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一个新的番茄黄绿叶突变体表型鉴定与遗传分析
王亚玲，李小寒，宫方林，梁佳佳，李金华

(西南大学园艺园林学院/南方山地园艺学重点实验室，重庆 400715)

摘要：植物黄绿叶突变体不但在植物的光合作用、叶绿素的合成代谢途径、叶绿体的遗传分化与发育等一系列基础研究

中具有重要作用，而且还可以作为标记性状应用到育种研究上。本研究以前期化学诱变得到的一个番茄黄绿叶突变体为材料，

对其主要表型与光合作用特征特性进行鉴定分析，发现突变体从第一片真叶开始变黄，植株矮小，叶片叶绿素含量和净光合

速率相对野生型显著降低，叶绿体类囊体片层结构畸形。突变体和野生型进行正反交，分析其遗传方式。发现其F2群体正常

叶与黄绿叶的分离比为3:1，表明黄绿叶是由单个基因突变引起的隐性性状。本研究为后期的基因定位奠定了基础。

关键词：番茄；黄绿叶突变体；表型鉴定；遗传分析

Phenotypic Identification and Genetic Analysis of A Novel Tomato

Yellow Green Leaf Mutant1
WANG Ya-ling, LI Xiao-han, GONG FANG-lin, LIANG Jia-jia, LI Jin-hua

( College of horticulture and landscape architecture, Southwestern University/ Key Laboratory of Horticultural Science in Southern Mountainous

Region,Chongqing 400715)

Abstract:Plant yellow-green leaf mutant plays an important role in a series of basic studies such as photosynthesis, synthetic

metabolic pathway of chlorophyll, genetic differentiation and development of chloroplast, as well as a marker trait to breeding

research. In this study, we analyzed the phenotypic characteristics and photosynthesis of a tomato yellow-green leaf mutant that was

generated by chemical mutagenesis. We found that the yellow-green phenotype of mutant (mu) became visible in the first true leaf.

The mu plant showed dwarfism, the reduction of chlorophyll content and net photosynthetic rate in relative to that of the wild type

M82. By analyzing the ultra-structure of chloroplast with transmission microscope, the chloroplast thylakoid was impaired

development in the mu mutant. By genetic analysis between mu and M82, the segregation ratio (3:1) was observed in the seedlings

with normal and yellow leaves in a F2 population, supporting a single recessive gene underlying the mutated yellow-green phenotype.

Thus, this study identified a chloroplast-abnormal mutant that might be useful in exploring the signaling in nucleus and chloroplast, for

example, by isolating the target gene controlling the yellow-green phenotype of leaves.
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植物叶色变异是由于基因突变直接或间接影响

叶绿素的合成和降解进而改变叶绿素含量，所以叶

色突变体也称为叶绿素突变体[1]。叶绿素是光合作

用中最重要的色素，在光吸收和电子传递中具有重

要的功能。叶绿体作为一种小微粒在光合相关器官

的细胞中都有分布，叶绿素在叶绿体类囊体膜中发

挥功能[2]。

叶色突变体已经广泛应用于植物光合机理、叶

绿素合成机理、叶绿体的结构和发育机理等基础研

究[3-9]。在育种工作中，叶色变异可作为标记性状，

用于简化良种繁育和杂交种生产[10, 11]；因此，发掘

和鉴定植物叶绿素缺乏突变基因，开展叶绿素缺乏

突变基因定位、克隆以及作用机理等方面研究具有

重要的理论意义和应用价值。

叶色突变体分子机制方面的研究以模式作物和

大田作物较为领先。拟南芥[12, 13]、水稻[3, 4, 14, 15]、烟

草[16] 和苹果[9]等作物中已克隆了多个与叶色突变

相关的基因，这些基因编码叶绿素合成途径中的多

种酶，阻碍或促进叶绿素的合成，使叶绿体中各种

色素比例发生变化，引起叶色变异。形成叶色突变

体的因素众多，涉及到植物生长发育的多个生理生

化途径，并且其控制的基因也相对复杂，细胞核基

因和胞质基因都会控制叶色变化[5, 17]。本研究以前

期人工诱导发现的一个能够稳定遗传的番茄黄叶色

突变体为材料，在对突变体表型进行鉴定的同时，

对番茄黄绿叶突变体进行遗传分析，为后期利用

MutMap方法[14]快速定位这个突变基因奠定基础。

1 材料与方法

1 .1 植物材料和遗传分析

番茄黄绿叶突变体 mu 由番茄自交系 M82
（Solanum lycopersicum cv. M82）经过 EMS 诱变获

得，多代自交能够稳定遗传。突变体 mu 和野生型

对照M82的杂交采用人工去雄授粉的方法进行，将

两者之间进行正反杂交。番茄突变体 mu 和野生型

对照 M82 在 2014 年 3 到 6 月种植于西南大学科技

楼楼顶温室，杂交 F1 代植株 2015年 3月到 6 月种

植于西南大学科技楼楼顶温室。在苗龄 30、45 和

65天左右对其株高和叶片大小（从上往下第三片功

能叶）进行测定。杂交 F2代植株 2016 年 3 月到 6
月种植于西南大学现代农业科学示范中心玻璃温室。

1.2 净光合速率测定

使用便携式光合仪(CIRAS-2, PP System, USA)
进行叶片光合速率的测定，利用仪器自带的光源。

叶片选取在番茄苗龄 30 天左右从上往下第三片功

能叶，并且突变体 mu 和野生型对照M82分别选取

六株进行测定。

1.3 叶绿素含量测定

叶绿素含量的测定是先将苗龄 30 天左右从上

往下第三片叶的 0.2 g叶片经液氮研磨后置于 10 mL
离心管中，用 8 mL 95%的乙醇冲洗使其全部转移到

离心管中，然后再暗处抽提 2 h，其间多次颠倒离心

管加速叶绿素的抽提。12000 × g离心 15 min，上清

液用于叶绿素含量的测定。分光光度计测定 665 nm
和 649 nm波长下的吸光值。整个操作过程尽量避光。

最后叶绿素浓度为：叶绿素浓度（mg / mL）

=6.63×A665+18.08×A649，A代表特定波长下的吸光

值。

1.4 透射电镜观察叶绿体

选取生长条件一致，苗龄为 30天左右的 mu和
野生型对照M82植株的从上往下的第三片嫩叶和最

下部老叶，用锋利的刀片切成大小约为 1 mm2的小

块，放置于 2%戊二醛（pH=7.4）固定液中并抽真空

固定，经磷酸缓冲液漂洗后用 2%四氧化锇缓冲液中

固定，随后用乙醇梯度脱水，环氧树脂包埋，利用

Leica UC6超薄切片仪进行切片，然后用醋酸铀酰乙

酸进行染色。透射电镜观察和拍照是用到 HITACHI
H-7650透射电子显微镜。

1.5 统计分析

数据分析采用 Microsoft Excel 软件, 分别计算

均值及标准误差, 并绘制图表。采用 SPSS 统计软件

进行 t检验。图中标注的“*”和“**”分别表示所

测定项目在突变体 mu 与野生型对照M82之间差异

显著(P<0.05)和极显著(P<0.01)。

2 结果与分析

2.1 番茄黄绿叶突变体的表型鉴定

首先对突变体mu和野生型M82对照进行表型

对比观察。子叶期，突变体番茄和野生型均表现为

正常的绿色，没有差异，但突变体 mu 从第一片真

叶生长开始，长出的叶片为黄色，随着植株的生长，

新生长出的每一片真叶均为黄色。叶片在长大成熟

后并没有转绿，始终为黄色。苗期（30天苗龄）叶

片生长的过程中可以清楚的观察到叶柄及叶脉均为

黄色，除叶片之外，植株的茎也呈浅黄色（图 1A）。

除了叶色有明显的区别外，叶色黄化植株的生长状

况也有所不同，与同一时期野生型植株相比，长势

较弱，生长较为缓慢，植株矮小，叶片变小，突变



体 mu 的株高和叶长极显著小于野生型对照 M82，
在 30 天时突变体 mu 的株高和叶长均低于野生型

M82 的 0.4倍和 0.5 倍，在 45 天时突变体 mu 的株

高和叶长均比野生型M82 降低 0.6 倍和 0.5 倍（图

1D）。生殖生长期（65天苗龄），叶色突变体整体

植株还是表现为黄色，植株相对野生型更加矮小，

叶片变小，突变体mu的株高和叶长均比野生型M82

降低了的 0.7倍和 0.5倍（图 1C和 D）。对相同部

位（从上往下第三片功能叶）叶片进行净光合速率

测定，结果如图 1B所示，野生型对照的净光合速率

显著高于突变体 mu，野生型对照的净光合速率为

77.056μmol·m-2s-1，而突变体 mu 仅为 43.6086827
μmol·m-2s-1。

A：苗期（30天苗龄）突变体和野生型对照的整体表型；B：苗期突变体mu和野生型对照M82的净光合速率（n=6）；C：生殖生长期（65天苗龄）

突变体和野生型对照的整体表型；D：苗期和生殖生长期M82和mu的株高和叶片长度的统计（n=6）。

A: Overall phenotype at seedling stage (30-day seedling age) mutant and wild-type ; B: net photosynthetic rate of seedling mutant mu and wild type M82

(n=6); C: Overall phenotype of the reproductive phase (65 days of age) mutant and wild-type; D: Statistics of plant height and leaf length at seedling stage and

reproductive growth phase (n=6).

图 1突变体 mu和野生型对照M82的表型比较

Fig.1 Phenotype of the mu mutant in relative to wild-type M82



2.2 番茄黄绿叶突变体的叶绿素含量分析和叶绿

体观察

为了弄清楚突变体光合作用降低的原因，对黄

绿叶突变体与野生型叶片叶绿素含量和叶绿体超微

结构进行了分析。

从图 2A和表 1，可以观察到黄绿叶突变体的叶

片色素含量与野生型植株相比差异较大，叶片叶绿

素的含量明显降低。叶绿素 a、叶绿素 b 和叶黄素

在黄绿叶突变体 mu 中均显著的低于野生型对照

M82，突变体 mu相比野生型对照M82中叶绿素 a、
叶绿素 b、叶黄素分别降低了 31%、27%和 29%，

并且叶绿素 a的降幅比叶绿素 b 和叶黄素更大，因

此我们认为该突变体材料中叶绿素含量的降低，是

导致突变体的叶片出现黄化和光合作用降低的的重

要原因。

叶绿体是叶绿素合成和光合作用的主要场所，

为了进一步研究叶片黄化和光合作用降低的原因，

我们对叶绿体的超微结构进行了观察。如图 2B和 D
所示，野生型对照M82的叶片叶绿体结构为片层状

的类囊体结构，但是突变体 mu 的嫩叶中叶绿体形

状不规则类囊体片层发育不完全，叶绿体类囊体片

层结构发生了畸形，变成了椭圆形状（图 2C）；在

老叶叶绿体基粒片层发育严重受阻，结构不明显，

垛叠不整齐（图 2E），因此，我们推测是叶绿体的

类囊体结构发生畸形，基粒片层发育严重受阻，导

致植物光合作用降低，表现为整体矮小。

A：叶绿体含量测定：Ca为叶绿素，Cb为叶绿素b，Cx.c为叶黄素；B和C：正常植株M82嫩叶（B）、老叶（D）和突变体mu嫩叶（C）、老叶（E）

在苗期（30天苗龄）的叶绿体超微结构

A:Measurement of the chlorophyll content of mutant and wild-type: Ca,Chlorophyll a, Cb, chlorophyll b, Cx.c, xanthophylls; B and C: Chloroplast

ultrastructure of young leaves (B), old leaves (D), mutant mu leaves (C) and old leaves (E) of normal plants at seedling stage (30-day seedling age)

图 2突变体 mu和野生型对照M82的叶绿素含量和叶绿体超微结构分析

Fig.2 Chlorophyll content and chloroplast ultrastructure of mutant mu and wild-type M82



表 1番茄突变体 mu与野生型M82叶片中的光合色素含量（mg/g）

Table 1 Content of photosynetic pigments of leaves in mu and M82 of tomato

材料

Material

总叶绿素含量

Total Chl

叶绿素 a含量

Ch a

叶绿素 b含量

Ch b

叶黄素含量

Cx.c

M82 1.89±0.03** 1.51±0.05** 0.38±0.02** 0.63±0.03**

mu 1.32±0.06 1.05±0.08 0.27±0.05 0.45±0.06

**表示 P＜0.01（n=6）。

2.3 突变体mu和野生型对照M82杂交后代遗传分

析

为了对控制黄绿叶的基因进行定位和遗传分析，

明确该突变体的遗传机制，我们将突变体 mu 和野

生型对照M82 分别进行了正反交。发现正反交后的

F1代植株叶色表现为正常绿色，说明该性状细胞核

遗传的。F2 代植株的正交（mu×M82）群体（30天

苗龄）叶色有明显的分离（图 3）。

图 3 突变体 mu 和野生型对照M82杂交部分 F2代分离情况

Fig. 3 The segregated yellow-green phenotype in a F2 population that was derived from the hybrid of mutain mu and wild-type

M82

在本试验中所用 F2分离群体共 258株（见表 2），

叶色正常的植株 203株，叶色黄化植株 55株，经过

卡方检验(χ2=1.866)，其分离比符合 3:1，表明突变

性状由一对隐性单基因控制，叶色正常对叶色黄化

为显性。



表 2突变体 mu和野生型对照M82杂交 F2代分离的卡方检测

Table 2 Chi-square detection of F2 segregation between mutant mu and wild-type M82
叶片颜色

Leaf color
绿色

Green
黄绿

Yellow green
总计

Total
P

实际数

Actual number
203 55 258

理论数

Theoretical
number

195 65 258

χ2 1.866 0.1-0.25

χ2 0.05,1=3.84

3 讨论

近些年来植物叶色突变体的研究很多，特别是

拟南芥、水稻、小麦等模式植物最多[1]。在目前的

研究报道中，拟南芥中所有编码叶绿素合成途径中

酶的基因已经全部被克隆[17]，水稻中也已报道了大

约有 80个与水稻叶绿素突变相关的基因[18]。本研究

通过 EMS 诱变得到一个番茄的新的突变体，叶片明

显黄化（图 1），而且在整个植物生长期都表现为

黄化，并且植株矮小，叶绿素含量降低，这和其他

番茄叶片黄化突变体和其他作物的叶片黄化突变体

的表型是一致的[19]。番茄的叶色突变体大部分为自

然突变，例如，中蔬四号的叶色突变体[20]、玛娜佩

尔的叶色突变体 Netted Viresce [19]和 lutescent1 突变

体等。这些突变体未经过人工操作，但是自然环境

下突变概率极低。人工诱变可提高突变的发生频率，

在较短时间内获得大量突变体，因此，人工诱发植

物基因突变是创造新种质、选育新品种的有效途径

[17]。植物叶色突变体可以用作光合作用的材料，也

可以用对研究高等植物的光合机理[21, 22]、分析鉴定

相关基因功能[3-8]、改良植物果实品质，特别是番茄

果实改良中有非常重要的价值[23, 24]。

叶色突变体在育种过程中也具有十分重要的应

用，通过基因突变可以选育出新的品种，并且叶色

突变作为标记性状用于简化良种繁育和杂交制种
[1,

25]
。因此，番茄作为茄科的模式植物，进行叶色突

变体分析和果实品质改良对于植物的基因研究则具

有非常重要的意义。本研究利用化学诱变得到的一

个番茄新的叶片黄化突变体 mu，导致了叶绿体类囊

体片层结构发生了畸形，光合作用下降，而且证实

了其为单基因控制的隐性性状。目前，我们正在利

用Mutmap 基因组重测序的方法定位这个基因，为

进一步的发现控制叶片黄化基因，改良植物光合和

品质奠定了良好的基础。
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