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摘 要 水稻(Oryza sativa L.)是重要的粮食作物，其产量与粮食安全和经济发展密切相关。水稻抽穗期是一

个重要的农艺性状，对水稻播种季节、产量和适宜种植地区有着极其重要的影响。水稻抽穗期的调控涉及了

一系列的基因，而且这些基因彼此之间存在着复杂的相互调控关系。盐、干旱和温度等非生物胁迫严重影响

水稻抽穗期，解析非生物胁迫对水稻抽穗期的影响及其分子机理，有助于抗逆水稻新品种的选育。本文梳理

了水稻抽穗期调控的分子机制，以及非生物胁迫对水稻抽穗期的影响，以期为水稻耐逆品种的选育提供理

论指导。
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Abstract As one of the most important staple food crops, rice (Oryza sativa L.) yield influences food security

and economic development. Heading date is one of agronomic traits in rice, and directly controls seed-sowing

stage, yield, and regional adaptability. Heading date is a complex trait controlled by multiple genes. Moreover,

there are complicated interactions among these genes. Heading date is significantly influenced by abiotic stresses,

such as salt, drought and temperature. Exploring the effects of abiotic stresses on the rice heading date and the

underlying molecular mechanism contributes to breeding new varieties with high abiotic stress-tolerance. Herein,

we discuss the molecular mechanism controlling rice heading date and the effects of abiotic stresses on heading

date, which provides important information for breeding rice new varieties with high resistance.
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水稻(Oryza sativa L.)是重要的粮食作物之一，抽

穗期是水稻重要的农艺性状，是控制水稻产量的重

要因素，种植具有适宜抽穗期的水稻品种可以充分

利用光温资源从而增加粮食产量(Ye et al., 2018)。非

生物胁迫不仅直接降低水稻产量，而且也影响水稻

的抽穗期。水稻抽穗期的调整或者微调可以通过增
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加水稻复种提高土地利用率、实行水稻与其他经济

作物精确轮作制、获得针对特定消费者的高价格大

米以及通过避免经常遇到生物 /非生物胁迫提升稻

田管理水平等方式提高农民收益 (Kim et al., 2018)。

因此，探讨非生物胁迫对水稻抽穗期的影响，可以指

导稳产高产的抗逆水稻新品种，对于保障国家粮食
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安全具有重要的意义。

1水稻抽穗期调控的分子机制

水稻抽穗期是由主效基因和微效基因共同控制

的数量性状。目前，已报道的水稻抽穗期相关的数量

性状位点 (quantitative trait locus, QTL) 有 700多个

(http://www.gramene.org/qtl)，在水稻 12条染色体上

均有分布。通过图位克隆及反向遗传学技术克隆的

水稻抽穗期调控基因已经超过 40多个 (Kim et al.,

2018)。水稻抽穗期是多基因、多因素共同作用的结

果，光照长度是影响开花的最重要因素。水稻是短日

照(short day, SD)植物，短日照促进抽穗，长日照(long

day, LD)抑制抽穗(Zheng et al., 2019)。成花素是一个

重要的内源信号，在叶中合成，转运至茎尖分生组织

调控开花。Hd3a (Heading date-3a) 和 RFT1 (Rice

flowering locus T 1)是水稻的成花素基因，其编码的

蛋白质都是促进水稻抽穗的激活因子，Hd3a 与

14-3-3 蛋白结合，转移到细胞核中与转录因子

OsFD1 组成成花素激活复合体 (FAC)，激活 Os-

MADS15的表达，促进抽穗(Taoka et al., 2011)。许多

环境信号可以诱导或者抑制成花素的表达而调控抽

穗期。水稻中有两条调控通路调控开花素的合成：一

条是以 Hd1 (Heading date 1)为核心的 Hd1-Hd3a调

控通路；另外一条是以 Ehd1 (Early heading date 1)为

核心的 Ehd1-Hd3a/RFT1调控通路。

1.1 Hd1-Hd3a调控通路

Hd1-Hd3a调控通路在拟南芥 (Arabidopsis tha-

liana)和水稻中都存在。Hd1是一个含有 CCT (Con-

stans, Constans -like, Timing of cab1)结构域的 B-box

锌指蛋白，在 SD条件下上调 Hd3a的表达，从而促

进抽穗，在 LD条件下抑制 Hd3a的表达从而延迟抽

穗 (Hayama et al., 2003)。SD 条件下，OsGI (Oryza

sativa GIGANTEA)促进 Hd1表达。水稻的 NF-YB转

录因子 Ghd8/DTH8 (Days to heading 8)在 LD条件下

通过与 Hd1相互作用，促进 Hd3a的 H3K27me三甲

基化，抑制 Hd3a的表达；但在 SD条件下 DTH8的

上述调控作用途径不存在(Du et al., 2017)。

1.2 Ehd1-Hd3a/RFT1调控通路

Ehd1-Hd3a/RFT1调控通路相对来说更为复杂，

在拟南芥中不存在该通路。无论 LD还是 SD条件

下，Ehd1都激活 Hd3a和 RFT1的表达。Ehd1蛋白

D-D-K基序中天冬氨酸磷酸化促进其同源二聚化，

刺激靶基因的转录。Ehd1-Hd3a/RFT1调控通路根据

调控机制可以分为两条路径：(1)通过调控 Ehd1蛋白

活性调控抽穗期，如 A型响应调节因子 OsRR1 (O-

ryza sativa response regulator 1) 与 Ehd1蛋白结合形

成的复合物能够抑制 Ehd1蛋白的活性，推迟抽穗期

(Cho et al., 2016)。(2)通过调控 Ehd1的转录水平影响

抽穗期。调控水稻株高、每穗粒数及抽穗期的多效性

基因 Ghd7 (Grains Height Date 7)，抑制 Ehd1 表达，

LD条件 Ghd7被诱导表达，导致 Hd3a和 RFT1的表

达下降，延迟抽穗，而 SD条件下 Ghd7表达量低，E-

hd1的受抑制状态解除，从而促进 Hd3a的表达促进

抽穗 (Xue et al., 2008)。有些基因通过调控 Ghd7-E-

hd1途径的表达而影响抽穗期，如光敏色素 A (phyA)

和光敏色素 B (phyB)可以通过调控 Ghd7的表达和

稳定调控抽穗期(Zheng et al., 2019)。有些基因不通

过 Ghd7 而是直接调控 Ehd1 的表达，如转录因子

SIP1(SDG723/OsTrx1/OsSET33 Interaction Protein)与

Ehd1启动子结合，招募 OsTrx1 (Oryza sativa Tritho-

rax1)特异性靶向 Ehd1，完成 Ehd1的 H3K4me3的修

饰，增加 Ehd1表达，从而促进开花，而且 OsTrx1甲

基转移酶活性需要 OsWDR5a 辅助，OsWDR5a 与

OsTrx1相互作用，提高 OsTrx1催化 H3K4me3修饰

效率(Jiang et al., 2018a; Jiang et al., 2018b)。有些基因

对 Ehd1的调控依赖于不同光周期，如 DTH8在 LD

下抑制 Ehd1的表达，SD下促进 Ehd1的表达；Ghd7.

1 (OsPRR37/DTH7) 在 LD下抑制 Ehd1的表达，在

SD下不调控 Ehd1 的表达；Ehd2/Osld1/RID1 (Early

heading date 2)、Ehd3 (Early heading date 3)、Ehd4

(Early heading date 4) 无论 LD还是 SD都激活 Ehd1

的表达；OsMADS50在 LD下通过抑制 OsLFL1而促

进 Ehd1 的表达，促进抽穗，SD 下不调控抽穗期

(Matsubara et al., 2008; Park et al., 2008; Ryu et al.,

2009; Matsubara et al., 2011; Yan et al., 2011; Gao et

al., 2013; Gao et al., 2014)。OsMADS51 (MADS-box

gene 51) SD、LD下正调控 Ehd1的表达，但是 LD下

对抽穗期调控不明显(Kim et al., 2007)。

1.3两条通路之间的联系

在 SD条件下，Hd1和 Ehd1在激活途径中正向

调节 Hd3a，促进开花，Hd1还可以对 LD条件下的

Ghd7转录进行正调控(Song et al., 2012)。Nemoto等

(2016) 报道了两条调控路径中的关键基因 Hd1和

Ghd7 之间的相互作用，Ghd7-Hd1蛋白在体内形成

复合物，该复合物特异性结合 Ehd1中的顺式调节区
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并抑制其表达，从而推迟抽穗期 (Nemoto et al.,

2016)。Hd1蛋白还能协同 OsHAPL1、DTH8、Hd1、

HAP复合体以及常规转录因子调控靶基因的表达，

进而通过调控 Ehd1的表达调节 Hd3a和 RFT1的表

达，影响水稻抽穗(Zhu et al., 2017)。说明两条通路不

是完全独立的，存在一定的联系。

此外研究还发现一些独立于两条调控通路之外

的基因。如 OsCO3 (Oryza sativa CONSTANS-Like 3)

和 DTH2 (Days to heading 2)通过直接调控两个成花

素基因 Hd3a和 RFT1的表达影响抽穗期，OsCO3在

SD条件下正调控成花素基因表达从而促进抽穗，

DTH2在 LD条件下通过正调控成花素基因的表达

而促进抽穗(Kim et al., 2008; Wu et al., 2013)。抽穗期

抑制因子 DHD4 (Delayed Heading Date 4) 可与

14-3-3 竞 争 ， 与 OsFD1 相 互 作 用 ， 影 响

Hd3a-14-3-3-OsFD1 三蛋白 FAC 复合物的形成，导

致 OsMADS14和 OsMADS15的表达降低，最终推迟

开花。水稻抽穗期的调控网络非常复杂，涉及到很多

基因，有些基因的调控机理还不清楚(蒋丹等, 2018)。

2非生物胁迫对水稻抽穗期的影响

水稻的成花起始是一个由基因和环境共同调控

的复杂过程。盐、干旱、低温等非生物胁迫均影响水

稻抽穗期。在特定的环境条件下，适当的抽穗期可以

保证高产。水稻抽穗很大程度上依赖于对环境变化

的精确感知，本论文总结整理了国内外非生物胁迫

对水稻抽穗期影响的相关研究成果。

2.1干旱胁迫对水稻抽穗期的影响

干旱是重要的非生物胁迫之一，严重影响水稻

的产量和品质。水稻是耗水量大的作物，总耗水量超

过农业用水量的 65%，水稻生产对水分的需求与水

资源短缺矛盾逐年加剧(李其勇等, 2021)。进一步了

解干旱胁迫条件下，水稻如何调节抽穗期以响应水

分供应，对于耐旱、优质水稻品种的培育及稻田管理

具有重要意义。

干旱胁迫下，许多植物启动干旱逃避反应，即通

过缩短生命周期，提前开花来逃避干旱胁迫。之前的

研究显示水稻不同于拟南芥、大麦(Herdeum vulgare

L.) 等植物，干旱延迟水稻抽穗期 (Galbiati et al.,

2016)。最近的研究显示，水稻根据干旱程度的不同而

调整抽穗期，当水稻生长早期旱情不那么严重时触

发干旱逃避反应，提前抽穗，干旱严重时，抽穗期推

迟(Du et al., 2018)。Galbiati等(2016)发现在长日或者

短日条件下，严重干旱均延迟水稻抽穗期，推测严重

干旱对抽穗期的影响与日照长度无关。此外，Hd1和

OsGI并不是干旱胁迫信号和抽穗期的整合因子，E-

hd1在干旱胁迫和光周期信号的整合中起着关键作

用，干旱抑制 Ehd1、Hd3a和 RFT1的转录，最终导致

推迟开花。Ehd1的负调控因子 Ghd7在转录水平上

对非生物应激信号有应答，长日和短日条件下干旱

胁迫处理的幼苗中 Ghd7的 mRNA水平迅速降低，

而且 Ghd7的过表达株系对干旱敏感，Ghd7的敲除

植株抗旱性增强，这说明干旱并不是通过 Ghd7抑制

Ehd1的表达而延迟抽穗期 (Weng et al., 2014; Gal-

biati et al., 2016)。bZIP转录因子 OsABF1是与光周

期无关的成花转变抑制因子，干旱胁迫增强 OsABF1

和 OsWRKY104的转录，进而激活 Ehd1的未知抑制

因子的表达，抑制 Ehd1表达从而延迟水稻抽穗期

(Zhang et al., 2016)。Du等(2018)发现水稻生长早期

低水分亏缺处理(low water-deficit treatment, LWT)诱

导 ABA的积累，ABA信号调控许多与抽穗期相关

的基因的表达，促进抽穗。Du等还发现一些光受体、

生物钟组分以及开花相关基因 PHYB、OsTOC1、和

Ghd7 对 LWT 引起依赖 ABA的干旱逃避响应，而

OsGI，OsELF3，OsPRR37 和 OsMADS50 对 LWT 引

起不依赖于 ABA的干旱逃避响应 (Du et al., 2018)。

Wang 等 (2020)发现 RCN1 (RICE CENTRORADI-

ALIS 1)的突变体抽穗期提前，并且在干旱胁迫处理

下，抽穗期延迟时间明显比野生型短，说明 RCN1参

与了干旱诱导的抽穗期延迟，推测干旱胁迫通过 A-

BA信号途径诱导 RCN1 表达，RCN1 可以与

Hd3a/RFT竞争结合 14-3-3从而抑制了 Hd3a的蛋白

活性，导致抽穗期延迟(Wang et al., 2020)。OsWOX13

过表达植株抗旱性增强，抽穗期提前，可能参与干旱

逃避反应(Minh-Thu et al., 2018)。

2.2盐碱胁迫对水稻抽穗期的影响

水稻是典型的甜土植物，土壤盐碱化是影响全

球特别是在沿海地区水稻生产的主要制约因素之

一。梁正伟等(2004)通过盆栽实验发现盐碱胁迫推迟

抽穗期，而且水稻抽穗期随着盐碱度的提高，其推迟

的天数越长，并且不耐盐碱的早熟品种比耐盐碱的

中晚熟品种抽穗晚(梁正伟等, 2004)；张鑫等(2020)通

过不同品种田间实验的研究发现，相对于轻度盐碱

胁迫，重度盐碱胁迫下抽穗期推迟显著 (张鑫等,

2020)。本研究调查了多个在盐碱地 (山东东营 ,

E1185, N3815)种植的粳稻品种的抽穗期，结果表明，
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在低盐度(0.2%~0.3%)下，抽穗期较淡水种植条件下

提前，但是在高盐度(0.5%)下，抽穗期延迟(结果未报

道)。但是盐碱胁迫影响抽穗期的分子机理目前研究

较少，目前已经鉴定了一些同时参与抽穗期调控和

盐胁迫耐性的基因：光敏感蛋白 OsHAL3的过量表

达可以提高植物的耐盐性，同时 OsHAL3与开花调

控因子 Hd1互作，结合 Hd3a启动子，正调控 Hd3a

表达，进而促进水稻开花(Su et al., 2016)；OsmiR393

高表达水稻植株抽穗期提前，耐盐性降低(Xia et al.,

2012)。但这些基因是否参与盐胁迫调控下抽穗期的

改变还有待进一步研究。

2.3温度胁迫对抽穗期的影响

水稻对温度波动非常敏感，高温条件下，水稻抽

穗期提前；低温胁迫下，水稻抽穗期推迟。控制水稻

粒数、株高和抽穗期的转录因子 Ghd8的高表达推迟

水稻抽穗期，增强水稻的低温耐性 (Wang et al.,

2019)。通过系统地分析参与光周期开花调控途径的

几个关键基因 (Hd3a, RFT1, Ehd1, Ghd7, RID1/E-

hd2/OsId1, Se5) 在不同温度和光周期处理下光周期

不敏感突变体和野生型中的表达模式，发现 E-

hd1-Hd3a/RFT1通路在光周期和温度开花调控途径

中是共同的和保守的：在低温(23℃)下 Ehd1、Hd3a

和 RFT1的表达显著降低，表明 Ehd1、Hd3a和 RFT1

转录的抑制是低温条件下延迟开花的重要原因；在

LD条件及低温下 Ghd7 mRNA水平较常温(28℃)显

著升高，说明低温和 LD处理对 Ghd7的表达有协同

作用，Ghd7的上调可能是低温条件下延迟开花的重

要原因(Song et al., 2012)。Lu等(2014)发现酪蛋白激

酶 OsCKI调控水稻的低温应答。通过构建单片段导

入系以及近等基因系材料，研究发现该基因在水稻

中存在两种基因型：LTG1 (low temperature growth 1)

和 ltg1型。LTG1基因型的株系比 ltg1基因型的株系

更能适应低温，且大田环境 LD高温条件下两种基因

型的抽穗期一致，而 SD低温条件下 ltg1比 LTG1抽

穗期提前 20 d，温室 SD高温条件下两者抽穗期无显

著差异。以上结果表明 LTG1调控低温 SD条件下水

稻抽穗期。定量表达分析发现基因型 ltg1 株系中

HD3a、RFT1 表达量明显比野生型低，推测基因

LTG1调控水稻低温抽穗期响应可能与调控 HD3a、

RFT1等抽穗期因子表达量有关。

近几十年来，随着全球气候变暖，高温胁迫时有

发生。高温胁迫导致水稻抽穗期提前而影响水稻产

量和适应性。Chen等(2018)分别进行了人工气候室

和大田温度梯度播种试验，发现已报道的抽穗期调

控位点 qHd1在水稻对高温提早抽穗期的耐受性中

具有重要作用。qHd1存在两种基因型，其中珍汕 97

基因型多存在于早籼品种中，在中籼和晚籼品种较

少。不同温度梯度播种实验发现，随着温度的升高，

含有 MY46 基因型的近等基因系的抽穗期从 76 d

减少到 58 d，而含有珍汕 97基因型的近等基因系在

梯度 1到梯度 3中以相同的速度促进抽穗，然后抽

穗期稳定在 69 d。人工气候室温度梯度实验也证实

了这种高温响应。进一步研究表明，qHd1位点包含

两个抽穗期相关基因 OsMADS51和 OsSPL2，其中

珍汕 97型 OsMADS51的第一个内含子有 9.5 kb的

插入，这导致了抽穗期相关基因 OsMADS51、Ehd1、

RFT1和 Hd3a表达差异，从而实现了 OsMADS51-E-

hd1-Hd3a/RFT1这一抽穗期调控通路对高温胁迫的

耐受响应(Chen et al., 2018)。另外，Kim等(2018)通过

分析 57份水稻品种(其中 12份是适合热带气候的温

带粳稻品种, 17份是温带粳稻品种)的 7个主要抽穗

调控基因 Hd1、OsPPR37、DTH8、Ghd7、Ehd1、RFT1

和 Hd3a的基因型及在温带和热带的抽穗期，发现

Hd1基因实现了温带粳稻对热带地区种植的适应

性，而 OsMADS51不参与温带粳稻对热带地区种植

的适应(Kim et al., 2018)。

3展望

水稻是重要的粮食作物，抽穗期是重要农艺性

状之一，是影响水稻产量的重要因素。近年来国内外

科研工作者已经鉴定了大量的控制水稻抽穗期的基

因，但是仍有很多未知的抽穗期基因需要进一步挖

掘和功能解析。非生物胁迫，如干旱胁迫、温度胁迫

都会延迟或提前水稻开花抽穗，但是具体的分子机

制仍不清楚。随着全球气候变暖，极端天气频发，淡

水资源日益缺乏，非生物胁迫对作物产量的影响日

趋严重。因此，深入解析干旱、盐碱等非生物胁迫下

水稻调控抽穗期的分子机制，将成为未来研究的重

要方向，对培育抗逆水稻新品种从而保障粮食安全

具有重要意义。
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