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摘　要:温度是影响水稻生长发育的一个重要因素,由温度引起水稻叶色改变的一类突变体统称为水稻温敏感叶色突变体.
探讨温度影响水稻叶色的机理,对促进水稻遗传改良与高产育种具有重要意义.对已发掘的水稻温敏感突变体在温度对突
变体的表型影响、基因定位及克隆、分子作用机理和育种利用及其研究进展等方面进行了分类讨论.
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　　叶片是植物进行光合作用的主要器官,类型丰

富且易于鉴别,所以叶色变异是辨别植物突变最直

观的标准之一.在实际生产中,叶色突变不仅可用

于观赏植物新特品种的选育,还可以作为很多农作

物如水稻、小麦、玉米等的最理想的形态学标记.此

外,植物叶色的变异直接与叶绿体发育相关,因此叶

色突变体是研究植物叶绿素合成代谢的调控、叶绿

体发育机制和过程以及光合作用机理等最理想的材

料[１Ｇ３].
水稻作为世界上需求最多的粮食作物,又作为

单子叶植物研究的模式生物,随着水稻基因组测序

的完成,水稻功能基因组学越来越成为大家关注的

焦点.水稻突变体种类多,Gustaffsson[４]依据水稻

叶色突变体表型将突变体分为５大主要类型,即白

化、黄化、浅绿、条纹、斑点;然后,Awan等[５]又在

Gustaffsson的分类基础上将水稻叶色突变体分为

８种类型,即白化、黄化、浅绿、绿白、白翠、黄绿、绿
黄和条纹.随着叶色突变类型的逐渐增多,以上两

种基本的分类方法并不完全适用所有突变类型,实
际应用中常结合多种分类方法进行科学分类[６].

Tanya等[７]根据叶色突变的生理机理变化将水稻叶

色突变体分为４类,即缺总叶绿素型、缺叶绿素a
型、缺叶绿素b型和总叶绿素增加型.吴殿星等[８]

根据温度对叶色标记表达的影响,将水稻叶色突变

体分为３ 种,即高温表达型、低温表达型和温钝

型 .Kusumi等[９]根据光对水 稻 突 变 体 发 育 的 调
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控,将叶色突变体分为２类,即光诱导型和非光诱导

型.根据突变性状对个体的生长发育影响可以分为

致死突变、非致死突变[１０]及条件致死突变;致死突

变如苗期白化、部分黄化突变体在苗期光合作用完

全受阻,幼苗仅靠种子中胚乳营养生长,待胚乳养分

耗尽时植株就会死亡[１１].从叶色突变时期来看,多
数水稻叶色突变体在苗期表现,部分突变体则是在

生育中期表现出叶色突变,还存在叶色突变后期又

恢复正常叶色的转绿型突变体[１２].虽然根据水稻

表型进行分类存在一定的局限性,但也是最为直观

和方便的方法,所以目前仍然以苗期叶色为依据来

确定叶色突变体的类型.
近年来,关于温度影响水稻叶色表达的相关研

究也在不断增加,有一类水稻叶色突变体在不同温

度条件下会呈现不同的叶色表型.突变体tcd９[１３]

的幼苗在２４℃下出现白化表型,直到３叶期开始转

绿,叶片在２０℃下从４叶期开始转绿,到５叶期后

恢复正常;而当温度超过２８℃时,tcd９ 的叶色和株

高与野生型无明显区别.这类温度引起水稻叶色改

变的突变体统称为水稻温敏感叶色突变体.这类突

变体在适宜温度条件下表型正常或接近正常,但在

高温或低温条件下表现为突变表型.目前,在棉

花[１４]、草木樨[１５]、拟南芥[１６]、大麦[１７]、玉米[１８]中都

发现了温敏感叶色突变体,但这类突变体的温敏感

的调控分子机制仍不是很清楚,需要进一步的研

究.本文就水稻温敏感突变体表型、突变基因定位

及克隆、分子机理和育种应用等方面进行讨论.

１　水稻温敏感叶色突变体的表型及分类

水稻温敏感叶色突变体的叶色表型与温度密切

相关,其叶色在不同温度条件下呈现不同程度的白

化或黄化表型.我们根据其叶色对温度变化的反映

差异分为低温敏感型、高温敏感型和特殊温敏感型

三大类,现将已报道的温敏感叶色突变体按上述说

法进行分类(表１).

１．１　低温敏感型

水稻低温敏感叶色突变体是指水稻突变体的叶

色表型在一个相对低的温度条件下才会发生与正常

叶色有 差 异 的 变 化.报 道 的 水 稻 突 变 体v１[１９]、

v２[２０]、v１３ (t)[２１]、W１[２２]、W１７[２３]、W２５[２３]、

Fan５[２４]、mr２１[２５]、tcd９[１３]、osv４[２６]和wlp１[２７]等叶

色均受低温诱导而发生改变,所以为低温敏感叶色

突变体,但各自的低温诱导临界温度,从２０℃ ~
２８℃不等(表１).根据在低温条件下的生长情况,
又可分为低温敏感致死型和低温敏感转绿型.突变

体osv４[２６]叶片在２０℃和２４℃下呈现白化表型,但
随着叶片数目的增加而逐渐转绿;在２８℃以上呈绿

色的,属于低温敏感转绿型叶色突变体.但有的低

温温敏感突变体在不同温度条件下,可以有致死型、
转绿型两种情况,如cde２ 突变体[２８]在２３℃下,从１
叶期开始表现出白化表型,并在４叶期后枯萎死

亡;而在２７℃下,cde２ 突变体的叶片从１叶期开始

表现出轻微的白化表型,从４叶期开始转为绿色;

３０℃下,突变体和野生型表型没有明显差异.

１．２　高温敏感型

高温敏感型叶色突变体与低温敏感型正好相

反,在相对较高温度才会发生与正常叶色有差异的

变化.这类突变体目前发现数目相对较少,据不完

全统计只有 ６ 个(hfaＧ１[２９]、W４[２３]、W１１[２３]、cde１
(t)[３０]、st１０[３１]、mr０６[３２]),它们在较高温度下(２５℃
~３０℃)表现出黄化或者完全白化,较低温度(２０℃
~２５℃)则表现为绿色或黄化(表１).高温敏感型

也分为致死型和转绿型两种情况.如cde１(t)叶片

表型在２６℃或更高温度下呈现黄绿色,最终死亡;
而在低温(２３℃和２０℃)条件下呈绿色表型,很难与

野生型区分,属于高温敏感致死型突变体.而突变

体hfaＧ１ 则属于转绿型,它在３叶期之前,第１和第

２片叶为白色,随后逐渐转绿,３叶期之后,叶片由叶

基到顶端,叶脉至叶缘完全转绿,有时新分蘖叶片也

为白色,但很快转绿[２９].
由于不同水稻叶色突变体对温度的敏感度不

同,这里所谓的低温敏感型和高温敏感型是一个相

对概念,不是指温敏感突变体在某一特定温度下才

会出现叶色变化.如突变体ds９３[３３]在低于２０℃时

呈现白化表型,在高于２３℃时为绿色表型.而突变

体v１３[２１]在２８℃下呈白化表型,而在３０℃呈绿色表

型.这两个突变体均属于低温敏感型叶色突变体.

１．３　特殊温敏感型

除了低温敏感型和高温敏感型两种水稻温敏感

叶色突变体以外,还有比较特殊的一类,我们把这一

类归为特殊温敏感型.这类突变体很少,目前已报

道的只有v３[３４]和st１[３４]两个突变体.在２０℃下,

v３ 和st１ 突变体从２叶期开始出现白化表型,植株

在 发 芽 约３０d后 枯 萎 死 亡 .在３０℃ 条 件 下 ,v３
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表１　水稻温敏感叶色突变体表型与突变基因的染色体位置

Table１．PhenotypesofricethermoＧsensitiveleafcolorationmutantsandthechromosomallocationofgenes．

突变体名称

Mutantname

叶色表型(温度)

Leafphenotypes
(temperature/℃)

临界温度

Critical

temperature
/℃

染色体位置

Chromosomal

location

克隆基因

Cloned

gene

参考文献

Reference

低温敏感型 LowＧtemperaturesensitivetype

　cde２ 白色(２３),绿色(３０)White(２３),Green(３０) ２７ １ － [２８]

　mr２１ 黄白色(２０),绿色(３０)YellowＧwhite(２０),Green(３０) ２７．５ １ － [２５]

　Fan５ 白色(２０),绿色(２８)White(２０),Green(２８) ２６．１ － － [２４]

　７４３６S 白色(２３．１),绿色(３０．１)White(２３．１),Green(３０．１) ２８ １１ － [３６]

　al１２ 白色(２４),绿色(２６)White(２４),Green(２６) － ８ － [３７]

　ds９３ 白色(２０),绿色(２３)White(２０),Green(２３) ２０ ９ － [３３]

　v１ 黄白色(２０),绿色(３０)YellowＧwhite(２０),Green(３０) － ３ V１ [１９,３８]

　v２ 黄白色(２０),绿色(３０)White(２０),Green(３０) － ３ V２ [２０]

　v５∗ 黄色(２４),绿色(２６)Yellow(２４),Green(２６) ２６ ９ － [３９]

　v１３ 白色 (２８),绿色(３０)White(２８),Green(３０) ２８ ５ － [２１]

　cisc(t) 白色(２５),绿色(３０)White(２５),Green(３０) － ９ － [４０]

　W１ 白色(２０),绿色(３０)White(２０),Green(３０) ２３ － － [２２]

　W１７ 白色 (２５),浅绿色(３０)White(２５),Green(３０) － － － [２３]

　W２５ 白色(２６),浅绿色(３０)White(２６),Green(３０) － － － [２３]

　mr２０ 黄白色 (２０),绿色(３２)Yellowwhite(２０),Green(３２) ２２．５ ３ － [４１]

　tcd９ 白色(２４),绿色(２８)White(２４),Green(２８) ２８ ９ TCD９ [１３]

　tcm１２ 黄白色转绿(２０),绿色(２４)GreenＧrevertiblealbino(２０),Green(２４) ２４ １２ － [４２]

　tsl１ 黄色(２０),绿色(３２)Yellow(２０),Green(３２) － １１ － [４３]

　tws 白色条斑(２０),绿色(３２)Whitestripe(２０),Green(３２) ２８ ４ － [４４]

　osv４ 白化转绿(２０),绿色(３２)GreenＧrevertiblealbino(２０),Green(３２) － ４ OsV４ [２６]

　lta１ 白化转绿 (２０),绿色(２４)GreenＧrevertiblealbino(２０),Green(２４) － １１ － [４５]

　１１０３S 间断失绿(２３．１),绿色(２６)GreenＧyellowrand(２３．１),Green(２６) ２３．１ － － [４６]

　wlp１ 白色(２３),绿色(３０)White(２３),Green(３０) － １ WLP１ [２７]

　v４ 黄白色(２０),绿色(３０)Yellowwhite(２０),Green(３０) － １１ － [４７]

　v５ 黄白色(２０),绿色(３０)Yellowwhite(２０),Green(３０) － ３ － [４７]

　v６ 黄白色(２０),绿色(３０)Yellowwhite(２０),Green(３０) － １ － [４７]

　v７ 黄白色 (２０),绿色(３０)Yellowwhite(２０),Green(３０) － ３ － [４７]

　v８ 黄白色(２０),绿色(３０)Yellowwhite(２０),Green(３０) － ８ － [４７]

　v９ 黄白色 (２０),绿色(３０)Yellowwhite(２０),Green(３０) － １１ － [４７]

　v１０ 黄白色(２０),绿色(３０)Yellowwhite(２０),Green(３０) － ５ － [４７]

　v１１ 黄白色(２０),绿色(３０)Yellowwhite(２０),Green(３０) － ７ － [４７]

　v１２ 黄白色(２０),绿色(３０)Yellowwhite(２０),Green(３０) － － － [４７]

　chs１ 白色(１７),绿色(３０)White(１７),Green(３０) － ９ － [４７]

　chs２ 白色(１７),绿色(３０)White(１７),Green(３０) － － － [４７]

　chs３ 白色(１７),绿色(３０)White(１７),Green(３０) － － － [４７]

　chs４ 白色(１７),绿色(３０)White(１７),Green(３０) － － － [４７]
高温敏感型　Hightemperaturesensitivetype
　cde１(t) 绿色(２３),黄绿色(２６)Green(２３),Yellowgreen(２６) ２８ ２ Cde１ [３０]

　mr０６ 绿色(２０),白色(３０)Green(２０),White(３０) － ２ TCD１ [３２,３５]

　W４ 黄色(２５),白色(３０)Yellow(２５),White(３０) － － － [２３]

　W１１ 黄色(２５),白色(３０),Yellow(２５),White(３０) － － － [２３]

　st１０ 绿色(２８),白色条纹(３２)Green(２８),Whitestripe(３２) － ３ － [３１]

　hfaＧ１ 黄白色 (１５~２０),白色(２５~３０)Yellowwhite(１５－２０),White(２５－３０) － ４ － [２９]

特殊温敏感型 Specialtemperaturesensitivetype

　v３ 白化 (２０或３０),绿色(３０/２０)Bleached(２０or３０),Green(３０/２０) － ６ V３ [３４]

　st１ 白化 (２０或３０),绿色(３０/２０)Bleached(２０or３０),Green(３０/２０) － ６ ST１ [３４]

　　∗ 温敏感叶色突变体中有两个同名的v５ 突变体.
∗Twotemperaturesensitivemutantssharethesamenamev５．
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和st１ 突变体植株分别从３叶期和４叶期开始形成

白化叶,其表型比２０℃更温和.在一个交替的变温

[光照１２h(３０℃)/黑暗１２h(２０℃)]循环条件下,
突变体v３ 和st１ 植株为正常的绿色.在自然大田

中,v３ 突变体在３叶期前都呈现正常的绿色表型,
且第３叶完全伸展后到最大分蘖期有完全白化的叶

片,抽穗后白化叶基本完全转绿;与此类似的st１ 突

变体在５叶期前为绿叶,分蘖期形成带有绿色条纹

的失绿叶,在抽穗后基本恢复为绿色叶片.然后,将
分蘖中期的v３ 和st１ 突变体植株放在２５℃(光照

１２h/黑暗１２h)的人工生长箱中,这些植株继续生

长出完全白化的叶片,并且不再恢复为绿色.综上

所述,v３ 和st１ 突变体的表型发育与各生长阶段的

环境温度密切相关,而且与其他水稻温敏感类型都

不相同,所以归为特殊温敏感型.
这三类温敏感突变体叶色的变化均与叶绿体发

育和叶绿素含量的变化一致.几乎所有突变体的叶

绿体在敏感温度下都发育不良且数目较少,甚至没

有形成类囊体膜结构,并伴有叶绿素含量下降.低

温敏感型水稻叶色突变体mr２１[２５]在２０℃下的叶绿

体与野生型嘉花１号相比数目偏少,分化不太完全,
叶绿素a、b含量均明显低于该温度下的野生型嘉花

１号;而在３２℃下该突变体叶绿体显微结构与嘉花

１号基本类似,叶绿素含量也相差不大.高温敏感

型水稻叶色突变体mr０６[３２,３５]在２０℃下,叶绿体较

多较大,具备了完整的类囊体膜,叶绿素含量无明显

差别;而在３２℃下叶绿体发育不良且数目较少,甚
至没有形成类囊体膜结构,叶绿素a、b含量及其叶

绿素总量均明显低于该温度条件下的野生型嘉花１
号.

２　温敏感叶色突变体的基因定位与克隆

目前已经报道的水稻温敏感叶色突变体基本上

都由单基因遗传的隐性核基因控制,除了第１０染

色体外其他染色体上均有分布,其中,第１、２、９和

１１染色体分布较多(表１).其中,低温敏感型水稻

叶色突变体中有２７个进行了基因定位,并且已经克

隆了 ５ 个基因,分别是V１[１９,３８]、V２[２０]、OsV４[２６]、

TCD９[１３]和 WLP１[２７].高温敏感型突变体数目较

少,仅６个,其中已定位的有４个,被克隆的基因只

有Cde１[３０]和TCD１(mr０６)[３５]两个.特殊温敏感

型只有突变体v３[３４]和st１[３４],它们都位于第６染色

体上,并且已全部被克隆,但研究较早的一部分突变

体由于图位克隆技术的不成熟,其所在染色体位置

仍然未 知,如 低 温 敏 感 型 突 变 体 中 的 Fan５[２４]、

W１[２２]、W１７[２３]、W２５[２３]、１１０３S[４６]等和高温敏感型

突变体中的W４[２３]、W１１[２３].

３　水稻温敏感突变体的调控机制

目前已报道的温敏感型水稻叶色突变体,均发

现与叶片叶绿体发育相关.水稻叶片叶绿体发育分

化可以分为三步[１３,２６]:第一步是质体 DNA 的合成

以及质体的复制;第二步为叶绿体的合成阶段,主要

是叶绿体遗传系统的建立,质体转录活性和 RNA
均增加,特别是编码质体转录/翻译装置的基因转录

水平在这个步骤显著上升;最后一步是编码光合作

用器官的核Ｇ质基因通过高效表达导致光合作用器

官的合成与装配.近年来,温敏感叶色突变基因如

何调控叶绿体发育的分子机理研究取得一定进展.

３．１　低温敏感型调控机制

学者 对 已 克 隆 低 温 敏 感 型 叶 色 突 变 基 因

V１[１９,３８]、V２[２０]、OsV４[２６]、TCD９[１３]和WLP１[２７]叶绿

体发育的分子调控机理进行初步探讨.在v１ 突变

体中,编码 NUS１蛋白的V１ 基因突变影响了质体

基因的表达,但不影响编码叶绿体蛋白的核基因的

表达,显示V１ 基因在叶绿体分化第二步的某个步

骤起关键作用.研究表明 NUS１蛋白有一个 NusB
状的RNA结合域.突变体v１ 幼苗在３０℃生长时,

NUS１的累积受到抑制,野生型中也是如此,说明

NUS１的表达不会受到叶绿体的发育状态的影响,
而受早期叶片发育固有程序的严格调控.v１ 突变

体以及 NUS１缺失的拟南芥都对低温敏感[３８],可能

是因为 NUS１蛋白是低温条件所必需的.低温胁

迫通过延迟翻译延伸来抑制质体中的蛋白合成,并
且质体翻译缺陷通常导致低温敏感表型.考虑到

NUS１和前rRNA 的相互作用,NUS１可能与低温

条件下叶绿体rRNA 的合成调控有关.低温条件

下,NUS１缺失,rRNA 合成缺陷,导致低温敏感叶

绿体缺失[１９,３８].
在v２ 突变体中,由于编码一个鸟苷酸激酶(pt/

mtGK)的基因突变造成叶色具有低温敏感属性.
研究表明 GK家族可分为低分子量 GK和高分子量

的与膜相关的 GK 同源物(MAGUKs),低分子量

GK活跃,主要涉及鸟苷酸的代谢和细胞信号转导
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途径,而 MAGUKs共用１个模块结构,由１个或３
个PDZ 域、１ 个 SH３ 域 和 １ 个 类 似 于 酵 母 GK
(GUK１)的 GK域组成,并紧密连接[４８].然而,与低

分子量 GK不同,MAGUKs的 GK 域不活跃,核苷

酸结合位点在一些 MAGUKs中是保守的[４９,５０].水

稻 V２蛋白属于低分子量 GK,在低温下的野生型幼

苗中,V２ 的转录本及蛋白在叶片发育早期大量累

积,说明 V２蛋白在叶绿体发育早期具有特殊作用.
已知人体中与 mtDNA合成和修复相关的几个酶突

变会导致 mtDNA 缺失[５１],但水稻V２ 基因突变并

没有降低cpDNA 或者 mtDNA 的拷贝数,反而在

叶片发育的最后阶段 mtDNA 拷贝数增加了近３
倍[５２],这说明 pt/mtGK 还具有植物特有的功能.
另外,在低温下,v２ 突变体中参与质体转录系统的

基因如OsRpoTp 和OsSIG２A 表达异常地高,而核

编码光合基因cab和rbsS 的转录本积累受到抑制,
这可能与V２ 基因突变影响细胞器中鸟苷酸的合成

有关,因其抑制了低温下叶绿体分化早期质体遗传

体系中质体转录本的翻译,从而抑制低温条件下叶

绿体的分化,说明pt/mtGK 在叶绿体分化早期起

决定性作用[２０,５３].

OsV４ 突变体的温敏感叶色表型与上述v１、v２
类似,但它们的分子机理和影响叶绿体发育的调节

通路可能不同.OsV４ 编码一个新的PPR蛋白,该
蛋白是低温条件下水稻幼苗构建叶绿体翻译装置所

必需的;OsV４ 突变在低温条件下会抑制叶绿体发

育的第二步和第三步,导致光合色素的含量下降,叶
绿体异常.同时,还发现核糖体组分(叶绿体１６S
和２３SrRNA)和PEP依赖型转录本明显减少,质体

翻译机制在低温胁迫下受损,这说明OsV４ 影响与

质体翻译机制相关的质体基因表达,也可能与低温

下的保护机制有关[２６].同样编码PPR蛋白突变的

低温敏感型叶色突变体还有cisc(t)[４０],但其具体调

控机制尚不清楚,还有待深入研究.
在tcd９ 突变体中,由于编码叶绿体 Cpn６０蛋

白α亚基(Cpn６０α)的基因发生突变而引起低温敏

感叶色性状.目前已清楚伴侣蛋白(Cpn)具有辅助

管家蛋白的功能,TCD９ 在水稻所有组织中的表达

量都很高,在幼叶中更高,也证实了这一点.近年

来,在细菌、线粒体和质体中均发现了进化上保守的

分子伴侣蛋白,分别命名为 GroE、HSP７０、Cpn６０,
质体 Cpn６０ 蛋 白 与 细 菌 GroE 蛋 白 同 源.植 物

Cpn６０蛋白由蓝藻质体 GroE 蛋白进化而来[５４].

Cpn６０在FtsZ聚合动力学调控中起作用,FtsZ可

能是质体 Cpn６０一个靶点.在水稻中,FtsZ 基因

在叶片发育初期优先表达.NEP主要为转录/翻译

设备转录质体基因,在叶片发育早期激活叶绿体遗

传系统引起了叶绿体的分化[５５,５６].在tcd９ 突变体

中,在低温条件下除了FtsZ 的表达量急剧减少外,
其他所有与叶绿 体 发 育 相 关 的 基 因 OsRpoTP、

RNRL、RNRS 的转录本没有被抑制,反而上调,可
能是由反馈效应引起的,而在高温条件下所有相关

基因的转录表达趋向正常,可能是因为 Cpn６０α在

较高温度下不那么重要.总而言之,在低温胁迫下,
水稻 TCD９蛋白的破坏阻碍了FtsZ的转录/翻译,
随后影响质体分裂,最后导致叶片早期非正常叶绿

体的形成[１３].
质体从前质体发育为具光合活性的叶绿体是植

物生长的关键,因为质体基因组相当小,大部分的叶

绿体蛋白是由核基因编码的,涉及质体和细胞核之

间的两种信号的协调转录,这也是叶绿体发育所必

不 可 少 的[５７,５８].叶 绿 体 基 因 被 核 编 码 聚 合 酶

(NEP)和质体编码聚合酶(PEP)共同转录.与叶绿

体发育相关的质体编码基因rpoA 和rpoB 是编码

转录机制的组分,它们被 NEP转录,产生的 mRNA
再被叶绿体核糖体翻译为一个 PEP的两个亚基,

PEP是叶绿体管家基因和光合基因转录所必需

的[５９,６０].在wlp１ 突变体中,编码叶绿体５０S核糖

体蛋白L１３(RPL１３)的WLP１ 基因发生突变导致

苗期叶色低温敏感表型,WLP１ 基因在所有绿色组

织中表达,在苗期早期表达更高.水稻 WLP１蛋白

与大肠杆菌 RPL１３蛋白序列高度相似,L１３是５０S
核糖体大亚基组装过程中２３SrRNA早期折叠中间

物所必需的五个蛋白之一[６１Ｇ６４].在大肠杆菌中,

L１３功能的缺失会引起致死表型.类似于大肠杆

菌,RPL１３也是水稻低温条件下叶绿体发育所必需

的[６５].wlp１ 突变体在低温条件下,rpoA 和rpoB
的错误翻译使得PEP途径受到损伤,导致光合基因

的转录受到抑制,而在３０℃下与野生型表型相同,
可能是因为WLP１ 的等位基因为弱突变,正如在野

生型和突变体中其具有相同 mRNA 表达水平,这
也可以解释wlp１ 突变体在低温条件下表现为白色

表型,而高温下表现为绿色表型[２７].
综上所述,低温敏感型叶色突变体基因主要在

低温条件下发挥作用,其编码的蛋白都是水稻在低

温条件下叶绿体发育所必需的,它们主要通过影响
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质体转录或翻译的装置的形成,进而抑制叶绿体分

化,导致水稻在低温条件下表现出白化表型.

３．２　高温敏感型调控机制

目前对高温敏感型突变体的调控机制研究较

少.Liu等[３０]报道的cde１(t)突变体中,编码谷氨酰

胺ＧtRNA合成酶OsGluRS 基因的保守区域的错义

突变导致一个脯氨酸(Pro)被一个苏氨酸(Thr)替
换,造成高温下突变体叶色不正常,叶绿体发育不完

整,叶绿素缺乏.Cde１(t)是谷氨酰胺ＧtRNA 合成

酶基因(OsGluRS).谷氨酰胺ＧtRNA 合成酶是组

氨酸ＧtRNA合成酶(ARSs)之一,可催化生物体中

谷氨酸添加到它的同源tRNA 上,所以是蛋白质合

成必不可少的[６６].除了蛋白质合成,此酶还在叶绿

素和其他四吡咯终产物的前体 ５Ｇ氨基乙酰丙酸

(ALA)合成中起关键作用,包括植物、藻类、大多数

细菌以及古生物.此外,作为一个组氨酸ＧtRNA 合

成酶,谷氨酰胺ＧtRNA 合成酶参与很多种生化进

程,包括 RNA 的加工和转运、细胞凋亡、rRNA 转

录、血管生成和炎症反应[６７,６８].Liu等[３０]推测错义

突变的谷氨酰胺ＧtRNA 合成酶在高温条件下的稳

定性或者酶活性降低,导致cde１(t)突变体叶绿体

中畸形蛋白质合成,以及异常叶绿素的生物合成.
赵剑等[３５]报道的TCD１ 基因编码一个未知功

能的PPR蛋白,TCD１ 基因中一个单碱基缺失会导

致基因翻译的提前终止,引起３个PPR基序以及C
端序列缺失,进而导致蛋白质结构功能受损,从而使

突变体中的叶绿体发育在高温条件下受到影响,在
高温条件下与叶绿体发育相关编码二磷酸核酮糖羧

化酶小亚基基因rbcS、编码线粒体鸟苷酸激酶的

V２ 以及编码核糖核苷酸小亚基的ST１ 均下调表

达,而在２０℃条件下大多数基因的表达水平与野生

型相当.推测在高温胁迫下,突变体水稻 TCD１蛋

白稳定性或者酶活性降低,可引起叶片早期非正常

叶绿体的形成.

３．３　特殊温敏感型调控机制

特殊温敏感型只有突变体v３ 和st１,它们都位

于水稻第３染色体上,并且全部已被克隆.V３ 和

St１ 分别编码核糖核酸还原酶 RNR的大亚基 RNＧ
RL１和小亚基 RNRS１.RNR调节 DNA 合成与修

复所需的脱氧核苷酸产物水平,而且 RNR 也是开

启叶绿体发育第一步的关键.学者对 RNR大小亚

基的相互作用研究最早在人体中开展,并建立了一

个功 能 性 全 酶;尽 管 两 个 小 亚 基 (hRRM２ 和

p５３R２)与大亚基(hRRM１)相互作用形成一个功能

性RNR全酶,但是hRRM１ＧhRRM２组合的活性是

hRRM１Ｇp５３R２组合的两倍[６９].在有丝分裂期间,

RNR的表达与 DNA 合成被一个反馈调控机制紧

密联系起来[７０].具有时空性表达方式的RNRL１
和RNRS１ 可调控DNA合成,很可能是通过形成一

种功能性RNR异质二聚体复合物实现的.RNRL１
和RNRS１在水稻中形成一个功能性 RNR 酶.在

相同的限制条件下,v３ 的白化表型比st１ 严重,其严

重程度与 RNR 亚基之间的第一个αβ二聚体紧密

相关.v３ 和st１ 的表型变化是由 RNR亚基的错义

突变引起的,然后生长叶中 RNR活性的降低,导致

生长叶片的分裂细胞中的dNTP较少,破坏了叶绿

体DNA的复制,叶绿体合成受阻,在限制温度条件

下(如恒温)或生长活跃期(如分蘖期)表现更为明

显.而在自然条件下,v３ 和st１ 突变体开始为绿色

表型,在分蘖期出现失绿现象可能是因为dNTP不

充足,叶绿体合成受抑,这是植物维持它们的增长率

以及发育需要的防御机制[３４].

４　育种应用

水稻温敏感叶色突变体在研究植物的光合作

用、叶绿体发育以及叶绿素的生物合成及其温度响

应等分子机制具有重要意义,同时在杂交育种中也

可以作为标记性状提高杂交水稻的种子纯度[６].例

如,将低温敏感基因tcd[１３]导入早稻中,在其生长早

期得到表达,可以通过叶色有效鉴别种子的纯度,在
生长后期逐渐恢复正常叶色,并且不影响水稻的经

济性状.反之,可以在晚稻中导入高温敏感基因来

提高种子纯度.同时,也可以大胆设想将水稻中的

温敏感同源基因转入观赏植物中去,运用基因工程

和杂交育种的新技术,使观赏植物的叶片或花色在

不同生长温度下呈现不同色泽,开发全新观赏植物

新品种.因此,水稻温敏感叶色突变体的研究在植

物育种方面具有重要的应用价值.但是,目前针对

水稻温敏感叶色突变体基因的具体实践应用几乎空

白,所以在这方面仍然需要进一步加强.

５　结语

随着科技的进步,人们对水稻温敏感叶色突变

体进行了大量深入的研究,发现不同类型温度敏感

叶色突变体基因的分子机制是不同的,同一类型的

分子机制也存在很大差异.但是具体的分子机制以
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及各调控方式之间的关系仍然没有研究清楚,还需

进一步研究验证.鉴于温度对水稻温敏感叶色突变

体叶绿体发育的影响,可以通过人为控制温度研究

水稻叶绿体的发育机理.另一方面,探讨温度影响

水稻叶色的机理,对促进水稻遗传改良与高产育种

具有重要意义.
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