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水稻耐冷研究现状与黑龙江省粳稻耐冷生物育种策略
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摘要： 随着全球气候变化，极端天气事件发生概率显著上升。作为我国水稻商品粮重要生产基地，黑龙江省是低温冷害

频发地区，黑龙江省粳稻在苗期和生殖生长期（含孕穗期、开花期和成熟期）都容易遭遇低温胁迫。低温胁迫是黑龙江省粳稻

生产的重要限制因素，提高黑龙江省粳稻品种耐冷性对保障我国粮食安全生产具有重大战略意义。本文在回顾水稻耐冷鉴定

方法和遗传研究同时，通过分析黑龙江省粳稻近20年（2006-2023年）育成品种的耐冷数据发现，随着近年来审定品种数量“井

喷”，品种耐冷性呈现整体下降趋势；其次，通过基于参考基因组的比较作图发现，苗期和生殖生长期耐冷性大多受独立的位点

或染色体区段控制，遗传重叠（包括一因多效位点和连锁区段）比例在21%左右，其中负调控位点占比20%。对当前黑龙江省

粳稻耐冷育种工作而言，针对上述遗传重叠位点/区段和负调控位点开展深入研究，将有利于进一步提高育种工作效率。在此

基础上，本文提出了黑龙江省粳稻耐冷生物育种策略以及苗期与生殖生长期耐冷性同步改良的具体建议。
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Abstract：With the global climate change， the probability of extreme weather events has significantly 

increased. As an important base for commercial rice production in China， Heilongjiang province is an area prone 

to low-temperature stresses. Geng/Japonica rice in Heilongjiang is susceptible to low-temperature stresses during 

both the seedling stage and the reproductive stage （including booting， flowering， and maturing stages）. Low 

temperature stress is a key limiting factor for rice production in Heilongjiang， and improving cold tolerances of 

Heilongjiang Geng/japonica rice cultivars is of great strategic importance for ensuring the food production 

security in China. When reviewing the identification methods and genetic researches of rice cold tolerance， the 

authors analyzed the cold tolerance characteristics of Heilongjiang rice cultivars released in the past about 20 

years （2006-2023）， and found that with the "blowout" of approved cultivars in recent 5 years， the cold 

tolerances are going down. Secondly， through the comparative mapping based on reference genome， it was 
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found that the cold tolerances at the seedling stage and the reproductive stage are mostly controlled by 

independent loci or chromosomal regions， and the proportion of genetic overlap （including both pleiotropic loci 

and linked regions） accounted for about 21%. Among the identified gene responsible for cold tolerances， the 

negative regulatory genes accounted for about 20%. For current breeding application， the above-mentioned 

genetic overlap loci/regions and negative regulatory genes are useful in improving the breeding efficiency. On 

this basis， the authors put forward specific suggestions on the simultaneous improvement of cold tolerance 

during the seedling stage and reproductive stage as well as strategies for the biotechnological breeding on 

improving the cold tolerances of early Geng/japonica rice for Heilongjiang province.

Key words： early Geng/japonica rice （Oryza sativa L.） at Heilongjiang province；cold resistance；genetic 

overlap；biotechnological breeding

水稻（Oryza sativa L.）起源于热带和亚热带地

区，包括籼、粳两个亚种。相较于小麦（Triticum 

aestivum L.）、大麦（Hordeum vulgare L.）等其他禾本

科作物，水稻较易受到低温冷害影响。加之我国稻

作区分布范围广，在东北地区、长江流域、珠江流域

及部分高海拔地区种植的水稻会遭遇不同时期、不

同程度的低温冷害［1］。

东北稻区地处高纬度，低温冷害是该地区水稻

生产最大的风险性因素之一；其冷害发生频率高，

受害面积大；特别是黑龙江省，平均每3~5年就发生

一次［2］。黑龙江省作为我国最大的单季水稻种植区

和最主要的商品粮基地，保证粮食安全生产至关重

要。根据最新预测，虽然全球变暖和水稻种植区普

遍积温增加，但在 21世纪末之前，黑龙江省大部地

区（96.4%）仍将面临冷害威胁［3］。鉴于此，培育耐冷

性强的早熟粳稻品种对于我国粮食安全生产具有

重大战略意义。

1　黑龙江省水稻低温冷害

1.1　低温冷害定义

低温冷害或者冷胁迫（Cold stress）简称冷害，是

指农作物在生长期间遭遇低于所需最低温度阈值

而引起生长发育受阻的现象［1］。水稻冷害的通常表

现为叶片卷曲、褪绿和赤枯等，严重的会引起产量

和品质的下降［4-5］。水稻在自然演化和人工驯化过

程中，既分化出能够适应中高纬度和高海拔地区气

候条件的粳稻，又保留着适应低纬度地区气候条件

的籼稻。一般来说，籼稻的冷害温度阈值通常为

18~20℃，而粳稻的冷害温度阈值通常为 15~17℃。

温度低于冰点（0℃）而导致的胁迫通常被称为冻害

（Freezing stress），不在本文讨论之列。

1.2　黑龙江省冷害主要类型

根据冷害造成减产的原因，可将水稻冷害大

致分为 3 类［6］。（1）延迟性冷害：主要是营养生长

阶段遭遇低温导致开花延迟，或者在成熟阶段遭

遇低温而导致熟期延迟乃至不能正常成熟的现

象。（2）障碍型冷害：从幼穗分化到受精完成阶段

遭遇低温，影响开花受精过程，导致结实率降低的

现象。（3）混合型冷害：上述两种冷害同时发生的

现象。

根据冷害发生时水稻所处的生长阶段，研究者

又将冷害做了细分，大致包括发芽期、芽期、幼苗

期、移栽期、分蘖期、孕穗期、开花期和成熟期冷害

等［7］；从幼苗到成熟阶段是水稻对冷害最为敏感的

时期，其中幼苗期、移栽期和分蘖期属于水稻营养

生长阶段，在实际应用中，这个阶段遭受的冷害通

常也统称为苗期冷害；孕穗期、开花期和成熟期则

属于水稻生殖生长阶段。为了描述方便起见，以下

将采用苗期和生殖生长期两阶段描述方式，并在需

要明确的地方予以注明。

苗期冷害在我国云贵高原单季稻区、长江中下

游早稻区和北方稻区比较常见，生殖生长期冷害则

在黑龙江省和南方中晚稻区时常出现［8］。水稻对上

述两种冷害的抵抗或适应能力则被称为耐冷特

性，简称耐冷性（CT，cold tolerance）或者抗寒性。

在黑龙江省生产条件下，水稻品种耐冷性主要体

现在苗期和生殖生长期，其中苗期包括叶片生长

速度和长出灌溉水层上面的快慢、苗期生长速度、

分蘖始期早晚和分蘖增长速度等；生殖生长期则

包括感受障碍型冷害临界温度、以光温反应为基础

的不同积温年份水稻生育期变动幅度和灌浆速度

快慢等方面［9］。

1.3　黑龙江省审定品种耐冷性变化

通过2006-2023年审定品种的公开数据源［10-11］，

收集到耐冷鉴定数据相对完整的黑龙江省审定品

种 1115个，并对其低温处理空壳率（反映生殖生长
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期耐冷性的重要指标）数据进行了统计分析（图1）。

结果发现，在过去近 20年时间里，黑龙江省审定品

种耐冷性经历了两个高峰，分别是 2013 年和 2018

年，低温处理空壳率范围在 4.6%~11.4%和 6.2%~

16.4%。自 2020 年以来，随着品种审定渠道的拓

宽，品种数量呈现井喷式增长，增加品种主要集中

在第二、第三积温带。低温处理空壳率最大值的平

均数和最小值的平均数也呈明显的上升趋势，与

2018年相比，2023年同比上升幅度分别为53.8%和

199.3%。

2　水稻耐冷性鉴定方法

在品种的遗传改良研究中，目标性状鉴定是至

关重要的环节，需要兼顾准确度和鉴定通量之间的

平衡。耐冷性鉴定通常需要在鉴定过程中对试验

对象施加低温处理，比较常见的处理方法包括自然

低温、冷水灌溉和人工气候室处理［6］。处理之后的

鉴定评价指标主要包括生长发育指标、外部形态指

标及生理生化指标。处理方法与鉴定指标的相互

配合，共同形成常用的耐冷性鉴定方法［7］。本文主

要针对与黑龙江省水稻生产关系更为密切的苗期

和生殖生长期的耐冷性鉴定加以综述。

2.1　耐冷性鉴定处理方法

自然低温是利用特殊气候条件对水稻施加温

度胁迫的方法，比较适合大批量材料的初步筛选。

例如利用云南特殊的垂直气候条件，开展水稻耐

冷自然鉴定［1］。但是自然低温处理往往受到地理

条件的限制，而且需要研究者设置多年重复或者

与其他方法结合进行鉴定，才能获得比较可靠的

结果。

冷水灌溉是采用控温装置，将冷水与常温水混

合调制，形成温度适合的处理水，然后用处理水灌

溉稻株并维持一定深度水层，从而对稻株施加低温

胁迫的方法。冷水灌溉可用于苗期也可用于生殖

生长期的耐冷性研究。苗期处理的通常方法是：将

常温下培养的三叶一心期幼苗用12~13℃的冷水处

理10 d之后，恢复常温生长7~10 d，并调查幼苗受胁

迫程度［12］。孕穗期的冷水胁迫处理方法通常是在

幼穗分化期前后利用 17~19℃深水灌溉，一般认为

花粉母细胞开始减数分裂时是实施冷水处理的最

佳时期［13］。这种耐冷性鉴定方法的重复性相对较

好，因此也成为黑龙江省区域试验中耐冷性鉴定的
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一至五分别表示黑龙江省的第一至第五积温带；最小值和最大值分别表示低温处理空壳率的最小值和最大值

The numbers of 1 to 5 shown in Chinese characters represent the different accumulating temperature zones （ATZs） from ATZ one to ATZ five；

Min. and Max. represent the minimum and maximum values of the spikelet sterility rate under cold stress， respectively

图 1　2006-2023年黑龙江省不同积温带审定品种的数量及生殖生长期耐冷性变化趋势

Fig.1　The cold tolerances at reproductive stage and numbers of cultivars approved to be released across different 

accumulated temperature zones in Heilongjiang province during 2006-2023
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标准方法。值得注意的是，冷水处理的开始时间往

往对结果的准确度影响较大，因此在对熟期差异较

大的材料进行集中处理时，要注意控制处理时间［7］。

人工气候室处理则是通过人为控制水稻生长

发育所需的温度、湿度和光照等条件对稻株施加低

温胁迫的室内处理方法。该方法理论上适用于各

个时期的耐冷性鉴定；然而，由于对人工气候室内

不同位置温度均一性要求较高，加之单个气候室空

间条件等限制因素，不同批次之间的鉴定效果也可

能存在一定程度波动。结合实践，本文认为不同研

究者可以根据研究目的和研究阶段的不同需求，将

上述 3 种方法有机结合，因地制宜地制定鉴定策

略，实现成本和效率平衡兼顾的耐冷鉴定方案。

2.2　耐冷性鉴定指标

水稻不同生育阶段对低温胁迫的响应不同，苗

期受到低温冷害会使植株营养生长减慢，叶片失绿

萎蔫甚至死亡；生殖生长期遭遇低温，影响花粉育

性及结实率，导致产量降低。因此，水稻不同生育

阶段鉴定水稻品种耐冷性的方法及鉴定评价标准

也各不相同。

按照指标类型划分，水稻耐冷性鉴定指标主要

包括生长发育、外部形态和生理生化3大类。其中，

生长发育指标主要包括苗期的存活率和枯萎度等；

外部形态指标主要包括苗期的叶赤枯度、地上部生

长量和分蘖数，生殖生长期的秆长缩短率、穗抽出

度、抽穗延迟天数、结实率、成熟期综合耐冷性和冷

水反应指数等［7］；生理生化指标则主要包括电导率、

叶绿素含量、可溶性糖含量、超氧化物歧化酶活性、

过氧化氢酶活性、过氧化物酶活性、丙二醛含量、脱

落酸含量和脯氨酸含量等［8］。

苗期耐冷性鉴定的形态指标中叶片枯萎度和

叶片卷曲程度存在一定主观判断误差；存活率则相

对直接客观，因此在遗传育种工作中，后者往往与

前两者配合使用。生殖生长期耐冷性鉴定指标较

多，但最常用的还是低温处理下的结实率或空瘪

率，后者又称为低温处理空壳率，是黑龙江省品种

耐冷性鉴定的重要指标［14］。

3　水稻耐冷性遗传研究进展

耐冷性属于复杂性状，不同生长阶段的水稻都

有可能遭遇不同程度的低温胁迫，其中苗期和生殖

生长期对低温最为敏感。前人通过正向遗传学方

法检测到了多达270个耐冷性数量性状位点（QTL，

quantitative trait loci），分布在全基因组12条染色体

上。不同时期的耐冷性QTL数量比例也有所不同，

其中，苗期占比最高，达 40%，生殖生长期则不到

30%［15］。近年来，部分主效位点已被克隆和功能验

证。与此同时，通过反向遗传学或者分子生物学手

段，研究者也鉴定到一些耐冷相关基因并解析其生

物学功能。本文汇总了已克隆/鉴定的37个水稻苗

期、生殖生长期耐冷性相关基因/主效QTL。

3.1　水稻苗期、生殖生长期耐冷性相关基因/主效

QTL

从编码产物看，这些基因主要编码转录因子和

蛋白激酶，分别占 35.1%和 18.9%（表 1）。其中，转

录因子主要是WRKY、MYB和NAC，分别占到转录

因子的53.8%、23.1%和15.4%。

WRKY是植物特有的一类锌指转录因子，在抗

逆中发挥重要作用。已知与水稻耐冷性相关的

WRKY转录因子有7个（表1），其中3个负调控水稻

耐冷性，包括影响苗期耐冷性的OsWRKY45［16］和影

响生殖生长（孕穗）期耐冷性的 OsWRKY53［17］和

OsWRKY63［18］。影响耐冷性的 3 个 MYB 转录因子

OsMYB3R2［19］、OsMYB55/OsMYB4［20］和 OsMYBS3［21］

和 2 个 NAC 转录因子 OsNAC6［22］和 ONAC095［23］均

正调控水稻苗期耐冷性。

表1　目前已经定位/克隆的水稻苗期、生殖生长期耐冷性相关基因/主效QTL及遗传重叠区段

Table 1　The identified genes/main QTLs and genetic overlap regions related to cold tolerance in rice

苗期

Seedling stage

OsSEH1

OsNAC6

OsMYB3R2

1

1

1

LOC_Os01g43250

LOC_Os01g66120

LOC_Os01g62410

核孔蛋白

NAC转录因子

MYB转录因子

粳稻

NA

NA

负

正

正

［42］

［22］

［19］

类型

Type

QTL/基因

QTL/gene

染色体

Chr.

候选基因

Candidate genes

编码产物/代谢途径

Encoding product/

metabolic pathway

有利单倍型/

等位基因来源

Advantageous 

haplotype/

allele source

调控类型

Regulation 

type

参考文献

References
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苗期

Seedling stage

生殖生长期

Reproductive stage

OsTIL1

OsWRKY71

LTG1

OsCDPK7

COLD1

OsMYB55/

OsMYB4

OsWRKY45

ONAC095

OsMAPK6

OsWRKY115

OsWRKY76

OsMYBS3

OsLTPL159

HAN1

COG1

OsWRKY94

OsLEA9

OsMKKK70

（孕穗期）

OsMAPK3

OsAPX1

Ctb1（孕穗期）

CTB2/CTB4b

（孕穗期）

CTB4a （孕穗期）

OsWRKY53

（孕穗期）

qCTB7 （孕穗期）

LTT1 （孕穗期）

2

2

2

4

4

4

5

6

6

7

9

10

10

11

11

12

1

1

3

3

4

4

4

5

7

10

LOC_Os02g39930

LOC_Os02g08440

LOC_Os02g40860

LOC_Os04g49510

LOC_Os04g51180

LOC_Os04g43680

LOC_Os05g25770

LOC_Os06g51070

LOC_Os06g06090

LOC_Os07g27670

LOC_Os09g25060

LOC_Os10g41200

LOC_Os10g36160

LOC_Os11g29290

LOC_Os11g36200

LOC_Os12g40570

LOC_Os01g21250

LOC_Os01g50410

LOC_Os03g17700

LOC_Os03g17690

LOC_Os04g52830

LOC_Os04g04254

LOC_Os04g04330

LOC_Os05g27730

LOC_Os07g07690

LOC_Os10g34110

脂质运载蛋白

WRKY转录因子

酪蛋白激酶

钙依赖性蛋白激酶

G蛋白信号调节因子

MYB转录因子

WRKY转录因子

NAC转录因子

丝裂原活化蛋白激酶

WRKY转录因子

WRKY转录因子

MYB转录因子

非特异性脂质

转移蛋白

氧化酶

类蛋白受体激酶

WRKY转录因子

晚期胚胎富集蛋白

丝裂原活化蛋白激酶

丝裂原活化蛋白激酶

抗坏血酸过氧化物酶

F-box蛋白

UDP-葡萄糖甾醇葡萄

糖基转移酶

蛋白激酶

WRKY转录因子

PHD结构域蛋白

NA

NA

NA

NA

NA

粳稻

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

粳稻

粳稻

粳稻

NA

NA

NA

粳稻

NA

NA

粳稻

粳稻

NA

NA

NA

正

正

正

正

正

正

负

正

正

正

正

正

正

正

正

正

负

负

正

正

正

正

正

负

正

负

［33］

［44］

［26］

［25］

［32］

［20］

［16］

［23］

［29］

［45］

［46］

［21］

［34］

［39］

［27］

［47］

［30］

［31］

［30］

［35］

［36］

［37-38］

［28］

［17］

［40］

［41］

表1（续）

类型

Type

QTL/基因

QTL/gene

染色体

Chr.

候选基因

Candidate genes

编码产物/代谢途径

Encoding product/

metabolic pathway

有利单倍型/

等位基因来源

Advantageous 

haplotype/

allele source

调控类型

Regulation 

type

参考文献

References
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苗期与生殖生长期

遗传重叠

The seedling stage 

overlaps with the 

reproductive stage

qSR3.2/qWD3.2/

qSSR3

（孕穗期）

MIR1868

（孕穗期）

bZIP73

qRC10-2

（成熟期）

qPSR10

（孕穗期）

qLTS11/

qSST11-1和

qLTL11/qSST11-2

（孕穗开花期）

OsWRKY63

（孕穗期）

qCTBS11/COG3

（孕穗期）

3

4

9

10

10

11

11

11

NA

LOC Os04g32710

LOC Os09g29820

NA

NA

NA

LOC_Os11g45920

LOC_0s11g44680

NA

NA

bZIP转录因子

NA

NA

NA

WRKY转录

因子

NA

粳稻

NA

粳稻

野生稻

NA

粳稻

粳稻

粳稻

NA

负

NA

NA

NA

NA

负

正

未发表结果

［43］

［48-49］

［50］

［51］

［52］

［18］

［53］

表1（续）

类型

Type

QTL/基因

QTL/gene

染色体

Chr.

候选基因

Candidate genes

编码产物/代谢途径

Encoding product/

metabolic pathway

有利单倍型/

等位基因来源

Advantageous 

haplotype/

allele source

调控类型

Regulation 

type

参考文献

References

括号表示该QTL/基因起作用的水稻生长时期；NA表示数据无法获取或不存在

The content shown in parentheses indicated the specific stage when the QTL/gene is working ； NA means the data not available

信号转导途径在水稻应对低温胁迫过程中起

重要作用，蛋白激酶是其重要组成部分［24］。已知 7

个耐冷性相关蛋白激酶都是正调控基因，其中，编

码钙依赖性蛋白激酶的OsCDPK7［25］和编码酪蛋白

激酶的LTG1［26］与苗期耐冷性相关；在2个编码类受

体激酶前体基因中，COG1［27］主要影响苗期耐冷性，

CTB4a［28］则与生殖生长（孕穗）期耐冷性相关；而 2

个丝裂原活化蛋白激酶编码基因 OsMAPK6［29］和

OsMAPK3［30］分别影响苗期和生殖生长期耐冷性。

编码丝裂原活化蛋白激酶基因OsMKKK70则负调

控生殖生长（孕穗）期耐冷性［31］。

G 蛋白是信号转导途径的另一重要组成部

分，COLD1 基因编码的 G 蛋白信号调节因子能够

与 G 蛋白 α 亚基 RGA1 相互作用并正调控苗期耐

冷性［32］。脂质转移蛋白在植物中参与脂质信号转

导，与包括逆境响应在内的生物过程相关。脂质运

载蛋白基因OsTIL1在低温胁迫下诱导甘油脂的生

物合成从而提高水稻耐冷性［33］，而非特异性脂质

转移蛋白编码基因 OsLTPL159 也是正调控耐

冷性［34］。

OsAPX1编码的细胞质抗坏血酸过氧化物酶能

够增强H2O2和丙二醛的清除能力［35］。其他一些基

因，包括编码F-box蛋白的Ctb-1［36］参与泛素蛋白酶

体途径、编码 UDP-葡萄糖甾醇葡糖基转移酶的

CTB2/CTB4b ［37-38］，编码富含亮氨酸重复序列类受体

激酶的CTB4a ［28］等，这些基因都是正调控水稻耐冷

性。此外，细胞色素酶 P450 编码基因 HAN1 ［39］和

PHD结构域蛋白编码基因 qCTB7 ［40］也都是水稻耐

冷性正调控因子。LTT1基因的突变则能够激活活

性氧清除代谢通路［41］，而敲除晚期胚胎富集蛋白编

码基因OsLEA9则能够增强生殖生长期耐冷性［30］，

核孔通道蛋白编码基因OsSEH1 ［42］也是负调控苗期

耐冷性。最新研究发现，小RNA也参与到水稻耐冷

性的调控中，其中MIR1868可负调控苗期和生殖生

长（孕穗）期耐冷性［43］。上述这些已知耐冷基因绝

大多数正调控耐冷性（占比80%），负调控基因只占

20%。

3.2　苗期和生殖生长期耐冷性的遗传重叠

遗传重叠是两种性状在遗传上存在一定程度

关联，控制不同性状的位点存在一因多效或紧密连
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锁的现象［55］，是遗传育种工作的关注重点。在37个

已克隆的耐冷基因/QTL中，只影响苗期耐冷性的有

19个（占 51.4%），只影响生殖生长期耐冷性的有 10

个（占 27.0%），而同时影响苗期和生殖生长期耐冷

性的有8个（占21.6%）。将已经报道的耐冷基因/主

效QTL位点与新定位的苗期和生殖生长期QTL位

点（数据未发布）进行染色体分布比较分析，结果表

明：一是苗期耐冷性位点和生殖生长期耐冷性位点

大多分布在不同染色体区段；二是存在少量控制苗

期和生殖生长期耐冷性的遗传重叠位点（图2）。具

体来看， bZIP73和OsWRKY63基因编码的转录因子

可以同时影响苗期和生殖生长期耐冷性。bZIP73

9��Seedling stage

+
����Reproductive stage

9���
�������
Genetic overlaps between seedling stage 

and reproductive stage

OsSEH1

OsLEA9

qSR3.2/

qWD3.2/

qSS R3
Ctb1

OsCDPK7

COLD1

OsWRKY45

OsWRKY53

OsMAPK6

ONAC095

Chr.01 Chr.02 Chr.03 Chr.04 Chr.05 Chr.06

ONAC6
OsMYB3R2

OsWRKY71

OsTIL1
LTG1

OsMAPK3
OsAPXa

CTB2/CTB4b
CTB4a

OsMYB55

OsMKKK70

qWD2/

qSR2

qWD1.2/

qSR1

qWD1.1

qWD3.1/

qSR3.1

qWD4.1/

qSR4.1

qWD4.2/

qSR4.2

qWD4.3/

qSR4.3

qSSR5
qWD6.1/

qSR6.1

qWD6.2/

qSR6.2

qSSR2
MIR1868

LTT1

qCTB7

OsWRKY115

OsWRKY76

bZIP73

OsLTPL159

MYBS3

qPSR10
qRC10-2

OsWRKY63

HAN1

COG1

COG3

qLTS11/

qSST11 -1

OsWRKY94

Chr.07 Chr.08 Chr.09 Chr.10 Chr.11 Chr.12

qSR11.2/

qWD11.2

qWD7.1/

qSR7.1

qWD7.2/

qSR7.2
qWD8.1/

qSR8.1

qWD8.2/
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黑色字表示已知的水稻苗期、生殖生长期耐冷性相关基因/QTL；蓝色字表示项目组定位的苗期、生殖生长期耐冷性QTL，其中QTL命名依据

冷处理后的性状，WD：枯萎度；SR：存活率；SSR：结实率

Previously identified genes/QTLs against cold stresses at the seedling stage and reproductive stage of rice were shown in black， while the QTLs 

identified by authors’ working group were shown in blue. The loci were nominated according to the traits under cold stresses including，

WD：Wilting degree； SR：Survival rate ； SSR：Seed setting rate

图 2　水稻苗期、生殖生长期耐冷性相关基因/QTL的基因组分布和遗传重叠

Fig.2　Genomic distribution and genetic overlaps of cold tolerance-related genes/QTLs at seedling stage and reproductive stage
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一个碱基变异造成籼粳间对低温的耐受性差异［49］。

OsWRKY63是一个转录抑制因子，可以下调许多低

温胁迫相关基因和活性氧清除相关基因的表达，从

而负调控苗期及生殖生长（孕穗）期耐冷性［18］。

QTL 位点 qCTBS11/COG3 正调控苗期和孕穗期耐

冷性，在粳稻驯化过程中经历了明显选择［54］。此

外，在苗期以及生殖生长期同时检测到的重叠位点

还有5个，其中包括4个连锁位点：影响苗期和生殖

生长（孕穗开花）期的 qLTS11/qSST11-1、qLTL11/

qSST11-2［53］；影响苗期和生殖生长（成熟）期的

qRC10-2［51］，以及影响苗期和生殖生长（孕穗）期的

qSR3.2/qWD3.2/qSSR3（表 1，图 2）。此外，还有 1个

通过全基因组关联分析检测到的苗期与生殖生长

（孕穗）期重叠位点qPSR10［52］。

上述结果表明，尽管苗期与生殖生长期的耐冷

遗传机制可能存在较大差异，但仍然有一定比例的

遗传重叠。上述遗传重叠位点/染色体区段有望在

借助生物育种方法同步改良水稻苗期和生殖生长

期耐冷性中提供重要信息。

4　黑龙江省水稻耐冷生物育种研究

黑龙江省位于我国最北方，作为最大单季稻产

区，承担着我国粮食安全饭碗底座的重任。尽管在

全球变暖背景下，黑龙江省于2023年调整了积温带

设置，但是未来黑龙江省大部区域仍然面临冷害

威胁。

4.1　黑龙江省品种审定对耐冷性的要求

黑龙江省春季温度较低，通常大田育秧有困

难。当前生产上主要通过大棚旱育稀植方式来提

高积温可得性；在秧棚外积雪条件下，秧棚内通常

能够维持在 20℃以上，秧龄可长达 40 d。因此，随

着栽培制度变化，芽期耐冷性已经不是黑龙江省生

产上的主要问题，而生殖生长期耐冷性成为主要问

题。2002年，我国北方稻区遭受到严重冷害，2003

年起，耐冷性被列为黑龙江省水稻品种审定的重要

指标。生殖生长期耐冷性和稻瘟病抗性一样，是黑

龙江省水稻品种审定“一票否决”的重要指标，低温

处理空壳率标准为小于 30％［14］。此外，近年来第

二、三积温带仍以种植圆粒高产品种为主，农户倾

向于选择晚熟高产品种，通过提早播种来“抢积温”

创高产。2023年，黑龙江省春季低温导致育秧棚内

温度低于 20℃，普遍影响稻苗生长。因此，除了生

殖生长期耐冷性之外，苗期耐冷性也是值得育种工

作关注的目标。

4.2　黑龙江省耐冷育种的资源分析

根据采用的资源和耐冷性鉴定方法，黑龙江省

耐冷育种大致分为两个阶段，包括 20世纪 80年代

及以前与2004年至今。

4.2.1　20世纪 80年代及以前　这个阶段的黑龙江

省水稻育种处于系统育种阶段和杂交育种初期。

育种家普遍认为，20世纪50年代以来直接或间接能

够在黑龙江省长期立足的引进品种具有较强耐冷

性，其中具有代表性的是引自日本北海道的石狩白

毛［9］。石狩白毛于1935年在日本北海道育成，于20

世纪40年代初引入黑龙江省，新中国成立前后曾占

据黑龙江省水稻主栽品种地位多年。以石狩白毛

及其衍生品种为基础，育成了一系列新品种，其中

包括通过系统选育而成的合江1号、禹申龙白毛、梧

农71和牡丹江1号等，以及通过杂交选育而成的合

江19号、合江20号和黑粳2号等［11］。

随着黑龙江省农业科学院水稻研究所等单位

连续多年对大量材料进行耐冷性研究，于 1979-

1984年逐步形成黑龙江省水稻耐冷材料的鉴定筛

选标准，经过 6 年试验研究，在鉴定的 917 份材料

中，苗期耐冷材料有194份，生殖生长期耐冷材料有

15份。从鉴定结果看，水稻各时期都耐冷的材料很

少，只有1份合江13；然而，在育种实践中合江13的

利用效果却不及合江12和合江23［9］。

4.2.2　2004年至今　2004年开始的黑龙江省品种

区域试验中，以低温处理空壳率为指标的水稻生殖

生长期耐冷性由指定单位进行统一鉴定，其中

2004-2010 年采用空育 131 为鉴定对照。空育 131

于1991年从日本北海道引入黑龙江省，1997年通过

黑龙江省农垦总局品种审定委员会审定，2000年经

黑龙江省农作物审定委员会认定推广，其累计推广

面积超过 1 亿亩［10］。由于稻瘟病抗性等因素，自

2006年以来，黑龙江省农业科学院佳木斯水稻研究

所育成了一批适用于第二至第五积温带的龙粳系

列耐冷高产圆粒品种，其低温处理空壳率均值在

12.9%~20.5%，在生产上替代空育 131。其中，龙粳

31（2011 年审定）的低温处理空壳率在 11.4%~

14.1%；龙粳 3013（2021年审定）在 11.5%~15.3%；而

同期该区域的其他品种低温处理空壳率均值在

14.8%~24.0%。

4.3　耐极端低温苗头新品系创制

2022年以来，耐极端高/低温水稻新品种设计与

培育项目组（以下简称项目组）针对黑龙江省地区

开展耐极端低温新品种的生物育种研究，育成了一
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批苗头品系。其中，龙粳1934是黑龙江省农业科学

院水稻研究所通过系谱法选育的耐冷性强且优质

高产抗倒伏早熟新品种（黑审稻 20230053）。该品

种是以含有空育 131耐冷血缘的中间材料为母本，

耐冷抗倒抗稻瘟病的中间材料为父本，经连续耐冷

鉴定选育的新品种；主茎 11片叶，在适应区出苗至

成熟生育日数130 d左右，需≥10℃活动积温2400℃

左右。2021-2022 年耐冷性鉴定结果：低温处理空

壳率17.6%~19.4%。

龙粳 4613是黑龙江省农业科学院水稻研究所

选育的耐冷性强且优质高产抗倒伏早熟品种（黑审

稻2023Ｌ0118）。该品种双亲均含有耐冷品种空育

131血缘；主茎11片叶，在适应区出苗至成熟生育日

数 130d，需≥10℃活动积温 2400℃左右。2021-2022

年耐冷性鉴定结果：低温处理空壳率15.8%~23.4%。

中农粳 18是由中国农业科学院作物科学研究

所以吉粳88导入系LY1为母本，育成的抗病耐冷特

性较好的早熟粳稻品种（黑审稻 2023L0088）。

2020-2021 年参加第三积温带晚熟期组区域试验，

平均产量 9075.4 kg/hm2，较对照品种龙粳 31 增产

8.4%；2022 年生产试验平均产量 9100.3 kg/hm2，较

对照品种龙粳 31 增产 7.0%，低温处理空壳率

11.1%~27.2%。在此基础上，通过生物育种方法进

一步育成新品系中农粳5205，该品系融汇了中农粳

18耐冷抗病和中农粳11（拟于2024年审定）高产抗

倒伏等优点，主茎 12片叶，在适应区出苗至成熟生

育日数 135 d左右，需≥10℃活动积温 2500℃左右。

在项目组 2023 年的统一耐冷鉴定中，中农粳 5205

的低温处理空壳率在 10.8%（室外鉴定）~12.9%（室

内鉴定），具有极强的耐冷性和高产抗倒水平，有望

成为开展黑龙江省早粳耐冷生物育种的优异基础

新种源。

5　结论与展望

5.1　气候变化对黑龙江省粳稻育种的影响

随着全球气候变化，黑龙江省地区积温呈现整

体上升趋势［56］，但在 21世纪内，冷害仍将威胁黑龙

江省大部地区［3］。2023年，黑龙江省佳木斯市所在

的 3 区（原第二积温带下限）出现对照品种龙粳 21

以及部分长粒品种生殖生长（开花）期颖花退化和

生殖生长（成熟）期自然空壳率上升的现象。对种

业大数据分析也发现，随着审定渠道拓宽，近5年来

黑龙江省审定品种的生殖生长期耐冷性呈现下降

趋势（图1）。低温冷害对未来5~10年黑龙江省水稻

的耐冷性育种提出挑战，耐冷尤其是生殖生长期耐

冷仍然是今后一段时期内黑龙江省水稻育种的重

要目标。

5.2　遗传研究对提高黑龙江省早粳稻耐冷性的

启示

在已知的 37 个耐冷基因/位点上，有利等位基

因大都来自粳稻，只有 1个来自野生稻（表 1），因此

作为典型粳稻的代表，上述位点的有利等位基因在

黑龙江省早熟粳稻品种中往往已经被固定了，比较

典型的例子是 CTB2/CTB4b 和 CTB4a。与此同时，

根据前人正向遗传研究的结果以及项目组未发表

数据的比较作图发现，水稻苗期耐冷性与生殖生长

期耐冷性在大多数情况下属于独立遗传，存在一定

比例的一因多效位点（约占21%）；从控制苗期和生

殖生长期QTL位点的基因组分布情况看，也存在集

中分布的区域，例如，bZIP73转录因子在水稻苗期

和生殖生长期耐冷中都起作用以及第3号染色体上

的苗期 -生殖生长（孕穗）期耐冷遗传重叠位点

qSR3.2/qWD3.2/qSSR3等（表1，图2）。此外，上述37

个位点中，大约有20%左右的位点是负调控耐冷性

的，通过对这些位点进行基因编辑有望获得耐冷性

提升的中间材料。

要进一步提升黑龙江省粳稻耐冷性，一方面需

要通过野生稻资源或者3K测序资源［57］等非粳稻资

源进一步挖掘尚未在黑龙江省品种中利用的有利

等位新变异；另一方面要加强对上述遗传重叠位点

（区段）和负调控位点的关注和利用。

5.3　利用生物育种培育黑龙江省粳稻耐冷新品种

生物育种即生物技术育种的简称，指在生物技

术（BT，biology technology）与包括信息技术（IT，

information technology）在内的多种前沿技术融合基

础上，结合常规育种技术手段，培育新品种的过程。

多种技术的综合运用，不仅使育种家的亲本选配能

够有更加明确的方向，而且能够较大程度地缩短育

种周期［58］、提升育种效率。

针对黑龙江省粳稻耐冷育种，一是进一步加强

耐冷资源鉴定。根据水稻中存在的针对生物胁迫

和非生物胁迫的“隐蔽变异”［59， 60］，不仅要从高纬度

地区如俄罗期、朝鲜、日本或野生资源中寻找有利

等位变异，也要在低纬度来源材料中挖掘耐冷新基

因，以逐步拓宽黑龙江省粳稻耐冷遗传多样性。二

是利用高通量基因组鉴定技术厘清现有主要育种

亲本已知耐冷基因遗传构成，为下一步针对性开展

耐冷育种分子设计提供依据。三是通过基因编辑
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和基因组选择创制和培育强耐冷材料，同时编辑多

个负调控耐冷等位基因，或通过基因组选择聚合不

同耐冷有利等位基因或遗传重叠区段，实现苗期和

生殖生长期耐冷性的有效聚合，创制耐冷优异新

种质。

未来是育种的智能设计时代，育种家有望首先

借助多组学手段，采集包括中农粳5205和龙粳1934

在内的优异耐冷品系信息，通过遗传群体和资源群

体等建立基因组育种数据库［61］；再结合基于人工智

能的数学建模和基因组选择等方法［62］，在优良骨干

亲本背景条件下，选择适配的供体，制定最优育种

方案。对杂交组配所获得的后代分离群体，通过高

通量基因型（包括熟期、抗病性、产量和品质等关键

位点）鉴定与多种耐冷表型鉴定相结合等手段，加

强低世代不良个体的淘汰，辅以异地直播加代和快

速育种［63］等技术手段，快速获得稳定耐冷品系。

通过上述过程的探索和实践，逐步构建适合黑

龙江省的早熟粳稻耐冷生物育种技术体系，提升耐

冷品种选育效率，加快培育兼具苗期和生殖生长期

耐冷性且综合性状优良的黑龙江省早熟粳稻新品

种，保障国家粮食安全。
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