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蔬菜叶色突变体研究进展
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摘　要　综述了蔬菜叶色突变体产生原因、来源、分类、遗传研究、发生机制、外界影响因素以及分子生物学研

究进展 ,并对今后蔬菜叶色突变体的研究工作进行了展望。
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　　叶色突变是自然界普遍存在的一种突变。早在 20世

纪 30年代就已在水稻〔1 - 2〕、大豆〔3 - 4〕、大麦〔5 - 6〕、小麦〔7〕、

棉花〔8 - 10〕等多种植物上发现。目前 ,叶色突变体已广泛应

用于基础研究和生产实践。在蔬菜育种工作中 ,叶色变异

可作为标记性状用于简化良种繁育和杂交制种 ,某些叶色

突变体具有特殊的优良性状 ,为遗传育种提供了优异的种

质资源。同时 ,利用叶色突变体可分析鉴定基因功能 ,了解

基因间互作。这种过去被认为是无意义的突变 ,现在已经

受到越来越多的关注。但相对于大田作物 ,蔬菜叶色突变

体的研究还较为落后 ,仅在甜瓜〔11〕、西瓜〔12〕、黄瓜〔13 - 21〕、

番茄〔22 - 23〕、辣椒〔24〕、花椰菜〔25〕、胡萝卜〔26〕等蔬菜上有相

关报道。

1　叶色突变体产生原因、来源及分类

1. 1　叶色突变体产生原因
根据现有对高等植物叶片呈色原因的研究表明 ,叶片

呈色过程相当复杂 ,与叶片细胞内色素的种类、含量以及在

叶片中的分布有关 ,是各种色素的综合表现 ,其中主要是绿

色的叶绿素和黄色的类胡萝卜素两大类色素的比例〔27〕。

叶色发生突变就是由于各种色素的种类和比例发生了变

化。从目前已报道的蔬菜叶色突变体来看 ,大多数突变体

的叶绿素含量都低于对照植株 50 %左右。如黄瓜叶色突

变体 9110Gt的叶绿素含量仅为正常株的 60 %左右 ,而类

胡萝卜素含量的变化则无规律可循〔21〕;黄化西瓜叶片的叶

绿素含量为正常株的 55 %左右〔12〕。

1. 2　叶色突变体的来源
叶色突变体的来源十分广泛。主要分为自发突变、人

工诱发突变、插入突变和基因沉默突变等〔28〕。自发突变的

频率极低 ,可直接利用的较少。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。通过人工诱变可提

高突变的发生频率 ,在较短时间内获得大量突变体。人工

诱变多为辐射诱变处理或在组织培养中发生。已用于诱变

的理化因素主要有 X射线、γ射线、激光、离子束、甲基磺酸

乙酯 ( EM S)等。目前已报道的蔬菜叶色突变体主要以自

发突 变 和 人 工 诱 发 突 变 为 主。其 中 辣 椒 突 变 体

962140YBM〔24〕、黄化西瓜〔12〕、花椰菜〔25〕、胡萝卜 YEL
〔26〕中

发现的叶色突变体都为自发突变。黄瓜中发现的属于自发

突变的突变体有 yc - 1 ( yellow cotyledon - 1)、cd ( chlorophyll

deficient)、yg l ( yellow green leaf)、vvi ( variegated virescent)、

v - 1 (芽 黄 突 变 - 1 )、v (芽 黄 突 变 )、yp ( yellow

p lant)〔13 - 16, 18, 21〕,通过辐射诱变得到的突变体有 yc - 2

( yellow cotyledon - 2)、ls ( light sensitive)、gc ( golden coeyle2
don)〔14 - 17〕。目前还未见关于蔬菜叶色插入突变与基因沉

默突变的报道。

1. 3　叶色突变体的分类
叶色突变体的特点是叶色表型发生了变异 ,突变常在

苗期表达 ,因此往往根据突变体苗期的叶色表型差异加以

分类。目前分类方法较多 ,但表现都不尽相同。Gustaftsson

把突变体分为白化 ( albina)、黄化 ( xanthan)、浅绿 ( virids)、

条纹 ( striata)和斑点 ( tigrina) 5种类型。Awan等却将突变

体分为白化、黄化、浅绿、白翠、绿白、黄绿、绿黄和条纹 8种

类型〔29〕。目前报道的可存活且能稳定遗传的蔬菜叶色突

变体主要为黄化、黄绿、斑点等几种类型。其中黄化突变较

多 ,有番茄 ( au、yg - 2)〔23〕、胡萝卜 YEL〔26〕和黄瓜 ( v、v - 1、

yc - 1、yc - 2、yp、gc、cd、ls)〔13 - 17, 19, 21〕;黄绿突变有黄瓜

yg l
〔16〕、辣椒 962140YBM〔24〕;黄瓜 vvi为斑驳黄化突变 (属

于斑点突变 )〔18〕;花椰菜突变体较为特殊 ,由正常的灰绿色
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突变为绿色〔25〕;还有部分白化突变在黄瓜 ( pl、a lbin)〔14〕等

作物中出现 ,但多为致死突变 ,无法利用。

2　蔬菜叶色突变的遗传及机制研究

2. 1　蔬菜叶色突变的遗传研究
目前 ,在西瓜、黄瓜、番茄、辣椒、花椰菜、胡萝卜中发现

的突变体都为核基因隐性突变〔12 - 21, 23 - 26〕,只在番茄突变

体中发现细胞质变异。Hosticka等〔22〕对番茄 M1出现的叶

色变异进行遗传分析表明 ,大多数突变体是由质体发育异

常引起的。

2. 2　蔬菜叶色突变的机制研究
通常认为植物叶色突变是体细胞突变的一种 ,有其特

异的细胞学和遗传学基础。从细胞学上看是植物分生组织

发生改变 ;从遗传学上看 ,是生长点细胞受内外环境因素的

影响 ,致使基因突变 ,或染色体数目和结构变异 ,或细胞质

遗传物质发生改变 ,基因表达时转录或翻译水平降低 ,色素

代谢系统中关键酶活性改变 ,从而导致光合色素形成受到

阻碍。关于蔬菜叶色突变体突变机制的研究很少 ,只有

Terry等〔23〕在对番茄叶色突变体研究中认为 ,突变体叶色

变异是由于在血红素→光敏色素生色团生物途径中基因突

变 ,过剩的血红素反馈抑制了叶绿素合成。

叶色突变的生理机制主要与色素的代谢过程有关 ,可

分为缺总叶绿素、缺叶绿素 a、缺叶绿素 b等类型。叶色褪

绿主要与叶绿体色素的变化有关 ,有因叶绿素合成直接受

影响而导致的褪绿 ,也有因叶绿素存在的环境发生改变间

接造成的叶片褪绿 ,还有因叶绿体超微结构改变而导致的

褪绿〔30 - 32〕。蔬菜叶色突变体中关于这方面的研究较少 ,国

艳梅等〔21〕对黄瓜叶色突变体 9110Gt的研究指出 ,突变体

叶色变浅主要是由叶绿素含量降低引起的 ,与类胡萝卜素

无关 ,该突变体可能为缺总叶绿素型的突变体。

3　蔬菜叶色突变的分子生物学研究进展

近年来 ,随着分子生物学技术在蔬菜作物中的广泛应

用。蔬菜叶色突变体在分子生物学方面的研究也取得了一

些进展。

2003年 , Nothnagel等〔26〕在胡萝卜一个栽培种群中发

现黄色叶突变体 YEL ,并采用 AFLP标记技术结合分离群

体混合分析法 (BSA ) ,使用 45对引物 ,得到 17个 AFLP标

记 ,其中有 10个标记与 YEL连锁 ,定位在同一连锁群上 ,总

长度为 33. 2 cM。

2004年 ,李梅等〔25〕利用 RAPD技术对花椰菜叶片正常

植株和突变植株基因组间的多态性和差异性进行研究 ,使

用 122个 10 bp的随机引物进行 RAPD分析 ,其中 S140扩

增出 1条差异片段。此差异带出现在灰绿色花椰菜中 ,而

在绿色突变株中不存在 ,其片段大小在 1 000～1 500 bp

之间。

2005年 ,顾兴芳等〔33〕对黄瓜叶色突变基因 v - 1、营养

器官无苦味基因 bi及果实苦味基因 B t与雌性基因 F、暗色

果皮基因 D、果色一致基因 u、小刺基因 ss、绿色果皮基因

dg (暂定 )之间的连锁遗传关系进行了研究 ,结果表明叶色

突变基因 v - 1与控制黄瓜营养部分无苦味基因 bi连锁 ,连

锁距离为 33. 9 cM。此外 ,还利用 AFLP标记技术结合分离

群体混合分析法 ,首次获得一个与叶色突变性状紧密连锁

的 AFLP标记 TG/CTT123 ,与 v - 1位点的连锁距离为 6. 29

cM (待发表 )。

4　影响蔬菜叶色突变的外界因素

植物叶色发生突变一般受内在或外界环境因素的影

响。温度、光照等外界条件的变化会干扰叶绿素的正常合

成 ,引起永久性或暂时性的叶片变色反应。水稻等作物叶

色突变体研究表明 ,温度的高低会影响突变体的发生频率

和表型〔29〕。目前对于蔬菜叶色突变的外界影响因素未见

相关报道。但有研究表明一些蔬菜作物在受临界温度胁迫

时 ,叶绿素含量会下降 ,导致叶色发黄。如黄瓜在低温或高

温胁迫后 ,各品系叶绿素含量均降低 ,而且以叶绿素 a下降

为主〔34〕。黄伟等〔35〕、Smeets等〔36〕、Janssen等〔37〕对番茄进

行低温弱光处理后 ,发现叶片中总叶绿素、叶绿素 a及叶绿

素 b含量均低于对照。对于影响植物叶色变化最重要的环

境因素———光照〔38〕,许多研究表明 ,光过强时叶绿素会受

光氧化而破坏 ,影响叶色 ;而弱光对蔬菜叶片叶绿素含量也

有很大的影响 ,弱光使黄瓜叶片叶绿素含量降低 ,类胡萝卜

素含量也明显低于对照〔39〕。据周艳虹等〔40〕研究发现 ,低

温弱光导致叶片叶绿素含量降低 ,从而降低了叶片捕捉和

利用光能的能力 ,同时也影响了光能在叶绿体中的分配。

弱光处理后 ,果菜类蔬菜功能叶片总叶绿素、叶绿素 a、叶

绿素 b及类胡萝卜素含量均呈上升趋势 ,而叶绿素 b增加

量更明显 ,使叶绿素 a /b下降〔41〕。因此笔者认为 ,温度、光

照等外界因素很可能对蔬菜叶色突变体的叶色变异产生或

大或小的影响 ,这还有待进一步的研究证明。

5　叶色突变在蔬菜上的研究展望

由于目前对蔬菜作物的叶色突变体呈色机理、光合特

性以及发生机制等方面的研究很少 ,今后应加强以下几方

面的研究工作。

5. 1　继续加强叶色突变性状在蔬菜杂交育种和

纯度鉴定中的应用
利用叶色突变体标记技术 ,既可方便标记亲本的去杂

保纯 ,又可简化杂种纯度的鉴定程序。利用突变体隐性叶

色标记性状和其稳定的遗传特性 ,苗期就可通过目测发现

假杂种 ,可准确、迅速地测定种子纯度。目前在蔬菜杂交育

种上的应用较多 ,今后应继续加强叶色突变性状在蔬菜杂

交育种和纯度鉴定中的应用 ,建立快速有效的种子纯度鉴
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定方法 ,减少原种的生产成本。

5. 2　加强叶色突变性状在蔬菜作物优质育种中

的利用
作为一种非常明显的性状突变 ,叶色突变性状在蔬菜

作物优质育种中有很大的利用价值。可利用黄化突变系进

行高光效育种 ,使蔬菜作物在受到高温、高光强等不利环境

胁迫时 ,仍能有效进行光合作用 ;利用常绿性状可提高蔬菜

的生产能力 ,从而提高产量〔42〕。此外 ,随着人们生活水平

的提高 ,蔬菜不再仅仅供食用 ,观赏蔬菜也越来越受到欢

迎。由于叶色易通过突变而改变 ,因此可利用叶色突变性

状培育出叶色绚丽而又可供食用的蔬菜品种 ,从而大大提

高蔬菜作物的经济价值。

5. 3　加强光合系统结构与功能及其调控机制的

研究
目前关于利用叶色突变体对光合系统结构与功能及其

调控机制研究的成果多限于大田作物 ,实际上蔬菜作物也

有许多的叶色突变体可作为理想的材料。因此 ,要不断深

化对蔬菜作物光合系统结构与功能及其调控机制的认识 ,

从而明确蔬菜叶色突变体的转色机理。

5. 4　加强叶色变异发生原因、机制及外界环境因

素等的研究
关于叶色突变体叶色变异发生原因、突变体发生的分

子和生理机制以及外界环境因素对叶色突变体产生的影响

等方面的研究结果 ,主要来自于大田及拟南芥等模式作物 ,

而蔬菜上的相关研究很少 ,因此要加强蔬菜叶色突变体叶

色变异发生原因、分子和生理机制以及外界环境因素等方

面的研究 ,为将来更好地将叶色突变体材料应用于育种实

践提供理论依据。

5. 5　加强蔬菜叶色突变体在功能基因组学中的

应用
近年来功能基因组学研究逐渐成为研究的主流 ,它从

基因组信息与外界环境相互作用的角度 ,阐明了基因组的

功能。突变体是遗传学研究的重要材料 ,通过正向遗传学

研究可以找到产生突变性状的基因。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〔43 - 44〕。此外 ,还可利用反向遗传学较为全面地分析特

定基因的功能〔45〕。如果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 ,可较为直接而有效地

研究基因功能 ,了解细胞内核 -质基因互作。因此应加强

利用蔬菜叶色突变体在功能基因组学中的应用。

综上所述 ,叶绿素突变作为一种明显的性状突变 ,不仅

易识别也易获得 ,并且分布广泛 ,几乎在所有作物上都能发

生。尽管人们很早就进行这方面的研究 ,但在实际生产中

却未能充分利用 ,尤其在蔬菜作物上的研究较为落后。相

信 ,随着对蔬菜叶色突变发生机制的了解 ,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 ,对蔬菜叶色突变体的应用研究将不

断取得新的突破。
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