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摘 要：许多物种的滞绿突变体具有相似的表型特征，即衰老被延缓，叶绿素不降解或降解缓慢。 

但由于遗传背景不同，它们滞绿的分子机理相差很大。文中综述 了滞绿突变体在生理生化(叶绿素的 

酶代谢途径)、遗传特征及分子生物学上的研究进展，介绍了滞绿突变体在植物叶绿素代谢、叶片衰老 

机制以及光合作用等生理过程基础研究中的重要性，并全面介绍了在农业生产的各个方面的应用前景 

及潜力，其中以能显著提高农作物抗逆性及产量的类型 A和 B的功能型滞绿突变最为重要，同时对滞 

绿的分子机理的研究使从根本上解决农作物早衰的问题成为可能。 
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高等植物的叶片衰老最早发生在叶绿体向有色体 

转化，在转化过程中叶绿素降解，其它有色色素(如叶 

黄素等)积累。绝大多数绿色植物衰老时最直观的表 

现就是绿色消失 叶片发黄。然 而在大 豆 (Glycine 

m )Lll、辣椒(Capsicum annuum)L2]、番茄 (Lycopersi— 

COn esculentum) J、草地羊茅(Festuca pratensis) 、菜 

豆(Phaseolus vulgaris) 、烟草(Nicotiana tabacum)。。 、 

高粱(Sorghum vulgare) J、水稻(Oryza sativa) 和拟 

南芥(Arabidopsis thaliana) 等植物中相继发现了衰 

老叶片依然保持绿色的滞绿突变体(stay—green muta- 

tion)。在这些滞绿突变体的衰老叶片里，叶绿素含量 

明显高于同时期野生型的。如番茄 (green flesh)突 

变体早期的生长与形态同野生型的一样，到了叶片衰 

老期却产生了很大差异，突变体植株最下节点的叶片 

不发黄，衰亡的叶片最终凋谢，但仍然保持着绿色。 

果实在成熟过程中仍然保留相当数量的叶绿素因而呈 

现铁锈色。离体处于成熟期的叶片用乙烯处理或者在 

黑暗条件下时，突变体叶片仍然保持绿色，叶绿素只损 

失了5％，而野生型的叶片几乎全部发黄 ⋯。 

在植物叶片衰老过程中植物的细胞结构和代谢、 

基因表达等生理活动发生了一系列的变化导致叶绿素 

降解，进而光合作用能力下降，光合产物的形成量也随 

之降低，生物量增加变得缓慢直至完全停止。但是，在 

衰老期功能型滞绿突变体的叶片内叶绿素基本不降解 

或降解很慢，而且仍然保持着较强的光合作用。这些 

衰老叶片仍然具有光合能力的滞绿突变体的生物产量 

要显著高于野生型，且其茎秆在抗逆能力，如抗病性、 

抗干旱、抗倒伏等方面具有很强的优势 J。 

滞绿突变体的这一明显外在表型以及在提高农作 

物产量上所展现的巨大潜能，吸引了众多科学家的研 

究兴趣和热潮。文中综述了滞绿突变体的研究现状并 

对其在农业上的应用前景作了展望。 

1 滞绿的定义 

滞绿(stay green)是指植物在衰老过程中叶绿素 

不降解或降解不明显的现象。其最明显的特征是植株 

生育末期叶片保持绿色的时间较长，甚至完全不黄化。 

但是也有叶片和种子上同时出现滞绿性状的，如豌 

豆 、菜豆 等。在番茄 突变体的叶片和果实中 

都同样有着绿色滞留的现象 15]。1998年 Bekavac在 

对滞绿型玉米品种作相关生理指标的测定、研究后，提 

出“滞绿度”这一概念 ，使人们对滞绿型与非滞绿 

型品种的区分有了一个定量的标准。他认为，绿色组 

织面积占整株面积(即滞绿度)超过该种群的平均水 
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平，且子粒含水量低于或等于该种群平均水平的植株 

就可以认为是滞绿的品种。如果某一品种的滞绿度和 

子粒含水量均高于种群的平均水平，则该品种就不是 

滞绿型品种，而是具有较长生育期(或贪青晚熟)的品 

种，如玉米 Lo87602，虽表现出衰老延缓的特征，其成 

熟时叶片含水量和叶绿素含量均较高  ̈。 

2 滞绿突变体的 4个类型 

生长发育各阶段始终保持绿色的突变体在许多物 

种中相继被发现，对它们的生理研究表明，不同突变体 

又有各自的特点。Thomas等(2000年)̈ 根据突变体 

叶片发育过程中叶绿素含量和光合速率的变化，将植 

物滞绿方式分为5个类型(见图1)。A型，叶片衰老 

延迟，当叶片开始衰老后，其叶绿素含量和光合速率下 

降的速度与野生型一样，如玉米突变体 fs854 ；B 

型，叶绿素含量与光合作用速率下降的起始时间与野 

生型相同，但较野生型下降缓慢，如高梁的滞绿突变体 

R16 20 ；这些滞绿型植物能进行较长时间的光合作用， 

往往表现出高产特性。c型，叶绿素的降解被抑制，当 

叶绿素含量达到最大值后，直至叶片衰老晚期 ，其含量 

基本保持不变，但其光合速率下降的起始时间和速度 

与野生型一样，如草地羊茅突变体 bf993[21 J和番茄 

突变体。D型，还未衰老黄化的叶片，由于遭受突发病 

虫害、低温冷冻、煮沸或干燥等自然和非自然的因素影 

响，叶片组织快速地死亡，叶绿素永远地滞留在叶片 

中，但此刻它的光合作用随着组织的破坏而急剧下降 

直至停止。如冷冻的菠菜叶片、干燥的标本集，在遭受 

青枯病的农作物上也可以看见类似的滞绿现象。E 

型，相对于野生型而言，突变体的叶绿素含量在其成熟 

期更高，在植株生理生长的衰亡末期叶绿素需要更长 

的时间才能被降解。在以上5种滞绿的方式中，除D 

型是由于外界环境造成的滞绿现象外，其它 A、B、C和 

E型被认为是植物自身基因的变异而引起的滞绿表 

型，根据这4种滞绿的方式又将滞绿突变体分为相应 

的4种类型 。 

3 突变体滞绿的成因 

时间 ————．-- 

曲线表示典型叶片的叶绿素的含量和光合作用的能力⋯ 

图 1 滞绿的5种方式 

相对于野生型植株，各种滞绿突变体有着相似的 

表型特征，即叶片衰老延迟、与衰老相关的蛋白质破坏 

速度降低以及叶绿素的不降解或降解缓慢。叶片的衰 

老是一系列生物化学反应的结果，其中许多反应与叶 

绿素降解有关。迄今为止所报道的对滞绿突变体的分 

子机理、生理生化特性的研究中，大部分集中于探索其 

叶绿素降解有关的部分过程是否被抑制或阻断。尽管 

很多因素，如热、酸、碱、光、自由基离子等都能破坏叶 

绿素的结构而使其降解，但是在高等植物中叶绿素的 

大量代谢主要是由酶催化的生化代谢的PAO途径(如 

图2)完成的 。 

3 I 叶绿素代谢的PAO途径与滞绿突变 

叶绿素的降解由叶绿素酶(Chlase)、去螯合镁酶 

(MDCase)、脱镁叶绿酸 a加氧酶(PAO)和 RCC还原 

酶等一系列酶催化。其中来 自叶绿体内膜的 PAO酶 

催化氧化脱镁叶绿酸 a，打开卟啉环，生成红色叶绿素 

▲●  。 旨 
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降解物(RCC)，叶绿素的绿色从此消失。在紧接着的 

链式反应中，RCC被 RCC还原酶还原成初生荧光叶 

绿素降解物(pFCC) 。代谢途径中任一酶活性异 

常都有可能影响叶绿素的代谢，导致其降解缓慢甚至 

基本不降解。在Phaselous vulgaris非黄化(滞绿)突变 

体的叶片里叶绿素酶的活性没有改变，且在野生型和 

突变体的衰老叶片里都检测不到脱镁叶绿酸 a 。但 

是在突变体中有脱植基叶绿素 a和 b的积累，而野生 

型却没有，说明在突变体衰老过程中脱植基叶绿素没 

有正常发生去螯合镁反应，由此推测在突变体中可能 

没有去螯合镁酶的活性。PAO酶的活性仅在植物的 

衰老叶片和成熟的果实中发现 ，并且 PAO酶 

的活性与叶绿素丢失的速率成正相关，它对底物脱镁 

叶绿酸a具有绝对的专一性_3 。在对一种滞绿型的 

。 胶镁螯合酶 
。 脱镁叶绿酸a加氧酶 

o RCC还原酶 
。 代谢物转运 
o ABC转运 

衰老叶绿体 修
F

饰
C

后
Cs

的 

外 。膜 

细胞质溶胶 

RCC 

o 

o 

l| 一 j ． 
l 

液泡 l酸性pH 
 々
l 

单吡咯衍生物— NCCs 

图中“?”表示未知的反应，吡咯环(A—D)，Chl：叶绿素； 

Ro=CH3，phytol=叶绿醇 Chl a=叶绿素 ；R0： CHO， 

Chl b：叶绿素 b；Chlide a=叶绿索 a酸酯；Pheide a=脱镁 

叶绿酸 a；RCC：红色叶绿素降解物；pFCC=初生荧光叶绿 

素降解物；FCCs=荧光叶绿素降解物；NCCs=非荧光叶绿素 

降解物 

图2 高等植物的叶绿素生化代谢途径 

(PAO途径)模型图 

草地羊茅(Festuca pratensis)的研究中发现，叶绿素酶 

和去镁螯合酶表现出正常的水平，而 PAO酶的活性 

比野生型低很多。PAO酶活性的减弱被认为是豌豆、 

菜豆和草地羊茅(Festuca pratensis)等绝大多数 c型滞 

绿的原因 ， ，坞， 。 。 

Ayumi Tanaka在总结叶绿素代谢途径时认为叶绿 

素b还原酶，羟甲基叶绿素 a还原酶以及开卟啉环的 

PAO酶这3个酶的活性的降低或者缺失都有可能使 

叶绿素的降解被阻断，导致植物出现滞绿 。尽管如 

此，2005年Efrati通过基因作图和遗传定位的方法对 

辣椒 cl(chlorophyll retainer)和番茄 (green flesh)两 

个滞绿突变体进行研究并发现，cl和 的滞绿表型是 

由两个同源基 因突变引起 的，但是 和 PAO(编码 

PAO酶)基因及番茄的3个 CHL(编码叶绿素酶)基因 

定位在不同的染色体上_3 ，这意味着在辣椒的 突变 

体中，导致其滞绿的并不是直接参与叶绿素代谢的酶， 

可能是调控这个代谢途径的其它基因变异造成。 

3．2 基因突变引起的滞绿 

不同的滞绿突变体虽然具有相似的滞绿特性，但 

在对植物激素处理的响应 、光合作用的能力相关酶或 

蛋白质变化、性状表达的组织特异性以及遗传机理等 

方面却存在着诸多差异 l， J。产生这些差异的根本 

原因是它们的遗传背景不同，也就是它们突变的基因 

不同 。 

早在2O世纪5O年代，Kerr就研究了番茄滞绿突 

变体 (green flesh)及其遗传连锁关系，发现 的滞 

绿是由单一核基因隐性遗传突变引起的，并将突变基 

因定位在番茄第 8号染色体上 '3 。Efrati对辣椒的 

突变体 cl(chlorophyll retainer)进行了遗传定位和分子 

作图的研究 ，通过辣椒的 CL和番茄的 GF在对应 

染色体上的分子定位图谱，得出cl和g厂的滞绿是由同 

源基因突变造成 ，并且 CL基因与标记序列 CT28和 

TG510紧密连锁，位于第 1号染色体上。1969年，英 

国威尔士植物育种站(Welsh Plant Breeding Station)在 

草地羊茅(Festuca pratensis)品种 S．215中发现一株滞 

绿突变体_4 J。在通过一系列的杂交、自交、重复回交 

等遗传学方法试验之后，Thomas(1987)确定了草地羊 

茅滞绿突变体 bi993被单个隐性等位核基因sid(se— 

nescence—induced degradation)诱导调控着 ，经过鉴 

定 sid位于两个连锁的 AFLP标记之间 。在对大豆 

滞绿突变的研究中，已经找到了3个滞绿的基因型，分 

别为呈显性的核基因(G，d d2)和细胞质基因(cytG) 

以及2个隐性等位基因dld d2d 和G—d d d d ，它们 

调控着叶、豆荚、种皮和胚芽的绿色 。cytG突变体 
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导致开始衰老大豆叶片的叶绿素 b比叶绿素 a更稳 

定 ，在d d：的纯合突变体中衰老时可溶性蛋白的 

降解被显著的延缓了 。 

滞绿突变体在生理学、细胞学、生物化学和遗传特 

征上都有详尽研究和描述 4 。随着分子生物学的 

发展，人们把 目光集中到研究滞绿的分子机理上来。 
一 个偶然的机会，K．一W．Cha等(2002年)用诱变剂 

N一甲基 一N一亚硝基脲(N—methyl—N—nitrosourea) 

人工诱变Et本产糯米稻，在众多发生了突变的后代中 

发现一株近似滞绿突变类型c的突变株 。通过遗 

传群体的杂交试验及分子遗传标记，把这个控制滞绿 

表型的单个隐性核基因SGR(senescence—inducible 

chloroplast stay—green protein)定位于 9号染色体的 

长臂，在 RFLP标记的RG662和C985之间，并克隆出 

SGR 基 因 的 全 长 cDNA (GenBank 登 陆 号 为 

AY850134)。2007年 Armstead的研究小组在拟南芥 

中通过RNAi的技术使SGR基因沉默，发现SGR基因 

沉默的拟南芥都表现出不同程度的滞绿现象 J。 

SGR基因在其它高等绿色植物中也相继被克隆出来 

并登陆在 GenBank上 引，拟南芥(AY850161)；高粱( 

AY850140)；日本 结 缕 草 (AY850154)；玉 米 

(AY850138)；大麦(AY850135)；稻 (AY850134)；大 

豆(AY850141)；番茄(DQ100158，由本实验室克隆)．。 

这些新发现的SGR基因由核基因编码并受衰老特异 

诱导表达，由它们的碱基序列推导的蛋白质产物有 

261—269个氨基酸，并且包涵了一个到叶绿体的信号 

肽，但是它们是如何发挥功能调控叶绿素的降解，目前 

还不清楚。尽管如此，无论是前人对各种滞绿突变体 

在遗传特征上研究结果以及滞绿基因座在染色体上的 

定位研究，还是后来 SGR基因的发现和被成功的克 

隆，这些都为在分子水平上研究滞绿突变体，从而最终 

揭示其滞绿的分子机理奠定了坚实的基础。 

3．3 基因工程(抑制成熟、衰老)引起的迟衰、滞绿 

Robson等。钧 (2004年)通过转基因的方法将玉米 

衰老增强启动子和 I 基因(I 基因编码细胞分裂素 

合成的一个限速酶)融合转入玉米后，转基因植株在衰 

老期仍然合成大量细胞分裂素而表现出常绿性状。将 

来源于拟南芥的衰老特异启动子 SAG ：和 IPT基因连 

接，并转化到烟草中，在烟草转化体上也能观察到滞绿 

现象 。通过降低促进成熟和衰老的激素水平，在一 

定程度上也可以使植物呈现滞绿的表型。如在番茄中 

通过转基因技术反义抑制 1一氨基环丙烷 一1一羧酸 

(ACC)氧化酶基因的表达，从而抑制内源乙烯的生物合 

成，使叶片的衰老明显地被延缓了_4 。类似的现象在 

拟南芥的乙烯不敏感突变体中也很明显 。 

3．4 外界环境因子引起的滞绿 

除了植物 自身基因的变异引起滞绿的外在表型 

外，特殊的外部环境也会使植物出现类似滞绿的特性。 

如农作物可通过去花、去除果实、热胁迫、遮荫、提高细 

胞分裂素CTK水平、抑制蛋白质的合成等方法人为干 

涉衰老，产生滞绿表型。去掉衰老叶片上的嫩芽通常 

能抑制其黄化，甚至使其恢复绿色。氮肥使用量的不 

同也可以影响玉米叶片的滞绿特性。在玉米中，剪顶 

(detopping)被证明可负调控衰亡增强基因 。一系 

列生长调控物质、代谢抑制物和某些未知作用的化学 

物质可以制止黄化。如铁螯合剂对保留绿色很有效， 

这很可能是因为它们作用于叶绿素降解中的铁依赖步 

骤l3 。外界干预产生的滞绿表型是不能遗传的，但是 

这些现象说明来自外部环境影响因子的干扰，通过扰 

乱特殊的生化或生理过程，使植株出现滞绿。找出调 

控各个过程的特定的一个或多个基因，通过操纵相应 

的基因即能得到可遗传的滞绿特性 。这为研究滞 

绿突变体提供了新的线索和方向。 

4 滞绿突变的应用 

叶绿素捕捉的太阳能，通过光合作用转化为生物 

能，同时产生的氧气和有机物是其他生物赖以生存的 

基础。叶绿体的光合反应中心、叶绿体内各种酶的相 

互作用、叶绿素代谢等之间有着怎样错综复杂的关系， 

叶绿体 自身基因和核基因如何有序的表达与调控着， 

以及如何更加有效利用太阳能资源为人类服务都是科 

学家们一直思索的问题。滞绿突变的发现和研究为解 

决这些问题提供了新的研究思路和研究方向。 

4．1 理论研究 

在基础理论研究中，滞绿突变体是研究植物叶绿 

素代谢、光合作用及其光合电子传递链、激素响应、以 

及早衰、抗逆境等一系列生理代谢过程 的理想材 

料 卫 。对4种类型滞绿突变体 的深入研究，不 

仅有助于发现参与叶绿素代谢的新酶或新途径，揭示 

叶绿素的代谢过程中相关酶的催化特性 ，而且还可以 

验证前人对叶绿素代谢的各种假说，甚至为新假说的 

提出提供依据，促进相关基础理论的发展和完善。对 

滞绿突变体的深入研究还有助于阐明叶绿素含量与光 

合功能之间的关系、植物衰老过程的特征，探索衰老现 

象的实质。自然或基因工程得到滞绿突变体在分析叶 

片衰老以及激素刺激，生物、非生物胁迫环境下与衰 

老、抗病、抗逆相关基因的特异表达变得越来越重要。 

同时它也是探索衰老和区别类囊体的不同成分降解的 
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有力工具 。已发现的各种滞绿植物虽有着同样的 

滞绿表型，但由于存在着不同的遗传基础，因而各个突 

变体的滞绿机制是不尽相同的。同一滞绿性状可能受 

不同基因控制；同一基因功能缺损的程度不同也可能 

会造成不一样的滞绿类型。研究不同类型滞绿突变有 

可能发现并克隆与叶绿素代谢紧密相关的新基因，如 

新发现的 SGR基因，受衰老诱导而特异表达，它的突 

变使水稻产生类似于类型c的滞绿表型【43 J。 

20世纪70年代后，以叶绿素为光敏剂来开发利 

用太阳能的研究成了科学家的热门课题。Takahashi 

等发现，通过模仿天然植物的叶绿素的光合成反应中 

心，可获得较好的光电能量转换 。由于离体的叶绿 

素很快便失去了活性，所以天然叶绿素的不稳定、易降 

解是开发廉价高效太阳能电池的一大瓶颈。然而滞绿 

突变体有着叶绿素不降解的优良性状，这有可能为研 

究低成本高效率的太阳能新型电池，提高太阳能利用 

率开辟新的研究思路和方向。从这个层面上讲，滞绿 

突变体的基础研究不仅有可能缓解全球性能源危机， 

而且可以加速各学科(植物学、光化学、微 电子学、纳 

米材料学等)之间的交叉和渗透，也为新学科新技术 

的产生奠定基础。 

4．2 提高农作物的生物量(产量)和抗性 

由于在生育后期功能型滞绿突变体 A型的叶片 

延缓衰老，功能型滞绿突变体 B型的叶绿素含量和光 

合能力下降缓慢，这种滞绿突变体的生物学产量要比 

非滞绿的同物种高很多。Ma(1998)研究表明，玉米滞 

绿型品种((3V．pioneer 3902)在子粒灌浆期比早衰品种 

(CV．pride 5)多生产 24％的干物质，同时多吸收30％ 

的氮素 。Gan和 Amasino(1995)曾用转基因技术 

诱发了1个烟草滞绿突变体，此种突变体的生物量和 

种子产量分别增加了40％和 52％ 。滞绿型禾本科 

作物的叶绿素含量明显增加，如果将滞绿基因转移到 

水稻品种中，滞绿型水稻在增加稻谷产量的同时又提 

高了稻草的饲用价值，对促进农区畜牧业的发展有着 

重要的意义。功能型滞绿基因的作用减缓或阻止了 

茎、叶中叶绿素的降解，致使滞绿型品种在成熟后茎、 

叶中的叶绿素含量始终保持原水平而不减少，同时也 

保持了光合作用。从另一个角度讲，滞绿基因是与衰 

老有关的基因，对它的深入研究可能是解决农作物早 

衰的新途径。 

在植物的生理成熟时期及其后期，有滞绿性状的 

植株很容易辨识。这一非常直观的外在表型可以作为 

良种繁育和杂交育种的筛选标记。此外，与野生型相 

比，滞绿突变体的茎秆抗逆能力 (抗病、抗干旱 、抗倒 

伏等) 方面具有很强的优势，在育种的生产实践 

中，这些有滞绿性状的作物作为遗传改良的育种材料 
一 直受到育种家的关注和青睐。如澳大利亚昆士兰利 

用滞绿特性提高高梁对水的利用效率，培育很多抗干 

旱的改良品种供干旱地区种植 引。 

4．3 农产品贮藏、运输和保鲜 

滞绿突变体在观赏类的植物选育和栽培中，也有 

很大 的潜力。菊 花不 黄化 (non—yellowing)品种 

“Boaldi”，在黑暗中处理 12 d后的叶片仍为绿色，其观 

赏价值不因长时间黑暗储藏和运输而降低 。绿色 

蔬菜在贮存、运输或加工过程中，叶绿素容易降解，叶 

片发黄变质，难以适应远途运输和较长时间的贮藏 ，使 

其食用品质和商品品质下降。那么，延缓绿色蔬菜叶 

片衰老、变质，延长保鲜期，提高其经济价值，就成为一 

个迫切需要解决的难题。在实际生产上，虽然保持蔬 

菜绿色的方法有很多，但有的方法成本太高，有的方法 

在加工过程中由于重金属的残留而受到食品卫生法的 

限制，并且保绿效果不十分理想。滞绿突变体具有在 

衰老后叶绿素降解不明显和叶片依然保持绿色的先天 

优势，因而在绿叶蔬菜的育种和栽培上有巨大的应用 

前景和经济价值。 

5 结 语 

A型和 B型的滞绿突变可以大幅提高生物量，对 

这 2种滞绿突变的深入研究 ，可以有效地解决人类今 

后的粮食问题，这有着极其重大的意义和价值。目前， 

在对滞绿突变的分子机理的探索中，已经明确的是水 

稻中 SGR基因的变异使水稻出现近似于类型 C的滞 

绿性状，而对于能增加生物量的A、B两种类型的滞绿 

突变在基因水平上的研究仍未见任何报道。A、B型 

与 C型滞绿突变在分子机理上有什么联系?它们是 

否由同一基因的损伤程度不同造成，还是分别涉及不 

同的滞绿相关的基因(包括未知的新基因和其它未知 

功能的已知基因)?这些滞绿相关的基因的表达是被 

衰老诱导，还是其表达引发了植株的衰老?它们的上 

游调控基因的变异是否也会引发滞绿(抑或是不同类 

型的滞绿)?这些基因如何引发植物的抗病、抗旱、抗 

逆境反应等，这些都是未来研究的热点和重点。随着 

研究的深入，各种类型滞绿的分子机理将会被一一破 

解，同时滞绿也将会更加有效地应用到人们的生产和 

生活中，造福于人类。 
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Research and Application Perspective of Stay-green M utants 

YAN BO a，CHEN Guo—pinga，HUZong一|i a，LUO Mina ，CHEN Xu—qing a 

(a．Bioengineering College；b．Journals Department，Chongqing University，Chongqing 400030，China) 

Abstract：Stay—green mutants of all botanical species have similar phenotypic features
． The senescence is delayed，and 

chlorophyll degradation is blocked or slowed．Nevertheless．the molecular mechanism of stay—green in these mutants is 

quite different owing to different genetic basis．The authors summarize the progresses in research off the physiological and 

biochemical behaviors(mostly concentrated on the enzyme—catalyzed metabolic pathway of chlorophyl1)，hereditary fea— 

tures and molecular biological aspects in various stay—green mutants
． They also describe the importance of stay—green 

mutation to the research of chlorophyll metabolism，leaf senescence，photosynthesis and other physiological processes in 

plants，as well as the perspective of exploiting the advantages of these mutants in many aspects of agriculture
． Among the 

many types of stay—green mutants，the most promising and significant can be the functional Type A and Type B which are 

distinguished for their increased yields and improved resistance against stresses
． Furthermore，thorough understanding of 

changes in the molecular mechanism of stay—green is a potential access to consummately solving the presenility problem 

of crops． 

Key words：stay—green mutation；non—yellowing；senescence；chlorophyll metabolism；hereditary variation；SGR 
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L2 Controller Design for Nonlinear Systems with 

Dead-Zone M odification 

CHEN Gang，SUN Yue，Su Yu-gang 

(College of Automation，Chongqing University，Chongqing 400030，China) 

Abstract：An adaptive robust L2 design method with dead—zone modification is proposed for a class of nonlinear systems 

with external disturbances and uncertain parameters
． With priori knowledge of the bounds of the parametric uncertain— 

ties，the smooth projection method and the dead zone modification technology are incorporated into the adaptive laws to 

prevent parameter drifting and reduce the computation burden．The number of parameter estimates is minimal for the a— 

daptive system．The algorithm can guarantee the tracking errors asymptotically converge to the desired dead zone if the 

external disturbances are zero．The system satisfies L2 disturbance rejection criterion when the external disturbances are 

considered．Simulation results demonstrate the effectiveness of the control algorithm
． 

Key words：nonlinear system；dead zone；adaptive control；disturbance 
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