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摘 要：为了进一步给氮素高效利用小麦品种选育提供理论依据，对以往国内外小麦氮素利用方面的研

究工作进行梳理。结果表明，通过常规育种或基因工程选育氮素高效利用小麦品种在实践上具有可行

性。阐明氮素代谢途径关键调控基因对最终氮素利用的贡献率有利于今后通过基因工程或分子标记育

种途径提高小麦氮素利用效率。中国大规模、多年多点筛选鉴定氮素高效利用小麦种质资源的研究亟

待开展。
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Abstract: In order to breed wheat varieties with high efficient nitrogen utilization, several guidelines were
teased out from previous works both at home and abroad. The paper indicates that breeding efficient nitrogen
utilization wheat is feasible by traditional breeding approach or genetic modification. Clarifying the
contribution of key regulating genes involved in nitrogen metabolism to final nitrogen utilization can facilitate
further improvement of nitrogen utilization by genetic modification or molecular marker assisted breeding.
Widely, year to year and multiple sites screening of wheat germplasm resources with efficient nitrogen
utilization is highly required in China.
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0 引言

氮是维持作物高产稳产需求量最大的元素，在农

业生产中的地位举足轻重。然而研究表明农作物氮元

素利用效率较低[1-2]。较低的氮元素利用效率常常伴随

硝态氮淋溶入地下水，可能会导致地下水污染、河流湖

泊的富营养化[3-5]。另有文献报道[6-8]，硝态氮可以转化

为氨气排到空气中，也可经土壤微生物作用产生包括

温室气体一氧化二氮(N2O)在内的氮氧化合物。同时

生产氮素肥料过程中化学燃料的使用也产生大量温室

气体。因此，提高氮元素利用效率是农业生产中的一

个重要目标。

提高氮素利用效率可通过合理的农田管理措施来

实现[9]。Raun等[10]的研究表明当前世界范围内农田系

统中小麦的氮素利用率平均在30%~50%。而Foulkes

等 [11]的报道显示英国冬小麦氮素利用率可达 50%~

60%。导致氮素利用效率低的管理措施原因有 [12-14]：

（1）氮素施用与作物吸收利用不同步；（2）对土壤肥力

不均的田地采用了统一的氮肥施用量；（3）基于不变的

“氮素利用效率”常数来计算预测合理氮素施用量；

（4）忽略了氮素利用效率在年度之间的变化。恰当的
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氮肥施用及田间管理有利于氮素利用效率提高，例如

Powlson[15]和Cassman[16]的报道称适当提高有机质含量

有助于提高肥料利用效率。此外，根据不同基因型小

麦对氮肥吸收利用的特点来确定合理的基肥追肥比例

和施肥时期也有利于减少肥料投入来获得高产。例如

河南农业大学姜丽娜等[17]的研究表明：干物质积累量

及日积累量在拔节期以前随底施氮肥比例的增加而增

加，药隔期追施氮肥可以改善产量性状进而提高产

量。山东农业大学于振文课题组[18]的研究结果表明，

四分体形成期和雌雄蕊原基形成期施氮可使旗叶衰老

初期可溶性蛋白质含量和衰老后期的光合作用速率提

高、籽粒线性增重阶段持续时间延长、粒重和籽粒产量

显著提高。

通过筛选培育氮元素高效利用作物品种是提高氮

素利用效率的另一重要途径，其优点是充分利用小麦

自身潜力达到少用氮肥的目的。例如中国科学院遗传

与发育生物学研究所李振声院士课题组开展过相关研

究[19]。具体实践上可使用氮素高效利用的小麦种质材

料做亲本通过常规育种手段选育氮高效小麦品种，或

者通过基因工程途径定向调控氮素代谢途径关键基因

（因子）的表达来改良氮素利用效率。氮素代谢途径关

键调节基因对最终氮素利用效率的贡献率尚罕见报

道，同时国内因为片面追求高产氮素高效利用育种在

实践上尚未引起足够重视。为此，笔者重点讨论通过

传统育种和遗传改良手段来提高作物氮素利用效率的

可行性。以期为氮素高效利用小麦品种选育实践提供

理论依据与技术路线。

1 作物生产中的产量与氮素等式

籽粒产量=单位面积植株数目×单株穗数×穗粒

数×单粒重；

氮素吸收效率=氮素总吸收量/（土壤可获取氮素

量+施用量）=（籽粒产量×籽粒氮素浓度+茎秆产量×茎

秆氮素浓度）/（土壤可获取氮素量+施用量）；

氮素利用效率=籽粒中氮素总含量/总吸收量=籽

粒产量×籽粒氮素浓度/（籽粒产量×籽粒氮素浓度+茎

秆产量×茎秆氮素浓度）。

2 小麦氮元素利用效率基因型差异

前人对墨西哥、芬兰、法国和英国小麦品种的研究

表明在土壤低氮水平下当代品种比以前品种产量高[2,13,20]，

这表明筛选培育氮素高效利用效率的作物品种是可行

的。通过遗传育种途径来培育氮高效新品种，首先要

确定不同基因型之间在“氮元素利用效率”这一性状的

遗传差异。而通过基因工程途径来提高氮肥利用效率

则需要阐明某一个或某些基因（或控制因子）对氮素利

用效率的贡献率，然后通过基因工程途径调控目的基

因的表达从而提高作物的氮素利用效率。

Barraclough 等 [21]研究表明在不同氮肥水平下不

同参试小麦品种氮利用效率存在显著差异。由于氮

利用效率可进一步分解为吸收效率和转运效率两部

分，对氮利用效率的遗传性差异有必要进一步细化，

以便筛选出氮利用方式不同的种质材料用于育种实

践。在墨西哥和法国进行的两项研究表明在低氮肥

水平比在高氮肥水平下，氮吸收效率对氮利用效率变

异贡献更大[20,22]；而在美国加利福尼亚州的研究表明无

论在高氮水平还是在低氮水平，氮吸收效率都对氮利

用效率变异贡献最大[23]。同时研究显示墨西哥、芬兰

春小麦氮素利用效率的提高主要得益于氮吸收效率的

改良[20,24]，这些数据表明小麦根系从土壤中吸收氮素

这一过程对于最终氮利用效率至关重要。然而在英

国和法国的研究表明氮素利用效率的改良主要归因

于转运效率的改良[25-26]，说明氮素在小麦植株体内的同

化转运对最终的氮利用效率同样十分重要。在高氮供

应水平下，几项世界范围内的研究表明小麦育种提高

了利用效率和收获指数，然而吸收效率并没有出现一

致性的改良[27-29]。

国外学者对小麦栽培种和分离群体材料的研究表

明籽粒产量和籽粒含氮量成负相关[30-31]，根据等式：籽

粒产量=地上物质总氮量×收获指数/籽粒氮含量，假定

氮收获指数（籽粒含氮量占地上物质总氮量比值；

Nitrogen Harvest Index，NHI）为一定值，则产量和地上

物质总氮量成正比，且/或与籽粒氮含量成反比。多项

研究证明了这一点：无论在低氮还是高氮水平，产量都

和地上物质氮总量成正相关[20,25-26]。收获指数与产量

在低氮水平成正相关，而在高氮水平下，有的研究显示

两者为正相关[20,26]，也有研究显示两者无相关性[25]。籽

粒含氮量与产量在低氮水平成负相关[20,26]，而在高氮水

平成负相关或无相关性[25]。

中国科学家对不同小麦品种资源氮素利用效率进

行过评价筛选研究：李艳等[32-33]在133份河南小麦小麦

亲本材料中筛选到‘豫农86’等7个品种具有较高氮素

利用效率；杜建军等[34]对西北地区15个小麦品种氮素

利用效率进行研究筛选到‘丰产3号’等3个在低氮和

高氮条件下均高产的品种；何文寿等[35]从 100个宁夏

小麦品种（系）中筛选到‘宁春 26’等 10个品种氮素利

用效率较高。但此类研究多以盆栽或大田条件下单一

试验点、单一年份、单一氮使用量见诸报道。包含大量

小麦种质材料的大规模系统的多年多点的对小麦氮素

利用效率的研究尚未见报道。
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3 控制氮素利用效率相关性状的基因或因子

传统的作物遗传育种就是筛选具有优良性状的作

物杂交后代的过程。从遗传学角度，作物表现型是基

因型与环境互作的产物。很显然，氮素利用效率这一

“表现型”是一个非常复杂的性状，因为氮素的吸收同

化转运过程有着复杂的分子调控机制（内在基因型）；

同时，不同年际间、不同生长地点的外部环境差异也会

导致表现型的变化（环境作用）。因此，辨认出氮元素

利用效率相关性状并对其进行研究有助于了解控制和

调节氮素利用效率的分子机理。Habash等[36]对 21个

氮元素利用相关性状进行了QTL数量性状位点定位

研究，结果显示旗叶谷氨酰胺合成酶 (Glutamine

synthetase)活性、可溶性蛋白、提取色素与鲜重的数量

性状位点在相似区域；且旗叶性状与开花期成负相关，

表明代谢与发育之间存在复杂相互作用。

小麦籽粒氮元素含量主要受到 3个过程的影响。

第一过程为氮元素从土壤进入植物体内，该过程有硝

酸根转运子和铵转运子介导。植物根系对硝酸根的吸

收通过低亲和性和高亲和性 2个系统来完成，分别由

NRT1(low- affinity nitrate transporter) 和 NRT2(high-

affinity nitrate transporter)2种类型的硝酸根转运子介

导，在模式植物拟南芥中有 53 个基因属于 NRT1 家

族，其中 NRT1.1、NRT1.2、NRT1.4、NRT1.5 和 NRT1.6

的功能和表达特征比较清楚[37-38]，Buchner[39]对 16个小

麦NRT1转运子先后在水培与大田环境下基因表达分

析显示NRT1转运子表达受氮素水平、植株自身发育

进程等多因素调节。同时也有人对多个NRT2家族基

因 [40-42]及铵转运子 [43]的功能和表达特征进行了研究。

第二过程为氮元素同化过程，硝酸根经过硝酸还原酶

和亚硝酸还原酶还原为铵根，之后被谷氨酰胺合成酶

同化生成谷氨酰胺，形成的谷氨酰胺随后与2-酮戊二

酸(2-oxoglutarate)形成两分子谷氨酰胺，该反应由谷氨

酰胺 2- 酮戊二酸转氨酶 (glutamine 2- oxoglutarate

amino transferase，GOGAT)催化，该同化过程被成为

GS/GOGAT循环[44]。第三过程为开花后储存在营养器

官的含氮化合物向籽粒中的转运，这一转运过程伴随

着植物营养器官的衰老[45-47]。

提高3个转运过程的氮元素转运效率会提高小麦

籽粒氮元素含量，如果碳元素的同化转运保持恒定，其

结果则会提高小麦产量，从而也使氮元素利用效率得

到提高。进一步阐明控制小麦吸收同化氮素及开花后

氮素向籽粒转运过程的分子机制有助于通过分子标记

筛选或基因工程手段来提高小麦的氮素利用效率，例

如Uauy等[48]发现一个NAC转录因子调节叶片衰老并

可提高籽粒蛋白含量。

4 讨论

4.1 高氮素利用效率种质资源的筛选鉴定

在中国农业生产中，不合理及过量施肥现象加剧

了环境污染或恶化[49]，培育并推广使用氮素高效利用

的作物品种有助于缓解环境压力。在小麦育种实践

中，选用氮素利用效率高的小麦种质资源作为育种亲

本会增加从后代材料筛选到高利用效率品种的几率。

虽然前人对中国部分小麦品种或种质资源氮元素利用

效率遗传差异进行过鉴定研究，但这些研究由不同地

区不同研究机构在不同年份完成，大规模系统的多年

多点的研究尚未见报道；并且中国适宜小麦栽培的地

区跨度广、环境气候条件差异大，同一基因型小麦在不

同地区种植，氮素利用效率很可能不一致。因此，有必

要对中国小麦品种及种质资源进行大规模系统性鉴定

筛选，明确氮素利用效率的差异并筛选出氮高效利用

的小麦种质材料。由于自然界中土壤养分含量存在空

间异质性，因此在小麦育种实践中试验田土壤肥力要

尽可能均一，确定育种父母亲本的氮素遗传差异要进

行多年多点（环境）试验从而筛选出稳定性强适应性广

的材料。育种早代材料要同时或者交替种植在低氮肥

田和高氮肥田，以期筛选到预期的小麦品种（系）。小

麦产量依赖于合理植株群体的构建，因此有必要对具

有不同分蘖能力的小麦在不同氮素水平下的分蘖动态

及分蘖成穗等群体构建过程进行研究，以便为筛选育

种材料后代及高产稳产栽培提供理论指导。

4.2 作物氮素利用的内在机理

对氮利用相关性状与最终氮素利用效率的关系应

该继续深入研究，以便确定合适的育种选择指标来指

导育种实践。例如有些小麦品种冠层叶片衰老减慢从

而延长了有效光合时间[50]，如果其他因素保持不变，具

有该表现型的小麦可能会获得较高的产量；早期活力

高的小麦基因型在生长早期能吸收利用更多的氮[51]。

同时，在分子水平上进一步阐明氮素代谢途径及调控

过程的分子机理，有助于今后通过分子标记育种手段

辅助选择育种材料，也有利于通过转基因途径来改良

小麦氮素利用效率。目前比较流行的技术手段是通过

构建作图群体进行QTL(Quantitative Trait Loci)数量性

状定位然后对主要位点图位克隆以期获得控制目标性

状的目的基因，然而小麦氮素利用效率的调控机制比

较复杂，因此要精确其分子机制还要结合比较转录组

学和/或蛋白质组学手段对具有不同氮利用方式的小

麦基因型进行比较分析来发现鉴定控制氮素利用的新

基因和/或调控因子。
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4.3 通过转基因途径改良氮素利用效率

合理选择氮素利用代谢过程的关键调控基因，通

过转基因途径操纵特定基因的表达从而改良氮素利用

效率。选择的基因应主要在氮素代谢过程中起作用，

如果转入的基因也调控其他生物过程，有可能影响植

株形态、生长发育与农艺性状从而影响氮素利用效率

的提高。

4.4 育种后代材料氮素利用效率的科学评价

有些研究称某一植物改良后茎干或籽粒中氮元素

浓度提高[52-53]，然而应当谨慎对待类似结果的报道。例

如Yanagisawa等[52]发表的文章中称转基因植株氮元素

含量（mg/g，单位干物质中含氮量）比对照增高，由于

缺少转基因和对照植株的总生物量导致无法比较氮总

量。根据元素吸收效率和元素利用效率公式，茎秆或

籽粒中氮素浓度提高不能盲目地解释为氮元素吸收效

率或利用效率得以提高。只有当植株中总氮量得以提

高才可解释为氮元素吸收效率的提高；只有在某一恒

定的氮吸收量下植株表现出较高的产量才可解释为氮

元素利用效率的提高。

5 结论

明确氮素利用效率差异并筛选出氮高效利用的小

麦种质材料是通过常规育种提高氮素利用效率的前

提。由于自然界中土壤养分含量存在空间异质性，因

此在小麦育种实践中，试验田土壤肥力要尽可能均一，

确定育种父母亲本的氮素遗传差异要进行多年多点

（环境）试验，选用稳定性强、适应性广的材料作为亲本

以期增加培育出高氮肥利用效率的小麦品种（系）的几

率。通过基因工程途径改良小麦氮素利用效率时应考

虑转化目的基因对农艺性状的影响，同时对转化植株

的氮素利用特性进行科学评价以期获得氮素高效利用

小麦株系。
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