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摘要: 【目的】明确 2 个水稻突变体的表型特征与遗传方式。【方法】通过重离子诱变野生型籼稻种质 BBS，从其

M2代中筛选出 2个突变体，分别命名为 m2 和 m3。通过表型观察和性状比较，对突变体材料进行鉴定；构建了粳

稻种质 02428(父本)与 m2、m3 的 F2 群体，并进行遗传分析。【结果】与野生型 BBS相比，m2 全生育期叶宽极显著

变窄且内卷；m2 剑叶、倒 2叶和倒 3叶的卷曲度分别为 22.30%、38.15%和 28.84%，与野生型 BBS差异达到极显

著水平；m2 表现出高度不育。早季播种后第 54天、晚季播种后第 30天，m3 从主茎新叶叶梢开始枯萎，整个叶枯表

型持续 25 d 左右，之后新长出的叶片恢复正常；m3 主穗质量和主穗粒数极显著下降，其他农艺性状与野生型

BBS无显著差异。遗传分析结果表明，m2/02428的 F2 群体剑叶宽的频率分布符合正态分布，m3/02428的 F2 群体

中正常个体与叶片枯萎个体的分离比符合 3∶1 的理论比值。【结论】m2 为窄叶突变体，其窄叶性状受多个基因控

制；m3 为叶片枯萎突变体，其突变性状受 1对隐性核基因控制。
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Phenotypic identification and genetic analysis of two rice (Oryza
sativa L.) mutants induced by heavy ion
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(National Engineering Research Center of Plant Space Breeding, South China Agricultural

University, Guangzhou 510642, China)

Abstract: 【Objective】 To clarify the phenotypic characteristics and genetic patterns of two rice (Oryza sativa L.)

mutants. 【Method】 Two mutants were screened from the M2 generation of the indica rice germplasm BBS

(wild type) induced by heavy ion, named m2 and m3 respectively. Firstly, the mutant materials were identified

by means of phenotypic observation and agronomic trait comparison. Secondly, the F2 populations of 02428

(male parent)/m2 and 02428/m3 were constructed for genetic analysis.【Result】 Compared with BBS, the

leaves of m2 were inner-rolled and the leaf width was significantly reduced during the whole growth period. The

rolling index of flag leaf, the 2nd and 3rd leaf from the top were 22.30%, 38.15% and 28.84% respectively, which

were significantly different from BBS. The mutant m2 showed a high level of sterility. The new leaf tip of m3

main stem started necrosis on the 54th day after sowing in early season or 30th day after sowing in late season.

The leaf necrosis phenotype sustained about 25 days and then new leaves recovered to normal phenotype.

Compared with BBS, the main panicle weight and grain number of m3 dropped highly significantly, but other 

 
 

收稿日期：2017-04-27　　优先出版时间：2017-12-29

优先出版网址：http://kns.cnki.net/kcms/detail/44.1110.S.20171229.1131.022.html

作者简介：彭　歆 (1991—)，男，硕士研究生，E-mail: 1044137629@qq.com； 通信作者： 陈志强 (1956—)，男，教授，硕士，E-mail:
chenlin@scau.edu.cn；肖武名 (1982—)，男，助理研究员，博士，E-mail: heredity24@126.com

基金项目：国家重点研发计划 (2016YFD0102102)；广东省自然科学基金 (2016A030313391)；现代农业产业技术体系建设专项

资金 (CARS-01-12)
 

华南农业大学学报 2018, 39(1): 12-17 http://xuebao.scau.edu.cn
Journal of South China Agricultural University doi: 10.7671/j.issn.1001-411X.2018.01.003

http://xuebao.scau.edu.cn
 

mailto:1044137629@qq.com
mailto:chenlin@scau.edu.cn
mailto:heredity24@126.com
http://dx.doi.org/10.7671/j.issn.1001-411X.2018.01.003


agronomic traits had no significant difference. Genetic analysis indicated that the frequency distribution of flag

leaf width of the F2 population of m2/02428 was in accordance with normal distribution. The segregation ratio

of normal individuals and leaf necrotic individuals fitted 3∶1 in the F2 generation of m3/02428.【Conclusion】

The mutant m2 is a narrow leaf mutant and the narrow leaf trait is controlled by multiple genes, whereas m3 is a

leaf necrosis mutant and the mutant phenotype is controlled by a pair of recessive nuclear genes.

Key words:  rice (Oryza sativa L.); heavy ion irradiation; mutant; narrow leaf; leaf necrosis
  

1986年余增亮等[1]发现重离子注入的生物学效

应，并成功将重离子注入到水稻 Oryza sativa L.中。

此后，重离子辐照作为创制新种质和发掘有利突变

的有力工具，广泛应用于作物育种和模式植物功能

基因的研究 [2 ]。生物体内某些对辐射较敏感部位

(即辐射敏感靶) 受到重离子的撞击而离子化，引起

DNA 链断裂，在修复时可能造成交换、倒置、异位

等现象，从而引起突变[3]。已有的研究表明，重离子

辐射能诱导植物表型 [4]、基因组及其表达 [5]、转录

组[6]、蛋白质组[7]和信号传导途径[8]等发生变异。

水稻叶片是光合作用的直接器官，叶片的颜

色、形状和大小对株型起决定作用，通过影响水稻

的光合效率而影响产量和品质[9]。研究水稻叶片发

生变异的突变体、揭示其生物学效应和产生变异的

分子机制，已成为研究控制水稻叶片相关性状基因

的主要方法之一。本试验围绕水稻重离子诱变产生

的叶片性状发生变异的 2 个突变体 (m2 和 m3) 展
开研究，以野生型为对照，分析了 m2 和 m3 植株

早、晚 2 季的农艺性状，以及 2 个突变体的遗传特

性，旨在为相关基因的定位及克隆奠定基础，为水

稻育种提供潜在的种质资源。

1   材料与方法

1.1    材料

本研究所用的 4 个水稻材料分别为籼稻种

质 BBS(野生型，Wild type)﹑粳稻种质 02428、以
及突变体 m 2 和 m 3。突变体 m 2﹑m 3 均来自

BBS 的重离子诱变后代，辐射处理于 2013 年 2 月

在兰州近代物理研究所用重离子加速器 (HIRFL)
对 BBS干种子进行辐照 (辐照剂量：100 Gy，剂量率：

60 Gy·min–1)。以突变体 m2 和 m3 作母本分别与粳

稻种质 02428 杂交获得 F1 代，再自交得到的 F2 群
体，用作遗传分析。

1.2    田间种植及管理

水稻干种子先用自来水浸种 24 h，室温下催芽

24 h，露白后在事先准备好的大田播种育秧，早季秧

龄 31 d、晚季秧龄 18 d。4 个水稻材料均按 6×6 的

小区规格种植，F2 群体采用双垄种植 (每行种植

125 株)，行、株距均为 20 cm，单株栽植。早季于

2016 年 3 月 5 日播种、4 月 6 日移植；晚季于

2016年 7月 23日播种、8月 10日移植。早、晚季均

种植于华南农业大学校内教学科研试验基地，常规

栽培管理。

1.3    生物学效应分析

针对 m2 的窄叶突变特性，2016 年早季着重对

m2 的株高、主穗质量、主穗实粒数、主穗总粒数及

主穗结实率、剑叶至倒 3 叶的部分性状 (长、宽、叶

夹角、卷曲度)进行调查，按照张克勤等[10]的方法测

定叶夹角和卷曲度 (Leaf rolling index，LRI)，于齐穗

期随机选取中间 5 个单株的主茎叶片进行测量，量

取叶尖与叶耳连线和叶着生茎秆的夹角，即为叶夹

角；开花后 20 d分别测定主茎着生叶片最宽处自然

卷曲 (指内卷) 后叶缘间距离 (L)，然后把叶片展开，

测量其宽度 (D)，按如下公式计算 LRI，每一个叶位

5次重复。

LRI = (L−D)/D×100%。

针对 m3 的叶片枯萎特性，于 2016 年早、晚季

重点观察其叶片枯萎情况。同时，2016 年早季对

m3 的株高、主穗质量、主穗实粒数、主穗总粒数、主

穗结实率、千粒质量和剑叶长宽等进行调查。

对照均为野生型 BBS，采用 SPSS19.0 软件对

数据进行统计分析。

1.4    遗传分析

2016 年早晚季于华南农业大学校内教学科研

试验基地分别种植 02428(父本)、m2、m3 以及 F1 代
和 F2 代群体，F1 代观察各个个体的表型性状，F2 代
调查突变表型和正常表型的单株数，统计分离比，

用 SPSS19.0进行正态分析和卡平方检验。

2   结果与分析

2.1    突变体的表型鉴定与农艺学参数

与野生型 BBS 相比，m2 剑叶极显著变窄，剑

叶、倒 2 叶、倒 3 叶宽度分别是野生型的 60.09%、

58.18%、40.85%，株高下降了 15.83%(表 1)。此外，
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m2 植株倒 3 叶叶片明显内卷，卷曲度比野生型

BBS分别增加了 12.09%、30.80%和 24.62%；m2 植

株倒 2 叶和倒 3 叶与茎秆的叶夹角均增加，差异达

极显著或显著水平 (表 2)。观察发现，m2 表现出高

度不育。m2 和野生型 BBS各生育期的植株表型如

图 1所示。

2016 年早季，m3 在播种后第 45 天，主茎第

9 片叶从叶尖开始枯萎。之后，主茎和其他分蘖上

新抽出的叶片随着生长的进程，表现出叶枯症状。

播种后第 62 天，心叶未完全展开就已经完全枯黄，

且之前表现正常的叶片也开始逐渐枯萎 (图 2)。在

孕穗期 (播种后第 79天)枯萎叶片数量占总叶数的

比例达到最大，此时 m3 仍然有正常叶存在 (图 3A)。
播种后第 82 天，主茎和其他分蘖上新长出的叶片

均呈正常表型，直至黄熟。2016年晚季，m3 在播种

后第 30 天开始出现叶尖枯萎现象。播种后第

35 天，心叶未完全展开就已枯黄 (图 2B、2F)，播种

后第 50 天枯萎叶数占总叶数的比例达到最大，此

时 m3 整株叶片都表现为枯萎症状 (图 3B)，分蘖后

期 (播种后第 55 天)，m3 新抽出叶片和分蘖恢复正

常 (图 2C、2D)。除叶枯表型始现、突变叶片占比达

到最大和突变表型开始恢复的时间以及叶枯表型

 

表 1   野生型 BBS 以及突变体 m2 和 m3 的农艺性状1)

Tab. 1    Agronomic traits of wild type BBS, m2 and m3
 

材料 株高/cm 主穗总粒数 主穗质量/g 主穗结实率/% 千粒质量/g 粒长宽比

m2 96.34±4.40** — — — — —

m3 109.92±1.57 189.71±15.70** 3.64±0.29** 87.42±3.49 19.83±0.88 3.12±0.02

BBS 114.46±1.23 347.40±8.96 6.96±0.48 87.34±3.50 20.09±0.19 3.09±0.03

材料
剑叶 倒 2 叶 倒 3 叶

长/cm 宽/cm 长/cm 宽/cm 长/cm 宽/cm

m2 35.66±1.39* 1.28±0.04** 53.23±1.25 0.96±0.02** 51.50±0.44 0.67±0.01**

m3 37.16±1.55 2.09±0.05 — — — —

BBS 42.70±3.30 2.13±0.06 48.75±1.25 1.65±0.06 54.00±4.00 1.64±0.01

   1)“*”、“**”分别表示与野生型(BBS)比较，差异达 0.05、0.01 的显著水平(t 检验)。“—”表示数据缺失，其中 m2 高度不

育，故主穗总粒数、主穗重、主穗结实率、千粒质量、长宽比无法测量；m3 部分叶片枯死，无法准确测量倒 2 叶和倒 3
叶的叶长和叶宽

 

表 2   野生型 BBS 和突变体 m2 叶片的卷曲度及叶夹角1)

Tab. 2    Leaf rolling indexes and leaf angles of m2 and wild type BBS
 

材料
卷曲度/% 叶夹角/(°)

剑叶 倒 2 叶 倒 3 叶 剑叶 倒 2 叶 倒 3 叶

m2 22.37±3.56** 38.15±4.27** 28.84±3.09** 19.69±2.61 13.65±0.53** 22.13±0.79*

BBS 10.28±1.69 7.35±1.19 4.22±0.93 17.39±0.35 7.90±1.20 18.60±0.46

1) “*”、“**”分别表示与野生型 (BBS)比较，差异达 0.05、0.01 的显著水平 (t 检验)

 

A B

m2 BBS

5 cm 10 cm 10 cm

10 cm

BBS BBS m2m2
C

 
A：幼苗期；B：分蘖盛期；C：成熟期

图 1    野生型 BBS 与 m2 各生育期表型

Fig. 1    Phenotypes of wild type BBS and m2 at different stages
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的严重程度不一样外，2016 年早、晚 2 季 m3 叶枯

表型的变化趋势基本一致。此外，m3主穗总粒数、

主穗质量较野生型分别下降了 45.39%和 47.71%，

差异均达极显著水平 (表 1)。
2.2    遗传分析

2016 年早季重点观察了 F1 代植株，发现 m2/
02428的 F1 代植株叶宽介于两亲本之间；m3/02428
的 F1 代植株从苗期至成熟期均未出现叶片枯萎现

象，株型介于两亲本之间。上述结果说明 m2 和 m3
的突变表型均由隐性基因控制。2016 年晚季对

02428/m2 的 F2 群体 721 个单株的剑叶宽展开调

查，经分析发现剑叶宽分布范围为 1.0~3.8 cm，不同

剑叶宽的频率分布图为连续的柱状图形 (图 4)，且
服从正态分布 (P=0.096 2>0.05)，说明 m2 的剑叶宽

变异表型受多基因控制。

来源于 m3/02428 的 F2 群体共 777 株，其中，

正常植株 598 株、叶枯表型植株 179 株，经卡平方

 

A

D E F G

Bm3

m3

m3 m3
BBS

BBS

5 cm

5 cm

1 BBS 2 3

5 cm 10 cm

10 cm

BBS BBS
C

 
A：幼苗期；B：分蘖前期；C：分蘖盛期；D：成熟期；E：分蘖期叶片 (1、2、3分别为 m3 抽出 1、2、3 d的叶片)；F：m3 分蘖期的心叶；G：m3 抽出 1 d的叶

片展开照片

图 2    野生型 BBS 与 m3 各生育期表型

Fig. 2    Phenotypes of wild type BBS and m3 at different stages
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图 3    2016 年早、晚季 m3 枯萎叶数随时间的变化

Fig. 3    The changes of the necrotic leaf numbers of m3 with time in early and late seasons in 2016
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图 4    m2/02428 的 F2 群体剑叶宽的分布频数

Fig. 4    The frequency distribution of flag leaf width in the
F2 generation of m2 and 02428 cross
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检验，正常个体与叶枯个体的分离比符合 3∶1 分离

比，χ2=0.205 9<χ2(0.05，1)=3.840，说明 m3 的叶片枯萎

表型受 1对隐性核基因控制。

3   讨论与结论

3.1    水稻重离子诱变育种

重离子诱变具有变异率高、变异谱宽、变异快、

稳定周期短和简便易行等优点[11]。由于重离子电离

峰 (Bragg 峰) 更尖锐，使得重离子与生物体相互作

用区域更集中，集中受损的区域可随离子能级的大

小而改变[12]。低剂量 (10~40 Gy)的重离子辐照处理

水稻种子，对于株高、根长和幼苗鲜质量有促进作

用，而对发芽率和叶片数量没有显著影响。中能重

离子辐射对发芽率和存活率影响显著，对幼苗株高

无显著影响 [4]。在诱变频率方面，Xu 等 [13]研究发

现低能辐射组 60 000 个 M2 代水稻植株中，有

2 823 个可观察到形态学突变，突变率为 4.71%；

中能组有 3 132个呈现形态学突变，突变率为 5.22%。

本研究中，从 2 500 个中能 (100 Gy) 重离子诱变

M2代植株中筛选到 2个可稳定遗传的叶片发生变

异的突变体 (m2 和 m3)，获得目标突变体的频率为

0.08%。重离子辐射诱变育种前景广阔，已有的文献

表明，重离子辐照育种在组织培养、转基因操作、分

子标记辅助育种和航天诱变育种等方面均有应用，

必将极大丰富种质资源[14]。随着分子生物学的发

展，可以直接从分子水平上对突变体进行鉴定[15]。

在今后的研究中，重离子诱变配合高通量测序筛选

技术将成为水稻性状改良和作物遗传育种的有效

方法之一。

3.2    m2 在水稻品种改良及遗传育种中的应用潜力

迄今为止，对水稻株型的概念仍有争议。总的

来说，株型的根本是株叶形态[16]。袁隆平[17]认为理

想水稻株型的株高 100 cm 左右，上 3 叶修长，倒

3叶 50 cm左右，倒 2叶比剑叶长 10%以上并高过

穗尖，倒 3 叶叶尖达到穗中部。m2 突变体株高

96.34 cm，除剑叶 (35.66 cm) 外，倒 2、倒 3 叶的长

度均在 50 cm左右。水稻叶片挺直可以减少叶片之

间的遮光，从而改善水稻群体的光合效率，提高产

量[18] 。m2 突变体叶片内卷，使其从苗期至成熟期，

叶片都能保持挺直，在作物品种改良和遗传育种应

用中具有很大的可塑性。未来超级杂交水稻育种将

基于籼粳杂交，通过精准分子设计与全基因组分子

标记辅助选择技术选育新品种[19]。因此，通过籼粳

杂交将优良的叶形相关基因和高产优质基因组合

到一起，培育具有籼粳杂种优势和理想株型的优良

品种，是未来水稻株型育种的一个方向[20]。本试验

中 m2 的育性降低，但从 m2 与 02428 杂交的 F2 代
群体中选择得到了 1批株型与 m2 极其相似且育性

正常的单株 (文中未列出)，通过多代自交有望得到

株型大幅改善的育种材料。

3.3    水稻叶片早衰突变体

水稻叶片提前枯萎是叶片早衰最明显的形态

特征[20]。已报道的水稻叶片早衰突变体有 30 多个，

这些突变体主要是通过 EMS、60Co辐射、T-DNA插

入、空间诱变和自然变异获得。叶片早衰突变以隐

性突变为主，除 OsSAP[21]为线粒体基因外，其他突

变基因均为细胞核基因。控制水稻叶片早衰表型的

基因广泛分布在水稻的 12 条染色体上，在第 3、4、
11染色体上分布较多，目前已有少部分控制叶衰表

型的基因得到了克隆验证。

叶片一旦早衰，将极大影响水稻的生长发育，

进而影响产量和品质。综观目前已报道的水稻叶片

早衰突变体，鲜见与 m3 表型相同的突变体，因此，

控制 m3 突变表型的基因很可能是一个新基因，对

其进行研究有利于加深我们对水稻叶片衰老遗传

机理的理解，为水稻抗衰老育种提供新的基因资

源。m3 植株的叶片苗期正常，之后叶片枯萎，持续

一段时间后新抽的叶片又恢复正常。推测可能存在

一种机制能够弥补 m3 突变表型带来的损伤，对

m3 展开进一步的研究很有可能发现新的控制水稻

叶片衰老的分子机制。
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