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　　摘要：黄瓜对盐胁迫非常敏感，土壤中盐含量过高会严重影响其正常生长和发育，从而影响黄瓜的品质和产量。
为了筛选黄瓜耐盐相关基因，采用同源克隆技术，从黄瓜叶片的 ｃＤＮＡ中克隆了 １个 ＮＡＣ转录因子 ＣｓＮＡＣ０３２。
ＣｓＮＡＣ０３２基因ＣＤＳ长９００ｂｐ，编码 ２９９个氨基酸，相对分子质量为 ３４２７１．６３，等电点为 ５．６７。亚细胞定位预测
ＣｓＮＡＣ０３２定位于细胞核。序列比对和进化分析表明，ＣｓＮＡＣ０３２有 ＮＡＣ家族蛋白典型的保守结构域，在 Ｎ端约１５０
个氨基酸中包含Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ等５个保守的亚结构域，ＣｓＮＡＣ０３２与甜瓜的ＣｍＮＡＣ－ｌｉｋｅ（ＮＰ＿００１２８４４２３．１）的亲缘关
系最近。通过ｑＲＴ－ＰＣＲ检测ＣｓＮＡＣ０３２基因在黄瓜不同器官中的表达情况，发现其在主要在根、茎、子叶、果刺等营
养器官中表达，暗示其可能主要参与营养器官的发育。在黄瓜幼苗受盐胁迫后３ｈ，ＣｓＮＡＣ０３２表达水平升高，并于处
理后１２ｈ表达水平达到最高，说明ＣｓＮＡＣ０３２可能在黄瓜抵御盐胁迫中发挥着一定功能。
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　　转录因子在调节植物生长和逆境响应中发挥
着至关重要的功能［１］。其中 ＮＡＣ类家族蛋白是植
物特有的转录因子之一，其名字来源于矮牵牛的

ＮＡＭ （ｎｏａｐｉｃａｌｍｅｒｉｓｔｅｍ）、拟南芥的 ＡＴＡＦ１／２
（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｃｔｉｖａｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ）和 ＣＵＣ２
（ｃｕｐ－ｓｈａｐｅｄｃｏｔｙｌｅｄｏｎ）的首字母缩写而成［２－３］。

ＮＡＣ转录因子具有独特的结构特征，Ｎ端含保守的
蛋白结构域，该结构域由 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ等５个亚结
构域组成［３－４］。ＮＡＣ转录因子在植物生长发育和
胁迫响应中均发挥重要作用［５］。例如拟南芥

ＮＡＣ０３２受到 Ｈ２Ｏ２、ＮａＣｌ和聚乙二醇的诱导表达，
并通过响应这些胁迫促进叶片的衰老［６－７］。此外，

拟南芥的ＮＡＣ０１９、ＮＡＣ０５５和ＮＡＣ０７２均受到盐、干

旱、脱落酸和茉莉酸的诱导表达［８］。

黄瓜（ＣｕｃｕｍｉｓｓａｔｉｖｕｓＬ．）是葫芦科一年生草本
植物，是我国主要蔬菜作物之一。由于黄瓜根系脆

弱、好气、分布浅，因此对盐胁迫十分敏感。发生盐

害时，会对黄瓜的产量和品质造成严重影响［９］。因

此，黄瓜耐盐是近年研究热点之一。刘东让等对黄

瓜耐盐种质资源进行了筛选，同时提出了当前黄瓜

耐盐胁迫育种中存在的问题［１０－１１］。Ｚｈｕ等在烟草
中过表达黄瓜的ＣｓＳＡＭＳ１基因，发现ＣｓＳＡＭＳ１可以
影响烟草中多胺和乙烯的合成，进而提高烟草耐盐

性［１２］。Ｌｉｕ等利用耐盐亲本 ＣＧ１０４和对盐敏感的
亲本ＣＧ３７构建了重组自交系群体，通过图位克隆
获得了１个耐盐相关的主效 ＱＴＬ，并提出了２个候
选基因［１３］。尽管ＮＡＣ基因在植物中的耐盐研究报
道了很多，在黄瓜中却鲜有报道。本研究通过同源

克隆获得了黄瓜 ＣｓＮＡＣ０３２基因，并对其进行了生
物信息学分析，利用实时荧光定量 ＰＣＲ（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ｒｅａｌ－ｔｉｍｅＰＣＲ，ｑＲＴ－ＰＣＲ）分析了该基因在不同器
官中的表达，在此基础上进行盐胁迫，分析处理后

该基因的表达，为今后深入研究其功能奠定基础。

１　材料与方法

１．１　基因的克隆与鉴定
在 ＴＡＩＲ 网 站 下 载 拟 南 芥 ＮＡＣ０３２

（ＡＴ１Ｇ７７４５０）的蛋白序列，将该序列比对到黄瓜
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９９３０Ｖ２版基因组（ｈｔｔｐ：／／ｃｕｃｕｒｂｉｔｇｅｎｏｍｉｃｓ．ｏｒｇ／ｆｔｐ／
ｇｅｎｏｍｅ／ｃｕｃｕｍｂｅｒ／Ｃｈｉｎｅｓｅ＿ｌｏｎｇ／ｖ２／），获得 ＮＡＣ０３２
在黄瓜中的同源基因 Ｃｓａ２Ｍ３３８８３０，将其命名为
ＣｓＮＡＣ０３２。在 ＣｓＮＡＣ０３２编码区设计特异引物
ＣｓＮＡＣ０３２＿Ｆ（５′－ＡＴＧＡＣＣＴＴＡＧＣＴＧＧＧＣＴＣＧＴＧ－
３′）和ＣｓＮＡＣ０３２＿Ｒ（５′－ＴＴＡＡＡＴＣＴＧＣＣＴＣＴＧＴＡＧ
ＡＴＡＡＧＡＡＡＡＣ－３′）。以黄瓜叶片的ｃＤＮＡ为模板，
ＣｓＮＡＣ０３２＿Ｆ和 ＣｓＮＡＣ０３２＿Ｒ为引物，选用 ＴａＫａＲａ
公司的ＰｒｉｍｅＳＴＡＲＭａｘＰｒｅｍｉｘ进行ＰＣＲ扩增，扩增
产物进行琼脂糖凝胶电泳。将目标片段连接至

ｐＣｌｏｎｅ００７ＢｌｕｎｔＶｅｃｔｏｒ克隆载体，热激法转化ＤＨ５α
感受态细胞，用通用引物进行菌落 ＰＣＲ筛选，将阳

性克隆送往上海生工生物工程有限公司进行测序。

１．２　ＣｓＮＡＣ０３２的生物信息学分析
利用 Ｅｘｐａｓｙ网站的“ＣｏｍｐｕｔｅｐＩ／Ｍｗｔｏｏｌ”对

ＣｓＮＡＣ０３２的等电点与分子量进行预测。利用
ＰｒｏｔＣｏｍｐ９．０网站对 ＣｓＮＡＣ０３２的亚细胞定位进行
预测。利用ＰｌａｎｔＣＡＲＥ网站的“ＳｅａｒｃｈｆｏｒＣＡＲＥ”对
ＣｓＮＡＣ０３２的转录起始点上游２０００ｂｐ的序列进行
启动子元件预测。从 ＮＣＢＩ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．
ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ／）网站中下载植物 ＮＡＣ－ｌｉｋｅ序列（表
１）。利用ＤＮＡＭＡＮ软件对１０种植物的 ＣｓＮＡＣ０３２
序列进行多序列比对，并通过 ＭＥＧＡＸ软件构建
ＮｅｉｇｈｂｏｒＪｏｉｎｉｎｇ系统进化树（ｂｏｏｔｓｔｒａｐ值为１０００）。

表１　不同植物的ＮＡＣ－ｌｉｋｅ蛋白信息

物种 简称　　　　 基因名／获取号　　

水稻（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ） ＯＮＡＣ０４８ Ｏｓ０１ｔ０８８４３００－０１

拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ） ＮＡＣ０３２ ＡＴ１Ｇ７７４５０

甜瓜（Ｃｕｃｕｍｉｓｍｅｌｏ） ＣｍＮＡＣ－ｌｉｋｅ ＮＰ＿００１２８４４２３．１

冬瓜（Ｂｅｎｉｎｃａｓａｈｉｓｐｉｄａ） ＢｈＮＡＣ－ｌｉｋｅ ＸＰ＿０３８９００５６１．１

印度南瓜（Ｃｕｃｕｒｂｉｔａｍａｘｉｍａ） ＣｍａＮＡＣ－ｌｉｋｅ ＸＰ＿０２２９７０８９９．１

中国南瓜（Ｃｕｃｕｒｂｉｔａｍｏｓｃｈａｔａ） ＣｍｏＮＡＣ－ｌｉｋｅ ＸＰ＿０２２９４７７８７．１

西葫芦（Ｃｕｃｕｒｂｉｔａｐｅｐｏ） ＣｐＮＡＣ－ｌｉｋｅ ＸＰ＿０２３５３３７３５．１

苦瓜（Ｍｏｍｏｒｄｉｃａｃｈａｒａｎｔｉａ） ＭｃＮＡＣ－ｌｉｋｅ ＸＰ＿０２２１５７７２４．１

野生灰籽南瓜（Ｃｕｃｕｒｂｉｔａａｒｇｙｒｏｓｐｅｒｍａ） ＣａＮＡＣ－ｌｉｋｅ ＫＡＧ７０１１０８７．１

１．３　黄瓜ＣｓＮＡＣ０３２的表达分析
２０２１年９月在上海农林职业技术学院五厍实

训基地种植黄瓜自交系９９３０。当黄瓜幼苗生长到５
张真叶时，取根、茎、叶、子叶；当黄瓜生长到２０节位
时，取雄蕊，雌蕊，花瓣，果刺，果皮，卷须。当黄瓜

处于５张真叶时，将１００ｍｍｏｌ／Ｌ的 ＮａＣｌ添加到营
养液中，并在处理后的１、３、６、１２、２４ｈ分别取叶片，
每次取样３个重复。样本采取后立即置于液氮中，
放于－８０℃冰箱中备用。

通过全能型植物 ＲＮＡ提取试剂盒（ＤＮａｓｅⅠ）
分别提取各个器官的总 ＲＮＡ，然后利用反转录试剂
盒 ＨｉＦｉＳｃｒｉｐｔｃＤＮＡＳｙｎｔｈｅｓｉｓＫｉｔ将 ＲＮＡ反转录成
ｃＤＮＡ。根据ＣｓＮＡＣ０３２基因编码区序列，设计特异
性引物ＲＴ－ＣｓＮＡＣ０３２Ｆ（５′－ＴＴＣＡＧＡＴＴＴＣＡＣＣＣＴ
ＡＣＴＧＡＴＧＡＧ－３′）和ＲＴ－ＣｓＮＡＣ０３２Ｒ（５′－ＧＡＧＡＴ
ＣＡＡＴＣＴＣＣＴＴＧＡＴＧＡＴＧＧ－３′），用ＨｉＦｉＳｃｒｉｐｔｃＤＮＡ
ＳｙｎｔｈｅｓｉｓＫｉｔ试剂进行 ｑＲＴ－ＰＣＲ试验，检测
ＣｓＮＡＣ０３２在黄瓜不同器官以及盐处理后的表达情
况。黄瓜 Ａｃｔｉｎ（Ｃｓａ６Ｇ４８４６００）基因为对照。定量
ＰＣＲ相关试剂均购买于江苏康为世纪生物科技股

份有限公司。使用ＣＦＸ９６ＴｏｕｃｈＴＭＲｅａｌ－ＴｉｍｅＰＣＲ
Ｓｙｓｔｅｍ进行反应，采用２－ΔΔＣＴ方法进行基因的相对
表达量分析［１４］。

２　结果与分析

２．１　ＲＮＡ提取与基因克隆
通过Ｂｌａｓｔ比对，获得拟南芥 ＮＡＣ０３２基因在黄

瓜中 的 同 源 基 因 Ｃｓａ２Ｇ３３８８３０，将 其 命 名 为
ＣｓＮＡＣ０３２。利用黄瓜叶片 ｃＤＮＡ对 ＣｓＮＡＣ０３２进行
扩增，电泳检测后发现在１０００ｂｐ位置有单一条带
（图１）。将该片段回收后连接克隆载体进行转化，
测序结果显示 ＣｓＮＡＣ０３２基因 ＣＤＳ长９００ｂｐ，编码
２９９个氨基酸，其相对分子质量是３４２７１．６３，等电
点是５．６７。亚细胞定位预测ＣｓＮＡＣ０３２定位于细胞
核，符合其转录因子的特性。

２．２　ＣｓＮＡＣ０３２的进化分析
利用ＤＮＡＭＡＮ软件对黄瓜的 ＣｓＮＡＣ０３２和其

他植物的９条ＮＡＣ－ｌｉｋｅ蛋白序列进行相似性比对
（图 ２）。结果表明，黄瓜 ＣｓＮＡＣ０３２与甜瓜的
ＣｍＮＡＣ－ｌｉｋｅ和冬瓜的ＢｈＮＡＣ－ｌｉｋｅ同源性最高，

—１６—江苏农业科学　２０２２年第５０卷第１８期



分别是９７．００％和９５．００％，与印度南瓜、中国南瓜、
西葫芦、苦瓜、野生灰籽南瓜、拟南芥、水稻的

ＮＡＣ－ｌｉｋｅ蛋白同源性依次降低，分别为８６．０９％、
８５．７６％、８５．４３％、８２．２４％、７３．７９％、５６．９２％、
５２４４％。此外，这些序列均拥有 ＮＡＣ家族蛋白典
型的保守结构域，在Ｎ端约１５０个氨基酸中共包含
Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ等５个保守的亚结构域。
　　为了分析黄瓜的 ＣｓＮＡＣ０３２在进化中的位置，
利用多序列比对的１０条蛋白序列构建了系统进化
树，结果（图３）显示，１０条蛋白序列分为２组，水稻

的ＯＮＡＣ０４８和拟南芥的ＮＡＣ０３２聚为一组，葫芦科
植物的ＮＡＣ－ｌｉｋｅ蛋白序列聚为另一组。其中，黄
瓜 ＣｓＮＡＣ０３２与甜瓜的 ＣｍＮＡＣ－ｌｉｋｅ和冬瓜的
ＢｈＮＡＣ－ｌｉｋｅ蛋白又聚为同一亚组，说明它们的亲
缘关系较近，与多序列比对的结果一致。

２．３　启动子元件分析
利用 Ｐｌａｎｔｃａｒｅ对 ＣｓＮＡＣ０３２起始密码子上游

２０００ｂｐ的启动子区域进行分析（表２），结果表明，
在ＣｓＮＡＣ０３２转录起始点上游除了含有真核生物启动

子固有的ＴＡＴＡ区和ＣＡＡＴ区外，启动子区域还包含１
个防御胁迫响应元件（ｄｅｆｅｎｓｅａｎｄｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ）、
１个赤霉素响应元件（ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ）、２个水
杨酸响应元件（ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ）、４个茉莉酸
甲酯响应元件（ｍｅｊａｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ）、７个脱落酸响应元
件（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ）和１０个光周期响应元
件（ｌｉｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ）。
２．４　ＣｓＮＡＣ０３２基因在不同器官中的表达模式

利用ｑＲＴ－ＰＣＲ检测ＣｓＮＡＣ０３２基因在黄瓜不
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同器官中的表达情况，结果（图４）显示，ＣｓＮＡＣ０３２
在黄瓜子叶中相对表达水平最高，其次是根、果刺、

茎、果皮、卷须中，在叶片、雄蕊、花瓣和雄蕊中表达

水平较低。

２．５　ＣｓＮＡＣ０３２基因在盐胁迫处理下的表达模式
用１００ｍｍｏｌ／Ｌ的ＮａＣｌ处理黄瓜幼苗，分别于处

理后１、３、６、１２、２４ｈ通过ｑＲＴ－ＰＣＲ检测ＣｓＮＡＣ０３２
基因的表达水平，结果（图５）显示：ＣｓＮＡＣ０３２在盐
胁迫的３ｈ后，表达水平升高，并于处理后１２ｈ表达
水平达到最高，达到初始水平的 １０倍左右，说明
ＣｓＮＡＣ０３２可以响应盐胁迫的诱导。

３　讨论

本研究利用拟南芥的ＮＡＣ０３２基因，通过同源
表２　ＣｓＮＡＣ０３２启动子区的顺式作用元件分布及功能

功能 元件名称 序列 位置（ｂｐ）

防御胁迫响应元件 ＴＣ－ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｓ ＡＴＴＣＴＣＴＡＡＣ ９４

赤霉素响应元件 Ｐ－ｂｏｘ ＣＣＴＴＴＴＧ ２９５

水杨酸响应元件 ＴＣＡ－ｅｌｅｍｅｎｔ ＣＣＡＴＣＴＴＴＴＴ １８０，２３８

茉莉酸甲酯响应元件 ＣＧＴＣＡ－ｍｏｔｉｆ ＣＧＴＣＡ ７７５，８８９，１５８５，１６６２

脱落酸响应元件 ＡＢＲＥ ＡＣＧＴＧ ８７３，１２２３，１４２８，１４３０，１４３１，１８１２，１８１３

光周期响应元件 Ｂｏｘ４ ＡＴＴＡＡＴ ８６２，１７３７

Ｇ－Ｂｏｘ ＣＡＣＧＴＧ ８７２，１２２３，１４３０，１８１２

ＧＡＴＡ－ｍｏｔｉｆ ＧＡＴＡＧＧＡ １５４０

ＭＲＥ ＡＡＣＣＴＡＡ １１４

ＴＣＴ－ｍｏｔｉｆ ＴＣＴＴＡＣ １４０５

ＧＴ１－ｍｏｔｉｆ ＧＧＴＴＡＡ １００１

克隆获得了其在黄瓜中的同源基因 ＣｓＮＡＣ０３２。
ＣｓＮＡＣ０３２编码区为９００ｂｐ，编码２９９个氨基酸，Ｎ
端含有ＮＡＣ家族蛋白典型的结构域，包含 Ａ、Ｂ、Ｃ、
Ｄ、Ｅ５个亚结构域。亚细胞定位预测 ＣｓＮＡＣ０３２主

要在细胞核中发挥功能，进化树分析表明该蛋白与

甜瓜的 ＣｍＮＡＣ－ｌｉｋｅ（ＮＰ＿００１２８４４２３．１）亲缘关系
最近。ｑＲＴ－ＰＣＲ检测 ＣｓＮＡＣ０３２基因在黄瓜不同
器官中的表达情况，发现其在主要在根、茎、子叶、
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果刺等营养器官中表达，在雄蕊、雌蕊等生殖器官

中相对表达水平较低，说明 ＣｓＮＡＣ０３２可能还参与
了黄瓜营养器官的发育。

ＮＡＣ是植物中广泛存在的一类转录因子，大量
的ＮＡＣ转录因子受生物和非生物胁迫诱导表达。
在ＣｓＮＡＣ０３２启动子上发现了多个响应激素信号通
路和逆境胁迫的元件，如防御胁迫响应元件、赤霉

素响应元件、水杨酸响应元件、茉莉酸甲酯响应元

件、脱落酸响应元件和光周期响应元件，这些元件

在黄瓜ＮＡＣ家族基因启动子中相对保守，这与辣椒
和玉米 ＮＡＣ基因的启动子元件分析结果类
似［１４－１６］。ＮＡＣ基因可能通过这些元件受相应的信
号诱导表达。

番茄的 ＮＡＣ转录因子 ＳｌＪＵＢ１受到 Ｈ２Ｏ２、
ＮａＣｌ、聚乙二醇（ＰＥＧ）的诱导表达，ＳｌＪＵＢ１基因
ＴＲＶ干扰掉后，番茄的抗干旱能力显著下降［１７］。水

稻的ＮＡＣ家族膜结合转录因子 ＯｓＮＴＬ３在 ＮａＣｌ和
４２℃的高温处理后，表达量上调。利用 ＣＲＩＳＰＲ－
Ｃａｓ９技术编辑ＯｓＮＴＬ３后，突变体对高温胁迫敏感，
耐热能力减弱［１８］。在小麦中敲除 ＴａＮＡＣ０７１－Ａ会
减弱植株的耐旱性，而该基因过表达后可以提高水

分利用效率和增加胁迫响应基因的表达来显着增

强小麦耐旱性［１９］。水稻的 ＯＮＡＣ０６６、番茄的
ＳｔＮＡＣ０５３、葡萄的ＶｖＮＡＣ１７均受到ＮａＣｌ、ＡＢＡ、干旱
以及高温的诱导，进而调控下游基因以增强植物的

抗逆能力［２０－２２］。黄瓜 ＣｓＮＡＣ０３２受盐胁迫后，在叶
片的表达水平显著上调，说明 ＣｓＮＡＣ０３２可能在黄
瓜抵御盐胁迫中发挥着一定功能。

本研究利用拟南芥的 ＮＡＣ０３２基因，通过同源
克隆获得了其在黄瓜中的同源基因 ＣｓＮＡＣ０３２。通
过生物信息学方法对其序列以及表达进行了分析，

推测ＣｓＮＡＣ０３２可能响应盐胁迫。本研究为进一步

研究其功能奠定了初步基础，但其胁迫响应机理有

待进一步研究。
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胡庆峰，杜灿灿，曾生元，等．１种水稻叶片后期功能型因子的初步定位［Ｊ］．江苏农业科学，２０２２，５０（１８）：６５－６８．
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１种水稻叶片后期功能型因子的初步定位
胡庆峰，杜灿灿，曾生元，李　闯，景德道，林添资，钱华飞，余　波，周义文，孙立婷，杨　军，龚红兵

（江苏丘陵地区镇江农业科学研究所，江苏句容２１２４００）

　　摘要：通过以遗传背景相近的２个籼型恢复系Ｃ０９０－１、Ｃ０９０－２为中间材料构建１个遗传Ｆ２群体，并以其为制

种父本进行组配，从经典遗传学角度和分子生物学角度对１个水稻叶片后期功能型因子进行初步定位，对其效应进行
分析。结果表明，叶片后期功能因子位于１号染色体上，且与水稻落粒性基因ｑＳＨ１紧密连锁，具有延缓水稻叶片衰老
的效应；叶片ＳＰＡＤ值测定结果表明，不同环境下后期功能型水稻（Ｃ０９０－１）ＳＰＡＤ值都大于非后期功能型水稻
（Ｃ０９０－２），且随着生育进程其ＳＰＡＤ值降低幅度小于非后期功能型；组配结果显示，以Ｃ０９０－１为父本制种的杂交稻
具有更高的产量。

　　关键词：水稻；后期功能型；落粒性；ＳＰＡＤ值
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水稻新品种选育研究。Ｅ－ｍａｉｌ：４４６８９９３２８＠ｑｑ．ｃｏｍ。
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　　叶片作为叶的主要组成部片，是植物生长发育
过程中最重要的光合产物合成器官。水稻稻穗中

６０％～７０％碳源由功能叶光合作用合成转运而来，
叶片光合功能期的长短会显著影响水稻最终的产

量与品质。研究表明，叶片早衰１ｄ，水稻光合功能
期缩减１ｄ，其产量会降低１％，同时会造成用于籽
粒灌浆的营养物质减少，形成青粒、瘪粒，甚至可能

引起籽粒发育障碍，从而导致水稻品质变劣［１－３］。

早期以水稻高产作为主要目标而选育大面积推广

种植的杂交水稻普遍存在穗大粒多的特点，叶片生

育后期的功能性已成为水稻产量和品质提高的重

要因素［４－５］。

水稻落粒性是指水稻谷粒成熟后自然从枝梗

上掉落的性状，目前，已报道被克隆的水稻落粒性

基因有 ｑＳＨ１（ＱＴＬｆｏｒｓｅｅｄ－ｓｈａｔｔｅｒｉｎｇ１）、Ｓｈ４
（ｓｈａｔｔｅｒｉｎｇ－４）、ＳＨＡＴ１（ｓｈａｔｔｅｒｉｎｇＡＰＥＴＡＬＡ２
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ１）等。ｑＳＨ１是第 １个被克隆的
水稻落粒性基因，位于第１号染色体［６］。ｑＳＨ１的表
达在开放阅读框１２ｋｂ处５′端调控区的１个ＳＮＰ变
异（Ｇ／Ｔ）阻碍了ＡＢＩ３（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ３）型
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