
麦类作物学报 2026,46(8):1068-1081
JournalofTriticeaeCrops doi:10.7606/j.issn.1009-1041.2026.08.08

网络出版时间:2026-06-30
网络出版地址:https://link.cnki.net/urlid/61.1359.s.20260629.1311.006

小麦株高全基因组关联分析及候选位点验证

收稿日期:2026-03-03   修回日期:2026-03-23
基金项目:国家重点研发计划项目(2016YFD0101802)
第一作者E-mail:15898745464@163.com(孙圣洁)
通讯作者E-mail:Chinawheat@163.com(孙道杰)

孙圣洁1,郭笑冉1,陈 军2,张 鑫1,何家乐1,张傲琰1,张传量1,宋鹏博1,
赵文莎1,赵慧玲1,卢 佳1,魏俊杰1,孙道杰1

(1.西北农林科技大学农学院/重点实验室,陕西杨凌712100;2.三原县农业科学技术中心,陕西咸阳713800)

摘 要:株高是影响小麦抗倒伏性和产量的重要农艺性状。为解析小麦株高的遗传基础并挖掘稳定调控

位点,以来源于黄淮麦区的339份小麦自然群体为试验材料,结合9个环境下的株高表型数据和21K单核苷

酸多态性(SNP)芯片基因型数据,采用混合线性模型开展全基因组关联分析(GWAS)。对关键关联区间进行

连锁不平衡(LD)与单倍型分析,并利用包含327份材料、基于660KSNP芯片的自然群体进行跨群体验证,
同时对关键区间进行基因注释并筛选候选基因。结果表明,共鉴定到66个与株高显著相关的稳定QTL。其

中,在6D染色体490.34~492.42Mb区间检测到一个新的主效稳定位点QPh.nwafu-6D,该位点在8个环境

中稳定表达,平均表型变异解释率为8.23%;该区间可划分为2个LD区块,Block2中鉴定到3种单倍型,优势

单倍型Block2_Hap1(频率84.1%)携带材料的株高显著低于其他单倍型,且在多个环境中与较高的千粒重显

著相关。通过跨群体验证,核心SNP标记(SNP_Chr6D_492211566)Block2_Hap1基因型材料株高极显著低

于Block2_Hap2基因型材料(P<0.001)。在该区间(490.34~492.42Mb)进一步注释筛选到8个候选基因,
功能上主要涉及激酶信号、转录调控、泛素化降解与激素响应等过程。
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Abstract:Plantheight(PH)isanimportantagronomictraitaffectinglodgingresistanceandyieldin
wheat.TodissectthegeneticbasisofPHandidentifystableloci,weanalyzedanaturalpopulationof
339wheataccessionsfromtheHuang-HuaiwheatregionusingPHphenotypescollectedacrossnine
environmentsandgenotypesobtainedwitha21Ksinglenucleotidepolymorphism(SNP)array.Ge-
nome-wideassociationstudy(GWAS)wasconductedusingamixedlinearmodel(MLM).Linkagedis-
equilibrium(LD)andhaplotypeanalyseswereperformedforthekeyassociatedinterval,andtheasso-
ciationwasfurthervalidatedinanaturalpopulationof327accessionsgenotypedwitha660KSNPar-
ray.Candidategeneswithinthetargetintervalwereannotatedandprioritized.Intotal,66stable
QTLssignificantlyassociatedwithPHwereidentified.AnovelmajorandstableQTL,QPh.nwafu-
6D ,wasdetectedonchromosome6D(490.34-492.42Mb)andwasconsistentlydetectedineighten-



vironments,explaining8.23%ofthephenotypicvarianceonaverage.Theintervalwasdividedinto
twoLDblocks.InBlock2,threehaplotypeswereidentified,andthefavorablehaplotypeBlock2_

Hap1(frequency84.1%)showedsignificantlyreducedPHcomparedwithotherhaplotypesandwas
significantlyassociatedwithhigherthousand-kernelweightinmultipleenvironments.Inthevalida-
tionpopulation,accessionscarryingtheBlock2_Hap1genotypeatthecoreSNPmarkerSNP_Chr6D_
492211566exhibitedsignificantlylowerPHthanthosewiththeBlock2_Hap2genotype(P<0.001).
Eightcandidategeneswerefurtherprioritizedinthisinterval,mainlyinvolvedinkinasesignaling,

transcriptionalregulation,ubiquitin-mediatedproteindegradation,andhormoneresponses.
Keywords:Wheat;Plantheight;GWAS;Marker-assistedbreeding

  小麦是全球最重要的粮食作物之一,在保障

粮食安全中具有不可替代的作用[1]。在耕地资源

受限与气候变迁的双重压力下,通过优化株型结

构以协同提升单产与稳产已成为育种工作的核心

目标[2]。株高(plantheight,PH)作为调控小麦

抗倒伏性、收获指数及群体空间分布的关键农艺

性状,受多基因、微效QTL及环境因素的共同驱

动[3]。自“绿色革命”以来,基于赤霉素信号途径

的半矮秆基因Rht-B1b和Rht-D1b在全球范围内

被广泛应用[4],但在特定遗传背景下,这些基因常

伴随根 系 发 育 受 限、逆 境 适 应 性 降 低 等 负 效

应[5-6]。因此,发掘能够平衡生长发育与环境适

应性的新型株高调控位点,对完善小麦矮化育

种的遗传基础具有重要价值。
近年来,随着基因组学的发展,全基因组关联

分析(genome-wideassociationstudy,GWAS)以
定位精度高、可直接挖掘自然群体中优异等位变

异等突出优势,已成为挖掘小麦复杂数量性状关

键位点的核心手段[7]。在株高遗传调控网络中,
一系列关键矮秆基因的克隆与功能解析为理解其

分子机制奠定了基础。其中,位于4B和4D染色

体上的Rht-B1b(Rht1)和Rht-D1b(Rht2)是“绿
色革命”的典范,它们编码赤霉素(GA)信号通路

中的负调控因子DELLA 蛋白,通过抑制 GA应

答使植株矮化[8-9]。与之不同,位于2D染色体上

的Rht8基因不依赖于GA途径,在现代育种中广

泛用于降低株高,且其通常与较好的适应性相

关[10]。此外,近年来在6A染色体上克隆的Rht24
基因,被证实是一个编码赤霉素3-β-双加氧酶的

功能获得性等位基因,通过调节活性赤霉素的合

成来调控株高,为矮化育种提供了新的遗传资

源[11]。基于GWAS方法,研究者们在高通量挖

掘株高新位点方面取得了显著进展。Fu等[12]通

过 GWAS鉴 定 到 伪 响 应 调 节 因 子 基 因TaP-

RR95,证实其主要通过影响穗下节细胞伸长来调

控株高,且发现优异单倍型TaPRR95-B具有降低

株高和增加千粒重的协同效应。谢小梅等[13]从

冬小麦突变体中克隆了4A染色体上的新型矮秆

基因Rht-A1h;温明星等[14]利用239份国内外小

麦品种的55KSNP芯片数据,鉴定到44个与株

高显著关联的SNP位点。同时,针对其他染色

体(如4B、5A、2D)上的株高主效QTL也有大量

报道[15-17]。这些通过 GWAS发现的新位点,与
经典矮秆基因互为补充,不断丰富和刷新了对

小麦株高遗传架构的认识。
在小麦21条染色体中,6D染色体被认为是调

控株型与穗部发育的遗传热点区[18-19]。Liu等[20]

通过GWAS在6D染色体长臂383.7~391.1Mb
鉴定到主效QTLQPL-6D.1,发现其优先调控穗

下节长度;Wang等[21]以 H461为共同亲本构建

了3个RIL群体,在6D染色体长臂389.5~392.6
Mb鉴定到主效位点QPh.sicau-6D,其对株高的

表型变异解释率达6.6%~13.6%。除株高外,6D
染色体还被证实分布有与粒重、开花期相关的关

键遗传区间[22-24]。目前已报道的6D染色体株高

及相关农艺性状QTL多集中于380~395Mb区

间,而针对该染色体其他区域,特别是长臂远端遗

传潜力的探索仍相对有限。
本研究利用339份小麦材料的自然群体,结

合9个环境下的株高表型数据开展 GWAS。通

过21K芯片分型及连锁不平衡和单倍型分析,筛
选6D染色体区段的优异单倍型,并利用327份

小麦材料的自然群体进行跨群体验证,对关键区

间进行基因注释,筛选候选基因。本研究为解析

小麦株高的遗传基础提供新证据,丰富了6D染色

体上株高的育种选择区段,也为分子标记辅助育种

提供重要的基因资源和育种靶点。
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1 材料与方法

1.1 试验材料

本试验材料339份小麦品种(系)主要为中国

黄淮麦区的种质资源。2023-2024年,供试材料

分别种植于陕西省杨凌区以及河南省的驻马店

市、南阳市和濮阳市,共计8个田间种植环境。其

中,2024年在杨凌区、驻马店市同步设置两个播

期处理,10月早播,间隔1个月后开展晚播;2023
年于上述4个试点均采用单一播期种植。8个种

植环境的具体编号及对应信息如下:E1(2024年

杨凌早播)、E2(2024年杨凌晚播)、E3(2024年驻

马店早播)、E4(2024年驻马店晚播);E5(2023年

杨凌)、E6(2023年驻马店)、E7(2023年南阳)、E8
(2023年濮阳)。对8个环境的株高表型进行最佳

线性 无 偏 估 计(bestlinearunbiasedestimation,

BLUE),记为BLUE(E9),这8个环境下的株高数

据和BLUE值用于后续GWAS。
验证材料是327份小麦品种(系)的自然群

体,于2023年种植于陕西省杨凌区和河南省洛阳

市,分别记作YLPHM 和LYPHM。这两个环境

下的株高表型用于后续优异单倍型验证。
试验采取随机区组设计,行长1.2m,每个材

料种2行,人工播种,播种间距为3cm。在试验

田周围设置了保护行,依据当地农田管理措施进

行田间管理。在小麦成熟期对每个材料选取至少

4株生长正常且较为一致的单株进行测量,脱粒

后自然风干,利用万深SC-G型自动种子考种仪

测定千粒重,取平均值用于表型鉴定及遗传分析。

1.2 表型数据统计分析

利用R语言计算339份试验材料各表型数

据采用Excel2016进行处理,图形绘制在R语言

中完成。使用R包lme4计算最佳线性无偏估计

(BLUE)和广义遗传力(H2)[25]。H2=Vg/[Vg+
(Ve/n)],其Vg 为遗传方差,Ve 为环境方差,n 为

环境数。

1.3 SNP基因分型

采用CTAB法提取小麦幼叶基因组DNA,
由成都天成未来科技有限公司进行21KSNP芯

片分型。利用Tassel5.0软件对原始分型数据进

行质控过滤,剔除最小等位基因频率(minoral-
lelefrequency,MAF)<5%、缺失率>20%以及

杂合度>10%的位点,获得高多态性SNP标记用

于后续关联分析。采用 R包CMplot绘制SNP

标记染色体分布图。

1.4 群体结构、主成分、亲缘关系分析及LD衰减

使用plink1.9软件对基因型数据执行主成

分分析(principalcomponentanalysis,PCA),以
评估群体结构。利用ADMIXTURE软件进行群

体结构分析,设定 K 值范围为2~10,交叉验证

误差取5次重复的平均值,依据交叉验证误差变

化曲线的平滑度以及最小值确定最佳亚群数目。
采用PopLDdecay软件计算全基因组及 A、B、D
亚基因组SNP间的连锁不平衡(linkagedisequi-
librium,LD)程度,设定最大距离为15Mb,以决

定系数(R2)衰减至最大值50%所对应的物理距

离作为LD衰减距离。借助Tassel5.0软件Cen-
teredIBS法计算亲缘关系(Kinship)矩阵。使用

R包对分析结果进行可视化操作。

1.5 全基因组关联分析

使用 R语言 GAPIT软件包混合线性模型

(mixedlinearmodel,MLM:Q+K)进行GWAS[26-28]。
其中,Q矩阵(主成分)作为固定效应控制群体结

构,K矩阵(亲缘关系)作为随机效应控制个体间

的复杂亲缘关系。显著性阈值设定为-log10P≥
4(即P≤0.0001)。位于同一LD区块内且在不

同环境中被重复检测到的显著SNP集群为一个

数量性状位点(quantitativetraitlocus,QTL),在
不少于4个 环 境 中 被 检 测 到 的 QTL 为 稳 定

QTL。曼哈顿图与 Q-Q 图均通过 R语言中的

CMplot包绘制完成。

1.6 单倍型分析

定位的稳定 QTL区间采用 Haploview4.2
计算目标区段SNP间的连锁不平衡(LD),按软

件默认的Gabriel法划分LD区块(Block)。当一

段连续SNP之间大多数(≥95%)两两比较表现

为强LD时即为一个Block,Block的起止边界分

别用该区块最左侧和最右侧SNP的物理位置确

定,在每个Block进行单倍型效应比较。采用单

因素方差分析(ANOVA)及TukeyHSD检验,解
析不同单倍型的差异显著性。

1.7 跨群体验证

根据目标QTL区间内效应最显著的代表性

SNP对验证材料群体进行分组,采用独立样本t检

验进行差异显著性分析,用R包ggplot2绘制箱线图。

1.8 候选基因的筛选和功能注释

基于IWGSCRefSeqV2.1基因注释文件,
在目标QTL的物理区间内提取高置信度(HC)基

·0701· 麦 类 作 物 学 报                  第46卷



因,获得区间内基因ID及其物理位置信息。在

WheatOmics1.0平台(http://wheatomics.sdau.
edu.cn/)结合JBrowse模块对区间基因进行检索

与核对,根据功能描述对区间基因归类,筛选与生

长发育相关联的基因作为候选基因。

2 结果与分析

2.1 小麦株高性状表型变异

339份小麦材料在9个环境下的株高性状描

述性统计结果见表1。不同环境间株高均值介于

51.95~75.32cm之间,最小值和最大值分别为

37.67和141.67cm;各环境下株高的变异系数

范围为10.41%~14.94%。这表明供试群体的

株高性状具有较为丰富的表型变异。株高性状的

广义遗传力为0.88,说明该性状受遗传因素影响

较大。
从9个环境间株高频率分布曲线看,各环境

下株高表型均呈近似正态分布,符合数量性状的

分布特征(图1)。环境间Pearson相关系数介于

0.48~0.93之间,均达到极显著水平(P<0.001),
表明株高性状在不同环境具有较高的一致性,为
后续关联分析提供了良好的表型基础。

表1 339份小麦材料在9个环境的株高性状分析

Table1 Phenotypicanalysisofplantheightin339wheataccessionsacrossnineenvironments
环境

Environment
平均值±标准差
Mean±SD/cm

最小值
Min.value/cm

最大值
Max.value/cm

变异系数
CV/%

遗传力
H2

E1 63.86±7.59 46.70 117.60 11.88

E2 51.95±6.80 37.67 90.00 13.09

E3 72.87±9.03 52.67 121.67 12.40

E4 61.37±8.17 46.00 109.00 13.31

E5 68.61±9.25 50.33 137.33 14.94

E6 75.13±9.52 52.00 141.67 12.67

E7 75.32±8.52 49.67 125.00 11.31

E8 63.28±8.83 46.67 134.33 13.96

E9 66.52±6.92 55.84 116.98 10.41

0.88

  对角线为各环境株高频率分布直方图及密度曲线;左下角为

两环境间株高散点图及拟合曲线;右上角为Pearson相关系数;
***:P<0.001。

Thediagonalpanelsdisplaythefrequencydistributionhisto-
gramsanddensitycurvesofplantheightforeachenvironment;
Thebottom-leftpanelshowsthescatterplotandfittedcurveof
plantheightacrossthetwoenvironments;Thetop-rightpanel
presentsthePearsoncorrelationcoefficient;***:P<0.001.
图1 339份小麦材料9个环境的株高性状分布频率与相关性分析

Fig.1 Frequencydistributionandcorrelationanalysisofplant
heightforthe339wheataccessionsacrossnineenvironments

2.2 SNP标记基因分型

利用21K芯片测试分型,在供试群体中获得

52606个高质量SNP标记,这些标记广泛分布于

小麦21条染色体。其中,A、B、D亚基因组分别

包含23614、22403和6589个SNP标记,各占

总标记数的44.89%、42.59%和12.52%,B和A
亚基因组标记数量较高,D亚基因组标记数量相

对较低(表2)。不同染色体间SNP标记数量和

密度均存在差异(表2)。其中,7A染色体的SNP
标记数量最多(4204个),平均密度为5.66个·
Mb-1;4D 染 色 体 的 SNP 标 记 数 量 最 少(442
个),平均密度仅为0.85SNP/Mb。

2.3 群体结构、主成分、亲缘关系分析及LD衰减

供试群体结构分析发现,当K=2时,交叉验

证误差最小,即认为供试群体的最优亚群数为2
(图2)。通过主成分分析得到两个主成分PC1和

PC2,分别解释11.80%和10.97%的遗传变异。
供试群体亲缘关系(Kinship)矩阵结果(图3)显
示,大部分材料间亲缘关系较低,仅存在少量近

缘材料。
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表2 339份小麦材料全基因组SNP标记密度

Table2 Genome-wideSNPmarkerdensityinthe339wheataccessions

染色体
Chromosome

起始位置
Startsite

终止位置
Endsite

标记数量
Numberof
markers

标记占比
Marker

proportion/%

标记密度
Densityofmarker/
(SNPs·Mb-1)

1A 1206051 598569264 3406 6.48 5.70
1B 4411003 698937269 2921 5.55 4.21
1D 65325 496600704 1421 2.70 2.86
2A 1935544 784903698 3937 7.48 5.03
2B 2423055 808132843 3392 6.45 4.21
2D 6414593 651637524 1219 2.32 1.89
3A 730766 752252167 2923 5.56 3.89
3B 1308298 851846946 3867 7.35 4.55
3D 620014 619452756 963 1.83 1.56
4A 2224969 753104472 3259 6.20 4.34
4B 635546 672773688 1966 3.74 2.92
4D 602936 518014543 442 0.84 0.85
5A 1188537 712495711 2777 5.28 3.90
5B 19737 714623767 3571 6.79 5.00
5D 303787 569292120 896 1.70 1.57
6A 1414964 622582644 3108 5.91 5.00
6B 4065545 730891359 3714 7.06 5.11
6D 903782 495347810 818 1.56 1.65
7A 1716753 744265322 4204 7.99 5.66
7B 47804 763682401 2972 5.65 3.89
7D 488331 636353272 830 1.58 1.31

A基因组 Agenome - - 23614 44.89 -
B基因组Bgenome - - 22403 42.59 -
D基因组 Dgenome - - 6589 12.52 -

总计Total - - 52606 100 -

  A:群体K 值与交叉验证误差关系;B:群体结构示意图;C:主成分散点图;D:连锁不平衡衰减距离。
A:RelationshipbetweenKvaluesandcross-validationerror;B:PopulationstructureinferredbyAdmixture;C:Principalcompo-

nentanalysis(PCA)scatterplot;D:Linkagedisequilibrium(LD)decaydistance.
图2 339份小麦材料的群体结构、主成分分析及连锁不平衡衰减特征

Fig.2 Populationstructure,principalcomponentanalysis,andlinkagedisequilibriumdecayofthe339wheataccessions
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图3 339份小麦材料的亲缘关系(Kinship)矩阵热图

Fig.3 Kinshipheatmapofthe339wheataccessions

亚基因组及全基因组的 LD衰减距离结果(图

2D)表明,不同亚基因组的LD衰减特征存在差

异,其中 A 亚基因组的 LD衰减距离约为3.6
Mb,B亚基因组约为2.9Mb,D亚基因组约为1.9
Mb,全基因组平均LD衰减距离约为3.2Mb。

2.4 株高的全基因组关联分析

基于339份小麦材料9个环境的株高表型数

据与52606个高质量SNP标记,采用混合线性

模型(MLM,Q+K)开展全基因组关联分析。9
个环境的GWAS结果(表3、图4)显示,不同环境

下检测到的显著关联SNP数量存在差异。其中,

E5环境检测到的显著SNP数量最多(290个),

E2环境最少(126个)。显著SNP共分布于19条

染色体上,1D和3D染色体未检测到。显著SNP
主要富集于1A、1B、2A、2B、4A、5A、5B、6D、7A
和7D等染色体上。

在全基因组范围内共鉴定到66个与株高显

著相关的稳定QTL区间(表4),覆盖A、B、D亚基

因组的17条染色体(1D、2D、3D、4B染色体未定位

到显著关联QTL)。从亚基因组分布来看,A亚基

因组QTL数量最多(41个,占62.1%),其次为B
亚基因组(13个,占19.7%)和 D亚基因组(12
个,占18.1%)。单个 QTL的表型变异解释率

(PVE)介于3.39%~17.42%。其中,14个 QTL
在4个环境中检测到,PVE为3.54%~12.57%;

10个QTL在5个环境中检测到,PVE为3.78%~
13.04%;20个QTL在6个环境中检测到,PVE
为4.11%~12.65%;11个QTL在7个环境中检

测到,PVE为4.27%~12.70%;8个 QTL在8
个环境中检测到,PVE为4.67%~17.42%;3个

QTL(QPh.nwafu-1A.4、QPh.nwafu-2B.4、QPh.
nwafu-5D.2)在9个环境中均稳定检测到,PVE为

3.39%~14.95%,表现出较强的环境稳定性。
值得注意的是,QPh.nwafu-6D (490.34~

492.42Mb)在8个环境中均检测到,平均PVE
为8.23%,且未发现该物理区间存在已报道的株

高QTL或功能基因,表明该区间可能为一个新

的株高遗传调控相关位点。
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表3 与株高显著关联的SNP分布

Table3 DistributionofsignificantSNPsassociatedwithplantheight

染色体
Chromosome

环境Environment

E1 E2 E3 E4 E5 E6 E7 E8 E9
总计
Total

1A 59 40 26 39 27 15 20 33 34 293

1B 1 4 0 16 22 2 16 13 3 77

1D 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

2A 37 16 28 27 27 0 15 29 27 206

2B 9 5 2 16 7 5 4 10 10 68

2D 0 2 0 0 0 7 0 0 0 9

3A 2 0 7 1 3 0 0 6 3 22

3B 2 1 2 3 2 4 6 4 2 26

3D 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

4A 6 6 26 1 42 51 55 8 32 227

4B 0 4 0 2 0 0 0 0 0 6

4D 0 4 1 5 6 1 5 1 5 28

5A 57 21 17 23 67 31 75 75 72 438

5B 1 2 11 8 1 13 1 13 5 55

5D 4 2 2 2 3 2 2 3 3 23

6A 8 0 2 14 3 4 1 4 4 40

6B 0 3 8 3 1 4 5 5 4 33

6D 0 2 3 9 17 15 1 3 16 66

7A 78 2 9 50 50 5 5 63 45 307

7B 0 4 1 1 1 3 1 1 3 15

7D 2 8 3 6 11 4 10 2 9 55

总计 Total 266 126 148 226 290 166 222 273 277 2461

2.5 单倍型分析

为解 析QPh.nwafu-6D (490.34~492.42
Mb)区间的遗传变异特征及其对株高的调控作

用,对该区间开展连锁不平衡(LD)与单倍型分

析。结果(图4、图5)表明,QPh.nwafu-6D 区间

可划分为两个相对独立的LDBlock(图4D)。其

中,Block1内SNP连锁程度极高,遗传变异较为保

守;Block2内SNP呈紧密连锁关系(R2≥0.7),且
单倍型多样性较高,因此后续分析主要聚焦于遗

传变异更为丰富的Block2区域。基于Block2内

SNP的等位基因组合模式,共鉴定到3种主要单

倍型(图4C)。其中,Block2_Hap1为优势单倍

型,群体频率为84.1%;Block2_Hap2和Block2_

Hap3为中等频率单倍型,群体频率分别为8.2%
和7.7%。单倍型与株高表型的关联分析结果

显示,不同单倍型在9个环境中均表现出显著

的株高差异(图5A)。其中,Block2_Hap1对应

材料的株高在所有环境中均显著低于Block2_

Hap2和Block2_Hap3,且差异在多数环境中达

到显著或极显著水平(P<0.05或P<0.001);

Block2_Hap2与Block2_Hap3的株高水平整体

高于Block2_Hap1,但二者之间差异相对较小,
且在 部 分 环 境 中 未 达 到 显 著 水 平。这 说 明,

Block2_Hap1是与株高降低显著相关的优势单

倍型。
为评估QPh.nwafu-6D区间单倍型对其他重

要农艺性状的潜在影响,进一步比较了3种单

倍型在9个环境下的千粒重表型差异。结果

(图5B)表明,不同单倍型在多个环境间千粒重存

在显著或极显著差异(P<0.05或P<0.001)。其

中,Block2_Hap1对应材料的千粒重在多个环境

中高于Block2_Hap2和Block2_Hap3,且在多数

环境中差异达到显著或极显著 水 平;Block2_

Hap2与Block2_Hap3在各环境中的千粒重差异

整体较小,且多未达到显著水平。这说明Block2_

Hap1为与千粒重显著相关的优势单倍型。
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图4 小麦株高全基因组关联分析曼哈顿图(A)、Q-Q图(B)、单倍型结构分析(C)及QPh.nwafu-6D区间连锁不平衡(D)

Fig.4 Manhattanplotofgenome-wideassociationanalysisforplantheightinwheat(A),Q-Qplot(B),

haplotypestructureanalysis(C),andlinkagedisequilibriumintheQPh.nwafu-6Dregion(D)

2.6 QPh.nwafu-6D区间的跨群体验证

为验证主效位点QPh.nwafu-6D遗传效应的普

适性,选取该区间内最显著的核心SNP标记SNP_

Chr6D_492211566作为代表性标记。基于该SNP的

基因型分组比较验证材料群体在洛阳(LYPHM)和

杨凌(YLPHM)两个环境下的株高表型(图5C)。在

LYPHM和YLPHM环境下,Block2_Hap1基因型

材料的株高均极显著低于Block2_Hap2基因型材

料(P<0.001),表型差异均值分别为16.14和21.51

cm。箱线图直观地展示了Block2_Hap1基因型整体

分布低于Block2_Hap2基因型的趋势(图5C)。该结

果在独立的遗传背景下成功验证了QPh.nwafu-6D
区间的矮化效应在不同遗传背景下具有良好的稳

定性,表明其具有稳定的育种应用潜力。
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表4 株高性状的 QTL统计

Table4 SummaryofQTLsassociatedwithplantheight

QTL 染色体
Chr.

物理位置
Position/Mb

P 值
Pvalue

表型变异解释率
PVE/%

环境
Environment

QPh.nwafu-1A.1 1A 370.12~372.08 4.42E-10~1.72E-07 10.23~11.44 E1、E3、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-1A.2 1A 388.67~394.04 2.98E-10~4.49E-05 11.15~11.95 E1、E2、E3、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-1A.3 1A 502.45~505.06 1.22E-05~3.06E-05 6.23~7.45 E1、E4、E8、E9

QPh.nwafu-1A.4 1A 520.15~522.28 4.35E-14~4.53E-05 9.11~14.95 E1、E2、E3、E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-1A.5 1A 542.64~542.83 7.68E-07~7.31E-05 5.90~6.51 E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-1A.6 1A 546.19~548.74 1.84E-06~7.64E-05 4.27~11.19 E2、E3、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-1A.7 1A 567.37~567.37 3.73E-06~5.00E-05 13.02~13.04 E1、E2、E7、E8、E9

QPh.nwafu-1A.8 1A 577.58~577.58 5.06E-07~2.60E-05 11.77~11.77 E1、E3、E8、E9

QPh.nwafu-1B.1 1B 678.94~679.53 8.34E-06~6.79E-05 4.42~10.76 E4、E5、E7、E8

QPh.nwafu-1B.2 1B 684.10~684.10 1.81E-06~6.27E-05 10.93~12.24 E2、E4、E5、E7、E8、E9

QPh.nwafu-2A.1 2A 20.11~22.27 2.01E-06~7.46E-05 7.65~13.48 E1、E3、E4、E5、E7、E8、E9

QPh.nwafu-2A.2 2A 413.74~415.54 8.55E-08~3.53E-05 5.22~7.97 E1、E5、E8、E9

QPh.nwafu-2A.3 2A 546.58~546.58 4.13E-10~2.32E-05 11.22~11.33 E1、E3、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-2A.4 2A 555.96~555.96 3.40E-10~1.41E-07 11.33~11.34 E1、E3、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-2A.5 2A 564.39~566.90 1.34E-07~7.34E-05 9.52~11.65 E1、E2、E3、E4、E5、E7、E8、E9

QPh.nwafu-2A.6 2A 644.33~645.51 4.50E-10~4.21E-05 11.41~11.68 E1、E3、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-2B.1 2B 471.35~471.35 6.78E-07~5.86E-05 10.06~10.13 E1、E5、E8、E9

QPh.nwafu-2B.2 2B 518.83~520.19 3.53E-06~6.86E-05 7.41~10.92 E1、E4、E8、E9

QPh.nwafu-2B.3 2B 679.32~679.32 2.86E-07~1.74E-05 8.79~8.87 E2、E6、E7、E8

QPh.nwafu-2B.4 2B 695.64~700.09 4.20E-12~4.61E-05 3.39~13.75 E1、E2、E3、E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-2B.5 2B 713.26~715.50 7.42E-07~1.36E-05 4.96~6.73 E2、E3、E4、E5、E9

QPh.nwafu-2B.6 2B 784.82~786.64 1.31E-08~2.90E-05 5.11~6.92 E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-3A.1 3A 66.32~68.14 4.78E-10~1.73E-07 9.87~11.50 E1、E3、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-3A.2 3A 466.37~468.98 1.48E-08~2.98E-05 8.45~11.20 E3、E5、E8、E9

QPh.nwafu-3B 3B 185.96~187.82 7.33E-10~8.90E-06 4.67~12.77 E2、E3、E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-4A.1 4A 436.05~450.59 2.16E-06~7.15E-05 5.67~10.34 E3、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-4A.2 4A 454.84~465.75 3.69E-07~7.72E-05 8.79~10.09 E1、E3、E5、E7、E8、E9

QPh.nwafu-4D.1 4D 17.34~19.69 1.46E-07~5.36E-05 9.57~9.87 E2、E4、E5、E7、E9

QPh.nwafu-4D.2 4D 62.10~62.95 1.96E-11~2.31E-05 10.32~13.16 E2、E3、E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5A.1 5A 56.83~59.40 2.26E-13~1.77E-05 6.75~11.13 E2、E3、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5A.2 5A 83.59~85.28 2.26E-13~1.77E-05 6.34~9.84 E2、E3、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5A.3 5A 113.35~115.80 5.18E-10~1.21E-05 4.23~10.55 E3、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5A.4 5A 158.55~161.76 8.66E-11~6.51E-05 6.19~10.79 E2、E3、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5A.5 5A 228.73~230.97 2.26E-13~1.77E-05 5.76~10.16 E2、E3、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5A.6 5A 261.43~261.43 2.26E-13~5.38E-05 6.86~10.21 E2、E3、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5A.7 5A 265.83~267.25 3.97E-10~5.60E-05 3.78~7.12 E3、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5A.8 5A 291.92~294.91 3.85E-11~3.34E-05 5.81~9.88 E2、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5A.9 5A 303.52~305.04 5.23E-09~3.34E-05 4.37~6.74 E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5A.10 5A 458.54~458.54 6.61E-09~2.99E-05 7.47~7.50 E2、E4、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5A.11 5A 533.95~535.46 2.07E-07~6.49E-05 3.54~5.01 E3、E4、E8、E9

QPh.nwafu-5A.12 5A 704.76~711.24 2.02E-08~7.44E-05 8.40~17.42 E1、E2、E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5B 5B 506.23~508.73 2.01E-08~3.46E-05 6.73~13.26 E2、E3、E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-5D.1 5D 2.78~3.62 3.03E-06~7.20E-05 4.18~7.32 E1、E5、E8、E9

QPh.nwafu-5D.2 5D 566.66~566.66 1.08E-07~6.10E-05 7.89~10.00 E1、E2、E3、E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-6A.1 6A 390.47~393.44 1.87E-07~7.05E-05 4.86~7.43 E3、E4、E5、E7、E8、E9

QPh.nwafu-6A.2 6A 503.66~506.67 4.83E-10~1.73E-07 7.51~11.24 E1、E3、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-6B.1 6B 523.29~523.29 2.95E-08~6.58E-05 6.74~6.91 E3、E6、E8、E9
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 (续表4 Continuedtable4)

QTL 染色体
Chr.

物理位置
Position/Mb

P 值
Pvalue

表型变异解释率
PVE/%

环境
Environment

QPh.nwafu-6B.2 6B 682.95~682.95 6.13E-10~2.82E-05 8.47~12.70 E2、E3、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-6D 6D 490.34~492.42 3.35E-08~6.02E-05 4.97~11.49 E2、E3、E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-7A.1 7A 17.95~20.85 4.62E-10~1.81E-07 5.93~11.79 E1、E3、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-7A.2 7A 33.74~35.43 4.25E-08~7.28E-05 10.07~12.37 E1、E3、E4、E5、E7、E8、E9

QPh.nwafu-7A.3 7A 101.77~103.57 4.33E-10~1.68E-07 6.38~11.18 E1、E3、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-7A.4 7A 301.48~303.08 1.64E-06~1.73E-05 6.22~8.16 E1、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-7A.5 7A 328.34~330.00 9.56E-07~3.75E-05 5.13~8.20 E1、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-7A.6 7A 361.37~362.19 1.45E-06~1.76E-05 4.38~7.73 E1、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-7A.7 7A 440.56~457.82 5.10E-10~7.66E-05 7.12~10.83 E1、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-7A.8 7A 461.33~463.57 1.56E-07~7.57E-05 6.21~10.37 E1、E2、E4、E5、E8、E9

QPh.nwafu-7A.9 7A 699.25~700.51 7.00E-09~7.39E-05 9.37~12.76 E1、E3、E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-7B 7B 669.11~670.68 1.85E-10~7.25E-07 4.63~10.43 E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-7D.1 7D 225.08~225.08 3.95E-09~1.73E-05 6.98~12.65 E2、E3、E4、E5、E7、E9

QPh.nwafu-7D.2 7D 234.67~236.04 3.95E-09~7.53E-06 4.11~6.89 E2、E3、E4、E5、E7、E9

QPh.nwafu-7D.3 7D 298.32~299.99 7.59E-09~7.46E-05 5.35~13.29 E1、E2、E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-7D.4 7D 364.12~365.35 1.61E-08~2.88E-05 7.83~11.94 E1、E4、E5、E6、E7、E8、E9

QPh.nwafu-7D.5 7D 368.09~369.46 3.02E-06~7.46E-05 4.66~6.71 E2、E4、E5、E7、E9

QPh.nwafu-7D.6 7D 465.21~466.41 5.47E-07~2.01E-05 7.08~12.57 E5、E6、E7、E9

QPh.nwafu-7D.7 7D 504.33~505.75 1.17E-05~7.40E-05 5.69~8.68 E3、E4、E5、E7、E9

  A:QPh.nwafu-6D区间Block2单倍型在9个环境下的株高表型分布;B:QPh.nwafu-6D区间Block2单倍型在9个环境下的千粒
重表型分布;C:验证群体中核心SNP(SNP_Chr6D_492211566)不同基因型在洛阳(LYPHM)和杨凌(YLPHM)两个环境下的株高表型
分布;*:P<0.05;**:P<0.01;***:P<0.001;ns:P>0.05。

A:PlantheightdistributionofdifferentBlock2haplotypesacrossnineenvironments;B:Thousand-kernelweightdistributionofdif-
ferentBlock2haplotypesacrossnineenvironments;C:PhenotypicdistributionofplantheightfordifferentgenotypesofthecoreSNP
(SNP_Chr6D_492211566)inthevalidationpopulationundertheLuoyang(LYPHM)andYangling(YLPHM)environments;*:P<
0.05;**:P<0.01;***:P<0.001;ns:P>0.05

图5 QPh.nwafu-6D区间的单倍型分析及其对株高和千粒重的影响
Fig.5 HaplotypeanalysisoftheQPh.nwafu-6Dregionanditseffectsonplantheightandthousand-kernelweightinwheat
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2.7 候选基因分析

对QPh.nwafu-6D物理区间(490.34~492.42
Mb)基因进行注释并筛选,获得8个重点候选基因(表

5),分 别 为2个 受 体y样 蛋 白 激 酶 相 关 基 因

(TraesCS6D03G0909800、TraesCS6D03G0915900)、1
个TCP家族转录因子基因(TraesCS6D03G0910300)、2

个F-box 家 族 蛋 白 基 因(TraesCS6D03G0911600、

TraesCS6D03G0912800)、1个 U-box结构域蛋白基

因(TraesCS6D03G0917100),以及与激素或信号

响 应 相 关 的 赤 霉 素 调 控 家 族 蛋 白 基 因

(TraesCS6D03G0911800)和响应调节蛋白基因

(TraesCS6D03G0918800)。

表5 QPh.nwafu-6D区间候选基因功能注释

Table5 FunctionalannotationofcandidategenesintheQPh.nwafu-6Dinterval

候选基因
Candidategene

位置
Position/bp

功能注释
Functionannotation

TraesCS6D03G0909800 490525038~490528924 受体样蛋白激酶 Receptor-likeproteinkinase

TraesCS6D03G0910300 490663622~490665887 TCP家族转录因子 TCPfamilytranscriptionfactor

TraesCS6D03G0911600 490829472~490833459 F-box家族蛋白F-boxfamilyprotein

TraesCS6D03G0911800 490849515~490851091 赤霉素调控家族蛋白 Gibberellin-regulatedfamilyprotein

TraesCS6D03G0912800 491128039~491132256 F-box蛋白F-boxprotein

TraesCS6D03G0915900 491656928~491662054 受体激酶2Receptorkinase2

TraesCS6D03G0917100 491893431~491899271 含U-box结构域蛋白62U-boxdomain-containingprotein62

TraesCS6D03G0918800 492204642~492206470 响应调节蛋白 Responseregulatorprotein

3 讨论

3.1 多环境表型的稳定性与群体遗传背景的可

靠性

株高作为典型的数量性状,易受环境条件影

响,在GWAS分析前需对多环境表型特征及群体

结构进行系统评估[29]。本研究对339份小麦自

然群体在9个环境下的株高性状进行了分析。结

果表明,各环境株高表型变异丰富,均呈近似正态

分布,符合数量性状特征。株高性状的广义遗传

力为0.88,说明其表型变异主要受遗传因素控

制,该结果与多数研究结论一致[30-31]。
在遗传背景方面,群体结构分析将供试材料

划分为两个亚群(K=2),主成分分析(PCA)结果

与此吻合,且亲缘关系矩阵显示绝大多数材料间

遗传相似度较低。这种相对简单的群体结构和较

弱的全基因组亲缘关系,能有效降低由群体分层

导致的假阳性关联风险,是确保GWAS结果可靠

性的关键前提[32-33]。此外,本研究中全基因组

LD衰减距离为稳定 QTL的定位与区间解析提

供了良好基础[34]。综上,高质量的多环境表型数

据与清晰的群体遗传背景,共同保证了本研究的

GWAS结果具有较高的可信度。

3.2 株高遗传结构的解析与新主效QTL的发现

本研究通过多环境GWAS共鉴定到66个与

株高显著相关的稳定QTL,分布于A、B、D亚基

因组的17条染色体上。稳定QTL在亚基因组间呈

现明显的不均匀分布特征,其中A亚基因组贡献的

QTL数量最多(41个,占62.1%),B和D亚基因组

分别为13个和12个。该分布格局与前人关于小

麦株高遗传调控的研究结论高度一致[31]。
本研究多环境稳定QTL的物理位置及多个

主效信号与已报道矮秆基因或株高热点区段高度

一致,显示出良好的重复定位一致性。1A染色体

上,QPh.nwafu-1A.4(520.15~522.28Mb)在9
个环境中稳定检出,其位置与Zhang等[35]报道的

稳定QPH.sxau-1A(511.0Mb)及结构变异位点

Mg1A-7(526.7Mb)相距约4~11Mb,说明1A
长臂中后段可能是较为保守的株高调控区段。

2B染色体上,QPh.nwafu-2B.4(695.64~700.09
Mb)落入Wang等[36]报道的矮秆基因Rht4(685.3~
784.6Mb)候选区间,说明该稳定位点可能与2B
染色体矮秆效应区段相关。4D染色体上,QPh.
nwafu-4D.1(17.34~19.69Mb)与经典GA通路

矮秆基因Rht-D1所在区段高度接近[37],表明“绿
色革命”相关等位变异在本研究材料中仍可能贡

献显著的降高效应。5A染色体上,QPh.nwafu-
5A.2(83.59~85.28Mb)与Liu等[38]定位的主

效QTLQPh.cas-5A.3(83.758~85.001Mb)几
乎完全重叠;同时,QPh.nwafu-5A.12(704.76~
711.24Mb)与Trini等[39]报道的矮秆基因Rht12
(700~710Mb)候选区段也高度重合。5D染色
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体,QPh.nwafu-5D.2(566.66Mb)与 Guo等[40]

在约566Mb附近检测到的重要遗传信号相距约

0.7Mb,并可能与远端矮秆位点Rht23所在区域

相关。与此同时,本研究在5A、7A和7D染色体

也定位到多个多环境稳定的株高QTL,这些染色

体此前已被广泛报道为调控小麦株高的重要遗传

热点区[38]。本研究结果为进一步挖掘株高新遗

传位点奠定了更广泛基础。
本研究首次在6D染色体长臂490.34~492.42

Mb区间鉴定到了1个株高相关主效位点。在所

有稳定QTL中,QPh.nwafu-6D位点在8个环境中

被重复检测到,平均表型变异解释率为8.23%,表
现出较强的环境稳定性。值得注意的是,已有研

究报道的小麦6D染色体株高 QTL主要集中分

布于约380~395Mb区间[41],而QPh.nwafu-6D
与该热点区段的物理距离超过95Mb,远大于本

研究中6D染色体约1.9Mb的LD衰减距离。
结合LD分析结果及 Gramene数据库与近十年

相关文献的系统检索,在该特定物理区间内尚未

发现任何已报道的株高 QTL或功能基因,表明

QPh.nwafu-6D是1个独立于已知位点的新遗传

调控区间。考虑到普通小麦D基因组整体遗传

多样性较低,其株高相关遗传位点的报道亦相对

匮乏[42],QPh.nwafu-6D 的发现具有重要的理论

意义和潜在应用价值。该位点不仅丰富了小麦株

高遗传调控的位点资源,更将研究视角拓展至6D
染色体上1个此前未被充分关注的遗传区域,为
深入解析D基因组中株高调控的新机制、挖掘可

用于育种利用的优异矮化等位变异提供了新的研

究切入点。

3.3 QPh.nwafu-6D的育种价值与应用展望

分子标记辅助选择在现代作物育种中的应用

成效,取决于标记-性状关联的稳定性与跨群体适

用性。本研究鉴定的QPh.nwafu-6D位点为小麦

株高改良提供了1个效应稳定、易于检测且具有

明确育种价值的分子靶标。位于该区间内的核心

SNP标记SNP_Chr6D_492211566在独立验证群

体中表现出清晰的基因型分化,表明该标记在不

同遗传背景中具有稳定的选择有效性,可直接应

用于优良等位基因的定向导入[43]。除单一标记

外,本研究鉴定的优势单倍型 Hap1同样具有重

要育种价值。该单倍型在自然群体中的频率高达

84.1%,暗示其可能已在现代育种过程中被持续

富集。值得注意的是,单 倍 型 分 析 结 果 显 示,

Hap1在显著降低株高的同时,在多数环境下并

未对千粒重产生不利影响,且在部分环境中表现

出较高的千粒重水平,表明该位点在株高调控与

产量相关性状之间可能具有较为协调的遗传效

应。这一特性使QPh.nwafu-6D有望作为兼顾矮

化与产量稳定的优良育种位点加以利用。
与此同时,QPh.nwafu-6D 的候选区间约为

2.08Mb,其内存在多个潜在功能基因。基于

WheatOmics注释结果,本研究在该区间筛选获

得8个候选基因,功能类型涵盖蛋白激酶信号转

导(如受体样蛋白激酶和受体激酶)、转录调控

(TCP家族转录因子)、蛋白泛素化降解(F-box蛋

白与U-box蛋白)以及激素及信号响应相关因子

(赤霉素调控蛋白与响应调节蛋白)。这些功能类

别与株高形成过程中细胞伸长、激素信号及生长

调控网络密切相关,为QPh.nwafu-6D 的分子基

础解析提供了明确的候选方向。后续研究有必要

通过构建近等基因系或分离群体进行精细定位,
结合基因组注释、转录组数据和功能验证手段,明
确其分子调控机制[44]。此外,鉴于株高与产量、
抗倒伏及品质性状之间可能存在权衡关系,仍需

在多环境条件下系统评估QPh.nwafu-6D对其他

重要农艺性状的潜在影响,以全面判定其综合育

种价值。

4 结论

本研究利用339份小麦材料在9个环境条件

下的株高性状,结合21KSNP芯片进行全基因组

关联分析,共鉴定到66个与株高显著相关的稳定

QTL。进一步在6D染色体490.34~492.42Mb
区间鉴定到1个新的主效稳定QTL(QPh.nwa-
fu-6D),可 在 多 个 环 境 中 稳 定 表 达。对QPh.
nwafu-6D区间进行基因注释与筛选,共获得8个

候选基因。
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