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　 　 摘要：随着小麦以及相关近缘种属基因组测序的完成，各类分子生物学技术应用于小麦品质相关蛋白基因的研究越来越

多，新蛋白和新基因的发现为小麦品质遗传改良提供了更大的研究空间。 本文简要概述了传统贮藏蛋白的研究现状，着重介

绍了目前新发现的与小麦加工品质相关的贮藏蛋白和基因的研究进展，从遗传改良的角度上提出目前存在的问题及发展方

向，以期为我国小麦品质研究提供有价值的理论参考，促进品质研究更好的应用于小麦育种的实践。
关键词：小麦；加工品质；蛋白；基因；遗传改良

Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ Ｗｈｅａｔ Ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ Ｑｕａｌｉｔｙ Ｒｅｌａｔｅｄ Ｓｔｏｒａｇｅ Ｐｒｏｔｅｉｎｓ，
Ｇｅｎｅｓ ａｎｄ Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ

ＣＨＥＮ Ｘｕｅ⁃ｙａｎ，ＷＡＮＧ Ｃａｎ⁃ｇｕｏ，ＣＨＥＮＧ Ｄｕｎ⁃ｇｏｎｇ，ＬＩ Ｈａｏ⁃ｓｈｅｎｇ，ＳＯＮＧ Ｊｉａｎ⁃ｍｉｎ，ＬＩＵ Ａｉ⁃ｆｅｎｇ，
ＷＡＮＧ Ｌｉ⁃ｂｉｎ，ＤＯＮＧ Ｓｈｕａｎｇ⁃ｓｈｕａｎｇ，ＺＨＡＯ Ｚｈｅｎ⁃ｄｏｎｇ，ＬＩＵ Ｊｉａｎ⁃ｊｕｎ，ＣＡＯ Ｘｉｎ⁃ｙｏｕ

（Ｃｒｏｐ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ，Ｓｈａｎｄｏｎｇ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ／ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｆｏｒ Ｗｈｅａｔ ａｎｄ Ｍａｉｚｅ ／
Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｗｈｅａｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｉｎ Ｎｏｒｔｈ Ｙｅｌｌｏｗ ａｎｄ Ｈｕａｉ Ｒｉｖｅｒ Ｖａｌｌｅｙ，Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ，Ｊｉｎａｎ ２５０１００）

Ａｂｓｔｒａｃｔ：Ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｏｍｅ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｏｎ ｗｈｅａｔ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ，ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｉｏｌｏｇｙ
ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ ａｒｅ ｂｅｃｏｍｉｎｇ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ａｎｄ ｗｉｄｅｌｙ ｕｓｅｄ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｑｕａｌｉｔｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ． Ｔｈｅ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｏｆ ｎｅｗ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ
ｇｅｎｅｓ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｍｏｒｅ ｓｐａｃｅｓ ｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｗｈｅａｔ ｑｕａｌｉｔｙ． Ｈｅｒｅ，ｗｅ ｓｕｍｍａｒｉｚｅｄ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓｅｓ
ｏｎ ｔｒａｄｉｔｉｏｎａｌ ｓｔｏｒａｇｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ，ａｎｄ ｉｎ ｐａｒｔｉｃｕｌａｒ ｆｏｃｕｓｅｄ ｏｎ ｎｅｗｌｙ ｄｉｓｃｏｖｅｒｅｄ ｇｅｎｅｓ． Ｍｅａｎｗｈｉｌｅ，ｔｈｅ ｐｒｏｂｌｅｍｓ ｅｘｉｓｔ⁃
ｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｉｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｗｈｅａｔ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｏｌｕｔｉｏｎｓ ｉｎ ｌｏｎｇ ｔｅｒｍ ｖｉｅｗ ｗｅｒｅ ａｌｓｏ ａｄｄｒｅｓｓｅｄ． Ｗｅ ｂｅｌｉｅｖｅ ｔｈａｔ
ｔｈｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｄｉｓｃｕｓｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｗｉｌｌ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅ ｔｈｅ ｗｈｅａｔ ｑｕａｌｉｔｙ ｓｔｕｄｉｅｓ ｔｏ ｍａｋｅ ｆｕｒｔｈｅｒ ｐｒｏｇｒｅｓｓｅｓ ｉｎ ｂｏｔｈ ｔｈｅｏｒｙ
ａｎｄ ｐｒａｃｔｉｃｅ．

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ：ｗｈｅａｔ；ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｑｕａｌｉｔｙ；ｐｒｏｔｅｉｎ；ｇｅｎｅ；ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ

我国是小麦生产和消费大国。 一段时间以来国

内小麦出现产量、库存及进口三量齐增现象，一方面

是由于国内粮价倒挂，二是小麦品质不能满足市场

需要，大量依赖进口引起的。 为适应国家供给侧结

构性改革、满足人们对优质食品的需求，寻求改良小

麦品质途径成为当前小麦品质育种的重要任务。 然

而，小麦品质性状是一个比较复杂的数量性状，受遗

传特性、生态因子和栽培措施等因素共同影响，且受

不同影响因子影响的程度也不同［１⁃４］。 因此，对小

麦品质的研究也分为不同的方面和层次。 小麦品质
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分淀粉品质、磨粉品质、营养品质和加工品质［５］。
淀粉品质主要由淀粉合成酶、淀粉分支酶（ＳＢＥ）、淀
粉去分支酶（ＤＢＥ）和腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化

酶（ＡＧＰａｓｅ）等决定［６⁃１２］。 磨粉品质主要受容重、千
粒重和子粒硬度影响［１３⁃１７］。 对营养品质起主要作

用的因素则是氨基酸中的赖氨酸［１８⁃２２］ 及微量营养

元素含量（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｈａｒｖｅｓｔｐｌｕｓ． ｏｒｇ）。 加工品质

则主要由传统贮藏蛋白中的麦谷蛋白（Ｇｌｕｔｅｎｉｎｓ）和
麦醇溶蛋白（Ｇｌｉａｄｉｎｓ）共同作用结果。 随着小麦及

其近缘物种基因组测序的陆续完成，与小麦加工品

质相关的新蛋白、新基因研究也取得很大的进步。
本文着重概述目前新发现的与小麦加工品质相关的

新型贮藏蛋白、基因研究进展，从品质遗传改良的角

度提出目前存在的问题以及发展方向，以期为我国

小麦品质研究提供有价值的理论参考，促进品质研

究更好地应用于小麦育种的实践。

１　 传统小麦贮藏蛋白的研究现状

小麦种子贮藏蛋白大约占总蛋 白 含 量 的

８０％ ［２３］，贮藏蛋白的合成、运输、加工和贮存等过程

均会影响种子蛋白质的含量与品质。 因此，对小麦

贮藏蛋白的研究可以更好地改善和提高贮藏蛋白的

品质，为小麦品质育种工作提供坚实的理论基础。
传统上小麦贮藏蛋白分为麦谷蛋白和麦醇蛋白，它
们与面团流变学特性相关，分别决定面团的粘弹性

和延展性［２４］。 麦谷蛋白包括高、低分子量麦谷蛋白

（ＨＭＷ⁃ＧＳ、ＬＭＷ⁃ＧＳ）；醇溶蛋白包括 α⁃、β⁃、γ⁃及 ω⁃
ｇｌｉａｄｉｎ 等类型。 近 ３０ 年来，麦谷蛋白和醇溶蛋白作

为小麦加工品质改良研究的主要焦点，相关综述报

道较多。 为此，本文仅简单将传统贮藏蛋白的研究

现状作以归纳。 ＨＭＷ⁃ＧＳ 在小麦子粒中含量低，仅
占传统贮藏蛋白的 １０％左右，但是其能解释约 ６０％
的小麦面包烘烤品质变异［２５⁃２７］。 因此，ＨＭＷ⁃ＧＳ 及

其编码基因的鉴定、遗传变异、优质亚基的基因克隆

和功能鉴定方面成为国内外小麦品质改良研究重点。
从 １９８７ 年 Ｐ． Ｉ． Ｐａｙｎｅ 等［２８］ 首次制定出了 Ｇｌｕ⁃１ 位

点品质评分系统到目前为止，在普通小麦 Ｇｌｕ⁃１ 的 ３
个位点上共鉴定出近 ３０ 个 ＨＭＷ⁃ＧＳ 基因［２９⁃３３］。 此

外，在黑麦、山羊草、偃麦草、簇毛麦、赖草、披碱草、
鹅观草、拟鹅观草和类大麦等小麦近缘种属中获得

ＨＭＷ⁃ＧＳ 基因序列已经达到几百条 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．
ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ． ｇｏｖ ／ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ／ ？ ｔｅｒｍ ＝ ｈｉｇｈ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ ｇｌｕｔｅｎｉｎ），其中涉及 Ａ、Ｂ、Ｄ、Ｃ、Ｕ、Ｇ、Ｍ、Ｓ、
Ｒ、Ｅ、Ｈ、Ｐ、Ｖ 和 Ｓｔ 等近 ２０ 种基因组编码的 ＨＭＷ⁃

ＧＳ 基因［３０，３４］。 根据这些基因序列的差异，已经成

功开发 ２０ 多个品质基因的功能标记［３５⁃３８］，其中利

用诱变、遗传转化等方法鉴定出对小麦加工品质有

正向效应的 ＨＭＷ⁃ＧＳ 亚基有 １Ａｘ１、１Ａｘ２∗、１Ｂｘ７ ＋
１Ｂｙ８、１Ｂｘ１３ ＋ １Ｂｙ１６、 １Ｂｘ１７ ＋ １Ｂｙ１８ 和 １Ｄｘ５ ＋
１Ｄｙ１０［３９⁃４６］。 这些对 ＨＭＷ⁃ＧＳ 的研究为小麦品质

遗传改良做出了巨大的贡献。 由于 ＬＭＷ⁃ＧＳ 和醇

溶蛋白结构复杂、各位点等位基因变异类型多、较难

分类和命名，近几年关于它们在小麦品质改良和育

种中应用的最新研究较少。 目前已明确的普通小麦

ＬＭＷ⁃ＧＳ 等位变异在 Ｇｌｕ⁃Ａ３ 位点有 ６ 个等位基因；
Ｇｌｕ⁃Ｂ３ 位点有 １０ 个等位基因；Ｇｌｕ⁃Ｄ３ 位点有 １１
个等位基因。 位点内不同等位基因对面团最大抗

延阻力、面团强度、面团黏弹性、ＳＤＳ 沉降值和面

包体积等流变学特性和食品加工品质的贡献大小

存在显著差异［４７⁃５６］ 。 在小麦、黑麦、燕麦、山羊草、
华山新麦草、长穗偃麦草、鹅观草、簇毛麦等近缘

植物中克隆得到的 ＬＭＷ⁃ＧＳ 基因序列已有近千条

（ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ． ｇｏｖ ／ ｎｕｃｃｏｒｅ ／ ？ ｔｅｒｍ ＝
ＬＭＷ⁃ＧＳ）。 依据与目标性状相关的 ＬＭＷ⁃ＧＳ 多态

性基因序列，在不同位点开发了一些功能标记，目前

主要使用的功能标记有近 ２０ 个［５７⁃５８］。 小麦醇溶蛋

白分 α、β、γ、ω ４ 种类型，由于醇溶蛋白基因的重

组，导致了醇溶蛋白存在广泛的等位变异［５９］，现已

鉴定出醇溶蛋白在 ６ 个位点上的变异形式有 １３０ 多

种［６０］。 目前已经公布的涉及到小麦、黑麦、山羊草、
华山新麦草、偃麦草、鹅观草、拟鹅观草、披碱草、簇
毛麦、冰草和赖草等小麦近缘种属植物醇溶蛋白基

因序列也达到上千条（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ．
ｇｏｖ ／ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ／ ？ ｔｅｒｍ ＝ ｇｌｉａｄｉｎ），其中主要是围绕醇

溶蛋白与面团最大抗延阻力、面团的形成、稳定时

间、面筋强度和面包体积等加工品质方面的研

究［４７，６１⁃６４］。 对小麦贮藏蛋白中麦谷蛋白和醇溶蛋白

的系统研究，为当前小麦品质改良起到了一定的指

导及促进作用，尤其是开发的一些功能标记的应用，
不仅为分子育种提供了技术支撑，而且也为加速我

国优质强筋小麦的培育起到了积极的推动作用。

２　 新型贮藏蛋白 Ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 的研究
进展

２􀆰 １　 Ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 基因的发现与命名

近年来，随着基因组学和蛋白质组学的发展，在
小麦的研究中发现了一种新型的贮藏蛋白 ａｖｅｎｉｎ⁃
ｌｉｋｅ ｂ，因其含有高冗余（１８ ～ １９ 个）的半胱氨酸残

２
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基引起大家的广泛重视。 ２００１ 年，Ｏ． Ｄ． Ａｎｄｅｒｓｏｎ
等［６５］利用已经建立的小麦授粉后 ５ ～ ３０ ｄ 的种子

ｃＤＮＡ 文库，与种子胚乳特异性 ＥＳＴ 序列（α⁃麦醇溶

蛋白、γ⁃麦醇溶蛋白、ω⁃麦醇溶蛋白、ＬＭＷ⁃ＧＳ 和燕

麦 ａｖｅｎｉｎ 等）进行杂交，在小麦胚乳中发现了一类

新基因。 经过序列比对发现该类基因所表达的蛋白

与燕麦 ａｖｅｎｉｎ 蛋白相似。 ２００４ 年，Ｊ． Ｌｉ 等［６６］ 将小

麦胚、胚乳和未授粉子房的 ＲＮＡ 反转录成 ｃＤＮＡ，
分别与 ｃＤＮＡ 文库（授粉后 １２ ｄ 的小麦种子）进行

杂交，发现了 ４ 个与燕麦 ａｖｅｎｉｎ 蛋白的基因同源的

基因；经过组织表达模式分析该类基因属于胚乳特

异性表达基因。 ２００５ 年，Ｆ． Ｍ． Ｄｕｐｏｎｔ 等［６７］ 也从小

麦胚乳中分离出一个新的蛋白，序列分析显示该类

蛋白与燕麦 ａｖｅｎｉｎ 蛋白类似。 同年，Ｗ． Ｈ． Ｖｅｎｓｅｌ
等［６８］利用双向电泳与质谱鉴定技术，在小麦开花后

１０ｄ 和 ３６ｄ 的胚乳中分离并鉴定出 ５ 个类燕麦 ａｖｅ⁃
ｎｉｎ 蛋白，首次确认了新发现的蛋白属于小麦种子

贮藏蛋白。 Ｓ． Ｄｒｅａ 等［６９］ 也通过相关研究证实在小

麦种子发育期间，有多个类燕麦 ａｖｅｎｉｎ 蛋白基因在

小麦胚乳中表达。 ２００６ 年，这类新基因被正式命名

为 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 基因，其表达的蛋白称为 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ
蛋白［７０］。 ２００９ 年，Ｇ． Ｍａｍｏｎｅ 等［７１］ 提取硬粒小麦

“Ｓｖｅｖｏ”的贮藏蛋白进行二维电泳实验，结果检测发

现 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 蛋白的存在，依据其在凝胶中的等

电点和分子量大小，证实了该类蛋白属于小麦种子

中的贮藏蛋白。 ２０１０ 年，Ｓ． Ｄ． Ｃａｒｏ 等［７２］ 结合质谱

仪分析发现 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 蛋白的氨基酸序列中第

１ ～ １８ 个氨基酸是信号肽，分子量在 ３０ ｋＤ 左右，再
次证明该类蛋白是一种新的小麦种子贮藏蛋白。
ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 蛋白的发现打破了传统意义上认为小麦

贮藏蛋白仅包含麦谷蛋白和醇溶蛋白组成的观念，
为小麦品质的改良提供更多的候选蛋白。
２􀆰 ２　 Ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 基因的结构

Ｙ． Ｋａｎ 等［７０］ 根据 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 蛋白的基因结构

差异，将它们分成 ａ 和 ｂ 两种类型。 目前的研究基

本集中在 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 型上，对 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ａ 的研究

报道较少。 根据报道 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ａ 型基因长度为

４５０ ｂｐ，ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 型基因长度为 ８５５ｂｐ 左右，分子

量分别约为 １６ ｋＤ 和 ３０ ｋＤ；其中在 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ａ 蛋

白中发现 １４ 个位置保守的半胱氨酸残基，与已报道

的低分子量醇溶蛋白同源性较高，在 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ
型蛋白结构中多出了 １２０ 个氨基酸的中央重复，包
含 １８ ～ １９ 个位置保守的半胱氨酸残基（图 １）。 本

实验室对 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 型的蛋白基因进行深入研

究，发现其具有典型的贮藏蛋白结构：该蛋白属于胚

乳特异性表达，基因序列中无内含子，含有保守的信

号肽、Ｎ 端和 Ｃ 端，中间是重复区域，变异基本都发

生在中央重复区，其中以 ＱＱ、ＱＱＱ、ＱＱＱＱＱ 串联形

式重复出现，重复肽段的结构特点使 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ
蛋白含有高含量的谷氨酰胺、亮氨酸、脯氨酸和甘氨

酸。 同时含有保守的“Ｃｙｓ⁃Ｃｙｓ”结构，大部分区域都

有编码半胱氨酸残基（除信号肽区不编码）。 预测

这些高冗余的半胱氨酸残基能形成 ８ 对分子内二硫

键，剩余其他的半胱氨酸可能和其他的贮藏蛋白形

成分子二硫键。

Ｓｉｇ：信号肽；ＮＨ２：Ｎ 端保守区；ＣＯＯＨ：Ｃ 端保守区；
Ｒ１ 和 Ｒ２：中央重复区；Ｓ：半胱氨酸残基位置

Ｓｉｇ：Ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅ，ＮＨ２：Ｎ⁃ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｇｉｏｎｓ，ＣＯＯＨ：Ｃ⁃ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｇｉｏｎｓ，
Ｒ１ ａｎｄ Ｒ２：Ｃｅｎｔｒａｌ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｇｉｏｎｓ，Ｓ：Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｙｓｔｅｉｎｅ ｒｅｓｉｄｕｅｓ

图 １　 Ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 蛋白的氨基酸序列结构（ａ 和 ｂ 型）
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｔｈｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ

Ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ（ａ ａｎｄ ｂ ｔｙｐｅ）

２􀆰 ３　 Ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 基因的定位

国内学者陈鹏等［７３⁃７５］在 ２００８⁃２００９ 年陆续报道

了在小麦近缘种属的三芒山羊草、小伞山羊草和拟

斯卑尔脱山羊草等不同组织中，发现 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 基

因只在发育过程的胚乳中表达；并通过 Ｓｏｕｔｈｅｒｎ ｂｌｏｔ
发现 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 基因属于多基因家族。 ２０１３ 年，
Ｄ． Ｄ． Ｋａｓａｒｄａ 等［７６］利用 ＨＰＬＣ 技术对 Ｂｕｔｔｅ ８６ 蛋白

进行了深入的研究，发现了新的 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 蛋白，
也推断出 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 蛋白基因属于多基因家族。
２０１６ 年本实验室在前人研究的基础上，用中国春缺

体⁃四体系并结合生物信息学技术将 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 基

因进行染色体定位，证实 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 基因属于多基

因家族，并首次将该基因定位在小麦染色体的 ７ＡＳ、
４ＡＬ 和 ７ＤＳ 上，并依次命名为 ＴａＡＬＰｂ⁃７Ａ，ＴａＡＬＰｂ⁃
４Ａ 和 ＴａＡＬＰｂ⁃７Ｄ。 进一步研究发现：ＴａＡＬＰｂ⁃７Ａ 基

因有 ３ 个等位基因，分别命名为 ＴａＡＬＰｂ⁃７Ａ１、ＴａＡＬ⁃
Ｐｂ⁃７Ａ２、ＴａＡＬＰｂ⁃７Ａ３。 ＴａＡＬＰｂ⁃４Ａ 基因有 ４ 个等位

基因，分别命名为 ＴａＡＬＰｂ⁃４Ａ１、ＴａＡＬＰｂ⁃４Ａ２、ＴａＡＬ⁃
Ｐｂ⁃４Ａ３、ＴａＡＬＰｂ⁃４Ａ４，而在 ＴａＡＬＰｂ⁃７Ｄ 位点上只有

１ 个等位基因 ＴａＡＬＰｂ⁃７Ｄ［７７］。
２􀆰 ４　 Ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 基因对小麦加工品质的影响

Ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 蛋白的发现打破了传统上意义上认

３
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为小麦贮藏蛋白仅由麦谷蛋白和醇溶蛋白组成的观

念，完善了对小麦种子贮藏蛋白新的分类，为小麦品

质改良提供更大的研究空间。 从 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 蛋白的

发现到其功能的研究也仅有十几年的时间，国内外

相关研究不多。 目前，主要研究集中在 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ
基因功能的验证和小麦加工品质上。 ２０１０ 年，陈瑞

佶等［７８］克隆得到 ３ 个 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 基因，并成功构

建了其中的一个基因的蛋白体外表达载体；同年，王
洪文［７９］在小麦郑 ９０２３ 中分离 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 基因，进
行了蛋白表达和抗体制备方面的研究。 ２０１１ 年，
Ｆ． Ｍ． Ｄｕｐｏｎｔ 等［８０］利用定量二维电泳和串联质谱技

术进行定量分析时，在小麦品种 Ｂｕｔｔｅ ８６ 的贮藏蛋

白中发现了 ３ 个与 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 蛋白相似的新的蛋

白 Ｂｕｔｔｅ ８６ 蛋白，该类蛋白约占小麦贮藏蛋白的

０􀆰 ９％ ，Ｄｕｐｏｎｔ 将该蛋白和 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 蛋白归为一

类，命名为 Ｆａｒｉｎｉｎ。 ２０１１ 年，王菲菲［８１］ 克隆出 ａｖｅ⁃
ｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 基因的上游启动子序列，并成功构建了由

ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 启动子驱动的 ５ 种 ｇｕｓ 基因表达载体。
孙杨柳［８２］ 利用缺失突变结合遗传转化法，分析了

ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 胚乳特异性启动子驱动的 ｇｕｓ 报告基因

的表达特性，进一步证实了该启动子的胚乳特异性

表达元件的作用。 ２０１２ 年，宋斐［８３］ 采用农杆菌介

导法，将含有 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 基因启动子的双元表达载

体成功转化烟草，结果表明小麦 ＡＬＰ ｔｙｐｅ⁃ｂ 基因启

动子可以驱动报告基因在烟草种子的胚乳中特异表

达。 ２０１２ 年，于玲玲［８４］ 在实验中获得了含有外源

ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 基因的转基因小麦植株。 ２０１２ 年，魏慧

等［８５］从 １２ 个小麦品种中克隆到不同类型的 ａｖｅｎｉｎ⁃
ｌｉｋｅ ｂ 基因，进一步证实了该类蛋白广泛存在于小麦

品种中。
研究发现，半胱氨酸残基能够增加肽链间二硫

键的数目，形成分子内二硫键，或与相邻的贮藏蛋白

形成分子间二硫键，参与蛋白质的网络结构，可使面

团面筋弹性增强，其位置和数目对谷蛋白多聚合体

的形成起决定作用，从而影响小麦面粉的加工品

质［８６⁃８７］。 ２０１０ 年， Ｐ． Ｃｈｅｎ 等［８８］ 利用原核表达将

ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 蛋白纯化出来进行体外掺粉实验，初步

证明 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 蛋白对面粉的加工品质有着重要

的影响。 ２０１３ 年，马凤云［８９］ 利用转基因技术，过表

达 ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｂ 蛋白发现转基因株系的面粉 ＳＤＳ 沉

降值、面团弹性、耐揉性和抗延展性提高了，同时发

现该类蛋白对面粉加工品质的影响可能存在数量效

应。 ２０１６ 年，本实验室针对 ＴａＡＬＰｂ⁃７Ａ 两种类型

等位基因（正常表达和沉默）序列开发了 ＡＳＰ 功能

标记，功能验证表明：正常表达的等位基因和揉混特

性中的和面时间（Ｐ ＜ ０􀆰 ０４４３）及 ８ ｍｉｎ 带宽（Ｐ ＜
０􀆰 ００９６）呈显著相关［７７］。 构建可正常表达的 ＴａＡＬ⁃
Ｐｂ⁃７Ａ１、ＴａＡＬＰｂ⁃７Ａ２ 体外表达载体进行体外诱导表

达，进而获得 ＴａＡＬＰｂ⁃７Ａ１、ＴａＡＬＰｂ⁃７Ａ２ 目标蛋白后

用于掺粉试验，结果表明这 ２ 种等位基因均对小麦

的加工品质有正相关作用。

３　 与小麦加工品质相关的其他基因

３􀆰 １　 Ｗｈｅａｔ ｂｒｅａｄ ｍａｋｉｎｇ（ｗｂｍ）基因

２０１５ 年，Ａ． Ｆｕｒｔａｄｏｅｔ 等［９０］ 利用基因表达分析

技术在发育的小麦种子中发现一类新的基因 ｗｈｅａｔ
ｂｒｅａｄ ｍａｋｉｎｇ（ｗｂｍ），编码很小的成熟肽链，分子量

为 ５０００ ｋＤ，由 ４８ 个氨基酸组成；ｗｂｍ 蛋白中包含 ４
个半胱氨酸残基，结构预测显示 ４ 个半胱氨酸残基

的存在即可产生分子内二硫键或与其他蛋白结合的

分子间二硫键；ｗｂｍ 蛋白的组成分析表明，该蛋白

中缺乏谷氨酸（Ｇｌｕ），仅含有 １０􀆰 ４％甘氨酸（Ｇｌｙ）和
９􀆰 ３％脯氨酸（Ｐｒｏ）及谷氨酰胺（Ｇｌｎ）；研究还发现

ｗｂｍ 基因的 ５ 种等位基因型差异集中在 ５′上游（启
动子）区，ＲＮＡ⁃Ｓｅｑ 分析显示大多数都属于不表达

或者低表达的基因型，高表达的基因型仅有一种类

型，该基因型与小麦加工品质相关，仅作用于面包体

积，不影响面团特性。 ２０１６ 年，Ｃ． Ｇｕｚｍáｎ 等［９１］ 利

用 ＰＣＲ 标记对来自 ＣＩＭＭＹＴ 的 ５４ 份面包小麦进行

ｗｂｍ 基因的筛选和检测，其中供试的 ＣＩＭＭＹＴ 材料

中携带 ｗｂｍ 基因的占 １５􀆰 ３％ ，研究结果发现 ｗｂｍ
基因对面筋质量、面筋强度、面筋延伸性和烘焙品质

有显著影响，携带这个基因的小麦品种面包体积明

显提高，其中 ｗｂｍ 基因与其他传统蛋白亚基互作分

析显示，均呈正向作用。
３􀆰 ２　 Ｔｒｉｔｉｃｉｎ 基因

Ｎ． Ｋ． Ｓｉｎｇｈ 等［９２］ 在面包小麦中发现了一类三

联体（ｔｒｉｐｌｅｔｂａｎｄｓ）蛋白，它们与醇溶谷蛋白一样，共
存于蛋白体中。 通过对分离后代的分析，这一组基

因位点被定位于染色体 １Ａ 及 １Ｄ 靠近着丝点的短

臂上，与 Ｇｌｉ⁃Ａ１ 及 Ｇｌｉ⁃Ｄ１ 位点间的重组值分别为

４０􀆰 １％及 ３６􀆰 ５ ％ ［９３］。 用非还原或还原的双向电泳

进一步分析表明，这些条带是由 ４ 个亚基构成的四

聚体，这 ４ 个亚基分别为 Ｄ（ＭＷ５８０００）、δ（２２０００）、
Ａ（５２０００）和 α（２３０００），它们之间以二硫键相连接，
电泳迁移率比 ＨＭＷ 亚基的低［９４］。 为了反映这种

三联体蛋白与豆科植物的球蛋白以及某些谷类作物

（燕麦和水稻）贮藏蛋白的同源关系，该三联体蛋白

４
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被重新命名为 ｔｒｉｔｉｃｉｎ［９５⁃９６］。 Ｎ． Ｋ． Ｓｉｎｇｈ 等［９７］ 在研

究中发现，麦谷蛋白 ＨＭＷ 亚基与 ｔｒｉｔｉｃｉｎ 在较高温

度的盐溶液中，具有相似的溶解性。 说明这些蛋白

质在进化关系上存在一定的联系。
综上所述，ａｖｅｎｉｎ⁃ｌｉｋｅ 蛋白、ｗｂｍ 和 Ｔｒｉｔｉｃｉｎ 基因

的发现与研究为小麦品质改良研究提供了更大的研

究空间。 目前小麦传统贮藏蛋白仅能解释小麦变异

的 ３０％ ～ ７９％ ［９８⁃１０１］，余下的 ２０％ ～ ７０％ 变异研究

可能会更加复杂，可能会涉及许多新的蛋白、新的基

因共同作用，甚至于更复杂的信号通路，这也为我们

进一步挖掘品质相关新基因、明析品质调控网络提

供了新的思路。

４　 国内外小麦品质遗传改良

为了对小麦品质有更科学的评价方法，１８９７ 年

美国明尼苏达州建起第一个硬红粒小麦品质实验室。
１９０１ 年，澳大利亚通过改良和杂交的方法育成了品

种 Ｆｅｄｅｒａｔｉｏｎ［１０２⁃１０３］。 １９０３ 年，加拿大成功选育出适

合烘烤面包的硬红春小麦品种马奎斯（Ｍａｒｑｕｉｓ），由
于该品种品质优良成为小麦品质育种史上突破性的

标志［１０４］。 １９１６ 年英国也陆续育成了品质优良的品

种 Ｙｅｏｍａｎ 和 Ｈｏｌｄ ｆａｓｔ［１０５］。 １９ 世纪 ７０ 年代，俄罗斯

利用品种克里木进行杂交育种，选育出世界知名的品

种无芒 １ 号，由于优良的品质，无芒 １ 号的推广面积

及推广区域超越了当时所有的品种［１０６］。 随后，通
过杂交选育硬质小麦的对照品种 Ｔｅｍｍａｒｑ 也被成

功的育成［１０４］。 这些突破性优质品种的育成为世界

小麦品质遗传改良打下了坚实的基础。
２０ 世纪 ７０ 年代，国内少数科研单位也陆续开

展小麦营养品质测试和鉴定工作。 １９７６ 年，中国农

业科学院对在全国推广的 ２３１ 个主栽品种测定了其

赖氨酸和蛋白质含量；１９８０ 年江苏省农科院完成了

江苏 ７８６ 个品种蛋白质含量的测定；１９８３ 年河北省

农科院分别对 １１４ 个农家种、３１ 个 １９４９ 年后育成

的品种和国内外 ２０００ 余份小麦进行了赖氨酸和蛋

白质含量等品质指标的测定。 中国农业科学院作物

科学研究所对 ２０ 世纪 ８０ 年代北方各麦区的 ９２ 个

品系的品质特性进行了全面分析［１０７］。 １９８６ 年，李
振声通过远缘杂交育成了高产、抗病、优质的“小
偃”系列品种，将中国的小麦品质研究和育种推进

到一个新的阶段［１０８］。 此后，我国育种家先后成功

培育和推广了一大批优质小麦新品种，其中包括以

中优 ９５０７、豫麦 ４７、豫麦 ３４、小偃 ５４、高优 ５０３、藁城

８９０１、龙麦 ２６、济南 １７、济麦 １９、济麦 ２０、郑麦 ３６６、

新麦 ２６ 和西农 ９７９ 等为代表的面包型或面包面条

兼用型品种。 １９９９ 年，本课题组利用含有墨西哥小

麦 Ｓａｒｉｃ 血缘的临汾 ５０６４ 为优质源，成功选育出优

质强筋小麦济南 １７，被誉为 “优质小麦的开路先

锋”，累计推广 ５５９７ 万亩，当前每年仍有近 ２００ 万亩

种植面积。 近年来，我国科学家也建立了我国小麦

品种品质评价体系，建立了中国面条标准化实验制

作与评价方法，明确了选种指标，建立并验证其分子

标记选择体系，还优化并完善面包、北方馒头和饼干

的评价方法与选种指标，为推动我国优质小麦发展

做出了积极贡献［１０９］。 迄今为止，与加工品质相关

的 ５６ 个功能标记已被开发和利用，这些标记被定为

在染色体的 １６ 个位点上，其中 ６２ 个等位基因标记

与高、低分子量麦谷蛋白、多酚氧化酶活性、脂肪氧

化酶活性、黄色色素含量、子粒硬度和淀粉特性等关

联［１１０］，这些与品质相关的标记在分子标记辅助选

择育种中发挥着重要的作用。 本课题组与中国农业

科学院作物科学研究所合作，利用分子标记辅助技

术，结合常规杂交复交技术，在济麦 ２２ 的基础上，将
豫麦 ３４ 的 ５ ＋ １０ 亚基成功转育，育成了优质品种济

麦 ２３，通过了山东省审定，是我国黄淮麦区第一个

利用分子标记育成的小麦新品种，该品种品质比济

麦 ２２ 有较大提高，２０１６ 年在山东招远实打验收产

量达 ７９８􀆰 ５ｋｇ ／ ６６７ｍ２，并在山东德州“粮王大赛”中

获得冠军，极具推广价值，也是分子技术与常规技术

结合的成功范例。 然而，济麦 ２２ 属中筋品种，济麦

２３ 在此基础上导入了 ５ ＋ １０ 亚基，可以达到中强

筋，但未能达到强筋标准，表明小麦品质的提高是一

个综合指标的提高，并非导入某个或几个基因就可

以解决的，这也许是我国在进行品质育种时过分看

重高分子量麦谷蛋白亚基对品质的影响，而忽略了

低分子量及其他新蛋白基因的研究和利用。 因此，
在品质育种中应用分子标记辅助选择不仅要进行前

景选择，更要注重背景选择，应选择品质特性基础较

高的亲本，进一步改良上会更易成功。

５　 问题与展望

随着小麦品质理论研究的不断深入，优质小麦

品种的品质网络结构也越来越清晰，为小麦品质改

良研究奠定了良好的理论基础。 但是由于小麦品质

是一个复杂的综合体，其不仅受多个基因控制，而且

受环境因素影响较大，基因与环境又存在复杂的相

互作用，这些都会影响到对复杂小麦加工品质机理

的深入研究。 为此，在相同的环境下或者不同的环

５
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境下如何有效地评价贮藏蛋白中每类蛋白与小麦加

工品质的关系显得尤为重要。 将我国目前育成的主

要优质品种 ＨＭＷ⁃ＧＳ 组成和评分进行统计后发现

（表 １、表 ２），这些品种中 ＨＭＷ⁃ＧＳ 的组成不完全相

同，但是并不影响其优异的品质特性。 由此可见，贮
藏蛋白属于较大的基因家族，对小麦品质的影响并

不完全由其单一蛋白或某个基因位点的效应来决

定。 因此，在小麦遗传改良中，必须综合考虑 ＨＭＷ⁃
ＧＳ、ＬＭＷ⁃ＧＳ 和醇溶蛋白的含量、数量、类型、结构

以及之间的相互搭配和组合，合理利用才能充分发

挥它们的作用。 其次，目前验证品质效应的技术方

法有限，主要有基因遗传转化、微量掺粉鉴定以及创

制突变体等，每种技术都存在其优势和弊端。 例如

在遗传转化中使用较多的基因枪介导，除小麦转化

效率低以外，很多研究发现在导入外源优质亚基基

因后，会产生其他部分内源基因不同程度的沉默，并
不能达到所有优质亚基的聚合效应。 微量掺粉试验

由于原核和真核生物表达方式差异，回收体外可表

达蛋白进行微量掺粉，除回收率低外，鉴定结果的可

靠性较低。 创制突变体由于突变体筛选所需群体较

大，不仅工作量较大，而且筛选出来的突变体往往农

艺性状较差，育种上较难直接利用。 因此，针对这些

问题，应该结合每种技术的优势，从各方面来综合鉴

定品质效应。 再次，虽然我国在小麦品质改良和育

种方面取得了一定的成就，但是仍然与国外优质小

麦存在较大差距，这可能与我国优质强筋小麦审定

标准的导向有关，在强调稳定时间等个别指标的同

时忽略了其他加工品质综合指标的考核，极易造成

选育的材料或品种虽然达到审定标准，但难以满足

加工企业的实际生产加工需求。 最后，就目前对贮

藏蛋白的研究来看，新的贮藏蛋白和基因不断的被

发现，小麦复杂的品质变异机理终有被完全揭示的

可能，应该继续深入研究，在现有的研究基础上，挖
掘出更多的新的贮藏蛋白和基因，结合小麦以及近

缘种属传统贮藏蛋白的研究基础，从遗传学、生化、
蛋白质结构等角度剖析小麦品质变异的机理。

另外，从品质改良的角度来看，小麦育种工作是

一个系统工程，品质与产量的矛盾一直存在。 １Ｂ ／
１Ｒ 易位系的使用为我国小麦产量的提高做出了突

出贡献，我国 ２０ 世纪 ８０ 年代后育成的小麦品种中

约 ３８％为 １ＢＬ ／ １Ｒ 品种［１１１］，由于 １ＢＬ ／ １Ｒ 含有黑麦

碱，对加工品质影响较大，这也可能是我国育成品种

品质较差的 一 个 原 因 所 在。 ２０１４ 年， Ｔ􀆰 Ｈｏｗｅｌｌ
等［１１２］报道用 １ＲＳＷＷ将之前的小麦 １ＢＬ ／ １ＲＳ 进行改

表 １　 Ｇｌｕ⁃１ 位点编码的 ＨＭＷ⁃ＧＳ 品质评分系统

Ｔａｂｌｅ １　 Ｑｕａｌｉｔｙ ｓｃｏｒｅｓ ｏｆ ＨＭＷ⁃ＧＳ ａｔ Ｇｌｕ⁃１ ｌｏｃｉ

Ｇｌｕ⁃１ 位点　 Ｇｌｕ⁃１ ｌｏｃｉ

Ｇｌｕ⁃Ａ１ Ｇｌｕ⁃Ｂ１ Ｇｌｕ⁃Ｄ１

评分

Ｓｃｏｒｅｓ

５ ＋ １０ ４

１ ３

２∗ ３

１７ ＋ １８ ３

７ ＋ ８ ３

１３ ＋ １６ ３

７ ＋ ９ ２

２ ＋ １２ ２

ｎｕｌｌ １

７ １

６ ＋ ８ １

２０ １

表 ２　 优质小麦品种的高分子量亚基组成

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ＨＭＷ⁃ＧＳ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｏｏｄ ｑｕａｌｉｔｙ ｗｈｅａｔ
ｃｕｌｔｉｖａｒｓ

品种名称

Ｃｕｌｔｉｖａｒ ｎａｍｅ

高分子量麦谷蛋白亚基组成

ＨＭＷ⁃ＧＳ

Ｇｌｕ⁃Ａ１ Ｇｌｕ⁃Ｂ１ Ｇｌｕ⁃Ｄ１

中优 ９５０７　 Ｚｈｏｎｇｙｏｕ９５０７ １ ７ ＋ ９ ５ ＋ １０

豫麦 ４７　 Ｙｕｍａｉ４７ １ ７ ＋ ８ ２ ＋ １２

豫麦 ３４　 Ｙｕｍａｉ３４ １ ７ ＋ ８ ５ ＋ １０

小偃 ５４　 Ｘｉａｏｙａｎ５４ １ １４ ＋ １５ ２ ＋ １２

高优 ５０３　 Ｇａｏｙｏｕ５０３ １ ７ ＋ ８ ２ ＋ １２

藁城 ８９０１　 Ｇａｏｃｈｅｎｇ８９０１ １ ７ ＋ ８ ５ ＋ １０

龙麦 ２６　 Ｌｏｎｇｍａｉ２６ ２∗ ７ ＋ ９ ５ ＋ １０

济麦 １９　 Ｊｉｍａｉ１９ １ ７ ＋ ８ ２ ＋ １２

济麦 ２０　 Ｊｉｍａｉ２０ １ １３ ＋ １６ ５ ＋ １２

济南 １７　 Ｊｉｎａｎ１７ １ ７ ＋ ８ ４ ＋ １２

郑麦 ３６６　 Ｚｈｅｎｇｍａｉ３６６ １ ７ ＋ ８ ５ ＋ １０

新麦 ２６　 Ｘｉｎｍａｉ２６ １ ７ ５ ＋ １０

西农 ９７９　 Ｘｉｎｏｎｇ９７９ １ ７ ＋ ８ ２ ＋ １２

造，打破了与品质的不良连锁，该新易位系的使用对

产量、品质的协同提高具有一定的提升作用。 在我

国当前小麦高产水平的基础上，如何进一步提高今

后的品质育种，我们认为可以从以下几个途径进行

６
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探索：（１）排查家底、找出差距，通过收集国内外的

优质品种，通过系统分析比较我国与国外优质小麦

的各类蛋白基因组成、产量水平高低，蛋白含量、质
量的异同，进而找出产量水平与品质优劣的平衡点，
弥补我国优质品种的短板；（２）采用阶梯聚合，聚合

优异蛋白基因，创制出一系列富含基本的、大家公认

的影响加工品质的优异蛋白基因中间材料，使其中

间材料品质过关，进而根据其他农艺性状的短板进

一步改良；（３）建立起优质小麦的规模化、规范化种

植加工，逐步恢复我国的优质小麦生产基地。 切记

勿贪多求大，并不是任何地方都适合种植优质麦，只
在全国的优质产区，通过政府指导、种粮大户带动种

植、粮食加工企业订单收购等模式，形成品牌效应，
真正保证优质优价，使我国的优质小麦真正健康发

展，进而满足人们对品质的需求。
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