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水稻早熟多子房突变体 fon5的遗传分析和基因定位 
张向前, 邹金松, 朱海涛, 李晓燕, 曾瑞珍 

华南农业大学农学院, 广州 510642 

摘要: 在水稻中花 11 的后代中筛选到 1 例花器官数目突变体, 突变体主要表现为多雄蕊、多子房和早开花。遗

传分析表明, 该突变表型受 1 对隐性核基因控制。因为对花器官数目突变体曾有报道, 如 fon1、fon2、fon3 和

fon4, 所以该突变体暂定名为 fon5。利用 fon5 与籼稻品种华粳籼 74 构建的 F2 群体对 fon5 进行基因定位, 发现

其与第 6 染色体上的标记 RM400 和 RM412 连锁, 遗传距离分别为 10.5 cM 和 1.6 cM。通过在两标记间发展 6

个新的 Indel 标记, 将该基因定位于 116 kb 区间。 
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Genetic analysis and gene mapping of an early flowering 
and multi-ovary mutant in rice (Oryza sativa L.) 
ZHANG Xiang-Qian, ZOU Jin-Song, ZHU Hai-Tao, LI Xiao-Yan, ZENG Rui-Zhen 
College of Agriculture, South China Agricultural University, Guangzhou 510642, China 

Abstract: A rice floral mutant was obtained from a japonica variety Zhonghua 11, which was characterized with the phe-
notype of more stamens, more pistils and early flowering. Genetic analysis showed that the mutant phenotype was con-
trolled by a single recessive gene, which was designed as floral organ number 5 (fon5). To map fon5, an F2 population was 
derived from the cross between Huajingxian 74 and fon5 mutant. Gene fon5 was roughly mapped between the microsatellite 
markers RM400 and RM412 on chromosome 6 with genetic distances of 10.5 and 1.6 cM, respectively. Then, six new po-
lymorphic InDel markers were developed in the region. According to the physical information of the markers, locus fon5 
was finally delimited to a region of 116 kb. 

Keywords: rice; floral mutants; multi-ovary; InDel marker   

花发育的分子遗传学机制已在拟南芥和金鱼草

两个双子叶植物中广泛研究, 并取得了突破性进展, 
在花发育ABC模型的基础上[1, 2], Theissen和 Saedler[3] 
提出了花发育的ABCDE模型。花同源异型MADS-box 
基因在被子植物中具有一定的保守性, 该模型对于
单子叶植物的花器官发育研究具有重要的借鉴作

用。但单子叶植物的花器官结构与双子叶模式植物

有着显著的区别, 其花器官发育是否遵循相似的调
控机制缺乏足够的证据支持[4]。水稻是世界上最重

要的粮食作物之一, 是单子叶植物基因组研究的模
式植物 [5], 其花器官的发育直接影响稻谷产量和稻
米品质, 因而对调控水稻花器官发育基因的研究具
有重要的理论和现实意义。 

目前的基因组数据显示, 水稻中至少有 70多个
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MADS-box基因[6], 然而其中大多数基因的研究结果, 
很大程度上是通过检测基因的表达模式, 并与双子
叶植物和其他单子叶植物中同源基因的表达模式进

行比较而得到的 [7], 仅部分基因的功能是从突变体
出发直接研究得到[8~10]。由于水稻花发育突变体的

缺乏, 在很大程度上限制了对水稻花发育模式的全
面理解[4]。 

本研究在中花 11的后代中筛选到 1个花发育突
变体, 该突变体花器官数目异常, 主要表现为多雄
蕊和多子房, 且生育期明显提前。因为对花器官数
目 (Floral organ number, fon)突变体曾有报道如
fon1[11]、fon2[12]、fon3[13] 和 fon4[9], 所以该突变体
暂定名为 fon5。本研究在遗传分析的基础上, 对该
突变基因进行了定位分析。 

1  材料和方法 

1.1  供试水稻材料  

水稻多子房突变体 fon5在水稻中花 11的 Ac/Ds 
双因子转座系统的 F4代群体中筛选获得, 再经自交
和选择, 成为遗传稳定的品系。华粳籼 74为花发育
正常的籼稻品种。 

1.2  方法 

1.2.1  遗传分析和定位群体的构建 

2005 年早季在以水稻多子房突变体 fon5 与华
粳籼 74配置杂交组合, 晚季种植 F1, 获得 F2种子。

2006 年早季种植各亲本和 F2 群体, 亲本和群体均
为单株种植, 在开花期和成熟期观察每个单株的花
器官及种子性状, 并根据其在群体中的分离情况分
析该基因的遗传特性, 分离群体中的多子房突变体
用于突变基因的定位。 

1.2.2  多子房基因定位的方法 

对多子房基因的定位中连锁标记的筛选采用

Michelmore 等[14]提出的近等基因池分析法。将 F2

分离群体中的正常株和多子房突变体分成 2 组, 每
组内将 10 个单株的 DNA 混合, 形成正常株和多子
房突变体的 2 个池。利用分子标记技术寻找在 2 个
池的扩增有差异的谱带; 再用分离后代单株, 验证
该多态性是否真正与目标基因连锁。 

1.2.3  DNA 的提取和 SSR 分析 

在移栽大田 3周后分单株收获 F2和亲本植株的

叶片, 每株取 2~3片约 4~5 cm长的嫩叶片。F2群体

中的 312 株突变体植株用于多子房基因的定位。水
稻基因组 DNA 提取采用简易的 TPS法: (1) 取 2~4 
cm长的水稻叶片放入 1.5 mL离心管中, 放入液氮, 
研碎, 加 TPS抽提液 900 μL, 75℃水浴 30~60 min;  
(2) 12 000 r/min离心 10 min; (3) 吸上清约 500 μL
转入 1.5 mL离心管; (4) 加入等体积异丙醇, 放置, 
12000 r/min离心 10 min; (5) 弃上清, 干燥沉淀, 加
100 μL灭菌水, 4℃放置待用。TPS抽提液组分: 100 
mmol/L Tris-HCl(pH 8.0),10 mmol/L EDTA(pH 8.0), 
1 mol/L KCl。 

选择已经公布的微卫星标记进行多子房基因初

步定位, SSR 分析中所用到的引物序列引自 http:// 
www.gramene.org/, 引物由上海生工生物工程技术
服务有限公司合成。PCR反应所用的程序为: 94℃预
变性 5 min, 循环(94℃ 1 min, 55℃ 1 min, 72℃ 1 
min) 35次, 72℃延伸 5 min。按 20 μL的反应体系进
行 PCR扩增, 20 μL的反应体系中包括: 0.2 μmol/L
的引物, 200 μmol/L dNTP, 1×PCR buffer(50 mmol/L 
KCl, 10 mmol/L Tris-HCl pH 8.3, 1.5 mmol/L MgCl2, 
0.01%明胶), 50~100 ng的模板 DNA, 1 U的 Taq酶。
DNA Taq 酶由本实验室生产。扩增产物用 6%聚丙
烯酰胺凝胶电泳分离, 银染检测。 

1.2.4  InDel 标记的发展和精细定位 

利用 Shen等[15]发展的水稻全基因组 DNA多态
数据库在目标区域发展 InDel(Insertion deletion)标
记; 利用软件 Primer 3.0对含≥8 bp 序列差异的基
因组序列设计出能扩增长度约为 200 bp PCR 产物
的上下游引物。经检测有多态的 InDel 标记用于精
细定位。 

1.2.5  分子标记与多子房基因的连锁分析 

根据分子标记分析的结果 , 将分离群体中显
示具有多子房池和正常池的个体分别赋值 1 和 2, 
由于具有双亲带型(杂合带)的个体与正常株池的带
型一致因此也赋值 2, 利用 MAPMAKER (EXP3.0b)
作图软件 [16], 构建目标基因区域的分子标记连锁
图谱。 

2  结果与分析 

2.1  多子房突变体的表型特征和遗传分析 

本研究在利用水稻中花 11 的 Ac/Ds 双因子转
座系统筛选突变体时 , 在 F4 代群体中发现来自

d6×B5-9-14-4 的株系中有 1 个早开花突变体, 种植
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后代, 在开花期进一步观测, 发现花器官发育异常
(图 1)。突变体早季抽穗期较对照中花 11的 75 d早
23 d, 晚季较对照中花 11的 63 d早 20 d; 颖片和内
外稃正常, 突变体雄蕊 7~12个, 多数为 8~10个, 雌
蕊 2~4 个。成熟期调查结实情况, 发现约有 80％的
谷壳内有 2~4 粒米。此外, 该突变体还表现为植株
较矮, 分蘖较少。fon5突变体与籼稻华粳籼 74杂交, 
F1 代所有个体的表型都与野生型一致, 而自交 F2代

群体中正常植株(960 株) 与突变植株(312 株) 的比
例符合 3∶1 (χ2 =0.13 < χ2

0.05 =3. 84), 表明该突变
体表型由 1 对隐性基因控制。对该突变体及其后代
的 Basta 抗性检测及 T-DNA 和 Ds 插入的分子检测
结果表明(数据未显示), 突变体表型与 T-DNA或 Ds
插入无共分离关系。 

2.2  突变基因的初步定位 

选择均匀分布于水稻染色体上的 SSR 标记 , 
逐条进行 2个池之间的 SSR 标记的多态性分析, 然
后利用在 2 个池间表现出多态的标记, 在 F2群体进

行验证分析, 以明确多子房突变性状是否与该 SSR 
标记存在连锁关系。在对第 6 染色体上的微卫星标
记的多态性分析中, 发现有 7 对位于第 6 染色体上
的微卫星标记(RM510、RM527、RM564、RM454、
RM162、RM400、RM412 和 RM141)在多子房混合

池与正常株混合池间表现出多态性, 可能与多子房
性状连锁。利用这些多态性标记进一步进行群体检

测, 结果发现, 突变基因与这些分子标记存在不同
程度的连锁, 初步将多子房基因定位在 RM400 和
RM412 之间, 与 RM400 和 RM412 的遗传距离分别
为 10.5 cM和 1.6 cM (图 2)。 

2.3  多子房基因的精细定位 

目标基因的精细定位是基因图位克隆的关键步

骤, 与目标基因紧密连锁分子标记的确定将为构建
覆盖该基因的物理图谱奠定基础。 初步将多子房基
因定位在RM400和RM412之间, 我们在这两标记之
间不同区段的 PAC克隆上共发展了 7 对 InDel标记, 
用这些标记对亲本进行多态性分析, 共有 6 对标记
在两亲本间有多态(表 1)。利用这 6 对多态性标记
对 F2群体中的 312株多子房植株进行分析。水稻多
子房基因被定位在 InDel标记M1-2和M3-1之间, 遗
传距离分别为 0.16 和 0.8 cM; 同时发现标记 M2-1
与多子房性状共分离。其中 InDel标记 M1-2和 M3-1 
在分离群体部分个体中的表现见图 3。根据水稻第 6
染色体的物理图谱和精细定位的结果, 我们构建了
覆盖 fon5基因的物理图谱(图 4)。在此基础上, 我们
利用水稻基因组注释数据库 TIGR(http://www.tigr. 
org/tigr-scripts/e2k1/osa1/)分析了 InDel标记M1-2和 

 

 
 
图 1  水稻多子房突变体表型 
A: 野生型花; B: 突变体花(10个雄蕊); C: 突变体花(4个雌蕊); D, E: 野生型和突变体种子表型。 
Fig. 1  Phenotypes of multi-ovary mutants in rice 
A: A flower of the wild type; B: A flower of the mutant with ten stamens; C: A flower of the mutant with four pistils; D and E: Phenotypes of 
the wild-type and the mutant seeds. 
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图 2  水稻第 6 染色体 fon5 座位的连锁图 
Fig. 2  The linkage map of locus fon5 on rice chromosome 6 
 
M3-1之间的水稻染色体区段, 发现在该区段有 1个
MADS-box 基因 (OsMADS16), 标记 M2-1 位于
OsMADS16的内含子区。由于 fon1基因位于水稻第

6 染色体, 为了明确 fon1 与目的基因 fon5 的关系, 
我们比较分析了 fon1 与目的基因 fon5 的定位结果, 
表明目的基因所在的染色体区段不含 fon1 基因, 两
者相距 203 kb。 

3  讨 论 

本文对 1个早熟、多子房的水稻突变体 fon5进
行了研究。遗传分析表明该突变体受 1对隐性基因
控制, 通过定位群体的构建和 InDel标记的发展将
突变基因定位在水稻第 6染色体 PAC 克隆
AP004329和 AP005463上, 位于 InDel引物M1-2和
M3-1之间, 物理距离 116 kb(图 4)。根据水稻基因组
注释数据库 TIGR的预测, 在定位区域有 1MADS- 
box基因OsMADS16, 进一步检索发现已有 3个研究
者采用不同的方法研究了 OsMADS16基因的功能, 
研究表明 OsMADS16属 B类功能基因。水稻中 B类
功能基因有 3个, 其中的 OsMADS2 和OsMADS4基
因与拟南芥 PI同源, OsMADS16与拟南芥 AP3同  
源[17]。在拟南芥中 ap3突变体表现为花瓣转变为花
萼而雄蕊为心皮所取代, 显示在双子叶植物中 B类
基因的主要功能是控制雄蕊和花瓣的发育, 特别是
在雄性生殖器官的决定上[18]。除此之外, 还存在对
AP3基因起负调控作用的基因, 如拟南芥中的 SUP 
(SUPERMAN) 基因, sup 突变体在心皮处出现额外的
雄蕊[19]。利用 RNAi干涉技术沉默 OsMADS16 基因
的植株中, 浆片则转变为内稃类的结构, 雄蕊转 变
为心皮, 且雄性不育[20]。OsMADS16基因的超  表
达转基因植株也有类似表型[21]。研究还发现 

 
表 1  两亲本间表现多态的 InDel 分子标记 
Table 1  The newly developed polymorphic InDel markers  

标记 
Marker 

引物序列 
Primer sequence (5′→3′) 

产物长度 
Size of products (kb) 

所在 PAC克隆 
Related PAC clones 

M1-1 L: tgatcagtcaatccacaaacaa 210 AP004329 
 R: attaccagcactgtggcgta   
 

   

M1-2 L: tcgaaccaaccaaacattca 177 AP004329 
 R: tggactgtgatgaccgactc   
 

   

M2-1 L: aacatgcatgcttgaactgg 188 AP005463 
 R: tttacctgcggttagctggt   
 

   

M3-1 L: tgcttgtgtgccacctctta 244 AP004678 
 R: tcacagccaaggcaatgtag   
 

   

M3-2 L: ctctctcctctccgatggtg 196 AP004678 
 R: gaagcccaaatccatcaaaa   
 

   

M3-3 L: attcgtctcgcggtttacag 183 AP004678 
 R: gtgtccctgatccaaacacc   
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图 3  InDel 标记 M1-2 和 M3-1 在两个池之间的多态性及其在 F2 代部分植株中的分离情况 
P1: 突变体混合池; P2: 野生型混合池。 
Fig. 3  Segregation of the InDel markers M1-2 and M3-1 in the F2 population 
P1: Mutants pool; P2: Wild-type plants pool. 
 

 
 
图 4  水稻第 6 染色体上 fon5 座位所在区域物理图 
Fig. 4  The physical map of locus fon5 on rice chromosome 6 
 
superwoman1(spw1)的突变表型也是由  OsMADS16 
突变所引起的, SPW1 异位表达的转基因水稻, 其
心皮被雄蕊状器官取代, 性状与拟南芥中异位表达
AP3 的突变体 superman 类似[8]。本研究的多子房

突变体 fon5 主要表现为超数雌蕊、雄蕊, 不仅亲本
育性正常, 而且在杂交后代的突变株中也都发育正
常, 这一现象与上述报道的表型不同。 

此外, 多子房突变体生育期显著缩短, 这在已
报 道 的 OsMADS16 基 因 研 究 中 没 有 提 及 。
MADS-box 基因除了在植物花发育中调控花器官
以及花分生组织特性以外, 多个 MADS-box 基因例
如 OsMADS14、OsMADS50 和 OsMADS51等也参与
了水稻生育期的调控。Kim 等 [22]研究表明 , Os-
MADS51 在水稻光周期调控路径中位于 Ehd1、 
OsMADS14 和 Hd3a 的上游 , 在短日照条件下
OsMADS51 突变后, 突变体较对照延迟开花 2 周, 
而在长日照条件下几乎没有影响。我们的研究表明

fon5基因可能参与了水稻生育期的调控。 

调控花器官数目的分子遗传学机制在拟南芥已

经有了较为透彻的研究 , CLV1[23]、 CLV2[24]和

CLV3[25]是其中功能研究比较清楚的 3个基因, 它们
通过调节花分生组织最终影响花器官数目及额外产

生花器官。在水稻中, 对花器官数目突变体已有报
道如 fon1[11]、fon2[12]、fon3[13] 和 fon4[9]等。水稻 fon1
基因与拟南芥 CLV1 同源, 编码富含亮氨酸的受体
蛋白激酶, 位于水稻第 6 染色体与目的基因 fon5 的
定位结果所在染色体区段相距 203 kb, 因此, 可以
认为 fon5是不同于 fon1的 1个新突变体; 研究表明
fon2和 fon4是 1对等位变异, 位于水稻第 11染色体
与拟南芥 CLV3同源; fon3突变体系水稻第 11染色
体发生染色体臂内倒位造成的花器官数目突变体 , 
这也是水稻中首次报道的染色体臂内倒位造成的染

色体结构变异。李云等[26]也报道了 1 个水稻花器官
数目突变体 fon(t), fon(t)内外稃开裂, 花器官外露, 
雄蕊一般 6~9枚, 雌蕊 1~2枚。另外, 目前发现的多
子房突变体有 TOR[27]、PRR16[28]等。TOR 突变体雄
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蕊数目减少,雌蕊数目增多,有雄蕊雌蕊化现象,每个
颖花只产生 1 粒种子; PRR16 的雄蕊增多,有多余的
颖片,产生双粒或三粒种子。本研究的突变体 fon5, 
颖片和内外稃正常, 雄蕊 7~12 个, 多数为 8~10 个, 
雌蕊 2~4个(图 1), 与上述花发育突变体存在不同程
度的表型差异或与它们相应的突变基因所在的染色

体位置不同。由此我们认为 fon5可能是 1个新的花
发育突变体。 

根据突变体基因定位结果及相应染色体区段基

因注释分析 , 我们认为 OsMADS16 可能为突变体
fon5 的候选基因。但是鉴于突变体与已报道的
OsMADS16 在育性和生育期表型方面的差异, 目前
尚不能确定 fon5 与 OsMADS16 之间的等位关系。
fon5与 OsMADS16之间表型方面的差异一方面可能
是 fon5 发生了不同的等位变异, 已往的研究表明不
同的等位变异可产生不同的表型变异。例如水稻花

器官数目等位突变体 fon1-1和 fon1-2, 前者雌蕊 2-3
个, 雄蕊发育几乎不受影响, 后者的突变效应较强, 
雌蕊 4~5个, 雄蕊 7~12个[11]; 再如 fon2[12]和 fon4[9], 
两者均造成突变体花器官数目增加, 但 fon4 同时影
响水稻穗子发育, 一次枝梗数由野生型的 11.4 个增
加到 18.9个, 而 fon2对穗子发育无影响。另一方面
也可能是 OsMADS16的上游调控基因发生了突变。
要证实上述推测是否正确, 或要得出这一发育现象
的正确解释, 必须克隆突变基因及野生型基因, 并
对这些基因的结构和功能进行比较研究。相关研究

工作正在进行之中。 
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