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水稻矮生功能基因研究进展 
王  嫚，赵苑秀，刘自强* 

（华南农业大学农学院，广州  510642） 

摘要：矮生性是与水稻产量密切相关重要的农艺性状。水稻矮生基因的克隆和功能研究对了解水稻矮秆性状与

产量的关系十分重要。通过系统归纳水稻株高研究现状，对已克隆的水稻矮生基因按作用机理进行系统分类，

为矮化育种中新矮源基因的选用提供参考。 
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Progress on dwarfism-related functional genes in rice 
WANG Man, ZHAO Yuanxiu, LIU Ziqiang 
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Abstract: Dwarfism is an important agronomic trait that contributes to rice yield. Cloning and functional 
analysis of the dwarfism related genes have an important role in understanding the mechanism of 
dwarfism and yield in rice. This review briefly summarized the achievements in elucidating the 
mechanisms of rice height. The cloned dwarf genes which were classified according its function in this 
review could be used as reference for selecting new dwarf genes in dwarf rice breeding. 
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0  引言 
株高是水稻的重要农艺性状，适度矮秆有利于水稻抗倒伏，并直接关系到水稻的收获指数和增产潜

力。矮化育种使水稻的单产水平得到大幅度提高，引发了水稻生产的“绿色革命”。 

水稻矮生性的遗传主要由基因控制。1980 年成立的日本水稻基因连锁群和命名委员会（The Japanese 

Committee on Nomenclature and Linkage Groups of Rice Gene）将矮秆基因和半矮秆基因统一以符号 d 和

sd 分别表示，根据被鉴定的时间顺序依次向后编号。至 2015 年，已分别从 d1 编录至 d62，从 sd1 编录

至 sd8（http://www.shigen.nig.ac.jp/rice/oryzabaseV4/gene/list）. 虽然已鉴定出众多的矮秆基因，但目前在

生产上广泛利用的矮秆基因却依然为绿色革命基因 sd1. 卢永根等[1]也研究发现我国籼稻四大矮源（矮脚

南特、矮仔占、低脚乌尖和矮脚仔）的矮生性均由同一对隐性基因 sd1 控制，可见现代品种的矮源单一，

同一矮生基因的广泛利用可能潜伏着遗传种质单一化所带来的风险。 
水稻植株矮化是矮生基因表达的结果，同时也受修饰基因、抑制基因及其外界条件的影响。一般认

为矮秆基因的作用能直接导致水稻植株形态学和细胞学的变化，如节间变短、细胞个数减少，从而造成

了植物矮化。矮秆基因的表达主要受到各种激素的调控。近些年来，科学家们利用矮杆突变体或基因过

量表达植株已鉴定和克隆了编码赤霉素（GA）、油菜素内酯（BR）和独脚金内酯（SL）生物合成或信号
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转导途径的相关基因，证明了 GA、BR 和 SL 参与植物节间的发育过程，是决定植物高度的三个重要因

子。目前，已有近 100 个水稻矮生基因被克隆，超过一半的基因与 GA、BR 和 SL 的生物合成和信号转

导相关。本文对目前已克隆的矮生基因的重要研究进展做简要概述，供水稻遗传育种工作者参考，以探

寻这些矮生基因作为育种中新矮源的应用前景。 

1  GA 生物合成与信号转导相关矮生基因 
GA 是一种广泛存在的植物激素，可刺激叶和芽的生长。影响水稻体内 GA 含量和信号转导的基因

往往也会引起植株的矮生（如表 1 所示）。 
表 1  水稻 GA 生物合成与信号转导相关矮生基因 

Tab. 1  Dwarfism-related genes involved in GA biosynthesis and signal transduction in rice 

基因符号 染色体 生物学过程 参考文献 基因符号 染色体 生物学过程 参考文献

D18/OsGA3ox2 1 GA 生物合成途径 [2] NAL3/OsWOX3A 12 GA 生物合成调节 [17] 

DGL1 1 GA 生物合成途径 [3] DWT1 1 GA 信号转导 [18] 

SD1/OsGA20ox2 1 GA 生物合成途径 [4]～[6] D-h 1 GA 信号转导 [19] 

OsGA20ox1 3 GA 生物合成途径 [7] GID2 2 GA 信号转导 [20] 

OsGA2ox6 4 GA 生物合成途径 [8] OsYABBY4 2 GA 信号转导 [21] 

OsKS1 4 GA 生物合成途径 [9] SLR1/OsGAI 3 GA 信号转导 [22] 

SBI/OsGA2ox5 5 GA 生物合成途径 [10] OsSIN 3 GA 信号转导 [23] 

D35 6 GA 生物合成途径 [11] EL1 3 GA 信号转导 [24] 

OsGRX6 1 GA 生物合成调节 [12] OsAPC6 3 GA 信号转导 [25] 

OsRH2 1 GA 生物合成调节 [13] OsAP2-39 4 GA 信号转导 [26] 

DRUS2 1 GA 生物合成调节 [14] OsGRF3 4 GA 信号转导 [27] 

ZFP185 2 GA 生物合成调节 [15] GID1 5 GA 信号转导 [28] 

DRUS1 3 GA 生物合成调节 [14] EUI1 5 GA 信号转导 [29] 

OsRH34 3 GA 生物合成调节 [13] D1/RGA1 5 GA 信号转导 [30] 

BC12 9 GA 生物合成调节 [16] OsDOG 8 GA 信号转导 [31] 

NAL2/OsWOX3A 11 GA 生物合成调节 [17]     

 

在水稻 GA 合成相关基因的克隆研究方面，2002 年 3 个研究小组同时成功克隆了水稻第 1 染色体上

的“绿色革命”基因 SD1[4~6]，该基因编码由 389 个氨基酸组成的 GA20 氧化酶 2（OsGA20ox2），其是

GA 合成途径中的关键酶，催化 GA53 转换为 GA20. OIKAWA 等[7]克隆了水稻第 3 染色体上 OsGA20ox1，
其编码 1 个由 371 个氨基酸组成的 GA20 氧化酶，该酶是催化 GA 生物合成倒数第二步反应的关键酶。

LO 等[8]克隆了位于水稻第 4 染色体上的 OsGA2ox6 基因，其编码 1 个由 358 个氨基酸组成的 GA2 氧化

酶，该酶通过 2β-羟基化作用在 GA 的分解代谢途径中扮演着重要的角色。ITOH 等[11]克隆了水稻 D35
基因，其编码 GA 合成的初始阶段起作用的内根−贝壳杉烯氧化酶（KO 酶）。 

很多转录因子可以调节 GA 合成中的关键酶的表达，间接引起体内 GA 含量的变化，从而引起植株

的矮化（如表 1 所示），在这些基因的突变体中外施 GA 往往能减缓矮化的表型，例如过量表达 OsGRX6
会引起植株矮化，但是喷施 GA 后，矮化现象消失，过量表达 OsGRX6 的植株恢复到野生型的植株高度[12]。 

已克隆的与 GA 信号转导相关的基因主要有 GID2[20, 32]、SLR1[22]、GID1[28, 33]、EUI1[29]、D1[30, 34]等。GID2
基因的 cDNA 全长 1 577 bp，仅有 1 个外显子，编码 1 个含 212 个氨基酸的 SCF E3 复合体的 F-box 亚基，

该亚基是 GA 信号转导中的一个正调节因子，可调节 GA 信号转导中抑制因子 SLR1 的降解，从而抑制

GA 信号向下游的转导[20, 32]。而 SLR1 蛋白是 GA 信号转导的负调控因子，序列分析表明野生型水稻中
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SLR1 基因编码 1 个由 625 个氨基酸组成的蛋白质，与小麦的 RHT-D1、玉米的 D8、拟南芥的 GAI、RGA
高度同源[22]。UEGUCHI-TANAKA 等[28, 33]研究克隆了 GID1，其 cDNA 全长 2 156 bp，有 2 个外显子，

编码一条由 354 个氨基酸组成的可溶性 GA 信号受体，其类似于激素敏感的脂肪酶，对具有生物活性的

GAs 具有高度的亲和性。长穗颈基因 EUI1 也起到 GA 信号调控作用，编码 1 个由 577 个氨基酸组成的

细胞色素 P450 单加氧酶，该酶催化非 13-羟基化 GA 的 16α,17-环氧化，在 GA 介导的细胞伸长中起负调

控作用，是起 GA 灭活作用的一种酶[29]。ASHIKARI 等[34]利用图位克隆方法分离了水稻的 D1 基因，它

编码 1 个与 GA 信号转导相关的 GTP 结合蛋白（G 蛋白）的 α亚基，在 d1 突变体中，该位点上有 833 bp
的缺失，从而造成 G 蛋白失活。 

2  BR 生物合成与信号转导相关矮生基因 
BR 在植物的种子休眠与萌发、器官分化、维管组织发育、开花、衰老及向性建成等各个生长发育的

重要过程中起到重要的调控作用。BR 与其他信号分子例如光之间存在密切联系，与其他激素存在相互

作用及调节。影响水稻 BR 生物合成和信号转导同样也会引起植株的矮生（如表 2 所示）。 

表 2  水稻 BR 生物合成与信号转导相关矮生基因 
Tab. 2  Dwarfism-related genes involved in BR biosynthesis and signal transduction in rice 

基因符号 染色体 生物学过程 参考文献 基因符号 染色体 生物学过程 参考文献 

D2 1 BR 生物合成途径 [35] OsGRF4 2 BR 信号转导 [27] 

BRD1 3 BR 生物合成途径 [36] TUD1/DSG1 3 BR 信号转导 [42]～[43] 

OsDWARF4 3 BR 生物合成途径 [37] GSK2 5 BR 信号转导 [44] 

D11 4 BR 生物合成途径 [38] OsOFP19 5 BR 信号转导 [45] 

BRD2 10 BR 生物合成途径 [39] DLT/D62/SMOS2 6 BR 信号转导 [46]～[47] 

SLG 8 BR 生物合成调控 [40] OsBZR1 7 BR 信号转导 [48] 

D61/OsBRI1 1 BR 信号转导 [41] OsBAK1/OsSERK1 8 BR 信号转导 [49] 
 

在水稻中，已克隆的与 BR 合成相关的基因包括 D2[35]、BRD1[36, 50]、OsDWARF4[37]、D11[38]、BRD2[39]

和 SLG[40]等，与 BR 信号转导相关的基因主要有 D61[41]、GSK2[44]、DLT/D62/SMOS2[46~47]、OsBZR1[48]

和 OsBAK1[49]等。D2 的编码产物是 BR 生物合成过程中的一种关键酶，该酶属于细胞色素 P450 家族

CYP90D 类，D2 由 8 个外显子和 7 个内含子组成，编码由 490 个氨基酸组成的蛋白质产物。表型严重的

d2-1 为外显子 1 中编码第 83 位氨基酸的 AAG→TAG，导致编译提前终止；d2-2 是外显子 4 中编码第 305 位

氨基酸的 CCG→TCG，导致脯氨酸变为丝氨酸[35]。brd1 是来源于日本晴的隐性矮秆突变体，两个小组利

用来自番茄和拟南芥的 BR6ox，从水稻基因组中克隆到一个同源基因 BRD1，BRD1 位于水稻第 3 染色体

的长臂上，由 9 个外显子组成，编码水稻 BR 生物合成的一个关键酶，即 BR-6 氧化酶，该酶属于细胞色

素 P450 家族[36, 50]。D11 的编码产物是 BR 生物合成过程中的一种关键酶，该酶属于细胞色素 P450 家族，

命名为 CYP724B1，对 6-脱氧香蒲甾醇的合成起催化作用。D11 cDNA 全长 2 031 bp，包含有 9 个外显子，

编码 480 个氨基酸[38]。OsDWARF4 与拟南芥 DWARF4/CYP90B1 基因同源，该基因与 D11 基因功能相似，

但基因效应没有 D11 强烈，它能够催化 C22 的羟基化作用，调控 BR 的合成[37]。HONG 等[39]鉴定出 BR
缺乏性矮秆突变体 brd2，通过图位克隆推测 BRD2 基因就是拟南芥 Dim/dwf1. 序列分析表明，野生型的

Dim/dwf1 包含 3 个外显子，其中外显子 2 的一个碱基 G 的缺失导致移码突变，Dim/dwf1 编码 561 个氨

基酸的蛋白质产物。互补试验表明导入野生型的 Dim/dwf1 基因能使 brd2 表型恢复正常。 
水稻突变体 d61 对外施 BR 不敏感，利用已克隆的拟南芥 BRI1 基因，在水稻中发现了同源的 OsBRI1，
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OsBRI1 cDNA全长 3 783 bp，仅有 1个外显子，编码一个由 1 211个氨基酸组成的 BR受体激酶[41]。OsBAK1
与拟南芥 AtBAK1 高度同源，是 OsBRI1 的激酶[49]。DLT 编码一个 GRAS 家族的特异蛋白，为水稻 BR
信号转导中一个新的关键正调控因子[46]。GSK2 为 BR 信号转导中的一个关键负调控因子，通过与 DLT
直接相互作用对其磷酸化来调控 DLT 的蛋白水平及活性[44]。OsBZR1 是通过同源克隆得到的，OsBZR1
能够通过 BR 应答元件与 DLT 的启动子结合，参与到 BR 信号转导途径的调控中[46, 48]。 

3  SL 生物合成与信号转导相关矮生基因 
国内外学者还在水稻中克隆到一些可能与上述两类激素代谢和信号转导无关的矮生基因，很多都与

SL 的合成与信号转导相关（如表 3 所示）。 
表 3  水稻 SL 生物合成与信号转导相关矮生基因 

Tab. 3  Dwarfism-related genes involved in SL biosynthesis and signal transduction in rice 

基因符号 染色体 生物学过程 参考文献 

D10/OsCCD8 1 SL 生物合成途径 [51] 

D17/HTD1/OsCCD7/SDT 4 SL 生物合成途径 [52] 

D27 11 SL 生物合成途径 [53] 

D14/HTD2/D88 3 SL 介导的信号途径 [54]～[56] 

D3 6 SL 介导的信号途径 [57] 

D53 11 SL 介导的信号途径 [58] 

OsMADS57 2 SL 介导的信号途径 [59] 

OsTB1 3 SL 介导的信号途径 [59] 
 

SL 是一种产生于植物根部的类胡萝卜素衍生物，具有刺激寄生植物种子萌发和促进丛枝菌根真菌菌

丝分枝的作用。2008 年，UMEHARA 等[60]和 GOMEZ-ROLDAN 等[61]2 个研究小组在 Nature 上发表的论

文中提出，SL 是 MAX 途径产生的一种控制植物分枝的新激素。除影响植物分枝外，SLs 功能的缺陷往

往伴随着植株矮化效应，说明 SL 可能也控制着植株的矮生性状。在水稻中已发现 6 个 MAX 途径的突变

体，均存在多蘖矮秆的表型特征，其中 d10、htd1 和 d27 存在 SL 合成途径缺陷，通过外施 SL 人工合成

类似物 GR24 可以恢复其矮生多分枝的表型[51~53]。D14、D3 和 D53 参与 SL 的信号转导途径，其突变体

对外施的 GR24 不敏感[54~58]。D14 编码一个由 318 个氨基酸组成的酯酶，含有 N-豆蔻酰基化结构域[54~56]，

D3 基因编码 1 个与拟南芥 MAXZ/ORE9 同源的含有 F-box 和亮氨酸重复序列的蛋白[57]。D53 编码一个 
1 131 个氨基酸长度的 SL 信号转导阻遏蛋白，和 I 类 Clp ATP 酶具有类似的结构域[58]。最新的研究结果

表明，SL 会引起 D14 蛋白构象改变和 SCFD3-D14-D53 蛋白复合体的形成，最终导致 D53 蛋白的降解[58]。

而 D53 通过抑制 IPA1 的转录激活活性进而调控水稻株型[62]。 

4  其他相关矮生基因 
已知的植物激素除 GA、BR 和 SL 外，还包括生长素（IAA）、细胞分裂素（CK）、脱落酸（ABA）

和乙烯。植物体内的激素调控网络非常复杂，某一个激素含量的改变往往也会引起其他激素的变化。因

此，影响体内 IAA、CK、ABA 和乙烯等体内激素生物合成和信号转导的基因往往也会引起 GA 和 BR
等激素水平的变化，从而引起植株株高的改变（如表 4 所示）。例如，IAA 自身合成或信号转导缺陷突变

的矮秆基因有 TDD1[63]、OsIAA1[64]、SAUR39[65]和 OsOFP6[66]. TDD1 编码一个由 288 个氨基酸组成的邻

氨基苯甲酸合成酶 β 亚基。邻氨基苯甲酸合成酶催化色氨酸生物合成的第一步反应，在依赖于色氨酸的

IAA 生物合成通路的上游发挥功能。tdd1 突变体表现出多种表型：矮化、叶片变窄、根变短和畸形花。
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tdd1 突变体的花和胚中的色氨酸和 IAA 含量都比野生型低，色氨酸处理可以完全恢复突变体的表型，

色氨酸依赖的 IAA 生物合成关键酶 OsYUCCA1 的表达也有一定程度上调，同时株高和根长的表型也得

到恢复，这些结果表明 tdd1 的突变表型主要是由于色氨酸和 IAA 的缺乏引起[63]。OsIAA1 编码 Aux/IAA
蛋白，OsIAA1 在 IAA 和 BR 信号通路的相互作用中及植株的形态建成中起重要作用，OsIAA1 过表达会

造成植株矮化、株型松散[64]。SAUR39 编码一个由 171 个氨基酸组成的蛋白，SAUR39 蛋白定位在细胞

质中，是水稻 IAA 合成和转运的负调节因子。与野生型相比，过量表达 SAUR39 的转基因水稻地上部和

根的生长缓慢，地上部株型改变，维管组织变小，产量降低[65]。OsOFP6 编码一个卵形家族蛋白，可以

干扰 IAA 的转运和信号转导，通过 RNAi 干扰 OsOFP6 表达可引起半矮秆的表型[66]。 
表 4  水稻其他矮生基因 

Tab. 4  Other dwarfism-related genes in rice 

基因符号 染色体 生物学过程 参考文献 基因符号 染色体 生物学过程 参考文献

TDD1 4 IAA 生物合成调节 [63] OsCesA7 10 纤维素生物合成 [83] 

OsIAA1 1 IAA 介导的信号转导 [64] OsCesA9 9 纤维素生物合成 [83] 

SAUR39 9 IAA 介导的信号转导 [65] OsCD1 12 纤维素合成酶活性 [84] 

OsOFP6 1 IAA 转运调节 [66] OsGLU1 3 葡聚糖内切 [85] 

OsRR6 4 CK 介导的信号转导 [67] OsHXK6 1 己糖激酶活性 [86] 

OsMT2b 5 CK 应答反应 [68] OsHXK5 5 己糖激酶活性 [86] 

OsEIN2 7 乙烯介导的信号转导 [69] OsGS1 2 谷氨酰胺生物合成过程 [87] 

EBL1 10 乙烯响应元件结合转录因子 [70] OsGS2 4 谷氨酰胺生物合成过程 [88] 

OsFAD8 7 低温胁迫应答 [71] SGD1 6 维生素 E 合成 [89] 

MIP1 4 泛素连接酶活性 [72] OsCLF 6 DNA 和组蛋白表观修饰 [90] 

OsRRM 9 水稻胚乳特异表达基因 [73] OsFIE2 8 DNA 和组蛋白表观修饰 [90]～[91]

OGR1 12 RNA 修饰 [74] OsEMF2b 9 DNA 和组蛋白表观修饰 [90] 

OsCLC-2 2 电压门控性氯离子通道活性 [75] SDG721 1 组蛋白表观修饰 [92] 

OsCLC-1 4 电压门控性氯离子通道活性 [75] SDG705 1 组蛋白表观修饰 [92] 

OsZIP8 7 锌离子转运 [76] SDL/RNRS1 6 叶绿素生物合成 [93] 

DBS1/OsNACK 1 器官原基起始发育 [77] ALR/OsDCD 1 DNA 修复 [94] 

LAX1 1 穗发育 [78] SDT97 6 DNA 修复 [95] 

OsHAP3E 2 分生组织特征维持 [79] OsGRF5 6 生长调节因子 [27] 

D6/OSH15/Oskn3 7 节间发育 [80] AFD1 2 细胞伸长 [96] 

WDL1 11 表皮细胞分化 [81] SD37/OsDSS1 3 细胞伸长 [97]～[98]

OsABCG31 1 角质生物合成 [82] DLF1 1 光周期−开花调控 [99] 

OsCesA4 1 纤维素生物合成 [83]     

 

虽然控制水稻矮秆的相关基因大部分都与激素的生物合成和信号转导相关，但也有不少基因通过其

他途径导致水稻出现矮秆的表型（如表 4 所示）。例如 OsCesA4、OsCesA7 和 OsCesA9 是 3 个不同的纤

维素合酶催化亚基，参与纤维素的合成，它们在功能上并不冗余，可能形成 1 个纤维素合成复合体参与

次生细胞壁合成，当这 3 个基因中任何一个发生突变时，植株出现矮化，株高大约为野生型的 50%[83]. 还
有很多 DNA 或组蛋白修饰的相关基因发生突变后也会引起植株矮化，例如 OsCLF[90]、OsFIE2[90~91]、

OsEMF2b[90]、SDG721[92]和 SDG705[92]的突变可能通过 DNA 或组蛋白甲基化水平的改变引起很多基因的

表达水平改变，从而引起矮化表型。 
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5  结论 
近二十年来，特别是水稻全基因组测序完成之后，水稻株高的分子机理研究取得了长足的进展，已

有 96 个引起水稻矮生的基因被克隆，它们的功能也被进行了深入的解析。本文对前人的工作进行了归纳

和总结，通过直接调节 GA、BR 和 SL 的生物合成和信号转导引起植株矮化的基因分别为 31 个、14 个

和 8 个，合计占已克隆矮生基因的一半以上。 
大量矮生基因的克隆不仅有助于阐明水稻植株发育的分子机理，而且也为水稻株高育种提供了新的

机遇。在今后的研究中，育种家们可以在丰富的水稻种质资源中挖掘这些已克隆基因的优良等位基因，

在新品种选育中尝试直接利用新的矮源，也可以借助现代分子生物学和转基因技术来控制株高，从而扩

大水稻种质资源的利用范围，提高水稻新品种的遗传多样性，为保障我国乃至世界的粮食安全贡献力量。 
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