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一个新的玉米黄绿叶突变体 ｙｇｌｍ的初步研究
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摘　要：在田间选育系谱过程中发现了一份黄绿叶突变体ｙｇｌｍ，该突变体叶片在苗期自发地表现黄绿色，待植株长到６周大
左右植株叶片开始恢复绿色，最后整个植株叶片都恢复正常的绿色。苗期ｙｇｌｍ与野生型植株Ｂ７３相比，叶片总叶绿素、叶绿
素ａ、叶绿素ｂ含量均显著下降，叶绿素ａ／ｂ比值显著升高；苗期叶片叶绿体中基粒类囊体片层较少，排列不规则，结构松散。
遗传分析表明，突变体ｙｇｌｍ的黄绿叶表型由隐性单基因控制。本研究将为开展ｙｇｌｍ基因的分子标记定位和进一步探讨其
利用潜力奠定基础。
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　　在自然界存在的所有突变类型中，叶色突变是
常见的突变形式之一，并且叶色突变通常可以直观

表现出来，性状相对比较明显，也容易辨别和区分。

叶色突变体又称为叶绿素突变体，它往往是由突变

基因直接或间接影响叶绿素的合成或降解，改变叶

绿素的含量或成分比，从而导致性状发生变异。早

在２０世纪３０年代，生物学研究中就有相关叶色突
变体的报道［１］。至今已在水稻、大豆、玉米、大麦、

小麦、番茄和油菜等多种植物中发现叶色突变

体［２－８］。植物叶色突变体的来源十分广泛，总的来

说，可通过自发突变和人工诱发突变产生。

叶色突变体曾被认为是无意义的突变，因为叶

色突变体往往导致叶片光合作用效率降低，突变严

重的甚至能够导致整个植株发生死亡。近些年来，

随着分子生物学的发展和一些模式植物基因组序列

的完成，研究者们开始越来越关注叶色突变体的利

用价值。叶色突变体是进行光合作用，叶绿素合成

与降解、叶绿体分化及发育等基础研究的良好材

料［９］。此外，叶色突变体也可以作为一种标记性状

应用于良种扩繁［１０］和杂交制种［１１］等应用研究中。



至今已报道的与玉米叶绿素缺陷突变相关的基因有

２１０余个，在１～１０号染色体上均有分布（ｈｔｔｐ：ｗｗｗ．
ｍａｉｚｅｇｄｂ．ｏｒｇ）。根据表型不同分为白化苗、黄化苗、
条纹叶、斑点叶等［１２］。这些丰富的叶色突变材料为

研究玉米中叶绿素相关代谢途径及叶绿体发育机制

等提供了良好的材料基础。

在选系过程中发现了黄绿叶突变体 ｙｇｌｍ，经
过多代自交，性状遗传稳定，该突变体在苗期整个植

株叶片都自发地表现黄绿色，６周大时植株叶片开
始恢复绿色，最后完全恢复正常绿色。在报道的玉

米黄绿叶突变体中未见有这种特性的，推测黄绿叶

突变体ｙｇｌｍ是一个新的突变材料。本研究利用黄
绿叶自发突变体ｙｇｌｍ，对其开展表型特性、叶绿素
含量测定、叶绿体透射电镜和遗传规律研究，旨在了

解该突变体黄绿叶性状的发生机制，为进一步探讨

叶色变异的调控机制奠定基础。

１　材料和方法

１．１　材料
玉米黄绿叶突变体ｙｇｌｍ是从田间选育系谱过

程中发现的，经过多代自交发现黄绿叶表型遗传稳

定，暂命名为ｙｇｌｍ。该突变体苗期整个植株叶片
都自发地表现黄绿叶，第６周大小时植株叶片开始
恢复绿色，后来整个植株都恢复正常的绿色。

１．２　光合色素含量测定
将种植两周后的野生型植株Ｂ７３和突变体ｙｇｌ

ｍ的新鲜叶片，剪成长约１ｃｍ宽１ｍｍ大小的小叶
片，称取各个待测样品０．１５～０．２０ｇ，放入２５ｍＬ的
丙酮溶液与乙醇的混合溶液中（以 Ｖ９５％丙酮：
Ｖ１００％无水乙醇体积＝２∶１，配成萃取叶绿素的混
合溶液），在２６℃的黑暗条件下，将剪碎的叶片浸泡
２４ｈ。用分光光度计分别测量 ４７０ｎｍ（类胡萝卜素
的最大吸收峰）、６４５ｎｍ（叶绿素 ｂ的最大吸收峰）
和６６３ｎｍ（叶绿素 ａ的最大吸收峰）三个波长下各
个待测溶液的光密度值（ＯｐｔｉｃａｌＤｅｎｓｉｔｙｖａｌｕｅ，ＯＤ），
每个样品进行三次重复，取平均值。根据如下公式

计算出待测样品叶片中的叶绿素 ａ（Ｃｈｌａ）、叶绿素
ｂ（Ｃｈｌｂ）以及类胡萝卜素（Ｃａｒ）的含量。叶绿素和
类胡萝卜素含量的计算公式如下：

Ｃｈｌａ（ｍｇ／ｇ）＝［（１２．７ＯＤ６６３－２．６９ＯＤ６４５）
Ｖ］／（Ｗ１０００）

Ｃｈｌｂ（ｍｇ／ｇ）＝［（２２．９ＯＤ６４５－４．６８ＯＤ６６３）
Ｖ］／（Ｗ１０００）

Ｃａｒ（ｍｇ／ｇ）＝［ＯＤ４７０（Ｖ／Ｗ）－３．２７ Ｃｈｌａ－
１０４ Ｃｈｌｂ］／１９８

其中：Ｖ为浸泡溶液的体积（２５ｍＬ）；Ｗ为称取叶
片的质量（０．１５～０．２０ｇ）；ＯＤ４７０、ＯＤ６４５和ＯＤ６６３分别
为分光光度计上读取的光密度值（单位为ｍｇ／ｇ）。
１．３　叶绿体透射电镜观察

将种植两周后的野生型植株Ｂ７３和突变体ｙｇｌｍ
相同部位叶片材料切成１ｍｍ×１ｃｍ的矩形小方块，
固定于２．５％的戊二醛溶液中（４℃冰箱２ｈ以上）；
用０．１ｍｏｌ／Ｌ磷酸缓冲液漂洗 ４５ｍ，分三次每次
１５ｍ；漂洗后固定于 １％锇酸（ｐＨ＝７．２）１ｈ；再用
０．１ｍｏｌ／Ｌ磷酸缓冲液漂洗４５ｍ，分三次每次１５ｍ；
用１％醋酸铀块染 ２ｈ；用 ５０％、７０％、８０％、９０％、
１００％丙酮脱水各 １５ｍ，再用 １００％丙酮脱水两次，
每次１０ｍ；浸透（丙酮：包埋液＝１∶１，３７℃烘箱
２ｈ；丙酮：包埋液＝１∶４，３７℃烘箱过夜；纯包埋液
４５℃烘箱２ｈ）；包埋聚合（４５℃烘箱３ｈ，６５℃烘箱
４８ｈ）；修块；半薄切片光镜定位；挑选并清洗好载
网，在载网上覆盖支持膜；超薄切片（切片机型号：

Ｌｅｉｃａ，ＵｌｔｒａｃｕｔＵＣＴ）；最后在日立Ｈ?７５００型透射电
镜下观察、照相。

１．４　遗传分析
２０１５年４月初将 ｙｇｌｍ与 Ｂ７３杂交的 Ｆ２分离

群体种植在山东省农业科学院试验基地，于两周后

调查统计群体中绿色植株和黄绿叶植株的数目，观

察记录数据，进行遗传分析。

２　结果与分析

２．１　表型分析
玉米黄绿叶突变体ｙｇｌｍ是从田间选育系谱的

过程中发现的，经过多代自交，其性状遗传稳定，其

苗期叶片都自发地表现黄绿色（图１ａ），待植株长到
６周大时叶片从叶尖部位逐渐开始恢复绿色（图１ｃ，
黑色箭头所示），最后整个植株的叶片都恢复正常

的绿色。

　　在苗期对正常植株 Ｂ７３和黄绿叶突变体 ｙｇｌｍ
的叶片相对应的位置取材，进行叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ
和类胡萝卜素含量的测定。结果如表１所示，黄绿
叶突变体ｙｇｌｍ与正常植株相比其总叶绿素、叶绿
素 ａ和叶绿素 ｂ含量均极显著下降，分别下降
２６．９４

!

，２０．１６
!

和 ５６．１４
!

。其中叶绿素 ｂ的含
量降幅大于叶绿素 ａ，导致叶绿素 ａ／ｂ比值上升
８２

!

。突变体中类胡萝卜素含量下降５．２３
!

，但未

达到显著水平。推测突变体ｙｇｌｍ的黄绿叶表型是
由叶绿素含量下降及叶绿素 ａ／ｂ升高引起的，特别
是叶绿素 ｂ的含量下降可能对其表型起着重要的
作用。

１２２第４期 关海英，等：一个新的玉米黄绿叶突变体ｙｇｌｍ的初步研究



图１　黄绿叶突变体ｙｇｌｍ和野生型的表型
Ｆｉｇ．１　Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｏｆｔｈｅｍｕｔａｎｔｙｇｌｍａｎｄｔｈｅｗｉｌｄｔｙｐｅ

表１　突变体ｙｇｌｍ和Ｂ７３苗期叶片的叶绿素和类胡萝卜素含量
Ｔａｂｌｅ１　Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａｎｄｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｃｏｎｔｅｎｔｓｉｎｙｇｌｍａｎｄｔｈｅｗｉｌｄｔｙｐｅａｔｓｅｅｄｌｉｎｇｓｔａｇｅ ｍｇ／ｇ

材料 叶绿素ａ＋叶绿素ｂ 叶绿素 ａ 叶绿素 ｂ 叶绿素ａ／ｂ 类胡萝卜素

Ｂ７３ １．３５±０．０７ １．１０±０．０６ ０．２５±０．０１ ４．３１±０．０３ ０．２１±０．０１
ｙｇｌｍ ０．９９±０．０５ ０．８７±０．０５ ０．１１±０．０１ ７．８４±０．０９ ０．２２±０．０１

比对照＋（
!

） －２６．９４ －２０．１６ －５６．１４ ８２ －５．２３

　　注：显著性差异 Ｐ＝０．０１，显著性差异Ｐ＝０．０５。

　　在苗期对正常植株 Ｂ７３和黄绿叶突变体 ｙｇｌｍ
的叶片相对应的位置取材，经过前处理后进行透射

电镜观察。发现正常植株 Ｂ７３苗期叶片中叶绿体
内部具有明显的类囊体基粒片层结构，数量多，且排

列紧密（图２ｂ，黑色箭头所示）。黄绿叶突变体 ｙｇｌ

ｍ与正常植株Ｂ７３相比其叶绿体外形正常，但其叶
绿体内部基粒仅由少数几个类囊体垛叠而成，排列

不规则，结构松散，如图２ａ黑色箭头所示。这些结
果说明突变体ｙｇｌｍ影响了叶绿体的正常发育。

图２　苗期黄绿叶突变体ｙｇｌｍ（ａ）和野生型Ｂ７３（ｂ）的叶绿体超微结构透射电镜分析
Ｆｉｇ．２　Ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｅｌｅｃｔｒｏｎｍｉｃｒｏｓｃｏｐｙ（ＴＥＭ）ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

ｏｆｙｅｌｌｏｗｇｒｅｅｎｌｅａｆｍｕｔａｎｔｙｇｌｍａｎｄｗｉｌｄｔｙｐｅＢ７３ａｔｓｅｅｄｌｉｎｇｓｔａｇｅ
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２．２　遗传分析
利用玉米黄叶突变体ｙｇｌｍ与叶色正常的自交

系Ｂ７３杂交，其 Ｆ１表现正常绿色，推测黄绿叶性状
为隐性性状。用得到的Ｆ２分离群体进行遗传分析，

发现其正常绿叶和黄绿叶的分离比完全符合３∶１（见
表２）。这些结果表明 ｙｇｌ－１的黄绿叶表型由隐性
单基因控制。

表２　黄绿叶突变体ｙｇｌｍ和正常植株Ｂ７３杂交Ｆ２的叶色分离
Ｔａｂｌｅ２　ＳｅｇｒｅｇａｔｉｏｎｏｆｌｅａｆｃｏｌｏｒｉｎＦ２ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｆｒｏｍｔｈｅｃｒｏｓｓｏｆｙｅｌｌｏｗ－ｇｒｅｅｎｌｅａｆｍｕｔａｎｔｙｇｌｍａｎｄｗｉｌｄｔｙｐｅＢ７３

材料 组合
观察值

绿色植株 黄绿色植株

期望值

绿色植株 黄绿色植株
χ２

ｙｇｌｍ ０ ３０

Ｂ７３ ３０ ０

Ｆ１ Ｂ７３×ｙｇｌｍ ３０ ０

Ｆ２ Ｆ１Ｕ ２４２ ８６ ２４６ ８２ ０．２６

　　注：χ２０．０５１＝３．８４

３　讨　论

叶绿体是植物所特有的细胞器，也是植物进行

光合作用的主要场所。叶绿素是参与光合作用的重

要色素，因此对叶绿素的合成机理和叶绿体的发育

调控的研究一直是植物遗传学和分子生物学领域的

热点［９］。据我们所知，目前已报道的与玉米叶绿素

缺陷突变相关的基因有２１０余个，在１～１０号染色体
上均有分布。这些突变体的表型包括白化、黄化、条

纹、斑点等。本研究在田间选育系谱过程中发现了

一份黄绿叶突变体 ｙｇｌｍ，该突变体叶片在苗期自
发地表现黄绿色，待植株长到６周大左右植株叶片
开始恢复绿色，最后整个植株叶片都恢复正常的绿

色。据我们所知，玉米中未见相关表型的黄绿叶突

变体的报道，推测 ｙｇｌｍ是一个新发现的黄绿叶突
变体。这为丰富玉米叶绿素缺陷突变体库和研究玉

米叶绿素代谢途径和叶绿体发育等提供了材料

来源。

叶色突变体往往是由叶绿素的含量及成分比发

生变化而导致的。在本研究中，黄绿叶突变体 ｙｇｌｍ
与正常植株Ｂ７３相比，苗期叶片中其总叶绿素、叶绿
素ａ和叶绿素 ｂ含量均显著下降，叶绿素 ａ／ｂ的比
值显著升高，这也说明叶绿素 ｂ的含量降幅大于叶
绿素ａ的降低幅度。突变体 ｙｇｌｍ中叶绿素 ａ／ｂ的
比值显著升高这一研究结果同前人研究总结的大多

数叶色突变体叶绿素ａ／ｂ的比值较野生型升高相一
致［１３］。突变体中类胡萝卜素的含量也下降但未达

到显著水平。所以推测 ｙｇｌｍ的黄绿叶表型主要是
由叶绿素的含量下降和叶绿素ａ／ｂ的比值升高引起
的，其中叶绿素 ｂ的含量降低可能对其表型起着重
要的作用。

透射电镜发现突变体 ｙｇｌｍ中叶绿体内部基粒

类囊体片层很少，排列不整齐，结构比较松散。这与

前人总结的几乎所有叶色突变体的叶绿体或多或少

都发生了结构上的改变相一致［１４－１５］。这一研究结

果也说明突变体 ｙｇｌｍ影响了叶绿体的发育。推测
突变体中叶绿体的发育受阻导致总叶绿素、叶绿素ａ
和叶绿素 ｂ含量均显著下降，叶绿素 ａ／ｂ的比值显
著升高，最终导致其苗期的黄绿叶表型。至于后期

为什么渐渐恢复正常的绿色目前还不能给出合理的

解释。下一步将开展该基因的定位克隆研究，试图

从分子水平上解析该突变体叶色改变的真正原因。

４　结　论

玉米黄绿叶突变体 ｙｇｌｍ叶片在苗期自发地表
现黄绿色。与野生型Ｂ７３相比，总叶绿素、叶绿素ａ、
叶绿素ｂ均显著降低，叶绿素 ａ／ｂ显著升高。其叶
绿体基粒类囊体片层较少，排列不整齐，结构疏松。

推测黄绿叶突变体基因 ｙｇｌｍ影响了其叶绿体的发
育，导致其叶绿素相关成分含量及成分比发生变化，

最终导致黄绿叶表型。遗传分析表明玉米黄绿叶突

变体ｙｇｌｍ的性状由隐性单基因所控制。
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