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水稻功能基因组研究进展与发展展望
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摘 要:水稻是重要的粮食作物也是功能基因组研究的模式植物。近年来水稻功能基因组研究发展迅速，技
术和资源平台不断完善和拓展，大批重要功能基因被分离鉴定。高通量基因组新技术开始被应用于水稻育
种。回顾了水稻功能基因组研究的发展历程，在对国内外研究现状总结基础上，围绕“稻 2020”研究计划对未
来水稻发展方向进行了展望。
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The Progress and Perspective of Rice Functional
Genomics Research
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Abstract: Rice is a staple food crop and model system for genomic research among cereal plants． There has been
rapid advances in rice funciotnal genomic research in the last decade including development of technological and
resource platforms and the isolation of functional genes． High-throughput genomic technologies have been used in rice
breeding． This review gave a glimpse on the progress made in rice functional genomics research，and the perspective
of rice development direction in the future around a goal referred to as“Rice 2020”: a call for an international
coordinated effort in rice functional genomics．
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水稻是世界和我国三大主要粮食作物之一，

全球超过半数以上的人口以稻米为主粮。水稻在
我国和全球粮食安全以及可持续发展中具有极其

重要的地位和作用。水稻在农作物中基因组最
小，并与玉米、大麦及小麦等其他禾本科粮食作物
存在广泛的共线性，已成为禾谷类作物基因组研

究的模式植物。此外，水稻中有高效成熟的遗传
转化体系，拥有丰富的种质资源，研究历史悠久。
自 1998 年启动国际水稻基因组测序计划以来，水
稻基因组和功能基因组研究取得了巨大的进展。
伴随着新一代高通量、高精度测序技术的发展，水
稻功能基因组学的研究正不断深入，并开始推动

作物遗传育种理念和育种技术手段的革新。

1 植物功能基因组发展现状与趋势

水稻和拟南芥分别是单子叶和双子叶基因组

研究的模式植物。拟南芥全基因组测序于 2000
年 底 完 成 ( The Arabidopsis Genome Initiative
2000) ，2001 年国际上启动了拟南芥功能基因组
研究计划( Arabidopsis 2010 ) ，目标是揭示全部基
因的功能，全面阐明拟南芥的生物学基础。拟南
芥全基因组测序的完成和功能基因组计划的实

施，极大的推动了植物功能基因组学的发展，为重

要农作物基因组研究提供了研究方法和研究

策略。



水稻是第一个完成全基因组测序的作物。水
稻基因组的精确测序于 2004 年完成( International
Rice Genome Sequence Project，IRGSP，2005 ) 。
根据 2011 年 10 月发布的最新注释( Rice Genome
Annotation Project Release 7， http: / / rice．
Plantbiology． msu． edu / ) ，水稻基因组大小约为
373Mb，预测编码 55 986 个基因，其中 39 045 个
非转座子基因编码 49 066 种转录本，16 941 个转
座子基因编码 17 272 种转录本。随着研究的深
入这些预测数据还将不断的发生变化。中国、韩
国、美国、日本、澳大利亚、法国、荷兰以及位于菲
律宾的国际水稻研究所等都实施开展了水稻功能

基因组研究的计划，包括构建功能基因组研究的

技术平台和大规模的功能基因组研究，取得了许

多重大进展: ①大型突变体库。突变体库的创建

开始于 20 世纪 90 年代末期，国际上利用 T-DNA、
转座子和反转录转座子插入等手段创建了多个

突变体库，分离插入标签侧翼序列 343 138 条
( 表 1) ;②基因表达谱。利用不同的技术平台，包
括 BGI /Yale 60K，NSF 45K，Agilent 44K 以及
Affymetrix 57K等芯片获得了大量的水稻全基因
组表达谱数据。如 CREP ( Collection of Rice
Expression Profiles ) 、Rice XPro ( Rice Expression
Profile Database ) 、RAD ( Rice Array Database ) 、
RiceGE ( Rice Functional Genomics Express
Database) 等( 表 2 ) ; ③全长 cDNA 文库。目前通
过 KOME ( Knowledge-based Oryza Molecular
Biological Encyclopedia) 和 REDB ( Rice EST Data-
Base) 数据库可以检索的全长 cDNA 大约 60 000
条;④基因克隆。依托功能基因组研究平台，使用

表 1 水稻突变体数据库
Table 1 Rice mutant database．

数据库简称( 来源)
Name of database( source)

基因型

Genotype
突变源

Mutation strategy
侧翼序列( bp)

Flanking sequence( bp)

Postech ( Korea) Dongjin，Hwayoung T-DNA Tos17 107 171
RMD ( China) Zhonghua11，Zhonghua15，Nipponbare T-DNA Tos17 85 315
TRIM ( Taiwan) Tainung 67 T-DNA 11 799
RTIM ( Japan) Nipponbare Tos17 77 740
CIRAD ( France) Nipponbare T-DNA Tos17 29 263
ZJU ( China) Zhonghua11，Nipponbare T-DNA 741
UCD ( USA) Nipponbare Ac-Ds 17 730

CSIRO ( Australia) Nipponbare Ac-Ds 611
GSNU ( Korea) Dongjin Byeo Ac-Ds 1 072

EU-OSTID ( Netherlands) Nipponbare Ac-Ds 1 315
SHIP ( China) Zhonghua 11 T-DNA 10 381

数据来源: http: / / signal． salk． edu /RiceGE /RiceGE_Data_Source． html
Data source: http: / / signal． salk． edu /RiceGE /RiceGE_Data_Source． html

表 2 水稻表达谱数据库［1］

Table 2 Rice expression database［1］．

数据库 Database 网址 Website 注释 Annotation

Collection of rice
expression profiles

http: / /crep． ncpgr． cn
Indica，Affymetrix 57 K，tissues covering the entire life
cycle，190 samples

Yale virtual center for cellular
expression profiling of rice

http: / /bioinformatics． med． yale．
edu / riceatlas /

Japonica， BGI /Yale 60 K， diverse cell types，
220 samples

Rice expression profile
database

http: / / ricexpro． dna． affrc． go． jp /
Japonica，Agilent 44 K，whole developmental tissues，
209 samples

Rice array database
http: / /www． ricearray． org / index．
shtml

Indica and japonica，NSF 45 K，NSF 20 K，Affymetrix
57 K，Agilent 22 K，BGI /Yale 60 K，1 790 samples

RiceGE: gene expression
atlas

http: / / signal． salk． edu /cgi-bin /
RiceGE

Indica and japonica，Affymetrix 57 K，22 K custom
oligoarray，163 samples
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图位克隆、插入突变体库及表达差异基因功能研
究等策略，基因克隆速度大幅加快。如 2010 年底
统计，水稻中被克隆的基因为 600 余个［1］，而到
2013 年 3 月，被克隆的基因数目已经超过 1 800
个( http: / /www． ricedata． cn /gene) ;⑤全基因组关
联分析。水稻拥有丰富的种质资源并建立了核心
及微核心种质资源库，随着新一代测序技术的发

展，基因型与表型( 重要农艺性状) 的大规模全基

因组关联分析已经展开。
随着人类、拟南芥、水稻、家蚕、牛和鸡等大量

生物基因组测序计划的全部或部分完成，一些针

对 DNA、RNA ( mRNA 与 noncoding RNAs) 、蛋白
质、代谢产物和表观遗传修饰等不同层次分子信
息的新高通量技术不断涌现，如全基因组 SNP 芯
片、表达谱芯片、蛋白质芯片、SAGE 测序和串联
质谱等，同时高维数据分析技术也取得了长足的

发展。高通量技术及生物计算软件的开发和应用
催生了一系列组( － ome) 与组学( － nomics) 新概
念。在以高通量技术为代表的组学带动下，正逐
渐形成多学科、多层次、多角度、多时空 ( 发育和
进化) 的整体研究格局。基因组学的研究不断拓
展，变得更加趋于系统化和规模化。植物基因组
学进入了一个新的时代。

2 中国水稻功能基因组研究取得的重要
进展

我国是世界上较早启动农作物基因组研究的

国家之一。1998 年，我国作为主要发起和参与国
参与了国际水稻基因组测序计划 ( International
Rice Genome Sequencing Project，IRGSP ) 。2002
年完成了超级杂交稻亲本籼稻 9311 的全基因组
草图和籼稻广陆矮第四号染色体的精确图谱的绘

制。2005 年，IRGSP公布了粳稻品种“日本晴”的
全基因组精确序列。继完成水稻基因组精确测序
后，我国适时启动了水稻功能基因组研究，“九
五”末期开始水稻突变体库的构建工作，2002 年启
动水稻功能基因组研究重大专项，“十一五”和“十
二五”水稻功能基因组获得了国家的连续支持。

2． 1 水稻功能基因组研究的技术平台
2． 1． 1 水稻突变体库资源 利用突变体来分离
和鉴定基因是最直接有效的方法，构建突变体库

是功能基因组研究的重要内容。华中农业大学、

中国科学院上海植物生理研究所和中国科学院遗

传与发育生物学研究所等单位共创建水稻插入突

变体约 27 万株系［2，3］，分离得到 T-DNA 和 Tos17
的侧翼序列总数已达到 96 437 条 ( 表 1 ) 。突变
体材料和数据实现了全球共享，对国内外水稻功

能基因组研究起到了很大的支撑作用。
2． 1． 2 水稻全基因组表达谱 利用 Affymetrix全
基因组表达芯片，系统地完成了优良杂交稻汕优

63 及其亲本珍汕 97 和明恢 63 全生育期［4］和不
同胁迫条件( 低氮、低磷、干旱和低温等) 的全基
因组表达谱分析，建成了表达谱数据 CREP
( collection of rice expression profiles) 的信息平台
( http: / / crep． ncpgr． cn / ) 。
2． 1． 3 全长 cDNA 文库 全长 cDNA 文库提供
了覆盖基因全长的 mRNA 的反转录序列，在确定
基因编码区域、分析转录和翻译水平上基因的调
控及基因的表达等方面发挥着不可替代的作用，

分离克隆基因的全长 cDNA成为水稻功能基因组
研究的重要平台之一。粳稻品种日本晴已经有
38 000 全长 cDNA 克隆的信息可以在 KOME
( Knowledge-based Oryza Molecular Biological
Encyclopedia) 页面检索到 ( http: / / cdna01． dna．
affrc． go． jp /cDNA / ) 。中国水稻功能基因组研究
主要致力于籼稻品种的全长 cDNA 分离［5，6］。中
科院国家基因研究中心公布了籼稻品种广陆矮 4
号的 10 081 条全长 cDNA 序列和明恢 63 的
12 727条全长 cDNA 序列，收录于 RICD ( Rice
Indica cDNA Database ) 网站 ( http: / /www． ncgr．
ac． cn / ricd / ) 。同时还新收录了非洲栽培稻 2 045
条全长 cDNA序列。水稻全长 cDNA 文库序列的
建立，极大地促进了基因克隆的进程。研究者们
不仅获得了大量基因序列的结构信息，对于比较

不同品种基因表达差异，基因功能和表达蛋白的

分析具有较大的意义。
2． 1． 4 新一代测序技术在基因功能分析中的运
用 我国科学家率先开发了基于新一代测序技术

的高通量基因型鉴定方法，与目前广泛应用的分

子标记相比，新方法在速度上加快了 20 倍，在精
度上提高了 35 倍［7］。完成了明恢 63 和珍汕 97
的全基因组重测序，构建了包含 25 万个 SNP 标
记的明恢 63 和珍汕 97 杂交分离群体 238 个重组
自交系的超高密度遗传连锁图

［8］。基于以第二
代测序仪为基础的高通量基因型分析平台，我国
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科学家成功开展了水稻全基因组关联分析工作。
中国科学院国家基因研究中心完成了中国水稻

517 个地方品种的低丰度测序，构建了一套高密
度的水稻单倍体型图谱

［9］。2011 年底又完成了
950 份较有代表性的水稻品种的重测序，利用构
建的水稻高密度基因型图谱开展抽穗期和产量性

状的全基因组关联分析
［10］。2012 年研究人员获

得了来自 446 个地理上不同的普通野生稻和
1 083个栽培籼稻和粳稻品种的基因组序列，并绘
制出水稻全基因组遗传变异的精细图谱，并据此

开展了栽培稻驯化研究
［11］。

2． 2 重要农艺性状功能基因
水稻功能基因组项目实施以来，分离克隆了

一大批控制水稻高产、优质、抗逆和营养高效等重
要农艺性状的功能基因，为水稻品种改良储备了

基因资源。
2． 2． 1 水稻产量相关性状基因 我国科学家已
克隆了控制株高、抽穗期和穗粒数的主效基因
Ghd7［12］，籽粒产量、株高和抽穗期多效基因
Ghd8［13］，粒长主效基因 GS3［14，15，16］，粒重基因
GS5［17］，粒宽主效基因 GW2［18］，粒重和品质基因
OsSPL16［19］，直立密穗基因 DEP1［20］和控制籽粒
灌浆的基因 GIF1［21］等影响水稻产量的相关基
因。相关论文在 Nature 系列杂志上发表，研究结
果表明，这些基因对水稻产量性状的遗传改良具

有重大的应用前景。
2． 2． 2 抗病虫害相关基因 目前，40 个抗白叶
枯和 48 个抗稻瘟病的基因已经被克隆及功能验
证。由我国科学家分离克隆的白叶枯主效隐性抗
病基因 xa13［22，23］已经被广泛应用于南亚国家的
水稻育种中。分离克隆的抗谱较宽的抗稻瘟病的
主效基因 Pi9 /Piz-t /Pi2［24，25］，Pi-d2［26］表现出很
好的应用价值。同时我国科学家在水稻抗褐飞虱
主效基因中也取得了重大进展，Bph1-Bph9 已在
栽培稻中鉴定出来，利用栽培稻和野生稻种质资

源，率先分离克隆的抗褐飞虱基因 Bph14［27］已运
用于抗虫水稻的培育中。
2． 2． 3 抗非生物逆境的基因 水稻生产中会遭
受不同程度的干旱、盐、重金属、冷害等的胁迫，导
致水稻减产。目前已经有 100 多个基因被鉴定为
对逆境有不同程度的抗性。如我国科学家分离鉴
定出的 SNAC1［28］和 OsSKIPa［29］基因，超量表达后
对干旱具有明显抗性。将耐盐基因 SKC1 导入轮

回亲本获得的近等基因系对盐的耐受性大大

增加
［30］。

2． 2． 4 氮、磷营养高效利用基因 在磷肥利用
上，已初步明确 OsPT2［31，32］、OsSPX1［33］等基因在
磷的吸收转运中的功能。

3 “稻 2020”研究计划———水稻功能基因
组未来发展方向

针对全球水稻功能基因组研究的现状，综合

水稻功能基因组研究的发展态势，我国科学家提

出了“稻 2020”研究计划———水稻功能基因组全
球合作倡议

［34］:拟通过水稻生物组学( 功能基因

组学、表观基因组学、蛋白组学和代谢组学等) 方
面的研究，到 2020 年最终阐明水稻基因组所有基
因的功能及重要农艺性状等位基因的功能多样

性，并将上述的研究成果运用到水稻遗传改良中。
该项计划得到了世界多国科学家的积极响应，正

在发展成为水稻功能基因组研究的国际合作

计划。

3． 1 建立国际共享的水稻功能基因组研究的技
术平台和基因资源

继续完善补充插入突变体和全长 cDNA 文
库。根据计算，为使水稻基因组的每个注释基因
至少有 1 个 T-DNA 插入，需要至少 576 441 个插
入事件

［35］。在国际同行的共同努力下，目前已经
获得了大约 675 000 个突变体，能定位到水稻染
色体上的侧翼序列已达到 319 969 个 ( v6
mapped，http: / / signal． salk． edu /RiceGE /RiceGE) 。
需要进一步获得 T-DNA 插入突变体的侧翼序列
标签。另外，通过其他方法来构建突变体库，作为
没有 T-DNA标签区域的重要补充。通过化学和
辐射的方法，可以产生高密度的突变随机分布于

整个基因组，只需要相对较小的突变体群体就能

获得全基因组饱和诱变
［36］。化学诱变 EMS 和

MNU诱导单核苷酸的变异创造多样的点突变，
TILLING技术能有效的筛选点突变［37］。由于籼
稻的转化效率低，理化诱变是籼稻突变体库的重

要补充。amiRNA ( artificial microRNA) 是近年来
发展的一项基因沉默的新技术，在拟南芥和水稻

中都得到成功的应用，已经成为研究水稻基因功

能的有用工具
［38］。人工合成的 miRNAs 既能够

特异性地沉默单一基因，也可以同时沉默多个相
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关但不相同的基因。利用 amiRNA 技术创造的转
基因株系，不仅能有效的鉴定基因的表型，还能为

突变体库提供有益的补充。最近，新开发的
TALENs ( transcription activator-like effector
nucleases) 技术能快速简便的靶向敲除目标基因
表现出应用潜力

［39，40］。

3． 2 明确水稻全部基因的生物学功能
基因功能鉴定的一项重要工作就是基因功能

缺失突变体的表型鉴定。高产、优质、对多种生
物 /非生物逆境的优良抗性及对营养元素的高效
利用等重要农艺性状是研究的重点。有些性状可
以在正常的生长条件下直接观测，有一些性状

( 如抗旱、氮磷高效利用) 则需要在特定的处理条
件下才能检测得到。另外，许多性状的检测如胚
乳组成和营养物质利用等，则需要借助物理和化

学分析手段。因此，需要在生物 /非生物逆境胁迫
或土壤养分等不同的生长条件下采用多种分析手

段( 如结合代谢组学手段等) 对基因突变体( 包括

插入突变体、特异的基因沉默突变体等) 进行表
型鉴定，用系统分析的方法把基因和表型变化联

系起来，最终为每个基因进行功能注释。

3． 3 系统的表观基因组学和基因表达分析，明确
基因的调控网络

在水稻全基因组精确测序完成后，所面临的

新的挑战是发掘鉴定全部的基因编码区，非编码

基因的转录区和转录调控区，表观遗传学修饰区

域如 DNA甲基化、组蛋白甲基化和已酰化等。表
观遗传修饰对基因表达、调控、遗传有重要作用，
是许多重要生物学现象的基础，表观基因组学已

成为水稻功能基因组研究的重要内容。研究内容
主要包括:不同发育阶段、不同生物 /非生物胁迫
下的细胞或组织水平的表观基因组和转录组研

究;以表观遗传谱及转录谱为基础的调控元件鉴

定;系统地描述全基因组的表达调控，以及在不同

生长发育阶段和不同环境条件的表观调控。

3． 4 蛋白质组和蛋白互作组学
近年来，蛋白质组学已逐渐成为植物功能基

因组研究的重要手段。真正生命功能的“执行
者”是蛋白质，从 mRNA 转录到蛋白质的翻译并
不是简单的对应，蛋白质组学则将基因组序列信

息与特定组织器官中蛋白质的种类连接起来。国
际上目前水稻蛋白质组学主要集中在对水稻各组

织器官的蛋白质组分进行分离及比较，研究环境

胁迫下的基因组表达变化，已经建立了一些水稻

蛋白质组的数据库( http: / / gene64． dna． affrc． go．
jp / rpd / ) ，包括各组织器官，亚细胞及不同发育期
的双向电泳图谱，其中水稻蛋白质组数据库包含

了 23 张参考图，有详细的采样部位、样品制备、电
泳条件和鉴定方法。完整的水稻蛋白组学还有待
深入研究不同发育阶段、不同胁迫下蛋白质翻译
后修饰，以及蛋白质之间相互作用复杂的网络

关系。

3． 5 挖掘栽培稻和野生亲本的自然变异和基因
组多样性

水稻的遗传资源极为丰富。栽培稻包括亚洲
栽培稻和非洲栽培稻两种，亚洲栽培稻又分为籼、
粳两个亚种，Oryza 属还有约 20 种野生稻种。国
际水稻基因库中收集了 105 000 份亚洲和非洲栽
培稻，以及 5 000 余份不同生态型的野生近缘种
质。此外，各水稻主产国还建立了各自的国家种
质资源库。这些种质资源库中包括了可以用于研
究和育种应用的各种基因资源。从实际利用的角
度来说，往往可以从核心种质库 ( 具有最大遗传

多样性的最小种质资源的集合) 中来发掘控制重

要农艺性状的基因。目前新的测序技术使大规模
的品种测序成为现实。对包括野生种在内的水稻
种质资源深度测序，对丰富的遗传基因进行评价

可以发掘大量的抗病虫、抗瘠、抗旱、品质和产量
等重要基因，将对水稻基因功能的系统鉴定及作

物遗传育种产生重大的影响。深度测序可以极致
地发掘水稻全基因组 SNP。随着各种不同种质资
源中 SNP标记的开发和遗传作图群体的构建，控
制重要农艺性状的基因将以前所未有的速度被

克隆。

3． 6 发展生物信息学，建立海量数据搜索和分析
的数据库平台，数据共享

数据库为水稻研究提供了极大的便利。目前
可以从多个数据库查询水稻的基因组、突变体、全
长 cDNA、基因产物和功能分析等信息，且新的数
据和分析工具还在不断的整合到数据库中。水稻
科学家们需要致力建立一个完善的公共水稻注释

数据库，该数据库可以与其他数据库较容易地整

合，为使用者提供海量数据搜索和分析的服务

平台。

52 期 肖景华等:水稻功能基因组研究进展与发展展望



3． 7 建立以基因组研究成果为基础的分子设计
育种技术

水稻功能基因组研究的最终目的是实现“设
计育种”，以满足全球水稻生产中高产、优质、多
抗性以及高养分吸收效率的多样化需求。设计育
种包括四个层次的设计:能够在现有生态条件下，

最大程度利用日光的适宜群体结构，突破生产上

限;能实现该群体结构的个体构型 ( 理想株型) ;

构成该个体构型的各种性状包括高产、优质、多抗
和营养高效利用; 鉴定产生这些性状的各种基因

和调控网络。同时还要发展全基因组组装的方
法，实现设计育种。
开发面向育种应用的高通量、低成本的全基

因组分子标记技术以满足水稻育种中多样化的需

求，以最终实现育种过程集成化的目标。水稻功
能基因组学研究过程中积累的知识和技术将大大

加快水稻遗传育种工作的进程。

4 展望

我国是农业大国，农业的可持续发展是经济

发展和社会稳定的基础。当前，农业资源匮乏、自
然灾害频发、生态环境破坏，农业生产与资源环境
之间的矛盾日益突出，发展“少投入、多产出、保
护环境”的现代绿色农业，培育“少打农药、少施
化肥、节水抗逆、优质高产”的绿色新品种对保障
我国农业安全具有重要的战略意义

［41，42］。
作物遗传改良的实质是对基因资源的合理利

用。随着水稻功能基因组研究的不断深入，最终
将从分子、细胞、物种和进化各层面阐明全部基因
的生物学功能，揭示植株生长发育、环境应答以及
生物环境互作的分子调控网络。水稻功能基因组
研究不仅为作物产量、品质、抗病、抗虫、抗逆、营
养高效等各种性状的改良提供大量的基因，而且

还大大丰富和发展了遗传学理论，使得人们能从

基因及其表达调控机制来认识表型和性状遗传。
功能基因组学的研究成果使得作物改良由过去的以

机遇性为主的育种发展到设计性育种，人们将能在

实验室设计作物基因型，组装基因，从而大大提高作

物遗传改良的目的性和针对性，提高育种效率。
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