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　　摘要：全球气候变暖环境下，高温热害频发，导致作物产量和品质下降。玉米是我国三大粮食作物之一，但是目前
对玉米的热胁迫致灾机制研究较少，减灾预防措施方面的研究也缺乏系统性。本文首先介绍了玉米热胁迫的界定依

据，即环境温度比通常情况下高１０～１５℃时，对玉米来说就可造成热害或热胁迫。其次分析了热胁迫对玉米生长发
育及生理生化进程的影响。热胁迫会导致玉米幼苗失水增加、根生长受损，分蘖期遭受热胁迫会导致叶片萎蔫、卷曲

和变黄，生殖期遭受热胁迫会破坏授粉过程，造成籽粒败育；同时热胁迫也会导致玉米关键生育期内光合、呼吸反应紊

乱，活性氧积累，激素稳态失衡等现象的发生。然后阐述了玉米对热胁迫信号的响应机制，即首先通过细胞表面受体

感受胞间信号，再经双信使系统将胁迫信号级联传递，最终引起未折叠蛋白及热休克等反应相关基因的表达。接着总

结了生产中降低玉米热害损失的手段，包括选用耐热品种、改善田间管理和喷施外源生长调节剂等。最后对今后玉米

耐热性研究进行了展望，建议从培育优良的耐热性玉米品种、深入玉米热害生理生化机制的研究与研发玉米热害预警

系统３个方面入手，为玉米高温热害防御和农业减灾增效提供科学支持。
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　　玉米（ＺｅａｍａｙｓＬ．）是我国重要的粮食、饲料、
经济作物，在国民经济中占据重要的地位［１］。国家

统计局数据显示：２０２１年全国玉米播种面积为
４３３２．４１万ｈｍ２，产量为 ２７２５５．２万 ｔ。全年谷物
产量较上年增长２．６％，其中，玉米增幅贡献率占比
高达６４．７９％，是我国种植面积最广的粮食作物。

玉米属于喜温作物，但是温度过高又会导致其

正常生长发育受阻、产量降低、品质下降。有研究

表明，当温度超过３２℃，喜温作物生长会明显受到
抑制；当温度超过４４℃，喜温作物停止生长［２］。当

下，大气中温室气体浓度不断增加，全球气温正在

上升。据联合国政府间气候变化专门委员会

（ＩＰＣＣ）第六次评估报告称，２１世纪前２０年全球平

均温度比 １８５０—１９００年的平均值高 ０．９９℃，
２０１１—２０２０年的全球平均温度较１８５０—１９００年的
平均 值 高 １．０９℃。其 中，陆 地 的 增 温 幅 度
（１．５９℃）远高于海洋（０．８８℃），人类活动是全球
变暖的主因。在植物生长季节，极端高温灾害下平

均气温每增加 １℃，其产量估计将损失 ６％ ～
７％［３］。因此，探索热胁迫下玉米的生长发育情况

及玉米的热响应机制对于玉米的持续高产、稳产具

有重要的现实意义。

１　玉米热胁迫的界定与等级划分

热胁迫通常被定义为在一定时间内高于某一

阈值的主要温度条件，足以对植物生长和发育造成

不可逆的损害［４］。一般来说，环境温度比通常情况

下高１０～１５℃，就可称之为热害或热胁迫。ＧＢ／Ｔ
２１９８５—２００８《主要农作物高温危害温度指标》指
出，玉米开花期时的当天最高温度≥３０℃，空气相
对湿度≤６０％时，开花较少；当天最高温度≥３５℃
时，花粉活力下降，授粉不良。在籽粒灌浆结实期，

当日平均气温≥２５℃时，灌浆期缩短，成熟期提前，
影响玉米产量和品质。

近年来，许多学者基于不同方法对玉米热胁迫

的等级划分展开了研究。其中，李德等通过采用主
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成分分析法（ＰＣＡ）构建了致灾的综合气候指数，结
合玉米遭受热胁迫年份的秃尖率、受害情况和减产

率等，利用聚类分析法将玉米热胁迫划分为轻、中、

重、特重４个等级［５］。王安乐等利用来自国内外的

８１６份玉米自交系及其资源材料进行耐热特性的鉴
定和筛选，统计雄花小穗的减少量、花粉败育率及

花丝伸长程度等，将玉米自交系材料分为不耐、中

耐、高耐、特耐４个耐胁迫等级［６］。文章等利用２年
开花授粉期间的１３８份玉米自交系材料进行耐热性
试验，通过对日平均温度在３０℃以上自然开放授粉
材料的结实率进行聚类分析，得出自然环境下授粉结

实率的初步判定标准：不耐热材料结实率＜１２．５％、
较弱耐热材料结实率为１２．５％ ～４６．５％、中等耐热
材料结实率为 ４６．５％ ～６９．５％、高耐热材料结实
率≥６９．５％［７］。管癑等以不低于３５℃并持续３ｄ
以上热胁迫为指标，综合胁迫持续影响时间和胁迫

频次，将夏玉米花期热胁迫等级划分为轻度热胁

迫、中度热胁迫及重度热胁迫［８］。

２　热胁迫对玉米生长发育的影响

玉米从出苗至７叶期为幼苗生长阶段。热胁迫
会导致玉米幼苗失水增加、叶子枯黄、根生长受损，

甚至死亡［９－１１］。玉米分蘖期遭受热胁迫会出现叶

片萎蔫、叶片卷曲和变黄、分蘖数和生物量减少等

形态症状［１２－１３］。

玉米在抽雄、开花、授粉和籽粒灌浆期间对温

度也非常敏感，高温通过破坏授粉过程或导致糖代

谢不足使籽粒败育［１４－１５］，这也跟 Ｗａｎｇ等的研究结
果［１６－１７］相同。如果胁迫发生在玉米生殖发育的关

键阶段，如雌雄配子体形成、受精、早期种子发育

时，通常会对产量产生较大的影响［１２－１３］。

籽粒灌浆是玉米生长和发育的重要组成部分，

涉及种子中碳水化合物、蛋白质和脂类的合成和运

输［１８］。灌浆速度的快慢和灌浆时期的长短直接决

定玉米最终的粒质量。Ｋａｄａｍ等研究了热胁迫对玉
米灌浆速率的影响，结果表明，虽然热胁迫刚发生

时能提高籽粒干物质的积累速率，但同时却大大缩

短了灌浆周期；加之籽粒的同化效率有限，无法及

时同化增加的干物质量，导致粒质量减小以及最终

的玉米总产量下降［１９］。研究证明，籽粒灌浆期间的

最适温度为２５℃，温度每升高１℃，籽粒产量降低
３％～４％［２０］。

３　热胁迫对玉米生理生化过程的影响

３．１　热胁迫导致光合作用、呼吸作用过程紊乱
植物叶片的光合作用对温度变化非常敏感，基

质中的碳代谢和类囊体中的光化学反应是主要的

敏感点［２１］。温度升高对光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）的活性影
响很大，高温对放氧复合物的不利影响导致不平衡

的电子流流向ＰＳⅡ的受体部位。在玉米、小麦和棉
花的研究中发现，当其受到热胁迫时，植株 ＰＳⅡ的
不同成分被破坏［２２］。此外，热胁迫还影响玉米叶绿

体结构和光合系统组分的热稳定性，降低核酮糖 －
１，５－二磷酸羧化酶／加氧酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）活性，减少光
合色素的量和减弱碳的固定能力［２３－２５］。这些因素

的综合作用是玉米遭受热胁迫时光合效率降低的

重要原因。

呼吸作用供给能量以带动各种生理过程，其中

间产物又能转变为其他重要的有机物，是植物代谢

中心［２６］。热胁迫条件下，玉米的呼吸作用显著增

强，呼吸消耗明显增多，热胁迫还可使一些可逆的

代谢过程转变为不可逆［２７］。总之，热胁迫下玉米植

株呼吸作用增强，同化物合成量减少，导致地上干

物质的累积量降低，进而严重影响玉米产量［２８］。

３．２　热胁迫导致活性氧过度积累
作物在热胁迫下，细胞内活性氧（ＲＯＳ）水平显

著增加。细胞内 ＲＯＳ的过度积累，导致 ＲＯＳ稳态
失衡和氧化损伤，如细胞死亡、生长迟缓、小穗不

育，甚至造成幼苗死亡［２９－３１］。玉米减数分裂阶段受

到热胁迫（３８℃日／３０℃夜）时，花药中的ＲＯＳ含量
是常温下（２８℃日／２２℃夜）的３倍以上［３２］。在水

稻中，许多ＲＯＳ相关合成基因被证明参与响应热胁
迫［３３］。过量的ＲＯＳ会通过加重作物的膜脂过氧化
与蛋白质氧化，进一步破坏生物膜的结构和功能，

导致细胞内的丙二醛（ＭＤＡ）含量增加，从而损害蛋
白质和核酸的正常功能［３４－３５］。事实上，细胞膜的稳

定性是玉米耐热和耐旱的关键决定因素［３６］。Ｇｏｎｇ
等在玉米中观察到，升高的温度可以降低抗氧化酶

的活性［３７］。同时，Ｓａｉｒａｍ等也研究发现，耐热能力
与过氧化氢酶（ＣＡＴ）和超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）的
活性有关［３８－３９］。除了这２种关键的保护酶外，抗坏
血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）、谷胱甘肽还原酶（ＧＲ）、单
脱氢抗坏血酸还原酶（ＭＤＨＡＲ）、脱氢抗坏血酸还
原酶（ＤＨＡＲ）、谷胱甘肽过氧化物酶（ＧＰＸ）和谷胱
甘肽－Ｓ－转移酶（ＧＳＴ）等酶协同作用以维持活性

—３２—江苏农业科学　２０２３年第５１卷第３期



氧的稳态来保护玉米植株免受氧化损伤［４０］。

３．３　热胁迫导致激素失衡
内源植物激素与作物生长、发育和产量形成密

切相关，而热胁迫对植物的激素稳态具有重要影

响［４１］。非生物胁迫通常会引起脱落酸（ＡＢＡ）含量
的增加，这是作物获得耐热性的最快途径之一［４２］。

Ｗｕ等指出，热胁迫会降低水稻、玉米等作物发育籽
粒中细胞分裂素（ＣＴＫ）、赤霉素（ＧＡ）和吲哚 －３－
乙酸（ＩＡＡ）的活性水平，损害细胞增殖，降低花粉育
性，最终影响正常的籽粒建成［４３－４４］。Ｗａｎｇ等的研
究表明，耐热性玉米品种较热敏性玉米品种中幼穗

的水杨酸（ＳＡ）和茉莉酸（ＪＡ）含量在热胁迫下增加
显著［４５］。此外，热敏玉米品种穗部激素含量与总小

花数和小花受精率呈正相关，与籽粒败育率呈负相

关。因此，热胁迫下ＳＡ和ＪＡ含量的下降可能是热
敏感玉米品种耐热性差、幼穗发育不良的重要原

因。由此可见，热胁迫引起幼穗激素水平稳态的失

衡，导致其发育受阻，是热胁迫下玉米穗粒数减少

的主要原因。

４　玉米对热胁迫信号的响应机制

４．１　玉米对热胁迫信号的感知及传递
热胁迫可以改变玉米细胞膜的物理状态，影响

膜蛋白渗透性及结构。Ｓａｉｎｉ等综合了前人的研究
成果发现，玉米受到热胁迫时，ＡＢＡ作为广泛的细
胞间信号，通过细胞表面的 Ｇ蛋白连接受体，激活
磷脂酰肌醇磷酸激酶（ＰＩＰＫ）、磷脂酶 Ｄ（ＰＬＤ）和磷
脂酶Ｃ（ＰＬＣ）等靶酶，参与感知胁迫引起的膜变化，
并触发脂质信号分子磷脂酰肌醇 －４，５－二磷酸
（ＰＩＰ２）和三磷酸肌醇（ＩＰ３）。通过第二信使Ｃａ２＋通
道进一步传递与放大，启动 Ｃａ２＋内向流入细胞质，
进而激活钙依赖蛋白激酶（ＣＤＰＫｓ）和钙调素 ３
（ＣａＭ３）。这些激活的传感蛋白开启多种丝裂原激
活蛋白激酶（ＭＡＰＫｓ）、单磷酸腺苷（ＡＭＰ）激活蛋白
激酶（ＡＭＰＫｓ）和钙调素结合蛋白激酶（ＣＢＫｓ）通
路，最后触发热休克反应 （ＨＳＲ）相关的基因
表达［４６］。

除了ＨＳＲ响应机制外，玉米内质网（ＥＲ）中的
未折叠蛋白反应（ＵＰＲ）也参与响应热胁迫［４７］。ＥＲ
热传感器包括碱性亮氨酸拉链（ｂＺＩＰ）和 ＲＮＡ剪接
因子。热胁迫发生时，ｂＺＩＰ２８可以通过与 ＢｉＰ靶蛋
白启动子特异性结合并增加其表达，以增强内质网

腔中的蛋白质折叠来减轻热胁迫损伤［４８］。同时，肌

醇需求酶（ＩＲＥ１，玉米内质网上典型的 ＲＮＡ剪接因
子）通过与未折叠蛋白的相互作用而被激活，然后

识别并剪接 ｂＺＩＰ６０，之后剪接产物进入细胞核触发
ＵＰＲ基因的表达以减轻玉米植株的热胁迫程度［４７］。

４．２　玉米对热胁迫信号的响应
热休克因子（ＨＳＦｓ）和热休克蛋白（ＨＳＰｓ）是植

物热应激耐受性的主要参与者［４９］。ＨＳＦｓ作为热激
信号通路的末端成分，在接受热激信号后可以直接

调控下游热应激反应基因的表达，而 ＨＳＰｓ是受
ＨＳＦｓ调控的最重要的表达蛋白，在玉米热胁迫反应
中起着重要的作用［５０］。Ａｎｃｋａｒ等的研究结果表明，
ＨＳＦｓ是玉米作物中高度保守的 ＨＳＲ中枢调节因
子，它可以结合热休克元件（ＨＳＥ），并诱导热响应
基因的表达［５１］。玉米中的热胁迫主要调节因子 Ａ１
类热休克因子（ＨＳＦＡ１）位于细胞质中。在常温条
件下，ＨＳＦＡ１通过与 ＨＳＰ７０和 ＨＳＰ９０的相互作用
处于被抑制状态［５２］。在热胁迫下，ＨＳＦＡ１被激活，
与另一种在高温下快速积累并作为共激活剂的 Ｂ１
类热休克因子（ＨＳＦＢ１）共同诱导热响应基因的表
达，进一步激活不同的ＨＳＦ［５３］。在最新发布的玉米
基因组中，通过 ＨＭＭ和 Ｂｌａｓｔｐ搜索共发现 ５８种
ＺｍＨｓｆ蛋白。大部分 ＺｍＨｓｆ位于细胞核，ＺｍＨｓｆ２３、
ＺｍＨｓｆ１０和 ＺｍＨｓｆ１１则分别位于细胞质、叶绿体和
内质网中［５４］。

玉米中的 ＨＳＰｓ主要定位于线粒体、叶绿体和
内质网。Ｓｕｂａｓｈ等通过研究玉米中 ＨＳＰｓ作为分子
伴侣的活性、分子量、氨基酸序列同源性和功能，鉴

定了５种主要类型：ＨＳＰ１００、ＨＳＰ９０、ＨＳＰ７０、ＨＳＰ６０
和小热休克蛋白（ｓＨＳＰ）［５５］。ＨＳＰｓ现在被认为是
对抗环境压力甚至基因变异的强大缓冲剂［５８］。已

有研究证明，ＨＳＰ在玉米中的主要功能是限制错误
折叠和分解聚集物，胞质ＨＳＰ７０较其他ＨＳＰ类在对
抗热胁迫的反应中起更为重要的作用［５７］。像

ＨＳＰ７０一样，ｓＨＳＰｓ也通过保护玉米细胞免受热胁
迫的损害而充当分子伴侣，主要负责维持膜的完

整性［５８］。

５　生产中降低玉米热害损失的手段

５．１　选用耐性种质资源增强玉米耐胁迫能力
在应对热胁迫的各种方法中，培育耐热品种是

最经济和最可持续的方法［５９－６１］。陈朝辉等的研究

结果表明，选用和种植热胁迫下授粉良好、叶片短

厚且直立上冲、光合积累效率高的耐热品种有助于
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玉米产量的增加［２７］。玉米种质对温度胁迫的耐受

程度存在巨大差异，用抗高温材料组配杂交种，品

种审定过程中对玉米耐热性能进行评价，基于胁迫

条件下筛选出耐热品种进行区域推广种植［６２］。赵

曼丝等的研究结果表明，目前国内公认的大品种如

郑单９５８、隆平２０６等，其耐热性表现突出、结实性
较好、经济效益占优，适宜夏季易出现热害地区推

广种植［２８］。

５．２　优化栽培方式增强玉米耐胁迫能力
在选用推广良种的同时，还要制定综合配套的

高产栽培制度，以提高玉米抗逆能力，有效防御高

温胁迫的发生，达到高产、稳产的目的。

合理密植，保障个体发育健壮，构建个体和群

体的协调关系，可提高夏玉米抵御高温热害的能

力，减轻热胁迫危害。一般对于同一个品种来说，适

当地降低密度有利于降低田间个体之间对肥水条件

的竞争，利于提高植株对高温热害的抵抗能力。张新

龙的研究结果表明对于半紧凑型的夏玉米品种，适合

的播种密度为５．２５万～６．００万株／ｈｍ２；对于紧凑型
夏玉米品种，适合控制在６．００万 ～６．７５万株／ｈｍ２，
这样的密植模式的经济效益最佳［６３］。

同时，合理耕作有助于改善土壤水肥条件，促

进夏玉米生长发育。深松能促进夏玉米根系生长，

增加根质量和根长，提高夏玉米对水肥的吸收能

力，改善玉米的生长状态，进而提高玉米的耐热

能力。

５．３　外源施用植物生长调节剂增强玉米耐热能力
外源施用植物生长调节剂，如硫脲、脯氨酸、水

杨酸等，可以增强对极端热害的耐受性［６４－６５］。当植

物在生殖和籽粒灌浆阶段遭受热胁迫时，过氧化

氢、抗坏血酸和水杨酸等外源植物生长调节剂通过

改善细胞膜的完整性、增强其叶片抗氧化活性、提

高叶绿素含量和叶片含水量来改善玉米的形态、籽

粒产量和籽粒品质［６６］。植物生长调节剂的影响取

决于作物种类、品种、施用剂量，甚至取决于施用时

间（作物生长阶段）。

６　展望

虽然目前对热胁迫下作物的生理响应及耐热

机制研究取得了较大进展，但作物耐热分子机制研

究以及制定规避高温风险策略仍有诸多考验，需要

进一步研究。

从玉米优质、高产和可持续发展的方向出发，

今后玉米耐热性研究应着重关注以下几个方面：

（１）玉米起源于热带，本身就具有较强的耐热潜
质［６７］。育种工作者应加强耐热性种质资源的筛选，

运用现代分子标记辅助育种（ＭＡＳ）、数量性状基因
座（ＱＴＬ）和全基因组关联研究（ＧＷＡＳ）等技术，创
新培育优良的耐热性玉米品种。（２）深入玉米热害
生理生化和遗传机制的研究，完善玉米耐热性评价

体系及耐热性基因的发掘与功能研究。（３）加快研
发玉米热害预警系统，建立玉米高温热害联防联控

综合技术平台。预警系统应结合当地气象预警机

制对玉米生长期内可能发生热害的时间及频次做

出预测，农户根据预测结果应及时调整播种期或采

取合理的栽培技术及大田灌溉管理，减轻热害损

伤，提高经济效益。
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