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摘　要：香米因其具有独特的香味，长期以来深受国际市场青睐。我国香稻种植历史悠久，香稻资源丰富，

但缺乏高端优质香米品牌。当前消费者对优质香米的需求不断加大，进而加快了我国优质香稻的育种进程。稻

米香味主要由编码甜菜碱醛脱氢酶基因 Badh2 控制，该基因功能突变能够导致稻米香气成分 2- 乙酰 -1- 吡咯

啉（2AP）的积累。随着水稻功能基因组学的发展，香稻资源中 Badh2 基因单倍型得以深入挖掘，2AP 生物合

成通路被初步解析，它们将进一步加快香稻育种的进程。综述了目前在香稻资源中发现的 19 种 Badh2 基因单倍

型，重点分析不同类型单倍型的地域分布特性，比较不同单倍型之间的 2AP 含量；同时阐述 2AP 生物合成通路

涉及的谷氨酸 - 脯氨酸代谢途径和多胺代谢途径研究现状，总结香稻籽粒中 2AP 的分布特征，并对目前两种籽

粒 2AP 积累的理论机制进行比较分析，提出利用多组学手段从籽粒动态发育过程研究 2AP 生物合成通路变化特

性的策略，以期为香稻资源基因利用和籽粒 2AP 特异富集香稻品种的培育提供参考。
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Research Advances of Haplotype Variation at Badh2 Gene and 
2-Acetyl-1-pyrroline Bi osynthetic Pathway in Aromatic Rice
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WANG Zhidong, CHEN Yibo, ZHAO Lei, GONG Rong, ZHOU Shaochuan
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Guangdong Key Laboratory of New Technology in Rice Breeding, Guangzhou 510640, China）

Abstract：Aromatic rice has long been favored by the world rice trade because of its pleasant scent. China has a long 

history of aromatic rice cultivation and diverse aromatic rice accessions. However, there is a real lack of top aromatic rice 

brands. Nowadays, there is an increasing demand for good-quality aromatic rice, leading to speed up the breeding process 

of high quality of aromatic rice varieties. The Badh2, encoding betaine aldehyde dehydrogenase gene, is the major genetic 

basis of fragrance in rice. The loss-of-function alleles of Badh2 accounts for accumulation of 2-acetyl-1-pyrroline（2AP）, 

which is widely regarded as the main compound responsible for the characteristic aroma. With the development of rice 

functional genomics, the Badh2 gene haplotypes in aromatic rice resources have been deeply explored and the biosynthesis 

pathway of 2AP has been preliminarily analyzed, which will speed up the process of aromatic rice breeding. This review 
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focused on 19 Badh2 gene haplotypes which were found in aromatic rice accessions. The geographic locations of different types 

of haplotypes were mainly analyzed and the correlation between these haplotypes and 2AP concentrations were compared. The 

research advances of glutamate-proline metabolic pathway and polyamine metabolic pathway involved in 2AP biosynthesis 

pathway were demonstrated. Meanwhile, the 2AP distribution characteristics in aromatic rice grains were summarized. Two 

theoretical mechanisms of 2AP accumulation in grains were compared and a strategy to study the 2AP biosynthesis pathway 

changes at various grain developmental stages by multi-omics methods was proposed, with a view to serve as an inspiration for 

genetic utilization of aromatic rice resources and breeding of rice varieties with 2AP specific enrichment.

Key words: aromatic rice; fragrance gene; haplotype; 2-acetyl-1-pyrroline; metabolic pathway; polyamine

香米在蒸煮过程中会散发出令人愉悦的独特

香味，被誉为水稻中的珍品，具有较高的经济价

值。而稻米香味是国际市场上决定香米价格的重

要因素之一［1］，优质香米价格是非香稻的 3 倍之

多［2］。传统香稻品种具有很强的地域特性，泰国

的茉莉香米、印度与巴基斯坦的巴斯马蒂香米长

期占据国际香米市场主要份额，近年来越南、柬

埔寨等国的优质香米出口量也在不断加大。我国

作为全球最大的稻米生产国和消费国［3］，市场供

需不平衡，每年需进口一定数量的优质香米以满

足国内高端市场需求。因此，加强香稻品种选育，

打造我国香米品牌以取代泰国香米，对于提升我

国香米国际影响力具有重要的经济和社会效益。

我国具有丰富的香稻资源，香稻种植历史可

以上溯到 3 000 多年前。由于香稻多为地方性品

种，兼受产量、抗性和改良技术等条件限制，导

致我国香稻生产长期不被重视［4-5］。当前，我国

稻米消费市场面临转型升级，优质且具有香味的

大米深受市场青睐，水稻育种由注重产量向产量

品质并重的方向转型。2018—2020 年，全国农业

技术推广服务中心连续 3 年举办全国优质稻品种

食味品质鉴评会，有力推动我国水稻育种向优质

稻育种方向转型。

香 味 物 质 的 挖 掘 和 香 味 基 因 的 遗 传 调 控

是香稻育种的两个根本问题，长期以来备受关

注。前人在稻米中发现了上百种挥发性香味化合 

物［6-9］，随着检测技术水平的提高和研究的不断

深 入，1983 年 2- 乙 酰 -1- 吡 咯 啉（2-acetyl-1-

pyrroline，2AP）被确认为稻米特征香气成分［10］。

水稻香味基因的遗传研究起始于 20 世纪 70 年代，

早期研究推断香味基因可能由单个［11］、2 个［12］

或 3 个［13］隐性基因控制。随着分子标记技术和

水稻功能基因组学的发展，Ahn 等［14］利用分子

标记技术将香味基因定位在第 8 号染色体上，

Bradbury 等［15］图位克隆到香味主效基因 Badh2
（LOC_Os08g32870），该基因第 7 外显子 8 bp 的

缺失和 3 个碱基的突变致使基因功能失活，最终

引起 2AP 积累。

随着基因组测序技术快速发展，研究者们在

香稻资源中挖掘出了更多功能性突变的 Badh2 单

倍型［16-17］，这为香稻育种提供了丰富的香稻基

因资源；同时，对香味基因的生化基础和 2AP 生

物合成途径开展了细致研究［18-19］，初步揭示了

2AP 的生物合成通路［20］。但香味遗传性状十分

复杂，不同品种稻米的 2AP 含量存在明显差异、

相同品种在不同种植条件下的 2AP 含量也不相

同［2, 21-23］，而如何特异提高精米 2AP 含量也是香

米产业发展面临的关键问题［1］，这些问题的解决

需要进一步解析 2AP 生物合成机制，尤其要深入

认识籽粒发育过程中 2AP 积累机制。本文对已发

现的香稻 Badh2 基因单倍型及不同单倍型香稻中

2AP 含量等的研究进行综述，重点阐述 2AP 生物

合成通路的研究进展，提出从籽粒发育动态角度

研究 2AP 积累机制，为香稻资源相关基因利用、

籽粒特异富集 2AP 的香稻品种研发提供依据。

1　香稻 Badh2 基因的单倍型

1.1　香味基因 Badh2 的功能研究及利用

水稻 Badh2 基因编码甜菜碱醛脱氢酶，该蛋

白能够催化甜菜碱醛合成甜菜碱，从而在抗盐害、

冷害和热害等逆境胁迫中发挥重要作用［15, 24］。 

研 究 发 现， 水 稻 中 存 在 1 个 BADH2 同 源 蛋 白

BADH1，且两个蛋白功能可能发生了明显分化：

Fitzgerald 等［25］发现非香稻中这两个蛋白均发挥

功能，香稻和非香稻品种中 BADH1 的转录本并

不存在差异，BADH1 在响应盐胁迫中发挥主要作

用；He 等［26］发现 BADH1 与苗期水稻耐盐性显

著相关，而 BADH2 只与稻米香味性状密切关联；
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BADH2 在 pH 10 的碱性条件下具有最大催化活

性，催化底物主要为 4- 氨基丁醛，而 BADH1 在

pH 9.5 条件下具有催化活性，且对 4- 氨基丁醛催

化活性极低［18］。

表达模式分析表明，Badh2 在水稻的地上部

分均能表达，亚细胞定位发现 BADH2 蛋白主要

定位于细胞质［19］。Baicharoen 等［27］深入解析了

BADH2 蛋白的 3D 结构，发现该蛋白包含 NAD+

结合域、底物结合域和寡聚化结合域，揭示了关

键氨基酸残基如 N162、C294、E260 在催化反应

中的关键作用，为优质香稻改良提供了理论基础。

随着分子标记辅助育种、基因编辑育种等

技术的发展，通过 RNAi、TALEN 等生物技术对

Badh2 进行敲减或敲除，已成功获得转基因香稻

材料［28-30］，随着 CRISPR/Cas9 基因编辑系统在

作物育种中的广泛应用，该技术已成为快速获得

香稻材料的重要方法［31-32］。

1.2　香稻资源中 Badh2 单倍型的挖掘

基于转基因存在的潜在风险挑战，挖掘更多

自然变异的香味基因单倍型对于丰富优质香稻育

种多样性具有重要意义。通过对香稻资源的序列

分析，目前在 Badh2 基因编码区共发现 15 种功

能性突变的单倍型（表 1），这些变化的核苷酸

位 点 分 布 在 第 1、2、4、7、8、10、12、13、14

外显子，以小片段序列插入或删除（Indel）和单

核苷酸变异（SNP）为主［16-17, 33-35］。

从 Badh2 基 因 型 分 布 和 基 因 频 率 分 析，

badh2-E7（ 第 7 外 显 子 8 bp 的 缺 失 和 3 个 碱 基

的突变）是最常见的突变类型，广泛分布在世

界主要稻米生产国，如著名香籼稻 KDML105 和

Basmati370、美国香粳稻 Della、我国优质稻花香

2 号、广东丝苗米代表品种美香占 2 号和象牙香

占等均为这种单倍型，表明在较早的香稻育种过

程中，这种单倍型被育种家无意识选择并广泛应

用。其余 14 种单倍型具有较强的地域分布特性，

相应的香稻品种数量较少，且多在粳稻中被发现，

如江苏的南粳系列均为 badh2-E2.1 单倍型，浙江

和广西的香糯稻为 badh2-E4-5 单倍型，这些香味

基因型可能受特殊地理限制，形成了特色香稻品

种。此外，多项研究发现 Badh2 基因启动子区域

变异也能够导致 2AP 积累（表 1），目前共发现 4

种单倍型［36-39］，主要表现为 Badh2 基因 5′ UTR 

相应序列缺失。分子功能研究表明，这些材料中

2AP 的积累是由于 BADH2 蛋白含量显著下降引

起的。

充分利用香稻资源中丰富多样的 Badh2 单倍

型进行常规杂交育种，一方面能规避转基因风险，

另一方面可能创制出不同香味类型的香稻品种。

当前，对大多数 Badh2 单倍型已开发出特定的分

子标记，不仅可以用于筛选香稻基因型，而且在

香稻的分子辅助育种进程中发挥重要作用［34-35］。

1.3　不同 Badh2 单倍型香稻的 2AP 含量分布特征

不同 Badh2 突变类型材料中的 2AP 含量不

同（表 1），BADH2 蛋白活性是影响 2AP 积累

的重要因素之一。通过对 Badh2 基因启动子变

异的香稻材料、RNAi 转基因香稻材料的分析，

发 现 BADH2 蛋 白 水 平 显 著 降 低［28, 40］；Kovach

等［16］研究发现，发生 1 个或 2 个碱基插入或缺

失 的 单 倍 型 材 料（ 如 badh2-E1、badh2-E10.1、
badh2-E14.1）的 2AP 含量整体高于单碱基替换

或 3 bp 插 入 的 单 倍 型 材 料（ 如 badh2-E10.3、
badh2-E13.1、badh2-E14.2）， 表 明 2AP 含 量 与

BADH2 蛋白活性密切相关，但对于 BADH2 蛋白

活性下降到何种程度才能导致 2AP 积累这个问题

尚未研究。另外，相同 Badh2 单倍型材料之间，

2AP 含量仍然存在较大差异，这与遗传背景不同

直接相关。

目前，研究 Badh2 单倍型与 2AP 含量关系

最大的障碍在于缺乏遗传背景相同、Badh2 变异

类型不同的遗传材料，而利用 CRISPR/Cas9 对非

香稻 Badh2 的不同外显子、启动子区段设计靶

点，获得不同变异类型的香稻材料，能有效解释
Badh2 单倍型与 2AP 含量之间的关系，同时也是

对高积累 2AP 香稻创制的有益探索。

2　2AP 生物合成通路及其在香稻籽粒中

的分布特征

2.1　2AP 代谢通路相关研究

不同香稻品种、不同栽培条件均导致 2AP 含

量差异，这与 2AP 生物合成通路相关代谢物的

变化密切相关。BADH2 能够催化 4- 氨基丁醛氧

化，从而生成 4- 氨基丁酸，而香味基因失活时，

4- 氨基丁醛能够直接环化生成 1- 吡咯啉，1- 吡

咯啉再与乙酰基团结合，无需酶促反应即可合成

2AP［41-42］，研究发现，1- 吡咯啉是 2AP 合成中

重要的限制性底物［43］。根据 1- 吡咯啉的来源不同，
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2AP 生物合成途径主要分为谷氨酸 - 脯氨酸代谢

和多胺代谢两种途径［18, 20, 44］，如图 1 所示，谷氨

酸和脯氨酸分别在脯氨酸脱氢酶（ProDH）和 1-

吡咯啉 -5- 羧酸合成酶（P5CS）的作用下，生成

中间产物 1- 吡咯啉 -5- 羧酸（P5C），P5C 继而

转化为 1- 吡咯啉；多胺代谢能够生成中间产物 4-

氨基丁醛，4- 氨基丁醛在 BADH2 酶失活的情况

下环化为 1- 吡咯啉。

当前，对谷氨酸 - 脯氨酸代谢途径的研究主

要集中在脯氨酸含量以及 P5CS、ProDH 两个关

键基因表达变化对 2AP 积累的影响方面。Huang

等［45］研究发现，香稻中 P5CS 酶活显著高于非香

稻；在 Badh2 启动子区段变异的香稻“Velchi”

中脯氨酸含量、P5CS 转录水平和酶活均高于非香

稻［39］；在香稻中过表达 P5CS，籽粒中 2AP 含量

可提高 2 倍［46］。同时，增香栽培研究大多关注

谷氨酸 - 脯氨酸通路对 2AP 含量的影响：Mo 等［47］

对香稻遮光处理后，脯氨酸含量显著提高，2AP

含量提高 59%；Bao 等［48］对抽穗期香稻进行水

分干湿灌溉处理，相关籽粒中 ProDH、P5CS 和二

表 1　香稻 Badh2 基因突变类型

Table 1　Type of alleles of Badh2 in aromcotic rice

编号
No.

基因型
Allele

突变位置
Mutations location

变异特征
Divergence

2AP 含量
2AP content
（mg/kg）

代表品种（分布地区）
Representative variety（Locality）

参考文献
Reference

1 badh2-E7 Exon7 缺失 8 bp 和 3 个碱基替换 0.14~1.70
（均值 0.70）

K D M L 1 0 5 、 B a s m a t i 3 7 0 、
Della-391、美香占 2 号、象牙
香占、稻花香 2 号、苏御糯等（广
泛分布）

［16-17］

2 badh2-E1 Exon1 缺失 2 bp 0.74 Rasomotrafotsy（马达加斯加） ［16］

3 badh2-E2.1 Exon2 缺失 7 bp 0.66 Hsiang-Keng-Nuo、 武 香
9915、武香粳 9、南粳 46 等（主
要在江苏省）

［16-17］

4 badh2-E2.2 Exon2 缺失 75 bp - 香粳稻、香粳糯（江苏省） ［17］

5 badh2-E4-5 Exon4-Exon5 缺失 806 bp - 香糯、香大糯等
（浙江 / 广西各 4 份材料）

［17］

6 badh2-E8 Exon8 插入 7 bp - Pusa1121（印度） ［33］

7 badh2-E10.1 Exon10 插入 T 碱基 0.59 Pare Baine Pulut（印度尼西亚） ［16］

8 badh2-E10.2 Exon10 缺失 T 碱基 0.70 Padi Wangi（马来西亚） ［16］

9 badh2-E10.3 Exon10 G/T 突变 0.41 Vishunparag（印度） ［16］

10 badh2-E10.4 Exon10 G/A 突变 - 一枝香（福建省）、增城丝苗（广
东省）

［17］

11 badh2-E12 Exon12 缺失 3 bp - Mongdonjaerae（韩国） ［35］

12 badh2-E13.1 Exon13 插入 3 bp 0.14~0.49（ 均
值 0.36）

Balugyun、Paw San Hmwe 等 5
份材料（缅甸）

［16］

13 badh2-E13.2 Exon13 C/T 突变 0.35 台农 72 号（台湾省）、福香 1
号（山东省）、香宝 1 号（河
南省）、Shiratama（日本）

［16-17］

14 badh2-E14.1 Exon14 插入 G 碱基 0.30~0.77（ 均
值 0.43）

Katak Tara（ 印 度）、Suwanda 
Al（斯里兰卡）、Basmat（尼
泊尔）

［16］

15 badh2-E14.2 Exon14 G/T 突变 0.08~0.29（ 均
值 0.18）

Pandan Wangi 等 6 份材料
（印度尼西亚）

［16］

16 badh2-p-MITE -1288 位点 缺失 253 bp - Azucena 和 IR64 的 RIL 群体 ［36］

17 badh2-p-5′ UTR -81、-1314 位点 分别插入 3、8 bp - Nankai 138（日本） ［37］

18 badh2-p -1314 位点 插入 8 bp - Seeragasamba 等 13 份材料（来
自印度、尼泊尔、孟加拉国、
伊朗等）

［38］

19 velbadh2-p-5′ UTR -1187、-1288 位点 分别插入 5 bp 和缺失 253 bp - Velchi（印度） ［39］

　　注：“-”表示未检出 2AP 含量。
　　Note: “-”represents that the 2AP was not detected.
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胺氧化酶（DAO）活性显著提高，2AP 含量提高

了 45%；适当的水氮调控及锌、硒等处理［49-51］

均可提高谷氨酸 - 脯氨酸代谢途径活性从而提高

2AP 含量。但目前的关键问题在于尚无直接证据

证实植物体内 P5C 能够转化为 1- 吡咯啉，从而

制约了对籽粒 2AP 含量的精准调控。

多胺在植物生长和发育过程中起重要的调控

作用［52-53］，同时在多种逆境胁迫中发挥重要作用，

如冷害、热害、盐胁迫和病虫害等［54-57］；已有

研究表明，多胺参与水稻籽粒灌浆的调控，对籽

粒充实度、稻米品质、种子活力等均有影响［58-60］， 

腐胺、精胺和亚精胺等多胺物质经酶催化最终能

够生成 4- 氨基丁醛［61-62］，但多胺物质与籽粒

2AP 积累的相关性研究未见报道。因此，加强香

稻籽粒发育过程中多胺代谢对 2AP 含量的影响机

制研究，挖掘多胺途径中调控 2AP 含量的关键代

谢物和关键基因，将有助于实现籽粒 2AP 含量的

定向提高。

2.2　香稻籽粒中 2AP 分布特征及积累机制研究

精米中 2AP 含量一般明显低于糙米，但不同

品种籽粒精米中 2AP 分布特征差异较大。Buttery

等［63］ 发现巴斯马蒂香米、KDML105 籽粒中约

35% 的 2AP 分布于精米；应兴华等［64］ 研究发

现桂香丝糯、清香米、泰国香稻 1 号 R207 等 5

个香稻品种精米中 2AP 含量占比在 90% 以上。

Yoshihashi 等［65］推断精米中 2AP 与淀粉颗粒复

合体紧密结合，但籽粒中 2AP 积累机制尚不明确，

目前提出两种机制加以解释：一种认为叶片和鞘

中合成的 2AP 被转运至籽粒，另一种认为 2AP 在

籽粒中被从头合成。研究胚乳发育过程中 2AP 代

谢通路变化特性，对于认识籽粒 2AP 积累机制、

培育 2AP 高积累水稻至关重要。Hinge 等［20］研

究发现，随着籽粒成熟 2AP 含量不断提高，但籽

粒中脯氨酸含量较低，P5CS 基因表达水平下降，

从而认为籽粒中 2AP 是由叶片转运而来，但该研

究未考虑多胺代谢对 2AP 的影响；潘阳阳等［66］

利用代谢组和转录组联合分析技术，对美香占 2

号乳熟期、蜡熟期和完熟期的籽粒 2AP 代谢通路

进行分析，发现 3 个时期籽粒中均含有 2AP 生物

合成所需的前体物质，同时，P5CS、ProDH 以及

多胺代谢途径中二胺氧化酶 4（DAO4）、多胺氧

化酶 4（PAO4）、精胺合成酶和亚精胺合成酶等

相关基因具有持续较高的表达水平，推测谷氨酸 -

脯氨酸转化通路和多胺代谢途径均有助于 2AP 的

积累。因此，从籽粒动态发育角度研究影响 2AP

积累的相关代谢物和相关基因具有较高可行性，

将成为揭示 2AP 积累机制的重要手段。进一步加

强胚乳中特异高表达的 DAO4、PAO4 等基因对

2AP 含量影响的研究，对于特异提高精米中 2AP

含量具有重要意义。

3　展望

随着水稻功能基因组学的发展，香稻资源中

Badh2 基因单倍型得以深入挖掘，不同单倍型香

稻材料之间 2AP 含量存在较大差异；2AP 生物合

成通路也被初步解析，但其中多数基因的生物学

功能尚未研究，对 2AP 如何在籽粒中积累这一关

键问题仍然缺乏系统认识。利用当前新兴的代谢

组、转录组、蛋白质组等多层组学技术，综合研

究香稻籽粒发育过程中 2AP 相关代谢物和基因

的变化特性，尤其是重点关注多胺代谢途径的相

关变化，挖掘关键调控基因，将有助于认识籽粒

2AP 积累机制。因此，未来香稻的研究可以聚焦

以下两个方面：（1）解析不同香稻类型 2AP 代

谢通路的差异，重点解析多胺代谢对 2AP 含量的

ADC：精氨酸脱羧酶；AgmAH：鲱精胺酶；ARG：精氨酸酶；
badh2：甜菜碱醛脱氢酶 2 基因突变；DAO：二胺氧化酶；

OAT：鸟氨酸转氨酶；ODC：鸟氨酸脱羧酶；P5CDH：吡咯啉 -5- 羧酸
脱氢酶；P5CR：吡咯啉 -5- 羧酸还原酶；P5CS：吡咯啉 -5- 羧酸合成酶；

PAO：多胺氧化酶；ProDH：脯氨酸脱氢酶；
SpdS：亚精胺合成酶；SpmS：精胺合成酶

ADC: Arginine decarboxylase; AgmAH: Agmatine amidinohydrolase; 
ARG: Arginase; badh2: Betaine aldehyde dehydrogenase 2; gene mutation
DAO: Diamine oxidase; OAT: Ornithine aminotransferase; ODC: Ornithine 

decarboxylase; P5CDH: Pyrroline -5- carboxylate dehydrogenase; 
P5CR: Pyrrolidine -5- carboxylate reductase; P5CS: Pyrrolidine -5- carboxylate 

synthetase; PAO: Polyamine oxidase; ProDH: Proline dehydrogenase; 
SpdS: Spermidine synthase; SpmS: Spermine synthase

图 1　2AP 生物合成通路示意图
Fig. 1　Schematic diagram of the 2AP biosynthetic pathway
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影响机制；（2）加强不同类型 Badh2 单倍型香

稻资源中 DAO4、PAO4 等基因的利用，培育 2AP

高积累的香稻品种。
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