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Abstract：【Objective】Heading date is an important agronomic trait in rice, it is a typical quantitative trait controlled by 

multiple genes. As novel research material, chromosome segment substitution lines are useful in QTL fine mapping and 

cloning because of minimizing the interference of genetic background among plants. 【Method】In this study, 128 

whole-genome re-sequenced chromosome segment substitution lines derived from Nipponbare as donor parent in the 

background of 9311, were used for mapping QTLs for heading date by combining the sequencing-based Bin-map with 

multiple linear regression analysis. 【Result】Six QTLs for heading date were identified in two environments and two 

years. qHD2.1 was mapped in the region of 759 848 bp on the chromosome 2; qHD2.2 was mapped in the region of 45 286 

bp on the chromosome 2; qHD 3.1 was mapped in the region of 147 931 bp on the chromosome 3; qHD5.1 was mapped in 

the region of 213 351 bp on the chromosome 5; qHD5.2 was mapped in the region of 442 305 bp on the chromosome 5; 

qHD8.1 was mapped in the region of 538 176 bp on the chromosome 8. 【Conclusion】The results are important for the 

QTLs cloning and provide a foundation for understanding molecular regulation mechanism of heading date in rice. 

Key words: rice; chromosome segment substitution lines; re-sequenced; heading date 

摘  要：【目的】水稻的抽穗期是决定水稻产量及其适用性的重要农艺性状之一，是由多基因控制的数量性状。

染色体片段代换系减少了个体间遗传背景的干扰，已经成为定位和克隆复杂性状 QTL 的重要材料。【方法】本

研究以 9311 为受体，日本晴为供体构建的 128 个重测序的染色体片段代换系群体为试验材料，利用多元回归，

结合 Bin-map 图谱，【结果】鉴定到 6 个在南京、扬州不同年份间稳定表达的抽穗期 QTL，其中，qHD2.1 被定

位在第 2 染色体上的 759 848 bp 区间内；qHD2.2 被定位在第 2 染色体上的 45 286 bp 区间内；qHD 3.1 被定位在

第 3 染色体上的 147 931 bp 区间内；qHD5.1 被定位在第 5 染色体上的 213 351 bp 区间内；qHD5.2 被定位在第 5

染色体上的 442 305 bp 区间内；qHD8.1 被定位在第 8 染色体上的 538 176 bp 区间内。【结论】本研究为精细定

位并克隆相应 QTL，进而探明抽穗期 QTL 的分子调控机制奠定了基础。 
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水稻是全世界最重要的粮食作物之一，全球有

超过 100 个国家种植水稻[1]。稻米为全世界人口提

供了 21%的热量和 15%的蛋白质[1-2]，为我国人口

提供 70%热量和 65%的蛋白质[3]，保障水稻产量对

全世界尤其对我国粮食安全至关重要。抽穗期是水

稻重要农艺性状之一，抽穗期通过决定营养生长期
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的长短，影响光合生产和物质积累，最终直接或间

接地影响水稻的产量。水稻抽穗期受感光性、感温

性和基本营养生长性的影响，三者相互作用决定了

水稻品种对地域和季节的适应性。水稻抽穗期遗传

基础较为复杂，一般认为抽穗期是由主效基因和微

效多基因共同控制，遗传方式既有数量性状遗传特

点，也有质量性状遗传特性，不同品种表现出不同

的遗传特点，即使同一品种的抽穗期也会由于温光

条件的不同而表现出不同的遗传方式[4]。 

水稻品种的抽穗期长短由其内在的遗传发育

机制和外在的环境因素(光照和温度)共同决定的，

这使得水稻抽穗期的遗传机制非常复杂。截至目前，

国内外的研究者利用 F2/F3、BC1、DHs 和 RILs 等

传统群体发现了 618 个抽穗期相关的基因(QTL)，

分布于水稻全部 12 条染色体上，其中，只有 20 多

个抽穗期相关基因(QTL)被克隆。究其原因是因为

这些传统的定位群体内 QTL 之间存在较复杂的互

作和个体间遗传背景的干扰，使对 QTL 的估计不

准确，很难实现 QTL 的精细定位和克隆。染色体

单片段代换系是利用分子标记辅助选择技术建立

起来的一套近等基因系，与其受体亲本之间除代换

片段存在差异外，其余部分均相同。通过比较染色

体片段代换系与其受体亲本之间的性状差异，就可

以定位到代换片段上的 QTL。染色体片段代换系可

以消除群体内遗传背景的干扰，将复杂性状分解为

简单性状，已经成为复杂性状 QTL 精细定位与克

隆的最主要群体。在利用染色体片段代换系进行抽

穗期 QTL 定位研究方面，Qiao 等[5]利用 198 个 9311

为受体，普通野生稻为供体的染色体片段代换系定

位了 3 个抽穗期相关 QTL，位于第 2 和第 10 染色

体上。Shen 等[6]利用 1 套 Zhenshan 97 为受体，

Minghui 63 为供体的染色体片段代换系定位了 12

个抽穗期相关的 QTL，分布在除了第 5、10 染色体

外的其余 10 条染色体上。王军等[7]利用广陆矮 4 号

为受体，日本晴为供体的 85 个染色体单片段代换

系在南京和海南不同温光条件下共定位到 40 个抽

穗期相关的 QTL，分布于水稻的全部 12 条染色体

上。杨德卫等[8]利用 9311 为受体，日本晴为供体构

建的 94 个染色体片段置换系定位了 4 个控制水稻

抽穗期的 QTL，分别位于第 3、第 4、第 5 和第 8

染色体。王韵等[9]利用 Lemont 和特青的双向回交导

入系群体在北京和海南 2 个环境下共定位了 16 个

影响抽穗期的 QTL，其中 6 个 QTL 在 2 个环境下

都能检测到。何凤华等[10]以华粳籼 74 为受体，6

个水稻品种为供体的 52 个单片段代换系鉴定出 20

个抽穗期 QTL，这些 QTL 分布于水稻除第 5、第 6

染色体外的 10 条染色体上。 

染色体片段代换系大大提高了 QTL 定位的精

确度，但由于染色体片段代换系构建是建立在分子

标记检测的基础上，分子标记数量的有限性、分布

的不均匀性及双交换等问题的存在，可能导致一些

小片段漏检从而使得 QTL 定位不准确。本实验室

在前期研究中，分别以全基因组测序的籼稻品种

9311、粳稻品种日本晴为受体和供体，构建了一套

染色体单片段代换系群体并借助高通量全基因组

重测序的方式对所有染色体片段代换系进行了精

确的基因型鉴定[11]，所选用的材料遗传背景清晰，

导入片段和背景片段大小已知，可以准确地用于

QTL 定位研究。本研究利用这一套重测序的染色体

片段代换系，于 2012、2016 年在扬州、南京共定

位了 6 个稳定表达的抽穗期 QTL，为进一步精细定

位并克隆相应的 QTL 和选育适宜生育期的优质水

稻新品种提供理论依据。 

1  材料与方法  

1.1  供试材料 

以籼稻品种 9311 为受体亲本，粳稻品种日本

晴为供体亲本，在回交和自交过程中利用覆盖水稻

全基因组分子标记进行辅助选择，构建的 128 个染

色体片段代换系及受体亲本 9311、供体亲本日本晴

为试验材料。参考 Huang 等[12]的方法，通过高通量

测序，对 128 个染色体片段代换系进行了重测序，

每一个系的代换片段在染色体上的位置及长度都

准确获知，代换片段在水稻全基因组的覆盖率为

93.3%。 

1.2  试验方法 

分别于 2012 年 5 月 5 日在扬州大学试验农场

(E1)；2016 年 5 月 15 日在江苏省农业科学院院部

试验田(E2)、5 月 5 日在扬州大学试验农场(E3) 3 个

生长环境种植 128 个染色体片段代换系群体以及 2

个亲本。分别于 6 月 5 日、6 月 15 日、6 月 5 日进

行移栽，每个系栽 4 行，每行 15 株，行、株距分

别为 26.7 cm 和 13.3 cm。3 个环境下均种植对照，

对照在田间均匀分布，每隔 30 个染色体片段代换

系种植一个轮回亲本 9311 作为对照小区，间比法

顺序排列。选取每个小区的中间 2 行的 10 株作为

调查对象。在水稻刚开始抽穗的时候，调查每一株

的最早穗的见穗日期，每天调查一次。抽穗期为从

播种期到抽出第一个穗的天数。 
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1.3  QTL 分析 

Bin-map 的制作参考 Paran 等[13]。对于整个群

体而言，代换片段存在重叠区段，根据重叠和非重

叠的区段，将供体片段切割并编码，每一个切割后

的小区段称为 Bin，根据整个群体的 Bin 信息绘制

覆盖基因组的 Bin-map。根据 128 个染色体片段代

换系的测序物理图谱及代换片段的切割信息，绘制

了代换片段的 Bin-map，总共包括 401 个 Bin，定

义为 X1～X401。Bin 的长度为 13 213～10 654 035 
bp，平均长度为 889 652 bp。QTL 分析利用多元回

归分析方法，参考 Xu 等[11]的方法，结合 Bin-map，
每一个 Bin 作为一个变量，利用方差分析精确估计

误差，提高遗传分析效率，采用多元回归实现 QTL
的精确定位，回归模型如下： 

yi为第i系的性状平均值；b0为模型均值；m是bin的

总数；bk为第k个bin的偏回归系数；xik为第i个体第k

个bin基因型的指示变量，依bin的基因型来源不同

而取值，来自供体的bin取－1，来自受体亲本的bin

取1；ei为随机误差。 

1.4  QTL 效应分析 

QTL 加性效应值的计算，参照 Eshed 等[14]的方

法估算各个 QTL 的加性效应值及加性效应贡献率。

加性效应值=(片段代换系的表型值－9311 的表型

值)/2；加性效应百分率=(加性效应值/9311 的表型

值)×100%。QTL 的命名依照 McCouch 等[15]。 

2  结果与分析 

2.1  亲本及 128 个染色体片段置换系的抽穗期 

128 个染色体片段代换系 2012 年在扬州(E1)的

抽穗期为 82.7～133.6 d(图 1-A)；受体亲本 9311 的

0
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A－E1 环境中抽穗期分布; B－E2 环境中抽穗期的分布; C－E3 环境中抽穗期的分布; D－9311 日本晴在不同环境中抽穗期的表型。 

A, Distribution of heading date in environment E1; B, Distribution of heading date in environment E2; C, Distribution of heading date in environment 

E3; D, Heading date of 9311 and Nipponbare in different environments. 

图 1  染色体片段代换系及其亲本在不同环境中的抽穗期表型值分布 
Fig. 1.  Distribution of heading date in the chromosome segment substitution lines and parents in different environments. 
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抽穗期为(108.0±1.2) d，供体亲本日本晴的抽穗期

为(97.7±1.3) d(图 1-D)，亲本间抽穗期差异达到极

显著水平(P<0.01)。128 个染色体片段代换系 2016

年在南京(E2)的抽穗期为 80.1～122.6 d(图 1-B)；受

体亲本 9311 的抽穗期为(99.1±1.5) d，供体亲本日

本晴的抽穗期为(86.1±1.2) d(图 1-D)，亲本间抽穗

期差异达到极显著水平(P<0.01)。128 个染色体片段

代换系 2016 年在扬州(E3)的抽穗期为 75.2～120.8 

d(图 1-C)；受体亲本 9311 的抽穗期为(98.1±1.3) d，

供体亲本日本晴的抽穗期为(88.6±1.5) d(图 1-D)，

亲本间抽穗期差异达到极显著水平(P<0.01)。 

2.2  抽穗期 QTL 分析 

根据 128 个染色体片段代换系和 9311 抽穗期

的表型值，结合 Bin 的图谱，基于多元回归分析方

法，共定位到 6 个在 3 个环境中均能被检测到的

QTL(表 1)。其中，第 2 和第 5 染色体上各有 2 个；

第 3 和第 8 染色体上各有 1 个。qHD2.1 被定位在

第 2 染色体上的 759 848 bp 区间内；qHD2.2 被定

位在第 2 染色体上的 45 286 bp 区间内。这两个 QTL

位于相邻区间。qHD3.1 被定位在第 3 染色体上的

147 931 bp 区间内；qHD5.1 被定位在第 5 染色体上

的 213 351 bp 区间内；qHD5.2 被定位在第 5 染色

体上的 442 305 bp 区间内；qHD8.1 被定位在第 8

染色体上的 538 176 bp 区间内。 

2.3  抽穗期 QTL 效应分析 

对 128 个重测序片段进行分析，获得了 6 个抽

穗期 QTL 中 5 个抽穗期的单片段代换系。利用这 5

个染色体单片段代换系对 QTL 效应进行分析(表 2)。

qHD2.1 表现为减效作用，在 3 个环境中加性效应

分别为－11.5、－7.2 和－10.5 d，加性效应百分率

分别为－10.7%、－7.3%和－10.7%。qHD3.1 表现

为减效作用，在 3 个环境中加性效应分别－4.4、  

－3.1 和－3.6 d，加性效应百分率分别为－3.8%、

－3.1%和－3.7%。qHD5.1 表现为增效作用，在 3

个环境中加性效应分别 1.4、2.5 和 1.6 d，加性效应

百分率分别为 1.3%、2.5%和 1.6%。qHD5.2 表现为

增效作用，在 3 个环境中加性效应分别 12.8、3.0

和 11.3 d，加性效应百分率分别为 11.9%、3.0%和

11.5%。qHD8.1 表现为减效作用，在 3 个环境中加

性效应分别－12.7、－8.4、－11.5 d，加性效应百

 

表 1  抽穗期 QTL 的定位 

Table 1.  QTLs for heading date in rice. 

Bin QTL 
染色体 

Chr. 
区间 

Interval/bp 

区间大小 
Size of the  
interval /bp

R2  F 

E1 E2 E3  E1 E2 E3 

x107 qHD2.1 2 36 017 977－36 777 825 759 848 0.0313 0.0368 0.0429 11.26 11.81 15.56

x108 qHD2.2 2 36 777 825－36 823 111 45 286 0.1166 0.0703 0.0827 63.01 27.45 39.28

x113 qHD3.1 3 1 539 134－1 687 065 147 931 0.0060 0.0175 0.0169 8.90 12.24 12.11

x216 qHD5.1 5 23 739 776－23 953 127 213 351 0.0161 0.0287 0.0234 12.99 13.64 13.88

x233 qHD5.2 5 26 863 063－27 305 368 442 305 0.3071 0.1695 0.3406 102.25 43.08 65.09

x278 qHD8.1 8 2 797 908－3 336 084 538 176 0.3174 0.3386 0.2750 58.60 64.51 89.44

 

表 2  不同环境中抽穗期 QTL 效应分析 

Table 2.  Additive effects of the QTLs for heading date in the in different environments. 

QTL 

E1  

 

E2  

 

E3 

表型 

Phenotype 

加性效应

Additive 

effect/d 

加性效应 

百分率

AEC/% 

表型 

Phenotype

加性效应

Additive 

effect/d 

加性效应

百分率 
AEC/%

表型 

Phenotype 

加性效应

Additive 

effect/d 

加性效应 

百分率 
AEC/% 

9311 108.0    99.1    98.1   

qHD2.1 85.1 -11.5 -10.7  84.7 -7.2 -7.3  77.1 -10.5 -10.7 

qHD3.1 99.9 -4.4 -3.8  92.9 -3.1 -3.1  90.9 -3.6 -3.7 

qHD5.1 110.8 1.4 1.3  104.1 2.5 2.5  101.2 1.6 1.6 

qHD5.2 133.6 12.8 11.9  105 3.0 3.0  120.7 11.3 11.5 

qHD8.1 82.7 -12.7 -11.7  82.3 -8.4 -8.5  75.2 -11.5 -11.7 

AEC, Additive effect contribution. 
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分率分别为－11.7%、－8.5%和－11.7%。 

3  讨论 

水稻产量、品质、抗性等重要农艺性状都是由

数量性状控制的，研究这些数量性状的遗传机制对

于水稻遗传育种具有非常重要的意义。用于数量性

状基因位点定位的群体包括传统定位群体和次级

群体。传统定位群体主要包括 F2、F3、BC1、DH、

RILs 等，是将 2 个遗传差异很大的原始亲本相互杂

交而建立的分离群体，其特点是全基因组均发生分

离，但 QTL 之间存在较复杂的互作和个体间遗传

背景的干扰。次级群体主要包括染色体片段代换系、

近等基因系、导入系等，是在传统群体的基础上，

通过回交结合分子标记辅助选择构建的群体，其特

点是与其受体亲本之间只存在导入片段的差异，从

而可以消除群体内遗传背景的干扰，将复杂性状分

解为简单性状。Yano 等[16]利用日本晴和 Kasalath

杂交后不同的后代群体控制水稻抽穗 QTL 进行研

究，发现次级群体检出的目标抽穗期 QTL 数量多

于传统的定位群体，究其原因主要是由于遗传背景

的干扰，大效应 QTL 对小效应 QTL 的掩盖作用，

传统的定位群体很难检测到效应小的 QTL；另一个

原因可能是因为 QTL 上位性互作效应的影响；次

级群体在相似的遗传背景下对数量性状的 QTL 进

行分析，消除了大部分遗传背景的干扰，提高了分

析的灵敏度，检出了较多的 QTL。 

在利用次级群体进行抽穗期 QTL 精细定位和

克隆研究方面，周勇等[17]利用染色体单片段代换系

及其衍生群体将 qHd8.1 精细定位在第 8 染色体上

的 S8111 和 S849 之间约 59.9 kb 的区间内。Pei 等[18]

利用染色体单片段代换系构建的 F2 及其衍生群体

将 qHd8-1 定位在第 8 染色体上的 RM22492 和 P23

之间 26 kb 区间内。Wang 等[19]利用染色体单片段代

换系及其衍生的分离群体将qHd4-1精细定位在第4

染色体上的 WB05 和 WB06 之间约 20.7 kb 的区间

内，该区间内共有 3 个候选基因。Yano 等[20-21]利用

日本晴为受体亲本，Kasalath 为供体的 Hd1 近等基

因系构建分离群体，精细定位并克隆了 Hd1 基因，

Hd1 编码产物包含 395 个氨基酸，含有锌指结构域，

是拟南芥带有锌指结构域的 CO 家族的一员。在以

日本晴为受体亲本，Kasalath 为供体亲本的高世代

回交群体中精细定位并克隆了抽穗期 QTL Hd6，

Hd6 编码酪蛋白激酶 CK2 的 α亚基，日本晴的等位

基因可以看作是一个自然发生的 Hd6 座位上的

CK2α 无效突变。Hd6 与水稻光周期敏感性有关，

来自Kasalath的Hd6等位基因在长日照和自然生长

条件下延迟水稻抽穗，而在短日照下则不能延迟水

稻抽穗[22-23]。Hori 等[24]分别利用日本晴、Koshihikari

为受体，Koshihikari 和日本晴为供体构建了抽穗期

QTL Hd16 的 2 个近等基因系克隆了 Hd16，Hd16

编码酪蛋白激酶 CKI，长日条件下 Hd16 通过磷酸

化 Ghd7，从而增强其功能来下调 Ehd1 和其下游基

因如 Hd3a 和 RFT1 的转录水平，最终延迟开花。

Gao 等[25]利用以 Kitaake 为背景导入 PA64S 片段的

38 个近等基因系克隆到抽穗期 QTL DTH7。DTH7

控制水稻光周期敏感性和谷粒产量的主效遗传位

点，编码一个 PRR(pseudo-response regulator)蛋白，

其表达受到光周期调控。 

染色体片段代换系大大提高了 QTL 定位的准

确性和精确性，但由于分子标记数目的有限性和染

色体双交换的客观存在，基于分子标记检测来确定

代换系的遗传背景和代换片段的信息总是有限的，

有可能造成 QTL 定位的误差。随着新一代测序技

术的快速发展，通过全基因组重测序，准确鉴定染

色体片段代换系的遗传背景和代换片段的信息，绘

制基于染色体片段的覆盖基因组的 Bin-map 图谱，

实现 QTL 精确定位。 

本实验室对籼稻品种 9311 为受体、粳稻品种

日本晴为供体构建的 128 个染色体片段代换系进行

高通量全基因组重测序，根据测序物理图谱及代换

片段的切割信息，绘制了包含 401 个 Bin 的代换片

段 Bin-map 图谱，利用该套重测序的染色体片段代

换系群体准确定位了 8 个粒形相关的 QTL 和 14 个

剑叶形态相关的 QTL[26-27]。本研究利用这个染色体

片段代换系群体在扬州和南京 2 个环境，不同年份

对水稻抽穗期进行鉴定，定位了 6 个在不同地区和

年度间稳定表达的抽穗期 QTL，并将他们界定到具

体的染色体区段上。根据整合分子标记的物理图谱，

对本研究定位到的抽穗期 QTL 与前人研究结果进

行比较，发现 qHD3.1与王军等[7]定位的抽穗期QTL 

qHD3-1、Lee 等[28]定位的抽穗期 QTL qHD3.1 在同

一染色体区段上；qHD5.2 与王军等[7]定位的抽穗期

QTL qHD5-2 在相同的染色体区段上；qHD8.1 与王

军等[28]定位的抽穗期 QTL qHD8-1、何凤华等[10]定

位的抽穗期 QTL qHD-8-1、张永生等[29]定位的抽穗

期 QTL qHd-8、Pei 等[18]定位的抽穗期 QTL qHD8-1

在相同或位置相近的染色体区段上。与前人相比，

利用重测序构建的染色体片段代换系 Bin-map 图谱

可以将 QTL 定位在更小的区段内，本研究中的 6
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个抽穗期 QTL 被定位在 45~760 kb 的区段内，其中

qHD2.2 被定位在第 2 染色体上约 45 kb 区间内；

qHD3.1 被定位在第 3 染色体上约 148 kb 区间内；

qHD5.1 被定位在第 5 染色体上约 213 kb 区间内，

这充分证明了重测序染色体片段代换系群体在

QTL 鉴定和定位方面的优势。利用带有目标 QTL

的染色体片段代换系与受体亲本 9311 杂交，构建

F2 及其衍生分离群体，有望快速实现这些 QTL 的

精细定位和克隆，为进一步探明抽穗期 QTL 的调

控机制奠定基础。 
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