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摘  要 水稻抽穗期控制的关键基因已基本清楚，但是栽培稻花期多样性的分子机理仍然不清楚。本文利用重测序月亮谷

的全基因组序列、Takahashi 等(2009)在 PNAS 上发表的部分数据和 Xue 等(2008)在 Nature genetics 发表的部分数据，研究了

Hd3a、Hd1、Edh1 和 Ghd7 等 4 个基因的核苷酸多态性。结果显示，月亮谷 Hd3a 启动子区核苷酸多态性分布与前人报道的

有所不同，发现 5 个特有的 SNP 位点，分别位于-1 851 bp、-1 720 bp、-700 bp、-681 bp 和-1 607 bp 处；1 个特有的 InDel，

位于-523 bp 处。月亮谷 Hd1 编码区其具有很高的多态性，发现 6 个特有的 SNP/InDel 位点，其中包括了所有 4 个移码位点，

1 个插入位点和 1 个缺失位点，月亮谷 Hd1 属无功能的等位基因类型。月亮谷 Ehd1 编码区 SNP/InDel 与前人研究结果相似。

月亮谷 Ghd7 属于前人报道的有功能的等位基因 Ghd7-1。月亮谷抽穗期相关基因复杂的多态性，一方面与其生长环境垂直

海拔落差导致的“一山分四季，十里不同天”的复杂小生境有关，另一方面可能是其耐病、耐寒，适应性广的分子基础。 

关键词 地方稻; 基因; 抽穗期; 单核苷酸多态性; 哈尼梯田 
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Abstract The major genes involved in rice flowering have been identified. However, the molecular mechanism for promoting the 

diversity of flowering time in cultivated riceis still unknown. In this paper, the genome re-sequencing of Yuelianggu, the partial data 

quoted frompapers written by Takahashi et al. in PNAS in 2009 and by Xue et al. in Nature Genetics in 2008, are used to study the 

nucleotide polymorphisms of 4 genes (Hd3a, Hd1, Edh1 and Ghd7) in the rice flowering pathway. The results indicate that 

nucleotide polymorphisms in the Hd3a promoter region are different from what was reported previously. 5 specific SNPs for 

Yuelianggu are distributed at the locations of -1 851 bp, -1 720 bp, -700 bp, -681 bp and -1 607 bp. 1 specific InDel for Yuelianggu 

was found at the location of -523 bp. A high polymorphism in the Hd1 coding region was indentified. There are 6 specific 

SNP/InDels for Yuelianggu, including 4 frame shift 1 insert and 1 delet. Hd1 is a nonfunctional allele in Yuelianggu. The nucleotide 

polymorphisms in the Ehd1 coding sequence are similar to previously reported data. Ghd7 is a functional allele in Yuelianggu and 

belongs to previously reported Ghd7-1. The complicated polymorphisms of the genes related to the flowering time in Yuelianggu, 

may have some relations with its habitat, Ailao mountain region, which has sharp elevation and is diversiform in climate. On the 

other hand, this could be the molecular basis for its tolerance to disease, pest and cold, and its wide adaptation. 

Keywords Oryza sativa L. landrace; Gene; Heading date; Single nucleotide polymorphisms (SNP); Hani terrace 

研究背景 

抽穗期是决定作物品种生育期及地区适应性

的重要性状，受自身遗传因子和外界环境因素两方

面决定，是开花基因时空顺序表达的结果(Yano et 
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al., 2001)。水稻的全基因组序列测定已经完成(Goff 

et al., 2002; Yu et al., 2002)，重测序项目发展迅速。

序列数据库为侯选同源基因搜索提供了方便(Izawa 

et al., 2003)。SNP/InDel 是一种在基因组中广泛存在

的多态性(岳兵和邢永忠, 2005)。 

在水稻上与农艺性状自然变异有关的功能核

苷酸多态性 (functional nucleotide polymorphisms, 

FNPs)已经得到了鉴定，其中包括花期相关基因

Hd1、Edh1和Ghd7 (Yano et al., 2000; Doi et al., 2004; 

Xue et al., 2008; 薛为亚等, 2009)。根据 GHD7 蛋白

序列可以把 Ghd7 分为 5 个等位基因，各等位基因

间仅有几个氨基酸的不同，从而导致 Ghd7 的 5 个

等位基因在地理分布上表现出明显的规律性。效应

较大的 Ghd7-1 和 Ghd7-3 主要存在于栽种在亚热

带、热带或夏季温度高且持续时间长的品种里；

Ghd7-2 分布于栽种在温带地区的粳稻品种里；完

全缺失的 Ghd7-0 分布于华中和华南二季稻区的早

稻品种里；蛋白质提前终止的 Ghd7-0a 则存在于东

北黑龙江省的品种中 (薛为亚等 , 2009)。最近

(Takahashi et al., 2009)等通过收集来自世界不同地

区332份水稻品种(代表了水稻种质91%的多样性)， 

来研究水稻花期的多样性，从开花时间上看所有收

集的种质同样存在着极大的多样性，花期 45~153 d

不等(播种后到开花的时间)。同时在前人研究的基

础上，选择涉及到影响水稻开花的相关基因来分析

那些基因导致了这种开花时间的差异。研究发现

Hd3a 启动子序列的变异，Hd1 核心编码序列的变

异，Ehd1 的表达量与对应的表型即开花时间的变异

有着极显著的相关性。 

本文以哀牢山哈尼梯田的传统代表品种(月亮

谷)全基因组重测序为材料，借助目前在水稻花期基

因中的研究结果，通过序列的搜索比对分析其

SNP/InDel 的数量与分布；同时针对已报道的与开

花适应性，花期多样性有关的基因的变异与类型与

月亮谷的比较分析，为从分子水平上来解释当地传

统品种能够持续种植上百年，从花期的角度提供一

定的依据。 

1 结果分析 

1.1 Hd3a 启动子区的核酸多态性 

Hd3a 启动子区超过 2 kb序列(包括 5'末端非转

录序列)的核苷酸多态性的分析结果显示(图 1)，月

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 1 Hd3a 启动子区核苷酸多态性 

注: a-g: 类型 1 至类型 7; h: 9311; i: 日本晴; j: 月亮谷-1; k: 月亮谷-2; 红色, 蓝色和黄色箭头所指分别为 ARR1 结合元件, 

CCAAT 盒和 TATA 盒; 缺失和插入位点分别用空心和实心的三角箭头指示; AGA 重复用灰色三角箭头指示; 5'末端非转录序

列用红色所示; 核苷酸多态性用不同的颜色表示; 9311 前数据引自 Takahashia 等(2009) 

Figure 1 Nucleotide polymorphisms in the Hd3a promoter region 

Note: a-g: Type 1 to type 7; h: 9311; i: Nipponbare; j: Yuelianggu-1; k: Yuelianggu-2; Red arrows indicate ARR1 binding elements, 

the blue arrow indicates the CCAAT box, and the yellow arrow indicates the TATA box; Deletion and insertion sites are shown by 

open and closed arrowheads, respectively; AGA repeat sequence is indicated by gray arrowhead; The 5'-untranslated region is 

colored in red; Polymorphic nucleotides are indicated by different colors; The data before 9311 is quoted from Takahashia et al. 

(2009) 
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亮谷启动子区核苷酸多态性分布与前人报道的明

显不同。核苷酸多态性变异介于两组(类型 1, 类型

2; 类型 3, 类型 4, 类型 5, 类型 6, 类型 7)之间，与

7 种类型的任何一种都不相似，而且发现 5 个特有

的 SNP位点，分别位于-1 851 bp，-1 720 bp，-700 bp，

-681 bp 和-1 607 bp 处；1 个特有的 InDel，位于

-523 bp 处。在启动子区的一些顺式作用元件

(cis-elements)如 CCAAT盒以及功能域如 ARR没有

核苷酸变异，这与文献报道一致。 

1.2 Hd1 编码区的核酸多态性 

Hd1 编码区的核酸多态性分析结果显示(图 2)，

Hd1 其具有很高的多态性。发现 6 个特有的

SNP/InDel 位点，其中包括了所有 4 个移码位点，1

个插入位点和 1 个缺失位点。月亮谷 Hd1 基因包含 

有前人报道的 871 位基因位点上的移码突变，从而

导致 Hd1 基因 CCT 结构域的部分失活，属无功能

的等位基因类型。而对前人报道的非移码突变及提

前终止位点，月亮谷 Hd1 基因类型介于上述类型之

间；9311 属于无功能的类型 7，日本晴则属于有功

能的类型 5。 

1.3 Ehd1 编码区的核酸多态性 

Ehd1 编码区的核酸多态性分析的结果显示

(图 3)，月亮谷 Ehd1 编码区没有特有的 SNP/InDel

位点，与前人研究结果相似，可以归为类型 3、类

型 4、类型 5、类型 6 和类型 7 组成的组。 

1.4 Ghd7 等位基因的蛋白序列多态性 

Ghd7 是影响每穗粒数、抽穗期的一个数量性

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2 Hd1 核心编码序列区的多态性 

注: a-q: 类型 1 至类型 17; r: 9311; s: 日本晴; t: 月亮谷-1; u: 月亮谷-2; 缺失和插入位点分别用空心和实心的三角箭头指示; 

F.S 表示阅读框架移码; 核苷酸多态性用不同的颜色表示; 9311 前数据引自 Takahashia 等(2009) 

Figure 2 A high polymorphism in the Hd1 coding sequence 

Note: a-q: Type 1 to type 17; r: 9311; s: Nipponbare; t: Yuelianggu-1; u: Yuelianggu-2; Deletion and insertion sites are shown by 

open and closed arrowheads, respectively; F.S. is frame shift; Polymorphic nucleotides are indicated by different colors; The data 

before 9311 is quoteg from Takahashiaet al. (2009) 
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图 3 Ehd1 编码区核苷酸多态性 

注: a-g: 类型 1至类型 17; h: 9311; i: 日本晴; j: 月亮谷-1; k: 

月亮谷-2; 天冬氨酸(D1, D2)和赖氨酸(K)残基用黄色线条

表示; 在品种单玉的 GARP 结构域发现一个单氨基酸替换, 

用红色表示; 核苷酸多态性用不同的颜色表示; 9311 前数据

引自 Takahashia 等(2009) 

Figure 3 Nucleotide polymorphisms in the Ehd1 coding 

sequence 

Note: a-g: Type 1 to type 17; h: 9311; i: Nipponbare; j: 

Yuelianggu-1; k: Yuelianggu-2; Asp (D1, D2) and Lys (K) 

residues are indicated by yellow lines; A single amino acid 

substitution in the GARP domain, found in cv; DANYU, is 

shown in red; Polymorphic nucleotides are indicated by 

different colors; The data before 9311 is quoted from 

Takahashia et al. (2009) 

状位点(QTL)，对水稻的一系列性状包括单穗粒数、

株高和抽穗期都产生重要影响。通过对元阳传统水

稻品种月亮谷 Ghd7 基因蛋白序列分析(图 4)，结果

显示，月亮谷 Ghd7 属于前人报道的有功能的等位

基因 Ghd7-1。前人报道在野生稻种也发现具有功

能的 Ghd7-1，说明功能型的 Ghd7-1 可能是其他等

位基因的祖先，随着水稻种植区域的扩大为了适应

不同的地域环境，而衍生出其他等位基因，同时也

导致开花时间对不同地区的适应性及多样性。 

2 讨论 

植物对自然环境的适应一个很重要的机制就

是通过对开花时间的调控进而在适当的季节开花，

繁衍后代。水稻(Oryza sativa L.)从过去的 8000 至 1

万年前开始被驯化和繁育，有着很长的进化史

(Doebley et al., 2006; Khush, 1997)。能够找到其适合

的生态位和对自然环境的适应能力，是水稻生态繁

荣的关键策略。水稻种植地理区域的扩展和广泛分

布，产量的增加，一个很重要的因素就是水稻开花

时间(花期)的多样性(Khush, 1997)。在特定环境下

的开花时间调控，长期以来一直被理解为是一种很

重要的适应性(Izawa, 2002)。 

Takahashi等(2009)通过收集来自世界不同地区

332 份水稻品种(代表了水稻种质 91%的多样性)来

研究水稻花期的多样性，从开花时间上看所有收集

的种质同样存在着极大的多样性，花期 45 d~153 d

不等(播种后到开花的时间)。同时在前人研究的基

础上，选择涉及到影响水稻开花的相关基因来分析

那些基因导致了这种开花时间的差异。研究发现

Hd3a 启动子序列的变异，Hd1 核心编码序列的变

异，Ehd1 的表达量与对应的表型即开花时间的变异

有着极显著的相关性。 

Hd3a 启动子 2 kb 的区域被认为是 Hd3a 表达

所必须的，依据启动子以及 5' UTR 的核酸多态性分

析，将收集的核心种可分为 7 种类型，对应于其开

花时间多样性表型可将其分为两组；类型 1 类型 2

归为 A 组，类型 3-7 归为 B 组，表达分析表明 B

组 Hd3a 的表达显著高于 A 组，说明 Hd3a 启动子

类型与开花时间有很显著的相关性。 

月亮谷 Hd3a 启动子区的核酸多态性分布与前

人报道的明显不同，介于 A、B 两组，与 7 种类型

的任何一种都不相似，而且有5个特有的SNP位点。

这些特征可能与哀牢山“一山分四季，十里不同天”

的生态环境相适应，其相关性有待进一步研究。 

Hd1 编码区的核酸具有很高的多态性，可分为

17 个类型和 15 种独立的蛋白(Takahashi et al., 

2009)。其中有 9 种无功能类型的核苷酸变异发生在

CCT 结构域中，CCT 结构域编码一种核定位信号，

在拟南芥中 CO基因CCT的变异可导致CO蛋白的

失活；相关性分析表明这种多态性与水稻花期有着

显著的相关性；同时有功能的和无功能的 Hd1 基因

类型具有明显的地区分布。月亮谷 Hd1 编码区的核

酸较高的多态性，可能与哀牢山较高垂直海拔落差

(144~2939.6 m)相关，其相关性有待进一步研究。 

Xue 等(2008)测序分析了东南亚的 l9 个品种，

依据蛋白序列变异将 Ghd7 分为 5 个等位基因，蛋

白质编码系列表明 Ghd7-1 与 Ghd7-2 有 4 个氨基

酸的不同，导致 Ghd7-2 的功能较弱些；Ghd7-3 与

Ghd7-1 和 Ghd7-2 有 3 个氨基酸的差别，同时有 1 
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图 4 Ghd7 等位基因蛋白序列多态性 

注: 图中的灰色阴影(aa189-233)是 CCD 结构域; 蓝色的部分指出的是通过 PSORT 分析而得出的两个核定位信号基序, 

KRKK 起始于 aa199, RKKR 起始于 aa200; NIP 前数据引自 Xue 等(2008) 

Figure 4 The protein sequences polymorphisms of GHD7 for Ghd7 alleles 

Note: The area in shadow (aa189-233) is the putative CCD domain; The stretch of letters in blue indicates the two motifs of putative 

nuclear localization signals identified by a PSORT analysis; KRKK starts at aa199 and RKKR starts at aa200; The data before NIP is 

quoted from Xue et al. (2008) 
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个氨基酸变异是 Ghd7-3 特有的；Ghd7-0 和 Ghd7- 

0a 是没功能的等位基因，Ghd7-0 是功能域的删除

而导致的，而 Ghd7-0a 是一个终止密码子的突变导

致编码系列提前终止导致的。考察其地理分布，各

等位基因具有明显的规律，效应较大的 Ghd7-1 和

Ghd7-3 主要分布在热带和亚热带以及夏季温度高

且持续时间长的地区，Ghd7-2 分布在温带粳稻品

种里；Ghd7-0 分布在华中和华南二季稻区的早稻

里，Ghd7-0a 则分布在夏季凉爽，水稻生育期短的

东北黑龙江省的品种中(薛为亚等, 2009)。元阳传统

水稻品种月亮谷持有功能的等位基因 Ghd7-1，与

其气候环境相符。但是，鉴于哀牢山的垂直海拔落

差以及“一山分四季，十里不同天”的特征，有必

要对哀牢山区不同小生境的月亮谷的 Ghd7 进行比

较分析，极有可能发现其他类型的 Ghd7。 

3 材料与方法 

3.1 哈尼族传统水稻品种月亮谷全基因组测序 

哈尼族当地传统水稻品种月亮谷全基因组序

列采取重测序的方法，我课题组出资，由华大基因

(深圳)完成，并分别以 9311 和日本晴为模板拼接成

2 套月亮谷全基因组序列，分别记为月亮谷 1 (9311)

和月亮谷 2 (日本晴)。 

3.2 基因序列的获取与比对 

利用 BIOEDIT (Kostka et al., 2008)将月亮谷的

重测序序列建立本地BLAST数据库。然后用Hd3a、

Hd1、Edh1 和 Ghd7 的序列作查询序列搜索 BLAST

数据库发现基因片段，同时截取基因及上游 2 kb 的

调控序列片段，序列比对用 DNAMan 软件进行，

比对结果文件保存为.phy 文件。依据 Takahashi 等

(2009)发表的多态性位点进行汇总、做图。 
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