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水稻叶色突变体研究进展
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海南省热带农业有害生物检测监控重点实验室，海南 儋州，571737）

摘　要：从水稻叶色突变体的产生方法、类型、遗传规律及突变基因的定位与克隆、叶色突变表型的光温调
控和分子机理等方面系统综述了水稻叶色突变体的研究进展，并对叶色突变体的应用前景做了进一步分析，
旨在为深入研究水稻叶色突变体提供参考。
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叶色突变的主要特点是叶色表型发生了变异，表现为不正常的白化、黄化、浅绿、绿白、白翠、黄绿、绿
黄和条纹等［1］ ，并可导致控制叶绿素生物合成和叶绿体发育的重要基因的沉默或失活，直接或间接影响
叶绿素的合成和降解，改变叶绿素含量［2–7］ 。 近年来，叶色突变体的利用价值受到越来越多的关注。 在育
种工作中，叶色变异不仅可以作为标记性状，简化良种繁育［8］和杂交种生产，提高杂交种种子纯度［9］ ，而
且常绿突变体还可为高光效育种提供优良的种质资源［10］ 。 另外，叶色突变体也是光合作用［11］ 、光形态建
成［12］ 、激素生理［13］ 、质 －核基因互作以及信号传导途径［14］等水稻光合系统结构、功能及其调控机理研究
的理想材料。
1　水稻叶色突变体的产生方法

突变体是水稻功能基因组学的重要研究内容之一。 除了天然自发突变外，目前水稻叶色突变体的来
源主要为物理、化学诱变和 T-DNA、转座子（Ac ／ Ds系统）、逆转座子（逆转录转座子 Tosl7）插入突变。
1． 1　物理、化学诱变　物理诱变法是指利用电离辐射或化学诱变剂处理水稻种子或幼苗诱变产生突变
体的一种常规方法。 常用的电离辐射主要是 X射线、γ射线及紫外线，α及 β粒子，质子及中子等，一般以
处理水稻干种子为主，也可处理幼穗分化植株。 辐射不仅要选择适当的剂量，而且要注意剂量率。 在一
定的剂量范围内增加照射的剂量，可以提高突变率，但也随之增加生理损伤。 因此，为了获得最多的目标
突变，往往采用比临界剂量低的剂量。 陈善福等［15］用60 Co-γ 射线直接辐照龙特甫 B 干种子，诱发获得了
白化、黄化和条纹等 6 种类型叶色突变体。 魏玉波等［16］将日本优质、耐冷性水稻品种花之舞干种子经 50
Gy60Co-γ射线处理，在 T2 代群体中选育出茎叶超绿突变体绿花舞。

化学诱变法是指利用化学诱变剂处理水稻种子诱变产生突变体的一种常规方法。 化学诱变剂的种
类很多，主要有 EMS、乙烯亚胺、亚硝基乙基尿烷等烷化剂，5 －溴 －尿嘧啶、5 －溴去氧尿核苷、2 －氨基 －
嘌呤等碱基类似物及有关的化合物，重氮丝氨酸、丝裂霉素 C、链霉黑素等抗生素和亚硝酸、丫啶等其他种
类的诱变剂。 一般把种子浸泡在适当浓度的诱变剂溶液中。 诱变剂的剂量由浓度、处理的持续时间及处
理时的温度决定。 国际水稻研究所（IRRI）收集了大量由快速中子、γ 射线和化学诱变剂诱变产生的突变
体［17］ ，并开始用生物胁迫或非生物胁迫的方法来筛选形态缺失突变体。 Meskauskiene 等［18］采用 EMS 诱
变技术得到控制叶绿素合成负调控的 flu 突变体。 Mochizuk 等［19］采用 EMS 诱变技术得到一系列与叶绿



素合成途径密切相关的解藕联突变体 gun 1，gun 2，gun 3，gun 4 及 gun 5。
物理、化学诱变虽然可以快速获得较广的突变谱及稳定的遗传与多位点的变异，其表型与基因存在

的相关性也可通过后代杂交试验获得，但在分离基因的过程中需要进行突变体遗传作图、共分离的限制
性片段多态性分析，难以在获得全基因组测序信息的基础上进行基因功能的研究［20］ 。
1． 2　T-DNA插入突变　T-DNA标签技术是以农杆菌介导的遗传转化为基础的一种插入突变研究方法。
由于农杆菌的寄主范围较广，转化技术成熟，故是创造插入突变体的有效途径。 该法的最大优点是产生
的突变体稳定、拷贝数低以及便于进行遗传和分子分析。 而且，T-DNA 的插入热点多集中在基因组的活
跃转录或具有转录潜力的区域，是理想的基因标记工具。 如果插入的片段内包括大肠杆菌的复制起点，
则可通过质粒挽救的方法克隆插入序列两翼的植物基因片段；如果插入的是无启动子的抗生素抗性等报
告基因，则一旦 T-DNA插入植物启动子附近，就可导致外源报告基因的表达，从而可在细胞或组织水平上
进行筛选；一旦 T-DNA直接插入引起突变，便可以 T-DNA 作标签直接分离基因［21］ 。 利用 T-DNA 标签技
术，Jeon等［22］构建了由 30 000 个株系组成的突变体库，发现了一些形态变异的突变，如黄叶、斑马叶、株
高增加或变矮、斑点叶等。 Jung等［6］采用 T-DNA标签技术获得一个黄绿突变体，并进一步鉴定了该突变
体基因（镁 －鏊合酶 H亚基基因 OsCHLH）。 目前利用 T-DNA标签技术己经构建了普通的插入突变［23］激
活标签［24］ ，基因捕获（gene trap）［25］和增强子捕获（enhancer trap）［26–27］等多种类型的水稻突变群体，并
对转基因水稻植株中 T-DNA的整合结构［28］ 、T-DNA 标签在水稻基因组中的分布特征［29–30］以及 GUS（β-
glucuronidase）和 GFP（green fluorescent protein）等报告基因在水稻中的表达模式［31–32］进行了详细的分析。
从水稻 T-DNA插入突变群体中筛选出的多个突变体己经成功的应用于相应基因的功能分析［6，33 － 36］ 。 但
T-DNA插入需要大量的转基因工作，复杂的 T-DNA插入也增加了对突变体分析的难度［6］ 。
1． 3　转座子插入突变　转座子（transposon）是染色体上一段可移动的 DNA片段，可从染色体的一个位置
跳到另一个位置［37］ 。 当转座子跳跃而插入到某个功能基因时，就会引起该基因的失活，并诱导产生突变
型。 而当转座子再次转座或切离这一位点时，失活基因的功能又可得到恢复。 根据增殖方式，转座子可
分转座子和逆转座子 2 类。 目前，应用于水稻突变体库构建的转座子主要是 Ac ／ Ds系统和逆转录转座子
Tosl7。

Ac ／ Ds系统是玉米中的一个转座子（transposon）家族。 该家族的自主元件 Ac（Activator）因子单独存
在时即可使 Ac、Ds元件发生转座［38］ 。 Ds（Dissociation）是一种非自主元件，主要是由 Ac 因子缺失了合成
转座酶（transferase）的序列形成的，但却含有完整的转座序列。 Ds 因子单独存在时，不能发生转座，只有
转座酶存在时，Ds才能从原位点切离，插入到新位点中［38］ 。 Enoki 等［39］用 Ac 的插入突变建立了水稻突
变体库，该群体有 15％ ～50％的插入位点，在后代中又会发生转座，插入的位点偏向于预测的基因区域。
Greco等［40］利用增强子（enhancer trap）载体建立了 Ac ／ Ds插入突变体库，该群体中 62％的 T0 代植株表现
出了转座活性，92％的 T1 代有转座活性，70％的 T2，T3 植株 Ds失去了转座活性，大约 10％的 Ds有拷贝数
的扩增。 Ac ／ Ds系统插入法在大田自然培养条件下即可获得大量的突变个体，而且只需筛选相对较少量
的植株就能标记所有基因。 然而，这一体系也存在一些问题：（1）转座子高效、连续多次跳跃和转座，使得
基因组多个位点发生突变，但这些突变位点并没有被标签所标记，给后续的基因克隆工作带来许多不便；
（2）自主转座在体细胞内有可能造成基因功能自动恢复，因此造成许多不稳定突变；（3）转座子跳跃一般
是在原来位点附近进行，除非多拷贝的转座子在基因组上均匀分布，否则不一定会获得所需要的突变类
型。 这大大增加了筛选克隆的困难，阻碍了转座子标签的推广。

Tosl7 是水稻中最活跃的逆转录转座子，属于长末端重复（long terminal repeat）逆转录转座子里的
TY1-copia类型。 在正常生长条件下是不转座的，拷贝数很低，在不同的水稻品种中有 1 ～ 5 个拷贝。 在组
织培养的条件下，Tosl7 可以发生转座，其后代在正常条件下种植时又能重新失活，但不会发生回复突变。
Tosl7 的拷贝数随着组培时间的延长而增大，可通过对组培时间的调节来控制它的拷贝数［41］ 。 Miyao
等［42］用粳稻品种日本晴建立了一个包含 47 196 个株系的 Tosl7 插入突变体库，从突变体库中筛选获得白
叶、黄叶、斑马叶、条纹叶、斑点叶等多种类型的 Tosl7 插入突变体。 进一步对这些突变体进行侧翼序列
Tail-PCR扩增，获得 4 316 个株系的 42 000 个插入位点的侧翼序列，并建立了侧翼序列数据库。 虽然水稻
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逆转录转座子拷贝数较多，但由于逆转录转座子通常只引起稳定的突变，很难用常规的遗传分析方法区
分逆转录转座子引发的突变和其他因素引起的变异。
2　水稻叶色突变体的类型

水稻叶色突变作为一种十分明显，易于观察的性状突变，早在 20 世纪 30 年代就有相关报道。 其主要
特点是叶色表型发生了变异，表现为不正常的绿色。 水稻叶色突变常在苗期表达，可根据突变体苗期的
叶色表型加以分类。 Gustaffsson［43］将叶色突变体分为白化（albina），黄化（xanthan）、浅绿（virids）、条纹
（striata）、斑点（tigrina）5 大主要类型。 Awan等［1］则将叶色突变体细分为白化、黄化、浅绿、绿白、白翠、黄
绿、绿黄和条纹 8 种类型。 由于叶色突变主要与叶绿素的代谢过程有关，Tanya等［44］根据叶色突变的生理
机理，将叶色突变体分为总叶绿素增加型、缺总叶绿素型、缺叶绿素 a型和缺叶绿素 b型等。 吴殿星等［45］

还根据温度对叶色标记表达的影响，将 8 个温敏核不育系叶色突变体分为高温表达型，低温表达型和温
钝型 3 种。 此外，由于不同光强、光照时间和不同光质的单色光对叶色突变体表型变化的影响不
同［46 － 48］ ，因此，根据光对突变体发育的调控，叶色突变体又可分为依赖于光诱导型和非依赖于光诱导
型［49］ 。 然而，由于植物的表型性状与其内部的遗传物质之间并非存在一一对应的关系，同一性状可能受
不同基因调控，即便同一基因突变，也可能因基因功能缺损程度不同而造成不同的表型。 所以，简单地按
苗期叶色突变体分类标准划分突变体，必将不利于突变基因生物学功能的深入探讨。 而且，随着新型叶
色突变体的不断涌现，已很难按照传统的苗期叶色突变体分类标准将某些叶色突变体归入到某种类型，
如 Cha等［49］发现的水稻常绿（stay green）突变体，苗期叶色突变体分类标准已难以满足研究发展的需要。
但由于还未找到更为合理的分类方法，按苗期叶色突变划分较为直观、简便，所以，目前仍以苗期叶色为
依据来确定叶色突变体的类型。
3　水稻叶色突变体的遗传规律

水稻叶色突变是遗传基因的突变，受细胞核和细胞质 2 类不同遗传体系的控制。 大多数研究表明，
诱发的水稻叶色突变是核基因隐性突变。 Cha 等［49］对水稻常绿叶色突变体、Dong 等［50］对水稻热敏感叶
色突变体 tsc-1、胡忠等［51］对粳稻黄绿色突变体、吴关庭等［52］对 PLM12 紫叶突变体、夏英武等［53］对水稻
温敏型突变体、沈圣泉等［54］对苗期转绿型Ⅱ32B 叶色突变体、吴殿星等［55］对水稻转绿型白化突变系
W25、龚红兵等［56］对水稻镇恢 249 叶绿素 b 减少突变体以及赵海军等［57］对一个携带白化转绿型叶色标
记的新型不育系玉兔 S的遗传分析表明，上述叶色突变体均为细胞核单基因隐性突变。 笔者通过 T-DNA
插入法所获得的心叶黄化、叶展开后转绿的水稻转绿型黄叶突变体则由单隐性核基因控制。 另外，由细
胞质突变引起的叶色突变体在国内外均有报道。 Palmer［58］首次发现了细胞质控制的叶色突变体。 刘友
杰［59］利用激光照射早稻品种，对其产生的退绿突变体的遗传研究也表明，该突变体为细胞质突变所致。
4　水稻叶色突变基因的定位

由于叶色突变类型丰富，其突变基因遍及水稻整个基因组。 早在 1975 年，Iwata 等［60］就借助于初级
三体，对叶色突变基因进行了定位研究。 随后，Dong 等［50］将水稻热敏感叶色突变体 tsc-1 定位在第 11 条
染色体上。 Cha等［49］利用分子标记将水稻常绿叶色突变体 sgr（t）定位于第 9 染色体标记 RG662 和 C985
之间。 据不完全统计，目前已定位的水稻叶色突变基因有 77 个，其中包括白化 12 个、黄化 14 个、转绿型
14 个、斑点 14 个、条纹 11 个、黄绿 6 个、浅绿 3 个、亮绿 1 个、常绿 1 个和热敏感型 1 个，遍布除第 12 条染
色体外的所有水稻染色体（表 1），但至今对其中突变基因的克隆还较少。 我们将所得的水稻 T-DNA 插入
黄叶突变体 vyl（virescent yellow leaf，vyl）定位在第 9 染色体上。

叶绿素分子在光合系统的光能捕获和反应中心的电子传递过程中起着关键作用，光合作用的速率与
其合成、积累和降解紧密关联。 采用分子标记技术研究叶绿素含量的 QTL为揭示叶色突变的基因位点提
供了可能。 迄今为止，水稻中利用各种遗传分离群体已发现 33 个与叶绿素含量相关的 QTL，除第 6 条、第
9 条和第 10 条染色体外，其他 9 条染色体均有分布（表 2）。 但是由于定位叶绿素含量的 QTL的遗传标记
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与定位叶色突变的标记间存在差异，目前尚难确定这些 QTL与叶色位点的关系。
5　水稻叶色突变相关基因的克隆

随着生物化学与分子生物学的快速发展，水稻叶色突变相关基因克隆研究成为国内外研究的热点，
但主要集中在编码叶绿素合成与降解途径中的酶基因。 最近，随着拟南芥中编码 3，8 －二乙烯基原叶绿
素酸酯 α － 8 －乙烯还原酶基因（DVR）图位克隆的完成，高等植物中所有编码叶绿素合成途径中酶的基
因已经全部克隆［4］ 。 但迄今为止，水稻这一途径中相关酶的基因在 Genebank 登录仅有 4 个，分别为编码
镁 －鏊合酶 H亚基的基因（chlH）、编码光依赖性原叶绿素酸酯 a 还原酶基因（POR）、叶绿素合成酶基因
（chlG）和植醇合成酶基因，登录号分别为 D47916，D46584，D48639 和 D47484。 Jung 等［6］利用 T-DNA 插
入突变体进一步鉴定了镁 －鏊合酶 H亚基基因 OsCHLH。 Kodiveri等［61］在水稻中克隆了一个叶绿体发育
相关的基因 OsPPR1，它属于水稻 PPR（Pentatricopeptide repeat）蛋白超家族中的一员，含有 11 个 PPR 基
序。 转反义 OsPPR1 的水稻植株叶片白化，叶绿体发育受阻，在苗期致死。 PPR蛋白是最近才发现的一种
核编码的 RNA结合蛋白，典型特征是含有 35 个氨基酸构成前后相连的 PPR基序。 每个 PPR蛋白平均含
有 2 ～ 26 个 PPR，每个 PPR结构域含有 2 个 α －螺旋［62］ 。 在高等植物中，核编码 PPR 蛋白能参与调控叶
绿体编码的光合基因或线粒体编码的育性基因的 RNA 加工［61，63］ 。 OsHAP3 基因控制着叶绿体的发育和
叶绿素的合成，RNAi干扰的 OsHAP3 表现白绿叶色表型，但 OsHAP3 和 OsPPR1 控制叶绿体发育的详细
分子机理仍不清楚［61］ 。

表 1　水稻中已报道的叶色突变体

类型 总数 ／个 基因符号 基因名称 染色体序号 距离 ／ cM 参考文献

白化 12 ads adaxial snowy leaf 未知 未知 ［1］
al-v（t） variegated albino 4 未知 ［2］
al1（alK1） albino1 6 未知 ［3］
al10 albino10 3 73 ［4］
al2 albino2 5 111 ［3］
al3 albino3 5 51 ［3］
al4 albino4 1 106 ［5］
al5 albino5 4 未知 ［5］
al6（t） albino6 5 56 ［5］
al7（t） albino7 4 未知 ［5］
al8 albino8 1 未知 ［6］
al9（t） albino9 6 未知 ［6］

亮绿 1 bgl bright green leaf 5 82 ［3］
黄化 14 chl1（ch1） chlorina1 3 188 ［10］

chl10 chlorina10 2 142 ［11］
chl2 chlorina2 3 73 ［12］
chl3 chlorina3 3 165 ［4］
chl4 chlorina4 6 82 ［12］
chl5 chlorina5 1 未知 ［6］
chl6 chlorina6 1 84 ［6］
chl7 chlorina7 6 未知 ［13］
chl8 chlorina8 8 未知 ［14］
chl9 chlorina9 8 未知 ［15］
chs1（t） Chlorosis1 9 未知 ［16］
chs2（t） Chlorosis2 未知 未知 ［16］
chs3（t） Chlorosis3 未知 未知 ［16］
chs4（t） Chlorosis4 未知 未知 ［16］
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续表 1

类型 总数 ／个 基因符号 基因名称 染色体序号 距离 ／ cM 参考文献

浅绿 3 fgl（fl） faded green leaf 10 16 ［12］
lgp light green panicle and leaf 未知 未知 ［17］
pgl pale green leaf 10 70 ［5］

常绿 1 sgr（t） stay green leaf （t） 9 未知 ［20］
条纹 11 rfs rolled fine striped leaf 7 66 ［12］

st1 stripe1 6 65 ［8］
st2（gw） stripe2 5 49 ［8］
st3（stl） stripe3 3 106． 9 ［22］
st4（ws2） stripe4 4 90 ［9］
st5 stripe5 4 170 ［15］
st6（t） stripe6 3 66 ［23］
st7 stripe7 4 未知 ［14］
st8 stripe8 7 30 ［14］
fs1 fine stripe1 6 90 ［8］
fs2 fine stripe2 1 1 ［12］

转绿 14 v（KL1111） virescent-（KL1111） 未知 未知 ［12］
v（KL406） virescent-（KL406） 未知 未知 ［12］
v1 virescent1 3 127 ［12］
v10 virescent10 5 85 ［25］
v11 virescent11 7 55 ［25］
v12（t） virescent12 未知 未知 ［26］
v2 virescent2 3 77 ［12］
v3 virescent3 6 30 ［12］
v4 virescent4 11 60 ［27］
v5 virescent5 3 144 ［4］
v6 virescent6 1 150 ［10］
v7 virescent7 3 92 ［22］
v8 virescent8 8 未知 ［12］
v9 virescent9 11 28 ［28］

黄绿 6 ygl yellow green leaf 10 未知 ［29］
yl（t） yellow-green leaf （t） 5 60 ［30］
yl chlorophyll mutant 未知 未知 ［31］
ylb yellow banded leaf blade 5 未知 ［31］
ylm yellow leaf margin 4 未知 ［12］
yp yellow panicle 未知 未知 ［32］

斑点 14 z（KL1207） zebra（KL1207） 未知 未知 ［12］
z1 zebra1 11 15 ［12］
z10 zebra10 7 未知 ［14］
z11 zebra11 2 35 ［14］
z12 zebra12 2 37 ［14］
z13 zebra13 6 未知 ［14］
z2 zebra2 11 90 ［12］
z3 zebra3 3 33 ［22］
z4 zebra4 8 未知 ［12］
z5 zebra5 4 未知 ［33］
z6 zebra6 7 60 ［35］
z7 zebra7 5 180 ［14］
z8 zebra8 1 70 ［14］
z9 zebra9 3 188 ［14］

热敏感型 1 tsc1（t） thermo-sensitive seedling color-1（t） 11 未知 ［24］
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表 2　在不同作图群体中检测到与水稻光合功能相关性状的 QTL

　　　性　状 总数 ／个 染色体分布

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 参考文献

全氮含量（TLN） 11 1 3 1 0 0 0 0 3 0 0 3 0 ［1，5，7 ］
叶绿素含量（CC） 34 9 4 8 5 1 0 3 2 0 0 1 1 ［1 － 4，6，7 ］
叶绿素 a ／ b 比值（CR） 4 0 0 2 1 1 0 0 0 0 0 0 0 ［1，4 ］
净光合速率（NPR） 3 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 ［1，4 ］
蒸腾速率（TR） 2 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 ［6］
细胞间 CO2 浓度（IC） 6 0 1 1 1 0 1 0 1 0 0 1 0 ［4］
气孔导度 （SCO） 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 ［4］
叶绿素含量下降（DCC） 4 0 0 0 1 0 1 0 1 1 0 0 0 ［4］
Rubico 酶含量 （RC） 3 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 1 ［5］
Rubic 酶 ／蛋白含量（RRP） 1 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ［4］
Rubico 酶 ／叶绿素含量（RRC） 3 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 ［4］
比叶面积（SLA） 2 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 ［4］
可溶性蛋白含量（SPC） 8 0 2 1 1 0 1 0 2 1 0 0 0 ［5］
Rubico 酶 ／全氮含量（RRN） 3 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 ［5］

6　叶色突变表型的光温调控

叶绿素和叶绿体的形成与温度密切相关，很多叶色突变体在不同温度下的表型变化也很明显。 Dong
等［50］对水稻热敏感叶色突变体（tsc-1）7436S的研究表明，在 23． 1 ℃，26． 1 ℃和 30． 1 ℃ 3 种温度下，突变
体呈现白色、浅绿、绿色 3 种不同的叶色，但将 23． 1 ℃处理的苗转移到正常的 30． 1 ℃后，突变体能恢复正
常绿色。 吴殿星等［55］发现不同温度下水稻转绿型白化突变体W25 的苗期叶色变化明显。 在 15 ℃，20 ℃
和 25 ℃的温度条件下，其幼叶表现为完全白化，而在 30 ℃和 35 ℃时，其第 1 ～ 2 叶却表现为浅绿色和正
常绿色。 崔海瑞等［64］研究了温度对水稻突变体 W1 叶色及叶绿素（Chl）生物合成的影响。 在高温下，突
变体 W1 的 Chl和类胡萝卜素（Caro）含量与对照无显著差异，幼苗呈绿色；低温（15 ～ 20 ℃）下 W1 的 Chl
和类胡萝卜素（Caro）含量明显较低，表现白化。 白化苗中 Chl 生物合成的中间产物原叶绿素（酸）
（Pchl）、镁原卟啉（Mg-proto）、原卟啉Ⅸ（ProtoⅨ）含量减少，而 δ －氨基酮戊酸（ALA）和胆色素原（PBG）
大量积累，证明突变体 W1 低温下 Chl生物合成卟啉原形成部位受阻。 水稻叶色突变体产生上述转绿现
象的主要原因是由于突变体光合色素代谢的途径或关键酶类的基因表达容易受温度条件的调控，从而使
突变体的叶色表型在不同温度条件下可以发生很大的变化［65–66］ 。

光对叶绿素和叶绿体形成也十分重要，光不足植物则不能高效地进行光合作用。 光强可直接影响色
素的合成及调节有关的酶活性，导致叶绿素、类胡萝卜素和花色素苷的含量及比例变化，从而引起叶色变
异［50］ 。 不同光强对叶色突变体表型变化的影响不同。 如水稻条斑突变体 TCM248 在叶片早期发育期间，
只有光暗交替变化的环境下才能呈现其横向条斑表型，而且在光反应期间，其横向条斑表型在强光下更
加明显［50］ 。 光照时间不同和不同光质的单色光对叶色突变体表型变化的影响不同。 如花叶叶兰只有在
63％遮荫度下才能够较好地呈现花叶性状［51］ ，而紫叶小檗必须在全光照下才能表现其叶色［52］ ，蓝光和绿
光对其叶色表现有较严重的影响，使其紫红色或黄色叶色向绿色或绿褐色方向转化，而红光有利于其叶
色向紫色方向发展［51］ 。
7　水稻叶色突变的分子机理

叶色突变是生理和遗传共同作用的结果，突变的分子机理较为复杂。 水稻叶色突变体一般受内在或外
界环境因素的影响而导致相关基因发生突变或细胞质的遗传物质发生改变，使光合色素代谢系统中某种酶
活性改变或叶绿体发育受阻，以及相关基因的转录或翻译水平降低，从而导致光合色素形成受阻或降解缓
慢，最终产生叶色变异。 根据叶色突变体的研究结果，目前对其发生机理的解释主要有以下几种观点。
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7． 1　叶绿素合成受阻　四吡咯分子是色素和很多生命功能的辅助因子，在植物中具有电子载体、信号分
子和氧化还原反应中的催化剂的作用。 植物中四吡咯生物合成虽然极其复杂，但却高度保守（图 1），其中
大部分酶促步骤存在于所有生物。 四吡咯与 Mg2 ＋ 螯合形成叶绿素。 叶绿素分子的生物合成从谷氨
酰 － tRNA开始，到叶绿素 a，b合成结束，是一个极其复杂但又高度保守的过程（图 2）［67］ 。 目前，高等植
物叶绿素合成途径中所有的关键酶基因已被全部鉴定出来（表 3）。 该途径中任何基因发生突变都可能阻
碍叶绿素形成，从而改变叶绿体中各种色素的比例，引起叶色变异。 研究表明，叶色突变大多数表现为叶
绿素合成受阻，少数为叶绿素降解缓慢，不同的突变类型叶绿素合成受阻的部位也存在差异［63］ 。 一般来
说，白化是由于叶绿素合成卟啉原形成部位受阻，如水稻 W1 叶色突变体［63］ ；黄化、浅绿、斑点是由于叶绿
素合成镁的鳌合形成部位受阻，如水稻“斑马叶”［68］ ；绿白是由于叶绿素酸酯 a 形成部位受阻，如拟南芥
的 DVR叶色突变体［4］ 。 Cha等［49］推测水稻常绿叶色突变体可能是突变延缓了叶片体内叶绿素的降解速
度，但具体哪个部位受阻还不清楚。
7． 2　叶绿体分化与发育受阻　叶绿体是存在于绿色植物叶肉细胞中的一种细胞器，其主要功能是进行
光合作用。 叶绿体分化（differentiation）起源于前质体（proplastid），在细胞质、核基因协同精细调控下完
成。 一般可分为 3 个步骤［69–70］ ：1）叶片原基分化成分生组织，合成质体中 DNA；2）分生组织细胞增大，质
体的转录和翻译能力形成，特别是编码质体转录和翻译元件的基因表达量大大提高；3）叶肉细胞成熟，编
码光合作用元件的质和核基因表达量提高，叶绿体分化形成。 因此，虽然叶绿体具有自身的遗传物质和
进行蛋白质合成的全套机构，但叶绿体的正常发育需要控制叶片发育及编码叶绿体蛋白的核基因与编码
自身蛋白的叶绿体基因之间的相互协调。 在质 －核基因复杂的动态调控过程中，任何一方基因的突变都
可能导致叶绿体发育不良，从而产生不同程度的叶色突变表型。 Hiroki 等［2］发现叶绿体不良的转绿型白
叶突变体 v2 也属于此类型，v2 基因抑制了叶绿体分化早期质体遗传体系中质体转录本的翻译，具体表现
为在突变体 OsRpoTp和 OsSIG2A转录本的异常水平积累，但核基因组编码光合基因 cab和 rbsS的转录本
积累却受到抑制。 然而，v1 和 v2 基因至今还未被克隆出来，它们在发育过程中的精细调控机理目前还不
清楚。
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表 3　参与高等植物叶绿素合成途径的酶的基因 ［67］

步骤 　　　　酶 基因名称 拟南芥 水稻

1 谷氨酰 － tRNA 还原酶 HEMA1 AT1G58290 J013000F15
HEMA2 AT1G09940 None
HEMA3 AT2G31250 J013000F15

2 谷氨酸 － 1 －半醛转氨酶 GSA（HEML1） AT5G63570 XM＿483492
GSA2（HEML2） AT3G48730 XM＿483492

3 胆色素原合酶（5 －氨基酮戊酸脱水酶） HEMB1 AT1G69740 AK119551
HEMB2 AT1G44318 None

4 羟甲基后胆色素原合酶（胆色素原合酶脱氨酶） HEMC AT5G08280 XM464263
5 尿卟啉原Ⅲ合酶（尿卟啉原Ⅲ共合酶） HEMD AT2G26540 None
6 尿卟啉原脱羧酶 HEME1 AT3G14930 AK072290

HEME2 AT2G40490 AK070859
7 粪卟啉原氧化脱羧酶 HEMF1 AT1G03475 XM473852

HEMF2 AT4G03205 AY224543
8 原卟啉原氧化酶 HEMG1 AT4G01690 NM187739

HEMG2 AT5G14220 XM472979
9 镁螯合酶 D 亚基 CHLD AT1G08520 AK072463

镁螯合酶 H 亚基 CHLH AT5G13630 AK067323
镁螯合酶 I亚基 CHLI1

CHLI2
AT4G18480
AT5G45930

XM 462936
XM 462936

10 镁原卟啉Ⅸ甲基转移酶 CHLM AT4G25080 None
11 镁原卟啉原Ⅸ单甲酯环化酶 CRD1（ACSF） AT3G56940 AK059435
12 二乙烯还原酶 DVR AT5G18660 None
13 NADPH 原叶绿素酸酯氧化还原酶 PORA AT5G54190 NM 197169

PORB AT4G27440 None
PORC AT1G03630 NM 197169

14 叶绿素合成酶 CHLG AT3G51820 AK099004
15 叶绿素酸酯氧化酶 AT1G44446 J013116K15

CAO J023100H07

7． 3　质 －核信号传导途径受阻　大量的研究结果表明，细胞核与质体之间存在着信号通路，通过这一信
号传导途径，核基因产物可以调控质体基因的转录和翻译，质体的代谢及发育状态也能影响编码质体蛋
白类核基因的表达［72 － 74］ 。 例如，当叶绿体受到损伤时，细胞核能感受伤信号，并根据叶绿体实际的需求
调节核中编码质体蛋白类核基因的转录，即细胞核编码光合系统所需要的蛋白质组分和丰度必须与叶绿
体自己合成的组份和丰度相匹配［75］ 。
7． 4　叶绿体蛋白转运受阻　蛋白质是叶绿体的结构基础，一般占叶绿体干重的 30％ ～ 40％ ，参与叶绿体
中几乎全部生命活动。 电子传递链中的细胞色素、质体蓝素都与蛋白质结合，对叶色起决定作用的光合
色素同样必须与蛋白质结合形成复合体。 如果蛋白输入途径受到某种阻碍，叶绿体功能很可能发生紊
乱，使叶绿体内环境发生变化。 叶绿体内部条件的改变，将影响色素的合成与分解，导致叶色变异［76］ 。
7． 5　其他与光系统无直接相关的基因突变　除了上述与光系统相关的途径受阻以外，其他基因突变也
可引起叶色变异，但突变的分子机理尚未十分清楚。 如，线粒体 ABC 转运蛋白 Sta1 促进细胞质 Fe ／ S 蛋
白的成熟，进而引起植株矮小、叶片黄化、细胞核形态异常等一系列次级效应（secondary effect）［71］ 。
8　叶色突变体的应用前景

叶色突变是一种非常明显的性状突变，突变基因可以直接或间接影响叶绿素的合成和降解，改变叶
绿素含量，导致光合效率下降，造成作物减产，严重时甚至导致植株死亡［2 － 6］ 。 近年来，随着分子生物学、
基因组学和生物信息学研究的不断深入，以及植物生理学和生物化学研究手段的不断发展，叶色突变体
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的利用价值受到越来越多的关注，现已被广泛应用于基础研究和生产实践。
8． 1　叶色突变体在光形态建成中的应用　光敏色素生色团是光形态建成的光受体 －光敏色素的必需组
分，对光敏色素活性起决定作用［71］ 。 缺失光敏色素生色团叶色突变体是研究植物光形态建成的理想材
料。 由于缺失光敏色素生色团叶色突变体对光不敏感［71］ ，可用于研究光感受和信号传导。 生色团含量降
低导致所有光敏色素活性下降［71］ ，因而可通过缺失生色团的突变体研究光敏色素在光形态建成中的作
用。 在缺失光敏色素生色团叶色突变体中，最具代表性的是拟南芥 hyl，hy2 突变体［12］ 。
8． 2　叶色突变体在植物激素生理中的应用　首先，激素含量与叶色间有着较为密切的联系。 由于叶色
突变体的突变基因可直接或间接影响激素的合成，改变突变体内源激素的含量，所以鉴定缺失激素的叶
色突变体，不但可以增强对激素合成途径的了解［77］ ，而且可以克隆出参与激素生物合成的基因。 水稻 os-
abal 突变体缺失 ABA，叶片介于灰绿和绿色之间，Agrawal等［13］通过正向遗传学的方法从中分离出了 1 个
参与 ABA生物合成的基因。 其次，植物激素影响叶片的颜色，也影响植物体的生长、成熟和衰老。 内源激
素含量发生变化的叶色突变体，往往表现一些异常的生理现象。 细胞分裂素含量升高的叶色突变体株高
下降［10］ ，叶片形态异常［78］ 。 缺乏 ABA的叶色突变体则通常表现出下列性状：过早萌发、易于萎蔫及可在
高渗培养基上萌发和生长等［77］ 。 分析和鉴定此类突变体，可在前人研究的基础上进一步了解植物激素的
功能。 此外，某些叶色突变体对外源激素敏感性有变化。 如菊花不黄化（non-yellowing）品种‘Boaldi’对乙
烯不敏感，乙烯不能诱使其叶片衰老、黄化［79］ 。 此类叶色突变体可用来阐明植物对外源激素的应答机理。
8． 3　叶色突变体在植物病理中的应用　某些病原菌的生长、发育与寄主叶片的光合活性有密切关系。
叶色突变体的黄化叶、白化叶和花斑叶失绿部分的光合能力减弱或丧失，可将之作为实验工具研究影响
这些病原菌的发育的因素。 Singh 等［80］研究白粉菌（powdery mildews）时发现，某种未知的化学物质对白
粉菌的正常发育起决定性作用，这种物质只存在于具有光合活性的组织中，并且在自然条件下不可溶解。
8． 4　叶色突变体在功能基因组学研究中的应用　叶色突变是自然界比较普遍的一种非常明显的性状突
变，可以导致控制叶绿素生物合成和叶绿体发育的重要基因的沉默或失活［2 － 6］ ，是研究叶绿体结构、功能
和发育机理的理想材料。 利用缺失色素叶色突变体，现已分离鉴定出多个控制叶绿素合成和叶绿体发育
的基因，如叶绿素酸酯 a 氧化酶基因［81］ 、叶绿体核糖体小亚基 17 基因［82］ 。 镁 － 螫合酶 H 亚基基因
chlH［6］ 。 对于单个基因的功能，Kumar和 Soil［83］将 HEMA基因的反义 RNA 转入拟南芥，得到一系列谷氨
酰 － tRNA还原酶突变体。 并通过对这些突变体的研究，发现谷氨酰 － tRNA还原酶是催化 ALA形成的关
键酶。 在基因互作方面，Lopez-Juez等［84］对拟南芥 cue突变体的研究证明了细胞内存在复杂的基因互作，
线粒体、叶绿体、细胞核基因通过信号分子协同表达，调控植物生长发育。 Robson等［78］对玉米转 IPT基因
突变体研究证明了与光合作用无直接关系的核基因发生突变可通过某些信号分子间接调控光合系统基

因的功能，从而导致叶绿体中色素含量发生变化。
8． 5　作为标记性状应用于水稻杂交育种　目前，杂交水稻育种中的杂交稻种子纯度低问题十分突出。
根据国家《农作物种子检验规程》，种子纯度的检测一直以田间鉴定为主，缺乏快速有效的方法［8］ 。 因此，
利用隐性核基因控制的叶色突变体，通过杂交、回交等手段将叶色突变性状导入三系或两系的不育系作
为标志性状，在苗期就可准确无误地识别假种并予以剔除，确保良种的纯度及质量。 因此，开展水稻叶色
突变体理论与应用研究，对于简化杂交稻纯度鉴定手续、节约纯度鉴定的时间和费用及提高杂交稻生产
的田间纯度具有重要意义。
8． 6　叶色突变体在高光效育种中的应用　叶片是植物进行光合作用的主要器官，光合作用的速率与其
叶绿素含量高低、叶绿体结构和功能是否完整有着复杂的关系。 利用叶色突变体，可以有针对性地研究
光照、二氧化碳浓度和温度等环境因素对光合速率的影响。 Coschigano 等［85］从拟南芥叶色突变体 gls 中
分离出 GLU1 基因，并证实 GLU1 的编码产物与光呼吸有密切关系。 这一发现为抑制 C3 作物的光呼吸以
增加光合效率，进而提高作物产量提供了新思路。 功能型（functiona1）常绿突变体在生育后期，其叶片延
缓衰老，叶绿素含量和光合能力保持不变。 如果将常绿突变转入植物，可提高其生产能力。 Gan 等［10］通
过转基因诱发了 1 个烟草常绿突变体，该突变体衰老明显延迟，其生物量和种子产量较野生型分别增加
了 40％和 52％ 。
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Progress in Research of Rice Leaf Coloration Mutant

CHEN Qing，LU Fu-ping，XU Xue-lian
（Environment and Plant Protection Institute，CATAS，Danzhou 571737，China；

Key Laboratory of Monitoring and Control of Tropical Agricultural and Forest Invasive Alien Pests，Ministry of Agriculture，Danzhou 571737，China；
Key Laboratory of Pests Detection and Control for Tropical Agriculture of Hainan Province，Danzhou 571737，China）

Abstract： In the paper，the progresses of rice leaf coloration mutant，including methods，types，genetic rules，
location，cloning of mutant genes，regulation of light and temperature and molecular mechanisms of leaf colora-
tion mutant phenotypes，were reviewed． To provide a reference for in-depth study on rice leaf coloration mutant，
the prospects of leaf coloration mutant were also discussed．
Key words： rice leaf coloration mutant；advance；prospect
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Horticultural Therapy and its Application
in Hainan Tourism Agriculture

CHENG Shan-han，LIN Shi-sen
（College of Horticulture and Gardening，Hainan University，Haikou 570228，China）

Abstract： Because of its wide objects，no side effects and good results etc，horticultural therapy was widely used
for health care in whole world． In the paper，the roles，characteristics，development history and the procedures
of horticultural therapy were described and how to develop horticultural therapy in Hainan in the background of
international tourism island construction were discussed．
Key words： horticultural therapy；tourism agriculture；pattern；problem and solutions
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