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摘要 稻米蒸煮食味品质作为受淀粉、蛋白质和脂质代谢调控的复杂性状, 是决定消费者偏好与市场价值的关 

键因素. 本文系统梳理了近年来影响蒸煮食味品质分子机制的最新研究进展, 重点探讨关键基因及其调控网络的 

作用. 研究发现, Wx基因多效性地决定胚乳淀粉、储藏蛋白质和脂质含量, 其主要通过支链淀粉和谷蛋白含量决 

定稻米食味值. 此外, 综述还总结了水稻胚乳中储藏淀粉与蛋白质积累的整合调控因子, 最后提出蒸煮食味品质 

改良的育种策略并对未来研究方向进行了展望. 
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水稻籽粒虽小, 却在人类日常生活中具有举足轻 

重的地位, 毕竟, 全球半数人口依赖水稻获取每日所 

需的能量与营养 [1]. 在多数禾本科作物中, 籽粒大小与 

品质是紧密关联的重要农艺性状. 籽粒大小与品质不 

仅影响植株在自然环境中的生存适应能力, 也左右着 

人类的选择. 自20世纪60年代以来, 通过半矮秆育种、 

氮肥的广泛施用、杂种优势利用及超级稻育种等手 

段, 水稻产量实现了显著提升 [2]. 在一定程度上, 这缓 

解了人口激增与耕地面积不足导致的粮食短缺压力. 
随着人们温饱需求的逐步满足及对品质生活的追求, 
优质稻米日益受到消费者青睐. 因此, 稻米品质改良已 

成为现代水稻育种计划的核心目标之一. 
稻米品质涵盖作为商品的物理化学特性, 反映其 

物理与化学性质. 它可分为几类: 外观品质、蒸煮食 

味品质、营养品质、加工品质及近年认可的卫生品质 

等. 外观品质通常包括粒形(其包含粒长、粒宽、粒 

厚、长宽比等参数)、垩白(籽粒胚乳内的不透明区 

域)和透明度. 蒸煮食味品质主要反映米饭的特性和适 

口性. 水稻的营养品质受籽粒中淀粉、蛋白质、维生 

素、矿物质及其他对人体健康有益的化学成分的数量 

和质量影响. 加工品质指水稻加工过程中的完整性, 通 

常用糙米率、精米率和整精米率衡量. 水稻的卫生品 

质反映内外源污染程度, 其评估通常涉及有毒重金 

属、农药残留和过敏原的检测 [3]. 
尽管稻米品质是市场价格和消费者偏好的关键决 

定因素, 但水稻蒸煮食味品质是影响其价格的最显著 

© 2026《中国科学》杂志社 www.scichina.com  

引用格式: 楼光明, 付沛, 高浩洲, 等. 水稻食味品质的遗传基础及育种策略. 中国科学: 生命科学, 2026, 56: 1050–1078 
Lou G M, Fu P, Gao H Z, et al. Genetic basis and breeding strategies for rice cooking and eating quality (in Chinese). Sci Sin Vitae, 2026, 56: 1050–1078, 
doi: 10.1360/SSV-2025-0191    

 https://www.sciengine.com/doi/10.1360/SSV-2025-0191

lifecn.scichina.com
http://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1360/SSV-2025-0191&domain=pdf&date_stamp=2025-12-11
https://doi.org/10.1360/SSV-2025-0191
www.scichina.com
https://doi.org/10.1360/SSV-2025-0191


因素 [1]. 水稻蒸煮食味品质是其核心品质性状, 对应的 

评价体系呈现多元特征. 该品质的传统评估方式以感 

官判断为主, 具体涵盖米饭的外观形态、黏性、硬 

度、食用适口性及香气表现等维度. 随着评价技术的 

发展, 稻米食味值已成为衡量水稻蒸煮食味品质的重 

要量化指标. 以日本佐竹公司研发的稻米食味分析仪 

为例, 其核心原理是通过检测米饭的光学属性, 量化 

分析其黏性、弹性、硬度及各项指标的平衡度等物理 

参数, 进而实现对食味值的精准预测与计算. 此外, 水 

稻蒸煮食味品质还可通过测定淀粉RVA谱特征(如糊 

化温度、峰值黏度、热浆黏度、最终黏度、崩解值和 

回冷值)、直链淀粉含量和胶稠度等理化指标进行定 

量分析 [4]. 
通常, 稻米品质与水稻种子特性密切相关. 水稻种 

子结构主要包括颖壳、种皮、糊粉层、胚和胚乳. 这 

些结构的大小、组成和质量显著影响稻米品质. 例如, 
颖壳尺寸通常决定籽粒大小. 籽粒大小作为水稻的重 

要农艺性状, 不仅是水稻产量的关键决定因素, 也是 

稻米品质(外观品质、蒸煮食味品质和加工品质)的直 

接指标 [5]. 尽管近年来一些科学家开始倡导食用全谷 

物(据信其提供更多营养) [6,7], 但精米(去除种皮、糊粉 

层和胚后剩余的胚乳)仍是人类消费的主要形式, 也是 

决定全谷食味的重要因素. 因此, 胚乳三大组分——淀 

粉、蛋白质和脂质的合成、组成、分布和积累决定了 

水稻的蒸煮食味品质(图1). 

1 淀粉 

1.1 淀粉对食味品质的影响 

直链淀粉和支链淀粉这两种淀粉类型对水稻蒸煮 

和食味品质的影响存在差异. 直链淀粉含量是决定稻 

米适口性的关键因素: 高水平直链淀粉通常导致质地 

更硬、黏性降低及食味品质下降 [8,9]. 同时, 支链淀粉 

的精细结构(如支链长度和分布)也显著影响适口性; 
中长链支链比例更高会减缓淀粉消化, 改变米饭质地 

和口感 [10~12]. 淀粉理化特性(包括糊化温度和糊化黏 

度)与食味品质密切相关: 更高的糊化黏度和更低的糊 

化温度通常与更优适口性相关 [9,13,14]. 由直链淀粉-支 

链淀粉比例调控的淀粉糊化行为进一步影响米饭质 

地, 决定其软硬程度和黏弹性 [15,16]. 此外, 蒸煮过程中 

淀粉-蛋白质的相互作用塑造米饭质地: 高蛋白含量会 

限制淀粉结构破坏, 导致质地更硬和品质下降, 而淀 

粉 -蛋白质复合物会阻碍水分吸收 ,  加剧品质劣 

变 [15,17~19]. 总体而言, 淀粉组成、结构、糊化特性及 

其与蛋白质等成分如何决定水稻的食味品质还很不 

清楚. 

1.2 直链淀粉 

1.2.1 稻米淀粉组成以及Wx基因丰富的自然变异 

水稻籽粒约由85%~90%的淀粉、7%~12%的蛋白 

质和0.3%~3%的脂质组成. 水稻中的淀粉主要分为两 

类: 线性直链淀粉(由通过α-1,4-糖苷键连接的葡萄糖 

单元组成)和支链淀粉(线性链中含有α-1,4-糖苷键, 分 

支点处含有α-1,6-糖苷键). 直链淀粉通常占水稻淀粉 

的15%~25%, 而支链淀粉占75%~85%. 研究一致表明, 
水稻胚乳中的直链淀粉含量是决定水稻理化特性和最 

终品质的最关键因素 [20]. 因此, 负责水稻直链淀粉合 

成的主效基因Wx是决定蒸煮食味品质的最重要遗传 

因子. 
水稻品种直链淀粉含量的遗传多样性与Wx基因 

的等位变异密切相关 [21]. 迄今为止, 已鉴定出至少9种 

Wx基因的天然等位变体, 即wx, Wx a, Wx in, Wx b, Wx mw/la, 
Wx mp, Wx mq, Wx op/hp和Wx lv[1]. 其中, 非糯性基因(Wx)对 

糯性基因(wx)表现为不完全显性. Wx a主要分布于籼稻 

中, 携带该等位基因的水稻籽粒直链淀粉含量较高, 通 

常超过25%; Wx b主要分布于粳稻中, 籽粒直链淀粉含 

量为中等或低水平(15%~18%). Wx a和Wx b等位基因中 

第一个内含子5′剪接位点的单核苷酸变异(Int1-1), 导 

致籼稻和粳稻中Wx的转录后水平及最终籽粒直链淀 

粉含量存在显著差异 [22,23]. 先前对不同水稻群体的关 

联分析表明, Wx基因Ex10-115位点的碱基变异与软胶 

稠度(GC)和低RVA表型相关 [24~28]. 在Wx lv等位基因中, 
Int1-1的G核苷酸和Ex10-115的T核苷酸是导致高表观 

直链淀粉含量和低黏度的单核苷酸多态性(SNP) [21]. 
除了具有T核苷酸的Wx a外, 所有其他Wx等位基因、大 

多数野生稻种质以及所有测试的单子叶植物中编码 

GBSSⅠ的直系同源基因在Ex10-115位点均为C, 表明 

Ex10-115的C核苷酸是祖先型. 与Wx a和Wx b相比, Wx in 

中Int1-1和Ex6-62位点的核苷酸分别为G和C, 导致编 

码的成熟mRNA减少和GBSSⅠ蛋白水平降低 [ 2 9 ] .  
Wx op/Wx hp等位基因在Ex4-77位点发生A→G变化, 导 

致Asp165/Gly165替换, 体外检测显示其对GBSSI活性 

中国科学: 生命科学 2026 年 第 56 卷 第 5 期  

1051  

 https://www.sciengine.com/doi/10.1360/SSV-2025-0191



无影响, 但显著降低GBSSI与淀粉颗粒的结合, 从而导 

致水稻种子中直链淀粉含量降低 [30,31]. Wx mq等位基因 

源自Wx b的突变, 在Ex4-53和Ex5-52位点存在两个位 

置突变, 不影响基因表达水平但导致GBSSⅠ酶活性 

降低 [32]. Wx mp由Wx mq回复突变形成, 仅包含突变的 

Ex5-52位点 [33]. 低直链淀粉含量的水稻因其通常具有 

更优的蒸煮食味品质和可接受性而受到许多地区消费 

者的青睐 [34]. 然而, 低直链淀粉含量的水稻品种通常 

表现出籽粒外观暗淡或不透明, 这种缺乏吸引力的视 

觉品质降低了其商业价值 [21,35]. Wx la/Wx mw等位基因的 

发现完美解决了这一问题, 携带Wx la/Wx mw等位基因的 

水稻具有低直链淀粉含量和透明籽粒外观 [21,35]. Wx la/ 
Wx mw等位基因通过Wx b和Wx in的基因内重组产生 [21,35]. 
最近, 鉴定出一种新的Wx等位基因——Wx ela, 该等位 

基因由Wx第12外显子的第20位碱基发生C→T突变引 

起, 影响GBSSI的GT1结构域, 从而降低GBSSI活性和 

籽粒中直链淀粉含量 [36]. 

1.2.2 Wx基因的进化关系 

结合不同基因型的基因序列数据和地理分布特 

征, 学界已初步揭示Wx基因等位变异的进化关联 [35,37]. 
Wx lv基因的序列与多数野生稻具有高度同源性, 被认 

定为栽培稻中该基因的祖先等位基因型. 现代栽培稻 

的各类亚种及亚群起源于多个野生稻类群, 在人工选 

择与驯化压力的长期作用下, Wx lv等位基因逐渐分化 

出多个不同单倍型. 水稻早期驯化阶段, Int1-1或 

Ex6-62位点发生功能性SNP突变, 分别推动Wx lv等位 

基因进化为Wx b和Wx in两种基因型. 与此同时, 不同地 

域的Wx lv基因单倍型, 因Ex10-115或Ex4-77位点发生 

碱基突变, 进一步分化出Wx a和Wx op/Wx hp基因型. Wx b 

和Wx in基因型在粳稻亚种中持续存在, 在粳稻后续栽 

培驯化进程中, Wx b基因型被优先选择并经历进一步 

驯化, 其Ex2-113位点插入23 bp片段, 最终形成无功能 

的wx等位基因 .  事实上 ,  Wx位点的重组率估计为 

3.34 kb/cM, 约为全基因组平均水平的75倍, 表明基因 

内重组是Wx位点多样性的主要驱动力 [35]. 通过不同 

Wx基因型杂交可轻松产生新的Wx基因型 [27,28]. 值得 

注意的是, 野生稻中Wx基因的变异位点比例(9.76%) 
和多态性速率(π=0.0936)显著高于栽培稻 [38]. 这一发 

现表明, 野生稻资源在直链淀粉含量方面可能比栽培 

稻表现出更广泛的多样性. 

1.2.3 Wx基因具有决定稻米胚乳淀粉、蛋白和脂 

质的多效性功能 

Wx基因调控籽粒淀粉含量的作用已被充分证实, 
也是评价稻米食味的最重要指标, 但其影响蒸煮食味 

品质的遗传机理还不清楚. Tan等人 [39,40]利用中国广 

泛种植的杂交水稻组合汕优63衍生的重组自交系 

(RILs), 对食味品质性状直链淀粉含量、胶稠度和糊 

化温度以及碾磨性状、蛋白质含量和面粉颜色进行数 

量性状位点(QTL)定位, 发现Wx基因是同时决定稻米 

直链淀粉含量、胶稠度和糊化温度的关键因子, 三者 

图 1 水稻蒸煮食味品质由水稻胚乳的三大成分——淀粉、蛋白质和脂质共同决定 
Figure 1 Rice cooking and eating quality is jointly determined by three major components in rice endosperm—starch, protein, and lipid  
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构成三位一体的关系; 同时也将蛋白质含量定位于Wx 
基因区段. Zhou等人 [41]将明恢63的Wx b基因区域利用 

分子标记辅助选择导入珍汕97(Wx a), 获得的改良株系 

珍汕97B(Wx b)与明恢63的杂交组合均表现出直链淀粉 

含量降低、胶稠度和糊化温度升高, 成功实现了直链 

淀粉含量、胶稠度、糊化温度的同步改良, 同时改良 

的珍汕97(Wx b)与珍汕97(Wx a)相比, 其垩白率从82%下 

降至约40%, 武汉和海南均得到同样的结果, 表明Wx 
基因是影响稻米垩白率和透明度的重要位点. Wang等 

人 [42]利用珍汕97与德陇208杂交衍生的RIL群体, 分析 

了17个表征水稻蒸煮食味品质的性状(或参数)的遗传 

基础, 鉴定出一个与Wx位点对应的QTL簇, 该QTL簇 

除同时主效调控直链淀粉含量、胶稠度和大多数黏度 

参数外, 还微效调控碱消值等相关性状; 另外, ALK位 

点除主效影响碱消值外, 还微效影响大多数淀粉黏度 

参数. Yacouba等人 [43]利用明恢63(Wx b)/KDML105 
(Wx in)构建的DH群体同样发现Wx和ALK基因所在的 

两个QTL簇同样决定RVA黏度和碱消值相关性状. 当 

明恢63和中国香稻均携带同一Wx b基因时, 未能检测 

到Wx基因对淀粉黏度相关性状的影响, 但检测到ALK 
对黏度相关性状的主效影响和一些微效基因的作 

用 [44]. Xia等人 [45]利用全基因组关联分析在水稻第6染 

色体上定位到一个主效脂肪酸QTL, 对该QTL进行克 

隆后发现正是Wx基因, 转基因验证其对脂肪含量具有 

较大影响, 同时影响米饭光泽性和食味值. Chen等 

人 [46]的全基因组关联研究显示, 水稻籽粒蛋白质含量 

(包括四种贮藏蛋白组分)与Wx基因区域显著相关, 尤 

其是Wx的2.3 kb mRNA水平与清蛋白含量呈负相关. 
Xia等人 [45]研究了不同Wx基因型在籽粒发育期间不同 

施氮水平和温度条件下的品质表现, 发现随着Wx基因 

功能增强, 食味品质下降, 同时Wx基因还调控淀粉-脂 

质复合物含量. Ge等人 [47]同样利用珍汕97和明恢63的 

重组自交系群体进行米饭相关性状QTL分析, 鉴定出6 
号染色体上Wx基因同时影响米饭长、米饭延伸性、 

米饭宽、米饭膨胀性、米饭重和米饭吸水性等性状; 
Tian等人 [48]利用珍汕97/武育粳2号构建的双单倍体群 

体得到同样的结果. Zhou等人 [35]和Zhang等人 [49]的研 

究共同证实, Wx基因是籽粒透明度和食味品质变异的 

主要决定因素. 综上所述, 这些结果表明Wx基因除了 

调控直链淀粉含量外, 还显著影响胶稠度、糊化温度、 

淀粉黏度、蛋白质含量、脂质含量、垩白率以及其他 

米饭相关性状, 表明Wx基因多效性决定稻米胚乳储藏 

淀粉、蛋白质和脂肪等性状, 是稻米食味品质的最重 

要决定基因. 
为充分验证Wx基因的多效性功能, 本课题组利用 

镇糯遗传背景下携带不同Wx等位基因的一组互补转 

基因材料(图2), 对淀粉、蛋白质、脂质和食味值进行 

了综合分析. 结果显示, 随着wx, Wx mp, Wx la, Wx b, Wx in 

和Wx lv等位基因的功能强度依次增强, 除直链淀粉含 

量逐渐增加外, 支链淀粉和总淀粉含量均逐渐减少, 
与直链淀粉变化方向正好相反; 四种储藏蛋白组分除 

清蛋白随直链淀粉的增加而降低外, 球蛋白、醇溶蛋 

白、谷蛋白和总蛋白均随直链淀粉的增加而增加; 非 

淀粉脂与直链淀粉变化方向相反, 淀粉脂和总脂随直 

链淀粉的增加而增加; 食味值随支链淀粉含量的增加 

而增加. 由于稻米的被食用部分主要是胚乳, 其主要 

组成成分是淀粉、蛋白和脂质, 而Wx基因又多效性地 

决定淀粉、蛋白和脂质, 因此Wx是决定水稻蒸煮食味 

品质的关键基因. 
胚乳淀粉、蛋白和脂质组成如何影响食味? 进一 

步分析(图3)表明, 直链淀粉、谷蛋白以及总蛋白含量 

与食味值呈现极显著负相关. 结合谷蛋白是小麦面筋 

的主要组成成分, 影响面条的硬度, 其同样影响米饭 

的硬度, 随着直链淀粉含量增加, 米饭越来越蓬松且 

变硬, 因此, 直链淀粉对食味的影响主要通过谷蛋白 

实现. 另外, 支链淀粉、总淀粉含量与食味值呈现极 

显著正相关. 随着支链淀粉含量的增加, 米饭黏(糯)性 

越来越强(图2), 因此, 支链淀粉含量主要影响米饭的 

黏度. 非淀粉脂与米饭食味值呈显著正相关, 而糯稻 

的油分含量最高, 其主要影响米饭的光泽和香味. 稻 

米胚乳中谷蛋白含量占总蛋白含量的约80%, 支链淀 

粉含量占总淀粉含量的70%~100%, 是稻米胚乳蛋白 

和淀粉的最主要组成成分, 因此, Wx基因对米饭食味 

的影响主要是通过支链淀粉含量、谷蛋白含量以及非 

淀粉脂等共同作用的结果 [50]. 

1.2.4 不同Wx等位基因决定人们对稻米的饮食 

偏好 

不同区域饮食与Wx等位基因关系密切: 携带Wx a 

等位基因的籼稻品种直链淀粉含量和谷蛋白含量高, 
支链淀粉含量低, 米饭质地较硬且松散, 适合炒饭等干 

制烹饪方式, 也是稻米粉加工的最好原料 [51,52]; Wx in相 
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对于Wx a来说, 谷蛋白降低, 支链淀粉增加, 其米饭硬度 

和黏度适合于制作南亚地区人群(例如, 印度和巴基斯 

坦等国家)的手抓饭; 而东北亚地区以携带Wx b等位基 

因的粳稻为主, 其直链淀粉含量低, 谷蛋白含量更低 

图 2 不同Wx等位基因型对水稻各项品质性状的影响. 所有数据以平均值±标准差(n≥12)表示. 不同字母表示经Duncan多重范 
围检验在P<0.05水平上存在显著差异(未发表) 
Figure 2 Effects of different Wx alleles on various quality traits in rice. All data are presented as mean±standard deviation (n≥12). Different letters 
indicate significant differences at the P<0.05 level as determined by Duncan’s multiple range test (unpublished)  
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而支链淀粉含量则更高, 满足中国和日本等国家的人 

群对黏软口感的偏好, 也适合于用筷子进食 [37,53,54]; 随 

着携带Wx op, Wx mq, Wx mp, Wx hp等位基因的稻米中直链 

淀粉含量逐渐降低, 其谷蛋白含量也继续降低, 非淀粉 

脂增加, 黏性增强, 这类稻米被称为软米, 在我国云南、 

贵州、江浙一带备受欢迎. 糯米携带无功能型的wx, 
不含直链淀粉, 谷蛋白含量极低, 淀粉均为支链淀粉, 
总淀粉也很高. 这些特点导致其质地柔软、黏性最高, 
升糖也最快; 油分最高, 但不耐储藏, 容易酸败. 因此, 
在亚洲地区常用于制作甜点、元宵或节庆食品 [55]. 综 

上所述, 通过Wx基因对稻米胚乳淀粉、蛋白和脂肪的 

全面影响, 让人们更加深入理解了其不同单倍型对稻 

米作为不同类型食品的决定性作用, 也决定了不同地 

域、文化的人们将稻米作为食品的偏好. 

1.2.5 以Wx基因为核心的调控网络 

作为水稻品质调控网络中的核心调控因子, 已有 

研究报道Wx基因在淀粉合成过程中受到众多基因的 

调控或与之相互作用(图4). Du1 [56], Du2 [57], Du3 [58]和 

Du13 [59,60]直接调控Wx mRNA的剪接, 而FLO2 [61,62], 
FLO20 [63], OsRDR2 [64], OsMET1 [65]和OsHDT1 [66]可能 

通过表观遗传修饰影响Wx剪接效率. 也有研究报道多 

个数量性状位点可调控Wx mRNA的剪接效率 [67,68]. 另 

外, 研究发现, 某些转录因子单独(如SERF1 [69], Os
NAC20 [70], OsNAC26 [70], OsMADS7 [71], REB [72], Osb
ZIP20 [73], OsbZIP58 [74], OsbZIP60 [75])或作为调控模块 

(如OsNAC25-OsNAC20/OsNAC26 [76], OsNAC24-Os
NAP [ 7 7 ] ,  OsNF-YB9-OsbZIP76-OsNF-YB1 [ 7 8 ] ,  
OsEBP89-OsBP5 [52], OsNF-YC12-bHLH144-OsNF- 

图 3 各品质性状之间的相关性分析热图. 显著性差异采用皮尔逊相关性分析获得. 颜色梯度代表相关系数(−1至1), 红色为 
正相关、蓝色为负相关; *, **, ***分别表示P<0.05, P<0.01, P<0.001水平的显著性相关 
Figure 3 Heatmap of correlation analysis among various quality traits. Significant differences were determined by Pearson’s correlation analysis. 
The color gradient represents the correlation coefficient (ranging from −1 to 1), with red indicating a positive correlation and blue indicating a 
negative correlation. *, **, and *** denote significant correlations at the P<0.05, P<0.01, and P<0.001 levels, respectively  
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YB1 [79], OsMADS14-OsNF-YB1 [80])参与调控水稻中 

Wx基因的表达. 近年来, 发现了与GBSSI蛋白直接互 

作的因子. 热休克蛋白OsHSP40-1可直接与OsGBSSI 
互作, 并在中等高温条件下增强OsGBSSI的稳定性和 

活性 [81]. OsGBP介导GBSS(包括GBSSI和GBSSII)蛋白 

靶向淀粉颗粒, 从而促进水稻中直链淀粉的生物合 

成 [82]. FLO6通过与GBSS协作在淀粉合成中起关键作 

用 [83]. 上述Wx基因的互作因子可能是改善水稻蒸煮食 

味品质的优良候选基因. 

1.3 支链淀粉 

1.3.1 支链淀粉精细结构对稻米食味品质的影响 

通常认为, 相同直链淀粉含量的水稻其蒸煮食味 

品质差异与支链淀粉的精细结构密切相关 [84]. 支链淀 

粉的精细结构以其广泛的链长分布为特征, 这显著影 

响了水稻蒸煮食味品质和淀粉理化性质 [20]. 支链淀粉 

的支链长度与淀粉糊化温度呈正相关, 具体而言, 短链 

支链淀粉含量与糊化温度呈负相关, 而长链支链淀粉 

含量与糊化温度呈正相关 [21,85~87]. 此外, 长链支链淀 

粉比例高的水稻品种往往表现出更硬的胶稠度, 而短 

链支链淀粉比例高的品种则倾向于更软的胶稠度, 且 

胶稠度与糊化温度呈负相关 [20,86]. 

1.3.2 参与支链淀粉合成过程的各种酶及其作用 

颗粒结合淀粉合成酶在直链淀粉合成中起主导作 

用, 而可溶性淀粉合成酶(SSs)、淀粉分支酶(SBEs)和 

淀粉脱支酶(DBEs)则主要参与支链淀粉合成的调控 

过程(图4). SSs主要负责支链淀粉分支链的延伸, 包括 

SSI, SSII, SSIII和SSIV四个亚型. SSI的完全缺失不影 

响种子和淀粉颗粒的大小及形态, 也不影响胚乳淀粉 

的结晶度, 这表明其他可溶性淀粉合成酶可能部分补 

偿了SSI的功能 [88]. SSI的缺失或显著下调会影响支链 

淀粉的链长分布 [88~90]. 此外, 携带粳稻SSIj等位基因 

的水稻籽粒相比携带籼稻SSIi等位基因的籽粒, 支链 

淀粉链更短且食味品质更优 [90,91]. 
SSIIa是控制淀粉糊化温度的主效基因, 也称为 

ALK, 负责合成支链淀粉中长支链(聚合度13~25) [87,92]. 
ALK缺陷突变体或沉默突变体显示支链淀粉短链(聚 

图 4 水稻胚乳中淀粉、蛋白质以及脂质的调控网络图. 详细信息见正文. 加号表示存在互作关系. 黑色实心箭头代表对下游 
靶基因具有调控作用. 椭圆形代表米粒. 米粒上的红色虚线表示根据三种主要储藏物质在胚乳中的大致占比进行划分 
Figure 4 Regulatory network of starch, protein, and lipid in rice endosperm. See text for details. Plus signs (+) indicate the presence of interaction 
relationships. Solid black arrows represent regulatory effects on downstream target genes. Ovals denote milled rice grains. Red dashed lines on the 
grains indicate divisions based on the approximate proportions of the three main storage substances in the endosperm  
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合度≤12)含量增加且糊化温度降低 [93]. SSIIa/SSIIIa双 

突变体未呈现出基因加性效应, 这一现象暗示SSIIa和 

SSIIIa基因在淀粉合成途径中存在相互作用关系. 通过 

酵母双杂交技术对淀粉合成关键酶类进行分析后发 

现, SSIIa与SSIIIa基因的互作机制, 可能是通过二者与 

淀粉磷酸化酶发生物理层面的相互作用得以实现. 上 

述研究结果表明, SSIIa和SSIIIa基因在水稻籽粒的淀 

粉合成过程中, 各自承担着不同功能, 同时在作用范 

畴上存在一定重叠 [94]. 迄今为止, 至少有四个ALK等 

位基因被认为与水稻品种间的糊化温度差异有关. 其 

中, ALK c/SSIIa和ALK d控制高糊化温度, 而ALK a和 

ALK b控制低糊化温度 [21,95]. ALK不仅控制水稻的糊化 

温度, 还微效地影响淀粉的其他理化性质. 在糯米材 

料中, ALK还影响糊化黏度、膨胀体积和回生特性 [96]. 
在非糯米材料中, ALK主要影响回生特性, 而对某些糊 

化黏度参数(如崩解值和胶稠度)影响较小 [87,97]. 这些 

结果表明, ALK是影响稻米糊化的最重要基因, 其功能 

性单核苷酸多态性在优质糯米和非糯米分子育种中具 

有应用价值. 
SSIII负责合成聚合度>35的长B链, 而SSIV主要起 

始并形成瞬时淀粉颗粒 [98,99]. 在这些同工型中, SSIVb 
专门负责支链淀粉长链的延伸; 然而, SSIVa/b对胚乳 

淀粉的含量和结构无显著影响 [94,100]. SSIIIa和SSIVb在 

支链淀粉合成中发挥重叠作用, 它们合成聚合度≥42的 

分支链 [100]. 在ss3b和ss3a-ss3b突变体的胚乳中, 聚合 

度13~24的支链淀粉B1链呈不同程度增加, 但仅在 

ss3a-ss3b突变体中观察到聚合度≥37的支链淀粉B3链 

增加 [101]. OsSSIIIa基因突变显著增加了水稻胚乳中直 

链淀粉、抗性淀粉、脂质、直链淀粉-脂质复合物的 

含量及糊化温度, 而OsSSIIIb基因突变不影响这些淀 

粉表型, 表明两者的功能存在冗余 [101,102].  
SBE包括SBEI, SBEIIa/b, SBEIII和SBEIV五种同 

工型. SBE切割由SSS作用形成的α-1,4糖苷键, 并将切 

割后获得的糖链转移至同一链或另一链葡聚糖单元的 

C6位置, 生成由α-1,6糖苷键连接的分支, 形成支链淀 

粉. SBEI主要作用于中长链B链, 在形成分支点后连接 

并延伸链长; SBEII在短链A链形成中起作用, 其产生 

分支的效率是SBEI的六倍. SBEIIa主要负责产生聚合 

度6~12的短链, 而SBEIIb在水稻胚乳中特异性表达, 
控制聚合度6~7短链的形成 [88,103~105]. SBEIII和SBEIV 
对短链转移或支链淀粉具有催化活性, SBEIV可能在 

水稻籽粒灌浆后期的淀粉合成中起重要作用 [106~108]. 
脱支酶(DBE)包括异淀粉酶(isoamylase1/2/3和ISA1/2/ 
3)和普鲁兰酶(PUL), 其在淀粉合成过程中水解α-1,6糖 

苷键. ISA在支链淀粉的正确合成中起重要作用, 其中 

ISA1可形成同源寡聚体, 也可与ISA2形成异源寡聚体. 
在水稻胚乳支链淀粉的生物合成中, 异源寡聚体起主 

导作用, 而同源寡聚体起辅助作用 [109~111]. 在OsBMY4 
和OsISA3双基因过表达植株中, 表观直链淀粉含量和 

糊化温度略有升高, 而胶稠度保持不变, RVA谱表明 

水稻的蒸煮品质得到改善 [112]. PUL主要降解由α-1,6糖 

苷键连接的分支, 对ISA具有补偿作用 [113~115]. DBE水 

解支链淀粉错误分支上的短链麦芽糖和寡糖, 然后在 

歧化酶(DPE)作用下合成长链, 再作为淀粉/α-葡聚糖 

磷酸化酶(starch/α-glucanphosphorylase, PHO/SP)的底 

物. 水稻中的DPE和PHO均有两种同工型, 分别为质 

体型DPE1和细胞质型DPE2, 以及基质型或L型PHO1 
和细胞质型或H型PHO2 [116]. 

2 蛋白质 

2.1 稻米蛋白质的构成类型、空间分布特征与营 
养价值 

稻米蛋白质包含多种类型, 依据功能可划分为两 

大类别: 一类是参与细胞正常代谢活动的结构蛋白, 
另一类是承担物质储存与保护功能的储藏蛋白. 结构 

蛋白的种类较为丰富, 但在稻米总蛋白中所占比例较 

低; 储藏蛋白则在胚乳中特异性合成且大量积累, 占 

总蛋白的比例高达95%左右. 因此日常所提及的稻米 

蛋白质含量, 实际上主要指代储藏蛋白的含量. 按照 

溶解性的不同, 贮藏蛋白可进一步细分为四类: 水溶 

性清蛋白(占比约5%), 盐溶性的球蛋白(占比约5%), 
醇溶性的醇溶蛋白(占比约10%), 以及能溶于弱碱或 

弱酸溶液的谷蛋白(占比约80%). 其中, 谷蛋白含量是 

稻米籽粒总蛋白的主要组成部分, 谷蛋白含量的变化 

是稻米总蛋白含量差异的主要原因. 清蛋白和球蛋白 

在稻米中含量较低, 多为活性分子(如酶类), 主要分布 

于胚、果皮和糊粉层. 目前人类消费的主要形式—— 
精米, 其蛋白质主要为谷蛋白和醇溶蛋白. 稻米谷蛋 

白富含人体必需氨基酸(如赖氨酸、甘氨酸和精氨酸), 
而醇溶蛋白中这些必需氨基酸含量较低. 因此, 与其他 

以醇溶蛋白为主的禾本科作物(如玉米)相比, 稻米氨 
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基酸组成更均衡, 营养价值更高. 

2.2 蛋白质对食味品质的影响 

多项研究表明, 蛋白质含量与水稻食味品质评分 

呈显著负相关. 当蛋白质含量较高(>9.34%)或较低 

(<6.61%)时, 蛋白质可作为评价水稻食味品质的关键 

指标, 分别解释食味品质评分66.8%和42.9%的变异. 
然而, 在中等蛋白质含量范围(6.61%~9.34%)内, 蛋白 

质对食味品质的预测能力较弱 [117,118]. 此外, 蛋白质与 

直链淀粉的协同效应可共同解释62.1%的食味品质评 

分变异 [118]. 蛋白质通过影响淀粉糊化特性间接改变食 

味品质: 高蛋白含量降低淀粉峰值黏度和崩解值, 同时 

增加回生值和糊化温度, 导致蒸煮米饭质地更硬、黏 

弹性下降 [117,119]. 蛋白质的空间位阻还会抑制淀粉糊 

化并减少水分吸收, 进一步劣化食味品质 [13]. 不同蛋 

白质组分对食味品质的影响存在差异: 较高的清蛋白 

含量与更优食味品质相关, 可能通过改善蒸煮米饭的 

外观和质地实现; 较高的球蛋白和谷蛋白含量则降低 

食味品质评分, 可能归因于硬度增加 [8]. 此外, 蛋白质 

直接影响人体感官特性: 高蛋白含量增加米饭硬度、 

降低黏性, 形成致密的凝胶网络并影响口感 [18,120]. 综 

上, 蛋白质主要通过调控淀粉糊化特性和改变米饭质 

地(硬度/黏性)综合决定食味品质. 

2.3 水稻种子贮藏蛋白的遗传学研究进展 

种子储藏蛋白生物合成途径的调控涉及多种细胞 

器和蛋白质因子, 包括种子储藏蛋白基因的转录调控、 

mRNA定位、内质网加工与输出, 最终形成新蛋白质 

或前体蛋白 [121]. 种子储藏蛋白及其调控基因的生物 

合成是影响胚乳蛋白质含量和稻米品质的关键因素. 

2.3.1 转录调控 

水稻种子贮藏蛋白基因的表达调控涉及众多顺式 

作用元件(cis-actingelements)和反式作用因子(trans-ac
tingfactors). 谷蛋白基因家族成员GluA, GluB和GluD 
均具有高度保守的顺式作用元件, 包括ACGT-box 
(ACGTG)、醇溶蛋白-box(TGTAAAG)、GCN4-box 
(TGA(G/C)TCA)和AACA-box(AACAAAA) [122~125]. 在 

编码其他种子储藏蛋白的基因中也检测到类似于 

GCN4-box和醇溶蛋白-box的元件 [126,127]. 这表明水稻 

种子储藏蛋白相关基因及其基因家族在种子蛋白合成 

过程中可能共享相似的调控机制. 水稻种子贮藏蛋白 

基因在发育胚乳中的高度时空特异性表达, 主要由其 

启动子内的若干顺式作用元件调控 [124,125]. GCN4基序 

是关键调控元件, 决定这些基因的细胞类型特异性(即 

在糊粉层和亚糊粉层表达)和表达水平 [128,129]. 此外, 
GCN4基序的多聚体(至少三聚体)能够驱动种子贮藏 

蛋白的外胚乳特异性表达. 然而, 这些基因的胚乳特异 

性表达并非仅由GCN4基序调控: 尽管该基序的突变、 

截短或缺失会消除糊粉层/亚糊粉层特异性表达, 但不 

会消除其胚乳特异性表达模式 [123,128,130,131]. 因此, 种子 

贮藏蛋白基因更广泛的胚乳特异性表达的调控机制仍 

有待进一步探索和明确. 
越来越多的转录因子被报道参与水稻种子蛋白质 

的合成调控(图4). 水稻中的碱性亮氨酸拉链因子 

RISBZ1和水稻醇溶蛋白盒结合因子(RPBF)在体内作 

为水稻种子储藏蛋白基因的转录激活因子, 二者存在 

功能冗余和补偿作用, 因此单个基因的下调对大多数 

种子储藏蛋白影响甚微, 但同时下调二者会导致种子 

中主要贮藏物质(包括淀粉、蛋白质和脂质)的含量显 

著降低 [122]. 瞬时表达分析表明, RISBZ1和RPBF均能 

反式激活多种贮藏蛋白基因启动子 (包括GluA-1 ,  
GluA-2, GluA-3, GluB-1, GluD-1, 10 kD醇溶蛋白、13 
kD醇溶蛋白、16 kD醇溶蛋白和α-球蛋白)驱动的GUS 
活性 [122,127,131]. 值得注意的是, 这两种转录因子共表达 

所引发的基因表达水平远高于单独使用RPBF或 

RISBZ1时的水平. 5种不同的bZIP蛋白(RISBZ1~ 
RISBZ5)能够与GCN4基序相互作用, 但仅有RISBZ1 
能够激活由最小启动子融合GCN4基序五聚体驱动的 

报告基因表达 [74]. 此外, 一种新型CCCH型锌指蛋白 

OsGZF1被鉴定出可抑制水稻谷蛋白基因GluB-1的表 

达, 同时在瞬时表达系统中降低其激活因子RISBZ1介 

导的GluB-1启动子激活 [132]. OPAQUE3编码含跨膜结 

构域的bZIP转录因子OsbZIP60, 其直接结合胚乳贮藏 

蛋白基因(OsGluA2, Prol14, Glb)启动子中的调控基序 

(如O2-box)以激活其表达, 从而调控贮藏蛋白的生物 

合成; 同时, 它结合内质网分子伴侣BIP1和PDIL1-1启 

动子中的pUPRE-II元件, 促进其表达并调节内质网蛋 

白的加工和分泌 [75]. OsNAC20和OsNAC26已被证实 

可直接结合SBEI和16 kD醇溶蛋白启动子中的ACG
CAA基序, 以及AGPS2b, GluA1和α-球蛋白启动子共 

有的未知核心基序, 从而调控这些贮藏物质合成相关 
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基因的表达 [70]. 此外, 是NAC结构域而非C和D亚结构 

域能够结合顺式作用元件 [70]. OsNAC74正向调控氨基 

酸渗透酶基因OsAAP6的表达, 在其突变体中, OsAAP6 
和种子贮藏相关基因的表达下调, 籽粒蛋白质含量显 

著降低 [133]. 最近, Cao等人 [134]报道OsGATA7直接结合 

SMOS1基因启动子中的GATC-box, SMOS1继而结合 

谷蛋白合成基因OsGluA2的启动子并招募PRC2复合 

体以抑制其表达, 从而降低蛋白质含量并改善食味品 

质. 此外, 水稻中的OsGATA7 Hap1和SMOS1 Hap1被鉴定 

为可降低籽粒蛋白质含量并改善食味品质的优异等位 

基因型. CCAAT-box结合因子OsNF-YC12可结合谷氨 

酰胺合成酶基因OsGS1;3的启动子以调控蛋白质合 

成 [135]. OsNF-YC12的互作蛋白OsNF-YB1可直接结合 

颗粒结合淀粉合成酶基因Wx启动子的“G-box”结构域 

并激活Wx转录 [79]. 尽管Wx作为淀粉合成的主效基因 

广为人知, 但其也是控制籽粒蛋白质含量的关键因 

子 [4]. 作为MYB转录因子, Nhd1可直接结合OsLHT1和 

GluA2启动子中的两个保守顺式作用元件NBS(Nhd1 
结合位点)和EE(类傍晚元件)以调控其表达, 从而实现 

对籽粒蛋白质含量和水稻食味品质的调控 [136]. Os
MADS1极有可能通过特异性结合下游蛋白质合成相 

关基因启动子区域的CArG-box基序, 影响籽粒蛋白质 

含量和品质 [137]. Yuan等人 [138]证实Ghd7.1通过直接结 

合OsAAP6基因启动子区的G-box元件调控OsAAP6的 

表达水平和籽粒蛋白质含量. 最近, Lou等人 [139]发现 

Ghd7通过直接结合携带CCACC核心基序的下游氮同 

化和转运相关基因(如OsGS2, OsNIA1, OsNRT2.3, 
OsNPF6.1等)调节水稻体内的氮代谢, 并在OsNAC42 
的协助下实现低籽粒蛋白质含量和优良食味. 

2.3.2 水稻贮藏蛋白转运突变体 

水稻贮藏蛋白的合成、运输及沉积是一个受精确 

调控的细胞生物学过程 [140]. 谷蛋白由57 kD前体、 

37~39 kD酸性亚基和22~23 kD碱性亚基组成 [141]. 其 

合成始于粗面内质网, 附着的多聚核糖体以谷蛋白 

mRNA为模板合成信号肽, 引导新生肽链进入内质网, 
并完成57 kD前体的翻译. 在前体蛋白形成链内二硫键 

并折叠成三聚体的过程中, 需要二硫键异构酶和分子 

伴侣的协助. 随后, 三聚体通过囊泡介导的高尔基体 

运输途径被转运至蛋白贮藏液泡. 在水稻胚乳中, 通 

过囊泡加工酶的切割, 57 kD前体解离为酸性亚基和 

碱性亚基, 这两个亚基通过二硫键组装成六聚体, 最 

终与球蛋白共同沉积于Ⅱ型蛋白体(PBII)中 [142]. 在谷 

蛋白前体向蛋白贮藏液泡运输的过程中, 任何步骤出 

现异常都会导致突变体种子中大量积累57 kD谷蛋白 

前体. 以57 kD谷蛋白前体异常积累为特征的突变体 

被统称为57H突变体 [143]. 作为研究谷蛋白转运机制的 

关键遗传材料, 57H突变体为解析这一复杂生物学过 

程提供了重要线索. 
迄今为止, 已有相当数量的57H突变体及其致病 

基因被发现和报道. 首个被报道的57H突变体esp2(即 

胚乳贮藏蛋白突变体), 呈现出极为明显的蛋白质表型 

异常. 具体表现为谷蛋白前体大量累积、酸性与碱性 

亚基含量显著下降、Ⅱ型蛋白体(PBII)填充不充分、 

野生型中常见的Ⅰ型蛋白体(PBI)完全缺失, 同时伴随 

大量类PBI异常结构的出现. 细胞学层面的分析结果证 

实, 这些异常结构中同时包含谷蛋白与醇溶蛋白, 这一 

现象直接表明谷蛋白的转运过程出现了紊乱. 研究已 

明确 ,  ESP2基因的编码产物为蛋白二硫键异构酶 

(PDI). 该酶作为一类分子伴侣, 能够在内质网环境中 

催化谷蛋白分子内部和分子之间二硫键的形成. 在 

esp2突变体中, PDI的功能异常, 进而引发严重的内质 

网应激反应, 最终导致分子伴侣BIP的表达水平上调. 
上述一系列结果充分说明, PDI在谷蛋白的合成与折 

叠调控过程中占据核心地位 [144]. 
在glup3/W379突变体的胚乳中, 谷蛋白前体呈现 

显著累积态势, 而酸性与碱性亚基的含量则大幅下降. 
透射电镜的观察结果显示, 该突变体中Ⅰ型蛋白体 

(PBI)的尺寸与结构未出现异常, 但Ⅱ型蛋白体(PBII) 
呈现圆形形态, 与野生型中不规则的PBII形状存在明 

显差异. 图位克隆实验证实, GLUP3/W379基因的编码 

产物为液泡加工酶OsVPE1, 该酶的核心功能是在PBII 
中对谷蛋白前体进行加工, 使其转化为成熟的酸性亚 

基与碱性亚基. 进一步研究发现, OsVPE1的第五外显 

子存在单碱基替换突变, 这一变异直接导致该酶第269 
位的半胱氨酸被甘氨酸替代. 这一突变引起OsVPE1的 

剪接过程出错, 使得成熟OsVPE1的含量较野生型显著 

降低, 这表明第269位的半胱氨酸对OsVPE1的正确剪 

接和成熟至关重要 [145,146]. 
GLUP4/GPA1编码OsRab5a, 这是一种属于RAB家 

族的小G蛋白. 在glup4/gpa1突变体中, Ⅱ型蛋白体 

(PBII)体积减小且填充不足, 同时形成三种不同的异 
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常结构: 沿细胞壁分布的类似分泌囊泡的结构、位于 

细胞壁周围的类似液泡的结构, 以及细胞壁外含有囊 

泡的结构 .  OsRab5a蛋白主要定位于前液泡区室 

(PVC), 同时也存在于高尔基体、致密囊泡(DV)和蛋 

白贮藏液泡(PSV)中. 这种分布强烈表明, OsRab5a在 

水稻贮藏蛋白的运输过程中不可或缺 [147,148].  
在glup6/gpa2突变体中, Ⅱ型蛋白体(PBII)的大小 

显著减小, 谷蛋白前体被错误地运输到细胞外, 导致 

大量壁旁体(PMBs)的形成. 遗传分析显示, GLUP6/ 
GPA2基因编码OsVPS9a, 一种鸟嘌呤核苷酸交换因子 

(GEF). 生化测定和体外GEF激活实验表明, OsVPS9a 
特异性激活OsRab5a, 证实其为OsRab5a的同源GEF. 
与单突变体相比, gpa1gpa2双突变体中谷蛋白前体的 

积累更为明显, PBII更小, PMBs的数量显著增加. 这 

些发现共同表明, OsRab5a和OsVPS9a协同调控谷蛋白 

前体在高尔基体后的运输 [149,150].  
在gpa3突变体中, 装载谷蛋白前体的致密囊泡 

(DVs)出现异常分选, 并被错误地运输到细胞膜附近. 
这些DVs通过膜融合将谷蛋白等物质释放到细胞外空 

间, 从而形成异常的PMB结构. 值得注意的是, gpa3突 

变体的PMBs中异常积累了胼胝质和细胞壁成分. 研究 

表明, GPA3基因编码一种植物特有的高尔基体后囊泡 

运输调节因子, 该蛋白含有Kelch重复结构域. 进一步 

研究发现, GPA3可直接与水稻Rab5a的鸟嘌呤核苷酸 

交换因子VPS9a相互作用, 并通过VPS9a与Rab5a形成 

调控复合体. 显然, GPA3与VPS9a和Rab5a协同调控水 

稻中由DV介导的高尔基体后运输过程 [151].  
在glup2/gpa4突变体中, 囊泡蛋白运输存在严重缺 

陷. 胚乳中的复合淀粉粒呈圆形且包裹松散, 导致千粒 

重大幅下降. 同时, 该突变体中57 kD谷蛋白前体显著 

积累, 成熟谷蛋白的40 kD酸性亚基和20 kD碱性亚基 

含量明显减少, 而GluA和GluB的水平则升高. 此外, 定 

位于囊泡中的液泡加工酶1(VPE1)前体显著增加, 这进 

一步证实了gpa4突变体中存在贮藏蛋白合成缺陷. 研 

究表明, GLUP2/GPA4/GOT1B基因编码一种高尔基体 

转运蛋白. 在水稻胚乳发育过程中, GLUP2/GPA4/ 
GOT1B发挥双重关键作用: 首先, 它介导醇溶蛋白和 

α-球蛋白的RNA靶向定位于皮质内质网; 其次, 它促 

进醇溶蛋白和α-球蛋白从内质网顺利运输到高尔基 

体, 从而确保蛋白运输途径的正常运行 [143,152]. 
在水稻胚乳细胞中, 由GPA6/OsNHX5介导的pH 

稳态是种子贮藏蛋白高尔基体后运输的必要前提. 在 

gpa6突变体的胚乳中, 尽管总蛋白含量没有变化, 但 

谷蛋白前体异常积累, 同时成熟谷蛋白的40 kD酸性 

亚基和20 kD碱性亚基水平下降. 在gpa6胚乳细胞中, 
谷蛋白前体的错误分选导致质外体中出现致密囊泡并 

形成PMBs, 同时Ⅱ型蛋白体相对较小. 此外, gpa6突变 

体的高尔基体、反式高尔基体网络和前液泡区室的腔 

变得更酸. 定位于液泡膜上的GPA6/OsNHX5在将细胞 

质中的Na +和K +分隔到液泡中起着关键作用 [148,153]. 
GPA7/OsCCZ1在水稻谷蛋白从高尔基体后区向 

蛋白贮藏液泡的运输过程中起关键作用. 在gpa7突变 

体中, 贮藏液泡的前液泡区室(sPVCs)不仅体积异常增 

大, 数量也显著增加. 同时, 部分谷蛋白发生错误分选 

并被误运至细胞外, 导致Ⅱ型蛋白体的大小明显减小. 
研究表明, GPA7/OsCCZ1可与OsMON1相互作用, 这 

两种蛋白协同发挥作用, 兼具Rab5效应因子和Rab7鸟 

嘌呤核苷酸交换因子(GEF)的双重功能. 值得注意的 

是, CCZ1功能的缺失会促进液泡蛋白分选相关蛋白 

VPS9(作为Rab5的鸟嘌呤核苷酸交换因子)在内体的 

定位, 这一现象表明CCZ1功能的缺失可能对蛋白运输 

的Rab5相关调控网络产生重大影响 [154].  
液泡质子ATP酶亚基E, 即OsVHA-E1/OsGPA8, 在 

促进水稻种子贮藏蛋白的高尔基体后运输中发挥重要 

作用. 在gpa8突变体胚乳细胞的发育过程中, 携带谷蛋 

白前体的致密囊泡被错误定位到质外体, 导致电子致 

密聚集体和壁旁体的形成. 此外, gpa8突变体还表现 

出高尔基体的异常弯曲、反式高尔基体网络的缺陷以 

及致密囊泡大小的增加, 这表明GPA8在调控致密囊泡 

的生物发生方面具有独特功能. 值得注意的是, gpa8突 

变体中反式高尔基体网络和液泡的腔pH显著升高. 综 

上所述, 这些结果表明OsVHA-E1维持了水稻胚乳细 

胞内膜系统腔室的pH稳态, 确保了高尔基体的正常形 

态, 调节了反式高尔基体网络中致密囊泡的生物发生, 
从而促进了后续的蛋白运输过程 [155].  

在gpa5突变体的胚乳中, 谷蛋白前体的异常积累 

伴随着α-球蛋白含量的显著降低, 这表明谷蛋白的囊 

泡运输可能存在缺陷. 前期研究结果表明 [156], GPA5基 

因编码一种具有磷脂结合能力的植物特异性调控因 

子. GPA5形成同源二聚体, 并作为GPA1/Rab5a的效应 

因子, 特异性地与Rab5a和VPS9a下游的活化形式 

GPA1/Rab5a和GPA2/VPS9a相互作用. 此外, GPA5还 
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与系链复合物CORVET和含VAMP727的膜融合复合 

物SNARE相互作用, 最终介导致密囊泡与蛋白贮藏液 

泡的融合, 从而完成谷蛋白的运输. 
虽然通过解析谷蛋白前体积累突变体的相关基因 

功能, 已为水稻谷蛋白前体的转运机制研究提供了重 

要参考, 但分离鉴定更多调控该过程的因子仍具必要 

性. 这类潜在调控因子涵盖多个关键复合物及受体, 
例如负责囊泡运输的COPI/COPII复合物、系链复合 

物HOPS与CORVET、AP1复合物、逆转录酶逆向运 

输复合物, 以及RAB5效应因子MON-CCZ1和EREX、 

介导膜融合的SNARE复合物 ,  还有液泡分选受体 

(VSRs)等, 它们均可能参与水稻谷蛋白前体向蛋白前 

体贮藏液泡的定向转运途径 [157~159]. 

3 淀粉与蛋白质的转化及其对食味品质的 
影响 

在含淀粉的贮藏器官(水稻中主要为种子)中, 氮 

通常以贮藏蛋白的形式被封存为储备物质. 植物通过 

贮藏蛋白的合成与沉积实现这一过程. 尽管淀粉与贮 

藏蛋白生物合成的生化反应相互独立且无直接关联, 
但正如Nelson [160]和Kavakli等人 [161]所指出的, 这些过 

程存在紧密的关联性. 这种相关性在玉米中早已被观 

察到: 例如, 玉米突变体bt2产生有缺陷的AGPase小亚 

基, 导致种子干重减少58%(主要因淀粉耗竭), 贮藏蛋 

白水平降低67% [162]. 水稻中存在许多类似案例: FLO6, 
FLO12, FLO15, FLO16, OsNF-YC12和OsNF-YB1等突 

变体表现出淀粉显著减少但蛋白质含量增加 [4]. 同样, 
在OsAAP6过表达株系中, 蛋白质含量增加而淀粉含量 

降低 [163]; WCR1过表达材料中淀粉含量增加但蛋白质 

含量降低 [164]; OsGluA2敲除突变体中蛋白质含量减少 

伴随淀粉含量增加 [165]; OsMADS1敲除突变体中蛋白 

质含量降低而淀粉含量升高 [166]. 这些结果表明, 植物 

贮藏器官中碳(淀粉)与氮(贮藏蛋白)存在反向关系. 因 

此, 各种食味品质调控因子(如Wx)可能并非仅通过影 

响胚乳淀粉来调节米饭食味, 而是通过调控淀粉与贮 

藏蛋白的转化, 进而影响两者的组成与含量, 实现对 

食味品质的调控. 
淀粉与蛋白质的相互转化及其对食味品质的影响 

是涉及直链淀粉、支链淀粉和蛋白质含量动态平衡的 

复杂生理过程. 淀粉与蛋白质通过氢键等相互作用形 

成稳定的凝胶网络; 高直链淀粉或蛋白质含量会增强 

这种相互作用, 导致米饭质地变硬, 限制淀粉结构的 

分解, 进而降低食味品质. 扫描电子显微镜观察结果 

显示, 这种相互作用会抑制蒸煮过程中淀粉颗粒的膨 

胀与分解 [15]. 蛋白质作为物理屏障, 降低淀粉消化速 

率, 增加抗性淀粉和慢消化淀粉的含量 [167,168]. 例如, 
湿热处理(HMT)通过改变淀粉-蛋白质复合物的结构 

显著增加抗性淀粉含量——以豆类蛋白复合物为例, 
其抗性淀粉含量可达19.74% [169]. 高蛋白质含量与直链 

淀粉的协同效应会抑制淀粉的糊化特性, 降低米饭的 

黏弹性和适口性 [76,170]. 例如, 施氮肥会增加蛋白质含 

量但减少支链淀粉含量, 导致峰值黏度和崩解值下降, 
食味品质评分降低 [18,119,171]. 

线性直链淀粉分子更易与蛋白质结合, 而短链支 

链淀粉(聚合度6~12)含量高则与更好的食味品质相 

关 [8]. 例如, 高食味品质品种通常具有较低的直链淀粉 

和较高的短链支链淀粉比例 [8]. 直链淀粉向支链淀粉 

的转化受损可能导致直链淀粉积累, 从而增强与蛋白 

质的相互作用, 形成更紧密的凝胶结构, 降低米饭的 

柔软度和适口性. 随机森林分析(RFA)表明, 直链淀粉 

是影响淀粉-蛋白质相互作用的最关键因素 [15]. 
高氮肥施用增加蛋白质含量, 但抑制淀粉合成酶 

(如AGPP和GBSS)的活性, 减少支链淀粉积累并提高 

直链淀粉比例. 例如, 后期施氮会降低支链淀粉的分 

支度并增加直链淀粉含量 ,  从而恶化蒸煮品 

质 [119,171,172]. 碳氮代谢失衡(如高蛋白、低淀粉)显著 

影响食味品质: 蛋白质含量与总淀粉、支链淀粉呈负 

相关, 与直链淀粉呈正相关 [17,173]. 低氮处理(如N1)通 

过降低蛋白质含量和增加支链淀粉比例改善食味品 

质 [119]. 氮磷肥减量会抑制淀粉合成酶(如SSS和SBE) 
的活性, 但通过减少直链淀粉积累(如降低GBSS活性) 
提高食味品质评分 [172]. 例如, 适度减少氮肥可增加淀 

粉糊化焓(ΔHgel)和崩解值, 改善口感 [4]. 因此, 优化氮 

肥管理和选育低直链淀粉、高短链支链淀粉的品种是 

改善食味品质的关键策略.  

4 协调水稻种子贮藏蛋白与淀粉积累的整 
合调控因子 

在胚乳发育过程中, 种子贮藏蛋白与淀粉的合成 

同步进行, 两者竞争资源和能量, 常呈现此消彼长的 

中国科学: 生命科学 2026 年 第 56 卷 第 5 期  

1061  

 https://www.sciengine.com/doi/10.1360/SSV-2025-0191



权衡关系 [161]. 因此, 严格意义上无法完全割裂这两种 

贮藏物质的生物合成与代谢. 粉质胚乳突变体是这种 

依存关系的典型例证: 尽管大多数粉质突变体最初因 

淀粉合成缺陷被鉴定, 但这些淀粉缺陷型突变体通常 

伴随蛋白质含量的改变. 这一现象已在本课题组前期 

工作中进行过全面总结 [4], 此处不再赘述. 以下本文对 

协调水稻种子贮藏蛋白与淀粉积累的整合调控因子进 

行总结与分析(图5). 
水稻碱性亮氨酸拉链因子1(RISBZ1)和水稻PBF 

(RPBF)分别作为玉米O2和PBF1的直系同源蛋白, 通 

过物理互作协同激活种子贮藏蛋白基因的转录. 在 

RISBZ1或RPBF表达下调的转基因植株及两者同时下 

调的植株中, 种子蛋白质、淀粉和脂质含量均显著降 

低. 在水稻籽粒中, 除RISBZ1外, 另有4个碱性亮氨酸 

拉链基因(命名为RISBZ2-5)高表达, 其编码的蛋白质 

可与RISBZ1形成异源二聚体. 其中, RISBZ2(又称 

REB)不仅能识别并结合Wx基因中的GCN4基序, 还能 

结合α-球蛋白启动子中的GCCACGT(A/C)AG基序.  
OsbZIP60转录因子可激活种子贮藏蛋白编码基 

因(OsGluA2, Prol14和Glb1)的表达, 并参与淀粉合成 

相关基因(GBSSI, AGPL2, SBEI和ISA2)的调控. 进一 

步研究表明, OsbZIP60通过直接结合OsBIP1和PDIL1- 
1的启动子激活其转录, 在内质网(ER)介导的蛋白质加 

工与运输中发挥关键作用. 此外, OsbZIP60还调控关 

键垩白形成相关基因(GPA3, FSE1, FLO7, Chalk5, 
OsNF-YB1和OsPK2)的表达 [174]. 综上, OsbZIP60既参 

与胚乳贮藏蛋白与淀粉合成的调控网络, 也介入蛋白 

质加工与分泌的分子通路. 
OsNAC20和OsNAC26是两种可直接激活淀粉合 

成酶I(SSI)、普鲁兰酶(Pul)、谷蛋白A1(GluA1)、谷蛋 

白B4/5(GluB4/5)、α-球蛋白和16-kD醇溶蛋白基因表 

达的转录因子. 同时, 这两种因子均结合ADP-葡萄糖 

焦磷酸化酶小亚基2b(AGPS2b)、大亚基2(AGPL2)和 

淀粉分支酶I(SBEI)基因的启动子区域. 研究表明, Os
NAC20或OsNAC26单突变体对籽粒灌浆过程影响甚 

微, 而其双突变体的淀粉和种子贮藏蛋白含量显著降 

低 [70]. 这些结果表明, 这两种转录因子存在功能冗余, 
通过协同互作共同调控水稻种子淀粉与贮藏蛋白的合 

成通路. 
研究显示, OsNAC25作为OsNAC20/26的上游调 

控因子及互作蛋白, 与OsNAC20/26存在复杂的调控 

关系: 一方面, 二者通过相互调控形成正调控回路, 协 

图 5 水稻胚乳贮藏蛋白与淀粉积累的整合调控因子及其互作关系. 详细信息见正文. 加号表示存在互作关系. 黑色实心箭头 
代表对下游过程或靶基因的调控作用(不一定是直接结合的靶基因) 
Figure 5 Integrated regulatory factors and their interaction relationships underlying the accumulation of storage proteins and starch in rice 
endosperm. See text for details. Plus signs (+) indicate the presence of interaction relationships. Solid black arrows represent regulatory effects on 
downstream processes or target genes (not necessarily directly bound target genes)  
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同促进淀粉合成相关基因的表达, 以满足水稻籽粒灌 

浆期对淀粉积累的高需求; 另一方面, 三者(OsNAC25, 
OsNAC20和OsNAC26)间建立负调控回路, 通过抑制 

机制防止淀粉合成相关基因的过度表达. 总体而言, 
OsNAC25与OsNAC20/26之间的促进与抑制机制共同 

维持了淀粉合成相关基因的稳定表达及胚乳中淀粉的 

正常积累, 在水稻籽粒发育中起关键调控作用 [76]. 
水稻中首个克隆的控制籽粒蛋白质含量的QTL 

——qPC1, 编码氨基酸通透酶(OsAAP6). 该基因正向 

调控种子中贮藏蛋白(包括谷蛋白、醇溶蛋白、清蛋 

白和球蛋白)的合成与积累. 具体而言, qPC1表达增强 

可能通过OsAAP6蛋白促进更多冗余氨基酸经微管组 

织运输至种子, 作为合成上述贮藏蛋白的底物, 最终导 

致水稻种子贮藏蛋白含量显著增加. 此外, qPC1基因 

可能与Pho1基因具有相似的调控机制: 通过间接作用 

于淀粉合成起始复合体 [175], 进一步调控淀粉合成相关 

基因的表达. 该基因一方面促进颗粒结合型淀粉合成 

酶、可溶性淀粉合成酶和淀粉脱支酶等基因的转录活 

性, 另一方面抑制淀粉分支酶等基因的表达. 这种差异 

调控模式驱动直链淀粉的生物合成, 同时抑制支链淀 

粉的合成通路, 最终导致种子中直链淀粉含量增加而 

支链淀粉含量减少 [163]. 
研究表明, 在籼稻中, 具有胚乳特异性差异表达特 

征的Chalk5基因是垩白形成的正调控因子. 该基因高 

垩白等位基因的自然变异或其过表达均会导致Chalk5 
基因表达水平显著升高, 进而上调12个与贮藏物质代 

谢相关基因的转录活性(包括SSIIa, SSIIIa, SSIVb, 
GBSSI, Susy3, G6P1b, ISA, Amy3A, Globulin1, Globu
lin2, FLO2和FLO4). 这一调控过程会引发直链淀粉的 

异常积累和贮藏蛋白含量的异常降低 [ 1 7 6 ] .  因此 ,  
Chalk5基因不仅是籼稻垩白形成的关键驱动因子, 也 

是协调水稻胚乳贮藏淀粉与蛋白积累平衡的核心调控 

组件之一. 
NF-YC12通过协调多条通路调控水稻胚乳发育及 

种子贮藏物质积累. 它与NF-YB1互作, 协同调控糊粉 

层中的蔗糖转运蛋白基因OsSUT1. 在发育的胚乳中, 
NF-YC12直接结合FLO6和谷氨酰胺合成酶基因 

OsGS1;3的启动子. 此外, NF-YC12与bHLH144协助 

NF-YB1抵御泛素/26S蛋白酶体介导的降解, 从而确保 

NF-YB1对Wx基因的稳定持续激活 [79,135].  
qGT3编码OsMADS1, 其NYZ等位基因通过可变 

剪接产生截短蛋白OsMADS1 nyz. 该蛋白与NF-YB1/ 
YC12互作激活MST4基因, 促进单糖向胚乳运输, 从而 

增加籽粒厚度和饱满度. 此外, OsMADS1 nyz抑制Wx基 

因表达, 导致水稻籽粒中直链淀粉和蛋白质含量降 

低 [166]. 同时, 它能提高总淀粉和支链淀粉含量, 并改 

善稻米食味品质.  
水稻理想株型与高产基因OsSPL14/IPA1与核因 

子OsNF-YB9和YC8-12协同互作, 联合Wx和PDIL1-1 
共同调控籽粒胚乳中贮藏淀粉与蛋白质的积累 [177].  

昼夜节律调控因子OsCCA1/OsLHY/Nhd1结合并 

调控OsSSII-3, Wx, OsGluA2和OsLHT1的表达, 从而调 

节水稻种子贮藏物质含量及食味品质 [136]. 
近期, Cao等人 [134]报道OsGATA7-SMOS1模块通 

过调控下游蛋白质生物合成相关基因(包括OsGluA2, 
OsAAP6, RM1和OsGluD)的表达来调控水稻食味品质. 
尽管其研究聚焦于该模块在调控水稻蛋白质含量中的 

作用, 但不可否认的是, 该模块也会诱导胚乳中淀粉含 

量的伴随性变化. 因此, OsGATA7-SMOS1模块是协调 

水稻籽粒贮藏物质积累的关键调控因子. 
通过多年田间高温试验, Li等人 [178]将首个主效水 

稻品质耐热QTL QT12定位到水稻12号染色体, 其编码 

Sec61转运复合体的β亚基. QT12的高表达会破坏胚乳 

贮藏物质的平衡(蛋白质减少、直链淀粉增加), 导致 

垩白率升高; 低表达则维持物质平衡并增强品质与产 

量的耐热性. 位于QT12上游的NF-Y复合体共同参与 

温度响应及胚乳贮藏物质的协同调控. 
在水稻中, 热休克蛋白OsHsp70-2和OsHsp40-1通 

过J结构域激活OsHsp70-2的ATP酶活性, 互作形成协 

同分子伴侣模块. 该模块通过抑制蛋白水解降解来增 

强OsGBSSI和OsPPDKB的蛋白质稳定性及酶活性, 从 

而促进淀粉合成. 此外, 在高温条件下, 单突变体 

(oshsp70-2cr和oshsp40-1cr)和双突变体(oshsp70-2/40- 
1cr)与野生型植株相比, 除淀粉水平降低外, 蛋白质含 

量也显著减少 [ 1 7 9 ] .  这表明功能性OsHsp70-2和 

OsHsp40-1对维持水稻籽粒中淀粉和蛋白质的正常积 

累至关重要. 推测该模块可能通过稳定相关合成酶来 

促进蛋白质合成, 从而正向调控水稻蛋白质含量. 
近期研究中, Lou等人 [139]发现Ghd7负调控水稻籽 

粒蛋白质含量, 同时正调控直链淀粉含量和食味品质; 
而OsNAC42则表现出相反功能. 这两种蛋白质通过形 

成异源二聚体互作, 拮抗调控下游淀粉与蛋白质合成 
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相关基因(如Wx, Chalk5, OsGS1;3和OsNIA1)的表达, 
从而实现水稻优质高产的协同调控. 因此, Ghd7和Os
NAC42也是平衡水稻胚乳贮藏淀粉与蛋白积累的关 

键调控因子. 
从上述研究发现的整理与分析可见, OsNF-Ys复 

合体在调控水稻种子贮藏蛋白与淀粉积累中占据核心 

地位. 包括OsbZIP60, OsMADS1, QT12乃至Ghd7在内 

的众多其他因子, 在调控胚乳贮藏相关基因表达过程 

中均不可避免地与OsNF-Ys复合体发生互作. 因此, 鉴 

定该复合体的上下游互作因子, 是解析水稻贮藏化合 

物生物合成调控网络的颇具前景的策略. 
在另一项研究中, 本课题组 [4]此前总结了水稻中 

已报道的可能影响籽粒蛋白质含量的氮利用效率相关 

基因. 随着时间推移, 越来越多的证据验证了这一推论 

的准确性. 迄今为止, Nhd1, OsMADS1, OsSPL14, 
OsNAC42和Ghd7均已被证实参与调控籽粒蛋白质含 

量, 并被认定为调控水稻种子贮藏蛋白与淀粉积累的 

整合调控因子. 

5 脂质 

5.1 水稻脂质与食味品质的关系 

尽管脂质仅占精米成分的0.3%~0.6% [180,181], 但其 

对水稻食味品质的影响不可小觑. 水稻食味品质是极 

为复杂的性状, 评价指标广泛 [182]. 其中, 食味值可直 

观反映米饭适口性; 而快速黏度分析仪(RVA)特征图 

谱分析则通过模拟米饭蒸煮过程获取淀粉的各项理化 

性质, 成为评估水稻食味品质的有效手段之一. Liu等 

人 [183]研究表明, 高崩解值和低回冷值的米饭通常具有 

更优的食味品质. Xu等人 [184]和Guo等人 [185]的报道显 

示, 饱和脂肪酸含量与崩解值呈显著负相关、与回冷 

值呈显著正相关; 反之, 不饱和脂肪酸含量与崩解值 

呈显著正相关、与回冷值呈显著负相关. 此外, 脂肪 

酸可与淀粉形成多种复杂复合物, 破坏淀粉内部螺旋 

结构并使米粒内部结构更紧密, 从而降低吸水率. 此 

类米饭蒸煮后往往口感更有嚼劲、颗粒分明且不粘 

连 [186]. 值得注意的是, 不饱和脂肪酸也是米饭蒸煮过 

程中挥发性风味物质形成时稻米香气的主要来源 [187]. 

5.2 控制水稻脂质代谢的基因 

尽管与胚乳中另外两种主要贮藏物质——淀粉和 

蛋白质相比, 水稻油脂含量较低且相关研究较少, 但其 

富含优质不饱和脂肪酸. 因此, 鉴定和克隆水稻中与脂 

肪酸含量相关的基因具有重要的科学与实践意义. 近 

些年, 水稻脂质相关基因也陆续被发现与报道(图4). 
利用籼粳交衍生的F 2及F 2:3家系群体, 研究人员进 

行QTL分析并鉴定出11个与拟南芥脂质代谢关键酶同 

源基因共定位的QTL. 其中, 一个调控油酸(18:1)和亚 

油酸(18:2)的强效QTL与编码酰基辅酶A:二酰甘油酰 

基转移酶(DGAT)的水稻同源基因相关. 另外, 一个控 

制棕榈酸(16:0)的QTL被定位在与酰基ACP硫酯酶 

(FatB)基因的水稻同源基因紧邻的区域 [188]. 在全基因 

组关联研究(GWAS)中, 鉴定出7个与不饱和脂肪酸含 

量相关的QTL及5个候选基因, 包括OsKASI, OsFAD, 
OsARF, OsGAPDH和OsMADS29 [189]. Ding等人 [190]定 

位并克隆了OsKASI基因, 其编码β-酮脂酰-酰基载体蛋 

白合成酶(KASI), 参与脂肪酸延伸过程. 该酶是拟南芥 

中参与脂肪酸生物合成的KASI同源蛋白. Liu等人 [191] 

从水稻品种9311中分离出斑马叶突变体(zl16), 通过图 

位克隆证实ZL16基因编码β-羟基脂酰-ACP脱水酶 

(HAD), 该酶是脂肪酸从头合成所必需的. ZL16突变 

导致突变植株总脂肪酸含量降低. 
SLL1基因编码硬脂酰-酰基载体蛋白去饱和酶家 

族成员, 是植物全局脂肪酸去饱和过程的关键调控因 

子. ω-3脂肪酸去饱和酶是膜结合酶, 催化亚油酸转化 

为α-亚麻酸(ALA), 存在分别定位于微粒体和质体被 

膜的两种不同亚型 [192]. OsFAD3基因编码微粒体型ω- 
3脂肪酸去饱和酶, 由8个外显子和7个内含子组成, 是 

水稻中首个克隆的FAD相关基因, 其主要功能是催化 

亚油酸转化为ALA [193]. 已鉴定出4个推定的水稻微粒 

体Δ12-脂肪酸去饱和酶基因(OsFAD2), 其中OsFAD2-1 
在水稻籽粒中表达水平最高. RNA干扰(RNAi)导致的 

T 3代籽粒中OsFAD2-1抑制显著增加了油酸含量, 同时 

降低了亚油酸和棕榈酸水平. 因此, OsFAD2-1酶被认 

为是通过减少易氧化的亚油酸并提高与胆固醇相关 

的棕榈酸来提升油酸水平的潜在靶点 [194]. Zhou等 

人 [195]通过全基因组关联研究(GWAS)和连锁分析鉴 

定出46个与脂肪酸含量相关的显著位点, 涉及26个候 

选基因, 其中16个位点在重组自交系(RIL)群体中得到 

验证. 进一步克隆并功能验证了4个关键基因—— 
PAL6, LIN6, MYR2和ARA6. PAL6编码肉豆蔻酰-ACP 
硫酯酶(FATB), 调控C16:0合成, 其启动子区域62 bp的 

楼光明等: 水稻食味品质的遗传基础及育种策略  

1064  

 https://www.sciengine.com/doi/10.1360/SSV-2025-0191



缺失与粳稻中较低的C16:0含量相关; LIN6编码磷脂 

酰胆碱-二酰甘油胆碱磷酸转移酶(PDCT), 促进C18:1 
向C18:2转化, 该基因外显子的单核苷酸多态性(SNP) 
与粳稻中较高的C18:2水平相关 ;  MYR2编码影响 

C14:0和C16:0生物合成的肉豆蔻酰-ACP硫酯酶 ;  
ARA6编码3-酮脂酰辅酶A合成酶(FAE), 参与极长链脂 

肪酸(C20~C22)合成. 最近, Yang等人 [60]通过多组学 

GWAS(mGWAS)和泛基因组GWAS(pGWAS)在水稻 

中定位到一个脂肪酸代谢基因簇(FGC3). FGC3由水 

稻基因组中6个紧密连锁的基因组成——OsFAR2 ,  
OsKCS11, OsGPAT6, OsCYP704B2, OsABCG22和 

OsLTPL82, 各自负责脂肪酸代谢的连续步骤. FGC3 
成员的转录调控控制着角质单体羟基酰基甘油 

(HMGs)的含量和水稻产量. 研究还发现, OsMADS6 
和OsMADS17直接调控FGC3, 从而调节角质单体羟 

基脂肪酸(HFAs)和HMGs的生物合成与运输, 最终影 

响水稻雄性生殖和产量. 极长链脂肪酸(VLCFAs)定义 

为碳链长度超过18的脂肪酸, 是植物合成表皮蜡质、 

角质层、鞘脂等结构分子的必需成分, 在植物生长发 

育、环境适应和信号转导中发挥关键作用. 研究人员 

发现, OsKCS11调控极长链脂肪酸的生物合成, 进而 

影响细胞分裂素代谢并重塑水稻关键生长发育进 

程 [196]. 

6 外观品质基因与稻米食味的关系 

6.1 水稻垩白基因 

垩白不仅降低籽粒透明度和外观价值, 还显著影 

响水稻的蒸煮食味特性. 垩白区域疏松的淀粉结构导 

致蒸煮时吸水不均, 米粒硬度增加, 黏弹性下降, 进而 

使口感和质地变劣 [197]. 高垩白品种常伴随直链淀粉含 

量异常(过低或过高), 进一步影响米饭的软硬和黏弹 

性 [198]. 主效垩白基因Chalk5的过表达会提高垩白率、 

直链淀粉含量和胶稠度 ,  同时显著降低蛋白质含 

量 [176]. 心白基因WCR1的过表达突变体中, 心白率和 

总蛋白含量(主要为谷蛋白)降低, 而总淀粉含量、直 

链淀粉含量和食味品质评分升高 [164]. 敲除WBR7(心白 

正调控因子)可提高总淀粉、直链淀粉和总蛋白含 

量 [199]. chalk10突变体表现出垩白率/度显著增加、淀 

粉颗粒结构疏松、总淀粉和直链淀粉含量降低, 以及 

理化性质(糊化温度、黏度)改变 .  值得注意的是 ,  

CHALK10与绿色革命基因SD1编码的蛋白互作, 共同 

调控赤霉素水平, 影响最终垩白形成 [200]. swb9突变体 

垩白度和垩白粒率增加, 总淀粉和直链淀粉含量降低, 
支链淀粉中短链比例升高 [197]. OsSPL14/IPA1功能缺失 

突变体胚乳中总淀粉和直链淀粉含量显著降低, 蛋白 

质含量升高 [177]. LCG1敲除突变体的米饭光泽更差, 
食味品质评分降低, 峰值黏度和崩解值下降, 但硬度 

和回冷值升高. 此外, 研究表明导入来自日本晴的含 

LCG1基因组片段可同时减少籽粒垩白并改善稻米食 

味品质 [201]. 综上, 垩白形成常伴随水稻贮藏物质组成 

和结构的变化, 这从根本上解释了垩白基因引发食味 

品质变异的原因. 

6.2 水稻粒形基因 

粒形与垩白的密切关联已被充分证实. 粒形基因 

通过调控籽粒形态(如长宽比)影响垩白形成. 研究表 

明, 细长粒(长宽比高)通常与较低的垩白度相关, 而 

垩白会损害精米的外观和质地, 进而降低食味品质. 
例如, 粒形基因通过减少垩白提高籽粒透明度, 改善 

米饭的均匀性和质地 [12,202]. 由于基因的多效性, 粒形 

基因常对水稻籽粒贮藏物质的合成和结构产生直接 

或间接调控. GS3(调控粒长)和GW5/qSW5(调控粒宽) 
的等位变异影响淀粉颗粒的堆积密度, 改变淀粉糊化 

特性(如黏度和硬度), 从而影响食味品质 [198,203]. GL7/ 
GW7/SLG7基因促进纵向细胞分裂形成细长粒, 同时 

降低垩白率, 提高整精米率和食味品质评分 [204,205]. 
粒形基因dep1与粒重基因的组合可增加粳稻籽粒的 

细长度 ,  同时保持低垩白 ,  从而提高食味品质评 

分 [206]. OsMADS1突变(如燕麦状水稻突变体)导致籽 

粒形态异常, 破坏淀粉合成相关基因的表达, 并降低 

食味品质 [207]. 携带GLW7.1的近等基因系表现出垩白 

减少、直链淀粉含量增加、胶稠度改善和食味值升 

高 [208].  
细长粒形通常与更优的质构特性相关. 长宽比高 

的籽粒在蒸煮时吸水更均匀, 米饭的黏弹性和硬度更 

符合高品质食味标准(如低硬度和高黏性) [11,209]. 粒形 

基因还通过调节籽粒厚度影响碾磨时的破碎率: 更薄 

且均匀的籽粒可减少加工损伤, 保持更高的整精米比 

例, 进而提升最终食味品质 [12,112,210]. 综上, 粒形基因 

通过减少垩白、优化淀粉结构和增强籽粒物理特性来 

改善食味品质.  
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7 糖转运基因与稻米食味品质的关系 

垩白是水稻籽粒灌浆缺陷的表现, 与糖代谢和转 

运异常直接相关. 高垩白率会劣化蒸煮后米饭的质地 

和口感, 进而影响食味品质评价. WBR7编码蔗糖合成 

酶SUS3(sucrose synthase3), 其功能结构域的等位变异 

直接影响水稻籽粒的垩白率(垩白粒比例). 研究表明, 
弱功能等位基因(如品种金23B中的变异)可显著降低 

垩白率, 从而提升籽粒的外观和食味品质 [199]. 调控籽 

粒厚度的主效QTL qGT3编码转录因子OsMADS1, 其 

通过调节下游单糖转运蛋白基因MST4的表达, 影响灌 

浆期糖分向籽粒运输的效率 [166]. SUT(蔗糖-质子共转 

运蛋白)和SWEET(糖外排转运蛋白)家族基因在水稻 

糖转运过程中起主导作用, 尤其在质外体途径的韧皮 

部装载中发挥核心功能. OsSWEET1b等基因已被证实 

参与葡萄糖和半乳糖的跨膜转运, 直接影响籽粒中的 

糖分积累和淀粉代谢, 从而调控食味品质 [199,211,212]. 
糖类(尤其是蔗糖)作为淀粉合成的前体, 其转运 

效率直接决定籽粒灌浆饱满度和淀粉积累量. 灌浆缺 

陷会导致籽粒皱缩、垩白增加 ,  进而劣化食味品 

质 [166,169]. 此外, 糖转运效率降低会减少淀粉合成底物 

的供应, 导致直链淀粉-支链淀粉比例失衡及支链淀粉 

链长分布异常, 继而影响米饭黏弹性、硬度等食味品 

质指标 [213~215]. 因此, 糖转运相关基因同样也可能是改 

善水稻食味品质的潜在分子育种靶点. 

8 水稻蒸煮食味品质的育种策略 

品种改良与选育是农业生产中的关键实践, 有助 

于系统筛选和利用现有栽培品种中的有益遗传资源. 
然而, 这一过程本身耗时较长, 且传统育种策略往往精 

度较低, 从而限制了其获得最优结果的能力. 因此, 将 

品种改良与分子育种方法相结合, 可提高育种效率、 

靶向特异性和整体效果. 定向调控和利用控制水稻蒸 

煮食味品质的关键基因, 是最直接有效的改良策略. 
迄今为止, 育种家通过分子育种方法和针对性改良策 

略已取得显著进展. 利用控制低直链淀粉含量和优异 

食味品质的等位基因Wx mp, 研究人员成功培育了一系 

列粳稻优良品种, 包括“南粳46”、“南粳5055”和“南粳 

9108” [216]. 通过将Wx mp等位基因(赋予优异食味品质) 
和抗稻瘟病等位基因导入两个高产栽培品种的遗传背 

景中, 培育出了XY99和JXY1两个优良株系, 兼具优异 

适口性、高产和广谱抗稻瘟病特性 [217]. 此外, 将珍汕 

97中高表达的OsAAP6等位基因导入粳稻品种“南洋 

占”, 显著提升了稻米营养品质 [163]. 同样, 将9311中的 

ALK b等位基因导入粳稻品种“日本晴”, 显著改善了水 

稻蒸煮食味品质 [95]. 此外, 通过将Wx和ALK等位基因 

(控制日本晴的优异蒸煮食味品质)与GS3和qSW5等位 

基因(控制9311的优异籽粒外观品质)杂交, 成功培育 

了RD1, RD2和RD3三个设计合理的株系, 整合了优异 

籽粒外观、优良蒸煮食味品质和高产特性 [218]. 
合理设计育种是一种将目标亲本的已知主效基因 

结合以开发优良新品种的策略. RiceNavi系统的开发 

和应用是这一策略的典型例子. 利用RiceNavi, 研究人 

员仅用2.5年时间就实现了优良籼稻品种“黄华占 

(HHZ)”的定向遗传改良, 使其具备理想的稻米香味、 

更强的密植适应性和更短的生育期. 以此类推, 将该 

系统应用于改善水稻的蒸煮和食用品质也可能产生较 

为理想的结果 [219]. 
自然界中稀有有益等位基因的可获得性严重限制 

了人类对传统作物目标性状的选择. 为克服这些限制, 
突变育种技术得以发展, 通过物理、化学和生物手段 

进行随机诱变, 引入非天然存在的等位基因. 例如, 
Lin等人 [36]从“武运粳8号”的甲基磺酸乙酯(EMS)诱导 

突变体中鉴定出一个新的Wx等位基因Wx ela. 该等位基 

因导致颗粒结合型淀粉合成酶I的GT1结构域发生氨 

基酸替换(T506I), 降低GBSSI活性, 可合成极低直链淀 

粉, 从而改善水稻的蒸煮食味品质. 然而, 该方法存在 

显著局限性, 在这些缺陷被完全克服之前, 难以在实际 

生产中发挥更大作用. 首先, 初始诱变后, 必须筛选大 

量群体以鉴定具有理想籽粒品质特性的突变体. 其次, 
由于突变的不可预测性, 在耗费大量人力物力后, 并不 

总是能产生所需的突变性状; 大多数情况下, 产生的突 

变是有害的. 
基因工程和植物转化技术通过将有益外源基因导 

入作物或沉默作物内源基因, 在改善作物蒸煮食味品 

质方面发挥了关键作用. 靶向基因沉默是一种有效策 

略, 可通过组成型或组织特异性方式调控生物合成途 

径, 以获得理想表型. 研究人员已利用RNAi技术抑制 

品质相关基因(包括Wx, SSI, SSII-2, ALK和OsFAD2-1) 
的表达, 所得转基因水稻植株相比对照表现出更佳的 

蒸煮食味特性 [216]. 然而, 转基因作物的实际应用和大 
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规模推广面临显著障碍, 包括安全性争议、监管复杂 

性、生态风险担忧、社会接受度问题和技术伦理困境 

等多重限制. 相比之下, 不引入外源基因的基因组编辑 

作物可能更容易被消费者接受, 并更快通过监管审批. 
因此, 以成簇规律间隔短回文重复序列/CRISPR相关 

蛋白9(CRISPR/Cas9)为代表的基因编辑技术已取得实 

质性进展和发展. 研究人员通过对Wx基因的不同组件 

(包括其启动子、外显子和内含子)进行基因编辑, 获 

得了一系列直链淀粉含量和蒸煮食味品质改变的突变 

体 [220~223]. Wang等人 [224]系统编辑了支链淀粉合成途 

径中的14个基因, 获得了抗性淀粉积累增加但蒸煮食 

味品质下降的突变体. Yang等人 [225]和Chen等人 [226]利 

用CRISPR/Cas9系统同时敲除多个谷蛋白基因家族成 

员, 生成了蛋白质含量降低、食味值提高的突变材料. 
Wang等人 [227]利用CRISPR-Cas9技术编辑OsNF-YC4的 

启动子, 导致植株中蛋白质含量增加而淀粉含量降低. 
Wang等人 [228]通过基因编辑技术敲除两个氨基酸转运 

蛋白基因OsAAP6和OsAAP1, 从而降低籽粒蛋白质含 

量并改善水稻的食味品质. 此外, 通过基因编辑敲除 

脂肪酸去饱和酶2(FAD2-1), 获得具有高不饱和脂肪酸 

谱的突变水稻, 可能有助于改善食味品质 [229]. 
事实上, 水稻的蒸煮食味品质反映了包括米粒柔 

软度、延展性和黏性等众多特征的复杂性状. 这些性 

状受主效基因Wx和一组微效基因的调控. 因此, 水稻 

蒸煮食味品质的全面改善需要包括Wx在内的多个基 

因的协同作用. Huang等人 [214]证明, 协同调控胚乳中 

Wx和SSII的表达是提升水稻蒸煮食味品质的有效策 

略. 此外, 近期研究表明, 通过编辑顺式调控元件来精 

细调节靶基因表达水平, 是改善水稻蒸煮食味品质的 

有前景的方法. Lu等人 [179]在Wx中鉴定出一个上游开 

放阅读框(uORF6), 并通过对uORF6的基因编辑上调 

Wx表达, 同时将籽粒直链淀粉含量调控至约1.5%—— 
半糯粳稻的特征水平. 该研究进一步表明, 插入多个拷 

贝的uORF6可改善高直链淀粉水稻的品质 [179]. Yang等 

人 [230]编辑了OsGLW7和OsGW7的uORF, 以上调mORF 
基因表达, 生成了籽粒直链淀粉含量降低、胶稠度增 

加和质地更柔软的突变体.  
随着人们对Wx基因多效性认识的深入, 水稻食味 

品质的遗传改良需要以新的视角重新解读. Wx基因是 

食味品质最关键的决定因素, 主要通过支链淀粉、谷 

蛋白和脂肪的含量来调控. 尽管迄今为止已很好地表 

征了各种Wx基因型, 但这并不等同于完全理解食味品 

质形成的机制. 值得注意的是, 即使在具有相同Wx等 

位基因的不同水稻品种间, 食味品质评分也可能存在 

显著差异. 这一现象主要归因于支链淀粉、谷蛋白和 

脂质的综合效应, 而它们受复杂的多基因网络调控. 
因此, 在改善水稻食味品质的背景下, 策略性方法应 

包括: 首先根据区域对稻米口感的偏好确定Wx基因类 

型, 随后靶向调节支链淀粉和谷蛋白含量, 从而实现培 

育优异食味品质水稻的目标. 

9 结论 

改善水稻蒸煮食味品质是一项由多基因网络协同 

调控与创新育种技术驱动的复杂工程. 作为核心枢纽, 
Wx基因的多效性决定了胚乳淀粉、蛋白质和脂质代 

谢及其调控网络, 同时为品质改良提供了关键靶点. 水 

稻籽粒是连接外观品质与产量的桥梁, 其中粒形基因 

协调产量与食味的协同效应: 长粒基因组合gs3GW5 
可提高产量、降低垩白率并提升食味评分 [ 2 1 8 ] ;  
GLW7.1通过增加总淀粉含量和降低谷蛋白含量来提 

高食味评分 [208]; qGT3通过增加粒长、粒宽和粒厚来 

提高产量, 同时通过将蔗糖转运至种子, 增强籽粒饱 

满度并降低垩白率和蛋白质含量来改善食味 [166]. 分 

子标记辅助选择、CRISPR/Cas9介导的编辑(如Wx启 

动子的精准调控)和多基因聚合(如Wx+ALK+GS3)等策 

略已成功在不影响产量的前提下提升了食味品质. 
氮素利用效率、外观(包括垩白和粒形)、糖转运 

相关基因均影响米饭食味: 抽穗期基因Ghd7通过氮素 

利用效率将氮肥转化为光合产物以提高产量, 在胚乳 

中则将贮藏蛋白转化为淀粉, 增加胶稠度和食味评 

分 [139]. Chalk5在提高垩白率的同时协调调控淀粉和蛋 

白质的变化, 进而影响食味评分 [176]; WCR1降低籽粒 

谷蛋白含量并增加淀粉含量以提升食味评分, 同时改 

善粒重和产量 [164]. 粒形基因qGT3/OsMADS1的突变类 

型提高籽粒总淀粉、支链淀粉含量, 同时降低直链淀 

粉、蛋白质含量, 从而提升米饭的食味值 [166]. 来源于 

“南洋占”的OsMADS1 nyz等位基因一方面通过促进 

MST4基因表达来增强单糖向发育胚乳的转运, 另一方 

面抑制Wx的表达协同调节胚乳中淀粉蛋白的组成从 

而改善食味 [166]. 综上, 除Wx基因通过改变胚乳淀粉、 

蛋白质和脂质直接影响稻米食味外, 任何影响氮利用 
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效率、粒形、垩白或糖转运进而改变外观品质的基 

因, 均可能诱导胚乳淀粉与蛋白质的相互转化, 从而影 

响食味. 
展望未来, 利用Wx等位基因的多样性并将其与氮 

素利用效率、粒形、垩白和糖转运相关基因聚合—— 

在植株中将氮素转化为光合产物以提高产量, 同时在 

胚乳中将贮藏蛋白转化为淀粉——将是解决产量与品 

质遗传权衡的关键. 这一整合框架有望培育出食味优 

异、高产且抗逆的“绿色超级稻”品种, 以应对全球粮 

食安全挑战及气候变化背景下不断演变的消费需求.   
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Rice cooking and eating quality, a complex trait regulated by starch, protein, and lipid metabolism, is a key determinant of consumer 
preference and market value. This review systematically summarizes the latest research advances in the molecular mechanisms 
underlying cooking and eating quality in recent years, with a focus on exploring the roles of key genes and their regulatory networks. 
Studies have revealed that the Wx gene pleiotropically determines the contents of endosperm starch, storage proteins, and lipids, and 
primarily modulates rice eating quality through the contents of amylopectin and glutelin. Additionally, this review summarizes the 
integrated regulatory factors governing the accumulation of storage starch and proteins in rice endosperm. Finally, breeding strategies 
for improving cooking and eating quality are proposed, and future research directions are discussed. 
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