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水稻籽粒长宽比与节间抗倒伏的相关性及其转录组分析
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摘 要  为明确水稻籽粒长宽比与节间抗倒伏性的关联及共发育分子调控通路，以 22 份粒型与抗倒伏性状存在较

大差异的籼稻品种为材料，测定籽粒长宽比、单茎及单株抗推力等表型，设定长宽比≥3. 5 为细长粒、<3. 5 为非细

长粒，依据籽粒长宽比和单茎抗推力筛选“长宽比低-抗推力大”和“长宽比高-抗推力小”的两类种质材料；再结合倒

二节间倒伏指数复筛，确定细长粒易倒伏和非细长粒抗倒伏的代表性材料，于幼穗分化二期采集代表性材料的幼

穗及基部节间样本开展转录组测序，并进行 GO 注释和 KEGG 通路富集分析。结果表明：1）初步筛选获得细长粒

型水稻和非细长粒型水稻材料各 2 份。2）籼稻籽粒长宽比与单株抗推力呈极显著负相关，与单茎抗推力呈显著负

相关。3）4 份材料的幼穗与基部节间共鉴定到 1 466 个差异表达基因，主要富集于植物激素信号转导与次生代谢物

生物合成通路，生长素、赤霉素、乙烯等与激素相关基因协同调控幼穗与节间发育。4）细长粒型与非细长粒型水稻

幼穗和基部节间共鉴定到 177 个差异表达基因，KEGG 富集分析显示，这些基因主要富集于囊泡转运中的 SNARE
互 作 、甘 氨 酸 、丝 氨 酸 、苏 氨 酸 代 谢 及 乙 醛 酸 盐 和 二 羧 酸 盐 代 谢 通 路 。 OsSMC6、OsLESV、OsXTR1、LA1、

LOC_Os02g20330、LOC_Os08g42210 等基因在两类种质材料间的差异表达可能导致了优质细长粒籼稻抗倒能力

减弱。综上，籼稻籽粒长宽比与抗倒伏呈极显著负相关，长宽比越高，植株倒伏的风险越高；植物激素信号转导与

次生代谢物合成通路是介导水稻籽粒粒型与节间抗倒伏性状共发育的核心通路，OsSMC6、OsLESV、OsXTR1、

LA1、LOC_Os02g20330、LOC_Os08g42210 等基因参与籼稻粒型和抗倒伏性的调控。
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Abstract To explore the correlation between rice grain length-width ratio and internode lodging resistance， and 

to clarify the molecular regulatory pathways underlying their coordinated development.  Twenty-two rice 

germplasms exhibiting natural variations in grain shape and lodging resistance were used as experimental 

收稿日期：： 2025-09-15；接受日期：2025-12-22

基金项目：： 广州市科技计划项目“珠江科技新星”专题（201806010094）；引进优质高产丝苗水稻新品种及配套技术示范推广（2025D015）

第一作者：： 汪家凯（ORCID：0009-0007-1253-3671），硕士研究生，E-mail：1434881802@qq. com

通讯作者：： 潘俊峰（ORCID：0000-0001-6661-5356），研究员，主要从事水稻高产栽培生理调控方面研究，E-mail：panjunfeng@gdaas. cn

汪家凯，胡锐，潘俊峰，康子硕，彭菁菁，梁开明，傅友强 . 水稻籽粒长宽比与节间抗倒伏的相关性及其转录组分析［J］. 中国农业大学学报，2026，31（11）：121-136.

WANG Jiakai，HU Rui，PAN Junfeng，KANG Zishuo，PENG Jingjing，LIANG Kaiming，FU Youqiang. Correlation between rice grain length-width ratio and 

internode lodging resistance and its transcriptome analysis［J］. Journal of China Agricultural University，2026，31（11）：121-136.

DOI： 10. 11841/j. issn. 1007-4333. 2026. 11. 09



中 国 农 业 大 学 学 报 2026 年  第  31 卷

materials.  Phenotypic traits， including grain length-width ratio， singlestem breaking resistance， and single-plant 

breaking resistance were measured.  Grains with length-width ratio ≥ 3. 5 were classified as slender， and those 

with a length-width ratio < 3. 5 as non-slender grain.  Based on grain length-width ratio and single-stem breaking 

resistance， two initial germplasm groups were selected： “Low length-width ratio with strong breaking resistance”

and “high length-width ratio with weak breaking resistance”.  A secondary screening， incorporating the lodging 

index of the basal second internode， was then performed to finally select representative materials： Slender-grain， 

easily lodged types and non-slender-grain， strongly lodging-resistance types.  Panicle and basal internode 

samples were collected at stage 2 of young panicle differentiation， and all samples were subjected to 

transcriptome sequencing， followed by GO functional annotation and KEGG pathway enrichment analysis.  The 

results showed that：1） Two slender-grain and two non-slender-grain rice materials were obtained after primary 

screening.  2） in indica rice， grain length-width ratio of indica rice exhibited and extremely significant negative 

correlation with single-plant breaking resistance and a significant negative correlation with single-stem breaking 

resistance.  3） A total of 1 466 differentially expressed genes （DEGs） were identified in young panicles and basal 

internodes of the four tested materials， predominantly enriched in plant hormone signal transduction and 

biosynthesis of secondary metabolites， with genes related to auxin， gibberellin， and ethylene jointly regulating 

young panicle and internode development.  4） Between slender-grain and non-slender-grain rice， 177 DEGs 

were screened in young panicles and basal internodes， and KEGG enrichment reveal three major pathways： 

SNARE interaction in vesicular transport， glycine/serine/threonine metabolism， and glyoxylate and dicarboxylate 

metabolism.  Differential expression of OsSMC6， OsLESV， OsXTR1， LA1， LOC_Os02g20330， and 

LOC_Os08g42210 was observed between the two material types， and this expression divergence was identified 

as a critical molecular determinant contributing to the weak lodging resistance of high-quality slender-grain indica 

rice.  In conclusion， there is an extremely significant negative correlation between grain length-width ratio and 

lodging resistance in indica rice： A larger ratio corresponds to a higher lodging risk.  Plant hormone signal 

transduction and secondary metabolite biosynthesis pathways serve as core regulatory routes mediating the co-

development of grain shape and internode lodging resistance， while the six aforementioned genes jointly 

participate in both grain morphogenesis and lodging resistance.

Keywords slender-grain rice； differentiation of young panicles； basal internodes； transcriptome analysis

水稻是我国最重要的主粮之一，年总产量超过

2 亿 t，占粮食总产量的 40% 以上［1］。随着社会经济

发展与稻米消费升级，广东丝苗米以其粒型细长

（长宽比≥3. 5）、外观晶莹、口感弹爽等特点，越来

越受到市场的偏爱［2-3］。已有研究表明，水稻籽粒的

长宽比与垩白度、垩白粒率、蛋白质等品质性状均

存在负相关关系，因此，选育长粒型水稻品种可在

降低稻米垩白度和直链淀粉含量的同时，显著提升

稻米透明度和食味品质［4］，目前生产上推广的是‘象

牙香占’‘玉针香’‘巴斯马蒂’‘茉莉香’等优质品

种，均属于典型细长粒型品种，然而此类品种大多

存在抗倒伏能力偏弱的问题［5］。培育兼具细长粒

型、高产稳产与强抗倒性的水稻品种，已然成为水

稻育种领域的研究热点［3］。因此，阐明细长粒型水

稻抗倒伏性状的生理和分子调控机制，对于培育兼

具细长粒型、高产稳产和抗倒伏性强的水稻新品种

具有重要的意义。

已有研究表明，基部节间较短、茎粗较大、茎壁

较厚、植株矮化均有利于提高水稻的抗倒伏能力［6］。

在水稻幼穗花序发育的前期，幼穗（长度 0. 05~
0. 90 cm）基部倒一、倒二节间开始伸长，并伴随着

茎尖分生组织分化［7-8］，表明水稻幼穗（籽粒）与基部

节间性状之间存在时空同步发育。已知调控水稻

粒型的主要基因有 GS2、GL7/GW7、GW8 等［9-10］。

GS2 通过编码转录因子 OsGRF4，并由 miR396 调

控，正向调控水稻的粒宽和粒重［11］。GL7/GW7 通

过编码 TONNEAU1 Recruiting Motif （TRM）蛋白

正调控水稻粒长［12］。GW8 通过编码 OsSPL16 正调

控水稻粒宽，而 OsSPL16/GW8 可直接与 GW7 启

动子结合并抑制其表达［13］。部分粒型基因可通过

影响细胞壁组分或激素信号转导途径削弱茎秆的

强度。例如 OsRA2 基因可负调控长宽比和茎粗［14］。

可见，OsRA2 在调控粒型性状形成过程中也影响节

间发育。目前关于水稻籽粒长宽比与节间抗倒伏
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性的关联，以及共发育分子调控通路的研究尚未见

报道。本研究以典型细长粒和非细长粒籼稻为试

验材料，通过测定单茎抗推力、倒伏指数等性状，分

析不同粒型水稻的抗倒相关性状特征及其相互关

系，并在幼穗与基部节间共发育期，对幼穗和基部

节间进行转录组测序，旨在明确水稻籽粒长宽比与

节间抗倒伏性的关联及二者协同发育的分子调控

通路，以期为细长粒与抗倒伏性状协同改良提供

参考。

1　材料与方法

1. 1　试验材料

2024 年 7 月 24 日—11 月 9 日，试验分别在广东

省农业科学院白云试验基地（23°397' N，113°437' E，

海拔 49 m）和广东省农业科学院水稻研究所试验基

地（23°163' N，113°378' E，海拔 28 m）开展，供试水

稻材料分为 2 组，其中白云试验基地选用 22 个籽粒

长宽比和抗倒伏性状存在较大差异的水稻材料

（表 1），广东省农业科学院水稻研究所试验基地选

用 8 个广泛变异的水稻材料（表 2）。
1. 2　试验设计

2 个基地的试验均采用随机区组试验设计，设 3
次重复，均采用大田湿润育秧，双本移栽，株行距为

20 cm×20 cm；其中白云试验基地播种和插秧日期

分别为 7 月 14 日和 8 月 2 日，每小区面积 21. 6 m²，
水稻研究所试验基地播种和插秧日期分别为 7 月

表 1　22个水稻粒型与倒伏特征

Table 1　Grain types and lodging characteristics of 22 varieties

品种

Variety

南晶香占  Nanjingxiangzhan
五优 308 Wuyou 308
润广优 9518 Runguangyou 9518
润广优 158 Runguangyou 158
黄香丝苗  Huangxiangsimiao
黄广华占 2 号  Huangguanghuazhan 2
广油农占  Guangyounongzhan
广 10 优 505 Guang10you 505
留香优 908 Liuxiangyou 908
玉禾早香占  Yuhezaoxiangzhan
甬优 1540 Yongyou 1540
珍汕 97B Zhenshan 97B
泰丰优 208 Taifengyou 208
广泰优 505 Guangtaiyou 505
粤禾丝苗  Yuehesimiao
青香优 19 香  Qingxiangyou19xiang
美香占 2 号  Meixiangzhan 2
广泰优 816 Guangtaiyou 816
惠香优那香  Huixiangyounaxiang
惠香优弥香  Huixiangyoumixiang
4587A/金香  4587A/Jinxiang
香禾优 1426 Xiangheyou 1426

籽粒长宽比

Length-width ratio of grain

4. 90±0. 06a

3. 44±0. 01k

4. 64±0. 01bc

4. 35±0. 05ef

4. 40±0. 06e

3. 67±0. 05j

3. 86±0. 02i

4. 72±0. 06b

4. 63±0. 03bc

4. 56±0. 06cd

2. 90±0. 02l

2. 70±0. 03m

4. 28±0. 01fg

4. 22±0. 10g

3. 98±0. 04h

4. 68±0. 05b

4. 25±0. 10g

3. 81±0. 01i

4. 59±0. 04cd

4. 31±0. 03fg

4. 57±0. 05cd

4. 52±0. 07d

单株抗推力/N
Anti-thrust of whole plant

7. 45±0. 7def

7. 19±0. 24ef

6. 90±0. 73ef

7. 65±0. 57ef

7. 36±0. 55f

7. 89±0. 09cdef

10. 47±1. 74abc

7. 45±0. 50def

7. 65±1. 38def

9. 28±0. 73abcde

11. 76±1. 86a

9. 89±1. 97abcd

8. 29±1. 60bcdef

8. 56±2. 72abcdef

7. 68±0. 51def

7. 09±1. 49ef

6. 29±1. 35f

8. 05±1. 02cdef

8. 67±0. 72abcdef

9. 59±0. 42ab

8. 67±1. 26abcdef

7. 66±1. 60def

单茎抗推力/N
Anti-thrust of single stem

0. 64±0. 07efghi

0. 52±0. 05hi

0. 67±0. 17efgh

0. 55±0. 10ghi

0. 86±0. 05bcd

0. 85±0. 12bcd

0. 91±0. 07bc

0. 60±0. 04fghi

0. 68±0. 10defgh

0. 67±0. 09defgh

1. 21±0. 13a

0. 85±0. 01bcd

0. 68±0. 03defgh

0. 78±0. 18bcdef

0. 68±0. 02defgh

0. 75±0. 18bcdef

0. 47±0. 08i

0. 67±0. 09defgh

0. 82±0. 07bcde

0. 93±0. 08b

0. 74±0. 05cdefg

0. 75±0. 10cdefg

注：不同字母表示差异显著（P<0. 05），相同字母表示差异不显著（P>0. 05）。下同。

Note： Different letters represent significant differences （P<0. 05）， while the same letters represent no significant differences （P>0. 05）.  The 
same below.
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24 日和 8 月 8 日，每小区面积 20 m²。2 个基地均采

用 统 一 大 田 管 理 ，施 氮（N）量 为 180 kg/hm²，
按照基肥∶分蘖肥∶穗肥∶粒肥=5∶2∶2∶1 的质量比

施用；磷肥（P₂O ₅）和钾肥（K ₂O）用量分别为 45 和

120 kg/hm²，均作基肥一次性施入，其他田间管理措

施均参照常规大田生产标准执行。

1. 3　测定指标

1. 3. 1　单株抗推力和单茎抗推力

单株抗推力（Anti-thrust of whole plant，AWP）
和单茎抗推力（Anti-thrust of single stem，ASS）的

测量参考 Li 等［15］的方法，在水稻植株离地面 20 cm
处，用浙江托普仪器有限公司的 YYD-1 型茎秆强度

表 2　8个品种的粒型和倒伏性状特征

Table 2　Grain types and lodging characteristics of 8 varieties

品种

Variety

黄广华占 2 号  
Huangguanghuazhan 2
珍汕 97B
Zhenshan97B
玉针香

Yuzhenxiang
增科新选

Zengkexinxuan
五优 308
Wuyou 308
广泰优 816
Guangtaiyou 816
巴斯马蒂

Basimati
象牙香占

Xiangyaxiangzhan

品种

Variety

黄广华占 2 号  
Huangguanghuazhan 2
珍汕 97B
Zhenshan97B
玉针香

Yuzhenxiang
增科新选  
Zengkexinxuan
五优 308
Wuyou 308
广泰优 816
Guangtaiyou 816
巴斯马蒂

Basimati
象牙香占  
Xiangyaxiangzhan

重心高度/cm
Plant gravity 
center height

43. 07±0. 12d

44. 86±0. 44cd

55. 61±0. 37a

56. 97±0. 70a

48. 13±0. 13bc

50. 49±0. 39b

52. 34±0. 77ab

49. 25±1. 16cd

单茎抗推力/N
Anti-thrust of 

single stem

1. 30±0. 38a

0. 77±0. 07bc

1. 06±0. 24ab

0. 85±0. 11bc

0. 71±0. 07c

0. 96±0. 05bc

0. 71±0. 17c

0. 34±0. 02d

籽粒长宽比

Length-width ratio of grain

3. 71±0. 66d

2. 51±0. 06f

5. 23±1. 38a

4. 81±1. 13b

3. 37±1. 11e

3. 88±0. 71d

4. 45±1. 10c

5. 08±0. 27a

倒二节间倒伏指数

Single-stem lodging index of the basal 
second internode

117. 94±9. 22b

134. 41±10. 56b

210. 78±73. 06a

147. 08±10. 05b

133. 61±7. 93b

153. 95±18. 98b

152. 75±6. 53b

228. 55±25. 93a

单株抗推力/N
Anti-thrust of whole plant

10. 67±0. 08a

5. 38±0. 02de

7. 66±0. 10b

7. 30±0. 17bc

6. 28±0. 05bcd

6. 69±0. 24bcd

5. 78±0. 11cd

3. 98±0. 19e

倒三节间倒伏指数

Single-stem lodging index of the basal 
third internode

122. 59 ±24. 73c

142. 72 ±15. 30c

189. 47 ±13. 57b

126. 92 ±14. 57c

111. 54 ±15. 16c

130. 42 ±13. 37c

112. 93 ±21. 03c

238. 79 ±8. 50a
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测量仪测定水稻单株抗推力，并统计单株分蘖数，

最大推压阻力除以单株分蘖数为单茎抗推力。

1. 3. 2　籽粒粒型

水稻成熟期每小区收获 8株，进行人工脱粒，将所

有饱满实粒混匀后使用万深稻米品质分析仪（SC-E
大米外观品质检测仪）测定粒长和粒宽。

节间判定标准：为便于描述水稻倒伏性状，本

试验将水稻地上部距离地面最近的伸长节间定义

为基部第一节间，其余节间也依照此方法依次向上

进行定义［16］。

1. 3. 3　抗倒伏指标测量方法

倒伏指数测量方法参照李国辉等［6］的方法，在

水稻抽穗后 20 d，每小区取 5 穴，每穴取代表性单茎

3 条，测定抗倒伏指标。

剪断茎秆节点处，将茎秆分成若干节间。基部

第 1 伸长节间称为第 1 节间，用 I1表示；依次向上，分

别为第 2 节间（I2）和第 3 节间（I3）。测量茎秆各节间

长度，称量每个节间鲜重（带鞘）。使用浙江托普云

农科技股份有限公司 YYD-1 茎秆强度测量仪测定

节间抗折力。固定基部节间两支点并水平放置，在

节间中点施力，能使其折断力的大小即为该节间抗

折力。

倒伏指数（Lodging index，LI）=弯曲力矩/抗折

力×100，弯曲力矩=节间基部至穗顶长度×该节

间基部至穗顶鲜重。

1. 3. 4　全转录组测序及取样

水稻拔节至幼穗分化二期，每周调查各品种的

具体发育时期，取 1 株材料拨开茎鞘观察幼穗状态，

于幼穗分化二期取幼穗及基部第二节间，每个材料

取 3 次生物学重复。将‘象牙香占’（XYXZ）、‘玉针

香’（YZX）、‘黄广华占 2 号’（HGHZ）、‘珍汕 97B’

（ZS97B）4 个材料的幼穗及基部节间置于液氮中冷

冻保存，并送至上海派森诺生物科技股份有限公司

进行全转录组测序。

1. 4　RNA提取及 cDNA文库构建数据分析

总 RNA 提取、cDNA 文库构建及高通量测序均

委托上海派森诺生物科技股份有限公司完成 。

取≥1 g 总 RNA，经 Oligo （dT）磁珠富集 mRNA 并

打断，合成 cDNA 后经纯化、末端修复、加“A”及测

序接头连接，筛选 400~500 bp 片段，并 PCR 纯化获

得 文 库 ；采 用 安 捷 伦 科 技（ 中 国 ）有 限 公 司

（Agilent Technologies， Inc. ）Agilent 2100 Bioanalyzer

和 Pico green 分别检测文库质量与浓度，多样品文

库均一化混合后，在因美纳（中国）科学器材有限公

司（Illumina， Inc. ）Illumina NovaSeq 6000 平台进行

PE150 测序。

1. 5　数据质量控制

样 品 经 过 上 机 测 序 ，得 到 图 像 文 件 ，生 成

FASTQ 的原始数据，即下机数据。对下机数据进

行过滤。数据过滤的标准主要包括：1）采用 fastp
（0. 22. 0）去除 3’端带接头的序列；2）去除平均质量

分数低于 Q20 的 Reads。后续所有分析均是基于

Clean data 进行的高质量分析。

1. 6　差异表达基因筛选及聚类分析

使用 DESeq（v1. 38. 3）软件进行 2 个比较组合

之间的差异表达分析。采用 DESeq 对基因表达进

行差异分析，筛选差异表达基因条件为：表达差异

倍数 |log2 FoldChange|>1. 0，显著性 P<0. 05。
1. 7　实时定量 PCR（qPCR）反应

通过 qPCR 对 6 个具有不同表达谱的基因进行

RNA-Seq 结果验证。使用总 RNA 样品进行试验，

并使用北京全式金生物技术有限公司 Transgene 
EasyScript 一步法去除 gDNA 及第一链 cDNA 合

成。使用罗氏诊断产品（上海）有限公司 Roche 
light cycler 480II 荧光定量 PCR 仪和 SYBR Premix 
Ex Taq RT-PCR 试剂（宝生物工程（大连）有限公

司）进行，并使用 LightCycler480 软件进行分析。以

水 稻 泛 素 结 合 酶 基 因（LOC_Os02g42314）作 为

qPCR 的内参基因。

1. 8　数据处理及分析

采用 STATISTIX 9. 0（StatSoft Inc.  Statistica.  
Tulsa OK.  2009）软件进行数据分析，选取单因子方

差分析（One-way ANOVA，LSD）模型进行差异显

著性检验，利用 SigmaPlot 12. 5、Adobe Photoshop 
2021 和 Adobeillustrator 2026 软件作图。

根据 T/GDSMM 002—2019《广东丝苗米品种

标准》［17］，按籽粒长宽比将‘象牙香占’、‘玉针香’划

分为细长粒型水稻，将‘黄广华占 2 号’、‘珍汕 97B’

划分为非细长粒型水稻。

将转录组分成 4 组进行分析。

组 A：4 份不同粒型水稻品种基部节间与幼穗

中差异表达基因的交集集合；

组 B：将细长粒型和非细长粒型水稻品种幼穗

的差异表达基因的交集集合；

125



中 国 农 业 大 学 学 报 2026 年  第  31 卷

组 C：将细长粒型和非细长粒型水稻品种基部

节间的差异表达基因的交集集合；

组 D：组 B 和组 C 中的相同基因。

2　结果与分析

2. 1　不同粒型籼稻农艺性状分析

2. 1. 1　籽粒长宽比与单株抗推力、单茎抗推力的相关分析

水稻籽粒长宽比最大和最小的水稻品种分别

为‘ 南 晶 香 占 ’和‘ 珍 汕 97B’，二 者 长 宽 比 相 差

2. 2。单株、单茎抗推力最大的水稻品种均为‘甬

优 1540’，最小的均为‘美香占 2 号’，2 个指标分别

相差 5. 47 和 0. 74 N（表 1）。籽粒长宽比分别与单

株抗推力、单茎抗推力分别呈极显著、显著正相关

（图 1），表明粒型越细长越容易发生倒伏。而单

株 及 单 茎 抗 推 力 由 于 样 本 量 较 少 ，无 显 著 相

关（图 2）。

2. 1. 2　籽粒长宽比与倒二节间倒伏指数的相关分析

单株和单茎抗推力最大的品种均为‘黄广华占

2 号’，最小的品种为‘象牙香占’。‘黄广华占 2 号’单

株和单茎抗推力分别是‘象牙香占’的 1. 6 和 2. 8 倍

以上。此外，倒二节间倒伏指数最大和最小的水稻

品种分别是‘象牙香占’和‘黄广华占 2 号’（表 2）。
‘象牙香占’籽粒的长宽比较‘黄广华占 2 号’高

36. 92%。倒二节间倒伏指数与籽粒长宽比呈显著

正相关（图 3）。水稻重心高度与水稻籽粒长宽比呈

显著正相关（R2=0. 52；P<0. 05，数据未显示），表

明籽粒越细长的水稻植株倒伏风险越高。

2. 2　不同粒型籼稻幼穗及基部节间转录组测序分析

2. 2. 1　测序数据质量

‘象牙香占’‘玉针香’‘珍汕 97B’‘黄广华占 2
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图 2　8个品种粒型与单株（a）、单茎（b）抗推力的相关分析

Fig. 2　Correlation characteristics of grain shape with pushing resistance per plant （a） and per stem （b） in eight rice varieties
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图 1　单株（a）和单茎（b）的籽粒长宽比与倒伏性状的相关分析

Fig. 1　Correlation between grain length-width ratio and lodging resistance traits of individual plants （a） and single stems （b）
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号’4 个不同粒型水稻品种的幼穗分化二期幼穗及

基部节间的转录组测序分析表明，Q30 碱基比例均

在 93. 97% 以上。序列比对至水稻参考基因组显

示，多重比对率为 2. 06%~12. 89%，唯一比对率为

87. 11%~97. 55%，平 均 值 分 别 为 4. 29% 和

95. 71%。不同品种器官组内样本的皮尔逊相关系

数（Pearson correlation coefficient ，PCC）范 围 在

0. 96~1. 00，可进行差异基因表达分析。

2. 2. 2　RT-PCR 验证

由图 4 可知，GL7、GS2、OsGIF1、OsWRKY53、
GL10、GL6 这 6 个调控水稻粒型的关键基因均可在

幼穗、基部节间检测到表达信号。表明这些参与粒

型调控的基因可能同时参与幼穗和基部节间的形

态建成。qRT-PCR 与 RNA-seq 结果对比显示，6 个

基因在不同材料、不同组织中的上调/下调变化趋

势完全一致。整体变化模式高度吻合，表明转录组

测序数据可靠。

2. 2. 3　差异表达基因

由图 5 和图 6 可知，4 份水稻材料中，基部节间

与幼穗 2 个组织共有的差异表达基因（组 A）共

1 466 个，以基部节间为对照，幼穗器官中上调基因

904 个，下调基因 562 个。细长粒型与非细长粒型水

稻的幼穗的差异表达基因（组 B）DEGs 共有 503 个。

细长粒型与非细长粒型水稻的基部节间的差异表

达基因（组 C）DEGs 共有 333 个。在同一品种的不

同 器 官 组 合 的 DEGs 中 ，基 部 节 间 中 检 测 到 的

DEGs 总数均高于幼穗组织，基部节间的品种间表

达分化程度更为突出。且各品种的 4 个转录组均呈

现一致趋势，说明不同粒型水稻在基部节间的转录

组差异更大，品种间的表达分化程度在基部节间中

差异更大。

在组 B、组 C 差异表达基因（DEGs）中共鉴定出

177 个 共 有 基 因 ；其 中 OsSMC6、OsLESV、

OsXTR1、LAI、LOC_Os02g20330、LOC_Os08g42210
这 6 个基因参于节间和幼穗形态建成。与非细长粒

型水稻相比，除 LAI 外其余基因均在细长粒型水稻

幼穗和节间中上调（表 3）。
2. 2. 4　主要粒型基因的表达特征

GLW7、GS7、GL10、GL6、OsRGB1、DEP1、
GW5、GS5、GW2、OsMAPK6 等调控粒型的基因在

幼穗和基部节间中均有表达（图 7）。GL10 在基部

节间中的表达量较高，GL6 在幼穗中表达量较低。

GL7、OsRGB1、GLW7 3 个调控粒型的基因在基部

节间表达较高。表明在幼穗分化二期，调控水稻粒

型的关键基因同时参与基部节间的生长发育调控。

2. 2. 5　差异基因 GO 和 KEGG 富集分析

由图 8 可知，细长粒型与非细长粒型水稻的幼

穗 DEGs 的 差 异 表 达 基 因 显 著 富 集（P<0. 05）。

139 个 GO 条目中，生物过程共富集到 64 个 GO 条

目，细胞组分共富集到 19 个 GO term，分子功能 56
个 GO 条目。蛋白质磷酸化（GO：0006468）、Smc5-
Smc6 复合物（GO：0030915）、碳水化合物衍生物结

合（GO：0097367）分别是生物过程、细胞组分、分子

功能中富集最高的 GO 条目。

对组 C 的 GO 富集分析发现，差异表达基因显

著富集（P<0. 05）在 177 个 GO 条目，其中生物过程

共富集到 117 个 GO 条目，细胞组分共富集到 12 个

GO 条目，分子功能 48 个 GO 条目。细胞骨架依赖
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图 3　8个品种粒型与基部倒二节间（a）和倒三节间（b）的节间倒伏指数相关性特征

Fig. 3　Correlation between grain shape and lodging index of the 2nd （a） and 3rd （b） basal internodes in eight rice varieties
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性细胞内转运（GO：0030705）、肌球蛋白复合物

（GO：0016459）、微丝运动活动（GO：0000146）分别

是生物过程、细胞组分、分子功能中富集最高的 GO
条目（图 8（b））。

对组 B 和组 C 中的相同基因（组 D）GO 富集分

析发现，差异表达基因显著富集（P<0. 05）在 116 个

GO 条目，其中生物过程共富集到 63 个 GO 条目，细

胞组分共富集到 16 个 GO 条目，分子功能 37 个 GO
条 目 。 核 糖 体 小 亚 基 从 细 胞 核 中 输 出（GO：

0000055）、染色体中心（GO：0010369）、核输出信号

受体活性（GO：0005049）分别是生物过程、细胞组

分、分子功能中富集最高的 GO 条目（图 8（c））。
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图 4　6个基因相对表达量数据的 qRT-PCR验证

Fig. 4　qRT-PCR validation of the relative expression data of six genes obtained in RNA-Seq analysis
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图 6　4个水稻样品差异表达基因维恩图

Fig. 6　Venn diagram of four differentially expressed genes
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Fig. 5　Differentially expressed genes
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由图 9 可知，对组 A 中上调的 KEGG 通路分析

发现，差异基因显著富集（P<0. 05）在代谢途径

（Ko04915）、光合作用-天线蛋白（Ko00196）、淀粉和

蔗 糖 代 谢（Ko00500）、次 生 代 谢 物 的 生 物 合 成

（Ko01110）及植物激素信号转导（Ko04075）。
对组 A 中下调的 KEGG 通路分析发现，差异基

因显著富集（P<0. 05）在脂肪酸伸长率（Ko04915）、

角质、亚蜡和蜡的生物合成（Ko00073）、脂肪酸代谢

（Ko01212）、次生代谢物的生物合成（Ko01100）及
植物激素信号转导（Ko00196）（图 9（b））。在组 A
中，无论是上调和下调的 KEGG 富集通路，植物次

生代谢物的生物合成途径与植物激素信号转导途

径均呈现显著富集，表明这两类通路可能共同参与

调控水稻籽粒与基部节间的形态建成过程。
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图 7　4个水稻样品与粒型相关的基因表达热图

Fig. 7　Heat maps of gene expression related to grain size in 4 rice samples

表 3　组 B和组 C DEGs中的部分基因

Table 3　The same genes in group B and group C

基因编号

Gene ID

LOC_Os08g42210
LOC_Os02g20330
LOC_Os11g37560
LOC_Os11g33270
LOC_Os09g03370
LOC_Os11g29840

基因名称

Gene name

OsLESV

OsXTR1

OsSMC6

LA1

log2 FC

细长粒型水稻幼穗/
非细长粒型水稻幼穗

Slender rice-Yp/Non-slender rice-Yp

9. 16
8. 83
2. 63
1. 39
1. 27

−0. 13

细长粒型水稻基部节间/
非细长粒型水稻基部节间

Slender  rice-Bi/Non-slender rice-Bi

9. 15
8. 42
2. 55
1. 23
0. 68

−2. 34
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Fig. 8　GO enrichment of DEGs at different panicle stage in differential expression gene
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Fig. 9　KEGG enrichment analysis of differentially expressed genes in internodes and young spikes of 
four rice materials with extensive variation
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由图 10可知，对组 B的 KEGG 通路分析发现，差

异基因显著富集（P<0. 05）在 RNA聚合酶（3个基因；

LOC_Os08g32990、LOC_Os04g32350、LOC_Os08g

07480）、光 合 作 用（3 个 基 因 ；LOC_Os06g01210、

LOC_Os12g23200、LOC_Os08g10020）、甘氨酸、丝氨

酸 和 苏 氨 酸 代 谢（3 个 基 因 ；LOC_Os08g32870、

LOC_Os07g38440、LOC_Os07g40660）、氮代谢（2 个

基因；LOC_Os01g45290与LOC_Os02g33030）。

对 组 C 的 KEGG 通 路 差 异 基 因 显 著 富 集

（P<0. 05）在囊泡运输中的 SNARE 相互作用（2 个

基因；LOC_Os02g20330 与 LOC_Os08g42210）、糖

酵 解/糖 异 生（3 个 基 因 ；LOC_Os07g42924、

LOC_Os03g15050、LOC_Os02g36600）（图 10（b））。
对组 B 和组 C 中共同基因进行 KEGG 通路分

析，发现差异基因显著富集（P<0. 05）在囊泡运输

中的 SNARE 相互作用（2个基因；LOC_Os02g20330

与 LOC_Os08g42210），甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代

谢（2个基因；LOC_Os08g32870、LOC_Os07g40660）、

乙醛酸盐和二羧酸盐代谢（2 个基因；LOC_Os08g09

860、LOC_Os07g40660）（图 10（c））。

3　讨  论

3. 1　水稻粒型与基部节间抗倒伏性状密切相关

倒伏是制约水稻高产稳产的重要因素之一［16］。

已有研究发现，倒伏率与食味综合评价呈显著正相

关，表明食味品质越好的品种越容易倒伏［18］。广东

丝苗米作为优质籼稻的典型代表，核心特征为长宽

比高且食味品质优良，但在高产栽培条件下普遍易
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图 10　细长粒型与非细长粒型水稻节间、幼穗差异表达基因 KEGG 富集分析

Fig. 10　KEGG enrichment analysis of differentially expressed genes in internodes and young panicles between 
slender-grain and non-slender-grain rice varieties
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发生倒伏，成为限制其产量提升的关键瓶颈［3］。本

研究发现，水稻籽粒长宽比与单株抗推力呈极显著

负相关，与单茎抗推力呈显著负相关（图 2），长宽比

与倒二节间倒伏指数呈显著正相关（图 3），且长宽

比与水稻重心高度呈显著正相关，从表型上验证了

细长粒型优质稻抗倒伏能力偏弱的特性。从器官

关键发育特征分析，幼穗与基部节间均由顶端分生

组织分化而来，且 2 个器官在发育进程上存在重叠

期［8］。已有研究发现，GS3、GS5、GW5、GS7 是广东

丝苗米的粒型关键调控基因，且在多个丝苗米品种

中广泛分布［10］。本研究发现，这 4 个主效基因在幼

穗和节间中均有表达，进一步表明调控这 2 个器官

形态建成的基因网络可能共享关键组分或存在协

同调控关系。

3. 2　调控粒型和节间形态建成的关键通路

幼穗分化过程中，腋生分生组织及基部节间的

形态建成受到多种植物激素的协同调控［19］。对 4 份

不同粒型水稻品种基部节间与幼穗差异表达基因

的交集基因（组 A）进行 KEGG 富集分析发现，生长

素（IAA）响应通路是核心富集通路之一，共鉴定出

包括 OsARF19 等 11 个与生长素响应相关基因，其

中 10 个基因在组 A 中表达上调，1 个基因表达下调，

表明生长素信号是串联幼穗发育与节间建成的核

心调控信号（图 9）。同时发现 OsGASD、MHZ6、
OsSAPK10、OsPIL14、OsGRF6、OsTB1 等 与 赤 霉

素、乙烯、脱落酸、独角金内酯相关的基因在组 A 中

差异表达（图 9）。已有研究表明，生长素可能通过

直接诱导其他生长调控因子参与水稻幼穗的发育

过程［20］；而赤霉素与乙烯既是粒型调控网络的重要

组分，也是调控水稻节间伸长与结构建成的关键激

素，表明籽粒形态与茎秆性状受到多激素信号通路

的协同调控［21］。

在组 A 中，参与次生代谢生物合成途径的基因

主要有咖啡酸 3-O-甲基转移酶基因 OsCOMT、肉

桂醇脱氢酶 OsCAD8B、4-香豆酸：辅酶 A 连接酶

Os4CL3，均为基部节间发挥木质素合成调控功能的

基因［22］。这类基因的差异表达直接决定茎秆细胞

壁木质素积累水平，进而影响基部节间的机械强度

和抗倒伏能力［23］。在幼穗中，油菜素内酯合成关键

酶基因 d11、半矮秆基因 SD38 等在组 A 中均显著下

调（图 9）。d11 编码一个参与油菜素内酯合成的关

键酶，正向调控水稻的粒长、粒宽以及节间伸长［24］；

而 SD38 则通过激活乙烯生物合成途径正向调控株

高［25］，表明参与节间形态建成的基因在幼穗发育中

同样具有表达活性，并与植物激素信号密切相关，

这些基因可能通过同一激素调控网络参与籽粒和

基部节间的形态建成。

综上，在 4 份水稻材料共有的节间/幼穗 DEGs
中，植物激素信号与次生代谢物生物合成通路是协

同调控粒型和节间形态建成的核心通路。其中

OsGASD、OsTB1、MHZ6、OsARF19 等 DEGs 均为

多 激 素 信 号 调 控 网 络 的 关 键 节 点（ 图 9）；

OsCOMT、OsCAD8B、Os4CL3、d11、SD38 等

DEGs 分别通过调控次生细胞壁建成和细胞伸长

（图 1 和图 3），达到对籽粒形态和茎秆抗倒性状的

协同调控。

3. 3　细长粒型水稻易倒伏的转录组调控机理

在细长粒型与非细长粒型水稻的幼穗 DEGs 的
GO 富集结果中，差异表达基因富集在 SUMO 连接

酶复合物（GO：0106068）、Smc5-Smc6 复合物（GO：

0030915）、蛋白质磷酸化（GO：0006468）等 GO 条目

中（ 图 8）。 其 中 ，已 有 研 究 证 实 OsMMS21 是

SMC5/6 复合体，具有 SUMO E3 连接酶亚基活性，

可调控水稻生长素信号传导和细胞周期进程，对维

持芽、根干细胞生态位的稳定至关重要；OsSMC6 编

码该复合体的核心骨架亚基 ，是复合体组装及

OsMMS21 发挥功能所必需的，二者生物学功能高

度耦合［26］。OsSMC6 可能通过相似调控机制，同时

参与水稻幼穗粒型建成和基部节间发育。

在基部节间比较组（组 C）中，差异表达基因富

集在肌球蛋白复合物（GO：0016459）、微丝运动活

动（GO：0000146）、纤 维 素 合 成 酶 活 性（GO：

0016759）等与细胞骨架和细胞壁建成相关 GO 条目

中。肌球蛋白对植物细胞尖端的生长和水稻花粉

管的伸长至关重要［27-28］，同时肌球蛋白可通过生长

素转运蛋白 PINFORMED（PIN）协同参与根的发

育［29］。已有研究发现，水稻中微丝与微管相互作用

影响细胞增殖调控籽粒大小和粒型［30］。KEGG 富

集分析表明 LOC_Os02g20330 和 LOC_Os08g42210
共同参与编码 Qb-SNARE 家族中的 USE1 蛋白，

SNARE 蛋白参与生长素转运蛋白（PIN）在根中的

传导和根细胞分裂，二者共同调控拟南芥主根的发

育［31-32］，该类基因在水稻中的功能尚未见报道，其可

能通过相似的生长素转运调控机制参与水稻节间
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伸长和幼穗发育过程。本研究发现，调控生长素极

性运输基因 LA1 在细长粒型水稻基部节间显著下

调（表 4），水稻重心高度与籽粒长宽比呈显著正相

关（R2=0. 52，P<0. 05），LA1 可通过负调控生长素

极性运输维持分蘖直立生长，其表达下调会导致分

蘖角度增大，重心高度升高［33］，该转录组特征与株

型表型高度吻合，LA1 低表达可能是造成细长粒型

水稻倒伏风险升高的原因。

细长粒型与非细长粒型“幼穗-节间”联合比较

组（组 D）富集结果显示，差异基因主要富集在细胞

生长发育（GO：0048588）、Smc5-Smc6 复合物（GO：

0030915）、SUMO 连接酶复合物（GO：0106068）等
GO 条目中；同时 KEGG 富集通路分析发现在组 D
中 富 集 的 囊 泡 转 运 中 的 SNARE 相 互 作 用

（Ko04130）和 甘 氨 酸 、丝 氨 酸 、苏 氨 酸 代 谢

（Ko00260）通路也分别在组 B 和组 C 中富集。表明

Smc5-Smc6 复合物介导的细胞周期调控、SNARE
介导的囊泡转运与生长素运输、氨基酸代谢等通

路，是粒型与基部节间抗倒性状发育的共享调控通

路。对组 D 的 DEGs 进一步分析发现 OsLESV、

OsXTR1 也在不同粒型水稻中特异表达（表 4），且
与细胞生长、株型形态建成相关，是调控优质籼稻

“长宽比高、易倒伏”的关键候选基因。OsLESV 可

与颗粒结合型淀粉合成酶 Ⅰ（Granule-bound starch 
synthase Ⅰ， GBSS Ⅰ）、颗 粒 结 合 型 淀 粉 合 成 酶 Ⅱ

（Granule-bound starch synthase Ⅱ， GBSS Ⅱ）和丙酮

酸磷酸双激酶 B（Pyruvate orthophosphate dikinase 
B， PPDKB）3 种淀粉生物合成酶相互作用，正向调

控株高、粒长、粒宽，负向调控籽粒垩白率、直链淀

粉 含 量 等 性 状 ，同 步 影 响 籽 粒 品 质 和 株 型［34］。

OsXTR1 通过编码木葡萄糖内转糖基化酶，可正向

调控节间细胞伸长［35］，进而影响植株高度和重心

位置。

与非细长粒型水稻相比，OsSMC6、OsLESV、

OsXTR1、LOC_Os02g20330 和 LOC_Os08g42210
在细长粒型水稻的幼穗及基部节间中均为显著上

调表达，与优质稻籽粒长宽比高和垩白率低的表型

密切相关［13］；而 LA1 基因在细长粒型水稻节间中的

表达显著下调，可能是优质稻易倒伏的重要原因。

以上基因在幼穗和基部节间的特异性表达，可能通

过生长素信号通路介导的细胞周期调控、细胞骨架

重塑、细胞壁建成等过程共同调控水稻粒型、食味

品质与抗倒性，是优质籼稻  “细长粒、易倒伏” 性状

协同形成的重要分子基础。

4　结  论

广东丝苗米的籽粒长宽比与抗倒伏性状呈极

显著负相关，籽粒长宽比越高，倒伏风险越高。幼

穗与基部节间组织中的差异表达基因显著富集于

植物激素调控及次生代谢合成通路，协同调控茎秆

和幼穗的形态建成。不同粒型水稻差异基因主要

富集于囊泡转运 SNARE 互作通路，以及甘氨酸、丝

氨 酸 、苏 氨 酸 代 谢 通 路 。 OsSMC6、OsLESV、

OsXTR1、LA1、LOC_Os02g20330 和 LOC_Os08g42
210 等基因的差异表达是优质籼稻长宽比高、抗倒

能力偏弱的重要原因。
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