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水稻花时调控机理与育种应用

苟亚军，朱薪宇，王海洋，沈荣鑫
(亚热带农业生物资源保护与利用国家重点实验室/岭南现代农业科学与技术广东省实验室/

华南农业大学 生命科学学院, 广东 广州 510642)

摘要: 水稻为严格自花授粉作物。花时是水稻的重要农艺性状，受到内部因素 (植物激素、遗传因子等)和外部环

境因素 (温度、光照、湿度、CO2 浓度等)的复杂调控。合适的开花时间是水稻成功繁殖的重要保障。颖花过早开

放会导致水稻易受低温、露水重引起的病虫害影响；而过晚开放易使水稻遭受高温胁迫，降低产量。此外，在杂

交水稻制种过程中，确保父母本的花时一致是提高杂交水稻制种产量的重要条件之一。本文从控制水稻颖花开

放的结构基础、生理基础、遗传基础以及分子机理等方面，系统总结了水稻花时调控的研究进展，提出了今后水

稻花时研究应重点解决的问题，并讨论了花时性状的改良在水稻生产和籼粳亚种间杂交稻育种上的应用价值。
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Regulation mechanism and breeding application of rice
floret-opening-time

GOU Yajun, ZHU Xinyu, WANG Haiyang, SHEN Rongxin
(State Key Laboratory for Conservation and Utilization of Subtropical Agro-Bioresources/Guangdong Laboratory for Lingnan

Modern Agriculture/College of Life Sciences, South China Agricultural University, Guangzhou 510642, China)

Abstract: Rice  (Oryza  sativa  L.)  is  a  strictly  autogamous  crop.  Floret-opening-time  (FOT)  is  an  important

agronomic  trait  in  rice,  which  is  complicatedly  regulated  by  internal  factors  (plant  hormones,  genetic  factors,

etc.) and external environmental factors (temperature, light, humidity, CO2 concentration, etc.). Floret opening at

an  appropriate  time  is  very  critical  for  the  success  of  rice  reproduction.  If  the  floret  opens  too  early  in  the

morning, rice is vulnerable to pathogen infection caused by low temperature and heavy dew. In contrast, if the

floret  opens too late,  the seed setting of  rice would be severely affected by high temperature in the afternoon.

Moreover,  synchronized  FOT  between  the  male  and  female  parents  is  a  key  requirement  for  successful

production of hybrid seeds.  In this review, we summarize the research progresses on the regulation of FOT in

rice,  mainly  focusing  on  the  aspects  including  the  structural  basis,  physiological  basis,  genetic  basis  and

molecular  mechanism of  controlling  rice  floret  opening.  We also  present  some  important  topics  for  future  in-

depth studies of FOT. Finally, we discuss the value of modulating FOT trait for improving rice production and

indica-japonica inter-subspecies hybrid rice breeding.
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水稻 Oryza sativa L.是世界上最重要的粮食作

物之一，全球超过一半的人口以水稻为主食，水稻

产量的高低直接影响粮食安全[1]。20 世纪 50 年代

矮化育种和 70 年代杂交水稻品种的选育与推广，

使我国水稻产量实现了 2 次重大突破[2]。但目前杂

交稻多为籼稻亚种内杂交品种，杂交亲本遗传关系

近，产量潜力已趋极限，导致近 20年来我国水稻产

量停滞不前。随着耕地面积减少和人口日益增长，

不断提高水稻产量仍然是水稻育种的首要任务[3]。

籼稻 Indica 和粳稻 Japonica 是亚洲栽培稻驯化过

程中产生的 2 个明显分化的亚种，亚种间杂交具有

强大的杂种优势，预计产量可较目前广泛种植的籼/
籼杂交稻进一步提高 20%左右，是杂交稻育种进一

步发展的主要方向[4-5]。充分利用籼粳亚种间杂种优

势是保障我国粮食供给安全的重要途径；但是，籼

粳强杂种优势的直接利用受到籼粳杂种不育、杂种

F1 生育期长、F1 株高偏高、粳稻柱头外露率低以及

籼粳花时不遇等瓶颈因素的严重制约，导致籼粳杂

交育种一直停滞不前。因此，解析上述籼粳杂种优

势利用瓶颈因素的遗传基础具有重要的科学意义

和应用价值。

花时是水稻重要的农艺性状，其概念包括

2种：一种是指 1朵颖花从开颖到闭颖的时间；另一

种是指大田群体颖花在 1 d中的开花时间或开花持

续时间，可分为始花时 (第 1 朵花开放的时间)、盛
花时 (颖花实际开放数达到当天应开花数的

50%)和终花时 (开花结束时间)，通常指开花高峰或

盛花时间[6-7]。大田群体颖花的盛花时间在水稻生产

上具有重要意义，也是花时研究的主要对象。在杂

交水稻生产过程中，父母本开花高峰错位的现象称

为花时不遇。尤其是籼粳亚种间杂交制种时，作为

父本的籼稻恢复系开花早，而作为母本的粳稻不育

系开花晚，父母本花时不遇导致制种产量低，杂交

种子价格高，严重阻碍了籼粳杂种优势的利用。此

外，水稻颖花开放的时候对温度变化最为敏感，开

花时遭遇高温会导致花药开裂不良、花粉活力降

低，进而导致结实率降低[8]。因此，解析水稻花时调

控的内外因素和遗传机理，对解决水稻杂交制种过

程中花时不遇，以及开花期间因高温引起的田间水

稻颖花不育具有重要意义。

 1   水稻颖花结构和开花习性

水稻是单子叶模式植物，具有与双子叶植物不

同的花序结构，小穗是水稻花序结构的基本单位[9]

(图 1a)。典型的水稻小穗由 1 对副护颖、1 对护颖、

外稃、内稃、6 枚雄蕊、1 枚雌蕊和 1 对浆片组成，

雄蕊包括花药和花丝，雌蕊包括子房和柱头 [ 9 - 1 0 ]

(图 1a、1b)。
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a：水稻小穗，Bar = 0.5 cm，b：水稻颖花结构图，Bar = 1.0 mm；c：粳稻

‘中花 11’与籼稻‘天丰 B’在 09:30 的开花对比图，Bar = 1.0 cm，d：
粳稻‘中花 11’与籼稻‘天丰 B’在 11:00的开花对比图，Bar = 1.0 cm
a: Rice spikelet, bar = 0.5 cm; b: The structure of a rice floret, bar = 1.0

mm; c: Comparison of flowering between japonica ‘Zhonghua 11’ and
indica ‘Tianfeng B’ at 09:30, bar = 1.0 cm; d: Comparison of flowering
between japonica ‘Zhonghua 11’ and indica ‘Tianfeng B’ at 11:00, bar =
1.0 cm

图 1    水稻颖花结构及籼、粳稻花时对比

Fig. 1    The rice floret structure and the comparison of
floret-opening-time between indica and japonica

 

水稻开花是一个非常复杂的过程，包括浆片膨

大、外稃张开、花丝伸长、花药开裂、授粉受精和颖

花闭合等事件[11-12]。一般而言，水稻抽穗后 1~2 d就
会开始开花，5~7 d 全穗开完，第 3 天前后开花最

盛 [ 1 3 ]。大田群体颖花始花后，30~120 min 盛花，

75~165 min 开完。有趣的是，不同水稻品种均遵循

严格的颖花开放顺序：开颖时，主轴上的花先开，然

后从上至下各个分枝依次开放；在一个枝梗上，顶

端第 1 朵花最先开放，然后由基部向上顺序开放，

顶端第 2 朵小花开放最迟，每朵花从开放到关闭约

需 1~2 h[14]。这种现象对判断花时性状表型具有重

要的指导意义。

在水稻杂交制种过程中，由于遗传背景的差

异，父母本的花时往往不一致。一般而言，恢复系

(父本) 开花较早且花时集中，晴天在上午 10:30 左

右始花，11:00左右盛花，12:30左右开颖结束；而不

  第 6 期 苟亚军，等：水稻花时调控机理与育种应用 49  

 

 
 



育系开花较晚且花时分散，始花大概在 11:30左右，

12:00 以后开花数量增加，17:00—18:00 完成开颖，

有些品种持续开花到晚上，没有明显的开颖高峰[6, 13]。

父母本花时不遇会造成异交结实率大大降低。花时

不遇问题在籼粳亚种间杂交制种时更为突出，通常

籼稻开花较早且持续时间长，粳稻开花相对较迟、

开花分散且持续时间短。籼稻材料的盛花时间较粳

稻早 1~3 h[15]，如图 1c、1d所示。籼粳稻花时不遇限

制了籼粳杂交制种的产量，是制约籼粳亚种间杂交

稻强杂种优势的关键瓶颈之一[16]。

 2   水稻颖花开放的结构基础

浆片是控制水稻开放和闭合最关键的器官。早

在 1675 年，Malpighi 就提出了浆片的概念，到了

1881年，Häckel证实浆片在开花前快速吸水进而推

开内外稃使得水稻颖花开放[17]；随后学者开始对浆

片的结构和功能进行研究。

浆片对称分布于内、外稃之间的子房基部，由

大型薄壁细胞和分布均匀的小型维管束组成。靠近

内稃部位的浆片细胞壁稍厚，壁不曲折，吸水后体

积变化较小；而中部及外稃一侧的细胞壁薄而曲

折，吸水后体积变化大。维管束中有一些较小的薄

壁细胞，这些细胞富含线粒体，并且细胞间有胞间

连丝。维管束与小穗轴相连，浆片可通过维管束从

小穗轴快速吸水膨胀[18-20]。不育系浆片中的维管束

数目少，缺少导管，花丝中无导管，细胞自溶慢，这

可能是不育系开颖迟、闭颖慢，花丝伸长少及不易

萎缩的主要原因[21]。

颖花开闭是浆片吸水膨大和失水萎缩的过程

(图 2a)。水稻的内外稃通过相互嵌合的钩合槽把花

内器官封闭起来，浆片吸水膨胀后将外稃向外推

开，同时将内稃向内压挤，使内外稃的钩合槽松开，
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a：水稻浆片形态，Bar = 1 mm；b：水稻颖花示意图；c：b图红色虚线对应的横切示意图，红色箭头表示浆片膨胀时张力方向

a: Dynamic morphology change of the rice lodicules during anthesis, bar = 1 mm; b: Schematic diagrams of rice florets during anthesis; c: Schematic
diagrams of the cross-sections of florets as the red dash lines indicates in Fig. 2b, the red arrow indicates the direction of tension when the lodicule expanding

图 2    水稻开花前后不同时间点浆片吸水膨胀与失水萎缩过程

Fig. 2    The process of lodicule swelling and shrinking in rice before and after floret-opening
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外稃和内稃相互分开，这时雄蕊花丝急速伸长，使

花药伸出颖壳并裂开，花粉散落，进行授粉 (图 2b、
2c)。开完花之后，浆片细胞液泡膜破裂，发生细胞

自溶，浆片中的水分和解体物经导管向小穗轴运输

后失水，外稃在小穗轴的弹力下与内稃重逢，使得

颖花重新闭合[18, 20]

 3   水稻颖花开放的生理基础

浆片能否吸水膨胀受到 2 方面因素的制约：一

是浆片细胞的渗透势，只有渗透势低时，细胞才具

有潜在的吸水能力；二是浆片细胞壁的松弛，只有

细胞壁松弛，才能使细胞吸水后体积膨大[20]。其中，

渗透势的变化推测主要是由于浆片内可溶性糖含

量的上升引起的。王忠等[18] 发现，开颖前浆片细胞

中的淀粉在淀粉酶的作用下水解成可溶性糖，使细

胞的渗透压增大，水势下降，但是开颖时可溶性糖

的增加量远大于淀粉的减少量，说明开颖时可溶性

糖的增加还包括其他多糖的水解和从其他器官的

输入。薛欣艳[22] 发现，临开花阶段，浆片细胞中与

糖酵解有关的关键酶表达丰度显著上升，液泡酸性

转化酶在临开花和开花后 5~20 min出现，它催化蔗

糖水解成葡萄糖和果糖，与糖酵解的各种中间产物

一起降低细胞的渗透势。刘娟[23] 发现 1 个早开花

的突变体，测定浆片中可溶性糖含量，发现突变体

和野生型开颖前后浆片中可溶性糖含量均有所增

加，但是突变体浆片中的糖含量高于野生型，较多

的可溶性糖可以增加细胞的渗透压以及提供更多

的能力，进而使开花时间提前。

王忠等 [18] 研究测定了浆片中 K+、Na+、Ca2+、
Mg2+等离子在开颖前后的含量，发现这些离子在开

颖前后含量并无明显变化，仅在开颖后浆片萎缩时

才减少，并且用 0.1 mol/L 的 K+、Na+、Ca2+、Mg2+等
盐溶液浸穗，也没有发现明显的促进开颖作用，推

测无机离子对浆片水势的变化没有明显作用。但

是，也有研究支持浆片中 K+、Ca2+等无机离子可能

对浆片细胞渗透势的调节起着重要作用。Heslop-
Harrison 等[19] 认为颖花开放前，浆片底部薄壁细胞

中 K+的积累使得渗透势降低，水分从小穗轴流入浆

片。邹春梅等[24] 也认为在水稻颖花开放过程中，浆

片中 K+含量上升。有意思的是，颖花开闭过程中浆

片中 Ca2+的分布和浓度呈现规律性的动态变化。在

开花前，Ca2+主要集中在导管和细胞间隙中，临近开

花时，浆片的薄壁细胞上富集了大量的 Ca2+，而开

花后 Ca2+缓慢地向细胞内流动，说明浆片的膨胀也

与 Ca2+的流动有关[22]。Qin等[25] 发现水稻颖花临近

开放时，浆片中结合状态的 Ca2+转变为游离状态，

从细胞壁转移到细胞质中；开花后 Ca2+又重新转移

到细胞壁中，并转换成结合状态。利用 Ca2+螯合剂

EGTA 固定 Ca2+后，外源施加茉莉酸甲酯并不能促

进水稻开花，表明 Ca2+在调控水稻花时中可能起了

重要的作用。探究 K+、Ca2+等无机离子在水稻颖花

开闭过程中的作用可为深入理解诱发该过程的原

初反应和信号转导提供新视角。

在颖花开颖前 1 天或开颖前数小时，浆片细胞

的液泡内溶质浓度很高，渗透势降低，细胞具有了

很大的吸水潜力。然而，此时浆片并未充分吸水膨

大，这是由于细胞壁还没有完全松弛，细胞的压力

势大，限制了浆片细胞的充分吸水[20]。目前的研究

提示 CO2 和一些细胞壁重塑相关酶在浆片细胞壁

松弛过程中可能发挥重要作用。在正常情况下，一

天中随着气温上升，颖花的呼吸作用增强，颖花内

CO2 浓度升高，浆片细胞中 pH下降，细胞壁松弛[26]。

另外，基因表达分析结果表明，颖花开闭过程中，许

多编码葡聚糖酶、木葡聚糖转葡糖苷酶、多聚半乳

糖醛酸酶、果胶酯酶等细胞壁重塑相关酶的基因表

达发生显著变化，这些酶能够引起细胞壁的结构变

化进而导致细胞壁松弛，细胞膨压下降 [ 2 7 - 2 9 ]。

渗透压上升和细胞壁松弛导致浆片细胞水势下降，

在水通道蛋白的作用下，浆片细胞吸收水分迅速扩

张，推开内外稃，颖花开放[30]。

 4   水稻颖花开放调控机理

水稻花时是由多基因控制的复杂数量性状，受

到各种环境因素、内部植物激素以及自身遗传基础

的共同调控[12, 31-32]。研究者们通过正向遗传学的方

法定位到一些调控花时的数量性状基因座

(Quantitative trait loci, QTLs)，但目前尚未有调控花

时性状的 QTL被精细定位和克隆。近年来，通过多

组学分析与反向遗传学相结合手段，相继克隆了一

些控制水稻花时的重要基因，推动了水稻花时研究

领域的发展。植物激素茉莉酸强烈诱导水稻颖花开

放效应的发现，为研究水稻花时性状的内源信号调

控机制提供了重要线索[32]。以下将系统总结调控水

稻花时的 QTLs 与相关基因，重点阐述植物激素特

别是茉莉酸调控水稻颖花开放的机理，并介绍水稻

花时对外部环境 (如温度、光照和 CO2 浓度等) 变
化的响应及其可能的机制，最后提出水稻颖花开放

的调控网络。

 4.1    调控水稻花时的遗传基础

 4.1.1    调控花时的 QTLs　自 20 世纪 90 年代起，
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中国科学家就开始了对水稻花时遗传机制的研究。

仲维功等[15] 发现籼稻品种‘NJTQ-2’的花时特性

在江苏和海南表现相同；李金军等[33] 对 72份籼、粳

不同品种在嘉兴和海南进行开花习性的比较，两地

试验结果一致。这些观察表明不同水稻品种的花时

特性受一定遗传基础制约且有一定的稳定性[15, 33]。

为了探究调控花时的遗传机制，前人利用开花

时间不同的水稻品种构建遗传群体，结合分子标记

图谱，定位到一些控制花时性状的 QTLs，详细信息

见表 1。马作斌等[7] 用‘七山占’(09:30左右始花、

11:00 左右盛花 ) 和‘秋光’ (11:00 左右始花、

11:30 左右盛花)2 个亲本构建分离群体，定位到

6 个花时相关的 QTLs。这 2 个亲本始花时间相差

90 min，而盛花时间只相差 30 min，因此定位到的

QTLs 效应都非常微小，来源于‘七山占’的

qVFT-10 仅能使‘秋光’的盛花时间提前 10 多分

钟。万国等[35] 采用的早花时粳稻品种‘WAB368-
B-2-H2-HB’开花时间为 9:30—10:00，晚花时粳稻

品种‘六千辛’开花时间为 11:00—11:30，亲本之

间花时差异也不是特别大，因此定位到的 QTLs 贡
献率也都比较低，这些单个的 QTL 都难以应用到

生产实践。而 Pham 等 [ 3 4 ] 利用的亚洲野生稻

‘W630’比粳稻‘日本晴’早开花 2~3 h，定位到

的 QTLs 效应相对较大，野生稻来源的 SOTb 和

SOTm 能够使‘日本晴’的花时提前 30~60 min
左右。药用稻 Oryza officinalis 是清晨 06:00就开花

的野生稻材料，O. officinalis 来源的 qEMF3 能够使

籼稻‘南京 11’和‘IR24’的花时提前 1.5~2.0 h[36]。
由此可见，亲本花时差异越大，定位到的

QTLs 效应也越大。亚洲栽培稻的不同品种之间虽

然存在花时差异，但是大部分材料在 08:00—09:00
后开放，没有开花特别早的品种，且不同品种之间

的花时差异最多也只有 3~4 h；而不同野生稻每日

开花时间差异很大，最早的 05:00 就开花，而最晚

的 22:30才开花[37-38]。因此，利用早开花的野生稻材

料和晚开花的亚洲栽培稻材料构建群体，结合

GWAS、转录组学、代谢组学等新技术手段，有望更

快、更准确地定位到效应明显的早花时 QTLs。
 4.1.2    调控水稻颖花开放的基因　由于花时性状

调查困难，遗传基础复杂，且受环境因素影响较大，

 

表 1   花时 QTLs 的详细信息

Table 1    The details of floret-opening-time QTLs
 

数量性状

基因座

QTL

亲本1)

Parent
性状

Trait
染色体

Chromosome

定位区间

Mapping
location

基因来源

Gene
source

贡献率/%
Contribution

rate

文献

Reference

qFBT-12 七山占 × 秋光 始花时 12 PSM420—RM247 秋光 10.33 [7]

qVFT-1 七山占 × 秋光 盛花时 1 RM259—RM449 秋光 12.43 [7]

qVFT-8 七山占 × 秋光 盛花时 8 RM477—PSM396 秋光 10.57 [7]

qVFT-10 七山占 × 秋光 盛花时 10 RM269—RM222 七山占 26.95 [7]

qFET-2 七山占 × 秋光 终花时 2 RM240—RM525 秋光 7.08 [7]

qFET-10 七山占 × 秋光 终花时 7 RM82—RM420 七山占 10.11 [7]

SOTb W630 × 日本晴 始花时 5 RM249—RM440 W630 27.21 [34]

SOTb W630 × 日本晴 始花时 10 RM171—RM496 W630 28.55 [34]

SOTm W630 × 日本晴 盛花时 4 RM303—RM255 W630 14.66 [34]

SOTm W630 × 日本晴 盛花时 5 RM249 W630 20.50 [34]

qFT1a WAB368-B-2-H2-HB × 六千辛 盛花时 1 RM580—RM8004 WAB368-B-2-H2-HB 7.50 [35]

qFT1b WAB368-B-2-H2-HB × 六千辛 盛花时 1 RM7318—RM5497 WAB368-B-2-H2-HB 5.80 [35]

qFT10 WAB368-B-2-H2-HB × 六千辛 盛花时 10 RM184—RM3773 WAB368-B-2-H2-HB 6.20 [35]

qFT12 WAB368-B-2-H2-HB × 六千辛 盛花时 12 RM511—RM519 WAB368-B-2-H2-HB 11.30 [35]

qEMF3 Oryza officinalis × 南京11 始花时 3 RM14407 O. officinalis 19.70 [36]
　1)籼稻：‘七山占’‘南京11’，粳稻：‘秋光’‘日本晴’‘WAB368-B-2-H2-HB’‘六千辛’，野生稻：‘W630’、

Oryza officinalis
　1) Indica:  ‘Qishanzhan’ ‘Nanjing11’;  Japonica:  ‘Qiuguang’ ‘Ribenqing’ ‘WAB368-B-2-H2-HB’ ‘Liuqianxin’;  Wild rice:
‘W630’, Oryza officinalis

  52 华南农业大学学报 (https://xuebao.scau.edu.cn/zr/hnny_zr/home) 第 43 卷  

 

 
 



目前从正向遗传学尚未克隆到影响花时的基因。浆

片是控制水稻颖花开闭的关键器官，通过研究浆片

的发育以及吸水膨胀和失水萎缩过程的调控机制，

科学家们鉴定了一些调控水稻开花的基因，为深入

理解水稻花时调控机理奠定了基础。浆片为特化的

花器官，MADS转录因子对于花器官的发育起着重

要作用。研究表明，基因 OsMADS2、OsMADS4、
OsMADS16 参与调控水稻雄蕊和浆片的发育 [39]。

OsMADS16 突变体又被称作 superwoman1 (spw1)，
spw1 在营养生长时期与野生型无明显差异，但是在

花器官发育过程中雄蕊和浆片分别转变为心皮和

类似内稃的器官，最后导致颖花不能开放 [ 4 0 ]。

OsMADS2 和 OsMADS4 在对浆片的调控中具有冗

余作用，OsMADS2 的 RNA 干扰材料浆片变小，颖

花开放延迟；OsMADS4 的 RNA干扰材料浆片无明

显变化，颖花可以正常开放； O s M A D S 2 和

OsMADS4 的双 RNA 干扰材料表型类似于 spw1，
颖花不能开放[41-42]。

针对颖花开放和闭合过程中的浆片开展转录

组分析，结合基因编辑技术，为快速鉴定水稻花时

调控基因提供了有效的策略。付永琦等[29] 以常规

籼稻品种‘中早 25’为材料，对水稻颖花开放前 12 h
和临开放前 1 h 的浆片进行转录组测序，通过比较

2个时间点的差异表达基因的表达变化模式及其功

能信息，发现参与调控碳水化合物代谢与运输、细

胞能量代谢、细胞壁结构修饰以及茉莉酸等激素代

谢与信号转导等生理过程的基因在颖花临开放前

被强烈诱导或抑制表达，表明这些基因与浆片细胞

吸水膨大调控水稻颖花开放密切相关。Wang 等[43]

利用开花前不同时间点的浆片转录组数据，筛选到

1 个在水稻浆片中高表达的基因 DFOT1(Diurnal
Flower Opening Time 1)。在‘中花 11’中敲除 DFOT1
可以使开花时间提前 2 个多小时。DFOT1 定位在

细胞壁中，编码 1 个含 DUF642 结构域的蛋白，可

以直接与果胶甲基酯酶 (Pectin methylesterase，
PME) 基因家族基因 PME40 等相互作用，通过促

进 PMEs的活性降低水稻开花前浆片细胞壁中果胶

的甲基酯化程度，使细胞壁变硬进而限制浆片细胞

的吸水膨胀。DFOT1或 PME40功能缺失则导致浆

片细胞壁中果胶甲基酯酶活性下降，果胶甲基酯化

程度升高，细胞壁软化，使得浆片细胞更容易吸水

膨胀，促进颖花开放。Xu 等[44] 通过对‘宜香 1B’
进行 EMS诱变，筛选出 1个早花突变体 emf1，能够

使每日的开花时间提早约 2.5 h，经过精细定位发

现 EMF1 与 Wang 等[43] 克隆的 DFOT1 为同一基

因。EMF1 能够与 PMEs 和葡聚糖酶 (GLN2) 互作

从而影响浆片细胞壁中果胶和纤维素的合成。

DFOT1/EMF1 是首次报道直接调控水稻花时的基

因，为水稻花时改良提供了很好的基因资源。这

2个研究表明细胞壁结构的变化对于浆片吸水膨胀

有着重要的作用，为后续水稻花时的研究提供重要

借鉴。

 4.2    植物激素对水稻颖花开放的调控

 4.2.1    茉莉酸　植物激素对于水稻颖花的开闭具

有重要作用，而茉莉酸 (Jasmonic acid，JA) 是目前

研究最清楚且效果最为明显的激素。JA 及其衍生

物茉莉酸甲酯 (Methyl jasmonate，MeJA) 统称为茉

莉酸类物质 (Jasmonates，JAs)，是广泛存在于植物

体内的一种生长调节物质，参与植物生长发育调

控、防御反应、开花时间调节及花发育进程等生物

学过程[45]。关于 JA 的生物合成途径和信号转导目

前已经有了较深入的研究 (图 3)[46]，DAD1、AOC、

AOS、OPR、LOX、ACX、JAR1 等是 JA 生物合成中

的重要基因，COI1、JAZs、MYC、MYB 等是 JA信号

转导中的重要信号分子[47]。当植物受到外界环境刺

激时，植物体内经过一系列酶促反应合成大量 JA，
在茉莉酸氨基酸合成酶 JAR1的作用下形成具有高

度生物活性的 JA-Ile，JA-Ile 特异性结合茉莉酸受

体蛋白 JAZ蛋白，JAZ的 Jas结构域和 ZIM结构域

分别负责与上游的 COI1 或下游的转录因子结合，

是 JA 途径的抑制因子 [ 4 8 - 4 9 ]。在没有 JA-Ile 时，

JAZ 蛋白与下游转录因子互作，进而抑制转录因子

对 JA 响应基因的激活作用；在 JA-Ile 含量增加时，

JA-Ile 与 COI1 结合，促进 COI1 与 JAZ 形成复合

体，在 E3 泛素连接酶 SCF-COI1 复合物作用下使

JAZ 蛋白被泛素化标记，然后被 26S 蛋白酶体降

解，从而解除 JAZ 对下游转录因子的抑制作用，启

动 JA响应基因的转录[50-52]。

前人研究表明，外源施加 MeJA/JA 对水稻、小

麦、黑麦等禾本科植物颖花开放有强烈的诱导作

用，对雄性不育水稻的诱导效应更为明显[32, 53-54]。邹

春梅等[24] 利用 MeJA 处理开花前几个小时的颖花，

发现 MeJA 对浆片中淀粉酶活性上升、淀粉含量下

降、可溶性糖和 K+含量的上升具有明显的促进作

用。内源 JAs在水稻颖花器官中的分布具有组织和

发育时期特异性，在水稻开颖前较平稳，开颖时急

剧上升至峰值，闭颖后又下降[55]。水稻颖花开放前

18 h，花器官中小穗梗 JAs 水平最高，内外稃次之，

雄蕊、浆片和雌蕊极低；颖花开放时，雄蕊和浆片

的 JAs 水平显著高于其他花器官，而小穗梗 JAs 含
量最低。伴随颖花开放时浆片 JAs 水平的大幅上

升，JAs 生物合成相关基因 OsDAD1、OsAOS1、
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OsAOC 及 OsOPR7 以及 JAs 信号转导途径相关基

因 OsJAR1、OsCOI1b 和 13 个 OsJAZs 的表达也明

显上调[11]。水稻浆片转录组数据也显示 JAs合成与

信号转导基因在水稻开花过程中的浆片中均具有

明显的差异表达[29]。一些参与 JAs合成的基因突变

后也会影响水稻颖花的开放及闭合。OsJAR1 突变

体开花散乱，一整天包括晚上都会零星开花，突变

体的大部分花药不能正常开裂，并且开放后浆片仍

然保持吸胀状态导致颖花不能正常闭合 [ 5 6 ]；

OsOPR7 基因突变后，突变体开花凌乱，开花后

55.8% 的颖花不能正常闭合[57]；OsAOS1 突变体颖

花开放后不能正常闭合[58]。这些结果均表明 JAs对
于浆片的吸水膨大和失水萎缩具有至关重要的调

控作用。

JAs信号可能调控籼粳稻花时差异。闫志强等[59]

发现籼稻对 MeJA 调控的敏感性强于粳稻，籼稻不

仅能够响应高浓度的 MeJA(4 mmol·L−1) 也能响应

低浓度的MeJA(0.04 mmol·L−1)，而粳稻只能响应较

高浓度的MeJA(4、0.4 mmol·L−1)。籼稻对MeJA调

控响应所需的时间较短，而粳稻对 MeJA 调控响应

所需的时间较长。

JAs 信号还可能参与水稻不育系花时的调控。

一般而言，不育系材料比恢复系和保持系材料花时

延迟，开花时间也分散，不利于水稻杂交制种 [60]。

Liu等[61] 对比了细胞质雄性不育系‘珍汕 97A’和

其保持系‘珍汕 97B’浆片中的 JAs 含量和含水

量，发现不育系‘珍汕 97A’由于 JAs 缺乏导致浆

片内渗透调节物质和水分积累延缓，进而影响浆片

吸水膨胀，颖花开放受到抑制，开花时间分散。通

过对 JAs 合成途径中的重要基因进行定量分析，发

现在‘珍汕 97A’的浆片中 JAs 合成关键基因

OsAOC 的表达量明显低于‘珍汕 97B’。至于不

育系中 JAs 合成基因表达量下调的原因还有待进

一步的研究。Yang 等[8]研究发现，在光温敏核不育

系面临花期高温胁迫时，通过外源施加 JA 和

MeJA 类物质进而增加浆片中 JAs 的浓度，可以提

高浆片中过氧化氢酶和 α−淀粉酶的活性以及抗坏

血酸和可溶性糖的浓度，并显著降低浆片中的

H2O2 浓度，进而增加小穗的开颖率。上述研究进一

步证明了 JAs在水稻杂交育种中的重要作用。

 4.2.2    其他激素　除了 JAs，其他激素也能在一定

程度上影响水稻花时。赤霉素类物质‘920’可以

使花时提前，已经广泛用于生产实践[62]，喷施油菜

素内酯也可以使花时提前[63]；但喷施乙烯和生长素
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图 3    茉莉酸合成、信号转导及生物学功能[46]

Fig. 3    Jasmonic acid synthesis, signal transduction and biological function
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(IAA)会延迟水稻花时[64-65]。另外，Huang等[66] 发现

外施 IAA 会抑制颖花闭合而外施脱落酸促进颖花

闭合。Zhao 等[67] 发现 IAA 氧化酶基因 DAO 突变

后不能将有活性的 IAA 氧化成无活性的 OxIAA，

破坏了体内 IAA 的动态平衡导致颖花不能开放且

花药不开裂。进一步研究发现，在 dao 突变体浆片

中 IAA 转录因子 OsARF18 表达上调，而 OsARF2
表达下调。OsARF18 的过表达或 OsARF2 敲除材料

与 d a o 突变体的表型一样。O sARF 1 8 抑制

OsARF2 的表达，而 OsARF2 促进糖转运蛋白基因

OsSUT1 的表达，ARF18-ARF2-SUT1模块通过影响

浆片中蔗糖的含量调控颖花开放[68]。在 dao 突变体

的花药中 JAs 含量显著降低，暗示 IAA 和 JA 在调

控颖花开放和花药开裂过程存在相互作用[67]。水杨

酸对 MeJA 诱导的颖花开放具有显著的抑制作用，

这种抑制可以被MeJA的再处理逆转[14]。这些研究

表明 JAs 信号可能通过与其他植物激素信号通路

之间的交叉互作共同调控水稻花时，揭示激素间如

何互作调控水稻花时的信号网络将是未来水稻花

时性状的研究重点。

 4.3    影响水稻颖花开放的外部因素

水稻颖花的开放受到多种外部因素的调控，包

括光照、CO2 浓度、温度变化、机械摩擦、风力、湿

度等，目前认为影响花时最主要的因素是温度，其

次是光照和 CO2
[12, 69-70]。

 4.3.1    温度　水稻颖花开放时对外界温度非常敏

感，温度过高或过低均会严重影响水稻生殖发育。

在自然条件下，气温高时开花多且迅速，气温低时

开花延迟或者不开花。早中稻一般在 09:00左右开

始开花，而晚稻要接近中午才开始开花。阴雨天气

温度降低时开花明显延迟，而天气转晴温度升高时

会有大量颖花开放[71]。这种快速响应温度变化的开

花习性将更好地确保水稻成功繁殖。将稻穗先浸于

冷水 (0~10 ℃) 后置于室温 (25~30 ℃) 或用温水

(35~45 ℃)浸穗均能促进开颖；在 42~43 ℃ 水中浸

穗 0.5~1.0 min，10 min后开颖，裂药良好，花粉活力

正常。不同气温处理对开颖的效应也类似于水温的

处理，0~20 ℃ 的低温抑制开颖，高温处理或低温处

理后置于室温，只要是增温就可促进开颖[71]。Jagadish
等[72] 发现当环境温度从 30 ℃ 增加至 38 ℃ 时，水

稻 IR64 的盛花时间约提早 30 min。这些结果一致

表明温度上升能够明显促进开花。温度同时也影响

颖花关闭。黄友明等[60] 发现 35~40 ℃ 最适于颖花

关闭，高于 45 ℃ 或低于 20 ℃ 对颖花关闭均不利，

不同温度处理对水稻颖花关闭影响差异非常明显。

另外，籼粳稻响应外界温度的变化也不一样，随着

温度的上升，籼稻花时提早较粳稻明显 (未发表结

果)。但是，目前尚未有关于水稻花时响应温度变化

调控机理的研究，籼粳稻不同温度响应特性的遗传

基础也完全不清楚。

 4.3.2    光照　光照强度的变化和光照时间的长短

对于水稻花时也有影响。Kobayasi 等[12] 发现在开

花前太阳辐射增强可以使花时提前。蒯建敏等[70]

认为增加温度或者日照时数对籼粳稻都有提早开

花的作用。Biswas 等[73] 利用 γ 射线辐射的方式得

到 1 个光形态建成受损的水稻突变体 cpm1，cpm1
在白光下表现为长胚芽鞘表型，且突变体抽穗后花

时零散、花丝伸长，与颖花开放不同步。有趣的是，

Nishiyama等[74] 发现开花前将水稻进行 1 h的黑暗

处理能够使花时明显提前，而对水稻进行持续的光

照处理时，会导致花时紊乱、分散或整日开花。同

样，顾蕴洁等[75] 也发现黑暗中的稻穗受到光照处理

时不会开花，而将水稻从光照条件下转移至黑暗条

件下能够促进开花。这些结果说明水稻开花习性受

光信号调控。植物自身节律与光照息息相关，大部

分水稻在一天中特定的时间段开花，说明开花也是

植物有节律性的运动之一。将开花前的水稻进行短

时间的遮光处理可以明显促进开花，长时间的光照

又会使得水稻开花紊乱，是否是由于光照与黑暗的

变化使得水稻颖花中具有节律性表达的基因受到

了影响，进而引起开花时间的变化，值得进一步的

研究。

 4.3.3    CO2 浓度　CO2 能有效诱导水稻浆片吸水、

加快颖花开放，且对小麦、黑麦、燕麦、玉米等禾本

科植物的开花都有明显的促进效应[76]。王忠等[26] 发

现体积分数≥5% 的 CO2 气体、pH≤5.6 的 CO2 水

溶液能显著促进开颖；而 N2、呼吸抑制剂 NaN3 和

KCN 等能够抑制呼吸作用，导致颖花 CO2 浓度降

低，进而抑制颖花开放。据此，王忠等[26] 认为颖花

因呼吸增强而积累的 CO2 是促进浆片膨大的主要

因素，并推测 CO2 可能通过降低细胞 pH，促使细胞

壁松弛。许祥明等[77] 还发现体积分数 1%左右的甲

酸、乙酸、丙酸等有机酸溶液也能显著促进水稻开

颖，与 CO2 的作用机制一样，通过降低细胞 pH 促

使细胞壁松弛。也有研究认为 CO2 可能通过提高

颖花温度进而促进颖花开放[78]。由于 CO2 处理对花

丝伸长、裂药、花粉活力和柱头活力均无影响，因

此，CO2调节开颖的技术可以应用于水稻杂交制种[79]。

基于以上研究结果，我们推测在水稻颖花成熟

时，外界环境因素的改变、其他植物激素合成或信

号转导的变化以及浆片中的 JA 合成基因表达量增
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加等因素使得浆片中的 JAs 含量上升，OsJAR1 表

达量上调促进 JA 信号的转导，进一步通过 MYCs/
MYBs 转录因子激活下游 JA 响应基因的表达，影

响浆片内碳水化合物的代谢与转运以及细胞壁的

结构的变化，最终导致浆片渗透势降低、细胞壁松

弛，浆片吸水膨胀，颖花开放 (图 4)。
 
 

光照
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JA 合成基因
JA synthesis genes

其他植物激素
Other plant hormones

茉莉酸
JAs

MYC/MYB
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Changes in cell wall structure
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Cell wall loosened
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Soluble sugar content increased

钾/钙离子转运增强
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水通道蛋白活化
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渗透势降低
Solute potential decreased

温度
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二氧化碳
CO2

其他因素
Others

 
图 4    水稻颖花开放的调控模型

Fig. 4    The regulatory model of floret opening in rice
 

 5   展望

颖花开闭是水稻生殖发育过程中的关键生物

学事件，合适的开花时间对水稻成功繁育后代至关

重要[43]。为了保证最大的繁殖成功率，水稻进化出

一套精密的内部调控机制以适应外部环境 (温度、

光照、湿度、CO2 浓度等) 的变化。因此，研究水稻

花时性状的调控机理对于理解植物的适应性进化

具有重要的理论意义。目前关于水稻花时性状的研

究进展较为缓慢，仅有 JA 信号通路和少数基因被

证实参与调控，其遗传调控网络还很不清楚。为了

全面阐明水稻花时的调控网络，今后应该综合利用

遗传学手段、多组学手段以及基因编辑技术等，规

模化克隆花时调控基因，在此基础上，重点阐明

JA 与其他激素间交叉互作调控水稻花时的信号网

络，以及水稻快速响应外部环境变化的开花习性的

分子机理。

水稻花时对水稻生产也具有重要意义。开花时

的温度>35 ℃ 会导致水稻小穗不育[36]。早季种植的

水稻大多在 6—8 月份抽穗扬花，随着全球气候变

暖，夏季气温越来越高，一些开花时间晚的品种开

花时极易遭受高温胁迫，导致花粉不育，产量降

低。让水稻提早开花能够规避高温引起的育性降

低。野生稻不同品种间开花时间差异明显，是研究

花时的优良材料，其中，早开花的野生稻也可作为

培育早花时品种的种质资源。野生稻 O. officinalis
在 06:00 开花，Ishimaru 等[80] 将 O. officinalis 的早

花时 QTL(Early morning flowering，EMF)导入到栽

培稻‘越光’中可以使‘越光’的花时至少提前

1  h，并且在温室里进行高温模拟处理时，导入

EMF 的‘越光’在 10:00前完成开花，不育的小穗

仅有 14.3%，而野生型‘越光’在处理温度最高的

11:00—13:00开花，不育的小穗有 49.6%。因此，提

早水稻开花是应对水稻高温胁迫、提高育性的有效

策略[36]。

利用籼粳亚种间杂种优势是提高水稻产量的

重要手段，但由于籼粳亚种间开花习性存在较大差

异，制种产量低，种子成本大幅上升，影响其推广速

度与面积[81]。虽然通过一些化学调控和农艺措施可

以在一定程度上促进父母本花时相遇，但是这些手

段费时费力，难以应用于大田制种。通过研究籼粳

稻花时的遗传规律，找到调控籼粳稻花时差异的关

键基因，培育早花时的粳稻或者花时推迟的籼稻品

种是解决花时不遇的根本途径。但是，目前克隆的

调控花时的基因极少，对于花时遗传调控机理的解

析需要研究策略上的创新。浆片是控制水稻开花的

关键结构，以浆片作为研究对象可能是挖掘花时基

因的一个突破口。Wang等[43] 在浆片转录组基础上

筛选并克隆了第 1个花时基因 DFOT1，在籼稻常规

品种、粳稻常规品种和不育系中编辑 DFOT1 都可

以提早开花，同时结合生产主栽品种进行单倍型分

析，鉴定了籼稻早花的 DFOT1 单倍型，携带早花

DFOT1 单倍型的品种可以作为特异种质或杂交亲

本应用于杂交制种。利用开花过程中籼粳稻不同时

间点浆片的转录组及代谢组分析，有望鉴定出调控
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籼粳稻花时差异的关键基因和物质，结合遗传学、

分子生物学和细胞学等手段，进一步解析调控籼粳

稻花时差异的分子网络，并筛选出早花时基因的优

良单倍型应用于水稻育种。
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