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摘　要：植物株型的矮化调控是遗传育种的一项热门研究。国内外学者对植物矮化机理、矮化基因、矮

化遗传育种等均进行了较深入的研究，水稻、玉米、小麦等粮食作物和黄瓜、番茄、南瓜等园艺作物均已形

成了较完善的矮化研究体系。矮化植株株型紧凑、冠幅小，能够有效提高抗倒伏能力，在生产实践中具有管

理便利的优点，因此矮化育种是植物育种的发展趋势。激素调控是目前运用较为广泛的矮化调控手段，植物

激素通过影响细胞的分裂和伸长来改变节间长度和数目，从而调节高度，达到矮化植株的效果，常用激素有

赤霉素、油菜素内酯、生长素、乙烯等，这些激素促进或抑制植物的生长发育，与矮化突变体的形成有关，

且各种激素信号通路之间存在相互作用。综述了禾本科、茄科、葫芦科等植物矮化基因的研究现状，激素调

控下矮化突变体的形成，矮化基因的克隆及功能研究进展，探讨了植物矮生性状分子机理和分子遗传学研究

进展，为后续研究植物矮化基因提供理论基础。
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Abstract：The regulation of plant dwarfing is a hot research in genetic breeding. Domestic and foreign scholars have 

carried out in-depth researches on plant dwarfing mechanism, dwarfing genes, dwarfing genetic breeding and so on. A 

relatively perfect dwarfing research system has been formed in regard to rice, corn, wheat and other food crops and cucumber, 

tomato, pumpkin and other horticultural crops. Dwarf plants have compact plant type and small crown width, which can 
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effectively improve lodging resistance, with the advantages of convenient management in production practice. Therefore, dwarf 

breeding is a development trend of plant breeding. Hormone regulation is a widely used means of dwarfing regulation. Plant 

hormones change the length and number of internodes by affecting cell division and elongation so as to regulate internode height 

and achieve the effect of dwarfing plants. Common hormones include gibberellin, brassinolide, auxin ans ethylene, etc. These 

hormones promote or inhibit the growth and development of plants, which are related to the formation of dwarf mutants, and there 

are interactions between various hormone signaling pathways. The research status of plant dwarf genes in Gramineae, Solanaceae 

and Cucurbitaceae, the formation of dwarf mutants under hormone regulation, and the cloning and function of dwarfing genes are 

reviewed. The molecular mechanism and molecular genetics of plant dwarf traits are discussed, which provide a theoretical basis 

for the subsequent study of plant dwarf genes.

Key words: dwarfing gene; hormone regulation; dwarf mutant; gene cloning; transgenic function

矮化是农作物上的一项重要农艺性状，因具

有抗倒伏、种植密度高等特点，从而成为目前国

内外作物选育优良高产品种的重要研究方向［1］。

20 世纪 20 年代，为了解决全球的粮食短缺问题，

一些发达国家（如日本）和一些发展中国家（如

巴基斯坦、以色列、墨西哥等）开始将提升粮食

产量的重点聚焦到“矮化基因”上。

水稻是最主要的粮食作物，因此对水稻首先

开展了株型矮化研究。30 年代末期日本科学家开

始进行水稻的株型调控研究，50 年代成功找到了

控制株高的半矮秆基因（semi-dwarf 1，Sd1），

成功选育出优良的抗倒伏水稻品种，每 667 m2 产

量比高秆水稻品种提升了 1 000 kg，被称为作物

史上的“第一次绿色革命”［2］。随后科学家们利

用成功培育矮秆水稻品种的方法对其他作物进行

更细致的矮化研究。美国学者 Cooper 1967 年起

进行大豆矮化相关研究以获得大豆的最高产量，

1973 年提出通过缩小行距、增大株距的窄行密植

栽培方法获得大豆的最高产量。20 世纪 50 年代

开始，小麦矮秆基因的研究逐渐被重视，通过多

次育种试验，小麦株高从 120 cm 降低至 70 cm，

随后推出的多个兼具矮秆抗倒伏和高产的品种在

黄淮小麦种植区得到广泛推广［3］。70 年代末和

80 年代初，国内开始对植物的矮化机理进行系统

研究［1］。除了矮生基因对株型有调控作用之外，

科学家们发现激素及外部环境多重因素都会对植

株高矮表型性状产生不同程度影响。研究表明，

植物激素如赤霉素（Gibberellin，GA）、油菜素

内 酯（Brassinolide，BR）、 生 长 素（Indole-3-

acetic acid，IAA）等均参与矮化突变体的形成［4］。

Ashikari 等［5］对控制水稻株高的半矮秆基因 Sd1
突变体进行 GA 外施实验，发现该突变体可通过

施用 GA 恢复株高至正常水平，证明该基因是 GA

敏感型。Mori 等［6］对从水稻中分离出的矮化突

变体 brd1 进行外源喷施 BR，发现其株高能恢复

至正常表型，同时在黑暗生长环境中呈现光下生

长的表型。此外，由于水分不足或养分不足导致

植株节间变短、叶片卷曲，呈现矮化表型，但通

过对该植株进行水分或养分补给，株高能得到较

大程度的恢复，说明外在环境也会对植株高度产

生一定影响。近几年，随着遗传育种快速发展和

植物矮化机理初探，植物的矮化研究取得了较大

进展。

1　植物矮化基因研究现状

1.1　禾本科植物矮化基因

1.1.1　水稻　作物上的第一次绿色革命源于矮秆

水稻的成功培育及生产运用。水稻矮化基因遗传

可分为单基因控制的质量性状遗传和多基因控制

的数量性状遗传，现有研究表明，多数突变体是

由一对隐性基因控制的。梁国华等［7］将籼稻矮源

依据基因对数的差异分为两类，一类由单个主效

基因控制，一般为非等位基因；另一类由多个微

效基因控制。随着水稻遗传图谱的构建，与株高

相关的 DNA 位点相继被找到，水稻矮秆性状研究

逐渐深入到分子水平上。

自 20 世纪以来，水稻的矮秆基因挖掘与鉴

定工作逐步完善，矮秆基因的命名已经标准化，

其中 D 表示矮秆，Sd 表示半矮秆［8-9］。根据发

现的年代对基因进行编号，目前登记了 62 个 D
基 因 和 15 个 Sd 基 因。 水 稻 株 高 主 要 受 1~3 个

主效基因控制。大多数“籼稻型”品种的天然或

人工诱导的矮秆突变体都是半矮秆基因 Sd1 的纯

合子，很少受 2 个、3 个或更多的基因调控。类

似的情况也存在于日本多个水稻品种中［10-12］。

1981 年，Rutger 等报道了 1 株突变水稻“76:4512”，
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它有一个伸长的最上节间 S641。引起这种表型的

基因与 Sd1 无关，被命名为 Eui 基因（Elongated 

Uppermost Inter-Node）［13］。杂交试验表明，Eui
对 Sd1 具有完全或不完全的显性。目前已克隆出

多 个 矮 秆 基 因， 如 Oscps1、GID2、D50， 其 中

D50 的定位区间接近于矮秆突变体 sdp 的定位区

间。D50 突变可引起细胞分裂方向发生改变，细

胞壁和胞间层果胶出现不规则沉积现象，肌动蛋

白维管束在分生组织中薄壁细胞加厚，导致薄壁

处细胞排列异常，植株呈矮化表型。张仕琪［14］

通过农杆菌转化法将玉米的 DOF（DNA binding 

with one finger）和 GATA 转录因子家族转入到日

本晴水稻中，获得了稳定的矮化株系 dof34，田

间试验表明 dof34 的株高相较于野生型偏低。

1.1.2　玉米　玉米的株高主要分为高秆（2.5 m 以

上）、中秆（1.8~2.5 m）、低秆（1.8 m 以下）3

类［15］，自然界中存在的野生玉米多为中高秆玉

米，受环境、繁殖模式及株高影响，易倒伏、存

籽难，无法进行长期的遗传繁殖。玉米株高受不

同位点上的主效基因控制，从而使得玉米的节间

长度和株高明显缩短和降低。已知这类基因约 20

个，如 Br、Br2、Mi、Py 等，目前运用最广泛的

玉米矮秆材料主要由 Br2 隐性基因控制，如墨西

哥矮秆玉米杂交品种“AN-360”。我国玉米矮

化育种始于 20 世纪 60 年代，结合国内外矮化遗

传育种经验，成功培育出武陟矮化玉米，创制了

我国珍贵的玉米矮化资源。Zhang 等发现了 1 株

玉米矮化突变体 d2014，植株表现矮化、叶片直

立，利用该野生突变体与野生型 WT 杂交构建大

规模 F
1 群体，F1 群体植株株高与野生型植株株高

相符合，表明 d2014 的矮化表型由隐性基因突变

导致［16］。中国农业科学院对自发突变的 das 矮

生突变体和野生型玉米的生长表型进行比较，结

果表明 Das 基因突变既影响节间的长度又影响节

间的数目，暗示该基因可能作用于细胞的长度、

数目、分化能力等［17-18］。Wang 等［19］通过联合

RNA-sequence 对差异表达基因 DEGs 进行功能注

释，结果发现 DEGs 导致植株高度降低、节间长

度缩短，抑制细胞纵向伸长导致 D11 出现矮化表

型，D11 茎的高度扭曲和木质化，表明在 D11 茎

的发育过程中发生了显著的发育障碍。

1.1.3　小麦　小麦株高受主效基因控制和修饰基

因影响。目前已鉴定出 20 多个主效矮秆基因，

这些基因多来自农林 10 号的 Rht1、Rht2 和赤小

麦的 Rht8、Rht9，矮秆基因单一化现象十分严

重［20］。Rht 基因会降低小麦株高，抗倒伏，增加

分蘖，提高产量和收获指数。乔悦等［21］通过构

建 Rht4 的 F2 群体，结合集团分离分析法（Bulked 

Segregant Analysis，BSA）， 开 发 了 与 Rht4 紧 密

连锁的分子标记，将 Rht4 定位到 2BL 染色体上 1.4 

cM 的遗传区间上，其中候选基因 2BL-8 经研究发

现可能与 Rht4 株高发育相关。Tang 等［22］通过对

Rht18 的后代株高进行试验分析，发现其与 Rht-
D1b 株系的株高基本相同，均比双矮秆株系矮约

26%，而双矮株系的株高又比高株系矮 13%，但

Rht18 的胚芽鞘长度比 Rht-D1b 长 42%。Priyanka

等［23］将携带等位基因 Rht-4c（株高 44 cm）的矮

秆突变体与高株 cv 进行杂交，利用 Rht4c 作为“报

告基因”的矮化表型，在鉴定株高修饰 QTL 的增

强子和抑制子类型方面取得了很大成功；此外，

研究发现，当矮秆突变等位基因转移到不相关的

遗传背景中，因遗传背景的差异可能会产生一系

列表型差异。柴松岳［24］对来源于吐鲁番的矮秆

波兰小麦携带的隐性矮化基因 Rht-dp 进行遗传分

析，发现 Rht-dp 为单基因，同时开发新的 Rht-B1 

Indel 分子标记与 Rht-dp 共分离。

1.2　茄科植物矮化基因

1.2.1　 番 茄　 番 茄 主 要 通 过 甲 基 磺 酸 乙 酯

（Ethyl methane sulfonate, EMS） 化 学 诱 变 产 生

矮化突变体。番茄的矮化性状研究主要集中在

“Heinz1706”和“Micro-Tom”两个品种上。杨

宁［25］ 利 用“Heinz1706”EMS 诱 变 获 得 的 矮 化

突变体进行转录组测序分析，筛选相关基因，

找 到 了 4 个 矮 化 相 关 基 因（Solyc02g083880.2、

Solyc03g006360.2、Solyc06g008580.2 和 Solyc04g 
017720.2）， 对 其 进 行 荧 光 定 量 PCR 验 证， 检

测结果与转录组测序结果一致，基因表达水平

变化趋势也一致，证明这 4 个基因有可能参与

“Heinz1706”EMS 矮化突变体的矮化进程。根

据枝梢的生长程度，番茄可分为有限生长型和

无限生长型两类。“Micro-Tom”属于有限生长

型，株型十分紧凑，株高仅 10~20 cm，其矮化表

型主要由 Sp（self-pruning）、D（dwarf）及 Mnt 
（miniature）3 个基因隐性突变决定［26］。研究表

明，“Micro-Tom”由于 Sp 基因突变呈现有限生

长，与无限生长型番茄相比，其 227 位核苷酸序
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列由 C 突变成 T，致使所编码蛋白质的第 76 位氨

基酸由 Pro 转变为 Leu，从而导致基因功能的缺

失［26］。但是 Sp 基因突变不是导致“Micro-Tom”

植株呈矮化表型的主要原因，有限生长型中 UC-

82、M82 等呈现高大表型。Bishop 等［27］成功分

离了与矮化表型相关的 D 基因，并发现该基因编

码 BR 生物合成途径中的 1 个关键酶，直接阻碍

BR 合成；“Micro-Tom”呈现出的株型矮化紧凑、

叶片小且颜色深等表型特征与其他 BR 缺失突变

体十分相似。Marti 等［28］ 对“Micro-Tom”进行

外源 BR 处理，发现经处理后的“Micro-Tom”节

间显著伸长，经试验验证在 D 基因上找到了突变

位点，表明了“Micro-Tom”的 D 基因上发生了

突变并导致植株最终呈现矮化表型。

1.2.2　辣椒　大量研究表明，辣椒株高与产量呈

正相关。由于我国南方夏季高温高湿，普通辣椒

生长过程中极易受影响，造成开花期和结果期倒

伏，病虫害发生率高，容易导致大面积绝收。针

对这一现象，辣椒研究逐渐着重于矮化株型的选

育上。蒋向辉等从“怀椒六号”60Co-γ 射线辐射

后代中选得 1 株突变体，经随机扩增多态性 DNA

（RAPD）分子标记分析，发现该突变性状由基

因突变引起，进一步分析其 F1 代表型数据，结果

表明其突变性状由隐性基因决定［29］。

1.3　葫芦科植物矮化基因

1.3.1　南瓜　南瓜的蔓一般较长，农业生产中所

需要的栽培空间大，造成了单位面积内种植密度

较低、产量较少，将其进行矮化更适合密集种植，

且更易于管理，农业生产应用上更具优势。据报

道，武涛等［30］对从南瓜“无蔓 1 号”自交后代

中分离出的矮化突变体 cga 进行遗传学分析，结

果表明矮化南瓜与长蔓南瓜主要存在主蔓长度、

节间长度、节间数目等性状差异，其蔓生性状受

一对基因控制，即控制矮生性状的显性基因和控

制蔓生性状的隐性基因。陈烁［31］ 运用 BSA 方

法 和 简 单 序 列 重 复（Simple Sequence Repeats，

SSR）分子标记对印度南瓜长蔓自交系 6820 和短

蔓自交系 1820 进行杂交自交后构建的 F2 群体进

行初步定位，确立了 6 个标记与印度南瓜短蔓性

状存在线性相关。Zhang 等［32］以 2 个南瓜自交

系 Rimu 和 SQ026 为亲本，建立了 F1 和 F2 群体，

通过 BSA 方法和后续基因组分析，获得了控制藤

本长度的候选基因 Cma_004516；利用基因分型

（Genotyping-by-Sequencing，GBS） 技 术 开 发 出

的 bin 标记构建了第一张南瓜高密度遗传图谱，

为南瓜矮藤的全基因组定位和 QTL 定位提供了参

考，并为瓜类基因组的比较分析提供了依据。鉴

定出的矮化 QTL 为矮化基因的鉴定和南瓜矮化分

子机制的揭示奠定了基础。

1.3.2　黄瓜　黄瓜矮化株型的应用有利于实现黄

瓜的高效密培和机械化采收。近年来，国内外学

者运用图位克隆等方法克隆出多个黄瓜紧凑型

（矮化）基因。利用 SSR 标记对父母本为紧凑蔓

生的黄瓜自交系 PI308915 和规则蔓生的 PI249561

的 150 个 F2：3 家系进行了全基因作图，构建了 7

个染色体上覆盖 527.5 cM 的遗传图谱，连锁分析

将 Cp 基因定位于黄瓜 4 号染色体长臂端，鉴定

出与 Cp 共分离的分子标记，对 1 200 多个 F2 代

植株群体进行精细遗传作图，将 Cp 基因座定位

在 220 kb 区间［33］。雍建朋等［34］以黄瓜矮生材

料 W17201 及蔓生材料 W17200 为亲本构建了 F2

群体，利用原有基础对 Cp 基因进行精细定位，

利用黄瓜全基因组测序结果，结合生物学分析，

在标记区域内开发出多个新标记，并将 Cp 基因

由初始的 220 kb 区间内定位至更小的 178 kb 区间

内，同时在此区间内只存在 1 个跨膜蛋白受激酶

体 ER，为黄瓜矮生性状的分子标记辅助育种提

供了科学依据。后续研究报道，黄瓜矮化突变体 

Csdw 主茎细胞由于分裂过程中受阻，导致黄瓜

节间缩短［35］。黄瓜矮化基因组遗传图谱的构建

和完善为葫芦科作物矮化基因的研究提供了新思

路，加快了遗传组学分析和功能分析的研究进展。

2　激素调控下植物矮化突变体类型

植物激素是由植物自身代谢产生的一类有机

物质，主要有 GA、BR、IAA 等［4］，这些激素促

进或抑制植物的生长发育，且各种激素信号通路

之间存在相互作用。大量研究显示，多数植物矮

化突变体与植物的 GA 和 BR 有关，少数与 IAA

有关。

2.1　GA 类矮化突变体

GA 是一种四环二萜类化合物，目前已经鉴

定 136 种，仅发现 GA1、GA3、GA4、GA7 存在生

理活性。GA 主要参与植物体内赤霉素生物合成

和信号传导，因此 GA 类矮化突变体分为自身合

成缺陷突变体和信号传导矮化突变体［4］，自身合
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成缺陷突变体可以通过外施 GA 使之恢复成野生

型表型，而信号传导矮化突变体无法通过此方法

恢复表型，信号通路异常造成激素不敏感突变体。

人们已经在花生、水稻、蓖麻、小麦等农作

物中发现了许多 GA 类矮化突变体。李欢倪等［36］

通过山花 13 号的诱变，获得了 1 个花生半矮化突

变体 sdm1，该突变体叶片中 GA 含量显著低于山

花 13 号，研究发现 smd1 突变体内赤霉素合成酶

发生变化，从而导致矮化表型的出现，通过 GA3

外源喷施处理突变体，能使其恢复至山花 13 号的

正常株高，证明其是 GA 自身合成缺陷突变体。

郭妍妍等［37］通过已构建的水稻 Ac/Ds 突变体系，

发现 1 个新的编码假拟氧化还原酶蛋白的株高控

制基因，预测可能通过编码该蛋白影响赤霉素合

成，从而对水稻株高起到重要作用。代梦媛等［38］

采用了赤霉素合成抑制剂缩节胺处理滇蓖 2 号，

300 mg/L 缩节胺处理的蓖麻株高显著降低，花期

相较于未处理的蓖麻花期推迟 1~7 d。Tang 等［22］

研究发现，小麦 Rht18 的株高与 Rht-D1a 相比降

低 25% 左右，通过将 Rht18 与 Rht-D1b 杂交，进

一步降低了株高，表明 Rht18 突变能够降低 GA

含量，从而降低株高，而突变 DELLA 基因通过

干扰 GA 信号负调控小麦生长。

除了农作物，在其他作物中也发现与 GA 相

关的矮化突变体。Guo 等［39］用 2 个从蒺藜苜蓿

（Medicago truncatula.）Tnt1 逆转录转座子标记

突变群体中分离的等位基因对严重矮化突变体

mnp1 进行表征，利用正向遗传和全基因组重测

序方法克隆出 MNP1/Medtr7g011663 基因，通过

同源基因聚类分析得出此基因与参与 GA 生物合

成第一步的酶，如豌豆 LS、番茄 GIB-1、拟南

芥 CPS1/GA1、水稻 OsCPS1 聚类良好，通过外

源 GA 喷施处理，mnp1 的矮化表型得到显著恢

复。Zeng 等［40］通过 EMS 诱变获得甘蓝型突变体

bnaC.dwf，经测量株高约 95 cm，试验验证其受

1 对隐性基因控制，且对赤霉素不敏感。石淑稳

等［41］利用 EMS 诱变获得 2 株甘蓝突变体 ds-1 和

ds-2，株高分别为 106、95 cm，其中 ds-1 由 1 对

不完全显性基因控制，对赤霉素不敏感，是一个

极具育种价值的矮生植物资源。Foisset 等［42］通

过 EMS 诱变获得的甘蓝型油菜矮化突变体 b192 
受 Bzh 基因控制，该基因是第一个在生产上应用

的油菜矮秆基因，对赤霉素不敏感。从目前已有

报道的研究来看，仅少数油菜矮源进行了基因定

位、克隆及功能分析等，国内尚未有油菜矮秆基

因在生产上成功应用的报道，优秀矮秆种质资源

匮乏是当前油菜矮化育种面临的主要问题。

2.2　BR 类矮化突变体

BR 是类固醇植物激素，主要作用于植物的

生长与分化及侧枝形成。目前在模式植物拟南芥

中克隆到 DET2、Dwarf1、Dwarf4 等 13 个与 BR

合成相关的基因，以及 BAK1、BRS1、Bri 和 Bri2
共 4 个与 BR 信号传导相关的基因［43］。在水稻、

黄瓜、玉米、油菜等作物中也发现了参与 BR 自

身合成和信号传导异常的基因。Hou 等［44］发现 1

个黄瓜自发矮突变体 super compact-2（scp-2），

遗传分析结果表明，scp-2 不同于之前报道的两种

矮突变体 compact（cp）和 super compact-1（scp-
1），scp2 突变体幼苗表现出暗生长的去黄化现象，

以及细胞伸长和血管发育缺陷，说明 scp-2 是 BR

生物合成缺乏的突变体。郑立伟［45］以矮化苹果

砧木 T337 为试验材料，选取了 BR 合成关键基因

CBB1，根据 mRNA 测序结果筛选出与 BR 信号转

导相关的苹果新 mi R492 及其靶基因 BAK1，以 

T337 的 cDNA 为模板，克隆了 Md CBB1.1、Md 
CBB1.2 和 Md BAK1.1、Md BAK1.2 基因，通过生

物信息学分析，表明 Md CBB1 和 Md BAK1 是与 

BR 相关的 CBB1 和 BAK1 基因，并且二者受 BR 

信号调控，T337 植株经 BL（BR 人工合成类似物）

处理后株高显著提高。

对拟南芥研究发现多个BR不敏感型突变体，

如 Bri1、Cbb2、Det1、Det3 等。Bri1 基因编码一

种与富亮氨酸重复受体 ser/thr 激酶具有同源性的

蛋白质，该基因在幼苗的分生组织、茎、根和下

胚轴中高水平表达，而发育后期的表达水平较低，

推测 Bri1 基因可能编码的是一种 BR 受体，该受

体可能参与下游信号传递［46］。而 Det3 基因参与

编码 H+-ATpase（V-ATpase）的 C 亚基，V-ATpase

有调控细胞伸长和调节分生组织活性的作用［47］。

2.3　IAA 类矮化突变体

IAA 是一种植物体内普遍存在的内源生长素，

在许多生物的生长过程中起重要的调节作用，如

维管束伸长、果实发育和顶端优势等，几乎参与

植物生长发育的全过程。大多数生长素相关基因

通过调节细胞分裂与伸长、顶端优势及叶芽和果

实发育等过程中生长素的含量，达到参与植物发
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育和形态构成的目的。现有研究报道的基因，如

生长素酰胺合成酶（Gretchen Hagen 3，GH3）、

生 长 素 / 吲 哚 -3- 乙 酸（Auxin/Indole-3-Acetic 

Acid， Aux/IAA）、生长素上调小 RNA 基因（Small 

Auxin- up RNAs，SAUR）均在生长素信号转导

的早期阶段对生长素刺激作出响应［48］。目前植

物矮化突变体与 IAA 相关性研究较少，主要集中

在拟南芥、蓖麻和油菜中。Feng 等［49］通过对蓖

麻基因组中与生长素相关的基因家族 ARF、GH3

和 Aux/IAA 进行多序列比对、系统发育分析和顺

势作用元件鉴定等综合分析，找到 8 个在高茎蓖

麻和矮茎蓖麻中存在差异性表达的生长素相关基

因。在拟南芥突变体 yuc1D 中，Yuc 基因突变导

致其编码控制的 IAA 合成途径中的一个关键酶功

能失效，从而阻碍 IAA 合成，植株呈顶端优势丧

失、植株高度下降等现象［49-50］。Cheng 等［51］将

显性矮秆突变体 G7 和常规品系进行杂交，得到

F2 分离群体，通过 MutMap 对矮秆和高秆植株进

行高通量测序分析，将矮化突变基因定位在甘蓝

型油菜 C05 染色体上，区间为 0.6 Mb，候选基因

分析显示，1 个 SNP 位点导致 Bna.IAA7 结构域 II

的氨基酸变化，有助于矮化表型，这与 Bna.IAA7

中 IAA 获得功能突变体的表型一致。虽然近年来

激素与植株高度之间的关系研究多样，但对辣椒、

芝麻、棉花等的研究仍未深入，激素途径影响是

否存在于所有植物中仍属未知。激素和矮化性状

之间的相互作用关系仍需深入探讨。

3　植物矮化基因克隆与功能研究

3.1　矮化基因克隆

目前已经定位了许多水稻矮秆基因，如位于

1 号染色体上的 D15、D16、Sd-1，位于 5 号染色

体上的 D1，位于 7 号染色体上的 D6 等。王翠红

等［52］通过 EMS 诱变水稻“LTH”品种获得稳定

的矮化突变体 LTH-m3，利用图位克隆技术和功

能基因互补验证得到该突变体是一个新的 D1 基

因的等位突变体，利用农杆菌介导法将野生型中

D1 的互补载体转移到突变体中，观察后代株高表

型，发现株高能恢复至野生型正常水平，结果表

明 D1 基因突变直接导致植株矮化。李燕娇等［53］

对矮秆基因 D55 进行精细定位，首次将该基因定

位于水稻 11 号染色体上 53.1 kb 区间内。

小麦的矮化基因主要分为主效降低株高基因

Rht、草丛型矮生基因 D、单茎矮生基因 Us，研

究着重于 Rht 基因。Velde 等［54］通过研究检测了

野生型 RHT-1 蛋白在小麦不同组织器官中的表达，

利用 Rht-1 的等位基因突变株系 Rht-B1b 和 Rht-
D1b 证实其在开放阅读框内能够编码 DELLA 蛋

白，同时对等位突变系 Rht-D1c 研究发现，其对

GA 介导的降解反应迟钝，从而导致小麦植株出

现严重矮化表型。

王德兴等［55］通过 EMS 辐射诱变向日葵恢

复系 189R 得到稳定的矮秆突变体 189edR，以其

为亲本、原 189R 为父本杂交获得的 F1 代，以及

以向日葵常用不育系 412A 为母本、189edR 为父

本杂交获得的 F1 代，均呈矮化表型性状，因此

189edR 是显性基因控制的矮秆突变体。

向太和等［56］从矮牵牛 QL01 自交得到的后

代中获得 1 株自然矮化突变体 Pdwarf1，表型为

植株较矮，叶和花小，花期提前，花量变大，通

过荧光定量 PCR 分析发现，赤霉素 GA1 基因在茎

中表达量显著降低，其他器官无明显差异，通过

外施赤霉素能恢复 Pdwarf1 的表型高度。

近年来通过利用不同方法，在水稻、拟南芥、

玉米等作物中克隆出多个编码 GA 合成途径中的

酶的基因。在拟南芥中也克隆到多个与 BR 生物

合成和信号传导相关的基因。早在 1999 年，就

基于图位克隆技术鉴定到了第一个水稻矮化突变

体基因 Dwarf1（D1），截至目前已经鉴定了 90

多个水稻矮化突变体。高粱中能显著提高产量和

抗病性的矮化基因 Dw1 和 Dw3 已被克隆。目前

已被报道的玉米矮化基因有 Br、Bv、D8 等 60 多

个，已经完成克隆的基因有 D（t）、D9、Br 等

基 因［39］。 王 玉 兰 等［57］ 根 据 GDR 数 据 库 桃 基

因组序列对半矮生桃 F-box 基因 KF023192 进行

了 cDNA 序列克隆，该序列与数据库中的序列比

对一致，无变异位点，但是克隆所得的该基因全

长缺失近 700 bp，具体原因需进一步研究。王江

英等［58］利用同源克隆技术从云南矮生山茶品种

“恨天高”的茎尖组合中克隆出 CrGA20ox1，该

基因为赤霉素 20- 氧化酶基因克隆得出的，通过

对 4 种山茶（红山茶、连蕊茶、金花茶和“恨天

高”山茶）实时荧光定量 PCR 分析发现，“恨天

高”中 CrGA20ox1 表达量最低，红山茶表达量最

高，而该山茶为乔木类，株型较高，该研究证明

CrGA20ox1 的表达量高低与植株高度呈正相关。
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3.2　矮化基因功能研究

转基因已成为作物遗传育种新型方式。目前

矮化转基因研究主要集中在大麦、水稻、烟草、

番茄等作物上。景晓东等采用基因枪轰击法将硫

氧还蛋白基因 Trxs 转入啤酒大麦，该基因源自蓝

色黑鸭草（Phalaris coerulescens L.），并获得了

一系列外源基因稳定遗传并能正常表达的转基因

株系。经过连续多代大田种植，发现了 2 个突变

株系 HS-1 和 HS-2，其农艺性状稳定，植株表现

为半矮秆表型，抗倒伏能力强［59］。张仕琪［14］

通过农杆菌介导转基因技术成功构建 21 个过表

达载体，将转录因子基因转入水稻愈伤组织后成

功获得 423 株转基因水稻株系，经后续试验从中

筛选出两个可能是由转录因子引起矮化的转基因

株系，经测序确定为转 Dof34 基因和转 GATA18
基因的转基因水稻，通过卡方检验两基因水稻后

代株高数据，转 Dof34 水稻后代株高符合孟德

尔遗传第二定律，表明转 Dof34 水稻为显性基

因控制的矮化表型。王江英等［58］对克隆得到的

CrGA20ox1 进行正反义表达载体构建，同时将正

反义目的基因整合到烟草基因组中，经试验及形

态学观察，转正义 CrGA20ox1 使得烟草株高增高，

节间伸长，转反义 CrGA20ox1 使得烟草株高降低，

节间缩短。王保全等［59］将 PpADC 基因超量表达

载体遗传转化番茄，研究其在桃树生长发育中的

生物学功能及观测转基因植株生长发育状况，结

果表明，PpADC 基因在转基因番茄中超量表达，

通过对转基因株系体内的腐胺含量进行测定，发

现该株系中的表达量显著低于野生番茄，外源喷

施 GA 能恢复其株高表型，表明 PpADC 基因能促

进植株体内腐胺的合成量，使得 GA 合成量下降，

从而造成植株矮化。转基因水稻上也出现了类似

的结果［60］。

4　展望

矮化植株能够充分利用耕地，并能增强光合

效率、抗倒伏、抗病虫害，从而提高产量，提升

单位面积产值，因此矮化育种、栽培已成为现今

农作物和蔬菜作物的热门研究方向。水稻因其生

长周期中存在多个影响产量的时期，植株本身应

对不同时期的能力至关重要，矮化使得水稻在分

蘖期和灌浆期不易倒伏，保持植株完整，水稻粒

数最大化，从而提升水稻产量。但目前国内外品

质极优的水稻品种并未有矮生水稻，这促使我们

思考水稻品质会否因产量的提升而降低，能否将

矮生水稻运用在生产实践中，从而产生更高的经

济效益和较优的品质。目前国内主要栽培的玉米

仍以中高秆玉米为主，易受大风天气影响，易产

生连片倒伏现象，造成玉米产量和质量大幅度下

降。大豆在 20 世纪就已采用密植矮植株的方式来

提升产量，目前研究仍选用此模式。矮化园艺作

物主要集中在草坪草和部分果树、花卉上。草坪

草需要具备最适宜高度、耐踩踏、生长效力好、

恢复能力好等特点，其矮化研究也在快速发展中，

目前已研究出多种矮化草坪草并于绿地上使用，

草坪草的矮化研究应充分结合环境实际情况，提

高其实用性。果树、花卉的矮化研究开始较晚，

研究种类较少，主要集中在橘柚类植株上，橘柚

的成功矮化使得橘、柚的采摘难度降低，单位时

间内采摘量更大，单位产值能有效最大化。从已

有文献报道可知，农作物矮化研究开始较早，横

向时间跨度较大，但存在纵向跨度较小的问题；

而园艺植物矮化研究开始较晚，存在阶段性重矮

化轻质量等情况，未来的矮化研究可多开发纵向

研究领域，将矮化育种、栽培运用到更多植物、

更多方向上，充分运用各国农作物、园艺作物的

矮化经验并加以研究改良，以有效拓宽丰富我国

的矮化品种领域。
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