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摘要: 叶绿素(Chlorophyll, Chl)合成是决定植物光合效率的重要性状, 是决定作物产量的重要因素。参与植物

Chl 合成、分解代谢及信号调控的基因数目众多, 其中任何一个基因发生突变都有可能引起 Chl 含量的变化, 从

而表现为各种叶色异常甚至导致植株死亡。自然或人工创造突变体, 对于 Chl 相关基因的功能分析非常必要。

目前, Chl 突变体己广泛应用于基础研究和生产实践。文章就该研究领域内的最新研究进展进行了概述。 
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Abstract: Plant photosynthesis is determined by chlorophyll (Chl) metabolism, which is an important factor of determin-
ing crop yield. The genes involved in Chl biosynthesis, catabolism, and related signal regulations are numerous, and the 
mutation of any of them may change the pigment level, causing abnormities in leaf color and even inducing individual death. 
Spontaneous or artificial mutants are necessary for functional analysis of Chl related genes. At present, Chl mutants are 
widely used in foundational research and production practice. This article reviews the latest research progress in this field. 
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叶绿素(Chlorophyll, Chl)是绿色植物叶绿体内
参与光合作用的重要色素, 在光合作用的能量捕获
及能量传递中起着重要作用。植物在发育过程中受

到多种因素的影响, 光照、温度以及逆境等外界因

素与核基因组、质体基因组所组成的内在因素之间

相互作用。其中, 光照以多效性的方式调控植物的
生长发育, 对叶绿体发育及 Chl合成、分解代谢起主
导性作用。在暗形态发生期间, 萌发的种子利用体
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内中的营养建立捕获光信号的条件, 此时子叶显著
伸长并伸出土壤, 前质体也分化成白色体, 并在白
色体片层结构中大量合成四吡咯化合物色素前体—
原脱植基叶绿素(Protochlorophyllide, Pchlide)。子叶
一旦暴露在光下就立即将 Pchlide 还原成脱植基叶
绿素(Chlorophyllide, Chlide)。叶绿体随着片层结构
中 Chlide 的还原而不断发育, 从而引起植物的快速
绿化[1]。 

就内在因素而言, 参与 Chl 合成、分解代谢和

信号调控的基因数目众多, 仅参与 Chl 合成的基因

就有 20多个。其中, 任何一个基因发生突变都有可

能引起 Chl 含量的变化, 从而表现为各种叶色异常

甚至导致植株死亡, 最终引起光合效率的变化, 造

成作物减产。目前, 随着世界人口的持续增长, 特别

是随着气候干旱和自然灾害的频繁发生, 光合效率

的提高已经成为作物育种的重要目标。近年来, 科

学家们对该领域进行了大量广泛而深入的研究, 鉴

定出大量的 Chl 相关基因[2~8]。本文简要概述有关

Chl合成、分解代谢及信号调控的最新研究进展。 

1  Chl的生物合成 

绿色植物的 Chl 合成是一个由许多酶参与的复
杂过程。从谷氨酰-tRNA(Glu-tRNA)开始到 Chl b的
合成结束为止一共包括 16 步, 共由 20 多个基因编
码的 16种酶完成[3]。该途径中任何一个环节发生突

变都可能影响 Chl的合成, 从而引起叶色变异。对高
等植物光合作用基因的鉴定得益于对光合细菌的分

子遗传学研究, 大部分编码基因都已鉴定出来[4]。 
首先, Glu-tRNA经过反应形成带有不完整碳环结

构的 δ-氨基乙酰丙酸(δ-aminolevulinic acid, ALA)[9]。

第二步, 两分子的 ALA 缩合形成单卟啉胆色素原
(Porphobilinogen, PBG)。这一步的反应由 ALA脱水
酶催化。然后, 四分子的 PBG由胆色素原脱氨酶催
化形成线性四吡咯分子羟甲基胆色素原(Hydroxy- 
methylbilane, Hmb)。接下来的反应包括环的闭合和同
时在D卟啉环发生乙酰基和丙酰基的异构化形成尿卟
啉原Ⅲ(Uroporphyrinogen Ⅲ, Uro Ⅲ)。再经过卟啉环
侧链脱羧后生成粪卟啉原Ⅲ(Coproporphyrinogen Ⅲ, 
Coprogen Ⅲ), 继而氧化形成原卟啉Ⅸ (Protoporphy-
rin Ⅸ, Proto )Ⅸ [9, 10](图 1)。 

 
 

图 1  植物 Chl 的生物合成途径 
ALA: δ-氨基乙酰丙酸; PGB: 单卟啉胆色素原; Hmb: 羟甲基胆色素
原; Uro Ⅲ: 尿卟啉原Ⅲ; CoprogenⅢ: 粪卟啉原Ⅲ; ProtoⅨ: 原卟啉
Ⅸ; Mg-proto Ⅸ: Mg-原卟啉Ⅸ; Pchlide a: 原脱植基叶绿素 a; Chlide 
a: 脱植基叶绿素 a; Chl a: 叶绿素 a; Chlide b: 脱植基叶绿素 b; Chl b: 
叶绿素 b。 

 
在 Proto Ⅸ处有两条分支。一条是合成亚铁血红

素(Heme)和光敏色素的铁分支, 另一条是形成 Chl
的镁分支。亚铁螯合酶和镁螯合酶分别催化这两条

分支的第一个特异性反应。镁螯合酶催化 Mg2+加入

到 Proto Ⅸ中形成 Mg-原卟啉  (MgⅨ -protoporphyrin 
Ⅸ, Mg-proto Ⅸ), 经甲基化和环化后形成 Pchlide a。
随后, Pchlide a D环 C17和 C18之间的双键发生氧化

而形成 Chlide a。Chl合成的最后一步反应是 Chlide 
a 通过酯化作用添加叶绿醇基团形成 Chl a。Chl b
则是通过 Chlide a氧化形成 Chlide b, 然后再通过酯
化作用添加叶绿醇基团而形成[9~11](图 1)。 

在高等植物中镁分支非常复杂, 但是经过最近
十几年大量的研究, 在大麦、拟南芥、水稻以及玉
米中鉴定出很多 Chl 合成突变体, 很多相关编码基
因都已鉴定出来[12~20]。Jung 等[12]用 T-DNA 法产生
大量水稻插入基因系。在 T2代 1 995 个株系中, 筛
选出 189 个具有 Chl 缺乏表型的突变体。在这些突
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变体中, 有 10 个株系的叶片是β-葡聚糖酶阳性。株
系 9-07117的 T-DNA插入基因与大麦中 XANTHA-F
基因和拟南芥 CHLH 基因同源。进一步分析表明, 
OsCHLH 基因编码水稻镁螯合酶的 H 亚基, T-DNA
插入导致基因表达异常。 

Sawers 等[18]采用 Mutator 插入的方法从玉米中
克隆到一个玉米镁螯合酶基因(ZmCHLI), 并与 OY1
基因定位于相同遗传位点。该突变体表型为黄绿色, 
是一种半显性突变体。蛋白质序列分析表明, 氨基
酸替换导致酶功能的改变。对集胞藻(Synechocystis) 
SschlI 基因研究发现, SschlⅠ蛋白存在氨基酸替代
而丧失功能, 但是能够与野生型 SschlⅠ蛋白竞争而
抑制野生型 SschlI 蛋白的活性。因而推测, 玉米等
位基因的多样性改变了 OY1基因的显隐性表现[18]。 

最近, Wu等[20]在水稻中分离出一株 yellow-green 
leaf1 (ygl1) 叶绿素缺乏突变体, 苗期叶片表现黄绿
色, 图位克隆将该基因定位于 5 号染色体。序列分
析及功能验证显示, 该基因编码叶绿素合酶, 催化
Chlide a植醇化生成 Chl a。ygl1突变体在一个高度
保守的残基处发生突变, 导致酶活性的降低。YGL1
在所有组织中组成性的表达, 在 ygl1 突变体中的表
达并没有受到明显影响。有趣的是, 编码 Chl a/b结合
蛋白(Light-harvesting chlorophyll a/b–binding protein, 
Lhcb)的 cab1R 基因在 ygl1 突变体中的表达显著降
低。而且, ygl1幼苗中的一些 Chl生物合成或叶绿体
发育相关的基因也受到影响。这些结果表明, 编码
各种叶绿体蛋白的核基因可能受 Chl 或前体水平的
反馈调控。 

2  Chl的分解代谢 

在叶片衰老过程中 Chl 被不断分解, 原有的类
胡萝卜素暴露出来而使叶片黄化, 这是一个从老的
组织回收营养的主动过程[5]。在正常生长发育的植

物中 , 大部分 Chl 存在于叶片的蛋白质复合体中 , 
而以自由形式存在的Chl会对细胞造成光氧化损伤。
为了避免自由态 Chl 及其有色代谢产物对细胞造成
光氧化损伤, 植物细胞必须快速降解这些物质。此
外, Chl a水解后形成的 Chilide a可以通过 Chl b合
成途径合成 Chl b。Chl a和 Chl b之间的相互转化称
为“叶绿素循环”, 在不同生理条件下调控 Chl a/b
比值过程中起重要作用[6](图 2)。 

 
 

图 2  植物 Chl 的分解代谢途径 
Chlide a: 脱植基叶绿素 a; Chlide b: 脱植基叶绿素 b; Pheide a: 脱镁
叶绿酸 a; RCC: 红色叶绿素代谢产物; pFCC: 蓝色荧光中间产物; 
NCCs: 非荧光叶绿素代谢产物。 
 

Chl的分解代谢反应分两个阶段。前一个阶段是
所有植物所共有的, 此时 Chl被降解成无色的、蓝色
荧光中间产物(Blue-fluorescing intermediate, pFCC), 
这一阶段共需要 4种酶。首先, Chl被叶绿素酶(Chloro- 
phyllase, CLH)催化脱去植醇基形成 Chlide, 然后 , 
由一个金属螯合物(Metal chelating substance, MCS)
通过非酶学过程去除镁离子形成脱镁叶绿酸

a(pheophorbide a, Pheide a)(图 2)。另有报道认为, 
催化脱镁反应的是一种叶绿体膜结合蛋白, 即镁-去
螯合酶。对这两种相互矛盾的活性的可能解释是 , 
MCS 只是镁-去螯合酶的一个辅助因子[21]。接下来, 
Pheide a经过由脱镁叶绿酸 a加氧酶(Pheide a oxy-
genase, PAO)和红色叶绿素代谢产物还原酶 (Red 
chlorophyll catabolite reductase, RCCR)催化的两步
反应转化成 pFCC, 中间过程形成一种不稳定的中
间产物红色叶绿素代谢产物(Red chlorophyll catabo-
lite, RCC)。最后, pFCC经过几次修饰之后运输至液
泡中。第二个阶段, 经过修饰的 pFCC在液泡中发生
非酶学异构形成最终的非荧光叶绿素代谢产物

(Nonfluorescent chlorophyll catabolites, NCCs), 这是
一个由酸性液泡的 pH 所催化的物种特异性修饰过
程, 最后转化形成单吡咯降解产物[21, 22](图 2)。 

Chl 的合成与分解代谢处于一个动态平衡, 打
破这一平衡就会产生异常。Chl分解代谢途径发生突
变, 常导致植物生长后期的滞绿表型。根据功能表
现可分为两种类型, 一种是功能性的滞绿, 能够保
持光合作用的功能, 因而有可能提高作物产量; 另
一种类型是非功能性的滞绿, 叶绿体的光合作用能
力丧失。在植物中, Chl的分解和光合能力的不断下
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降常与衰老伴随发生。衰老是一种内在程序化的退

化过程, 最终导致植物成熟、死亡, 早衰则导致作物
品质下降, 产量降低[23, 24]。相对于 Chl合成途径, 对
Chl分解代谢途径的研究还不是很深入[21, 24]。 

在各种植物物种中都有滞绿或非黄化突变体的

报道[6, 25~29]。玉米 lls1(lethal leaf spot 1)突变体能够
在黑暗条件下积累过多的 Pchlide, 因而在黑暗时保
持绿色, 暴露光下后则发生光氧化损伤而导致细胞
早衰死亡 [30]。Pružinská 等 [24]研究表明 , 拟南芥
AtPaO 基因编码一个 Rieske 类型的铁硫蛋白, 与玉
米 lls1突变体同源, 在衰老期间负责降解 Pchlide从
而防止早衰。Harpaz-Saad等[27]对柑橘(Citrus sinen-
sis)CLH的异源表达研究表明, CLH是一个叶绿素分
解代谢的限速酶。细胞通过剪切多肽 N端与 Glu脱
羧酶结合的调控结构域, 或者负责膜结合的结构域
而进行转录后调控。 

最近, Kusaba等[6]在水稻中克隆一个具有 Chl b
还原酶活性的 NYC1(Non-yellow coloring1)基因。
nyc1 是一个水稻单隐性突变体, 该突变体植株在衰
老期间显示滞绿表型。与野生型相比, nyc1叶绿体基
粒在衰老期间保存完好, 而大部分的 LHCII 组分也
被选择性保留下来。研究表明, NYC1基因编码一个
叶绿体定位、三次跨膜的短链脱氢酶 /还原酶
(Short-chain dehydrogenase/reductase, SDR), 因而推
测 NYC1具有 Chl b还原酶活性。 

Jiang等[28]通过 γ射线诱变, 在水稻中筛选出一
株滞绿突变体。在衰老过程中该突变体能够保持

Chl、Chl 蛋白复合体以及类囊体膜结构, 但是丧失
光合作用能力。该基因是水稻 SGR(Stay green rice)
的一个等位基因, 定位于 9 号染色体。序列分析表
明, SGR 基因编码一个含有叶绿体转运肽的古老蛋
白, 在水稻中组成性表达, 但在水稻叶片黑暗诱导
的衰老中上调表达。衰老诱导的 SGR和 PaO的表达
能够被脱落酸(ABA)增强, 但被细胞分裂素抑制。过
量表达 SGR将降低正常生长叶片中基粒类囊体片层
结构的数量和 Chl 的含量, 表明在水稻衰老过程中
上调 SGR将促进 Chl的降解。根据这些观察, Jiang
等[28]认为 SGR可能调控或参与 PaO的活性, 从而影
响 Chl 和色素蛋白复合体的降解。Sato 等[29]研究表

明, SGR 在叶片衰老期间可能通过转录或转录后水
平调控 Chl降解酶而参与 Chl的降解途径。 

3  质体基因组与核基因组之间的信号调控 

植物叶绿体含有约 3 000多种蛋白, 只有 100种
左右是由叶绿体自身编码, 其余大部分由核基因编
码。这些蛋白在细胞质中翻译, 随后转运到叶绿体
中。由于光合作用蛋白复合体是由叶绿体和细胞核

共同编码的多亚基构成, 所以核基因组与质体基因
组之间协调表达对于正确的叶绿体生物合成和维持

是非常重要的[7, 8, 30~32]。一方面, 质体的发育主要是
由核基因控制, 另一方面, 发育停滞或损伤的质体
可以通过反馈信号路径调控核基因的表达[31]。 

最近几年的研究证实, 核基因组与叶绿体基因
组之间存在多种信号反馈途径, 叶绿体借此调控一
系列核基因, 其中大部分调控涉及光合作用的叶绿
体定位蛋白。在这些反馈途径中研究的较为清楚的

是 Chl 合成中间产物以及四吡咯化合物合成相关蛋
白所参与的信号反馈途径[8]。 

已知, 在 Chl 生物合成过程中存在两种分支途
径。一种分支合成 Chl, 另一种分支合成 Heme, Proto 
Ⅸ是两种途径的分支点。Proto IX与 Mg2+螯合产生

Mg-proto , Ⅸ 与 Fe2+螯合形成 Heme。在动物中 , 
Heme普遍存在于血红蛋白、肌红蛋白、细胞色素、
过氧化物酶和过氧化氢酶中。在植物中, Heme经一
系列反应最终形成光敏色素生色团。Chl合成速率受
细胞内 Heme含量影响, 若 Heme至光敏色素生色团
的合成途径受阻、细胞内 Heme 含量上升, 过剩的
Heme 将反馈抑制 Chl 合成 , 引起突变体叶色变   
异[8, 33, 34]。在高等植物中, 四吡咯化合物的调控是通
过 Heme抑制 Glu-tRNA还原酶来实现的。最近发现, 
Flu 蛋白也是四吡咯化合物生物合成的反向调控因
子(图 1)。Glu-tRNA还原酶 N端是 Heme抑制其功
能所必需的, 而Glu tRNA还原酶 C端的卷曲螺旋结
构域则与 Flu相互作用[8, 35]。在拟南芥中, Mg-proto 
Ⅸ作为质体信号通过一条需要 GUN4(Genomes un-
coupled 4)基因的路径抑制核基因的转录。GUN4结
合镁螯合酶的产物和底物, 并激活镁螯合酶。GUN4
通过调控Mg-proto Ⅸ的合成或运输来参与质体到核
的信号路径[7]。 

Koussevitzky 等[31]提出一种整合多种信号路径

的反馈模式。在这种模式中, GUN1 作用于上游而
ABI4(ABA Insensitive 4)作用于下游。当质体发育受
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损或面临压力时, 质体基因表达受到抑制、Mg-proto 
IX积累和光合电子传递链的氧化还原态三者产生共
同的信号 X。GUN1 可能促进 X 的产生, 也可能直
接产生 X。ABI4响应来源于 GUN1的信号, 结合到
Lhcb的启动子上阻止 GBF(光诱导 Lhcb表达所必需
的组织特异性 G框结合因子)的结合。在没有受到压
力而正常发育的质体中并不释放来源于 GUN1 的信
号, ABI4也不结合 Lhcb启动子, 而GBF则结合上去
促进 Lhcb的转录(图 3)。 
 

 
 

图 3  质体基因组与核基因组之间的信号调控 
Mg-protoⅨ: Mg-原卟啉Ⅸ; GUN1: 基因组解偶连因子 1; Lhcb: Chl 
a/b结合蛋白; GBF: G框结合因子; ABI4: 脱落酸不敏感因子 4。 
 

4  结 语 

提高植物光合效率是当前作物高产育种的重要

目标。光合效率受 Chl 的含量、光合作用复合体的
稳定性、叶绿素循环及光氧化损伤的修复等多种因

素的影响, 优化这些生化指标有望大幅度提高光合
效率继而提高作物产量。近十几年来, 在植物的 Chl
合成及分解代谢方面进行了大量研究, 相关基因也
都已基本鉴定出来。但是相关的研究主要集中于大

麦、拟南芥和水稻, 对玉米及其他作物的研究还相
对较少[36]。自然或人工创造突变体, 对于 Chl 相关
基因的功能分析非常必要[37]。 

目前, Chl突变体己广泛应用于基础研究和生产
实践。以 Chl突变体为受体材料进行转化研究, 可较
为直接而有效的分析基因的功能, 研究细胞内核-质
间基因组互作和信号调控。在生产实践中, Chl突变
基因可发展为分子标记, 应用于良种繁育和杂交育
种, 提高育种效率和加快育种进程[38~41]。总之, 随着
RNAi、DNA chip等新研究手段的应用, 以及功能基
因组学和生物信息学研究的深入, Chl相关基因分子
机理的研究将更加透彻, 并将更加有效的应用于生
产实践。 
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