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利用高密度 SNP 芯片定位玉米雄穗分枝数 QTL

徐　翠 1，许理文 2，葛建镕 2，张华生 2，王元东 2，路运才 1，王凤格 2

（1 黑龙江大学现代农业与生态环境学院，哈尔滨 150080；2 北京市农林科学院玉米研究中心 / 

玉米 DNA 指纹及分子育种北京市重点实验室，北京 100097）

摘要：玉米雄穗分枝数是影响玉米产量的重要因素之一，研究控制玉米雄穗分枝数的 QTL 位点对玉米品种改良、分子辅

助育种具有重要意义。本研究利用京科 968 的双亲京 724 和京 92 构建 BC1F1 群体，以 Maize6H-60K 高质量高密度 SNP 芯

片鉴定群体基因型，获得 28910 个高质量多态性 SNP，构建了包含 2737 个 BIN 标记的高密度遗传图谱，各染色体 BIN 标记

数在 145~512 个之间，BIN 标记平均遗传距离为 0.56 cM。2021 年将亲本及 727 个单株种植在北京，调查雄穗分枝数。采用

QTL IciMappingV4.2 的完备区间作图法进行雄穗分枝数 QTL 检测及定位，共检测到 6 个 QTL，分别位于第 2、5、6、7、8 和 9
染色体，QTL 的 LOD 值范围为 3.18~11.08，揭示 1.58%~5.59% 的表型变异。通过物理位置比对，6 个 QTL 中有 4 个与前人

定位在相同区域，qTBN6 和 qTBN7 尚未见报道。其中 qTBN6 的 LOD 为 6.73，增效等位基因来自京 724，具有负的加性效

应，作用为减少雄穗分枝数。本研究为克隆调控雄穗分枝数功能基因奠定了基础。
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Abstract：The tassel branch number of maize is one of the important factors affecting the yield production. 
Unlocking the QTL loci to control the tassel branch number of maize is of great significance for maize variety 
improvement and molecular assisted breeding. In this study，the individuals of a BC1F1 population derived 
from the parents Jing724 and Jing92 of Jingke968 were genotyped using high-throughput high-quality SNP 
array Maize6H-60K. By taking use of 28910 polymorphic SNPs，a high density genetic map containing 2737 
BIN markers was constructed. The number of BIN markers on each chromosome ranged from 145 to 512，

and the average genetic distance was 0.56 cM. Both parents and 727 offspring lines were planted in Beijing in 
2021 to investigate the tassel branch number，followed by QTL mapping using Inclusive Composite Interval 
Mapping（ICIM） in software QTLIciMappingV4.2. A total of 6 QTL were detected，located on chromosomes 
2，5，6，7，8 and 9，respectively. The LOD score of QTL ranged from 3.18 to 11.08，revealing 1.58% to 
5.59% phenotypic variation. While four QTL were located in the same or adjacent area as previously reported，
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two novel QTL qTBN6 and qTBN7 have been revealed. The LOD of qTBN6 was 6.73，and the synergistic 
allele derived from Jing724，with a negative additive effect to reduce the tassel branch number. Collectively，

this study laid a foundation for future isolating the functional genes that regulate the tassel branch number  
in maize. 

Key words：maize；tassel branch number；SNP chip；QTL mapping

0.85 cM，定位到 7 个雄穗分枝数 QTL。以上研究为

玉米雄穗分枝数的研究已提供丰富的遗传学基础，

但是因遗传背景、标记类型、群体大小等的限制，前

人发现 QTL 的染色体分布及其效应大小各不相同，

不同研究所发掘 QTL 的重复率相对较低，只有少数

主效 QTL 被重复检测到，大部分 QTL 的效应值较

低且定位区间大，在生产上应用较少。并且前人发

现的 QTL 大多数起增加雄穗分枝数的作用，而减少

雄穗分枝数的 QTL 报道较少。因此，定位减少雄穗

分枝数的 QTL，挖掘减效的等位变异或等位基因，

分析玉米雄穗分枝发育的分子机制，还有待深入探

索。现今，随着测序技术的快速发展，在玉米基因组

上发现了大量 SNP，开发了多款 SNP 芯片，如 3K、

50K、55K、60K 芯片等，在玉米遗传研究上得到了

广泛应用［17-20］，利用 SNP 芯片技术可以快速、精确

地定位 QTL，为后续的精细定位和图位克隆奠定良

好基础。

京 724 为 X 群代表系，品质优良，且雄穗分枝

数少，通常无分枝［21］。本研究以京 724 和京 92 为

亲本，构建 BC1F1 群体，利用 Maize6H-60K 芯片分

析群体的基因型，构建高分辨率遗传连锁图谱，精

确定位雄穗分枝数 QTL，为克隆玉米雄穗分枝数

的相关基因和玉米雄穗的分子设计育种提供基础 
支持。

1　材料与方法

1.1　试验材料及其种植

2020 年冬，在海南三亚北京市农林科学院南

繁 基 地（31.28°N，121.49°E）种 植 京 科 968 及 其

双亲京 92 和京 724，花期以京 92 为轮回亲本与京

科 968 回交，构建 BC1F1 回交群体。2021 年春，将

727 个 BC1F1 单株及京 92 和京 724 种植于北京市

农林科学院内试验基地（39.94°N，116.28°E）。所

有材料种植均采用完全随机区组设计，单行区，行

长 4 m，行 距 60 cm，每 行 18 株，种 植 密 度 75000 
株 /hm2。研究材料大田管理同当地玉米种植管理

方法。

玉米作为粮食、饲料、果蔬和工业原料于一体的

多用途兼用作物，在保障国家粮食安全方面发挥着

重要作用［1］。研究发现，现代玉米品种产量的提升

主要归因于种植密度的增加，随着种植密度的增加，

玉米株型的研究成为热点［2-3］。玉米雄穗分枝数是

株型构成要素之一，Duvick［4］分析美国 20 世纪 30
年代至 21 世纪初不同年代杂交种的农艺性状与产

量的变化趋势，发现随着时间的增加，玉米雄穗分枝

数逐渐减少，大约每 10 年减少 2~3 个分枝；Li 等［5］

研究中国 40 年间（1964-2001 年）杂交种的农艺性

状随年代的变化规律，发现雄穗分枝数也呈降低趋

势。Lambert 等［6］、Geraldi 等［7］和贾波等［8］研究发

现，雄穗分枝数与玉米产量负相关，其生长在植株的

顶端，先于雌穗发育，雄穗分枝数过多，不仅造成光

和能量的浪费，消耗大量养分，加剧与雌穗的竞争，

而且产生过多的花粉，高于植株本身需求，覆盖于玉

米叶片表面，从而影响叶片的光合作用，因此选育雄

穗分枝数少的玉米品种，也是提高玉米产量的重要

途径之一。

解析玉米雄穗分枝数性状的遗传基础，挖掘控

制雄穗分枝数的 QTL 是雄穗分子设计育种的基础。

迄今为止，已有诸多研究者对雄穗分枝数的遗传模

型进行研究。Mock 等［9］、Schuetz 等［10］、霍仕平［11］、

吴建宇等［12］研究雄穗分枝数的遗传模型，结果显

示，雄穗分枝数为多基因控制的数量性状，受多个遗

传因素控制，遗传力可达到 80% 以上，并符合加性、

显性基因作用方式，无显著上位性效应。Mickelson
等［13］以 B73 与 Mo17 为亲本材料构建分离群体，

一共定位到 6 个 QTL。王迪等［14］以齐 319、掖 478
和黄早四为亲本材料构建了 2 个 F2：3 群体，2 个群

体雄穗分枝数广义遗传力分别为 93.3% 和 87.7%，

共 检 测 到 40 个 QTL。Chen 等［15］以 昌 7-2 和 787
为亲本构建了包含 707 个个体的 F2 群体，利用低覆

盖测序技术进行 F2 群体的基因型分析，共检测到 7
个 QTL，其中最小物理区间为 0.8 Mb。王赛等［16］

以豫 086 和豫 M 1-7 为亲本材料，利用 10K SNP 芯

片检测群体的基因型，构建连锁图谱，平均图距为
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1.2　表型调查及统计分析

在玉米的散粉盛期至乳熟中期调查 BC1F1 群

体及亲本雄穗分枝数，参照 Mock 等［9］的方法，以

每个分枝上可产生花粉作为一个有效分枝，分枝上

花粉囊少于 3 个，则亦视为无效分枝，不纳入分枝

数表型数据统计。Excel 2016 统计汇总表型数据，

SPSS 26.0 软件对分枝数数据进行描述分析，检验

BC1F1 群体雄穗分枝数是否符合正态分布以及亲本

间是否存在显著差异。利用芯片基因型检测数据进

行背景评估，Excel 2016 统计基因型数据，筛选具有

主效 QTL 片段的 BC1F1 单株和无主效 QTL 片段的

BC1F1 单株，Graphpad Prism8.0 软件分析两者间雄

穗分枝数的表型差异，进而解析主效 QTL 的雄穗分

枝数遗传效应。

1.3　基因组 DNA 提取及基因分型

于苗期将 BC1F1 群体及亲本每株挂牌，田间采

集玉米叶片，利用打孔器将叶片打入 2.0 mL 的离心

管中，每个离心管中装有 5 mm 钢珠。将装好样品

的离心管按照顺序放入研磨机（SPEX Geno2010-
230 型，产地：美国，原制造商：美国 SPEX）配备的

48 孔金属槽中，经液氮冷冻后进行研磨，采用 SDS
裂解法提取玉米基因组 DNA。

利用 Qubit4 测定 DNA 浓度，均一化到 10 ng/µL
后，使用北京市农林科学院玉米研究中心开发的

Maize6H-60K 芯片［22］鉴定 BC1F1 群体及双亲的基

因型。将制备好的 DNA 变性，全基因组扩增，随

后将 PCR 产物片段化并沉淀、重悬、与探针杂交，

在 GeneTitan MC Instrument 扫描芯片，获得高分辨

率图片，导入 Axiom Analysis Suite 软件进行基因型

分析，获得研究材料的基因型数据。试验流程按照

AxiomTM 2.0 Assay Array Format Manual Protocol 
（Pub. No. 703436 Rev.1）进行。

1.4　遗传连锁图谱构建及 QTL 定位

整 理 BC1F1 群 体 及 双 亲 的 基 因 型 数 据，在

Axiom Analysis Suite 软件中去除数据缺失率高即

DQC（Design quality control）<0.82 的样品，然后拟

合受体京 92 的基因型数据，将杂合基因型比例大于

50% 的 SNP 位点判定为缺失，去除数据缺失率高

的 SNP 位点，保留数据质量高且双亲间有多态性的

SNP 用于遗传连锁图谱构建［23］。基于 SNP 的基因

型数据，利用 QTL IciMappingV4.2 的 BIN 功能删除

冗余 SNP，使用 R 4.1.2 基于保留的 BIN SNP 标记

构建遗传连锁图谱。

利用 QTL IciMappingV4.2 软件，采用完备区间

作图法（ICIM-ADD）对玉米雄穗分枝数性状进行

QTL 检测。检测时，作图步长设置为 1 cM，LOD 值

设置为 3.0。 QTL 命名按照 McCouch 等［24］方法，

即 q+ 性状缩写 + 染色体，雄穗分枝数（TBN，tassel 
branch number）缩写为 TBN。将等位基因分别来

自 2 个亲本的 QTL 中的 LOD 值最高者做为主效

QTL。采用玉米参考基因组定位的方法把研究检

测到的 QTL 与前人研究结果进行比较，具体做法

为：利用 QTL 的侧翼标记序列获取其在玉米参考

基因组上的物理位置。在 MaizeGDB（http://www.
maizegdb.org）网站上查找主效 QTL 区间内的基因

注释信息。

2　结果与分析

2.1　京 724 与京 92 及 BC1F1 群体表型分析

受体亲本京 92 为多分枝玉米品种，供体亲本

京 724 为少分枝的玉米品种（图 1A）。京 92 的雄

穗分枝数在 11~15 之间，平均为 12.50，京 724 通常

只有 1 个中心主枝（表 1），亲本之间的表型差异极

显著（P<0.01）。以京 724 和京 92 为亲本材料构建

BC1F1 群体包含 727 个单株，分枝数范围为 5~22。

BC1F1 群体雄穗分枝数表型分析符合正态分布，并

且数据呈连续变异，适合进行玉米雄穗分枝数 QTL
定位（图 1B）。

2.2　基因分型及遗传图谱构建

本研究使用的 Maize6H-60K 芯片包含 61214
个 SNP 位点，均匀覆盖玉米全基因组［22］。删除双

亲间无多态性及数据缺失率高于 10% 的 SNP，获

得 28910 个高质量多态性 SNP。多态性 SNP 覆盖

玉米 10 条染色体，其中第 2 染色体（Chr. 2）上多

态性 SNP 分布最为密集，平均物理距离为 63.2 kb； 
第 10 染色体上 SNP 分布最为分散，平均物理距离

为 82.8 kb（表 2）。将 BC1F1 群体（727 个单株）的

基 因 型 数 据 导 入 QTL IciMapping 软 件 进 行 连 锁

图谱构建。首先进行 BIN 分析，将之间没有发生

交 换、处 于 共 分 离 状 态 的 SNP 合 并 为 一 个 BIN，

共 计 获 得 2737 个 BIN，利 用 2737 个 BIN 进 行 遗

传 连 锁 图 谱 构 建。 图 谱 总 长 为 1460.9 cM，覆 盖

玉米 10 条染色体，平均覆盖率达到 99.2%，其中，

BIN 标记平均遗传距离 0.56 cM，BIN 标记最小间

隔小于 0.2 cM （图 2）。第 1 和第 6 染色体上 BIN
标记分布最为密集，平均遗传距离为 0.4 cM，第 10
染色体上 BIN 标记最少，平均遗传距离为 0.8 cM  

（表 2）。 
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表 2　遗传连锁图谱详细信息
Table 2　Details of the genetic linkage map

染色体

Chromosome

SNP
数量

No. of 
SNP

SNP 标记平均

物理距离（kb）

Average physical 
distance of SNP 

markers

BIN
数量

No. of 
BIN

图谱长度

（cM）

Group 
length 

BIN 标记间隔

（>5 cM）

Gap of BIN markers
（>5 cM）

物理长度

（Mb）

Physical 
length

物理覆盖率

（%）

Physical 
coverage

BIN 标记平均

遗传距离（cM）

Average genetic 
distance of BIN 

markers

Chr.1 4323 69.6 512 229.8 2 300.5 99.8 0.4

Chr.2 3758 63.2 362 172.3 0 235.2 98.9 0.5

Chr.3 3264 70.4 278 140.9 1 228.5 98.4 0.5

Chr.4 3373 71.3 241 118.3 0 240.1 99.2 0.5

Chr.5 3108 69.8 267 151.8 0 216.1 99.2 0.6

Chr.6 2403 70.3 256 125.4 1 168.1 99.3 0.4

Chr.7 2243 78.5 240 140.3 1 175.6 99.3 0.6

Chr.8 2513 69.6 229 132.6 0 174.5 99.6 0.6

Chr.9 2133 73.4 207 140.2 4 156.5 99.8 0.7

Chr.10 1792 82.8 145 109.3 3 147.8 98.8 0.8

合计　Total 28910 - 2737 1460.9 12 2042.9 - -

平均　Mean - 71.8 - - - - 99.2 0.56

BIN 标记间隔（>5 cM）：表示相邻 BIN 标记距离大于 5 cM 的间隔数目

Gap of BIN marker（>5 cM）：Indicates the number of gap where the distance between adjacent BIN markers is greater than 5 cM

A：京 92 和京 724 田间表型图；B：BC1F1 群体雄穗分枝数，图 B 中箭头指高值亲本京 92 表型的平均值和标准差

 A：Tassel phenotypic pictures of Jing724 and Jing92，B：Tassel branch number in BC1F1 population，the arrow in  
figure B indicates the average and standard deviation of the phenotype of the high-value parent Jing92

图 1　亲本表型图及群体雄穗分枝数频数分布直方图
Fig.1　Phenotypic map of parents and histogram of frequency distribution of tassel branch number in population 

表 1　BC1F1 群体及亲本雄穗分枝数表型分析
Table 1　Phenotypic analysis of the tassel branch number in BC1F1 population and its parents

亲本 / 群体

Parent/Population
最小值

Minimum 
最大值

Maximum
平均值

Mean
标准差

SD
偏度

Skewness
峰度

Kurtosis

京 724　Jing724 0 1 0.33** 0.47 - -

京 92　Jing92 11 15 12.50** 1.26 - -

BC1F1 群体　BC1F1 population 5 22 12.32 2.58 0.005 0.314
**：表示京 724 与京 92 雄穗分枝数呈极显著差异（P<0.01）
**：Indicates that there is a very significant difference in tassel branches number between Jing724 and Jing92（P<0.01）
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Z m 0 0 0 0 1 e b 3 3 7 5 8 0 、Z m 0 0 0 0 1 e b 3 3 7 5 9 0 、

Zm00001eb337600。共计预测到 8 个基因，4 个基因

在 MaizeGDB 网站上具有基因注释信息（表 4）。

2.4　BC1F1 群体 qTBN6 与 qTBN8 雄穗分枝数遗

传效应解析

基于 Maize6H-60K 芯片的基因型信息及 QTL
定位结果，在背景回复率较高的单株中，筛选具

有 qTBN6、qTBN8 和 无 qTBN6、qTBN8 片 段 的 单

株，统计所筛选单株的雄穗分枝数，解析 qTBN6
与 qTBN8 对雄穗分枝数的不同调控效应。结果显

示（图 4），具有 qTBN6 单株的雄穗分枝数显著少于

无 qTBN6 单株的雄穗分枝数；具有 qTBN8 单株的

雄穗分枝数与无 qTBN8 单株的雄穗分枝数相比较，

分枝数显著增加（P<0.05）。因此，可以确定 qTBN6
起到降低雄穗分枝数的作用，即来自京 724 的优异

等位基因对降低玉米雄穗分枝数具有积极作用，而

qTBN8 起到增加雄穗分枝数的作用。

3　讨论

3.1　一致性 QTL 分析及主效 QTL 定位区间内基

因预测

在 MaizeGDB 网站（http：//www.maizegdb.
org）上 查 看 划 分 染 色 体 bin 区 域 的 核 心 标 记 的

物 理 位 置，与 本 研 究 挖 掘 到 的 QTL 位 点 的 物 理

连锁群上的黑条表示 BIN 标记；左侧不同颜色及其代表数值表示连锁群上 BIN 标记的分布情况， 
数值越小表示 BIN 标记间距离越小，分布越密集

The black stripe on the linkage group indicates the BIN marker，the different color on the left and their representative  
values indicates the distribution of BIN marker on the linkage group，the smaller the value， 

the smaller the distance between BIN markers and the denser the distribution

图 2　基于 Maize6H-60K 芯片的 BC1F1 群体遗传连锁图谱
Fig.2　Genetic map of BC1F1 population based Maize6H-60K chip

2.3　雄穗分枝数 QTL 定位

利用 BC1F1 群体 727 个单株的雄穗分枝数表

型数据进行 QTL 定位，共检测到 6 个调控雄穗分

枝数的 QTL（表 3、图 3A），这 6 个 QTL 的 LOD 值

在 3.18~11.08 之间，可解释 1.58%~5.59% 之间的表

型变异率，分别位于第 2、5~9 等 6 条染色体上，即

qTBN2、qTBN5、qTBN6、qTBN7、qTBN8、qTBN9。

6 个 QTL 中 qTBN2、qTBN5、qTBN6 具 有 负 的 加

性效应（图 3B），表明此 3 个 QTL 的增效等位基因

来自于低值亲本京 724，可以起到减少雄穗分枝数

的作用，其中 qTBN6 的效应最大（表 3、图 3C）。其

余 3 个 QTL 具有正的加性效应，表明来自高值亲本

京 92 的等位基因，起到增加雄穗分枝的作用，其中

qTBN8（图 3D）效应最大（表 3、图 3B）。 
本研究挖掘到的 QTL 位点物理区间长度在

115~246 kb 之间，在第 5 染色体上检测到的 qTBN5
物 理 区 间 长 度 最 小，为 115 kb。qTBN6 和 qTBN8
是 2 个主效 QTL，物理区间长度分别为 132 kb 和

194 kb，在 MaizeGDB（http：//www.maizegdb.org） 
网 站 上 查 阅 qTBN6 与 qTBN8 定 位 区 间 内 的 基

因 注 释 信 息，在 qTBN6 定 位 区 间 内，预 测 到 2 个 
基 因，Zm00001eb260790 和 Zm00001eb260800。 
在 qTBN8 定 位 区 间 内，共 有 6 个 基 因，即

Zm00001eb337540、Zm00001eb337550、Zm00001eb337560、
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表 3　基于 BC1F1 群体检测的玉米雄穗分枝数 QTL
Table 3　QTL of the tassel branch number in maize was detected by BC1F1 population 

QTL
染色体

Chromosome
位置（cM）

Position
标记区间（cM）

Marker interval
物理区间长度（kb）

Physical interval length
LOD 值

LOD score
表型变异率（%）

Phenotypic variation rate
加性效应

Additive effect

qTBN2 2 45.0 43.5~47.5 246 3.31 1.66 -0.6832

qTBN5 5 126.0 123.5~126.5 115 3.47 1.73 -0.6994

qTBN6 6 10.0 9.5~10.5 132 6.73 3.34 -0.9676

qTBN7 7 130.0 128.5~132.5 160 4.52 2.24 0.7934

qTBN8 8 51.0 50.5~51.5 194 11.08 5.59 1.2545

qTBN9 9 135.0 134.5~137.5 166 3.18 1.58 0.6713

加性效应：值为负，代表来自于京 724 的等位基因起减少雄穗分枝数作用；值为正，代表来自于京 92 的等位基因起增加雄穗分枝数作用

Additive effect：The value is negative，which means that the allele from Jing724 plays a role in reducing the number of tassel branches，while the 
value is positive，which means that the allele from Jing92 plays a role in increasing the number of tassel branches

A：全基因组 QTL 定位结果；B：全基因组定位结果的加性效应值；C：第 6 染色体上 QTL 定位结果；D：第 8 染色体上 QTL 定位结果 
A：Results of genome-wide QTL mapping，B：Additive effect value of genome-wide mapping results， 

C：Mapping result of QTL on chromosome 6：qTBN6，D：Mapping result of QTL on chromosome 8：qTBN8

图 3　基于 BC1F1 群体的雄穗分枝数 QTL 定位
Fig.3　QTL mapping of tassel branch number based on BC1F1 population
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表 4　qTBN6 与 qTBN8 基因组注释
Table 4　Genome annotation of qTBN6 and qTBN8
QTL 基因名称

Gene ID
基因注释信息

Gene annotation information

qTBN6 Zm00001eb260790 含 NAC 结构域的蛋白基因

Zm00001eb260800 —

qTBN8 Zm00001eb337540 蛋白质 IQ 结构域

Zm00001eb337550 铁离子结合蛋白基因

Zm00001eb337560 —

Zm00001eb337580 —

Zm00001eb337590 —

Zm00001eb337600 拟南芥光周期基因

Gigantea 的同源性

位置进行比对。结果显示，本研究检测到的 6 个 QTL
分 别 位 于 染 色 体 的 bin2.02、bin5.08、bin6.01、bin7.05、

bin8.02、bin9.07 区 域。 与 前 人 研 究 结 果 比 较 发 现，

qTBN2、qTBN5、qTBN8 和 qTBN9 与此前的报道结

果位于同一染色体 bin 区域内［14，25-29］；而位于 bin7.05 的

QTL 未见报道。位于玉米 8 号染色体 bin8.02 的 qTBN8
在前人的研究中已有相关报道，是本研究中效应值最

大的 QTL，LOD 值 为 11.08，可 以 解 释 表 型 变 异 的

5.59%，王迪等［14］在 bin8.02 区域检测到的 Qqtpbn8-1 
LOD 值大于 10，说明此区域真实存在与雄穗分枝数

相关的主效 QTL，但本研究达到了精细定位，物理区

间长度仅为 194 kb，更利于展开后续基因定位研究。

A：具有 qTBN6（京 724）和无 qTBN6（京 92）染色体片段的 BC1F1 单株的雄穗分枝数差异性比较； 
B：具有 qTBN8（京 92）和无 qTBN8（京 724）染色体片段的 BC1F1 单株的雄穗分枝数差异性比较。 

横坐标京 724 代表来自京 724 的优异等位基因，京 92 代表来自京 92 的等位基因；* 代表雄穗分枝数具有显著差异（P<0.05）

A：Comparison of the difference of tassel branch number between the BC1F1 plant with qTBN6（Jing724） and the without qTBN6（Jing92）， 
B：Comparison of the difference of tassel branch number between the BC1F1 plant with qTBN8（Jing92） and the without qTBN8（Jing724）. 

The abscissa Jing724 represents the excellent allele from Jing724，and Jing92 represents the allele from Jing92， 
* indicates that there is a difference in tassel branches number（P<0.05）

图 4　qTBN6 与 qTBN8 对雄穗分枝数遗传效应解析
Fig.4　Analysis of genetic effects of qTBN6 and qTBN8 on tassel branch number 

本研究共发现 3 个具有负的加性效应的 QTL，

分别为 qTBN2、qTBN5、qTBN6，其增效等位基因

均来自雄穗分枝数极少的低值亲本京 724，在一定

程度上有利于减少玉米雄穗分枝数，这些 QTL 的

发掘，为培育雄穗分枝数少的玉米品种提供基础

支持。其中，qTBN6 是本研究挖掘的 3 个作用为

减少玉米雄穗分枝数 QTL 中效应值最大的 QTL，

LOD 值 为 6.73，与 贾 波 等［29］在 第 6 染 色 体 检 测

到的 QTL 位于同一 bin 区域，但贾波等［29］检测到

QTL 物理位置应在 9503317~22662923 之间，表现

为正加性效应，起增加雄穗分枝数的作用，本研究

检测到的 qTBN6 则起减少雄穗分枝数的作用，物

理位置在 9059124~9190630 之间，因此推测 qTBN6
是一个新发现的 QTL，也可能是已发现 QTL 的新

等位基因。因此，本研究将 qTBN6 作为减少雄穗

分枝数的主效 QTL 作为后续基因克隆研究的候选 
位点。

基 于 MaizeGDB 网 站 的 基 因 注 释 信 息，位 于

qTBN6 区间内的 Zm00001eb260790 基因为含有 NAC
蛋白结构域的蛋白基因，NAC 转录因子在植物的

生长发育及非生物胁迫的反应中起重要作用［30-31］， 
可能有调节雄穗分枝数的功能，后续研究中重点关

注。 位 于 qTBN8 区 间 的 Zm00001eb337540 基 因

为 IQD 基因，其参与玉米干旱胁迫调节，在玉米的
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茎（V3 时期）和顶端分生组织（SAM）中表达［32］，

且已有研究表明，干旱胁迫下，玉米雄穗分枝数大

幅下降［33］，因此，可以推测 Zm00001eb337540 可能

与雄穗分枝数相关；Zm00001eb337550 为铁离子结

合蛋白基因，单拷贝，类似于细菌叶酸生物合成酶；

Zm00001eb337600 为拟南芥的光周期基因 Gigantea
的同源基因，对开花时间可起到调控作用，目前没有

文献支持与玉米雄穗分枝数调控有关系。

3.2　群体大小与标记密度对 QTL 定位结果的影响

QTL 定位的精度取决于群体的大小和标记的

密度。使用规模较大的群体，群体内累积了大量的

基因重组交换，利用超高密度标记，可构建高质量、

高密度连锁图谱，从而提高 QTL 定位的分辨率、准

确性、精度［15，34-36］。目前随着分子检测技术的快

速发展，可通过具有高密度标记的高通量全基因组

测序技术、SNP 芯片等检测方法［37-39］检测 QTL 定

位群体，构建高密度遗传连锁图谱，进行 QTL 定

位。例如，张先创［40］利用 10K SNP 芯片在 F2 群体

中定位到 5 个对表型贡献率在 1.04%~2.24% 之间

的与雄穗分枝数相关的 QTL，并筛选到 1 个注释基

因。Chen 等［38］以 RICE6K 芯 片 检 测 包 含 400 个

单株的稻米 F2 群体，共挖掘到 4 个控制稻米粒形

的主效 QTL，位于 136 kb 与 301 kb 之间，并且都具

有改良籽粒的潜力，说明 SNP 芯片是一种有效的

QTL 定位方法。Chen 等［15］通过全基因组高通量测

序方法，利用 6533 个标记构建高密度图谱，在具有

708 个单株的 F2 群体中鉴定出了 10 个与玉米雄穗

和果穗相关的 QTL，多个 QTL 的物理距离都小于 
7 Mb，其中 7 个 QTL 是前人已报道的。以上研究

者通过高密度标记和规模较大群体进行 QTL 精细

定位，最小物理距离仅 136 kb，在对定位结果加以验

证真实性的同时，筛选到了与目标性状相关的候选

基因，这说明高密度标记和大群体能实现 QTL 的精

细定位。本研究利用包含 61214 个 SNP 的高质量

高密度 Maize6H-60K SNP 芯片检测包含 727 个单

株的较大规模群体，构建高密度遗传连锁图谱，极大

缩小了 QTL 定位区间，本研究中定位的 6 个 QTL，

最小物理区间长度为 115 kb，最大物理区间长度为 
246 kb，由于区间较小，为候选基因预测分析等研究

奠定了良好基础。

值得注意的是，本研究共发现 6 个雄穗分枝数

QTL，qTBN8 的 LOD 值最高，为 11.08，但是仅能解

释 5.59% 的表型变异率，与前人 QTL 定位研究的

结果相比［25-29］，本研究的 QTL 表型变异率偏低，认

为很可能是受标记密度的影响。本研究使用的是具

有 61214 个 SNP 的高密度芯片，QTL 定位中加密

标记可以更加准确的检测 QTL，高的密度标记以及

较大规模群体更易将连锁 QTL 分离开，提高 QTL
检测功效，因此，超高的标记密度可能是造成表型变

异率较低的主要原因［41］。

3.3　京 724 新种质在玉米雄穗分枝相关性状改良

中的应用

在中国玉米发展过程中，外来种质资源在丰富

我国玉米遗传多样性、增强植株抗性、促进品种更

新等方面起到了巨大作用［42］。X 群是由北京市农

林科学院玉米研究中心等单位利用外来杂交种所

构建，该类群体具有抗病抗逆性强、籽粒品质优、产

量及配合力高等多方面优点［43］。新的种质资源使

用是挖掘新基因的基础，京 724 作为 X 群第一代骨

干自交系，其不仅具有上述优良的农艺性状，而且

京 724 雄穗通常只有 1 个中心主枝，无分枝，是研究

玉米雄穗分枝数的理想亲本材料，在玉米雄穗分枝

数的 QTL 发掘以及后续的目标基因分离与功能验

证中具有良好的应用潜力［21］。京 92 是以昌 7-2、京

24 和 Lx9801 三个亲本自交系基因组重组，所选育

的具有适应性强、品质好、花粉量大等多方面优点的

优良黄改系品种，与其亲本及黄早四相比，具有更强

的杂种优势，利用京 92 和京 724 组配的京科 968 是

目前我国年推广超过 133 万 hm2 的 3 个主导大品

种之一［21，44］。本研究首次使用京 724 和京 92 为亲

本材料，构建京科 968 的 BC1F1 群体，以此为基础发

掘调控玉米雄穗分枝数的 QTL 位点。本研究新发

现的 qTBN6，是一个减少雄穗分枝数的主效 QTL，

此 QTL 位点的发现得益于新种质京 724 的应用。

4　结论

本研究采用新种质京 724 和京 92 构建 BC1F1

群体，利用 Maize6H-60K 芯片检测群体基因型，构

建高密度连锁图谱，结合 BC1F1 群体的雄穗分枝数

表型数据，共挖掘 6 个控制雄穗分枝数的 QTL，物

理区间长度最小为 115 kb，实现了 QTL 精细定位，

并且在第 6 条染色体新发现一个功能为减少雄穗分

枝数的 qTBN6，为玉米雄穗分枝数相关基因的克隆

奠定基础。 
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