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摘 要：[目的]水稻(Oryza sativa L.)抽穗期是由多基因调控的数量性状，影响水稻产量和品质，决定了水稻适应种植区域和分布范

围，抽穗标志着水稻由营养生长转入生殖生长。杂草稻作为一类早熟型种质资源，其抽穗期往往提前于栽培稻，然而其遗传机制

尚未被充分阐明。[方法]基于早抽穗的粳型杂草稻WR04-6和晚抽穗的籼稻七山占构建的包含 168个体的重组自交系群体,结合

高密度的 SNP遗传图谱应用完备复合区间作图的加性效应模型进行抽穗期QTL定位。[结果]在以LOD值为 2.5的阈值线之上，鉴

定到唯一 1个显著调控杂草稻早抽穗的 QTL，区间内包含 70个基因，基于组织特异性表达谱分析与基因注释推测

LOC_Os01g08700即OsGI作为目标候选基因，进行后续的验证和生物信息学分析，OsGI不同血缘单倍型之间差异显著，位于细胞

核内，在籼稻和粳稻之间有明显的亚种间分化。[结论]在水稻OsGI-Hd1-Hd3a/RFT1的抽穗期调控途径中，Hd1变异调控水稻抽

穗期和分布被广泛报导，而本研究中发现，上游的生物钟基因OsGI在杂草稻中的自然变异，可能影响杂草稻的适应性分布。研究

结果为杂草稻早抽穗的分子遗传调控机制提供了新视角，也为杂草稻早熟基因资源应用于栽培稻遗传改良贡献了新的靶点。
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Exploring QTL for Early Heading of Weedy Rice Based on

High-density Genetic Map

LI Zhuan, LIANG Chengwei, YU Xiaoyu, HAN Yuqing, CUI Juan, ZHAO Xue, SUN Jian, CHENWenfu *
（Rice Research Institute, Shenyang Agricultural University, Shenyang 110161, China）

Abstract：[Objective]The heading date of rice (Oryza sativa L.) is a quantitative trait regulated by multiple genes, which affects the
yield and quality of rice, and determines the planting area and distribution range, heading marks the transformation of rice from
vegetative growth to reproductive growth. Weedy rice（Oryza sativa f. spontanea）as a kind of early heading germplasm resources, its
heading date is often earlier than that of cultivar, while its genetic mechanism has not been fully elucidated. [Methods]In this study, a
recombinant inbred line population consisting of 168 individuals was constructed based on early heading japonica weedy rice WR04-6
and late heading indica rice Qishanzhan. A high-density SNP genetic map was used to apply a inclusive composite interval mapping
with additive effect model for QTL mapping at heading stage. [Results]Above the threshold line with a LOD score of 2.5, the only QTL
regulating early heading of weedy rice was identified, containing 70 genes in the interval. Based on tissue-specific expression profile
analysis and gene annotation, LOC_Os01g08700, also known as OsGI, was speculated as the target candidate gene. Subsequent
verification and bioinformatics analysis showed significant differences between different haplotypes of OsGI, which located in the
nucleus of the cell and exhibiting significant inter subspecies differentiation between indica and japonica rice. [Conclusion]In the
heading regulation pathway of rice OsGI-Hd1-Hd3a/RFT1, Hd1 variation has been widely reported to regulate the heading stage and
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distribution of rice. However, this study found that the natural variation of the upstream circadian clock gene OsGI in weedy rice may
affect its adaptive distribution. This study provides a new perspective on the molecular genetic regulation mechanism of early heading
in weedy rice, and also contributes new a targets for the application of early heading gene resources in cultivated rice genetic
improvement.
Key words：heading date; weedy rice; genetic map; QTL mapping; circadian clock

水稻(Oryza sativa L.)抽穗期是由多基因调控的数量性状，是影响水稻产量和品质的重要因素。标志着水稻

由营养生长转为生殖生长，决定了水稻的区域适应性，受到日照时长温度水份等外部环境的影响制约[1-2]。水

稻光周期开花的调控包括：（1）叶片中的光感受器感受不同波长光信号；（2）光感受器对接收到的光信号进行

生物钟处理；（3）通过光感受器和生物钟测量白天（光）和夜晚（暗）的相对变化；（4）汇聚形成输出信号特异性

调节核心开花基因等多个层次的调控，这些步骤决定了开花基因的表达，最终决定成花素基因的表达[3]。
植物生物钟是一种内源性分子振荡器，可以在 24 h的周期内控制植物的昼夜节律[4]。生物钟调节生理过

程，包括光合作用、生长、开花以及对生物和非生物胁迫的反应，以确保在最佳时间合理配置物质资源和能量

并提前适应环境变化[5]。生物钟系统大致分为输入途径、核心振荡器和输出途径3个部分[6-8]。相较于拟南芥来

说,对水稻生物钟研究面临着更多的挑战，这些光感受器是如何通过与生物钟成分相互作用，或参与下游信号

转导途径来调节生物钟的相位振幅和周期并形成水稻昼夜节律仍有待探究。拟南芥具有保守的开花途径GI-
CO-FT，水稻中具有与拟南芥开花途径类似的OsGI-Hd1-Hd3a/RFT1开花途径[9-10]，OsGI基因是拟南芥GIGAN⁃
TEA(GI)的同源基因，表达具有昼夜节律性，主要接收上游的光周期信号并参与抽穗期调控[11]。Hd1是拟南芥

CO(CONSTANS)家族在水稻中的同源基因。有研究表明该基因在短日照条件下会促进水稻提前抽穗，而长日

照条件下则抽穗推迟[12]。Hd3a和RFT1是拟南芥成花素基因FT的同源基因，Hd3a主要在短日照条件参与抽穗

期调控，RFT1主要在长日照调控开花[13-14]，另外还有众多其他抽穗期光周期途径基因广泛地互作，形成复杂的

调控网络，协同控制水稻抽穗开花[15-16]。此外，越来越多的研究揭示了一些开花基因对非生物胁迫的响应。抽

穗期基因可能将细胞发育与胁迫耐受性联系起来，这为优化生长和胁迫反应之间的平衡提供了机会[17]。
高纬度杂草稻（Oryza sativa f. spontanea）具有早熟、长芒和落粒的特征使其区别于伴生栽培稻[18]。与此同

时，杂草稻具有多种抗性，耐生物胁迫和非生物胁迫等优良性状还未被开发出来，被誉为隐藏的“稻田金矿”，

作为一种特殊的种质资源而备受关注，有待进一步深入挖掘和育种改良利用[19-21]。在之前的研究中，发现了在

同为光敏感粳稻背景的杂草稻与伴生栽培稻的遗传解析中，粳型杂草稻早抽穗是由于光周期调控因子（Hd1等
CCT型转录因子）的差异决定[22]。而光敏感粳型杂草稻与光钝感籼稻之间抽穗期的差异是否存在着光周期昼

夜节律差异，及其遗传基础还未见报道。因此本研究利用课题组前期构建的一组重组自交系群体解析杂草稻

提前抽穗分子基础，为杂草稻早抽穗基因的挖掘和解析其遗传调控提供了新视角，为更深入应用杂草稻种质

资源进行栽培稻遗传改良和育种应用奠定了基础。

1 材料与方法

1.1 试验材料及种植环境

WR04-6来源于辽宁省的典型粳型杂草稻，七山占来源于广东省的常规籼稻品种，将由两个材料杂交构建

的包括 168个系的重组自交系群体为遗传作图群体，种植在沈阳市（41°48′N、123°25′E），于 4月末播种，5月末

插秧，7-8月集中抽穗，每个品系种植 3行，行间距 30 cm，株距 10 cm，行长 1.2 m，田间管理为常规大田肥水管

理。从播种日期开始到每个品系超过50%植株抽穗当天的日期即记为抽穗期，作为表型数据。

1.2 遗传图谱构建

遗传图谱的构建参照文献[18]中的方法。

1.3 QTL作图和候选基因分析

利用QTL Icimapping软件中的完备复合区间作图法（Inclusive Composite Interval Mapping,ICIM）的加性效

应模型，设置阈值线为 2.5，逐步回归步长为 1 CM，对重组自交系群体进行QTL定位[23]。通过RGAP（http://rice.
uga.edu）数据库网站提取QTL区间内的所有基因的注释。结合网站 https://bar.utoronto.ca/eplant_rice/对基因表

2
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达量的预测，协同筛选候选基因。

1.4 荧光定量PCR和蛋白构象比较

提取 OsGI基因的 CDS序列，在 NCBI 数据库（https://www.ncbi. nlm.nih. gov / tools / primer-blast / index. cgi?
LINK_LOC=BlastHome）设计引物，并进行引物特异性验证，对候选基因进行表达量测定，分析双亲间的表达量

差异，引物序列为 F-Primer:TGAAGCGGAATGTAGCAGCA；R-Primer: TCCCAGATCCTCGGCTGTAA。并利用

Alpha fold3预测双亲蛋白结构，利用PyMOL软件比对二者蛋白结构。

1.5 单倍型图谱分析

利用RiceVarMap2 (ncpgr.cn) 3k数据库网站下载OsGI基因的变异位点信息（包括籼稻、粳稻、奥斯稻和中间

类型水稻）结合Haplotype network模块生成单倍型数据，结合Popart (1.7版本)软件，进行单倍型图谱绘制。

1.6 系统发育树构建

在 https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi数据库输入OsGI基因的蛋白质序列进行 blast，根据 blast的结果，下

载在不同物种中的同源基因的蛋白质序列，利用MEGA软件的muscle进行序列比对，然后根据邻近树法进行

同源基因系统发育树的构建。

2 结果与分析

2.1 亲本与重组自交系群体的表型变异

对杂草稻WR04-6和籼稻七山占以及重组自交系抽穗期的调查分析发现，WR04-6与七山占抽穗期分别

为 93 d和 110 d，RIL群体中抽穗期平均天数为 100 d，呈现出从 80 d到 118 d的正态连续分布变异(图 1)，变异系

数为5.679%，表现出数量性状的遗传特征，符合QTL区间作图的要求（表1）。

图1 双亲抽穗期表型差异及RIL群体分布情况

Figure 1 Phenotypic differences of heading date between parents and state of RIL population distribution
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表1 亲本及后代描述性统计分析

Table 1 Descriptive statistical analysis of parents and offspring
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2.2 抽穗期性状QTL定位

基于构建的重组自交系群体，应用高密度 SNP遗传图谱，利用复合区间完备作图法的加性效应模型

（ICIM-ADD）以 2.5为阈值线,鉴定到唯一 1个显著调控抽穗期差异的QTL。位于 1号染色体 3.9~4.3 MB区间范

围内（图 2），LOD值为 3.582 9，表型贡献率 PVE(Phenotypic Variance Explained)为 9.464 7%，加性效应增效等位

位点来自杂草稻WR04-6（表2）。

3
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2.3 定位区间基因筛选

根据QTL定位结果对定位区间内的 70个基因，通过注释和表达量预测进行筛选,分析表明调控水稻生物

钟的大效应“明星”基因OsGI恰好位于该区间之内。因此，本研究跳过精细定位的一般基因图位克隆过程，推

测其为目标候选基因直接开展后续的验证与生物信息分析。以OsGI起始密码子上游 2 000 bp为启动子区域，

分析双亲之间的多态性。双亲在编码区有两个非同义替换（3个同义突变未在图中标出）(图 3A)，2个非同义替

换均位于籼粳稻分化区域，其中位于第 11外显子的非同义替换（I/V）被 PolyPhen-2预测为具有蛋白功能破坏

性的变异，预测上述变异可能影响其功能。针对OsGI基因，根据亲本血缘来源，将后代群体分为两种类型，Os⁃
GI来自杂草稻WR04-6的后代抽穗期早于来自七山占血缘的后代个体（图 4A）。查询基因表达网站 https://bar.
utoronto.ca/eplant_rice/，该基因在叶片中具有最高表达量（图 3B），取双亲叶片组织经过荧光定量PCR发现，Os⁃
GI的表达量在双亲之间具有极显著差异（图 3C）,基因预测定位于细胞核内 https://www.uniprot.org/（图 4B）。蛋

白构象也不完全相同（图 3D），其中七山占用青色表示，WR04-6用粉红色表示，经过PyMOL软件比对双亲蛋白

结构，发现二者蛋白结构有5处螺旋和环的区别，可能影响蛋白功能。

图2 RIL群体完备复合区间作图法加性效应模型QTL定位结果

Figure 2 QTL mapping results of RIL population by inclusive composite interval mapping model additive effect model

表2 RIL群体ICIM-ADD模型QTL定位结果

Table 2 QTL mapping results of RIL population by ICIM-ADD model
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2.4 候选基因单倍型分析

3k数据库单倍型分析显示OsGI具有明显的籼粳亚种间分化（图 5A），奥斯稻主要包括 hap6和 hap8。系统

进化树分析显示籼稻的OsGI基因与野生稻亲缘关系更接近，高纬度杂草稻与粳稻更近（图5B）。根据之前的报

道，OsGI基因在其他作物昼夜节律中也存在重要作用，并调控花序发育[24-25]。

A. OsGI基因在杂草稻WR04-6和籼稻七山占之间的差异
The difference of OsGI between weedy rice WR04-6 and indica Qishanzhan

B. OsGI预测的表达情况
The predicted expression of OsGI

C. OsGI在双亲之间的表达量差异
Differences in expression levels of OsGI

between parents
D. OsGI双亲之间蛋白构象比对

OsGI protein structure alignment between parents

图3 RIL群体抽穗期定位候选基因差异

Figure 3 Differences in candidate genes for heading date mapping in RIL population

A.关于候选基因OsGI两种亲本血缘的子代抽穗期差异
The difference in heading date of individuals from two parental pedigree of OsGI

B. OsGI基因定位于细胞核内
OsGI is located in the nucleus of the cell

图4 OsGI变异分析及定位信息

Figure 4 OsGI variation analysis and localization information
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3 讨论与结论

近年来，随着分子遗传学的高速发展，对水稻抽穗光周期调控基因的研究已经取得了显著进展，水稻抽穗

同时受到了主效基因和多个微效基因间的相互协同调控，目前克隆和定位了多个与水稻抽穗期相关的基因，

这些基因主要是下游光周期开花核心调控因子[26]。对于较上游的光信号感受器和昼夜节律生物钟基因研究较

少。在之前的研究中发现了同为粳型背景的高纬度杂草稻和栽培稻的抽穗期差异是由于Hd1等CCT型家族

蛋白的作用，而在本研究中利用光敏感的粳型杂草稻WR04-6和光钝感型籼稻七山占构建的重组自交系材料，

定位到了一个表型贡献率为 9.464 7%的QTL调控抽穗期，根据注释分析推测可能的候选基因为OsGI，该基因

在籼稻和粳稻之间具有明显的亚种分化，其中一个非同义突变（I/V）位于保守结构区域，可能与地理分布以及

适应性区域有关[27-28]。在此前的研究中，通过自然群体发现的基因多为下游光周期调控因子，生物钟基因均由

突变体材料挖掘[29]，还没有利用自然群体克隆到生物钟基因，但是本研究中关于生物钟的遗传调控机制还未研

究清楚。

在拟南芥中具有保守的开花途径GI-CO-FT，水稻具有与拟南芥开花途径类似的OsGI-Hd1-Hd3a/RFT1途
径。在水稻中主要由Hd1的自然变异来调控抽穗期以及水稻的适应性分布。而尽管OsGI作为调控生物钟的

明星基因，但一直以来被认为是组成型的基因，并未有通过正向遗传学定位的报道，而OsGI的自然变异及其可

能的遗传效应在本研究中首次通过QTL定位在杂草穗中揭示。因此，杂草稻作为一类与栽培稻伴生的生态

型，在长期的自然选择与竞争下，在抽穗期性状中可能具有不同于栽培稻的调控网络。

之前的研究已经发现粳型杂草稻相比粳稻具有早熟遗传优势与机制，而本研究又发现了粳型杂草稻和籼

稻抽穗期差异的遗传基础。此外，越来越多的研究揭示了一些开花基因响应非生物胁迫，例如OsGI基因在调

控抽穗的同时响应盐胁迫[30]，对昼夜节律生物钟的研究可能将细胞发育与胁迫耐受性和产量性状等众多领域

交叉联系起来，能够更好地平衡协调生长发育和胁迫反应之间的关系，为农业生产实践提供理论支持。杂草

稻作为极早熟的遗传资源的同时还具备极佳的生物和非生物胁迫抗性如耐冷耐旱等[31-33]，因此将杂草稻作为

一种早熟的种质资源，用于栽培稻的育种改良，提高其区域适应性，具有重要的应用价值。近些年来，关于杂

草稻的研究正在获得巨大关注[34-35]，杂草稻也被誉为隐藏的稻田金矿，对杂草稻众多适应性特征的研究有利于

开发水稻种质资源和拓宽栽培稻遗传背景，同时为分子设计育种策略提供理论依据。
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A. OsGI在3k群体中单倍型分析
Haplotype analysis of OsGI in 3k population

B.OsGI在不同物种和材料中的系统发育树
Phylogenetic tree of OsGI in different species and materials

图5 群体候选基因单倍型分析

Figure 5 Population candidate gene haplotype analysis
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