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摘　要:倒伏是水稻高产稳产的一个重要限制因素.水稻倒伏主要受植株形态、茎秆结构与细胞壁成分的影响.近年来,随
着水稻基因组学和分子生物学的发展,水稻抗倒伏性状的研究已逐渐从植株表型分析发展到分子水平调控机理解析.本文
综述了水稻株型、茎秆特性与细胞壁化学组成对水稻抗倒伏性状影响的分子机理.这些研究为水稻抗倒伏分子育种奠定了
重要的理论基础.
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　　倒伏是影响水稻高产的主要限制因素之一.水

稻倒伏多发生在谷粒灌浆后期,此时贮藏在水稻茎

鞘中的光合产物与营养物质向籽粒中转移,造成茎

秆机械强度下降,最终导致水稻茎秆从直立状态到

倒伏状态.水稻倒伏可分为弯曲型倒伏(culmbenＧ
dingＧtypelodging)、挫折型倒伏(culmbreaking)和
扭转型倒伏(rootlodging)[１].弯曲型倒伏指作用

于茎秆的负荷尚未达到使茎秆折断的强度,在穗重

或风雨的作用下水稻上部节间呈弯曲状态.挫折型

倒伏指当作用于茎秆的负荷超过抗折强度时,茎秆

下部折断引起的倒伏,主要受茎秆结构及细胞壁化

学组成的影响.扭转型倒伏是指水稻根系不发达不

能支撑地上部的重量从而被直接从土壤中拔出的茎

秆基部倒伏现象,多发生在直播稻中.水稻倒伏后,

植株生长状态变差,叶片光合效率锐减,光合产物运

输受阻,最终导致产量降低[２].

２０世纪６０年代,以作物矮化育种为目标的绿

色革命使矮秆基因被广泛用于水稻抗倒伏品种的选

育,曾为解决水稻倒伏问题发挥了关键作用.传统

的矮秆品种由于自身生物量积累较少,进一步提高

产量受到较大限制.随着超高产水稻品种的选育与

推广,倒伏问题再次引起育种家重视.相关研究表

明,水稻株型、茎秆结构、细胞壁化学成分是影响倒

伏的主要因素[３,４].随着分子生物学的发展,对水稻

抗倒伏研究已从表型分析逐渐深入到抗倒伏性状

QTL定位及相应分子机理的阐明.本文对该方面

研究进展进行综述.
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１　水稻抗倒伏相关株型性状基因

１．１　株高

株高是影响水稻倒伏的重要因素之一,与倒伏

指数呈显著正相关[５].２０世纪６０年代作物育种的

绿色革命即携带sd１ 半矮秆基因的品种取代传统的

高秆品种,从而降低了节间长度和茎秆高度,提高了

水稻的耐肥抗倒性,使粮食产量得到大规模提升[３].

SD１(semidwarf１)编码赤霉素(gibberellicacid,

GA)合成途径中的 GA２０氧化酶,催化 GA５３转换为

GA２０,是调控赤霉素合成的关键酶.该基因的变异

导致赤霉素合成受阻,细胞伸长受到抑制[６Ｇ８].SD１
基因具有明显的组织表达特异性,主要在茎秆中表

达,含有sd１ 基因的矮秆品种只降低株高,产量不受

影响[７,８].利用SD１ 等位变异基因,生产上培育了

大量的抗倒伏矮秆水稻品种[９,１０].虽然赤霉素合成

受阻可以使水稻植株矮化从而提高抗倒伏性,但矮

化植 株 无 法 在 生 物 量 积 累 上 获 得 突 破.Okuno
等[１１]研究水稻 GA 缺失突变体及 GA 过量合成突

变体抗倒伏性及生物产量的结果显示,GA 缺失突

变体株型偏矮,很少发生弯曲型倒伏,但容易发生挫

折型倒伏且生物产量减少;GA 过量合成植株较易

发生弯曲型倒伏,但木质素含量增加及茎秆增粗,抗
挫折型倒伏的能力得到了增强,同时生物产量增加.
因此,适当增加株高对增强茎秆抗倒伏能力及增加

水稻生物学产量均有利.

１．２　分蘖夹角

分蘖夹角体现了水稻空间占有情况,若分蘖夹

角过大,植株呈匍匐状生长,抗倒伏能力差,产量低;
分蘖夹角适当减小,植株茎秆直立,抗倒伏能力增

强,有利于水稻高产稳产[１２].在长期进化与栽培过

程中,控制水稻分蘖夹角的基因受到了人工选择.

PROG１(PROSTRATEGROWTH１)基因编码一

个含有锌指结构的核转录因子,其蛋白序列 T１５２S
的氨基酸替换是栽培稻与野生稻相比分蘖夹角减小

的主要原因[１３,１４].TAC１(tilleranglecontrol１)基
因控制现有栽培稻分蘖角度,该基因表达量与分蘖

角度正相关[１５,１６].具有紧凑株型的粳稻该基因第４
内含子３′端剪切位点处基因序列由“agga”突变为

“ggga”,导致该内含子在 mRNA 加工过程中不能

正常剪切,３′非翻译区改变,mRNA 稳定性降低,分
蘖夹角减小[１５,１６].Li等[１７]利用水稻大分蘖夹角突

变体克隆到基因LA１(LAZY１),该基因通过调节生

长素的极性运输来调控水稻地上部的向重性,从而

影 响 水 稻 分 蘖 角 度 的 大 小.OsTB１ (teosinte
branched１)是一个作用于独脚金内酯(strigolacＧ
tones)下游的基因,编码 TCP家族的一个转录因

子,抑制水稻侧芽的生长,负调节水稻分蘖数[１８Ｇ２０].
包含OsTB１ 等位基因SCM３(strongculm３)的水

稻品种分蘖数虽然减少,但颖花数目增多、茎秆强度

增大[２１].因此,适当减小分蘖夹角与分蘖数并不会

造成减产,反而会使植株抗倒伏性增强而增加生物

学产量.

１．３　穗型

同时改良穗型与抗倒伏性的基因对于水稻增产

具有重要价值[２２].DEP１(DENSEPANICLE１)
基因 是 控 制 我 国 北 方 粳 稻 直 立 穗 型 的 主 效 基

因[２３,２４].该基因突变后促进细胞分裂,减小穗长并

使稻穗变密、枝梗数增加、每穗籽粒数增多,从而促

进水稻增产１５％~２０％[２３,２５].而具有直立穗型的

粳稻品种茎秆抗折力增大,抗倒伏性显著增强[２６].

LP(largepanicle)/EP３(erectpanicle３)基因编

码一个FＧbox蛋白质,可能参与形成SCF复合体调

节细胞分裂素氧化酶的蛋白水平[２７,２８].该基因突

变体一次枝梗数与每穗粒数增多,茎秆壁加厚,大小

维管束数量增多,厚壁细胞层数增加,茎秆机械强度

增大[２８,２９].OsAPO１(aberrantpanicleorganizaＧ
tion１)基因也编码一个FＧbox蛋白质,正调节水稻

一次枝梗数目和维管束形成[３０,３１].携带该基因功

能获得型等位基因SCM２(StrongCulm２)的近等

基因系茎秆强度增大的同时每穗粒数增多,产量增

加[３２].因此,将这些能同时改善穗型与茎秆强度的

基因进行合理的聚合与应用,无疑会是调节高产与

抗倒伏矛盾的有效途径.

１．４　其他株型性状

水稻理想株型育种策略之一是适当增加株高以

提高生物学产量,但同时必须增强植株的抗倒伏能

力[３３,３４].研究表明,通过改变 OsmiR１５６ 对OsSＧ
PL１４ 基因的调控可以塑造出既高产又抗倒伏的水

稻理想株型[３５,３６].OsSPL１４(SOUAMOSA PROＧ
MOTERBINDINGPROTEINＧLIKE１４)/IPA１
(idealplantarchitecture１)/WFP (WEALTHY
FARMER′SPANICLE)基因编码一个植物特有的

转录因子,是OsmiR１５６ 的直接作用靶标,并参与调

控水稻株型与穗型的发育[３７].该基因 OsmiR１５６
靶点处的一个点突变干扰了OsmiR１５６ 对OsSＧ
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PL１４ 的调控,使水稻分蘖数减少、每穗粒数和千粒

重增加,同时茎秆变粗壮,抗倒伏能力增强[３５,３６].
编码OsmiR１５６ 前体的基因OsmiR１５６h 的功能获

得型突变体sdt 中OsmiR１５６ 成熟体表达水平增

加,使水 稻 分 蘖 数 增 多、植 株 变 矮、抗 倒 伏 性 增

强[３８].通过聚合sdt基因与sd１ 基因,使水稻产量

在目前超级稻的基础上提高了２０％[３８].由此可见,
将调控株型基因进行合理聚合对于培育水稻高产抗

倒伏新品种具有重要意义.

２　水稻抗倒伏相关茎秆性状基因

２．１　茎秆物理特性

水稻茎秆支撑着水稻植株的重量,因此茎秆形

态及强度决定了植株的抗倒伏性[３,４].Kashiwagi
和Ishimaru[３９]通过对 Nipponbare与 Kasalath杂交

组合后代茎秆相关表型分析,找到５个与抗压力相

关的 QTL和６个与茎秆直径相关的 QTL,并发现

多个茎秆直径相关 QTL的组合可能会提高水稻茎

秆强度及抗倒伏能力[４０].Hirano等[４１]对水稻茎秆

抗折突变体smos１(smallorgansize１)进行研究,
发现秆 壁 厚 度 对 水 稻 抗 倒 伏 也 起 到 重 要 作 用.

SMOS１ 基因编码一个 AP２Ｇtype转录因子,通过生

长素依赖形式调节细胞伸展.smos１ 基因突变导致

细胞延展能力下降,但细胞数目却增多,秆壁厚度与

茎秆直径明显增加,导致茎秆抗折力增大[４２].目

前,smos１ 基因已被用于厚壁粗秆抗倒伏水稻品种

的培育[４２].刘慧娟等[４３]研究发现叶鞘包裹茎秆增

强了茎秆的物理强度,且位于第４染色体上 RM５４８
－RM６９９７区间的 QTL是同时调控水稻叶鞘长、干
质量及叶鞘厚的主效基因座.

２．２　茎秆化学成分

水稻属于喜硅作物,其植株中 SiO２含量高达

２０％[４４].编码水稻硅转运蛋白基因的突变体植株

地上部分硅含量降低,对病虫害很敏感,产量受到严

重影响[４５Ｇ４７].水稻茎秆基部秆壁厚度和抗折力与茎

秆SiO２的含量显著相关[４８];施加硅肥后,水稻茎秆

粗壮、机械强度增大[４９];且抗倒伏能力强的水稻品

种茎鞘中硅含量明显高于抗倒伏能力弱的品种[５０].
水稻灌浆后期茎秆中贮藏物质的多少对维持茎

秆强度有重要作用[５０].Kashiwagi等[３９]鉴定到一

个与水稻茎秆下部节间抗压力相关的主效 QTL
prl５.该位点能够在籽粒干物质形成后减缓叶绿体

退化、延迟叶片衰老,使茎鞘中碳水化合物重新积

累;从而提高亲本茎秆下部节间的干质量、碳水化合

物的含量及密度,增强茎秆抗压力[５１].Ishimaru
等[５２]鉴定到一个与水稻茎秆上部节间抗压力相关

QTLlrt５;该位点能够增加水稻倒２叶的叶绿体数

量,进而提高茎秆上部节间的淀粉含量;茎秆密度与

茎秆直径也相应增大,抗压力增强,使茎秆上部节间

在遭受台风袭击后仍然保持相对直立.

３　水稻抗倒伏相关次生细胞壁性状基因

次生细胞壁是决定水稻茎秆机械强度的物质基

础,其成分结构与水稻抗倒伏性直接相关[５３].作为

次生细胞壁主要成分之一的纤维素的含量与茎秆抗

折力密切相关[５４].水稻次生细胞壁纤维素合酶单

体OsCESA９ 与OsCESA４ 的错义突变会直接导致

次生细胞壁纤维素合成受阻、含量下降,茎秆易折

断[５５Ｇ５７].而其他一些基因突变也会间接影响次生细

胞壁纤维素合成从而降低水稻抗倒伏能力.水稻动

力蛋白基因OsDRP２B 突变会导致水稻植株纤维素

含量下降２８％~３６％,从而使厚壁组织次生细胞壁

变薄,茎秆机械强度减弱[５８];水稻类几丁质酶基因

BC１５/OsCTL１ 的突变会引起茎秆厚壁细胞纤维素

含量降低,次生细胞壁变薄,茎秆机械强度严重下

降[５９];编码水稻 UDPＧ葡萄糖核糖转运因子的基因

BC１４ 错义突变会引起细胞壁多糖糖基合成缺陷,
次生细胞壁纤维素合成受阻,从而导致植株机械强

度降低[６０];水稻糖基转移酶BC１０ 可通过调节细胞

壁纤维素合成和阿拉伯半乳聚糖蛋白含量来控制水

稻植 株 机 械 强 度[６１].水 稻 MYB 转 录 因 子 OsＧ
MYB１０３L 可以调控纤维素合成酶基因(CesAs)的
表达水平,进而使植株纤维素含量及茎秆强度发生

改变[６２].Huang等[６３]对不同类型水稻 GA 突变体

的研究表明,水稻 DELLA 蛋白SLR１可以与正调

控水稻CESA表达的转录因子 NAC２９/３１[６４]互作,
促进 NAC２９/３１的降解从而抑制CesA 基因的表

达.当 GA 存在时,抑制作用被解除,OsCesA 基因

表达量升高,纤维素含量增加,茎秆强度增大.纤维

素的结晶化程度及微纤丝排列方向的改变也会间接

造成次 生 壁 的 变 化 进 而 影 响 植 株 抗 倒 伏 性[６５].

BC１ 基因编码一个胞外磷脂酰肌醇(GPI)锚定COＧ
BRA 蛋 白[６６],其 N 端 碳 水 化 合 物 结 合 结 构 域

(CBM)可以特异结合结晶态纤维素,通过调节纤维

素微纤丝结晶度来影响次生细胞壁的薄厚及茎秆机

械强度[６７].水稻驱动蛋白基因kinesinＧ４ 缺失突变
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体bc１２ 中细胞骨架微管排列方向紊乱,纤维素微纤

丝沉积方向改变,次生细胞壁变薄,茎秆机械强度下

降[６８].
次生细胞壁半纤维素含量的变化也会引起茎秆

机械强度的改变[５４].βＧ(１,３)Ｇ(１,４)葡聚糖是禾本

科植物特有的半纤维素多糖,负责合成该类多糖的

类纤维素合酶F(OsCSLF)亚家族的主效基因CSＧ
LF６ 突变体中βＧ(１,３)Ｇ(１,４)葡聚糖含量显著降低,
幼苗及成熟期茎秆细胞壁变得脆弱,茎秆机械强度

明显降低[６９Ｇ７０].Li等[７１]通过对３６株不同水稻细胞

壁突变体次生壁成分与抗倒伏关系的研究,发现纤

维素结晶度与水稻植株抗倒伏性呈负相关,而半纤

维素阿拉伯糖可能通过与纤维素βＧ(１,４)葡聚糖发

生交联后负调纤维素结晶度从而提高水稻的抗倒伏

性.
次生细胞壁木质素含量的变化同样会造成水稻

茎秆机械强度改变,水稻对香豆酸辅酶 A 连接酶是

木质素单体合成过程中关键酶[７２];编码水稻对香豆

酸辅酶 A连接酶(４Ｇcoumarate:CoAligase,４CL)基
因Os４CL３ 的表达量下调的植株大部分发生矮化且

茎秆强度显著低于野生型[７３].肉桂醇脱氢酶(cinＧ
namylalcoholdehydrogenase,CAD)在木质素单体

合成过程中最后一步将醛类中间产物进一步还原为

相应的木质醇[７４].编码水稻肉桂醇脱氢酶的基因

OsCAD７ 突变后,肉桂醇脱氢酶活性显著降低,木
质素含量下降、细胞壁变薄,最终导致该突变体茎秆

机械强度减弱[７５].Ookawa等[７６]从另一个水稻肉

桂醇脱氢酶突变体gh２/OsCAD２[７７]与粗秆品种水

稻杂交后代中选育出木质素单体含量偏低但茎秆粗

壮的抗倒伏品种.这些研究为水稻抗倒伏分子育种

提供了重要的基因资源[６５].

４　结语

培育抗倒伏能力强的水稻品种是实现水稻高产

稳产所面对的重要课题.矮化品种的推广曾为解决

水稻倒伏问题发挥了重要作用[７８],但世界人口总数

表１　已知水稻抗倒伏基因

Table１．ReportedLodgingresistancegenesinrice．
与抗倒伏相关表型性状

Phenotyperelated

tolodgingresistance

基因名称

Genename

TIGR基因编号

TIGRgenecode

基因功能注释

Genefunctionannotation

参考文献

Reference

株型Plantarchitecture SD１ LOC_Os０１g６６１００ Gibberellin２０oxidase２ [６Ｇ８]

PROG１ LOC_Os０７g０５９００ C２H２zincfingerprotein [１３Ｇ１４]

TAC１ LOC_Os０９g３５９８０ Expressedprotein [１５Ｇ１６]

LA１ LOC_Os１１g２９８４０ Expressedprotein [１７]

OsTB１/FC１/SCM３ LOC_Os０３g４９８８０ TCPfamilytranscriptionfactor [１８Ｇ２１]

DEP１ LOC_Os０９g２６９９９ KeratinＧassociatedprotein５Ｇ４ [２３Ｇ２５]

LP/EP３ LOC_Os０２g１５９５０ OsFBK５ＧFＧboxdomainandkelchrepeatcontainingprotein [２７Ｇ２９]

OsAPO１/SCM２ LOC_Os０６g４５４６０ OsFBX２０２ＧFＧboxdomaincontainingprotein [３０Ｇ３２]

IPA１/WFP/OsSPL１４ LOC_Os０８g３９８９０ SBPＧboxgenefamilymember [３５Ｇ３７]

SDT LOC_Os０６g４４０３４ OsmiR１５６hmicroRNAprecursor [３８]
茎秆Culm SMOS１ LOC_Os０５g３２２７０ AP２domaincontainingprotein [４１Ｇ４２]

LSI１ LOC_Os０２g５１１１０ Siliconinfluxtransporter [４５]

LSI２ LOC_Os０３g０１７００ Siliconeffluxtransporter [４６]

LSI６ LOC_Os０６g１２３１０ Siliconinfluxtransporter [４７]

PRL５ Uncloned Unknown [５１]

LRT５ Uncloned Unknown [５２]
次生细胞壁 BC６ LOC_Os０９g２５４９０ OsCESA９Ｇcellulosesynthase [５５]

Secondarycellwall BC７/BC１１ LOC_Os０１g５４６２０ OsCESA４Ｇcellulosesynthase [５６Ｇ５７]

BC３ LOC_Os０２g５０５５０ Dynamin [５８]

BC１５/OsCTL１ LOC_Os０９g３２０８０ CHIT１３Ｇchitinasefamilyproteinprecursor [５９]

BC１４/OsNST１ LOC_Os０２g４００３０ GolgiＧlocalizednucleotidesugartransporters [６０]

BC１０ LOC_Os０５g０７７９０ Glycosyltransferasefamilyprotein [６１]

OsMYB１０３L LOC_Os０８g０５５２０ MYBＧlikeDNAＧbindingdomaincontainingprotein [６２]

OsNAC２９/OsSWN２ LOC_Os０８g０２３００ NACtranscriptionfactor [６４]

BC１ LOC_Os０３g３０２５０ COBRAＧlikeproteinprecursor [６６Ｇ６７]

BC１２ LOC_Os０９g０２６５０ Kinesinmotordomaincontainingproteindomainofunknownfunction２６６ [６８]

CslF６ LOC_Os０８g０６３８０ CSLF６ＧcellulosesynthaseＧlikefamilyF;beta１,３;１,４glucansynthase [６９Ｇ７０]

Os４CL３ LOC_Os０２g０８１００ ４ＧcoumarateＧCoAligase [７２Ｇ７３]

OsCAD７/FC１ LOC_Os０４g５２２８０ Cinnamylalcoholdehydrogenase [７４Ｇ７５]

OsCAD２/gh２ LOC_Os０２g０９４９０ Cinnamylalcoholdehydrogenase [７６Ｇ７７]

９１２刘畅等:水稻抗倒伏性状的分子机理研究进展



不断增长对粮食产量提出了新要求.传统的矮秆品

种由于自身生物量积累较少,进一步提高产量受到

较大限制.增加株高可以提高生物学产量,但株高

增加又会引入新的倒伏问题,为了保证现有生物学

产量不变就必须增强植株的抗倒伏能力[３３],对抗倒

伏性状分子调控机理的解析就显得非常重要.如表

１所示,影响水稻抗倒伏性的基因相继被克隆并进

行了功能解析,这些基因除控制株高外,还包括控制

分蘖夹角、茎鞘内化学元素和可溶性糖含量、茎秆厚

壁组织层数及次生细胞壁组成与结构等.其中一些

关键基因在高产抗倒伏品种选育中也已得到成功应

用,如DEP１ 基因已成功用于我国北方粳稻直立穗

型高产抗倒伏品种的选育[２３Ｇ２４].对 OsmiR１５６ 与

OsSPL１４ 基因关系的解析对于水稻理想株型育种

也具有重要应用价值[３５Ｇ３８].另外,水稻根系结构对

抗倒伏的影响也受到了关注,一些相关基因也得到

了鉴定和克隆[７９].因此,未来对水稻抗倒伏的研究

应进一步结合分子遗传方法,挖掘有利于提高水稻

抗倒伏能力的基因,全面系统解析水稻抗倒伏性状

的分子机制,构建抗倒伏性状的分子调控网络,在此

基础上通过分子标记辅助育种方法将有利于水稻抗

倒伏的不同基因进行聚合,从而选育出更多高产抗

倒伏的优良水稻品种.
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