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植物叶绿体 DNA 与线粒体 DNA的遗传变异

李文哲

(中国科学院上海植物生理研究所)

真核生物中 ， 植物的遗传是比较特殊的，

一般都有三套遗传信息指导它 的 整 个生命活

动 ， 核染 色 体 DNA (nDNA) ， 线 粒体 DNA

(mtDNA) 和 叶 绿 体 DNA(cpDNA) [或 质体

DNA (ptDNA门。 细胞器的 DNA 含 量 和大小

都远小于核 DNA， 因此虽早在本世纪初就发

现了细胞质遗传现象， 并推测细胞质中存在遗

传物质， 但直到近二、 三十年才发 现 cpDNA

和 mtDNA 存在的直接证据[ 1] 。 人们用现代分

子生物学技术研究了叶绿体、 线粒体基因组的

组织结构和基因结构 [ 2 ， 3川， 这些成果对于光合

作用和细胞质遗传的一些重要性 状(如雄性不

育和某些抗病、 抗药性)的研究有重要的意义 。

在线粒体研究中发现的一类质粒状 DNA 可 能

成为有效的遗传 工程载体。 同 时还发现，

nDNA 和 cpDNAmtDNA 之间有遗传物质的传

递， cpDNA 与 mtDNA 在自然条件下的植物中

和体外培养的细胞及再生的植物中表现出复杂

的变异现象， 这些现象为研究叶绿体、 线粒体

的起源以及它们 DNA 的进化提供了线索， 此

外还可应用于生物工程和传统育种。本文简要

介绍叶绿体、 线粒体的基因组织结构， 然后重

点讨论 cpDNA 和 mtDNA 在自然状态和 体外

培养植物中的遗传变异.
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叶绿体的遗传变异

1. cpDNA 的组织结构租特性

叶绿体基因组比核基因组和线粒体基因组

有较强的保守性， 其大小在各种植物中是很相

近的。 cpDNA 在被子植物中为 120-160 恼，

在绿藻中为 85一29 2 kb[õ] o cpDNA 的组织结

构前已有综述论及凹， 5川。 cpDNA 的容量约可

编码 100 个蛋白 ， 其中较清楚的有十类基因[Z1 ，

cpDNA 基因的表达只发生于叶 绿体中， 在其

他质体中也含有结构和大小相同的 cpDNA

(ptDNA) ， 但其生物合成和功能均受核基因控

制 。

cpDNA 的最大特点是具有含 rRNA 基因

的重复顺序 ， 这种重复顺序的存在对于叶绿体

的遗传稳定性可能是很重要的: ①重复 顺序

间高度的一致性可能是由某些考 贝校正机制

( conversion 或 copy correction)来维持的。在

cpDNA 的序歹Ij分析或同源性分析中都发现重

复顺序间相当一致， 而且， 发生于重复单位内

的自然突变总是对称地存在于 两 个重复顺序

中。② 叶绿休基因组中反向重复顺 序引起分

子间重组。例如:含有此种重复顺序的夜菜和

芮宦巾出现头到头 (head-to-head ) 的环状二体 ，

而合单个重复顺序单位的豌豆中只有头尾相接

的二休[G ] 。 ③直复顺序的存在导致高 频 分子

内重组。带有m复顺序的 cpDNA 往往以两种

异构体 (inversion isomer) 的 1:1 混合的形式存

在，它们的单考贝区的方向相反(图 1 )。由于

重复顺序的存在而带来的 这种修复性和统一

性在遗传进化中是内部动力型， 属于分子驱动

(molecular drive ) ， 分子驱动的稳定和驱 向作

用被称为进化中的第三动力 [ 7 ]。注意叶绿体基

因组的这一特点，对于认识它的遗传变异很有

帮助。

2. 叶绿体的遗传和变异

植物细胞巾叶绿体基因组数目非常庞大，

可认为是一类超多倍体基因组。细胞中质体数

目从 1-1 0 3 个不等，而质体中 cpDNA 考贝数

13 ~ :~ 

因 1 cpDNA 反而]重复序列片段分子内

重组模型(通过重组出现异构体〉。

粗重线表示重复顺序[11 。

也从 1一10 2 个不等。但是在亲代对子代的遗传

中，它们并不以这种形式传给子代 ，一些学者认

为，叶绿体的遗传信息可能是通过其他细胞成

分，如核或原质体传递给子代的[Z] ， 叶绿体本身

只具有基因表达能力，而无遗传能力。在伞藻中

75%的叶绿体检测不到 cpDNA 的存在[l] ， 这

部分叶绿体显然没有遗传能力。可以认为这是

一个特例， 在建立叶绿体功能表达系统后丢失

了cpDNA。有大量证据表明 ，植物中的各种质体

只能来源于原来就存在的质休， 且厨体类型可

以相互转化，所以很可能由一些特殊的质体担

任遗传。叶绿体或其他质体复11)IJ是一个分化发

言的过程， ElJ细胞的分化去: î丁决定。原股休是

分化细胞特有的细胞器 ， 由它可分化发育出各

种质体，而在脱分化细胞中， 原质体又从分化

的质体中再生出来。组织培养的烟草叶肉细胞

脱分化过程中叶绿体出芽而成原质体， 同时自

身逐渐被巨大的淀粉粒所充满， 从而转变为体

积很大的造粉体。 原质体芽 也具有发育为其他

各类质体的潜能[ 8]。因此， 师、质休1'1:叶绿体遗

传中有重要的地位。

在植物各门巾，叶绿体遗传的形式和机制

是极为多样的，从严格的母亲遗传到父系遗传

为主的形式都有。然而， 母系遗传是主要的形

式，比较强的父系遗传只存在于几种裸子植物
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中， 即使 (r: .~1( ~:k遗传中 ， -1非本的贡献也比父;;$:

大得多。除去亲本-一方的叶绿体〈通常是父本

的)-般有几种形式 : 村子发生时除去， 椅子

运动时丢失， 受精过程中除去或者在合子内降

解。 荧光!在微观察证明， 衣藻 cpDNA 的 母系

遗传是由于父本 cpDNA 降解， 降解发生于配

子细胞壁融合和自己子原生质体融合之间 (9J。亲

缘关系很近的被子植物的叶绿体遗传也很不相

同， 可能说明各种遗传形式是相互独立地进化

的。单亲遗传可以认为是-种阻止两亲本的叶

绿体基因组发生重组的机制。但质体融合现象

很少见， 也就没有重组的机会， 在双亲遗传的

种中，质体也是互不融合的，因此更可能是细

胞核与质体相互作用，使得不亲和的→方质体
被除去(1 日， IIJ 。

体细胞杂交中叶绿体的分配和遗传与有性

生殖中叶绿休的遗传相似，子代植株中只出现

一方亲本的叶绿体，而无另一亲本的叶绿休，限

制性内切酶图谱分析也证实了这一点。亲本的

cpDNA 之间没有重组发生。应指出， 另一细

胞器线粒体， 在自然条件下是较严格的单亲遗

传， 但在融合细胞中杂交亲本 的 mtDNA 能共

存于子代细胞和l植株中 ， 并发生亲 本 mtDNA

间的重组， 这种差别是令人深思的。

组织培养中 cpDNA 的变异是 比较小的，

这与 mtDNA 的多变异形成了鲜明的对比。长

期培养(1 000 代 ) I的烟草悬浮细胞中分离出的

cpDNA 在基因组大小和内切酶困 谱上都和种

子植株的 cpDNA 没打明显区别 [1 2. J 。 其他几种

植物， 如玉米、甜菜等的组织培养细胞中分离

的 cpDNA 也与天然的无明显区别。但花粉〈花

药 )培养的白化苗中出现 cpDNA 缺失的现象。

孙敬三等(1979) [I ~ J发现水稻花药培 养中的白

化苗 cpDNA 缺失 23 S ~:ì I16 SrRNAo Dad 等

(1 985 )(川在小麦和 l大麦花药白化苗 I扣发现 cp

DNA 出现几种不同的分子量 较小的分子， 有

些丢失了反向重复顺序， 是缺失了的质体基因

组。 很可能白化苗的出现与叶绿体基因组的缺

失直接相关。

综上所述，叶绿体基因组保守性较强， 含

有特征性重复顺序。 它的遗传形式多样而以母

系遗传为主， 在组织培养和体细胞杂交中具有

稳定性强， 单亲遗传的特点。

二、钱险体的遗传变异

1.植物 mtDNA 的组织结构及特性

与叶绿体基因组相比， 植物线粒体基因组

大得多，大小及组织结构非常多样。同动物、

真菌等相比， 其特征也是突出的。简言之， 高

等植物 mtDNA 有三个基本特点:① 基因组

大小及其变动范围大z ② 基因组组成多样，

③ 存在随体小分子 DNA。

植物 mtDNA大小范围 为 200-2400 kb 

(植物 cpDNA 为 120-1 60 kb，动物 mtDNA

15-19 kb， 真菌 mtDNA 17-108 kb) , 基 因

组组成非常多样，同一植物有各种不同大小的

mtDNA 分子，近年已初 步肯定植物 mtDNA

是由一个主基因组 (master genome)和通过重组

由它衍生的一系列大小不同的分子组成。 [l 5 ， 16J

重组基础是一种正向重复 顺序，约 2-3 胁。

应说明 ， 有一种新观点认为， mtDNA 以线状

为主， 环状仅是复制时出现的一种暂时状

态 L 17J。此外， 植物线粒体中还有许多小的环状

或线状分子，与主基因组无共同顺序，以不同

大小存在 ，丰度很高，称为随体 (supernumerary 

DNA) 。 随休小分子中最引人兴趣的是质粒状

小分子 DNA， 这种 DNA 具有类似 转座 子 的

特点， 能够整合于 mtDNA 基因组或 游离出

来，能够自我复制。研究表明 ， 它们的整合或

游离状态与雄性不育有关， 但因情况复杂， 至

今未得出结论。 这些特点使质粒样小分子有可

能成为一种有前途的遗传工程载体。

2. 线拉体的遗传变异

线粒体在有性生殖l书是母系 (单亲)遗传

的， 为典型的细胞质遗传， 天空葵和月 见草中

虽然叶绿体是双亲遗传的， 线粒体仍为单亲遗

传。线粒体在花粉中发组二了|将解，成为髓磷脂

样结构 (myelintype figure) ， 而肢体却能在 花
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粉中存在[18] ，这说明 ， 线粒体遗传和叶绿体遗

传是相互独立的。

体细胞杂交中，杂交细胞的两个亲本的线

粒体可以共存， 且发生线 粒休融合与 mtDNA

重组 [ 1 1)。在烟草和矮牵牛中 ， 种内原生质体杂

交再生的植株之间 mtDNA 内叨酶图谱都互不

相同， 且与亲本不同[ 1 ， 11] ， 即使同一融合细胞

再生的植楝之间 mtDNA 的内切酶图谱亦不 相

同。而具有相同 mtDNA 内叨酶图谱的原生 质

体融合时不发生上述现象，说明这种变化不是

由培养选择条件或核背景不同造成的 ， 很可能

是亲木 mtDNA 重组的结果。克隆探针和分子

杂交技术证明了这一假说，发现融合细胞 的

mtDNA 确 实含有两个亲本的 mtDNA 片

段[ 1 9 . 20 )。体细胞原生质体融合为 mtDNA 重组

提供了条件， 导致不同种细胞 mtDNA 的重组。

而自然条件下只能发生细胞内 mtDNA 重组。

许多植物的雄性不育 (如玉米、 烟草、甜菜 、

小麦、蚕豆等)和抗病性 〈如玉米 CMS-T 株对

Hm-T 毒素的敏感性〉和 mtDNA 有关。根据体

细胞杂交中线粒体的分配和重组等特性可以通

过体细胞杂交获得抗病或雄性不育等性状， 这

些性状还可用作体细胞杂交研究中的标 记[11) 。

植物 mtDNA 的变异性很强， 它的组织结

构的多样性就是其进化历程和遗传变异 的 表

缸。线粒休基因组大小变化很大， 仅葫芦科内，

mtDNA 大小相差 7-8 倍， 但它们编码的基因

却大致相同。最近研究认为 ， 在不同植物中存

在-些基本的功能基因， 叫做核心 DNA (core 

DN剖，而其他 DNA 序列则是外源插入或原有

mtDNA 扩增而来，井在此基础上发生小 范围

的高频的序列漂移或重排 ， 其中核 DNA 可能

是一个主要的来源， 实验证明，mtDNA 确有接

受外源 DNA 的能力。这样， 外来或重排 DNA

造成了各种植物线粒体基因组之间 的广 泛差

异。但自然生长的植物中 mtDNA 是较稳定

的， 上述变化发生在漫长的进化历程中，这种

情况下，组织培养成为研究 mtDNA 遗传变异

的有力于段。

Ore 和 Walbot (1 985) 比较了 玉 米 B37N 在

近亲繁于自系统和肉体培养下的线 *.lL体基因组稳

定性，他们是用雄性不育 (CMS) 回复可育做为

指标的， 发现近亲繁殖系统在三 代以内很稳

定， 而离体培养中变化则非常大[ 2 1)。对玉

米 CMS 的大 量 研究中， 发现从 CMS 株组织

培养再生的育性回复株， mtDNA 内切酶 图谱

各不相同，也不同于原 CMS 株和正常 可育

株[比 23 )0 mtDNA 在原生质体培养中也发生很

大的变化[ Z4 ]，但其机制不清。 mtDNA 发生变

化的情况并不均一，小麦花粉培养再生的二倍

体植株就没有 mtDNA 变异， 尽管这些植株的

其他变异是非常大的 ( 25J 。 这可能说 明花粉培

养有其特殊性， 在生殖细胞中存在一些稳定因

素 。 Lonsdale 的研究指出， mtDNA 的 重组在

某些细胞分裂的特殊组织中是受到抑制的 ， 这

也说明变异的发生更多地存在于受到整体组织

的控制较不严格的部分[圳。 整体植物中， 单

个细胞发生的 mtDNA 变化不易通过分裂扩增

而成为下一代细胞或植株的 mtDNA 主要基因

组， 而组织培养程序为培养的每一个细胞提供

了繁殖分化的机会， 使得变异有更多机会表现

出来，因此， 在一定意义上说，组织培养缩短

了进化的历程， 使我们能更好地观察和跟踪线

粒体基因组进化的过程。另一方面，现已发现

组织培养中细胞变异大大增加， 有相当部分是

属于核 DNA 的变异 ， 而实验表明一些线粒体

基因型的选择是由核背 景决定 的。 Leavings

111 (1 983)发现玉米 CMS 的育性回复与核背景

有关(2 7)， CMS 现象可以看作是正常核与外来

细胞质或外来细胞核与正常细胞质的不亲和作

用。玉米中 CMS-S 型和 CMS-T 型的 CMS 就

是由于 mtDNA 的变化引起了核与 mtDNA 的

不亲和性。@]复株巾 ， 核基因型发生了变化，

新的核型可以选出线粒体的亲和基因型，从而

产生了正常育性。 这种线粒体基因型可能早就

存在于线拉体基因库中， 发生适当的核变化

时， 选择很快进行， 而且选出的线粒休基因型

是相同或相似的。 对 CMS-S 和 CMS-T 回复
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11:的研究表明， 线粒体基因组的 变化 是:相似

的 [ 2 2 ， 23 )。组织站养条件下 ， mtDNA 多变，而且

丰富的核背旦为 mtDNA 提供多种选择压， 我

们可以利用这种现象培养选择具有新的细她质

泪的植物品和I。由于统拉体可:系遗传的刊点，

fiL状在Æd飞不分 j鸟，具有遗传稳定的优越性。

再介绍一下战与线粒休、 叶绿体 DNA 运

动的IjI~~系 ， J主对于 mtDNA 和 cpDNA i进{专问

赵的探讨二是很汀意义的 3 很多植物中 ， cpDNA 

存在于: nDNA 扣 mtDNA 上 ， mtDNA 存在于

nDN A r . 从 j主 {Lfl同源现象可推测进化上发生

这样 i'!(J DNA :ì三 动:

mtDNA 涉. nDNA‘-cpDNA-" 。

↑ ---- --- - - --『 ------l
Ellis把这种同时出现于两种或两种以上遗

传系统的 DNA定义为"promiscuous DNA" [2 8) , 

这种 DNA 传递被认为是进化中核染色体 DNA

的重要来源之→。在 Podospora 巾 ， 可以看到 ，

mtDNA 军u nDNA 的运动有规律地发生在)定

的细胞周期中。培养初期 mtDNA 上的正常组

分 α 、自 垂;j:t古 JjJ后期细胞老化时就被切下，杂质

粒→样高边扩增并被整合入 nDNA[2 9 ) 。 玉米 、

功物和其他一些低等生物 仁i」者li发 现 mtDNA 稳

定插入 nDNA ， 随之扩增、 主主排。 这种 DNA 运

动与细胞核iI ~:IIJ和生理状态相关，因此，可以

设想jtJ 离休培养法远行控 ;11l j 与分析， 来探究细

胞出 DNA 复 "j-!J IJ 与 i宣传的关系 。

;需 要

植物叶以体制线粒体含有 DNA， 它们表

现出不同的过传变异特性。叶绿体基因组的保

守性强， 台市特征性重复顺序， 它的遗传形式

多样而!只可系过传为主 ， 在组织培养和体细胞

杂交中具有稳定性强， .!f'. 亲遗传的特点。线拉

体基因组变异性很强， 含有主基 因组和随体

DNA， 它的遗传形式是母系遗传 ， 但在体细胞

杂交中有时左现为双亲本遗传， 并有 mtDNA

重绍， mtDNA 在组织培养中发生极大的变 异

性。在 ifliJJ~校扣钱收休、叶绿体之间存在 DNA

互相 .l.!S:功的现象。
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脊推动物和无脊推动物的光感受器结构*

黄 春发

〈厦门大学细胞生物学研究室 )

光感受器是感光细胞一个特化部分。 动物

通过视觉来感知外界多变的环境， 首先由光感

受器将光能转变为化学能。 对感光器官结构研

究， 始于上世纪后叶( 1 ]。随着科学技术的高速

发展， 透射电镜 、 扫描电镜和冰冻蚀刻复型等

新技术的广泛应用 ， 刘感光细胞结构的研究，

从广度和深度都大有长进， 现已报道感光细胞

超微结构的动物几乎遍布各动物门类[川] 。

-、脊椎动物视细胞形态学

脊椎动物的感光细胞， 即视细胞， 来自视

杯内壁的神经上皮， 一般 呈 单层 (极少数夜行

性动物有双国政多 层)。视细胞 是一种长形细

胞， 按其形状分为视锥细胞和视杆细胞， 它又

可细分为三部分 z 外段， 连接纤毛和内段。

1. 外段 外段富含视色京， 形状在 视杆

细胞中象杆状， 视t住细胞中象锥状。 在不同动

物中，外段的长度 、 直径和形状不同， 即使在

同一视网膜的不同位置(中央和周边)也略有差

别 ( 1 ] 。外段由扁平的杆盘或锥盘组成。每个盘由

两层膜构成 ， 与外段轴垂直，杆盘的边缘有很深

的切迹， 俯视象花瓣。 Young 和 Droz (1 968) ( 4 ]

用放射自显影研究指出 z 杆盘是持续形成的，

由外段基部的细胞膜内陷更新。 新生盘不断向

顶端方向推移， 最后从顶端脱离形成被细胞膜

包裹的一堆片层体(图 1 a ， 的。同时顶端碎片

又不断脱落， 并为 也京上皮细胞所吞噬。视杆

外段膜盘脱落发生在黎明 ， 脱落过程可认为是

-种顶分泌【 1 ] 。

锥盘是圆的， 边缘光滑无切迹，通常与细

胞膜表面相连接[5 l ，锥盘问有一狭窄的与外界

相通的开口。 在低等脊椎动物中 ， 这些开口较

宽 ， 出现在外段某特定区域。锥盘膜也在外段

基部形成， 但一直排至顶端并与细 胞膜持续

等参
b 

。
c 

a 
d 

图 1 视抨细胞和视锥细胞模式图

a . 视杆细胞纵切片

b. 视杆细胞外段横切片
c. 视锥细胞夕|、段横切片

d. 视锥细胞纵切片

· 本文承蒙汪德耀教授t]i闷 ， 特此致谢。
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