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一个新的水稻小穗梗弯曲突变体的形态特征 
及基因定位 

杨韵龙, 吴建国, 周元飞, 石春海  

浙江大学农业与生物技术学院农学系, 杭州 310058 

摘要: 稻穗小穗梗的发育与产量有着密切关系。文章利用60Co γ 射线辐照籼稻品种“浙农 7 号”, 获得一个性

状能稳定遗传的小穗梗弯曲突变体bpb1(bent pedicel branch 1), 表现为小穗梗弯曲, 并伴有小穗梗长度增长、穗

长缩短和植株矮化等特点。扫描电镜观察显示, bpb1 突变体小穗梗的表皮毛及气孔变小, 外表皮细胞和厚壁细

胞排列不规则, 接近弯曲部位的细胞变小、排列更为紧密。bpb1 突变体小穗梗横切面观察表明, 小维管束排列

结构发生明显变化。遗传分析表明该突变表型受隐性单基因控制。利用bpb1 突变体与粳稻品种“浙农大 104”

杂交构建的F2群体进行基因定位, 将bpb1 基因定位于水稻第 7 号染色体长臂SSR标记RM21537 和RM21552 之

间, 该区间的物理距离为 343 kb, 该区域内未发现与水稻小穗梗发育相关的已知基因。文章为bpb1 基因的克隆

和功能研究奠定了重要基础。 
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Morphological characteristics and gene mapping of a novel bent 
pedicel branch (bpb1) mutant in rice 

YANG Yun-Long, WU Jian-Guo, ZHOU Yuan-Fei, SHI Chun-Hai 
Agronomy Department, College of Agriculture and Biotechnology, Zhejiang University, Hangzhou 310058, China 

Abstract:  Rice pedicels are tightly associated with the yield of grain. In the present study, a novel and stable pedicel 
mutant bpb1 (bent pedicel branch 1) was obtained from the wild type “Zhenong 7” after 60Co γ-ray treatment. The mutant 
had the typical phenotype of bent pedicel branches with multiple abnormal phenotypes, such as longer pedicels, short pani-
cles, and dwarfism. Detail examination using scanning electron microscopy revealed that the pedicel epidermal hairs and 
stomas in the mutant were smaller than those in the wild type. The epidermal and sclerenchymatous cells were arranged 
irregularly, and the cells in the bend region of pedicels became smaller and arranged closely. The transverse observation of 
the mutant pedicel branches showed that the small vascular bundles arranged differently from those of the wild type. Ge-
netic analysis indicated that the abnormal phenotypes were controlled by a single recessive gene. Using the F  mapping 2
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population from the bpb1 mutant crossed with the japonica rice variety “Zhenongda 104”, the bpb1 gene was mapped in a 
343 kb region between two SSR markers, RM21537 and RM21552, at the long arm of chromosome 7. Because no ho-
mologous gene was found in this region until now, bpb1 might be a novel gene related to the pedicel development and 
growth. This study could be beneficial to future cloning and functional analysis of the bpb1 gene.

Keywords: rice; bent pedicel branchs; mutant; morphological characteristics; gene mapping

水稻(Oryza sativa L.)是重要的粮食作物之一, 
全世界 50%以上的人口以稻米为主食[1]。随着水稻

全基因组测序工作的完成, 利用水稻突变体进行基
因克隆及其功能研究, 已成为一种有效的方法[2,3]。

小穗梗(又称小穗柄或小枝梗, 位于小穗和稻穗枝梗
之间)是连接水稻源和库的穗部结构, 植株合成的光
合产物等均需通过小穗梗的维管束组织进入籽粒 , 
因而小穗梗在水稻产量形成过程中起着调控物质运

输“泵”作用[4,5]。张丹莹等[6]发现水稻小穗柄中央

大维管束后生韧皮部筛管和伴胞发育过程与普通细

胞相同, 但筛管分子的退化要早于伴胞。张其芳等[5]

的结果则表明, 开始灌浆时强势粒小穗梗的筛管厚
壁和伴胞细胞中的线粒体等细胞器以及胞间连丝数

量要比弱势粒小穗梗更为丰富、CaM 标记密度也更
高, 表现出更强的启动机能和输导生理优势。 

稻谷小穗梗着生于枝梗上, 两者的发育有着密
切的联系[7,8]。水稻中存在类似于拟南芥CLV的调控
途径 [9~11], 并在花序枝梗发育过程中扮演着重要角
色。 Ikeda等 [12,13]发现一个受隐性基因控制的

apo1(aberrant panicle organization1)突变体, 穗部在
产生极少数枝梗后即转变成小穗分生组织, 其枝梗
分生组织转变成小穗分生组织的时间也早于野生型, 
该突变体同时伴随着雄蕊减少、浆片增加等特点。

Chu等[14]发现fon4(floral organ number4)突变体的茎
顶端、花序和花器分生组织均异常增大, 同时表现
为茎变粗 , 穗的枝梗、花器官数目也显著增加。
Komatsu等[15]报道的lax突变体稻穗的枝梗与小穗数
目明显减少, 对LAX基因的研究表明该基因编码一
个含有bHLH功能域的蛋白 , 其表达位于茎顶端分
生组织、枝梗分生组织的边缘。Li等[16]发现sp1(short 
panicle 1)小穗突变体由于枝梗伸长功能缺失, 枝梗
长度极短。对SP1 基因的克隆和功能研究表明该基
因编码一种属于PTR家族(Peptide transporter family)

的转运肽, 该基因在幼穗分枝的韧皮部能够高度表
达。虽然目前对枝梗发育已有一些研究, 但尚未发
现着生在枝梗上的稻谷小穗梗弯曲以及相关分子机

制研究的报道。 
本研究通过60Co γ 射线辐照籼稻品种“浙农 7

号”, 筛选出一个稳定遗传的小穗梗弯曲突变体。
表现为小穗梗呈明显弯曲状 , 伴有小穗梗长度增
加、稻穗变短和植株变矮等性状变异。利用扫描电

镜等对突变体小穗梗的发育形态进行了细胞学观察, 
同时对突变体进行了遗传分析和基因定位。由于至

今尚未发现有关稻谷小穗梗弯曲突变体的报道, 因
此该突变体可能是一个新的突变体, 结果可为进一
步研究与水稻穗形有关的小穗梗发育机理和基因克

隆奠定基础。 

1  材料和方法 

1.1  实验材料 

供试材料为籼稻品种“浙农 7 号”。2007 年通
过60Co γ 射线(剂量为 350Gy)辐照后筛选出一个小
穗梗弯曲突变体, 经多代种植, 性状稳定。外观表现
为小穗梗呈明显弯曲状, 部分一次、二次枝梗也表
现为弯曲状态, 同时伴随植株变矮, 穗长缩短等特
点。本研究将其命名为bpb1(bent pedicel branch 1, 
小穗梗弯曲)突变体。 

1.2  方法 

1.2.1  表型分析 

2012 年在浙江大学实验农场种植bpb1 突变体
和野生型各 6行, 3月 24日播种, 4月 9日移栽, 株
行距为 17 cm×17 cm, 每行 6株。栽培管理与一般大
田相同。成熟时随机选取bpb1突变体和野生型“浙
农 7号”植株各 20株, 考查株高(cm)、主穗长度(cm)、
小穗数目(粒)、稻谷千粒重(g)、一次枝梗数(根)、二
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次枝梗数(根)及结实率(%)等性状。利用bpb1突变体
和野生型主穗上相同位置的小穗梗各 20根, 用游标
卡尺测量其长度(cm)。利用Microtek scanmaker i800
扫描仪及万深SC-E型大米外观品质检测分析系统对
bpb1 突变体和野生型各 500 余粒精米的横切面积
(mm2)和周长(mm)等外观指标进行考查。 
1.2.2  遗传分析和定位群体构建 

2011年 8月利用bpb1突变体与野生型“浙农 7
号”杂交, 2011年 12月在海南省陵水县实验基地种
植F1, 通过F1表型确定突变性状的显隐性, 2012年 4
月在浙江大学实验农场种植F2遗传分析群体, 利用
F2群体统计突变型和野生型的株数, 根据其分离比
例分析控制突变性状的基因情况。2011 年 8 月以
bpb1突变体作母本与粳稻品种“浙农大 104”杂交, 
2011年 12月在海南省陵水县实验基地种植F1, 成熟
时收获F2种子, 2012 年 4 月在浙江大学实验农场种
植F2定位群体。从F2分离群体中选择小穗梗弯曲突

变性状明显的单株 , 取叶片用于提取各个单株的
DNA, 用于基因定位。 

1.2.3  小穗梗扫描电镜及冰冻切片显微观察 

选取幼嫩时期 bpb1 突变体和野生型穗部相同
位置的小穗梗, 切取中间部位约 2~4 mm, 于 4℃、 

2.5%戊二醛溶液中固定过夜, 0.1 mol/L的磷酸缓冲
液漂洗样品 3次, 1%锇酸溶液固定样品 1 h, 用梯度
浓度乙醇(50%、70%、80%、90%、95%和 100%)对
样品进行脱水处理, 然后用乙醇/醋酸异戊酯混合液
和纯醋酸异戊酯处理样品各 2 h。对样品进行纵切后
利用Hitachi公司HCP-2临界点干燥仪进行临界点干
燥, 镀膜仪喷金, 然后利用 Hitachi公司 TM-1000扫
描电镜进行观察, 拍照。 

利用冰冻切片进行小穗梗横切面观察。随机

选取突变体和野生型幼嫩小穗梗中间相同部位

约 2~4 mm长度的枝梗于 FAA 固定液中固定 24 h, 
利用蒸馏水洗涤 3次后浸入 OCT包埋剂中约 6 h, 
在−20 Thermo scientific℃ 冰冻切片机内冰冻 30 
min 后切片。切片直接黏贴在载玻片上 , 室温下
自然干燥后用 LEICA DM IRB 倒置光学显微镜
观察 , 拍照。  

1.2.4  突变基因 bpb1 的分子定位 

参照Michelmore等[17]提出的BSA(Bulk segrega-
tion analysis)法, 对目的基因进行染色体定位, 在F2

定位群体中选取具有小穗梗弯曲表型和正常表 型
的单株各 10 株, 采用CTAB法提取单株叶片总DNA 

[18], 浓度调成一致后分别混合成突变株DNA池和正
常株DNA池, 混合池DNA终浓度为 300 ng/μL。利用
本实验室合成的均匀分布于水稻 12条染色体的 300
对SSR标记, 及Shen等[19]所公布的 50 对InDel标记, 
在bpb1 突变体和“浙农大 104”进行PCR扩增和多
态性比较。PCR扩增参考Panaud等[20]方法进行, 反应产
物用 8%聚丙烯酰胺凝胶电泳检测, 观察后拍照。利用
筛选出的多态性标记检测突变株DNA池和正常株DNA
池, 比较分析获取与目的基因连锁的标记。 

选取具有典型突变表型的 40 个隐性单株用于
初步定位, 再扩大定位群体, 同时合成水稻数据库
(http://www.gramene.org/)中公布的目标区域 SSR 标
记(表 1), 增加标记密度。根据已有分子标记的分析
结果, 利用 MAPMAKER/EXP3.0进行连锁分析。 

 

表 1  bpb1 分子定位所用到多态性标记 

标记名称 标记类型 正向引物(5′→3′) 反向引物(5′→3′) 所在 BAC

R7M20 InDel GTTTTGTGCATTCCTTTAC TTTATGACATTTTGACCG AP004346

R7M30 InDel ATGTCGCCTACGAGTTTTC TTCATGTG ACCATTTGTGC AP005185

RM7273 SSR CTCGGGTCTACATGTCCAGTGC GGCGGTTTGAGAGTGTTTGTAGG AP003745

RM7184 SSR GGGTGGAGTTAGAGCCGAACC GTGGCTTGAGAGCGTTTGTAGG AP005200

RM21564 SSR CGACGGAAACACAATTCATAGG ACCAACCGGGACTAAAGATCG AP005181

RM21624 SSR AGGAAACAAGTGCTTTGTGC CGAAGAGTCATTACCTCATGC AP004266

RM21537 SSR GACTACTACTACGTCGAAATCGTACC CAATCCGGGACTAAAGATCG AP005188
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RM21552 SSR ATGGCCCTGTTTGCTGCATGG TCGGTCCTTCCTCTTCTGACATAACG AP003808
 

2  结果与分析 

2.1  bpb1突变体的表型特征 

从外观形态上看, bpb1突变体与野生型相比,株
高明显矮化(图 1A), 稻穗和一次枝梗缩短(图 1：B, 
C), 小穗梗和护颖的长度长于野生型(图 1 D)。不同
稻穗小穗梗弯曲发生频率及弯曲弧度无明显规律 , 
但一次枝梗中部到顶部的小穗梗弯曲弧度比同一枝

梗中部到基部的小穗梗弯曲弧度大。同时, 多数一
次枝梗、二次枝梗的基部也表现出一定的弯曲状 , 
但两者的弯曲程度没有小穗梗的弯曲程度明显。性

状考查结果显示, bpb1 突变体的株高、小穗梗长、
一次枝梗数、二次枝梗数、每穗小穗数、主穗长及

结实率与野生型“浙农 7 号”相比有明显变化, 差
异均已达到极显著水平(表 2, 图 1)。但 bpb1突变体
与野生型“浙农 7 号”相比, 在稻谷千粒重和稻米
外观性状上无明显差异(表 2)。 

 
表 2  bpb1 突变体和野生型的性状比较 

性状 WT bpb1 差异 

株高(cm) 93.20 68.10 −25.10**

小穗梗长(mm) 33.50 82.10 48.60**

每穗小穗数(个) 210.42 119.40 −91.02**

一次枝梗数(根) 8.60 6.70 −1.90**

二次枝梗数(根) 26.70 13.60 −13.10**

主穗长(cm) 25.49 19.20 −6.29**

结实率(%) 86.40 77.80 −8.60**

面积均值(mm2) 9.90 10.12 0.22 
周长均值(mm) 14.98 15.37 0.39 
稻谷千粒重(g) 23.24 23.78 0.54 
注：**为极显著差异(P<0.01), *为显著差异(P<0.05)。 
 

2.2  bpb1突变体的遗传分析 

bpb1 突变体与野生型“浙农 7 号”杂交F1植株

上的稻谷小穗梗性状的表现与野生型一致, 表明小
穗梗弯曲为隐性突变。在 456 株F2单株中, 有 342
株表现为正常表型, 114株表现为小穗梗弯曲的突变
表型。χ 2检验结果表明其分离比符合 3:1的比例(χ 2 = 

0.57 < 2
0.05χ  = 3.84), 说明bpb1突变体的小穗梗弯曲

性状由隐性单基因控制。 

2.3  bpb1突变体小穗梗的细胞学观察 

为明确 bpb1 突变体小穗梗在细胞学水平的变化, 
本研究对 bpb1 突变体和野生型植株幼穗的小穗梗
表面和切面进行了扫描电子显微镜和冰冻切片的观

察。纵切面观察结果证实, 野生型植株小穗梗的外
表皮细胞和厚壁细胞排列规则, 同一排上的细胞大
小较为一致; 而 bpb1突变体小穗梗的外表皮细胞和
厚壁细胞排列紊乱, 同一排上的细胞大小不一致, 且
接近弯曲部位的表皮细胞变小、排列更紧密(图 2：E, 
F)。横切面结果表明, 与野生型相比, bpb1突变体中
央维管束面积变大, 外围小维管束面积无明显变化; 
维管束数目无差异, 均为 1 个大维管束和 4~6 个小
维管束, 但 bpb1突变体小穗梗小维管束的分布发生明
显变化, 其外围小维管束明显偏离中央维管束(图 2：
H,I)。除此之外, bpb1突变体的表皮毛及气孔也有变
小, 但小穗梗的表皮形态无明显变化(图 2：A~D)。 

2.4  bpb1基因的分子标记定位 

利用 300 对SSR标记和 50 对InDel标记对bpb1
突变体与“浙农大 104”之间进行了分子标记多态
性筛选, 获得了 136 对多态性标记。根据筛选到的
多态性标记分别扩增F2突变株DNA池和正常株DNA
池, 结果发现第 7 号染色体上的InDel标记R7M7、
R7M20、R7M30和R7M37在突变池和野生池间具有
明显差异, 这 4 对标记在 7 号染色体上的物理排列
是R7M7-R7M20-R7M30-R7M37。利用这 4对标记分
别扩增了 40 个具有典型突变表型的F2单株, 发现它
们均与bpb1 基因连锁; 其中 R7M20 和R7M30 检测
到较少的重组单株, 表明其与目的基因连锁更为紧
密。通过进一步分析, 所有R7M20 的重组单株都出
现在R7M7 中 , 所有R7M30 的重组单株都出现在
R7M37 中, 且R7M20 与R7M30 检测到的重组单株
均不相同, 说明bpb1基因位于INDEL标记R7M20和
R7M30之间(图 3 A)。 

为了进一步精确定位该突变基因, 在 R7M20和
R7M30 之间合成 GRAMENE 数据库公布的 SSR 标
记 30对, 筛选出在 bpb1突变体和“浙农大 104”之
间有多态性的标记 4对, 分别是 RM7273、RM7184、
RM21564 和 RM21624, 进一步扩大定位群体, bpb1
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基因被定位到 SSR标记 RM7184 和 RM21564 之间, 
与两标记的遗传距离分别为 3.7 cM 和 0.7 cM(图 3 

B)。继续筛选 RM7184 和 RM21564 之间的 SSR 标
记, 利用 386 株定位群体将 bpb1 基因定位到标记 

 
 

图 1  bpb1突变体与野生型表型比较 

A：单株比较; B：稻穗展开; C：一次枝梗展开; D：小穗及小穗梗局部。 

 

 
 

图 2  bpb1 突变体与野生型小穗梗的显微观察 
野生型(A)与突变体(B)小穗梗表面比较; 野生型(C)与突变体(D)表面气孔比较; 野生型(E)与突变体(F)小穗梗纵切面比较; 野生型(H)
与突变体(I)小穗梗横切面比较。图中箭头处为小穗梗弯曲部位。 

 
RM21537 和 RM21552 之间, 其遗传距离分别为 0.5 
cM和 0.4 cM。根据分子标记在染色体上的位置, 该
定位区间的物理距离为 343 kb(图 3 C)。通过 Rice 
Genome Annotation(http://rice.plantbiology. msu.edu/)
预测, 此区域共有 49 个基因, 并未发现与小穗梗发
育相关的已知基因, 表明 bpb1 可能为一新发现的 
基因。 

3  讨 论 

穗形是水稻最重要的外部形态特征之一, 与产
量有着密切的关系, 一直是水稻理想株型育种及高
产栽培研究的重点之一。水稻穗形建成过程复杂 , 
要经历从茎顶端分生组织分化到小穗分生组织分化

等几个程式化阶段, 涉及穗轴、枝梗、小穗梗及小
穗等器官的形态、长度、数目等多个方面[7,8]。虽然, 
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以水稻为代表的单子叶植物的花序相关器官在形态

和结构上与双子叶植物存在明显差别, 但在分子遗
传控制上却表现高度的保守[10~12, 21]。 

在拟南芥中, 曾报道过一些花梗相关的突变体[22], 

如erecta(er)和brevipedicellus(bp), 其花梗(相当于稻
谷小穗梗)长度明显缩短, 花呈现向地生长的状态 ; 
Scott等[22]对基因KNAT1 功能研究表明KNAT1 对花 

 
 

图 3  bpb1基因在水稻第 7号染色体上的分子定位 

A：bpb1基因染色体定位的连锁图谱, 染色体上方为标记名称; B：bpb1基因染色体初定位的遗传连锁图谱, 染色体上方为标记名称, 
染色体下方标明相邻标记遗传距离; C：bpb1基因染色体分子定位的遗传连锁图谱和物理图谱及定位区间所在的 BACs, 最终将目的基
因定位于 343 kb范围内。 

 
梗的生长起到重要的调控作用。植物组织发生弯曲

或扭曲的情况在水稻和其他植物中也有报道, 如方
云霞等[23]发现的rtl1(rumpled and twist leaf 1)扭曲叶
突变体, 该突变体叶片在伸长过程中发生扭曲, 其
穗部也偶见扭曲; Sedbrook等 [24]报道的拟南芥sku5
突变体根和胚轴发生左旋扭曲, 并呈现一定的弯曲
状。本研究发现的bpb1突变体表现出与上述扭曲特
性明显不同的特点, 主要表现为小穗梗折叠弯曲、
增长的特点, 没有rtl1 和sku5 左旋或者右旋的扭曲
特征。 

与拟南芥相比, 与水稻穗形关系密切的小穗梗
发育机制研究还相对滞后 , 水稻穗形建成中的穗
轴、枝梗和小穗等器官发育相关基因均已有报    
道[12~16, 25], 但尚未发现稻谷小穗梗发育相关基因的
报道。本研究通过60Co γ 射线诱变获得了bpb1突变
体, 其小穗梗弯曲突变性状表现明显; 遗传分析表

明bpb1 突变性状受一对隐性单基因控制, 分子标记
定位表明bpb1基因位于水稻第 7染色体RM21537和
RM21552之间 343 kb区间内。小穗梗弯曲突变体的
发现以及对该突变基因的进一步研究, 有利于进一
步完善水稻小穗梗建成过程中的分子调控机制, 在
穗形研究中也具有重要的意义。 

水稻稻穗的小穗梗由表皮、皮层厚壁细胞和维

管束构成, bpb1 突变体弯曲部位的表皮、厚壁细胞
排列不整齐, 同一排细胞的大小不一致, 接近弯曲
部位的表皮细胞变小, 而野生型小穗梗细胞排列整
齐、大小一致。同时, 由于 bpb1突变体小穗梗长度
增长, 其细胞数目多于野生型, 故推测该突变基因
bpb1可能对小穗梗表皮细胞、厚壁细胞的发育起着
一定的调控作用。由于水稻幼穗是处于狭小的叶鞘

空间内发育, bpb1 突变体的小穗梗较长, 空间的限
制使其在伸长时呈现出弯曲状, 这可能是突变体小
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穗梗出现弯曲的原因之一, 显微观察表明 bpb1突变
体小穗梗外围小维管束的排列发生了较大变化, 其
外围小维管束明显偏离中部, 虽然 bpb1突变体的大
维管束面积变大 , 但突变体的结实率极显著降低 , 
推测可能是与 bpb1 突变体维管束排列结构发生变
化有关。此外, bpb1 突变体还具有一个明显变化是
株高显著矮化, 它与小穗梗弯曲等穗部突变性状的
关系也可以成为以后的研究方向。 
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