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油菜素甾醇信号调控粒形的分子机制与育种应用研究进展
高秀莹ꎬ于倩ꎬ黄骥∗

(南京农业大学农学院ꎬ江苏 南京 ２１１８００)

摘要:油菜素甾醇(ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓꎬＢＲ)信号在作物籽粒发育中扮演着双重角色:调控颖壳细胞的伸长与分裂ꎻ激活糖分转

运和淀粉合成相关基因ꎬ其作为一类重要的甾醇类植物激素ꎬ在植物的生长发育调控中发挥着重要作用ꎮ 近 ２０ 年来ꎬＢＲ
信号通路的核心组分从细胞表面受体到细胞核内转录因子的传导网络已被系统解析ꎬ建立了以受体激酶 ＢＲＩ１(ＢＲ
ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ １)、共受体 ＢＡＫ１(ＢＲＩ１￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ １)、负调控激酶 ＧＳＫ３ / ＳＨＡＧＧＹ￣ｌｉｋｅ 家族以及转录因子 ＢＺＲ１ /
ＢＥＳ１(ｂｒａｓｓｉｎａｚｏｌｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ １ / ｂｒｉ１￣ＥＭＳ￣ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ １)为核心骨架的信号通路ꎮ 本文系统综述了 ＢＲ 信号调控籽粒发育的分

子机制ꎬ系统阐述了 ＢＲ 的合成、感知与传导ꎬＢＲ 调控籽粒发育的细胞学和分子机制ꎬＢＲ 与生长素、赤霉素等其他信号通路

的交叉机制ꎬ以及不同作物中 ＢＲ 调控籽粒发育的保守性与特异性ꎮ 最后ꎬ指出该领域面临的主要问题与挑战ꎬ并对利用

ＢＲ 相关基因实现作物产量与品质协同改良的分子设计育种前景进行展望ꎮ
关键词:油菜素甾醇ꎻ粒形ꎻ信号转导ꎻＢＲ 合成ꎻ分子设计育种
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当今农业生产面临人口持续增长、环境退化和耕地面积缩减等多重困境ꎬ提升作物产量已成为应对全

球粮食安全挑战的关键[１－３]ꎮ 水稻作为全球超过半数人口的主食ꎬ其单株产量由单株穗数、每穗粒数和千

粒重 ３ 个要素决定ꎬ其中千粒重直接受粒形和灌浆程度的影响ꎮ 粒形包括粒长、粒宽和粒厚 ３ 个性状ꎬ不
仅影响粒重和产量ꎬ也决定了稻米的外观品质(如垩白度、透明度)和食味蒸煮品质ꎬ通常长宽比大的细长

稻米的垩白度较低[４－５]ꎮ 另外ꎬ粒形性状的差异在杂交水稻机械化制种中具有独特的应用价值ꎬ父母本在
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粒形上的显著差异ꎬ可通过机械筛分系统实现杂交种子与亲本种子的高效分离ꎬ从而推动杂交水稻制种的

全程机械化[６]ꎮ
在细胞学层面ꎬ粒形调控是通过改变颖壳细胞的伸长、扩张、分裂或分化来实现的[７]ꎮ 在分子层面ꎬ这

一过程受多种植物激素或蛋白修饰等信号的共同调控ꎬ包括多种植物激素(特别是油菜素甾醇和生长

素)、Ｇ 蛋白信号、泛素－蛋白酶体途径、ＭＡＰＫ 级联信号等[８－１０]ꎮ 油菜素甾醇(ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓꎬＢＲ)最初在

油菜花粉粒中被发现并鉴定[１１－１２]ꎬ此后该信号传导机制的研究经历了从遗传筛选到机制解析再到系统网

络的构建ꎮ ２００５—２００６ 年ꎬ以拟南芥为模式植物建立的 ＢＲＩ１￣ＢＩＮ２￣ＢＺＲ１ / ＢＥＳ１ 线性传导模型[１３－１４]ꎬ为理

解 ＢＲ 信号奠定了核心框架基础[１５]ꎮ ＢＲ 信号调控作物产量性状的系统研究始于 ２００８ 年前后ꎮ 水稻 ＢＲ
合成与信号突变体呈现籽粒变小和植株紧凑的表型ꎬ此后 １０ 余年间ꎬ大量控制粒形的主效 ＱＴＬ 中相当比

例被证实编码 ＢＲ 信号通路的核心组分或调控因子ꎮ 一般情况下ꎬＢＲ 生物合成或信号感知的缺失通常导致

籽粒变小ꎬ主要通过细胞伸长影响籽粒发育ꎬ而信号负调控因子的功能缺失则往往通过细胞增殖或细胞扩

张同时影响籽粒发育[２]ꎮ 当前研究表明ꎬ挖掘功能特异性基因、鉴定优异等位变异、获得有利突变和优化

激素空间分布是有效利用 ＢＲ 基因实现未来高产优质的重要途径之一[１６]ꎮ 本综述拟从 ＢＲ 信号感知、胞
内转导、核内转录调控及翻译后修饰 ４ 个方面ꎬ系统梳理 ＢＲ 信号调控籽粒发育的分子网络ꎬ并整合多作

物中的研究进展ꎬ探讨该领域面临的挑战与未来发展方向ꎮ

图 １　 油菜素甾醇(ＢＲ)合成途径

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ(ＢＲ)ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ

１　 油菜素甾醇(ＢＲ)的合成、感知与传导

１.１　 ＢＲ 的合成

油菜素甾醇属于多羟基化甾醇类激素ꎬ其最具生物活性的形式为油菜素内酯(ｂｒａｓｓｉｎｏｌｉｄｅꎬＢＬ) [１７]ꎮ
ＢＬ 的生物合成以鲨烯(ｓｑｕａｌｅｎｅ)为前体ꎬ涉及 ３ 条途径ꎬ包括早期 Ｃ－６ 氧化途径、晚期 Ｃ－６ 氧化途径以及

早期 Ｃ－２２ 与 Ｃ－２３ 羟基化途径[１８]ꎮ ＢＲ 主要在内质网中合成[１７－１８]ꎬ其生物合成途径涉及多个细胞色素

Ｐ４５０(ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ꎬＣＹＰ)家族酶的催化步骤ꎬ这些合成酶在调控籽粒发育中发挥关键作用(图 １)ꎮ 在

水稻中ꎬ多个 ＢＲ 生物合成基因的突变显著影响粒形ꎮ ＯｓＢＲＤ１ / ＯｓＢＲ６ｏｘ / ＯｓＤＷＡＲＦ 编码 ＢＲ－６－氧化酶ꎬ
在催化 ＢＲ 生物合成的最后步骤发挥作用ꎬ其功能缺失突变体呈现短圆籽粒ꎬ表现为典型的 ＢＲ 缺陷表

型[１９－２１]ꎮ ＯｓＤ２ / ＣＹＰ９０Ｄ２ 编码细胞色素 Ｐ４５０ 蛋白 ＣＹＰ９０Ｄ２ꎬ该基因功能缺失导致 ＢＲ 合成减少、籽粒显

著变短ꎬ细胞学分析表明 ＯｓＤ２ 主要通过促进细胞伸长正向调控籽粒大小[２２－２３]ꎮ Ｄ１１ / ＤＷＡＲＦ１１ /
ＣＹＰ７２４Ｂ１ 同样编码细胞色素 Ｐ４５０ 家族酶ꎬ其启动子区域的 ＳＮＰ 突变抑制基因表达水平ꎬ抑制颖壳外表

皮细胞伸长ꎬ减少粒长、粒宽和粒厚[２４－２５]ꎮ ＳＬＧ( ｓｌｅｎｄｅｒ ｇｒａｉｎ)基因编码 ＢＡＨＤ 酰基转移酶样蛋白ꎬ其功能

获得型突变体 ｓｌｇ￣Ｄ 内源 ＢＲ 水平显著升高ꎬ籽粒变长ꎮ ＳＬＧ 蛋白定位于内质网ꎬ通过调节水稻体内的 ＢＲ
稳态正向调控内源 ＢＲ 水平ꎬ促进细胞伸长以形成细长籽粒[２６]ꎮ

ＢＲ 生物合成基因的功能在多种作物中具有高度保守性ꎬ小麦 ＴａＤ１１￣２Ａ 同样编码细胞色素 Ｐ４５０ 蛋

白 ＣＹＰ７２４Ｂ１ꎬ其启动子区域鉴定到 ４ 个 ＳＮＰ 和 １ 个 １４ ｂｐ 插入 /缺失变异ꎬ形成 Ｈａｐ１ 和 Ｈａｐ２ 两种主要
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单倍型ꎮ 单倍型 Ｈａｐ１ 具有更高的转录活性ꎬ与长粒性状显著相关ꎬ在现代育种过程中获得正向选择[２７]ꎮ
玉米 ＺｍＤ１１ 编码参与 ＢＲ 生物合成的细胞色素 Ｐ４５０ 蛋白ꎬ过表达 ＺｍＤ１１ 能够完全恢复水稻 ｃｐｂ１ 突变体

的矮秆表型ꎬ且将其在水稻和玉米中过量表达均可显著增加粒长和千粒重ꎬ同时提高淀粉和蛋白质含量ꎬ
降低垩白粒率[２８]ꎮ 大麦 ＨｖＤＷＡＲＦ５ 编码参与 ＢＲ 生物合成早期的关键酶ꎬ该基因突变体表现出半矮秆表

型增强抗倒伏能力ꎬ但与传统 ＢＲ 突变体不同ꎬＨｖｄｗａｒｆ５ 能够在显著降低株高的同时维持正常籽粒大小和

粒重ꎬ实现了株高与粒重的协同调控[２９]ꎮ 这些研究表明ꎬＢＲ 生物合成途径中不同因子的作用改变对不同

器官的调控作用不同ꎬ因此ꎬ微调特定 ＢＲ 合成酶可实现在空间或作物器官水平上的响应差异化调控ꎮ
１.２　 ＢＲ 信号的受体

拟南芥中ꎬＢＲ 信号被细胞表面受体激酶感知ꎬＢＲ 分子被转运至质外体后ꎬ直接与定位于质膜的受体

ＢＲＩ１ 及其同源物 ＢＲＬ１(ＢＲＩ１￣Ｌｉｋｅ １)和 ＢＲＬ３ 结合[３０]ꎮ 拟南芥遗传学研究最早确立了 ＢＲＩ１ 作为 ＢＲ 受

体的核心地位ꎬ其胞外富含亮氨酸重复序列( ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔꎬＬＲＲ)结构域直接结合 ＢＲ 分子ꎬ进而与共

受体 ＢＡＫ１ / ＳＥＲＫ３(ｓｏｍａｔｉｃ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ３)形成异二聚体并发生相互磷酸化ꎬ启动下游信

号传导[３１－３２]ꎮ 水稻 ＢＲ 信号的识别主要由定位于质膜的 ＬＲＲ￣ＲＬＫ(ＬＲＲ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ)受体 ＯｓＢＲＩ１
及共受体 ＳＥＲＫ 家族蛋白(ＯｓＳＥＲＫ)完成[３３－３４]ꎮ ＯｓＢＲＩ１ 的功能缺失突变导致典型的 ＢＲ 不敏感表型ꎬ包
括严重矮化、叶夹角减小和籽粒显著变小ꎬ这种短圆籽粒同时受细胞伸长和分裂的共同调控[３５－３６]ꎮ 值得

注意的是ꎬＯｓＢＲＩ１ 受体在内质网中经历严格的蛋白质合成控制ꎬ错误折叠或未完全折叠的 ＯｓＢＲＩ１ 蛋白前

体通过 Ｅ２￣Ｅ３ 泛素连接酶 ＳＭＧ３ ( ｓｍａｌｌ ｇｒａｉｎ ３) 和 ＤＧＳ１ ( ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ １) 的泛素化系统被降

解[３７－３８]ꎮ ＯｓＢＲＩ１ 与 ＯｓＳＥＲＫ１(即 ＯｓＢＡＫ１)的相互作用也受质膜上其他受体的精细调控ꎬ其中 ＯｓＳＬＡ１ 编

码一种 ＬＲＲ￣ＲＬＫ 激酶ꎬ通过与 ＯｓＢＲＩ１ 和 ＯｓＳＥＲＫ１ 相互作用促进两者结合ꎬ正向调控 ＢＲ 信号传导[３９]ꎮ
此外ꎬＯｓＢＡＫ１ 不仅参与 ＢＲ 信号激活ꎬ还直接调控穗分生组织活性和穗粒数ꎬ其功能缺失导致粒长和粒宽

均显著降低ꎬ过表达则显著增加粒长和千粒重[４０]ꎮ ＯｓＢＡＫ２ / ＯｓＳＥＲＫ２ 作为 ＯｓＢＡＫ１ 同源蛋白ꎬ也与

ＯｓＢＲＩ１ 互作参与 ＢＲ 信号传导ꎬ其功能缺失导致株型更为紧凑且籽粒增大ꎬ说明 ＯｓＢＡＫ２ 是更具作物改良

潜力的基因[４１]ꎮ
１.３　 ＢＲ 信号在细胞质内的传导

在拟南芥 ＢＲ 通路中ꎬＢＲＩ１ / ＢＡＫ１ 受体复合体激活后ꎬ通过 ＢＳＫｓ / ＣＤＧ１ 将信号传递至 ＢＳＵ１ / ＢＳＬ 类

磷酸酶ꎮ ＢＳＵ１ / ＢＳＬ 进一步抑制 ＢＩＮ２ / ＧＳＫ３￣ｌｉｋｅ 激酶活性ꎬ从而解除 ＢＩＮ２ 对 ＢＺＲ１ / ＢＥＳ１ 的磷酸化抑制ꎬ
使 ＢＺＲ１ / ＢＥＳ１ 进入细胞核并调控 ＢＲ 响应基因表达ꎮ 该通路可概括为 ＢＲＩ１ / ＢＡＫ１￣ＢＳＫｓ / ＣＤＧ１￣ＢＳＵ１ /
ＢＳＬ￣ＢＩＮ２￣ＢＺＲ１ / ＢＥＳ１ 模块ꎮ 这一模块为理解作物中 ＢＲ 信号的中游传递提供了基本框架ꎬ但在水稻等禾

谷类作物中ꎬＯｓＢＳＫ、ＯｓＰＰＫＬ１ 和 ＧＳＫ３￣ｌｉｋｅ 激酶之间的关系并不完全等同于拟南芥模式ꎮ
ＢＳＫ(ＢＲ￣ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｋｉｎａｓｅ)家族通常被视为 ＢＲ 信号的正向调节元件ꎮ 在拟南芥通路中ꎬＢＳＫ 位于

ＢＲＩ１ / ＢＡＫ１ 受体复合体下游ꎬ负责将膜端感知信号传递给胞内 ＢＳＵ１ 磷酸酶和 ＧＳＫ 类激酶ꎮ 水稻中的研

究揭示了一种新的调控模式ꎬＯｓＢＳＫ３ 虽然是一种激酶ꎬ却能够通过非磷酸化修饰而仅是物理结合方式直

接抑制 ＯｓＰＰＫＬ１ 的磷酸酶活性ꎬＯｓＢＳＫ３ 通过抑制 ＯｓＰＰＫＬ１ 的去磷酸化活性ꎬ间接解除了对 ＢＲ 信号的抑

制作用ꎬ从而使得颖壳细胞纵向伸长ꎬ增加粒长和粒重[４２]ꎮ ＯｓＰＰＫＬ１ 作为蛋白磷酸酶ꎬ可通过稳定

ＯｓＧＳＫ３ 增强 ＢＲ 负调控ꎬＯｓＢＳＫ３ 则通过抑制 ＯｓＰＰＫＬ１ 解除这种负调控ꎬ由此形成一个层级关系ꎬＢＲ 受

体端激活 ＯｓＢＳＫ３ 正调控因子ꎬＯｓＢＳＫ３ 抑制 ＯｓＰＰＫＬ１ 类负调控因子ꎬＯｓＰＰＫＬ１ 类因子调节 ＧＳＫ 类负调

控激酶ꎬＯｓＧＳＫ 最终影响下游转录输出ꎮ
在 ＢＲ 信号通路中ꎬＧＳＫ３ / ＳＨＡＧＧＹ￣ｌｉｋｅ 激酶是关键的负调控因子ꎮ 它们位于膜受体信号和核内转录

输出之间ꎬ能够通过磷酸化下游转录因子、ＲＮＡ 结合蛋白、支架蛋白、代谢调节因子和细胞骨架相关蛋白ꎬ
决定 ＢＲ 信号最终流向ꎮ 在拟南芥的 ＢＲ 通路中ꎬＢＲ 信号较弱时ꎬＧＳＫ３￣ｌｉｋｅ 激酶 ＢＩＮ２ 维持较高活性ꎬ通
过磷酸化 ＢＺＲ１ / ＢＥＳ１ 类转录因子抑制其核内积累和转录活性ꎻＢＲ 信号增强后ꎬＢＩＮ２ 活性受到抑制ꎬ
ＢＺＲ１ / ＢＥＳ１ 类转录因子去磷酸化并进入细胞核ꎬ从而激活或抑制 ＢＲ 响应基因表达ꎮ 由此可见ꎬＢＩＮ２ 作

为一种激酶在拟南芥 ＢＲ 通路中并不是普通的调控因子ꎬ而是 ＢＲ 通路中决定信号输出强度、持续时间和

方向性的关键角色ꎮ 随着作物研究的深入ꎬ在水稻中对应的 ＢＩＮ２ 同源蛋白 ＯｓＧＳＫ２ / ＯｓＧＳＫ３ 等均被报道

参与 ＢＲ 响应调控籽粒发育、叶夹角、株高及分蘖数ꎮ 在小麦中ꎬＴａＳＫ４１、Ｔａｓｇ￣Ｄ１ / ２ 和 ＳＴＫｃ＿ＧＳＫ３ 等同源

激酶则与粒重、粒形、半矮秆和糖代谢调控有关ꎮ 因此ꎬＧＳＫ３￣ｌｉｋｅ 激酶是植物多重发育信号整合的重要节
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点[４３－４４]ꎮ 在水稻中ꎬＯｓＧＳＫ 家族蛋白除了响应上游 ＢＲ 受体复合体的调节ꎬ也受到 ＯｓＰＰＫＬ 类蛋白磷酸

酶、ＯｓＢＳＫ 类蛋白激酶以及多个粒形调控因子的影响ꎬ因此 ＧＳＫ３￣ｌｉｋｅ 激酶是连接 ＢＲ 信号、生长素信号、
细胞增殖、细胞扩张和籽粒形态建成的重要节点[４４]ꎮ ｑＴＧＷ３ 编码了 ＯｓＧＳＫ５ꎬ该基因通过限制颖壳细胞的

纵向分裂负向调控籽粒[４５]ꎬＯｓＧＳＫ５ 与生长素响应因子 ＯｓＡＲＦ４ 相互作用并将 ＯｓＡＲＦ４ 磷酸化[４５]ꎮ
水稻 ＯｓＧＳＫ２ 是 ＢＲ 信号和籽粒发育研究中最多的 ＧＳＫ３￣ｌｉｋｅ 激酶之一ꎮ ＯｓＧＳＫ２ 能够磷酸化

ＯｓＢＺＲ１、ＤＬＴ、ＯｓＷＲＫＹ５３、ＳＧ２、ＧＳ９ 相关复合体成员以及其他发育调控因子ꎬ从而改变这些因子的稳定

性、核质分布或转录活性[４ꎬ６ꎬ４０ꎬ４６－４７]ꎮ 当 ＯｓＧＳＫ２ 活性较高时ꎬ下游促生长转录因子的活性受到抑制ꎬＢＲ
响应减弱ꎬ植物表现为叶片较直立、细胞伸长受限和短圆籽粒ꎻ当 ＯｓＧＳＫ２ 活性被抑制时ꎬＯｓＢＺＲ１、ＤＬＴ 等

因子在核内积累ꎬＢＲ 输出增强形成较长的籽粒[４８－４９]ꎮ ＧＷ５ 能够通过与 ＯｓＧＳＫ２ 互作并抑制其激酶活性ꎬ
促进 ＯｓＢＺＲ１ 和 ＤＬＴ 去磷酸化及核内积累ꎬ最终增加粒宽和粒重[５０－５１]ꎮ ＳＧ２ 是 ＢＲ 响应的正调控因子ꎬ外
源 ＢＲ 促使 ＳＧ２ 向细胞核积累ꎬ但这一过程受 ＯｓＧＳＫ２ 激酶活性的抑制[４０]ꎮ 磷酸化后的 ＳＧ２ 滞留胞质ꎬ
无法进入核内调控粒形负调控因子 ＯｓＯＦＰ１９[５２]ꎮ 因此ꎬＯｓＧＳＫ２ 不仅可以降低下游因子的活性ꎬ还可以通

过改变下游蛋白的空间分布ꎬ调控其是否能够进入细胞核执行转录或互作功能ꎬ而这种空间调控对于 ＢＲ
信号的调节与输出非常关键ꎮ

图 ２　 水稻和拟南芥中的 ＢＲ 信号转导途径

Ｆｉｇ􀆰 ２　 ＢＲ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

除了 ＯｓＧＳＫ２ꎬＯｓＧＳＫ３ 在水稻 ＢＲ 信号与籽粒发育中也发挥了重要作用ꎮ ＧＬ３.１ / ｑＧＬ３ 是水稻粒长调

控的关键 ＱＴＬ 位点ꎬ该 ＱＴＬ 编码含有 Ｋｅｌｃｈ￣ｌｉｋｅ 重复结构域和 Ｃ 端 ＰＰ２Ａ 结构域的蛋白磷酸酶 ＯｓＰＰＫＬ１ꎬ
是拟南芥 ＢＳＵ１(ｂｒｉ１ ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ １)的水稻同源蛋白[５３]ꎮ 在第 ２ 个 Ｋｅｌｃｈ 重复序列中ꎬ一个保守的天冬氨酸

(Ａｓｐ)变为天冬酰胺(Ａｓｎ)的稀有突变形成了较长的籽粒[５４]ꎮ ｑＧＬ３ / ＯｓＰＰＫＬ１ 能够与 ＯｓＧＳＫ３ 在体内外

发生直接互作ꎬｑＧＬ３ / ＯｓＰＰＫＬ１ 通过去磷酸化稳定和激活 ＯｓＧＳＫ３ꎬ从而增强其对下游转录因子的抑

制[４４]ꎮ 另外ꎬ利用磷酸化蛋白质组学技术和互作蛋白鉴定技术丰富了 ｑＧＬ３ 的调控网络[５４]ꎮ 进一步发现

ｑＧＬ３ 能够诱导 １４￣３￣３ 蛋白的磷酸化ꎬ这种磷酸化修饰抑制了 １４￣３￣３ 与 ＯｓＢＺＲ１ 的结合能力[５５]ꎮ 这一机

制提示ꎬｑＧＬ３ / ＯｓＰＰＫＬ１ 对 ＢＲ 信号的影响可能具有多层次性ꎬ它可通过 ＯｓＧＳＫ３ 直接调节 ＯｓＢＺＲ１ 类转

录因子的转录活性ꎬ它也可通过 １４￣３￣３ 蛋白改变 ＯｓＢＺＲ１ 的空间分布和细胞核内的功能(图 ２)ꎮ
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１.４　 ＢＲ 途径的关键转录因子

ＢＺＲ１ / ＢＥＳ１ 是最早发现的 ＢＲ 信号通路的转录因子ꎬ它们可以直接结合 Ｅ￣ｂｏｘ、ＢＲＲＥ 等顺式元件ꎬ调
控细胞壁改造、细胞周期、激素代谢、糖运输、淀粉合成和发育相关基因[１３ꎬ５６]ꎮ 在拟南芥种子发育中ꎬＢＺＲ１
能够调控 ＳＨＢ１、ＩＫＵ１、ＩＫＵ２、ＭＩＮＩ３ 等关键基因ꎬ影响种皮、胚乳和胚的协调发育[５７]ꎮ 在水稻中ꎬＯｓＢＺＲ１
能够参与调控 ＣＳＡ、ＤＧＳ１、ＯｓＢＡＫ２、Ｗｘ 等基因ꎬ将 ＢＲ 信号连接到糖分运输、反馈调节和直链淀粉合

成[３７ꎬ５８－５９]ꎮ 在玉米中ꎬＺｍＢＥＳ１ / ＢＺＲ１￣５ 受上游 ＺｍＢＩＮ２ 的磷酸化抑制[６０]ꎬ去磷酸化的 ＺｍＢＥＳ１ 进入核内ꎬ
直接结合并激活细胞周期基因 ＺｍＣＹＣＤ 和淀粉生物合成关键基因 ＺｍＡＧＰＳ１ 从而调控籽粒发育[６０]ꎮ

当水稻 ＢＲ 信号激活时ꎬＯｓＧＳＫ２ 的功能被抑制ꎬ非磷酸化的 ＯｓＢＺＲ１ 在细胞核内大量积累ꎬ通过与靶

基因启动子上的 Ｅ￣ｂｏｘ(ＣＡＮＮＴＧ)元件或 ＢＲ 响应元件(ＢＲ￣ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｅｌｅｍｅｎｔꎬＢＲＲＥ)结合ꎬ调控下游基因

的表达[５６]ꎮ ＯｓＢＺＲ１ 属于植物特有的转录因子家族ꎬ其 Ｎ 端负责 ＤＮＡ 结合和蛋白互作ꎬ蛋白中部结构域

包含多个 ＧＳＫ３ 类激酶磷酸化位点以控制蛋白稳定性ꎬＣ 端参与转录调控ꎮ ＯｓＢＺＲ１￣ＲＮＡｉ 株系表现出叶

片直立和茎秆矮化ꎬ是理想株型育种的重要候选基因[６１]ꎮ ＯｓＭＥＤ２５(ｍｅｄｉａｔｏｒ ｓｕｂｕｎｉｔ ２５)能与 ＯｓＢＺＲ１ 互

作以促 进 转 录 调 控[６２]ꎮ ＯｓＲＬＡ１ / ＳＭＯＳ１ ( ｒｅｄｕｃｅｄ ｌｅａｆ ａｎｇｌｅ １ / ｓｍａｌｌ ｏｒｇａｎ ｓｉｚｅ １ ) 作 为 一 种 ＡＰ２
(ＡＰＥＴＡＬＡ２)转录因子ꎬ作为 ＯｓＢＺＲ１ 的转录共激活因子ꎬ与 ＯｓＢＺＲ１ 协同调控 ＢＲ 响应基因表达ꎬ影响株

高、叶夹角和籽粒大小[６３]ꎮ 这些研究说明ꎬＯｓＢＺＲ１ 并不是独立完成所有 ＢＲ 响应ꎬ而是通过招募转录共

激活因子、Ｍｅｄｉａｔｏｒ 复合体成员或其他转录因子ꎬ将 ＢＲ 信号转化为特定组织中的基因表达模式ꎮ
水稻 ＣＳＡ(ｃａｒｂｏｎ ｓｔａｒｖｅｄ ａｎｔｈｅｒ)编码ＭＹＢ 家族转录因子ꎬ是 ＯｓＢＺＲ１ 的直接靶基因[５８]ꎮ ＯｓＢＺＲ１ 通过

结合 ＣＳＡ 启动子的 Ｅ￣ｂｏｘ 元件激活其表达ꎬＣＳＡ 通过调节蔗糖从“源”向“库”的物理转运ꎬＢＲ 信号缺失导

致籽粒无法有效填充[５８]ꎮ ＢＲ 信号还通过 ＯｓＢＺＲ１￣ＳＬＲＬ２￣Ｗｘ 模块直接调控直链淀粉合成ꎬＯｓＢＺＲ１ 直接

结合 Ｗｘ(Ｗａｘｙ)启动子上的 Ｅ￣ｂｏｘ 激活其转录ꎬ同时ꎬＤＥＬＬＡ￣ｌｉｋｅ 蛋白 ＳＬＲＬ２( ｓｌｅｎｄｅｒ ｒｉｃｅ ｌｉｋｅ ２)与 ＢＺＲ１
互作抑制其对 Ｗｘ 的转录激活ꎬ进而减少直链淀粉生物合成[６４]ꎮ 拟南芥 ＢＥＳ１ 可与 ＢＩＭ１ 等 ｂＨＬＨ 因子协

同调控 ＢＲ 靶基因ꎬ水稻中 ＤＬＴ、 ＯＦＰ、 ＷＲＫＹ、 ｂＨＬＨ、 ＧＲＡＳ、 ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 等因子均可参与 ＢＲ 的输

出[１３ꎬ４６－４７ꎬ５２ꎬ６５]ꎮ ＯｓＷＲＫＹ５３ 是 ＯｓＧＳＫ２ 的底物ꎬ作为 ＢＲ 正向调控因子影响叶夹角和粒长[６ꎬ４７]ꎮ ＷＧ３ 与

ＤＬＴ 的互作说明 ＧＲＡＳ 家族蛋白也参与 ＢＲ 介导的粒形调控[４６]ꎮ ＯｓｂＨＬＨ０７９、ＯｓｂＨＬＨ９２、ＯｓｂＨＬＨ１８６、
ＯｓＢＵＬ１、ＯｓＢＣ１ 等因子构成了 ｂＨＬＨ 相关的 ＢＲ 输出网络[６６－６８]ꎮ ２０２６ 年的最新研究揭示了一种负调控籽

粒大小的 ＲＮＡ 结合蛋白 ＬＡＲＧＥ１ 受 ＯｓＧＳＫ２ 调控ꎬ并在核内竞争性地结合非典型 ｂＨＬＨ 蛋白 ＰＧＬ２[６９]ꎬ最
终激活下游负调控靶标 ＯｓＯＦＰ３ 的转录[６９]ꎮ 这种由 ＲＮＡ 结合蛋白介导的蛋白质竞争性拮抗ꎬ拓展了 ＢＲ
信号在转录后与转录层面的串扰认知边界ꎮ 这些发现共同表明ꎬＢＺＲ１ / ＢＥＳ１ 更像是一个转录网络的核心

接口ꎬ其最终输出取决于它与哪些伙伴因子结合、在哪种组织表达、在何种磷酸化状态下发挥作用ꎮ
Ｚｈａｎｇ 等[７０]揭示了 ＢＲ 信号在穗部空间的特异性调控机制ꎬ通过大规模化学诱变ꎬ创制了复粒稻诱变

株系ꎬ成功定位并克隆了关键基因 ＢＲＤ３(ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ￣ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ｄｗａｒｆ３)ꎬ其编码 １ 种油菜素甾醇代谢酶ꎮ
ＢＲＤ３ 的激活导致水稻内 ＢＲ 含量降低ꎬＢＲＤ３ 作用发生在水稻幼穗的二级分枝分生组织(ＳＢＭ)中ꎬ揭示

了 ＢＲ 在控制水稻穗分枝中的新功能ꎮ 研究首次揭示了在 ＳＢＭ 中ꎬＢＲ 含量的降低激活了 ＢＲ 信号通路的

核心抑制子 ＯｓＧＳＫ２ꎬＯｓＧＳＫ２ 磷酸化并稳定了转录因子 ＯｓＭＡＤＳ１ꎬ稳定的 ＯｓＭＡＤＳ１ 直接结合并促进下游

靶基因 ＲＣＮ２( ｒｉｃｅ ｃｅｎｔｒｏｒａｄｉａｌｉｓ２)的表达ꎮ ＲＣＮ２ 作为分生组织转化的关键调控因子ꎬ在其被激活后延迟

了 ＳＢＭ 向小穗分生组织(ＳＭ)的转变ꎬ使水稻有更多时间进行分枝ꎬ最终促进了二级枝梗的形成ꎬ增加了

穗粒数[７０]ꎮ
ＯｓＤＬＴ(ｄｗａｒｆ ａｎｄ ｌｏｗ￣ｔｉｌｌｅｒｉｎｇ)是水稻 ＢＲ 信号中另一个重要转录调控因子ꎮ ＯｓＤＬＴ 属于植物特有的

ＧＲＡＳ(ＧＡＩ、ＲＧＡ、ＳＣＲ)家族蛋白ꎬ作为 ＯｓＧＳＫ２ 的直接底物ꎬ被磷酸化后功能受到抑制ꎻＢＲ 信号促进其非磷

酸化积累ꎬ正向调控 ＢＲ 响应[４６ꎬ６５]ꎮ 另有 ＤＬＴ２ 作为 ＧＲＡＳ 转录因子ꎬ与 ＯｓＢＺＲ１ 和 ＤＬＴ 互作ꎬ协同调控水

稻株型和籽粒大小ꎬ正向参与 ＢＲ 信号网络传导[４６]ꎮ
此外ꎬＯｓＬＩＣ１( ｌｅａｆ ａｎｄ ｔｉｌｌｅｒ ａｎｇｌｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｒ １)作为 ＢＲ 信号的负调控转录因子ꎬ是水稻中首

个被鉴定的 ＣＣＣＨ 型锌指蛋白[７１]ꎮ ＯｓＬＩＣ１ 与 ＯｓＢＺＲ１ 相互拮抗:在高 ＢＲ 水平下 ＯｓＬＩＣ１ 被去磷酸化激

活并进入核内对抗 ＯｓＢＺＲ１ꎬ防止 ＢＲ 信号过度激活ꎬ而在低 ＢＲ 水平下 ＯｓＢＺＲ１ 主要驱动 ＢＲ 信号传

导[７１]ꎮ 这种 ＯｓＬＩＣ１￣ＯｓＢＺＲ１ 的精细平衡在调控叶夹角和设计最优株型中具有重要意义ꎮ

８６０１



　 第 ５ 期 高秀莹ꎬ等:油菜素甾醇信号调控粒形的分子机制与育种应用研究进展

２　 ＢＲ 与其他信号通路的关系

２.１　 ＢＲ 与赤霉素

ＢＲ 与赤霉素(ＧＡ)的关系具有明显的协同与拮抗双重性ꎬ因 ＢＲ 和 ＧＡ 都能促进细胞伸长ꎬ因此在株

高、叶夹角和籽粒伸长中常表现出协同作用ꎬ但二者作用过度增强可能带来植株徒长和倒伏风险ꎮ
ＯＶＡＴＥ 家族蛋白(ｏｖａｔｅ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬＯＦＰｓ)在 ＢＲ￣ＧＡ 交叉调控中扮演整合者角色ꎮ 水稻基因组共鉴定

３１ 个 ＯＦＰｓ 成员[７２]ꎮ ＯｓＯＦＰ１ 是 ＢＲ 信号途径关键调控转录因子之一ꎬ其可以与 ＤＬＴ 互作ꎬＢＲ 诱导的

ＯｓＯＦＰ１ 可影响 ＧＡ 代谢ꎬ从而调节株高和粒形[６５]ꎮ ＯｓＢＺＲ１ / ＢＥＳ１ 与 ＤＥＬＬＡ 类蛋白的互作也说明 ＧＡ 信

号负调控因子可以抑制 ＯｓＢＺＲ１ 的 ＤＮＡ 结合活性[５６]ꎮ 水稻 ＯｓＢＺＲ１￣ＳＬＲＬ２ 模块进一步把 ＧＡ 途径的

ＤＥＬＬＡ￣ｌｉｋｅ 因子与 ＢＲ 调控淀粉品质联系起来[６４]ꎮ ＯｓＯＦＰ８ 正向介导 ＢＲ 信号传导ꎬＯｓＧＳＫ２ 将其磷酸化

并稳定其蛋白水平ꎬ最终形成细长籽粒[７２]ꎮ ＯｓＯＦＰ１９ 与 ＤＬＴ 和 ＯＳＨ１(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ ｈｏｍｅｏｂｏｘ １)形成多蛋

白抑制复合体[５２]ꎮ ＯｓＯＦＰ３ 是 ＢＲ 信号传导的抑制因子ꎬＯｓＧＳＫ２ 将其磷酸化并稳定其蛋白水平ꎬ可与

ＯｓＢＺＲ１ 和 ＤＬＴ 互作负向调控水稻株型和粒形ꎬ过表达后呈现典型的 ＢＲ 不敏感表型ꎬ包括矮化、直立叶和

小籽粒[４９]ꎮ 此外ꎬＯｓＯＦＰ２２ 通过稳定水稻单一 ＤＥＬＬＡ 蛋白 ＳＬＲ１(ｓｌｅｎｄｅｒ ｒｉｃｅ １)抑制 ＢＲ 响应基因表达ꎬ
其过表达形成短圆籽粒并降低粒重[７３]ꎮ 由此可见ꎬＢＲ 与 ＧＡ 互作不只是 ２ 个促生长信号叠加ꎬ而是通过

转录复合体和代谢基因实现对植株的株高、粒形及稻米品质的协同调控ꎮ
２.２　 ＢＲ 与生长素

ＢＲ 与生长素的信号交叉在拟南芥和水稻中均高度保守ꎬ两者在调控细胞伸长与分裂、器官形态建成

等过程中表现出协同效应[７４]ꎮ 水稻 ＯｓＡＲＦ１１(ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒ １１)作为生长素信号的正向调控因子ꎬ
与 ＯｓＢＲＩ１ 启动子中的生长素响应元件结合激活其表达ꎬ调控株高、叶夹角和粒长[７５]ꎮ ＯｓＡＲＦ１９ 同样通

过结合 ＯｓＢＲＩ１ 启动子促进 ＢＲ 信号级联放大以增大叶夹角[７６]ꎮ ＯｓＡＲＦ１７ 作为生长素转录激活因子ꎬ通
过激活 ＯｓＢＲＩ１ 的新等位基因 ＨＦＲ１３１ 的表达参与 ＢＲ 信号传导以调控株高和粒长ꎬ单倍型分析表明

ＨＦＲ１３１Ｈａｐ６ / ＯｓＡＲＦ１７Ｈａｐ１组合可产生较长的粒长[７７]ꎮ
ＢＲ 信号负调控因子 ＯｓＳＫ４１ / ＯｓＧＳＫ５ / ＴＧＷ３( ｔｈｏｕｓａｎｄ￣ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ３)通过磷酸化稳定 ＯｓＡＲＦ４ 蛋白ꎬ

并进一步通过磷酸化降解 ＯｓＩＡＡ１０ 增强 ＯｓＡＲＦ４ 的积累[４５ꎬ７８]ꎮ ＯｓＡＲＦ４ 作为生长素响应因子持续抑制细

胞扩张基因 ＯｓＰＨＩ￣１(ｐｈｏｓｐｈａｔｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ １)的表达以减少粒长[７８]ꎮ 在叶夹角调控方面ꎬＯｓＢＺＲ１ 通过

结合 ＯｓＩＡＡ６ 启动子的 ＢＲ 响应元件 ＢＲＲＥ 激活其表达ꎬＯｓＩＡＡ６ 随后通过抑制 ＯｓＡＲＦ１ 的功能来调节叶

角ꎬ形成了 ＯｓＢＺＲ１￣ＯｓＩＡＡ６￣ＯｓＡＲＦ１ 的调控模块ꎬ表明 ＯｓＢＺＲ１ 可能是连接两类激素信号的另一个重要

枢纽[７９]ꎮ
ＲＬＡ１ / ＳＭＯＳ１ 和 ＳＭＯＳ２ / ＤＬＴ 也是重要的 ＢＲ－生长素的关联节点ꎬＯｓＡＲＦ１ 结合 ＲＬＡ１ / ＳＭＯＳ１ 启动子

ＡｕｘＲＥ 并激活其表达ꎮ ＲＬＡ１ / ＳＭＯＳ１ 是 ＢＲ 信号的正向调控因子ꎬＯｓＧＳＫ２ 将其磷酸化并抑制其表达ꎬ再
与 ＯｓＢＺＲ１ 互作调控 ＢＲ 响应基因的表达[６３ꎬ８０]ꎮ 更为重要的是ꎬＲＬＡ１ / ＳＭＯＳ１ 和 ＳＭＯＳ２ / ＤＬＴ 形成复合

体ꎬ协同激活下游靶基因 ＯｓＰＨＩ￣１ 的转录ꎮ 该 ＳＭＯＳ１￣ＳＭＯＳ２ 复合体位于 ＯｓＧＳＫ２ 下游ꎬ通过 ＢＲ 与生长素

协同调控水稻株高、叶夹角和籽粒发育[８０]ꎮ 此外ꎬＳＭＯＳ１ / ＲＬＡ１ 被发现参与水稻氮利用过程ꎬ也被称为

ＮＧＲ５( ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｔｉｌｌｅｒ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ５)ꎬ在低氮条件下通过招募 ＰＲＣ２ ( ｐｏｌｙｃｏｍｂ ｒｅｐｒｅｓｓｉｖｅ
ｃｏｍｐｌｅｘ ２)组蛋白甲基化修饰复合物ꎬ从而抑制分蘖抑制基因表达ꎬ同时促进氮利用效率和分蘖数

增加[８１]ꎮ
２.３　 ＢＲ 与细胞分裂素

ＯｓＰＰＫＬ１ 不仅是 ＢＲ 信号的调控组分ꎬ也是细胞分裂素(ｃｙｔｏｋｉｎｉｎꎬＣＫ)信号传导的重要调节因子ꎮ 其

Ｄ３６４ 位点通过增强 ＯｓＡＨＰ２ 磷酸化削弱磷传递至细胞分裂素响应因子 ＯｓＲＲ２１ 的效率ꎬ从而抑制粒

长[８２]ꎮ 这种对 ＢＲ 和 ＣＫ 信号的双重调控使得 ＯｓＰＰＫＬ１ 成为 ２ 种激素信号的关键节点ꎬ也解释了为何

ＯｓＰＰＫＬ１ 突变同时影响 ＢＲ 和细胞分裂素响应ꎮ
２.４　 ＢＲ 与脱落酸

ＢＲ 与 ＡＢＡ 信号之间的交叉对话同样影响种子发育ꎮ 在拟南芥中ꎬＢＥＳ１ 转录因子能够直接结合

ＡＢＡ２ 和 ＡＢＩ５ 启动子序列ꎬ降低内源 ＡＢＡ 水平ꎬ并通过激活 ＳＨＢ１、ＭＩＮＩ３ 和 ＩＫＵ 基因表达促进种子生

长[８３]ꎮ 水稻中ꎬＡＢＡ 诱导的 ＮＡＣ 转录因子 ＯｓＮＡＣ１２９ 功能缺失显著增加粒长和粒重ꎬ过表达株系表现出
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ＢＲ 敏感性降低ꎬ提示 ＯｓＮＡＣ１２９ 协调 ＡＢＡ 和 ＢＲ 信号以负调控籽粒大小ꎬ可能通过调节淀粉合成和灌浆

实现[８４]ꎮ
２.５　 ＢＲ 与 Ｇ 蛋白信号

ＧＳ３ 编码一种非典型 Ｇ 蛋白 γ 亚基ꎬ是首个被发现的水稻粒长和粒重的主效 ＱＴＬꎬＧＳ３ 与 ｑＧＬ３ /
ＯｓＰＰＫＬ１ 在粒长和粒重上具有显著的加性效应[８５]ꎮ 在 Ｇ 蛋白信号调控粒形的分子模块中ꎬＧＳ３ 和另一种

非典型 Ｇγ 亚基 ＤＥＰ１(ｄｅｎｓｅ ａｎｄ ｅｒｅｃｔ ｐａｎｉｃｌｅ １)共同与ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ 转录因子 ＯｓＭＡＤＳ１ / ＯｓＬＧ３ｂ 直接互作ꎬ
增强其转录活性以协同调控粒形[５]ꎮ 值得注意的是ꎬＯｓＭＡＤＳ１ 不仅是 Ｇ 蛋白信号的关键下游转录因子ꎬ
也是 ＢＲ 信号通路的重要调控节点ꎮ 童红宁团队研究揭示了 ＯｓＧＳＫ２￣ＯｓＭＡＤＳ１￣ＲＣＮ２ 分子通路调控水稻

穗粒数的机制[７０]ꎬ因此ꎬＯｓＭＡＤＳ１ 作为 Ｇ 蛋白信号与 ＢＲ 信号 ２ 条通路的共同下游节点ꎬ既受 Ｇβγ 二聚

体(ＲＧＢ１￣ＤＥＰ１ / ＧＳ３)的直接转录调控ꎬ又受 ＢＲ 信号核心激酶 ＯｓＧＳＫ２ 的磷酸化修饰调控ꎮ ＯｓＭＡＤＳ１ 构

成了 ＢＲ 信号与 Ｇ 蛋白信号在粒形决定以及穗粒数调控中的核心分子枢纽[７０]ꎮ 综上ꎬＢＲ 和 Ｇ 蛋白信号

在籽粒形态建成与穗部发育中既各自独立发挥重要功能ꎬ又通过 ＯｓＭＡＤＳ１ 等节点蛋白紧密关联ꎬ协同决

定籽粒大小与穗粒数ꎮ
２.６　 ＢＲ 与 ＭＡＰＫ 级联信号

ＯｓＧＬＡ１ 编码一个定位于细胞质的 ＭＡＰＫ 磷酸酶 ＭＫＰꎬ负调控籽粒大小和水稻芒的发育ꎮ ＧＬＡ１ 通过

对 ＯｓＭＡＰＫ６ 进行去磷酸化修饰抑制其激酶活性ꎬＯｓｇｌａ１ 突变体表现出对外源 ＢＲ 信号的高度敏感[８６]ꎮ
Ｆａｎｇ 等[８７]发现 ＯｓＭＰＫ６￣ＯｓＭＡＤＳ４７￣ＰＰＫＬ１ / ３ 模块将 ＭＡＰＫ 级联与 ＢＲ 信号中的 ＰＰＫＬ 磷酸酶通过共同

底物进行关联ꎮ ＯｓＭＰＫ６ 激酶磷酸化 ＯｓＭＡＤＳ４７ 并增强其稳定性ꎬ稳定后的 ＯｓＭＡＤＳ４７ 在转录水平抑制

下游粒形调控基因 ＧＳ３ 和 ＧＷ８ 的表达ꎮ 同时ꎬＯｓＰＰＫＬ１ 和 ＯｓＰＰＫＬ３ 磷酸酶与 ＯｓＭＡＤＳ４７ 互作将其去磷

酸化ꎬ促使其降解ꎬ从而解除对下游靶基因的转录抑制ꎮ
２.７　 ＢＲ 与其他信号通路

ＢＲ 与糖信号的联系正在成为籽粒发育研究的新热点ꎬ籽粒灌浆本质上是碳同化物从源到库的转运、
卸载和储藏过程ꎬＢＲ 通过碳饥饿花药基因 ＣＳＡ(ｃａｒｂｏｎ ｓｔａｒｖｅｄ ａｎｔｈｅｒ)、蜡质基因 Ｗｘ(ｗａｘｙ)、腺苷二磷酸

葡萄糖焦磷酸化酶 ＡＧＰａｓｅ (ＡＤＰ － Ｇｌｕｃｏｓｅ ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅ)、可溶性淀粉合酶 ＳＳＳ ( ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｔａｒｃｈ
ｓｙｎｔｈａｓｅ)、腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶小亚基 ＡＧＰＳ１(ＡＤＰ－Ｇｌｕｃｏｓｅ ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅ ｓｍａｌｌ ｓｕｂｕｎｉｔ １)
等因子影响糖转运和淀粉合成ꎮ 小麦 ＴａＳｎＲＫ１￣ＴａｂＨＬＨ４８９ 模块揭示了糖信号与 ＢＲ 信号共同控制粒长

的机制ꎬＴａＳｎＲＫ１ 通过磷酸化促进 ＴａｂＨＬＨ４８９ 降解ꎬ而 ＢＲ 通过 ＴａＢＺＲ１ 抑制 ＴａｂＨＬＨ４８９ 表达ꎬ二者共同

解除 ＴａｂＨＬＨ４８９ 的负调控作用[８８]ꎮ 这些结果共同表明ꎬＢＲ 调控籽粒发育的关键不只是让细胞生长ꎬ还
决定碳如何被分配到籽粒中ꎮ

另外ꎬＢＲ 与营养和逆境信号的关系也不可忽视ꎮ 高产材料往往需要同时具备较大籽粒、合理株型、
较强抗倒伏性和较高环境适应性ꎮ ＢＲ 信号增强可能提高生长潜力ꎬ但在盐害、干旱或高密度种植条件

下ꎬ可能反而降低稳产性ꎮ ＧＷ５￣Ｌｉｋｅ 负向调控粒宽和盐抗性ꎬ其突变能够同时增加粒宽和盐胁迫下生长

表现ꎬ提示某些 ＢＲ 相关负调控因子可能同时限制产量和抗性[５１]ꎮ 未来需要从产量、品质、抗逆、适应性

等方面协同优化理解 ＢＲ 信号ꎬ并利用 ＢＲ 实现下一次“绿色革命”(图 ３)ꎮ

３　 不同农作物中 ＢＲ 调控籽粒发育的保守性与特异性

３.１　 玉米

玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ)ＢＲ 信号的核心骨架与拟南芥和水稻高度保守ꎬ但在特定组分的功能演化上展现出明

显的单子叶植物特色[８９]ꎮ ＺｍＤ１１ 和 ＺｍＤＷＦ４ 等合成基因的表达水平直接决定玉米籽粒的物理填充上

限ꎮ ＺｍＧＳＫ 家族作为负调控因子通过磷酸化下游转录因子ꎬＺｍＢＥＳ１ / ＢＺＲ１￣５ 直接结合并激活参与细胞

周期(如 ＺｍＣＹＣＤ)和淀粉生物合成(如 ＺｍＡＧＰＳ１)的关键基因ꎬ从细胞分裂和内含物充实 ２ 个维度共同驱

动籽粒发育[６０]ꎮ 玉米 ＺｍＢＩＮ２ 能够物理结合并磷酸化 ＺｍＢＥＳ１ / ＢＺＲ１￣５ 以抑制其转录激活活性ꎬ在 ＢＲ 信

号诱导下非磷酸化的 ＺｍＢＥＳ１ / ＢＺＲ１￣５ 向核内大量转移[６０]ꎮ 玉米 ＢＲ 研究还特别关注 ＢＲ 调控叶夹角对

密植的重要价值ꎬ在叶枕区域精细控制细胞物理排布对于高密度种植模式下的群体光合效率优化至关重

要ꎮ ＺｍＵＰＡ１(ｕｐｒｉｇｈｔ ｐｌａｎｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ １ꎬ编码 ＢＲ 合成酶 ＺｍＢＲＤ１ 的功能缺陷类型)和 ＺｍＵＰＡ２(位于 Ｂ３
转录因子基因 ＺｍＲＡＶＬ１ 上游 ９.５ ｋｂ 的 ２ ｂｐ 缺失)是从大刍草中鉴定的控制叶夹角的关键位点ꎬ导入优异
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图 ３　 ＢＲ 与其他植物激素和信号的关系

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ＢＲ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔ ｈｏｒｍｏｎｅｓ ｏｒ ｓｉｇｎａｌｓ

等位基因可在高密度种植下使玉米产量提高约 １８％[９０]ꎮ 这一发现凸显了野生种质资源在挖掘 ＢＲ 相关

优异变异中的巨大价值ꎮ
３.２　 小麦

六倍体小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.ꎬＡＡＢＢＤＤ)的 ＢＲ 研究受限于同源基因冗余ꎬ但近年来取得了突破ꎮ
Ｔａｓｇ￣Ｄ１ 编码 ＳＴＫｃ＿ＧＳＫ３ 激酶(ＯｓＧＳＫ２ 的同源蛋白)ꎬ其功能获得型突变 Ｔａｓｇ￣Ｄ１Ｅ２８６Ｋ稳定 ＧＳＫ３ 蛋白ꎬ抑
制 ＢＲ 信号传导ꎬ将长形籽粒转变为圆形[９１]ꎮ ＺｎＦ￣ＴａＢＲＩ１￣ＴａＢＫＩ１ 模块揭示了全新的 ＢＲ 信号门控机制:
ＺｎＦ￣Ｂ 编码的 ＲＩＮＧ 型 Ｅ３ 泛素连接酶感知 ＢＲ 后泛素化降解 ＴａＢＫＩ１ 解除对 ＴａＢＲＩ１ 的抑制ꎻ缺失 ＺｎＦ￣Ｂ
导致 ＢＲ 信号适度减弱ꎬ实现半矮秆表型ꎬ同时增产 １０.６％ ~ １５.２％[３]ꎮ 利用 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 多重编辑同时

敲除 ＴａＳＫ４１ 四个同源基因获得四突变体ꎬ发现四突变体的籽粒增大ꎬ粒重增加ꎬ而株高和分蘖数未受负

面影响[４５]ꎮ ＴａＳＫ４１￣ＴａＳｎＲＫ１β１(ＳＮＦ１￣ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ １ β１ ｓｕｂｕｎｉｔ)模块连接了激素发育信号与碳

水化合物代谢能量网络[９２]ꎮ ＴａＤ１１￣２Ａ 基因启动子区域的 Ｈａｐ１ 优良单倍型与更长粒和更高千粒重显著

相关ꎬ在现代育种中受到正向选择[２７]ꎮ 此外ꎬＴａＳｎＲＫ１￣ＴａｂＨＬＨ４８９ 模块整合 ＢＲ 激素信号和糖能量信号

协同控制小麦粒长ꎮ ＢＲ 信号通过 ＴａＢＺＲ１ 在转录水平抑制 ＴａｂＨＬＨ４８９ 表达ꎬ解除其对下游细胞伸长相关

基因的转录抑制ꎬ促进颖壳细胞伸长[８８]ꎮ
３.３　 大麦

大麦(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ.)ＢＲ 受体 ＢＲＩ￣１ 激酶结构域的 ｕｚｕ 突变(第 ８５７ 位组氨酸突变为精氨酸ꎬ源
于第 ２６１２ 位 Ａ>Ｇ 单核苷酸替换)导致胚乳淀粉粒从正常的双峰分布转为几乎单峰分布ꎬ表明 ＢＲ 信号精

细调控种子内部碳水化合物沉积和淀粉粒结构[９３]ꎮ ＨｖＤＷＡＲＦ５ 突变体呈现产量增加而株高降低的优异

性状ꎬ实现了半矮秆抗倒伏与维持正常籽粒大小和产量的平衡ꎬ为作物育种提供了新的思路[２９]ꎮ 这一发

现证明通过精准敲除特定 ＢＲ 合成酶ꎬ可实现在空间或器官水平上的 ＢＲ 响应差异化ꎬ使颖壳细胞发育免

受茎秆节间缩短的负面影响ꎮ
３.４　 跨物种比较分析

ＢＲ 信号调控籽粒大小的功能在多种作物中呈现核心机制保守的特点ꎮ 在保守性方面ꎬＢＲ 生物合成

途径关键酶(Ｄ１１、ＤＷＦ４)的功能、受体 ＢＲＩ１￣ＢＡＫ１ 的信号感知模式、ＧＳＫ３ 激酶作为负调控因子的核心地

位以及 ＢＺＲ１ / ＢＥＳ１ 作为终端转录因子的促进作用在单子叶和双子叶植物中均被验证ꎮ 在物种特异性方

面ꎬ不同作物的驯化过程中选择了不同的 ＢＲ 通路基因变异ꎬ水稻 ＧＳ３、ＧＷ５ 在粒形驯化中发挥核心作用ꎬ
玉米 ＵＰＡ１ / ＵＰＡ２ 主要调控叶夹角适应密植ꎬ小麦 ＺｎＦ￣Ｂ 和 Ｔａｓｇ￣Ｄ１ 的变异同时影响株高和粒形[３ꎬ９１]ꎮ
植物激素调控种子大小存在物种特异性差ꎬ同源激素途径在不同植物中可能产生不同的表型结果[２－３]ꎮ
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此外ꎬ多倍体作物的同源基因冗余(如六倍体小麦)也为功能研究带来了独特挑战与机遇ꎬ多重基因组编

辑技术的应用使得同时敲除多个同源等位基因成为可能ꎬ为精准性状改良开辟了新途径ꎮ

４　 总结与展望

经过近 ２０ 年的系统研究ꎬＢＲ 信号调控籽粒发育的分子框架已基本清晰ꎮ 从 ＢＲ 生物合成到受体复

合物在质膜感知 ＢＲ 信号ꎬ经细胞质中的传导ꎬ最终由转录因子在核内调控 ＢＲ 应答基因ꎮ 这一通路在拟

南芥和水稻中被系统解析ꎬ并在玉米、小麦、大麦等主要作物中得到广泛验证[１４]ꎮ 大量产量 ＱＴＬ 的克隆

揭示 ＢＲ 信号通路是作物驯化和育种选择的热点因素ꎬ关键调控因子的自然变异对籽粒大小、品质和重量

具有重要影响ꎮ ＢＲ 信号通路关键调控因子的自然变异是水稻粒形多样性和品质差异的重要遗传基础ꎬ
ｑＧＬ３ / ＯｓＰＰＫＬ１ 在 Ｋｅｌｃｈ 重复序列中的稀有错义突变(Ｄ３６４Ｅ / Ｎ)通过降低磷酸酶活性ꎬ影响 ＯｓＧＳＫ３ 蛋

白稳定性及细胞分裂素信号传导ꎬ正向调控粒长和粒重ꎮ 值得注意的是ꎬＯｓＢＲＩ１、ＯｓＢＡＫ１、ＯｓＧＳＫ３ 和

ＯｓＢＺＲ１ 等 ＢＲ 信号核心组分在籼粳稻亚种间均存在自然变异ꎬ这些变异协同导致籼稻 ＢＲ 敏感性弱于粳

稻ꎬ并有助于籼稻产量和品质的协同提升ꎮ 上述自然变异不仅揭示了 ＢＲ 信号通路在作物驯化和品质改

良中的核心调控作用ꎬ还为通过分子标记辅助选择和基因编辑技术精准改良粒形与品质提供了宝贵的优

异等位基因资源ꎮ 此外ꎬ油料作物(油菜、花生)通过 ＢＲ 信号同时调控种子 /荚果大小和油脂积累ꎬ块根作

物(甘薯)则通过 ＢＲ 调控薄壁细胞扩张促进块根增重ꎮ 总体而言ꎬＢＲ 通过增强细胞扩张正向调控籽粒大

小ꎬ同时与多种植物激素和信号通路共同参与这一调控过程ꎮ 当前ꎬ研究者已从是否与 ＢＲ 有关系进入如

何利用 ＢＲ 精准调控的新阶段ꎬ从挖掘功能特异性基因、鉴定优异等位变异、诱导有利突变和优化空间激

素分布等方面进行探索ꎬ为下一场“绿色革命”提供了新的路线ꎮ
４.１　 存在的主要问题与挑战

１)ＢＲ 途径的核心组分具有高度多效性ꎬ在影响粒形、粒重和品质的同时ꎬ株高、叶夹角、分蘖、育性等

性状也会随之改变ꎬ给育种应用带来困难ꎮ 尽管籽粒发育的特异性启动子和激素空间分布优化展现了诱

人前景ꎬ但可用的精准调控元件仍十分有限ꎮ 此外ꎬ已鉴定的优异等位变异多为功能缺失或减弱型ꎬ当多

个负调控节点被相继敲除后ꎬ能否实现产量性状持续提升、是否存在天花板效应或负面补偿效应ꎬ尚缺乏

系统的遗传评估ꎮ
２)随着多组学的开发利用ꎬ如转录组学、磷酸化蛋白质组学、互作蛋白质组学、泛素化蛋白质组学数

据的应用ꎬＢＲ 信号网络正在向复杂多维网络转变ꎮ 如何在组学数据中识别真正控制粒形的关键调控枢

纽ꎬ理解其在不同组织或发育阶段的功能角色分化仍是核心瓶颈ꎮ
３)对 ＢＲ 转运机制与空间分布认知较为匮乏ꎮ 与生长素和细胞分裂素不同ꎬ目前对 ＢＲ 转运机制的

了解相对有限ꎮ 是否存在 ＢＲ 转运蛋白ꎬＢＲ 的空间分布如何决定? 这些问题构成了 ＢＲ 基础生物学中的

重要空白ꎬ也限制了 ＢＲ 空间分布优化的实施ꎮ
４)ＢＲ 信号在拟南芥、水稻等模式作物和六倍体小麦、玉米作物中研究的差距依然显著ꎮ 植物激素在

调控粒形中的作用存在物种特异性差异ꎬ在不同作物中可能会有不同表型结果ꎮ 多倍体作物的同源基因

冗余、转化体系效率低下等问题限制了 ＢＲ 通路机制的解析ꎬ以及向育种实践的快速转化ꎮ
５)环境因子与 ＢＲ 信号互作机制尚待阐明ꎮ ＢＲ 在调控非生物和生物胁迫响应中的确切角色仍存在

争议ꎬ如干旱调控中ꎬＢＲ 发挥促进还是抑制作用与何种因素有关? 环境信号如何通过 ＢＲ 及其他激素通

路实现对籽粒发育的差异化调控ꎬ以及如何协调胁迫响应与产量形成之间的固有矛盾ꎬ相关研究仍十分

有限ꎮ
４.２　 未来发展方向

基于上述分析ꎬ结合 ＢＲ 研究的最新发展趋势ꎬ我们认为未来应聚焦以下方向:
１)利用基因编辑技术创制粒形关键调控因子ꎬ如 ＯｓＰＰＫＬ１、ＯｓＧＳＫ２ / ３、ＯｓＢＺＲ１ 的系列梯度材料(包

括启动子替换、磷酸化位点模拟突变等)ꎬ结合单细胞转录组学和激素成像技术ꎬ建立从 ＢＲ 信号强度到细

胞学效应再到粒形性状的定量预测模型ꎬ为精准分子设计育种提供定量参数ꎮ 重点挖掘功能特异性基因ꎬ
包括特异性调控粒形而不影响叶夹角的基因ꎬ或特异性调控特定节间伸长而不影响籽粒发育的基因ꎬ以及

基因家族中具有表达特异性或功能分化的特定成员ꎬ为精准分子设计提供理论依据ꎮ
２)利用定量化学蛋白质组学、冷冻电镜结构解析等技术以及 ＡｌｐｈａＦｏｌｄ 等蛋白质结构预测工具ꎬ系统
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鉴定 ＯｓＰＰＫＬ１、ＯｓＧＳＫ２ / ３、ＯｓＢＺＲ１ 等核心组分不同翻译后修饰的结构基础ꎮ 基于对蛋白质修饰位点和功

能序列的深入理解ꎬ通过基因编辑工具设计并筛选自然界不存在的有利突变ꎬ如利用 ＯｓＧＳＫ２ 的不同磷酸

化修饰位点创制具有不同激酶活性的突变形式ꎮ
３)在充分挖掘 ＢＲ 转运机制的基础上ꎬ进一步系统鉴定 ＢＲ 转运蛋白和关键代谢基因ꎮ 运用合成生

物学原理设计条件性响应的 ＢＲ 信号模块ꎬ实现在籽粒特定发育阶段启动或关闭 ＢＲ 响应ꎮ
４)系统开展野生近缘种、地方品种和现代栽培品种 ＢＲ 通路基因的单倍型分析ꎮ 依托大规模基因功

能验证和高通量表型组学平台ꎬ有望快速找到具有较大增产潜力的优异变异ꎬ丰富育种的遗传多样性ꎮ
５)基于 ＡＩ 预测模型寻找协同改良粒形、株型、产量、品质和抗性的最优等位变异靶标及其组合ꎬ提升

从发现到田间应用的转化效率ꎬ相关研究将决定这场新“绿色革命”的成效ꎮ ＢＲ 作为作物驯化和育种选

择的热点ꎬ必将为突破作物产量平台期与保障全球粮食安全作出实质性贡献ꎮ
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Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００２ꎬ１３０(３):１１５２－１１６１.
[２１] Ｈｏｎｇ ＺꎬＵｅｇｕｃｈｉ￣Ｔａｎａｋａ ＭꎬＳｈｉｍｉｚｕ￣Ｓａｔｏ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ｌｏｓｓ￣ｏｆ￣ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｒｉｃｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｅｎｚｙｍｅꎬＣ￣６ ｏｘｉｄａｓｅꎬｐｒｅｖｅｎｔｓ ｔｈｅ

ｏｒｇａｎｉｚｅｄ ａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｏｌａｒ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｅｌｌｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｓｔｅｍ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２００２ꎬ３２(４):４９５－５０８.
[２２] Ｆａｎｇ ＮꎬＸｕ ＲꎬＨｕａｎｇ Ｌ Ｊꎬｅｔ ａｌ. ＳＭＡＬＬ ＧＲＡＩＮ １１ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅꎬｇｒａｉｎ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｒｉｃｅꎬ２０１６ꎬ９(１):６４.
[２３] Ｈｏｎｇ ＺꎬＵｅｇｕｃｈｉ￣Ｔａｎａｋａ ＭꎬＵｍｅｍｕｒａ Ｋꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｒｉｃｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ￣ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ｍｕｔａｎｔꎬｅｂｉｓｕ ｄｗａｒｆ(ｄ２)ꎬｉｓ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ａ ｌｏｓｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｅｗ

ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２００３ꎬ１５(１２):２９００－２９１０.
[２４] Ｔａｎａｂｅ ＳꎬＡｓｈｉｋａｒｉ ＭꎬＦｕｊｉｏｋａ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｎｏｖｅｌ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｉｓ ｉｍｐｌｉｃａｔｅｄ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｖｉａ ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｒｉｃｅ

３７０１
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ｄｗａｒｆ ｍｕｔａｎｔꎬｄｗａｒｆ１１ꎬｗｉｔｈ ｒｅｄｕｃｅｄ ｓｅｅｄ ｌｅｎｇｔｈ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２００５ꎬ１７(３):７７６－７９０.
[２５] Ｚｈｏｕ ＹꎬＴａｏ Ｙ ＪꎬＺｈｕ Ｊ Ｙꎬｅｔ ａｌ. ＧＮＳ４ꎬａ ｎｏｖｅｌ ａｌｌｅｌｅ ｏｆ ＤＷＡＲＦ１１ꎬｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｇｒａｉｎ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ｉｎ ａ ｈｉｇｈ￣ｙｉｅｌｄ ｒｉｃｅ ｖａｒｉｅｔｙ[Ｊ] . Ｒｉｃｅꎬ

２０１７ꎬ１０(１):３４.
[２６] Ｆｅｎｇ Ｚ ＭꎬＷｕ Ｃ ＹꎬＷａｎｇ Ｃ Ｍꎬｅｔ ａｌ. ＳＬＧ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｎｇｌｅ ｂｙ ｍｏｄｕｌａｔｉｎｇ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ２０１６ꎬ６７(１４):４２４１－４２５３.
[２７] Ｘｕ Ｈ ＹꎬＳｕｎ ＨꎬＤｏｎｇ Ｊ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅ ＴａＤ１１￣２Ａ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｌｉｔｅ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｗｈｅａｔ ｇｒａｉｎ

ｙｉｅｌｄｓ[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０２２ꎬ１３５(８):２９０７－２９２３.
[２８] Ｓｕｎ ＨꎬＸｕ Ｈ ＹꎬＬｉ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅꎬＺｍＤ１１ꎬ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎ ｒｉｃｅ ａｎｄ ｍａｉｚｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２０２１ꎬ１６０:２８１－２９３.
[２９] Ｚｏｌｋｉｅｗｉｃｚ ＫꎬＯｋｌｅｓｔｋｏｖａ ＪꎬＣｈｍｉｅｌｅｗｓｋａ Ｂꎬｅｔ ａｌ. Ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅ ＨｖＤＷＡＲＦ５ ｅｎａｂｌｅ ｂａｌａｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｍｉ￣

ｄｗａｒｆｉｓｍ ａｎｄ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ｉｎ ｂａｒｌｅｙ[Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ２０２５ꎬ１７７(２):ｅ７０１７９.
[３０] Ｋｉｎｏｓｈｉｔａ ＴꎬＣａñｏ￣Ｄｅｌｇａｄｏ ＡꎬＳｅｔｏ Ｈꎬｅｔ ａｌ. Ｂｉｎｄｉｎｇ ｏｆ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ ｔｏ ｔｈｅ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ＢＲＩ１[ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ

２００５ꎬ４３３(７０２２):１６７－１７１.
[３１] Ｃａñｏ￣Ｄｅｌｇａｄｏ ＡꎬＹｉｎ Ｙ ＨꎬＹｕ Ｃꎬｅｔ ａｌ. ＢＲＬ１ ａｎｄ ＢＲＬ３ ａｒｅ ｎｏｖｅｌ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ｔｈａｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｖａｓｃｕｌａｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

[Ｊ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ２００４ꎬ１３１(２１):５３４１－５３５１.
[３２] Ｌｉ Ｊ ＭꎬＣｈｏｒｙ Ｊ. Ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ１９９７ꎬ９０(５):９２９－９３８.
[３３] Ｌｉ ＪꎬＷｅｎ Ｊ ＱꎬＬｅａｓｅ Ｋ Ａꎬｅｔ ａｌ. ＢＡＫ１ꎬａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＬＲＲ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ＢＲＩ１ ａｎｄ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ

ｓｉｇｎａｌｉｎｇ[Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ２００２ꎬ１１０(２):２１３－２２２.
[３４] Ｗａｎｇ Ｘ ＦꎬＫｏｔａ ＵꎬＨｅ Ｋꎬｅｔ ａｌ. Ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌ ｔｒａｎｓｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＢＲＩ１ / ＢＡＫ１ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｍｐａｃｔｓ ｅａｒｌｙ ｅｖｅｎｔｓ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ

ｓｉｇｎａｌｉｎｇ[Ｊ] . Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｃｅｌｌꎬ２００８ꎬ１５(２):２２０－２３５.
[３５] Ｙａｍａｍｕｒｏ ＣꎬＩｈａｒａ ＹꎬＷｕ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｌｏｓｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｒｉｃｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ１ ｈｏｍｏｌｏｇ ｐｒｅｖｅｎｔｓ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｅｎｄｉｎｇ ｏｆ

ｔｈｅ Ｌａｍｉｎａ Ｊｏｉｎｔ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０００ꎬ１２(９):１５９１－１６０６.
[３６] Ｎａｋａｍｕｒａ ＡꎬＦｕｊｉｏｋａ ＳꎬＳｕｎｏｈａｒａ Ｈꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ＯｓＢＲＩ１ ａｎｄ ｉｔｓ ｈｏｍｏｌｏｇｏｕｓ ｇｅｎｅｓꎬＯｓＢＲＬ１ ａｎｄ ＯｓＢＲＬ３ꎬｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ

２００６ꎬ１４０(２):５８０－５９０.
[３７] Ｚｈｕ Ｘ ＪꎬＺｈａｎｇ Ｓ ＺꎬＣｈｅｎ Ｙ Ｐꎬｅｔ ａｌ. Ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ１ꎬａ Ｃ３ＨＣ４ ￣ｔｙｐｅ ＲＩＮＧ ｐｒｏｔｅｉｎꎬｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ｉｎ ｒｉｃｅ(Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ Ｌ.) [ Ｊ] .

Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０２１ꎬ１０５(４):４０５－４１７.
[３８] Ｌｉ ＪꎬＺｈａｎｇ Ｂ ＬꎬＤｕａｎ Ｐ Ｇꎬｅｔ ａｌ. Ａｎ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ Ｅ２￣Ｅ３ ｅｎｚｙｍｅ ｐａｉｒ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ

ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０２３ꎬ３５(３):１０７６－１０９１.
[３９] Ｓｏｎｇ Ｙ ＪꎬＮｉｕ Ｒ ＦꎬＹｕ Ｈ Ｌꎬｅｔ ａｌ. ＯｓＳＬＡ１ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｅａｆ ａｎｇｌｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｂｙ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＯｓＢＲＩ１ ａｎｄ ＯｓＢＡＫ１ ｉｎ ｒｉｃｅ

[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２２ꎬ１１０(４):１１１１－１１２７.
[４０] Ｙｕａｎ ＨꎬＦａｎ Ｓ ＪꎬＨｕａｎｇ Ｊꎬｅｔ ａｌ. ０８ＳＧ２ / ＯｓＢＡＫ１ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｎｕｍｂｅｒꎬａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｙ ｉｎ Ｉｎｄｉｃａ ａｎｄ Ｊａｐｏｎｉｃａ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄｓ

ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｒｉｃｅꎬ２０１７ꎬ１０(１):２５.
[４１] Ｄｕ Ｈ ＹꎬＹｏｎｇ ＲꎬＺｈａｎｇ Ｊ Ｑꎬｅｔ ａｌ. ＯｓＢＡＫ２ / ＯｓＳＥＲＫ２ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｓ ｒｅｐｒｅｓｓｅｄ ｂｙ ＯｓＢＺＲ１ ｔｏ ｍｏｄｕｌａｔｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｌｅｎｇｔｈ

ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ２０２３ꎬ７４(１７):４９７８－４９９３.
[４２] Ｔｉａｎ ＰꎬＬｉｕ Ｊ ＦꎬＹａｎ Ｂ Ｈꎬｅｔ ａｌ. ＯｓＢＳＫ３ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｇｒａｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ｂｙ ｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇ ｔｈｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ＯｓＰＰＫＬ１[ Ｊ] .

Ｐｌａｎｔｓꎬ２０２２ꎬ１１(１２):１５８６.
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[６６] Ｓｅｏ ＨꎬＫｉｍ Ｓ ＨꎬＬｅｅ Ｂ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｒｉｃｅ Ｂａｓｉｃ ｈｅｌｉｘ￣ｌｏｏｐ￣ｈｅｌｉｘ ７９(ＯｓｂＨＬＨ０７９)ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓ ｌｅａｆ ａｎｇｌｅ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅ[Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ２０２０ꎬ２１(６):２０９０.
[６７] Ｔｅｎｇ Ｓ ＺꎬＬｉｕ Ｑ ＭꎬＣｈｅｎ Ｇ Ｘꎬｅｔ ａｌ. ＯｓｂＨＬＨ９２ꎬｉｎ ｔｈｅ ｎｏｎｃａｎｏｎｉｃａｌ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙꎬｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｌｅａｆ ａｎｇｌｅ ａｎｄ ｇｒａｉｎ

ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ２０２３ꎬ２４０(３):１０６６－１０８１.
[６８] Ｃｈｅｎ ＷꎬＣａｉ Ｙ ＣꎬＬｕｏ Ｌ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＯｓＢＵＬ１￣ＯｓｂＨＬＨ１８６￣ＯｓＢＣ１ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｐｌｅｘ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｌｅａｆ ａｎｇｌｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ

ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２６ꎬ１２５(３):ｅ７０７１４.
[６９] Ｌｉｕ Ｙ ＰꎬＺｈａｎｇ ＨꎬＧａｏ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＬＡＲＧＥ１ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ｂｙ ｒｅｐｒｅｓｓｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＰＧＬ２ ａｎｄ ＡＰＧ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ

Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２６ꎬ１２５(２):ｅ７０６７４.
[７０] Ｚｈａｎｇ Ｘ ＸꎬＭｅｎｇ Ｗ ＪꎬＬｉｕ Ｄ Ｐꎬｅｔ ａｌ. Ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｒｉｃｅ ｐａｎｉｃｌｅ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｉｓｓｕｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ[ Ｊ] .

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２４ꎬ３８３(６６８７):ｅａｄｋ８８３８.
[７１] Ｚｈａｎｇ ＣꎬＸｕ Ｙ ＹꎬＧｕｏ Ｓ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｍｏｄｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ＬＩＣ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０１２ꎬ

８(４):ｅ１００２６８６.
[７２] Ｙｕ ＨꎬＪｉａｎｇ Ｗ ＺꎬＬｉｕ Ｑꎬｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｏｖａｔｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ２０１５ꎬ１０(３):

ｅ０１１８９６６.　
[７３] Ｃｈｅｎ Ｈ ＹꎬＹｕ ＨꎬＪｉａｎｇ Ｗ Ｚꎬｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｏｖａｔｅ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ２２ ｃｏｎｆｅｒｓ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ａｎｄ ｒｅｐｒｅｓｓｅｓ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ

ａｎｄ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇｓ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２１ꎬ３０４:１１０７３４.
[７４] Ｗｕ Ｍ ＤꎬＺｈｏｕ ＪꎬＬｉ Ｑꎬｅｔ ａｌ. Ａｕｘｉｎ￣ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｃｒｏｓｓｔａｌｋ:ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｃｒｏｐ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２４ꎬ

１２(４):９５３－９６３.
[７５] Ｓａｋａｍｏｔｏ ＴꎬＭｏｒｉｎａｋａ ＹꎬＩｎｕｋａｉ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ａｕｘｉｎ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] .

Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１３ꎬ７３(４):６７６－６８８.
[７６] Ｚｈａｎｇ Ｓ ＮꎬＷａｎｇ Ｓ ＫꎬＸｕ Ｙ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ａｕｘｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｆａｃｔｏｒꎬＯｓＡＲＦ１９ꎬｃｏｎｔｒｏｌｓ ｒｉｃｅ ｌｅａｆ ａｎｇｌｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ＯｓＧＨ３￣５ ａｎｄ

ＯｓＢＲＩ１[Ｊ] . ＰｌａｎｔꎬＣｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ２０１５ꎬ３８(４):６３８－６５４.
[７７] Ｌａｎ Ｄ ＹꎬＣａｏ Ｌ ＭꎬＬｉｕ Ｍ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｈｆｒ１３１ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] .

Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２３ꎬ１４:１１５２１９６.
[７８] Ｍａ ＭꎬＳｈｅｎ Ｓ ＹꎬＢａｉ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ｉｎ ｒｉｃｅ ｂｙ ＴＧＷ３ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＯｓＩＡＡ１０ ｔｈｒｏｕｇｈ ｐｏｔｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＯｓＩＡＡ１０￣ＯｓＡＲＦ４￣

ｍｅｄｉａｔｅｄ ａｕｘｉｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０２３ꎬ４２(３):１１２１８７.
[７９] Ｘｉｎｇ Ｍ ＱꎬＷａｎｇ ＷꎬＦａｎｇ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｒｉｃｅ ＯｓＩＡＡ６ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ＯｓＡＲＦ１ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｌｅａｆ ｉｎｃｌｉｎａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｃｒｏｐ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２２ꎬ１０(６):１５８０－

１５８８.　
[８０] Ｈｉｒａｎｏ ＫꎬＹｏｓｈｉｄａ ＨꎬＡｙａ Ｋꎬｅｔ ａｌ. Ｓｍａｌｌ ｏｒｇａｎ ｓｉｚｅ １ ａｎｄ ｓｍａｌｌ ｏｒｇａｎ ｓｉｚｅ ２ / ｄｗａｒｆ ａｎｄ ｌｏｗ￣ｔｉｌｌｅｒｉｎｇ ｆｏｒｍ ａ ｃｏｍｐｌｅｘ ｔｏ ｉｎｔｅｇｒａｔｅ ａｕｘｉｎ ａｎｄ

５７０１
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ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０１７ꎬ１０(４):５９０－６０４.
[８１] Ｗｕ ＫꎬＷａｎｇ Ｓ ＳꎬＳｏｎｇ Ｗ Ｚꎬｅｔ ａｌ. Ｅｎｈａｎｃｅｄ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ｇｒｅｅｎ ｒｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｙｉｅｌｄ ｖｉａ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｃｈｒｏｍａｔｉｎ ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] .

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２０ꎬ３６７(６４７８):ｅａａｚ２０４６.
[８２] Ｌｉｕ Ｄ ＰꎬＺｈａｏ ＨꎬＸｉａｏ Ｙ Ｈꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｃｒｙｐｔｉｃ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｏｆ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｐｈｏｓｐｈｏｒｅｌａｙ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０２２ꎬ１５(２):２９３－

３０７.　
[８３] Ｒｏｈ ＪꎬＰａｒｋ Ｃ ＨꎬＳｏｎ Ｓ Ｈꎬｅｔ ａｌ. ＢＥＳ１￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｏｆ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｔｏ

ｉｎｃｒｅａｓｅ ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０２３ꎬ６６(３):２２３－２３２.
[８４] Ｊｉｎ Ｓ ＫꎬＺｈａｎｇ Ｍ ＱꎬＬｅｎｇ Ｙ Ｊꎬｅｔ ａｌ. ＯｓＮＡＣ１２９ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ

ｐａｔｈｗａｙ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２２ꎬ１３:９０５１４８.
[８５] Ｇａｏ Ｘ ＹꎬＺｈａｎｇ Ｘ ＪꎬＬａｎ Ｈ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ａｄｄｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＧＳ３ ａｎｄ ｑＧＬ３ ｏｎ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１５ꎬ１５(１):１５６.
[８６] Ｗａｎｇ ＴꎬＺｏｕ ＴꎬＨｅ Ｚ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｇｒａｉｎ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ａｗｎ １ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１９ꎬ

６１(１０):１０３６－１０４２.
[８７] Ｆａｎｇ Ｊ ＪꎬＣｈｕｎ ＹꎬＺｈａｎｇ Ｆꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｎｏｖｅｌ ＯｓＭＰＫ６￣ＯｓＭＡＤＳ４７￣ＰＰＫＬ１ / ３ ｍｏｄｕｌｅ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅ ａｎｄ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ａｄｖａｎｃｅｄ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ

２０２５ꎬ１２(３０):ｅ０１９４６.
[８８] Ｌｙｕ Ｊ ＹꎬＷａｎｇ Ｄ ＺꎬＳｕｎ Ｎꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＴａＳｎＲＫ１￣ＴａｂＨＬＨ４８９ ｍｏｄｕｌｅ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｓ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ａｎｄ ｓｕｇａｒ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｇｒａｉｎ ｌｅｎｇｔｈ

ｉｎ ｂｒｅａｄ ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２４ꎬ２２(７):１９８９－２００６.
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高秀莹ꎬ南京农业大学副教授ꎬ硕导ꎬ主要从事水稻种子大小关键基因挖掘及育种利用相关研究ꎬ以第一

或通信作者在 Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ、Ｐｌａｎｔ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ、Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ、Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ、Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ、
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ、Ｒｉｃｅ 等期刊发表研究论文ꎬ获授权国家发明专利 ６ 件ꎬ主持国家自然科学

基金项目、江苏省自然科学基金项目、江苏省自主创新项目、中国博士后科学基金面上项目等ꎮ 承担本

科生“种子生产原理与方法”“专业文献阅读与应用文写作”、研究生“高级种子学”等课程的教学工作ꎮ

黄骥ꎬ南京农业大学教授ꎬ博导ꎬ种业科学系主任ꎬ江苏省种业科技工程研究中心主任ꎬ兼任教育部农

艺类专业教学指导委员会委员、江苏省遗传学会理事、江苏省生物信息学学会农林生物信息学专委会

主任委员等ꎬ入选教育部新世纪优秀人才、江苏省“３３３ 工程”等ꎬ主要从事水稻油菜素甾醇信号转导、
生物信息学和智慧育种方面的研究ꎮ 在 Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ、ＰＮＡＳ、Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ、Ｐｌａｎｔ Ｃｏｍｍ、Ｐｌａｎｔ Ｊ、Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｔｅｃｈ Ｊ、Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ 等刊物发表第一或通信作者论文 ４０ 余篇ꎬ开发了一系列植物生物信息学数据库

和分析工具(ｈｔｔｐｓ: / / ｃｂｉ.ｎｊａｕ.ｅｄｕ.ｃｎ)ꎬ以及大豆、水稻智能设计育种平台ꎮ
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