
麦类作物学报 2026,46(9):1147-1155
JournalofTriticeaeCrops doi:10.7606/j.issn.1009-1041.2026.09.03

网络出版时间:2026-09-03
网络出版地址:https://link.cnki.net/urlid/61.1359.S.20260903.1054.002

小麦穗长性状基因定位及功能研究进展

收稿日期:2026-04-23   修回日期:2026-07-13
基金项目:云南省农业联合专项(202501BD070001-003);云南省“兴滇英才支持计划”青年人才项目;云南省作物生产与智慧农业

重点实验室开放课题(2024ZHNY11)
第一作者E-mail:1678629721@qq.com(陈朝丽);3199153693@qq.com(杜庭庭)
通讯作者E-mail:yangbaoju@nwsuaf.edu.cn(杨宝菊)

陈朝丽,杜庭庭,业 瑛,王 奕,李明追,岩温海,罗建飞,杨宝菊
(云南农业大学农学与生物技术学院,云南昆明650201)

摘 要:小麦是全球重要的粮食作物之一,其高产稳产对于保障粮食安全具有重要意义。小麦穗长作为

决定穗粒数的关键农艺性状,与产量呈正相关。发掘穗长主效基因并分析其分子作用机制对小麦高产育种有

着重要的支撑作用。本文从小麦穗长性状的遗传基础、基因定位、穗长相关基因功能研究、分子标记开发及育

种利用现状进行综述,为小麦穗长性状基础研究和遗传改良提供参考。
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Abstract:Wheatisoneoftheworld'simportantstaplecrops,anditshighandstableyieldisofgreat
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  小麦(Triticumaestivum L.)是全球重要的

粮食作物之一,为人类膳食提供约20%的蛋白质

和约19%的热量[1]。小麦作为第二大粮食作物,

在中国的粮食安全体系中占据核心地位[2]。目

前,全球极端气候事件频发,有效耕地缩减,人口

数量不断增加,使得粮食供给面临巨大挑战。因

此,提高小麦产量仍是育种工作的首要目标。
单位面积穗数、穗粒数以及千粒重是决定小

麦产量的关键要素[3]。穗长(spikelength,SL)决

定穗粒数[4],是影响产量的重要性状之一。研究

表明,穗长与小穗数呈显著正相关[5-6],在不改变

小穗密度的情况下适当增加穗长可以为更多的小

穗提供着生空间,能显著提高穗粒数,促进产量增

长[7]。因此,挖掘小麦穗长的相关基因并解析其

功能,阐明穗长发育的分子机制,可为小麦产量相

关性状的遗传改良与分子标记辅助育种提供理论

基础。

1 小麦穗长性状的遗传特点

小麦穗长在不同品种、群体和环境下普遍表

现为连续变异,是典型的数量性状。以科农9204
与京411杂交构建的群体,其穗长表型数据呈现



出广泛的连续正态分布[8]。从遗传定位结果来

看,大量研究利用不同亲本组合,鉴定出分布在全

基因组多个染色体上的穗长相关数量性状位点

(QTL);其中,既有效应小、易受环境影响的微效

位点,也有在多环境中稳定表达的主效QTL。例

如,qSl-2B被鉴定为具有增加穗长显著加性效应

的主效位点[8];QSl/Sc.cib-2D.1可同时影响穗长

和穗密度[9];QGns.cib-5A 也被证实参与穗长调

控[10]。Yang等[11]整合前人报道的227个穗长初

始QTL,归纳出48个 Meta-QTL,发现穗长遗传

基础具有明显的多位点聚合特征。
值得注意的是,穗长并非孤立的性状,其与穗

密度、小穗数、穗粒数、株高等产量性状之间存在

显著相关性[7-9,12-13]。Cui等[7]利用两个重组自交

系(RIL)群体进行QTL共定位分析,发现穗长与

其他穗部性状的 QTL存在广泛重叠区间,从遗

传水平上解释了性状间表型相关性的内在原因。
同时,穗长表型对环境条件较为敏感,播期、水分

和氮素供应以及干旱和低氮胁迫等因素均可影响

幼穗分化进程、穗轴伸长及最终穗长,即使同一基

因型在不同环境下也表现出差异[13-18]。总之,小
麦穗长的性状为多基因控制、主效位点与微效位

点并存,且基因型与环境互作显著,针对穗长性状

的表型研究需要多年多点的试验结果。

2 穗长基因定位研究

迄今为止,育种工作者利用回交群体、双单倍

体群 体[19-20]、杂 交 分 离(F2)群 体[21-23]、RIL 群

体[24-27]、自然群体等,通过连锁分析和全基因组关

联分析在小麦全基因组范围内检测并命名了约

814个控制穗长的数量性状位点,遍布小麦21条

染色体。这些 QTL所贡献的表型变异解释率

(phenotypicvariationexplained,PVE)在0.15%~
61.59%之间,其中 PVE大于15%的有60个

(表1)。
已定位的主效 QTL分布于小麦的21条染

色体,其中以2D、5A和6A染色体上的 QTL分

布最为集中。2D染色体作为最核心区域共定位

到10个主效QTL(PVE>15%),且多个QTL的

PVE值处于高值区间,同时发现在2D染色体上

存在多个相互重叠的物理区域。吕栋云等[28]利

用西农1376× 小偃81构建的RIL群体定位到

1个控制穗长的主效位点QSL-XX.2D (23.42~
31.56Mb,来源于亲本西农1376),其PVE最高

可达50.44%,其与水志杰等[29]定位的qSl-2D.1
(30.49~31.58Mb,来源于人工合成小麦KU98)
物理位置存在重叠区间。此外,Yu等[23]在西藏

地方品种白朗麦与改良品种川渝20杂交构建的

RIL群体中,利用混合分组外显子测序和小麦

660KSNP芯片分型技术定位到3个稳定主效

QTL(PVE为7.00%~28.56%),推测其2D位

点可能与 Wang等[9]的研究位点重叠或邻近。针

对5A、6A及其他染色体的研究进一步揭示了穗

长遗传调控的复杂性。

5A染色体共定位、命名10个主效 QTL,其

PVE范围在4.22%~31.64%之间。5A染色体

上QSl.yaas-5A(57.80~62.20cM,来源于亲本

偃展1号)与qSl-5A.3(57.50~67.50cM,来源于

京411)在物理位置上高度重叠,推测可能为同一

遗传位点。Qiao等[31]利用SY95-71×CH7034
构建的RIL群体,在5A染色体上定位到主效位

点QSl.sxau-5A (来源于育种品系SY95-71),最高

可解释31.64%的表型变异。王梦可等[32]在Avo-
cet为母本、Chilero为父本构建的群体中发现

QSl.haust-5AL1(来源于亲本Chilero),该位点是

所定位到的QTL中唯一在3个环境稳定表现的主

效位点。
刘阳娜等[33]以普通小麦BS366和白玉149

杂交组成的DH 群体为材料,检测出20个穗长

QTL,发现QSL.1-5D、QSL.1-6A 和QSL.2-6A
位点表现出显著的超显性效应,进一步说明6A
染色体在穗长调控中的特殊作用。

在其他群体的不同染色体中也有穗长相关

QTL位点。如Sardouei-Nasab等[34]以共同亲本

系Roshan分别与Sabalan、Falat、Superhead杂交

构建的3个RIL,利用多样性序列芯片技术标记

构建遗传图谱并鉴定出19个穗长 QTL,其中

qSL1B(来源于亲本Sabalan)PVE高达61.59%,
但并未在多环境中重复,而qSL1D (来源于亲本

Roshan)和qSL1B.3(来源于亲本Superhead)为
新稳定位点。郭媛等[35]利用科大116×科大101
构建F2 群体,在4B染色体定位到2个主效QTL,
并在标记区间yzu397456~yzu404917和yzu409422~

yzu405167内筛选出7个在穗中持续高表达的调
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控穗长的候选基因。刘书含等[36]、王掌军等[37]

及张志鹏等[38]分别在F2 群体中检测到分布于

1B、2A、3A、4A等染色体上的多个QTL,PVE多

介于2%~15%之间。其中,刘书含等[36]共检测

到7个与穗长相关QTL,在3A染色体上的QTL
位点距离其最近标记只有0.58cM,为连锁最紧

密位点,其加性效应值最大。这些研究不仅验证

了穗长调控的全基因组分布特征,也为后续的功

能基因克隆奠定了基础。尽管如此,由于试验

在不同的环境下展开以及所使用的材料不同,
定位到的 QTL遗传效应及环境稳定性均存在

较大差异。
目前在已定位到的穗长QTL中,其中60个

QTL的PVE大于15%,占7.37%,其余92.63%
的QTLPVE低于15%,且大部分穗长 QTL是

从育成品种如川农18、小偃81、周8425B中定

位而来,对小麦地方品种自然群体当中的穗长

基因定位的研究相对不足。

3 穗长相关基因克隆及功能研究

与穗长 QTL定位研究相比,小麦穗长基因

单倍型分析、功能验证及作用机理研究较少。有

研究表明,穗长发育涉及激素信号传导、细胞分裂

和伸长相关基因的表达调控。如Liu等[54]研究

发现,位于6B染色体的TaPL1可抑制TaBKI1的

表达而促进穗部细胞伸长。他们发现,在tapl1单

突变体中穗长略有缩短,而双突变体中穗长、小穗

数均显著减少;过表达TaPL1株系穗长显著增

加。Liu等[55]首次阐明了Q 基因能够通过双重

抑制赤霉素(GA)途径来调控穗轴伸长。首先,Q
基因可以直接结合TaGA3ox2启动子上的 GCC
基序来抑制其转录,TaGA3ox2作为GA合成的

关键酶被抑制使GA4 含量显著下降;其次,Q基

因可以竞争性结合F-box蛋白 TaGID2来阻碍

GA诱导的 DELLA 蛋白 RHT1的降解,导致

RHT1积累,持续抑制细胞伸长而缩短穗长。
部分泛素化相关蛋白和酶类也被证实参与穗

长调控。Zhang等[56]发现小麦 E3泛素连接酶

TaAIRP2-1B正向调控穗长,其启动子区的自然

突变形成了 Hap-1B-1和 Hap-1B-2单倍型,而优

异单倍型Hap-1B-1因缺失ERF转录因子的结合

位点,导致其不受TaERF3的抑制使得表达量较

高,从而促进了下游靶标TaHIPP3的降解;关联

分析表明 Hap-1B-1在30个环境中均与穗长显

著相关,TaAIRP2-1B与TaERF3互作促进,后者

通过泛素蛋白酶途径降解从而增强穗长。除激

素、酶类途径外,多个其他基因家族成员也与穗长

发育密切相关。位于7A染色体上的TaSAP1成

员TaSAP1-A1在多种环境下与穗长等产量性状

显著相关[57];TaCol-B5基因过表达可增加穗长,
在田间实验的T2 代中过表达株系较野生型穗长

增加了7.3cm[58]。除此之外,部分基因对穗长表

现为负调控。如苏培森等[59]分析发现,过表达

TaPRX-2A的转基因株系穗长较野生型显著缩

短,穗粒数也明显减少,显示TaPRX-2A为负调控

穗长基因。TaGS5基因正向调控粒宽、千粒重的

同时负向调控穗长和穗下节间长度[60]。TaC-
CA1过表达会破坏昼夜节律并导致穗长缩短[61]。

多项研究显示NAC转录因子家族是调控小

麦穗部特征的关键组件。张宏娟等[62]研究发现,

TaNAC67-6D基因与穗长及每穗小穗数显著关

联,其优异单倍型 Hap-6D-3是增加穗长和每穗

小穗数的最优单倍型,转基因水稻也验证了过表

达TaNAC67能显著增加穗长和穗粒数。Xie等[63]

结合基因注释和幼穗转录组分析鉴定到NAC转录

因子基因TraesCS6B03G1211800,该基因在调控穗

长中具有潜在功能。其他类型的转录因子亦参与

穗长遗传调控,如SQUAMOSA启动子结合蛋白

样(SPL)类转录因子在穗发育中也发挥关键作

用,TaSPL7和TaSPL15突变体背景下分蘖数和

穗长都受到影响[64]。而Chen等[65]利用基因编

辑技术对小麦TaSPL14s和与OsSPL14最近的同

源基因TaSPL17s进行了功能研究,发现这些基

因冗余地影响株高、分蘖数、穗长及千粒重。通

过对2A及2D染色体上主效位点的分析,Yu
等[23]预测了包括YABBY转录因子、AP2类转录

因子、NAC及JA信号抑制因子在内的4个候选基

因,这些基因主要参与穗部生长、花序调控等。
目前为止,已报道的大部分穗长相关基因或

QTL仍处于初步定位阶段,尚未通过转基因、基
因编辑、反向遗传学手段等试验进行功能验证。
其次,多数研究聚焦于单个基因的功能验证,缺乏

对多基因协同调控的系统解析,自然等位变异的

挖掘不够深入,优异单倍型在现代品种中频率相

对偏低,其育种应用潜力仍然未知。

4 穗长基因分子标记开发与利用现状

穗长基因的分子标记开发与育种利用是连接
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基础研究与品种改良的关键环节,其中分子标记

辅助选择技术是实现这一环节并将QTL信息高

效应用于育种实践的关键手段。
第2同源染色体群是控制小麦穗部性状的重

要遗传区域,也是穗长相关 KASP标记的富集

区。Wang等[9]在2DS上针对主效 QTLQSl/
Sc.cib-2D.1开发出与之紧密连锁的60个KASP
标记,并筛选出20个可区分双亲的多态性标记,
同时开发了1个新SSR标记CIB6。Li等[66]通过

多环境和BLUP分析鉴定出与穗部性状相关的6
个主效 QTL,开发了3个 KASP标记,在包含

193个株系的RIL群体中标记基因型与对应性状

表型显著关联。针对已定位的 QTL位点QSc/
Sl.cib-2AS、QSc/Sl.cib-2AL、QSc/Sl.cib-2D 分

别开发了多个侧翼KASP标记,将遗传区间缩短

至0.21cM,并在182个株系的RIL群体、6个环

境及BLUE分析进行验证[23]。在2B染色体上,

Ding等[8]基于RIL群体在qSl-2B区间开发了In-
Del标记2B-ID63,该标记可以稳定区分双亲及RIL
基因型,同时筛选出3个SNP标记用于自然群体

优良单倍型的精准分析。
在5号和7号染色体上也富集了控制穗长的

关键基因位点。Jiang等[12]通过EMS诱变矮抗

58获得长穗突变体LS1,利用BSA-seq将控制穗

长的关键基因初步定位在5A和7B染色体上,并
开发出两个KASP标记KASP-LS1-681460621和

KASP-LS1-692013966。王 梦 可 等[32]基 于QSl.
haust-5AL1 和QSl.haust-7BL1 开 发 了 相 应

KASP标记KASP-QSl.haust-5AL1、KASP-QSl.
haust-7BL1,在130份小麦自然群体中验证其不

同基因型穗长差异 显著。Zhao等[41]也将位于

5A、5B染色体上的穗长主效QTLQSl.yaas-5A、
QSl.yaas-5B 位点紧密连锁的SNP标记转化为

KASP标记KASP_Q.5A 、KASP_Q.5B,并在

180份小麦品种或品系中验证了其育种效应。
在精细定位的基础上,针对特定候选基因的

功能标记开发也取得了一些进展。Yang等[11]鉴

定了TaPP2C-3B为调控穗长的候选基因,开发了

一个KASP标记TaPP2C-3B-KASP,其能够利用

272bp(A/G)处的单核苷酸多态性来区分穗长单

倍型。
目前开发的一系列穗长相关KASP标记,可

在苗期快速筛选含目标等位基因的个体,大大缩

短育种周期,使小麦长穗性状的选择从传统的表

型鉴定转向了基因型选择。但基于穗长的功能基

因挖掘与分子调控机制解析仍然较为有限,适用

于多环境穗长性状标记不多,一定程度限制了基

于分子标记辅助的育种应用。
将已鉴定的小麦穗长QTL和开发的分子标

记整合至小麦育种程序当中,能够实现小麦穗长

及其他与产量相关性状的精准改良。例如,位于

2D染色体上的主效QTLQSl/Sc.cib-2D.1同时

控制穗长和穗密度,将QSl/Sc.cib-2D.1的等位基因

与矮秆基因Rht8聚合能够使穗长增加5.89%、千粒

重增加9.01%,同时降低株高、提高抗倒伏性,而
对其他产量相关性状没有明显影响[9]。陈黄鑫

等[53]将QSl.sicau-AM-2B.2 和QSl.sicau-AM-
4B.4这两个主效QTL聚合能极显著地改良株高

和穗长表型,穗长较不携带该2个位点的株系增加

14.01%,较单独携带单个QTL的株系增幅6.19%~
7.16%。将不同位点的优异等位基因聚合能够产

生超越单个位点的累加效应,显著提升小麦的穗

长。但许多穗长QTL同时对穗密度、粒重、每穗

可育小穗数等性状起调控作用[10,47],在聚合多个

数量位点时需要考虑其协同效应,避免多个穗长

QTL聚合后性状效应叠加不明显或不利性状连

锁等问题。

5 展望

小麦穗长作为决定产量的重要性状,其遗传

解析和分子育种应用对小麦高产育种具有重要支

撑作用。当前利 用 多 种 作 图 群 体 通 过 高 密 度

SNP芯片和BSA-seq等技术,在全基因组范围内

鉴定出大量穗长相关 QTL,其主效位点集中在

2D、5A、6A染色体。但现有定位群体多源自北方

麦区 个 别 亲 本 与 育 成 品 种,如 科 大116、科 农

9204、豫麦等,对大量的地方品种、外缘种质中的

穗长基因挖掘力度不够,由于初定位区段通常包

含较多候选基因且标记密度有限,导致这些成果

在分子育种中的应用受到限制。其次,在候选基

因克隆与功能解析层面,只有个别穗长基因如

TaPL1、TaAIRP2-1B和TaSPL14/17等分子机制

被逐步阐明,大量QTL未进行精细定位,候选基

因未被锁定。在分子标记开发与育种层面,已开

发的穗长相关分子标记在辅助选择育种中的应用

仍较有限。
针对当前小麦穗长遗传解析与分子育种研究

中存在的问题,后续可从4个方向推进:第一,拓
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展研究材料的遗传多样性,重点挖掘地方品种、外
缘种质中的优异穗长基因;第二,深化主效 QTL
的精细定位与克隆工作,进一步解析更多穗长基

因的分子功能与调控网络,明确不同基因间的互

作效应,丰富对穗长复杂遗传机制的认识;第三,
开发通用性强、成本低、适用于高通量检测的穗长

优异等位变异标记;第四,推动成熟标记在高产育

种辅助选择中的应用。
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