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PPR 蛋白在水稻生长发育中的功能研究进展

李景芳，王宝祥，刘　艳，刘金波，陈庭木，孙志广，杨　波，邢运高，迟　铭，徐　波，徐大勇
（江苏徐淮地区连云港农业科学研究所，连云港 222000）

摘要：水稻是我国最主要的粮食作物之一。水稻的安全生产越来越依赖分子生物学功能基础研究。PPR（Pentatricopeptide 
repeat）蛋白是水稻中较大的蛋白家族之一，研究证明 PPR 蛋白由核基因编码并参与细胞器前体 RNA 加工，如 RNA 起始翻

译、RNA 稳定、RNA 剪接、RNA 编辑，调控水稻叶绿体和线粒体等的发育，进而影响水稻的花粉、胚、胚乳、叶片及其他组织的

生长发育。该类蛋白表达受抑制将严重影响水稻正常生长发育。对近年报道的水稻 PPR 蛋白结构、分类、定位、RNA 作用靶

位点、作用方式及其对水稻生长发育的影响进行综述。对已报道水稻 PPR 蛋白功能作出总结并对今后 PPR 蛋白对水稻种质

资源的创新应用等可能的研究方向进行了展望。
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Abstract：Rice is one of the most important grain crops in China. The safe production of rice paddy 
increasingly relies on basic research in molecular biological function. The large number of PPR （Pentatricopeptide 
repeat） proteins is one of the relatively large protein families in rice. Studies have shown that PPR proteins are 
encoded by nuclear genes and is involved in the RNA processing of organelle precursor，such as RNA translation 
initiation，RNA stability，RNA splicing，RNA editing，regulating chloroplast and mitochondria development 
in rice，and then influence the growth and development of pollen，embryo，endosperm，leaf and other tissues. 
Inhibition of the expression of PPR proteins would seriously hinder the normal growth and development of rice. A 
review of rice PPR protein structure，classification，localization，RNA target sites，action mode and its influence 
on rice growth and development reported in recent years is provided. The functions of PPR proteins that have been 
reported in rice are summarized，and prospects for possible research directions like the innovation application of 
PPR proteins on rice germplasm resources in the future are discussed.
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我国是人口大国，粮食安全生产至关重要，水稻

是我国重要的粮食作物之一，也是功能基因组学、驯

化和基因组进化等研究的典型谷类作物模型［1-2］。

对水稻生长发育模式（如植株形态建成、胚胎和种

子的发育等过程）的研究有助于提高水稻的产量和

品质，满足更多的消费需求。近年来，已有研究报道
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相关蛋白能够影响水稻的生长发育，如水稻光敏色

素 B 介导的 B-Box 型锌指蛋白能够调控水稻植株

的形态建成［3］；DEP1 与水稻穗型发育有关，能够影

响水稻产量［4］；Pib 能够影响水稻稻瘟病抗性，为中

国水稻育种工作抗性改良提供了重要依据［5-7］。随

着水稻基因功能组学研究和分子生物学技术的发展

越来越多的蛋白功能被报道。

2000 年在拟南芥中鉴定出一类具有相同特征

的蛋白，由 35 个氨基酸重复串联组成，并命名为

PPR 蛋白［8］。PPR 蛋白主要存在真核生物中，其中

陆生植物编码的 PPR 蛋白数量最大，如玉米、水稻、

拟南芥、棉花等植物，原核生物中数量很少。水稻中

有超过 400 个 PPR 蛋白，其中已报道的 OsPPR16、
FLO18、OsPPR939 分别参与水稻叶片［9］、胚和胚

乳［10］、花粉［11］的发育过程。PPR 蛋白由核基因编

码，在叶绿体和线粒体中发挥作用，也有极少数在

细胞核中行使功能［12］，其主要功能是与细胞器基因

组转录产物特异序列相结合，参与转录后加工过程

（RNA 编辑、RNA 剪接、RNA 稳定、起始翻译）以

获得成熟的转录本。本文对近年来水稻中报道的

PPR 蛋白对水稻生长发育的影响和作用方式进行

综述，并就未来 PPR 蛋白对水稻生长发育调控的研

究方向进行展望。

1　PPR 蛋白的分布及结构分类

PPR（pentatricopeptide repeat）蛋白属于核酸结

合蛋白大家族，它是由低度保守的 31~36 个氨基酸

基序重复串联组成，串联基序通常为 2~26 个［13］，晶

体结构表明这些基序形成 1 对稳定反向平行的 α

螺旋结构［14-15］。PPR 基因广泛存在于各种生物中，

拟南芥中的 PPR 蛋白有 450 个左右［13，16-17］，Chen
等［18］利用全基因组分析发现玉米自交系 B37 中含

有 491 个 PPR 蛋白、PH207 中有 456 个 PPR 蛋白；

He 等［19］研究表明棉花中有 1059 个 PPR 蛋白；水

稻中有 491 个 PPR 蛋白，其中 246 个 PPR 蛋白属

于 P 亚家族，24 个 PPR 蛋白属于 PLS 亚家族，90
个属于 E 亚类，131 个属于 DYW 亚类，水稻中 PPR
蛋白个数与土豆 471 个（233 个 P 亚家族和 238
个 PLS 亚家族）和谷子 486 个（263 个 P 亚家族和

223 个 PLS 亚家族）PPR 蛋白相差不大［20］。

根据 PPR 蛋白结构域特点，将其分为典型的

只包含 P 基序的 P 亚家族和含有基序长短不一的

PLS 亚家族。P 亚家族只含有 P 基序。PLS 亚家族

除了含有 P 基序外还有含 35~36 个氨基酸的长类

型和 31 个氨基酸的短类型 PPR 重复基序［13，21-25］，

根据 C 短端结构域的不同，PLS 亚家族又可分为 4
类，C 端未连接特殊结构域的 PLS 亚类［12，26］、C 端

连接 E 结构域的 E 亚类［27-30］、C 端连有 E+ 结构域的

E+ 亚类［31-35］，以及 C 端连接天冬氨酸 - 酪氨酸 - 色
氨酸（DYW，aaspartate-tyrosine-tryptophan）结构域的

DYW 亚类［13］，如水稻 PPS1［36］、OsPGL1［37］、OGR1［38］

都属于 DYW 亚类。目前也有少部分报道的 C 端

连有小的蓝藻 MutS 基因相关（SMR，small MutS-
related）结构域的 PPR-SMR 亚类，如水稻 OsATP4，
拟南芥 pTAC2、GUN1、SOT1、SVR7 都属于 PPR-
SMR 亚类［21-22］，不同类型的 PPR 蛋白，以不同的

RNA 加工方式影响植物生长发育。

2　PPR 蛋白的定位

PPR 蛋白是在对拟南芥进行预测定位在线粒

体和叶绿体蛋白时系统筛选发现的［13］。大多数已

知的 PPR 蛋白都是在叶绿体和线粒体中起作用，

通过使用 TargetP 和 Predotar 预测程序进一步证明

该蛋白家族大部分定位在线粒体或质体当中［13，39］。

水稻中定位在叶绿体中的有 WSL4［40］、OsPPR4［41］、

OsPPR16［9］、ATP4［22］等，线粒体定位的有 FLO18
［10］、OsPPR939［11］、MPR25［31］、PPS1［36］、FLO10［42］、

RL1［43］、PPR5［44］等。PPR 蛋白除了定位在质体和

线粒体外，细胞核定位的 PPR 蛋白也陆续被报道，如

水稻 OsNPPR1［45］和 OsNPPR2［46］。以上皆是单独的

线粒体、质体或细胞核定位的蛋白，近几年双定位的

PPR 蛋白相继被报道，如玉米 PPR2263［47］、DEK39［48］

和水稻 OsPGL1［37］是线粒体和叶绿体双定位，另外

有报道指出玉米 DEK43［49］同时定位在细胞核和线

粒体中。

3　PPR 蛋白定位及其作用机制对水稻
生长发育的影响

前人的研究结果表明，大部分 PPR 蛋白是与细

胞器基因组靶 RNA 的特定位点相结合，参与转录

后的加工过程以形成成熟的转录本，包括 RNA 编

辑：与编辑位点上游顺式元件特异结合，将胞苷（C）

转化为尿苷（U）［50-51］；内含子剪接：去除顺式和反

式内含子并将外显子连接在一起，以及能够结合

在多顺反子基因间隔区，定义两基因末端［26，52-53］；

RNA 成熟：修饰 mRNA 前体的末端；RNA 翻译：能

够结合 5′ 端特定短序列促进 mRNA 翻译调控，还

有末端加工和稳定的功能［10，15，54］。Chen 等［20］研
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究也表明水稻在生物和非生物胁迫下能够诱导多

种 PPR 蛋白的表达。Yan 等［55］、Yin 等［56］已经证

明了各种 PPR 蛋白晶体结构，PPR 蛋白中每个重

复的 PPR 基序折叠形成 1 对反向平行的 α- 螺旋，

连续的串联重复基序组装成 1 个右手超螺旋 α- 螺
旋结构。不同的 PPR 蛋白具有特异结合 RNA 的

特性，PPR 蛋白具有重复单元结构串联成的 1 个阵

列，该阵列形成 1 个平面用来结合单链 RNA［57-58］。 
Barkan 等［57］阐明了 PPR 蛋白识别靶 RNA 的代

码，其中起决定作用的是每个重复基序的第 5 位和

第 35 位组合双残基，Yagi 等［59］证明的第 6 位和

第 1 位双残基负责 RNA 碱基识别，这些双残基被

称为 PPR 代码。Yan 等［55］、Shen 等［60］利用人工设

计的 PPRs 对相关 PPR 代码进行了验证，并开发了

1 种高通量构建设计 PPR 蛋白的模块化组装方法，

利用这种方法，构建了包含各种 PPR 代码的设计型

PPR 蛋白，系统地探索和描述了这些 PPR 代码和

RNA 碱基之间的相关性，并基于这种相关性开发了

PPRCODE（http：//yinlab.hzau.edu.cn/pprcode）在线

服务网站，为大量 PPR 蛋白家族的靶标 RNA 预测

和功能研究提供了一个平台。

不同结构类型的 PPR 蛋白功能不同，P 亚家族

PPR 蛋白多与细胞器转录本前体 RNA 的剪接、稳

定和转录起始翻译有关。RNA 编辑是一种转录后

加工过程，包括核苷酸的插入、删除或转换。在开

花植物中，RNA 编辑通常是指将质体和线粒体中的

C 转化为 U，在细胞器的生物合成、对环境变化适

应以及信号转导等过程中发挥重要作用，而 PLS 亚

家族的 PPR 蛋白就属于该类位点特异性编辑因子，

它们大多参与 RNA 编辑过程，近几年也有研究指

出 PLS 亚家族 PPR 蛋白也能结合 RNA 末端，起到

RNA 稳定作用［12，55］。相关报道指出水稻中 PPR 蛋

白无法行使正常功能时，会导致出现相应的缺陷表

型，如植株生长滞缓、株高变矮、叶片变小、白化、种

子胚和胚乳发育受损等（表 1）。
3.1　PPR 蛋白与 RNA 末端加工调控水稻生长发育

P 亚家族的 PPR 蛋白可以参与 RNA 的末端

加工以及在多顺反子转录过程中的基因间隔区加

工，获得重叠的转录产物。PPR 蛋白的稳定机理是

结合特异 RNA 序列，以阻断核酸外切酶切割，保护

RNA 稳定不被降解。目前该类报道在玉米和拟南

芥中较多，水稻中相对较少。Yu 等［10］研究表明水

稻 FLO18 属于线粒体定位的 P 亚家族 PPR 蛋白，

其作用机理是与线粒体 nad5 的 5′UTR 区域结合，

参与 nad5 转录本 5′ 末端的加工过程。FLO18 基因

突变导致水稻线粒体形态改变，电子传递链中复合

物 I 的装配减少，无法正常行使功能，导致发育过程

中以及成熟种子淀粉粒形态和排布出现异常，成熟

种子胚乳不透明，无法正常成苗。

3.2　PPR 蛋白与 RNA 剪接调控水稻生长发育

RNA 剪接是去除内含子并把两侧外显子连接

在一起，产生具有功能的 mRNA 的过程。目前报道

参与 RNA 剪接过程的 PPR 蛋白是 P 亚家族蛋白，

该类蛋白含有不同数量的 P 基序。

3.2.1　叶绿体定位的 PPR 蛋白与 RNA 剪接对水

稻生长发育的影响　Tan 等［52］报道了叶绿体定位

的 PLS 亚家族 PPR 蛋白 WSL，WSL 对叶绿体 rpl2
转录本剪接至关重要，wsl 突变体中异常的 rpl2
转录本积累，正常的 rpl2 转录本减少，表现出对

ABA、盐度和糖的敏感性增强，且比野生型积累更

多的 H2O2，推测质体组装翻译效率降低可能会影响

突变体对非生物胁迫的响应。

3.2.2　线粒体定位的 PPR 蛋白与 RNA 剪接对水稻

生长发育的影响　水稻中 RL1、FLO10、OsPPR939、
PPR5 属于线粒体定位且行使 RNA 剪接功能的 P
亚家族 PPR 蛋白。RL1 蛋白特异参与线粒体 nad4
内含子 1 剪接，nad4 编码线粒体复合物 I 的一个亚

基，RL1 基因突变致使 nad4 内含子 1 无法正常剪

接，导致线粒体形状改变，ATP 含量降低，纯合突变

体种子延迟发芽，胚中的胚根出现缺陷，无主根，籽

粒胚乳充实受损，胚乳出现垩白，尤其是籽粒中心

部位［43］。Wu 等［42］克隆了一个新的 P 亚家族 PPR
蛋白 FLO10，flo10 突变体中 nad1 内含子 1 的剪接

缺陷导致线粒体复合物 I 的组装减少、活性降低，

ATP 含量减少，交替呼吸途径转录产物积累，flo10
种子呈粉质不透明胚乳，籽粒大小和千粒重都降 
低［44］。Zheng 等［11］研究结果表明线粒体定位的水

稻 OsPPR939 是线粒体基因 nad5 内含子 1、2、3 剪

接必须的，OsPPR939 基因敲除后导致 nad5 内含子

剪接效率降低，线粒体复合物 I 的含量和活性降低，

并增强了交替呼吸途径的表达，雄配子不存活，但

不影响雌配子发育，植株生长稍微滞缓。OsPPR939
对水稻生长发育的作用机制与 FLO10 相似但又有

差异。水稻中另一个线粒体定位的 P 亚家族 PPR
蛋白 PPR5，Zhang 等［44］证明该基因突变之后导致

线粒体 nad4 内含子 3 的剪接效率降低以及线粒体

复合物 I 组装降低，导致 ppr5 突变体的线粒体结构

形态发生改变，胚乳表现为粉质，糊粉层发育异常、
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蛋白质、淀粉含量降低，该研究证明 PPR5 控制线粒

体 nad4 内含子 3 的顺式剪接对水稻线粒体和胚乳

的发育至关重要。

3.2.3　细胞核定位的 PPR 蛋白与 RNA 剪接对水稻

生长发育的影响　水稻 OsNPPR1 和 OsNPPR2 是

定位在细胞核中的 P 亚家族 PPR 蛋白，二者有相似

的作用机制，都参与 RNA 剪接过程。OsNPPR1 特

异结合 CUCAC 基序，影响一系列核基因的剪接，其

中包含许多与线粒体有关的基因，OsNPPR1 基因突

变体中线粒体发育出现缺陷；OsNPPR2 参与线粒

体 nad1 内含子 1 的剪接，二者都影响了线粒体的正

常功能，OsNPPR2 基因突变体种子还表现出皱缩表

型，种子无法正常萌发，OsNPPR1 和 OsNPPR2 基

因无法行使功能时，种子都出现粉质胚乳表型，植株

生长缓慢，这种表型在 OsNPPR2 突变体中表现更

明显［45-46］。

3.3　PPR 蛋白与 RNA 编辑调控水稻生长发育

遗传和生化证据表明 PPR 蛋白能够与 RNA 编

辑位点上游的 5~20 个核苷酸的顺式元件结合，参

与胞嘧啶转化为尿嘧啶进而改变 RNA 序列的转录

后加工过程［50，67］。

3.3.1　叶绿体定位的 PPR 蛋白与 RNA 编辑对

水稻生长发育的影响　水稻 OsPPR16、OsATP4、
DUA1 是叶绿体定位并参与 RNA 编辑的 PPR 蛋

白。osppr16 是 Huang 等［9］利用基因编辑技术对

DYW 亚家族 PPR 基因 OsPPR16 进行敲除获得的

突变体，osppr16 早期叶片表现出白化，之后又恢复

正常，OsPPR16 行使质体 rpoB RNA 第 545 位点

的核苷酸 C-U 的编辑功能，质体编码的 RNA 聚合

酶亚基 RpoB 是叶绿体发育和植物生长所必须的，
OsPPR16 基因的敲除导致 RpoB 的积累减少，水稻

叶绿素的合成和叶绿体发育受损。水稻 OsATP4 是

叶绿体定位的带有 SMR 结构域的 PPR 蛋白，具有

影响 rpl16-rpl14 多顺反子转录本积累的功能，另外

还发现 OsATP4 参与叶绿体 rps8-182 位点 RNA 编

辑，osatp4 突变体中光合复合物的积累降低，低温时

会整体缺失，叶绿素含量降低，表现出分蘖数减少、

叶宽减小等表型［22］。Cui 等［65］在水稻 Dular 品种

中克隆了 DUA1 基因，该基因编码一个 DYW 亚类

的 PPR 蛋白，dua1 突变体在低温下表现出白化表

型。DUA1 蛋白参与叶绿体 rps8-182、rpoB-545 和
rpoB-560 位点的编辑，能够与 RNA 编辑辅助因子

WSP1 互作，低温下 WSP1 能够增强 DUA1 的稳定

性，参与水稻叶绿体发育。Du 等［66］证明 DUA1 蛋

白参与调控水稻核基因编码的 RNA 聚合酶和质体

编码的 RNA 聚合酶相关基因的表达，且能够与转

录起始因子 OsSIG1 互作，揭示了 PPR-SIG 模块响

应光和温度调节叶绿体基因表达以及叶绿体发育的

机制。

3.3.2　线粒体定位的 PPR 蛋白与 RNA 编辑对水

稻生长发育的影响　水稻中定位线粒体且参与

RNA 编辑的 PPR 蛋白有 OsSMK1［27］、MPR25［31］、 
PPS1［36］、OGR1［38］、OsEMP5［68］、PPR756［64］，

OsSMK1、MPR25 和 PPR756 属于 E 亚类 PPR 蛋 
白，水稻 OsSMK1 是玉米 SMK1 的假定同源基因，

两基因的 E 结构域、PPR 基序及基因功能都高度

保守，能够对线粒体 nad7 行使 RNA 编辑功能，水

稻若缺失该基因，后代种子瘪缩，胚乳垩白，胚无

分化，萌发率低。Toda 等［31］通过转座子插入获得
MPR25 基因缺失突变体，mpr25 表现为幼苗叶片淡

绿色，光合速率降低，根长变短，生长阻滞等弱化表

型，虽然 MPR25 定位在线粒体中，但其突变体后代

却表现出叶绿体和线粒体缺陷时的表型，遗传和生

化实验结果表明 MPR25 参与线粒体 nad5-1580 位

点 RNA 编辑，虽然线粒体呼吸链复合物 I 的组装没

有受到影响，但 mpr25 突变体中交替氧化酶基因表

达增多。Zhang 等［64］利用 RNA 干扰和基因编辑技

术获得 PPR756 基因突变体，突变体苗期绿叶片增

多，生长延迟，叶夹角减小，叶片直立，花粉粒表现

出皱缩和扭曲，种子结实率降低，过表达家系表现

出与此相反的表型，表现为苗期叶片发黄，叶夹角

增大，花粉粒呈规则球型，穗子变大等表型。进一

步探究 PPR756 作用机理，发现 PPR756 影响了线

粒体 atp6-368、ccmC-236 和 nad7-83 3 个位点 RNA
编辑，而且通过 EMSA 和 RIP 实验证明 PPR756 能

够在体外和体内与线粒体 atp6、ccmC 和 nad7 转录

本特异结合，调控线粒体呼吸链复合物的组装，进

而调控水稻生长发育。PPS1、OGR1、OsEMP5 属

于 DYW 亚 类 PPR 蛋 白，PPS1 是 线 粒 体 nad3 特

异位点的 RNA 编辑所必须的，pps1 突变体营养生

长阶段生长缓慢，矮化，发育迟缓，花粉粒的发育受

到影响，柱头上花粉萌发率降低，稻穗变短且结实

率降低［36］。同样，调控水稻花粉粒发育的 OGR1
参与 RNA 编辑位点较多，包括 nad4-C401、C416、
C433 3 个编辑位点，nad2-C167、C1457 2 个编辑位

点，cox3-C572 编辑位点。ogr1-1 突变体种子粉质

不透明，生长滞缓，分蘖减少，出现大量有缺陷的花

粉粒［38］。OsEMP5 是玉米 EMP5 的假定同源基因，
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二者作用机制相似，都参与到线粒体 RNA 编辑，
OsEmp5 的 RNA 干扰家系后代随着其表达量的降

低，后代种子缺陷表型更加明显，幼苗生长缓慢，苗

期之后能够恢复正常生长［68］。

3.3.3　叶绿体和线粒体双定位的 PPR 蛋白与

RNA 编辑对水稻生长发育的影响　水稻 OsPGL1、
PPR34 是行使 RNA 编辑功能的叶绿体和线粒体双

定位 PPR 蛋白，Xiao 等［37］利用基因编辑技术获得
Ospgl1 突变体，Ospgl1 表现出叶片淡绿色，叶绿素

含量降低，叶片淀粉粒堆较野生型减少且不致密，

通过透射电镜观察到叶绿体结构形态遭到破坏，

但不影响线粒体结构。经遗传分析和生化实验证

明 OsPGL1 属于 DYW 亚类 PPR 蛋白，通过其自身

的 PPR 基序能够直接识别绑定叶绿体 ndhD 转录

本实现 ndhD-C878 位点的 RNA 编辑，调节水稻叶

绿体的发育和光合作用。有趣的是 OsPGL1 虽然

也能特异识别和绑定到线粒体 ccmFc 的转录本上

对 ccmFc-543 位点进行 RNA 编辑，但编辑前后的

氨基酸序列并没有发生改变，这可能是 Ospgl1 突

变体中线粒体的结构和呼吸链复合物 III 的组装没

有发生改变的原因。同样定位在叶绿体和线粒体

的 PPR 蛋白 PPR34 也参与了 ccmFc 的 RNA 编辑

过程，对 ppr34 突变体的检测结果表明 ccmFc-301、
ccmFc-2087 和 ccmFc-543 等位点编辑效率显著降

低，突变体种子萌发延迟，株高、生物量和产量都显

著降低。转录组结果表明 ppr34 突变体的萌发与矮

化与潮霉素的代谢有关，而 PPR34 是行使 RNA 编

辑功能的 P 亚家族 PPR 蛋白，目前 P 亚家族 PPR
蛋白参与 RNA 编辑的报道相对较少［63］。

3.4　线粒体定位的 PPR 蛋白与水稻细胞质雄性不

育的育性恢复

目前水稻细胞质雄性不育（CMS，cytoplasmic 
male sterility）及其恢复机制相关研究取得重要进

展，该机制在水稻杂交制种中已经普遍应用，相

关 PPR 基因被报道为细胞质雄性不育的恢复基

因 Rf，在抑制不育系毒蛋白的形成中发挥重要作 
用［69-72］。水稻红莲型细胞质不育（HL-CMS，Honglian-
cytoplasmic male sterility）的育性恢复分子机理研

究相对深入，其不育性状与异常的线粒体嵌合转录

产物 atp6-orfH79 相关，免疫印迹表明 ORF79 在小

孢子中特异积累，orf79 翻译形成的细胞素毒蛋白

能够使雄性配子体不育。Wang 等［69］在 Rf-1 位点

处鉴定出 1 个三角状五肽重复蛋白簇，其中 Rf1a 和
Rf1b 为 2 个育性恢复基因，二者都是定位在线粒

体中的 PPR 蛋白，RF1A 和 RF1B 作用机制不同，

分别是通过核酸内切酶切割双顺反子 B-atp6/orf79 
mRNA 和降解 B-atp6/orf79 mRNA 来阻断 ORF79
的产生，使花粉具有育性。Hu 等［71］和 Huang 等［72］

分别克隆出的 Rf5 和 Rf6 能够与互作蛋白结合促进
atp6-orfH79 RNA 的切割，使得花粉正常发育并恢

复育性。Rf5 基因编码一个线粒体定位的 PPR 蛋白，

该蛋白不直接与 atp6-orfH79 结合，而是与其互作

的富含甘氨酸的蛋白质（GRP162）通过一段 RNA
识别基序结合异常的 atp6-orfH79 转录本，促进其

第 1169 位核苷酸的切割来阻碍毒蛋白的形成以恢

复花粉育性。Rf6 编码一个新的线粒体定位的 PPR
蛋白，在线粒体中能够与己糖激酶 6（OsHXK6）互

作促进异常细胞质雄性不育相关的转录本 atp6-
orfH79 第 1238 位核苷酸的切割，以恢复水稻红莲

型细胞不育系育性，Rf6 蛋白中重复基序 3 对于

Rf6-OsHXK6 的互作、异常转录本的加工和育性的

恢复至关重要。

Luo 等［73］鉴定了水稻野败型细胞质雄性不育

（CMS-WA，Wild-Abortive type CMS）的线粒体基

因 WA352，该基因在 CMS-WA 品系中呈组成型表

达，但 WA352 蛋白优先在花药绒毡层中积累，能够

与核编码的线粒体蛋白 COX II 相互作用，进而抑

制 COX II 在过氧化代谢中的作用，导致过早的绒毡

层程序性细胞死亡以及随之而来的雄性不育。Tang 
等［74］成功克隆了 Rf4 基因，Rf4 编码的 PPR 蛋白定

位在线粒体中，该基因能够降低 WA352 mRNA 水

平，从而恢复 WA352 和 COX II 介导的野败型雄性

不育。

3.5　水稻中同时影响 RNA 编辑和剪接的 PPR 蛋白

水稻中近几年报道出一些多功能的 PPR 蛋白，

如 OsPPR4、OsPPR6、WSL4、WSL5 同时具有 RNA
编辑和 RNA 剪接功能，且皆为叶绿体定位的 PPR
蛋白。

Asano 等［41］证明水稻 OsPPR4 是叶绿体定位

的 P 亚家族 PPR 蛋白，该蛋白参与叶绿体基因的

转录后调控，OsPPR4 表达紊乱影响多个叶绿体基

因内含子剪接和 ndhA 转录本 RNA 编辑（表 1），
致使水稻幼苗出现白化和致死表型。Tang 等［61］、 
温凯［62］研究表明 OsPPR6 定位在叶绿体中，该基因

影响质体编码的 RNA 聚合酶和核基因编码的 RNA
聚合酶基因协调表达，OsPPR6 不仅参与叶绿体转

录本 ndhB 的 RNA 编辑还影响 ycf3 的内含子剪接，

对早期叶绿体生物发育至关重要。水稻 WSL4 蛋



364 植　物　遗　传　资　源　学　报 23 卷

白与其作用机制相似，是叶绿体定位的 P 亚家族

PPR 蛋白，WSL4 参与 4 个叶绿体基因 atpF、ndhA、
rpl2 和 rps12 的剪接，影响质体 rpoB-C545、C560 位

点的编辑效率，wsl4 突变体表现为白条纹叶片，低

温下表现为白化表型，1 个月后致死［40］。Liu 等［26］

鉴定了叶绿体定位的 P 亚家族 PPR 蛋白 WSL5，
wsl5 突变体叶片表现出白条纹，低温下呈现白化和

致死的表型，RNA-seq 等实验结果证明 wsl5 突变

体中光合作用相关基因表达受到影响，同时叶绿体
rpl2、atpA 的编辑效率和 rpl2、rps12-2 剪接效率降

低，推测 WSL5 在低温胁迫下能维持质体到细胞核

的逆向信号以调控水稻叶绿体的发育。以上报道

中除 OsPPR6 属于 PLS 亚家族外，OsPPR4、WSL4、
WSL5 都属于 P 亚家族。

4　总结与展望

水稻报道的 PPR 蛋白中，不同的 PPR 蛋白

可能作用于线粒体同一个基因，如 OsPPR939 和

MPR25 都定位在线粒体且二者靶基因都是线粒

体 nad5，但是作用方式不同，OsPPR939 作用是参

与 nad5 内 含 子 1、2 和 3 的 剪 接，MPR25 是 参 与

到 nad5-1580 位点的编辑过程，抑制两基因表达产

生的缺陷表型有相同之处也有差异，osppr939-4 突

变体表现出花粉育性降低，植株生长滞缓，mpr25
突变体表现出水稻叶片淡绿色，生长缓慢［11，31］。

OsPPR939 和 MPR25 影响的靶基因相同却由于作

用方式不同产生了不同的缺陷表型，PPR 蛋白是否

还有其他生物学功能及其共同调控水稻生长发育机

制研究还有待进一步深入。

PPR 蛋白存在于许多植物中，数量非常庞大，

不同植物中 PPR 蛋白的数量各不相同，本文总结出

近年来水稻中线粒体、叶绿体、细胞核不同定位的

PPR 基因参与水稻生长发育的调控过程的相关报

道（表 1）。PPR 蛋白参与调控植物各个生长过程，

能够参与定义基因的 5′ 端和 3′ 端［15］，参与 RNA 起

始翻译，RNA 的成熟与稳定，RNA 的剪接，RNA 编

辑等过程，从而调控植物的一系列生长发育过程，如

植物的耐胁迫性、细胞质雄性不育的恢复、细胞器的

发育、植物的光合作用、呼吸作用到胚胎的发育、胚

乳的发育、叶片的生长、植株的形态建成等，在优良

品种选育和生产应用方面具有极大的应用价值和潜

力。越来越多的 PPR 蛋白在水稻、玉米、拟南芥等

植物中被鉴定出，但 PPR 蛋白特异性识别与 RNA
结合、加工因子的互作以及各蛋白调控机制之间的

相关性还有待深入研究。
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