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　 　 摘要：　 为了更好地理解水稻早熟性的遗传机制，对隐性早熟突变体 ｒｅｆ 进行了遗传分析和基因定位。 突变体

ｒｅｆ 对光周期不敏感，与 ６ 个晚熟品种（系）杂交 Ｆ１代均为晚熟。 ｒｅｆ×嘉禾 ２１８ Ｆ２分离群体抽穗期呈现连续双峰分

布，早抽穗和晚抽穗之比符合 １ ∶３的分离比，表明 ｒｅｆ 早熟性主要受 １ 对隐性早熟基因控制。 Ｆ２群体中 １ ００５ 株早熟

和晚熟单株组成定位群体，混合基因池分析发现 ５ 号染色体上 ＳＳＲ 标记 ＲＭ７３０２ 和 ＲＭ３８５３ 与突变体 ｒｅｆ 早熟基因

连锁。 构建 ５ 号染色体的连锁图谱，进行表型和标记基因型的连锁分析，进一步确认突变体 ｒｅｆ 早熟基因定位在标

记 ＲＭ７３０２ 和 ＲＭ３８５３ 之间 １８􀆰 ３２ ｃＭ 的遗传区间内。
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　 　 水稻是中国主要粮食作物，培育早熟高产的水 稻品种一直是育种家的主要目标之一［１⁃３］。 普通栽

培稻起源于低纬度地区，经过长期驯化和选择，已在

中国广泛栽培，适当的早熟有利于品种在严寒和逆

境来临前完成生命周期，优化特定地区的稻作结构。
根据国家水稻数据中心（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｒｉｃｅｄａｔａ．

ｃｎ ／ ｇｅｎｅ ／ ｉｎｄｅｘ．ｈｔｍ）的统计，迄今为止报道的早熟突

变体有 ｍ⁃Ｅｆ、Ｓｕ⁃Ｅｆ⁃ｃｄ、Ｅｆｃｄ、ｅｆ（ ｔ）、Ｅｆｙ、Ｅｆｘ、ｗ⁃Ｅｆ⁃１、
Ｅｆ３、Ｅｆ⁃１，其中显性早熟基因 Ｅｆ⁃１ 被克隆。 Ｔｓａｉ
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等［４］和 Ｉｃｈｉｔａｎｉ 等［５］ 最先报道了早熟突变体 Ｅｆ⁃１，
Ｅｆ⁃１ 控制水稻的基本营养生长 （ Ｂａｓｉｃ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ
ｇｒｏｗｔｈ， ＢＶＧ），对光周期不敏感。 ｗ⁃Ｅｆ⁃１ 对突变体

Ｅｆ⁃１ 的早熟性起减弱效应［６］。 Ｅｆｃｄ 位点影响水稻

抽穗期和成熟，携带 Ｅｆｃｄ 位点的早籼核不育系

６４４２Ｓ⁃７ 表现完全显性早熟特性［７］。 早熟显性抑制

基因 Ｓｕ⁃Ｅｆ⁃ｃｄ 可部分抑制 ６４４２Ｓ⁃７ 基因的表达［８］。
本研究对一水稻早熟突变体 ｒｅｆ 进行遗传分析和基

因定位，探讨水稻早熟性遗传机制以及突变体 ｒｅｆ 的
育种利用价值。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 水稻早熟突变体 ｒｅｆ
２０１１ 年秋，在嘉兴市农业科学院自育中间材料

１３５２ 中发现 １ 株早熟水稻，株叶型较优，穗粒数多，
籽粒细长，具有一定的育种价值。 ２０１２、２０１３ 年在

海南、嘉兴连续 ２ 年 ４ 季种植，其早熟性稳定，株型

等农艺性状未见分离。 为确定其早熟性遗传规律，
用该材料与晚熟品种（系）杂交，观察后代熟性表

现，发现其早熟性呈现隐性单基因遗传，暂命名

为 ｒｅｆ。
１􀆰 ２　 田间试验、性状调查和统计分析

将早熟突变体 ｒｅｆ 分别与 ６ 个晚熟品种（系）嘉
禾 ２１２、嘉禾 ２１８、嘉禾 ２５８、秀水 １３４、秀水 １２８ 和嘉

５８ 杂交，获得杂交种。 ２０１４ 年，在海南省陵水县种

植 Ｆ１代，观察 Ｆ１抽穗期表现。 选择 ｒｅｆ×嘉禾 ２１８Ｆ２

作为基因定位群体。 田间调查 Ｆ２群体单株抽穗期，
采集叶片样本。 本研究中熟期用抽穗期表示，单株

抽穗期为播种到单株主茎穗露出叶鞘 １ ／ ３ 的天数。
统计分析使用 Ｅｘｃｅｌ 软件。
１􀆰 ３　 标记分析和基因定位

基因定位群体由 ｒｅｆ×嘉禾 ２１８ Ｆ２群体中极端早

抽穗和晚抽穗的单株组成。 按单株提取叶片 ＤＮＡ，
随机选择 １０ 株极端早抽穗植株的 ＤＮＡ 混合组成早

熟基因池，１０ 株晚抽穗植株的 ＤＮＡ 混合组成晚熟

基因池。
分子标记选用 ＳＳＲ 标记。 在双亲间进行多态

性标记筛选，带型明显、多态性好的标记用于扩增双

亲 ＤＮＡ、早熟基因池和晚熟基因池，以获得 ｒｅｆ 连锁

标记。 用连锁标记及其邻近标记检测定位群体基因

型，使用 ＭＡＰＭＡＫＥＲ ／ ＥＸＰ３􀆰 ０ 软件构建连锁图谱，
连锁分析确定基因 ｒｅｆ 的位置。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 水稻早熟突变体 ｒｅｆ 的特征特性

ｒｅｆ 是在田间发现的早熟突变体，其早熟性对光

周期反应不敏感。 ２０１２ 年，嘉兴和海南正常光温

下，自播种到抽穗分别历时（８３􀆰 ２±１􀆰 ０） ｄ、（８２􀆰 ６±
０􀆰 ７）ｄ，差异不显著。 ｒｅｆ 株高（８７􀆰 ４±３􀆰 ４） ｃｍ，有效

分蘖（７􀆰 ０±２􀆰 ０）个，每穗粒数（１３１±１１）粒，籽粒为

细长粒型。
２􀆰 ２　 早熟突变体 ｒｅｆ 早熟性遗传分析

ｒｅｆ 分别与晚熟品种（系）嘉禾 ２１２、嘉禾 ２１８、
嘉禾 ２５８、秀水 １３４、秀水 １２８ 和嘉 ５８ 人工杂交，Ｆ１

代抽穗期均与晚熟品种相似。 选择 ｒｅｆ×嘉禾 ２１８
的后代自交获得 Ｆ２代，群体大小为１ ８４６株。 ｒｅｆ×
嘉禾 ２１８ 的 Ｆ１抽穗期 １１２ ｄ，长于高亲值嘉禾 ２１８。
Ｆ２出现极端抽穗期，最短抽穗期 ７６ ｄ，最长抽穗期

１１５ ｄ，抽穗期次数分布呈现连续双峰分布，峰谷为

９７ ｄ（图 １）。 从峰谷处将群体分为早熟和晚熟 ２
组，每组分别有 ４９８ 株和１ ３４８株，卡平方测验符合

１ ∶３分离比（ χ２ ＝ ３􀆰 ７４４，α ＝ ０􀆰 ０５）。 遗传分析结果

表明 ｒｅｆ 的早熟性受 １ 对隐性主基因控制，Ｆ２群体

抽穗期的分离同时受到微效基因和修饰基因的

作用。

图 １　 ｒｅｆ×嘉禾 ２１８ Ｆ２群体抽穗期的次数分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｈｅａｄｉｎｇ ｄａｔｅ ｉｎ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

ｏｆ ｒｅｆ×Ｊｉａｈｅ２１８

２􀆰 ３　 早熟突变体 ｒｅｆ 早熟基因定位

在双亲间筛选了 ２８１ 对 ＳＳＲ 引物，获得 ７７ 对有

多态的标记，多态率为 ２７􀆰 ４％。 用多态标记分别扩

增 ｒｅｆ、嘉禾 ２１８、早熟基因池和晚熟基因池，发现 ５
号染色体上标记 ＲＭ７３０２、ＲＭ３８５３ 在双亲、早熟基

因池和晚熟基因池间表现多态。 用 ５ 号染色体上 ６
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个 ＳＳＲ 标记分析 ３８９ 株早熟和 ６１６ 株晚熟单株基因

型，构建 ５ 号染色体的连锁图谱。 对表型和基因型

进行连锁分析，发现 ＲＭ７３０２⁃ＲＭ３８５３ 为 ｒｅｆ 纯合的

单株均表现早熟，进一步确认早熟突变体 ｒｅｆ 早熟基

因位于标记 ＲＭ７３０２ 与 ＲＭ３８５３ 之间，标记间遗传

距离为 １８􀆰 ３２ ｃＭ（图 ２）。

黑色框代表 ｒｅｆ 纯合基因型，白色框代表嘉禾 ２１８ 纯合基因型，网格代表杂合基因型。 Ｌ１～ Ｌ１０ 为基因定位中的关键交换单株。
　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 图 ２　 早熟基因在遗传图谱上的位置

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｅａｒｌｉｎｅｓｓ ｇｅｎｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍａｐ

３　 讨 论

抽穗期是水稻的重要农艺性状，抽穗期基因研

究一直是水稻遗传研究的热点。 利用突变体和 ＱＴＬ
定位方法鉴定、克隆了很多抽穗期相关位点和基因，
抽穗期 ＨＤ１、 ＨＤ３、 ＨＤ６、 ＨＤ１７， 早穗基因 Ｅｈｄ１、
Ｅｈｄ２、Ｅｈｄ３ 和 Ｅｈｄ４，光周期基因 Ｓｅ１、Ｓｅ３ 和 Ｓｅ５，早
熟基因 Ｅｆ⁃１ 以及迟熟基因 ｅｆ１⁃ｈ 等均已被克隆。 其

中，Ｈｄ１ 和 Ｓｅ⁃１［９］ 等位，Ｅｆ⁃１、Ｅｈｄ１ 和 ｅｆ１⁃ｈ［１０⁃１１］ 等

位。 在早熟基因定位方面，Ｅｆ⁃１、ｍ⁃Ｅｆ 和 ｅｆ（ ｔ）定位

在 １０ 号染色体上，Ｅｆｃｄ 和 Ｅｆｘ 定位在 ３ 号染色体，
Ｓｕ⁃Ｅｆ⁃ｃｄ 和 Ｅｆ３ 分别定位在 ８ 号和 ２ 号染色体，Ｅｆｙ
和 ｗ⁃Ｅｆ⁃１ 未被定位（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｒｉｃｅｄａｔａ． ｃｎ ／ ｇｅｎｅ ／
ｉｎｄｅｘ．ｈｔｍ）。 本研究中 ｒｅｆ 早熟基因定位在 ５ 号染色

体 ＲＭ７３０２ 标记和 ＲＭ３８５３ 标记之间 １８􀆰 ３２ ｃＭ 的遗

传区间内，在这一区间未见报道与抽穗期相关基因，
因此 ｒｅｆ 早熟基因是一个新的早熟基因。

早熟高产育种对水稻生产发展具有重要意义，
但品种的早熟性与高产、优质之间存在一定的矛盾，

往往不可兼得。 发掘早熟、丰产性好的水稻新材料，
通过回交、分子育种等手段定向转育早熟基因，是早

熟、高产育种的有效途径［１２］。 目前报道的早熟突变

体虽然能够缩短生育期，但往往伴随株叶型的变化，
造成丰产性下降，限制了早熟基因的利用。 本研究

中突变体 ｒｅｆ 的早熟基因是隐性早熟突变，且具有较

好的丰产性。 在 ｒｅｆ×嘉禾 ２１８ Ｆ２群体中，隐性纯合

ｒｅｆ 早熟基因能显著缩短抽穗期 ２２～３１ ｄ。 利用这一

优点可以从 Ｆ２群体中选出适度早熟、株型优、丰产

性好的株系用于早熟高产新材料的选育。 杂交水稻

为中国粮食安全做出重大贡献，而杂种 Ｆ１普遍存在

超亲迟熟的现象。 如果将 ｒｅｆ 早熟基因通过定向转

育同时导入到不育系和恢复系中，创制早熟优质的

不育系和恢复系亲本与组合，能够克服杂种 Ｆ１超亲

迟熟的障碍。

参考文献：

［１］ 　 景德道，钱华飞，林添资，等． 早熟晚粳稻新品种镇稻 １８ 号的

选育及丰产稳产性分析［Ｊ］ ． 江苏农业科学，２０１４，４２（４）： ８８⁃
８９，１６４．

３２７王士磊等：水稻隐性早熟突变体 ｒｅｆ 早熟性的遗传分析和基因定位



［２］ 　 曾红权，尹建华，刘宜柏．水稻早熟性研究进展［Ｊ］ ．江西农业大

学学报，２００４，２６（２）：２２１⁃２２７．
［３］ 　 戴高兴，邓国富 ，陈仁天，等． 早晚兼用型超级稻新品种桂两

优 ２ 号的选育及应用 ［ Ｊ］ ． 南方农业学报， ２０１５， ４６ （ ４）：
５６０⁃５６３．

［４］ 　 ＴＳＡＩ Ｋ．Ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｅａｒｌｉｎｅｓｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ， ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ
ｔｏ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｉｓｏａｌｌｅｌｅｓ ａｔ ｔｈｅ Ｅ ｌｏｃｕｓ［Ｊ］ ．Ｔｈｅ Ｊａｐａｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，１９７６，５１（２）：１１５⁃１２８．

［５］ 　 ＩＣＨＩＴＡＮＩ Ｋ，ＩＮＯＵＥ Ｈ，ＮＩＳＨＩＤＡ Ｈ，ｅｔ ａｌ． Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
ｔｗｏ ｈｅａｄｉｎｇ⁃ｔｉｍｅ ｌｏｃｉ， Ｓｅ１ ａｎｄ Ｅｆ１， ｏｎ ｐｒｅ⁃ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｈａｓｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ （Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．） ［ Ｊ］ ． Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，
２００２，１２６（２）：２２７⁃２３４．

［６］ 　 ＴＳＡＩ Ｋ． Ａ ｇｅｎｅ，ｗ⁃Ｅｆ⁃１（ ｔ）， ｆｏｒ ｗｅａｋｅｎｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅａｒｌｙ⁃
ｈｅａｄｉｎｇ［Ｊ］ ．Ｒｉｃｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ Ｎｅｗｓｌｅｔｔｅｒｓ，１９９６，１３：７８⁃８０．

［７］ 　 邓晓建，周开达，李仁端，等． 水稻完全显性早熟性的发现和基

因定位［Ｊ］ ．中国农业科学，２００１，３４（３）：２３３⁃２３９．

［８］ 　 蒋佩琪，淳　 泽，邓晓建，等．水稻早熟基因显性抑制基因的遗

传分析和分子标记定位 ［ Ｊ］ ．四川大学学报：自然科学版，
２００３，４０（２）：３７７⁃３８１．

［９］ 　 ＹＡＮＯ Ｍ，ＫＡＴＡＹＯＳＥ Ｙ，ＡＳＨＩＫＡＲＩ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｈｄ１， ａ Ｍａｊｏｒ ｐｈｏ⁃
ｔｏｐｅｒｉｏｄ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓ ｉｎ ｒｉｃｅ， ｉｓ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ
ｔｏ ｔｈｅ ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｔｉｍｅ ｇｅｎｅ ＣＯＮＳＴＡＮＳ［ Ｊ］ ． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ，２０００，２（１２）：２４７３⁃２４８４．

［１０］ ＳＡＩＴＯ Ｈ，ＹＵＡＮ Ｑ，ＯＫＵＭＯＴＯ Ｙ，ｅｔ ａｌ．Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｌｌｅｌｅｓ ａｔ Ｅａｒｌｙ
ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ １ ｌｏｃｕｓ ｍａｋｉｎｇ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ
ｐｅｒｉｏｄ ｉｎ ｒｉｃｅ （Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．） ［ Ｊ］ ．Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅ⁃
ｎｅｔｉｃｓ，２００９，１１９（２）：３１５⁃３２３．

［１１］ ＮＩＳＨＩＤＡ Ｈ， ＩＮＯＵＥ Ｈ，ＯＫＵＭＯＴＯＹ，ｅｔ ａｌ． Ａ ｎｏｖｅｌ ｇｅｎｅ ｅｆ１⁃ｈ
ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ ａｎ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ ｌｏｎｇ ｂａｓｉｃ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｉｎ ｒｉｃｅ
［Ｊ］ ．Ｃｒｏｐ Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００２，４２：３４８⁃３５４．

［１２］ 汪秀志，汪旭东，吴先军，等．水稻早熟性研究进展［ Ｊ］ ．中国农

学通报，２００４，２０（３）：１２９⁃１３２．

（责任编辑：张震林）

４２７ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０１６ 年 第 ３２ 卷 第 ４ 期


