
大麦与谷类科学 2021年 第 38卷 第 1期

收稿日期：2020- 12- 25
基金项目：“十三五”国家重点研发计划课题（2017YFD0300408）；

安徽省科技重大专项（202003b06020021）；安徽省自然
科学基金（2008085QC122）；安徽省省级大学生创新训
练项目（S202010364127）。

作者简介：柯媛媛（1996—），女，硕士研究生，主要从事作物生理生
态研究。E- mail: keyuanyuan916@163.com。

*通信作者：李金才（1964—），男，教授，博士生导师，主要从事作物
生理生态研究。E- mail: ljc5122423@126.com。

大麦与谷类科学 2021,38(1)：1- 6,21
Barley and Cereal Sciences

http://dmkx.cbpt.cnki.net
微信公众号：damkx1984
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摘要：全球气候变暖背景下低温逆境是限制小麦稳产丰产与优质的主要农业气象灾害之一。低温胁迫导致细胞内活性氧
（reactive oxygen species，ROS）代谢失衡，高浓度的活性氧会引起蛋白质、膜脂、DNA及其他细胞组分的氧化损伤甚至导致细胞死
亡，从而对植株叶片的光合作用、穗部小花发育和根系生理等产生抑制作用，最终导致小麦产量下降。本文系统阐述了 ROS的
产生、功能与清除，从小麦叶片生理、穗部发育与根系生理等方面总结了低温胁迫下 ROS对小麦生长发育的影响，并对未来的
研究进行展望，以期为我国小麦生产上防灾减灾和提质增效提供理论支撑。
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小麦（TriticumaestivumL.）是世界三大粮食作物
之一，其籽粒营养丰富。全球约 60%的人口以小麦为
主食，其稳产、丰产对保障全球粮食安全具有重要意
义[1]。随着全球人口大幅度增长，预计到 2050年，粮食
作物产量需增加 60%才能满足全球人口的粮食需
求，而小麦产量年均增长率要达到 2.4%[2-3]。工业革命
以来，全球气候变暖已是不争的事实，联合国政府

间气候变化专门委员会（IPCC）气候变化与土地特
别报告（Special Report on Climate Change and Land,
SRCCL）指出，2006—2015年全球陆地平均气温相
较于 1850—1900年约升高了 1.53℃，预计到 2100
年将再上升 1.5℃以上[4]。而气候变化导致极端低温
事件出现的频率、强度和持续时间不断增加[5]。低温
逆境主要包括零上冷害和零下冻害，其中倒春寒对

黄淮麦区的小麦生产造成的危害较大。据报道，我
国黄淮麦区河南省和山东省倒春寒一般发生频率

达 30%以上，最高年份甚至达到 70%[6]。因此，低温

逆境已成为限制小麦生产的主要非生物胁迫因素，

影响着小麦的丰产稳产与优质。
植物会产生一系列生理生态变化响应低温逆

境，一般认为由逆境胁迫引起的活性氧（reactive
oxygen species，ROS）积累进而导致的氧化胁迫是影
响植物正常生长发育的主要原因[7]。ROS是植物响
应非生物胁迫网络中的重要组成部分，它是化学性

质活泼、氧化能力极强的氧代谢物及其衍生的含氧
物质的总称，主要包括超氧阴离子（O2

·）、过氧化氢
（H2O2）、羟自由基（·OH）和单线态氧（1O2）等[8]。由低
温引起的 ROS在小麦不同器官的积累均会影响小
麦的生长发育。研究发现，过量 ROS通过影响叶片
的光合作用和呼吸作用降低“源”器官的生产，同时
导致“库”器官小麦穗部花药的氧化损伤，进而败
育影响结实。低温引起的 ROS积累还会导致小麦
根系细胞膜受损、膜质产生脱脂化及磷脂游离，阻
碍根系养分吸收，从而导致减产。因此，明确低温
胁迫下小麦体内 ROS代谢机制，对保障小麦生产
的高产和稳产具有重要意义。本文系统阐述了
ROS的产生、功能与清除，从小麦叶片生理、穗部
发育与根系生理等方面总结了低温胁迫下 ROS对
小麦生长发育的影响，并对未来的研究进行展望，

以期为我国小麦生产的防灾减灾与提质增效提供

理论参考。
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1.2 ROS的功能
在正常环境下生长的小麦体内，ROS的生成与

消除可通过调节其抗氧化酶系统来维持动态平衡[8]。
轻中度低温胁迫下，ROS在植物体内起着关键的调
控作用，可作为信号分子感应外界低温环境的变

化，诱导植物表达防御基因，从而激发抗氧化系统

发挥作用，消除过量 ROS的不利影响[8]。但随着低温
胁迫持续时间和强度的增加，小麦体内 ROS的积累

达到一定阈值，超出细胞自身的清除能力，此时

ROS便转换为“细胞杀手”，使小麦整个氧化还原系
统的代谢紊乱[20]。重度低温胁迫下，ROS会触发细胞
程序性死亡信号 [21]。细胞程序性死亡（programmed
cell death，PCD）是植物生长周期中的必要过程，虽
然不利于作物产量形成，但它可以消除受损细胞，重

新分配营养物质，从而为作物生长提供有利条件[22]。
此外，ROS可通过调节离子通道的关闭、改变细胞

1 低温胁迫下活性氧作用机制

1.1 ROS的产生
逆境胁迫下 ROS在质膜、细胞壁、线粒体、叶绿

体和过氧化物酶体等各种亚细胞室中均可产生（图

1）[9]，其中叶绿体、线粒体等具有高度氧化代谢活性
的细胞器更是产生 ROS的主要来源[10]。叶绿体类囊体
中 PSⅠ和 PSⅡ反应中心是产生 ROS的主要场所[11]。
低温胁迫会改变叶绿体内 PSⅡ的还原状态，使其产
生高水平的 ROS，并对光合机构造成破坏[12- 14]，从而

降低植株对光能的吸收效率，同时抑制暗反应中

CO2的固定，原本传递给烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷

酸（氧化型，NADP+）的电子泄露给氧分子，使其发

生单电子还原，产生大量 ROS。
在植物的非光合组织中，线粒体是 ROS产生的
关键来源。植物线粒体电子传递链上的许多位点都

能产生 ROS，其包括 4种复合物，分别是 NADH脱
氢酶（复合物Ⅰ）、琥珀酸脱氢酶（复合物Ⅱ）、辅酶
Q- 细胞色素 bc1还原酶（复合物Ⅲ）和细胞色素 c
氧化酶（复合物Ⅳ），其中复合物Ⅰ和复合物Ⅲ是

ROS产生的主要位点[15]。低温胁迫会导致其组分的
抑制或修饰，最终导致电子载体的过度还原，从而

引发 ROS的生成。其中，小部分电子自呼吸链酶复
合体Ⅰ和Ⅲ漏出，生成具有较强氧化作用的 O2

·，并

通过特定的化学反应生成·OH、H2O2
[16]。

此外，低温胁迫导致细胞内产生的 ROS可作为
重要的信号分子参与细胞逆境响应过程，传递低温

信号[17]，并受质膜上 Ca2+激活调节，通过细胞质中
Ca2+浓度的变化来将外界刺激转化成植物可以感知
的内部信号[18],介导植物完成一系列生理生化反应,
从而实现植物对低温环境刺激的感知和响应。

图 1 低温胁迫下细胞内 ROS 的产生（改自王福祥等[19]）
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2 低温胁迫下 ROS对小麦生长发育的影响

2.1 叶片
作为对低温最敏感的生理过程之一，光合作用

是小麦产量形成的基础，小麦生物量的 90%以上来
自光合产物[27- 28]。叶片是小麦进行光合作用的主要
器官，低温胁迫会破坏叶片叶绿体结构，造成叶片

光合器官的损伤，对光能的吸收、传递和利用效率
降低（图 3）[29]。叶绿体对低温非常敏感，其不仅是进
行光合作用的细胞器，还是环境胁迫的传感器[30]。叶
绿体类囊体中 PSⅠ和 PSⅡ反应中心是 ROS产生
的主要场所[29]。而低温能改变叶绿体内 PSⅡ的还原
状态，原本传递给 NADP+的电子泄露给氧分子，使

其发生单电子还原，产生大量的 ROS[32]。另外，叶绿
体中产生的 1O2会引起核基因表达的重新编程，导

致失绿和 PCD，并通过 2种与类囊体膜相关的核编
码叶绿体蛋白质 EXECUTER1（EX1）和 EX2，诱导

相关反应[33]。
2.2 穗部
作为小麦光合同化物的重要储存器官，穗分化

的小穗数和小花数与产量的关系极为密切。倒春寒
发生时，小麦穗部正处于生长发育的敏感时期[34]，当外

界环境低温达到一定的阈值时，花药内产生大量

ROS，可引起小麦花药氧化还原体系的紊乱，造成花
药的氧化胁迫（图 3）。大量研究表明，花药内 ROS的
过量积累是引起花药败育的主要因素之一[35- 36]。刘子
涵等研究发现，D2型细胞质是细胞质雄性不育小麦

的重要胞质来源，ROS的过量积累诱导抗氧化酶基
因的异常表达，造成小麦绒毡层细胞的延迟凋亡和

小孢子的结构异常，最终导致 D2型细胞质雄性不

育系的花粉败育[37]。Wang等研究发现，小麦生理型
雄性不育系中花药内 O2

·的生成速率和 H2O2的含量

均显著高于相应的保持系[35]。张自阳等研究发现，小
麦的抗氧化酶系统不能及时清除具有危害的 O2

·和

内的氧化状态及与受体蛋白结合等方式来发挥第

二信使的调控作用[23]。
1.3 ROS的清除
小麦的抗氧化系统主要包含酶促系统和非酶

促系统（图 2），可缓解因 ROS过度积累对细胞造成
的氧化损伤。低温胁迫下，小麦抗氧化防御系统被
激活，且通过体内酶活性的改变来抵御低温胁迫。
在这些抗氧化酶系统中，超氧化物歧化酶（SOD）、过
氧化物酶（POD）和过氧化氢酶（CAT）是最主要的 3
种抗氧化酶，三者协同作用可有效减缓低温逆境下

小麦的氧化损伤。SOD是 ROS清除的第一道防线，
它是首个响应逆境胁迫和参与反应的酶，可催化体

内的 O2
·发生歧化反应，将 O2

·转化为 O2和 H2O2，减

轻自由基造成的伤害，维持细胞膜结构和功能的稳

定性[24]。POD能够以酚类物质为底物分解 H2O2
[25]。而

CAT作为一种多功能酶，主要负责过氧化物酶体中
H2O2的清除[26]。此外，非酶物质如抗坏血酸（AsA）、
谷胱甘肽（GSH）、脯氨酸、类黄酮等可与 ROS直接
反应或作为酶的底物清除 ROS。AsA- GSH循环可
通过 AsA/脱氢型抗坏血酸（DHA）、GSH/氧化型谷
胱苷肽（GSSG）和还原型辅酶Ⅱ（NADPH）/NADP+

的氧化还原来不断生成 AsA和 GSH，从而维持细胞
内 ROS的代谢平衡[19]。因此，小麦遭遇低温逆境时，
可以通过增强抗氧化系统有效地清除 ROS，从而维
持小麦植株的正常生命活动。

图 2 小麦抗氧化防御系统

超氧化物歧化酶（superoxide dismutase,SOD）

过氧化物酶（peroxidase,POD）

过氧化氢酶（catalase,CAT）

抗坏血酸过氧化物酶（ascorbate peroxidase,APX）

脱氢抗坏血酸酶（dehy droas corbate reductas,DHAR）

……

抗坏血酸（ascorbic acid,AsA）

谷胱甘肽（glutataione,GSH）

脯氨酸（prolme）

类黄酮（flavonoid）

……

酶促系统（enzymatic system）

非酶促系统（non enzymatic system）

小麦抗氧化系统（wheat antioxidant system）
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3 外源化调剂在低温胁迫下小麦 ROS 清除中的
应用

应用外源化学调控物质可以通过激活小麦抗

氧化系统来增强小麦抗寒能力，是缓解低温胁迫的

有效手段。荆恩恩等发现外源氯化胆碱（CC）可减少
MDA含量和降低 O2

·产生速率，增强 SOD、POD和
CAT活性，有效减少膜脂损伤和缓解低温胁迫对小

麦的伤害[44]。还有研究表明，外源水杨酸（SA）、脱落
酸（ABA）、茉莉酸（AsA）、茉莉酸甲脂（JA）可显著降
低低温胁迫后小麦叶片 H2O2的含量和 O2

·的产生速

率，提高植株的抗寒能力[45- 46]。Foyer等研究表明，低
温胁迫下外源 ABA通过上调小麦叶片和分糵节中
AsA- GSH循环中关键酶的活性并诱导编码 vtc1基
因的表达，进而减轻冷胁迫所诱导的氧化胁迫对植

物的伤害[47]。因此，应用外源化学调控物质可降低低

H2O2，使小麦幼穗组织细胞受到伤害，导致穗部结实

率下降[38]。因此，低温逆境下小麦花药内会积累大量
ROS，造成花药的氧化损伤，导致正常发育的花药发
生细胞凋亡，最终导致小花败育无法结实。
2.3 根系
根系是小麦吸收水分和运输土壤 N、P、K等矿
质营养的主要器官，其生理活性直接影响小麦地上

部的生长和生物量的积累，进而影响小麦的产量和

品质[39]。低温胁迫会导致小麦根系细胞中 ROS代谢
失调，根系活力下降，地上部分生长迟缓（图 3）。裴
红宾等研究表明，低温胁迫后小麦根系 SOD和
POD活性显著提高，这可能是因为低温导致小麦根
细胞中 ROS积累，从而激活体内的抗氧化酶系统产
生适应性反应，调节其生理代谢过程,减缓逆境伤
害，但随着胁迫时间的延长，保护酶系统受到抑制[40]。

冯汉清等研究发现，小麦根系中 H2O2和 MDA含量
不断上升，导致小麦根系的细胞死亡和生长减缓[41]。
张文静等研究指出，分蘖期和拔节期低温胁迫，小

麦根系产生应激反应，SOD、POD和 CAT活性均显
著提高，且抗寒性强的品种对于低温胁迫的适应调

节能力强于抗寒性弱的品种[42]。此外，低温胁迫会导
致根系细胞膜的脂质过氧化程度加剧，细胞内营养

物质流失，透性增大，相对电导率升高，造成小麦根

系膜系统结构的损伤。姜丽娜等研究表明，低温胁
迫后小麦根系相对电导率均升高，说明随着胁迫温

度的降低，根系细胞膜受伤害程度增大[43]。因此，低
温胁迫下根系中的 ROS大量积累，致使膜脂中不饱
和脂肪酸发生过氧化作用，造成膜系统结构及功能

的损伤，最终导致小麦的根系养分吸收受阻，地上

部生长缓慢，植株细弱。

图 3 ROS 对小麦植株的伤害

花药

穗

花药内 ROS大量积累 穗粒数减少花药败育

根系细胞 ROS增加 细胞膜脂过氧化 养分吸收受阻 植株生长缓慢

根

叶片

改变叶绿体 PSII还原状态

植物气孔关闭

产生大量 1O2 核基因重新表达 失绿

限制 CO2摄取 电子传递受阻 1O2和 H2O2增加 细胞程序性死亡
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温逆境下植物体内 ROS的含量和产生速率，增强小
麦的耐寒能力，在一定程度上减缓或抑制低温对小

麦的胁迫作用。然而，ABA、SA等化调剂使用成本较
高，无法在实际生产中大范围推广和应用。因此，在未
来的研究中，应寻找效益好且可大批量投入大田生产

中的化调物质，同时与无人机飞防相结合，提升我国

小麦栽培管理和生产服务能力。

4 结论与展望

作为世界三大粮食作物之一，小麦的丰产稳产

与优质对保障全球粮食安全具有极其重要的意义。
尤其在全球变暖的趋势下，低温事件频发，严重影

响小麦生产。本文系统阐述了低温胁迫下小麦植株
活性氧的作用机制，基于源库理论从叶片、穗部、根
系等方面阐述活性氧对小麦的危害机理以及小麦

抗氧化系统对活性氧的清除机制。研究表明，ROS
作为信号分子，除了介导环境胁迫的响应外，对调

控植物的发育进程也起着重要作用，且与不同类型

的植物激素产生关联。此外，也有相关研究利用
ROS来提高转录因子表达量、增加转录因子稳定
性、增强转录因子结合 DNA能力来调节转录因子
的功能[48]，进一步调节逆境响应相关基因表达，从而

改善植物抗逆性，维持作物的稳产和高产。通过基
因工程技术调控活性氧的水平来提高植物的抗逆

性会有很广泛的应用前景，但当前仍有许多问题尚

待进一步阐释，对 ROS在响应非生物胁迫方面的研
究还需要进行深入探索。
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Selection of Red-skinned Wheat Varieties Suitable for Growing in Sheyang
County, Jiangsu Province Under Early and Late Sowing Conditions

XU Nian-long, ZHOU Na-na, XU Meng-bin, ZHOU Xing, WANG Zhen, WANG Sheng
(Institute of Agricultural Sciences for Agricultural Reclamation, Yancheng 224314, China)

Abstract: A field trial was conducted to select wheat cultivars suitable for growing in Sheyang County, Jiangsu Province under early
and late sowing conditions. Sixteen red-skinned wheat cultivars were sown at an earlier (October 25, 2019) or later date (November 5,
2019) on Xinyang Farm, Sheyang County; their growth periods, agronomic traits, disease resistance, and yields under the two sowing
dates were measured and analyzed. As a result,wheat whole growth period varied in the range of 221~225 days in the early sowing
group and 213~217 days in the late one;the wheat cultivar Yangmai 23 had the shortest growth period, while the variety Huamai No.6
had the longest. In terms of yield,the early sowing group varied between 591.67 and 739.67 kg/667 m2, with the varieties Huamai No.6
and Yangmai 15 having the highest and lowest yields, respectively; and the late sowing group varied between 637 and 707.67 kg/667
m2, with the varieties Yangmai 23 and Yangmai 27 attaining the highest and lowest yields, respectively. Without any disease control
measures taken, the incidence of rust was significantly higher in the early sowing group than in the late one. Under the early sowing
condition, rus toccurred very severely on the varieties Huamai No.7, Yangjiang Mai 580-1, and Ningmai 13 (the control); however, this
disease occurred lightly on the variety Huamai No.6 in both early and late sowing groups, showing its significant resistance to rust.
During the wheat growth season of 2019—2020, due to the weather being relatively warm in winter and relatively cold in spring, the
early sowing group had a lower level of average yield and a significantly larger range of yield variations among varieties than the late
one. The varieties Yangmai 23 and Huamai 1430 showed the best performance;their yields ranked first in both early and late sowing
groups, and Gibberella and rust both occurred lightly on them.
Key Words: Sheyang County Jiangsu Province; Red-skinned wheat; Sowing date; Selection
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Research Progress of the Metabolism of Reactive Oxygen Species and its
Regulation Mechanisms in Wheat Under Low Temperature Stress

KE Yuan-yuan1, CHEN Xiang1, NI Qian-qian1, ZHANG Le-le1, LIU Lyu-zhou1，XU Hui1,
WEI Feng-zhen1, LI Jin-cai1,2

(1. College of Agriculture, Anhui Agricultural University / East China Crop Cultivation Scientific Observation Station of Ministry of
Agriculture and Rural Affairs, Hefei 230036, China; 2. Jiangsu Modern Crop Production Collaborative Innovation Center, Nanjing

210095, China)

Abstract: In the overall situation of global warming, low temperature stress is one of the main agrometeorological disasters preventing
wheat from attaining stable and high yields and high grain quality. Low temperature stress leads to metabolic imbalance in reactive
oxygen species (ROS) in cells. High concentration of ROS can cause the oxidative damage of proteins, membrane lipids, DNA, and
other cell components, even leading to cell death.Thus, imbalanced ROS metabolism in cells inhibits the photosynthesis of plant
leaves, floret development of panicle, and root physiology, ultimately leading to a decline in wheat yield. This paper systematically
elucidates the production, function, and elimination of ROS. The effects of ROS on wheat growth and development under low
temperature stress are summarized in the aspects of wheat leaf physiology, ear development, and root physiology. The future research
in this field is also envisioned, so as to provide theoretical support for wheat production in China with respect to prevention and
reduction of disasters, and improvement of wheat quality and production efficiency.
Key Words: Wheat; Low temperature; Reactive oxygen species
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