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摘 要:彩色小麦富含花青素、蛋白质、维生素、叶酸、硒、锌、铁等营养成分,具有抗氧化、抗炎、抗癌、调节

血糖、增强免疫、延缓衰老、预防心血管病等营养食疗功能,是功能营养优质小麦种质资源。常见的彩色小麦

主要包括紫粒和蓝粒两大类。紫粒色素基因主要在种皮表达,为母性遗传模式;蓝粒色素基因主要在糊粉层

表达,是花粉直感效应遗传模式。为深入理解彩色小麦的遗传和分子机理、了解相关研究的前沿进展,本文从

彩色小麦中色素积累的遗传特征、染色体定位、遗传作图、分子克隆和机理研究等方面进行全面的回顾和综

述,探讨彩色小麦遗传改良的相关问题。
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Abstract:Coloredwheat,richinanthocyanins,proteins,vitamins,folicacid,selenium,zinc,iron,

andothernutritionalcomponents,exhibitstherapeuticnutritionalfunctionssuchasantioxidation,an-
ti-inflammation,anti-cancer,bloodsugarregulation,immuneenhancement,anti-aging,andpreven-
tionofcardiovasculardiseases.Itservesasavaluablegeneticresourceforfunctionalnutritionin
wheat.Commontypesofthecoloredwheatincludepurpleandbluegrains,withthepurplegrainpig-
mentgenepredominantlyexpressedintheseedcoat,followingamaternalinheritancepattern.Incon-
trast,thebluegrainpigmentgeneismainlyexpressedinthealeuronelayer,exhibitingapollen-sensi-
tiveinheritancepattern.Todeeplyunderstandthegeneticsandmolecularmechanismsofcolored
wheatandtokeepabreastofthelatestresearchadvancements,thisarticlecomprehensivelyreviewed
andsummarizedthegeneticcharacteristicsofpigmentaccumulationincoloredwheat,chromosomal
localization,geneticmapping,molecularcloning,andmechanisticstudies,anddiscussedrelevantis-
suesinthegeneticimprovementofcoloredwheat.
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  与当前主栽小麦品种的籽粒颜色多呈现红色

和白色不同,彩色小麦的籽粒因富含花青素而呈

现出紫、蓝、黑、绿等特殊颜色,其属于特色小麦。

它可通过远缘杂交、化学诱变和物理诱变等方式

结合传统育种方法进行培育[1]。花青素是植物界

中最大的一类水溶性色素,属于类黄酮化合物家



族,广泛分布于植物的花、叶、果实、籽粒等,使植

物器官呈现出红、橙、蓝、紫、黑等各种颜色[2]。常

见的彩色小麦主要包括紫粒和蓝粒两大类,紫粒

色素基因主要在种皮表达,为母性遗传模式;蓝粒

色素基因主要在糊粉层表达,是花粉直感效应遗

传模式;黑粒主要由紫粒和蓝粒小麦杂交获得,不
同部位的花色苷类化合物决定了小麦籽粒的颜

色。小麦蓝粒和紫粒基因主要来源于二倍体野生

一粒小麦、四倍体硬粒小麦、六倍体普通小麦、黑
麦、偃麦草、赖草等[3]。

紫色果皮和蓝色糊粉层曾被用作区别饲用小

麦和人类食用小麦的标记,也被用于测定自然异

花授粉程度、配子传播、组织学观察、配制杂交种

的形态标记[4]。截至目前,彩色小麦在食品工业

上的应用仍然非常有限[5-7]。近年来研究发现,彩
色小麦富含花青素、蛋白质、维生素、氨基酸、叶酸

等营养成分以及硒、锌、铁、铬等微量元素,具有抗

氧化、抗炎症、抑制胆固醇吸收、血糖调节、抗癌、
保护视网膜、调节脂质、保护肝脏、增强免疫力、延
缓衰老、预防心血管病等营养食疗功能,是功能营

养优质小麦种质资源,也是重要的保健食品[2,8-9]。
从小麦起源进化到现代育种过程中,人类主要选

择了适口性好、产量高、品质好、抗逆境的白粒和

红粒小麦品种,对少量自然突变和杂交育种后代

出现的紫粒、蓝粒、黑粒、绿粒等彩色小麦种质资

源没有重视,保护利用不足,育种选择缓慢,致使

彩色小麦没能成为人们的主食。
随着人们生活水平的提高,功能营养型彩色

小麦受到越来越多国内外社会各界人士的关注,
发展彩色小麦加工和生产具有广阔的前景。近年

来,彩色小麦种质资源、遗传育种、基因挖掘、作用

机理、营养成分、保健功能、临床医学等相关研究

报道逐渐增多,研究内容不断深入,研究水平不断

提高[3]。相关研究表明,彩色小麦的色素性状主

要由遗传因素决定。国内关于彩色小麦的研究多

集中于营养成分、品质特征、色素构成、理化特性、
医疗保健、种质资源、品种选育等方面,关于色素

性状的遗传及分子机理则少见报道。鉴于紫粒小

麦和蓝粒小麦是目前彩色小麦研究最多、最具代

表性的种类,本文通过对紫粒和蓝粒小麦色素的

遗传特性、基因挖掘和功能研究现状进行综述,探
讨彩色小麦的遗传机制及其利用价值,以期为该

类小麦深入研究和开发提供依据。

1 紫色果皮的遗传调控

1.1 紫色粒色的基因来源与遗传特征

紫粒性状主要起源于埃塞俄比亚的四倍体小

麦和中国的古老普通小麦品种,随后通过选择育

种被引入到六倍体小麦中[4,10]。其他一些紫粒基

因可能来源于普通小麦与野生物种如一粒小麦和

偃麦草的远缘杂交后代[3]。早期研究指出,四倍

体小麦中的紫粒性状由单个显性基因控制[11-12]。
进一步的研究发现,在六倍体小麦中,紫色果皮性

状可能由两个显性互补基因控制,这些基因分别

位于3A和7B染色体上[13-14]。Griffin[15]的研究

进一步揭示了这种性状的遗传复杂性,他发现两

种颜色的杂交后代在F2 群体中的分离比为9∶7,
表明存在两个显性互补基因的控制机制。

通过单体分析方法,Arbuzova等[16-17]确定了

来自品种 PurpleFeed的紫色种皮基因Pp1 和

Pp2分别位于7B和2A染色体。Dobrovolskaya
等[18]进一步分析认为,PurpleFeed中的Pp2和

Purple中的Pp3为同一位点的不同等位基因,都
位于2A染色体。此外,在7D染色体上还存在

另一个控制紫粒性状的互补基因Pp-D1[19]。

1.2 紫粒性状的分子调控机制

花青素生物的合成通路涉 及CHS、CHI、
F3H 、DFR、ANS等多个结构基因,这些基因的

表达受到R2R3-MYB、bHLH 、WD40 等调节基

因的影响,这一机制在多数植物中保守存在[20-23]。
这些调节基因通过形成 MBW复合体来调节花青

素合成通路中结构基因的表达。
通过对不同基因状态的彩色材料进行色素定

量和基因表达量的测定和分析,基因如Rc、Pc、
Plb、Pls和Pp作为转录因子参与调控花青素合成

相关基因的表达[24]。通过分子标记辅助选择和

杂交方法开发的近等基因系显示,Pp-A1、Pp-D1、
Pp3等显性等位基因共同作用,显著提高了花青

素合成基因CHI和F3H 的表达[25]。

1.3 基因同源性与功能研究

对 MYC/bHLH转录因子家族的研究发现,
小麦中的Pp3基因与水稻的Pb/Ra、玉米的Lc/R
以及大麦的ANT2 基因同源,这些基因都编码

MYC类转录因子[26-29]。此外,小麦粒色控制基

因Pp3存在候选基因即TaMyc1,该基因的表达受

显性等位基因Pp-D1的抑制,并且光照可以诱导

其表达和花青素的积累[30-31]。
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Jiang等[32]通过转录组测序、表达分析和遗

传作图分离了控制紫粒性状的互补基因TaPpm1
和TaPpb1,这两个基因分别编码 MYB和bHLH
转录因子,证实了这些转录因子通过互作共同调

节紫粒小麦花青素的生物合成,揭示了紫粒小麦

花青素合成的复杂调控网络。

2 蓝色糊粉层性状遗传解析

2.1 蓝粒性状的起源与特性

蓝粒小麦的蓝色糊粉层性状是通过与黑麦、
偃麦草、一粒小麦等近缘种属的杂交引入的,驯化

的六倍体小麦本身不含此特性[3,4]。这些杂交后

代的染色体不能正常配对,导致非孟德尔遗传分

离,且糊粉层的剂量效应增加了遗传分析的复杂

度。Giltay[33]和Kattermann[34]分别观察到蓝粒

花粉对红粒和白粒小麦的直感效应。控制蓝色糊

粉层的基因位于长穗偃麦草(Agropyronelonga-
tum)的一条染色体上,呈部分显性遗传并具有剂

量效应[35]。经正反交试验分析,蓝色糊粉层受两

个不完全显性基因控制[36],但受环境影响及亲本

携带四价体的影响,使得表型分离比率判别不准

确[4]。通过广泛的杂交试验证实,携带长穗偃麦

草染色体片段的易位系 UC66049中的蓝色糊粉

层基因 Ba 表现为单基因显性遗传[37]。然而,

Mettin等[38]研究发现,蓝粒小麦品系 TRI2401
与红粒中国春小麦杂交的F2 代中,有74%为非

蓝粒,26%为蓝粒,表明蓝色性状的遗传可能不仅

仅是单基因控制。由于TRI2401自交后代会产

生一定频率的4Aa单体并导致红蓝分离,因此该

品系遗传上不稳定,当然不排除是隐性单位点的

可能性。孙群等[39]报道,蓝粒小麦河东乌麦526
的色素性状由两对互补基因控制,F2 代遗传符合

9∶7的分离规律。而兰素缺等[40]对蓝粒小麦的遗

传进行研究认为,由偃麦草和黑麦来源的籽粒颜

色由2对互补基因控制,而来源不明确的7083L-
16由1对基因控制。这些研究揭示了蓝粒小麦

遗传的复杂性和多样性,但仍需更多的测交和分

子标记追踪试验来进一步探讨。

2.2 蓝粒基因的精细定位与遗传效应

对SebestaBlue的连续C-banding/FISH 检

测表明,蓝粒小麦SB-1、SB-2、SB-3均发生小麦-
长穗偃麦草4BS·4BL·4EL易位,携带Ba 位

点。当这些品系与白粒小麦杂交时,F2 代的正反

交遗传分离比例均符合3∶1,表明Ba 基因的遗传

模式为单显性[41]。相比之下,携带野生一粒小麦

Ba 基因的正反交F2 代分离比例则在1∶3到1∶1
之间,说明蓝色性状的来源不同可能导致遗传上

的差异。
在中国,李振声等[42]通过小麦-长穗偃麦草

远缘杂交创制了4Ag(4D)二体替换系,其中蓝色

基因位于4Ag染色体上,显示出低传递率,但能

弥补 4D 染 色 体 的 遗 传 效 应[43-44]。此 外,利

用60Co-γ射线对该二体替换系进行辐射诱变,创
制了一系列蓝粒易位系,这些易位系的蓝色糊粉

层基因Ba 主要位于4Ag染色体长臂FL0.71~
0.80的物理区间[45-48]。

百萨偃麦草(Thinopyrumbessarabicum)基
因组也存在蓝色糊粉层基因,该基因被定位在4J
染色体的特定物理区段[49-51]。对欧洲地区的一些

蓝粒小麦品系进行细胞遗传学分析表明,这些品

系是4Abo(4A或4B)替换系,其蓝色性状来源于

栽培或野生一粒小麦[52]。Liu等[53]通过远缘杂

交和分子标记分析,从F8 代中筛选出的6个蓝粒

小麦株系,均为4Ab(4B)二体替换系。

Burešová等[54]对全球范围内26份蓝粒小麦

种质进行基因组构成调查后发现,大多数种质为

长穗偃麦草血缘,涉及易位、附加、替换等变异,其
他种质则推测含有一粒小麦染色质。这些研究进

一步证实了第4部分同源群染色体与蓝粒性状的

关联。
值得注意的是,小麦蓝色糊粉层性状的主要

遗传模式为单基因遗传。来自于长穗偃麦草的蓝

粒基因已被命名为Ba1,表现为显性遗传模式[37]。
而来自一粒小麦的蓝色糊粉层基因Ba2,尽管表现

为不完全显性,也已被详细定位于4AL染色体上

特定的物理位置[55-57]。

2.3 遗传调控与花青素合成

蓝粒小麦与白粒小麦在花青素合成的表达机

制上有显著差异。尽管两者在花青素合成的结构

基因CHS、DFR、F3’5’H 序列上高度同源,但蓝

粒小麦中这些基因的表达水平显著高于白粒小

麦,表明蓝粒小麦与白粒小麦之间粒色的差异可

能主要由转录调控机制引起[58-59]。
在分子水平上,控制蓝色糊粉层特异表达的

候选基因ThMYC4E可通过高通量转录组测序技

术被识别,该基因仅在携带长穗偃麦草血缘的蓝

粒小麦中被发现,并编码类似于禾谷类植物花青

素合成调节基因bHLH 的转录因子[60]。此外,研
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究者还分离了源自黑麦和一粒小麦的类似基因

TsMYC2和TbMYC4A,这些基因也参与激活花

青素合成通路[61-62]。这些基因与MYB基因共表

达能诱导花青素的积累,但是否为调控小麦蓝色

糊粉层形成的唯一因素,目前尚无直接证据。
花青素的种类和合成路径在蓝粒和紫粒小麦

中有所不同。蓝粒小麦主要含有飞燕草素和矢车

菊素,而紫粒小麦则含有更广泛的花青素类型,包
括飞燕草素、矢车菊素、锦葵色素和牵牛花色素。
这些花青素通过不同的途径合成,涉及多种酶如

F3’5’H、DFR、ANS以及F3’H[63-64]。
蓝粒小麦的色素合成路径也受到来源基因的

影响。例如,来源于长穗偃麦草的Ba1基因为显

性基因,而一粒小麦来源的Ba2基因为不完全显

性基因,这两种基因在后代中的表型分离比例不

同[41,53-54]。色素分析显示,蓝粒小麦糊粉层的着色

包括飞燕草苷元和矢车菊苷元合成途径[65],表明这

些合成途径对于最终的籽粒色彩表达至关重要。

3 讨论

彩色小麦的遗传规律较为复杂,不同颜色小

麦的遗传特征不同。紫色小麦果皮的遗传特性主

要受到两个互补基因位点的控制,这涉及 MYC
和 MYB转录因子,这些基因位于不同的染色体

亚基因 组 上,对 小 麦 育 种 的 研 究 具 有 重 要 意

义[3-4]。而蓝色糊粉层的特性可能是在驯化过程

中丢失的,通过远缘杂交重新引入,主要由F3'5'
H 、F3'H 等基因控制,这些基因在小麦及其他麦

类作物的D基因组中也有对应存在,显示出调控

机制的保守性[66-67]。这些遗传特性的理解为彩色

小麦的遗传改良奠定了基础。
针对彩色小麦的遗传改良,以下是一些具体

建议:
(1)利用现代基因编辑技术

通过CRISPR/Cas9等基因编辑技术精确修

改已知的关键基因,如紫粒小麦中的Pp1、Pp2、
Pp3(Pp-D1)[16-18]以及蓝粒小麦中的Ba1 和Ba2
[58-59],可以直接影响色素积累和表型表达,增强小

麦的营养价值和外观特性。
(2)深入探索转录调控网络

通过全基因组关联研究(GWAS)和转录组分

析,细致探究花青素合成的转录调控网络,包括

R2R3-MYB、bHLH、WD40等调控因子[23-24,26]。
揭示这些转录因子的互作机制对理解和操控花青

素合成通路至关重要。
(3)运用远缘杂交和染色体工程

鉴于一些重要的色素基因来源于小麦的野生

亲缘种如偃麦草和黑麦,远缘杂交和染色体工程

技术可以用于引入或优化这些有益性状[41,59]。
(4)研究环境因素的影响

考虑到色素表达受光照和温度等环境因素影

响[34-35],研究这些条件如何影响关键基因表达和

色素积累对于培育适应不同环境条件的彩色小麦

品种极为重要。
(5)推动多学科综合研究

由于色素积累影响小麦的营养价值、加工特

性及抗病性,植物生理学、遗传学、分子生物学和

农艺学的综合研究将极大地推动这一领域的发

展[31,33]。
尽管存在诸多挑战,如外源染色体片段的传

递频率差异及同源群染色体的低共线性,这些都

可能导致后代分离比例难以预测[68-69]。成功创制

的外源染色体替换、附加和易位系已展示了现代

遗传和育种技术的应用潜力,为未来彩色小麦的

育种和品种改良提供了重要基础[54,70]。这些研

究和技术的应用可促进彩色小麦的遗传改良,提
高该类小麦品种的产量、品质及抗逆性。
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