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摘 要:自噬是一种进化上保守的溶酶体/液泡降解途径,可以包裹细胞中不需要的细胞器和受损蛋白

质,并将其运输到液泡中进行降解和回收。自噬在维持细胞稳态、调节植物生长发育以及应对生物和非生物

胁迫中发挥关键作用。目前,关于植物自噬的研究主要集中于模式植物拟南芥,在重要粮食作物小麦中的研

究相对较少。本文从自噬的功能、检测方法、调控机制和应用前景等方面系统阐述小麦自噬的研究进展,以期

为优异小麦种质资源的筛选鉴定和品种选育提供理论支持。
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Abstract:Autophagyisanevolutionarilyconservedlysosome/vacuoledegradationpathway,whichcan
wrapunneededorganellesanddamagedproteinsincellsandtransportthemtovacuolesfordegrada-
tionandrecycling.Autophagyplaysanimportantroleinmaintainingplantgrowthandresistingbiotic
andabioticstresses.Atpresent,studiesonplantautophagymainlyfocusonthemodelplantArabi-
dopsisthaliana,whereasresearchinwheatremainsrelativelylimited.Inthisreview,theresearch
progressofautophagyinwheathasbeensystematicallyelaboratedfromtheaspectsoffunction,detec-
tionmethod,regulationmechanismandapplicationprospect,soastoprovidetheoreticalsupportfor
thescreeningandidentificationofeminentwheatgermplasmresourcesandvarietybreeding.
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  小麦是世界上最大的粮食作物之一,对保障

国家粮食安全具有重要意义。环境胁迫会影响植

物的生长发育,导致作物减产甚至死亡[1]。植物

可以通过降解和回收细胞中的有害成分来适应各

种生物或非生物胁迫[2]。

自噬是真核生物进化上保守的溶酶体/液泡

降解途径,对抵抗生物和非生物胁迫具有重要意

义[3]。在自噬过程中,细胞内部会形成一个双层

膜的结构称作自噬体,可以包裹一些细胞内损伤

的蛋白质和不需要的细胞器,然后将其转运到液



泡中进行降解和回收利用,从而维持细胞生理功

能[4]。动植物细胞自噬主要分为微自噬、巨自噬

和分子伴侣介导的自噬[5-6]。其中,微自噬是指通

过溶酶体或液泡膜的直接内陷来包裹和降解底物

的过程。分子伴侣介导的自噬是一种通过分子伴

侣将未折叠的蛋白质转运至溶酶体降解的过程,
且这种形式目前仅存在于哺乳动物细胞中,在植

物细胞中尚未发现。在植物细胞中,巨自噬是植

物中主要的自噬形式,后文统称为自噬。该过程

主要包括囊泡结构的形成、底物分子的募集、囊泡

的延伸与闭合、自噬小体的形成、自噬小体与液泡

的融合、底物分子的降解等[7]。到目前为止,在模

式植物拟南芥中已经鉴定出40多个自噬相关基

因(autophagyrelatedgenes,ATGs)[8]。自噬蛋

白根据 功 能 的 不 同 可 分 为4个 功 能 复 合 体:

ATG1/ATG13激酶复合物、PI3K(phosphatidy-
linositol3-kinase)复合物、ATG9复合物和两种

泛素化系统(ATG8和 ATG12泛素化系统)[9],
参与调节植物细胞的自噬诱导、自噬小体形成、转
运和液泡融合[10-11]。

自噬作为维持植物细胞稳态的关键过程,已
成为植物抗逆性生物学领域的研究热点之一。目

前关于拟南芥自噬的关键基因及其调控机制报道

较多,但在小麦中关于自噬的研究进展相对较少。
本文系统综述了小麦自噬的研究进展,以期为小

麦优异种质资源的筛选与鉴定、品种选育及其在

农业生产中的潜在应用提供理论依据。

1 自噬在小麦中功能研究

自噬与植物生长发育、胁迫响应及植物免疫

等过程密切相关[4,12-15]。目前在小麦中已鉴定出

77种ATGs,可分为19个家族,包括ATG1、ATG2、
ATG3、ATG4、ATG5、ATG6、ATG7、ATG8、ATG9、
ATG10、ATG11、ATG12、ATG13、ATG14、ATG16、
ATG18、ATG19、ATG20、ATG27、ATG101[16],这些

基因参与小麦的生长发育及应对各种生物或非生

物胁迫(表1)。不同ATGs表现出不同的表达模

式,其 中ATG4、ATG5、ATG6、ATG7、ATG8、
ATG12主要参与小麦的生长发育,并在籽粒、小
花发育期间保持高表达;ATG2、ATG4、ATG5、
ATG6、ATG8、ATG11、ATG13、ATG14、ATG16主

要应答干旱、淹水、高温、寒冷、盐、饥饿等非生物

胁 迫;ATG3、ATG4、ATG6、ATG8、ATG10、
ATG18在小麦白粉病和叶锈病侵染过程中高

度表达。其中,ATG8参 与 了 所 有 的 过 程,推
测ATG8可能 是 小 麦 遗 传 改 良 的 一 个 重 要 候

选基因。

1.1 生长发育功能

小麦籽粒的发育过程直接决定着小麦的产量

和品质。自噬通过多种ATGs参与籽粒发育调

控。大量ATGs参与了小麦籽粒种皮的降解过

程[31],其中ATG4、ATG6、ATG7、ATG8、ATG12

表1 细胞自噬在小麦中的功能

Table1 Functionofautophagyinwheat

参与过程
Participation
process

特定条件
Specific
condition

自噬基因
Autophagygenes

生长发育
Growthand
development

籽粒 Grain ATG4、ATG6、ATG7、ATG8、ATG12[17]⬆

小花Floret ATG4、ATG5、ATG8[18]⬆

非生物胁迫
Abioticstress

干旱 Drought Atg2、ATG6、ATG8、Atg11、Atg16[19,20]⬆

涝害
Water-loggingdamage ATG4、ATG6、ATG8a、ATG8c、ATG8h[21]⬆

高温 Heat Atg11f、Atg5b[20,22]⬆
ATG14a、ATG16p、ATG16q、ATG8m、ATG16ab[20,22]⬇

寒冷Coldness ATG8、ATG16p、ATG16s、ATG6k、ATG11f、ATG16ab[20,22]⬆
ATG14a、ATG8d、ATG16q、ATG2c[20,22]⬇

盐胁迫Saltstress ATG2、ATG5、ATG6、ATG8、ATG11、ATG13、ATG14、ATG16[20,22,23]⬆

营养缺乏
Nutritionalhunger ATG4、ATG8[22,24]⬆

生物胁迫
Bioticstress

叶锈病Leafrust ATG3、ATG6、ATG8[25-26]⬆

白粉病
Powderymildew ATG4、ATG5、ATG6、ATG7、ATG8、ATG10、ATG18[22,27-30]⬆

  ⬆:上调;⬇:下调。

⬆:Upregulation;⬇:Downregulation.

·4761· 麦 类 作 物 学 报                  第45卷



在穗顶部果皮中最高,自上而下逐渐降低。然而,
干扰ATG8 会抑制小麦果皮程序性细 胞 死 亡

(programmedcelldeath,PCD),进而导致小麦过

早成熟、籽粒变小[17],影响小麦产量和品质;此
外,自噬也参与小麦小花的发育。不育小花的子

房内出现大量自噬结构,并伴有ATG4、ATG5和

ATG8基因的表达上调,推测自噬与小花的育性

密切相关[18]。

1.2 非生物胁迫响应

1.2.1 干旱

干旱胁迫可导致小麦ATGs表达上调,促进

ATG8-磷脂酰乙醇胺(ATG8-PE)形成,并增加自

噬结构[19-20]。施加自噬抑制剂或干扰ATG6则会

加速小麦幼苗的PCD,导致早熟[19]。此外,抗旱

小麦品种细胞自噬应答干旱胁迫的时间较慢,且
持续时间较长,使幼苗萎蔫缓慢。而干旱敏感小

麦品种的自噬应答干旱胁迫迅速,但持续时间短,
加速幼苗萎蔫[32]。因此,不同抗旱小麦品种的自

噬能力存在差异,干旱胁迫下,抗旱小麦的自噬水

平高于不抗旱小麦[32-33]。这表明,通过检测细胞

自噬水平可筛选一些抗旱性较强的小麦品种。

1.2.2 涝害

涝害是小麦生产中最常见的自然灾害之一,
可导致根系缺氧及活性氧积累,从而引起氧化损

伤[34]。据估计,每年约有15%~20%的小麦减产

与涝害有关[35]。短期涝害可上调自噬相关基因

(ATG4、ATG6、ATG8a、ATG8c、ATG8h)的 表

达,增加根细胞自噬结构数量,从而诱导小麦根系

细胞自噬[21]。研究表明,耐涝小麦的自噬能力高

于涝害敏感的小麦[21],说明小麦可能通过增强自

噬作用来缓解涝害造成的细胞损伤。

1.2.3 温度

温度是自然条件下作物生长面临的重要环境

因子[36]。在小麦苗期,冷胁迫下23个ATGs表达

上调,37个ATGs 表达下调。进一步研究发现,

ATG16p、ATG16s、ATG6k、ATG11f和ATG16a/b
在低温胁迫下表达持续上调;而ATG14a、ATG8d、
ATG16q和ATG2c表达却下调[20,22]。在高温胁

迫下,36种ATGs表达上调,27种ATGs表达下

调,其中,仅ATG11f持续表达上调,ATG5b在高温

胁迫6h时达峰值,ATG14a、ATG16p、ATG16q、
ATG8m、ATG16a/b则持续下调[20,22]。这些结

果表明ATGs参与高、低温胁迫过程,不同ATGs
对温度变化的敏感性存在差异。此外,低温主要

在根部诱导自噬,通过破坏膜完整性,引起细胞内

活性氧的积累,显著提高ATG8的表达,而在叶片

中未观察到类似反应,说明不同组织细胞自噬对

温度胁迫的响应存在差异[37]。

1.2.4 盐

盐碱化是威胁作物产量和粮食安全的主要非

生物胁迫之一。小麦对土壤盐分较为敏感[38]。
盐 胁 迫 下,小 麦 幼 苗 中ATG2、ATG5、ATG6、

ATG8、ATG11、ATG13、ATG14、ATG16的表达上

调,并 伴 随 大 量 酸 性 小 泡 形 成,自 噬 活 性 增

强[20,22,23]。施用自噬抑制剂3-Methyladenine(3-
MA)或干扰ATG2、ATG7会阻断自噬,促进PCD
的发生,降低小麦耐盐性[23]。自噬在小麦品种间

存在差异,耐盐小麦品种的自噬能力高于不耐盐

小麦品种[39],说明自噬在提升小麦盐胁迫耐受性

中具有关键作用。

1.2.5 营养缺乏

碳和氮是植物生命活动所必需的基本元素,
直接影响其代谢和生长发育[40-42]。碳平衡是维持

植物持续生长的重要基础[43],而氮素平衡关系到

有机质积累、生长及产量形成[44-45]。研究显示,小
麦在短期氮饥饿处理后,两叶期阶段部分ATG8s
基因表达上调[22],而在长期碳氮饥饿条件下,根
系生长显著受到抑制。Zhou等[21]也发现小麦

经过2d的氮饥饿处理后,ATG4s和ATG8s的

表达均上调[24]。这些结果表明,自噬在小麦营

养代谢信号通路中发挥重要作用,但其在养分

匮乏条件下促进养分再利用的分子机制尚待

进一步研究。

1.3 生物胁迫响应

1.3.1 小麦条锈病与叶锈病

自噬参与植物免疫应答过程,可通过调控

PCD维持免疫稳态[14,46-48]。在超敏反应(hyper-
sensitivityreaction,HR)早期,自噬迅速被诱导,
并通过包裹、降解细胞内容物加速细胞死亡[48]。
小麦TaATG3和TaATG6通过抑制 HR期间的

细胞死亡过程来抑制条锈病的传播[25]。干扰自

噬基因TaATG8或TaATG6会导致叶锈菌侵染

引发的HR区域扩大,说明自噬能够抑制叶锈菌

的扩展[26]。此外,TaATG8j干扰后小麦对条锈

病更加敏感,表现为病原菌数量和坏死面积增加,
这表明TaATG8j通过调控细胞死亡增强小麦对

条锈病的抗性[49]。
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1.3.2 小麦白粉病

研究发现,自噬相关基因ATG10和ATG18
参与了小麦对白粉病侵染的免疫应答过程[27-28]。
白粉菌侵染可诱导TaATG10a和TaATG10b的

表达,同时ATG18 家族成 员(TaATG18a、Ta-
ATG18b、TaATG18c和TaATG18d)的表达也能

被诱导上调,但其表达模式在抗、感白粉病反应之

间存在明显差异。感染后部分TaATG8s表达上

调,且敏感品种高于抗病品种[22]。此外,ATG6
对携带Pm21基因的抗病材料发挥正向作用,对白

粉病敏感材料表现为负调控[50]。相反,TaATG7
的干扰可增强小麦对白粉病的抗性[30]。综合来

看,ATGs在小麦与病原菌的相互作用中发挥重

要免疫调控作用,并受到遗传背景与抗性差异的

影响。
目前,小麦中已鉴定出大量的ATGs并解析

其表达特征,但功能验证仍较有限。研究表明,

ATG2和ATG7 可 提 高 小 麦 苗 期 耐 盐 性[23],

ATG6和ATG8有助于增强抗旱性,且ATG8还

具有促进籽粒果皮降解及增强小麦抗条锈病的能

力[17,49]。另有报道指出,ATG6和ATG7在不同抗

性小麦材料中对白粉病具有不同免疫作用[29-30]。
因此,系统解析ATGs的功能及其调控网络将是

未来研究的重要方向。

2 小麦细胞自噬的检测方法

研究小麦自噬机制的前提是建立可靠的自噬检

测体系。目前小麦中常用的自噬检测方法见表2。

表2 小麦细胞自噬的检测方法

Table2 Detectionmethodsforautophagyinwheatcells

方法
Method

目标
Target

位置
Position

参考文献
Reference

蛋白质印迹
Westernblot ATG8-PE 根、叶、籽粒

Root,leaf,grain
[17,19]

透射电镜观察
Transmissionelectronmicroscope

自噬结构
Autophagystructure

根,叶,小花
Root,leaf,floret

[18-19]

GFP-ATG8 自噬点
Autophagypuncta

叶,原生质体
Leaf,protoplast

[50-51]

免疫组织化学
Immunohistochemistry

自噬结构
Autophagystructure

根、叶、籽粒
Root,leaf,grain

[17,19]

溶酶体荧光探针
Lysosomefluorescentprobe

酸性小泡
Acidvesicle

根、叶
Root,leaf

[29,39]

2.1 Westernblot检测ATG8蛋白

ATG8在 自 噬 体 形 成 过 程 中 起 到 关 键 作

用[52],其与磷脂酰乙醇胺(PE)结合形成 ATG8-
PE复合物,这一复合物位于自噬体膜上,可通过

Westernblot技术检测其含量,以此来评估自噬

水平[53]。进行此类检测时,需要使用一种能够特

异性识别ATG8蛋白的抗体,这种抗体通常能够

在14kDa(ATG8单体)和12kDa(ATG8-PE结

合形式)的位置检测到两条带。由于 ATG8-PE
的迁移率较快,因此在电泳中会出现在12kDa的

位置。为了进一 步 确 认 检 测 到 的 条 带 确 实 是

ATG8-PE,可加入磷脂酶 D(phospholipaseD,

PLD)处理样本,促使 ATG8-PE转化为 ATG8,
从而在 Westernblot中观察到相应条带的变化。

2.2 透射电镜观察细胞自噬结构

透射电镜是检测植物 细 胞 自 噬 的 标 准 方

法[18,54]。其分辨率可达0.1~0.2nm,可用于观

察小于0.2μm的动植物细胞的亚显微结构或超

微结构,如线粒体、内质网、高尔基体、溶酶体、叶
绿体、液泡等结构[55]。通过透射电镜可直接观察细

胞内除线粒体、叶绿体外的双膜结构,并进行数量统

计,以确定自噬水平,具有高精度、可视化优势。

2.3 GFP-ATG8检测自噬点

通过荧光标记观察 ATG8蛋白是监测细胞

内自噬水平的重要方法[56-57]。近年来,利用GFP
标记的ATG8蛋白成功检测了小麦根、叶及原生

质体中的自噬点现象[50-51]。在检测小麦根和叶

时,还采用了基于FOMV 的VOX 质粒构建GFP-
TaATG8a 融 合 基 因 表 达 载 体pFo-GFP-Ta-
ATG8a。而在检测原生质体时,则使用了基于

35S启动子的GFP-TaATG8h载体[50]。当自噬发

生时,这些载体在相应位点显示出亮绿色荧光点,
从而直观地反映了自噬活动的状态,荧光小点数

量越多,说明自噬能力越强。

2.4 免疫组织化学检测自噬结构

免疫组织化学是基于抗原与抗体特异性结合
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的原理,通过化学反应使标记抗体的显色剂(如荧

光素、酶、金属离子、同位素)显色,从而对组织细

胞内的抗原(多肽和蛋白质)进行定位、定性和定

量研究的技术,可在细胞和亚细胞水平上检测各

种抗原物质(如蛋白质、多肽、酶等),广泛应用于

生物医学研究和临床诊断中[58-60]。利用免疫组织

化学技术检测小麦细胞的自噬需要高度特异性

ATG8抗体[61]。ATG8抗体能够特异性识别并

结合小麦细胞中的 ATG8蛋白,通过显色反应,
可以在荧光显微镜下观察到 ATG8蛋白在细胞

内的分布情况及形成的自噬结构,从而判断细胞

是否发生了自噬。

2.5 溶酶体荧光探针检测自噬相关酸性小泡

自噬过程中会形成大量的自噬小体或自噬溶

酶体 等 酸 性 囊 泡[62-63],可 利 用 溶 酶 体 探 针 检

测[64-65]。溶酶体荧光探针由一个荧光基团和相连

的弱碱基组成,可自由穿过细胞膜并标记在溶酶

体/液泡上[66]。在小麦细胞自噬检测过程中,通
常采用溶酶体红色荧光探针的方法,根据探针所

指示的荧光点个数来确定自噬的水平,目前已在

小麦根和叶中应用[29,39]。

3 小麦细胞自噬的调节机制

植物通过自噬可以清除和回收有害物质,维
持其生长发育及抵御生物(如病原菌)和非生物胁

迫(如干旱、洪涝、盐等)。Metaspases(MCAs)是
一个半胱氨酸蛋白酶抑制剂样蛋白家族,在植物

PCD调控中发挥关键作用[66-68]。盐胁迫下,小麦

幼苗根部和叶片中TaMCA-Id基因表达下降。沉

默TaMCA-Id基因可通过抑制小麦幼苗的自噬活

性,促进PCD,从而降低耐盐性[69]。
钙依赖蛋白激酶(calcium-dependentprotein

kinase,CDPKs)是钙信号通路的重要组分,在植

物应对生物或非生物胁迫的反应中发挥重要作

用[70]。沉默TaCDPK27会抑制小麦幼苗自噬,促
进PCD,从而增强小麦幼苗对白粉病的抗性。小

麦中的 TaCDPK27和 TaATG8h可以在原生质

体中 共 存,过 表 达TaCDPK27 可 提 高 自 噬 活

性[30],这表明,TaCDPK27可以通过调控自噬来

负向调节小麦对白粉病的抗性。
褪黑素是一种多效性分子,不仅调节植物的生

长发育,还在各种逆境胁迫下提供生理保护[71]。
在真核细胞中,Rab蛋白也被称为鸟苷三磷酸酶

(GTPases),是鸟苷三磷酸结合蛋白家族中最大的

成员,参与囊泡形成、转运和质膜融合等自噬过

程[72]。当小麦受到渗透胁迫时,褪黑素通过上调

Rab蛋白的表达参与自噬的调节[73]。在PEG模拟

渗透胁迫下,褪黑素可能激活小麦幼苗与自噬相关

的代谢级联,从而提高对渗透胁迫的耐受力。
细 胞 内 活 性 氧 (reactiveoxygenspecies,

ROS)的稳态对应激反应至关重要[74]。缺氧胁迫

能够诱导小麦根系中ROS的积累,进而促进自噬,
自噬能够清除多余的ROS,以避免细胞的氧化损

伤,从而形成一种负反馈机制[75],维持细胞稳态。
目前,关于小麦自噬功能及其调节机制的研究

尚处于初步阶段,主要依赖RNA干扰和自噬抑制

剂手段,缺乏稳定的遗传过表达或基因编辑材料。
在功能机制方面,仅发现了少数上游信号分子,对
于自噬调控网络的全面阐明仍有待深入研究。

4 展望

随着全球气候变化,高温、干旱等诸多环境问

题越来越严重,威胁着包括小麦在内的多种作物

的生长发育,挖掘与利用自噬相关基因是提升小

麦抗性和产量的重要途径。未来可以从以下方面

推进:(1)优异种质资源的筛选与鉴定。利用多种

自噬检测手段筛选自噬活性差异显著的优异种

质,结合表型评价与分子标记辅助育种,提高其在

抗逆育种中的应用潜力。(2)作物品种的遗传改

良。结合基因编辑、整合转基因和单倍体育种技

术对关键自噬基因进行精准调控,培育目标性状

纯合、自噬能力增强、性状稳定遗传的品种材料。
(3)物理化学方法提升作物环境适应性。适度胁

迫可以促进植物的自噬[76-78],探索适度胁迫或安

全自噬调节剂促进自噬的策略,提高作物抗逆性、
产量与品质。此外,根据自噬过程,探索能被作物

吸收且不污染环境的自噬调节因子也将具有广阔

的应用前景。
近十年来,随着研究技术的进步,特别是自噬

相关基因的鉴定、分子标记和超微结构观察的应

用,植物自噬的研究已取得了许多重要进展,然
而,小麦中鉴定出的大量ATGs仍缺乏进一步的

功能验证和上游调控机制分析。未来,深入发掘

优异的自噬功能基因,开发针对性强的自噬调控

剂,将是推动小麦高抗性与高产高质的重要方向。
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