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摘 要:花青素是赋予小麦紫色/蓝色籽粒的重要生物活性成分,其强抗氧化活性在提升小麦营养品质和

功能价值方面具有重要意义。本文概述了花青素的化学特性及其对人体健康的潜在功效,系统阐述了花青素

的生物合成过程中关键结构基因的功能,以及由 MYB、bHLH、WD40等转录因子构成的复杂调控网络,总结

了中国传统育种技术和基因工程技术在花青素小麦育种的应用,展望了融合全基因组选择、多组学大数据挖

掘与人工智能预测模型的智能分子设计育种新策略。本文旨在为实现小麦高产稳产与高营养价值协同改良

的功能型新品种培育提供理论基础与技术支持。
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Abstract:Anthocyandinsarethekeybioactivecomponentsresponsibleforthepurple/bluegrainsin
wheatandplayanimportantroleinenhancingnutritionalqualityowingtotheirstrongantioxidantac-
tivity.Thisreviewdiscussethechemicalcharacteristicsandhealth-promotingeffectsofanthocyanins,

comprehensivelyelaboratesonthefunctionsofkeystructuralgenesintheanthocyaninbiosynthetic
pathwayandtheintricateregulatorynetworkformedbytranscriptionfactorssuchasMYB,bHLH,

andWD40.Itsummarizestheapplicationofbothconventionalbreedingtechniquesandgeneticengi-
neeringtechnologiesinbreedinganthocyanin-enrichedwheatvarietiesinChina,andproposesanovel
strategyofintelligentmoleculardesignbreedingthatintegratesgenomicselection,multi-omicsbigda-
tamining,andartificialintelligence(AI)-basedpredictivemodels.Thisreviewaimstoprovideasolid
theoreticalfoundationandtechnicalsupportforbreedingnewfunctionalwheatvarietiesthatsynergis-
ticallycombinehighandstableyieldwithenhancednutritionalvalue.
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  随着全球人口增长压力趋缓和居民生活水平

的持续提升,粮食安全的内涵正由单纯的“数量安

全”向更高层次的“质量安全”和“营养安全”转变。

小麦作为全球约35%人口的主食来源,其营养品

质改良具有巨大的公共卫生价值和市场潜力。然

而,在长期追求高产的育种过程中,现代高产小麦



品种中部分功能性营养成分(如微量矿物质、维生

素、酚类物质)含量显著下降,导致“隐性饥饿”问
题日益突出。

花青素是一类广泛存在于植物中的水溶性天

然色素,属于类黄酮化合物,可赋予植物组织红、
紫、蓝等多种颜色。大量研究表明,花青素具有显

著的抗氧化和抗炎活性,并在心血管保护、抗肿

瘤、抗肥胖、视力保护以及改善胰岛素敏感性等方

面具有潜在健康效应[1-4]。因此,提高小麦籽粒中

花青素含量,培育富含花青素的彩色小麦,已成为

发展高附加值功能性主食、满足健康消费升级趋

势的重要研究方向。紫色和蓝色小麦作为花青素

小麦的主要类型,其籽粒颜色由果皮或糊粉层中

花青素的种类和积累量水平决定(图1)[5-6]。国

际上,富含花青素的小麦品种(如AnthoGrainTM)
及其加工产品已在欧美市场崭露头角[7]。中国作

为小麦生产和消费大国,在彩色小麦资源收集、品
种选育和产业化方面也取得了显著进展,正积极

推动从传统高产育种向高产优质营养并重的功能

型育种转型。基于此,本文系统梳理了小麦花青

素合成调控机制及分子设计育种领域的最新研究

进展,为加速功能小麦产业持续发展提供参考。

图1 不同颜色小麦籽粒表型[6]

Fig.1 Grainphenotypesofwheatwithdifferentcolors[6]

1 花青素的化学特性与生物活性

花青素是花色苷经水解后形成的有色苷元,
其基本化学骨架为典型的C6-C3-C6结构(图2)。
根据B环上R1 和R2 所连的基团不同,可形成多

种结构类型的花青素(表1)。目前,已鉴定的花

青素及其衍生物已超过635种[8]。其中,飞燕草

素、牵牛花素、天竺葵素、锦葵素、矢车菊素和芍药

素是植物中最常见的6类花青素,是植物呈现紫

色、蓝色和红色的重要物质基础[9-11]。由于花青

素结构本身稳定性较低,在自然界中多以花色苷

形式稳定存在于植物液泡中。

图2 花青素化学结构

Fig.2 Chemicalstructureofanthocyanin

表1 六种常见花青素

Table1 Sixcommonanthocyanin

名称
Name

缩写
Abbreviation

化学结构式
Chemicalstructure

矢车菊素
Cyanidin Cy

飞燕草素
Delphinidin Dp

锦葵素
Malvidin Mv

天竺葵素
Pelargonidin Pg

芍药素
Peonidin Pn

牵牛花素
Petunidin Pt
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  除赋予植物特定色泽外,花青素还具有抗氧

化、抗炎等多种生物活性,在提高作物营养价值及

增强植物适应性方面具有重要作用。研究表明,
花青素能够帮助植物缓解干旱、低温及紫外线辐

射等逆境胁迫,增强其抗逆能力,并且有助于吸引

昆虫进行授粉和传播种子[12]。近年来,花青素因

其显著的抗氧化、抗突变、抗炎及潜在抗肿瘤功

能,作为重要的功能性膳食成分在营养与健康领

域受到广泛关注[13-14]。研究发现,以彩色小麦为

原料开发的功能性主食产品,不仅有助于改善普

通人群的膳食营养结构,还可在降低慢性疾病发

生风险方面发挥积极作用。动物研究显示,阿尔

茨海默病模型小鼠和帕金森病转基因小鼠后食用

富含花青素的紫色小麦后对认知功能表现出正向

调节作用,其中花青素可有效缓解阿尔茨海默病

相关的记忆损伤[15]。在人体研究领域,黑粒小麦

的摄入被证实可通过降低糖化白蛋白及炎症标志

物水平,如肿瘤坏死因子α(TNFα)和白细胞介

素-6(IL-6)的表达,可对2型糖尿病患者产生积

极影响[16]。此外,在超重或肥胖成年人群中的研

究表明,紫色小麦在改善血浆抗氧化状态、降低空

腹血糖浓度和减轻炎症反应等方面亦表现出一定

的潜在益处[17]。

2 花青素生物合成的分子机制

2.1 花青素的合成通路

花青素的生物合成已经有了较为系统的研

究,是由苯丙素和类黄酮代谢衍生而来的复杂过

程[18-19],涉及一系列酶促反应,其起始物质为苯丙

氨酸(图3)。其合成过程可分为3个阶段:

  PAL:苯丙氨酸解氨酶;C4H:肉桂酸4-羟化酶;4CL:香豆酰辅酶A连接酶;CHS:查尔酮合酶;CHI:查尔酮异构酶;F3H:黄烷酮3-
羟化酶;F3'H:黄烷酮3'-羟化酶;F3'5'H:黄烷酮3'5'-羟化酶;DFR:二氢黄酮醇4-还原酶;ANS:花青素合成酶;UFGT:类黄酮3-O-
葡萄糖基转移酶。

PAL:Phenylalanineammonialyase;C4H:Cinnamicacid4-hydroxylase;4CL:Coumaroyl-CoAligase;CHS:Chalconesynthase;

CHI:Chalconeisomerase;F3H:Flavanone3-hydroxylase;F3'H:Flavanone3'-hydroxylase;F3'5'H:Flavanone3'5'-hydroxylase;

DFR:Dihy-droflavonol-4-reductase;ANS:Anthocyaninsynthase;UFGT:Flavonoid3-O-glucosyltransferase.
图3 花青素的生物合成途径

Fig.3 Biosyntheticpathwayofanthocyanin
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  第 一 阶 段:苯 丙 氨 酸 在 苯 丙 氨 酸 解 氨 酶

(phenylalanineammonialyase,PAL)催化下脱氨

生成肉桂酸,这一反应是类黄酮合成的起始步骤。

PAL由多基因家族编码,其基因表达受自身发育

进程和环境因素的双重调控,光照、温度、激素等

因素都能对其活性和表达水平产生影响。小麦中

的TaPAL 基因家族已被鉴定,其表达与低温、紫
外辐射等逆境胁迫密切相关[20-21]。肉桂酸经肉桂

酸4-羟化酶(cinnamic4-hydroxylase,C4H)羟基

化形成香豆酸,随后由香豆酰辅酶 A连接酶(4-
coumaratecoenzymeAligase,4CL)催化,与辅酶A
结合生成4-香豆酰辅酶A(coumaroyl-CoA),作为

类黄酮合成的初始底物。
第二 阶 段:4-香 豆 酰-CoA 与 丙 二 酰-CoA

(malonyl-CoA)在查尔酮合成酶(chalcomesyn-
thase,CHS)催化下缩合生成柚皮素查尔酮(nar-
ingeninchalcone)。CHS是类黄酮途径的限速酶

和关键调控点,其活性直接影响下游黄酮类化合

物的合成与积累。小麦CHS基因TaCHS 与花青

素的 合 成 和 积 累 有 关[22],高 花 青 素 品 种 中 的

TaCHS 表达量显著高于低花青素品种[23]。查尔

酮在查尔酮异构酶(chalconeisomerase,CHI)作
用下,合成黄酮醇槲皮素(naringenie),经黄烷酮-
3-羟化酶(flavanon3-hydroxylase,F3H)作用合

成二氢黄酮醇(dihydrokaempferol,DHK)[24]。
研究表明,小麦中的TaF3H 基因参与籽粒和胚芽

鞘花青素的合成,其启动子结构的差异对表达水

平具有关键影响[25-26]。
第三阶段:DHK作为关键中间产物,在黄烷

酮3'-羟化酶(flavonoid3'-hydroxylase,F3'H)作
用下,B环特定位置羟基化生成二氢槲皮素(di-
hydroquercetin,DHQ);在黄烷酮3'5'-羟化酶

(flavonoid3'5'-hydroxylase,F3'5'H)催化下,生
成二氢杨梅素(dihydromyricetin,DHM)。DHK、

DHQ及DHM在二氢黄酮醇还原酶(dihydrofla-
vonol4-reductase,DFR)和花青素合成酶(an-
thocyanidinsynthase,ANS)的协同催化作用下,
转化为矢车菊素、天竺葵素和飞燕草素[27-30],实现

无色前体向显色花青素的关键转化。在蓝粒小麦

中,TaDFR基因高度保守,其表达水平与色素积

累呈正相关[31-33]。异源表达 TaDFR-1/TaDFR-
A可促进拟南芥中花青素的合成[34]。生成的花

青素进一步在类黄酮3-O-葡萄糖基转移酶(fla-
vonoid3-O-glucosyltransferase,UFGT)的催化

下,发生糖基化反应,分别产生成矢车菊素苷、天
竺葵素苷和飞燕草素苷[35-36]。

在花青苷的转运和储存过程中,谷胱甘肽S-
转移酶(glutathioneS-transferase,GST)发挥关

键作用,其促使谷胱甘肽与花青素-3-葡萄糖苷

(cyanidin3-glucoside,C3G)共轭结合,并参与谷

胱甘肽依赖型转运过程,促进其向液泡转动。液

泡作为花青素的最终储存场所,其含有的花青素

种类与含量及其所处微环境决定了植物组织呈现

的颜色,涵盖红、粉、蓝、紫等多种色调。

2.2 花青素生物合成相关基因/蛋白的表达调控

参与花青素生物合成的基因主要包括结构基

因和调控基因。结构基因编码生物合成途径中的

关键酶,如 PAL、CHS、CHI、F3H、F3'H、F3'5'
H、DFR、ANS、UFGT等,直接参与植物花青素

的合成过程,决定了花青素的合成速率和种类。
其调控网络的核心是以 MYB、bHLH 和 WD40
转录因子为主构成的 MBW复合体。这3类转录

因子的调控机制十分复杂,既可分别参与调控,也
可相互结合形成 MYB-bHLH-WD40三元复合

体,共同对黄酮类化合物的生物合成途径进行调

控[37-39]。

MYB转录因子家族是植物中最大的转录因

子家族之一,具有独特的结构特征。R2R3-MYB
转录因子可通过直接或间接作用,促进其结构基

因的表达和花青素的合成。TaMpc1是小麦中与

玉米ZmC1基因高度同源的R2R3-MYB基因家

族[40-43]。该家族成员在表达和功能上呈现出显著

分化。TaMpc1-A2在胚芽鞘中表达,其表达与花

青素着色相关,可能对TaPp-1(TaRc-1/TaMpc1-
1/TaC1)的功能起到互补作用[43]。TaMpc1-D4
(TaPL1-4D2)在胚芽鞘和果皮中高表达,是TaPp-
1基因的共调节因子,潜在地激活与TaPp-3 或

TaMyc-A2相关的未着色花青素前体的生物合

成[43-44]。TaMpc1-D1(TaC1-D1/TaPpm1)基因存

在多种等位变异,如TaPpm1a、TaPpm1b、TaP-
pm1c和TaPpm1d。不同的等位变异对花青素合

成的调控能力存在差异,其中TaPpm1a与花青素

的积累密切相关[42]。研究发现,TaPpm1a能够

与 bHLH 转 录 因 子TaPpb1 相 互 作 用,形 成

MYB-bHLH复合体,特异性地结合到花青素合

成相关结构基因的启动子区域,激活这些基因的

表达,从而促进花青素的合成[45]。当TaPpm1发

生突变,其编码蛋白与TaPpb1的互作能力减弱
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或丧失,可能导致 MYB-bHLH 复合体无法正常

形成,进而抑制花青素的合成,使得小麦籽粒颜色

变浅或呈现白色[42,46]。
在植物花青素合成调控中,bHLH转录因子

发挥着不可或缺的作用。TaPpb1(TaMyc-A1/
TaPp-3)是一个关键 bHLH 转录因子,定位于

2AL染色体上。TaPpb1的表达模式与花青素的

积累模式高度一致,在花青素积累的组织和时期,

TaPpb1的表达水平显著升高[47]。TaPpb1启动

子区存在不同的等位变异,如TaPpb1a和TaP-
pb1b。TaPpb1a的启动子中存在多个261bp的

重复单元,这种结构使得TaPpb1a的启动子活性

增强,从而提高TaPpb1基因的表达。而TaPpb1b
由于启动子区缺少重复单元,启动子活性较弱,

TaPpb1基因表达量低,无法有效与TaPpm1a形

成复合体,导致花青素合成受阻[47-48]。

WD40转录因子并不直接与DNA结合,而
是通过与其他转录因子(MYB和bHLH)相互作

用,参与基因表达的调控。在拟南芥中,TTG1是

WD40转录因子家族成员,与 MYB转录因子和

bHLH 转录因子相互作用,形成 MYB-bHLH-
WD40复合体,调控花青素合成相关基因的表达,
影响拟南芥表皮毛的发育和花青素的积累[49]。
在许多物种中,WD40蛋白参与花青素的调控也

都有报道,如玉米中的ZmPAC1(PaleAleurone
Color1)[50],紫苏中的PFWD[51]、和苜蓿中的Mt-
WD40-1[52]等。在小麦中关于 WD40蛋白参与

花青素合成调控的研究相对较少,但推测其可

能通过类似的机制,与R2R3-MYB和bHLH转

录因子协同作用,参与小麦花青素合成的调控

过程。

3 花青素小麦育种研究进展

随着分子生物学技术的飞速发展,花青素小

麦育种已从依赖表型选择的传统方法,迈入对目

标性状进行精准操作的分子设计育种新阶段。本

节系统综述小麦杂交与诱变育种、分子标记辅助

选择、基因工程、单倍体育种等关键技术的研究与

应用,展望合成生物学等前沿技术的未来潜力。

3.1 传统与现代育种技术

3.1.1 小麦杂交与诱变育种

杂交育种是提升小麦花青素含量最常用的传

统育种方法之一。通过将优质小麦与富含花青素

的种质(地方品种或近缘物种等)进行杂交,聚合

优良农艺性状与高花青素含量。中国育种家利用

此方法已成功培育出数十个通过审定的彩色小麦

品种,如周黑麦1号、紫优5/6号、济紫麦2号、宁
紫麦1号等[23,53]。根据国家及部分省级农作物

品种审定公告,截至2024年年底中国育成并通过

审定的富含花青素的彩色小麦(紫粒、蓝粒和黑

粒)品种数量已超过60个[54]。如宁紫麦1号是

以宁麦8号为母本、紫粒种质宁0726为父本进行

杂交,经过多代分离群体的表型筛选和稳定性鉴

定,最终育成籽粒花青素含量稳定在50.39μg·

g-1 的品系[55];蒙紫麦1号是以漯055为母本、宁
春46号为父本进行杂交,其F1 代再以宁春46号

进行回交,经多年定向选择培育而成,其籽粒花青

素含量达105.30μg·g-1
[56]。

诱变育种(包括物理诱变和化学诱变)是创制

高花青素新种质的重要途径[57]。四川省凉山州

农科院将诱变与杂交结合,成功培育出紫黑色小

麦新品系14γ-z-22,其籽粒富含天竺葵素苷、矢车

菊素苷、飞燕草素苷、芍药素苷、矮牵牛素苷和锦

葵素苷等6种主要花青素苷,总花青素含量高达

111.26μg·g-1,且各单体含量均显著高于普通

小麦[58]。

3.1.2 分子标记辅助选择与基因组学技术

随着高通量测序与基因分型技术成熟,极大

地推动了小麦籽粒颜色性状的遗传解析。标记辅

助选择(MAS)已成为筛选与控制籽粒色素沉着

理想等位基因的有力工具。利用与目标性状紧密

连锁的单核苷酸多态性(SNP)和插入/缺失(In-
Del)等分子标记,育种者能够在早期世代进行精

准选择,显著缩短育种 周 期。研 究 表 明,通 过

MAS获得的近等基因系中,显性等位基因Pp-
A1、Pp-D1和Pp3的共同作用,能显著上调花青素

合成关键基因CHI 和F3H 的表达,促进花青素

积累[59]。
全基因组关联分析(GWAS)利用自然群体的

高密度基因分型数据,能够高效鉴定与复杂数量

性状相关的遗传位点。近期一项GWAS研究发

现,在3A、4D和6A染色体上存在了多个与花青

素含量显著关联的SNP位点[60],为后续候选基

因挖掘与分子设计提供了新的靶标,加速了优异

等位基因向商业品种的渗入。进一步而言,在多

基因控制的数量性状改良中,可将GWAS与基因

组选择(genomicselection,GS)结合,通过全基

因组信息对育种值进行预测,以提升对复杂性状
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的选择效率。

3.2 生物技术与合成生物学的应用

3.2.1 基因工程与代谢工程

对花青素合成通路(如 TaDFR、TaANS、

TaUFGT 等关键基因)的深入解析,为通过基因

工程技术进行代谢工程育种奠定了分子基础。代

谢工程的核心策略之一是过表达关键转录因子,
以激活整个花青素合成通路。利用农杆菌介导法

将玉米的ZmC1(MYB转录因子)和ZmR(bHLH
转录因子)基因导入小麦,成功创制出在种子在内

的多个组织均积累花青素的紫色籽粒新种质,并
上调多种内源结构基因的表达[61-62]。此外,将长

穗偃麦草(Thinopyrumponticum)的ThMYC4E
基因导入小麦,也显著提高了转基因株系在籽粒、
叶片和颖花中的花青素(主要是矢车菊素和飞燕

草素)含量,且对植物正常生长发育无显著不利影

响[63]。

3.2.2 单倍体育种技术的创新

加倍单倍体育种(doubledhaploid,DH)技
术能快速获得遗传纯合的加倍单倍体植株,将育

种周期从常规的8~10代缩短至2~3代,大大加

速纯系选育进程。近年来,基于基因编辑创制单

倍体诱导系(haploidinducerparent,HIP)的技

术为小麦育种带来革命性变化。2020年,陈绍江

团队通过CRISPR/Cas9基因编辑技术成功敲除

小麦单倍体诱导关键基因TaPLAs,建立了小麦

单倍体诱导(HI)技术体系[64]。随后研究人员将

组成型表达ZmC1的材料AL-30与诱导系进行杂

交,通过分子标记辅助选择与表型筛选,创制出紫

胚芽鞘诱导系PCI。该诱导系的关键创新在于利

用ZmC1基因导致胚芽鞘呈现紫色的特性,实现

了杂交后代单倍体的肉眼鉴别[65]。叶兴国团队

利用胚特异表达的双向启动子调控花青素基因

ZmC1和ZmR 在小麦胚中表达,然后将ZmC1和

ZmR 基因与TaMTL(PLA1/NLD)基因突变位

点聚合,创制了具有紫胚特征的单倍体诱导系新

材料HIPE,并利用 HIPE与郑麦7698等小麦材

料杂交,杂交籽粒中表现紫胚的为二倍体,表现非紫

胚的为单倍体[66-67]。该方向为高通量纯系创制与功

能性性状导入的协同育种提供了新的技术路径。

3.3 合成生物学:未来发展方向与挑战

合成生物学为作物营养强化(包括花青素)提
供了更系统化、工程化的解决思路,其核心在于通

过重构代谢通路、优化调控网络与表达元件,实现

对目标代谢物通量与组成的定向调控[68]。在花

青素生物强化方面,未来潜力主要体现在:(1)精
细调控通路通量以提高花青素总量;(2)调控特定

花青素苷比例以优化功能与稳定性;(3)构建组织

特异性或诱导型表达系统,以降低对产量与适应

性性状的潜在代价。有研究发现,利用胚乳和胚

特异表达的启动子驱动花青素合成的调控基因,
创制出紫胚玉米[69-70],为小麦籽粒组织特异性代

谢工程提供了参考。同时合成代谢工程已在其他

营养强化中展现成效,如通过引入外源基因显著

提高水稻维生素原A(“黄金大米”)和小麦类胡萝

卜素含量[71-73],验证了该策略的可行性,为小麦花

青素的合成生物学改良提供了重要参考。近年

来,人工智能(AI)技术与合成生物学的深度融合

展现出巨大潜力,有望通过智能设计、模拟预测和

优化调控,加速培育出富含花青素且农艺性状优

良的“设计型”小麦新品种。
然而,合成生物学在小麦花青素育种中的应

用仍面临转化效率、表达稳定性、性状代价评估与

多环境一致性等挑战。未来的研究更需要关注:
构建高效、稳定的小麦遗传转化体系,并利用细胞

器(如液泡)靶向定位技术,提升花青素的储存能

力与稳定性;设计组织特异性或诱导型启动子,实
现花青素在籽粒胚乳等特定器官中的时空特异性

积累,避免对其农艺性状的潜在负面影响;有望通

过导入外源关键基因,创制自然界中小麦所不具

备的新花色苷类型;深度融合人工智能与多组学

数据,实现对代谢通路、调控元件的理性设计,加
速优良种质资源的创制,从而推动彩色小麦育种

由“经验选育”走向“可预测、可设计”的智能育种

阶段。

4 结论与展望

花青素赋予小麦紫、蓝等特征籽粒色泽,并因

其抗氧化等生物活性而具有潜在健康价值,推动

了彩色小麦育种与产业开发。总体而言,传统杂

交与诱变育种已培育出一批审定品种并形成一定

规模的产品开发基础,但兼具高花青素含量、优化

花青素组成以及高产稳产、广适性的突破性种质

仍相对不足,制约了大规模产业化应用。未来,随
着小麦泛基因组资源完善及多组学与人工智能方

法的融合,有望加速优异等位变异与关键调控元

件(如启动子/增强子)的挖掘,并推动GS与分子

设计育种在花青素改良中的应用。与此同时,应
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加强基因编辑、合成生物学与传统育种的协同:在
优良遗传背景中定向导入或重构花青素调控模

块,再通过多环境田间筛选与适应性评价实现品

种化落地,从而在保证产量与稳产性的前提下实

现营养强化。
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