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基于高密度 Bin 图谱的水稻抽穗期 QTL 定位 

董骥驰**   杨  靖**   郭  涛   陈立凯   陈志强*   王  慧* 

华南农业大学 / 国家植物航天育种工程技术研究中心, 广东广州 510642 

摘  要: 以粳稻品种 02428 和籼稻品种玉针香进行杂交, 按单粒传法连续自交 10 代, 得到包含 192 个株系的重组自交

系(RIL)作图群体。通过对两亲本重测序及 RIL群体简化基因组测序, 构建了包含 2711个 Bin标记的高密度遗传图谱。

该图谱各染色体标记数在 162~311个之间, 标记间平均物理距离为 137.68 kb。将亲本及 192个株系分别于 4个环境下

采用随机区组种植, 并记录抽穗期。使用 WinQTL Cartographer 2.5软件的 CIM分析方法, 进行抽穗期相关 QTL检测及

定位。在 4 个环境下定位到影响抽穗期的 QTL 共 14 个, 分布于第 1、第 2、第 3、第 7、第 8、第 9 和第 10 染色体。

其中, qHD2.2和 qHD10.2能在 3个环境中被重复检测到, 表型贡献率分别为 5.14%~11.15%和 5.35%~16.97%, 分别能缩

短抽穗期 1.66 d和 1.56 d, 具有聚合育种的应用价值。通过物理位置比对, 14个 QTL中有 11个与前人定位在相同或邻

近区域, qHD1.1、qHD2.2和 qHD9.1尚未见报道。经对 qHD2.2详细分析, 在其染色体区间内找到 3个与抽穗期相关的

注释基因 LOC_Os02g46450、LOC_Os02g46710和 LOC_Os02g46940, 其中 LOC_Os02g46450已被克隆。测序分析发现, 

这 3个基因在两亲本间都存在差异, 可作为候选基因。 
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QTL Mapping for Heading Date in Rice Using High-density Bin Map 

DONG Ji-Chi**, YANG Jing**, GUO Tao, CHEN Li-Kai, CHEN Zhi-Qiang*, and WANG Hui* 

National Engineering Research Centre of Plant Space Breeding / South China Agricultural University, Guangzhou 510642, Guangdong, China 

Abstract: A recombination inbred lines (RIL) population including 192 lines derived from an inter-subspecific cross between 
indica rice ‘Yuzhenxiang’ and japonica rice ‘02428’ was used in the experiment. The two parent varieties and RIL population 
were separately sequenced by Whole Genome Sequencing (WGS) and Genotyping-By-Sequencing (GBS) to construct a genetic 
linkage map with 2711 recombination Bin markers. The number of markers on 12 chromosomes ranged from 162 to 311, and the 
average physical distance between two markers was 137.68 kb. The WinQTL Cartographer 2.5 was used to analysis QTLs associ-
ated with heading date in four different environments. A total of 14 QTLs associated with heading date were detected on chromo-

somes 1, 2, 3, 7, 8, 9, and 10. Among them, qHD2.2 and qHD10.2, which explained 5.14%11.15% and 5.35%16.97% of the 

total phenotypic variation for heading date separately, could be detected in three environments and shorting heading date about 
1.66 days and 1.56 days on average. The two QTLs could inherit stablely, having a good potential to be applied in QTL pyramid-
ing. After comparing the physical positions of these QTLs with those previously reported, we found 11 QTLs were located in the 
same or near position, among them qHD1.1, qHD2.2, and qHD9.1 were newly reported. Furthermore, we found one cloned gene 
LOC_Os02g46450 and two annotated genes LOC_Os02g46710 and LOC_Os02g46940 in the genomic region of qHD2.2, might 
be related to heading date. DNA sequence comparison between YZX and 02428 revealed that all the three genes could be candi-
date genes. 
Keywords: rice; heading date; Bin map; QTL mapping 
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水稻抽穗期决定了品种的种植地区与季节适应性 [1], 

而且与产量、品质和抗逆性关系密切[2], 相关的研究对指

导育种实践、品种改良及品种推广均具有重要意义[3]。自

Yano 等克隆了第一个水稻抽穗期 QTL (Hd1)以来, 目前

至少已有 734 个与水稻抽穗期相关的 QTL 被报道

(http://www.grammene.org/), 用图位克隆的方法至少克隆

了 14个抽穗期相关的 QTL[4-17]。已有研究表明, 水稻有 2

个成花素基因 Hd3a (heading date 3a)和 RFT1 (RICE 

FLOWERING LOCUS T 1), 以及几个抽穗抑制基因 (如

OsPRR37 和 OsDof12), 它们形成的调控网络精密控制着

抽穗。至少有 2个抽穗期调节通路控制着成花素基因表达, 

分别是 Hd1 (heading date 1)通路和 Ehd1 (early heading 

date 1)通路。大量研究证实, 大多数抽穗期相关基因通过

Hd1 通路或 Ehd1 通路来调节成花素基因的表达, OsCO3

和 DTH2 则不同, 它们独立于 Hd1 和 Ehd1 通路, 直接调

节成花素基因的表达进而促进抽穗[18]。然而, 已定位和克

隆的 QTL还并不能完全解释水稻抽穗期自然变异的形成, 

从根本上理解水稻抽穗期的遗传机理还需更多的深入研

究, 从而更好地帮助适宜生育期品种的选育[19-20]。目前的

研究大多基于传统分子标记(如 AFLP、RFLP、SSR等), 操

作起来耗时耗力, 不能实现高通量操作[21]。用传统分子标

记构建的遗传图谱密度低、定位区间过大, 导致 QTL 贡

献率估算偏高、基因克隆困难以及难以开发标记应用于聚

合育种。此外 , 标记密度低的图谱上存在大量 Gap, 在

QTL 定位中不能提供足够的信息, 甚至一些研究最终陷

入多态性分子标记缺乏而难以进一步定位的境地[22]。本

研究中的 Bin标记分布于整个基因组, 构建的 Bin图谱标

记密度高、位置精确, 达到精细定位要求, 可直接进行分

子育种标记的开发和候选基因的筛选。本研究以籼稻玉针

香(YZX)和粳稻 02428衍生的 RIL为作图群体, 采用 GBS

技术构建包含 2711 个 Bin 标记的高密度遗传图谱, 分别

于 4 个环境对水稻抽穗期进行 QTL 定位, 以期鉴定一些

新的、可稳定遗传的 QTL 位点作为育种资源, 并为水稻

抽穗期调控基因克隆及分子标记辅助育种提供更多依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

用籼稻玉针香(YZX)和粳稻 02428 杂交, 通过单粒传

法, 从 F2 代开始构建玉针香/02428 的重组自交系群体。

群体包含 192个株系, 基因型鉴定为 F6世代, 表型调查为

F8~F11世代。 

1.2  田间种植与性状考查 

2016年早造(E1环境)、2016年晚造(E2环境)、2017

年早造(E3环境)和 2017年晚造(E4环境)于华南农业大学

试验教学基地(23.17°N, 113.37°E)种植 192 个株系的 RIL

群体及两亲本。采用随机区组设计, 田间管理(水、肥、

病虫害防治等)按当地大田常规栽培要求实施。E1 环境, 

于 2016年 3月 5日播种育秧, 4月 5日移栽。E2环境, 于

2016 年 7 月 25 日播种育秧, 8 月 8 日移栽。E3 环境, 于

2017年 2月 28日播种育秧, 3月 31日移栽。E4环境, 于

2017 年 7 月 22 日播种育秧, 8 月 7 日移栽。每个株系 6

行, 每行 6株, 行株距为 20 cm × 20 cm, 均单本种植。 

以单株为单位调查表型, 当单株的第 1个稻穗尖露出

剑叶叶鞘至少 1 cm时, 记为该单株的抽穗日期, 每隔 1 d

调查一次。剔除异常数据后, 以株系内全部单株从播种到

抽穗所经历天数的均值作为该株系的抽穗期表型值。 

1.3  DNA提取及高通量测序 

采用本实验室自主开发设计的高通量磁珠法制备

DNA样品。用 Precellys 24研磨仪(4000  g, 12 s)研磨液

氮冷冻过的叶片至粉末, 迅速加入 85℃预热的 LB提取液
(200 mmol L–1 Tris-HCl (pH 7.8), 250 mmol L–1 NaCl, 25 
mmol L–1 ethylenediaminetetraacetic acid (EDTA), 0.5% 
sodium dodecyl sulfate (SDS), 2% polyvinylpyrrolidone 
(PVP)-40), 确保叶片粉末都浸泡在提取液中 , 迅速盖上

橡胶盖并混匀, 置于 65℃水浴锅中水浴 20~25 min后, 置

–20℃冰箱放置 20 min。将样品转移至 96孔深孔板, 每孔

加入 540 µL异丙醇和 2.5 µL磁珠液(100 mg mL–1, 洛阳惠

尔纳米科技有限公司 ), 用自动核酸纯化仪 KingFisher 

Flex进行 DNA分离纯化。DNA最终溶于 150 μL洗脱液
(10 mmol L–1 Tris-HCl, 1 mmol L–1 EDTA (pH 8.3), 100 μg 
mL–1 RNase A), 于–80℃保存备用。以琼脂糖凝胶电泳检

测基因组 DNA的质量, Nanodrop ND-1000微量核酸蛋白

检测仪检测 DNA的浓度与纯度[23]。 

采用 WGS (Whole Genome Sequencing)和 GBS 

(Genotyping-By-Sequencing)技术分别对两亲本及其衍生

的 RIL群体测序。水稻基因组经电子酶切评估, 选择酶切

片段大小适宜, 酶切位点在基因组上分布均匀, 且能有效

降低酶切片段中基因组重复序列所占比例的限制性内切

酶。基因组加上带有 barcode 的接头后, 对每个样品进行

扩增 , 随后混合选择需要的片段构建 GBS 文库。利用

Illumina HiSeq2500测序平台, 进行双末端(Paired-End)测

序。测序后的数据分析流程如下: (1)数据质量评估, 去除

接头、污染序列及低质量 reads; (2)统计酶捕获的 Reads

数量 ; (3)参考基因组 (http://plants.ensembl.org/Oryza_  

sativa/)比对: 利用 BWA 软件(http://bio-bwa.sourceforge. 

net/)将测得基因组与参考基因组比对, 统计比对率、覆盖

深度、基因组覆盖率等; (4)群体 SNP检测; (5)遗传标记开

发。基于亲本 SNP检测结果, 开发子代标记, 并统计子代

测序深度、覆盖度等, 评估测序质量。与亲本玉针香相同

的基因型记为“0”, 与亲本 02428相同的基因型记为“2”, 

部分杂合基因型记为“1”。(6)遗传标记过滤。检查异常

碱基, 检查基因型缺失覆盖率并过滤, 检查基因型频率, 

过滤偏分离标记。 

1.4  遗传重组鉴定和连锁图谱构建 

采用 ScmapV5 软件构建遗传图谱。构建原理是: (1)

通过“滑动窗口”法(sliding window approach)寻找交换点; 

(2)将所有样本中同一段序列上 2 个交换点之间紧密连锁
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不发生重组的若干个 SNP 位点看做一个整体区块 , 即

“Bin标记”, 以 Bin的起点来确定其所在物理位置; (3)根

据基因型, 用最大似然函数计算重组率; (4)用 Kosambi作

图函数将重组率转换为遗传距离; (5)利用两点检验法检

验两个标记间是否连锁。(6)通过最短距离法进行聚类分

析, 把两两连锁的标记聚为一个类, 得到连锁群; (7)基于

三点测验法, 对连锁群内的标记进行排序。 

1.5  数据的统计分析 

在Microsoft Excel 2010中完成表型数据处理和作图。

采用 BWA软件的默认设置进行基因组比对及相关测序数

据统计分析。采用 WinQTL Cartographer 2.5软件定位水

稻抽穗期 QTL, 以 LOD=2.5 为阈值检测 QTL; 应用 CIM

算法, 扫描区间为 1.0 cM, 遗传背景控制选择标准模型

(模型 6)。QTL定位结果以 LOD的峰值作为该QTL的 LOD

值, 以 LOD 峰值位置的 Bin 标记来估计 QTL 效应, 以

LOD 值下降 1.0 的区域作为 QTL 的置信区间 , 遵循

McCouch 等[24]的原则命名 QTL。应用 SPSS 19.0 软件进

行方差分析及计算。应用 Origin 8.0进行频次分布图的绘

制。 

2  结果与分析 

2.1  遗传连锁图谱构建 

亲本玉针香和 02428重测序Q20的比例分别为 93.72%

和 94.22%, Q30比例分别为 86.44%和 87.47%。两亲本测序

Reads与 Nipponbare (Oryza sativa ssp. japonica)参考基因

组的比对率分别为 96.29%和 97.97%, 平均深度分别达到

20.26×和 26.21×, 1×以上覆盖度为 90.60%和 96.36%, 4×以

上覆盖度为 85.41%和 94.53%。两亲本中共发现 1 534 036

个多态性 SNP, 筛选后剩余 aa×bb型 1 334 454个。 

利用 GBS 技术对 192 个 RIL 株系进行测序, 测序深

度平均值为 11.76×, 4×以上覆盖度为 7%。分别提取 192

个子代在上述的 1 334 454个亲本多态性标记位点的基因

型, 经过分析和筛选最终共获得 2711个均匀分布于 12条

染色体的 Bin标记。将 Bin标记锚定于连锁群后, 各染色

体上标记数量为 162~311个, 各染色体的平均遗传距离为

195.3 cM, 两标记间遗传距离平均值为 0.86 cM, 两标记

间物理距离平均值为 137.36 kb, 标记整体的分布达到精

细作图的要求(图 1)。 

2.2  抽穗期表型特征 

方差分析表明两亲本抽穗期天数的均值存在极显著差

异, 4个环境下玉针香的抽穗期均显著长于 02428 (表 1)。 

表 2表明, 在 E1环境中, RIL群体抽穗期的平均值为

95.65 d, 抽穗期最短的株系为 81.33 d, 抽穗期最长的株

系为 117.83 d; 在 E2环境中, RIL群体抽穗期的平均值为

69.15 d, 抽穗期最短的株系为 53.13 d, 抽穗期最长的株

系为 85.4 d; 在 E3 环境中, RIL 群体抽穗期的平均值为

95.29 d, 抽穗期最短的株系为 81 d, 抽穗期最长的株系为

110.3 d; 在 E4环境中, RIL群体抽穗期的平均值为 70.54 d, 

抽穗期最短的株系为 61.3 d, 抽穗期最长的株系为 87.5 d; 

四个环境中 RIL 群体的抽穗期峰度和偏度绝对值都小于

1, 总体呈正态分布(图 2), 表现为数量性状遗传模式。 

2.3  抽穗期 QTL定位 

在 4 个环境中共检测到 14 个抽穗期 QTL(表 3 和图

1)。其中, E1环境中检测到 9个, 分布于第 2、第 3、第 7、

第 8和第 10染色体, LOD值介于 2.9~5.6之间, 贡献率介

于 4.7%~9.5%之间; E2环境中检测到 5个, 分布于第 2、

第 7和第 10染色体, LOD值介于 3.0~5.0之间, 贡献率介

于 5.2%~9.5%之间; E3环境中检测到 3个, 分布于第 1、  

 

图 1  遗传标记在染色体上的分布及 QTL 位置 
Fig. 1  Distribution of genetic markers and QTLs on chromosomes 

每条染色体上的黑色线条代表 Bin标记所在位置; 红色字体为已克隆 QTL; 蓝色字体为新发现的 QTL。 

Black lines represent the positions of Bin markers on each linkage group; fonts in red are cloned QTLs; fonts in blue are novel QTLs. 
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表 1  02428 与玉针香抽穗期天数比较 
Table 1  Comparison of heading date between 02428 and YZX  

平均值 Average (d) 变异系数 CV (%) 环境 
Environment 02428 玉针香 Yuzhenxiang 02428 玉针香 Yuzhenxiang 

差异 
Difference 

E1 91.36 97.00 1.08 1.57 5.64** 

E2 64.11 69.27 3.25 3.60 5.16** 

E3 89.20 97.03 0.84 0.76 7.83** 

E4 65.00 70.33 3.91 3.75 5.33** 
** 表示差异在 0.01水平达到极显著。 
** indicates significant difference at the 0.01 probability level. 

 
表 2  RIL 群体抽穗期性状表现  

Table 2  Phenotypic performance of RILs for heading date 

环境 
Environment 

平均值±标准差 
Mean ± SD 

变异范围 
Range 

峰度 
Kurtosis 

偏度 
Skewness 

E1 95.64±6.25 81.33117.83 0.44 0.60 

E2 69.15±4.92 53.1385.40 0.30 0.27 

E3 95.29±4.99 81.00110.30 0.43 0.11 

E4 70.54±4.15 61.3087.50 0.48 0.46 

 

图 2  玉针香/02428 重组自交系及亲本的抽穗期表型分布特征 
Fig. 2  Distribution of heading date for YZX/02428 RIL population and parents 
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第 2 和第 8 染色体, LOD 值介于 2.5~5.9 之间, 贡献率介

于 4.5%~11.2%之间; E4环境中检测到 5个, 分布于第 3、

第 9和第 10染色体, LOD值介于 2.8~9.6之间, 贡献率介

于 4.6%~17.0%之间。其中, 有 2个 QTL在 3个环境中均

检测到。 

qHD1.1 在第 1 染色体上, 仅在 E3 环境中被检测到, 

位于 160.17 cM, 与 mk186连锁。其 LOD值为 2.5, 置信

区间为 25.95~26.05 Mb, 表型贡献率为 4.5%, 来自于

02428的等位基因可缩短生育期 1.3 d。 

qHD2.1 位于第 2 染色体, 仅在 E2 环境中被检测到, 

在 173.61 cM LOD达到峰值 3.2, 与 mk484紧密连锁, 置

信区间为 17.60~28.35 Mb, 能解释 5.8%的表型变异, 来自

于 02428 的等位基因可缩短抽穗期 1.3 d。同一染色体上

的 qHD2.2 在 3 个环境中均被检测到, 表现出较强的稳定

性。在 E1环境检测到的位置是 178.21 cM, LOD值为 3.1, 

置信区间为 28.25~28.65 Mb, 可解释 5.1%表型变异, 来自

于 02428的等位基因可缩短抽穗期 1.5 d; 在 E2环境检测

到的位置是 179.71 cM, LOD 值为 5.0, 置信区间为

28.45~28.65 Mb, 可解释 9.5%表型变异, 来自于 02428的

等位基因可缩短抽穗期 1.6 d。在 E3环境检测到的位置是

175.19 cM, LOD 值为 5.9, 置信区间为 28.15~28.65 Mb, 

可解释 11.2%的表型变异, 来自于 02428的等位基因可缩

短抽穗期 1.9 d。 

第 3染色体上共有 3个抽穗期 QTL, 分别为 qHD3.1、

qHD3.2和 qHD3.3。qHD3.1在 E1环境中被检测到, 位于

194.21 cM处, LOD值为 2.9, 置信区间为 30.05~30.65 Mb, 

可解释 4.7%表型变异, 来自于 02428 的等位基因可缩短

抽穗期 1.4 d; 在 E4环境中被检测到, 位于 197.3 cM处, 

LOD值为 3.4, 置信区间为 30.45~31.05 Mb, 可解释 5.6%

表型变异, 来自于 02428的等位基因可缩短抽穗期 1.0 d。

qHD3.2在 E1环境被检测到, 位于 205.11 cM处, LOD值

为 3.2, 置信区间为 31.85~32.45 Mb, 可解释 5.25%表型变

异, 来自于 02428 的等位基因可缩短抽穗期 1.5 d; 在 E4

环境被检测到, 位于 205.11 cM处, LOD值为 3.0, 置信区

间为 31.85~32.45 Mb, 可解释 4.85%表型变异 , 来自于

02428 的等位基因可缩短抽穗期 1.0 d。qHD3.3 仅在 E1

环境中被检测到, 位于 211.21 cM处, LOD值为 3.2, 置信

区间为 33.10~33.55 Mb, 可解释 5.3%表型变异, 来自于

02428的等位基因可缩短抽穗期 1.5 d。 

第 7染色体上共有 2个抽穗期 QTL。qHD7.1只在 E1

环境中被检测到, 位于 48.81 cM处, 与mk1681紧密连锁, 

LOD值为 4.2, 置信区间为 8.65~8.85 Mb, 可解释 7.0%的

表型变异, 来自于 02428的等位基因可推迟抽穗期 1.7 d。

qHD7.2只在 E2环境中被检测到, 位于 118.41 cM处, 与

mk1725紧密连锁, LOD值为 3.0, 置信区间为 22.05~22.55 

Mb, 可解释 5.2%的表型变异, 来自于 02428 的等位基因

可缩短抽穗期 1.2 d。第 8染色体上共有 2个抽穗期 QTL, 

即 qHD8.1 和 qHD8.2。在 E1 环境检测到 qHD8.1 的位置

是 42.41 cM, 与 mk1823紧密连锁, LOD值为 5.6, 置信区

间为 4.20~4.55 Mb, 可解释 9.5%表型变异, 来自于 02428

的等位基因能推迟抽穗期 2 d; 在 E3环境检测到 qHD8.1

的位置是 42.44 cM, 与 mk1823紧密连锁, LOD值为 3.9, 

置信区间为 4.20~4.55 Mb, 可解释 7.5%表型变异, 来自于

02428 的等位基因能推迟抽穗期 2.4 d。qHD8.2 仅在 E1

环境被检测到, 位于 56.71 cM 处, 与 mk1830 紧密连锁, 

LOD值为 4.3, 置信区间为 4.65~5.15 Mb, 可解释 7.4%表

型变异, 来自于 02428的等位基因能推迟抽穗期 1.7 d。 

qHD9.1 在第 9 染色体上 125.4 cM 处, 仅在 E4 环境

中被检测到, 与 mk2090 连锁。其 LOD 值为 2.8, 置信区

间为 16.55~16.75 Mb, 表型贡献率为 4.6%, 来自于 02428

的等位基因可缩短生育期 1.0 d。 

第 10 染色体 56.71 cM 处为 qHD10.1, 仅在 E1 环境

被检测到, 它与 mk2245紧密连锁, LOD值为 3.5, 置信区

间为 16.35~16.65 Mb, 可解释 6.7%表型变异 , 来自于

02428 的等位基因可缩短抽穗期 1.6 d。同一染色体上的

qHD10.2在 E1、E2和 E4环境被重复检测到, 置信区间为

16.75~17.25 Mb, E1环境的 LOD值为 4.5, 贡献率为 8.2%, 

来自于 02428的等位基因可缩短抽穗期 1.4 d; E2环境的

LOD值为 3.2, 贡献率为 5.4%, 来自于 02428的等位基因可

缩短抽穗期 1.5 d; E4环境的 LOD值为 9.6, 贡献率为 17.0%, 

来自于 02428的等位基因可缩短抽穗期 1.7 d。第 10染色体

67.41 cM处是 qHD10.3, 仅在E2环境中被检测到, LOD值为

4.2, 可解释7.5%表型变异, 置信区间为17.75~17.95 Mb, 来

自于 02428的等位基因可缩短抽穗期 1.4 d。 

2.4  注释基因筛选 

在 3 个环境中可重复检测到 qHD2.2, 其置信区间最

大时为 28.15~28.65 Mb, 在该染色体区间有 33 个注释基

因(The Rice Annotation Project Database), 逐一筛除发现

有 3 个位点很可能影响抽穗期 , 分别是 LOC_Os02g 

46450、LOC_Os02g46710 和 LOC_Os02g46940。其中 , 

LOC_Os02g46450 与拟南芥中 PIE1 (PHOTOPERIOD- 

INDEPENDENT EARLY FLOWERING1)同源, 可影响水稻

抽穗期、胚的发育及小花器官数目。LOC_Os02g46710和

LOC_Os02g46940 的基因产物是可表达的蛋白, 其涉及的

生物学进程包括花器官的发育、生殖生长等。 

DNA 双向测序发现, 玉针香和 02428 的 3 个候选基

因间均有序列差异 (图 3)。玉针香与 02428 的 LOC_ 

Os02g46450 基因存在 23 处碱基差异, 共 18 处为单碱基

的转换, 5 处为 3 碱基以内的插入缺失; 其中 7处在 CDS

区变异, 有 5 处发生错义突变, 分别位于 CDS+830 bp 

(TTT/TCT)、CDS+1008 bp (GAG/GAT)、CDS+150 bp 

(TTG/TTT)、CDS+2413 bp (CGT/TGT)和 CDS+2 418 bp 

(GAC/GAG)。玉针香与 02428 的 LOC_Os02g46710 基因

存在 23处碱基差异, 其中 21处为单碱基的转换, 2处为单

碱基插入缺失; 其中 2处在 CDS区的变异, 有 1处为错义

突变, 位置是 CDS+394 bp (AAT/TAT)。玉针香与 02428
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的 LOC_Os02g46940 基因存在 13 处碱基差异, 其中 9 处

为单碱基的转换, 4处为插入缺失; 其中 2处在 CDS区变

异, 有 1处为错义突变, 位置是 CDS+883 bp (CTT/TTT)。

同时, 测序比对发现, 02428中 3个候选基因的 CDS序列

与日本晴参考序列完全相同。 

除此之外, 还在其他 QTL 的置信区间内找到一些与

抽穗期相关可能性较大的注释基因 , 它们都涉及到花的

发育过程(表 4)。 

 
表 3  4 个环境下检测到的抽穗期 QTL 

Table 3  QTLs detected for heading date in four environments 

环境 
Environ- 

ment 
QTL 

染色体
Chr. 

位置 
Peak position 

(cM) 
LOD 

加性效应 1)

Additive 
effect1) 

贡献率 
Variation  

explained (%)

Bin标记区间 
Bin marker 

interval 

置信区间 
Confidence interval

(Mb) 

E1 qHD2.2 2 178.2 3.0 –1.5 5.1 mk487–491 28.25–28.65  

E1 qHD3.1 3 194.2 2.9 –1.4 4.7 mk813–814 30.55–30.65 

E1 qHD3.2 3 205.1 3.2 –1.5 5.2 mk826–831 31.85–32.45 

E1 qHD3.3 3 211.2 3.2 –1.5 5.3 mk836–840 33.10–33.55 

E1 qHD7.1 7 48.8 4.2 1.7 7.0 mk1618–1620 8.65–8.85 

E1 qHD8.1 8 42.4 5.6 2.0 9.5 mk1821–1824 4.20–4.55 

E1 qHD8.2 8 49.3 4.3 1.7 7.4 mk1825–1830 4.65–5.15 

E1 qHD10.1 10 56.7 3.5 –1.6 6.7 mk2244–2247 16.35–16.65 

E1 qHD10.2 10 64.8 3.2 –1.5 5.4 mk2248–2253 16.75–17.25 

E2 qHD2.1 2 173.6 3.2 –1.3 5.8 mk481–488 27.60–28.35 

E2 qHD2.2 2 179.7 5.0 –1.6 9.5 mk489–491 28.45–28.65 

E2 qHD7.2 7 118.4 3.0 –1.2 5.2 mk1723–1727 22.05–22.55 

E2 qHD10.2 10 62.1 4.5 –1.4 8.2 mk2248–2253 16.75–17.25 

E2 qHD10.3 10 67.4 4.1 –1.4 7.5 mk2258–2260 17.75–17.95 

E3 qHD1.1 1 160.1 2.5 –1.3 4.4 mk185–186 25.95–26.05 

E3 qHD2.2 2 175.2 5.9 –1.9 11.1 mk486–491 28.15–28.65 

E3 qHD8.1 8 42.4 3.9 2.4 7.4 mk1821–1824 4.20–4.55 

E4 qHD3.1 3 197.3 3.4 –1.0 5.6 mk812–818 30.45–31.05 

E4 qHD3.2 3 205.1 3.0 –1.0 4.9 mk826–831 31.85–32.45 

E4 qHD9.1 9 125.4 2.8 –1.0 4.6 mk2088–2090 16.55–16.75 

E4 qHD10.2 10 63.5 9.6 –1.7 17.0 mk2249–2250 16.85–16.95 

E4 qHD10.3 10 70.0 7.1 –1.5 13.5 mk2259–2260 17.85–17.95 
1) 指来自于 02428的等位基因造成的加性效应, 正值为延长抽穗期, 负值为缩短抽穗期。 
1) Additive effect from 02428’s allele. Positive (negative) values mean increasing (decreasing) heading date. 

 
表 4  QTL 置信区间内注释基因筛选 

Table 4  Annotated genes in confidence interval of QTLs 

QTL 
染色体 

Chromosome 
置信区间 

Confidence interval (Mb) 
抽穗期相关注释(克隆)基因 1) 

Annotated (cloned) gene1) 

qHD1.1 1 25.95–26.05 LOC_Os01g45760 

qHD2.1 2 27.60–28.35 OsPIE1 (LOC_Os02g46450) 

qHD2.2 2 28.45–28.65 LOC_Os02g46710; LOC_Os02g46940 

qHD3.1 3 30.45–31.05 LOC_Os03g53190; LOC_Os03g54160; LOC_Os03g54170 

qHD3.2 3 31.85–32.45 LOC_Os03g55990 

qHD3.3 3 33.10–33.55 LOC_Os03g58400; LOC_Os03g58530; LOC_Os03g58530 

qHD7.1 7 8.65–8.85  

qHD7.2 7 22.05–22.55  

qHD8.1 8 4.20–4.55 DTH8 (LOC_Os08g07740) 

qHD8.2 8 4.65–5.15 LOC_Os08g08210; LOC_Os08g08830 

qHD9.1 9 16.55–16.75  

qHD10.1 10 16.35–16.65  

qHD10.2 10 16.85–16.95 Ehd1 (LOC_Os10g32600) 

qHD10.3 10 17.85–17.95  

1)Source: CHINA RICE DATA CENTER and The Rice Annotation Project Database. 
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图 3  玉针香与 02428 之间候选基因的结构和变异 
Fig. 3  Gene structure and variation of candidate genes  

between YZX and 02428 
A: LOC_Os02g46450; B: LOC_Os02g46710; C: LOC_Os02g46940。
黑色框: 外显子; 灰色部分: 编码序列; 红色箭头: SNP; 带黑点

红色箭头: 错义突变; 蓝色箭头: 插入缺失。 
A: LOC_Os02g46450; B: LOC_Os02g46710; C: LOC_Os02g46940. 
Frames with black lines: exon; Grey boxes: protein coding sequence; 
Red arrow: SNP; Red arrow with a black point: missense mutation; 

Blue arrow: InDel. 

3  讨论 

3.1  采用 Bin图谱定位 QTL的优势  

目前大多数研究者采用传统分子标记(如 SSR、RFLP

等)构建遗传图谱[25], 精度约为 1~10 Mb, 存在标记数量

少且分布不均匀的问题, 影响了 QTL 定位的精确度, 另

外标记密度较小还可能导致某些双交换位点的漏测[26]。

Bin 图谱与传统的遗传图谱相比 , 标记密度高 , 精度达

100 kb, 且一个 Bin内部包含多个不发生重组的 SNP, 因

而双交换能够被精确检测。同时, Bin 图谱是基于测序技

术构建的 , 能提供准确的物理位置 , 可使遗传分析和

QTL 定位更准确。此外, 测序分型得到的大量 SNP 标记

可快速应用于分子育种。本研究采用 GBS 技术构建了以

SNP为基础的高分辨率 Bin图谱, 包含 2711 个 Bin标记, 

标记间平均物理距离 137.36 kb, 标记整体的分布达到精

细作图的密度, 可直接从定位区间筛选候选基因。另外, 

定位结果显示, 在 LOD 值超过阈值的一段区域一般存在

多个峰值, 可定位到多个QTL, 如位置相邻的 qHD10.1和

qHD10.2, 以及 qHD3.1、qHD3.2 和 qHD3.3 等, 说明 Bin

图谱对 QTL的检测更精细, 可将位置相邻的 QTL有效地

分离、解析。 

3.2  本研究与前人定位 QTL的比较 

本研究定位的 qHD1.1在第 1染色体上, 仅在 E3环境

中被检测到, 其 LOD 值为 2.5, 置信区间为 25.95~26.05 

Mb, 表型贡献率为 4.5%, 在前人的研究中未见报道。 

qHD2.1 位于第 2 染色体 27.95 Mb 处, 置信区间为

17.60~28.35 Mb, 表型贡献率为 5.8%, LOD值为 3.2, 在该

区间有多篇相关的报道[27-32], 其中 Thomson 等[31]报道的

dth2.1表型贡献率为 4.4%, LOD为 4.06, 在 5个环境中检

测到 1次, 与 qHD2.1位置也最近, 它们可能为同一 QTL。

在第 2染色体上, E1环境于 28.55 Mb位置检测到 1个QTL, 

其置信区间为 28.25~28.65 Mb; E2环境于 28.65 Mb位置

检测到 1个 QTL, 置信区间为 28.45~28.65 Mb; E3环境于

28.35 Mb位置检测到 1个 QTL, 置信区间为 28.15~28.65 

Mb。这 3 个 QTL 位置十分相近, 置信区间十分相似, 因

此视为同一 QTL, 命名为 qHD2.2, 它在前人的研究中未

见报道, 很可能是与水稻抽穗期相关的新位点。 

第 3 染色体上检测到 3 个 QTL qHD3.1、qHD3.2 和

qHD3.3。qHD3.1在 2个环境中被重复检测到, 在 E1环境

定位的位置是 30.55 Mb, 置信区间分别为 30.55~30.65 Mb; 

E4环境定位的位置是 30.95 Mb, 置信区间为 30.45~31.05 

Mb。qHD3.2也在 2个环境中被重复检测到, 定位的位置

是 32.35 Mb, 置信区间为 31.85~32.45 Mb。qHD3.3仅在

E1 环境被检测到, 位于 33.35 Mb, 置信区间为 33.10~ 

33.55 Mb。这 3个 QTL所在区域已有相关报道[31,33-34]。 

qHD7.1 位于第 7 染色体 8.85 Mb 处, 置信区间为

8.65~8.85 Mb, 已精细定位的 HD4包含了该区间[35]。同一

染色体上的 qHD7.2 位于 22.35 Mb 处 , 置信区间为

22.05~22.55 Mb, 该区间位于 Thomson等[31]定位的 dth7.1

所在区间 RM125–RM336 内部, Jiang 等[36]定位的 qHd-7

与 qHD7.2的区间也有部分重叠。 

qHD8.1位于第 8染色体 4.45 Mb处, 置信区间为 4.20~ 

4.55 Mb, 与已克隆的 DTH8[39]位置相吻合, 都表现为长

日照延长抽穗期。qHD8.2位于第 8染色体 5.15 Mb处, 置

信区间为 4.65~5.15 Mb, 在该区段也有多个相关报道[37-40]。 

qHD9.1仅在E4环境被检测到, 位于第 9染色体 16.75 

Mb处, 与 mk2090紧密连锁, 置信区间为 16.55~16.75 Mb, 

未发现相关报道。 

qHD10.1位于第 10染色体 16.45 Mb处, 置信区间为

16.35~16.65 Mb, 与 Thomson等[31]定位的 dth10.1区间有

部分相重叠。在第 10染色体上, E1环境于 17.25 Mb位置

检测到 1个 QTL, 其置信区间为 16.75~17.25 Mb; E2环境

于 16.75 Mb 位置检测到 1 个 QTL, 置信区间为 16.75~ 

17.25 Mb。这 2个 QTL位置相近、区间相同, 因此视为同

一 QTL, 命名为 qHD10.2, Doi等[7]报道的 Ehd1的位置在

其区间内。同在第 10染色体上的 qHD10.3位于 17.85 Mb

处, 置信区间为 17.75~17.95 Mb, Mei等[32]报道了与抽穗

期相关的 RG241a–CDO98染色体区段在 qHD10.3的区间

内, Zhou等[28]报道的 qQTL10b与 qHD10.3区间基本相同。 

3.3  检测到的 QTL应用价值及研究价值 

本研究在 4 个环境中共检测到 14 个影响抽穗期的

QTL, 分布于第 1、第 2、第 3、第 7、第 8、第 9和第 10

染色体上。除 qHD2.2、qHD3.1、qHD3.2、qHD8.1 和

qHD10.2 能在 2 个及以上环境被检测到外, 其他 QTL 只

在单个环境被检测到。其中, qHD8.1 和 qHD10.2 所在的

位置分别是克隆基因 DTH8和 Ehd1。 

Hori 等[20]同时用 12 个群体进行抽穗期相关的 QTL
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定位, 在其中 3 个群体中能检测到 DTH8, 表型贡献率为

7.9%~74.0%; 在其中 2 个群体中能检测到 Ehd1, 表型贡

献率为 18.2%~18.3%。Cheng等[2]同时用 3个群体进行抽

穗期相关的QTL定位, 在其中 1个群体中能检测到DTH8, 

表型贡献率为 3.5%; 在 3 个群体中均能检测到 Ehd1, 表

型贡献率为 3.6%~33.7%。而本研究中检测到 DTH8 的表

型贡献率为 7.5%~9.5%; Ehd1 的表型贡献率为 5.4%~ 

17.0%。这些研究表明, 对于不同群体, 由于材料遗传背

景影响 , QTL 贡献率的变化很大; 其次 , 图谱的精度对

QTL 贡献率的估算影响也较大, 传统分子标记构建的图

谱精度通常约为 4 Mb, 两标记之间经常会存在多个相关

基因或 QTL簇, 粗定位到的 QTL贡献率会较高。因此我

们认为, 重点关注 QTL 在不同环境或不同群体中的重复

定位情况对聚合育种的意义更大。 

qHD3.1和 qHD3.2 在定位到的 QTL 中表型贡献率相

对较小, 表达也较不稳定, 只能 2 次被重复检测到, 因而

利用的可能性小。qHD8.1在两年的早造中被重复检测到, 

仅在早造环境特异表达 , 表现为延长生育期 , 这些都与

DTH8 在长日条件下延长抽穗期的特性相对应, 它对于将

早熟品种改良成半晚熟的高产品种具有一定价值。

qHD2.2 和 qHD10.2 都能在 3 个环境中被重复检测到, 且

都能够缩短生育期, 说明它们受环境影响较小、表达较稳

定, 对光照和温度变化不敏感, 它们的表型贡献率最低时

分别为 5.1%和 5.4%, 表型贡献率最高时分别为 11.2%和

17.0%, 因此对于 QTL 聚合改良品种生育期具有重要价

值。 

此外, qHD2.2的置信区间在3次定位中略有变化, 在

E2环境判定的置信区间较其他 2个环境中小 , LOC_ 

Os02g46450(PIE1)不在此置信区间内, 但此时 qHD2.2对

表型的贡献率仍然达到9.5%。因此 LOC_Os02g46710和

LOC_Os02g46940更有可能是导致抽穗期表型变异的新

QTL, 具体情况还需深入研究。 
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