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影响中国东北和日本粳稻食味品质差异的质构因素 
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摘要  由于育种目标的差异, 使得东北粳稻(Oryza sativa subsp. geng or japonica)在单产水平上比日本粳稻更具优势, 而

日本粳米食味品质则明显优于中国粳米。明确中日粳米间食味品质差异的遗传基础, 对于培育高产优质兼顾的粳稻具有重

要意义。以274份中日粳稻为研究材料, 应用质构参数量化食味品质, 并将诸多参数降维后结合全基因组关联分析揭示影响

中日粳米食味差异的遗传基础。结果表明, 中日粳稻食味值的显著差异体现在粘力(adhesion force, ADF)、第一可恢复形

变循环(first recoverable deformation cycle, FRDC)和弹性指数(elasticity index, EI)三个质构特征参数上。同时, 食味值与

30个质构特性指标相关性分析表明, 24个指标与米饭食味之间呈显著或极显著相关性。将30个质构特性指标降维为4个可解

释群体80%表型变异的主成分, 通过对其特征值进行全基因组关联分析挖掘到2个影响中日粳米质构特性的主效位点

qFPC4.3与qFPC9.2。该研究从质构角度量化了食味品质参数, 由此解析了中日稻米食味品质特性差异的遗传基础, 为我国

粳稻食味品质遗传改良提供了有价值的遗传信息和理论依据。 
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水稻(Oryza sativa)是我国重要的粮食作物, 更

是四大主食之一, 可满足全球一半以上人口的日常能

量需求(Tu et al., 2025)。近年来, 消费者对稻米品质

的要求不断提高(徐铨等, 2017)。稻米品质主要包括

外观品质、食味品质、碾磨品质、营养品质和储存品

质(Gong et al., 2017; Sultana et al., 2022), 其中食

味品质是决定稻米在消费者中受欢迎程度的重要因

素(常俊楠等, 2021), 是稻米经济价值的最终体现和

关键决定因素(Shi et al., 2022), 也是最受育种家和

消费者关注的品质指标。20世纪60年代以来, 我国东

北粳稻在籼粳亚种有利性状利用和理想株型相结合

的育种理论指导下, 育成大量高产优质粳型超级稻品

种。高虹等(2018)发现东北稻区主栽粳稻品种产量比

日本典型粳稻高15.79%。徐海等(2023)研究也表明, 

一些粳型超级稻品种产量潜力显著高于传统日本粳

稻品种。近年来, 随着品质育种愈加受到重视, 我国

东北粳稻的外观品质和加工品质虽然也有明显改善, 

但食味品质与日本优质米品种仍有较大差异(徐正进

等, 2005, 2010)。迄今为止, 我国引进了大量日本优

质种质资源并用于育种实践, 在一定程度上使我国东

北粳稻品质有了进一步提高, 但中日粳稻品质差异依

然存在(徐铨等, 2017)。因此, 解析中日粳稻食味品质

差异的遗传基础尤为重要。 

目前, 评价大米食味品质的方法主要有感官试验

评价法、理化指标评价法和仪器评价法3种(卞金龙等, 

2023)。但感官评价法主观性较强, 受评价人员的自

身喜好影响较大, 且稻米的理化指标与食味品质并非

简单的线性相关, 在一些具有相似理化指标的品种之

间, 食味依然存在着很大差异(Li et al., 2016; 卢慧

等, 2021)。因此, 品质评价的客观性、可靠性以及高
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通量检测方法对于其遗传研究与育种改良至关重要。 

质构特性是一个可以区别并描述米饭感官特征

的物理性状(李霞辉等, 2007), 能将感官评价的指标

客观量化, 在一定程度上可反映米饭的适口性和食味

品质的优劣, 是一种可用于获取高通量品质指标的重

要策略, 在遗传研究方面优势明显(官斌等, 2011; 汪

长钢等, 2015; 周小理等, 2017)。米饭蒸煮过程实质

上是在水、热作用下, 其中包含的淀粉、蛋白质和脂

类等成分发生质变的过程(金丽晨等, 2011)。因此, 米

饭的质构特性很大程度上取决于稻米组成成分(如淀

粉、蛋白质和脂肪)的含量。同时, 环境、样品制备方

式和测试条件等也会对质构特性产生一定程度的影

响(常俊楠等, 2021)。但对米饭质构特性起决定性作

用的还是遗传因素。目前, 对于质构特性的遗传机理

研究主要集中在果蔬类 (卜远鹏 , 2019; 姜建福 , 

2020; 孙蕾, 2021), 而对于米饭质构特性主要侧重

于研究其与稻米外观和理化性质等的相关性, 从遗传

角度的研究报道相对较少(朱大伟等, 2022; 杨陶陶

等, 2023)。吴长明等(2003)以Asominori/IR24的71份

重组自交系群体为实验材料, 对控制稻米食味品质性

状的数量性状位点(quantitative trait loci, QTL)进行

分析, 采用2种分析方法重复检测到3个控制米饭硬

度的QTLs, 以及3个控制粘弹性的QTLs。余峥嵘

(2007)利用重组自交系群体发现Waxy基因区段以

及第10号染色体的RM388A–RM591区段是控制米

饭质构特性的主要区段。王翠丽等(2022)利用“Aso-

minori × IR24”衍生的重组自交系群体, 在第7号染

色体的RM505–RM118区段重复定位到与米饭硬度

和胶着性相关的QTL位点, 在第2号染色体RM5390– 

RM1313区段重复定位到与米饭内聚性相关的QTL

位点。 

米饭质构特性指标众多, 且米饭食味品质受多个

质构特性指标综合影响, 很难通过单一指标直接反映

米饭食味。因此, 将多个变量转化为少数几个相互独

立的主成分来进行综合评价是一种行之有效的方法。

米饭质构特性与食味品质同样是复杂的数量性状, 受

基因和环境双重影响, 遗传基础复杂。但由于QTL传

统作图群体间遗传背景差异较大, 群体构建年限较

长, 且QTL对遗传背景和环境较为敏感, 目前只定位

了极少数的质构特性指标QTLs (Liao et al., 2001; 

Monna et al., 2002)。全基因组关联分析因其无须专

门构建作图群体, 且具有检测效率快、解析精度高等

优点, 被认为是可用于寻找目标性状相关候选基因, 从

而揭示基因型与表型性状之间联系的有效手段(Cantor 

et al., 2010; Huang et al., 2010; Zhao et al., 2011)。

近年来, 随着二代测序技术的不断发展, 很多动植物

的基因组完成了完整测序, 这使得基因组信息愈加丰

富, 全基因组关联分析得以彰显出巨大优势, 从而广

泛应用于各种植物多种性状相关基因的鉴定(Lin et 

al., 2014; 杨行海等, 2016; 武棒棒等, 2023; 李晓明

等, 2023)。日本名古屋大学松冈信教授课题组通过对

8个与水稻株型有关的典型性状进行主成分分析, 结

果显示第一主成分反映了水稻株型性状的大部分信

息, 利用PC1作为因变量进行全基因组关联分析, 分

离出1个编码水稻细长秆的基因OsSPY, 该基因可激

活赤霉素信号抑制蛋白SLR1 (Yano et al., 2019)。由

此可见, 将主成分分析与全基因组关联分析相结合, 

是鉴定涉及复杂特征性状基因的有效手段。 

稻米的质构特性被认为是米饭食味品质评价中

最关键的因素。前人在探究稻米的质构特性时多注重

研究影响米饭质构特性的因素以及稻米质构特性与

其它理化指标之间的相关性, 对米饭质构特性的遗传

基础研究相对较少。而由于育种目标和育种方法的差

异, 中国粳稻和日本粳稻之间的遗传组成存在很大差

异, 这也造成了粳米质构的变化, 进而引起食味差

异。因此, 本研究基于中日粳米食味品质的多样性变

化, 从质构角度量化食味品质的参数, 同时应用基于

质构特性指标主成分特征值的全基因组关联分析, 鉴

定中日粳米质构特性变异相关位点, 旨在解析中日稻

米食味品质差异的遗传基础, 为我国粳稻食味品质遗

传改良提供有价值的遗传信息和理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

本研究材料为来自中国和日本不同地区的274份种质

资源组成的自然群体。其中包括来自中国北方粳稻

(Oryza sativa subsp. geng or japonica) 189份(农家

品种75份, 现代栽培稻114份)、日本粳稻(O. sativa 

subsp. geng or japonica) 85份(农家品种40份, 现代

栽培稻45份)。 
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1.2  材料种植 

供试材料于2021年和2022年种植于沈阳农业大学科

学实验基地(123.25°E, 41.48°N)。种植采用单株插

秧 , 每个品种种植3行 , 每行种植10株 , 株行间距

12 cm × 30 cm, 所有田间管理遵循当地常规大田

生产管理。肥料施用 : 尿素150 kg·hm–2, 硫酸钾

75 kg·hm–2, 磷酸二铵150 kg·hm–2。 

1.3  食味值测定 

米饭的蒸煮制备主要参照GB/T 15682-2008《粮油检

验稻谷、大米蒸煮食用品质感官评价方法》中的小量

样品制备方法并结合实际情况进行适当修改。称取

30 g精米于蒸饭皿中, 快速加入100 mL水, 顺时针

搅拌10圈, 逆时针搅拌10圈, 快速换水并重复上述操

作1次。再用100 mL蒸馏水冲洗1次, 沥尽余水, 整个

洗米时间控制在3–5分钟。然后按照米 :水=1:1.4 

(m/m)加入蒸馏水, 蒸饭皿加盖纸盖, 浸泡30分钟。当

蒸锅沸腾时, 将蒸饭皿放入蒸锅蒸煮30分钟, 再焖10

分钟。取下纸盖沿蒸饭皿壁轻轻上下搅动米饭, 注意

不要破坏米粒结构。盖上纸盖, 在通风橱内冷却20分

钟, 再换成铁盖, 室温下冷却1.5小时。称取8 g冷却

后的米饭样品压成米饼 , 用日本株式会社生产的

STA-1A米饭食味计测定其外观、硬度、黏度、平衡

度和食味值, 每个样品重复测定3次。 

1.4  质构特性测定 

质构特性的测定方法参考孟庆虹等(2017)提出的三

粒法, 结合实际情况进行适当修改。在中间部位米饭

层每次随机挑选3粒饱满完整的米饭粒, 3个饭粒对

称放置在质构仪的载物平板上, 使用配备TA43球形

探头的CT34500型质构仪(BROOKFIELD ENGINEE-

RING LABORTORIES)进行TPA质构测定, 每个样

品重复测试10次。测试参数设置 : 测前速度为

1.00 mm·s–1, 测后速度为2.00 mm·s–1, 触发力设置

为5 g, 循环次数为2, 测试速度为0.5 mm·s–1。对获

得的10次测定结果, 每个品种分别去掉2个极大值和

极小值, 取剩余6次测定结果的平均值作为最终测定

结果。共测定30个质构性状: 第一循环硬度(hard-

ness, HN)、粘力(adhesion force, ADF)、粘性(ad-

hesion degree, AND)、内聚性(cohesiveness, CON)、

弹性(springiness, SN)、胶着性(gumminess, GMN)、

咀嚼性(chewiness, CN)、弹力(elastic force, EF)、硬

度形变量(hardness deformation, HND)、硬度形变百

分比(hardness deformation percentage, HNDP)、压

缩功循环1 (first compression work cycle, FCWC)、

第一可恢复形变循环(first recoverable deformation 

cycle, FRDC)、可恢复功循环1 (first recoverable 

work cycle, FRWC)、第一循环总功(first total power 

cycle, FTPC)、目标负载(objective load, OL)、目标

变形量(target deformation amount, TDA)、样品变形

百分比(sample deformation percentage, SDP)、峰

值应变(peak strain, PS)、弹性长度(elastic length, 

EL)、弹性功 (elastic work, EW)、第二循环硬度

(second cycle hardness, SCHN)、压缩功循环2 

(second compression work cycle, SCWC)、可恢复

形变循环2 (second recoverable deformation cycle, 

SRDC)、可恢复功循环2 (second recoverable work 

cycle, SRWC)、总功循环2 (second total power 

cycle, STPC)、弹性指数(elasticity index, EI)、咀嚼

指数(chewing index, CI)、校正内聚性(corrected co-

hesiveness, CCON)、校正胶着性(corrected gum-

miness, CGMN)和校正咀嚼性(corrected chewiness, 

CCN)。 

1.5  全基因组关联分析 

使用llumina HiSeqTM 2500测序仪获得原始序列数

据(raw data或raw reads), 通过fastq格式进行保存, 

使用BWA (Burrows-Wheeler Alignment)序列比对软

件中的BWA-MEM算法, 将全基因组重测序原始数据

与水稻参考基因组IRGSP v1.0进行比对, 将比对结

果保存于sam格式文件中, 根据水稻参考基因组使用

Samtools软件将经过比对的sam文件转化为二进制

bam格式文件, 使用GATK4生成群体vcf文件, 通过

MAF小于0.05过滤得到1.3 Mb的SNP和indel。利用

emmax软件的混合线性模型, 结合274份水稻样品质

构特性表型值与基因型值, 进行粳稻质构特性的全基因

组关联分析(genome-wide association study, GWAS)。 

1.6  数据分析与绘图 

使用GraphPad Prism 9.0.0.121进行方差分析并绘制

箱型图, 采用IBM SPSS Statistics 22进行相关性分

析, 使用R × 64 4.1.0进行主成分分析并绘制相关性
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热图、碎石图和Manhattan图(Friendly, 2002)。 

2  结果与分析 

2.1  中日粳米在食味上的差异以及基于食味值的

全基因组关联分析 

单产的提升是长期以来符合我国国情的水稻育种目

标, 而优质尤其是高食味是长期以来商品稻米的必要

条件。因此, 本研究分析了中日两国粳稻食味品质及

其构成因素的差异。结果表明, 在2021年和2022年沈

阳的同一种植环境条件下, 日本粳米的食味值均显著

高于中国粳米, 且中国粳米和日本粳米在2022年的

食味值均显著高于2021年。表明食味值受遗传因素影

响的同时, 受到不同年份间环境影响也较大(图1A)。

进一步分析表明, 环境对食味的影响趋势一致, 即相

对于2021年, 2022年所有材料的食味值均有所提高, 

多数品种食味值对于环境影响的响应程度相近, 少数

环境敏感品种食味值变异幅度较大(图1B)。 

本研究首先对自然群体开展基于食味值的全基因

组关联分析(GWAS) , 结果表明2021年和2022年在6  

 

 
 

图1  两年间中日粳稻食味值差异以及基于食味值的全基因组关联分析 

(A) 2021年和2022年中日粳米食味值差异; (B) 2022年中日粳米食味值相较于2021年变化幅度(CN: 中国粳稻; JP: 日本粳稻; 

* P<0.05; ** P<0.01); (C) 基于2021年食味值的全基因组关联分析; (D) 基于2022年食味值的全基因组关联分析。蓝线表示标记-性

状关联的显著性阈值(0.05显著水平), 黄线表示标记-性状关联的极显著性阈值(0.01显著水平)。 

 
Figure 1  Differences in taste values of japonica rice between China and Japan and genome-wide association studies based on 
taste value in two years 
(A) Differences in taste values of japonica rice between China and Japan in 2021 and 2022; (B) Changes in taste values of 
Chinese and Japanese japonica rice in 2022 compared with 2021 (CN: Chinese japonica rice; JP: Japanese japonica rice; * P<0.05; 
** P<0.01); (C) Genome wide association studies based on taste value in 2021; (D) Genome-wide association studies based on 
taste value in 2022. The blue line represents the threshold for the significance of marker-trait association (0.05 significance level), 
and the yellow line represents the threshold for the extreme significance of marker-trait association (0.01 significance level). 
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号染色体存在1个与稻米食味显著关联的位点(图1C, 

D)。进一步的单体型分析和基因注释显示, 该位点位

于调控稻米食味品质的主效基因Wx所在区域。对该

群体材料的Wx分型发现, 群体中只包含Wxb和Wxin

两种等位基因, 中日粳稻材料中均包含这两种等位基

因, 且以Wxb为主(附图1A)。我们比较了具有相同Wx

等位基因的中日粳稻的食味值, 发现即使在Wx基因

型相同的背景下, 日本粳稻的食味值依然显著高于中

国粳稻(附图1B)。这表明, 还存在独立于Wx基因之外

的影响中日粳米食味品质的位点。且由于中日现代栽

培粳稻中大部分食味品质相关主效基因均已被固定, 

许多品种的直链淀粉和蛋白质含量差异不大, 但食味

品质仍然体现出明显差异。因此我们引入在一定程度

上可将米饭食味品质的描述性判别转化为可用于遗

传研究的质构特性指标, 用于揭示中日粳米之间产生

细微食味差异的遗传机制。 

2.2  中日粳米食味值与质构特性指标相关性分析

及其在质构特性指标上的差异 

为明确各项质构特性指标与稻米食味间的关系, 我们

将两年间的食味值和质构特性指标分别取平均值, 然

后对两者进行相关性分析。结果表明, 食味值与米饭

硬度、硬度形变量、第一可恢复形变循环、可恢复功

循环1、第一循环总功、目标负载、目标变形量、粘

力、粘性、弹力、弹性长度、弹性功、第二循环硬度、

可恢复形变循环2、可恢复功循环2、总功循环2、胶

着性、咀嚼指数以及校正胶着性这些质构特性指标均

具有极显著相关性; 与压缩功循环1、峰值应变、压

缩功循环2、弹性和咀嚼性呈显著相关性(图2A), 这表

明大部分米饭质构特性指标与稻米食味之间具有密

切联系。 

2021年中国粳稻和日本粳稻群体在所有质构指

标上均无统计学上的显著差异(图2B, 附图2); 2022

年中国粳稻和日本粳稻在粘力、弹性指数两个指标上

呈现极显著性差异, 第一可恢复形变循环指数呈现显

著性差异, 在硬度、粘性、内聚性、弹性、弹力、胶

着性和咀嚼性等质构重要指标及其它质构特性指标

上均无显著性差异(图2C, 附图3)。综合两年间的质

构特性结果, 发现中国粳稻和日本粳稻在质构特性

指标上的差异并不明显, 其差异更多体现在品种个

体之间。随后对硬度、弹力和粘力指标遗传力进行

分析(附表1), 结果表明中日粳稻食味差异不是由单

一的质构特性指标决定, 而是整体质构特性共同作

用的结果。 

2.3  粳稻自然群体质构特性指标的主成分分析 

稻米的质构指标繁多, 而且我们的研究发现, 稻米食

味变化是由多个质构指标综合得出的结果, 再加上稻

米的质构特性具有复杂的遗传基础, 因此采用主成分

分析法对复杂的稻米质构特性降维, 提取主成分, 综

合两年主成分分析结果, 发现前4个主成分的累积贡

献率均达到80%以上, 可以解释群体表型遗传80%以

上的变异(表1; 附图4)。因此, 通过主成分分析将水

稻质构特性的30个指标降维成4个主成分。 

由表1可知, 两年间第一主成分贡献率达44.49%

以上 , 该主成分中总功循环2 (STPC)、胶着性

(GMN)、校正咀嚼性(CCN)、可恢复功循环1 (FRWC)、

压缩功循环2 (SCWC)、咀嚼性(CN)、校正胶着性

(CGMN)、可恢复功循环2 (SRWC)、目标负载(OL)、

第二循环硬度(SCHN)和第一循环硬度(HN)的荷载均

较大, 因此第一主成分主要反映上述11个质构特性

指标。两年间第二主成分的贡献率达14.80%以上, 

2021年第二主成分中载荷较大的指标是目标负载

(TDA)、硬度形变量(HND)、弹力(EF)、粘性(AND)、

粘力(ADF)、内聚性(CON)、压缩功循环1 (FCWC)、

弹性功(EW)和可恢复形变循环2 (SRDC), 而2022年

该主成分中载荷较大的是弹力(EF)、内聚性(CON)、

弹性指数(EI)、目标变形量(TDA)、硬度形变量(HND)、

粘力(ADF)、校正内聚性(CCON)、可恢复形变循环2 

(SRDC)和第一可恢复形变循环(FRDC), 其中目标变

形量(TDA)、硬度形变量(HND)、弹力(EF)、粘力

(ADF)、内聚性(CON)和可恢复形变循环2 (SRDC)指

标在两年间的载荷均较大, 表明这6个指标受不同年

际间的环境影响较小。两年间第3主成分和第4主成分

的贡献率分别达8.35%和5.8%以上, 第3主成分和第

4主成分在两年间的载荷均较大的分别为弹性长度

(EL)和弹性(SN)以及硬度形变百分比(HNDP)和峰值

应变(PS)。综上所述, 第1主成分主要表示胶着性和

咀嚼性相关性状, 第2主成分主要表示硬度、粘性和

形变相关性状, 第3和第4主成分分别表示弹性相关

性状和硬度形变相关性状。 
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图2  两年间中日粳稻食味和质构相关性分析及其在质构特性上的差异 

(A) 中日粳米食味值和质构特性指标的相关性分析(HN: 第一循环硬度; HND: 硬度形变量; HNDP: 硬度形变百分比; FCWC: 压缩

功循环1; FRDC: 第一可恢复形变循环; FRWC: 可恢复功循环1; FTPC: 第一循环总功; OL: 目标负载; TDA: 目标变形量; SDP: 

样品变形百分比; PS: 峰值应变; ADF: 粘力; AND: 粘性; EF: 弹力; EL: 弹性长度; EW: 弹性功; SCHN: 第二循环硬度; SCWC: 

压缩功循环2; CON: 内聚性; SRDC: 可恢复形变循环2; SRWC: 可恢复功循环2; STPC: 总功循环2; SN: 弹性; EI: 弹性指数; 

GMN: 胶着性; CN: 咀嚼性; CI: 咀嚼指数; CCON: 校正内聚性; CGMN: 校正胶着性; CCN: 校正咀嚼性); (B) 2021年部分质构特

性指标在中日粳米间的差异; (C) 2022年部分质构特性指标在中日粳米间的差异。CN和JP同图1; * P<0.05; ** P<0.01 

 
Figure 2  Correlation analysis of the taste and texture of japonica rice and differences in some textural characteristics of japo-
nica rice between China and Japan in two years  
(A) Correlation analysis of the taste and texture of japonica rice between China and Japan in two years (HN: Hardness; HND: 
Hardness deformation; HNDP: Hardness deformation percentage; FCWC: First compression work cycle; FRDC: First recovera-
ble deformation cycle; FRWC: First recoverable work cycle; FTPC: First total power cycle; OL: Objective load; TDA: Target de-
formation amount; SDP: Sample deformation percentage; PS: Peak strain; ADF: Adhesion force; AND: Adhesion degree; EF: 
Elastic force; EL: Elastic length; EW: Elastic work; SCHN: Second cycle hardness; SCWC: Second compression work cycle; 
CON: Cohesiveness; SRDC: Second recoverable deformation cycle; SRWC: Second recoverable work cycle; STPC: Second 
total power cycle; SN: Springiness; EI: Elasticity index; GMN: Gumminess; CN: Chewiness; CI: Chewing index; CCON: Cor-
rected cohesiveness; CGMN: Corrected gumminess; CCN: Corrected chewiness); (B) Differences in some textural characteris-
tics of japonica rice between China and Japan in 2021; (C) Differences in some textural characteristics of japonica rice between 
China and Japan in 2022. CN and JP are the same as shown in Figure 1; * P<0.05; ** P<0.01 
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表1  2021年和2022年质构特性指标因子主成分的荷载矩阵、特征值、贡献率和累积贡献率 

Table 1  Factor load matrix, eigenvalues, contribution rates and cumulative contribution rates of the principal components of the 
qualitative and structural property indicators in 2021 and 2022 

Year Variable V1 V2 V3 V4 Year Variable V1 V2 V3 V4 

2021 HN –0.238 –0.077 –0.139 –0.153 2022 HN –0.250 0.110 –0.126 –0.050

 HND –0.039 –0.343 –0.066 0.261  HND –0.076 0.285 0.210 0.002

 HNDP 0.002 –0.139 0.028 0.459  HNDP –0.037 0.069 0.430 –0.448

 FCWC –0.191 –0.235 –0.186 –0.089  FCWC –0.215 0.198 –0.071 –0.028

 FRDC –0.176 0.186 –0.016 0.299  FRDC –0.144 –0.236 0.245 0.049

 FRWC –0.249 0.038 –0.088 0.042  FRWC –0.264 –0.042 0.019 0.020

 FTPC –0.214 –0.189 –0.177 –0.067  FTPC –0.231 0.169 –0.064 –0.022

 OL –0.242 –0.060 –0.140 –0.117  OL –0.253 0.097 –0.116 –0.048

 TDA –0.040 –0.344 –0.071 0.243  TDA –0.076 0.287 0.196 0.021

 SDP –0.025 –0.186 –0.076 0.196  SDP –0.059 0.184 0.212 0.096

 PS –0.001 –0.144 0.036 0.449  PS –0.033 0.068 0.443 –0.420

 ADF –0.039 –0.267 0.296 –0.211  ADF 0.010 0.284 –0.125 0.078

 AND 0.005 –0.286 0.299 –0.132  AND 0.061 0.186 0.034 0.311

 EF –0.137 0.322 0.088 0.158  EF –0.031 –0.323 –0.012 –0.090

 EL 0.045 –0.128 0.386 0.034  EL –0.012 –0.082 0.302 0.381

 EW –0.036 –0.223 0.385 –0.124  EW 0.039 0.206 0.081 0.418

 SCHN –0.244 –0.046 –0.127 –0.143  SCHN –0.252 0.100 –0.139 –0.051

 SCWC –0.251 –0.110 –0.066 –0.031  SCWC –0.264 –0.081 –0.050 0.008

 CON –0.153 0.256 0.236 0.089  CON –0.058 –0.315 –0.077 –0.052

 SRDC –0.166 0.221 0.003 0.280  SRDC –0.128 –0.245 0.243 0.050

 SRWC –0.240 0.090 –0.067 0.066  SRWC –0.263 –0.055 –0.004 –0.013

 STPC –0.258 –0.050 –0.071 –0.010  STPC –0.269 0.043 –0.038 –0.003

 SN –0.151 –0.166 0.248 0.206  SN –0.141 –0.060 0.378 0.329

 EI –0.130 0.175 0.338 –0.019  EI –0.039 –0.296 0.096 0.212

 GMN –0.256 0.047 –0.012 –0.080  GMN –0.265 –0.032 –0.100 –0.027

 CN –0.259 –0.014 0.080 0.008  CN –0.264 –0.056 0.047 0.065

 CI –0.249 0.093 0.086 –0.062  CI –0.241 –0.140 –0.025 0.054

 CCON –0.152 0.129 0.321 0.029  CCON –0.073 –0.284 –0.104 0.004

 CGMN –0.252 –0.013 0.018 –0.105  CGMN –0.264 –0.006 –0.109 –0.016

 CCN –0.252 –0.069 0.102 –0.009  CCN –0.265 0.037 0.070 –0.092

 Eigenvalue 14.250 5.510 3.588 2.393  Eigenvalue 13.354 8.352 2.513 1.728

 
Contribution  
rate (%) 

53.28 14.80 8.69 6.32 
 

Contribution 
rate (%) 

44.49 27.81 8.35 5.80 

 
Cumulative  
contribution  
rate (%) 

53.28 68.08 76.77 83.09 
 

Cumulative 
contribution 
rate (%) 

44.49 72.30 80.65 86.45 

表格中缩写同图2。Abbreviations in the table are the same as shown in Figure 2. 

 

2.4  基于质构特性指标主成分特征值的全基因组

关联分析 

本研究以中日粳稻组成的自然群体的主成分特征值

为表型数据, 结合基因型数据进行全基因组关联分

析。结果显示, 共检测到23个对水稻质构特性主成分

产生影响的位点(图3; 表2)。其中2021年共检测到17 

个显著性位点, 分布在除第5、10和12以外的9条染色

体上; 2022年共检测到8个显著性位点, 分布在除第

6、9和10以外的染色体上。位于第4号染色体的

qFPC4.3和位于第9号染色体的qFPC9.2两个位点在

两年间被共定位。 

2.5  qFPC4.3和qFPC9.2区域的候选基因分析 

我们绘制了目标峰值附近的LD图, qFPC4.3位点候选 
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图3  基于自然群体质构特性指标主成分特征值的全基因组关联分析 

(A) 2021年基于质构特性特征值的全基因组关联分析; (B) 2022年基于质构特性特征值的全基因组关联分析。黑线表示标记-性状关

联的显著性阈值。 

 
Figure 3  Genome-wide association studies based on principal component eigenvalues of natural population texture characte-
ristic indicators 
(A) Genome-wide association studies based on texture characteristic feature values in 2021; (B) Genome-wide association 
studies based on texture characteristic feature values in 2022. The black lines represent the threshold for the significance of 
marker-trait association. 
 

基因的范围被缩小至486.3 Kb的基因组区域(图4A, 

B), 在qFPC4.3和区域内注释到6个与表型变异相关

的基因(图4C)。基因注释表明, 这6个基因编码的蛋白

多为表达蛋白, 随后我们根据国家水稻数据库中心

(https://ricedata.cn/gene/) 和 The Bio-Analytic Re-

source for Plant Biology网站 (https://bar.utoronto. 

ca/eplant_rice/)基因表达和蛋白工具模块获取各基

因的表达量数据, 结果表明, LOC_Os04g23300、

LOC_Os04g23330和LOC_Os04g23470在灌浆期的

种子中高表达(表3)。 

同样, 我们绘制了目标峰值附近的LD图, 将qF-

PC9.2候选基因的范围缩小至500 Kb的基因组区域

(图4D, E), 结合单体型分析, 在qFPC9.2区域内注释

到15个与表型变异相关的基因(图4F)。基因注释信息

显示, 这15个基因功能各异, 基因表达分析显示, 有7

个基因在灌浆期籽粒中高表达, 2个在成熟种子中高

表达(表4)。 

值得关注的是, 仅在2022年被定位到的qFPC2.3 

位点附近存在1个已报道来源于突变体的品质相关基

因Du-3 (附图5A–C; 附表2)。du3突变体中, Wxb  
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表2  自然群体质构特性重要指标显著位点 

Table 2  Significant loci of important indicators of the texture characteristics of natural populations 

Traits 
Chro-
mosome 

Quanti- 
tative  
trait  
nucleo- 
tides 

Year
Lead single  
nucleotide  
polymorphism 

P value Traits
Chro-
mo-
so-me

Quanti- 
tative  
trait  
nucleo- 
tides 

Year 
Lead single  
nucleotide  
polymorphism 

P value 

PC1 1 qFPC1.1 2021 S01_4122448 1.77E–06  9 qFPC9.2 2021 S09_655033 2.84E–05

 2 qFPC2.1 2021 S02_2111625 3.54E–05    2022 S09_707465 2.00E–05

 2 qFPC2.2 2021 S02_18008119 1.89E–05 PC2 1 qSPC1.1 2021 S01_34361048 6.28E–06

 2 qFPC2.3 2022 S02_24989754 9.26E–05  3 qSPC3.1 2021 S03_33811087 1.07E–06

 3 qFPC3.1 2021 S03_14095190 8.10E–05  4 qSPC4.1 2021 S04_33424615 4.92E–05

 4 qFPC4.1 2022 S04_1115264 5.54E–06  10 qSPC10.1 2022 S10_2285014 5.95E–05

 4 qFPC4.2 2022 S04_4490974 2.53E–06 PC3 6 qTPC6.1 2021 S06_22391759 1.33E–05

 4 qFPC4.3 2021 S04_13268045 7.14E–05  7 qTPC7.1 2021 S07_10551451 4.89E–05

   2022 S04_13329698 2.47E–05  8 qTPC8.1 2021 S08_19868807 1.81E–05

 6 qFPC6.1 2022 S06_23235180 5.02E–06  9 qTPC9.1 2021 S09_7944917 1.80E–05

 7 qFPC7.1 2021 S07_9324722 7.40E–05  10 qTPC10.1 2022 S10_16314058 7.08E–05

 8 qFPC8.1 2021 S08_21150875 6.47E–05  11 qTPC11.1 2021 S11_28894771 6.28E–07

 9 qFPC9.1 2021 S09_38586 1.82E–05       

 

mRNA前体的剪接效率降低, 从而导致直链淀粉含

量降低(Isshiki et al., 2008)。根据群体中存在的变异, 

将Du-3基因分为4种单体型(附表3)。对Du-3基因4种

单体型材料间的直链淀粉含量、胶稠度和蛋白质含量

进行分析, 发现携带Du-3Hap1的材料直链淀粉含量和

胶稠度分别显著低于和高于携带其它3种单体型材

料, 而不同单体型材料间的蛋白质含量则无显著差异

(附图5D–F)。本研究应用GWAS方法检测到该基因可

能存在的自然变异, 同时该基因仅在2022年被定位

到, 说明该基因的表达可能易受温度和光照等环境因

素影响。 

3  讨论 

稻米食味品质受到包括遗传背景和环境条件在内多

种因素的影响。环境因素中对稻米食味品质产生影响

的主要是温度、光照和水分, 灌浆前期和中期温度过

高或过低均不利于食味品质形成(习敏等, 2020); 同

时, 灌浆期和结实期的平均积温和日照时数均严重影

响稻米的食味品质(王乐惠等, 2023)。灌浆期尤其是

抽穗后15天开始缺乏足够的光照会严重降低稻米的

食味品质(单智超和陈富忠, 2023); 雨量充沛、灌溉水

水质优良以及间歇灌溉方式有利于食味品质的提升

(陈宏法等 ,  2023)。但遗传基因是决定食味品质 

的基石, 影响食味品质的潜力。我们通过对两年间不

同环境条件下的食味品质和质构特性进行研究, 以排

除部分环境因素的影响, 从而在相对排除环境影响的

前提下, 挖掘影响中国东北和日本粳稻食味品质的遗

传基础。研究表明, 淀粉和蛋白质含量对稻米食味品

质起决定性作用(姚晓云等, 2016; 唐子雯和张冬平, 

2023; 许锐等, 2024)。因此, 中日粳稻品质育种过程

中, 淀粉和蛋白质含量相关基因优势单体型逐渐被固

定下来, 如携带Wxb型基因的水稻, 其直链淀粉含量

低, 食味品质佳(Sreenivasulu et al., 2022)。我们以

食味值为表型进行关联分析, 在两年间重复定位到

Wx基因, 这是由于本研究材料中包含早期水稻品种, 

这些品种中淀粉和蛋白质相关基因未被固定, 所以

Wx基因效应得以凸显出来。而中日粳稻现代栽培品

种中, 调控淀粉和蛋白质含量的主效基因已被固定, 

因此各品种间直链淀粉和蛋白质含量基本趋于一致, 

但其食味值仍存在一定差异。我们对该群体材料间的

Wx分型后发现, 携带相同Wx等位基因的中日粳稻材

料食味值仍存在显著差异, 这表明除已被固定的主效

基因外, 还存在一些微效基因对中日粳稻食味品质差

异产生不可忽视的影响。基于此, 我们从质构的角度

探索影响中日粳米食味品质的遗传机制, 揭示独立于 
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图4  qFPC4.3和qFPC9.2位点的候选基因单倍型分析 

(A) 2021年和2022年基于质构特性特征值的全基因组关联分析; (B) qFPC4.3位点附近的LD black图; (C) qFPC4.3位点附近LD区间

内与表型变异相关的基因, 纵坐标代表PC1的主成分特征值得分; (D) 2021年和2022年基于质构特性特征值的全基因组关联分析; (E) 

qFPC9.2位点附近的LD black图; (F) qFPC9.2位点附近LD区间内与表型变异相关的基因, 纵坐标代表PC1的主成分特征值得分。(C), 

(F) 不同小写字母表示差异显著。 

 
Figure 4  Haplotype analysis of candidate genes for qFPC4.3 and qFPC9.2 
(A) Genome-wide association studies based on eigenvalues of texture properties in 2021 and 2022; (B) LD black near the 
qFPC4.3 locus; (C) Genes associated with phenotypic variation in the LD interval near the qFPC4.3 locus, whose vertical coor-
dinates represent the principal component eigenvalue scores of PC1; (D) Genome-wide association studies based on eigenva-
lues of texture properties in 2021 and 2022; (E) LD black near the qFPC9.2 locus; (F) Genes associated with phenotypic variation 
in the LD interval near the qFPC9.2 locus, whose vertical coordinates represent the principal component eigenvalue scores of 
PC1. (C), (F) Different lowercase letters indicate significant differences. 



 崔娟等: 影响中国东北和日本粳稻食味品质差异的质构因素及其遗传基础解析  543 

 

表3  qFPC4.3的候选基因注释信息 

Table 3  Candidate gene annotation information of qFPC4.3 

Gene ID Annotation High expression site Gene ID Annotation High expression site

LOC_Os04g23070 Retrotransposon 
protein 

NA LOC_Os04g23330 Expressed  
protein 

Young panicle and 
seed of filling stage

LOC_Os04g23250 Transposon protein NA LOC_Os04g23470 Transposon  
protein 

Seed of filling stage

LOC_Os04g23300 Retrotransposon 
protein 

Young panicle and 
seed of filling stage 

LOC_Os04g23710 Transposon  
protein 

NA 

NA: 无基因表达数据。NA: No gene expression data available. 

 

表4  qFPC9.2候选基因注释信息 

Table 4  Candidate gene annotation information of qFPC9.2 

Gene ID Annotation High expression site 

LOC_Os09g01600 Expressed protein Young panicle and seed of filling stage 

LOC_Os09g01610 Clumping factor B Young panicle and seed of filling stage 

LOC_Os09g01640 CAX-interacting protein 4 Young panicle and seed of filling stage 

LOC_Os09g01660 Expressed protein Leaf 

LOC_Os09g01680 DNA repair protein Young panicle and seed of filling stage 

LOC_Os09g01690 Expressed protein Young panicle and seed of filling stage 

LOC_Os09g01910 Transposon protein NA 

LOC_Os09g01930 Expressed protein Young panicle and mature seed 

LOC_Os09g01950 Expressed protein NA 

LOC_Os09g02120 Expressed protein Young panicle and seed of filling stage 

LOC_Os09g02160 DEFL47-defensin and Defensin-like DEFL family Pistils 

LOC_Os09g02180 Oryza sativa drought and salt stress response-1 Mature seed 

LOC_Os09g02214 Na+/H+ antiporter gene Mature leaf and SAM 

LOC_Os09g02110 Retrotransposon protein Seed of filling stage 

SAM: 茎尖分生组织。NA同表3。SAM: Shoot apical meristem. NA is the same as shown in Table 3. 

 

Wx之外的基因组变异位点。 

质构特性是由微效多基因控制的综合性复杂性

状, 由环境条件和遗传因素共同决定。且质构指标繁

多, 质构特性对稻米蒸煮食味品质的影响是由多个指

标共同作用的结果。当前, 国内外对稻米质构特性的

研究主要通过对稻米质构特性与其理化指标的关系

进行相关分析, 以探索影响稻米质构特性的主要因

素。研究发现, 水稻的直链淀粉含量、蛋白质含量、

糊化温度、碱消度和胶稠度等是影响稻米质构特性的

主要因素(周显青等, 2012; 王鹏跃等, 2016), 但从遗

传角度对质构特性进行研究的较少。本研究以中日粳

稻质构特性指标主成分特征值为表型数据进行全基

因组关联分析, 在两年间共定位到23个相关QTN位

点。余峥嵘(2007)利用珍汕97和德陇208的重组自交

系群体为材料对稻米质构特性进行QTL定位分析, 结

果表明Waxy基因区段是控制稻米质构特性的主要区

段。王翠丽等(2022)利用“Asominori × IR24”衍生

的重组自交系群体在4号染色体上定位到1个调控粘

附力的QTL: F-Qadf-4-1, 在9号染色体上分别定位到

调控硬度、粘附力、弹性和咀嚼性的QTLs, 但上述位

点均与本研究定位到的2个位点不重合, 这表明调控

中日粳米质构特性的变异位点独立于上述位点之外, 

这可能是由于日本从育种之初便开始以优质作为育

种目标, 在一代代的人工选择中, 保留了某些调控质构

特性的独特的等位变异, 但与中国现代栽培粳稻中的单

体型不一致。 

在对某一问题进行研究时, 为了获取更加全面和

详细的信息, 研究者通常选取多个变量对相关性状进

行说明(许淑娜和李长坡, 2011)。但如果选取的变量

过多且变量之间反映的信息具有重叠性, 反而会增加
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研究工作的复杂度和工作量。因此, 基于原始变量之

间的相关关系, 利用少数几个包涵原始变量大部分变

异信息的线性组合来代替原始变量进行综合评价 , 

PCA便是一种从高度相关的复杂、多个特征中收集信

息的有效方法。在GWAS分析中, PCA结果能作为协

变量, 用于校正群体分层给关联分析带来的假阳性。因

此, 在前人研究中提出了一种使用PC分数作为因变量

执行高效GWAS的策略。首先, 这种策略可以通过避免

多次测试降低 I型错误率的可能性 (Holberg et al., 

2001; He et al., 2008)。其次, PCA生成的PC分数可以

将倾斜的原始变量转化为近似的正态分布, 从而得到

稳健可靠的GWAS结果(Boomsma and Dolan, 1998; 

Goh and Yap, 2009)。第三, 由于PC分数代表集成变

量的特性, 使用PC分数的GWAS可以检测到使用个体

性状可能被忽略的基因组区域(Yano et al., 2019)。 

此外, 将复杂性状表型参数应用主成分分析降维

后的全基因组关联分析也有报道。日本名古屋大学松

冈信教授课题组对8个与水稻株型有关的典型性状进

行了主成分分析, 结果显示第一主成分反映了水稻株

型性状的大部分信息, 利用PC1作为因变量进行全基

因组关联分析 , 分离到1个编码水稻细长秆的基因 

OsSPY (Yano et al., 2019)。张旭等(2021)在解析甘

蓝型油菜(Brassica napus)株型相关性状的遗传调控

机制时, 组合利用全基因组关联分析和主成分分析方

法, 充分挖掘了复杂性状的调控机制, 而且协调了株

型相关性状之间的相互影响。本研究将PCA与GWAS

相结合, 成功地将30个质构特性指标降维成4个可解

释群体80%以上表型变异的主成分, 并定位到2个稳

定遗传的调控中日粳米质构特性的变异位点以及1个

已克隆影响直链淀粉含量的基因Du-3。由此可见, 在

GWAS中使用主成分分析是挖掘涉及复杂特征性状

基因的有效手段。 

本研究发现中国粳米食味值显著低于日本粳米, 

质构特性指标与食味值相关性分析表明, 30个米饭质

构特性指标中24个指标与稻米食味之间显著或极显

著相关。进一步的质构特性指标分析显示, 中日粳米

食味差异是由多个质构特性指标综合作用的结果。同

时, 本研究成功地将稻米食味品质的描述性判别, 转

化为可用于遗传研究的30个可量化的质构指标, 并

降维成4个能解释80%以上表型变异的主成分。利用

基于质构特性指标主成分特征值的全基因组关联分

析, 揭示了中日粳米之间产生细微食味差异的遗传

机制, 为东北稻米品质遗传改良提供了新的参考。 
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Analysis of the Texture Factors and Genetic Basis Influencing the 
Differences in Eating Quality between Northeast China and  

Japanese Japonica Rice 

Juan Cui†, Xiaoyu Yu†, Yuejiao Yu, Chengwei Liang, Jian Sun*, Wenfu Chen* 

Rice Research Institute, Shenyang Agricultural University, Shenyang 110866, China 

INTRODUCTION: Due to differences in breeding objectives, northeast japonica rice (Oryza sativa subsp. geng or japo-

nica) is more advantageous than Japanese japonica rice in terms of yield level, whereas Japanese japonica rice is sig-

nificantly better than Chinese japonica rice in terms of eating quality. Clarifying the genetic basis of the differences in 

eating quality between Chinese and Japanese japonica rice is highly valuable for the cultivation of high-yield and 

high-quality japonica rice.  

RATIONALE: A total of 274 Chinese and Japanese japonica rice varieties were used as research materials to quantify the 

eating quality of the rice and to analyze the genetic basis of the taste differences between Chinese and Japanese japonica 

rice by combining genome-wide association analysis with the downscaling of many parameters.  

RESULTS: The results revealed that the significant differences in the taste values of Chinese and Japanese japonica rice 

were reflected in three textural parameters: the adhesion force (ADF), first recoverable deformation cycle (FRDC), and 

elasticity index (EI). Moreover, the correlation analysis between the taste values and 30 textural characters showed that 

24 characters were significantly correlated with the taste value of rice. The 30 metrics of textural characterization were 

downscaled to four principal components that explained 80% of the phenotypic variation in the population, and the ge-

nome-wide associations of their eigenvalues were mined to two primary effector loci affecting the textural characterization 

of Chinese-Japanese japonica rice, qFPC4.3 and qFPC9.2.  

CONCLUSION: In this study, we quantified the parameters of eating quality from a qualitative perspective, and thus ana-

lyzed the genetic basis of the differences in eating quality between Chinese and Japanese rice, which provided valuable 

genetic information and a theoretical basis for the genetic improvement of the eating quality of japonica rice in China. 
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PCA analysis and genome-wide association studies based on principal component eigenvalues of texture characteris-
tics indicators. PCA analysis was performed using 2021 data. 

Key words  japonica rice, textural characteristics, eating quality, genome-wide association study, principal component 
analysis 
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附图1  自然群体Wx基因分型及相同Wx基因型间食味值比较 

(A) 自然群体中的Wx基因分型; (B) 两年间相同Wx基因型的中日粳稻食味值比较。** P<0.01 

Appendix figure 1  Wx genotyping and comparison of taste values among identical Wx genotypes in natural populations  
(A) Typing of Wx in natural populations; (B) Comparison of taste values between Chinese and Japanese japonica rice with the 
same Wx genotype in two years. ** P<0.01 
 

附图2  2021年自然群体中日粳稻质构特性指标差异对比 

Appendix figure 2  Comparison of the differences in texture characteristics of japonica rice in Chinese and Japanese in 2021 
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附图3  2022年自然群体中日粳稻质构特性指标差异对比 

Appendix figure 3  Comparison of the differences in texture characteristics of japonica rice in Chinese and Japanese in 2022  
 

附图4  质构特性PCA碎石图 

Appendix figure 4  Texture characteristics PCA lithotripsy diagram 
 

附图5  qFPC2.3的候选基因单倍型分析及Du-3基因不同单体型材料间直链淀粉、蛋白质含量和胶稠度 

(A) 2022年基于质构特性特征值的全基因组关联分析; (B) qFPC2.3位点附近的LD black图; (C) qFPC2.3位点附近LD区间内与表型

变异相关的基因, 纵坐标代表PC1的主成分特征值得分; (D) Du-3基因不同单体型材料间的直链淀粉含量; (E) Du-3基因不同单体型

材料间的胶稠度; (F) Du-3基因不同单体型材料间的蛋白质含量。** P<0.01 

Appendix figure 5  Haplotype analysis of candidate genes for qFPC2.3 and amylose content, protein content, and gel consis-
tency among different haplotypes of the Du-3 gene 
(A) Genome wide association studies based on texture characteristic feature values in 2022; (B) LD black near the qFPC2.3 
locus; (C) Genes associated with phenotypic variation in the LD interval near the qFPC2.3 locus, whose vertical coordinates 
represent the principal component eigenvalue scores of PC1; (D) Amylose content among different haplotypes of Du-3; (E) Gel 
consistency among different haplotypes of Du-3; (F) Protein content different haplotypes of Du-3. ** P<0.01 

 

附表1  自然群体硬度(HN)、弹力(EF)和粘力(ADF)指标广义遗传力分析 

Appendix table 1  Genetic power analysis of the natural population hardness (HN), elastic force (EF), and adhesion force 
(ADF) indicators 

 

附表2  qFPC2.3候选基因注释信息 

Appendix table 2  Candidate gene annotation information of qFPC2.3 

 

附表3  Du-3基因变异信息 

Appendix table 3  Variant information of the Du-3 gene 

 

https://www.chinbullbotany.com/fileup/1674-3466/PDF/24-196-1.pdf 
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