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小麦苗期叶片膜脂组成对低氮胁迫的响应及其与耐低氮的关系
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摘要: 本研究以‘濮麦9号’和‘宁麦14号’为试验材料, 探究低氮胁迫对小麦(Triticum aestivum)苗期中下部叶片膜脂组成的影

响。结果表明低氮处理后‘濮麦9号’生物量下降幅度明显低于‘宁麦14号’, 胁迫后‘濮麦9号’的叶绿素含量、光系统II (PSII)
最大光化学效率和光合速率都显著高于‘宁麦14号’。低氮胁迫下, 两个小麦品种叶片中的单半乳糖甘油二酯(monogalacto-
syldiacylglycerol, MGDG)、双半乳糖甘油二酯(digalactosyldiacylglycerol, DGDG)及总脂含量都显著降低, 但‘濮麦9号’叶片

中的总脂、DGDG含量、DGDG/MGDG比值以及MGDG、磷脂(phospholipid, PL)和总脂的不饱和脂肪酸双键指数(DBI)都
显著高于‘宁麦14号’。由此可见, 低氮胁迫后小麦叶片膜脂组分及含量的不同变化可能是这两个小麦品种对低氮胁迫响应

不同的重要原因之一。
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小麦(Triticum aestivum)是世界上总产量最高

的两种作物之一, 同时也是中国最重要的粮食作

物之一, 小麦的产量直接关系到国家粮食的安全

和社会的稳定。但是, 小麦在生长中经常遭受多

种非生物胁迫, 比如干旱胁迫、盐碱胁迫、养分

胁迫等, 这些逆境胁迫严重影响小麦的正常生长

发育, 进而导致产量的下降。氮素是植物从土壤

中吸收最多的大量元素, 也是植物生长发育所必

需的大量元素之一, 约占植物干重的1.5%~2.0%, 
它在很多方面影响着植物的生长和发育, 参与植

物体内蛋白质、氨基酸、核酸、叶绿素、糖类、

脂类等物质的合成(陆景陵2003)。徐红卫等(2014)
通过对5个不同基因型小麦品种在低氮胁迫下的

研究表明 ,  低氮胁迫导致小麦苗期叶片干重减

少。氮素缺乏会影响植物的氮代谢和碳代谢, 还
影响植物体内氨基酸和蛋白质的丰度(Wang等
2003)。此外, 缺氮还会影响植物叶片中叶绿素含

量以及叶绿体中类囊体的数量(García-Ferris等
1996)。吴言等(2014)研究表明缺氮影响了水稻

(Oryza sativa)叶片中叶绿素合成, 从而导致水稻叶

片净光合速率下降 ,  干物质积累减少。李强等

(2015)研究表明耐低氮能力强的玉米(Zea mays)品
种缓解低氮胁迫对植株光合系统的影响, 维持较

高光系统II (photosystem II, PSII)有效光量子产量

和叶绿素含量, 从而保证了耐低氮能力强的品种

在低氮环境下保持较高的干物质产量。

植物叶片中75%的氮素存在于叶绿体中, 它
不仅对植物光合作用和碳同化具有重要作用, 而

且也会影响植物叶绿体膜脂的组成和组分含量

(Evans 1989; Wang等2003)。叶绿体膜由内外被膜

两层薄膜构成, 是叶绿体和外界环境接触的屏障, 
其完整性和流动性会影响植物的生长发育(庞士铨

等1990)。逆境胁迫会破坏叶绿体膜的完整性及流

动性, 进而使整个叶绿体丧失基本功能(Zhao等
2011)。在植物的长期进化过程中, 通过改变膜脂

的组分来适应环境是植物适应逆境胁迫的一条重

要途径(Harwood 1996)。有研究发现提高烟草

(Nicotiana tabacum)叶片中半乳糖脂的含量可以维

持膜结构的稳定和功能, 进而有效提高烟草在逆

境胁迫下的耐受能力, 如盐胁迫、低磷胁迫和铝

毒害(Wang等2014; 史中惠等 2013; Zhang等2016)。
王鑫月等(2016)发现铝胁迫下水稻膜脂含量和脂

肪酸组分的变化可能是铝毒害抑制水稻生长的重

要原因之一。Zheng等(2011)发现植物可以通过

膜脂质的重塑以及调整脂肪酸的不饱和度水平

来适应频繁的温度变化。因此, 维持膜脂含量和

成分的稳定是提高植物逆境胁迫能力的重要途

径之一。

在植物中, 半乳糖脂约占到叶片中总膜脂的

75%, 其中单半乳糖甘油二酯(monogalactosyldia-
cylglycerol, MGDG)在类囊体膜脂中约占50%, 双
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半乳糖甘油二酯(digalactosyldiacylglycerol, DGDG)
约占25% (Block等1983)。高等植物的类囊体膜除

了含有半乳糖脂, 还含有硫代异鼠李糖甘油二酯

(sulfoquinovosyldiacylglycerol, SQDG)以及磷脂酰

甘油二酯(phosphatidylglycerol, PG), 各占5%~12%, 
其中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(Block等1983)。
缺氮胁迫影响MGDG和DGDG的合成。Gaude等
(2007)研究发现, 在缺氮条件下拟南芥叶绿体中的

MGDG含量减少的同时伴随着DGDG含量增加, 还
发现DGDG合成基因DGD1及DGD2表达量升高, 
DGDG/MGDG的比值增加。李娟等(2009)通过测

定不同氮浓度水平青花菜(Brassica oleracea var. 
italica)叶片中膜脂含量以及脂肪酸组成, 发现随着

氮浓度由5 mmol·L-1升至20 mmol·L-1, MGDG的相

对含量升高, 同时MGDG中不饱和脂肪酸比例显

著升高, 说明适当增加氮营养水平可增加叶片中

MGDG的含量和饱和度。以上研究表明, 膜脂含

量和脂肪酸组分的变化对植物适应氮胁迫发挥着

重要的作用。

缺氮会影响植物膜脂含量和组分的变化, 但
是不同品种植物的耐低氮能力和其膜脂合成能力

是否有关还不清楚。因此本研究以耐低氮性不同

的两个小麦品种为试验材料, 研究低氮胁迫对苗

期中下部成熟叶片的光合特性以及膜脂含量和组

分的影响。探讨不同小麦品种耐低氮能力是否与

它在低氮环境下保持膜脂含量和组分稳定的能力

有关, 从而为提高小麦的耐低氮能力和作物育种

提供理论依据。

材料与方法

1  材料及试验处理

本研究以小麦(Triticum aestivum L.)品种‘宁麦

14号’ (‘Ningmai 14’, NM14)和‘濮麦9号’(‘Pumai 9’, 
PM9)为试验材料。选取籽粒饱满的小麦种子用1%
次氯酸钠处理20 min, 对种子表面进行消毒, 用蒸馏

水洗净后播种在蛭石中28°C萌发7 d, 选择长势相当

的幼苗移到泡沫板上采用水培方法进行培养。全

营养液配方(1倍)如下: 磷(1 mmol·L-1 KH2PO4)、钾

(4 mmol·L-1 KCl)、镁(2 mmol·L-1 MgSO4·7H2O)、
钙(4 mmol·L-1 CaCl2)、氮(14 mmol·L-1 KNO3, 1 

mmol·L-1 NH4Cl), 微量元素配方同Hoagland营养

液, pH为5.6~5.8, 在本研究的小麦培养过程中所用

的是全营养液配方的1/2。将长势一致的幼苗分成

两部分, 一部分植株移入含KNO3 (硝态氮浓度为7.0 
mmol·L-1)和NH4Cl (铵态氮浓度为0.5 mmol·L-1)的总

氮浓度为7.5 mmol·L-1的足氮营养液(HN)中, 另一

部分植株移入含KNO3 (硝态氮浓度为0.7 mmol·L-1)
和NH4Cl (铵态氮浓度为0.05 mmol·L-1)的总氮浓度

为0.75 mmol·L-1的低氮营养液(LN)中, LN中其他养

分浓度同HN。实验过程中, 每个品种的每个处理

设置4个重复, 每个培养盆中移入16株小麦幼苗, 营
养液体积为5 L, 2 d换一次营养液, 全天通气, 培养1
个月后进行采样。本实验在人工气候室内完成, 光
照强度为500 μmol·m-2·s-1, 光照和黑暗时间分别为

14和10 h, 早上7:00开灯, 晚上21:00关灯, 昼/夜温

度为23°C/15°C, 相对湿度为45%~55%。

2  方法

2.1  生物量

参考高俊凤(2006)的方法, 将在不同氮浓度营

养液中培养1个月的幼苗植株放入烘箱105°C杀青

30 min后80°C烘干至恒重。每个处理分别测定

16株。

2.2  叶绿素含量

参考高俊凤(2006)的方法, 取培养一个月的小

麦幼苗中下部叶片(即从下往上数的第3片), 将叶

片剪碎称取0.2 g测定叶绿素, 每个处理分别测定4
个重复, 采用80%丙酮溶液浸提比色法测定。

2.3  光合参数的测定

使用Li6400 (Li-Cor公司, USA)便携式光合仪

于采样前1 d照光后第2小时开始测定。LED光量

子设为500 μmol·m-2·s-1, 外界二氧化碳浓度为440 
μmol (CO2)·mol-1, 气流速度设为500 mmol·s-1, 每个

处理每次测定5个重复。

2.4  PSII最大光化学效率

采用Imaging-PAM (Walz, Effeltrich, Germany)
荧光仪测定叶绿素荧光动力学参数。小麦中下部

叶片暗适应30 min后测定叶片PSII最大光化学效

率(Fv/Fm)。每个处理测定5个重复。

2.5  总氮测定

凯氏定氮法测定小麦中下部叶片中的总氮含

量, 每个处理测定3个重复。
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2.6  叶片膜脂的提取、分离及脂肪酸的测定

取培养1个月的小麦中下部叶片, 将叶片剪碎

取0.3 g, 用于叶片膜脂的提取, 每个处理测定3个重

复。叶片膜脂的提取参考Bligh和Dyer (1959)以及

Wewer等(2013)的方法, 将提取的膜脂用300 μL氯
仿溶解, 保存于−40°C。膜脂的分离参考Wang和
Benning (2011)的薄层色谱(thin-layer chromatography, 
TLC)方法 ,  TLC可以将磷脂和半乳糖脂分离出

来。用0.15 mol·L-1 (NH4)2SO4溶液活化Merck硅胶

板, 使用的展开液为丙酮/甲苯/水(91:30:7.5, V/V/V), 
TLC法分离膜脂后, 用碘蒸气对晾干的展开后的硅

胶板染色来确定各类膜脂的位置, 为了防止膜脂

被碘蒸气氧化, 点样过程中专门设置一个点用来

染色以确定各类膜脂的位置, 样品不染色。用小

刀将确定好的膜脂位置的硅胶刮下来, 用漏斗将

这些粉末装入含螺塞的玻璃管中, 向玻璃管中先

加入1mL 1 mol·L-1的HCl (用无水甲醇配制), 再加

入100 μL 100 mg·L-1十五烷酸(C15:0)作为内参, 在
一个新管中加入只含有十五烷酸和甲醇化的HCl
作为对照, 用塞子封紧玻璃管。将玻璃管在80°C
水浴25 min (玻璃管需密封好, 防止液体的蒸发)。
取出玻璃管, 晾至室温, 加入1 mL 0.9% NaCl, 再加

入1 mL正己烷, 涡旋振荡, 1 000×g离心3 min。在

通风橱中, 用吸管吸出含有样品的上层己烷层。

用氮吹仪使用缓慢的N2气流来蒸发正己烷, 不完

全干燥即可。N2吹干后的提取物用60 μL正己烷溶

解, 用气相色谱法测定膜脂成分及含量, 进样量为

2 μL。气相色谱仪型号为岛津GC2014C, 色谱柱为

InertCap WAX (No. 1010-67162), 柱长60.0 m, 薄膜

厚度0.25  μm,  内径0.25  mm。色谱柱温度为

140.0°C, 气化室温度为250°C, 柱温箱温度程序设

置为梯度温度(140~160°C, 25°C·min-1; 160~240°C, 
8°C·min -1) ,  压力为176.2 kPa,  总流量为24.0 
mL·min-1, 色谱柱流量为1.00 mL·min-1, 线速为23.6 
cm·s-1, 吹扫流量为3.0 mL·min-1, 分流比为20.0:1。
根据标准脂肪酸样品的保留时间确定测定样品中

脂肪酸种类, 然后利用峰面积计算样品脂肪酸含

量, 进而换算得到各膜脂的含量。

2.7  不饱和脂肪酸双键指数

不饱和脂肪酸双键指数(double bond index, 
DBI)的计算根据Rawyler等(1999)的方法, DBI= 

∑(n×p), n指每个脂肪酸分子的双键数, p为各脂肪

酸物质的量的百分比, 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。

3  数据处理

采用SPSS 19.0软件进行数据统计分析, 用Tukey 
HSD检验法进行单因素方差分析, 显著性水平为

P<0.05。Excel 2010制图。

实验结果

1  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’生物量的影响

生物量是衡量植物对逆境胁迫耐受性的一个

重要指标。如图1所示, 在正常条件下‘濮麦9号’的
总生物量显著低于‘宁麦14号’; 低氮处理后, ‘宁麦

14号’和‘濮麦9号’的总生物量分别下降了29.4%和

24.1% (显著差异); 同时分别以正常条件下‘濮麦9
号’和‘宁麦14号’的生物量为100%, 比较低氮胁迫

下两个小麦品种生物量的下降程度, ‘宁麦14号’和
‘濮麦9号’分别下降了29.4%和24.1% (显著差异), 
用t检验法进行独立样本方差分析, 结果显示, ‘宁
麦14号’的生物量下降程度显著高于‘濮麦9号’。
因此, 这些结果说明‘濮麦9号’的耐低氮能力高于

‘宁麦14号’。
2  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶绿素含量

的影响

如图2-A所示, 在正常条件下, ‘宁麦14号’和

图1  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’生物量的影响

Fig.1  Effect of nitrogen starvation on biomass of ‘Ningmai 
14’ and ‘Pumai 9’ plants

图中数据表示为x—±SD, n=16。各柱形上用不同小写字母标识

表示数据间差异显著(P<0.05), 图1~5、7~9同; NM14: ‘宁麦14号’; 
PM9: ‘濮麦9号’; 下同。
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‘濮麦9号’两个小麦品种的叶绿素含量没有显著差

异。低氮胁迫后小麦叶片的叶绿素含量都有不同

程度的下降, ‘宁麦14号’和‘濮麦9号’分别下降了

73.3%和65.7%, ‘濮麦9号’的叶绿素含量显著高于

‘宁麦14号’ (显著差异); 由图2-B可知正常条件下

两个小麦品种的叶绿素a/b没有差异, 低氮胁迫后

‘濮麦9号’的叶绿素a/b显著高于‘宁麦14号’。
3  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片光合参

数和Fv/Fm的影响

如图3-A所示, 在正常条件下, ‘濮麦9号’的净

光合速率显著低于‘宁麦14号’; 低氮胁迫下两个品

种的叶片净光合速率出现了不同程度的下降, ‘宁
麦14号’下降了63.6% (显著差异), ‘濮麦9号’下降了

5.9% (显著差异)。低氮胁迫下, ‘濮麦9号’的净光

合速率是‘宁麦14号’的2.19倍。如图3-B所示, 正常

条件下, ‘濮麦9号’的气孔导度(Gs)显著高于‘宁麦

14号’; 低氮胁迫后两个品种的叶片气孔导度出现

了不同程度的下降, ‘宁麦14号’下降了75.9% (显著

差异), ‘濮麦9号’下降了30.4% (显著差异)。低氮胁

迫下, ‘濮麦9号’的气孔导度是‘宁麦14号’的3.45

图2  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片叶绿素含量的影响

Fig.2  Effect of nitrogen starvation on chlorophyll contents of ‘Ningmai 14’ and ‘Pumai 9’ plants
A: 总叶绿素含量; B: 叶绿素a含量/叶绿素b含量。

图3  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片光合参数和Fv/Fm的影响

Fig.3  Effect of nitrogen starvation on photosynthetic parameters and Fv/Fm of ‘Ningmai 14’ and ‘Pumai 9’ plants
图中数据表示为x—±SD, n=5。A: 净光合速率; B: Gs; C: Tr; D: Fv/Fm。
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倍。如图3-C所示, 正常条件下, ‘濮麦9号’的蒸腾

速率(Tr)显著高于‘宁麦14号’; 低氮胁迫后, ‘宁麦14
号’和‘濮麦9号’的蒸腾速率分别下降了73.4%和

29.6% (显著差异)。低氮胁迫后, ‘濮麦9号’的蒸腾

速率是‘宁麦14号’的3.18倍。如图3-D所示, 在正

常条件下, 两个品种小麦叶片的Fv/Fm在0.78~0.81
之间, 未达到差异显著性水平; 在低氮胁迫下, 两
个小麦品种叶片的Fv/Fm都出现不同程度的下降, 
其中‘宁麦14号’和‘濮麦9号’分别下降了22.2%和

14.1% (显著差异), ‘濮麦9号’的Fv/Fm显著高于‘宁
麦14号’。以上结果表明, 在低氮环境下‘濮麦9号’
能维持相对较高的净光合速率和Fv/Fm。

4  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片总氮含

量和总叶绿素/氮的影响

由图4-A所知, 正常条件下, ‘濮麦9号’中下部

叶片的总氮含量低于‘宁麦14号’; 低氮处理后, ‘宁麦

14号’和‘濮麦9号’叶片中的总氮含量分别下降了

61.7%和49.6% (显著差异), ‘濮麦9号’叶片中的总

氮含量显著高于‘宁麦14号’; 由图4-B所示, 正常条

件下‘濮麦9号’叶片中的总叶绿素与氮含量的比值

高于‘宁麦14号’; 胁迫后, ‘濮麦9号’和‘宁麦14号’
叶片中的这一比值未达到差异显著性水平。

5  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片膜脂含

量和组分的影响

为了说明低氮胁迫是否对小麦叶片的半乳糖

脂和磷脂的合成有影响, 我们对叶绿体膜中重要

的半乳糖脂(MGDG、DGDG)和磷脂(SQDG+PL)
的含量和组分进行了测定及分析。如图5所示, 正
常条件下, ‘宁麦14号’和‘濮麦9号’小麦叶片中的

MGDG含量没有差异 ,  ‘濮麦9号 ’小麦叶片中

DGDG和总脂含量显著高于‘宁麦14号’, ‘濮麦9号’
小麦叶片中SQDG+PL含量显著低于‘宁麦14号’; 
低氮处理后‘宁麦14号’小麦叶片中的MGDG、

DGDG以及SQDG+PL的含量都显著下降, 分别下

降了47.1%、26.7%和18.5% (显著差异); ‘濮麦9号’
叶片中的MGDG和DGDG的含量分别下降了46.6%
和35.9% (显著差异), SQDG+PL的含量反而略微升

高; 低氮胁迫后两个小麦品种叶片中的MGDG和

SQDG+PL含量没有明显差异, ‘濮麦9号’叶片中的

DGDG及总脂含量均显著高于‘宁麦14号’。
对小麦叶片中的半乳糖脂和磷脂的脂肪酸组

分分析发现, 其半乳糖脂的主要组成成分是不饱

和脂肪酸C18:3。与正常条件下相比, 低氮胁迫后, 
小麦叶片中的MGDG、DGDG以及SQDG+PL的不

饱和脂肪酸(以C18:2和C18:3为主)含量都有所下

降, 而饱和脂肪酸(以C16:0和C18:0为主)含量都有

所上升(图6)。
DBI可以反映细胞膜的流动性和通透性。如

图7所示, 正常条件下, ‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片

中总脂的DBI无差异, ‘濮麦9号’叶片中DGDG和

SQDG+PL的DBI明显低于‘宁麦14号’, ‘濮麦9号’叶
片中MGDG的DBI显著高于‘宁麦14号’; 低氮处理

后, ‘濮麦9号’叶片中SQDG+PL的DBI升高, 但其

MGDG以及总脂的DBI都呈现下降的趋势, DGDG

图4  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片总氮含量和总叶绿素/氮的影响

Fig.4  Effect of nitrogen starvation on total nitrogen content and the ratio of total chlorophyll content to nitrogen content in leaves 
of ‘Ningmai 14’ and ‘Pumai 9’ plants

图中数据表示为x—±SD, n=3; 图5同。A: 总氮含量; B: 总叶绿素/氮。
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图5  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片膜脂含量和总脂含量的影响

Fig.5  Effect of nitrogen starvation on the contents of galactolipids, phospholipids and total lipid in leaves of ‘Ningmai 14’ and ‘Pumai 9’ plants

图6  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片主要膜脂的脂肪酸组成成分的影响

Fig.6  Effect of nitrogen starvation on fatty acid composition in main lipids class in leaves of ‘Ningmai 14’ and ‘Pumai 9’ plants
图中数据为物质的量的百分比, 图7同。同一脂肪酸组分用不同小写字母标识表示数据间差异显著(P<0.05)。
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的DBI变化不大, ‘宁麦14号’叶片中的MGDG、

DGDG、SQDG+PL以及总脂的DBI均呈现下降的

趋势。从图7中也可以看到, 低氮胁迫下, ‘濮麦9
号’叶片中DGDG的DBI显著低于‘宁麦14号’, 相反

地, ‘濮麦9号’叶片中MGDG和SQDG+PL以及总脂

的DBI都显著高于‘宁麦14号’。
在正常条件下, ‘濮麦9号’的DGDG/MGDG的

比值显著高于‘宁麦14号’; 低氮胁迫后, ‘濮麦9号’
和‘宁麦14号’的DGDG/MGDG的比值分别上升了

20.0%和38.1% (显著差异) ,  但是‘濮麦9号’的
DGDG/MGDG的比值显著高于‘宁麦14号’ (图8)。
本研究中, 在正常条件下, ‘宁麦14号’与‘濮麦9号’
的MGDG/叶绿素没有差异, ‘濮麦9号’的DGDG/叶
绿素和总脂/叶绿素显著高于‘宁麦14号’, ‘濮麦9
号’的(SQDG+PL)/叶绿素显著低于‘宁麦14号’; 低
氮处理后, 两个品种的MGDG/叶绿素、DGDG/叶
绿素、(SQDG+PL)/叶绿素以及总脂/叶绿素都显

著升高, ‘濮麦9号’的这4个比值都显著低于‘宁麦14
号’ (图9)。

讨　　论

氮素是植物生长发育所需的大量元素之一, 
缺氮会引起植物体内一系列的生理生化反应。

Zhao等(2005)对高粱进行低氮处理后发现其叶片

中的叶绿素含量及光合效率显著下降, 并且导致

生物量降低。在本研究中, 低氮胁迫后, ‘宁麦14

图8  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片DGDG/
MGDG的影响

Fig.8  Effect of nitrogen starvation on the ratio of DGDG to 
MGDG in leaves of ‘Ningmai 14’ and ‘Pumai 9’ plants

图7  低氮胁迫对‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片半乳糖脂、磷脂和总脂的DBI的影响

Fig.7  Effect of nitrogen starvation on DBI of galactolipids, phospholipids and total lipid in leaves of ‘Ningmai 14’ and ‘Pumai 9’ plants
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号’和‘濮麦9号’两个品种的生物量均显著下降, 并
且‘濮麦9号’生物量的降幅低于‘宁麦14号’。叶片

是植物进行光合作用的场所, 在植物生长发育过

程中起着重要的作用。叶绿素是光合作用过程中

将光能转变为化学能的关键色素, 其含量的高低

是表征叶片光合性能的重要生理指标。植物缺氮

会导致叶绿素合成受到影响(陆景陵2003)。本实

验结果表明, 在正常条件下, ‘宁麦14号’和‘濮麦9
号’叶片的叶绿素含量和Fv/Fm均未达到差异显著

性水平。低氮胁迫下, 两个小麦品种的叶绿素、

净光合能力、气孔导度、蒸腾速率和Fv/Fm都呈现

下降趋势, 但‘濮麦9号’叶片的这些指标的值均显

著高于‘宁麦14号’。安久海等(2014)研究发现, 在
低氮胁迫下氮高效水稻品种具有较高的叶绿素含

量和净光合能力, 这与本研究一致。表明‘濮麦9
号’光合同化能力较强, 这也可能是‘濮麦9号’比‘宁
麦14号’更能适应低氮环境的重要原因之一。

糖脂和磷脂是叶绿体膜的重要组成部分, 低
氮胁迫会导致磷脂和糖脂含量发生变化(Gaude等

2007; 李娟等2009)。本研究结果表明, 无论是在正

常条件下还是在低氮胁迫下, ‘宁麦14号’和‘濮麦9
号’叶片中的MGDG含量均没有达到差异显著性水

平; 低氮胁迫后‘濮麦9号’叶片中的DGDG含量显著

高于‘宁麦14号’, 但两个小麦品种叶片中总叶绿素

与氮含量的比值没有达到显著性差异水平, 说明低

氮胁迫下叶片中氮含量不是导致这两个品种叶片

膜脂组成差异的原因。Narasimhan等(2013)发现缺

氮后大豆叶片中的MGDG和DGDG含量下降。Ha-
ferkamp和Kirchhoff (2008)以及Kirchhoff等(2013)研
究表明膜脂与叶绿素的比值是表征类囊体中组装

蛋白密度的指标, 而且膜脂与叶绿素的比值越高表

明组装蛋白密度越低。Gaude等(2007)研究表明, 
在低氮胁迫下, 拟南芥的MGDG/叶绿素和DGDG/
叶绿素均显著增加, 表明在逆境胁迫下类囊体中组

装蛋白密度有下降的趋势。低氮胁迫后‘宁麦14号’
和‘濮麦9号’的MGDG/叶绿素、DGDG/叶绿素、

(SQDG+PL)/叶绿素以及总脂/叶绿素的值显著升

高, 说明低氮胁迫后‘濮麦9号’和‘宁麦14号’的类囊

图9  低氮处理后‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片中膜脂与叶绿素的比值

Fig.9  Effect of nitrogen starvation on the ratio of lipid to chlorophyll in leaves of ‘Ningmai 14’ and ‘Pumai 9’ plants
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体中组装蛋白密度有下降趋势; ‘濮麦9号’的膜脂/
叶绿素的比值显著低于‘宁麦14号’, 表明‘濮麦9号’
的类囊体中组装蛋白密度显著高于‘宁麦14号’。这

些结果均表明‘濮麦9号’的耐低氮能力比‘宁麦14
号’强的原因可能是具有较高的半乳糖脂含量和类

囊体组装蛋白密度。

双分子层膜脂DGDG和非分子双层膜脂MGDG
的平衡会影响类囊体膜的稳定性(Williams 1998; 
Shimojima和Ohta 2011)。MGDG和DGDG可以相

互转换(Harwood 1998)。有研究表明DGDG/
MGDG的比值在维持光合器官结构和功能方面起

着关键作用(Dörmann和Benning 2002)。在逆境胁

迫条件下, 含有相对较高水平的双分子层膜脂可

以促进细胞膜结构的稳定性。在本研究中, 低氮

处理后两个品种的DGDG/MGDG均增加。有研究

表明, 缺氮后大豆叶片中的DGDG/MGDG的比值

增加(Narasimhan等2013)。在其他逆境胁迫(如干

旱胁迫和高温胁迫)下, 植物会调整DGDG/MGDG
的比值。有研究表明植物通过增加DGDG/MGDG
的比值来维持膜的物理状态和膜蛋白的正常功能

间的平衡, 从而提高植物的抗旱性(Torres-Franklin
等2007)。DGDG的相对含量、DGDG/MGDG的比

值或DGDG的相对含量和DGDG/MGDG比值在其

他必须的细胞过程中起着关键作用, 比如蛋白质

的折叠、插入以及叶绿体内胞内蛋白质的转运

(Bruce 1998; Chen等2006)。相反地, 在高温胁迫

下, 减少DGDG和DGDG/MGDG比值阻止叶绿素

积累并降低植物的耐热性(Chen等2006)。DGDG/
MGDG会影响叶绿体膜的通透性以及膜双分子层

的稳定性。Gaude等(2007)研究表明, 拟南芥在缺

氮条件下MGD1、MGD2和MGD3的表达不受影

响, 但影响DGD1以及DGD2的表达, 因此MGDG的

合成并不受缺氮的影响, MGDG的降低是因为原

本存在的M G D G转变成了D G D G ,  从而导致

MGDG降低以及DGDG的升高 ,  即缺氮促进了

MGDG向DGDG的转化。在本研究中, 低氮胁迫下

‘濮麦9号’的DGDG/MGDG的比值显著高于‘宁麦

14号’, 且‘濮麦9号’和‘宁麦14号’的MGDG含量没

有达到显著性差异水平, ‘濮麦9号’的DGDG含量

显著高于‘宁麦14号’, 从而使‘濮麦9号’具有稳定和

维持其膜结构和功能的高能力, 并且还保持了较

高的叶绿素含量, 进而解释了‘濮麦9号’在低氮胁

迫下保持较高光合速率的原因。在本研究中‘濮麦

9号’中较低糖脂含量的降解以及较高的DGDG/
MGDG比值可能有助于减轻低氮胁迫对其光和器

官的损害和保持叶绿素含量及光合能力, 同时光

合效率的降低可能是低氮胁迫下抑制植物生长的

原因, 这些表明较高的DGDG/MGDG可能是‘濮麦

9号’耐低氮能力强的原因之一。

低氮处理后 ,  两个小麦品种中的MGDG、

SQDG+PL以及总脂中的不饱和脂肪酸含量下降而

DGDG中的不饱和脂肪酸没有显著变化, ‘濮麦9
号’叶片中MGDG、SQDG+PL以及总脂中的不饱

和脂肪酸含量显著高于‘宁麦14号’。DBI是衡量膜

流动性的一个重要指标。膜脂分子的极性基强

弱、脂肪酸链的长短、不饱和键的位置和数目直

接影响生物膜的物理特性 ,  进而影响膜的完整

性。邓令毅等(1982)研究发现在低温胁迫下植物

膜脂的DBI增加, 使植物能保持膜的流动性和完整

性, 进而提高植物的抗寒性。目前关于膜脂流动

性与耐低氮有无直接关系的研究还是空白。一般

情况下DBI越大, 膜脂的流动性越好, 从而有利于

改善逆境(低氮胁迫)对植物细胞膜的影响, 改善膜

的流动性和结构的完整性, 进而维持膜的正常功

能。在本研究中, ‘宁麦14号’和‘濮麦9号’叶片中

DGDG的DBI在低氮环境下没有达到差异显著性

水平, ‘濮麦9号’的MGDG、SQDG+PL以及总脂的

DBI显著高于‘宁麦14号’。说明‘濮麦9号’在低氮

环境下能较好维持膜的流动性和结构的完整性, 
有助于维持其膜的正常功能, 从而提高‘濮麦9号’
对低氮环境的适应能力。

综上所述, 在低氮条件下, ‘濮麦9号’的叶片能

维持较高的半乳糖脂含量、DGDG/MGDG以及类

囊体中较高的组装蛋白密度, 使得叶片保持较高

的叶绿素含量, 进而维持较高的净光合速率以及

Fv/Fm, 缓解低氮胁迫对‘濮麦9号’的影响, 从而提高

‘濮麦9号’对低氮胁迫的耐受性。本研究结果表明

小麦叶片膜脂组分及含量的不同变化可能是这两

个小麦品种对低氮胁迫耐受性不同的重要原因之

一, 同时表明半乳糖脂在植物响应低氮胁迫中起

着重要作用以及在低氮环境下能维持糖脂含量和

组分稳定的品种具有更好的耐低氮能力。
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Effect of nitrogen deficiency on leaf lipid composition in different nitrogen- 
deficiency tolerant wheat (Triticum aestivum) cultivars during seedling stage
QI Ling-Yun1,3, YIN Li-Na1,2,3,*, ZHANG Mei-Juan2,3,4, CAO Bei-Bei1,3, WANG Shi-Wen1,2,3, DENG Xi-Ping2,3

1College of Natural Resources and Environment, Northwest A&F University, Yangling, Shaanxi 712100, China; 2State Key Labo-
ratory of Soil Erosion and Dryland Farming on the Loess Plateau, Institute of Soil and Water Conservation, Chinese Academy of 
Sciences and Ministry of Water Resources, Yangling, Shaanxi 712100, China; 3Institute of Soil and Water Conservation, 4College 
of Life Sciences, Northwest A&F University, Yangling, Shaanxi 712100, China

Abstract: The objective of this study was to evaluate the effect of nitrogen deficiency on membrane lipid com-
position and contents in different nitrogen-deficiency tolerant wheat (Triticum aestivum) cultivars. Two wheat 
cultivars (‘Pumai 9’, PM9; ‘Ningmai 14’, NM14) were grown in nitrogen-deficiency hydroponic solution for 
one month. The results show that the biomass was more decreased in NM14 than PM9 under nitrogen-depleted 
condition. The chlorophyll content, photochemical efficiency of photosystem II (PSII) and photosynthetic rate 
in PM9 were significantly higher than those of NM14 during nitrogen deficiency. Lipid analyses showed that 
the levels of monogalactosyldiacylglycerol (MGDG), digalactosyldiacylglycerol (DGDG) and total lipid in the 
two cultivars were decreased under nitrogen-depleted condition. However, the contents of DGDG, DGDG/
MGDG and total lipid of PM9, the double bond index (DBI) in MGDG, phospholipid (PL) and total lipid in 
PM9 were significantly higher than those of NM14 after nitrogen-deficiency treatment. Taken together, the 
changes of lipid components and contents in leaves might play an important role in the response to nitrogen-de-
pleted condition.
Key words: wheat (Triticum aestivum); seedling stage; nitrogen starvation; nitrogen-deficient tolerance; mem-
brane lipid 
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