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　 　 摘要:　 通过甲基磺酸乙酯(ＥＭＳ)诱变ꎬ获得了 １ 个可以稳定遗传的水稻斑马叶突变体 ｚｅｂｒａ２￣２ꎮ 与野生型相

比ꎬ突变体从苗期开始表现出黄绿相间的斑马叶表型ꎬ而且不同叶位叶片的表型存在差异ꎬ新叶较老叶的表型更加明

显ꎮ ３０ ℃条件下可恢复为绿￣淡黄相间表型ꎮ 此外ꎬ突变体的抽穗期延迟ꎬ株高、穗长、每穗粒数和籽粒大小均显著降

低ꎮ 遗传分析结果表明ꎬ突变体的突变表型受 １ 对隐性基因控制ꎮ 图位克隆结果表明ꎬ突变体 ＺＥＢＲＡ２ 基因的第

３ ３４２位碱基由 Ｇ 突变为 Ａꎬ使得编码的氨基酸由甘氨酸突变成天冬氨酸ꎬ导致突变体呈现斑马叶表型ꎮ
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　 　 类胡萝卜素在植物中具有多种功能[１]ꎮ 除了

作为光系统中的捕光色素外ꎬ类胡萝卜素还能保护

光合元件免受活性氧(ＲＯＳ)的伤害[２￣３]ꎮ 类胡萝卜

素还是合成脱落酸(ＡＢＡ)的前体物质ꎬＡＢＡ 是植物

中一类重要的激素ꎬ调节植物种子成熟及萌发和对

外界胁迫的响应[４]ꎮ 因此类胡萝卜素合成的缺陷

可能会导致 ＡＢＡ 的缺失ꎬ引起种子不休眠或者提前

发芽的表型[５￣７]ꎮ 类胡萝卜素异构酶(ＣＲＴＩＳＯ)是类

胡萝卜素生物合成过程中的关键酶[８￣９]ꎮ 绿色组织

中ꎬ其活性可被光照 ( 比如光异构化) 部分替

代[１０￣１１]ꎮ 拟南芥 ＣＲＴＩＳＯ 突变体 ｃｃｒ２ 的光形态建成

中ꎬ由于前片层体的缺失导致叶绿素积累的延

迟[１２]ꎮ
根据肉眼可见的表型ꎬ叶色突变体可被分为淡

绿叶(Ｖｉｒｅｓｃｅｎｔ)、条纹(Ｓｔｒｉｐｅ)、白化(Ａｌｂｉｎｏ)、黄叶

(Ｙｅｌｌｏｗ)和斑马叶(Ｚｅｂｒａ)等类型ꎮ 其中 ｖｉｒｅｓｃｅｎｔ１￣
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ｖｉｒｅｓｃｅｎｔ３ 突变体是温敏型叶色突变体[１３￣１５]ꎮ ＬＣＭ６￣
ＬＣＭ８ 突变体对温度不敏感[１６]ꎮ 斑马叶突变体因叶

片上黄绿(或黄白)相间的表型而得名ꎬ水稻、玉米

和高粱等单子叶植物中已经鉴定出了很多斑马叶突

变体[１７￣２０]ꎮ 斑马叶的表型很大程度上依赖于温度、
光照以及发育时期等环境因子[１９￣２０]ꎮ 水稻、玉米和

狼尾草(Ｐｅａｒｌ ｍｉｌｌｅｔ)中一些斑马叶突变体只在发育

的早期出现ꎬ随后逐渐消失[１９￣２０]ꎮ 水稻斑马叶突变

体 １１０３ｓ 对温度敏感ꎬ只有在高温 ( ３０ ℃)￣低温

(２０.０~２３􀆰 １ ℃)￣高温(２６ ℃或更高)的温度循环诱

导下才表现出斑马叶的表型[２１]ꎮ 水稻 ｚｅｂｒａ￣ｎｅｃｒｏｓｉｓ
(ｚｎ)突变体在光照 /黑暗或高温 /低温改变条件下ꎬ
叶片不同部位叶绿体的形成受到不平衡损伤ꎬ导致

斑马叶表型的出现[２２]ꎮ 目前水稻中鉴定的 １６ 个非

等位斑马叶突变体中ꎬＺＥＢＲＡ￣ＮＥＣＲＯＳＩＳ (ＺＮ)、β￣
ＯｓＬＣＹ、ＺＥＢＲＡ２ 和 ＺＬ１６ ４ 个基因已经被克隆[２２￣２８]ꎮ
ＺＮ 基因编码类囊体绑定蛋白ꎬ参与类囊体蛋白复合

体的组装ꎬ保护正在发育的叶绿体[２２]ꎮ β￣ＯｓＬＣＹ 基

因编码番茄红素 β￣环化酶ꎬ可能通过保护叶绿体免

受光氧化损伤维持叶绿体的发育[２３￣２４]ꎮ ＺＥＢＲＡ２ 基

因编 码 类 胡 萝 卜 素 异 构 酶ꎬ 参 与 水 稻 的 光 保

护[２３ꎬ２５￣２７]ꎮ ＺＬ１６ 编码一个羟酰 ＡＣＰ 脱水酶ꎬ参与

脂肪酸的从头合成[２８]ꎮ
本研究对一个通过甲基磺酸乙酯(ＥＭＳ)诱变

获得的水稻斑马叶突变体ꎬ从表型、遗传等方面明确

其遗传特性ꎬ并对突变基因进行定位、测序与突变位

点分析ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

通过 ＥＭＳ 诱变粳稻品种南粳 ４６ꎬ获得了 １ 份水

稻斑马叶突变体 ｚｅｂｒａ２￣２ꎮ 经过多代自交后ꎬｚｅｂｒａ２￣
２ 突变体斑马叶的性状稳定遗传ꎮ
１.２　 叶绿素含量测定

于抽穗期取野生型(ＷＴ)和突变体的剑叶、倒
二叶和倒三叶叶片各 ０􀆰 ２ ｇꎬ浸于 ２ ｍｌ ８０％丙酮中ꎬ
室温避光浸提 ２４ ｈꎬ期间多次混匀ꎮ 浸提液于５ ０００
ｒ / ｍｉｎ离心 １０ ｍｉｎꎬ用分光光度计分别测定上清液在

６６３ ｎｍ、６４５ ｎｍ 和 ４７０ ｎｍ 处的吸光值ꎮ 参照 Ｌｉｃｈｔ￣
ｅｎｔｈａｌｅｒ[２９]的方法ꎬ 测定和计算叶片单位质量叶绿

素 ａ (Ｃｈｌ.ａ)、叶绿素 ｂ (Ｃｈｌ.ｂ)和类胡萝卜素(Ｃａｒ)
的含量ꎮ

１.３　 温度敏感性试验

野生型和突变体种子于 ３２ ℃ 条件下催芽 ２ ｄꎬ
将萌发的种子分别播种于 ２２ ℃和 ３０ ℃的光照培养

箱中 ( １４ ｈ 光 照 / １０ ｈ 黑 暗 )ꎬ 光 照 度 为 １８０
μｍｏｌ / (ｍ２􀅰ｓ)ꎮ 每隔 １ ｄ 观察幼苗叶片表型的变

化ꎮ
１.４　 农艺性状考察

２０１８ 年 ５ 月中旬ꎬ将野生型和 ｚｅｂｒａ２￣２ 播种ꎬ１
个月后移栽于大田ꎬ期间考察苗期性状ꎮ 正常水肥

条件下生长至黄熟期ꎬ随机选取野生型和 ｚｅｂｒａ２￣２
突变体各 １０ 株ꎬ考察株高、分蘖数、剑叶长宽、一次

枝梗数、二次枝梗数、每穗粒数、结实率、粒长、粒宽

和粒厚等农艺性状ꎮ
１.５　 遗传分析与基因定位

２０１７ 年在南京试点正季以 ｚｅｂｒａ２￣２ 突变体为母

本ꎬ分别与野生型、粳稻品种中花 １１(ＺＨ１１)和籼稻

品种 Ｄｕｌａｒ 杂交获得 Ｆ１代种子ꎮ 随后在海南试点加

代繁殖ꎬ获得用于遗传分析和基因定位的 Ｆ２群体的

种子ꎬＦ２群体于 ２０１８ 年南京正季种植ꎮ 统计 ｚｅｂｒａ２￣
２ 与野生型、ＺＨ１１ 及 Ｄｕｌａｒ 杂交构建的 Ｆ２群体斑马

叶植株和叶片正常植株的比率ꎬ并用卡方测验分析

统计结果ꎮ 在 ｚｅｂｒａ２￣２ 与 Ｄｕａｌｒ 杂交构建的 Ｆ２群体

中ꎬ筛选隐性极端个体 ５４５ 个ꎬ用于连锁分析与基因

定位ꎮ 首先选取 １０ 个极端个体ꎬ用均匀分布在水稻

１２ 条染色体上的 ｚｅｂｒａ２￣２ 和 Ｄｕｌａｒ 之间多态性好的

ＳＳＲ 标记进行连锁分析ꎬ对突变基因进行初定位ꎮ
在初定位区间内ꎬ寻找其他有多态的 ＳＳＲ 或者 ＩｎＤｅｌ
标记ꎬ分析其他极端个体ꎬ完成突变基因的定位ꎮ
１.６　 突变基因的鉴定与验证

通过水稻基因组注释计划(Ｒｉｃｅ Ｇｅｎｏｍｅ Ａｎｎｏｔａ￣
ｔｉｏｎ Ｐｒｏｊｅｃｔꎬ ｈｔｔｐｓ: / / ｒａｐｄｂ.ｄｎａ.ａｆｆｒｃ.ｇｏ. ｊｐ)对定位区

间内的基因进行预测ꎬ发现区间内存在一个已经报道

的叶片发育相关基因 ＺＥＢＲＡ２ꎮ 对 ｚｅｂｒａ２￣２ 突变体进

行 ＺＥＢＲＡ２ 基因的基因组(包含启动子和基因编码

区)测序ꎬ与野生型序列比对ꎬ并在定位群体中随机挑

选 １０ 个隐性极端个体对突变位点进行验证ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 ｚｅｂｒａ２￣２突变体的表型分析

与野生型相比ꎬ ｚｅｂｒａ２￣２ 突变体叶片从苗期开

始就表现出黄绿相间的斑马叶表型ꎬ新叶较老叶表

型更加明显(图 １Ａ)ꎮ 发育至抽穗期时ꎬ突变体的
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剑叶依然表现出明显的斑马叶表型ꎬ而老叶的表型

部分恢复ꎬ最终呈现出淡黄叶的表型 (图 １Ｂ、图

１Ｃ)ꎮ 对抽穗期时不同叶位叶片的叶绿素含量进行

测定ꎬ发现突变体剑叶、倒二叶和倒三叶的叶绿素 ａ

和叶绿素 ｂ 的含量均比野生型显著降低ꎬ而且叶绿

素 ａ /叶绿素 ｂ 的比值也显著下降ꎻ突变体剑叶(倒
一叶)、倒二叶和倒三叶的叶绿素含量逐渐升高ꎬ表
明后发育叶片的叶绿素合成逐渐恢复(图 ２)ꎮ

Ａ:苗期植株ꎬ标尺＝ ２ ｃｍꎻＢ:抽穗期植体ꎬ标尺＝ １０ ｃｍꎻＣ:抽穗期叶片ꎬ从上到下依次为野生型和突变体倒三叶、野生型和突变体倒二叶、野
生型和突变体剑叶ꎬ标尺＝ ２ ｃｍꎮ

图 １　 野生型(ＷＴ)和 ｚｅｂｒａ２￣２突变体(ＭＴ)的表型特征

Ｆｉｇ.１　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ (ＷＴ) ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｚｅｂｒａ２￣２ (ＭＴ)

ＷＴＬ１~ＷＴＬ３ 分别为野生型倒三叶、倒二叶和剑叶ꎬＭＴＬ１~ ＭＴＬ３ 分别为突变体倒三叶、倒二叶和剑叶ꎮ Ｃｈｌ.ａ:叶绿素 ａꎻＣｈｌ.ｂ:叶绿素 ｂꎻ
Ｃｈｌ:总叶绿素ꎻＣａｒ:类胡萝卜素ꎮ
图 ２　 野生型(ＷＴ)和 ｚｅｂｒａ２￣２突变体(ＭＴ)不同叶位叶片叶绿素和类胡萝卜素含量的比较

Ｆｉｇ.２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａｎｄ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ (ＷＴ) ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｚｅｂｒａ２￣２ (ＭＴ) ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅａｆ ｐｏｓｉ￣
ｔｉｏｎｓ

２.２　 ｚｅｂｒａ２￣２突变体的低温敏感性

对野生型和突变体进行不同温度处理ꎮ ｚｅｂｒａ２￣
２ 突变体在 ２２ ℃条件下生长 １４ ｄ 后ꎬ叶片呈现出

黄￣淡黄相间的表型ꎻ而 ３０℃条件下生长 １４ ｄ 后ꎬ突

３陈海元等:一个水稻斑马叶突变体的遗传分析和基因定位



变体的叶片呈现出绿￣淡黄相间的表型ꎬ与野生型的

差异已经不明显(图 ３)ꎮ 以上结果表明 ｚｅｂｒａ２￣２ 苗

期斑马叶表型与生长温度密切相关ꎬ对低温更加敏

感ꎮ
２.３　 野生型和 ｚｅｂｒａ２￣２突变体农艺性状的比较

突变体的抽穗期比野生型显著延迟ꎬ成熟期

时突变体的株高较野生型也显著降低(图 １Ｂ)ꎮ
为了进一步分析突变体株高降低的原因ꎬ我们对

野生型和突变体各个节间的长度进行了测量ꎬ发
现突变体倒 １ 和倒 ２ 节间长度比野生型显著降低ꎬ
倒 ３ 和倒 ４ 节间没有显著差异ꎬ倒 ５ 和倒 ６ 节间增

加(图 ４)ꎮ

Ａ:３０ ℃、１４ ｈ 光照 / １０ ｈ 黑暗条件下生长 １４ ｄꎻＢ:２２ ℃、１４ ｈ 光

照 / １０ ｈ 黑暗条件下生长 １４ ｄꎮ
图 ３　 野生型(ＷＴ)和 ｚｅｂｒａ２￣２突变体(ＭＴ)对温度的敏感性比

较

Ｆｉｇ.３　 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ (ＷＴ) ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ
ｚｅｂｒａ２￣２ (ＭＴ)

Ｐ:穗ꎻＩ~ＶＩ:倒 １~倒 ６ 节间ꎮ
图 ４　 野生型(ＷＴ)和 ｚｅｂｒａ２￣２突变体(ＭＴ) 穗和各个节间长度的比较

Ｆｉｇ.４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐａｎｉｃｌｅ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｌｅｎｇｔｈ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ (ＷＴ) ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｚｅｂｒａ２￣２ (ＭＴ)

　 　 此外ꎬ我们对野生型和突变体的其他农艺性状

进行比较ꎬ发现突变体的剑叶长、剑叶宽、每穗粒数、
一次枝梗数、二次枝梗数、粒宽较野生型均显著下

降ꎬ而有效穗数、结实率和粒长没有显著差异(图
５)ꎮ
２.４　 ｚｅｂｒａ２￣２突变体的遗传分析

　 　 将 ｚｅｂｒａ２￣２ 分别与野生型、粳稻品种 ＺＨ１１ 和籼

稻品种 Ｄｕｌａｒ 杂交ꎬ其 Ｆ１ 的叶片发育正常ꎮ ｚｅｂｒａ２￣
２ / ＷＴ、 ｚｅｂｒａ２￣２ / ＺＨ１１ 和 ｚｅｂｒａ２￣２ / Ｄｕｌａｒ 的 Ｆ２ 群体

中ꎬ正常植株与斑马叶植株的比例符合３ ∶ １ 的分离

比(表 １)ꎬ表明斑马叶的表型受 １ 对隐性基因控制ꎮ
２.５　 ｚｅｂｒａ２￣２突变基因连锁分析与基因定位

用 ｚｅｂｒａ２￣２ 和 Ｄｕｌａｒ 作为 ＤＮＡ 模板ꎬ用 ４６３ 对

ＳＳＲ 引物进行多态性分析ꎬ得到 １５５ 对多态性较好

的引物ꎬ多态性频率为 ３３􀆰 ４８％ꎮ 用这些引物对 ｚｅ￣
ｂｒａ２￣２ / Ｄｕｌａｒ Ｆ２群体中随机挑选的 １０ 个与突变体表

型相似的极端个体进行连锁分析ꎬ发现突变基因与

水稻第 １１ 染色体长臂上的 ２ 个分子标记 ＲＭ１３５５

和 ＲＭ２７１５４ 紧密连锁ꎮ 根据已经公布的日本晴和

９３１１ 的 ＤＮＡ 序列ꎬ在此区间内又开发了 ３ 个多态

性好的标记 ＲＭ２６９３８、ＲＭ２０６ 和 ＲＭ２６９９８(表 ２)ꎮ
利用这些标记对 ｚｅｂｒａ２￣２ / Ｄｕｌａｒ Ｆ２群体中的 ５７６ 个

极端个体进行分析ꎬ最终将突变基因限定在分子标

记 ＲＭ２６９３８ 和 ＲＭ２０６ 之间ꎬ物理距离约为１ ４２１ ｋｂ
(图 ６)ꎮ
２.６　 ｚｅｂｒａ２￣２突变体的候选基因分析

对定位区间内的基因进行分析ꎬ发现 ＺＥＢＲＡ２
基因的突变表型与 ｚｅｂｒａ２￣２ 相似ꎬ因此对 ｚｅｂｒａ２￣２
突变体中的 ＺＥＢＲＡ２ 基因进行测序ꎮ 结果显示ꎬ
突变体中 ＺＥＢＲＡ２ 基因的第 ３ ３４２ 位碱基由 Ｇ 突

变为 Ａꎬ使得编码的氨基酸由甘氨酸突变成天冬氨

酸ꎮ 从 ｚｅｂｒａ２￣２ / Ｄｕｌａｒ Ｆ２群体中随机挑选的 １０ 个

极端个体进行混池测序ꎬ结果表明 １０ 个极端个体

的 ＺＥＢＲＡ２ 基因具有与 ｚｅｂｒａ２￣２ 相同的突变位点ꎬ
表明 ｚｅｂｒａ２￣２ 中突变基因与 ＺＥＢＲＡ２ 是一对等位

基因ꎮ
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∗∗表示野生型与突变体在 ０.０１ 水平上差异显著ꎮ
图 ５　 野生型(ＷＴ)和 ｚｅｂｒａ２￣２突变体(ＭＴ)农艺性状的比较

Ｆｉｇ.５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ (ＷＴ) ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ ｚｅｂｒａ２￣２(ＭＴ)

表 １　 ｚｅｂｒａ２￣２突变体的遗传分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｚｅｂｒａ２￣２ ｍｕｔａｎｔ

群体组合 斑马叶植株数 绿色植株数 比率 卡方值 Ｐ 值

ｚｅｂｒａ２￣２ / ＷＴ １３４ ４３６ １.０００ ∶ ３.２５４ ０.６７６ ０.４１１

ｚｅｂｒａ２￣２ / Ｄｕｌａｒ １０６ ２９８ １.０００ ∶ ２.８１１ ０.３３０ ０.５６６

ｚｅｂｒａ２￣２ / ＮＩＰ ７５ ２５３ １.０００ ∶ ３.３７３ ０.７９７ ０.３７２

表 ２　 ｚｅｂｒａ２￣２突变基因定位引物

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍａｒｋｅｒｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｇｅｎｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅ ｉｎ ｚｅｂｒａ２￣２

引物　 　 正向引物(５′→３′) 　 　 　 　 　 　 反向引物 (５′→３′) 　 　 　 　 　 　 产物大小 (ｂｐ)

ＲＭ１３５５ ＧＴＴＧＡＣＧＣＣＣＡＧＡＡＧＡＧＧＴＡＴＣＣ ＴＴＴＣＣＴＣＣＡＣＡＴＡＡＧＣＧＡＡＧＡＧＣ １２１

ＲＭ２６９３８ ＡＧＴＣＧＧＣＡＣＡＴＴＧＴＣＡＡＣＴＣＧ ＡＴＣＡＴＧＴＴＣＣＴＣＴＣＣＣＴＴＴＣＡＣＣ １７４

ＲＭ２０６ ＣＣＣＡＴＧＣＧＴＴＴＡＡＣＴＡＴＴＣＴ ＣＧＴＴＣＣＡＴＣＧＡＴＣＣＧＴＡＴＧＧ ９９

ＲＭ２６９９８ ＡＣＧＣＡＣＧＣＡＣＡＴＣＣＴＣＴＴＣＣ ＣＧＧＴＴＣＴＣＣＡＴＣＴＧＡＡＡＴＣＣＣＴＡＧＣ １４０

ＲＭ２７１５４ ＴＡＧＴＣＧＧＧＣＡＴＣＴＣＣＴＣＴＴＣＣ ＧＴＴＡＣＣＴＣＣＧＡＴＧＡＡＧＧＣＡＡＧＧ １３０

３　 讨 论

有研究者在筛选穗发芽突变体时发现 ＯｓＣＲＴＩ￣
ＳＯ / ＺＥＢＲＡ２ 对穗发芽和叶片发育都具有重要作用ꎬ
ＺＥＢＲＡ２ 突变体中 ＡＢＡ 含量显著减少ꎬ而 ＲＯＳ 显著

增加ꎬ叶片表现出斑马叶的表型[２３]ꎮ ＺＥＢＲＡ２ 是催

化顺式番茄红素转化为全反式番茄红素的关键酶ꎬ
主要在光合作用活跃的成熟叶片叶肉细胞中表达ꎬ
ＺＥＢＲＡ２( ｚ２)突变体在高光照度下表现出更明显的

斑马叶表型ꎬ表明突变体斑马叶的表型可能与光氧
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Ａ:ｚｅｂｒａ２￣２ 突变基因的定位ꎻＢ:ＺＥＢＲＡ２ 基因的结构示意图及

Ｚｅｂｒａ２￣２ 突变位点ꎻＣ:突变位点的验证ꎬＭＴａ 为 １０ 个极端个体

(叶片黄绿相间)的混合池ꎻＤ:其他已经鉴定的 ＺＥＢＲＡ２ 基因突

变体及突变类型ꎮ
图 ６　 ｚｅｂｒａ２￣２突变基因的图位克隆

Ｆｉｇ.６　 Ｍａｐ￣ｂａｓｅｄ ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅ ｉｎ ｚｅｂｒａ２￣２

化损伤有关[２５]ꎮ ｚ２ 突变体的突变表型在持续光照

条件下被完全抑制ꎬ光合色素含量和叶绿体的发育

都恢复正常ꎬ而短日照条件下(１０ ｈ 光照 / １４ ｈ 黑

暗) ｚ２ 突变体的活性氧积累显著增加ꎬ持续光照条

件下与野生型相当[２６]ꎮ 此外ꎬ持续光照和短日照条

件下ꎬｚ２ 突变体的 ２ 种类胡萝卜素 Ｕｔｅｉｎ 和 Ｚｅａｘａｎ￣
ｔｈｉｎ 含量都显著下降ꎬ表明这 ２ 种类胡萝卜素的缺

失与斑马叶表型无关ꎮ 突变体 ＣＲＴＩＳＯ 底物 Ｔｅｔｒａ￣
ｃｉｓ￣ｌｙｃｏｐｅｎｅ 及活性氧在短日照条件下积累ꎬ是导致

突变体斑马叶表型的主要原因[２６]ꎮ ｚｌ２ 是 ｚ２ 的一个

等位突变体ꎬ其突变性状比 ｚ２ 更加严重ꎬ两个突变

体的突变类型相似ꎬ都是在外显子和内含子交界处

发生单碱基的替换、ｃＤＮＡ 的错误剪切[２７]ꎮ
本研究鉴定的斑马叶突变体 ｚｅｂｒａ２￣２ 是 ｚ２ 和

ｚｌ２ 的等位突变体ꎮ 与 ｚｌ２ 突变体相似ꎬｚｅｂｒａ２￣２ 从苗

期开始出现斑马叶的表型ꎬ而 ｚ２ 的斑马叶表型在分

蘖早期开始出现ꎮ ｚｅｂｒａ２￣２ 的株高、剑叶长宽、每穗

粒数等农艺性状比野生型都显著下降ꎮ 此外ꎬ ｚｅ￣
ｂｒａ２￣２ 在低温条件下(２２ ℃)的斑马叶表型更加严

重ꎬ高温可恢复为绿￣淡黄相间表型(３０ ℃)ꎬ表明

ｚｅｂｒａ２￣２ 是一个低温敏感突变体ꎮ 与 ｚ２ 和 ｚｌ２ 突变

体不同的是ꎬｚｅｂｒａ２￣２ 的结实率与野生型没有显著

下降ꎮ 这些表型上的差异ꎬ可能是 ｚｅｂｒａ２￣２ 突变体

的突变位点不同造成的ꎮ 突变体中 ＺＥＢＲＡ２ 基因的

第３ ３４２位碱基由 Ｇ 突变为 Ａꎬ使得编码的氨基酸由

甘氨酸突变成天冬氨酸ꎬ表明该位置的氨基酸对于

基因的功能具有重要作用ꎮ 本研究结果对于研究

ＺＥＢＲＡ２ 基因功能及探索水稻叶片发育分子机制具

有重要意义ꎮ
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７陈海元等:一个水稻斑马叶突变体的遗传分析和基因定位




