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摘 要：水稻是世界上的重要谷类粮食作物之一，其产量和品质一直都是育种学家关注的重点，关系到全

球粮食安全和人类健康。水稻粒型主要包括粒长、粒宽、粒厚等，是受多基因控制的重要数量性状，不仅直接

影响水稻产量，还与水稻品质密切相关。深入了解水稻粒型的形成与调控机理将有助于进一步提升水稻单株产量、

改善稻米品质。分子生物学的发展和基因组学的研究为探究水稻内部调控机制带来了新的变革。大量水稻粒型

的数量性状遗传位点（Quantitative trait locus，QTL）成功被鉴定与解析，并验证了与之有关的基因功能。目前，

已有几条调控粒型的通路得到鉴定，如泛素 - 蛋白酶体降解途径、G 蛋白信号途径、丝裂原活化蛋白激酶途径、

转录因子调控途径、植物激素途径以及表观遗传途径等。然而，粒型调控网络极其复杂，多数基因上下游的调

控组件作用机制尚不清楚，甚至影响粒型的各条通路间均存在一定的交叉互作。本文综述了影响水稻粒型的不

同信号通路相关基因研究进展及关键粒型基因间的互作关系，总结了近年来粒型基因在育种上的应用情况，并

提出结合多组学解析水稻粒型的调控机理研究，以期更好地服务于分子设计育种，为开发新的高产优质稻育种

提供支撑。
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Research Progress on the Function of Rice Grain Type Genes

LI Tang1,2, CAO Huasheng1, XIONG Liang1, WANG Fujun1, LI Shuguang1, 

GU Haiyong1, LUO Wenyong1, HE Gao1, LIANG Shihu1

〔1. Rice Research Institute, Guangdong Academy of Agricultural Sciences / Key Laboratory of Genetics and 
Breeding of High Quality Rice in Southern China (Co-construction by Ministry and Province), Ministry of 

Agriculture and Rural Affairs / Guangdong Key Laboratory of New Technology in Rice Breeding / 
Guangdong Rice Engineering Laboratory, Guangzhou 510640, China; 2. College of Plant Science and Technology, 

Huazhong Agricultural University, Wuhan 430070, China〕

Abstract: Rice is one of the important cereal crops in the world, and its yield and quality have always been the focus 

of breeders, which are related to global food security and human health. Rice grain type, mainly includes grain length, grain 

width and grain thickness, is an important quantitative trait controlled by multiple genes，and it not only directly affects 
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水稻（Oryza sativa L.）是全球重要的谷类粮

食作物之一，也是世界上约一半人口的主要食物

来源。它为世界人口提供超过 21% 的热量需求，

而东南亚（SEA）人口高达 76% 的热量摄入来自

于水稻［1］。伴随着全球气候变暖、人口急速增长、

耕地质量下降的一系列问题，粮食安全问题不断

加剧，我国粮食安全也面临严峻的挑战［2］。因此，

需进一步提高水稻单产来保障产量。水稻在我国

粮食供应中占据重要地位，在过去的半个世纪里，

使用矮秆育种和利用杂种优势改善了水稻产量，

世界大部分地区的水稻产量增加了 1 倍以上，某

些国家和区域甚至增加了 2 倍［3］。然而，矮杆育

种也存在一定缺陷，大部分矮杆品种对氮肥的利

用率较低，氮肥的积累使得土壤养分结构失衡、

生态遭到破坏［4］。

水稻的外观品质性状大多为数量性状，主要

由母体遗传效应控制，同时也受到种子、细胞质

等遗传效应的影响［5］。水稻籽粒产量性状较为复

杂，由每株穗数、每穗粒数和千粒重决定，水稻

粒型由粒长、粒宽及粒厚组成，粒型是水稻单株

产量和稻米品质的决定性因素［6］。植物育种很

大程度上受到农作物性状的限制，深入了解影响

水稻整体品质的因素将为高产优质稻育种奠定基

础。基因编辑技术的成熟及其在水稻育种中的广

泛应用、基因组作图、测序和功能基因组学的发

展均为研究水稻数量性状的遗传和分子基础提供

了有力的工具［7］。利用图位克隆技术克隆了许多

控制粒型的数量性状基因座（QTLs），目前虽已

挖掘出相关基因的调控途径，但大部分基因的作

用机制还未得到深入解析［8］。本文综述了调控

水稻粒型的多条通路关键基因及其互作关系，并

提出结合多组学整合解析水稻粒型调控的分子机

理，将基因功能研究与育种实践应用相结合，以

期更好地服务于分子设计育种。

1 已克隆的水稻粒型相关基因

近 年 来， 基 于 图 位 克 隆 和 全 基 因 组 关 联

分 析（GWAS） 技 术， 在 水 稻 中 分 离 了 许 多 与

籽粒发育有关的基因，目前已发现调控粒型的

QTL 超 500 个［9］， 它 们 分 别 位 于 水 稻 基 因 组

的 12 条染色体上（图 1）。其中，控制粒长的

有 GLW7［10］、GS3［11］、GL10［12］、GL6［13］，

控制粒宽的有 qSW5［14］、GW5［15］、GW2［16］、
GS5［17］ 等； 调 节 粒 厚 的 有 TGW3［18］、

OsBZR1［19］、OsMADS56［20］、WTG1［21］ 等

基 因， 通 过 调 节 细 胞 增 殖 来 促 进 籽 粒 大 小 的

有 SLG7［22］、SMOS1［23］； 影 响 细 胞 分 裂 的 有
D1［24］、RGB1［25］、DEP1［26］、OsMAPK6［27］等

（表 1）。大量关于粒型 QTL 的克隆与鉴定在很

大程度上促进了水稻籽粒性状的改良。

2 水稻粒型调控分子机理研究进展

水稻种子发育从双受精开始，包括胚胎的持

续生长、胚乳细胞的形成，再到种子成熟的整个

过程。在对胚胎和胚乳的发育进行调控的过程中，

不仅存在着数量庞大的基因，而且还具有大量调

节因子形成精细复杂的网络模式协同调控种子发

育［41］。调控水稻粒型有多条代谢通路，目前已

rice yield, but is also closely related to rice quality. A good understanding of the formation and regulation mechanism of grain 

type will help to further increase rice yield per plant and improve rice quality. The development of molecular biology and the 

study of genomics have brought new changes to the exploration of the internal regulation mechanism of rice. A large number 

of quantitative trait locus (QTL) of rice grain type have been successfully identified and analyzed, and the functions of genes 

related to them have been verified. So far, several pathways regulating grain type have been identified, such as ubiquitin-

proteasome degradation pathway, G protein signaling pathway, mitogen-activated protein kinase (MAPK) pathway, transcription 

factor regulation pathway, plant hormone pathway and MiRNA-related pathways. However, the regulatory network of grain 

type is extremely complex, and the mechanisms of the upstream and downstream regulatory components of many genes are 

still unclear, and there are even some cross interactions among the pathways that affect grain type. This review discussed the 

research progress of genes related to different signaling pathways affecting rice grain type and the interaction between key grain 

type genes, summarized the application of grain type genes in breeding in recent years, and proposed to analyze the regulation 

mechanism of rice grain type with multi-omics, with an aim to better serve the molecular design and breeding and provide 

support for the development of new high-yield and high-quality rice breeding.

Key words: rice; grain type; signaling pathway; cross interaction; breeding; function; regulation
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知调控粒型的途径有 6 种，分别是 E3 泛素蛋白

酶体降解途径、G 蛋白信号通路、MAPK 级联信

号途径、植物激素途径以及转录因子途径和表观

遗传途径等（表 2）。近年来，其他调控籽粒大

小的途径相继被发现，这些调控路径的基因在水

稻种子发育进程中也担当着重要角色。

2.1 泛素 - 蛋白酶体降解途径

泛 素 - 蛋 白 酶 体 降 解 途 径 主 要 包 括 泛 素

（Ubiquitin）、泛素活化酶 E1（Ubiquitin-Activating 

enzyme），泛素结合酶 E2（Ubiquitin-Conjugating 

enzyme） 和 泛 素 连 接 酶 E3（Ubiquitin-Protein 

ligase）以及 26S 蛋白酶体复合物［65］。

表 1 部分水稻粒型 QTL 的精细定位
Table1 Fine positioning of partial QTLs in rice grain type

QTL 位点
QTL Locus

登录号
Accession No.

染色体位置
Chromosomal location

定位区间
Positioning interval

控制性状
Controlling character

参考文献
Reference

qTGW3 Os03g0841800 3 JD3014-JD3015 粒长、粒重 ［18］

GS3 Os03g0407400 3 GS09-MRG5881 粒长 、粒重 ［28］

Gnla/OsCKX2 Os01g0197700 1 R3192-C12072S 粒长、粒重 ［29］

TUD1 Os03g0232600 3 s1193411-s32681 粒长 ［30］

D11 Os04g0469800 4 G7008-L353 粒长、粒宽、粒重 ［31］

GS5 Os05g0158500 5 RM593-RM574 籽粒大小 ［17］

GW5 Os05g0187500 5 RM3328-RM513 粒宽、粒重 ［15］

DEP1 Os09g0441900 9 RM3770~RM7424 粒长 ［26］

qGL3.3/qGL6 Os03g0841800 3 JD3014-JD3015 粒长、粒重、籽粒大小 ［32］

SRS3 Os05g0154700 5 STS 标记 5-3000-5-3247 籽粒大小 ［33］

OsBRI1 Os01g0718300 1 C1370 粒长 ［34］

OsGS1;1 Os02g0735200 2 C560-C1408 粒长、粒重 ［35］

qGL12 Os12g0586300 12 RM5479-RM28586 粒长 ［36］

GL7 - 7 RID711 -RM6389 粒形 ［37］

qGL7-2 - 7 RM351-RM234 粒长 ［38］ 

d162 - 3 RM218(3.5cM)-RM157(10.0cM) 籽粒大小 ［39］

GW3.1 - 3 RM1164–RM6266 粒重 ［40］

图 1 水稻中控制粒型的主要基因 /QTL 及在染色体上的分布
Fig. 1 Main genes/QTLs controlling grain in rice and distribution on chromosomes
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表 2 调控水稻粒型的部分 QTLs 及其功能
Table 2 Partial QTLs and their functions in regulating rice grain type

调控粒型的通路
Pathway of regulating 

grain type

基因名称
Gene name

染色体位置
Chromosomal 

location

表型
Phenotype

调节方式
Regulation mode

功能
Function

参考文献
Reference

泛素 - 蛋白酶
体降解途径

Ubiquitin-proteasome 
degradation pathway

GW2 2 粒宽、粒重 正调 编码一个环形 E3 泛素连接酶 ［42］

TUD1 3 粒长 负调 编码一个 U-box 家族的 E3 泛素连
接酶，参与油菜素甾醇 (BRs) 应答

［30］

LG1 2 粒宽、粒重 正调 编码一种组成性表达的泛素特异性
蛋白酶 OsUBP15

［43］

WTG1 8 粒宽、粒厚 负调 具有去泛素化酶活性的 otubain 样
蛋白酶

［21］

MAPK 信号途径
MAPK signaling pathway

OsMAPK6 6 粒长、粒宽、粒重 正调 编码一个丝裂原活化蛋白激酶，具
磷酸化活性

［27］

OsMKK4 2 粒长、粒宽 正调 编码一个丝裂原活化蛋白激酶激
酶，包含一个丝氨酸、苏氨酸蛋白
激酶结构域

［44］

SMG2/OsMKK10 4 粒长、粒宽、粒重 负调 丝裂原活化蛋白激酶激酶激酶 ; 小
粒

［45］

GSN1 5 籽粒大小 负调 编码一个双特异性磷酸酶 ［46］

G 蛋白信号途径
G protein signaling pathway

RGB1 3 籽粒大小 正调 异三聚体 G 蛋白 β 亚基，是水稻
ABA 响应和干旱适应性的一个正调
控因子

［25］

DEP1 9 粒长 正调 编码 G 蛋白 γ 亚基，编码与磷脂酰
乙醇胺结合蛋白有类似功能域的蛋
白

［26］

GS3 3 粒长、粒重 负调 是控制水稻粒长和粒重的主效 QTL,
编码一个由 232 个氨基酸组成的跨
膜蛋白

［11］

RGG2 2 籽粒大小 负调 编码异源三聚体 G 蛋白 γ 亚基 ［47］

D1 5 粒型 负调 编码异三聚体 G 蛋白 α 亚基 ［24］

转录因子途径
Transcription factor pathway

qGW8 8 粒宽、粒重 正调 是一个包含 SBP 结构域的转录因子 ［48］

GS9 9 粒型 正调 编码一种未知功能的保守蛋白结构
域

［49］

GLW7 7 粒长、粒重、粒厚 正调 编 码 一 个 植 物 特 有 的 转 录 因 子
OsSPL13，正调控颖壳细胞大小

［10］

GS2 2 粒长、粒宽、粒重 正调 可能作为一个转录激活因子发挥功
能，导致细胞数目增加

［50］

OsbZIP47 6 粒宽、粒重 负调 具有转录激活活性 ［51］

植物激素途径
Plant hormone pathway

OsARF6 2 粒长 负调 一个生长素应答因子 ［52］

Gnla/OsCKX2 1 粒重、籽粒大小 负调 细胞分裂素氧化脱氢酶 ［29］

TGW6 6 粒重、粒长 负调 编码 IAA- 葡萄糖水解酶 ［53］

BG1 3 粒长、粒宽、粒重 正调 是生长素响应和转运的正调控因子 ［54］

TGW3 3 粒长、粒重 负调 编码一个类似糖原合酶激酶 GSK3
的激酶，介导水稻植株对油菜素内
酯的反应

［18］

WG1 2 粒长、粒宽 正调 编码一个谷氧还蛋白，调节多种非
生物胁迫响应

［55］

GW5 5 粒宽、粒重 正调 编码钙调素结合蛋白 ［15］

D2 1 籽粒大小 负调 编码细胞色素 P450 家族的酶类，
与 BR 的生物合成有关

［56］

OsBSK2 10 粒长、粒宽 正调 是一种油菜素甾醇信号激酶 ［57］

SLG 8 粒长 正调 编码一个预测的、类似 BAHD 酰基
转移酶的蛋白

［58］

GS5 5 粒型 正调 编码一个丝氨酸羧态酶 ［17］

GL10 10 粒长、粒重 正调 编码一个 MADS-box 家族转录因子
OsMADS56，影响赤霉素信号途径

［12］

TGW6 6 粒宽、粒长 负调 一个受赤霉素诱导的基因 ［59］
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目前存在不少关于泛素化途径调控粒型的研

究，其中较为典型的基因为 GW2。该基因编码一

种 E3 泛素连接酶活性蛋白，它可以通过将其底

物传导到蛋白酶体以调节蛋白水解来负调控细胞

分裂；GW2 缺失导致其不能降解其底物，从而增

加颖花外壳细胞的数量，并加快籽粒灌浆速率，

促进植株粒宽、粒重增加［42］。此外，Choi 等［16］

研究表明 GW2 通过催化细胞增殖蛋白 EXPLA1

的泛素化，从而调控籽粒发育。TUD1 是 Hu 等［30］

首次报道的编码功能性 U-box E3 泛素连接酶基

因，该基因对在赤霉素信号通路中起重要作用的

基因 D1 具有上位性效应，对 BR（Brassinosteroid）

处理缺乏敏感性；D1 直接与 TUD1 相互作用，从

而证实 D1 与 TUD1 共同介导 BR 信号传导途径。

Liu 等［66］ 研 究 表 明 TUD1 还 参 与 GSK2 的 泛 素

化。WTG1 是一种功能性的去泛素化酶，并且促

使细胞变窄从而产生细长的籽粒［21］。Shi 等［43］

发现，LG 1 基因编码泛素特异性蛋白酶 15（OsUBP 

15），在体外具有去泛素化活性；OsUBP 15 表达

下调产生比对照更小的籽粒，而过表达则呈现相

反的性状，是水稻粒型的正调控因子。OsPUB3
也是一个编码 E3- 泛素连接酶的基因，其敲除突

变体因具有 1BP 的插入引起移码突变表现出转基

因阳性植株的粒重和粒长显著高于阴性植株［67］。

该基因的克隆为研究水稻粒型调控的机制提供了

新的基因资源。

2.2 MAPK 信号途径

丝裂原活化蛋白激酶 MAPKs（Mitogen-Activated 

Protein Kinase）是一个具有 11 个保守结构域的丝

/ 苏氨酸蛋白激酶家族成员，在细胞内外传递信号。

MAPK 信号通路是由 3 个层次的激酶级联反应完

成：MAPKKK 受到疑似类受体激酶传导的跨膜信

号刺激后磷酸化激活 MAPKK；活化的 MAPKK 再

磷酸化激活 MAPK；受到激活的 MAPK 将信号转

导至细胞核内［68］。

水稻中参与 MAPK 级联信号途径的基因有
SMG1 和 SMG2，SMG1 编码丝裂原活化蛋白激

酶 OsMAKK4，smg1 突 变 体 的 表 型 缺 陷 促 进 细

胞增殖而呈现直立穗和株高较矮的形态，籽粒

变小，表明 SMG1 参与 MAPK 级联信号调控粒

型［44］；丝裂原活化蛋白激酶 OsMAPK6 由 DSG1
编 码，OsMAPK6 通 过 调 节 细 胞 增 殖、BR 信 号

和内稳性影响水稻籽粒大小［27］。OsMAPK6 与

OsMKK4 存在较强的相互作用，表明 OsMKK4 很

可能是水稻 OsMAPK6 的上游 MAPK 激酶。GSN1
编码双特异性磷酸酶 OsMKP1，它可直接与增殖

抑制蛋白 OsMPK6 互作使其去磷酸化，此外，
GSN1 可 负 调 节 OsMKKK10-OsMKK4-OsMAPK6
级联途径进而负调控水稻穗型［46］。近期研究发

现，OsMKKK70 通 过 与 OsMKK4-OsMAPK6 的

MAPK 信号级联途径共同调节籽粒大小，过量表

达 OsMKKK70 可促进颖壳细胞增殖导致籽粒长

度 增 加［69］。OsMKKK70 还 可 能 通 过 OsMKK4-
OsMAPK6-OsWRKY53 级联途径调节 BR 信号传导

和籽粒大小。 

2.3 G 蛋白信号途径

G 蛋白偶联受体 （G protein- coupled receptors，

GPCRs）是一类蛋白受体的总称，包含 7 个跨膜 α-

螺旋结构域以及一个胞外 N 端和一个胞内 C 端尾

巴，G 蛋白分别由 Gα（RGA1），Gβ（RGB1）和

Gγ（RGG1、RGG2、GS3、DEP1/qPE-9） 亚 基 组

成［70］。在水稻中，D1 编码 Gα 亚基（RGA1），

该基因的无义突变导致 d1 突变体粒型变化，表

现为植株矮化、叶片直立、籽粒变小和对 BR 敏

感性下降，表明 D1 与 G- 蛋白偶联受体相互作用

来调节油菜素内酯的合成［24］。Ma 等［71］通过重

（续表 2）

调控粒型的通路
Pathway of regulating 

grain type

基因名称
Gene name

染色体位置
Chromosomal 

location

表型
Phenotype

调节方式
Regulation mode

功能
Function

参考文献
Reference

其他途径
Other ways

qTGW2 2 粒宽、粒重 负调 编码细胞数目调控因子 ［60］

An-1 4 粒长 正调 碱性螺旋 - 环 - 螺旋蛋白 ［61］

GIF1 4 籽粒大小 正调 编码细胞壁转化酶 ［62］

qGL3 3 粒长 负调 蛋白丝氨酸 / 苏氨酸磷酸酶 ; 细胞
分裂素磷脂酶抑制因子

［63］

WG1 2 粒长、粒宽 负调 编码一个谷氧还蛋白，调节多种非
生物胁迫响应

［55］

SNG1/OsHXK3 1 粒长、粒宽、粒重 正调 编码一种己糖激酶样蛋白 OsHXK3 ［64］
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测序和图位克隆发现 1 个新等位基因 RGA1-FH，

由于其 A-T 位点突变破坏了 RGA1 的正常功能，

导致粒长减小。Gβ 亚基（RGB1）正调控 ABA 生

物合成，Gγ 亚基 qPE9-1/DEP1 受 RGB1 的调控，

在 ABA 依赖的干旱胁迫反应中起负调控作用［25］。

Gγ亚基（DEP1）已确定在水稻中具有多重作用，

如正向调节籽粒大小、穗发育和对氮的响应。另

外，DEP1 被证明与 GS3 具有相反的功能，GS3
是控制粒长和粒重的主效 QTL，对粒重起负调控

作用［11］；RGG2 编码 B 型 γ 亚基，过表达 rgg2
突变体产生株高较矮和小粒表型，表明 RGG2 在

水稻中负调节植株生长和籽粒发育，相关研究发

现 RGG2 参与了赤霉素信号转导，因此可以推断
RGG2 可能通过 GA 途径调控水稻粒型［47］。另有

报道指出，SMOS1 的等位基因 GR5 编码 AP2 转

录因子，且 GR5 作为转录激活因子可与 5 个 Gγ
亚基（RGG1、RGG2、DEP1、GS3 和 GGC2）互

作，通过影响细胞增殖和扩增负调控粒长。

2.4 转录因子途径

转 录 因 子 是 存 在 于 植 物 体 内、 在 植 物 生

长发育的进程中发挥着关键作用的成分。研究

发现，转录因子调节籽粒大小的途径包括以下

几 种 类 型：SQUAMOSA 启 动 子 结 合 蛋 白 样 家

族、OsmiR396-OsGRF4-OsGIFS 调 控 网 络、

NGATHA-LIKE-Kluh 途径、Peapod-KIX 调节模型、

APETALA2 型（AP2）转录因子、WRKY 家族转

录因子、bHLH 家族转录因子、染色质修饰等［72］。

OsSPL16 是一个调节粒宽的 SBP 结构域转录

因子，由 GW8 编码，OsSPL16 直接与 GW7 启动

子结合并抑制其表达从而负调控粒型［48］；GS9
编码一种未知保守功能结构域的蛋白，其可通过

调节细胞分裂正调控水稻粒型，gs9 缺失突变体

具有细长的粒型，过表达 GS9 产生圆粒表型［49］；

Si 等［10］发现一个主效数量性状基因 GLW7，该

基因编码植物特异性转录因子 OsSPL13，GLW7
正向调节颖壳中的细胞大小，从而增加水稻粒

长。Hu 等［50］从水稻第 2 条染色体上分离到控制

粒型的 QTL（GS2），编码 1 个 GRF 家族转录调

节因子 OsGRF4，GS2 定位于细胞核，可能作为

转录激活因子发挥作用。一种罕见的 GS2 突变影

响 microRNA 的结合位点 OsmiR396c，引起 GS2/

OsGRF4 高表达。GS2 基因表达增强可使细胞变大，

进而增加粒重。将 GS2/OsGRF4 稀有等位基因导

入水稻品种，可显著增加水稻粒重和产量，在水

稻高产品种选育中具有潜在应用价值。SG5 编码

1 个 MYB 样转录因子，其第 1 个外显子中的错义

突变导致 SG5 蛋白中 197 位氨基酸从亮氨酸变为

脯氨酸；SG5 主要在幼穗和颖壳中表达，通过介

导细胞扩张来调控颖壳的发育、产生短粒。转录

因子 HOS59 为 KNOX Ⅱ类亚家族的成员，hos59
突变体具有更长的籽粒和颖壳细胞长度、松散的

株型和下垂的叶片，而过表达株系籽粒变小、叶

直立、株高降低［73］。近年来，对 MiRNA 调控粒

型通路的研究也有一定进展，miR396 家族由拟南

芥 中 的 ath-miR396a 和 ath-miR396b 组 成， 在 植

物中相对保守。Baucher 等［74］ 探析了 miR396a-
GRF 网络在烟草花器官中的调控模式，研究表

明，含有 miR396 位点的 NtGRF 基因表达量下调

可促使叶融合和茎尖分生组织的缺失。而水稻中

的 miR1848 可降低 OsCYP51G3 的转录水平，从

而影响 BR 的生物合成，使水稻种子变小［75］。Li

等［76］克隆出的主效 QTL（GLW2）编码生长调节

因子 4（OsGRF4），同时可被 miR396 正调控，
OsGRF4 的突变干扰了 OsmiR396c 对 OsGRF4 的

靶调控，从而产生大粒表型。另有研究发现，
OSGIF1 直接与 OSGRF4 互作，miR396c-OsGRF4-
OsGIF1 网络模式在水稻粒型中起决定性作用。

Qiao 等［52］在 9311 和日本晴的重组自交系中鉴定

到 1 个控制粒长和粒重的数量性状基因 qGl5，其

精细定位于 OsAUX3 上，在含有 osaux3 的突变体

中，启动子序列变异导致 OsAUX3 功能缺失，产

生较长和较宽的粒型。OsARF6 是影响 OsAUX3
表达的转录调控因子，其直接结合 OsAUX3 启动

子的生长素（Auxins, IAA）响应元件，通过改变

颖壳细胞扩张和生长素分布来控制粒长的形成。

此外，研究发现 MiR167a 沉默 OsARF6 的 MRNA

调节粒长和粒宽，研究揭示了 1 个新调节粒型的
miR167a-OsARF6-OsAUX3 模 式， 为 水 稻 品 质 改

良提供了新的方向。MiR167 也参与植物激素信号

传导，MiR167-OsARF12 模式在 miR159 下游促进
OsCDKF;2 的表达，调控细胞分裂并介导 IAA 和

BR 信号传导，从而正向调节水稻籽粒灌浆和大小。

2.5 植物激素途径

植物激素是一种微量有机分子，在植物的生

长、发育、衰老、休眠和抗逆性方面发挥重要作

用，根据植物激素的种类分为生长素（Auxins，
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IAA）、油菜素内酯（Brassinosteroid，BR）、赤

霉素（Gibberellin，GA）、细胞分裂素（Cytokinin，

CTK） 以 及 脱 落 酸（Abscisic acid，ABA）、 乙

烯（Ethylene，ETH） 茉 莉 酸、 甲 醋（Methyl 

jasmonate，MeJA）等。植物激素是调节籽粒大小

的关键途径之一。水稻中常见的调控粒型的植物

激素 CTK、IAA 和 BR 等。

2.5.1 CTK 途径 CTK 是一种抑制叶片衰老、调

控水稻粒型的重要因子，但有关 CTK 分子机理的

研究仅限于拟南芥，对其在水稻中的生理机制仍

知之甚少［77］。曹煜东等［78］通过图位克隆鉴定

了控制水稻粒型的基因 GS2.2，该基因编码生长

调 节 因 子 OsGRF4，OsGRF4 的 OsmiRNA396 位

点发生了特异性突变，导致表型差异。进一步研

究发现，OsGRF 4 基因可以对 2 个 CTK 脱氢酶前

体基因 CKX 5 和 CKX 1 进行调节，导致细胞分裂

素水平升高，进而影响穗部性状。Zhang 等［79］

描述了 1 个 CTK 氧化脱氢酶 OsCKX11 在延缓水

稻叶片衰老以及增加粒数中的作用，OsCKX11 蛋

白可催化多种 CTK 的降解，在叶片衰老中对 CTK

和 ABA 起 拮 抗 作 用。 相 关 研 究 表 明， 突 变 体
osckx11 表现出分蘖数、籽粒数明显增加的性状。

Gnla 编码 CTK 氧化脱氢酶 OsCKX2，该酶降解植

物激素 CTK，OsCKX2 表达量的减少可使花序分

生组织中的 CTK 累积，并增加颖花数量，从而提

高籽粒产量［29］。

2.5.2 IAA 途径 IAA 调节水稻颖壳和胚乳的发

育，是调控种子发育和影响水稻产量的重要植物

激素［80］。TGW6 编码具有 IAA- 葡萄糖水解活性

的蛋白，可负调节胚乳细胞的数量和籽粒大小［53］。

而与 TGW6 不同的是，Liu 等［54］鉴定了编码植物

膜定位蛋白的基因 BG1，过表达 BG1 则导致籽粒

显著增大，此突变体对 IAA 十分敏感，敲除 BG1
的植株则对 IAA 的敏感性降低，这说明 BG1 受

IAA 的特异性诱导，表明其在水稻 IAA 运输过程

中发挥着关键作用。Ma 等［18］发现了控制水稻粒

长和产量的新基因 TGW3，并筛选到其互作因子
OsIAA1O，TGW3 能够直接对 OsIAA10 蛋白的丝

氨酸位点 S68、S75 及 S97 进行磷酸化修饰，调控

水稻籽粒大小。遗传数据表明，存在 1 个 TGW3-
OsIAA10 介导的 IAA 信号通路，TGW3 还参与水

稻植株对 BR 的反应，而且该效应能通过上述信

号通路传递。

2.5.3 BR 途径 BR 是一类广泛存在于植物体内

的、具有广泛生理活性的植物激素，研究 BR 相

关基因在作物中的作用机制是其应用于农业生产

的必要条件［81］。在水稻中，BR 主要调控籽粒形

状、株高及叶夹角等性状。目前已发现参与 BR

信号转导途径的基因主要有 GW5、D2、SLG、
OsBSK2 和新克隆的 ZmD11、OsBSK1-1、WG3。

Liu 等［15］发现编码钙调结合蛋白的基因 GW5，

它可与 BR 信号途径中的 1 个关键糖原合酶激酶

GSK2 直接互作，GW5 功能的缺失导致其无法将

泛素转移到靶蛋白，使得本应降解的底物不能被

特异识别，进而激活颖壳细胞分裂，提高了粒重

以及产量；D11 是 BR 生物合成过程中起关键作

用的基因，而 ZmD11 为 DWARF（D11）的直系

同源基因，相关实验证实 ZmD11 互补了 cpb1 突

变体所表现出的异常穗型和株高的表型。该基因

组成型表达可增加水稻的粒长和粒重［82］；BR 信

号激酶 OsBSK1-1 可能代表水稻 BR 信号通路中

缺失的组分。研究人员发现 osbsk1-1 敲除突变

体对 BR 缺乏敏感性，并表现出多效性的表型，

包括植株矮化、分蘖数减少和粒长缩短。而过表

达 OsBSK1-1 则产生对 BR 高度敏感的现象，表

明 OsBSK1-1 在调控 BR 信号通路中发挥一定作

用［83］。Yuan 等［57］ 鉴 定 了 1 个 突 变 体 glw10，

编码 BR 信号激酶 OsBSK2，该突变体表现出粒

长和粒重显著降低，OsBSK2 为质膜蛋白，可直

接与 BR 受体激酶 OsBRI1 相互作用；然而，遗

传学实验已证明 OsBSK2 可独立于 BR 信号通路

调节籽粒大小。Du 等［84］证实 OsBZR1 可直接结

合 OsBAK2 的启动子，通过 BR 反馈抑制环抑制

OsBAK2 的表达，且 OsBZR1 受 OsGSK3 磷酸化，
osbak2 突变体产生 BR 缺陷的表型，粒长增加。

近年来发现 WG3 编码植物特异性转录因子 GRAS

蛋白，通过影响细胞增殖调节粒宽和千粒重；
WG3 可与 DLT 互作，以相同途径调控粒型，BR

敏感测试表明 WG3 在 BR 信号途径中发挥积极

作用［85］。相关研究证实 GRAS 的成员 DLT2 是

BR 信号转导的正调因子，dlt2 突变体表现出对

BR 较低的敏感性，且产生较宽的籽粒表型［86］；
SLG 编码 1 个类 BAHD 酰基转移酶，可抑制细胞

伸长；SLG 是维持 BR 稳态的重要调节因子，其

突变导致水稻产生长粒、叶倾角增大的表型［58］。
GS5 与 BAK1 互作，编码丝氨酸羧肽酶，通过控
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制颖壳细胞分裂从而调控种子生长，过表达 GS5
可竞争性抑制 OsBAK1-7 与 OsMSBP1 的内吞作

用，致使 BR 信号增强、籽粒增大［17］。Jin 等［87］

对 OsNAC129 进行敲除和过表达处理，结果发现

缺失突变体在未成熟种子中的表达量显著降低，

株高、表观直链淀粉含量、籽粒长度和重量增加，

而过表达 OsNAC129 的株系则呈现相反的表型且

表现出对 BR 敏感性降低。研究表明，OsNAC129
参与 BR 信号转导途径并负调控种子的生长和发

育。参与 BR 信号转导的新调控因子 miR168a-5p
可通过靶向 OsOFP3、OsNPF2.4 和 OsAGO1a 调

控 BR 信号通路，其转基因植株产生短粒、低千

粒重的表型［88］。近两年对 BR 信号转导途径相关

基因的研究进展迅速，这极大地丰富了控制水稻

粒型的基因调控网络，利于后期分子育种的研究。

2.5.4 GA、ETH 和 MeJA 途径 GA 和 ETH 大量

存在于模式作物中，在水稻粒型的形成中却不

常见。近年来，也有不少科研人员对影响 GA 和

ETH、MeJA 生物合成的基因进行鉴定。Liu 等［89］

指出 ETH 反应因子 OsERF115 作为一个关键下

游因子调节 ETH 介导的籽粒发育。OsERF115 编

码 1 个 AP2/ERF 型转录因子，在幼穗和发育中的

颖壳中特异表达。过量表达 OsERF115 可显著增

加粒型，而敲除则相反，表明 OsERF115 正向调

控籽粒大小和重量。Zhan 等［12］描述了正调控粒

型的 QTLGL10，其编码 MADS56，通过纵向调节

细胞伸长影响粒型，gl10 的等位基因发生变异，

在第一个外显子中含有 1.0 kb 单核苷酸的缺失，

终止转录进程，从而导致植株粒长缩短、粒重

降低，过表达 GL10 则呈现相反的表型，此外，
GL10 还在水稻幼穗组织中参与 GA 信号转导。编

码己糖激酶样（HKL）蛋白的基因 OsHXK3 通过

影响 GA 生物合成和体内平衡，引起表型突变，
OsHXK3 表达量增加，进而单株产量提升［64］。

GW6 编码 GA 调节的 GAST 蛋白，正向调节粒宽

和粒重［59］。Glw7.1 作为 Ghd7 的等位基因，通

过上调 GA 合成基因的表达来提升内源 GA 的含

量、促进细胞增殖和扩张，从而正调控水稻籽粒

大小和粒重［37］。Mehra［90］发现了水稻中的 MeJA

信号途径的抑制因子 OsJAZ11，该基因的组成型

表达影响小穗形态建成，与野生型相比，过表达
OsJAZ11 的株系粒宽和粒重均增加，表明较高的

JA 在过表达植株的小穗和种子中积累，导致花器

官数目异常。MeJA 信号作为 1 个不常见信号途径

的出现，为解析水稻粒型遗传机制作了较好补充。

2.6 表观修饰途径

表观修饰主要指 DNA 序列不变而表观可稳

定性遗传变化，表观修饰因子通过改变染色质状

态调控基因转录，影响生长发育和对环境的适应

性。表观遗传修饰主要包括组蛋白 H3 和 H4 的甲

基化修饰、乙酰化修饰、非编码 RNA 调控等［91］。

研究水稻表观遗传调控的机制对提升水稻籽粒产

量具有重要意义，目前在模式作物中发现了许多

与农艺性状相关的表观修饰研究，而在水稻中也

发掘了一些通过表观遗传修饰途径来调控粒型的

相关研究。

组蛋白修饰在种子发育过程中发挥作用［92］。
GW6a 编 码 1 个 拥 有 组 蛋 白 乙 酰 转 移 酶 的 类

GNAT 蛋白 OsglHAT1，Osg1HAT1 通过增加细胞

数量和加速籽粒灌浆速率来扩大颖壳，从而调

节粒宽和粒重［93］。表观等位基因 RAV6 编码 B3 

DNA 结合蛋白，RAV6 启动子区域发生低甲基化，

导致 BR 受体和 BR 生物合成基因异位表达，突

变体植株产生较小籽粒［94］。水稻 Harbinger 转

座子衍生基因 PANDA 被报道表观遗传调控穗粒

数和籽粒大小。PANDA 编码蛋白可以与复合物

Polycomb2（PRC2） 的 组 分 OsMSI1 和 OsFIE2 结

合，并调节 H3K27me3 在靶基因中的积累，从而

抑制 PRC2 的表达。POWA 是 PANDA 的等位基因，

通过抑制 TAF2 的转录活性来调节籽粒大小［95］。

组蛋白 H3K9、H3K27 和 H4K20 的甲基化通常抑

制基因转录，而 H3K4 和 H3K36 的甲基化与基因

活化相关。水稻 SDG725 编码 H3K36 甲基转移酶，

下调其表达导致植株矮化、节间缩短、直立叶片

和小粒的表型。相反的是，JMJ703 是水稻中的一

种 H3K4 特异性去甲基酶，能特异地降低组蛋白

H3K4 的甲基化水平，参与控制转座子的活性，

过表达 JM703 产生长粒表型。综上，一些基因可

参与表观遗传途径介导水稻粒型，这为解析水稻

粒型的调控网络创造了新的机制。

2.7 不同信号通路间的交叉互作调控粒型

水稻粒型是复的杂遗传性状，其各个调控信

号通路间也存在一定的交叉互作。已有研究指出，

泛素化途径可能与一些转录因子共同发挥作用或

参与 BR 信号途径调控粒型。Hao 等［55］报道了
GW2-WG1-OsbZIP47 调控粒型的模式，其中 WG1
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编码谷氧还蛋白，通过调节细胞增殖来促进籽粒

发育；OsbZIP47 减少细胞分裂限制种子生长；

且 WG1 可与转录因子 OsbZIP47 互作并抑制其转

录活性。进一步分析表明，E3 泛素连接酶 GW2
泛 素 化 WG1 并 介 导 其 降 解， 这 证 实 了 GW2、
WG1、OsbZIP47 在控制籽粒生长的共同途径中起

作用。与 GW2 相反，U-box E3 泛素连接酶 TUD1
可能通过与 G 蛋白 α 亚基互作参与 BR 信号转导、

增加颖壳细胞数量来正调节籽粒大小。TUD1 也

介导 BR 负调节因子 GSK2 的泛素化，导致其通

过 26S 蛋白酶体途径降解，正向调节细胞扩增增

加粒长［66］。Yang 等［96］ 研究发现，编码 E3 泛

素连接酶的基因 CLG1 可泛素化 Gγ 蛋白 GS3，

导致其通过蛋白内体途径降解，进而增大籽粒。
SMG3 和 DGS1 是 与 ERAD 相 关 的 E2E3 泛 素 连

接酶复合体，DGS 1 作为有活性的 E3 泛素连接

酶，可与 SMG 3 在 ER 中共定位，SMG 3 和 DGS 
1 被证实参与 BR 信号传导。DGS 1 泛素化 BR 受

体 BRI 1 并影响其积累。

转 录 因 子 SPL、MiR396-OsGRFs、WYKY 会

明 显 受 到 BR、AUX 和 GA 等 激 素 的 影 响［97］。
GW5/GSE5 编码具有 IQ 钙调蛋白结合基序结构

域 的 膜 定 位 蛋 白，GW5/GSE5 抑 制 GSK2 的 激

酶 活 性 和 自 磷 酸 化， 导 致 不 能 磷 酸 化 OsBZR1
和 DLT，大量非磷酸化蛋白在细胞核中积累，

这些蛋白正向调节 BR 信号通路下游基因的表

达［15］。GW5 基因启动子区上游 5 kb 处存在一

段 1 212 bp 的碱基缺失，而 OsSPL12 则发挥增强

子的作用，促进 GW5 的表达从而抑制粒宽。这

表明 OsSPL12 与 GW5 协同决定水稻粒型［98］。
GS2 编码 OsGRF4，通过调控细胞扩张影响籽粒

大小，OsGRF4 中的 OsmiR396 靶向位点突变，

阻止 OsmiR396 通过剪接抑制 OsGRF4 的表达，

导致 OsGRF4 表达量上升。GSK2 是 BR 的负调

节因子，抑制 OsGRF4 的转录活性，OsGRF4 的
miR396 靶向突变导致 OsGRF4 的表达增加，同时

上调 BR 相关基因的表达，表明 OsGRF4 可能与

BR 信号通路相互作用［99］。Wang 等［36］在栽培

稻品种 9311 中鉴定到 1 个调控粒长和粒重的关键

基因 GL12，该基因被证实与 GS2 启动子区互作，

敲除突变体植株表现出粒长、粒重减少。转录因

子 OsWRKY53 通过 BR 信号传导和丝裂原活化蛋

白 激 酶 MAPKKK10-MAPKK4-MAPK6 级 联 途 径

正向调节籽粒大小，遗传分析表明，GSK2 磷酸

化 OsWRKY53, 并降低其稳定性，表明 GSK2 是

OsWRKY53 的 底 物， 且 GSK2 磷 酸 化 MAPKK4,

从而抑制 MAPK6 的活性［100］。
OsARF6 是调控 OsAUX3 表达的上游转录因

子，OsARF6 与 OsAUX3 启 动 子 的 IAA 响 应 元

件结合，通过改变颖壳细胞扩张和 IAA 的含量

从而调节粒长，此外，研究表明 miR167a 介导
OsARF6 的 MRNA 沉默正向调节粒宽和粒长［101］。

MiR167 也 参 与 植 物 激 素 信 号 传 导， 据 报 道，

MiR167-OsARF12 模 块 在 miR159 下 游 通 过 激 活

OSCDKF;2 的表达，调控细胞分裂和介导 IAA 及

BR 信号转导，从而正向调节水稻籽粒灌浆和籽粒

大小［101］。MADS-box 家族转录因子 OSMADS56
由 GL10 编码，通过参与幼穗组织的 GA 信号途

径促进细胞伸长，从而正调控水稻粒长，过表达
gl10 突变体植株产生籽粒变长、抽穗期提前的表

型［12］。

此外，G 蛋白信号通路的基因也可作为转录

因子发挥作用。由 GS3 和 RGB1 组成的 AGbc 亚

基二聚体激活下游关键效应因子 OsMADS1 的转

录活性以调节籽粒长度。OsALDH2BI 编码乙醛

脱氢酶，其具有转录抑制和激活活性，通过直接

结合 GS3 启动子以抑制其表达从而参与调节水

稻粒型；此外，G 蛋白与 GA 和 CTK 共同介导调

控 水 稻 粒 型。 据 报 道，D1/RGA1 和 RGG2 分 别

编码影响 GA 和 BR 信号转导的 Gα 和 Gγ 亚基，

产生小圆粒种子，从而负调控籽粒发育，G 蛋

白 Gc/RGG2 与 RGB1 形成 G 蛋白二聚体，通过

介导内源 GA 生物合成和信号转导，负调节籽粒

大小［47, 102］。G 蛋白另一个亚基 RGG1 可能参与

CTK 信号途径控制籽粒大小，RGG1 编码 A 类 Gγ
亚基，过表达 RGG1 则导致株高降低、穗长和粒

长变短，研究人员对植株内源 CTK 水平进行测

量，发现 CTK 在 RGG1 过表达系中呈现较低水

平，这说明 RGG1 可能介导了 CTK 合成途径调控

粒型［103］。 

MAPK 信号通过参与 BR 信号转导调节籽粒

大小。SMG 1/OsMKK 4 的突变导致 BR 信号传导

反应受阻，对外源 BR 的敏感性降低，BR 相关基

因的表达降低。这些观察结果表明 MAPK 通路和

参与调节籽粒大小的BR信号途径之间存在联系。
OsMAPK 6 影响 BR 信号转导和稳态，这种作用
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也 受 OsMKK 4 磷 酸 化 修 饰 的 调 节。OsMKK4-
OsMAPK 6-OsMKKK70 介 导 的 OsWRKY 53 的 磷

酸化对其在 BR 信号转导中的功能是必需的， 过

表达 OsMAPK4、OsMAPK6 和 OsWRKY53 可以回

补 osmkk62/osmkkk70 双突变体所表现出的较小籽

粒的表型。由此可知，BR 信号通路在几条通路

中均参与了对水稻粒型的调控，说明 BR 信号转

导是大部分粒型调控通路中所必需的，且各通路

间存在一定相互作用，表明控制水稻粒型的网络

错综复杂，有待我们进一步解析其间的分子调控

机制。

2.8 水稻关键粒型基因互作调控机制

水稻粒型受多基因调控，不同粒型基因间存

在不同程度的互作关系。研究水稻粒型关键基因

间的互作关系对育种实践具有重要的意义。Yan

等［104］为探究 GS3、GW2、qSW5/GW5、GIF1 基

因间的关系，利用以上关键粒型基因构建了 RNA

干扰株系并分析了 qSW5 在转录水平上的表达

量，结果表明，qSW5 和 GW2 能够正调 GS3 的表

达，且 qSW5 抑制 GW2 转录促使其表达量下降，
GIF1 受 qSW5 正调、且受 GW2 和 GS3 负调（图

2）。另一对关键粒型基因 GW8 和 GW7 也存在

一定互作，GW8 能够直接与 GW7 的启动子区结

合并抑制其表达，从而负调控粒型［48］。Wu 等［31］

为组合 gs3 和 dep1 的优点，利用含有 dep1 等位

基因超级稻品种 SN265 的基因座进行分子设计育

种，结果显示，sn265/gs3 基因编辑植物所表现出

增加的粒长进一步提高了产量。GL3.3 为 TGW3
的等位基因，研究表明，TGW3 与 GS3 互作导致

水稻籽粒增大［31］。郑镇武等［105］鉴定了一个新

的等位基因 qGL3.4，研究表明其可能调控 GS3、
GL3.1、GL7 和 GS5 等关键粒型基因的表达，从

而控制水稻籽粒大小。

泛素受体 HDRs 以泛素依赖的方式与组蛋白

乙 酰 转 移 酶 GW6a 互 作，HDR 和 GW6a 结 合 到

下游基因的启动子，通过相同的遗传途径共同调

控 水 稻 粒 型［106］。GW2、WG1、OsbZIP47 分 别

是水稻粒型的正调、负调因子，三者存在相互作

用。OsbZIP47 减少细胞分裂、产生小粒，WG1
与转录因子 OsbZIP47 互作并抑制其转录活性，

而 GW2 为大粒基因，GW2 泛素化 WG1 并介导其

降解，从而互补了 osbzip47 突变体的表型。

3 粒型基因在水稻育种上的应用

目前水稻中的大部分粒型基因已得到鉴定，

却很少应用到育种当中，优质稻选育中以 GS3、

图 2 水稻主要粒型基因间的信号通路交叉互作［97］

Fig. 2 Cross interactions of signaling pathways between the primary grain type genes in rice［97］
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GW5 和 GL7 的运用较为广泛。

GS3 是一个控制粒长的主效 QTL，近 10 年

来众多有关 GS3 基因功能的研究相继被发现，也

评估了 GS3 基因在水稻育种上的应用价值。Fan

等［107］利用 180 个代表性水稻品种，根据 GS3 基

因的 C-A 单核苷酸多态性开发了一个 CAPS 标记

SF28，结果证实该标记易于区分 GS3 的等位基因，

可直接作为水稻粒长改良的功能标记；Xia 等［32］

利用水稻品种珍汕 97（ZS97，indica）和南洋占

（NYZ，japonica）构建重组自交系，得到控制粒

型的 QTLGL3.3，进一步分析定位到 OsGSK5，由

于 GL3.3 与之前的 GS3 存在互作效应导致籽粒增

大，GL3 与 GL3.3 基因组合在育种中得到推广，

被广泛地应用于粳稻大粒品种选育。毛艇等［108］

将 gs3 基因与 Pita、Pib 聚合，以优质粳稻嘉禾

212 为供体亲本进行杂交、标记辅助选择，得到

籽粒长宽比大于亲本的改良系。

Sun 等［109］ 收 集 3 872 个 重 离 子 辐 射 过 的

CNOM2 代水稻种子和单个子叶，基于靶向测序

技术发现 6 个粒型突变体和 9 个粒型相关等位变

异体，为分子育种和基因型突变及表型分析提供

了新的功能基因位点和物质基础。Yang 等［96］通

过比较粒型变异的广东丝苗米群体分化指数得出
GS3 和 GW5 为控制丝苗米粒长的关键基因，而

GL7 则调控籽粒大小，这些丝苗米品种的遗传机

制将有助于分子育种。康雪蒙［110］以南方纤细型

籼稻玉针香为供体亲本、空育 131 为受体亲本进

行分子标记筛选，最终实现来自玉针香的 GS3、
GL7、GW7 基 因 对 空 育 131 粒 型 的 改 良。 黄 娟

等［39］ 利 用 Cas9 技 术 编 辑 GS3、GW8 和 TGW3,

导入到恢复系桂恢 582（GH582），对新恢复系

进行农艺性状的相关分析，结果显示 GH582E 与

GH582 相比粒长增加 18.4%。温一博等［111］以籼

稻品种 R99 和粳稻品种 SN265 构建重组自交系，

发 现 Gn1aR99、DEP1SN265、qSW5SN265 的 组 合 产 量

表现较好，千粒重有所增加。Jiang 等［112］通过将

FN 60-4 与亲本系 Kitaake 杂交并分析所得回交群

体，利用 GWAS 技术鉴定到 1 个突变体 gs9-1，

该基因显著降低株高和千粒重，新型基因 GS9 是

优良育种材料。韩政宏等［113］利用 CRISPR/Cas9

技术对东富 139、龙梗 31、东农 427 等 3 个品种

进行 GS3 和 GS9 位点的编辑，结果表明 3 个品种

的 GS3 突变体粒长、千粒重均有所增加，且 GS9

突变体粒长显著增加，该研究加快了长粒型粳稻

品种的选育和改良进程。

4 结语与展望

过去的几十年里，大量控制水稻籽粒大小的

功能位点被克隆和鉴定。杂种优势的培育和分子

标记技术的应用为改善水稻产量和品质创造了新

模式，通过对水稻粒型多条调控通路的解析，如

泛素化途径、G 蛋白途径、转录因子途径、植物

激素途径以及一些其他控制粒型的途径和粒型基

因间的互作，丰富了水稻粒型遗传调控网络。对

不同粒型调控通路的分析研究发现，许多调节控

制粒型的基因网络精细复杂，各粒型基因间甚至

几大通路间都均存在相互作用。不同调节因子之

间的遗传关系与作用机制在极大程度上未知，一

些基因以调节细胞增殖或分裂的方式参与水稻粒

型的建成，但其中作用机制尚未明晰。识别和推

断基因网络的结构关系，理解基因表达和功能特

征，对今后水稻籽粒调控、培育优质高产的稻米

具有深远影响。

目前对水稻粒型的研究在育种中的应用相对

较少。在以往研究中，研究人员都是利用不同遗

传背景下的等位基因变异来达到选择优良株型的

目的，但也存在与后期选择不一致的情况。此外，

在利用粒型基因进行性状改良时，有的基因可能

会起到负调控的作用从而降低产量，这需要我们

识别和鉴定出对粒型改良有利的基因，同时要考

虑到粒型基因影响多个数量性状，在利用优异等

位基因进行聚合选择育种过程中，需抓住关键性

状，根据育种需要来选择相应的优良基因。注重

经典粒型基因的应用，以传统优良基因与现代育

种技术相结合，开发关键粒型基因的分子标记，

从而改善水稻产量和品质。

近年来，基因编辑技术和全基因组关联分析

的应用为研究粒型基因提供了方便。基因编辑技

术可以敲除或插入特定 DNA 片段的碱基从而使突

变体植株表型发生变化。Cas9 技术广泛应用于基

因功能鉴定、水稻产量及稻米品质、抗性的研究

当中。功能基因组学的发展使得全基因组关联分

析技术（GWAS）应用到相关 QTL 的克隆和定位

的研究中，利用 GWAS 能够快速定位到目标位点。

此外，多功能组学包括基因组学、蛋白组学、转

录组学、代谢组学等整合分析技术将成为生命科
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学研究的必然趋势，如将转录组基因信息与代谢

组当中的表型关联，结合通路富集、分子互作筛

选重点基因，实现精准育种。随着粒型调控网络

的深入解析，将来会有更多粒型基因应用到育种

实践中，运用这一系列现代育种技术解析基因间

的作用关系将有助于开发分子设计育种，为实现

高产优质稻育种奠定理论基础。
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