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　 　 摘要:　 在全球气候变暖背景下ꎬ高温干旱复合极端天气灾害频发ꎬ逐渐成为玉米生产中主要的非生物胁迫因

素ꎬ严重影响了玉米的生长发育和产量ꎮ 本文综述了高温干旱复合胁迫下玉米营养器官(根、茎、叶)和生殖器官

(雌穗、雄穗)的形态、结构、发育及玉米产量形成的变化特征ꎬ并从光合荧光、抗氧化系统、内源激素等生理功能以

及分子调控方面系统阐述了玉米对高温干旱复合胁迫响应的研究进展ꎮ 建议今后研究应整合多种组学技术ꎬ从基

因、功能蛋白、代谢物到性状系统揭示玉米应答高温干旱复合胁迫的机制ꎬ以提高玉米对高温干旱复合胁迫的耐受

能力ꎬ实现农业减灾增效ꎮ
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　 　 近年来ꎬ随着全球气候持续变暖ꎬ极端干热天

气的发生频率、强度和持续时间在不断增加[１￣３] ꎬ
高温干旱复合胁迫将成为农业生态系统普遍发生

的非生物胁迫因素[４￣５] ꎮ 据报道ꎬ中国 ２０２２ 年高

温和干旱风险指数均为 １９６１ 年以来最高值[６] ꎮ
未来高温和干旱都将极大地威胁中国的农业生产

和粮食安全ꎮ 玉米是中国重要的粮食作物和饲料

作物ꎬ２０２３ 年全国玉米总产量为２.８８８×１０８ ｔꎬ占中

国粮食总产量的 ４１􀆰 ５％ [７] ꎬ是中国粮食持续增产

的主要贡献者ꎬ在保障国家粮食安全中起着极为

重要的作用ꎮ 玉米在关键生长时期受到高温和干

旱胁迫极易造成严重减产[８] ꎮ 目前ꎬ关于高温、干
旱单一胁迫对玉米生长发育和产量形成的影响研

究已有诸多报道[９￣１２] ꎬ但在当前中国玉米大田生产

中ꎬ高温、干旱往往相伴或相继发生ꎬ高温干旱复

合胁迫发生频率大幅增加ꎬ成为限制玉米稳产、高
产的主要非生物胁迫因素[１３￣１６] ꎮ 复合胁迫加剧了

单一胁迫对作物生长、生理特性和产量的影响ꎬ但
其对作物的影响并非单一胁迫的简单相加效应ꎬ
且很少能从单一胁迫中预测复合胁迫的影响力

度[１７] ꎮ 因此ꎬ明确高温干旱复合胁迫对玉米生长

发育、生理特性及产量的影响以及玉米对胁迫的

响应机制ꎬ对指导增强玉米耐高温干旱能力的栽

培调控及育种实践ꎬ实现玉米持续高产稳产具有

重要意义ꎮ 学者们近几年针对玉米高温干旱复合

胁迫进行了相关研究ꎬ但关于玉米高温干旱复合

胁迫的研究进展尚未有系统报道ꎬ鉴于此ꎬ综合关

于玉米高温干旱复合胁迫的已有研究成果ꎬ从器

官发育特征、生理特性、产量形成及相关分子响应

机制等方面进行综述ꎬ以期为防御玉米高温干旱

复合胁迫和实现农业减灾增效提供科学支持及参

考ꎮ

１　 高温干旱复合胁迫对玉米器官生长
发育的影响

１.１　 高温干旱复合胁迫对玉米营养器官生长发育

的影响

１.１.１　 对玉米根系形态、空间分布和结构的影响　
根系形态、结构及空间分布影响玉米对土壤养分和

水分的吸收ꎮ 玉米根系在形态、结构和分布上受逆

境胁迫的影响ꎬ且与品种的敏感性和耐受性密切相

关[１８￣１９]ꎬ其改变对玉米的生存以及生产力具有至关

重要的影响ꎮ
高温干旱复合胁迫抑制玉米根系的生长发育ꎬ

表现为根长、根体积、根尖数、根表面积、根系吸收面

积和活跃吸收面积均降低ꎬ根干重下降ꎬ且高温干旱

复合胁迫对玉米根系的抑制作用大于干旱、高温单

一胁迫[１８ꎬ２０￣２２]ꎮ 不同时期高温干旱复合胁迫对玉米

根系的影响不同ꎬ苗期受到胁迫主要会抑制根系建

成ꎬ大喇叭口期和抽雄期受到胁迫主要会抑制根系

吸收能力ꎬ加速根系衰老ꎬ导致根干重降低[２１]ꎮ 此

外ꎬ高温干旱复合胁迫改变玉米根系的空间分布ꎬ短
时间轻度胁迫可增加１２~ ２４ ｃｍ 土层的根长密度和

１８~３０ ｃｍ 土层的根干重密度ꎬ使深层土壤中根系更

密集ꎬ有利于根吸收水分和养分ꎻ但长时间重度胁迫

显著降低各土层根长密度和根干重密度[１８]ꎮ Ｐｅｉ
等[２２]的研究结果显示ꎬ高温干旱复合胁迫造成玉米

节根长明显低于高温、干旱单一胁迫ꎬ节根总分支点

数与干旱胁迫差异不显著ꎬ但较高温胁迫显著减少ꎮ
高温干旱复合胁迫影响玉米根系的结构ꎬ表现

为复合胁迫下玉米根系凯氏带增宽ꎬ皮层组织及细

胞横截面积增大ꎬ复合胁迫下根系凯氏带宽度与干

旱胁迫下无显著差异ꎬ但显著高于高温胁迫和正常

条件下[２２]ꎬ这可能是玉米根系应对干旱胁迫ꎬ防止

内部水分散失的一种适应性变化[２３]ꎮ 根冠作为根
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尖的重要结构ꎬ具有高度的可塑性ꎬ可表征植物对来

自土壤中非生物胁迫的耐受性和适应性[２４]ꎮ 高温

干旱复合胁迫下ꎬ含有淀粉的根冠细胞数量、根冠细

胞中淀粉粒数量以及具有淀粉质根冠的根比例显著

增加ꎻ糖类物质积累并在根冠和分生组织间的边界

处形成高度积累的糖带ꎬ以阻止胁迫下根系分生区

水分散失ꎻ根系维管束组织的细胞壁沉积了更多的

纤维素和木质素[２２]ꎬ这可能是胁迫诱导玉米根系产

生的自我保护或自我适应机制[２５]ꎮ
１.１.２　 对茎秆形态、结构和穿刺强度的影响　 茎秆

是玉米营养运输的主要器官ꎬ且玉米茎秆的结构及

细胞壁的化学组成与植株抗倒性密切相关[２６]ꎮ 高

温干旱复合胁迫下玉米茎粗减小、株高降低ꎬ且复合

胁迫下玉米茎粗、株高的降幅大于单一胁迫[２７￣３０]ꎮ
不同生育期高温干旱复合胁迫对玉米茎秆形态的影

响程度不同ꎬ以拔节期和抽雄前胁迫影响较大ꎬ拔节

期胁迫甚至会对玉米生长造成难以恢复的影响[３１]ꎮ
高温干旱复合胁迫还影响茎秆的显微结构和穿

刺强度ꎬ胁迫后ꎬ玉米地上部第 ３ 茎节的大维管束和

小维管束面积均显著降低ꎬ维管束数目减少ꎬ皮层厚

度降低ꎬ硬皮组织变薄ꎬ穿刺强度下降ꎬ且复合胁迫

的影响程度大于单一胁迫[３２]ꎬ不同生育期高温干旱

复合胁迫造成玉米茎秆显微结构异常的程度存在差

异ꎬ三叶期和大喇叭口期胁迫造成玉米茎秆显微结

构异常的程度和穿刺强度下降的幅度大于抽雄期胁

迫[３０]ꎮ
１.１.３　 对叶片形态及结构的影响 　 高温干旱复合

胁迫 抑 制 玉 米 叶 片 生 长ꎬ 造 成 玉 米 叶 面 积 降

低[３３￣３４]、叶片变薄[２２ꎬ３５]ꎬ且复合胁迫的抑制程度大

于单一胁迫ꎻ不同生育期之间比较ꎬ以大喇叭口期胁

迫玉米叶面积指数降幅最大ꎬ其次是抽雄期ꎬ三叶期

胁迫玉米叶面积指数的降幅相对较小[３４]ꎮ 高温干

旱复合胁迫下ꎬ玉米叶片气孔密度和气孔指数降低ꎬ
侧脉和侧脉木质部导管细胞平均直径变小ꎻ叶片维

管束周围的叶绿体数量增加并聚集成高密度环ꎬ高
温胁迫下叶绿体的变化与之相似ꎬ而干旱胁迫下叶

片维管束周围的叶绿体数量明显减少且呈稀疏分

布[２２]ꎮ 高温干旱复合胁迫还造成玉米叶肉细胞中

叶绿体数目和片层数显著减少ꎬ基粒数减少ꎬ叶绿体

位置与细胞壁存在间隔[２１]ꎻ叶绿体膨大变圆ꎬ类囊

体解体且膜结构消失ꎬ基粒片层排列混乱ꎬ嗜锇颗粒

和淀粉粒明显增多ꎬ基质外流ꎻ线粒体内外膜和嵴结

构解体ꎬ且线粒体膜结构消失ꎬ基质大量流出[３６]ꎮ
可见ꎬ高温干旱复合胁迫显著影响玉米叶片的显微

结构和超微结构ꎬ进而影响其正常的光合功能ꎮ
１.２　 高温干旱复合胁迫对玉米生殖器官生长和发

育的影响

　 　 生殖器官(雌穗和雄穗)的正常发育是玉米穗

粒形成的基础ꎮ 高温干旱复合胁迫阻碍了玉米雌穗

和雄穗的正常分化ꎬ造成雌穗和雄穗形态和结构异

常、雌穗和雄穗开花间隔期增大ꎬ导致花期不遇ꎬ进
而造成玉米雌穗穗粒数明显减少ꎬ产量降低[３５]ꎮ
１.２.１　 对雄穗形态、结构和发育的影响　 高温干旱

复合胁迫显著抑制玉米雄穗的生长发育ꎬ生育前期

遭遇胁迫主要抑制玉米雄穗分化过程中生长锥的伸

长ꎬ阻碍其穗分化进程ꎻ花期遭遇胁迫主要抑制其小

花发育及散粉、授粉ꎮ 尤其是玉米花期遭遇高温干

旱复合胁迫ꎬ雄穗长度和平均生长速率极显著降低ꎬ
分枝数和分枝小花密度降低ꎬ基部和顶部的小穗和

花药变小ꎬ小穗鲜重、干重下降ꎬ且复合胁迫对雄穗

生长发育的抑制程度最大ꎬ干旱胁迫次之ꎬ高温胁迫

影响相对较小ꎻ不同玉米品种雄穗对高温干旱复合

胁迫的敏感性存在差异ꎬ其中雄穗轴短、分枝多、散
粉量大的品种对高温干旱复合胁迫的抵御能力更

强[３６￣４１]ꎮ 高温干旱复合胁迫还影响玉米雄穗的正

常抽出ꎬ高温胁迫不影响玉米抽雄ꎬ但加剧了干旱胁

迫对玉米抽雄的影响[２２]ꎮ
高温干旱复合胁迫造成玉米雄穗花药皱缩变

小ꎬ药室严重变形甚至开裂ꎬ花药壁表皮细胞膨大或

缩小ꎬ绒毡层细胞裂解ꎬ药隔维管束变少变细[３６￣３８]ꎻ
花粉粒显著变小且表面干缩褶皱ꎬ网纹状凸起形成

高脊ꎬ细胞壁不均匀增厚ꎬ萌发孔严重内陷ꎬ花粉粒

中淀粉粒数量大幅减少且分布趋于边缘化[３９￣４１]ꎮ
高温干旱复合胁迫下ꎬ热敏感型玉米品种花药和花

粉结构畸变程度大于耐热品种[３８]ꎮ 不同生育期中

以抽雄期遭遇高温干旱复合胁迫造成的花粉和花粉

粒结构畸变程度最为显著ꎬ且复合胁迫的影响程度

大于高温、干旱单一胁迫[３０]ꎮ
花期高温干旱复合胁迫造成玉米雌穗和雄穗开

花间隔期延长ꎬ雄穗散粉期推迟ꎬ散粉量显著减少ꎬ
花粉活力下降ꎬ复合胁迫的影响程度大于干旱、高温

单一胁迫[３９￣４１]ꎻ新鲜花粉中高活力花粉占比显著降

低ꎬ耐热玉米品种高活力花粉占比和散粉量明显高

于热敏感型玉米品种[３６￣３７]ꎮ
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１.２.２　 对雌穗形态、结构和发育的影响　 花期高温

干旱复合胁迫会对玉米雌穗穗柄结构产生较大影

响ꎬ表现为穗柄横切面积、维管束总面积、维管束单

个面积减小ꎬ单位面积维管束数量增加ꎬ复合胁迫的

影响程度大于单一胁迫ꎻ复合胁迫下穗柄单个维管

束尤其是中心维管束面积明显减小ꎬ与干旱胁迫差

异不显著ꎬ但显著小于高温胁迫ꎬ靠近皮层的维管束

数量显著增加ꎬ中部维管束数量减少ꎻ热敏感品种穗

柄中部以及近皮层维管束和中心维管束的数量明显

多于耐热品种[３６]ꎮ 高温干旱复合胁迫还显著改变

了玉米雌穗的花丝形态ꎬ造成花丝脱水皱缩、茸毛数

量减少、茸毛长度变短并倒伏于花丝表面ꎬ花丝表面

凹陷呈垄状结构ꎬ花丝活力降低ꎬ显著影响玉米受精

结实ꎬ且高温干旱复合胁迫对花丝形态和活力的影

响大于单一的干旱胁迫或高温胁迫ꎮ 不同玉米品种

受复合胁迫的影响程度存在差异[３８]ꎮ 高温干旱复

合胁迫对玉米雌穗发育的影响因胁迫发生时期不同

有所差异ꎬ三叶期、大喇叭口期胁迫主要抑制玉米雌

穗生长锥伸长ꎬ阻碍其穗分化进程ꎻ抽雄期胁迫则主

要阻碍雌穗受精结实及发育进程ꎬ造成雌穗发育不

良ꎮ 以抽雄期胁迫对雌穗受精结实的抑制作用最

大ꎬ造成结实率大幅下降ꎬ产量降低[３０]ꎮ

２　 高温干旱复合胁迫对玉米生理特性
的影响

２.１　 高温干旱复合胁迫对玉米光合特性的影响

２.１.１　 对光合荧光参数的影响 　 不同生育期高温

干旱复合胁迫均降低玉米叶片叶绿素含量ꎬ且复合

胁迫影响大于单一胁迫ꎬ不同品种的玉米叶绿素含

量对胁迫的响应存在差异[４２￣４３]ꎮ 高温和干旱胁迫

对作物净光合速率(Ｐｎ)的影响远高于其他环境因

子ꎬ干旱胁迫下气孔导度(Ｇｓ)降低以减少水分蒸腾

损失ꎬ而高温胁迫下植物则保持气孔打开并蒸发更

多的水分以降低冠层温度[４４]ꎮ 高温干旱复合胁迫

降低玉米的 Ｐｎ、蒸腾速率(Ｔｒ)、Ｇｓ和电子传递速率

(ＥＴＲ)ꎬ使胞间 ＣＯ２浓度(Ｃ ｉ)增加ꎬ且复合胁迫下

Ｐｎ、Ｔｒ、Ｇｓ、ＥＴＲ 的降幅和 Ｃ ｉ的增幅大于干旱胁迫ꎬ高
温胁迫对这些指标的影响相对较小ꎮ 不同玉米品种

对复合胁迫的响应存在差异[４５￣４８]ꎮ 不同生育期中

以抽 雄 期 高 温 干 旱 复 合 胁 迫 处 理 Ｐｎ 的 降 幅

(３９􀆰 ０％)最大ꎬ其次是大喇叭口期ꎬ三叶期胁迫对

Ｐｎ影响最小[２１ꎬ３３]ꎮ 玉米花期遭遇高温干旱复合胁

迫ꎬＰｎ降低受气孔因素和非气孔因素的双重影响ꎬ而
高温胁迫下 Ｐｎ降低主要由非气孔因素导致[３６]ꎮ

叶绿素荧光可以反映光合电子传递情况和光合

器官能量耗散情况ꎬ被称为光合作用的探针ꎬ通过分

析叶绿素荧光参数可以明确植物在非生物胁迫下的

抗逆性和光抑制程度ꎮ 不同生育期高温干旱复合胁

迫后ꎬ玉米叶片初始荧光(Ｆｏ)明显升高ꎬ最大荧光

(Ｆｍ)、ＰＳⅡ潜在光化学效率(Ｆｖ / Ｆｏ)、最大光化学

效率(Ｆｖ / Ｆｍ)、有效光化学量子产量( Ｆ′ｖ / Ｆ′ｍ)、实
际光化学效率(ΦＰＳ)、表观量子效率(ＡＱＥ)、羧化

效率(ＣＥ)、光化学猝灭系数(ｑＰ)、非光化学猝灭系

数(ＮＰＱ)和光合性能指数(ＰＩＡＢＳ)明显降低ꎬＰＳⅡ
活性中心受损ꎬ电子传递受阻ꎬ光能利用率降低ꎬ光
合作用受到抑制ꎬ复合胁迫对玉米叶片叶绿素荧光

参数的影响大于高温、干旱单一胁迫[２１ꎬ３６ꎬ４５￣４６]ꎮ 采

用 Ｃａ２＋诱导剂 ＣａＣｌ２预处理可在一定程度上缓解高

温干旱复合胁迫下玉米叶片 ＰＳⅡ功能的受损情况ꎬ
对 ＰＳⅡ功能的恢复较为显著[４９]ꎮ 此外ꎬ高温干旱

复合胁迫显著抑制玉米冠层日光诱导叶绿素荧光

(ＳＩＦ)ꎬ且复合胁迫的影响程度大于单一胁迫ꎬ而冠

层 ＳＩＦ 与 Ｐｎ、Ｇｓ和 Ｔｒ均呈显著正相关ꎬ生产上可通

过监测玉米冠层 ＳＩＦ 实现对玉米高温干旱复合胁迫

信息的及时准确监测[２９ꎬ４７]ꎮ
２.１.２　 对光合酶活性的影响 　 磷酸烯醇式丙酮酸

羧化酶(ＰＥＰＣａｓｅ)和核酮糖二磷酸羧化酶(ＲｕＢＰ￣
Ｃａｓｅ)是玉米光合碳同化途径的关键酶ꎬ其活性降低

被认为是光合速率下降的重要非气孔因素之一ꎮ 高

温干旱复合胁迫均会导致玉米 ＰＥＰＣａｓｅ 和 ＲｕＢＰ￣
Ｃａｓｅ 活性降低ꎬ高温干旱复合胁迫下二者的降幅均

大于单一胁迫ꎬ且 ＰＥＰＣａｓｅ 活性降幅大于 ＲｕＢＰ￣
Ｃａｓｅꎬ大喇叭期遭遇胁迫对玉米 ＰＥＰＣａｓｅ 活性的影

响大于抽雄期和三叶期胁迫[２１ꎬ３４]ꎮ 不同玉米品种

ＰＥＰＣａｓｅ 和 ＲｕＢＰＣａｓｅ 活性对高温干旱复合胁迫的

响应存在差异[４３]ꎮ 花后高温干旱复合胁迫显著降

低玉米顶叶、倒四叶和穗位叶的 ＰＥＰＣａｓｅ、ＲｕＢＰＣａｓｅ
活性ꎬ且随胁迫时间延长ꎬ顶叶 ＰＥＰＣａｓｅ 活性降幅

大于倒四叶和穗位叶ꎬ而 ＲｕＢＰＣａｓｅ 活性在胁迫初

期的差异大于后期ꎬ且不同叶位 ＲｕＢＰＣａｓｅ 活性的

降幅表现为穗位叶>倒四叶>顶叶[４６]ꎮ
２.２　 高温干旱复合胁迫对玉米抗氧化特性的影响

短暂的、轻度的高温干旱复合胁迫通过刺激根

系产生超氧阴离子(Ｏ２
􀅰－)和丙二醛(ＭＤＡ)增强玉米
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根系超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)和
过氧化氢酶(ＣＡＴ)的活性ꎬ促进根系活力提高和渗

透调节物质含量增加ꎬ表现为可溶性糖、可溶性蛋白

和脯氨酸含量增加ꎻ长时间重度复合胁迫则造成玉

米根系 Ｏ２
􀅰－ 和 ＭＤＡ 含量急剧且大幅度增加ꎬ超过

ＳＯＤ、ＣＡＴ 缓解氧化损伤的能力ꎬ使其对活性氧

(ＲＯＳ)的清除能力下降ꎬ最终造成根系活力显著下

降ꎬ衰老加剧ꎻ根系抗氧化酶活性与渗透调节物质含

量之间存在较强的相关性[１８]ꎮ
在短期的高温干旱复合胁迫后ꎬ玉米叶片 ＲＯＳ

积累量增加和膜损伤水平提高ꎬ抗坏血酸过氧化物

酶(ＡＰＸ)、谷胱甘肽还原酶(ＧＲ)、ＳＯＤ 活性显著增

加ꎬ还原型谷胱甘肽含量和总抗氧化能力显著增加ꎬ
可溶性糖、游离脯氨酸和热激蛋白(Ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎꎬＨＳＰ)含量增加ꎬ且复合胁迫影响大于单一胁

迫ꎻ具有较强的抗氧化防御系统、较高的渗透调节物

质积累量的品种对高温干旱复合胁迫的耐受性更

强[２７ꎬ５０￣５１]ꎮ 适宜浓度的 Ｃａ２＋能够提高叶绿体抗氧化

酶活性ꎬ进而提高玉米的耐热性[４９ꎬ５２]ꎮ 而长时间或

强烈的高温干旱复合胁迫造成的氧化损伤超过抗氧

化酶的缓解能力ꎬ表现为 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ 活性先上

升后下降ꎬＡＰＸ 活性和可溶性蛋白含量降低ꎬＲＯＳ、
ＭＤＡ 含量显著上升ꎬ产生的膜脂过氧化物更多ꎬ叶
片损伤更严重ꎬ衰老加速ꎬ最终导致叶片光合速率降

低ꎬ光合同化物积累量下降ꎻ不同叶位比较结果显

示ꎬ顶叶受复合胁迫影响程度大于倒四叶及穗位

叶[４６]ꎬ未成熟幼叶中 Ｈ２Ｏ２和 Ｏ２
􀅰－的积累量明显高于

成熟老叶ꎮ 高温干旱复合胁迫下枯叶率高于单一胁

迫[２２]ꎮ
研究结果表明ꎬ高温胁迫下玉米雄穗的抗氧化

系统酶活性变幅和 ＭＤＡ 含量显著高于雌穗ꎬ表现

为雄穗对高温逆境的响应较雌穗更为敏感[５３]ꎮ 随

着高温干旱复合胁迫时间延长ꎬ玉米雄穗 ＳＯＤ、ＰＯＤ
活性和 ＭＤＡ、Ｏ２

􀅰－、可溶性糖、可溶性蛋白含量呈先

增加后降低的单峰曲线变化[３６]ꎮ 胁迫前期ꎬ雄穗

ＳＯＤ、ＰＯＤ 活性和 Ｏ２
􀅰－、ＭＤＡ 含量急速增加ꎬ且过氧

化产物含量峰值时间较抗氧化酶活性峰值时间提早

２.０~４􀆰 ０ ｄꎻ胁迫后期雄穗抗氧化酶活性迅速下降ꎬ
之后过氧化物含量缓慢下降ꎻ高温干旱复合胁迫下

雄穗 Ｏ２
􀅰－和 ＭＤＡ 含量变幅大于高温胁迫ꎬ且峰值出

现时间早于单一胁迫ꎬ其中 Ｏ２
􀅰－含量峰值较干旱胁

迫平均提早约 １.５ ｄꎬ故高温干旱复合胁迫下雄穗更

早进入衰老状态[３７￣３８]ꎮ
２.３ 　 高温干旱复合胁迫对玉米内源激素代谢的

影响

　 　 内源激素调控植株的生长、分化、发育及衰老过

程ꎮ 其中ꎬ脱落酸(ＡＢＡ)可调控气孔导度和传递根

源信号ꎬ玉米素核苷(ＺＲ)等细胞分裂素是信号响应

物质ꎬ生长素吲哚￣３￣乙酸(ＩＡＡ)控制顶端生长和叶

片形成并协调气孔关闭ꎬ赤霉素(ＧＡ)促进茎的伸

长ꎬ乙烯(ＥＴＨ)具有促进细胞分裂、果实成熟和器

官衰老的作用ꎬ各种激素相互作用ꎬ共同调控植株生

长ꎮ 玉米灌浆期遭遇高温干旱复合胁迫后ꎬ不同部

位叶片及籽粒中 ＩＡＡ、ＥＴＨ 含量显著降低ꎬＡＢＡ、ＧＡ
含量显著升高ꎬ且高温干旱复合胁迫的影响程度显

著大于单一胁迫ꎬ尤以灌浆后期在籽粒中的表现更

为明显[４５￣４６ꎬ５４]ꎻ籽粒淀粉合成相关酶活性以及 ＺＲ、
ＩＡＡ 含量(授粉后 １０ ｄ)降低ꎬ灌浆速率下降ꎬ最终

导致淀粉含量降低ꎬ籽粒重下降ꎬ且授粉后 １０ ｄ、２０
ｄ 基部籽粒和顶部籽粒的平均灌浆速率与 ＺＲ、ＩＡＡ
含量均呈显著正相关[５５]ꎮ 较高的 ＩＡＡ 含量和较低

的 ＡＢＡ 含量更有利于维持高温干旱复合胁迫下玉

米内源激素的平衡ꎬ延缓衰老ꎬ增加花后干物质积累

量并增加产量[５４]ꎮ 玉米花期遭遇高温干旱复合胁

迫后ꎬ雌穗中 ＡＢＡ 含量增加ꎬＩＡＡ 含量降低ꎬ二者的

变幅大于单一胁迫ꎻ赤霉素 Ａ３(ＧＡ３)含量在高温干

旱复合胁迫和干旱胁迫下增加ꎬ但在高温胁迫下降

低[３６]ꎮ 综合来看ꎬ花期和灌浆期高温干旱复合胁迫

显著影响玉米植株的内源激素含量ꎬ表现为叶片、雌
穗及籽粒 ＩＡＡ、ＺＲ、ＥＴＨ 含量降低ꎬＧＡ、ＡＢＡ 含量升

高ꎬ造成花后干物质积累量和灌浆速率降低ꎬ籽粒重

下降ꎬ产量降低ꎮ

３　 高温干旱复合胁迫对玉米产量形成
的影响

　 　 在玉米生长过程中ꎬ温度、降水、品种、栽培技术

等多种因素均是影响产量的重要因素ꎬ但随着全球

气候的变化ꎬ高温干旱复合胁迫对玉米产量的影响

越来越显著[１６]ꎬ造成的玉米产量损失幅度明显高于

单一胁迫[１４ꎬ５６￣５７]ꎮ 不同生育期高温干旱复合胁迫对

玉米产量的影响以抽雄期胁迫最为显著ꎬ穗粒数显

著减少ꎬ籽粒重显著降低ꎬ产量显著下降ꎻ而在大喇

叭口期、拔节期、三叶期胁迫造成的玉米产量下降主

要是穗粒数减少所致[２１ꎬ３０ꎬ３３￣３４]ꎮ 拔节期高温干旱复
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合胁迫造成玉米果穗变细、变短ꎬ秃尖增长ꎬ穗粒重

下降ꎬ产量降低ꎬ影响程度大于单一胁迫[２８ꎬ３１]ꎻ花期

前后高温干旱复合胁迫下玉米穗粒数减少主要是雌

穗顶部花丝发育延迟未吐出苞叶导致未受精花丝率

升高引起的[４１]ꎬ进而造成籽粒败育率增加ꎬ秃尖长

增加ꎬ穗行数不受影响但行粒数大幅度下降ꎬ最终造

成产量下降[３６￣３８ꎬ５４]ꎮ Ｌｉｕ 等[５５ꎬ５７] 的研究结果显示ꎬ
玉米花期前后高温干旱复合胁迫导致穗粒数下降ꎬ
复合胁迫对籽粒发育过程中结实阶段的影响比对小

花发育和授粉阶段的影响更为显著ꎬ籽粒败育是胁

迫导致穗粒数下降的主要原因ꎬ其主要作用机制是

阻止了糖向淀粉的转化ꎻ同时ꎬ高温干旱复合胁迫导

致籽粒重显著降低ꎬ造成库(籽粒)的限制ꎬ籽粒灌

浆早期(授粉后 １０ ｄ 和 ２０ ｄ)高温干旱复合胁迫下

蔗糖转化酶、蔗糖合酶、腺苷二磷酸葡萄糖(ＡＤＰ￣
Ｇｌｃ)焦磷酸化酶和淀粉合酶活性均降低ꎬ淀粉生物

合成量减少ꎬ籽粒重降低ꎮ

４　 玉米响应高温干旱复合胁迫的分子
机制

　 　 目前ꎬ关于玉米对高温、干旱单一胁迫的响应机

制研究较多ꎬ而关于高温干旱复合胁迫下玉米分子响

应机制的研究较少ꎬ主要涉及 ＨＳＰ、抗氧化系统以及

内源激素调控等方面ꎮ
ＨＳＰ 等分子伴侣是植物响应逆境胁迫的关键调

控因子ꎬ通过维持蛋白质稳态增强抗逆性[５８￣５９]ꎮ 根据

其结构、功能和分子量ꎬＨＳＰ 可分为小分子热激蛋白

(ｓＨＳＰ)、ＨＳＰ４０ (Ｊ 类蛋白)、ＨＳＰ６０、ＨＳＰ７０、ＨＳＰ９０
和 ＨＳＰ１００ 等 ６ 个家族[６０]ꎮ Ｚｈａｏ 等[６１]鉴定了玉米八

叶期高温、干旱及其复合胁迫下的差异调节蛋白ꎬ结
果显示ꎬＨＳＰꎬ尤其是 ｓＨＳＰ 在高温和复合胁迫下均有

大量表达ꎬ并在众多信号通路中发挥作用ꎬ表明 ＨＳＰ
在玉米适应高温及高温干旱复合胁迫过程中具有重

要作用ꎮ 高温干旱复合胁迫显著诱导 ＨＳＰ７０ 基

因[５０ꎬ６２￣６３]和 ｓＨＳＰ１６.９、ｓＨＳＰ１７.２、ｓＨＳＰ１７.４、ｓＨＳＰ１７.５、
ｓＨＳＰ２２、ｓＨＳＰ２６ 基因[６４￣６５] 表达ꎬ且这些 ＨＳＰ 基因的

表达提高了胁迫诱导的抗氧化酶活性ꎬ表现为玉米对

高温干旱复合胁迫的耐受能力提高ꎮ 适宜浓度的

Ｃａ２＋能够增强高温干旱复合胁迫下玉米 ｓＨＳＰ２６、
ｓＨＳＰ２２ 以及ｓＨＳＰ１７.４的表达并提高叶绿体抗氧化酶

活性ꎬ进而提高植株耐热性[４９ꎬ５２ꎬ６６]ꎮ 另外ꎬ葛淑

娟[６７]、孙爱清等[６８]的研究结果显示ꎬＺｍＨＳＰ１７.７ 基

因受高温胁迫诱导表达ꎬ受高温干旱复合胁迫强烈

诱导表达ꎬ超表达该基因可以提高植株生长过程中

对高温干旱复合胁迫的耐受能力ꎻＣａｏ 等[６９] 的研究

结果表明ꎬ超表达 ＨＳＰ４０ 基因 ＺｍＤｎａＪ９６ 可以提高

拟南芥叶绿体抗氧化酶活性ꎬ降低高温、干旱对叶绿

体造成的损伤ꎬ且促进植株根系发育ꎬ增强植株对高

温干旱复合胁迫的耐受能力ꎬ而沉默 ＺｍＤｎａＪ９６ 基

因降低了植株的抗氧化酶活性ꎬ增强了玉米对干旱

和高温的敏感性ꎮ
植物遭遇高温、干旱等逆境胁迫时体内会发生

一系列的防御反应ꎬ抗坏血酸、谷胱甘肽等抗氧化物

质和 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ、ＧＲ 等抗氧化酶能有效保护植

物ꎬ减轻逆境胁迫造成的伤害ꎮ 王瑛等[７０]、杨海

荣[７１]的研究结果显示ꎬ干旱、高温及其复合胁迫均

显著诱导 ＡＰＸ、ＣＡＴ１、ＧＲ１、ＳＯＤ４ 基因的表达ꎬ且在

复合胁迫下 ＡＰＸ、ＧＲ１、ＳＯＤ４ 基因表达量增加幅度

最大ꎮ 高温干旱复合胁迫下ꎬ耐性不同的玉米品种

ＣＡＴ、ＡＰＸ、ＧＲ 基因表达水平存在显著差异ꎬ耐性强

的品种在胁迫下抗氧化酶基因表达量增加幅度大于

敏感品种[５１]ꎮ
内源激素是介导植物胁迫响应的关键因子ꎬ在

植物的防御反应中发挥着重要作用ꎬ植物对特定胁

迫的防御反应首先受相关激素的控制ꎮ Ｙａｎｇ 等[２０]

研究了玉米根系对高温干旱复合胁迫的响应ꎬ检测

到玉米主根中有 ７２ 种响应高温、干旱及其复合胁迫

的差异表达代谢物ꎬ涉及植物激素信号转导、次生代

谢物生物合成、苯丙氨酸代谢等 ８５ 条代谢途径ꎬ其
中ꎬ水杨酸及其前体物质莽草酸和苯丙氨酸含量在

胁迫后快速降低ꎻ在复合胁迫下鉴定出的 ５ ０３６ 个

差异表达基因与谷胱甘肽代谢、植物激素信号转导

和类胡萝卜素生物合成等途径有关ꎬ参与水杨酸代

谢和信号转导的部分关键基因在胁迫条件下差异表

达ꎬ水杨酸含量减少可能通过影响下游 ＴＧＡ 转录因

子表达和 ＴＧＡ 与病程相关基因非表达子 １(ＮＰＲ１)
的结合来影响病程相关蛋白(ＰＲ１)的表达ꎬ导致玉

米对高温干旱胁迫的耐受性降低ꎮ 汤钰镂等[４１] 对

高温干旱复合胁迫下玉米花丝进行靶向代谢组学分

析发现ꎬ复合胁迫下花丝细胞分裂素含量显著降低ꎬ
ＡＢＡ 和乙烯前体氨基环丙烷羧酸含量升高ꎻ在细胞

分裂素生物合成途径中ꎬ异戊烯基转移酶基因表达

水平及活性显著降低ꎬ进而抑制细胞分裂素合成ꎬ导
致花丝尤其是雌穗顶部花丝在复合胁迫下伸长受
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阻ꎬ未受精花丝率升高ꎬ穗粒数减少ꎬ造成产量降低ꎮ
除 ＨＳＰ、抗氧化系统及内源激素外ꎬ碳水化合

物及其衍生物在玉米对高温干旱复合胁迫的应激反

应中也具有重要作用ꎮ Ｌｉ 等[３９]、汤钰镂等[４１] 在玉

米开花前 １５ ｄ 进行干旱、高温及其复合胁迫处理ꎬ
利用转录组学和代谢组学联合分析了玉米花粉对高

温干旱复合胁迫的应答反应ꎬ发现尿苷二磷酸

(ＵＤＰ)￣葡萄糖、蔗糖和淀粉等碳水化合物及其衍生

物主要参与调控高温干旱复合胁迫下的花粉活力ꎬ
复合胁迫下 ＵＤＰ￣葡萄糖和淀粉含量较单一胁迫和

对照显著下调ꎬ而蔗糖含量则上调ꎬ这是因为蔗糖合

酶基因 ＬＯＣ５４２３６５ 和 ＬＯＣ５４２２４７ 表达水平在复合

胁迫下显著下降ꎬ蔗糖合酶活性降低ꎬ从而抑制了蔗

糖转化为 ＵＤＰ￣葡萄糖ꎬ导致花粉活力降低ꎮ

５　 问题与展望

在当前和未来的气候条件下ꎬ高温干旱复合胁

迫对全球粮食系统的不利影响加剧ꎬ对农业生产力

构成巨大的挑战ꎮ 玉米作为全球的重要粮食作物ꎬ
更易受到高温干旱复合胁迫的影响ꎮ 尽管高温干旱

复合胁迫对玉米的影响研究已有不少ꎬ但这些研究

多集中在玉米生长发育、生理生化、产量等方面ꎬ在
玉米耐受高温干旱复合胁迫分子机制、品种选育及

遗传改良等方面的研究较少ꎮ 玉米对高温干旱复合

胁迫的响应是一个复杂的过程ꎬ涉及各种信号分子、
转录因子、激素和次生代谢物对耐受或易感性的贡

献ꎬ未来从生理生化、遗传、分子育种和转基因、基因

编辑技术等方面继续对这些因素进行详细研究ꎬ对
于开发对复合胁迫耐受性强的玉米品种具有重要意

义ꎮ 在研究方法上ꎬ多种组学技术在揭示植物生长、
发育和耐逆性调控规律方面发挥着不可或缺的作

用ꎬ目前关于玉米响应高温干旱胁迫的分子机制的

研究多采用单种组学技术[６１ꎬ６７ꎬ７２￣７４] 或 ２ 种组学技

术[２０ꎬ３９ꎬ４１]进行分析ꎬ应用多组学联合分析技术揭示

玉米应答高温干旱复合胁迫机制的研究较少ꎮ 今

后ꎬ整合多种组学技术ꎬ将玉米抗逆基因、功能蛋白、
代谢物与表型密切结合ꎬ从基因到性状揭示玉米应

答高温干旱复合胁迫的总体机制ꎬ进而培育耐受高

温干旱复合胁迫的玉米品种ꎬ将是未来提高玉米防

御高温干旱复合胁迫能力、实现农业减灾增效的主

要途径ꎮ 此外ꎬ在栽培上ꎬ可以通过适当灌溉[７５￣７６]、
改善养分管理[５]、逆境锻炼[２０ꎬ５５]、外源施用次生代

谢物[７７]和植物根际促生菌[７８￣７９] 等途径增强玉米对

高温和干旱的耐受性ꎮ
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