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开花期极端自然高温对水稻花药生理特性的影响

张海洋，黄　安，余　流，黄玉珍，何永明
（江西农业大学作物生理生态与遗传育种教育部重点实验室／江西省作物生理生态与遗传育种重点实验室，江西南昌 ３３００４５）

　　摘要：为了在探究水稻花药在开花结实期遭受自然高温时的生理响应机制。通过比较自然高温和自然适温条件
下野生型水稻中花１１在开花前１８、４、２、０ｈ４个时间点花药的多种生理指标数据，揭示自然高温对水稻花药及结实率
的影响。结果表明，极端自然高温条件下水稻结实率降低至２０．４９％，远低于自然适温下的９５．１７％。与自然高温相
比，自然适温条件下花药中过氧化氢含量和过氧化物酶活性在开花前１８、４ｈ显著提升。高温下颖花中丙二醛、游离
脯氨酸含量均显著增加，而适温下的含量变化波动不大。在抗氧化酶活性方面，自然高温下花药超氧化物歧化酶、过

氧化氢酶、抗坏血酸过氧化物酶、多酚氧化酶、苯丙氨酸解氨酶、脂氧合酶活性在水稻临近开花时刻相较自然适温下均

有显著提升。在维持细胞还原势方面，自然高温下花药中谷胱甘肽、抗坏血酸含量大幅增加，谷胱甘肽还原酶活性在

开花前４ｈ达到峰值。综上，自然高温条件下开花时刻的颖花中保持较多的渗透调节物质、较高的还原势以及较低的
过氧化氢含量，是水稻抵抗自然高温胁迫的生理基础。
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　　水稻作为全球重要的粮食作物，其生长发育和
产量受多种环境因素的影响。受全球气候变暖影

响，极端高温事件频发，高温已成为世界上许多国

家和地区影响作物生长的主要胁迫因子［１］。高温

影响水稻整个发育过程，其中以抽穗期、扬花期、灌

浆初期较为敏感。开花期是水稻生长过程中最为

关键和敏感的阶段，若抽穗扬花期日平均温度高于

３２℃且日最高温度高于 ３５℃，花粉活力、花药开
裂、花粉萌发和花粉管伸长都会受到影响，导致受

精结实率下降［２－３］。开花期连续遭遇超过３５℃的
高温天气，将会导致田间大面积减产，因此解析自

然高温对水稻花药生理特性的影响具有重要意

义［４－５］。近年来，大量研究集中在水稻花药应对模
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拟高温胁迫时的生理响应机制，研究认为花粉活

力、萌发率等与胁迫温度的高低及持续时间长短相

关［６］。高温可破坏花药细胞膜生理功能，进而影响

花粉活力和萌发率［７］。然而，关于水稻在开花前短

时间内对极端自然高温的生理响应机制鲜有报道，

为此，本研究分析了极端自然高温对水稻开花前

１８、４、２ｈ及开花时（０ｈ）花药的生理生化指标、抗氧
化酶活性、防御相关酶活性等理化特性的影响，旨

在探明水稻花器官对极端自然高温的适应机制。

１　材料与方法

１．１　试验材料与样品的采集
试验材料为野生型水稻中花１１，采用常规水肥

管理，种植于江西农业大学科技园。通过定株定时

调查，本试验条件下稻穗抽出１ｄ后才开始开花，颖
花开花高峰时段约为１１：００—１１：１５。自然高温材
料于２０２２年５月１０日播种，在７月２６—２８日进行
取样；自然适温材料于７月１２日播种，在９月１３—
１５日取样。在水稻同一开花时期，距离开花前１８ｈ
（记为－１８ｈ）、开花前４ｈ（记为－４ｈ）、开花前２ｈ
（记为－２ｈ）和开花时刻（记为０ｈ）分别选取成熟
颖花，立即放入液氮中速冻，随后进一步剥取花药，

样品于－８０℃冰箱保存备用［８］。

１．２　测定项目和方法
１．２．１　结实率的测定　随机选取１０个主穗，计算
其总粒数和实粒数。结实率计算公式如下：水稻结

实率＝实粒数／总粒数×１００％。
１．２．２　防御酶活性测定　粗酶液的提取：取０．５ｇ
花药，加入相对应的提取缓冲液［含７ｍｍｏｌ／Ｌ巯基
乙醇、１％聚乙烯吡咯烷酮（ＰＶＰ）］５ｍＬ，加入少量
石英砂，在冰浴研钵中研磨至匀浆，将研磨液在４℃
条件下以１２０００ｒ／ｍｉｎ离心１０ｍｉｎ，取上清液，即为
粗酶提取液。其中，苯丙氨酸解氨酶（ＰＡＬ）的提取

缓冲液为硼酸缓冲液（ｐＨ值为 ８．８），过氧化氢酶
（ＣＡＴ）、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、脂氧合酶（ＬＯＸ）、
谷胱甘肽还原酶（ＧＲ）的提取缓冲液液用磷酸缓冲
液（ｐＨ值为７．８），多酚氧化酶（ＰＰＯ）、过氧化物酶
（ＰＯＤ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）的提取缓冲液
用磷酸缓冲液（ｐＨ值为６．０），丙二醛（ＭＤＡ）、脯氨
酸（Ｐｒｏ）、抗坏血酸（ＡｓＡ）、可溶性糖、还原型谷胱甘
肽（ＧＳＨ）、过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）的提取缓冲液用预冷的
１％三氯乙酸（ＴＣＡ）溶液。
１．２．３　酶活性等生理指标的测定　ＳＯＤ、ＰＯＤ、
ＣＡＴ、ＰＰＯ、ＡＰＸ、ＰＡＬ、ＬＯＸ、ＧＲ活性的测定，分别采
用氯化硝基四氮唑蓝（ＮＢＴ）光化还原法、愈创木酚
显色法、紫外吸收法、邻苯二酚氧化法、ＡｓＡ氧化法、
苯丙氨酸脱氨法、亚油酸钠氧化法、氧化型谷胱甘

肽（ＧＳＳＧ）还原法。操作方法参考《植物生理实验
指导》［９］。ＭＤＡ、Ｈ２Ｏ２、Ｐｒｏ，ＧＳＨ、ＡＳＡ含量的测定，
分别使用硫代巴比妥酸法、碘化钾（ＫＩ）法［１０］、磺基

水杨酸提取法、ＤＴＮＢ测定法［１１］、二联吡啶法［１２］。

２　结果与分析

２．１　自然高温对结实率的影响
２０２２年极端高温事件自６月１３日开始持续至

８月１５日，共计６４ｄ，为１９６１年以来持续时间最长
的高温过程。本试验统计了采样时间前后共５ｄ的
气象温度，分别选取７月２４—２８日、９月１２—１６日
作为极端自然高温材料、自然适温材料的平均气象

温度观测期。由图１－ａ可知，自然高温条件下的最
高平均气温达到３８．６℃，最低平均气温为２８．４℃；
自然适温条件下最高平均气温为３３．４℃，最低平均
气温为２２．２℃。由图１－ｂ可知，自然高温条件下
水稻结实率为２０．４９％，而自然适温条件下的结实
率为９５．１７％。这表明自然高温对水稻颖花的结实
率有明显的负面影响。
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２．２　自然高温对花药 ＭＤＡ及抗性相关物质的
影响

图２－ａ为试验材料取样时间对应的平均穗层
温度，其中自然高温条件下花药取样温度均高于

３２．３℃，且除开花前４ｈ外，其余取样时间点均高
于 ３７．０℃；自然适温条件下花药仅在颖花开放时
刻高于３３．０℃。由图２－ｂ可知，自然高温条件下
的ＭＤＡ含量在临近开花前的１８、４、２ｈ和开花时刻
分别较自然适温提高２．３５、３３．６２、２．７１、３．３７倍，其
中开花前４ｈ的含量差异最大，其次是开花时刻。
由图２－ｃ可知，自然适温条件下的Ｐｒｏ含量在开花
前１８、４ｈ的含量略高于自然高温，分别较自然高温
提高０２３、０．１３倍；但自然高温条件下的 Ｐｒｏ含量
在开花前 ２ｈ和开花时刻分别较自然适温增加

２５３、２．８９倍。由图 ２－ｄ可知，自然适温条件下
Ｈ２Ｏ２含量随着开花时刻的临近而逐渐降低，同时
Ｈ２Ｏ２含量在开花前 １８、４ｈ分别较自然高温提高
０６３、２．７０倍，差异显著；自然高温条件下的 Ｈ２Ｏ２
含量在开花前 ２ｈ较自然适温提高２．１９倍，差异显
著。由图２－ｅ可知，自然高温条件下 ＡｓＡ含量随
开花时刻的临近逐渐上升，且在４个时间点的含量
分别较自然适温提高０．５３、１．９８、５．１７、６．８０倍。其
中在开花时刻的差异最大，其次开花前 ２ｈ。由
图２－ｆ可知，自然适温条件下 ＧＳＨ含量随开花时
刻的临近变化不明显，自然高温条件下ＧＳＨ含量在
４个时间点分别较自然适温提高０．６７、２．５５、１．８５、
１．３３倍，其中在开花前４ｈ的差异最大，其次是开花
前２ｈ。

２．３　自然高温对花药抗氧化酶ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ、ＧＲ
的影响

由图３－ａ可知，在自然高温条件下４个时间点
的ＳＯＤ活性均显著高于自然适温，分别较后者提高
０．５３、１．８１、１．８０、２．３４倍，其中开花时刻的差异最
显著。由图３－ｂ可知，自然高温和自然适温条件下
的ＣＡＴ活性在开花前４ｈ至开花前２ｈ逐渐增加，
但在开花时刻降低。其中，自然高温条件下开花时

刻的 ＣＡＴ活性较自然低温提高１．３３倍，两者差异
显著。由图３－ｃ可知，自然高温条件下的 ＡＰＸ活
性在开花前２ｈ达到峰值，且其活性较自然适温提

高１．５２倍。由图３－ｄ可知，自然高温条件下的ＧＲ
活性在开花前１８、４、２ｈ及开花时刻分别较自然适
温提高０．２０、１．１３、２．５０、１．２３倍，其中在开花前２ｈ
的差异最大，其次是开花时刻。

２．４　自然高温对花药 ＰＰＯ、ＰＯＤ、ＰＡＬ、ＬＯＸ活性的
影响

由图４－ａ可知，自然高温条件下的 ＰＰＯ活性
在开花前 ２ｈ和开花时刻分别较自然适温提高
２０２、１．０１倍，其中开花前２ｈ差异最显著，其次是
开花时刻。由图４－ｂ可知，自然适温条件下临近开
花前 １８、４ｈ的ＰＯＤ活性较自然高温条件下提高
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５１１、０．３５倍。而在开花时刻自然高温条件下的
ＰＯＤ活性较自然适温提高 １４．１０倍，差异最为显
著。同时自然适温条件下的ＰＯＤ活性在开花前２ｈ
即降至较低水平，而在开花时刻二者间的活性均降

低且差异不显著。由图４－ｃ可知，自然高温条件下
的ＰＡＬ活性在开花前１８、４、２ｈ及开花时刻分别是
自然适温条件下的１．２９、１．１２、２．６５、２．８９倍。虽然
其在开花时刻有所下降，但仍极显著高于自然适

—６０１— 江苏农业科学　２０２５年第５３卷第１５期



温，且自然适温条件下的ＰＡＬ活性变化较小。由图
４－ｄ可知，自然高温条件下，ＬＯＸ活性在开花前２ｈ
达到最高值，并在开花时刻有小幅下降且较自然适

温条件下提高 １．９０倍。自然适温条件下，ＬＯＸ活
性在开花前４ｈ达最大值，其他时间点较为稳定。
２．５　聚类分析

将颖花１３类生理指标和颖花开放时间数据进
行聚类分析，使同一类别内的对象相似，而不同类

别间的对象存在差异。结果（图５）表明，１３类生理
指标可聚集为２类：第１类包括 ＰＯＤ和 Ｈ２Ｏ２；第２
类可分为 ＧＲ和其他指标（ＬＯＸ、ＣＡＴ、ＡｓＡ、ＰＡＬ、
Ｐｒｏ、ＡＰＸ、ＰＰＯ、ＧＳＨ、ＳＯＤ、ＭＤＡ）。８个开花前时间
点可聚集为 ２类，第 １类包括自然适温下开花前
１８、４、２ｈ及自然高温下开花前２ｈ；第２类包括自
然高温下开花前１８、４ｈ和开花时刻以及自然适温
下开花时刻。

３　讨论与结论

３．１　讨论
ＭＤＡ是膜脂过氧化作用的产物，其含量升高会

破坏细胞膜的稳定性，表明细胞膜受到严重氧化损

伤，导致膜结构破坏和功能失调［１３］。Ｐｒｏ作为植物
体内的渗透调节剂，其增加有助于植物在自然高温

条件下保持细胞内的水分平衡和减少氧化损

伤［１４－１５］。本研究结果表明，自然高温使水稻花药中

ＭＤＡ含量在开花前４ｈ就开始大幅增加，而 Ｐｒｏ含
量则是在开花前２ｈ大幅增加，说明开花前２ｈ花药
中ＭＤＡ积累造成了伤害，这与汤日圣等的研究结
果［１３］一致。ＭＤＡ含量在开花时刻达到极值，但相
应的Ｐｒｏ含量却下降，说明开花时刻花药细胞膜受
损加剧从而影响其生理生化机能。与之对应的，自

然适温条件下Ｐｒｏ含量在开花前１８ｈ明显高于自然
高温条件，说明自然适温条件下 Ｐｒｏ含量足以应对
开花时刻花药的氧化损伤。

ＳＯＤ是抗氧化酶系统的第一道防线，负责清除
超氧阴离子自由基（Ｏ－２·），其活性变化意味着植
物受胁迫程度的变化［５］。本试验结果表明，在自然

高温条件下，随着开花时刻的临近，花药中 ＳＯＤ、
ＣＡＴ、ＡＰＸ活性逐渐增加，活性氧清除能力较高；当
到达开花时刻时，除ＳＯＤ外的酶活性均下降但仍保
持较高水平，证明仍有一定的活性氧清除能力。同

时，ＬＯＸ、ＰＰＯ、ＰＡＬ活性的变化趋势也与 ＣＡＴ、ＡＰＸ
活性保持高度相似。自然适温条件下，这８种酶活

性的变化除ＬＯＸ在开花前４ｈ含量较高，ＧＲ、ＰＯＤ
活性在开花前１８ｈ和开花前４ｈ含量较高外，其他
酶活性在颖花开放前波动不大。ＬＯＸ参与脂质过
氧化和茉莉酸的生成，后者在植物胁迫响应中起信

号传导作用，说明花药在开花前４ｈ就会对即将到
来的高温作出反应。自然高温条件下，ＰＰＯ、ＰＡＬ是
酚类化合物合成的关键酶，参与植物酚类化合物的

氧化及次生代谢和防御反应。ＰＰＯ、ＰＡＬ活性在开
花前２ｈ与自然适温相比显著增加，表明花药在自
然高温胁迫下通过增强次生代谢和酚类化合物的

合成来提高抗胁迫能力。
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ＡｓＡ、ＧＳＨ则是植物体内有效的内源抗氧化剂，
对膜系统具有保护功能，而 ＧＲ活性的高低又间接
反映出细胞内酶活性的状态［１６］，对于维持细胞内较

高的还原势有很大意义。在本试验中，与自然适温

条件相比，自然高温条件下的花药 ＧＲ活性也在开
花前４ｈ增加到极值，ＡｓＡ、ＧＳＨ含量在开花前４ｈ
开始增加并维持在一个较高水平，说明高温胁迫破

坏了花药细胞内的还原势，为了应对胁迫，花药在

开花时刻保持较高水平的ＧＳＨ含量［１７］。

ＰＯＤ利用过氧化氢参与酚类化合物的聚合以
增强细胞壁稳定性。Ｈ２Ｏ２作为活性氧种类之一，在
适量时可以作为信号分子参与植物应答，但过量则

可能导致细胞损伤［１８］。本试验中，自然适温条件下

Ｈ２Ｏ２含量在开花前 １８、４ｈ显著高于自然高温条
件，表明此时适量的 Ｈ２Ｏ２促进花药细胞的生理响
应。自然高温条件下花药 ＰＯＤ活性在开花前 ２ｈ
显著高于自然适温，表明植物在高温胁迫下通过增

强细胞壁的稳定性来抵御胁迫；同时在开花前１８、
４ｈ，自然适温条件下的花药 ＰＯＤ活性高于自然高
温，这可能提高了自然适温条件下花粉的育性。

３．２　结论
综上所述，极端自然高温条件下水稻的结实率

降低至２０．４９％，远低于自然适温下的９５．１７％。高
温胁迫增加了花药中 ＭＤＡ含量，即使渗透调节物
质Ｐｒｏ含量和抗氧化酶（ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ）活性增加
也难以抵消这种伤害，与次生代谢有关的 ＰＰＯ、ＰＡＬ
活性，以及起信号转导作用的 ＬＯＸ活性的增加，也
给花药带来了较大的能量消耗以应对胁迫。同时

高温胁迫下花药 ＧＲ活性和 ＡｓＡ、ＧＳＨ含量仍能保
持较高水平，以清除自由基、维持还原势。自然适温

条件下开花前较高水平的花药ＰＯＤ活性和Ｈ２Ｏ２含
量可能促进了花粉育性。这为深入解析水稻花药

在极端自然高温条件下的生理响应机制提供了理

论基础。
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