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小麦芒性基因的定位与候选基因分析

耿君佑，陈建辉，董中东，任　妍，张　宁，孙丛苇，陈　锋，赵　磊
（河南农业大学农学院 / 省部共建小麦玉米作物学国家重点实验室，郑州 450046）

摘要：芒是小麦重要的穗部器官之一，在小麦的光合作用、抗虫、防鸟和产量形成中都起着重要的作用。但是麦芒形成的

分子机制仍不是十分清晰。本研究利用 Wheat 90K SNP 芯片对 206 份来自于黄淮海地区的小麦材料进行全基因组关联分

析，结果显示检测到的与小麦芒性显著关联的 SNP 位点主要分布于 1A、2A、2B、5A 和 7A 染色体上，但显著性较高的位点集

中在 5A 染色体上。同时借助 Wheat 660K SNP 芯片对一个重组自交系群体进行集群分离分析法（BSA）分析，共检测到 500
个差异 SNP，其中有 158 个位于 5A 染色体上，且主要集中在 696.6~706.6 Mb 区间。结合 2 种分析方法结果，并根据中国春参

考基因组注释最终确定候选基因为前人所报道的 B1 位点，将其命名为 Tipped1；进一步对该基因进行克隆和多态性分析，结

果表明小麦芒的调控可能是由位于 Tipped1 基因启动子区 -346 bp 处 25 bp 的插入 / 缺失多态性和 -284 bp 处的连锁型 SNP
多态性共同调控的。本研究能够为解析小麦芒发育的遗传机制和分子育种提供重要参考信息。
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Abstract：Awn in common wheat is one of the important spike organs and plays a critical role in 
photosynthesis，insect resistance，bird-preventing and yield formation. The genetic basis on its formation and 
development remains largely unclear. To identify novel genetic loci involved in awn development，a genome-wide 
association study（GWAS）was performed using a diversity panel of 206 wheat accessions from Huang Huaihai 
region based on a Wheat 90K SNP array. The results showed that SNPs associated with phenotypic variation were 
detected on chromosomes 1A，2A，2B，5A and 7A. SNPs with the highest significance were mainly located on 
chromosome 5A. Moreover，the bulked segregant analysis（BSA）in a recombinant inbred line population were 
analyzed using Wheat 660K SNP array. Out of 500 polymorphic SNPs，158 were found in the 696.6-706.6 Mb 
interval of chromosome 5A，where the previously reported B1 locus encoding for Tipped1 was resided on the gene 
annotation of Chinese Spring. Gained from the re-sequencing result of this gene in parental lines，the wheat awn 
may be associated with a 25 bp insertion/deletion polymorphism located at -346 bp and a linkage SNP at -284 bp 
in the promoter region. Collectively，this study provided information for understanding the genetic mechanism of 
wheat awn development and molecular breeding. 
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小麦芒是穗状花序的重要组成部分，是由小花

外稃的顶端延伸而形成的刺状物，着生在穗颖和稃

片的顶端，是小麦适应环境和长期选择的结果，在

种子传播和萌发中起着重要的作用［1］。小麦芒在

穗上的分布有芒长均匀分布、顶部和基部较短而中

上部芒较长的钟形分布、从顶部到穗基部芒长依次

变短的倒塔形分布等类型［2］。小麦芒由 3 个维管

束和绿衣组织组成，具有光合作用的能力，其产物

是小麦籽粒同化物的来源之一［3］。麦芒还能相对

提高水分利用效率，促进水分和营养物质向穗部运 
转［3-4］。研究表明，在温暖、干旱、多雨的环境下，小

麦和大麦的芒更有助于提高产量［5］。除生物学功

能外，芒的有无、形状、长短及颜色还是小麦品种特

性之一，可作为区分不同小麦品种和基因定位的重

要形态标记。

目前，禾本科作物关于芒形成机理的研究已经

取得了一定的进展。在大麦中，早期 Muller 等［6］

发现同源异型盒基因 Knox3 会产生带帽结构，促使

异位分生组织在外稃上发育，从而不能形成正常的

芒。之后有研究发现大麦芒的发育主要由 Lks2 基

因所编码的短节间（SHI）家族转录因子所调控［7］。

此外，与油菜素甾体（BR）生物合成或信号传导有

关的基因也被证明会影响大麦芒的长度［8］。在水

稻中也已经克隆出多个芒发育相关基因。An-1 编

码一个 bHLH 蛋白，主要分布于水稻的芒原基中，

在水稻幼穗发育晚期特异性高表达［9］；An-2/LABA1
编码一个细胞分裂素激酶，对水稻芒原基中的细胞

分裂素起正向调控作用，从而控制水稻芒的延伸和

芒刺的形成［10-11］；RAE2［12］/GAD1［13］编码一个表皮

模式因子类蛋白 EPFL1，在芒原基的维管束高度表

达，可调控芒的伸长。上述研究为理解小麦芒的遗

传机制提供了参考信息，然而小麦芒的发生似乎与

这些研究的同源基因无关［14］。

普通六倍体小麦因基因组庞大而复杂，芒的遗

传研究进展较慢。前人利用传统 QTL 定位方法鉴

定出多个遗传调控位点，据此推测小麦芒发育主要

受 Tipped 1（B1）、Tipped 2（B2）、Tipped 3（B3）、

Hooded（Hd）和 A 等 5 个主效基因及部分微效基

因共同调控；其中，B1、B2 和 B3 抑制芒的伸长，Hd
是产生钩芒的基因，而 A 基因促进芒伸长［15-17］。随

着生物技术的发展，基于 SNP 芯片技术的全基因

组关联分析（GWAS）和集群分离分析法（BSA） 
等快速高效的定位方法促进了麦类作物遗传研究发

展。借助这些方法，多项研究成功克隆 B1 基因［18-20］，

并对 B2 位点进行精细定位和候选基因预测［21］。

目前虽已鉴定出多个小麦芒调控位点，但仅有 B1
被克隆出来，且围绕其开展的部分研究尚存争议。

Wang 等［18］发现位于 Tipped1 启动子区存在有 4 个

单核苷酸多态性（SNPs），可以作为有 / 无芒基因

型的诊断依据；DeWitt 等［19］的研究表明，位于该

基因下游 4 kb 的 30-nt 缺失对于芒抑制功能单倍

型是最具有诊断性的（但不完全诊断）；而 Huang
等［20］则 认 为 位 于 B1 起 始 密 码 子 上 游 709-nt 的 
A/G 多态性和起始密码子下游 761-nt 的 A/G 多态

性可诊断 B1 的功能单倍型。因此，要了解小麦芒

的发生机理，仍然需要对其进行深入全面的研究。

黄淮海是我国重要的小麦生产区，本研究利用来自

黄淮麦区的 206 份小麦材料进行全基因组关联分

析，同时对芒长分离明显的 RIL 群体进行 BSA 分

析，旨在定位控制小麦芒性的基因位点，并进行候选

基因的预测和分析，为小麦芒性基因的克隆和分子

育种奠定理论基础。

1　材料与方法

1.1 　试验材料

供试材料为 206 份黄淮麦区优异小麦种质资

源组成的自然群体（ZZ 群体）、由上海 3 号和 Cbrd
杂交构建的包含 137 个株系的 F10 RIL 群体（SC 群

体），以及课题组收集的 26 份无芒小麦资源材料。

SC 群体的亲本上海 3 号表现为无芒，Cbrd 表现为

有芒。

1.2　试验方法

1.2.1　田间种植　所有参试材料均于 2018-2019 年

生长季种植在河南农业大学科教园区原阳基地，单

粒播种，行长 2 m，株距 10 cm，每个参试材料种植

2 行，并进行 2 次重复，生长期间采取正常的田间 
管理。对芒性进行田间鉴定时，将芒长小于 1 cm 的

记为无芒，芒长大于 1 cm 的记为有芒。

1.2.2　全基因组关联分析（GWAS）　利用 Wheat 
90K SNP 芯 片 对 ZZ 群 体 进 行 基 因 分 型。 用

PLINK 软件对基因型数据进行 SNP 位点的质量

控 制，剔 除 低 频 基 因 频 率（MAF）小 于 5% 和 分

型 成 功 率 小 于 90％ 的 SNP 位 点 后，以 P<0.00001
为标准进行分析。对质控后 P 值低于此阈值的

SNPs，则 认 为 与 表 型 显 著 关 联［22］。 基 于 R 环 境

的 GAPIT 软件，采用混合线性（MLM）模型进行全

基因组关联分析（GWAS，genome-wide association 
study）［23-25］，检 测 与 表 型 相 关 联 的 显 著 性 SNP 
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位点。

1.2.3　BSA（Bulked segregant analysis）分析　于

2018 年 4 月从 SC 群体中分别选取 20 个有芒家系

和 20 个无芒家系的叶片进行等量混合，构建有芒和

无芒混池，并利用 Wheat 660K SNP 芯片进行全基

因组扫描。获得基因分型结果后，剔除掉分型成功

率小于 90％的 SNP 位点后，对差异 SNP 染色体分

布情况进行统计，并对落入各条染色体的差异 SNP
进行数量、密度的统计分析。

1.2.4　目标基因的克隆和多态性分析　 采 用

十 二 烷 基 肌 氨 酸 钠（SLS）法 进 行 参 试 材 料 种

子 DNA 的 提 取［26］。 引 物 利 用 Primer 5.0 软 件 进

行设计，由生工生物工程（上海）股份有限公司合

成。用于目的基因克隆的引物上下游序列分别是 
5′-TTAGAATGGAGGGCGTAC-3′和 5 ′- CTGTCGG 
TGATCCTGTTT-3′。用于基因多态性分析的引物上

下游序列分别为 5′-CGCGAATAGGCATGTGCA-3′

和 5′-GAAAAGGCTTGGAATCATGGAC-3 ′。PCR 
扩增体系为：DNA 1.5 µL，上、下游引物各 1 µL，去离子 
水 8 µL，Phanta ® Max Super-Fidelity DNA Polymerase

（南京诺唯赞生物科技有限公司，P505-d1）0.5 µL， 
2×Phanta® Max Buffer 12.5 µL，dNTP Mix 

（10 mmol/L  each）0.5 µL。PCR 扩增程序为：95 ℃
预变性 5 min，95 ℃变性 20 s，55 ℃退火 20 s，72 ℃ 

延 伸 1 min，进 行 35 个 循 环；72 ℃ 延 伸 10 min， 
12 ℃永久保存。扩增产物用琼脂糖凝胶进行电泳

检测。DNA 测序由生工生物工程（上海）股份有 
限公司完成，测序结果用 DNAMAN 7.0 软件进行 
分析。

1.2.5　基因表达分析　 选 取 SC 群 体 中 无 芒 和

有 芒 家 系 的 幼 穗，利 用 Trizol 法 提 取 RNA 后，采

用 PrimeScriptTM RT reagent Kit with gDNA Eraser
（Taraka，RR047A）反转录试剂盒反转录成 cDNA。

用 于 实 时 荧 光 定 量 PCR 的 上 下 游 特 异 性 引 物 
分 别 为：5′-GCCACCAGAACGCTCACA-3′和 
5 ′-CCCGAACCAGTACCCGTG-3 ′。 利 用 BioRad 
CFX96 荧光定量 PCR 仪进行检测。

1.2.6　数据统计分析　本研究中的数据分析主要利

用 Microsoft Excel 2010 软件进行。

2　结果与分析

2.1　参试材料表型鉴定

对用于 GWAS 分析的 ZZ 群体进行田间性状

调查，统计结果显示，无芒材料仅有 14 份，其余均为

有芒材料，表明黄淮麦区的材料大多以有芒为主，

有芒特性被广大育种家在育种过程中选择而得以 
保留。

2.2　自然群体的 GWAS 分析

对 ZZ 群体进行田间表型鉴定后，将无芒表型

赋值为 1，有芒表型赋值为 2。利用 PLINK 软件对

基因型数据进行 SNP 位点的质控，然后利用质控后

的 55092 个 SNP 标记进行 GWAS 分析，分析结果的

Manhattan 和 quantile-quantile（Q-Q）见 图 1a 和 
图 1b。

结果显示，共检测到 79 个与芒性显著关联的

SNP 标记（P<1.0×10-5），Q-Q plot 证明了这些显著相

关位点的可靠性。除 7D 染色体外，其他染色体上都

检测到显著关联的 SNP 位点，且主要分布在 1A、2A、

2B、5A、7A 几条染色体上。在检测到的显著性 SNP
位点中，显著性较高的 SNP 位点均位于 5A 染色体

上，其中显著性最高的标记 BobWhite_c8266_227，P 值

为 3.96×10-25（图 1c）。进一步对 5A 染色体上的 6 个

显著性 SNPs（AL-1~AL-6）进行分析，发现其主要集

中于 698.0~698.5 Mb 区段内，表明该位置附近可能存

在调控小麦芒发育的基因位点（图 1c）。

2.3　RIL 群体的 BSA 分析

选取 SC 群体中的有芒和无芒材料分别构建混

池，进行 BSA 分析。在剔除掉无效 SNP 位点后，共

检 测 到 500 个 差 异 SNP 标 记，这 些 SNPs 在 21 条

染色体上均有分布，其中位于 5A 染色体上最多，有

158 个，占 31.60%（图 2a）。

对 5A 染色体上的差异 SNP 标记以 20 Mb 为

滑窗，对其频率分布进行统计，发现其主要分布于

690~710 Mb 区间内；进一步分析发现其主要集中在

696.6~706.6 Mb 的区段内（图 2b），表明该区段内可

能存在调控小麦芒性的基因位点。

2.4　候选基因的预测与多态性分析

结 合 上 述 GWAS 分 析 与 BSA 分 析 结 果，推

测 2 种方法所检测到的可能是同一个芒性基因

调控位点，且 2 种方法所定位到的共有区段——

5A 染 色 体 上 的 698.0~698.5 Mb 区 段，极 可 能 是

目 标 基 因 位 点 所 在 区 段；并 且 根 据 GWAS 分 析

结果可知，在上述目标区段内检测到的 6 个显著

SNPs 中 有 3 个（包 含 显 著 性 最 高 的 SNP）均 位

于 698.5 Mb 附近，因此进一步推测调控小麦芒性

的相关基因可能位于 698.5 Mb 附近。参照中国
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春基因组注释，对 5A 染色体上 698.5 Mb 附近长

100 kb 区 段（698.45~698.55 Mb）内 的 基 因 进 行

分 析，发现该区段内共有 6 个注释基因（表 1）；其

中，TraesCS5A02G542800 基 因 注 释 为 C2H2 型 锌

指 蛋 白。 已 有 研 究 表 明，C2H2 型 锌 指 蛋 白 家 族

是一大类转录调节因子，涉及花发育、种子发育、

毛状体和根毛形成等多个过程［27-29］；同时通过查

询发现 TraesCS5A02G542800 即为已经被报道的、

参 与 小 麦 芒 长 发 育 的 B1 基 因［18-20］。 由 此，推 测

TraesCS5A02G542800 即为本研究所要定位的小麦

芒性调控基因，在此命名为 Tipped1。根据中国春

参考序列进行分析，显示 Tipped1 基因只有 1 个外

显子，其编码序列（CDS）长 366 bp，且在 4B 和 4D
染色体上分别有同源基因 TraesCS4B02G345000 和

TraesCS4D02G340000。

参照中国春序列设计引物对 Tipped1 基因进行

克隆，在 SC 群体中分别选取有芒株系和无芒株系

各 3 个进行扩增并测序。结果显示，有芒 / 无芒个

体的编码序列（CDS）没有差异；在启动子区域、起

始密码子上游 346 bp 处，有芒 / 无芒株系基因型之

间存在着 25 bp 的插入 / 缺失（InDel）变异，其中有

芒株系基因型为含有 25 bp 的插入（图 3a）。除上

述变异外，同时在起始密码子上游 284 bp 处，还伴

随有 1 个 SNP 的连锁型多态性，有上述 25 bp 插入

时该处差异碱基表现为 G，无插入时表现为 A（图

3a）。本研究中，将拥有 25 bp 插入的这一等位基因

型命为 Tipped1-A1a，表现为缺失的等位基因型命为

Tipped1-A1b。

标记 SNP
对应标记名称

SNP name
染色体

Chromosome
P 值

P value
物理位置（bp）

Position

AL-1 BobWhite_c8266_227 5A 3.96×10-25 698508163

AL-2 tplb0049a09_2097 5A 8.18×10-18 698002707

AL-3 Excalibur_c46261_342 5A 3.33×10-17 697998969

AL-4 tplb0049a09_1302 5A 3.33×10-17 698003772

AL-5 Tdurum_contig51134_191 5A 6.04×10-8 698501228

AL-6 Tdurum_contig51134_497 5A 2.96×10-7 698501534

c

a：关联分析的 Manhattan 图；b：关联分析的 Q-Q plot 图；c：5A 染色体显著性较高 SNP 的信息

a：The Manhattan plot，b：The Q-Q plot，c：SNPs with high significance on chromosome 5A

图 1　自然群体芒性的全基因组关联分析
Fig.1　Genome-wide association analysis of awn in natural population



1094 植　物　遗　传　资　源　学　报 22 卷

180

160

140

120

100

80

60

40

20

0

1A 1B 1D 2A 2B 2D 3A 3B 3D 4A 4B 4D 5A 5B 5D 6A 6B 6D 7A 7B 7D

0

10

20

30

40

50

60

70

6
.6

2
6

.6

4
6

.6

6
6

.6

8
6

.6

1
0

6
.6

1
2

6
.6

1
4

6
.6

1
6

6
.6

1
8

6
.6

2
0

6
.6

2
2

6
.6

2
4

6
.6

2
6

6
.6

2
8

6
.6

3
0

6
.6

3
2

6
.6

3
4

6
.6

3
6

6
.6

3
8

6
.6

4
0

6
.6

4
2

6
.6

4
4

6
.6

4
6

6
.6

4
8

6
.6

5
0

6
.6

5
2

6
.6

5
4

6
.6

5
6

6
.6

5
8

6
.6

6
0

6
.6

6
2

6
.6

6
4

6
.6

6
6

6
.6

6
8

6
.6

7
0

6
.6

S
N

P
数

目
S

N
P

 n
u

m
b

e
r

S
N

P
数

目
S

N
P

 n
u

m
b

e
r

a

b

染色体
Chromosome

位置（Mb）
Position

a：差异 SNP 在全基因组的分布；b：5A 染色体上差异 SNPs 的频率分布

a：The distribution of differential SNPs in the whole genome，b：The frequency distribution of differential SNPs on chromosome 5A

图 2　SC 群体 BSA 分析的结果
Fig.2　Bulked segregant analysis of SC population

表 1　5A 染色体定位区段内基因注释信息
Table 1　Gene annotation information in chromosome 5A location segment

基因名称 Gene name 物理位置（Mb）Physical position 注释信息 Annotation information

TraesCS5A02G542300 698.453 富含亮氨酸重复受体样蛋白激酶家族蛋白

TraesCS5A01G542400 698.498 乙醇脱氢酶

TraesCS5A01G542500 698.502 磷酸甘油酸突变家族蛋白

TraesCS5A01G542600 698.507 糖转运蛋白

TraesCS5A01G542700 698.507 蛋白激酶

TraesCS5A01G542800 698.513 锌指家族蛋白

利用 SC 群体有 / 无芒株系间启动子区域存在

的 25 bp 的插入 / 缺失变异，设计 InDel 标记对 SC
群体全部家系多态性进行鉴定（图 3b）。将基因型

同表型结合进行分析，发现绝大多数株系都符合插

入有芒、缺失无芒这一规律（表 2）。随后对收集自

黄淮麦区的 26 份无芒小麦资源材料进行扩增测序，

结果表明 17 份材料无插入片段，9 份材料存在插

入片段；收集的无芒材料大多数为 Tipped1-A1b 这

一基因型，符合缺失无芒这一规律，也进一步表明

Tipped1 是调控小麦芒发育的主效基因位点，且启动

子区域存在的变异可能是影响该基因发挥功能的重

要原因。
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a：有 / 无芒家系中序列多态性图示；b：2 种等位基因型的电泳图谱， 
1~3 为有芒株系 SC-20、23、26，4~7 为无芒株系 SC-16、21、27、32，M 为 50 bp Marker

a：The sequence polymorphic in awned/awnless lines，b：The electrophoretic patterns of the two alleles， 
1-3 are awned lines SC-20，23，26，4-7 are awnless lines SC-16，21，27，32，M is 50 bp Marker

图 3　SC 群体 Tipped1 基因序列多态性分析
Fig.3　The polymorphism analysis of Tipped1 sequence in SC population

表 2　SC 群体和 26 份无芒材料中 2 种等位基因型的频率统计
Table 2　Polymorphism identification of SC population and 26 awnless materials

项目 Item
SC- 有芒材料

SC-awned materials
SC- 无芒材料

SC-awnless materials
26 份无芒材料

26 awnless materials

Tipped1-A1a 74 3 9

Tipped1-A1b 5 42 17

总计 Total 79 45 26

表型解释率（%）

Phenotype explanation rate
93.7 93.3 65.4

2.5　目的基因表达分析

为了明确 Tipped1 不同基因单倍型间启动子

区域存在的差异是否会引起该基因表达量的变

化，自 SC 群体中分别选取符合 Tipped1-A1a 的有

芒家系和符合 Tipped1-A1b 的无芒家系各 4 个，

检测 Tipped1 在幼穗中的基因表达量。结果显

示，拥有 Tipped1-A1b 基因型、无芒家系中的表达

量均明显高于具有 Tipped1-A1a 基因型的有芒

家系（图 4），表明不同单倍型间启动子区域存在

的差异的确会造成 Tipped1 基因表达量的改变，

且 Tipped1-A1b 基因型可能会引起 Tipped1 基因

表达量的升高，同时也进一步说明 Tipped1 为小

麦芒长抑制基因，该基因表达量升高会抑制芒的 
发生。
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SC-8、SC-20、SC-23、SC-26 为有芒家系； 
SC-16、SC-21、SC-27、SC-32 为无芒家系

 SC-8，SC-20，SC-23，SC-26 are awned lines， 
SC-16，SC-21，SC-27，SC-32 are awnless lines

图 4　SC 群体两种基因型家系间 Tipped1 基因表达分析
Fig.4　Expression of Tipped1 gene between two  

genotypes in SC population
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3　讨论

芒是禾本科作物典型的形态特征之一，有利于

种子传播和防止鸟虫害。从结构上讲，麦芒是对小

麦生长和繁殖有利的结构特征，与小麦产量存在相

关性，是影响小麦产量高低的重要器官。例如，Rai
等［30］和 Motzo 等［31］的研究表明有芒品种与无芒

品种相比通常可增产 10%。而 McKenzie［32］通过 2
种春小麦品种的正反交，却发现后代材料无芒比有

芒品种的产量更高。目前关于小麦芒的长短与产量

的关系仍尚无定论，还有待对其继续进行深入和全

面的研究。本研究中，用于进行 GWAS 分析的自然

群体中，有芒材料占到 93.2%，表明在育种过程中有

芒这一性状被广大育种者所选择，在一定程度上暗

示有芒可能会更有利于小麦高产的形成。

在大麦和水稻中，多个控制芒发育的基因已经

被克隆出来，功能得到初步解析，为理解小麦芒的

遗传机制提供了参考信息。然而受限于六倍体小麦

复杂的遗传背景，依靠传统的定位方法在很长时间

内都未成功克隆出芒性相关基因。因此需进一步

加强小麦芒性基因的挖掘与克隆工作，以明确小麦

芒的遗传机理及其作用，进而指导实际生产。近些

年发展起来的全基因组关联分析（GWAS）为基因

快速定位提供了一种新思路。相较于仅利用几百

个标记的传统 QTL 定位，GWAS 采用覆盖范围包

括数十万甚至数百万个高密度 SNP 标记，利用遗传

多样性丰富的自然群体进行连锁不平衡分析，能够

充分利用群体进化过程中产生的重组信息，快速筛

选出与复杂性状表型关联的分子标记，从而实现目

标性状调控位点的快速高效定位［33］。另外，集群分

离分析法（BSA）可以检测位于特定染色体区段的

标记，现在也已成为用来挖掘极端性状相关基因的

常用手段［34］。Wang 等［18］利用 364 份小麦自然材

料 进 行 GWAS 分析，将 B1 定位到 125 kb（698.516~ 
699.641 Mb）的物 理 区 间，进 而 结 合 传 统 定 位 方

法首个成功克隆该基因；随后 DeWitt 等［19］也利

用 GWAS 分析结合传统定位方法成功分离该基

因；Huang 等［20］则通过对硬粒小麦的 F2 群体采取

BSA 结 合 RNA-Seq 技 术 将 B1 定 位 到 5A 染 色 体

上 698~699.5 Mb 的区段内，进而克隆该基因。本研

究采用 GWAS 分析与 BSA 分析相结合的方法，将

候选基因定位在 5A 染色体上 698.0~698.5 Mb 区段

内，通过进一步分析最终成功鉴定和克隆出控制小

麦芒性的重要基因位点 Tipped1，与前人研究结果

一致。该结果不仅表明 Tipped1 是调控小麦芒发育

的主效基因位点，同时也证明了利用 GWAS 分析与

BSA 分析进行小麦基因快速挖掘的有效性。

在前人研究中，Wang 等［18］发现位于 B1 启动

子区存在的 4 个 SNPs 可以作为有 / 无芒基因型的

诊断依据。本研究对该基因启动子序列进行分析发

现，在起始密码子上游 345 bp 处有芒 / 无芒株系基

因型之间存在着 25 bp 的插入 / 缺失变异，同时在起

始密码子上游 284 bp 处，还伴随有 1 个 SNP（G/A）

的连锁型多态性；并依据上述多态性，将 Tipped1
基因型区分为 Tipped1-A1a（有芒）和 Tipped1-A1b

（无芒）2 种类型（图 3a）。利用上述序列多态性差

异对 SC 群体家系进行分析，结果显示绝大多数家

系符合该规律（表 2）。同时对 26 份无芒资源材料

进行鉴定，发现多数（17/26）也符合该规律；出现

少数不符合的情况，推测可能是由于其他芒性调控

位点的存在。选取 SC 群体中不同单倍型家系对

Tipped1 基因表达量进行检测，结果显示 Tipped1-
A1b 基因型可能会促使 Tipped1 基因高表达，进一

步结合表型分析表明 Tipped1 为小麦芒长抑制基

因，这与现有报道一致［18-20］。本研究所鉴定出的基

因多态性与 Wang 等［18］研究结果并不一致，推测可

能是由于选用遗传材料的差异所造成的。但本研究

所鉴定出的多态性差异可以作为小麦进行芒性选择

的重要参考依据，具有实际利用价值。此外，作为

参考基因组的 2 个代表性品种中国春（无芒品种）

和矮抗 58（有芒品种）与本研究以及之前他人研究

中所发现的基因多态性结论均不符合，因此未来仍

需要更多的研究去继续阐明 Tipped1 如何调控小麦 
芒性。

4　结论

本研究利用 206 份来自黄淮麦区的小麦资源

材料组成的自然群体进行 GWAS 分析，结果显示

检测到的与小麦芒性关联且显著性较高的 SNPs
大多位于 5A 染色体上，进一步发现其主要富集

于 698.0~698.5 Mb 区 段 内。 对 RIL 群 体 的 有 无 /
芒混池进行 BSA 分析发现，差异 SNPs 主要集中

在 5A 染 色 体 696.6~706.6 Mb 区 段 内。 结 合 上 述

2 种分析方法以及生物信息学手段，最终确定了

TraesCS5A02G542800 即为所要寻找的调控小麦芒

性的主效基因位点，将其命名为 Tipped1。对该基因

进行克隆和序列分析，发现在所研究的有 / 无芒材

料中，存在 Tipped1-A1a 和 Tipped1-A1b 两种等位基
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因型，分别对应有芒和无芒表型，大部分参试材料均

符合该规律。基因表达分析结果显示 Tipped1-A1b
基因型可能会增强 Tipped1 基因表达，进而抑制芒

的发生。综合结果表明 Tipped1 可能是调控小麦芒

发育的主效基因位点，且启动子区域存在的变异是

影响该基因发挥功能的重要原因。验证中出现部分

材料表型与基因型多态性不相符的情况，推测可能

由于小麦芒性同时受多个基因位点共同调控引起，

未来还需加强对小麦芒性遗传机制的研究以明确

其发生机理。同时本研究中围绕 Tipped1 启动子内 
25 bp 插入缺失差异所开发的 InDel 标记可用于小

麦芒性选择，具有一定的实际意义。
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