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　 　 摘要:　 高温胁迫导致的颖花败育已成为水稻减产的主要原因之一ꎮ 因此ꎬ开展高温胁迫导致水稻颖花败育

的机理及其防御措施的研究意义重大ꎮ 本文从高温影响水稻的颖花形成、花粉发育、雌雄蕊结构、开花受精及颖花

生理代谢等方面综述了高温胁迫对水稻颖花育性的伤害机理ꎬ提出相应的防御措施ꎬ包括加强水肥管理、合理喷施

外源生长调节剂和选育耐高温品种等ꎬ并对未来水稻高温热害的研究方向进行了展望ꎬ为开展水稻抗热栽培及合

理高温防御措施的选择提供理论依据ꎮ
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　 　 随着工业化的发展ꎬ地表温度逐渐升高ꎬ高温天

气出现的概率与频率已显著增加[１]ꎮ 据联合国政府

间气候变化专门委员会(ＩＰＣＣ)第 ５ 次报告ꎬ到 ２０３５

年全球平均地表温度将升高０.３~ ０􀆰 ７ ℃ [２]ꎮ 高温已

成为限制作物安全生产的主要因素之一ꎮ 水稻(Ｏｒｙ￣
ｚａ ｓａｔｉｖａ)是重要的粮食作物ꎬ在保障粮食安全领域发

挥着关键作用[３]ꎮ 自上世纪 ７０ 年代起ꎬ长江中下游

地区的水稻种植模式开始逐渐从双季稻转为单季稻ꎬ
由于生殖生长期是水稻对高温最敏感的时期ꎬ而夏季

正是单季中稻生殖生长的关键时期ꎬ夏季持续高温已

对单季中稻产量造成了严重影响[４￣５]ꎮ 例如高温就曾

５５２



导致湖北和江苏两省单季中稻出现大面积减产甚至

绝收[６￣７]ꎮ 水稻生殖生长期高温主要通过影响颖花育

性进而导致水稻减产[８]ꎮ 因此开展高温胁迫导致颖

花败育的研究至关重要ꎮ 本文综述高温胁迫导致颖

花败育的作用机理并提出防御措施和展望ꎬ旨在为开

展水稻抗热栽培和合理防御措施的选择提供理论依

据ꎮ

１　 高温胁迫对颖花育性的影响

高温胁迫主要通过影响水稻的颖花形成、花粉

发育、雄雌蕊结构以及开花受精等方面进而影响颖

花育性ꎮ
１.１　 对颖花形成的影响

适宜的环境温度是保证水稻穗分化期幼穗发育

和颖花形成的保障ꎮ 不同类型水稻对穗分化期温度

的适应性不同ꎬ籼稻的最适温度约为 ３３􀆰 １ ℃ꎬ而粳

稻则为 ２６􀆰 ０ ℃左右[９]ꎮ 碳水化合物的积累是水稻

颖花形成的基础[１０]ꎬ植物激素的参与也是颖花形成

的关键ꎮ 研究发现穗分化期高温胁迫下ꎬ在幼穗发

育过程中ꎬ蔗糖代谢相关酶活性以及蔗糖转运的关

键基因 ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＵＴ２ 和 ＯｓＳＵＴ４ 的表达量均显著

下降ꎬ而细胞分裂素氧化酶基因 ＯｓＣＫＸ５ 和 ＯｓＣＫＸ９
的表达量却显著升高ꎬ同时控制信号调节相关基因

的表达量以及抗氧化酶活性也均降低[１１￣１５]ꎮ 由此

可见ꎬ穗分化期高温可能通过影响蔗糖转运、抗氧化

能力以及激素代谢水平从而抑制颖花的形成ꎮ
１.２　 对花粉发育的影响

水稻花粉形成是一个多因素作用、多系统参与

调节的复杂过程ꎮ 孢原细胞需前后经过 １ 次减数分

裂和 ２ 次有丝分裂才能形成具有育性的花粉[１６]ꎮ
其中减数分裂期是水稻花粉形成过程中对高温最敏

感的时期ꎬ若此时遭遇高温将增加花粉母细胞发育

异常的概率并最终形成异常四分体[１７￣１８]ꎮ 同时ꎬ高
温胁迫也会使减数分裂期纺锤丝的定向排列错误ꎬ
最终形成异常小孢子造成植物花粉不育[１９]ꎮ 叶俊

钗[２０]研究发现长日高温会导致光敏核不育水稻

(５８Ｓ)减数分裂时花粉细胞的微丝骨架结构遭到破

坏ꎬ纺锤丝结构异常ꎬ染色体分离失败并形成异常小

孢子ꎮ 此外ꎬ高温通过影响减数分裂进程减少花粉

数ꎬ诱导花粉变形也是导致花粉败育的重要原

因[２１￣２２]ꎮ 因此ꎬ高温可能通过影响水稻花粉母细胞

的减数分裂过程从而降低水稻花粉的质量与数量导

致颖花败育ꎮ
花粉发育需通过糖代谢过程提供营养物质ꎬ高温

会影响糖代谢相关酶活性ꎬ导致糖代谢紊乱影响营养

物质的合成与供给ꎮ 蔗糖转化酶( ＩＮＶ)是蔗糖水解

的关键酶ꎬ高温胁迫会降低 ＩＮＶ 活性ꎬ蔗糖水解与淀

粉积累过程受到影响致使花粉发育过程受阻导致花

粉败育[２３]ꎮ 同时ꎬ曹珍珍[２４] 发现高温下水稻蔗糖磷

酸合成酶和蔗糖合酶的合成受到影响ꎬ蔗糖含量下

降ꎮ 因此ꎬ蔗糖合成受阻也可能是导致水稻花粉败育

的原因ꎮ 此外ꎬ高温下蔗糖合成酶与转化酶相关基因

表达量的变化也均与水稻颖花育性密切相关ꎬ但相关

研究还未成系统ꎮ 综合看来目前研究高温影响水稻

花粉发育的研究仍偏少ꎬ之后应加大对这一方面的研

究ꎮ
１.３　 对花药的影响

１.３.１　 绒毡层结构 　 绒毡层结构对花粉发育意义

重大ꎬ其上含有的蛋白质、核酸等物质对花粉的生长

发育起到了重要作用[２５]ꎮ 而绒毡层却是水稻花药

中对高温最敏感的结构ꎬ通常情况下ꎬ绒毡层细胞在

花药的生长发育过程中会执行程序性死亡ꎬ而在高

温胁迫下常发生异常降解[２６]ꎬ其原因在于高温下蛋

白质结构折叠异常ꎬ超出内质网相关蛋白质降解机

制的承受范围[２７]ꎮ 同时高温也会对内质网结构造

成损伤ꎬ在形态上表现为内质网堆叠减少、结构肥大

等ꎬ从而造成了内质网功能的缺失[２８]ꎮ 当高温胁迫

较轻时ꎬ内质网可通过未折叠蛋白质反应(ＵＰＲ)来
缓解高温伤害ꎬ但温度过高时ꎬＵＰＲ 功能丧失甚至

会导致细胞死亡[２９]ꎮ 此外ꎬ水稻绒毡层还会分泌多

种脂类物质参与花粉壁的形成[３０]ꎬ绒毡层异常降解

会造成花药细胞壁功能的部分缺失、花粉发育不良

进而导致颖花败育[３１]ꎮ 不仅如此ꎬ高温下绒毡层中

影响花粉对柱头粘附作用的特异性表达基因 ＹＹ１
和 ＹＹ２ 的表达量显著下调也造成了受精过程受阻

并导致颖花败育[３２]ꎮ 因此ꎬ高温胁迫下绒毡层异常

降解会对花粉发育以及受精过程同时造成影响ꎬ在
今后的研究中应将这 ２ 个时期联系起来以便对绒毡

层功能进行更全面的分析ꎮ
１.３.２　 药隔维管束结构 　 药隔维管束作为营养物

质的运输通道ꎬ对花粉发育过程中营养物质的供给

起到了重要作用ꎮ Ｍａｒｉａ 等[３３]研究发现高温易导致

水稻药隔维管束鞘细胞发育异常ꎬ同化物供应不足ꎬ
最终导致花粉败育ꎬ因此药隔维管束发育异常导致
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的雄性不育是作物产量下降的重要原因[３４]ꎮ 在水

稻中ꎬ高温对不同耐热性水稻品种药隔维管束的损

伤程度存在差异ꎮ 例如 ３７ ℃高温下ꎬ耐热品系 ９９６
的药隔维管束保持较好ꎬ而热敏感品系 ４６２８ 则遭到

严重破坏[３５]ꎮ 由此可见ꎬ药隔维管束发育好坏也可

影响颖花育性ꎬ但目前穗分化期高温影响药隔维管

束发育的相关报道还较少ꎮ
１.４　 对雌蕊的影响

水稻雌蕊对高温的耐受性高于雄蕊ꎬ但持续高

强度的高温天气也会对雌蕊造成损伤ꎮ 持续高温会

导致雌蕊柱头面积减少ꎬ减弱柱头对花粉的接受能

力ꎬ随之也会缩短水稻的授粉时间[３６￣３７]ꎮ 此外ꎬ持
续高强度的高温胁迫也会降低雌蕊中腺嘌呤核苷三

磷酸(ＡＴＰ)的含量ꎬ减少花粉管延长阶段的能量供

给ꎬ致使花粉管的伸长受阻[３８]ꎮ 同时高温胁迫下雌

蕊中活性氧(ＲＯＳ)含量升高导致细胞间的信号传导

过程受阻、生理代谢活动紊乱也是诱导雌蕊败育的

重要原因ꎮ 在水稻中ꎬ因为雌蕊的耐热性普遍高于

雄蕊ꎬ学者多选取雄蕊作为试验对象ꎬ今后可选用雌

蕊作为对象开展深层次的研究ꎮ
１.５　 对颖花开放的影响

水稻颖花开闭在原理上就是浆片吸水膨胀和失

水萎缩ꎬ浆片吸水膨大颖花打开ꎬ浆片失水萎缩颖花

闭合[３９]ꎮ 水稻传粉受精过程需在颖花开放后完成ꎬ
颖花开放延迟或提前都有可能影响水稻的传粉受精

过程[４０]ꎮ 水稻花期遭遇高温ꎬ会加快颖花蒸腾速

率ꎬ打破颖花水势平衡[４１]ꎬ影响颖花的正常开闭ꎮ
对开放前 １２ ｈ 和 １ ｈ 的水稻浆片进行转录组学分析

发现水通道蛋白编码基因 Ｏｓ ＮＩＰ２ꎻ１、Ｏｓ ＰＩＰ１ꎻ２ 和

Ｏｓ ＴＩＰ１ꎻ１ꎬ糖转运蛋白编码基因 Ｏｓ ＭｔＮ３ꎬ钾转运蛋

白编码基因 Ｏｓ ＨＡＫ９ 和 Ｏｓ ＫＯＲ１ꎬ己糖激酶基因

Ｏｓ ＨＸＫ３以及钙调蛋白编码基因 Ｏｓ ＣＭＬ１５ 和

Ｏｓ ＣＭＬ２７在即将开花前均显著上调[４２]ꎮ 因此高温

可能通过影响以上基因的表达ꎬ从而影响颖花开闭ꎮ
同时 Ｃａ２＋在时空上的动态变化也可能是高温影响颖

花开闭的关键因素之一ꎬ但目前相关研究只初步探

清了高温下颖花中水通道蛋白的响应机理ꎬ有关研

究还需深入ꎮ 此外ꎬ水稻的开花过程也受到茉莉酸

类(ＪＡ)激素的调节[４３￣４４]ꎮ 高温下水稻体内控制 ＪＡ
合成的相关基因表达下调ꎬＪＡ 信号通路受阻ꎬ与常

温相比颖花中的 ＪＡ 含量显著下降 ８５％[４５]ꎮ 据此推

断高温可能通过调控颖花中水分以及激素的含量从

而影响水稻颖花的开闭ꎬ并最终表现为颖花开放异

常的现象ꎮ 例如ꎬ徐小健等[４６] 观察到花期 ３７ ℃高

温下水稻每日开花时间延长ꎬ开花峰值降低ꎬ开颖角

度增加ꎮ 但张桂莲等[４７]却发现花期 ３８ ℃高温同时

降低了颖花的开放峰值以及开颖角度ꎮ 针对以上研

究结果的差异ꎬ可能是温度设置、品种选择不同导致

的ꎮ
１.６　 对花粉活性及花药开裂的影响

水稻花粉活性与花药开裂是影响颖花育性的 ２
个重要因素[４８]ꎮ 水稻花期遭遇 ３６ ℃高温会降低花

粉活性和花药开裂系数[４９]ꎮ 高温通常会抑制水稻

花粉中的淀粉水解ꎬ最终降低花粉活性[５０]ꎮ 花药开

裂是水稻散粉的重要前提条件ꎬ花药开裂系数降低

会阻碍水稻散粉[５１]ꎮ 花期高温影响花药开裂的原

因较多ꎬ其中花粉粒胀缩、激素和活性氧含量变化是

最重要的几个原因ꎮ 花粉粒吸水膨胀是花药开裂的

原动力ꎬ高温胁迫会抑制花粉吸水膨胀ꎬ导致花粉粒

直径缩小并使花药开裂的原动力丧失ꎬ最终抑制花

药开裂[５２]ꎮ 高温会影响花药中吲哚乙酸( ＩＡＡ)以

及 ＪＡ 的合成进而导致花药开裂受阻[５３￣５４]ꎮ 同时ꎬ
高温下水稻花药中 ＲＯＳ 含量增加所引起的花药内

皮层细胞次生壁加厚ꎬ也是花药开裂受阻的重要原

因[５５]ꎮ 目前对高温影响花药开裂的相关研究仍不

够全面ꎬ尤其是高温下 ＩＡＡ 和 ＪＡ 合成受阻影响花

药开裂的作用机制还需进一步探究ꎮ
１.７　 对花粉受精的影响

花药开裂是保证水稻花粉正常受精的关键ꎬ花
粉首先需要从花药中散出ꎬ之后才能到达柱头上进

行受精ꎮ 高温会增大花粉黏性ꎬ导致花粉在花药中

不易散出ꎻ同时颖花花丝失水萎蔫ꎬ也会导致颖花开

花受阻[５６]ꎮ 一般情况下ꎬ颖花柱头上只有接受大于

２０ 粒以上的花粉粒ꎬ才可保证花粉受精成功[５７]ꎮ
高温胁迫会降低水稻柱头上的花粉数导致受精失

败ꎮ 并且在花粉受精过程中ꎬ花粉还需与柱头发生

水合作用进行相互识别ꎬ之后才可进行受精ꎬ高温影

响了这一过程ꎬ但相关机理不明[３１]ꎮ 此外ꎬ在花粉

受精过程中ꎬ前期所需能量主要由花粉提供ꎬ后期则

主要由柱头提供[５８]ꎮ 高温抑制了花药中的糖代谢

过程以及同化物的转运ꎬ并因此中断了花粉受精过

程中的能量供给[３８]ꎮ 花粉落到柱头上后需萌发出

花粉管ꎬ将精子传至雌蕊子房ꎮ 高温会阻碍花粉管

的萌发和伸长ꎬ进而导致受精失败ꎮ 高温影响花粉
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管中的胼胝质结构ꎬ致使胼胝质过早、过量累积是导

致花粉管萌发受阻的重要原因[５９￣６０]ꎮ 花粉管萌发

还需信号分子参与ꎬＣａ２＋是植物体内一种重要的第

二信号分子ꎬ其与细胞微丝骨架在植物花粉管萌发

与伸长过程中发挥着重要作用[６１]ꎮ 一般情况下ꎬ
Ｃａ２＋会通过直接或者间接的方式与钙调蛋白(ＣａＭ)
结合ꎬ在花粉管中形成特定的 Ｃａ２＋通道ꎬ从而引导花

粉管伸长[６２￣６３]ꎮ ＣａＭ 与 Ｃａ２＋ 结合后会改变花粉管

中 Ｃａ２＋的浓度梯度以发挥 Ｃａ２＋的第二信使作用ꎮ 通

常 Ｃａ２＋会聚集在花粉萌发孔周围ꎬ并形成 Ｃａ２＋特定

的浓度梯度引导花粉管伸长ꎬ花粉管因其特殊的顶

端生长形式ꎬ其生长速率与花粉管顶端的 Ｃａ２＋浓度

呈现出正比例关系[６４]ꎮ 同时ꎬＣａ２＋浓度梯度的形成

也引导着高尔基体小泡的定向分泌与融合ꎬ这种定

向作用促使合成花粉管管壁以及质膜的相关物质不

断运输到花粉管的顶端ꎬ促进花粉管顶端质膜与细

胞壁的形成与发育[６５]ꎮ 一方面ꎬＣａ２＋浓度梯度引导

着相关物质运输促进花粉管中微丝骨架的形成ꎻ另
一方面ꎬ花粉管中的微丝骨架也为高尔基体分泌的

囊泡的运动提供运行轨道ꎬＣａ２＋与微丝骨架相互促

进同时为花粉管的伸长发挥作用[６６]ꎮ 但在高温胁

迫下ꎬ植物花粉管中的 Ｃａ２＋ 浓度梯度发生变化ꎮ
Ｙａｎ 等[６７]观察到高温胁迫后辣椒花粉母细胞大部

分 Ｃａ２＋聚集在细胞质与细胞核中ꎬ这种 Ｃａ２＋在空间

上的不规则分布使物质运输受阻ꎬ导致细胞微丝骨

架与细胞结构发育不良ꎮ 叶俊钗等[６８] 观察到常温

下水稻花粉管中 Ｃａ２＋分布规则ꎬ微丝骨架结构完整

清晰ꎮ 高温胁迫下ꎬ以烟草和拟南芥为例ꎬ其花粉管

中的 Ｃａ２＋呈现出不规则分布ꎬ并因此影响了高尔基

体相关功能的发挥ꎬ抑制了花粉管伸长所必须物质

的运输ꎬ导致花粉管与细胞骨架所需的营养物质供

给不充分ꎬ甚至出现花粉管断裂的现象[６９￣７０]ꎮ 综上

所述ꎬ高温对水稻花粉受精过程的影响是多方面的ꎬ
但是目前相关机理尚未明确ꎬ尤其是高温如何通过

影响水稻花粉管中 Ｃａ２＋的时空分布ꎬ进而影响花粉

管萌发的相关机理尚不清晰ꎬ未来也可据此作为创

新点开展更进一步的研究ꎮ

２　 高温对颖花生理特性的影响

２.１　 对生理调节物质的影响

水稻体内的稳态平衡是保证水稻生长发育的基

础ꎮ 通常情况下生物体内 ＲＯＳ 含量处于动态平衡ꎬ

但高温会导致植物体内聚集大量 ＲＯＳ[７１]ꎮ ＲＯＳ 是

一种具有较高氧化活性的分子ꎬ低含量的 ＲＯＳ 可参

与绒毡层降解ꎬ也可作为信号分子参与到水稻的应

激反应中[７２]ꎮ 然而ꎬ大量的 ＲＯＳ 则会对水稻造成

损伤[７３]ꎮ 高温胁迫下ꎬ ＲＯＳ 大量出现在水稻花

粉[７４]、花药[７５]、绒毡层中[７６]ꎮ ＲＯＳ 的大量聚集会

改变颖花中细胞膜的通透性ꎬ从而破坏颖花的细胞

结构ꎮ 此外ꎬ在水稻花粉管的萌发与伸长过程中ꎬ
ＲＯＳ 可与过氧化物酶(ＰＯＤ)、ＩＡＡ 等共同作用对水

稻花粉管的萌发起到调控作用ꎬ但过量的 ＲＯＳ 会抑

制花粉管的萌发与伸长[５９]ꎮ 当水稻遭遇高温时ꎬ花
器官中 ＲＯＳ 含量升高的同时还伴随着超氧化物歧

化酶( ＳＯＤ)、ＰＯＤ 和过氧化氢酶(ＣＡＴ) 活性的变

化[７７]ꎮ ＳＯＤ、ＰＯＤ 以及 ＣＡＴ 是 ３ 种重要的抗氧化

酶ꎬ对维持植物体内自由基的相对平衡具有重要作

用[７８]ꎮ 兰旭等[７９]研究发现ꎬ花期 ４０ ℃高温下水稻

颖花中 ＳＯＤ 的活性随着处理时间的延长逐渐降低ꎬ
ＰＯＤ 以及 ＣＡＴ 的活性则随着处理时间的增加呈现

出先上升后下降的趋势ꎮ 抗氧化酶活性的这一变化

趋势说明在低强度和短时间的高温胁迫下ꎬ水稻可

通过自我调节的方式抵御高温胁迫ꎮ
高温下水稻颖花中其他化合物含量也会发生不

同程度的变化ꎮ 前人研究发现花期 ３７ ℃高温下水

稻颖花中的可溶性糖、脯氨酸含量下降ꎬ丙二醛

(ＭＤＡ)含量升高[８０]ꎮ 可溶性糖含量下降表明花药

细胞内环境的稳定性被破坏ꎬ内外渗透势已失衡ꎮ
脯氨酸含量的变化及作用现今仍存在争议ꎬ有观点

认为高温下脯氨酸含量增加加速了蛋白质的降解从

而对植物体造成损伤[８１]ꎻ另一观点则认为脯氨酸含

量增加起到了调节细胞内外渗透势平衡的作用[８２]ꎮ
这可能是由于处理材料以及处理条件不同导致的ꎮ
ＭＤＡ 可抑制抗氧化酶的活性和抗氧化物的含

量[８３]ꎬ水稻花器官的细胞膜结构受到破坏使其含量

增加[８４]ꎬ造成花器官发育不良并导致颖花不育ꎮ 因

此在实际生产中应采取有效措施降低高温下水稻体

内的 ＲＯＳ 和 ＭＤＡ 含量ꎬ提高抗氧化酶活性ꎬ以确保

水稻高产ꎮ 并且高温下以上生理指标的变化也均可

作为筛选耐热水稻品种的依据ꎮ
２.２　 对植物激素的影响

高温会改变水稻内源激素的含量ꎮ 脱落酸

(ＡＢＡ)在植物体内分布广泛ꎬ除了作为植物生长发

育的调节物质外ꎬＡＢＡ 还在多种非生物胁迫中充当
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信号分子[８５]ꎮ ＡＢＡ 可通过提高糖类代谢与蔗糖转

运调控植物对高温的应激反应ꎬ高温胁迫激发植物

合成 ＡＢＡꎬ传递高温胁迫信号[８６]ꎮ 张桂莲等[８７] 研

究发现花期高温胁迫引起水稻花药内 ＡＢＡ 含量增

加ꎬ耐热品种 ９９６ 花药中 ＡＢＡ 含量比热敏品种 ４６２８
低ꎮ 这说明作为一种抑制型激素ꎬ花期高温胁迫下

水稻花药内保持较低含量的 ＡＢＡ 更能维持其具有

较高的花粉活性ꎮ 另一方面ꎬ水稻幼穗发育也受到

细胞分裂素(ＣＴＫ)的调控ꎮ Ｗｕ 等[８８]研究发现高温

下幼穗中 ＣＴＫ 含量显著降低ꎬＣＴＫ 含量的降低导致

了糖代谢过程受阻ꎬ抑制了颖花形成ꎮ 高温下幼穗

中 ＣＴＫ 合成的相关基因 ＯｓＬＯＧＬ２ 和 ＯｓＬＯＧＬ３ 表达

量降低是导致 ＣＴＫ 含量下降的重要原因ꎬ外源喷施

油菜素内酯(ＢＲ) 可增加内源 ＢＲ 含量进而缓解

ＣＴＫ 含量的下降[１１]ꎮ 因此ꎬＢＲ 可能与 ＣＴＫ 的合成

之间存在某种联系ꎬ但二者间协同作用的相关机理

还尚不明确ꎬ然而关于 ＢＲ 缓解水稻高温胁迫的作

用机理却较为清楚ꎮ Ｃｈｅｎ 等[８９] 研究发现穗分化期

４０ ℃高温显著降低了水稻幼穗中的 ＢＲ 含量ꎬ同时

伴随着蔗糖转运相关基因表达量以及转运效率的下

降ꎬ外源喷施 ＢＲ 提高了内源 ＢＲ 含量并因此促进了

蔗糖转运相关基因 ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＵＴ２ 和 ＯｓＳＵＴ４ 的表

达ꎬ进而缓解了穗分化期高温对颖花形成的影响ꎮ
此外ꎬＢＲ 也可作为重要的植物激素参与到缓解水稻

高温胁迫的过程中去ꎮ 例如ꎬ花期高温下内源 ＢＲ

含量上升从而增强抗氧化物的合成和抑制 ＲＯＳ 的

产生来缓解高温对光温敏雄性不育系水稻雌蕊活性

的伤害[９０]ꎮ 另外ꎬ高温胁迫下不正常分布的 ＩＡＡ 以

及多胺含量的变化也是影响水稻颖花育性的重要因

素ꎬ与 ＣＴＫ 一样ꎬＩＡＡ 也参与到水稻颖花分化的过

程中ꎬ高温会导致 ＩＡＡ 的不正常分布并因此降低颖

花育性[９１]ꎮ 多胺参与植物体内多种生理生化反应ꎬ
水稻穗分化期高温胁迫下ꎬ多胺合成酶活性下降ꎬ多
胺合成量降低[９２]ꎬ致使植物生理代谢活动减慢ꎬ导
致水稻颖花不育ꎮ 以上研究结果均说明了植物激素

在水稻高温胁迫的应激反应中充当着重要角色ꎮ

３　 水稻高温热害的防御措施

３.１　 加强水肥管理

水稻在遭遇高温的同时往往也伴随着干旱[９３]ꎬ
因此加强田间的水肥管理至关重要ꎮ Ｔｉａｎ 等[９４] 研

究发现水稻生殖生长期遭遇高温ꎬ会使冠层处于高

温环境中ꎬ进而导致穗部温度升高ꎬ影响颖花育性ꎮ
在实际生产过程中ꎬ通常可采用合理密植、在开花前

对大田进行深水灌溉及干湿交替灌溉的方式降低水

稻冠层温度ꎬ还可采用合理施用氮、磷、钾肥的方式

提高水稻耐热性(表 １)ꎮ 例如ꎬ穗分化期可通过施

用高氮减轻高温对水稻产量的影响ꎬ还有研究者发

现在水稻抽穗扬花期也可通过追加氮肥施用量来提

高水稻的抗热性ꎬ提高颖花育性ꎮ
表 １　 不同水肥管理对高温下水稻生长的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｎ ｒｉｃｅ ｇｒｏｗｔｈ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

品种 处理 结果 参考文献

沪旱 １５、
扬粳 ４０３８

穗分化期 ３５ ℃处理 １０ ｄꎮ 设置低氮(每盆 ０.５ ｇ 尿素)、中氮
(每盆 １.０ ｇ 尿素)和高氮(每盆 ２.０ ｇ 尿素)３ 种处理ꎮ

中氮和高氮处理显著提高两品种水稻的产量及稻米品
质ꎬ中氮处理效果更为明显ꎮ 施加氮肥增加了叶片的光
合速率、根系氧化力和糖代谢途径关键酶的活性ꎮ

[９５]

淦鑫 ２０３ 穗分化第 ５ 期 ３８ ℃高温处理 ４ ｄꎮ 设置正常施肥水平:施氮
１６５ ｋｇ / ｈｍ２ꎻ高氮水平:分蘖肥和穗肥中的氮用量是正常施
肥下的 ２ 倍ꎬ总施氮量为 ２６４ ｋｇ / ｈｍ２ꎮ

与正常施氮相比ꎬ高温下高氮处理增加了水稻结实
率、产量以及可溶性糖含量ꎮ 高氮处理有助于水稻缓
解高温胁迫ꎮ

[９６]

扬稻 ６ 号、
粳稻 ９４１

水稻穗分化第 ７ 期 ３８ ℃高温处理 ４ ｄꎮ 设置正常施肥(氮 １６５
ｋｇ / ｈｍ２、钾 １８０ ｋｇ / ｈｍ２和磷 ９０ ｋｇ / ｈｍ２)、高氮处理(分蘖肥和穗
肥中的氮肥用量是正常施肥氮水平的 ２倍)２个处理ꎮ

与高温下正常氮肥相比ꎬ高氮处理增加了水稻在高温
下的单株产量以及单株有效穗数ꎮ

[９７]

两优培九 水稻抽穗开花期自然高温ꎮ 设置 Ｔ１(池塘水灌溉ꎬ０８:００－
１８:００田间保持 １０ ｃｍ 水层ꎬ持续 ７ ｄꎬ水温为 ３０.５ ℃)、Ｔ２
(井水灌溉ꎬ水温为 １８.２ ℃ꎬ其他同 Ｔ１)、对照(池塘水灌溉ꎬ
保持田间水位 １０ ｃｍꎬ夜晚不排放ꎬ持续 ７ ｄꎬ期间每天０８:００
的田间平均水温为 ２７.２ ℃)３ 个处理ꎮ

与池塘水灌溉相比ꎬ井水灌溉下ꎬ水稻的冠层温度、气
温和地温更低ꎮ 井水灌溉对水稻花期高温胁迫具有
更好的缓解作用ꎮ

[９８]

黄华占、
双桂 １ 号

抽穗￣灌浆期进行高温(３５ ℃)处理ꎮ 设置轻干湿交替灌溉
(土壤水势为 １５ ｋＰａ 时复水)、重干湿交替灌溉(土壤水势为
３０ ｋＰａ 时复水)和水层灌溉 ３ 种灌溉处理ꎮ

与水层灌溉相比较ꎬ轻干湿交替灌溉显著增加了水稻
的结实率、千粒质量以及产量ꎬ提高稻米品质ꎬ重干湿
交替灌溉的结果则相反ꎮ

[９９]

９５２徐　 鹏等:高温胁迫导致水稻颖花败育的机理及其防御措施研究进展



３.２　 合理喷施外源生长调节剂

合理喷施外源生长调节剂是缓解高温胁迫ꎬ提
高颖花育性的有效措施之一ꎮ 例如喷施外源 ＡＢＡ
可提高抗氧化酶活性ꎬ延缓叶绿素降解和降低细胞

膜伤害进而增强水稻抗热性ꎬ高温胁迫下外源 ＡＢＡ
通过调控气孔开闭及其相关基因的表达ꎬ并诱导内

源 ＡＢＡ 的大量合成和热激蛋白的产生来提高植物

的耐热性[１００]ꎮ 水稻喷施外源硅(Ｓｉ)可显著增加水

稻花期日最高 ４０ ℃高温下水稻剑叶的叶绿素含量ꎬ
增强叶片光合作用ꎬ降低 ＭＤＡ 含量ꎬ提高抗氧化酶

活性、花粉活力、柱头授粉数以及花药开裂率ꎬ进而

缓解高温对颖花育性的伤害[１０１]ꎮ ＪＡ 是一种重要的

信号分子ꎬ参与植物的各种生理生化反应ꎬ对提高高

温胁迫下水稻的颖花育性具有显著作用ꎮ Ｃｈｅｎ
等[１０２]研究发现ꎬ花期高温下喷施外源 ＪＡ 可提高水

稻抗氧化能力、柱头鲜质量以及花粉数量ꎬ进而提高

水稻产量ꎮ 此外ꎬ穗分化期高温胁迫下喷施 ＳＡ 可

降低花药中 ＲＯＳ 含量ꎬ提高绒毡层发育相关基因

ＥＡＴ１、ＭＩＬ２ 和 ＤＴＭ１ 的表达ꎬ抑制绒毡层的异常降

解[２８]ꎮ 陈燕华等[１１] 发现水稻穗分化期 ４０ ℃高温

下喷施外源 ＥＢＲ 有助于降低颖花退化率ꎬ提高水稻

的抗氧化能力和糖代谢水平ꎮ 同时在极端高温条件

下ꎬ施用主要由 Ｃａ、Ｓｉ、Ｋ 等组成的有机试剂优马归

甲也可提高同化物的转运效率ꎬ进而缓解高温胁迫

对水稻结实的影响[１０３]ꎮ 综上所述ꎬ合理施用植物

生长调节剂对缓解水稻高温热害ꎬ提高颖花育性具

有一定的作用ꎮ
３.３　 选育耐高温品种

选用或培育耐高温品种是防御高温胁迫最有效

的措施ꎬ现今可通过组学分析以及数量性状座位

(ＱＴＬ)、单核苷酸多态性(ＳＮＰ)标记等技术对耐热

型水稻品种进行发掘ꎮ 例如王思瑶等[１０４] 就曾对

１９０ 份水稻品种在近 ３５ ℃高温下的花粉育性进行

研究ꎬ发现花粉中不利于花粉萌发的基因 ＵｂＬ４０１、
ＵｂＬ４０２ｂ 和 ＵｂＬ４０４ｃ 在耐高温品种中的相对表达水

平显著低于热敏型品种ꎮ 因此ꎬ可在育种试验中突

出对这几个基因的研究ꎬ从而选育出耐热性更强的

水稻品种ꎮ 同时ꎬ也可以利用 ＱＴＬ 以及 ＳＮＰ 技术克

隆耐热相关基因来选育具有耐热性状的水稻品种ꎮ
潘孝武等[１０５]就曾通过 ＳＮＰ 标记技术对 ２０５ 份水稻

品种的抗热基因进行筛选ꎬ共发现 １８ 个耐热 ＱＴＬꎬ
其中 ｑＨＴ４￣６ 与耐热性的关联度最高ꎮ 此外ꎬ通过性

状比较的方式也可筛选出具有更高耐热性的水稻品

种ꎮ 例如与粳稻相比籼稻耐热性更高ꎬ与开颖授粉

品种相比闭颖授粉的水稻具有更强的耐热性[１０６]ꎮ
表 ２ 为目前部分水稻品种在穗分化期以及抽穗扬花

期高温下的耐性表现ꎬ可供耐高温品种选育时参考ꎮ

表 ２　 部分水稻品种在高温下的性状表现

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ ｓｏｍｅ ｒｉｃｅ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

品种 处理 结果 参考文献

Ｎａｇｉｎａ ２２ 穗分化期和开花期分别高温处理 １５ ｄ、７ ｄꎮ 设置夜间高
温(全天 ３１ ℃)、白天高温(０７:００－１９:００为 ３８ ℃ꎬ其余时
间 ２４ ℃)、全天高温(０７:００－１９:００为 ３８ ℃ꎬ其余时间 ３１
℃)３ 个处理ꎮ

穗分化期高温下 Ｎａｇｉｎａ２２ 的平均产量、结实率、颖花数
分别下降 ６１.３％、５６.３％、６.７％ꎮ Ｎａｇｉｎａ２２ 具有较强的
抵御花期高温的能力ꎬ但穗分化期对高温的耐性较差ꎮ

[１０７]

盐两优 １６１８、
内 ５ 优 ８０１５

花期设置常温 ３５ ℃ / ３０ ℃ (白天 / 夜晚)和高温 ４０ ℃ / ３５
℃(白天 / 夜晚)２ 个处理ꎬ处理 １０ ｄꎮ

与常温相比ꎬ高温降低了两水稻品种的光合速率和胞
间 ＣＯ２浓度ꎬ显著降低了水稻的结实率和千粒质量ꎬ
内 ５ 优 ８０１５ 的降幅较小ꎮ

[１０８]

黄华占、丰两
优 ６ 号

穗分化期高温处理 (１０:００－ １５:００ꎬ ４０ ℃)ꎬ 适温处理
(１０:００－１５:００ꎬ３２ ℃)ꎬ自然条件生长ꎬ分别处理 １ ｄ、３ ｄ、
５ ｄ、７ ｄ 和 ９ ｄꎮ

相较于适温和自然条件ꎬ高温提高了水稻的颖花退化
率ꎬ降低了花粉活力以及花药开药率ꎮ 黄华占所受影
响低于丰两优 ６ 号ꎮ

[１０９]

黄丝占 花期 ７ ｄ 夜间高温处理:３６ ℃ / ２５ ℃、３６ ℃ / ２９ ℃、３６ ℃ /
３３ ℃ꎬ３２ ℃ / ２５ ℃为对照ꎮ

花期夜间高温显著降低了水稻的花粉活力、花药开裂
率以及结实率ꎮ

[４８]

ＢＬ００６、Ｒ￣农白 设置 ３ 个处理ꎬ分别为日平均气温 ２６ ℃、３０ ℃和 ３３ ℃ꎬ花
期处理 ３ ｄꎮ

与 ２６ ℃处理相比ꎬ３０ ℃处理ꎬ两品种水稻千粒质量均
降低 １. ６９％ꎻ ３３ ℃ 处 理ꎬ ＢＬ００６ 千 粒 质 量 降 低
１８􀆰 ３８％ꎬＲ￣农白升高 ３.１０％ꎮ

[１１０]

钱江 ３ 号 Ｂ、
协青早 Ｂ

花期分别进行 ５ ｄ 的高温(最高 ３６ ℃ / 最低 ２８ ℃)和适温
(最高 ２６ ℃ / 最低 １８ ℃)处理ꎮ

与适温相比ꎬ花期高温显著降低协青早 Ｂ 的花粉活
力、花药开裂率以及结实率ꎬ对钱江 ３ 号 Ｂ 的影响不
显著ꎮ

[４９]

金优 ６３、汕优
６３

花期设置常温(日均温 ２６.６ ℃ꎬ日最高温 ２９.４ ℃)和高温
(日均温 ３３.２ ℃ꎬ日最高温 ４０.１ ℃)处理ꎬ共处理 ５ ｄꎮ

高温降低两水稻品种剑叶的光合作用、抗氧化酶活
性、花粉活力和结实率ꎬ提高 ＭＤＡ 含量ꎮ

[１０１]
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４　 展 望

对高温诱导水稻颖花败育及其缓解措施的研究

已成为水稻栽培和育种领域的热点ꎮ 本文综述了水

稻穗分化以及开花期高温诱导颖花败育的作用机制

并提出防御措施(图 １)ꎮ 但目前相关研究仍不够深

入且依然存在较多问题ꎮ

图 １　 高温诱导水稻颖花败育及其防御措施

Ｆｉｇ.１　 Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｐｉｋｅｌｅｔ ａｂｏｒｔｉｏｎ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｍｉｔｉｇａｔｉｏｎ ｍｅａｓｕｒｅｓ

４.１　 高温处理方式需改进

目前ꎬ在开展高温诱导颖花败育的试验中ꎬ常使

用人工气候室或气候箱进行增温ꎮ 但空间狭小ꎬ所
能处理的样品数都较少ꎬ并且二者一般都只能提供

恒定的温湿度以及 ＣＯ２浓度ꎮ 而在实际情况中ꎬ大
田中水稻所遭遇的气候因子是复杂且多变的ꎬ所以

人工气候室以及气候箱并不能较好地模拟高温天

气ꎮ 为解决这一问题ꎬ有学者利用增温装置在大田

模拟高温天气ꎬ但需要注意设置好高温处理时间ꎬ以
免水稻遭到人工以及自然双重高温胁迫的危害ꎮ 除

此之外ꎬ合理设置胁迫温度也是开展相关试验的必

要前提ꎮ 例如一般情况下ꎬ籼稻较之粳稻具有更强

的耐热性ꎬ所以在设置高温胁迫试验时应当注意品

种间差异ꎬ选择合适的处理温度ꎮ
４.２　 机理研究需深入

高温诱导颖花败育与 ＲＯＳ、激素以及糖代谢水

平密切相关(图 ２)ꎮ 高温下ꎬＲＯＳ 影响绒毡层的降

解、花药开裂以及花粉管的萌发ꎬ但相关分子机制仍

不清楚ꎮ 高温胁迫影响水稻激素和糖代谢水平近年

来渐渐成为研究的重点和热点ꎬ但相关激素和糖代

谢过程如何调节水稻高温热害的相关机理缺乏全面

性ꎬ尤其是高温下各种激素间的相互协同和拮抗作

１６２徐　 鹏等:高温胁迫导致水稻颖花败育的机理及其防御措施研究进展



用仍需进一步探究ꎮ 此外ꎬ花粉管内 Ｃａ２＋的分布具

有时空上的位置性和动态性ꎬ正是因为这些特性的

存在影响着花粉管的极性伸长和颖花育性ꎮ 然而水

稻花期高温胁迫下ꎬ花粉管内 Ｃａ２＋的分布与颖花育

性的具体关系亟待进一步的研究ꎮ

图 ２　 高温胁迫对水稻活性氧(ＲＯＳ)、糖代谢和激素的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ (ＲＯＳ)ꎬ ｇｌｕｃｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ

４.３　 应对措施需优化

合理使用应对措施是缓解高温、提高颖花育性

的有效手段ꎬ但目前相关措施仍需优化ꎬ例如可通过

推迟播种的方法来避开水稻开花期高温ꎬ但随之会

增加水稻穗分化期遭遇高温的概率ꎮ 因此在选择播

种期时应考虑到水稻各个生育期的进程ꎬ结合往年

以及最新的气象数据ꎬ尽量避免水稻生殖生长阶段

遭遇高温ꎮ 此外加强水肥管理虽可以提高水稻产

量ꎬ但也会带来种植成本的上升ꎬ在生产过程中应同

时兼顾水稻的经济效益与产量ꎮ 高温天气往往伴随

着干旱ꎬ在实际生产中也应考虑到高温和干旱对水

稻的双重胁迫以便选择合理的应对措施ꎮ
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