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水稻分蘖的分子机理研究进展

张米欢†，胡东坡†，张德春  *

（三峡大学  生物技术中心，湖北  宜昌  443002）

摘要： 分蘖是水稻等禾谷类作物生产的关键农艺性状，也是单子叶植物一种特殊的分枝现象。水稻分蘖的形成是一个复

杂的过程，其间受遗传、植物激素、栽培环境等因素的综合影响。近年来，对水稻分蘖数改变的突变体研究取得令人瞩目的研

究成果，本综述总结水稻分蘖的调控机理的最新研究进展。
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Advances in molecular mechanism of rice tillering

ZHANG Mihuan†， HU Dongpo†， ZHANG Dechun *

（Biotechnology Center， China Three Gorges University， Yichang 443002， Hubei ， China）

Abstract： Tillering is a key agronomic trait in the production of rice and cereal crops， and it is also a special branch⁃
ing phenomenon of monocots.  The formation of rice tillering is a complicated process， which is affected comprehensively 
by heredity， plant hormones， cultivation environment and other factors.  In recent years， remarkable achievements have 
been made in the study of mutants with altered tiller number in rice.  Therefore， this review summarizes recent advances 
in the regulation mechanism of rice tillering.
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0 引  言

分蘖是水稻在生长发育过程中形成的一种特

有的分枝现象，分蘖数的多少直接决定了穗数和穗

粒数，进而直接影响水稻株型和粮食产量［1］。分蘖

的形成一般有两个阶段：在每个叶腋处形成腋芽，

随后腋芽伸长生长［2］。通常，分蘖芽形成于水稻主

茎上每片叶子的叶腋中，但只有在未伸长基节间的

具有发育潜力的腋芽才能伸长生长成为分蘖，而在

伸长节间上形成的腋芽一般不伸长并处于休眠状

态。因为穗形成于每个分蘖的尖端，所以适当控制

分蘖数是决定水稻籽粒产量的关键因素［3，4］。大量

研究表明，分蘖芽的生长与发育受遗传、植物激素

以及栽培环境等因素构成的复杂网络所调控［5~9］。

随着生物学家深层次挖掘遗传、植物激素及栽培环

境之间的分蘖调控网络，如植物氮信号调控［10］，分

蘖调控机理越来越明晰。本文就遗传、植物激素、

栽培环境三方面对水稻分蘖的调控机理的最新研

究进展进行综述。

1 基因调控水稻分蘖

分蘖是水稻一种特殊的分枝，对改善株型与提

高谷物产量具有举足轻重的作用。生物学家通过

对突变体分蘖数改变的研究，促进了对水稻分蘖的
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控制机制的理解。研究人员通过对水稻单分蘖突变

体的研究，克隆了控水稻分蘖数的关键基因 MOC1

以及其他重要基因如 MOC3。MOC1 编码植物特

异的 GRAS 家族蛋白，该蛋白能与赤霉素（gibberel⁃
lins，GA）信号通路的 DELLA 蛋白 SLR1 结合，从

而 使 MOC1 不 被 降 解 ，但 GAs 能 引 起 SLR1 和

MOC1 降 解 ，使 得 茎 伸 长 、分 蘖 减 少［11］。 GAs、
SLR1 和 MOC1 三者协同调控水稻株高和分蘖数，

首 次 为 株 高 与 分 蘖 互 作 机 理 提 供 了 遗 传 证 据 。

MOC3 基因是拟南芥中 OsWUS 在水稻的同源基

因，因一个点突变引起 OsWUS 蛋白的提前终止并

导致单杆突变体 moc3 分蘖芽的形成被破坏且无分

蘖［12］。WUS 基因抑制水稻分蘖过程中干细胞分化，

而 CLV1 具有促进干细胞分化和器官形成的功能，

在拟南芥上已经有许多关于 SAM 中如何维持二者

平衡的报道。MOC3 的下游基因 FON1 是拟南芥中

CLV1 在水稻中的同源基因，则是在分蘖芽部位过

表达。MOC1 充当 MOC3 的共激活因子，联合激活

FON1 表达，特异调控分蘖芽的伸长，并最终使得

fon1 突变体出现分蘖数显著减少的表型［13］。MOC3
和 MOC1 不仅是分蘖芽起始的关键因子，而且能够

调控分蘖芽的伸长（如图 1）。另一个水稻中 WUS
同源基因 TAB1 参与水稻中腋生分生组织（AM）的

起始与发育［14］。2020 年，研究学者分离得到了一个

OsWUS 功能缺失分蘖数突变体 dc1，dc1 具有分蘖

数减少、穗部小花畸形和雌性不育的表型［15］。研究

发现 dc1 分蘖芽生长受主茎显著抑制，分蘖期将 dc1
去顶能够解除主茎对分蘖芽的抑制，促进其生长。

OsWUS 通过影响顶端优势促进分蘖芽生长，为人们

理解水稻分蘖机理打开了新视野。我们不难发现，

水稻分蘖芽的形成和伸长离不开 WUS 调控通路。

水稻理想株型基因 IPA1 通过调控水稻多个生

长发育过程，进而影响水稻的分蘖数［16］。在茎中，

IPA1 基因主要受 DNA 甲基化和 miR156 的抑制。

IPA1 蛋白通过促进靶基因 TB1 和 D53 表达来调节

水稻分蘖，而 D53 又受 SL 信号途径诱导降解并解除

对下游基因的转录抑制，从而调控腋芽的伸长［2］。在

穗中，IPA1 通过直立密穗基因 DEP1 调控株高和穗

形态［17］。2019 年，研究人员从一个分蘖数明显减少

但茎秆强度增强的水稻突变体 shi1 中克隆得到了

OsSHI1 基因，该基因编码一个植物特有的 SHI 家族

的转录因子。OsSHI1 基因则通过影响它对 OsTB1
与 OsDEP1 基因启动子的结合活性来调控 IPA1 的

转录激活活性，进而促进分蘖数量增多和穗粒数减

少［1］。另外 E3 连接酶 IPI1 能与 IPA1 互作，使 IPA1
在穗中发生降解，而在茎尖对其多聚泛素化修饰保

持稳定，因而 ipi1 突变体表现出更多的分蘖、穗子增

大及产量提高等特点［18］。IPA1是 miR156和 miR529
的靶基因，其上游受到这两小分子的介导，二者都靶

向 IPA1 的 mRNA 和触发 miRNA 介导的切割，而

miR156 优先在幼苗中表达，miR529 优先在穗中表

达。如果 IPA1 基因发生点突变，干扰 miR156 与

IPA1 的结合，会影响 miR156 对 IPA1 的介导，最终

导致 IPA1 表达上调，产生分蘖少、茎秆粗壮、穗大粒

多的理想株型并增加产量的表型。 IPI1 介导的

IPA1 泛素化修饰和小分子 miRNA 介导的 IPA1 转

录后表达以及 IPA1 蛋白对 D53 蛋白调控三者有机

组合成了一个复杂而精确的调控网络，为水稻高产

育种提供了丰富的遗传资源和手段（如图 2）。

IPA1 上游由于受到 miR156 介导，通过下调和

过表达 miR156 的两个靶基因 IPA1 和 OsSPL7，大
幅增强了水稻对白叶枯病的抗性，同时导致这些水

稻材料分蘖极度减少、穗子变小、育性降低、最终造

图 1　MOC3 和 MOC1 调控分蘖芽起始与伸长［11，13］

Fig.  1　MOC3 and MOC1 regulate the initiation and elon⁃
gation of tiller buds［11，13］

图 2　IPA1基因调控水稻分蘖［2］

Fig.  2　IPA1 gene regulates rice tillering［2］
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成水稻产量大幅下降［19］。根据 miR156 序列与功能

的差异分为两个亚家族：I 类 MIR156 基因（包括

MIR156d– i）的缺失可以减少无效分蘖、增加株高、

提高单株产量等，表现出理想株型 IPA1 的植株形

态，却对种子休眠无显著影响，进一步研究发现

MIR156 基因的缺失会解除其对靶基因 IPA1 的抑

制，有利于 IPA1 转录表达；Π 类 MIR156 基因（包括

MIR156a/b/c/k/l）的突变显著增强种子休眠，抑制

种子穗发芽现象，对水稻株型与产量无明显影响［20］。

其中，小分子 miR319作为 miRNA 家族一员，在水稻

器官发育的调节作用尚不明确，直至 2020 年有学者

发现 miR319 调控水稻分蘖，填补了这一空白［21］。该

研究表明 miR319 的前体在分蘖芽伸长的基部高水

平表达，无论上调还是下调 miR319 的表达均能负调

控水稻分蘖芽伸长、分蘖数及生物量，并进一步通过

下游靶基因 OsTCP21 和 OsGAmyb 负调控水稻分

蘖数和生物量［21］。由小 RNA 介导的 DNA 甲基化

（RdDM）在转座子沉默和基因表达调控中起重要作

用。RdDM 通过介导 MITEs 的甲基化分别来抑制

OsMIR156d/j转录和促进 Dwarf14（D14）基因在茎

基部的表达，从而实现对独脚金内酯通路下游信号

转导和分蘖［22］。因此，小分子 RNA 结合到与其反向

互补的 DNA 或 RNA 上，通过 DNA 甲基化修饰、

mRNA 切割以及抑制 mRNA 翻译等调控基因表达，

进而调控水稻分蘖。综上，已克隆的调控水稻分蘖

数的基因归纳如表 1所示。

2 植物激素调控水稻分蘖数

影响水稻分蘖数的植物激素主要是生长素、细

胞分裂素、独脚金内酯和赤霉素［5，6］。

2. 1 生长素（auxin）
生长素作为一种经典的植物生长激素，是一类

包括吲哚乙酸（indole acetic acid， IAA）在内的具

有和 IAA 相似生理作用的化合物总称［23］。 IAA 是

天然植物生长素的主要活性成分，其生物合成包括

不依赖色氨酸和依赖色氨酸两条途径。YUCCA
（YUC）基因编码的黄素单加氧酶是合成 IAA 的关

键酶，而且不同的 YUC 基因的时空表达更好地调

节植物中局部 IAA 生物合成，这有助于植物的生长

发育以及环境响应［24］。水稻中生长素响应基因

GH3⁃8 编码 IAA 酰胺合成酶并催化 IAA ⁃氨基酸

的合成［25］。系统获得性抗性的一个关键基因 OsN⁃
PR1 通过促进 IAA 酰胺合成酶表达，抑制生长素

通路，减弱水稻生长发育［26］。 2020 年有学者报告

了一个新水稻 tsg1 突变体，该突变体具有更多的分

蘖，但因内源性 IAA 的减少而导致穗和粒更小［27］。

TSG1 编码一种与 FIB 基因等位的色氨酸氨基转移

酶，调节水稻局部 IAA 的生物合成，影响水稻分蘖

数目的多少和穗的大小。对于生长素的运输，高等

植物中生长素具有两种方式，一种是通过维管的长

距离被动运输，另一种是需要运输载体的短距离主

动运输［23］。因为后者对生长素不对称分布起关键

作 用 ，所 以 又 称 为 生 长 素 极 性 运 输（polar trans⁃
port， PAT）。PAT 中 IAA 的消耗可促进芽中生长

素的外排。OsPIN5b 作为生长素输出载体 PIN 家

族的一员，过表达会导致生长素极性运动缺乏、不

同组织中生长素的分布改变，从而降低植物高度、

分 蘖 数 、结 实 率 、穗 长 和 产 量［28］。 相 反 ，减 少

OsPIN5b 的表达会导致分蘖数增加、根系旺盛、圆

锥花序伸长以及产量增加。2020 年有学者报告了

表 1 目前已克隆的调控水稻分蘖数的基因

Table 1 Genes that have been cloned to regulate the tiller numbers in rice

基因

MOC1

MOC3；OsWUS

FON1

IPA1；OsSPL14

OsTB1

IPI1

OsSHI1

MiRNA156d/e/f/g/h/i

miR319

染色体

6

4

6

8

3

1

3

6

1

编码产物

GRAS 家族蛋白

WOX 家族蛋白

富亮氨酸重复受体激酶

Squamosa 启动子结合蛋白

TCP 转录因子

E3 连接酶

同源异型盒转录因子

微 RNA

微 RNA

表型

单蘖

单蘖

分蘖数减少

理想株型

负调节分蘖数

分蘖多，穗增大，单株产量增加

分蘖数少，而茎秆强度增加

缺失会抑制无效分蘖

负调控分蘖数
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一个矮秆低分蘖突变体 Osdlt10，表现出分蘖数减

少，半矮化，籽粒宽度增加，结实率低等性状［29］。

OsDLT10 主要在茎节、腋芽和叶鞘中表达，但是极

高的外源 IAA 浓度能够抑制 OsDLT10 的表达。另

外，研究者发现在 Osdlt10 突变体中，WUS 基因的

表达水平显著降低。因此，研究者预测 OsDLT10
可能与生长素信号通路和 WUS⁃CLV 途径有关，以

调节水稻的腋芽发育。植物生长素信号传导途径

依赖于组织和细胞内的生长素梯度，局部生长素的

生物合成和极性运输（PAT）又反过来促进了生长

素的信号传导。

2. 2 细胞分裂素（cytokinin，CK）

CK 是一类植物激素，在腋芽激活和生长以及在

植物生长的各个方面扮演重要角色［30］。CK 从根部

运输到地上部，从而直接促进芽的激活［5］。2006 年

有学者鉴定了水稻三磷酸腺苷异戊烯基转移酶，该

酶也称为 IPT 酶，IPT 酶是催化 CK 合成的限速

酶［31］。水稻中过表达 OsIPT 会抑制根发育，促进腋

芽生长。植物细胞中 CK 的水平部分通过细胞分裂

素氧化酶/脱氢酶（CKX）的不可逆降解来调节，研

究发现通过 shRNA 介导的基因沉默来特异性抑制

OsCKX2 表达，进而增加分蘖数和粒重［32］。CK 作为

促进腋芽生长的植物激素，不仅能解除 IAA 对分蘖

芽的抑制作用，而且能打破分蘖芽的休眠状态。另

外 CK 可以通过 IAA 下调 OsIPT 基因或者上调 CK⁃
Xs 基因的表达来调控自身积累量，从而抑制 CK 对

分蘖芽的促进效应［33］。因此，IAA 和 CK 可以在水

稻体内形成一个复杂网络共同调控水稻分蘖。

2. 3 独脚金内酯（strigolactone，SL）

SL 是近年来我国新发现的一种从根到茎的植

物激素，可通过抑制腋芽的生长来抑制植物枝条分

枝生长［34］。在 SL 突变体中，水稻的分蘖数量和高

度通常呈负相关，这些突变体主要是水稻的矮秆突

变体，一些 DWARF 基因或相关基因已被鉴定。

2014 年有学者根据这类基因在 SL 合成或信号传导

途径中发挥的功能进行归类，则 D10、D17/HTD1、
D27 位于 SL 合成途径中，D14/D88/HTD2、D3 和

D53 位于 SL 信号传导途径中，以 OsTB1/FC1 在 SL
路径的下游独立起作用［35］。D27 蛋白参与 MAX/
RMS/D 途径，是参与 SL 生物合成的一个成员，SL
参与水稻分蘖的控制［36］。D53 基因是 SL 信号传导

途径的抑制子，SL 通过 D14⁃SCFD3蛋白酶体途径诱

导 D53 降解并解除对下游基因的转录抑制，从而激

活 SL 信 号 转 导 ，精 确 地 调 控 腋 芽 的 伸 长［37，38］。

OsTB1/FC1 作为一个作用于 SL 下游的基因，编码

TCP 转录因子，负调控水稻分蘖数［39］。SL 和油菜

素甾醇（BR）则通过拮抗调节 D53⁃OsBZR1 复合物

的稳定性来改变水稻分蘖时 FC1 的表达，这项成果

对水稻稳产非常重要［40］。生物钟调节因子 OsCCA1
作用于 OsTB1/FC1 和 D14 上游，正调控它们的表

达，通过调控独脚金内酯信号通路来抑制分蘖芽的

生长，最后负调控分蘖数［41］。OsTB1 能与 MADS
盒蛋白 OsMADS57 互作，不同温度条件下二者协

同调控下游靶基因 D14 来控制分蘖［42］。OsTB2 与

OsTB1 序 列 极 其 相 似 ，OsTB2 蛋 白 通 过 与 同 源

OsTB1 蛋白相互作用，并抵消了 OsTB1 对分蘖的

抑制作用，进而促进分蘖生长［43］。作为 D53 的直接

下游成分，水稻理想株型基因 IPA1 既调节分蘖数，

又负责 SL 诱导的相关基因表达［44］。另外，SL 与细

胞分裂素（CK）、赤霉素（GA）等互作，协同调控分

蘖芽的生长及穗的发育［45，46］。SL 人工合成类似物

rac⁃GR24 可快速激活水稻细胞分裂素氧化酶/脱氢

酶基因 OsCKX9 的表达，进而影响 CK 下游信号通

路来调控水稻分蘖［45］。SL 生物合成或信号转导的

不足会导致 GA 含量降低和 GA 反应减弱，进而通

过下调与细胞分裂和细胞伸长相关的基因的转录

水平来减少腋芽伸长［46］。在 SL 生物合成与信号转

导过程中，植物激素、遗传因素之间互作调控水稻

分蘖，这是调控植物生长发育的一个重要机制，解

析与研究这些互作是改良作物并提高水稻产量的

关键。

2. 4 赤霉素（gibberellins，GAs）
GA 是一种重要的植物激素，可调节植物整个

生命周期中的发育过程［47］。GA 生物合成和信号转

导均存在功能缺陷的植物表现出典型的表型，如侏

儒症。2012 年有研究表明水稻分蘖增强因子 te 功

能缺失突变体分蘖数显著增加，并证明 TE 基因编

码 一 个 同 源 蛋 白 ，是 细 胞 分 裂 后 期 促 进 复 合 体

APC/C 的一个激活因子［48］。TE 与 MOC1 在叶腋处

共表达，APC/CTE复合体通过泛素化降解 MOC1，随
后下调分生组织决定基因 homeobox 1 的表达，从而

抑制侧芽分生组织的起始和形成。2020 年该课题

组进一步研究表明 APC/CTE E3 泛素连接酶复合体

通过脱落酸（ABA）和赤霉素（GA）拮抗调控根系生

长和分蘖［49］。APC/C 能调节分蘖发生，因而也是植

物株型的一个重要决定因子。GA 和 SL 抑制腋芽

的生长并刺激茎伸长，二者的生物合成途径是协调

的［50，51］。大量研究表明植物的最终高度和分蘖数取

决于许多内源和环境因素，例如植物激素的信号传

导中 IAA、CK、GA、SL 以及氮肥通过整合了资源，
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随后资源分配，最后影响水稻农艺性状及产量［10］。

2. 5 激素之间的互作调控水稻分蘖

大量的生理生化数据表明，所有的激素之间都

存在一定联系。水稻中，SL 与 ABA 之间具有协同

调控关系，SL 信号途径能上调 ABA 合成关键基因

OsNCEDs 的表达，促进茎基部 ABA 合成；ABA 信

号途径则是下调 SL 合成关键基因 D10、D27 的表达

来抑制 SL 合成。另外，二者分别调控不同部位的分

蘖性状：SL 主要抑制茎基部分蘖的形成，ABA 主要

抑制水稻高节位的无效分蘖［52］。生长素在极性运输

中会上调 SL 的生物合成，并且 SL 垂直移动到芽中

并抑制它们的生长［53］。相比之下，细胞分裂素 CK 则

是从根部运输到地上部促进芽的激活［6］。CK 的生物

合成被 IAA 下调，表明 IAA 通过减少 CK 的供应抑

制芽激活［4］。通过研究外源激素对水稻分蘖芽生长

和分蘖相关基因的调控效应，研究人员揭示外源激

素对水稻分蘖芽生长的调控至少存在两条途径，即

通过调控 CK 和 SL 的合成及信号转导进而调控下游

目标基因的表达来实现水稻分蘖［54］，如图 3所示。

3 栽培环境影响水稻分蘖

栽培环境中光照、温度、营养等因子刺激植物内

源激素的合成与信号传导，进而调节分蘖，这对于改

良株型和提高粮食产量至关重要［7~9］。

3. 1 光照

俗话说“万物生长靠太阳”。光照充足，绿色植

物光合效率提高，有机物生成增多，使得植株长势

好，促进分蘖且分蘖多而快；反之，如移栽后遇阴雨

天多，光照不足，光合产物少，秧苗瘦小，则不利于分

蘖的发生，且抗倒伏性差。有学者通过构建水稻的

三维冠层光合作用模型发现冠层结构的形态主要由

其上的每片叶子吸收的光和氮浓度决定［7］。因此，

光照对水稻的分蘖影响较大。

3. 2 温度

对早、中稻而言，低温往往是阻碍分蘖发生的

关键因子；而对晚稻而言，高温则是影响分蘖发生

的关键因子。最低气温为 15~16 °C，最适气温为

30~32 ° C，最适水温为 32~34 ° C，最高水温 40~
42 °C，这样的温度条件下，分蘖发生才比较顺利。

水稻植株对低温较敏感，容易出现黄化、矮化、枯

萎、分蘖较少等现象。研究人员通过 RNA⁃Seq 分

析籼稻苗期抗冷胁迫相关基因发现对低温的早期

响应、晚期响应和恢复阶段中，下调基因更多地属

于易感基因型，而上调基因更多地属于耐受基因

型［8］。因此，温度高低也是影响水稻分蘖的一大

因素。

3. 3 营养

营养元素中 N、P、K 对分蘖的影响较显著，且氮

素影响最大［9］。氮是植物发育所需的重要营养素，

并且会显著影响腋芽的生长，从而影响水稻的分蘖

和籽粒产量［55］。植物吸收氮主要有 3 种形式：有机

态氮（氨基酸等）、无机态氮（NH4
+、NO3

—等）和酰胺

态氮（CO（NH2）2）。

在大多数植物中，有机氮主要以氨基酸形式运

输。氨基酸转运蛋白（AAT）在植物发育过程中的

营养分配中起着不可或缺的作用。中性氨基酸渗透

酶 1（AAP1）作为水稻生长和产量的正调节剂，增强

中性氨基酸的吸收和转运，并影响 IAA、CK 和 SL 信

号传导来调节水稻分蘖［56］。碱性氨基酸转运蛋白

OsAAP3 则负调控水稻分蘖和氮利用效率［57］。氨基

酸通透酶 4（OsAAP4）通过影响氮素的运输与代谢

以及 IAA、CK 等激素途径正调控水稻分蘖和产

量［58］。碱性及中性氨基酸通透酶 5（OsAAP5）主要

通过影响 CK 水平来调节分蘖芽的生长，负调控水

稻的分蘖数和谷物产量［59］。OsLHT1 编码一个定位

于细胞膜的赖氨酸和组氨酸转运蛋白，有效地运输

天冬氨酸、天冬酰胺和谷氨酸，调控氨基酸从根系到

地上部的分配转运［60］。OsLHT1 敲除使氮素吸收效

率和生理利用效率大幅下降。因此，水稻氨基酸转

运蛋白表达水平会影响植物激素的信号传导，进而

调节水稻分蘖和生物量。

水稻中，氮还以硝酸盐转运蛋白（nitrate trans⁃
porter1，NRT）和 肽 转 运 蛋 白（peptide transport 
family，PTF）（简称 NPF）形式运输，在氮转运和植

物 生 长 中 发 挥 重 要 功 能 。 OsNRT1. 1B（OsN⁃
PF6. 5）编码一个硝酸盐转运蛋白，该蛋白除了具

有硝酸盐吸收和转运功能外，还具有硝酸盐信号

感知、传导、放大等功能，籼稻粳稻间一个碱基变

图 3　植物激素调控水稻分蘖

Fig. 3　Plant hormone regulates rice tillering
注：箭头表示正调控，线条表示负调控

Note： arrows indicate positive regulation，lines indicate 
negative regulation
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化导致相应的氨基酸改变，使这两种蛋白在硝酸

盐转运活性上发生差异［61］。水稻通过 NRT1. 1B
调控根系具有固氮能力的微生物，也可以提高氮

肥利用效率［62］。OsNLP3 是硝酸盐信号传导的核

心转录因子，受 SPX4 调控［63］。硝酸盐的处理增强

了 NRT1. 1B ⁃ SPX4 相 互 作 用 ，并 且 通 过 招 募

NRT1. 1B 相互作用蛋白 NBIP1，促进 SPX4 的泛

素化和降解，进而使得 OsNLP3 自由转移到细胞

核，转录与氮利用的相关基因。OsNR2 编码一个

NAD（P）H ⁃ 硝 酸 还 原 酶 ，吸 收 硝 酸 盐 的 能 力 也

高［64］。籼稻 9311 植株中 OsNR2 和 OsNRT1. 1B 互

作可以促进表达，因此将这两个基因渗透进粳稻

品种中，有利于提高粳稻的氮肥利用率和粳稻产

量。 OsNRT2. 2 编码水稻高亲和蛋白，该基因与

OsNAR2. 1、OsNRT2. 1、OsNRT2. 3a 均受硝酸盐

上 调 ，受 NH4
+ 和 37 ° C 高 温 则 抑 制［65］。 Os⁃

NRT2. 3b 通过增强水稻根系对 pH 的缓冲能力，提

高 N、Fe、P 的吸收，提高氮的利用效率，这对植株

吸收不同形式的氮源十分重要［66］。对于 NPF 形式

运输氮的研究，生物学家们发现 OsNPF7. 1、OsN⁃
PF7. 2、OsNPF7. 3/OsPTR6、OsNPF7. 4 和 OsN⁃
PF8. 20/OsPTR9 显示促进氮同化，分蘖分枝与水

稻产量［67~70］。OsPTR2/OsNPF2. 2 编码一个低亲

和性的硝酸盐转运蛋白，属于 NPF 家族的 NPF2
亚家族［71］。OsNPF2. 2 参与硝酸盐从根到茎的运

输，影响维管系统乃至整个植株的生长发育。Os⁃
NPF5. 16 编码一种依赖 pH 的低亲和力硝酸盐转

运蛋白，该基因通过调节细胞分裂素水平，正调控

水稻分蘖数和产量，抑制其表达则表现出相反的

特点［72］。 OsNPF6. 1 编码硝酸盐转运蛋白，OsN⁃
PF6. 1 具有硝酸盐转运活性，通过增强对硝态氮的

吸收，提高水稻的氮肥利用率［73］。

不同的氮浓度会影响腋芽的生长，从而影响水

稻的分蘖和籽粒产量［74］。在实际生产中，高氮肥能

让水稻产生更多的分蘖，促使我国粮食产量逐年稳

步上升。伴随氮肥过量使用，空气污染、土壤酸化、

水体富营养化等一系列环境问题逐渐显现，也给农

业的可持续发展带来了困扰。因此，农业领域的减

肥增效成为当前国内外研究热点。研究人员通过

对水稻的全基因组关联分析（GWAS）鉴定了一种

与高氮利用效率（NUE）相关的蛋白 NLP4，OsN⁃
PL4 能激活编码亚硝酸还原酶的基因 OsNiR 表达。

OsNPL4⁃OsNiR 信号级联通过增强氮素同化和氮

利用效率，从而增加分蘖数和产量［75］。同样，2020
年有研究者通过水稻 GWAS 分析鉴定到一个水稻

氮高效基因 OsTCP19，该基因作为 TCP 转录子抑

制分蘖，促进促分蘖 DLT 基因表达，实现对分蘖芽

的生长发育调控［76］。OsMYB305 编码一个转录激

活因子，水稻根系中的氮缺乏诱导其过表达，进而

抑制了纤维素的生物合成，最后释放了碳水化合物

供硝酸盐吸收并显著增加了分蘖数、地上部干重和

全氮浓度［77］。我们对文中已克隆的有关氮肥调控

水稻分蘖数的基因进行了归纳，如表 2。

4 展  望

分蘖是谷物生产的关键农艺性状，分蘖数目的

多少直接决定穗数，也直接影响水稻形态建成和粮

食产量［1］。粮食高产稳产一直是育种学家追求的目

标。在水稻育种的“绿色革命”以后及现代籼稻品种

育种过程中，HTD1HZ 与 SD1DGWG 依然被育种

家共同选择并广泛利用，如近年来育成的超级稻恢

复系“华占”，成功解析了绿色革命中矮秆多分蘖类

型品种的分子机理［78］。近十年，调控水稻分蘖的研

究取得了累累硕果，基因调控、植物激素的生物合成

与信号转导途径、环境因素（如氮素）等共同调节水

稻分蘖的分子机理越来越明晰和全面。鉴于现阶段

我国建立了健全绿色低碳循环发展的经济体系，且

争取在 2030 年实现碳达峰、2060 年前实现碳中和，

而农业领域的减肥增效将为我国实现这一宏伟目标

尽一份自己的贡献。
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表 2 已克隆的有关氮肥调控水稻分蘖数的基因

Table 2 Genes that have been cloned to regulate the tiller numbers in rice by nitrogen fertilizer

基因

OsAAP1

OsAAP3

OsAAP4

OsAAP5

OsLHT1

OsNRT1.1B(OsNPF6.5)
OsNLP3

OsNR2

OsNRT2.2

OsNRT2.3

OsNPF7.1

OsNPF7.2

OsNPF7.4

OsNPF8.20/OsPTR9

OsPTR2/OsNPF2.2

OsNPF5.16

OsNPF6.1

OsNPL4

OsTCP19

OsMYB305

染色体

7
6

12
1
8

10
1
2
2
1
7
2
4
6

12
1
1
9
6

未查询到

编码产物

氨基酸转运蛋白

氨基酸转运蛋白

氨基酸转运蛋白

氨基酸转运蛋白

氨基酸转运蛋白

硝酸盐转运蛋白

NIN 蛋白

硝酸还原酶

高亲和性硝酸盐转运蛋白

高亲和性硝酸盐转运蛋白

硝酸盐转运蛋白

低亲和性硝酸盐转运蛋白

硝酸盐转运蛋白

小肽转运蛋白

硝酸盐转运蛋白

硝酸盐转运蛋白

硝酸盐转运蛋白

NIN 蛋白、NPL 家族转录因子

TCP 转录因子

转录激活因子

表型

促进分蘖

抑制分蘖

促进分蘖

负调控分蘖、产量

促进氮肥利用

分蘖数和产量增加

提高氮肥利用效率

促进分蘖

硝酸盐运输

调控硝酸盐运输

增加分蘖数和产量

促进分蘖

增加分蘖数和产量

调控水稻生长、产量

维管束发育、硝酸盐运输

调控硝酸盐运输

提高氮肥利用效率

增加分蘖和产量

负调控水稻分蘖

促进分蘖
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