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低氮诱导小麦灌浆期旗叶衰老与膜脂的关系 
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摘  要: 小麦产量主要来自于小麦灌浆期旗叶的光合产物, 低氮造成的灌浆期旗叶早衰对小麦产量影响极大。本试

验以小麦品种“长旱 58”为试验材料, 在大田环境下设置低氮(120 kg hm2)和正常氮(180 kg hm2)处理, 研究低氮诱导

的小麦旗叶衰老与膜脂的关系。结果表明, 开花 14 d 后, 低氮处理小麦旗叶的光合速率、叶绿素含量、旗叶总氮含

量均显著降低; 旗叶中膜脂各组分含量均显著下降, DGDG/MGDG的比值升高; 以 C18:3、C18:2为代表的不饱和脂

肪酸含量显著下降, 以C16:0为代表的饱和脂肪酸含量显著增加, 不饱和双键指数显著降低; 此外类囊体蛋白质堆积

密度也显著降低。综合分析认为低氮处理导致小麦灌浆期旗叶早衰, 早衰过程伴随着膜脂降解和组分改变, 降低了膜

的流动性和通透性, 导致叶绿素降解, 使光合功能受损。同时, 植物通过调整 DGDG/MGDG比例来响应低氮胁迫, 利

用 DGDG的双层特性来部分弥补其它双层膜脂的降解对膜功能造成的损伤。 
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Relationship between Lipid and Flag Leaf Senescence Induced by Low Nitro-
gen Stress during Grain Filling of Wheat 
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Abstract: Nitrogen (N) deficiency induces flag leaf senescence at the grain-filling stage of wheat resulting in yield decrease. In 
this study, we carried out a field experiment to investigate the relationship between N-deficiency-induced flag leaf senescence and 
lipid change using wheat variety ‘Changhan 58’. Under the low-N (120 kg ha–1) condition, the photosynthetic rate, chlorophyll 
content, total N content, and contents of all lipid components of flag leaf at 14 days after flowering were significantly lower than 
those under normal-N (180 kg ha–1) condition, while the DGDG/MGDG ratio in low-N treatment increased. The content of un-
saturated fatty acids, such as C18:3 and C18:2 decreased significantly, whereas the contents of saturated fatty acids, such as C16:0, 
increased significantly, leading to the reduction of index of unsaturated double bounds. In addition, thylakoid protein packing 
density also decreased under N-deficiency condition. These results indicate that N-deficiency-induced leaf senescence is charac-
terized with lipid degradation and components changes, which result in negative effects on reductions of membrane permeability, 
chlorophyll content and photosynthetic rate. Simultaneously, the DGDG/MGDG ratio of plants is adjusted in response to N defi-
ciency to alleviate damages of membrane function caused bby lipid degradation. 
Keywords: wheat; flag leaf; nitrogen deficiency; membrane lipids; senescence 
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小麦籽粒产量主要来自灌浆期旗叶的光合产物, 

其对籽粒产量的贡献可达 80%以上, 因此维持灌浆

期旗叶的光合作用对小麦籽粒产量尤为重要[1]。氮素

是叶绿素和色素蛋白复合体的主要成分, 也是组成

蛋白质的基本元素, 由缺氮引起的灌浆期旗叶早衰

是小麦减产的重要原因之一。灌浆期旗叶早衰导致叶

绿素降解, 光合能力降低, 从而限制了同化物的合成

和籽粒干物质的积累, 导致产量降低。植物缺氮时在

显微水平表现为叶绿体数目减少, 形状变的不规则, 

类囊体破裂消失, 嗜锇颗粒增多, 淀粉粒增大[2-3]; 在

生化水平表现为叶绿素合成受阻, 降解速率加快, 光

合碳同化酶类如 Rubisco 活性受到影响, PSII 反应中

心蛋白含量下降[4]; 在生理水平上表现为叶绿素含量

和光合速率的下降[5-6]; 在形态水平表现为叶片失绿发

黄, 早衰明显[7]。前人已从自由基产生和清除机制[8-9]、

碳氮代谢失衡[10-11]、营养胁迫[12]、内源激素紊乱[13]

等角度报道了低氮诱导早衰机制, 并且对于调控低

氮诱导的叶片衰老也开展了大量研究, 包括清除自

由基防止膜脂过氧化 [14], 调节激素平衡 [15], 调控衰

老基因表达[16]等。植物叶绿体及类囊体膜在叶片光合

作用中发挥重要作用, 既是光合结构的要件, 也是叶

绿素蛋白、糖运输蛋白等光合作用重要蛋白的载体, 

因此光合膜组成和结构的任何改变都将引起叶片结

构和功能的改变[17]。在低氮诱导叶片衰老的过程中, 

一个显著特征就是膜的降解和功能的丧失。 

在高等植物中, 膜脂是质膜和细胞器膜的组成

成分, 主要包括糖脂和磷脂, 糖脂约占膜脂总量的

3/4。糖脂主要存在于叶绿体膜和类囊体膜中, 其中

单半乳糖甘油二酯 (monogalactosyldiacylglycerol, 

MGDG)和双半乳糖甘油二酯 (digalactosyldiacy-

lglycerol, DGDG)的含量分别为 1/2和 1/4 [18]。当植

物遭到逆境胁迫时, 会通过膜脂组成的变化来适应

环境, 而这些变化有助于维持和恢复膜的稳定性和

完整性, 从而增加植物的胁迫耐受性[19]。在低磷胁

迫下, 膜中的磷脂含量降低, 为了维持膜的完整性, 

会通过增加膜中的糖脂来替代缺失的磷脂[20]。在干

旱胁迫下 , 豇豆叶片中单半乳糖甘油二酯合酶基

因、双半乳糖甘油二酯合酶基因的表达量显著升高, 

DGDG含量显著升高, MGDG/DGDG比值降低[21]。

过表达 OSMGD 的转基因烟草, 其 MGDG 和 DGDG

的含量增加, 植株耐盐和耐低磷能力显著提高[22-23]。

在臭氧胁迫下, 菠菜叶片质体膜和类囊体膜上的糖

脂明显减少[24]。以上研究结果表明, 膜脂在植物抗

逆中起着重要的作用。 

近年研究表明, 低氮胁迫下能维持糖脂含量和

组分稳定的小麦品种具有更好的耐低氮能力[25]。小

麦灌浆期旗叶衰老的过程中会伴随着叶绿体、类囊

体膜及叶绿素的降解和叶片功能的丧失, 但是尚不

清楚低氮胁迫下膜脂组成的变化特征, 及膜脂与低

氮诱导叶片衰老的关系。本试验观测了不同氮肥水

平下灌浆期小麦旗叶叶绿素含量及光合能力、含氮

量、膜脂及其组分变化, 以及类囊体蛋白质的堆积

密度, 旨在分析叶片衰老与膜脂的关系, 探讨低氮

诱导叶片衰老的机制。 

1  材料与方法 

1.1  试验设计 

试验地位于中国科学院长武黄土高原农业生态

试验站(107°42′N, 107°40′E, 海拔 1220 m)。该地年

均温 9.1℃, ≥10℃积温 2994℃, 无霜期 171 d; 年

均降水量 580 mm, 7月至 9月降水量占全年总量的

55%以上, 小麦生育期有效降雨量 215.8 mm; 地下

水位 50~80 m。试验地土壤为中壤质黑垆土, 含有机

质 8.7 g kg1、硝态氮 9.8 mg kg1、铵态氮 11.1 mg 

kg1、速效磷 16.3 mg kg1。 

供试小麦品种为长旱 58。采用完全随机区组设

计, 设置正常氮(180 kg hm2, 高产推荐用量)和低氮

(120 kg hm2) 2个氮处理, 每个处理 3次重复, 小区

面积为 60 m2, 行距为 20 cm。对所有小区基施 P2O5 

120 kg hm2。2015年 9月 28日播种, 2016年 6月

23 日收获, 在小麦开花当天(第 0 天)选择开花一致

的麦穗挂牌标记, 花后第 14天, 取每小区 30株旗叶, 

一半冷冻在液氮中, 用于测定叶绿素和膜脂组成等

指标, 另一半于 105℃下烘 30 min, 80℃下烘至恒重, 

用于测定总氮含量等指标。 

1.2  净光合速率和叶绿素含量的测定 

于每次采样当天 9:00—12:00, 用 Li-6400 便携

式光合仪 (Li-Cor, USA)测定待采叶片的净光合速

率。在每个小区重复测定 2 个叶片, 取平均值为一

个重复。每个处理 3个小区即试验为 3个重复。 

将旗叶样品去除叶脉后剪成碎片, 称取 0.2 g采

用丙酮浸提比色法[26]测定叶绿素含量。在每小区重

复测定 2 次, 取平均值为一个重复。每个处理 3 个

小区即试验为 3个重复。 

1.3  叶片总氮含量测定 

取不同处理条件下花后不同天数的小麦旗叶 , 
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于 105℃烘 30 min, 80°C烘至恒重。采用凯氏定氮法

测定叶片总氮含量。在每小区重复测定 2 次, 取平

均值为一个重复, 每个处理 3 个小区即试验为 3 个

重复。 

1.4  叶片膜脂的提取、分离及脂肪酸含量测定 

取不同处理条件下花后第 14天的小麦旗叶, 剪

碎后称取 0.5 g, 按Wang和 Benning[27]描述的方法提

取叶片膜脂, 每处理 3 次重复(3 个小区), 每小区 1

次重复。将提取的膜脂用薄层色谱(TLC)分离, 以十

五烷酸(C15:0)作为内标, 采用岛津GC2014C气相色

谱仪测定膜脂含量和膜脂脂肪酸组成。色谱柱为

InertCap WAX (Cat. No. 1010-67162), 气化室温度

250°C, 色谱柱温度 140.0°C, 设置柱温箱梯度温度

为: 140~160°C, 25°C min1; 160~240°C, 8°C min1。

色谱柱流量为 1.00 mL min1, 分流比为 20.0∶1。 

1.5  不饱和脂肪酸双键指数的计算 

根据 Rawyler 和 Harwood 等[28-29]描述的方法计

算不饱和脂肪酸双键指数(double-bond index, DBI), 

DBI = ∑[N×P]/100, N是指每个脂肪酸分子的双键数, 

P为脂肪酸物质的量百分比。即 

DBI = (0×P16:0+1×P16:1+2×P16:2+3×P16:3+0×P18:0+ 
1×P18:1+2×P18:2+3×P18:3)/100。 

1.6  统计分析 

采用 SPSS19.0 软件统计分析数据, 用 Tukey’s 

HSD 法进行单因素方差分析, 显著性水平为 0.05。

用 Microsoft Excel绘制柱形图。 

2  结果与分析 

2.1  低氮胁迫对小麦旗叶净光合速率和叶绿素

含量的影响 

与开花当天相比, 花后第 14天正常氮处理的旗

叶净光合速率和叶绿素含量下降幅度不大, 分别为

6%和 2%, 而低氮处理则大幅下降 30%和 37% (图 1), 

说明低氮胁迫降低了旗叶的光合能力, 加速了花后

叶绿素降解和旗叶衰老。 

2.2  低氮胁迫对小麦叶片总氮含量的影响 

开花当天, 低氮处理叶片总氮含量比正常氮处

理低 24%, 到花后第 14天, 处理间差异扩大到 41%; 

花后第 14 天正常氮处理的叶片总氮含量比开花当

天降低 10%, 而低氮处理花后第 14天的叶片总氮含

量则降低 30% (图 2-A)。在两种氮水平下, 2个生育

期的总氮/叶绿素比值没有显著差异(图 2-B), 说明

单位叶绿素氮含量不受氮水平的影响, 叶片总氮含

量高时叶绿素含量也高, 反之亦然, 低氮胁迫会造

成叶绿素含量下降。 

 

图 1  低氮胁迫对小麦叶片净光合速率和叶绿素含量的影响 
Fig. 1  Effects of nitrogen deficiency on Pn and chlorophyll 

content of wheat leaves 
柱图显示平均值±标准误(n = 3), 其上不同字母表示处理间差异

显著(P < 0.05)。 
Columns represent mean ± SE (n = 3) and different letters above 

columns mean significant difference among treatments (P < 0.05). 

 

图 2  低氮胁迫对小麦叶片总氮含量和总氮/叶绿素的影响 
Fig. 2  Effects of nitrogen deficiency on nitrogen content and 

nitrogen/chlorophyll ratio of wheat leaves 
柱图显示平均值±标准误(n = 3), 其上不同字母表示两处理差异

显著(P < 0.05)。 
Columns represent mean ± SE (n = 3) and different letters above 

columns mean significant difference among treatments (P < 0.05). 
 

2.3  低氮胁迫对小麦叶片膜脂含量和 DGDG/ 

MGDG的影响 

和正常氮处理比, 花后第 14天时低氮处理的旗

叶 MGDG、DGDG、磷脂和总脂含量分别下降 36%、

32%、42%和 37% (图 3-A), 表明低氮胁迫对旗叶中

半乳糖脂和磷脂含量有影响, 低氮可能抑制膜脂合

成或者加速膜脂降解。低氮胁迫后小麦叶片中的

DGDG/MGDG 比值显著升高(图 3-B), 说明叶片在

应对逆境胁迫时通过调节 MGDG 和 DGDG 含量比

例, 进而重塑膜脂来维持生物膜在逆境条件下的生

理功能。 
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图 3  低氮胁迫对小麦叶片膜脂含量(A)和 DGDG/MGDG (B)的影响 
Fig. 3  Effects of nitrogen deficiency on lipid content (A) and DGDG/MGDG ratio (B) in wheat leaves 

MGDG: 单半乳糖甘油二酯; DGDG: 双半乳糖甘油二酯; PL: 磷脂。柱图显示平均值±标准误(n = 3), 其上不同字母表示 NN和 LN两
处理间差异显著(P < 0.05)。 

MGDG: monogalactosyldiacylglycerol; DGDG: digalactosyldiacylglycerol; PL: phospholipid. Columns represent mean ± SE (n = 3) and 
different letters above columns mean significant difference between NN and LN treatments (P < 0.05). 

 

2.4  低氮胁迫对小麦叶片膜脂主要脂肪酸的影

响 

小麦旗叶膜脂中脂肪酸的主要成分是 C18:3 不

饱和脂肪酸。进一步分析膜脂不同组分的脂肪酸成

分 , 磷脂与糖脂存在明显差异 , 糖脂中 C16:0、

C16:1、C18:2和 C18:3脂肪酸比例依次是 10%、2%、

3%和 85%, 而磷脂中上述成分的比例分别是 24%、

7%、4%、12%和 53%。低氮胁迫后, 小麦叶片中的

MGDG、DGDG 以及磷脂的不饱和脂肪酸(以 C18:2

和 C18:3为主)含量显著下降, 饱和脂肪酸(以 C16:0为

主)含量显著升高(图 4), 影响了膜的结构和流动性。 

2.5  低氮胁迫对小麦叶片膜脂双键指数的影响 

低氮胁迫后, 小麦旗叶中 MGDG、PL和总脂的

DBI 显著下降, 但是 DGDG 的 DBI 无显著变化(图

5), 说明低氮胁迫对 DGDG 的影响较其他种类的膜

脂弱。 

 

图 4  低氮胁迫对小麦叶片中膜脂主要脂肪酸组分的影响 
Fig. 4  Effects of nitrogen deficiency on main fatty acid compositions of various lipids in wheat leaves 

A: 单半乳糖甘油二酯的脂肪酸组分; B: 双半乳糖甘油二酯的脂肪酸组分; C: 磷脂的脂肪酸组分; D: 总膜脂的脂肪酸组分。柱图显示
平均值±标准误(n = 3), 其上不同字母表示不同脂肪酸组分间差异显著(P < 0.05)。 

A: fatty acid compositions of monogalactosyldiacylglycerol; DGDG: fatty acid compositions of digalactosyldiacylglycerol; PL: fatty acid 
compositions of phospholipid; D: fatty acid compositions of total lipids. Columns represent mean ± SE (n = 3) and different letters above 

columns mean significant difference among fatty acid compositions (P < 0.05). 



第 8期 李  倩等: 低氮诱导小麦灌浆期旗叶衰老与膜脂的关系 1225 

 

 

 

图 5  低氮胁迫对小麦叶片中膜脂双键指数的影响 
Fig. 5  Effects of nitrogen deficiency on DBI of lipids in wheat 

leaves 
DBI: 双键指数; MGDG: 单半乳糖甘油二酯; DGDG: 双半乳糖
甘油二酯; PL: 磷脂。柱图显示平均值±标准误(n = 3), 其上不同

字母表示 NN和 LN两处理间差异显著(P < 0.05)。 
DBI: double-bond index; MGDG: monogalactosyldiacylglycerol; 
DGDG: digalactosyldiacylglycerol; PL: phospholipid. Columns 
represent mean ± SE (n = 3) and different letters above columns 
mean significant difference between the NN and LN treatments  

(P < 0.05). 
 

2.6  低氮胁迫对小麦叶片类囊体蛋白质堆积密

度的影响 

低氮胁迫后小麦叶片中 MGDG/叶绿素、DGDG/

叶绿素、PL/叶绿素以及总脂/叶绿素的比值均显著升

高(图 6)。类囊体蛋白质堆积密度的显著降低, 影响 

了小麦旗叶的光合系统、运输系统等结构, 从而使

类囊体的生理功能受到严重破坏。 

3  讨论 

叶绿素含量既是衡量叶片光合能力的常用参数, 

也是叶片衰老的重要监测指标。氮素水平与小麦生

育后期旗叶衰老有密切关系, 低氮处理叶片比正常氮

处理叶片更早衰老, 并且后期的衰老进程也更快[30]。

本试验观察到花后第 14天, 低氮处理旗叶的叶绿素

含量和净光合速率均显著下降, 且旗叶明显失绿发

黄。说明旗叶早衰。本试验氮处理后旗叶总氮含量

显著降低, 但是总氮/叶绿素值无显著差异, 这与前

人试验结果[31-33]一致, 说明低氮胁迫促使小麦灌浆

期旗叶早衰, 加重了叶片的衰老。 

低氮处理后拟南芥角果在衰老过程中膜脂发生

了降解, 并将降解产物转移到种子中用于储藏脂三

酰甘油的合成, 说明低氮胁迫导致膜脂含量及组分

变化[34]。MGDG 与 DGDG 在结构上有较大差异, 

DGDG 为双层膜脂 ,  MGDG 为非双层膜脂 ,  且

MGDG为 DGDG的合成底物[35]。膜脂中 MGDG和

DGDG 的含量以及 DGDG/MGDG 的比例会影响生

物膜的结构和功能。Gasulla 等[36]比较了耐旱植物

(Craterostigma plantagineum和 Lindernia brevidens)  

 

图 6  低氮胁迫对小麦叶片中膜脂与叶绿素含量比值的影响 
Fig. 6  Effects of nitrogen deficiency on lipid-to-chlorophyll content ratios in wheat leaves  

MGDG: 单半乳糖甘油二酯; DGDG: 双半乳糖甘油二酯; PL: 磷脂。柱图显示平均值±标准误(n = 3), 其上不同字母表示 NN和 LN两
处理间差异显著(P < 0.05)。 

MGDG: monogalactosyldiacylglycerol; DGDG: digalactosyldiacylglycerol; PL: phospholipid. Columns represent mean ± SE (n = 3) and 
different letters above columns mean significant difference between NN and LN treatments (P < 0.05). 
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和干旱敏感植物(Lindernia subracemosa 和拟南芥)

在干燥及复水过程中膜脂组成的变化, 以及膜脂合

成基因表达情况 , 发现干旱胁迫下耐旱植物 C. 

plantagineum 中总脂含量维持稳定, 但是膜脂的组

成发生了较大的变化 , 最主要的变化是约 50%的

MGDG 水解, 其中一部分水解成 DAG 用来合成磷

脂, 另一部分则通过 DGD1/DGD2 途径合成 DGDG, 

随后通过 SFR2 形成寡聚半乳糖酯, 这些合成的磷

脂和 DGDG以及寡聚半乳糖酯均用于稳定质膜及亚

细胞器膜。本研究表明, 低氮处理导致的早衰叶片

中MGDG、DGDG、PL和总脂的含量均显著下降, 但

是DGDG/MGDG的比值却显著升高, 这是因为低氮

胁迫促使膜脂降解, 但是作为 DGDG 的合成底物, 

MGDG部分转化为 DGDG, 而 DGDG的双分子层结

构会部分补偿磷脂双分子层的损伤, 对膜进行重塑, 

有助于在最大程度上维持膜稳定。同时膜脂脂肪酸

比例也发生了变化 , 其中不饱和脂肪酸 (C18:2 和

C18:3)含量显著下降, 而饱和脂肪酸(C16:0)含量显

著上升, 反映出膜的流动性受到损伤。分析膜脂 DBI, 

发现低氮胁迫下 MGDG、DGDG、磷脂以及总脂的

DBI 均显著下降, 说明膜的流动性和通透性受到破

坏。以上结果表明, 低氮胁迫导致小麦旗叶中膜脂

降解, 膜的流动性和通透性受到损伤, 影响了小麦

旗叶的正常生理功能。 

类囊体是植物光合作用的主要场所, 几乎所有

的光合蛋白复合体均与叶绿素结合在类囊体膜上。

类囊体膜主要由糖脂(MGDG 和 DGDG)组成, 因此, 

糖脂 /叶绿素的比值很好地反映出类囊体上光合蛋

白的堆叠密度[37]。糖脂与叶绿素的比值越高表明蛋

白质的堆积密度越低[38]。胡锋等[39]研究发现, 低氮

胁迫时拟南芥光合能力下降的同时伴随着 MGDG/

叶绿素和 DGDG/叶绿素的显著增加, 表明缺氮时类

囊体中光合蛋白的堆积密度有下降的趋势。在本试

验中, 低氮处理旗叶花后第 14 天 MGDG/叶绿素比

值、DGDG/叶绿素比值以及总脂/叶绿素比值显著增

加, 说明低氮胁迫降低了小麦旗叶类囊体中光合蛋

白的堆积密度。这不仅影响类囊体的结构, 而且影

响光合蛋白复合体的生理功能, 从而使光合作用受

到负面影响, 进一步加速了叶片的衰老。 

4  结论 

低氮胁迫下小麦灌浆期旗叶衰老伴随着膜脂含

量的降低和不饱和脂肪酸双键指数降低, 膜脂降解, 

膜的流动性和通透性遭到破坏; 与此同时蛋白质堆

积密度降低, 叶绿素含量降低, 导致类囊体膜的结

构和功能受损, 使叶片的光合功能破坏, 引起早衰。

MGDG 向 DGDG 的转化是生物膜应对低氮胁迫的

响应表现之一, 通过 DGDG 的双层结构部分补偿膜

的损伤, 维持膜的结构和功能。 
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