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甘蓝型油菜角果特异白化种质的遗传和生理特性

江莹芬，吴新杰，费维新，李强生，荣松柏，初明光，陈凤祥
（安徽省农业科学院作物研究所 / 国家油料改良中心合肥油菜分中心，合肥 230031）

摘要：本研究对在甘蓝型油菜中发现的一种新型角果特异白化种质的形态特征、遗传及生理特性进行了研究，结果表明：

该种质具经济器官特异性白化的特点，即营养器官正常，生殖生长阶段所有的经济器官如花蕾、花、角果、种子均表现为白化突

变。白化株结实性差，纯合白化种子未发育成熟就干瘪萎缩。通过对该角果特异白化株与野生型油菜杂交创建的分离群体分

离比进行统计，表明该性状为 1 对核基因控制的不完全显性突变。纯合白化株系中几乎没有叶绿素和类胡萝卜素，但有少量

生育酚的合成，光合速率显著低于野生型或接近于零，超微结构观察也未发现有完整叶绿体结构。结合已有研究报道，初步推

断该特异白化种质为类胡萝卜素合成调控基因或决定叶绿体发育基因发生突变所引起。因角果是油菜最重要的光合器官，对

油菜产量形成起着至关重要的作用，本研究为进一步揭示叶绿体发育以及角果光合作用形成的分子生理奠定了基础。
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Genetic and Physiological Characteristics of Brassica napus 
Germplasm Resources Showing Albino Silique
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Abstract：Chlorophyll is the most important organism where plant photosynthesis takes place，and plays 
a curial role in plant growth and crop yield production. Albino plants showed complete loss of chlorophyll. In 
this study，the genetic，morphological and physiological characteristics of an albino silique mutant in Brassica 
napus L. were carried out. No chlorophyll was found on the reproductive tissues such as the buds，flowers，
siliques and developing seeds，while vegetative tissues including leaves and stems kept green as wild type plants. 
This mutant that are heterozygous at albino locus exhibited lower fertility，while the mutant being homozygous 
were completely sterile. By genetic and phenotypic analysis of reciprocal F1 as well as was observed and F2 
segregating population，the silique showing albino phenotype was controlled by one pair of nuclear gene in an 
incomplete dominant manner. Almost no chlorophyll and carotenoids，but a small amount of tocopherol were 
detected in homozygous albino mutant，and no intact chloroplast structure was found through Transmission 
Electron Microscope. The photosynthetic rate was also significantly lower than that of the wild type or close to 
zero. Gained from the knowledge in previous studies，the preliminary result suggested that the albino phonotype 
in this mutant was likely resulted from the mutations of the genes involved in the synthesis of carotenoids or the 
development of chloroplast. Thus，this work laid a foundation for future isolating the albino gene and further 
revealing the molecular mechanism of chloroplast development and silique photosynthesis.
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叶绿体是绿色植物叶肉细胞中进行光合作用的

细胞器，被喻为“养料制造工厂”和“能量转换站”。

叶绿体结构复杂，由叶绿体外被、类囊体和基质 3 部

分组成。光合作用在类囊体进行，其含有光合色素和

电子传递链组分。高等植物叶绿体含有 4 种色素为

叶绿素 a、叶绿素 b、叶黄素及类胡萝卜素。前二者为

主要的光合色素，直接参与光合作用，后二者仅起吸

收和传递光能的作用，因此叶绿素是光合作用中最重

要的色素，对植物的生长及农作物产量的形成具有极

其重要的作用。当叶绿素遭到破坏或降解后，绿色器

官就会出现缺绿症状。白化是叶绿素缺失突变体中

最彻底最严重的一类，其最典型特征是叶绿体不能

正常发育，叶绿素缺失，光合作用不能进行［1］。白化

形成原因复杂，涉及很多的调控途径和代谢过程，受

内部基因和外部环境共同作用，其中的一个或多个

因素的共同作用均可导致植物叶色白化的产生［1-2］。

作物产量 90%~95% 是光合产物，油菜中，角果

既是重要的光合器官又是经济器官。油菜开花前，叶

片和茎是全株的光合器官，开花后，叶片开始逐步脱

落，开花后 20 d 油菜光合作用就完全被角果代替［3］。

叶和角果在油菜的生长发育和产量形成过程中起到

不同的作用，而角果对产量的贡献更大。现有研究表

明，油菜籽产量有 90%来自于角果的光合产物，直接

来自于叶片的光合产物不到 10%［4］。最新的分子生

物学研究证明，角果壁的组织特异光合作用差异是种

子含油量差异的原因，在种子发育过程中，淀粉含量

和重要的脂质合成调控基因 WRINKLED1 的表达均与

角果壁的光合活性有关。同时，角果长差异可能导致

角果壁光合面积、碳水化合物和最终粒重的差异［5-6］。

相比而言，水稻穗部光合产物仅占水稻植株总光合产

物的 5.4%左右［7］。因此，研究角果的光合作用对提

高油菜产量意义重大。

前期研究，在甘蓝型油菜中发现了 1 种特殊的

角果特异性白化种质，该种质营养器官均正常，到了

生殖生长阶段，所有的经济器官，如花蕾、花、角果、

种子均表现为白化。为探明该白化种质的遗传和生

理生化特性，本试验对其形态特征、遗传、光合色素

含量、光合速率、超微结构等方面进行了研究，结果

为进一步明确该种质在叶绿体发育及角果光合作用

形成的分子生理奠定了基础。

1　材料与方法

1.1　研究材料

研究材料为甘蓝型正常野生型种质、油菜角

果特异性白化种质，及二者正反交后代分离群体，

2015-2018 年试验材料间种植于安徽省农科院试验

田，按常规管理。

1.2　测定项目与方法

植株表型性状观察和遗传分析主要是全生育期

观察比较白化株系和正常株系的农艺性状，重点是

不同组织的叶色性状；成熟期在 F2 分离群体中每种

表型随机选取 10 株考查主花序长度、有效角果数、

角果长、每角粒数等主要农艺性状，计 10 株平均值。

以白化株和正常野生型油菜为父母本正反交，F1 自

交，F2 分株系种植，每个株系 200 株左右，统计 F2

白化性状的分离比。

光合色素含量测定是在 F2 分离群体中选取正

常表型、白化杂合、白化纯合 3 种不同表型单株。取

相同部位的叶片和授粉后 20 d 左右的角果皮进行

色素含量测定［8］。

取 F2 分离群体中不同表型单株授粉后 20 d 左

右的角果皮同一部位，参照 Fang 等［9］的方法进行

叶绿体超微结构观察。

采用光合测定仪 Licor-6300 测定光合速率，晴

天 15：00 左右田间自然光下测量，每种表型测量 4
次，计平均值。

取 F2 分离群体中野生型和纯合型白化单株授

粉后 20 d 左右的角果皮、种子，采用液相法测定生

育酚含量［10］。

2　结果与分析

2.1　白化种质的形态特征和遗传分析

白化种质在苗期和正常野生型油菜没有任何区

别，长势正常，叶片、茎秆均是正常绿色，但从现蕾

开始，该株系花蕾、花瓣、花梗、角果、种子均显现出

白化性状，从表型上观察可分为杂合型白化和纯合

型白化：杂合型白化单株角果为白化条斑，纯合型

白化单株角果则表现为纯白；白化株系花瓣皱缩，

明显小于正常花瓣，角果也明显短于野生型。部分

白化单株在主分枝上靠近角果的位置有白色条斑 
（图 1）。生长后期随着气温升高，部分杂合型白化

株系的白化程度会有所减轻，白化条斑减小，纯合型

白化植株则无变化。

杂合型白化单株和野生型单株正反交 F1 均表

现正常单株和白化单株 1∶1 分离，收获 F1 单株自

交后代种子，分株系种植，调查统计不同 F2 株系各

单株白化性状，发现野生型株系后代全部正常，不

分离，白化株系分离出 3 种表型单株：正常、角果
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白化条斑、角果完全白化，分离比为 1∶2∶1，因此，

确定该白化性状是由 1 对核基因控制的不完全显性 
遗传。

由于白化角果的光合作用受阻，纯合型白化角

果种子不能正常发育，授粉后 30 d 左右，种子逐渐

干瘪皱缩，最后枯萎，不能发育成正常种子；杂合型

白化角果发育也明显受阻，但能少量结实（表 1）。

因此，该角果白化种质的繁殖只能从杂合型单株上

收获自交种子。

2.2　光合色素含量分析

对 F2 分离群体中正常表型、杂合白化、纯合白

化 3 种不同表型单株的叶片和角果皮的叶绿素 a、
叶绿素 b 和类胡萝卜素含量进行了测定，由图 2 可

以看出，在叶片中，不同表型单株之间的色素含量差

A：白化种质大田生长情况；B~F：分别为 F2 分离群体中野生型、杂合型白化和纯合型白化油菜的分枝、花蕾、花、角果、种子， 
每张图片中从左到右分别为正常野生型、杂合型白化、纯合型白化

A：The albino mutant in the field，B~F：Indicate respectively of branches，buds，flowers，siliques and seeds in a F2 segregation population， 
in each picture from left to right are normal wild type plant，heterozygous albino，homozygous albino

图 1　角果白化种质的形态特征
Fig.1　The morphological characteristics of silique albinomutant

表 1　F2 分离群体中 3 种不同表型株系农艺性状分析
Table 1　Statistic analysis of three agronomic traits in F2 segregation population

表型

Phenotype

主花序长度（cm）

Length of the main 
inflorescence

全株有效角果数

Number of effective pods per plant 角果长度

（cm）

Length of 
silique

每角粒数

Seeds per 
pod

主花序

Main 
inflorescence

分枝

Branches
总数

Total

正常野生型 Wild type 54.5 72.7 157.5 230.2 5.5 185.2 

杂合型白化 Heterozygous albino 56.6 58.5 241.3 299.7 4.7 3.3 

纯合型白化 Homozygous albino 39.7 22.6 85.2 107.8 3.9 0.1
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异不明显，除纯合白化型的叶绿素 b 含量和野生型

相比差异极显著，类胡萝卜素含量和野生型相比差

异显著外，其余的色素含量和野生型相比差异均不

显著；而在角果皮中，纯合型白化的叶绿素 a、叶绿

素 b、叶绿素含量和类胡萝卜素含量和野生型相比，

均达到了极显著水平，除叶绿素 b 外，杂合型白化的

各种色素含量和野生型相比也达到了极显著水平，

并且纯合白化单株角果皮中的叶绿素和类胡萝卜素

含量几乎接近０。

2.3　叶绿体超微结构观察

通过透射电镜观察可以发现，在正常野生型

角果皮细胞内的细胞器结构完整、清晰，叶绿体中

含有基粒、基质和基质类囊体，同时还有淀粉粒，说

明物质合成代谢正常（图 3A、B）；在杂合白化基因

型角果皮细胞中，叶绿体数目明显减少，在不同的视

野里还观察到有未发育的囊状结构（图 3C、D）；纯

合白化基因型角果皮中则未见有完整的叶绿体存在 
（图 3E、F）。

2.4　光合速率的分析

受叶绿素含量低和发育不完善叶绿体的影响，

白化角果的光合速率（以 CO2 计）显著低于野生

型，野生型光合速率为 2.47 µmol/m2·s，杂合白化型

为 1.21 µmol/m2·s，差不多是野生型的 50%，纯合白

化型的光合速率实际测量值为 0.46 µmol/m2·s，是
野生型光合速率的 16%（图 4）。但从纯合型白化

角果的结实几乎为 0 看，纯合型白化的光合速率实

际上应该接近 0，可能是在测量时，由于纯合型白化

角果较小，光合室内夹到了部分绿色角果柄，从而产

生了误差。

2.5　生育酚含量分析

从图 5 可见，野生型植株的角果皮和种子中均

有较高含量的 α- 生育酚、γ- 生育酚；纯合型白化

角果、种子内均只有 α- 生育酚，其中角果皮中的

α- 生育酚含量为 5.4 µg/g，种子中的 α- 生育酚含

量为 3.7 µg/g，角果皮中的含量明显高于发育中种

子，可能是由于授粉后 20 d 的发育种子尚处于早期

*：P<0.05，**：P<0.01。下同

*：P<0.05，**：P<0.01. The same as below

图 2　F2 分离群体中不同基因型单株叶片和角果皮中的光合色素含量
Fig.2　Photosynthetic pigment contents of different genotype individuals in F2 segregation
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A：正常表型细胞；B：正常表型叶绿体；C：杂合型白化细胞；D：杂合型白化叶绿体；E：纯合型白化细胞；F：纯合型白化叶绿体
A：Cell ultrastructure of the wild type，B：chloroplast of the wild type，C：Cell ultrastructure of the heterozygous albino，D：chloroplast of 

heterozygous albino，E：Cell ultrastructure of the homozygous albino，F：chloroplast of homozygous albino
图 3　不同基因型角果皮的细胞超微结构

Fig.3　Cell ultrastructure of different genotype siliques observed by Transmission Electron Microscope

图 4　不同基因型单株角果皮的光合速率
Fig.4　Photosynthetic rate of different genotype siliques

图 5　野生型和杂合突变体角果（A）、种子（B）的生育酚含量
Fig.5　The tocopherol content of wild type and homozyous mutational siliques（A）and seeds（B）
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阶段，水分含量较高。

3　讨论

白化现象广泛存在于植物界，大部分白化苗因

缺乏叶绿素，不能正常进行光合作用，有致死效应，

限制了其在理论研究和实际应用中的利用价值，但

有一种特殊的白化转绿突变体能够存活，如水稻中

4 叶期白化转绿突变体在杂交制种纯度控制上得到

了应用［11］。本研究中的白化种质则非常罕见，只在

油菜的经济器官表现白化，营养器官均正常。本研

究对该特异白化种质的遗传和生理生化特性进行了

研究，证实其叶绿体不能正常发育，受单个核基因控

制并呈不完全显性遗传。该特异白化种质对于控制

光合作用或叶绿体发育有关基因的研究是一个很好

材料，尤其因为油菜角果壁的光合作用与籽粒含油

量、粒重等密切相关［5-6］，也是遗传育种和研究植物

光合作用机理及相关基因的功能、光形态建成等生

理过程的良好材料。同时因该白化种质具组织特异

性，其组织特异启动子可为基因工程提供重要元件，

具有重大的应用前景。

双子叶植物中的生育酚在植物的叶绿体中合

成，多分布于绿色组织及种子胚内，有 α、β、γ、

δ 等 8 种同分异构体，其中以 α- 生育酚在人体内

的活性最强［12］。已知拟南芥尿黑酸合成的关键酶

对羟基苯丙酮酸双加氧酶（HPPD）发生突变会导

致生育酚和类胡萝卜素缺乏，从而最终引起植株白

化［13］。同时尿黑酸是生育酚合成前体，也是质体醌

的合成前体，当参与光合色素类胡萝卜素合成的八

氢番茄红素脱氢酶基因（PDS）功能丧失，能引起多

条代谢途径变化，不仅导致植株（果实）白化，还引

起质体醌和生育酚缺乏［14-16］。本研究对角果白化

种质的生育酚和类胡萝卜素含量均进行了测定，结

果表明纯合型白化角果中生育酚有较多积累，说明

其不是 HPPD 基因引起的突变，但其类胡萝卜素含

量基本接近于 0，有可能是其他调控类胡萝卜素合

成的基因所引起。

目前，关于叶色变异的研究多集中在模式植物

水稻中，已报道的水稻叶色突变体超过 190 份，定位

的叶色突变基因超过 145 个，这些基因广泛分布于

水稻 12 条染色体上［17］。目前已克隆了大量通过不

同途径参与叶片中叶绿素合成和叶绿体发育的叶色

基因［18-23］。其中叶绿素的生物合成途径已经比较清

楚，整个生物合成过程需要 15 步反应，涉及 15 种酶，

在拟南芥中已分离了 27 个编码这些酶的基因［24-25］，

合成途径中任何一个基因突变，都能引起叶色变异。

在水稻的这些叶色变异突变体中，与幼穗白化相关

的突变相对较少，目前报导的有 WP1［26］、WP4［27］、

WP6［28］，WP（t）［29］、WLP1［30］、ST-WP［31］、SLWP［32］、

St-fon［33］、WSLWP［34］、WSP1［35］ 、WLP6［36］等，其 中

WLP1、WP1、ST-WP 已被克隆，这几个基因均与叶

绿体发育相关，WP1 基因编码一个缬氨酸 -tRNA 合

成酶，主要参与调控叶绿体核糖体的发育；WLP1 基

因编码一个 50S 核糖体大亚基蛋白 L13，抽穗期幼

穗呈现白化表型；ST-WP 基因编码核糖核苷酸还原

酶小亚基蛋白（RNRS1），该基因突变后减弱二聚体

的形成，进而影响质体基因组的复制，抑制叶绿体的

发育分化。该特异白化种质也有可能是叶绿体发育

相关基因突变所引起。

尽管植物白化的研究取得了一定进展，但由于

其调控机制复杂，其分子机制尚未研究透彻。本研

究中的油菜角果特异白化基因的定位和克隆工作正

在进行中，虽然在水稻中报导了多例穗部白化突变，

但突变体均同时在叶片上出现不同程度的白化条纹

或叶色减淡，且均是隐性基因控制，和本研究中的白

化均有所不同。目前油菜角果白化基因的精细定位

结果表明，定位区间内无控制叶绿素生物合成途径

中的编码 15 个相关酶的相关基因（未发表），因此，

对该基因及其启动子进行分离，研究其功能，将有可

能揭示植物组织特异性白化的分子新机制，并为油

菜角果的光合作用调控模式及油菜产量形成研究奠

定基础。
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