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水稻矮脆突变体 ｄｗｆ１ 的特性与基因定位
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　 　 摘要：矮脆突变体 ｄｗｆ１（ｄｗａｒｆ ａｎｄ ｆｒａｇｉｌｅ １）来源于 ＥＭＳ 诱变处理的籼型恢复系缙恢 １０ 号，主要表现为根、茎、叶、叶鞘、子
粒等器官特别脆，同时植株变矮、叶片披垂。 株高、穗长、结实率、节间长以及千粒重有不同程度降低，细胞壁中纤维素和木质

素含量下降、半纤维素含量增加，机械强度下降。 茎秆表面锯齿状突起尖锐，薄壁细胞较野生型小、细胞大小不一致、排列紊

乱，细胞形状不规则、长度稍有变短。 该突变性状受一对隐性核基因控制，位于第 ９ 染色体上标记 Ｉｎｄ６ 与 Ｉｎｄ４ 之间，ｄｗｆ１ 相

对于野生型在 ＬＯＣ＿Ｏｓ０９ｇ２５４９０ 第 ７ 外显子上有一个碱基的错义突变，导致氨基酸由半胱氨酸突变为精氨酸，该突变发生在

基因的高度保守区域内。 ｄｗｆ１ 对深入研究水稻变矮变脆机制具有重要意义。
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　 　 株型改良对提高水稻单产和品质具有重要意

义，茎秆作为株型的重要组成部分，不仅与水稻倒伏

性直接相关，而且关系到生物合成产物的运输。 水

稻茎秆突变大致分为 ３ 种类型，即高度、色泽和强
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度，其中株高和机械强度尤为重要。
株高是水稻重要的农艺性状之一，与品种抗倒

伏、抗病虫害、光合强度和丰产潜性等诸多因素密切

相关。 在水稻中，正式命名的与株高有关的基因已

逾 ９０ 个，其中有 ｄ１、ｄ２、ｄ３ 等矮秆基因，ｓｄ⁃１、ｓｄ⁃ｇ、
ｓｄ⁃ｎ、ｓｄｔ２、ｓｄｓｌ 等半矮秆基因，ｅｕｉ１、ｅｕｉ２、ＯｓＧＡ２０ｏｘ１
等高秆基因［１⁃１２］。 其中由半矮秆基因 ｓｄ⁃１ 应用引发

的“绿色革命”促进了水稻产量的大幅度提高，对解

决日益增加的粮食危机具有重大意义，但可能存在

因单一遗传带来的风险［１３］。 因此，新型矮源突变体

的鉴定和新型矮源基因的克隆对于水稻生产育种具

有重要意义［１４］。
茎秆机械强度是水稻生产中一个重要的农艺

性状，为水稻适应不同栽培环境起到重要作用。
提高水稻茎秆机械强度可增强抗倒伏能力，对提

高水稻产量、抗倒伏、抗病、抗虫和抗逆性具有重

要意义。 而降低水稻茎秆机械强度，可以使茎秆

变得脆嫩，易于用作动物饲料和秸秆还田。 水稻

茎秆机械强度反映其细胞壁的物理特性，细胞壁

中纤维素、木质素等在植株生长过程中起着维持

细胞性状和机械支撑等作用。 目前，发现并命名

的水稻脆性突变体有 ２０ 余个，其中 ｂｃ１、ｂｃ６、ｂｃ１２、
ｂｃ１５ 等 １０ 余个基因已被克隆［１４⁃３０］ ，为进一步了解

植物细胞壁物质的沉积和细胞壁力量决定的分子

机制奠定了基础。
本研究从 ＥＭＳ 诱变库中获得一个株高变矮，同

时茎秆变脆的脆茎矮秆突变体 ｄｗｆ１，对其农艺性

状、细胞壁成分、叶片拉力、叶片和茎秆组织进行分

析，并进行基因定位和克隆，旨在为该突变体的进一

步研究和应用奠定基础，为“谷草两用”水稻品种培

育提供新材料。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验材料

突变体 ｄｗｆ１ 是由籼型恢复系缙恢 １０ 号经 ＥＭＳ
诱变而来，经过连续多代自交观察，确认该突变体突

变性状能够稳定遗传。 ２０１１ 年，利用不育系西农

１Ａ 与突变体 ｄｗｆ１ 配制杂交组合，收获 Ｆ１ 种子，同
年，于海南种植并收获 Ｆ２种子。 ２０１２ 年，在西南大

学水稻研究所分别种植亲本、Ｆ１ 和 Ｆ２ 群体，分蘖期

选取 Ｆ２分离群体中具有突变表型的隐性纯合单株

用于基因定位。
１􀆰 ２　 遗传和农艺性状分析

成熟期调查统计 Ｆ２ 分离群体中正常单株和突

变单株，用统计学方法进行遗传分析。 分别选野生

型和 ｄｗｆ１ 小区中间单株各 １０ 株，考查株高、穗长、
节间长度、有效穗数、每穗实粒数、结实率、千粒重等

农艺性状。
１􀆰 ３　 细胞壁组分含量分析

分蘖期分别选取长势相对一致的野生型和

ｄｗｆ１ 单株各 １０ 株，１０５ ℃杀青 １ ｈ，６５ ℃烘干 ２４ ｈ，
粉碎后过 ４０ 目筛，装入样品袋备用。 采用范氏

（Ｖａｎ Ｓｏｅｓｔ） 洗涤纤维分析法测定中性洗涤纤维

（ＮＤＦ， ｎｅｕｔｒａｌ ｄｅｔｅｒｇｅｎｔ ｆｉｂｅｒ ） 和 酸 性 洗 涤 纤 维

（ＡＤＦ，ａｃｉｄ ｄｅｔｅｒｇｅｎｔ ｆｉｂｅｒ）。
１􀆰 ４　 叶片拉力强度测定

分别选取成熟期野生型和 ｄｗｆ１ 剑叶 １０ 片，取
叶片中间部位 ８ ｃｍ 于 Ｂｏｓｅ 动静态疲劳试验

机 ＥＬＦ３３３０ 上进行抗拉力测试，参数调整速度为

０􀆰 ５ ｍｍ ／ ｓ，夹距为 ５０ ｍｍ，每秒记录 ２０００ 个位移和

拉力值。
１􀆰 ５　 组织学分析

参照 Ｈ． Ｘｉａｏ 等［３１］ 的方法，分别选取抽穗期野

生型和 ｄｗｆ１ 剑叶、倒 ２ 节于 ＦＡＡ 固定液（５０％无水

乙醇，０􀆰 ９ ｍｏｌ ／ Ｌ 的冰乙酸和 ３􀆰 ７％ 甲醛）中 ４ ℃固

定 １６ ｈ 以上，经乙醇梯度脱水和二甲苯透明后用石

蜡包埋。 切片厚度为 １０ μｍ，经 １％番红和 １％快绿

对染后于尼康 Ｅ６００ 光学显微镜下观察照相。
１􀆰 ６　 基因定位

采用 ＢＳＡ 法定位目标基因［３２］，即根据 Ｆ２植株

表型，分别选取 １０ 株正常单株和 １０ 株突变单株，剪
取等量叶片，构成正常基因池和突变基因池。 按

ＣＴＡＢ 法提取亲本和基因池 ＤＮＡ［３３］、碱煮法提取群

体 ＤＮＡ［３４］。
ＳＳＲ 标记参照 ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｇｒａｍｅｎｅ． ／ ｏｒｇ ／ ｍｉｃｒｏ⁃

ｓａｔ ／ ，ＩｎＤｅｌ 标记来源于用籼型恢复系品种缙恢 １０
号和籼型不育系品种西农 １Ａ 之间的差异序列。
ＰＣＲ 反应体系 ２５ μＬ 包括：２􀆰 ５ μＬ 的 １０ × ＰＣＲ ｂｕｆｆ⁃
ｅｒ，１􀆰 ５ μＬ 的 ２５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ＭｇＣｌ２，１􀆰 ０ μＬ 的 ２􀆰 ５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
ｄＮＴＰｓ，１５􀆰 ８ μＬ 的 ｄｄＨ２ Ｏ，２􀆰 ０ μＬ 的 １０ μｍｏｌ ／ Ｌ 引

物，２􀆰 ０ μＬ 的模板ＤＮＡ 和０􀆰 ２ μＬ 的５Ｕ ／ μＬ Ｔａｑ ＤＮＡ
聚合酶。 ＰＣＲ 程序为 ９４ ℃预变性 ５ ｍｉｎ；９４ ℃变性

３０ ｓ，５５ ℃ 退火 ３０ ｓ，７２ ℃ 延伸 ４５ ｓ，３５ 个循环；
７２ ℃再延伸 １０ ｍｉｎ。 ＰＣＲ 产物经 １０％ 非变性聚丙

烯酰胺凝胶电泳分离后，快速银染并观察［３５］。
１􀆰 ７　 图谱构建

Ｆ２定位群体中，将具有西农 １Ａ 带型的单株记为

Ａ，具有 ｄｗｆ１ 突变亲本带型的单株记为 Ｂ，具有杂合
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带型的单株记为 Ｈ。 根据公式［（Ｈ ＋ ２Ａ） ／ ２ｎ］ × １００
计算遗传距离并构建连锁图谱，其中 Ｈ 表示定位群

体中出现杂合体带型单株的数量，Ａ 表示出现西农

１Ａ 正常带型的单株数，ｎ 表示用于定位的隐性群体

总株数。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 ｄｗｆ１ 的表型特征和农艺性状分析

与野生型相比，突变体 ｄｗｆ１ 表现为株高明显降

低，茎秆、叶片、子粒、叶鞘、枝梗和根较脆且全生育

期表现，叶片披垂，叶尖枯死，略有包穗（图 １ Ａ ～ Ｊ）。

突变体 ｄｗｆ１ 节间数目与野生型相比没有变化，但对

应节的节间长度较野生型有不同程度的减少，均达

到极显著差异（图 １ Ｋ ～ Ｌ）。 叶片拉力测定表明：野
生型的抗拉力为 １０􀆰 ０８ Ｎ，突变体 ｄｗｆ１ 抗拉力为

１􀆰 ７０ Ｎ，拉断时野生型延展了 ２􀆰 ２１ ｍｍ，突变体 ｄｗｆ１
仅延展了 ０􀆰 ５７ ｍｍ，并且突变体 ｄｗｆ１ 断面极为平

整，而野生型断面较不规则（图 １ Ｄ、Ｍ）。 突变体株

高、穗长、每穗粒数、结实率、千粒重较野生型明显减

少，其中株高降低 ３２􀆰 ６％ 、穗长降低 １５􀆰 ３％ 、每穗实

粒数减少 ４６􀆰 ９％ 、结实率下降 ２９􀆰 １％ 、千粒重降低

２６􀆰 ７％ （表 １）。

Ａ：拔节期野生型（ＷＴ）和突变体 ｄｗｆ１ 植株；Ｂ：成熟期野生型（ＷＴ）和突变体 ｄｗｆ１ 植株；Ｃ、Ｄ、Ｅ、Ｆ、Ｇ、Ｈ：野生型（ＷＴ）和突变体 ｄｗｆ１ 茎秆、叶片、
子粒、叶鞘、枝梗和根断面比较；Ｉ：野生型（ＷＴ）和突变体 ｄｗｆ１ 穗伸出度对比；Ｊ：野生型（ＷＴ）和突变体 ｄｗｆ１ 叶尖比较；Ｋ、Ｌ：野生型（ＷＴ）和
突变体 ｄｗｆ１ 节间长对比； Ｍ：野生型与突变体 ｄｗｆ１ 叶片机械强度比较。∗和∗∗分别表示显著差异（Ｐ ＜０􀆰 ０５）和极显著差异（Ｐ ＜０􀆰 ０１），下同

Ａ：Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｗｉｄｅ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｄｗｆ１ ｉｎ ｔｈｅ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ． Ｂ：Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｗｉｄｅ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｄｗｆ１ ｉｎ ｔｈｅ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ． Ｃ，Ｄ，Ｅ，Ｆ，Ｇ，
ａｎｄ Ｈ：Ｆｒａｃｔｕｒｅ ｓｕｒｆａｃｅ ｏｆ ｃｕｌｍ，ｌｅａｆ，ｇｒａｉｎ，ｌｅａｆ ｓｈｅａｔｈ，ｂｒａｎｃｈ，ａｎｄ ｒｏｏｔ ｏｆ ｗｉｄｅ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｄｗｆ１． Ｉ：Ｐａｎｉｃｌｅ ｅｘｓｅｒｔｉｏｎ ｏｆ ｗｉｄｅ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ
ｄｗｆ１． Ｊ：Ｌｅａｆ ｏｐｅｘ ｏｆ ｗｉｄｅ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｄｗｆ１． Ｋ，Ｌ：Ｉｎｔｅｒｎｏｄｅｓ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｗｉｄｅ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｄｗｆ１． Ｍ：Ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ

ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｄｗｆ１ ｌｅａｆ． ∗ａｎｄ∗∗ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ ＜ ０􀆰 ０５ ａｎｄ Ｐ ＜ ０􀆰 ０１，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｂｅｌｏｗ

图 １　 野生型和突变体 ｄｗｆ１ 表型

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｗｉｄｅ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｄｗｆ１
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表 １　 野生型与突变体农艺性状分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔｓ

性状

Ｔｒａｉｔ
株高（ｃｍ）
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ

穗长（ｃｍ）
Ｐａｎｉｃｌｅ ｌｅｎｇｔｈ

每穗实粒数 Ｆｉｌｌｅｄ
ｇｒａｉｎｓ ｐｅｒ ｐａｎｉｃｌｅ

结实率（％ ）
Ｓｅｅｄ⁃ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ

有效穗数 Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｐａｎｉｃｌｅ ｎｕｍｂｅｒ

千粒重（ｇ）
１０００⁃ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ

野生型 ＷＴ １０９􀆰 ８５ ± ４􀆰 １５ ２５􀆰 １９ ± １􀆰 ５７ １５６􀆰 ６０ ± ７􀆰 １４ ８８􀆰 ８３ ± ０􀆰 ０４ １３􀆰 ９０ ± ２􀆰 ０８ ２６􀆰 ５４ ± ０􀆰 １２
突变体 ｄｗｆ１ ７３􀆰 ９９ ± ５􀆰 ５５∗∗ ２１􀆰 ３４ ± １􀆰 ５９∗∗ ８３􀆰 １０ ± ６􀆰 ６９∗∗ ６２􀆰 ９９ ± ０􀆰 ０６∗∗ ７􀆰 ３０ ± １􀆰 ２５∗∗ １９􀆰 ４５ ± ０􀆰 ４８∗∗

２􀆰 ２　 ｄｗｆ１ 的细胞壁组分含量分析

测定分蘖期野生型和突变体 ｄｗｆ１ 细胞壁主要

组成成分纤维素、半纤维素、木质素和硅酸盐的含

量，结果表明（图 ２）：与野生型相比，突变体中纤维

素含量降低 ２１􀆰 ４４％ 、半纤维素含量增加 ２３􀆰 ２３％ 、
木质素含量降低 ２６􀆰 １２％ ，３ 种成分均达到极显著差

异，但二者硅酸盐含量无显著差异。

图 ２　 野生型与突变体 ｄｗｆ１ 细胞壁组分含量测定

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｔｈｅ ｉｎｇｒｅｄｉｅｎｔ ｏｆ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｏｆ ｗｉｌｄ
ｔｙｐｅ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｄｗｆ１

２􀆰 ３　 ｄｗｆ１ 的组织学分析

分析成熟期野生型和突变体倒 ２ 节和剑叶石蜡

切片发现：野生型的茎秆表面（小维管束所在的地

方）较突变体平滑（图 ３Ａ），突变体的茎秆表面锯齿

状的突起更为尖锐（图 ３Ｂ）；野生型薄壁细胞规则，
大小和排列较均匀（图 ３Ａ⁃１），主叶脉中间 ２ 个气腔

较大、两侧 ２ 个气腔较小（图 ３Ｃ），而突变体薄壁细

胞较野生型小，并且同一层面上的细胞大小不一致、
排列紊乱（图 ３Ｂ⁃２），４ 个气腔大小一致（图 ３Ｄ）；茎
秆纵切面上，从外到内野生型细胞规则且逐层变大，
而突变体细胞大小随机排列，与层数无关，且细胞形

状也不规则，细胞长度稍有变短（图 ３Ｅ ～ Ｆ）。
２􀆰 ４　 ｄｗｆ１ 的遗传分析

利用表型正常的西农 １Ａ 与突变体 ｄｗｆ１ 配制杂

交组合，所有 Ｆ１植株表型正常，而在 Ｆ２群体中出现

明显的表型分离。 从 ３１０３ 株 Ｆ２群体中获得正常单

株 ２３４７ 株，突变单株 ７５６ 株，经 χ２测验，正常单株和

突变株符合 ３∶ １ 分离比（χ２ ＝ １􀆰 ６７ ＜ χ２
０􀆰 ０５，１ ＝ ３􀆰 ８４），

表明 ｄｗｆ１ 受一对隐性核基因控制。

Ａ：野生型倒 ２ 节横切面；Ｂ：ｄｗｆ１ 倒 ２ 节横切面；１、２ 分别为 Ａ、Ｂ 红框中部分放大图；Ｃ：野生型倒 ２ 叶主脉横切面；
Ｄ：ｄｗｆ１ 倒 ２ 叶主脉横切面；Ｅ：野生型倒 ２ 节纵切面；Ｆ：ｄｗｆ１ 倒 ２ 节纵切面；３、４ 分别为 Ｅ、Ｆ 红框中部分放大图

Ａ：Ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｎｏｄｅ ｏｆ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ，Ｂ：Ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄ ｎｏｄｅ ｏｆ ｔｈｅ ｄｗｆ１，Ｃ，Ｄ：Ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｌｅａｆ ｏｆ ｔｈｅ
ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｄｗｆ１，Ｅ：Ｖｅｒｔｉｃａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｎｏｄｅ ｏｆ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ，Ｆ：Ｖｅｒｔｉｃａｌ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄ ｎｏｄｅ ｏｆ ｄｗｆ１，１，２，３，４：Ｃｌｏｓｅ⁃ｕｐ

ｉｍａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｒｏｓｓ ｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ＷＴ ａｎｄ ｄｗｆ１ ｉｎ Ａ，Ｂ，Ｃ，Ｄ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ
图 ３　 野生型与突变体 ｄｗｆ１ 形态和组织学分析

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｈｉｓｔｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｄｗｆ１
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２􀆰 ５　 ｄｗｆ１ 的基因定位

从均匀分布在水稻 １２ 条染色体上的 ４８０ 对

ＳＳＲ 标记引物中筛选出 ９８ 对引物在亲本西农 １Ａ 和

ｄｗｆ１ 间表现出多态性，其中第 ９ 染色体上 ＲＭ２０１ 在

正常基因池和突变基因池之间表现差异，利用 Ｆ２群

体中的 ２０ 株正常单株和 ２０ 株突变单株进一步验证

得出 ＲＭ２０１ 与该突变位点连锁。 在 ＲＭ２０１ 上下游

各设计 ８ 对 ＩｎＤｅｌ 标记引物，其中多态性引物 Ｉｎｄ１
也表现出连锁且所有重组子与 ＲＭ２０１ 重组子不同，
初步将 ｄｗｆ１ 基因定位于 Ｉｎｄ１ 和 ＲＭ２０１ 之间，遗传

距离分别为 ３􀆰 ３５ ｃＭ 和 ４􀆰 ３４ ｃＭ。 在 Ｉｎｄ１ 和 ＲＭ２０１
之间进一步发展具有多态性的 ５ 对 ＩｎＤｅｌ 引物和 １
对 ＳＳＲ 引物（表 ２），利用 ７５６ 株隐性单株最终将

ＤＷＦ１ 基因定位在 Ｉｎｄ６ 和 Ｉｎｄ４ 之间，重组子个数分

别为 ４ 和 １２，遗传距离分别为 ０􀆰 ３０ ｃＭ 和 ０􀆰 ９１ ｃＭ
（图 ４）。 将该区间内纤维素合成酶—ＣＥＳＡ９、纤维

素合成酶家族 Ｃ—ＣＳＬＣ２、木聚糖酶抑制剂等几个

与脆性有关的基因作为候选基因进行测序，结果表

明，与野生型缙恢 １０ 号相比，突变体 ｄｗｆ１ 纤维素合

表 ２　 第 ９ 染色体上的 ７ 个连锁标记

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｅｖｅｎ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｍａｒｋｅｒｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｎｅ ｍａｐ⁃
ｐｉｎｇ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ９ ｏｆ ｒｉｃｅ

标记

Ｍａｒｋｅｒ
正向引物

Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ（５′⁃３′）
反向引物

Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ（５′⁃３′）

Ｉｎｄ１ ＣＡＣＧＡＧＧＧＴＣＴＣＧ⁃
ＣＡＡＴＴ

ＡＴＧＡＴＧＡＧＣＴＴＧＧＡＧＣ⁃
ＣＴＴＣ

Ｉｎｄ２ ＧＡＴＡＴＧＡＧＴＴＧＣＡＴＧＴ⁃
ＧＡＧＡＧＣ

ＣＴＡＧＴＧＧＧＴＣＣＣＡＴＧ⁃
ＣＡＡＡ

Ｉｎｄ３ ＣＧＴＧＣＡＧＧＴＣＴＴＧＴ⁃
ＴＡＧＴＴＴＧ

ＡＧＴＡＡＴＴＴＧＧＴＣＴＡＣＡＡＧ⁃
ＧＡＧＴＧＧ

Ｉｎｄ４ ＧＣＴＴＧＣＴＡＡＴＡＡＣ⁃
ＴＡＣＴＣＴＣＴＣＴＧＴＣ

ＧＣＡＡＴＡＴＡＡＴＧＣＴＧＴＧＴＡ⁃
ＡＴＣＣＣ

Ｉｎｄ５ ＡＡＴＴＧＴＧＴＴＧＴＧＴＴ⁃
ＧＣＴＴＧＣＴ

ＣＴＧＡＴＧＧＧＣＴＴＣＴＣＧＴＡ⁃
ＡＴＣＴＡ

Ｉｎｄ６ ＧＡＴＣＡＡＡＣＴＴＧＡＡＧ⁃
ＴＡＧＴＴＴＧＡＴＴＴＣ

ＡＡＡＴＧＧＴＣＡＧＡＴＴＧＡＴ⁃
ＴＡＴＴＧＧＡ

ＲＭ２４３１１ ＣＣＴＴＴＧＧＴＴＡＧＣＴＣＴＴ⁃
ＧＧＡＴＴＴＧＣ

ＧＣＡＴＧＣＴＴＧＣＣＡＴＣＡＣＴ⁃
ＴＡＧＣ

图 ４　 ＤＷＦ１ 基因在第 ９ 染色体上的分子定位

Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ＤＷＦ１ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ９

成酶—ＣＥＳＡ９（ＬＯＣ＿Ｏｓ０９ｇ２５４９０）第 ２２０８ 个碱基发

生突变，该突变位于第 ７ 外显子上，导致该基因上第

５５４ 个密码子由 ＴＧＣ 突变为 ＣＧＣ，氨基酸由半胱氨

酸（Ｃｙｓ）变为精氨酸（Ａｒｇ）。

３　 讨论

水稻茎秆机械强度是水稻产量重要的农艺性状

之一。 提高茎秆机械强度，对增强水稻适应栽培环

境、增强抗倒伏能力、提高水稻产量具有重要作用。
植物中维持细胞机械强度的主要成分是纤维素和木

质素，其中纤维素广泛存在于初生壁和次生壁中，维
持细胞的大小、形状、形成和分化并最终决定植物的

生长；而木质素主要存在于次生壁中，维持植物的纵

向生长，木质素含量的降低可能会使植物丧失直立

生长能力。 在已报道的脆茎突变体中，纤维素的含

量都有不同程度的降低，除 ｂｃ５ 半纤维素含量降低

外，ｂｃ３、ｂｃ６、ｂｃ７、ｄｗｂ１、ｄｆｒ、 ｆｐ２ 等半纤维素含量升

高，ｂｃ７、ｂｃ１５、ｄｗｂ１、ｎｂｃ（ ｔ）木质素含量升高，ｄｆｒ、 ｆｐ２
木质素含量降低。 本研究中 ｄｗｆ１ 突变体中纤维素

和木质素含量降低，半纤维素含量增加，这与突变体

ｄｆｒ、ｆｐ２ 等的研究结果一致。 与野生型相比， ｆｐ２ 纤

维素含量下降 ２５％ ，木质素下降 ３２％ ，半纤维素含

量上升 ３１％ ；ｄｆｒ 纤维素含量下降 ３４􀆰 ６％ ，木质素含

量下降 ２８􀆰 ９％ ，半纤维素含量上升 ６２􀆰 ９％ ；而 ｄｗｆ１
纤维素含量下降 ４１􀆰 ６％ ，木质素含量下降 ６３􀆰 ４％ ，
半纤维素含量上升 ２９􀆰 ９％ 。

突变体 ｄｗｆ１ 除整株明显变脆以外，还伴随着植

株变矮、叶片披垂、叶尖干枯、略有包穗等多效表型。
在众多机械强度降低的拟南芥突变体中，也往往伴

有多效性表型，如剑蛋白突变体 ｆｒａ２、ｋｏｒ 突变体和

ｅｌｉ１ 突变体等［３６⁃３８］。 由于剑蛋白的突变造成细胞对

生长钝感而使剑蛋白突变体 ｆｒａ２ 表现为矮化表

型［３９］，但对于细胞如何感知植物体的生长信号以及

参与调控其生长的信号分子及机理仍不十分清楚。
植株变矮一般是由于细胞数目减少或者细胞变小引

起的［４０⁃４２］。 通过对野生型和 ｄｗｆ１ 突变体茎的纵切

比较分析发现突变体的细胞长度未发生明显变化，
而宽度发生了不同程度的变化，故推测突变体的矮

化可能是由于细胞数目减少引起的。 Ｒ． Ｔａｋｅｄａ［４３］

将水稻矮秆突变体分为 ｄｎ、ｄｍ、ｓｈ、ｄ６ 和 ｎ１ 等 ５ 种

类型，已克隆的水稻矮秆突变体中大部分是 ｄｍ 型

矮秆突变体，只有 ｄｗｂ１ 等少数表现为节间均匀缩短

的 ｄｎ 型，ｄｗｆ１ 也表现为为数不多的 ｄｎ 型，这对深

入研究水稻矮化的机理具有重要意义。
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同 ｂｃ８８［４４］ 一样，ｄｗｆ１ 也是 ｂｃ６ 的一个等位基

因，是通过 ＥＭＳ 诱变不同亲本得到的，ｂｃ６ 亲本为

ＩＲ６８，ｂｃ８８ 亲本为武运粳 ７ 号，ｄｗｆ１ 亲本为缙恢 １０
号。 ｂｃ８８ 突变位点位于第 ５ 外显子上，ｂｃ６ 和 ｄｗｆ１
突变位点位于第 ７ 外显子上，ｂｃ６ 的突变（ＡＧＧ→
ＧＧＧ）导致精氨酸变为甘氨酸，ｂｃ８８ 的突变（ＣＣＧ→
ＣＴＧ）导致脯氨酸变为亮氨酸，ｄｗｆ１ 的突变（ＴＧＣ→
ＣＧＣ）导致半胱氨酸变为精氨酸。 ｄｗｆ１ 与 ｂｃ８８ 表型

大致相似，都表现为全生育期变脆、植株变矮、分蘖

减少、节间变短、叶尖枯死等多效表型，另外，ｄｗｆ１
还表现出叶片披垂、略有包穗，并且根、叶鞘、枝梗和

子粒都表现出明显的脆性，这一现象在 ｂｃ８８ 中未见

报道；ｂｃ８８ 抽穗期延迟而 ｄｗｆ１ 抽穗期与野生型一

致。 ｂｃ６ 植株除表现脆性外并无变矮、叶片披垂、包
穗等多效表型。 在遗传机理上，ｂｃ６ 由半显性单基

因控制，ｄｗｆ１ 和 ｂｃ８８ 受隐性单基因控制。 突变体

ｄｗｆ１ 突变位点与 ｂｃ６ 和 ｂｃ８８ 不一样，从而导致最终

表型上有一些相同和不同的变异，其中一个原因可

能是 ｄｗｆ１ 的突变导致了该蛋白重要氨基酸变化，另
一个原因可能是野生型背景的差异，ｄｗｆ１ 野生型为

籼稻，而 ｂｃ６ 和 ｂｃ８８ 野生型为粳稻。 ｄｗｆ１、 ｂｃ６ 和

ｂｃ８８ 突变为点同样发生在保守区域内，ｄｗｆ１ 的错义

突变导致了更多抑制表型，这对进一步研究该基因、
深入探讨变矮变脆机制具有重要意义。

４　 结论

ｄｗｆ１ 突变体全生育期表现整株易脆，机械拉力

明显降低，同时表现出植株变矮、叶片披垂、叶尖枯

死等表型；株高、穗长、每穗实粒数、结实率、节间长

以及千粒重都有不同程度降低；纤维素和木质素含

量下降，半纤维素含量增加。 ｄｗｆ１ 相对于野生型在

ｄｗｆ１（ＬＯＣ＿Ｏｓ０９ｇ２５４９０）第 ７ 外显子上有一个碱基

的错义突变，导致氨基酸由半胱氨酸变为精氨酸。
同源比对显示，该突变发生在该基因的高度保守区

域内。 ｄｗｆ１ 对深入研究水稻变矮变脆机制具有重

要意义。
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１５９１⁃１６０５

［４３］ 　 Ｔａｋｅｄａ Ｋ． Ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｗａｒｆｉｓｍ ｉｎ ｓｏｍｅ ｇｒａｍｉｎｅｏｕｓ
ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］ ． Ｇａｍｍａ Ｆｉｅｌｄ Ｓｙｍｐ，１９７７，１６：１⁃１８

［４４］ 　 Ｒａｏ Ｙ Ｃ，Ｙａｎｇ Ｙ Ｌ，Ｘｉｎ Ｄ Ｄ，ｅｔ ａｌ． Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｌｏｎｉｎｇ
ｏｆ ａ ｂｒｉｔｔｌｅ ｃｕｌｍ ｍｕｔａｎｔ （ ｂｃ８８） ｉｎ ｒｉｃｅ （Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ． ） ［ Ｊ］ ．
Ｃｈｉｎ Ｓｃｉ Ｂｕｌｌ，２０１３，５８（２４）：３０００⁃３００６
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［２１］　 Ｙａｏ Ｙ，Ｓａｎｇ Ｗ，Ｚｈｏｕ Ｍ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｐｈｅｎｏｌｉｃ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘ⁃
ｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ １１ ｃｅｌｅｒｙ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ［ Ｊ］ ． Ｊ Ｆｏｏｄ Ｓｃｉ，２０１０，７５
（１）：Ｃ９⁃Ｃ１３

［２２］　 崔再兴，李玲． 豌豆的特征特性及开发利用价值［ Ｊ］ ． 杂粮作
物，２０１０，３０（２）：１５４⁃１５５

［２３］　 张乾元，韩冬，李铎． 黄豌豆营养成分和功能研究进展［ Ｊ］ ． 食
品科技，２０１２，３７（６）：１４１⁃１４４

［２４］　 李兆丰，顾正彪，洪雁． 豌豆淀粉的研究进展［ Ｊ］ ． 食品与发酵
工业，２００３，２９（１０）：７０⁃７４

［２５］ 　 石永峰． 豌豆的营养价值及其加工技术［ Ｊ］ ． 粮食与饲料工
业，１９９４（４）：２１⁃２３

［２６］ 　 Ｉｑｂａｌ Ａ，Ｋｈａｌｉｌ Ｉ Ａ，Ａｔｅｅｑ Ｎ，ｅｔ ａｌ． Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｏｆ ｉｍｐｏｒ⁃
ｔａｎｔ ｆｏｏｄ ｌｅｇｕｍｅｓ［Ｊ］ ． Ｆｏｏｄ Ｃｈｅｍ，２００６，９７（２）：３３１⁃３３５

［２７］　 Ａｍａｒｏｗｉｃｚ Ｒ，Ｐｅｇｇ Ｒ Ｂ． Ｌｅｇｕｍｅｓ ａｓ ａ ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ａｎｔｉｏｘｉ⁃
ｄａｎｔｓ ［Ｊ］ ． Ｅｕｒ Ｊ Ｌｉｐｉｄ Ｓｃｉ Ｔｅｃｈ，２００８，１１０（１０）：８６５⁃８７８

［２８］　 严衍禄． 近红外光谱分析基础与应用［Ｍ］． 北京：中国轻工业
出版社，２００５

［２９］　 甘莉，孙秀丽，金良，等． ＮＩＲＳ 定量分析油菜种子含油量、蛋
白质含量数学模型的创建［Ｊ］ ． 中国农业科学，２００３，３６（１２）：
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［３０］ 　 Ｊｕｋｋａ Ｒ，Ｅｅｔｕ Ｒ，Ｊｕｓｓｉ Ｔ，ｅｔ ａｌ． Ｉｎｌｉｎｅ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｄｕｒ⁃

ｉｎｇ ｇｒａｎｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ａ ｆｏｕｒ⁃ｗａｖｅｌｅｎｇｔｈ ｎｅａｒ ｉｎｆｒａｒｅｄ ｓｅｎｓｏｒ：ａｎ ｅ⁃
ｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｐａｒｔｉｃｌｅ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｂｉｎｄｅｒ ｅｆｆｅｃｔｓ［Ｊ］ ． Ｅｕｒ Ｊ Ｐｈａｒｍ Ｂｉｏ⁃
ｐｈａｒｍ，２０００，５０：２７１⁃２７６

［３１］ 　 Ｗａｎｇ Ｄ，Ｄｏｗｅｌｌ Ｆ Ｅ，Ｌａｃｅｙ Ｒ Ｅ． Ｓｉｎｇｌｅ ｗｈｅａｔ ｋｅｒｎｅｌ ｓｉｚｅ ｅｆｆｅｃｔｓ
ｏｎ ｎｅａｒ ｉｎｆｒａｒｅｄ ｒｅｆｌｅｃｔａｎｃｅ ｓｐｅｃｔｒａ ａｎｄ ｃｏｌｏｒ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ［ Ｊ］ ．
Ｃｅｒｅａｌ Ｃｈｅｍ，１９９９，７６：３４⁃３７

［３２］ 　 宗绪晓，关建平，顾竟，等． 中国和国际豌豆核心种质群体结
构与遗传多样性差异分析［ Ｊ］ ． 植物遗传资源学报，２００９，１０
（３）：３４７⁃３５３

［３３］ 　 宗绪晓，关建平，王述民，等． 中国豌豆地方品种 ＳＳＲ 标记遗
传多样性分析［Ｊ］ ． 作物学报，２００８，３４（８）：１３３０⁃１３３８

［３４］ 　 Ｈａｓｓａｎ Ｉ Ａ，Ｂａｓａｈｉ Ｊ Ｍ，Ｋａｄｉ Ｍ Ｗ，ｅｔ ａｌ． Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏ⁃
ｃｈｅｍｉｃａｌ ｉｍｐａｉｒｍｅｎｔ ｉｎ ｂｅａｎ ｐｌａｎｔｓ ｄｕｅ ｔｏ ｓｕｐｐｌｅｍｅｎｔａｒｙ ｕｌｔｒａｖｉ⁃
ｏｌｅｔ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ：ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄ⁃
ａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ［Ｊ］ ． Ａｕｓｔｒ Ｊ Ｂａｓｉｃ Ａｐｐｌ Ｓｃｉ，２０１２，６：５５２⁃５６１

［３５］ 　 Ｓｈｅｔｔｙ Ｐ，Ａｔａｌｌａｈ Ｍ Ｔ，Ｓｈｅｔｔｙ Ｋ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＵＶ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ
ｐｒｏｌｉｎｅ⁃ｌｉｎｋｅｄ ｐｅｎｔｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐａｔｈｗａｙ ｆｏｒ ｐｈｅｎｏｌｉｃｓ ａｎｄ Ｌ⁃
ＤＯＰＡ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｄａｒｋ ｇｅｒｍｉｎａｔｅｄ Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ ［ Ｊ］ ． Ｐｒｏｃ Ｂｉｏ⁃
ｃｈｅｍ，２００２，３７：１２８５⁃１２９５
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