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小麦粒重相关基因的遗传定位和分子标记辅助育种进展
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摘要：粒重是小麦产量构成的三要素之一。该性状是受多基因控制的复杂数量性状，基因型和环境对其均有显著影响，

但基因型是最为主要的决定因素。控制粒重及其构成要素的基因广泛分布在小麦 3 个基因组的各条染色体上，且已有多个可

直接用于小麦粒重辅助选择的分子标记被开发。目前，国内外学者围绕粒重形成的遗传特征、基因定位、分子机理以及影响粒

重高低的外界因素等进行了大量研究，并取得了一些重要的研究成果。本文综述了小麦粒重的构成因素及其影响因素，阐述

了近年来粒重形成相关基因的遗传定位、克隆及其等位变异的挖掘，又系统总结了小麦粒重形成相关基因功能标记的开发及

其分子标记辅助育种利用情况，同时展望了小麦粒重的下一步研究前景。
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Abstract：Grain weight，as one of the three components，directly associates to the wheat yield production. 
Grain weight is recognized as a complex quantitative trait which is largely controlled by multiple functional 
genes/loci and which is also affected by genotype-environment interaction. The genes controlling the grain 
weight and its components are found to be distributed on each chromosome of three wheat sub-genomes. Many 
molecular markers in wheat grain weight assisted selection have become applicable. The advances on the genetic 
characteristics，gene location，molecular mechanism and external factors affecting the grain weight formation 
have made with the contributions of national and international scholars. In this paper，the composing factors and 
influencing factors of wheat grain weight have been reviewed. The genetic localization，molecular cloning and 
allelic variation mining of the underlying genes are described，and the development of gene-based functional 
markers as well as the application in marker assisted breeding are summarized，as well as the future research 
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小麦是世界上最为广泛种植的禾本科植物之

一，世界上约 40% 的人口以小麦为主要食粮，而我

国是世界上最大的小麦生产国和消费国，约占世界

小麦生产总量的 17% 和消费总量的 16%，其产量和

质量对保障国家粮食安全和人民生活质量具有重

要意义［1］。我国小麦平均产量目前已达到了一个

较高水平，但为了进一步满足人口增长带来的粮食

需求，小麦总产量大幅度提高的任务仍迫在眉睫，然

而在当前工业化、城镇化快速发展的背景下，小麦种

植面积已不可能大幅度恢复性增加，因此，在当前条

件下，提高小麦单产是确保小麦总产、保障国家粮食

安全的根本出路。从近几年通过国家审定和小麦主

产区省份审定的小麦品种的主要特性来看，高产、抗

病、优质、广适仍是当前我国小麦育种中最为重要的

目标性状［1］。

小麦产量由单位面积穗数、穗粒数以及千粒重

三因素构成，其中穗粒数的增加是建立在单位面积

穗数减少的基础上，而千粒重的增加则是相对独立

的，且受遗传特性影响最大［2］。因此，在稳定单位

面积穗数和穗粒数的前提下，增加粒重对小麦产量

的提高具有重要的作用。曹廷杰等［3］认为河南省

近 20 年来育成的半冬性小麦品种产量的提高主要

原因是由于抽穗期提前促使灌浆时间延长，导致穗

粒数和千粒重增加。宋健民等［4］研究山东省 1999-
2010 年育成的小麦品种的产量及其构成因素，发现

产量平均每年提高 61.65 kg/hm2，但产量构成要素

中只有粒重呈显著上升趋势。Wu 等［5］研究表明，

1945-2010 年以来我国不同的小麦主产区小麦产量

平均每年增产幅度都在 0.33%~1.42% 之间，而粒重

和单穗重的显著增加对产量的持续增长起到了举

足轻重的作用。可见，粒重在我国不同小麦生态区

均被不同程度的正向选择和提高，是现代小麦育种

中遗传改进最为显著的产量性状，对我国小麦单产

水平的提高做出了较大贡献。目前，国内外已定位

了大量与小麦粒重相关的 QTLs（Quantitative Trait 
Loci），并对影响粒重的因素、粒重形成过程中的生

理生化机制和遗传机理等方面已开展了大量的研

究，并取得很大进展。本文对小麦粒重的影响因素、

粒重的构成要素、小麦粒重形成相关基因的克隆和

标记开发以及粒重标记辅助育种研究进展等进行系

统综述，旨在为我国小麦高产实践育种提供参考和

帮助。

1　小麦粒重的影响因素

小麦粒重在其形成过程中受多种因素的影响，

但主要受遗传因子、内源激素代谢、外界环境因素

的影响。目前，国内外在围绕小麦粒重形成的光

照、温度、水分、养分等外界环境因素以及包括生理

生化机制、内源激素代谢途径、基因遗传机制等在

内的遗传因素开展了大量研究，并取得很大研究进

展。小麦粒重是由多个基因控制，存在多因一效和

一因多效的现象，基因型是影响小麦粒重高低的决

定性因素。Rasheed 等［6］研究表明，在普通小麦中

目 前 已 知 的 有 TaCwi-2A、TaSus-2B、TaCKX6-3D、

TaGS-D1、TaCKX6a02 和 TaGw2-6A 等控制粒长、粒

宽或粒重的基因均具有正向遗传效应，且对小麦粒

重高低具有极其重要的影响。内源激素通过影响同

化物在强、弱势粒间的分配来控制小麦灌浆启动及

灌浆速率间接调控粒重。杨卫兵等［7］研究表明脱

落酸（ABA）或赤霉素（GA）对粒重的调控存在粒

位效应，喷施外源 ABA 或外源 GA 通过改变籽粒

内源激素水平，调节灌浆起始时间和籽粒灌浆持续

期，进而调控籽粒粒重的形成。李艳霞等［8］研究认

为小麦开花后籽粒灌浆过程中灌浆速率与籽粒内

GA 和吲哚乙酸（IAA）含量呈极显著或显著相关，

小穗基部籽粒中较高的 GA 和 IAA 含量可加快蔗

糖向淀粉转化，籽粒分化快，灌浆速率高，是小穗基

部籽粒粒重高的重要因素。另外，外界环境也是影

响小麦粒重的重要因素之一。小麦开花后不同时期

的高温、弱光、干旱以及双重胁迫对小麦籽粒增重进

程均具有重要影响，研究发现在灌浆期高温、弱光、

干旱胁迫下小麦千粒重明显降低，而灌浆中期温光

双重胁迫处理对小麦千粒重的影响最为显著［9-10］。

成林等［11］研究干热风对小麦籽粒灌浆速率及千粒

重的影响，发现干热风导致小麦灌浆速率不同程度

下降，而灌浆后期干热风对小麦千粒重具有显著影

响，由于小麦具有自身修复能力，因而灌浆前期的干

热风对千粒重影响不显著。可见，小麦在开花后自

然环境的变化能影响籽粒内部干物质积累和灌浆期

长短，进而影响粒重，而开花灌浆较早的品种所处的

环境条件较为适宜，具有足够的灌浆时间，从而能够

避免后期的极端气候［12］。

prospects of wheat grain weight are proposed.
Key words：Triticum aestivum L.；grain weight；genetic location；gene clone；function marker
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2　小麦粒重的构成要素

小麦粒重是一个复合性状，由粒长、粒宽、粒

形（籽 粒 长 宽 比）、粒 厚 和 粒 体 积 等 基 本 要 素 构 
成［13-14］。 千 粒 重 是 小 麦 粒 重 的 重 要 衡 量 指 标。

Gegas 等［15］在研究小麦粒重各要素之间的关系

时，发现粒长、粒宽与千粒重分别是相对独立的性

状，分别由不同的主效 QTL 控制，小麦粒长与千

粒重的相关性较小（r ≤ 0.23），而粒宽与千粒重

的则呈高度正相关（r ≥ 0.75）。Zhang 等［16］利用

EMS 突变体研究粒长、粒宽、千粒重等性状的关系

时发现，千粒重与粒长（r=0.730）、千粒重与粒宽

（r=0.867）以及粒长与粒宽（r=0.660）均呈极显著

正相关（P<0.01）。Su 等［17］利用构建的 RIL 群体

研究发现千粒重与粒长（r=0.655）以及千粒重与粒

宽（r=0.656）均呈极显著正相关（P<0.01），而粒长

和粒宽（r=0.348）呈不显著的正相关性，推测认为

粒长和粒宽可能是由单独的某个基因或 QTL 控制。

虽然利用不同群体对小麦粒重各构成要素与千粒重

的相关性研究结果存在较大差异，但小麦粒重各构

成要素之间均呈正相关，且各构成要素之间无负相

关，说明通过各构成要素的协同提高来增加小麦粒

重的方法是可行的。因此，对小麦粒重的主要构成

要素遗传机制和互作效应的深入研究，有利于利用

遗传育种的方法有针对性地改良小麦粒重构成要素

中的一个或几个，以达到提高小麦千粒重的目的。

3　小麦粒重形成相关基因的定位与克隆

3.1　小麦粒重的遗传定位

粒重是小麦产量构成三要素中遗传相对稳定

的性状之一，主要受遗传因子影响，其遗传力高达

89%，且主要受加性效应的基因控制［18］。目前，关

于小麦粒重的 QTL 定位已进行大量的研究。Gupta
等［19］对小麦粒长、粒宽和千粒重的 QTL 遗传定位

的研究结果进行了系统总结，结果发现由于受亲本

遗传背景差异、QTL 作图方法、标记类型及自然环

境等因素的影响，在不同的作图群体中小麦千粒重

的 QTL 定位结果存在较大差异，但大多数群体中仍

可检测到对千粒重贡献较大的主效 QTL 的存在，同

时在小麦 A、B、D 基因组的 21 条染色体上均检测

到与粒重及其构成要素相关的 QTLs。

近年来，关于小麦粒重的 QTL 遗传定位研究

仍是国内外学者研究的热点之一。Cui 等［20］利用

覆盖小麦全基因组的高密度遗传图谱进行小麦粒

重的 QTL 定位研究，结果发现在 5B、6A 和 7B 染

色体上分别存在控制小麦粒重的稳定主效 QTL 位

点 QTkw-5B.1、QTkw-6A.2 和 QTkw-7B.1，分别能 
解释表型变异的 11.28%~16.06%、5.64%~18.69% 

和 6.76%~21.16%。Li 等［21］研 究 发 现 9 个 与 千 粒

重和籽粒大小相关的加性 QTLs，将其定位在 1B、

1D、3D、4B、5B 和 6A 染色体上，其中 QTkw4B.1-7、

QTkw5B.1-12、QTkw5B.1-17 和 QTkw6A.1-29 与

粒 长、粒 宽 以 及 千 粒 重 等 性 状 密 切 相 关。Zhang 
等［16］利 用 EMS 突 变 体 M808 构 建 F2 和 F2：3 群 体

对小麦籽粒性状进行 QTL 定位研究，发现 12 个

QTLs 以 QTL 簇群的形式存在，这个 QTL 簇群与

小麦粒重和籽粒大小的关系密切，且位于 wmc25 和

barc168 标记之间。Su 等［17］在普通小麦 7AL 染色

体上发现了 1 个控制千粒重和粒长的主效 QTL，

并命名为 TaTKW-7AL，能解释千粒重表型变异的

19.7%。Zanke 等［18］研究发现 TaGW-6A 基因能解

释 3.4% 的千粒重表型的显著变异，同时利用全基

因组关联分析发现小麦千粒重的高低是由多个微

效基因（标记）共同控制的，且仅有 3 个 SNP 标记

的贡献率（R2）达到 6% 以上。王晖等［22］对不同

发育时期小麦粒重性状 QTL 进行动态分析，结果

发现控制千粒重的 QTL 主要集中在 2A 染色体的

Xgwm448-Xgpw7399 标记区间，并认为这是一个控

制千粒重 QTL 的富集区域。此外，控制小麦粒重的

主效 QTL 或基因经常与其他性状紧密连锁，存在一

因多效的现象。Liao 等［23］研究发现位于小麦 2A、

2B、2D 染色体上的 QTL 常与光周期基因紧密连

锁，而位于 5A、5B、5D 染色体上的 QTL 常与小麦

春化基因紧密连锁。依据上述多个研究结果可以看

出，小麦粒重是一个受多基因控制的复杂数量性状，

与其相关的大多数 QTL 位点的表型贡献率较小，重

复性较差，且较为分散，远远不能满足分子标记辅助

选择育种和粒重相关基因克隆的需要。因此，利用

图位克隆、同源克隆等现代生物学技术挖掘小麦粒

重形成相关基因，并开发相应的功能标记，以更好地

服务于小麦分子标记辅助育种。

3.2　小麦粒重形成相关基因的克隆及其变异类型

小麦属于异源六倍体、基因组庞大、重复序列

较多，给克隆和分离小麦基因带来很大困难，但是

随着小麦全基因组序列信息的公布及现代分子克

隆技术的快速发展，小麦粒重形成相关基因的克隆

也取得较快发展。Su 等［24］利用控制水稻粒宽和粒

重的 OsGW2 基因序列，同源克隆得到小麦 TaGW2



510 植　物　遗　传　资　源　学　报 21 卷

基因，该基因编码区全长 1275 bp，编码 424 个氨

基酸。同时，利用中国春的缺体 - 四体系将其定位

于第 6 同源群上，并在 TaGW2-6A 基因的启动子区

域发现了 2 个 SNP 位点，分别命名为 Hap-6A-A 和

Hap-6A-G，同时发现 Hap-6A-A 类型在小麦籽粒发

育过程中发挥了更为积极的作用。但之后，Zhang 
等［25］研究发现 TaGW2-6A 基因在粒宽、粒长和千粒

重方面呈下调表达，认为 Hap-6A-G 单体型是控制

小麦粒重的优异等位基因。Yang 等［26］对 TaGW2
基因进一步研究发现该基因含有 8 个外显子和 7
个内含子以及 1 个保守的功能结构域，并在兰考大

粒中发现在 6A 染色体上 TaGW2 基因的 1 个等位

变异，即在第 8 个外显子上 977 bp 处有 1 个单碱

基 T 的插入，从而使该基因翻译提前终止。同时

发现该突变导致小麦粒宽和千粒重显著增加，推测

认为 TaGW2 基因对小麦粒重的发育起负向调控作

用［26］。Simmonds 等［27］ 利 用 TILLING 技 术 在 普

通小麦中发现 TaGW2-A1 基因的 1 个新突变类型，

即在第 5 外显子处由 G 变 A 导致发生错误剪接，

且发现 GW2-A1 突变体与野生型相比能显著增加

千粒重（6.6%）、粒宽（2.8%）、粒长（2.1%）。Zhang 
等［28］利用同源克隆的方法从普通小麦 7DS 染色体

上克隆得到 TaGS-D1 基因，其包含 4 个外显子和 3
个内含子，cDNA 全长 255 bp，编码 85 个氨基酸。

在不同小麦品种中扩增 TaGS-D1 基因发现其含有

2 种等位变异，分别命名为 TaGS-D1a 和 TaGS-D1b，

且在拥有不同等位变异类型品种的千粒重间存在

显著性差异。Wang 等［29］利用同源克隆技术从普

通小麦中克隆了一个控制籽粒大小的 TaGS5-A1 基

因，该基因由 10 个外显子和 9 个内含子组成，被定

位在 3AS 染色体上，并发现了其至少存在 2 种等

位变异，分别命名为 TaGS5-A1a 和 TaGS5-A1b。之

后，在 TaGS5-A1 基因启动子上游顺式作用元件 Sp1
内发现单碱基 G 的插入，并将先前在 TaGS5-A1 基

因第 6 个外显子内发现的 SNP（G/T）导致的等位

变异类型和其启动子区域发现的 G 碱基插入与否

而造成的等位变异类型相结合，把普通小麦又分为

TaGS5-A1a-a、TaGS5-A1a-b、TaGS5-A1b-a 和 TaGS5-
A1b-b 4 种基因型，进一步研究发现，拥有 TaGS5-
A1a-b 和 TaGS5-A1b-b 类 型 的 小 麦 品 种 具 有 较 宽

的粒宽和更高的千粒重［30］。Hanif 等［31］和 Hu 等
［32］利用水稻中的 TGW6 基因序列进行同源克隆，

其中 Hanif 等［31］克隆得到位于普通小麦 3AL 染色

体上的 TaTGW6-A1 基因，含有 987 bp 的开放阅读

框，并发现该基因在不同品种中存在着单核苷酸多

态性，形成 2 个单倍型，分别命名为 TaTGW6-A1a
和 TaTGW6-A1b。而 Hu 等［32］则克隆得到 TaTGW6
基因，该基因全长 1656 bp，仅包含 1 个外显子和 1
个含有 1035 bp 的开放阅读框，并将其定位在普通

小麦 4AL 染色体上，且在 TaTGW6 位点发现 3 种

等位变异类型，分别命名为 TaTGW6-a、TaTGW6-b
和 TaTGW6-c，进 一 步 研 究 发 现 TaTGW6-b 和 
TaTGW6-c 变异类型的品种在粒径和粒重方面显著

高于 TaTGW6-a 类型，但 TaTGW6-b 和 TaTGW6-c
变异类型在当前品种中分布概率较低。最近，Yan
等［33］在矮抗 58 中克隆了控制粒重的基因，命名为

TaGW8，被定位于 7BS 染色体上，而 Yang 等［34］利

用水稻 GL3 基因序列同源克隆出控制小麦粒长和

粒重的 TaGL3-5A 基因。通过对不同籽粒大小的

小麦品种基因多态性分析，发现 TaGW8-B1 基因存

在 2 种变异类型，即第 1 个内含子有一个 276 bp 的

InDel，有 276 bp InDel 命名为 TaGW8-B1b，没有的

则 为 TaGW8-B1a［33］。TaGL3-5A 基 因 全 长 10227 
bp，由 21 个外显子和 20 个内含子组成，被定位在

5A 染色体上，根据其单核苷酸多态性发现其有 2 种

等位变异，分别命名为 TaGL3-5A-A 和 TaGL3-5A-G
［34］。与此同时，小麦体内一些对粒重形成和发育

至关重要酶类物质及其相应的基因也相继被定位

和 克 隆。Jiang 等［35］在 普 通 小 麦 的 2A、2B 和 2D
染色体上发现了蔗糖合成酶基因，分别为 TaSus2-
2A、TaSus2-2B 和 TaSus2-2D，且 在 TaSus2-2B 基 因

上发现 3 个单核苷酸多态性，形成 2 个单倍型，分

别 命 名 为 Hap-H 和 Hap-L。 之 后，Volpicella 等［36］

在硬粒小麦中也克隆得到 Sus2-2B 基因，并对其功

能进行研究。小麦体内的细胞壁结合转化酶在碳

水化合物的转运中发挥着重要作用。Ma 等［37］在

普通小麦的 2AL 染色体上克隆得到细胞壁转化酶

TaCwi-A1 基 因，该 基 因 全 长 3676 bp，含 有 7 个 外

显子和 6 个内含子以及 1 个含有 1767 bp 的开放

阅读框，发现该基因的 2 种等位变异，分别命名为

TaCwi-A1a 和 TaCwi-A1b，进一步研究发现 TaCwi-
A1a 变异类型与高千粒重的品种相关，而 TaCwi-
A1b 类型则与低千粒重的品种相关。之后，Jiang
等［38］在普通小麦 4A、5B 和 5D 染色体上克隆得

到 TaCWI 基 因，其 中 TaCWI-4A 和 TaCWI-5D 基 因

也都发现了相应的单体型，分别为 Hap-4A-C、Hap-
4A-T 和 Hap-5D-G、Hap-5D-C，进一步研究发现拥

有 Hap-4A-T 和 Hap-5D-C 类型的品种千粒重显著
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高于 Hap-4A-C 和 Hap-5D-G 类型的品种。细胞分

裂素氧化酶在植物生长和发育过程中扮演极其重要

的角色。在普通小麦中克隆得到细胞分裂素氧化

酶 TaCKX6-D1 基因，该基因隶属于 TaCKX 基因家

族，被定位在 3DS 染色体上［39］，随后，Lu 等［40］发

现在 TaCKX6a02 位点发现 2 种等位变异类型，分别

命名为 TaCKX6a02-D1a 和 TaCKX6a02-D1b。细胞

色素 P450（CYP，Cytochromes P450，）家族是最大

的植物蛋白家族之一，其中 CYP78A（cytochromes 
P450 78A）家族的基因可应用于作物改良。Ma 等

［41］利用同源克隆的方法获得小麦 TaCYP78A5 基

因，并利用瞬时沉默和过表达技术揭示 TaCYP78A5

表达水平与小麦粒重呈正相关。之后，司文洁等［42］

又根据不同品种小麦 TaCYP78A5 启动子区序列内

SNP 位点差异开发 TaCYP78A5-2A 启动子区功能

标记 CAPS-5Ap，并对其进行验证。此外，小麦体

内的果聚糖合成酶（6-SFT-A2）、可溶性淀粉合成酶

（SSS）、腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶（AGPP）等

是小麦粒重形成过程中的关键酶，对小麦粒重的提

高具有重要的调节作用［43-44］。吕广德等［45］对普通

小麦粒重相关基因克隆的研究进展进行了详细的综

述。截止目前，已有多个小麦粒重形成相关基因及

其变异类型在普通小麦中被发现克隆，详细信息见 
表 1。

表 1　小麦中已发现的粒重形成相关基因及其变异类型
Table 1　The formation of grain weight related genes and their allelic variants identified in wheat

基因 / 位点

Gene/locus
等位变异

Allelic variation 
NCBI 编号

NCBI No.
染色体位置

Chrom. locus

代表性品种

Represented 
cultivars

参考文献

Reference

TaGW2-A1 Hap-6A-A — 6A 郑麦 9023 ［24］

Hap-6A-G — 6A 济麦 20 ［24］

TaGS-D1 TaGS-D1a KF687956 7DS 淮麦 18 ［28］

TaGS-D1b KF687957 7DS 周麦 16 ［28］

TaGS5-A1 TaGS5-A1a — 3AS 郑麦 004 ［29］

TaGS5-A1b — 3AS 石 4185 ［29］

TaTGW6-A1 TaTGW6-A1a — 3AL 山农 20 ［31］

TaTGW6-A1b — 3AL 兰考 906 ［31］

TaTGW6 TaTGW6-a KT582298 4AL 新麦 18 ［32］

TaTGW6-b KT582298 4AL 川麦 42 ［32］

TaTGW6-c KT582298 4AL 新麦 23 ［32］

TaGW8-B1 TaGW8-B1a MK388407 7BS 周麦 22 ［33］

TaGW8-B1b MK388408 7BS 豫农 202 ［33］

TaGL3-5A TaGL3-5A-A KY865329 5A 燕大 1817 ［34］

TaGL3-5A-G KY865329 5A 北农 6 号 ［34］

TaSus2-B1 Hap-H LN869543 2BS 济南 17 ［35-36］

Hap-L LN869543 2BS 扬麦 158 ［35-36］

TaCwi-A1 TaCwi-A1a — 2AL 藁城 8901 ［37］

TaCwi-A1b — 2AL 冀麦 38 ［37］

Hap-4A-C — 4AL 小堰 54 ［38］

Hap-4A-T — 4AL 京 411 ［38］

TaCWI-D1 Hap-5D-G — 5DL 望水白 ［38］

Hap-5D-C — 5DL 南大 2419 ［38］

TaCKX6-D1 TaCKX6a02-D1a JQ797673 3DS 陕 160 ［39-40］

TaCKX6a02-D1b JQ797673 3DS 内乡 203 ［39-40］

TaCYP78A5 TaCYP78A5-2Ap-HapI KT266823 2A 小偃 6 号 ［41-42］

TaCYP78A5-2Ap-HapII KT266823 2A 周麦 22 ［41-42］
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4　小麦粒重形成相关基因功能标记的
开发

功能标记是根据功能基因内部引起表型性状变

异的多态性序列而开发出的一种高效、准确的分子

标记。目前，功能标记已在小麦品质性状、农艺性

状、抗病性等方面进行较为广泛的应用，已成为小麦

分子育种的重要组成部分［46］。近年来，随着小麦粒

重形成相关基因的克隆和分子标记开发技术的不断

改进，其相应的功能性分子标记开发也取得了一定

的发展。

Su 等［24］根 据 普 通 小 麦 中 TaGW2 基 因 的 启

动子序列差异开发了共显性酶切扩增多态性序列

（CAPS，Cleaved amplified polymorphism sequences）

标记，能够鉴定出 Hap-6A-A 和 Hap-6A-G 类型，同

时发现拥有 Hap-6A-A 变异类型的小麦品种在粒宽

和粒重上均显著高于拥有 Hap-6A-G 类型。Zhang
等［28］利用 TaGS-D1 基因在不同小麦品种中的序

列多态性开发了共显性功能标记 GS7D，能够检测

出 TaGS-D1a 和 TaGS-D1b 类型，即利用 GS7D 扩增

出 562 bp 片段的品种（系）属于 TaGS-D1a 类型，表

现为高粒重；而扩增出 522 bp 片段的品种（系）属

于 TaGS-D1b 类型，表现为低粒重。Wang 等［29］根

据其克隆的 TaGS5-A1 基因序列的多态性差异而开

发了 CAPS 标记，能够鉴定出 TaGS5-A1a 和 TaGS5-
A1b 类型，发现拥有 TaGS5-A1b 变异类型的小麦品

种具有较宽的粒宽和更高的千粒重。Hanif 等［31］根

据在普通小麦 3AL 染色体上的 TaTGW6-A1 基因

序列的单核苷酸多态性开发了 dCAPS 标记，能够

准确鉴定出 TaTGW6-A1a 和 TaTGW6-A1b，并发现

TaTGW6-A1a 类型品种的千粒重显著高于 TaTGW6-
A1b 类型的品种，而 Hu 等［32］在普通小麦 4AL 染

色体上克隆了 TaTGW6 基因，且发现其有 3 种等位

变异类型，并开发了 STS 共显性标记 TG23，能够

鉴 定 出 TaTGW6-a、TaTGW6-b 和 TaTGW6-c 类 型，

且不同变异类型间的品种粒重存在显著差异。Yan 
等［33］在矮抗 58 中克隆了控制粒重的 TaGW8 基因，

开发功能标记 TaGW8-7B，扩增出 1097 bp 条带为

TaGW8-B1a，1373 bp 条带为 TaGW8-B1b，且发现不

同等位变异对小麦粒重高低具有显著影响。

Jiang 等［35］根据普通小麦 2B 染色体上蔗糖合

成酶 TaSus2-2B 基因序列的多态性而开发了共显

性标记 TaSus2-2Btgw，能够鉴定出 Hap-H 和 Hap-L
类型，并发现 Hap-H 类型品种的千粒重显著高于

Hap-L 类型的品种。Ma 等［37］根据普通小麦的 2AL
染色体上细胞壁转化酶 TaCwi-A1 基因序列差异开

发了一对互补的显性功能标记 CWI21 和 CWI22，

分别能够准确检测 TaCwi-A1b 和 TaCwi-A1a 类型，

即利用 CWI21 扩增不出带型，而利用 CWI22 可扩

增 出 402 bp 片 段 的 品 种 属 于 TaCwi-A1a 类 型，表

现为高粒重；反之利用 CWI22 扩增不出带型，而利

用 CWI21 可扩增出 404 bp 片段的品种属于 TaCwi-
A1b 类型，表现为低粒重。Lu 等［40］利用电子克隆

在普通小麦 3DS 染色体上得到细胞分裂素氧化酶

TaCKX6a02-D1 基因位点上的序列差异开发共显性

功能标记 TKX3D，能够检测出 TaCKX6a02-D1a 和

TaCKX6a02-D1b 变异类型，同时发现利用该标记能

显著区分小麦的粒重、粒径，可满足小麦粒重大小辅

助选择的需要。目前普通小麦中已开发了多个小麦

粒重形成相关基因的功能标记，详见表 2。

5　小麦粒重标记在辅助育种中利用

国内学者直接利用上述小麦中已开发的粒重形

成相关基因及其变异类型的功能性标记进行分子标

记辅助育种研究，快速准确鉴定不同小麦品种中粒

重形成相关基因及其变异类型的分布情况，为小麦

高产育种过程中亲本选配提供依据，以加速培育出

具有突破性的高粒重的小麦新品种。

寇程等［47］利用普通小麦中 TaGW2 基因的启动

子序列差异开发的 CAPS 标记对国内外 316 份小麦

品种（系）的 TaGW2-6A 基因的不同变异类型进行

检测发现 Hap-6A-A 变异类型与 Hap-6A-G 类型的

粒长、粒宽和千粒重均有显著差异，可有效监测小麦

遗传改良中 TaGW2-6A 基因优异等位变异及其单倍

型的传递过程，进而提高传统育种的目标性和育种

速度。相吉山等［48］验证显性互补功能标记 CWI21
和 CWI22 的 可 靠 性，认 为 TaCwi-A1 的 分 子 标 记

CWI21、CWI22 能够较好区分小麦千粒重的大小，

可用于粒重的分子标记辅助选择。同时利用该标记

对新疆小麦品种资源进行 TaCwi-A1 等位变异类型

分子检测，发现在新疆小麦品种资源中，TaCwi-A1a
变异类型有较高的分布频率，且引进品种（系）＞自

育品种（系）＞地方品种，春小麦自育品种（系）＞

冬小麦自育品种（系）。新疆小麦育种家对粒重相

关基因进行了较好地人工选择，使 TaCwi-A1a 的比

例不断提高。Lu 等［40］利用在普通小麦 3DS 染色

体上开发共显性功能标记 TKX3D 对不同小麦品种

进行分子检测，发现利用该标记能显著区分小麦的
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粒重、粒径，可满足小麦粒重大小辅助选择的需要。

之后，刘永伟等［49］利用 CWI22、CWI21 标记分别

对黄淮麦区的小麦品种资源进行 TaCwi-A1 等位变

异类型分子检测，发现黄淮麦区小麦资源中 TaCwi-
A1a 的分布频率明显高于 TaCwi-A1b，TaCwi-A1a 基

因型材料的千粒重、粒长和粒宽均显著高于 TaCwi-
A1b 类型，进一步验证了 TaCwi-A1a 是粒重及其构

成要素的优异等位变异。简大为等［50］利用 GS7D、

TaSus2-2Btgw、CWI22、CWI21 等功能标记揭示新

疆小麦改良品种与地方品种的遗传变异，发现高千

粒 重 等 位 变 异 TaCwi-A1a、Hap-4A-T（Tacwi-4A）、

Hap-5D-C（TaCWI-5D）、TaGS-D1a、TaGS5-A1b 和

TaTGW6-A1a 在新疆改良品种中分布频率明显高于

地方品种，而且大部分优异等位变异分布频率随着

育种时期的推进呈现不连续性上升趋势。可见，小

麦粒重功能标记在小麦分子标记辅助育种实践中具

有广阔的应用前景。

6　小麦粒重遗传机制的进一步研究

虽然普通小麦中已克隆发现了多个与粒重形

成相关的基因，但与拟南芥、玉米、水稻等二倍体作

物相比其关于粒重形成的分子调控机制、激素代谢

及信号传导途径等方面的研究仍不够深入，对小麦

粒重形成的分子遗传机理仍不明朗。但是，近年来

随着全基因组关联分析技术（GWAS，Genome-wide 
association studies，）、高通量转录组测序技术和蛋

白组测序技术等新兴技术的出现和快速发展，利用

GWAS、高通量转录组和蛋白组测序技术解析小麦

粒重的分子遗传机制已成为国内外学者的研究热点

之一。

GWAS 是一种基于以连锁不平衡来识别目标

性状与分子标记或候选基因关系的技术，也是一

种发掘优异等位基因的有效途径［51］，目前该技术

已在水稻、玉米等作物的重要农艺性状和关键代

表 2　小麦中已开发的粒重形成相关基因的功能性分子标记
Table 2　Functional markers developed for identification of grain weight in wheat

标记类型

Mark type
标记 / 内切酶名称

Mark/Enzyme
变异类型

Variation types

扩增 / 酶切

片段（bp）

Targeted fragment

粒重

Grain weight

代表性品种

Represented 
cultivars

参考文献

Reference

CAPS TaqI Hap-6A-A 167 高 莱州 953 ［24］

Hap-6A-G 218 低 豫麦 34 ［24］

STS GS7D TaGS-D1a 562 高 高优 503 ［28］

TaGS-D1b 522 低 豫麦 2 号 ［28］

CAPS Bbv1 TaGS5-A1a 590/1537 低 中国春 ［29］

TaGS5-A1b 2127 高 偃展 4110 ［29］

CAPS DpnII TaTGW6-A1a 338/217 高 周麦 22 ［31］

TaTGW6-A1b 555 低 内乡 188 ［31］

STS TG23 TaTGW6-a 319 低 新麦 18 ［32］

TaTGW6-b 325 中高 川麦 42 ［32］

TaTGW6-c — 高 豫麦 8679 ［32］

STS TaGW8-7B TaGW8-B1a 1097 高 豫丰 11 ［33］

TaGW8-B1b 1373 低 温麦 6 号 ［33］

STS TaSus2-2Btgw Hap-H 423 高 京 411 ［35］

Hap-L 381 低 小堰 54 ［35］

STS CWI22 TaCwi-A1a 402 高 周麦 13 ［37］

CWI21 TaCwi-A1b 404 低 偃展 1 号 ［37］

STS TKX3D TaCKX6a02-D1a 415 高 百农 64 ［40］

TaCKX6a02-D1b 386 低 温麦 6 号 ［40］

CAPS-5Ap HhaI TaCYP78A5-2Ap-HapI 170/140 低 小偃 6 号 ［42］

TaCYP78A5-2Ap-HapII 310 高 周麦 22 ［42］
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谢调控途径中进行广泛应用［52-53］。随着小麦遗传

连锁图谱信息的公布和完善，GWAS 技术在小麦

重要农艺性状和主要品质性状的遗传和育种研究

中也取得较快发展。Sun 等［54］利用 Wheat 90K 的

基因芯片对黄淮海麦区 163 个普通小麦品种的 13
个产量相关的性状进行 GWAS 分析，发现 20689
个 高 通 量 SNPs 标 记 共 关 联 1769 个 显 著 性 位 点

（P ≤ 0.0005），能平均解释其表型变异的 20%。因

此，GWAS 技术对研究小麦粒重、粒长、粒宽等各构

成要素之间的相关关系，挖掘粒重形成过程中的相

关基因，并对其进行功能分析等小麦粒重分子遗传

机制方面都具有至关重要的作用［55-56］。另外，利用

高通量转录组和蛋白组测序技术分析研究不同亲本

之间、近等基因系和亲本之间以及突变体和野生型

之间的 mRNA 转录本和蛋白丰度信息的显著差异，

发掘新的转录本和多肽蛋白，结合生物信息学分析

预测小麦粒重形成相关的候选基因，并可对预测的

候选基因进行差异表达分析［57-58］。

鉴于粒重对小麦产量提升的重要性和其遗传特

征的复杂性，笔者认为应该灵活运用 GWAS 技术、

高通量转录组和蛋白组测序技术以及现代生物信息

学分析技术，从小麦粒重形成和发育过程中的形态

建成、灌浆、脱水等关键时期对其激素代谢、信号传

导途径及分子调控机制等分别进行深入系统的研

究，系统阐明小麦粒重形成的分子遗传机制，从而

为我国乃至世界小麦产量持续提升提供一定的理论 
依据。
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