
作物杂志 Crops 2022（6）：23-32 DOI：10.16035/j.issn.1001-7283.2022.06.004

作者简介：沈文远，主要从事小麦根系研究，E-mail：516283489@qq.com
熊飞为通信作者，主要从事作物生长发育研究，E-mail：feixiong@yzu.edu.cn

基金项目：国家自然科学基金（31701351，31971810）；江苏省研究生科研与实践创新计划（KYCX20_2978）
收稿日期：2021-10-27；修回日期：2022-09-27；网络出版日期：2022-10-14

根际温度胁迫对小麦根系形态及生理影响的研究进展

沈文远 陈昕钰 余徐润 吴云飞 陈 刚 熊 飞

（扬州大学生物科学与技术学院，225009，江苏扬州）

摘 要 小麦根系既是水分和养分吸收的主要器官，又是多种激素、有机酸和氨基酸合成的重要场所，其生长发

育关系到小麦最终产量和品质。全球气候变化下频发极端高温或低温灾害，极端气温导致极端根际温度，直接作

用小麦根系并影响其生长。根据近年来国内外关于根际温度胁迫对小麦根系生长影响的研究成果，重点阐述根际

温度胁迫对小麦根系形态及生理指标的影响，并针对当前小麦根系研究的主要问题和未来研究方向与前景进行了

讨论，以期为小麦抗逆栽培根系调控提供理论依据。
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根系是小麦（Triticum aestivum）重要的营养器

官之一，其主要作用是吸收水分和营养，根系的生

长发育状况直接影响地上部的生长发育，进而影响

小麦的产量和品质。根系的生长发育对环境因子变

化较为敏感，小麦在生长期间常会经历各种恶劣的

环境条件（低温、高温、干旱、洪涝和盐渍等）。

近年来，温度胁迫已成为制约小麦生产的主要限制

性因素[1-2]。根际环境是指与植物根系发生紧密相互

作用的土壤微域环境[3]，而根际温度指与植物根系

发生紧密相互作用的土壤温度[4]，本文中根际温度

胁迫均指植株地上适温情况下仅根系部分的极端

根际温度，环境温度胁迫指小麦完整植株处于温度

胁迫。陈继康等[5]研究发现，大气温度会对土壤温

度产生影响，浅层土温会因气温的变化而变化，呈

正相关性。目前，由于全球气候变暖等因素影响，

我国各地太阳辐射不断增强，最终导致小麦产区大

气温度与根际温度升高，对作物产量造成影响[6]。

可见，了解根际温度胁迫对小麦根系生长的影响具

有重要意义。但已有的研究更强调气温对小麦生产

的影响，极少有人重视小麦地下部分所受胁迫的影

响，因此针对根际温度的理论研究还相当有限。

小麦根系形态及生理对根际温度胁迫的响应

复杂，根系的表观形态及生理生化特性均会产生抗

逆性变化[7]。深入了解小麦根系形态及生理对根际

温度胁迫的响应，有助于揭示小麦对根际温度胁迫

的适应性，为根系育种研究工作的开展提供理论基

础[8]。小麦根系的理论研究相对滞后，但近年来有

越来越多的国内外学者开始对植物地下部分进行

研究，关注小麦根系定量性状的准确表型数据和生

理生化指标，为更精确的 QTL 定位和小麦根系育

种提供了可能[9-10]。在前人研究的基础上，本文梳

理和总结了小麦根系生长对根际温度胁迫的响应，

并对未来小麦根系抗逆研究方向进行总结与展望，

以期为小麦根系育种和理想株型的培育提供参考。

1 小麦根系形态及生理对根际高温胁迫的

响应

1.1 根际高温胁迫对小麦根系生长及根细胞形态

的影响

研究[11-13]表明，如“干热风”等极端高温天气

频发，植物根际温度会显著升高，并直接影响小麦

根系的生长发育、功能和活力水平。根际高温胁迫

下，根系在植株的抗逆过程中起着关键作用，这与

根系对温度的高敏感和其基本功能有关[4]。根际高

温处理后，春、冬小麦幼苗的根重、最大根长、总

根长及根冠比均显著降低，小麦幼苗整体表现出细

弱的特点[12,14]。春、冬小麦的初生根和总侧根的延

生生长在高温时远低于中温的情况，但春、冬小麦

的分生组织体积变化却没有明显差异[15]。除了影响

根系表观形态外，根际高温会造成根系总吸收面积

和活性吸收面积的降低，导致根系活力显著降低，

当根际高温胁迫发生时小麦根系吸收作用受阻[14]。

有研究[16]认为，根系活力的变化与根际高温下

根系的木质化和木栓化衰老程度加快有关。还有研
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究[17]认为，根际高温会通过影响小麦根系对养分及

生长调节剂的运输，最终达到根系衰老的结果。正

常小麦的根在开花后与地上部分器官一样逐渐衰

老，老化根的横切结构特点主要表现为皮层细胞萎

缩脱落，中柱鞘细胞壁及中柱原属薄壁组织细胞壁

出现明显的增厚栓化现象[18]。根际高温胁迫发生时

小麦根系细胞衰老进程会产生相应变化，根际高温

对小麦多级初生根系和次生根系衰老进程的影响

是否相同等问题仍然具有研究潜力，且检测初生根

系与次生根系的生理性状及其对根际高温胁迫响

应有关的 QTL 位点有助于选育耐热小麦品种。

当前，关于根际高温胁迫对小麦幼苗根系生长

及根细胞形态影响方面已有部分研究，但对于小麦

成株根系的研究还严重缺乏，大田生产情况下小麦

常在灌浆期经受根际高温胁迫，而目前关于成株小

麦根系生长及根细胞形态对根际高温胁迫响应的

认知还相当匮乏，加强这方面的理论研究有助于小

麦根系育种和理想株型的培育。

1.2 根际高温胁迫对小麦根系活性氧平衡及质膜

的影响

研究[14,19]发现，根际高温处理时小麦幼苗根系

中丙二醛（malondialdehyde，MDA）含量大幅增加，

根系质膜受害程度较大；小麦根系超氧化物歧化酶

（ superoxide dismutase ， SOD ）和过氧化氢酶

（catalase，CAT）活性随着胁迫时间的延长均呈先

升后降的规律；SOD 活性显著下降时过氧化物酶

（peroxidase，POD）仍保持较高活性。POD 被认

为是木质素和木栓素生物合成中催化最后一步反

应的酶[20]，其活性高低会影响根系木质化与木栓化

的进程，这也说明，根际高温胁迫下根系中 POD
活性长期处于较高水平，与根系衰老进程加快相

关。SOD、POD 和 CAT 作为细胞膜保护酶发挥作

用，小麦通过提前调控相关基因的表达以有效消除

活性氧（reactive oxygen species，ROS），Cu/Zn-SOD、

Mn-SOD、POD 和 CAT 基因均参与小麦幼苗高温

胁迫应答反应[21]。进一步研究小麦根系抗氧化酶调

控相关基因的表达调控，包括小麦相关基因启动子

结构上与胁迫响应相关的转录因子结合位点等，对

小麦抗逆性作用机制研究有重要意义，有助于了解

信号传递途径和相关基因表达调控模式。

郭天财等[22]研究了根际高温胁迫对小麦根系

质膜相对透性的影响，发现根系在长时间胁迫下透

性显著升高。高温时，生物膜功能键断裂，导致膜

蛋白变性，膜脂分子液化，膜结构破坏，生理功能

异常，最终导致细胞死亡[23]。维持植物细胞完整性

与植物对高温抗性有关，耐热型小麦生物膜中饱和

脂肪酸相对含量升高，不饱和脂肪酸相对含量降

低，结合基因表达情况发现，其是通过改变不饱和

脂肪酸相对含量来实现质膜对高温的适应性[24]。不

同植物或同一植物的不同组织部位在合成不饱和

脂肪酸及其衍生物的种类与数量上存在差异，不同

外来胁迫下植物不饱和脂肪酸及其衍生物的合成

调控也存在差异，近年来学者关注去饱和酶基因的

表达，验证了玉米中 FAD7和 FAD8去饱和酶基因

的表达受温度胁迫的调节[25]。因此，进一步研究小

麦根系中去饱和酶基因的表达，通过转基因或基因

编辑技术进行定向分子育种，可改变小麦相关基因

的表达特性，从而实现小麦抗性的改良。

1.3 根际高温胁迫对小麦根系渗透调节的影响

逆境下细胞积累无机离子以调节渗透势，无机

离子吸收和积累与三磷酸腺苷（ATP）酶的活性有

关，H+-ATP 酶是一种重要的跨膜蛋白，目前发现

仅存在于植物与真菌的质膜和内膜系统中[26]。质膜

H+-ATP 酶长期以来一直被认为是植物生长的动力

来源，为物质跨膜转运提供能量[27]。郭启芳等[28]

发现，温度敏感型小麦在环境高温处理下细胞膜

H+-ATP 酶与 Ca2+-ATP 酶活性显著下降，耐热品种

小麦细胞膜H+-ATP酶与Ca2+-ATP酶活性维持较高

水平。小麦根系质膜 Ca2+-ATP 酶最适活性温度低

于叶质膜 Ca2+-ATP 酶，且根系质膜 Ca2+-ATP 酶活

性远比叶质膜 Ca2+-ATP 酶高[29]。脱落酸（abscisic
acid，ABA）诱导小麦根系质膜 H+-ATP 酶基因表

达增强，使小麦抗逆性增强[30]。植物在遭受环境高

温胁迫时，质膜 H+-ATP 酶活性在转录和翻译水平

的调控过程中还需要植物激素、氧化酶、磷酸酶和

蛋白激酶等胞内信号分子的介导。未来关于小麦的

研究可重点分析根系质膜 H+-ATP 酶在响应环境胁

迫因子时，植物细胞内的信号分子在质膜 H+-ATP
酶活性的转录及翻译后修饰调控过程中的作用及

其介导途径，这既可丰富逆境植物的致伤机理，又

可为小麦逆境耐受能力的提高提供新的视角和新

的方法。

前人总结发现，脯氨酸（proline，Pro）是重要

的有机渗透调节物质，几乎所有逆境，包括高温胁

迫都会造成植物体内 Pro 的积累[31]，高温条件下植

物体内的 Pro 含量明显提升，并且发现抗热品种比
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不抗热品种可积累更多的 Pro[32]。耐热抗旱品种小

麦叶片与根系内 Pro 含量能够保持一定水平[33]。小

麦幼苗整体在环境高温胁迫下 Pro 含量升高[34]，但

关于根系与叶片之间 Pro 含量调节的认知还相对匮

乏，且确切的作用机制尚不清楚。对 Pro 转运相关

基因的研究中，ProT 基因家族和 AAP 基因家族中

部分成员与 Pro 转运与吸收有关，其中 AtProT1被
认为在 Pro 长距离转运中起作用[35]，ProTs被证实

对胁迫条件下维持 Pro 的内稳态具有重要意义[36]，

AtAAP1 在根际吸收 Pro 方面起作用[37]，PtAAP11
对 Pro 的高亲和力表明，其可能在木质部细胞分化

时运输 Pro[38]。对 Pro 运输和代谢的研究可了解逆

境条件下植物积累 Pro 的规律及其作用机制，Pro
代谢与转运相关基因的发掘与其在植物中的抗逆

机制还需要深入探求。

可溶性糖是另一类渗透调节物质，包括蔗糖、

葡萄糖、果糖和半乳糖等。在高温条件下，小麦幼

苗根系可溶性糖含量随胁迫时间延长而下降[39]，幼

苗整体总糖减少[40]。可能是由于高温胁迫下随着细

胞膜透性变化，小麦根系细胞代谢紊乱、呼吸加强

的结果[17,41]。郭洪雪等[42]发现，高温胁迫下小麦幼

苗整体可溶性糖含量升高，这可能是由于根际高温

胁迫下小麦会调节根系与地上部中可溶性糖含量。

可溶性糖除具有渗透调节作用外，还对植物不定根

的发生起诱导作用[43]。目前，对可溶性糖的代谢及

调控已有一定认识，而根际高温胁迫下小麦组织器

官中可溶性糖分配的详细机制尚未见报道。

1.4 根际高温胁迫对小麦根系植物激素的影响

植物根系能感应根区环境变化，合成并输出信

号物质并作用于地上部[44]。环境高温处理下，小麦

幼苗根部 ABA 和吲哚乙酸（3-indoleacetic acid，
IAA）的积累及其在叶与根中游离和结合形式的动

态变化均表明植物激素在小麦发育与抗逆中的作

用[45]。ABA 是一种胁迫激素，根尖是合成 ABA 的

主要场所，它沿着木质部运输到小麦地上器官，能

作为传递根源逆境信号的物质，在调节植物对逆境

的适应中极为重要[46]。ABA 信号转导负向调控生

长素的合成以调节植物根部分生组织活性，影响细

胞周期进程；ABA 与乙烯是协同与拮抗并存的相

互作用，ABA 通过介导乙烯途径作用于乙烯上游，

从而调控根系生长；生长素在乙烯响应途径的下游

起作用，介导根细胞的扩增[47]。此外，ABA 对植

物耐热性的影响还与其调节热激转录因子（heat

shock transcription factor，HSF）和热激蛋白（heat
shock protein，HSP）有关[48]。

小麦根系中植物激素 ABA、乙烯和 IAA 含量

及其在植物体内的动态变化极具研究潜力。ABA
调控细胞周期进程的研究已取得一定进展，但与根

系生长直接相关的研究还十分有限，且 ABA 是否

与其他植物激素互作进而精细调控小麦根系发育

等问题也尚待探索，对其详细生理机制的研究有助

于小麦根系相关育种。

1.5 根际高温胁迫下小麦热激蛋白的研究

植物体内的热激蛋白在非生物胁迫中可以延

缓植物衰老，并增强抗逆性[49]。高温环境胁迫下不

同野生型小麦根系合成的 HSP 种类与总数存在显

著差异，并且其根系获得的耐热性也存在差异[50]。

小麦 Hsf家族基因之间特性和功能差异明显，响应

表达模式也不同[51]。热冲击下，HSF 会促进 HSP
基因转录的起始，而在小麦根中 HSF表达处于更

高水平，其中 TaHsfA2-10通过促进调节 HSP基因

的表达来对植物进行热耐受性调节[52]。TaHsfC2a
在小麦灌浆期表达较高，基因过表达可上调大量

旱、热和 ABA 相关基因的表达[53]。在环境高温胁

迫下，小麦 TaHsfA2f在不同组织器官中均有表达，

但在成熟根中高表达，其表达能上调一系列热相关

蛋白基因的表达，从而提高植株耐热性[54]。小麦中

包含多个 A2 亚族基因且功能复杂多样，多个亚族

基因如何相互协同调控下游不同响应基因的表达，

如何赋予植株不同的耐热性，还需要对小麦 Hsf 家
族基因进行深入研究和探讨。

以上文献显示，小麦根系对根际高温胁迫响应

的研究已取得一定进展，但也存在许多空白有待进

一步研究，如图 1 所示。

2 小麦根系生长对根际低温胁迫的响应

2.1 根际低温胁迫对小麦根系生长及根细胞形态

的影响

气候变化带来了极端低温天气的频发，我国

“倒春寒”尤为严重[55]。极端气温伴随极端根际温

度，严重影响了小麦的品质和产量[56]。根际低温处

理下小麦根系生长缓慢，总根长、根系干重、最大

根长及根系体积都显著降低，根冠比显著提高[14,57]。

根际低温胁迫时，小麦根系活力与活跃吸收面积提

高，但由于根系生长受阻，总吸收面积和总根系活

力降低[14]。
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sHSP：小分子热激蛋白，↑：活性或含量升高，↓：活性或含量降低，？：研究空白
sHSP: small heat shock proteins, ↑: activity or content increase, ↓: activity or content decrease, ？: research gap

图 1 根际高温影响小麦根系发育的生理机制模式
Fig.1 The physiological mechanism of rhizosphere high temperature affecting wheat root development

为适应根际低温，小麦根系细胞壁会发生结构

和物理特征的变化，包括特定多糖的合成与代谢[58]。

环境低温胁迫下小麦根尖细胞结构发生明显变化，

薄壁细胞形状不规则，表皮细胞较小，皮层细胞较

大，维管束结构不明显，木质部排列无序[59]。目前

主要从根系细胞显微结构角度研究根际低温根部

输导功能的变化与其对地上部分的影响，若能进一

步从超微结构角度研究根际低温胁迫对小麦根系

的影响，包括根尖细胞的内质网、微体和高尔基体

等在根际低温胁迫下的结构及功能的变化，将有助

于从细胞学角度理解小麦抗逆性变化。此外，小麦

不定根系中多级初生根与次生根在形态及生理性

状方面存在差异，而二者在逆境下不同生育阶段的

发育和功能均会受到调控[60]，对其进一步细化研

究，检测多级根性状及其根际低温胁迫响应有关的

QTL 位点，将有助于研究初生根与次生根的协调发

展和小麦抗寒品种的选育。

当前关于根际低温胁迫对小麦幼苗根系生长

及根细胞形态的影响方面有了部分研究，但对小麦

成株根系的研究还严重缺乏，大田生产中小麦常在

返青拔节期经受根际低温胁迫，而目前关于成株小

麦根系生长及根细胞形态对根际低温胁迫响应的

认知还相当匮乏，其理论研究有助于小麦根系育种

和理想株型的培育。

2.2 根际低温胁迫对小麦根系活性氧平衡及质膜

的影响

逆境胁迫下，ROS 在植物体内大量积累，细胞

稳态遭到破坏使细胞质膜受到过氧化伤害，且随着

胁迫时间的延长，MDA 在植物体内不断积累[61-63]。

研究[14,64]发现，低温环境胁迫对小麦根系 SOD 活

性影响显著，短期胁迫酶活性显著增加，长期胁迫

酶活性显著降低；低温环境胁迫下小麦根系 POD
活性提高并保持较高水平；低温环境胁迫使越冬期

小麦根系 CAT 活性显著增加。小麦幼苗在低温胁

迫下，叶绿体 Cu/Zn-SOD 和线粒体 Mn-SOD 基因

的转录受到诱导，在转录水平上引发编码 Cu/Zn-
SOD 和 Mn-SOD 基因过量表达，从而有效消除

ROS，以应对低温胁迫[65]。已知 POD 参与 IAA 的

氧化分解[66]，而 IAA 在调节植物细胞伸长、细胞

分化、生根和休眠等方面发挥重要作用，因此 POD
与调控小麦越冬休眠有关，这也在一定程度上解释

了根际低温下小麦根系细胞壁结构的变化。编码

CAT 的基因表达表现出器官特异性[67]，CAT1主要

在叶片表达，CAT3主要在上胚轴表达，目前鲜有

关于根系中 CAT 相关基因表达调控的研究，找到

其在越冬期小麦根系中的显著变化与相关根系性

状的联系是必要的。

小麦根系随着低温胁迫时间的延长其外渗液
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电导率明显增大，细胞透性逐渐增大，这是由于膜

体紧缩不均而出现断裂，因而会造成膜的破损渗

漏[39]。膜脂肪酸不饱和指数（index of unsatu-rated
fatty acid，IUFA），即不饱和脂肪酸在总脂肪酸中

的相对比值可作为衡量植物抗冷性的重要生理指

标，低温处理后小麦中不饱和脂肪酸含量上升，

IUFA 也上升，膜相变温度降低，小麦抗冷性提

高[68]。已知脂肪酸代谢在植物的耐寒机制中起重要

作用[69]，下一步工作就是发掘调控脂肪酸代谢的相

关基因。植物中 FAD2基因参与去饱和反应，其表

达强弱对植物抗寒能力的影响非常显著，并且该基

因在不同组织器官中的表达量存在显著差异[25]。目

前，小麦根系组织中脂质代谢以及相关基因表达

调控的研究十分有限，未来应将根系中不饱和脂

肪酸代谢途径分解，深入研究其中的特定路径产

物的定位、调控和功能，以及它们与其他信号通路

间的关系。

2.3 根际低温胁迫对小麦根系渗透调节的影响

植物根系无机离子的吸收和积累与 ATP 酶活

性有关，H+-ATP 酶、Ca2+-ATP 酶和 Mg2+-ATP 酶的

活性均决定了品种的抗逆能力[70]。刘炜等[71]研究发

现，低温环境胁迫下耐冷小麦品种质膜 Ca2+-ATP
酶活性呈先增后减的规律，且始终维持在较高水

平。低温胁迫下小麦幼苗根系质膜中 H+-ATP 酶活

性下降，根液泡膜中 H+-ATP 酶活性增加[68]。王荣

富等[72]研究认为，小麦质膜 ATP 酶活性的改变与

膜脂相变无关，其原因可能是 ATP 酶本身结构的改

变引起活化能的变化。目前，植物质膜 ATP 酶活性

的调控机理是植物生理生态学领域的研究热点，但

植物响应根际低温逆境因子的抗性机制中根系细

胞内信号分子的作用及其传导途径在质膜 ATP 酶

活性调控方面的研究还处于起步阶段，进一步完善

相关研究可为小麦逆境耐受能力的提高提供新的

视角。

Pro 作为重要的渗透调节物质，在植物抗逆中

有十分重要的作用。于晶[59]对小麦各器官不同时期

低温胁迫下 Pro 含量进行了研究，发现胁迫初期叶

与根中 Pro 含量大幅提高，但随着胁迫时间的延长，

Pro 含量逐渐降低。游离 Pro 含量的增加与小麦抗

寒能力有关[73]。吡咯啉-5-羧酸合成酶（P5CS）与

脯氨酸脱氢酶（ProDH）是植物中 Pro 合成与降解

的关键酶，P5CS和 ProDH基因的调节作用是控制

Pro 水平的关键机制[74]。目前国内外学者主要聚焦

于盐碱与干旱胁迫下 Pro 积累机制的研究，已证明

Ca2+、H2O2和 ABA 等信号分子参与了相关基因的

调控[74-75]，但关于根际低温胁迫的研究还相对薄

弱，具体哪些信号分子参与了转导过程的研究尚不

清楚，信号分子间的相互作用方式尚不明确，因此

根际低温胁迫下植物 Pro 代谢具体过程有待研究。

低温逆境下植物体内常常积累大量的可溶性

糖[76]。于晶[59]发现，在低温胁迫下越冬前小麦中可

溶性糖含量不断增加，且根中的可溶性糖含量较

高，而叶片中含量较少，这可能由于低温信号刺激，

叶片中可溶性糖转移到地下器官中，为植物越冬积

累必要物质。根系中可溶性糖含量差异决定了不同

品种对根际低温的耐受性[77]。因此，低温胁迫下植

物根系可溶性糖的积累与抗寒能力有关，进一步研

究可溶性糖在小麦根系中的代谢与积累以及其在

叶与根中的运输调控机制，对理解小麦根系低温耐

受能力是很重要的。

2.4 根际低温胁迫对小麦根系植物激素的影响

ABA 和赤霉素（gibberellins，GA）是植物体

内重要的生长类激素，这 2 类激素被认为与植物抗

寒性相关[78]，其中 ABA 对于植物抗寒能力的提升

最为显著[79]。低温环境胁迫下，小麦根系中 ABA
含量相对较高且呈现先升高后降低的趋势；GA 在

小麦根系中含量相对较低，随着胁迫时间的延长，

GA 含量变动幅度不大[59]。

已在许多模式植物及小麦中证明了 ABA 处理

能通过上调小麦中 TaSPS和 TaSS等基因的表达提

高可溶性糖在组织器官中的积累，以助于增强小麦

的低温抗性[80-81]。当小麦经受环境低温胁迫时，

ABA 提高了根系维管组织的分化[82]，同时影响分

生组织微管蛋白和肌动蛋白的含量[83]。目前关于

ABA及其类似物AMF在小麦根系低温响应调控中

的表现仍未知，依赖 ABA 的信号调控通路在诱导

产生低温抗性过程中，ABA 与其他信号物质之间

的交互方式也尚不清楚，特别是对小麦低温抗性及

生长发育紧密相关的碳代谢系统的影响机制缺乏

研究。

GA 是植物根系伸长生长所必需的，其对根伸

长生长的促进作用体现在促进细胞的伸长和增殖，

其对根伸长生长的调控需要 DELLA 蛋白的参与。

GA 在根系生长发育过程中可能通过影响 IAA 的合

成与运输来调控根系的伸长与生长[84]。GA 相关基

因参与了植物耐低温的调控过程，GA 合成代谢和
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信号传导过程紧密参与其中。目前关于 GA 在小麦

根系低温响应调控中的表现仍未知，逆境胁迫下

GA 与 ABA 等其他信号物质之间存在互作，但具

体方式尚不能精确诠释[85]。

研究小麦根系内源激素在根际低温胁迫下的

变化为研究小麦根系抗冷基因提供了生理生化基

础，进一步研究调控内源激素相关基因、揭示不同

激素在调整根际低温胁迫下根系生长的交互机制

是未来重点研究方向。

2.5 根际低温胁迫对小麦根系低温诱导蛋白的影响

研究[86]表明，可将低温诱导蛋白分为 8 种类

型，当前研究抗冻能力集中于抗冻蛋白（antifreeze
protein，AFP）和脱水蛋白（dehydrin，DHN）。

在很多植物中均有对 AFP 的研究，AFP 多定

位于细胞的质外体中，多数发现于植物的叶片、根

和芽中[87]。目前认为，AFP 在植物根系等组织器官

抗寒中的作用主要包括降低原生质溶液的冰点、抑

制重结晶、降低冰晶的生长速度、保护细胞膜系统

和组织细胞内冰晶的形成等[88]。AFP 的表达包含钙

信号的调控，钙与激素可通过调节相关基因表达使

AFP 积累[86]。目前关于 AFP 基因的应用是一大热

点，如何提取出相关基因并在小麦等粮食作物中异

源表达进而获得抗寒性强的转基因植株将是今后

粮食作物基因工程研究的主要内容之一。

DHN 家族成员通过多种转运方式定位于植物

细胞，主要在植物营养器官中受诱导表达[89]，在冬

小麦中2种脱水蛋白相似蛋白在线粒体中积累以响

应环境低温胁迫，其积累与植物耐寒能力呈正相

关[90]。DHN 在低温刺激后有使蛋白维持正确折叠

或防止聚集的作用，其高亲水性可帮助植物维持细

胞形态避免过度失水[91]。小麦的脱水蛋白 WCS120、
WCS200、Wcor410 和 COR39 在低温下可被诱导积

累，细胞抗冻脱水能力提高，植物耐寒性增强[92-93]。

从“郑引 1 号”小麦中克隆得到脱水蛋白 DHN14
基因，其可响应低温胁迫并对乳酸脱氢酶具有一定

的保护作用[94]。DHN 的表达有依赖 ABA 和转录激

活因子（C-repeat binding factor，CBF）2 种途径[95]。

随着对 DHN 在逆境条件下对植物保护功能的广泛

研究，越来越多的 DHN 被发现。目前，小麦中关

于 DHN 在干旱胁迫应答过程的作用机制研究较

多，期待能进一步加深 DHN 抗低温作用机制、表

达调控以及相关信号转导过程的研究，进而为利用

DHN 进行小麦抗低温分子育种研究奠定基础。

以上文献显示，小麦根系对根际低温胁迫响应

的研究已取得一定进展，但仍存在许多空白需要进

一步研究，现总结如图 2 所示。

↑：活性或含量升高，↓：活性或含量降低，－：无明显变化，?：研究空白
↑: increased activity or content, ↓: reduced activity or content, －: no significant change, ?: research gap

图 2 根际低温影响小麦根系生长的生理机制模式

Fig.2 The physiological mechanism of rhizosphere low temperature affecting wheat root development
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3 展望

近年来，国内外科研工作者已将目光从研究植

物地上器官转移至研究地下根系，针对小麦根际温

度胁迫响应生理机制及相关逆境蛋白和激素的调

控效应等方面已取得一定进展，但关于小麦不同时

期多级根如何响应根际温度胁迫、相关信号分子间

如何互作等问题尚缺深入研究，阻碍了小麦根系遗

传育种的发展。综合已有研究成果，认为以下 5 个

方面仍具有极大的研究潜力。

（1）根际温度胁迫阻碍小麦根系生长，猜测

根际高温加快器官木质化和木栓化进程，进而导致

根系衰老加速，根际低温引起根系细胞结构无序，

进而阻碍正常生理功能。当前小麦逆境抗性的理论

研究多选择幼苗作为试验材料，但对于小麦成株的

研究相对匮乏，其理论研究有助于小麦根系育种和

理想株型的培育。此外，小麦初生根与次生根的生

长进程存在差异，其在小麦不同时期的生理功能也

存在差异，将根系结构细化并深入研究抗逆生理极

有可能成为新的研究方向。

（2）植物地上部分与根系之间信号网络错综

复杂，并且会发生不同激素信号途径的交互作用。

目前已有大量研究者投入到植物激素信号通路重

要元件的研究中。揭示不同激素在根系抗逆生长过

程中的交互机制是未来小麦抗逆研究领域的重要

课题，对小麦根系植物激素作用在合适发育阶段的

控制也将是抗性改良工程极具潜力的研究方向。

（3）目前，植物质膜 ATP 酶活性的调控机理

是植物生理生态学领域的研究热点，但植物响应根

际温度逆境因子的抗性机制中根系细胞内信号分

子的作用及其传导途径在质膜 ATP 酶活性调控方

面的研究还处于起步阶段，进一步完善相关研究可

为小麦逆境耐受能力的提高提供新的视角。Ca2+和

ABA 等信号分子参与调控 Pro 与可溶性糖代谢和

转运的相关基因，但关于根际温度胁迫的研究还相

对较弱，进一步完善响应机制有助于阐明植物的抗

逆性机理，如何应用 Pro 和可溶性糖代谢与转运相

关基因改善植物的抗逆能力还需要深入探求。

（4）关于植物衰老响应及调控热激蛋白信号

通路的研究对了解植物适应性机制、提高抗逆性、

培育抗逆作物及降低环境因素对植物的伤害等方

面意义重大。小麦中 Hsf家族基因是当前研究热点，

其功能复杂多样性赋予其极大的研究潜力，研究结

果将为今后小麦根系响应温度胁迫的分子机制研

究和抗逆品种的培育提供理论基础。

（5）AFP 和 DHN 可防止低温胁迫对生物体细

胞造成损伤和致死，从而提高生物体对低温的适应

能力，具备广阔的应用前景。如何从植物中分离出

活性更高的 AFP 和 DHN，并通过遗传转化获得抗

冻性强的转基因植株将是今后植物抗冻基因工程

研究的主要内容之一。此外，在一些植物中还存在

着一些具有调控 AFP 和 DHN 积累的物质，如 ABA
和乙烯等，进一步研究小麦根际温度胁迫下根系调

控低温诱导蛋白积累的分子机制有助于理解小麦

抗逆性的获取并为抗逆品种的培育提供理论基础。
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Advance of Effects of Rhizosphere Temperature Stress
on Morphology and Physiology of Wheat Root

Shen Wenyuan, Chen Xinyu, Yu Xurun, Wu Yunfei, Chen Gang, Xiong Fei

(College of Bioscience and Biotechnology, Yangzhou University, Yangzhou 225009, Jiangsu, China)

Abstract Wheat root is not only the main organ for water and nutrient absorption, but also an important place
for the synthesis of a variety of hormones, organic acids and amino acids. Its growth and development is related
to the final yield and quality of wheat. Due to global climate change, extreme high or low temperature disasters
occur frequently. Extreme temperature also leads to extreme rhizosphere temperature, which directly affects
wheat roots and their growth. Based on the research results of rhizosphere temperature stress on wheat root
growth in recent years, this paper focuses on the effects of rhizosphere temperature stress on wheat root
morphology and physiological indexes. The main problems and future research directions of wheat root system
were discussed in order to provide theoretical basis for wheat root regulation of stress resistant cultivation in
wheat.
Key words Wheat root; Rhizosphere temperature; Root morphology; Physiological index
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