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水稻穗顶部退化突变体 tutou3 的基因精细定位

邢欣欣，郭秀平，李　帅，常艳琪，寻子琦，张　欣
（中国农业科学院作物科学研究所 / 农作物基因资源与基因改良国家重大科学工程，北京 100081）

摘要：水稻穗顶部退化在水稻生产中时有发生，影响水稻的穗粒数，严重时会导致水稻产量下降。目前，虽然从水稻穗

顶部退化突变体中已经鉴定出了一些基因如 PAA1、PAA2、TUT1 等，但是对穗顶部退化发生的分子机制的认知仍十分有限。

本研究报道了一个穗顶部退化的隐性突变体 tutou3 的基因定位及克隆结果。该突变体在营养生长时期表现为株高变矮，

穗发育后期穗顶部发生严重退化，每穗实粒数、穗长、千粒重极显著降低。遗传分析表明，tutou3 受 1 对隐性基因控制。利

用 tutou3×IRAT129 杂交组合 F2 分离群体中的 856 个穗顶部退化极端个体，将基因 TUTOU3 定位在了 4 号染色体长臂端

的 29 kb 区间内，测序研究发现，区间内一个编码质膜 H+-ATP 酶基因 LOC_Os04g56160 的第 8 外显子存在 1 个 C → A 单碱

基替换，导致第 608 个氨基酸从丙氨酸突变为天冬氨酸。qRT-PCR 分析发现，TUTOU3 基因在水稻中呈组成型表达，在突变

体中该基因表达量下降。诱发穗顶部细胞程序性死亡的基因 OsVPE2 和 OsVPE3 在突变体 tutou3 中表达量极显著上升。对

TUTOU3 基因的深入研究将会揭示 H+-ATP 酶在穗顶部细胞的生长发育中的作用，有助于深入阐明穗顶部退化在细胞水平上

发生的机制。
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Abstract：Panicle apical abortion occurs frequently in rice production，which can affect grain number per 
panicle and when serious may lead to the reduction of grain yield. Although some rice panicle apical abortion 
genes such as PAA1，PAA2，and TUT1 have been identified，their underling molecular mechanism are still poorly 
understood. In this study，we report a gene mapping and cloning of a recessive PAA tutou3 mutant in rice. The 
mutant had shorter plant height during vegetative development stage and serious panicle apical abortion at the 
later stage of panicle development，which resulted in significantly reduced grain number per panicle，panicle 
length and 1000-grain weight. Genetic analysis demonstrated that the phenotype of tutou3 was determined by a 
single recessive gene. Using 856 individuals with serious panicle apical abortion in the F2 segregating population 
derived from tutou3×IRAT129，TUTOU3 locus was mapped in a 29 kb interval flanked by markers A-2 and 
A-17 on chromosome 4 containing 3 putative open reading frames （ORFs）. Sequence analysis revealed a single 
nucleotide substitution of C to A at the eighth exon of LOC_Os04g56160，a plasma membrane H+-ATPase 
encoding gene，in tutou3，resulting in an amino acid change from alanine to aspartic acid. qRT-PCR analysis 
showed that TUTOU3 gene was constitutively expressed in rice，and its expression level decreased in the mutants. 
The mRNA expression levels of OsVPE2 and OsVPE3，which induce programmed cell death of apical panicle，
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increased significantly in the degraded spikelets in tutou3. Further study of TUTOU3 gene will reveal the role of 
H+-ATPase in the growth and development of panicle apical cells and help to elucidate the mechanism of panicle 
apical abortion at the cellular level.

Key words：rice； apical abortion； fine mapping； H+-ATPase

水稻（Oryza sativa L.）穗部性状是决定其产

量的关键因素，直接影响到产量三要素中的穗粒

数和千粒重性状。当水稻处于发育阶段时，顶部

或基部小花往往会产生“开花前小花退化”（Pre-
flowering floret abortion），导致小花干瘪、发白、变干，

最终会造成穗长变短、穗粒数减少，严重影响单株产 
量［1-2］。由于外部环境包括温度和水分等都能影响水

稻穗部退化程度［3-5］，造成穗部退化性状的表型精准鉴

定困难，因此对于其遗传和分子机理研究报道较少。

穗退化主要包括 2 种类型：穗基部退化和穗顶

部退化。穗顶部退化现象在水稻育种生产中时有发

生［6］。水稻穗顶部退化大部分属于数量性状遗传，

已经报道了很多 QTL 位点。徐华山等［7］从粳稻品

种日本晴为背景的籼稻品种 9311 片段置换系中检

测到 5 个 QTL，其中贡献率最高的是位于 9 号染色

体的 de-9 位点，贡献率达到 20%。高素伟等［8］从

一个穗顶部退化自然变异株 L-05261 中检测到了 5
个穗顶部退化 QTL，分布在 3、4、5、8 号染色体上。

Cheng 等［9］通过精细定位将位于 8 号染色体上的

QTL 位点 qAA8 进一步缩小到了物理距离 37 kb 的

RM22476 和 8-In112 两个标记之间，qPAA8 的表型

受抽穗期和温度影响［10］。

穗顶部退化突变体是研究穗顶部退化分子机理

的理想材料。Bai 等［11］报道了一个水稻穗顶部退

化突变体 tutou1（tut1），该突变体表现出株高变矮、

穗变短、穗顶端退化、花粉和花药发育异常，TUT1
基因编码一个 cAMP 类受体蛋白的一个抑制因子，

对水稻穗发育及肌动蛋白组装具有重要作用。Zhu
等［12］报道了 TOTOU2 基因，该基因编码一个果胶

酸裂解酶，它的突变体在穗顶部退化的同时，还会造

成叶片衰老，严重影响了株型发育。Zafar 等［13］报

道了一个线粒体定位的基因 DPS1，其突变体表现

出穗顶端退化、育性降低、花药变白变小和花粉粒

变少。Peng 等［14］报道了一个钙调磷酸酶蛋白互作

激酶 OsCIPK31，其突变体穗顶部退化严重，穗粒数

减少，千粒重降低，推测 OsCIPK31 与 MAPK 通路

具有协同作用，导致应激反应中过量积累 ROS。孙

小涵［15］报道了一个水稻穗顶部退化突变体 paa65，
突变体还表现出顶端枝梗退化、穗长结实率降低的

表型，与多种激素水平差异调控有关。Rao 等［16］报

道了一个穗顶部退化突变体 es1，ES1 基因是 TUT1
的等位基因，由于突变体气孔密度增加，苗期易失

水导致突变体叶片边缘出现发白枯萎现象。李真 
等［17］报道了一个中花 11 穗顶部退化突变体，

并将突变基因定位在 2 号染色体上物理距离为 
80 kb 的标记 L2-33 和 L2-50 之间，该区间内有 10
个基因，其中候选基因 LOC_Os02g45100、LOC_
Os02g45140、LOC_Os02g45160 的 表 达 水 平 显 著

提高。Heng 等［18］报道了一个来自于粳稻品种

Kitaake 的组培突变体 paa1，该突变体在营养生

长期间与野生型无明显差异，在抽穗以后顶端小

穗出现退化表型，通过图位克隆发现了候选基因

OsALMT7，该基因编码一个 ALMT 家族的苹果酸转

运蛋白，突变体转运到穗顶端的苹果酸含量降低，活

性氧（ROS）积累，造成细胞程序性死亡，产生穗顶

部退化表型。

综上所述，穗顶部退化是由多个基因和外部环

境相互作用产生的复杂性状，对其分子机制也尚

不十分清楚，尚未建立其遗传网络，系统克隆穗顶

部退化相关基因，并解析其机制，对于理解穗顶部

退化的形成原因及其预防具有重要的意义。本试

验的突变体材料表型与 Bai 等［11］报道的 tutou1 和

Zhu 等［12］报道的 tutou2 表型相似，因此将突变体

命名为 tutou3。通过将突变体与穗顶部正常发育

的 IRAT129 杂交，构建了遗传作图群体，利用图位

克隆的方法定位到了目的基因 TUTOU3。初步结

果表明，突变体中目的基因表达量下降，诱发细胞程

序性死亡的基因 OsVPE2 和 OsVPE3 在退化小穗中

表达量显著上升，这可能是导致穗顶部退化的原因。

该突变体为深入研究控制水稻穗退化机理提供了材

料，为进一步解析 TUTOU3 的分子机制奠定了基础。

1 材料与方法

1.1 试验材料与性状调查

突变体材料 tutou3 来源于中花 11 的组织培养

后代，主要表现为穗顶部颖花退化严重。以粳稻品

种 IRAT129 作为母本、突变体 tutou3 作为父本进行

杂交，构建基因定位群体，经过海南南繁加代后，F2
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遗传作图群体种植在中国农业科学院作物科学研究

所顺义基地。成熟时，进行田间观察，各考察 10 株

突变体和野生型植株的株高、分蘖数、每穗实粒数、

一次枝梗数、二次枝梗数、结实率、千粒重等农艺性

状，并利用 SPSS 19 软件进行 t 检验以分析差异显

著性。

1.2 穗退化突变基因的精细定位及其候选基因分析

在田间取 F2 分离群体中共 856 个隐性（穗顶

端退化）单株及 2 个亲本 IRAT129、tutou3 的叶片，

用改良的 CTAB 法［19-20］提取叶片全基因组 DNA。

随机取 10 个 F2 隐性单株 DNA 构建混池，亲本

（tutou3 和 IRAT129）作为对照，用实验室保存的均

匀分布在 12 条染色体上的、且在双亲间具有多态

性的 164 对 Indel 引物进行连锁分析。随后，随机

选取 34 个隐性单株，用于初定位。在 Gramene 网

站（http：//ensembl.gramene.org/genome_browser/
index.html）下载粳稻日本晴和籼稻 9311 的基因

组序列，在初定位区间内寻找 SNP/Indel 位点。用

Primier3.0 软件设计引物，在 2 个亲本中检测多态

性。引物由上海英潍捷基贸易有限公司合成（表

1）。 采 用 10 μL 的 PCR 扩 增 体 系，PCR 反 应 条

件为 94 ℃预变性 5 min；94 ℃变性 30 s，58 ℃退

火 30 s，72 ℃延伸 30 s，30 个循环；72 ℃终延伸 
7 min。扩增产物经非变性聚丙烯酰胺凝胶电泳、银

染后观察。利用 Rice Genome Browser（http：//rice.
plantbiology.msu.edu/cgi-bin/gbrowse/rice/）网 站 查

找定位区间内的候选基因，候选基因测序由北京博

迈德基因技术有限公司完成。

表 1　用于 TUTOU3 基因定位的多态性标记
Table1　Polymorphic markers for mapping TUTOU3

标记

Marker
正向序列

Forward sequence（5'-3'）
反向序列

Reverse sequence（5'-3'）

RJ4-15 CCGCTACTAATAGCAGAGAG GGAGCTTTGTTCTTGCGAAC

A4-11 CGTGCCATAAAGGACCTGGGATA AGAAACTTTCCCAATCAGTCTATCT

A-2 TAACAGTGCTCCGTGCCTTA TTCAGGATGCAGGTCGTTTG

A-33 TCCAATGCGATGCTACTCCA TGGAGACATCACGAGACCAC

A-17 ACATGCAAAGAACGAGGGGA TGTCACGATAAAAGTTAACGGTGT

A-7 GAGGAGAAGAGCCCCGTG CATGGCTTGCTCTTCAGGTG

4-34 GCCGACGGATTGTTTGAGAT GAAAATCTCGTCAGCCACC

1.3 候选基因及细胞凋亡相关基因表达量分析

使用 TIANGEN 公司的植物总 RNA 提取试

剂盒提取目标组织的 RNA。用北京宝日医生物

技术有限公司的 PrimeScript Ⅱ 1st Strand cDNA 
Synthesis Kit 试剂盒合成 cDNA。在 QuantPrime 网

站（https：//quantprime.mpimp-golm.mpg.de/? 

page=home）设计定量扩增的引物（表 2）。使用

ChamQ SYBR qPCR Master Mix 试剂盒（南京诺唯

赞公司）进行荧光定量 RCR，在 Applied Biosystems 
7500 Real-time PCR 仪器上进行扩增，每个样品设

3 个重复，以水稻多聚泛素酶基因 Ubiquitin 作为 
内参。

表 2　qRT-PCR 所用引物
Table 2　Primers used for qRT-PCR

基因名称

Gene name
正向序列

Forward sequence（5'-3'）
反向序列

Reverse sequence（5'-3'）

LOC_Os04g56160 AAGTATGCTGAGCGTGGGCTTC TCGACTTCTCAGGTACTTCCTGTC

LOC_Os04g56170 GAAGGGCGCAGGCGAATAAATC TCTTGCTGCTACTTCCTGCTTTG

LOC_Os04g56180 ACAGAGCCATTGTCAAGCACGTC CATTGCTGGCGAACAAGGAGTTG

LOC_Os03g13170 AACCAGCTGAGGCCCAAGA ACGATTGATTTAACCAGTCCATGA

OsVPE2 CGGCTCCAACGGCTACTACAAC TCGGGACCCCAGCATAGACA

OsVPE3 CGGTAACTACAGGCACCAGGC GTGACTTCGTCTCCAGTGTAATCC

Ubiquitin AACCAGCTGAGGCCCAAGA ACGATTGATTTAACCAGTCCATGA
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2  结果与分析

2.1 穗顶部退化突变体 tutou3 的表型分析

自然生长条件下，在幼穗发育早期，突变体穗部

无明显顶部退化现象，幼穗伸长阶段后期，突变体顶

部小穗逐渐退化，先是发白，继而萎缩、坏死直至最

后脱落，籽粒成熟之后，顶部退化的小穗几乎都完全

脱落，最终导致株高、穗长、每穗粒数显著降低，籽粒

的外观也有变化，表现在长度、宽度、厚度都减少，千

粒重降低（图 1）。在北京与海南不同的季节、不同

的生长环境，顶部穗退化表型都能够出现，说明该性

状能够稳定遗传。

2.2  农艺性状调查

成熟时，分别调查野生型及突变体的农艺性状，

结果如表 3 所示，tutou3 突变体与野生型相比，株

高、分蘖数、每穗实粒数、千粒重均极显著减少。

A：中花 11（左）与 tutou3（右）抽穗后植株表型，比例尺为 15 cm； B：成熟期中花 11（左）与 tutou3（右）穗表型，比例尺为 5 cm； C：中花 11
（左）与 tutou3（右）籽粒长度比较，比例尺为 2 cm； D：中花 11（左）与 tutou3（右）的籽粒宽度比较，比例尺为 2 cm

A：Phenotype of Zhonghua11 （left） and tutou3 （right） plants after heading stage，bar = 15 cm，B：Phenotypic comparison of panicle apical abortion 
between Zhonghua11 （left） and tutou3 （right） at the filling stage，bar = 5 cm，C：Grain length comparison of Zhonghua11 （left） and tutou3 （right），

bar = 2 cm，D：Grain width comparison of Zhonghua11 （left） and tutou3 （right），bar = 2 cm

图 1　野生型（中花 11）和突变体（tutou3）的表型比较
Fig.1　Phenotypic comparison between wild type and mutant tutou3

表 3　野生型和突变体农艺性状比较
Table 3　Agronomic traits comparison between wild type and mutant
农艺性状 Agronomic trait 野生型（中花 11）Wild type （Zhonghua 11） 突变体（tutou3）Mutant （tutou3）

株高 （cm）Plant height 110.95±1.81 93.15±4.48**

分蘖数 Tiller number 9.65±2.29 5.45±1.20**

主穗长（cm） Main panicle length 24.95±0.71 15.78±1.01**

一次枝梗数 Primary branch number 16.31±0.99 13.20±0.75**

二次枝梗数 Secondary branch number 50.46±7.29 37.70±2.86**

总小花数 Total number of spikelets 206.60±52.20 198.40±21.42

退化小花数 Total number of aborted spikelets 2.80±1.53 86.60±18.81**

每穗实粒数 Grain number per panicle 203.80±51.75 111.80±20.90**

结实率（%） Seed setting rate 98.63±0.01 56.40±0.08**

粒长（mm） Seed length 7.51±0.25 6.83±0.34**

粒宽（mm） Seed width 3.32±0.15 3.10±0.21**

粒厚（mm） Seed thickness 2.29±0.09 2.08±0.11**

千粒重（g） 1000-grain weight 27.03±0.54 20.78±0.55**

所有的数值表示为平均值 ± 标准误（n=10），t 测验，** 表示在 P<0.01 水平差异显著，下同

All data are presented as mean±SE （n=10），** indicates significant difference at P<0.01，as determined by t-test，the same as below
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2.3 tutou3 的遗传分析

为研究穗顶部退化突变体的遗传方式，将

tutou3 和穗部正常的 IRAT129 品种杂交，后代分析

表明，F1 植株正常，对 F2 1294 个单株进行考察发

现，正常株为 983 株，顶端退化株为 311 株，经卡方

（χ2）测验（χ2=0.48，χ2
0.05=3.84），符合 3（显性）∶1

（隐性）的分离比，所以穗顶部退化表型是受 1 对隐

性基因控制的。

2.4 候选基因定位与克隆

选取 F2 群体 10 个穗顶端退化单株构建 DNA

混池。用 164 对引物对 DNA 混池进行连锁分析，

利用 34 个取样单株将候选基因初步定位于 4 号染

色体长臂末端上的 RJ4-15 和 4-34 两个标记之间约

1.2 Mb 的物理距离内。利用 gramene 网站（http：//
www.gramene.org/）进一步开发了位于这 2 个标记

之间的 5 个新标记 A-11、A-7、A-2、A-33 和 A-17，
再利用 856 个穗退化单株进行连锁分析，最终将候

选基因 TUTOU3 定位在 A-2 和 A-17 之间物理距离

为 29 kb 的区间，其中与区间内的标记 A-33 完全连

锁（图 2）。

A

B

C

Markers

Chr.4

4

Markers

No.recombinants

RJ4 15

RJ4 15 A 11 A 2 A 33 A 17 A 7

4 34

4 34

n=34

n=856

37 25 5 0
29 kb 

ORF1 ORF2 ORF3

TGA

6 22 35

ATG

11
Zhonghua11

11
Zhonghua11

tutou3

tutou3

GCT GAT GCT ACA

GCT GAT GAT ACA

Ala   Asp   Ala   Thr

Ala   Asp   Asp   Thr

396

400

406

410

C C C C C CT T T T T T T TG G G G G G GA A A A

C C A C C CT T T T T T T TG G G G G G GA A A A

A：TUTOU3 基因精细定位在 A-2 和 A-17 标记间 29 kb 区间内，n 表示用于定位的穗顶部退化单株的数目，

横线上方标记表示用于精细定位的 Indel 标记，下方表示该标记下的重组交换株数；B：TUTOU3 基因的结

构图，包含 14 个内含子和 15 个外显子；C：中花 11 与 tutou3 测序结果

A：Fine mapping of TUTOU3 flanked by markers A-2 and A-17 in chromosome 4 with a 29 kb interval，n 
represents the number of panicle apical abortion plants for the gene mapping，numerals above the line represent 

the Indel markers used for the gene mapping and the numerals below the line represent recombinants，B：A 
schematic representation of the TUTOU3 gene，including 14 introns and 15 exons，C：Sequence comparison 

between Zhonghua11 and tutou3

图 2　TUTOU3 基因的精细定位

Fig.2　Fine mapping of TUTOU3 gene
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根据 Gramene 网站，该定位区间内包含 3 个开

放阅读框，ORF1 编码一个质膜 H+-ATP 酶，ORF2
编码一个含有 SBP 结构域的蛋白，ORF3 编码一

个过氧化物酶前体。测序结果表明，仅 ORF1 的第

8 个外显子上发生了一个 C → A 的突变，导致第

608 位氨基酸从丙氨酸突变为天冬氨酸，由于该基

因之前被认为决定了突变体 PAA-HWa 的穗退化表 
型［21］，本研究初步认为突变体 tutou3 穗顶部退化的

表型也是由该基因的突变引起的。

2.5 TUTOU3 基因的表达量分析

为了研究 TUTOU3 基因在调控水稻生长及调

节水稻穗顶端小花发育中发挥的作用，本研究取

野生型中花 11 不同组织，对 TUTOU3 基因的表达

量进行了分析，结果显示 TUTOU3 呈组成型表达，

在水稻的根、茎、叶、叶鞘、幼穗等部位均表达（图

3A），TUTOU3 基因在幼穗中的表达量随幼穗伸长

而增强。本研究同时比较了 TUTOU3 和定位区间

其他 2 个基因的表达量发现，相对于 TUTOU3，另
外 2 个基因的表达量极低，与野生型相比，突变体中

TUTOU3 的表达量极显著降低（图 3B），与一些基

因突变造成表达量降低的趋势一致［22］，间接支持该

基因为候选基因。
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A：Relative expression levels of TUTOU3 gene in different tissues，B：Relative expression levels of candidate genes tested  
by qRT-PCR，data are presented as mean±SE （n=3），t test，the same as below

图 3　TUTOU3 基因的表达量检测
Fig.3　Expression level of TUTOU3

2.6 水稻细胞凋亡相关基因表达量分析

过氧化氢的积累会造成程序性细胞死亡，在

paa1 突变体研究中，穗顶部过氧化氢含量升高，诱

导细胞程序性死亡，造成了穗顶部退化的表型［18］。

水稻中的 OsVPE2 和 OsVPE3 与动物中的 Caspas-3
基因类似，都能够被过氧化氢激活，然后诱发细胞

凋亡［23］。因此，OsVPE2 和 OsVPE3 的表达水平可

以反应过氧化氢的积累程度。本研究对 OsVPE2 和

OsVPE3 基因的表达量检测表明，突变体 tutou3 中

这 2 个基因的表达量明显上调（图 4），猜测突变体

tutou3 穗顶端小穗退化也可能是由于过氧化氢积累

引发细胞程序性死亡造成的。
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图 4　OsVPE2 和 OsVPE3 在幼穗中的表达量测定
Fig.4　Relative expression levels of OsVPE2 and  

OsVPE3 in young panicles



4 期 邢欣欣等：水稻穗顶部退化突变体 tutou3 的基因精细定位 1087

3 讨论

利用穗顶部退化突变体克隆相关基因，对于解

析其分子机制，理解穗顶部退化的形成原因及其预

防具有重要的意义。本研究报道了 1 个来自于粳稻

品种中花 11 的组培突变体 tutou3，突变体穗顶部严

重退化，穗长、一次枝梗数、二次枝梗数、每穗实粒

数、千粒重均降低，产量受到严重影响。在穗发育早

期，突变体穗顶部退化表型并不明显，但在抽穗期

之后，穗顶部颖花退化逐渐明显。对与细胞程序性

坏死的标志基因 OsVPE2 和 OsVPE3 的表达量检测

结果表明，突变体这 2 个基因的表达量都上调，猜测

tutou3 的穗顶部退化也可能与细胞程序性死亡有

关，后续研究还需要进一步测量穗中 H2O2 的含量。

对杂交组合 tutou3×IRAT129 的 F2 遗传群体分析

表明，该表型是 1 个单基因隐性突变引起的，在连

锁分析的基础上，将基因定位在了 4 号染色体长臂

端的 A-2 和 A-17 两个分子标记之间，遗传距离为 
29 kb，区间内基因 LOC_Os04g56160 第 8 个外显子

上存在 1 个 C → A 单碱基的替换，导致第 608 个氨

基酸从丙氨酸突变为天冬氨酸。表达量分析也发

现，该基因在各部位均有表达，在幼穗上的表达量也

相对较高，突变体的表达量相对下调。该基因编码

1 个组成型表达的质膜 H+-ATP 酶，是之前报道的穗

顶部退化决定基因 PAA-HWa 的等位基因［21］，PAA-
Hwa 表型也与本研究的突变体 tutou3 相似，但只定

位到了 LOC_Os04g56160 基因，未进行功能研究。

Toda 等［24］报 道 LOC_Os04g56160（OSA7）与

气孔的运动有关。OSA7 参与气孔的调节，在保卫细

胞中大量表达，蓝光能够诱导 OSA7 的倒数第 2 个

苏氨酸的磷酸化促进气孔开放，其突变体（TOS17 
Line NE1507）会导致蓝光诱导的气孔开放受损，

表现出严重的生长缺陷，生殖期之前即枯萎死亡。

ES1 基因是 TUTOU1 基因的等位基因［11］，es1 突变

体气孔密度更大，蜡质层和叶毛也严重降解，造成水

分流失，引起干旱胁迫，进而影响植株的光合能力、

呼吸作用，进而引起穗顶部退化的表型。本研究推

测 tutou3 突变体穗顶部退化表型产生的原因可能

与 es1 类似，会在接下来开展相关的研究。

质膜 H+-ATP 酶在真菌及植物的膜系统中广泛

存在，在植物中 H+-ATP 酶将质子从细胞内释放到

细胞外，增强膜电位和 pH 梯度，在营养物质的摄 
取［25-26］、气孔开放［27］、生长素极性转运和细胞生长

起作用［28］。位于细胞膜上的 H+-ATP 酶介导的 H+

释放到质外体能够使细胞壁酸化，这对根系伸长至

关重要［29-30］。拟南芥中共有 11 种 H+-ATP 酶亚型，

AHA4 有助于溶质通过内皮层的运输［31］；保卫细

胞中的 AHA1 在拟南芥蓝光依赖性气孔开放中起

重要作用［32］；AHA10 与种子的发育有关，其突变

体的种子为黄色，可能是影响了花青素存储液泡的 
成熟［33］。

水稻质膜 H+-ATP 酶家族有 10 个成员，分别是

OSHA1~OSHA10。除去 OSHA10，其他成员都具有

C 端的自抑制域。调控 OSHA3 基因的表达和剪接

调控水稻孢子的发育［34］。OSHA2 基因可能与光敏

色素有关，与野生型相比，在长日照和短日照条件

下突变体均对光周期不敏感［35］；OSHA1 的突变体

会削弱水稻吸收养分的能力并减少其分枝，过表达

该基因能增强水稻根系对磷酸盐的摄取［36］；Zhang
等［37］发现水稻中 H+-ATP 酶在植株遭遇酸雨时活

性增强，能够促进根系对铵的吸收；其他的研究发

现，白羽扇豆 LHA1 基因能够通过激活 H+-ATP 酶
提高植株对缺磷环境的适应能力［38］；在拟南芥中过

表达小麦 H+-ATP 酶 TaHMA2 会增强拟南芥对 Zn2+

和 Cd2+ 的耐受性，促进 Zn2+ 和 Cd2+ 由根向茎的转

运，增加植株的根长和鲜重［39-40］。但是，目前还没

有质膜 H+-ATP 酶调控穗顶端发育分子机制方面的

报道，穗顶部退化突变体 tutou3 的基因精细定位为

接下来深入开展该基因的功能研究奠定基础，有助

于揭示 H+-ATP 酶在穗顶部细胞的生长发育中的作

用，解析穗顶部退化在细胞水平上的发生机制。
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