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摘 要：在水稻生长发育过程中，低温胁迫是影响水稻生理生化进程并降低产量的主要非生物胁迫之一。为了提高水稻

在低温胁迫条件下的抗逆性，通过归纳低温胁迫对水稻生长发育、产量和品质的研究现状，总结低温胁迫对水稻生理指

标、产量指标及品质的影响，分析抵御低温胁迫的应对措施和有效方法。指出目前应对低温存在的问题并提出解决方

案，以期降低低温胁迫对水稻生长造成的伤害。
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Abstract：Low temperature stress is one of the main abiotic stresses that affect the physical and chemical process
and reduce the yield of rice in the process of rice growth and development. In order to improve the stress resistance
of rice under low temperature stress, the research status of low temperature stress on rice growth, development, yield
and quality was summarized, and the effects of low temperature stress on rice physiological index, yield index and
quality were summarized, the countermeasures and effective methods to resist low temperature stress were analyzed.
The problems existing in dealing with low temperature were pointed out, and solutions were put forward in order to
reduce the damage caused by low temperature stress to rice production.
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低温是我国主要的农业气象灾害之一，是一

种常见的影响植物生长发育和产量品质的非生

物胁迫因素，严重时会导致作物死亡 [1-2]，低温胁

迫可分为冷胁迫 (0~15 ℃)和冰冻胁迫 (<0 ℃)[3]。
研究表明，植物在低温冷害胁迫下，会出现水分

状况、矿质营养、光合作用、呼吸作用和新陈代

谢等生理过程的紊乱，对植物造成严重损伤 [4]。

近年来，我国东北地区夏季低温灾害频发，对农

业生产造成很大影响，低温可造成东北地区粮

豆减产 15%~30%[5-6]。
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水稻是我国主要的粮食作物之一 [7]，年播种面

积约 1.8亿 hm2，是我国 60%人口的主粮 [8]。水稻

起源于热带/亚热带地区，最适生长温度是 25~
30 ℃，喜温不耐冷，对低温胁迫非常敏感，低温冷

害在其生长周期内均有发生 [9]，其中，水稻苗期温

度<15 ℃时，低温胁迫可导致种子发芽率低、叶片

黄化、降低株高和减少分蘖等，导致水稻生理代

谢受到影响 [10]；孕穗期对低温最为敏感，低温可导

致花粉不育，造成减产 [3, 11]；开花期授粉期，温度低

于 17 ℃，可造成水稻烂秧、死苗，最终严重影响水

稻结实率，导致水稻减产 [12]；生殖生长期受低温影

响，可导致水稻授粉受精无法正常进行，影响水

稻结实和灌浆 [13]。每年全球水稻因冷害减产 5%~
10%，严重时可减产 20%~40%[14]。低温不仅对水

稻造成明显的外部损伤，还会对生理代谢过程造

成不可逆的伤害，如降低叶片光合能力 [15]、破坏细

胞膜透性和造成电解质泄露等 [16-17]。低温是很多
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国家水稻种植的主要问题，随着全球气候的不断

变化，极端天气出现频次不断增加，低温胁迫对

水稻生产造成的影响将愈来愈大。因此，总结低

温对水稻生长发育的影响，并针对该问题提出解

决方案，以期为农业生产中规避低温造成的风

险，为水稻高产稳产提供科学依据。

1 低温对水稻生理指标的影响

低温不仅对水稻造成明显的外部损伤，如降

低发芽率、延缓水稻植株生长发育、降低产量甚

至导致死亡等 [18]，还会引起一系列生理生化的变

化，当植物处于低温胁迫下时，植物体内氧代谢失

衡，ROS急剧积累，造成超氧阴离子（O2-·）和过氧化

氢H2O2的增生，细胞膜结构被破坏，MDA过量积累，

对植物的细胞膜产生损害[19]。抗氧化酶系统可有

效清除自由基，延缓细胞衰老，有利于保障植物

组织的正常功能。同时，低温胁迫下可溶性糖、

游离脯氨酸的增加，对植物也具有保护作用，可

缓解低温胁迫对植物造成伤害。

1.1 低温对水稻光合生理的影响

光合作用是植物生长发育最为基础的一种生

命活动，也是捕捉太阳能进行养分积累的基础。

叶片是水稻的主要光合器官，叶片的光合能力直

接决定了植物生产力的高低，叶绿素是植物光合

作用中起核心作用的色素，它可将光能转化为活

跃化学能，其含量是反映叶片光合能力强弱的重

要指标，是水稻物质积累的第一步，而低温会对

其产生很大影响 [20]。温度对于光合作用的正常进

行具有显著影响，研究表明，低温胁迫下大部分

植物的光合速率显著降低 [21-22]。水稻光合作用对

低温十分敏感，当水稻遭受低温胁迫时，会导致

光能转化效率降低、叶绿素合成受到抑制等，叶

绿素含量降低则会导致净光合速率降低，光合速

率的高低可作为植株响应低温胁迫的表现之一，

且低温对水稻造成的伤害是不可逆的，通过阻碍

叶绿素的正常合成，导致光合能力下降，且不同

时期，水稻对低温的响应不同 [20, 23]。水稻苗期是

培育壮秧的重要时期，当苗期遇低温时，会降低

幼苗净光合速率、气孔导度和蒸腾速率，导致叶

绿素荧光参数发生明显变化 [20]，同时低温还会引

起叶片初始最小荧光 (F0)与光合系统Ⅱ非调控能

量耗散系数 (ΦNO)升高，叶片光合系统Ⅱ最大潜在

光化学效率 (Fv/Fm)与光化学转化的实际量子效率

(ΦPSⅡ)降低，对光合系统Ⅱ造成不可逆的伤害 [24]。

水稻幼穗期是生长发育的关键时期，幼穗期及其

分蘖期遭遇低温胁迫后，叶片中叶绿素含量明显

降低，光合速率、净光合速率、蒸腾速率均呈下降

趋势 [25]。抽穗开花期遭遇低温，不但影响水稻受

精结实，还影响叶片光合作用和叶绿素的合成能

力。水稻孕穗开花期对低温最为敏感，低温胁迫

下，抽穗开花期稻株叶片叶绿素含量、净光合速

率、蒸腾速率、叶片气孔导度和胞间 CO2浓度均有

不同程度的降低 [26]。

1.2 低温对水稻逆境生理指标的影响

1.2.1 低温对水稻活性氧和膜质过氧化程度的影响

在正常代谢过程中，叶绿体、线粒体和质膜上

的电子传递都可能产生 ROS，当植物体内 ROS清
除酶量不足或活性太低时，就会有 ROS 积累。

ROS对植物的影响是双面的，通常情况下，植物体

内 ROS的产生和清除处于动态平衡，而使 ROS维
持在较低水平，不会对植物造成伤害。然而，水

稻植株受到低温胁迫时，体内的氧代谢就会失

调，加快 ROS产生，而抗氧化系统的功能降低，致

使 ROS积累 [27]。生物膜是分隔细胞器或细胞与外

界环境的膜系统，低温对细胞的影响首先作用于

生物膜，水稻在低温逆境胁迫下，过量积累的 ROS
在细胞膜系统上诱发膜质过氧化，质膜受损，导

致细胞膜透性增大，电解质外渗，电导率增大，积

累大量的膜质过氧化产物MDA，使水稻植株遭受

低温伤害 [28-29]。低温胁迫可导致水稻幼苗膜结构

或功能受损，电解质外渗，电导率和 MDA含量增

加，并随胁迫时间延长受害越大 [30]。水稻抽穗后

遇低温胁迫导致 ROS 积累诱发膜质过氧化物

MDA含量增加和膜内物质向外渗漏，相对电导率

增高 [31]。

1.2.2 低温对水稻抗氧化系统的影响

低温胁迫会导致水稻膜质过氧化、积累活性

氧、影响叶片光合作用，抗氧化系统能够有效清

除自由基，有利于保障植物组织的正常功能，其

中 SOD、POD和 CAT对低温诱导氧化应激的保护

作用在许多作物中都表现明显 [32]。SOD是植物抗

氧化系统的第一道防线，在清除 ROS方面发挥重

要作用 [33]。POD是植物抗氧化系统中重要的酶

类，与 CAT共同作用消除由 SOD作用产生过量的

H2O2，使 H2O2维持在一个较低的水平。 POD 和

CAT通过催化其底物与 H2O2反应以消化 H2O2，植
物在受到低温胁迫时，可诱导体内 POD和 CAT活
性上升，从而起到保护植物的作用 [34-35]。水稻在

幼苗期，低温胁迫抑制幼苗生长，水稻植株通过

提高自身保护酶活性维持 ROS代谢平衡，SOD、
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POD和 CAT作为重要的抗氧化酶，能有效清除水

稻内 H2O2、超氧化物阴离子等 ROS[36]，但随胁迫时

间延长，保护酶活性下降，清除能力降低，则影响

水稻正常生长发育 [37]。项洪涛等 [38]研究指出，水

稻开花期低温处理影响了水稻叶鞘保护酶活性，

低温胁迫前期可促进 SOD、POD和 CAT活性提高，

随胁迫时间延长，三种保护酶活性呈下降趋势。

罗秋红等 [16]研究表明，孕穗期低温导致水稻剑叶

SOD、POD和 CAT活性上升，表明低温胁迫可增强

水稻抗氧化酶活性，减轻细胞膜受损，叶片作为

能量源仍能提供足量的同化产物，减轻低温胁迫

对颖花发育的影响。

抗坏血酸 -谷胱甘肽 (ascorbate-glutathione,
AsA-GSH)循环是植物体内清除 ROS的重要途径，

该系统在低温等逆境下清除植物体内 ROS方面

作用显著 [39]。APX是植物体内清除H2O2的主要酶

类，APX以 AsA为底物，将对植物体造成危害的

H2O2分解成无毒的 H2O和 O2，单脱氢抗坏血酸可

通过不同途径被还原成 AsA[40]。AsA 和 GSH 是

ROS清除系统中主要的抗氧化剂 [41]。AsA-GSH循
环能够有效清除 H2O2和 O2-·，AsA能够提高水稻

抗逆性，降低低温胁迫产生的 H2O2水平，从而提

高水稻植株耐寒性 [27]。GR、APX等酶活性和 AsA、
GSH等抗氧化剂在保护水稻植株免受低温胁迫造

成的氧化损伤方面具有重要作用，在低温胁迫下，

水稻 CAT、APX、GR和 AsA含量保持较高水平，提

高对H2O2的清除能力，抑制ROS积累，保证水稻在

低温胁迫下免受膜质过氧化和氧化损伤[40]。

1.2.3 低温对水稻渗透调节物质含量的影响

渗透调节是植物适应逆境的一种主要方

式 [31]。可溶性糖是冷害条件下细胞内的保护物

质，其含量大小与多数植物抗寒性呈正相关 [42-43]。

一般认为可溶性蛋白含量与植物耐冷能力之间存

在明显正相关，可溶性蛋白积累可以降低细胞渗

透势，提高抗寒性 [44]。脯氨酸是植物蛋白质的组

分之一，可作为渗透调节物质和膜稳定剂 [16]。水

稻幼苗期对低温十分敏感，低温会导致脯氨酸、

可溶性糖等渗透调节物质发生明显变化 [45]。研究

表明，水稻开花期遇低温胁迫，渗透调节物质含

量发生变化，低温促进了可溶性糖、可溶性蛋白

和脯氨酸含量的增加，提高水稻抗低温的能力 [44]。

水稻在持续低温胁迫条件下，可溶性糖和脯氨酸

含量均有不同程度的提高，认为脯氨酸和可溶性

糖含量与水稻的耐冷性密切相关，可有效反映水

稻遭受冷胁迫的受害程度 [46]。

1.3 低温对水稻内源激素水平的影响

植物激素对植物生长发育和代谢起到明显的

调控作用，大量的研究表明植物激素参与植物对

低温的响应，包括生长促进型激素 IAA、CTK，生
长抑制型激素 ABA、GA3等，植物激素作用于水稻

生长的各个方面，如籽粒的灌浆速率、分蘖成穗

率和生理调控过程等 [47]，且水稻在生长发育阶段

中引起生理变化的某一个反应往往是各激素间协

同作用的结果，而不是某一种激素单独作用的结

果 [48-49]。曾研华等 [50]研究表明，灌浆期低温胁迫增

加了水稻 GA3含量，降低了 IAA和 ZR含量，进而

抑制胚乳细胞分裂和分化降低籽粒灌浆，同时降

低谷粒同化物积累。水稻在低温胁迫下内源激素

IAA、CTK、GA和 ABA均能产生应激反应 [51-52]。余

小芬等 [53]研究表明，在低温胁迫条件下，细胞中

IAA、CTK、GA含量降低抑制水稻植株生长，促进

气孔关闭，降低蒸腾作用，并维持较高的叶绿素、

蛋白质等以适应环境；同时，ABA迅速积累以减

少植株体内 RNA和蛋白质合成，并通过 ABA信号

转导调节 ABA/GA和 ABA/IAA平衡以发挥抵御低

温的调节效应。

2 低温对水稻产量和品质的影响

2.1 低温对水稻产量的影响

物质积累与水稻产量密切相关，水稻营养生

长期发生低温冷害，可导致水稻生育期推迟并延

迟抽穗 [54]。何洋等 [55]研究表明，低温会导致水稻

分蘖期干物质积累量降低，且低温强度越大、持

续时间越久，对水稻造成的危害越严重。水稻花

器官正常生长发育是水稻高产稳产的关键因素，

水稻花对温度极为敏感，遇低温则致使花药不能

正常开裂授粉，开花期低温下水稻穗育性差，限

制水稻获得高产的潜力，影响受精率，导致籽粒

产量稳定性下降 [56-57]。水稻在抽穗扬花期遇低温

胁迫，可导致水稻贪青晚熟，空壳增多，穗“库”对

茎、叶“源”的压力下降，茎叶光合作用产物及其

贮存的碳水化合物向穗部籽粒调运减少，从而导

致水稻总生物量及穗生物量降低，进而造成稻穗

秕粒增加，结实率大幅下降，最终导致减产，低温

时间越长，造成危害越重 [58-59]。任红茹等 [60]研究指

出，孕穗期低温胁迫随温度降低和处理时间延

长，每穗粒数、结实率和千粒重逐渐下降，且结实

率的降幅在产量构成因素中最大。赵宏伟等 [61]研

究指出，孕穗期低温导致水稻干物质积累量降低

35.07%~52.82%，进而导致穗粒数、结实率、千粒
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重显著降低，产量减少 28.77%~33.05%。
2.2 低温对水稻品质的影响

水稻在各个生长发育阶段都有一定的最低适

宜温度和最高临界温度，温度过高或过低都不利

于其生长发育和干物质积累，进而影响水稻的品

质 [62-63]。在诸多影响水稻品质的非生物胁迫中，

温度胁迫对水稻品质影响最大 [64]。水稻的品质主

要包括营养品质、研磨品质和外观品质，其中，稻

米的营养成分包括蛋白质含量、直链淀粉含量和

脂肪酸含量 ,它们是评价稻米品质的主要指标，营

养成分含量会影响米饭适口性 [65]。水稻花期遇低

温胁迫可影响水稻籽粒性状和淀粉理化性质，如

降低蒸煮品质等 [12]。低温导致水稻拔节期和抽穗

期蛋白质和直链淀粉含量增加，脂肪酸含量减

少，导致食味评分降低，同时导致糙米率和精米

率下降，且抽穗期受影响程度大于拔节期 [66]。褚

春燕等 [65]研究表明，低温胁迫可以打破稻米中蛋

白质、直链淀粉等营养物质的组成和比例进而影

响稻米品质，且在孕穗前期对品质的影响最大。

灌浆前期遇低温胁迫，导致水稻外观品质性状发

生改变，如垩白度和垩白粒率降低、糙米粒宽和

粒长降低，同时，低温还导致稻米加工品质下降，

阻碍稻米蛋白质的积累，增加直链淀粉含量 [67]。

低温对稻米灌浆期品质影响最大，其次是抽穗前

和孕穗期 [68]，这与王连敏等 [69]研究结果一致，灌浆

期低温导致水稻精米率和糙米率分别降低 1%~
3%和 3%~10%，同时低温还导致稻米直链淀粉含

量增加，进而导致垩白度增加，蛋白质含量降低，

使水稻品质降低。

3 缓解水稻低温胁迫方法的研究进展

3.1 品种选育

低温可导致水稻生育期延迟，进而增加水稻

减产的风险 [70]。由于黑龙江省早期低温频发，为

了减少低温造成的减产风险，应选用耐低温的早

熟品种，这有利于减轻低温危害，增加水稻的稳

产性 [54]。同时，发芽势、发芽率、发芽指数等指标

可作为水稻品种耐低温的鉴定指标[71]。可通过以

耐冷性强的品种为亲本与多个品种(系)进行杂交，

以筛选出萌发率高、恢复能力强的水稻品种[18]。

3.2 化学调控措施

植物激素是一种调节植物生长发育和逆境胁

迫的信号物质，叶面喷施外源激素可作为调控植

物抗冷性的有效途径之一 [72]。油菜素内酯 (Brassi⁃
nosteroids, BRs)是一类广泛存在于植物体内的生

理活性极强的植物激素，其中，2,4-表油菜素内酯

(2,4-epibrassinolide, EBR)是使用最多、用途最广

的一种，可以显著增强植物的抗逆性 [73]。低温胁

迫下，EBR可促进水稻种子萌发，并提高芽和根

部的抗氧化酶、可溶性蛋白含量，降低MDA含量，

缓解水稻种子在低温胁迫下受到损伤 [74]。周伟江

等 [19]在水稻苗期上得出相似结论，叶面喷施 1.0
μmol/L EBR能够有效缓解低温胁迫对水稻幼苗

的损伤，EBR可提高水稻幼苗根系内 SOD、POD和
CAT活性，同时抑制 MDA的积累，增加可溶性蛋

白含量，增强水稻幼苗的低温耐受性。王道平

等 [75]研究指出，分布在碳代谢和苯丙素代谢通路

中的 NADP-苹果酸酶、过氧化物酶、3-磷酸甘油

酸脱氢酶、烯醇化酶等均参与了 EBR对低温胁迫

水稻幼苗的调控，揭示 EBR可通过多种途径影响

水稻幼苗对低温胁迫的响应。脱落酸 (ABA)是一

种倍半萜植物激素，低温环境下植物体内 ABA大
量积累，对植物起保护作用，可提高植物的抗冷

性 [76]。项洪涛等 [44, 77]研究指出，外源 ABA具有抵

御低温、保护作物、降低伤害的作用，可有效增加

低温胁迫下水稻开花期和孕穗期的渗透调节物质

和抗氧化酶活性，降低 MDA含量和相对电导率，

提高作物的抗冷性。低温胁迫下，外施 ABA减缓

叶片 SOD 和 POD 活性增加幅度，使水稻叶片

SOD、POD活性尽量维持正常水平，并抑制 MDA
积累，进而提高水稻的耐冷性，且 ABA对耐冷型

品种调节效果较为明显 [34]。郁平慧等 [78]研究指

出，水杨酸 (SA)具有提高水稻抗逆性的作用，应用

水杨酸与烯唑醇复配液可提高可溶性糖含量和

SOD、CAT活性，减轻细胞膜过氧化伤害，提高叶

片光合能力，提高秧苗的耐冷性。应用 SA可提高

低温胁迫下水稻花粉育性、籽粒干物质积累，提

高灌浆速率，促进产量构成因素的形成，进而缓

解低温对产量造成的损失 [61]。

3.3 水肥调控

肥料的施用对水稻产量形成有重要意义 [79]。

我国北方由于环境积温不足，水稻生长发育期相

对较短，如水肥施用不合理，则导致水稻植株倒

伏、贪青晚熟，最终降低稻米的产量和品质 [80]。氮

素是作物生长发育不可缺少的因素，它是组成植

物体内各类蛋白质、核酸和磷脂的重要成分，并

进一步构成原生质、细胞核和生物膜，因此氮素

在生命活动中具有极其重要的作用 [81-82]。适度的

氮素和水分能够增加根系表面积，促进养分吸

收 [83]。余小芬等 [84]研究表明，施用氮素粒肥可维
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持低温胁迫下水稻叶片较高的 SOD和 POD活性，

减少MDA的积累和对细胞膜质的伤害，提高水稻

抗低温能力。磷也是植物生长发育的必要元素之

一，在细胞组成和物质代谢过程中发挥着重要作

用 [85]。低温抑制水稻植株的生长发育，施用适宜

的磷肥可在一定程度上增强水稻秧苗素质，提

高光合能力，促进生物量积累，从而提高水稻幼

苗的耐冷性，缓解低温造成的损伤 [86]。钾元素可

缓解环境胁迫下植物遭受活性氧催化的氧化损

伤 [87]。低温胁迫下喷施磷酸二氢钾可促进植株

干物质积累，缓解产量降低，具有提高水稻抵御

低温的能力，说明增施钾肥和磷肥可提高植株

氮素的转移分配，提高叶片氮素积累，增强植株

细胞膜对低温的防御能力，缓解低温对细胞膜

的伤害 [88]。

作物对水分和养分的吸收是相对独立的生理

过程，但水分和养分对作物的影响是密切相关

的 [89]。水肥耦合，指以肥调水、以水促肥，在农业

生产中水分与肥料协同作用，可提高水肥利用效率

达到作物增产的目的[90-91]。植物对水分和营养具

有趋向性，根系向水分和营养丰富的地方生长。

徐飞等 [92]研究表明，叶龄灌溉施肥模式通过合理

利用降雨、节约灌溉用水量等方式，有效避免水

肥流失和低温冷害发生，满足水稻生长的水肥需

求，可充分发挥水肥耦合作用。刘路广等 [79]研究

表明，蓄雨型间歇灌溉可促进水稻全生育期延

长，适当增加施氮量可促进水稻生长发育和高

产。杨志远等 [93]采用水肥“三匀”技术，即灌溉水

和氮肥投入增频减量一体化的方式，结果表明，

水肥“三匀”可提高水稻水、氮利用效率，与农民

习惯模式相比，氮肥回收率提高 20.72%~30.78%，
灌溉水生产效率平均提高 76.54%~117.38%。阳

彬等 [94] 研究指出，节水灌溉下，施肥组合为

N2P2K0和 N2P1K1时，可促进水稻叶片叶绿素、净光

合效率和气孔导度等光合参数提高，进而提高

水稻产量。

4 展 望

水稻低温冷害在我国水稻种植区域普遍存

在，已成为严重影响我国水稻安全生产的非生物

胁迫因素之一。选育耐低温、萌发力强的品种是

解决水稻萌发阶段的关键方法，随着转录组和蛋

白质网络调控技术的快速发展为水稻育种提供了

技术支撑。可通过对野生稻基因进行深入挖掘，

选出耐冷材料，加快培育优质、耐冷的水稻新品

种和新材料。同时，应用外源植物生长物质来提

高水稻的抗逆能力已取得了一些成效，但大多研

究未应用于实际生产中，因此还需要广大科研工

作者对此进行深入的探索和研究，以更安全的方

式提高水稻抗低温冷害能力。
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