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小麦子粒硬度与Puroindoline基因关系研究进展 
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摘 要 子粒硬度是决定小麦市场分类及其最 

终质量的重要特征之一。根据硬度的不同，可以将 

小麦分为三个硬度等级：软麦、混合麦、硬麦。不同 

硬度等级的小麦具有不同的使用价值。Puroindoline 

基因是控制小麦子粒硬度的主要遗传因子。着重阐 

述了小麦子粒硬度的分子遗传基础，使人们更好地 

了解Puroindoline基因突变对子粒硬度的影响，为今 

后小麦的育种工作提供更好的科学依据。 
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小麦是世界上一半人口的主要粮食作物。子粒 

硬度是决定小麦质量的重要因素之一，对小麦的磨 

粉、烘烤以及最终产品的质量具有很大的影响。根 

据子粒硬度，小麦一般被分为硬质小麦和软质小麦。 

硬质小麦含有较高的面团伸缩性，面粉颗粒度大、破 

损淀粉含量高，具有较强的吸水能力，适合制作面包 

和优质面条等食品；而软质小麦面粉颗粒度较小、破 

损淀粉含量低，吸水能力较弱，适合于制作饼干、酥 

饼或蛋糕等甜点类食品 j。 

子粒硬度是由位于5D染色体短臂末端上的Ha 

位点控制的 J。该位点大约有 82 000bp_4 ，主要 

由Pina、Pinb结构基因及Gsp一 基因组成。Friabilin 

蛋白的发现使人们第一次开始对子粒结构的分子遗 

传基础进行研究。Friabilin是大小为 15kDa的蛋白 

质复合体，主要 由 Pina一1)1(Pina)和 Pinb—1)1 

(Pinb)基因所编码的PINA和 PINB两种蛋白组成。 

当Pina和 Pinb均为野生型(Pina一191 a／Pinb—I)1 a) 

时，小麦表现为软质胚乳结构；当两者中的任何一个 

发生缺失或突变，胚乳结构则由软质变为硬质。 
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Pina和Pinb基因存在于六倍体小麦及其二倍 

体祖先的D．基因组中。而在四倍体硬质小麦(Du— 

Film wheat)中Pina和Pinb基因发生缺失，这也是四 

倍体硬质小麦(Durum wheat)具有非常硬的胚乳结 

构的原因。然而，在提莫菲维小麦(Triticum timophe— 

evi，AAGG)和茹科夫斯基小麦(Triticum zhukovskyi， 

A A AAGG)中却存在着特殊情况。前者的 Puroin— 

doline基因位于 A染色体上，后者的 Puroindoline基 

因在A染色体上被删除，但在 A 染色体上仍有保 

留。近几年，随着对小麦子粒结构的分子遗传基础 

更深入的研究，人们发现Ha位点并不能够充分解 

释普通小麦子粒结构的所有突变类型 。J，还存在 

其他因素对子粒硬度产生一定的影响。Pinb-2基因 

和其他微效数量性状位点的相继发现证实了这一观 

点的正确性。2008年，根据 Wilkinson等 的报道， 

在面包小麦中有 3个在 cDNA水平上与 Pinb具有 

70％相 似 度 的 基 因 ，被 分 别 命 名 为 Pinb． 

A1、Pinb．A2、Pinb．A3。这 3个基因分别定位在普 

通小麦7A染色体长臂上的Pinb一2位点上。随后， 

在普通小麦和四倍体硬质小麦中研究发现了两个新 

的类似于Pinb的基因 。这 5个 Pinb类似基因 

重新被命名为Pinb一2vl，Pinb-2v2，Pinb-2 ，Pinb一 

2v4和 Pinb一2 _1 。2011年在四倍体硬质小麦中， 

人们鉴定了两个 Pinb一2 的等位基因，分别命名为 

Pinb一2v3a，Pinb一2v3b l10]
。 根据在普通小麦和四倍 

体硬质小麦中非整倍体 Pinb．2突变体的物理图谱 

表明，Pinb-2vl位于 7DL上，Pinb一2v2位于7BL上， 

Pinb．2 位于 7B上，Pinb．2v4位于 7AL上 I1 。 

由于Pinb．2 缺乏突变体特异的启动子，其位置还 

不能被确定 J。 

长期以来，许多学者对小麦子粒硬度的分子机 

理做了大量研究，并提出了多种有关测定子粒硬度 

的方法和指标。这些方法和指标可从不同角度和程 
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度上反映小麦子粒硬度的大小。就 目前国内外有关 

小麦子粒硬度的评价指标、分子遗传基础及存在的 

问题予以综述，以期为进一步深入开展小麦子粒硬 

度的研究提供参考。 

1 小麦子粒硬度及其测定方法 

1．1 子粒硬度及其形成 

子粒硬度是小麦市场分类和分级的重要性状之 
一

，影响小麦的出粉率、破损淀粉数量、面粉颗粒的 

大少以及润麦加水量，并最终影响磨粉品质和食品 

加工品质。 

胚乳约占小麦子粒体积的80％，其主要成分是 

淀粉颗粒和储藏蛋白。淀粉颗粒在造粉体内合成； 

种子储藏蛋白是在包埋膜蛋白体中沉淀而成。小麦 

胚乳细胞成熟期间，蛋白体融合形成连续的蛋白质 

基质，而淀粉颗粒由于被残留的造粉体膜所包围，则 

形成膜包被的淀粉颗粒 。 

Simmonds【13]证明在不同的软质和硬质基因型 

的小麦中，无论是淀粉还是蛋白质在绝对硬度上都 

没有差别。通过对溶剂沉淀获得的淀粉颗粒进行扫 

描电镜观察，发现来源于硬质小麦的淀粉颗粒表面 

附着了大量的物质，而在软质小麦的淀粉颗粒表面 

则相对较少。因此，硬质小麦和软质小麦结构的不 

同很有可能源于胚乳中淀粉颗粒和蛋白质基质结合 

强度的不同  ̈。 

1．2 测定方法 

最初人们根据咬力大小来判断硬度大小。目 

前，根据压力、磨粉功耗、研磨时间和吸光度，主要通 

过玻璃质法、压力法、研磨法和近红外法来测定硬 

度。颗粒指数法、近红外光谱法、单子粒谷物特性测 

定法等应用方法最为广泛。 

单子粒谷物特性测定系统(Single Kernel Char— 

acterization System，SKCS)由美国谷物市场研究室和 

瑞典波通(Pe~en)仪器公司建立，利用压力作用把 

子粒压碎，然后通过传感器感应力的大小确定样品 

的硬度大小。同时，该系统可测定子粒千粒重、直 

径、硬度指数和水分含量等指标。一般硬度指数小 

于40多为软质麦，大于60多为硬质麦，介于二者之 

间多为混合麦。此方法检测速度快、操作简单、数据 

可靠、重复性好，近年来已被广泛应用于小麦市场的 

分级测定中，并成为测试硬度的重要仪器，但该仪器 

价格较高，且易受杂物及大颗粒影响而堵塞。 

2 Puroindoline基因与子粒硬度的关系 

2．1 Friabilin蛋白与Puroindoline蛋白 

第一次研究子粒结构的分子基础来源于对Fri． 

abilin蛋白的发现。Friabilin为 15kDa的蛋 白质，在 

软质小麦水洗淀粉的表面含量丰富；在硬质小麦的 

淀粉中相对较少；在四倍体硬质小麦中则不含有该 

蛋白 。编码该蛋白质的基因位于5D染色体的短 

臂上 。 

随着对 Friabilin蛋 白逐步深入的研究，发现 

Friabilin并不是单一的蛋白质，而是由两个蛋白多 

肽PINA和PINB按 1：l的比例组成 -19]，两者统 

称为 Puroindoline蛋白。在普通小麦中，PINA和 

PINB氨基酸序列具有约60％的同源性lL2oj，是一类 

脂膜蛋白，各自具有由19个氨基酸组成的特异信号 

肽序列，有麦类作物所特有的色氨酸区域，且都有由 

1O个半胱氨酸残基组成的5个二硫键结构。在研 

究的所有氨基酸序列中，PINA和PINB蛋白的色氨 

酸区域在结构和功能上发挥着重要作用，且高度保 

守 。两蛋白质通过色氨酸区域的Ot．螺旋形成膜 

固着环与淀粉表面的双分子极性脂紧密结合，削弱 

胚乳中蛋白质基质与淀粉颗粒的结合程度，从而使 

子粒结构变软。 

PINA和PINB蛋白的特性影响胚乳内蛋白质 

与淀粉颗粒的结合，在软质和硬质小麦子粒不同发 

育时期，其表达是有差异的。目前，人们对其研究的 

结果也不尽相同。但已有研究表明，子粒不同发育 

阶段，软、硬质小麦全子粒的 HNA和 HNB表达无 

明显差异，说明子粒中总的Puroindoline蛋白量与硬 

度无必然联系，而淀粉颗粒表面的HNA和PINB蛋 

白量差异十分明显，这表明此类型的蛋白是决定子 

粒硬度的直接因素。相比而言，软质小麦子粒中总 

的Puroindoline蛋白量要稍高于硬质小麦，但差别不 

大；而淀粉颗粒表面的Puroindoline蛋白量则显著高 

于硬质小麦 J。 

2．2 Puroindoline基因对子粒硬度的影响 

遗传分析表明，编码PINA和PINB蛋白的Pina 

和Pinb基因位于小麦5D染色体短臂末端上，软质 
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对硬质为显性 。两者均为有功能的野生型(Pina- 

Dla／Pinb—Dla)时，子粒结构表现为软质；当两者中 

的任何一个发生缺失、移码突变或碱基置换突变时， 

子粒结构发生改变，表现出硬质胚乳 。目前，通 

过大量试验研究已发现4种可以导致子粒结构变硬 

的突变类型：(1)Pina缺失，Pinb为野生型；(2)Pina 

为野生型，Pinb缺失；(3)Pina为野生型，Pinb发生 

突变；(4)Pina发生突变，Pinb为野生型_．2 。Pina 

和Pinb中不同的基因突变类型所导致的子粒结构 

变化程度也不同[16,24-26]。根据对子粒结构的分析 

表明，Pina．Dlb突变比Pinb-Dlb突变所表现出的胚 

乳结构硬度更大 。 

发现最早的硬度突变是位于 PINB多肽第 46 

位甘氨酸向丝氨酸的转变(Pinb-Dlb)；第二个被发 

现的突变类型是 Pina基因的“无效”突变(null ml1． 

tation，Pina．Dlb)，此突变不能编码出 PINA蛋白。 

随后，研究又发现了 5个 Pinb基 因的突变类型： 

PINB蛋 白第6O位亮氨酸突变为脯氨酸(Pinb． 

Dlc)，第44位色氨酸突变为精氨酸(Pinb-Did)，3 

个终子密码子的突变 。近几年来 ，在普通小麦 

中，Pina．Dlk、Pina．1)11、Pina．Dlr、Pina—Dlm、Pi— 

na—Din、Pinb—Die、Pinb—Dlf Pinb-Dig、Pinb—Dlh 

(t)、Pinb—Dip、Pinb-D q、Pinb—Dlr、Pinb—D Ⅱ、 

Pinb-Dlx和 Pinb．Dlab等多种等位基因相继被发 

现。在二倍体小麦中，研究已发现的Pina等位基因 

有 Pina—A a、Pinb．A"lb、Pinb．A"1c、Pina．A 1 ； 

Pinb等位基因有Pinb．A Ula、Pinb．A 6、Pinb．A m1e、 

Pinb—A mlh及 最新发现 的 Pinb—A"1i、Pinb—A 、 

Pinb·A m／k。上述突变类型均可导致子粒结构由软 

变硬。 

有研究表明，PINB蛋白第 46位甘氨酸突变为 

丝氨酸的硬质小麦(Pina．Dla，Pinb．Dlb)子粒硬度 

可以通过野生型Pinb．Dla的转化得到恢复。转Pin 

基因水稻试验也说明Pina和 Pinb野生型等位基因 

的表达可使转基因水稻胚乳结构变得更软，直接证 

明了Puroindoline蛋白与子粒硬度的因果关系 。 

2．2．1 Pina基因的研究 为研究 Pina基因对子粒 

硬度的作用，通过 PCR方法测定 Pina基因的表达 

水平，其结果表明：软质品种(Pina．Dla／Pinb—Dla) 

中，Pina基因表达量很高；硬质品种中，Pina．Dla／ 
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Pinb—DI6基因型品种的表达量相对较低 ，而在Pina— 

Dlb／Pinb．Dla基因型品种则不表达 PINA蛋白。 

通过流量曲线方法可以测量子粒中总的 Puroindo- 

line蛋白量及与淀粉颗粒表面结合的 Puroindoline 

蛋白量，结果表明：软质小麦含有很高的Puroindoline 

蛋白量，且主要与淀粉颗粒相结合 ；Pina·Dlb／Pinb- 

Dla基因型硬质小麦品种 Puroindoline含量很低 ，且 

没 有Puroindoline蛋 白与淀粉颗粒相结合 ；Pina- 

Dla／Pinb．Dlb基因型硬质小麦品种在总 Puroindo— 

line蛋白量和与淀粉颗粒结合的含量之间的关系是 

高度异质的。综上所述，Pina表达量的多少控制着 

总的 Puroindoline蛋白量及其与淀粉颗粒的结合 

量㈣ 。 

相关研究表明，Pina转基因的过量表达很有可 

能共抑制了内源Pina基因的表达，从而使子粒结构 

变硬。SKCS测定的子粒硬度和扫描电镜分析结果 

进一步证实在转 Pina基因品系中子粒结构改变的 

发生 。 

2．2．2 Pinb基因的研究 通过 PCR方法可以分析 

Pinb等位基因的状况。方差分量模型的构建可以 

将 Pinb—Dla等位基因突变与其他影响子粒硬度的 

遗传因子所产生的效应区分开来。这一模型分析结 

果表明，Pinb-Dla等位基因突变体只能解释软质小 

麦和硬质小麦杂交所产生的 F，代中75％ 一93％的 

硬度遗传突变，说明一定还存在其他遗传因子对子 

粒硬度有影响 。为此，许多学者进行了大量相关 

研究，2008年 Wilkinson等 发现 Pinb．2基因，并表 

明Pinb．2突变可能与子粒硬度有轻微的关系。之 

后，大量研究发现，在软质小麦中Pinb-2突变对子 

粒结构的影响比硬质小麦的大。虽然在 Pinb．2v2 

和 Pinb-2v3两种软质小麦中，Pinb．2突变对子粒硬 

度有微效作用，但更深入的研究表明Pinb一2突变对 

小麦子粒硬度的影响并不明显 。在这一点上， 

Pinb一2突变对于调控小麦子粒硬度的作用仍然有待 

研究。 

大量研究表 明，在所有 Pinb基因突变体 中， 

Pinb．Dlb是导致硬质结构的主要突变类型。Pinb 

等位基因可作为一种分子技术手段来改变小麦子粒 

硬度，有利于今后培育出硬度适中的小麦品种。 

虽然 基因的任一缺失或突变可以导致子粒 
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结构发生改变，但不同的突变类型对硬度的影响大 

小也不同。Lillemo等 比较了各个突变因子对硬 

度影响的大小，其SKCS硬度值分别为软麦45、 一 

／ta·Dlb 75、Pinb—Dlb 68、Pinb—Dlc 72，但如果依次作 

为判断各个突变位点对硬度影响大小的理由仍不够 

充分，需进一步更深入的研究。因为对于一些 Pina 

和Pinb基因型相同的品种来说，其子粒硬度有时也 

存在差异。这说明除基因外，还存在某些其他物理 

化学因素对子粒硬度产生一定的影响，如子粒中水 

溶性戊聚糖、淀粉表面的极性脂等 。 

研究还发现子粒硬度与 Puroindoline基因的拷 

贝数直接相关。以中国春为例，通过 SKCS分析表 

明，每增加 1份Pina和Pinb基因的拷贝数，其硬度 

值由原来的71降为61。这说明，增加Puroindoline 

有功能的基因拷贝数会降低小麦的子粒硬度。 

3 对于 Puroindoline蛋白影响胚乳结构方式 

的研究 

人们对于Puroindoline蛋白影响小麦胚乳结构 

的方式还不是很清楚。但根据早期报道的 Puroin． 

doline蛋白与脂质转移蛋白结构的相似性以及富含 

色氨酸区域与淀粉颗粒表面的结合表明，Puroindo— 

line蛋白与极性脂之间存在相互作用。Puroindoline 

蛋白的脂质结合能力也已被大量试验所证实。Du- 

breil等 刮的进一步研究表明，PINA蛋白可紧密结 

合磷脂和糖脂，而 PINB蛋白仅结合带有负电荷的 

磷脂，与糖脂共同形成松弛的脂蛋白。 

在子粒干燥过程中，Puroindoline蛋白可能通过 

稳定淀粉体脂质双层膜的作用来决定子粒的硬度。 

对不同发育阶段的小麦子粒进行风干，未成熟的硬 

质小麦子粒将变为软质胚乳；相反，如果相同发育阶 

段的子粒在室温或40℃条件下慢慢的干燥得到的 

仍是硬质胚乳 。 

在小麦子粒成熟过程中，发育中的淀粉颗粒由 

淀粉体膜包被。如果 Puroindoline蛋白具有稳定淀 

粉体膜效应这一假说成立的话，可以解释硬质和软 

质小麦中，淀粉颗粒与蛋白质基质之间结合强度的 

不同。在软质小麦胚乳脱水过程中，Puroindoline蛋 

白可以阻止淀粉体膜的完全瓦解，能够使淀粉颗粒 

与蛋白质基质通过一薄层的膜残余物分隔开。然 

而，在硬质小麦子粒成熟过程中，突变的Puroindo 

1ine蛋白将不能够稳定该膜，导致淀粉颗粒与蛋白 

质基质更直接密切的结合。 

PINA和PINB蛋白在色氨酸区域含有不同数 

量的色氨酸，结合脂质的方式也有所不同，所以它们 

可能在稳定淀粉体膜中扮演着各自不同的角色。只 

有野生型的PINA和PINB共同发挥作用时，子粒才 

表现出软质结构。 

4 存在问题与展望 

小麦是一种世界性粮食作物。小麦子粒硬度是 

各国区分小麦类别和贸易等级的重要依据之一，也 

是小麦品质优劣、贸易价格和决定最终用途的重要 

指标。研究有关小麦子粒硬度的生化机理对小麦在 

农业生产和加工利用方面具有重要意义。小麦子粒 

硬度具有较高的遗传性，其硬度差异与出粉率、角质 

率、蛋白质含量、湿面筋含量及面团特性呈显著或极 

显著相关。Simmonds等  ̈提出硬度与淀粉颗粒表 

面和蛋白质基质问粘合性有关的假设，认为硬麦淀 

粉颗粒与蛋白结合程度比软麦紧密。但 Stenvert 

等_3 认为粘合理论不成立，因为蛋白质基质整体上 

不连续，胚乳结构强度也就不同。近年来，许多学者 

将研究重点转移到淀粉颗粒表面微量蛋白上。 

Greenwell等 发现 15kDa蛋白复合体一Friabillin， 

这种蛋白在软麦中含量很高，在硬麦中含量却很少， 

该蛋白的存在可能会破坏淀粉与蛋白紧密的结合。 

虽然，目前通过基因工程研究，人们对小麦硬度的分 

子机理已有突破性认识，但对于Pina和Pinb中的 

哪一个可能对硬度的影响起着决定性作用还不清 

楚，所以Puroindoline蛋白决定子粒结构的分子遗传 

基础还有待于进一步研究。有相关研究表明，除 

Puroindoline基因作为主效基因外，还存在其他一些 

微效数量性状控制位点以及 G 一J和 Pinb-2基因对 

子粒结构的影响，但其影响的大小和生化机理仍需 

更深入的研究。 

现今，我国小麦产量虽大，但多为适合制作传统 

馒头的中筋小麦，用于制作面包或优质面条的优良 

小麦品种还很稀缺。弄清楚控制小麦子粒硬度的生 

化机理，可通过基因突变技术更大范围地改变小麦 

的子粒硬度，从而培育出硬度适中、高蛋白、优质强 
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玉米氮素利用生理及分子机制研究进展 

王大铭 丛媛媛 陈 亮 

( 吉林省农业科学院农业生物技术研究所 ，130033，吉林长春； 吉林省 

农业科学院农业经济与信息服务中心 ，130033，吉林长春) 

摘 要 氮是玉米生长必需的营养元素，对 

产量和品质的影响极大。当前我国玉米种植过程 

中有一半以上的氮肥损失于环境。要 实现农业的 

可持续发展，必须提高氮素利用效率。根据当前 

国内外玉米氮素高效利用的研究现状，从氮素利 

用效率的含义、影响氮素利用效率的生理及分子 

机制、氮素高效利用候选基因的发掘及应用三个 

方面进行 了阐述，并对该领域今后 的重点研究方 

向进行了展望，为玉米氮素高效利用的遗传育种 

工作提供理论参考。 
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素之一。近几十年来，玉米产量的迅速增加 ，除了 

归功于育种学、栽培学的发展，很大程度上是依赖 

氮肥的大量施用。氮肥的大量施入不但严重影响 

生态环境，而且增加生产成本。一直以来玉米氮 

素利用效率都很低，仅有30％ ～40％【11，因此提高 

氮素利用效率、选育氮素高效利用品种，是实现我 

国农业可持续发展的重要途径_2 J。本文就近年来 

氮素利用调控机制的研究进展加以探讨，以期为 

玉米氮素高效利用的研究和遗传改良工作提供 

参考。 

1 氮素利用效率的含义 

由于研究目标不同，人们赋予氮素利用效率 

不同的含义，并从不同角度对玉米氮素利用效率 

进行评价和分析。当子粒产量作为主要考察性状 

时，氮素利用效率定义为土壤中单位数量有效氮 

所产生的子粒产量，即氮素吸收效率(植株地上部 

吸收氮总量与土壤总氮量的比值)与同化效率(子 

Research Progress on Effects of Puroindoline 

Genes on W heat Grain Hardness 

Quan Wenli ，Liu Yong’an ，Chen Zhiguo 

(’Northwest Institute of Plateau Biology，Chinese Academy of Sciences，Xining 810008，Qinghai； University of Chinese Academy 

of Sciences，Beijing 100049； Wenzhou Academy of Agricuhural Sciences，Wenzhou 325006，Zhejiang，China) 

Abstract Grain hardness is one of the important characteristics of market classification and end-use quality of 

common wheat．According to grain hardness，wheat is separated into three classes：soft wheat，mixed wheat，and hard 

wheat．Wheat with different hardness has different use value．Grain hardness is mainly controlled by Puroindoline 

genes．This paper pays more attention to the molecular genetic basis of wheat grain hardness，which makes people 

better understand the impact of puroindoline genes on grain hardness．This can offer better scientific foundation for 

wheat breeding programs in future． 

Key words Wheat；Grain hardness；Puroindoline genes 
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