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　　摘要：随着生活水平的提高，人们不仅仅满足于解决温饱问题，对稻米品质的要求日益提高，促使科学家们对于我
国香稻和软米资源越来越重视。近年来，随着水稻功能基因组和测序技术的快速发展，针对水稻香味基因和软米相关

基因的研究取得了较大进展，并开发了一系列的功能标记应用于香软米品种培育。本文在了解了近年来相关研究现

状的基础上，归纳了香味基因、淀粉合成相关基因、软米相关基因的研究进展以及香软米水稻品种培育的研究进展，并

对基因编辑技术在香软米水稻培育的应用前景作综述。
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　　水稻是我国主要的粮食作物之一。一直以来，我国育种
家注重提高水稻产量，而对于品质方面的研究起步较晚。随

着经济的发展和人民生活水平的提高，人们对稻米品质的要

求越来越高。品质的优劣直接影响了水稻的种植推广和商品

价值，所以优质的水稻品种不仅要丰产，而且加工成的稻米外

观要好看，具有较好的口感和食味。本文综述了近年来水稻

香味基因以及软米相关基因研究取得的进展及其在育种中的

应用，以期为优质香软米水稻新品种的培育提供借鉴与参考。

１　稻米香味基因研究进展

　　香味是稻米的重要食味品质性状之一。因此，稻米香味
的研究已经成为一项重要的研究课题。国内外学者早在２０
世纪７０年代就对稻米香味化学组分进行了研究，可能由于所
选材料、品种来源和地域条件的不同，结果也不一致［１］。

Ｙａｊｉｍａ等的研究表明，香米中挥发性化合物约含有１１４种［２］。

Ｂｕｔｔｅｒｙ等以无香味品种 Ｌｏｎｇ、Ｔｅｘａｒｓ、Ｇｒａｉｎ和 Ｃａｌｒｏｓｅ为对
照，测定了Ｍａｌａｇｋｉｔ、Ｂａｓｍａｔｉ３７０、Ｈｉｅｒｉ和Ｓｕｎｇｓｏｎｇ等８个香稻
品种，发现香稻糙米和精米的蒸馏挥发物２－乙酰基－１－吡
咯啉的含量是对照品种的５～１０倍，同时发现８个香稻品种
的稻米香味强弱排序结果与其含有２－乙酰基 －１－吡咯啉
浓度的变化趋势一致，得出稻米香味形成的主要成分为２－
乙酰基－１－吡咯啉的结论［３］，后来这一结果得到了许多学

者研究结果的支持。而孙树侠等的研究结果也表明，２－乙酰
基－１－吡咯啉在水稻中是一种重要香味成分［４］。

从１９世纪开始，研究者们就致力于对于香味基因的定位
工作。Ｚｉｅｇｌｅｒ等利用分子标记和气相色谱的方法，发现控制

水稻香味性状的主基因（ｆｇｒ）位于第８条染色体的 ＲＧ２８／Ｙ５
与ＲＧ１之间，调控水稻香味主要成分２－乙酰基－１－吡咯啉
的产生［５］。张涛等以粳型香稻和籼型非香水稻为试验材料，

通过精细定位将香味基因定位在水稻第 ８号染色体的
２０１７５３６７～２０３８６１７２ｂｐ之间约 ２５２ｋｂ的区域内［６］。后

来，Ｃｈｅｎ等克隆了 ＢＡＤＨ２Ｐ基因，ＢＡＤＨ２位于 ８号染色体，
ｃＤＮＡ全长７７７６ｂｐ，包含有１５个外显子，编码１个由５０３个
氨基酸组成的蛋白质产物，产物含有 ＮＡＤ结合结构域、底物
结合结构域和低聚体化结构域［７］。香稻品种苏玉糯中，

ＢＡＤＨ２基因的第７外显子中发生８ｂｐ缺失和３ｂｐ的变异，
造成蛋白移码突变，该等位基因称为 ＢＡＤＨ２－Ｅ７；另一个香
稻品种武香粳中，ＢＡＤＨ２基因的第２外显子中发生７ｂｐ缺
失，造成蛋白移码突变，该等位基因称为 ＢＡＤＨ２－Ｅ２［８］。但
也有研究者认为，香稻性状受２对独立遗传的隐性基因控制
的同时，可能还受微效多基因的修饰，属于质量 －数量性状
遗传［９］。

ＢＡＤＨ２编码１个甜菜碱醛脱氢酶，具有醛脱氢酶活性，
可能催化甜菜碱醛、４－氨基丁醛（ＡＢ－ａｌｄ）和３－氨基丙醛
的氧化［１０］。在非香米水稻品种中，ＢＡＤＨ２蛋白质催化４－氨
基丁醛的氧化，而４－氨基丁醛是水稻香米品种香味的主要
成分２－乙酰基－１－吡咯啉的合成前体，当４－氨基丁醛被
ＢＡＤＨ２氧化后，２－乙酰基 －１－吡咯啉的合成受到抑制，因
此稻米丧失了香味；相反，在香米品种中，由于ＢＡＤＨ２基因发
生功能丧失型突变，导致 ＢＡＤＨ２蛋白丧失功能，不能催化
４－氨基丁醛的氧化而导致４－氨基丁醛积累，从而促进了
２－乙酰基－１－吡咯啉的合成，使稻米产生香味，这种香味
被称为茉莉花香［３］。

甜菜碱被认为是对细胞质渗透压起调节作用的一种物

质，它可以使得植物在各种胁迫作用下正常生长，包括盐碱地

和干旱的环境，而在水稻中完整的 ＢＡＤＨ２基因编码的由５０３
个氨基酸组成的ＢＡＤＨ２蛋白具有很高的甜菜碱醛脱氢酶活
性，因此该基因可能与非香稻的渗透压调节相关。但是由于

突变而造成的ＢＡＤＨ２基因的功能缺失并没有给某些香稻品
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种的生长带来负面影响，泰国香稻品种 ＫｈａｏＤａｗｋＭａｌｉ１０５
在干旱区域仍然生长良好。这有可能意味着存在其他编码甜

菜碱脱氢酶的基因，从而实现对高盐、干旱环境的耐受力。

ＢＡＤＨ２除了在根中不表达外，在所有检测的组织中包括叶、
茎和穗部都表达，其中在幼叶中表达量最高。ＢＡＤＨ２蛋白定
位在细胞质中。ＢＡＤＨ２基因中具有多个转录起始位点，其中
完整的全长转录本比部分形式的转录本丰度低，但只有全长

转录本翻译出的蛋白具有甜菜碱醛脱氢酶的功能。

２　稻米淀粉研究进展

２．１　稻米淀粉的组成及结构
稻米中最主要的成分是淀粉，由支链淀粉（７０％ ～８０％）

和直链淀粉（２０％～３０％）组成［１１］。在粮食作物中，稻米的淀

粉粒直径在３～１０μｍ之间，其中纤维的含量仅占２．２％，稻
米中的蛋白质含量不多，在７％～１０％之间。因此，米饭不仅
口感好，而且稻米中各种营养成分都比较容易被消化和吸收，

营养价值也比较高。淀粉分子以淀粉颗粒的形式存在于大米

中，其形状大多是不规则的多边形。

２．２　植物淀粉合成概述
高等植物淀粉的合成是在质体中进行的，在淀粉体基质

中，淀粉的形成是通过高分子量的聚合体结晶而完成的，高分

子量的聚合体包括无定形淀粉分子、蛋白质以及脂类物质。

淀粉合成的整个过程主要由四大酶类共同协同完成，包括

ＡＤＰ（二磷酸腺苷）－葡萄糖焦磷酸化酶、淀粉合（成）酶、淀
粉分支酶和淀粉去分支酶。整个完整的生物合成可分为３个
途径：（１）ＡＤＰ葡萄糖的产生；（２）支链淀粉的合成和淀粉粒
的形成；（３）直链淀粉的合成。

在水稻胚乳中，合成淀粉的葡萄糖来源于２种途径，第１
种是由叶片光合作用直接合成葡萄糖；第２种是由淀粉降解
产生葡萄糖。葡萄糖在酶的作用下转化为蔗糖，这些蔗糖都

通过韧皮部长距离运输至胚乳细胞中。在细胞液当中，蔗糖

首先在蔗糖酶的作用下分解，形成果糖和二磷酸尿苷（ＵＤＰ）－
葡萄糖，随后将果糖通过果糖激酶水解成６－磷酸果糖，然后
在磷酸葡萄糖异构酶的作用下形成６－磷酸葡萄糖，或者在
葡萄糖磷酸变位酶的催化作用下形成１－磷酸葡萄糖同分异
构体。而ＵＤＰ－葡萄糖也可形成１－磷酸葡萄糖。将生成的
１－磷酸葡萄糖通过ＡＤＰ葡萄糖焦磷酸化酶的催化作用形成
ＡＤＰ葡萄糖。ＡＤＰ葡萄糖最后在淀粉合成酶和分支酶二者
共同作用下合成淀粉。

２．３　参与淀粉合成的关键酶类的研究现状
在水稻基因组中，大概有２６个已知的相关基因编码各种

酶参与淀粉的合成，其中淀粉形成过程中涉及到的关键淀粉

合成酶有四大类，ＡＤＰ－葡萄糖焦磷酸化酶（ＡＧＰａｓｅ）、淀粉
合（成）酶（ＳＳ）、淀粉分支酶（ＳＢＥ）和淀粉去分支酶（ＤＢＥ）。
２．３．１　ＡＤＰＧ焦磷酸化酶（ＡＧＰＰ）　ＡＤＰＧ焦磷酸化酶是由
２个大亚基和２个小亚基组成的异型四聚体。大亚基是酶活
性调节中心，小亚基是酶活性催化中心。４个亚基是由不同
的基因编码，在不同的组织中表达，聚合形成不同的ＡＧＰａｓｅ。
对水稻叶片的 ＡＧＰＰ免疫分析表明，它由 ２个不同亚基
（４３ｋｕ和４６ｋｕ）组成，而水稻胚乳只由１个亚基（５０ｋｕ）组
成。在蔗糖进入造粉质体前，蔗糖被分解成葡萄糖 －１－磷

酸，在 ＡＤＰＧ焦磷酸化酶的催化下，并结合三磷酸腺苷
（ＡＴＰ），生成腺苷酸葡萄糖（ＡＤＰＧ），同时释放焦磷酸，该过
程是淀粉合成的起始步骤。对不同水稻籽粒灌浆过程中焦磷

酸化酶活性规律研究表明，在水稻开花后１５ｄ活性最高，并
且该酶活性的大小对水稻籽粒灌浆速率以及垩白形成有重要

作用。籽粒灌浆过程中，不同品质类型的品种中 ＡＤＰＧ焦磷
酸化酶活性出现峰值的时间无差异，该酶的活性与直链淀粉

含量、支链淀粉含量、味度值、淀粉粘滞性（ＲＶＡ谱）间的相关
性因灌浆时期不同而发生变化［１２］。在灌浆前期 ＡＤＰＧ焦磷
酸化酶的活性与味值度间呈负相关，但在２５～３５ｄ酶的活性
与味值度呈正相关；另外在灌浆前期 ＡＤＰＧ焦磷酸化酶与直
链淀粉含量呈正相关关系，而在关键后期呈负相关关系，并且

在抽穗后３０ｄ的时候，其酶的活性与直链淀粉含量呈极显著
负相关关系［１２］。

２．３．２　淀粉合成酶　淀粉合成酶是以 ＡＤＰＧ为葡萄糖的供
体，对葡萄糖聚合体通过糖基（ｇｌｙｃｏｓｙｌ）转移而催化 α－１，４
糖苷键延长作用的酶。根据水溶性的不同，淀粉合成酶分为

淀粉粒结合淀粉合成酶（ＧＢＳＳ）和可溶性淀粉合成酶（ＳＳＳ），
前者的功能是合成直链淀粉，而后者的功能则是合成支链

淀粉。

颗粒结合淀粉合成酶由蜡质基因（Ｗａｘｙ，Ｗｘ）编码，包裹
于淀粉粒中，而游离的ＧＢＳＳ基本丧失了淀粉合成酶的活性。
ＧＢＳＳ有２种不同的同工型 ＧＢＳＳⅠ 和 ＧＢＳＳⅡ。其中 ＧＢＳＳ
Ⅰ广泛存在于各种植物中［１３］，只在储藏组织中表达，负责直

链淀粉的合成；而 ＧＢＳＳⅡ 在叶片和其他非储藏组织中都有
表达，负责临时淀粉的合成。

可溶性淀粉合成酶（ＳＳＳ）是一大类淀粉合成酶，可分为
ＳＳＳⅠ、ＳＳＳⅡ、ＳＳＳⅢ以及 ＳＳＳⅣ 等４个亚家族［１４］。在水稻

中，ＳＳＳ有 ８个同工型，即 ＳＳＳⅠ、ＳＳＳⅡ －１、ＳＳＳⅡ －２、
ＳＳＳⅡ －３、ＳＳＳⅢ －１、ＳＳＳⅢ －２、ＳＳＳⅣ －１和 ＳＳＳⅣ －２。
ＳＳＳ主要存在于质体的基质中，同淀粉分支酶和淀粉脱分支
酶一起参与支链淀粉的合成。有研究表明，水稻 ＳＳＳ各同工
型基因对花后高温胁迫的响应表达模式明显不同，呈上调模

式的基因有ＳＳＳⅡ －２、ＳＳＳⅡ －３、ＳＳＳⅢ －２以及 ＳＳＳⅣ －
１；ＳＳＳⅡ－１和ＳＳＳⅢ －１呈下调表达模式。ＳＳＳⅠ和 ＳＳＳⅢ －１
是水稻ＳＳＳｓ基因在胚乳中表达的主要形式，而另外６种同工
型基因的相对表达量均比较低。

通过对缺失某一同工型的突变体研究可以获得这些同工

酶在淀粉合成中各自的作用。水稻ＳＳＳⅠ基因在水稻胚乳发
育的整个过程中都发挥着作用，它的主要功能是将支链淀粉

中聚合度为６～７的链延伸至８～１２［１５］。当 ＳＳＳⅠ基因缺失
时，水稻淀粉颗粒形状大小以及胚乳淀粉的结晶度没有变化，

说明其他ＳＳＳ同工型可以弥补该基因缺失带来的影响。ＳＳＳ
Ⅰ在植物中表达部位有所不同，其中水稻中的 ＳＳＳⅠ基因在
胚乳中表达最高。马铃薯 ＳＳＳⅠ基因主要在叶片中表达，玉
米ＳＳＳⅠ基因也只在胚乳中表达［１６］。

水稻中ＳＳＳⅡ有３种同工型，即ＳＳＳⅡ －１、ＳＳＳⅡ －２和
ＳＳＳⅡ －３。ＳＳＳⅡ －１的突变体 ＤＰ＜１１增加，ＤＰ１２～２５减
少，易糊化，易溶于尿素。推测 ＳＳＳⅡ －２作用是延长 Ａ和
Ｂ１链［１７］。

在水稻中，ＳＳＳⅢ －１基因主要在叶片中表达，而
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ＳＳＳⅢ －２基因主要在胚乳中表达［１８］。当ＳＳＳⅢ －１缺失时，
淀粉ＤＰ＞３０、ＤＰ６～９以及ＤＰ１６～１９的支链降低，ＤＰ＝１０～
１５和ＤＰ２０～２５增加。直链淀粉含量增加，淀粉颗粒形态发
生变化，长支链增加，形状变圆，结晶度也降低。因此，得出

ＳＳＳⅢ －１的主要作用是延长 Ｂ２链［１９］。当 ＳＳＳⅢ －２缺失
后，稻米品质变化明显。ＡＣ含量有一定增加，其中支链淀粉
Ｂ链ＤＰ≥３０合成受阻，超长支链（ＥＬＣ）ＤＰ≥５００有所增加；
ＤＰ６～９和ＤＰ１６～１９减少，而ＤＰ１０～１５和ＤＰ２０～２５间有所
增加［２０］。ＳＳＳⅣ亚家族有２个同工型，即 ＳＳＳⅣ －１和 ＳＳＳ
Ⅳ －２。因为在水稻中还未能获得突变体，所以该基因家族对
稻米品质的具体影响还不清楚。

目前除了已知的淀粉合成相关基因外，已经发现了部分

转录因子对淀粉合成也有调控作用。最近发现一种亮氨酸拉

链转录因子ＯｓｂＺＩＰ５８，该转录因子直接调节６种淀粉合成基
因的表达，包括 ＡＧＰＬ３、Ｗｘ、ＳＳＳⅡ －１、ＳＢＥⅠ、ＳＢＥⅡ －２
和ＩＳＡ２［２１－２４］。

淀粉合成酶的活性还受温度影响，直链淀粉和支链淀粉

在水稻灌浆过程中几乎是同步积累的。淀粉合成酶在不同时

间活性也不一样，可溶性淀粉合成酶的活性在水稻籽粒灌浆

初期最高［２１－２４］。水稻ＳＳＳ各同工型基因对花后高温胁迫的
响应表达模式明显不同，在胚乳中表达的主要形式是 ＳＳＳⅠ
和ＳＳＳⅢ －１，而其他６种同工型基因相对表达量均较低；水
稻胚乳中ＳＳＳⅡ －２、ＳＳＳⅢ －１和 ＳＳＳⅣ －１等同工型基因
相对于其他几种基因，对高温胁迫的响应表达更敏感［２１－２４］。

２．３．３　淀粉分支酶　淀粉分支酶是淀粉体内合成支链淀粉
的关键酶，它的作用是切开α－１，４葡聚糖直链供体的α－１，
４糖苷键，同时催化切开的短链与受体链间α－１，６糖苷键的
形成，从而产生分支。

ＳＢＥ有３种同工型，即ＳＢＥⅠ、ＳＢＥⅡ和 ＳＢＥⅢ。Ｆｉｓｈｅｒ
等从玉米（Ｚｅａｍａｙｓ）胚乳中克隆出了３种同工型，通过序列
比较发现，ＳＢＥⅡ －２的Ｎ端相对于ＳＢＥⅡ －１有另外４９个
氨基酸的延伸［２５］。水稻ＳＢＥ酶是由Ｙａｍａｎｏｕｃｈｉ等分离得到
的［２６］，在此基础上，Ｍｉｚｕｎｏ等克隆了水稻种子 ＳＢＥⅠ 和 ＳＢＥ
Ⅲ编码基因 ｃＤＮＡ［２７］。ＳＢＥⅠ的分子量为 ８６ｋｕ，与玉米的
ＳＢＥⅠ有８６％同源性；ＳＢＥⅢ 基因和 ＳＢＥⅠ 具有高同源性，
ＳＢＥⅢ在水稻种子组织中是转移表达的，该基因编码分子量
为８７ｋｕ的蛋白质。Ｓｕｎ等分别克隆了大麦 ＳＢＥⅡ －１和
ＳＢＥⅡ －２编码基因的 ｃＤＮＡ和 ｇＤＮＡ［２８］。２个基因都是单
拷贝，分别位于大麦第２号和第５号染色体上。在大麦中，
ＳＢＥⅡ －１表达不具有组织专一性，而 ＳＢＥⅡ －２基因表现
为胚乳表达专一性。虽然各物种 ＳＢＥ各种同工型都有一定
程度的同源性，但各物种之间都存在明显的差别。

２．３．４　淀粉去分支酶　ＤＢＥ催化多糖链中 α－１，６糖苷键
的水解，根据其作用底物的不同，分为异淀粉酶（ｉｓｏａｍｙｌａｓｅ，
ＩＳＡ）和普鲁蓝酶（ｐｕｌｌｕｌａｎａｓｅ）。异淀粉酶是以变性支链淀
粉、糖原以及支链淀粉类似物为底物，催化的是 α－１，６糖苷
键，将其水解，但是该酶不能水解普鲁蓝；普鲁蓝酶水解的是

普鲁蓝和极限糊精的α－１，６糖苷键，但是对糖原和变性支链
淀粉的α－１，６糖苷键则无活性或者弱活性。

当ＤＢＥ不能正常行使功能的时候，植株体内的多糖结构
更趋向于形成多分支的小分子多糖和糖原。原因有２个：一

是ＤＢＥ直接发挥作用，它从多糖中切断α－１，６糖苷键，通过
ＳＢＥ利用空间紧密排列的原则，将ＤＢＥ切下的较小分子通过
α－１，６糖苷键连接到其他的位置，从而形成大分子支链淀
粉；二是ＤＢＥ间接发挥作用，只有当 ＤＢＥ发挥功能的时候，
某些其他酶类才能起到作用，也就是说 ＤＢＥ功能缺失的时
候，其他酶类就发生异常，从而使得支链淀粉的合成受阻。

３　软米水稻的研究现状

籼稻稻谷直链淀粉含量为１５％ ～２４％，粳稻稻谷直链淀
粉含量为１５％～２０％，糯稻直链淀粉含量≤２％，软米是直链
淀粉含量介于２％ ～１５％的新型稻谷类型。一般而言，直链
淀粉含量 ＞２０％的稻米食味品质会比较差，而直链淀粉含
量＜１５％ 的稻米食味品质则较好［２９］。因此软米具有软而不

烂、膨化性好、富有弹性、冷后不易变硬、回生程度小等优点，

是制作方便米饭、米类点心等速食食品的优质原材料。

由于软米的米质介于糯米与黏米之间，故又称之为半糯

米。根据植物分类学，软米通常可分为籼、粳两大类型，一般

晚籼型软米所占比例较高［３０］。除上述分类指标外，育种家一

般将直链淀粉含量作为软米的主要分类指标。徐绍忠等结合

软米发展历史指出，直链淀粉含量为８％ ～１６％［３１］。李铮友

则认为软米是直链淀粉含量低于１８％的稻米品种［３２］；王新其

等认为稻米直链淀粉含量在 ５％ ～１４％时就可称之为软
米［３３］。曾亚文等认为，籼稻中９．１％ ～１５％的直链淀粉可作
为籼型软米的重要指标，而糊化温度（６～７级）和胶稠度
５５～８５ｍｍ是籼型软米评价的辅助指标［３４］。因此，在软米上

至今没有规范化、系统化的分类指标，有必要在软米的分类上

提出一套系统、可行、适合的标准。总之，粳稻中２％ ～９％可
作为粳型软米的重要指标，籼稻中９．１％ ～１５％的直链淀粉
可作为籼型软米的重要指标。

蜡质基因（Ｗａｘｙ，Ｗｘ）是影响稻米蒸煮与食味品质的最
重要基因，通过编码淀粉粒结合淀粉合成酶（ＧＢＳＳＩ）控制着
稻米中直链淀粉的合成，直接影响水稻胚乳和花粉中直链淀

粉的含量（ＡＣ）。非糯性基因（Ｗｘ）对糯性基因（ｗｘ）表现为
不完全显性，存在较为明显的剂量效应［３５］，Ｗｘ基因等位变异
的挖掘和利用是解析水稻质量变异一个重要的方法，也是稻

米品质改良的一个重要方面。目前在栽培稻中已鉴定了多个

Ｗｘ基因的复等位变异，包括 Ｗｘａ、Ｗｘｂ、ｗｘ、Ｗｘｏｐ、Ｗｘｉｎ、Ｗｘｍｑ、
Ｗｘｍｐ、Ｗｘｈｐ等，这些等位变异是造成稻米品质差异的主要原
因［３６］。Ｗｘｂ与Ｗｘａ相比，第１内含子＋１位碱基由Ｇ变为Ｔ，
降低了Ｗｘ基因转录后ｍＲＮＡ的剪接效率，明恢６３的腊质基
因基因型为Ｗｘｂ，ＩＲ３６、特青的基因型为Ｗｘａ；在 Ｗｘ基因的第
２外显子中２３ｂｐ的插入，导致终止密码子提前出现，是形成
ｗｘ等位基因的原因；Ｗｘｏｐ与 Ｗｘａ相比，在第４外显子的 Ａ７６２
突变为 Ｇ７６２，导致氨基酸由 Ａｓｐ变为 Ｇｌｙ；而 Ｗｘｉｎ与 Ｗｘａ相
比，则是在第６外显子中的Ａ１１３２突变为Ｃ１１３２，其编码的氨
基酸由 Ｔｙｒ变为 Ｓｅｒ［３７］，ＩＲ６４的腊质基因基因型为 Ｗｘｉｎ。云
南软米低直链淀粉含量由 Ｗｘｈｐ基因的遗传控制。来自日本
的软米含Ｗｘｍｑ，如品种关东大１９４的直链淀粉含量较低，显
示软米的特点。借助分子标记，姚姝等将Ｗｘｍｑ基因导入水稻
高产粳稻品种，培育了南粳４６、南粳９１０８粳型软米品种。利
用香味的功能标记 ＩｎＤｅｌ－Ｅ７进行检测时，南粳４６和南粳
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９１０８具有一致的条带［３８］。

４　香软米研究进展

目前，我国香软米培育主要依赖于传统育种，如何把稻米

香味基因导入软米水稻中，创建又香又软的品质优异的水稻

亲本，进而选育出产量高、品质特优的香型软米水稻品种，以

从根本上解决我国当前优质水稻品种较少的被动局面。

云南香型软米水稻资源是云南特有的一种籼稻类型，具

有直链淀粉含量低，软胶稠度，低糊化温度，香味浓馥，米饭芬

芳，柔润爽口，冷后不回生、不变硬，冷热均可食用，不易变馊，

饭粒晶莹，富有光泽等优质特性，古往今来就有贡米之美

誉［３９］。而近期上海市农业科学院作物栽培研究所选育的特

种水稻品种紫香糯８６１，其米粒具有味香软糯、米粒大、米皮
黑色、富有光泽等优点，是一种集色、香、味与营养于一体的特

种米［４０］。云粳２０号为首个高原粳型香软米品种，随后选育
出了云粳２９号、云粳３７号和云粳４１号等一批香软米新品种
（系），稻米食味品质好，一上市便赢得广大消费者青睐。该

类型品种在生产上得到了很好的种植，稻米优质优价，产值较

高［４１］。上海市青浦区农业技术推广服务中心和上海良金种

业发展有限公司采用常规杂交方法，选育了早熟中粳水稻新

品种青角２２。该品种经品尝，口感香软柔滑，甜润爽口，食味
佳，且冷饭不回生，食用时冷热皆宜，米质优，直链淀粉含量在

１１．６％以下，胶稠度在７６ｍｍ以上，为香型软米类品种［４２］。

目前我国稻种资源虽然丰富，但资源毕竟有限，特别是可

以应用的品质优异的恢复源和保持源还是相当匮乏，在杂交

水稻优质育种中除了充分发掘国内外优异种质资源特别是类

似云南香型软米稻种资源等优质资源外，应该引起水稻育种

家关注的是，在不断扩大种质亲本遗传差异时，必须改良亲本

选育方法，克服优良基因在亲本测配选育中流失。目前我国

杂交水稻育种中，不论是保持系测保选育，还是恢复系的测恢

选择，绝大多数采取系谱法与增加选择压方法，于中低代边测

恢（保）边选亲本，这虽然有利于加快选择对象个体基因型的

纯合力度，较快培育出优异亲本，但同时也造成大量优良基因

的流失，显然是不利于丰富杂交亲本的遗传基础或者扩大杂

交亲本遗传差异［４３］。泸优明占是三明市农业科学研究院用

四川省农业科学院水稻高粱研究所育成的香型优质三系不育

系泸香６１８Ａ与抗稻瘟病和稻瘿蚊的优质恢复系双抗明占配
组育成的杂交水稻新组合，具有产量高、米质优、米饭柔软有

清香味等特点［４４］。南粳９１０８是江苏省农业科学院粮食作物
研究所以日本优质粳稻关东１９４为父本，与江苏优质高产粳
稻武香粳１４杂交，经数代条纹叶枯病抗性基因与半糯性基因
的分子标记辅助选择以及外观与食味品质筛选培育而成的又

一个优良香软米粳稻新品种［４５］。山软８号是用丰富占与粤
泰丝苗杂交育成的感温型籼稻常规优质品种，表现生长势强，

株型好，抗稻瘟病，穗大粒多，结实率高，抗倒力强，适应性广，

适合机械化种植，外观品质、食味品质好，直链淀粉１４．２％ ～
１４．５％，食味品质７３～７８分，饭粒延伸不破裂，口感软滑，饭
味好，是色香味俱全的优质香软米品种［４６］。

５　展望

近年，国内外对优质香软米的消费需求越来越大，香软米

水稻的研究及优质香软米水稻的选育也越来越受到科学家的

重视。随着水稻功能基因组研究的快速发展，关于水稻中香

味基因以及各种软米相关基因的遗传基础、功能及其调控机

理等将会越来越明朗。最近十几年，基因测序技术突飞猛进，

大量不同来源的水稻品种和种质资源完成测序分析，不仅发

现了一系列香味基因的变异位点及其等位基因，还发掘了一

系列的软米品质基因的变异位点及其等位基因［４７］。针对这

些变异位点，基因功能标记也被不断开发并已经广泛应用于

基因筛选和杂交骨干亲本培育。但是，在育种家们育种过程

中，与直链淀粉相关的基因在改变稻米品质的同时，改变了其

通透度，所以如何改良现有香软米品种的通透度问题备受人

们关注。

随着分子技术的不断发展和完善，分子标记辅助选择

（ＭＡＳ）也越来越多地应用在水稻品质基因及水稻育种的研
究中。在香软米水稻育种中，通过分子标记辅助选择不但可

以快速准确地搜集香软米水稻的种质资源，同时还可以加速

种质资源的创新，通过与基因紧密连锁的标记辅助选择，不但

可以提高育种的准确性，还可以缩短育种年限，加速育种

进程。

基因编辑技术能够让人类对目标基因进行“编辑”，实现

对特定ＤＮＡ片段的敲除、加入等。利用序列特异性核酸酶
ＳＳＮｓ的基因编辑技术（包括 ＴＡＬＥＮ、ＺＦＮ和 ＣＲＩＳＰＲ）进行分
子设计育种，要比传统育种和转基因（ＲＮＡｉ或者反义 ＲＮＡ）
育种具有明显的优势：（１）准确编辑目标基因；（２）不需要杂
交和回交过程，省时方便；（３）能够得到无筛选标记的后
代［４８］。而ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术自问世以来，就有着其他基因编
辑技术无可比拟的优势，技术不断改进后，更被认为能够在活

细胞中最有效、最便捷地编辑任何基因。

水稻香软米育种涉及遗传、育种、分子生物学、生理、病理

以及栽培等诸多学科，需要把常规育种与新技术，特别是分子

生物学相关技术相结合，有效地开展分子标记辅助选择育种，

基因聚合育种以及基因编辑技术，培育出高产、优质、抗逆的

香软米新品种。
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３６３－３７０．　

［２］ＹａｊｉｍａＩ，ＹａｎａｉＴ，ＮａｋａｍｕｒａＭ，ｅｔａｌ．Ｖｏｌａｔｉｌｅｆｌａｖｏｒｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｏｆ
ｃｏｏｋｅｄＫａｏｒｉｍａｉ（ｓｃｅｎｔｅｄｒｉｃｅ，Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａｊａｐｏｎｉｃａ）［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ
ｔｈｅＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＣｈｅｍｉｃａｌＳｏｃｉｅｔｙｏｆＪａｐａｎ，１９７９，４３（１２）：２４２５－
２４２９．　

［３］ＢｕｔｔｅｒｙＲＧ，ＬｉｎｇＬＣ，ＪｕｌｉａｎｏＢＯ，ｅｔａｌ．Ｃｏｏｋｅｄｒｉｃｅａｒｏｍａａｎｄ
２－ａｃｅｔｙｌ－１－ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌａｎｄＦｏｏｄ
Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，１９８３，３１（４）：８２３－８２６．

［４］孙树侠，刘书城．水稻的香味及Ｎ、Ｚｎ肥对香味效应的研究［Ｊ］．
作物学报，１９９１（６）：４３０－４３５．

［５］ＺｉｅｇｌｅｒＬ，ＧｅｒｓｔｎｅｒＷ．Ｓｙｎａｐｔｉｃｔａｇｇｉｎｇａｎｄｃａｐｔｕｒｅ：ａｂｒｉｄｇｅｆｒｏｍ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒｔｏｂｅｈａｖｉｏｕｒ［Ｊ］．ＢＭＣＮｅｕｒｏｓｃｉｅｎｃｅ，２０１１，１２（Ｓｕｐｐｌ１）：
１２２．

［６］张　涛，张红宇，蒋开锋，等．水稻香味基因的精细定位［Ｊ］．分
子植物育种，２００８（６）：１０３８－１０４４．
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［７］ＣｈｅｎＳＨ，ＹａｎｇＹ，ＳｈｉＷ Ｗ，ｅｔａｌ．Ｂａｄｈ２，ｅｎｃｏｄｉｎｇｂｅｔａｉｎｅ
ａｌｄｅｈｙｄｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ｉｎｈｉｂｉｔｓｔｈｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆ２－ａｃｅｔｙｌ－１－
ｐｙｒｒｏｌｉｎｅ，ａｍａｊｏｒｃｏｍｐｏｎｅｎｔｉｎｒｉｃｅｆｒａｇｒａｎｃｅ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，
２００８，２０（７）：１８５０－１８６１．

［８］许言福，黄　菊，王英存，等．２种筛选水稻 ｂａｄｈ２－Ｅ２类型香味
基因分子标记的建立［Ｊ］．分子植物育种，２０１５，１３（１１）：２４４１－
２４４５．　

［９］徐辰武，莫惠栋．胚乳性状的质量 －数量遗传分析［Ｊ］．扬州大
学学报（农业与生命科学版），１９９５，１６（１）：９－１３．

［１０］陈明亮．人工ｍｉＲＮＡ干扰共转化法获得无筛选标记转基因香
稻［Ｄ］．北京：中国农业科学院，２０１２．

［１１］黄发松，孙宗修，胡培松，等．食用稻米品质形成研究的现状与
展望［Ｊ］．中国水稻科学，１９９８，１２（３）：１７２－１７６．

［１２］黄　琴，王志敏．禾谷类作物胚乳淀粉的生物合成［Ｊ］．中国农
业大学学报，１９９９，４（增刊１）：８－１５．

［１３］刘玉玲，韩兴杰，李同建，等．植物多倍体中的基因组印记［Ｊ］．
广西植物，２０１４，３４（３）：２９０－２９３．

［１４］曲　莹，金正勋，刘海英，等．粳稻杂种后代胚乳可溶性淀粉合
成酶及同工型基因表达特性分析［Ｊ］．中国水稻科学，２０１４，２８
（１）：２３－３１．

［１５］姜　丽．水稻淀粉合成酶ＯｓＳＳＳⅠ基因的等位变异与功能研究
［Ｄ］．扬州：扬州大学，２００７．

［１６］段　骅，唐　琪，剧成欣，等．抽穗灌浆早期高温与干旱对不同
水稻品种产量和品质的影响［Ｊ］．中国农业科学，２０１２，４５（２２）：
４５６１－４５７３．

［１７］徐志豪．无抗性选择标记转ＯｓＳＳＳⅡ －２基因ＲＮＡ干扰结构水
稻的品质分析及其分子特性研究［Ｄ］．扬州：扬州大学，２０１８．

［１８］ＹｅＲＪ，ＨｕａｎｇＨＱ，ＹａｎｇＺ，ｅｔａｌ．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｉｎｓｅｃｔ－ｒｅｓｉｓｔａｎｔ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｒｉｃｅｗｉｔｈ Ｃｒｙ１Ｃ －ｆｒｅｅｅｎｄｏｓｐｅｒｍ［Ｊ］． Ｐｅｓｔ
ＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１０，６５（９）：１０１５－１０２０．

［１９］ＴａｎｇＷ，ＣｈｅｎＨ，ＸｕＣＧ，ｅｔａｌ．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｉｎｓｅｃｔ－ｒｅｓｉｓｔａｎｔ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｉｎｄｉｃａｒｉｃｅｗｉｔｈａｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃｒｙ１Ｃ ｇｅｎｅ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｂｒｅｅｄｉｎｇ，２００６，１８（１）：１－１０．

［２０］吴兴超．水稻ＰＵＬ和ＳＳⅢ－１下调对淀粉合成酶基因表达及胚
乳淀粉含量的影响［Ｄ］．武汉：湖北大学，２０１７．

［２１］ＷａｎｇＪＣ，ＸｕＨ，ＺｈｕＹ，ｅｔａｌ．ＯｓｂＺＩＰ５８，ａｂａｓｉｃｌｅｕｃｉｎｅｚｉｐｐｅｒ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ，ｒｅｇｕｌａｔｅｓｓｔａｒｃｈｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｒｉｃｅｅｎｄｏｓｐｅｒｍ
［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１３，６４（１１）：３４５３－３４６６．

［２２］ＷｕＪＨ，ＺｈｕＣＦ，ＰａｎｇＪＨ，ｅｔａｌ．ＯｓＬＯＬ１，ａＣ２Ｃ２－ｔｙｐｅｚｉｎｃ
ｆｉｎｇｅｒｐｒｏｔｅｉｎ，ｉｎｔｅｒａｃｔｓｗｉｔｈＯｓｂＺＩＰ５８ｔｏｐｒｏｍｏｔｅｓｅｅｄｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ｔｈｒｏｕｇｈｔｈｅｍｏｄｕｌａｔｉｏｎｏｆｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎＯｒｙｚａｓａｔｉｖａ
［Ｊ］．ＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１５，８０（６）：１１１８－１１３０．

［２３］ＨｏｎｇＷＪ，ＹｏｏＹＨ，ＰａｒｋＳＡ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ａｎｄｅｘｔｅｎｓｉｖｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｒｉｃｅ－ｅｎｄｏｓｐｅｒｍｐｒｅｆｅｒｒｅｄｇｅｎｅｓｕｓｉｎｇ
ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｄａｔａｂａｓｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１７，６０
（３）：２４９－２５８．

［２４］张昌泉，赵冬生，李钱峰，等．稻米品质性状基因的克隆与功能
研究进展［Ｊ］．中国农业科学，２０１６，４９（２２）：４２６７－４２８３．

［２５］ＦｉｓｈｅｒＤＫ，ＧａｏＭ，ＫｉｍＫＮ，ｅｔａｌ．Ａｌｌｅｌｉｃａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅｍａｉｚｅ
ａｍｙｌｏｓｅ－ｅｘｔｅｎｄｅｒｌｏｃｕｓｓｕｇｇｅｓｔｓｔｈａｔｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｇｅｎｅｓｅｎｃｏｄｅ
ｓｔａｒｃｈ－ｂｒａｎｃｈｉｎｇｅｎｚｙｍｅｓＩＩａａｎｄＩＩｂ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９６，
１１０（２）：６１１－６１９．

［２６］ＹａｍａｎｏｕｃｈｉＨ，ＮａｋａｍｕｒａＹ．Ｏｒｇａｎｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙｏｆｉｓｏｆｏｒｍｓｏｆｓｔａｒｃｈ
ｂｒａｎｃｈｉｎｇｅｎｚｙｍｅ（Ｑ－ｅｎｚｙｍｅ）ｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ＆ Ｃｅｌｌ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９２，３３（７）：９８５－９９１．
［２７］ＭｉｚｕｎｏＫ，ＧｏｎｚａｌｅｚＦＪ，ＫｉｍｕｒａＳ．Ｔｈｙｒｏｉｄ－ｓｐｅｃｉｆｉｃｅｎｈａｎｃｅｒ－

ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ （Ｔ／ＥＢＰ）： ｃＤＮＡ ｃｌｏｎｉｎｇ， ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ，ａｎｄｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｉｄｅｎｔｉｔｙｗｉｔｈｔｈｙｒｏｉｄｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒＴＴＦ－１［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ＆ＣｅｌｌｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，１９９１，１１（１０）：
４９２７－４９３３．

［２８］ＳｕｎＣＸＰ，ＡｈｌａｎｄｓｂｅｒｇＳ，ＪａｎｓｓｏｎＣ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｔｗｏｇｅｎｅｓｅｎｃｏｄｉｎｇ
ｓｔａｒｃｈ－ｂｒａｎｃｈｉｎｇｅｎｚｙｍｅｓＩＩａａｎｄＩＩｂａｒｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙｅｘｐｒｅｓｓｅｄｉｎ
ｂａｒｌｅｙ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９８，１１８（１）：３７－４９．

［２９］朱昌兰，沈文飚，翟虎渠，等．水稻低直链淀粉含量基因育种利
用的研究进展［Ｊ］．中国农业科学，２００４，３７（２）：１５７－１６２．

［３０］辜琼瑶，卢义宣，刘小利，等．云南软米资源研究与利用［Ｊ］．云
南农业大学学报（自然科学版），２００６，２１（２）：２５５－２５８．

［３１］徐绍忠，毛孝强，陈升位，等．云南软米育成品种品质的分析与
鉴定［Ｊ］．山东农业大学学报（自然科学版），２００２，３３（３）：
３８０－３８３．　

［３２］李铮友．滇型软米杂交籼稻的选育进展［Ｊ］．杂交水稻，２００１，
１６（５）：１６．

［３３］王新其，殷丽青，沈革志．用转基因技术培育水稻软米品种［Ｊ］．
上海农业学报，２００２，１８（增刊１）：６９－７３．

［３４］曾亚文，申时全，杨忠义，等．云南稻种资源的蒸煮食味品质研
究［Ｊ］．西南大学学报（自然科学版），２００１，２３（５）：４１０－４１３．

［３５］陈培峰，王建平，乔中英，等．糯稻 ｗｘ基因的遗传分析［Ｊ］．江
西农业学报，２０１３（７）：７－９．

［３６］朱霁晖，张昌泉，顾铭洪，等．水稻Ｗｘ基因的等位变异及育种利
用研究进展［Ｊ］．中国水稻科学，２０１５，２９（４）：４３１－４３８．

［３７］ＭｉｋａｍｉＩ，ＵｗａｔｏｋｏＮ，ＩｋｅｄａＹ，ｅｔａｌ．Ａｌｌｅｌｉｃｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎａｔｔｈｅｗｘ
ｌｏｃｕｓｉｎｌａｎｄｒａｃｅｓｏｆＡｓｉａｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，２００８，１１６（７）：９７９－９８９．

［３８］郭　凯，宋宁垣，孙红正，等．河南沿黄稻区粳稻种质资源香味
基因筛选［Ｊ］．河南农业大学学报，２０１７，５１（３）：３０８－３１１．

［３９］李存龙，杨　芬，罗　龙，等．香型软米恢复系文恢２０６选育与
应用研究［Ｊ］．西南农业学报，２００７，２０（４）：５８１－５８６．

［４０］金芝辉，王　起，潘康蓉．优良特种水稻品种———紫香糯 ８６１
［Ｊ］．农村百事通，２０１８（８）：２４．

［４１］李农飞，钟丽华，单　艳，等．云南粳型香软米品种产量和品质
特性分析［Ｊ］．西南农业学报，２０１６，２８（２）：３２９－３３３．

［４２］胡大明，钱益芳，蒋其根，等．优质中粳新品种青角２２的选育与
栽培技术要点［Ｊ］．上海农业科技，２０１８（４）：３６－３７，３９．

［４３］李存龙，罗　龙，杨　芬，等．香型软米种质资源遗传差异及其
与杂种产量优势关系研究［Ｊ］．西南农业学报，２０１０，２３（４）：
１００３－１００８．

［４４］黄显波，邓则勤，林成豹，等．优质高产杂交水稻新组合泸优明
占［Ｊ］．杂交水稻，２０１４，２９（４）：８６－８７．

［４５］王才林，张亚东，朱　镇，等．优良食味粳稻新品种南粳９１０８的
选育与利用［Ｊ］．江苏农业科学，２０１３，４１（９）：８６－８８．

［４６］高焕东，梁见冰．优质高产、高抗稻瘟病水稻新品种莉丰占的选
育及栽培技术［Ｊ］．农业科技通讯，２０１２（２）：９１－９２．

［４７］ＨｅＱ，ＰａｒｋＹＪ．Ｄｉｓｃｏｖｅｒｙｏｆａｎｏｖｅｌｆｒａｇｒａｎｔａｌｌｅｌｅａｎｄｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ｏｆｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｍａｒｋｅｒｓｆｏｒｆｒａｇｒａｎｃｅｉｎｒｉｃｅ：ｎｅｗｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｉｎｐｌａｎｔ
ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｒｅｅｄｉｎｇ，２０１５，３５（１１）：２１７．

［４８］ＳｈａｎＱＷ，ＺｈａｎｇＹ，ＣｈｅｎＫＬ，ｅｔａｌ．Ｃｒｅａｔｉｏｎｏｆｆｒａｇｒａｎｔｒｉｃｅｂｙ
ｔａｒｇｅｔｅｄｋｎｏｃｋｏｕｔｏｆｔｈｅＯｓＢＡＤＨ２ｇｅｎｅｕｓｉｎｇＴＡＬＥＮｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ
［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＪｏｕｒｎａｌ，２０１５，１３（６）：７９１－８００．
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