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　 　 摘要:　 水稻是中国最重要的粮食作物ꎬ水稻滞绿突变的分子遗传研究对于延缓水稻衰老以及提高水稻生物

产量方面具有重要的意义ꎮ 本文从植物滞绿突变的概念、分类ꎬ水稻滞绿突变基因的克隆与功能分析ꎬ以及在水稻

高产育种上的应用进行了综述ꎬ探讨水稻滞绿突变基因的分子遗传机制ꎬ以期为水稻超高产育种及挖掘水稻高产

潜力的种质资源提供理论依据ꎮ
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　 　 高等植物的衰老是植株在细胞、组织、器官

上的衰退过程ꎬ而叶片衰老最直观的表现是叶绿

体向着有色体转化ꎬ叶绿素发生降解以及光合能

力的大幅度下降ꎮ 植物滞绿突变体 ( Ｓｔａｙ ｇｒｅｅｎ
ｍｕｔａｎｔ)是指植株在叶片衰老过程中叶绿素不发

生降解或降解不明显ꎬ尤其是在植株生长发育后

期ꎬ叶片能够保持绿色较长时间ꎬ甚至不完全黄

化ꎬ并且保持较强的光合作用ꎮ 因此ꎬ滞绿突变

体的特殊表型在提高农作物产量方面显示了巨

大潜力ꎬ同时高等植物叶绿素降解代谢途径的调

控机理研究对延缓植物衰老也具有重要意义ꎮ
水稻是中国主要的粮食作物ꎬ也是基因功能

研究的模式植物ꎮ 提高水稻叶片中的叶绿素含

量ꎬ可以增加水稻的生物产量ꎬ因而具有超高产

潜力的水稻品种往往表现为植株光合作用能力

强ꎬ后期不早衰ꎬ抗逆性也显著高于一般品种ꎮ
水稻收获籽粒中 ８０％以上的干物质是开花以后

通过光合作用获得的 [１] ꎬ一些水稻滞绿突变体的

叶片在成熟期依旧保持浓绿色ꎬ进行着较强的光

合作用ꎬ在提高水稻产量方面展现出一定的潜

能ꎮ 因此本文综述了水稻滞绿突变体相关基因

的克隆与功能分析ꎬ并对其在水稻超高产育种及

挖掘水稻高产潜力的种质资源方面的应用作了

展望ꎮ

４８４



１　 植物滞绿突变的概念

植物在生长发育的后期ꎬ叶片会逐渐由绿变黄ꎬ
发生衰老现象ꎬ然而 Ｔｈｏｍａｓ 等[２] １９８７ 年在草地羊

茅(Ｆｅｓｔｕｃａ ｐｒａｔｅｎｓｉｓ)中发现 １ 株突变体( ｓｉｄ)ꎬ叶片

在后期未发生黄化ꎬ通过对突变体的离体暗培养ꎬ发
现叶片中的叶绿素含量并未发生下降ꎬ对照(野生

型)植株叶绿素发生明显降解ꎮ 之后研究者利用物

理和化学诱变的方法在辣椒(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ) [３]、
高粱(Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ) [４]、水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ) [５]、烟
草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ) [６]和拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉ￣
ａｎａ) [７]中相继发现了类似的突变体ꎮ

２　 植物滞绿突变体的分类

根据 Ｔｈｏｍａｓ 等[８] 的研究ꎬ将植物滞绿突变体

分为 ５ 种类型ꎮ Ａ 型:突变体和野生型植株的叶绿

素降解速率和光合速率基本一致ꎬ但突变体衰老起

始比较晚ꎻＢ 型:叶绿素降解和光合作用下降起始时

间相同ꎬ但是滞绿突变体降解的速率变慢ꎻＣ 型:叶
绿素降解受到抑制ꎬ叶绿素含量直至叶片衰老后期

始终保持相对稳定ꎬ与野生型相同ꎻＤ 型:遭遇突发

的自然灾害ꎬ造成叶片坏死ꎬ叶绿素被永久固定在叶

片当中ꎬ光合作用停止并导致植株死亡ꎻＥ 型:突变

体叶片相比野生型在成熟后期依旧保持较高的叶绿

素含量ꎮ
此外ꎬ上述 ５ 种类型的滞绿突变体根据其植株

衰老的起始时间和衰老进程的快慢ꎬ又可以分为功

能型和非功能型 ２ 种基本类型ꎮ 其中ꎬＡ 类和 Ｂ 类

表型都能够延缓植株衰老ꎬ属于功能型的滞绿突变

体(Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔａｙ￣ｇｒｅｅｎ ｍｕｔａｎｔ)ꎬ如果将功能型的

滞绿突变体的基因转入其他农作物中ꎬ可能会提高

其生产能力和生物产量ꎬＧａｎ 等[９] 利用转基因技术

获得 １ 个烟草滞绿突变体ꎬ其植株的生物产量和种

子产量分别增长了 ４０％和 ５２％ꎻＣ、Ｄ、Ｅ 类型中滞绿

突变体表型和植株衰老的起始时间和速率都没有显

著的相关性ꎬ属于非功能型持绿突变体(Ｎｏｎ￣ｆｕｎｃ￣
ｔｉｏｎａｌ ｓｔａｙ￣ｇｒｅｅｎ ｍｕｔａｎｔ)ꎮ

３　 水稻滞绿突变基因克隆

植物叶片中叶绿素分解代谢途径发生突变ꎬ常
会导致植物生长后期的滞绿表型ꎬ突变后叶片中叶

绿素的降解明显延缓或受阻ꎬ由于具有容易观察的

表型ꎬ滞绿突变体被广泛用来研究植物的叶片衰老、
果实成熟和叶绿素降解ꎮ 目前水稻中已克隆的与叶

片滞绿相关的基因有 ２４ 个: ＯｓＤＯＳ、 ＯｓＡＢＣ１￣２、
ＮＹＣ１、Ｃｇａ１、 ＲＬＳ１、 ＯｓＰＡＯ、 ＯｓＦＢＫ１２、 ＮＯＬ、 ＰＨＹＢ、
ＰＨＹＡ、 ＰＨＹＣ、 ｃＺＯＧＴ１、 ｃＺＯＧＴ２、 ＳＧＲＬ、 ＯｓＴＺＦ１、
ＮＹＣ３、ＯｓＳＩＫ２、ＴＤＣ２、ＮＹＣ４、ＴＤＣ１、ＯｓＳＧＲ、 ＳＵＢ１Ａ、
ＯｓＲＣＣＲ１、ＯｓＮＡＣ５(表 １) [１０￣２７]ꎮ
表 １　 已克隆的水稻叶片滞绿相关基因

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｌｏｎｅｄ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｌｅａｆ ｓｔａｙ ｇｒｅｅｎ ｉｎ ｒｉｃｅ

基因 染色体 　 基因登录号 　 　 编码蛋白质
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　 　 其中已经克隆到 １０ 个水稻滞绿突变基因与叶

５８４刘　 凯等:水稻滞绿突变分子遗传研究进展



绿体发育及叶绿素降解途径相关ꎬ分别是 ＯｓＳＧＲ、
ＳＧＲＬ、ＮＹＣ１、ＮＯＬ、 ＲＬＳ１、ＮＹＣ３、 ＯｓＰＡＯ、 ＯｓＲＣＣＲ１、
ＯｓＡＢＣ１￣２、ＮＹＣ４ꎮ

ＯｓＳＧＲ 是 Ｊｉａｎｇ 等[２５]通过 γ 射线辐射水稻品种

日本晴发现的 １ 个与水稻叶绿素降解途径相关的基

因ꎬ该基因被定位于水稻第 ９ 染色体ꎬ编码 １ 个高度

保守的蛋白质ꎬ是具有水溶性的转运肽ꎬ亚细胞定位

于类囊体膜上ꎬ在转录水平影响叶绿素的降解ꎮ
Ｃｈａ 等[２８]研究发现 ＯｓＳＧＲ 的功能与叶绿素降解调

控有关ꎬ 通过激发多个叶绿素降解酶(例如 ＮＹＣ、
ＰＰＨ、ＲＣＣＲ、ＰＡＯ)等直接与 ＬＨＣＰＩＩ( ｌｉｇｈｔ￣ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ
ｃｏｍｐｌｅｘ ＩＩꎬ ＬＨＣＰＩＩ)结合ꎬ在类囊体膜上形成 ＳＧＲ￣
ＬＨＣＰＩＩ 复合物ꎬ诱导 ＬＨＣＰＩＩ 降解ꎬ促进叶绿素的降

解ꎮ Ｊｉａｎｇ 等[２９]通过暗诱导水稻衰老的叶片ꎬＯｓＳＧＲ
基因上调表达ꎬ这说明 ＯｓＳＧＲ 与植株的衰老是密切

相关的ꎬ同时过量表达 ＯｓＳＧＲ 基因能使叶片中类囊

体片层结构减少ꎬ叶片黄化ꎬ叶绿素含量也减少ꎬ加
速叶绿素的降解ꎮ 此外 ＯｓＳＧＲ 基因不仅存在于低

等植物中ꎬ同时也存在于多种高等植物中ꎬ例如胡

椒[３０]、拟南芥[３１]、豌豆[３２]和番茄[３３] 中ꎮ 水稻 ＳＧＲＬ
是 ＯｓＳＧＲ 的同源基因ꎬ通过氨基酸序列的比对显

示ꎬ两者的氨基酸序列具有高度的同源性ꎬ体现在氨

基酸序列的中间区域都含有 １ 个高度保守的区域ꎬ
不同之处在于 ＯｓＳＧＲ 编码氨基酸序列 Ｃ 端具有 １
个半胱氨酸的结构域ꎬ而 ＳＧＲＬ 不具有[３４]ꎮ

Ｋｕｓａｂａ 等[１１]在水稻中发现另 １ 个滞绿突变体

基因 ＮＹＣ１ꎬ突变体在叶片衰老过程中一直保持绿

色ꎮ 图位克隆将 ＮＹＣ１ 定位于第 １ 染色体ꎬ它编码 １
个带有 ３ 个跨膜结构域的短链脱氢还原酶ꎮ 通过电

镜观察突变体叶片中的叶绿体ꎬ发现即使在叶片衰

老后期也能观察到大而密的叶绿体基粒ꎮ 虽然

ＮＹＣ１ 编码的蛋白质在体外不具有叶绿素 ｂ 还原酶

的活性ꎬ但另外 １ 个滞绿基因 ＮＯＬ 编码的蛋白质具

有叶绿素 ｂ 还原酶的活性ꎬ所以 Ｋｕｓａｂａ 推断 ＮＯＬ
和 ＮＹＣ１ ２ 个基因编码具有不同功能的叶绿素 ｂ 还

原酶[１１]ꎮ 进一步研究发现 ＮＹＣ 和 ＮＯＬ 都定位于类

囊体膜上ꎬ两者在体外可以互作ꎬ只有当 ＮＹＣ 和

ＮＯＬ 形成复合体的时候ꎬ才可以行使叶绿素 ｂ 还原

酶的功能ꎬ催化叶绿素 ｂ 还原成叶绿素 ａꎬ同时催化

ＬＨＣＰＩＩ 的降解[３５]ꎮ 当 ＮＹＣ１ 突变后ꎬ叶绿素 ｂ 和

ＬＨＣＰＩＩ 以及类囊体基粒的降解都被抑制ꎬ不能与

ＮＯＬ 发生结合ꎬ因而叶片一直保持绿色ꎬ说明 ＮＹＣ１

和 ＮＯＬ 两者在调节植物叶片叶绿素 ｂ 降解和 ＬＨＣ￣
ＰＩＩ 降解中发挥重要作用ꎮ

Ｍｏｒｉｔａ 等[２１] 利用电离辐射获得了 ＮＹＣ３ 突变

体ꎮ 图位克隆发现该基因位于水稻第 ６ 染色体着丝

粒附近ꎬ编码 １ 个 α / β 折叠水解酶家族蛋白ꎬ可能

是叶绿素酶ꎬ但没有叶绿素酶的活性ꎮ ＮＹＣ３ 在正

常衰老叶片中的表达量很低ꎬ而在暗诱导后叶片中

表达量很高ꎬ在其他非光合组织中如根部也有少量

表达ꎮ ＮＹＣ３ 突变体在黑暗诱导衰老叶片中叶绿素

ａ 和叶绿素 ｂ 的含量比野生型高ꎬ其他参数如

Ｆｖ / Ｆｍ 和细胞膜离子渗漏等指标都下降ꎬ说明 ＮＹＣ３
是 １ 个非功能型持绿突变体ꎮ ＮＹＣ３ 突变体表型特

征与 ｏｓｓｇｒ 突变体类似ꎬ但 ＮＹＣ３ / ｏｓｓｇｒ 双突变体在

叶片衰老后期滞绿表型没有显著增强ꎮ
Ｊｉａｏ 等[１３]发现水稻滞绿基因 ＲＬＳ１ꎬ该基因被定

位于水稻第 ２ 染色体上ꎬ编码 １ 个含有 ＮＢ￣ＡＲＭ 结构

域的蛋白ꎬ该基因在水稻叶片衰老过程中参与自噬调

节的叶绿体降解途径ꎬ暗诱导以后ꎬＲＬＳ１ 基因上调表

达ꎮ ＯｓＰＡＯ 编码 １ 个脱镁叶绿素 ａ 氧化酶ꎬ它在植株

中是组成型表达ꎬ通过 ＡＢＡ 能够诱导植株成熟ꎬ研究

发现 ＯｓＳＧＲ 和 ＯｓＰＡＯ 同时都是上调表达的ꎬ而且两

者都受到细胞分裂素的抑制ꎬ敲除 ＯｓＰＡＯ 基因后会

使得转基因植物快速死亡[１４]ꎮ ＯｓＲＣＣＲ１ 编码 １ 个叶

绿素代谢产物还原酶ꎬ在叶片衰老的过程中表达上

调ꎬ敲除后在水稻的叶片上会出现类病斑而导致植株

死亡[１４]ꎮ ＯｓＡＢＣ１￣２ 是 Ｇａｏ 等[１２] 在水稻品种 ｄｏｎｇｊｉｎ
中发现的 Ｔ￣ＤＮＡ 插入突变体ꎬ该基因定位于水稻第 ２
条染色体上ꎬ编码 １ 个蛋白激酶ꎬ暗诱导可以显著抑

制该基因的表达ꎬ过表达 ＯｓＡＢＣ１￣２ 却可以提高植株

对黑暗诱导的胁迫响应能力ꎮ
Ｙａｍａｔａｎｉ 等[２４]利用碳粒子束获得了另一个水

稻滞绿突变体ꎬ定名为 ＮＹＣ４ꎬ图位克隆将该基因定

位于第 ７ 染色体ꎬ为拟南芥 ＴＨＦ１ 的同源基因[３６]ꎬ
而 ＴＨＦ１ 编码 １ 个多功能蛋白ꎬ参与植物体内糖信

号转导、抗病和高光驯化等过程[３７￣３８]ꎮ ＮＹＣ４ 编码 １
个类囊体形成蛋白 ＴＨＦ１ꎬ主要控制叶绿体中类囊体

的形成ꎬ在叶绿素降解过程中起重要作用ꎮ 对突变

体进行暗处理后受衰老诱导且与叶绿素降解相关的

基因如 ＯｓＳＧＲ、ＮＹＣ３、ＮＹＣ１、ＮＯＬ、ＯｓＲＣＣＲ１、ＯｓＰＡＯ
以及其他衰老诱导基因 Ｏｓｈ３６ 都得到上调表达ꎬ表
明 ＮＹＣ４ 体内的衰老进程并未受阻ꎬＮＹＣ４ 是非功能

型突变体ꎮ 然而与其他滞绿突变体如 ＮＹＣ１、ＯｓＳ￣
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ＧＲ、ＮＯＬ 和 ＮＹＣ３ 不同的是ꎬ在衰老的过程中 ＮＹＣ４
的叶绿素荧光参数如 Ｆｖ / Ｆｍ与野生型相比ꎬ维持在

较高水平ꎬ且 ＰＳⅡ亚基的稳定性也比其他非功能型

突变体的好ꎮ

４　 展 望

植物叶片的衰老和滞绿表型是植物进化中形成

的生态适应性ꎬ也是植物生长和繁殖的重要过程ꎬ具
有重要的生物学意义ꎮ 滞绿突变体是研究植物光合

作用、叶绿素代谢以及植物早衰和抗逆境重要的材

料来源ꎬ因此对植物滞绿表型的研究可以深入阐明

叶片中叶绿素代谢途径与光合作用的相关性ꎮ
研究发现水稻籽粒灌浆后期绝大多数的碳水化

合物来自于水稻植株倒三叶的光合作用产物ꎬ这表

明水稻上部功能性叶片的早衰会直接影响水稻的灌

浆结实ꎬ陆定志等[３９]认为水稻功能性叶片每推迟 １
ｄ 衰老ꎬ生物产量可以提高 １％ꎬ因而植物的滞绿表

型对产量和品质具有很大的促进作用ꎮ 目前通过突

变体以及基因工程技术已经分离克隆到水稻相关的

滞绿基因达 ２０ 多个ꎬ但大多数都是非功能型的突变

体ꎬ现在能直接用于水稻分子育种的基因只有 ＳＮＵ￣
ＳＧ１[４０]ꎮ ＳＮＵ￣ＳＧ１ 是在粳稻中发现的滞绿突变体基

因ꎬ该突变体在水稻成熟后期叶片一直保持绿色ꎬ并
且植株的光合作用能力依旧很强ꎬ是目前发现的唯

一 １ 个具有育种利用价值的滞绿突变体[４１]ꎮ 研究

发现在同样的环境下ꎬＳＮＵ￣ＳＧ１ 突变体较其他高产

品种叶片中含氮量更高ꎬ表明这种功能型的滞绿突

变体在水稻成熟后期叶绿素降解的速率缓慢ꎬ光合

作用时间更长ꎬ根系能够高效吸收营养[４２]ꎮ
笔者所在课题组于 ２０１４ 年在中熟中粳稻盐稻

８ 号提纯复壮的试验田中发现 １ 株衰老明显延缓的

滞绿突变体ꎮ 经连续多年的种植ꎬ表型稳定遗传ꎬ在
自然条件下ꎬ突变体在苗期、分蘖期、灌浆初期的表

型与野生型盐稻 ８ 号无显著差异ꎬ但在灌浆后期叶

色仍保持浓绿ꎬ尤其是千粒质量极显著高于野生型ꎮ
目前我们已将该基因定位在第 ４ 染色体遗传距离为

４.６ ｃＭ 的范围内ꎬ此定位区间内没有已报道的与水

稻叶绿素代谢相关的基因ꎮ 同时也以突变体为亲本

配置了大量杂交组合ꎬ以期为培育高产水稻品种提

供种质资源ꎮ 随着水稻滞绿基因功能研究的深入ꎬ
植物的滞绿机制将会被进一步详细阐明ꎬ 同时利用

分子标记辅助选择将有利基因进行聚合育种ꎬ 在农

业生产上将会具有更广阔的应用前景ꎮ
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[１２] ＧＡＯ Ｑꎬ ＹＡＮＧ Ｚꎬ ＺＨＯＵ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ Ａｂｃ１
ｋｉｎａｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅ ＯｓＡＢＣ１￣２ꎬ ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ
ｄａｒｋ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｒｉｃｅ [Ｊ] . Ｇｅｎｅꎬ ２０１２ꎬ ４９８(２):１５５￣１６３.

[１３] ＪＩＡＯ Ｂ Ｂꎬ ＷＡＮＧ Ｊ Ｊꎬ ＺＨＵ Ｘ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｎｏｖｅｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ＲＬＳ１
ｗｉｔｈ ＮＢ￣ＡＲＭ ｄｏｍａｉｎｓ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｄｕｒ￣
ｉｎｇ ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１２ꎬ ５( １):
２０５￣２１７.

[１４] ＴＡＮＧ Ｙꎬ ＬＩ Ｍꎬ ＣＨＥＮ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｋｎｏｃｋｄｏｗｎ ｏｆ ＯｓＰＡＯ ａｎｄ Ｏｓ￣
ＲＣＣＲ１ ｃａｕｓｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｄｅａｔｈ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ
ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ １６８(１６):１９５２￣１９５９.

[１５] ＨＵＤＳＯＮ Ｄꎬ ＧＵＥＶＡＲＡ Ｄ Ｒꎬ ＨＡＮＤ Ａ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｉｃｅ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ
ＧＡＴＡ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ Ｆａｃｔｏｒ１ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ
ｐｌａｎｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １６２(１):１３２￣１４４.

[１６] ＣＨＥＮ Ｙꎬ ＸＵ Ｙꎬ ＬＵＯ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｆ￣ｂｏｘ ｐｒｏｔｅｉｎ ＯｓＦＢＫ１２ ｔａｒ￣
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ｇｅｔｓ ＯｓＳＡＭＳ１ ｆｏｒ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｆｆｅｃｔｓ ｐｌｅｉｏｔｒｏｐｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓꎬ
ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅꎬ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ
１６３(４):１６７３￣１６８５.

[１７] ＪＵＭＴＥＥ Ｋꎬ ＯＫＡＺＡＷＡ Ａꎬ ＨＡＲＡＤＡ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ
ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｐｈｙＡ ｐｈｙＢ ｐｈｙＣꎬ ｔｒｉｐｌｅ ｍｕｔａｎｔｓ ｔｏ ｒｅｖｅａｌ
ｔｈｅｉｒ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｉｎ ｒｉｃｅ ｌｅａｖｅｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅ ＆ Ｂｉｏｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇꎬ ２００９ꎬ １０８(２):１５１￣１５９.

[１８] ＫＵＤＯ Ｔꎬ ＭＡＫＩＴＡ Ｎꎬ ＫＯＪＩＭＡ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ
ｃｉｓ￣ｚｅａｔｉｎ ａｎｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ａｌｔｅｒａｔｉｏｎｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ｐｕｔａｔｉｖｅ ｃｉｓ￣Ｚｅａｔｉｎ￣Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ￣
ｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ １６０(１):３１９￣３３１.

[１９] ＪＡＮ Ａꎬ ＹＡＭＡＧＵＣＨＩ￣ＳＨＩＮＯＺＡＫＩ Ｋ. ＯｓＴＺＦ１ꎬ ａ ＣＣＣＨ￣Ｔａｎ￣
ｄｅｍ ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ｃｏｎｆｅｒｓ ｄｅ ｌａｙｅｄ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌ￣
ｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ ｂｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ￣
ｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １６１(３):１２０２￣１２１６.

[２０] ＲＯＮＧ Ｈꎬ ＴＡＮＧ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｓｔａｙ￣ｇｒｅｅｎ ｒｉｃｅ ｌｉｋｅ
(ＳＧＲＬ) ｇｅｎｅ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ
ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １７０(１５):１３６７￣１３７３.

[２１] ＭＯＲＩＴＡ Ｒꎬ ＳＡＴＯ Ｙꎬ ＭＡＳＵＤＡ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｆｅｃｔ ｉｎ ｎｏｎ￣ｙｅｌｌｏｗ
ｃｏｌｏｒｉｎｇ ３ꎬ ａｎ ａｌｐｈａ / ｂｅｔａ ｈｙｄｒｏｌａｓｅ￣ｆｏｌｄ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ｃａｕｓｅｓ ａ
ｓｔａｙ￣ｇｒｅｅｎ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｄｕｒｉｎｇ ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００９ꎬ ５９(６):９４０￣９５２.

[２２] ＣＨＥＮ Ｌ Ｊꎬ ＷＵＲＩＹＡＮＧＨＡＮ Ｈꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ Ｓ￣Ｄｏ￣
ｍａｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅꎬ ＯｓＳＩＫ２ꎬ ｃｏｎｆｅｒｓ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ａｎｄ ｄｅｌａｙｓ ｄａｒｋ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ￣
ｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １６３(４):１７５２￣１７６５.

[２３] ＫＡＮＧ Ｋꎬ ＫＩＭ Ｙ Ｓꎬ ＰＡＲＫ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｅｒｏｔｏ￣
ｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｏｌｅ ｉｎ ｄｅｌａｙｉｎｇ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ ｌｅａｖｅｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ １５０(３):１３８０￣１３９３.

[２４] ＹＡＭＡＴＡＮＩ Ｈꎬ ＳＡＴＯ Ｙꎬ ＭＡＳＵＤＡ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. ＮＹＣ４ꎬ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｏｒ￣
ｔｈｏｌｏｇ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＴＨＦ１ꎬ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏ￣
ｒｏｐｈｙｌｌ￣ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌꎬ ２０１３ꎬ ７４(４):６５２￣６６２.

[２５] ＪＩＡＮＧ Ｈꎬ ＬＩ Ｍꎬ ＬＩＡＮＧ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔａｙ ｇｒｅｅｎ ｇｅｎｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００７ꎬ ５２
(２):１９７￣２０９.

[２６] ＦＵＫＡＯ Ｔꎬ ＹＥＵＮＧ Ｅꎬ ＢＡＩＬＥＹＳＥＲＲＥＳ Ｊ. Ｔｈｅ ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅ ｔｏｌ￣
ｅｒａｎｃｅ ｇｅｎｅ ＳＵＢ１Ａ ｄｅｌａｙｓ ｌｅａｆ ｓｅｎｓｅ ｃｅｎｃｅ ｕｎｄｅｒ ｐｒｏｌｏｎｇｅｄ ｄａｒｋ￣
ｎｅｓｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｈｏｒｍｏｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１２ꎬ １６０(４):１７９５￣１８０７.

[２７] ＳＰＥＲＯＴＴＯ Ｒ Ａꎬ ＲＩＣＡＣＨＥＮＥＶＳＫＹ Ｆ Ｋꎬ ＤＵＡＲＴＥ Ｇ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｆｌａｇ ｌｅａｖｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ
ｆｉｌｌｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＯｓＮＡＣ５ꎬ ａ ｎｅｗ ＡＢＡ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２００９ꎬ ２３０(５):９８５￣１００２.

[２８] ＣＨＡ Ｋ Ｗꎬ ＬＥＥ Ｙ Ｊꎬ ＫＯＨ Ｈ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎꎬ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎꎬ
ａｎｄ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔａｙ ｇｒｅｅｎ ｍｕｔａｎｔ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ
Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００２ꎬ １０４(４):５２６￣５３２.

[２９] ＪＩＡＮＧ Ｈꎬ ＣＨＥＮ Ｙꎬ ＬＩ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＳＧＲ ｒｅｓｕｌｔｓ
ｉｎ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｌｅｓｉｏｎ￣ｍｉｍｉｃ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ｉｎ ｒｉｃｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ ５３(５):３７５￣３８７.
[３０] ＥＦＲＡＴＩ Ａꎬ ＥＹＡＬ Ｙꎬ ＰＡＲＡＮ Ｉ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ Ｃｈｌｏ￣

ｒｏｐｈｙｌｌ ｒｅｔａｉｎｅｒ ( ｃｌ) ｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｅｐｐｅｒ ( Ｃａｐｓｉｃｕｍ ｓｐｐ.) ａｎｄ
ｓｃｒｅｅｎｉｎｇ ｆｏｒ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｕｓｉｎｇ ｔｏｍａｔｏ ＥＳＴｓ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｔｏ
ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ ｐａｔｈｗａｙ [ Ｊ] . Ｇｅ￣
ｎｏｍｅꎬ２００５ꎬ ４８(２):３４７￣３５１.

[３１] ＲＥＮ Ｇꎬ ＡＮ Ｋꎬ ＬＩＡＯ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｏｖｅｌ Ｃｈｌｏｒｏ￣
ｐｌａｓｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ＡｔＮＹＥ１ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ
ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２００７ꎬ １４４:
１４２９￣１４４１.

[３２] ＡＵＢＲＹ Ｓꎬ ＭＡＮＩ Ｊꎬ ＨöＲＴＥＮＳＴＥＩＮＥＲ Ｓ. Ｓｔａｙ￣ｇｒｅｅｎ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ
ｄｅｆｅｃｔｉｖｅ ｉｎ Ｍｅｎｄｅｌ’ ｓ ｇｒｅｅｎ ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ｍｕｔａｎｔꎬ ａｃｔｓ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ａｎｄ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｏｆ Ｐｈｅｏｐｈｏｒｂｉｄｅ ａ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃａｔａ￣
ｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ ２００８ꎬ ６７:２４３￣２５６.
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