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摘要　氮是植物生长发育所必需的大量营养元素.油菜对氮肥的需求量较大,氮肥利用率低.不同油菜品

种的氮效率存在较大的基因型差异.与氮低效基因型油菜相比,氮高效基因型油菜在氮的吸收、转运、代谢、光
合作用以及再利用等方面表现出显著的优势.同时,参与上述过程的基因包括硝酸根转运基因(NRT)、铵离子

转运基因(AMT)、编码植物氮代谢相关酶类的基因以及其他基因等的表达水平也受到氮水平的显著影响,并在

氮高、低效基因型间表现出显著的差异.本文主要从甘蓝型油菜氮效率的基因型差异、氮高效的生理与分子遗

传基础等方面简要介绍了近年来关于甘蓝型油菜氮效率方面的研究进展.
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　　氮是植物生长发育所必需的大量营养元素,对
作物产量和品质的形成具有关键作用.在过去的

４０年中,化学氮肥的大量使用在显著提升作物产量

的同时,也带来了诸如环境污染、土壤酸化等一系列

不可忽视的问题[１Ｇ３].自２０世纪８０年代以来,我国

氮肥的使用量快速增长,目前过量施氮现象相当普

遍,氮损失也非常严重,损失率可达５０％[４].因此,
充分发挥氮肥肥效、提高作物的氮效率、减少氮素损

失及氮肥用量,是摆在我们面前的一项重要课题.
提高作物氮利用效率主要包括以下方法:一是采取

常规的农艺方法提高作物的氮利用效率[５],包括通

过精确计算作物全生育期的需氮量及土壤供氮能力

来确定施肥量、根据作物不同的生理阶段进行分期

施用氮肥、采用缓控施氮肥等方式延长肥效、与固氮

作物轮作、有机无机肥相结合施用、筛选氮高效的自

然品种等.二是通过转基因的方法对作物的氮效率

进行改良[６].通过转基因手段改良植物氮效率所涉

及的基因主要包括与氮吸收相关的基因(如硝酸盐

和铵离子转运基因)、氮同化相关的基因(如硝酸还

原酶、亚硝酸还原酶基因、谷氨酰胺合成酶和谷氨酸

合成酶基因)、氮再利用相关的基因(如氨基酸转运

子基因、编码转氨酶和脱氢酶的基因),以及其他一

些转录因子等[５Ｇ６].三是通过传统育种和分子标记

辅助育种的方法选育氮高效品种[７Ｇ８].总体而言,通
过生物学途径挖掘作物自身氮素营养的遗传潜力,
通过遗传改良等方式提高作物的氮效率,培育氮高

效的作物品种,是从根本上解决上述问题的重要途

径[９Ｇ１１].
油菜是世界第三大油料作物.据联合国粮食及

农业组织的统计,２００４－２０１３全世界油菜总种植面

积达到３０９４万 hm２,其中欧盟７７５万 hm２、中国

６９６万 hm２、加 拿 大 ６５３ 万 hm２、澳 大 利 亚 １７５
万hm２、美国４８万hm２[１２].中国油菜的栽培历史

十分悠久,其中甘蓝型油菜是中国油菜种植面积最

大、总产量最高的一类[１３].甘蓝型油菜对氮肥的需

求量较大,但是其氮肥利用率偏低[１４Ｇ１５].研究表明,
不同甘蓝型油菜品种对低氮胁迫的反应存在较大的

基因型差异[１６Ｇ１７].因此,在对甘蓝型油菜自然群体

进行氮效率评价的基础上,筛选得到氮高效和氮低

效的品种,并深入揭示甘蓝型油菜氮高效的生理和

分子机制,可为通过遗传改良途径培育甘蓝型油菜

新品种和提高甘蓝型油菜的氮肥利用效率提供理论

和实践基础.关于植物氮效率方面的研究已有大量

报道[１８],本文对甘蓝型油菜氮效率方面的研究进行

总结,并结合华中农业大学植物营养遗传课题组近

年来在甘蓝型油菜氮效率方面的研究成果,探讨甘
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蓝型油菜氮效率的基因型差异,以及可能的生理及

分子遗传机制,期望为甘蓝型油菜氮效率研究及氮

高效遗传育种提供参考及研究思路.

1　甘蓝型油菜氮效率的遗传变异

植物氮效率受遗传和环境因子的共同作用,是
一个非常复杂的过程,涉及植物对氮的吸收、同化、
运输、利用和再利用等方面[５].植物氮效率的定义

和类型划分也是一个非常复杂的问题.早在１９８２
年,Moll等[１９]就对植物的氮效率进行了定义.总的

来说,植物氮效率包含两方面的含义,一方面是指氮

吸收效率(nitrogenuptakeefficiency,NUpE),即作

物在同等供氮水平下的吸氮量,主要描述植物从土

壤中获取氮素的能力;另一方面是指植物对已吸收

氮素 的 利 用 能 力 (nitrogenutilizationefficiency,

NUtE),即单位吸氮量所产生的干物质质量或产

量[５,１９Ｇ２０].此外,植物的氮效率还与根系形态、转运

子活性、氮的同化能力等密切相关[１８,２１].尽管很早

就对植物的氮效率有了明确的定义,但是要完全揭

示植物氮高效的机制仍然需要大量研究实践.已有

研究发现油菜不同种质对外界氮水平的响应主要表

现为４种情况:(１)无响应低效基因型,即在高氮和

低氮水平下产量均较低;(２)有响应低效基因型,即
高氮水平时产量较高但在低氮水平时产量很低;
(３)无响应高效基因型,这类材料在高氮水平下产量

处于平均水平而在低氮条件下表现较好;(４)有响应

高效基因型,该类材料在高氮和低氮水平下均表现

出较高的产量[１８].
由于植物对外界环境中氮素营养条件产生适应

性反应,氮效率在不同植物以及同种植物的不同种

质(品种、品系)之间存在着广泛的基因型差异,这些

差异通过植物的一系列形态及生理生化特性表现出

来[２２Ｇ２６].近年来,多个研究小组分析了甘蓝型油菜

不同发育时期氮效率相关性状的遗传多样性,结果

表明无论是冬油菜还是春油菜,各性状在响应低氮

胁迫时均存在显著的基因型变异[２７Ｇ４３].例如,在不

同供氮水平下对５０份甘蓝型油菜的氮效率及其他

相关性状的基因型差异进行研究,发现不论供氮水

平高低,甘蓝型油菜不同品种间的氮吸收效率均表

现出不同程度的变异,品种间氮吸收效率最大相差

可达４倍,变异系数达到２８％,根系氮累积量及其

占总吸氮量的变异系数均超过５０％[４４Ｇ４５].同时,对
甘蓝型油菜生物量、产量及各种农艺性状等指标进

行分析,发现根系生物量的差异最大,分别达到５倍

(高氮水平)和３．９倍(低氮水平)[４６].在田间试验

中,５０个油菜基因型的氮利用效率同样具有显著差

异,在施氮和不施氮条件下品种间氮利用效率最大

分别相差２．５倍和１．７倍,而不同氮水平下第一个有

效分枝高度的变异系数超过５０％[４７].Kessel等[１７]

利用３６个冬油菜品种在７个不同地点及２个氮水

平下开展了大田试验,调查了这些材料的氮效率,发
现氮效率的基因型变异在不施氮条件下主要是由氮

吸收效率导致的,而在施氮的情况下主要是由氮利

用效率导致的.笔者所在课题组前期对来自芸薹属

的３个物种共９４份材料(包括白菜型油菜１８份、芥
菜型油菜２６份、甘蓝型油菜５０份)在不同施氮水平

下的籽粒产量和氮效率系数(缺氮条件下籽粒产量

与其正常氮下的籽粒产量比值)进行了初步分析,结
果发现３个物种中各材料氮效率系数的平均值大小

依次为白菜型油菜＞芥菜型油菜＞甘蓝型油菜.然

而,无论是正常供氮条件还是低氮条件,甘蓝型油菜

籽粒产量的平均值均高于白菜型油菜和芥菜型油菜,
表明与白菜型油菜和芥菜型油菜相比,甘蓝型油菜在

不同供氮水平下可能具有更大的生产潜力(表１).
表１　不同芸薹属油菜对缺氮反应的差异

Table１　DifferencesinresponseofthreeBrassicaspeciestolownitrogenstress

油菜类型

Type
处理

Treatment

每株籽粒产量 Seedyield

平均值/gMean 变幅/gRange 变异系数/％ CV

氮效率系数 NEC

平均值 Mean 变幅 Range

白菜型油菜

B．rapa
正常氮(＋N) ４．２７ ０．７９~８．４２ ５３．９

０．８５ ０．５２~０．９４
缺氮(－N) ３．４１ ０．７５~５．８９ ３４．４

芥菜型油菜

B．juncea
正常氮(＋N) ４．１３ １．７１~７．３７ ３５．７

０．７６ ０．３４~０．９３
缺氮(－N) ２．８３ ０．７０~４．３０ ３３．３

甘蓝型油菜

B．napus
正常氮(＋N) ７．５４ ３．９４~１３．０４ ３０．９

０．６６ ０．４０~０．９６
缺氮(－N) ４．６９ ２．１０~８．０３ ３１．０

　注:Note:NECmeansNefficientcoefficient．

１３１
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　　甘蓝型油菜(Brassicanapus,２n＝３８,AACC)
是由 白 菜 (Brassicarapa,２n＝２０,AA)和 甘 蓝

(Brassicaoleracea,２n＝１８,CC)通过远缘杂交得到

的异源四倍体,其驯化历史较短(约４００年),遗传基

础相对狭窄[４８].因此,为了拓宽甘蓝型油菜的遗传

基础,培育强优势油菜杂交种,华中农业大学孟金陵

团队通过大规模的种间杂交和分子标记辅助选择,
将１３５份白菜型油菜(Brassicarapa,ArAr,２n＝
２０)品 种 的 Ar 亚 基 因 组 和 ７８ 份 埃 塞 俄 比 亚 芥

(Brassicacarinata,BcBcCcCc,２n＝３４)品种的Cc亚

基因组的遗传信息导入到甘蓝型油菜(AnAnCnCn)
中,然后通过多代自交选育和引入显性核不育性状,
培育了包含数百个系谱各异的自交系群体和由上千

个个体组成的遗传变异丰富的半随机交配群体,最
终形成了一个遗传变异丰富的新型甘蓝型油菜

(ArArCcCc)种质资源库[４９Ｇ５０].随后,我们从该新型

甘蓝型油菜种质资源库中挑选了近２０００份材料,
以１０个常规甘蓝型油菜(AnAnCnCn)品种为对照,
设置高氮和低氮２个处理,调查了各材料在不同氮

供应条件下的苗期长势、生物量,成熟期籽粒产量

(绝对产量)及２个氮水平下的产量比值(相对产量,
也称氮效率系数),最终筛选获得了极端氮效率的基

因型材料,如图１所示.研究表明,无论是苗期还是

成熟期,新型甘蓝型油菜氮高效种质对缺氮胁迫的

抗性显著强于氮低效种质,主要表现为氮高效种质

苗期缺氮症状不明显,保持有较大的根系和较高的

生物量,成熟期有较多的分枝数和角果粒数,从而获

得较高的籽粒产量[２９Ｇ３０].该研究表明,通过油菜种

间杂交获得的新型甘蓝型油菜种质资源库具有比常

规甘蓝型油菜品种更加丰富的遗传变异,从该资源

库中筛选出的不同氮效率的新型甘蓝型油菜品系可

能为开展油菜氮高效相关的生理与分子机制研究提

供优异的遗传材料.总体而言,无论是利用常规甘

蓝型油菜品种还是利用新型甘蓝型油菜品种进行氮

效率基因型差异的发掘和利用,都将为油菜氮高效

的生理和分子机理研究提供坚实的材料基础,为筛

选和培育氮高效品种、提高氮肥利用效率及减少氮

肥用量提供前提条件.

　A:营养液培养正常氮(＋N)和缺氮(－N)条件下新型甘蓝型油菜氮高效种质与氮低效种质苗期表型的差异 Phenotypicdifferenceof

NＧefficientandNＧinefficientgermplasmsatseedlingstagegrownhydroponicallyundernormalNandNdeficiencytreatments;B:大田小

区不同施氮量条件下新型甘蓝型油菜氮高效种质与氮低效种质成熟期表型的差异,N０、N１２０、N２４０分别代表施氮量为０、１２０和２４０

kg/hm２的３个处理,各处理中左边材料为氮低效种质,右边材料为氮高效种质 PhenotypicdifferenceofNＧefficientandNＧinefficient

germplasmsatmaturitystagegrowninafieldwithapplicationrateofN,０(N０),１２０(N１２０),and２４０(N２４０)kg/hm２,respectively．

TheplanttotheleftisNＧinefficientaccession,andtheplanttotherightisNＧefficientaccessionineachtreatmentinFig．１B．

图１　新型甘蓝型油菜对缺氮胁迫的反应

Fig．１　TheresponseofnewＧtypeBrassicanapustoNdeficiencystress

2　甘蓝型油菜氮高效的生理基础

氮是蛋白质、核酸和叶绿素的重要组成成分,同
时也是一些植物激素的成分.氮对植物的新陈代

谢、产量的形成及品质的优劣等具有重要作用[５１].
植物氮效率是氮素吸收、同化、转运和再利用等多个

生理过程综合作用的结果,这些过程紧密联系,相互

作用,并 通 过 植 物 体 内 的 各 种 生 理 生 化 过 程 来

实现[５].

2.1　氮素吸收和运转

根系不仅是植物吸收水分和养分的重要器官,
而且自身能合成多种生理活性物质.土壤氮素是植

物氮素的主要来源.因此,根系吸收和转运氮素的

能力决定着植物氮素的吸收效率.研究表明,根系

２３１
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在油菜高效吸收氮的过程中发挥了重要作用[５２Ｇ５３].
氮高效油菜品种的根系在营养生长阶段比地上部生

长更加迅速,帮助油菜吸收更多的氮以供其生长发

育的需要[５３Ｇ５４].研究人员对不同氮效率基因型油菜

在不同氮水平下的根系形态变化进行研究,结果表

明,相比正常供氮条件,在低氮条件下,氮高效基因

型油菜根系的增加幅度是氮低效基因型油菜的

２倍;虽然在缺氮条件下油菜根系的活跃吸收面积

及根系活力均明显降低,但是氮高效品种降幅较小,
这说明发达的根系是氮高效种质应对低氮胁迫的重

要前提[２７Ｇ５５].我们对从新型甘蓝型油菜种质资源库

中筛选得到的氮高效材料及氮低效材料进行根系形

态分析,同样发现,无论是在高氮还是低氮环境,氮
高效基因型油菜与氮低效基因型油菜相比均具有更

加发达的根系系统,进而有利于高效种质(品种、品
系)吸收累积更多的氮[５２].液泡是氮素的重要储存

器官.研究表明,不同氮效率油菜品种根系液泡中

NO－
３ 内流的能力存在较大差异.通过分析氮高、低

效油菜种质液泡膜上的２个质子泵(VＧATPase和

VＧPPase)的活性,Han等[５６Ｇ５８]发现,无论是在苗期

还是花期,氮高效基因型根系液泡膜上质子泵的活

性要显著低于氮低效材料,表明 NO－
３ 向氮高效基

因型液泡内累积的速度要慢于氮低效基因型,而氮

高效基因型油菜根系细胞质中的 NO－
３ 浓度则远高

于氮低效基因型油菜,进而有利于更多的氮向地上

部转运.
2.2　氮素代谢相关酶活性

不论是铵态氮还是硝态氮,在被植物吸收之后,
都需要通过一系列的同化过程,才能被植物利用.

NO－
３ 首先需要被硝酸还原酶(nitratereductase,

NR)还原为 NO－
２ ,再被亚硝酸还原酶(nitritereＧ

ductase,NiR)还原得到 NH＋
４ .而 NH＋

４ 的同化一

般认为有２条途径:一是 NH＋
４ 与αＧ酮戊二酸通过

谷氨酸脱氢酶(glutamatedehydrogenase,GDH)的
作用生成谷氨酸;另一条途径是经过谷氨酰胺合成

酶(glutaminesynthetase,GS)/谷氨酸合成酶(gluＧ
tamatesynthetase,GOGAT)循环途径合成谷氨酰

胺[５１].植物氮代谢中这些关键酶的活性在物种间、
物种内及同一物种的不同器官间都存在着基因型差

异,这种差异导致氮代谢速率的不同,进而影响植物

的氮利用效率[５９].研究表明,增施氮肥可以提高油

菜叶片及籽粒中谷氨酰胺合成酶的活性[６０].不同

氮水平对油菜植物体内硝酸还原酶活性影响较大,
正常供氮水平下油菜叶片和根系中硝酸还原酶的活

性分别是低氮水平下的１．４倍和１．９倍(图２)[２７].
在氮胁迫条件下,氮高效品种叶片中的硝酸还原酶

和谷氨酰胺合成酶活性均显著高于氮低效基因型

(图２).这说明在低氮胁迫下,油菜氮高效种质具

有较强的硝态氮和铵态氮的同化能力,从而形成较

多的地上部干物质[５２,６１].油菜氮代谢关键酶类活

性的提高除了增强氮的同化能力,还提高了油菜体

内氮的再利用能力,使氮素在不同的器官中进行高

效地再分配和再利用[６２Ｇ６４].
2.3　光合作用

光合作用是干物质积累的基础,氮素与光合作

用的关系密切.对于不同的氮有效性和光照水平的

研究表明,在光饱和条件下叶片净光合速率与氮的

含量成正比关系[６５Ｇ６６].研究表明,不同氮效率油菜

叶片的光合特性存在显著差异.在低氮水平下,油
菜氮高效种质的净光合速率和气孔导度要显著高于

油菜氮低效种质,分别高出１６．９％和１７．４％,说明在

低氮胁迫下,氮高效油菜种质的叶片可以吸收较多

的CO２,促进光合作用产生更多的光合产物[６７].光

合氮素利用率是植物光合速率与叶片中氮素含量的

比值.Wang等[６７]研究发现,在低氮条件下油菜氮

高效种质的光合氮素利用率也要显著高于油菜氮低

效种质(图２).通过分析油菜苗期氮素利用率与叶

片光合氮素利用率的关系,发现二者之间存在极显

著的正相关[６７],这说明油菜氮高效种质在光合作用

过程中对叶片氮素的利用能力较强.同时,Han
等[５８]分析了油菜氮高、低效种质的叶绿素含量、胞
间CO２浓度以及光合速率等的差异,结果表明无论

是苗期还是花期,氮高效基因型与氮低效基因型相

比均表现出显著的优势.因此,较高的光合氮素利

用率及光合速率也可能是油菜氮高效的重要机制

之一.
2.4　氮素再利用

尽管油菜具有较强的土壤氮素吸收能力,但是

其氮利用效率很低,原因之一是后期叶片衰老导致

大量氮素损失[６４].因此,提高油菜的氮再利用效率

(nitrogenremobilizationefficiency,NRE)对提高其

氮利用效率及籽粒产量具有重要作用[６８Ｇ６９].研究表

明,氮素再活化与再利用和叶片衰老过程密切相关.
在油菜营养生长阶段,老叶中的氮素会不断被活化
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　图中虚线箭头向上表示正调控,向下表示负调控,括弧中的“＞”、“＜”分别表示调控程度的高低.Upbluearrowsindicatepositive

regulation,anddowndottedallowsindicatenegativeregulation．‘＞’and‘＜’inparenthesesindicatethedegreeofregulation．

图２　甘蓝型油菜氮高效可能的模式图

Fig．２　SchematicrepresentationsofthepossiblemechanismsofnitrogenefficiencyinBrassicanapus
转移至新叶当中,供其生长发育需要.在生殖生长

阶段,油菜营养器官如叶片和茎中的氮素会大量转

移至种子中,供种子发育需要[１８].不同氮效率基因

型油菜在氮素再活化能力方面存在较大差异.一方

面,低氮条件下,氮素再利用能力高的种质其叶片中

难溶性蛋白、寡肽和硝酸盐等的降解及转运能力更

高,因此,可以释放出更多的氮素供新生长的组织器

官利用[６４].另一方面,氮胁迫会影响油菜叶片细胞

和组织的结构,进而影响氮素的再利用效率,而且氮

高、低效材料间存在较大差异[７０Ｇ７１].此外,氮胁迫条

件诱导的叶片衰老过程受叶片内在的遗传调控因子

及植物激素等的调控[７２Ｇ７３].

3　甘蓝型油菜氮高效的分子遗传基础

植物利用体内的转运蛋白从土壤中吸收不同形

态的氮素后,通过不同的酶类进行一系列的同化过

程,并最终完成体内的氮代谢.近年来,随着分子生

物学技术的发展,研究人员克隆了许多与植物氮高

效相 关 的 基 因,这 些 基 因 包 括 硝 酸 根 转 运 基 因

(NRT)、铵离子转运基因(AMT)[７４Ｇ７６]、编码植物氮

代谢相关酶类的基因[７７Ｇ７８]以及其他基因等[５].与此

同时,研究人员利用数量遗传学的方法对甘蓝型油

菜不同氮水平下的产量及相关性状进行了遗传解

析,并定位了相关遗传位点,进而为深入解析甘蓝型

油菜氮高效的分子遗传机制奠定了基础[１８,７９Ｇ８１].

3.1　氮素吸收转运基因

目前,对油菜氮高效的分子基础解析已有相关

报道.通过对油菜中编码硝酸根转运蛋白和铵离子

转运蛋白的基因进行表达分析,发现缺氮诱导了油

菜硝酸根转运子基因(BnNRT１．１、BnNRT２．５、BnＧ
NRT２．６和BnNRT２．７)的表达,而且BnNRT１．１、

BnNRT２．５、BnNRT２．６和BnNRT２．７在氮高效油

菜种质根中的相对表达量均显著或极显著高于氮低

效种质[５２].张玉莹[８２]的研究也发现无论是在高氮

条件下还是低氮条件下,氮高效基因型油菜根系

BnNRT１．１基因的相对表达量均显著高于氮低效

基因型.Han等[５８]研究发现,参与木质部硝酸根装

载的基因BnNRT１．５在氮高效基因型中的表达量

要显著高于氮低效基因型,而参与木质部硝酸根卸

载的基因BnNRT１．８则表现出相反的趋势,进而有
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利于氮在木质部的高效转运.这些结果均表明,高
效的吸收转运系统对油菜氮高效发挥着重要作用

(图２).
3.2　氮素代谢相关基因

除了氮转运系统的差异,编码油菜氮代谢相关

酶类的基因及其表达调控在油菜氮高效的过程中同

样发挥了重要作用.硝酸还原酶(NR)和谷氨酰胺

合成酶(GS)是植物氮同化过程的重要酶类.Wang
等[５２]通过营养液培养实验分析油菜编码 GS和 NR
家族基因在苗期氮正常和低氮条件及不同氮效率种

质中的差异,结果表明缺氮胁迫会抑制大部分基因

的表达水平,然而这种抑制程度在不同的氮效率种

质中表现不同.例如,在正常氮条件下氮高效种质

根系中BnGln１;１、BnGln１;２、BnGln１;４的表达量

要显著高于氮低效种质,而在缺氮条件下却表现出

相反的趋势.对于 NR家族基因而言,无论是在正

常供氮条件下还是在缺氮条件下,高效品种(系)叶
片和根系BnNR１的表达量均低于低效种质.然而

在缺氮的条件下,BnNR２在高效种质叶片和根系

中的表达均高于低效种质(图２).随后我们利用土

培实验分析了这些基因在成熟期根、茎、叶、花及荚

果等组织器官中的表达情况,结果发现无论是低氮

还是正常氮条件下,BnNR２在油菜氮高效种质叶

片和花中的表达量均显著高于氮低效种质.而油菜

氮高效种质BnGln１;４和BnGln２的表达量在低氮

条件下只在叶片中的表达量要极显著高于氮低效种

质(图２)[２９].此外,Orsel等[８３]发现油菜中有１６个

BnaGLN１基因,用于编码细胞质谷氨酰胺合成酶

(cytosolicglutaminesynthase),分析表明这１６个

基因可以分为５个家族,不同家族基因的表达模式

受氮素水平的影响.Faes等[８４]的研究发现油菜中

编码脯氨酸脱氢酶的２个基因亚家族(ProDH１和

ProDH２)在氮素从老叶向新叶运输的过程中发挥

了重要作用,其中ProDH１基因主要在花粉和根系

中大量表达,而ProDH２基因主要在衰老叶片的维

管组织中表达.此外,为了分析氮胁迫诱导的叶片

衰老 过 程 中 基 因 的 表 达 差 异,KoeslinＧFindeklee
等[８５]利用基因芯片技术检测了缺氮和正常生长条

件下油菜叶片转录组的差异,结果发现缺氮主要抑

制叶片中参与光合作用、光呼吸以及细胞壁结构形

成相关基因,而与线粒体电子传递以及黄酮类化合

物生物合成相关的基因被大量诱导,表明这些基因

可能与缺氮条件下叶片的衰老过程及氮的再利用

有关.
3.3　氮高效的遗传位点解析

目前,研究人员利用连锁分析或全基因组关联

分析等方法对甘蓝型油菜的产量、产量相关性状、品
质性状、种子活力等性状的遗传调控机制进行了大

量的研究[８６Ｇ８７].例如,Zhou等[８６]总结了１５个不同

课题组定位的１９６０个与油菜产量及相关性状相关

的数量性状位点(quantitativetraitloci,QTLs),结
果发现有１４２个QTLs可以在不同的遗传背景下检

测到.然而,这些 QTLs中只有少部分与非生物逆

境如养分胁迫相关[１８,８８Ｇ８９].比较而言,关于油菜氮

高效遗传位点解析方面的研究报道则更少.仅

Bouchet等[８０]利用一个含１１２个株系的双单倍体

(doubledhaploid,DH)群体在正常氮和缺氮水平下

开展了３个批次的大田试验,定位了１０４个控制开

花期、产量及产量相关性状的 QTLs.随后,他们通

过全基因组关联分析与连锁分析相结合的方式,对
不同氮水平下及不同环境条件下控制产量及相关性

状的遗传位点进行了深入的解析[８１].

4　展　望

油菜是产油效率最高的油料作物之一,是人类

重要的食用油来源,同时也是家畜重要的蛋白质来

源[９０].与其他作物相比,甘蓝型油菜对氮的需求量

更大,氮肥利用率偏低[１８].因此,提高甘蓝型油菜

的氮利用效率对于油菜产业的可持续发展以及农业

生态环境保护具有重要意义.总体而言,提高作物

的氮利用效率是一个系统工程,需要大量的理论基

础研究与实践.已有研究表明甘蓝型油菜的氮效率

存在广泛的基因型变异,其遗传调控机制较为复杂,
涉及氮素吸收、转运、分配、代谢及再利用等多个过

程.因此,对于甘蓝型油菜氮高效的生理与分子遗

传基础方面的研究,还需要付出大量的努力.首先,
在种质资源变异方面的研究远远不足.已有研究所

收集的种质资源库的规模远远不够,需要进一步收

集更多的油菜品种,进行大规模的氮效率评价,以期

获得更优异的种质资源.我们近期收集了近５００份

甘蓝型油菜核心种质,目前正在对该种质进行氮效

率的评价,希望从中挖掘出更具理论研究和应用价

值的种质资源(图１).同时,我们还可以通过回交

等方式将其他物种的外源基因资源导入到甘蓝型油

菜基因组中,丰富甘蓝型油菜的遗传变异,例如白

菜、甘蓝以及其他芸薹属物种[４９Ｇ５０,９１].其次,对甘蓝
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型油菜优异种质氮高效的生理和分子遗传机制的研

究还有待进一步深入.研究表明高效吸收、较强的

同化能力、高光合能力以及较强的再利用能力是油

菜氮高效的重要基础,然而这些生理过程的关键控

制因子却不十分清楚.对其他物种的研究表明,氮
的高效利用除了氮吸收与同化,氮的转运、再利用与

再分配等过程同样发挥着重要作用[５,９２].这些过程

及其背后的遗传控制因子对开展甘蓝型油菜氮高效

的分子遗传机制研究具有重要的借鉴意义.此外,
植物营养性状大多表现为不连续的数量性状,控制

的基因数目众多,单个基因对表型的影响小.截至

目前,除了对不同氮水平下的产量及相关位点的定

位已有相关报道之外[８０Ｇ８１],对甘蓝型油菜氮效率相

关性状的遗传解析尚无报道.因此,利用自然群体

或其他遗传连锁群体,在挖掘不同氮效率甘蓝型油

菜品种的基础上,开展氮效率的遗传解析,克隆甘蓝

型油菜氮高效的关键基因,将是下一步研究的重点.
我们前期利用新型甘蓝型油菜种质资源库筛选出了

氮效率存在极显著差异的种质资源,并对油菜氮高

效的生理和分子机理进行了初步研究[２９].目前我

们正在利用该种质资源构建遗传作图群体,定位油

菜氮高效相关的遗传位点,期望在不久的将来能较

深入地解析油菜氮高效的分子遗传机制,为甘蓝型

油菜氮效率的遗传改良提供理论依据.
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Physiologicalandgeneticbasisinnitrogenefficiency
ofBrassicanapus:areview

DINGGuangda　WANGGaili　YEXiangsheng　LIQuan　SHILei　XUFangsen

CollegeofResourceandEnvironment,MicroelementResearchCenter,

HuazhongAgriculturalUniversity,Wuhan４３００７０,China

Abstract　Nitrogen(N)isoneoftheessentialmacronutrientsforplantgrowthanddevelopment．
LargeamountofNfertilizersarerequiredforrapeseed(Brassicanapus)production,whiletheNuseefＧ
ficiency(NUE)ofB．napusisverylow．ResultsofpreviousresearchesshowedthattherewaslargegenＧ
otypicvariationforNUEamongB．napuscultivars．ComparedwithlowＧNＧefficiencygenotypes,highＧNＧ
efficiencygenotypeshadadvantagesinNuptake,transportation,metabolism,photosynthesisandremobiＧ
lizationetc．Theexpressionlevelofgenesinvolvedinprocessesincludingnitratetransporters,ammonium
transporters,genesencodingenzymesinvolvedinNmetabolismwassignificantlyaffectedbyNavailabilＧ
ity．SignificantdifferenceswerefoundintheexpressionlevelofgenesinvolvedinNefficiencybetween
lowＧNＧefficiencycultivarsandhighＧNＧefficiencycultivars．ThispaperreviewedtheprogressesinphysioＧ
logicalbasisandmolecularmechanisminNefficiencyofB．napusfromtwoaspectsincludinggenotypic
variationofNUEamongdifferentB．napuscultivars,andphysiologicalandmolecularbasisofB．napus
withNefficiency．

Keywords　Brasscianapus;nitrogenuseefficiency;genotypicvariation;physiologicalbasis;moＧ
lecularandgeneticmechanism;transportergene
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