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摘  要：叶色突变体不仅是水稻功能基因组学研究的理想材料，同时对杂交水稻育种也具有重要意义，还可以作为观

赏稻打造乡村休闲农业观光旅游点，促进乡村振兴。本研究基于课题组前期辐射诱变获得的一个水稻亮绿叶突变体

bgl-2，比较了突变体 bgl-2 与野生型 SIPI 在叶片颜色上的差异，结果表明突变体 bgl-2 叶片呈现出不同于野生型 SIPI

的亮绿色。在分蘖期利用 95%的乙醇提取测定叶片中的光合色素含量，结果发现突变体 bgl-2 的叶绿素含量与野生型

SIPI 相比无显著差异。观察突变体 bgl-2 其他的植株形态发现，其剑叶和倒二叶叶尖均表现不同于野生型 SIPI 的弯折

形态，且剑叶显著短于野生型 SIPI，同时其株高也显著矮于野生型 SIPI。收种后拷种发现，突变体 bgl-2 的千粒重、粒

长和粒宽均显著小于野生型 SIPI，但其长宽比与野生型 SIPI 的相比无显著差异。通过透射电镜观察分蘖期野生型 SIPI

和突变体 bgl-2 剑叶叶细胞结构，表明突变体 bgl-2 的细胞壁显著增厚，但细胞膜外膜厚度显著减小，内膜几乎退化，

且其叶绿体超微结构中的类囊体的片层结构比野生型 SIPI 的疏松。通过将突变体 bgl-2 作为母本，野生型 SIPI 作为父

本，进行杂交获得 F1 代植株，调查发现其叶片表现正常绿色，且剑叶和倒二叶形态正常，而自交后的 F2 代群体分离出

叶色差异明显的正常绿叶苗和亮绿叶苗。统计群体中植株表型的分离比，卡方测验表明其符合隐性单基因的 3∶1 遗传

分离模式。上述结果明确了突变体 bgl-2 的表型和遗传特征，为突变体 bgl-2 的分子调控机制研究和促进其在水稻育种

上的应用提供理论依据，后续将进行 BGL-2 基因的定位克隆和功能分析。 
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Abstract: Leaf color mutants are not only an ideal material for the study of rice functional genomics, but also of great 

significance for hybrid rice breeding. They can also be used as ornamental rice, committed to building rural leisure ag-
ricultural sightseeing spots and promoting rural revitalization. Based on a rice bright green leaf mutant bgl-2 obtained by 

radiation mutagenesis in the early stage of our research group, this study compared the difference in leaf color between 
the mutant bgl-2 and the wild-type SIPI, and showed that the mutant bgl-2 showed a bright green color different from 

the wild-type SIPI. The content of photosynthetic pigments in leaves was determined by 95% ethanol extraction at 
tillering stage. The results showed that the chlorophyll content of mutant bgl-2 was not significantly different from that 

of wild-type SIPI. By observing the other plant morphology of mutant bgl-2, it was found that the leaf tips of its flag 
leaf and the last two leaves were bent, and the flag leaf was significantly shorter than that of wild-type SIPI, and its 

plant height was also significantly shorter than that of wild-type SIPI. It was found that the 1000 grain weight, grain 
length and grain width of mutant bgl-2 was significantly smaller than those of wild-type SIPI, but its length width ratio 
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was not significantly different from that of wild-type SIPI. The structure of flag leaf cells of wild-type SIPI and mutant 

bgl-2 at tillering stage was observed by the transmission electron microscope. The results showed that the cell wall of 
mutant bgl-2 was significantly thickened, but the thickness of outer membrane of cell membrane was significantly re-

duced, the inner membrane was almost degraded, and the lamellar structure of thylakoid in chloroplast ultrastructure 
was looser than that of wild-type SIPI. F1 plants were obtained by hybridization with mutant bgl-2 as female parent and 

wild-type SIPI as male parent. The investigation found that its leaves were normal green, and the morphology of flag 
leaf and inverted two leaves were normal, while the F2 population after self pollination isolated normal green leaf seed-

lings and bright green leaf seedlings with obvious leaf color differences. The segregation ratio of normal leaf color 
plants and bright green leaf plants in the population was counted, which showed that it conformed to the single gene 

model of 3 : 1. The above results clarify the phenotype and genetic characteristics of the mutant bgl-2, and provide a 
theoretical basis for the study of the molecular regulation mechanism of the mutant bgl-2 and promoting its application 

in rice breeding. The location cloning and functional analysis of BLG-2 gene will be carried out later. 
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粮食安全是“国之大者”，悠悠万事，吃饭为

大。我国是水稻生产大国，2011—2021 年种植面

积稳定在 3000 万 hm2 左右，以占世界 9%的耕地、

6%的淡水资源，养育了世界近 1/5 的人口[1]。优

良高产品种的推广应用发挥了极其重要的作用。

光合效率是决定作物产量的重要前提，也是育种

家们的改良目标，而叶片是水稻进行光能转化的

主要组织[2]。水稻叶色突变是一种发生频率高、

易于被发现的突变现象，但多数叶色突变体对光

合作用有影响，在一定程度上间接影响水稻产量，

因此在早期常被认为是无意义突变体。随着生物

技术的发展，大量研究表明叶色突变体不仅是开

展光合作用、光形态建成、质－核基因互作、叶

绿素合成和叶绿体发育等基础研究的理想材料，

同时可作为一种明显且易于识别的标记性状，简

化良种繁育和杂交种生产[3-5]。此外，叶色突变体

还可以作为观赏稻，致力于打造乡村休闲农业观

光旅游点，带动农民增收，促进乡村振兴[6]。 

水稻资源辐射诱变创制是利用 60Co-γ 射线照

射种子，引起种子内染色体重组、畸变，产生遗

传变异，从而形成水稻新种质、新材料，进而配

制水稻新品种的一种高科技技术。60Co-γ 射线辐

照诱变的频率高，可形成自然界没有的性状和类

型，打破性状间的紧密连锁，促进基因重组，有

些变异性状稳定快，可以在较短的时间内获得罕

见的种质材料和基因资源。来自西非地区尼日利

亚的农家栽培品种 SIPI 具有耐瘠薄、分蘖强、耐

高温等优良特性，但其稻穗较小，株型松散，限

制了该品种的育种应用。本课题组在前期研究中

利用 60Co-γ 射线辐照处理 SIPI 干种子，辐射剂量

为 300 Gy，随后连续自交多代筛选，最终获得一

个稳定遗传的水稻亮绿叶突变体 bgl-2。本研究通

过对突变体 bgl-2 进行田间表型和细胞学结构观

察，并进行温度敏感试验，同时构建 F2 分离遗传

群体进行 BGL-2 基因遗传模式分析，以期为后续

BGL-2 基因的克隆和功能分析奠定基础。  

1  材料与方法 

1.1  材料 

突变体 bgl-2 是利用 60Co-γ 射线 300 Gy 辐照

来自尼日利亚的籼稻品种 SIPI 干种子，在 M2 代，

田间鉴定出亮绿叶突变表型植株，随后对突变植

株连续自交多代获得稳定遗传的一个水稻亮绿叶

突变体材料。2020 年春季种植野生型 SIPI 和突变

体 bgl-2，地点位于海南省儋州市中国热带农业科

学院水稻综合试验基地。种植规格为 20 cm×

20 cm，单株插秧，田间水肥、病虫管理参照当地

常规大田管理方法。 

1.2  方法 

1.2.1  F2 分离群体构建  2020 年春季种植野生

型 SIPI 和突变体 bgl-2，抽穗期以突变体 bgl-2 为

母本，人工去雄，授以野生型 SIPI 花粉，授粉 25 d

后收获杂交种 F1。2020 年夏季分别种植野生型

SIPI、突变体 bgl-2 和 F1，观察 F1 植株表型，排

除杂株后自交收获 F2 种子。2021 年春季分别种植

野生型 SIPI、突变体 bgl-2 和 F2，获得分离遗传

群体，田间调查 F2 群体单株表型，计算分离比例。 

1.2.2  光合色素含量测定  分别取野生型 SIPI和

突变体 bgl-2 分蘖期剑叶叶片，测定光合色素含

量，测定方法参照 LI 等[7]的方法。光合色素提取

完毕，利用 DU800 紫外可见分光光度计，在黑暗

条件下，测定上清液的吸光值（波长为 470、649、
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665 nm）。并根据以下公式计算光合色素含量： 

叶绿素 a 含量：Chla(mg/g)=13.95D665–6.88D649 

叶绿素 b 含量：Chlb(mg/g)=24.96D649–7.32D665 

类胡萝卜素含量：Car(mg/g)=(1000D470–2.05 
Chla–114Chlb)/245 

细胞色素含量（mg/g）=（叶绿素浓度×提取

液体积×稀释倍数）/样品鲜重 

1.2.3  叶绿体超微结构的透射电镜观察  分别取

分蘖期野生型 SIPI 和突变体 bgl-2 剑叶，横切成

数段，每段约 2 mm，置于 3%的戊二醛固定液，

抽气，室温固定 12 h，4 ℃保存。将样品送至中

国热带农业科学院环境与植物保护研究所电镜实

验中心进行样品制备和透射电镜观察。 

2  结果与分析 

2.1  水稻亮绿叶突变体 bgl-2 的表型鉴定 

与野生型 SIPI 比较，突变体 bgl-2 在田间分蘖

期表现为明显的叶片亮绿色（图 1），此外还伴随

着株高变矮，突变体 bgl-2 株高为(91.10±3.13)cm，

而野生型 SIPI 的株高为(107.30±3.93)cm，二者之

间存在显著差异（表 1）。调查叶片形态发现，

突变体 bgl-2 的剑叶和倒二叶的叶尖处均表现出

弯折，分别测定野生型和突变体 bgl-2 的剑叶长度，

结果发现野生型 SIPI 的剑叶长度为 (25.70± 

0.87)cm，而突变体 bgl-2 的剑叶长度为(20.90± 

0.53)cm，显著短于野生型。拷种发现，突变体 bgl-2

的千粒重、粒长和粒宽均显著小于野生型 SIPI，

但长宽比在二者之间无显著差异（表 1）。这些结

果表明 BGL-2 基因可能存在一因多效的效应。 

2.2  突变体 bgl-2 的光合色素含量测定 

大多数造成叶色突变的基因直接或间接影响

叶绿素的代谢过程，从而致使叶片叶绿素含量发生

变化。为了了解突变体 bgl-2 的叶绿素含量是否发

生变化，在田间分蘖期分别取野生型 SIPI 和突变体

bgl-2 剑叶叶片，测定光合色素含量，结果如图 2

所示，二者之间无显著差异，说明突变体 bgl-2 的

叶色亮绿表型不是因为光合色素含量变化导致的，

可能是 BGL-2 基因突变引起其他机制变化导致的。 
 

 

图 1  野生型 SIPI 与突变体 bgl-2 的表型比较 
Fig. 1  Phenotypic comparison between wild-type SIPI and mutant bgl-2 

 
表 1  野生型 SIPI 与突变体 bgl-2 的主要农艺性状比较 

Tab. 1  Comparison of main agronomic characters between wild-type SIPI and mutant bgl-2 

株型 
Plant type 

株高 
Plant height/cm

剑叶长度 
Flag leaf length/cm

千粒重 
1000 grain weight/g

粒长 
Grain length/mm

粒宽 
Grain width/mm 

长/宽 
Length/width

野生型 SIPI 107.30±3.93a 25.70±0.87a 25.00±0.59a 8.61±0.03a 2.17±0.01a 3.98±0.03a 

突变体 bgl-2 91.10±3.13b 20.90±0.53b 17.76±0.32b 8.00±0.02b 2.05±0.00b 3.94±0.01a 

注：同列不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。  
Note: Different lowercase letters in the same column indicate significant difference (P<0.05). 
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图 2  野生型 SIPI 与突变体 bgl-2 的光合色素含量 
Fig. 2  Photosynthetic pigment content of wild-type SIPI 

and mutant bgl-2 
 

2.3  突变体 bgl-2 的叶绿体超微结构观察 

为了了解 BGL-2 基因的突变是否影响到叶绿

体的发育，本研究通过透射电镜观察分蘖期野生 

型 SIPI 和突变体 bgl-2 剑叶叶绿体的超微结构。

如图 3A 与图 3D 所示，突变体 bgl-2 的叶绿体数

目与野生型 SIPI 相比无显著差异。然而突变体

bgl-2 的细胞结构出现异常。野生型 SIPI 细胞壁

厚度为(222.20±6.26)mm，而突变体 bgl-2 的胞壁

厚度增厚至(280.20±14.20)mm，但其细胞外膜厚

度显著减小至(31.30±5.29)mm，且内膜几乎退化，

而 野 生 型 SIPI 的 细 胞 外 膜 厚 度 为 (102.80± 

5.94)mm（表 2）。此外突变体 bgl-2 的类囊体片层

结构显著减少（图 3B、图 3C、图 3E 和图 3F），

说明突变体 bgl-2 的细胞结构不正常，BGL-2 基因

的突变影响其细胞结构和叶绿体的正常发育。 
 

 

Cp：叶绿体；Thy：内囊体；OB：嗜锇体。 
Cp: Chloroplast; Thy: Thylakoid lamellae; OB: Osmiphilic body. 

图 3  野生型 SIPI 和突变体 bgl-2 在分蘖期叶肉细胞中叶绿体超微结构观察 
Fig. 3  Ultrastructure of chloroplasts in the mesophyll cells of SIPI and mutant bgl-2 at tillering stage 

 

表 2  野生型 SIPI 与突变体 bgl-2 在细胞结构上的比较 
Tab. 2  Comparison of cell structure between wild-type 

SIPI and mutant bgl-2 

株型 
Plant type 

细胞壁厚度 
Cell wall  

thickness/mm 

细胞外膜厚度  
Extracellular membrane 

thickness/mm 

野生型 SIPI 222.20±6.26a  102.80±5.94a  

突变体 bgl-2  280.20±14.20b  31.30±5.29b  

注：同列不同小写字母表示差异显著（P<0.05）。  
Note: Different lowercase letters in the same column indicate 

significant difference (P<0.05). 
 

2.4  突变体 bgl-2 的遗传模式分析 

突变体 bgl-2 与野生型 SIPI 杂交获得的 F1 代

植株叶片表现正常绿色，剑叶和倒二叶形态正常，

而自交后的 F2代群体分离出叶色差异明显的正常

绿叶苗和亮绿叶苗。卡方测验结果表明，F2 代群

体中正常苗与亮绿叶苗的分离比例符合 3∶1（表

3），说明该突变性状受 1 对隐性单基因控制。 

表 3  突变体 bgl-2 与野生型 SIPI 杂交构建的 F2 

代群体植株表型分离情况 
Tab. 3  Plant phenotype separation ratio of F2 populations 
constructed by crossing mutant bgl-2 with wild type SIPI 

表型 
Phenotype 

观测值 
Observed (O)

理论值 
Expected (E) 

O-E (O-E)2/E

突变体表型  47  45.25   1.75 0.0677

野生型表型 134 135.75  –1.75 0.0226

总数 181 181.00 0 0.0903

 

3  讨论 

水稻叶色突变体是一种出现频率较高的突变

体类型，常见的有黄绿、浅绿、条纹、黄化、白

化、白化转绿、黄化转绿等类型[8-12]。然而水稻叶

片亮绿突变体比较少见，已报道的只有 2 个[4]。水

稻叶色表型多由一对隐性单基因控制，遗传行为

简单。目前已报道的与叶绿素含量相关的基因有
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150 多个，其中已被克隆的叶色基因至少有 30 个，

这些基因主要分为叶绿素合成和降解途径的基

因、叶绿体发育途径的基因以及其他途径相关基

因等[13-16]. 

YOO 等[17]最先报道的突变体 bgl 由于近轴和

远轴叶表面均无乳头状结构的小角质乳突（small 

papillae, SP）导致绿光更多的直接反射而减少扩

散，所以叶片呈现出亮绿色。但突变体 bgl 的叶

绿素含量和叶绿体结构与野生型相比，并无显著

差异。图位克隆结果表明，bgl 位点是一个编码由

11 个成员组成的水稻 OsRopGEFs 家族之一

OsRopGEF10。与 SP 在叶表皮上启动的时间一致，

OsRopGEF10 在叶鞘出苗前的新发育叶片中表达

最强。随后 WANG 等[18]报道另外一个新的水稻亮

绿突变体 bgl11，不同于突变体 bgl1，其叶绿素含

量显著低于野生型，且在成熟期，其单株有效穗

数和结实率也显著低于野生型，但其他主要农艺

性状与野生型相比无差异。基因图位克隆和测序

结果表明，BGL11 是一个位于水稻第 11 号染色体

长臂上的基因 LOC_Os11g38040。突变体 bgl11 在

该基因的编码区存在 9 个 bp 片段缺失。将

LOC_Os11g38040 基因转到突变体 bgl11 中，其叶

片颜色恢复正常绿色。本研究的 bgl-2 是一个辐射

诱变获得的水稻亮绿叶突变体，但表型不同于 bgl

和 bgl11，其不仅在叶片颜色上呈亮绿色，叶片形

态也发生了变化，剑叶和倒二叶叶尖处均表现出

弯折。此外在细胞结构上也发生了变化，细胞壁

增厚，细胞膜变薄甚至退化，说明 BGL-2 位点有

可能不同于 OsRopGEF10 和 BGL11，是一个新的

叶色亮绿基因。遗传模式分析表明突变体 bgl-2

由一对隐性单基因控制，下一步试验将进一步对

BGL-2 进行基因定位及功能分析。  
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