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叶色变异是比较常见的突变性状，一般在苗

期表达，但少数突变体直到生育后期才发生叶色

突变。由于突变基因往往是直接或间接影响叶绿

素的合成和降解，改变叶绿素含量，所以叶色突

变体也称为叶绿素突变体。

叶色变异通常影响突变体光合效率，造成作

物减产，严重时甚至导致植株死亡，因此过去常

被认为是无意义的突变。近年来，叶色突变体的

利用价值受到越来越多关注。在育种工作中，叶

色变异可作为标记性状，简化良种繁育(马志虎等

2001)和杂交种生产(Zhao 2000); 某些叶色突变体具

有特殊的优良性状，为作物遗传育种提供了优秀

的种质资源(Gan 和 Amasino 1995)。在基础研究

中，叶色突变体是研究植物光合作用(Fambrini等

2004)、光形态建成(Parks和 Quail 1991)、激素

生理(Agrawal等2001)以及抗病机制(Singh等2000)

等一系列生理代谢过程的理想材料；同时利用此

种突变体可分析鉴定基因功能(Hansson等1999)，了

解基因间互作(Lopez-Juez等1998)。本文综述了叶

色突变体研究现状，并对其在遗传育种、功能基

因组学和植物生理学研究中的应用前景作了展望。

1  叶色突变体的分类

1.1 苗期叶色分类法 叶色突变常在苗期表达，

且易于识别，因此苗期叶色一直是最为常用的叶

色突变体分类标准。然而苗期叶色分类法以表型

性状为基础，具有一定的局限性。植物的表型性

状与内部的遗传物质之间的关系并非一一对应。

同一叶色突变性状可能受不同基因控制；同一基

因发生突变，由于基因功能缺损的程度不同，可

能造成不同表现型。番茄黄叶突变体au和yg-2的

表型性状极为相似，而研究表明在这两个突变体

中分别发生了血红素加氧酶(heme oxygenase)和光

敏色素生色团合酶(PFB synthase)基因突变(Terry

和Kendrick 1999)。Kumar和Soll (2000)将HEMA

基因(编码谷氨酰-tRNA 还原酶)的反义 RNA 转入

拟南芥后，转基因植株间即存在明显的叶色差

异，并且叶色变异程度与 HEMA 基因的表达水平

成反比。由此可见，简单以叶色为标准对突变体

进行划分，很可能不利于研究基因的生物功能。

但由于还未找到更为合理的分类方法，所以目前

仍然根据苗期叶色划分叶色突变体。

1.2 其它分类法 对于突变性状在苗期之后表达的

叶色突变体，必须采取其它分类方法。如常绿

(stay green)突变体是常见的苗期后叶色变异体，

在拟南芥(Sung 等 1997)、菊花(Reyes-Arribas 等

2001)、羊茅(Festuca pratensis) (Vincentini等1995)
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等很多物种中都有发现，其最明显的特征是生育

末期叶片保绿时间较长甚至完全不黄化。

常绿突变以外的苗期后叶色变异比较少见，

通常根据突变发生时的叶色对突变体进行归类，

这一类突变体中研究比较透彻的是来自于小麦矮变

一号的返白突变体(王保莉等1996)。

2  叶色突变体的来源

叶色突变体的来源十分广泛，包括自发突

变、人工诱发突变、插入突变和基因沉默突变。

每种来源的突变体各有其优缺点，只有了解这些

特点，才可有针对性的选择突变体应用策略。

自发突变在自然条件下发生，未经过复杂的

生物技术操作手段，将其直接用于常规育种，不

存在转基因安全性问题。但自发叶色突变的频率

极低，即使获得了感兴趣的突变体，也需要通过

繁琐的图位克隆法分离自发突变基因，时间长，

难度大。这些不利因素极大限制了自发叶色突变

在功能基因组学研究中的应用。

人工诱发植物基因突变是创造新种质、选育

新品种的有效途径。通过人工诱变可在较短时间

内获得大量突变体，由此而产生的叶色突变已广

泛应用于植物育种工作，并取得了很大的成就

(Zhao等 2000)。然而诱发突变在功能基因组学研

究中的应用价值有限。理化因素通常诱发点突变

和缺失突变，仍需通过图位克隆的方法分离突变

基因；组织培养引起的染色体断裂和重排(Phillips

等1994)以及DNA的甲基化(Kaeppler等1998)，在

基因功能鉴定中难以利用。

插入突变最大的优点在于，可将插入元件作

为标签从基因组中分离出相应的基因。从正向遗

传学来看，可以鉴定插入叶色突变体，根据插入

序列迅速克隆到突变基因，确定突变基因的功

能，阐明叶色变异机制。从反向遗传学来看，可

以根据目的基因序列设计引物，通过 PCR 技术从

突变体库中筛选出目的基因发生插入突变的叶色突

变体，以全面了解叶色突变基因功能。值得注意

的是，插入突变以转基因技术为基础，涉及转基

因安全性问题，在将插入叶色突变体用于农业生

产之前，必须对其环境安全性和食品安全性进行

深入的研究和分析。

基因沉默引起的叶色突变体主要用于分析特

定基因功能。目前仅从烟草(Monde 等 2000)、拟

南芥(Kumar和Soll 2000)等少数植物中分离出基因

沉默叶色突变体。

3  叶色突变体的遗传方式

叶色变异种类繁多，不同突变体的遗传规律

相差很大。叶色突变可能是数量性状，也可能是

质量性状；可能是细胞核遗传，也可能是细胞质

遗传。例如，芽黄突变体多数受单隐性核基因控

制，少数受两对核基因控制(肖松华等1995)，在

大豆中还发现了细胞质遗传芽黄突变体(马国荣等

1994)。与细胞核遗传叶色突变体相比，已发现的

细胞质突变体较少，仅在小麦(王保莉等 1996)、

大豆(马国荣等1994)、烟草(Monde等2000； Barak

等2000)等作物中有少量报道。这可能与植物细胞

中含有多个细胞器(叶绿体、线粒体) DNA分子有

关。

4  叶色突变的分子机制

叶色突变的分子机制较为复杂。突变基因可

直接或间接干扰叶绿素的合成及稳定，经由多种

途径引起叶色变异。

根据叶色突变体的研究结果，目前，对其发

生机制的推测主要有以下几种观点：

4.1 叶绿素生物合成途径中的基因突变   绿色植物

和某些藻类的叶绿素形成从谷氨酰 -tRNA 开始，

至叶绿素a、b合成结束(Beale 2005)。目前，被

子植物叶绿素合成途径中所有的关键酶都已被鉴定

出来(图 1、表1)，该途径中任何基因发生突变都

可能阻碍叶绿素形成，改变叶绿体中各种色素的

比例，引起叶色变异。

事实上，叶色突变体在研究植物叶绿素生物

合成的过程中曾发挥过作用。以叶色突变体为研

究对象，不仅可分离、鉴定参与叶绿素合成的基

因，还可验证前人对叶绿素合成的种种假说。在

以往的研究中，用叶色突变体不但鉴定出了 CAO

(Oster 等 2000)、CHLH (Jung 等 2003)、CHLI1

(Petersen等1999) (表1)等对叶绿素合成起决定作

用的基因，而且验证了谷氨酰 - t R N A 还原酶

(Kumar和 Soll 2000)、NADPH：原叶绿素酸酯氧

化还原酶(Frick等 2003)、叶绿素合酶(Gaubier等
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1995)等关键酶在叶绿素合成过程中的功能。

4.2 血红素→光敏色素生色团生物途径中基因突变

   叶绿素生物合成和血红素生物合成是四吡咯生物

合成途径的两个分支，原卟啉 IX 与 Mg2+ 螯合产

生镁原卟啉 IX，与 Fe2+ 螯合形成血红素，血红

素经一系列反应最终形成光敏色素生色团(图 2)。

叶绿素合成速率受细胞内血红素含量影响，若血

红素→光敏色素生色团途径受阻、细胞内血红素含

量上升，过剩的血红素将反馈抑制叶绿素合成，

引起突变体叶色变异(Terry和Kendrick 1999)。

缺乏光敏色素生色团的叶色突变体是研究血

红素对叶绿素合成的调节作用的理想材料，也是

研究高等植物光形态建成的理想材料。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(Terry 1997)。

Terry等(1993)以缺乏光敏色素生色团-叶色突变体

为对象，研究了光敏色素的生物合成，F a n k -

hauser和Chory (1997)的工作让人们加深了对光感

受和信号转导的了解。

4.3 编码其它叶绿体蛋白的基因突变 叶绿体蛋白

由叶绿体和细胞核基因共同编码，其中叶绿体基

因组编码蛋白不足 100 种，大量的蛋白质由核基

因编码在细胞质中合成，而后借助叶绿体外套

(chloroplast envelope)上的异位子(translocon)转入叶

绿体(Sato等1999)。蛋白质是叶绿体结构和功能

的基础，异位子、代谢过程的催化剂 ——酶和叶

绿体中的翻译机器 ——叶绿体核糖体的主要成分

是蛋白质，蛋白与细胞色素、质体蓝素等结合构

成电子传递链，包括叶绿素在内的所有色素都与

蛋白质结合形成复合体(潘瑞炽和董愚得1995)。

四吡咯合成途径之外的叶绿体蛋白基因主要

通过3 种途径引起叶色突变。(1)基因突变间接干

图1  被子植物叶绿素生物合成途径(Beale 2005)
标有数字的箭头涉及表 1 中所列的酶；根据有效底物发生反应 12 或 13；反应 14 可利用 2 种底物。
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表1  参与被子植物叶绿素合成途径的酶的基因(Beale 2005)

                                                                             酶名称

   步骤a                                                                                                                                                                      基因名b

                                         
   中文名                                                           

 英文名

1 谷氨酰 -tRNA 还原酶 glutamyl-tRNA reductase H E M A 1

H E M A 2

H E M A 3

2 谷氨酸-1-半醛转氨酶 glutamate 1-semialdehyde aminotransferase G S A 1

(谷氨酸-1-半醛氨基变位酶) (glutamate 1-semialdehyde aminomutase) (HEML1)

G S A 2

(HEML2)

3 胆色素原合酶 porphobilinogen synthase H E M B 1

(d-氨基酮戊酸脱水酶) (5-aminolevulinate dehydratase) H E M B 2

4 羟甲基后胆色素原合酶 hydroxymethylbilane synthase H E M C

(胆色素原合酶脱氨酶) (porphobilinogen deaminase)

5 尿卟啉原III合酶 uroporphyrinogen III synthase H E M D

(尿卟啉原III共合成酶) (uroporphyrinogen III co-synthase)

6 尿卟啉原脱羧酶 uroporphyrinogen decarboxylase H E M E 1

H E M E 2

7 粪卟啉原氧化脱羧 coproporphyrinogen oxidative decarboxylase H E M F 1

H E M F 2

8 原卟啉原氧化酶 protoporphyrinogen oxidase H E M G 1

H E M G 2

9 镁螯合酶 D 亚基 Mg chelatase D subunit C H L D

镁螯合酶 H 亚基 Mg chelatase H subunit C H L H

镁螯合酶I亚基 Mg chelatase I subunit CHLI1

CHLI2

10 镁原卟啉 IX甲基转移酶 Mg-protoporphyrin IX methyltransferase C H L M

11 镁原卟啉原 IX单甲酯环化酶 Mg-protoporphyrinogen IX monomethylester C R D 1

cyclase (ACSF)

12 二乙烯还原酶 divinyl reductase D V R

13 NADPH:原叶绿素酸酯氧化还原酶 NADPH: protochlorophyllide oxidoreductase P O R A

P O R B

P O R C

14 叶绿素合酶 chlorophyll synthase C H L G

15 叶绿素酸酯 a氧化酶 chlorophyllide a oxygenase CAO (CHL)

　　a: 步骤数与图 1 中数字对应；b: 基因名为该基因在拟南芥中的名称，可变基因名和酶名用括号表示，除 POR 基因用字母后

缀表示，编码同一基因的多个酶用数字后缀表示。

图2  四吡咯生物合成途径示意(Terry和Kendrick 1999)

扰叶绿素生物合成。除谷氨酰 -tR N A 还原酶之

外，四吡咯合成途径中的关键酶均由核基因编码

(Kannangara等 1988)。叶绿体核糖体的突变将影

响谷氨酰 -tRNA 还原酶的合成，进而削弱或阻断

叶绿素合成的第一步反应(Yaronskaya等 2003); 异

位子蛋白的变异可能干扰异位子对关键酶的识别、
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结合或转运，从而降低叶绿素合成速率(Reinbothe

等 2005)。(2)基因突变干扰叶绿素生物降解。叶

片衰老时，叶绿素遭到降解( 陈文峻和蒯本科

2001)，叶色黄化。而在某些常绿突变体中，叶

绿素生物降解途径中的基因发生突变，叶片长时

间保持绿色(Vincentini等 1995)。(3)突变基因影响

光合色素的稳定性。几乎所有的光合色素都包埋

在类囊体膜中，与蛋白质以非共价键结合(潘瑞炽

和董愚得1995)。叶绿体蛋白突变可导致叶绿体内

部膜结构发育缺陷，进而影响叶绿素及其它光合

色素的稳定性，最终改变叶绿体中各种色素的含

量及比例(Chen 等 2005)。

现已发现了很多叶绿体蛋白突变的叶色突变

体，通过这些突变体已分离、鉴定了大量与质体

发育和分化(Babiych uk 等 2003 )、质体翻译

(Schultes等2000)、蛋白输入(Reinbothe 2005)、

光合功能(Motohashi 等 2003)和叶片衰老有关

(Vincentini等1995)的位点。

4.4 与光合系统无直接关系基因突变 光合系统

以外基因突变同样可引起叶色变异，但突变机制

尚未得到彻底阐明。Kushnir等(2001)认为这可能

与细胞内核-质间信号传导有关。Robson等(2004)

发现将玉米衰老增强启动子和农杆菌IPT基因(IPT

基因表达导致细胞分裂素含量升高)融合转入玉米

后，转基因植株表现出常绿性状。推测这是细胞

分裂素改变了合成代谢和分解代谢之间的平衡，

叶绿素含量上升和稳定性增强可能是突变体新陈代

谢过程变异的结果。

5  叶色突变体的应用前景

目前，叶色突变体已广泛应用于基础研究和

生产实践。随着植物生理学研究手段的不断发

展，以及分子生物学、功能基因组学和生物信息

学研究的不断深入，相信对叶色突变体的应用研

究将不断取得新的突破。

5.1 叶色变异作为标记性状 叶色突变性状极易识

别，并且通常在苗期表达。将叶色变异作为标记

性状用于良种繁育和杂交育种，不但可以测定种

子纯度，还可在苗期剔除受外源花粉污染的种子

和假杂种。

5.1.1  良种繁育  品种纯度鉴定始于1975 年。种子

纯度是种子定级的主要依据，也是种子生产过程

中最重要的环节之一。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(马志虎等2001)。利用

隐性叶色突变性状，可完全克服由于外来花粉的

干扰，确保良种的纯度及质量，大大降低原种生

产成本。

5.1.2  杂交育种  纯度不稳定是制约杂交种生产的

一大因素，因此准确测定杂交种的纯度十分重

要。如果将叶色变异性状导入杂交亲本，那么既

可在种子应用于生产之前，确定杂种纯度，又可

在苗期(间苗或移栽时)及时剔除亲本自交后代，

从而大大简化杂交种生产。

Wu等(2002)已培育出携带转绿型黄叶标记的

水稻光敏雄性不育系‘Xinguang S’，这种将叶

色突变与雄性不育相结合的方法，为保证杂交种

纯度提供了有效途径。我们实验室收集的数种水

稻叶色突变体中，有一种黄叶突变体 ——‘249

黄’，其黄叶性状受单隐性核基因控制；幼苗为

黄绿色，易与正常幼苗区分，且不受环境影响；

生长量和单穗重较低，但分蘖能力增强，成穗率

增高，熟期适中，因而仍然具有6 759 kg·hm-2 的

较高产量(龚红兵等 2001)，在生产实践中可能有

较高利用价值。我们实验室拟将该性状导入三系

不育系作为标记性状，再根据秧苗的叶色差异，

在移栽前去杂，以解决不育系自交结实可能带来

的问题，从而保证大田杂交稻的纯度。

5.2  作为优良种质资源  近年来，叶色突变体在育

种中的利用逐渐受到重视，除了作为杂交育种中

的标记性状外，也可在植物的遗传改良中作为育

种材料。

5.2.1  利用常绿性状提高作物产量  生育后期，功

能型(functional)常绿突变体的叶片延缓衰老，叶

绿素含量和光合能力保持不变(Sung等 1997)。如

果将常绿突变转入植物，可能会提高其生产能

力。Gan 和 Amasino (1995)曾用转基因技术诱发

了 1 个烟草常绿突变体，此种突变体的生物量和

种子产量分别增加了 40% 和 52%。

5.2.2 叶绿素缺失叶色突变体用于改良作物品质性

状  通常情况下，叶绿素含量下降会对作物品质
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产生负面影响，但茶、烟草等作物却因缺失叶绿

素而具有特殊的优良品质。因此在育种过程中，

必须对作物的主要经济性状有深刻的认识，以便

根据育种目标灵活利用叶色突变体材料。

安吉白茶是阶段性返白突变体，其叶片白化

过程伴随着叶绿素含量降低，蛋白水解酶活性升

高，可溶性蛋白含量降低，游离氨基酸含量升

高，返白期间氨基酸总量高峰值可达 5 %。以白

化叶为原料的玉凤茶氨基酸含量为一般茶叶的1倍

以上，滋味鲜爽、风味独特，有很高的营养价

值和经济价值。目前，安吉白茶已列为珍稀茶树

种质资源(成浩等1999)。叶绿素缺失对烟草有特

殊利用价值。白肋型、灰黄型、黄绿型是烟草

叶绿素缺失变异型，其中白肋突变体源自马里兰

深色晒烟，茎和叶脉呈乳白色，叶绿素含量为正

常绿色品种的三分之一，现已发展成烟草新类

型，是混合型卷烟的重要原料(盖均镒 1997)。

5.2.3  用叶色突变体培育观赏植物  由于叶色易于

通过突变而改变，生产中观赏植物常用无性繁殖

方式进行扩繁，其突变材料在 M1 代即可以鉴定、

筛选和保存，所以叶色突变体常为观赏植物育种

者广泛应用。例如，菊花不黄化(non-yellowing)

品种‘Boaldi’，在黑暗中处理12 d 后的叶片仍

为绿色，不出现任何早衰、黄化症状，其观赏

价值不因长时间黑暗储藏和运输而降低(Reyes-

Arribas等2001)。彩叶植物色彩绚丽，枝叶繁茂，

易于形成大面积群体景观，保留和固定叶色突

变，是培育彩叶植物的常用方法之一(王勤华等

2004)。

5.3 叶色突变体在植物生理学研究中的应用 引起

叶色变异的基因突变常常对植物生长发育产生影

响，因而可通过叶色突变体探索植物各项生命活

动的规律。

5.3.1  光合作用和光形态建成  叶是植物进行光合

作用的主要器官，光合作用的速率与叶绿素含量

高低、叶绿体结构和功能是否完整有着复杂的关

系。例如，在向日葵黄叶突变体 xan1 中，光合

机构遭到破坏，光合速率显著下降(Fambrini 等

2004); 而在水稻‘249 黄’突变体中，叶绿素

含量减少，光合机构对强光的耐受性升高，突变

体的最大光合速率显著上升(龚红兵等 2001)。利

用叶色突变体，可以有针对性的研究光照(龚红兵

等 2001)、二氧化碳浓度(Coschigano等 1998)和

温度(Havaux和Tardy 1997)等环境因素对光合速率

的影响。Coschigano等(1998)从拟南芥叶色突变

体gls 中分离出 GLU1 基因，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。

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。植物光形态建成的光受

体 ——光敏色素是由生色团和蛋白质组成的，并

且光敏色素受体家族的所有成员均使用同一生色

团。缺失光敏色素生色团叶色突变体对光不敏感

(Terry和Kendrick 1999)，可用于研究光感受和信

号转导。生色团含量降低导致所有光敏色素活性

下降(Terry 1997)，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hy1、hy2突变体(Parks和Quail 1991)。

5.3.2  植物激素生理  激素含量与叶色间有较为密

切的联系。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含量。以

脱落酸(ABA)为例，ABA 生物合成途径中的基因

突变，可直接抑制 ABA 的合成，导致 ABA 含量

下降，从而影响突变体的生长发育，造成叶色突

变(Agrawal等 2001); 而叶绿体发育异常则可影响

ABA 合成途径中关键酶的活性(ABA 生物合成的起

始反应在叶绿体中完成)，间接抑制ABA合成，降

低叶色突变体中ABA含量(Fambrini等 2004)。

叶色突变体在植物激素研究中的应用主要分

为激素的生物合成、激素的生理作用和植物对外

源激素的反应三个方面。第一，研究激素的生物

合成。由于叶色突变体的突变基因影响激素的合

成，改变突变体内源激素含量。所以鉴定缺失激

素的叶色突变体，不但可增强对激素合成途径的

了解(Schwartz等 2003)，而且可以克隆出参与激

素生物合成的基因。水稻 O s a b a 1 突变体缺失

ABA，叶片介于灰绿和绿色之间，Agr a w a l 等

(2001)通过正向遗传学的方法从中分离出了1个参
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与 A B A 生物合成的基因。第二，研究激素的生

理作用。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(Gan

和 Amasino 1995)，叶片形态异常(Robson 等

2004)。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、气孔导度上升以

及可在高渗培养基上萌发和生长(Schwartz 等

2003)。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。第三，植

物对外源激素的反应。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(Reyes-Arribas等 2001)。此类叶色

突变体可用来阐明植物对外源激素的应答机制。

5.3.3  植物病理  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。S i n g h 等( 2 0 0 0 )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。

5.4   叶色突变体在功能基因组学研究中的应用   功

能基因组学主要研究生物有机体内各基因的生物学

功能，进而了解所有基因如何协调发挥作用完成

一系列的生长发育过程。以叶色突变性状为标记

性状筛选突变体，进而对突变体进行分析鉴定，

可较为直接而有效的研究基因功能，了解细胞内

核-质间基因互作。

5.4.1 基因的功能 通过叶色突变体研究基因功

能，可采用正向遗传学和反向遗传学两种方法。

前者是通过图位克隆法或以插入序列为标签，从

叶色突变体中分离出突变基因，而后确定发生突

变的基因的功能。当突变基因未知时，通常采用

此方法。现已从缺失色素叶色突变体中分离鉴定

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(Oster等2000)、叶绿体

核糖体小亚基17基因(Schultes等2000)。后者是

根据目的基因序列设计引物，通过 PCR 等技术从

插入突变体库中筛选出目的基因发生插入突变的叶

色突变体；或诱导目的基因沉默，获得目的基因

发生沉默突变的叶色突变体，然后通过突变体的

鉴定研究目的基因。采取此方法可较为的全面分

析特定基因的功能。Jung等(2003)通过基因捕捉

(gene trap)系统，从T-DNA插入突变体库中筛选

出了一个水稻镁-螯合酶H亚基基因插入突变体，

这是首例通过 T-DNA 插入诱变分析水稻基因功能

的报道。Kumar 和 Soll (2000)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，对这些突变体的研究表明，谷氨酰-

tRNA 还原酶是催化 ALA 形成的关键酶。

5.4.2 细胞内核-质间基因互作  叶色突变体可用于

研究单个基因的功能，也可用于研究基因间的互

作。分析鉴定叶色突变体可得出如下结论：

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。Lopez-Juez等(1998)对拟南芥cue突

变体的研究证明了这个观点。

编码质体蛋白的核基因可控制叶发育和叶绿

体的发生，叶绿体发育状态反过来也影响核基因

和线粒体基因表达。如大麦albostrians突变体受

一个隐性核基因控制，白化叶中的叶绿体功能完

全丧失，细胞核和线粒体基因活性也随之发生改

变(Yaronskaya等 2003)。

叶绿体基因功能丧失可促进或抑制核基因表

达。如烟草 DP1 花叶突变体为叶绿体遗传。在突

变体花斑叶白色部分，数种编码叶绿体蛋白的核

基因的转录水平下降(Barak等 2000)。

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。这方面的

最直接证据是玉米转 IPT 基因突变体(Robson 等

2004)。
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