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Abstract 
Drought stress is the most important abiotic factor affecting rice growth and yield reduction. The 
most visualized response of rice to water deficit is various morphological changes. In addition, 
changes in internal metabolic reactions and signaling pathways are indispensable. This article fo-
cuses on the changes in various physiological and biochemical indexes of rice under drought 
stress, including leaf water potential, chlorophyll content and photosynthetic rate, antioxidant 
enzyme activity and malondialdehyde concentration, endogenous hormone content and ratio, 
osmotic adjustment, etc. in order to provide a basis for the study of rice drought resistance me-
chanism and the cultivation of drought-tolerant varieties. 
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摘  要 

干旱是影响水稻生长发育和产量降低的最主要非生物因素。水稻对水分亏缺最直观的响应就是各种形态
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学上的变化，除此之外还有内部代谢反应和信号通路的改变。本文重点叙述了水稻在干旱胁迫下，各项

生理生化指标的变化，包括叶片水势、叶绿素含量和光合速率、抗氧化酶活性及丙二醛浓度、内源激素

含量与比值、渗透调节等，以期为水稻抗旱机理的研究和耐旱品种的培育提供一定依据。 
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1. 引言 

水稻产量的高低和品质的好坏关系到全球几十亿人的温饱和健康问题。根据 FAO 最新数据显示，

2019 年全球大米产量净重 5.12 亿吨，相比 2018 年，历史最高纪录下降 0.5%。导致水稻产量降低的因素，

包括各种病虫害等生物逆境和高温、干旱、高盐及化学污染毒害等非生物逆境[1]。尤其是随着近几十年

全球气候变暖，水资源匮乏问题越来越突出，我国干旱灾害高频率、大范围、长时间的发生[2]，对水稻

的生产造成了严重威胁。因此，提高水稻的抗旱能力、培育优质抗旱品种已经成为了目前水稻育种亟待

解决的重要问题。本文将在介绍植物逆境与植物抗逆性的基础上，重点论述干旱对水稻生理生化的各种

影响。 

2. 植物逆境与植物抗逆性 

2.1. 植物逆境 

植物的生长环境复杂且多变，能够在整个生育阶段都完全处于绝对适宜的环境中的植物是非常稀有

的，表明植物对环境都有一定的承受能力。但当环境剧烈变化超过其承受能力时，就会对植物产生胁迫

或逆境(stress) [3]。胁迫植物生长发育的因子包括各种动植物和微生物等生物因子以及干旱、辐射、毒素

和盐分等物理和化学非生物因子，它们相互关联，以不同的方式和机理迫害植物，造成植物的原初直接

伤害(细胞质膜损伤)、原初间接伤害(代谢失调)以及次生胁迫伤害(即原初胁迫诱发的次级胁迫对植物的伤

害，如高温和冷害会引起植物的次生水分胁迫伤害)等[1] [4]。 

2.2. 植物抗逆性 

若植物长时间处于某种胁迫环境中，一些适应性性状会通过自然选择或者人工培育被保留下来并不

断增强，植物最终就能够获得对各种胁迫因子的抗御能力，称为植物的抗逆性(stress resistance)，简称抗

性[5]。植物的抗逆性主要分为避逆性(stress avoidance)和耐逆性(stress tollerance)两个方面[1]。前者是指植

物能够通过对自身生育周期的调整或营造适宜内环境的方法避免环境胁迫对植物组织造成损伤；后者是

说植物能够承受部分的环境胁迫，以各种代谢反应阻止、降低甚至修复由逆境造成的伤害使植物体保持

正常的生长发育。如互花米草可以通过渗透调节、离子区域化等方式适应高盐环境，因而表现出良好的

耐盐性[6]。事实上，植物的避逆性与耐逆性并不能严格划分，二者有可能同时在植物应对逆境时起作用，

因此一般所说的植物的抗逆性是这两种抗性的混称；并且不同品种的植株抗逆性有差异，但整体上仍呈

现一定的规律性，即植物在休眠期和营养生长期抗性较强，开花期抗逆性弱[1] [4]。如赵秋月等[7]研究
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发现，在 Na2CO3 浓度大于 20 mmol/L 时，不同品种的番茄种子萌发均明显受抑，且盐浓度越高种子的发

芽率、发芽指数和活力指数越低；随着盐胁迫程度加重，番茄在发芽期、幼苗期和田间生长期细胞质膜

受损严重透性增强、叶绿素含量降低、渗透调节物质含量增多，各种保护酶含量与活性增加并与品种耐

盐性呈正相关。 

3. 干旱对水稻生理生化的影响 

3.1. 叶片水势与含水量 

水稻叶片保持较高的含水状态和水势是其维持正常光合作用的基础[8]。有研究发现水稻在遭遇干旱

胁迫时叶片水势会降低，进一步导致气孔关闭，从而降低蒸腾作用和植株体内水分的丧失[9]。丁雷等[10]
在梯度胁迫实验时也发现，水稻在重度干旱胁迫的条件下(20%和 30%的 PEG 6000)其叶片水势与含水量

都显著下降(P < 0.05)。另外，长期干旱使叶片水势过低会引起蒸腾作用受阻，植株运转水分的能力减弱，

呼吸减慢并伴随后期碳同化的不足，最终有可能导致植物体碳饥饿而亡[11] [12]。当对受旱后没有受到结

构性损伤的水稻补水，发现其叶片水势恢复到正常水平，生理功能也有所恢复，但从整个生育期来看，

水稻叶片也因此出现提前衰老现象[13]。 

3.2. 叶绿素含量与光合速率 

叶片中光合产物的积累是水稻正常生长发育的基础。光合色素分子叶绿素 a 与叶绿素 b 是参与光合

作用的主要色素，二者的比值在植物不同生长发育阶段和不同品种各有特点存在显著差异，并且叶绿素

a 的含量决定了叶绿素总含量的高低，叶绿素 b 的含量则是引起叶绿素 a/b 比值发生变化的主导因素。一

般而言，适宜条件下叶绿素含量与净光合速率显著正相关，较高比值的叶绿素 a/b 有利于光能的转化和

减少光抑制的发生[1] [14]。多项研究显示水稻在受到干旱胁迫时其叶绿素含量显著降低，水稻产量也明

显下降[15] [16]，但也有研究表明叶绿素含量降低 60%后水稻冠层群体的光合能力反而增加了 3% [17]。 
水稻生育期出现水分亏缺时，叶片的气孔导度、蒸腾速率和浄光和速率均显著降低，光补偿点和暗呼

吸的速率增加，同时光饱和点与最大光合速率降低，显著抑制植株的生长发育。以上现象可以用水稻叶

片的光合作用受到气孔限制和非气孔限制来解释。受旱程度较轻时，气孔导度因叶片水势减小而降低，

植株从环境中对 CO2 的吸收减弱引起叶片光合速率下降；而水分严重匮乏时，光合速率的下降则主要是

因为叶片结构受损和 RuBP 羧化酶效率下降，且此时由非气孔限制引起的光合系统受损是一个不可逆的

过程[18] [19] [20]。不同品种的水稻抗旱能力有差异，相同条件下抗旱性强的水稻叶片光合速率在植株极

度缺水时下降较为缓慢[10] [21] [22] [23]。陈亮等[24]研究发现，水稻孕穗期如果受到中度干旱，抗早能

力弱的水稻品种黄华占叶片气孔导度和光合速率都显著下降，降幅分别达 37.2%、19.2%，抗早性强的水

稻品种中早 3 号叶片气孔导度则没有发生明显变化，光合速率下降 32.0%；重度干旱时，两个品种的水

稻气孔导度均明显降低，光合速率显著下降，并且黄华占在处理结束复水后，其气孔导度、光合速率都

不能再恢复到原有水平。 

3.3. 抗氧化酶系统与丙二醛(MDA) 

氧气在参与植物的光合和呼吸等正常代谢过程中会产生毒副产品活性氧，包括单线态氧、超氧阴离

子(O− 
2 )、过氧化氢(H2O2)、氢氧根离子(OH−)等，称为活性氧系统(Reactive oxygen species, ROS)。为保持

植物体内部的稳态，ROS 清除系统包括 SOD (超氧化物岐化酶)、POD (过氧化物酶)、CAT (过氧化氢酶)
等抗氧化保护酶以及还原性谷胱甘肽(GSH)、抗坏血酸(ASA)等非酶物质，会相互协同不断清除各种代谢

反应产生的活性氧，保障植物健康地生长发育[25] [26]。当受到不良环境影响时，植物细胞内部的这种动
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态平衡就会被扰乱，活性氧不断累积超过正常水平，使细胞膜发生膜脂过氧化产生丙二醛(Malondialdehyde, 
MDA)，造成蛋白质、脂质及核酸等物质的氧化损伤，破坏细胞结构，造成不可逆损伤[27] [28] [29]。Guo
等[30]研究表明，水稻对干旱的敏感性越强其抗氧化酶活性下降也越明显，而耐旱性强的水稻品种其抗氧

化酶的活性也会越强。 
多项研究表明水稻在干旱胁迫下的抗氧化酶活性会提高，MDA 的含量也会随胁迫强度的增加和时间

的延长而增加。王贺正等[31] [32]用不同品种的水稻在其苗期或开花期进行了干旱胁迫实验，检测结果均

显示此时的 SOD、CAT、POD 等抗氧化酶的活性提高，MDA、可溶性蛋白质、ASA 等物质的含量也有

所增加。段素梅等[33]利用盆栽实验探究了水稻分蘖期干旱逆境时长对其长势、各项生理指标和产量的影

响，发现干旱会抑制水稻株高提高其抗倒伏能力，叶片中 MDA、可溶性糖和脯氨酸的含量随着受旱时间

的延长而急速增加，之后再下降，并且短期的干旱胁迫反而有助于产量的增加。尉荣蓉[34]等研究了两个

不同株系水稻在分蘖期的抗旱能力，发现干旱逆境中水稻的抗氧化酶活性和 MDA 含量均明显上升，并

且认为在水分亏缺严重时抗氧化酶仍能够保持较高活性的水稻品种其抗旱能力也较强。 

3.4. 内源激素含量及其相互比例关系 

植物的各项生命活动都需要内源激素的参与和调节。逆境时植物体内的生长素(IAA)、赤霉素(GA)、
脱落酸(ABA)、细胞分裂素(CTK)、玉米素核苷(ZR)等激素的含量及相互之间的比例关系都会发生相应的

变化，以调节个体的生长发育适应的环境的改变[35]。萧浪涛等[36]研究发现，自然干旱条件下水稻根系

IAA 和 ZR 的含量都随干旱程度的加深而呈先降后升再降低趋势，与赤霉酸(GA3)的变化趋势基本一致；

处理 3 天后 ABA 的含量为未处理前的 51 倍，干旱处理 11 天后的 ABA 含量则略有下降，因此整体上 ABA
的含量变化是迅速上升后下降。陈小荣等[37]用 2 个不同品种的水稻研究了抽穗期干旱复水对水稻生理生

化指标和内源激素的影响时，发现干旱处理下 ABA 的含量均上升，IAA、GA 等与 ABA 的比值保持较高

水平有利于水稻抗旱能力的提高。任菲[38]的研究也表明，水稻幼苗在用 15% PEG 模拟的干旱胁迫环境

中，ABA 含量显著增加，促进气孔的关闭以减少水分的丢失；与此同时，IAA 和 GA 的含量则呈下降趋

势，缓解了植物体生长带来的压力；此外，IAA/ABA、GA3/ABA 和(IAA + GA3)/ABA 比值均随干旱胁

迫时间延长而降低。也有研究显示，孕穗期喷施外源 ABA 可以诱导受旱水稻的气孔关闭、蒸腾速率降低，

有效促进复水后水稻各项代谢功能的修复[39]。 

3.5. 脯氨酸与渗透调节 

在缺水时植株可主动积累各种游离氨基酸、可溶性糖和部分无机离子等渗透调节物质来提高细胞液

浓度降低渗透势，促进水分吸收维持体内水分平衡，从而适应干旱环境[40] [41] [42]。但这种渗透调节能

力是有限的，当水稻长期处于重度干旱环境必然会导致这种能力会丧失。游离脯氨酸(Pro)有较好的水和

作用，可以有效提高原生质胶体的稳定性[43] [44]。多项研究显示，Pro 含量会随水稻所受到干旱胁迫强

度和胁迫时间的增加而增加，并且抗旱性弱的品种积累的脯氨酸含量更高；当水分严重匮乏超过限度时

会引起植株死亡，脯氨酸含量也不再增加，因此可以将 Pro 作为一个干旱胁迫敏感指标[33] [45] [46]。栗

海俊等[47]用不同形态氮素及 100 g/L PEG6000 在室内模拟了 4 种不同基因型水稻在干旱逆境中的渗透调

节能力，结果表明铵态氮营养下的水稻其渗透调节能力更强，植株体内游离氨基酸与 K+高效地积累与转

运，不仅能降低叶片渗透势，同时还能够提高或维持叶片含水量，提高了水稻的抗旱能力。另一项研究

表明，对不同生育期的水稻进行干旱胁迫后，其叶片水势均显著下降，根叶中的多种渗透调节物质含量

均大幅度上升，尤其是脯氨酸、可溶性糖等有机渗透调节物质变化最显著；相比根系的渗透调节能力，

叶片的渗透调节能力更强，但无论是叶片或根系，K+和 Ca2+都是对水稻渗透调节的贡献最大的渗透调节
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物质[40] [48]。 

4. 总结和展望 

多项研究表明，短期缺水对水稻的产量影响不大，但若水稻长期处于极度干旱状态，则会导致其产

量和生物累积量明显下降，即使复水也难以减缓[49]。水稻受旱时的形态和生理生化会发生相应的变化，

包括叶片水势降低、叶绿素含量和光合速率下降、抗氧化酶活性提高及 MDA 浓度增加、内源激素含量

与比值的改变、渗透调节物质的积累等。在对水稻进行抗旱鉴定时，应筛选出对其抗旱能力有显著影响

的几个代表性指标进行综合判断，才能更有效地对其抗旱性做出准确评估[50]。 
陈伟等[51]对受旱后的水稻施加了一定量的有益元素硅，发现植株的水分利用效率、蒸腾速率，净光

合速率及植株生物量明显提高，而叶片气孔导度和细胞间隙的 CO2 浓度则降低，对正常水分条件下的水

稻进行相同硅处理，上述生理生化指标没有明显变化。也有研究表明，用脱落酸、水杨酸(SA)预处理受

旱后的水稻[52]，或者向其施加外源的一氧化氮[53] [54]、一氧化碳[55]、氯化镧[56]等都可以有效改善水

稻的受旱程度，因此利用外源物质提高水稻抗旱能力表现出良好的应用前景。与此同时，随着抗旱相关

基因被逐渐鉴定与克隆，发现它们在保护植物细胞减少或免受各种不良环境造成的伤害、参与胁迫信号

的转导或调控其他基因表达中起直接或间接作用[57] [58] [59]，这对于从分子水平探明水稻耐旱机理、改

善水稻的抗旱能力、培育优质抗旱品种，有效解决水资源短缺引起的水稻减产问题具有重要意义。 
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