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摘要 烟后制种指烟叶收获后的农田进行杂交水稻制种或不育系繁殖, 是南方制种区域产业结构调整的耕作制度

新模式. 本试验在烟后制种期, 研究分析水稻细胞质雄性不育(cytoplasmic male sterility, CMS)微效恢复基因与播期

互作对不育性稳定性的影响, 为不育系繁殖提纯、遗传选育和烟后制种提供理论参考与实际应用依据. 选择5个不

同微效恢复基因数量的不育系珍汕97A、龙特浦A、野香A、京福1A、301A, 设置4个播期和2个试点, 在播期、地

点及其互作下, 以嵌合颖花率和黑染花粉率为花粉育性指标进行解析比较, 应用主效可加互作可乘模型(additive
main effects and multiplicative interaction model, AMMI模型)分析, 探究不育系花粉育性的动态趋势. CMS的育性

回复除受主效基因控制外, 微效基因也产生累加作用. 龙特浦A属于微效恢复基因数量较多类型, 对播期和试点变

化反应较为敏感; 野香A、京福1A、301A归类为微效恢复基因数量中间类型, 对播期等因素有一定程度的反应; 珍
汕97A为微效恢复基因数量较少类型, 对播期等因素反应敏感度低. 对播期敏感度效应从大到小依次为龙特浦A、
301A、京福1A、野香A、珍汕97A. 根据CMS不育性的敏感性效应, 在生产上进行烟后制种和繁殖时, 播期适当提

前对于种子纯化效果较好, 在不育系遗传选育和原种提纯时, 选择微效恢复基因高效表达的时期进行, 有利于及早

剔除不合格单株, 加快获得不育性稳定的群体.
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1966年袁隆平《水稻的雄性不孕性》一文的发

表[1], 开启了我国水稻杂种优势利用技术研发的序幕,
杂交水稻单位面积产量在常规矮秆优良品种的基础上

提高20%左右, 为水稻生产带来了突破性飞跃. 细胞质

雄性不育系是三系杂交稻的基础, 繁殖和配制杂交种

都为异花传粉, 如果不育系中可育株去杂不完全, 将会

影响其及杂种的纯度. 据研究, 利用不育系制种时混杂

率每增加1%, 杂交稻的产量损失可达100 kg hm–2, 当混

杂率达到4%, 产量优势则全部消失[2]. 因此确保不育系

的纯度是杂交稻制种生产的关键之一. 不育系中的杂

株类型多样, 来源复杂, 与繁殖时人为去杂防杂措施及

内外因素的干扰有关. 周天理等人[3]对不育系中的杂株

引用格式: 林强, 蔡秋华, 王颖姮, 等. 应用微效恢复基因与播期互作效应分析水稻CMS的育性敏感性. 科学通报, 2024, 69: 5173–5182
Lin Q, Cai Q H, Wang Y H, et al. Analysis of interaction between minor-effect restoring gene and sowing date reveals the fertility sensitivity to CMS lines in
indica rice (in Chinese). Chin Sci Bull, 2024, 69: 5173–5182, doi: 10.1360/TB-2024-0393

© 2024《中国科学》杂志社 www.scichina.com csb.scichina.com

2024 年 第 69 卷 第 35 期: 5173 ~ 5182

论 文

https://doi.org/[object XPathResult]
www.scichina.com
csb.scichina.com
http://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1360/TB-2024-0393&amp;domain=pdf&amp;date_stamp=2024-10-24


进行农艺形态调查、花粉育性鉴定和杂交遗传分析,
发现不育系的花粉育性波动与环境因素及不育基因遗

传不稳定性有关. 可见, 开展CMS不育性遗传稳定性的

研究, 对水稻杂种优势利用具有重要的理论参考与实

际应用价值.
当前推广应用的籼型细胞质雄性不育系均由我国

农业科技工作者自主创新选育而成, 包括野败、矮

败、印水、冈、D、K、马协、红莲等各种类型, 其中

野败型不育系是最早得以利用的质核互作花粉败育类

型, 配制的杂交稻品种长期在生产中占据重要位置[4].
矮败、印水、冈、D、K、马协型等质源不育系, 花粉

败育类型与野败型一样皆为孢子体不育, 且恢保关系

相近或相同, 多数研究认为它们属于同一遗传类型[5~8].
Luan等人[9]通过对雄性不育系的细胞质mtDNA位点序

列对比分析, 指出印水、D、K、冈、矮败等类型细胞

质均与野败型来源相同. Luo等人[10]利用野败型不育系

克隆获得核质互作不育关键基因WA352, 并发现冈、

印水、矮败等类型不育系同样含有该基因, 认为它们

属于同一胞质类型. 高世代的细胞质雄性不育系花粉

育性的回复和波动, 同样会出现黑染花粉粒、颖花嵌

合体甚至自交结实粒的现象, 这与环境和遗传紧密相

关[3]. 雷捷成等人[11]从选育保持系入手, 认为微效恢复

基因的存在会干扰F1花粉育性. 而后游年顺等人[12]分

析认为, 不育系微效恢复基因为隐性多基因. 不同不育

系在自然温度条件下花粉不育稳定性表现差异[13]. 不

育系龙特浦A从苞分化期至花粉完成期, 外界温度处于

25~28.5℃范围, 黑染花粉粒增多, 外界温度低于25℃或

高于28.5℃时, 花粉黑染粒减少[14,15]. 但也有研究指出,
不育系龙特浦A在抽穗前15 d, 日均温与黑染花药率呈

正相关, 当温度在26~29℃时, 花粉黑染率则较低[16]. 光
照长度这一环境因素对CMS不育性也有影响, 光照长

度减少, 花粉不育性容易回复[17]. 但另有研究表明, 光

周期对不育系龙特浦A花粉的败育程度没有影响[18]. 可
见, 温度、光长等外界条件对CMS不育性影响的研究

颇多, 而类似两系不育系育性发生变化的光温临界点

和敏感期并不一致.
本团队初步研究认为, 基因型差异是影响CMS不

育性的首要因素, 播栽温度效应明显, 不育系微效恢复

基因数量越少, 对播栽温度的敏感度越低[19]; 温光互作

对CMS微效恢复基因的表达也有影响, 对于温光并进

型CMS, 光照长度作用尤为显著, 与播栽温度存在互促

效应, 最终影响花粉育性的表现, 而温度敏感型CMS略

为不同, 光照长度作用不如前者明显, 但可与播栽温度

形成互作关系影响花粉育性[20]. 本试验为探析水稻

CMS的育性敏感性, 以不同微效恢复基因数量的不育

系为材料, 在播期、地点及其互作下, 研究CMS花粉育

性波动的动态变化趋势, 可为细胞质雄性不育系的遗

传选育与亲本提纯、烟后繁殖与杂交制种提供理论支

撑和应用参考.

1 材料与方法

1.1 试验材料

选用典型代表性籼型细胞质雄性不育系5个: 珍汕

97A、龙特浦A、野香A, 其他2个不育系为本研究团队

育成, 包括京福1A、301A. 上述材料应用遗传提纯法,
通过连续割茬和花粉镜检, 筛选出纯合一致的单株, 从
而获得不育度高且稳定的群体[21].

1.2 试验方法

2012年在福建省农业科学院水稻研究所福州连坂

育种基地(东经119°21′, 北纬26°00′, 海拔17 m)将珍汕

97A、龙特浦A、京福1A等3个不育系分别种植100株,
连续回交3代, 每回交一代均考查不育系的花粉育性

表现, 研究不育系育性指标黑染花粉率、嵌合颖花率

与套袋自交结实率的相互关系. 为了分析微效恢复基

因与播期互作效应, 2021年在福州连坂育种基地和福

建省三明市沙县夏茂水稻新品种选育基地(东经117°
39′, 北纬26°34′, 海拔183 m)自然温光条件下进行, 珍

汕97A、龙特浦A、野香A、京福1A、301A共5个不

育系在2个试验点分4期播种, 每个不育系每小区种植

100株, 设置3个重复. 第1期从5月15日开始, 每期间隔

15 d, 播期依次以Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ表示, 秧龄30 d, 单

本栽插, 采取常规方式管理试验田块, 抽穗时进行花粉

育性检测. 同年在福州将珍汕97A、龙特浦A、野香

A、京福1A、301A不育系种植于隔离网室中, 每个不

育系种植100株, 抽穗时调查农艺性状和花药特征, 识

别和筛选出株叶形态特征、生育期、花药大小和颜

色与其不育系相近的植株 (即A型株 [ 3 ]或育性回复

株[22]), 对A型株套上牛皮纸袋让其自交, 并分别与其

相应的保持系杂交, 至成熟时收获(A型×B)F1和自交

结实种子. 次年分别种植5个不育系、自交结实种子

及(A型×B)F1各100株, 于抽穗时进行花粉育性检测和

统计.
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1.3 花粉育性检测

黑染花粉率镜检方法: 不育系抽穗时从群体中随

机取样5株, 每株选取1个稻穗用镊子在其上、中、下3
处夹取颖花3朵, 取其全部花药18颗, 放置于事先滴有

1%浓度I2-KI溶液0.1 mL的玻璃载玻片上, 摄碎混匀并

染色后用4×10倍生物显微镜观察, 每张玻璃载玻片选

择3个具代表性视野, 一个视野检视50粒花粉, 每小区

不育系约检视750粒花粉, 按败育和黑染花粉粒分2种
类型计算, 黑染花粉粒占全部花粉粒的百分比为黑染

花粉粒率.
嵌合颖花率考查方法: 不育系抽穗时从群体中随

机取样5株, 选取当天将开未开的颖花穗粒, 剥开颖壳,
观察花药形态特征, 不育颖花为瘦小型水渍状, 而嵌合

体含有黄色饱满型花药, 每小区不育系约检视200朵颖

花, 嵌合体占全部颖花的百分比为嵌合颖花率.

1.4 统计分析

对2021年不育系分期播种试验获得的黑染花粉率

和嵌合颖花率数据分别采用DSP软件进行方差、回归

模型和AMMI模型分析. 根据陶华和薛庆中[23]的方法,
AMMI模型公式为:

y µ= + + + + + ,mno m n
s

p

s ms ns mn mno
1

m=1, 2, …, I; n=1, 2, …, J; o=1, 2, …, K; 公式中, ymno表
示在m播期下n基因型的o次重复的检测值, μ是检测值

的总平均, αm和βn分别是基因型和播期的效应值, λs表
示第s个交互效应成分轴(interaction principal compo-
nent axis, IPCA)的特征根, γms表示第s个主成分的基因

型m的特征向量值, δns表示第s个主成分的播期n的特征

向量值, p指保留在模型中的IPCA轴, ρmn为提取p个
IPCA轴后留下的残差, εmno为试验误差. 稳定性参数

(Dm)是在微效恢复基因影响下主效基因在IPCA空间

中距离原点数值, 计算公式为

Dm = ,
s

c

ms
1

2

其中, c为显著的IPCA数量, γms指主效基因m在第s个
IPCA上的分值.

2 结果与分析

2.1 不育系育性基因分析

据5个不育系珍汕97A、龙特浦A、野香A、京福

1A、301A黑染花粉形态的比较观察(图1), 珍汕97A花

粉粒I2-IK溶液染色后, 主要为典败, 少量圆败, 颖花多

数呈典型乳白色瘦小水渍状, 少量夹杂有嵌合体; 龙特

浦A花粉粒主要为典败、圆败和染败, 间有黑染花粉

粒, 颖花有小部分花药呈黄色未开裂状, 嵌合颖花夹杂

其中; 野香A、京福1A、301A嵌合颖花数量介于珍汕

97A与龙特浦A之间, 染色后花粉粒多为典败和圆败,
伴有零星黑染花粉粒出现.

对不育系A群体、A型株群体与(A型×B)F1群体的

花粉育性进行比较(表1), 珍汕97A、龙特浦A、野香

A、京福1A、301A不育系与其相应A型、(A型×B)F1
黑染花粉率检测结果表明, 三者之间差异均不显著. 根
据已有研究结果报道[24,25], 不育系育性的主效基因型

为S(r1r1r2r2), 说明A型和(A型×B)F1的育性主效基因型

同为S(r1r1r2r2).
进一步分析花粉育性数据, 将珍汕97A不育系、A

型、(A型×B)F1各群体黑染花粉率分别和龙特浦A对应

的群体进行比较: 11.51÷2.76=4.17, 11.19÷2.53=4.42,
11.94÷3.25=3.67, 比值结果介于3.67~4.42之间; 将珍汕

97A相关各群体黑染花粉率分别与京福1A对应的群体

进行比较 : 8 . 4÷2 . 7 6=3 . 0 4 , 8 . 1 4÷2 . 5 3=3 . 2 2 ,
8.59÷3.25=2.64, 比值结果介于2.64~3.22之间; 同样将

图 1 (网络版彩色)5个细胞质雄性不育系黑染花粉粒比较
Figure 1 (Color online) Comparison of dark pollen by I2-IK dyed in 5 CMS lines
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珍汕97A相关各群体黑染花粉率分别和野香A对应的

群体进行比较: 8.76÷2.76=3.17, 8.9÷2.53=3.52,
8.28÷3.25=2.55, 比值结果介于2.55~3.52之间; 将珍汕

97A相关各群体黑染花粉率分别和301A对应的群体进

行比较 : 8 . 9 4 ÷ 2 . 7 6 = 3 . 2 4 , 9 . 1 5 ÷ 2 . 5 3 = 3 . 6 2 ,
8.49÷3.25=2.61, 比值结果介于2.61~3.62之间. 上述结

果可见, 珍汕97A不育系、A型、(A型×B)F1各群体黑

染花粉率和京福1A、野香A、301A相关各群体比例均

接近1:3的关系, 即京福1A、野香A、301A的微效恢复

基因数量是珍汕97的3倍, 而龙特浦A相关各群体比例

是珍汕97的4或4倍以上. 实践证明, 珍汕97不育性稳

定, 设其微效恢复基因为1对, 京福1A、野香A、301A
则为3对, 龙特浦A为4对或4对以上, 该结果与雷捷成和

笔者之前的研究结果相一致[11,26].

2.2 微效恢复基因数量与不育系自交结实的关系

黑染花粉率、嵌合颖花率和套袋自交结实率均为

检测不育系花粉育性的常用指标, 应用这3个指标对珍

汕97A、龙特浦A、京福1A不育系3个连续回交世代的

花粉育性数据进行相关分析, 套袋自交结实率和黑染

花粉率相关系数为0.89, 套袋自交结实率和嵌合颖花

率相关系数为0.92, 黑染花粉率和嵌合颖花率相关系

数为0.99, 三者之间均为极显著正相关关系(图2), 说明

这3个育性指标均可准确反映花粉败育程度, 符合育性

表型鉴定可量化的要求, 且关联性强, 具可替代性. 根

据连续回交世代的花粉育性指标数据, 以X1代表黑染

花粉率, Y表示套袋自交结实率, 两者呈幂函数关系:

Y X= 1.86 1
0.824; 同样以X2表示嵌合颖花率, 计算获得其

与套袋自交结实率的幂函数关系式: Y X= 3.67 2
0.646. 通

过这2个关系式可以看出, 随着黑染花粉率和嵌合颖花

率的上升, 黑染花粉粒和嵌合颖花数量相应增多, 花粉

萌发活力和受精能力得以提高, 套袋自交结实率随之

上升.
对5个基因型的黑染花粉率和嵌合颖花率2个关键

育性指标, 利用欧氏距离法进行聚类分析(图3), 这2个
育性指标聚类结果基本相同, 可将5个不同的基因型分

为3类, 野香A(3)、京福1A(4)和301A(5)为第1类, 龙特

浦A(2)为第2类, 珍汕97A(1)为第3类. 第3类不育系珍汕

97不育性稳定, 微效恢复基因为1对, 第2类不育系龙特

浦A不育性容易波动, 微效恢复基因为4对或4对以上,
第1类不育系京福1A、野香A、301A不育性稳定性介

于第1类和第3类之间, 微效恢复基因为3对. 不育系微

表 1 不育系植株与A型株及(A型×B)F1株花粉不育性比较a)

Table 1 Comparison pollen sterility of CMS line that of B type and (A type B)F1

不育系
群体 A型 (A型×B)F1

总株数 黑染花粉率(%) 总株数 黑染花粉率(%) 总株数 黑染花粉率(%)

珍汕97A 100 2.76±1.33a 10 2.53±0.40a 21 2.35±0.98a

龙特浦A 100 11.51±1.18a 15 11.19±1.41a 35 11.94±0.94a

野香A 100 8.40±0.97a 23 8.14±0.42a 28 8.59±0.91a

京福1A 100 8.76±0.57a 16 8.90±1.06a 24 8.28±0.83a

301A 100 8.94±1.49a 12 9.15±0.67a 27 8.49±0.35a

a) 平均值±标准误差, 同列后跟相同字母表示差异未达0.05显著水平(最小显著差法)

图 2 (网络版彩色)套袋自交结实率、嵌合颖花率和黑染花粉率相

关关系
Figure 2 (Color online) The correlation among bagged seed setting
rate, dark pollen rate by I2-IK dyed and rate of florets with fertile anthers
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效恢复基因数量越多, 产生的黑染花粉粒和嵌合颖花

也越多, 从而造成自交结实率提高, 从黑染花粉率、嵌

合颖花率与套袋自交结实率的幂函数关系式可计算获

得不育系自交结实产生的混杂率.

2.3 不同基因型细胞质雄性不育系育性的敏感性

通过AMMI模型分析, 可以反映每个不育系在各播

期下花粉育性的动态趋势, 并揭示基因型与播期之间

复杂互作的特性[23]. 该模型针对福州和沙县试验点的

分析显示, 基因型、播期对不育系花粉育性产生极显

著的效应(表2). 在福州试验点的黑染花粉率和嵌合颖

花率这2个育性指标基因型变异平方和(sum of squares,
SS)分别占总变异SS的47.00%和47.43%, 播期分别占总

SS的33.43%和22.31%, 说明基因型差异是最主要的, 播
期具有明显效应. 沙县试验点黑染花粉率和嵌合颖花

率基因型变异平方和分别占总SS的55.58%和46.25%,
播期分别占总SS的29.76%和25.22%, 同样表明基因型

差异是最主要的, 播期效应颇为明显. 福州和沙县2个
试验点数据显示, 2个关键育性指标与播期之间的互作

效应, 其互作项IPCA1的均方(mean square, MS)均表现

极显著, 而且两者IPCA1的变异平方和对交互作用的贡

献比例较高, 范围介于72.91%~84.60%之间, IPCA2的
变异平方和占交互作用的区间为11.87%~23.62%.

用黑染花粉率和嵌合颖花率两者作为衡量不育系

花粉育性的关键指标, 将这2个指标平均值及对应的基

因型和播期在交互效应主成分轴IPCA1、IPCA2上的

分值列于表3, 基因型主效应值能够清晰显示花粉不育

性的稳定性, 福州和沙县2个试验点可以看出, 珍汕97A
黑染花粉率、嵌合颖花率的平均值均在较低水平, 表

明该不育系花粉不育性相对稳定, 黑染花粉率变幅为

1.738%~2.176%, 而嵌合颖花率变幅为0.410%~0.636%;
龙特浦A的2个育性指标平均值数值较高, 变幅分别为

8.420%~9.287%、4.594%~5.336%, 育性波动大; 野香

A、京福1A、301A育性指标平均值均介于珍汕97A和

龙特浦A之间, 变幅分别5.462%~6.668%、2.589%
~4.103%. 福州和沙县试验点在4个播期内花粉育性主

效应值均依次为: Ⅰ>Ⅱ>Ⅲ>Ⅳ, 反映出不育系随着播

期推迟, 花粉不育性愈不稳定.

2.4 AMMI模型互作效应分析

基因型IPCA数值显著程度可以显示不育系的播期

敏感性, 不育系珍汕97A在福州、沙县试验点黑染花粉

率IPCA1数值分别为–1.437和–1.308, 嵌合颖花率的

IPCA1数值分别为–0.999和–0.960, 分值低且均为负数,
显示出该不育系花粉育性对播期的敏感性较低; 而不

育系龙特浦A、京福1A和301A的花粉育性指标IPCA1
多数呈现正值且分值偏高, 明确表明它们对播期的高

度敏感性; 2个试验点野香A的黑染花粉率和嵌合颖花

率的基因型IPCA1分别为0.027、–0.848和0.196、
–0.855, 分值较低, 显示其对播期的敏感反应也较为有

限. 播期IPCA互作的分值可以显示不同播期条件下环

境因素对不育系花粉育性的具体影响程度, 播期IPCA
值愈大, 不育性的稳定性愈差. 福州和沙县试验点的4
个播期IPCA1效应值大小均依次为: Ⅰ<Ⅱ<Ⅲ<Ⅳ, 同

样反映出不育系随着播期推迟, 花粉育性波动越大. 分
析基因型与播期的互作效应, 两者之间的相互作用并

非单向. 当基因型和播期的IPCA效应值同为正或负时,
表现为正向互作; 当其中一个为正而另一个为负时, 则
呈现为负向互作. 珍汕97A在Ⅰ、Ⅱ播期, 基因型和播

期的IPCA1均为负值, 显示出正向的互作效应, 而

在Ⅲ、Ⅳ播期, 播期的IPCA1转为正值, 因此它们之间

的关系转变为负向互作; 京福1A和301A的表现则相反,
在Ⅰ、Ⅱ的2个播期内, 基因型IPCA1均为正值, 播期

IPCA1均为负值, 表现为负向互作效应, 而在Ⅲ、Ⅳ播

图 3 5种基因型黑染花粉率和嵌合颖花率聚类谱系图
Figure 3 Dendrogram of 5 genotypes clustered according to dark pollen rate by I2-IK dyed and rate of florets with fertile anthers
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期, 播期IPCA1转为正值, 因此表现正向互作.

2.5 不同播期CMS不育性稳定性分析

黑染花粉率和嵌合颖花率的平均值是衡量花粉败

育程度的关键指标值, 分值越小, 花粉败育越彻底. 从

表4可以看出, 5个不育系中珍汕97A的花粉育性平均值

最低, 并且该基因型效应值为负, 表明花粉败育彻底,
育性波动小, 对播期反应不敏感. 不育系龙特浦A的表

现则不同, 花粉育性平均值在5个不育系中位列最高,
其基因型效应值为正, 说明花粉败育不够彻底, 育性波

动大, 对播期等外部环境敏感. 野香A、京福1A和301A
花粉育性平均值虽然高于珍汕97A, 但基因型效应值较

低, 甚至部分为负值, 说明这3个不育系不育性稳定性

不及珍汕97A, 但花粉育性对播期的敏感性比龙特浦A
低. 5个不育系的育性关键指标多重比较也可看出, 野

香A、京福1A和301A花粉不育稳定性不及珍汕97A,

但比龙特浦A好. 值得注意的是, 珍汕97A的2个花粉育

性指标的变异系数明显大于其他不育系, 表明在微效

恢复基因与播期的交互作用下, 珍汕97A的基因累积效

应显著, 从而导致产生黑染花粉粒和嵌合体的频率差

异较大. 由于微效恢复基因为数量性状遗传, 且主效基

因型与播期互作, 龙特浦A、野香A、京福1A和301A
对播期的敏感度较高, 外部因素对花粉不育性的影响

尤为显著, 可以通过合理安排播期, 采取严格隔离和连

续割茬的方式进行遗传提纯, 达到更佳的种子纯化效

果. 而对于不育系珍汕97A, 变异系数大, 但其播期敏

感度较低, 也可以通过合理安排播期, 达到种子纯化的

目的.

3 讨论

冬春农田种植烟叶, 夏秋进行杂交稻制种或不育

系繁殖, 这种水旱轮作模式充分合理利用当地温光资

表 2 不育系4个播期AMMI模型方差分析
Table 2 AMMI analysis of variance for the CMS lines on 4 sowing dates

变异来源 df

福州 沙县

黑染花粉率(%) 嵌合颖花率(%) 黑染花粉率(%) 嵌合颖花率(%)

SS MS F SS MS F SS MS F SS MS F

总变异 59 517.481 8.771 266.627 4.519 635.302 10.768 297.718 5.046

基因型 4 243.192 60.798 34.299** 126.459 31.615 31.485** 353.095 88.274 56.134** 137.690 34.422 31.022**

播期 3 173.001 57.667 32.532** 59.491 19.830 19.749** 189.048 63.016 40.072** 75.096 25.032 22.559**

交互作用 12 30.384 2.532 1.428 40.513 3.376 3.362** 30.256 2.521 1.603 40.547 3.379 3.045**

IPCA1 6 24.350 4.058 4.609** 29.539 4.923 4.075** 25.596 4.266 7.972** 30.639 5.107 31.033**

IPCA2 4 4.273 1.068 1.213 8.558 2.139 1.771 3.590 0.898 1.677 9.578 2.395 14.552**

误差 40 70.904 1.773 40.165 1.004 62.902 1.573 44.385 1.110

表 3 基因型和播期在交互效应显著轴上的分值
Table 3 The scores of significant axes for genotype and sowing date

不育系或播期

福州 沙县

黑染花粉率(%) 嵌合颖花率(%) 黑染花粉率(%) 嵌合颖花率(%)

平均值 IPCA1 IPCA2 平均值 IPCA1 IPCA2 平均值 IPCA1 IPCA2 平均值 IPCA1 IPCA2

珍汕97A 2.176 –1.437 –0.186 0.410 –0.999 –0.364 1.738 –1.308 –0.017 0.636 –0.960 0.148

龙特浦A 8.420 0.232 0.781 4.594 0.514 1.032 9.287 –0.340 –0.403 5.336 1.009 0.915

野香A 5.899 0.027 0.275 2.743 –0.848 0.218 6.668 0.196 0.864 2.716 –0.855 0.247

京福1A 5.462 0.719 –0.216 2.835 0.301 –0.282 5.666 0.743 –0.429 2.589 0.087 –0.587

301A 6.303 0.459 –0.654 4.103 1.032 –0.604 5.928 0.710 –0.014 3.442 0.719 –0.723

播期Ⅰ 3.459 –1.003 0.605 1.707 –1.260 0.613 3.577 –1.200 0.530 1.702 –1.104 0.706

播期Ⅱ 4.894 –0.490 –0.403 2.435 –0.289 –1.081 5.101 –0.397 –0.853 2.441 –0.620 –1.029

播期Ⅲ 6.180 0.253 –0.668 3.211 0.409 0.102 6.321 0.954 0.290 2.896 0.632 0.459

播期Ⅳ 8.075 1.240 0.467 4.395 1.140 0.366 8.430 0.643 0.033 4.735 1.092 –0.136
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源, 对于烟叶而言可改良土壤土质, 减药减肥和减少病

虫害, 有利烟叶提质增产和烟农增收; 对于繁殖制种而

言, 比单季制繁种多收一季烟叶, 比连晚制繁种更有季

节优势, 而且种子产量高、纯度高、商品性好. 由于经

济效益高, 烟后制种和繁殖逐渐成为南方制种区域主

推的乡村产业振兴、农业增效、农民增收的种植模式.
本试验应用AMMI模型的分析方法, 在烟后水稻

制种和繁殖期, 对5个CMS的播期效应进行研究, 结果

表明, 龙特浦A等CMS的不育性表达, 以主效基因控制

为主, 存在数量不等且具累加效应的微效基因, 受播期

因素影响. 不同播期下, 各CMS黑染花粉率和嵌合颖

花率显示显著差异, 花粉不育稳定性从低到高依次为

龙特浦A、301A、野香A、京福1A、珍汕97A, 对播

期敏感度效应从大到小依次为: 龙特浦A、301A、京

福1A、野香A、珍汕97A. 结合花粉育性指标聚类分

析, 龙特浦A的微效恢复基因数量为较多类型, 对播期

反应较敏感; 野香A、京福1A、301A的微效恢复基因

数量为中间类型, 对播期存在一定程度的效应; 珍汕

97A为微效恢复基因数量较少类型, 对播期反应敏感

度低. 花粉育性遗传不仅受主效恢复基因控制, 还受

微效恢复基因的累积影响, 导致不育系中黑染花粉粒

增多和花粉嵌合体的形成. 花粉嵌合体数量越多, 微

效恢复基因的累积也越多, 花粉不育稳定性越差, 对

播期更为敏感. 根据不育系的播期和育性表达影响因

素, 在生产上烟后制繁种时, 播期适当提前对于不育

系种子纯化效果较好, 尤其是龙特浦A、301A、京福

1A、野香A为代表的含有一定数量微效恢复基因类型

不育系, 合理安排播期十分关键. 在不育系遗传选育和

原种提纯时, 选择微效恢复基因高效表达的播期进行,
有利于及早剔除不合格单株, 加快获得不育性稳定的

群体. AMMI模型可以客观反映不同播期下不育系花

粉育性的波动规律, 以及基因型与播期之间的互作特

性. 在互作项中, 通过显著IPCA1计算获得稳定性参数

估算值, 作为分析基因型与环境互作模式的依据, 并界

定CMS的花粉不育的稳定性 . 本试验中 IPCA1与
IPCA2之和占交互作用的94%以上, 说明该模型相应

参数的预测估计值准确度较高. 其中IPCA2的变异平

方和在交互作用变幅区间为11.87%~23.62%, 在沙县

试验点嵌合颖花率IPCA2达极显著水平, 表明IPCA2
的作用不应忽视.

细胞质雄性不育系存在不同程度的花粉不育基因

遗传不稳定性现象, 不同微效数量性状位点与它们的

遗传背景密切相关[27]. 李新奇等人[28]研究指出, 每个

花粉育性数量性状位点都可以产生部分败育现象, 但

其效应小, 且多数为隐性或部分隐性, 属于微效基因类

型. 由于育性的波动和反复, 黑染花粉粒和嵌合颖花是

其表型特征[12]. 我们研究认为, CMS的育性回复除受主

效基因控制外, 微效基因也产生累加作用, 黑染花粉粒

和嵌合体回复出现的频率与微效恢恢基因数量有关,
是自交结实和产生杂株的主要内因. 本研究另外表明,
黑染花粉率、嵌合颖花率和套袋自交结实率3个花粉

育性指标两两之间均呈极显著正相关, 具相互替代性,
根据黑染花粉率或嵌合颖花率与套袋自交结实率的幂

函数关系式计算可获得不育系自交结实产生的混杂率.
采用这3个指标来检测微效恢复基因的表现, 符合可量

化指标的要求, 同时可在一定程度上反映微效恢复基

表 4 不同地点和播期交互作用下不育性稳定性参数分析
Table 4 Sterile stability analysis of CMS lines by the interaction between experimental locations and sowing dates

不育性指标 不育系
不育性 稳定性 显著性

平均值 效应 方差 变异系数 5% 1%

黑染花粉率

珍汕97A 1.999 –3.764 0.166 20.389 c C

龙特浦A 8.853 3.090 0.208 5.148 a A

野香A 6.283 0.520 0.149 6.146 b B

京福1A 5.564 –0.199 0.000 0.229 b B

301A 6.115 0.352 0.178 6.895 b B

嵌合颖花率

珍汕97A 0.523 –2.417 0.024 29.637 c C

龙特浦A 4.965 2.025 0.270 10.468 a A

野香A 2.730 –0.211 0.001 0.885 b B

京福1A 2.712 –0.228 0.032 6.583 b B

301A 3.772 0.832 0.223 12.513 ab AB
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因数量和花粉育性表现, 是主效和微效育性恢复基因

研究中常用的考查指标, 但套袋自交结实率在花粉发

育、开花受精过程中不可避免受生理、生态等环境因

素影响, 不能真实反映不育系的恢复性, 而黑染花粉率

和嵌合颖花率则反映的是花粉不育系稳定性的遗传特

性. 当样本容量较大时, 利用黑染花粉率指标时需要对

群体中所有稻穗进行花粉染色镜检, 工作量大且操作

困难. 而嵌合颖花率较易区分不育系微效恢复基因的

表现, 操作相对简便, 适合作为主效和微效恢复基因遗

传分析及育性考查的量化指标[22,26].
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Analysis of interaction between minor-effect restoring gene and
sowing date reveals the fertility sensitivity to CMS lines in indica
rice
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In 1960, Longping Yuan serendipitously discovered a natural hybrid rice variety with distinct advantages over others in an
experimental field. After extensive research and exploration, he suggested the ‘three-line method’ breeding approach to
harness rice heterosis by incorporating male-sterile, maintainer, and restorer lines. He also emphasized that using rice male
sterility was the most effective way to solve the problem of large-scale seed production through the exploitation of rice
heterosis in 1966. The yield per unit area of hybrid rice increased by approximately 20% compared to conventional dwarf
varieties, marking a significant breakthrough in rice production.
Post-tobacco seed production refers to the hybrid rice seed production in farmland after the tobacco harvest. This

represents a new farming system model aimed at adjusting the industrial structure of the southern seed production region.
Cytoplasmic male sterility (CMS) lines are the cornerstone of the three-line hybrid rice system. Moreover, the varying
degrees of sterility in CMS lines directly impact the seed purity of hybrid rice. This experiment was carried out during the
post-tobacco seed production period to explore the genetic basis of dark pollen using I2-IK dyeing and florets with fertile
anthers, which were caused by the interaction between restoring genes with a minor-effect restoring genes and other
factors. The study was conducted using four sowing dates and two experimental locations to observe changes in male
fertility among five CMS lines (Zhenshan 97A, Longtepu A, Yiexiang A, Jinfu 1A, and 301A), which contain different
numbers of restoring genes. The rates of dark pollen dyed by I2-IK and florets with fertile anthers were analyzed using the
additive main effects and multiplicative interaction model (AMMI).
The results indicate that the recovery of CMS fertility is not only impacted by major genes but also by the cumulative

effects of minor genes. Longtepu A should be categorized as a type with a relatively large number of minor effect-restoring
genes, making it more sensitive to changes in sowing dates and experimental locations. Yexiang A, Jingfu 1A, and 301A
were categorized as intermediate types of minor-effect restoring genes, demonstrating some degree of response to factors
such as sowing dates. Zhenshan 97Awas identified as a type with a relatively small number of minor-effect restoring genes
and low sensitivity to sowing time. The sensitivity of CMS lines to sowing dates, ranked from highest to lowest, is as
follows: Longtepu A, 301A, Jingfu 1A, Yexiang A, and Zhenshan 97A. In order to ensure seed purity during post-tobacco
seed production and reproduction, it is recommended to advance the sowing date appropriately based on the impact of
sowing dates on the sterility of CMS lines. Furthermore, genetic breeding and purification of CMS lines should be
conducted at sowing dates when the minor-effect restoring gene is highly expressed. This approach will facilitate the early
elimination of unqualified individual plants or lines and accelerate the development of a stable population with infertility.

rice, cytoplasmic male sterility (CMS), pollen fertility, minor-effect restoring gene
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