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摘 要:株高对小麦产量有重要影响。为进一步挖掘小麦株高的数量性状位点(QTL),以矮秆突变体

20DH2-2和高秆材料21Hs-7构建的F2 群体为材料,用主基因+多基因混合遗传模型对株高进行遗传分析;

利用620对简单重复序列(SSR)分子标记筛选结果构建遗传连锁图谱,结合F2 群体株高表型数据进行QTL
定位分析。结果表明,株高的最适遗传模型为2MG-EA(两对等加性主基因)。通过分离群体分组分析法

(BSA法)筛选到26对具有多态性的SSR分子标记,构建了全长为531.62cM遗传连锁图谱。共检测到5个

株高相关QTL,分布在2A(2个)、4A、5A及6A染色体上,对数优势比(LOD值)为2.60~8.19,可解释

7.97%~22.88%的表型变异。QPH-nwafu-2A.2、QPH-nwafu-4A、QPH-nwafu-5A及QPH-nwafu-6A分别与

分子标记BQ838266(距离为4.01cM)、Xwmc262(距离为3.00cM)、Xwmc524(距离为3.94cM)及Xbarc107(距
离为0.69cM)紧密连锁。
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Abstract:Plantheightisakeytraitinthegrowthanddevelopmentofwheatandhasanimportantim-
pactonwheatyield.Tofurtheridentifyquantitativetraitloci(QTL)associatedwithplantheightin
wheat,thisstudyutilizedanF2populationderivedfromacrossbetweenadwarfmutant20DH2-2and
atallparent21Hs-7.Geneticanalysisofplantheightwasconductedusingamixeddominantgeneplus
multi-geneinheritancemodel.Ageneticlinkagemapwasconstructedusingthescreeningresultsof
620simplesequencerepeat(SSR)molecularmarkers,andQTLmappinganalysiswasperformedin
combinationwiththeplantheightphenotypicdataoftheF2individuals.Resultsshowedthattheopti-
malgeneticmodelforplantheightwas2MG-EA(twoequaladditivemajorgenes).Throughbulked
segregantanalysis(BSA),26polymorphicSSRmarkerswereidentified,constructingageneticlinkage
mapspanning531.62cM.Fiveplantheight-relatedQTLsweredetectedonchromosomes2A(two
QTLs),4A,5A,and6A,withlogarithmofodds(LODscores)rangingfrom2.60to8.19andex-
plaining7.97%~22.88%ofphenotypicvariation.Specifically,QPH-nwafu-2A.2,QPH-nwafu-4A,
QPH-nwafu-5A,andQPH-nwafu-6AtightlylinkedtomolecularmarkersBQ838266(4.01cM),



Xwmc262(3.00cM),Xwmc524(3.94cM),andXbarc107(0.69cM),respectively.
Keywords:Wheat;Geneticanalysis;Plantheight;QTL

  小麦(Triticumaestivum L.)是全球重要的

粮食作物之一,为人类提供了大量的热量和蛋白

质[1]。株高是小麦关键的农艺性状之一,不仅影

响生物量与收获指数,还与抗倒伏能力和光合作

用效率紧密相关。小麦株高过高易导致在遭遇大

风等恶劣天气下发生倒伏,引起产量大幅下降;株
高过低会使冠层叶片过于密集,导致光合速率降

低,进而减少生物量[2]。因此,适宜的株高已成为

小麦育种中的重要目标性状。
小麦株高作为典型的数量性状,受多个基因

与环境因素综合影响。近年来,随着分子生物学

技术的发展,QTL定位已成为解析小麦株高遗传

基础的重要手段。迄今为止,国内外研究者已经

定位 到 上 百 个 控 制 株 高 的 QTL[3],其 中 一 些

QTL与已知的Rht基因位置相近。廖思敏等[4]

利用55KSNP芯片定位到52个株高QTL,其中

有两个稳定主效QTL;QPh.cib-4B.1在4B染色

体上21.94~36.01Mb区间内,对株高表型变异

的解释率是6.43%~27.61%,已知的矮秆基因

Rht1也在该区间内;QPht.cib-2D.1在2D染色

体上32.80~34.43Mb区间内,对株高表型变异

的解释率是4.90%~11.97%,与2D染色体上的

已知矮秆基因Rht8的物理间距较大。Zou等[5]

基于两个春小麦材料Attila和CDCGo构建的重

组自交系群体,定位到了一个株高相关 QTL—

QPht.dms-4B,解释表型变异的18.40%;QPht.
dms-4B距离已知基因Rht-B1约34.50cM,表明

QPht.dms-4B对株高的影响可能并非由Rht-B1
基因直接引起。Chen等[6]以加拿大小麦品种

Peace和Carberry衍生的RIL群体为材料,在两

种管理条件下检测到5个株高QTL;其中QPht.
dms-4B位于4B染色体27.70~29.10Mb之间,
解释了54%和49%的表型变异,该QTL与Rht-
B1的等位基因分布一致,推测可能与矮秆基因

Rht-B1b相关。虽然关于小麦株高的 QTL研究

已经取得了显著进展,但鉴定出的许多 QTL效

应值较低且定位区间较大,无法有效利用这些

QTL进行分子标记辅助育种(MAS)。因此,鉴
定更多稳定且效应显著的QTL尤为重要。

本研究以矮秆突变体20DH2-2与高秆材料

21Hs-7构建的F2 群体为材料,对株高进行遗传

分析;利用SSR分子标记构建遗传连锁图谱,对
株高QTL进行初步定位,为精细定位株高QTL
及分子标记辅助育种提供参考依据。

1 材料与方法

1.1 试验材料及其种植

供试材料为20DH2-2和21Hs-7及其构建的

F2 群体。20DH2-2是万丰269和08(59)41-2-
1B-4杂交产生F1 后,通过花药离体培养得到的

双单倍体矮秆突变体;21Hs-7是一个高秆材料。

2022年10月,将20DH2-2、21Hs-7及其F2 群体

种植于陕西杨凌原植物所,行长为1.50m,行距

是0.25m。两个亲本各种植1行,株距是0.03
m;F2 群体共276个单株,种植20行,株距是0.10
m。所有材料的种植均采用单粒点播的方式,整
个生育期的田间管理措施同当地大田。

1.2 株高鉴定与分析

在小 麦 成 熟 期,测 量20DH2-2、21Hs-7及

F2 群体每个单株的株高,测量标准为小麦基部

到穗顶端的距离(芒除外)。使用SPSS26对亲

本及F2 群体株高进行分析,得到平均值(M)、标
准差(SD)、偏度(SK)、峰度(KU)和变异系数

(CV)。

1.3 遗传模型分析

参考盖钧镒等[7]提出的植物数量性状主基因

+多基因混合遗传分析方法,利用王靖天等[8]完

善的R语言包SEAv2.0分析适合F2 群体株高

的遗传模型。根据Akaike[9]的最大熵规则,选择

AIC值较小的3个遗传模型作为候选模型,再对

这3个候选模型进行适合性检验。选择统计量达

到显著水平个数最少且 AIC值最小的模型作为

最适遗传模型,通过最小二乘法估计最适遗传模

型的一阶遗传参数以及二阶遗传参数。

1.4 DNA的提取及高、矮秆混池的构建

小麦苗期,对F2 群体的每个单株标号并贴上

相应的标签,用改良CTAB法提取DNA。根据

BSA方法,在F2 群体中挑选出20株高秆和20
株矮秆植株,将其DNA等量混合;同时,两个亲

本各选取3个DNA样本进行等量混合。
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1.5 SSR分子标记的筛选

利用实验室现有的分布在小麦A、B、D染色

体组上的620对 SSR 分 子 标 记(包 括 Xbarc、

Xwmc、Xgwm、Xgpw、Xcfd、Xcfa、Xdem 等 类

型),对亲本及F2 的DNA混池进行PCR扩增,
扩增产物用8%的聚丙烯酰胺凝胶电泳进行检

测,银染显色后分析多态性。

1.6 F2 群体的基因分型

利用在亲本和F2 的DNA混池中均表现出

多态性的SSR分子标记,对F2 群体中的每一个

单株DNA进行PCR扩增,电泳、银染显色后记

录条带类型。与矮秆亲本20DH2-2带型相同的

记为“2”,与高秆亲本21Hs-7带型相同的记为

“0”,杂合带型记为“1”,没有带型的记为“-1”。

1.7 遗传图谱的构建

利用QTLIciMapping.V4.2的“MAP”功能,
对分子标记进行分群、排序、调整最终生成遗传连

锁图谱。对分子标记进行分群时,软件会自动计

算各个标记之间的连锁关系,并根据设定的标准

(LOD临界值为3)将标记划分到不同的连锁群

中;选择k-Optimality函数,对分子标记进行排

序;最后利用默认参数(以LOD值为标准,窗口

大小为5)对排序后的分子标记进行调整并输出

遗传连锁图谱。

1.8 QTL定位分析

利用 QTLIciMapping.V4.2的“BIP”功能

进行QTL分析,选择“Deletion”,缺失表型数据

不用于QTL作图;选择完备区间作图法,设置扫

描步长为1cM,逐步回归概率 PIN 是0.001,

LOD值设置为2.5。QTL的命名方式为:Q+目

标性状缩写+“-”+机构英文缩写+“-”+染色

体。若同一染色体上存在多个QTL,则在染色体

编号后依次加上“.1,.2…”。

2 结果与分析

2.1 亲本和F2 群体的株高表型

由表1可知,20DH2-2平均株高为57.83
cm,21Hs-7平均株高为103.70cm(图1)。276
个F2 株系的株高呈连续分布(图2),平均值为

72.27cm。经正态性检验,F2 群体株高的偏度为

-0.34,峰度为-0.56,其绝对值均小于1,表明

株高分布近似正态分布,符合数量性状的特征,可
以进行主基因+多基因混合遗传分析及QTL定

位。F2 群体株高的变异系数为18.87%,表明株

高变异程度较大,分离广泛,遗传多样性较高。

表1 亲本及F2 群体株高分析

Table1 Analysisofplantheightofthe

parentsandtheirF2population

性状
Trait

亲本Parent

20DH2-221Hs-7

F2 群体F2population

平均值
Mean

标准差
SD

偏度
SK

峰度
KU

变异系数
CV/%

株高
Plant

height/cm
57.83 103.70 72.27 13.64-0.34-0.56 18.87

  从右到左依次为21Hs-7、20DH2-2、F2 群体中的高秆植株、

F2 群体中的矮秆植株。

Fromrighttoleftare21Hs-7,20DH2-2,tallindividualin

theF2population,anddwarfindividualintheF2population.

图1 双亲及部分F2 株高

Fig.1 PlantheightofbothparentsandsomeF2plants

图2 F2 群体株高分布

Fig.2 DistributionofplantheightofF2population
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2.2 株高的最适遗传模型及遗传参数分析

对F2 群体株高的遗传模型进行分析,根据

AIC最小值原则,选择2MG-EA(2对等加性主基

因)、1MG-AD(1对加性-显性主基因)和1MG-A
(1对加性主基因)为最适遗传模型的候选模型

(表2),其AIC值分别为2230.778、2231.734和

2232.244。对这3个候选模型进行适合性检验,
结果见表3,3个候选模型的5项适合性检验统计

量均未达到显著性水平。因此,结合AIC最小值

原则,最终选择2MG-EA作为最适遗传模型。

表2 候选模型的极大似然值和AIC值

Table2 Maximumlikelihoodvalue(MLV)and
AICvalueofcandidatemodels

模型
Model

极大似然值
Maximumlikelihoodvalue

AIC值
AICvalue

2MG-EA -1112.389 2230.778

1MG-AD -1111.867 2231.734

1MG-A -1113.122 2232.244

表3 候选模型的适合性检验结果

Table3 Suitabilitytestresultsofcandidatemodels

模型 Model U12 U22 U32 nW2 Dn

2MG-EA 0.0056(0.9402) 0.0114(0.915) 0.0186(0.8914) 0.0379(0.9435) 0.0378(0.8255)

1MG-AD 0.0000(0.9953) 0.0000(0.9984) 0.0002(0.9884) 0.0256(0.9883) 0.0329(0.9264)

1MG-A 0.0017(0.9675) 0.0012(0.9274) 0.0004(0.9843) 0.0594(0.8197) 0.0454(0.6207)

  U12、U22、U32 是均匀性检验统计量;nW2 是Smirnov检验统计量;Dn 是Kolmogorov检验统计量;括号内数据为相应P 值。

U12,U22,andU32areuniformityteststatistics;nW2istheSmirnovteststatistic;DnistheKolmogorovteststatistic;Thedatain
parenthesesrepresentthecorrespondingP-values.

  对最适遗传模型2MG-EA的遗传参数进行

估计,结果见表4,第一对主基因的加性效应与第

二对主基因的加性效应相同,均为11.22,表现为

正向效应。进一步分析二阶遗传参数,主基因的

遗传力(h2
mg)达到91.71%,而环境因素仅解释了

8.29%的变异。这说明株高性状主要由主基因控

制,受环境影响较小。

表4 最适遗传模型(2MG-EA)的遗传参数估计值

Table4 Estimatedvaluesofgeneticparameters
oftheoptimalgeneticmodel(2MG-EA)

一阶参数
1storderparameter

m/cm da db

二阶参数
2ndorderparameter

σ2mg h2mg/%

72.27 11.22 11.22 184.87 91.71

  m:群体平均值;da:第一对主基因的加性效应;db:第二对主
基因的加性效应;σ2mg:主基因方差;h2mg:主基因遗传力。

m:Populationmean;da:Additiveeffectsofthefirstmajor
genes;db:Additiveeffectsofthesecondmajorgenes;σ2mg:Va-
rianceofmajorgenes;h2mg:Heritabilityofthemajorgenes.

2.3 多态性SSR分子标记筛选

从620对SSR分子标记中共筛选出26对具

有多态性且条带清晰的SSR分子标记,检出率为

4.19%。用筛选到的26对SSR分子标记对F2
群体276个单株进行PCR扩增,发现这些分子标

记在F2 群体中均存在多态性(图3)。

2.4 构建遗传图谱

对20DH2-2与21Hs-7的F2 群体的(26个)

  M:DL2000;1:21Hs-7;2:20DH2-2;3~21:部分F2 单株。

M:DL2000;1:21Hs-7;2:20DH2-2;3-21:SomeF2in-

dividualplants.

图3 部分SSR分子标记在部分F2 单株中的扩增结果

Fig.3 AmplificationresultsofsomeSSRmarkersin
someF2individualplants

SSR分子标记检测结果作图群,构建了1张全长

531.62cM 的小麦遗传连锁图谱。该图谱包含4
个连锁群(表5),分别在2A、4A、5A、6A染色体

上,标记间的平均遗传距离为23.36cM。
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表5 遗传图谱信息

Table5 Geneticmappinginformation

染色体
Chromosome

连锁群
Linkagegroup

标记数量
No.ofmarkers

总图距
Totaldistance/cM

平均距离
Meandistance/cM

标记间最大距离
Maximuminterval
betweenmarkers/cM

2A G1 11 263.09 26.31 44.74

4A G2 5 105.20 26.30 30.15

5A G3 5 92.94 23.24 32.40

6A G4 5 70.39 17.60 27.69

总计 4 26 531.62 23.36 33.75

2.5 QTL分析

利用构建的遗传图谱结合成熟期F2 群体株

高表型数据进行 QTL定位分析,总共定位到5
个控制小麦株高的 QTL,分布在2A(2个)、4A、

5A、6A染色体上(图4,表6)。在2A染色体上发

现两个QTL,其中一个QTL的遗传区间为0~31.41
cM,将其命名为QPH-nwafu-2A.1,与Xdem144
连锁,遗传距离为13.41cM,LOD值为8.19,解
释表型变异(PVE)的22.88%,该QTL对株高表

型贡献最高,且解释的表型变异大于10%,因此

认为它是一个主效QTL;另外一个QTL的遗传

区间为133.99~142.46cM,将其命名为QPH-
nwafu-2A.2,与BQ838266紧密连锁(遗传距离为

4.01cM),LOD值为7.23,解释的表型变异为

13.49%,也是一个主效 QTL。在4A染色体上

发现的QTL的遗传区间为0~25.53cM,将其命

名为QPH-nwafu-4A,与Xwmc262紧密连锁(遗
传距离为3.00cM),LOD值为2.60,解释的表型

图4 株高性状QTL在染色体上的分布

Fig.4 DistributionofQTLsforplantheightonchromosomesofwheat
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表6 株高相关QTL定位结果

Table6 ResultsofQTLmappingassociatedwithplantheight

QTL 染色体
Chromosome

位置
Position/cM

左侧标记
Leftmarker

右侧标记
Rightmarker LOD 表型贡献率

PVE/%
加性效应

Additiveeffect

QPH-nwafu-2A.1 2A 18 Xbarc279 Xdem144 8.19 22.88 -10.67

QPH-nwafu-2A.2 2A 138 BQ838266 Xbarc124 7.23 13.49 -7.35

QPH-nwafu-4A 4A 3 Xwmc262 Xgpw5095 2.60 7.97 -6.15

QPH-nwafu-5A 5A 89 Xgpw2098 Xwmc524 3.09 8.96 -6.01

QPH-nwafu-6A 6A 27 Xcfd82 Xbarc107 3.10 8.11 -5.06

变异为7.97%,其解释的表型变异小于10%,是

1个微效QTL。在5A染色体上发现的QTL的

遗传区间为74.44~92.94cM,将其命名为QPH-
nwafu-5A,与Xwmc524紧密连锁(遗传距离为3.94
cM),LOD值为3.09,解释的表型变异为8.96%,
是1个微效QTL。在6A染色体上发现的QTL
的遗传区间为0~27.69cM,将其命名为QPH-
nwafu-6A,与Xbarc107紧密连锁(遗传距离为0.69
cM),LOD值为3.10,解释的表型变异为8.11%,
是1个微效QTL。

3 讨论

目前,对小麦株高遗传分析的研究比较多。
解松峰等[10]利用重组自交系群体研究发现,株高

受2对连锁主基因和多基因混合控制。马斯霜

等[11]以2个RIL群体为材料,在干旱胁迫下研究

发现,株高受4对主基因+多基因控制。毕晓静

等[12]以西农817和中国春构建的F2 和F3 群体

为材料,发现株高受1对加显性主基因+加性-显
性多基因混合控制。姚金保等[13]通过对7个亲

本双列杂交的F1 杂交组合研究,认为小麦株高的

遗传可能受3~4对主效基因控制。本研究结果

表明,株高性状受两对等加性主基因控制,与上述

研究结果存在差异。这可能是由供试材料或试验

环境条件的差异引起。
本研究共定位到5个株高相关QTL,分布在

2A(2个)、4A、5A、6A染色体上,包含2个主效

QTL(都位于2A染色体上)和3个微效QTL,可
解释7.97%~22.88%的表型变异。基于小麦

基因组数据库,将本研究定位的5个株高 QTL
与已经报道的株高 QTL的物理位置进行比较,
其中QPH-nwafu-2A.1位于2A染色体14.95~
181.21 Mb区 间 内,与 已 经 发 现 的 株 高 QTL
QPh-AxC.ipbb-2A [14]、QPht.nfcri-2A [15]以 及

Qph.ccshau-2A [16]可能为同一QTL。QPH-nwa-

fu-2A.2位于2A染色体3.78~18.34Mb,该位

点与报道的QPH.co-2A [17]及Qph.jaas-2A.2 [18]

位置相近,推测可能为同一 QTL。QPH-nwafu-
4A物理位置为571.08~691.14Mb,与已经发现

的QTLQHT.uia2-4A-2 [19]、QPh.hwwgr-4AL [20]

可能为同一 QTL。QPH-nwafu-5A 的物理位置

为26.93~163.46Mb,与报道的QHt.cd-5A [21]、

QPH.caas-5AS [22]、及QHt.ipk-5A.1 [23]可能是

相同QTL。这些位点的发现可为进一步精细定

位株高QTL提供参考依据。QPH-nwafu-6A物理

位置为510.24~495.1Mb,与其他研究中已报道

的位于6A染色体上的株高QTLQHt.ipk-6A [24]、

QPh-6A.2 [25]、QPlht.cob-6A.1 [26]物理位置不

同,因此推测QPH-nwafu-6A 可能是1个新的株

高QTL。
本研究定位到的QPH-nwafu-2A.2、QPH-

nwafu-4A、QPH-nwafu-5A 及QPH-nwafu-6A 分

别与分子标记BQ838266、Xwmc262、Xwmc524及

Xbarc107紧密连锁。在小麦育种过程中,利用这

些标记进行分子辅助选择,可在早期世代高效鉴

定携带目标 QTL的优良植株,加速株高性状的

改良进程。但当前定位到的 QTL物理区间较

大,难以精细定位到具体基因。后续研究中可以

利用小麦基因芯片或全基因组重测序技术,增加

标记密度后,以更精准地锚定QTL的物理位置,
缩小候选基因范围。
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