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　　摘要：低温冷害严重影响水稻产量和品质。研究冷害的调控，对水稻优质高产育种和调优栽培具有重要意义。本
文简述水稻冷害的基本特征、生理机制以及耐冷性基因取得的成果，从细胞结构、农艺和生理性状、分子机制等角度总

结了低温胁迫对水稻伤害的研究进展。重点综述了水稻冷害的调控机理并提出缓解冷害的调控措施，包括选育耐低

温品种、喷施外源植物激素、选择适宜播期和合理施肥等，主要阐述了褪黑素、亚精胺、茉莉酸甲酯和水杨酸对水稻冷

害的调控作用，即通过促进内源激素合成、提高抗氧化酶活性及分子信号转导等途径在水稻耐冷过程中发挥着重要作

用，而较早的播期可以有效避开灌浆结实期低温危害的风险，合理施肥能够提高籽粒产量，并对未来水稻低温冷害的

研究方向进行了展望，包括加强水稻耐冷性评价体系标准的一致性，深入研究水稻耐冷的代谢调控网络，从形态建成、

酶、激素、源库协调等相关机制出发多方面解析其生理机制，同时配套栽培调控措施，可为水稻耐冷品种选育和栽培调

控提供理论依据。
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　　在我国，水稻种植范围广、品种繁多、种植模式
多样，故其在各个生长时期都有可能遭遇低温危

害，而近年来全球气候异常，极端天气频发，农业气

象灾害如突发性异常低温已经成为威胁农业生产

中最常见的非生物胁迫之一。水稻是喜温作物，对

低温环境敏感，大量研究表明，低温胁迫对水稻造

成诸多损害，包括种子发芽率下降、幼苗失绿白化

或枯萎、分蘖减少、孕穗期花粉不育、灌浆期空瘪粒

增加等［１－３］，是限制水稻增产的关键因子之一，因此

低温胁迫下水稻产量下降和品质变劣的生理、遗传

原因及其相应的调控措施倍受农业科学家们的高

度重视［４－６］。低温胁迫对水稻产量形成的影响可分

为３个方面：一是光合作用下降影响同化物积累；二
是花药发育受阻造成结实率降低；三是灌浆速率减

慢，生育期延长，千粒质量显著下降［７］。研究发现，

低温胁迫下大多数植物激素的生物合成及信号转

导基因上调，激素介导的防御机制在低温胁迫中发

挥重要作用，这些复杂的生理进程既可能相互联系

又会独立存在，构成了水稻在低温逆境下的自我调

控网络［８］。通过施以植物激素外部调控手段，可以

有效地提高作物光合效率、花粉受精率和灌浆速

率，进而提高水稻的产量与品质［９］。

植物体内天然植物激素以及人工合成的具有

生理活性、对植物生长发育起着调节作用的化合物

即为植物生长物质［１０］。关于低温限制水稻生长的

研究，主要集中在抗逆育种和栽培水平上进行阐

述，目的在于挖掘水稻耐冷性基因并进行定位，通过

靶向性改良品种和栽培方式提高产量和品质，但是对

外源植物激素提高作物耐冷性和增产潜力的研究较

少［１１－１５］。因此本文在简述低温胁迫下水稻农艺性状

和生理机制的基础上，重点综述了褪黑素、亚精胺、茉

莉酸甲酯以及水杨酸对低温冷害的调控途径，以期为

抗冷品种选育及栽培调控提供理论依据。

１　水稻的冷害

１．１　水稻冷害的基本特征
根据低温阈值能够判断水稻是否遭遇冷害，一

般开花期临界温度是２０℃，孕穗期、抽穗期与灌浆
期临界温度为１８℃［１６］。水稻冷害主要分为４种类
型［１７－１８］：延迟型冷害表现为水稻营养生长期持续性

低温导致积温不足，使得穗分化延迟及籽粒不能正

常时间成熟，进而产量降低［１９］，以及灌浆结实期遇
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到低温胁迫造成粒质量降低和生育期推迟［２０］；障碍

型冷害则是在穗分化至开花受精阶段由于低温使

得花药不能正常散粉，最终导致花粉败育，进而影

响结实率的一种冷害［２１］；作物生长发育期间同时遭

受延迟型冷害和障碍型冷害，导致产量和品质下降

的现象通常被称为混合型冷害［２２］（图１）；稻瘟病型

冷害较少出现，主要集中在云贵高原粳稻区［２３］。水

稻冷害按照减产幅度分为轻度（５．０％ ～１０．０％）、
中度（１０．１％～１５．０％）和严重（１５．１％及以上）等３
个级别，江苏省近３０年来单季稻抽穗灌浆期总冷害
次数达１５５次［２４］，因此研究生育期延长背景下的水

稻冷害具有重要意义。

　　水稻在低温胁迫下，不仅会出现细胞壁破裂、
叶片气孔缩小等细胞结构的变化，在农艺及生理性

状上也会表现出一系列变化，包括叶片失绿发黄、

叶绿体破裂与分解、光合性能显著下降、内源性植

物激素失衡等［２５－２７］。不同生育时期对冷害的耐性

也不一样，尤其是水稻孕穗期最为敏感［２］，可能会

涉及混合型冷害，最终导致结实率和千粒质量降

低，产量严重下降。

１．２　水稻冷害的机制
从穗分化到开花受精这一时期遭遇低温冷害

会破坏生殖器官的结构和功能，可导致小穗发育异

常、花粉育性下降和结实率降低等后果［２８］。在谷类

作物中，雄性和雌性的生殖发育都会受到非生物胁

迫的影响，然而，雄性生殖发育会比雌性更加敏感，

因此开花受精阶段的低温胁迫会导致雄性不育、形

成的细胞超微结构如淀粉在花药壁组织中异常积

累、胼胝质过早溶解、异常小孢子壁形成等［２９］。低

温诱导花粉不育归因于碳代谢的变化，ＯｓＩＮＶ４是在
花药细胞壁特异表达的转化酶，其催化蔗糖转化成

葡萄糖和果糖，而低温抑制 ＯｓＩＮＶ４的表达，导致花
药中蔗糖浓度显著高于正常水平，绒毡层细胞异常

膨胀，同时蔗糖是合成淀粉的主要途径，这造成了

成熟花粉粒的淀粉含量不足，从而导致花粉不

育［３０－３１］。此外，雄性不育通常与线粒体有直接关

系，研究发现绒毡层中有高密度线粒体，这能够说

明花粉的形成需要高能量，而低温影响水稻线粒体

的供能，进而影响糖的消耗，导致糖在花药中的积

累，进一步造成碳水化合物代谢紊乱，影响营养物

质的合成与供给，这种外质体糖转运途径受阻的过

程可能是引起花粉不育的原因［３２］。

水稻营养生长期遭遇低温会抽穗延迟，全生育

期延长，因此选择熟期稍短的抗性品种具有重要的

现实意义［１９］。水稻延迟性冷害也会发生于灌浆结

实期，而籽粒淀粉积累主要发生在灌浆结实期，籽

粒淀粉积累与各种淀粉酶反应密切相关，如腺苷二

磷酸葡萄糖焦磷酸化酶（ＡＧＰａｓｅ）、可溶性淀粉合成
酶（ＳＳＳ）、颗粒结合型淀粉合成酶（ＧＢＳＳ）、淀粉分
支酶（ＳＢＥ）是淀粉代谢的关键酶，能够限制籽粒充
实和自身生理活性［６］。ＡＧＰａｓｅ催化葡萄糖－１－磷
酸（Ｇ－１－Ｐ）与ＡＴＰ反应，生成腺苷二磷酸葡萄糖
（ＡＤＰＧ），可以给淀粉合成供给原始材料，同时能够
决定淀粉合成速率和合成量［３３］；ＳＳＳ和 ＳＢＥ催化
ＡＤＰＧ与葡聚糖发生交互作用，使得葡萄糖分子转
运至淀粉引物，主要起到产生分支、延长淀粉链的
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作用，对支链淀粉的合成具有重要意义［３４］；ＳＳＳ有
三大类同工酶，分别为ＳＳＳⅠ、ＳＳＳⅡ及ＳＳＳⅢ，ＳＳＳⅠ
使１０个或者１０以下葡萄糖聚合度（ＤＰ）短链合成，
而ＳＳＳⅡ和ＳＳＳⅢ分别参与中等长度的支链淀粉合
成、聚合度为２５～３５的长链淀粉合成［３５］。研究发

现，与支链淀粉的合成有密切联系的酶是ＳＢＥ，有学
者观察到水稻中ＳＢＥⅢ基因缺失造成支链淀粉含量
显著下降［３６］，此外，支链淀粉的合成受到抑制归因

于玉米转基因植株中ＳＢＥ活性降低８５％［３７］。低温

胁迫显著降低了灌浆结实期 ＳＳＳ和 ＳＢＥ活性，影响
淀粉前期合成和后期积累，水稻灌浆受阻，灌浆速

率放缓，从而延迟整个灌浆进程［３８］。

２　水稻耐冷性

２．１　水稻耐冷性的主要调控机制
ＣＢＦ、ＭＹＢ、ＩＣＥ等转录因子涉及水稻耐冷调控

机制［３９－４０］，ＣＢＦ是冷胁迫下主要调控因子，通过激
活一系列靶基因来起到耐冷的作用［４１］，首先在拟南

芥中发现其响应低温胁迫的节律性表达，后研究报

道，在植物中普遍存在这种调控模式，而在水稻中，

有１２个ＣＢＦ因子参与耐冷害调控生物学过程［４０］。

传感器 ＣＯＬＤ１等接收冷刺激，导致 Ｃａ２＋、ＲＯＳ和
ＡＢＡ等成为与第二信使相关的胞质信号，并传递和
响应［４２］。同时将信号进一步转导到激酶和磷酸酶

活性的调控中，从而激发蛋白功能，致使下游 ＣＢＦ
基因表达产物同上游启动子调控原件结合，来控制

基因表达。ＣＢＦｓ是拟南芥中响应低温胁迫的节律
性表达基因［４３］，有学者观察到 ｔｏｃｌ－１０１突变体表
现出耐寒性增强的表型，且其中 ＣＢＦ３的表达水平
提高［４４］；ｃａｌ－１１／ｌｈｙ－２１双突变体中 ＣＢＦ１－３的
低温诱导表达和生物钟调节明显减弱，造成双突变

体植株的耐寒性减弱［４４］。而 ＭＹＢ与 ＣＢＦ耐冷调
控途径不同，二者一般形成拮抗作用，ＭＢＹ发生表
达时，ＣＢＦ通常处于抑制状态［４５］，并且ＭＹＢ转录因
子在冷信号刺激下反应速度较ＣＢＦ调控慢，而ＭＹＢ
转录因子可以分为４类，即１Ｒ、Ｒ２Ｒ３Ｒ、Ｒ１Ｒ２Ｒ３和
４Ｒ，在调控细胞周期和非生物胁迫方面具有重要作
用［４６］。此外，研究发现，ＣＢＦ的过表达不会干预到
ＭＢＹ的表达量，２种调控路径可以增强转基因植物
的耐冷性，但同时也会降低水稻株高和结实率，推

迟花期和减少有效穗数等［４７］。

２．２　水稻耐冷性基因
水稻的耐寒性是一个由多个基因控制的复杂

数量性状［４８］，近年来，水稻中鉴定出很多水稻耐冷

性基因［１１，４９－５０］，根据发生冷害的时期，水稻耐冷性

基因分为芽期、苗期、孕穗期三大类型［５１］。其中，芽

期耐冷基因主要有 ｑＬＴＧ－２－１、ｑＧＲ－２、ｑＬＴＧ－２、
ｑＬＴＧ－３－１、ｑＬＴＧ３－２、ｑＣＴＢＰ４、ｑＧＩ－５－４、ｑＳＶ－
５ｃ、ｑＬＴＧ－７、Ｃｔｓ７、ｑＣＴＢ８、ｑＧＲＲ８、ｑＬＴＧ－９、ｑＣＴＢ１０－
２和ｑＬＴＧ－１１等［５２－６４］，其表型指标以及目标基因

所在位置存在差异。苗期耐冷基因主要有 ｑＣＴＳ３－
１、ＣＯＬＤ１、ｑＣＴＳ４、ｑＣＴＳ８－１、ｑＳＣＴ－９和 ｑＳＣＴ１１
等［４９，６５－６９］，孕穗期耐冷基因有 ｑＬＴＢ３、ＣＴＢ４ａ和
ｑＣＴＢ７等［６９－７０］，其表型指标无差异（表１）。

３　水稻冷害调控措施

３．１　培育耐冷性品种
低温影响水稻的生长发育，解决这一问题最经

济有效的措施是培育水稻耐冷性品种。为了统一

评价体系，根据黑龙江省水稻品种审定标准，以３年
处理空壳率为耐冷性鉴定标准。龙粳 ６５、垦粳 ８
号、龙粳３０３３、绥粳２８、垦稻９０、松粳２８、龙垦２２７、
垦研０１７、龙粳６９和龙垦２２３［７１－８０］均为黑龙江省审
定品种，具有较好的耐冷性（表２）。其中，龙粳６５
处理空壳率为４．４０％～７．７９％，区域试验和生产试
验过程中表现优异，其耐冷性、优质性、丰产性和抗

病性等均优于对照品种［７１］。

３．２　外源植物激素调控途径
３．２．１　褪黑素　植物内源激素是作物生长发育不
可缺少的调节物质，在水稻耐冷的生物进程中起到

重要作用。褪黑素（ｍｅｌａｔｏｎｉｎ，简称 ＭＴ）是一种广
泛存在于植物、动物和原核生物体内的吲哚类小分

子［８１］，外源喷施能够促进内源 ＭＴ以及 ＧＡ类的生
物合成，抑制低温胁迫下ＡＢＡ和Ｈ２Ｏ２积累，同时上
调ＡＢＡ胁迫信号核心模块的 ＯｓＣＡＴ２表达，具有促
进植物光合作用和缓解极端温度胁迫等效应［８２］。

研究表明，喷施 ＭＴ对超氧化物歧化酶（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ
ｄｉｓｍｕｔａｓｅ，简称 ＳＯＤ）、过氧化物酶（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，简称
ＰＯＤ）活性的提高与可溶性糖、脯氨酸含量的升高均
有一定促进作用，且有利于水稻后期籽粒结实，结

实率显著增加了１６．６４％［８３］；同样地，对烟草幼苗

的低温胁迫研究也发现外源 ＭＴ通过降低丙二醛
（ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ，ＭＤＡ）含量、提高可溶性糖含量来
提高幼苗耐冷性［８４］；据董倩报道，ＭＴ处理后的水稻
种子能够显著提高发芽指数，增加还原型谷胱甘肽

（ＧＳＨ）含量，同时幼苗叶片中与冷信号转导、编码
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表１　芽期、苗期及孕穗期的耐冷性基因

时期 基因名称 基因定位 表型指标 参考文献

芽期 ｑＬＴＧ－２－１ 第２条染色体上ＸＮｐｂ６７～Ｒ４１８区间 低温发芽率 ［５２］

ｑＧＲ－２ 第２条染色体上Ｃ５６０～Ｃ３７０区间 低温发芽率 ［５３］

ｑＬＴＧ－２ 第２条染色体上Ｘ６７～Ｒ４１８区间 低温发芽率 ［５４］

ｑＬＴＧ－３－１ 第３条染色体上ＧＢＲ３００１～ＧＢＲ３００２区间 低温发芽率 ［５５］

ｑＬＴＧ３－２ 第３条染色体上ＲＭ５７１６～ＲＭ７０７７区间 低温发芽率 ［５６］

ｑＣＴＢＰ４ 第４条染色体上ＲＭ２７３～ＲＭ３０３区间 芽期耐冷性 ［５７］

ｑＧＩ－５－４ 第５条染色体上ＲＭ４２１～ＲＭ３３４区间 低温发芽率 ［５８］

ｑＳＶ－５ｃ 第５条染色体上ＳＮＰ３～ＣＡＰＳ２区间 低温胚根长度 ［５９］

ｑＬＴＧ－７ 第７条染色体上Ｒ１４４０～Ｒ１３５７区间 低温发芽率 ［５４］

Ｃｔｓ７ 第７条染色体上Ｇ３７９ｂ～ＲＧ４区间 芽期耐冷性 ［６０］

ｑＣＴＢ８ 第８条染色体上ＲＭ５６４７～ＰＬＡ６１区间 芽期耐冷性 ［６１］

ｑＧＲＲ８ 第８条染色体上Ｂｉｎ８－２８～Ｂｉｎ８－２９区间 低温发芽率 ［６２］

ｑＬＴＧ－９ 第９条染色体上Ｒ７９－Ｒ１７５１～Ｇ３８５区间 低温发芽率 ［６３］

ｑＣＴＢ１０－２ 第１０条染色体上ＲＭ２５１２１～ＭＭ０５６８区间 低温发芽率 ［６４］

ｑＬＴＧ－１１ 第１１条染色体上Ｇ１４６～ＸＮｐｂ１８１区间 低温发芽率 ［５２］

苗期 ｑＣＴＳ３－１ 第３条染色体上ＷＺＤ－Ｓ３－７～ＷＺＤ－Ｓ３－１１区间 苗期耐冷性 ［６５］

ＣＯＬＤ１ 第４条染色体上ＲＭ６３６５～ＲＭ５５０３区间 苗期耐冷性 ［４９］

ｑＣＴＳ４ 第４条染色体上ＲＭ５１８～ＲＭ８２１３区间 苗期耐冷性 ［６６］

ｑＣＴＳ８－１ 第８条染色体上ＲＭ２８２～ＲＭ２８４区间 苗期耐冷性 ［６７］

ｑＳＣＴ－９ 第９条染色体上ＲＳ１９～ＲＳ２０区间 苗期耐冷性 ［６８］

ｑＳＣＴ１１ 第１１条染色体上ＲＭ２０２～ＲＭ２０４区间 苗期耐冷性 ［６９］

孕穗期 ｑＬＴＢ３ 第３条染色体上ＲＭ３７１９～ＲＭ１６０６２区间 结实率 ［６９］

ＣＴＢ４ 第４条染色体上ＲＭ１７４７１～ＲＭ２５５区间 结实率 ［７０］

ｑＣＴＢ７ 第７条染色体上ＲＭ１２９ 结实率 ［７０］

抗氧化酶相关的基因表达均显著上调［８５］；朱春权等

观察到，低温处理下外源施加ＭＴ使水稻体内ＯｓＦｅｒ１
和 ＯｓＬｔｉ６ｂ基因表达量进一步提高，ＯｓＦｅｒ１在
ＯｓＴＥＲＦ２的下游调控水稻耐冷胁迫，而ＯｓＬｔｉ６ｂ在水
稻遭受冷胁迫时，能够避免质膜不完整性的风险［８６］。

３．２．２　亚精胺　大量研究表明，多胺（ｐｏｌｙａｍｉｎｅｓ，
Ｐａｓ）调控植物生长发育可能涉及一个复杂的激素调
控网络，是一类与植物逆境响应相关的小分子量物

质［８７］。在拟南芥中，编码亚精胺（Ｓｐｄ）合成的基因
ＡｔＳＰＤＳ１和 ＡｔＳＰＤＳ２，其双突变体显示内源 Ｓｐｄ含
量下降会抑制种子发育［８８］；然而，从水稻中克隆的

４２ＫＤ亚精胺合酶基因ＯｓＳＰＤＳ２，其ｃＤＮＡ序列与拟
南芥ＡｔＳＰＤＳ３序列具有最高相似性，长期低温胁迫
使根系中 ＯｓＳＰＤＳ２的 ｍＲＮＡ积累，而盐胁迫对
ＯｓＳＰＤＳ２水平无显著影响［８９］。还有学者发现，

ＲＮＡｉ介导的亚精胺合成酶基因沉默造成烟草花粉
活力和结实率下降、种子发芽延迟、发芽率降低等

现象［９０］。经检测，外源Ｓｐｄ调节水稻幼苗碳水化合

物水平，协同提高地上部生物量、抗氧化酶活性和

内源ＧＡ３含量，这可能与同时参与抗氧化防御系统
和内源激素代谢的诱导有关，从而提高水稻幼苗的

耐冷性［９１］；研究发现，低温处理使得参与亚精胺生

物合成的基因呈现出一种诱导表达的趋势，由此猜

测亚精胺可能对水稻具有耐冷作用［３０］；此外，亚精

胺或精胺／腐胺比值与籽粒充实度和千粒质量呈极
显著正相关［９２］，据此推测，亚精胺可通过增强蔗

糖－淀粉代谢途径关键酶活性、参与内源激素代谢
和抗氧化系统来实现水稻增产。

３．２．３　茉莉酸甲酯　１９７１年在真菌 Ｌａｓｉｏｄｉｐ－
ｌｏｄｉａｔｈｅｏｂｒｏｍａｅ的培养液中分理出游离的茉莉
酸［９３］，此后，学者们开始对茉莉酸和以茉莉酸甲酯

（ｍｅｔｈｙｌｊａｓｍｏｎａｔｅ，ＭｅＪＡ）为代表的茉莉酸类物质进
行研究。研究表明，茉莉酸甲酯作为脂肪酸衍生

物，主要合成方式通过亚麻酸被氧化成茉莉酸，经

过茉莉酸羧基甲基转移酶合成ＭｅＪＡ［９４］。当植物遭
遇逆境时，能够明显观察到茉莉酸及其衍生物的含
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表２　水稻耐冷性品种

品种名称 母本（♀）、父本（♂） 选育单位
３年耐冷性鉴定结果
（处理空壳率，％） 参考文献

龙粳６５ 空育１３１（♀）×龙粳２９（♂） 黑龙江省农业科学院水稻研究所 ４．４０～７．７９ ［７１］

垦粳８号 吉粳８８（♀）×农大１０（♂） 北大荒垦丰种业股份有限公司、黑龙江八一农垦大学 １．８９～１９．１４ ［７２］

龙粳３０３３ 龙花００８３５（♀）×垦稻６号（♂） 黑龙江省农业科学院水稻研究所、佳木斯龙粳种业有限公司 ４．９２～２７．００ ［７３］

绥粳２８ 绥粳４号（♀）×绥粳１１（♂） 黑龙江省农业科学院绥化分院 ７．８８～１１．４０ ［７４］

垦稻９０ 垦０７－３２７（♀）×龙粳２１（♂） 黑龙江省农垦科学院水稻研究所 １１．７～２３．１ ［７５］

松粳２８ 吉粳８８（♀）×松粳１２（♂） 黑龙江省农业科学院五常水稻研究所 ６．５２～１８．０８ ［７６］

龙垦２２７ 建丰０８－１５５（♀）×龙粳２５（♂） 北大荒垦丰种业股份有限公司 ７．４～１０．７ ［７７］

垦研０１７ 垦９４－１０４３（♀）×垦鉴稻１３（♂）黑龙江省农垦科学院水稻研究所 ２０．１～２３．５ ［７８］

龙粳６９ 龙粳２号（♀）×通系１１２（♂） 黑龙江省农业科学院佳木斯水稻研究所 ３．５１～１６．４０ ［７９］

龙垦２２３ 空育１３１（♀）×龙粳２０（♂） 北大荒垦丰种业股份有限公司 ６．９～２２．６ ［８０］

量升高，作为第二信号激活植物体内防御基因进行

相似性表达，来提高植物的抗性［９５］；有研究进一步

指出，外源喷施茉莉酸能激活低温胁迫下植株体内

内源茉莉酸的合成，而对相关基因表达的探究发

现，茉莉酸能正向调节 ＣＢＦ（Ｃ－ＲＥＰＥＡＴ结合因
子）转录途径，并以上调下游冷应答基因最终增强

耐冷性［９６］；同样地，ＭｅＪＡ在低温条件下上调
ＯｓＣＤＰＫ７、ＯｓＴｒｘ２３基 因 的 表 达，而 ＯｓＣＤＰＫ７、
ＯｓＴｒｘ２３过表达时，分别起到缓解水稻冷胁迫和通

过激活水稻抗氧化系统提高水稻耐冷性的作用［８６］；

ＭｅＪＡ发生调控作用时，常与其他激素发生互作，外
源施加ＭｅＪＡ不仅会制约脱落酸的合成、还会促进
脱落酸的分解，导致水稻体内脱落酸含量下降，从

而延缓植物衰老［９７］；此外，异常温度下 ＭｅＪＡ能够
通过增加水稻中的 ＧＡ３含量来抵御逆境。这本质
上都是应激反应下内源激素的相互调控，以期减轻

水稻低温损伤，实现“扩源增库”，进而稳产增

产［９８］。低温胁迫下茉莉酸甲酯的合成途径见图２。

３．２．４　水杨酸　水杨酸（ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ，ＳＡ）作为一
种信号传递分子，能够诱导植物体内病程相关蛋白

基因表达进而获得抗病性［９９］，同时与植物对各种非

生物胁迫的抗性密切相关，包括干旱、盐和低温等，

因此，ＳＡ可用于对抗病原体、重金属胁迫以及通过
激活抗氧化系统减少氧化损伤［１００］。大量研究表

明，低温通过抑制叶绿体电子运输，降低卡尔文循

环酶等酶活性和活性氧（ＲＯＳ）清除酶活性，诱导
ＲＯＳ在叶绿体中积累，而且持续的低温胁迫会严重

影响叶绿体发育，改变其形状，损伤膜结构，从而加

剧细胞器中 ＲＯＳ的产生，维生素 Ｃ（ＡＳＡ）、谷光甘
肽（ＧＳＨ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）和谷胱甘肽
还原酶（ＧＲ）是 ＡＳＡ－ＧＳＨ循环的重要组成部分，
在清除细胞器特别是叶绿体中的 ＲＯＳ方面具有重
要意义，而外源ＳＡ能够对ＡＳＡ和 ＧＳＨ的水平以及
ＡＰＸ和ＧＲ活性产生积极影响。此外，ＳＡ可以提高
电子传输率，并在低温胁迫下上调编码碳酸酐酶和

Ｒｕｂｉｓｃｏ的基因表达，这表明 ＳＡ能够缓解低温诱导
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的电子传输率下降和ＲＯＳ产生造成的过氧化损伤，
这也可能解释了喷施外源 ＳＡ能够产生更高的光化
学效率和光合速率的原因［１０１－１０３］。然而，研究发

现，低温通过增加细胞周期来延长植物的生育期，

随着生育期的推迟会遭遇更多的低温胁迫，而细胞

周期持续时间的调节与水杨酸有关［１０４］。前人的研

究表明，突变体 Ｏｓｐｌｓ１早衰特征可能与 ＳＡ信号转
导相关途径有密切联系，ＳＡ在一定程度上可能会缩
短植物生育期［１０５］。此外，Ｃｈｅｎ等观察到，与对照相
比，轻度冷胁迫下外源施用２００ｍｇ／ＬＳＡ显著提高
水稻产量，平均增产达７．０５％，这主要归因于弱势
粒得到充分灌浆，而对强势粒充实没有显著

影响［１０６］。

３．３　适宜播期和合理施肥
日平均温度、有效积温等温度指标是影响水稻

产量的主要指标，而较早的播期有利于避开单季稻

灌浆结实期低温危害的风险。王文婷以沿江地区

水稻种植为例，中熟中粳品种、迟熟中粳品种理论

适宜播种期分别为 ５月 １０—２４日及 ５月 １０—２０
日［１０７］。魏喜陆等报道，寒地水稻在选择耐低温品

种的前提下，采取日排夜灌的间断灌溉方式可以有

效预防夜间冷水害［１０８］。

合理施肥是实现水稻高产稳产的重要手段。

科学的氮肥运筹能够提高产量和品质，前人在研究

高海拔寒地氮肥运筹中发现，在６０ｋｇ／ｈｍ２施氮量
下，较适宜的运筹比例为基蘖肥 ∶穗肥＝７∶３，不仅
前期形成了足够的有效穗数，还能给后期光合生产

提供充足能量，有助于灌浆物质的积累［１０９］。此外，

有学者提出，低温胁迫下增施磷肥可提高水稻可溶

性糖含量、脯氨酸含量、ＣＡＴ活性，并使水稻保持较
低的丙二醛含量和酶活性降解幅度，其有效穗数及

千粒质量显著增加［１１０］。曹娜等报道，叶面喷施

０３％磷酸二氢钾能够有效提高双季杂交早稻幼穗
分化期抵御低温的能力［１１１］。近来又有研究表明，

含有环氧基的纳米硅通过调节植物体内各项生理

代谢过程，可以有效提高水稻抗低温能力，增产达

３０．４２％［１１２］。

４　研究存在的问题与展望

４．１　评价标准需统一
水稻是典型的低温敏感型作物，冷害严重影响

其产量和品质。自２０世纪８０年代以来，尤其是近
些年来极端低温天气频发，科学家们希望能够通过

预防或缓解水稻冷害来调节作物生育进程，从而避

免低温灾害并实现提质增效，因此耐冷性水稻品种

培育及利用栽培调控途径，一直都是工作者们努力

奋斗的目标。抗逆育种在我国耕地面积逐渐减少

的背景下显得愈发重要，水稻耐冷性是一个由多

基因控制的数量性状，所以，基因组学和分子定位

等技术的研究和利用为水稻耐冷育种的发展起到

了重要作用。关于水稻耐冷性基因的挖掘和基因

编辑的探索日益深入，由于水稻全生育期都会发

生低温冷害，前人对水稻不同时期的耐冷数量性

状座位（ＱＴＬ）做了大量研究，在１２条染色体上共
发现２７０个耐冷性 ＱＴＬ，根据冷害发生时期，芽期、
苗期及孕穗期分别检测到 ９７、１０８、６５个耐冷性
ＱＴＬ［３８］，但是，由于所用试验材料众多、测定方法
以及判断指标不一，使得全面了解冷害机制一直

倍受困扰。因此，科学家们可以加强交流，从不同

地域、不同方面对同一个耐冷性基因进行深入全

面的挖掘发现，同时加强水稻耐冷性评价体系标

准的一致性。

４．２　研究机理需深入
水稻冷害的发生与籽粒灌浆酶活性、激素以及

糖代谢水平有关。低温下，籽粒自身生理活性即淀

粉合成关键酶活性下降，从而限制籽粒充实，此相

关分子机制仍不清楚。相关激素和糖代谢过程如

何调节冷害的相关机理也未能全面了解，特别是低

温下各种激素间的互作需要进一步探究，此外，不

同外源植物激素对水稻冷害的调控机理存在共性

和特性，发现并利用其规律具有重要作用。通过分

子定位发现耐冷新基因，从激素分子信号转导角度

深化水稻耐冷的代谢调控网络，多方面解析其生理

机制，这对于理解植物感知低温以及水稻耐冷分子

设计育种具有重要意义，对中国超级杂交稻亲本和

其他籼粳稻的耐冷性改良以及水稻的稳产具有潜

在的应用价值。简言之，在结合抗逆育种以及外源

激素调控栽培的基础上，使用基因工程方法靶向性

地增强水稻耐冷性，从而改良水稻品种，同时合理

利用栽培调控技术，共同应对大环境下的水稻冷害

情况，提高其产量和品质。

４．３　调控措施需配套
同时科学家们对水稻耐冷性的研究更多在于

培育新型品种以及分子育种方面，对栽培调控措施

和农艺生理性状的探索发现较少，一定程度上限制

了对冷害相关基因的功能解析。合理使用应对措
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施是预防和缓解冷害的有效手段，例如根据品种生

育期合理安排播期，以确保水稻安全齐穗，尽量避

免孕穗期及籽粒灌浆初期遭遇低温。此外，加强水

肥管理和施加外源植物激素也可以提高水稻产量，

目前，笔者以粳稻南粳９１０８和杂交稻徽两优８９８为
材料，模拟灌浆初期低温环境，外源喷施 ＭＴ、Ｓｐｄ、
ＭＪ、ＳＡ、ＡＢＡ和ＧＡ３等植物激素，从农艺性状、生理
机制和籽粒产量等方面观察其发挥的作用，旨在为

水稻低温冷害提供辅助调控措施，尤其是已经遭遇

冷害的情况下，缓解低温冷害的栽培调控措施显得

极为重要；对于水稻冷害的研究偏向于籽粒产量及

其构成因素的变化方面，今后还需深入探究外源激

素对稻米品质的影响。
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４４４－４５１．
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ａｎｄｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．ＧｅｎｏｍｅＢｉｏｌｏｇｙ，２００８，９（８）：Ｒ１３０．

［４４］周　炎．水稻生物钟参与低温胁迫应答的机制研究［Ｄ］．长

沙：湖南农业大学，２０２０．

［４５］成京晋，李　浩，早浩龙，等．植物响应低温胁迫的分子调控机

制［Ｊ］．分子植物育种，２０２１，１９（９）：３１０４－３１１５．

［４６］ＬｉＣＮ，ＮｇＣＫＹ，ＦａｎＬＭ．ＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓ，ａｃｔｉｖｅ
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ＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１５，１１４：８０－９１．

［４７］ＺｈａｎｇＴ，ＺｈａｏＸＱ，ＷａｎｇＷ Ｓ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

ｐｒｏｆｉｌｉｎｇｏｆｃｈｉｌｌｉｎｇｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓｉｎｔｗｏｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇｒｉｃｅ

ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１２，７（８）：ｅ４３２７４．

［４８］金铭路．水稻微核心种质耐冷性鉴定及不同生长环境下耐冷性

相关农艺性状的ＱＴＬ检测［Ｄ］．延吉：延边大学，２００９．

［４９］ＭａＹ，ＤａｉＸＹ，ＸｕＹＹ，ｅｔａｌ．ＣＯＬＤ１ｃｏｎｆｅｒｓｃｈｉｌｌｉｎｇｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎ

ｒｉｃｅ［Ｊ］．Ｃｅｌｌ，２０１５，１６０（６）：１２０９－１２２１．

［５０］张明星．ＯｓＷＲＫＹ６３调控水稻耐冷性的分子机制研究［Ｄ］．长

春：吉林大学，２０２２．

［５１］潘英华．水稻芽期、孕穗期耐冷性关联分析、耐冷基因克隆与功

能验证［Ｄ］．北京：中国农业大学，２０１５．

［５２］纪素兰，江　玲，王益华，等．水稻种子耐低温发芽力的 ＱＴＬ定

位及上位性分析［Ｊ］．作物学报，２００８，３４（４）：５５１－５５６．

［５３］ＪｉＳＬ，ＪｉａｎｇＬ，ＷａｎｇＹＨ，ｅｔａｌ．Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｉｍａｐｐｉｎｇａｎｄ

ｓｔａｂｉｌｉｔｙｆｏｒｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎａｂｉｌｉｔｙｏｆｒｉｃｅ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｂｒｅｅｄｉｎｇ，２００９，１２８（４）：３８７－３９２．

［５４］ＨｏｕＭＹ，ＷａｎｇＣＭ，ＪｉａｎｇＬ，ｅｔａｌ．ＩｎｈｅｒｉｔａｎｃｅａｎｄＱＴＬｍａｐｐｉｎｇ

ｏｆｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｇｅｒｍｉｎａｂｉｌｉｔｙｉｎｒｉｃｅ（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＧｅｎｅｔｉｃｓａｎｄＧｅｎｏｍｉｃｓ，２００４，３１（７）：７０１－７０６．

［５５］ＦｕｊｉｎｏＫ，ＳｅｋｉｇｕｃｈｉＨ，ＭａｔｓｕｄａＹ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆ

ａｍａｊｏｒｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｕｓ，ｑＬＴＧ３－１，ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇｌｏｗ－

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｇｅｒｍｉｎａｂｉｌｉｔｙｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌ

ＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２００８，１０５

（３４）：１２６２３－１２６２８．

［５６］ＳａｔｏｈＴ，ＴｅｚｕｋａＫ，ＫａｗａｍｏｔｏＴ，ｅｔａｌ．ＩｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆＱＴＬｓ

ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇｌｏｗ－ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｏｆｔｈｅＥａｓｔＥｕｒｏｐｅａｎｒｉｃｅ

（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）ｖａｒｉｅｔｙＭａｒａｔｔｅｌｉ［Ｊ］．Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，２０１６，２０７（２）：

２４５－２５４．

［５７］乔永利，韩龙植，安永平，等．水稻芽期耐冷性ＱＴＬ的分子定位

［Ｊ］．中国农业科学，２００５，３８（２）：２１７－２２１．
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２３２２．　

［６４］ＬｉＪＬ，ＰａｎＹＨ，ＧｕｏＨＦ，ｅｔａｌ．ＦｉｎｅｍａｐｐｉｎｇｏｆＱＴＬｑＣＴＢ１０－２
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ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１８，１３１（１）：１５７－１６６．

［６５］周　勇，王中德，陶亚军，等．水稻苗期耐冷性相关ＱＴＬｑＣＴＳ３－

１的鉴定和分子定位［Ｊ］．江苏农业学报，２０１３，２９（６）：１１８１－

１１８６．　

［６６］ＡｎｄａｙａＶＣ，ＴａｉＴＨ．ＦｉｎｅｍａｐｐｉｎｇｏｆｔｈｅｑＣＴＳ４ｌｏｃｕｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄ

ｗｉｔｈｓｅｅｄｌｉｎｇｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｒｉｃｅ（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｒｅｅｄｉｎｇ，２００７，２０（４）：３４９－３５８．
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ｔｒａｉｔｌｏｃｉｆｏｒｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｄｕｒｉｎｇｔｈｅｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎａｎｄｓｅｅｄｌｉｎｇ

ｓｔａｇｅｓｉｎｒｉｃｅ（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，２０１１，１８１（３）：

４０５－４１３．

［６８］王　棋，范淑秀，郭江华，等．利用籼粳交 ＲＩＬ群体对水稻发芽

期和苗期耐冷性的 ＱＴＬ分析［Ｊ］．华北农学报，２０１９，３４（１）：

８３－８８．　

［６９］ＬｉＣＪ，ＬｉｕＪＤ，ＢｉａｎＪＸ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅ

ＱＴＬｓａｔｔｈｅｂｕｄｂｕｒｓｔｓｔａｇｅｉｎ２１１ｒｉｃｅｌａｎｄｒａｃｅｓｂｙＧＷＡＳ［Ｊ］．

ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０２１，２１（１）：５４２．

［７０］史红丽．水稻孕穗期耐冷基因 ｑＣＴＢ７的精细定位和 ＣＴＢ４ａ的
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分子机制研究［Ｄ］．北京：中国农业大学，２０１７．

［７１］吕　彬，杨　庆，李大林，等．耐冷优质水稻新品种龙粳６５的选

育及高产栽培、良种繁育技术［Ｊ］．北方水稻，２０２１，５１（２）：

３９－４０，４３．　

［７２］赵海成，李红宇，郑桂萍，等．寒地水稻新品种垦粳８号的选育

及栽培技术［Ｊ］．黑龙江农业科学，２０２１（１）：１６５－１６８．

［７３］郭震华．水稻新品种龙粳３０３３的选育及配套栽培技术［Ｊ］．黑

龙江农业科学，２０２１（８）：１４３－１４５．

［７４］高世伟，聂守军，刘　晴，等．优质、抗逆、香型水稻新品种绥粳

２８的选育及应用前景分析［Ｊ］．中国稻米，２０１９，２５（４）：１０６－

１０８．　

［７５］杜欣芮，臧家祥，孙　伟，等．水稻新品种垦稻９０的选育及栽培

要点［Ｊ］．现代化农业，２０２０（１２）：３７－３８．

［７６］吴立成，闫　平．优质粳稻新品种松粳２８的选育及应用［Ｊ］．

黑龙江农业科学，２０２０（１）：１３７－１３８．

［７７］张海彬，李晓蕾，宗淑娟．水稻新品种———龙垦２２７［Ｊ］．现代化

农业，２０１９（６）：３４－３５．

［７８］程芳艳，李春光，刘永巍，等．寒地优质水稻新品种垦研０１７的

选育及栽培技术［Ｊ］．北方水稻，２０１９，４９（６）：５０－５１，５３．

［７９］宋成艳，刘乃生，周雪松，等．水稻新品种龙粳６９的选育及特征

特性［Ｊ］．北方水稻，２０１８，４８（６）：５６－５７．

［８０］张海彬，宗淑娟，李晓蕾．水稻新品种———龙垦２２３［Ｊ］．现代化

农业，２０１８（１０）：３８－３９．

［８１］ＨａｒｄｅｌａｎｄＲ．Ｍｅｌａｔｏｎｉｎａｎｄｔｈｅｔｈｅｏｒｉｅｓｏｆａｇｉｎｇ：ａｃｒｉｔｉｃａｌ

ａｐｐｒａｉｓａｌｏｆｍｅｌａｔｏｎｉｎｓｒｏｌｅｉｎａｎｔｉａｇｉｎｇｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＰｉｎｅａｌＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１３，５５（４）：３２５－３５６．

［８２］ＺｈａｎｇＮ，ＳｕｎＱＱ，ＺｈａｎｇＨＪ，ｅｔａｌ．Ｒｏｌｅｓｏｆｍｅｌａｔｏｎｉｎｉｎａｂｉｏｔｉｃ

ｓｔｒｅｓｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，

２０１５，６６（３）：６４７－６５６．

［８３］单莉莉．孕穗期低温对水稻叶片生理、产量的影响及外源褪黑

素缓解效应［Ｊ］．中国农业科技导报，２０２３，２５（９）：２３－３３．

［８４］李　贺，姜欣悦，陈忠诚，等．外源褪黑素对低温胁迫下大豆Ｖ１
期幼苗光合荧光及抗氧化系统的影响［Ｊ］．中国油料作物学

报，２０２０，４２（４）：６４０－６４８．

［８５］董　倩．Ｎ－乙酰－Ｌ－半胱氨酸、褪黑素引发对低温胁迫下杂

交水稻种子萌发和幼苗生长及基因表达的影响［Ｄ］．杭州：浙

江大学，２０２０．

［８６］朱春权，魏倩倩，项兴佳，等．褪黑素和茉莉酸甲酯基质育秧对

水稻耐低温胁迫的调控作用［Ｊ］．作物学报，２０２２，４８（８）：

２０１６－２０２７．　

［８７］王文娟，师尚礼，何　龙，等．干旱胁迫下多胺在植物体内的积

累及其作用［Ｊ］．草业学报，２０２３，３２（６）：１８６－２０２．

［８８］ＩｍａｉＡ，ＭａｔｓｕｙａｍａＴ，ＨａｎｚａｗａＹ，ｅｔａｌ．Ｓｐｅｒｍｉｄｉｎｅｓｙｎｔｈａｓｅｇｅｎｅｓ

ａｒｅｅｓｓｅｎｔｉａｌｆｏｒｓｕｒｖｉｖａｌｏｆＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００４，

１３５（３）：１５６５－１５７３．

［８９］ＩｍａｉＲ，ＡｌｉＡ，ＰｒａｍａｎｉｋＭ ＨＲ，ｅｔａｌ．Ａｄｉｓｔｉｎｃｔｉｖｅｃｌａｓｓｏｆ

ｓｐｅｒｍｉｄｉｎｅｓｙｎｔｈａｓｅｉｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｃｈｉｌｌｉｎｇｒｅｓｐｏｎｓｅｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００４，１６１（７）：８８３－８８６．

［９０］ＣｈｏｕｂｅｙＡ，ＲａｊａｍＭＶ．ＲＮＡｉ－ｍｅｄｉａｔｅｄｓｉｌｅｎｃｉｎｇｏｆｓｐｅｒｍｉｄｉｎｅ

ｓｙｎｔｈａｓｅｇｅｎｅｒｅｓｕｌｔｓｉｎｒｅｄｕｃｅｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｉｎｔｏｂａｃｃｏ

［Ｊ］．ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙｏｆＰｌａｎｔｓ，２０１８，２４（６）：

１０６９－１０８１．

［９１］ＺｅｎｇＹＨ，ＺｈａｎｇＹＰ，ＸｉａｎｇＪ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｃｈｉｌｌｉｎｇｔｏｌｅｒａｎｃｅ

ｉｎｄｕｃｅｄｂｙｓｐｅｒｍｉｄｉｎｅｐｒｅｔｒｅａｔｍｅｎｔｏｎ ａｎｔｉｏｘｉｄａｔｉｖｅａｃｔｉｖｉｔｙ，

ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓｈｏｒｍｏｎｅｓａｎｄｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｉｎｄｉｃａ－ｊａｐｏｎｉｃａｈｙｂｒｉｄ

ｒｉｃｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎｔｅｇｒａｔｉｖｅＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ，２０１６，１５（２）：

２９５－３０８．

［９２］杨建昌，朱庆森，王志琴，等．水稻籽粒中内源多胺及其与籽粒

充实和粒重的关系［Ｊ］．作物学报，１９９７，２３（４）：３８５－３９２．

［９３］ＡｌｄｒｉｄｇｅＤ Ｃ，ＧａｌｔＳ，ＧｉｌｅｓＤ，ｅｔａｌ．Ｃｈｅｍｉｎｆｏｒｍ ａｂｓｔｒａｃｔ：

ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｎ ｖｏｎ Ｌａｓｉｏｄｉｐｌｏｄｉａ ｔｈｅｏｂｒｏｍａｅ［Ｊ］． Ｃｈｅｍｉｓｃｈｅｒ

ＩｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｓｄｉｅｎｓｔＯｒｇａｎｉｓｃｈｅＣｈｅｍｉｅ，１９７１，２（３２）：１６２３－１６２７．

［９４］ＬｉｕＺ，ＺｈａｎｇＳＭ，ＳｕｎＮ，ｅｔａｌ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆｊａｓｍｏｎａｔｅｓ

ｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．Ｒｉｃｅ，２０１５，８（１）：４２．

［９５］ＡｌｌａｈＥＦＡ，ＡｌｑａｒａｗｉＡ，Ａｌ－ＲａｓｈｅｄＳ，ｅｔａｌ．Ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎｏｆ

ａｄｖｅｒｓｅｉｍｐａｃｔｏｆｃｈｉｌｌｉｎｇｉｎＶｉｃｉａｆａｂａＬ．ｂｙｍｅｔｈｙｌｊａｓｍｏｎａｔｅ

ｉｎｖｏｌｖｅｓｃｈａｎｇｅｓｉｎａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｍｅｔａｂｏｌｉｓｍａｎｄｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ［Ｊ］．

ＰａｋｉｓｔａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｏｔａｎｙ，２０１６，４８（５）：１９１５－１９２３．

［９６］ＨｕＹ Ｒ，ＪｉａｎｇＹ Ｊ，ＨａｎＸ，ｅｔａｌ．Ｊａｓｍｏｎａｔｅｒｅｇｕｌａｔｅｓｌｅａｆ

ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅａｎｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｃｏｌｄｓｔｒｅｓｓ：ｃｒｏｓｓｔａｌｋｗｉｔｈｏｔｈｅｒ

ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１７，６８（６）：

１３６１－１３６９．

［９７］ＳｉｎｇｈＩ，ＳｈａｈＫ．Ｅｘｏｇｅｎｏｕｓａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆｍｅｔｈｙｌｊａｓｍｏｎａｔｅｌｏｗｅｒｓ

ｔｈｅｅｆｆｅｃｔｏｆｃａｄｍｉｕｍ－ｉｎｄｕｃｅｄｏｘｉｄａｔｉｖｅｉｎｊｕｒｙｉｎｒｉｃｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

［Ｊ］．Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１４，１０８：５７－６６．

［９８］ＴａｎｇＳ，ＺｈａｏＹＦ，ＲａｎＸＡ，ｅｔａｌ．Ｅｘｏｇｅｎｏｕｓａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆｍｅｔｈｙｌ

ｊａｓｍｏｎａｔｅａｔｔｈｅｂｏｏｔｉｎｇｓｔａｇｅｉｍｐｒｏｖｅｓｒｉｃｅｓｈｅａｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｂｙ

ｅｎｈａｎｃｉｎｇａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔａｎｄｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ［Ｊ］．Ａｇｒｏｎｏｍｙ，

２０２２，１２（７）：１５７３．

［９９］张　蕊，吕　俊，米青山，等．低温下外源水杨酸对水稻幼苗抗

氧化酶系的影响［Ｊ］．西南农业大学学报（自然科学版），２００６，

２８（１）：２９－３２，３６．

［１００］鲜先毅，冯德玉，崔广艳，等．外源水杨酸对水稻幼苗盐胁迫下

生理效应的影响［Ｊ］．绵阳师范学院学报，２０１４，３３（２）：７５－

８０．　

［１０１］ＷａｎｇＷ Ｌ，ＷａｎｇＸ，ＨｕａｎｇＭ，ｅｔａｌ．Ａｌｌｅｖｉａｔｉｏｎｏｆｆｉｅｌｄｌｏｗ－

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｔｒｅｓｓｉｎｗｉｎｔｅｒｗｈｅａｔｂｙｅｘｏｇｅｎｏｕｓａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆ

ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＧｒｏｗｔｈＲｅｇｕｌａｔｉｏｎ，２０２１，４０

（２）：８１１－８２３．

［１０２］ＳｈｉｍＩＳ，ＭｏｍｏｓｅＹ，ＹａｍａｍｏｔｏＡ，ｅｔａｌ．Ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎｏｆｃａｔａｌａｓｅ

ａｃｔｉｖｉｔｙｂｙｏｘｉｄａｔｉｖｅｓｔｒｅｓｓａｎｄｉｔｓｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｔｏｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＧｒｏｗｔｈＲｅｇｕｌａｔｉｏｎ，２００３，３９

（３）：２８５－２９２．

［１０３］ＭｉｕｒａＫ，ＴａｄａＹ．Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｗａｔｅｒ，ｓａｌｉｎｉｔｙ，ａｎｄｃｏｌｄｓｔｒｅｓｓ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｓｂｙｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１４，

５：４．

［１０４］ＸｉａＪＣ，ＺｈａｏＨ，ＬｉｕＷ Ｚ，ｅｔａｌ．Ｒｏｌｅｏｆｃｙｔｏｋｉｎｉｎａｎｄｓａｌｉｃｙｌｉｃ

ａｃｉｄｉｎｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈａｔｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＧｒｏｗｔｈ

Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ，２００９，５７（３）：２１１－２２１．

［１０５］杨　茜．水稻叶片早衰基因 ＯｓＰＬＳ１的功能研究［Ｄ］．杭州：

浙江大学，２０１６．
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［１０６］ＣｈｅｎＴＴ，ＺｈａｏＸＡ，ＺｈａｎｇＣＸ，ｅｔａｌ．Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ

ｉｍｐｒｏｖｅｓｆｉｌｌｉｎｇｏｆｉｎｆｅｒｉｏｒｇｒａｉｎｓｏｆｒｉｃｅｄｕｒｉｎｇｌａｔｅｍａｔｕｒｉｔｙｕｎｄｅｒ

ｍｉｌｄｃｏｌｄｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＣｒｏｐＳｃｉｅｎｃｅ，２０１７，５７（４）：２１３０－２１４２．

［１０７］王文婷．播期对直播稻产量形成与品质的影响［Ｄ］．扬州：扬

州大学，２０１５．

［１０８］魏喜陆，郑新峰．三江平原腹地水稻低温冷害问题分析［Ｊ］．

现代化农业，２００３（３）：１５－１７．

［１０９］李景蕻．高海拔生态区氮肥运筹和增温措施对水稻生长发育

的影响及高产栽培技术研究［Ｄ］．南京：南京农业大学，２００９．

［１１０］李跃娜．低温胁迫下不同磷素营养水平对水稻生理特性及产

量的影响［Ｄ］．长春：吉林大学，２０１１．

［１１１］曹　娜，陈小荣，贺浩华，等．幼穗分化期喷施磷钾肥对早稻抵

御低温及产量和生理特性的影响［Ｊ］．应用生态学报，２０１７，２８

（１１）：３５６２－３５７０．

［１１２］徐泽华．在低温胁迫下外源硅对寒地粳稻叶片生理生化指标

的影响［Ｄ］．哈尔滨：东北农业大学，２０１８．

王富贵，于晓芳，李懿璞，等．高密度胁迫下玉米自交系耐密性鉴定指标筛选及综合评价［Ｊ］．江苏农业科学，２０２４，５２（２）：４０－４５．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２４．０２．００５

高密度胁迫下玉米自交系耐密性鉴定

指标筛选及综合评价

王富贵１，于晓芳２，李懿璞２，苏治军２，包海柱２，胡树平１，刘　剑１，王志刚２，高聚林２

（１．内蒙古农业大学职业技术学院，内蒙古包头０１４１０９；２．内蒙古农业大学农学院，内蒙古呼和浩特 ０１００１９）

　　摘要：为探讨不同玉米自交系的耐密性，筛选耐密性鉴定指标，选取２０份玉米自交系材料，设置１２万株／ｈｍ２和

１５万株／ｈｍ２２个种植密度，调查玉米单株产量、生物量、形态及光合特性等指标，用指标归一化分析、模糊隶属函数法
分析及聚类分析对自交系耐密性进行综合评价。结果表明，不同指标在玉米自交系间呈显著差异；以各指标相对值的

变异系数≥１５％作为筛选标准，选出相对单株产量、相对茎粗、相对干物质积累量、相对叶绿素相对含量、相对秃尖长
和相对行粒数６个指标作为耐密性评价指标；利用指标归一化的变异系数作为权重，采用模糊隶属函数综合指数对玉
米自交系进行耐密性评价，发现其综合指数差异较大；进一步利用综合指数进行聚类分析，将２０份自交系材料分为强
耐密、中度耐密和弱耐密３个类型，且不同类型玉米自交系间６个主要指标差异显著。在相同处理条件下，通过测定
相对单株产量、相对茎粗、相对干物质积累量、相对叶绿素相对含量、相对秃尖长和相对行粒数６个指标，可以对玉米
自交系耐密性进行评价。

　　关键词：高密度胁迫；玉米自交系；耐密性；模糊隶属函数；综合评价
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　　玉米是我国重要的粮食作物，同时也是集饲
料、油料和 加工为一体的多种用途作物，其高产稳

产对发展国民经济和保障粮食安全至关重要［１］。

合理增密是目前生产中实现玉米高产的主要措施

之一［２－３］。通过选择种植耐密性强的玉米杂交种，

增加群体密度来实现产量的再提升［４－５］，而创制和

推广耐密型杂交种成为玉米育种的关键。玉米自

交系是育种基础种质资源，其耐密性强弱决定了玉

米杂交种的耐密性［６］，因此，优良耐密性强的自交

系是培育高产耐密植玉米杂交种的关键，也是玉米

耐密性育种工作的难点所在［７－８］。

关于玉米耐密性的研究很多，主要集中在杂交

种上，但评价指标也因研究目的不同而不一致。前

人提出单株产量耐密系数可以将玉米耐密性进行

量化处理，可初步对玉米的耐密性进行评价［９］。李

晓鹏等的研究表明，穗位高、穗位系数、茎秆基部节

间强度、棒三叶茎叶夹角、棒三叶叶面积、田间倒伏
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