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　 　 摘要:　 对母系遗传洋葱叶片黄色条纹突变体材料进行田间表型特征观察ꎬ叶绿素含量测定和显微结构观察ꎬ
并利用 ｊｎｕｒｆ１３ 分子标记鉴定保持株ꎮ 结果表明ꎬ洋葱突变体为亮绿黄色条纹ꎮ 黄皮、白皮和紫皮洋葱中均发现黄

色条纹突变株ꎬ黄化程度越高植株长势越弱ꎻ整个生育期黄色条纹一直存在于管状叶、花薹、花苞、伞状花序中花

梗、花瓣、雌蕊、雄蕊等部位ꎬ直至植株枯萎也不返绿ꎮ 单株自交或开放式自然授粉 Ｆ１中出现全黄株、黄绿条纹株和

绿株 ３ 种类型ꎬ无固定分离比ꎬ全黄株苗期死亡ꎮ 洋葱黄色条纹突变体黄色组织的总叶绿素、叶绿素 ａ 和叶绿素 ｂ
含量显著低于绿色组织ꎻ石蜡切片观察结果显示黄色和绿色组织的形态结构无差异ꎬ但绿色组织的叶绿体总数高

于黄色组织ꎻ通过超显微结构观察发现ꎬ黄色条纹突变体绿色组织中叶绿体结构与正常株无差异ꎬ而黄色组织中类

囊体、基粒等结构降解ꎬ嗜饿颗粒数量多且集中ꎬ影响光合作用ꎮ 另外ꎬ利用 ｊｎｕｒｆ１３ 分子标记从 １２ 株可育突变体中

筛选出 ５ 株保持株ꎬ可作为形态学标记用于洋葱细胞质雄性杂交制种ꎮ
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　 　 条纹叶片是高等植物常见的叶色突变之一ꎬ主
要有白、黄 ２ 种颜色条纹ꎬ可通过自然突变、物理辐

射、化学诱变和组织培养等途径产生[１]ꎮ 目前ꎬ在
水 稻[２]、 小 麦[３]、 玉 米[４]、 文 心 兰 ( Ｏｎｃｉｄｉｕｍ
ｓｐｐ.) [５]、 绿 槽 龟 甲 竹 [ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ
(Ｃａｒｒ.)] [６]等植物中发现条纹突变ꎮ 不同植物或同

一植物条纹突变的遗传规律存在差异ꎬ例如水

稻[７]、大麦[３]、狼尾草[８] 突变是核基因突变ꎬ小麦叶

绿素缺失突变体(Ｍｔ１３５)是一个由核质基因共同作

用的突变材料[９]ꎬ玉米 ( ＮＣＳ６) [１０] 和狼尾草 ( ｖｉ /
ｖｉ) [１１]均是母系遗传突变类型ꎮ 条纹突变体后代出

现全黄(白)色、绿色和黄(白)绿色条纹 ３ 种颜色叶

片类型ꎮ 黄(白)色条纹突变体主要是缺乏叶绿素ꎬ
影响植物的光合作用及其生长ꎬ其叶绿体被膜、基质

和类囊体基本结构也可能发生变化ꎮ 条纹突变体是

研究植物光合作用机理和叶绿素生物合成与降解途

径ꎬ挖掘相关光合基因的重要材料ꎮ
Ｔａｔｅｂｅ[１２]首先在大葱中发现黄色条纹叶突变材

料ꎬ通过遗传规律分析发现黄色条纹属于母系遗传ꎬ
之后又在洋葱中发现黄色条纹突变材料ꎬ正反杂交

遗传分析结果表明此突变亦属于母系遗传[１３]ꎮ 洋

葱突变材料自交一代在苗期表现绿色和全黄ꎬ全黄

苗由于缺乏叶绿素ꎬ光合能力弱ꎬ营养消耗完后枯

死ꎬ而绿色苗在生长后期ꎬ叶片表现全绿色和黄色条

纹 ２ 种类型ꎮ 以黄色条纹叶洋葱为父本与正常叶片

洋葱为母本进行杂交后ꎬＦ１及其自交 Ｆ２均表现为全

绿叶片ꎻ黄色条纹材料为母本与正常洋葱杂交 Ｆ１表

现出 ３ 种类型:全黄植株(苗期)、黄色条纹和全绿

植株ꎬ其自交 Ｆ２均与母株特征一致ꎮ
洋葱条纹突变体属母系遗传ꎬ可作为洋葱种质

资源材料的可视化形态学标记ꎬ在洋葱杂交育种中

具有重要意义ꎬ尤其是洋葱保持系的鉴定ꎮ Ｋｉｍ[１４]

报道在洋葱育性 Ｍｓ 位点紧密连锁处ꎬ发现含有 １２
ｂｐ 的插入序列ꎬ并开发了一种简单 ＰＣＲꎬ用于鉴定

基因型 ＭｓＭｓ、Ｍｓｍｓ、ｍｓｍｓꎬ该鉴定方法能够在含有

Ｍｓ 的位点中扩增出 ２４１ ｂｐ 条带ꎬ在含有 ｍｓ 的位点

中扩增出 ２２９ ｂｐ 条带ꎬ而在含有 Ｍｓｍｓ 的位点中扩

增出 ２ 条带ꎬ从洋葱突变体可育株中通过分子标记

鉴定保持株ꎬ将形态学标记与分子标记结合用于洋

葱杂交育种ꎮ 本研究自 ２０１３ 年开始从田间收集洋

葱黄色条纹突变材料ꎬ拟对洋葱突变体形态特征、超
显微结构及其保持株筛选进行初步研究ꎬ为研究洋

葱光合作用机制、叶绿素生物合成途径、叶绿体的结

构功能和遗传发育及调控机理奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

洋葱试验材料的生态类型为中日照ꎬ全部来自

连云港市农业科学院蔬菜研究室ꎮ ２０１４－２０１７ 年在

洋葱资源圃中通过田间观察筛选出 １２ 份突变株材

料ꎬ名称和特点见表 １ꎮ

表 １　 供试洋葱突变材料编号、株系名称、来源及特点

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｏｄｅꎬ ｎａｍｅꎬ ｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｍｕｔａｎｔ ｏｎｉｏｎ ｍａｔｅｒｉａｌｓ

编号 材料代码 　 名称 颜色 球形 熟性 　 　 材料来源 引种时间

１ ｄ９ 秀玉丸玉葱 黄皮 圆 早熟 日本协和种苗株式会社 ２００３

２ ａ１ ＤＳＤ￣００１ 黄皮 圆 早熟 北京圣华德丰种子有限公司 ２００５

３ ３Ｗ 浜育 白皮 圆 早熟 广东良种引进服务公司 ２０００

４ ７４７ 黄金大玉葱 黄皮 圆 中熟 丰县小林洋葱协会 ２０１１

５ ７４９ 全美二号 黄皮 圆 早中熟 上海瑞丰农业科技有限公司 ２０１１

６ ８３８ 喜伯 黄皮 圆 早熟 丰县小林洋葱协会 ２０１１

７ ９１１ 红宝 ００１ 紫皮 高扁圆 中熟 丰县小林洋葱协会 ２００６

８ ９３１ 爱知赤玉葱 紫皮 圆 中熟 日本爱知县 ２０１２

９ ９３２ 高球赤玉葱 紫皮 圆 中熟 日本爱知县 ２０１２

１０ ９４２ 极早熟赤玉 紫皮 扁 早中熟 北京市农业科学院 ２０１４

１１ ９５３ 红玛瑙 紫皮 扁圆 中熟 丰县外贸公司 ２０１６

１２ ９６３ 紫圆帅 紫皮 圆 晚熟 山东睿优农业科技开发有限公司 ２０１７
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１.２　 突变体表型特征鉴定

用 ＲＨＳ 比色卡(第 ６ 版ꎬ２０１５)对５~８ 号洋葱突

变材料的花薹和叶片颜色进行鉴定ꎬ在洋葱突变体

膨大初期、抽薹期、开花期及种子后熟期拍照观察ꎮ
对５~９ 号突变材料进行单株自交或开放式自然授

粉ꎬ统计 Ｆ１分离情况ꎮ
１.３　 叶绿素含量的测定

参照李合生[１５] 的方法ꎬ在洋葱球膨大期ꎬ分别

称取１~４ 号材料同一叶片上黄色与绿色组织 ０􀆰 ０５
ｇꎮ 绿色和黄色组织 ４ 个样品分别混合ꎬ在液氮下研

磨ꎬ放入 ５０ ｍｌ 试管中ꎬ加 ２５ ｍｌ 的 ９５％乙醇混匀ꎬ置
于黑暗中ꎬ２ ｈ 后ꎬ取上清液于 ６５２ ｎｍ 波长下测定

ＯＤ 值ꎬ３ 次重复ꎮ 计算叶绿素含量ꎬ叶绿素含量＝
ＣＤ６５２×Ｖ / (３４.５×Ｗ)ꎬ式中ꎬＶ 为提取液总体积(ｍｌ)ꎬ
Ｗ 为叶片鲜质量(ｍｇ)ꎮ
１.４　 叶片解剖结构观察

取洋葱突变株全黄叶、条纹叶和正常株绿叶ꎬ将
叶片横切 ２ ｃｍꎬ用 ＦＡＡ 溶液(４５％乙醇、５％冰醋酸、
５％甲醛)固定ꎬ然后用 Ｌｅｉｃａ ＴＰ１０２０ 全自动组织脱水

机脱水和浸蜡ꎬＬｅｉｃａ ＥＧ １１６０ 包埋机包埋ꎬＬｅｉｃａ ＲＭ
２２３５ 切片机切片(厚度 ６ μｍ)ꎬＬｅｉｃａ ＨＩ １２２０ 展片机

展片(４２ ℃ꎬ２４ ｈ)ꎮ 切片经脱蜡、番红(１％)和固绿

(０􀆰 ５％)染色、乙醇系列脱水后ꎬ中性树胶封片[１６]ꎬ在
ＸＤ￣２０２ 倒置显微镜(佳能 ＥＯＳ６Ｄ)下观察和拍照ꎮ
１.５　 叶片超显微结构观察

取洋葱突变株黄叶、绿叶和正常株绿叶进行超显

微结构观察ꎮ 将叶片横切成面积 ２ ｍｍ×２ ｍｍ 大小ꎬ
然后用 ２％的戊二醛溶液进行前固定ꎬ４ ℃过夜处理ꎬ
然后用 ２％戊二醛固定液漂洗ꎬ再用 １％四氧化锇固

定ꎬ再次进行漂洗ꎬ用浓度逐级递减的乙醇和丙酮脱

水ꎮ 按照 Ｅｐｏｎ８１２ 的配方配制包埋剂ꎬ先进行样品渗

透ꎬ然后再进行包埋和聚合ꎬ用超薄切片机切片ꎬ经醋

酸双氧铀和柠檬酸铅液双染后[１７]ꎬ在 ＪＥＭ￣１２００ＥＸ 透

射电镜下观察和拍照ꎬ每个样品观察 １０ 张切片ꎮ
１.６　 洋葱突变材料保持株分子鉴定

取洋葱可育突变材料 １~１２ 号新鲜叶片ꎬ液氮研

磨ꎬ采用北京天根 ＤＮＡ 试剂盒(型号:ＤＰ３５０￣０３)提取

洋葱基因组 ＤＮＡꎮ 采用 ｊｎｕｒｆ１３ 分子标记鉴定保持

株ꎬ正向引物序列为 ５′￣ＴＧＣＡＡＧＣＴＴＧＧＡＡＣＴＴＡＣＧＣ￣
３′ꎬ反向引物序列为 ５′￣ＴＴＧＣＣＡＡＡＧＧＴＴＧＣＡＡＴＡＣＡ￣
３′ꎬ引物由苏州金唯智生物有限公司合成ꎮ ＰＣＲ 扩增

试剂购自 ＴＡＫＡＲＡ 公司ꎮ 反应体系为 ２５ μｌꎬ包括

２􀆰 ００ μｌ ＤＮＡ(０􀆰 １ μｇ)、２􀆰 ５０ μｌ １０×ＰＣＲ ｂｕｆｆｅｒ、１􀆰 ２５
μｌ(１０ μｍｏｌ / Ｌ)正向引物、１􀆰 ２５ μｌ(１０ μｍｏｌ / Ｌ)反向

引物、２􀆰 ００ μｌ ｄＮＴＰｓ(１０ ｍｍｏｌ / Ｌ)、０􀆰 ２５ μｌ Ｔａｑ 酶和

１５􀆰 ８０ ｍｌ ｄｄＨ２Ｏꎮ ｊｎｕｒｆ１３ 标记 ＰＣＲ 扩增条件[１４]:９５
℃预变性 ５ ｍｉｎꎻ９５ ℃变性 ３０ ｓꎬ６５ ℃退火 ３０ ｓꎬ７２ ℃
延伸 １ ｍｉｎꎬ１０ 个循环ꎻ９５ ℃变性 ３０ ｓꎬ５７ ℃退火 ３０
ｓꎬ７２ ℃ 延伸 １ ｍｉｎꎬ３５ 个循环ꎻ７２ ℃ 延伸 １０ ｍｉｎꎮ
ＰＣＲ 产物用 ９％聚丙烯酰胺凝胶垂直电泳检测ꎬ电压

１００ Ｖꎬ电泳 ３ ｈꎬ硝酸银染色ꎬ用佳能 ＥＯＳ６Ｄ 相机在

胶片灯上拍照记录ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 洋葱黄色条纹突变形态特征及主要农艺性状

田间观察ꎬ洋葱黄色条纹突变体叶片和花薹呈

纵向黄色条纹ꎬ黄绿色相间ꎬ黄绿交替面区分明显

(图 １￣Ａ)ꎻ通过 ＲＨＳ 比色卡对突变株花薹和叶片颜

色进行比对分析ꎬ结果显示 ４ 株材料花薹和叶片黄

色部位颜色均与 ＧＲＥＥＮ￣ＹＥＬＬＯＷ ＧＲＯＵＰ １ 中的

Ｂｒｉｌｌｉａｎｔ Ｇｒｅｅｎｉｓｈ Ｙｅｌｌｏｗ Ａ 最为接近ꎬ为亮绿黄色

(ＧＹꎬＧＲＥＥＮ￣ＹＥＬＬＯＷ)(图 １￣Ｂ)ꎮ
对 ５~９ 号共 ５ 个材料的单株进行授粉ꎬ其中 ５、

６、７ 和 ９ 号 ２ 根花薹进行开放式自然授粉ꎬ５、８ 和 ９
号 ２ 根花薹进行套袋自交ꎮ 结果表明 Ｆ１均出现全

黄株、黄色条纹株和全绿株 ３ 种类型ꎬ全绿株总数高

于突变株数量ꎬ无一定的分离比例(表 ２)ꎮ

图 １　 洋葱突变株条纹颜色鉴定

Ｆｉｇ.１　 Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒｉｐｅ ｃｏｌｏｒ ｉｎ ｏｎｉｏｎ ｍｕｔａｎｔ

　 　 由图 ２ 可以看出ꎬ洋葱突变材料叶片中黄色条

纹类型有:单一细黄条纹(图 ２￣Ａ)ꎻ单独一边部分叶

片有黄绿相间条纹(图 ２￣Ｂ、Ｃ)ꎻ两边对称出现黄条

纹(图 ２￣Ｄ~图 ２￣Ｈ)ꎻ叶片黄化程度非常高ꎬ占叶片

面积的 ８０％以上(图 ２￣Ｉ)ꎮ 黄色条纹面积越大ꎬ洋
葱长势越弱(图 ２￣Ｉ ~图 ２￣Ｊ)ꎮ 在黄皮、白皮和紫皮
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洋葱中均有黄色条纹突变ꎬ图 ２￣Ａ、图 ２￣Ｂ、图 ２￣Ｅ 为

紫皮洋葱ꎬ图 ２￣Ｆ 为白皮洋葱ꎬ其他为黄皮洋葱ꎮ
　 　 黄色条纹突变材料花薹和花苞均有黄色条纹ꎬ
一直到花苞顶部(图 ３)ꎮ 随着植株的生长ꎬ黄色条

纹一直存在ꎬ并不随外界环境变化而转绿ꎮ 花苞开

裂后ꎬ花序中与花薹黄色条纹对应顶端也出现相应

的黄色条纹ꎬ花瓣、花柄以及雌蕊均黄化ꎮ 花粉活力

正常ꎬ在自然授粉后能够正常结籽ꎮ 种子成熟过程

中ꎬ果壳也呈黄化现象ꎬ但成熟的种子均为黑色ꎮ 在

种子成熟后ꎬ花薹自然干枯ꎬ绿色部位转为枯黄ꎬ黄
色条纹部位转为白色ꎮ 洋葱突变材料各器官形成后

并不受环境影响ꎬ能够正常完成后代繁衍ꎮ

表 ２　 不同洋葱黄色条纹突变体单株 Ｆ１代分离情况

Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ｓｅｐａｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｆ１ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｎｉｏｎ ｙｅｌｌｏｗ
ｓｔｒｉｐｅ ｍｕｔａｎｔｓ

编号 授粉方式 总数 全黄株
黄色

条纹株
全绿株

５ 开放自然授粉 ４８ １ ４ ４３

５ 套袋单株自交 ３７ １ １ ３５

６ 开放自然授粉 ２９ １ ３ ２５

７ 开放自然授粉 ９５ ２１ １０ ７３

８ 套袋单株自交 ５９ １ ３ ５５

９ 开放自然授粉 ７８ １２ １８ ４８

９ 套袋单株自交 ３１ １０ ２ １９
突变体编号见表 １ꎮ

图 ２　 洋葱黄色条纹突变材料叶片黄色条纹类型

Ｆｉｇ.２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｙｅｌｌｏｗ ｓｔｒｉｐｅ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｏｎｉｏｎ ｍｕｔａｎｔ ｌｅａｖｅｓ

Ａ:花薹和膜质鞘花序ꎻＢ:花序ꎻＣ 和 Ｄ:花朵ꎻＥ:干枯花薹ꎮ
图 ３　 洋葱突变体花薹表型特征

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｍｕｔａｎｔ ｏｎｉｏｎ ｓｃａｐｅ
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　 　 分别测定洋葱突变材料绿叶组织和黄叶组织叶

绿素含量ꎬ发现绿叶组织叶绿素含量是黄叶组织的

３ 倍ꎬ绿叶组织叶绿素 ａ 和叶绿色 ｂ 含量也是黄叶

组织的 ３ 倍ꎬ黄叶与绿叶组织的叶绿素 ａ、ｂ 及总叶

绿素含量均存在显著差异ꎬ说明洋葱黄绿叶组织的

叶色差异可能是由于叶片组织中叶绿素含量不同所

致ꎮ 但是叶绿素 ａ / ｂ 值差异不显著(表 ３)ꎮ
２.２　 洋葱黄色条纹突变体叶片显微及超显微解剖

结构

　 　 正常洋葱绿色叶片、黄色条纹突变体黄色条纹

叶片和全黄叶片的表皮、栅栏组织、海绵组织和维管

束等基本结构没有显著差异(图 ４)ꎮ 局部放大观

察ꎬ洋葱绿叶组织部分染色较深ꎬ尤其是在栅栏组织

中可见明显的浓绿色条带ꎬ说明绿叶组织中含有较

多的叶绿体及色素(图 ４￣Ｂ)ꎬ而黄叶组织部分染色

较浅ꎬ栅栏组织中叶绿体与色素含量较少(图 ４￣Ｆ)ꎮ
黄色条纹叶片组织具有明显的分界线(图 ４￣Ｄ)ꎬ绿
色区域叶绿体含量明显比黄色区域多ꎮ 所以ꎬ黄色

条纹突变体黄绿叶片叶色差异可能是由叶片组织中

叶绿体数量及色素含量不同所致ꎮ

表 ３　 洋葱黄色条纹突变体中 ２ 种类型叶片组织中的色素含量

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｙｅｌｌｏｗ ｌｅａｆ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ ｔｈｅ
ｙｅｌｌｏｗ ｓｔｒｉｐｅ ｍｕｔａｎｔ ｉｎ ｏｎｉｏｎ

叶片类型
色素含量 (ｍｇ / ｇ)

总叶绿素 叶绿素 ａ 叶绿素 ｂ 叶绿素 ａ / ｂ 值

绿叶组织 ３.７０±１.１５Ａ ３.０１±０.９５Ａ ０.６９０.２０Ａ ４.３２±０.１７Ａ

黄叶组织 １.２４±０.２７Ｂ １.００±０.２３Ｂ ０.２４±０.０５Ｂ ４.０７±０.２７Ａ
同一列内不同大写字母表示差异达到 ０. ０１ 显著水平ꎮ

Ａ 和 Ｂ:正常洋葱叶片ꎻＣ 和 Ｄ:黄色条纹突变体黄绿叶片ꎻＥ 和 Ｆ:黄色条纹突变体全黄叶片ꎮ ＥＰ:表皮ꎻＰＴ:栅栏组织ꎻＳＴ:海绵组织ꎻＶＢ:维管束ꎮ
图 ４　 洋葱黄色条纹突变体叶片的显微结构

Ｆｉｇ.４　 Ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｏｎｉｏｎ ｙｅｌｌｏｗ ｓｔｒｉｐｅ ｍｕｔａｎｔ ｌｅａｖｅｓ

　 　 用透射电镜对洋葱黄色条纹突变体黄色区

域、绿色区域及正常植株叶片的叶绿体超微结构

进行比较观察ꎬ结果表明黄色条纹突变体中绿色

叶片组织的叶绿体结构与正常植株相似ꎬ但黄色

叶片组织的叶绿体结构与正常植株存在显著差

异ꎮ 正常植株叶绿体呈纺锤形ꎬ紧贴细胞壁(图 ５￣
Ｇ)ꎬ基粒片层排列有序且结构清晰ꎬ嗜饿颗粒分散

且数量较少(图 ５￣Ｈ、Ｉ)ꎮ 黄色条纹突变体绿色叶

片组织内叶绿体呈椭圆形或纺锤形ꎬ大小不一ꎬ排

列松散(图 ５￣Ｄ、Ｅ)ꎬ类囊体和基粒片层分布均匀ꎬ
嗜饿颗粒分散ꎬ但数量较多(图 ５￣Ｆ)ꎻ黄色条纹突

变体黄色叶片组织大部分叶绿体为近椭圆形(图

５￣Ａ)ꎬ基粒片层数目和基粒片层垛叠层数明显减

少ꎬ排列疏松ꎬ看不到基粒结构和类囊体ꎬ相对于

正常植株叶片组织而言ꎬ 其叶绿体内膜系统嗜饿

颗粒较多且相对集中(图 ５￣Ｂ、Ｃ)ꎬ说明洋葱黄色

条纹突变体中黄色叶片组织中叶绿体结构发育不

完整ꎬ存在明显的缺陷ꎮ
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Ａ、Ｂ、Ｃ:黄色条纹突变体黄色区域叶绿体超微结构ꎻＤ、Ｅ、Ｆ:黄色条纹突变体绿色区域叶绿体超微结构ꎻＧ、Ｈ、Ｉ:正常植株叶绿体超微结构ꎮ
Ｃ:叶绿体ꎻＭ:线粒体ꎻＮ:细胞核ꎻＯＰ:嗜饿颗粒ꎻＴ:类囊体ꎻＧＬ:基粒片层ꎮ

图 ５　 洋葱黄色条纹突变体与正常植株的叶绿体超微结构

Ｆｉｇ.５　 Ｔｈｅ ｕｌｔｒａ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｆｒｏｍ ｙｅｌｌｏｗ ｓｔｒｉｐｅ ｍｕｔａｎｔ ａｎｄ ｎｏｒｍａｌ ｐｌａｎｔ ｏｆ ｏｎｉｏｎ

２.３　 洋葱黄色条纹突变材料保持株分子鉴定

为鉴定洋葱黄色条纹突变材料中的保持株ꎬ采
用 ｊｎｕｒｆ１３ 标记对 １２ 份可育株进行鉴定ꎮ 结果显示

１、３、５、６、８ 号突变体 ＰＣＲ 扩增出 １ 个 ２２９ ｂｐ 条带ꎬ
说明只含有 ｍｓ 位点ꎬ基因型为 ｍｓｍｓꎻ４、７、９、１０ 号

扩增出 １ 个 ２４１ ｂｐ 条带ꎬ只含有 Ｍｓ 位点ꎬ基因型为

ＭｓＭｓꎻ２、１１、１２ 号扩增出 ２ 个条带ꎬ基因型为 Ｍｓｍｓ
(图 ６)ꎮ 所以ꎬ１、３、５、６、８ 号材料为保持株ꎬ可以作

为形态学标记与不育株杂交ꎬＦ１均为正常叶色的不

育株ꎬ保持系自交后代又能获得黄色条纹材料ꎮ

Ｍ:Ｍａｒｋｅｒꎻ１~１２:突变体ꎬ见表 １ꎮ
图 ６　 洋葱突变体保持系的 ＰＣＲ 鉴定

Ｆｉｇ.６　 Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｏｎｉｏｎ ｍｕｔａｎｔ ｍａｉｎｔａｉｎｅｒ ｌｉｎｅｓ ｂｙ ＰＣＲ

３　 讨 论

植物叶色突变类型有斑纹、条纹等ꎬ如杜鹃花
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(Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｎａｋａｈａｒａｉꎬＲ. ａｒｂｏｒｅｓｃｅｎｓ 和 Ｒ. ｖｉｓｃｏ￣
ｓｕｍ) [１８]、菊花(金陵国紫) [１９]、水稻(Ｚｅｂｒａ５２４) [２０]

等叶色突变体为斑纹状ꎬ水稻(ｐｙｌ￣ｖ) [２１]、小麦(西农

１７１８) [２２]、玉米(ＡＤ￣１) [２３]、银杏(Ｇ. ｂｉｌｏｂａ) [２４]、文
心兰(百万金币) [２５]等叶色突变体为黄色条纹状ꎬ有
些水稻 (ＷＳＬ２ꎬｗｆｓｌ１) 叶色突变体是白色条纹突

变[２６￣２７]ꎮ 小麦(Ｍｔ１３５)完全白化株叶绿素含量极少

甚至完全没有叶绿素ꎬ 会早衰死亡ꎻ而对于条纹株

和分离绿株ꎬ 由于其保留了部分光合能力ꎬ 因此能

够存活并正常结实[２８]ꎮ 在本研究中ꎬ 洋葱叶片突

变体是黄色条纹状ꎬ黄绿色相间排列ꎬ条纹宽度无规

律ꎮ 不同颜色洋葱品种中均发现黄色条纹突变体ꎬ
Ｆ１主要表现为完全黄化株、条纹株和绿株 ３ 种类型ꎬ
其中完全黄化株苗期死亡ꎬ 而条纹株能够正常开花

结实ꎬ 属于自然突变非致死型母系遗传ꎮ 与乙基甲

基磺酸乙酯 ( ＥＭＳ) 诱变水稻 (ｗｆｓｌ１ꎬ ｓｔ１￣２ 和 ｓｔ１￣
３) [２７ꎬ２９]、 大 麦 ( Ｔａｍａｌｐａｉｓ ) [３０] 或 辐 射 诱 变 水 稻

(ｗｓｌ３ꎬＳＴＲＩＰＥ２) [３１￣３２] 获得的叶绿素缺失突变体的

表型特征相似ꎬ 均为条纹状突变ꎮ
不同植物条纹突变出现的时期及是否返绿各不

相同ꎮ 大麦(ｗｈｓ１８) [３] 在拔节期开始出现白条纹ꎬ３
个月后逐渐形成正常的绿色叶ꎮ 水稻( ｓｔ１０) [３３] 突

变的叶片在２~３ 张叶片阶段呈白色条纹ꎬ然后随着

植株的生长ꎬ白色逐渐减弱ꎬ叶片颜色恢复正常ꎬ叶
脉继续呈白色ꎬ受温度变化的影响ꎮ 水稻突变体

(ｗｓｌ４)在早期叶片发育过程中形成白条纹ꎬ受低温

诱导表达[３４]ꎮ 水稻突变体( ｓｄｌ)幼苗的条纹叶片对

温度高度敏感ꎬ随着温度的升高叶绿素含量增

加[３５]ꎮ 同样安吉白茶在白叶期叶色为白色ꎬ随后叶

片转为正常绿色[３６]ꎮ 玉米(ＮＣＳ６) [３７] 条纹突变体

在幼苗阶段呈淡绿色ꎬ成熟时从叶鞘到节间呈黄色

和白色ꎮ 水稻 ｗｐ( ｔ) [３８] 突变体在其基部叶片上呈

白色条纹ꎬ而花序和花梗呈乳白色ꎮ 本研究中洋葱

黄色条纹突变体在苗期和开花期的花薹、花苞、花
序、雄蕊、雌蕊均为黄色ꎬ直至枯萎也不返绿ꎮ

叶色突变体中叶绿素 ａ 和叶绿素 ｂ 含量减少ꎬ
但大多数黄化突变体叶绿素 ａ / ｂ 比值显著升高ꎬ即
叶绿素 ｂ 降低程度大于叶绿素 ａ[３９]ꎮ 本研究中洋葱

突变体叶中绿色组织叶绿素 ａ 和叶绿素 ｂ 含量均高

于黄色组织ꎬ而叶绿素 ａ / ｂ 值两者差异不显著ꎮ Ｓｕ￣
ｊａｔｈａ 等[１１]在狼尾草黄色条纹突变体中也发现绿素

ａ / ｂ 比值与对照差异不显著ꎮ 小麦条纹株叶片呈绿

白相间的条纹ꎬ 能够正常成穗结实ꎬ 但其株高、穗
长、单株粒数、单株籽粒质量、千粒质量都显著低于

原始亲本ꎬ 生育期比原始亲本延长 ５ ~ ７ ｄꎬ绿株与

原始亲本没有显著差异[９]ꎮ Ｚｈａｏ 等[４０] 也发现水稻

白色条纹株变矮ꎬ每穗粒数、粒质量等农艺性状均低

于对照ꎮ 本研究中洋葱黄色条纹程度越高ꎬ对光合

作用影响越大ꎬ植株越矮小ꎬ对生长有一定的负面影

响ꎮ
叶片条纹突变对叶片结构有一定影响ꎮ 贾学静

等[４１]研究金心吊兰的叶片解剖结构发现园艺栽培

变种金心吊兰的叶片更厚ꎬ叶细胞更大ꎬ不同于全绿

叶片的原变种宽叶吊兰ꎮ 常青山等[４２] 发现菊花黄

绿叶突变体绿色组织和黄色组织均含有正常的组织

结构ꎬ叶色差异可能在于叶片组织中的叶绿体数量

及相关色素含量不同ꎮ 洋葱条纹突变体中绿色组织

和黄色组织与正常叶片组织显微结构无差异ꎬ均含

有表皮、栅栏组织、海绵组织和维管束ꎬ黄色组织的

叶绿素含量比绿色组织低ꎮ Ｌｉ 等[２４] 对银杏黄绿叶

突变体的叶绿体超微结构进行观察ꎬ发现正常叶色

区域叶绿体结构正常ꎬ含有类囊体膜和基质层以及

少量淀粉颗粒和嗜饿颗粒ꎬ而黄色区域中叶绿体形

态异常ꎬ类囊体膜破裂ꎬ基质片层不清晰或缺失ꎬ含
不规则排列的囊泡ꎬ并充满大量嗜饿颗粒ꎬ且细胞的

平均叶绿体数量和大小显著低于正常叶片ꎬ类囊体

膜系统明显紊乱ꎮ 王彩霞等[２５] 发现文心兰黄色条

纹叶突变体的黄色细胞组织叶绿体发育异常ꎬ多为

球形ꎬ大小不一ꎬ基质中含较多嗜饿颗粒和囊泡ꎬ基
粒片层稀疏ꎬ结构松散ꎬ少数叶绿体的基粒片层结构

缺失ꎮ 本研究中ꎬ洋葱突变体的黄色组织叶绿体减

少ꎬ近椭圆形ꎬ基粒片层结构减少且松散或缺失ꎬ基
质中含较多嗜饿颗粒但无囊泡ꎬ绿色组织与正常植

株比较ꎬ嗜饿颗粒数量多且分散ꎬ其他无差异ꎮ 说明

黄色条纹突变体中黄色组织叶绿体的发育受到了严

重影响ꎮ
叶色变异作为标记性状用于杂交育种和良种繁

育ꎬ不但可以测定种子纯度ꎬ还可在苗期剔除假杂

种ꎮ 刘国民等[４３] 培育的携带叶色标记的黄标 １Ａ、
黄标 ２Ａ、黄标 ３Ａ 水稻不育系同正常叶色不育系Ⅱ￣
３２Ａ、Ｇ４６Ａ 的叶色差异显著ꎬ易肉眼识别ꎬ在秧苗生

长期间便可以根据叶色差异剔除混杂的不育系或保

持系ꎬ达到去杂保纯的目的ꎮ 洋葱黄色条纹突变体

属于母系遗传ꎬ洋葱杂交制种中保持系常规选育周
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期长且无法肉眼识别ꎬ结合分子标记能够在黄色条

纹突变体中找到保持株ꎮ 本研究中通过 ｊｎｕｒｆ１３ 分

子标记从 １２ 株可育的黄色条纹突变体中ꎬ筛选出 ５
株保持系ꎬ自交后代成苗株有黄色条纹和全绿类型ꎬ
能够直接肉眼识别ꎬ保证纯度ꎬ其与不育系杂交的后

代全为正常绿色的不育系ꎮ 有研究者报道君子兰

(Ｃｍｖｖ) [４４]条纹突变体中完全绿色植株也能够再生

出黄 色、 绿 色 和 黄 绿 条 纹 ３ 种 不 同 类 型ꎮ
Ｔａｔｅｂｅ[１２￣１３]以洋葱、大葱条纹突变体为母本ꎬ绿色植

株为父本的杂交 Ｆ１有 ３ 种类型ꎬ其中全绿株自交 Ｆ２

均为全绿株ꎬ所以洋葱黄色条纹突变体可以作为一

种形态学标记在育种中应用ꎮ 后续研究中会对突变

体的叶绿体、线粒体 ＤＮＡ 基因组及相关转录组进行

测序分析ꎬ研究突变原因ꎮ
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