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小麦矮秆基因研究进展
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摘 要：小麦是世界上种植最广泛的作物之一，其株高是优化收获指数、实现粮食产量最大化的重要因素。系统综述了

小麦矮秆(reduced height，Rht)基因的分类、多效性特征，以及这些基因功能标记在小麦育种中的应用，讨论了目前已发现

的 26个与小麦株高密切相关的基因对赤霉素的敏感性及其研究进展，展望了采用各种技术手段挖掘新的矮秆基因的可

行性及其在小麦遗传育种中的潜力，以期为提高小麦产量研究提供理论参考。
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Research Progress on Rht Genes in Wheat
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GAO　Zhenxian *
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Abstract：Wheat is one of the most widely grown crops in the world and its plant height is an important factor in optimizing har‑
vest index and maximize grain yield. This review systematically summarized the classification and pleiotropy characteristics of 
wheat Rht genes， as well as the application of gene functional markers in wheat breeding. The sensitivity and research progress 
of 26 genes related to plant height to gibberellins were discussed and the feasibility of exploiting new dwarf genes by various 
technical means and their potential in wheat genetic breeding were prospected， in order to provide theoretical reference for im‑
proving wheat yield research.
Key words：wheat； dwarf genes； classification； pleiotropy； functional markers

小麦为世界人口提供了 20%的热量，为欠发

达国家约 25亿人提供了类似比例的日常蛋白质。

小麦作为种植最广泛的作物，能够适应广泛的纬

度、温度、灌溉制度以及土壤养分水平，未来其产

量对全球粮食安全的影响比任何作物都更为显

著［1］。20世纪60年代，在水稻（Oryza sativa L.）和小

麦中引入矮杆基因，对“绿色革命”起到了重要的

作用。这些携带抗倒伏且具备高产特性的半矮秆

小麦品种（得益于其有效分蘖和生物量增加），很

好地响应了当时氮肥的开发利用和灌水措施的改

良。结合小麦遗传学和农艺管理的综合改善，大

大提高了粮食产量，使得包括拉丁美洲和亚洲在

内的多个发展中国家能够实现小麦的自给

自足［2］。

矮秆（Rht）基因造成的秸秆缩短，进而引起株

高降低，长期以来被视为小麦收获指数增加的驱

动因素［3］。高产半矮秆品种含有从日本矮秆小麦

‘Norin10’中引入的矮秆基因 Rht1/Rht2（即 Rht-
B1b/Rht-D1b）。这些基因已被广泛用于小麦育种

中，目前超过 95%的栽培小麦品种含有至少一个

Rht1或Rht2等位基因［4］。与日本品种‘Norin10’的
基因转移类似，20 世纪初来自‘Akakomugi’的降
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低株高基因Rht8被引入意大利小麦品种，后来又

被引入阿根廷和中南欧的小麦生产区［5］。矮秆基

因（Rht1、Rht2 和 Rht8）降低株高后成功提高了植

株的抗倒性，对氮肥的反应以及最终的粮食产量，

因此吸引了更多科学家在小麦中开发和鉴定其他

矮秆基因。

截至目前，共有 26个Rht基因被编目，分布在

2A、2B、2D、3B、3D、4B、4D、5A、5D、6A、7A 和 7B
染色体上［6-7］，但是只有数量有限的株高基因被分

离出来。例如，被称为“绿色革命”基因的RhtB1b
（Rht1）和 RhtD1b（Rht2）于 1999年被克隆，编码赤

霉素信号通路的负转录调节因子DELLA蛋白，这

两个基因及其等位基因对赤霉素（gibberellins， GA）
不敏感，而其他Rht基因对GA敏感。2022年，Rht8
基因 TraesCSU02G024900 被克隆，它编码一种核

糖核酸酶 H 蛋白，通过参与 GA 生物合成来调控

植株高度［8］。Rht24编码赤霉素2-氧化酶TaGA2ox-

A9，其等位基因Rht24b不仅能降低植株高度且产

量不受损失，还显著提高了氮利用效率、光合速率

及相关基因的表达［9］。一个新的基因TaWUS-like，
主要调控旗叶叶鞘包穗和植株形态建成，可抑制

GA3和/或油菜素甾体（brassinosteroids，BRs）的合

成，从而影响信号转导的功能，进一步促进茎缩短

和植株矮化［10］。随着越来越多矮秆基因被挖掘，

不仅为小麦遗传育种改良提供新的矮秆基因来

源，而且能促进适应不同生态环境小麦品种的遗

传多样性发展。

1　矮秆基因的分类

引起植株矮化最常见的原因有两个，一个是

参与 GA 信号通路的基因发生突变，另一个是控

制植物激素 GA 生物合成的基因发生突变。GA
是一组二萜类羧酸，在调控植物生长和发育相关

生理过程中发挥重要作用，例如 GA 参与种子萌

发、芽/茎伸长、细胞分裂和花发育的生理过程。

根据对外施GA应答反应将相应的小麦矮化突变

体分为GA不敏感和GA敏感两种类型［11］。GA不

敏感突变体在 GA 信号通路中负责正、负调控基

因发生突变，通常被认为是GA生物合成缺陷。

1.1　GA不敏感型矮秆基因

自“绿色革命”以来，GA 不敏感的矮秆基因

Rht1和Rht2一直是小麦育种中主要使用的矮秆基

因。目前，熟知的 GA 不敏感的基因如 Rht-B1b 
（Rht1）、Rht-D1b（Rht2）等也被描述为 Rht-1基因，

编码通过负调控赤霉素信号通路抑制植物细胞生

长的 DELLA 蛋白，因此由 Rht-1 基因引起的侏儒

症不能被外源GA挽救。

1.1.1　GA 信号通路　GA是环状二萜分子，GA信

号转导途径几乎调节植物整个生长发育过程。

DELLA蛋白与GA信号通路的下游转录因子相互

作用，作为核心负调控因子抑制多种 GA 反应。

GA信号转导途径包括信号感知和信号转导，主要

涉及 GID1、DELLA 蛋白和介导 DELLA 蛋白降解

的其他调节因子（如 F-box型蛋白）［12］。DELLA属

于植物特异性转录因子 GRAS 家族的一个亚群，

DELLA 蛋白由 N 末端 GA 信号结构域（包含 DEL‑
LA和VHYNP基序）和高度保守的C末端GRAS结

构域（包含 LHR1、VHIID、LHR2、PYFRE 和 SAW
基序）组成［13］。DELLA的N-末端区域不同于GRAS
家族的其余成员，所有 DELLA 都有与 GID1 结合

所必需的 N端 GA感知区，C端 GRAS结构域主要

通过与多种调节蛋白相互作用来抑制GA反应［12］。

GA与其受体蛋白 GID1结合，通过诱导 DELLA蛋

白C端结构域的构象变化来促进GA-GID1-DELLA
复合物的形成。这刺激SCF（SLY1/GID2）E3泛素连

接酶对 DELLA的多泛素化，并随后被 26S蛋白酶

体的降解。因此，GA 通过刺激 DELLA 的降解来

促进植物生长。

1.1.2　Rht-1基因　在六倍体小麦中，DELLA蛋白

由位于第四同源群的 3个同源Rht-1基因编码，这

些野生型等位基因分别被命名为Rht-A1a、Rht-B1a
和 Rht-D1a。小麦植株高度降低是由等位基因

Rht-B1a或 Rht-D1a突变引起的，这些突变后的等

位基因分别被命名为 Rht-B1b和 Rht-D1b（先前也

被称为 Rht1和 Rht2）。Rht-B1b和 Rht-D1b突变仅

在小麦中被发现，它们发生在N端 LEQLE基序中

原来编码谷氨酰胺（Q，CAG；对应于 Rht-B1b）和

谷氨酸（E，GAG；对应于 Rht-D1b）的密码子上。

在这些突变中，密码子中的第一个核苷酸发生了

T→C 和 T→G 的碱基替换，这两种替换均导致了

终止密码子（TAG）产生［14］。由Rht-B1b和Rht-D1b
引起的半矮秆是明显的功能获得性表型。前人曾

假设，在这些基因发生突变之后，临近的 1个或若

干个AUG的起始密码子处可重新启动翻译，从而
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产生 N-末端截短的蛋白质赋予突变表型［14］。在

一个硬粒小麦中，发现了Rht-B1b基因内第二位点

抑制突变。该突变位于 GRAS 结构域的 PFYRE
基序中，是一个产生错义突变（E529K），能够部分

地抑制半矮化表型［15］。从半矮秆到高秆的表型逆

转，间接地为蛋白质的 C 端部分确实被翻译的假

设提供了证据。随后在小麦中证明 Rht-B1b 和

Rht-D1b 通过蛋白质翻译重新启动产生 N 端截短

的蛋白［16］。截短的 DELLA 蛋白可在茎和穗中表

达，但无法在种子的糊粉层中表达，由此证明了

“绿色革命”等位基因的表型效应是由一种截短

的、对GA不敏感的蛋白质引起的，其翻译取决于

具有组织特异性翻译的重新启动［16］。

在Rht-B1和Rht-D1基因座上，除了野生型等

位基因（Rht-B1a和 Rht-D1a）外，其他 14个 Rht-B1
等位基因（Rht-B1b~Rht-B1o）和9个Rht-D1等位基

因（Rht-D1b~Rht-D1j）也 已 被 鉴 定（表 1），Rht-
B1b~Rht-B1g、Rht-D1b~Rht-D1d 主要通过基因图

谱鉴定［17］，Rht-B1h~Rht-B1o和Rht-D1e~Rht-D1j利用

改良的 EcoTILLING 技术检测中国小麦微核心种

质，并对 1 500多个栽培品种进行鉴定［17］。其中，

快中子处理携带 Rht-B1b 小麦产生的 Rht-B1g 等

位基因和筛选到的自然变异 Rht-B1i赋予高秆表

型；源自‘Tom Thumb’品种的Rht-B1c和源自‘矮变1

号’的 Rht1-D1c（Rht10）是极端的矮化突变体［13］。

与野生型等位基因相比，Rht-B1b、Rht-B1d、Rht-
B1e、Rht-D1b、Rht-D1c 和 Rht-D1d 在 DELLA 区携

带单核苷酸多态性（single nucleotide polymorphism， 
SNP）变化，导致提前产生终止密码子［13-14， 18- 19］，其中

Rht-B1d编码框中发现的单碱基突变与Rht-B1b一
致，但是其表型严重矮化，推测编码框外还存在未

发现的突变影响植株高度［13］。Rht-B1c 引起的极

端矮化表型是基因组序列中 2 026 bp片段插入引

起的，在转录物中产生 90 bp的插入序列，预测在

高度保守的DELLA结构域插入了 30个氨基酸［13］。

Rht-D1c的极度矮化是由于半矮秆等位基因Rht-D1b
的过度表达，使基因拷贝数增加引起的［13］。Rht-
B1h、Rht-B1i、Rht-B1j、Rht-B1m、Rht-B1n、Rht-B1o、
Rht-D1e、Rht-D1f和Rht-D1h编码区或非编码区存

在一个或多个 SNPs，除 Rht-B1n 仅产生无义突变

外，其余均产生氨基酸改变，Rht-B1k、Rht-B1l 和
Rht-D1g编码区或非编码区中小片段的插入和缺

失导致移码突变［17］。酵母双杂试验显示，Rht-
B1b~Rht-B1g、Rht-D1b~Rht-D1e、Rht-D1h 等位变

异均导致不能与 GA 受体 GID1 结合的 DELLA 蛋

白。因此，Rht-1等位基因变异的发现大大丰富了

小麦育种资源库，有助于小麦中 Rht 基因功能研

究，促进小麦遗传资源改良。

表1　Rht-1位点基因信息

Table 1　The information of Rht-1 locus
基因

Rht-A1

Rht-B1

等位变异

Rht-A1a
Rht-A1b
Rht-A1c
Rht-A1d
Rht-A1e
Rht-A1f
Rht-A1g
Rht-B1a
Rht-B1b（Rht1）

Rht-B1c

Rht-B1d
Rht-B1e
Rht-B1f
Rht-B1g

Rht-B1h

染色体

4A
4A
4A
4A
4A
4A
4A
4B
4B
4B
4B
4B
4B
4B
4B

核苷酸变化 a

野生型

G994A
C1430A
G817A，C818T
A(-33)G
C420G
T565A
野生型

C190T
G43C, G75A, Veju插入

C190T
A181T
-
-
G43C、G75A、A723G、A1761C、 
T1877：

效应 b

-
G332S
S477Y
A273I
5′-非编码

P140=
S189T
-
Q64*

G15R, M25I, 30 K49后添加

230个残留物

Q64*

K61*

-
-
G15R、M25I、A241=、A587=

参考文献

[17]
[17]
[17]
[17]
[17]
[17]
[17]
[14]
[14]
[13]
[13]
[13]
[20]
[21]
[17]
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在Rht-A1基因座上，鉴定了包括野生型Rht-A1a
在内的 7个等位基因（表 1），其余 6种新变异分别

被命名为 Rht-A1b~Rht-A1g。具体而言，Rht-A1e
在 5′非编码区含有一个 SNP；Rht-A1b、Rht-A1c、
Rht-A1f 和 Rht-A1g 在编码区各含有 1 个 SNP；而
Rht-A1d则在编码区有两个相邻的SNP。在这7个

等位基因中，有 4个是错义突变（Rht-A1b、c、d、g），

1 个是同义突变（Rht-A1f）［17］。预测的 RHT-A1 氨

基酸序列包含所有已知的保守 DELLA 蛋白结构

域，且与Rht-B1和Rht-D1b具有相似的表达谱，推

测Rht-A1可编码一种具有功能性的DELLA蛋白［13］。

酵母双杂试验发现，从中国春克隆的 Rht-A1基因

编码 DELLA 蛋白，在 GA3 存在的情况下，可以和

TaGID1-A1、TaGID1-B1和 TaGID1-D1发生强烈的

相互作用［22］。因此，Rht-A1 基因的突变可能导致

GA不敏感，但尚未发现或被选择，也可能不像其

同源基因那样具有明显表型，进一步功能研究需

要获得相应突变体材料。

1.2　GA敏感型矮秆基因

Rht4、Rht5、Rht6、Rht7、Rht8、Rht9、Rht12、
Rht13、Rht14、Rht16、Rht18、Rht24 和 Rht25 是与

GA 生物合成相关的基因，属于 GA 敏感矮秆基

因［9， 23-25］，其中Rht8［26］、Rht12［27］、Rht13［28］，Rht18［29］、

Rht24［9］、Rht25［30］已被克隆或已在小麦中开展了

深入研究（表 2）。这类矮秆基因对胚芽鞘长度和

幼苗活力没有显著的负面影响，且由它们造成的
表2　GA敏感矮杆基因及其他矮杆基因

Table 2　GA sensitive dwarf genes and other dwarf genes

Rht4

Rht5

Rht8

Rht9

2BL
3BS
2DS
5AL或者7B

-
-
RNase H-like
蛋白

-

Burt 经伽马射线辐射

Marfed经EMS诱变

京 411 经 EMS 诱变混合群

体分离分析

Mai 18 和 Mara重组自交系

是

是

是

是

否

是

是

否

图位克隆

混合群体分离分析

[25]
[31]
[8]
[32]

基因 染色体 编码基因 突变来源 是否GA敏感 是否克隆 克隆方法 参考文献

续表

基因

Rht-D1

等位变异

Rht-B1i
Rht-B1j
Rht-B1k
Rht-B1l
Rht-B1m
Rht-B1n
Rht-B1o

Rht-D1a

Rht-D1b（Rht2）

Rht-D1c

Rht-D1d

Rht-D1e

Rht-D1f

Rht-D1g

Rht-D1h

Rht-D1i

Rht-D1j

染色体

4B
4B
4B
4B
4B
4B
4B
4D
4D
4D
4D
4D
4D
4D
4D
4D
4D

核苷酸变化 a

A614G
T911C, C913A
T983TT
G(-33):20
G1871T
C1677T
B1o C716T、 C924T
野生型

G181T
多拷贝Rht-D1b

不是新等位变异

G1183C
T77C
T1322：10
T1172G
G586A
A31C

效应 b

E205G
L304P
L328, 移码

5′-非编码

3′-非编码

N559=
A239V、 H308=
-
E61*

-
-
A395P
M26T
N438, 移码

L391R
G196S
S11R

参考文献

[17]
[17]
[17]
[17]
[17]
[17]
[17]
[14]
[14]
[13]
[13]
[17]
[17]
[17]
[17]
[17]
[17]

注：a列数字表示翻译起始密码子中从碱基“A”开始的核苷酸变化位置，左边字母表示野生型核苷酸，右边的字母代表突变核苷酸；

“–”表示 5′非编码区；“：”表示碱基缺失，后面跟数字表示缺失的碱基数目。b列数字表示从甲硫氨酸开始的氨基酸变化位置，左边字母

表示野生型氨基酸，右边字母代表突变氨基酸；“=”表示同义突变，“*”表示终止密码子。
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植株矮化及其他负面效应可以通过外施GA得以

补救。

1.2.1　已克隆 GA 敏感型矮秆基因　GA 敏感的

Rht8基因位于小麦 2D染色体的短臂上，该基因既

可以降低植株的高度，又能保持胚芽鞘长度不受

影响，这一特性使得Rht8基因被广泛应用于小麦

半矮化育种策略中。与 Rht8 紧密连锁的 SSR 标

记 WMS261 常用来检测其基因型，通常有 165、
174 和 192 bp 3 种不同的带型。与 174 bp 等位基

因相比，192 bp等位基因型使株高降低约 8 cm，而

165 bp等位基因型使株高增加约 3 cm［39］。值得一

提的是，WMS261-192 bp 类型的 Rht8 矮秆等位变

异，其发现可以追溯到 20世纪 20年代。当时，意

大利育种家 Nazareno Strampelli 从日本小麦品种

‘Akakomugi’中发现了这一优异等位变异［40］，之后

通过杂交选育，此等位变异被成功应用到世界其

他地区的小麦育种中。然而，在北欧 WMS261-

192 bp等位基因仅在乌克兰和保加利亚地区被发

现［5］，这表明其地理分布仍具有一定的局限性。

此外，Rht8 的 WMS261-192 bp 等位类型在我国小

麦育种中也非常常见［29］。有趣的是，在我国几个

地方种中也检测到 WMS261-192 bp的存在，因此

研究人员推测这种 Rht8 类型的等位基因并非完

全来源于日本品种‘Akakomugi’经由意大利的单

一路径，也有可能部分或全部源自中国本土小麦

品种。这一观点与‘Akakomugi’-意大利起源的传

统说法形成了并列考量。WMS261-174（bp）等位

类型在美国、英国、德国和法国的小麦品种中最为

常见，它与光周期敏感的 Ppd-D1b 等位基因紧密

连锁。这一连锁特性被推测可能对北方地区的小

麦品种生长尤为有益［39-40］。最近利用两个小麦突

变体Rht8-2和Rht8-3构建的分离群体克隆了Rht8
基因，发现其编码RNase H-like蛋白，通过影响具

有生物活性的 GA 含量进而降低株高［8］。此外，

Chai 等［26］通过图位克隆方法也获得 Rht8 基因并

研究了其功能，两项研究均表明Rht8的矮秆基因

在小麦育种过程中被正向选择。

Rht12 是显性 GA 应答的矮秆基因，来源于 γ
射线诱导突变体材料 Karcagi 522M7K［33］。Rht12
对株高的影响比Rht1或Rht2更大，能使小麦株高

降低约46%，且几乎对产量不产生负面影响。Rht12
与Rht18突变体在小麦育种中展现出一系列重要

Rht12

Rht13

Rht14

Rht15

Rht17

Rht18

Rht19

Rht20

Rht22

Rht23

Rht24

Rht25

Rht26

5A

7BL
6AS
未知

未知

6A
未知

未知

7AS

5DL

6A

6AS

3DL

GA2-b-双加氧酶

（GA2oxA13）

NB-LRR

-
-
-
GA2oxA9

-
-
-

AP2 转录因子

GA2oxA9

PLATZ-A1

-

γ 射 线 诱 变 获 得 Karcagi 
522M7K

‘Chuanmai 18’和‘Magnif 
M1’重组自交系

栽培种

经EMS诱变获得‘Durox’
‘Chirs’经DES诱变

‘Icaro’经叠氮化钠诱变

‘Vic’经EMS诱变

‘Burt’经γ-射线诱变

dwarf Polish wheat和
JAM重组自交系

NAUH164（‘苏麦 3’经 EMS
诱变）

‘京冬 8 号’和‘矮抗 58’重
组自交系

‘UC1110’和‘PI610750’重
组自交系

‘中麦 175’和‘轮选 987’重
组自交系

是

是

是

-
-
是

-
-
-

-

是

是

-

是

是

否

否

否

是

否

否

否

是

是

是

是

混池转录组测序

图位克隆结合测序

-
-
-
图位克隆结合测序

-
-
图位克隆

图位克隆

图位克隆

图位克隆

图位克隆

[33]

[28]
[34]
[35]
[35]
[29]
[35]
[35]
[36]

[37]

[38]

[30]

[7]

续表

基因 染色体 编码基因 突变来源 是否GA敏感 是否克隆 克隆方法 参考文献

注：EMS—甲基磺酸乙酯；NB-LRR—富含亮氨酸核苷酸结合位点。
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的共享特征。首先，两者都来源于射线诱导的突

变，对株高都具有相对较强的影响，而这种影响并

不波及胚芽鞘的长度；其次，两者都是显性基

因［41-42］。然而，它们的基因组位置不同，Rht12 位

于5A染色体，而Rht18位于6A染色体［41， 43］。Rht12
降低株高的机制与Rht18相似，主要在于Rht12编码

GA2-b-dioxygenase，并将其命名为GA2oxA14［41］；而

Buss 等［27］则采用了 Pearc 的命名法，将其命名为

GA2oxA13。当GA2oxA13的表达增加时，它会移除

GA 生物合成途径中早期的 GA 前体，从而导致

GA1含量降低，进而使植株高度变矮［27］。推测在

野生型中，存在转录抑制因子与 GA2oxA13 基因

DNA调控区域的结合，这使其表达维持在较低水

平。因此，确定激活GA2oxA13转录的分子机制将

成为未来的研究方向。

Rht18 由硬粒小麦经快中子突变获得，后转

入普通小麦，并被确定位于 6A 染色体上［44］。在

Rht18突变体中，GA2oxA9的表达增加，导致GA含

量降低。这是因为 GA2oxA9 将中间体 GA12转化

为无活性代谢产物GA110，从而有效减少了生物活

性GA1含量，使得株高降低，因此GA2oxA9被鉴定

为矮秆基因［29］。随后，研究发现 Rht24 也定位于

6A号染色体上，能解释11%的株高变异［44］。Rht24
位点两侧，存在两个简单重复序列（simple sequence 
repeat， SSR）标记，即 Xwmc256 和 Xbarc103［38］。

值得注意的是，6A染色体上控制株高的数量性状

基因座（quantitative trait locus， QTL）在其他 QTL
定位研究中也有报道。将全球范围内收集到的

1 110个冬小麦品种进行全基因组关联分析，发现

Rht24可以解释 15.0%的株高变异，这一比例虽然

略低于 Rht-D1 的 21.3%，但仍然是影响株高的

重要因素［44］。具体而言，Rht24 编码的是 GA2-

dioxygenase—TaGA2ox-A9［9］。小麦拔节时期，检

测到等位基因Rht24b在茎中高表达，这一现象直

接导致茎中GA生物活性降低［9］。此外，Rht24b显
著提高了氮素利用效率、光合速率及其相关基因

的表达。进化分析表明，Rht24b最早出现于超过

一半的野生二粒小麦中，这表明它经历了自然和

人工选择［9］。针对 Rht18 的突变体及其原始材料

进行的深入测序发现，在其GA2oxA9的开放阅读

框（open reading frame，ORF）和转录起始上游 7 kb
的区域内没有检测到没有多态性位点［29］。进一步

地，Rht18 突变体中的 GA2oxA9 序列，在 ORF 和 5′

上游启动子区的 1.4 kb 范围内，与 Rht24b 序列一

致。然而，在遗传作图层面，Rht18的位置接近 6A
号染色体的着丝粒，这一区域由于缺乏重组难以

进行精细作图［29］。相比之下，Rht24被定位在 6AL
号染色体 413.7Mb 的遗传图谱上，与着丝粒之间

存在着很大的遗传距离（283.3~288.7Mb），因此可

以合理推测 Rht24 可能不等于 Rht18［9］。此外，有

研究发现，硬粒小麦高秆和矮秆亲本中 GA2oxA9
的启动子和编码区序列无差异，但在启动子区存

在明显的甲基化差异，TdGA2oxA9 在矮系中的表

达高于高系，GA1生物活性也较低［45］。这一发现

进一步揭示了两个高度一致的甲基化相关基因也

位于该候选区域，并且在高系和矮系间表达不同，

小麦可以通过调节 GA2oxA9 启动子中的 DNA 甲

基化进而调控基因表达［45］。然而，Rht24和 Rht18
是否也通过 DNA 甲基化进而调控该基因表达有

待进一步研究。

Rht13 是一个备受瞩目的候选基因，有望取

代小麦当前广泛使用的矮秆基因。其独特之处在

于能够降低最终植株高度，同时又不影响幼苗生

长［42， 46］。与 Rht-B13a 相比，Rht-B13b 降低株高

17%~34%，降低程度与小麦品种的遗传背景和生

长条件有关［23， 47-48］。Rht13 定位于 7B 染色体长

臂［32］。该位点的 NB-LRR 基因编码具有核苷酸结

合位点的自激活特性蛋白［28］。Rht13自激活导致

了发病机制相关基因的上调表达，包括过氧化物

酶，可催化细胞壁化合物的交联以限制细胞伸长，

最终降低小麦植株高度［28］。

利用普通小麦品系间杂交（UC1110×PI 610750）
产生的群体将 RHT25（QHt.ucw-6AS）定位于 6A染

色体短臂上 0.2 cm间隔内，对照中国春序列，该遗

传区间注释了 26个基因［49］。其中，TraesCS6A02G
156600 被鉴定为是 GA 敏感矮秆基因 RHT25，命
名为 PLATZ-A1［30］。该基因主要在伸长的茎和发

育中的穗中表达，编码植物特异性富含AT序列和

锌结合蛋白 PLATZ。自然突变和诱导 PLATZ-A1
功能缺失突变体能够降低植株高度，而过表达增

加植株高度，表明PLATZ-A1是致矮基因RHT25［30］。

此外，酵母双杂和小麦原生质体试验中发现PLATZ-

A1和RHT1编码的蛋白相互作用，表明PLATZ1可

以通过调节DELLA蛋白影响小麦株高［30］。

1.2.2　未克隆GA敏感型矮秆基因　小麦品种Burt
被伽马射线辐射后发现了 Rht4 矮秆突变体［25］。
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Rht4 属于 GA 应答的一种隐性矮秆基因，它可以

显著降低 8.8%~17% 植株高度，增加具有不同遗

传背景下群体的穗粒数和收获指数［50-51］。Rht4不

影响胚芽鞘的长度和幼苗活力，干旱地区利用这

些特性改良小麦有很大的潜力［52］。然而，与其他

冬小麦相比，Rht4大约延迟开花 15 d，这可能是由

于 Rht4 突变造成 GA 合成受限引起的，进而影响

籽粒灌浆，导致籽粒变小和粒重降低［50］。对‘晋麦

47’和‘Burt’杂交的纯合F4：5和F5：6系进行研究

时，发现外施 GA3（赤霉素）对重要农艺性状产生

了显著的影响。具体而言，矮化品系的株高在

GA3处理后平均增加 17.54%，同时还显著提高了

粒重、最大灌浆速率以及平均灌浆速率等关键产

量性状［25］。

Rht5是‘Marfed’经EMS诱变产生的显性突变

基因，它可以使株高降低 25%~55%，单株可育分

蘖增加约 37%，且不会影响胚芽鞘长度和幼苗活

力，但是Rht5供体亲本的抽穗期较晚，穗长较短，

粒径较小，这阻碍了 Rht5 在育种中的应用［53］。

Ppd-D1和Rht5组合使用可以克服这些缺点，它们

不会对植株生长、产量、穗部发育和开花时间产生

负面影响［53］，这说明 Rht5 仍有很大的应用潜力。

目前，Rht5 被定位于 3B 染色体上 1Mb 的区间段

内，参考‘中国春’的基因组该区间包含 17 个基

因。TraesCS3B02G025600 被认为是编码 CYP450
蛋白的一个潜在Rht5候选基因，该基因还有待于

进一步的实验验证［31］。

通过对‘Chuan Mai 18’与‘Mara’杂交形成的

群体进行研究，将 Rht9 定位在 5AL 染色体上，且

Mara 矮源可降低小麦株高 4.6~6.8 cm［32］。然而，

该结果与先前用 Mara 单染色体替换系得到的

Rht9定位于7B染色体不同，目前原因尚不明确。

Rht14是一个显性矮秆基因，来源于X射线和

热中子对栽培硬粒小麦‘Cappelli’照射后产生的

突变，其位于染色体 6AS 上，是 Rht16 和 Rht18 等

位基因［34， 54］。Rht14 可能通过调节 GA2oxA9 启动

子的DNA甲基化进而调控该基因表达，这为克隆

Rht14和进一步研究其具体作用机制提供了一种

途径［45］。截至目前，已被鉴定的 Rht14、Rht16、
Rht18、Rht24和Rht25均位于6A染色体上［54］。Rht24
基因位于 Xbarc103 和 Xwmc256 标记间［38］，其余

4个基因邻近Xbarc3标记［34， 49， 55-56］。Haque等［34］认

为 Rht14与 Rht16、Rht18是等位基因，与 SSR标记

Xbarc3 连锁，位于染色体 6AS 上。然而，Vikhe
等［55］认为 Rht14 可能不是 Rht18 的等位基因。

Rht18除了降低株高外，还影响每穗小穗数、每穗

粒数和千粒重。Rht25对穗长、抽穗期、每穗小穗

数、小穗密度、每穗粒数和粒重都有显著影响［49］。

Chen等［54］在 7个环境中鉴定了一个控制株高稳定

的主效QTL—qPH-6A，同时发现该QTL具有多效

性，与穗长、千粒重和可育小穗数有关，推测位于

6A染色体上的矮秆基因可能是 qPH-6A的候选基

因。然而，位于 6A染色体上究竟哪个或哪几个矮

秆基因起作用及它们之间的关系还有待进一步

研究。

1.3　其他矮秆基因

目前，矮秆基因除了参与 GA信号通路和 GA
生物合成外，还发现了一些降低株高和参与生物

学过程的其他类型的矮秆基因，但因其相关研究

有限，尚未被育种家广泛应用。例如，Rht15、Rht17、
Rht19和Rht20矮秆基因的染色体位置尚未确定，

这些矮秆基因分别是经 EMS、硫酸二乙酯（dieth‑
ylsulfate，DES）或 γ-射线诱变产生。有研究通过

对 20个含不同矮秆基因（Rht1-Rht20）材料在非生

物胁迫下幼苗出苗、早期幼苗生长和光合效率进行

检测，发现Rht15最有希望被应用到干旱或半干旱

环境中，其次是Rht19［35］。

在两个四倍体小麦地方品种‘Aiganfanmai’和
‘Jianyangailanmai’中分别发现了矮秆基因Rht22，
该基因不仅降低株高，麦穗和籽粒也变短，但小穗

数增加［36］。目前，已将该基因定位于 7AS 染色体

上的 Xbag295.s53 和 Xb295.191 之间［57］。转录组

分析结果表明 Rht22 通过破坏细胞增殖、减少节

间细胞数，最终导致小麦株高降低。

从小麦突变材料 NAUH164 鉴定出的矮秆基

因Rht23，是编码AP2转录因子的Q基因的同源基

因，其位于 5D染色体长臂的远端，通常情况下位

于 5B 和 5D 上的 Q 同源等位基因或者假基因，或

者是低水平表达［37， 57］。NAUH164 突变体中 5Dq
的miR172结合位点的点突变降低了miRNA依赖

性降解，进而使 5Dq转录物水平增加，这导致紧凑

穗和植株矮化的多效性作用［37］。

最近，利用‘中麦 175’和‘轮选 987’重组自交

系群体构建的高密度遗传图谱，在染色体 3DL上

检测到一个稳定的控制株高的遗传位点，命名为

RHT26，可解释 6.8%~14.0% 的表型变异，但是对
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产量没有影响［7］。目前，研究人员预测TraesCS3D
02G404000 最有可能是 RHT26 的候选基因，但还

需要如定量 PCR、靶向基因测序和转基因分析等

进一步实验来明确其功能［7］（表2）。

2　矮秆基因的多效性

GA作为一种植物激素，在调节多种生物学发

育过程中发挥着不可替代的作用，这些过程包括

种子萌发、叶片扩展、茎伸长、发育进程的阶段转

化以及开花等重要生物学过程［15］。多数矮秆基因

参与了 GA 信号转导或合成，因此矮秆基因对小

麦生长的影响是多方面的。

2.1　矮秆基因与品质

20世纪 60年代，尽管小麦矮化使得粮食产量

增加，总氮量也会增加，但有研究表明半矮秆基因

Rht-X1x 在增加产量的同时也降低了籽粒含氮

量［2， 58］。GA 不敏感和 GA 敏感的 Rht 等位基因都

在不增加产量的情况下稀释籽粒氮含量［2］。矮化

可以阻止花后地上生物量的氮素吸收［59］，这可能

是导致晚期追氮肥与籽粒蛋白含量变化不成比例

的原因。然而，目前还没有强有力的证据表明籽

粒蛋白质含量降低可以直接归因于 Rht-X1x等位

基因的多效性。

全谷物小麦也是锌、铁、锰、镁、维生素B和维

生素 E 等微量元素的主要来源，为人类提供了约

40%的必需微量营养素摄入量［60］。先前有研究表

明，Rht 基因降低小麦籽粒中锌、铁、锰和镁的含

量，而最新的小麦 QTL定位了多个与籽粒锌和铁

含量相关的 QTL 位点，进一步分析发现这些 QTL
位点与株高不相关［60-61］。这一发现表明，提高半

矮秆小麦产量的潜力与籽粒中微量营养素的浓度

降低存在一定的关联，微量营养素的减少量取决

于遗传背景及其对产量成分的多效性效应。

2.2　矮秆基因与抗病性

地球上多数温带地区的小麦赤霉病（Fusarium 
head blight， FHB）是一种严重的小麦病害，通常

认为较高的小麦株系感染赤霉病的概率低，可能

是因为它们的穗头离土壤更远，或者穗部周围的

小气候因品种高低不同有所差异。然而，有研究

表明 FHB抗性和株高之间存在复杂的关系，例如

位于 2DS上与小麦籽粒呕吐毒素（deoxynivalenol）
累积有关的QTL和控制株高QTL一致［62］。在Renan

和Recital群体中FHB和株高（plant height， PH）的

QTL 共同定位于 5A 的相同位点，而 4A 上控制株

高的 QTL 与 FHB 抗性没有发现关联［63］。在 Arina
和 Forno 群体中发现一些控制 PH 的 QTL 与 FHB
（如5B）重叠，位于2AL和5AL控制PH的主要QTL
与FHB的QTL并不一致［64］。同样在Dream和Lynx
群体中，6A上FHB和PH的QTL是一致的，然而其

他 FHB和 PH的QTL在该群体中是独立的［65］。推

测可能只有对高度有较大影响的 QTL 才对 FHB
的抗性产生显著影响。例如，Srinivasachary等［66］

研究表明，小麦对FHB易感性的增加与Rht-D1b半
矮化等位基因有关，Hilton等［67］研究发现在大多数

情况下，携带 Rht-B1b或 Rht-D1b等位基因的小麦

品系较携带野生型等位基因的品系更易感FHB。

小麦茎基腐病是由真菌引起的一种严重病

害，导致茎基腐烂，植株倒伏，产量大幅下降。研

究发现，位于不同染色体上的矮秆基因均可提高

小麦的抗茎基腐病能力，但是相关抗性基因在

Rht 近等基因系中的表达量差异并不明显，暗示

矮秆小麦的抗性增强与防御基因诱导表达无关。

相反，高秆和矮秆小麦之间在茎基腐病抗性上的

差异，可能更多地源于它们之间的的株高差异本

身，或者是由于这些差异所伴随的某些生理和结

构上的特性不同所导致［68］。

2.3　矮秆基因与抗旱性

早期研究表明，携带 Rht-B1c 和 Rht-B1b 等位

基因的小麦植株，在干旱条件下比携带野生型等

位基因 Rht-B1a表现出更佳的适应性。这些植株

不仅具有更好的膜完整性和渗透调节能力，还拥

有更有效的抗氧化防御体系［69］。特别地，矮秆

Rht-B1c植株在干旱条件下比Rht-B1a植株展现出

更稳定的光合作用效率以及更优的水分利用效

率［70］。但是也有报道显示在干旱或热胁迫环境

下，携带矮秆等位基因的品种可能由于胚芽鞘长

度缩短，导致幼苗出苗率降低而失去优势［28］。因

此，建议在耕作条件和水肥条件均较为优越的地

块，在保证出苗的基础上，优先考虑种植半矮秆品

种的小麦。而对于完全旱作的土壤，为了优先保

证出苗率，则建议选择种植株高较高的品种。

2.4　矮秆基因与花药伸出特性

良好的雄花特征有助于小麦杂交育种所需的

异花授粉能力，矮秆基因 Rht-D1b 对花药从花中

伸出性状（anther extrusion，AE）、可见花药伸出性
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状和花粉量均呈负相关［71］。Langer等［72］观察到小

麦株高与花粉量呈正相关。半矮秆基因 Rht1 和

Rht2降低了AE、Rht3、Rht2+3、Rht1+2对这一现象

的加剧程度，导致花药基本完全保留（<2.6% of 
AE），其反应程度还取决于基因型和环境［73］。此

外，不同矮化等位基因减少 AE 的效果在高产潜

力的环境下尤为明显，例如光周期更长，温度适宜

都会增加授粉持续时间［74］。

2.5　矮秆基因与其他抗性

Rht-B1c矮秆基因型增强镉耐受性，部分是由

于从多胺和脯氨酸的合成到有毒金属螯合剂（如

植物螯合素）的代谢转变引起［75］。利用近等基因

系比较 Rht-B1a、Rht-B1b 和 Rht-B1c 的抗冻性，结

果发现抗冻性呈 Rht-B1a>Rht-B1b>Rht-B1c递减，

抗冻基因和Rht基因之间的相互作用仍需要进一

步深入探究［76］。

对以上矮秆基因的多效性分析发现，多数矮

秆基因在增加产量的同时，往往会导致品质、抗病

性、授粉效率、抗寒性等农艺性状出现不同程度的

降低。因此，在众多的矮秆基因中进行筛选，或重

新挖掘、改良现有矮秆基因，以期在提升产量的同

时，增强对其他农艺性状的有益影响，这也将是未

来小麦改良工作的重要方向。

3　矮秆基因功能标记

功能或基因特异性标记（functional marker， 
FM）源自直接与表型变异相关的基因内多态位

点。由于避免了重组过程，FM能够高效、快速、准

确地鉴定并筛选具有等位基因多样性的种质资

源。一旦遗传效应被分配到功能序列基序，FM可

被用于锁定并固定优异等位基因，以用于小麦育

种中。对于 FM 的发展，首先需要鉴定影响表型

性状的基因及其核苷酸序列和功能特性；其次研

究特定基因内的等位基因变异；最后必须在基因

型之间进行等位基因测序，确定哪些多态性是引

起表型性状变异的基础。

随着对小麦 Rht 基因研究的逐渐深入，目前

已开发了部分 Rht 基因的功能标记（表 3）。针对

小麦 Rht-B1b 和 Rht-D1b 半矮秆基因在碱基对上

的差异，开发出与表型关联的完美的功能基因标

记，这些标记可以有效且准确地将小麦品种进行

表3　用于检测小麦矮秆基因的分子标记及其引物

Table 3　Molecular markers and primers for detecting wheat dwarf genes
基因

Rht-B1

Rht-D1

Rht 4

Rht 5

Rht 8

Rht 9

Rht 12

Rht 13

等位基因

Rht-B1a

Rht-B1b

Rht-D1a

Rht-D1b

标记

BF-WR1

BF-MR1

DF2-WR2

DF-MR2

WMC317

BARC102

Xgwm261

BARC151

WMC410

WMS577

染色体

4B

4D

2BL

3BS

2DS

5AL

7BS

序列（5′→3′）
5′-GGTAGGGAGGCGAGAGGCGAG-3′
5′-CATCCCCATGGCCATCTCGAGCTG-3′
5′-GGTAGGGAGGCGAGAGGCGAG-3′
5′-CATCCCCATGGCCATCTCGAGCTA-3′
5′-GGCAAGCAAAAGCTTCGCG-3′
5′-GGCCATCTCGAGCTGCAC-3′
5′-CGCGCAATTATTGGCCAGAGATAG-3′
5′-CCCCATGGCCATCTCGAGCTGCTA-3′
5′-TGCTAGCAATGCTCCGGGTAAC-3′
5′-TCACGAAACCTTTTCCTCCTCC-3′
5′-GGAGAGGACCTGCTAAAATCGAAGACA-3′
5′-GCGTTTACGGATCAGTGTTGGAGA-3′
5′-CTCCCTGTACGCCTAAGGC-3′
5′-CTCGCGCTACTAGCCATTG-3′
5′-TGAGGAAAATGTCTCTATAGCATCC-3′
5′-CGCATAAACACCTTCGCTCTTCCACTC-3′
5′-CGCATAAACACCTTCGCTCTTCCACTC-3′
5′-CGCATAAACACCTTCGCTCTTCCACTC-3′
5′-ATGGCATAATTTGGTGAAATTG-3′
5′-TGTTTCAAGCCCAACTTCTATT-3′

大小/bp
237

237

264

254

170

200

192

220

114

130

退火温度/℃
63

63

63

63

61

52

61

55

61

55

参考文献

[77]

[77]

[77]

[77]

[43]

[32]

[78]

[32]

[32]

[32]
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基因分型［77， 79］。此外 ，利用 Rht4、Rht5、Rht8、
Rht9、Rht12和 Rht13等微卫星标记对由于株高差

异而筛选出的重组自交系或双单倍体系群体进行

研究，结果显示这些标记各自在群体中解释了株

高的大部分表型变异，其中Rht4甚至能够解释高

达 30% 的高度变异［32］。这些微卫星标记被应用

在印度小麦和‘石矮 2’的矮秆基因检测中，为小

麦品种矮秆基因的精准分型提供了有力支持［80-81］。

矮秆基因功能标记的开发，促进了小麦育种

和栽培管理方面的应用。例如，检测 102 个小麦

品种在不同灌水制度下的株高基因和产量时，发

现 Rht-D1b比 Rht-B1b能更有效降低小麦株高，且

在灌溉1次和2次水的条件下，株高与产量呈现正

相关；而在无灌溉（灌 0水）的条件下，株高和产量

则呈现负相关［79］。Rht基因的分型有助于筛选出

合适等位类型的小麦品种，从而指导具有不同灌

溉条件地区的小麦种植。同时，研究还表明，具有

较强胚芽鞘伸长能力的小麦品种更受青睐。然

而，值得注意的是，某些 GA3 不敏感的矮秆基因

会在一定程度上抑制胚芽鞘伸长。Rht8 的农艺

价值及其微卫星标记Xgwm 261的发现，引起了育

种家对 Rht8 作为一种替代 GA3 不敏感矮秆基因

的兴趣。有研究表明，Xgwm 261标记基因座192 bp
等位类型具有更高的商业应用价值［40］，但是也有

研究发现192 bp和非192 bp基因型的频率分布没

有显示 192 bp等位类型对胚芽鞘伸长有优势［82］。

推测现代 Rht8 基因型小麦品种中存在其他的矮

秆基因，可以抵消或掩盖Rht8的潜在效应。综合

来看，开发高效便捷的 Rht 基因功能标记必将加

速其在育种中的应用。

4　展望

矮秆基因可以降低小麦植株高度，增强抗倒

伏能力。伴随着高水肥被广泛用于改良小麦农艺

性状和提高小麦产量，矮秆基因使得小麦耐高水

肥特性得到提升。

4.1　矮秆基因的挖掘

到目前为止，仅 Rht1、Rht2、Rht8 和 Rht24 少

量矮秆基因在小麦商业品种中被广泛应用。需要

注意的是，被广泛使用的少数矮秆基因很容易导

致遗传多样性的丧失，并将矮秆基因的不利影响

引入商业品种［83］，例如广泛应用的RhtB1b和RhtD1b

导致胚芽鞘长度缩短和幼苗活力降低。有研究还

发现，良好的水和肥料条件是从具有 RhtB1b 或

RhtD1b 等位基因的品种中获得更高产量所必需

的［84］。因此，鉴定新的矮秆小麦种质资源并将其

用于小麦改良，就显得尤为重要。利用改良的Eco‑
TILLING技术分析Rht-A1、Rht-B1和Rht-D1这 3 个

同源基因座的等位基因变异，鉴定出6个Rht-A1、
8个Rht-B1以及6个Rht-D1新的等位基因变异，表

明Rht-1基因座具有丰富的遗传多样性［17］。此外，

通过EMS处理‘Jing411’小麦品种，获得了两个新

的半矮秆突变体 je0199 和 je0105。分析表明，这

两个突变体均是由 EMS 诱导产生的 Rht8 等位基

因，在有效降低 20% 株高的同时，并未对粮食产

量造成明显的负面影响［8］。除了上述自然变异和

诱变技术外，热中子和快中子诱变也是获取小麦

矮秆基因的有效手段。例如，Rht14和Rht18 矮秆

基因均是通过这两种诱变方式获得的［49］。此外，

针对位于 6A 染色体上的 5 个 GA 敏感矮秆基因

（Rht24、Rht25、Rht14、Rht16和Rht18），利用遗传群

体进行了精细定位，成功克隆了部分基因并进行

基因功能分析［45］，这些努力不仅丰富了小麦矮秆

基因的多样性，也为小麦的遗传改良和高产栽培

提供了有力支撑。

4.2　矮秆基因在小麦育种中的应用

株高是小麦的一个重要农艺性状，与小麦抗

倒伏和收获指数有密切关系。20世纪 60年代的

“绿色革命”就是在小麦生产中利用矮秆等位基因

Rht-B1b（Rht1）和 Rht-D1b（Rht2），它带来了小麦

产量的重大突破［35］。近年来，在 SN33突变体库中

鉴定出 dwarf33突变体，定位的Rht-SN33d基因参

与小麦株高调节，具有和Rht1和Rht2相似的矮化

作用，但对胚芽鞘伸长的负面影响较弱［85］。尽管

Rht-SN33d 的分子机制还有待进一步研究，但其

有望为高产和抗倒伏育种提供新材料。此外，利

用RHT26紧密连锁标记进行基因型分析，结果表

明，在我国最大小麦区——黄淮麦区的优良小麦

品种中，其矮秆等位基因的频率为 54.1%，与主要

矮秆基因Rht-B1b（30.8%）、Rht-D1b（52.5%）、Rht8
（62.5%）的分布频率相当［86］。同样RHT26也是一

个小麦育种主要的矮秆基因，显著降低了 pH，但

对产量没有显著影响［7］。

未来，研究人员可以尝试通过分子标记辅助

选择与常规育种结合的方式，将新发现的矮秆基
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因资源，如Rht-SN33d和RHT26导入小麦材料中，

以期在替换常用的Rht1和Rht2基因的同时，在不

影响产量的前提下，改善小麦的胚芽鞘长度和幼

苗活力。然而，鉴于小麦的株高会受到众多微效

应 QTL 的共同调控，在利用主要 Rht 基因座的

标记辅助选择进行育种时，必须结合表型选择的

方法，以确保在小麦杂交种中能够筛选出理想

株高。
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