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摘　 要: 叶绿体的正常发育对于植物至关重要ꎬ突变体研究是探明叶绿体发育过程中基因功能的有效途径ꎮ
叶色突变体已引起人们广泛的关注ꎬ通过对各种植物材料的研究ꎬ叶色突变的分子机制已取得一定进展ꎬ但远

未被阐明ꎬ尤其在水稻当中ꎮ 目前ꎬ已报道的水稻叶色突变体ꎬ主要表现为黄化、白化、亮绿、条斑条纹、温敏变

色、转绿和转紫等ꎮ 该研究使用甲基磺酸乙酯(ＥＭＳ)处理粳稻日本晴ꎬ获得一份遗传稳定的突变体 ｙｇｌ￣６３ꎬ其
整个生育期叶片均表现为黄绿色ꎮ 通过测定 ｙｇｌ￣６３ 和野生型苗期叶片的叶绿素含量发现ꎬｙｇｌ￣６３ 中叶绿素 ａ、
叶绿素 ｂ 和总叶绿素含量与野生型相比分别下降了３１.９％、４２.２％和 ３４.１％ꎬ同时叶绿素 ａ / ｂ 值较野生型增加ꎮ
这表明叶绿素含量的降低是导致 ｙｇｌ￣６３ 黄绿叶突变性状的主要原因ꎬ并且叶绿素 ｂ 的降幅大于叶绿素 ａꎮ 在

成熟后调查主要农艺性状发现 ｙｇｌ￣６３ 单株有效穗数和结实率分别减少 ８.９％和 ８.５％ꎻ千粒重增加 １０.４％ꎻ而株

高ꎬ穗长和每穗着粒数和野生型相比差异并不显著ꎮ 通过测量微量元素发现ꎬｙｇｌ￣６３ 种子中的铁和锌含量较

野生型显著降低ꎬ分别减少 ８５.７％和 ６４.８％ꎮ 将 ｙｇｌ￣６３ 与正常绿色品种明恢 ６３ 杂交获得 Ｆ１和 Ｆ２群体ꎬ进行遗

传分析发现ꎬｙｇｌ￣６３ 突变性状受 １ 对隐性基因控制ꎬ通过基因定位ꎬ将该基因定位到水稻第 １１ 染色体长臂的分

子标记 ＩｎＤｅｌ￣３ 和 ＩｎＤｅｌ￣５ 之间约 ２.４ ｃＭ 范围内ꎮ 该基因被认为是一个新的水稻叶色突变基因ꎬ暂命名为 ｙｇｌ￣
６３(ｇ)ꎮ 所得结果为今后对 ｙｇｌ￣６３(ｇ)基因的进一步研究奠定了基础ꎮ
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ｐｏｎｂａｒｅ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｆ１ ａｎｄ Ｆ２ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｙｇｌ￣６３ ｍｕｔａｎｔ ｃｒｏｓｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｎｏｒｍａｌ ｇｒｅｅｎ ｖａｒｉｅｔｙ Ｍｉｎｇｈｕｉ ６３
(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ ｓｓｐ. ｉｎｄｉｃａ) ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｍｕｔａｎｔ ｔｒａｉｔ ｏｆ ｙｇｌ￣６３ ｗａｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｂｙ ａ ｓｉｎｇｌｅ ｒｅｃｅｓｓｉｖｅ ｎｕｃｌｅａｒ ｇｅｎｅ. Ｇｅ￣
ｎｅｔｉｃ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅ ｗａｓ ｃｏｎｄｕｃｔｅｄ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ＳＳＲ ａｎｄ ＩｎＤｅｌ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒｓ ａｎｄ １６６ Ｆ２ ｐｌａｎｔｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ
ｃｒｏｓｓ ｏｆ ｙｇｌ￣６３ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｎｏｒｍａｌ ｇｒｅｅｎ ｖａｒｉｅｔｙ Ｍｉｎｇｈｕｉ ６３ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅ ｏｆ ｙｇｌ￣６３ ｗａｓ ｆｉｎａｌｌｙ ｍａｐｐｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｌｏｎｇ
ａｒｍ ｏｆ ｒｉｃｅ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ １１. Ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｔａｒｇｅｔ ｇｅｎｅ ｔｏ ｔｈｅ ｍａｒｋｅｒｓ ＩｎＤｅｌ￣３ ａｎｄ ＩｎＤｅｌ￣５ ｗｅｒｅ ０.９ ａｎｄ
１.５ ｃＭꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｙｇｌ￣６３ ｗａｓ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ ｔｏ ｂｅ ａ ｎｅｗ ｒｉｃｅ ｙｅｌｌｏｗｉｓｈ ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆ ｍｕｔａｎｔ ａｎｄ ｉｔｓ ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅ
ｗａｓ ｔｅｎｔａｔｉｖｅｌｙ ｎａｍｅｄ ａｓ ｙｇｌ￣６３(ｇ). Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｉｌｌ ｐｒｏｖｉｄｅ ｔｈｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｙｇｌ￣６３(ｇ) ｇｅｎｅ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｒｉｃｅꎬ ｌｅａｆ ｃｏｌｏｒ ｍｕｔａｎｔꎬ ｅｔｈｙｌ ｍｅｔｈａｎｅｓｕｌｆｏｎａｔｅꎬ ｍｉｃｒｏｎｕｔｒｉｅｎｔｓꎬ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒꎬ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ
ｇｅｎｅ ｍａｐｐｉｎｇ

　 　 光合作用是绿色植物利用叶绿素等光合色素ꎬ
在可见光的照射下ꎬ将二氧化碳和水转化为有机物ꎬ
并释放出氧气的生化过程(Ｌｅｉｓｔｅｒ ｅｔ ａｌꎬ ２００３)ꎮ 叶

片是植物进行光合作用的主要器官ꎬ其中的叶绿体

不仅参与了重要的光合作用ꎬ将光能转化为化学能ꎬ
同时ꎬ叶绿体还参与了植物体内的各种代谢产物的

合成途径(黄晓群等ꎬ２００７ꎻ 程欣等ꎬ２０１３)ꎮ 突变体

在植物的生理、生化和功能基因组研究等方面具有

重要作用(杨松涛等ꎬ２０１０ꎻ 张霞等ꎬ２０１２)ꎮ 迄今为

止ꎬ在许多高等植物中都发现了叶色相关突变体ꎬ如
水稻(胡忠等ꎬ１９８１)、大豆(Ｇｈｉｒａｒｄｉ ｅｔ ａｌꎬ １９８８)、大
麦(Ｋｒｏｌ ｅｔ ａｌꎬ １９９５)、小麦(Ｆａｌｂｅｌ ｅｔ ａｌꎬ １９９６)、玉
米(Ｇｒｅｅｎｅ ｅｔ ａｌꎬ １９９８)和拟南芥(Ｃａｒｏｌ ｅｔ ａｌꎬ １９９９)
等ꎮ 叶色突变不仅影响植物的光合作用ꎬ而且会破

坏植物正常的生长发育ꎬ甚至导致植株死亡(Ｊｕｎｇ ｅｔ
ａｌꎬ ２００３ꎻ Ｎａｋａｎｉｓｈｉ ｅｔ ａｌꎬ ２００５ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２００６)ꎮ

以拟南芥为模式植物ꎬ叶色调控机制的研究已

取得重要进展ꎬ其合成叶绿素 ｂ 所需酶的编码基因

都已被克隆(Ｎａｇａｔａ ｅｔ ａｌꎬ ２００５ꎻ Ｂｅａｌｅ ｅｔ ａｌꎬ ２００５)ꎮ
水稻作为重要的粮食作物和单子叶模式植物ꎬ许多

叶色基因相继被报道ꎬ但是迄今为止ꎬ只有其中少数

基因被克隆ꎬ水稻叶色调控的分子机理还远未被阐

明(李育红等ꎬ２０１１)ꎮ ＯｓＰＰＲ１ 是一个水稻叶绿体

发育相关的基因ꎬ该基因表达水平的降低可引起水

稻叶片发生白化(Ｇｏｔｈａｎｄａｍ ｅｔ ａｌꎬ ２００５)ꎻＯｓＣＡＯ１
和 ＯｓＣＡＯ２ 基因编码水稻叶绿素酸酯 α 加氧酶ꎬＯｓ￣
ＣＡＯ１ 受光诱导ꎬ而 ＯｓＣＡＯ２ 则在黑暗条件下起作用

(Ｌｅｅ ｅｔ ａｌꎬ ２００５)ꎻＯｓＣｈｌＤ 和 ＯｓＣｈｌＩ 基因分别编码

ＣｈｌＤ 和 ＣｈｌＩ 亚基ꎬ它们是水稻失绿突变体 Ｃｈｌｏｒｉｎａ￣
１ 和 Ｃｈｌｏｒｉｎａ￣９ 的 突 变 相 关 基 因 ( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ
２００６)ꎻＹＧＬ１ 基因位于水稻第 ５ 染色体上ꎬ负责编码

水稻叶绿素合酶(Ｗｕ ｅｔ ａｌꎬ ２００７)ꎻＲＮＲＬＩ 和 ＲＮＲＳｌ
基因分别编码水稻叶绿体发育必需的核苷酸还原酶 的大亚基和小亚基(Ｙｏｏ ｅｔ ａｌꎬ ２００９)ꎻＯｓＤＶＲ 基因

２９８ 广　 西　 植　 物　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ３６ 卷



图 １　 ｙｇｌ￣６３ 和野生型亲本在分蘖期的表型(Ａ)与种子的比较(Ｂ)
Ｆｉｇ. １　 Ｐｌａｎｔ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｔｈｅ ｙｇｌ￣６３ ａｎｄ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｔ ｔｉｌｌｅｒｉｎｇ ｓｔａｇｅ (Ａ) ａｎｄ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｔｕｒｅ ｇｒａｉｎｓ (Ｂ)

编码水稻联乙烯还原酶ꎬ该酶可以催化水稻中联乙

烯叶绿素 ａ 转化为单乙烯叶绿素 ａ (Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ
２０１０)ꎮ 本研究通过 ＥＭＳ 诱变获得了一份水稻黄绿

叶突变体ꎬ暂命名为 ｙｇｌ￣６３ꎬ其整个生育期叶片均呈

现黄绿色ꎮ 与野生型亲本相比ꎬｙｇｌ￣６３ 的单株有效

穗数和结实率显著减少ꎬ千粒重显著增加ꎬ种子中的

铁和锌元素含量较野生型显著降低ꎮ 此外ꎬ通过构

建遗传群体ꎬ对突变体进行了遗传分析和基因定位ꎬ
为进一步图位克隆突变基因奠定了基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料及田间试验

用化学诱变剂甲基磺酸乙酯(ＥＭＳ)处理日本

晴(粳稻)ꎬ获得一份黄绿叶突变体ꎬ连续进行多代

自交后发现突变体性状不发生分离ꎬ表明该突变体

遗传稳定ꎬ暂命名为 ｙｇｌ￣６３ꎮ 以日本晴为野生型对

照ꎮ 将 ｙｇｌ￣６３ 与正常绿叶籼稻品种明恢 ６３ 杂交ꎬ分

别播种 Ｆ１和 Ｆ２群体ꎬ用于遗传分析和基因定位ꎮ
１.２ 叶绿素含量的测定

于苗期取突变体 ｙｇｌ￣６３ 和野生型亲本相同部位

的叶片ꎬ分别进行叶绿素 ａ 和叶绿素 ｂ 含量的测定ꎬ
并计算叶绿素总含量及叶绿素 ａ 和叶绿素 ｂ 的比值

(Ｃｈｌ ａ / ｂ)ꎬ测定方法参照 Ｌｉｃｈｔｅｎｔｈａｌｅｒ(１９８７)ꎮ
１.３ 微量营养元素铁和锌含量的测定

将突变体 ｙｇｌ￣６３ 和野生型亲本的种子自然风干

后ꎬ委托农业部稻米及制品质量监督检验测试中心

测定种子中铁和锌元素的含量ꎮ
１.４ 基因池的构建、定位群体和总 ＤＮＡ 的提取

以突变体 ｙｇｌ￣６３ 与明恢 ６３ 杂交获得 Ｆ２群体ꎮ
从群体中分别选取 ２０ 株正常植株和 ２０ 株突变植株

构建正常基因池和突变基因池ꎬ并利用群体中的

１６６ 株突变植株进行基因定位ꎮ ＤＮＡ 提取方法参照

ＭｃＣｏｕｃｈ ｅｔ ａｌ(１９９８)ꎮ
１.５ 分子标记和遗传图谱的构建

简单序列重复标记(ＳＳＲ)来自 Ｇｒａｍｅｎｅ 数据库

３９８８ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 张亮行等: 水稻黄绿叶突变体 ｙｇｌ￣６３ 的特征和基因定位



(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｇｒａｍｅｎｅ. ｏｒｇ / ｍｉｃｒｏｓａｔ / )ꎮ 运用 Ｐｒｉｍｅｒ
３ ( ｖ. ０. ４. ０) ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏ. ｕｔ. ｅｅ / ｐｒｉｍｅｒ３￣０. ４. ０ /
ｐｒｉｍｅｒ３ / )在线软件设计插入缺失标记 ( ＩｎＤｅｌ)ꎮ
ＰＣＲ 反应总体系及 ＰＣＲ 程序参照 Ｐａｎａｕｄ ｅｔ ａｌ
(１９９６)进行ꎬ将扩增产物电泳和成像后记录结果ꎮ
所得数据用 Ｍａｐｍａｋｅｒ ３.０ 作图软件进行连锁分析ꎬ
并使用 Ｋｏｓａｍｂｉ 函数将重组率进行转化ꎬ获得遗传

距离(厘摩ꎬｃＭ)ꎬ进而构建分子标记连锁图谱ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ｙｇｌ￣６３ 的特征与主要农艺性状

相比野生型ꎬ突变体 ｙｇｌ￣６３ 植株的整个生育期

均表现为黄绿叶表型ꎮ 同时ꎬ突变体 ｙｇｌ￣６３ 的单株

有效穗数和结实率分别减少 ８.９％和 ８.５％ꎬ千粒重

增加 １０.４％ꎬ达到差异极显著水平(Ｐ<０.０５)ꎮ 而株

高、穗长和每穗着粒数等农艺性状在突变体 ｙｇｌ￣６３
和野生型亲本之间差异不显著(图 １ꎬ表 １)ꎮ

表 １　 ｙｇｌ￣６３ 和野生型的农艺性状
Ｔａｂｌｅ １　 Ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｙｇｌ￣６３ ａｎｄ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ

性状 Ｔｒａｉｔ 野生型
Ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ｙｇｌ￣６３

比野生型增减
Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ
ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ (％)

株高
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ (ｃｍ)

１０３.６ ± ２.７ １０１.２ ± ３.５ －２.３

单株有效穗数
Ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐａｎｉｃｌｅｓ
ｐｅｒ ｐｌａｎｔ

１０.１ ± ０.８ ９.２ ± ０.７ －８.９∗

穗长
Ｐａｎｉｃｌｅ ｌｅｎｇｔｈ (ｃｍ)

２０.３ ± .９ ２０.１ ± １.１ －０.９

每穗着粒数
Ｓｐｉｋｅｌｅｔｓ ｐｅｒ ｐａｎｉｃｌｅ

９５.７ ± ３.５ ９６.２ ± ３.７ ０.５

结实率
Ｓｅｅｄ ｓｅｔｔｉｎｇ ｒａｔｅ (％)

９２.３ ± １.２ ８４.５ ± １.５ －８.５∗

千粒重
１ ０００￣ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ (ｇ)

２３.１ ± ０.３ ２５.５ ± ０.４ １０.４∗

　 注: ∗Ｐ＝０.０５ 差异显著ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ∗ Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｔ Ｐ ＝ ０.０５. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

２.２ ｙｇｌ￣６３ 叶绿素含量分析

经测定ꎬ突变体 ｙｇｌ￣６３ 中总叶绿素、叶绿素 ａ 和

叶绿素 ｂ 含量与野生型亲本相比分别减少３４.１％、
３１.９％和 ４２.２％ꎬ叶绿素 ａ / ｂ 值较野生型亲本增加

１７.６％ꎬ均达到差异极显著水平(Ｐ<０.０５) (表 ２)ꎮ
表 ２ 结果表明ꎬ叶绿素含量减少是导致 ｙｇｌ￣６３ 黄绿

叶突变性状的主要原因ꎬ并且 ｙｇｌ￣６３ 中叶绿素 ｂ 含

量的降幅较叶绿素 ａ 更大ꎮ

表 ２　 ｙｇｌ￣６３ 和野生型的叶绿素含量
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｙｇｌ￣６３ ａｎｄ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ

材料
Ｍａｔｅｒｉａｌ

总叶绿素
Ｃｈｌ

(ｍｇｇ￣１)

叶绿素 ａ
Ｃｈｌ ａ

(ｍｇｇ￣１)

叶绿素 ｂ
Ｃｈｌ ｂ

(ｍｇｇ￣１)

叶绿素
ａ / ｂ

Ｃｈｌ ａ / ｂ

野生型
Ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ

２.９６ ±
０.１９

２.３２ ±
０.１７

０.６４ ±
０.０７

３.６３ ±
０.１２

ｙｇｌ￣６３ １.９５ ±
０.０８

１.５８ ±
０.１２

０.３７ ±
０.０６

４.２７ ±
０.１９

比对照增减
Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ (％)

－３４.１％∗ －３１.９％∗ －４２.２％∗ １７.６％∗

２.３ 微量营养元素的含量分析

通过测定野生型亲本和突变体 ｙｇｌ￣６３ 种子中铁

和锌微量元素的含量ꎬ发现突变体 ｙｇｌ￣６３ 种子中的铁

和锌元素含量分别为 ２.３２ 和 １３.７ ｍｇｋｇ￣１ꎬ均明显低

于野生型亲本种子中的铁(１６. ２６ ｍｇｋｇ￣１)和锌

(３８.９ ｍｇｋｇ￣１)的含量ꎬ分别减少 ８５.７％和 ６４.８％ꎬ达
到差异极显著水平(Ｐ<０.０５)(表 ３)ꎮ

表 ３　 ｙｇｌ￣６３ 和野生型谷粒中铁和锌的含量
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆｅ ａｎｄ Ｚｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｇｒａｉｎｓ ｏｆ

ｔｈｅ ｙｇｌ￣６３ ａｎｄ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ

材料 Ｍａｔｅｒｉａｌ 铁
Ｆｅ (ｍｇｋｇ￣１)

锌
Ｚｎ (ｍｇｋｇ￣１)

野生型
Ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ

１６.２６ ３８.９

ｙｇｌ￣６３ ２.３２ １３.７

比野生型增减
Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ (％)

－８５.７％∗ －６４.８％∗

２.４ ｙｇｌ￣６３ 的遗传分析

将 ｙｇｌ￣６３ 与明恢 ６３ 进行杂交ꎬ所得 Ｆ１植株均

表现为正常叶色ꎮ 在 Ｆ２群体中叶色发生了明显的

分离ꎬ从中随机选取 ６７７ 株植株进行调查ꎬ发现正常

叶色的植株为 ５１１ 株ꎬ突变型黄绿色为 １６６ 株ꎬ经卡

方(χ２)测验ꎬ其分离比例符合 ３ ∶ １ ( χ２ ＝ ０. ０６ <
χ２

０.０５ ＝ ３.８４)ꎬ表明 ｙｇｌ￣６３ 的突变性状受 １ 对隐性基

因控制ꎬ将该基因暂命名为 ｙｇｌ￣６３(ｇ)ꎮ
２.５ ｙｇｌ￣６３(ｇ)的分子标记定位

在水稻 １２ 条染色体上ꎬ选取 ２３０ 对较均匀分布

的 ＳＳＲ 引物扩增定位群体的双亲 ＤＮＡꎬ筛选出具有

多态性的引物ꎬ然后用这些引物扩增正常基因池和

４９８ 广　 西　 植　 物　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ３６ 卷



突变基因池ꎬ结果发现引物 ＲＭ２１１０ 和 ＲＭ４６０１ 在

两池之间表现有明显差异ꎬ推测两引物可能与 ｙｇｌ￣
６３(ｇ)基因位点相连锁ꎮ 随后利用 Ｆ２群体中的 ２０
株正常叶色植株和 ２０ 株突变叶色植株进行验证ꎬ证
明了两引物确与 ｙｇｌ￣６３(ｇ)位点有连锁关系ꎮ 利用

定位群体将 ｙｇｌ￣６３(ｇ)基因定位在水稻第 １１ 号染色

体引物 ＲＭ２１１０ 和 ＲＭ４６０１ 之间约 １２.０ ｃＭ 的范围

内ꎮ 随后在两引物之间进一步的设计合成更多的分

子标记ꎬ将 ｙｇｌ￣６３(ｇ)基因最终定位在引物 ＩｎＤｅｌ￣３
( Ｆ: ＴＧＣＴＴＴＣＡＴＣＡＡＧＡＴＴＧＴＧＣꎬ Ｒ: ＧＧＧＧＴＡＣ￣
ＴＧＣＴＴＧＡＣＴＧＣＴＣ)和 ＩｎＤｅｌ￣５ (Ｆ: ＣＣＡＣＧＣＧＡＴＧＡ￣
ＴＧＴＴＡＡＧＧＴꎬ Ｒ: ＧＣＡＧＣＡＣＡＧＴＴＴＧＣＡＴＴＡＧＣ) 之

间约 ２.４ ｃＭ 的范围内ꎬ遗传距离分别约为 ０.９ ｃＭ 和

１.５ ｃＭ(图 ２)ꎮ

图 ２　 ｙｇｌ￣６３(ｇ)基因在第 １１ 染色体长臂上基因定位

Ｆｉｇ. ２　 Ｇｅｎｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｙｇｌ￣６３(ｇ) ｏｎ ｔｈｅ
ｌｏｎｇ ａｒｍ ｏｆ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ １１

３　 讨论与结论

本研究中ꎬ我们利用化学诱变剂 ＥＭＳ 诱变粳稻

品种日本晴ꎬ获得了一份遗传稳定的水稻突变体

ｙｇｌ￣６３ꎬ该突变体在全生育期均表现出黄绿叶的突

变表型ꎮ 目前所发现的大多数水稻叶色调控基因在

使得叶色发生变化的同时也会引起其他性状的改

变ꎮ 例如水稻黄绿叶突变体 Ｄ８３ꎬ该突变体与野生

型相比ꎬ成熟期每穗着粒数和千粒重分别减少

９.４５％和 １０.７６％(李秀兰等ꎬ２０１０)ꎻ水稻黄绿叶突

变体 ５０７ｙｓꎬ与野生型相比ꎬ突变体 ５０７ｙｓ 在成熟期

株高、每穗着粒数、每株有效穗数和结实率分别减少

８.３％、７.４％、５１.０％和 １１.６％(李燕群等ꎬ２０１４)ꎻ水稻

黄绿叶突变体 ｙｇｌ１０ꎬ与野生型相比ꎬ突变体 ｙｇｌ１０
在成熟期株高、穗长和结实率均发生了显著的降低

或减少(杨海莲等ꎬ２０１４)ꎮ 同样ꎬ突变体 ｙｇｌ￣６３ 除

叶色变异外ꎬ还伴随有单株有效穗数和结实率显著

降低ꎬ而千粒重显著增加的变异性状ꎮ 单株有效穗

数、结实率和千粒重是决定水稻产量的关键因素ꎬ对
ｙｇｌ￣６３ 进一步的研究将有利于探明水稻产量调控机

理ꎬ其结果对于增加水稻产量具有重要的理论意义ꎮ
此外ꎬ我们通过测定微量营养元素ꎬ发现突变体

ｙｇｌ￣６３ 种子中的铁和锌元素含量较野生型亲本显著

降低ꎬ分别减少 ８５.７％和 ６４.８％ꎮ 铁和锌作为人体

必需的微量营养元素ꎬ对人们的身体健康极为重要

(郑建仙等ꎬ１９９９)ꎮ 缺铁性贫血和缺锌可引发营养

不良、免疫功能下降、生长发育迟缓和智力降低等一

系列疾病ꎬ已对我国的国民健康和社会发展构成了

巨大威胁ꎬ缓解铁锌等微量营养元素缺乏所带来的

危害迫在眉睫(何一哲等ꎬ２０１２)ꎮ 补充铁锌等微量

营养元素ꎬ最好采取食补(韩龙植等ꎬ２００３)ꎮ 水稻

作为我国重要的粮食作物ꎬ全国有近三分之二的人

口以稻米为主食ꎬ对其进行品质改良ꎬ尤其是提高稻

米中微量营养元素的含量ꎬ是当今水稻育种的一项

重要任务(孙明茂等ꎬ２００６)ꎮ 对于突变体 ｙｇｌ￣６３ 的

进一步研究将有助于理解水稻种子微量营养元素含

量的调控机理ꎬ为改良水稻品质奠定理论基础ꎮ
通过构建分离群体ꎬ我们将突变基因 ｙｇｌ￣６３(ｇ)

定位在水稻第 １１ 染色体ꎬ位于标记 ＩｎＤｅｌ￣３ 和

ＩｎＤｅｌ￣５ 之间ꎬ遗传距离约为 ２.４ ｃＭꎮ 目前ꎬ在同一

条染色体共有 ６ 个叶色相关基因被定位ꎬ即 Ｖ９
(Ｓａｔｏｈ ｅｔ ａｌꎬ １９８４)ꎬｔｓｃ１(Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌꎬ ２００１)ꎬＯｓＰＰＲ１
(Ｇｏｔｈａｎｄａｍ ｅｔ ａｌꎬ ２００５)ꎬＺ１(张道允等ꎬ ２００８)ꎬＺ２
(Ｃｈａｉ ｅｔ ａｌꎬ ２０１１)和 ｙｌ１１(刘朝辉等ꎬ ２０１２)ꎮ 其

中ꎬＶ９ 突变体在幼苗期表现出几乎纯白色ꎬ在移栽

后叶片表现为浅绿色和白色叶脉ꎻｔｓｃ１ 突变体是一

个温敏叶色突变体ꎬ苗期低温时表现叶绿素缺失ꎬ高
温时正常绿色ꎻＯｓＰＰＲ１ 突变体表现出叶片白化ꎬ并
伴随有致死表型ꎻＺ１、Ｚ２ 突变体均表现出斑马叶表

型ꎻｙｌ１１ 突变体的苗期呈现出淡黄色表型ꎬ从分蘖期

开始叶片的黄色逐渐加深ꎬ到达成熟期时叶片呈现

出完全黄色的表型ꎮ 可见ꎬｙｇｌ￣６３ 与这些叶色突变

体的表型性状有很大差异ꎬ是一个新型的水稻叶绿

素缺失突变体ꎮ 同时ꎬ从定位结果分析ꎬｙｇｌ￣６３(ｇ)
基因被定位在水稻第 １１ 染色体长臂分子标记

ＩｎＤｅｌ￣３ 和 ＩｎＤｅｌ￣５ 之间ꎬ与同一染色体的叶色基因

５９８８ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 张亮行等: 水稻黄绿叶突变体 ｙｇｌ￣６３ 的特征和基因定位



不在同一范围内ꎬ说明 ｙｇｌ￣６３(ｇ)基因是一个新的水

稻叶色突变基因ꎮ 今后我们将在已有基础上扩大定

位群体ꎬ在初定位区间发展新的分子标记ꎬ精细定

位、克隆 ｙｇｌ￣６３(ｇ)基因ꎬ并进一步对该基因的功能

进行研究ꎮ
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