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Abstract:ToascertaintheeffectofhightemperaturestressonthephysiologicalcharacteristicsofricespikeletatflowＧ
ingstage,wildtypeZhonghua１１(ZH１１)anditsheatＧresistantmutant(hst)wereexposedtoheatstress(４０℃,６hper
day)for７daysingrowthchambers．Theresultsshowedthatunderheatstressthechlorophyllcontentinflagleaf,solＧ
ubleproteinandsolublesugarcontentsinspikeletofricedecreasedobviouslywithlowerdeclineinthemutanthstcomＧ
paredtothewildtypeZH１１．Whilemalonyldialdehyde(MDA),hydrogenperoxide(H２O２)andfreeprolinecontentsin
spikeletsincreasedsignificantlywithgreaterincreaseinwildtypeZH１１thaninthemutanthst．Superoxidedismutase
(SOD),catalase(CAT)andperoxidase(POD)activitiesshoweddifferentresponsestohightemperaturestress,and
thecorrelationbetweentheenzymeactivitiesandthethermalsensitivitywouldbefurtherinvestigated．UnderhightemＧ
peraturestress,higherphotosynthesisefficiency,betterosmoticadjustmentabilityaswellaslowerMDAandH２O２

contentofspikeletsinthemutantcouldbethephysiologicalbasisofhightemperaturetolerance．
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摘　要:以野生型水稻中花１１及其耐热型突变体(hst)为材料,于抽穗扬花期高温处理７d(４０℃,每天处理６h),探讨开花
期水稻颖花生理特性与耐热性之间的关系.研究表明,花期高温导致剑叶叶绿素含量、颖花可溶性蛋白和可溶性糖含量均
显著下降,突变体hst的降幅明显小于野生型中花１１;同时,高温下颖花中丙二醛(MDA)、过氧化氢(H２O２)及游离脯氨酸含
量均显著增加,而突变体hst的增幅明显低于野生型中花１１.在抗氧化酶活性方面,超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶
(POD)及过氧化氢酶(CAT)活性对水稻开花期高温胁迫的响应有所不同,其变化与耐热性之间的相关性有待进一步验证.
高温胁迫下水稻剑叶中保持较稳定的光合作用,颖花中保持较多的渗透调节物质及较低的 MDA和 H２O２含量,是突变体耐
高温的生理基础.
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　　近年来,随着全球工业化进程的推进,温室气体

大肆排放,导致全球表面平均气温逐步上升,极端高

温天气频发.据预测,到２１世纪末,全球温度将升

高２~４℃[１],夏季炎热期可能延长,高温热害将成

为作物生长的主要限制因素之一[２．３].水稻是重要

的粮食作物,世界近一半的人口以水稻为主食.水

稻最适生长温度是２８~３２℃[４],据报道,水稻生长

期间,平均夜间最低温度每升高１℃,水稻产量就下

降１０％[３].２０１３年中国长江中下游地区的最高温

度和保持高温的天数均创历史新高,严重影响稻米

产量与品质,威胁长江流域这一重要商品粮基地的

生产安全[５].我国人口众多,水稻高产依然是我国

粮食生产的首要条件,也是保障我国粮食安全的重

要措施之一[６].因此,在全球气候持续变暖、极端高
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温频发的背景下,开展水稻耐热性研究对于确保粮

食安全和农业可持续发展有十分重要的战略意义.
日本学者 Yoshida等[７]通过大量研究证明,水

稻扬花期是对高温胁迫最敏感的时期.周建霞等[８]

研究发现,常规高温处理下颖花育性对开花当天高

温最敏感,而高温后移处理下颖花育性对开花期前

１d高温最敏感,开花前高温主要通过影响花药散

粉、花粉粒萌发和花粉管延伸从而引起颖花败育.
谢晓金等[９]研究表明,高温胁迫下水稻花药中的脯

氨酸(pro)、游离氨基酸、可溶性蛋白质、抗坏血酸

(ASA)和还原型谷胱甘肽(GSH)含量较对照处理

均显著降低(P＜０．０１),并且随着胁迫温度的升高

与胁迫时间的延长,其花粉活力、花粉萌发率、结实

率、每穗实粒数与单株产量均有所下降.张桂莲

等[１０]研究认为,高温胁迫下水稻花药保持较高抗氧

化酶活性、较好的花粉散落特性和花粉萌发特性及

较低的膜透性和丙二醛(MDA)含量,是品种耐高温

的生理基础.受精过程是水稻产生籽粒的必要环

节,对水稻结实产生重要影响[１１].抽穗扬花期对高

温最为敏感,极易导致花粉败育和子房受精受阻,空
粒率大幅度提高,结实率大幅度下降,造成严重减

产[１２Ｇ１４].
水稻作为模式植物被研究多年,但目前关于高

温对水稻影响机理的系统研究大多是在不同的基因

型材料中开展的,而同种植物不同的基因型对于热

胁迫的耐性反应机制不完全相同.本研究的材料是

实验室自繁的粳稻品种中花１１(ZH１１)和已通过多

次自交获得纯合体的ZH１１为背景的耐高温突变体

(hst),我们对突变体hst的突变基因进行了初步定

位和克隆,发现在目标区段一个锌指蛋白转录因子

基因发生了４个碱基插入,造成了移码突变,导致了

该基因功能缺失.遗传分析表明,该突变体属单基

因隐性突变,由于突变基因 HST 功能的缺失,使得

突变体具有了花期耐高温的能力,因此 HST 为水

稻花期耐高温的负调控因子.利用突变体开展热胁

迫方面的研究工作在拟南芥中开展较多,在水稻中

开展很少.本研究利用人工气候室对生殖生长期Ｇ
抽穗开花期遗传背景相同但耐高温性状具有显著差

异的两水稻品系进行高温处理,通过对颖花生理生

化指标的测定,探讨开花期颖花生理生化特性变化

与耐热性的关系,探明开花期高温胁迫对水稻花器

官的影响机理,为选育耐热性水稻品种或改良已有

高产水稻品种的耐热性提供理论依据.特别是以水

稻耐热突变体为研究材料,为耐热机制的阐明及利

用分子技术选育水稻耐高温品种提供了更好的平

台.

１　材料与方法

１．１　材料与处理

供试材料是本实验室自繁的粳稻品种中花 １１
和已通过多次自交获得纯合体的中花１１为背景的

耐高温突变体hst.二者在耐热性方面具有显著差

异,在高温条件下种植,前者的结实率和产量受到明

显影响,而后者受影响较小,两品系热胁迫指数差异

显著(P＜０．０１).试验于２０１５年在中国计量学院

进行,２０１５年３月１０日和４月１２日分两期播种,
并于４月１１日和５月１０日移栽.待水稻生长到抽

穗扬花期前１０d,将生长发育进程基本一致的植株

移栽到盆钵中,每盆８株,每批次共计４０盆.当水

稻生长到抽穗扬花期前１d,将其移入人工气候室,
抽穗扬花期当天,分别进行高温和适温处理,高温处

理如下:３０℃(６:００－９:００)、４０℃(９:００－１５:００)、

３０℃(１５:００－１９:００)、２３℃(１９:００－６:００),相对湿

度为６０％.适温处理温度如下２８℃(６:００－１９:

００)、２３℃(１９:００－６:００),相对湿度为６０％.高温

处理７d,并于处理１、３、５和７d后分别取样,进行

各项指标测定,每项指标测定重复３次.高温处理

结束后,将植株移到适温条件下继续生长到成熟,进
行考种和测产.

１．２　测定项目及方法

１．２．１　结实率、千粒重等农艺性状测定

对开花前１d的水稻连续高温处理７d,处理结

束后移至适温条件下恢复培养至结实,考查每穗实

粒数、千粒重、单株产量、结实率及受精率.受精率

(％)＝ (秕粒数＋饱粒数)/(空粒数＋秕粒数＋饱

粒数)×１００％.

１．２．２　颖花生理指标测定

１．２．２．１　抗氧化酶活性测定

抗氧化保护酶[过氧化物酶(POD)、超氧化物

歧化酶(SOD)和过氧化氢酶(CAT)]活性采用蔡冲

主编的«植物生物学实验»方法[１５]测定.

１．２．２．２　丙二醛(MDA)含量测定

称取０．５g新鲜主茎稻穗颖花样品,加入２mL
预冷的０．０５mol/L磷酸缓冲液(pH７．８),冰浴研磨

成匀浆,转移到５mL刻度离心试管中,将研钵用缓

冲液洗净,清洗液也移入离心管中,最后用缓冲液定
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容至５mL.４５００r/min、４℃下离心１０min,上清液

即为 MDA提取液,测量提取液的体积,采用硫代巴

比妥酸比色法[１６]测定.

１．２．２．３　可溶性糖含量测定

称取０．１~０．３g新鲜主茎颖花样品,剪碎后放

入刻度试管中,加入５~１０mL蒸馏水,塑料薄膜封

口,于沸水中提取３０min(提取２次),提取液过滤

入２５mL容量瓶中,反复冲洗试管及残渣,定容至

刻度,采用蒽酮比色法[１７]测定可溶性糖含量.

１．２．２．４　游离脯氨酸含量测定

称取０．３~０．５g新鲜主茎颖花样品,剪碎后放

入具塞试管中,加５mL３％磺基水杨酸溶液,加塞

后在沸水浴中提取１０min,收集过滤液,采用磺基

水杨酸提取,茚三酮显色法测定.

１．２．２．５　可溶性蛋白含量测定

称取０．３~０．５g新鲜主茎稻穗颖花样品,置于

冷冻过的研钵中加５０mmol/LTrisＧHCl提取液３
mL,加少量石英砂,在冰浴中快速研磨成匀浆,匀浆

倒入离心管中,再用５mL提取液(分２次)将研钵

中匀浆洗入离心管.１００００r/min、４℃下离心２０
min,上清液即为可溶性蛋白质提取液,采用考马斯

亮蓝比色法[１８]测定.

１．２．２．６　过氧化氢含量测定.
称取０．１g新鲜主茎颖花样品,加入３mL预冷

的磷酸钾缓冲液 (即PBS,５０mmol/L,pH６．５),冰
浴研磨.匀浆液在６０００×g、４℃下离心２５min,上
清即为 H２O２提取液.加入１mL０．１％四氯化钛

(含２０％ H２SO４).混合液在６０００×g、４℃下离心

１５min.取上清测定波长４１０nm 的OD值,消光系

数０．２８μmol/cm,CH２O２
(μmol/L)＝OD４１０×３０００/

２８.

１．２．２．７　剑叶中叶绿素含量测定.
称取０．２g新鲜水稻剑叶样品,放入研钵中,加

少量石英砂和碳酸钙粉及２~３mL９５％乙醇,研成

匀浆,再加９５％乙醇１０mL,继续研磨至组织变白.
静置３~５min,取滤纸一张,置漏斗中,用乙醇湿

润,沿玻棒把提取液倒入漏斗中,过滤到２５mL棕

色容量瓶中,用少量９５％乙醇冲洗研钵、研棒及残

渣数次,最后连同残渣一起倒入漏斗中.用滴管吸

取乙醇,将滤纸上的叶绿体色素全部洗入容量瓶中.
直至滤纸和残渣中无绿色为止.最后用乙醇定容至

２５mL,摇匀.采用分光光度计比色法[１２]测定.

１．２．３　数据分析

所有实验数据处理和方差分析采用 Microsoft
Excel和SPSS软件完成.

２　结果与分析

２．１　农艺性状

２．１．１　高温胁迫对水稻受精率的影响

从图１可知,在适温条件下,两水稻品系的受精

率没有显著差异;在高温胁迫下,两水稻品系的受精

率均显著降低,野生型中花１１的受精率比适温下降

低６２．９０个百分点,突变体hst的受精率比适温下

降低３５􀆰５４个百分点;高温下两品系水稻的受精率

存在显著差异(P＜０．０５),突变体hst的受精率显著

高于野生型中花１１.由此可以说明,突变体hst的

受精率受高温热害的影响较野生型中花１１小.

２．１．２　高温胁迫对水稻结实率、千粒重及产量的影

响

从表１可知,在适温条件下,两品系水稻的千粒

重、每穗实粒数和结实率均没有显著差异,而突变体

hst的单株产量相对野生型中花１１显著增加.与

适温条件相比,两水稻品系在高温胁迫下的每穗实

粒数、单株产量和结实率均显著下降.同时可以发

ZH１１ＧT－高温胁迫下野生型中花１１;hstＧT－高温胁迫下突变体;

ZH１１ＧCK－适温条件下的野生型中花１１;hstＧCK－适温条件下的

突变体;图中数据为平均数±标准差;n＝３０;相同字母表示差异未

达０．０５显著水平.下同.

ZH１１ＧT,Wildtypeunderhightemperaturestress;hstＧT,Mutant

underhightemperaturestress;ZH１１ＧCK,Wildtypeundernatural

condition;hstＧCK,Mutantundernaturalcondition;Alldataare

mean±standarddeviation;n＝３０;ThesameletterindicatesnosigＧ

nificantdifferenceat０．０５significantlevel．Thesamebelow．
图１　花期高温胁迫对水稻颖花受精率的影响

Fig．１．EffectofhightemperaturestressonthefertilizedrateofspikeＧ

letsatthefloweringstage．
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表１　高温胁迫对水稻结实率、千粒重及单株产量的影响

Table１．EffectofhightemperaturestressonriceseedＧsettingrate,１０００Ｇgrainweightandyieldperplant．

品系

Line

处理

Treatment

千粒重

１０００Ｇgrain

weight/g

每穗实粒数

Grainnumber

perpanicle

单株产量

Yieldper

plant/g

结实率

SeedＧsetting

rate/％

热敏感指数

HSI/％

中花１１Zhonghua１１ 适温CK ２３．９２±０．０２c ４８．６±５．６a ２０．９４±１．３４b ６８．１±９．５a ８０．２４
高温 T ２６．４１±０．０７a １０．０±２．５c ４．８０±０．４８d １３．４±２．９c

突变体hst 适温CK ２４．０９±０．０１b ５７．９±６．０a ２９．２６±１．７１a ７２．８±１０．３a ４６．８７
高温 T ２４．１９±０．０９b ２７．１±３．７b １３．７９±０．９９c ３８．４±４．８b

　　CK－适温;T－高温.下同.结实率＝饱粒数/总粒数×１００％;热敏感指数(HSI)＝(适温结实率－高温结实率)/适温结实率×１００％;

表中数据为平均值±标准差;n＝３０.同一列中相同字母表示差异未达０．０５显著水平.下同.

CK,Naturalcondition;T,Hightemperaturecondition;SeedＧsettingrate(％)＝ Fullgrainnumber/Totalgrainnumber×１００％;HeatsenＧ

sitivityindex(HSI)＝ (SeedＧsettingrateundernaturalcondition－seedＧsettingrateunderhightemperaturecondition)/seedＧsettingrateunＧ

dernaturalcondition×１００％;Alldataaremean±standarddeviation;n＝３０;Thesameletterinthesamecolumnindicatesnosignificant

differenceat０．０５significantlevel．Thesamebelow．

现,在高温胁迫下,突变体hst水稻每穗实粒数、单
株产量和结实率较野生型中花１１均有升高且差异

达显著水平,而千粒重呈显著下降趋势.热敏感指

数能有效地反映水稻受高温热害的程度,其值越大,
热害越严重.本研究结果显示,野生型中花１１的热

害程度为８０．２４％,而突变体hst为４６．８７％.结果

表明突变体hst在高温胁迫下的热害程度相对野生

型中花１１明显降低,即突变体hst受高温热害程度

较小.

２．２　生理特性

２．２．１　高温胁迫对水稻剑叶中叶绿素含量的影响

光合作用被认为是对高温最敏感的过程之一,
高温主要影响类囊体的物理化学性质和结构组织,
导致细胞膜的解体和细胞组分的降解,影响植物的

光合效率[１９].本研究在不同处理条件下测定了水

稻扬花期剑叶中的叶绿素含量,结果如图２.从图２
可知,高温处理后,野生型中花１１剑叶叶绿素含量

与适温下相比显著下降,而突变体hst剑叶叶绿素

含量与适温下相比变化并不明显;在相同的高温胁

迫条件下,野生型中花１１剑叶叶绿素含量的降幅明

显高于突变体hst.这说明突变体hst的光合作用

受高温热害的影响较野生型中花１１小.

２．２．２　高温胁迫对水稻颖花可溶性蛋白、可溶性糖

和脯氨酸含量的影响

２．２．２．１　对水稻颖花可溶性蛋白含量的影响

可溶性蛋白是重要的渗透调节物质和营养物

质,能提高细胞的保水能力,对细胞的生命物质及生

物膜起到保护作用[２０].由图３可知,高温胁迫导致

中花１１及其突变体hst的颖花中可溶性蛋白含量

图２　花期高温胁迫对水稻剑叶中叶绿素含量的影响

Fig．２．Effectofhightemperaturestressonchlorophyllcontentinflag
leafofriceatthefloweringstage．

显著下降.高温处理１d后这两个品系的颖花可溶

性蛋白含量下降幅度达最大值,此时野生型中花１１
和突变 体 hst 分 别 比 适 温 下 降 低 了 ４９．５０％ 和

３８􀆰７０％;高温下突变体hst的可溶性蛋白含量降幅

低于野生型中花１１.突变体hst颖花中可溶性蛋白

含量在整个高温胁迫期间显著高于野生型中花１１
(处理７d后除外).

２．２．２．２　对水稻颖花可溶性糖含量的影响

植物体内糖的积累与细胞的渗透压有关,提高

渗透性,降低水势,增强保水力,通过调节渗透浓度

来启动脱落酸的形成,诱发蛋白质的合成,增加抗

性[２１].由图４可知,高温胁迫导致中花１１及其突

变体hst的颖花可溶性糖含量均显著降低,处理７d
后降幅达最大值,此时野生型中花１１比适温下降低

４１．５４％,突变体hst比适温下降低２６．３４％.高温
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下突变体hst的可溶性糖含量降幅低于野生型中花

１１.突变体hst颖花中可溶性糖含量在整个高温胁

迫期间显著高于野生型中花１１(处理１d后除外).

２．２．２．３　对水稻颖花脯氨酸含量的影响

在逆境胁迫下,游离氨基酸可以维持细胞的水

势,解除物质毒害和储存氮物质等.研究证实,在水

分胁迫下,植物可通过游离氨基酸的累积参与渗透

调节,通过渗透势的改变来维持膨胀,进而抵御高温

干旱胁迫的影响[２２].由图５可知,随处理时间延

长,中花１１及其突变体hst的游离脯氨酸含量呈现

持续下降趋势.与适温条件相比,高温胁迫１d和３
d后两品系水稻颖花中游离脯氨酸含量均升高,且
处理３d后增幅达最大值,此时野生型中花１１和突

变体hst颖花中游离脯氨酸含量分别比适温下升高

２５．９２％和１１．３１％.随后两品系水稻颖花中游离脯

氨酸含量开始降低,处理５d后脯氨酸含量显著低

于适温水平;处理７d后脯氨酸含量与适温下相比

没有显著差异.在整个高温胁迫期间,突变体hst
颖花中游离脯氨酸含量显著高于野生型中花１１(处
理７d后除外).

２．２．３　高温胁迫对水稻颖花SOD、POD和 CAT活

性的影响

２．２．３．１　对水稻颖花SOD活性的影响

在膜保护酶系统中,SOD可清除超氧阴离子和

过氧化氢,减少膜系统所受的伤害[２３].由图６可

见,高温胁迫下中花１１及其突变体hst颖花中SOD
活性随处理时间延长均呈现持续下降的趋势.与适

温条件相比,两水稻品系SOD活性在高温胁迫１d

图３　花期高温胁迫对水稻颖花可溶性蛋白含量的影响

Fig．３．Effectofhightemperaturestressonsolubleproteincontentin

spikeletsofriceatthefloweringstage．

图４　花期高温胁迫对水稻颖花可溶性糖含量的影响

Fig．４．Effectofhightemperaturestressonsolublesugarcontentin

spikeletsofriceatthefloweringstage．

图５　花期高温胁迫对水稻颖花游离脯氨酸含量的影响

Fig．５．Effectofhightemperaturestressonfreeprolinecontentin

spikeletsofriceatthefloweringstage．

图６　花期高温胁迫对水稻颖花SOD活性的影响

Fig．６．EffectofhightemperaturestressonSODactivityinspikeletsof

riceatthefloweringstage．
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图７　花期高温胁迫对水稻颖花POD活性的影响

Fig．７．EffectofhightemperaturestressonPODactivityinspikeletsof

riceatthefloweringstage．

图８　花期高温胁迫对水稻颖花CAT活性的影响

Fig．８．EffectofhightemperaturestressonCATactivityinspikeletsof

riceatthefloweringstage．

和３d后均升高,高温胁迫５d和７d后均显著降

低.高温下野生型中花１１颖花中SOD活性显著高

于突变体hst(处理１d后除外).

２．２．３．２　对水稻颖花POD活性的影响

POD主要作用在于清除活性氧,消除过氧化氢

的危害,减少膜系统的伤害[２４].从图７中可以看

出,POD活性随处理时间延长,呈现出先升后降的

趋势,处理５d后活性达最大值.与适温条件相比,
高温处理１d、３d和５d后两品系水稻颖花中POD
活性均显著下降,高温处理７d后POD活性变化均

不显著.与野生型中花１１相比,在相同高温处理

１d后,突变体hst颖花中POD活性相对较低;而在

高温处理３d和５d后突变体hst水稻颖花中POD
活性均相对较高.

图９　花期高温胁迫对水稻颖花H２O２含量的影响

Fig．９．EffectofhightemperaturestressonH２O２contentinspikeletsof

riceatthefloweringstage．

２．２．３．３　对水稻颖花CAT活性的影响

从图８中可知,CAT活性变化较为复杂,与适

温条件相比,两水稻品系颖花中 CAT 活性在高温

胁迫下均显著下降(处理３d后除外);高温胁迫下

两水稻品系颖花中 CAT 活性随处理时间延长,均
呈现先升后降的趋势,处理３d后达最大值,随后开

始降低.同时可以看出,在高温处理下两水稻品系

颖花中CAT活性存在显著差异,高温下突变体hst
颖花中CAT活性显著高于野生型中花１１.

２．２．４　高温胁迫对水稻颖花 H２O２和 MDA 含量的

影响

２．２．４．１　对水稻颖花 H２O２含量的影响

H２O２是活性氧(ROS),激素等信号以及生物、
非生物胁迫刺激均可诱导植物细胞内 H２O２的产生

和积累[２５].活性氧积累以及由此引发的膜脂过氧

化是高温伤害的原因之一[２６].由图９可知,与适温

条件相比,两品系水稻颖花 H２O２含量在高温胁迫

下均显著上升.在高温处理１d和３d后,突变体

hst颖花中 H２O２含量显著高于野生型中花１１;而随

着高温处理时间延长,高温处理５d和７d后,突变

体hst颖花中 H２O２含量显著低于野生型中花１１.
从颖花中 H２O２含量变化上来看,突变体hst比野生

型中花１１变幅小(处理１d后除外),即花期高温胁

迫对两水稻品系颖花 H２O２含量变化的影响存在差

异.

２．２．４．２　对水稻颖花 MDA含量的影响

　　 MDA 作为膜脂过氧化的最终产物,能够抑制

细胞保护酶活性和降低抗氧化物的含量,从而加剧
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图１０　花期高温胁迫对水稻颖花 MDA含量的影响

Fig．１０．EffectofhightemperaturestressonMDAcontentinspikelets

ofriceatthefloweringstage．

膜脂过氧化[２７].由图１０分析可知,与适温条件相

比,高温胁迫导致野生型中花１１颖花中 MDA含量

显著升高(处理１d后除外),而对突变体hst影响

不明显.突变体hst颖花中 MDA 积累量在整个高

温胁迫期间均显著低于野生型中花１１.

３　讨论

温度是影响水稻生长的重要因子之一,温度过

低或过高均不利于水稻生长[２８,２９].高温胁迫导致

水稻花期的花器官伤害,而花器官是与水稻产量关

系最密切的器官,它的正常发育是水稻获得高产的

关键.水稻花期日平均温度升高导致小穗不育率增

加,尤其与日最高温度的关系更为密切[３０].本研究

结果表明,花期高温胁迫明显降低了两水稻品系的

每穗实粒数、单株产量和结实率,该结果与符冠富

等[３１]和 Liao等[３２]的研究结果相似.在高温胁迫

下,与野生型中花１１相比,突变体hst具有更高的

每穗实粒数、单株产量及结实率,这表明中花１１与

其突变体hst在耐热性方面存在显著差异,突变体

hst具有更强的高温耐性.高温下突变体hst的受

精率远高于野生型中花１１,这与其结实率及产量高

于野生型中花１１的趋势一致,说明高温胁迫下水稻

开花受精受到影响,导致其结实率及单株产量的下

降.此外,花期高温胁迫对突变体hst的千粒重影

响较小,而提高了野生型中花１１的千粒重,其具体

机理还有待进一步研究.
叶绿素含量降低通常被认为是光合作用对高温

胁迫响应的主要表现[３３].高温显著降低热敏感水

稻品系的剑叶叶绿素含量,而耐热性品系在高温下

能维持相对较高的光合速率[１８].因此,叶绿素含量

变化可作为评判植物高温耐性的重要指标.本研究

结果显示,高温胁迫下,两水稻品系剑叶中叶绿素含

量均降低,野生型中花１１剑叶中叶绿素降幅显著大

于突变体hst,表明高温胁迫对突变体hst水稻剑叶

光合作用的影响较野生型中花１１小,高温下突变体

hst能维持相对较高的光合强度,从而保证了供籽

粒充实的光合产物的高效合成.
可溶性蛋白容易受到逆境胁迫的影响,是一种

比较重要的渗透调节物质,其含量可以作为植物抗

逆性的指标[３４].可溶性糖可维持细胞膜和原生质

胶体的稳定性[３５],高温下可溶性糖含量下降,可能

是高温下水稻叶片蒸腾速率加快,为防止干旱胁迫,
降低其可溶性糖含量以降低植物水势,从而维持细

胞膜和原生质胶体的稳定性[３６].李萍萍等[３７]研究

高温对水稻剑叶生理特性时发现,高温加速了剑叶

中可溶性糖和可溶性蛋白的含量降低.本研究结果

也显示高温胁迫导致两水稻品系颖花中可溶性蛋白

和可溶性糖含量显著下降,且突变体hst降幅小于

野生型中花１１.游离脯氨酸溶解度高,水合作用

强,可提高原生质渗透压,防止和减少水分散失,对
原生质有保护作用[３８],但对于脯氨酸含量在逆境胁

迫下的响应变化仍存在不同观点.有一些研究认为

逆境胁迫下植物体内脯氨酸含量下降;另有些研究

得出在逆境胁迫下,脯氨酸合成酶类对脯氨酸的反

馈抑制的敏感性降低,导致脯氨酸含量升高.脯氨

酸积累量可作为植物抗逆性的一个指标[３９].本研

究结果表明,颖花中游离脯氨酸含量在高温处理初

期显著升高,高温下突变体hst游离脯氨酸含量显

著高于野生型中花１１.本研究认为可溶性蛋白质、
可溶性糖及游离脯氨酸含量高有助于维持颖花细胞

较低的渗透水平、增强耐脱水能力、保护原生质体,
以抵御高温胁迫的伤害.高温下突变体hst颖花中

具有更多的渗透调节物质,因而具备了更强的生物

膜保护能力,能保持膜结构及功能的相对稳定性,减
少细胞内容物外渗,从而减轻高温对水稻颖花的伤

害,增强了它耐受高温逆境的能力.

MDA作为脂质过氧化程度的指标,是脂质过

氧化的一种典型产物[２４].本研究中,高温胁迫导致

颖花膜脂过氧化程度加剧,MDA 含量升高,这与张

桂莲等[１０]的研究一致.与突变体hst相比,高温下

野生型中花１１颖花中积累了更多的 MDA,MDA
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大量与膜蛋白结合,造成膜结构破坏和功能丧失,质
膜透性加大,电解质外渗,从而影响到花器官的生理

生化机能.H２O２是植物代谢中产生的一种过氧化

物,其积累对细胞具有氧化破坏作用,在逆境胁迫下

可根据其值变化,来了解组织的破坏程度.本研究

结果表明,高温胁迫初期突变体hst颖花中 H２O２含

量较野生型中花１１显著升高,此时 H２O２作为重要

的抗性诱导因子,可触发植物细胞启动自我保护机

制,产生大量的过氧化保护酶来清除体内过多的活

性氧,减轻颖花受到的氧化胁迫,但随着胁迫时间延

长,颖花抗氧化酶活性下降,颖花中 H２O２积累量持

续升高,颖花受到的氧化损伤程度不断加重,野生型

ZH１１比突变体hst积累了更多的 H２O２,因而其颖

花受到了更严重的氧化损伤.

SOD、POD和CAT是酶促活性氧清除系统的

主要组成成分,对防止膜脂过氧化,减轻逆境造成的

膜伤害和延缓植物衰老有重要作用,不同的酶对水

稻开花期高温胁迫的反应有所不同[９].本研究结果

显示,高温下两水稻品系颖花中SOD活性随胁迫时

间的延长持续下降,而POD和 CAT活性呈先升高

后下降的趋势,其中POD活性至处理５d后达最大

值,CAT活性至处理３d后达最大值.联系到高温

胁迫下 MDA及 H２O２含量的升高和酶活性的降低,
说明高温胁迫会减弱水稻自身清除活性氧及防止膜

脂过氧化的作用,造成生物膜结构的破坏和功能的

丧失,严重影响水稻颖花的生理代谢,这可能是高温

胁迫导致水稻热害的生理原因.
以上研究结果表明,高温胁迫下水稻剑叶中维

持较稳定的光合作用,颖花中保持较多的渗透调节

物质及较低的 MDA和 H２O２含量,使得水稻花器官

具备较强的渗透调节能力和生物膜保护能力,从而

保证了正常的授粉受精过程,维持了较高的结实率,
这可能是突变体耐高温的生理基础.要明确突变基

因在高温胁迫调控通路中发挥的作用,还需要利用

分子生物学手段进行深入研究.
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