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碳离子束辐射诱变水稻基因突变嵌合体的分子特征

吕思维 张 莉 张逸妍 张渊海 彭选明 杨 震
（湖南省核农学与航天育种研究所  长沙 410125）

摘要 嵌合体是辐射诱变M1代普遍存在的现象，然而，有关水稻的嵌合体突变效应及变异遗传机制尚不清

楚。本研究采用靶向捕获测序技术获得碳离子束辐照后的OsNramp5突变嵌合体，并利用10 kb液相芯片检

测该嵌合体的M1代及突变M2代基因组的SNP/InDel发生及变异遗传分离特征。结果表明：水稻M1代嵌合体

中检测到的OsNramp5基因突变位点未遗传至M2代，即在M1代体细胞检测到的突变位点未进入生殖细胞遗

传；另外，在M1基因组突变类型中，转换是颠换的2倍，虽然超过一半变异位点遗传至M2代，但很少位点

来自基因功能编码区。本研究揭示了碳离子束辐照诱变的体细胞M1代嵌合体的基因组变异特征及其在M2代

的遗传特征，为研究碳离子束辐照后的嵌合体突变效应机制和选择诱变育种程序提供参考。
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Molecular characteristics of rice chimeras containing gene mutations induced by 

carbon ion beam radiation

LYU Siwei ZHANG Li ZHANG Yiyan ZHANG Yuanhai PENG Xuanming YANG Zhen

(Hunan Institute of Nuclear Agricultural Science and Space Mutation Breeding, Changsha 410125, China)

ABSTRACT  Chimeras are universal phenomena in the M1-generation plants obtained following radiation-

induced mutagenesis; however, the mutational effects and variant inheritance mechanisms of related rice chimeras 

have yet to be sufficiently clarified. In this study, we used target capture-seq technology to obtain OsNramp5 mutant 

chimeras via carbon ion beam irradiation, and used a 10 kb liquid chip to determine the SNP/InDel mutational 

occurrence and genetic isolation characteristics of the chimeric M1 generation and mutational M2 genomes. The 
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results revealed that the mutation detected in the OsNramp5 gene of M1 chimeric rice was not inherited by the M2 

generation; that is, the mutation detected in somatic cells of the M1 population was not passed to the subsequent 

generation via the germ cells. In addition, conversion was established to be twice as common as transversion among 

the M1 genomic mutation types, although more than half of the variant sites were inherited by the M2 generation. 

However, these sites were rarely located within the functional coding regions of genes. Our findings in this study 

revealed the genomic variation characteristics of somatic M1-generation chimeras induced by carbon ion beam 

irradiation and their genetic characteristics in the M2 generation. These findings will provide a reference for further 

studies that seek to elucidate the mechanisms underlying chimeric mutation effects and for selecting appropriate 

procedures for mutagenesis breeding following carbon ion beam irradiation.

KEYWORDS Carbon ion beam, Irradiation mutagenesis, Gene mutation, Chimera, Heritable variation
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水稻（Oryza sativa L.）养育了世界近一半人口，

与世界粮食和营养安全密切相关［1］，成为作物诱变

育种的首选。诱变育种不仅可加速作物新品种开

发与改良，增强环境适应性［2-3］，而且可拓宽遗传

变异和生物多样性［4］。诱变育种主要利用不同理化

因素［5］，在全基因组引起 DNA 遗传物质损伤簇，

包括核苷酸碱基损伤（Base lesion）、DNA 单链

（SSBs）和双链断裂（DSBs）［6］，产生大量遗传变异，

而这通过杂交育种和基因编辑育种程序则难以实

现。其中，物理诱变相比化学诱变在突变育种中

更加友好和环保，目前，FAO/IAEA数据库（http://

mvgs.iaea.org）登记的突变体中近乎一半来自 γ射线

辐照［7］。近年来，具有较高传能线密度、高突变频

率和宽突变谱等特性的离子束被认为是一种高效

诱变剂［7-9］，在相对较低的剂量下，诱导突变效率

较高，且不会严重抑制生长［10］。休眠的植物种子

是诱变育种中最常用的材料［2］。植物种子胚组织由

多细胞组成，辐射诱变是一个靶细胞事件过程，

即胚中仅个别细胞在射线诱变处理下发生突变，

由这种带有突变基因的细胞和非突变基因的细胞

的种子长成的植株和穗子称之为突变嵌合体［11］。

然而，只有经生殖细胞传递的突变对有性繁殖的

植物才有利用价值，因此，从分子层面解析嵌合

体突变细胞中的基因变异特征及传递能力，对于

制定作物诱变育种选择程序及M2代诱变选择群体

大小具有重要意义。受技术局限，前人研究了诱

变M1~M3代突变表型及嵌合体特性［11-14］，例如大麦

M1穗花粉粒的蜡质特性［15］以及M2代幼苗的叶绿素

突变表型及嵌合体突变频率［16］，但对单子叶水稻

突变嵌合体的分子特征研究尚未充分报道。

近年来，因高通量测序技术进步和全基因组

序列突变分析的发展，高通量单核苷酸多态性

（Single-nucleotide polymorphism，SNP）芯片推动了

基因组选择在育种实践中的应用，如水稻中已设

计开发了不同密度（6 kb、7 kb、44 kb、50 kb、56 kb、

700 kb）的芯片［17-22］。基于SNPs的靶向测序基因型

分型（Genotyping by targeted sequencing，GBTS）技

术，能在液态中利用生物素修饰的目标探针与靶

向序列杂交进行定点捕获和检测，成为继传统基

因型检测技术和固相芯片后，兼顾基因型检测成

本和分子育种效率的新型高通量分子检测技

术［23-24］。本研究采用一套多基因液相靶向捕获测序

技术，在 M1代获得了一个碳离子束辐射诱导的

OsNramp5基因突变嵌合株，通过 10 kb液相芯片

分析SNPs变异，旨在揭示M1代嵌合体的基因组变

异特征以及其在M2代的遗传特征，以期为重离子

束辐射诱变育种应用提供理论支撑。

1   材料与方法

1.1　  材料　

试验材料为湖南省核农学与航天育种研究所

于 2016年利用 γ射线诱变处理的赣引 5号/丰八占

干种子，经多代选育定型而成的耐热性强的水稻

新品系湘辐1822风干种。

1.2　  12C6+诱变处理及M1代种植　

风干的水稻种子于 2021年 4月在中国科学院

兰州近代物理研究所重离子加速器国家实验室，

采用 80 MeV/u的 12C6+离子束辐照处理。种子量约

为2 000粒，吸收剂量设为120 Gy。随后在湖南省

农业科学院高桥试验基地播种，25 d左右秧龄进行

单本移栽，M1诱变群体进行严格隔离，防止串粉。

水稻抽穗期在M1代单株按对角线分别挂牌采集叶
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片，标记分蘖穗，方便后续取样追踪，待成熟收

获后统计嵌合突变株的穗长、实粒数、空壳数和

每穗结实率等。

1.3　  M2代种植及基因分型　

收获M1代嵌合杂合突变分蘖穗的种子，形成

M2代群体种子，于当年冬季在三亚进行单本移栽，

共移栽284株。为获得突变纯合单株，生长至抽穗

期分单株采集叶片，进行KASP分型，由华智生物

技术有限公司完成。KASP标记检测参考He等［25］

流程，三条引物分别为：正向特异引物 F1：

GAAGGTGACCAAGTTCATGCTCGAGCCTCATC

GTCTCCATCA； 正 向 特 异 性 引 物 F2：

GAAGGTCGGAGTCAACGGATTCGAGCCTCATC

GTCTCCATCG； 反 向 通 用 引 物 ：

CTGACCGAAGCGATGATGATGAG。

1.4　  DNA提取　

在M1和M2代诱变群体分蘖盛期取叶片（M1按

单株挂牌分蘖穗采集叶片，每100个单株叶片等量

混样；M2代按单株采集叶片），采用CTAB法提取

基因组DNA［26］，微量紫外分光光度计检测DNA浓

度和纯度。

1.5　  水稻10 kb液相芯片SNPs标记　

水稻 10 kb液相芯片（包括 10 325个高多态性

SNPs）标记依托湖南杂交水稻研究中心完成。参考

Guo等 ［23］设计一组探针，每个探针 120个碱基数，

GC含量大于 30%，用于检测每个 SNP侧翼区域，

并评估了参考基因组中每个 SNP区域的所有探针

的特异性，每个 SNP 被两个交叉覆盖探针捕获。

根据样本的平均缺失率和平均测序深度对所有

SNPs 进行质量控制，剔除检出率小于 90% 的个

体，最终M1代和M2代中保留 9 730和 10 038个标

记。10 kb液相芯片在染色体的密度分布见图1（于

https://www.bioinformatics.com.cn网站绘制）。

1.6　  基于液相DNA探针靶向捕获测序技术　

Gene bank 数 据 库 中 查 找 目 的 基 因 ， 于

Oligo6.0软件设计特异性分子探针引物，委托艾柏

森生物科技有限公司合成标记有生物素的分子探

针（图 2）。参考Guo等 ［23］的方法构建DNA文库并

进行探针杂交。简言之，提取的基因组DNA进行

片段化和末端修复，添加 Poly A尾巴，连接测序

接头、纯化、PCR扩增，用不同的条形码序列对

200~300 bp 大小的连接产物进行索引，获得的

DNA文库用Tris-HCl在 pH=8.0下洗脱。探针杂交

时，取 500 ng 文库 DNA、5 μL GenoBaits Block I

和 2 μL GenoBaits Block II于试管中混合，真空干

燥；再将干燥粉末与杂交缓冲液混合，在 PCR仪

中 65 ℃孵育 2 h进行文库杂交；然后加入 100 μL

的GenoBaits带DNA探针的磁珠捕获靶点序列，再

对靶点序列进行洗脱、文库扩增。采用Qubit 2.0

荧光仪（Thermo fisher scientifc，CA）检查DNA文库

质量；用 illumina 平台测序，去除低质量的Reads，

剩余的干净Reads通过BWA软件［27］比对到水稻日

本晴参考基因组，采用 SAMTOOLS软件［27］检测

个体SNPs和 InDels变异情况。

图1　水稻10 kb（10 325 SNPs）液相芯片的SNPs的密度分布（彩色见网络版）
Fig. 1　SNPs density distribution of rice 10 kb (10 325 SNPs) liquid chip (color online)
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1.7　  目标性状OsNramp5基因突变验证　

筛选到的候选OsNramp5基因的突变位点进行

靶 特 异 性 PCR， 采 用 引 物 为 F： 5'

-GGTTTCTTGGACATCAGGATG-3'； R： 5'

-AGCTACATAAATCCGCACGA-3'。 使 用 Genstar

试剂盒扩增目标区域，PCR产物由生工生物工程

（长沙）有限公司进行Sanger测序，确定突变类型。

2   结果与分析

2.1　  M1代OsNramp5基因嵌合体突变位点及农艺

特征　

基于制备的液相 DNA 探针靶向捕获测序技

术，对碳离子束射线诱变的湘辐1822的M1代单株

进行筛选，发现编号A92的混池中在OsNramp5基

因第11外显子8874008-8874013位点处发生6 bp缺

失（GCCGAT/-），确定存在一个杂合突变位点。取

该单株的 8个分蘖穗叶片，提取DNA，根据该突

变位点设计特异性分子引物进行 PCR 扩增并

Sanger测序，结果见图3。其位于同侧相邻的穗M-

92、M-1、M-2、M-4 为杂合突变基因型（图 3

（b）），相邻穗W-93、W-3、W-5、W-6未发生突变

（WT）（图 3(c)），呈现明显的嵌合扇形体突变模式

（图3(a)）。对该基因突变嵌合单株进行农艺性状考

察（表1），每穗结实率均低于50%，平均结实率

为 40.37%，植株育性下降，表现出明显的生物损

伤效应。

图2　OsNramp5基因分子探针序列
Fig. 2　Molecular probe sequence of the OsNramp5 gene

图3　水稻OsNramp5基因突变位点分析：（a）水稻OsNramp5基因突变嵌合株的扇形突变模式；
（b）水稻穗杂合突变型测序结果；（c）水稻穗野生型测序结果（彩色见网络版）

Fig. 3　Analysis of OsNramp5 mutations in rice: (a) fan-shaped mutated pattern of rice chimeric line with OsNramp5 gene 
mutation; (b) heterozygous mutant sequencing result of rice panicle; (c) wild-type sequencing result of rice panicle (color online)
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2.2　  M1穗嵌合株SNPs变异特征　

SNP 是 DNA 基因组中最丰富的变异序列［28］。

选择多态性高的10 kb液相芯片对M1基因突变嵌合

株的几个分蘖穗进行检测（平均测序深度 14×），

10 325个SNPs标记均匀分布于水稻的12条染色体

上（图 1），与日本晴参考基因组序列（Os-

Nipponbare-Reference-IRGSP-1.0）比较，在选择的

9 730个有效位点中，发现大量SNPs和少量 InDels

突变。SNPs变异在各染色体基因组不同结构域的

占比，以内含子区域（20%~31%）和基因间隔区域

（18%~29%）最多，其次是占比约 15%的外显子区

域（图 4（a））。而根据碱基替换的不同，SNPs变异

又分为转换（C∶G > T∶A和 T∶A > C∶G）和颠

换（C∶G > A∶T， C∶G > G∶C， T∶A > G∶

C， T∶A > A∶T），平均转换（Transition，以Ti表

示）与颠换（Transversion，以 Tv 表示）的比率

（Ti/Tv）为 1.83（图 4（b））。因此，基于背景基因组

差异，不同品种间存在显著的SNPs多态性，可用

于评估特定遗传变异。

继续分析该 M1基因突变嵌合株与湘辐 1822

（野生型，CK）之间的 SNPs变异，该单株的 8个分

蘖穗与 CK 的遗传背景相似度在 99.65%~99.77%，

除OsNramp5基因6 bp缺失位点外，共存在66个检

测位点变异，非均匀分布在 12条染色体，且其小

部分变异发生在编码基因的外显子区，可能影响

基因转录和翻译。具体见表2和图5。

表表1　OsNramp5基因突变嵌合株农艺性状基因突变嵌合株农艺性状
Table 1　Agronomic traits of chimeric line with OsNramp5 gene mutation

穗编号

Panicle No.

M-92

M-1

M-2

M-4

W-93

W-3

W-5

W-6

平均 

Mean

穗长

Panicle length

28.8

26.7

21.4

21.4

25.3

25.0

25.8

30.5

25.6

实粒数

Full-grain count

142

113

65

56

129

102

107

101

102

空壳数

Unfilled-grain count

171

149

74

78

214

114

120

284

151

总粒数

Total grain count

313

262

139

134

343

216

227

385

253

结实率 / %

Seed-set rate

45.37

43.13

46.76

41.79

37.61

47.22

47.13

26.23

40.37

图4　水稻M1嵌合突变株基因组测序变异位点分析：（a）SNPs变异在M1全基因组不同结构域的占比；
（b）M1全基因组上SNPs替换类型的变异位点数（彩色见网络版）

Fig. 4　Genome sequencing variation locus analysis in rice M1 chimeric mutant: (a) the proportion of SNP variation in different 
structural domains of whole M1 genome; (b) the variant loci number of SNP substitution types on whole M1 genome (color online)
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2.3　  M2突变杂合穗OsNramp5基因分离情况　

重离子照射诱导的基因突变在M1代表现为突

变杂合型。为验证OsNramp5 基因的M1嵌合突变

是否为可遗传变异及获得纯合型突变，我们对采

集的284株单株取叶片进行KASP分型。OsNramp5

基因分型结果全部为野生型，无杂合型和纯合型

突变出现（图 6（a））。然而，对长沙移栽到海南的

原始突变稻蔸再生分蘖进行分型，结果分蘖的 11

个穗中，有5个穗为突变杂合体，6个穗为野生型，

仍然保留突变嵌合体特征（图 6（a）、（b））。因此，

基于 M1 稻蔸和 M2 群体 KASP 基因分型，M1 代

OsNramp5基因缺失突变并未遗传至M2代。

表表2　M1代代OsNramp5基因穗嵌合体的基因穗嵌合体的SNP等位变异等位变异
Table 2　SNP allele variation among OsNramp5 chimeric panicle mutants in M1 population

样品名称

Sample name

92-1

92-2

92-4

92

92-3

92-5

92-6

93

编号

Code

M-1

M-2

M-4

M-92

W-3

W-5

W-6

W-93

与CK相似度 / %

Similarity percentage 

to CK

99.73

99.75

99.71

99.74

99.74

99.77

99.72

99.65

相似性分析Similarity analysis

SBS突变数（外显子区）

Single-base-substitution 

mutation count (SBS in 

exon region)

25（2）

22（3）

27（1）

24（0）

24（3）

21（1）

26（2）

34（5）

InDel突变位点

InDel mutation loci

1

2

1

1

1

1

1

0

Nramp5基因型

Nramp5 genotype

杂合型Heterozygous

杂合型Heterozygous

杂合型Heterozygous

杂合型Heterozygous

野生型Wild type

野生型Wild type

野生型Wild type

野生型Wild type

注： 野生型：待测样品中OsNramp5位点未突变，与CK一致；杂合型：OsNramp5位点发生缺失突变，表现杂合型。

Note: Wild type: no mutation at OsNramp5 locus in predicted sample, the same detection to CK; Heterozygous: deleted mutation on 

OsNramp5 gene locus and performed heterozygous.

图5　嵌合突变株穗系与CK的全基因组差异位点：（a）OsNramp5突变穗系的变异位点；（b）OsNramp5野生型穗系的变异位点
（彩色见网络版）

Fig. 5　Differential sites located on genome between chimeric mutant and CK: (a) the variation sites of panicle with OsNramp5 
mutation; (b) the variation sites of panicle without OsNramp5 mutation (color online)
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2.4　  M2代SNPs变异及遗传特征　

为探究M1代基因组其他的SNPs变异位点是否

遗传，本研究随机选择M1代OsNramp5基因突变

杂合穗 M-92 播种的 M2 代的 11 个单株（M2-1~M2-

11）进行了 SNPs 检测。在 10 038 个有效标记中，

M2 与 M1（M-92）代 的 遗 传 相 似 度 在 99.16%~

99.24%， M2 代 基 因 组 发 生 124 个 SNP/InDels

（<50 bp）（表 3），纯合突变多，杂合突变少（图 7

(a)）； 其 中 InDels 占 比 18.5%， 包 括 短 InDels

（<3 bp）9.7%（图 7（b））；替换的SNPs类型为Ti/Tv=

1.66（图 7（b）），与报道的突变累积系自发性值（Ti/

Tv=2.73）［29］有显著差距，表明辐照诱导的突变更

频繁。

前面检测到M1代突变穗M-92中除OsNramp5

基因缺失杂合突变外，基因组还有 25个SBS变异

（表 2），且变异类型转换是颠换的 2倍（图 8（a））。

继续分析它们在M2代 11个单株的遗传变异情况，

发现其中部分（14个，56%）遗传；部分（10个，40%）

回复突变；1个发生单碱基缺失变异（图8（b）），表

现了高多态性SNP的遗传保守性。另外，M2代变

异频率显著高于M1代（表2~3），诱变的M1嵌合体

引起的遗传变异在M2代发生遗传分离（图8），由

此从M2代进行突变选择更为准确。

图6　OsNramp5基因分型：（a）原始杂合稻蔸及M2 代的284单株的OsNramp5基因分型；（b）原始杂合稻蔸的再生分蘖
（彩色见网络版）

Fig. 6　Osnramp5 genotype: (a) the Osnramp5 genotype of the original heterozygous rice stump and 284 per plant in M2 
generation; (b) regenerated tillers of original heterozygous rice stump (color online)

表表3　OsNramp5嵌合突变体嵌合突变体M2代的代的SNPs变异率变异率
Table 3　SNPs variation rate of OsNramp5 chimeric mutant in M2 generation

M2编号

M2 code

M2-1

M2-2

M2-3

M2-4

M2-5

M2-6

M2-7

M2-8

M2-9

M2-10

M2-11

M2

与M1相似度 / %

Similarity percentage to M1

99.20

99.18

99.20

99.18

99.21

99.24

99.21

99.23

99.16

99.19

99.24

—

与M1差异位点 

Number of differential sites with M1

80

82

80

82

79

76

79

77

84

81

76

124

变异位点中M1占比 / %

Percentage of M1 in variant loci

12.5

14.6

11.3

13.4

13.9

13.2

13.9

14.3

10.7

13.6

11.8

10.5
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3   讨论

辐照种子可以诱导基因组随机突变，构建突

变体库，从而在后代中选择具有利用价值、可遗

传的单株培育成新品种。碳离子束辐照诱导突变

效率高，在生长抑制、致死性等方面具有较高的

相对生物学效应［9］。本研究通过液相DNA探针靶

向捕获技术并一代测序验证，在M1群体获得 6 bp

缺失的OsNramp5基因杂合突变嵌合体（图3）。该

嵌合突变穗M2代基因分型均为野生型，而稻蔸仍

为嵌合体（图 6），表现M1代检测到的OsNramp5

基因杂合突变并未进入生殖细胞遗传至M2代。而

前人报道嵌合突变如果不发生在变异细胞的 LⅡ 层

（即孢原细胞），突变将不能通过有性繁殖遗传给

下一代［30］。Stewart 等［31-32］提出植物生长点原基

（SAM）的三层细胞依次发育成：植物的表皮细胞、

内皮层和生殖细胞（花粉和卵细胞）、内层薄壁细

胞和导管系统；普遍认为配子体（种系）是由

SAM组织LⅡ细胞发育而来［33］。而且嵌合体的嵌合

稳态的持续取决于顶端分生组织不同遗传细胞镶

嵌位置和分裂模式，以周缘嵌合体十分稳定，而

扇区型嵌合体很不稳定，杂合基因型容易消失［34］，

很可能是配子体来自非 L Ⅱ细胞［33］。由此推测

OsNramp5基因嵌合体突变很可能不发生在发育成

配子体的LⅡ 细胞。

电离辐射诱导的植物全基因组突变认识更依

赖于对诱变M2或其后代的分析［7,35-37］，以致M1代杂

合体细胞中的突变发生和遗传特征鲜少被研究。

本研究确定了单个体细胞的突变株（图 6）。通过

高多态性10 kb液相芯片降低基因组检测的复杂性

图7　OsNramp5嵌合突变体M2代变异类型：（a）M2代SNP/InDel杂合与纯合变异位点数；
（b）M2代不同SNPs替换类型的变异位点数（彩色见网络版）

Fig. 7　Variation types in M2 generation of chimeric mutant with OsNramp5 mutation; (a) the number of heterozygous and 
homozygous SNP/InDel variant locus in M2 generation; (b) the variant loci number of different SNP substitution types in 

M2 generation (color online)

图8　M1代全基因组变异类型及遗传方式：（a）OsNramp5突变穗M-92的替换类型及变异位点数；
（b）M-92基因组变异的遗传方式和SNP位点数（彩色见网络版）

Fig. 8　Variation types and its inheritance of whole-genome in M1 generation: (a) the substitution types and variant loci number in 
M-92 panicle with OsNramp5 mutation; (b) genetic variation pattern and SNP number of M-92 genomic variation (color online)
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并提供可靠数据，扇形嵌合体的全基因组测序中8

个穗的SNPs变异基本一致，且极少发生在外显子

编码区，其突变穗M2代 SNPs变异数增加（表 2~

3），证实基因变异的保守性以及M2代具有更多变

异，是突变选择的关键时期。为揭示M1杂合突变

位点的遗传规律，跟踪了M1杂合突变穗与其M2分

子谱变异类型，发现 SBS 中倾向 G：C>A：T 转

换，M2比M1具有更高突变频率，但均介于快中子

诱导（Ti/Tv=1）和自发突变（Ti/Tv=3）之间［38］。前人解

释这种碱基偏倚取代可能是由氧化性DNA损伤产

生的碱基修饰引起的［39-41］，主要源于甲基化胞嘧啶

的脱氨作用［29］。而且，在种子繁殖植物中，因物

种保护机制，大缺失和染色体重排的细胞一般不

参与存活配子或种子的形成，大多数DNA损伤通

过同源重组（HR）、非同源末端连接（NHEJ）、错配修

复（MMR）等多种机制减少或修复损伤。其中HR

和NHEJ通常分别被认为无误和易错地修复，最近

的研究却发现以上两者都有可能引起碱基对替换、

插入/删除和染色体重排，而修复过程中出错得以

保存下来的突变可以遗传［7，42］。以上观点与本文的

研究结果相符合，M1突变穗中超过50%的SNPs变

异在M2代稳定遗传，接近50%的SNPs变异回复突

变，另外也发生新的突变（图8）。

4   结论

植物基因组发生的突变是获得新的基因功能

和培育新品种的基础。将高多态性的液相芯片与

KASP等结合，可大大降低检测成本，助推基因组

突变分析。本研究结果表明，碳离子束辐照诱导

的体细胞M1的目标基因OsNramp5杂合突变位点

未进入M2代生殖细胞遗传；该嵌合穗系基因组位

点变异倾向发生在基因间隙、内含子和上下游区

域，虽然遗传至M2代变异位点超过 50%，但极少

为编码基因功能域的位点，这也证实了基因突变

的保守性和加大M2代筛选的必要性。
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