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摘要: 全球变暖导致的高温频发严重影响水稻生长和产量形成。研究水稻颖花育性的高温伤害机理及缓解颖

花育性下降的栽培调控措施对选育耐高温品种有重要意义。本文重点综述了近年来幼穗分化期和开花期高温

下水稻颖花育性下降的机理研究, 从活性氧产生和清除、糖代谢过程、激素变化等方面阐述了高温影响生殖

器官发育的机理; 从花药开裂、散粉、花粉管伸长等过程阐述了花期高温导致颖花不育的机理; 概述了栽培调

控措施对高温下水稻颖花育性的调控及其生理机理, 并结合现有的研究对未来高温影响颖花育性的研究方向

进行了展望。
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全球气候变化导致气温上升已引起全世界关

注。科学家们预测到本世纪末(2081~2100年)全
球气温将比20世纪(1986~2005年)上升0.3~4.8°C 
(IPCC 2014)。全球气候变暖可导致极端高温出现

的频率及高温强度增加, 高温胁迫已逐渐成为制

约农业生产和作物产量形成的主要非生物胁迫之

一(Siebert等2014; Jagadish等2015)。
水稻(Oryza sativa)作为世界上主要的粮食作

物之一, 高温对水稻产量的影响日益受到关注。

通过对历史数据分析发现, 在热带水稻生长季(旱
季)日均最低(夜间)气温每上升1°C, 水稻产量减少

10% (Peng等2004); 在小麦和大麦作物中也发现

了相似的结果(Garcia等2015)。Xiong等(2017)通
过荟萃分析发现高温会导致水稻平均产量下降

39.6%。Jagadish等(2015)模拟分析2006~2010年南

亚地区的温度和产量数据, 发现水稻颖花育性不

到5%的水稻种植面积占南亚水稻总种植面积的

39.5%, 而颖花育性在5%~15%之间的占50%; 在此

基础上, 温度每增加1°C将会导致颖花育性在5%~ 
15%的水稻面积增加至62%; 当温度增加3°C, 颖花

育性在24.4%的水稻面积只有0.3%。由此可见, 温
度增加严重影响了水稻颖花育性和籽粒产量。因

此, 阐明高温下水稻颖花育性下降的机理及其栽

培调控措施对高温抗性品种的培育和栽培管理措

施的改善具有重要意义。

1  植物高温抗性途径

植物通过形态结构和生理生化过程的变化来

应对外界高温胁迫。植物抗热性主要包括御热

性、避热性和耐热性(Jagadish等2015)。御热性

(heat avoidance)是指植物主要依赖外部环境因素通

过蒸腾冷却减少高温伤害(Coast等2015; Jagadish等
2015; Weerakoon等2008), 如Weerakoon等(2008)发
现在低湿环境下水稻可通过加强颖壳蒸腾作用来

降低颖花温度, 避免花药发育受到伤害。避热性

(heat escape)是指植物通过某些方式逃避高温的能

力, 如在高温下水稻通过提早开花(早花)和缩短开

花持续期来避免高温对颖花育性的伤害(Coast等
2015; Ishimaru等2010)。此外, 水稻花药基部开裂口

长、基部孔大(Matsui等2001; Kobayashi等2011)、
闭颖开花(Koike等2015)和花后柱头不外露(Wu等
2019)等形态特征均有利于高温下散粉和受精, 减
少高温下水稻颖花育性的下降。耐热性(heat toler-
ance)是指植物在高温胁迫下通过生理生化的适应

性变化来维持正常的生长发育(Jagadish等2015), 
如高温下水稻可以通过调控细胞分裂素含量的稳
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定以维持高的颖花育性(Wu等2016, 2017)。避热

性和耐热性都是水稻内在的可遗传改变的一种高

温适应性机制(Jagadish等2015)。
水稻高温抗性指标较多, 颖花育性(即受精和

已启动灌浆的颖花占总颖花数的比例)是衡量品种

是否耐热的关键指标(Prasad等2006; Jagadish等
2008; Cheabu等2019)。花粉育性高(Wu等2016)、
花药开裂率高(Kobayashi等2011)、柱头粘附的花粉

数及花粉萌发数多(Rang等2011; Coast等2016)和
花粉管伸长速率快(Jagadish等2010; Coast等2016)
等特征均有利于高温下水稻保持高的颖花育性。

另外, 抗氧化酶活性与植物高温抗性紧密相关, 众
多研究发现高温下花育性高的植物叶片、颖花、

花药、花粉和柱头等组织中抗氧化酶活性增加

(Djanaguiraman等2018; Kumar等2014, 2015, 2016; 
Snider等2009; Zhang等2016a; Zhao等2018a, b)。脯

氨酸和抗坏血酸等抗氧化物质含量增加也能降低

高温对花粉育性的伤害(Kumar等2014; Djanaguira-
man等2018), 进而提高颖花的育性。

2  高温导致颖花育性下降的机理

生殖器官的发育、开花散粉、花粉萌发和花粉

管伸长等每个发育阶段和过程遭遇高温都会造成

颖花不育。目前, 普遍认为水稻高温颖花不育主要

发生在幼穗分化期和抽穗开花期。在幼穗分化期, 
高温主要是通过影响雄性生殖器官发育而导致颖

花不育; 在开花期, 高温主要是影响开花散粉、花粉

萌发与花粉管伸长等过程(Coast等2016; Jagadish
等2010; Kobayashi等2011; Li等2015)。高温对颖

花和花粉育性的影响受雄性和雌性生殖器官活性

氧(reactive oxygen species, ROS)累积、糖代谢、

同化物供应和激素变化等的共同调节。

2.1  幼穗分化期高温影响生殖器官发育

水稻花药发育可分为14个时期(Zhang和Wil-
son 2009), 在花药发育的每个时期高温胁迫都可能

导致花粉发育异常和败育。研究表明水稻高温最

敏感时期是小孢子发生时期(图1-A和B) (Martínez- 
Eixarch和Ellis 2015), 这一时期的高温胁迫导致水

稻花粉母细胞发育异常, 四分体无法适时分散, 生
殖细胞排列紊乱, 花粉粒外膜表面脱水, 花粉粒由

球形(图1-D)变成卵圆型(邓运等2010; Djanaguira-
man等2014; Kumar等2014; Wang等2019)等结构变

化, 从而造成花粉败育。最近, 我们发现高温导致

水稻花药4个药室小孢子发育时间不同步, 不同药

室受高温破坏程度不同(未发表资料)。
高温影响到花药壁发育, 如花药表皮细胞形

状不规则 (Sa to等2002)、排列疏松 (张桂莲等

2008)、花药内皮层和裂口畸形(Sato等2002)。绒

毡层为小孢子发育提供营养物质, 其适时降解对

花粉正常发育至关重要(Suzuki等2001)。Suzuki等
(2001)发现小孢子时期高温导致四季豆绒毡层提

前降解; 然而, 邓运等(2010)和Min等(2013)观察到

高温胁迫延迟了水稻、棉花绒毡层细胞程序化死

亡和降解, 从而导致花粉败育。因此, 高温所致的

绒毡层非适时降解可导致花粉败育。

水稻穗分化期高温下花药壁和小孢子形态异

常是花粉败育的重要原因。然而, Endo等(2009)观
察到水稻小孢子时期高温胁迫没有影响花粉粒形

状和绒毡层降解, 但减少了柱头对花粉粒的粘附; 
将未经高温处理的花粉撒在柱头上, 花粉则能正

常萌发, 因此穗分化期高温对花粉粒的发育可能

不局限于结构变化。此外, 药隔维管束是向药室

提供营养物质的主要通道(图1) (Garcia等2017), 张
桂莲等(2008)观察到抽穗期高温胁迫下药隔维管束

鞘细胞发育异常, 导致花粉粒同化物供应不足。

然而, 花药维管系统形态发育变化对穗分化期高

温的响应变化还不清楚。

2.1.1  高温影响生殖器官中活性氧的累积

正常情况下植物体内ROS的产生与清除维持

动态平衡。ROS在生殖器官发育过程中的作用表

现在两方面。一方面, 小孢子发育过程中ROS参与

调控绒毡层细胞的程序化死亡和降解(Hu等2011), 
较少的ROS不能启动绒毡层细胞的降解, 从而导

致花粉败育(Yi等2016)。另一方面, 高温下花药

(Zhao等2018a, b)、花粉(Djanaguiraman等2014)和
绒毡层(Bagha 2014)等部位ROS过量累积, 细胞膜

受到损坏, 从而导致花粉不育。由此可见, 过多或

过少的ROS均不利于生殖器官的发育。

高温下花的育性与其抗氧化酶活性密切相关。

高温降低了花药的超氧化物歧化酶(superoxide dis-
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mutase, SOD, EC1.15.1.1)、过氧化氢酶(catalase, 
CAT, EC1.11.1.6)和过氧化物酶(peroxidase, POD, 
EC1.11.1.7)等抗氧化酶活性, 花药ROS累积增加, 
从而导致花粉和颖花育性下降(Zhao等2018b)。
Wu等(2018)发现抗坏血酸过氧化物酶2 (ascorbate 
peroxidase 2, APX2, EC1.11.1.11)缺失导致水稻颖

花育性下降; Suzuki等(2013)发现生殖生长期高温

下AtAPX1缺失的拟南芥突变体结实率下降, 而在

水稻中过量表达OsAPX1可提高高温下结实率(安
辽原等2012)。这些结果表明高抗氧化酶活性可减

缓高温下水稻结实率下降。然而, Suzuki等(2013)
观察到AtAPX2缺失的拟南芥突变体在高温下结实

率降幅减缓, 并认为AtAPX2缺失时植株体内可能

启动了其他的ROS清除途径。最近Zhao等(2018b)

发现减数分裂期高温不影响水稻花药APX活性, 
SOD和CAT活性对高温下花药ROS迸发更为敏

感。由此可见, ROS累积、抗氧化酶活性与高温下

花的育性的关系非常复杂。

抗氧化酶活性和ROS积累受高温强度和持续

时间的影响。Zhao等(2018a)发现随着高温处理时

间的延长, 花药ROS和丙二醛(malondialdehyde, 
MDA)积累增加。Liu等(2016)发现长时间适度高

温(28°C/20°C, 对照为25°C/18°C; 处理从花芽分化

至成熟)没有影响西红柿授粉前后子房ROS积累量

和SOD、CAT、APX等酶活性, 而短时间严重高温

胁迫(36°C/30°C处理24 h)下授粉前子房中的抗氧

化酶基因(SOD2、CAT2和APX2)表达上调, 同时

H2O2和MDA含量显著增加。

图1  适温下水稻花药结构和花粉发育的模式图(花药横切面) 
Fig.1  Diagram of anther structure and pollen development under optimal temperature (anther cross section)

花药发育时期的划分和结构参考Scott等(2004)、Zhang和Wilson (2009)和Bagha (2014), 模式图参照笔者研究的花药解剖结构图片绘

制。A: 水稻花药发育第8a期, 药壁有4层, 从外到内依次是表皮、内皮层、中层、绒毡层; 小孢子母细胞经历减数分裂I期形成二分体。B: 
水稻花药发育第9期, 中层消失, 绒毡层开始降解; 胼胝质酶降解包围四分体的胼胝质后(第8b期), 小孢子从四分体中释放出来。C: 水稻花

药发育第10期, 绒毡层变薄; 小孢子开始液泡化, 圆形的液泡化的孢子均匀排列在药室绒毡层一侧。D: 水稻发育第13期, 药壁剩一层表皮

细胞和内皮层细胞, 花粉粒完全充实, 花药隔开始打开, 2个药室相通。



植物生理学报1180

2.1.2  高温破坏花器官糖代谢

植物花粉的发育和育性与其碳水化合物含量

密切相关, 同化物供应不足可导致花粉育性下降, 
花败育(Snider等2009; Zhang等2010b; Kaushal等
2013)。成熟花粉碳水化合物主要来源于叶片光合

产物, 另一方面Mamun等(2005)发现水稻花药内皮

层细胞中存在叶绿体, 花药壁可能也为花粉发育

提供营养物质。Kaushal等(2013)发现高温抑制了

鹰嘴豆叶片蔗糖合成, 导致花药蔗糖含量下降, 花
粉育性下降。水稻、鹰嘴豆花粉粒中蔗糖等可溶

性糖、淀粉的积累量也会受到高温抑制, 从而导

致花粉育性下降(Kaushal等2013; 曹珍珍2014)。
叶片蔗糖经韧皮部运输并通过质外体和共质

体途径卸载至正在发育的花(Garicia等2017)。植

物花药绒毡层与中层之间是否存在胞间连丝以及质

外体和共质体途径可能与植物种类有关(Clement
和Audran 1995; Mamun等2005)。在水稻花粉充实

过程中, 糖的质外体运输已被证实(Zhang等2010b)
但液泡化的孢子与药壁之间是否存在胞间连丝还

不是很清楚(图1-C)。目前, 高温对花药蔗糖运输

途径的影响及与育性关系的机理也不清楚。在蔗

糖运输的质外体途径中, 蔗糖可被膜蔗糖转运蛋

白(sucrose transporters, SUT)转运至库细胞(图2)。
Jain等(2010)和Li等(2015)发现高温导致花药SUT3
基因表达和育性同时下降, 而曹珍珍(2014)发现高

温使花药SUT2和SUT3基因表达上调和育性下降, 
Chung等(2014)发现高温诱导SUT4基因表达上调

但与育性无关。因此, 不同蔗糖转运蛋白与高温

下花粉育性变化的关系还需进一步阐明。

植物花药中蔗糖参与育性调控。Kaushal等
(2013)发现高温抑制了花药蔗糖磷酸合成酶和蔗糖

合酶合成方向的活性, 降低了花药蔗糖含量, 从而

导致育性下降。转化酶在植物高温响应及育性变

化中扮演着重要角色, 转化酶活性高是植物耐高

温的主要原因之一(Jain等2007, 2010; Ruan等2010; 
Li等2012, 2015; Liu等2016)。曹珍珍(2014)观察到

水稻花药蔗糖合酶和转化酶基因表达下降, 花粉育

性下降; 与蔗糖合酶相关基因(OsSUS4、OsSUS5
和OsSUS6)表达量相比, 转化酶基因CIN1表达量与

高温下水稻花药蔗糖降解间的关系更为密切。反

义抑制烟草转化酶基因Nin88表达导致花粉育性降

低(Goetz等2001)。 这些结果表明破坏花药蔗糖代

谢是导致高温下花粉育性下降的原因之一。

花粉育性与其淀粉合成关系密切。在高温条

件下, 一方面热敏感品种花药的果糖激酶同工酶

基因Frk2 (曹珍珍2014)、尿苷二磷酸葡萄糖焦磷

酸化酶(UDP-pyrophosphorylase, UGPase)基因UG-
Pase (Jain等2007)和UGP2 (Li等2015)基因表达下

调, 淀粉合成所需葡萄糖供体腺苷二磷酸葡萄糖

供应不足(图2)。另一方面, Jain等(2007)、曹珍珍

(2014)和Li等(2015)观察到花药单糖转运蛋白

(monosaccharide transporter, MST)基因MST1和MST8
表达下调, 绒毡层的单糖不能及时运送到造粉体, 
导致花粉发育所需的单糖供应不足(图2)。第三, 
高温条件下花药颗粒结合型淀粉合成酶(granule- 
bound starch synthase, GBSS)基因GBSS1的表达量

下降, 导致淀粉合成受阻(曹珍珍2014) (图2)。这

些结果表明高温通过抑制淀粉合成导致花粉育性

下降。高温下花粉育性受蔗糖合成与水解、淀粉

合成等多个代谢途径共同调控, 高温导致糖代谢

紊乱, 花粉发育所需的同化物供应不足, 从而导致

花粉败育(图2)。
此外, 尿苷二磷酸葡萄糖在小孢子胼胝质沉

积中发挥重要作用。水稻尿苷二磷酸葡萄糖焦磷

酸化酶的UGP1基因表达沉默减少了减数分裂期

小孢子胼胝质沉积, 导致花粉发育异常(Chen等
2007)。
2.1.3  高温影响生殖器官的激素水平

水稻颖花育性与植物激素密切相关。高温下水

稻幼穗、花药中赤霉素A1 (gibberellin A1, GA1)、
赤霉素A3 (GA3)、吲哚乙酸(indole-3-acetic acid, 
IAA)含量降低, 耐热品种幼穗和花药中GA1、IAA
和细胞分裂素降幅小于热敏感品种, 施用外源6-苄
氨基嘌呤(6-benzylaminopurine, 6-BA)、IAA可提

高高温下花粉育性(Sakata等2010; 张桂莲等2013; 
Wu等2016), 这表明高温下植株体内GA和IAA含量

下降是导致花粉育性下降的因素之一。在花药发

育晚期, 从绒毡层运输至中层的IAA增加, 而中层

缺失的拟南芥突变体因IAA感知功能受损, 导致其

毗邻组织中IAA过量积累, 从而导致花药畸形、花
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图2  高温对花药蔗糖和淀粉代谢关键酶的影响

Fig.2  Effects of high temperatures on enzymes involved in conversion of sucrose to starch in anthers
参考Macneill等(2017)并作修改, 酶活性和基因表达数据来源于文献(曹珍珍2014; Chung等2014; Jain等2007, 2010; Kaushal等2013; 

Karni和Aloni 2002; Li等2015)。 、 分别表示高温下花药相关基因表达量或酶活性增加和减少。图中★表示蔗糖转运蛋白, ▲表示6-磷酸

葡萄糖转运体, ■表示腺苷二磷酸葡萄糖转运体。

粉败育(Cecchetti等2017), 这表明花药内IAA的不

正常分布也会导致花粉败育。此外, 对茉莉酸(jas-
monate acid, JA)、乙烯(ethylene, ET)、脱落酸(ab-
scisic acid, ABA)和油菜素内酯(brassinolide, BR)激
素变化感知不敏感的突变体植株比野生型更易受

到高温的伤害(Raja等2019)。目前, 幼穗分化期高

温下水稻花药激素变化调控花粉和颖花育性的内

在机理还需进一步明确。

2.2  花期高温影响花药开裂散粉和花粉管伸长

花期高温主要通过影响水稻花药开裂、散

粉、花粉寿命、柱头上的花粉萌发以及花粉管伸

长等过程从而导致颖花育性下降。

2.2.1  高温影响花药开裂

花药开裂是散粉的前提, 研究表明开花期高温

抑制了花药开裂(张桂莲等2008; Jagadish等2010; 
Kobayashi等2011; Li等2015)。究其原因, 一是高温

改变了花药表皮细胞形状, 导致表皮细胞排列疏

松、花药内皮层和裂口畸形(Sato等2002; 张桂莲

等2008)。二是高温阻碍花粉粒膨胀从而导致花药

开裂受阻。Matsui和Omasa (2002)认为花粉粒吸水

膨胀是花药开裂的驱动力; 张桂莲等(2008)观察到

高温下水稻耐热品种花粉粒膨胀变大, 有利于花药

开裂。三是高温可能影响药壁的水分状况。Nel-
son等(2012)指出花药外壁脱水、内表皮加厚可导



植物生理学报1182

致药室隔打开(花药发育第12期)和花药开裂。最

近, Wei等(2018)发现控制拟南芥花药表皮气孔分

化的ICE1基因功能缺失导致花药脱水受阻, 从而

影响花药开裂。然而, 高温下花药、花粉粒的水

分状况与花药开裂的关系还缺少直接数据支撑。

四是高温可能破坏了花药IAA和JA的合成和感知

过程, 如花药中IAA和JA合成和感知功能相关基因

突变后会导致花药开裂受阻(Caldelari等2011; Cec-
chetti等2017)。但高温下激素变化与花药开裂的

关系还不清楚。

2.2.2  高温影响散粉、花粉寿命以及柱头上花粉萌发

花期高温不仅阻碍花药开裂, 也导致散粉障碍, 
不利于受精(吴超2016)。花药散粉时需药壁呈干燥

状态, 药壁脱水受阻可能导致花粉不易散出(Pacini
和Dolferus 2019)。此外, 早期的研究认为乌氏体在

花药散粉中发挥重要作用, 开裂后乌氏体聚集形成

一层疏水层, 有利于花粉散出(Keijzer 1987), 但高温

下乌氏体发育、药壁水分状况及其与散粉的关系

还不清楚。

根据花粉的脱水行为, 水稻花粉属于顽拗性

花粉, 不易脱水; 然而, 因花粉含水量高, 导致其对

环境胁迫较为敏感(Pacini和Dolferus 2019)。研究

表明花粉的抗逆性与其水分和碳水化合物含量有

关, 蔗糖含量高可提高花粉对脱水的耐受性(Garica
等2017), 有利于维持花粉寿命。但高温下水稻花

药开裂后花粉的水分和碳水化合物含量变化与花

粉寿命的关系还不清楚。

花期高温导致花粉萌发率下降(Coast等2016; 
Jagadish等2010; Li等2015)。其原因, 一是柱头上的

花粉需要吸水后才可以正常萌发(Pacini和Dolferus 
2019), 高温破坏了花粉水合作用。研究发现减数分

裂期高温处理后水稻花粉不能正常黏附在柱头上

(Endo等2009)。然而, 花期高温如何影响花粉与柱

头的水合作用还不清楚。二是高温影响了花粉的蔗

糖水解和转运。研究发现水稻OsSUT1突变(Hirose
等2010)和烟草的转化酶基因Nin88被反义抑制

表达后(Goetz等2001)均导致花粉萌发率下降。

2.2.3  高温影响花粉管伸长 
植物花粉管伸长需要花粉粒和柱头共同提供

所需营养物质(Garica等2017)。高温可导致花粉管

伸长受阻, 从而导致受精失败(Coast等2016; Shi等
2018)。究其原因, 一是花药和柱头的营养物质供

应受阻。高温导致甜椒花药中已糖激酶和果糖激

酶活性下降, 这可能导致细胞壁合成所需的尿苷

二磷酸葡萄糖合成受阻 ,  从而抑制花粉管伸长

(Karni和Aloni 2002)。此外, 花期高温导致棉花授

粉24 h后花粉管伸长所需的能量供给不足, 抑制花

粉管伸长, 造成败育(Snider等2009)。二是改变花

粉管的细胞壁沉积。Parrotta等(2016)观察到高温

破坏了烟草伸长花粉管中的微管和细胞骨架, 从
而改变花粉管顶端的囊泡运输和细胞壁沉积, 导
致花粉管伸长受抑制。三是ROS水平变化。ROS
在细胞壁软化和细胞伸长等生理过程中发挥重要

作用, NADPH氧化酶(NAPDH oxidase, NOX, EC 
1.6.3.1)可促进ROS生成, 是调节花粉管伸长的关键

酶(Potocky等2007)。Snider等(2009)发现高温下授

粉24 h后的棉花柱头谷胱甘肽还原酶(EC1.8.1.7)活
性增加, 从而抑制了NOX活性, O2̄

·水平下降, 这可

能抑制花粉管生长和伸长。Zhang等(2018)发现高

温下柱头ROS含量低不利于花粉管伸长, 但Fu等
(2016)则认为高温下高的柱头ROS含量会干扰花

粉管伸长。由此可见, 过高或过低的ROS水平均不

利于花粉管伸长。四是钙离子浓度变化。钙离子

浓度与花粉管伸长密切相关(Coast等2016; Djanagu-
iraman等2013)。高温下陆地棉柱头的可溶性钙离

子增加, 降低了NOX活性, 导致花粉管伸长受限和

花败育(Snider等2009)。此外, 花粉管伸长受花粉管

和花柱组织钙浓度梯度的调控(Ge等2009)。高温导

致花粉磷脂酸水平降低, 导致花粉管顶端和亚顶端

间钙离子浓度梯度消散, 从而导致花粉管的极性生

长停滞(Monteiro等2005; Djanaguiraman等2013)。五

是激素水平的变化。提高柱头内源生长素水平可减

少高温对花粉管伸长的抑制作用(Zhang等2018)。
由此可见, 高温抑制花粉管伸长受花粉管细胞壁沉

积、花药和柱头同化物供应、ROS水平、钙离子

浓度和激素水平的共同调节, 但目前对这些影响因

素之间的相互关系缺乏系统的认识。
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3  提高植物抗热性的栽培措施

3.1  合理施用外源生长调节剂

喷施6-BA (Wu等2016)、ABA (Mohammed等
2013)、抗坏血酸(Kumar等2014)、适量水杨酸(Zhao
等2018)、生长素(Sakata等2010), 抗坏血酸、生育

酚、茉莉酸甲酯、油菜素内酯和三唑类混施(Fa-
had等2016)等调控措施均增加了高温下花粉育性

和颖花育性。众多研究表明高温下外源生长调节

剂的施用可分别提高花粉育性10~30个百分点、

颖花育性5~32个百分点和结实率10~60个百分点

(表1)。外源生长调节剂的调控程度受高温发生时

间、作物种类、外源生长调节剂种类、喷施浓度

和喷施时间的影响。

外源植物生长调节剂的施用可提高高温下育

性的主要生理原因包括: 一是增加同化物供应, 如
叶片净光合速率增加, 气孔导度增加, 呼吸作用下

降(Mohammed等2013)。二是改变生殖器官ROS水

平, 减少高温伤害。外源抗坏血酸、水杨酸提高

了花粉抗氧化酶活性相关的基因(CAT和APX )表达

和酶活性, 减少花药ROS积累(Kumar等2014; Zhao
等2018a, b)。外源NAA抑制了柱头POX基因表

达和POD活性, 增加ROS水平, 促进花粉管伸长

(Zhang等2018)。三是减少了高温对生殖器官发育

的抑制。外源生长素修复了高温对花药DNA复制

特许因子MCM5的转录抑制及对花药壁细胞和小

孢子细胞增殖的抑制(Sakata等2010)。
3.2  优化养分管理

合适的养分管理可提高高温下结实率8.5~ 
45.9个百分点(表2)。在始穗期高温下, 叶面喷施

Na2B4O7和KH2PO4可提高结实率8.5个百分点(赵决

建2005)。在幼穗分化期高温下, 与低氮素穗肥相

比, 高氮素穗肥可提高热敏感品种‘两优培九’的结

实率45.9个百分点(未发表资料)。在全生育期高温

下 ,  高氮肥可分别提高热敏感水稻品种‘Koshi-
hikari’的结实率13.5个百分点和中等耐热品种‘珍

表1  外源生长调节剂对高温下作物花粉育性、颖花育性和结实率的影响

Table 1  Effects of exogenous plant growth regulators on pollen and spikelet fertility and  
grain filling percentage of crops under high temperatures

     高温处理时期  作物                       喷施方法                                喷施效果   参考文献

减数分裂期全天高	 水稻 高温处理前喷洒1 000 µmol·L-1水杨	 高温下花粉育性为60%, 喷施水杨酸后花粉 Zhao等2018b
温处理3 d		  酸, 每穗喷洒1.5~2.0 mL。 育性为70%。	
穗分化期全天高温	 大麦 于播种后18、19、21和23 d分别喷 高温下结实率为20%, 喷施10-6 mol·L-1 NAA
处理5 d (即播种后  洒不同浓度(10-4、10-5和10-6 mol·L-1)  和2,4-D处理的结实率在60%~80%, 分别用	 Sakata等2010
19~24 d)   的NAA、IAA和2,4-D。	 10-5 mol·L-1的IAA、2,4-D和NAA处理的结

			   实率在65%~85%, 分别用10-4 mol·L-1 IAA
			   和NAA处理的结实率在80%以上。

幼穗分化期全天高 水稻 高温处理前和处理后第2天各喷施 高温下颖花育性为30%, 施用6-BA后颖花育 Wu等2016
温处理15 d	  1次, 每株20 mL 60 mg·L-1 6-BA。 性为62%。

幼穗分化期夜间高 水稻 在移栽后30、35和40 d分别喷施生 高温下花粉育性为60%, 混合液施用后花粉 Fahad等2016
温处理15 d  长调节剂混合液(含有1.4 mg·L-1抗	 育性为78%。

		  坏血酸、6.9 mg·L-1 生育酚、1.8 
  mg·L-1茉莉酸甲酯、4.0 mg·L-1油菜

		  素内酯和0.55 mg·L-1三唑类)。  
孕穗期至成熟夜间 水稻 于孕穗期每株喷洒100 μL 100 mg·L-1 	 高温下颖花育性为67%, 喷施ABA后为72%。	 Mohammed等
高温		  ABA		  2013 
花前42°C白天高温 小麦 高温处理前喷洒400 mmol·L-1抗坏 高温下花粉育性在10%以下, 施用抗坏血酸 Kumar等2014
处理2 h  血酸 后花粉育性为30%~40%	
花期40°C白天高温 水稻 高温处理前5~10 min喷洒1和10	 高温下耐热品种颖花育性为60%, 喷施NAA	 Zhang等2018
处理2 h		  μmol·L-1 NAA	 后颖花育性为68%。高温下热敏感品种颖花

   育性为33%, 喷施NAA后颖花育性为45%	
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表2  养分管理对高温下水稻结实率的影响

Table 2  Effects of fertilizer managements on grain filling percentage of rice under high temperatures

    高温处理时期                                       处理方法                       处理效果   参考文献

2003年安徽桐城始 2个氮处理下磷、钾肥施用量相同, 分别为120 kg·hm-2  高温下N1处理结实率为56.1%, N2	 赵决建2005
穗期自然高温 P2O5、160 kg·hm-2 K2O; 始穗期进行肥料处理分别为	 处理结实率为75.0%。

	 N1: 320 kg (N)·hm-2, N2: 80 kg (N)·hm-2。	  
2003年安徽桐城始 水稻始穗期、齐穗期各喷施Na2B4O7和KH2PO4混合溶 高温下不喷施处理结实率为66.7%, 	 赵决建2005
穗期自然高温 液一次。用量为1 137 kg·hm-2, Na2B4O7浓度为 0.013%, 	 喷施处理结实率为75.2%。

	 KH2PO4浓度为0.99%。  
始穗期前全天 水稻拔节期开始喷施2.5 mmol·L-1 Na2SiO3溶液, 每隔 高温下不喷施处理‘金优63’结实率 吴晨阳等

高温处理5 d	 7 d喷施1次, 共喷施3次。 为18%, 喷施处理时结实率为30%。	 2013
移栽至成熟白天 不同氮处理下磷、钾肥均为0.15 g·kg-1, 尿素为氮源, 	 高温下N1处理‘Koshihikari’和‘珍汕 Xiong等2015
高温处理 N1: 基肥0.5 g·盆-1, 穗分化期追施0.5 g·盆-1; N2: 基肥 97’结实率分别为6.8%和12.7%, N2
 3.0 g·盆-1, 穗分化期追施4.0 g·盆-1, 每盆13 kg土。 处理‘Koshihikari’和‘珍汕97’结实率

  分别为20.3%和41.8%。  
幼穗分化期进行白 不同氮处理下磷、钾肥均为0.15 g·kg-1, 尿素为氮源, 基 高温下N1处理‘两优培九’结实率7.0%, 	 未发表资料

天高温处理 肥1.54 g·盆-1, 分蘖肥0.77 g·盆-1, N1: 穗肥0.26 g·盆-1; 	 N2处理‘两优培九’结实率为52.9%。

	 N2: 穗肥3.08 g·盆-1, 每盆10 kg土。  	

汕97’的结实率29.1个百分点(Xiong等2015)。然

而, 赵决建(2005)发现大田条件下, 高氮比低氮下

的结实率降低18.9个百分点(赵决建2005), 这表明

高温下养分对结实率的调控受高温发生与持续时

间、氮肥施用时间和施肥量、品种热敏感性的共

同影响(表2)。
施氮量调控水稻颖花育性的可能途径包括, 

一是调控水稻的御热性, 通过提高氮素供应水平

增加叶面积, 提高蒸腾速率, 从而降低冠层温度

(Yan等2010; Xiong等2015)。二是提高抗氧化能力, 
本实验室最近研究发现, 在穗分化期高温处理过

程中增施氮素穗肥可提高水稻颖花和花药的POD
酶活性, 降低花药膜脂过氧化水平, 进而提高花粉

和颖花育性(未发表资料)。此外, 喷施外源硅也可

提高高温下剑叶SOD、POD和CAT活性(吴晨阳等

2013)。三是促进同化物积累, 提高氮素供应水平

增加了茎鞘和穗的非结构性碳水化合物浓度, 有
利于受精结实(Xiong等2015)。
3.3  优化水分管理

目前有关水分调控高温下颖花育性的研究较

少。轻干湿交替灌溉可提高高温下结实率2.4~7.6个
百分点, 水分亏缺可提高高温下‘N22’颖花育性14.5
个百分点(表3)。适当水分控制可提高高温下结实

率的原因可能是提高了植物抗氧化能力和活性氧

清除能力, 诱导了水稻颖花热激蛋白、花粉过敏原

和β-扩张素蛋白表达(段骅等2012; Jagadish等2011)。

表3  水分管理对高温下水稻颖花育性和结实率的影响

Table 3  The effects of water management on fertility and grain filling percentage of rice under high temperatures

      高温处理时期                  处理方法                                         处理效果      参考文献

抽穗期(10%抽穗)白 高温处理期间进行水分处理,  2009年高温下, 对照处理‘黄华占’和‘双桂1号’的结实率 段骅等2012
天高温处理20 d	 对照保持1~2 cm浅水层; 轻干 分别为32.1%和18.8%, 轻干湿交替灌溉下结实率分别为

 湿交替灌溉, 土壤落干至–15 	 39.7%和23.7%。2010年高温下, 对照处理‘黄华占’和‘双
	 kPa时复水。 桂1号’的结实率分别为31.5%和19.8%, 轻干湿交替灌溉

  下结实率分别为34.3%和26.1%。  
抽穗期白天高温处 花前3 d时开始水分亏缺处理, 	 高温下, 正常水分供应时‘N22’颖花育性为28.6%, 水分亏 Jagadish等2011
理6 h, 处理5 d	 植株相对含水量50%~60%, 	 缺时‘N22’颖花育性为43.1%
	 形态上剑叶卷曲。  
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3.4  高温锻炼

逆境锻炼是提高植物抗逆能力的途径之一, 
水稻品种‘N22’在经过最大分蘖期至花期、幼穗分

化期至花期的高温锻炼后, 抽穗期4 d的高温(40°C)
处理后颖花育性比没有高温锻炼植株增加了15个
百分点(Shi等2016)。关于高温锻炼提高高温下水

稻颖花育性的生理生态机制研究很少, 但在小麦

苗期热锻炼后发现, 高温锻炼启动了热胁迫信号

传导过程, 增加热激蛋白和渗调蛋白表达, 提高叶

片的抗氧化能力及叶片光合能力(Zhang等2016b)。

4  展望

已有的研究从花药发育、花粉管伸长过程中

的ROS水平、糖代谢和激素水平等角度解释了水

稻颖花育性的高温伤害机理, 并提出了缓解高温

下水稻颖花育性下降的栽培调控措施, 这对耐高

温品种的培育及栽培调控高温下的颖花育性具有

重要意义。

前人认为高温下水稻生殖器官特别是花药和

柱头的发育和结构异常影响到花粉和颖花育性, 
然而高温影响发育的生理生化机理仍不清楚。

ROS水平与花药发育, 特别是绒毡层降解以及花粉

管伸长紧密相关, 调控生殖器官ROS水平将是调控

高温下花粉育性和花粉管伸长的途径之一。近年

来, 分子生物学家们发现了调控绒毡层降解的基

因及功能蛋白(Zhang等2010a; Gomez等2015; Yi等
2016), 这些基因和蛋白功能与水稻抗热性关系的

生理生化基础有待进一步研究。其次, 花药发育

和花粉育性与糖供应紧密相关, 然而目前缺少对

高温对水稻小孢子或成熟花粉蔗糖和淀粉合成与

水解、糖转运等生理过程的影响及其与颖花育性

关系的系统研究。第三, 水稻花药开裂和花粉萌

发直接关系到颖花育性, 然而高温影响这两个过

程的生理机理研究较少。目前不少研究发现高温

影响了植物体内H2O2、蔗糖和激素水平, 然而这

些生理生化特征变化与水稻高温抗性和颖花育性

间的内在关系仍不清。哪些因素是影响水稻育性

的首要因素？不同因素之间的相互关系如何？这

些都需要进一步研究。第四, ‘N22’在开花期高温

抗性强(Jagadish等2010), 在幼穗分化期抗性弱(吴

超2016), 这表明同一品种幼穗分化期和开花期的

高温抗性不同。虽然ROS、糖代谢和激素均调控

幼穗分化期和开花期高温下水稻颖花育性, 但这

种同一基因型品种不同生育期抗性差异与其高温

下生理生化变化的内在联系有待进一步探究。第

五, 通过优化养分管理可在一定程度上缓解高温

伤害(赵决建2005; Yan等2010; Xiong等2015)。优

化水分管理, 如适当干旱(Jagadish等2011)、干湿

交替灌溉(段骅等2012)等也可增加高温下水稻花

粉育性和产量形成。然而, 栽培措施的优化如何

调控水稻高温抗性的生理生化机理有待进一步阐

明。实际生产中运用不同栽培措施如水肥管理和

高温锻炼来提高水稻高温抗性还很少, 栽培措施

的高温抗性调控程度也有限(表2和3)。在高温抗

性生理研究基础上, 优化现有栽培技术, 调控水稻

生长发育过程以适应全球气候变暖所带来的高温

逆境, 进而提高作物在实际生产中的高温抗性也

值得探索。这些栽培管理措施如何调控水稻高温

响应与抗性仍缺乏深入的理解, 其生理与分子水

平机理研究有待加强。
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High temperature injury on spikelet fertility and its regulation in rice
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Abstract: The frequent occurrence of high temperature caused by global warming seriously affects the growth 
and yield formation of rice. It is important for breeding of high temperature resistant varieties to study the high 
temperature injury mechanism of rice spikelet fertility and cultivation measures to alleviate the decline of spike-
let fertility. In this paper, the mechanism of the decrease of spikelet fertility in rice under high temperature 
during panicle initiation and flowering stages in recent years was reviewed. The mechanism of high temperature 
affecting the development of reproductive organs was expounded from the aspects of production and elimina-
tion of reactive oxygen species, sugar metabolism and hormones change; the mechanism of spikelet sterility 
caused by high temperature in flowering stage was expounded from the process of anther dehiscence, powder 
dispersal and pollen tube elongation; the regulation and physiological mechanism of cultivation regulation mea-
sures on spikelet fertility under high temperature were summarized. The research direction of high temperature 
effect on spikelet fertility in the future was prospected.
Key words: high temperature stress; rice; spikelet fertility; reproductive organs; cultivation measures
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