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摘要       随着分子生物学的发展, 已有多个水稻(Oryza sativa)产量相关基因被相继克隆, 其中直立穗型基因

DEP1在我国粳稻育种得到了广泛应用. 本文总结了前人关于DEP1的研究结果,展望了未来的发展前景. DEP1
编码的G蛋白γ亚基的富含半胱氨酸区域缺失突变增强了G蛋白信号的传递,提高了分生组织活性,增加枝梗数

和每穗粒数,提高氮素利用效率,从而提高水稻的单株产量潜力. 同时,穗型直立使水稻具有良好的群体结构和

抗倒伏能力,从而具有较高的群体物质生产能力. 因此,继矮化育种和杂种优势利用后,以直立穗型基因DEP1
为基础的株型改良将可能实现水稻产量的第三次飞跃.
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水稻(Oryza sativa)是世界上最重要的粮食作物之

一,全球约50%人口以稻米为主食,在亚洲和中国这一

比例达到60%,如何提高水稻的单位面积产量是育种

家普遍关心的问题[1]. 20世纪50年代矮化育种和70年
代杂种优势利用使我国水稻单产发生了两次革命性

飞跃[2]. 为了进一步实现水稻产量的第三次突破,科学

家寄希望于塑造新的高产株型[3]. 沈阳农业大学率先

提出直立穗超级常规粳稻株型模式,指导继辽粳5号后

育成沈农265、辽星1号等具有代表性的直立穗型超

高产品种. 徐正进等人[4~6]指出,直立穗型是矮秆和理

想株型后水稻适应高产要求的重要形态改良,在一定

程度上可以说是继矮化育种和杂种优势利用以后稻

作科学又一次重要进展. 直立穗型群体结构合理, 冠
层光照强度、温度、湿度及CO2等生态条件优越, 中

后期群体生长率高, 抗倒伏性强; 直立穗型缓和了生

物产量与经济系数的矛盾,穗数与每穗粒数的矛盾,每
穗粒数与结实率的矛盾, 产量潜力显著提高; 直立穗

型本身对结实性、病虫害抗性及品质等并无直接负

面影响[4~8]. 为了进一步揭示直立穗型品种高产的遗传

机制,许多学者在分子生物学领域对直立穗型基因开

展了研究[9~11]. 本文在总结前人对直立穗型基因研究

结果的基础上,评述直立穗型基因的功能及其与每穗

粒数、千粒重、氮肥利用效率和稻米品质的关系,讨
论需要进一步深入研究的问题及应用前景,试图为今

后水稻特别是北方粳稻优质高产育种提供科学依据.

1  直立穗型基因DEP1的发现与利用
1958年, 水稻品种Balilla辗转日本、意大利50多
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年后被引回原产地中国,广泛应用于北方和长江中下

游粳稻生产和育种,但是当时直立穗特性并未有受到

特别关注[12,13]. 20世纪80年代初,我国北方第一个直立

穗型品种辽粳5号问世, 产量潜力显著高于当时主栽

品种, 独特的直立穗型引发人们浓厚兴趣, 相关研究

日渐增加[14].
徐正进等人[15]用直立穗型品种辽粳5号与弯曲穗

型品种Toyonishiki和沈农129号杂交遗传分析的结果,
明确了直立穗型受1对显性核主效基因控制 . Kong
等人[16]利用直立穗型品种辽粳5号与弯曲穗型品种

Toyonishiki杂交构建的F2和BC1F1群体, 在第9染色体

上初步定位了一个控制直立穗型的主效QTL. Yan等
人[17]以直立穗型品种武运粳8号与弯曲穗型品种农垦

57构建的DH群体, 进一步将该QTL (qPE9~1)定位于

RM5652和H90标记区间内. Huang等人[10]以直立穗型

品种沈农265与弯曲穗型品种南京11和日本晴杂交构

建的作图群体定位表明,该QTL与每穗粒数QTL位于相

同的座位,由此将该QTL命名为DEP1. Wang等人[9]、

Huang等人[10]和Zhou等人[11]通过精细定位在此区间内

相继发现了候选基因Os9g26999. DEP1位点在驯化过

程中受到强烈的人工选择作用,并且直立穗型等位基

因dep1起源于自然突变[10,11].
直立穗型基因DEP1编码的产物为富含半胱氨酸

区域的G蛋白γ亚基[18~21]. 植物G蛋白与动物一样包含α,
β, γ亚基,但是植物不是通过G蛋白偶联受体(G protein
coupled receptor, GPCR)而是Gα自发地进行GTP与GDP
的交换, 使得G蛋白自我激活, 信号通过α亚基与βγ二
聚体各自传递给下游感受器,参与植物生长与发育过

程中一系列的生理生化反应[19~26]. RNAi和互补测验等

分子生物学实验表明,直立穗型等位基因dep1在第五

外显子处发生637 bp缺失和12 bp插入突变, 导致了C
端翻译的提前终止, γ亚基的富含半胱氨酸区域缺失,
增强了G蛋白信号的传递,提高了枝梗分生组织活性,
缩短了穗轴节间长度, 增加了枝梗数和颖花数, 从而

表现出穗型直立和密穗的特点[10].
随着遗传特别是分子遗传研究的深入,我国逐渐

形成了以沈阳农业大学为代表的辽宁和以嘉兴农科

院、武进水稻研究所为代表的江浙两个水稻直立穗

型育种中心,不断推进直立穗型粳稻品种逐渐向周边

辐射扩散, 东北南部直立穗型品种覆盖率超过70%,
江浙高产粳稻品种基本都是直立穗型 , 引领我国粳

稻从传统弯曲穗型(散穗型)向新型直立穗型(紧穗型)
转变[3,23,27]. 通过系谱分析和分子检测推断, 生产上大

面积推广的直立穗型品种的直立穗型等位基因dep1
均来源于Balilla[3,28,29].

2  直立穗型等位基因dep1与每穗粒数

每穗粒数作为水稻重要的产量构成因素之一,与
穗部性状尤其与枝梗数密切相关. 早期通过品种比

较研究表明, 直立穗型品种虽然穗长较短, 但具有较

多的枝梗数和较高的着粒密度,从而具有较高的每穗

粒数和产量潜力[30]. 但由于直立穗型品种与弯曲穗

型品种遗传背景不同,无法准确评估直立穗型等位基

因dep1对每穗粒数的影响,而通过构建近等基因系和

遗传转化的方法可以排除遗传背景不同造成的干扰.
Wang等人[9]通过构建近等基因系表明,直立穗型等位

基因能够增加二次枝梗数和二次枝梗粒数从而获得

高产. Huang等人[10]通过构建近等基因系和遗传转化

实验表明,直立穗型等位基因dep1不仅能增加二次枝

梗数以及二次枝梗粒数,还能增加一次枝梗数以及一

次枝梗粒数, 最终导致每穗粒数显著提高, 单株产量

提高40.9%. 然而, Zhou等人[11]和Yi等人[31]同样构建近

等基因系和遗传转化实验表明,直立穗型基因dep1对
每穗粒数没有显著影响. 原因在于其所选用受体的

遗传背景和产量水平与Wang等人[9]和Huang等人[10]不

同. Taguchi-Shiobara等人[32]也曾指出, DEP1位点上另

一个等位基因Dn1-1对一、二次枝梗数的影响在品种

Koshihikari和Nipponbare的遗传背景中是存在差异的.
除DEP1外还有多个与每穗粒数有关的基因被成

功克隆, 这些基因与DEP1在穗分化通路上的上下游

调控关系仍需深入研究[33]. Gn1a编码细胞分裂素氧化

脱氢酶(OsCKX2), 多粒品种Habataki在该编码区发生

无义突变导致翻译提前终止, 使OsCKX2表达量降低,
因而每穗粒数和产量增加[34]. gn1a和dep1分别作为籼

粳稻中提高每穗粒数的等位基因,但其作用方式存在

不同, gn1a提高了穗基部的二次枝梗数[34,35],而dep1提
高了一次枝梗数以及穗上部的二次枝梗数[10]. Huang
等人[10]研究发现,直立穗型等位基因dep1能使Gn1a编
码的OsCKX2表达量下调, 从而有利于每穗粒数的提

高. 伊秀华[36]通过回交结合分子标记辅助选择的方法

将gn1a导入武运粳8号(dep1), 结果穗长变长, 二次枝
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梗数、二次枝梗粒数和每穗粒数显著增加,表明gn1a
与dep1可能存在相互促进的关系.

粳稻理想株型基因IPA1编码的OsSPL14受miR156
的调控 , 由于miR156靶位点上发生点突变 , 导致了

OsSPL14表达量上调,从而使株高增加,茎秆粗壮,分蘖

数减少,每穗粒数和千粒重增加[37,38]. Lu等人[39]以Ri22
(ipa1-DEP1)和辽粳5 (IPA1-dep1)杂交构建重组自交系

表明, RIL-ipa1-dep1具有穗型直立、密穗、短穗以及矮

杆的特点,但枝梗数和每穗粒数相比于RIL-ipa1-DEP1
无显著变化. Xu等人[40]进一步发现, ipa1-dep1互作明

显的性状包括株高、穗长、穗数、每穗粒数、千粒

重、二次枝梗数,粒长、粒宽、粒厚和一次枝梗数主

要由ipa1决定,特别是一次枝梗数基本不受dep1影响,
dep1对株高和穗长的影响特异性地高于ipa1, 在等位

基因ipa1存在(已经具有较高的每穗粒数水平)的条件

下,直立穗型等位基因dep1对枝梗数以及粒数的影响

并不显著. 每穗粒数是一个复杂的数量性状, 受多基

因调控, 直立穗型基因DEP1对每穗粒数的影响与遗

传背景及相关基因互作有密切关系.

3  直立穗型等位基因dep1与千粒重

千粒重较低一直是直立穗型水稻品种普遍存在

的问题[4]. Huang等人[10]、Wang等人[9]、Zhou等人[11]

和Yi等人[31]研究认为,直立穗型基因dep1能使籽粒变

短, 千粒重显著降低, 但是产生这种现象的分子机制

尚不清楚. 千粒重由粒长、粒宽和粒厚等粒形性状

及充实度决定,粒形和充实度还与稻米品质有密切关

系. 尽管对谷粒的生长发育及其生物学过程还缺乏系

统研究,但是对调控粒形和充实度基因的定位与克隆

已取得了很大的进展, 迄今已克隆了GW2[41], GW5[42],
GS3[43], GS5[44], GW8[45], qGL3[46], TGW6[47]和GIF1[48]等
相关基因.

粒形相关基因检测结果表明, 长粒等位基因gs3
在辽粳5号、沈农265和千重浪1号等东北直立穗型品

种中得到了固定[49]. GS3编码的蛋白与DEP1编码的

蛋白高度同源, 均为G蛋白γ亚基, 但二者的作用机制

不同[21]. GS3发生的无义突变抑制了G蛋白信号的传

递,从而提高粒长[43],而DEP1发生的插入缺失突变增

强了G蛋白信号的传递, 形成在直立密穗的同时籽粒

变短的表型[10,11]. 初步研究表明,通过回交结合分子标

记辅助选择的方法将长粒等位基因gs3导入直立穗型

品种中会提高千粒重,但是直立穗型等位基因dep1与
长粒等位基因gs3间的互作机制仍未明确[39].

4  直立穗型等位基因dep1与氮素利用

以往研究表明,水稻氮素利用效率存在显著的基

因型间差异[50~53]. 范淑秀等人[54]依据氮肥利用效率将

东北地区水稻品种分成了氮高、中和低效基因型,所
谓氮高效基因型是指在低氮或高氮条件下均具有相

对较高的产量. Sun等人[55]以氮高效的直立穗型品种

千重浪2号与氮低效的弯曲穗型品种南京6号构建作

图群体,定位了一个氮高效QTL (qNGR9),该QTL与直

立穗型基因DEP1位于相同的座位, 即直立穗型等位

基因dep1也是一个氮高效等位基因. 由于直立穗型等

位基因dep1能够降低株高[10,11,55],从而导致了直立穗型

品种在高氮条件下可能具有更强的抗倒伏性和更高

的产量潜力. Sun等人[55]研究表明,在相同的施氮水平

下,直立穗型等位基因dep1使水稻营养生长对氮素的

响应变为迟钝, 并且可以积累和同化更多的氮素, 从
而具有较高的收获指数和经济产量.

之前提到G蛋白异源三聚体在植物的生长与发育

过程中发挥着极其重要的作用. 相比于α和β亚基, 唯
有γ亚基可以单独对G蛋白异源三聚体的功能产生影

响, 具有功能特异性[19]. 已有研究表明, G蛋白γ亚基

涉及K离子通道保卫细胞的调控、ABA响应、控制籽

粒和器官大小以及提高镉离子抗性、提高光合速率

等功能[19,56~59]. Sun等人[55]进一步指出, 直立穗型基因

DEP1编码的G蛋白γ亚基实际上通过与α, β亚基间的

互作对水稻氮素利用效率进行调控, 减弱α亚基活性

或者提高β亚基活性均可抑制水稻对氮素的响应.

5  直立穗型等位基因dep1与稻米品质

水稻品质主要包括外观品质、碾磨品质、蒸煮

品质和食味品质,其中涉及粒形、垩白、整精米率、

直链淀粉、支链淀粉、蛋白质、糊化温度、食味值

等指标. 20世纪80年代, 北方粳稻直立穗型品种面积

不断扩大,结实性差影响产量潜力发挥和降低品质的

弊端逐渐显现,影响甚至可能断送直立穗新株型的前

途[60]. 经过育种家的长期不懈努力, 通过穗颈维管束
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发达、一次枝梗数多、二次枝梗上位优势型、适当

降低着粒密度和增大籽粒长宽比等性状定向选择,使
得东北直立穗型水稻结实性、加工品质和外观品质

显著改善, 赶上甚至超过传统弯曲穗型品种, 但食味

品质尤其是食味值还有待于进一步提高[61].
陈书强[62]的研究表明 , 无论近等基因系还是育

成品种, dep1蛋白质含量、直链淀粉含量和食味值与

DEP1都没有显著差异,但是dep1单一稻穗不同粒位间

蛋白质含量、直链淀粉含量和食味值高低的差异大

于DEP1. Yi等人[31]曾研究表明,直立穗型基因dep1对
水稻直链淀粉含量、胶稠度、淀粉黏性和淀粉热力

学性状等食味品质和蒸煮品质没有影响. 稻米食味品

质与水稻植株齐穗期和成熟期含氮水平存在一定的

相关性, 食味较差类型品种地上各器官含氮量较高,
食味较佳类型品种含氮量较低[62]. 直立穗型等位基因

dep1能够提高谷氨酰胺合成酶活性,促进氮素吸收利

用[55],但是否会造成食味品质的降低还有待深入研究.
Wan等人[63]通过Asominori和IR24构建的染色体

片段置换系定位了25个有关食味品质的QTLs. Tian
等人[64]利用武运粳2号与珍汕57B构建的DH群体, 在
第6号染色体上RM276与RM121标记区间定位了一个

控制糊化温度的主效QTL, 在第6号染色体短臂Waxy
基因区域发现了与直链淀粉含量、胶稠度、吸水率、

米粒伸长性和体积膨胀有关的QTL. 还有报道在第3
号染色体短臂末端定位了同时调控黏度、硬度、光

泽、味道、食味值的QTL[61]. Tian等人[65]通过33份籼

稻和37粳稻材料对18个与淀粉合成相关基因与食味品

质进行了关联分析,Waxy是控制直链淀粉含量和胶稠

度的主效基因, SSⅡ-3是控制糊化温度的主效基因,这
两个基因和其他淀粉合成基因一起构成了复杂的食

味品质调控网络. 这些研究结果从分子水平阐述了水

稻食味品质的遗传和调控机制,从而为通过分子标记

辅助选择改良直立穗型品种的食味品质创造了条件.

6  展望

综上所述, 直立穗型基因DEP1在未来水稻育种

中具有广泛的应用前景, 但DEP1基因遗传基础狭窄

的问题日益严重, 已经逐渐引起了育种家的重视. 在
DEP1序列全长7158 bp的范围内发现了两个位点具有

较高突变频率, 分别是第五外显子DEP1/dep1等位变

异和启动子区域−1254 bp处G/C等位变异; 启动子区

域−1254 bp处G/C突变将导致一个site Ⅱ转录调控元

件的核心序列发生改变,并且对水稻一次枝梗数、二

次枝梗数和每穗粒数存在较大的影响;在携带dep1等
位基因的直立穗型品种中, G单体型较C单体型在行

使功能过程中发挥着更加重要的作用[66].
直立穗型品种的千粒重和食味品质还有待于进

一步改良. 随着大量的粒形与食味品质QTLs的克隆以

及分子标记辅助选择(marker-assisted selection, MAS)
技术的不断完善,通过分子育种手段与常规育种方法

相结合,将直立穗型等位基因dep1与更多的优良QTLs
聚合,从而进一步提高水稻产量和品质将成为未来发

展趋势. 因此, 今后需要在明确dep1调控粒形分子机

制和是否与食味品质有直接关系基础上,加强与已知

相关基因互作研究,进一步探讨改良直立穗型品种粒

形, 提高千粒重和食味品质的可行途径.
直立穗型等位基因dep1起源于粳稻,迄今应用也

只局限于粳稻. 有文献指出, 直立穗型籼稻由于千粒

重和结实性较差而导致减产[11,67], 原因可能是在导入

直立穗型等位基因dep1的同时引入了其他的粳型血

缘,导致千粒重和结实性降低. 然而,通过构建近等基

因系结合分子标记示踪的方法仅导入该目标基因表

明,直立穗型等位基因dep1能够使籼稻的产量得到提

高[10]. dep1对维管束相关性状和产量构成因素的影响

甚至大于籼粳属性, 随着籼型位点频率的増加, 直立

穗型的单株产量和收获指数显著提高,而在籼型株系

中,直立穗型大部分的维管束和产量相关性状参数髙

于弯曲穗型,  暗示dep1可能在籼型遗传背景下表现更

好[68].
Xu等人[40]研究表明,杂交后代dep1dep1基因型穗

数、穗粒数和千粒重偏低, ipa1ipa1基因型穗数过少,
IPA1IPA1基因型穗粒数过少, DEP1DEP1基因型株高

偏高, DEP1dep1/IPA1ipa1基因型较好地协调了株高和

产量构成因素,可能是进一步发挥这两个重要株型基

因的协同增产潜力的新途径.
株高育种家最关注的目标性状之一,是协调抗倒

伏性、生物产量与经济系数的平衡点. 株高增加有利

于提高生物产量, 但是降低经济系数和抗倒伏性, 反
之亦然. dep1除影响穗型外对茎秆、叶片等性状多效

性明显,尤其显著降低株高[10,11,55],而且基部节间短粗,
抗倒伏性显著高于DEP1[62,69]. 物理模拟试验的结果表
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明, dep1的直立穗表型本身有利于增强抗倒伏性[70]. 在
充分利用dep1抗倒伏性优势基础上适当增加株高以提

高生物产量,可能是今后值得探索的进一步发挥dep1
产量潜力的重要途径. 此外还有研究表明, 除穗、茎

秆、叶片性状外, DEP1还调控抗旱性[71],这种调控是

否与根系有关, 启发研究人员关注DEP1对根系性状

的影响.

顾铭洪[3]认为, 新中国成立后水稻育种取得三大

突破, (ⅰ) 矮化育种, (ⅱ) 直立穗型, (ⅲ) 杂种优势利

用;需要对直立穗株型形成的相关基因和基因型进行

分析,进而对它们在不同遗传背景下与其他有利基因

的组合效应和最佳的聚合途径进行研究,这需要遗传

学、育种学和分子生物学等不同领域科学家的共同

努力.
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Research progess of rice erect panicle gene DEP1
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Agronomy College, Shenyang Agricultural University, Shenyang 110161, China

With the development of molecular biology, several genes relative to grain yield traits have been cloned in rice. Among
these genes, only DEP1 (dense and erect panicle 1) has been widely used in rice breeding. The objective of this review is
to summarize the previous research for DEP1 and look into its development prospect. DEP1 gene codes a heterotrimeric
G protein γ subunit. The loss of its cysteine-rich domain increases signal transmission of G protein, which may result
in stronger meristem activity, increased number of branches and grains per panicle, higher nitrogen use efficiency, and
consequent increase in grain yield. Moreover, the erect panicle architectures improve the canopy structure and lodging
resistance, which lead to higher material production capacity in population. Therefore, the plant type improvement on
the basis of the erect panicle gene DEP1 will bring the third breakthrough of grain yield in rice breeding history after the
semi-dwarf breeding and the application of heterosis in hybrid rice.
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