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摘  要 水稻穗型是重要的农艺性状，也是水稻高产的重要决定因素之一。本研究根据水稻弯曲穗品种与直立穗品种在直

立穗基因 qpe9-1 第 5 外显子处存在的核苷酸差异设计了 1 对插入-缺失标记(Insert/Delection)，InDel-E5。利用该功能标记对

24 份水稻品种资源材料及直立穗分离群体 F2进行标记基因型分析，研究结果表明，直立穗品种均表现为缺失带型，弯曲穗

品种均表现为非缺失带型，F2 群体中杂合带型和非缺失带型均为弯曲穗，而缺失带型均为直立穗，说明利用该标记可以快

速、准确的鉴定出直立穗品种和单株。 
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Abstract Rice plant architecture is an important agronomic trait and a major determinant in high productivity. In this study, one 

InDel marker, InDel-E5, was designed based on the difference of extron 5 between curved panicle gene qPE9-1 and erect panicle 

qpe9-1. 24 rice varieties and F2 segregated populations were detected for genotype analysis using InDel-E5 marker. The results 

showed that InDel-E5 was cosegregated with the rice panicle erectness, allowing to identify the homozygous erect panicle genotype, 

homozygous curved panicle genotype and heterozygous curved panicle genotype individuals. Therefore, InDel-E5 can be used to 

determined rice panicle genotype rapidly and exactly. 

Keywords Rice; Erect panicle; Curved panicle; Functional marker 

研究背景 

水稻是重要的粮食作物之一，为世界一半以上

的人口提供食物和营养来源。水稻产量占中国粮食

总产的一半以上，可以说，提高水稻产量是关系中

国社会经济发展的全局性问题。中国水稻育种史上

共有两次单产飞跃：水稻矮化育种使中国水稻单产

水平提高了20%以上，三系配套及杂种优势的应用，

实现了中国水稻单产水平的又一次飞跃。但是，最

近20多年，水稻产量水平徘徊不前，水稻品种产量

潜力难以提高，没有新的突破(徐正进等, 2000)。目

前，已经初步形成了具有重要导向作用的“理想株

型与优势利用相结合”理论，在育种界普遍被认为

是水稻产量水平实现第三次飞跃的重要途径(陈温

福等, 2003)，因此备受重视。 

穗型是水稻理想株型研究的重要内容。杨守仁

等(1984)早在20世纪80年代初提出“短枝立叶，大

穗直穗”的北方地区粳稻理想株型模式，提倡培育

直立穗型粳稻品种。自此，中国北方地区涌现了一
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批典型的直立穗型品种，在水稻生产上形成重要的

影响，由此直立穗型品种引起广泛的重视，各方面

相关研究也逐步增多。研究表明，直立穗型粳稻品

种的产量潜力在一定程度上超出弯曲穗型品种(陈

温福等, 2003)。因此，最近十几年，水稻育种家们采

用各种方法选育了一大批直立穗型水稻高产品种。

直立穗型已成为超高产水稻株型育种的重要形态指

标之一，培育出的超高产优质品种已有很多在生产

上成功地应用(Chen et al., 2001; 陈温福等, 2002)。 

直立穗育种中的关键问题是对直立穗性状的

准确鉴定，传统的鉴定方法是在水稻成熟后对穗部

进行观察鉴定。由于直立穗基因在不同的遗传背景

下表型存在较大的差异，因此这种鉴定方法存在一

定的局限性，同时直立穗的植株仅仅只占分离群体

的1/4，传统的鉴定方法也浪费了大量的人力、物力

和财力。因此，如何准确、快速地对直立穗进行鉴

定是提高直立穗育种效率的重要保证。开发直立穗

基因功能标记进行辅助选择是一个行之有效的方

法，这就要求对直立穗基因的遗传和功能展开深入

的研究。 

朱立宏和顾铭洪最早在遗传方面报道了直立

穗性状，采用变异材料小粒57为试验材料，研究后

认为该变异系的直立密穗相对于农垦57号的弯垂

散穗数一种隐性性状，受单个基因控制，表现为质

量性状(朱立宏和顾铭洪, 1979, 遗传, 1(4): 17-19)。

徐正进等(1995a)利用典型直立穗品种辽粳5号与弯

曲穗品种丰锦和沈农129杂交进行穗型分析，结果

表明，按颈穗弯曲度划分的穗型属质量性状，受

1对核主效基因控制，其中直立穗型表现为显性性

状。金雪花等(2003)研究发现，F1世代穗的直立性

不如亲本直立性强，而且在F4、F6代分离群体中，

纯合基因型与杂合基因型植株的颈穗弯曲度表现

出极显著差异，由此得出直立穗性状是不完全显性

的结论，但其基因互作形式及机理还有待于进一步

研究。近年来分子标记的快速发展在某种程度上促

进了直立穗基因的分子定位工作的开展。Kong等

(2007)利用丰锦和辽粳5号为亲本材料，构建F2和

BC1F1分离群体进行直立穗基因的定位，结果表明

直立穗型为显性性状，受单个基因控制，并将直立

穗基因EP精细定位在第9染色体上，位于分子标记

RM5833-11和RM5686-23之间，遗传距离分别为

1.5 cM和0.9 cM。Yan等(2007)利用弯曲穗型品种农

垦57与直立穗型品种武运粳8号构建了DH群体，分

析直立穗性状与其它主要农艺性状之间的关系。结

果表明，株高和穗长与穗弯曲度均存在极显著负相

关性，直立穗除了受一个主效基因的控制，还受到

其它一些微效基因的作用。Zhou等(2009)成功的克

隆了水稻直立穗基因，该基因的功能已经明确，在

第5外显子处存在637个核苷酸的缺失及12个核苷

酸的插入，突变以后形成一个蛋白质翻译终止密码

子，造成qpe9-1仅编码了195个氨基酸，缺失了C端

231个氨基酸。 

本研究根据水稻直立穗基因qpe9-1的DNA序

列差异设计了基于PCR的功能标记，利用该标记对

水稻品种资源材料进行了分析验证，并对直立穗分

离群体进行鉴定，利用该方法可以快速、准确的鉴

定出直立穗品种和单株。 

1结果与分析 

1.1 qPE9-1基因功能标记InDel-E5的开发 

直立穗基因qPE9-1已经被克隆，功能基序

(function motif)已经明确，与弯曲穗相比qpe9-1在第

5外显子处存在637个核苷酸的缺失及12个核苷酸

的插入，突变以后形成一个蛋白质翻译终止密码

子，造成qpe9-1仅编码了195个氨基酸，缺失了C端

231个氨基酸。根据其缺失位置两侧的碱基序列信

息，利用 Primer 5.0 软件设计引物，序列为

InDel-5-For 5'-TCCAGGGATGTAATCATCTTTGT- 

T-3'；InDel-5-Rev 5'-GGCTCCATATCTTCACGGT- 

CTA-3'。对含有直立穗基因的品种DNA，能扩增出

大小为733 bp的片段，而不包含直立穗基因的品种

DNA扩增出的产物片段大小为1 357 bp，在琼脂糖

凝胶电泳上能很好的分离。 

1.2对推广的水稻品种中直立穗的鉴定分析 

水稻生产推广的品种中明恢63、镇恢084、

9311、明恢81、南粳34、盐稻5号、苏粳5号、泗稻

8号、泗稻10号和农垦57是典型的弯穗品种；而武

育粳3号、武运粳23号、南粳44、南粳45、徐稻3号、

镇稻11号、镇稻88、盐稻15号、淮稻10号、宁粳1

号、连粳7号、嘉花1号、辽粳5和沈农265是典型的

直立穗品种。提取这些品种的DNA，利用InDel-E5对

这些材料进行PCR扩增结果见图1。可以看出所有的

直立穗品种都能够扩增出732 bp的特征条带，其基因

型为qpe9-1qpe9-1；所有的弯曲穗品种都能够扩增出

1 357 bp的特征条带，其基因型为qPE9-1qPE9-1。

基因型检测的结果与田间穗部表现型一致。
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1.3对水稻直立穗分离群体中直立穗单株的鉴定分析 

2009年以弯穗品种农垦57与直立穗品种南粳

45配制杂交组合，同年于海南种植杂交种F1，于海

南收获F2种子。2010年在南京种植F2群体。对F2群

体进行挂牌取样，提取单株DNA，利用InDel-E5对

F2群体进行PCR扩增结果见图2，结合成熟后穗部性

状的调查结果发现：所有扩增出732 bp特征条带的

单株都表现为直立穗，而扩增出1 357 bp的特征条

带或者732 bp和1 357 bp特征条带的单株都表现出

弯穗性状，且弯穗与直立穗符合3:1的分离比，说明

穗部弯曲度是受一对主效基因控制，直立穗型为隐

性性状。

 

 

 

 

 

 

 

 

图1 直立穗功能标记InDel-E5对不同的水稻品种的PCR扩增后在1%的琼脂糖胶电泳结果 

注: M: DNA ladder DL2000 marker; 1: 明恢63; 2: 镇恢084; 3: 9311; 4: 明恢81; 5: 南粳34; 6: 盐稻5号; 7: 苏粳5号; 8: 泗稻8

号; 9: 泗稻10号; 10: 农垦57; 11: 武育粳3号; 12: 武运粳23号; 13: 南粳44; 14: 南粳45; 15: 徐稻3号; 16: 镇稻11号; 17: 镇稻

88; 18: 盐稻15号; 19: 淮稻10号; 20: 宁粳1号; 21: 连粳7号; 22: 嘉花1号; 23: 辽粳 5; 24: 沈农265 

Figure 1 PCR amplification products of deferent rice varieties using InDel-E5 

Note: M: DNA ladder DL2000 marker; 1: Minghui63; 2: Zhenhui084; 3: 9311; 4: Minghui81; 5: Nanjing34; 6: Yandao5; 7: Sujing5; 

8: Sidao8; 9: Sidao10; 10: Nongken57; 11: Wuyujing3; 12: Wuyunjing23; 13: Nanjing44; 14: Nanjing45; 15: Xudao3; 16: 

Zhendao11; 17: Zhendao88; 18: Yandao15; 19: Huaidao10; 20: Ningjing1; 21: Lianjing7; 22: Jiahua1; 23: Liaojing5; 24: 

Shennong265 

 

 

 

 

 

 

 

 

图2 直立穗功能标记InDel-E5对F2群体中不同单株PCR扩增后在1%的琼脂糖胶电泳结果 

注: M: DNA ladder DL2000 marker; 1~24: 弯穗品种农垦57与直立穗品种南粳45的F2中的部分单株 

Figure 2 PCR amplification products of individuals from F2 segregating population using InDel-E5 

Note: M: DNA ladder DL2000 marker; 1~24: Part individuals of F2 segregating population using curved panicle variety Nongken57 

and erect panicle variety Nanjing45 as two parents 

 

2讨论 

DNA标记是利用种内个体间DNA序列差异设

计的分子标记，主要有SSR、RFLPs、AFLPs、SNPs

和InDel等，这些标记既有基因连锁标记(Zhang et al., 

2006)，也有基因标记(王军等, 2008)。Andersen等

(2003)把基因标记分为基因靶向标记和基因功能标

记，这两种基因标记都是根据等位基因的序列差异

而开发的，不同的是功能标记的多态性来源于造成

等位基因功能差异区段的DNA序列差异。基因功能

标记是指一个分子标记位点代表一个特定的等位

基因，同时与该基因控制的性状相关联，通过对分

子标记的筛选即能准确的对性状进行筛选(王丰等, 

2008; 陆艳婷等, 2008)。因此开发相关性状基因的

功能标记能有效的提高水稻育种效率。本研究根据

已被克隆的水稻直立穗基因qpe9-1的DNA序列差

异设计了基于PCR的功能标记，利用该标记对水稻

品种资源材料进行了分析验证，结合田间表型性状

分析发现所有表现为直立穗的品种扩增的带型为
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缺失带型，所有表现为弯曲穗的品种扩增的带型为

非缺失带型，标记基因型与田间穗部表现型完全一

致，因此利用该基因标记可以直接追踪水稻直立穗基

因，快速鉴定其基因型，可以有效地加快育种进程。 

直立穗型在粳稻育种中已经被广泛应用，80年

代初育成了第一个直立穗型品种辽粳5号，累计推

广面积近1.33×10
6
 hm

2，结束了辽宁等稻区长期以

来日本引进品种占主导地位的历史，自此，直立穗

型品种层出不穷，分布地区越来越广，并且直立穗

型品种的数量和生产中的栽培面积也在不断扩大。

例如，江苏省近几年审定的粳稻品种大部分表现为

直立穗型，这一现象充分表明了直立穗型品种的在

育种中所处的地位及其发展前景。目前，在育种界

直立穗型品种已被普遍认为是粳稻高产品种的重

要类型之一，在水稻生产应用中发挥着重要的作

用。直立穗型有利于改善群体生态环境，同时群体

生长率高、抗倒伏性强，具有较高的产量潜力，可

认为是继矮化育种以后中国水稻株型育种史上的

又一个突破(徐正进等, 1995b)。但迄今为止，在水

稻生产上尚未出现籼稻直立穗品种。周维永等(2006)

研究了在籼稻背景下直立穗型的遗传模式及其对

籼稻植株农艺性状的影响，结果表明，水稻直立穗

型遗传受一对核主效基因的控制，直立穗型相对弯

曲穗型表现为显性；直立穗型植株较矮，剑叶短而

宽，穗及穗颈节间较短，而弯曲穗型则相反；不同

穗型植株有效穗数差异不显著，直立穗型植株的每

穗粒数极显著高于弯曲穗型植株，而千粒重、结实

率、单株产量则极显著低于弯曲穗型植株。Zhou等

(2009)对籼稻背景下的近等基因系R6547进行研究，

与前人的研究结果基本一致，但另外发现直立穗基

因对水稻粒型存在较大影响，穗弯曲度与粒长及长

宽比呈极显著正相关性，长宽比的大小不仅影响产

量，同时也影响稻米外观品质和加工品质等。目前

市场上的籼型大米主要为长粒型，这类籼米比较受

消费者的青睐，因此，要想将直立穗应用到籼稻品

种的育种中去，必须要减小直立穗性状对粒长所产

生的负效应。可行的办法之一就是，尝试同时导入

其它的粒长控制位点，在保证直立穗穗型和株型不

变的情况下，将粒型的变化降到最小。直立穗型在

籼稻品种中的应用还有待更深一步的研究。 

3材料与方法 

3.1供试材料 

本研究材料包括弯曲穗品种和直立穗品种共

计24份(表1)，以及弯曲穗品种农垦57与直立穗品种

南粳45配制杂交组合后得到的F2群体。所有材料均

于2010年正季在江苏省农业科学院大田种植，按水

稻常规栽培方式管理。 

3.2引物设计 

直立穗基因和弯曲穗基因相比在第5外显子处

存在637个核苷酸的缺失及12个核苷酸的插入，突

变后形成一个蛋白质翻译终止密码子，造成qpe9-1

仅编码了195个氨基酸。根据水稻直立穗基因

qpe9-1的DNA序列差异，利用软件Primer 5.0设计引

物。PCR产物大小合适，能很好的在琼脂糖凝胶上

电泳分离。引物由Invitrogen公司合成。 

3.3 DNA提取 

水稻苗期分单株取6~8 cm长的嫩叶片，水稻基

因组DNA提取采用CTAB法(McCouch et al., 1988)。

取约0.1 g叶片，剪碎放入2 mL离心管中。将离心管

浸没在液氮中，用一次性筷子将叶子研碎至粉末；

然后加700 μL CTAB提取液，充分混匀后65℃水浴

30~60 min，间隔15 min摇晃一次；水浴结束后，加

700 μL氯仿，充分混匀抽提5 min，室温下10 000 rpm

离心8 min；吸上清置于另一个1.5 mL离心管中。在

上清中加入2倍体积预先冷冻的无水乙醇，充分混

匀后冰浴30 min。最后12 000 rpm离心5 min，倒掉

废液；将抽提出的DNA用70%酒精洗涤2次，自然

晾干后加300 μL的ddH2O溶解，-20℃保存备用。 

3.4 PCR扩增和电泳 

20 μL的反应体系包括：模板DNA (约15 ng/μL) 

2 μL，引物 (4 pmol/μL) 2 μL，10×缓冲液(25 

mmol/L) 2 μL，MgCl2 (25 mmol/L) 1.2 μL，dNTP (2.5 

mmol/L) 0.4 μL，Taq DNA聚合酶(5 U/μL) 0.2 μL，

灭菌双蒸水12.2 μL。在PCR仪上进行扩增，反应程

序为：(1) 94℃预变性5 min；(2) 94℃，30 s；63℃，

30 s；72℃，1 min；共35个循环；(3) 72℃再延伸10 

min。反应产物在1%的琼脂糖上进行分离，溴化乙

锭染色，然后在紫外凝胶成像仪上观察并照相。 
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表 1 供试材料 

Table 1 Plant materials used in this study 

材料 来源 分类 穗型 材料 来源 分类 穗型 

Material Origin Taxon Panicle type Material Origin Taxon Panicle type 

明恢 63 江苏 籼稻 弯曲穗 南粳 44 江苏 粳稻 直立穗 

Minghui63 Jiangsu Indica Curved panicle Nanjing44 Jiangsu Japonica Erect panicle 

镇恢 084 江苏 籼稻 弯曲穗 南粳 45 江苏 粳稻 直立穗 

Zhenhui084 Jiangsu Indica Curved panicle Nanjing45 Jiangsu Japonica Erect panicle 

9311 江苏 籼稻 弯曲穗 徐稻 3 号 江苏 粳稻 直立穗 

 Jiangsu Indica Curved panicle Xudao3 Jiangsu Japonica Erect panicle 

明恢 81 江苏 籼稻 弯曲穗 镇稻 11 号 江苏 粳稻 直立穗 

Minghui81 Jiangsu Indica Curved panicle Zhendao11 Jiangsu Japonica Erect panicle 

南粳 34 江苏 粳稻 弯曲穗 镇稻 88 号 江苏 粳稻 直立穗 

Nanjin34 Jiangsu Japonica Curved panicle Zhendao88 Jiangsu Japonica Erect panicle 

盐稻 5 号 江苏 粳稻 弯曲穗 盐稻 15 号 江苏 粳稻 直立穗 

Yandao5 Jiangsu Japonica Curved panicle Yandao15 Jiangsu Japonica Erect panicle 

苏粳 5 号 江苏 粳稻 弯曲穗 淮稻 10 号 江苏 粳稻 直立穗 

Sujing5 Jiangsu Japonica Curved panicle Huaidao10 Jiangsu Japonica Erect panicle 

泗稻 8 号 江苏 粳稻 弯曲穗 宁粳 1 号 江苏 粳稻 直立穗 

Sidao8 Jiangsu Japonica Curved panicle Ningjing1 Jiangsu Japonica Erect panicle 

泗稻 10 号 江苏 粳稻 弯曲穗 连粳 7 号 江苏 粳稻 直立穗 

Sidao10 Jiangsu Japonica Curved panicle Lianjing7 Jiangsu Japonica Erect panicle 

农垦 57 日本 粳稻 弯曲穗 嘉花 1 号 浙江 粳稻 直立穗 

Nongken57 Japan Japonica Curved panicle Jiahua1 Zhejiang Japonica Erect panicle 

武育粳 3 号 江苏 粳稻 直立穗 辽粳 5 辽宁 粳稻 直立穗 

Wuyujing3 Jiangsu Japonica Erect panicle Liaojing5 Liaoning Japonica Erect panicle 

武运粳 23 号 江苏 粳稻 直立穗 沈农 265 辽宁 粳稻 直立穗 

Wuyunjing23 Jiangsu Japonica Erect panicle Shennong265 Liaoning Japonica Erect panicle 
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