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摘要：水稻是世界上的主要粮食作物之一，低温将导致水稻发育延缓，长期遭受低温胁迫易导致水稻枯萎死

亡。全球每年约有 1 500万 hm2的水稻面临低温胁迫危害，低温冷害已成为水稻减产的主要原因之一。为系

统了解水稻耐低温机理研究进展，总结了低温对水稻细胞结构特征的影响、低温对水稻生理生化特性的影

响、水稻耐低温优良品种选育和水稻耐低温的分子机理的研究现状，并展望了水稻耐低温品种的未来选育

方向。
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Abstract:Rice is one of the world's most important food crops and has a very long history of cultivation in our country. 
Low temperature damage to rice is one of the major causes for the decline in rice production. According to statistics， 
about 15 million hm2 of rice is damaged by cold stress every year. Low temperature harm to rice has become a global natu⁃
ral disaster. In order to systematically understand the research progress of low temperature tolerance mechanism of rice, 
this paper summarizes the effects of low temperature on the structural characteristics of rice cells, the effects of low tem⁃
perature on the physiological and biochemical characteristics of rice, the breeding of excellent varieties of low tempera⁃
ture tolerance of rice and the molecular mechanism of low temperature tolerance of rice, and look into the future breeding 
direction of low temperature tolerance varieties of rice.
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0 引言

稻（Oryza sativa L.），俗称水稻，为禾本科一年水

生草本植物。茎干直立，高度为 0.5~1.5 m，因品种

不同而有差异。世界上约有一半人口食用水稻，水

稻主要种植在亚洲、南欧、北美洲以及部分非洲地

区。人类对于水稻的食用和耕种有相当长历史，中

国是世界上历史最悠久的水稻栽培国之一，早在
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6 000多年前即有种植。现在中国的主要水稻种植

区可分为 6块区域，分别为西北稻区、东北稻区、华

北稻区、华中稻区、西南稻区和华南稻区［1］。水稻的

播种方式主要有 2种：直播和移栽。我国目前的播

种方式以移栽为主，这对于水稻的秧苗素质要求较

高，否则移栽后易死亡；但直播的水稻面积也呈逐

年增加趋势。水稻主要分为 2亚种：籼稻和粳稻，亚

种以下的栽培品种极多。水稻富含碳水化合物以

及蛋白质，含有人体所需的赖氨酸。现也有学者在

选育特殊品种的水稻，以应对不同的需要，例如适

用于糖尿病人所食用的水稻品种［2］。

水稻是喜温植物，对于温度的变化极其敏感，

但水稻的规模化种植常受到低温冷害的影响，每一

次大规模的冷害相距时间一般为 4~5 年［3］。据报

道，全球约 1 500万 hm2以上的水稻种植面积时常受

到低温威胁，长期遭受低温胁迫将导致产量大幅减

产［4］。在我国南方地区，早稻极容易受到倒春寒的

影响，造成叶片老化、根系受损、出苗不齐等，从而

对早稻产量造成极大影响［5］。纵观全球，低温冷害

已成为全球性自然灾害［6-9］。我国针对水稻耐低温

的研究开始于 20 世纪 80 年代［10］，现在国内外学者

对于水稻耐低温的研究也从未停止，包括低温对水

稻细胞结构特征的影响、水稻在面临冷害时生理生

化的变化、水稻耐低温基因的研究、水稻耐低温品

种选育等。

1 低温对水稻细胞结构特征的影响

植物细胞中有许多细胞器面对低温胁迫会产

生不同的变化，以此来对抗低温冷害。细胞膜的选

择透过性可以控制营养物质的进入和流出，同时也

是细胞最先面对外界不利因素的重要屏障［11］。王

洪春等［12］通过对 206个不同水稻品种的种子干胚膜

脂肪酸分析发现，耐低温的水稻品种具有 2种特性：

一是亚油酸所占比例高于不耐低温品种；二是油酸

所占比例低于不耐低温品种，从而可得耐低温品种

的脂肪酸不饱和指数高于不耐低温品种。冷害主

要是作用于膜蛋白质，低温将蛋白质分子拆分为亚

单位，并且蛋白质分子中的巯基将会被氧化成为二

硫键，从而使蛋白质变性。细胞膜结构的稳定性也

与耐低温性相关，相较于不耐低温的品种，耐低温

性强的品种膜蛋白质结构会更加稳定，分子间的作

用力也更强［10］。在面对长时间的低温后，叶片叶肉

细胞内的叶绿体会被破坏从而解体，通常叶片颜色

呈现绿色—黄绿色—白色的变化过程，而耐低温品

种会保留部分叶绿体［13］。研究发现，水稻过 Osi⁃

SAP8 基因表达可以在面临低温胁迫时提高叶绿素

的含量以及提升低温抗性［14］。

2 低温对水稻生理生化特性的影响

2.1　过氧化物酶（POD）活性变化

过氧化物在植物体内具有极强的氧化能力，对

体内多种生物功能分子有极强的破坏作用，从而减

少植物的产量。过氧化物酶（peroxidase，POD）在植

物体内主要有 2大作用：一是促进清除植物体内的

过氧化物，降低氧化伤害；二是通过与过氧化氢酶、

超氧化物歧化酶的协同作用提高植物的抗逆性，同

时清除植物体内多余的自由基。张成良等［15］通过

对东乡野生稻苗的研究证实，POD的活性与其清除

过氧化物的能力成正相关，适当低温胁迫作用可以

提高POD的活性，但是当温度过低时植物产生的过

氧化物多于POD所能清除的范围，会造成膜质过氧

化作用，从而对植物造成损伤。但是不同耐冷品种

的水稻所能接受的低温范围不同，耐冷性强的品种

在面临较强的低温胁迫时，POD活性要强于耐冷性

弱的品种，但在面临轻微低温胁迫作用时则不

一定［15］。

总体来说，耐低温品种的POD活性在面临低温

胁迫作用时，变化趋势为“先降低，再升高，最后

降低”。
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2.2　丙二醛（MDA）含量变化

植物体在面对逆境胁迫时会产生大量的超氧

自由基，进 而 发 生 膜 脂 过 氧 化 作 用 ，而丙二醛

（malondialdehyde，MDA）是最终产物。可以根据水

稻根系 MDA 的相对含量作为耐低温性的生理鉴定

指标。在面临低温胁迫时，根系会受到刺激从而产

生更多的自由基，进而导致膜脂过氧化，植物体内

的MDA含量也会相应增加［14］。在同样遭受冷害时，

耐低温品种的MDA含量远远低于普通品种，证明在

遭受冷害时耐低温品种发生的膜质过氧化作用更弱。

2.3　脱落酸（ABA）变化

脱落酸（abscisic acid，ABA）在水稻面临低温胁

迫时起重要作用［16］。在低温状态下，增加ABA的含

量会加强 ABA 的信号，增加 ABA 的含量会启动下

游 ABA 应答耐低温相关基因表达量改变，并由此提

升植物对于低温逆境的耐受性。但是植物对于低

温等逆境的适应、抵抗会影响植物的生长。想要加

速生长就需要牺牲对于逆境的适应、抵抗等，反之

亦是如此［17］。想要减少植物因低温等逆境的减产

需要找到二者的平衡点，在低温时，保持较低的

ABA含量可以降低低温的影响。

在面临低温胁迫时，可以通过外施ABA提高水

稻耐冷性，但水稻耐低温性提高的程度随外施ABA
浓度不同而改变。此外，应注意外施的时期，如在

水稻苗期外施ABA可以提高出苗率，降低低温对于

水稻出苗的负面影响［18］，这可能是由于外施 ABA，

促进 ABA 信号的放大，提高耐低温相关基因的表

达，提高水稻的耐低温性；但若在孕穗期，外施ABA
会产生不良影响，主要表现为外施ABA导致ABA积

累，从而使大量蔗糖在花药中积累，影响蔗糖运输

到花粉中，进而造成水稻不育，结实率大幅下

降［19-20］。研究表明，在叶片上外施ABA溶液的效果

弱于浸根处理，可能是在叶片上外施 ABA 溶液时，

ABA 溶液主要通过叶片表面上的气孔进入植物体

内，在运输过程中会受到外界条件的影响，故 ABA

溶液浸根处理的效果强于叶片喷施［21］。

上述研究表明，外施ABA可以在一定程度上调

节水稻的耐低温性，但不同浓度所影响的结果不

同，10 mg/L ABA 溶液浸根对耐低温性提高最为

明显［20］。

2.4　脯氨酸变化

脯氨酸是细胞体内重要的渗透调节物质，可以

在一定范围内维持细胞体内正常的酸碱度，还可以

稳定生物膜。在受到如冷害等外在威胁时，细胞会

积累大量脯氨酸，而积累的脯氨酸在细胞将要脱水

时会发挥渗透调节作用，从而阻止细胞脱水［22］。在

水稻低温胁迫时，脯氨酸含量随遭受低温胁迫时间

增加而增加，此时使用壳聚糖、脱落酸、聚乙二醇、

水杨酸等调节物质可以降低脯氨酸含量，减轻低温

胁迫对于细胞体内渗透物质的积累、对水稻的伤害

等，其中聚乙二醇对于水稻耐低温性要优于其他调

节物质［23］。

2.5　活性氧（ROS）变化

水稻细胞在面临低温等不良环境胁迫时，细胞

内的氧代谢平衡会受到影响从而失调产生活性氧

（reactive oxygen species，ROS），其中包括过氧化氢

（H2O2），氢氧根离子（OH-）和超氧阴离子（O2-），ROS
会造成膜质过氧化，对细胞膜系统造成损伤［24］。

ROS会促进产生多聚不饱和脂肪酸，并产生大量的

超氧自由基，进一步形成 MDA，进而对植物的细胞

和组织造成伤害［25］。所以在面临低温胁迫时，ROS
清除系统会清除细胞内的 ROS，包括蛋白质或酶

类，抗氧化剂再生酶、ROS清除蛋白、ROS清除酶参

与这一过程，同时ROS清除系统的基因表达在籼稻

和粳稻之间存在较大的差异。赵静等［26］根据水稻

基因表达谱芯片构建了水稻在面临低温胁迫时

ROS清除网络图。

低温逆境对于ROS清除蛋白基因的影响较小，

与 ROS 清除酶基因的表达相似。植物细胞的各区

室中基本上都有 ROS 清除酶，每个区室中不同的
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ROS都具有多种ROS清除酶。

2.6　乙烯外调节特性

乙烯是一种气体类型激素，可以调控植物对于

逆境胁迫的响应。在低温处理水稻后，再对水稻外

施乙烯利，与同样低温处理后但没施乙烯利的水稻

相比，外施乙烯利的水稻的出苗率、秧苗高度均有

明显地提高［27］。此外，外施乙烯利的水稻耐低温基

因表达量与未施的水稻存在显著差异，如水稻体内

耐冷基因TERF2、OsCDPK7、OsLti6A和OsCOIN的表

达量均有不同程度的上升。外施乙烯利可以显著

提高水稻的存活率，同时可以在一定程度上逆转低

温胁迫作用对于水稻生长的抑制作用。乙烯可以

提高水稻秧苗对于磷元素的吸收，从而提升水稻体

内的渗透物质脯氨酸和可溶性糖的含量［27］。

3 水稻耐低温优良品种选育

水稻种子在低温环境下的出苗率在一定程度

上可以反映水稻的耐低温性［28］。王晓航等［29］通过

对种子在低温环境下的出苗率进行评估，对吉林省

的 50个水稻品种进行耐低温性研究，并从中筛选出

了 3 个耐低温优良品种宏科 57、宏科 67 和通禾 66；
同时研究发现，出芽率在 50个品种中有显著差别，

其中 27个品种在调查结束前均已死亡，而 3个耐低

温优良品种的出芽率均在 80% 以上，符合耐冷级

别1级。

除了将水稻种子的出苗率作为参考指标外，也

可以将低温胁迫处理后水稻种子的芽长、根长、发

芽指数和活力指数作为参考依据，多元化的参考可

以提高结论的正确性，通过不同种子在面临低温胁

迫后的生长的变化进行对比，从中选取出需要的优

良品种。滕祥勇等［29］以低温胁迫培养 15天后的发

芽率、发芽指数、活力指数为指标，从中选出了 8个

耐低温优良种质资源（W-14、W-32、W-82、W-91、
Z-36、Z-59、L-8、L-45），为耐低温水稻的品种选育

奠定了资源基础。

Ye 等［30］研究发现，中国的水稻品种 B55、班吉

芒、丽江河谷和匈牙利的品种 HSC55 较耐低温，大

多数品种在苗期表现出中等程度耐低温能力；澳大

利 亚 的 水 稻 品 种 Pelde、YRL39、YRM64 和 非 洲

WAB160、WAB38 在苗期易受低温影响，抽穗期和

开花期的低温导致产量显著下降。

Li等［31］通过对比东稻 4号和吉粳 88这 2品种在

低温状态下的种子发芽率，发现东稻 4号更耐低温，

东稻 4号在低温状态下赤霉素浓度更高，原因可能

是其在转录水平上对赤霉素失活基因的表达程度

较低，而对赤霉素生物合成的基因表达程度更高。

同时，在低温状态下东稻 4号α-淀粉酶活性和可溶

性糖水平高于吉粳 88。在种子发芽期，与赤霉素相

比，ABA 具有拮抗作用。与吉粳 88 相比，东稻 4 号

的内源性生物活性赤霉素和可溶性糖的积累以及

较低的ABA浓度，是其在低温条件下种子发芽率增

加的原因，这为耐低温品种的选育提供了理论

支持。

此外，国内外学者还选育了众多品种和品系，

如 Silewah、Koshihikari、M202、Norin-PL8、东乡野生

稻、昆明小白谷、丽江新团黑谷，在发掘耐寒性状基

因定位中发挥了重大作用［19］。

4 水稻耐低温的分子机理

分子标记技术常用于水稻的分子辅助育种。

田孟祥等［32］通过研究粳稻 bZIP73Jap 基因与籼稻

bZIP73Ind基因在编码区的一个碱基差别，开发了由 4
条引物组成的分子标记，并通过实验证明该分子标

记可以对 bZIP73 基因的不同类型进行准确判断。

粳稻 bZIP73Jap基因在耐低温性功能上要强于籼稻

bZIP73Ind，所以在籼稻杂交的时候，可以通过分子技

术将 bZIP73Jap基因导入籼稻中，从而提高籼稻的耐

低温性。

数量性状基因座（quantitative trait locus，QTL）
定位、克隆以及相关的功能性研究可以帮助解释水
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稻复杂农艺性状的遗传基础，在一定程度上为育种

相关性状的改良奠定了理论基础，还可以给多基因

聚合育种提供相关的分子标记 QTL［33］。通过籼稻

粳稻杂交，再对 F1代花药进行离体培养，最后利用

秋水仙素处理，产生双单倍体群体（doubled haploid，
DH），进而进行QTLs分析是分子标记辅助技术的常

用方法。通常情况下，粳稻的耐低温性要强于籼

稻，而二者杂交产生的部分 DH 群体在耐低温性上

可能会出现超亲分离现象，如粳稻型亲本 JX17和籼

稻型亲本 ZYQ8 杂交产生的 DH 群体中就广泛存在

超亲分离现象，利用 DH 群体进行苗期耐冷性 QTL
分析，在 4 条不同的染色体上分别检测到了 4 个与

水稻耐低温型相关的 QTLs［34］。Hitomebore 是日本

种植面积第二大的水稻品种，该品种在萌发阶段具

有很强的耐低温性。日本学者远藤隆及其团队发

现一个主效QTL，命名为 qCT-4，可在低温条件下使

水稻种子生活力提高10%［35］。

水稻苗期耐低温基因COLD1的第4个外显子存

在一个功能性碱基变异 SNP2，相对于籼稻，粳稻的

COLD1Jap 的等位基因对于低温的耐受性更加明

显［36］。田孟祥等［37］通过对粳稻和籼稻的基因存在

单核苷酸差异，结合扩增受阻突变体系PCR的技术

原理设计功能标记。此技术与前人设计的限制性

酶切扩增多态性序列功能标记相比，具备费用较

低、操作更简单、更加节约时间和人力等优势，有望

广泛应用于水稻 COLD1 基因的资源鉴定和分子标

记辅助育种。

全基因组关联分析（genome-wide association 
study，GWAS）是通过对基因组中的单核苷酸多态性

（single nucleotide polymorphism，SNP）作为分子遗传

标记，对目标性状进行全基因组水平上的对照分析

或相关性分析。逢洪波等［36］对来自 14个不同国家

和地区的 238份水稻品种低温下的发芽率进行全基

因组关联分析，发掘了 3 个显著性 SNP，再对 3 个

SNP 进行连锁不平衡和单倍型分析，发现 2 个芽期

耐冷性候选基因（LOC_Os04g24840 和 LOC_Os04g2

5140）。

5 结束语

水稻作为喜温植物，对于温度的变化极其敏

感，每年都会因受到“倒春寒”等恶劣环境的影响导

致大幅减产，因此耐低温水稻的品种选育、耐低温

基因的鉴定等成为研究的焦点。近年来，随着水稻

直播技术的推广，水稻直播受到了越来越多的农户

关注，但是目前主推的水稻品种芽期耐冷性不强，

因此对于主推水稻品种芽期耐冷性的研究可能会

是未来研究的重点。

近 20年来，育种家以优良耐低温水稻品种作为

亲本，构建了大量重组自交系、双单倍体系、回交自

交系和近等基因系等群体，并从中筛选出了众多优

良品种［19］，对耐低温水稻的研究起到了推进作用。

2021年，Li等［38］通过 211个地方水稻品种进行分析，

鉴定出了 12 个与耐低温相关的 QTL，其中有 7 个

QTL为首次报道，这是近年来水稻耐低温性研究的

一次突破性进展。虽然目前已经定位了一些水稻

耐低温QTL，但对于具体机制尚未有明确解释，这是

需要攻克的地方。

未来水稻耐低温品种的选育工作可能有 2个方

向：一是在易受低温冷害地区进行耐低温优良品种

选育；二是获得更多与耐低温相关 QTL 和基因［39］，

选择具有良好耐低温性的水稻作为轮回亲本，通过

多代回交将QTL或等位基因转移到新品种中，该方

法的好处是可行性强，基于现有技术基本上可以实

现，但需要较长时间。
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