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摘 要：全球气候变暖背景下小麦发生冻害的潜在危险在加大，提高小麦抗寒性是保障小麦生产的重要措施。近期农业

科学研究者就小麦抗寒性的生理机制展开了大量研究，取得了一定的研究成果。本文将前人研究中细胞膜稳定性、抗氧

化酶系统、渗透调节物质、水分代谢与小麦抗寒性的关系机制等方面的进展作一总结和评述，以便于在此方面开展更系

统、更深入的研究工作。
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Abstract：Under the background of global climate warming, the potential danger of cold injury to wheat is increas⁃
ing, so that to improve the cold resistance of wheat is very essential in agriculture production. Recently agricultural
researchers developed many studies on physiological mechanism and regulatory measures of cold resistance in
wheat and obtained certain achievement. The recent results of relation mechanism among membrane stability, anti⁃
oxidant enzyme system, osmotic adjustment substance, and water metabolism with cold resistance, as well as the ef⁃
fects of plant growth regulators on cold resistance in wheat were summarized and evaluated in the paper, which was
conducive to carry out more systematical and deep research work in this field for the future.
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小麦是我国重要的粮食作物，其产量高低事

关国家粮食安全。全球气候变暖背景下，小麦冻

害发生的潜在危险在加大 [1]，严重影响小麦的高

产和稳产。据报道，1990～2014年黄淮地区小麦

冻害发生频率高，危害面积大，仅商丘市 2013年 4
月份的一场强寒流袭击就导致该市 86.5%的麦田

受冻，总产比上年减少 30%[2]。因此，急需阐明小

麦抗寒的生理生化机制，研发相关技术措施，用

来指导小麦育种和栽培实践，减少低温对我国小

麦生产的危害。近期，科研工作者针对此问题于

室内或大田条件下开展了大量研究，特别是在低

温情况下小麦细胞膜脂的相变、渗透调节物质的
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合成和抗氧化代谢的改变等方面取得了一定的研

究成果。为更好地开展下一步工作，本文对前人

关于此方面的新近进展进行总结和评述，并指出下

一步应该考虑的问题和开展的工作，以期未来科研

工作者在此方面开展更系统、更深入的工作。

1 低温下小麦细胞膜组成与结构的

改变

植物体感受低温的部位是细胞膜，细胞膜是

生物体和细胞器与环境之间的界面结构，在维持

植物体正常生理生化过程中起着重要作用。前人

研究结果表明，临界低温会引起膜脂的相变，使

膜从流动液晶态转变为固态、凝胶态，造成膜收

缩，而这种变化的结果会引起细胞膜透性的增加

及膜酶和酶系功能的改变，导致细胞代谢的变化

和功能紊乱，最终造成对植物体的伤害 [3]。另有

研究表明，冰冻损伤不是首先引起质膜膜脂的变

化，而是首先破坏了质膜上的主动运输体系，推
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测是ATP酶 [4-5]。

1.1 脂肪酸的不饱和度和类型

最近小麦研究结果表明，膜脂脂肪酸的不饱

和程度与小麦的抗寒性存在明显相关。这是因为

增加膜脂中不饱和脂肪酸含量就可以降低相变温

度，增加膜脂的流动性，从而有利于膜脂在低温

下的稳定，提高小麦的抗寒性 [6]。谢冬微等 [7]利用

抗寒性强的东农冬麦 1号和抗寒性弱的济麦 22的
对比试验结果表明，东农冬麦 1号分蘖节脂肪酸

的不饱和度、不饱和脂肪酸含量/饱和脂肪酸含量

和不饱和指数在室外-18.7～-23.6℃和室内-20～
-25℃开始升高，与济麦 22产生明显差异；进一步

分析发现棕榈酸和亚麻酸比其他脂肪酸在抗寒力

方面具有更大的贡献。

1.2 糖蛋白的积累与分布区域的变化

膜蛋白是细胞膜的主要组成成分之一，包括

糖蛋白、载体蛋白和酶等。近期，关于小麦糖蛋

白和 ATP酶与其抗寒性之间的关系展开了一定的

研究。简令成等 [8]的研究结果表明，抗寒锻炼过

程中小麦幼苗细胞表面糖蛋白在内质网和核膜分

布量的增加，以及糖蛋白输入胞间连丝的动态变

化是与小麦植株抗寒力的提高和保持稳定密切相

关的。简令成等 [9]发现低温处理后，冬小麦质膜

糖蛋白由颗粒状间隔分布变为分散分布于质膜之

中，这种变化可能导致膜脂和膜蛋白的相互关系

的改变，从而改变质膜的特性和功能，有利于保

持膜的稳定性及避免细胞内结冰。弭忠祥等 [10]采

用定位电镜观察低温锻炼后小麦细胞表面糖蛋白

的动态变化，发现低温诱导能够引起小麦细胞表

面糖蛋白的合成积累，抗寒性强的冬小麦较非抗

寒性的春小麦糖蛋白的增厚现象更明显。最近徐

雯等 [11]报道，低温处理半冬性小麦和春性小麦后

二者叶片组织细胞表面均出现一层薄糖蛋白层，

结构疏松呈丝状，半冬性小麦品种的表面糖蛋白

层保持时间长于春性品种。且随着处理温度的降

低和处理时间的延长，细胞壁表面糖蛋白大部分

脱落到细胞间隙或凝集成块状进入细胞内部。上

述结果说明，低温胁迫造成小麦糖蛋白不同程度

的变化（含量、位置、形状等的变化）可能是不同

小麦品种抗寒性存在差异的生理原因之一。

1.3 三磷酸腺苷酶活性的变化

质膜三磷酸腺苷酶（ATPase）是质子泵，在细

胞代谢过程中起着重要作用，被称为植物生命活

动过程的主宰酶，包括 H+-ATPase、Mg2+-ATPase、
Ca2+-ATPase等类型。周人纲等 [12]指出小麦低温敏

感品种的叶绿体、线粒体和细胞溶质中 ATP酶活

性均高于耐寒品种，冷冻处理后其 ATP水平下降

速度大于耐寒品种。这样在低温来临时，低温敏

感品种消耗较多的 ATP来抵抗外界的冷胁迫。

ATP消耗量大，导致呼吸底物的消耗量大，这是造

成死亡的原因之一。王红等 [13]指出低温胁迫下，

小麦幼苗质膜 Mg2+-ATPase活性降低，并且推测

ATPase不仅是低温伤害的初始部位，而且是低温

恢复的一个前提条件。质膜 Ca2+-ATPase能及时

反馈各种刺激引起的 Ca2+升高，是胞内 Ca2+稳态的

主要维持者。王红等 [14]结果表明，低温处理降低

冬小麦幼苗质膜 Ca2+-ATPase的活性，而抗寒锻炼

可提高冬小麦幼苗质膜 Ca2+-ATPase在低温下的

稳定性。刘炜等 [15]指出 20℃下生长的冬小麦幼苗

的 Ca2+-ATPase活性主要定位于质膜上；小麦幼苗

质膜的 Ca2+-ATPase在不同温度处理表现出不同

的变化趋势；处理温度越低 Ca2+-ATPase活性降低

越快，而且冬小麦比春小麦的 Ca2+-ATPase活性降

低缓慢；还指出经抗寒锻炼的小麦幼苗，其质膜

上 Ca2+-ATPase的活性高于未经锻炼的小麦幼苗。

综上可见，低温逆境下质膜 Ca2+-ATPase活性的大

小及其稳定性，是决定植株本身抗寒能力大小的

关键，而且抗寒锻炼可提高冬小麦幼苗质膜 Ca2+-
ATPase在低温下的稳定性。

前人研究表明，提高膜的冷稳定性是增强植

物抗寒力的根本途径。那么怎么调控膜系统使其

抗寒性增加呢?由以上可以看出，通过调控不饱和

脂肪酸和膜磷脂的含量、ATP酶活性以及糖蛋白，

可以一定程度上增加小麦的抗寒性。

2 低温下小麦体内抗氧化酶系的变化

2.1 超氧化物歧化酶（SOD）
SOD作为植物体内防御活性氧侵害的第一道

防线，能歧化超氧阴离子自由基（O2-）形成过氧化

氢（H2O2）和 O2，从而清除 O2-对植物的毒害作用，

维持活性氧动态平衡，保持植物的正常生长发

育。前人在其他作物上的研究结果表明，逆境胁

迫时植物抗逆性的高低与植物体内能否维持较高

的 SOD活性水平有关 [16]。近期，科研工作者关于

低温胁迫下小麦中的 SOD活性变化开展了研究。

盆栽条件下人工低温处理的结果表明，低温胁迫

后拔节期小麦植株体内 SOD活性升高，以增强对

逆境的适应能力，且不同小麦品种对逆境的适应

能力不同 [17-19]。刘艳阳 [20]和王树刚等 [21]研究指出

小麦苗期低温胁迫下，SOD活性也表现为增加的
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趋势，而且小麦抗寒性越强，SOD酶活性越高，但

增加幅度小于拔节期处理。

前人关于自然条件下小麦不同生育时间的

SOD活性的变化也展开了一定研究。王晓楠等 [22]

把小麦越冬期具体分为低温驯化阶段和封冻阶

段；随着温度的降低，SOD表现为先升高后降低的

趋势；在整个越冬期，表现为抗寒性强的冬麦品

种 SOD活性高于抗寒性弱的品种。冯玉磊等 [23]结

果表明，提高寒地冬小麦返青期 SOD活性，能减

轻膜脂过氧化程度，增强抗寒性。李晓林等 [24]研

究指出越冬期的 SOD活性冬性品种大于半冬性，

弱春性品种表现最低；拔节期 SOD活性有所增

加，而后下降。同时，李晓林等认为小麦越冬期

抗寒性与拔节期的抗寒性的生理机制存在差异，

指出 SOD可以作为小麦抗倒春寒的指标。

2.2 过氧化物酶（POD）
前人关于小麦不同生育阶段 POD活性变化的

结果表明，低温驯化阶段和封冻阶段，随生育期

进程的推进，POD活性呈现先升高后降低的趋

势，POD活性与品种抗寒性有一定的相关性 [22]。

卫秀英等 [25]的研究结果表明，越冬期抗寒性较强

品种的 POD活性低于抗寒性较弱品种，而拔节

期、孕穗期和抽穗期抗寒性较强品种则反而高于

抗寒性较弱品种，据此指出 POD活性与田间抗寒

性关系不密切。而冯玉磊等 [23]的结果表明，返青

期返青率较低的小麦品种的 POD活性比其余品

种增加幅度大。

人为低温处理的结果表明，不同品种在低温

胁迫下 POD活性变现趋势不一样，大部分品种呈

现增加趋势，小部分出现降低趋势，指出 POD酶
活性只能作为鉴定小麦材料抗寒性的参考指

标 [20,26]。李勇超等 [26]研究指出在不同的温度胁迫

下，POD活性呈现逐步降低的趋势。最近研究结

果表明，低温胁迫下小麦 POD活性都表现为增加

趋势，且增幅存在品种间差异 [19,27]，苗期的增加幅

度小于拔节期 [21]。

2.3 过氧化氢酶（CAT）
CAT的主要作用是催化 H2O2分解为 H2O与

O2，避免 H2O2与 O2在铁螯合物作用下反应生成有

害的·OH，是清除过氧化氢的主要酶类。陈贻

竹 [28]报道，不同植物在 0℃下处理 3～4 d，其叶片

的 CAT活性变现趋势存在差异。最近关于小麦

的研究结果表明，低温胁迫 0～24 h的进程中，小

麦叶片中 CAT活性呈上升趋势，随胁迫程度加

重，CAT变化稍缓 [27]，当-5℃处理 48 h后其活性显

著低于对照 [29]。小麦在苗期和返青拔节期低温胁

迫下，功能叶和叶鞘中的 CAT活性均出现升高现

象，但增幅存在基因型差异 [21]。

以上可见，SOD、POD和 CAT活性在低温胁迫

下总体的表现趋势是一致的，但是随着胁迫程度

和胁迫时间的延长，趋势便显出差异，而且研究

多集中在单个酶活变化的方面，对于各种抗氧化

酶综合平衡方面研究较少，有待于进一步的研

究，力争从分子水平找出他们存在差异的理论基

础，为小麦抗寒性的调控提供理论依据。此外，

关于低温逆境下小麦抗氧化物质（主要包括抗坏

血酸、维生素 E及还原性谷胱甘肽等）的研究较

少。

3 低温下小麦渗透调节物质的积累

渗透调节是植物在逆境胁迫时出现的一种调

节方式，由细胞生物合成和吸收累积某些物质来

完成其调节过程。在逆境条件下，细胞内主动积

累溶质来降低细胞液的渗透势，以防止细胞过度

失水。渗透调节物质主要包括可溶性糖、可溶性

蛋白、脯氨酸和甜菜碱等。

3.1 可溶性糖

前人在其他植物上的研究结果表明，细胞内

可溶性糖的积累可增加细胞液浓度，降低水势，

他与抗寒性相关的生理生化过程，有助于抗寒性

的增强；同时还具有保护蛋白质避免低温所引起

的凝固作用，进一步提高植物抗寒性。近期在小

麦上的研究结果表明，小麦在幼苗和拔节期遭受

低温胁迫后，叶片中可溶性糖含量在冬性小麦中

表现为增加趋势，春小麦中表现为降低趋

势 [17，24，30]。牛明功等 [18]研究指出随着胁迫时间的

延长，可溶性糖含量表现为先上升后降低的趋

势。而李春燕等 [27]研究指出随着胁迫时间的延长

和胁迫强度显著增加后，小麦叶片中的可溶性糖

仍表现增加的趋势，是否与可溶性糖转运途径受

阻有关需进一步明确。

前人关于自然生长条件下低温对小麦可溶性

糖含量影响的结果表明，低温驯化阶段和封冻

期，抗寒品种叶片和叶鞘的可溶性糖含量显著高

于抗寒性较差的小麦品种 [22，31]。另有研究指出，

无论是在越冬期还是在返青期，半冬性品种的叶

片可溶性糖含量均高于春性品种，而且越冬期的

可溶性糖含量高于拔节期 [24，32]。而卫秀英等 [25]研

究指出，在越冬期抗寒性强的小麦品种的可溶性

糖含量都低于抗寒性弱的品种。可见，前人的研
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究结果存在差异，有待进一步证实。

3.2 可溶性蛋白质

可溶性蛋白质的亲水性较强，能增加细胞的

保水能力，从而提高植物抗寒性。前人的研究结

果表明，低温胁迫对植物体内可溶性蛋白含量的

影响存在两方面的作用：一方面，低温胁迫会诱

导植物体内生成一些其他的可溶性蛋白，如冷响

应蛋白，表现为对植物体内可溶性蛋白的正效

应；另一方面，低温胁迫条件下，植物细胞产生自

溶水解酶或溶酶体，释放出水解酶，加速蛋白质

的分解而无等速的合成，导致蛋白质匮乏，表现

为对植物体内可溶性蛋白的负效应。小麦方面的

研究结果表明，苗期低温胁迫使小麦叶片中可溶

性蛋白含量明显高于对照，且随温度的降低和处

理时间（1～24 h）的延长呈上升趋势，表现出对低

温逆境的适应性 [27]。王树刚、姜丽娜等 [21，33-34]研究

结果表明，在低温胁迫 3 d的条件下，不同生育时

期的小麦叶片可溶性蛋白含量均有明显下降，而

且苗期低温处理降低的幅度大于拔节期，说明低

温胁迫条件对小麦功能叶和茎内可溶性蛋白含量

的影响，其负效应已远远超过正效应，导致小麦

功能叶和茎内蛋白质匮乏，进而导致束缚水的含

量下降以及原生质的弹性下降。而陈贵等 [30]指出

低温胁迫下蛋白质含量的变化趋势在不同类型的

小麦中表现不一致。

小麦在自然生长条件的低温驯化期，小麦品

种的可溶性蛋白的含量都表现出升高的趋势，抗

寒性强的品种可溶性蛋白的含量高于抗寒性弱的

品种，分蘖节的可溶性蛋白含量高于叶片，这说

明在冷驯化的过程中，大量的可溶性蛋白向分蘖

节处富集 [35]。卢太白等 [31]研究也指出可溶性蛋白

质含量与冬小麦抗寒性存在较显著的相关性。

3.3 脯氨酸

前人对低温胁迫下植物体内脯氨酸的变化进

行了大量的研究，但是结果存在争议。一种认为

在低温胁迫下脯氨酸的累积能力与品种的抗寒能

力成正相关 [36-37]，一种认为在低温胁迫下脯氨酸

的累积能力与品种的抗寒力成负相关 [38-39]，指出

脯氨酸累积高峰出现晚的品种，适应抗寒性强；

还有认为低温胁迫下脯氨酸的累积不稳定 [40-41]。

那么，小麦在低温胁迫下，脯氨酸呈现怎样的变

化趋势呢？

前人研究结果表明，低温胁迫下，小麦品种的

抗冷性与脯氨酸含量呈正相关，而且升幅较高的

品种抗寒性相应也较强 [42]。且随温度的降低和处

理时间的延长呈上升趋势，表现出对低温逆境的

适应性 [27]。低温胁迫期间，脯氨酸含量的变化存

在品种间差异，半冬性小麦迅速积累脯氨酸，弱

春性小麦的脯氨酸积累则较缓 [17]。

在小麦自然生育期内，抗寒性强品种的脯氨

酸含量明显高于抗寒性弱品种 [24-25，31]，分蘖节的脯

氨酸含量显著高于叶片 [35，43]。而王晓楠等 [22]指出

在低温驯化阶段，小麦品种叶、叶鞘、分蘖节处脯

氨酸含量随时间推移均呈升高趋势，同一品种各

个部位脯氨酸含量差异不显著，不同品种同一部

位脯氨酸含量差异也不显著，所以低温胁迫下植

株体内脯氨酸含量呈增加趋势是冬小麦对低温的

一种普遍反应，与抗寒性相关性不大。脯氨酸与

抗寒性是否有关系有待进一步研究证实。

4 低温下小麦植株含水量的变化

低温胁迫下植物组织含水量的降低是植物对

低温的一种适应，这样能减轻因细胞间或者细胞

内结冰对植株造成的伤害。同时，植物保持活力

也需要一定的水分含量。王晓楠等 [22]研究指出低

温胁迫下小麦各个部位的含水量均降低，抗寒性

强品种的叶片和叶鞘的含水量小于敏感品种，但

是其分蘖节含水量大于敏感品种分蘖节的含水

量。而于晶和王涛 [43-44]研究表明抗寒性较强的冬

麦 1号越冬前分蘖节的含水量均低于抗寒性弱的

济麦 22。王涛 [44]还指出相对含水量和自由水/束
缚水比值更能反映出膜受损情况，更适合作为冬

小麦抗寒的评价指标。可见，前人研究一致认为

保持分蘖节和植株其他部位一定含水量是提高小

麦抗冻性的重要性状，但是不同抗寒性品种间含

水量的高低存在争议。抗寒性小麦是如何保持较

低的含水量的呢？简令成 [5]在两个强抗寒性冬小

麦品种抗寒锻炼过程中，不仅观察到质膜过滤内

陷弯曲活动，还发现了两个现象：一是质膜内陷

与液胞膜相连，二是质膜上的部分膜脂被释放出

来，在质膜旁边形成嗜饿颗粒。在抗寒锻炼前，

液泡内水流向细胞外时有可能在细胞质中发生结

冰危害，而抗寒锻炼后，当内陷的质膜与液泡膜

相连接时，水就可以通过这种排水渠道直接流到

细胞外，从而避免水在细胞内结冰的危险。

5 存在问题和研究展望

总体来讲，小麦抗寒性研究是一个前景广阔

而研究相对薄弱的领域。以往大多数小麦抗寒性

研究都是在室内试验基础上进行的，室内试验环
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境一般是理想的，容易控制的，没有大田试验环

境的多变性、难预测性。而在实际生产中，小麦

大面积种植是在田间进行的，因此在田间试验基

础上进行小麦抗寒性的研究，可以更真实反映出

小麦在抗寒方面的生理生化机制，为小麦安全生

产提供理论依据和技术途径，减少因小麦冻害而

带来的损失。
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