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摘要  卷叶性状是水稻(Oryza sativa)重要的育种指标之一。研究表明, 水稻叶片适度卷曲对植株的光合作用、株型及增产

等均具有重要作用。该文综述了水稻叶片卷曲的相关研究进展, 对水稻叶片卷曲的细胞学形成机制和相关调控基因的分子

机制进行了阐述, 以期深入阐明水稻叶片卷曲的细胞学和分子机制, 促进卷叶性状在水稻育种中的应用。 
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水稻(Oryza sativa)叶片是植株进行光合作用的

主要场所。叶片卷曲是叶片性状中的一个重要组成部

分。研究表明, 卷叶正面的光合能力低于展叶, 其背

面的光合能力高于展叶, 而水稻卷叶的衰老程度则小

于展叶。叶片适度卷曲可减少叶片披垂, 从而使叶片

产生良好的受光姿态, 最终使群体光合速率高于展叶

(王美娥, 2012)。叶片适度卷曲还能使叶片保持直立

形态, 提高水稻光能利用率, 从而提高产量。叶片适

度卷曲在一定条件下能增加水稻种植密度, 提供合适

的空间, 而且能提高水稻的抗病性。然而, 随着叶片

卷曲度的增加, 叶片表面的漏光损失增大, 植株不能

充分利用光能(王凡华, 2016)。本文主要论述水稻卷

叶细胞学及相关分子调控机制的研究进展。 

1  水稻卷叶类型及细胞学形态变化 

目前 , 在双子叶模式植物拟南芥 (Arabidopsis th- 
aliana)和单子叶模式植物水稻中分离出了许多叶片

性状相关突变体。随着超级稻概念的提出, 水稻叶片

性状相关研究成为当前的研究热点。目前, 卷叶类型

包括3种: 正卷、反卷和扭曲。正卷即叶片朝着近轴

端卷曲, 反卷是叶片朝着远轴端卷曲, 而扭曲是无规

则的。卷曲程度分为高度卷曲、中度卷曲和轻微卷曲

(张俊杰, 2015)。当叶片发生卷曲时, 其细胞学形态也

发生相应变化, 包括泡状细胞的变化、 厚壁细胞及薄

壁细胞的变化, 以及维管束中韧皮部变化和叶肉细胞

的变化(王莉, 2014)。 

1.1  泡状细胞的变化 

研究表明, 泡状细胞的主要作用是储存水分, 通过借

助大液泡内在水分的得失来调控叶片的伸展和卷曲, 
从而对叶片的形态以及光能利用产生影响(王文乐, 
2016)。此外, 泡状细胞的形态与叶片卷曲有关。当

叶片蒸腾失水时, 泡状细胞会皱缩, 使叶片内卷以减

少蒸腾; 当蒸腾作用较小时, 泡状细胞又会吸水膨

胀, 使叶片变平展。泡状细胞的大小和位置也是决定

叶片卷曲方向的重要影响因子。通过控制叶片中泡状

细胞的数目及面积可控制叶片的卷曲。一般情况下, 
泡状细胞失水会使叶片形成1个向近轴面方向的作用

力, 从而使叶片发生卷曲。当泡状细胞数量和面积增

多时则会使水稻叶片发生反卷, 而泡状细胞数量和面

积减少时又会导致叶片发生正卷(李战朋等, 2016)。
通过对叶片细胞进行观察, 发现叶片中的泡状细胞数

量没有发生变化时, 泡状细胞面积增大也会导致叶片

反卷; 而当泡状细胞数量增多时, 其面积减少不仅不

能促使叶片反卷, 反而出现叶片正卷的表型(郭旻等, 
2014)。 

1.2  厚壁细胞和薄壁细胞的变化 

厚壁细胞对水稻叶片形态的维持具有重要作用。当小

·专题论坛· 
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叶脉靠近远轴面的厚壁细胞发生缺失时, 部分泡状细

胞会发生异位或不完全异位, 即泡状细胞本应分布在

叶片的上表面(近轴面), 却出现在叶片的下表面(远轴

面), 或者出现在叶片的上下表面。Zhang等(2009)研
究表明, 水稻叶片远轴面的厚壁细胞发生缺失时导致

叶片正卷, 而近轴面厚壁细胞缺失会使叶片反卷。水

稻卷曲叶片的主脉本应是空腔的地方大多被薄壁细

胞填充, 导致薄壁细胞的数目明显增多(Zou et al., 
2011)。卷叶在叶脉近轴面厚壁细胞的缺失可能是由

于近轴面薄壁细胞数目的增加占据了原厚壁细胞的

位置, 从而使厚壁细胞分化发育的命运发生改变。因

此, 叶片卷曲由薄壁细胞和厚壁细胞的共同作用决

定。 

1.3  维管束中的韧皮部变化 

在水稻成熟叶脉的维管束中, 韧皮部(由筛管和伴胞

等细胞组成)和木质部(由原生木质部导管和次生木质

部导管组成)及其外围围绕的束内输导组织鞘细胞和

维管束鞘细胞构成束状结构。韧皮部负责将叶片光合

同化的产物运输到水稻的其它部位。除此之外, 它们

还发挥结构支撑作用。细胞学观察结果表明, 水稻反

卷叶中维管束的韧皮部面积明显增大, 而筛管-伴胞

复合体的细胞数量增多是造成韧皮部面积增大的直

接原因, 并促使韧皮部周围细胞(如其两旁的叶肉细

胞和远轴面的厚壁细胞)的分布发生变化。其原因可

能是由于薄壁细胞的异常分裂影响了主脉近轴面维

管束的正常分化和发育。当韧皮部的细胞面积增大时, 
使叶片发生反卷; 反之, 则使叶片发生正卷(Zou et 
al., 2011)。 

1.4  叶肉细胞的变化 

在水稻正常叶片中, 叶肉细胞在形态和排列方面具有

极性(Hibara et al., 2009)。而水稻卷叶叶片的叶肉细

胞形态分布没有规律, 在近上表皮左边的叶肉细胞接

近多边形, 右边的叶肉细胞呈现长方形; 而在靠近下 
表皮的叶肉细胞也有呈多边形和长方形排列(罗远章, 
2010)。此外, 在卷叶维管束鞘细胞的左右两侧还存在

薄壁细胞, 而其小脉中细胞的分化和形态与大脉中的

分化大体相同。另外, 卷叶中紧邻泡状细胞的叶肉细胞

也发生薄壁化 ,  成为薄壁细胞 ,  其泡状细胞的面 
 

积也明显减小, 最终导致叶片卷曲(Li et al., 2016)。 

2  水稻卷叶的分子机制 

研究表明, 泡状细胞的发育对水稻叶片形态有重要影

响(许杨, 2016)。目前, 从水稻卷叶中克隆的基因大多

数都与泡状细胞的发育有关, 少数与厚壁细胞、韧皮

部细胞及维管束细胞相关, 从而使叶片形态发育受影

响。 

2.1  水稻卷叶基因的定位 

水稻作为禾本科植物的模式作物, 基因组较小且已被

测序, 极大地方便了对其进行发育分子机理的探究。

水稻卷叶形成的主要因素是叶片中泡状细胞的膨胀

程度及其渗透压, 生理性逆境(缺水和盐胁迫等)都会

使叶片发生卷曲, 但这种条件下的卷叶性状是可逆的

且不能遗传, 而由基因控制的卷叶性状一般能够遗传

且表型稳定(徐静等, 2013)。已有研究发现了许多控

制水稻卷叶性状的主效基因, 而后又发现了一些微效

基因以及非等位基因, 表明水稻卷叶性状由多种复杂

的遗传途径调控(林鸿宣等, 1996)。同时, 在水稻中通

过各种化学诱变、物理诱变及转座子和T-DNA插入的

方法获得了许多叶形突变体, 而能遗传的卷叶性状是

我们所关注的。研究表明, 调控卷叶性状的基因有很

多, 且部分已被克隆(表1)。水稻12条染色体均有卷叶

相关调控基因被报道, 其中, REL1、OsAG07和RL(t)
等属于显性性状基因; ADL1、Roc5、IRL1、SRL1、
SRL2、ACL1、OsLBD3-7、OsMYB103L和RL14等
属于隐性性状基因。  

2.2  水稻泡状细胞发育相关基因 

研究表明, Ocu5基因主要在顶端分生组织的最外1或
2层细胞内表达, 在成熟叶片和茎中不表达; Ocu5突
变体与日本晴相比表现为正卷, 泡状细胞数目和面积

都有所减少(王文乐, 2016)。另外, Li等(2016)发现, 
OsLBD3-7编码1个典型的LBD家族转录因子, 其过

表达植株叶片变窄并正面卷曲, 泡状细胞数目减少

21%, 细胞体积比野生型小80%。OsHox32基因超表

达导致叶片窄且卷。组织细胞学分析表明, OsHox32
超表达植株叶片泡状细胞数目减少, 叶片发生卷曲,  
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表1  水稻卷叶相关基因 
Table 1  Relative genes of leaf rolling in rice 
基因名称 所在染色体号 显/隐性 表型特征 功能 参考文献 
rl1 1 隐性 窄叶, 内卷 未知     张俊杰, 2015 
rl4  1 隐性 内卷 未知 Khush et al., 1991 
Url1a(t) 1 隐性  内卷 未知 余东等, 2008 
REL1 1 显性  外卷 未知功能蛋白 Chen et al., 2015 
ADL1 2 隐性 外卷  半胱氨酸蛋白酶 Hibara et al., 2009 
CFL1 2 显性  内卷 编码WW结构域 Wu et al., 2011 
ROC5 2 隐性  外卷 亮氨酸拉链蛋白 Zou et al., 2011 
Nir 2 隐性 内卷 未知 陈蕾等, 2015 
Nrl3(t)  2 隐性  内卷 未知 张小惠等, 2015  
IRL1 2 隐性 外卷 富亮氨酸重复类受体蛋白激酶 Park et al., 2014 
rl(t) 2 不完全显性 内卷 未知 邵元健等, 2005 
s1-145 2 隐性 内卷 未知 Xie et al., 2013 
NAL7 3 隐性 内卷 未知 Fujino et al., 2008 
OsAGO7 3 显性 内卷 含有PAZ和PIWI结构域的蛋白 Shi et al., 2007 
SRL2 3 隐性 窄卷叶 新的植物特异蛋白 Liu et al., 2016 
nrl4  3 隐性 内卷  未知 Liang et al., 2016 
70-36  3 隐性 内卷 未知 王凡华, 2016 
OsLBD3-7 3 隐性 窄叶, 内卷 LBD家族转录因子 Li et al., 2016 
Cvd1 3 隐性 内卷 未知 Jing et al., 2017 
NRL2(t)   3 隐性 内卷 未知 Wang et al., 2011 
OsFMO(t) 3 隐性  内卷 未知 Yi et al., 2013 
ACL1  4 隐性  外卷 编码没有保守功能的结构域蛋白 Li et al., 2010 
Rl11(t) 4 隐性 内卷 未知 Zhou et al., 2010 
rl8 5 隐性 内卷 未知 邵元健等, 2005 
RL28 5 隐性 内卷 未知 冯萍等, 2015 
Ocu5  6 显性 正卷   未知 王文乐, 2016 
RL13 6 隐性 内卷 未知 田晓庆等, 2012 
sd-sl 6 隐性 微卷   未知 夏令等, 2007 
SRL1  7 隐性 内卷 未知 Xiang et al., 2012 
SLL2 7 隐性 内卷   未知 Zhang et al., 2015 
Cld1  7 隐性 内卷  未知 Li et al., 2017 
rl11(t)  7 隐性  内卷 未知 施勇烽等, 2008 
DG1 8 隐性 内卷 未知 Yu et al., 2017 
OsMYB103L 8 隐性 内卷 R2R3型MYB转录因子 Yang et al., 2014 
RL9(t)  9 隐性 内卷 未知 Yan et al., 2006 
SLL1  9 隐性 极度内卷 SHAQKYF类MYB转录因子 Zhang et al., 2009 
RL10(t)  9 隐性   微卷 未知 Luo et al., 2007 
LRL1  9 隐性  内卷  未知 赵芳明等, 2015 
Zw209 9 隐性  内卷  未知 李战朋等, 2016 
OsZHD1  9 隐性 外卷 锌指结构域蛋白 Xu et al., 2014 
RL14 10 隐性  内卷 2OG-Fe(II)加氧酶 Fang et al., 2012 
RL12(t)  10 显性 内卷 未知 Luo et al., 2009 
RL15(t)  10 隐性 内卷   未知 张礼霞等, 2014 
dnl2   10 隐性 内卷  未知 Adedze et al., 2017 
NRL(t)   11 隐性 内卷  未知 陈涛等, 2014 
NRL1 12 隐性 窄卷叶  纤维素合成酶D4  Hu et al., 2010 
NAL3(t)  12 隐性   内卷 未知 汪得凯等, 2009 
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且水分利用率显著增加(Li et al., 2016)。Chen等
(2015)克隆到1个显性卷叶基因REL1, 编码1种新的

未知蛋白, 主要在叶舌、叶鞘及维管等组织中表达。

rel1突变体的叶片表型由泡状细胞大小和数量的变异

引起。rel1显性突变体和REL1过表达植物对外源油菜

素类固醇(BR)的响应敏感性降低, REL1通过协调BR
信号转导来调控叶片的形态, 尤其是叶片的卷曲和弯

曲, 进而影响泡状细胞的数目和大小(Chen et al., 
2015)。Xu等(2014)发现, oszhd1突变体叶片泡状细

胞数目增加且排列异常, 从而导致叶片卷曲。OsZH- 
D1在幼苗和叶鞘中表达量较高, 在根和幼穗中表达

量较低(Xu et al., 2014)。Xiang等(2012)发现了1个参

与叶卷调节的叶形基因SRL1, 可通过抑制近轴面泡

状细胞的形成控制卷叶形成。SRL1编码1个糖基磷脂

酰肌醇锚定蛋白, 该蛋白定位于质膜上, 可通过负调

节编码液泡H(+)-ATP酶亚基和H(+)基因的表达来调

节叶片卷曲(Xiang et al., 2012)。RL14基因编码1个
2OG-Fe(II)加氧酶, RL14通过调控次生细胞壁的组分

使叶片中的水分运输发生改变, 进一步导致叶片失

水 , 最终使泡状细胞的形状发生异常(Fang et al., 
2012)。Zou等(2011)研究表明, Roc5基因与泡状细胞

发育有关, 该基因通过调控PFL基因的表达控制泡状

细胞的变化。Roc5基因过量表达时, 泡状细胞的数目

和大小都有所减少, 从而调控叶片内卷; 而共抑制

时, 泡状细胞的数目和大小都增加, 从而使叶片外

卷。此外, NRL1基因编码1个纤维素合成酶样蛋白D4 
(OsCs1D4), 该基因突变导致泡状细胞明显变小, 水
稻叶片变窄并向内卷曲(Hu et al., 2010)。 

2.3  水稻厚壁细胞发育和远近轴向发育基因 

CLD1/SRL1突变体表现为叶片细胞壁纤维素和木质

素含量显著降低, 研究表明, cld1/srl1功能丧失影响

水稻细胞壁的形成以及表皮的完整性, 最终导致叶片

卷曲(Jing et al., 2017)。Liu等(2016)克隆到1个srl2 
(半卷叶)水稻突变体基因, 该基因编码1个未知功能

蛋白, 由于在叶片中存在缺陷的厚壁细胞, 因此叶片

无足够的机械支撑而内卷。研究结果显示, SRL2与
SLL1能够通过多种遗传途径控制远轴面厚壁组织的

发育(Liu et al., 2016)。Li等(2010)在水稻中分离出

acl1突变体, 其叶片近轴面中泡状细胞的数目和大小

均有增加, 导致叶片近-远轴面不协调发育从而使叶

片发生外卷。ACL1基因在水稻的叶片和叶鞘中表达, 
过量表达时近-远轴面不协调发育使叶片发生内卷(Li 
et al., 2010)。Hibara等(2009)在水稻中克隆到ADL1
基因, 其编码1个钙蛋白酶, 当ADL1基因发生突变

后, 近轴面泡状细胞的数目增多, 远轴面产生类似的

泡状细胞 , 进而改变叶片的极性, 导致叶片外卷。

SLL1基因通过调控水稻叶片远轴面厚壁组织细胞的

程序化死亡来调控水稻叶片的形状。叶片维管束中叶

肉细胞及厚壁细胞发育有关的基因也参与调控卷叶的

形成。sll1突变体由于背侧的厚壁细胞发育不良而使叶

片弯曲; 增强SLL1表达可刺激且促使背面的韧皮部发

育, 并抑制近轴面表皮细胞和厚壁细胞的发育从而使

叶片发生近轴面方向卷曲(Zhang et al., 2009)。 

2.4  水稻维管束、韧皮部及叶肉细胞相关基因 

CVD1候选区域内的BEL1同源结构域蛋白基因

(Os03g0732100)中有2个核苷酸的缺失, 导致移码

突变和蛋白质产物的截短, 突变体在静脉叶中的形成

存在缺陷, 导致叶片向内卷曲(Jing et al., 2017)。在

水稻中过表达OsMYB103L可调控叶片卷曲。进一步

分析显示 , 其过表达株系中的纤维素合成酶基因

(CESA)表达水平和纤维素含量显著增加。OsMYB- 
103L可能通过CESA基因调控纤维素合成, 有可能应

用于设计水稻中所需的叶片形状和机械强度(Yang et 
al., 2014)。此外, 研究表明RL14在叶鞘内的叶肉细

胞中转录, 在成熟叶中, RL14主要在围绕脉管系统的

叶肉细胞中表达。在rl14突变体中, 与二次细胞壁形

成有关的基因表达受到影响, 其叶中的纤维素和木质

素含量发生改变, 是其叶片卷曲的直接原因(Fang et 
al., 2012)。  

2.5  激素相关基因对卷叶的影响 

激素相关基因也参与水稻叶片卷曲的调控。NAL7基
因编码1个黄素单加氧酶, 其与YUCCA序列同源, 突
变会产生无活性的酶。与野生型相比, nal7突变体中

的 IAA含量改变 , 导致水稻叶片呈现内卷的表型

(Fujino et al., 2008)。同样地, 水稻中的黄素单加氧

酶(FMO)也调控水稻内源IAA的生物合成。在卷叶突

变体中, OsFMO(t)完全不表达; 而在野生型中, 由
OsFMO(t)调控的IAA生物合成是局部的, 并且可能

在形成局部IAA浓度方面发挥重要作用, 而IAA浓度
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又是调节水稻正常生长以及发育的关键(Yi et al., 
2013)。REL1基因能够响应油菜素类固醇, 其编码1
个在单子叶植物中高度保守的功能未知蛋白, 通过协

调BR信号转导来调控叶片的卷曲和弯曲, rel1叶片卷

曲表型主要是由于泡状细胞数目和大小增加, 进而发

生外卷(Chen et al., 2015)。目前, 大多数激素在叶发

育中的调控机制仍不十分清楚, 但激素在维持叶片形

态发育过程中所发挥的作用不容忽视。 

3  水稻卷叶性状与育种的关系 

良好的株型可从空间结构上具备良好的光合生理特

性, 叶片形态的改良一直以来备受关注(Duan et al., 
2013; 邹良平等, 2015; 王伟等, 2016)。在水稻株型

改良中, 卷叶性状的研究被广泛关注, 科学家希望将

卷叶性状应用到优良的水稻品种中, 在保证一定叶面

积指数的前提下, 通过增加群体的透光率提高群体的

光合效率(姚健, 2012)。水稻叶片适度卷曲能够使叶

片保持直立不披垂; 同时, 叶片与茎秆间的夹角变

小, 植株受光面积变大, 阳光反射变小, 水稻群体光

合效率变大。此外, 叶片适度卷曲和直立能够提高群

体内空气流通速率, 促进水稻植株生长, 并最终实现

增产。而叶片光合作用与呼吸作用的增强也能提高根

系的生长活力和水稻植株的抗性(Huang et al., 2013; 
Xu et al., 2014)。袁隆平(1997)提出超高产水稻的理

想株型模式: 植株上三叶“长、直、凹、窄、厚且略

内卷”, 株高适中, 株型适度紧凑, 分蘖力中等。其

中, 叶片“直、窄、凹、略卷”正是卷叶突变体所具

备的一般特征。目前, 已成功培育的卷叶水稻高产品

种包括韩国培育的密阳23、国际水稻所培育的IR8、
江苏省农科院选育的两优培九和两优E32。这些水稻

品种都符合袁隆平提出的上三叶“长、直、凹、窄、

厚”的特点 , 并已在南方各地区大面积推广种植

(Guo et al., 2004; 沈年伟等, 2009)。 

4  问题与展望 

目前, 经过长期的积累, 已有了比较丰富的水稻卷叶

资源。遗传研究者通过EMS等诱变处理的方法已获得

了大量卷叶突变体材料。然而, 这些突变体材料大多

伴有其它不利性状(如植株籽粒空瘪和结实率低), 以

致大量突变体无法在高产育种实践中应用。部分水稻

卷叶基因虽然已被克隆, 但这些基因大多是转录因子

基因, 而这些转录因子如何调控下游基因及调控哪些

下游基因, 目前仍不清楚。此外, 对于不同卷叶基因

的关系、细胞学基础及调控机制的研究还存在很大不

足。水稻高产不是由单因素控制, 而是由多个因素协

调控制。水稻卷叶性状是一种复杂的性状, 因此, 必
然存在着复杂的调控网络控制叶片的细胞结构并进

一步控制卷叶的发生。另外, 水稻卷叶性状是否受到

本身基因或相关基因的miRNA调控? 均需要利用突

变体材料对卷叶相关基因进行深入研究, 了解多基因

之间调控体系, 进而从分子机理层面更加清晰地揭示

水稻卷叶基因的功能。将水稻分子育种技术与已知的

卷叶基因相结合, 在育种中加速对水稻卷叶基因的利

用, 以便为水稻作物的遗传改良提供参考借鉴。 
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cially the cytological and molecular mechanisms of genes related to leaf rolling. These findings can facilitate a further 
understanding of the mechanisms and promote the use of the leaf rolling trait in rice breeding. 
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