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摘 要:小麦穗发育是一个复杂的形态建成过程,包括生长锥分化、幼穗器官分化、性细胞发育等。该过

程不仅受多基因构成的网络调控,还会因外界环境因素(光照、温度、水分和营养供给等)的影响,表现出明显

的可塑性。本综述旨在系统梳理和分析当前国内外关于小麦穗发育机制的研究结果,重点探讨小麦小穗分生

组织分化和小花发育过程的基因调控特征,以及温度、水分和激素等非生物胁迫对小麦穗发育的影响,以探索

小麦穗性状的遗传改良及栽培技术的优化。
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Abstract:Thedevelopmentofwheatspikeisacomplexmorphogeneticprocess,includingthedifferen-
tiationofgrowthcones,thedifferentiationofyoungspikeorgans,andthedevelopmentofsexcells.
Thisprocessisnotonlyregulatedbythenetworkcomposedofmultiplegenes,butalsoinfluencedby
externalenvironmentalfactors(light,temperature,water,andnutrientsupply,etc.),showingobvious
plasticity.Thisreviewaimstosystematicallyreviewandanalyzethecurrentdomesticandforeignre-
searchresultsonthemechanismofwheatspikedevelopment,focusingonthegeneregulationcharac-
teristicsofwheatspikemeristemdifferentiationandfloretdevelopment,aswellastheeffectsofabi-
oticstressessuchastemperature,water,andhormonesonwheatspikedevelopment,soastoexplore
thegeneticimprovementofwheatspiketraitsandtheoptimizationofcultivationtechniques.
Keywords:Wheat;Spike;Grain;Gene;Abioticstress

  小麦(Triticumaestivum L.)作为世界上最

重要的粮食作物之一,满足了世界上三分之一以

上人口的饮食需求[1]。然而,面对全球人口的迅

速增长和气候变化带来的挑战,迫切需要提高小

麦的产量以满足逐渐增长的需求[2]。小麦产量由

单位面积有效穗数、穗粒数和千粒重三个要素共

同决定。随中国农业生产力水平的不断提高,小
麦单位面积的穗数增长已趋于平缓,而千粒重主

要受品种的遗传特性影响,因此,调整影响穗粒数

形成及其多少的相关因素,已成为提高小麦产量

的重要途径[3]。
穗粒数的多少直接取决于存活的可育小花数



量。在小麦幼穗分化的早期阶段,一个小穗可以

分化出8个以上的小花原基。然而,随着小麦进

入拔节期,穗的顶部、基部以及中部小穗中四号位

以上的小花出现大量退化,只有存活下来的小花

继续发育,成为可育小花,可育小花最终形成籽

粒,而小花的退化导致小麦穗粒数减少,并直接影

响了小麦的产量。此外,穗粒数的多少也受到花

序结构的显著影响,优化小麦穗发育过程中的花

序结构也成为提升产量的关键策略[4-5]。
近年来,大量研究揭示了影响小麦穗发育的

相关基因以及影响花序结构形成的环境因素。本

文综述了小麦穗的形态发育,穗发育相关基因解

析及穗形态建成机制,分析了高温、干旱和激素等

非生物逆境对穗发育的影响,旨在为小麦生产的

高产、高质、高效发展提供理论参考。

1 小麦穗发育的形态特征

1.1 幼穗发育规律

小麦是禾本科小麦属植物,其花序结构与同

为禾本科植物的水稻不同,表现为无分枝的穗状

花序[6]。小麦穗发育过程中花序的穗轴不形成长

枝,而是直接由无柄的小穗以两行交错的方式附

着,构建成无分支的穗状结构。每个小穗能够孕

育8朵以上小花,但最终仅形成3~6朵可育小

花,其余小花退化[7-8]。
小麦的幼穗分化期是其整个生长周期中最为

关键的阶段之一,对最终的籽粒产量具有显著影

响。小麦幼穗分化是一个连续且精细的生长过

程,前人根据穗器官分化的特征,将幼穗的生长发

育过程划分为八个时期(图1和图2):伸长期、单
棱期、二棱期、护颖原基分化期、小花原基分化期、
雌雄蕊分化期、药隔形成期和四分体时期[9]。在

小麦生长至3~4叶期时,茎顶端分生组织分化形

成穗原基,标志着小麦正式开始生殖生长,该阶段

穗的生长锥迅速生长并在基部分化出第一个叶原

基,此时茎生长锥即为穗原基[10],此阶段被称为

幼穗原基分化期(伸长期)(图1A)。随着生长锥

的发育,基部自下而上分化出环状突起的苞叶原

基,幼穗呈环状圆柱体形状,定义为单棱期(图

1B)。穗原基继续分化,上部出现新的苞叶原基

和小穗原基,并进入二棱期(图1C)。在二棱后

期,小穗原基明显大于苞叶原基,并呈现交错排

列。小麦幼穗的进一步发育导致护颖原基在穗中

部的小穗基部出现,称作下位护颖原基,随后在小

穗基部的另一侧出现第二个护颖原基,称作上位

护颖原基,上部小穗和下部小穗的护颖原基也随

穗的生长相继出现,该时期称为护颖原基分化

期[11](图1D)。在小麦穗的中部,当小穗中下位

护颖的上方逐渐出现小花外颖原基的突起时,这
标志着幼穗的发育进入了小花原基分化期(图

1E)。在外颖原基出现后,将在其上部出现小花

生长锥,后续雌雄蕊原基将由其分化而成[12]。幼

穗的中部出现护颖原基,标志着小花分生组织的

分化,直至顶小穗的出现,最终确定小麦穗中小穗

的数量[13]。

1.2 性细胞发育过程

在小麦小穗发育过程中,减少小花退化率和

增加可育小花数量成为优化农作物花序结构、提
高产量的关键策略之一。为了便于研究小花的发

育过程,研究者根据雌雄蕊发育的形态变化,将该

过程划分为不同发育时期[14]。
小穗雌雄蕊原基分化期的标志是小花原基顶

部形成3个雄蕊以及中间突起的椭圆形雌蕊原

基[15](图2A),当一个小穗中第三位小花出现雌

图1 小麦幼穗分化过程

Fig.1 Processofwheatspikedifferentiation
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雄蕊原基,且第一位小花雌雄蕊原基明显增大时,
药隔形成期开始出现。药隔形成期分为小凹期、
凹期和大凹期(图2B)。小凹期是药隔形成的初

期,特征是雌蕊顶部出现凹陷和雄蕊的突起。随

着雌蕊的发育,体积增大,花药的4个腔室开始显

现,这一阶段即为凹期。在大凹期,雌蕊两侧迅速

生长,形成更深的内陷结构,外颖的芒也开始生长

和伸长。雌蕊远轴侧细胞快速分裂和生长,形成

2个明显突起即雌蕊柱头原基,标志着柱头突起

期的开始(图2C)。未退化小花的柱头继续伸长,
雌雄蕊高度相近,子房开始形成,进入柱头伸长

期[16](图2D)。当柱头伸长至最大时,在柱头上

开始形成羽毛或冠毛突起,迅速覆盖柱头的基

部并向上生长。此时雌雄蕊发育进入柱头羽毛

突起期(图2E)。然后柱头羽毛不断伸长,进入

柱头羽毛伸长期(图2F),此时内颖与外颖壳等

长,其珠心中的胚囊母细胞经历减数分裂形成

大孢子四分体[17]。随着发育的推进,远端的孢

子发育成成熟的胚囊,其余3个孢子解体退化。
在四分体时期至开花期,最早形成柱头羽毛的

小花继续生长,后续发育的小花也逐渐进入柱

头伸长期[18]。

图2 小麦雌蕊分化过程

Fig.2 Differentiationprocessofwheatpistil

2 小麦穗部形态建成的基因调控机制

已有研究表明,调控小麦穗发育的基因和数

量性状位点(QTL)对小穗数量、小花活性等性状

具有重要影响。这些基因包括控制小麦开花时间

的调节基因,参与植物激素调节穗发育的相关基

因,影响小穗发育的转录因子(TF)和 microR-
NA,以及调控小麦小花中雌雄蕊发育的相关基

因[19-21]。可见,通过调节小麦穗发育进程或结构,
以影响小穗数量及小花活性,是提高小麦产量的

一个重要策略。

2.1 基因调控小麦穗从SAM 向IM 转变

在小麦穗发育过程中,从营养生长期的顶端

分生组织向生殖生长期的花序分生组织的转变是

一个关键的步骤。这一时期的转变由多个基因通

过相互作用共同调控[22]。目前,已在小麦中鉴定

出参与茎尖分生组织(SAM)向花序分生组织

(IM)转换的基因。
对于冬性小麦,需要经历冬季低温条件的春

化过程才可以正常开花,而春性小麦因春化相关

基因的突变而不需要经过这一过程。在小麦和大

麦中,主要调控春化反应的基因包括VERNALI-
ZATION1(VRN1)[23]、VRN2 [24]和VRN3 [25],这
些基因通过复杂的上位相互作用,在调节小麦IM
活性和维持SM的身份过程中起着至关重要的作

用[26]。特别是,VRN1作为影响小麦开花时间的

关键基因,春化过程中在叶片中表达增加,抑制

VRN2的转录活性[27],促进VRN3的表达以及小

麦从营养生长到生殖生长的过渡(图3)。Li等[28]

研究发现,与小麦春化基因VRN1相似,拟南芥中

的FRUITFULL1(FUL1)、FUL2和FUL3在确定

IM身份方面起冗余作用。
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调节小麦开花的基因除了VRN 之外,光周

期基因Ppd 是影响小麦开花时机的第二个关键

环境信号[26]。小麦是一种光周期敏感植物,只有

在达到足够的日照长度后才会开花。光周期基因

(photoperiod,Ppd)在遗传上控制对光周期的反

应,对于光周期不敏感的小麦品种,其无论日照长

短都会诱导开花[29]。Ppd-1是伪反应调节因子

(PRR)基因家族的成员,其蛋白质复合体中包含一

个CCT[CONSTANS,CONSTANS-like,TIMING
OFCAB1(TOC1)]和一个伪接收体结构域[30]。
在温带谷物中,Ppd-1 基因发生突变会影响作物

对长 日 照(LD)的 敏 感 性。Boden等[31]发 现,

Ppd-1通过调控FLOWERINGLOCUST1(FT1)
的表达调节开花,FT1的表达增加会促进花的生

长发 育(图3)。这 与 拟 南 芥 中FLOWERING
LOCUST(FT)基因通过促进APETALA1表达

来加速开花一致[32]。小麦中的拟南芥FT 同源基

因TaFT1在叶片中表达并转运至SAM,与FLOW-
ERINGLOCUSD-like(FDL)和14-343蛋白形成

复合物[33]。该复合物通过调节发育中花序感知

到的开花信号的强度控制开花时间,从而促进

SAM向IM的转变。对Ppd-1及FT1功能缺失突

变体的研究,揭示了他们在延缓从SAM向IM的

过渡、延长穗发育时间以及在增加小穗数量的重要

作用[31,34]。此外,Ppd-1 还 能 激 活FLOWERING
LOCUST2(FT2)基因的表达,FT2是六倍体小麦

中小穗发育的关键调节因子,通过促进IM向顶端

小穗形成阶段的过渡最终确定小穗数量[35](图3)。

  SAM:枝条顶端分生组织;IM:花序分生组织;SM:小穗分生组织。

SAM:Shootapicalmeristem;IM:Inflorescencemeristem;SM:Spikeletmeristem.

图3 小麦花序发育过程中分生组织转变的遗传调控

Fig.3 Geneticregulationofthetransitionofmeristemsduringinflorescencedevelopmentofwheat

  除此之外,FT 直系同源物VERNALIZATION3
(VRN3)也可以通过激活VRN1的表达来促进开花。光

敏色素C(PHYC)是Ppd-1和VRN3/TaFT1的上游激

活因子,与小麦穗的发育相关,使其具有更长的穗轴和

穗长,以及更少的穗粒数[36]。BRANCHED1/TEO-
SINTEBRANCHED1-LIKE1(BRC1)是TEOSINTE
BRANCHED1(TB1)、CYCLOIDEA和PCF(TCP)转
录因子家族的成员,被鉴定为玉米(Zeamays)中
TB1的直系同源基因[37]。BRC1在腋芽中表达,
调控分生组织的分化。当BRC1在SAM 中异位

表达时,他能够与FT蛋白相互作用,从而抑制

FT蛋白的功能,通过延迟SAM中花的发育来发

挥作用[38]。DixonLE等[39]研究发现,小麦中的

TB1以剂量依赖的方式调节花序结构。TB1蛋

白通过与FT1相互作用,抑制FT1促进花分生

组织基因表达的能力,从而负向调节SAM 向IM
的转变。此外,通过增加TB1的表达量,可以减少

小穗分生组织基因的表达,进而促进成对小穗的

发育并延缓花序的生长[40]。MADS-box蛋白作

为转录因子,其表达模式的变化与小麦花序形态

的多样性密切相关。特别是,MADS-box家族成

员 MADS14、MADS15和 MADS18的敲除突变

体表现出从SAM到IM的过渡延迟,导致形成更

多的芽而非花序[41]。因此,VRN1、Ppd-1、FT1和

TaTB1基因的精确调控对于SAM 到IM 的转变

至关重要,这些因素共同微调小麦穗发育的形态
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建立。
此外,对小麦雌雄蕊的发育机制的研究在改

良小麦性状、提高小麦产量方面具有重要意义。

TRP 基因参与小麦中三雌蕊表型的调控,与正常

的亲本小麦品系相比,4个TRP 基因突变体的子

一代群体的籽粒重量增加了2倍以上,表明TRP
基因在提高产量和发展小麦杂交育种方面具有巨

大潜力[42]。Guo等[43]研究发现,在TaWI12敲除

突变体中,观察到雄蕊向雌蕊不同程度的同源转

化。乙烯也调节小麦中雌雄蕊的发育,乙烯转导

基因TaETR1、TaCTR1、TaEIN2和乙烯响应基因

TaERF 在雌蕊发育中表达显著上调,外源喷施

ETH抑制多雌蕊性状小麦中雄蕊的发育,并促进

雄蕊转化为雌蕊或类雌蕊结构[44]。

2.2 基因调控小麦小穗的发育

在小麦中,茎部从营养生长向生殖生长的转

换,即从内生分生组织到花序分生组织的过渡,标
志着穗发育的初期。这一阶段涉及数千个基因的

启动和相互作用,这些基因共同促进和调控穗和

小花的形态建成过程,最终形成籽粒[45]。小麦穗

的总小穗数以及每个小穗内能够发育成的小花数

由花序分生组织至小穗分生组织过渡的时间决

定,这两个因素直接影响了小麦的籽粒产量。因

此,深入理解这一发育过程的调控机制对提高小

麦产量具有重要意义。
转录因子在小麦从营养生长到生殖生长的转

变及其花序结构的最终形成中扮演了关键角

色[12]。特别是AP2和MADS家族的转录因子通

过相互作用,构建了一个复杂的调控网络,有效地

控制了小麦穗发育过程中IM到SM的转变以及小

穗的发育。在小麦穗发育中,作为四聚体复合物的

MADS-box蛋白,其通过不同蛋白间的组合实现多

样化的功能,类似于拟南芥和水稻中的ABCDE模

型[46-47]。Li等[48]研究发现,属于SQUAMOSA家

族的小麦 MADS-box基因VRN1和FUL2在推动

顶部小穗(TS)的形成及其发育中起着至关重要

的作用(图3)。在vrn1/ful2双突变体中,IM 无

法向TS转变,而在vrn1或ful2单个突变体中,虽
然IM可以向TS转变,但末端小穗的形成受到延

迟[49]。进一步的研究揭示,小麦中的FUL2 和

FUL3基因与拟南芥中的AP1、CAL 和FUL2具

有直系同源性,他们在确定SM 身份中具有功能

上的冗余[28]。此外,SVP家族基因在调控开花时

间方面发挥着重要作用[50]。在拟南芥中,SVP

基因作为开花的抑制因子发挥作用[51],而在小麦

中,SVP 基因的表达下调对于小穗和小花的正常

发育是必需的。SVP家族分支 MADS-box基因

TaVRT2的高表达导致了TaSEP1的下调,延迟

了小穗向小花发育的转换,增加了残基小穗的数

量。有趣的是,在辣椒(CapsicumannuumL.)和
番茄(SolanumlycopersicumL.)中,TaSVP同源

基因CaJOINTLESS和JOINTLESS 都起着促

进开花的作用[52-53]。在辣椒和番茄中,与小麦

VRT2和SVP1基因功能相似的CaJOINTLESS
和JOINTLESS基因都促进开花。Li等[41]发现

SQUAMOSA基因通过抑制SVP家族分支中的

MADS-box基因VEGETATIVETOREPROD-
UCTIVE TRANSITION 2 (VRT2)、SHORT
VEGETATIVEPHASE1(SVP1)和SVP3 来促

进小麦穗从IM向SM身份的转变(图3)。而在水

稻 中,MADS 家 族 基 因MADS14、MADS15 和

MADS18以及PAN-CILEPHYTOMER2/MADS
34(PAP2)和FRIZZYPANICLE(FZP)表达上调可

以促进BM向SM转化,导致产生更少的小穗[54-55]。
将这些基因敲除或抑制其表达将导致水稻穗复杂

性的增加。小麦TaPAP2是编码水稻PAP2直系

同源物,然而,与水稻中OsPAP2基因功能不同,
小麦中过表达TaPAP2基因将减少其每穗小穗

数,以此抑制SM 的启动[38]。Oxana等[56]发现,
小麦WFZP基因在促进SM向FM转化中发挥功

能。WFZP正向调控VRN1和小麦HOMEOBOX4
(TaHOX4)的表达,影响小麦的穗粒数、穗大小和

穗长,但 其 过 表 达 也 抑 制 次 生 小 穗 形 成 基 因

BARRENSTALK1(TaBA1)的表达,导致小穗数

减少。此 外,WFZP 基 因 可 能 通 过 调 节TaA-
LOG2,TaHOXs和TaMADSs基因的表达来抑制

IM向SM的转变,并调节穗粒数(图3)。小麦中

哪些基因以及这些基因如何调控WFZP 的表达

有待进一步研究。
综上,许多基因通过其介导的信号转导路径以

及关键的转录因子,对小麦从IM到SM的转变发

挥了核心作用。尽管目前对于小麦IM向SM转换

过程的研究尚存在局限,但小穗的精细发育机制仍

然是植物学研究中值得深入探索的领域。

3 小麦穗发育过程的非生物胁迫调控

小麦穗发育状况与最终籽粒产量密切相关。
小麦的生长周期可能遭受干旱、水浸、温度及光照
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强度变化等非生物胁迫(图4),都可能对穗部发

育和籽粒形成产生负面影响。因此,深入了解影

响小麦穗发育以及籽粒形成的因素,对实现小麦

高产、优质意义重大[57-58]。

3.1 外界温度变化对小麦穗发育的影响

温度作为影响小麦生长发育的关键非生物胁

迫因素,对于确保小麦穗的正常发育及籽粒形成

至关重要。然而,随着气候变化的加剧,极端高温

或低温事件的频繁发生增加了小麦等农作物减产

的风险[59]。研究统计,全球超过40%的小麦产量

波动可归咎于气候变化导致的高温[60]。高温胁

迫通过加速小麦生长发育进程,扰乱光合作用与

呼吸作用的平衡,叶片光合效率下降,同化物供给

减少,籽粒灌浆期提前结束,导致小麦产量降

低[61]。Liu等[62]研究发现,处于生殖发育阶段的

小麦遭受30℃以上的高温胁迫,小穗中可育小花

数明显减少,进而影响小麦穗粒数。极端高温还

会导致活性氧(ROS)和活性氮(RNS)过量产生,
当这类化合物生成与消耗平衡被打破时,会破坏

小麦穗发育进程,导致可育小花数量减少[63-65]。
低温同样是限制小麦穗发育的一个重要因

素。小麦中单个穗包含多个侧小穗,仅有一个顶

部小穗。Liu等[66]通过盆栽实验观察到,小麦穗中

顶部小穗对低温最为敏感,其次是基部小穗和中部

小穗。早春的低温延缓了小穗基部小花的发育,有
时甚至引起小花退化,导致无法形成籽粒[67]。冬

季持续的冷风可降低每穗可育小花数和籽粒数,对
小麦穗的生长发育产生不利影响[68]。低温还会减

少小麦穗中同化物的积累进而限制穗发育[69]。
低温诱导冷响应蛋白基因和ABA信号通路相关

基因(PP2Cs、SnRK 基因等)的差异表达,从而影

响穗发育过程的代谢反应,导致花器官发育延迟

和顶小穗过早形成,最终减少每穗粒数[70]。
研究表明,提高小麦中SnRK 基因的表达可

以增强植物对低温等非生物胁迫的耐受性,缓解

低温对穗发育的 影 响。Zhang等[71]发 现TaS-
nRK1通过磷酸化TaPAP6L 来增加小麦体内的

内源性JA含量,从而减轻低温胁迫对小麦生长

发育的不利影响。低温胁迫下,SnRK2s、ABFs
和PP2C基因的表达增强,促进抗氧化酶和次生代

谢产物增加,可缓解低温对小麦生长发育的影

响[72]。多项研究发现,外源海藻糖能缓解低温和

高温对植物的不良影响[73]。崔莹等[74]指出,外
源海藻糖可抑制顶小穗提早形成和小花退化,显
著缓解低温导致的单穗粒数减少。外源海藻糖还

能提高小花中内源性亚精胺水平,增加谷胱甘肽

和抗坏血酸含量,促进谷胱甘肽-抗坏血酸循环,
降低小花中活性氧含量,提高小花育性[75]。

3.2 干旱胁迫对小麦小花发育和籽粒形成的影响

小麦穗发育过程中对干旱极其敏感,干旱胁

迫可导致小穗不育的概率增加。干旱胁迫时,小
麦花药细胞壁转化酶相关基因(IVR1)表达降低[76],

  箭头表示特定因素与穗发育相关联,虚线表示间接调控。问号表示目前尚未有研究阐明其具体机制。

Thearrowindicatesthatspecificfactorsareassociatedwithspikedevelopment,andthedashedlineindicatesindirectregulation.The

questionmarkindicatesthattherearenostudiestoclarifythespecificmechanism.

图4 非生物胁迫对小麦穗发育的影响

Fig.4 Effectsofabioticstressesonthedevelopmentofwheatspike
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植物叶片的电子传递和 ATP合成速度减缓[77],
影响小麦穗的发育。小麦开花期每穗可育小花数

量与成熟期每穗粒数呈显著正相关,籽粒数量最

终取决于小花原基存活或败育的数量[78]。小花

的分化与退化密切依赖于碳水化合物,其中以蔗

糖、果聚糖、葡萄糖和果糖为主的水溶性碳水化合

物是同化物积累的关键指标。穗中小花的发育需

要这些同化物从源器官到库器官的转移,在生殖

生长期前,干旱胁迫通过影响氮的重新分配和多

胺代谢,减少了可育小花的数量和谷物数量[79]。
因此,同化物浓度的变化成为影响籽粒数量和产

量的重要因素[80]。在孕穗期或灌浆期遭遇干旱,
会削弱光合作用,减少同化物产量,抑制穗发育,
导致小花提前退化[81-82]。

理解干旱胁迫诱导的生殖发育变化及其遗传

调控,对于确保如小麦等温带谷物的稳定至关重

要[83]。油菜素内酯(BRs)是一类能够调节植物生

长发育和生理过程的植物激素[84],对于维持植物

生长过程中的结构调整和胁迫耐受性之间的平衡

至关重要[85]。谷类作物通过减少叶片大小和延

迟穗发育来适应干旱环境[86],研究表明,BR代谢

缺陷突变体在水稻、拟南芥和二穗短柄草中表现

出更强的耐旱性和抗倒伏性[87]。这些半矮秆品

种能够更有效地分配光照,提高光合作用效率和

氮素储存,促进穗发育和籽粒灌浆,支持密集种植

以增加产量。Wei等[88]研究指出,开花前秸秆覆

盖能保持土壤湿度,减轻干旱压力,提升小麦穗对

同化 物 的 利 用 率,增 加 可 育 小 花 数 量。多 胺

(PAs)作为低分子量含氮脂肪族化合物[89],被认

为是刺激细胞分裂、调节穗分生组织发育,并增强

植物对胁迫抵抗力的信号分子[90]。在干旱胁迫

下,外源多胺可降低活性氧和丙二醛(MDA)水
平,增强细胞膜稳定性,提高耐旱性[91]。Li等[72]

研究表明,干旱抑制幼穗中部和顶部小花发育,降
低多胺合酶基因表达,导致亚精胺和腐胺水平下

降。外源亚精胺处理可优化氮分配,缓解干旱导

致的单穗粒数减少。尽管干旱限制了穗发育和小

花肥力,但某些植物表现出适应性。例如拟南芥

在干旱下加速生殖发育,这种“干旱逃逸”可能由

脱落酸调节时钟基因GIGANTEA (GI)活性,从
而在长日照下激活FT1基因介导开花[92-93]。然

而,与拟南芥不同,水稻和小麦在干旱下表现出开

花延迟和穗发育减缓,涉及Hd3a和FT1基因的表

达下调[94]。

耐旱性由多种参与胁迫信号感知、信号转导

和放大以及植物胁迫调节基因控制。NAC蛋白

是植物特异性转录因子的大基因家族,其成员参

与植物的多种调控和发育过程[95]。在小麦中,敲
除TaNAC071-A会削弱抗旱性,导致小花不育和

穗粒数减少,而过表达TaNAC071-A 基因可提高

水分利用效率,增加胁迫响应基因的表达并显著

增强抗旱性,从而缓解小花退化。候选基因关联

分析显示,TaNAC071-a启动子中插入108bp碱

基会改变其表达水平,显著提高干旱敏感品种的

抗旱性,减轻小麦干旱敏感品种在穗中籽粒灌浆

时的干旱胁迫[96]。ERF(乙烯反应因子)蛋白家

族是另一类在非生物胁迫下迅速激活的转录因子

家族[97],过表达TaERF87增强了小麦的耐旱性,
而敲除TaERF87则导致小麦对干旱敏感。TaE-
RF87通过直接结合GCCbox元件激活脯氨酸生

物合成基因TaP5CS1和TaP5CR1的表达,促进脯

氨酸积累,以维持干旱胁迫下细胞的正常结构和

功能,提高耐旱性[98]。此外,小麦中过表达α-ex-
pansin(TaEXPA)表现出耐旱表型,而RNAi下

调TaEXPA2会提高干旱敏感性。过表达TaEX-
PA2可以通过保持较高的水分状态和渗透调节能

力、提高抗氧化酶活性以及促进侧根生长发育,为
小花分化和小穗发育提供足够的养分,从而降低

小花退化率[99]。通过全基因组关联研究和转录组分

析,鉴定出一个小麦非典型碱性螺旋-环-螺旋(bHLH)
转录因子TabHLH27-A1。敲除TabHLH27-A1/B1/
D1降低了小麦的耐旱性、产量和水分利用效率,而

TabHLH27-A1等位基因的插入则有效缓解小麦在

干旱胁迫下的穗发育[100]。bZIP也是参与小麦干

旱响应的转录因子家族成员,过表达TabZIP156
增强小麦的耐旱性,显著上调干旱和抗氧化相关

基因的表达,而TabZIP156敲除突变体则表现出

抗氧化酶活性降低,以及干旱和抗氧化相关基因

的下调[101]。干旱胁迫对小麦穗的生长发育和最

终籽粒产量有着严重的影响,因此,通过鉴定抗旱

基因并分析其调控机制,培育具有抗旱能力的小

麦品种是解决这一问题的有效途径之一。

3.3 外源氮肥与磷肥对穗发育的影响

氮是植物生长与发育的关键营养元素[102],
提升氮利用效率对小花发育和穗生长至关重

要[103-104]。合理施用氮肥不仅能促进同化物向籽

粒的转移,还提高小麦对光合产物的利用率[105]。

Hall等[106]研究发现,在高氮条件下,小麦通过加
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速穗部生长来增加可育小花数量和籽粒形成,而
在缺氮条件下,补充氮肥则促进幼穗生长[107],这
可能是通过加速小花发育速度和延长小花分化进

程实现,确保小花原基的存活率。小麦在四分体

时期对氮素供应极为敏感,氮肥不足会导致小花

退化。有研究表明,小麦穗发育和小花分化过程

受到多种代谢途径的调控,其中,氮代谢途径影响

小麦穗发育时间和小花分化数量,冬小麦在拔节

期施氮有利于延长穗发育时间[108],而春小麦在

开花期施氮有利于同化物积累[109]。小麦穗部氮

素的大量积累也有助于促进营养物质向穗部的转

移,进而提高穗粒数。Arisnabarreta等[110]研究

发现,高氮水平下,穗生长加快小花原基发育,增加

可育小花数量。此外,氮素通过调节内源激素,如
与多效唑相互作用影响赤霉素,从而影响穗和小花

发育[111]。在拔节期同时施用外源氮和多效唑可以

提高光合速率,促进穗发育,增加穗粒重[112]。
目前的研究表明,调控参与氮代谢的基因可

影响小麦对氮素的吸收。组氨酸激酶1在低铵态

氮浓度下上调[113],表明其在低氮条件下可能提

高氮素利用率。核因子Y(NF-Y)转录因子在植

物的多种发育和生理过程中起重要调节作用。

TaNFYA-B在低氮和低磷条件下诱导,在小麦中

过表达可增加氮和磷的吸收[114]。GOGAT是氮

同化过程中的关键酶,通过催化α-酮戊二酸与谷

氨酰胺生成谷氨酸影响小麦的氮素吸收效率。在

缺氮条件下,小麦幼苗中GOGAT 基因的表达显

著增加,促进氮素吸收效率[115]。NAR2基因编码

的小蛋白参与硝酸盐的转运,低氮浓度下过表达

TaNAR2.1可促进硝酸盐的摄取和转运,而高氮

浓度下则抑制氮的吸收穗发育[116]。因此,合理

的氮肥管理对于稳定促进小麦穗发育至关重要。
小麦生长对土壤磷水平也非常敏感。缺磷胁

迫显著减少小麦产量,可能是因为在药隔形成期

至四分体时期,缺磷增加了小花退化[117]。小麦

穗快速生长中,同化物利用效率是可育小花数的

主要限制因素。生殖生长阶段施磷肥可促进磷吸

收,改善同化物利用效率,促进穗生长,增加穗粒

数[118]。Chen等[117]研究发现,小麦籽粒产量的

提高与地上部生物量和穗数增加有关,这一过程

受土壤中磷向植株转移的调控。因此,施磷肥以

增加分蘖穗数是提高小麦产量的有效策略。

3.4 植物激素在调控小麦穗发育中的作用

植物激素包括生长素(indole-3-aceticacid,

IAA)、细胞分裂素(cytokinins,CK)、赤霉素(gib-
berellins,GA)和油菜素内酯(brassinolide,BR)
等,在小麦的穗发育过程中起着至关重要的作

用[41]。研究揭示,这些激素参与调节细胞分裂与

分化、光合同化物的运输与分配,并通过不同的信

号转导途径,精细调控小麦穗的形态建成。

3.4.1 生长素

生长素(IAA)在植物多个发育阶段发挥关键

作用。在拟南芥中,IAA 转运蛋白 PIN1激活

ARF5/MP基因,决定小花原基在小穗中的定位,
影响FM 基因的表达[119]。在小麦中,IAA同样

是决定小穗起始点及位置的关键因子,其浓度自

基部向顶端递减。研究表明,IAA在小花发育早

期达到峰值,高浓度IAA抑制小穗形成,与小穗

数目呈负相关。在二棱期,IAA水平与可育小花

数呈正相关,而在四分体时期则相反,表明IAA
通过动态变化调控小麦穗发育[51]。生长素信号

通路在开花和籽粒发育等过程中发挥重要作用。
细胞色素P450单加氧酶编码基因TaCYP78A5
的过表达能够促进生长素积累,略微延迟开花时

间,增加粒重和籽粒产量[120]。TaIAA5-1A 是调

控植物开花的重要基因,过表达TaIAA15-1A 可

通过调节Aux和ABA信号通路、开花相关通路

及PA生物合成通路中的基因表达,促进小麦的

早期开花[121]。分蘖角是提高光合作用效率和粮

食产量的重要农艺性状。Zhao等[122]鉴定出一个

控制分蘖角的脱乙酰酶HST1-like基因,该基因

通过调节生长素信号传导和内源生长素水平来改

变分蘖角的大小,从而影响分蘖数和穗数,在提高

小麦产量方面展现出巨大潜力。生长素反应因子

(ARF)是生长素信号通路中的重要转录调节因

子,参与植物生长发育的调控,包括根系发育、开
花时间、穗发育和植物结构控制。TaARF7 和

TaARF12与小花和谷物发育以及植物结构密切

相关。TaARF7由tae-miR167a介导,控制花粉育

性,影响穗粒数[123]。全基因组关联研究发现,Ta-
ARF7有效调节株高和粒重。TaARF7的RNAi干

扰降低株高和节间长度,但促进穗的伸长[124]。

Kong等[125]通过CRISPR/Cas9技术对TaARF12
进行编辑,降低株高和改变株型,显著增加穗粒数

和千粒重。

3.4.2 细胞分裂素

细胞分裂素(CTK)在植物生长发育中调节

细胞分裂与分化、根系结构、环境胁迫响应及衰老
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控制。在水稻中,CTK调控分生组织活性、穗分支

及籽粒数[126]。特别是,LONELYGUY (LOG)基
因能将非活性的细胞分裂素转化为活性形式[127]。

LOG 基因缺陷型水稻表现出较小的SAM和败育

的IM,导致花序较小,分枝减少[128]。水稻细胞分

裂素氧化酶/脱氢酶2(OsCKX2)催化细胞分裂素

的不可逆降解,其在小麦中的同源物TaCKX2.1
和TaCKX2.2在幼穗和秸秆中高度表达,表明这

些基因可能在穗状形态发生中发挥作用[129]。细

胞分裂素在籽粒发育中也扮演着关键角色,不仅

促进籽粒中细胞分裂素的积累和增加胚乳细胞的

增殖,还增强谷粒等生殖器官的汇强度,促进同化

物的有效积累[130]。干旱胁迫显著降低了籽粒产

量,但外源施用细胞分裂素可以通过调节有机酸

和脂肪酸等物质的含量,有效缓解干旱对小麦产

量的负面影响[131]。磷酸异戊烯基转移酶(IPT)
是细胞分裂素 生 物 合 成 中 的 限 速 酶。过 表 达

TaIPT 基因的小麦在干旱胁迫下表现出对光合

系统的更好保护,并通过增加氧化还原电位,提高

小麦的抗旱性,从而减轻干旱对小麦产量的影

响[132]。此外,CTKs促进小花发育,其数量受内

源CTK水平限制。在小麦开花期外施6-BA(人
工合成的细胞分裂素)能有效降低小花退化率,促
进同化物转运,增加结实率。内源CTKs与IAA
的相互作用可抑制穗顶端优势,增加每穗粒数。

3.4.3 赤霉素

赤霉素(GAs)是一类促进开花植物生长并调

节多种发育过程的植物激素。在已鉴定的130多

种赤霉素中,GA1、GA3、GA4和 GA7等少数几

种被认为具有广泛的生物活性,能够刺激种子萌

发并促进植物各器官的生长发育。研究表明,

TaGA3ox基因参与GA生物合成最后阶段,其转

录激活可以调节赤霉素的水平,而这种水平在小

麦的营养组织和生殖组织之间表现出不同的调节

模式[133]。随着小麦小穗的生长和分化,茎生长

锥中的GA含量上升,在雌雄蕊原基分化时达到

峰值,促进穗轴伸长。然而,高水平GA可能抑制

小穗分化,诱导穗轴的过度伸长[134]。除此之外,
赤霉素通过信号转导过程,特别是与DELLA蛋白

的相互作用来发挥作用。DELLA蛋白在GA信号

通路中是一个关键的抑制因子,它与Gibberellin
InsensitiveDwarf1(GID1)结合,促进DELLA蛋

白的降解,解除对下游调控因子的抑制,从而调控

生物学过程[135]。DELLA蛋白的累积与SQUA-

MOSAPromoterBindingProtein-like9(SPL9)
相互作用,触发APETALA1(AP1)的表达激活,
进而加速花序分生组织的形成[136]。在大麦中,

DELLA蛋白的功能性突变体Slender1d(Sln1d)
已被发现对分生组织的发育产生影响[137]。然

而,GA在小麦小穗形态建成中的具体机制尚需

进一步研究。
此外,赤霉素在缓解非生物胁迫方面也发挥

着重要作用。GA3通过维持激素系统的稳态、提
高水分利用效率以及增加离子的摄取和分配,能
够缓解盐胁迫对小麦产量的不利影响。在小麦

中,叶片喷施GA3可以通过增加籽粒重量,尤其

是在盐胁迫条件下[138]。因此,了解赤霉素在小

麦的胁迫反应中的作用,对于帮助植物应对不利

环境条件、提高生存和生产能力具有重要意义。

3.4.4 油菜素内酯

油菜素甾醇(BRs)是一类多羟基甾醇化合

物,对植物生长发育起关键作用[139]。BRs通过

促进细胞伸长和分裂、加速维管分化、促进营养运

输以及 增 强 抗 逆 性,显 著 影 响 植 物 的 生 长 发

育[140-141]。BRs与其他激素的相互作用,例如与

GA协同作用,促进小麦生长,并通过增加生物量

积累和调控糖代谢与转运,促进同化物向“库”器
官的转移,从而调节源库关系[142]。

此外,BRs显著提高植物的抗逆性。在干旱

等非生物胁迫下,外施BRs能提高植物抗氧化酶

系统活性,如超氧化物歧化酶、过氧化酶和过氧化

氢酶,清除活性氧,并调节相关基因表达,增强抗

逆性,从而保护植物免受非生物胁迫的影响。研

究表明,低氮胁迫会导致活性氧积累,引发细胞死

亡并加剧小花的退化,而BRs能够通过改善小麦

穗的氧化还原状态来缓解小花退化,提高每穗的

粒数[143]。在高温条件下,喷施外源BR显著提高

淀粉合成酶的活性,增加了直链淀粉、B型淀粉和

C型淀粉的含量,从而提高小麦产量并改善淀粉

品质[144]。因此,深入研究BRs对小麦穗发育和

籽粒形成的调控机制具有重要意义。

4 总结与展望

在小麦等禾本科植物中,小穗是花序的基本

单元,其数量和发育状况直接影响花序结构和籽

粒产量。小穗的生长发育受遗传因素、环境条件

和营养供应的综合影响。本综述详细探讨了小麦

小穗各发育阶段中分生组织的基因调控机制、发
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育过程中的遗传网络、对非生物胁迫的响应机制,
以及外源性营养元素(特别是氮和磷)对其生长的

影响,加深了对小麦小穗发育和籽粒形成机制的理

解,提出了提高小麦产量和改善品质的一些策略。
发现和解析关键基因对理解小麦产量潜力至

关重要。近年来,通过分子生物学和遗传学方法,
确定了许多关键基因,他们通过调节小麦花序结

构、麦穗大小,最终对籽粒产量发生作用。除了遗

传因素,非生物胁迫如温度、干旱和氮磷缺乏也显

著影响小麦穗和籽粒发育,他们参与植物体内的

多项生理活动,一旦缺乏,就会抑制小麦穗的正常

发育,这些胁迫因素之间还存在相互作用,例如干

旱可能加剧高温的影响并限制氮磷的吸收利用。
因此,深入了解这些胁迫因素单独或协同影响小

麦穗发育,对采取有效改善措施、提高产量和品质

至关重要。
综上所述,小麦穗的发育和籽粒形成是一个

复杂的生物过程,涉及广泛的基因调控和环境适

应策略。未来研究需进一步阐明这些基因和信号

通路的作用机制,并利用现代生物技术加速高产

优质小麦品种的培育,为保障粮食安全提供强有

力的科学支撑。
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