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基于 QTL 定位和 RNA-seq 分析挖掘玉米茎粗候选基因
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摘要：茎粗是影响玉米株型的一个重要性状，为解析玉米茎粗的遗传基础，本研究以茎粗存在显著差异的自交系郑 58 和

D863F 及其构建的 241 个 RILs 家系为材料，在 2 个环境及最佳线性无偏预测值（BLUP，best linear unbiased prediction）下进

行 QTL 定位。2 个环境及 BLUP 值下共检测到 6 个与玉米茎粗有关的 QTL，分布于玉米的第 3、6 和 10 染色体上，单个 QTL
解释的表型变异为 4.30%~10.73%。对 2 个亲本茎秆 RNA-Seq 结果进行分析，QTL 定位区间共检测到 106 个差异表达基因

（DEGs，differentially expressed genes），其中 49 基因个上调，57 个基因下调。GO 功能富集分析表明，差异表达基因主要富集

在分子功能中，涉及催化活性、转移酶活性、苹果酸脱氢酶活性和离子结合等。KEGG 富集分析表明，差异表达基因主要参与

到次生代谢产物的生物合成，丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢，类苯基丙酸合成代谢等过程。将 QTL 定位与转录组测序相结

合，筛选出 12 个可能调控茎粗发育的候选基因。这些 QTL 位点和候选基因可用于进一步的精细定位和功能分析，为开展玉

米理想株型分子育种奠定了基础。
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（Zea mays L.）Based on Integrating QTL Mapping and RNA-seq
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Abstract：Stem diameter is an important trait that affects the plant architecture in maize（Zea mays L.）. 
In order to study the genetic mechanism of stem diameter in maize，a recombinant inbred line（RIL）population

（241 lines）derived from Zheng58 and D863F was used to determine the stem diameter at two environmental 
conditions，followed by QTL mapping using the best linear unbiased prediction values（BLUP）. A total of 6 QTL 
for stem diameter were detected on chromosome 3，6 and 10，each of which contributes to the phenotypic variance 
ranging from 4.30% to 10.73%. By transcriptome analysis，106（D863F/Zheng58）differentially expressed 
genes（DEGs）were identified in the physical intervals of the QTL. Forty-nine genes were up-regulated and 57 
genes were down-regulated. GO functional enrichment analysis showed that most of the DEGs were enriched 
in molecular functions，including catalytic activity，transferase activity，malate dehydrogenase activity，ion 
binding and so on. KEGG enrichment analysis showed that the DEGs were mainly concentrated in biosynthesis of 
secondary metabolites，alanine，aspartate and glutamate metabolism，and phenylpropanoid biosynthesis. Twelve 
candidate genes were identified by integrating analysis of QTL mapping and RNA sequencing. These results 
enabled future fine mapping and functional analysis of these QTL and their candidate genes，which might provide 
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a reference in marker-assisted maize breeding for ideal architecture.
Key words：maize；stem diameter；QTL；RNA-seq

材料，检测到 8 个与淀粉含量相关的 QTL，其中位

于第 9 染色体的 Qsta9.1 为主效 QTL；通过 RNA-
seq 分析筛选出 8 个差异表达基因，预测其中的 2
个为 Qsta9.1 的候选基因。任蒙蒙等［11］以 3681-
4×X178 构建的 F2∶3 群体为材料，在玉米的第 10
染色体上定位到一个耐深播主效 QTL，进一步构

建近等基因系并进行 RNA-Seq 测序，鉴定到 73 个

差异表达基因，并通过 GO 富集分析筛选了 4 个可

能调控玉米中胚轴伸长的候选基因。而将 QTL 和

RNA-seq 分析相结合对玉米茎粗进行遗传解析的

研究还未见报道。

发掘新的或稳定的控制茎粗的主效 QTL 位点，

并对其候选调控基因进行筛选和分析，有利于进一

步解析玉米茎粗性状的遗传和作用机制。本研究

以玉米茎粗存在显著差异的玉米自交系郑 58 和

D863F 及其组建的 RILs 群体为试验材料，在两个

环境及 BLUP 值下对玉米茎粗进行 QTL 定位分析，

结合亲本的茎秆转录组数据，筛选分布在 QTL 区间

内的与茎秆发育相关的候选基因。为玉米茎粗主效

QTL 的精细定位、候选基因的功能验证及理想株型

品种的培育提供理论依据。

1　材料与方法

1.1　试验材料

玉米 RIL 群体来源于亲本郑 58×D863F 通过

单籽粒传法构建成的 241 个 F7 家系，郑 58 是玉米

核心骨干自交系，具有株型紧凑、穗位低和配合力高

等优点；D863F 则具有抗倒伏、穗位适中和抗多种

病害等特点。其中郑 58 和 D863F 分别来自于河南

省农业科学院粮食作物研究所和中国农业科学院作

物科学研究所。

1.2　田间试验及表型鉴定

2018 年和 2019 年夏季分别在河南西平（33° 
10′N，113°36′E）和河南原阳（35°05′N，113 ° 
96′E）试验基地进行田间试验。玉米授粉完成后

7~10 d，每行从第 3 株开始随机选择 5 株，利用电

子游标卡尺测量植株地上茎基部第 3 节间中部的

茎秆直径，亲本及每个株系取其平均值为该株系的

性状值。广义遗传力（H2）的计算公式为：H2=σ2
g/

（σ2
g+σ

2
gy/n+σ2

e/nr）×100%，其中 σ2
g 表示基因型方差，

σ2
gy 表示基因型与环境互作方差，σ2

e 表示误差项方

近年来随着玉米（Zea mays L.）种植密度的提

高，对于玉米品种抗倒伏能力的要求也越来越高。

茎粗作为玉米株型的一个重要性状，是影响抗倒性

并最终影响产量的重要因素［1］。研究表明，茎粗与

茎秆倒伏呈极显著负相关，可作为衡量玉米倒伏的

指标之一［2］。因此，对玉米茎粗进行遗传分析并探

讨其调控机制，对于解析玉米茎秆发育的分子机制

和开展 MAS 育种具有重要的意义。

QTL 定位和 GWAS 分析作为定位数量性状遗

传位点的重要技术手段，在玉米茎粗的遗传结构解

析中被广泛应用。汤华等［3］利用 266 个 F2∶3 家系

定位到 8 个茎粗 QTL，主要位于第 1、3、6 和 8 染色

体上，单个位点的贡献率为 6.46%~12.20%。徐德林 
等［4］以 186 个单株的 F2 群体，在玉米第 2 染色体检

测到 1 个茎粗 QTL，且该位点作用方式为超显性。

孙海艳等［5］以黄 C×178 F2 群体为研究材料，在玉米

的第 2、3、4 和 9 染色体上定位到 4 个茎粗 QTL，可
以解释 6.8%~15.9% 的表型变异。贾波等［6］以苏玉

16 的 F2∶3 家系为试验材料，在玉米的第 1 和 3 染色

体上共检测到 4 个茎粗 QTL，可解释 5.84%~11.05%

的表型变异。Zhu 等［7］利用 162 个 DH 群体，2 种密

度条件下共定位到 2 个控制茎粗的主效 QTL 位点，

表型贡献率为 19.34%~20.21%。Hu 等［8］利用重组自

交系群体在玉米第 5 染色体定位到同时控制宽和窄

茎秆横截面直径的主效 QTL，贡献率分别为 25.5%

和 22.1%。Mazaheri 等［9］则通过 942 份玉米自交系，

对茎秆相关性状进行全基因组关联分析，在玉米的

第 1、2、5、7、8 和 9 染色体上检测到 8 个与茎粗显著

相关的 SNP 位点，并在位点附近预测了 8 个候选基

因。尽管以上研究为揭示玉米茎粗的遗传变异提供

了位点参考，但由于该数量性状的复杂性，在不同遗

传背景及环境条件下获得的 QTL 不尽一致，对定位

区间内相关性状候选基因的筛选和预测也较少。

随着高通量测序技术的进步，研究人员在多种

作物中利用转录组测序技术对目标性状进行候选基

因分析。但由于获得的转录信息和差异基因比较广

泛，筛选出关键候选基因的难度较大。而基于 QTL
和 RNA-seq 的研究结果进行整合分析，则可以极大

缩小筛选基因的目标区域，减少工作量和提高准确

性，进而挖掘出目标性状的候选基因。Lin 等［10］以

玉米自交系 B73×Mo17 构建的 RILs 和 F2∶3 群体为
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差，n 和 r 分别代表环境数和重复次数。采用 SPSS 
21.0（http：//www.spss.com）对各环境下的表型数

据进行统计分析。

郑 58、D863F 及 RIL 家系种植行长 2 m，行距

0.6 m，株距 0.25 m，播种出苗后正常田间管理，试验

点田间试验均采用完全随机区组设计，3 次重复。

分别取大喇叭口期 2 个亲本的茎秆组织（茎基部第

3 节间中段），经液氮速冻后于 -80 ℃超低温冰箱保

存备用，每个样品 3 个生物学重复。各样品经液氮

研磨后利用 TRNzol 法提取总 RNA，1% 琼脂糖凝

胶电泳检测 RNA 完整性。以不同玉米样品总 RNA 
为模板，用于 RNA-seq 及 qRT-PCR 分析。

1.3　茎粗 QTL 定位

前期利用 215 对多态性 SSR 标记对 RIL 群

体进行基因型分析，通过 JoinMap4.0 软件（www.
biometris.wur.nl）构建遗传连锁图谱，图谱全长

1832.35 cM，标记间的平均遗传距离为 8.52 cM［12］。

本研究结合 RIL 群体基因型，采用 IciMapping v4.0
软件（https：//isbreedingen.caas.cn/）的完备区间作

图法进行 QTL 定位分析，对两个环境及 BLUP 值下

的茎粗进行 QTL 分析，软件 LOD 阈值为 2.5，PIN
值设为 0.01，模拟运算检测 1000 次。对检测到的

QTL 命名，以 q 加上性状再加染色体位置表示。

1.4　转录组测序和差异表达基因筛选

对亲本（郑 58 和 D863F）在大喇叭口期的茎

秆进行转录组测序，茎秆 RNA-seq 测序和原始数

据分析由北京诺禾致源科技股份有限公司提供，

基因表达量采用 FPKM（Fragments Per Kilobase of 

exon model per Million mapped reads）计 算［13］，利

用 DEseq（http：//www.bioconductor.org/packages/
release/bioc/html/DESeq2.）分析差异表达基因，以

∣log2（Fold change）∣>1 且错误检出率（FDR）<0.05
为标准筛选亲本茎秆间差异表达的基因。对筛选到

的基因进行生物学过程、分子功能和细胞成分注释，

用 GOseq（http：//geneontology.org/）对差异表达基因进

行了 GO 富集分析，使用在线分析软件 KOBAS（http：//
kobas.cbi.pku.edu.cn）进行 KEGG（Kyoto Encyclopedia of 
Genes and Genomes）通路注释，找出差异表达基因富集

的功能或代谢路径。

基于 QTL 定位区间的标记信息，参考玉米自

交 系 B73 基 因 组（B73 RefGen_V4，https：//www. 
maizegdb.org/genome/assembly/Zm-B73-REFER 
ENCE-GRAMENE-4.0）上的物理位置，筛选目标区

段内的差异表达基因，结合 GO 和 KEGG 分析，进

一步筛选与玉米茎秆发育相关的候选基因。

1.5　实时荧光定量 PCR（qRT-PCR）分析

在候选区段内筛选与玉米茎秆发育相关的 12
个差异表达基因进行 qRT-PCR 验证（表 1）。以

不同玉米样品总 RNA 为模板，通过反转录试剂盒

（PrimeScript RT-PCR Kit，TaKaRa），获得 cDNA 第

一链。以玉米的肌动蛋白基因（β-Actin）作为内参

基因，以玉米不同材料的茎秆 cDNA 为模板进行

qRT-PCR。qRT-PCR 反应体系：cDNA 模板 1 μL、
SYBR Premix Ex Taq（TaKaRa）7.5 μL、上下游引物

各 0.6 μL、ddH2O 5.3 μL，总体系 15 μL。采用相对

定量 2-ΔΔCt 法［14］分析候选基因表达量。

表 1　12 个候选差异表达基因 qRT-PCR 引物
Table 1　Primer sequences of twelve DEGs for qRT-PCR
引物名称

Primer name
正向引物（5′-3′）

Forward primers（5′-3′）
反向引物（5′-3′）

Reverse primers（5′-3′）

Zm00001d025316 TCTCCACTCGTCGTCC GCCCTCCATTTCCTG

Zm00001d025345 TTTGCCGCCAATTCTG GCACCACTGCCTGTCATAC

Zm00001d025490 CGGAGGACACCCAGCAACT GGGACCAGCATCAGCATCG

Zm00001d025539 GTCTCACGCTCCTCTTGC CATAGTCCGCTGCCACTC

Zm00001d025593 TGCTCCGACTTCTCCTCCA CGACCCTTTGTGAGTATCCC

Zm00001d025696 CAAACCCTAATGTCCTG TCAACAACCATCCCAC

Zm00001d036700 TCAGCACGCAGACGGAGACG GCCGAGGTAGAGGCACTTGAGC

Zm00001d036703 CCAGGAGCGGAGTCGTT GCGCCAAGGCTATGAG

Zm00001d036807 CAGCGTTGGTGCTAGATGAG CCACTGTGAAGCCACTTGGT

Zm00001d036880 CGCTCCCTTACCCTGTG AACCGCCTGTAGCTTGG

Zm00001d042727 CATACTAACCCATCCAGACAT CACAAACTTGGCAACAGG

Zm00001d042752 TGGCGGAGGAGGAGGTGGAT AGATGGCGGGCAGAAGAGGC

β-Actin CCCTGAGGTTCTATTCCAGCC CCAGGGAACATAGTGGAGCC



1740 植　物　遗　传　资　源　学　报 23 卷

2　结果与分析

2.1　玉米 RIL 群体及双亲茎粗表型分析

RIL 群体和双亲在 2018 和 2019 年的茎粗表
型分析结果见表 2。结果表明，2 个环境下，亲本
D863F 的茎粗平均值均显著高于郑 58（P<0.05）。
RIL 群体中不同株系的茎粗均表现出较大的变异，
2 年的变异系数分别为 10.69% 和 12.64%。其中
2018 年茎粗为 14.83~26.75 mm，平均值为 20.77 mm， 

峰度为 0.24，偏度为 -0.11；2019 年茎粗为 11.98~ 
24.72 mm，平均值为 18.83 mm，峰度为 -0.18，偏度
为 -0.14。RIL 群体茎粗的峰度和偏度的绝对值均
小于 1，符合连续的正态分布，表现出典型的数量
性状特征，适合进行 QTL 定位研究（图 1、表 2）。
方差分析结果表明，茎粗在基因型、环境以及基因
型 × 环境互作下的差异水平均达到极显著水平

（P<0.01），BLUP 值的广义遗传力达到 71.13%，表
明茎粗性状的遗传力较高，遗传相对稳定（表 3）。

表 2　不同环境下玉米茎粗的描述统计
Table 2　Phenotypic value statistics of stem diameter in maize under different environments   　  　（mm）

环境

Environment

亲本

Parents
RILs 群体

RILs population 偏度

Skewness郑 58
Zheng 58

D863F
均值 ± 标准差

Mean±SD
变幅

Range
变异系数（%）

CV
峰度

Kurtosis

2018 19.00±0.82 21.25±0.87** 20.77±2.22 14.83~26.75 10.69  0.24 -0.11

2019 17.45±0.46 21.71±0.64** 18.83±2.38 11.98~24.72 12.64 -0.18 -0.14

± 前面数据表示平均值，后面数据表示标准差；** 表示在 0. 01 水平上差异极显著，下同

The data before ±represents the average，The data after ±represents represents the standard deviation；**mean significant difference at 0.01 level，the same as below

图 1　2018-2019 年 RILs 群体茎粗的频率分布
Fig.1　Frequency distributions of stem diameter in RILs population in 2018 and 2019

表 3　不同环境下玉米 RIL 群体茎粗的方差分析

Table 3　Variance analysis on stem diameter in maize RIL population under different environments
环境

Environment
变异来源

Variation
平方和

Sum of square
均方

Mean square
F

广义遗传力（%）

H2

2018 基因型 4631.72 21.64 8.34** 88.01

误差 1590.56 2.59

2019 基因型 4019.97 18.78 8.30** 87.95

误差 1428.32 2.26

BLUP 基因型 6315.37 29.51 12.20** 71.13

环境 1597.91 1597.91 660.68**

基因型 × 环境 2353.21 11.00 4.55**

误差 1244.00 3008.71 2.42
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 2.2　玉米 RIL 群体茎粗 QTL 定位

两个环境及 BLUP 值下共检测到 6 个与玉米

茎粗有关的 QTL，分别位于玉米的第 3、6 和 10 染

色体上，其中第 3 染色体上检测到的 QTL 增效等位

基因来源于郑 58，其余 QTL 的增效等位基因均来自

于 D863F，单个 QTL 解释可以解释 4.30%~10. 73%

的表型变异（表 4）。2018 年西平、2019 年原阳环

境及 BLUP 值下各检测到 2 个 QTL，其中位于玉米

第 10 染色体的 qSD10 在 2 个环境和 BLUP 值下均

被检测到，可解释的表型变异为 8.76%~10.73%，表

明该位点为稳定表达的调控玉米茎粗性状的主效

QTL。位于第 3 染色体 bnlg1350~umc2266 的 qSD3
在 2019 年原阳环境和 BLUP 值下均被定位到，第 6
染色体 umc1979~bnlg2191 区间的 qSD6 仅在单一

环境下被检测到，这 2 个 QTL 解释的表型变异为

4.30%~7.00%。

表 4　玉米 RILs 群体茎粗的 QTL 定位结果
Table 4　QTL analysis for stem diameter in the RILs population of maize
环境

Environment
QTL

染色体

Chromosome
标记区间

Marker interval
物理位置（Mp）
Physical position

LOD
贡献率（%）

R2

加性效应

Additive effect

2018 qSD6 6 umc1979~bnlg2191 93.37~106.24 2.97 6.32 0.56

qSD10 10 umc2350~umc1697 120.70~121.42 3.14 8.76 0.58

2019 qSD3 3 bnlg1350~umc2266 178.24~179.32 2.52 4.30 -0.50

qSD10 10 umc2350~umc1697 120.70~121.42 4.12 10.73 0.71

BLUP qSD3 3 bnlg1350~umc2266 178.24~179.32 3.61 7.00 -0.52

qSD10 10 umc2350~umc1697 120.70~121.42 4.14 9.42 0.57

正值表示来自 D863F 的等位基因，负值表示来自郑 58 的等位基因

Positive values indicate that the D863F allele，negative values indicate that the Zheng 58 alleles 

2.3　茎粗 QTL 区间与差异表达基因联合分析

根据检测茎粗 QTL 所在的物理位置，参考玉

米 B73 基因组序列（RefGen_v4），将 QTL 定位与

转录组测序结果相结合，对 2 个亲本大喇叭口期茎

秆 RNA-Seq 表达谱中的基因表达量进行分析，共

检测到 106 个差异表达基因，49 个上调，57 个下

调。其中分布在 qSD3 所在区间的差异表达基因

有 13 个，5 个上调，8 个下调；分布在 qSD6 所在区

间的 DEGs 有 53 个，26 个上调，27 个下调；分布在

qSD10 所在区间的差异表达基因有 40 个，18 个上

调，22 个下调。

2.4　差异表达基因 GO 功能注释和 KEGG 富集分析

对定位区间内的差异表达基因进行 GO 功能注

释，106 个差异表达基因分别富集到 64 条 GO 显著

条目中，其中细胞组分（Cellular component）1 条，

与胞外基质相关，占比 1.56%；生物过程（Biological 
process）21 条，主要参与蛋白磷酸化、氧化还原、生

化代谢过程和基于微管的过程等，占比 32.81%；分

子功能（Molecular function）42 条，主要分为催化

活性、转移酶活性、苹果酸脱氢酶活性和离子结合

等，占比 65.63%，表明多数差异表达基因主要参与

一些分子功能（图 2）。将差异表达基因进一步进行

KEGG 富集通路分析，共鉴定出 3 条 KEGG 富集通

路，分别是关于次生代谢产物的生物合成，丙氨酸、

天冬氨酸和谷氨酸代谢，类苯基丙酸合成，差异表达

基因主要富集于次生代谢产物的生物合成途径。这

表明在茎秆生长发育过程中，不同茎粗的自交系亲

本进行着复杂的新陈代谢，涉及生物过程和分子功

能方面的基因表达较为活跃。

2.5　候选基因挖掘及 qRT-PCR 验证

根据 GO 分析结果及其注释信息，同时参考

拟南芥、水稻等模式作物同源基因的生物学功能，

在 3 个茎粗 QTL 中筛选出 12 个可能调控茎粗发育

的候选基因，其中分布在 qSD3、qSD6 和 qSD10 的

候选基因分别为 2 个、4 个和 6 个（表 5）。对筛选

出的候选基因进行 GO 富集分析，结果显示，6 个候

选 基 因（Zm00001d025490、Zm00001d025539、Zm000 
01d025593、Zm00001d025696、 Zm00001d042752 和

Zm00001d042727）富集到 12 个条目，生物过程和分

子功能各占 6 个，生物过程集中在代谢过程、氧化还

原过程、单有机体过程等；分子功能集中在氧化还原

酶活性、水解酶活性和阳离子结合等功能条目。其余

6 个候选基因（Zm00001d025316、Zm00001d025345、
Zm00001d036700、Zm00001d036703、Zm00001d036807
和 Zm00001d036880）在自交系 D863（茎秆较粗）中

的表达量显著高于自交系郑 58（茎秆较细），依据基

因的注释，这 6 个候选基因可能通过生长素、转录因

子等途径影响茎秆的发育。
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图 2　QTL 区间内的差异表达基因注释与分类
Fig.2　GO annotation and classification of DEGs in QTL interval 

表 5　QTL 区间筛选的候选基因
Table 5　Screening of candidate genes in QTL regions

候选基因 ID
Candidategene ID

QTL 名称

QTL name
表达倍数

log2FCD
GO 信息

GO term
基因注释

Gene annotation

Zm00001d042727 qSD3 -1.96 BP：生物过程、代谢过程 果糖 -1，6- 二磷酸酶

Zm00001d042752 qSD3 5.29 BP：生物过程、代谢过程 转录抑制因子 OFP6

Zm00001d036700 qSD6 1.94 无 CASP 蛋白 2C1

Zm00001d036703 qSD6 4.63 无 谷氨酰胺转储蛋白 4

Zm00001d036807 qSD6 2.46 无 转录因子 bHLH48

Zm00001d036880 qSD6 1.73 无 EIN3 结合 F-box 蛋白 1

Zm00001d025316 qSD10 1.50 无 F- 框 WD 重复域蛋白 10

Zm00001d025345 qSD10 2.78 无 小拉链蛋白 4

Zm00001d025490 qSD10 1.67 BP：代谢过程、单生物过程；MF：催化活性 生长素调节的器官大小基因 1

Zm00001d025539 qSD10 18.81 BP：单有机体过程、蛋白质磷酸化；

MF：蛋白酪氨酸激酶活性

异胡豆苷合成酶蛋白 3

Zm00001d025593 qSD10 — BP：氧化还原过程；

MF：氧化还原酶活性、阳离子结合

3- 磷酸甘油醛脱氢酶 A

Zm00001d025696 qSD10 4.26 BP：生物过程、代谢过程；MF：水解酶活性、

水解酶活性作用于糖基键、催化活性

内切葡聚糖酶

—表示该基因在两样品间表达量的比值无法计算；BP、MF 分别代表生物过程和分子功能

Blank indicated that the ratio of the gene expression between the two samples could not be calculated；BP and MF represent biological process and 
molecular function respectively
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为验证候选基因的转录组结果，本研究对 QTL
区段内筛选的 12 个差异表达基因进行 qRT-PCR 验

证。结果显示，这些差异表达基因的 qRT-PCR 和转

录组数据分析结果趋势相同（图 3、表 5），相关性分

析进一步显示 RNA-seq 和 qRT-PCR 之间存在显著

相关性，相关系数为 0.889（图 4），表明 qRT-PCR 验

证结果和转录组测序结果的一致性和实验结果准确

可信。
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图 3　12 个差异表达基因的 qRT-PCR 分析

Fig.3 qRT-PCR analysis of twelve DEQs
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图 4　DEGs 基因的 RNA-Seq 和 qRT-PCR 表达相关性
Fig.4 Relationship of expression level of DEGs between RNA-Seq and qRT-PCR

3　讨论

茎粗是影响茎秆强度的重要因素，同时也是青

贮玉米培育、茎腐病病级评价和水分缺失的重要参

考指标［15-18］。相比较于玉米其他株型性状，对茎粗

的定位研究相对较少。易强等［19］和 Briggs 等［20］

研究认为玉米茎粗受环境的影响较大，定位到的

QTL 效应值较小，这与本研究的定位结果类似。因

此，加强对玉米茎粗遗传基础的解析并挖掘其候选

基因具有重要意义。

本研究利用重组自交系群体共定位到 6 个玉米

茎粗相关的 QTL，分别位于玉米的第 3、6 和 10 染
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色体上。其中位于第 3 染色体 bnlg1350~umc2266
区间的 qSD3 与贾波等［6］定位的茎粗 QTL 区间基

本一致，位于第 6 染色体 umc1979~bnlg2191 区间

的 qSD6 与汤华等［3］和 Zhu 等［7］定位的茎粗 QTL
区间一致，说明以上 2 个 QTL 可靠性较高，是控制

茎粗性状较为稳定的 QTL 位点。qSD10 在 2 个环

境下均被检测到，特别是在 2019 年对茎粗表型的贡

献率达到 10.73%，为控制茎粗的主效 QTL，相关研

究在第 10 染色体定位到控制茎粗的 QTL 与 qSD10
没有重叠，由此推测该位点为新发现的 QTL，为茎

粗性状改良提供了新的位点参考和标记选择。

茎对于植物的直立和水分营养输送至关重要，

其生长发育与相关生物过程、激素通路和转录因

子调控息息相关，如影响拟南芥茎发育的次生细

胞壁主要受木质素、木聚糖和纤维素等相关生物

过程调控［21］；高梁茎中蔗糖的积累影响茎的伸长，

参与茎秆发育的相关激素途径则直接或间接影响

节间长度和细胞伸长［22］；玉米硬秆种质与非硬秆

种质相比，其茎秆中参与水解酶活性、细胞骨架组

织以及微管过程通路的相关基因显著上调［23］。本

研究基于 QTL 定位和转录组差异表达基因分析

结果，结合其他植物茎秆发育的生理途径等相关

研究，初步发现 12 个可能参与玉米茎粗调控的候

选基因主要集中于氧化还原酶活性、水解酶活性、

基于微管的过程和激素的合成调控等通路。拟

南芥 LITTLE ZIPPER 蛋白可以促进分生组织形

成，该基因突变后影响叶片发育和主茎顶端分生

组织形成［24］；水稻 LF1 在 LITTLE ZIPPER 家族

基因 OsZPR4 和 OsHOX1 间形成负的反馈环，通

过影响 IAA 含量调控侧生器官发育［25］；因此候选

基因 Zm00001d025345 作为拟南芥 LITTLE ZIPPER 4 
的同源基因很可能参与调控了玉米茎秆发育。

bHLH 转录因子是植物中重要的转录因子家族之

一，广泛参与各种信号转导及合成代谢途径，拟南

芥中 bHLH 家族成员 PIF7 作为中心调节因子通过

激活相关基因表达促进茎的生长，同为 bHLH 家

族成员的 bHLH48 正调控 PIF7 共同促进下胚轴

的伸长［26-27］；位于 qSD6 位点区间内的候选基因

Zm00001d036807 是 bHLH48 的同源基因，推测作

为转录因子可能通过相关代谢途径进而调控茎秆

的发育进程。果糖 -1，6- 二磷酸酶（FBP）在植物

蔗糖合成途径中起着关键的调控作用，抑制拟南

芥 FBP 时，细胞中蔗糖含量降低，植株生长缓慢，

且鲜重和干重降低［28-29］；将蓝藻的 FBP 在烟草中

过表达，促进了烟草中糖类的合成，进而加速其植

株的生长［30］；位于 qSD3 位点区间内的候选基因

Zm00001d042727 作为果糖 1，6- 二磷酸酶可能通过

参与玉米的蔗糖合成进而影响植株茎秆的生长。其

余候选基因对玉米茎粗的直接或间接影响还需要进

一步的研究分析。综上可见，玉米茎粗受激素信号

途径、转录因子及糖信号途径等一系列调控途径的

影响，具有一定的复杂性。本研究获得的 QTL 位点

和候选基因将为玉米株型的遗传改良提供重要的理

论依据。
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