
1 小麦抗寒研究意义

小麦作为全世界种植面积最大的粮食作物之

一，是全世界约 40%人口的主要粮食。在中国，小

麦的种植面积仅次于玉米和水稻，其营养丰富，是

经济价值很高的商品粮。根据种植季节的不同，小

麦分为春小麦和冬小麦两个生理型，在我国主要

以冬小麦为主，其种植面积和产量均占小麦的

80％以上。低温冻害对农作物的危害是一个世界

性问题，也是我国农业生产中最主要的自然灾害

之一。全球每年因低温冻害造成的农业损失高达

数千亿元，研究并提高植物抗寒力具有重要的理

论和现实意义。黑龙江省位于北温带寒冷地区，是

我国重要的北方春麦区，但倒春寒、春旱、产量不

稳等因素严重影响该区春小麦的产量，成为限制

黑龙江春小麦种植发展的瓶颈问题，导致春小麦

种植面积连年递减。据统计黑龙江春小麦种植面

积已从 200 多万公顷下降到不足 33.3 万公顷。因

此，如何提高小麦的抗寒性一直是学者们研究的
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热门领域。培育抗寒性强的优质小麦品种也成为

我国育种学者研究的主要目标之一。我国曾先后

引进和鉴定大量国外小麦种质，并进行了大量的

筛选和培育抗寒品种的工作，取得了骄人的成绩。
培育抗寒小麦新品种，不仅可以减轻冻害损失，还

可以扩大小麦的种植范围，提高土地复种指数，满

足我国日益增长的粮食需求。
在分子生物学飞速发展的今天，随着生物技

术的发展和抗寒性生理学研究的深入，有效开启

植物本身的抗性机制和导入新的抗性基因已经成

为现实[1]。应用基因工程来改造小麦的抗寒能力，

并配合进行小麦抗寒生理的研究，从基因及其表

达产物水平来揭示低温对小麦的影响，将成为今

后小麦抗寒性研究的一个重要目标。

2 小麦抗寒显微结构研究

抗寒显微结构的研究主要是借助于显微镜直

接观察低温后细胞内部组织结构的动态变化。该

研究的相关报道已有很多，主要常见于苹果 [2]、番

荔枝[3]、唐古特红景天[4]、桃叶珊瑚 [5]、圆柏[6]等低温

较敏感或木本植物。在整理有关小麦抗寒方面的

文献时发现，小麦抗寒性研究范围较广，但涉及小

麦抗寒显微结构研究的却相对较少。早在 1973 年
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简令成等研究了抗寒性强的小麦品种核仁体积的

变化、核孔及原生质的状态，并发现抗寒性强的小

麦液泡内可溶性蛋白质及 RNA 等大分子物质浓

度增加，生长活动缓慢。于晶等[7]应用光学显微镜

和电子显微镜对不同低温下两个冬小麦品种的叶

片显微、超微结构进行了比较，研究发现：在 5℃
和 - 15℃低温下，抗寒性较强的东农冬麦 1 号类

囊体基粒片层和基质片层较济麦 22 跺叠的更整

齐，并沿叶绿体的长轴方向平行排列，在 - 15 ℃
时，两个品种叶肉细胞的线粒体皆肿胀呈圆形，嵴

的结构模糊，且济麦 22 有个别线粒体嵴消失现

象。相似报道也见于付连双等[8]的研究中。

3 小麦抗寒生理的研究

目前，关于小麦抗寒生理生化的报道已有很

多。小麦经过抗寒锻炼后会发生一系列生理生化

变化，现已确定一些指标可作为其抗寒性鉴定指

标，如 MDA 含量、电导率、脂肪酸等可以作为生

物膜透性的鉴定指标；可溶性糖、可溶性蛋白、脯

氨酸等可作为抗寒渗透调节物鉴定指标；SOD、
POD、CAT 活性等可作为抗氧化作用指标。
3.1 生物膜透性

刘艳阳 [9]、Bohn [10]研究均指出细胞膜透性可

用来判断小麦抗寒性。马晓娣[11]、巩振辉[12]认为电

导率能够反映出植物组织细胞膜受伤害的程度，

当相对电导率达到 50%时植物组织就已经死亡。
朱根海等则利用电导率配以 logistic 方程求拐点

温度准确的确定了植物组织的低温半致死温度

（LT50，进而用来评价植物的抗寒性。还有研究表

明，叶鞘电导率的大小能够反映小麦品种抗寒性

的强弱，电导率小品种抗寒性强，反之则弱）[13]。
3.2 渗透调节物和抗氧化系统

于晶等 [14]在北方寒地田间自然条件下，通过

对越冬期间抗寒小麦品种东农冬麦 1 号和非抗寒

品种济麦 22 抗寒相关生理指标的测定发现，东农

冬麦 1 号的可溶性糖、可溶性蛋白、脯氨酸、叶绿

素含量以及超氧化物歧化酶（SOD）和过氧化物酶

（POD）的活性均高于济麦 22。尤其是其分蘖节部

位储备抗寒物质的能力最强，在东农冬麦 1 号安

全越冬的过程中发挥了重要的作用。孙金月等 [15]

在研究低温锻炼后富含羟脯氨酸糖蛋白（HRGP）
在强抗寒品种和不抗寒品种小麦抗寒锻炼过程中

的变化时发现，在两种小麦幼苗体内的游离脯氨

酸、羟脯氨酸和糖蛋白含量均发生了变化。在强抗

寒品种小麦中，游离脯氨酸、羟脯氨酸和糖蛋白含

量比未经低温驯化处理时高达数倍；而弱抗寒小

麦品种（中国春、冬 103）各物质的增加量较小。冠

菌素在低温条件下可以使小麦根冠比和叶绿素含

量增加，能够促进可溶性糖和谷胱甘肽的积累，降

低细胞膜透性，从而增强小麦的抗寒能力[16]。陈璇

等[17]在研究抗寒性不同的两个小麦品种低温驯化

后生长状态和脯氨酸含量时发现，低温驯化后两

个小麦品种的生长状态出现差异，4℃低温胁迫 4
h 后，新冬 22 叶片的脯氨酸积累显著增加,而喀什

白皮叶片的脯氨酸含量在 4℃低温胁迫 48 h 才开

始积累，这说明新冬 22 抗寒性显著高于春小麦喀

什白皮。

4 小麦抗寒基因的研究

近年来，随着基因工程和植物抗寒分子水平

研究的不断深入，在许多植物中均发现了与抗寒

胁 迫 有 关 的 基 因 及 其 表 达 产 物。自 1978 年

Kacperska 在研究小麦幼小植株的抗寒性时发现

了 影 响 小 麦 抗 寒 性 的 位 点 位 于 5A、7A、1B、2B、
1D、2D、4D 和 5D 染色体上以后，相关的报道屡见

不鲜。如 Fowler 发现了位于硬粒小麦 5A 染色体

上的抗寒性等位基因；Fridovich 等的研究更进一

步证明了小麦 4D、5D 和 7A 染色体上的基因与抗

寒 性 有 关 ， 并 且 对 抗 寒 的 影 响 有 加 合 效 应 ；

Fletcher 研究发现，在小麦茎伸长期间，耐霜冻性

的主效基因位于 5D 染色体上。植物抗寒性是一

个复杂的性状，大量研究表明，在小麦的 21 对染

色体中，与抗寒关系最为密切的是可能携带抗寒

主效基因 5A 和 5D 染色体。现已证实，小麦的第

5 染色体长臂上的 Vrn l2Frl 区段对抗冻性起主

要作用。Limin 等报道，D 染色体比 A 染色体对小

麦抗寒性影响更大。Storlie 等已经证实，冬小麦的

抗寒性不同是由于是有不同的 Vrnl2Frl 区段 [18]。
现阶段，许多研究人员在此基础上，对研究的小麦

品种及研究条件作了更为细致的处理，使之应用

性更强。牟永潮等[19]在北方寒地自然条件下，利用

抑制消减杂交技术构建东农冬麦 1 号低温胁迫相

关基因的 cDNA 文库，克隆测序后，获得 230 条高

质量的表达序列标签 （ESTs）。通过对序列进行

BLAST 比 对 及 功 能 注 释 发 现 ， 存 在 热 激 蛋 白、
CS66、Wcor8 等相关基因，这些基因可能与东农

冬麦 1 号的强抗寒性有重要的相关性；另外，研究

也发现有些未知基因，推测其在小麦的越冬期间

发挥不容忽视的作用。现有的研究表明，在小麦、
大麦、马铃薯等植物中，编码 LEA 蛋白的基因、
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COR 蛋白、抗冻蛋白与其抗寒性关系密切。
4.1 LEA 蛋白

Dure 等首次在棉花（Gossypium hirsutum L.）
胚胎的干燥种子发育成熟过程中检测到 LEA 蛋

白。研究发现，LEA 蛋白广泛存在于高等植物的

胚中，并与种子的脱水性密切相关。在植物幼苗期

和成熟期，LEA 蛋白受 ABA、低温、干旱等因素的

诱导胁迫，具有保护植物组织的作用。LEA 蛋白

的表达不存在组织特异性，它们在种子、子叶、胚

轴、茎、根和叶片等组织中均有表达，但主要存在

于细胞质中。最近也有发现细胞核中含有 LEA 蛋

白。利用免疫化学分析发现，Pvlea218 定位于细胞

核和细胞质中，特别是干旱胁迫条件下，该基因在

初生木质部细胞和根分生组织中表达量较丰富。
Ukaji 等对低温驯化的桑树研究发现，北海道地区

自然条件下生长的山桑（Morus bom bycis Koidz）
经冷驯化后有小热激蛋白（small heat- shock pro-
tein homologs，HSPs）和胚胎后期富集蛋白（LEA）

产 生。经 鉴 定 ， 小 热 激 蛋 白 是 低 温 诱 导 基 因

（Wap27）的产物。该基因具有组织特异性表达，桑

树皮层、木质部和芽在低温条件下都能检测到丰

富的转录产物，而叶片中含量较少。
4.2 COR 蛋白

cor 基因是一组编码极端疏水 COR 蛋白的基

因，一些 COR 蛋白在结构上类似于抗冻蛋白，可

在一定程度上增强植物的抗冻性。在小麦中两个

COR- DHN 亚科已经被鉴定。Wcs120 及其相关基

因 ， 包 括 Wcor39、Wcor80、Wcs6、Wcor726 和

Wcor200 在低温下可以表达。大麦的 cor14b 是谷

物 cor 基因家族中唯一的成员，它编码酸性蛋白

质 COR14b。该蛋白与拟南芥 COR15a 蛋白类似，

是叶特异蛋白。不同的是，大麦的 COR14b 具有很

强的疏水性，而且表达受光周期的影响。在小麦

中，唯一一个 cor 基因就是编码碱性（pI=8.8）蛋白

WCS19 蛋白的 wcs19 基因，在冷驯化期间被转运

到 叶 绿 体 的 间 质 层。小 麦 的 WCS19 与 大 麦 的

COR14b 显示出低水平的同源性。Tsvetanov[20]等

研究发现，在没有冷驯化的对照组没有检测到

wcor14 的同源转录物，而在 4℃冷驯化后的 3～6
h 里 wcor14 的同源转录物迅速积累。转录物在冷

驯化 3 d 时达到最高值，随后转录水平下降，但在

20 d 后维持一稳定水平。将植物转移至室温下，3
h 后检测不到该基因的转录物。wcor14 基因表达，

WCOR14 蛋白的积累物和抗冻之间的关系需要

进一步研究。Wcs120、Wcor410 和 Wcor14 转录

物在叶片和冠组织中表达不同，低温驯化 2d 后四

种基因型中的 Wcs120 在叶片和冠组织中有很大

的增加量，7 d 后叶片中每个基因型中转录物减少

一半。在叶片和冠组织中 cor 基因转录物和蛋白

质的浓度都有很大的不同[21]。
4.3 小麦抗冻蛋白

抗冻蛋白最初是在极区海鱼中发现的一种低

温特异蛋白质，它能阻止细胞内冰核的形成与生

长，维持细胞的非冰冻状态，提高生物的抗冻性，

并且只在抗冻的单子叶植物叶片质外体中积累。
早在 1970 年 Weiser 就提出，植物在抗寒锻炼中

合成了新的蛋白质，其中包括抗寒锻炼的一系列

酶，在这些酶的催化下，合成抗寒的物质基础。自

20 世纪 60 年代至今，已经在鱼类、昆虫、真菌、无

脊椎动物和脊椎动物中发现抗冻蛋白的存在，植

物抗冻蛋白的研究相对较晚。直到 1992 年，加拿

大 Griffith 等首次获得了植物内源 AFPs，他们从

经过低温锻炼的冬黑麦（Secale cereale）叶片质外

体中得到并部分纯化了抗冻蛋白 [22]。Kuiper 等 [23]

发现在多年生黑麦草（Lolium perenne）中的抗冻

蛋白两侧各有一个缚冰域，这两个缚冰域能折叠

成β- 转角，以增加其缚冰能力。黑麦的每个抗冻

蛋白虽然仅含一个缚冰域，但是它们能聚集在一

起形成寡聚体，从而产生多个缚冰域。1992 年，简

令成比较研究了 4 个不同抗寒性冬小麦品种在抗

寒锻炼中蛋白质合成的变化，发现新合成的蛋白

质种类数量与品种抗寒性呈正相关。来自冬黑麦

中的这 2 个抗冻蛋白基因，均已被转化到大肠杆

菌中。检测结果表明，表达蛋白具有抗冻活性 [24]。
王多佳等 [25]在对东农冬麦 1 号的研究中发现：在

低温条件下，东农冬麦 1 号分蘖节的全蛋白中出

现 7 条对冰晶有修饰作用的特异性蛋白。在 -
20℃以后分蘖节产生两条特异蛋白，推测其可能

是产生修饰冰晶能力的抗冻蛋白。新近克隆到的

植物抗冻蛋白基因还包括黑麦草 1117kD 的 AF-
Ps 的 cDNA。冬黑麦中 3117 kD 的 AFPs 的 cht9
基因，2418kD 的 AFPs 的 cht46 基因。

5 小麦抗寒研究中的问题及前景

总体来讲，小麦抗寒性的研究是一个前景广

阔而研究相对薄弱的领域。随着生理生化、基因遗

传不断发展，新的小麦抗寒品种不断出现，小麦抗

寒性研究已成为众多学者研究的热点，但在以往

的研究中也存在一些问题亟待解决。如之前对小

麦抗寒性的研究主要集中在室内模拟低温条件下
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进行，该方法受到光照、自然降温等因素的影响，

研究条件与实际生产有一定的偏差，导致实验数

据的指导性不强；研究材料较为单一的集中在小

麦苗期幼叶，而忽视了真正实现小麦越冬的地下

器官的研究；对于小麦抗寒的生理研究较多，而分

子领域的研究相对薄弱。因此在以后的科研中可

以加强以下方面的研究：①在小麦抗寒的研究中

应重视膜的研究，因为膜是小麦低温伤害的主要

器官。②虽然有些研究已经克隆得到一些抗寒相

关的基因，但这些基因在小麦抗寒过程中是否起

到一定的作用尚不确定，并且植物的抗寒性是由

多基因控制的，已经克隆得到的基因之间是协同

作用，还需进行更深入的研究。③自然条件对作物

的影响往往是多方面共同作用的结果，在以后的

研究中应注意将旱、涝、盐碱等与小麦的抗寒研究

有机的结合。只有将这些问题逐一解决，才能真正

实现为小麦抗寒新品种培育和生产上的科学栽培

提供依据，解决生产实际中遇到的问题。
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