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　 　 摘要：水稻是我国最重要的粮食作物，水稻等主要作物的持续稳定生产对保障我国粮食安全和农业可持续发展具有重大

的现实和战略意义。 近 ２０ 年来，水稻分子生物学和分子设计育种方面均取得了一系列的重要研究进展，特别是重要功能基因

的发现与利用，随着基因组学、计算生物学、系统生物学、合成生物学等新兴学科的发展，不仅为解析生物复杂性状的遗传调

控网络带来了机遇，也为育种技术创新奠定了科学基础。 本文简要综述与提高水稻产量有关的功能基因研究进展。
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１　 我国水稻产业的现状

１ １　 水稻是保障我国粮食安全的基石
水稻是世界上最重要的粮食作物，全世界近

１ ／ ２ 的人口以稻米为主食，水稻更是我国最主要的

粮食作物。 我国不仅是世界水稻生产大国而且也是

消费大国，２ ／ ３ 的人口以稻米为主粮，且以食用消费

为主，因此水稻在保障我国粮食安全的重大战略需

求中具有举足轻重的地位。 近年来，国内年总消费

量 ２ 亿 ｔ 左右，其中口粮消费约 １ ６５ 亿 ｔ，占国内总

消费量的 ８２ ５％ 左右（２０１５ 年数据），国内稻米产

需仅仅实现了平衡略有余。
１ ２　 我国水稻种植分布情况及水稻产业现状

我国水稻从大的种植区域可划分为南方稻区和

北方稻区，北方稻区是我国最大的粳稻种植区，该区

域包括东北稻区、西北稻区以及华北的天津和内蒙

古等地；南方稻区是我国的主要籼稻种植区，包括长

江流域的湖南、湖北、安徽、江苏、浙江、上海，四川和

重庆等省市以及华南稻区的广东、广西、福建、贵州、
云南等省市，另外南方稻区中的江淮之间是主要籼

粳并存种植区域，如湖北、安徽、江苏等省。 近年来，
我国水稻生产逐步向优势区域集中，尤其是向长江
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中下游和黑龙江水稻产区集中。 目前我国常年水稻

种植面积在 ４ ５ 亿亩左右，超过 １０ 个省份种植面积

在 １５００ 万亩以上，占全国水稻总面积的 ８５％ 左右，
目前种植面积最大的是黑龙江和湖南省，年种植面

积超过 ５０００ 万亩以上。 南方稻区约占我国水稻播

种面积的 ８５％ ～ ９０％ （长江流域占全国 ６５％ 左

右），北方稻区种植面积约占全国的 １０％ ～ １５％ 。
我国水稻分为籼稻、粳稻，还有少量糯稻，其中籼稻

产量占 ２ ／ ３ 左右，粳稻约占 １ ／ ３。
世界上有约 ２２ ５ 亿亩的水稻栽培面积，总产达

７ 亿 ｔ 以上。 我国水稻常年播种面积在 ４ ５ 亿亩左

右，占世界水稻总面积的 ２０％ ，居世界第二（仅次于

印度），占国内粮食种植面积的 ２７％左右；我国水稻

总产在 ２ 亿 ｔ 左右，平均单产 ４５７ ５ｋｇ ／亩（２０１６ 年

国家统计数据），比世界平均单产高 ４０％左右，稻谷

产量居世界第一，约占世界稻谷总产量的 ２８％ ，占
国内粮食总产量的 １ ／ ３ 左右。 我国的水稻生产为世

界和我国粮食生产做出了极大贡献。 尽管如此，我
国大米的进口量却在不断增加，在 ２０１２⁃２０１５ 年，我
国累计进口大米超过百万吨，其中 ２０１５ 年单年大米

进口量首次突破 ３００ 万 ｔ。
１ ３　 高产与优质、高产与抗逆之间的矛盾更加突出

水稻稻米品质是多基因控制的复杂农艺性状，
且品质与产量等其他农艺性状间通常又是矛盾、难
以协调统一的，具体表现在优质与高产的矛盾、优质

与抗逆的矛盾以及优质和环境间相互影响等方面。
因此，阐明其调控网络的组成与相互关系极具挑战，
使得解析水稻产量与品质的分子机理进而高效地培

育高产优质的水稻新品种成为世界性的科学难题。
稻米是我国人民的主食，随着国民经济的快速

发展和生活水平的日益提高，人们越来越关注稻米

的品质，对稻米品质的要求除了有良好的适口性外，
同时还要求稻米的外观品质、营养品质和健康环保

等。 过去为解决温饱问题，育种主要以高产为主要

目标，没有重视对优质稻米品种的选育，导致了生产

上优质水稻品种所占比重低。 但是目前水稻生产不

仅要求高产，同时还要求优质、抗逆和环保。 因此，
如何打破高产与优质、高产与抗逆的矛盾，将这三者

平衡、协调统一起来，将是水稻遗传改良工作的重中

之重。
１ ４　 水稻产量稳定将维系国家粮食安全

尽管我国水稻单产居于世界最高，比世界平均

单产高 ４０％ 左右。 但粮食安全是维系社会稳定的

压舱石，是国家安全的重要基础，中国人的饭碗任何

时候都要牢牢端在自己的手上。 预计到 ２０２０ 年我

国稻谷产量 ２ １５ 亿 ｔ，消费量 ２ １ 亿 ｔ，供需基本平

衡。 随着社会的持续发展及人口的不断增加，对水

稻等粮食的需求会越来越多。 目前我国水稻平均单

产一直在 ４５０ ｋｇ 左右徘徊，即使在保持现有种植面

积的前提下，如果水稻单产不能持续提高，我国粮食

就可能出现短缺。 因此大幅提高水稻单产是当务之

急，对保持我国稻米供需平衡、确保国家粮食安全具

有重大意义。

２　 我国水稻产业未来发展趋势

２ １　 提高水稻总产量还是我国水稻今后的工作

重点

我国是世界第一人口大国，占世界人口的 １ ／ ５
以上，而耕地面积不到 ８％ ，因此保障粮食安全问题

一直是我国的基本国策之一。 预测今后的 １０ ～ １５
年，我国人口将会达到 １４． ５ 亿以上，对粮食的刚性

增长需求将会长期存在。 虽然经过几十年的努力，
我国在水稻生产上取得了重大突破和历史性的成

就，但是，随着我国经济的飞速发展和城市化的进程

加速，今后我国农业仍然面临着粮食需求刚性增长

与耕地、水等资源供给缺少的矛盾，粮食供需平衡与

结构性紧缺的矛盾，农业生产成本上升与经济效益

下降的矛盾等问题。
由于水稻在保障我国粮食安全的重大战略需求

中具有举足轻重的地位，因此在保证我国水稻种植

面积基本稳定的前提下，只有持续创新育种新技术，
发展高效及资源节约型的水稻生产方式，不断提高

水稻单产水平和总产量，才能确保人们的消费需要

和国家粮食安全。
２ ２ “高产、优质、高效、生态、安全”将是我国水稻

研究重心

我国自然资源相对不足，人均资源占有量少，长
期以来我国粮食的供需矛盾一直比较突出。 随着国

民经济发展和人口持续增加，对粮食的需求将会不

断提升，这就有可能进一步加剧这种供需矛盾。 过

去为解决温饱问题，几十年来水稻生产一味地追求

产量，采取了水肥、农药等高投入、低产出以及牺牲

资源环境的粗放式生产，结果直接加剧了我国农业

持续发展与自然资源、环境之间的巨大矛盾，这一现

实已经成为制约我国经济可持续发展的主要因素。
另外全球气候变化造成的极端天气（如高温、低温、
旱、涝）等的频繁发生，对我国的水稻生产也构成了

威胁。
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同时随着人民生活水平提高，对粮食需求既要

吃得饱，也要吃得好。 然而国内大米口感不佳、品质

不高等问题长期存在。 这是由于稻米品质是由多基

因组成的一个复杂调控网络，且品质性状间以及与

其他农艺性状间通常互相影响，很难协调统一，如优

质与高产、优质与抗逆等方面的矛盾，另外稻米品质

的形成还与环境密切相关，所有这些因素极大地限

制了稻米品质的遗传改良。 对水稻来说，高产往往

带来品质差、抗病虫害能力低的问题，这一状况成为

提高我国稻米行业竞争力的瓶颈。
因此，未来的水稻产业将会朝着使传统农业生

产方式向更加有利于提高生产效率、资源利用效率

和保护资源环境的现代农业生产方式转变。 重点是

在保证产量的前提下，大幅提升稻米品质、资源高效

利用和保护生态环境。

３　 我国水稻育种发展的对策

３ １　 深入挖掘优良农艺性状基因的优势等位位点

和抗逆基因资源

我国是水稻的起源中心之一，不仅野生种质资

源丰富，而且拥有众多农家品种和地方品种资源。
这些种质资源在经过长期自然进化和人工驯化过程

中产生了大量突变和不同的等位位点，创造了丰富

的基因资源，尤其是抗逆基因资源。 因此深入挖掘、
研究和利用这些重要基因资源，对水稻重要农艺性

状进行遗传改良将具有重要意义。
依据调控基因的数量，水稻的农艺性状可大致

分为数量性状和质量性状。 目前的研究表明，只有

极少数的性状是由单基因或几个基因控制的质量性

状，如株高、抗病和抗虫等性状；而大多数重要农艺

性状是由多基因共同调控的数量性状，如产量、品
质、抗逆等性状。 这些数量性状通常是由不同的调

控网络来进行调控，不仅遗传关系复杂，而且往往还

和环境互作。 因此，我国要深入开展水稻功能基因

组的研究，利用水稻全基因组关联分析等方法对多

个性状进行分析，阐明基因型和表型性状之间的关

系，深入挖掘优良农艺性状基因的优势等位位点和

抗逆基因资源，构建水稻育种核心资源数据库，为发

展超高产、优质、多抗和资源高效利用及环境友好型

的水稻新品种奠定基础。
３ ２ “分子设计育种”及育种技术体系建设，创制

优异水稻新品种

“分子设计育种”是个庞大的系统工程，它涉及

到基础理论研究、育种应用研究和品种的推广等领

域。 近年来随着基因组学、计算生物学、系统生物

学、合成生物学等新兴学科的发展为解析生物复杂

性状的遗传调控网络带来了机遇，也为育种技术创

新奠定了科学基础。 分子设计育种旨在创新育种新

技术体系，为培育优良、高效的超级品种提供系统解

决方案，为保障我国粮食安全提供强大的技术支撑。
“分子设计育种”可以将多个重要农艺性状关键基

因定向高效聚合，从而加速作物超级新品种培育的

进程。 与常规育种技术相比，“分子设计育种”不仅

克服了育种周期长，偶然性大和育种效率低下等缺

点，而且该技术还可以深入研究控制特定性状的基

因，可对相关品种进行精确改良，容易实现多个优良

基因（性状）的聚合。 更为重要的是，目前已在水稻

中建立了基因组编辑技术体系，能够实现基因的敲

除、激活、抑制、替换以及基因定点插入体系，为水稻

基因功能的研究和分子设计育种提供了新的技术路

线。 这些成果将推动水稻育种逐渐向高效、精准、定
向的分子设计育种转变。

４　 国内外研究进展

４ １　 水稻理想株型研究进展及应用

水稻株型包括株高、分蘖数目、分蘖角度、叶形

及叶夹角和穗形等，株型与水稻产量密切相关。
１９８９ 年国际水稻所以 Ｇ． Ｓ． Ｋｈｕｓｈ 为首的科学家提

出新株型（ＮＰＴ，ｎｅｗ ｐｌａｎｔ ｔｙｐｅ）的水稻育种计划，该
“新株型”的主要特征是分蘖数适中、没有无效分

蘖、大穗、茎秆粗壮、每穗粒数增多和根系强大

等［１］。 在构成水稻株型的多个性状中，大多是由激

素相关基因进行调控的，其中油菜素内酯 （ ＢＲｓ，
ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ）、赤霉素（ＧＡｓ，ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓ）、独脚金

内酯（ＳＬｓ，ｓｔｒｉｇｏｌａｃｔｏｎｅｓ）３ 类激素分别在水稻株高、
叶夹角以及分蘖数等方面发挥着重要调控功能。

株高是重要的农艺性状，更是决定水稻株型的

主要因素之一。 ２０ 世纪 ６０ 年代，以半矮秆基因 ｓｄ１
为代表的株高调控基因成功的应用到水稻育种中，
使当时的水稻产量普遍增加 ２０％以上，这就是仅以

半矮秆基因 ＳＤ１ 的利用而产生的第一次绿色革

命［２］。 由此充分表明了株高以及株型的改良在水

稻育种中具有的重大意义和价值。 迄今为止，所克

隆的株高调控关键基因大多与赤霉素、油菜素内酯、
独脚金内酯等激素的生物合成或信号转导途径有

关，其中 ＫＳ１、Ｄ１８、Ｄ３５、ＳＤ１、ＧＡ２ｏｘ６、ＥＵＩ１ 是 ＧＡ 生

物合成途径中的关键基因［３⁃９］；ＹＡＢ１、ＧＤＤ１、ＧＤ１、
ＯｓＥＡＴＢ、ＯｓＮＡＣ２、ＰＡＤ 等基因是通过对 ＧＡ 合成途
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径关键酶的调控来对水稻的株高进行调控［１０⁃１５］；而
Ｄ１、ＳＬＲ１、ＧＩＤ１、ＧＩＤ２ 和 ＤＷＴ１ 是 ＧＡ 信号转导途径

中的关键基因［１６⁃２０］。 已克隆的 ＢＲＤ１、ＢＲＤ２、Ｄ２、Ｄ４
和 Ｄ１１ 是 ＢＲ 生物合成途径的关键基因［２１⁃２４］；而
Ｄ１、Ｄ６１、ＢＡＫ１、ＢＺＲ１、ＤＬＴ 和 ＧＳＫ２ 参与 ＢＲ 的信号

途径［２５⁃２７］。 独脚金内酯（ＳＬ）是近期发现的一种新

型植物激素，该激素在调控株高的同时还调控着水

稻分蘖数目，其突变体的表型是株高显著矮化而分

蘖数急剧增加。 尽管 ＳＬ 对水稻株高的调控作用很

大，目前人们还未深入研究其对水稻株高的调控机

理，与此相比，研究者现在主要集中在 ＳＬ 对分蘖调

控的分子机理研究上。
２０１７ 年复旦大学 Ｓ． Ｑｉａｏ 等［２８］ 研究表明，与非

转基因对照相比，过表达 ＯｓＢＺＲ１ 引起发育的花药

和种子中糖积累量增加，籽粒产量提高，如粒长、粒
宽、粒厚、千粒重以及小穗数目均增加。 相反，降低

或 ＲＮＡｉ 抑制 ＯｓＢＺＲ１ 的表达后，在一定程度上使种

子大小和重量降低以及淀粉积累量减少外，同时还

会导致水稻产生矮秆和直立叶表型，ＢＲ 敏感性降

低且 ＢＲ 应答基因表达发生改变。
叶型尤其叶夹角是构成水稻理想株型的重要组

成部分，主要是由 ＢＲ 激素调控。 研究表明参与 ＢＲ
生物合成的 ＢＲＤ１、ＢＲＤ２、Ｄ２、Ｄ４、Ｄ１１ 以及参与 ＢＲ
信号转导途径的 Ｄ１、Ｄ６１、ＢＡＫ１、ＢＺＲ１、ＤＬＴ、ＧＳＫ２、
ＴＵＤ１ 基因都在不同程度上调控了水稻叶夹角的发

育。 在这些调控基因中，只有 ＧＳＫ２ 是叶夹角的负

调控因子。
水稻的穗型是一个非常重要且比较复杂的农艺

性状，也是理想株型水稻的重要指标性状，其可以直

接影响水稻的产量和品质。 水稻穗型具体由穗长、
穗粒数、枝梗数、着粒密度和粒型等因素构成。 为了

揭示穗部发育的分子遗传及调控机理，人们开展了

大量的研究工作，相继克隆了一批参与调控水稻穗

型发育的基因和 ＱＴＬ，研究表明穗型大多是由数量

性状位点 ＱＴＬ 控制，且这些 ＱＴＬ 大多具有多效性，
如 Ｇｎ１ａ、Ｇｈｄ７、Ｇｈｄ８、ＤＥＰ１、ＩＰＡ１ 等［２９⁃３４］，可以在增

加穗子的枝梗数和每穗粒数同时，还参与对株高、分
蘖等性状的调控。

２０１７ 年中国科学院遗传与发育生物学研究所

傅向东课题组克隆鉴定了一个控制水稻株型重要基

因 ＯｓＯＴＵＢ１（ＮＰＴ１） ［３５］。 该基因编码一个去泛素化

酶，与人类 ＯＴＵＢ１ 蛋白高度同源，使得植株表现为

分蘖少、主茎粗和穗子大。 同人类 ＯＴＵＢ１ 蛋白不

同，ＯｓＯＴＵＢ１ 具有 Ｋ４８ 位和 Ｋ６３ 位泛素链解聚活

性。 ＯｓＯＴＵＢ１ 通过解聚 ＯｓＳＰＬ１４ 基因 Ｋ６３ 位泛素

链而抑制 ＯｓＳＰＬ１４ 基因的表达。 进一步的研究表

明将 ｎｐｔ１ 和 ｄｅｐ１ 基因聚合可以显著提高水稻产量。
该研究为提高水稻产量提供了新的思路。

李家洋团队在这方面的研究更是取得了重大进

展，在 ２０１１ 年证明了理想株型基因 ＩＰＡ１（Ｉｄｅａｌ Ｐｌａｎｔ
Ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ １）具有无效分蘖少、根系发达、茎秆粗

壮、穗子增大、每穗粒数增多等典型的理想株型特

征，能使水稻产量大幅提高。 后又通过深入的研究

表明，ＩＰＡ１ 基因编码一个转录因子，对植物株型有

多方面的影响，该基因受到 ｍｉｃｒｏＲＮＡ１５６ 和 ｍｉｃｒｏＲ⁃
ＮＡ５２９ 的调控。 ＩＰＡ１ 基因编码一个 Ｒｉｎｇ⁃ｆｉｎｇｅｒ 的

Ｅ３ 连接酶，可以在核中与 ＩＰＡ１ 基因互作。 ＩＰＡ１ 可

以通过组织特异性的添加不同类型的多泛素化链，
进而调控 ＩＰＡ１ 的蛋白水平，在穗部促进 ＩＰＡ１ 的降

解，而在茎基部维持 ＩＰＡ１ 蛋白的稳定性。 与之对

应，ｉｐｉ１ 突变体表现出明显的多分蘖、长穗和生物量

增加的表型。 这为育种家们调控植物株型提供了新

的遗传资源［３６］。 与此同时，团队又同中国科学院植

物生理生态所何祖华研究组合作，在 ２０１７ 年鉴定到

一个新的理想株型 ＱＴＬ 位点 ｑＷＳ８ ／ ｉｐａ１⁃２Ｄ，该位点

是 ＩＰＡ１ 基因上游的一段串联重复序列，这一重复序

列可以降低 ＩＰＡ１ 基因的 ＤＮＡ 甲基化修饰，保持

ＩＰＡ１ 启动子区域的染色质处于松散状态，从而促进

ＩＰＡ１ 基因的高表达，最终造成株型改良和产量提

升。 这一发现表明，改变 ＩＰＡ１ 基因的表达量可以对

水稻株型和产量形成重要影响［３７］。
４ ２　 水稻产量性状的功能基因研究进展及其应用

水稻产量是一个复杂的农艺性状，由有效穗数、
每穗粒数和粒重三要素构成。 目前在水稻产量相关

基因的功能研究方面获得重大突破，一大批与产量

相关的主效 ＱＴＬ 得到克隆，产量形成的分子机制正

在逐步得到解析。
分蘖数目是水稻产量三要素之一，水稻分蘖能

力的强弱对产量有很大影响。 就水稻而言，水稻分

蘖发生需经历 ３ 个过程，即叶腋处形成分生组织、分
生组织形成腋芽和腋芽伸长形成分蘖。 研究表明

ＬＡＸ１ 和 ＬＡＸ２ 对水稻腋芽原基形成起了重要调控

作用，ＬＡＸ１ 编码一个植物特有的 ｂＨＬＨ 转录因子，
是控制水稻腋芽原基形成的主要调节因子［３８］，
ＬＡＸ２ 是一个新的核定位蛋白，通过与 ＬＡＸ１ 协同作

用调控水稻分蘖芽的起始从而调控水稻的分蘖［３９］。
中国科学院遗传与发育生物学研究所李家洋等

团队在水稻控制分蘖重要功能基因研究方面取得巨
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大进展：ＭＯＣ１ 是第 １ 个克隆鉴定到的与腋芽形成

相关的基因，它编码一个核定位的 ＧＲＡＳ 家族转录

因子，研究发现该基因对腋芽的形成是必需的［４０］；
ＭＯＣ３ 是克隆到的另一个与腋芽形成相关的基因，
ＭＯＣ３ 是一个转录抑制因子，编码一个 ＷＯＸ 蛋白家

族成员［４１］。
独脚金内酯（ＳＬ）作为一类新型植物激素，对水

稻分蘖芽的延伸有重要影响。 ＳＬ 的合成起始于类

胡萝卜素，Ｄ３、Ｄ１４ 和 Ｄ５３ 参与调控 ＳＬ 生物合成的

信号途径；Ｄ２７、Ｄ１７、Ｄ１０ 和 ＯｓＭＡＸ１ 参与了从类胡

萝卜素到 ＳＬ 的合成途径。 其中 Ｄ２７、Ｄ１０ 和 Ｄ１７ 是

ＳＬ 生物合成途径中的关键基因，Ｄ２７ 编码一个定位

于叶绿体中的含铁蛋白 β⁃类胡萝卜素异酶，调控水

稻分蘖腋芽的生长［４５］；Ｄ１０ 编码类胡萝卜素裂解双

加氧酶 ＯｓＣＣＤ８，控制水稻侧芽向外伸长；Ｄ１７ 编码

胡萝卜素裂解双加氧酶 ＯｓＣＣＤ７，抑制水稻腋芽的

伸长从而负调控水稻分蘖数［４２⁃４４］。 Ｄ３、Ｄ１４ 和 Ｄ５３
是 ＳＬ 信号转导途径上的关键基因，Ｄ３ 编码一个富

含亮氨酸重复的 Ｆ⁃ｂｏｘ 蛋白，参与形成 ＳＣＦ 复合体；
Ｄ１４ 编码一个 α ／ β 水解酶超家族成员，该家族蛋白

有着保守的包含 ３ 个不变氨基酸的三联体催化中心

（Ｓｅｒ⁃Ａｓｐ⁃Ｈｉｓ） ［４６⁃４８］；Ｄ５３ 编码一个与 ｃｌａｓｓ Ｉ ＣｌｐＡＴ⁃
Ｐａｓｅ 相似的蛋白，是 ＳＬ 信号途径中的负调控因子。
机理研究表明，当 ＳＬ 存在时，Ｄ５３ 能够与 Ｄ３ 和 Ｄ１４
形成复合体，使 Ｄ５３ 被 ＳＣＦＤ３ 泛素化，随后被 ２６Ｓ
蛋白酶体识别并降解，以解除 Ｄ５３ 对 ＳＬ 下游响应

因子的抑制作用，进而促进腋芽的伸长生长，最终导

致 ｄ５３ 突变体矮化丛生的表型［４８⁃４９］。 最新研究表

明 Ｄ１４ 是一个非典型受体，既可以水解 ＳＬ 产生活

性分子，又可以不可逆地结合活性分子，揭示了一种

全新的“底物⁃酶⁃活性分子⁃受体”识别规律［５０］。 此

外很多油菜素内酯相关的突变体 （除 ＤＬＴ 之外，
ＤＬＴ 突变体表现矮化少分蘖）都表现出矮化多分蘖

的表型。
ＤＷＡＲＦ５３（Ｄ５３）是独脚金内酯信号途径中的关

键负调控因子，推测其通过调控下游基因转录网络

来调控植物对独脚金内酯的响应，但是此前尚未报

道受 Ｄ５３ 直接调控的转录因子。 ２０１７ 年中国科学

院遗传与发育生物学研究所李家洋团队研究发现此

前鉴定的水稻理想株型主效基因 ＩＰＡ１ 参与了水稻

独脚金内酯信号途径，ＩＰＡ１ 作为直接受 Ｄ５３ 调控的

下游转录因子调控了水稻分蘖数及独脚金内酯响应

基因的表达。 研究发现 Ｄ５３ 蛋白能在体内及体外

与 ＩＰＡ１ 互作，并抑制 ＩＰＡ１ 的转录激活活性，同时还

发现 ＩＰＡ１ 能直接结合 Ｄ５３ 的启动子并激活 Ｄ５３ 基

因的表达，从而形成负反馈调节。 该结果揭示了

ＩＰＡ１ 即是长期寻找的 Ｄ５３ 下游的转录因子，参与了

独脚金内酯信号途径，并直接受到 Ｄ５３ 的调控［５１］。
ＯｓＴＢ１ 位于 ＳＬ 的下游，为 ＳＬ 抑制腋芽生长所

必需，是水稻腋芽的负调节因子。 进一步研究发现，
水稻株型及穗型调控的关键基因 ＯｓＳＰＬ１４ （ ＩＰＡ１ ／
ＷＦＰ）能与控制水稻分蘖侧芽生长的负调控因子

ＯｓＴＢ１ 的启动子直接结合，从而抑制水稻分蘖发生。
李家洋团队和万建民团队同时报道的 ＴＡＤ１ ／ ＴＥ 基

因可以通过介导 ＭＯＣ１ 蛋白的降解来抑制水稻分

蘖，ＴＡＤ１ 编码水稻中的 Ｃｄｈ１ 同源蛋白，在核中

ＴＡＤ１、ＭＯＣ１ 和 ＯｓＡＰＣ１０ 形成复合体，使 ＭＯＣ１ 发

生泛素化，进而被 ２６Ｓ 蛋白酶体降解，来抑制侧芽分

生组织的起始和形成［５２⁃５３］。
转录沉默和拷贝数变异与基因表达量息息相

关。 邢永忠课题组鉴定 １ 个数量性状位点 ＳＧＤＰ７，
该基因属于 ＦＺＰ 基因，抑制腋分生组织的形成。 该

基因上游 ５ ３ ｋｂ 处有一个 １８ ｂｐ 片段插入，使得栽

培品种 Ｃｈｕａｎ７ 形成了一个串联重复，该序列重复抑

制了 ＦＺＰ 基因的表达，延长了穗分枝时期并增加小

穗的数量，进而提高了籽粒数，同时稍微降低了籽粒

的千粒重。 转录抑制子 ＯｓＢＺＲ１ 结合到插入串联重

复序列上的 ＣＧＴＧ 基序，并因此抑制 ＦＺＰ 基因的表

达，表明这段插入序列是 ＦＺＰ 基因上游的沉默子。
该研究表明沉默拷贝数目变异会通过精确调控

ＦＺＰ 基因的表达来影响 ＳＰＰ 与 ＴＧＷ 之间的平衡，
而调节这种平衡对作物的产量提高具有重要

意义［５４］。
每穗粒数是构成产量的另一个重要因素，目前

已有很多参与到调控每穗粒数性状的基因被鉴定和

克隆。 研究表明， ＩＭ （ ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｍｅｒｉｓｔｅｍ） 形成

ＢＭ（ｐｒｉｍａｒｙ ｂｒａｎｃｈｍｅｒｉｓｔｅｍ）的能力直接决定着每

穗颖花的数量，在参与到其中的调控基因中，Ｇｎ１ａ、
ＤＥＰ１、ＰＡＰ２ ／ ＯｓＭＡＤＳ３４、ＴＡＷ１ 和 ＬＰ 都是促进 ＩＭ
向 ＳＭ 转变的正调控基因， ＡＰＯ１、 ＡＰＯ２ ／ ＲＦＬ 和

ＬＲＫ１ 都通过抑制 ＩＭ 向 ＳＭ 的提前转变而正调控每

穗粒数，而 ＡＳＰ１ 在调控 ＩＭ 的活性及调控 ＢＭ 向 ＳＭ
转变过程中发挥平衡作用。 其中 Ｇｎ１ａ 编码一种降

解细胞分裂素的酶 ＯｓＣＫＸ２，是影响水稻每穗粒数

的主效 ＱＴＬ，ＯｓＣＫＸ２ 的表达量下调将会导致穗粒数

增多进而提高水稻的产量［５６］；ＤＥＰ１ 是控制水稻直

立穗的主效 ＱＴＬ，ｄｅｐ１ 促进细胞分裂，增加枝梗数

和每穗籽粒数［３２］；ＯｓＭＡＤＳ３４ 是调控穗枝梗数的基
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因，该基因突变引起一次枝梗长度变短和数目增加，
但二次枝梗的数量下降的表型［５５］；ＴＡＷ１ 基因是水

稻中一个独特的分生组织活性调控因子，突变的

ＴＡＷ１ 能促进 ＩＭ 的活性并且抑制 ＩＭ 向 ＳＭ 的转

变，从而使枝梗和颖花数增加［５７］；ＬＰ 基因是富含

Ｋｅｌｃｈ 的 Ｆ⁃ｂｏｘ 蛋白，主要集中在枝梗原基表达，该
基因突变后使一次枝梗数增加，并通过增加穗粒数

而使产量提高［５９］；ＯｓＧＲＦ６ 可与 ＯｓＴＡＷＡ１ 和 Ｏｓ⁃
ＭＡＤＳ３４ 启动子结合，对生长素合成和信号转导途

径进行正调控，通过促进花序发育来增加每穗粒数，
ＯｓＧＲＦ６ 还同 ｍｉＲ３９６ｄ 协同作用，激活与分枝和穗

发育相关的转录因子，从而对穗大小和穗粒数进行

调节［５８］；研究表明 ＡＰＯ１ 通过表达量的变化来调控

穗子大小，ＡＰＯ２ 与 ＡＰＯ１ 存在互作，且 ＡＰＯ１ 依赖

于 ＡＰＯ２ 发挥作用；ＬＲＫ１ 表达量提高能使水稻穗

数、每穗粒数和千粒重增加，进而影响产量［６０⁃６３］。
有许多基因除了调控水稻分蘖外，还对穗分枝

的能力进行调控。 ＯｓＳＰＬ１４（ＷＦＰ ／ ＩＰＡ１）在负调控

水稻分蘖的同时，正调控了穗长与每穗粒数，ＳＰＬ 基

因家族在调控穗分枝过程中，既受 ｍｉＲ１５６、也受

ｍｉＲ５２９ 的负调控，进而调控下游 ｍｉＲ１７２ 的表达，从
而形成复杂的基因调控网络。 研究表明，ＯｓＳＰＬ 家

族基因的表达量在一定范围内提高会使穗子变大、
每穗粒数增加；ＬＡＸ１ 与 ＬＡＸ２ 也是在调控水稻分蘖

的同时，对穗分枝进行调控的基因，ＬＡＸ１ 的表达主

要在新生的 ＡＭ 中，正调控穗分枝；ＳＰＡ （ＭＯＣ１ 等

位基因）也是 ＡＭ 的主要调控基因，ＳＰＡ 突变后其穗

分枝数和穗粒数将严重减少，因此 ＬＡＸ１、ＬＡＸ２ 以及

ＭＯＣ１ ／ ＳＰＡ 一起正调控 ＡＭ 形成与发育；ＦＺＰ 基因

编码一个 ＡＰ２ ／ ＥＲＦ 转录因子，其功能可能是抑制腋

芽形成或者促进颖花的形成，最近的研究发现 ＦＺＰ
与 ＲＦＬ ／ ＡＰＯ２ 表达存在相互调控， 协同调控穗

分枝［３９，６４⁃６６］。
２０１７ 年中国农业大学孙传清实验室克隆的

ＮＯＧ１ 基因编码一个烯酰⁃ＣｏＡ 水合酶 ／异构酶蛋白，
可以显著增加每穗籽粒数而不影响粒重进而增加作

物产量。 在该基因缺失的中花 １７ 中，导入该基因可

以增加 ２５ ８％ 的产量。 在特青中过表达该基因可

以增加 １９ ５％ 的产量。 有趣的是该基因能够增加

穗粒数却对抽穗期和结实率没有影响。 该基因的应

用对作物产量的提高具有重要意义［６７］。
产量构成的另一重要因素粒重，粒重包括粒长、

粒宽、粒厚和充实度 ４ 个指标，在产量三要素中是遗

传力最高的。 随着研究的进展，相关基因的定位与

克隆已取得了很大的进展。 中国农业科学院万建民

课题组研究表明 ｑＳＷ５ ／ ＧＷ５ 是控制水稻粒宽和粒

重的基因，编码 １ 个 １４４ 个氨基酸的核定位蛋白，包
含 １ 个核定位信号和 １ 个富含精氨酸的区域，ＧＷ５
可能是通过泛素蛋白酶体途径对粒宽和粒重进行调

控［６８］；ＧＷ２ 编码包含 Ｃ５ＨＣ２ 结构域的 Ｅ３ 泛素连接

酶，负调控水稻粒宽，ＧＷ２ 表达量提高会使粒型变

窄、粒重降低［６９］；ＧＳ５ 和 ＧＷ８ ／ ＯｓＳＰＬ１６ 都是正调控

水稻粒宽的基因，其中 ＧＷ８ ／ ＯｓＳＰＬ１６ 编码含 ＳＢＰ 结

构域的转录因子，ＧＷ８ 表达量增加会促进大粒形

成，继而使产量增加，另外 ＧＷ８ （ＯｓＳＰＬ１６）可以与

ＧＷ７ 的启动子区直接结合，抑制 ＧＷ７ 的表达来调控

粒形［７０，７１］；ＧＷ６ａ 为控制水稻粒重的 ＱＴＬ，定位于细

胞核，正调控水稻粒重和产量［７２］；ＧＳ３ 是第 １ 个克

隆到的控制粒长和粒重的主效 ＱＴＬ，同时也是调控

粒宽和粒厚的微效基因［７３］；ＧＬ３ １ （ＯｓＰＰＫＬ１）是另

一个控制粒长和粒重的主效 ＱＴＬ，编码蛋白磷酸酶

ＰＰＫＬ 家族的丝氨酸 ／苏氨酸磷酸酶［７５］。 在有关调

控粒形基因方面，ＤＥＰ１ 同时调控穗形和粒形，该基

因突变造成直立密穗表型的同时，籽粒变短［７４］；
ＧＬ７ ／ ＧＷ７ 编码 ＬＯＮＧＩＦＯＬＩＡ 蛋白，负调控控制粒

长，在 ＧＬＷ７ 座位存在 １７１ ｋｂ 的串联重复序列致使

ＧＬＷ７ 表达量上调，并通过调控纵向细胞长度而改

变粒长，提高 ＧＬ７ ／ ＧＷ７ 表达，在减缓颖花细胞横向

分裂的同时促进细胞纵向分裂，从而形成细长的粒

型［７６⁃７７］；ＧＬＷ７ ／ ＯｓＳＰＬ１３ 编码一类高等植物特有的

ＳＰＬ 转录因子，是调控水稻粒长和粒重的另一基因，
ＧＬＷ７ 主要是通过增加细胞体积而使水稻籽粒增

大，研究还发现 ＧＬＷ７ 能显著增加穗长、一次和二次

枝梗数及穗粒数，从而使水稻产量增加［７８］；ＧＳ２ ／
ＧＬ２ 是调控产生大粒表型的基因，并受 ＯｓｍｉＲ３９６ｃ
的调控，提高 ＧＳ２ ／ ＧＬ２ 基因的表达，会导致细胞变

大及细胞数量增加，进而增加粒重与产量［７９⁃８０］。
ＴＧＷ６ 编码吲哚乙酸⁃葡萄糖水解酶，对水稻粒长和

粒重进行调控，ＴＧＷ６ 表达水平降低使粒长增加，但
不影响粒宽和粒厚［８１］。 除此之外，水稻大粒基因

ＢＧ１，水稻 ＢＲＤ１、ＢＲＤ２、Ｄ２、Ｄ１１ 和 ＯｓＤＷＡＲＦ４、ＸＩ⁃
ＡＯ、ＳＧ１、ＴＵＤ１ 以及 ＳＭＧ１ 等与 ＢＲ 相关的粒形基因

也相继被分离。
中科院遗传与发育生物学研究所李云海等实验

室研究表明，ＷＴＧ１ 编码 １ 个与人类 ＯｓＴＵＢ１ 同源的

Ｏｔｕｂａｉｎ⁃ｌｉｋｅ 蛋白酶，具有去泛素化酶活性，主要调

控水稻籽粒形状和大小，该基因突变使粒宽、粒厚、
千粒重及每穗粒数均增加，反之表达量增加会导致
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水稻粒宽及粒厚降低，粒长增加［８２］。 中科院遗传与

发育生物学研究所傅向东等实验室研究表明 ＯｓＯ⁃
ＴＵＢ１ 与 ＩＰＡ１ ／ ＯｓＳＰＬ１４ 互作，遗传上位于 ＩＰＡ１ 上

游，有着共同的靶基因。 ＯｓＯＴＵＢ１ 和 ＯｓＳＰＬ１４ 的物

理互作限制了 ＯｓＳＰＬ１４ 的 Ｋ６３ 位多聚泛素化

（Ｋ６３Ｕｂ），反过来又促进 ＯｓＳＰＬ１４ 的 Ｋ４８Ｕｂ 依赖的

蛋白酶体降解途径，ＯｓＯＴＵＢ１ 功能缺失使得 ＯｓＳ⁃
ＰＬ１４ 大量积累，产生少分蘖、粗秆和大穗的株型，因
此适当下调 ＯｓＯＴＵＢ１，能增强分生组织的活性，导
致分蘖数减少，穗粒数和粒重增加，继而增加稻谷产

量［８３］。 ＧＮＳ４ 是一个新鉴定的 Ｄｗａｒｆ１１ 等位突变

体，该基因编码 １ 个细胞色素 Ｐ４５０ 家族蛋白，与油

菜素内酯的生物合成有关。 启动子区域一个单碱基

的缺失导致 ｇｎｓ４ 突变体粒数和千粒重减少。 形态

学和细胞切片分析表明 ＧＮＳ４ 是通过调控细胞伸长

进而影响籽粒形态大小的。 在日本晴和武运粳 ７ 号

背景下，过表达该基因能够显著增加穗子大小、籽粒

大小和千粒重。 这些结果表明 ＧＮＳ４ 可以在作物育

种中发挥关键作用［８４］。 在长期的进化过程中人们

总是以大粒种子为选择方向，而非洲栽培稻相对于

原始来源却明显的表现为籽粒变小。 最近中国农业

大学朱作峰研究组等鉴定的一个数量性状位点

ＧＬ４，该基因通过调节内外颖纵向细胞伸长来控制

籽粒长度。 同时该基因还调控籽粒的落粒性，１ 个

单碱基的突变导致 ＧＬ４ 基因提前终止使得籽粒变

小和落粒性丧失，继而影响千粒重和单株产量［８５］。
研究控制籽粒大小基因的等位变异可以为高产

育种提供遗传资源。 中科院遗传与发育生物学研究

所李云海等通过全基因组分析和功能验证鉴定了 １
个控制水稻籽粒大小的新基因 ＧＳＥ５。 该基因编码

１ 个定位于细胞膜上的钙调素结合蛋白，可以与钙

调素 ＯＳＣａＭ１⁃１ 相互作用。 ＧＳＥ５ 影响穗子中细胞

的增殖，可以使籽粒变宽，千粒重增大，过表达该基

因使得籽粒变得细长。 在水稻栽培品种中，该基因

主要有 ３ 种单倍型，即 ＧＳＥ５，ＧＳＥ５ＤＥＬ１ ＋ ＩＮ１ 和

ＧＳＥ５ＤＥＬ２。 在 ４６ １％的籼稻品种中，ＧＳＥ５ 启动子有

９５０ ｂｐ 缺失（ＤＥＬ１）和 ３６７ ｂｐ 插入，而在 ８１ ３％的粳

稻品种中，ＧＳＥ５ 启动子有 １ ２ ｋｂ 缺失（ＤＥＬ２）。 启

动子区域的差异使得 ＧＳＥ５ 基因表达量不同，最终

表现为籼粳之间粒形的差异。 进一步分析发现这 ３
种单倍型在野生稻中存在，这表明栽培稻进化过程

中来源于不同类型的野生稻。 该研究揭示了水稻籼

粳之间粒形差异的分子机制，可以利用于籽粒大小、
形态的改良，对水稻高产育种具有重要意义［８６］。

４ ３　 稻米品质研究进展

稻米品质主要分为外观品质、加工品质、蒸煮食

味品质、碾磨品质和营养品质等，每一类型的品质都

有相对应的评价指标。 其中外观品质和蒸煮食味品

质是最重要的稻米品质性状和评价指标，而粒形、垩
白、整精米率和直链淀粉含量是稻米品质的定级

指标。
水稻稻米品质是多基因控制的复杂农艺性状，

品质与其他农艺性状间通常是相互矛盾、很难协调

统一，同时各品质性状间及品质与环境间又互相影

响，所有这些极大地限制了稻米品质的遗传改良。
因此破解控制稻米重要品质性状形成的调控机制，
对稻米品质改良和品种选育具有十分重要的意义。
近十多年来，稻米品质功能基因组研究成果为其遗

传改良提供了丰富的功能基因、有效的功能性分子

标记及良好的改良策略。
在蒸煮食味品质方面，中国科学院遗传与发育

生物学研究所李家洋课题组等对 １８ 个淀粉合成酶

基因在基因型和转录水平上对稻米品质和淀粉合成

的影响进行了关联分析，明确了 ＡＣ、ＧＣ 和 ＧＴ 的主

效基因，也基本明确了不同的微效基因对它们形成

的调节作用。 研究结果也表明，在不同年份，种子发

育的不同时期，微效的调控基因是有所不同的。 在

深入研究的基础上，已经建立淀粉合成相关基因调

控稻米品质形成的初步模型和调控网络，结果表明

淀粉合成和稻米蒸煮品质形成是一个复杂的网络系

统，首先稻米蒸煮品质的 ３ 个指标之间关系复杂，相
互关联，其次淀粉合成基因调控 ＡＣ、ＧＣ 和 ＧＴ 也非

常复杂，有些基因同时调控了不同的品质指标，而有

些基因只特异调控了单个品质性状。 与此同时他们

还对 １６ 个典型水稻品种中 １８ 个淀粉合成重要基因

的全基因序列进行了分析，明确了各个基因的不同

等位变异，设计了一系列可以区分不同等位基因的

分子标记，这为稻米品质的分子设计育种提供了可

靠的依据［８７⁃８８］。
就蒸煮食味品质而言，Ｗｘ 基因编码颗粒淀粉合

成酶，直接调控了直链淀粉含量，是控制稻米直链淀

粉含量的主效基因，且 ＡＣ 的调控属于转录后调控，
与切除内含子的能力有关；另外 Ｗｘ 还和 ＡＬＫ 基因

一起共同决定了稻米胶稠度的大小；而 ＳＳＩＩ⁃３ 对于

稻米糊化温度起到最主要的调控作用。 研究表明

Ｗｘ、ＡＬＫ 和 ＳＳＩＩ⁃３ 的不同单倍型组合形成了不同的

稻米品质特性，是影响蒸煮食味品质的主要因素，至
今鉴定出的 Ｗｘａ、Ｗｘｉｎ、Ｗｘｂ、Ｗｘｏｐ 和 ｗｘ５ 的 ５ 种 Ｗｘ
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等位基因型，其对应的直链淀粉含量（ＡＣ）依次是

高、中、低、很低和无。 现在的研究还表明 Ｗｘ 基因

存在典型的籼 ／粳分化，Ｗｘａ 是籼稻的主要表现形

式，而 Ｗｘｂ 则是粳稻的普遍表现形式［８９⁃９０］。 因此选

择不同的 Ｗｘ 等位基因型可改良稻米的直链淀粉含

量（ＡＣ）。
淀粉是高等植物中主要的储存物。 尽管已经有

相关基因报道，但是作物种子中淀粉合成的完整碳

水化合物调控网络仍不清楚。 ２０１７ 年中国水稻所

胡培松研究组等克隆鉴定了 １ 个淀粉合成相关基因

ＯＳｂｔ１，编码一个预测的 ＡＤＰ 葡萄糖转运体，它主要

在发育的胚乳中特异表达，编码蛋白定位于造粉体

膜上。 ｏｓｂｔ１ 突变体表现出白心胚乳和粒重显著降

低，其复合淀粉粒的形成和发育表现出明显缺陷。
在 ｏｓｂｔ１ 种子中央区域的胚乳细胞中，造粉体在早期

发育阶段破裂，淀粉粒分散并且不能聚合，总淀粉含

量和直链淀粉含量均降低，淀粉的物理化学特征发

生改变。 研究表明突变体中淀粉合成相关基因的表

达也发生显著改变， ｏｓｂｔ１ 中支链淀粉的聚合度

（ＤＰ）与野生型具有显著差异。 这些结果表明，Ｏｓ⁃
ＢＴ１ 在淀粉合成以及复合淀粉粒的形成中发挥重要

作用［９１］。
水稻的粒形对稻米品质也有很大影响，目前已

克隆的 １１ 个粒形 ＱＴＬ 功能基因，有 １０ 个是我国科

学家克隆的，包括首个调控粒长和粒宽主效 ＱＴＬ 基

因 ＧＳ３ 和 ＧＷ２［６９］。 ＧＳ３ 编码 Ｇ 蛋白三聚体的 γ 亚

基，对粒长具有正调控作用，而与 ＧＳ３ 紧密连锁的

ｑＧＬ３ 是 ＧＳ３ 的增强子基因［７３］。 在水稻第 ５ 染色体

上的粒宽 ＱＴＬ 热点区域鉴定到 ２ 个粒宽 ＱＴＬ：ＧＷ５ ／
ｑＳＷ５ 和 ＧＳ５，ＧＷ５ ／ ｑＳＷ５ 是控制粒宽和粒重的主效

ＱＴＬ，并表现明显的籼粳分化现象［６８］；而 ＧＳ５ 是首

个克隆到的正向调控水稻种子大小 ＱＴＬ，编码一个

丝氨酸羧肽酶，其表达量变化可对粒宽和粒重产生

显著影响［９３］。 ＧＳ２ 是中国 ３ 个研究团队几乎同时

克隆到的一个稀有大粒主效 ＱＴＬ，编码一个生长调

节因子，并受 ＯｓｍｉＲ３９６ 调控［９２］。 另外最近由我国

科学家克隆到的主效 ＱＴＬ ＧＬ７、ＧＷ７ 和 ＯｓＳＰＬ１３，在
增加粒长和改善外观品质的同时，没有其他明显不

利效应表现［７７⁃７８］。
垩白不仅严重影响到稻米的外观品质和蒸煮品

质等，而且直接关系到稻米的商品性和市场价值。
通常认为垩白是胚乳内部灌浆不充实造成组织疏松

而形成的不透明部分。 研究表明，稻米垩白性状不

仅受多基因控制，而且垩白形成很容易受环境（温

度）影响，此外垩白还会受到粒形（尤其是粒宽）等
的影响，一般来讲籼稻且粒宽的品种垩白普遍偏高，
而细长粒则垩白较少。 尽管已有不少与垩白相关

ＱＴＬ 和基因被鉴定出来，但被精细定位和克隆的仍

很少，目前已知 ｑＰＧＷＣ⁃７ 和 ｑＰＧＷＣ⁃８ 已分别被精

细定位在 ４４ ｋｂ 和 １４０ ｋｂ 的区段内［９４⁃９５］，而 ｃｙＰＰ⁃
ＤＫ 是首次克隆到调控稻米粉质的基因，编码一个

丙酮酸磷酸激酶（ＰＰＤＫ），通过调节碳代谢而影响

胚乳的灌浆，进一步分析表明在高温条件下，ｃｙＰＰ⁃
ＤＫ 表达量降低是导致垩白增多的主要原因［９６］；另
外有些影响种子胚乳发育的基因也可能会产生垩白

表型，如编码一个叶绿素 ａ 氧化酶的 ＰＧＬ ／ ＯｓＣＡＯ１，
编码一个 ＶＰＳ２２ 同源蛋白的 ＯｓＶＰＳ２２ 和可能直接

参与质体发育且功能未知的蛋白 ＳＳＧ４ 等，这些基

因通过影响穗部的发育，使得籽粒灌浆不充分从而

产生垩白表型。 ２０１４ 年张启发实验室成功克隆到

第 １ 个直接调控稻米垩白粒率的主效 ＱＴＬ 基因

Ｃｈａｌｋ５，并首次从遗传、分子与细胞学方面揭示了其

调控垩白形成的机制。 Ｃｈａｌｋ５ 基因编码一个液泡

质子（Ｈ ＋ ）转运焦磷酸酶，为一个胚乳特异表达控

制腹白率的正调控因子，Ｃｈａｌｋ５ 基因表达变化除了

影响垩白之外，对其他稻米品质指标如稻米外观品

质、整精米率、直链淀粉含量、胶稠度和蛋白质含量

等均有显著影响，研究表明 Ｃｈａｌｋ５ 对稻米品质性状

的影响具有很大普遍性意义，该基因启动子上的 ２
个 ＳＮＰｓ 变异是籼稻腹白率遗传多样性的一个主要

原因［９７］。
进一步研究表明，一些主要调控粒形和粒重的

ＱＴＬ，如 ｑＴＧＷ６、ＧＳ３、ＧＳ２、ＧＷ２、ＧＷ５、ＧＷ８ 和 ＧＬ７
等，在不同的材料背景和不同的环境条件下，也会对

垩白的产生起着一定的微调效应。 其中 ｑＴＧＷ６ 是

主要调控粒型的基因，即通过调节粒长而改变籽粒

的长宽比，该基因表达水平降低不仅可使粒长增加，
而且还可以在高温胁迫条件下显著降低稻米垩白率

和垩白度；ＧＷ８ 和 ＧＬ７ 在增加粒长、降低粒宽的同

时，也均可显著降低垩白率；而 ＧＷ２ 和 ＧＳ２ 在提高

粒宽 ／粒重的同时则伴随着垩白率的显著提高。
ＧＳ５、ＧＷ５ ／ ｑＳＷ５ 既是调节粒宽（长）的主效基因，又
是垩白发生的微效基因，与此同时其本身又与垩白

主效基因（Ｃｈａｌｋ５）紧密连锁，这在一定程度上解释

了籼稻中优质（垩白率和垩白度低）与大粒（高产）
间的矛盾［９７］。

香米由于具有一定而独特的香味，已成为优质

稻米的重要指标之一。 稻米中的香味物质有很多
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种，其中最重要且生产上最常用的是 ２⁃乙酰基⁃１⁃吡
咯啉（２⁃ＡＰ，２⁃ａｃｅｔｙｌ⁃ｌ⁃ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ），由编码甜菜碱醛脱

氢酶的基因 Ｂａｄｈ２ ／ ｆｇｒ 基因调控，其香味是茉莉香

型，Ｂａｄｈ２ 由于 ８ ｂｐ 碱基缺失而使原有功能丧失，
导致 ２⁃ＡＰ 在水稻中大量积累从而产生香味，随后在

深入研究的基础上，又发现多个其功能丧失的隐性

等位基因如 ｂａｄｈ２ １、ｂａｄｈ２⁃Ｅ２ 和 ｂａｄｈ２⁃Ｅ７ 等均同

样具有产生香味的功能，其中 ｂａｄｈ２ １ 是优势等位

基因，首先起源于粳稻，后来才转到籼稻中［９８］。
关于稻米营养品质尤其是蛋白营养品质合成等

方面的遗传机制及合成调控机理研究还很少，能用

于品质改良的则更少。 稻米中的营养蛋白可分为谷

蛋白、醇溶蛋白、球蛋白和白蛋白等，极大多数稻米

蛋白的合成受到多基因及其调控网络的控制。 根据

目前的报道，有多个研究团队鉴定到了一些稻米蛋

白主效 ＱＴＬ：ＯｓＶＰＥ１ 编码一个半胱氨酸蛋白酶，
ＯｓＲａｂ５ａ 编码一个 ＧＴＰａｓｅ，ＯｓＶＰＳ９ａ 编码一个鸟嘌

呤核苷酸交换因子，ＧＰＡ４ 编码进化保守的膜蛋白

ＧＯＴ１Ｂ 等，这些基因在蛋白的合成、运输、转运和贮

藏等过程中发挥着重要的调控作用。 ２０１４ 年

Ｂ． Ｐｅｎｇ 等［９９］第 １ 个鉴定到与稻米蛋白质含量相关

的基因 ｑＰＣ１， ｑＰＣ１ 编码一个氨基酸通透酶 Ｏｓ⁃
ＡＡＰ６，其表达量变化不仅对水稻中的氨基酸吸收和

在体内的分布都产生很大的影响，而且也在一定程

度上调控着水稻直链淀粉向支链淀粉的转化，研究

表明，上调 ｑＰＣ１ 的表达，可以增加稻米中不同蛋白

合成及积累，使稻米蛋白质含量明显提高。
４ ４　 水稻抗病、虫基因研究进展

水稻抗病机制研究对抗性改良具有重要的理论

和实践意义。 水稻常见的病害主要有稻瘟病、纹枯

病和白叶枯病。 目前越来越多的水稻主效抗病基因

和抗病相关基因被克隆。 对于这些基因的研究可以

提高人们对水稻⁃病原菌互作的认识，并有利于发掘

水稻中新的抗性基因加以利用。
稻瘟病（Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｇｒｉｓｅａ）是水稻中常见且危

害严重的一种真菌病害，一直以来稻瘟病都对水稻

的生产产生了极大威胁。 目前已有 １００ 多个稻瘟病

抗性基因被定位或克隆，分析已克隆的 ２６ 个稻瘟病

抗性基因发现，极大多数为编码 ＮＢＳ⁃ＬＲＲ 的抗性基

因。 主效抗性基因 Ｐｂ１、 Ｐｉｂ、 Ｐｉｔ、 Ｐｉｔａ、 Ｐｉ２、 Ｐｉ９，
Ｐｉ２５，Ｐｉ３６、Ｐｉ３７、Ｐｉ５４、Ｐｉ６３、Ｐｉ６４、Ｐｉｚ⁃ｔ，Ｐｉｄ３ 和 Ｐｉｓｈ
是均为显性抗病基因，ｐｉ２１ 是唯一一个已克隆的隐

性抗稻瘟病基因，上述的抗性基因其单个抗性基因

即可表现抗稻瘟病。 与之不同的另一类抗性基因如

Ｐｉｋ、Ｐｉｋｍ、Ｐｉｋ⁃ｐ、Ｐｉ１ 和 Ｐｉｋｅ 是由 ２ 个基因组成的复

等位基因，而 Ｐｉａ 和 Ｐｉ５ 是由双基因控制，只有双基

因同时存在的情况下才会表达抗性；而与 ＮＢＳ⁃ＬＲＲ
抗性基因不同的是抗性基因 Ｐｉ⁃ｄ２，编码了 Ｂ⁃凝集

素受体激酶［１００⁃１０５］。
２０１７ 年中国科学院植物生理生态研究所何祖

华课题组克隆的持久广谱抗稻瘟病基因 Ｐｉｇｍ 揭示

了水稻育种中稻瘟病广谱抗性与产量平衡之间表观

调控的新机制。 Ｐｉｇｍ 基因编码一个包含多个 ＮＬＲ
抗病基因的基因簇。 在这些基因簇中，ＰｉｇｍＲ 在植

物体各个组织中表达，可以自身形成同源二聚体，发
挥广谱抗性，然而该基因同时导致水稻千粒重下降，
产量降低；ＰｉｇｍＳ 特异性在花粉中高表达，在病原菌

浸染区域表达量较低，该基因能够显著提高结实率；
ＰｉｇｍＳ 可以与 ＰｉｇｍＲ 竞争性形成异源二聚体，使得

病原菌选择压减小而保持 Ｐｉｇｍ 基因的持久广谱抗

性，同时 ＰｉｇｍＳ 可以抑制 ＰｉｇｍＲ 对水稻产量的影

响。 因而利用 Ｐｉｇｍ 基因改良选育的品种可以保持

持久的广谱抗性和最终产量的稳定性［１０６］。
多方面的研究表明，稻瘟病非小种特异抗性相

对特异小种抗性更加广谱、持久和有效。 四川农业

大学陈学伟教授团队通过基因组关联分析和抗性分

析鉴定了一个与稻瘟病抗性相关的 Ｃ２Ｈ２ 类（锌指

蛋白类）转录因子。 通过对 ３０００ 份水稻种质的分析

发现该等位基因存在于 １０％的品种中，这个结果表

明该基因在育种中经历了人工选择。 该基因在 Ｂｓｒ⁃
ｄ１ 基因启动子区域一个单碱基的变化，导致 ＭＹＢＳ１
转录因子对 Ｂｓｒ⁃ｄ１ 启动子区域结合能力增强使得

Ｂｓｒ⁃ｄ１ 基因表达量下降，从而使 Ｂｓｒ⁃ｄ１ 基因直接调

控的过氧化氢降解酶表达下调，最终抑制 Ｈ２Ｏ２的降

解，水稻体内 Ｈ２ Ｏ２ 的聚集使其稻瘟病抗性显著提

高。 该基因的发现为水稻广谱抗性育种提供了极为

有利的基因资源［１０７］。
水稻白叶枯病是水稻三大病害之一，由黄单胞

杆菌（Ｘｏｏ，ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓｏｒｙｚａｅ ｐｖ ｏｒｙｚａｅ）引起。 迄今

为止有 ４０ 多个抗白叶枯病基因被鉴定和克隆出来，
Ｘａ１、Ｘａ３ ／ Ｘａ２６、ｘａ５、Ｘａ１０、ｘａ１３、Ｘａ２１、Ｘａ２３、ｘａ２５、
Ｘａ２７ 和 ｘａ４１（ｔ）等 １０ 个是成功被克隆的主效抗病

基因，其中有 ４ 个为隐性抗病基因。 由于白叶枯病

主效抗病基因编码的产物丰富多样，因此不同基因

的抗病机理存在很大差异。
在水稻其他病害方面，细菌性条斑病由黄单胞

杆菌（Ｘｏｃ，ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓｏｒｙｚａｅ ｐｖ ｏｒｙｚｉｃｏｌａ）所引起，
目前仅有 ２ 个主效抗性基因完成了定位，即第 ６ 染
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色体上的隐性抗病主效基因 ｂｌｓ１ 和第 ４ 染色体上的

显性抗病主效基因 Ｘｏ１，分别来源于广西的普通野

生稻和美国水稻品种，研究发现 Ｘｏ１ 的抗性与

ＴＡＬＥ 有关［１０８⁃１１３］。 由灰飞虱为传播媒介的水稻条

纹叶枯病是由条纹叶枯病毒（ＲＳＶ，ｒｉｃｅ ｓｔｒｉｐｅ ｖｉｒｕｓ）
所引起，该病毒属于纤细病毒属的 ＲＮＡ 类型病毒。
ＳＴＶ１１ 是迄今唯一克隆到的主效抗性基因，编码磺

基转移酶 ＯｓＳＯＴ１，催化生成磺化的水杨酸，磺化的

水杨酸可强烈的抑制 ＲＳＶ 复制而导致抗病［１１４］。
２０１７ 年的研究表明，ＯｓＮＰＲ１ ／ ＮＨ１ ｃＤＮＡ 全长

１７８８ ｂｐ，含有 ４ 个外显子，编码一个由 ４８２ 氨基酸

组成的蛋白产物，ＯｓＮＰＲ１ 可能调控了水稻中水杨

酸和茉莉酸 ２ 条信号通路的拮抗性交互应答，Ｏｓ⁃
ＮＰＲ１ 通过扰乱生长素通路，至少是部分通过间接

上调 ＯｓＧＨ３ ８ 表达，影响水稻生长和发育。 Ｏｓ⁃
ＣＵＬ３ａ 定位在 ２ 号染色体上 １２３⁃ｋｂ 区域内，测序分

析表明 ＯｓＣＵＬ３ａ 第 １ 个内含子和第 ２ 个外显子连

接区内存在 １１ ｂｐ 碱基替换和 ８ ｂｐ 碱基缺失，导致

不正确剪切，最终导致翻译提前终止。 体内 Ｏｓ⁃
ＣＵＬ３ａ 与 ＯｓＮＰＲ１ 互作，通过 ２６Ｓ 蛋白酶体促进 Ｏｓ⁃
ＮＰＲ１ 降解，负调控细胞死亡和免疫反应［１１５］。

稻飞虱是为害水稻最严重的害虫之一，全世界

及我国极大部分水稻种植区每年都有稻飞虱发生，
稻飞虱发生严重时不仅使水稻大幅减产甚至绝收，
而且稻飞虱还携带不同病毒可导致水稻条纹叶枯

病、黑条矮缩病及黄萎病等的发生，同时也会引起由

于大量使用农药所产生的环境污染等。 迄今在被定

位或克隆的 ３０ 多个水稻抗褐飞虱（Ｎｉｌａｐａｒｖａｔａ ｌｕ⁃
ｇｅｎｓ）基因中，Ｂｐｈ１ ～ Ｂｐｈ９、ｂｐｈ１９（ ｔ）、Ｂｐｈ２５、Ｂｐｈ２６
和 Ｂｐｈ２８ 等 １３ 个抗虫基因来源于栽培稻，其余抗虫

基因来源于野生稻。 除了 ｂｐｈ５ 和 ｂｐｈ８ 外，其他 ２９
个抗性基因均已定位，其中有 ２２ 个基因在水稻染色

体上成簇存在。 我国科学家成功克隆到了 Ｂｐｈ１４、
Ｂｐｈ３（Ｂｐｈ１７）、Ｂｐｈ２６ 和 Ｂｐｈ２９ 这 ４ 个抗褐飞虱基

因。 第 １ 个克隆的抗褐飞虱基因 Ｂｐｈ１４，其蛋白质

由 １３２３ 个氨基酸组成，该蛋白包含有螺旋⁃螺旋结

构、核结合位点和亮氨酸富集重复的基序，主要在韧

皮部表达；Ｂｐｈ２９ 定位于细胞核中，其蛋白质由 ２０３
个氨基酸组成，具有保守的 Ｂ３ 核酸结合域，可能作

为转录因子对水稻抗虫相关基因进行调控；在 １２ 号

染色体上的 Ｂｐｈ２６，核酸序列与 ｂｐｈ２ 相同，编码一

个 ＣＣ⁃ＮＢ⁃ＬＲＲ 的蛋白而产生抗虫性；Ｂｐｈ３ 被重新

定位在水稻 ４ 号染色体短臂上，由 ４ 个串联的细胞

膜定位的水稻类凝集素受体激酶（ＬｅｃＲＫ１⁃４）组成

了一个受体蛋白激酶基因簇，并由该激酶基因簇一

起发挥抗虫作用［１１６⁃１２０］。
白背飞虱（Ｓｏｇａｔｅｌｌａ ｆｕｒｃｉｆｅｒａ Ｈｏｒｖａｔｈ）也经常在

水稻上发生并产生一定的危害，目前鉴定到 ９ 个水

稻白背飞虱抗性基因或 ＱＴＬ （ Ｗｂｐｈ１⁃Ｗｂｐｈ８ 及

Ｏｖｃ），其中 Ｗｂｐｈ２ 与 ＲＺ６６７ 分子标记连锁，Ｗｂｐｈ６
被定位在 １１ 号染色体短臂上，一个具有杀卵的抗白

背飞虱基因 Ｏｖｃ 被定位于 １１ 号染色体，Ｗｂｐｈ７ 和

Ｗｂｐｈ８ 来源于药用野生稻，可能与 Ｂｐｈ１４ 和 Ｂｐｈ１５
处在同一位置上。 进一步研究表明，Ｂｐｈ３、Ｂｐｈ１４ 和

Ｂｐｈ１５ 在抗褐飞虱的同时还可能抗白背飞虱，因此

利用这些基因将会获得兼抗褐飞虱和白背飞虱的

材料［１２１⁃１２３］。
从现在的研究结果看，抗虫和抗病基因在结构

及功能上极其相似，抗虫与抗病的机理也非常接近，
都主要分别通过位于细胞内的 ＮＢＳ⁃ＬＲＲ 蛋白和细

胞膜上的 ＬｅｃＲＫ 发挥抗性功能，这在一定程度上揭

示了在作物抗病虫中存在着天然免疫及其重大

意义。
４ ５　 其他重要进展

磷元素是影响作物产量的重要养分。 超过

６０％的磷元素最终以植酸的形式积累到籽粒中。 然

而人类等单胃生物难以吸收植酸形式的磷，排泄物

中的磷聚集导致水体的富营养化。 降低籽粒中磷的

积累对环境具有重要意义。 马建锋团队发现了一个

在水稻节间维管束木皮部中特异表达的跨膜转运蛋

白 ＳＰＤＴ 基因，该基因可以控制磷在植物体内的转

运。 敲除该基因可以降低籽粒中磷的含量，叶片中

磷的含量增加，对最终的产量没有影响。 该发现可

以减少磷肥的使用量，同时对解决水体的富营养化

具有重要意义［１２４］。
短肽在植物应对胁迫响应中有重要作用。 ２０１７

年山东农业大学等鉴定了一个未知功能基因 Ｏｓ⁃
ＤＴ１１，它编码一个包含 ８８ 个氨基酸的短肽，属于富

含半胱氨酸的肽段家族。 聚乙二醇（ＰＥＧ）处理植株

会激活该基因的表达，ＯｓＤＴ１１ 过表达株系相比野生

型表现出耐旱性显著增加，水分散失减少，气孔密度

降低，ＡＢＡ 浓度增加，而抑制 ＯｓＤＴ１１ 表达会导致植

株对干旱的敏感性增加。 在 ＯｓＤＴ１１ 过表达株系

中，一些干旱相关基因，包括 ＡＢＡ 信号标记编码基

因，也受到强烈诱导。 此外，在 ＡＢＡ 不敏感突变体

Ｏｓｂｚｉｐ２３ 和 Ｏｓ２Ｈ１６⁃ＲＮＡｉ 株系中，ＯｓＤＴ１１ 的表达受

到抑制。 这些结果表明，ＯｓＤＴ１１ 介导的耐旱性可能

依赖于 ＡＢＡ 信号通路［１２５］。

５２４
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类黄酮是一类广泛分布在植物界的次生代谢产

物，在植物发育、花色的形成、植物微生物互作以及

应对各种生物、非生物胁迫反应等方面发挥重要作

用。 华中农业大学罗杰团队对水稻自然群体的黄酮

代谢组数据进行了全基因组关联分析，确定了 ４ 个

控制氧糖基黄酮自然变异的位点。 结合体外生化实

验及对转基因植株的代谢谱分析，鉴定了包括 ２ 个

主效基因———黄酮⁃５⁃氧糖基转移酶（Ｆ５ＧｌｃＴ）和黄

酮⁃７⁃氧糖基转移酶（Ｆ７ＧｌｃＴ）在内的 １２ 个氧糖基转

移酶基因。 两个主效基因分别通过改变转录及酶活

力水平的等位变异控制不同水稻品种中 ５⁃氧糖基

黄酮及 ７⁃氧糖基黄酮的含量。 另外， Ｆ５ＧｌｃＴ 和

Ｆ７ＧｌｃＴ 两个基因强弱功能等位变异组合的分布与

水稻品种在不同紫外强度下的地理分布显著相关，
且其超量表达均能显著提高植株紫外耐受，证明

Ｆ５ＧｌｃＴ 和 Ｆ７ＧｌｃＴ 在水稻紫外耐受的自然变异中发

挥重要作用。 进一步的生化及进化分析表明，
Ｆ７ＧｌｃＴ 广泛存在植物界中，而 Ｆ５ＧｌｃＴ 在鸭跖草科

植物中存在较为特异的进化［１２６］。 该研究揭示了水

稻氧糖基黄酮自然变异的生化基础及其在紫外耐受

中的作用，为作物遗传改良实践提供了新资源。
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