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小麦抗穗发芽种质鉴评及其初步应用
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摘要： 小麦穗发芽会造成小麦产量和品质的显著降低，近年来在黄淮地区逐渐加重，威胁我国、特别是黄淮区域小麦生产

安全，抗性种质及功能分子标记的筛选和利用是减轻穗发芽危害的根本途径。本研究以多年田间自然鉴定的77份抗穗发芽

种质及128份导入了6个抗穗发芽种质的轮回群体创制的高代品系为材料，采用整穗发芽法和籽粒发芽法对穗发芽抗性进行

鉴定和评价，明确穗发芽功能标记Vp1B3、Dorm-B1和PM19在抗性种质中的分布并评估其育种效果。结果表明种质资源中

49.35%（38 份）达到中抗水平，其中仅 57.89%（22 份）含有 Vp1Ba或（和）Dorm-B1b 抗性位点，西农 172、Kalango、淮麦 40、豫农

186同时含有2个抗性位点；高代品系中36.72%（47份）达到中抗以上，其中87.23%含有抗性位点，17.02%（8份）同时含有2个

抗性位点。抗性位点的累加可提升抗性水平。种质资源中不含有抗性位点的穗发芽率和发芽指数分别为36.65%和34.99%，

而含有2个抗性位点的分别为18.17%和23.87%，高代材料也呈现相同的趋势。高代材料中达到中抗及以上水平的材料与其

他材料之间含有的抗性位点数目存在显著差异，其中17.02%的中抗水平材料含有2个抗性位点，而未达到中抗水平的其他材

料中仅有4.94%含有2个抗性位点，表明利用优异等位变异可显著改良抗性。本研究结合分子标记和表型鉴定进行抗穗发芽

种质筛选，通过轮回选择进行种质创新，有望提升黄淮麦区的小麦穗发芽抗性水平。

关键词： 小麦；穗发芽；种质资源；轮回选择
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Abstract：Wheat pre-harvest sprouting significantly reduces yield production and flour quality. It has been 

gradually aggravated in recent years， and destabilize the safety of wheat production in China， particularly in the 

Huanghuai region. Identification of pre-harvest sprouting resistant germplasm and functional molecular markers 

are of importance to accelerate pre-harvest sprouting resistant breeding. In this study， 77 pre-harvest sprouting 

resistant germplasms observed from field experiments and 128 advanced breeding lines from a rotational 

population introduced with six resistant germplasms were used. These genotypes were tested for pre-harvest 

sprouting resistance using the whole-split germination and seed germination methods， as well as genotyped by 

functional markers Vp1B3， Dorm-B1， and PM19. 49.35% （38 of 77） of germplasm resources showed 
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intermediate resistance， and 57.90%（22） of them contained functional resistance alleles of Vp1Ba or（and） 

Dorm-B1b. The germplasm resources Xinong 172， Kalango， Huaimai 40 and Yunong 186 were detected carrying 

both two functional alleles. 36.72% （47） of the advanced breeding lines showed intermediate resistance， of which 

87.23% contained resistance alleles and 17.02% （8） contained two functional alleles. Stacking resistance loci can 

increase the level of pre-harvest sprouting resistance. In the germplasm resources， the whole-split germination 

and seed germination decreased from 36.65% and 34.99% in non-resistant individuals， respectively， to 18.17 % 

and 23.87 % in individuals with two resistance loci. The same pattern has been observed in advanced lines. There 

was a significant difference in the number of resistant loci between advanced materials and others. Among them， 

17.02% of the materials with medium resistance level contained two resistance loci， while only 4.94% of the other 

materials without medium resistance level contained two resistance loci. This study deployed molecular markers 

and phenotypic characterization techniques to identify pre-harvest sprouting resistance germplasm， followed by 

germplasm innovation using dwarf failing rotation selection， which provided a basis for future improvement of 

wheat spike germination resistance in the Huanghuai region in China.

Key words： wheat；pre-harvest sprouting；germplasm resources；rotational selection

穗发芽（PHS，pre-harvest sprouting）是指收获前

遇到阴雨或潮湿环境导致的穗上发芽现象［1］，常发

生在我国西南部等潮湿温暖的地区，近年来由于气

候变化等原因，穗发芽在我国黄淮及北方冬麦区有

逐年加重的趋势。穗发芽可导致小麦产量和加工

品质急剧下降。穗发芽导致籽粒中淀粉、蛋白质等

储藏物质被消耗，造成千粒重下降，发生可见穗发

芽的田间一般减产达到 6%~10%，发生严重年份损

失高达20%以上［2］。穗发芽导致籽粒产生淀粉和蛋

白质降解酶，对小麦加工品质产生负面影响，面筋

含量、沉降值和面团流变学特性显著降低［2］。由于

小麦发芽过程中 α-淀粉酶活性增强，导致淀粉水

解，使面包和面条发粘而缺乏弹性，口感变劣［3-4］。

因此，提高小麦的穗发芽抗性，选育抗穗发芽的新

品种已成为小麦抗逆育种的重要方向之一。

抗穗发芽小麦种质资源是小麦穗发芽抗性育

种的基础，为抗穗发芽功能基因挖掘提供了重要的

遗传材料。自 20世纪 90年代起，我国多位学者先

后进行了抗穗发芽小麦种质资源筛选，筛选出丰产

3号、万县白麦子、秃头麦等优异种质资源［5-7］，然而

这些种质主要是地方品种，农艺性状较差，在育种

中较难广泛应用，因此，仍需要进一步挖掘新的具

有育种应用价值的抗穗发芽小麦种质资源。

小麦穗发芽是一个复杂的数量性状，同时受到

环境和遗传因素的影响，成熟后期的降雨和种子早

期休眠丧失都会导致穗发芽。现有研究表明，小麦

的 21条染色体上均含有穗发芽抗性位点［8-13］，经多

次验证的重要抗性位点主要集中在3B、4A和7B染

色体上，其中一部分已开发功能标记并在种质资源

鉴定和育种中广泛应用［7， 14-20］。Vp1基因促进胚成

熟的同时能够加速胚休眠，抑制萌发，在种子的休

眠过程中具有关键作用。Yang 等［21］发现 Vp1 基因

的等位变异 Vp1B3 与穗发芽抗性相关，并开发了

Vp1B3共显性标记用于鉴定Vp1Ba、Vp1Bb和Vp1Bc

等位变异。 PM19-A1基因位于 4A染色体上，最初

来源于澳大利亚白皮抗穗发芽品种 Halberd、

AUS1408、SW95-50213 和 CN10955 ［22- 23］，最 终

Barrero等［24］利用多亲本高代自交群体衍生的多重

近等基因系，结合RNA测序克隆出该区域的候选基

因 PM19-A1，并开发功能标记 PM19。张春利［20］克

隆出位于7B染色体长臂上的Dorm-B1基因，并设计

共显性功能标记 Dorm-B1 鉴定 Dorm-B1a 和 Dorm-

B1b 等位变异。上述功能标记 Vp1B3、Dorm-B1 和

PM19已经在小麦抗穗发芽种质资源鉴定和育种中

得到广泛的应用［25］。

太谷核不育小麦携带显性核不育基因（Ms2），

是小麦轮回选择育种的有力工具。矮败小麦是在

太谷核不育小麦基础上创制的同时携带显性核不

育基因（Ms2）和显性矮秆基因（Rht10）的新材料［26］。

利用太谷核不育小麦和矮败小麦构建轮回改良群

体，选择优良可育株用于纯系品种培育，省去了人

工去雄步骤。国内已有多家单位构建了太谷核不

育小麦和矮败小麦轮回群体，并结合表型选择进行

小麦新品种选育［27-28］。随着分子标记技术的发展，

可将太谷核不育小麦与分子标记技术相结合，通过

快速育种手段（单倍体育种技术、异地加代技术）提

高育种选择效率，加快育种进程［29］。

由于穗发芽性状遗传基础复杂，其抗性资源有
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待进一步的挖掘和利用。本研究通过整穗发芽和

籽粒发芽共同鉴定 77份经田间自然鉴定穗发芽抗

性较好的种质资源和已导入6份抗穗发芽种质的矮

败轮回群体衍生的 128份高世代品系，筛选抗穗发

芽种质资源。同时利用已知的功能标记 Vp1B3、

Dorm-B1和PM19进行鉴定，明确不同等位变异在该

群体内的分布及其与穗发芽抗性之间的关系，探究

抗穗发芽小麦种质资源的遗传多样性，并为穗发芽

小麦种质资源在矮败轮回选择中的应用提供参考。

1　材料与方法

1.1　试验材料

供试材料由 77 份种质资源和 128 份高世代品

系组成，其中种质资源是本团队经多年积累的3000

余份种质资源中经田间自然鉴定抗穗发芽表现较

好的种质（表 1、图 1），高世代品系为导入了抗穗发

芽种质的矮败轮回群体衍生的 F2：6品系，导入的亲

本抗性等级及其功能标记带型见表2。本研究所用

材料于2020-2021年种植于江苏徐淮地区淮阴农业

科学研究所淮安科研创新基地。试验采用随机区

组试验设计，2个重复，其中 77份种质资源两行区，

行长1.5 m，行间距25 cm；128份高世代品系6行区，

行长 7 m，行间距 25 cm。供试材料进入成熟期（麦

穗和旗叶脱水变黄时）后进行田间取样，每小区至

少取20个主茎穗，室内悬挂风干7 d后存放于-20℃

冰箱，待全部材料收获后，统一进行试验。

表1　供试小麦种质资源名称及来源

Table 1　The name and origin of wheat germplasm resources

编号

Code

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

21

22

23

24

25

26

名称

Name

泛麦26

烟1212

郑麦9134

丰德存麦5号

光泰88

宁S1364

西纯2号

内乐283

石优17

03初85

烟农19

郑麦1833

济麦44

淮麦33

淮麦40

许研5号

宁麦资126*

宁麦资119*

郑麦366

藁优2018

周麦36

中金13

豫农186

赛德麦601

锦绣21

鄂麦21*

来源

Origin

中国河南

中国山东

中国河南

中国河南

中国河南

中国江苏

中国四川

中国河南

中国河北

中国河北

中国山东

中国河南

中国山东

中国江苏

中国江苏

中国河南

中国江苏

中国江苏

中国河南

中国河北

中国河南

中国北京

中国河南

中国河南

中国河南

中国湖北

编号

Code

27

28

29

30

31

32

33

34

35

36

37

38

39

40

41

42

43

44

45

46

47

48

49

50

51

52

名称

Name

徐麦0020

隆平9681

LBF11（8）-12-6

同舟麦88

百农5819

涡麦12

天禾9号

安农91168

西农719

小偃6号

濉麦1209

中种麦19

藁优9618

徽研912

华成5157

西农558

迁麦1号

山农F2032

财源6号

瑞华519

宿4128

淮麦608

光明03-2

福穗2号

苑丰15

鑫麦36

来源

Origin

中国江苏

中国安徽

中国四川

中国河南

中国河南

中国安徽

中国河南

中国安徽

中国陕西

中国陕西

中国安徽

中国河南

中国河北

中国安徽

中国安徽

中国陕西

中国江苏

中国山东

中国河南

中国江苏

中国安徽

中国江苏

中国江苏

中国河南

中国河南

中国山东

编号

Code

53

54

55

56

57

58

59

60

61

62

63

64

65

66

67

68

69

70

71

72

73

74

75

76

77

名称

Name

涡麦33

西农172

洛麦31

金麦54

丰大1664

开麦1604

泛农6号

保丰1707

濮麦9号

Kalango*

天谷2号

圣育麦1号

徽研77

漯抗181

中种麦18

金麦26

豫保麦6686

巨麦1号

颖麦3号

PI8585

PI07-160

PI8044

PI977

PI985

PI8685

来源

Origin

中国安徽

中国陕西

中国河南

中国天津

中国安徽

中国河南

中国河南

中国江苏

中国河南

国外

中国河南

中国山东

中国安徽

中国河南

中国河南

中国天津

中国河南

中国山东

中国河南

中国江苏

中国江苏

中国江苏

中国江苏

中国江苏

中国江苏

*为红皮小麦

*indicates red-skinned wheat
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每行种质编号与表1对应，红色圆圈表示该种质为红皮小麦

Each row of germplasm numbers corresponds to table 1， and red 

circles indicate that the germplasm is red-skinned wheat

图1　种质资源的籽粒

Fig.1　Seed of germplasm resources

1.2　试验方法

1.2.1　表型测定方法　为降低误差，本研究采用室

内整穗发芽法和籽粒发芽法鉴定供试材料穗发芽

的抗性。

整穗发芽法：从小区田间取样的穗中随机选择

5穗扎为一束，称重，记为G0。将整束浸入 1.0%次

氯酸钠溶液消毒 10 min，再用灭菌水浸泡 8 h，并用

吸水纸吸干多余水分并称重，记为G1，计算整穗吸

水率，整穗吸水率=（G1-G0）/G0×100%。随后将麦穗

随机置于发芽架中，每天浇水 2 次保持穗部湿润，

发芽架内湿度维持在 90%以上。7 d 后取出麦穗，

并立即使用电热恒温干燥箱快速烘干，手工脱粒。

以籽粒胚部种皮破裂为鉴定标准，记录每穗穗发芽

率，并计算平均发芽率［30-31］。穗发芽率（SGR，spike 

germination rate）=发芽粒数/总粒数×100%。参考

小麦抗穗发芽检测方法标准（NY/T1739-2009）［32］

进行抗性分级，即 SGR<5%，为高抗（HR）；5%≤ 

SGR<20%，为 抗（R）；20%≤SGR<40%，为 中 抗

（MR）；40%≤SGR<60%，为中感（S）；SGR≥60%，为

高感（HS）。

表2　导入轮回群体的6份抗穗发芽种质资源的功能标记带型

Table 2　Functional marker patterns of six germplasm resources introduced into rotating populations

序号

No.

1

2

3

4

5

6

材料名称

Name

西农172

金麦54

泛农6号

保丰1707

藁优2018

豫农186

Vp1B3

a

a

a

a

a

a

Dorm-B1

b

a

a

a

a

b

整穗发芽率（%）

SGR

20.65

25.27

10.06

12.26

5.39

9.36

发芽指数

GI

26.84

28.03

18.29

25.06

12.49

28.57

抗性等级

Resistance level

MR

MR

R

MR

R

MR

Vp1B3扩增产生的569 bp和652 bp带型分别被标记为a型和b型，其中a型表现出抗性；Dorm-B1扩增得到的468 bp和606 bp带型分别被标记

为a型和b型，其中b型表现出抗性；下同

The 569 bp and 652 bp bands amplified by Vp1B3 were labeled as type a and type b， respectively， with type a showing resistance； The 468 bp and 

606 bp bands amplified by Dorm-B1 were labeled as type a and type b， respectively， with type b showing resistance；SGR： Spike germination rate； 

GI： Germination index； MR：Middle resistance；R：Resistance；The same as below

籽粒发芽法：从每小区田间取样的穗中随机选

择5穗脱粒并取50粒完整种子，1.0%次氯酸钠溶液

处理 10 min，冲洗 10 min，置于培养皿中，于培养箱

20 ℃暗培养7 d。以籽粒胚部芽长达到种子长度一

半为发芽标准，每天定时记录发芽种子数，连续统

计7 d后，对不发芽的种子用赤霉素（0.1 mg/L）进行

处理，3 d后仍不发芽的种子视为无活力种子。发芽

7 d时籽粒发芽总数记为发芽籽粒数，赤霉素处理后

发芽的籽粒数为最终萌发籽粒数，籽粒发芽率

（GGR，grain germination rate）= 发芽籽粒数/最终萌

发籽粒数×100% ［33］。发芽指数（GI，germination 

index）=（7×n1+6×n2+5×n3+4×n4+3×n5+2×n6+1×n7）/

（7×总籽粒数）×100%，其中 n1、n2、……、n7为第 1至

7天每天发芽的籽粒数［21］。以发芽指数为分级指标

时，参照张维军等［34］的分级方法，即高抗（GI <5%）、

抗（5%≤GI<20%）、中抗（20%≤GI<40%）、中感（40%

≤GI<60%）和高感（GI≥60%）。

1.2.2　DNA提取及分子标记检测　根据植物基因

组DNA提取试剂盒（TIANGEN， DP321-03）说明书

步骤提取 205 份供试材料的幼嫩叶片的 DNA，于

-20℃保存备用。供试材料进行Vp1B3、Dorm-B1和

PM19 位点的功能标记检测，分别利用 Vp1B3、

Dorm-B1 和 PM19 标记进行（表 3）。其中 Vp1B3 扩

增的 569 bp、 652 bp和 845 bp条带对应记为 a、b和
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c 型，其中 a 和 c 型为抗；Dorm-B1 扩增的 468 bp 和

606 bp条带分别记为 a和b型，其中b型为抗；PM19

扩增的117 bp和99 bp条带分别记为a和b型，其中a型

为抗。PCR反应体系为10 μL：模板DNA（50 ng/μL）

1.0 μL、正反向引物（10 nmol/μL）各 0.4 μL、2×Taq 

MasterMix 5.0 μL、ddH2O 3.2 μL。扩增程序为： 

94℃预变性5 min；94℃变性30 s，55~65℃退火45 s，

72℃延伸 45 s，循环 35 次；72℃延伸 10 min。PCR

扩增产物用 1.5%的琼脂糖电泳或聚丙烯酰胺凝胶

电泳分离，染色后凝胶系统扫描成像。

本研究 77份种质资源进行小麦 55K SNP芯片

检测，由中金玉标记（北京）生物技术公司完成。

1.3　数据分析

描述统计分析采用 SAS/STAT v9.4 的 PROC 

MEANS软件进行，方差分析和相关性分析分别采

用SAS/STAT v9.4的PROC GLM和PROC CORR软

件进行，平均数间的差异显著性采用Duncan新复极

差测验。根据方差分析结果计算相对应的遗传率

（h2）。高代品系携带的抗性位点数在中抗及以上材

料与其他材料间的分布差异显著性采用SAS/STAT 

v9.4 的 PROC NPARLWAY 进行 Kruskal Wallis 检

验。利用RTM-GWAS软件［35］进行遗传相似系数计

算，R语言进行聚类分析及绘图。

2　结果与分析

2.1　供试材料的穗发芽表型分析

表 4为供试材料穗发芽相关指标的描述统计，

遗传率反映由遗传所引起的变异占总变异的比例，

遗传率越高，育种选择的效率越高；平均值反映了

群体抗性水平；变异系数和变幅反映了群体变异程

度，变异系数及变幅越大表明群体多样性水平越

高，同时表明该性状受人工选择强度越低。从遗传

率的角度，本研究采用的穗发芽指标（穗发芽率和

发芽指数）的遗传率均高于 91%，表明本研究的试

验误差控制较好，采用的指标适合遗传及育种研

究。从平均值和变异系数的角度，供试群体的穗发

芽率和发芽指数均值分别为 36.40%和 37.17%，达

到中抗水平，穗发芽指标变异系数均超 40%，表明

本研究采用的种质资源及高代品系群体均有较强

的穗发芽抗性及较大的变异系数（表4、图2）。

田间自然鉴定种质资源群体中穗发芽率和发

芽指数达到中抗及以上水平的种质分别占其群体

的 73.91%和 63.01%，两个指标同时达到中抗及以

上的种质比例为49.35%，远高于文献报道种质资源

抗性比例［36］，表明自然鉴定结果具有一定的准确

性，但同时也仍需精准鉴定的确认。而通过轮回选

择，高代品系群体中穗发芽率和发芽指数指标达到

中抗及以上水平的品系分别占群体的 56.91%和

52.76%，两个指标均达到中抗及以上的品系比例达

到36.72%，表明通过矮败小麦群体结合抗性种质资

源可提升小麦穗发芽抗性，展现了轮回选择对小麦

抗性改良的高效及巨大潜力。比较种质资源群体

和高代品系群体的穗发芽性状发现种质资源的抗

性略优于高代品系群体（表4、图3）。种质资源群体

的穗发芽相关性状均低于高代品系群体，其中种质

资源和高代品系间的整穗发芽率差异达到显著水

平，分别是32.07% 和 38.82%（表4）。

以上结果表明通过多年自然鉴定的种质资源

及导入抗穗发芽种质的育种群体的抗穗发芽能力

有所提升，为进一步探究功能标记在育种群体中的

利用提供了材料基础。

本研究中的种质资源群体与高代品系群体的

整穗吸水率无显著差异，平均整穗吸水率 65.24%

（表4）。同时相关性分析表明穗发芽率与发芽指数

呈极显著正相关，相关系数达到 0.47~0.50；而整穗

吸水率与穗发芽率或发芽指数间虽为正相关，但仅

在部分群体间达到显著水平，且相关系数仅在

-0.04~0.24间，可以认为整穗吸水率与穗发芽抗性

无关，而穗发芽率与发芽指数间存在较高水平的正

相关（表5）。

表3　小麦穗发芽功能标记信息

Table 3　Information for functional markers of wheat pre-harvest sprouting trait

标记

Marker

Vp1B3

Dorm-B1

PM19

正向引物序列（5'-3'）

Forward primer sequence （5'-3'）

TGCTCCTTTCCCAATTGG

GTTCCTCCCACCAAATCTCA

CATGTACTAGTGACACGGATG

反向引物序列（5'-3'）

Reverse primer sequence （5'-3'）

ACCCTCCTGCAGCTCATTG

GCCCGGTCTAAACGTACGA

CTGCCGCTAGTTTCACTACAC

扩增片段 （bp）

Fragment size

569/652/845

468/606

117/99

等位变异

Allelic variation

Vp1Ba/Vp1Bb/Vp1Bc

Dorm-B1a/Dorm-B1b

PM19a/PM19b

1272



8 期 潘丽媛等： 小麦抗穗发芽种质鉴评及其初步应用

1：天禾9号（HS）；2：济麦44（S）；3：洛麦31（R）；4：锦绣21（HR）；5：濉麦1209（HR）；6：苑丰15（MR）；7：保丰1707（R）；8：涡麦12（R）；

9：郑麦366（MR）；10：财源6号（MR）；11： 丰德存麦5号（MR）；12：徐麦0020（R）；13：鑫麦36（HS）；14：PI8585（MR）；

15：淮麦40（MR）；16：Kalango（HR）

1： Tianhe No. 9 （HS）； 2： Jimai 44 （S）； 3： Luomai 31 （R）； 4： Jinxiu 21 （HR）； 5： Suimai 1209 （HR）； 6： Yuanfeng 15 （MR）； 

7： Baofeng 1707 （R）； 8： Guomai 12 （R）； 9： Zhengmai 366 （MR）； 10： Caiyuan No. 6 （MR）； 11： Fengdecunmai 5 （MR）； 

12： Xumai 0020 （R）； 13： Xinmai 36 （HS）； 15： Huaimai 40 （MR）

图2　种质资源材料的整穗发芽表现

Fig.2　Spike germination performance of germplasm materials
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图 3　种质资源及高代品系的整穗发芽法和籽粒发芽法抗性频数分布

Fig.3　Frequency distribution of spike germination and seed germination resistance in germplasms and advanced breeding lines

表4　本研究供试材料的描述统计

Table 4　The descriptive statistics of three traits of the materials in this study

性状

Traits

整穗发芽率 （%）

SGR

发芽指数 （%）

GI

整穗吸水率 （%）

SWA

群体

Population

种质资源

高代品系

所有材料

种质资源

高代品系

所有材料

种质资源

高代品系

所有材料

组别Groups

高抗 

HR 

7

2

9

3

0

3

［22%，46%）

2

2

4

抗 

R

10

19

29

14

12

26

［46%，64%）

36

65

101

中抗 

MR

34

49

83

29

55

84

［64%，82%）

28

49

77

中感 

S

8

34

42

23

55

78

［82%，100%）

6

6

12

高感 

HS

10

19

29

4

5

9

≥100%

1

3

4

总数

Total

69

123

192

73

127

200

73

125

198

平均值

Mean

32.07 b

38.82 a

36.40

34.00 a

39.00 a

37.17

65.71 a

64.97 a

65.24

变异

系数

CV

66.97

50.61

56.40

50.39

34.30

40.38

19.27

22.69

21.43

变幅

Range

0.02~100.00

1.41~90.59

0.02~100.00

0.79~67.46

8.04~75.00

0.79~75.00

28.35~108.31

22.44~153.37

22.44~153.37

遗传率

h2

92.64

91.14

91.75

94.28

94.68

94.70

75.80

80.81

79.08

均值后不同字母表示种质资源和高代品系在该性状上差异显著，显著水平为0.05；试验过程中各个性状均存在缺失值

Different letters after the means indicate that germplasm resources and advanced breeding lines differed significantly in this trait at 0.05 level；There 

was a small number of missing values in each trait during the experiment； SWA： Spike water absorption；HR：High resistance；S：Sensitivity；HS：

High sensitivity；The same as below
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2.2　种质资源中穗发芽功能标记等位变异类型分

布及抗性种质资源的筛选

为探究穗发芽抗性相关基因在供试材料中的

分布和抗性有效性，利用常用的 3 个功能标记

Vp1B3、Dorm-B1和PM19对所有供试材料进行基因

分型。结果表明不同基因的抗性等位基因在种质

资源群体内的分布差异较大，其中仅Vp1B3标记的

抗性等位基因（a 型）分布较广（图 4），达到 42 份

（54.55%），其中有24份材料达到中抗及以上水平，其

中PI07-160和PI977的整穗发芽率低于 5%，达到抗

水平。 Dorm-B1 标记在种质资源中仅有 5 份

M：2000 bp marker；1：泛麦26；2：丰德存麦5号；3：光泰88；4：郑麦

9134；5：西纯2号；6：涡麦12；7：西农719；8：PI8044；9：小偃6号

1： Fanmai 26； 2：Fengdecunmai No.5； 3： Guangtai 88； 4： Zhengmai 

9134； 5：Xichun No.2； 6： Guomai 12； 7： Xinong 719； 8：PI8044； 

9： Xiaoyan No.6

图 4　部分供试材料Vp1B3标记的分型结果

Fig. 4　The fragments amplified with marker Vp1B3 from 

the partial germplasm in this study

材料（6.50%）具有抗性等位基因（b型），而PM19标

记在种质资源中则不含抗性等位变异，标记分型均

为非抗性的b型。

在种质资源中进行抗性标记间不同等位变异

组合类型的抗性水平差异分析表明，随着抗性位点

的累加，种质抗性水平有所提升，但现有的抗性位

点仍不能满足抗性育种的需求，有待进一步挖掘

（表6、图5）。种质资源不含抗性位点与含有1个或

2个抗性位点材料间的穗发芽率和发芽指数均值差

异虽不显著，但呈明显下降趋势，其中不含有抗性

位点的种质材料（Vp1Bb+Dorm-B1a）的穗发芽率、

发芽指数平均值分别为36.65%和34.99%，含有2个

抗性位点的种质资源（Vp1Ba+Dorm-B1b）穗发芽

率、发芽指数平均值仅为 18.17%和 23.87%，含有 1

个抗性位点的种质资源穗发芽率、发芽指数分别在

12.93%~31.48%、27.82%~35.13% 之间。分子标记

与穗发芽率和发芽指数之间的相关性分析结果显

示，这些功能标记与穗发芽率和发芽指数的相关性

系数分别为-0.25和-0.15，而在整穗发芽率和发芽

指数均达到中抗及以上的种质资源（38 份）中，有

42.11%（16份材料）不含有Vp1B3、Dorm-B1的抗性

位点（表 7），表明种质资源群体含有的穗发芽抗性

位点有待进一步的挖掘。

表5　穗发芽相关性状之间的相关性分析

Table 5　The correlation analysis of three traits associated with pre-harvest sprouting

性状

Traits

整穗吸水率 SWA

穗发芽率 SGR

发芽指数 GI

所有材料 

All Materials

整穗吸水率

SWA

0.14

0.14

整穗发芽率

SGR

ns

0.49

发芽指数

GI

*

***

种质资源 

Germplasm

整穗吸水率

SWA

-0.04

0.04

整穗发芽率

SGR

ns

0.50

发芽指数

GI

ns

***

高代品系

Advanced breeding lines

整穗吸水率

SWA

0.24

0.21

整穗发芽率

SGR

**

0.47

发芽指数

GI

*

***

ns：未达到显著水平；*、**、***分别表示在0.05、0.01、0.001水平上显著相关；下同

ns： Unsignificant level； *， ** and *** indicate significant level at 0.05， 0.01 and 0.001， respectively； The same as below

表6　种质资源中不同标记等位变异组合类型的穗发芽表型分析

Table 6　Phenotypic analysis of pre-harvest sprouting traits of different marker allelic combination types in the germplasm

等位变异组合类型

Allelic combination 

type

Vp1Bb+Dorm-B1a

Vp1Ba+Dorm-B1a

Vp1Bb+Dorm-B1b

Vp1Ba+Dorm-B1b

整穗发芽率（%） SGR

数目

Number

28

34

2

5

平均值

Mean

36.65a

31. 48a

12.93a

18.17a

最小值

Min.

1.14

3.07

0.02

0.79

最大值

Max.

100.00

82.94

25.84

31.37

变异系数

（%）CV

63.92

63.68

141.26

71.27

发芽指数（%） GI

数目

Number

31

34

3

5

平均值

Mean

34.99a

35.13a

27.82a

23.87a

最小值

Min.

1.71

7.91

1.07

0.79

最大值

Max.

61.86

67.46

48.46

41.68

变异系数

（%）CV

46.21

50.84

87.28

62.36
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表7　达到中抗及以上种质资源的功能标记带型

Table 7　Functional marker patterns of germplasm reaching medium resistance

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

21

22

23

24

25

泛麦26

丰德存麦5号

宁S1364

西纯2号

PI8585

LBF11（8）-12-6

涡麦12

安农91168

西农719

小偃6号

濉麦1209

PI07-160

颖麦3号

PI977

山农F2032

PI985

财源6号

苑丰15

西农172

洛麦31

金麦54

丰大1664

泛农6号

保丰1707

Kalango

b

b

a

a

b

b

a

b

a

a

a

a

b

a

a

a

b

a

a

b

a

b

a

a

a

a

a

a

a

a

b

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

b

a

a

a

a

a

b

25.75

25.11

24.26

26.41

39.88

-
17.45

25.83

24.18

18.40

4.19

3.07

28.66

3.96

23.79

31.41

36.59

34.72

20.65

10.97

25.27

23.65

10.06

12.26

0.79

38.33

24.45

12.62

35.25

31.28

33.91

35.40

38.50

11.12

7.91

28.24

12.31

38.46

16.71

9.05

25.50

21.47

38.98

26.84

38.28

28.03

24.17

18.29

25.06

0.79

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

R

MR

R

MR

R

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

R

MR

HR

序号

No.

材料名称

Name
Vp1B3 Dorm-B1

整穗发芽率（%）

SGR

发芽指数（%）

GI

抗性等级

Resistance level

110
100

90
80
70
60
50
40
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20
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0
1 2 3 4

������
The combination type of marker
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B

1：Vp1Bb+Dorm-B1a类型；2：Vp1Ba+Dorm-B1a类型；3：Vp1Bb+Dorm-B1b类型；4：Vp1Ba+Dorm-B1b类型

1： Vp1Bb+Dorm-B1a type； 2： Vp1Ba+Dorm-B1a type； 3： Vp1Bb+Dorm-B1b type； 4： Vp1Ba+Dorm-B1b type

图5　不同等位变异组合类型在种质资源中整穗发芽率和发芽指数的表现分析

Fig. 5　The classification analysis of the spike germination rate and germination index in the germplasm with different 

allelic combination types
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26

27

28

29

30

31

32

33

34

35

36

37

38

圣育麦1号

郑麦1833

淮麦40

宁麦资126

宁麦资119

郑麦366

藁优2018

周麦36

豫农186

锦绣21

鄂麦21

徐麦0020

隆平9681

b

b

a

b

b

a

a

b

a

b

b

b

b

a

a

b

a

a

a

a

a

b

a

b

a

a

23.18

28.64

28.70

1.14

-
20.88

5.39

31.76

9.36

2.53

0.02

6.18

12.61

38.04

30.96

21.47

1.71

15.08

16.14

12.49

30.95

28.57

23.81

1.07

10.75

22.06

MR

MR

MR

HR

R

MR

R

MR

MR

MR

HR

R

MR

表7（续）

序号

No.

材料名称

Name
Vp1B3 Dorm-B1

整穗发芽率（%）

SGR

发芽指数（%）

GI

抗性等级

Resistance level

-为缺失值

- indicates missing value

2.3　种质资源材料的聚类分析

鉴于抗穗发芽功能标记在群体内多样性水平

低，本研究进一步利用55K芯片对供试的77份种质

资源进行全基因组测序，通过遗传相似性系数进行

聚类分析，在阈值0.30处将77份种质资源材料分为

59个类群（图 6），其中 39个种质材料单独成群，表

明该种质资源群体材料的遗传多样性较为丰富。

进一步分析发现 77份种质资源材料中共有 38

份材料穗发芽抗性水平达到中抗及以上水平，其中

3份达到高抗的材料分布在3个类群上，7个达到抗

的材料分布在7个类群上，剩余28个达到中抗的材

料分布在 26个类群上，其中颖麦 3号、金麦 54和锦

绣21划分到一个类群，可以看出该种质资源群体中

的穗发芽抗性材料之间的亲缘关系较远。

2.4　高代品系中穗发芽功能标记 Vp1B3、Dorm-B1

的等位变异类型分布

高代品系中穗发芽率和发芽指数不同标记组

合类型的抗性变化与种质资源表现一致（图 7），其

中28份材料不含有抗性位点，穗发芽率和发芽指数

的均值分别为 41.41%和 46.44%；87 份材料仅含有

Vp1Ba 型，穗发芽率和发芽指数分别为 38.49%和

36.99%；1份材料仅含有Dorm-B1b型，穗发芽率为

15.09%，发芽指数为 42.38%；12 份材料同时含有

2 个抗性位点，穗发芽率为 37.31%，发芽指数为

35.72%。通过抗穗发芽材料的导入，Vp1B3抗性位

点在群体内充分重组，其中 99 份含有 Vp1Ba 型，

29份含有Vp1Bb型，而含有Vp1Ba型的高代品系穗

发芽抗性得到显著提升，穗发芽率平均降低2.13%，

发芽指数平均降低9.47%。以上分析表明抗性位点

在育种材料中的累积会提高其抗性水平，其中

Vp1B3抗性位点的育种利用价值更高。

根据中抗及以上高代品系的抗性位点分布情况

（表8）可以看出，47份抗性达到中抗及以上的材料中

有 33份（70.21%）仅含有Vp1Ba型，8份（17.02%）同

时含有Vp1Ba型和Dorm-B1b型，6份（12.77%）不含

有Vp1B3、Dorm-B1的抗性等位变异，表明在高代品

系中 Vp1B3 抗性位点得到充分的选择。Kruskal 

Wallis检验表明含有抗性位点数目在中抗及以上材

料与其他材料间差异达到极显著水平（6.74，P<

0.01），其中中抗及以上材料中不含抗性等位变异的

材料比例仅为 12.77%，而其他材料中则高达

21.16%；中抗及以上材料中含有2个抗性等位变异的

材料比例高达17.02%，而其他材料中仅为4.94%，表

明可通过已知功能标记有效选择中抗及以上品系。
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图6　种质资源材料的聚类分析

Fig. 6　The cluster analysis of the germplasm materials

21-223：高感；21-231：中感；21-034：中抗；21-264：抗

21-223：HS； H21-231： S； 21-034： MR；21-264：R

图 7　高代品系中不同穗发芽抗性类型的代表材料

Fig.7　Representative materials of different spike germination resistance types from advanced breeding lines
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表8　中抗及以上高代品系的功能标记

Table 8　Functional marker patterns of advanced breeding lines reaching medium resistance

21-001

21-007

21-034

21-035

21-051

21-056

21-057

21-058

21-093

21-094

21-118

21-119

21-120

21-124

21-125

21-126

21-128

21-129

21-130

21-156

21-157

21-174

21-177

21-186

21-200

21-203

21-206

21-233

21-239

21-241

21-245

21-246

21-248

21-249

21-251

21-252

21-256

21-264

a

b

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

b

a

a

b

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

b

b

b

b

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

a

b

a

b

a

a

a

a

a

a

a

a

b

a

a

a

a

34.26

17.16

35.62

8.83

33.17

27.06

38.12

16.54

28.35

19.27

21.63

30.01

37.56

26.63

29.93

30.77

37.40

28.52

10.55

28.32

6.22

28.92

8.73

10.49

38.18

19.27

34.69

34.02

38.58

34.40

32.21

33.22

23.81

30.29

17.54

37.35

6.63

1.41

23.97

36.65

24.83

25.39

22.69

30.42

31.99

15.23

28.75

39.96

19.62

18.99

32.60

15.84

38.36

33.11

28.05

21.22

33.69

34.46

19.12

31.38

35.59

36.07

36.61

29.94

30.57

32.45

25.46

24.16

34.09

30.10

15.66

30.76

30.31

33.92

26.14

15.92

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

R

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

R

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

R

材料名称

Name
Vp1B3 Dorm-B1

整穗发芽率（%）

SGR

发芽指数（%）

GI

抗性等级

Resistance level
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21-272

21-283

21-292

21-295

21-296

21-297

21-298

21-318

21-324

a

a

a

a

a

b

b

b

a

a

a

b

a

a

a

a

a

a

4.57

18.16

30.91

17.23

23.65

16.97

20.29

37.45

29.67

13.14

33.04

36.69

32.82

34.85

30.38

22.19

27.33

14.60

R

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

MR

表8（续）

材料名称

Name
Vp1B3 Dorm-B1

整穗发芽率（%）

SGR

发芽指数（%）

GI

抗性等级

Resistance level

3　讨论

3.1　优异抗穗发芽小麦种质资源的挖掘

小麦穗发芽抗性机制较为复杂，受到多种因素

的影响，如休眠、穗部性状、α-淀粉酶活性、种皮颜色

等因素。前人利用不同方法进行穗发芽抗性水平

鉴定，主要有整穗发芽法［34］和籽粒发芽法［37］。两种

方法各有优点，整穗发芽法将穗部形态结构和外源

抑制物质等对穗发芽的影响表现出来，更接近田间

的自然环境选择［38］；籽粒发芽法通过统计发芽指数

值对种子的休眠性进行评价，进一步反应其穗发芽

抗性水平，这种方法较为简便快捷，结果准确性高，

但是不能充分反应整体的穗发芽情况。本研究同

时利用两种方法进行穗发芽抗性鉴定，相关性结果

表明，整穗发芽法的穗发芽率和籽粒发芽法的发芽

指数之间的相关性较高，在种质资源和高代品系中

分别为 0.50和 0.47，均达到极显著水平。而整穗吸

水率性状与这两个性状的相关性较低，且仅在部分

群体内达到显著水平，表明在本研究中供试材料整

穗吸水率对穗发芽抗性水平的影响较小。

小麦种质资源穗发芽抗性鉴定大多为籽粒发

芽法，与田间的真实穗发芽场景略有不同。前人研

究表明在黄淮麦区生产上的主要类型白皮小麦的

穗发芽抗性以中感为主［36］，黄淮麦区小麦穗发芽的

抗性水平提升迫在眉睫。本研究同时采用整穗发

芽法和籽粒发芽法共同鉴定77份种质资源，以严格

的标准筛选小麦穗发芽抗性材料，最终两个性状同

时达到中抗及以上的材料共 38份，其中 10份达到

抗及以上水平，进一步分析这38份材料中Vp1B3和

Dorm-B1标记发现，其中共有16份材料（42.11%）仅

含有Vp1Ba等位变异，2份材料仅含有Dorm-B1b等

位变异，4 份材料同时含有 Vp1B3a 和 Dorm-B1b 等

位变异。与前人鉴定的结果比较发现，保丰1707在

陈杰等［36］的研究中也被鉴定为穗发芽中抗材料。

分子标记辅助选择是加速植物抗病性改良的

有利工具［39］，可作为抗穗发芽小麦新品种选育的有

效手段，但穗发芽性状作为复杂的数量性状及不同

穗发芽抗性功能标记之间的背景效应严重制约了

功能标记的利用［40］。张维军等［34］利用5个穗发芽相

关基因标记对种质资源群体进行基因分型和有效

性评价，发现 Vp1B3 标记与穗发芽率显著相关，与

发芽指数相关不显著，TaMFT和TaDAR与两个性状

相关均不显著。分子标记辅助选择的效率取决于

所用功能标记的有效性，本研究通过Vp1B3、Dorm-

B1和PM19标记对供试材料进行有效性评价，发现

在种质资源群体中PM19不具有多态性，不含有高

休眠带型，Dorm-B1仅有5份材料含有休眠带型，而

Vp1B3等位变异变化分布较为平均。但这些分子标

记与穗发芽和发芽指数之间的相关系数仅为-0.25

和-0.15。同时聚类分析结果可以看出种质资源中

的抗性资源分布较为分散，10个达到抗及以上的种

质资源分布在10个不同的类群上，这一结果表明本

研究种质资源群体的穗发芽抗性遗传基础较为复

杂，可作为穗发芽抗性研究基础材料，用遗传学手

段进一步分析其穗发芽抗性遗传基础。

3.2　抗穗发芽小麦种质资源在矮败轮回选择育种

中的利用策略

太谷核不育小麦作为我国宝贵的小麦遗传资

源，已经成功选育了众多优良品种［27］。孙苏阳等［28］

利用太谷核不育小麦和矮败小麦进行小麦冬春轮

回选择育种，并针对不同目标性状构建多个轮回选

择亚群体，充分发挥太谷核不育小麦高效育种的技
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术优势，选育优质高产新品种。周阳等［29］利用矮败

小麦及分子标记技术对骨干亲本进行赤霉病抗性

快速改良，成功将抗赤霉病基因Fhb1导入黄淮冬麦

区小麦品种，并成功选育了小麦新品种轮选20。

经过多年穗发芽抗性材料的导入（包含 6份抗

穗发芽种质资源，分别为西农 172、金麦 54、泛农 6

号、保丰 1707、藁优 2018 和豫农 186），在轮回群体

内进行充分重组和选择，本研究分析了 128个高代

稳定品系，发现47份品系（36.72%）在穗发芽率和发

芽指数上同时达到中抗及以上水平。Vp1B3 和

Dorm-B1标记的分型结果显示这 47份品系中 41份

（87.23%）含有 Vp1Ba 型，8 份（17.02%）含有 Dorm-

B1b型，表明这些材料中Vp1Ba型受到了强烈选择。

6 份不含有 Vp1Ba 和 Dorm-B1b 型的高代材料还需

要进一步的遗传解析。综上所述，利用优异抗穗发

芽种质资源，结合太谷核不育小麦轮回选择，有效

提高了小麦穗发芽的抗性。但是穗发芽抗性资源

的抗性基因的单一性也会导致后代材料的抗性基

因单一，因此扩大优异抗穗发芽种质资源的导入，

结合有效的分子标记将会加速提升黄淮麦区小麦

穗发芽的抗性水平。
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