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　　摘要：稻米品质主要由碾磨品质、外观品质、蒸煮与食味品质和营养品质等组成。随着生活条件的逐步提升，人们
对蒸煮与食味品质优良的稻米需求越来越高。而淀粉是稻米胚乳的主要成分，是影响其食味品质的重要因素，育种家

们基于对淀粉合成相关基因与稻米蒸煮食味品质间的关联分析结果，利用常规育种和ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９等技术创建了一
系列具有优良食味品质的水稻新品种（系）。本文总结了稻米品质的组成和影响因素、高等植物淀粉的生物合成途

径、淀粉合成底物ＡＤＰＧ的转运途径、直链淀粉和支链淀粉的合成途径、淀粉合成基因与稻米蒸煮食味品质改良的关
系以及Ｗｘ基因等位变异在稻米品质改良中应用的研究进展，为以后稻米蒸煮食味品质改良提供参考。
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　　水稻是世界上超过５０％人口的食粮，也是我国
重要的粮食作物，水稻生产在国民经济中的地位十

分重要［１］。在新时代，粮食安全的问题不容乐观，

育种工作的严峻性依然不容轻视，我们要走一条中

国特色粮食安全之路。长期以来，我国水稻的生产

和研究注重产量，对水稻的品质研究有所忽视，因

此，生产的稻米品质并不能完全满足国民的需求，

且在国际市场上竞争力并不强。所以，培育优良食

味品质的水稻品种便成了我国水稻育种工作重要

的一部分，以达到满足市场需求的目的。目前，利

用基因编辑技术调控水稻胚乳淀粉合成的相关基

因表达，是改良稻米食味品质行之有效的方法。

１　稻米品质的组成及影响因素

１．１　稻米品质的组成
在不同的地域，人们对稻米品质的偏好和要求

各有差异，因此评价稻米品质的指标也有不同。在

“中国好粮油 －稻谷”ＬＳ／Ｔ３１０８—２０１７国家标准对

优质大米的指标做了量化，由碾磨品质、外观品质、

蒸煮与食味品质和营养品质等共同组成稻米品质。

而稻米的蒸煮食味品质有着密切的关系是稻米直

链淀粉和支链淀粉的组成比。

１．２　稻米品质的影响因素
稻米研磨品质很受稻米加工企业的关注。稻

谷在加工过程中会有多个步骤，最终以糙米率、精

米率、整精米率３个数值来表示研磨品质。但是，这
些指标也受到成熟期的田间温度、湿度、收割等操

作以及贮藏条件的影响。

外观品质主要表现直接影响了籽粒的透明度，

肉眼观察以透明、半透明、不透明３种情况呈现，垩
白多的水稻品种，碾米时容易碎米，出米率也低，因

此，根据垩白对稻米外观的影响，常用垩白粒率和

垩白大小２个指标表示。目前，国际市场上，长粒型
米因其垩白粒率较低而较为受欢迎。

蒸煮食味品质是稻米品质的核心。通过品尝

的方式决定往往有不易定量化和受主观影响判断

较大，现多用测定稻米理化特性来表示：包括直链

淀粉含量、糊化温度、胶稠度、快速黏滞性谱等［２］。

稻米直链淀粉含量与米饭的黏性、硬度、吸水性等

均有紧密的相关性。直链淀粉含量低时，蒸煮时干

燥而蓬松，色暗，冷却后回生变硬。糊化温度是指

淀粉粒在受热吸收水分开始膨胀时的温度，这种变

化是不可逆性。常用差示扫描量热仪直接测糊化

—８１— 江苏农业科学　２０２１年第４９卷第１６期



温度，在稻米淀粉糊化温度中，有以下 ３种：高
（＞７４℃）、中（７０～７４℃）和低（＜７０℃）。煮饭所
需时间与糊化温度呈正相关。所以，稻米一旦蒸煮

时间过长会对食味品质和外观造成影响，所以认为

中等糊化温度的稻米食味品质最合适［３］。胶稠度

是稻米淀粉胶体特性，是衡量米饭软硬的评判标

准，认为胶稠度的增加会使米质变软［４］。ＲＶＡ是稻
米米粉匀浆在加热、持续高温和冷却过程中黏度变

化的动态图。用最高黏度、热浆黏度、冷胶黏度、崩

解值、消减值、回复值、峰值时间和糊化温度［５］。所

以通过ＲＶＡ谱比较可以很好地反映稻米品质。
营养品质主要是指稻米中的蛋白质和可吸收

氨基酸含量。通常稻米中蛋白质含量越高，表示营

养价值越高，但蛋白质可以和除淀粉之外的多聚糖

结合形成坚固的结构，使稻米的弹性变差，变硬，稻

米的蒸煮食味品质会降低。蛋白质含量除受大米

本身的遗传因子影响外，受环境因素和栽培技术影

响也很大［６］。高温是对稻米品质影响的最大因素，

也是从事水稻研究、生产人员密切关注的科研方

向［７］。并且水稻孕穗、开花和灌浆期处于一年中温

度最高的时间区，该时期反常的极端天气将会对水

稻各组分合成和积累造成重要的影响，间接降低稻

米的品质和产量［８］。相关研究表明，高温可以导致

胚乳中光合产物积累不足，在籽粒灌浆期，高温处

理会导致直链淀粉含量和胶稠度都降低，蛋白质含

量增加，但是淀粉粒结构并未发生变化［９］，同时还

会增加碎米和垩白而降低稻米蒸煮食味品质［１０］。

２　植物淀粉的生物合成途径及相关基因的研究
进展

２．１　高等植物中淀粉的生物合成途径
高等植物中，淀粉的主要合成位置是叶绿体和

造粉体，淀粉是谷物中主要储藏物，被用作碳骨架

的主要储存物，用于生物代谢。在水稻中白昼在叶

绿体中合成的淀粉用于夜晚细胞代谢的其他途径

（图１）。叶绿体中合成的是临时淀粉，造粉体中合
成的是贮藏淀粉。蔗糖在细胞液中通过酶的水解

作用形成果糖及ＵＤＰ－葡萄糖，果糖被果糖激酶水
解形成６－磷酸果糖，而后通过磷酸葡聚糖异构酶
的作用或者葡萄糖磷酸异位酶的催化作用形成６－
磷酸葡萄糖或１－磷酸葡萄糖。ＵＤＰ－葡萄糖可以
形成１－磷酸葡萄糖，在ＡＧＰａｓｅ酶的作用下形成腺
苷二磷酸葡萄糖，最终再经过一系列淀粉合成相关

酶的作用下合成淀粉［１１］，从而为种子生长和发育供

应所需要的能量和营养，在种子萌发和幼苗早期生

长发育起着至关重要的作用［１２－１３］。

淀粉合成的网络是由多个基因参与的复杂网

络过程。淀粉的合成是在 ＡＤＰ－葡萄糖焦磷酸化
酶、可溶性淀粉合（成）酶、淀粉分支酶、淀粉去分支

酶四类关键性酶协同下，才能完成淀粉的生物

合成［１３］。

２．２　淀粉合成底物 ＡＤＰ－葡萄糖焦磷酸化酶的转
运途径

淀粉合成过程中的第一个关键酶是腺苷二磷

酸葡萄糖焦磷酸化酶，它具有催化１－磷酸葡萄糖
和磷酸腺苷反应生成腺苷二磷酸葡萄糖，并且释放

焦磷酸的功能。因此，淀粉合成的限速酶是 ＡＤＰ－
葡萄糖焦磷酸化酶［１４］。在高等植物中，ＡＤＰ－葡萄
糖焦磷酸化酶是由２个大亚基和２个小亚基组成的
异源四聚体［１３］。水稻中鉴定到６个 ＡＤＰ－葡萄糖
焦磷酸化酶家族的成员，分别编码腺苷二磷酸葡萄
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糖焦磷酸化酶的２个小亚基和４个大亚基，命名为
ＡＧＰＳ１、 ＡＧＰＳ２ 和 ＡＧＰＬ１、 ＡＧＰＬ２、 ＡＧＰＬ３、
ＡＧＰＬ４［１５］。其中ＡＧＰＳ２（８号染色体）存在 ＡＧＰＳ２ａ
和ＡＧＰＳ２ｂ这２种剪接形式。并且这２种ＡＤＰ－葡
萄糖焦磷酸化酶蛋白存在很高的功能和结构相似

性［１６－１７］。ＡＧＰＬ１和ＡＧＰＳ１在叶绿体中互作形成全
酶，催化淀粉生物合成。在幼苗地上部，ＡＧＰＬ１和
ＡＧＰＳ１均在叶片、叶鞘和基节等全部器官中表达。
在初生根和冠根中，２种基因的表达都局限于根尖
的伸长和成熟区以及靠近根尖的区域［１８］。ＡＧＰＬ１
在水稻种子发育中期优势表达，其表达和培养细胞

中淀粉含量受蔗糖和脱落酸浓度的协同调控［１５］。

颖果发育过程中，ＡＧＰＬ２在水稻籽粒灌浆和淀粉合
成中发挥重要的调控作用［１９］。ＡＧＰＬ２和 ＡＧＰＳ２ｂ
相互作用，对水稻胚乳贮藏物质如淀粉和蛋白的积

累十分重要。在缺少 ＡＧＰＬ２时，ＡＧＰＳ２ｂ可能不能
自身互作形成高分子量聚合体。因此，水稻 ＡＧＰａｓｅ
组装的分子机制可能与拟南芥存在差异［２０］。

ＡＧＰＬ４影响淀粉合成，进而影响花粉育性，因此，
ＡＧＰＬ４突变会阻碍淀粉合成，而导致花粉不育［２１］。

２．３　直链淀粉的合成
稻米胚乳直链淀粉是蜡质基因（Ｗｘ）编码的蛋

白质颗粒结合淀粉合酶Ⅰ催化的，Ｗｘ基因对稻米胚
乳直链淀粉的含量产生最直接影响，对大米的烹煮

和食用品质属性具有重要的影响［２２－２３］。

稻米直链淀粉是α－Ｄ－葡萄糖通过α－１，４－
糖苷键连接形成的数千个单位长的葡聚糖链状分

子，几乎没有分支或者分支极少［２４］。直链淀粉的合

成发生在淀粉和蔗糖代谢及糖酵解／糖异生过程
中，与淀粉和蔗糖代谢直接相关［２５－２６］。主要由颗粒

淀粉合成酶催化合成［２６］，颗粒结合淀粉合酶是一种

葡萄糖基转移酶，专门负责延长直链淀粉聚合物，

Ｗｘ基因是在不影响支链淀粉的情况下直接控制直
链淀粉含量的唯一靶点。在水稻中，颗粒结合淀粉

合成酶分别为ＧＢＳＳⅠ和ＧＢＳＳⅡ，ＧＢＳＳⅡ主要在叶
片中表达，参与叶绿体中临时淀粉的合成，ＧＢＳＳⅠ
主要在胚乳中表达，与胚乳中淀粉的生物合成有

关联。

相关研究表明，拟南芥中直链淀粉合成也需要

靶向淀粉的蛋白（ＰＴＳＴ）。ＰＴＳＴ是一种具有 Ｎ－末
端卷曲结构域和 Ｃ－末端糖结合模块（ＣＢＭ）的可
塑性蛋白。颗粒结合淀粉合酶通过卷曲结构域与

ＰＴＳＴ发生物理作用。此外，还发现ＰＴＳＴ的ＣＢＭ结

构域介导了其与淀粉颗粒的相互作用，这也是正确

的颗粒结合淀粉合酶定位所必需的。荧光标记的

拟南芥颗粒结合淀粉合酶在烟草或拟南芥叶片中

表达，都需要拟南芥 ＰＴＳＴ的存在来定位淀粉颗粒。
ＰＴＳＴ的ＣＢＭ突变导致颗粒结合淀粉合酶留在质体
基质中。而拟南芥中已经发现 ＰＴＳＴ的３个同源基
因：ＰＴＳＴ１、ＰＴＳＴ２和 ＰＴＳＴ３。ＰＴＳＴ实现了一种以
前未知的功能，即靶向颗粒结合淀粉合酶淀粉，揭

示了靶向生物合成酶的重要性。重要的是 ＰＴＳＴ代
表了一个有希望的新的基因靶点，使生物技术修饰

淀粉成分成为可能，目前只有 ＰＴＳＴ１参与直链淀粉
的合成［２７］。研究发现拟南芥 ｐｔｓｔ１突变体无法合成
直链淀粉，颗粒结合淀粉合酶蛋白显著减少，并且

在表型上与缺乏颗粒结合淀粉合酶的突变体相似。

因此，目前新鉴定出了水稻颗粒结合淀粉合酶结合

蛋白 ＯｓＧＢＰ，很大可能就是 ＰＴＳＴ１同源基因，而
ｏｓｇｂｐ突变体与野生型相比，突变体叶片和籽粒中直
链淀粉含量会降低［２８］。

２．４　支链淀粉的合成
稻米支链淀粉是由 α－Ｄ－葡萄糖通过 α－

１，４－糖苷键和α－１，６－糖苷键共同连接形成的高
度分支的葡萄糖聚合物［２９］。支链淀粉的生物合成

也是受多种酶的协同完成的，每一种酶都扮演着不

同的角色。其中ＳＳ会通过影响支链淀粉的延伸达
到对支链淀粉合成的调控（图 ２）［３０］。并且存在 ８
种同工型，分别为ＳＳⅠ、ＳＳⅡ －１（ＳＳⅡｃ）、ＳＳⅡ －２
（ＳＳⅡｂ）、ＳＳⅡ －３（ＳＳⅡａ）、ＳＳⅢ －１（ＳＳⅢｂ）、
ＳＳⅢ－２（ＳＳⅢａ）、ＳＳⅣ－１（ＳＳⅣａ）和 ＳＳＳⅣ －２（ＳＳ
Ⅳｂ）［３１］。ＳＳⅠ和 ＳＳⅡａ分别主要负责合成支链淀
粉短链和支链淀粉短支链（ＤＰ≤１２），对直链淀粉含
量的影响较小［１，３２］。ＳＳⅡａ／ＳＳⅢａ的双突变体与野
生型相比，结果会导致籽粒出现垩白、直链淀粉含

量增加、糊化温度升高、黏度降低的现象［３３－３５］。水

稻胚乳产生特有的复合颗粒，在一个淀粉体中含有

几十个多面体淀粉颗粒，其他一些谷物品种产生简

单型颗粒，即每个淀粉体只有１个淀粉颗粒［３６］。ＳＳ
Ⅲａ和ＳＳⅣｂ突变会导致水稻胚乳淀粉颗粒形态由
多面体变为球形［３７］。过表达 ＳＳⅣ会导致拟南芥叶
片淀粉积累水平增加３０％ ～４０％，株系表现出较高
的生长率［３８］。在长期贮藏的淀粉器官如马铃薯块

茎中，观察到 ＳＳⅣ表达增强导致淀粉含量的增加。
表明ＳＳⅣ是控制淀粉在质体中积累量的调控步骤
之一［３９］。
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在水稻中淀粉分支酶存在 ３种同工型：ＳＢＥ１
（ＳＢＥⅠ）、ＳＢＥ３（ＳＢＥⅡｂ）、ＳＢＥ４（ＳＢＥⅡａ）［４０］。
ＳＢＥ１编码１个糖苷水解酶１３家族蛋白［４１］。ＳＢＥ１
的突变会导致幼苗白化、叶绿体发育异常，在三叶

期死亡［４２］。作用是催化葡萄糖链产生由α－１，６糖
苷健连接的分支酶。纯化酶体外试验表明，ＳＢＥⅡｂ
形成了 ＤＰ７和 ＤＰ６的外部短链［４３］。ＳＢＥ３突变会
导致支链淀粉链长减少，同时会导致直链淀粉和抗

性淀粉含量明显上调［４４－４５］。从 ＳＢＥ同工酶的氨基
酸序列同源性方面看，ＳＢＥ４更类似于ＳＢＥ３［４６］。

　　淀粉去分支酶分为２类：间接去分支酶和直接
去分支酶。间接去分支酶存在于动物、酵母中［４７］。

直接去分支酶起水解α－１，６－糖苷键的作用，包括
异淀粉酶ＩＳＡ１、ＩＳＡ２、ＩＳＡ３和普鲁兰酶［１３］。ＩＳＡ编
码基因突变后会使支链淀粉的积累无法达到正常

情况。相关研究表明，ＩＳＡ１的突变会导致籽粒淀粉
含量减少，可溶性葡聚糖和糖原大量积累，呈现为

糖质胚乳，并且容易穗发芽［４８－４９］。水稻中过表达

ＩＳＡ２会导致所有的 ＩＳＡ１形成异源寡聚体，使淀粉
的合成受到影响［５０］。

３　淀粉合成基因与稻米蒸煮食味品质的关系

通过淀粉的生物学合成途径以及淀粉的组成

精细结构研究表明，淀粉合成相关基因都直接或间

接性地对稻米的蒸煮食味品质产生影响（图３）［５１］。
到目前为止，只有 Ｗｘ基因是即对稻米直链淀粉含
量，又可以对胶稠度的产生影响的主效基因［５２－５３］。

除此之外，在 ＳＳⅡ 基因中，ＳＳⅡ －３是作为唯一控
制糊化温度的主效基因，在胚乳中最高的表达量，

是通过酶活降低或缺失导致支链淀粉Ａ链增加，Ｂ１
链减少的方式，酶活降低的主要原因是关键氨基酸

的变异。且ＳＳⅡ －３基因和Ｗｘ基因位于水稻６号
染色体上相邻位置。目前已经有同时对 ＳＳⅡ －３
基因和Ｗｘ基因进行编辑从而达到改良稻米蒸煮食

味品质研究。为此，国内各机构和高校纷纷展开对

稻米蒸煮食味品质改良的研究，四川农业大学按Ｗｘ
基因型分类，通过多代回交，对２１个纯合 ＧＣ型供
试品种和３９个ＴＴ型供试品种进行糊化温度分析，
分析结果表明，稻米糊化温度与直链淀粉之间不存

在着显著的相关性；直链淀粉含量有差异的水稻品

种，糊化温度也高低不一；因此，推断控制糊化温度

的基因位点和Ｗｘ基因位点无关系。而稻米的直链
淀粉含量和胶稠度则存在着不同程度的负相关关

系，是由Ｗｘ基因控制的。同时，亦说明稻米的胶稠
度也是由 Ｗｘ基因或与其连锁的基因控制的［５４］。

同样，西南科技大学证明了 Ｗｘ基因与 ＳＳⅢ －２基
因互作，且 Ｗｘ基因对 ＳＳⅢ －２基因有显性上位
性［５５］。李钱峰等把日本晴背景的ＳＳⅡ －２ＲＮＡｉ转
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基因材料与直链淀粉含量相近的软米对照在不同含

水量情况下的籽粒外观进行比较，ＳＳⅡ－２ＲＮＡｉ转基
因稻米在低含水量下仍保持良好的透明度，未出现类

似于软米暗胚乳（半透明）缺陷，而抑制ＳＳⅡ －２基
因的表达在非糯背景中可协同调控直链淀粉和支

链淀粉的合成进而改良稻米蒸煮食味品质［５６］。对

抗条纹叶枯病武运粳８号的 ＳＳⅡ －２基因的 ＲＮＡ
干扰转基因植株研究成果也类似，直链淀粉含量降

低的情况下，糊化温度会上升，蒸煮的米饭光泽、外

观、口感、黏度均有所提升，对稻米蒸煮食味品质改

良达到显著效果［５７］。研究水稻淀粉合成相关基因

与稻米直链淀粉含量、胶稠度和糊化温度之间的遗

传关系，不仅对胶稠度和糊化温度的遗传机制及相

关基因的定位克隆有帮助，而且对稻米蒸煮食味品

质的改良效果更明显。这对于常规栽培水稻品种

的品质研究也有指导作用，同时为稻米品质改良的

遗传研究提供了理论基础。

近期四川农业大学任万军教授团队根据稻米

食味值的已有研究基础，通过对西南地区３６个常规
籼稻品种食味值研究，划分为３个食味类型：（高食
味类型食味值 ＝７２．７６；中食味类型食味值 ＝６８．２；
低食味类型食味值＝６１．７）。高食味类型的含义是
直链淀粉和蛋白质含量都比较低，峰值黏度和崩解

值比较高，热浆黏度、回复值和最终黏度低，为评价

籼稻米的食味品质提供了理论基础［５８］，也为不同背

景的籼稻米食味品质材料积累了基础研究数据。

４　Ｗｘ基因等位变异在稻米品质改良中的应用

水稻Ｗｘ基因的自然等位变异是导致不同水稻

品种淀粉含量不同的主要因素。非糯性基因（Ｗｘ）
对糯性基因（ｗｘ）表现为不完全显性，存在着较为显
著的剂量效应［５９］。在自然界中，Ｗｘ基因主要有 ２
种常见的类型，一是Ｗｘａ，常见于直链淀粉含量较高
的籼稻（２５％）；二是Ｗｘｂ，常见于直链淀粉含量较低
的粳稻（ＡＣ－１６％）［２６］。由于直链淀粉的含量属于
转录后的调控，与内含子的表达能力有着重要的关

系［５２］，因此，目前研究方向是通过对 Ｗｘ基因转录
水平的表达调控来达到影响淀粉含量的目的，以期

达到改良稻米蒸煮食味品质［６０－６１］。此外，研究人员

通过序列分析研究表明，相较于Ｗｘａ而言，Ｗｘｂ的第
１内含子５′端剪切时的突变（Ｇ→Ｔ），会导致第１内
含子剪接出错，结果会以直链淀粉含量下降的形式

呈现［６２］。而糯性基因ｗｘ属于Ｗｘ基因的突变，造成
的功能性缺失［６３］。正是因为 Ｗｘ基因的自然等位
变异导致水稻品种直链淀粉含量和蒸煮食味品质

存在广泛差异［６４］，发现 Ｗｘ基因的表达受到抑制或
者增强时候，对转基因水稻主要农艺性状的影响

最小。

基于以上研究基础，近年来，育种家们通过

ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术对 Ｗｘ基因进行编辑，调节淀粉
相关基因的表达，以期达到改良稻米蒸煮食味品

质。浙江大学作物科学研究所对水稻品种哈勃６０１
Ｗｘ基因进行定向突变，进而培育出精米与亲本相似
纯合突变系，精米为椭圆形，但米粒呈蜡质状，不透

明，与哈勃６０１米粒透亮外观形成显著对比［６５］。因

此，通过 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术将淀粉合成相关基因进
行编辑快速获得不同基因型的纯合突变体是改良

稻米蒸煮食味品质的一个重要途径［６６］。

基于Ｗｘ基因复等位基因的同源重组和淀粉合
成相关基因的重组创建新型水稻种质资源（Ｗｘｍｗ／
Ｗｘｌａ），而达到直链淀粉含量降低改良稻米蒸煮食味
品质的目的。除此之外，Ｗｘｏｐ、Ｗｘｍｐ、Ｗｘｍｑ等复等位
基因控制介于粳稻和糯稻之间的低直链淀粉含量

品种；Ｗｘｉｎ等位基因控制介于籼稻和粳稻之间的中
等直链淀粉含量品种［２３，６３，６７－６８］。研究表明，携带

Ｗｘｍｐ基因的水稻品种中，直链淀粉含量约为１０％
（南粳４６为１０．６％），且主要分布于江沪一带［６９］。

而该品种是市场上较为流行的“软米”，具有米饭柔

软、富有弹性、冷却后不易变硬等优点，因此 Ｗｘｏｐ、
Ｗｘｍｐ、Ｗｘｍｑ等复等位基因也被成为 “软米基
因”［７０－７１］。由于直链淀粉含量受环境条件的影响

比较大，如高温、高湿度等气候因素，且江苏地理上

—２２— 江苏农业科学　２０２１年第４９卷第１６期



南北走向较大，因此培育适合各地的优良食味品质

的稻米品种成为科学家的目标。目前，江苏地区推

广较广的是南粳５０５５、南粳４６和南粳９１０８，这些品
种可以适合江苏省各不同地区种植，即江苏省不同

地区均有了适合种植的优质软米。

在作物育种中，将遗传变异引入到优异推广品

种中，是快速推进育种进程的重要手段。伴随着

ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９系统的基因编辑技术的快速发展，为
作物基因组单碱基编辑方法的建立起到了重要作

用。中国科学院遗传与发育生物学研究所在前期

工作基础上，在小麦、水稻和玉米基因组中实现高

效、精确的单碱基定点突变。基于作物基因组单碱

基编辑方法的成熟，扬州大学农学院刘巧泉教授课

题组利用ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９编辑技术对Ｗｘ基因进行编
辑，在Ｗｘｂ背景下创建了６种直链淀粉含量微调的
新型Ｗｘ等位基因，新型Ｗｘ等位变异的直链淀粉含
量介于粳稻和软米之间，且互相之间存在差异，但

籽粒外观仍然保持高度透明，且在不同的温度条件

下稻米蒸煮食味品质均有所改良［７２］。

同时，伴随着基因组编辑效率和精度的提高，

遗传变异和高效的筛选体系将不再是困扰作物育

种的重要因素。分子模块设计育种的发展也逐步

开始进入研究。

５　结论与展望

随着基因工程技术的快速发展，对稻米食味品

质的快速改良已经成为了可能。特别是通过对稻

米淀粉合成相关基因的功能分析，已经日趋完善对

淀粉合成的遗传调控机制理解［７３－７４］，将会给常规育

种工作中的难题带来解决方案。从国家粮食安全

角度出发，要加强稻麦等主要粮食作物的遗传育种

研究，如加强种质资源的保护，推进种子库的建立，

以及将常规育种技术与生物技术结合以推进育种

目标符合市场的需求。目前市场上备受追捧的主

要是东北大米、江苏大米和泰国大米等优良食味品

种，我国是一个幅员辽阔、气候环境多样的大国，拥

有着丰富的种质资源待开发和利用。不过随着生

物技术的发展，特别是近年来 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术在
水稻育种中成熟应用及与传统育种技术的结合，将

会有利于基因发掘，也将快速地应用到育种实践

中。可喜的是我国水稻和小麦２个最基本口粮已完
全自主选育品种，并且产量较高，基本满足人们的

需要，但是，不同人群以及不同的加工产品对稻米

品质的要求越来越高，对水稻育种工作的要求也越

来越高。随着对淀粉合成相关基因研究的不断深

入，围绕Ｗｘ基因和ＳＳ基因表达调控改良稻米品质
的研究取得了长足进展。纵观过去多年全国各地

作物研究所在水稻育种中取得的成绩，已经在稻米

食味品质改良中有了一定的基础，通过降低稻米直

链淀粉含量，来提高稻米蒸煮食味品质已经有了突

出成果，达到全民由“吃得饱”到“吃得好”的跨越，

这也是育种工作者的目标。相信通过常规育种与

现代分子生物学技术结合也将会培育出更多的适

合于中国广袤的土地生长的优质水稻新品种（系）。
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［１０］万向元，胡培松，王海莲，等．水稻品种直链淀粉含量，糊化温度

和蛋白质含量的稳定性分析［Ｊ］．中国农业科学，２００５（１）：

１－６．　

［１１］ＨａｎｎａｈＬＣ，ＪａｍｅｓＭ．Ｔｈｅｃｏｍｐｌｅｘｉｔｉｅｓｏｆｓｔａｒｃｈｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎ

ｃｅｒｅａｌｅｎｄｏｓｐｅｒｍｓ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＯｐｉｎｉｏｎｉｎＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２００８，１９

（２）：１６０－１６５．

［１２］于桂玲．植物淀粉合成酶基因的复制和功能分化研究［Ｄ］．雅

安：四川农业大学，２０１５：７－１５．

［１３］ＪｅｏｎＪＳ，ＲｙｏｏＮ，ＨａｈｎＴＲ，ｅｔａｌ．Ｓｔａｒｃｈｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｃｅｒｅａｌ

ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１０，４８（６）：

３８３－３９２．

［１４］ＤｅｌｌｅｐｉａｎｅＧ． Ｉｓ Ｔｈｅｒｅ ａｎ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｐａｔｈｗａｙ ｆｏｒｓｔａｒｃｈ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｃｅｒｅａｌｓｅｅｄｓ［Ｊ］．ＺｅｉｔｓｃｈｒｉｆｔＦüｒＮａｔｕｒｆｏｒｓｃｈｕｎｇ，

１９９４，４９（３／４）：２１５－２１９．
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［１５］ＡｋｉｈｉｒｏＴ，ＭｉｚｕｎｏＫ，ＦｕｊｉｍｕｒａＦ．ＧｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＡＤＰ－

ｇｌｕｃｏｓｅｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅａｎｄｓｔａｒｃｈｃｏｎｔｅｎｔｓｉｎｒｉｃｅｃｕｌｔｕｒｅｄｃｅｌｌｓ

ａｒｅｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｄｂｙｓｕｃｒｏｓｅａｎｄＡＢＡ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ＆Ｃｅｌｌ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００５，４６（６）：９３７－９４６．

［１６］ＨｕａｎｇＢＴ．ＦｕｎｃｔｉｏｎｓｏｆｍｕｌｔｉｐｌｅｇｅｎｅｓｅｎｃｏｄｉｎｇＡＤＰ－ｇｌｕｃｏｓｅ

ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅｓｕｂｕｎｉｔｓｉｎｍａｉｚｅｅｎｄｏｓｐｅｒｍ，ｅｍｂｒｙｏ，ａｎｄｌｅａｆ

［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１４，１６４（２）：５９６－６１１．

［１７］ＢａｌｌｉｃｏｒａＭ．Ａｄｅｎｏｓｉｎｅ５′－ｄｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ－ｇｌｕｃｏｓｅｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅ

ｆｒｏｍ ｐｏｔａｔｏｔｕｂｅｒ．ＳｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅｏｆｔｈｅＮｔｅｒｍｉｎｕｓｏｆｔｈｅｓｍａｌｌ

ｓｕｂｕｎｉｔｆｏｒｃａｔａｌｙｔｉｃｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓａｎｄｈｅａｔｓｔａｂｉｌｉｔｙ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９５，１０９（１）：２４５－２５１．

［１８］ＭｅｎｇＱ，ＺｈａｎｇＷ，ＨｕＸ，ｅｔａｌ．ＴｗｏＡＤＰ
!

ｇｌｕｃｏｓｅｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅ

ｓｕｂｕｎｉｔｓ， ＯｓＡＧＰＬ１ ａｎｄ ＯｓＡＧＰＳ１， ｍｏｄｕｌａｔｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０２０，１０４（５）：１２６９－

１２８４．　

［１９］ＷｅｉＸ，ＪｉａｏＧ，ＬｉｎＨ，ｅｔａｌ．ＧＲＡＩＮＩＮＣＯＭＰＬＥＴＥＦＩＬＬＩＮＧ２

ｒｅｇｕｌａｔｅｓｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇａｎｄｓｔａｒｃｈｓｙｎｔｈｅｓｉｓｄｕｒｉｎｇｒｉｃｅｃａｒｙｏｐｓｉｓ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎｔｅｇｒａｔｉｖｅＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１７，５９

（２）：１３４－１５３．

［２０］ＴａｎｇＸＪ，ＰｅｎｇＣ，ＺｈａｎｇＪ，ｅｔａｌ．ＡＤＰ－ｇｌｕｃｏｓｅｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅ

ｌａｒｇｅｓｕｂｕｎｉｔ２ｉｓｅｓｓｅｎｔｉａｌｆｏｒｓｔｏｒａｇｅｓｕｂｓｔａｎｃｅａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎａｎｄ

ｓｕｂｕｎｉｔｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｉｎｒｉｃｅｅｎｄｏｓｐｅｒｍ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１６，

２４９：７０－８３．

［２１］Ｓａｎｇ－ＫｙｕＬ，Ｊｏｏｎ－ＳｅｏｂＥ，Ｓｅｏｎ－ＫａｐＨ，ｅｔａｌ．Ｐｌａｓｔｉｄｉｃ

ｐｈｏｓｐｈｏｇｌｕｃｏｍｕｔａｓｅａｎｄＡＤＰ－ｇｌｕｃｏｓｅｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅｍｕｔａｎｔｓ

ｉｍｐａｉｒｓｔａｒｃｈｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｒｉｃｅｐｏｌｌｅｎｇｒａｉｎｓａｎｄｃａｕｓｅｍａｌｅｓｔｅｒｉｌｉｔｙ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１６，６７（１８）：５５５７－５５６９．

［２２］ＤｉａｎＷ，ＪｉａｎｇＨ，ＣｈｅｎＱ，ｅｔａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｈｅ

ｇｒａｎｕｌｅ－ｂｏｕｎｄｓｔａｒｃｈｓｙｎｔｈａｓｅⅡ ｇｅｎｅｉｎｒｉｃｅ：ｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｓ

ｒｅｇｕｌａｔｅｄｂｙｔｈｅｎｉｔｒｏｇｅｎｌｅｖｅｌ，ｓｕｇａｒａｎｄｃｉｒｃａｄｉａｎｒｈｙｔｈｍ［Ｊ］．

Ｐｌａｎｔａ，２００３，２１８（２）：２６１－２６８．

［２３］ＭｉｋａｍｉＩ，ＵｗａｔｏｋｏＮ，ＩｋｅｄａＹ，ｅｔａｌ．Ａｌｌｅｌｉｃｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎａｔｔｈｅ

ｗｘｌｏｃｕｓｉｎｌａｎｄｒａｃｅｓｏｆＡｓｉａｎｒｉｃｅ［Ｊ］．Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ＆Ａｐｐｌｉｅｄ

Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，２００８，１１６（７）：９７９－９８９．

［２４］张艳霞，丁艳锋，李刚华，等．直链淀粉含量不同的稻米淀粉结

构，糊化特性研究［Ｊ］．作物学报，２００７，３３（７）：１２０１－１２０１．

［２５］ＣｈａｎｇＴＳ，ＷｅｉＣ．Ｍａｐｐｉｎｇａｎｄｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｐｒｏｔｅｏｍｉｃａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

ｔｈｅｓｔａｒｃｈｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐａｔｈｗａｙｉｎｒｉｃｅｂｙ２ＤＰＡＧＥ／ＭＳ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０１７，９５（４）：３３３－３４３．

［２６］ＳａｎｏＹ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｗａｘｙｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎｒｉｃｅ

ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ［Ｊ］．ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，１９８４，６８（５）：

４６７－４７３．

［２７］ＳｅｕｎｇＤ，ＳｏｙｋＳ，ＣｏｉｒｏＭ，ｅｔａｌ．ＰＲＯＴＥＩＮＴＡＲＧＥＴＩＮＧＴＯ

ＳＴＡＲＣＨｉｓｒｅｑｕｉｒｅｄｆｏｒｌｏｃａｌｉｓｉｎｇＧＲＡＮＵＬＥ－ＢＯＵＮＤＳＴＡＲＣＨ

ＳＹＮＴＨＡＳＥｔｏｓｔａｒｃｈｇｒａｎｕｌｅｓａｎｄｆｏｒｎｏｒｍａｌａｍｙｌｏｓｅｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＰＬｏＳＢｉｏｌｏｇｙ，２０１５，１３（２）：６－１０．

［２８］ＷａｎｇＷ，ＷｅｉＸ，ＪｉａｏＧ，ｅｔａｌ．ＧＢＳＳ
!

ＢＩＮＤＩＮＧＰＲＯＴＥＩＮ，

ｅｎｃｏｄｉｎｇａＣＢＭ４８ｄｏｍａｉｎｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，ａｆｆｅｃｔｓｒｉｃｅｑｕａｌｉｔｙ

ａｎｄｙｉｅｌｄ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎｔｅｇｒａｔｉｖｅＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０２０，６２（７）：

９４８－９６６．

［２９］邵　科．低淀粉黏滞性稻米的理化特性及其基因定位研究

［Ｄ］．扬州：扬州大学，２０１０：１５－３０．

［３０］ＴｉａｎＺ．Ａｌｌｅｌｉｃｄｉｖｅｒｓｉｔｉｅｓｉｎｒｉｃｅｓｔａｒｃｈｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｌｅａｄｔｏａ

ｄｉｖｅｒｓｅａｒｒａｙｏｆｒｉｃｅｅａｔｉｎｇａｎｄｃｏｏｋｉｎｇｑｕａｌｉｔｉｅｓ［Ｊ］．Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆ

ｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ，２００９，１０６（５１）：２１７６０－２１７６５．

［３１］ＯｈｄａｎＴ，ＦｒａｎｃｉｓｃｏＰＢ，ＳａｗａｄａＴ，ｅｔａｌ．Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐｒｏｆｉｌｉｎｇｏｆ

ｇｅｎｅｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｓｔａｒｃｈｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｓｉｎｋａｎｄｓｏｕｒｃｅｏｒｇａｎｓｏｆｒｉｃｅ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２００５，５６（４２２）：３２２９－

３２４４．　

［３２］ＦｕｊｉｔａＮ，ＲｕｉＳ，ＨａｙａｓｈｉＡ，ｅｔａｌ．Ｓｔａｒｃｈｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｒｉｃｅ

ｅｎｄｏｓｐｅｒｍｒｅｑｕｉｒｅｓｔｈｅｐｒｅｓｅｎｃｅｏｆｅｉｔｈｅｒｓｔａｒｃｈｓｙｎｔｈａｓｅⅠ ｏｒⅢａ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１１，６２（１４）：４８１９－４８３１．

［３３］ＺｈａｎｇＧ，ＣｈｅｎｇＺ，ＺｈａｎｇＸ，ｅｔａｌ．Ｄｏｕｂｌｅｒｅｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｓｏｌｕｂｌｅ

ｓｔａｒｃｈｓｙｎｔｈａｓｅｇｅｎｅｓＳＳⅡａａｎｄＳＳⅢａｉｎｒｉｃｅ（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）
ｕｎｃｏｖｅｒｓｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅｅｆｆｅｃｔｓｏｎｔｈｅｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓｏｆ

ｓｔａｒｃｈ［Ｊ］．Ｇｅｎｏｍｅ，２０１１，５４（６）：４４８－４５９．

［３４］ＺｈｏｕＨ，ＷａｎｇＬ，ＬｉｕＧ，ｅｔａｌ．Ｃｒｉｔｉｃａｌｒｏｌｅｓｏｆｓｏｌｕｂｌｅｓｔａｒｃｈ

ｓｙｎｔｈａｓｅＳＳⅢａａｎｄｇｒａｎｕｌｅｂｏｕｎｄｓｔａｒｃｈｓｙｎｔｈａｓｅＷａｘｙｉｎ
ｓｙｎｔｈｅｓｉｚｉｎｇｒｅｓｉｓｔａｎｔｓｔａｒｃｈｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌ

ＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２０１６，１１３

（４５）：１２８４４－１２８４９．

［３５］ＨａｙａｓｈｉＭ，ＫｏｄａｍａＭ，ＮａｋａｍｕｒａＹ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｍａｌａｎｄｐａｓｔｉｎｇ

ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ，ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙｏｆｓｔａｒｃｈｇｒａｎｕｌｅｓ，ａｎｄｃｒｙｓｔａｌｌｉｎｉｔｙｏｆ

ｅｎｄｏｓｐｅｒｍｓｔａｒｃｈｉｎｔｈｅｒｉｃｅＳＳⅠ ａｎｄＳＳⅢ ａｄｏｕｂｌｅｍｕｔａｎｔ［Ｊ］．
ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｐｐｌｉｅｄＧｌｙｃｏｓｃｉｅｎｃｅ，２０１５，６２（２）：８１－８６．

［３６］ＭｙｅｒｓＡＭ，ＪａｍｅｓＭ Ｇ，ＬｉｎＱ，ｅｔａｌ．Ｍａｉｚｅｏｐａｑｕｅ５ｅｎｃｏｄｅｓ

Ｍｏｎｏｇａｌａｃｔｏｓｙｌｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ ｓｙｎｔｈａｓｅ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｆｉｃａｌｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ
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绿体发育中的功能［Ｊ］．作物学报，２０１４，４０（１２）：２０９０－２０９７．
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米蒸煮食味品质的影响［Ｊ］．西北植物学报，２０１７，３７（５）：

８７９－８８４．　

［５６］黄李春．精细调控 Ｗｘ和 ＳＳⅡ 基因表达改良稻米蒸煮食味品
质［Ｄ］．扬州：扬州大学，２０２０：６２－７８．

［５７］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：

２４－２５．　
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ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ，ｒｅｇｕｌａｔｅｓｓｔａｒｃｈｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｒｉｃｅｅｎｄｏｓｐｅｒｍ
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ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｔｈｅＷａｘｙｇｅｎｅａｔｔｈｅｐｏｓｔｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｌｅｖｅｌｄｕｒｉｎｇ

ｔｈｅｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎｏｆｒｉｃｅ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ＆Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，１９９８，

１５（８）：９７８－９８７．

［６３］ＷａｎｃｈａｎａＳ，ＴｏｏｊｉｎｄａＴ，ＴｒａｇｏｏｎｒｕｎｇＳ，ｅｔａｌ．Ｄｕｐｌｉｃａｔｅｄｃｏｄｉｎｇ

ｓｅｑｕｅｎｃｅｉｎｔｈｅｗａｘｙａｌｌｅｌｅｏｆｔｒｏｐｉｃａｌｇｌｕｔｉｎｏｕｓｒｉｃｅ（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ

Ｌ．）［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２００３，１６５（６）：１１９３－１１９９．

［６４］ＺｈａｎｇＣＱ，ＺｈｕＪＨ，ＣｈｅｎＳＪ，ｅｔａｌ．Ｗｘｌｖ，ｔｈｅａｎｃｅｓｔｒａｌａｌｌｅｌｅｏｆ

ｒｉｃｅＷａｘｙｇｅｎｅ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１９，１２（８）：１１５７－１１６６．

［６５］周　鑫，邓　丽，汪　庆，等．利用基因编辑技术培育糯性水稻

［Ｊ］．分子植物育种，２０１８，１６（１７）：５６０８－５６１５．

［６６］沈明晨，薛　超，乔中英，等．ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９系统在水稻中的发

展和利用［Ｊ］．江苏农业科学，２０１９，４７（１０）：５－１０．

［６７］ＹａｎｇＪ，ＷａｎｇＪ，ＦａｎＦＪ，ｅｔａｌ．ＤｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆＡＳ－ＰＣＲｍａｒｋｅｒ

ｂａｓｅｄｏｎａｋｅｙｍｕｔａｔｉｏｎｃｏｎｆｉｒｍｅｄｂｙｒｅｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇｏｆＷｘ－ｍｐｉｎ

ＭｉｌｋｙＰｒｉｎｃｅｓｓａｎｄｉｔｓａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｉｎｊａｐｏｎｉｃａｓｏｆｔｒｉｃｅ（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ

Ｌ．）ｂｒｅｅｄｉｎｇ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｒｅｅｄｉｎｇ，２０１３，１３２（６）：５９５－６０３．

［６８］ＨｉｒｏｙｕｋｉＳ，ＹａｓｕｈｉｒｏＳ，ＭａｋｏｔｏＳ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ

ｏｆＷｘ－ｍｑ，ａｎｏｖｅｌｍｕｔａｎｔｇｅｎｅｆｏｒｌｏｗ－ａｍｙｌｏｓｅｃｏｎｔｅｎｔｉｎ

ｅｎｄｏｓｐｅｒｍｏｆｒｉｃｅ（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．ＢｒｅｅｄｉｎｇＳｃｉｅｎｃｅ，２００２，

５２（２）：１３１－１３５．

［６９］陈智慧，王芳权，许　扬，等．软米基因Ｗｘｍｐ在部分粳稻品种资

源中的分布［Ｊ］．植物遗传资源学报，２０１９，２０（４）：９７５－９８１．

［７０］陈　定，王　曦．水稻软米与香米的遗传基因与调控［Ｊ］．农业

工程技术，２０１６，３６（３５）：２５－２５．

［７１］李铮友．滇型软米杂交籼稻的选育进展［Ｊ］．杂交水稻，２００１

（５）：１６－１６．

［７２］ＨｕａｎｇＬ，ＬｉＱ，ＺｈａｎｇＣ，ｅｔａｌ．ＣｒｅａｔｉｎｇｎｏｖｅｌＷｘａｌｌｅｌｅｓｗｉｔｈｆｉｎｅ－

ｔｕｎｅｄａｍｙｌｏｓｅｌｅｖｅｌｓａｎｄｉｍｐｒｏｖｅｄｇｒａｉｎｑｕａｌｉｔｙｉｎｒｉｃｅｂｙｐｒｏｍｏｔｅｒ

ｅｄｉｔｉｎｇｕｓｉｎｇＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９ ｓｙｓｔｅｍ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ

Ｊｏｕｒｎａｌ，２０２０，１８（１１）：２１６４－２１６６．

［７３］唐秀英，龙起樟，王会民，等．一种利用 ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９系统敲除

ＢＡＤＨ２基因创制香稻的方法：ＣＮ１０８９１３７１４Ａ［Ｐ］．

［７４］徐善斌，郑洪亮，刘利锋，等．利用ＣＲＩＳＰＲ／Ｃａｓ９技术高效创制

长粒香型水稻［Ｊ］．中国水稻科学，２０２０，３４（５）：２６－３２．
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