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摘 要：【目的】高温阴雨天气导致水稻生产田出现穗发芽（Pre-harvest Sprouting，PHS），种子活力降低，

严重影响水稻产量与品质性状。鉴定筛选抗穗发芽种质及基因资源是培育抗穗发芽水稻新品种、消除稻谷穗发芽产

生危害的根本途径。【方法】以强休眠、不易穗发芽的东乡野生稻‘C35’为供体亲本、较易穗发芽的‘日本晴’

（NIP）为受体亲本构建的染色体片段置换系（CSSLs）群体为试验材料，于 2021—2023 年进行抗穗发芽特性鉴定

评价，筛选抗穗发芽种质和鉴定主效 QTL。【结果】不同环境下东乡野生稻‘C35’休眠性较强、穗发芽率均为 0.00%，

‘日本晴’存在明显穗发芽现象、穗发芽率均值为 31.95%；CSSLs 穗发芽率变幅较大，不同年份穗发芽率表型重

复性较好，筛选到 10 份强休眠、抗穗发芽的种质；共检测到 14 个控制穗发芽率 QTL，4 个 QTL 在不同环境下被重

复检测到，相关 QTL 在染色体上形成 qPHSRC1、qPHSRC2、qPHSRC8 和 qPHSRC9 等 4 个 QTL 簇，其中主效 QTL

簇 qPHSRC2 和 qPHSRC9 的 LOD 值、表型贡献率和加性效应值较大，qPHSRC2 为新发现的主效 QTL 簇。【结论】

鉴定筛选出一批抗穗发芽的种质材料，定位到 14 个抗穗发芽 QTL，筛选出 4 个重复性较好的 QTL 簇，发现 1 个调

控穗发芽率的新主效 QTL 簇 qPHSRC2。
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Abstract: 【Objective】High-temperature and rainy weather lead to pre-harvest sprouting (PHS) , severely impacting yield 

and quality traits of rice. Identification and screening of germplasm or genetic resources is a fundamental pathway for developing 

new varieties resistant to PHS and eliminating PHS damage. 【Method】In the study, a set of chromosome segment substitution 

lines (CSSLs) derived from Dongxiang wild rice (‘C35’) as the donor parent and ‘Nipponbare’ (‘NIP’) as the recipient parent were 

used as the experimental materials, and then PHS resistance were evaluated and QTLs were mapped in 2021-2023, with an aim to 

screen PHS germplasm and identify major QTLs.【Result】Dongxiang wild rice ‘C35’ exhibited strong dormancy under different 

environments with a pre-harvest sprouting rate (PHSR) of 0.00%; ‘Nipponbare’ showed significant PHS with an average PHSR of 

31.95%. The PHSR varied widely among CSSL populations, the phenotypic repeatability of PHSR was relatively high in different 

years, and ten lines from the CSSL populations with strong dormancy and resistance to PHS were screened. A total of 14 QTLs 

controlling the PHSR were detected, and four QTLs were repeatedly detected under different environments. These QTLs formed 

four QTL clusters (qPHSRC1, qPHSRC2, qPHSRC8 and qPHSRC9), among which qPHSRC2 and qPHSRC9 had higher LOD 

values, phenotypic contribution rate (%) and additive effect, and qPHSRC2 was a newly discovered major QTL cluster. 【Conclusion】

A batch of PHS resistant germplasms were screened and 14 QTLs were mapped, four QTL clusters were repeatedly identified, and 

a new major QTL cluster qPHSRC2 controlling the PHSR was discovered.

Key words: different years and environments; Dongxiang common wild rice (Oryza rufipogon Griff.); CSSLs; PHS 

resistance; QTL mapping

【研究意义】水稻（Oryza sativa L.）是我国

乃至全球重要的粮食作物，确保稻谷安全生产对

保障粮食安全至关重要［1］。谷物穗发芽导致种

子活力降低、加工和食味品质变差，全球每年因

谷物穗发芽造成重大的经济损失［2］。我国南方

地区常规早稻、中稻灌浆 - 成熟期常面临高温、

持续阴雨天气，稻谷收割前出现穗发芽，严重影

响水稻产量与品质性状［3］。据统计，我国杂交

水稻穗发芽率在 2%~5%，极端天气年份甚至高

达 50%，随着全球气温升高、极端雨水天气频发，

大面积穗发芽风险增加，严重威胁我国水稻生产

和粮食安全［4-5］。鉴定水稻抗穗发芽种质、挖掘

抗穗发芽基因资源是培育抗穗发芽新品种的重要

途径，也是积极应对极端天气和保障粮食安全的

关键。【前人研究进展】水稻穗发芽与种子休眠

性是同一性状的两个极端表现，属于多基因控制

的数量性状，受基因、种子自身状况和环境共同

决定［5-6］。目前，已有超过 200 个水稻穗发芽或

种子休眠相关 QTL 被定位，仅少数几个 QTL/ 基

因被精细定位或克隆［6］。杨彬［7］利用 GWAS 共

定位到 81 个水稻穗发芽相关位点，仅 12 个位

点在不同环境下稳定表达；杨锟等［8］利用构建

的 F2 群体检测到 9 个水稻穗发芽 QTL，其中主

效 QTL qPHS-12 能稳定遗传，世代间重演性较

好；PHS9 编码一个 CC 型谷氧还蛋白，在胚胎发

育后期特异性表达，与 OsGAP 互作整合抗氧化

（Reactive oxygen species，ROS）与脱落酸（Abscisic 

acid，ABA）信号，调控水稻穗发芽程度［9］；

OsGA2ox9 在子房和早期发育阶段的种子中表达

水平相对较高，阻止胚中赤霉素（Gibberellins，

GA）进入胚乳，抑制 GA- 可溶性糖 -ABA 的信

号转导，阻止生长发育早期的种子萌发［10］。同

时，种子自身状况（如成熟度、休眠性、内含物）

和外界环境均会影响水稻种子穗发芽［11］，如一

般成熟度越高的种子，穗发芽率越高，稻穗上部

籽粒穗发芽率最高、其次为稻穗中部籽粒［12-13］；

适宜环境下低休眠性品种穗萌率（即穗发芽率）

显著增加，引入休眠基因可减少穗发芽［14］；灌

浆结实期，高温会导致灌浆速率加快，种子提前

成熟，穗发芽明显增多［15］。此外，种子休眠与

萌发受 ABA 与 GA 拮抗作用影响，已克隆的休眠

或萌发基因大多与 ABA 和 GA 合成、降解及信

号转导相关［16］。种子可溶性糖含量也与穗发芽

关系密切，phs8 突变体种子胚乳糖积累，OsABI3
和 OsABI5 表达量降低，ABA 敏感性降低，穗发

芽率增加［17］。【本研究切入点】从长远来看，
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广泛开展水稻抗穗发芽种质资源鉴定评价，尤其

在野生稻和地方品种中寻找丢失的休眠基因，并

通过分子育种途径适度聚集此类基因，培育抗穗

发芽的水稻新品种，是解决穗发芽问题的根本途

径。以往研究鉴定水稻抗穗发芽基因甚少，抗穗

发芽分子遗传机制尚不明确，仍有待进一步研究

完善，鉴定挖掘调控水稻穗发芽的关键基因并阐

明其分子遗传机制是关键核心。【拟解决的关键

问题】本研究以强休眠性、不易穗发芽的东乡野

生稻‘C35’为供体亲本、较易穗发芽的‘日本晴’

（‘NIP’）为受体亲本构建的染色体片段置换

系 CSSLs 为试验材料，于 2021—2023 年采用整

穗发芽法鉴定评价其抗穗发芽特性，筛选抗穗发

芽种质并鉴定主效 QTL，以期为水稻抗穗发芽遗

传改良提供优异基因资源。

1 材料与方法

1.1 试验材料与田间种植

以东乡普通野生稻异位圃‘C35’株系为供

体亲本、‘日本晴’（‘NIP’）为受体亲本构

建的染色体片段置换系（CSSLs）为试验材料，

包含 114 个家系，2021 年将亲本和 CSSLs 种植

于江西省农业科学院南昌试验田，2022—2023

年种植于江西省农业科学院高安试验基地（宜

春）。每个家系 3 行，每行 8 株，单苗栽插，行

株间距均为 20.0 cm×16.5 cm，其他田间管理同

当地大田栽培管理。

1.2 穗发芽性状鉴定

于抽穗期调查抽穗情况，抽穗后 35 d 在每

个家系中间行取 3 个单株主穗，纯水浸泡 1 h 后，

平放于垫有两层湿润滤纸的塑料箱并覆保鲜膜

保湿。将塑料箱放置于恒温光照培养箱（温度

30±1 ℃，光照 / 黑暗各 12 h），每天喷水保湿。

第 7 天统计发芽数和实粒数，独立计算 3 个稻穗

的发芽率（发芽数 / 实粒数 ×100，％），取均

值作为统计单元。

1.3 穗发芽 QTL 分析

利用亲本间具有多态性的标记构建遗传图

谱，共包含 203 个多态性分子标记，图谱覆盖基

因组约 373 239 kb，标记间平均距离为 1 934.78 

kb，平均每条染色体标记数为 16.92 个［18］。利

用 QTL ICI Mapping 4.2 软 件 的 RSTEP-LRTADD

方法鉴定加性效应 QTL［19］，LOD 阈值设定为

2.00，当 LOD 值大于阈值时判定该区段存在 1 个

QTL，并估算每个 QTL 加性效应值和贡献率；

QTL 命名遵循 McCouch［20］原则。

2 结果与分析

2.1 亲本及 CSSLs 穗发芽表型鉴定

双亲穗发芽率存在显著差异，其中东乡普

通野生稻‘C35’休眠性较强，3 年穗发芽率均

为 0.00%，具有较强的抗穗发芽特性，而‘日本

晴’灌浆成熟后存在穗发芽情况，3 年穗发芽率

分别为 18.7%、25.6% 和 51.55%，穗发芽率均值

为 31.95%。不同年份环境下，CSSLs 家系穗发芽

率变幅较大，3 年变幅分别为 0.00%~81.10%、

0.00%~83.46% 和 0.00%~95.62%，均值在 1.67%~

75.21%，偏度值与峰度值接近于 1.00，表现为连

续分布，穗发芽率属于多基因控制的数量性状，

符合 QTL 作图要求（图 1、图 2）。不同环境下

图 1 2023 年亲本‘日本晴’（‘NIP’）、东乡普通野生稻‘C35’（A）和部分 CSSLs 家系（B）穗发芽表型
Fig. 1 Phenotypes of pre-harvest sprouting from the parents ‘Nipponbare’ (‘NIP’), Dongxiang common 

  wild rice ‘C35’ (A) and CSSL (B) in 2023 
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穗发芽率表型存在极显著相关性，均值与各年

份环境穗发芽率相关系数较大，分别为 0.712、

0.784 和 0.831，不同年份环境穗发芽表型重复

性较好（表 1）。此外，筛选出 10 份 3 年穗发

芽率均低于 15.0% 的强休眠、不易穗发芽家系

和 15 份穗发芽率均高于 50% 的易穗发芽家系。

抗穗发芽家系穗发芽率均值在 0.88%~6.57%，其

中 CSSL14、CSSL22、CSSL26、CSSL62 和 CSSL74

在 3 年环境下穗发芽率及均值都低于 5.0%，具

有较强的休眠性和抗穗发芽能力。

2.2 CSSLs 抗穗发芽 QTL 鉴定

共检测到 14 个控制穗发芽率的 QTL，2021

年、2022 年、2023 年和 3 年穗发芽率均值分别

检 测 到 2 个、4 个、4 个 和 4 个， 相 关 QTL 分

布于第 1~2、第 4~9 号染色体上，LOD 值介于

2.15~4.19，单一 QTL 解释 1.97%~14.06% 表型变

异，加性效应值在 -15.24~16.36，其中 4 个 QTL

（qPHSR1、qPHSR2、qPHSR8、qPHSR9）在

不同环境下被重复检测到，其他 QTL 仅在单一

环境下表达（表 2、图 3）。2021 年环境下检测

图 2 亲本和 CSSLs 在不同年份环境下穗发芽率表型分布
Fig. 2 Phenotypic distribution of PHSR in parents and CSSLs under different years and environments

表 1 不同年份环境下穗发芽率相关性分析

Table 1 Correlation analysis of PHSR under different 
    years and environments

性状 Trait
2021 年穗发芽率

PHSR in 2021

2022 年穗发芽率 

PHSR in 2022

2023 年穗发芽率 

PHSR in 2023

2021 年穗发芽率 

PHSR in 2021
1.000

2022 年穗发芽率 

PHSR in 2022
0.392** 1.000

2023 年穗发芽率 

PHSR in 2023
0.394** 0.444** 1.000

穗发芽率均值 

Average of PHSR
0.712** 0.784** 0.831**

  注：“**”表示在 0.01 水平差异显著。

  Note：“**” represents significant difference at the 1% level.
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表 2 利用 CSSLs 鉴定水稻穗发芽率 QTL
Table 2 Identification of QTLs for rice PHSR by using the CSSLs

性状 Trait 数量性状位点 QTL 
峰值标记

Peak marker

LOD 值

LOD value

表型贡献率

Phenotypic contribution rate (%)

加性效应

Additive effect

2021 年穗发芽率

PHSR in 2021

qPHSR4a InD-C4-10~DX-S4-6 2.49 7.33 -9.82 

qPHSR9a S9-6-2~S9-6-2 4.19 14.06 -15.24 

2022 年穗发芽率

PHSR in 2022

qPHSR1a DX-S1-3~DX-S1-4 2.41 10.73 9.79 

qPHSR6a DX-S6-8~DX-C6-11 2.15 7.56 8.79 

qPHSR8a DX-S8-17~DX-S8-3-6 2.29 7.35 9.07 

qPHSR9b S9-6-2~InD-C9-3 2.21 8.48 -11.15 

2023 年穗发芽率

PHSR in 2023

qPHSR2a DX-S2-8~DX-S2-9 2.83 10.93 14.40 

qPHSR4b DX-S4-9~DX-S4-10 2.71 4.95 10.16 

qPHSR5 5-18~DX-C5-4 2.21 4.11 16.36 

qPHSR7 S7-8-2~Indel-c7-9 2.25 4.15 11.56 

穗发芽率均值

Average of PHSR

qPHSR1b DX-S1-3~DX-S1-4 2.18 6.83 7.38 

qPHSR2b DX-S2-8~DX-S2-9 2.83 11.12 9.43 

qPHSR6b DX-C6-4~Indel-c6-5 2.40 1.97 12.22 

qPHSR8b DX-S8-17~DX-S8-3-6 2.19 6.93 6.99 

 表示不同年份穗发芽率 QTL，  表示穗发芽率均值 QTL，  表示不同年份重复鉴定到的 QTL

 represents the QTLs of PHSR under different years,  represents the QTLs of PHSR average,  represents the repeatedly detected QTLs 

under different years, respectively

图 3 水稻 CSSLs 穗发芽率 QTL 在染色体上的分布
Fig. 3 Distribution of QTLs detected for PHSR on the chromosome in rice CSSLs
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到 2 个穗发芽率相关的 QTL、分别为 qPHSR4a
和 qPHSR9a， 其 中 qPHSR9a 表 型 贡 献 率 和 加

性效应值分别为 14.06% 和 -15.24，是一个主效

QTL；2022 年环境下检测到 4 个穗发芽率相关的

QTL，分别为 qPHSR1a、qPHSR6a、qPHSR8a 和

qPHSR9b，其中 qPHSR1a 表型贡献率最大、为

10.73%，qPHSR9b 加性效应值最大、为 -11.15；

2023 年 环 境 下 检 测 到 4 个 穗 发 芽 率 相 关 的

QTL， 分 别 为 qPHSR2a、qPHSR4b、qPHSR5
和 qPHSR7，其中 qPHSR2a 的表型贡献率和加

性效应值较大、分别为 10.93% 和 14.40；检测

到 3 年穗发芽率均值相关的 QTL 4 个，分别为

qPHSR1b、qPHSR2b、qPHSR6b 和 qPHSR8b，

其中qPHSR2b的表型贡献率和加性效应值较大、

分别为 11.12% 和 9.43。

此外，整合分析发现 14 个调控穗发芽率的

QTL 主要聚集于 8 条染色体的 10 个区段，形成 4

个 QTL 簇，qPHSRC1（qPHSR1a 和 qPHSR1b）

位 于 1 号 染 色 体 DX-S1-3~DX-S1-4 标 记 间、

qPHSRC2（qPHSR2a 和 qPHSR2b） 位 于 2 号

染 色 体 DX-S2-8~DX-S2-9 标 记 间、qPHSRC8
（qPHSR8a 和 qPHSR8b）位于 8 号染色体 DX-

S8-17~DX-S8-3-6 标记间、qPHSRC9（qPHSR9a
和 qPHSR9b） 位 于 9 号 染 色 体 S9-6-2~Indel-

c9-3 标 记 间（ 图 3）。 其 中，qPHSRC2 和

qPHSRC9 的 LOD 值、 表 型 贡 献 率 和 加 性 效 应

值 较 大， 是 2 个 调 控 穗 发 芽 的 主 效 QTL 簇，

qPHSRC2 增 效 等 位 基 因 来 自 东 乡 普 通 野 生 稻

‘C35’，qPHSRC9 增效等位基因来自‘日本晴’，

均可显著调控穗发芽表型。

3 讨论

穗发芽是指谷物收获前遭遇高温潮湿或连续

阴雨天气诱导穗上籽粒发芽的现象，严重影响水

稻、小麦等农作物种子活力、产量和品质［21-23］。

水稻穗发芽与籽粒可溶性糖含量、α- 淀粉酶活

性密切相关，易穗发芽水稻种子 α- 淀粉酶活性、

可溶性糖含量显著高于不易穗发芽材料［11,21］；

穗发芽与休眠性受 ABA 和 GA 含量及动态变化

调控，ABA 诱导休眠、抑制萌发，GA 解除休眠、

促进萌发［16］。此外，温度和湿度是影响水稻穗

发芽的主要环境因素，高温阴雨天气促进种子穗

发芽，低温、干燥环境抑制水稻穗发芽［3］。本

研究中，供体亲本东乡普通野生稻‘C35’具有

强休眠性，穗发芽率接近于 0%；受体亲本‘日

本晴’和 CSSLs 穗发芽率在不同年份环境中存在

明显变化，二者 2023 年穗发芽率显著高于其他

年份及均值，这可能与 2023 年灌浆 - 成熟期的

持续高温有关；抗穗发芽和易穗发芽极端家系穗

发芽表型在不同年份稳定性较好，中间型材料表

型受年际环境影响较大，鉴定出 3 年环境下穗发

芽率及均值都低于 15% 的抗穗发芽家系 10 份和

穗发芽率均高于 50% 的易穗发芽家系 15 份；不

同年份穗发芽率呈显著正相关，均值与各年份穗

发芽率呈极显著正相关。这表明穗发芽表型受环

境和遗传因素共同决定，多环境重复鉴定有利于

排除环境干扰，高效准确鉴定筛选出强休眠、抗

穗发芽的优异种质。我们将继续利用不同基因型

家系探索环境与遗传因素对穗发芽表型的影响及

响应规律，为水稻抗穗发芽表型精准鉴定和基因

克隆奠定基础。

目前，尽管喷施 ABA、多效唑、烯效唑等

抗穗萌化学药剂可在一定程度上抑制穗发芽，

但易增加人力、物力成本，且会污染环境［24］。

鉴定挖掘抗穗发芽种质及基因资源、培育抗穗

发芽新品种是应对水稻穗发芽问题的关键途

径［22］。水稻抗穗发芽和休眠性属于多基因控

制 的 数 量 性 状， 已 定 位 的 QTL 相 对 较 多， 广

泛 分 布 于 第 3、5、6、7、9 和 11 号 染 色 体［6, 

8］。Dong 等［25］ 利 用 RIL 群 体 检 测 到 6 个 水

稻 穗 发 芽 相 关 QTL， 贡 献 率 为 10.7%~25.3%；

Gao 等［26］ 利 用 保 持 系‘ 冈 46B’ 和‘K81’ 杂

交构建 F2 群体，鉴定了 3 个水稻穗发芽抗性相

关 QTL， 分 别 为 qPSR2、qPSR5 和 qPSR8， 其

中主效 QTL qPSR8 位于 8 号染色体长臂末端，

表型贡献率达 43.04%；Cheon 等［27］在不同环境

检测到 5 个水稻穗发芽率 QTL，分别为 qPHS-
3FD、qPHS-11FD、qPHS-3GH、qPHS-4GH
和 qPHS-11GH，其中 qPHS-11GH 和 qPHS-11FD
在不同环境下稳定表达；Wang 等［28］利用强休

眠品种‘N22’和弱休眠品种‘南粳 35’杂交

衍 生 群 体 精 细 定 位 了 抗 穗 发 芽 QTL qSd-1-1，
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目 标 基 因 编 码 一 个 类 似 DOG1 蛋 白；Mizuno

等［29］ 利 用 CSSLs 定 位 并 验 证 了 2 个 主 效 QTL 

qSDR9.1 和 qSDR9.2， 其 中 qSDR9.2 与 OsDSG1
位于相同染色体区域。本研究共检测到 14 个穗

发 芽 QTL，qPHSR1b、qPHSR2b、qPHSR6b 和

qPHSR8b 为调控 3 年环境穗发芽率均值的 QTL，

其中 qPHSR2b 表型贡献率和加性效应值较大、

分别为 11.12% 和 9.43。此外，相关 QTL 形成 4

个 QTL 簇 qPHSRC1（qPHSR1a 和 qPHSR1b）、

qPHSRC2（qPHSR2a 和 qPHSR2b）、qPHSRC8
（qPHSR8a 和 qPHSR8b）、qPHSRC9（qPHSR9a
和 qPHSR9b）， 其 中 qPHSRC2 和 qPHSRC9 贡

献率和加性效应值较大，是两个调控抗穗发芽

特性的主效 QTL 簇。比较分析表明，qPHSRC8
与 Gao 等［26］ 定位的主效 QTL qPSR8 虽然均位

于 8 号染色体，但是染色体区段不同，而表型

贡献率和加性效应值较大的 qPHSRC9 与 Wang

等［28］、Mizuno 等［29］ 定 位 的 qSDR9.2/OsDSG1
位于相同染色体区域，在不同群体中重演性较好；

qPHSRC1、qPHSRC2 和 qPHSRC8 是新发现的 3

个调控水稻抗穗发芽的 QTL 簇，其中 qPHSRC2
的表型贡献率和加性效应值较大，是一个调控水

稻抗穗发芽的主效 QTL 簇。后续研究将利用含

有目标 QTL 染色体片段的家系构建次级群体，

以期精细定位和解析目标 QTL/ 基因的生物学

功能。

4 结论

本研究以强休眠、不易穗发芽的东乡普通

野生稻‘C35’与较易穗发芽的‘日本晴’为亲

本杂交 - 回交构建的染色体片段置换系 CSSLs

为试验材料，3 年重复鉴定抗穗发芽特性，筛

选出 10 份强休眠、抗穗发芽的家系；共检测

到控制不同年份环境穗发芽率及均值 QTL 14

个， 形 成 4 个 稳 定 表 达 的 QTL 簇 qPHSRC1、

qPHSRC2、qPHSRC8 和 qPHSRC9， 其 中

qPHSRC1、qPHSRC2 和 qPHSRC8 为新发现的水

稻抗穗发芽 QTL 簇，主效 QTL 簇 qPHSRC2 的表

型贡献率和加性效应值较大，增效等位基因来自

东乡野生稻‘C35’。研究鉴定筛选了多个强休眠、

抗穗发芽种质及主效 QTL 簇，为抗穗发芽目标

QTL/ 基因的精细定位和功能分析奠定了基础。
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