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Abstract: Frequent extreme heat events pose a serious threat to rice production due to global warming. As a component 

of rice yield, increased grain weight is beneficial for further improvement of rice production. Grain weight exhibits high 

genetic stability; however, it often varies significantly in the same rice variety under different environmental and 

cultivation conditions, such as high temperature, fertilizer, and water management. Therefore, the increase and stability 

of grain weight are closely associated with stable rice production under extreme high temperatures. This work briefly 

describes the formation and regulation of rice grain weight, and reviews the underlying mechanisms of high-temperature-

induced reduction in grain weight from the perspective of physiological and biochemical processes, including assimilate 

translocation, sugar metabolism, and hormonal changes. Additionally, cultivation management measures for mitigating 

high-temperature damage are summarized. Based on current research, the work also suggests possible future research 

directions regarding the effects of high temperature on grain weight in rice. 
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摘  要：全球气候变暖使水稻生产持续面临极端高温威胁。粒重是水稻产量的重要构成因子，增加粒重有利于

水稻产量的进一步提升。粒重具有较高的遗传稳定性，然而同一水稻品种粒重在高温、肥水管理等不同环境和

栽培条件下具有较大差异。因此，粒重的增加和稳定与极端高温下水稻稳产密切相关。本文简要叙述了水稻粒

重的形成及其调控，从同化物转运、糖代谢及激素变化等生理生化过程角度综述了不同时期高温导致水稻粒重

降低的机理，并概述了优化栽培调控措施对高温危害的缓解作用，结合现有研究展望了未来高温影响水稻粒重

的相关研究方向。 
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水稻是重要的粮食作物，其安全生产关系着中

国乃至全球的粮食安全。IPCC第六次评估报告显示

未来 20年内全球升温将达到或超过 1.5℃，水稻生

产将持续面临极端高温威胁[1]。抽穗开花期日最高

温度连续三天超过 35℃可对水稻构成热胁迫[2]，研

究表明全球平均气温每升高 1℃可导致全球平均水

稻产量下降 3.2%[3]，当超过最适温度时白天温度升

高 1℃水稻产量降低 6%，而夜间温度升高 1℃降低

7%[4]。由此可见，持续的全球变暖对水稻产量构成

了重大挑战。 

高温胁迫对水稻产量构成因子(穗数、每穗颖花

数、结实率和粒重)等均有不同程度影响。高产大穗

型水稻品种的增产主要通过稳定穗数和增加每穗

颖花数[5]，但在现有栽培管理条件下进一步增加水
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稻单位面积颖花数易造成群体质量恶化[6]。除穗数

和每穗颖花数外，水稻高产与粒重的增加密切相

关，增加粒重有利于产量的进一步提升[7-8]。此外，

粒重还与稻米品质形成密切相关[9]。一般认为粒重

具有高遗传稳定性，目前关于粒重大小的相关研究

主要集中于其遗传调控[10-11]；然而，同一水稻品种

在不同栽培和环境(尤其是高温条件)下粒重存在较

大差异[12-13]。因此，阐明高温对水稻粒重的影响机

理及栽培调控措施，对水稻高产稳产和栽培管理措

施优化至关重要。 

1  水稻粒重的形成和调控 

水稻粒重由籽粒大小及其灌浆充实决定，颖壳

和胚乳发育是籽粒大小的决定因素，籽粒灌浆与胚

乳中淀粉积累紧密相关[14-15]。目前发现了一些调控

颖壳发育影响粒重的基因，如 OsMADS56、TGW2、

GW9和 GSW3等[16-18]。另一方面，植物激素参与调

控水稻颖壳和胚乳发育。内源吲哚乙酸(IAA)、细胞

分裂素(CTK)、赤霉素(GA)、油菜素内酯(BR)和乙

烯(ETH)可通过促进颖壳细胞增殖和伸长[19-25]，脱

落酸(ABA)可参与调节胚乳细胞化过程[26]，进而增

加籽粒大小和粒重；ETH还可与多胺互作调控籽粒

大小，高乙烯/多胺比值与籽粒大小正相关[27]。 

水稻籽粒灌浆充实过程是籽粒中一系列酶将

转运至胚乳中的蔗糖转化为淀粉并积累的过程[28]。

糖转运蛋白相关基因 OsSUT1 和 OsSWEET4/11/ 

14/15 均在籽粒灌浆中发挥重要作用[29-31]。淀粉合

成相关酶，如腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶(AGP)

和颗粒结合淀粉合成酶(GBSS)等酶活性的提高及

相关基因表达的上调均可促进籽粒灌浆[32]。水稻籽

粒中激素水平也可调控灌浆过程，IAA可介导糖向

胚乳转运和淀粉合成[33-35]；高水平的籽粒 CTK、

ABA含量可促进淀粉合成相关酶基因表达[36-38]，从

而增加灌浆能力和粒重；然而，ETH、低 ABA/GA

比值可通过抑制淀粉合成相关酶的基因表达和酶

活性，进而负向调控籽粒灌浆[39-41]。 

2  高温对籽粒大小和灌浆充实的影响及其
与粒重的关系 

2.1  幼穗分化期高温对籽粒大小、灌浆充实和粒重

的影响 

生殖生长早期高温是影响籽粒大小的重要环

境因素[42]。幼穗分化期高温降低了水稻颖壳长度和

宽度，导致籽粒变小和粒重降低[43]。曹云英等[44]在

江苏地区研究观察到减数分裂期高温仅显著降低

了双桂 1号的颖壳宽度，王亚梁等[45]则报道在浙江

地区幼穗分化期高温显著降低丰两优 6 号颖壳长

度。这些研究表明水稻颖壳长度和宽度、粒重对高

温的响应可能存在着品种和地区差异。 

幼穗分化期高温通过多种途径来影响籽粒大

小(图 1)。一是高温减少了穗部同化物供应和利用，

幼穗分化早期高温降低了水稻叶片净光合速率，降

低了幼穗中蔗糖转运蛋白相关基因 OsSUT1、

OsSUT2 和 OsSUT4 表达量，导致穗部碳水化合物

的供应和积累不足[46-48]；也降低穗部蔗糖合酶和可

溶性酸性转化酶的活性，抑制糖酵解和三羧酸循

环，从而阻断蔗糖水解和利用[49]。二是高温导致水

稻幼穗抗氧化酶活性降低即抗氧化能力降低，从而

伤害颖花发育导致籽粒和粒重均变小[50-51]。三是幼

穗分化期高温导致幼穗中活性 CTK、IAA、GA1 和

BR含量降低，抑制籽粒发育[51-52]。高温导致水稻幼

穗内源激素含量降低的可能原因是这些激素合成减

少和降解增加。如陈燕华等[47]发现幼穗分化期高温

导致OsLOGL2和OsLOGL3基因表达下调、OsCKX5

和 OsCKX9基因表达上调；另外，Wu等[13]发现幼穗

分化期高温导致水稻植株根源 CTK 向穗部运输减

少，Chen等[51]发现高温上调幼穗中与 BR、GA 降

解相关基因的表达。因此，幼穗分化期高温可能通

过减少幼穗同化物供应与利用、降低激素含量、增强

颖花氧化损伤等途径抑制颖壳细胞发育，进而导致籽

粒变小。然而颖壳细胞增殖和伸长对幼穗分化期高温

的响应研究较少，颖花糖代谢及激素变化与籽粒大小

变化的内在联系有待于深入探究。 

幼穗分化期高温也可影响籽粒灌浆充实进而

影响粒重，如 Zhang等[42]研究表明湖南地区幼穗分

化期高温抑制同化物向籽粒的转运，进而导致胚乳

淀粉积累减少；Lin等[53]研究表明江苏地区一次枝梗

分化期和雌雄蕊原基分化期高温导致胚乳直链淀粉

积累量减少和粒重降低。此外，Zhen等[46]研究表明

与抽穗期和灌浆期高温相比，江苏地区幼穗分化期

高温对粒重的影响更严重，Wu等[13]在华中地区的五

年定点试验也发现了这一现象。由此可见，幼穗分化

期高温胁迫可能表现出调控粒重的后效应，然而对

灌浆期淀粉积累影响的内在机理研究较少。 

2.2  抽穗和灌浆期高温对籽粒大小、灌浆充实和粒

重的影响 

与幼穗分化期高温不同，抽穗期高温对籽粒大

小的影响则更多与胚乳发育有关(图 1)。一方面，胚
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乳细胞数量和大小受高温影响，如Morita等[54]报道

抽穗期夜间高温降低胚乳细胞大小；Wada 等[55]研

究表明抽穗后 5 d 夜间高温处理通过渗透调节抑

制胚乳细胞伸长和降低粒宽。另一方面，胚乳细

胞化提前或滞后不利于胚乳发育，水稻受精后中

度高温胁迫上调 OsFIE1 基因表达引起胚乳细胞

化提前[56]，重度高温胁迫则直接导致胚乳无法进行

细胞化[56]，开花期高温胁迫下调 OsMADS87基因表

达，胚乳细胞化加快[57]，从而导致籽粒变小。因此，

高温所致的胚乳细胞增殖、伸长及发育进程受阻可

导致籽粒变小和粒重降低。 

水稻灌浆期籽粒形成涉及源叶同化物供应、蔗

糖的维管束转运(装载、运输和卸载)、籽粒中蔗糖

水解和淀粉合成等生理生化过程，该时期高温常常

导致籽粒灌浆受阻和粒重降低(图 1)。前人研究认

为由于蒸腾降温的存在，白天高温对光合作用无显

著影响，但呼吸作用增强导致同化物消耗增加抑制

籽粒灌浆[58]；然而，Baruah 等[59]研究表明灌浆期

夜间高温可降低叶绿素荧光参数和光合速率。这表

明光合作用对白天高温和夜间高温响应存在差异，

但高温均可减少同化物供应，降低籽粒灌浆充实和

粒重。 

高温下粒重降低还与同化物向籽粒分配减少有

关(图 1)。一方面，叶片蔗糖维管束装载受阻导致蔗

糖向籽粒供应不足。高温增加了水稻叶片、叶鞘中编

码葡聚糖合酶的基因 OsGSL2、OsGSL4 和 OsGSL5

的表达，导致胞间连丝胼胝质沉积，糖装载的共质体

运输量降低[60-61]。另一方面，高温导致同化物从茎鞘

向穗部运输受阻，茎鞘大量积累同化物[62]。第三，

籽粒中蔗糖卸载受阻导致灌浆底物不足，如灌浆期

高温降低细胞壁转化酶活性，下调编码蔗糖转运蛋

白基因(OsSUT1、OsSUT2和 OsSUT4)表达，抑制籽

粒韧皮部蔗糖质外体卸载[63-65]。此外，灌浆期高温

可破坏水稻籽粒内源激素稳态，如高温显著降低籽

粒 ABA/GA4、ABA/(玉米素+玉米素核苷+IAA)比例

可导致籽粒灌浆受阻、淀粉积累减少[66-67]。 

灌浆期高温可通过影响水稻籽粒中蔗糖-淀粉

转化及淀粉积累进而影响粒重(图 1)。灌浆期持续

12 d 40℃高温或灌浆初期持续 15 d 夜间高温可降

低日本晴高温敏感突变体、浙禾香 2号籽粒中蔗糖

合酶和酸性蔗糖转化酶活性，导致淀粉合成的前体

物质供应不足[61,65]；另一方面，灌浆期高温也导致

浙禾香 2号和 IR64籽粒中编码 AGP和 GBSS的基

因表达下调和酶活性降低[64,68]，直接抑制淀粉合

图中 表示促进， 表示抑制。NSC，非结构性碳水化合物；CIN，细胞壁转化酶；SUS，蔗糖合酶；INV，蔗糖转化酶；AGP，腺苷二磷酸葡萄

糖焦磷酸化酶；StS，淀粉合成酶；GBSS，颗粒结合淀粉合成酶。 

indicates promotion effect in the figure, and  indicates inhibiting effect. NSC, Non-structural carbohydrates; CIN, Cell wall invertase; SUS, Sucrose 

synthase; INV, Sucrose invertase; AGP, Adenosine diphosphate glucose pyrophosphorylase; StS, Starch synthase; GBSS, Granule-bound starch synthase. 

图 1  高温降低水稻粒重的机理 

Fig. 1. Mechanism of the reduction of grain weight in rice under high temperature stress 
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成。高温导致淀粉合成相关酶活性降低的可能原因

是籽粒抗氧化酶活性降低导致抗氧化能力下降、

ROS积累增加[69]；然而，Shao等[66]发现灌浆期 40℃

高温下水稻湘早籼 45 籽粒 AGP、GBSS 等淀粉合

成相关酶活性升高，而籽粒淀粉含量和产量降低，

其可能原因是淀粉磷酸化酶和 α-葡萄糖苷酶活性

升高。这些研究表明灌浆期高温调控淀粉积累的生

理生化过程较为复杂，其高温响应也可能与水稻品

种、高温强度和高温持续时间有关。 

3  缓解高温胁迫下水稻粒重降低的栽培措
施 

3.1  选择耐热水稻品种 

选择耐热型水稻品种是缓解高温下产量损失

的重要措施(图 2)。Fukai等[70]研究表明，大气和水

稻冠层之间的温差存在基因型变异，叶片和穗部保

持较低温度的品种表现出更高的耐高温能力和籽

粒饱满度。一些转录因子在水稻耐热中发挥重要作

用，如MYB、NAC、DST等[71-73]，例如，编码MYB

转录因子的 OsPL 基因突变体具有比野生型植株高

的耐热能力 [71]，敲除和过表达 ONAC127 和

ONAC129植物均表现出耐热能力降低、籽粒灌浆不

完全和籽粒皱缩[72]，水稻 DST 转录因子通过 ROS

介导的气孔运动和热响应基因表达负向调节耐热

性[73]。这些基因型间差异和耐热基因的发现为耐热

品质的培育提供了可能。 

3.2  播期管理 

根据水稻栽培地区气候和品种生育期适当调

整播种期可缓解高温危害(图 2)。Mohapatra等[74]报

道不同水稻品种对不同播期的响应差异与其对生

殖生长期高温的耐受性有关，调整播期减少生殖生

长期与高温发生的重合时间，可以减轻高温对产量

的影响。段里成等[75]研究表明，与常规播期相比，

适当提前早稻播种时间能显著缩短其生育期内遭

遇高温的时间，提高粒重和产量；此外，Liu 等[76]

和 Zhang等[77]发现与 4月底和 5月初播种相比，华

中地区中稻 5月中下旬播种可降低热胁迫程度并获

得较高的粒重和产量。因此，实际生产中应结合种

植区温度变化特征，适当提前早稻播种时间或推迟

中稻播种时间，避开水稻生殖生长期内高温或缩短

高温时间，有利于缓解高温对水稻粒重和产量的不

利影响。 

3.3  优化肥料管理 

研究发现高温下增施氮肥可影响水稻粒重，韩

展誉等[78]报道浙江地区与低氮相比，增施氮素穗肥

显著增加了灌浆期高温下秀水 134 和秀水 09 的粒

重和产量；Dou等[79]研究表明江苏地区增加全生育

期氮肥施用量可缓解灌浆结实期高温危害，显著增

加高温下武运粳 31的粒重和产量。此外，高温下氮

肥类型对粒重的影响存在差异，如在开花期全天高

温下，施用铵态氮肥时耐热品系和热敏感品系的粒

重提高了约 4.4%，施用 NH4NO3 时则提高了约

7.7%[80]。钾肥施用可调控高温下水稻叶片气孔特征

及同化物运输等[81]，施用钾肥(如叶面喷施 KH2PO4)

可缓解高温对粒重及产量的影响。在高温下，与钾

肥仅作基肥相比，按照基肥∶促花肥为 7∶3 施用

可显著提高旭粳 21 的粒重[82]。此外，在四川地区

水稻抽穗扬花期高温下，钾硅配施可提高旌优 127

粒重和产量[83]。因此，优化施肥有利于增加高温下

水稻粒重(图 2)，其可能原因包括：一是提高叶片抗

氧化酶活性，减轻高温对叶片的伤害[80]；二是调控

气孔导度，提高叶片光合速率，保证籽粒灌浆所需

的同化物供应[78,81]；三是降低穗部温度，维持生殖

选择耐热型水稻品种
Selection of heat -resistant rice varieties

播期调整
Adjustment of sowing date

分 期    或轻    灌 
Drought training during tilling stage or 
alternative drying and wetting irrigation

高温下水稻粒重
Grain weight of rice 

under high temperature

适 氮肥施用量
Optimization of nitrogen fertilizer 

application rate

优化钾肥施用比例或钾肥和硅肥配施
Optimization of proportion of potassium 

fertilizer or combined application of 
potassium and silicon fertilizers

图 2  缓解高温胁迫下水稻粒重降低的措施 

Fig. 2. Measures for mitigation of the decrease in rice grain weight under high temperature stresses 
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器官(花粉和花药)的正常发育[79,84]。 

3.4  水分调控 

适 水分管理可减轻水稻高温危害(图 2)。分 

期    显著提高幼穗分化期高温下热敏感型

品种的粒重[85]；与保持 1~2 cm 浅水层和重   

 灌 相比，轻度    灌 显著提高抽穗灌浆

期高温下热敏感型品种的粒重[86]。适 水分管理可

缓解水稻高温伤害的可能原因包括：一轻    

灌 增加了茎鞘 α、β-淀粉酶等酶的活性[86]，分 

期    增加了颖花非结构性碳水化合物含量
[85]，促进同化物向籽粒转运；二增加了籽粒中多胺

特别是亚精胺和精胺含量、玉米素和玉米素核苷含

量，促进籽粒发育，进而增加粒重[85-86]；三提高抗

氧化能力，分 期    通过增加穗分化期高温

下热敏感品种幼穗过氧化物酶和超氧化物歧化酶

活性，进而导致籽粒变大和粒重增加[85]。 

3.5  施用外源生长调节剂 

外源施用生长调节剂可以缓解水稻高温伤害，

增加高温下粒重，如 6-BA(6-苄氨基腺嘌呤)[52]、

EBR(2,4-表油菜素内酯)[51]、茉莉酸甲酯[50]、IAA或

萘乙酸[87]、ABA[88]、亚精胺[89]、水杨酸[77]等，其中

幼穗分化期高温下喷施 6-BA、开花期高温下喷施

IAA 或萘乙酸效果更好(图 2)。高温发生时期和持

续时间、调节剂种类和浓度、喷施位置和时间等均

影响外源生长调节剂的调控效应(表 1)。施用外源生

长调节剂提高高温下水稻粒重的可能原因包括：一

提高光合速率，进而增加同化物向籽粒转运[87]；二

提高抗氧化能力，降低籽粒中过氧化物含量，进而

减轻氧化损伤[52,77,88]；三增加幼穗内源 BR、CTK和

IAA含量，缓解高温伤害[51]。 

表 1  外源生长调节剂对高温下水稻粒重的影响 

Table 1. Effect of exogenous growth regulators on grain weight of rice under high temperature 

高温处理时间 

High temperature treatment time 

处理 

Treatment 

处理效果 

Treatment effect 

参考文献 

Reference 

拔节期全天高温处理 7 d 

Full day high temperature  

treatment for 7 days during the 

jointing stage 

高温处理当天和次日叶面喷施 0.1 mmol·L-1 茉莉 

酸甲酯 

Apply 0.1 mmol·L-1 methyl jasmonate to the leaf surface 

on the day of high temperature treatment and  

on the second day 

高温下喷施茉莉酸甲酯粒重提高 2.3% 

Spraying methyl jasmonate under high 

temperature increases grain weight by 2.3% 

[50] 

幼穗分化期白天高温 

(持续 15 d) 

Daytime high temperature during 

the panicle initiation stage (lasting 

for 15 days) 

高温处理前、后 2 d每株茎上各喷施 20 mL  

60 mg·L−1 6-BA 

Spray 20 mL of 60 mg·L−1 6-BA on each stem on the 

second day before and after high temperature treatment 

高温胁迫下喷施 6-BA粒重显著提高 7.8% 

Spraying 6-BA under high temperature stress 

significantly increased grain weight by 7.8% 

[52] 

幼穗分化期高温(持续 7 d) 

High temperature during the  

panicle initiation stage  

(lasting for 7 days) 

每株喷施 37.5 mL 0.15 mg·L-1 EBR 

Each plant was sprayed with 37.5 mL of  

0.15 mg·L-1 EBR 

高温胁迫下喷施 EBR后耐热品种粒重显著提

高 3.6%，热敏感品种粒重显著提高 7.3% 

After spraying EBR under high temperature 

stress, the grain weight of heat-tolerant varieties 

significantly increased by 3.6%, while that of 

heat-sensitive varieties significantly increased by 

7.3% 

[51] 

开花期高温 

High temperature during flowering 

stage 

每株穗部喷施 20~30 mL浓度为 10 mol·L−1 IAA或

100 mol·L−1萘乙酸 

Each panicle was sprayed with 20-30 mL of 10 mol·L−1 

IAA or 100 mol·L−1 naphthaleneacetic acid 

高温下喷施 10 mol·L−1 IAA和 100 mol·L−1

萘乙酸后粒重分别增加 54.7%和 49.7% 

After spraying 10 μmol·L−1 IAA and 100 

μmol·L−1 naphthaleneacetic acid under high 

temperature, the grain weight increased by 54.7% 

and 49.7%, respectively 

[87] 

开花期全天高温处理 8 d 

High temperature treatment 

throughout the flowering period for 

8 days 

孕穗末期叶面或穗部喷施 50 mol·L−1ABA、 

100 mol·L−1 ABA或 1%原花青素 

Spraying 50 mol·L−1 ABA, 100 mol·L−1 ABA, or 1% 

procyanidins on the leaves or panicles at the late  

booting stage 

高温下喷施 50 mol·L−1 ABA、100 mol·L−1 

ABA和喷施 1%原花青素后粒重分别增加

6.2%、7.2%和 5.2% 

After spraying 50 μmol·L−1 ABA, 100 μmol·L−1 

ABA, and 1% procyanidins at high temperature, 

the grain weight increased by 6.2%, 7.2%, and 

5.2%, respectively 

[88] 

授粉后 5 d 全天高温处理 5 d 

High temperature treatment for 5 

days after pollination, starting  

from the 5th day 

授粉 3 d后连续 3 d每穗每天喷施 4 mL 1.5 mmol·L−1

亚精胺 

After three days of pollination, spray 4 mL of 1.5 

mmol·L−1 spermidine on each panicle every day for 3 

consecutive days 

高温下喷施亚精胺粒重提高 13.4% 

Spraying spermidine at high temperature 

increased grain weight by 13.4% 

[89] 

开花期白天高温处理 5 d 

High temperature treatment during 

the flowering period for 5 days 

高温处理前 1 d和处理后 3 d喷施 500 mol·L−1  

水杨酸 

Spray 500 mol·L−1 salicylic acid 1 day before high 

temperature treatment and 3 days after treatment 

高温下喷施水杨酸显著提高粒重 

Spraying salicylic acid under high temperature 

significantly increases grain weight 

[77] 
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4  展望 

水稻籽粒大小和灌浆充实是决定粒重的关键

因素。已有研究从颖壳发育、胚乳发育及灌浆充实

等角度揭示了不同时期高温影响粒重形成的机制，

但高温条件下颖壳和胚乳发育的调控网络不明确，

及其对高温环境(如高温强度、持续时间与发生时

期、环境 度、水肥管理)的响应和基因型差异仍不

清楚，未来应进一步利用多学科和多种技术手段，

系统解析在不同高温环境条件下颖壳和胚乳发育

的调控，阐明高温影响水稻籽粒大小和灌浆充实的

分子机制。第二，提高水稻品种高温抗性是维持高

温条件下水稻产量和粒重稳定的根本途径，通过基

因编辑和分子标记辅助育种，加速耐高温水稻品种

选育与应用。第三，栽培管理措施对减缓高温伤害

有着重要调节作用，未来应进一步优化栽培管理技

术(如播期调整、水肥调控)、研发与应用抗逆物化产

品(如外源生长调节物质、抗氧化剂)。因此，应注重

多学科 叉，利用分子生物学、遗传育种、作物生

理学和作物栽培学的研究思路和技术手段，阐明高

温下水稻产量和粒重形成调控机理，选育和应用耐

高温品种，优化栽培管理技术，为实现高温胁迫下

水稻高产稳产提供理论支撑、品种和技术保障。 
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