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玉米穗长主效 QTL q21EL-GZ 的精细定位
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摘要：穗长作为玉米产量的重要构成因子之一，具有较产量性状遗传力高的优势。研究穗长性状变异的遗传基础对于进

一步解析玉米产量性状形成的遗传机制具有重要意义。本研究以课题组前期定位到的一个穗长主效 QTL q21EL-GZ 为研究

对象，以黄早四作轮回亲本构建的携带目标区段的次级分离群体为材料，利用 Sequenom SNP 技术对含目标区段的 BC1F2 群

体进行基因型鉴定，结合 BC1F2 和 BC1F2：3 群体的穗长表型鉴定进一步缩小目标区段，将穗长主效 QTL q21EL-GZ 由 1 Mb 缩

小到 187.58 kb 范围内。基于公共表达谱数据，利用生物信息学分析法筛选出 q21EL-GZ 的 3 个候选基因 MTD1、RSH2 和

APK1B，为下一步的候选基因克隆和功能研究提供了基础靶标。

关键词：玉米；穗长；精细定位；候选基因

Fine Mapping of the Ear Length Major QTL q21EL-GZ in Maize
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Abstract：Ear length is one of yield components and shows higher heritability than that of yield trait in 
maize. Unlocking its genetic basis is important in order to understand the mechanism of maize yield formation. 
This study analyzed an ear length major QTL q21EL-GZ that was identified in our research group. The secondary 
segregation population（BC1F2）harboring the desirable target was used for the genotyping by taking use of the 
Sequenom SNP technology. The ear length was determined using BC1F2 and derived BC1F2：3 families. The target 
region containing q21EL-GZ was further narrowed by using the group t test analysis method to a 187.58 kb 
interval. Based on the transcriptional profiles，three candidate genes MTD1，RSH2 and APK1B of q21EL-GZ were 
identified，which would be important targets in gene isolation and functional mechanism analysis.
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玉米作为重要的粮食、饲料和能源作物之一，是

社会发展和国家安全的重要保障。为满足不断增长

的粮食需求，需进一步提高玉米产量［1-2］。产量性状

是受多基因控制的数量性状，其遗传基础较为复杂，

受环境影响较大，直接解析其遗传基础和分子机制

的困难较大［3-4］。玉米穗长是影响产量的关键因子

之一，适当提高穗长能够有效提高产量［5-8］。因此，

将玉米产量分解为穗长等产量相关性状，能够有效

解析其变异的遗传基础，并进一步提高分析结果的

分辨率，对揭示产量变异的遗传机制以及实现产量
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性状遗传改良具有重要意义。

近年来，研究者利用不同的作图群体对玉米

穗 长 性 状 变 异 的 遗 传 基 础 进 行 了 大 量 研 究。Li 
等［9］以丹 232 和爆裂玉米自交系 N04 组建的 258
份重组自交系（RIL）为材料，结合 SSR 标记定位

到 14 个穗长 QTL。王帮太等［10］以玉米综 3 为供

体、87-1 为受体构建的 143 份玉米单片段代换系

（CSSL）为材料，共检测到 20 个穗长 QTL。Jansen
等［11］以 B73×Mo17 构建的 RIL 群体为材料，共检

测到 6 个穗长 QTL，分别位于第 1、5、8、9 号染色

体 上。Chen 等［12］以 昌 7-2 和 787 构 建 F2 分 离 群

体为材料，在第 4、5 号染色体上定位到 2 个穗长

QTL。Huo 等［13］利用 Mo17、TY6、W138 三个优良

自交系构建的两套 F2：3 家系为材料，共检测到 11 个

穗长 QTL，其中一个稳定的 QTL qEL1.10 在 2 个群

体中被检测到。Zhao 等［14］以廊黄、TS141 和昌 7-2
为亲本构建的两套 F2：3 群体为材料，共检测到 9 个

穗长 QTL，单个 QTL 可解释 4.0%~17.2% 的表型变

异。Shi 等［15］利用 240 个双单倍体（DH）系群体

为材料，结合 SNP 标记的基因型鉴定结果，共鉴定

出 5 个控制穗长变异 QTL；且在第 1 号染色体上发

现一个 QTL 成簇现象，包含穗长 QTL（qEL1）、穗

粗 QTL（qED1）和穗轴粗 QTL（qCD1）重叠定位。

李秀诗等［16］以 Suwan 1（Suwan 1C10）及其衍生群

体（苏兰 1 号 C0）的不同改良世代为材料，结合全

基因组关联分析策略，共检测到 13 个控制穗长相

关的 QTNs。Yang 等［17］以郑单 958 构建的 DH 系

为材料，共检测到 8 个穗长 QTL，单个 QTL 可解释

7.69%~13.12% 的表型变异；其中 2 个穗长 QTL 在

4 个环境均稳定表达。这些研究结果为深入剖析产

量形成的遗传机制提供了丰富的遗传学依据，但穗

长作为复杂的数量性状，是由多个等位基因共同作

用的结果；且不同研究者因为所用标记类型、标记

数量、群体类型、群体大小等的差异，导致研究结果

不尽相同。因此，进一步利用不同类型材料构建的

双亲分离群体为材料，结合高通量基因型鉴定策略，

挖掘玉米穗长相关性状变异的遗传位点并进行精细

定位，对于进一步揭示玉米穗长变异的遗传基础能

够提供更丰富的理论依据。

在 QTL 定位结果的基础上，关于玉米穗长基

因挖掘的研究也逐渐被报道出来。Zhou 等［18］利

用 F2：3 家系、四交群体和关联分析群体为材料，对

穗长相关候选基因进行分析，鉴定出 3 个分别与生

长素运输、细胞增殖和发育调节有关的候选基因。

Jia 等［19］ 利用以穗长、穗行数多效 QTL qKNR6 位

靶标，通过构建目标区段次级分离群体，进一步将

qKNR6 缩小到 0 ~110 kb 之间，筛选并克隆了一个

编码一种丝氨酸 / 苏氨酸蛋白激酶的关键候选基因

Zm0001d036601；深入研究发现 Zm0001d036601 能

够介导 ARF Gtpase 激活蛋白（AGAP）磷酸化，而

AGAP 的突变会导致分生组织变短和行粒数减少，

表明 Zm0001d036601 可通过磷酸化 AGAP 间接调

控穗长发育。这些研究结果为深度揭示玉米穗长性

状变异尤其是为穗长相关基因的图位克隆提供了很

好的借鉴。

本研究以课题组前期定位到的具有较高遗传效

应的穗长主效 QTL q21EL-GZ 为目标区段 ［20］，以黄

早四为轮回亲本构建的含目标区段双亲分离群体为

材料，运用目标区段捕获技术对分离后代进行基因

型鉴定，结合不同环境下 BC1F2、BC1F2：3 分离群体

的穗长表型评价结果，利用成组 t 测验方法实现目

标区段的精细定位。在此基础上，基于公共表达数

据库，结合生物信息学分析策略，鉴定出穗长变异相

关的候选基因；一方面能够为深度解析玉米穗长形

成的遗传基础提供更深入更丰富的遗传学依据，同

时也能为基于分子辅助改良玉米产量相关性状提供

更多的理论支持。

1　材料与方法

1.1　试验材料及群体构建

课题组前期以短穗型自交系黄早四与长穗型自

交系 Mo17 构建的 F2：3 群体为材料，在 1 号染色体

上定位了一个穗长主效 QTL q21EL-GZ，可解释表

型变异的 17.38%［20］。本研究以该 QTL 为靶标，以

黄早四作轮回亲本；利用分子辅助选择方法筛选目

标区段杂合株与黄早四回交构建 BC1 分离群体，并

自交构建了 1500 株 BC1F2 群体及 BC1F2：3 分离群

体，以该群体为试验材料对 QTL q21EL-GZ 进行精

细定位。

1.2　田间表型数据鉴定与分析　

2018 年冬，在海南构建目标区段 BC1 分离群

体；2019 年春，在贵阳种植并自交获得含目标区段

F2 种子；2019 年冬在海南三亚种植含目标区段 F2 单

株并取样做基因型鉴定，自交获得含目标区段 F2：3 群

体，同时对穗长性状进行单株鉴定。2020 年春分别

在贵州安顺、贵州毕节种植含目标区段 F2：3 群体，待

成熟收获风干后进行穗长表型评价，考察标准依据

石云素等［21］编制的《玉米种质资源描述规范与数
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据标准》执行。试验采用完全随机区组设计，单行

种植，行长 3.5 m，每行 14 株，行距 0.7 m，2 次重复。

大田管理与当地玉米种植管理一致。表型数据整理

利用 Excel 2019 软件完成，方差分析、描述性统计

分析利用 SPSS 5.0 软件完成。

1.3　目标区段基因型鉴定及 q21EL-GZ 的精细定位

根 据 目 标 QTL 的 物 理 位 置，结 合 MaizeGDB
（https：//www.maizegdb.org/）数 据 库，参 考 B73 
RefGen_v4 基因组数据，利用引物设计软件 Assay 
design3.1，设计了 100 个 SNP 标记均匀覆盖于 QTL 
q21EL-GZ，根据这些标记在双亲的多态性情况，筛

选出 30 个高质量 SNP 标记，用于鉴定含目标区段

F2 群体的基因型。玉米 9 叶期取单株幼嫩叶片，采

用 CTAB 法提取基因组 DNA，质检合格后将样品送

北京康普森公司，利用 Sequenom 测序平台的质谱

SNP 分型方法对目标区段进行捕获测序，获取区段

基因型数据。基于 30 个标记对目标区段 F2 群体的

基因型鉴定结果，过滤掉缺失率大于 20% 且具有多

态性的数据后，获得 6 个高质量 SNP 标记（表 1），

用于后续的精细定位分析。基于目标区段 F2 基因

型鉴定结果和含目标区段 F2：3 群体在不同环境下

的穗长表型鉴定数据，利用 SAS 软件中的成组 t 测

验分析方法进行相关性检验，进一步缩小目标 QTL 
q21EL-GZ 并实现精细定位。

表 1　6 个高质量的 SNP 标记信息
Table 1　6 high-quality SNP marker information

SNP 标记

SNP marker

等位基因

类型

Allele type

正向序列

Forward sequence（5′–3′）
反向序列

Reverse sequence（5′–3′）

Chr1_211038687 C/T ACGTTGGATGTTAGACCATCTGGTCCCTTC ACGTTGGATGTTCTGCTGGACATCACCTAC

Chr1_211043951 C/T ACGTTGGATGGCTTCGACTTCCGCAGAATC ACGTTGGATGGTGCAGTGCTTACAGTAGAC

Chr1_211112771 C/T ACGTTGGATGCTTGTGGTTAACCCTCGGTC ACGTTGGATGATCTAATGGAGCGAGTCGGG

Chr1_211231528 A/G ACGTTGGATGACGTCACAACGCGCGTCAT ACGTTGGATGAGCTGTAGACGTCGCTCTTG

Chr1_211232841 A/G ACGTTGGATGAGCAATCCTACGAAGCAGAG ACGTTGGATGCGCCTCATAGGCTTGTTTGG

Chr1_211243993 C/T ACGTTGGATGGCACTAAGTATGAGCAACCC ACGTTGGATGAACCTCGAGTGGTCTCGACA

2　结果与分析

2.1　穗长性状表型变异

3 个环境下穗长表型评价结果显示，黄早四

的 平 均 穗 长 分 别 为 11.45 cm、10.54 cm、10.73 cm；

Mo17 的平均穗长分别为 17.7 cm、15.96 cm、16.62 cm 
（表 2），穗长性状在双亲之间表现出显著差异，且在

不同环境中能稳定遗传（图 1）。目标区段 F2 后代

的穗长均值为 10.41 cm，最大值为 18 cm，最小值为 
6 cm，变异系数为 25.07%；目标区段 F2：3 的穗长均值

为 11.26 cm，最大值为 18 cm，最小值为 6.27 cm，变异

系数为 16.88%；表明选取穗长差异大的亲本构建分离

群体具有丰富的遗传变异，且不同环境下的分离群体

偏度与峰度均在 -1~1 之间，呈现出拟正态分布趋势 
（表 2）。

2.2　玉米穗长主效 QTL q21EL-GZ 的精细定位

以 B73 RefGen_v4 基因组序列为参考，设计均匀

覆盖该目标 QTL 的 100 个 SNP 标记，筛选出 30 个均

匀分布的高质量 SNP 标记对分离后代进行基因型鉴

定。基于筛选出的 6 个高质量 SNP 标记对目标区段 F2

基因型鉴定，结合含目标区段 F2：3 群体穗长表型鉴定

结果，利用 SAS 软件成组 t 测验对区段内 6 个 SNP 标

记进行单标记分析；结果表明，仅标记 Chr1_211112771
存在显著性差异，说明控制穗长主效 QTLq21EL-GZ
与该标记连锁（图 2）。运用筛选的 6 个 SNP 标记

与 BC1F2 的目标区段基因型鉴定结果，可将含目标区

段 F2：3 群体分为 4 种重组类型（图 3）；结合 2020 年

春的含目标区段 F2：3 群体分别在贵州安顺、贵州毕节

的穗长表型鉴定数据，对不同重组类型进行成组 t 测

验。结果表明：在 P < 0.01 水平上，亲本 Mo17（P1）的

穗长显著大于亲本黄早四（P2）的穗长，含供体片段的

重组类型 E1、E2 的穗长显著大于亲本黄早四的穗长，

重组类型 E3 均值大于亲本黄早四但无显著差异，E4 穗

长与受体亲本类型之间亦无显著差异（表 3）；说明穗长

主效 QTL q21EL-GZ 不在标记 Chr1_211043951 的左边，

也不在标记 Chr1_211231528 的右边。结合以上结果，

将交换点确定在标记 Chr1_211043951~Chr1_211231528
之间，进一步将穗长主效 QTL q21EL-GZ 缩小在标记

Chr1_211043951~Chr1_211231528 之间，大小为 187.58 kb。
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图 1　亲本黄早四和 Mo17 的穗长比较
Fig.1　Comparison of ear length of parental Huangzaosi and Mo17

表 2　亲本及区段分离群体的穗长统计
Table 2　The statistic of ear length of parents and regional isolated families

环境

Environment

亲本的均值 ± 标准差（cm）

Mean±SD
群体的穗长参数

Parameters of ear length in populations

黄早四

Huangzaosi
Mo17

群体

Population
株数

No.
均值 ± 标准差（cm）

Mean±SD
范围（cm）

Range
变异系数（%）

CV
偏度

Skewness
峰度

Kurtosis

2019 年海南

2019 Hainan
11.45±1.46 17.7  ±1.05** BC1F2 398 10.41±2.38   6~18 25.07 0.24 -0.197

2020 年安顺

2020 Anshun
10.54±1.21 15.96±0.92** BC1F2：3 379 10.56±1.78    6.27~15.15 16.86 0.149 -0.291

2020 年黔西

2020 Qianxi
10.73±0.7 16.62±1.08** BC1F2：3 306 11.95±2.02 7.5~18 16.9 0.398 -0.222

** 表示在 P<0.01 水平上差异显著，下同
** means significant at the P<0.01 level，the same as below

图 2　目标区段内标记显著性检验
Fig.2　Significance test of markers in the target segment
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A：主效 QTL 初定位区段；B：亲本和 4 种重组类型，黑色与灰色填充颜色分别代表来自 Mo17（P1）和来自黄早四（P2）的染色体片段

A：the primary QTL initial location segment，B：the parent and the 4 recombination types，the black and gray fill colors represent the chromosome 
fragments from Mo17（P1）and Huangzaosi（P2）

图 3　q21EL-GZ 的精细定位
Fig.3　Fine mapping of q21EL-GZ

表 3　目标区段不同重组类型对应的穗长效应比较
Table 3　The comparing of ear length between pair-recombines

重组类型

Recombination type

贵州安顺 Anshun，Guizhou 贵州毕节 Bijie，Guizhou

均值±标准差

Mean±SD
株数

No.
均值 ± 标准差

Mean±SD
株数

No.

P1 15.96±0.92** 10 16.62±1.08** 10

E1 12.82±1.12** 7 12.48±1.46** 7

E2 11.89±1.15** 21 12.49±1.77** 19

E3 11.25±1.39 9 11.90±2.04 9

E4 8.89±1.29 6 10.25±1.54 6

P2 10.54±1.21 10 10.73±0.7 10

2.3　候选基因鉴定

利 用 生 物 信 息 学 分 析 方 法，基 于 Gramene
（http：//ensemble.Gramene.org）公共数据库，目标区

段内共存在 9 个候选基因。结合玉米基因组及遗传

学数据库 Zeamap（www.zeamap.com/），基因功能注

释有 5 个明确功能注释的候选基因（表 4）。

结合玉米自交系 B73 的 RNA-seq 基因表达谱

分析结果显示，Zm00001d032058、Zm00001d032060
在 节 间、分 生 组 织、穗 原 基、雌 穗、花 丝、胚 中 均

有 表 达；Zm00001d032058 在 雌 穗 中 表 达 量 最 高

达 16.7，Zm00001d032060 在 成 熟 叶 中 表 达 量 最

高 达 17.9。Zm00001d032062 在 雌 穗、花 丝、初 生

根中不表达外，其他部位均有表达，但表达量较

低。Zm00001d032064 在 整 个 玉 米 生 长 期 均 未 表

达。Zm00001d032069 基 因 只 在 穗 原 基、雌 穗、花

丝、胚与初生根中表达，且在胚中表达量最高。根

据 表 达 谱 的 比 对 分 析 表 明 Zm00001d032058、

Zm00001d032060 和 Zm00001d032069 可 能 是 调 控

穗长主效 QTL q21EL-GZ 的候选基因（图 4）。
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表 4　目标区段内候选基因功能注释
Table 4　Function annotation of candidate genes in target segment

基因编号

Gene ID
水稻同源基因

Homologous gene
注释

Annotation

Zm00001d032058 Os08g0458200 甘露醇脱氢蛋白酶

Zm00001d032059 - 未注释

Zm00001d032060 Os08g0457600 GTP 磷酸激酶 RSH2 蛋白

Zm00001d032061 - 未注释

Zm00001d032062 - 线粒体输入性内膜转位酶亚单位家族蛋白

Zm00001d032063 - 未注释

Zm00001d032064 Os02g0168500 岩藻糖基转移酶家族蛋白

Zm00001d032066 - 未注释

Zm00001d032069 OsRLCK255 蛋白激酶 APK1B

- 表示无同源基因

- means no homologous genes

 

图 4　5 个候选基因的表达热图
Fig.4　The expression hot-plot of 5 candidate genes 

3　讨论

课题组前期应用高密度 SNP 标记对 F2：3 群体

进行产量相关性状的 QTL 定位，在第 1 号染色体

bin1.07 区间定位到 1 个穗长主效 QTL，可解释表

型变异的 17.38%，命名为 q21EL-GZ，大小为 1 Mb。

Li 等［9］以 Dan232× 爆裂型自交系 N04 构建的 258
个 RIL 群 体 为 材 料，在 区 间 bnlg1556~phi039（bin 
1.07~1.08）内检测到一个穗长主效 QTL，与本研究候

选区段较为一致。报道显示，该区段内存在与玉米粒

长、出籽率等产量相关性状变异相关的 QTL［22-23］，但

关于该区段内基因的功能研究则未见报道。在此基

础上，本研究通过构建含目标区段 F2 群体和含目标

区段 F2：3 群体，结合区段捕获技术快速将目标区段

缩小到 187.58 kb 的范围内，实现了目标 QTL 的精

细定位，且该 QTL 与穗长变异显著相关，为玉米产

量相关性状 QTL 的精细定位提供了新的借鉴。

在玉米穗花序发育过程中，雌穗由生殖腋生

分生组织发育，其发育过程受一系列复杂的生理

调节机制影响［24］，前人利用突变体的研究表明，

PINOID 相关激酶基因 BIF2 和生长素吲哚 -3- 乙
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酸（AUX/IAA）相 关 基 因 BIF1 和 BIF4 在 花 序 腋

生分生组织的启动中起重要作用［25-27］，说明生长素

在玉米穗部小花数的调控中起着关键作用。本研

究筛选获得 5 个候选基因，其中 Zm00001d032058、

Zm00001d032060 和 Zm00001d032069 基 因 都 在 雌

穗中表达。Zm00001d032058 是一个甘露醇脱氢酶

（MTD）家族蛋白，在细胞中常作为渗透压调节剂

和相容溶质，提高细胞的耐逆性［28］，其表达受到高

度调控，通过调节甘露醇的转化及利用，以响应各

种刺激，且在生长活跃的幼根、幼叶中高表达［29］。

Zm00001d032060 是 一 个 RSH（Rel/Spot Homolog）

蛋白酶，RSH 酶是鸟苷四磷酸（ppGpp）代谢的核

心蛋白酶。在细胞内 ppGpp 起着重要的调节作用，

RSH 能够参与 ppGpp 的合成与分解［30］；在拟南芥

中，RSH 参与环境胁迫的响应，控制 ppGpp 介导细

胞生理活动，且主要在质体中发挥作用，并在花中高

表达［31］。Zm00001d032069 是一个蛋白激酶超家族

基因，在有丝分裂、胞质分裂和细胞周期调控中起着

核心作用［32］。在拟南芥中，APK1 蛋白激酶主要在

保卫细胞中表达，通过调控气孔张合度保护自身不

受损害［33］，但 Takashi 等［34］利用 APK1 在大肠杆菌

中的表达分析，表明 APK1 可磷酸化丝氨酸 / 苏氨

酸残基。

4　结论

本研究将玉米穗长 QTL q21EL-GZ 从 1 Mb 缩

小 到 187.58 kb 的 范 围 内，实 现 了 目 标 QTL 的 精

细定位，候选基因分析发现该区域包括 5 个候选 
基 因，其 中 Zm00001d032058、Zm00001d032060 和

Zm00001d032069 具有促进增长发育相关功能，可

能是 q21EL-GZ 的候选基因，基因功能还需要进一

步研究。
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