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辣椒热胁迫及耐热性研究进展

逯明 辉 , 巩 振辉 , 陈儒 钢 , 黄 　炜 , 李大 伟
(西北农林科技大学园艺学院,陕西 杨凌 712100)

　　摘　要:热胁迫已经成为辣椒生产中不可忽视的环境因子。从热胁迫对辣椒生长发育的影

响、辣椒耐热性的鉴定及提高辣椒耐热性的措施等方面 ,对近年来国内外有关辣椒耐热性研究的

进展进行了综述 ,为进一步揭示辣椒耐热机制和提高辣椒耐热性的研究提供思路和参考。热胁

迫下辣椒叶片净光合速率(Pn)、气孔导度(Cs)和蒸腾速率持续下降 ,花粉和花药正常发育受阻 ,

抗氧化系统受到破坏 ,胞内Ca
2+
分布异常 ,激素比例改变 ,但使用耐热品种可减轻热胁迫的影响。

辣椒耐热性的鉴定指标主要包括胁迫类 、保护类 、光合作用类和生殖类指标等。由于涉及的代谢

过程较多 ,辣椒耐热性需从多方面进行综合评价。提高辣椒耐热性的主要措施有热锻炼 、外源化

学物质处理 、培育耐热品种等 ,其中培育耐热品种是最经济有效 ,同时也是对生态环境最友好的

方法。
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　　随着人类工业化的快速发展 ,CO2 、甲烷等温室气体

的大量排放导致全球气候变暖的趋势不可避免 ,辣椒生

产 ,尤其是越夏生产面临着热胁迫(Heat stress)的严峻

挑战。辣椒(Capsicumannuum L.)是我国重要的蔬菜作

物之一 ,全国各地均有栽培。据统计 , 2005年我国辣椒

种植面积已经达到 160万 hm2 ,占蔬菜种植总面积近

10%[ 1] 。但辣椒具有喜温不耐热的特性 ,其开花期的生

长适温为 20 ～ 25℃,超过 30℃就会发生热胁迫 ,引起严

重的授粉受精不良和落花落果 ,使坐果率降至 10%～

20%,产量锐减 ,品质下降[ 2] 。因此 ,有关辣椒耐热性的

研究受到了越来越多的重视。国内外研究者已经从多

个角度对热胁迫下的辣椒生长发育进行了分析 ,并探讨

了提高辣椒耐热性的措施。现拟对近年来辣椒耐热性

生理生化机理 、耐热性鉴定方法与其调控的研究进展进

行分析 、归纳与总结 ,以期为进一步揭示辣椒耐热机制

和提高辣椒耐热性的研究提供思路和参考。

1　热胁迫对辣椒生长发育的影响
热胁迫会对辣椒光合作用、生殖生长 、抗氧化系统、

Ca2+分布 、激素水平等方面产生干扰 ,从而影响辣椒的

生长发育。

1.1　热胁迫对叶片光合作用的影响

光合作用是植物生长的基础 ,因而 ,热胁迫对辣椒

叶片光合作用的影响显得非常重要。研究表明 ,热胁迫

能引起辣椒叶片的净光合速率(Pn)持续下降 ,其原因根

据胁迫强度和胁迫持续时间的不同分为气孔因素和非

气孔因素。

马德华等[ 3] 发现热胁迫下辣椒叶片 Pn 下降的同

时 ,气孔导度(Cs)持续下降 ,而胞间 CO2 浓度(Ci)则表

现先下降后上升。因此 ,认为热胁迫初期 ,Pn的下降主
要由 Cs下降造成的 ,叶片同化 CO2 的能力并未受到影

响;随着胁迫时间延长 ,非气孔因素成为 Pn下降的主要

原因 ,叶片同化 CO2 的能力受到破坏。吴韩英等[ 4] 发

现 ,中度热胁迫并没有引起光系统 II的光化学效率(Fv/

Fm)发生明显变化 ,而在重度热胁迫下 ,Fv/Fm大幅度

下降。因此 ,认为气孔因素对 Pn的抑制在中度热胁迫

中占主导地位 ,而非气孔因素在重度热胁迫的 Pn抑制

中起主要作用。

以上研究结果表明 ,在热胁迫初期或中度热胁迫条

件下 ,辣椒叶片的光合机构并未受到伤害 ,此时 Pn下降

的原因以气孔因素为主;而随着胁迫时间延长或重度热

胁迫条件下 ,辣椒叶片的光合机构开始受到破坏 ,此时 ,

Pn的下降主要由非气孔因素引起。
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1.2　热胁迫对蒸腾作用的影响

蒸腾作用对于降低植物叶片温度 、缓解热胁迫伤害

具有重要作用 ,但热胁迫下辣椒叶片蒸腾速率急剧下

降 ,而叶表温度则表现持续上升 ,说明叶片调节叶表温

度的能力下降 ,从而使辣椒受到热胁迫伤害[ 3] 。潘宝贵

等[ 5] 则认为热胁迫下辣椒植株通过降低蒸腾速率来避

免水分蒸发过多导致植株萎蔫 ,而耐热品种的这种保护

能力更强。

徐剑锋[ 6] 却观察到热胁迫能引起辣椒植株蒸腾加

剧 ,但耐热品种的叶细胞则含有更多的束缚水和更高的

蒸腾速率。曹振木等[ 7] 认为辣椒耐热品系通过保持较

高的蒸腾速率而使叶片具有更高的相对湿度 ,从而保持

较高的净光合速率。

有关热胁迫对辣椒蒸腾作用影响的不同研究结果

可能是由于处理时土壤水分状况的差异造成的 ,土壤供

水充足 ,辣椒植株则可能通过加强蒸腾来降低体温;土

壤供水不足 ,辣椒植株只能通过降低蒸腾速率来避免水

分蒸发 ,具体情况还需进一步研究。

1.3　热胁迫对生殖生长的影响

热胁迫能造成辣椒花药和花粉发育异常 ,具体表现

为:小孢子减数分裂过程中 ,染色体分离严重滞后;形成

左右对称型和直线型等异常四分体;成熟花粉严重皱

缩 ,且不能形成外壁结构 ,导致花药开裂率降低 ,花粉生

活力和萌发率下降。热胁迫还会造成花粉管伸长减慢 ,

并产生不均匀加粗 ,而且扭曲变形 、末端膨大 ,导致雄配

子错过雌配子的最佳受精时间而导致落花落果[ 8-9] 。但

热胁迫下耐热品种花药和花粉发育的异常程度低于热

敏品种 ,而且雌蕊比雄蕊更能忍受热胁迫[ 8] 。

辣椒花粉发育和萌发的异常与碳水化合物代谢异

常有关。Aloni等[ 10] 研究发现 ,热胁迫条件下辣椒花粉

中的酸性转化酶活性降低 ,导致从叶片等源器官运来的

蔗糖无法水解;Karni等[ 11] 也发现 ,热胁迫降低了辣椒花

粉中果糖激酶的活性 ,从而不能为花粉的发育和萌发提

供能量与原料物质 ,最终导致花粉生活力和萌发率降

低。

辣椒开花后遇到热胁迫会加快果实的成熟 ,使成熟

期提前 10～ 15 d ,但果实变小 、重量变轻 ,而且单果种子

数减少 、异常种子比率增加 ,种子发芽能力与种子活力

也相应降低
[ 12]
。

1.4　热胁迫对辣椒抗氧化系统的影响

在遇到热胁迫时 ,辣椒叶片中超氧阴离子(O
-·
2 )、过

氧化氢(H2O2)等活性氧(Reactive oxygen species , ROS)

的含量明显升高。这些过量的 ROS 攻击细胞膜时 ,会

引起膜脂过氧化 ,使细胞膜的完整性受到破坏 ,胞内电

解质渗漏率增加 ,细胞功能丧失
[ 6, 13]

。

与其他植物一样 ,辣椒清除体内的过量 ROS 主要

依赖抗氧化物质如还原型谷胱甘肽(GSH)、抗坏血酸

(AsA)等和抗氧化酶如超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化

物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)等。热胁迫能造成辣椒

叶片中GSH 和AsA的含量下降 ,SOD活性降低而 POD

活性增加 ,说明热胁迫在一定程度上破坏了辣椒的抗氧

化系统[ 14] 。但徐剑锋等[ 6] 却观察到热胁迫下辣椒叶片

SOD和 POD的活性均表现为先上升后下降 ,并且耐热

品种较热敏品种增幅大而减幅小;而 CAT 活性持续上

升 ,并且耐热品种的上升幅度大于热敏品种 ,这些结果

说明 ,在热胁迫初期辣椒会启动抗氧化系统的保护机

制 ,但随着胁迫时间延长 ,抗氧化系统被破坏 ,从而表现

出一系列热害症状 ,而 CAT 的热稳定性高于 SOD和

POD。

与以上结果不同的是 ,Anderson等
[ 15]
认为 CAT 与

辣椒的耐热性无关 ,理由是该酶的底物 H2O2 对辣椒叶

片的热伤害并无直接作用 ,而且耐热性强的幼苗的 CAT

活性反而较低。因此 ,热胁迫下辣椒体内过量 ROS的

清除涉及一个复杂的网络体系 ,其机制的完全阐明还有

大量工作有待开展。

1.5　热胁迫对Ca
2+
分布的影响

正常温度下 ,辣椒叶肉细胞的Ca
2+
主要分布于细胞

间隙和细胞壁中 ,叶绿体中也有出现。热胁迫条件下 ,

Ca2+大量进入细胞质 ,叶绿体结构受到破坏时 , Ca2+也

释放出来进入细胞质 ,胞内Ca2+浓度迅速升高。王建波

等[ 16]认为细胞质中 Ca2+水平过度增加后 , Ca2+会与细

胞质中的磷酸根结合 ,形成磷酸钙沉淀 ,从而扰乱以无

机磷为基础的能量代谢 ,最终对辣椒叶肉细胞造成损

伤。

热胁迫使处于分裂期的辣椒小孢子母细胞和四分

体小孢子的细胞质 、细胞核 、质膜内侧和液泡膜上 Ca2+

明显增多 ,从而对花粉的发育造成干扰 ,但热胁迫对成

熟花粉中的Ca2+分布并无明显影响[ 17] 。尽管辣椒雌蕊

对热胁迫忍受能力较强 ,但热胁迫下花柱引导组织细胞

质和细胞核中 Ca2+浓度升高 ,而细胞间隙仍有大量

Ca2+ ,导致细胞内外的 Ca2+浓度梯度减小甚至消失 ,无

法引导花粉管定向生长 ,受精过程无法完成[ 18] 。

1.6　热胁迫对辣椒激素水平的影响

辣椒在热胁迫下发生的器官脱落与植物激素水平

的变化有关。热胁迫下 ,辣椒叶片和根冠细胞中脱落酸

浓度增加明显 ,加速了叶片的脱落和根系的衰老
[ 19]
。

Huberman等
[ 20]
则发现 ,热胁迫下辣椒花器官中的乙烯

合成有一定程度的增加 ,但在引起器官脱落最严重的高

温下 ,乙烯反而减少。他们还观察到热胁迫下辣椒花器

官内生长素水平下降较少 ,但其运输活性却明显降低。

因此推测 ,内源生长素水平的降低可能导致了脱落区对

乙烯敏感性的增加 ,从而在乙烯合成没有增加甚至减少
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的情况下都会引起辣椒花器官脱落。

2　辣椒耐热性的鉴定
准确鉴定辣椒的耐热性是研究辣椒热胁迫和提高

辣椒耐热性的重要基础。目前 ,常用的鉴定指标有以下

几类:胁迫类指标 ,如叶片丙二醛含量 、电解质渗漏率 、

热致死时间等
[ 13, 21-22]

;保护类指标 ,如抗氧化酶活性 、抗
氧化物质含量 、脯氨酸含量等[ 13-14] ;光合作用类指标 ,如

净光合速率、叶绿素含量等[ 3, 5] ;生殖类指标 ,如花粉生

活力 、花粉萌发率、花粉管生长速度 、单果种子数

等[ 8 , 12 , 23] 。

这些指标均从不同的角度反映了热胁迫对辣椒生

长的影响 ,但由于辣椒耐热性涉及的代谢过程较多 ,有

时用单一指标很难全面反应辣椒材料的耐热性 ,需从多

方面进行综合评价。如 Reddy 等[ 23] 评价辣椒花粉的耐

热性时 ,建议用累积温度响应指数(CTRI)确定辣椒的耐

热性 ,该指数为 8个胁迫响应参数相对值的总和 ,即花

粉最高萌发率 ,花粉管最大长度 ,花粉萌发的最低 、最

适、最高温度 、花粉管生长的最低 、最适 、最高温度。

3　提高辣椒耐热性的措施
3.1　热锻炼

用高于适宜生长温度5 ～ 10℃的亚致死高温进行短

时处理(即热激)可提高植物的耐热性 ,这个现象称热锻

炼(Heat acclimation)。热锻炼是提高植物耐热性的一个

重要途径 ,它可改变基因表达模式 ,诱导合成热激蛋白

(Heat shock protein ,HSP),保护植物细胞免受热胁迫伤

害
[ 24]

。

周人纲等
[ 22]
发现辣椒在40℃下锻炼24 h可获得最

佳的锻炼效果 ,其 50℃热致死时间明显延长。张宗申

等
[ 19]
检测到辣椒叶片的小分子量热激蛋白(Small HSP ,

sHSP)在热激条件下大量诱导表达。将辣椒叶片叶绿体

sHSP 基因CaHSP18和细胞质 sHSP基因CaHSP26分

别转入大肠杆菌 ,可以明显提高后者在高温下的细胞活

力
[ 25-26]

。

3.2　外源化学物质处理

喷施某些外源化学物质可以减少热胁迫对辣椒细

胞功能的影响 ,从而提高辣椒的耐热性。研究表明 ,外

源Ca
2+
预处理能增强热胁迫下辣椒各种具膜细胞器超

微结构的稳定性[ 27] ,保持膜结合 Ca2+-ATP 酶的活性 ,

维持胞内 Ca2+浓度的动态平衡[ 28] ,抑制热胁迫对 GSH

和AsA的破坏[ 29] 。外源草酸处理则可在辣椒细胞间隙

形成草酸钙沉淀 ,使胞内 Ca2+外流 ,从而减轻热胁迫下

胞内高浓度 Ca2+的毒害作用[ 30] ,同时还能减缓热胁迫

下叶片 GSH 和 AsA的下降趋势[ 31] 。

适当地增硒可以提高辣椒叶片叶绿素 b含量 ,从而

降低叶绿素 a/b 的比值 ,提高净光合速率;同时 ,提高

GPX和POD活性 ,降低 MDA ,从而提高辣椒植株的耐

热性。但增硒对光合速率作用的大小及其正效作用范

围的宽窄 ,与辣椒的基因型有很大的关系[ 32-33] 。

3.3　培育耐热品种

使用耐热品种是辣椒生产中应对热胁迫最经济有

效 ,同时也是对生态环境最友好的方法。目前 ,经过辣

椒育种者的努力 ,已有一些综合性状优良的辣椒耐热品

种培育出来 ,如`湘辣2号' [ 34] 、̀鄂椒1号' [ 35]等 ,该研究

所在课题组培育的`农城椒 3号' [ 36] 也表现出很强的耐

热能力。但目前存在的问题是 ,辣椒耐热性的遗传机制

仍不完全清楚 ,这在一定程度上限制了辣椒耐热优良品

种的选育进程。

4　展望
热胁迫已经成为辣椒生产中不可忽视的环境因子 ,

而耐热性的提高有赖于耐热机制的最终阐明和耐热品

种的选育。前人已经在这些方面做了大量工作 ,取得了

许多重要研究进展。随着现代生物技术在植物研究中

的广泛应用 ,辣椒耐热性研究也迎来了新一轮发展契

机 ,借此机遇 ,主要应做好以下几方面的工作:深入研究

辣椒耐热性的遗传规律 ,指导耐热新品种的选育;筛选

与辣椒耐热性紧密连锁的分子标记或进行 QTL 定位 ,

进行分子标记辅助选择 ,加快育种进程;克隆辣椒耐热

相关基因 ,探讨辣椒耐热性形成的分子机制;根据辣椒

耐热性形成的机制 ,改良栽培技术 ,保护辣椒免受热胁

迫的伤害。
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Research Advance of Heat Stress and Heat Tolerance in Pepper

LU Ming-hui , GONG Zhen-hui , CHEN Ru-gang ,HUANG Wei , LI Da-wei

(College of Ho rticulture , Nor thwest Ag ricultural and Forestry University , Yangling , Shaanxi 712100 , China)

Abstract:Heat stress has already become the noticeably environmental factor for pepper production.The researches on

the heat tolerance in pepper by domestic and foreign researchers in recent years were summarized , including the effects of

heat st ress on the grow th and development of pepper , the evaluation and improvement of the heat tolerance of pepper ,

aiming to provide ideas and references for the further researches on the mechanisms and improvement of heat tolerance in

pepper.Under heat st ress , the net photosynthetic rate(Pn), stomatal conductance(Cs)and transpiration rate of leaves

showed the tendency of continuous decrease , followed by the inhibition of the development of pollen and anther , the de-

st ruction of antioxidant system , the disturbance of intercellular Ca2+ distribution and the change of ratio of dif ferent hor-

mone , while the adverse effects of heat stress were alleviated by using tolerant cultivars.Indexes of heat tolerance in

pepper included stress indexes , protection indexes , photosynthetic indexes and reproductive indexes , while because in-

volving in many metabolic action , the evaluation of the heat tolerance must be carried out synthetically.The heat toler-

ance in pepper could be enhanced by heat acclimation , exogenous chemical substance and tolerant cultivar , while planting

tolerant cultivar was considered as the most effective and economical pathway , and was the friendliest means to environ-

ment.

Keywords:Pepper;Heat st ress;Heat tolerance mechanisms;Heat tolerance regulation

102


