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水稻开花期调控分子机理研究进展
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　 　 摘要:水稻准确地感知外部环境信号ꎬ通过内部复杂的基因网络做出反应ꎬ在一年中最适合的时候开花繁殖ꎮ 与长日促

进长日模式植物拟南芥开花相反ꎬ短日促进短日模式植物水稻开花ꎮ 通过对水稻和拟南芥的开花期调控机理的对比分析ꎬ发
现水稻和拟南芥有着一些相对保守的开花期控制基因ꎬ其调控机理也是相似的ꎮ 另外ꎬ水稻也有一些独特的开花期控制基因

和开花途径ꎮ 本文着重从光周期对水稻开花期的调控途径和作用机理角度进行了阐述ꎬ并对水稻开花期的自然变异与其育

种应用、生物钟关联基因、光中断现象和临界日长现象以及开花期与产量的关系进行了总结ꎮ
　 　 关键词:水稻ꎻ开花期ꎻ成花素ꎻ开花期调节ꎻ生物钟
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开花期是植物从营养生长转向生殖生长的重要

过程ꎬ是由植物内部的基因网络和外部的环境因素共

同决定的ꎮ 为了达到最大的生殖生长量ꎬ植物通过感

知随着季节变化的光周期和温度等环境因素决定在

最适宜的时期开花ꎮ 开花期决定作物的地区适应性ꎬ
是重要的农艺性状ꎮ 相对于温度等其他环境因素ꎬ光

周期更加稳定ꎬ其对开花期影响的研究也更加深入ꎮ
植物对光周期的反应是一个复杂的过程ꎬ包括叶

片感知日长的变化ꎬ然后产生一种可移动的开花信号ꎬ
开花信号从叶片传递到生长点ꎬ生长点感知这个信号

并做出开花反应[１￣２]ꎮ 拟南芥的 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｌｏｃｕｓ Ｔ (ＦＴ)
蛋白质和水稻的同源蛋白质 Ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ ３ａ (Ｈｄ３ａ)



植　 物　 遗　 传　 资　 源　 学　 报 １５ 卷

是一种移动的开花信号ꎬ被称作成花素 ( Ｆｌｏｒｉ￣
ｇｅｎ) [３￣５]ꎮ 拟南芥是典型的低温长日植物ꎬ Ｆｒｉｇｉｄａ
(ＦＲＩ) 途径、春化作用、自主途径、ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅⅡ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｆａｃｔｏｒ １ (ＰＡＦ１) 复合体途径、光周期途径

和赤霉素等途径相互作用共同控制拟南芥成花素的

合成ꎬ调控开花期[６￣８]ꎮ 短日植物水稻的成花素则主

要由光周期途径调控ꎬ其中包括短日促进开花途径和

长日抑制开花途径ꎮ 通过对拟南芥和水稻的开花机

理研究ꎬ发现一些开花控制基因在拟南芥和水稻中是

高度保守的ꎬ其功能机理也是相似的ꎮ 另外ꎬ水稻也

有一些特有的开花期控制基因和开花途径ꎬ而这些特

有的基因很大程度决定了水稻的地理分布[９￣１０]ꎮ 水

稻还有一些对光照信号所做出的反应是拟南芥没有

的ꎮ 如(１)水稻有临界日长的表现ꎬ即 ３０ ｍｉｎ 的日长

增加或缩短会对水稻开花期有明显影响ꎬ而拟南芥并

没有这种反应ꎮ (２)午夜 １０ ｍｉｎ 的红光照射会大幅

度延迟水稻开花ꎬ拟南芥并不表现这种延迟现象[１１]ꎮ
很多高等植物的生命过程都表现为约 ２４ｈ 的昼夜节

律变化ꎬ昼夜节律在水稻开花期调控中也同样起着重

要的作用[１２]ꎮ
水稻作为重要的粮食作物一直被人们所重视ꎮ

开花期作为重要的农艺性状与产量有着密切的联

系ꎬ很多开花期调控基因直接或间接地影响水稻株

高、穗数、一次枝梗数及二次枝梗数等农艺性状ꎮ 对

基础营养生长期和感光期的研究ꎬ为探索推广品种

是否都拥有最佳开花期和优良品种地区适应性提出

了新的课题ꎬ也为水稻高产研究提供了新思路ꎮ

１　 短日促进水稻 Ｈｄ３ａ 基因表达的分
子机理

短日促进水稻成花素 Ｈｄ３ａ 基因表达主要通过

２ 条途径ꎬ即 Ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ１ ( Ｈｄ１) 途径和 Ｅａｒｌｙ
ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ １ (Ｅｈｄ１)途径(图 １)ꎮ Ｈｄ１ 途径与拟

南芥的开花期调控途径高度保守ꎬ而 Ｅｈｄ１ 途径则

是水稻所特有的ꎮ Ｈｄ１ 是水稻第 １ 个被克隆的控制

开花期的重要基因ꎬ是拟南芥 Ｃｏｎｓｔａｎｓ(ＣＯ)的同源

基因ꎬ编码 Ｃ 端有一个 ＣＣＴ ( ｃｏｎｓｔａｎｓꎬ ｃｏｎｓｔｓａｎｓ￣
ｌｉｋｅꎬａｎｄ ｔｉｍｉｎｇ ｏｆ ｃａｂ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ １ )结构域的 Ｂ￣ｂｏｘ
锌指结构蛋白质 [１３￣１４] ꎮ 拟南芥 ＣＯ 受生物钟相关

蛋白质 ＧＩＧＡＮＴＥＡ (ＧＩ)的影响并激活成花素 ＦＴ
的表达ꎬ形成 ＧＩ￣ＣＯ￣ＦＴ 的开花期调控途径 [３￣４] ꎮ
水稻 ＧＩ￣ＣＯ￣ＦＴ 途径是由 ３ 个同源蛋白质 ＯｓＧＩ￣
Ｈｄ１￣Ｈｄ３ａ 组成的ꎬ ＯｓＧＩ 调控 Ｈｄ１ 的表达ꎬＨｄ１
促进成花素 Ｈｄ３ａ 的表达 [１２￣１３] ꎮ 在短日条件下ꎬ
ｈｄ１ 功能缺失突变使 Ｈｄ３ａ 的表达水平降低ꎬ导
致开花期延迟 [１１ꎬ１３ꎬ１５] ꎮ 此外ꎬＨｄ１ 和 Ｈｄ３ａ 的节

律表达最高峰出现的时间不同ꎬＨｄ１ 表达量在午

夜达到最高值ꎬＨｄ３ａ 表达量的最高点却在清

晨 [１２] ꎬ这种差异在水稻开花期调控中的作用需

要进一步研究ꎮ 在其他植物中也发现了 ＣＯ / Ｈｄ１
的同源基因ꎬ例如长日植物大麦 ＣＯ / Ｈｄ１ 的同源

基因 ＨｖＣＯ１ 在长日条件 下 促 进 ＦＴ 基 因 的 表

达 [１６] ꎬ这表明 ＣＯ / Ｈｄ１ 广泛存在于植物的光周期基

因网络中ꎮ

促进基因表达ꎻ 抑制基因表达ꎻ 基因编码的蛋白质

ａｃｔｉｖａｔｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎻ ｒｅｐｒｅｓｓ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎻ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ｇｅｎｅｓ

图 １　 水稻开花期调控的光周期途径
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　 　 短日促进 Ｈｄ３ａ 表达的另一调控途径的重要基

因 Ｅｈｄ１ 编码 Ｂ 型反应调节因子ꎬ是水稻特有的开

花期调控基因ꎬ拟南芥中并不存在 Ｅｈｄ１ 的同源基

因[９]ꎮ 在 Ｈｄ１ 功能缺失条件下ꎬ短日可以通过 Ｅｈｄ１
促进开花(图 １)ꎮ Ｅｈｄ１ 的 ＧＡＲＰ 结构域可以结合

ＤＮＡꎬ调控靶基因的表达ꎮ 在短日条件下ꎬＥｈｄ１ 的

功能缺失突变体和 ＲＮＡｉ 突变体 Ｈｄ３ａ 的表达水平

降低ꎬ开花延迟[１７]ꎮ 与 Ｈｄ１ 相似ꎬＥｈｄ１ 也受 ＯｓＧＩ
的调控ꎮ ＯｓＧＩ 通过 ２ 个途径促进 Ｅｈｄ１ 的表达ꎬ一
条途径是激活 ＯｓＭＡＤＳ５１ 的表达ꎬ促进 Ｅｈｄ１ 的积

累ꎬ促进开花ꎮ 在 ＯｓＧＩ 的反义抑制突变体中ꎬＯｓ￣
ＭＡＤＳ５１ 的表达被抑制ꎬ无法诱导 Ｅｈｄ１ 的表达ꎬ开
花期延迟[１７]ꎮ 另一条途径是通过由 ＯｓＧＩ 控制的蓝

光激活途径ꎬ蓝光诱导 Ｅｈｄ１ 的表达ꎮ 进一步的研

究表明ꎬＥｈｄ１ 并不是在任何时候都对蓝光敏感ꎬ只
是在清晨对蓝光敏感ꎬ而且这个对蓝光的敏感期是

由 ＯｓＧＩ 控制的[１８]ꎮ 除 ＯｓＧＩ 之外ꎬＥｈｄ２、Ｅｈｄ３ 和

Ｅｈｄ４ 也可以促进 Ｅｈｄ１ 的表达ꎮ Ｅｈｄ２ 是玉米 ｉｎｄｅ￣
ｔｅｒｍｉｎａｔｅ １ ( ｉｄ１)的同源基因ꎬ编码含有 Ｃ２￣Ｈ２ 锌指

结构的蛋白质ꎬ能显著促进开花ꎬ但是 Ｅｈｄ２ 和 ｉｄ１
调控开花期的机制并不相同ꎮ 水稻 Ｅｈｄ２ 通过 Ｅｈｄ１
影响 ＦＴ￣ｌｉｋｅ 基因的表达ꎬ促进开花ꎬ而玉米 ｉｄ１ 似

乎并不影响 ＦＴ￣ｌｉｋｅ 的表达[１９]ꎮ Ｅｈｄ３ 编码含有 ２ 个

ｐｌａｎｔ ｈｏｍｅ ｄｏｍａｉｎ (ＰＨＤ )结构域的蛋白质ꎬ短日下

促进 Ｅｈｄ１ 的表达[２０]ꎮ Ｅｈｄ４ 编码含有 ＣＣＣＨ 型锌

指结构的蛋白质ꎬ在其他物种中并没有发现 Ｅｈｄ４
的同源基因[２１]ꎮ 短日下 Ｅｈｄ２、Ｅｈｄ３ 和 Ｅｈｄ４ 通过

调控 Ｅｈｄ１ 影响 ＦＴ 的表达ꎬ从而影响开花期ꎬ长日

下 Ｅｈｄ２、Ｅｈｄ３ 和 Ｅｈｄ４ 同样是 Ｅｈｄ１ 重要的调控

因子ꎮ
调控短日植物开花期的各种途径最终整合ꎬ促

进成花素 Ｈｄ３ａ 的表达ꎬ加速开花(图 １)ꎮ Ｈｄ３ａ 和

ＦＴ 属 于 ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｅｔｈａｎｏｌａｍｉｎｅ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ
(ＰＥＢＰ)蛋白质家族ꎬ从细菌到人类高度保守[２２]ꎮ
拟南芥 ＦＴ 蛋白质通过与 ｂＺＩＰ 转录因子 ＦＤ 相互作

用激活 ＡＰＥＴＡＬＡ１ ( ＡＰ１) 的表达ꎬ促进开花[２３￣２４]ꎮ
水稻 １４￣３￣３ 蛋白质 ＧＦ１４ｃ 和 Ｈｄ３ａ 相互作用[２５]ꎬ然
后与 ＯｓＦＤ１ 转录因子结合ꎬ形成成花素复合体ꎮ 这

个包含 １４￣３￣３ 蛋白质 ＧＦ１４ｃ、Ｈｄ３ａ 和 ＯｓＦＤ１ 的复

合体促进水稻 ＡＰ１ 的同源基因 ＯｓＭＡＤＳ１５ 的表达ꎬ
进而诱导开花[２６] (图 １)ꎮ 与此类似的研究还有 ＦＴ
蛋白质与番茄 １４￣３￣３ 的相互作用[２７]ꎬ说明 １４￣３￣３ 蛋

白质通过成花素调控开花的功能普遍存在于植

物中ꎮ

２　 长日抑制 Ｈｄ３ａ 基因表达的分子
机理

与短日条件相比ꎬ长日条件下水稻往往会推迟

开花ꎬ这是由长日条件下 Ｈｄ３ａ 抑制途径所引起的

(图 １)ꎮ 与短日下的促进途径相似ꎬ长日下的抑制

途径同样也可以分成 Ｈｄ１ 途径和 Ｅｈｄ１ 途径ꎬ其中

Ｈｄ１ 途径是由于 Ｈｄ１ 的功能从短日下的促进转变

成了长日下的抑制[１２ꎬ１５]ꎮ ｈｄ１ 功能缺失突变体ꎬ在
短日下开花期延迟ꎬ但是在长日下开花期提前ꎮ 这

验证了 Ｈｄ１ 在长日和短日下不同的功能ꎬ而这个功

能的转换可能是由光敏色素 ( ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ) 调节

的ꎮ 对光敏色素失效的 Ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ５ ( ｓｅ５)
突变体的研究发现ꎬ无论是在长日还是短日下ꎬＨｄ１
蛋白质都促进 Ｈｄ３ａ 的表达[１５]ꎮ 研究 ＯｓＧＩ 的表达

水平对 Ｈｄ１ 和 Ｈｄ３ａ 的影响时发现ꎬ短日下 Ｈｄ１ 的

表达量在午夜达到顶点ꎬ而光敏色素信号通常是在

白天产生ꎬ所以光敏色素一般不会影响晚上合成的

Ｈｄ１ 蛋白质ꎮ 在 ＯｓＧＩ 超表达突变体中ꎬＨｄ１ 白天的

表达量增加ꎬ而白天生成的光敏色素信号会和 Ｈｄ１
蛋白质相互作用ꎬ使 Ｈｄ１ 抑制 Ｈｄ３ａ 的表达[１２]ꎮ 拟

南芥 ＣＯ 的表达同样与光环境和暗环境密切相关ꎬ
黑暗下 ＣＯ 蛋白质可以被多泛素化介导的 Ｃｏｎｓｔｉｔｕ￣
ｔｉｖｅｌｙ ｐｈｏｔｏｍｏｒｐｈｏｇｅｎｉｃ ( ＣＯＰ１) 途径降解ꎮ 因此ꎬ
拟南芥 ＧＩ￣ＣＯ￣ＦＴ 途径只有在长日下才能促进开花ꎮ
长日下 ＣＯ 的表达量从傍晚开始增加ꎬ这样就可以

在白昼即泛素介导的 ＣＯ 蛋白质被降解之前ꎬ积累

足够的 ＣＯ 蛋白质来激活 ＦＴ 的表达ꎬ促进开花ꎮ 短

日下 ＣＯ 的表达量在黑暗下就开始增加ꎬ随即被降

解ꎬ无法激活 ＦＴ 的表达[２８￣２９]ꎮ 这是拟南芥长日下

开花期明显早于短日的主要原因ꎬ而 Ｈｄ１ 和 ＣＯ 对

光信号的不同反应为今后的研究提出了新的方向ꎮ
另一条 Ｅｈｄ１ 途径主要是感光基因长日下抑制

Ｅｈｄ１ 的表达ꎬ从而降低 Ｈｄ３ａ 的表达ꎬ导致开花期延

后(图 １)ꎮ 其中 Ｇｈｄ７ 是主要抑制 Ｅｈｄ１ 表达的开花

期调控基因ꎬ编码含有 ＣＣＴ 结构域的蛋白质ꎬ是水

稻特有的控制开花期的基因ꎮ 长日下 Ｇｈｄ７ 的表达

水平明显增加ꎬ抑制 Ｅｈｄ１ 和 Ｈｄ３ａ 的表达ꎬ延迟开

花ꎻ短日下 Ｇｈｄ７ 的表达量很低ꎬ并不影响开花

期[１０]ꎮ 此外ꎬ长日下 ＯｓＭＡＤＳ５６ 抑制 Ｅｈｄ１ 的表

达[３０]ꎻＯｓＬＥＣ１ 和 ＦＵＳＣＡ￣Ｌｉｋｅ１ (ＯｓＬＦＬ１)与 Ｅｈｄ１ 的

染色质相互作用从而降低 Ｅｈｄ１ 的表达量[３１￣３２]ꎻ
ＤＴＨ８ / Ｇｈｄ８ 编码含有 ＨＡＰ３ 亚基ꎬ通过抑制 Ｅｈｄ１
而影响 Ｈｄ３ａ 的表达[３３￣３４](图 １)ꎮ
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３　 长日促进 ＲＦＴ１ 表达的分子机理

长日下水稻虽然开花期延迟ꎬ但是最终可以开

花ꎮ Ｈｄ３ａ ＲＮＡｉ 突变体短日下开花期明显延迟ꎬ但
是长日下开花期正常[３５]ꎬ这说明除 Ｈｄ３ａ 外还有一

个重要因子诱导长日下水稻开花ꎮ 研究表明ꎬＲＩＣＥ
ＦＬＯＷＥＲＩＮＧ ＬＯＣＵＳ Ｔ １(ＲＦＴ１)可以促进长日下水

稻开花[３５]ꎮ 与 Ｈｄ３ａ ＲＮＡｉ 突变体的表型相反ꎬ
ＲＦＴ１ ＲＮＡｉ 突变体长日下开花期显著延后ꎬ但是短

日下并无明显变化ꎮ 这进一步说明 ＲＦＴ１ 主要促进

长日下开花ꎬ而 Ｈｄ３ａ 主要促进短日下开花ꎮ 利用

ＲＦＴ１￣ＧＦＰ 融合蛋白质实验结果表明ꎬ长日下 ＲＦＴ１
在叶片韧皮部的表达量增加ꎬ而且 ＲＦＴ１ 可以从叶

片运输到生长点ꎮ 这些结果都表明ꎬ水稻有 ２ 个成

花素分别诱导长日和短日下开花ꎮ 当 Ｈｄ３ａ 和

ＲＦＴ１ 的表达都被抑制时ꎬ水稻将不会再开花ꎬ这说

明水稻完全依赖这 ２ 个成花素促进开花[３５￣３６]ꎮ 水

稻基因组中有超过 １０ 个拟南芥 ＦＴ 基因的同源基

因ꎬ除 Ｈｄ３ａ 和 ＲＦＴ１ 这 ２ 个最主要的水稻成花素

外ꎬＦＴ￣Ｌｉｋｅ(ＦＴＬ)也在过量表达的条件下促进开花ꎬ
而其他 ＦＴ 同源基因的功能还需要进一步研究[１５]

(图 １)ꎮ
长日下促进途径主要是通过 Ｅｈｄ１ 途径促进

ＲＦＴ１ 的表达完成的(图 １)ꎮ Ｅｈｄ１ 的作用更像是一

个信号集成者ꎬ收集其他调控基因的促进信号和抑

制信号ꎬ将这些信号整合后决定促进 Ｈｄ３ａ 和 ＲＦＴ１
的强度ꎮ 长日下促进 Ｅｈｄ１ 表达的有 Ｅｈｄ２、Ｅｈｄ３、
Ｅｈｄ４ꎬ其中 Ｅｈｄ３ 短日下直接促进 Ｅｈｄ１ 的表达ꎬ而
长日下通过抑制 Ｇｈｄ７ 来促进 Ｅｈｄ１ 的表达[２０]ꎮ
Ｅｈｄ４ 并不影响 Ｇｈｄ７ 的表达ꎬ独立于其他已知的

Ｅｈｄ１ 调控基因ꎮ 长日下 ｅｈｄ４ 功能缺失突变体在

２２０ｄ 后仍不能开花ꎬ说明其长日下促进水稻开花的

重要作用[２１]ꎮ 虽然 Ｅｈｄ１ 是水稻特有的开花调控途

径ꎬ但是拟南芥有 Ｅｈｄ１ 的调控者的同源基因ꎮ Ｏｓ￣
ＭＡＤＳ５０ 是拟南芥 ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎ￣
ｓｔａｎｓ １ (ＳＯＣ１)的同源基因ꎬＳＯＣ１ 整合许多外部信

号后促进开花[３７]ꎮ 水稻 ｏｓｍａｄｓ５０ 功能缺失突变体

Ｅｈｄ１ 和 ＲＦＴ１ 的表达量显著减少ꎬ而 ＲＦＴ１ ＲＮＡｉ 突
变体开花期延迟ꎬ但是 Ｅｈｄ１ 和 ＯｓＭＡＤＳ５０ 的表达量

并不 受 影 响ꎮ 这 些 结 果 表 明ꎬ ＯｓＭＡＤＳ５０￣Ｅｈｄ１￣
ＲＦＴ１ 是长日下促进水稻开花的途径[３８]ꎮ 水稻和拟

南芥 ＳＯＣ１ / ＯｓＭＡＤＳ５０ 的功能并不相同ꎬ拟南芥 ＦＴ
活性促进 ＳＯＣ１ 在顶端分生组织的表达[３９]ꎬ而水稻

ＯｓＭＡＤＳ５０ 作用于 ＲＦＴ１ 的上游ꎬ并在叶片上表达ꎮ

ｏｓｍａｄｓ５０ 功能缺失突变体 Ｅｈｄ１ 和 ＲＦＴ１ 不能被激

活表达ꎬ因此在长日下不能开花[３５]ꎮ

４　 生物钟相关基因

高等植物的许多生命过程都表现为约 ２４ ｈ 的

昼夜节律变化ꎮ 这种昼夜节律是由植物体内的时钟

机制ꎬ即生物钟产生的ꎮ 生物钟一般包括接受外界

环境信号的输入途径 ( ｉｎｐｕｔ ｐａｔｈｗａｙ)、接受外界信

号并产生节律的中央振荡器 (ｃｅｎｔｒａｌ ｏｓｃｉｌｌａｔｏｒ) 和

将中央振荡器产生的节律输出的输出途径 ( ｏｕｔｐｕｔ
ｐａｔｈｗａｙ) ３ 部分ꎬ其中中央振荡器是核心ꎮ 对拟南

芥生物钟的分子机理研究为开展植物生物钟分子机

理的研究奠定了基础ꎮ 和其他物种相似ꎬ拟南芥的

中央振荡器是由多个相互锁定的转录 －翻译水平的

反馈 抑 制 环 ( ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ￣ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ｆｅｅｄｂａｃｋ
ｌｏｏｐ) 构成的ꎬ其中包括中心反馈抑制环(ｃｏｒｅ / ｃｅｎ￣
ｔｒａｌ ｌｏｏｐ)、早晨反馈抑制环(ｍｏｒｎｉｎｇ ｌｏｏｐ)和夜间反

馈抑制环(ｅｖｅｎｉｎｇ ｌｏｏｐ)ꎮ 中心反馈抑制环和另外 ２
个反馈抑制环相互锁定组成了拟南芥生物钟的中央

振荡器[４０￣４２]ꎮ 中心反馈抑制环是由 ２ 个功能部分

冗余、早晨表达的 ＭＹＢ 家族的转录因子 ｃｉｒｃａｄｉａｎ
ｃｌｏｃｋ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ １ (ＣＣＡ１)和 ｌａｔｅ ｅｌｏｎｇａｔｅｄ ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ
(ＬＨＹ) [４３￣４５]和夜间表达的 ｐｓｅｕｄｏ￣ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ
(ＰＲＲｓ)家族的转录抑制因子 ｔｉｍｉｎｇ ｏｆ ｃａｂ ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ １ (ＴＯＣ１)组成的[４６￣４７]ꎮ ＣＣＡ１ / ＬＨＹ 在清晨表达

水平最高ꎬ而后逐渐降低ꎻＣＣＡ１ / ＬＨＹ 与 ＴＯＣ１ 启动

子 区 域 的 黑 夜 元 件 ( ＥＥꎬ ｅｖｅｎｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔꎬ
ＡＡＡＴＡＴＣＴ)结合ꎬ抑制 ＴＯＣ１ 的表达[４８]ꎮ ＴＯＣ１ 是

夜间表达的基因ꎬ原来被认为是 ＣＣＡ１ / ＬＨＹ 的转录

激活因子[４９]ꎮ 后来的研究表明ꎬＴＯＣ１ 通过其 ＣＣＴ
结构域结合到 ＣＣＡ１ / ＬＨＹ 启动子区域的顺式作用元

件 ＴＯＣ１ ｍｏｒｎｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ ( Ｔ１ＭＥꎬ ＴＧＴＧ) 上抑制

ＣＣＡ１ / ＬＨＹ 的表达ꎬ参与生物钟的调控[５０￣５２]ꎮ 除

ＣＣＡ１ / ＬＨＹ 和 ＴＯＣ１ 外ꎬ 还 有 ＧＩ[５３]、 ＥＬＦ３[５４] 和

ＥＬＦ４[５５]等基因也参与拟南芥的昼夜节律调控ꎮ 在

拟南芥生物钟的研究过程中ꎬ一个简单却又十分重

要的问题引起了关注ꎬ即拟南芥的生物钟分子模型

是否广泛存在于其他高等植物中ꎮ 非 ２４ ｈ 昼夜循

环的光照条件或者人工控制 ＯｓＧＩ 的 ｍＲＮＡ 表达量

都会很大程度地影响水稻的开花期ꎬ这说明昼夜节

律也参与了水稻感知日长的过程[１２ꎬ１５]ꎮ 已有研究

结果表明单子叶植物水稻也高度保守着拟南芥的生

物钟相关基因ꎬ如清晨表达的调控因子 ＯｓＬＨＹ、夜间

表达的调控因子 ＯｓＴＯＣ１ / ＯｓＰＲＲ１ 和 ＯｓＧＩꎮ 相关研

２３１



　 １ 期 徐　 铨等:水稻开花期调控分子机理研究进展

究表明ꎬ水稻 ＯｓＬＨＹ、ＯｓＴＯＣ１ / ＯｓＰＲＲ１ 和 ＯｓＧＩ 可能

并不是一条线性的途径[５６]ꎬ这三者之间的关系仍需

进一步研究ꎮ ＯｓＥＬＦ３ / Ｈｄ１７ / Ｅｆ７ / ＯｓＥＬＦ３￣１ 会直接

影响 ＯｓＧＩ 和 ＯｓＰＲＲｓ 家族基因的表达量ꎬ但是并不

会改变 ２４ ｈ 的节律周期ꎬ ＯｓＥＬＦ３ / Ｈｄ１７ / Ｅｆ７ / Ｏｓ￣
ＥＬＦ３￣１ 还在长日条件下抑制 Ｇｈｄ７ 的表达ꎬ从而促

进 Ｅｈｄ１ 的表达[５６￣５９](图 １)ꎮ 生物钟基因通过对开

花期等生命过程的调节ꎬ影响水稻的生长发育过程ꎮ

５　 光中断和临界日长

光中断和临界日长是短日植物所特有的性状ꎮ
光中断是指短日下午夜进行 １０ ｍｉｎ 的红光处理ꎬ水
稻开花期明显延后ꎮ 临界日长是指日长在 １３ ｈ 以

内的变化并不明显影响开花期ꎬ而从 １３ ｈ 到 １３􀆰 ５ ｈ
短短 ３０ ｍｉｎ 的变化ꎬ就会使开花期显著延后ꎮ 光敏

色素参与了对光中断现象和临界日长现象的控

制[６０]ꎮ 水稻基因组有 ３ 个光敏色素基因 Ａ、Ｂ 和 Ｃꎬ
在水稻开花期的调控中起着不同的作用[６１]ꎮ 光中

断试验并不影响 ＯｓＧＩ 和 Ｈｄ１ 的表达ꎬ功能缺失光敏

色素 Ｂ 突变体并不受光中断的影响ꎬ这说明光中断

通过光敏色素 Ｂ 影响 Ｈｄ３ａ 的表达[１１ꎬ６２] (图 １)ꎮ 而

对临界日长的研究发现ꎬ当 Ｇｈｄ７ 不表达时水稻并

不会表现出临界日长现象[１８]ꎮ ３ 个光敏色素在调

控 Ｇｈｄ７ 的表达上起着不同的作用ꎬ光敏色素 Ａ 可

以独自诱导 Ｇｈｄ７ 的表达ꎬ光敏色素 Ｂ 和光敏色素 Ｃ
可以一起诱导 Ｇｈｄ７ 的表达ꎬ而光敏色素 Ｂ 可以增

强 Ｇｈｄ７ 蛋白质对 Ｅｈｄ１ 的抑制[６０](图 １)ꎮ
进一步对光中断和临界日长的研究ꎬ得出了关

于 Ｅｈｄ１ 和 Ｇｈｄ７ 的阀门系统理论ꎬ从而解释了水稻

长日下抑制开花、短日下促进开花的现象ꎮ 所谓阀

门体系ꎬ是指蓝光能促进 Ｅｈｄ１ 的表达ꎬ而红光能促

进 Ｇｈｄ７ 的表达ꎮ 但蓝光和红光不是任何时候都能

诱导 Ｅｈｄ１ 和 Ｇｈｄ７ 的表达ꎬ而是由生物钟控制的阀

门所调控ꎬ只有在阀门打开的时候接收到光信号才

会诱导基因表达ꎮ Ｅｈｄ１ 的阀门无论长日还是短日

下都在清晨开启ꎬ此时恰好有光照射ꎬ基因得以诱导

表达ꎮ Ｇｈｄ７ 的阀门短日下在午夜打开ꎬ而此时没有

光照射ꎬ所以基因不表达ꎻ长日下在清晨打开ꎬ此时

有光照射ꎬ所以基因表达ꎬ但是 Ｇｈｄ７ 的表达产物在

第 ２ 天早上抑制 Ｅｈｄ１ 的表达ꎬ从而抑制开花[１８]ꎮ
短日下 Ｇｈｄ７ 的阀门在午夜打开ꎬ此时 １０ ｍｉｎ 红光

照处理会诱导 Ｇｈｄ７ 的表达ꎬ从而抑制开花ꎮ 这个

理论是水稻对光周期反应的一个重要进展ꎬ同时也

提出了新的课题ꎬ通过对 ｏｓｇｉ 突变体的研究ꎬ发现生

物钟相关基因 ＯｓＧＩ 并不调控 Ｇｈｄ７ 阀门打开的时

间ꎬ关于长日和短日下 Ｇｈｄ７ 阀门打开时间的调控

机制需要进一步研究ꎮ

６　 开花期的自然变异与育种应用

水稻的栽培区域逐渐从过去的北纬 ２８ 度北上

到现在的北纬 ４５ 度[６３]ꎬ栽培范围扩大化得益于水

稻驯化和育种过程中对开花期自然变异的人工选

择ꎮ 通过对水稻的开花机理的研究ꎬ发现自然条件

下水稻开花期呈现丰富的遗传多样性ꎮ 通过对比分

析ꎬ发现早生型都是因为 Ｈｄ３ａ 较高的表达量ꎬ而
Ｈｄ３ａ 表达量的差异主要是因为启动子不同ꎬＨｄ１ 的

活性和 Ｅｈｄ１ 表达量不同所引起的[２]ꎮ 温带地区

Ｈｄ１ 对开花的抑制和 Ｅｈｄ１ 对开花的促进之间的平

衡对水稻能否在适当的时间开花起着至关重要的作

用[６３￣６４]ꎮ 温带地区水稻品种一般 Ｈｄ１ 的活性低因

而有弱感光性ꎬ一些品种例如日本晴和越光虽然有

功能性的 Ｈｄ１ꎬ但是能够增强 Ｈｄ１ 长日下抑制开花

功能的 Ｈｄ６ 基因是失效的[６５]ꎬ使得品种的感光性减

弱ꎬ保证在降温之前成熟ꎮ 而亚洲北部地区的水稻

品种大多具有非功能性的 Ｈｄ１ꎬ这可能是通过和籼

稻品种杂交获得的ꎮ 一些台湾品种同时拥有功能缺

失的 Ｈｄ１ 和 Ｅｈｄ１ꎬ这样的基因型组合使水稻在短日

下有更长的基础营养生长期ꎬ避免水稻过早开花ꎬ影
响产量ꎮ Ｅｈｄ１ 的等位基因也决定了基础营养生长

期的自然变异[６６]ꎮ 另一个控制水稻开花期的自然

变异基因是与栽培区域有密切关系的 Ｇｈｄ７ꎮ Ｇｈｄ７
在长日下抑制 Ｅｈｄ１ 的表达ꎬ功能较强的等位基因

趋向于亚洲南部ꎬ而功能较弱和功能缺失的等位基

因更多出现在北部[１０]ꎮ

７　 开花期与产量的关系

因为较长的生育期往往伴随着更高的株高和更

多的分蘖ꎬ所以在作物产量的研究中ꎬ经常把长生育

期和高产联系在一起ꎮ 田间试验发现长日下抑制水

稻开花的重要基因 Ｇｈｄ７ 在控制开花期的同时也影

响每穗粒数[１０]ꎮ Ｇｈｄ７ 区域在株高、每穗粒数等性

状上的多效性已得到了普遍验证ꎬ在珍汕 ９７ 和明恢

６３ 的近等基因系中发现明恢 ６３ 等位基因在延迟开

花期的同时提高株高ꎬ增加每穗粒数[６７￣６８]ꎮ 功能型

ＤＴＨ８ / Ｇｈｄ８ 也在推迟开花期的同时ꎬ表现出更多的

一次枝梗、二次枝梗和更多的每穗粒数ꎮ 此外

ＤＴＨ８ / Ｇｈｄ８ 还促进 ＭＯＮＯＣＵＬＭ １ (ＭＯＣ１)基因的

表达ꎬ从而调控分蘖数[３３￣３４]ꎮ ＤＴＨ８ / Ｇｈｄ８ 的多效性

３３１
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也在很多研究中得到了验证ꎬ在 ９０２４ 和 ＬＨ４２２ 的

近等基因系和窄叶青 ８ 号与京系 １７ 的 ＤＨ 群体中ꎬ
均发现功能型等位基因开花期延迟ꎬ并且株高和每

穗粒数增加[６９￣７０]ꎮ 对水稻开花期具有主效作用的

基因往往对产量性状和株高亦有重要作用ꎬ且产量

的提高往往伴随着开花期的延迟ꎬＲＦＴ１￣Ｈｄ３ａ 和

Ｈｄ１ 区间除影响抽穗期外ꎬ还对株高和千粒重有显

著作用[７１￣７２]ꎬ挖掘同时控制株高与产量性状且对开

花期影响小的 ＱＴＬ 区间ꎬ对水稻高产育种有重要利

用价值[７３]ꎮ 相关研究发现延长生育期并不能保证

增加产量ꎬ通过对台湾品种台中 ６５ 遗传背景下 ４ 种

基 因 型 组 合 ( Ｈｄ１Ｅｈｄ１、 Ｈｄ１ｅｈｄ１、 ｈｄ１Ｅｈｄ１ 和

ｈｄ１ｅｈｄ１)个体在不同光照条件下的对比分析发现ꎬ
Ｈｄ１ 和 Ｅｈｄ１ 共同调控一次枝梗数ꎬ并且加长营养生

长期往往因为分蘖数的增多和更高的株高而有更大

的生物产量ꎬ但是并没有明显提高经济产量[７４]ꎮ 如

何才能更有效地利用光合产物提高经济产量是一个

新的挑战ꎮ
开花期延迟并不意味着高产ꎬ现在的水稻推广

品种的开花期是否是最适合的ꎬ适当调整其开花期

是否能进一步提高产量ꎮ 水稻播种后先是经历一段

不感光的基础营养生长期ꎬ然后对日长做出反应ꎬ开
始幼穗分化ꎬ品种间不感光期间和感光期间的长度

表现出很高的多态性ꎮ 因此ꎬ加长基础营养生长期ꎬ
缩短感光期是否会因为其更强的地域适应性而成为

今后的育种目标ꎮ ｓｅ５ 和 ｓｅ１３ 两个光敏色素失效的

突变体在长、短日下表现出相同的开花期[７５￣７６]ꎬ但
是由于开花过早基础营养生长不足而导致产量下

降ꎮ 如果结合功能缺失突变体 ｅｈｄ１ 加长基础营养

生长期ꎬ从而在保证产量的基础上消除感光期ꎬ将有

可能达到加强地区适应性的目的ꎮ

８　 展望

本文总结了由进化上相对保守的与拟南芥相同

基因和水稻特有基因所共同组成的水稻开花期调控

基因网络(图 １)ꎮ 水稻特有开花期基因 Ｅｈｄ１ 和

Ｇｈｄ７ 的发现也说明了正向遗传学仍然是水稻研究

中不可或缺的研究方法ꎮ 这些开花期基因为水稻开

花描绘出了很多层面ꎬ例如短日促进途径、长日促进

途径、自然变异以及与产量的关系等ꎮ 然而仍有一

些尚待进一步研究的问题:Ｈｄ１ 在短日下如何促进

Ｈｄ３ａ 的表达ꎬＨｄ１ 表达量峰值与 Ｈｄ３ａ 峰值之间的

时间差对开花期的调控机理ꎬＧｈｄ７ 阀门长日和短日

下开放时间的调控机理ꎬＲＦＴ１ 是否也与 １４￣３￣３ 蛋

白和 ＯｓＦＤ１ 组成复合体促进开花等ꎮ 水稻开花主

要受光周期控制ꎬ但是近期的研究表明水稻也存在

春化作用途径[７７]ꎮ 对于温度与开花期关系的研究

还停留在调查已知感光开花期基因是否对温度做出

反应的层面上ꎬ并没有直接从温度的角度入手研究

其对开花期的影响ꎬ这也为今后的研究开辟了新的

切入点ꎮ 另外ꎬ开花期基因与产量的关系值得进一

步研究ꎬ现有的推广品种是否是最佳的开花期、基础

营养生长期和感光性组合ꎬ这些问题都将成为今后

水稻开花期研究的增长点ꎮ
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[３６]　 Ｋｏｍｉｙａ ＲꎬＩｋｅｇａｍｉ ＡꎬＴａｍａｋｉ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ｈｄ３ａ ａｎｄ ＲＦＴ１ ａｒｅ ｅｓｓｅｎ￣
ｔｉａｌ ｆｏｒ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ２００８ꎬ １３５ ( ４ ):
７６７￣７７４

[３７] 　 Ａｒａｋｉ Ｔ. Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｔｏ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｈａｓｅ [ Ｊ] .
Ｃｕｒｒ Ｏｐｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ２００１ꎬ４(１):６３￣６８

[３８] 　 Ｌｅｅ ＳꎬＫｉｍ ＪꎬＨａｎ Ｊ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ
ｔｉｍｅ ｇｅｎｅ ＯｓＭＡＤＳ５０ꎬｔｈｅ ｐｕｔａｔｉｖｅ ＳＵＰＰＲＥＳＳＯＲ ＯＦ ＯＶＥＲＥＸ￣
ＰＲＥＳＳＩＯＮ ＯＦ ＣＯ １ / ＡＧＡＭＯＵＳ ‐ ＬＩＫＥ ２０ ( ＳＯＣ１ / ＡＧＬ２０)
ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｉｎ ｒｉｃｅ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ２００４ꎬ３８(５):７５４￣７６４

[３９] 　 Ｌｅｅ ＪꎬＬｅｅ Ｉ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ＳＯＣ１ꎬａ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐａｔｈ￣
ｗａｙ ｉｎｔｅｇｒａｔｏｒ [Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ２０１０ꎬ６１(９):２２４７￣２２５４

[４０] 　 Ｈａｒｍｅｒ Ｓ Ｌ. Ｔｈｅ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ] . Ａｎｎｕ Ｒｅｖ
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ２００９ꎬ６０:３５７￣３７７

[４１] 　 Ｐｒｕｎｅｄａ￣Ｐａｚ Ｊ ＬꎬＫａｙ Ｓ Ａ. Ａｎ ｅｘｐａｎｄｉｎｇ ｕｎｉｖｅｒｓｅ ｏｆ ｃｉｒｃａｄｉａｎ
ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ２０１０ꎬ１５ (５):
２５９￣２６５

[４２] 　 Ｗａｎｇ ＸꎬＭａ Ｌ. Ｕｎｒａｖｅｌｉｎｇ ｔｈｅ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌ Ｂｅｈａｖꎬ２０１３ꎬ８(２):ｅ２３０１４

[４３] 　 Ｓｃｈａｆｆｅｒ ＲꎬＲａｍｓａｙ ＮꎬＳａｍａｃｈ Ａꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｌａｔｅ ｅｌｏｎｇａｔｅｄ ｈｙｐｏ￣
ｃｏｔｙｌ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｄｉｓｒｕｐｔｓ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｒｈｙｔｈｍｓ ａｎｄ ｔｈｅ
ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ [ Ｊ ] . Ｃｅｌｌꎬ １９９８ꎬ ９３ ( ７ ):
１２１９￣１２２９

[４４] 　 Ｗａｎｇ Ｚ ＹꎬＴｏｂｉｎ Ｅ Ｍ. Ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＣＩＲＣＡＤＩ￣
ＡＮ ＣＬＯＣＫ ＡＳＳＯＣＩＡＴＥＤ １ ( ＣＣＡ１) ｇｅｎｅ ｄｉｓｒｕｐｔｓ ｃｉｒｃａｄｉａｎ
ｒｈｙｔｈｍｓ ａｎｄ ｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓ ｉｔｓ ｏｗｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ [ Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ１９９８ꎬ９３
(７):１２０７￣１２１８

[４５] 　 Ｍｉｚｏｇｕｃｈｉ ＴꎬＷｈｅａｔｌｅｙ ＫꎬＨａｎｚａｗａ Ｙꎬｅｔ ａｌ. ＬＨＹ ａｎｄ ＣＣＡ１ ａｒｅ
ｐａｒｔｉａｌｌｙ ｒｅｄｕｎｄａｎｔ ｇｅｎｅｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｔｏ ｍａｉｎｔａｉｎ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｒｈｙｔｈｍｓ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [Ｊ] . Ｄｅｖ Ｃｅｌｌꎬ２００２ꎬ２(５):６２９￣６４１

[４６] 　 Ａｌａｂａｄí ＤꎬＹａｎｏｖｓｋｙ Ｍ ＪꎬＭáｓ Ｐꎬｅｔ ａｌ. Ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｏｌｅ ｆｏｒ ＣＣＡ１ ａｎｄ
ＬＨＹ ｉｎ ｍａｉｎｔａｉｎｉｎｇ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｒｈｙｔｈｍｉｃｉｔｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] .
Ｃｕｒｒ Ｂｉｏｌꎬ２００２ꎬ１２(９):７５７￣７６１

[４７] 　 Ｍａｔｓｕｓｈｉｋａ ＡꎬＭａｋｉｎｏ ＳꎬＫｏｊｉｍａ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｗａｖｅｓ ｏｆ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＡＰＲＲ１ / ＴＯＣ１ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｐｓｅｕｄｏ￣ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒｅｇｕｌａ￣
ｔｏｒｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ:ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０００ꎬ４１(９):１００２￣１０１２

[４８] 　 Ｈａｒｍｅｒ Ｓ ＬꎬＨｏｇｅｎｅｓｃｈ Ｊ ＢꎬＳｔｒａｕｍｅ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｏｒｃｈｅｓｔｒａｔｅｄ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ ｋｅｙ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｂｙ ｔｈｅ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ
[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０００ꎬ２９０(５４９９):２１１０￣２１１３

[４９] 　 Ａｌａｂａｄｉ ＤꎬＯｙａｍａ ＴꎬＹａｎｏｖｓｋｙ Ｍ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ
ｂｅｔｗｅｅｎ ＴＯＣ１ ａｎｄ ＬＨＹ / ＣＣＡ１ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｉｒｃａｄｉａｎ
ｃｌｏｃｋ [Ｊ] . Ｓｃｉ Ｓｉｇｎａｌꎬ２００１ꎬ２９３(５５３１):８８０

[５０] 　 Ｈｕａｎｇ ＷꎬＰéｒｅｚ￣Ｇａｒｃíａ ＰꎬＰｏｋｈｉｌｋｏ Ａꎬｅｔ ａｌ. Ｍａｐｐｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｒｅ ｏｆ
ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ ｄｅｆｉｎｅｓ ｔｈｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ
ｔｈｅ ｏｓｃｉｌｌａｔｏｒ [Ｊ] . Ｓｃｉ Ｓｉｇｎａｌꎬ２０１２ꎬ３３６(６０７７):７５

[５１] 　 Ｐｏｋｈｉｌｋｏ ＡꎬＦｅｒｎáｎｄｅｚ Ａ ＰꎬＥｄｗａｒｄｓ Ｋ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｃｌｏｃｋ ｇｅｎｅ
ｃｉｒｃｕｉｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｉｎｃｌｕｄｅｓ ａ ｒｅｐｒｅｓｓｉｌａｔｏｒ ｗｉｔｈ ａｄｄｉｔｉｏｎａｌ ｆｅｅｄ￣
ｂａｃｋ ｌｏｏｐｓ [Ｊ] . Ｍｏｌ Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ２０１２ꎬ８:５７４

[５２] 　 Ｇｅｎｄｒｏｎ Ｊ ＭꎬＰｒｕｎｅｄａ￣Ｐａｚ Ｊ ＬꎬＤｏｈｅｒｔｙ Ｃ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃｉｒ￣
ｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎꎬＴＯＣ１ꎬｉｓ ａ ＤＮＡ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ
[Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ２０１２ꎬ１０９(８):３１６７￣３１７２

[５３] 　 Ｆｏｗｌｅｒ ＳꎬＬｅｅ ＫꎬＯｎｏｕｃｈｉ Ｈꎬｅｔ ａｌ. ＧＩＧＡＮＴＥＡ:ａ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ￣
ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｇｅｎｅ ｔｈａｔ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐ￣
ｓｉｓ ａｎｄ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｐｒｏｔｅｉｎ ｗｉｔｈ ｓｅｖｅｒａｌ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｍｅｍｂｒａｎｅ￣ｓｐａｎ￣
ｎｉｎｇ ｄｏｍａｉｎｓ [Ｊ] . ＥＭＢＯ Ｊꎬ１９９９ꎬ１８(１７):４６７９￣４６８８

[５４] 　 Ｌｉｕ Ｘ ＬꎬＣｏｖｉｎｇｔｏｎ Ｍ ＦꎬＦａｎｋｈａｕｓｅｒ Ｃꎬｅｔ ａｌ. ＥＬＦ３ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｃｉｒ￣
ｃａｄｉａｎ ｃｌｏｃｋ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｎｕｃｌｅａｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｈａｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ａｎ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ＰＨＹＢ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｏｎｌｉｎｅꎬ
２００１ꎬ１３(６):１２９３￣１３０４

[５５] 　 Ｄｏｙｌｅ Ｍ ＲꎬＤａｖｉｓ Ｓ ＪꎬＢａｓｔｏｗ Ｒ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＥＬＦ４ ｇｅｎｅ ｃｏｎｔｒｏｌｓ
ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｒｈｙｔｈｍｓ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ２００２ꎬ４１９(６９０２):７４￣７７

[５６] 　 Ｙａｎｇ ＹꎬＰｅｎｇ ＱꎬＣｈｅｎ Ｇ Ｘꎬｅｔ ａｌ. ＯｓＥＬＦ３ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃｉｒｃａｄｉ￣
ａｎ ｃｌｏｃｋ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｌｏｎｇ￣ｄａｙ ｃｏｎｄｉ￣
ｔｉｏｎｓ ｉｎ ｒｉｃｅ [Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔꎬ２０１３ꎬ６(１):２０２￣２１５

[５７] 　 Ｚｈａｏ ＪꎬＨｕａｎｇ ＸꎬＯｕｙａｎｇ Ｘꎬｅｔ ａｌ. ＯｓＥＬＦ３￣１ꎬａｎ ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｏｆ Ａｒａ￣
ｂｉｄｏｐｓｉｓ ｅａｒｌｙ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ３ꎬ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｒｉｃｅ ｃｉｒｃａｄｉａｎ ｒｈｙｔｈｍ ａｎｄ
ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ [Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ２０１２ꎬ７(８):ｅ４３７０５

５３１
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[５８]　 Ｓａｉｔｏ ＨꎬＯｇｉｓｏ￣Ｔａｎａｋａ ＥꎬＯｋｕｍｏｔｏ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｅｆ７ ｅｎｃｏｄｅｓ ａｎ ＥＬＦ３￣
ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｒｉｃｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｂｙ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ
ｔｈｅ ｆｌｏｒａｌ ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ ｇｅｎｅ Ｇｈｄ７ ｕｎｄｅｒ ｂｏｔｈ ｓｈｏｒｔ￣ａｎｄ ｌｏｎｇ￣ｄａｙ ｃｏｎ￣
ｄｉｔｉｏｎｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１２ꎬ５３(４):７１７￣７２８

[５９]　 Ｍａｔｓｕｂａｒａ ＫꎬＯｇｉｓｏ￣Ｔａｎａｋａ ＥꎬＨｏｒｉ Ｋꎬｅｔ ａｌ. Ｎａｔｕｒａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ
Ｈｄ１７ꎬａ ｈｏｍｏｌｏｇ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＥＬＦ３ ｔｈａｔ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｒｉｃｅ ｐｈｏ￣
ｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１２ꎬ ５３ ( ４ ):
７０９￣７１６

[６０]　 Ｏｓｕｇｉ ＡꎬＩｔｏｈ ＨꎬＩｋｅｄａ￣Ｋａｗａｋａｔｓｕ Ｋꎬｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｉｎ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ ｒｉｃｅ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１１ꎬ１５７(３):１１２８￣１１３７

[６１]　 Ｔａｋａｎｏ ＭꎬＩｎａｇａｋｉ ＮꎬＸｉｅ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｔｉｎｃｔ ａｎｄ ｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅ ｆｕｎｃ￣
ｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅｓ ＡꎬＢꎬａｎｄ Ｃ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｄｅｅｔｉｏｌａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｏｎｌｉｎｅꎬ２００５ꎬ１７ (１２ ):
３３１１￣３３２５

[６２]　 Ｉｓｈｉｋａｗａ ＲꎬＳｈｉｎｏｍｕｒａ ＴꎬＴａｋａｎｏ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｄｅｐｅｎｄ￣
ｅｎｔ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ Ｈｄ３ａ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｉｓ ｔｈｅ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｎｉｇｈｔ ｂｒｅａｋ ｅｆｆｅｃｔ ｉｎ ｒｉｃｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ [ Ｊ] . Ｇｅｎｅ Ｇｅｎｅｔ Ｓｙｓｔꎬ２００９ꎬ
８４(２):１７９￣１８４

[６３]　 Ｉｚａｗａ Ｔ. Ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ￣ｔｉｍｅ ｂｙ ｎａｔｕｒａｌ ａｎｄ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｓｅ￣
ｌｅｃｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ２００７ꎬ５８ (１２):
３０９１￣３０９７

[６４]　 Ｉｚａｗａ ＴꎬＭｉｈａｒａ ＭꎬＳｕｚｕｋｉ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｏｓ￣ＧＩＧＡＮＴＥＡ ｃｏｎｆｅｒｓ ｒｏｂｕｓｔ
ｄｉｕｒｎａｌ ｒｈｙｔｈｍｓ ｏｎ ｔｈｅ ｇｌｏｂａｌ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ ｒｉｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１１ꎬ２３(５):１７４１￣１７５５

[６５]　 Ｔａｋａｈａｓｈｉ ＹꎬＳｈｏｍｕｒａ ＡꎬＳａｓａｋｉ Ｔꎬｅｔ ａｌ. Ｈｄ６ꎬａ ｒｉｃｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙꎬｅｎｃｏｄｅｓ ｔｈｅ ａｌｐｈａ
ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＣＫ２ [ Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ
２００１ꎬ９８(１４):７９２２￣７９２７

[６６]　 Ｓａｉｔｏ ＨꎬＹｕａｎ ＱꎬＯｋｕｍｏｔｏ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｌｌｅｌｅｓ ａｔ ｅａｒｌｙ ｆｌｏｗ￣
ｅｒｉｎｇ １ ｌｏｃｕｓ ｍａｋｉｎｇ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈｐｅｒｉｏｄ
ｉｎ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ. ) [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒ Ａｐｐｌ Ｇｅｎｅｔꎬ２００９ꎬ１１９
(２):３１５￣３２３

[６７] 　 邢永忠ꎬ徐才国ꎬ华金平ꎬ等. 水稻株高和抽穗期基因的定位
和分离[Ｊ] . 植物学报ꎬ２００１ꎬ４３(７):７２１￣７２６

[６８] 　 郭龙彪ꎬ罗利军ꎬ邢永忠ꎬ等. 水稻重要农艺性状的两年 ＱＴＬ
剖析[Ｊ] . 中国水稻科学ꎬ２００３ꎬ１７(３):２２￣２９

[６９] 　 Ｘｉａｏ ＪꎬＬｉ ＪꎬＹｕａｎ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＱＴＬｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ
ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｉｎ ａ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｒｉｖｅｄ
ｆｒｏｍ ａ ｓｕｂｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｉｃｅ ｃｒｏｓｓ [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒ Ａｐｐｌ Ｇｅｎｅｔꎬ１９９６ꎬ９２
(２):２３０￣２４４

[７０] 　 Ｌｕ Ｃ ＦꎬＳｈｅｎ Ｌ ＳꎬＴａｎ Ｚꎬｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ＱＴＬｓ ｆｏｒ
ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｒｉｃｅ ａｃｒｏｓｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｕｓｉｎｇ ａ ｄｏｕｂｌｅｄ ｈａｐ￣
ｌｏｉｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ [Ｊ] . Ｔｈｅｏｒ Ａｐｐｌ Ｇｅｎｅｔꎬ１９９６ꎬ９３(８):１２１１￣１２１７

[７１] 　 郭梁ꎬ张振华ꎬ庄杰云. 水稻抽穗期 ＱＴＬ 及其与产量性状遗传
控制的关系[Ｊ] . 中国水稻科学ꎬ２０１２ꎬ２６(２):２３５￣２４５

[７２] 　 陈俊宇ꎬ王凯ꎬ龚俊义ꎬ等. ＲＦＴ１ 与 Ｈｄ１ 所在区间对水稻抽穗
期、株高和千粒重的作用[ Ｊ] . 中国水稻科学ꎬ２０１３ꎬ２７(２):
１１７￣１２１

[７３] 　 张振华ꎬ郭梁ꎬ朱玉君ꎬ等. 籼稻不同定位群体抽穗期和株高
的 ＱＴＬ 比 较 研 究 [ Ｊ ] . 中 国 农 业 科 学ꎬ ２０１１ꎬ ４４ ( １５ ):
３０６９￣３０７７

[７４] 　 Ｅｎｄｏ￣Ｈｉｇａｓｈｉ Ｎꎬ Ｉｚａｗａ Ｔ. Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ｇｅｎｅｓ ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ １
ａｎｄ ｅａｒｌｙ ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ １ ｔｏｇｅｔｈｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐａｎｉｃｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ
ｒｉｃｅ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１１ꎬ５２(６):１０８３￣１０９４

[７５]　 Ｓａｉｔｏ ＨꎬＯｋｕｍｏｔｏ ＹꎬＹｏｓｈｉｔａｋｅ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｌｏｓｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｐｅ￣
ｒｉｏｄｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｍｕｔａｎｔ ｌｉｎｅ Ｘ６１ ｉｓ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｄｅｆｉｃｉｅｎ￣
ｃｙ ｏｆ ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｃｈｒｏｍｏｐｈｏｒｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅ [Ｊ] . Ｔｈｅｏｒ Ａｐ￣
ｐｌ Ｇｅｎｅｔꎬ２０１１ꎬ１２２(１):１０９￣１１８

[７６] 　 Ａｎｄｒｅｓ ＦꎬＧａｌｂｒａｉｔｈ Ｄ ＷꎬＴａｌｏｎ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＰＨＯＴＯＰＥ￣
ＲＩＯＤ ＳＥＮＳＩＴＩＶＩＴＹ５ ｓｈｅｄｓ ｌｉｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅｓ ｉｎ
ｐｈｏｔｏｐｅｒｉｏｄｉｃ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２００９ꎬ １５１
(２):６８１￣６９０

[７７] 　 Ｍａｇｏｍｅ ＨꎬＮｏｍｕｒａ ＴꎬＨａｎａｄａ Ａꎬｅｔ ａｌ. ＣＹＰ７１４Ｂ１ ａｎｄ ＣＹＰ７１４Ｂ２
ｅｎｃｏｄｅ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ １３￣ｏｘｉｄａｓｅｓ ｔｈａｔ ｒｅｄｕｃｅ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ
ｒｉｃｅ [Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ２０１３ꎬ１１０(５):１９４７￣１９５２
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