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小麦抗旱性研究进展与展望

李　 龙ꎬ毛新国ꎬ王景一ꎬ李超男ꎬ柳玉平ꎬ景蕊莲
(中国农业科学院作物科学研究所 / 农作物基因资源与基因改良国家重大科学工程ꎬ 北京 １０００８１)

摘　 要:利用优异基因资源改良小麦抗旱性是应对干旱和保障粮食安全的重要途径ꎮ 结合国内外小麦抗旱性

研究的最新进展和本研究组的研究实践ꎬ概述了现行主要抗旱性鉴定方法的适用对象和评价指标ꎬ以及小麦抗旱种

质创新、抗旱基因资源发掘与利用等方面的研究成果ꎬ同时提出未来小麦抗旱性研究的重点任务和发展方向ꎬ即建

立基于高通量表型鉴定的抗旱性综合评价技术体系ꎬ建立基于高通量基因型鉴定的抗旱基因资源发掘平台ꎬ创建基

于综合运用多学科技能的智慧育种策略ꎬ以期为加快小麦抗旱性遗传改良提供信息资源和理论参考ꎮ
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　 　 小麦是全人类的主要粮食作物ꎬ２０２０ 年全球总

产量约 ７.１６×１０８ ｔꎬ养活了近 １ / ５ 的人口(ＦＡＯＳＴＡＴꎬ
ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｆａｏ. ｏｒｇ / ｆａｏｓｔａｔ / ｅｎ / ＃ｄａｔａ)ꎮ 然而ꎬ为了

应对人口增长、疾病侵袭和战争动荡等持久性或突

发性问题ꎬ全球小麦产量仍需大幅提高[１]ꎮ 随着气

候变化以及耕地面积减少的形势日益严峻ꎬ实现这

一目标将主要依赖于提高小麦自身生产力[２]ꎮ 小

麦主要分布在干旱和半干旱地区ꎬ干旱缺水是影响

小麦生产力的主要环境因素ꎮ 因此ꎬ培育并选用抗

旱高产小麦品种是抵御干旱、保障粮食安全的重要

途径ꎮ 科学地提高小麦抗旱性需要深入认识以下

问题:干旱胁迫对小麦生产力的危害机理是什么?
如何从大量的种质资源中鉴定抗旱种质? 抗旱种

质中蕴含哪些优异基因资源? 如何利用抗旱基因

资源高效创新小麦种质? 这些问题涉及小麦抗旱

性改良的物质基础和有效手段ꎬ也是长期以来小麦

研究的核心问题ꎮ 本文系统阐述了上述问题的研

究现状ꎬ并探讨今后有待加强和扩展的重点研究内
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容ꎬ以期为加快培育突破性抗旱高产小麦新品种提

供理论参考ꎮ

１　 干旱对小麦生产的影响

全球大约 ５０％的小麦产区遭受周期性干旱胁

迫[３]ꎬ我国受旱地区也十分广泛ꎮ 国家统计局最新

数据( ｈｔｔｐｓ: / / ｄａｔａ. ｓｔａｔｓ. ｇｏｖ. ｃｎ / ％ ２０ｅａｓｙｑｕｅｒｙ. ｈｔｍ?
ｃｎ＝Ｃ０１)显示ꎬ２０２１ 年我国旱灾受灾面积为 ３４２.６
万 ｈｍ２ꎬ约占总受灾面积的 ２９％ꎬ旱灾成灾面积

１４０.７万 ｈｍ２ꎬ约占总成灾面积的 ３０％ꎮ 据农业农村

部报道ꎬ干旱年份中河南、山东和河北等 ８ 省小麦受

旱面积约占其冬小麦种植面积的 ４０％ꎻ另外ꎬ随着

全球气候变化ꎬ我国黄淮冬麦区和北部冬麦区的干

旱形势仍将持续加剧[４]ꎮ 干旱缺水严重影响小麦

产量形成ꎬＤａｒｙａｎｔｏ 等[５] 对 １９８０—２０１５ 年发表的

１４４ 项小麦抗旱性研究结果进行荟萃分析(ｍｅｔａ￣ａ￣
ｎａｌｙｓｉｓ)ꎬ发现干旱胁迫导致小麦产量平均下降

２１％ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[６]通过分析 １９８０—２０１７ 年期间发表

的 ６０ 项研究结果认为ꎬ干旱胁迫使得小麦产量平均

下降 ２８％ꎬ而持续重度干旱造成小麦产量下降幅度

可高达 ９２％[７]ꎻ另外ꎬ穗粒数、千粒重、株高等重要

产量相关农艺性状下降幅度分别约为 ３０％ ~ ５０％、
１５％~２０％、１０％~３５％[８]ꎬ叶片含水量、光合速率和

叶绿素含量等关键生理性状下降幅度分别可达

７０％、３０％和 ２０％[９]ꎮ

表 １　 干旱导致小麦籽粒产量的下降幅度
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干旱发生时期
Ｄｒｏｕｇｈｔ ｐｅｒｉｏｄ

产量下降幅度
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　 　 干旱胁迫可能发生在小麦的各个生长发育阶

段(如表 １ 所示)ꎬ其危害的主要生理途径表现为以

下方面:一是改变细胞膜的结构与透性ꎬ细胞膜在

干旱缺水条件下失去半透性ꎬ从而引起胞内氨基

酸、糖类物质外渗[１８]ꎻ二是破坏正常代谢过程ꎬ如光

合作用显著下降或停止[１９]ꎬ呼吸作用增强ꎬ使得氧

化磷酸化解偶联ꎬ能量以热能的形式耗散ꎬ使得蛋

白质合成过程削弱ꎬ分解速率加剧ꎬ进而影响核酸

代谢ꎬＤＮＡ 和 ＲＮＡ 合成受阻ꎬ导致遗传调控紊

乱[２０]ꎻ三是水分分配异常ꎬ蒸腾作用强烈的功能叶

向分生组织或幼嫩组织夺取水分ꎬ导致幼嫩组织严

重失水ꎬ发育不良[２１]ꎻ四是原生质体的机械损伤ꎬ干
旱胁迫使细胞脱水ꎬ向内收缩ꎬ破坏原生质体的结

构ꎬ骤然复水则会引起细胞质与细胞壁的不协调膨

胀ꎬ从而撕裂原生质ꎬ造成组织或器官死亡[２２]ꎮ 此

外ꎬ不同生育期缺水对小麦产量形成的危害程度不

同ꎬ开花期和灌浆期对于水分亏缺尤为敏感ꎬ主要

是由于干旱导致该时期小麦叶片衰老加速ꎬ光同化

系统受到氧化损伤ꎬ碳固定和同化物转运效率降

低ꎬ花粉不育ꎬ胚珠败育ꎬ以及库容量下降等[２３]ꎮ

２　 小麦抗旱种质资源鉴定评价

小麦在进化和驯化过程中不断适应环境ꎬ形成

了形态、生理、遗传特性迥异的多样性种质ꎬ其中一

些种质表现出强抗旱性ꎬ这些种质资源是改良小麦

抗旱性的物质基础ꎮ 多年来国内外学者不断探索ꎬ
总结出了适用于小麦不同生育期的抗旱性鉴定评

价技术体系ꎮ 芽期主要采用高渗溶液法ꎬ通常使用

ＰＥＧ－６０００ 和甘露醇等高渗透势溶液模拟干旱环

境ꎬ检测发芽率、发芽势、发芽指数及活力指数等指

标来比较不同材料的萌发能力ꎮ 任毅等[２４] 利用该

方法从 ３０１ 份冬小麦种质中筛选到‘川麦 ４４’、‘皖
麦 ３３’及‘藁城 ８９０１’等芽期抗旱种质ꎮ 该方法具

有重复性好、操作简便等优点ꎬ但是鉴定结果难以

准确反映小麦在复杂田间环境下的抗旱性表现ꎮ
苗期主要采用反复干旱法ꎬ测定指标为反复干旱存

活率ꎬ即多次干旱处理后幼苗存活率的平均值ꎮ 早

在 ２０ 世纪前叶ꎬ前苏联研究人员就利用该方法鉴定

了上万份小麦种质ꎬ并建立了小麦抗旱基因库[２５]ꎮ
通过实施反复干旱ꎬ可以使不同种质的细胞膜透

性、叶片水势及酶活性等性状差异凸显ꎬ从而有效

考量小麦种质在不同干旱胁迫下的存活能力ꎮ 该

方法也具有较好的重复性ꎬ通过合理的土壤组分配

比及试验设计能够有效控制环境效应ꎬ目前已经广

泛应用于各类粮食及经济作物[２６－２７]ꎬ但该方法需要

２１ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 干旱地区农业研究　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 第 ４１ 卷



旱棚等特殊设施支持ꎮ 成株期主要采用田间鉴定

法ꎬ通过设置水、旱两种处理ꎬ重点考量逆境条件下

不同种质最终的生产能力ꎬ测定指标一般为产量及

其构成因素ꎮ 田间鉴定在降水量较低的地区进行ꎬ
旱处理一般为雨养条件ꎬ水处理进行灌溉ꎬ优点是

鉴定条件接近生产实际ꎬ不过该方法受环境影响较

大ꎬ尤其是不同年际间的降水量重复性较低ꎬ实施

前应注重试验地点的选择和试验设计的合理性[２８]ꎮ
２００７ 年颁布的国家标准«小麦抗旱性鉴定评价技术

规范»(ＧＢ / Ｔ ２１１２７－２００７)中明确了相关试验的条

件要求ꎬ为种质资源评价和遗传改良提供了科学、
准确、可操作性强的规范化标准ꎬ已被国家农作物

品种审定委员会和育种单位广泛采用ꎬ加速了全国

作物抗旱性鉴定评价的标准化进程ꎬ提高了优异种

质资源的共享水平和育种效率ꎮ
随着作物抗旱性研究仪器设备和分析方法的

不断升级换代ꎬ目前能够检测的性状种类更加丰

富ꎬ因此ꎬ抗旱性评价指标的选择也引起了广泛的

关注ꎮ 早期主要是基于发芽率、存活率或产量ꎬ通
过抗旱系数或抗旱指数进行单指标评价ꎬ随后引入

了隶属函数法ꎬ而后基于主成分及灰色关联度分析

方法形成更为复杂的综合评价方法ꎬ旨在提高种质

资源鉴定的客观性和准确性[２９]ꎮ 祁旭升等[３０] 发现

抗旱性综合评价值与单指标评价值高度相关ꎬ但少

量种质出现了跃级的现象ꎬ此外ꎬ从汪灿等[３１] 的鉴

定结果来看ꎬ不同指标抗旱系数与综合评价值存在

较大差异ꎮ 本研究组对单指标评价方法与综合评

价方法的鉴定结果进行比较分析ꎬ认为在育种工作

中ꎬ如果仅通过单指标筛选亲本ꎬ可能导致育种后

代产量提升潜力较小ꎬ而根据综合指标筛选优异种

质进行杂交ꎬ有望聚合更多的优异基因ꎬ从而提高

育种效率[３２]ꎮ 因此ꎬ在实际应用中ꎬ应综合考虑鉴

定评价的目的以及不同鉴定方法的准确性和工作

量ꎬ选择合适的鉴定评价方法和指标ꎬ例如在进行

大规模种质抗旱性评价工作中ꎬ可采用单指标评价

方法ꎬ而针对优异亲本材料或品种的遴选工作ꎬ应
将单指标分析与综合指标分析方法结合运用ꎮ

３　 小麦抗旱种质创新

基于抗旱性鉴定评价结果ꎬ选择优异抗旱种质

作为亲本进行杂交ꎬ聚合抗旱优异等位基因ꎬ是培

育抗旱新品种的基本策略ꎮ 国际玉米小麦改良中

心(ＣＩＭＭＹＴ)长期致力于小麦抗旱种质创新和品种

选育ꎬ利用野生近缘种、地方品种和育成品种中筛选到

的‘Ａｒａｇｏｎ０３’、 ‘Ｐａｓｔｏｒ’、 ‘ＣＡＴＢＩＲＤ’、 ‘Ｗａｒｉｑｕａｍ’、

‘ＫＡＬＹＡＮＳＯＮＡ’等优异种质进行杂交ꎬ相继培育出

‘Ｂａｂａｘ’、‘ ＳｅｒｉＭ８２’、‘Ｂｏｒｌａｕｇ１００’、‘Ｏｐａｔａ Ｍ８５’、
‘Ｇｌａｄｉｕｓ’等一批突破性的抗旱高产小麦品种ꎬ并分

享给不同国家和地区种植或育种利用ꎬ不仅提高了

世界干旱半干旱地区的小麦生产力ꎬ同时也显著提

高了全球旱地小麦育种水平[３３－３４]ꎮ 此外ꎬＣＩＭＭＹＴ
的研究人员利用四倍体小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｔｕｒｇｉｄｕｍ Ｌ.)
与二倍体粗山羊草(Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｔａｕｓｃｈｉｉ Ｃｏｓｓ.)杂交创

制了 １５７７ 份人工合成六倍体小麦ꎬ极大地拓宽了现

代小麦的遗传多样性ꎬ为利用小麦野生祖先种的优

良基因搭建了桥梁[３５]ꎮ 目前ꎬ利用这些人工合成小

麦种质与来源于 ２０ 多个国家的小麦育成品种进行

杂交ꎬ已经相继育成 ８６ 个高产耐逆小麦新品种ꎬ为
全球旱地小麦生产贡献了 ３０％的产量增益[３６]ꎮ

我国也始终将抗旱性改良作为小麦育种工作

的中心任务之一ꎬ并取得了丰硕成果ꎮ 例如ꎬ四川

省农科院从 ＣＩＭＭＹＴ 引进大量人工合成六倍体小

麦ꎬ通过与本地品种杂交ꎬ培育出了‘川麦 ４２’、‘川
麦 ４３’、‘川麦 ４８’等一系列高产广适小麦品种[３７]ꎮ
中国农业科学院牵头带动全国小麦工作者历时近

４０ 年对 ２.４ 万份小麦种质进行了抗旱性鉴定ꎬ遴选

出强抗旱种质 １１０ 多份ꎬ利用这些种质培育出了

‘晋麦 ４７’、‘长 ６８７８’及‘洛旱 ７ 号’等一批抗旱节

水小麦新品种[３８]ꎬ其中ꎬ‘晋麦 ４７’具有适应性广、
稳产高产、低投入高产出等优点ꎬ被连续选为国家

黄淮冬麦区旱地区域试验对照品种长达 ２２ 年(１９９８
－２０２０ 年) [３９]ꎮ 国家黄淮冬麦区旱地区域试验是我

国优选抗旱高产小麦品种的主要平台ꎬ于 ２００５ 年被

进一步细分为黄淮旱肥、旱薄两组区域试验ꎬ旱薄

组区域试验主要面向抗旱耐瘠薄小麦品种选育ꎮ
截至目前ꎬ国家黄淮冬麦区旱薄组区域试验已推选

出‘洛旱 １３’、‘西农 ２１９’和‘中麦 ３６’等 ２２ 个抗旱

耐瘠高产小麦品种(表 ２)ꎬ这些品种的推广种植大

幅提高了我国小麦中低产田的生产水平ꎮ
‘中麦 ３６’是以‘晋麦 ４７’为受体亲本ꎬ遗传远

缘的抗逆稳产品种‘陕优 ２２５’为供体亲本ꎬ通过 ３
次回交和自交ꎬ在多生态环境中选择出的抗旱高产

稳产广适小麦新品种ꎬ与山西省农业科学院棉花研

究所合作育成[４０]ꎮ 该品种自 ２０１７ 年参加生产试验

以来ꎬ连续 ４ 年(２０１７—２０２０ 年)被农业部推介为黄

淮冬麦区旱地展示示范新品种ꎬ并于 ２０２０ 年接替

‘晋麦 ４７’成为国家黄淮冬麦区旱薄组区域试验对照

品种ꎬ为我国旱地小麦品种评价利用树立了新标杆ꎮ
‘中麦 ３６’生产试验平均产量 ５ ５６３.５ ｋｇｈｍ－２ꎬ比对

照品种‘晋麦 ４７’增产 １２.６％ꎬ株高降低 １２ ｃｍ 左右ꎬ
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表 ２　 ２００５—２０２２年国家区域试验黄淮冬麦区旱薄组推选品种

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ａｐｐｒｏｖｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｎａｔｉｏｎａｌ ｔｒｉａｌ ｏｆ ａｒｉｄ ａｎｄ

ｉｎｆｅｒｔｉｌｅ ｇｒｏｕｐ ｉｎ Ｈｕａｎｇ￣Ｈｕａｉ Ｒｉｖｅｒ Ｖａｌｌｅｙｓ ｆａｃｕｌｔａｔｉｖｅ

ｗｈｅａｔ ｚｏｎｅ ｆｒｏｍ ２００５ ｔｏ ２０２２

序号
Ｎｏ.

品种名称
Ｖａｒｉｅｔｙ

杂交组合
Ｃｒｏｓｓ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ

审定编号
Ａｐｐｒｏｖａｌ Ｎｏ.

１ 运旱 ２２－３３ ８９Ｄ４６/ ９０－１３－２０ 国审麦 ２００５０１９
Ｙｕｎｈａｎ ２２－３３ ８９Ｄ４６/ ９０－１３－２０ Ｎｏ.２００５０１９

２ 长 ６３５９ ８２２３０－６/ ９４－５３８３ 国审麦 ２００６０１９
Ｃｈａｎｇ ６３５９ ８２２３０－６/ ９４－５３８３ Ｎｏ.２００６０１９

３ 西农 ９２８ 陕 ２２９/ 莱州 ９５３ 国审麦 ２００８０１３
Ｘｉｎｏｎｇ ９２８ Ｓｈａａｎ ２２９/ Ｌａｉｚｈｏｕ ９５３ Ｎｏ.２００８０１３

４ 运旱 ２０４１０ 晋麦 ５４/ 长 ５６１３ 国审麦 ２００８０１４
Ｙｕｎｈａｎ ２０４１０ Ｊｉｎｍａｉ ５４/ Ｃｈａｎｇ ５６１３ Ｎｏ.２００８０１４

５ 洛旱 ９号 豫麦 ４９/ 山农 ４５ 国审麦 ２００９０２２
Ｌｕｏｈａｎ ９ Ｙｕｍａｉ ４９/ Ｓｈａｎｎｏｎｇ ４５ Ｎｏ.２００９０２２

６ 洛旱 １３ 洛旱 ２号 / 晋麦 ４７ 国审麦 ２００９０２３
Ｌｕｏｈａｎ １３ Ｌｕｏｈａｎ ２/ Ｊｉｎｍａｉ ４７ Ｎｏ.２００９０２３

７ 沧麦 ６００５ 临汾 ６１５４/ ３２１－４－６ 国审麦 ２０１００１３
Ｃａｎｇｍａｉ ６００５ Ｌｉｎｆｅｎ ６１５４/ ３２１－４－６ Ｎｏ.２０１００１３

８
西农 ２１９
Ｘｉｎｏｎｇ ２１９

谱优 ９号 / Ｑ００３１－２１
/ / 西农 ９２８ 国审麦 ２０１３０２０

Ｎｏ.２０１３０２０Ｐｕｙｏｕ ９/ Ｑ００３１－２１
/ / Ｘｉｎｏｎｇ ９２８

９ 运旱 １１５ 烟 ３６１/ 临 １３９ 国审麦 ２０１４０１４
Ｙｕｎｈａｎ １５ Ｙａｎ ３１６/ Ｌｉｎ １３９ Ｎｏ.２０１４０１４

１０ 洛旱 １５ 晋麦 ４７/ 豫麦 ２号 国审麦 ２０１４０１５
Ｌｕｏｈａｎ １５ Ｊｉｎｍａｉ ４７/ Ｙｕｍａｉ ２ Ｎｏ.２０１４０１５

１１ 品育 ８１６１ 长 ４８０２ / 临优 ９２０２ 国审麦 ２０１７００２２
Ｐｉｎｙｕ ８１６１ Ｃｈａｎｇ ４８０２/ Ｌｉｎｙｏｕ ９２０２ Ｎｏ.２０１７００２２

１２ 晋麦 １００号 晋麦 ７９/ 临旱 ５４０８ 国审麦 ２０１７００２３
Ｊｉｎｍａｉ １００ Ｊｉｎｍａｉ７９/ Ｌｉｎｈａｎ ５４０８ Ｎｏ.２０１７００２３

１３
中麦 ３６

Ｚｈｏｎｇｍａｉ ３６

晋麦 ４７/ 陕优 ２２５
/ / 晋麦 ４７３ 国审麦 ２０１８００６４

Ｎｏ.２０１８００６４Ｊｉｎｍａｉ ４７/ Ｓｈａａｎｙｏｕ ２２５
/ / Ｊｉｎｍａｉ４７３

１４ 长 ６９９０ ０３－６５６４/ 晋太 １７０ 国审麦 ２０１８００６５
Ｃｈａｎｇ ６９９０ ０３－６５６４/ Ｊｉｎｔａｉ １７０ Ｎｏ.２０１８００６５

１５ 品育 ８１５５ ９７土 ３１/ ９１７－４４９０７ 国审麦 ２０１９００４４
Ｐｉｎｙｕ ８１５５ ９７Ｔｕ３１/ ９１７－４４９０７ Ｎｏ.２０１９００４４

１６ 铜麦 ６号 Ｑ１０４/ Ｒ９２(６) 国审麦 ２０１９００４５
Ｔｏｎｇｍａｉ ６ Ｑ１０４/ Ｒ９２(６) Ｎｏ.２０１９００４５

１７ 中信麦 ６８ 众信 ４００３/ 济麦 ２０ 国审麦 ２０１９００４６
Ｚｈｏｎｇｘｉｎｍａｉ ６８ Ｚｈｏｎｇｘｉｎ ４００３/ Ｊｉｍａｉ ２０ Ｎｏ.２０１９００４６

１８ 临旱 ８号 晋麦 ７９号 / 临旱 ５４０８ 国审麦 ２０２０００３３
Ｌｉｎｈａｎ ８ Ｊｉｎｍａｉ ７９/ Ｌｉｎｈａｎ ５４０８ Ｎｏ.２０２０００３３

１９ 运旱 １５１２ 运旱 ６１８/ 临优 １４５ 国审麦 ２０２１００６５
Ｙｕｎｈａｎ １５１２ Ｙｕｎｈａｎ ６１８/ Ｌｉｎｙｏｕ １４５ Ｎｏ.２０２１００６５

２０ 长 ７０８０ ０３－６８３８/ 核丰 ４号 国审麦 ２０２１００６６
Ｃｈａｎｇ ７０８０ ０３－６８３８/ Ｈｅｆｅｎｇ ４ Ｎｏ.２０２１００６６

２１ 渭麦 ９号 烟 Ｄ２７/ ２０００－１６８ 国审麦 ２０２１００６７
Ｗｅｉｍａｉ ９ Ｙａｎ Ｄ２７/ ２０００－１６８ Ｎｏ.２０２１００６７

２２ 运旱 １３９２ 运旱 ２０４０４/ 临抗 ５０２５ 国审麦 ２０２２００５８
Ｙｕｎｈａｎ １３９２ Ｙｕｎｈａｎ ２０４０４/ Ｌｉｎｋａｎｇ ５０２５ Ｎｏ. ２０２２００５８

茎秆基部节间较短ꎬ穗下节较长(约占株高的 １ / ３)ꎬ
重心下移ꎬ使得抗倒性显著增强(图 １ａ、ｂ)ꎻ在干旱

条件下ꎬ‘中麦 ３６’有效穗数和穗粒数的稳定性表现

尤为突出ꎬ有效穗数较对照品种增加 ３.７ 万ꎬ同时穗

粒数和千粒重与对照品种相当ꎻ此外ꎬ分蘖期和拔

节期的根深均显著大于‘晋麦 ４７’(图 １ｃ、ｄ)ꎮ 从基

因组水平来看ꎬ‘中麦 ３６’的优良性状得益于‘晋麦

４７’和‘陕优 ２２５’优异等位基因的互补与聚合ꎬ‘中
麦 ３６’不仅保留了其轮回亲本‘晋麦 ４７’中绝大多

数优异等位基因ꎬ同时还导入了 ５９ 个‘陕优 ２２５’基
因组中与株高(１８ 个)、有效穗数(４ 个)、千粒重(７
个)、小区产量(８ 个)、冠层温度(９ 个)、根深(１３
个)相关的优异等位基因ꎬ这些优异等位基因在小

麦表型塑造中具有显著的累加效应ꎬ这意味着通过

分子育种策略科学选择和聚合优异等位基因是进

一步加快小麦抗旱性遗传改良的有效途径ꎮ

４　 小麦抗旱基因资源发掘与利用

长期以来ꎬ小麦优异等位基因的发掘效率远远

滞后于水稻、玉米等主要农作物ꎬ其主要原因在于

小麦为异源六倍体作物ꎬ基因组庞大(１５. ４ ~ １５. ８
Ｇｂ)且结构复杂ꎬ序列注释难度高[４１－４２]ꎮ 随着小麦

参考基因组信息的日趋完善ꎬ以及表型与基因型鉴

定技术的快速发展ꎬ小麦优异基因资源发掘和分子

标记开发效率大幅提升[４３－４４]ꎮ 目前ꎬ国内外研究者

已发掘到一批小麦抗旱相关基因ꎬ并对其作用机理

进行深入解析(表 ３)ꎮ 例如ꎬＭｅｇａ 等[４５] 发现 ＡＢＡ
受体基因 ＴａＰＹＬ４ 能够提高小麦对 ＣＯ２的固定能力

和羧化速率ꎬ从而加强光合活性和抗旱性ꎮ Ｂｉ 等[４６]

克隆到 １ 个 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族基因 ＴａＳＨＮ１ꎬ该基因通

过降低叶片的气孔密度和失水率ꎬ增加表皮蜡质中

的烷烃含量ꎬ从而提高小麦抗旱性ꎮ 在我国ꎬ康振

生团队利用不同地理来源的小麦自然群体ꎬ通过全

基因组关联分析发掘出小麦抗旱基因 ＴａＮＡＣ０７１－
Ａꎬ并发现 ＭＹＢ 转录因子 ＴａＭＹＢＬ１ 可结合并调控

ＴａＮＡＣ０７１－Ａ 基因表达ꎬ从而导致 ＴａＮＡＣ０７１－Ａ 表

达量变化和小麦抗旱性差异[４７]ꎮ 马有志团队从强

抗逆大豆品种‘铁丰 ８ 号’中克隆了转录因子基因

ＧｍＴＤＮ１ꎬ发现该基因可协同提高小麦的抗旱性和

氮肥利用效率ꎬ为同步改良小麦抗旱节水和氮肥利

用效率开辟了新途径[４８]ꎮ 本课题组通过结合全基

因组关联分析、连锁作图及集群分离分析等方法鉴

定到 ＴａＳｎＲＫ２.１０、ＴａＭＹＢ５ 和 ＴａＥＲＦ７３ 等关键小麦

抗旱基因ꎬ其中ꎬＴａＳｎＲＫ２.１０ 能够磷酸化 ＴａＥＲＤ１５
和 ＴａＥＮＯ１ꎬ调控 ＤＲＥＢ２ｓ、ＨＳＦｓ、ＨＳＰｓ、Ｄｅｈｙｄｒｉｎｓ、ＬＥＡｓ
等干旱应答基因的表达模式ꎬ参与协调小麦在干旱

条件下维持较低的基础代谢水平ꎬ从而提高抗旱

性[４９－５１] ꎮ 目前我们已基于这些基因的启动子或编
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图 １　 ‘晋麦 ４７’与‘中麦 ３６’表型比较
Ｆｉｇ.１　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ‘Ｊｉｎｍａｉ ４７’ ａｎｄ ‘Ｚｈｏｎｇｍａｉ ３６’

表 ３　 近 ５ 年报道的小麦抗旱相关基因
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｇｅｎｅｓｉｎ ｗｈｅａｔ

ｒｅｐｏｒｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｓｔ ｆｉｖｅ ｙｅａｒｓ
基因
Ｇｅｎｅ

调控性状
Ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ＴａＣＭＬ２０ 水溶性碳水化合物含量、籽粒产量
Ｗａｔｅｒ ｓｏｌｕｂｌｅ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ Ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ [５５]

ＴａＣＯＭＴ 褪黑素含量 Ｍｅｌａｔｏｎｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ [５６]

ＴａＤｒ１ 开花期、籽粒产量
Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅꎬ Ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ [５７]

ＴａＤＴＧ６－Ｂ 存活率 Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ [５８]

ＴａＥＲＦ７３
根深、千粒重、株高

Ｒｏｏｔ ｄｅｐｔｈꎬ Ｔｈｏｕｓａｎｄ￣ｇｒａｉｎ
ｗｅｉｇｈｔꎬ Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ

[４９]

ＴａＥＲＦ８７ 脯氨酸含量 Ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ [５９]

ＴａＧＳＮＥ
根长、穗粒数、千粒重

Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈꎬ Ｇｒａｉｎ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｓｐｉｋｅꎬ
Ｔｈｏｕｓａｎｄ ｋｅｒｎｅｌ ｗｅｉｇｈｔ

[６０]

ＴａＨ２Ｂ－７Ｄ
相对含水量、脯氨酸含量、ＭＤＡ 含量
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ Ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ

ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔ
[６１]

ＴａＭＯＲ 冠状根数目 Ｃｒｏｗｎ ｒｏｏｔ ｎｕｍｂｅｒ [６２]

ＴａＭＹＢ５ 卷叶、冠层温度
Ｌｅａｆ ｒｏｌｌｉｎｇꎬ Ｃａｎｏｐｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ [５０]

ＴａＮＡＣ０７１－Ａ 水分利用效率、存活率
Ｗａｔｅｒ￣ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬ Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ [４７]

ＴａＰＵＢ１
抗氧化能力、光合速率、保水力

Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｐｏｔｅｎｔｉａｌꎬ Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｒａｔｅꎬ Ｗａｔｅｒ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ

[６３]

ＴａＰＹＬ４ ＡＢＡ 敏感性、水分利用效率
ＡＢＡ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙꎬ Ｗａｔｅｒ￣ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ [４５]

ＴａＳＨＮ１ 气孔密度、失水率
Ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ Ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ ｒａｔｅ [４６]

ＴａＳＩＭ 可溶性糖含量、脯氨酸含量
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ Ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ [６４]

ＴａＳＮＡＣ８－６Ａ 侧根数目、水分利用效率
Ｌａｔｅｒａｌ ｒｏｏｔ ｎｕｍｂｅｒꎬ Ｗａｔｅｒ￣ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ [６５]

ＴａＳｎＲＫ２.１０
ＭＤＡ 含量、抗氧化能力、气孔导度
ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｐｏｔｅｎｔｉａｌꎬ

Ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
[５１]

ＴａＶＳＲ１－Ｂ 根深 Ｒｏｏｔ ｄｅｐｔｈ [６６]
ＴｄＰＩＰ２ꎻ１ 抗氧化能力 Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ [６７]

ＴｄＳＨＮ１ 根长、生物量、抗氧化能力
Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈꎬ Ｂｉｏｍａｓｓꎬ Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ [６８]

码区序列变异开发了多种类型的分子标记(ＣＡＰＳ、
ｄＣＡＰＳ、ＫＡＳＰ) [５２－５４]ꎬ利用这些标记可以对根系、农
艺、生理等抗旱相关性状的优异单倍型或等位基因

进行精准选择ꎬ从而有效提高小麦抗旱基因型鉴定

的准确性ꎮ
小麦抗旱性是复杂的数量性状ꎬ由分布在庞大

基因组上的众多基因协同调控ꎬ如果不考虑环境影

响以及基因间的连锁与互作效应ꎬ仅仅对单个或少

数优异等位基因进行选择ꎬ难以高效改良小麦抗旱

性ꎬ这也是目前抗旱基因理论研究与育种实践相脱

节的主要问题[６９]ꎮ 因此ꎬ如何有效地应用优异抗旱

基因资源是目前小麦育种面临的重大科学问题和

难点ꎮ 多组学(基因组、转录组、代谢组、表型组)技
术与机器学习的深度融合为抗旱基因资源的高效

利用提供了新的契机[７０]ꎮ 例如ꎬ王向峰团队与马闯

团队利用玉米遗传材料的系谱关系和表型数据模

拟育种过程ꎬ提出“基因组优化设计”策略ꎬ即通过

模型算法模拟出理论上尽可能多的聚合了优异等

位基因的虚拟基因组ꎬ育种家可根据自交系中含有

的虚拟基因组中优异等位基因个数选择优良品系ꎬ
也可以参考虚拟基因组信息选择优异等位基因互

补的自交系进行杂交ꎬ从而利用最少的遗传材料、
最短的育种周期ꎬ最大限度地将优异等位基因聚合

于后代材料中[７１]ꎮ 李慧慧团队提出了利用作物海

量多组学数据进行全基因组选择的深度学习策略

(ＤＮＮＧＰ)ꎬ即通过构建预测模型ꎬ根据基因组估计

育种值进行早期个体的预测和选择ꎬ从而缩短育种

世代间隔ꎬ该策略能够针对具有复杂结构的多组学

海量数据进行数学建模ꎬ实现了育种大数据的高效
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整合ꎬ为深度利用基因资源和表型信息实现“经验

育种”到“精确育种”的转化提供了有效工具[７２]ꎮ
目前ꎬ这些新的分子育种策略已经逐步由理论研究

阶段转向实际应用阶段ꎬ也必将有效提高优异抗旱

基因资源的应用水平ꎮ

５　 问题与展望

过去几十年ꎬ我国针对小麦抗旱性的科学研究

沿着从种质资源评价到基因发掘、再到种质创新和

利用的思路不断推进ꎬ助力我国旱地小麦连年增

产ꎬ已取得显著成效[７３]ꎮ 然而在面对人口增长和环

境变化的双重压力下ꎬ我们仍需加速提升旱地小麦

生产力水平ꎬ向着更高的育种目标奋进ꎬ这将有赖

于优异种质、基因资源、育种策略三方面的创新发

展(图 ２)ꎮ
５.１　 建立基于高通量表型鉴定的抗旱性综合评价

技术体系

　 　 在抗旱种质鉴定评价方面ꎬ需同步提升鉴定效

率和精度ꎬ即实现“综合鉴定”和“高效评价”ꎬ这就

要求我们研发高通量表型鉴定技术及其配套条件ꎮ
一方面应建立地面高通量表型检测平台ꎬ将光电技

术、自动化控制技术和计算机图形处理技术集于一

体ꎬ通过光、温、水(湿度)、ＣＯ２等不同的环境感应器

实现作物抗旱性表型参数全自动、无损伤、高通量

准确提取ꎬ例如法国农业科学院、澳大利亚植物功

能基因组中心ꎬ以及华中农业大学作物表型中心均

建立了高通量表型观测温室系统ꎬ通过该系统已经

完成了在人工控制环境条件下大量作物种质的抗

旱性鉴定ꎬ发掘出了一批强抗旱种质[７４]ꎮ 另一方面

是发展无人机表型观测平台ꎬ通过无人机搭载可见

光成像传感器、热红外成像传感器、多光谱成像传

感器、高光谱成像传感器、激光雷达成像传感器等

新型光温图像采集设备ꎬ快速获取田间的作物表型

参数ꎬ减少环境和人工检测误差的影响ꎮ 同时ꎬ应
进一步加强地面和无人机表型鉴定平台技术与数

据的有机整合ꎬ从不同视角尽可能多的获取不同水

分环境下的小麦形态和生理指标ꎬ利用大数据分析

方法建立综合评价体系ꎬ全面高效准确地评价小麦

种质的抗旱性[７５]ꎮ
５.２　 建立基于高通量基因型鉴定的抗旱基因资源

发掘平台

　 　 自 １９７７ 年 Ｓａｎｇｅｒ 发明双脱氧法测序至今ꎬ基因

测序技术经历了三次大变革ꎬ目前已经能够对规模

化种质全基因组进行低成本、高通量、高精度测序ꎬ
并构建 ＤＮＡ 指纹图谱、单倍型图谱和泛基因组[７６]ꎮ
例如ꎬ通过对 ３０１０ 份亚洲栽培稻基因组测序ꎬ剖析

了水稻核心种质资源的基因组遗传多样性ꎬ推动了

水稻规模化基因发掘和复杂性状的分子改良ꎬ提升

图 ２　 小麦抗旱性改良策略框架图

Ｆｉｇ.２　 Ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｉｎ ｗｈｅａｔ
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了全球水稻分子育种水平[７７]ꎮ 对 ２８９８ 份大豆基因

组测序以及 ２６ 份代表性大豆品种高质量基因组组

装ꎬ构建了大豆泛基因组图谱ꎬ极大地促进了大豆

功能基因组学研究[７８]ꎮ 目前在小麦中也完成了‘中
国春’、‘藏 １８１７’和‘Ｆｉｅｌｄｅｒ’等小麦品种的基因组

测序与组装ꎬ获得了多个高质量参考基因组ꎬ同时

对多个小麦群体进行了简化基因组测序ꎬ初步建立

了小麦基因组变异数据库ꎬ为高效发掘小麦优异基

因提供了丰富的基因组信息[４１ꎬ ７９－８１]ꎮ 基于此ꎬ我国

的小麦研究工作者已经创建了小麦基因资源发掘

平台ꎬ如小麦基因定位与基因组研究平台整合了超

过 ３５００ 份小麦的全基因组、外显子组和转录组数

据ꎬ兼容四种集群分离分析模型ꎬ有助于研究者利

用集群分离分析方法定位并克隆小麦抗旱及其它

复杂性状调控基因[８２]ꎮ 未来随着小麦基因组变异

信息的不断扩充以及泛基因组的构建完成ꎬ高通量

小麦基因资源发掘平台建设将更加完善ꎬ通过搭载

更多的抗旱相关表型与基因型关联分析模型ꎬ将推

动小麦抗旱基因资源高效发掘ꎮ
５.３ 　 创建基于综合运用多学科技能的智慧育种

策略

　 　 先进的育种策略是将种质、基因和表型数据信

息资源有机整合ꎬ为作物生产力的提升提供重要理

论支撑ꎮ 进入 ２１ 世纪以来ꎬ随着互联网、机器学习、
人工智能等现代信息技术的迅猛发展ꎬ全球已迈入

大数据时代[８３]ꎮ 信息科学与生命科学的交叉融合

为育种策略的创新发展提供了新的契机ꎮ “一把尺

子一杆秤、用牙咬、用眼瞪”的常规育种体系正在大

跨步走向“常规育种＋生物技术＋信息技术＋人工智

能”的智慧育种模式[８４]ꎮ ２０１８ 年ꎬ美国玉米遗传育

种学家 Ｂｕｃｋｌｅｒ 教授提出“育种 ４.０”概念ꎬ我国水稻

遗传育种学家张启发教授也提出了“５Ｇ 育种”概

念ꎬ其本质都是育种策略的智能化、 工程化升

级[８５－８６]ꎮ 实际上ꎬ美国依据过去几十年所积累的海

量育种数据ꎬ已经可以进行作物表型的模拟ꎬ每一

个育种环节都能够通过大数据驱动ꎬ辅助育种家筛

选材料进行杂交组配ꎬ可以说基本进入了“育种 ４.０”
时代ꎮ 虽然我国整体育种模式与之相比仍有差距ꎬ
但在生物技术和数据模型分析等科学研究方面已

跻身世界先进行列ꎮ 例如ꎬ高彩霞团队在基因编辑

方面取得了一系列重大突破ꎬ其中多重“基因剪刀”
实现了对小麦基因序列的精准操控[８７]ꎮ 王向峰团

队与严建兵团队合作研发的 ＬｉｇｈｔＧＢＭ 工具箱整合

了育种材料遗传结构解析、标记筛选与模块设计、
全基因组选择模型、数据可视化等功能模块ꎬ可以

为作物基因组设计育种提供一站式理论指导[８８]ꎮ
因此ꎬ我们今后应着重加强生物信息学、群体遗传

学、基因编辑、大数据、智能计算等多学科的综合应

用ꎬ创建系统实用的智慧育种策略ꎬ为未来小麦抗

旱性等复杂性状的遗传改良提供技术支撑ꎮ
总之ꎬ通过对种质资源的精准鉴定评价ꎬ基因

资源的高效发掘利用ꎬ以及育种方法的集成创新ꎬ
将整体推进小麦抗旱性理论研究向育种实践的转

变ꎬ进一步发挥小麦的抗旱增产潜力ꎬ为在全球气

候变化背景下保障国家粮食安全做出新贡献ꎮ
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ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｍｅｌａｔｏｎｉｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ]. Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１９ꎬ ２０(３): ６５２.

[５７] 　 ＺＯＴＯＶＡ Ｌꎬ ＫＵＲＩＳＨＢＡＹＥＶ Ａꎬ ＪＡＴＡＹＥＶ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｇｅｎｅｒａｌ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｒｅｐｒｅｓｓ ｏｒ ＴａＤｒ１ ｉｓ ｃｏ￣ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｗｉｔｈ ＴａＶｒｎ１ ａｎｄ
ＴａＦＴ１ ｉｎ ｂｒｅａｄ ｗｈｅａｔ ｕｎｄｅｒ ｄｒｏｕｇｈｔ [ Ｊ]. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ
２０１９ꎬ １０: ６３.

[５８]　 ＭＥＩ Ｆ Ｍꎬ ＣＨＥＮ Ｂꎬ ＤＵ Ｌ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｇａｉｎ￣ｏｆ￣ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｌｌｅｌｅ ｏｆ ａ
ＤＲＥＢ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅ ａｍｅｌｉｏｒａｔｅｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｗｈｅａｔ
[Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０２２ꎬ ３４(１１): ４４７２￣４４９４.

[５９]　 ＤＵ Ｌ Ｙꎬ ＨＵＡＮＧ Ｘ Ｌꎬ ＤＩＮＧ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. ＴａＥＲＦ８７ ａｎｄ ＴａＡＫＳ１ ｓｙｎｅｒ￣
ｇｉｓｔｉｃａｌｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅ ＴａＰ５ＣＳ１/ ＴａＰ５ＣＲ１￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｐｒｏｌｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｔｏ ｅｎｈａｎｃｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｗｈｅａｔ[Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０２３ꎬ
２３７(１): ２３２￣２５０.

[６０]　 ＫＨＡＮ Ｎꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｆꎬ ＷＡＮＧ Ｊ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＴａＧＳＮＥꎬ ａ ＷＲＫＹ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ｏｖｅｒｃｏｍｅｓ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｇｒａｉｎ
ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ ｃｏｍｍｏｎ ｗｈｅａｔ ａｎｄ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｏｏｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ].
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０２２ꎬ ７３(１９): ６６７８￣６６９６.

[６１]　 ＷＡＮＧ Ｘ Ｂꎬ ＲＥＮ Ｙ Ｚꎬ ＬＩ Ｊ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｋｎｏｃｋ￣ｄｏｗｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＴａＨ２Ｂ￣７Ｄ ｕｓｉｎｇ ｖｉｒｕｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｇｅｎｅ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｒｅｄｕｃｅｓ ｗｈｅａｔ ｄｒｏｕｇｈｔ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[Ｊ]. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１９ꎬ ５２(１): １４.

[６２] 　 ＬＩ Ｃ Ｎꎬ ＷＡＮＧ Ｊ Ｙꎬ ＬＩ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. ＴａＭＯＲ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｒｏｏｔ
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ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｉｎ ｗｈｅａｔ[Ｊ].
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２２ꎬ ２０(５): ８６２￣８７５.

[６３]　 ＺＨＡＮＧ Ｇ Ｑꎬ ＺＨＡＮＧ Ｍꎬ ＺＨＡＯ Ｚ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｗｈｅａｔ ＴａＰＵＢ１ ｍｏｄｕ￣
ｌａｔｅｓ ｐｌａｎｔ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｂｙ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ
ｃａｐａｂｉｌｉｔｙ[Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１７ꎬ ７(１): ７５４９.

[６４]　 ＹＵ Ｙ Ｈꎬ ＢＩ Ｃ Ｘꎬ ＷＡＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＴａＳＩＭ ｐｒｏｖｉｄｅｓ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ]. Ｂｉｏ￣
ｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０１９ꎬ ５１２(１):
６６￣７１.

[６５]　 ＭＡＯ Ｈ Ｄꎬ ＬＩ Ｓ Ｍꎬ ＷＡＮＧ Ｚ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ＴａＳ￣
ＮＡＣ８￣６Ａ ａｒｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ[Ｊ].
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２０ꎬ １８(４): １０７８￣１０９２.

[６６]　 ＷＡＮＧ Ｊ Ｙꎬ ＬＩ Ｌꎬ ＬＩ Ｃ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｖａｃｕｏｌａｒ ｓｏｒｔｉｎｇ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅ ＴａＶＳＲ１￣Ｂ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｒｅｇｉｏｎ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｗｈｅａｔ ｒｏｏｔ
ｄｅｐｔｈ ａｔ ｂｏｏｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ [ Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２１ꎬ １９
(７): １４５６￣１４６７.

[６７]　 ＡＹＡＤＩ Ｍꎬ ＢＲＩＮＩ Ｆꎬ ＭＡＳＭＯＵＤＩ Ｋ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｗｈｅａｔ
ａｑｕａｐｏｒｉｎ ｇｅｎｅꎬ ＴｄＰＩＰ２ꎻ１ꎬ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｓａｌｔ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｄｕｒｕｍ ｗｈｅａｔ ｃｖ. Ｍａａｌｉ[Ｊ]. Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃ￣
ｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１９ꎬ ２０(１０): ２３８９.

[６８]　 ＤＪＥＭＡＬ Ｒꎬ ＫＨＯＵＤＩ Ｈ. Ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｐｒｏｍｏｔｅｒ￣
ｉｎｔｒｏｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｓａｌｔ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｃｏｎｆｅｒｒｅｄ ｂｙ
ＴｄＳＨＮ１ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ [ Ｊ ]. Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１９ꎬ １３９: ４３５￣４４５.

[６９]　 ＸＩＡＯ Ｊꎬ ＬＩＵ Ｂꎬ ＹＡＯ Ｙ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｗｈｅａｔ ｇｅｎｏｍｉｃ ｓｔｕｄｙ ｆｏｒ ｇｅｎｅｔｉｃ
ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｃｈｉｎａ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ
２０２２ꎬ ６５(９): １７１８￣１７７５.

[７０]　 ＧＯＥＬ Ｓꎬ ＳＩＮＧＨ Ｋꎬ ＧＲＥＷＡＬ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ “Ｏｍｉｃｓ” ｉｎ ｉｍ￣
ｐｒｏｖｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｗｈｅａｔ[Ｊ]. Ｃｒｉｔｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅｓꎬ ２０２０ꎬ ３９(３): ２２２￣２３５.

[７１]　 ＣＨＥＮＧ Ｑꎬ ＪＩＡＮＧ Ｓ Ｑꎬ ＸＵ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｖｉａ ｖｉｒｔｕａｌ
ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｔｏ ａｃｃｅｌｅｒａｔｅ ｍａｉｚｅ ｈｙｂｒｉｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ[Ｊ]. Ｂｒｉｅｆｉｎｇｓ ｉｎ Ｂｉｏｉｎ￣
ｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２０２２ꎬ ２３(１): ｂｂａｂ４４７.

[７２]　 ＷＡＮＧ Ｋ Ｌꎬ ＡＢＩＤ Ｍ Ａꎬ ＲＡＳＨＥＥＤ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. ＤＮＮＧＰꎬ ａ ｄｅｅｐ ｎｅｕ￣
ｒａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ￣ｂａｓｅｄ ｍｅｔｈｏｄ ｆｏｒ ｇｅｎｏｍｉｃ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｕｓｉｎｇ ｍｕｌｔｉ￣ｏｍｉｃｓ
ｄａｔａ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ]. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０２３ꎬ １６(１): ２７９￣２９３.

[７３]　 杨子光ꎬ 郭利磊ꎬ 张珂ꎬ 等. 黄淮旱地冬小麦主要性状演变规律

研究[Ｊ]. 作物杂志ꎬ ２０２０ꎬ(４): ３０￣３６.
ＹＡＮＧ Ｚ Ｇꎬ ＧＵＯ Ｌ Ｌꎬ ＺＨＡＮＧ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｔｒｅｎｄ ｏｆ ｔｈｅ
ｍａｊｏｒ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｗｉｎｔｅｒ ｗｈｅａｔ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ( ｌｉｎｅｓ) ｉｎ ｔｈｅ Ｈｕａｎｇ￣Ｈｕａｉ
ｄｒｙｌａｎｄ[Ｊ]. Ｃｒｏｐｓꎬ ２０２０ꎬ(４): ３０￣３６.

[７４]　 ＧＵＯ Ｚ Ｌꎬ ＹＡＮＧ Ｗ Ｎꎬ ＣＨＡＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ
ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｆ ｉｍａｇｅ ｔｒａｉｔｓ ｒｅｖｅａｌ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｏｆ ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ]. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１８ꎬ １１(６): ７８９￣８０５.
[７５]　 ＭＡＥＳ Ｗ Ｈꎬ ＳＴＥＰＰＥ Ｋ. Ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｆｏｒ ｒｅｍｏｔｅ ｓｅｎｓｉｎｇ ｗｉｔｈ ｕｎ￣

ｍａｎｎｅｄ ａｅｒｉａｌ ｖｅｈｉｃｌｅｓ ｉｎ ｐｒｅｃｉｓｉｏｎ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ[Ｊ]. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１９ꎬ ２４(２): １５２￣１６４.

[７６]　 ＲＥＹＥＳ Ｖ Ｐꎬ ＫＩＴＯＮＹ Ｊ Ｋꎬ ＮＩＳＨＩＵＣＨＩ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｏ￣
ｔｙｐｉｎｇ￣ｂｙ￣ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ (ＧＢＳ) ｆｏｒ ｒｉｃｅ ｐｒｅ￣ｂｒｅｅｄｉｎｇ ａｎｄ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ:
ａ ｒｅｖｉｅｗ[Ｊ]. Ｌｉｆｅꎬ ２０２２ꎬ １２(１１): １７５２.

[７７]　 ＷＡＮＧ Ｗ Ｓꎬ ＭＡＵＬＥＯＮ Ｒꎬ ＨＵ Ｚ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ
３０１０ ｄｉｖｅｒｓｅ ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ ｏｆ Ａｓｉａｎ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｒｉｃｅ[Ｊ]. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１８ꎬ
５５７(７７０３): ４３￣４９.

[７８]　 ＬＩＵ Ｙ Ｃꎬ ＤＵ Ｈ Ｌꎬ ＬＩ Ｐ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐａｎ￣ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ ｗｉｌｄ ａｎｄ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ
ｓｏｙｂｅａｎｓ[Ｊ]. Ｃｅｌｌꎬ ２０２０ꎬ １８２(１): １６２￣１７６.ｅ１３.
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