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水稻低直链淀粉含量基因育种利用的研究进展

                          朱昌兰’，
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    摘要:胚乳的直链淀粉含量是影响稻米品质的主要因素。直链淀粉含量在5% -15%之间的低直链淀粉水稻，具有

米饭柔软、外观油润光泽、冷不回生、膨化性好等特点，不仅成为人们直接煮食的特优稻米，也是加工方便调理米饭、

膨化食品和来类点心的上等原料 在概述水稻低直链淀粉含量突变体及其垂因的主要类型、遗传规律、分子机理和育种

利用现状的墓础上，重点对功能糖组学时代的低直链淀粉含量水稻遗传育种的研究方向进行了探讨，提出今后应进一步

加强低直链淀粉含量资源的筛选、鉴定和创新，探明低直链淀粉含量突变的分子机理，并加快Wx非等位的低直链淀粉

含量基因的育种利用。选育复合型优质专用水稻品种.
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Advances in Researches of the Application of Low-Amylose

            Content Rice Gene for Breeding
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('State Key Laboratory of Crop Genetics and Germplasm Enhancement, Jiangsu Plant Gene Engineering Center,

NanjingAgricultural University, Nanjing 210095; 'Chinese Academy gfAgricultural Sciences, Beijing 100081)

    Abstract: Amylose content is a key determinant of eating quality of rice. With content ranging from 5% to 15%, the low-

amylose rice is characterized by fluffy texture, glossy appearance of the cooked rice, soft texture of cooled rice, and excellent

expansibility for food processing, which can be used as not only cooked rice directly, but also as good material for instant, mixed

rice and expanded foods. Current status on characterization, inheritance, molecular mechanism and breeding of low amylose

content rice was reviewed in this paper. The strategy of related researches in the era of glymics was mainly discussed furthermore.

The future research should focus on screening and enhancing the germplasm, further elucidating the molecular mechanism on

mutation of low amylose content, utilizing the genes independent of Wx on low-amylose content rice breeding program, developing

high quality functional rice cultivars for special usage through pyramiding low amylose gene and other special quality gene.
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    近年来，随着生活水平提高，人们对稻米品质

的要求越来越高。我国加入WTO后，稻米市场面临

的国际竞争也日益加剧。实现稻米品质改良的突

破，培育优质水稻品种满足市场和消费需求，是

目前水稻育种中最重要的研究课题。

    稻米胚乳淀粉的组成和结构直接影响稻米的外

观、加工和食味品质，其中直链淀粉含量是稻米食

味品质的主要决定因素。直链淀粉含量高，米饭硬、

粘性小、光泽差;相反，则米饭软粘、光泽好。因此，

直链淀粉含量己成为稻米食味品质改良的主要指

标。而不同直链锭粉含量水平的水稻品种满足了食

味嗜好相异的各种人群需要。低直链淀粉含量的稻

米，是介于一般钻米和糯米之间的中间类型，其

柔软、富弹性的米饭质地不仅受到喜好软米的人群

的青睐，而且具有冷不回生、冷饭食口性及膨化

性好等特点，特别适合加工方便调理米饭 (如寿
司、方便饭等)、膨化食品和各种米类点心。

    在我国长江中下游沿岸和北方粳稻消费区，有
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相当一部分人群偏好软米型稻米;随着生活节奏的

不断加快，人们对方便米饭等方便食品的需求也在

增加。在南方稻区培育软米型优质粕稻品种，有助

于提高南方釉米在北方稻米市场的竞争力，缓解稻

米过剩压力。因此，培育优质低直链淀粉含量水稻

品种，不仅可以满足多样化的消费需求，而且有利

于开拓国内外稻米市场。

1 低直链淀粉含量水稻突变体的鉴定

    及其遗传研究

    日本在20世纪80年代初开始利用放射线和化学

诱变剂处理水稻种子和杂交，有计划、大规模地

筛选胚乳突变体，获得r多个低直链淀粉含量突变

体【‘一，〕，其中一些突变体在直链淀粉含量下降的同

时，胚乳外观也发生了显著改变，呈半透明或不

透明。此外，我国云南地区特有的软米品种，是

野生稻中自然发生的低直链淀粉含量突变体[8,9]
直链淀粉含量在806 15%之间一10] 同时，根据与

JNx基因等位性关系的不同，可将目前己报道的低

直链淀粉含量水稻突变体的基因分为与Wx等位和非

等位两大类 (表1)。其中，Wx一二g. #x'等属

于与Wx等位的低直链淀粉含量基因，而du. lam

(t)等属于与Wx非等位的基因。由于云南软米的低

直链淀粉含量基因与Wx的等位性关系未见报道，

因此无法将其进行归类。

表1 目前已报道的低直链淀粉含量突变体(截止2003年1月)”

Table 1  The low amylose content mutants reported (Up to January 2003)
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1. 1   NX-/m基因

    以N一甲基一N亚硝基脉 (MNU)处理越光的受

精卵，获得了低直链淀粉含量突变体“Milky
Queen"，直链淀粉含量9%一12%l.7。分别与越光和

糯稻品种杂交，发现与越光杂交的F2种子中高直链
淀粉含量与低直链淀粉含量的性状分离比均为3:

坛而与糯稻杂交的FL中只出现低直链淀粉含量及
糯性籽粒，表明Milky Queen的低直链淀粉含量

由1个 Wx等位基因控制[[7]，并命名为Wx mq,

1.2  I/x'基因

    在尼泊尔水稻品种中发现的不透明(opaque)

胚乳自然突变体，籽粒外观与糯稻相似，直链淀

粉含量在10%左右。将突变体与糯稻品种杂交，F2种
子均为不透明，高直链淀粉含量与低直链淀粉含量

种子呈3:1分离，表明其低直链淀粉含量由1个

隐性单基因控制，与wx基因等位，将其命名为

甲zap[ 11一]3]0

1.3 由基因

万方数据



2期 朱昌兰等:水稻低直链淀粉含量基因育种利用的研究进展

    胚乳为半透明(dull)的低直链淀粉含量突变

体又称dull突变体。以dull突变体与正常型品种杂

交，F:代非dull粒与dull粒呈3:1分离，回交1
代呈1:1分离:与糯性突变体杂交，除分离出糯性

及低直链淀粉含量籽粒外，F:代还有许多介于两亲之
间及超亲的高直链淀粉含量籽粒，表明这些dull突

变体的低直链淀粉含量是由1个独立于二的隐性单

基因du控制。通过等位性测验，已经发现了8个

du基因，分别命名为du-1, du-2, du-3, du-4.

du-5, du (EM47), du (2120)和du (2035)。利用

三体分析，将du-1, du-4, du (EM47), du (2120)

和du (2035)分别定位于第?、4, 6, 9和6染
色体上1415,141。另外，还发现日本优的突变体NM391

中的低直链淀粉含量基因du ( t)与Wx不等位，但

与上述8个由基因的等位性关系还不清楚;l5]。进一

步通过杂交和回交的方法，将du基因转入不同遗传

背景的水稻品种中，发现其作用程度明显不同[ClB"IA7
1. 4 lam (t)墓因

    以Y射线和EMS处理北海道品种Shiokari，获

得胚乳透明的低直链淀粉含量突变体SM-1，其直链
淀粉含量降至14%，为野生型的80%。遗传分析表明，

SM-1的低直链淀粉含量由1个与。不等位的隐性单

基因控制，命名为law(，并定位于第9染色体上[ 157 0

因AGPP则不受影响。进一步研究推测，Du-1和

Du-2可能编码某种类似于SR蛋白的剪接蛋白因

子，通过与Wx0前体mRNA可能的剪接增强子结合，

并在WX0基因的第1个内含子因5'剪接位点G-T

突变而激活的2个隐蔽剪接位点处形成稳定的复合

体，从而引导Wx'前体mRNA的剪接。相反，du-1

和du 2由于未能形成正常的剪接蛋白因子，使Wx0
前体mRNA的正确剪接过程受到一定的影响，导致

突变体直链淀粉含量的降低，但对剪接后的转录后

调控却无影响。同时，发现du -1和du-2却不影响

Wx‘前体mRNA的正常剪接["], Dung等也发现类似
的现象:’”〕。

    2002年Sat。等采用RT-PCR方法克隆了越光突
变体Milky Queen中的低直链淀粉基因Wx -m q,获

得了1个接近全长的cDNA。序列分析表明，Wx-

mq与来自野生型亲本越光中的Wx”基因相比，在

编码区发生了2个碱基的替换，其中497位的G突

变为A, 595位的T突变为C，从而使相应的氨基酸

序列产生了2个错义突变，即位于第4外显子的

Arg158和第5外显子的Trp'9‘均突变为His，推测
Wx mq的这2个错义突变是造成Milky Queen直链

淀粉含量下降的原因[[19]

2 分子机理研究

    2000年Isshiki等应用RT-PCR和Northern印迹

技术研究了Wx0型的低直链淀粉含量突变休drr 1和

du-2的分子机理，发现与野生型相比，du-1和du -

2突变体中未完全剪接的3. 4 kb的Wx基因转录产物

含量几乎没有差异，而剪接完全的2. 3 kb的转录本

含量显著下降，另2个胚乳淀粉合成关键酶基因一

水稻胚乳淀粉分支酶基因RBE1和ADPG焦磷酸化酶基

表2日本低直链淀粉含，水相主栽品种

3 品种选育

    目前，在日本、韩国等东南亚国家，对低直

链淀粉含量水稻育种非常重视[[15.20]。例如，日本
自20世纪80年代中期开始，进行低直链淀粉突变

体诱变筛选和育种计划，相继育成了Milky

Queen, Sari等一系列优质低直链淀粉含量品种
(表2)，深受商家和消费者欢迎。据统计，日本低

直链淀粉含量水稻品种的种植面积1996年为394 ha,

2001年达到4 064 ha, 5年间共增加了10倍多[[151 0

Table 2 The main cultivars of low amylose content rice in Japan
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    相比而言，我国对低直链淀粉含量水稻品种选

育的重视程度相当不够。我国滇南边疆少数民族人

民，根据饮食嗜好和当地特殊的自然气候条件，

经过千百年的选择，形成了毫屁、毫皮、毫木细等

40多个珍稀优质软米和香软米地方品种[[211。但这

些品种植株高大、株型松散、叶片披软、极易倒伏、

产量低，己不适合当前的高水肥种植体系的要求

20世纪70年代开始，云南省农业科学院和云南德宏

州农业科学研究所等单位对地方品种进行改造，育

成了滇陇201,滇屯502等多个高产软米品种。但这

些品种具有较严格的地域适应性，引种到外省后品

质差异很大:221。在我国其它稻作区，虽然也育成

了湖南软米、丰优香占等儿个品种，但低直链淀粉

水稻品种的选育往往未真正纳入育种计划。以

opaque胚乳突变体为亲本培育的湖南软米，虽曾在

生产上有一定的推广面积，但山于是早稻品种，米

饭弹性较差，没能继续推广。而以粤丰A与恢复系

R6547配组育成的优质软米杂交组合丰优香占，稻

米品质9项指标达部颁优质米一级标准，2项指标达

部颁优质米二级标准，被誉为赛泰米，为长江中卜

游地区优质粕型软米品种特别是杂交稻组合选育提

供了成功的范例。

4 展望

4. 1 进一步加强对低直链淀粉含量育种材料的鉴
      定和创新

    许多研究者往往根据半透明或乳白色的胚乳外

观来快速鉴定低直链淀粉含量突变体，由于胚乳半

透明或乳白色表型与低直链淀粉含量不具有完全的

等同关系。例如低直链淀粉含量突变体中也有胚乳

透明的材料 (如SM-1等)，胚乳半透明的玉米dull

突变体却是高直链淀粉含量类型[23]，因此这种快

速鉴定方法的准确性较差。此外，胚乳外观呈半透

明或乳白色也会严重影响稻米的商品价值。而作为

基因组和蛋白质组研究的延伸，后基因组时代的糖

组学研究目的，在于探索糖结构、组成和代谢与其

功能之间的关系。因此，水稻直链淀粉含量测定

的准确性显得尤为重要。考虑到直链淀粉含量测定

常规方法较为繁琐，建立其它准确、方便的快速

筛选低直链淀粉特性的方法，包括采用无损伤的傅

立叶变换近红外漫反射光谱法和基于对低直链淀粉

含量突变的分子机理和糖生物学了解基础上开发的

单核普酸多态性分子标记等，都将有利于育种基础

材料和相关资源的鉴定。另一方面，除建立常规

的理化诱变外，还有必要利用转座子插入、基因

捕获、T-DNA插入突变和基因功能互补体系，建立
相应的突变体筛选群体，大规模地创造、诱导、

筛选新的低直链淀粉含量突变体，并通过对突变体

和插入位点进行分子生物学分析，逐步掌握这些突

变体分子遗传的基本信息，为以后的糖组学和低直

链淀粉含量相关分子机理的研究及其育种提供材料

和资源。

4.2 阐明低直链淀粉含量突变的分子机理研究

    Isshiki推测Du基因可能编码与Wx e前体mRNA

剪接相关的剪接蛋白，反式调控Wx0基因的表达
[1'[o Hirano发现灌浆期间的温度也是通过调控Wx0

基因的表达，影响GBSS的生物合成，进而影响粳

稻胚乳直链淀粉含量(24;，暗示它们之间的调控机

制存在某种相似之处。因此，阐明由基因反式调控

直链淀粉合成的机理，不仅有助于由突变体更好地

应用于低直链淀粉含量水稻育种，而巨对于阐明环

境温度、栽培条件等影响直链淀粉合成从而影响稻

米品质的机制，全面揭示直链淀粉合成机理具有重

要意义。以后的工作首先要克隆水稻Du/du基因，

比较其核昔酸序列的差异，并利用遗传分析、酵

母杂交和凝胶阻滞试验等方法，研究Du与JYx位点

的互作和Du/du基因编码产物的功能，从而揭示du

基因与Wx位点互作调控胚乳直链淀粉合成的机理，

并进一步应用于低直链淀粉含量的鉴定和稻米食味

品质的分子标记辅助选择。另外，我国的地方珍稀

品种云南软米属于釉稻类型，表明低直链淀粉含量

相关基因除了编码与)yd前体mRNA剪接相关的剪接

蛋白因子外，还可能存在其它作用形式以影响Wa的

表达。因此，对粕稻类型软米进行的研究，将有助

于全面了解低含量直链淀粉突变的分子机理。

4.3 加强Wx非等位的低直链淀粉含量基因的育种

      利用

    Wx基因编码的颗粒结合淀粉合酶 (GBSS)是

催化直链淀粉合成的关键酶，通过调控其表达来适

当降低现有栽培品种胚乳的直链淀粉含量，是改良

稻米食味品质的有效途径。由于目前的研究主要集

中于对主效基因Wx的利用[25-297，考虑已检测到的

Wx等位基因数目有限，而人们对稻米直链锭粉含

量的要求却是多样化的，因此利用单一的Wx基因

位点难以满足进一步的要求。现已发现直链淀粉的

合成和Wx基因的表达除受Wx本身的影响外，还受
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其它非等位基因如d“基因的调控，从而问接影响

胚乳直链淀粉的生物合成。由于遗传背景和直链淀

粉含量的差异，du基因对Wx基因的调控作用效果

不同【ls1。因此，利用不同的du基因不仅可以培育

优质低直链淀粉含量品种，满足喜好软米&'I稻米的

人群和加工方便调理食品的需求，而且将其导入到

高或较高直链淀粉含量的水稻品种中，以适当降低

这些品种的直链淀粉含量，从而培育能满足大众消

费需求的中等直链淀粉含量优质水稻品种也是可能

的。同时，du基因在引起直链淀粉含量下降的同

时，还能使支链淀粉的中短链比例增高，这对提

高食味品质也是非常有利的[31
4.4 复合型优质专用水稻品种的选育

    除了低直链淀粉含量突变体外，目前已获得了

低谷蛋白、高Y-氨基丁酸 (巨大胚)、高赖氨

酸、富铁化等多种水稻胚乳突变体，可用于功能性

水稻新品种的选育[21。将低直链淀粉含量基因与这

些具有营养或保健功能的胚乳突变体进行聚合育种，

培育高附加值的复合型优质专用水稻品种，无疑将

使低直链淀粉含量水稻这一优异食味品质资源具有
更加广阔的利用前景。例如低谷蛋白材料LGC-1,

因胚乳中可吸收的谷蛋白少，不能被人体所吸收的

醇溶蛋白含量高，作为肾脏病、糖尿病人专用的水

稻品种应用于临床，效果显著[30, 3l]。但醇溶蛋白含
量的提高，使其适口性有所下降。因此，如果用低

直链淀粉含量品种与LGC-1配组，培育软米型低谷

蛋白品种，不仅可以满足肾脏病患者和部分糖尿病

患者因其肾机能不全引起的蛋白质代谢障碍而不能

食用普通大米的需要，而且又可解决LGC-1适口性

较差的问题。

    建立和应用分子标记辅助选择技术，有助于复

合型优质专用育种效率的提高。Sato等根据Wx Mg

的序列结构特点，设计特异性引物进行PCR，发现
在含有Wx-mq的低直链淀粉品种中，能扩增出1条

特异性带，可以用于分子标记辅助育种[191。另外，

南京农业大学作物遗传与种质创新国家重点实验室

已将谷蛋白突变基因的RFLP标记转化为更加便于育

种利用的SSR标记，这将进一步加快复合型优质专
用水稻育种的进程。
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