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水稻“光身”突变体 glr3 的遗传分析及基因定位 

宋海冰 1,2，汪斌 1,3，陈壬杰 1,2，郑小雅 1,2，于世波 1,2，兰涛 1,2 
1. 福建农林大学，作物遗传育种与综合利用省部共建教育部重点实验室，福州 350002； 
2. 福建农林大学，福建省作物设计育种重点实验室，福州 350002； 
3. 福建农林大学生命科学学院，福州 350002 

摘要: 在籼稻品种 R401 辐射诱变的 M2 群体中筛选到一个叶片表皮光滑突变体，在正常条件下，突变体叶片

和颖壳光滑无毛。以毛叶粳稻品种 Nipponbare 和“光身”突变体作为亲本，构建了一个 F2 群体，通过调查该

群体在正常种植条件下的表现，发现 Nipponbare 和“光身”突变体控制表皮毛性状的差异受单个主基因控制

且“光身”为隐性，将该基因暂时命名为 GLR3。利用该 F2 群体，采用 BSA 法将 GLR3 定位在第 6 染色体上，

进一步对 F2 群体中 417 个典型的叶片光滑单株进行分子标记分析，将该基因定位在 InDel 标记 ID27101 和

ID27199 之间，与两标记相距皆为 0.1 cM，两标记的物理位置相距 98 kb。 
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Genetic analysis and gene mapping of the glabrous leaf and hull 
mutant glr3 in rice (Oryza sativa L.) 
Haibing Song1,2, Bin Wang1,3, Renjie Chen1,2, Xiaoya Zheng1,2, Shibo Yu1,2, Tao Lan1,2 
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3. College of Life Sciences, Fujian Agriculture and Forestry University, Fuzhou 350002, China 

Abstract: We obtained a glabrous leaf and hull mutant from a population of radiation mutagenesis of an indica 

rice cultivar R401. The mutant produced smooth leaves and hairless glumes under normal growth conditions. An F2 

population was developed from a cross between a japonica cultivar Nipponbare and the glabrous leaf and hull mutant. 

By investigating the performance of the F2 population, we found that the mutant phenotype was controlled by a single 

recessive gene, temporarily designated GLR3. Bulked segregant analysis (BSA) based on the F2 mapping population 

revealed that GLR3 is located on chromosome 6. By analyzing 417 typical glabrous leaf F2 plants using molecular 
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markers, GLR3 was mapped to a 0.2 cM interval between InDel markers ID27101 and ID27199, and the physical 

distance between the two markers is 98 kb. Thus we have mapped the gene GLR3, and our work will provide basis for 

future mechanistic analysis of GLR3 function. 

Keywords: rice; glabrous leaf and hull; genetic analysis; gene mapping 

普通栽培稻中叶片、茎杆、颖壳无毛类型的水

稻称为光身稻，又名光叶稻，是一种优势水稻种群，

主要集中分布在非洲、美洲以及我国的云贵高原等

地，其株型偏矮，不易倒伏，穗大米质优，利于生

产加工[1]。植物表皮毛是大多数陆生植物表皮组织

向外延伸的一种特殊结构[2,3]，由单细胞或多细胞构

成，形态多种多样 [4]。植物表皮毛的主要功能是增

加表皮组织保护层厚度，有效减少植物热量和水分

散失，一定程度上避免病虫害侵染及外在的机械损

伤 [3]。另外，有些表皮毛还可分泌出一些化学物质

来抵御生物和非生物的胁迫以及信号传递[5~7]。 
植物表皮毛是研究细胞分化的一种有效模式。

目前，关于拟南芥表皮毛发育的分子基础已有较多

报道，主要受转录因子调控。表皮毛起始的正调控

基因包括 GLABRA1 (GL1)[8]、GLABRA2 (GL2)[9]、

GLABRA3 (GL3)、ENHANCER OF GLABRA3 (EGL3)[10]

和 TRANSPARENT TESTA GLABRA 1 (TTG1)[11]。

GL1、GL3/EGL3 和 TTG1 形成一个 MYB-bHLH- 
WD40 (MBW) 三蛋白复合体，诱导下游基因 GL2
表达[12]。TTG2 是 TTG1 和 GL1 的下游基因，功能
与 GL2相似[13]。第一个被鉴定的表皮毛发育负调节

因子是 TRIPTYCHON (TRY)[14]，MYB 转录因子
TRICHOMELESS1 (TCL1)和 TCL2对表皮毛发育也
起负调节作用，而且 TRY、TCL1 和 TCL2 受 MBW
蛋白复合体诱导表达，产物进入邻近细胞从而抑制

周围细胞表皮毛起始[15,16]。另外，bHLH 转录因子
的 IIIf 亚家族成员 AtMYC1 也是表皮毛起始的调节
因子[10]。最近发现植物特有的 RAV家族的两个转录
因子TEM1和TEM2在表皮毛起始中起负调控作用，
而且其作用的组织部位也涉及表皮层下面的叶肉层[17]。

表皮毛起始也受非转录因子调控，β类输入蛋白

SAD2通过影响 GL3的功能从而调控表皮毛起始[18]，

受体类细胞质激酶 AtRLCK VI_A3和 26S蛋白酶体
亚基 RPN1a也通过各自途径影响表皮毛分支[19,20]。 
关于光身稻的遗传特征，李金军等[21]认为美国

典型光叶品种 Rico No.1 的光叶特性受隐性单基因

控制。钱前等[22]认为叶毛和稃毛这两个性状受主效

基因和若干微效基因控制。目前已有几个水稻“光

身”基因定位的报道，主要在第 5、第 1 和第 6 染

色体上，其中第 5 染色体上的基因已得到证实。Li

等[23]利用籼稻 93-11 的光身突变体和洪隽等[24]利用

光叶粳稻 AP9 将光身基因 gl1 定位在第 5 染色体

971~1026 kb之间，并且发现突变体的 Os05g0118900

有一个 A/T的 SNP，因此将其定为候选基因。而 Li

等[25]利用光叶品种 Jia64、Zhang等[26]利用云南光身

稻 HKM、Angeles-Shim等[27]利用光叶染色体替换系

GLSL15分别将光身基因 glr1、nuda/gl-1、dep定位

在第 5 染色体的相似区间，通过遗传互补实验和

RNA 干扰实验证实该区间内基因 Os05g0118700 

(OsWOX3B)就是光身基因，该基因是一个WUSCHEL

类似基因。GL1和 GLR1(NUDA/GL-1、DEP)都在第 5

染色体，而且位置非常接近(物理位置分别为 990 kb

和 978 kb)，虽然预测上有差异，但推测它们是同一

基因的可能性较大。水稻第 1 染色体上只报道了一

个定位在 84.7 kb 区间内的光身基因 glr2[28]。Zeng

等[29]将毛叶基因 GL6定位在第 6染色体 79 kb的区

间内。水稻第 6染色体的另一个光叶基因 GLL的候

选基因来自 T-DNA插入突变，该基因位于第 6染色

体 1416 kb 处[30]。目前，已报道与水稻表皮毛相关

的数量性状基因座(QTL)主要有 qLH-6a、qLH-6b和

qHH-6，它们皆位于水稻第 6染色体[22]。 

单子叶模式植物水稻的表皮毛主要有两种类

型：巨绒毛(Macro-hairs)和微绒毛(Micro-hairs)。巨
绒毛分布在水稻叶片的维管束(叶脉)上，微绒毛分布
在叶脉附近的肾型细胞两侧的表皮细胞之间，即气

孔和运动细胞周围[31]。2013年本实验室从籼稻品种
R401辐射的突变体库中筛选到一株“光身”突变体，
本研究对突变体表皮毛性状进行了显微观察、遗传

分析和基因定位。 
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1  材料和方法 

1.1  材料 

籼稻品种 R401，来源于 R401 辐射诱变的“光
身”突变体，粳稻品种 Nipponbare，突变体和
Nipponbare杂交得到的 F1及其自交产生的 F2群体。

光身稻 Lemont作为“光身”对照品种。 

1.2  表型鉴定及遗传分析 

2015年早季田间种植亲本、F1和 F2群体，肥水

管理同一般大田。分别在分蘖期、拔节期和抽穗期

对亲本、F1和 F2群体单株进行表型鉴定、数据记录

和处理。以手指自叶尖向叶基部滑动触摸叶片表面

和边缘判断叶片粗糙程度作为表型鉴定依据。同时，

取不同生育期植株的叶片进行制片，并利用体式显

微镜观察，拍照。表型鉴定以光身稻 Lemont作为对照。 

1.3  SSLP 分析及基因定位 

利用 SDS 小量法[32]提取亲本及 F2群体中典型

的叶片光滑植株的基因组 DNA。采用集团分离分析
法(Bulked segregation analysis, BSA)，在 F2光身群体

DNA 中随机挑选 10 份 DNA 等量混合构成“光身
池”。使用自主开发分布在水稻 12条染色体上的 102
对简单序列重复(Simple sequence repeat, SSR)引物
对两个亲本和“光身池”进行简单序列长度多态性

(Simple sequence length polymorphism, SSLP)分析，
寻找目标基因的连锁标记。PCR扩增体系为 20 μL，
其中包括 2 μL 10×Buffer，0.1 μL dNTPs(10 mmol/L)，
1 U Taq酶，1.5 μL引物(5 μmol/L)，1 μL模板 DNA 

(50 ng)，以上试剂购自 TIANGEN 公司。PCR扩增
程序为：95℃预变性 3 min；94℃变性 30 s，55℃复性
30 s，72℃延伸 30 s，共进行 35个循环；最后 72℃
延伸 7 min。PCR产物在 6%的非变性聚丙烯酰胺凝
胶中电泳分离，银染显色。 
利用筛选到的连锁标记及其周围标记对 F2光身

群体进行 SSLP 标记连锁分析。在与目标基因连锁
的最近标记区间内继续寻找 SSR 标记和开发插入/
缺失(Insertion/Deletion, InDel)标记，并对 F2光身群

体进行标记连锁分析，所用标记见表 1。记录数据并
用 Mapmaker3.0软件进行连锁分析并计算遗传距离。 

2  结果与分析 

2.1  “光身”突变体的叶片和种子光滑 

野生型水稻 R401叶片表面粗糙，手指自叶尖向
叶基部滑动触摸有阻滞感，“光身”突变体水稻叶片

表面触摸光滑。在体视显微镜下可以观察到野生型

水稻 R401叶片边缘有突刺，表皮叶脉附近分布着钩
状刺毛(图 1A)，成熟种子颖壳上布满绒毛(图 1C，
左)。而“光身”突变体水稻叶片边缘突刺消失，表
皮叶脉上钩状刺毛缺失(图 1B)，同时成熟种子颖壳
上的毛状体明显退化(图 1C，右)。观察结果与手感
一致。 

2.2  “光身”性状受 1 对隐性基因控制 

Nipponbare和“光身”突变体杂交产生的 F1代

表现为叶片表面粗糙、边缘有突刺，成熟种子颖壳

上布满绒毛，与亲本 Nipponbare 表型一致。在 F2分 

 
表 1  水稻 GLR3 定位所用标记 
Table 1  Molecular markers used for GLR3 gene mapping in rice 

标记名称 标记类型 物理位置(kb) 正向引物(5ʹ→3ʹ) 反向引物(5ʹ→3ʹ) 

RM528 SSR 26 555 GGAGGAGAACCATATTTGGCAAG AGCTTGGACCACTTTCAACACTA 

ID26847 InDel 26 847 CTGCCTTCATCATAGTGGA GCTAATGGAGCATGATTTT 

ID27038 InDel 27 038 CGGGACCCAGAACAAGACC CGACCCTATCCATTTCCATCC 

ID27101 InDel 27 101 TAGCTCCAACTGCATTCTA AATCAACCTAAACAGGGAT 

ID27199 InDel 27 199 TAGTTAGGCAGGTAGAGGC CAAAGACTGAAACGAAATCA 

ID27405 InDel 27 405 TCCCAATTTTAGACTTTGT TGACGATATGCTCCTGTTA 

RM20566 SSR 27 598 CTTCTCCTTGCCTGTCTGATCG AGGAGACGTTGCTGCAGTTGG 

RM400 SSR 28 432 TTACACCAGGCTACCCAAACTCG TTGCTGAGTTCCCTCGTCTATCC 
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图 1  水稻野生型 R401 和光身突变体 glr3 叶片及种子颖壳表型特征 
Fig. 1  Leaf and grain phenotypes of wild-type R401 and mutant glr3 
A：R401叶片；B：突变体叶片；C：R401(左)和突变体(右)成熟种子。 

 
离群体中，有 1231个植株表现为叶片粗糙，颖壳上
有绒毛，417 个植株叶片光滑，颖壳上毛状体明显
退化，两者之比为 2.95:1，χ2 = 0.081(0.75 < P = 0.78 
< 0.9)，符合 3:1的分离比。以上结果表明，水稻“光
身”为隐性性状，且由 1 对基因控制。本研究将该
基因暂时命名为 GLR3(Glabrous rice 3)。 

2.3  “光身”基因位于 6 号染色体 98 kb 区间内 

利用自主开发的 102对 SSR引物在 Nipponbare
和突变体之间筛选到 94对多态性引物，多态性达到
92.2%。利用这些多态性 SSR引物和 BSA法，筛选
出 6号染色体上的 SSR标记 RM400与 GLR3基因连
锁。利用 SSR 标记 RM400 附近的其他多态性 SSR
引物对 F2群体中典型“光身”植株进行 SSLP 标记
连锁分析，将 GLR3 基因定位在 RM528 和 RM400
之间。在这两个标记之间进一步寻找和筛选多态性

SSR标记和 InDel标记，并对 F2群体中典型“光身”

植株进行分子标记连锁分析，进而将 GLR3 基因定
位在水稻 6 号染色体长臂 InDel 标记 ID27101 和
ID27199之间，GLR3基因距两侧标记皆为 0.1 cM(图 2)。 
根据标记所在染色体的物理位置，可知标记

ID27101和 ID27199之间的物理距离为 98 kb。水稻
注释计划数据库(The Rice Annotation Project Data-
base, RAP-DB)预测 Nipponbare基因组在该区间有 7
个蛋白编码基因和 1 个非蛋白编码基因，在蛋白编
码基因中 Os06g0659100 的注释名称为 OsSPL10，
Os06g0659300 的注释名称为 OsVLN3，Os06g065-
9500的注释名称为 OsGRX18。密歇根州立大学水稻
基因组注释计划(MSU Rice Genome Annotation Pr-
oject, MSU-RGAP)预测 Nipponbare基因组在该区间 

有 11个蛋白编码基因，其中 LOC_Os06g44860的注
释名称为 OsSPL10，LOC_Os06g44910 的注释名称
为 OsGrx_C4，LOC_Os06g44920的注释名称为 OsF-
BDUF34。两者中共有的注释基因名称是 OsS-
PL10(Os06g0659100 和 LOC_Os06g44860)，同时，
两者中有 5 个注释基因位置一致(Os06g0659100 和
LOC_Os06g44860、Os06g0659300 和 LOC_Os06g-
44890、Os06g0659400和 LOC_Os06g44900、Os06g-
0659600 和 LOC_Os06g44920、Os06g0659800 和
LOC_Os06g44930)(表 2)。 

3  讨  论 

本研究利用一个水稻“光身”突变体 glr3 和毛
叶粳稻 Nipponbare杂交构建的 F2群体对水稻“光身”

性状进行遗传分析，结果表明该性状受隐性单基因

控制。无论是水稻光叶品种 Rico No.1[21]、AP9[24]、

Jia64[25]、HKM[26]和 GLSL15(染色体替换系)[27]，还

是光身突变体 gl1[23]和 glr2[28]，遗传分析表明光身性

状都受隐性单基因控制。数量性状遗传分析和 QTL
定位的结果表明叶毛和稃毛这两个性状受主效基因

和若干微效基因控制[22]。可见，水稻表皮毛的遗传

控制中存在主效基因，本研究结果与前人研究的报

道结果一致。 
基于遗传分析构建的 F2群体，利用 BSA 法和

分子标记将 GLR3 基因定位在第 6 染色体 27 101~  
27 199 kb 之间。Zeng 等[29]利用毛叶水稻 75-1-127
和籼稻明恢 63 将毛叶基因 GL6 定位在第 6 染色体
27 008~27 087 kb之间，该区间与 GLR3的定位区间
相邻，但没有重叠。钱前等[22]利用籼稻窄叶青 8 号
和粳稻京系 17在第 6染色体上相邻部位检测到两个 
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图 2  水稻 GLR3 基因在 6 号染色体的局部连锁图 
Fig. 2  Genetic linkage map of GLR3 on the long arm of chromosome 6 
 
表 2  RAP-DB 和 MSU-RGAP 两个网站对 98 kb Nipponbare 基因组目标区段内的注释结果 
Table 2  Gene annotation of the 98 kb targeted region of the Nipponbare genome on the two websites of RAP-DB 

and MSU-RGAP 
RAP-ID 位置(kb) 名称 注释 

Os06g0659100 27114~27117 OsSPL10 Similar to squamosa-promoter binding protein 1 

Os06g0659200 27123~27128  Intron maturase, type Ⅱ family protein 

Os06g0659300 27135~27144 OsVLN3 Similar to actin filament bundling protein P-115-ABP 

Os06g0659400 27148~27150  Protein of unknown function DUF231, plant domain containing protein 

Os06g0659500 27152~27153 OsGRX18 Similar to glutaredoxin 

Os06g0659600 27154~27156  Hypothetical protein 

Os06g0659750 27162~27162  Non-protein coding transcript 

Os06g0659800 27162~27163  Conserved hypothetical protein 

MSU-ID 位置(kb) 名称 注释 

LOC_Os06g44860 27114~27117 OsSPL10 SBP-box gene family member, expressed 

LOC_Os06g44870 27123~27124  Expressed protein 

LOC_Os06g44880 27126~27130  Type Ⅱ intron maturase protein, putative, expressed 

LOC_Os06g44890 27135~27144  Villin protein, putative, expressed 

LOC_Os06g44900 27148~27150  Leaf senescence related protein, putative, expressed 

LOC_Os06g44910 27151~27154 OsGrx_C4 Glutaredoxin subgroup I, expressed 

LOC_Os06g44920 27154~27156 OsFBDUF34 F-box and DUF domain containing protein, expressed 

LOC_Os06g44930 27162~27163  Expressed protein 

LOC_Os06g44940 27179~27179  Retrotransposon protein, putative, unclassified, expressed 

LOC_Os06g44950 27184~27190  Retrotransposon protein, putative, unclassified, expressed 

LOC_Os06g44960 27191~27194  Retrotransposon protein, putative, unclassified, expressed 

 
与叶毛有关的主效QTL，贡献率分别为 40.0% (qLH-6a)
和 58.2%(qLH-6b)，同时在第 6染色体上也检测到一
个控制稃毛的 QTL，贡献率为 14.5% (qHH-6)。qLH-6b
的右侧标记 GA216位于第 6染色体 27 253 kb处，左
侧标记 K9D2D7D 无法查出物理位置，但根据两标
记的遗传距离 17.2 cM推算，qLH-6b的支撑区间应
该覆盖了 GLR3 和 GL6 的标记区间。可见，GLR3
的定位区间可信度很大，GLR3 和 GL6 是否为同一
等位基因，还需进一步深入研究。 
在 GLR3 基因所定位的水稻第 6 染色体 98 kb

区间内，RAP-DB和 MSU-RGAP两个网站里共有 5

个基因有名称注释，分别为 OsSPL10、OsVLN3、
OsGRX18、OsGrx_C4和 OsFBDUF34。OsGRX18和
OsGrx_C4为谷氧还蛋白相似蛋白基因，影响植物生
长和对砷的耐受性[33]，控制初生根生长[34]。OsVLN3
是肌动蛋白纤维捆绑蛋白 P-115-ABP 的类似蛋白基
因，而 P-115-ABP是植物绒毛蛋白的同源物[35]，以

钙离子敏感方式加速肌动蛋白聚合与解聚 [36]。

OsFBDUF34 属于 F-box 超家族，F-box 蛋白在植物
上主要有自交不亲和[37]、细胞增殖等功能[38]。OsS-
PL10 是两个网站共有的注释基因，可见其特征保
守。SQUAMOSA-promoter binding protein-like(SPL)
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基因是 SBP 类似基因，推测编码转录因子，且为植
物所特有[39,40]，在植物发育的多个方面扮演重要角

色，其中，对表皮毛发育调控作用明显[16,41]。聚类

分析表明 OsSPL10 与拟南芥 SPL8 基因处于同一小
组[42]。SPL8是拟南芥中参与表皮毛生长调控的第一
个 SPL 基因，其突变体花序顶端萼片远轴面表皮毛
数目少于野生型[43]，而过量表达导致萼片远轴面表

皮毛密度明显提高[44]。本研究中水稻“光身”突变

体 glr3的表皮毛密度显著降低，有些部位甚至没有，
与拟南芥 spl8突变体表型相似。可见 OsSPL10与突
变体 glr3 的表型关系密切，可以作为重点候选基因
进行后续研究。 
叶片表皮光滑、种子颖壳没有毛状体是水稻的

一个特殊性状，尤其在非洲和美洲的栽培稻中多见。

光身稻大多茎杆粗壮、不易倒伏，后代杂种优势明

显，同时它能减少收割时表皮毛对人类皮肤的刺激，

增加仓贮量。对于植物表皮毛发育相关基因的研究，

拟南芥中报道较多，迄今为止已克隆和功能鉴定了

多个与表皮毛发育相关的调控基因，但水稻中相关

研究的报道较少。本研究中“光身”突变体的叶片

和颖壳上的表皮毛密度显著降低，在许多部位甚至

没有，因此推测该基因在水稻表皮毛发育中扮演着

重要角色，而且在育种利用中比较方便。因此，定

位和克隆水稻“光身”基因，无论在水稻细胞分化、

毛状体发育的理论研究，还是在水稻生产实践中，

都具有重要意义。 
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