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　 　 摘要:　 本研究从徐稻 ３号群体中获得 １ 个可稳定遗传的白化转绿自然突变体 ａｌ１４ꎬ与野生型相比ꎬ突变体

ａｌ１４ 出苗后白化ꎬ三叶期后转绿ꎬ白化叶的叶绿素含量显著降低ꎮ 整个生育期除抽穗期和株高外ꎬ其他农艺性状和

野生型无显著差异ꎮ 经透射电镜观察ꎬ白化叶片中大部分叶绿体发育异常ꎬ类囊体膜数量变少ꎬ片层结构松散ꎻ遗
传分析结果表明ꎬ该白化转绿突变性状由 １对隐形核基因控制ꎮ 利用突变体 ａｌ１４ / ９３１１ 的 Ｆ２群体中白化表现明显

个体精细定位ꎬ最终将突变基因 ａｌ１４ 定位到第 １染色体短臂标记 ａｌ１４￣３和 ａｌ１４￣１０之间ꎬ物理距离为 １００􀆰 ５ ｋｂꎮ 测

序发现突变体在该区间内编码线粒体底物 ＡＤＰ / ＡＴＰ 转运子的基因 Ｏｓ０１ｇ０２６５２００ 终止密码子前插入了 １８ ｂｐ 碱

基ꎬ编码氨基酸发生改变ꎮ 结合叶绿体发育、叶绿素合成等相关基因的实时荧光定量 ＰＣＲ结果和表型ꎬ推测该基因

可能调控幼苗叶绿体发育ꎮ
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　 　 绿色植物有机物的合成、能量的转化和储存主

要通过叶绿体的光合作用来实现[１]ꎮ 叶色变异大

多伴随叶绿体的发育异常、叶绿素合成分解代谢紊

乱ꎬ影响生物产量ꎮ 水稻中的叶色突变大部分为无

意义的突变[２]ꎬ突变后生物量降低ꎬ生育期延迟ꎬ性
状退化ꎬ品质和产量也未能得到提升[３]ꎮ 但是ꎬ随
着功能基因组学和生物信息学的发展ꎬ叶色突变体

为研究植物的叶绿体发育[４]、光合作用[５]、核质信

号转导[６]、光形态建成[７]等提供了优异材料ꎬ同时

叶色突变体容易被识别ꎬ也可用于作物的新品种选

育[８￣１０]ꎮ
水稻的白化突变多在苗期就可识别ꎬ根据对生

长发育的影响ꎬ可分为白化转绿和白化致死 ２ 种类

型ꎬ其来源十分广泛ꎬ人工诱变、组织培养和自发突

变均可产生白化突变ꎮ 目前水稻中已有大量白化突

变体被报道ꎬ这些材料的发现推动了植物的光合作

用和核、质功能基因组等方面的研究ꎮ 已有研究结

果表明ꎬ白化转绿突变体 ｖ１、ｖ２、ｖ３、ｓｔ１ 和 ｔｓｖ 都对温

度敏感ꎬＶ１ 编码 ＲＮＡ 结合蛋白 ＮＵＳ１ꎬ冷胁迫条件

下该蛋白质积累增多ꎬ调节叶绿体 ＲＮＡ 的转录ꎬ并
在早期叶绿体发育过程中促进质体遗传系统的建

立[１１]ꎮ Ｖ２ 编码鸟苷酸激酶ꎬ参与叶绿体分化通路

中的质核信号转导或(和)质体翻译ꎬ低温下质体翻

译被严重抑制[１２]ꎻＶ３ 和 ＳＴ１ 分别编码核糖核酸还

原酶的大亚基、小亚基ꎬ基因突变后ꎬ核糖核酸还原

酶的活性下降ꎬ叶绿体 ＤＮＡ 复制受损ꎬ低温下尤其

显著[１３]ꎮ 低温下ꎬＴＳＶ 通过和 ＰＥＰ 转录复合物亚基

ＯｓＴｒｘＺ互作ꎬ保护幼苗早期叶绿体发育[１４]ꎮ ａｌｒ 是

一个白叶矮化突变体ꎬ基因 ＡＬＲ 编码 １ 个 ｄＣＭＰ 脱

氨酶(ＯｓＤＣＤ)ꎬ参与并维持细胞中的 ＤＮＡ损伤修复

并调控细胞周期[１５]ꎮ ｎａａｌ１ 是 １ 个窄叶白化突变

体ꎬＮＡＡＬ１ 可调节 Ｈ３Ｋ４和 Ｈ３Ｋ２７ 的甲基化并参与

调节叶片形态发生ꎬ此外该基因参与植物生长素合

成、转运及信号传导[１６]ꎮ ａｓｌ２、ａｌｍ１ 和 ｌａｓ１ 均为幼

苗白化死亡突变体ꎬ其叶绿体发育都存在缺陷ꎮ
ＡＳＬ２ 编码叶绿体 ５０Ｓ核糖体蛋白ꎬ该蛋白质对水稻

叶绿体的发育至关重要[１７]ꎬＡＬＭ１ 编码 １ 个铁超氧

化物歧化酶ꎬ和 ＴＳＶ 一样ꎬ也能与 ＯｓＴｒｘｚ 互作形成

复合物ꎬ参与叶绿体的合成ꎬ影响植物的光合作

用[１８]ꎻＬＡＳ１ 突变后影响叶绿体基因的编辑效率ꎬ编
码的 ＬＡＳ１蛋白能在体内与 ＭＯＲＦ 蛋白互作ꎬ影响

叶绿体核糖体的发育ꎬ在叶绿体的发育中起着极为

重要的作用[１９]ꎮ 除了这些幼苗白化突变体外ꎬ还有

一些特殊的白化突变体被鉴别ꎬ如持续阴雨天下使

植株由绿苗转白的突变体 ａｂｃｉ８ꎬ该突变基因 ＯｓＡＢ￣
ＣＩ８ / ＯｓＡＢＣＩ７ 编码 １ 个保守的 ＡＴＰ 结合盒转运蛋

白ꎬ参与水稻中铁等过渡金属元素的转运、叶绿体发

育与叶绿素合成[２０]ꎬ同时能调节细胞内活性氧稳

态ꎬ维持类囊体膜的完整与稳定[２１]ꎻｗｌｔｔ 是 １个使植

株移栽后叶色转白条纹的突变体ꎬ移栽后新生叶片

中的大部分叶肉细胞不含叶绿体ꎬ色素含量显著降

低ꎬ光合速率下降[２２]ꎮ
本实验室从徐稻 ３号的群体中发现 １株能稳定

遗传的自然突变体 ａｌ１４ꎬａｌ１４ 出苗后白化ꎬ三叶期后

转绿ꎬ整个生育期除抽穗期和株高外ꎬ其他农艺性状

和野生型相比无显著差异ꎮ 遗传分析结果表明ꎬ该
白化转绿突变性状由 １对隐形核基因控制ꎮ 通过精

细定位将控制白化转绿性状基因 ａｌ１４ 定位到第 １
染色体标记 ａｌ１４￣３ 和 ａｌ１４￣１０ 之间ꎬ物理距离为

１００.５ ｋｂꎬ测序发现突变体该区间内编码线粒体

ＡＤＰ / ＡＴＰ 转运子基因 Ｏｓ０１ｇ０２６５２００ 发生了插入突

变ꎬ导致编码的氨基酸发生改变ꎮ 荧光实时定量

ＰＣＲ分析结果表明ꎬ该基因的突变影响了叶绿体发

育、光合系统形成相关基因的表达ꎮ 这些结果为进

一步开展叶色标记育种和高光效分子育种提供了理

论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料与田间试验

ａｌ１４ 来源于徐稻 ３ 号群体的 １ 个自然突变ꎬ经
过连续多代自交ꎬａｌ１４ 的白化转绿表型在江苏和海

南都能稳定遗传ꎮ 野生型和突变体正季种植于徐州

现代农业试验示范基地ꎬ５ 月上旬播种ꎬ四叶期移

栽ꎬ单本栽插ꎬ 移栽密度２５ ｃｍ×１５ ｃｍꎬ设置 ３ 个重

复ꎬ每个重复种植 ８０株ꎮ 分别在出苗后 ３ ｄ、６ ｄ、１２
ｄ观察表型并测定色素含量ꎮ 成熟期分别调查野生

型和突变体中长势一致的 ３０ 个单株ꎬ调查其株高、
有效穗、千粒质量、结实率、穗长等农艺形状ꎬ取平均

值ꎬ利用统计软件 ＳＰＳＳ进行 ｔ 检验分析ꎮ
１.２　 色素含量测定

分别取出苗后 ６ ｄ、１２ ｄ、１８ ｄ 长势一致的野生

型和突变体完全展开叶ꎬ参照 Ｗｕ 等[２３]的方法测定

叶片单位鲜质量的色素含量:取新鲜叶片去掉两端

和中脉ꎬ剪碎ꎬ称量约 ０􀆰 ０１克样品ꎬ加入 ５毫升 ９５％
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的乙醇提取色素ꎬ避光浸提２４~ ４８ ｈꎬ期间多次摇晃

至叶片色素完全析出ꎬ１２ ０００ ｒ / ｍｉｎ下离心 ５ ｍｉｎꎬ取
上清液用分光光度计测定 ６６５ ｎｍ、６４９ ｎｍ 和 ４７０
ｎｍ下的吸光值ꎬ计算色素含量ꎬ５次重复ꎮ
１.３　 叶绿体超微结构观察

取出苗后 ８ ｄ的野生型和 ａｌ１４ 相同部位长宽约

为１~２ ｍｍ的叶片ꎬ抽真空固定于戊二醛溶液(体积

分数为 ２􀆰 ５％ꎬｐＨ为 ７􀆰 ２)中 ６ ｈꎬ磷酸缓冲液冲洗后

在 １％的锇酸中固定 ４ ｈꎬ随后用体积分数梯度为

３０％~８０％的乙醇溶液脱水ꎬ包埋、聚合ꎮ 修块、切片

及醋酸铀染色后置于透射电镜下观察叶绿体超微结

构ꎮ
１.４　 总 ＲＮＡ 的提取及 Ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲ

用 ＲＮＡ 提取试剂盒(货号 ＤＰ４３２ꎬ天根生化科

技有限公司产品)提取出苗后 ８ ｄ 的野生型和突变

体叶片的总 ＲＮＡꎮ 反转录采用大连宝生物公司的

反转录试剂盒 ( ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔ Ｒｅｖｅｒｓｅ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ
ｋｉｔ)进行ꎬ内参基因为 Ａｃｔｉｎ１(Ｏｓ０３ｇ０７２９８００)ꎮ ＰＣＲ
反应体系为２０􀆰 ０ μｌ:１􀆰 ６ μｌ ｃＤＮＡꎬ１０􀆰 ０ μｌ ＳＹＢＲ
Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ Ｔａｑ ＩＩ ( ２ ×)ꎬ正反引物各 ０􀆰 ８ μｌ ( １０
μｍｏｌ / Ｌ)ꎬ ６􀆰 ８ μｌ ｄｄＨ２Ｏ补齐ꎮ 反应仪器为 ＡＢＩ
ＰＲＩＳＭ ７９００ＨＴꎬ参考 Ｌｉｖａｋ 等[２４]的方法分析 Ｒｅａｌ￣
ｔｉｍｅ ＰＣＲ试验结果ꎮ ３次重复ꎮ
１.５　 突变性状的遗传分析和遗传群体构建

配制 ａｌ１４ 和徐稻 ３号的正反交组合ꎬＦ２群体种

植于徐州现代农业试验示范基地ꎬ出苗 ８ ｄ 后分别

统计 Ｆ２群体中正常表型和白化表型单株数ꎬ计算分

离比ꎬ进行卡方测验和遗传分析ꎮ
配制 ａｌ１４ 和 ９３１１ 杂交组合ꎬ单株收种ꎮ 正季

种植 Ｆ２群体ꎬ出苗后 ８ ｄ标记白化表型明显的个体ꎬ
三叶一心时提取 ＤＮＡ进行基因初定位和精细定位ꎮ
１.６　 突变基因定位

采用 ＣＴＡＢ(十六烷基三甲基溴化铵)法提取

ＤＮＡꎮ 挑出覆盖全基因组且多态性良好、均匀分布

在水稻 １２条染色体上的 ＩｎＤｅｌ标记 １４８ 对ꎬ用 Ｆ２白
化表现明显个体进行连锁分析和基因精细定位ꎮ 参

照 Ｓｈｉ 等[２５]的方法进行 ＰＣＲ 扩增ꎬ８％聚丙烯酰胺

凝胶电泳检测扩增产物ꎬ银染显色ꎬ拍照读取结果ꎮ
用 １０个 Ｆ２白化表现明显个体筛选全部为 ａｌ１４ 带型

的分子标记确定连锁位点ꎬ用 ９２个白化表现明显单

株验证该位置ꎮ 增加定位群体ꎬ在包含目标基因的

区间内设计多态性标记进行精细定位ꎮ 根据 ｈｔ￣
ｔｐ: / / ｒｉｃｅｖａｒｍａｐ.ｎｃｐｇｒ. ｃｎ /提供的 ９３１１ 和日本晴间

的 Ｉｎｄｅｌ差异位点及引物设计工具开发引物ꎬ比对结

合位点ꎬ筛选多态性后用于精细定位ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 突变体 ａｌ１４ 的表型

ａｌ１４ 是 １个自然突变体ꎬ与野生型相比ꎬ突变体

在出苗后就出现白化表型ꎬ三叶期后逐渐转绿(图
１)ꎮ 除白化表型外ꎬ抽穗前突变体生长发育和野生

型基本一致ꎬ但抽穗后整体发育迟缓ꎬａｌ１４ 的株高极

显著降低ꎬ抽穗期偏迟ꎬ有效穗数、穗长、每穗粒数、
千粒质量与野生型相比无明显变化(表 １)ꎮ

Ａ:出苗后 ３ ｄꎻＢ:出苗后 ６ ｄꎻＣ:出苗后 １２ ｄꎻＤ:成熟期ꎮ
图 １　 野生型和突变体 ａｌ１４ 表型

Ｆｉｇ.１　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ ａｎｄ ａｌ１４
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表 １　 野生型与突变体 ａｌ１４ 的主要农艺性状比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍａｊｏｒ ａｇｒｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ
ａｎｄ ａｌ１４

性状　 　 　 　 野生型 突变体

株高 (ｃｍ) ９４.８０±２.４１ ８９.３６±１.３２∗∗

有效穗(穗) １２.２０±１.３４ １０.０３±２.６２

穗长(ｃｍ) １８.２０±１.１１ １７.３４±０.８６

每穗粒数(粒) １４４.９０±７.９３ １３８.３３±８.０５

千粒质量 (ｇ) ２６.６２±０.４８ ２６.９２±０.５２

结实率 (％) ９０.０７±１.６８ ８９.４４±１.１５

抽穗期(ｄ) ９０.２０±１.８０ ９８.５０±２.４０∗∗
∗∗表示野生型与突变体之间差异极显著(Ｐ<０􀆰 ０１)ꎮ

２.２　 野生型徐稻 ３ 号和突变体 ａｌ１４ 的色素含量

研究结果表明ꎬ色素含量的改变会引起叶片颜

色的改变ꎬ为了进一步验证ꎬ我们分别测定了出苗后

６ ｄ、１２ ｄ 和 １８ ｄ 野生型和突变体新出叶片的色素

含量ꎮ 结果表明ꎬ与野生型相比ꎬ出苗后 ６ ｄ、１２ ｄꎬ
突变体 ａｌ１４ 叶片中的叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 和类胡萝

卜素的含量都极显著降低 (图 ２Ａ、图 ２Ｂ)ꎻ出苗后

１８ ｄꎬ突变体 ａｌ１４ 的叶片完全转绿ꎬ转绿后的色素含

量与野生型无显著差异(图 ２Ｃ)ꎮ 这表明色素含量

的改变导致了突变体 ａｌ１４ 的白化表型ꎮ

Ａ:出苗后 ６ ｄꎻＢ:出苗后 １２ ｄꎻＣ:出苗后 １８ ｄꎮ∗∗表示野生型与突变体 ａｌ１４ 之间差异极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ
图 ２　 苗期野生型和突变体 ａｌ１４ 的色素含量

Ｆｉｇ.２　 Ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ ａｎｄ ａｌ１４ ａｔ ｔｈｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｔａｇｅｓ

２.３　 叶绿体超微结构

类嚢体膜是叶绿素合成的场所ꎬ为进一步探明

突变体 ａｌ１４ 在亚细胞水平上的叶绿体发育情况ꎬ明
确叶片白化形成的原因ꎬ我们观察了野生型和突变

体 ａｌ１４ 出苗后 ８ ｄ 和 １８ ｄ 新出叶片叶绿体的超微

结构ꎮ 结果表明ꎬ野生型的叶绿体结构完整ꎬ类囊体

膜数量丰富ꎬ片层结构堆积规则ꎬ且致密清晰ꎻ叶绿

体也含有连续闭合完整膜(图 ３Ａ、图 ３Ｂ)ꎮ 突变体

ａｌ１４ 白化叶片中ꎬ极少数细胞中的叶绿体正常发育ꎬ
但大部分细胞中的叶绿体出现不连续的空泡状结

构ꎬ内容物混沌ꎬ类囊体膜数量变少ꎬ片层结构松散ꎬ
叶绿体双层膜结构发育不全(图 ３Ｃ、图 ３Ｄ)ꎮ 转绿

后突变体 ａｌ１４ 的叶绿体结构恢复正常ꎬ基粒片层结

构丰富ꎬ排列有序(图 ３Ｅ、图 ３Ｆ)ꎮ
２.４ 　 突变体 ａｌ１４ 中叶绿素合成途径相关基因的

表达

　 　 白化叶片中ꎬ色素含量发生了变化ꎬ因此我们利

用实时荧光定量技术分析了叶绿素合成途径相关基

因的表达水平ꎮ 与野生型相比ꎬ突变体中的 ＨＥＭＡ

(编码谷氨酸￣ｔＲＮＡ还原酶)、ＣＨＬＭ(编码镁离子原

卟啉Ⅸ甲基转移酶)表达量极显著下调 (图 ４)ꎬ
ＣＨＬＨ(编码镁螯合酶 Ｈ 亚基)、ＣＨＬＧ(编码叶绿素

合成酶)表达量极显著上调ꎻＨＥＭＢ(编码 ５￣氨基酮

戊酸脱水酶)、ＨＥＭＣ(编码原脱氨酶)、ＨＥＭＥ(编码

尿卟啉原Ⅲ脱羧酶)、ＣＡＯ(编码叶绿素 ａ氧化酶)以
及 ＣＨＬＩ(编码螯合酶 Ｉ亚基)的表达量无显著差异ꎮ
２.５　 突变体 ａｌ１４ 中光合系统和叶绿体发育相关途

径基因的表达

　 　 叶绿体发育异常往往会改变绿色植物光合系统

和叶绿体发育相关途径基因的表达ꎬ为探明突变体

ａｌ１４ 早期的白化叶片中相关基因的表达量是否发生

了改变ꎬ我们利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ分析了相关基因的表达

(图 ５)ꎮ 结果显示ꎬ突变体 ａｌ１４ 中编码光系统Ⅰ、
光系统Ⅱ蛋白质复合物的 ｐｓａＡ、ｐｓａＢ、ｐｓｂＡꎬ以及编

码捕光叶绿素 ａ / ｂ 结合基因 Ｃａｂ２ 的表达量均极显

著低于野生型ꎻ但编码 ＮＡＤＨ 脱氢酶的基因 ｎｄｈＢ 和

ｎｄｈＤ 以及编码转运 ＲＮＡ 聚合酶的基因 ｒｐｏＢ 的表

达量没有明显变化ꎮ
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Ａ、Ｂ:野生型出苗后 ８ ｄ叶绿体超微结构ꎻＣ、Ｄ:突变体 ａｌ１４ 出苗后 ８ ｄ叶绿体超微结构ꎻＥ、Ｆ :转绿后 ａｌ１４ 叶绿体超微结构ꎮ Ａ、Ｃ 标尺为 ２
μｍꎬＢ标尺为 １ μｍꎬＤ、Ｅ图标尺为 ５００ ｎｍꎬ 图 Ｆ标尺为 ２００ ｎｍꎮ

图 ３　 野生型和突变体 ａｌ１４ 叶绿体超微结构

Ｆｉｇ.３　 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ ａｎｄ ａｌ１４

ＨＥＭＡ:谷氨酸￣ｔＲＮＡ还原酶基因ꎻＨＥＭＢ:５￣氨基酮戊酸脱水酶基因ꎻＨＥＭＣ:原脱氨酶基因ꎻＨＥＭＥ:尿卟啉原Ⅲ脱羧酶基因ꎻＣＨＬＩ:螯合酶 Ｉ
亚基基因ꎻＣＨＬＤ:镁离子螯合酶 Ｄ亚基基因ꎻＣＨＬＭ:镁离子原卟啉Ⅸ甲基转移酶基因ꎻＣＨＬＨ:镁螯合酶 Ｈ亚基基因ꎻＣＨＬＧ:叶绿素合成酶基

因ꎻＣＡＯ:叶绿素 ａ氧化酶基因ꎮ∗∗表示同一基因表达量野生型与突变体 ａｌ１４ 之间差异显著(Ｐ<０.０１)ꎮ
图 ４　 野生型和突变体 ａｌ１４ 叶绿素合成途径相关基因的表达

Ｆｉｇ.４　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ ａｌ１４

２.６　 突变性状的遗传分析

为了确定突变性状的遗传特征ꎬ我们配制了徐稻 ３
号和突变体 ａｌ１４ 的正反交组合ꎮ Ｆ１植株叶色正常ꎬ自
交获得的 Ｆ２群体出现分离ꎬ正常的绿色植株与白化转

绿植株数比值符合３ ∶ １的分离比(表 ２)ꎮ 这表明突变

体 ａｌ１４的白化转绿表型由 １对隐性核基因控制ꎮ
２.７　 突变性状的基因定位

将突变体 ａｌ１４ 与 ９３１１ 杂交ꎬ自交一代后种植

Ｆ２群体ꎬ分离出的 １ ８４５ 个白化转绿单株作为定位

群体ꎮ 通过连锁分析和增加极端个体验证ꎬ基因初

步定位在第 １ 号染色体上在分子标记 Ｉ１￣４ 与 Ｉ１￣５
之间 (图 ６Ａ)ꎮ 开发新引物(表 ３)进一步精细定

位ꎬ基因最终被定位在标记 ａｌ１４￣３ 和 ａｌ１４￣１０ 之间ꎬ
两者距离为 １００􀆰 ５ ｋｂ (图 ６Ｂ、图 ６Ｃ)ꎮ 利用 ＲＡＰ￣
ＤＢ数据库预测区间内的基因ꎬ此区间内含有 ９个候

选基因(表 ４)ꎮ
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ｐｓａＡ:编码光系统Ⅰ(ＰＳⅠ)合成亚基的基因ꎻｐｓａＢ:编码光系统Ⅰ(ＰＳⅠ) 合成亚基的基因ꎻｐｓｂＡ:编码光系统Ⅱ(ＰＳⅡ)核心复合物的基因ꎻ
ｎｄｈＢ:编码 ＮＡＤＨ 脱氢酶 ｎｄｈ 家族的基因ꎻｎｄｈＤ:编码 ＮＡＤＨ 脱氢酶 ｎｄｈ 家族的基因ꎻｒｐｏＢ:编码转运 ＲＮＡ聚合酶 ｒｐｏ 家族的基因ꎻｒｐｏＡ:编码

ＲＮＡ聚合酶 ｒｐｏ 家族的基因ꎻＣａｂ２:编码捕光叶绿素 ａ / ｂ结合蛋白的基因ꎻＣａｂ１:编码捕光叶绿素 ａ / ｂ 结合蛋白的基因ꎮ∗∗表示野生型与突

变体 ａｌ１４ 之间差异极显著(Ｐ<０.０１)ꎻ∗表示野生型与突变体 ａｌ１４ 之间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
图 ５　 野生型和突变体 ａｌ１４ 光合系统及叶绿体发育相关途径基因的表达

Ｆｉｇ.５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ ａｎｄ ａｌ１４

表 ２　 野生型与突变体 ａｌ１４ 的遗传分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ ａｎｄ ａｌ１４

组合　 总数 (株) 正常株数(株) 白化转绿株数(株) 分离比 χ２(３ ∶ １)

突变体 ａｌ１４×徐稻 ３号 ３１６ ２０９ １０７ ２.９３ ∶ １ ０.００８ ２

徐稻 ３号×突变体 ａｌ１４ ３４４ ２３９ １０５ ３.２９ ∶ １ ０.０１２ ６

表 ３　 ａｌ１４ 基因初步定位和精细定位引物

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｆｏｒ ｐｒｉｍａｒｙ ａｎｄ ｆｉｎｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ａｌ１４

引物名称　 　 上游引物 (５′→３′) 　 　 　 　 　 下游引物 ５(５′→３′) 　 　 　 　 　

Ｉ１￣４ ＣＡＧＣＡＴＡＣＡＧＴＡＣＧＣＡＴＣＡＴＣＡ ＧＣＴＣＧＴＡＴＣＴＣＧＡＴＧＡＧＴＣＣＡ
ＲＭ１０５２６ ＡＴＣＡＴＣＣＡＧＡＴＴＣＣＡＧＡＧＧＣＴＴＣＣ ＧＣＴＣＡＡＣＴＡＡＡＧＧＡＣＧＧＴＧＡＧＡＧＣ
Ｉ１￣５ ＧＴＣＴＴＧＣＴＧＣＡＧＧＧＧＡＡＴＡＧ ＴＴＴＧＧＴＧＴＴＣＧＧＴＧＡＡＡＡＧＧ
ＲＭ１１５１ ＧＴＡＡＣＡＧＣＧＡＣＣＧＴＴＧＧＴＴＧＧ ＣＣＣＡＴＣＡＴＣＴＧＡＴＧＴＣＡＣＡＣＴＣＣ
ａｌ１４￣５ ＴＧＴＣＡＧＡＴＴＡＴＧＧＣＴＣＴＴＴＴＧＧＴ ＧＧＴＧＣＡＣＴＣＡＴＡＧＣＡＴＧＡＣＡＣ
ａｌ１４￣１１ ＴＣＡＡＧＣＣＴＡＧＡＴＡＧＴＧＧＧＡＡＧＡＴ ＴＧＴＡＴＣＧＡＡＴＣＡＡＡＣＡＣＣＡＡＴＣＡＡ
ａｌ１４￣１ ＡＴＡＡＧＣＧＴＴＧＡＴＧＴＧＣＡＣＧＧ ＧＣＧＡＴＧＴＣＡＧＡＴＴＴＴＡＴＡＣＧＡＧＧＣ
ａｌ１４￣３ ＣＡＴＡＣＣＡＡＣＣＧＧＣＴＴＴＧＣＴＴＣＧ ＧＴＴＴＣＧＡＣＡＧＧＡＣＡＣＧＡＧＧＡＡＧＧ
ａｌ１４￣１０ ＣＣＴＣＣＴＴＴＡＧＣＧＣＡＧＴＡＣＡＣ ＡＧＣＡＣＣＡＣＡＣＧＧＡＧＴＡＧＡＡＡＡＴ
ａｌ１４￣８ ＴＧＧＧＡＣＡＧＴＴＴＣＡＡＴＧＧＣＧＴ ＧＧＡＴＴＣＧＴＡＧＣＡＡＧＧＧＡＡＡＴＡＧＣ

表 ４　 预测的 １００.５ ｋｂ 区间的候选基因

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ １００.５ ｋｂ ｍａｐｐｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ

基因 功能注释

Ｏｓ０１ｇ０２６４１００ ＵＴＰ￣１￣磷酸葡萄糖尿酰转移酶

Ｏｓ０１ｇ０２６４４００ 保守假定蛋白

Ｏｓ０１ｇ０２６４５００ 保守假定蛋白

Ｏｓ０１ｇ０２６４６００ 保守假定蛋白

Ｏｓ０１ｇ０２６４７００ 细胞视黄醛结合 / α￣生育酚转运家族蛋白

Ｏｓ０１ｇ０２６５０００ Ｇｅｒａｎｙｌｇｅｒａｎｙｌ 还原酶家族蛋白

Ｏｓ０１ｇ０２６５１００ ＡＤＰ￣核糖基化因子

Ｏｓ０１ｇ０２６５２００ 线粒体底物转运家族蛋白

Ｏｓ０１ｇ０２６５４００ 保守假定蛋白

２.８　 候选基因测序

设计引物ꎬ扩增标记 ａｌ１４￣３ 和 ａｌ１４￣１０ 区间内

所有基因的基因组序列ꎬ发现突变体编码线粒体底

物 ＡＤＰ / ＡＴＰ 转运子的基因 Ｏｓ０１ｇ０２６５２００ 终止密

码子前插入了 １８ ｂｐ 的碱基ꎬ序列为 ＧＴＣＧＡＣＧ￣
ＧＡＴＣＣＡＡＴＣＴＣꎬ编码缬氨酸、天冬氨酸、甘氨酸、丝
氨酸、天冬氨酸、亮氨酸 ６ 个氨基酸ꎬ终止密码子也

由 ＴＡＡ变为 ＴＡＧ(图 ６)ꎮ 分别将野生型和突变体

ａｌ１４ 中的 ａｌ１４ 编码的蛋白质氨基酸序列输入 ｓｗｉｓｓ￣
ｍｏｄｅｌ ( ｈｔｔｐ: / / ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｗｏｒｋｓｐａｃｅ) 网

站预测蛋白质的 ３Ｄ 结构模型和保守结构域ꎬ结果
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显示ꎬＡＬ１４蛋白包含 １ 个线粒体 ＡＤＰ / ＡＴＰ 转运子

结构域ꎬ保守氨基酸位置为第１０４~ ３６２ 位ꎮ 该基因

是 ＯｓＰＡＰＳＴ１ 的 １ 个新的等位基因ꎬ该基因的突变

导致了突变体 ａｌ１４ 的白化转绿表型ꎮ

图 ６　 ａｌ１４ 基因的精细定位

Ｆｉｇ.６　 Ｆｉｎｅ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ａｌ１４

３　 讨 论

水稻中编码线粒体底物 ＡＤＰ / ＡＴＰ 转运子的基

因 Ｏｓ０１ｇ０２６５２００ 全基因组长３ ９０５ ｂｐꎬＣＤＳ长 １ １４６
ｂｐꎬ 编码 ３８１ 个氨基酸ꎬ包含有 １ 个线粒体 ＡＤＰ /
ＡＴＰ 转运子保守结构域ꎮ 本试验精细定位到的

ａｌ１４ 和前人报道的 ＯｓＰＡＰＳＴ１ 是等位基因ꎬ编码 ３′￣
磷酸腺苷 ５′￣磷酰硫酸转运蛋白(ＰＡＰＳＴ１)ꎬ但突变

体来源和突变位点不同ꎮ 突变体 ｐａｐｓｔ１ 来源于日本

晴(Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ) 的 ＥＭＳ诱变ꎬ该基因在第 ２８９ 位碱

基出现 １个点突变ꎬＧ变为 Ａꎬ导致氨基酸也由第 ９７
位的丙氨酸(Ａｌａ)变成苏氨酸(Ｔｈｒ) [６]ꎻ突变体 ａｌ１４
来源于徐稻 ３号的自然突变ꎬ终止密码子前插入了

１８ 个碱基ꎬ终止密码子也由 ＴＡＡ 变为 ＴＡＧꎮ Ｏｓ￣
ＰＡＰＳＴ１ 和 ａｌ１４ 的突变都改变了氨基酸序列ꎬ２个突

变体均表现出早期白化转绿ꎬ株高显著降低的表型ꎮ
突变体 ｐａｐｓｔ１ 整个生育期植株均比野生型矮ꎬ突变

体 ａｌ１４ 表现为抽穗后植株生长缓慢ꎬ生育期延迟ꎬ
但有效穗数ꎬ穗长、每穗粒数、千粒质量、结实率与野

生型无显著差异ꎮ
植物的光合作用离不开叶绿体[２６￣２８]ꎬ突变体

ａｌ１４ 白化叶中的叶绿体发育存在缺陷ꎬ类囊体膜片

层结构变少ꎬ出现不连续的空泡状结构ꎬ双层膜结构

发育不全ꎬ转绿前色素含量显著低于野生型ꎮ 以往

研究的白化突变体大多也呈现叶绿体发育缺陷表

型[１５ꎬ１７￣１９ꎬ２２]ꎬ但是程度不同ꎬ突变体 ｗｌｔｔ 中大部分叶

肉细胞中观察不到叶绿体ꎬ突变体 ａｌ１４ 白化叶片中

的叶绿体结构异常ꎬ而突变体 ａｌｒ 中叶绿体数量变

少ꎬ即使叶片转绿依然有少量很小、不完全发育的叶

绿体[１５]ꎬ突变体 ａｌ１４ 叶片转绿后叶绿体结构恢复

正常ꎮ
ＲＴ￣ＰＣＲ结果显示ꎬ突变体 ａｌ１４ 中叶绿体发育

和光系统相关基因 ｐｓａＡ、ｐｓａＢ、ｐｓｂＡ、 ｒｐｏＡ、Ｃａｂ１ 和

Ｃａｂ２ 的表达量都显著下调ꎮ ｒｐｏＡ、ｒｐｏＢ 是叶绿体内

编码 ＲＮＡ 聚合酶核心亚基的基因ꎬＲＮＡ 聚合酶参

与 ｍＲＮＡ转录ꎬｒｐｏ＋突变体植株色素含量降低ꎬ类囊

体发育缺陷ꎬ植株白化[２９]ꎬ推测由于 ＯｓＰＡＰＳＴ１ /
ａｌ１４ 基因的突变导致 ｒｐｏＡ、ｒｐｏＢ 等编码光合系统、

７６３１胡婷婷等:水稻白化转绿突变体 ａｌ１４ 的表型分析及基因定位



叶绿体发育部分的基因表达量下调ꎬ引起叶绿体发

育缺陷ꎮ 已有研究结果表明ꎬ叶绿体发育受核质基

因组协同调控ꎬ当质体发育和代谢状态发生改变的

时候ꎬ质体基因组反馈调节细胞核基因的转录和翻

译[３０￣３１]ꎮ ｗｓｌ２ 是 １ 个苗早期叶片呈现白条纹ꎬ五叶

期后转绿的突变体ꎬ与突变体 ａｌ１４ 相似ꎬ叶绿体发

育异常ꎬ一些与叶绿素合成、叶绿体发育和光合系统

有关的基因在 ｍＲＮＡ 水平上显著下降ꎮ 突变体

ｗｓｌ２ 中质核逆行信号受阻ꎬ突变基因编码 ＭＣＦ家族

的 ＡＴＰ 转运蛋白 ＯｓＢＴ１￣３ 在调节叶绿体发育中起

重要作用[３０]ꎮ 黄绿叶突变体 ｙｇｌ８ 中ꎬ叶绿体形态异

常ꎬ发育迟缓ꎬ基质中出现嗜锇体ꎬＹＧＬ８ 编码 Ｍｇ￣
ＰＭＥ 环化酶的催化亚基ꎬ该基因突变后ꎬ部分参与

叶绿素合成基因的表达量发生改变ꎬ也被认为是影

响了叶绿体中质￣核的逆行信号[３１]ꎬ从而引起叶色

突变的原因ꎮ ＰＡＰＳＴ１同时定位于线粒体外膜和叶

绿体外膜ꎬ研究认为 ＰＡＰＳＴ１ 更多的充当了 ＰＡＰＳ
转运子的功能ꎬ在质核之间起到逆行信号的作

用[６]ꎮ 本研究中也发现编码 Ｍｇ２＋螯合酶 Ｈ 亚基的

基因 ＣＨＬＨ 表达量显著上调ꎬ该基因与 ＣｈｌＤ 和 Ｏｓ￣
ＣｈｌＩ 在水稻中分别编码 Ｍｇ２＋螯合酶的 Ｈ、Ｄ 和 Ｉ 亚
基[３２￣３３]ꎬ共同催化 Ｍｇ￣原卟啉 ＩＸ 的形成ꎬ而原卟啉

ＩＸ 作为血红素生物合成的中间产物影响着四吡咯

的生物合成ꎮ 当四吡咯代谢平衡被打破后ꎬ叶绿素

合成速率也会发生改变ꎬ引起叶色变化[３４]ꎮ 推测

ＯｓＰＡＰＳＴ１ / ａｌ１４ 突变后ꎬ白化苗中叶绿素合成代谢

紊乱导致部分前体物质含量发生改变ꎬ产生质￣核的

逆行信号ꎬ改变相关核基因的表达ꎬ使叶绿体尽可能

地适应叶绿素代谢的缺陷[３５]ꎮ 但是 ａｌ１４ 突变位点

不在其保守结构域ꎬ编码多肽的 Ｃ 端增加了 ６ 个氨

基酸ꎬ这几个氨基酸是否改变了 ＰＡＰＳＴ１ 的构象ꎬ怎
样影响了其作为 ３′￣磷酸腺苷 ５′￣磷酰硫酸(ＰＡＰＳ)
转运蛋白的功能ꎬ同时是否也承担了 ＡＤＰ / ＡＴＰ 的

转运功能ꎬ并在该调控网络中如何起作用ꎬ还需要通

过挖掘互作蛋白ꎬ进一步进行功能验证ꎮ 另外ꎬ突变

体 ａｌ１４ 是一个稳定且易于鉴别的常规粳稻叶色突

变体ꎬ怎样将该叶色标记导入到不育系中ꎬ根据叶色

差异不育系自交种ꎬ鉴定杂种的纯度ꎬ节省劳力ꎬ提
高产量ꎬ也需要进一步实践ꎮ
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ｇｅｎｏｍｅｓ ｕｎｃｏｕｐｌｅｄ ５ (ＧＵＮ５) ｍｕｔａｎｔ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ
Ｍｇ￣ｃｈｅｌａｔａｓｅ Ｈ ｓｕｂｕｎｉｔ ｉｎ ｐｌａｓｔｉｄ￣ｔｏ￣ｎｕｃｌｅｕｓ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ
[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔ￣
ｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ ２００１ꎬ ９８(４): ２０５３￣２０５８.

[８] 　 ＳＵ Ｎꎬ ＨＵ Ｍ Ｌꎬ ＷＵ Ｄ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｒｕｐｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｒｉｃｅ ｐｅｎｔａｔｒｉ￣
ｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃａｕｓｅｓ ａ ｓｅｅｄｌｉｎｇ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｌｂｉｎｏ ｐｈｅｎｏ￣
ｔｙｐｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｔｏ ｅｎｈａｎｃｅ ｓｅｅｄ ｐｕｒｉｔｙ ｉｎ ｈｙｂｒｉｄ ｒｉｃｅ ｐｒｏ￣
ｄｕｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ １５９(１): ２２７￣２３８.

[９] 　 ＬＶ Ｑꎬ ＸＵ Ｊꎬ ＷＵ Ｐ. Ｏｓｐａｐｓｔ１ꎬ ａ ｕｓｅｆｕｌ ｍｕｔａｎｔ ｆｏｒ ｉｄｅｎｔｉｆｙｉｎｇ
ｓｅｅｄ ｐｕｒｉｔｙ ａｎｄ ａｕｔｈｅｎｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｈｙｂｒｉｄ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ＆
Ｂｅｈａｖｉｏｒꎬ２０１３ꎬ ８(７): ｅ２４８１９.

[１０] ＴＨＡＮＧＡＰＡＮＤＩＡＮ Ｒꎬ ＢＯＯＰＡＴＨＩ Ｎ Ｍꎬ ＹＵＶＡＲＡＪＡ Ａ. Ｔｒａｎ￣
ｓｉｅｎｔ ａｌｂｉｎｏ ａｎｄ ｒｅｖｅｒｔｉｂｌｅ ｔｏ ｇｒｅｅｎ (ＴＡＲＧｒｅｅｎ) ｒｉｃｅ ｍｕｔａｎｔ: ｓｉｍ￣
ｐｌｅꎬ ａｆｆｏｒｄａｂｌｅ ａｎｄ ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ｎｏｖｅｌ ｔａｇ ｆｏｒ ｒａｐｉｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｐｕｒｉｔｙ ｔｅｓ￣
ｔｉｎｇ ｉｎ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)[Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｃｒｏｐ Ｅ￣
ｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０２０ꎬ ６７:１９４９￣１９５５.

[１１] ＫＵＳＵＭＩ Ｋꎬ ＳＡＫＡＴＡ Ｃꎬ ＮＡＫＡＭＵＲＡ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｓｔｉｄ ｐｒｏｔｅｉｎ
ＮＵＳ１ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｂｕｉｌｄ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ｆｏｒ ｅａｒｌｙ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ ｆｏｒ
Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ６８(６):１０３９￣１０５０.

[１２] ＳＵＧＩＭＯＴＯ Ｈꎬ ＫＵＳＵＭＩ Ｋꎬ ＴＯＺＡＷＡ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｖｉｒｅｓｃｅｎｔ￣２
ｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｓｔｉｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｌａｓｔｉｄ ｇｅ￣
ｎｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ ａｔ ａｎ ｅａｒｌｙ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００４ꎬ ４５(８): ９８５￣９９６.

[１３] ＹＯＯ Ｓ Ｃꎬ ＣＨＯ Ｓ Ｈꎬ ＳＵＧＩＭＯＴＯ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｉｃｅ Ｖｉｒｅｓｃｅｎｔ３ ａｎｄ
Ｓｔｒｉｐｅ１ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｔｈｅ ｌａｒｇｅ ａｎｄ ｓｍａｌｌ ｓｕｂｕｎｉｔｓ ｏｆ ｒｉｂｏｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｒｅ￣
ｄｕｃｔａｓｅ ａｒｅ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ｅａｒｌｙ ｌｅａｆ ｄｅ￣
ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ １５０(１): ３８８￣４０１.

[１４] ＳＵＮ Ｊꎬ ＺＨＥＮＧ Ｔꎬ ＹＵ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ＴＳＶꎬ ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｐｌａｓｔｉｄｉｃ ｏｘｉ￣
ｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬ ｐｒｏｔｅｃｔｓ ｒｉｃｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ｆｒｏｍ ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｅ￣
ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｂｙ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ｐｌａｓｔｉｄｉｃ ｔｈｉｏｒｅｄｏｘｉｎ Ｚ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｎｅｗ
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Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１７ꎬ２５１(１):２４０￣２５５.
[１５] ＮＩＵ Ｍꎬ ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. ＡＬＲ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｄＣＭＰ ｄｅａｍｉ￣

ｎａｓｅ ｉｓ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｆｏｒ ＤＮＡ ｄａｍａｇｅ ｒｅｐａｉｒꎬ ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅ ｐｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ
ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ
２０１７ꎬ ６８(２１ / ２２): ５７７３￣５７８６.

[１６] ＸＵ Ｊꎬ ＷＡＮＧ Ｌꎬ ＺＨＯＵ Ｍ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎａｒｒｏｗ ａｌｂｉｎｏ ｌｅａｆ １ ｉｓ ａｌｌｅｌｉｃ
ｔｏ ＣＨＲ７２９ꎬ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｌｅａｆ ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｂｙ ａｆ￣
ｆｅｃｔｉｎｇ ａｕｘｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ
２０１７ꎬ ８２(１): １７５￣１８６.

[１７] ＬＩＮ Ｄꎬ ＪＩＡＮＧ Ｑꎬ ＺＨＥＮＧ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｕｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ＡＳＬ２
ｇｅｎｅ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｐｌａｓｔｉｄ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ２１ ｃａｕｓｅｓ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｄｅ￣
ｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｄｅｆｅｃｔｓ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｅａｔｈ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ
１７(３): ５９９￣６０７.

[１８] ＷＡＮＧ Ｗ Ｙꎬ ＤＥＮＧ Ｃꎬ ＡＩ Ｐ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. ＡＬＭ１ꎬ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ Ｆｅ￣ｓｕ￣
ｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅꎬ ｉｓ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｆｏｒ ｒｉｃｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｃｒｏｐ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２０ꎬ９(５):１０１８￣
１０２９.

[１９] ＬＩＵ Ｘꎬ ＣＡＯ Ｐ Ｈꎬ ＨＵＡＮＧ Ｑ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｒｕｐｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｒｉｃｅ Ｃｈｌｏ￣
ｒｏｐｌａｓｔ￣Ｔａｒｇｅｔｅｄ ｇｅｎｅ ＯｓＨＭＢＰＰ ｃａｕｓｅｓ ａ ｓｅｅｄｌｉｎｇ￣ｌｅｔｈａｌ ａｌｂｉｎｏ
ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ[Ｊ] . Ｒｉｃｅꎬ２０２０ꎬ １３(１):５１￣６２.

[２０] ＺＥＮＧ Ｘ Ｙꎬ ＴＡＮＧ Ｒꎬ ＧＵＯ Ｈ Ｒꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｎａｔｕｒａｌｌｙ ｏｃｃｕｒｒｉｎｇ ｃｏｎ￣
ｄｉｔｉｏｎａｌ ａｌｂｉｎｏ ｍｕｔａｎｔ ｉｎ ｒｉｃｅ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｄｅｆｅｃｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｌａｓｔｉｄ￣ｌｏ￣
ｃａｌｉｚｅｄ ＯｓＡＢＣＩ８ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ
９４(１ / ２): １３７￣１４８.

[２１] ＨＥ Ｙꎬ ＳＨＩ Ｙ Ｆꎬ ＺＨＡＮＧ Ｘ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＯｓＡＢＣＩ７ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ
ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ＯｓＨＣＦ２２２ ｔｏ ｓｔａｂｉｌｉｚｅ ｔｈｅ ｔｈｙｌａｋｏｉｄ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｉｎ
ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ １８４(１): ２８３￣２９９.

[２２] 林添资ꎬ孙立亭ꎬ龚红兵ꎬ等.一个水稻低温移栽白条纹突变体

ｗｌｔｔ 的鉴定和基因定位[ Ｊ] .中国水稻科学ꎬ ２０１９ꎬ ３３(１): １￣
１１.

[２３] ＷＵ Ｚ Ｍꎬ ＺＨＡＮＧ Ｘꎬ ＨＥ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ￣ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ｒｉｃｅ
ｍｕｔａｎｔ ｗｉｔｈ ｉｍｐａｉｒｅｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ ｅｓｔｅｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００７ꎬ １４５(１): ２９￣４０.

[２４] ＬＩＶＡＫ Ｋ Ｊꎬ ＳＣＨＭＩＴＴＧＥＮ Ｔ Ｄ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎ ｄａｔａ ｕｓｉｎｇ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ ａｎｄ ｔｈｅ ２(￣Ｄｅｌｔａ Ｄｅｌｔａ
Ｃ(Ｔ)) Ｍｅｔｈｏｄ[Ｊ] . Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ２００１ꎬ ２５(４): ４０２￣４０８.

[２５] ＳＨＩ Ｙꎬ ＣＨＥＮ Ｊꎬ ＬＩＵ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｍａｐ￣
ｐｉｎｇ ｏｆ ａ ｎｅｗ ｒｏｌｌｅｄ￣ｌｅａｆ ｍｕｔａｎｔ ｉｎ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) [ Ｊ] .
Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｃｈｉｎａ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２００９ꎬ ５２(９): ８８５￣８９０.

[２６] 李　 君ꎬ娄运生ꎬ马　 莉ꎬ等. 夜间增温和水分管理耦合对水稻

叶片光合作用和荧光特性的影响[ Ｊ] . 江苏农业学报ꎬ ２０１９ꎬ
３５(３):５０６￣５１３.

[２７] 郝正刚ꎬ王志恒ꎬ魏玉清ꎬ等. 外源钙镉处理对甜高粱幼苗叶片

光合作用的影响[Ｊ] . 江苏农业科学ꎬ２０１９ꎬ４７(１９):７５￣８０.
[２８] 王锐洁ꎬ刘　 筱ꎬ杨淑君ꎬ等.氮沉降背景下遮阴对虎耳草生长

和光合作用的影响[Ｊ] .南方农业学报ꎬ２０１９ꎬ５０(２):３３０￣３３７.
[２９] ＳＡＮＴＩＳ￣ＭＡＣＩＯＳＳＥＫ Ｇ Ｄꎬ ＫＯＦＥＲ Ｗꎬ ＢＯＣＫ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔａｒｇｅｔｅｄ

ｄｉｓｒｕｐｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｓｔｉｄ ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｒｐｏＡꎬ Ｂ ａｎｄ Ｃ１:
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｉｏｌｏｇｙ ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌꎬ １９９９ꎬ １８:４７７￣４８９.
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