛酸氧化酶活性均提

高。低光照条件下 ,随着氮含量的上升 ,光合产物的

增量很有限 ,氮含量高的叶片暗呼吸比低氮叶片高 ,

由此消耗更多的碳。

3　氮素对小麦生长过程碳代谢的调节

植物生长发育过程中 ,光合碳 、氮代谢是植物体

内最主要的两大代谢过程 ,碳 、氮化合物的合成 、积

累与作物的产量 、品质密切相关。光合碳 、氮代谢过

程激烈竞争有机碳和能量 ,可能是导致产量和品质

之间负相关的原因。在小麦叶片中 , 调节 CO 2 同

化 、蔗糖合成和硝酸还原的关键酶主要包括 PEP-

Case 、蔗糖合成酶(SPS)和硝酸还原酶(NR)
[ 14]

。这

3种酶的磷酸化水平调节是由蔗糖合成向氨基酸合

成转向的主要调节方式 ,氨基酸合成碳架的供应主

要通过PEPCase的激活来实现
[ 15]

。NO
-
3 以及氮代

谢的初级产物谷氨酰胺(Gln)和谷氨酸(Glu)或两

者的比例 Gln/G lu是 PEPCase , SPS , NR短期调节

中的重要因子[ 16] 。在光合碳 、氮代谢平衡调节中 ,

PEPCase ,SPS 和 NR的磷酸化水平调节是由蔗糖

合成向氨基酸合成转向的主要调节方式 。在此过程

中 ,碳架的供应主要通过 PEPCase 的激活来实现 。

S PS对氮供应的反应与 PEPCase正相反 ,但它们的

调节机制相似 ,不同的只是 SPS 磷酸化后的活性降

低。因此 ,G lu激活 PEP -PK 后 ,有利于碳向氨基

酸合成方向流动 。而 NO-
3 是叶片内氮同化的主要

调节因子 , NO-
3 可调节小麦 NR 的 mRNA 合成 ,

并影响 NR激酶的活性 。

在小麦生育后期 ,植株体内的氮素不断运输到

籽粒中 ,为维持植物体内酶蛋白的更新 ,植株必须吸

收无机氮 ,在营养器官内同化为氨基酸和蛋白质 ,这

对碳代谢有很大影响。一方面 ,叶片中酶蛋白的再

生有利于提高光合作用效率和延长叶片功能期 ,进

而增加光合产物 。另一方面 ,从铵态氮到氨基酸的

过程需要光合产物提供骨架 ,同时氮素同化过程还

需要碳水化合物为能源 ,在增加后期植株氮素吸收

和同化的情况下 ,会消耗大量光合产物 ,总的结果可

能是减少植株的碳水化合物供应水平 ,导致籽粒中

碳水化合物的供应不足 ,反而降低灌浆速率 。Banz-

iger 等
[ 17]
认为 ,在田间条件下 ,抽穗期增加氮素后 ,

小麦同化氮素所消耗的能源和碳骨架不会影响碳水

化合物的供应 ,因为氮素能提高光合效率 ,延长叶片

功能期 ,从而补偿了氮素同化对碳水化合物的消耗。

4　氮素代谢对小麦产量性状的影响

氮肥的运筹是调控小麦生长发育 、提高产量的

重要手段。研究表明 ,在小麦生长发育期间 ,适期适

量追施氮肥对增加小麦穗粒数有显著作用[ 18] 。前

人的研究结果表明 ,在施氮量为 0 ～ 225kg/hm2 范

围内 ,穗粒数与氮肥施用量呈显著正相关 。随施氮

量的增加 ,穗粒数增加 。穗粒数不仅受施氮数量影

响 ,也受施用时期的制约。拔节期追施氮肥 ,每穗结

实粒数比苗期追施氮肥增加 10%, 产量提高

13.8%。小麦小穗 、小花的分化数目明显受到氮代谢

的促进 ,小花发育则主要受到碳代谢的调节 。一般

来说 ,高氮促进营养生长和小花分化 ,低氮有利于提

高结实率 ,二者协调统一才能增加每穗粒数 。小花

分化数量与拔节期间氮素水平高低呈显著正相关 ,

此时适量追施氮肥 ,能促进小花发育 ,减少退化 ,提

高结实粒数和粒重[ 19] 。

氮素供应对小麦粒重也有显著的影响 。科学施

用氮肥可延缓小麦后期叶片衰老过程 , 提高千粒

重[ 2 0 , 21] 。不同氮肥施用量与千粒重的关系为二次

曲线 ,当氮素亏缺时 ,千粒重降低 ,而氮素过多时 ,千

粒重亦低。过量施氮造成千粒重减少的原因在于氮

代谢过旺 ,严重影响了碳素代谢 ,减少了糖的积累。

高产小麦返青期追施氮肥 ,易导致孕穗期后叶片含

氮量过高 , C/N 比值低 ,阻碍叶内物质向穗部转运 ,

而拔节前后追氮肥 ,既可促进上部叶片生长 ,又有利

于后期干物质的积累 ,但应控制氮肥施用量 ,以维持
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碳 、氮代谢平衡 ,加快灌浆进度 ,增加粒重。在叶龄

余数小于 2.5 以后适量追施氮肥能增加光合叶面

积 ,提高叶片氮素及叶绿素含量 ,延长功能期 ,增加

花后干物质积累 ,提高粒重。

5　氮素营养对小麦籽粒蛋白质品质的影响

小麦籽粒蛋白质的形成与氮素的吸收 、运转密

不可分。不同施氮水平和不同施氮时期对小麦籽粒

品质均有不同程度的影响 。多数情况下增施氮肥可

以提高小麦籽粒的蛋白质含量 ,并改善蛋白质的组

分比例或含量。当施氮量处于较低水平时 ,随施氮

量的增加 ,由于氮素供应贫乏 ,籽粒蛋白质含量只是

保持在一个最低水平上不变。有时甚至因增产而稍

有降低。随施氮量的继续增加 ,蛋白质含量也逐渐

提高[ 22] 。

关于施氮量对小麦蛋白组分的影响 ,结论不一 。

有的研究认为 ,随着施氮量增加 ,清蛋白和谷蛋白含

量有减少的趋势 ,球蛋白和醇溶蛋白反而增加 ,施氮

量增加面筋含量显著增加。氮肥从 225 kg/hm2 增

加到 300kg/hm
2
,蛋白质及其组分相应递增 , 面团

稳定时间延长 ,综合评分提高[ 19 , 23] ;而有的报道认

为 ,清蛋白 、球蛋白 、麦谷蛋白与籽粒粗蛋白含量无

关 ,但醇溶蛋白随施氮量的提高而提高 。彭永欣

等
[ 24]
的研究结果表明 ,籽粒中清蛋白 、球蛋白 、醇溶

蛋白和谷蛋白含量均随施氮量的提高而增加 ,同施

氮量呈显著正相关 ,即施氮能够显著提高籽粒中 4

种蛋白质不同组分的量 ,但各组分在总蛋白质中的

比例表现为清蛋白 、球蛋白的含量是随施氮量的增

加而下降 ,醇溶蛋白和谷蛋白的含量是随施氮量和

籽粒蛋白质含量的提高而提高 。由于籽粒蛋白质与

面筋含量相关密切 ,蛋白质各组分尤其是贮藏蛋白

的含量影响着面团的流变学特性 ,因此施氮也影响

着面粉的加工品质。研究认为 ,中等以下肥力条件

下 ,氮素对小麦品质的影响最大 ,单施氮和氮磷配合

对强筋麦的蛋白质和面团稳定时间均有提高效应 ,

尤其对稳定时间的效应最为显著。后期施氮提高面

筋含量 ,改善烘烤品质 ,表现为 Zeleny 沉淀值提高 、

面粉强度增加和韧性提高等
[ 25 , 26]

。

6　小结

综上所述 ,氮素对于小麦的生长发育有重要的

影响 ,氮肥运筹是调控小麦产量及籽粒品质的重要

措施 。前人在氮素与小麦产量 、籽粒品质的关系等

方面进行了许多研究 ,但是对于这些表现的生理生

化机制研究较少。今后应把小麦-土壤作为一个有

机整体来系统研究氮素的循环 、运转和利用 ,提高氮

素利用效率 ,探明小麦品质的生理生化机理;根据不

同类型小麦品种对氮素吸收利用的差异 ,在作物育

种上选育高效吸收和高效利用氮素的双高效基因型

品种 ,充分发挥氮的营养作用;同时采用合理的氮肥

运筹 ,以期在减少氮肥用量 ,降低成本的基础上 ,促

进小麦产量 、品质和效益的提高 。
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摘要:从花生网斑病的分布 、危害 、症状 、病原特征 、侵染循环及流行以及防治措施等方面综合论述

了近年来关于花生网斑病的国内外研究进展 。
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　　花生是重要的油料和经济作物 ,在世界范围内

都有广泛种植 ,据 2007 年统计 ,全世界的花生种植

面积已达到 2200多万 hm2 。我国花生的种植面积

位居世界第 2 ,目前除西藏 、青海和宁夏外 ,其他各

省 、自治区 、直辖市均有一定规模的种植 。花生网斑

病(Phoma arachid icola Marasas),又称云斑病 、褐

纹病 、污斑病 ,是发生在花生上的一种重要的叶部病

害。近些年来该病蔓延迅速 ,危害严重 ,给花生生产

造成了巨大损失 ,为了控制该病的发生与危害 ,诸多

国内外学者致力于花生网斑病的系统研究 ,现已逐

步明确了该病菌的分类地位 ,病害症状 、发生规律 、

危害特点以及综合防治措施等 。

1　分布及危害

美国于 1973年在德克萨斯州首次发现花生网

斑病 ,接着在佛罗里达州 、乔治亚州 、新墨西哥州 、俄

克拉荷马州和维吉尼亚也发现了该病害[ 1] 。1982

年 ,我国在山东 、辽宁等花生产区首次发现该病 ,随

后在陕西 、河南也有报道
[ 2 , 3]

。近些年来 ,该病害作

为花生上的一种新的叶部病害 ,发生严重 ,已经成为

生产上亟待解决的问题。目前 ,世界上已经报道了

该病的国家有安哥拉 、阿根廷 、澳大利亚 、巴西 、加拿

大 、日本 、中国 、南非 、美国津巴布韦等
[ 1 , 4]

。

　　在津巴布韦 、南非的好几个省以及美国德克萨
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