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Abstract: High yield and quality are two major goals in rice breeding programs. The key challenges facing breeding and 

functional genomics research in rice are the compatible improvement of both grain yield and quality.  This work provides 

a comprehensive review of the advances in molecular genetic research on the co-regulation of grain yield and starch 

quality in rice. We summarize the genetic regulation of starch synthesis, scrutinize the molecular mechanisms of grain 

yield, examine the molecular mechanisms of co-regulation, and investigate the cloning and functional analysis of genes 

related to grain yield and quality. New approaches are proposed to address the trade-off between grain yield and quality, 

based on the discussion of previous research. The information will be valuable in overcoming the challenges related to 

grain yield and quality in rice using molecular breeding technology and will greatly facilitate the development of super 

rice varieties with high yield and good quality. 
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摘  要：高产和优质是水稻育种的两大主要目标，产量与品质协同改良是水稻育种和功能基因组研究面临的重大

挑战。本文从水稻淀粉合成的遗传调控、产量形成的分子生物学基础、产量与淀粉品质协同调控的分子机理及

相关基因的克隆与功能研究等方面，总结水稻产量与淀粉品质协同调控的分子遗传研究进展，分析现有研究存

在的问题，初步提出未来解决水稻产量与品质难以兼得关键问题的遗传改良策略，为利用分子育种技术协调产

量与品质均衡，培育既高产又优质的水稻新品种提供信息参考。 
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高产与优质是水稻育种的核心目标。我国水

稻研究在产量提高方面已取得显著进展，但“高

产不优质，优质不高产”是水稻育种面临的瓶颈

问题，主要原因是稻米品质形成的分子机制研究

相对滞后，其难点在于品质和产量协同调控的遗

传网络非常复杂[1]。水稻籽粒主要以淀粉的形式储

藏能量，淀粉约占精米干质量的 90%，其比例居

主要粮食作物之首[2]，同时，水稻籽粒淀粉的组

成、结构与合成过程是决定稻米产量与品质的关

键因素。因此，挖掘产量与淀粉品质协同调控基

因并进行种质创新利用，是调节库-流平衡，实现

高产与优质兼具的最有效途径之一。近年来，水

稻产量与品质功能基因组研究成果为其遗传改良

提供了丰富的功能基因和分子标记，其遗传调控
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机理解析为水稻高产与优质育种奠定了良好的分

子生物学基础。 

1    水稻淀粉合成的遗传调控研究 

淀粉是稻米籽粒中的关键能量来源，主要由

直链淀粉和支链淀粉组成。近年来，国内外对水

稻淀粉的生物合成开展了大量研究并取得显著进

展，克隆到大量淀粉生物合成酶相关基因，并深

入解析其作用机理进而应用于水稻品质改良，但

是关于淀粉合成关键调控基因的报道较少，对淀

粉的生物合成调控机制研究有待深入。 

1.1    淀粉生物合成及遗传调控 

水稻淀粉的生物合成包括叶片/源中瞬时淀粉

的合成和籽粒/库中储藏淀粉的合成，淀粉生物合

成不足严重影响水稻产量和品质。 

1.1.1    淀粉的生物合成 

瞬时淀粉的日合成及夜降解产物为植物代谢

提供必需的碳水化合物和碳骨架，对水稻产量有

重要决定作用[3]。瞬时淀粉合成主要利用卡尔文循

环 固 定 CO2 后 形 成 的 3-磷 酸 甘 油 酸(3-

phosphoglyceric acid, 3-PGA)，先转化为磷酸丙糖

(Triose phosphate, TP)，再通过丙糖磷酸易位体，

转运至胞液中或在叶绿体中转变成 6-磷酸果糖

(Fructose 6-phosphate, F6P)，最后转变为 6-磷酸葡

萄糖(Glucose 6-phosphate, G6P)和 1-磷酸葡萄糖

(Glucose 1-phosphate, G1P)[4]。G1P 在酶催化下形

成 腺 苷 二 磷 酸 葡 萄 糖(Adenosine diphosphate 

glucose, ADPG)，进一步合成直链淀粉和支链淀

粉。储藏淀粉主要在造粉体中合成和累积，为种

子发芽提供营养物质。储藏淀粉合成主要利用叶

片光合同化产生的有机物，其以蔗糖形式运输到

水稻籽粒中，在尿苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶

(UDP-glucose pyrophosrylase, UGPase)的作用下水

解 为 UDP-葡 萄 糖(Uridine diphosphate glucose, 

UDPG)和果糖，UDPG 转化为 G1P 后进入造粉体

内，再通过酶促反应生成直链淀粉和支链淀粉(图

1-A)。 

1.1.2    淀粉合成相关酶及蛋白 

水稻中，多种关键酶参与淀粉合成(图 1-B)。

蔗糖合成酶(Sucrose synthase, SuS)有 SuS1、SuS2

和 SuS3 三种同工型，催化蔗糖生成 UDPG 和果

糖 。ADP-葡 萄 糖 焦 磷 酸 化 酶(ADP-glucose 

pyrophosphorylase, AGPase)是由大小亚基组成的异

源四聚体，催化 G1P 形成 ADPG[5]。淀粉合成酶

包括颗粒结合淀粉合成酶(Granule bound starch 

synthase, GBSS)和可溶性淀粉合成 酶(Soluble 

starch synthase, SS/SSS)，均以 ADPG 和 UDPG 为

底物。GBSS 有 GBSSⅠ和 GBSSⅡ两种同工型，

主要控制直链淀粉和支链淀粉中超长链的合成[6]，

其中 GBSSⅠ负责胚乳淀粉合成，GBSSⅡ与叶片

等瞬时淀粉积累密切相关；SSS 有 SSⅠ、SSⅡ

a/b/c、SSⅢa/b 和 SSⅣa/b 四类同工型，SSⅠ负责

将 A 链和 B1 链上葡萄糖基聚合度(Degree of 

polymerization, DP) DP6~7 的短链延伸至 DP≤

12，SSI 缺失对淀粉颗粒与结晶度无明显影响[7,8]。

SSⅡ将短链延伸至中长链，其中 SSIIa 在水稻胚乳

中特异性表达，将 DP≤10 的短链(A、B1 链)延伸

至 DP12~24，对支链淀粉结构有重要决定作用；

SSⅡb 在叶片中特异性表达，与瞬时淀粉合成有

关；SSⅡc 主要在胚乳中低丰度表达[9,10]；SSⅢ负

责 DP≥35 的长链 B 链的合成[11]，其中 SSⅢa 和

SSⅢb 分别在胚乳和叶片中表达[10]；SSⅣ主要负

责瞬时淀粉粒的起始和形成[12]，同时与淀粉颗粒

形成、形态及累积有关[13,14]；其中 SSⅣb 负责长

链延伸，但 SSⅣa/b 对胚乳淀粉含量和结构无显著

效应[15,16]。此外，SSS 同工型之间存在功能重叠和

互补，与其他酶类之间存在互作效应[17-19]。淀粉

分支酶(starch branching enzyme, SBE)包括 SBE

Ⅰ、SBEⅡa/b、SBEⅢ和 SBEⅣ五种同工型，SBE

切割 SSS 作用形成的 α-1,4 糖苷键并将切割后得到

的糖链转移到同一条链或另一条链葡聚糖单元的

C6位置，产生由 α-1,6 糖苷键连接的分支以形成支

链淀粉。SBE 同工酶对支链淀粉结构形成有着重

要的作用[20]，SBEⅠ主要作用于中长链 B 链，形

成分支点后连接和延伸链长；SBEⅡ在短链 A 链

形成中发挥作用，其产生分支的效率是 SBEⅠ的 6

倍[21]。SBEⅡa 主要负责 DP6~12 短链的产生，

SBEⅡb 在胚乳中特异表达，控制 DP6~7 短链的形

成[7, 22-24]。SBEⅢ和 SBEⅣ对短链转移或支链淀粉

有催化活性，SBEⅣ可能在水稻灌浆后期淀粉合成

中 起 重 要 作 用[25-27]。 脱 分 支 酶(Debranching 

enzyme, DBE)包 括 异 淀 粉 酶(Isoamylase1/2/3, 

ISA1/2/3)和普鲁兰酶(Pullulanase, PUL)，在淀粉合

成中水解 α-1,6 糖苷键。ISA 对支链淀粉的正确合

成具有重要的作用，其中 ISA1 可以形成同源寡聚

体，也可以与 ISA2 形成异源寡聚体，在水稻胚乳

支链淀粉生物合成中异源寡聚体占主导作用，而

同源寡聚体则起补充作用[28-30]。此外，ISA1 和

ISA2 剪切支链淀粉能够产生麦芽低聚糖(Malto-
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oligosaccharide, MOS)；ISA3 以单体存在，参与淀

粉降解和转运过程。PUL 主要降解 α-1,6 糖苷键链

接的分支，对 ISA 有补偿作用[31-33]。DBE 切割支

链淀粉不规则的分支结构，产生线性寡聚糖，随

后这些寡聚糖在歧化酶(Disproportionating enzyme, 

DPE)作用下组装形成更长的链，从而获得淀粉/α-

葡聚 糖磷酸化 酶(Starch/α-glucan phosphorylase, 

PHO/SP)进行磷酸水解反应的底物[34]。水稻中歧化

A：源细胞（Source cell）中瞬时淀粉的合成及库细胞（Sink cell）中储藏淀粉的合成。SuS：蔗糖合酶；3-PGA：3-磷酸甘油酸；TP：磷酸丙糖；

F6P：6-磷酸果糖。G6P：6-磷酸葡萄糖；G1P：1-磷酸葡萄糖；ADPG：腺苷二磷酸葡萄糖；FBP：1,6-二磷酸果糖；UDPG：二磷酸尿苷葡糖；

Fru：果糖；B：淀粉合成途径中主要酶类与蛋白的功能及作用。AGPase 由 2 种亚基（两个大亚基 AGPL 和两个小亚基 AGPS）组成的异源四聚

体；SBE：淀粉分支酶；GBSS：颗粒结合淀粉合成酶；SS/SSS：可溶性淀粉合成酶；DBE：脱分支酶；DPE：歧化酶；PHO：淀粉/α-葡聚糖磷酸

化酶；Amylose：直链淀粉；Amylopectin：支链淀粉。 

A, Starch is synthesized as transient starch in source cells and as storage starch in library cells. SuS, Sucrose synthase; 3-PGA, 3-phosphoglyceric acid; TP, 

Triose phosphate; F6P, Fructose 6-phosphate; G6P, Glucose 6-phosphate; G1P, Glucose 1-phosphate; ADPG, Adenosine diphosphate glucose; FBP, Fructose 

1,6-bisphosphate; UDPG, Uridine diphosphate glucose; Fru, Fructose. B, The main enzymes involving in starch synthesis and their functions in the pathway. 

AGPase is a heterotetramer composed of two structurally distinct subunits (two large regulatory subunits AGPL and two small catalytic subunits AGPS); SBE, 

Starch branching enzyme; GBSS, Granule-bound starch synthase; SS/SSS, Soluble starch synthase; DBE, Debranching enzyme; DPE, Dismutase; PHO, 

Starch/α-glucan phosphorylase. 

图 1  淀粉的生物合成 

Fig. 1. Biosynthesis of starch 
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酶和淀粉磷酸化酶均有两种同工型，分别为质体

型 DPE1 和胞质型 DPE2、基质型或 L-型 PHO1 和

胞质型或 H-型 PHO2。除了上述酶以外，还有一

些非酶蛋白参与淀粉合成通路，目前发现有 PTST 

(Protein targeting to starch)、BT1 (Brittle1)、OsGBP 

(GAGA-binding protein)、OsLESV (Like early 

starvation)、OsESV1 (Early starvation1)等[35-37]。 

1.2    淀粉合成的遗传调控 

随着淀粉生物合成过程中关键酶基因挖掘和功

能研究的不断深入，水稻淀粉合成调控机理已成为

国内外研究的热点。淀粉合成的调控包括基因转录

水平、蛋白水平、代谢水平和环境因子等。近年

来，水稻胚乳淀粉合成的上游调控研究取得显著进

展，在转录水平，大量转录因子参与淀粉合成相关

基因的表达调控，同时受 DNA 甲基化的影响[38]；

在转录后水平，Du(dull)基因对直链淀粉合成相关

Wx 基因的 mRNA 剪接有重要决定作用[39]；在翻译

水平，磷酸化调节淀粉合成酶的活性及酶复合物的

形成。此外，淀粉合成与赤霉素、脱落酸等植物

激素和环境温度也密切相关[40]。 

1.2.1    转录水平的调控 

转录因子对淀粉合成基因的调控已引起国内

外广泛关注，目前已鉴定出大量转录调控基因，

包 括 AP2/EREBP (Apetala2/ethylene-responsive 

factor)、bHLH (Basic/helix-loop-helix)、bZIP (Basic 

leucine zipper)、DOF (DNA binding with one 

finger)、DREB (Dehydration responsive element 

binding protein)、MADS-box、MYC (MYC-

responsive TGF-beta-like)、NAC、 和 NF-Y 

(Nuclear-transcription factory Y)家族[41,42]。这些基

因通过增强转录，调控发育胚乳中淀粉和蛋白的

合成、淀粉累积、淀粉合成与降解、籽粒灌浆和

胚乳发育，进而影响水稻产量与品质。 

转录抑制因子 OsSGL 与 OsSuS1 和 OsSBE1 基

因启动子结合，调控淀粉合成[43]。水稻 AGPase 编

码基因有 7 个，包括 OsAGPS1 (ADP-glucose 

pyrophosphorylase small subunit 1)、OsAGPS2a/b 编

码 小 亚 基 ，OsAGPL1 (ADP-glucose pyrophos 

phorylase large subunit 1)、OsAGPL2、OsAGPL3、

OsAGPL4 编码大亚基，上游转录因子调控这些基

因的表达进而影响淀粉合成[44]。bZIP 蛋白家族

OsbZIP20、OsbZIP33、OsbZIP58/ RISBZ1 与

GBSS 编码基因 Waxy (Wx)启动子的 ACGT 互作，

激活 GBSS 的表达[45,46]。此外，OsbZIP58 与淀粉

合成基因 OsAGPL3、OsSSIIa、SBEI、OsBEIIb 和

ISA2 启动子结合调节其表达[45]。转录因子

OsMADS14 与 OsAGPL2 和 Wx 基因启动子的

CArG-box 结合，进而调控其表达[47]。特异性抑制

OsMADS7 基因表达对淀粉合成有正向效应[48]。O3 

(Opaque3)基因编码的转录因子 OsbZIP60 能够激活

GBSSI、AGPL2、SBEI 和 ISA2 等基因表达，进而

调控胚乳淀粉合成[49]。转录因子 OsNAC20 和

OsNAC26 调控 OsAGPL1、SSI、DPEI 和 PUL 等

基因表达，OsNAC24 调控 OsGBSSI 和 OsSBEI 基

因表达进而控制水稻胚乳淀粉合成。此外，

OsNAC24 与 OsNAP 具有协同调控作用[41]。

OsNAC20/26 与 OsNAC25 能够形成正、负调控进

而平衡淀粉的合成[50,51]。转录因子 OsNF-YB1 与

NF-YC12 相互结合，再与 bHLH144 结合形成异

源三聚体 NF-YB1-YC12-bHLH144，其在泛素蛋

白酶介导下能够降解 NF-YC12 和 bHLH144 以维

持 NF-YB1 的稳定性，进而通过启动子 G-box 结

构域调控 Wx 基因的转录，影响淀粉合成[52]。同

时，NF-YB1 与 OsMADS14 互作，改变淀粉颗粒

形状和大小，造成总淀粉和直链淀粉含量显著减

少。MYC 家族转录因子 OsBP-5 能够与 EREBP

转录因子 OsEBP-89 形成异源二聚体，调控 Wx

基因表达，从而控制胚乳直链淀粉含量[53]。AP2

家族转录因子 OsSERF1 (SET and RING finger 

domain-containing protein1)调控 GBSSI 基因的表

达，显著增加淀粉含量；此外，SERF1 功能缺失

会使 RPBF 表达量提高，导致籽粒增大，淀粉含

量提高[54,55]。  

此外，除了上述顺式作用元件和反式作用因

子相关转录因子以外，还有一些直接或间接参与

淀 粉 合 成 的 转 录 调 控 因 子 。OsRDR2(RNA-

dependent RNA polymerase2)通过 DNA 甲基化调控

转基因沉默抑制子 FEM1 的表达，间接影响水稻

淀粉合成酶的转录活性[56]。AP2 家族转录因子

RSR1(Rice starch regulator1)为 SSRG 负调节因子，

rsr1 突变导致 OsBEI、OsBEIIb、OsSSI、OsSSIIa

和 OsSSIIIa 基因的上调表达[57]。 

1.2.2    蛋白翻译水平的调控 

淀粉合成酶活性调控包括酶蛋白修饰与蛋白

互作等，其中磷酸化修饰是目前研究最广泛的蛋

白翻译水平调控，主要通过调节酶的活性、稳定

性及互作效应进而控制淀粉合成。水稻胚乳淀粉

合 成 酶 AGPase、SSⅡa、SSⅢa、BEⅠ、BEⅡb、

PUL 和 PHO1 均可以进行磷酸化修饰，实现对直

链淀粉和支链淀粉合成的精准调控[20,58]。同时，胚
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乳 淀 粉 合 成 酶 AGPL2、AGPL3、AGPS1、

AGPS2、GBSSI、SBEI、BEIIb、PUL和 PHO1可以

进行泛素化修饰，在高温胁迫下调控淀粉合成，提

高 水 稻 的 逆 境 抗 性[59]。 此 外 ，SuS2、SuS3、

AGPS2、AGPL2、DBE、BEI、PUL和 PHO 蛋白可

以进行乳酸化、琥珀酰化、乙酰化、丙二醛化和

2-羟基异丁基化等酰化修饰，进而影响水稻淀粉合

成[60]。 

蛋白互作与蛋白复合体形成对水稻淀粉合成

有重要调控作用。GBSSⅠ与 PUL、SSⅡa 与

PUL、SSⅠ与 SBEⅠ、ISA 与 PUL 以及 SBEⅠ与

SBEⅡb 等蛋白互作对直链淀粉含量有明显影响。

SSⅠ与 SBE、PHO 与 SBE 蛋白互作对淀粉合成有

显著效应[18,61]。此外，SSS 与 SBE、DBE 与 SBE

Ⅰ、SBEⅡa 与 PHO1 能够形成蛋白复合物，进而

调控淀粉合成[54,62]。PHO1 调节淀粉合成起始和淀

粉颗粒成熟，其与歧化酶 DPE1 组装形成蛋白复合

体，调控籽粒淀粉的合成和降解，此外，PHO1-

DPE1 复合物对 MOS 合成有促进作用[63-65]。由此

可见，在不同生理和环境条件下，水稻淀粉合成

酶相互形成蛋白网络协同调控合成淀粉，但各复

合物的功能亟待深入解析。 

近年来，还发现一些非酶蛋白参与淀粉合成

调控。目前已明确非酶蛋白 PTST 有三个成员

PTST1/2/3，其能够结合淀粉颗粒并调控叶片直链

淀粉合成，转运蛋白 BT1 在造粉体被膜上转运

ADPG。其中 PTST1 具有大量的卷曲结构域和碳

水化合物结合模块 CBM，在 PTST1 完全缺失的情

况下，GBSS 不能定位于淀粉粒，直链淀粉无法形

成。含有 CBM48 结构域的 GBSS 的互作蛋白

OsGBP(GAGA-binding protein)，通过介导 GBSS

与造粉体的结合，影响水稻叶片及胚乳中直链淀

粉的合成。GBSS 结合蛋白 OsGBP 调控 GBSSⅠ和

GBSSⅡ与淀粉颗粒的结合，从而影响淀粉生物合

成 ；FLO9(Flouryedosperm9)编 码 的 非 酶 蛋 白

OsLESV 功能缺失使 ISA1 在淀粉颗粒上的定位减

少，非酶蛋白复合物 OsLESV-FLO6 与 ISA1 互

作，协同调控储藏淀粉合成的分子机制[37,66]；此

外，Dong 等[67]发现 OsLESV 和淀粉结合蛋白

OsESV1 同时调控水稻叶片瞬时淀粉和胚乳储藏淀

粉的生物合成，进而影响产量与品质。综上，随

着淀粉合成酶相关基因的克隆与功能研究，对水

稻淀粉合成调控机制的认识正逐步深入，但各基

因间的互作效应、补偿机制和协同调控等关系尚

不清楚。 

1.3    水稻蒸煮食味品质形成的淀粉遗传基础研究 

淀粉相关性状直链淀粉含量(Amylose content, 

AC)、糊化温度(Gelatinization temperature, GT)和胶

稠度(Gelconsistency, GC)是衡量稻米食用与蒸煮品

质(Eating and cooking quality, ECQ)的重要指标，其

中 AC 影响米饭的柔软性、香味、色泽和光泽，同

时与淀粉糊化温度和峰值黏度密切相关。总体而

言，优质稻米 AC 含量中等偏低、GT 较低和 GC

偏软。因此，AC 含量对稻米加工品质有重要决定

作用。同时，国标(GB/T 1354−2018)明确指出优质

籼米 AC 含量为 13.0%~22.0%，优质粳米 AC 含量

为 13.0%~20.0%。 

近年来，全基因组关联分析广泛用于水稻品

质相关基因/QTL 的鉴定。Tian 等[68]在基因组和转

录水平上对 Wx、GBSSII、AGPlar、AGPiso、

AGPsma、SSI、SSIIa、SSIIb、SSIIc、SSIIIa、

SSIIIb、SSIVa、SSIVb、SBEI、SBEIII、SBEIV、

ISA 和 PUL 共 18 个淀粉合成酶基因与稻米品质进

行关联分析，明确了直链淀粉含量、胶稠度和糊

化温度的主效基因，并发现微效基因对稻米品质

和淀粉合成也有一定影响。通过对优质稻进行全

基因组关联分析，鉴定出调节稻米中直链淀粉含

量的基因 Du3、FLO2、OsSSI、Wx 与控制稻米

ECQ 的 主 效 基 因 SSⅡa/ALK (Starch synthase 

IIa/alkali digestion)[69]。 

国内外在稻米淀粉品质形成的分子机制研究

方面已取得重要突破。大量研究表明 AC 含量主要

受 1 个主效基因和几个修饰基因控制，其中 Wx 为

AC 含量的主要控制基因，Du 基因控制直链淀粉

的合成，主要决定籽粒中直链淀粉的比例进而影

响淀粉总含量。Wx 具有丰富的等位变异，目前报

道 有 wx、Wxa、Wxb、Wxlv、Wxin、Wxop/hp、

Wxmq、Wxmp、Wxmw/la和 Wx410，其中 Wxlv来源于野

生稻，籼稻以 Wxa 为主，粳稻以 Wxb 为主，分别

为高、中低直链淀粉含量等位变异；糯稻则以 wx

为主。wx 第 2 外显子有 23 bp 重复插入，Wxb第 1

内含子 5'端剪切位点为 G/T 突变，Wxin第 6 外显子

为 A/C 突变和第 10 外显子为 C/T 突变，Wxop/hp第

4 外显子为 A/G 突变，Wxmq第 4 外显子为 G/A 突

变和第 5 外显子为 T/C 突变，Wxmp 第 4 外显子的

53 bp 处为 G/A 突变；Wxmw/la第 6 外显子的 623 bp

处为 A/C 突变；Wx410第 10 外显子 10153 bp 处为

A/G 突变[70-76]。Wx 不同等位变异的表达显著不

同，造成不同水稻品种中直链淀粉含量与品质间

存在差异。Du 等位基因包括 Du1、Du2、Du3 和
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Du13，调控 Wx 前体 mRNA 的剪接效率，进而影

响稻米品质[77]。 

GT 和 GC 与淀粉组成、结构、颗粒大小及形态

密切相关。研究表明 GT和 GC由主效基因和多个微

效基因控制。SSⅡa/ALK 和 SSⅢa 基因是稻米 GT、

热延展性和支链淀粉合成途径中的关键基因[78]，

SSⅡa 和 Wx 紧密连锁共同调控稻米的胶稠度和糊

化温度，进而影响蒸煮食味品质。SSIIa 基因调

控淀粉糊化温度，对 GT 有重要决定作用，同时

对 AC 和 GC 有一定影响；Wx 基因对 AC 和 GC

有显著效应，也影响 GT。BEIIb 突变造成支链淀

粉结构和糊化特性发生改变。异淀粉酶基因 ISA1

具有催化可溶性糖合成、阻遏淀粉颗粒形成的作

用[37, 66, 68, 79]。利用 RNAi 技术沉默 SBEII 基因表

达，其直链淀粉含量增加。总体而言，国内外对

水稻淀粉的遗传研究主要集中于与淀粉含量有关

的基因挖掘及功能解析，而对于淀粉质量如 RVA

特性、淀粉颗粒大小与结晶度等淀粉结构相关基

因以及低直链淀粉、抗性淀粉的遗传研究较少。 

2    水稻产量形成的分子生物学基础 

源-库-流大小及其协调程度是水稻高产的基

础，利用现代育种技术平衡碳水化合物运输(流/茎

杆)和储藏(库/籽粒)是进一步提高水稻产量的重要

途径和方法，因此国内外在水稻籽粒灌浆相关基

因、转运因子及淀粉品质协同调控方面开展了大

量研究，定位到一批关键基因并深入解析其功

能。 

2.1    籽粒灌浆中淀粉合成对产量因子的影响 

水稻灌浆过程中库-流对稻米品质有重要决定

作用。灌浆期，水稻植株通过碳代谢将叶片中光

合产物转化为蔗糖，并在一系列酶协同催化下将

蔗糖转化为淀粉储藏于淀粉体中，构成稻米胚乳

的主体。淀粉在胚乳中累积的同时籽粒膨胀，进

而决定籽粒产量与品质。 

淀粉合成底物以 ADPG 为主，籽粒灌浆基因

GIF1(Grain incomplete filling1)编码细胞壁蔗糖

酶，调控光合作用产物蔗糖的卸载和分布，进而

通过一系列反应和转运，在胞质溶胶和淀粉体中

由 AGPase 催化合成 ADPG，如果蔗糖酶活性低，

植株难以形成饱满籽粒[40]。gif1 突变导致灌浆速度

减慢、籽粒垩白，而 GIF1 过表达会引起粒长变

长、粒重增加[80]。GIF2 基因编码 ADP-焦磷酸化

酶大亚基，调控淀粉合成，gif2 突变造成籽粒灌浆

速度下降、粒重减少[81]。磷(Pi)对籽粒灌浆有重要

影响，淀粉合成必需的 G-1-P/G-6-P 等均以 Pi 作为

底物，同时反应产生的 Pi 运出胚乳转化为植酸储

存。研究表明 OsPHO1;2 通过调节胚乳 Pi 含量增

强 AGPase 活性进而促进籽粒灌浆；Ospho1;2 突变

导致籽粒 Pi 过度累积进而抑制淀粉合成酶的活性

及表达，若淀粉合成限速酶 AGPase 活性降低直接

造成籽粒灌浆缺陷。在水稻中过表达 AGPase 亚基

能够恢复 Ospho1;2 突变体的籽粒灌浆缺陷，而过

表达 OsPHO1;2 基因可有效降低籽粒中 Pi 含量，

增强 AGPase 活性，促进淀粉合成，进而增加籽粒

产量[82]。上述研究表明籽粒灌浆基因和磷素利用

基因对淀粉合成有重要调控作用，进而影响籽粒

灌浆和粒重。 

籽粒灌浆中糖类代谢通路对淀粉合成有重要

调控作用。丙酮酸激酶(PK)是糖酵解三种限速酶

之一，Dong 等[83]鉴定到 10 个 PK 基因，通过

CRISPR/Cas9 和 RNAi 系统敲除或降低 PK 基因表

达，发现 PK 基因家族对水稻产量与品质有显著效

应。进一步研究发现 PK 基因家族通过调节籽粒灌

浆进而影响水稻籽粒产量与品质，其中基因组合

OsPK3、OsPK5、OsPK8、OsPK10 与 OsPK4，

OsPK5、OsPK6、OsPK10 的敲除导致千粒重和结

实率显著下降。利用 CRISPR/Cas9 编辑基因组合

OsPK4、OsPK6、OsPK8 与 OsPK10，其淀粉含量

显著增加，编辑基因组合 OsPK4、OsPK8 与

OsPK10，其直链淀粉含量显著上升，说明基因

OsPK4、OsPK8 和 OsPK10 对千粒重与直链淀粉含

量有负向效应。ospk2 中几个参与淀粉合成的基因

(如 AGPL2、AGPS1、AGPS2b 和 GBSSI)的表达水

平降低，ospk2 表现出粒重和淀粉含量显著降低，

淀粉理化特性发生改变，说明水稻质体丙酮酸酶

基因 OsPK2 在水稻胚乳淀粉合成、淀粉复合颗粒

发育及籽粒灌浆过程中起着重要的作用[84]。由此

可见，糖代谢通路 PK 基因家族对淀粉合成有重要

调控作用，进而影响水稻产量与品质。 

近年来，国内外定位并克隆了大量对水稻产

量 有 重 要 影 响 的 籽 粒 灌 浆 相 关 库 基 因 。

qGW8/OsSPL16(grain weight8/squamosal promoter-

binding protein-like16)基因编码正调控细胞增殖蛋

白，过表达 GW8 促进细胞分裂和籽粒灌浆，水稻

粒宽变宽，产量增加[85]；GW2 基因调控粒宽和粒

重，粳稻品种 WY3 中 GW2 等位基因在编码区缺

失 1 bp，导致密码子提前终止，该功能缺失突变

增强小穗细胞增殖，加速籽粒灌浆，其粒宽、粒
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重和产量显著增加[86]；同样，GW6a 编码具有组蛋

白 乙 酰 转 移 酶(Histone acetyltransferase1, 

OsglHAT1)活 性 的 GNAT (GCN5 related N-

acetyltransferases)蛋白，OsglHAT1 定位于细胞核

中，其过表达增强小穗细胞增殖、加速籽粒灌

浆，进而增加粒重和产量；粒重基因 TGW6 编码

IAA-葡萄糖水解酶，通过控制生长素和蔗糖代谢

在源器官的易位率调节籽粒灌浆和胚乳发育[87]。

Huang 等[88]定位到一个控制水稻产量性状的主效

QTL DEP1/qPE9-1，其通过促进淀粉合成相关基因

表达增加淀粉累积，延长籽粒灌浆，进而影响籽

粒大小；目前该 QTL 已在我国水稻增产中发挥了

关键作用。综上，现有淀粉合成相关库基因的研

究主要为粒重和粒宽基因，而与淀粉合成有关且

对产量有重要决定作用的粒长基因的研究暂未见

文献报道。 

此外，影响籽粒灌浆和淀粉品质的调控因子

包括 FLR1(FERONIA-like receptor1)，其调节胶质

细胞数量和淀粉代谢相关基因表达，进而调控籽

粒灌浆和籽粒大小[89]。上述 OsNF-YB1 与胚乳淀

粉合成相关基因共同表达，协同调节胚乳蔗糖转

运和籽粒灌浆，抑制其表达导致水稻籽粒发育缺

陷[57]。膜定位蛋白 GFR1(Grain-filling rate1)通过

增加核酮糖-1,5-双磷酸羧化酶/加氧酶(Rubisco)在

卡尔文循环中的活性，提高水稻籽粒灌浆速率和产

量；敲除 GFR1 导致灌浆率和千粒重下降，过表达

GFR1 导致粒长和粒宽增加[90]。水稻淀粉合成是籽

粒灌浆的关键步骤，多种分子途径可以协同调控

籽粒灌浆与产量形成，因此分子育种技术是聚合

籽粒灌浆中的淀粉合成相关基因，进而提高产量

的重要途径和方法。 

2.2    同化物转运中淀粉合成对产量的效应 

蔗糖从源/(如叶片)向库(籽粒)的运输和代谢是

影响作物产量的关键环节。蔗糖转运蛋白

SUTs(Sucrose transporters)在韧皮部介导源库蔗糖

运输及库蔗糖供应中起关键作用。水稻 SUT 家族

包含 OsSUT1、OsSUT2、OsSUT3、OsSUT4 和

OsSUT5 共 5 个成员，其中 OsSUT1 基因表达水平

最高，但其功能缺失并未影响花粉发育中的淀粉

积累，这说明在该过程中可能存在其他糖转运蛋

白的补偿效应[91]。OsSUT2 基因的功能与 OsSUT1

相似，均与籽粒发育和灌浆密切相关，敲除

OsSUT2 则产量降低。OsSUT3 基因在花粉中特异

性表达，主要调控花粉发育和淀粉累积。OsSUT4

的 mRNA 在花药发育过程中参与调控淀粉合成相

关基因 SBEI、SBEIII、GBSSI、AGPL2、AGPL4、

SSSIII-1 和 SSSIII-2 的表达。OsSUT5 基因与水稻结

实率及外观品质密切相关，但对淀粉的影响尚未

见文献报道[92-95]。此外，OsSUT1、OsSUT3 和

OsSUT4 基因在水稻籽粒灌浆过程中受核因子 NF-

YB1 调控，NF-YB1 作为 SUT 上游调控因子，对水

稻籽粒灌浆有重要影响[95]。此外，SWEET 家族也

是糖转运蛋白，目前已鉴定出 21 个 SWEET 家族

成员，进一步通过 RNA 测序比较基因表达差异，

发现 ossweet11 突变体在糖-淀粉代谢途径发生显著

变化，证实 OsSWEET11 能促进蔗糖向胚乳的转

运，进而调控籽粒发育[96]；敲除 OsSWEET11 基因

导致胚囊中蔗糖浓度下降，籽粒淀粉含量减少。

OsSWEET15 基因的功能与 OsSWEET11 类似，

ossweet11;15 双敲除突变体的淀粉主要在颖壳中累

积，而胚乳中累积较少，造成籽粒干瘪[97,98]。

GFD1(Grain filling duration mutant1)基因控制水稻

碳水化合物向库器官的分配，与野生型相比，gfd1

突变体的籽粒淀粉含量降低，粒级变大，粒重无

明显变化，穗粒数减少，最终导致产量降低；该

基因编码的转运蛋白 MATE(Multidrug and toxic 

compound extrusion)与糖转运蛋白 OsSUT2 和

OsSWEET4 互作，介导碳水化合物转运和分配；

GFD1 通过 OsSWEET4 基因控制籽粒灌浆期，利用

OsSUT2 调节籽粒大小，三者协同调控穗粒数，进

而影响籽粒灌浆、籽粒大小和穗粒数[99]。此外，Li

等[100, 101]在 gfd1 孕 穗 茎 中 检 测 OsAGPL2、

OsBE1、OsBEIIb、OsSSI、OsSSIIa、OsSSIIIa 和

OsGBSSI 等淀粉合成基因及 OsSUTs 和 OsSWEETs

等糖转运蛋白基因，并分析茎和籽粒淀粉含量，

结果发现 gfd1 在茎中的淀粉含量较高，而在籽粒

中淀粉含量较低，且淀粉合成相关基因在茎中均

上调表达，而在籽粒中则下调表达，说明 GFD1

基因既控制籽粒灌浆，又作用于籽粒淀粉合成及

产量形成。 

糖转运蛋白基因编码的 mRNA 结合蛋白

OsRRM(RNA recognition motif)对源-库转运中的糖

分配有调节作用，通过 RNAi 沉默 OsRRM 基因的

表达，发现转基因植株的直链淀粉含量、胶稠度

和 RVA 值等食用与蒸煮品质与野生型无显著差

异，说明 OsRRM 基因在水稻中的功能可能冗余，

可由其他同源基因补偿[102, 103]；而 osrrm 突变导致

矮化、开花延迟、种子变小、直链淀粉和支链淀

粉含量变化及糖转运受阻，进一步说明 OsRRM 基

因通过调控库-流转运进而影响水稻籽粒品质[102]。
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淀粉是多糖的一种，糖转运蛋白与淀粉合成密切

相关，解析淀粉合成通路上糖转运蛋白的功能与

调控作用，有助于促进同化物向库的转运，进而

增加水稻产量。此外，过表达油菜素内酯

(Brassinosteroid, BR)合成基因 D11(Dwarf11)和 BR

信号因子 OsBZR1(Brassinazole-resistant1)，一方面

增加花药量和籽粒糖累积，进而提高产量；另一方

面，D11 或 OsBZR1 过表达促进发育籽粒淀粉累

积，从而增加籽粒产量[104]。OsBZR1 可直接促进

CSA(Carbon starved anther)表达以增强糖分配和代谢

相关基因表达，调控源-库糖分子的分配[104,105]；或

通过 BR-CSA 级联反应，调节淀粉合成相关基因

的表达和籽粒大小，实现水稻增产。因此 BR 等激

素相关基因对淀粉合成有一定影响，BR 合成基因

的功能及作用也为水稻产量形成遗传调控网络的

重要组成。 

2.3    其他淀粉合成相关调控因子对水稻产量因子

的作用机理 

粉质胚乳 FLO 基因对水稻籽粒大小和淀粉品

质具有重要调控作用。除了上述提到的 FLO6/9

外，研究表明 FLO2 基因与籽粒形状和淀粉品质关

系密切，flo2 突变导致淀粉合成相关基因的表达降

低、籽粒变小和淀粉品质下降；FLO2 基因过表达

则使籽粒变大[106]。flo4 突变造成籽粒淀粉含量和

直链淀粉含量均显著降低，千粒重明显下降[107]。

FLO7 编码 N 端含有转运肽但功能未知的蛋白质，

蛋白质进入造粉体；flo7 在授粉后灌浆速率明显降

低，粒重减少 13%，直链淀粉含量下降，支链淀

粉结构异常[108]。此外，FLO 基因还与其他因子互

作，进而影响淀粉品质和籽粒产量。 

糖类代谢及运输相关转录因子对 OsAGPL3、

GBSSI、OsSSIIa、SBEI、ISA2 和 OsBEIIb 等淀粉

生物合成基因有重要调控作用，进而影响水稻产

量[23,47,55]。MADS-box 转录调控基因家族对水稻产

量有重要影响。最新研究发现，OsMADS1 通过调

节籽粒淀粉和储藏蛋白的代谢正向调控籽粒品

质 ；OsMADS1 与 NF-YC1 相 互 作 用 调 控

OsMADS55 的表达，调节粒度并影响粒重[23,109]；

目前，由于 OsMADS1 可以结合顺式作用元件调节

下游基因表达，靶基因众多[110]，各种组合对水稻

籽粒品质的影响研究各不相同，尚需进一步研究和

验证。OsMADS6 基因调控 OsAGPS1、OsAGPL2 和

OsAGPL3 等 AGPase 多基因表达，其突变导致籽粒

灌浆缺陷，淀粉累积显著减少[111]。OsMADS29 通

过调控母体组织中的细胞退化对水稻种子的发育起

作用，影响种子胚乳中淀粉的累积，同时影响着次

级颖果的灌浆速率和充实度[112]。 

NAC 转录调控基因家族对水稻产量有显著效

应。已在水稻 11 号染色体鉴定出 ONAC025、

ONAC127、ONAC128 和 ONAC129 共 4 个 NAC 家

族成员，ChIP-seq 分析表明在水稻籽粒发育中，

ONAC127 和 ONAC129 基因的靶基因为单糖转运

蛋白基因 OsMST6(Monosaccharide transporter 6)、

糖转运蛋白基因 OsSWEET4、钙调素类蛋白基因

OsCML31(Calmodulin-like31)和 AP2/ERF 应答因子

OsEATB(Ethylene-response AP2/ERF factor)[113]，敲

除 ONAC127 和 ONAC129 基因，发现结实率下

降、灌浆缺陷和籽粒干瘪，尽管 ONAC127 和

ONAC129 未直接参与籽粒胚乳淀粉的合成，但通

过异二聚体形成参与质外体转运及热应激反应，

调控水稻籽粒灌浆与淀粉累积[40,113]。OsNF-YB1 在

水稻胚乳糊粉层中特异性表达，与 OsbZIP76、

OsERF115 和 OsNF-YC11 等转录因子互作进而调

控籽粒灌浆、胚乳发育及淀粉合成等关键步骤。

NF-Y 转录因子家族成员 LEC1 (Leafy cotyledon 1)

同源基因 OsNF-YB9 参与淀粉合成相关基因表达和

淀 粉 颗 粒 形 态 形 成 ，OsNF-YB9 与 SPK(Suc 

synthase protein kinase)等蛋白互作，协同调控籽粒

灌浆[52]。敲除 NF-YC12 基因，粒重显著降低，淀

粉和蛋白累积及淀粉颗粒形成与野生型间差异显

著[114]。此外，目前已鉴定出大量贮藏蛋白和淀粉

积累相关调节因子(图 2)，但对其协同调控的分子

作用机制的研究仍知之甚少，进一步挖掘协同调

控基因，明确储藏蛋白与淀粉合成及淀粉颗粒形

成的关键协同调控因子可为水稻产量和品质协同

改良提供重要线索。 

3    水稻产量与淀粉品质协同调控的遗传基

础 

我国在水稻功能基因组研究领域取得了重要

进展，克隆了一系列产量与品质相关基因，引领

多个国际前沿。重要性状基因/QTL 的定位已成为

水稻遗传研究的主流策略，至今已定位的水稻产

量 QTL 有 2060 个，品质相关 QTL 有 589 个

(http://archive.gramene.org)。已克隆的水稻产量与

品质功能基因众多，下面列出具有潜在育种价值

的重要基因(表 1)。然而上述基因在育种实践中成

功应用的报道很少，主要原因可能是基因间存在

显著的相互作用，单个基因在不同遗传背景下难
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以表现出较大的效应，且生产上迫切需要一因多

效基因，特别是对下游基因有级联放大效应的协

同调控基因。 

源-库关系是决定水稻综合农艺性状的核心，

克隆和鉴定源-库动态调控的关键基因是提高水稻

产量、改良品质的关键。目前在水稻中发现具有

一因多效、协同调控作用的基因较少[1,138]，特别

是具有潜在育种价值的协同调控产量与品质的源-

库流基因仅见葡聚糖水二激酶 1(Glucan water-

dikinase1, GWD1)基因、在种子发育中活性淀粉合

成时期表达的编码水稻丙氨酸转氨酶(OsAlaAT1)的

基 因 LNUE1/FLO12(Improving nitrogen use 

efficiency1/floury edosperm12)和控制水稻穗颈大维

管束韧皮部面积的基因 LVPA4(Large vascular 

bundle phloem area4) [139-141]。 

GWD1 不仅参与水稻源器官叶片中过渡型淀粉

的代谢调控，在库器官种子相关的重要性状调控中

也发挥了关键作用。GWD1 过表达植株的千粒重和

单株产量均增加 10%左右，粒长增加但粒宽下降，

而结实率、单株穗数和每穗粒数不变[141]。用

A：淀粉合成途径中，多种转录因子调控淀粉合成酶；B：已报道的淀粉及产量调控基因及转录因子。KW：籽重；NGS：穗粒数；NS：穗数。 

A, Multiple transcription factors regulating enzymes in the starch synthesis pathway; B, Genes and transcription factors regulating starch quality and grain 

yield. GW, Grain weight; NGG, Number of grain per panicles; NG, Number of panicles. 

图 2  已报道的淀粉及产量相关因子调控图 

Fig. 2. Network of reported regulatory factors of starch and grain yield in rice 
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CRISPR/Cas9 基因编辑系统对水稻 GWD1 基因的

启动子 Osl2 进行修饰，在叶片中特异表达且不会

随着叶片的衰老降低效率，实现了产量和淀粉品

质的协同提高；然而 GWD1 基因源于拟南芥，在

不同水稻遗传背景下的效应尚不清楚，目前应用

潜力有限。在拟南芥中鉴定到的源相关基因，进

一步进行功能分析发现叶片中过渡型淀粉在光下

合成，并在夜间受源基因调控而降解[142]。在水稻

中，过渡型淀粉代谢相关源基因是否调控库基因

的表达活性进而影响产量尚不清楚。水稻氮素利

用率 (nitrogen use efficiency, NUE)涉及氮元素感

知、吸收、转运、同化及再分配等多个生理过

程，氮素利用效率的提高，关键在于增强氮素的

有效转运与同化能力，这一过程能够促进水稻的

生长发育，最终体现在有效穗数、单株产量等重

要农艺性状及淀粉品质均显著提高。与野生型

（ LNUE1 基因）相比，编码丙氨酸转氨酶

(OsAlaAT1)的 lnue1 突变体和 LNUE1-RNAi 植株

的 NUE 和氮吸收效率均明显降低，直链淀粉含量

下降，支链淀粉结构发生改变，粒重减少[139, 143]，

说明 LNUE1 基因可能正调控水稻 NUE，进而影响

产量和稻米品质，可见，LNUE1 对水稻产量和品

质协同改良具有重要意义。在叶鞘、叶片、茎秆

和幼穗中表达 LVPA4[139]基因对水稻生长素极性运

输、节间细胞分裂和维管束排列模式有显著影

响，原位杂交结果显示其在维管组织中表达量很

高，第 3 个外显子单核苷酸变异与水稻穗颈大维

管束韧皮部面积扩大、小穗数增加和叶片源供应

密切相关，同时在源中形成的光合产物包括贮存

于茎中的非结构性碳水化合物通过流运送到库籽

粒，使穗基部籽粒灌浆饱满，说明 LVPA4 对水稻

源容量、流输送和库大小具有协同调控作用，对

稻米品质有显著正向效应。 

此外，HPY1 基因能够促进源强和库容的协同

改良，一方面该基因与 Rubisco 小亚基编码基因

RbcS2、RbcS3 和 RbcS4 等源相关基因直接结合，

增强转录，Rubisco 含量与活性显著上升，最终提

高水稻光合速率和生物量；另一方面，该基因与

籽粒大小相关基因 CCP1(Corncysteineprotease1)及

淀粉品质相关基因 FLO2 直接结合，上调其转录，

表 1  已克隆的水稻产量与品质重要基因 

Table 1.  Major cloned genes related to yield and quality in rice 

性状 

Trait 

基因 

Gene 

编码产物 

Encoded protein/Enzyme 

基因效应 

Gene effect 

参考文献 

Reference 

有效穗数 Effective panicle number GS5 丝氨酸羧肽酶 正调控粒宽和粒重 [115,116] 

HTH5 磷酸吡哆醛结合蛋白 正调控结实率 [117] 

qHd1 Squamosa 启动子 正调控有效穗 [118] 

LAX2-4 核蛋白 负调控有效穗和穗粒数 [119] 

OsDCL3b Dicer 酶 正调控有效穗 [120] 

穗粒数 Spikelets per panicle GNP1 GA20 氧化酶 正调控穗粒数 [121] 

OsKRN2 WD40 蛋白 负调控穗粒数和产量 [122] 

An-1 bHLH 蛋白 正调控穗粒数 [123] 

COG1 转录因子 OsMADS17 正调控穗粒数和粒重 [124] 

NOG1 烯酰辅酶 A 水合酶 正调控穗粒数 [125] 

LF1 转录因子 HD-ZIP Ⅲ 正调控穗粒数 [126] 

千粒重 1000-grain weight GS3 Gγ 亚基 负调控粒长和粒重 [127] 

GSN1 双特异性磷酸酶 负调控粒型和穗粒数 [128] 

TGW2 细胞数调控因子 OsCNR1 负调控粒宽和粒重 [129] 

DG1 毒性物外排转运蛋白 正调控籽粒灌浆 [130] 

GLW7 转录因子 OsSPL13 正调控粒长和粒重 [131] 

GAD1 短分泌信号肽 正调控粒长、穗粒数 [132] 

GW5 钙调素结合蛋白 正调控粒宽和粒重 [133] 

GLW10 油菜素内酯信号激酶 正调控粒长和粒重 [134] 

淀粉合成 Starch biosynthesis Chalk5 液泡膜质子焦磷酸酶 负调控垩白 [135] 

Wx 淀粉颗粒合成酶 负调控直链淀粉 [76] 

WCR1 F-box 蛋白 负调控垩白 [136] 

SSIIIb 淀粉颗粒合成酶 与 ssIIIa 协同调控抗性淀粉 [137] 

OsLESV 淀粉结合蛋白 正调控储藏淀粉 [36] 
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从而提高水稻光合速率、生物量、籽粒大小与产

量[144]。该机制研究不仅有助于从分子水平深入解

析水稻源-库协同调控的作用机理，同时提供了一

种协调水稻产量与淀粉品质平衡的新策略。 

4    展望 

水稻的产量和品质均为复杂的数量性状。迄

今为止，国内外不仅已经鉴定出水稻产量相关的

QTLs/基因达数百个，同时数量众多的淀粉合成相

关基因组成复杂的遗传调控网络，控制着稻米食

味和蒸煮品质。然而，上述研究主要针对单一性

状如产量或品质进行基因/QTLs 定位和克隆，对产

量与品质具有协同调控作用的淀粉合成关键基因

的定位尚未见文献报道。源-库-流通路既是产量形

成途径，也是淀粉合成、代谢通路及糖类代谢与

转运过程，深入解析糖代谢及转运遗传调控通路

有助于淀粉合成相关调控因子的鉴定与定位。在

淀粉合成与代谢方面，淀粉生物合成关键酶基本

已经清楚，这些关键酶在行使功能时均具有不同

的蛋白修饰作用，但其作用机制仍知之甚少，建

议今后深入研究相关修饰在淀粉合成过程中的调

控作用。此外，由于淀粉合成是多种酶协同作用

的结果，修饰其中的任何一个基因都可能对其他

食味品质指标产生影响，因此在稻米食味品质改

良中，在提高单一品质性状的同时可能产生的负

面影响，要综合考查稻米品质各参数的改良和提

高。 

在糖类转运通路上，多种转录因子调控转运基因

表达，且转运蛋白间互作机制丰富且功能不尽相同，

已报道的淀粉合成相关调控基因，具有重要育种应用

价值，但其功能和作用尚需进一步研究。如 PK 家族

多以多聚体形式发挥的功能有待进一步验证，以确定

对产量及淀粉品质的影响，进而用于水稻分子育种。

OsMADS1 在水稻发育中发挥多种功能，但其分子机

制尚未完全了解，特别是在籽粒形成方面。水稻糖转

运 SWEET 基因家族有 21 个同源基因[96]，但目前只

研究了 OsSWEET2a、OsSWEET2b、OsSWEET3a、

O s S W E E T 4、O s S W E E T 5、O s S W E E T 11、

OsSWEET11b、OsSWEET12、OsSWEET13、

OsSWEET14 和 OsSWEET15 等 10 个基因的生物学

功能，其他 11 个基因的作用尚不清楚。深入解析

糖代谢及转运遗传调控通路有助于淀粉合成相关

调控因子的鉴定与定位，因此从水稻种质资源特

别是特色稻种资源中挖掘产量与淀粉品质协同调

控的关键库-流基因，解决水稻优异种质匮乏、优

质高产调控机理不明、育种技术滞后等科学和技

术问题。 

就水稻产量与淀粉品质性状改良而言，粳稻

品种 WY3 中 GW2 等位基因能够显著增加籽粒大

小和产量，而对外观品质的影响较小，与稻米食

用和蒸煮品质也无负相关关系，因此该基因是水

稻高产和优质协同育种的重要靶点；同时 qgl3 等

位基因在不影响籽粒品质的同时粒长变长、产量

显著升高，而 OsMADS7 负调控直链淀粉含量。因

此，选择产量或淀粉品质中具有一项优势的品种

进行单一性状靶向改良也是水稻分子育种的有效

策略。 

深入研究产量与淀粉品质相关性状形成的分

子生物学基础、鉴定其上下游调控因子与靶点，

构建全面的水稻遗传和分子调控网络是解决产量

与品质难以兼得的关键。此外，基因编辑技术在

未来水稻品质定向改良、新优异种质资源创制中

具有广阔的应用前景。今后在细胞水平、分子水

平和代谢水平，全面揭示淀粉合成相关源-库流相

关性状的遗传调控及淀粉品质组成与结构的分子

遗传基础，挖掘协同调控因子，进而利用基因编

辑技术进行种质创新，创制既高产又优质的突破

性种质，解决水稻生产上面临的“高产不优质、优

质不高产”的重大问题，对种业科技自强和种源自

主可控具有重要意义。 
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