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摘要： 水稻是全球重要的粮食作物之一，近年来随着人们生活质量提升，对稻米的品质逐渐重视。胚乳是稻米的主要组

成成分，为种子萌发和种胚发育提供能量，其中淀粉含量约占水稻种子干物质积累的80%，研究淀粉生物合成的分子机制对水

稻品质改良具有重要理论意义与应用价值。虽然淀粉的基本合成途径已比较清晰，但是大田条件下淀粉的合成是一个受遗传

和环境条件共同决定的复杂生物学过程。由于表型鉴定相对困难，很难通过QTL等方法对稻米品质的影响因子进行图位克

隆。通过物理化学诱变获得的淀粉合成缺陷突变体多为单基因控制，这些突变体由于淀粉颗粒形态改变或填充不紧密，通常

表现为胚乳粉质的表型，加代纯合后构建群体可对突变基因进行图位克隆。近年来，利用突变体克隆的新调控因子逐渐增多，

参与合成的路径多样化，充实完善了淀粉合成的调控网络。本研究通过对近年来的此类突变体进行概括综述，探讨影响淀粉

合成的不同调控因子类型及代谢通路，以期对水稻品质改良提供参考。
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Abstract：Rice is one of the most important crops worldwide. In recent years， with the improvement of life 

quality， people have paid more attention to the taste of rice. Endosperm is the main component of rice grain， 

which provides energy for seed germination and embryo development. Starch accounts for about 80% in rice 

grain. Unlocking the molecular mechanism of starch synthesis becomes of theoretical significance and 

application value in improving rice quality. Although the general pathway of starch synthesis has been relatively 

illustrated， this process is still complicated considering the genetic and environmental interaction under field 

conditions. Due to the difficulty of phenotypic identification， it is hard to genetically map and isolate the genes/

QTL affecting rice quality. Mutants defected in starch synthesis obtained by physical and chemical mutagenesis 

were mostly controlled by single nuclear gene mutation and usually showed floury endosperm due to changes of 

starch grains morphology or loosely packed starch filling in rice. The mutated genes could be cloned by 

population construction using homozygote obtained through generational breeding. In recent years， scientists 

have basically cloned many genes participating in multiple biological processes using these mutants， perfected 

the regulation pathway of starch synthesis. This paper summarizes these starch synthesis related mutants isolated 
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in recent years， and discusses different metabolic pathways involving in starch synthesis， which expects to 

provide reference for rice breeding and quality improvement.

Key words： rice；defective endosperm mutants；starch synthesis；quality improvement

水稻（Oryza sativa L.）是世界上重要的粮食作

物之一，全球超过一半的人口将水稻作为主食［1］。

近年来，中国水稻经过高产育种、超高产育种、超级

稻育种等，产量大幅度提高，基本满足我国日益增

长的人口对稻米的总量需求［2-3］。与此同时，随着大

众生活水平和消费层次的提高，提升水稻产量的同

时，改良稻米品质日益重要［4］。胚乳是稻米的主要

组成部分，胚乳的灌浆过程及相应的调控因子对稻

米品质的形成具有关键作用。

淀粉是水稻种子中最主要的储藏物质，约占胚

乳干物质积累的 80%，是植物中储存最丰富、分布

最广泛的碳水化合物，也是人类日常饮食中碳水化

合物的主要来源［5-6］。作物胚乳中产出的储存淀粉

占世界淀粉市场的90%以上，其中大部分淀粉可直

接作为食物消费或用作动物饲料。而且，淀粉作为

一种天然廉价的可再生物质，不仅可用于农业食品

领域，还可将淀粉转化为乙醇用于能源物质等工业

用途［6］。淀粉的结构、理化性质是决定稻米品质的

重要因素，研究淀粉生物合成过程的分子机制对高

产优质育种具有重要指导意义。近年来，通过物理

化学等诱变技术获得一系列淀粉合成缺陷突变体，

可用于挖掘灌浆过程中调控胚乳发育的遗传因子。

本研究系统地对这些因子进行总结、分类和归纳，

充实了淀粉合成调控途径，以期为稻米品质改良提

供理论参考。

1　胚乳和淀粉的特征

1.1　胚乳的特性

水稻种子的主要组成部分是胚乳，它吸收来自

母体组织的营养，作为支持种子萌发和种胚发育的

储备能量［7-8］。水稻种子由双受精作用发育而来，其

胚乳发育经历4个时期：游离核时期、胚乳细胞化时

期、胚乳细胞分化期和胚乳成熟期［9］。在胚乳细胞

分化期，胚乳细胞分化形成了胚乳外围的糊粉层和

里层的淀粉储藏细胞，这时储藏物质开始积累，在

胚乳中糖逐步转化为淀粉并积累［10］。

1.2　淀粉的分子结构

淀粉根据其结构差异主要分为直链淀粉和支链

淀粉。直链淀粉是由α-1，4-糖苷键连接而成的多聚

葡萄糖链构成，几乎没有分支。支链淀粉高度分支，

分支由α-1，6-糖苷键连接而成，每20~25个α-1，4-糖

苷键就有1个α-1，6-糖苷键分支。支链淀粉具有串

联的簇结构，簇由无定形层和结晶层组成，其半结

晶性使淀粉不溶于水，大多数分支点位于无定形层

中［11］。直链淀粉以双螺旋结构随机分布在无定形

层中［11］。来源于不同物种和组织的淀粉颗粒形态

不同，水稻胚乳淀粉颗粒由单个淀粉粒组成复合淀

粉颗粒，呈现多边形、表面不规则的形态，木薯根中

的淀粉颗粒呈杯状，土豆块茎中的淀粉颗粒呈光滑

的圆形，拟南芥叶片中的淀粉颗粒呈椭圆形［12］。

1.3　淀粉的生物合成

胚乳中淀粉合成是植物通过光合作用合成葡

萄糖，随后转化为蔗糖，蔗糖再通过维管束被运输

到籽粒造粉体中，接着在尿苷二磷酸葡萄糖焦磷酸

化酶（UGPase，UDP-glucose pyrophosphorylase）的

作用下水解为 UDP-葡萄糖（UDPG，UDP-glucose）

和 果 糖 ，然 后 转 化 为 1- 磷 酸 葡 萄 糖（Glc-1-P，

Glucose-1-phosphate），接着在腺苷二磷酸葡萄糖焦

磷酸化酶（AGPase，ADP glucose pyrophosphorylase）

的催化下合成腺苷二磷酸葡萄糖（ADPG，ADP 

glucose），最后通过一系列的酶促反应将淀粉合成前

体ADPG转化为葡聚糖的生化过程［6， 13-14］。AGPase、

颗粒结合型淀粉合成酶（GBSS，granule binding 

starch synthase）、淀粉合成酶（SS，starch synthsae）、

淀粉分支酶（BE，branching enzyme）和淀粉去分支

酶（DBE，debranching enzyme）是淀粉合成的关键酶。

AGPase参与直链淀粉和支链淀粉的合成，GBSS主

要参与直链淀粉的合成，SS、BE和DBE主要参与支

链淀粉的合成。其中SS通过催化ADPG转移到葡

聚糖链非还原端的葡聚糖基单元上，延伸线性葡聚

糖链；BE是一种能够催化葡聚糖链上α-1，6糖苷键

形成的特异酶；DBE能够水解葡聚糖链上的α-1，6

糖苷键［15］。这些淀粉合成的关键酶功能异常时，导

致淀粉合成受阻。近年来，除了这些关键酶外，还

发现一些直接参与淀粉合成的新因子，充实了淀粉

合成的调控网络。

2　粉质胚乳突变体的研究现状

水稻粉质胚乳突变体是经过物理化学诱变，淀

粉的合成受阻与积累异常而形成的胚乳外观不透
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明的材料。根据种子突变表型的不同，可将胚乳突

变体分为粉质（Floury）、糯性（Waxy）、皱缩（Shrunk）、

垩白（Chalky）、糖质（Sugary）、暗色（Dull）等6类［16］。

筛选研究粉质胚乳突变体并克隆相关基因将为进

一步解析淀粉合成调控网络提供帮助。粉质突变

体是垩白的极端表型，水稻正常胚乳内部淀粉颗粒

排列紧密，造粉体内充满复合淀粉颗粒，而粉质胚

乳内部淀粉颗粒排列松散，呈粉末状，造粉体内多

为单个淀粉颗粒［17］。研究发现在水稻垩白形成的

过程中，遗传因素起着主要作用，但环境因素对垩

白的形成影响也较大，使基因的克隆较为困难。而

利用物理化学诱变获得的突变体多为单基因控制，

且表型往往受环境因素影响小，因此，胚乳粉质突

变体是克隆淀粉合成调控相关基因的优良材料［18］。

通过对前人发现的淀粉合成缺陷突变体的研究进

行概括，将目前所报道的基因归纳为 7类：（1）淀粉

合成相关基因；（2）调控淀粉合成基因的因子；（3）

造粉体发育相关基因；（4）线粒体相关基因；（5）贮

藏蛋白相关基因；（6）脂质合成相关基因；（7）其他

调控基因。

2.1　参与淀粉合成相关基因

水稻中参与直链淀粉和支链淀粉合成的关键

酶基因突变时，往往表现异常的淀粉合成，呈现粉

质胚乳表型。FLOURY ENDOSPERM8（FLO8）编码

UDP- 葡萄糖焦磷酸化酶 1（Ugp1，UDP-glucose 

pyrophosphorylase 1），突变后UGPase活性降低，影

响UDPG的合成，且大部分淀粉合成相关酶基因表达

改变，从而呈现粉质胚乳，淀粉粒小而圆，直链淀粉

和总淀粉含量降低［19］。FLOURY AND SHRUNKEN 

ENDOSPERM2（FSE2）编 码 鸟 苷 酸 激 酶（GK，

guanylate kinase），突变体中AGPase亚基（AGPS2b）

和质体磷酸化酶（PHOⅠ，plastid phosphorylase Ⅰ）含

量显著降低。由于突变蛋白不能正确靶向到胚乳

造粉体，且AGSP2b和PHOⅠ酶活性显著降低，导致

造粉体发育异常，从而产生粉质皱缩胚乳，胚乳中

淀粉颗粒变小变圆，排列松散，不能形成正常的复

合淀粉颗粒［20］。GRAIN INCOMPLETE FILLING2

（GIF2）编码 ADPG-焦磷酸化酶大亚基 AGPL2，突

变体胚乳中 AGPase 酶活性显著降低，积累了高含

量的蔗糖、果糖、葡萄糖，暗示淀粉的合成受阻，导

致胚乳粉质，淀粉粒少且小［21］。FLO5 编码淀粉合

成酶 IIIa（SSⅢa，starch synthesis IIIa），该酶参与支

链淀粉长链的合成，突变体中其他SS亚型不能完全

补偿SSⅢa的功能，使得籽粒支链淀粉结构发生改

变，支链淀粉超长链显著增加，淀粉粒小且圆，排列

松散，最终胚乳表现为心白粉质表型［15］。水稻淀粉

分支酶 IIb（OsBEⅡb，starch branching enzyme IIb）的

缺失没有影响其他分支酶亚型（BEⅠ和BEⅡa）以及

相关淀粉合成酶表达水平的显著变化，突变体的直

链淀粉含量大幅增加，支链淀粉结构改变，短链显

著减少，长链增多，籽粒粉质皱缩［22］。

2.2　调控淀粉合成基因的因子

尽管目前研究已经明确了淀粉合成关键酶在

淀粉合成过程中的协同表达，但除淀粉合成关键酶

的重要作用外，还有其他大量的因子调控这些淀粉

合成酶基因。

2.2.1　调控Wx的相关基因　水稻 Waxy（Wx）基因

是直链淀粉合成的最主效基因，对稻米的蒸煮和食

味品质起着重要作用。研究表明，多个暗色胚乳突

变体通过影响Wxb前体mRNA的剪接效率调控Wxb

基因的表达，导致直链淀粉含量显著降低。Dull1

（Du1）和Du2通过与Wxb基因的剪接增强子结合，引

导Wxb基因的剪接；Du3编码细胞核帽子结合蛋白

20（CBP20，Cap-binding protein 20），参与 Wxb 前体

mRNA的剪切和向外转运；Du13编码锌指蛋白，与

细胞核CBP蛋白协调Wxb基因转录本的剪接［23-26］。

Rice Starch Regulator1（RSR1）编码一个AP2/EREBP

家族的转录因子，RSR1 负向调控部分淀粉合成基

因 Wx、SSⅡ a、SSⅢ a、BEⅡ b、Isoamylase1（ISA1）、

Pullulanase（PUL）的转录，突变体 rsr1胚乳中Wx转

录水平提升，直链淀粉含量提高，支链淀粉结构等

理化性质发生显著改变，籽粒增大，胚乳呈粉质心

白表型［27］。Nuclear Factor-YB1（NF-YB1）编码核因

子 Y 转录因子亚基，NF-YB1 可结合到 Wx 的“G-

box”区域并激活Wx的表达［28］。

2.2.2　其他作用因子　核因子NF-Y家族广泛调控

贮藏物质（蛋白和淀粉）的积累，影响胚乳的发育过

程［28-29］。NF-YC12 和 NF-YB1 编码核因子 Y 转录因

子亚基，NF-YC12可结合到FLO6和氨基酸合成酶

基因OsGS1；3的启动子区域并调节其表达，且NF-

YC12 通过胞浆中保守的组蛋白折叠基序（HFMs，

histone folding motif）和 NF-YB1 发生互作，协同调

控蔗糖转运基因 Sucrose transport1（OsSUT1）的表

达［28-29］。Basic leucine zipper58（OsbZIP58）/Rice seed 

b-zipper1（RISBZ1）编码bZIP转录因子，OsbZIP58在

体内与多个淀粉合成相关酶基因的启动子区域结

合并调节其表达［30-31］。OsbZIP58 与醇溶蛋白盒结

合因子（RPBF，prolamin box binding factor）可以结
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合到籽粒贮藏蛋白（SSP，seed storage protein）基因

启动子区域相应的顺式元件（RISBZ1/GCN4 和

RPBF/P-box）上，协同调控籽粒贮藏蛋白相关基因

的表达，且 OsbZIP58 与 RPBF 可激活 OsPPDKB

（Pyruvate orthophosphate dikinase B）基因的表达，

间接调控胚乳中脂质和淀粉的合成［32-33］。

2.3　造粉体发育相关基因

造粉体与叶绿体相同，是由原质体发育而来，

其中造粉体属于白色体的一种，是植物细胞中唯一

合成与储藏淀粉的细胞器。造粉体的基本结构主

要包括外膜（OEM，outer envelope membrane）、内膜

（IEM，inner envelope membrane）、膜 间 隙（IMS，

intermembrane space）与淀粉颗粒之间的基质部

分［34］。水稻淀粉颗粒属于复合淀粉颗粒，内含多个

单（亚）淀粉颗粒，被造粉体双层膜包裹。造粉体中

的淀粉粒通过吸收基质提供的营养不断变大并相

互挤压，最后形成规则的多面体晶体结构的成熟

淀粉颗粒。当造粉体发育异常时，会影响淀粉合成

和胚乳发育［35］。SUBSTANDARD STARCH GRAIN4

（SSG4）和 SSG6分别编码含DUF490结构域的未知

功能蛋白和氨基转移酶。突变体胚乳中造粉体都

显著增大，亚淀粉颗粒略微变小，复合淀粉颗粒变

大是由于亚淀粉颗粒数量的增加，籽粒表现为垩白

增多［36-37］。FLOURY ENDOSPERM6（FLO6）编码1个

含CBM48结构域的蛋白，该蛋白作为脚手架蛋白，

通过C端的CBM48结构域结合淀粉；通过N端的结

构域与异淀粉酶（ISA1，isoamylase1）互作，参与

ISA1与淀粉的结合。突变体 flo6中存在3种不正常

的造粉体结构，胚乳粉质不透明［38］。FLO7编码1个

含DUF1338结构域的未知功能蛋白，该蛋白定位于

造粉体基质，与造粉体发育相关。突变体直链淀

粉含量显著降低，支链淀粉结构改变，胚乳表现为

外围粉质，中间透明［39］。FLO11 编码热激蛋白 70

（OsHsp70cp-2，heat shock protein 70），OsHsp70cp-2

能与 Tic 复合物（Tic complex，protein translocons at 

inner envelope membrane complex）结合，调控蛋白

进入造粉体中，突变体籽粒中OsHsp70cp-2表达水

平显著降低，导致造粉体多为单个淀粉颗粒，形状

不规则，籽粒中心和外围部分表现为粉质［40］。

2.4　线粒体相关基因

线粒体是一种半自主复制细胞器，主要进行

ATP合成、细胞内信号转导、代谢调控和程序性细胞

死亡等生物过程，在植物生长发育中具有重要作

用［41］。线粒体为植物发育提供能量，是细胞进行有

氧呼吸的主要场所。有氧呼吸是在线粒体内膜上

转移高能电子，并最终传递给氧气的过程，参与此

过程的组分称为电子传递链，由复合体Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ

和复合体Ⅴ（ATP合酶）组成［42］。复合体Ⅰ（NADH脱

氢酶）嵌入线粒体内膜，并介导电子从NADH转移

至泛醌（辅酶Q），是电子进入电子传递链的主要入

口点［43］。目前多项研究表明，与线粒体相关的粉质

突变体基因造成的剪接缺陷能影响复合体Ⅰ的装配

和稳定。线粒体功能异常会使得突变体 ATP 合成

受阻，造成胚乳粉质和皱缩的表型。

2.4.1　线粒体呼吸链组分　线粒体中的 NADH 脱

氢酶在生物代谢过程中起着重要作用，是线粒体呼

吸链的入口酶，nad（NADH dehydrogenase subunit）

系列基因编码蛋白是NADH脱氢酶的重要亚基，对

于正常线粒体的结构和功能至关重要。线粒体的

呼吸作用为需氧细胞提供了几乎全部的能量，所以

NADH 脱氢酶的缺陷可能会造成需氧细胞的死

亡，影响淀粉合成和胚乳发育［44］。FLOURY AND 

SHRUNKEN ENDOSPERM5（FSE5）编码一种靶向

线粒体的植物细胞 RNA 识别蛋白（PORR，plant 

organelle RNA recognition protein），FSE5 通过参与

线粒体nad4-1内含子的剪接影响线粒体功能，突变

体NADH酶活性下降，产生异常的线粒体嵴，呼吸

速率减慢导致 ATP 含量降低，最终影响种子发育

和活力，导致突变体呈现籽粒或幼苗致死性表型，

胚乳粉质［45］。FLO13 编码线粒体 NADH 脱氢酶

α1亚家族 9亚基（OsNDUFA9，NADH dehydrogenase 

fragment A subunit 9），该蛋白高度保守，作用于复合

体Ⅰ的组装和稳定，FLO13功能缺失改变了线粒体中

呼吸电子链复合体相关的基因表达和蛋白积累，电

子传递可能在通过复合体Ⅰ时受阻，使得线粒体呼吸

链受损，ATP 供能不足，导致部分胚致死和胚乳

粉质［46］。

Pentatricopeptide repeat（PPR）是一种三角状五

肽重复结构域，具有该结构域的蛋白称为 PPR 蛋

白。PPR 蛋白家族主要包括两个亚家族，P 型 PPR

蛋白和PLS型PPR蛋白（E型、E+型及DYW型）。P型

PPR蛋白主要参与RNA稳定、切割、剪接以及翻译

激活等，而PLS型PPR蛋白主要功能为细胞器中胞

嘧啶（C）到尿嘧啶（U）的RNA编辑［47］。定位于细胞

内不同细胞器的PPR蛋白，会影响不同细胞器基因

表达。叶绿体定位 PPR 蛋白的突变体会发育为致

死性白化幼苗或白条纹叶片［48-49］；线粒体定位 PPR

蛋白的突变体会导致胚乳粉质、生长延缓，严重的
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同样导致胚致死或幼苗夭亡［8， 10， 47， 50］；细胞核定位

PPR蛋白的突变体参与胚乳或者胚的发育［51-53］。目

前水稻方面发现突变导致胚乳粉质的 PPR 蛋白多

为P型PPR蛋白，该类型蛋白可以结合到底物RNA

的3' 或5' 端，负责Ⅱ型内含子的剪接或切割。大多数

线粒体Ⅱ型内含子位于复合体Ⅰ亚基的编码基因中，复

合体Ⅰ是细胞色素途径的主要入口并启动电子运

输［8］。编码PPR蛋白的粉质胚乳突变体的相关基因

有 FLO10、PPR5、FLO18、FLOURY AND GROWTH 

RETARDED1（FGR1）、Nuclear pentatricopeptide 

repeat2（OsNPPR2）以及FLO14等，参与呼吸链复合

体亚基的编辑、切割或者剪接，突变导致线粒体呼

吸速率降低，ATP供能不足，线粒体形态发生改变，

突变体呈现幼苗致死或者胚乳粉质表型［8， 10， 47， 51-53］。

FLO18、PPR5和FLO10定位于线粒体，分别结合到

nad1-1、nad-4和nad5 mRNA的5' UTR区域，参与特

定位点的外切，突变后，降低了剪接效率和复合体Ⅰ

的装配和活性，ATP合成减少，使得线粒体形态发生

改变，ATP 供能不足，导致胚乳粉质和幼苗致死表

型［8， 10， 47］。FGR1、OsNPPR2 以及 FLO14 定位于细

胞核，OsNPPR2突变后，nad1-1不能正常剪切，从而

不能积累成熟的 Nad1；FLO14 突变后，nad1-2 和

nad2发生剪接缺陷，线粒体形态和结构发生异常，

呼吸途径受损，进而产生胚致死和胚乳粉质的表

型［51-53］。FLO10和OsNPPR2突变后，呼吸途径受损，

会显著上调交替氧化酶编码基因（AOX，Alternative 

oxidase）的表达，AOX蛋白积累明显增加［8， 52］。AOX

途径是在细胞色素途径发生缺陷时启动的替代途

径，通过改变自身结构等形式来主动调节线粒体中

呼吸速率，以适应环境条件的改变［52］。

2.4.2　线粒体基质　线粒体基质是由内膜包裹封闭

形成的空间，三羧酸循环（TCA cycle，tricarboxylic 

acid cycle）主要在线粒体基质中进行，糖类、脂质、

氨基酸等的代谢产物经TCA循环进行最终的氧化

分解，从而关联磷酸戊糖途径、乙二醛酶系统、苹果

酸代谢、糖酵解等多种代谢途径［54］。线粒体基质中

的 TCA 循环是能量物质代谢的核心途径，当 TCA

循环发生缺陷时，将会影响能量传输，进而影响胚

乳 发 育［55］。 FLO15 编 码 乙 二 醛 酶 Ⅰ（OsGLY Ⅰ ，

glyoxalase Ⅰ），与TCA循环紧密相关的氨基酸代谢、

蛋白质代谢以及糖酵解等途径是产生甲基乙二醛

（MG，methylglyoxal）的主要来源，植物体内甲基乙

二醛的分解主要依赖乙二醛酶系统，乙二醛酶Ⅰ参与

清除呼吸作用中过量积累的有毒醛类化合物。突

变体中GLYⅠ活性显著降低/无活性，细胞质中只产

生少数无定形的造粉体和较小的造粉体簇，不能形

成正常的复合淀粉颗粒，总淀粉和直链淀粉含量显

著减少，导致胚乳表现为心白粉质［56］。FLO16编码

NAD 依赖的胞质苹果酸脱氢酶（CMDH，cytosolic 

malate dehydrogenase），线粒体中苹果酸脱氢酶可催

化苹果酸脱氢生成NADH。突变导致CMDH活性

丧失，NADH和ATP含量显著减少导致能量供给不

足，淀粉合成酶活性减弱，产生较多且小的造粉体，

胚乳粉质不透明［57］。OsAlaAT1 和 FLO4 分别编码

丙氨酸转氨酶（AlaAT，alanine aminotransferase）和丙

酮酸磷酸双激酶（PPDKB，pyruvate orthophosphate 

dikinase B），两者参与糖酵解途径，可在缺氧条件下

被激活，AlaAT1催化丙酮酸向丙氨酸的相互转化，

PPDKB催化丙酮酸向磷酸烯醇式丙酮酸的转化，二

者协同调节水稻胚乳中磷酸烯醇式丙酮酸、丙酮酸

和丙氨酸之间的连续代谢过程，调控灌浆过程中淀

粉和脂质生物合成的碳流通［58-59］。

2.5　贮藏蛋白相关基因

贮藏蛋白是水稻胚乳的重要组成部分，约占蛋

白总量的 90%，贮藏蛋白主要积累于两种类型蛋白

体（Protein body）中：蛋白体Ⅰ（PBⅠ）和蛋白体Ⅱ（PB

Ⅱ）。PBⅠ主要积累醇溶蛋白，PBⅡ主要积累谷蛋白

和α-球蛋白［60］。液泡贮藏蛋白首先聚集在顺式高

尔基体，通过高尔基体运输，以致密囊泡（DV，dense 

vesicles）的形式从反面高尔基体出芽，然后致密囊泡

与前液泡区室（PVC，prevacuolar compartment）结

合，最后前液泡区室与蛋白储藏囊泡（PSV，protein 

storage vacuole）融合完成整个贮藏蛋白的运输，或

不经过前液泡区室，致密囊泡与PBII直接融合［61-63］。

水稻种子中谷蛋白前体异常积累的突变体，是用于

解析囊泡运输途径优良的遗传资源［63］。贮藏蛋白

与淀粉的合成相互协调，当贮藏蛋白合成受阻就有

可能影响到淀粉的积累，造成胚乳粉质表型。

2.5.1　内质网相关途径　包被蛋白复合体Ⅱ（COPⅡ，

coat protein complex Ⅱ）介导内质网中新合成蛋白质

向高尔基体的正向运输（Anterograde transport），

COP Ⅰ介导内质网和高尔基体之间的逆向运输

（Retrograde transport）［64］。GLUTELIN PRECURSOR 

ACCUMULATION4（GPA4）编码 1 个膜蛋白 GOLGI 

TRANSPORT 1B（GOT1B），特异定位于内质网输出

位点（ERES，ER exit sites）的 GOT1B 与 Secretion-

associated Ras-related protein 1（Sar1）共同招募SEC23/

SEC24 异二聚体（SECRETORY23/SECRETORY24 
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complex）形成出芽前复合物，完成货物的预装，然后

招募 SEC13/SEC31 异二聚体形成 COPII 囊泡的外

被［65］。OsSar1编码1个小G蛋白，充当分子开关，起

始COPII囊泡的形成。当GPA4和OsSar1功能受到

抑制会影响COPII囊泡的形成，阻碍蛋白从内质网

的输出，导致谷蛋白和α-球蛋白滞留在内质网中，

引起内质网胁迫反应，胚乳呈现粉质表型［66-67］。

DERLIN-like1（OsDER1）编码 1个类DERLIN蛋白，

该蛋白参与内质网相关蛋白降解途径（ERAD，ER-

associated protein degradation），可以清除种子发育

过程中因不利环境诱发形成的内质网未折叠蛋白，

从而维持内质网中正常的蛋白稳态，突变引起严重的

内质网胁迫反应，导致籽粒呈现粉质皱缩表型［68］。

2.5.2　后高尔基途径　GPA1、GPA2、GPA3、GPA5、

GPA6、GPA7和GPA8这些基因的突变体都出现了致

密囊泡错误靶向到质外体空间，形成了异常的壁旁体

结构，使得致密囊泡携带的谷蛋白前体没有正常到

达蛋白储藏囊泡，PBⅡ显著变小，突变体内谷蛋白前

体异常积累，影响胚乳发育并产生粉质表型［63， 69-74］。

这些基因突变体中由内质网衍生并贮存醇溶蛋白的

PBⅠ正常，说明上述突变体谷蛋白从内质网向高尔基

体的运输正常，而后高尔基体运输途径存在缺陷。

GPA3编码 1个含 kelch重复结构域的蛋白质，招募

鸟嘌呤核苷酸交换因子（GEF，Guanine nucleotide 

exchange factor）。GPA2/GLUTELIN PRECURSOR6

（GLUP6）/Vacuolar protein sorting-associated protein 

9A（OsVPS9A）形成一个蛋白质复合体，GPA2激活

小G蛋白GPA1/GLUP4/ Rat brain 5a（OsRab5a），调

控致密囊泡到蛋白储藏囊泡的定向转运［69-71］。因

此，GPA3、GPA2、GPA1组成一个功能性复合体，促

进从反面高尔基体管网结构（TGN，Trans-Golgi 

network）上出芽的致密囊泡的成熟，调控谷蛋白

前体的液泡运输［71］。最近的研究发现小 G 蛋白

GPA1被GEF因子GPA2激活后，将招募GPA5到致

密囊泡上，接着 GPA5 与栓系复合物 Class C core 

vacuole/endosome tetching（CORVET）以及 Solunle 

N-ethylmaleimide sensitive factor attachment protein 

receptor（ SNARE）共同作用，介导致密囊泡和蛋白

储藏囊泡的融合，并使得谷蛋白前体释放到蛋白储

藏囊泡中，发生酶解，剪切为成熟的谷蛋白，最终形

成 PBII［72］。 GPA7 编 码 含 DUF1712 结 构 域 的

CALCIUM CAFFEINE ZINC SENSITIVITY1（CCZ1）

蛋白，CCZ1与MONENSIN SENSITIVITY1（MON1）

组成二聚体，作为GPA1/Rab5a效应子和Rab7b鸟苷

酸交换因子。CCZ1 功能紊乱后，可增强 GPA2/

OsVPS9A在前液泡区室的定位［73］。GPA6和GPA8分

别编码液泡Na+/H+反转运体蛋白（OsNHX5，Na+/H+ 

antiporter5）和液泡H+-ATP酶的E亚基1亚型（OsVHA-

E1，subunit E isoform 1 of vacuolar H+-ATPase），二者

调控膜腔内 pH稳态，电镜观察发现 gpa6和 gpa8发

育胚乳细胞中，高尔基体弯曲，反面高尔基体管网

结构发生缺陷，致密囊泡增大，且突变体 gpa8 中

GPA1和GPA3的亚细胞定位发生改变，说明膜腔内

pH稳态对致密囊泡的形成及后高尔基体运输至关

重 要［63， 74］。 FLO20 编 码 丝 氨 酸 羟 甲基转移酶

（SHMT，serine hydroxymethyltransferase），突变体内谷

蛋白没有正确运输到PBⅡ中，PBⅡ呈不规则形状，贮

藏蛋白积累异常，影响胚乳发育，导致胚乳粉质［75］。

2.6　脂质合成相关基因

半 乳 糖 基 二 酰 甘 油 酯 （MGDG，

monogalactosyldiacylglycerol）和二半乳糖基二酰甘

油酯（DGDG，digalactosyldiacylglycerol）是质体膜的

主要组成部分，MGDG由MGDG合成酶催化UDP-

半乳糖上的半乳糖基转移到甘油二酯（DAG，

diacylglycerol）上合成，DGDG由DGDG合成酶催化

UDP-半乳糖上的半乳糖基添加到 MGDG 上合

成［76］。半乳糖酯含量或组成的变化可导致造粉体

膜分离，产生异常的造粉体和淀粉颗粒，影响胚乳

发育和淀粉合成［77］。FLO192编码质体丙酮酸脱氢

酶复合物 E1 组分 α1 亚基（ptPDC-E1-ɑ1，plastidic 

pyruvate dehydrogenase complex E1 component subunit 

ɑ1），ptPDC为糖酵解催化产生丙酮酸，依次进行脱

酸和氧化产生乙酰-CoA和NADH，用于脂肪酸从头

合成。突变体的质体丙酮酸脱氢酶活性下降，导致

质体糖酵解途径和脂肪酸从头合成之间的连接被

破坏，使得籽粒的半乳糖酯和淀粉含量大幅降低，

影响造粉体发育，产生单个淀粉颗粒，淀粉粒破

碎分散，胚乳呈现粉质不透明［77］。ENLARGED 

STARCH GRAIN1（ESG1）编码 1个细菌型ATP结合

脂质转运体（ATP-binding cassette lipid transporter），

其拟南芥同源蛋白负责脂质从外膜到内膜的逆向

运输［78-79］。esg1突变体中半乳糖酯含量、淀粉含量、

千粒重下降，灌浆速率显著降低，淀粉粒显著增大。

突变体造粉体变大是由于亚淀粉颗粒数量的增加，

与 ssg4和 ssg6类似［78］。FSE1编码 1个类磷脂酶蛋

白，磷脂酶催化磷脂水解的初始步骤，磷脂酸是其

他质膜脂质合成的初始分子，突变后导致籽粒总半

乳糖酯含量显著降低，淀粉含量显著减少，造粉体
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小而碎裂，籽粒表现为粉质皱缩［80］。FSE6编码糖基

转移酶，该酶是用于合成鞘脂以构成质膜的重要

酶，且鞘脂能通过糖基转移酶改变糖基化程度影响

纤维素合成，导致突变体中蛋白质、纤维素、脂质含

量明显上升，产生籽粒棕色粉质皱缩表型［81］。

2.7　其他调控基因

通过对水稻发育胚乳的转录组分析，发现高垩

白水稻胚乳的淀粉合成相关基因趋向于表达量上

升，而糖类代谢相关基因多为表达量下降，蛋白质

降解及参与胁迫反应的相关基因表达与稻米垩白

相关基因表达变化趋势相近，说明水稻垩白表型的

形成是受多基因控制、涉及多条代谢通路的复杂过

程，除了上述六类代谢通路，还存在其他调控基因

参与［82］。GIF1编码细胞壁转化酶，调控水稻粒重和

灌浆过程中蔗糖运输与卸载等碳分配过程。突变

后灌浆速率和粒重降低，部分淀粉合成相关基因显

著下调，籽粒垩白增多［83］。FLO2编码1个含三十四

肽重复（TPR，tetratricopeptide repeat）结构域的蛋

白，通过TPR结构域与碱性螺旋-环-螺旋结构相互

作用，调控淀粉和贮藏蛋白合成相关基因的表达；

且 可 通 过 TPR 结 构 域 与 FLO2-interacting cupin 

domain protein1（FLOC1）蛋白互作，协调调控籽粒

品质形成［84-85］。突变体 flo2 籽粒变小，直链淀粉含

量降低，支链淀粉结构改变，胚乳粉质［84］。FLO191

编码谷氨酰胺转移酶Ⅰ（OsGATⅠ，Class Ⅰ glutamine 

amidotransferase），该酶是氮同化的关键酶，负责将

从土壤中吸收的无机氮（NO3
−和NH4

+）转化为有机

氮（谷氨酰胺），被水稻进一步转化利用。突变体中

OsGAT1酶活性显著降低，使得氮同化和碳同化受

到显著抑制，造粉体碎裂，籽粒胚乳表现为粉质［86］。

FSE4编码Δ1-吡咯啉-5-羧酸合成酶（OsP5CS，Delta 

1-pyrroline-5-carboxylate synthetase），该酶是合成脯

氨酸的关键限速酶，脯氨酸与精氨酸、谷氨酸等氨

基酸合成密切相关。FSE4发生突变影响了种子胚

乳中氨基酸的合成与代谢，造成籽粒胚乳蛋白合成

缺陷，最终胚乳呈现粉质皱缩表型［2］。FERONIA-

like receptoe1（FLR1）编码一个类 FERONIA 蛋白，

该蛋白可结合并激活细胞膜上的 Ras-related C3 

botulinum toxin substrate1（OsRac1），使得OsRac1从

细胞膜上释放并结合到下游效应子，正调控水稻籽

粒粒型。FLR1过表达会提高突变体灌浆速率，粒宽

显著增大（表1）［87-88］。

表1　水稻淀粉合成缺陷突变体

Table 1　Mutants defective in starch synthesis in rice

淀粉合成相关

基因

调控淀粉合成

基因的因子

造粉体发育相关

基因

Os09g0553200

Os03g0320900

Os01g0633100

Os08g0191433

Os02g0528200

OSJNBa0017EO8.20

Os02g3989000

Os06g0648530

Os05g0121600

Os10g0191900

Os02g0725900

Os07g0182000

Os01g0179400

FLO8/Ugp1

FSE2/ OsGK1

GIF2

FLO5/OsSSⅢa

OsBEⅡb

Du1

Du3

Du13

RSR1

NF-YC12

NF-YB1

OsbZIP58/RISBZ1

SSG4

UDP-葡萄糖

焦磷酸化酶

鸟苷酸激酶

ADP-葡萄糖

焦磷酸化酶

淀粉合成酶Ⅲa

淀粉分支酶Ⅱb

Prp1蛋白

帽子结合蛋白20

锌指蛋白

AP2/EREBP家族的

转录因子

核因子Y转录

因子C亚基

核因子Y转录

因子B亚基

bZIP转录因子

含DUF490结构域的

功能未知蛋白

细胞质

线粒体和质体

细胞质

质体

质体

—

细胞核

细胞核

细胞核

细胞核

细胞核和

细胞质

细胞核

造粉体基质

胚乳粉质，

淀粉粒松散排列

胚乳粉质皱缩

胚乳粉质，

淀粉粒松散排列

胚乳心白粉质，

淀粉粒圆且小

籽粒粉质皱缩

暗胚乳

暗胚乳

暗胚乳

籽粒变大，

胚乳心白

籽粒变小，

胚乳粉质

籽粒变小，

胚乳垩白率增加

籽粒腹白

籽粒垩白增多，

淀粉粒变大

［19］

［20］

［21］

［15］

［22］

［23］

［25］

［26］

［27］

［28］

［29］

［30-33］

［36］

代谢通路

Metaboic pathway

基因号

Gene ID

基因名称

Gene name

编码蛋白

Coding protein

亚细胞定位

Subcellular localization

突变体胚乳表型

Endosperm phenotype 

of mutant

参考文献

Reference
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线粒体相关基因

贮藏蛋白相关

基因

Os06g0130400

Os03g0686900

Os10g0463800

Os12g0244100

Os09g2976000

Os02g0816800

Os03g0720000

Os05g0207200

Os07g0688100

Os08g0290000

Os01g0908800

Os07g0508300

Os05g0230900

Os10g0478200

Os10g2513000

Os05g0405000

Os12g0631100

Os03g0262900

Os03g0835800

Os03g0209400

Os06g0643000

Os09g0286400

Os08g3307600

Os01g4698000

Os01g0874900

Os01g2362000

SSG6

FLO6

FLO7

FLO11

FSE5/OsPPOR1

FLO13

FLO10

PPR5

FLO18

FGR1/OsNPPR1

OsNPPR2

FLO14/OsNPPR3

FLO15

FLO16

OsAlaAT1

FLO4/OsPPDKB

GPA1

GPA2

GPA3

GPA4

GPA5

GPA6

GPA7

GPA8

FLO20

Sar1a/b/c/d

氨基转移酶

含CBM48结构域的

蛋白质

含DUF1338结构域的

功能未知蛋白

热激蛋白70

含PORR结构域的

蛋白质

线粒体呼吸链

复合体Ⅰ附属亚基

P型PPR蛋白

P型PPR蛋白

P型PPR蛋白

P型PPR蛋白

P型PPR蛋白

P型PPR蛋白

乙二醛酶Ⅰ

NAD依赖的胞质

苹果酸脱氢酶

丙氨酸转氨酶

丙酮酸磷酸双激酶

GTP酶

鸟苷酸交换因子

含Kelch repeat

基序的蛋白质

膜蛋白GOT1B

含PX结构域的

蛋白质

Na+/H+反转运体蛋白

含DUF1712结构域的

CCZ1蛋白

液泡H+-ATP酶OsVHA

的E亚基亚型1

含丝氨酸羟甲基转移酶

的蛋白质

小G蛋白

造粉体膜

质体

造粉体基质

质体

线粒体

线粒体

线粒体

线粒体

线粒体

细胞核

细胞核

细胞核

质体

细胞质

细胞质

叶绿体和

细胞质

前液泡区室和高尔

基体

细胞质

反面高尔基体管网结

构和前液泡区室

内质网输出位点

致密囊泡

高尔基体，

反面高尔基体管网

结构和前液泡区室

前液泡区室

反面高尔基管网结构

和液泡膜

细胞核

内质网

籽粒轻度垩白，

淀粉粒增大

胚乳粉质不透明，

淀粉粒变小

籽粒外围粉质，

中心透明

籽粒中心部位和

外围粉质

籽粒粉质皱缩，

淀粉粒松散排列

胚乳粉质，

淀粉粒松散排列

籽粒小且粉质，

淀粉粒小且松散排列

籽粒小且粉质皱缩

胚乳粉质不透明，

淀粉粒小且松散排列

胚乳粉质，

淀粉粒松散排列

胚乳粉质皱缩不透明

胚乳粉质，

淀粉粒松散排列

籽粒中心粉质，

外围半透明

籽粒粉质

胚乳里面粉质，

外部正常

胚乳心白粉质，

外部正常

籽粒粉质，

谷蛋白前体增加

胚乳粉质

胚乳粉质

胚乳粉质

籽粒心白，

淀粉粒松散排列

胚乳粉质，

淀粉粒松散排列

胚乳粉质，

淀粉粒松散排列

胚乳粉质，

淀粉粒松散排列

胚乳粉质，

淀粉粒松散排列

籽粒粉质皱缩

［37］

［38］

［39］

［40］

［45］

［46］

［8］

［47］

［10］

［51］

［52］

［53］

［56］

［57］

［58］

［59］

［69］

［70］

［71］

［65］

［72］

［73］

［74］

［63］

［75］

［66-67］

表1（续）

代谢通路

Metaboic pathway

基因号

Gene ID

基因名称

Gene name

编码蛋白

Coding protein

亚细胞定位

Subcellular localization

突变体胚乳表型

Endosperm phenotype 

of mutant

参考文献

Reference
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脂质合成相关基

因

其他调控基因

Os12g3736000

Os01g1501000

Os06g1209000

Os05g0187800

Os04g0290000

Os04g4670000

Os08g0192000

Os05g0540000

Os04g0413500

Os04g0645100

Os03g4806000

Os05g0455500

Os03g2154000

OsDER1

FLO192

ESG1

FSE1

FSE6

GIF1

FLO2

FLO191

FSE4

FLR1

类DERLIN蛋白

丙酮酸脱氢酶复合物

E1组分ɑ1亚基

ATP结合脂质

转运体

类磷脂酶蛋白

糖基转移酶

细胞壁转化酶

含TPR结构域的蛋白质

谷氨酰胺转移酶Ⅰ

Δ1-吡咯啉-5-羧酸

合成酶

类FERONIA蛋白

内质网

质体

叶绿体膜和

造粉体膜

细胞质和

细胞内膜

高尔基体和

前液泡区室

细胞壁

—

—

细胞质

质体膜

籽粒粉质皱缩

胚乳粉质，

淀粉粒松散排列

胚乳粉质，

淀粉粒变大

籽粒粉质皱缩

籽粒粉质皱缩，

淀粉粒松散排列

籽粒垩白增多，

淀粉粒松散排列

籽粒变小，

胚乳粉质

胚乳粉质，

淀粉粒松散排列

籽粒粉质皱缩，

淀粉粒松散排列

籽粒垩白增多

［68］

［77］

［78］

［80］

［81］

［83］

［84-85］

［86］

［2］

［87-88］

表1（续）

代谢通路

Metaboic pathway

基因号

Gene ID

基因名称

Gene name

编码蛋白

Coding protein

亚细胞定位

Subcellular localization

突变体胚乳表型

Endosperm phenotype 

of mutant

参考文献

Reference

3　粉质胚乳突变体应用价值与未来

展望
稻米品质包括籽粒的碾磨品质、外观品质（粒

型、垩白率、垩白度和透明度等）、营养品质和蒸煮

食味品质（直链淀粉含量、胶稠度和糊化温度等）。

常规稻米硬度高，碾磨过程中易产生受损淀粉，最

终影响稻米品质；粉质胚乳稻米内部淀粉排列松

散，硬度较低容易粉碎，干磨产生受损淀粉较少［89］。

不同大小的淀粉颗粒也可应用于现代工业生产中，

例如在面条加工时，小型的淀粉粒由于面积小，所

以质量更好，并且A型颗粒含量较高的小麦能够提

高面包的烘培品质［63］。粉质胚乳突变体一般由于

灌浆受阻，产生的淀粉粒较小，满足需要小型淀粉

颗粒的工业开发需求，而淀粉颗粒明显变大的 ssg4、

ssg6和 esg1，或可用于需要大淀粉颗粒的工业生产

等。另一方面，RSR1、FLO16、OsAlaAT1 和 FLO192

过表达时，突变体籽粒明显增大，在水稻产量提升

方面具有一定的应用前景。在稻米营养品质中，人

体必需氨基酸含量高的稻米具有较好的营养品质，

稻米中的脂肪酸、维生素类和矿物质元素等微量储

藏物质也是近年来受到广泛关注的营养成分［90］。

水稻种子中的蛋白质主要为贮藏蛋白，少部分为结

构蛋白，而胚乳中过高的蛋白质含量将导致适口性

下降，因此培育蛋白质含量低的水稻品种是水稻优

质稻育种的重要方向；另一方面，精米中的蛋白质

以谷蛋白和醇溶蛋白为主，其中，谷蛋白含量高且

易被消化吸收，从稻米的功能性角度来看，低谷蛋

白含量的稻米适用于肾脏病患者［3］。贮藏蛋白相关

基因粉质胚乳突变体gpa1~gpa8由于谷蛋白前体异

常积累导致谷蛋白含量降低，或许将来可将这些基

因抑制/过表达或利用 CRISPR/Cas9 技术获取符合

人们需求的低谷蛋白水稻品种。抗性淀粉不能被

小肠吸收，可作为发酵底物直接进入大肠，有助于

降低血糖及胆固醇、预防胃肠道疾病、促进矿物质

吸收［91］。BEⅡb和SSⅢa突变后抗性淀粉含量增加，

可作为中间材料，培育适用于糖尿病患者食用的功

能稻品种［22， 92］。

目前为止，人们对参与淀粉合成过程中的酶的

功能已经相对清楚，但是人类仍然不能在体外的系

统中自主大量且廉价地合成淀粉，这说明目前已知

的调控网络并不清晰，还有许多未知的因子参与其

中。粉质胚乳突变体表型易于观察和鉴定，因此可

用于在水稻中发掘、克隆新的调控淀粉合成基因，
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阐明其调控分子机制，具有重要的科学意义；同时

进一步挖掘利用新基因，对高产优质育种具有重要

的指导意义。
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