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小麦耐热性鉴定方法及热胁迫应答机理研究进展
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　 　 摘要:小麦是全球最重要的粮食作物之一ꎬ高温特别是开花期和灌浆期的高温胁迫严重影响小麦的产量和品质ꎮ 本文分

别从直接鉴定法和间接鉴定法两个方面入手ꎬ介绍了小麦耐热性的评价指标ꎻ阐述了在高温胁迫下温度信号的感知和传递ꎬ
以及植物对高温的响应机理ꎻ从传统育种方法和基因工程策略两个方向综述了小麦耐热性改良的研究进展ꎮ 最后ꎬ提出了小

麦耐热性研究存在的问题及措施ꎬ以及今后小麦耐热性研究的发展方向ꎮ
　 　 关键词:小麦ꎻ高温胁迫ꎻ耐热ꎻ机理ꎻ研究策略
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小麦是全球最重要的粮食作物之一ꎬ世界上

４０％的人口以小麦为主粮ꎮ 按照目前世界人口增长

趋势ꎬ全球小麦产量必须每年增产 ２％ 才能满足消

费需求[１]ꎮ 然而ꎬ目前每年通过遗传改良途径增加

的小麦产量不到 １％ [２]ꎬ高温特别是开花期和灌浆

期的高温胁迫严重影响小麦的产量和品质[３]ꎮ 因

此ꎬ研究小麦的耐热机理ꎬ培育耐热性小麦品种对于

保障小麦的安全生产有重要意义ꎮ
本文综述了小麦耐热性评价指标、小麦耐热性

机理和耐热性小麦品种培育的研究进展等ꎬ为进一
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步开展耐热小麦分子育种提供科学依据ꎮ

１　 小麦耐热性的评价指标

当环境温度超出植物所能适应的温度阈值时ꎬ
植物的生长发育会逐步减缓甚至停止ꎮ 植物生长发

育停止时的外界环境温度被称为植物的高温胁迫点

温度ꎮ 小麦灌浆期的适宜温度为 １８ ~ ２２ ℃ꎬ上限

温度为 ２６ ~ ２８ ℃ꎬ如果日平均气温在 ３０ ℃以上ꎬ
通常伴随着干热风天气ꎬ提早结束灌浆ꎬ形成青枯

逼熟ꎬ千粒重降低ꎮ 在华北地区ꎬ小麦生育后期常

出现高温天气ꎬ尤其是在干燥条件下ꎬ形成典型的

干热风ꎬ导致小麦高温逼熟ꎬ减产幅度可达 １０％ ~
３０％ ꎬ成为北方广大麦区小麦生产的主要胁迫因

子之一[４] ꎮ
小麦的不同物种之间或同一物种不同品种之间

的高温胁迫阈点温度是不同的ꎮ 这种不同品种间高

温胁迫阈点温度的差异性是培育耐热性小麦品种的

基础ꎮ 因此建立合理的小麦耐热评价指标ꎬ筛选耐

热性小麦ꎬ进而研究小麦耐热分子机理是开展耐热

小麦品种改良的重要基础ꎮ 小麦的耐热性鉴定方法

可以分为直接鉴定法和间接鉴定法两种ꎮ
１. １　 直接鉴定法

直接鉴定法是指在大田或在温室模拟大田环境

下对小麦不同品种的耐热性进行评价ꎮ 直接鉴定方

法具有评价客观的特点ꎬ缺点是环境温度易发生变

化、试验重复性差ꎬ试验一般需要多年多点的设计ꎬ
费工费时ꎮ
１. １. １　 田间直接鉴定法　 田间直接鉴定法是指在

自然高温条件下ꎬ以作物较为直观的性状变化指标

为依据来评价作物品种的耐热性ꎮ 这种方法比较客

观ꎬ但试验结果易受地点和年份的影响ꎬ重复性较

差ꎮ 为获得可靠的结果ꎬ须进行多年多点的重复

鉴定ꎮ
小麦生长期遭遇高温危害主要是干热风造成

的ꎮ 小麦开花期遇干热风而受害ꎬ表现为麦芒干枯ꎬ
叶子萎蔫ꎬ颖壳发白ꎬ引起授粉不良而产生瘪粒ꎻ乳
熟期遇干热风ꎬ则会使小麦植株体内的水分平衡失

调、生理机能紊乱ꎬ加速衰老死亡ꎻ干物质积累提前

结束ꎬ导致青枯逼熟ꎬ千粒重下降而减产ꎬ一般减产

５％ ~ １０％ ꎬ严重的减产幅度可达 ３０％ 以上[５￣７]ꎮ
因此ꎬ小麦直观的农艺性状可以作为是否耐高温的

依据之一ꎮ
黄玲等[８]研究表明ꎬ同一品种蜡质含量的多少

和干旱、高温等胁迫程度有关ꎮ 抗旱耐高温的品种

叶片蜡质含量高ꎬ产量也较高ꎮ Ｒ. Ａ. Ｒｉｃｈａｒｄｓ 等[９]

对具有霜状蜡质的小麦品系研究发现ꎬ叶片表面蜡

质能在正午时降低冠层温度ꎮ 控制蜡质的基因数目

和时空表达特性不同ꎬ蜡质在叶、茎、穗上分布的位

置和多少不同ꎬ同时环境因素(如光强、温度、湿度、
冷害等)也会影响蜡质的分泌ꎮ 目前ꎬ关于蜡质含

量与抗旱抗热性关系的研究还鲜有报道ꎮ
另外ꎬ据报道小麦出苗至分蘖期遭遇较高的温

度会导致分蘖数目减少ꎻ拔节至开花期的高温则导

致单株穗数、穗粒数或每穗小穗数和粒重等性状减

少或降低[１０￣１６]ꎻ此外ꎬ高温还导致株高降低和总干

物重下降[１０] 以及开花期提早[１２]ꎬ最终使产量明显

下降ꎮ 小麦开花后至成熟期的温度条件主要影响子

粒的发育及其品质性状ꎬ在开花后不久遇高温会导

致子粒败育、畸形以及子粒变小ꎻ而灌浆成熟期高温

虽能加快灌浆进程、缩短灌浆期最终会使小麦粒重

降低[１０ꎬ１２￣１３]ꎮ 许为钢等[１７] 认为高温胁迫下千粒重

下降率可作为小麦耐热性评价的经济性状指标ꎮ 董

建力等[１８]以宁夏灌区大面积种植的 ３５ 个小麦品种

(系)为供试材料ꎬ在小麦灌浆后期通过人工升温鉴

定耐热性ꎬ结果表明不同基因型热胁迫处理与正常

环境相比千粒重降低幅度在 １. ２％ ~ ３０. ２％ 之间ꎬ
穗粒重降低幅度在 ０. ５％ ~４０. ０％之间ꎮ
１. １. ２　 人工模拟直接鉴定法　 人工模拟直接鉴定

法是指在模拟的高温胁迫条件下通过直观性状变化

指标对作物耐热性进行评价ꎮ 这种方法能克服田间

鉴定的缺点ꎬ逆境条件容易控制ꎬ但并非所有自然条

件均能完全模拟ꎬ且受设备投资和能源消耗等因素

的限制ꎬ不能对大批材料进行鉴定ꎮ
在模拟的高温胁迫条件下ꎬ可依据经济性状的

变化进行耐热性评价ꎬ也可用热感指数来鉴定小麦

的耐热性ꎮ 陈希勇等[１９] 借助塑料大棚人工升温的

办法模拟大田生产条件下小麦子粒灌浆期的高温胁

迫环境ꎬ研究其耐热性表现和耐热性评价方法ꎮ 结

果表明ꎬ小麦不同基因型之间产量性状的遗传表达

与耐热性呈显著相关ꎬ认为可以采用千粒重或穗粒

重热感指数和几何平均产量两个指标相结合来鉴定

和评价小麦品种的耐热性ꎬ这样可避免仅针对热感

指数进行正向选择而遗失具有较高产量潜力和较高

耐热性基因型的可能性ꎬ并定义耐热品种热感指数

Ｓ ﹤ １ꎬ不耐热品种热感指数 Ｓ > １ꎮ
１. ２　 间接鉴定法

在高温胁迫下ꎬ植物会产生应激性的生理反应ꎮ
研究发现ꎬ耐热性不同的小麦品种在细胞膜的热稳

４１２１
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定性、冠层温度、叶绿素含量和活性氧清除相关酶类

等生理指标方面存在显著差异ꎬ这些可以作为评价

小麦耐热性的间接指标ꎮ 同直接鉴定法相比ꎬ间接

鉴定法有鉴定快速准确ꎬ不受植物生长季节的影响

等优点ꎻ缺点是单一的指标不能客观反映小麦的耐

热性ꎬ需要综合考虑ꎬ最终还需要大田试验ꎮ
１. ２. １　 细胞膜的热稳定性　 植物的细胞膜是由磷

脂和蛋白质组成的一层薄膜ꎮ 细胞膜在维持细胞正

常的生理和生化反应中发挥重要作用ꎬ特别是在调

控离子转运方面ꎮ 细胞膜的组成会在高温胁迫下发

生适应性的变化ꎬ具体表现为当植物细胞膜感受到

高温胁迫时ꎬ细胞膜的磷脂过氧化程度增加ꎬ膜的稳

定性下降ꎬ电解质渗透率增加ꎮ 耐热性不同的小麦

品种在高温胁迫下ꎬ细胞膜的稳定性不同ꎮ 因此ꎬ电
解质渗透率可以作为一个筛选耐热性小麦的指标ꎮ
Ａ. Ｂｌｕｍ 等[２０]最早在研究中应用电解质渗透率作为

筛选耐热性小麦的指标ꎻ进一步研究发现热稳定性

高的小麦品种在高温胁迫下的增产潜力高ꎬ并且膜

热稳定性和产量呈正相关[２１]ꎮ 因此ꎬ细胞膜的热稳

定性可以用作鉴定耐热性小麦的生理指标之一ꎮ
１. ２. ２　 冠层温度　 由于蒸腾作用ꎬ作物叶片温度低

于周围空气的温度ꎮ 冠层温度即空气温度和叶片温

度的差值ꎮ 冠层温度可以间接反映植株的水分状况

和呼吸速率ꎮ 不同小麦品种的冠层温度存在差异ꎬ
耐热性小麦品种的冠层温度显著低于高温敏感性小

麦的冠层温度ꎬ研究表明冠层温度是鉴定耐热性小

麦的优良指标之一[２２]ꎮ 耐热性小麦在灌浆结实期

(开花到成熟)和标准品种相比冠层温度与之相当

或持续偏低ꎬ且具有良好的代谢功能、组织结构和较

强的抗逆性ꎬ非常利于高产、稳产[２３]ꎮ 如耐热品种

陕 １６０、小偃 １０７ 和陕 ２２９ 始终保持相对较低的冠层

温度ꎬ耐热性差的西农 １３７６ 则表现出较高的冠层温

度ꎮ 大量研究表明ꎬ冠层温度低的小麦品种在田间

表现为高产、适应性强、适宜种植区域广ꎬ说明冠层

温度和小麦产量的增加呈正相关[１７]ꎮ
１. ２. ３　 叶绿素含量与叶绿素荧光值　 叶绿素是植

物色素的一种ꎬ叶绿素缺失会形成黄萎病ꎬ引起作物

生长减缓ꎬ最终导致减产[２４]ꎮ 研究表明ꎬ当植物响

应周围环境胁迫时ꎬ植物的叶绿素发生降解ꎮ 不同

小麦品种在高温胁迫下ꎬ叶绿素降解的速率不同ꎬ耐
热性小麦在高温胁迫下保持较高的叶绿素含量ꎮ 利

用叶绿素仪可以快速测量不同小麦品种的叶绿素含

量ꎬ为筛选耐热性小麦品种提供一种快速的选择

指标ꎮ

叶绿素 ａ 荧光是由叶绿素分子吸收光量子后重

新跃迁为基态时发射的长波红光ꎮ Ｆ０ 即最小荧光

(也叫初始荧光)是指经过暗适应的叶片在给予不

足以引起 ＰＳⅡ中心色素激发的弱光而产生的稳定

荧光信号ꎮ 借助分析叶绿素荧光参数ꎬ科学家已对

小麦的耐热性进行了广泛的研究[２５]ꎮ 研究表明ꎬＦ０

大小与样品的光化活性无关ꎬ而与类囊体膜的结构

和状态有关ꎮ 由于热胁迫会引起膜结构和状态的改

变ꎬ因而 Ｆ０ 可作为检测热胁迫作用的灵敏生理指

标ꎮ 陈贻竹等[２６] 研究发现ꎬ在热胁迫状态下ꎬ类囊

体膜结构发生改变ꎬ首先反映的是 Ｆ０的上升ꎮ 耐热

性强的作物品种在高温下具有较低的荧光信号(即
Ｆ０)ꎬ二者之间的相关性已在很多作物包括小麦中

被报道[２７]ꎮ 因此ꎬ荧光参数也可作为间接鉴定小麦

耐热性的评价指标ꎮ
１. ２. ４　 植物光合速率指标　 植物在高温胁迫下ꎬ光
合速率严重受阻ꎬ同化产物合成减缓ꎬ植物生长延

缓ꎮ 光系统Ⅰ和光系统Ⅱ复合物是参与光合反应的

重要组成部分ꎬ而类囊体膜则是二者附着的支架ꎮ
高温引起植物光合反应的抑制ꎬ类囊体膜的稳定性

对高温条件下作物的光合效率有直接影响ꎮ 马晓娣

等[２８]研究发现ꎬ高温下细胞的超微结构显示叶绿体

膜出现不同程度的断裂ꎬ类囊体膜片层松散ꎬ排列紊

乱ꎮ 类囊体膜在高温条件下发生改变ꎬ引起 ＰＳⅡ的

失活ꎬ包括 ＰＳⅡ外周天线和放氧复合物的脱落[２９]ꎮ
此外ꎬ在高温条件下类囊体膜脂饱和程度的提高也

能够增强膜的稳定性ꎬ从而有利于植物抵抗高温胁

迫[３０￣３１]ꎮ 在高温胁迫下ꎬ由于不同小麦品种的光合

速率存在差异ꎬ因此ꎬ光合速率可以作为评价小麦耐

热性的生理指标ꎮ
１. ２. ５　 自由基清除酶类　 高温胁迫下ꎬ植物的叶绿

体和线粒体会产生大量的自由基ꎬ破坏细胞的膜系

统ꎬ造成叶绿体和线粒体等亚细胞组织的损伤ꎮ 自

由基清除酶类如超氧化物歧化酶(ＳＯＤꎬｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ
ｄｉｓｍｕｔａｓｅ)、过氧化氢酶(ＣＡＴꎬｃａｔａｌａｓｅ)和过氧化物

酶(ＰＯＤꎬｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ)等可以快速清除自由基对细胞

的毒害ꎬ保护细胞膜系统ꎮ 刘萍等[３２] 研究表明ꎬ高
温胁迫可诱导活性氧清除酶系统 ( ＳＯＤ、 ＰＯＤ 和

ＣＡＴ)活性下降ꎬ植株体内保护酶系统趋于衰弱或崩

溃ꎬ高温导致膜脂过氧化程度(ＭＤＡꎬｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅ￣
ｈｙｄｅ)加剧ꎬ衰老速度加快ꎮ 高温胁迫条件下ꎬ随着

温度的升高ꎬＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性呈下降趋势ꎬ
ＭＤＡ 含量呈上升趋势ꎮ 郭天财等[３３] 报道ꎬ后期高

温促进了小麦根系和地上部的衰老ꎬ表现为叶片和
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根系 ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性先升高后下降ꎬ且叶片酶活性

下降较早ꎬ下降的幅度也较大ꎮ 因此ꎬ通过分析自由

基清除酶系统活性可以间接鉴定不同小麦品种的耐

热性ꎮ
综上所述ꎬ小麦耐热性的鉴定目前尚无统一指

标ꎬ利用单个指标评价小麦的耐热性局限性很大ꎮ
因此ꎬ对于小麦耐热性的评价需要综合不同的鉴定

方法ꎬ从生产实际出发ꎬ了解作物对热胁迫的反应ꎬ
并结合直接鉴定和间接鉴定的方法ꎬ找出适宜的评

价指标ꎬ从而为探索正确可靠且快速的耐热性鉴定

方法提供先决条件ꎮ

２　 小麦耐热性机理

小麦在生长发育过程中会受到各种非生物因子

的胁迫ꎮ 近年来ꎬ随着全球“温室效应”的加剧ꎬ气
温上升ꎬ温度对小麦生长发育的影响加剧ꎮ 一般认

为ꎬ当温度高于环境温度 １０ ~ １５ ℃时ꎬ植物就会产

生热激反应ꎬ在数小时内迅速获得耐热性ꎬ以抵御致

死高温ꎻ但是ꎬ高温会影响小麦的各种生理生化过

程ꎬ如抑制光合作用、改变细胞膜稳定性、改变激素

和次级代谢物的合成ꎬ甚至导致小麦植株死亡[３４]ꎬ
因此ꎬ探究小麦耐热性机理和分子机制对于提高小

麦耐热性及小麦的引种选育都具有指导意义ꎮ 小麦

耐热性机理研究主要包括小麦如何感知外界高温信

号以及小麦对高温胁迫的适应性响应ꎮ
２. １　 温度信号感知和传递

植物细胞感知周围高温胁迫并传递胁迫信号到

细胞内ꎬ引起细胞相应的保护性响应是植物产生耐

热性的关键步骤ꎮ 在微生物和昆虫中已发现相应的

感知外界温度的传感器系统ꎮ 高温下ꎬ细菌的传感

器系统为 ＲＮＡ 发夹结构的降解程度ꎮ 昆虫通过触

角来探测环境温度ꎬ最近科学家在果蝇身上发现了

能探测环境温度的大型脑热响应神经元ꎬ脑神经元

通过激发 ｄＴｒｐＡ１ 离子通道来对温度做出反应ꎬ该离

子通道本身担任着温度传感的职责[３５]ꎮ 然而ꎬ至今

还没有在植物中找到对应的传感器系统ꎮ
近年来ꎬ有几种可能的植物温度传感器系统已

经被几个研究小组报道ꎮ 如高温下植物细胞膜的流

动性发生显著变化ꎬ推测高温的最初感知体位于细

胞膜内ꎬ但是现在还没有具体实验证明[３６]ꎮ 细胞膜

中的高温感知体感受高温信号后ꎬ将信号传递到位

于细胞膜的 Ｃａ２ ＋ 通道蛋白ꎬ引起 Ｃａ２ ＋ 内流ꎬ导致细

胞质内 Ｃａ２ ＋ 浓度增加ꎮ 高温导致的 Ｃａ２ ＋ 内流会调

控细胞内的多条信号通路[３７]ꎮ 首先ꎬ细胞质内

Ｃａ２ ＋ 浓度增加会激活钙调蛋白的表达上调[３８]ꎬ促进

热激转录因子(ＨＳＦꎬｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ)
的表达ꎬ最终导致热激蛋白 (ＨＳＰꎬｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎ)的大量表达[３９]ꎮ 其次ꎬ细胞质内 Ｃａ２ ＋ 浓度增

加会激活钙依赖性蛋白激酶 ( ＣＤＰＫｓꎬ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅ￣
ｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓ)的表达ꎬ进而激活丝裂原活

化蛋白激酶(ＭＡＰＫｓꎬｍｉｔｏｇｅｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａ￣
ｓｅｓ)或具有降低活性氧功能的 ＮＡＤＰＨ 氧化酶

( ＮＡＤＰＨꎬ ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ａｄｅｎｉｎｅ ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｈｏｓ￣
ｐｈａｔｅ) [４０]ꎮ 李利红等[４１]研究发现灌浆期叶面喷施

１０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＣａＣｌ２可以显著提高小麦的耐热性ꎬ进
一步说明 Ｃａ２ ＋ 浓度增加会导致小麦产生耐热性

响应ꎮ
Ｈ２ Ｏ２ 作为信号分子也参与高温信号的传

导[４２]ꎮ 热激条件下ꎬ１５ｍｉｎ 内拟南芥的 Ｈ２ Ｏ２ 浓度

显著增加[４３]ꎮ Ｈ２Ｏ２信号可以传递高温信号到自由

氧途径进而调控热激转录因子的表达ꎬ产生热激蛋

白提高植物的耐热性[４４]ꎮ Ｈ. Ｋｏｎｉｇｓｈｏｆｅｒ 等[４５] 研究

发现ꎬ３２°Ｃ 到 ３８°Ｃ 的快速升温会导致烟草细胞中

的 Ｈ２Ｏ２产生短暂的刺激积累ꎬ而且 Ｈ２Ｏ２是热信号

通路最初的成分ꎬ会迅速地响应膜流动性的变化及

ＳＨＳ 合成所需的磷活化ꎮ 此外ꎬ组蛋白也是一种高

温传感器ꎮ 高温会引起组蛋白的乙酰化、甲基化、泛
素化、磷酸化和糖基化等作用[４６]ꎮ 这些组蛋白氨基

酸末端的修饰会抑制或激活核小体中与组蛋白结合

的基因的表达[４７]ꎮ 最近ꎬ在拟南芥中发现组蛋白

Ｈ２Ａ. Ｚ 出现在 ＨＳＰ７０ 和其他高温胁迫下上调表达

基因的启动子区[４８]ꎮ 推测组蛋白 Ｈ２Ａ. Ｚ 可能作为

一个直接温度传感器ꎬ通过核小体占用的方式调控

高温响应基因的表达ꎮ
２. ２　 小麦对高温的响应机理

２. １. １　 相容渗透剂　 高温下ꎬ小麦主要通过合成大

量小分子量的相容渗透剂来维持其细胞离子的稳定

性ꎮ 常见的小分子渗透剂包含糖类、脯氨酸、季胺盐

和叔胺盐等ꎮ 其中甜菜碱作为一种相容渗透剂在保

护植物细胞结构的完整性方面发挥重要作用ꎮ 研究

发现ꎬ脯氨酸和甜菜碱能够提高小麦的耐热性主要

是通过减少小麦细胞的过氧化原电势ꎬ限制自由氧

的产生ꎻ在高温胁迫下ꎬ脯氨酸以特定的形式加强蛋

白质的水合作用ꎬ从而减弱蛋白质的变性失活程度ꎬ
有利于小麦在高温胁迫下维持细胞的结构和功能ꎬ
而且游离脯氨酸积累程度与品种耐热性呈正

相关[４９]ꎮ
２. １. ２　 热激蛋白　 在长期进化过程中ꎬ无论是真核
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生物还是原核生物都形成了自身特有的完整的高温

胁迫响应机制ꎮ 当高温胁迫发生时ꎬ生物体内会产

生一系列的应激反应ꎬ迅速合成相当数量的新生蛋

白以维持细胞内部生理状态的平衡ꎬ这些蛋白中最

主要的就是热激蛋白ꎮ 作为分子伴侣的热激蛋白可

以帮助靶蛋白重新折叠、稳定、组装、胞内运输和降

解[５０]ꎬ缓解或者解除高温胁迫造成的破坏ꎬ使植物

在逆境中得以生存ꎮ
热激蛋白的积累是生物对于高温的基本响应ꎬ

这个反应从细菌到人类都存在[５１]ꎮ 根据分子量的

大小ꎬ热激蛋白分为 ３ 类:ＨＳＰ９０、ＨＳＰ７０ 和小分子

热激蛋白ꎮ 高温下ꎬＨＳＰ９０ 和 ＨＳＰ７０ 的表达量的变

化倍数一般在 １０ 倍左右ꎬ小分子热激蛋白的表达倍

数在 ２００ 倍左右ꎮ 热激蛋白通常分布在细胞壁、叶
绿体、核糖体和线粒体中[５２￣５３]ꎬ这些组织都是高温

传感器分布的部位ꎮ 在正常生理状态下ꎬ热激蛋白

主要存在于细胞质中ꎻ应激状态时ꎬ热激蛋白迅速进

入细胞核和核仁行使功能ꎮ 小分子热激蛋白形成的

热激因子在高温胁迫下分解是植物细胞在持续的高

温胁迫下保持活性的首要条件[５４]ꎮ 此外ꎬ在拟南芥

中研究发现ꎬＨＳＰ７０ 正向调控细胞的耐热性ꎬＨＳＰ９０
负向调控细胞的耐热性[５５]ꎮ 耐热性的表现和消失

与热激蛋白的诱导积累和降解呈显著正相关[５６]ꎬ不
能产生热激蛋白的突变体在热诱导时不能获得耐热

性ꎮ Ｃ. Ｂｌｕｍｅｎｔｈａｌ 等[５７] 曾对 ５ 个小麦品种的热激

蛋白与耐热性进行了研究ꎬ发现具有不同耐热性的

品种在亚致死温度条件下ꎬ热诱导产生热激蛋白的

种类、所需时间和获得热保护时间的长短等都存在

着较大的差异ꎮ
２. １. ３　 热激响应信号传导机制　 在分子水平上ꎬ高
温会诱导热激蛋白的迅速合成与积累ꎬ而热激蛋白

的表达主要受热激转录因子的调控ꎮ 在高温胁迫

下ꎬ热激转录因子与热激蛋白启动子区热激元件

(ＨＳＥꎬｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｅｌｅｍｅｎｔ)特异性结合ꎬ从而调控热

激蛋白基因的开启与关闭ꎬ完成相应的生物学功能ꎮ
关于小麦热激转录因子和热激蛋白之间的关

系ꎬＡ. Ｈａｈｎ 等[５８]提出了一个模型:(１)在通常情况

下ꎬＨｓｆＡ１ａ(Ａ１)与 Ｈｓｐ７０、Ｈｓｐ９０ 结合并以一种非激

活状态 存 在ꎬ 而 ＨｓｆＢ１ 保 持 低 程 度 的 表 达 量ꎮ
(２)高温胁迫发生时ꎬＨｓｆＡ１ａ 和 ＨｓｆＢ１ 从 Ｈｓｐ７０ /
Ｈｓｐ９０ 上解离下来ꎬ并受到高温诱导表达ꎬＨｓｆＡ１ａ
和 ＨｓｆＢ１ 共同调节热激基因的表达(Ｈｓｐ７０、Ｈｓｐ９０、
Ｈｓｐ１７ 和 ＨｓｆＡ２)ꎬＨｓｆＡ１ 和 ＨｓｆＢ１ 复合体可以募集

ＨＡＣ / ＣＢＰ 组蛋白乙酰转移酶ꎮ (３)长时间的高温

胁迫使得 ＨｓｆＡ２ 积累并形成 ＨｓｆＡ１ / ＨｓｆＡ２ 超级复

合体ꎮ 一部分新合成的热激蛋白和 ＨｓｆＡ２ 聚集成了

高分子量的热激颗粒(ＨＳＧꎬｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｇｒａｎｕｌｅｓ)ꎮ
(４)在高温胁迫退却阶段ꎬＨｓｆＡ１ 和 Ｈｓｐ７０、 ＨｓｆＢ１
和 Ｈｓｐ９０ 恢复结合ꎬ使得热激蛋白的量急剧下降ꎬ
Ｈｓｐ９０ 和 Ｈｓｐ７０ 从 ＨＳＧ 上解离下来ꎮ 从中可以看

出ꎬ小麦热激转录因子和热激蛋白之间存在着复杂

的相互作用关系ꎮ
实际上ꎬ热激转录因子调控热激蛋白的表达只

是高温胁迫响应过程中的一小部分ꎮ 细胞膜、细胞

骨架、包括新陈代谢网络在内的细胞内其他部分都

能感知温度的变化并产生诸如 Ｃａ２ ＋ 、ＮＯ、ＲＯＳ、代谢

产物和脂质等信号ꎬ而这些信号也有可能参与高温

胁迫响应[５９￣６２]ꎮ 对植物而言ꎬ高温胁迫往往伴随有

水分缺失、营养流失、光照胁迫、氧化胁迫等ꎮ 另外ꎬ
除了热激转录因子之外的其他类型的转录因子[６３]、
胁迫诱导蛋白、新陈代谢产物、ｍｉＲＮＡ、激素(ＥＴＨ、
ＡＢＡ、ＳＡ 和 ＪＡ)等都会参与到这些复杂的胁迫响应

过程中[４０ꎬ６３]ꎮ 由此可见ꎬ包括高温胁迫在内的各种

胁迫响应相互交织在一起形成了错综复杂的信号传

导网络ꎬ因而仅仅关注热激响应本身是不够的ꎮ

３　 小麦耐热性遗传改良

通过遗传改良的方法提高小麦的耐热性可以通

过两条途径:传统育种方法和基因工程的方法ꎮ
３. １　 传统育种方法

植物耐热性是一个受多基因控制的复杂数量性

状ꎬ因而给育种带来一定困难ꎮ 目前ꎬ我国小麦耐热

性育种尚处于初级阶段ꎬ对耐热种质的地理分布还

没有详细的研究ꎮ 但从物种进化的观点来看ꎬ在一

些严重热胁迫的地区可能存在着许多耐热的种质资

源ꎻ如我国北方冬麦区ꎬ特别是小麦生长后期高温频

率较高、干热风常发生的地区ꎬ以及干旱半干旱地区

的小麦品种很可能具有不同类型的耐热优良种质资

源ꎮ 另外ꎬ由于小麦生长后期气温日趋增高ꎬ所以早

熟可以被认为是发育特性的避热方式ꎬ另一方面晚

熟品种也可能具有较好的耐热性ꎮ 因此ꎬ广泛地开

展小麦抗热性种质资源方面的有关研究是小麦抗热

性育种的基础ꎮ
育种方法对育种成效至关重要ꎮ 孙其信[６４] 对

四倍体小麦耐热性基因染色体定位的研究表明ꎬ
３Ａ、３Ｂ、４Ａ、４Ｂ 和 ５Ａ 染色体上具有耐热基因位点ꎬ
而细胞膜热稳定性—般也认为属于数量遗传ꎮ Ｗ.
Ｃ. Ｗａｎｇ[６５]曾报道小麦细胞的耐热性与某些特殊热
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激蛋白的产生呈显著正相关ꎬ并通过离体细胞选择

技术获得了耐热性明显优于对照的耐热细胞系ꎮ Ｊ.
Ｍ. Ｍｏｆｆａｔｔ 等[６６] 根据叶绿素荧光测定的研究认为ꎬ
小麦品种的耐热性具有较高的—般配合力和具有一

定的细胞质效应ꎬ而且认为轮回选择也是积累小麦

耐热基因的有效途径ꎮ 正确选择小麦抗热性育种方

法ꎬ进一步深入研究小麦的耐热性遗传机理ꎬ将使小

麦耐热性的育种途径日趋清晰ꎬ更好地提高小麦的

耐热性ꎮ
３. ２　 基因工程辅助技术

增强小麦耐热性ꎬ选育耐热小麦新品种将是缓

解灌浆期遭遇高温造成产量损失的有效途径ꎬ也是

今后一段时期我国小麦遗传育种工作面临的重要任

务之一ꎮ 但是ꎬ我国小麦耐热种质资源尚缺乏系统

的鉴定ꎬ育种材料单一ꎬ小麦产量提高速度趋缓ꎬ单
产处于徘徊状态ꎮ 因此ꎬ迫切需要研发快速、高效的

定向改良品种的新方法、新技术ꎮ 挖掘小麦耐热基

因ꎬ利用转基因和常规育种技术相结合ꎬ创制转基因

耐热小麦新种质、选育转基因耐热小麦新品种将显

得更为迫切ꎮ
通过基因工程的方法可以定向改良小麦的耐热

性ꎬ加速选育进程ꎮ 提高转基因植株耐热性的基因

包括逆境传递信号网络中的激酶或者磷酸酶、渗透

压保护剂和抗逆直接相关基因[６７]ꎮ 然而ꎬ植物的抗

逆性是一个多基因参与的协同防御反应ꎬ因此ꎬ利用

一个关键调控基因促进多个功能基因的表达ꎬ增强

植物的抗逆性ꎬ已经成为国际植物抗逆基因工程的

新策略ꎮ
转录因子通过与靶基因启动子中的顺式元件结

合ꎬ调控一组防御性基因的表达ꎬ接收信号传递启动

下游基因表达ꎮ 转录因子的功能及其作用机制的研

究成为植物分子生物学等领域的研究热点ꎮ 转录因

子分 为 若 干 个 家 族ꎬ 如 ｂ￣ＺＩＰ、 ＭＹＢ / Ｃ、 ＷＲＫＹ、
ＤＲＥＢ、ＥＲＦ 和 ＨＳＦ 等ꎮ 近年来ꎬ对介导热胁迫信号

传导的转录因子的研究倍受关注ꎮ
据报道ꎬ热激转录因子在提高植物抗性中起着

重要的作用ꎮ 已经证实ꎬ植物 ＨｓｆＡ２ 受高温胁迫的

强烈诱导ꎬ并在高温胁迫响应过程中起至关重要的

作用[６８￣７３]ꎮ 如番茄 ＨｓｆＡ２ 可以在高温胁迫条件下

迅速积累ꎬ自身形成同源三聚体ꎻ另外可以与 ＨｓｆＡ１
形成异源复合体ꎬ这两种形式都可以促使热激蛋白

基因的表达ꎮ 对 ＨｓｆＡ２ 基因缺失突变体进行多种胁

迫处理发现ꎬ拟南芥 ＨｓｆＡ２ 除了参与高温胁迫响应

之外ꎬ还可以通过调控 ＧＯＬＳ１(ｇａｌａｃｔｉｎｏｌ ｓｙｎｔｈａｓｅ １)

和 ＡＰＸ２(ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ２)的表达而参与光照

胁迫、氧化胁迫和缺氧胁迫的信号传导[７１ꎬ７３]ꎮ 拟南

芥 ＨｓｆＡ２ 过表达植株较野生型植株不仅表现出更高

的耐高温水平ꎬ而且在耐盐、耐氧化、耐缺氧胁迫等

方面的能力也有很大提高[４３]ꎮ 此外ꎬ水稻 ＨｓｆＡ２ｅ
在植物抗高温胁迫和盐胁迫方面的作用也已经被证

实ꎮ 热激转录因子是植物热胁迫响应基因转录水平

上的中心调控者ꎬ在植物耐热性产生过程中发挥着

不可替代的作用ꎬ将其超表达可以增加 ＨＳＰｓ 和其

他胁迫相关基因的表达提高耐热性ꎬ这类基因在提

高植物耐热性过程中具有广阔的应用前景[７４]ꎮ 因

而ꎬ热激转录因子可以作为改良植物耐热性的主要

候选基因之一ꎮ
ＤＲＥＢ 转录因子也参与了植物耐热响应ꎮ 据报

道ꎬ拟南芥 ＤＲＥＢ２Ａ 调节干旱、高盐和低温等多种

胁迫响应ꎮ 有研究显示ꎬ 当受到高 温 胁 迫 时ꎬ
ＤＲＥＢ２Ａ 可以直接结合 ＨｓｆＡ３ 的启动子并启动 Ｈｓ￣
ｆＡ３ 的表达ꎬ从而提高植株耐高温能力ꎻ而 ＤＲＥＢ２Ａ
的缺失突变体则表现为耐高温能力下降[７１]ꎮ 这说

明 ＤＲＥＢ 转录因子不仅在干旱胁迫响应方面发挥作

用ꎬ而且可能是高温胁迫信号通路的一部分ꎮ 因而ꎬ
ＤＲＥＢ 转录因子也可以作为改良植物耐热性的主要

候选基因之一ꎮ
翻译延伸因子(ＥＦ￣Ｔｕꎬｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ)是参与

蛋白翻译延伸的一类重要的蛋白质ꎬ通过在核糖体

上催化氨基酸链的延伸而推动、控制蛋白质的合成ꎬ
其中延伸因子 ＥＦ￣Ｔｕ 是细胞内与翻译机制有关的

蛋白质中含量最高的蛋白ꎬ在原核生物以及植物线

粒体和质体等细胞的蛋白质合成延伸阶段发挥着重

要的作用[７５]ꎮ Ｊ􀆰 Ｆｕ 等[７６]推测 ＥＦ￣Ｔｕ 基因的过量表

达可能会加强作物的耐热性ꎮ 在耐热玉米系 ＺＰ￣
ＢＬ１３０４ 的研究中ꎬ最早报道了质体 ＥＦ￣Ｔｕ 的诱导表

达和积累ꎬ并初步认为是 ４５ｋＤ 的热激蛋白[７７]ꎬ在玉

米的一些杂交种中质体 ＥＦ￣Ｔｕ 的积累与耐热性呈

正相关[７８]ꎮ 在高温胁迫(或高温干旱双重胁迫)条
件下能够诱导质体 ＥＦ￣Ｔｕ 蛋白的合成和积累[７９]ꎻ在
成熟春小麦中热胁迫可以同时诱导 ＥＦ￣Ｔｕ 和 ＥＦ￣１α
的表达和积累[８０]ꎬ可以看出 ＥＦ￣Ｔｕ 对植物耐热性起

着重要的作用ꎮ
近年通过转基因手段获得了一些转基因植

株[８１]ꎮ 目前ꎬ通过多个抗性遗传背景快速聚合ꎬ或
通过一个或少数几个重要功能调控基因的导入来调

控下游一系列基因的快速、高效表达ꎬ以提高作物抗

性的转基因育种方法是近年来基因工程育种的
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热点ꎮ
利用转基因小麦特异种质ꎬ通过温室加代、幼胚

培养、分子标记选择、有限回交 /滚动回交等手段ꎬ开
展转基因小麦新品系、新种质的快速、定向培育ꎬ提
升我国小麦品种耐热性的总体水平ꎬ是对常规育种

技术的改良ꎮ 该技术的优点是可以用当地推广品种

为回交材料ꎬ将转基因技术与回交育种技术相结合ꎬ
可以定点改良当地品种的某一缺点ꎬ准确性更高ꎻ另
外通过连续回交加速了目的基因在后代植株中的纯

合与稳定ꎬ大大缩短了育种年限ꎮ
由此可见ꎬ挖掘农作物耐热关键基因ꎬ采用转基

因、分子标记、抗旱性选择手段与常规育种技术的密

切结合ꎬ开展转基因小麦育种是改良小麦耐热性的

有效途径之一ꎬ也是今后小麦耐热育种的一个发展

方向ꎮ

４　 问题与展望

高温胁迫是影响农作物生长和限制作物产量提

高的主要的非生物胁迫因素之一ꎬ培育耐高温农作

物品种是当前和今后作物育种工作面临的一个重要

课题ꎮ 目前ꎬ关于植物耐热的研究主要集中在拟南

芥、水稻等少数植物ꎬ而小麦耐热基因的克隆与功能

分析则鲜有报道ꎬ对于小麦耐热机理的研究仍处于

起始阶段[８２]ꎮ 近年来ꎬ小麦的耐热性研究逐渐成为

小麦研究的热点ꎬ合理高效耐热种质资源的筛选、现
有植物感受高温信号通路的研究和小麦耐热机理的

揭示都将为培育耐热性小麦奠定良好的基础ꎮ
通过基因工程改良小麦耐热性的难点在于优良

耐热基因的发掘与小麦的遗传转化效率的提高ꎮ 尽

管我国小麦转基因研究已经有了很大发展ꎬ但是具

有自主知识产权的有育种价值的重要基因(尤其耐

热基因)不多ꎬ还需要进一步加强有重要利用价值

基因的挖掘工作ꎮ 目前ꎬ小麦基因组测序已经完

成[８３]ꎬ这将会显著提高耐热小麦基因的挖掘速度ꎮ
进一步明确小麦中的高温传感器和高温胁迫传导通

路上的关键点是小麦耐热性研究的重点ꎬ这也将为

以后用基因工程的方法研究和培育新的耐热性小麦

品种奠定良好的基础ꎮ
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