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摘  要 

抽穗期是水稻的重要农艺性状之一，不仅影响水稻的产量和品质，还会影响水稻的区域和季节适应性，

抽穗期属于数量性状，由主效和微效数量性状座位(QTL)共同控制。近些年来，随着技术的不断进步，

水稻抽穗期基因发掘、定位和克隆等方面取得了较大的进展，本文对近年来水稻抽穗期基因的克隆与定

位进行了简要概述。 
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Abstract 
Heading stage is one of the important agronomic traits of rice, which not only affects the yield and 
quality of rice, but also affects the regional and seasonal adaptability of rice. Heading stage is a 
quantitative trait, which is jointly controlled by major and minor quantitative trait loci (QTLs). In 
recent years, with the continuous progress of technology, great progress has been made in the ex-
ploration, localization and cloning of rice heading date genes. This paper briefly summarizes the 
cloning and localization of rice heading date genes in recent years. 
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1. 引言 

水稻是世界上重要的粮食作物之一，是世界上一半以上人口的主食，也是世界上种植面积第二大的谷

类作物[1] [2]。抽穗期是水稻的一个重要生物学性状，是决定水稻结实粒数多少的关键时期，直接影响水稻

产量和适应性。水稻的抽穗期由多种外部信号和内部信号共同决定，外部因素如光周期、温度及湿度等；

内部信号较为典型的是激素类物质。抽穗期属于数量性状，由主效和微效数量性状座位(QTL)共同控制[3]。
主效 QTL 主要影响水稻品种的地区和季节适应性；而微效 QTL 在相同或相似的生态适应区域内通常微调

抽穗期，在充分利用自然资源或规避逆境胁迫中发挥关键作用[4]。在生产研究中选育早熟高产的水稻品种

一直备受水稻育种家重视。水稻早熟基因的发现和利用将有助于解决早熟与丰产难以兼顾的矛盾[5]。因此，

深入研究水稻抽穗期基因，不仅可以帮助研究者揭示水稻开花的调控机理，还可以使其在水稻育种工作中

发挥作用，培育具有高产、优质以及强适应性的水稻新品种，对水稻安全生产具有十分重要的意义。 

2. 水稻抽穗期的影响因素 

水稻生育期可分为 3 个阶段，分别为营养生长阶段、营养生长与生殖生长并进阶段、生殖生长阶段

[6]。营养生长是水稻营养体增长的阶段，是指水稻从播种至幼穗分化开始，包括秧苗期和分蘖期；营养

生长与生殖生长并进阶段是决定水稻粒数的关键时期，从幼穗分化开始直至抽穗；生殖生长阶段是决定

结实率和粒重的关键时期，从抽穗开花到稻谷成熟，历经抽穗扬花、灌浆过程。抽穗期是水稻重要农艺

性状，受到多种外界因素如光周期、温度等的影响，其中光周期调控研究较为成熟。 

2.1. 水稻的感温性 

水稻感温性是指水稻在低温条件下抽穗的天数会延长，而在高温条件下抽穗的天数会缩短，这种抽

穗天数受温度控制的特性称为感温性[7]。根据水稻对温度的敏感性可以将水稻分为强感温、中感温、低

感温三类。 

2.2. 水稻的感光性 

水稻的感光性是指水稻的生育周期(从营养生长到生殖生长的转变)随不同的日照长度条件发生变化

的特性。水稻作为一种短日照作物，其在日照时间缩短时会提早进行幼穗分化，缩短营养生长期导致水

稻抽穗提前；而在日照时间延长时会延迟幼穗分化过程导致水稻抽穗延迟。这种日照时间调控水稻抽穗

期的特性称为水稻的感光性。目前对感光性调控水稻抽穗分子机制的研究相对较少，水稻感光反应的主

要器官是叶片，叶片在感受光刺激后，会产生各类激素，并将其输送至生长点促进幼穗分化。 

2.3. 水稻的基本营养生长性 

水稻品种的种植地区和季节适应性不仅受到感温性及感光性的影响，还会受到水稻的基本营养生长
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性的影响，三者相互作用最终决定水稻的生长。水稻的基本营养生长性是指在适宜光照和温度条件下，

水稻需要经过一个最短的营养生长期，才能进入生殖生长，开始幼穗分化[8]。这个时期无论在高温还是

短日照处理下都不能缩短。 

3. 水稻抽穗期基因的克隆 

近 20 年来，随着分子遗传学和水稻基因组学的迅速发展，近年来水稻抽穗期相关研究取得了很大进

展，已定位出大量水稻抽穗期相关的 QTLs，这些研究结果加深了我们对水稻抽穗期的了解。根据 Gramene
网站公布的数据显示，目前报道的与水稻抽穗期相关的基因及数量性状位点有 700 多个，其中效应较大

的 20 多个抽穗期基因已被克隆[9]。在获得克隆的水稻抽穗期基因中，有 7 个在调控网络中居关键地位，

分别是 Hd3a、RFT1、Hd1、Hd2、Ghd7、DTH8 和 Ehd1 [10]。 
成花素类基因 Hd3a 是拟南芥的直向同源基因[11]，该基因位于 6 号染色体上，全长为 847 bp，由 4

个外显子组成，编码一个由 178 氨基酸组成的蛋白产物；RFT1 基因全长 866 bp，同样由 4 个外显子组成，

编码一个由178氨基酸组成的蛋白产物，其蛋白产物中包含PBP (Phosphatidylethanolamine-binding protein)
结构域，该基因与 Hd3a 同源，二者的氨基酸的一致性高达 91% [12]。 

开花集成基因 Hd1 最早克隆调控抽穗期的基因[13]，该基因位于 6 号染色体上，是水稻中克隆的第

一个抽穗期调控基因，基因全长为 1557 bp，由 2 个外显子组成，编码一个由 395 个氨基酸组成的锌指蛋

白。在短日照条件下促进水稻抽穗，而在长日照条件下延迟抽穗。Hd2 是同时控制抽穗期、株高和每穗

颖花数的多效性基因[14]，其表达受到光周期调控。 
Ghd7 是开花抑制因子，在长日照条件下通过 Ghd7-Ehd1-Hd3a/RFT1 途径抑制水稻抽穗[3]。薛为亚

等人定位并克隆了 Ghd7 (Grain height date-7)基因，该基因定位在 7 号染色体上，能够同时控制水稻每穗

粒数、株高和抽穗期这 3 个性状，是经过珍籼 97 和明恢 86 构建的群体定位出的。野生型的 Ghd7 的等

位基因可以使抽穗期大大延迟，且能使株高和每穗粒数显著增加。该基因编码的蛋白为含 CCT 结构域的

蛋白家族成员，其表达和功能收到光周期的调控。在长日照条件下，该基因表达量提高，使得水稻抽穗

期延后。 
Ehd1 是双子叶植物中一个独特的抽穗期基因。Ehd1 (Early heading date 1)作为开花关键因子，它整

合了不同的上游信号，直接促进下游成花素基因 Hd3a 和 RFT1 的表达，同时在其上游受多个开花抑制因

子(如 Ghd7、DTH8、Hd2、OsMADS56、Hd16)和开花促进因子(如 Ehd4、Ehd3、Ehd2、Hd18、OsMADS50、
Hd17)的调控[15]。 

光敏色素类基因 PhyA 主要通过影响 OsGI 的表达和 Ghd7 的表达，进而影响抽穗期；促进开花基因

Ehd2/RID1/OsId1/Ghd10 是水稻开花转换的关键因子[16]，编码一个具有锌指结构的转录因子。虽然调节

抽穗期的基因克隆较多，但大多为主效基因，难以在水稻育种中应用。微效基因对水稻抽穗期的调控作

用弱，既能调控水稻适时开花，又能使水稻充分利用光、温条件，可用于水稻抽穗期的品种改良。 

4. 水稻抽穗期调控途径 

随着抽穗期基因克隆数量的增多，逐步形成了调控网络。调控水稻抽穗期基因关系网络复杂，目前

普遍认为在水稻中存在 2 条相对保守的调控途径：依赖于 Hd1 的途径 OsGI (GIGANTEA)-Hd1-Hd3a 和依

赖于 Ehd1 的途径 Ghd7-Ehd1-Hd3a/RFT1 [17]。 
OsGI-Hd1-Hd3a 是与拟南芥 GI (GIGANTEA)-CO (CONSTANS)-FT (Flowering Locus T)抽穗期调控途

径相似且保守性较高的调控途径。同时，OsGI、Hd1、Hd3a 分别为 GI、CO、FT 基因的直系同源物[13] [18]。
在 OsGI-Hd1-Hd3a 调控路径中，OsGI 是生物钟相关基因，表达受生理时钟控制，是水稻中唯一的拟南芥
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GI 同源基因，可以接受外界的光信号或生物钟信息并将信号通过 Hd1 传递给下游。作为第 1 个被报道的

水稻开花基因，Hd1 在该途径中发挥“承上启下”作用，能将上游的信号进行整合并传递给下游[19]。
Hd1 在短日照条件下通过抑制成花素基因 Hd3a/RFT1 的表达，在长日照条件下促进成花素基因

Hd3a/RFT1 的表达，间接调控水稻抽穗。水稻成花素基因 Hd3a 在短日照条件下促进开花而 RET1 在长日

照条件下促进开花，此外 RFT1 基因对水稻的产量由提高作用。 
Ghd7-Ehd1-Hd3a/RFT1 是水稻中受许多基因调控的特有途径，这是因为编码 B 型应答调节子的基因

Ehd1 在拟南芥等植物中无直系同源基因[20]。在该调控通路中，Ehd1 是一个核心环节，该基因可通过其

自身表达水平影响 Hd3a/RFT1 的表达进而改变水稻开花时间。Ghd7 是直接调控 Ehd1 的基因，其在长日

照条件下抑制 Ehd1 的表达，延缓开花[21]。同时，Ghd7 自身又被 Hd16 和 Hd17 的上调表达，抑制 Ehd1
的表达而延迟抽穗。此外，Ghd7 的表达还会受到 Ehd3、ELF3 和 Hd16/EL1 的影响。作为 2 条相对保守

的调控途径，OsGI-Hd1-Hd3a 途径与 Ghd7-Ehd1-Hd3a/RFT1 途径存在相互调控作用。有研究表明，在短

日照下 Ehd1 及 Hd1 均可诱导 Hd3a 的表达；在长日照条件下，Hd1 可以负调控 Ehd1 的转录，正调控 Ghd7
的转录。GHD7 及 HD1 蛋白在体内形成复合物，该复合物与 Ehd1 中的顺式调节区域特异性结合并抑制

其表达，最终延迟抽穗。 

5. 结论 

水稻抽穗调控的关键因素是光周期途径，因此目前国内外对光周期调控途径中的基因研究较多。近

年来，已有多个光周期相关基因被克隆，这些基因共同组成了分别以 OsGI-Hd1-Hd3a 通路和

Ghd7-Ehd1-Hd3a/RFT1 通路为核心的调控网络，这些研究在一定程度上解答了水稻抽穗期调控的分子机

制。但是由于抽穗调控途径本身的复杂性，因此仍有一些相关调控基因及调控机理未被阐明。因此仍需

要不断挖掘新的调控基因，进一步阐明水稻抽穗的调控机制，完善遗传关系网络，从而将其应用于水稻

分子设计育种中。 

6. 展望 

抽穗期是影响水稻品种栽培地区和栽培季节的重要农艺性状，对水稻抽穗期基因进行精细定位，有

助于抽穗期基因克隆和分子标记辅助育种[22]。虽然目前已经克隆了很多抽穗相关基因，但是目前对抽穗

期基因的研究还存在着一些问题。首先，目前用于鉴定水稻抽穗期相关基因的群体基本上都是 F2 或 BC
群体，这些群体的遗传背景较为复杂，很难准确的鉴定出相关的基因[23]。其次就是水稻不同性状不可兼

得的矛盾，早熟与优质高产存在着矛盾，即在实际生产中早熟品种很难兼得优质和高产这两个性状。 
在水稻生产实践中，适宜的生育期尤为重要。从水稻生育期和水稻品质、产量的关系来看，品种生

育期越长，其光合作用时间越长，积累的有机物就越多，达到优质、高产的概率就越大。因此，将水稻

品种抽穗期与水稻产量、品质性状结合起来，深入研究抽穗期与产量、品质形成之间的关系，进一步指

导水稻育种实践，对水稻安全生产具有十分重要的意义。 
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