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基于高密度连锁图谱定位玉米株高 ＱＴＬ
刘敬贤，黄亚群，陈景堂，祝丽英，赵永锋，郭晋杰

（河北农业大学农学院／国家玉米改良中心河北分中心，河北保定０７１０００）

　　摘要：为了解析株高性状的遗传基础，以Ｘ１７８和ＮＸ５３１为亲本构建的１２４份 ＲＩＬ群体为研究材料，基于高密度
ＳＮＰ标记构建的包含７２７８个ｂｉｎ的ｂｉｎ－ｍａｐ连锁图谱，对辛集、保定２个地点ＲＩＬ群体的株高、穗位高、穗位系数３
个性状进行ＱＴＬ定位分析，共检测到１６个ＱＴＬ位点，有９个ＱＴＬ的表型贡献率大于１０．００％。其中辛集检测到７个，
单个ＱＴＬ表型贡献率范围４．６７％～１３．９４％；保定检测到９个，单个ＱＴＬ表型贡献率范围０．３５％～２５．５６％。在２个
环境下检测到ｑＥＨＸ３和ｑＥＨＢ３的置信区间存在重叠。在第１连锁群上２８９．１６～２９６．７７Ｍｂ发现控制株高的 ｑＰＨＢ１
和穗位高的ｑＥＨＢ１－２定位区间相邻。在ｂｉｎ１．０７定位到的ｑＰＨＸ１－１区间内存在ｂｒ２（ｂｒａｃｈｙｔｉｃ２）基因，ｂｉｎ１．０９～１．１
定位到的ｑＰＨＸ１－２区段内存在ｄ８（ｄｗａｒｆ８）基因，ｂｉｎ３．０７定位到的ｑＥＨＸ３区段内存在ｃｃｄ８基因，这３个基因影响节
间的伸长，与株高、穗位高的发育相关。该研究结果为株高相关性状ＱＴＬ精细定位、克隆提供理论依据。
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　　随着我国农业的快速发展，全程机械化生产是解决“三
农”问题的关键。玉米倒伏直接影响机械化生产，而品种自

身抗倒能力的强弱直接决定了能否采用机械化生产。在玉米

的诸多株型性状中，株高、穗位高与玉米抗倒能力密切相关。

Ｈｏｒｎｅｒ等以Ｆ４４和Ｆ６为材料进行７轮回交选择，发现穗位降

低９％，倒伏率减少２５％［１］。张泽民等研究表明，通过降低穗

位系数，可以提高其抗倒性［２］。付志远等研究发现，穗上节

间数与穗位高及穗位系数显著相关，可以通过增加穗上节间

数来减小穗位系数，增强玉米的抗倒性能［３］。而选育抗倒、

适合于机械化收获的玉米品种，必须了解株高、穗位高等性状

的遗传机制。

一些研究者已发现株高、穗位高性状受主基因 ＋多基因
控制，且基因的加性、显性和上位性效应均起作用；在不同的

遗传群体中这些基因作用的大小有差异，以基因的加性效应

为主［４－６］。严建兵等利用简单序列重复（ＳＳＲ）等分子标记对
株高等性状进行定位研究，发现了一些与玉米株高、穗位高有

关的数量性状基因座（ＱＴＬ）［７－１０］。这些相关ＱＴＬ因其定位
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区间大，目前还没有应用于育种实践。虽然，杨梅利用所设计

的ＳＳＲ和Ｉｎｄｅｌ标记对玉米第 ３染色体上控制株高的主效
ＱＴＬｑＰＨ３．２．１、ｑＰＨ３．２．２、ｑＰＨ３．３进行了精细定位，分别将
定位区间缩小到７．６、７．２、１１Ｍｂ，仍无法精准地预测到候选
基因［１１］。

随着高通量、操作简便、成本低廉的第３代测序技术广泛
应用，利用高密度的单点多态（ＳＮＰ）标记检测控制数量性状
的关键位点已成为众多学者的研究工具［１２－１３］。在高粱［１４］、

玉米［１５］、水稻［１６］、小麦［１７］、棉花［１８］等多种作物上均有利用

ＳＮＰ标记对株高等性状进行定位分析的报道。Ｗａｎｇ等利用
ＳＮＰ标记对玉米株高进行定位，发现在控制株高的 ＱＴＬ区间
内存在ｎａ１、ｔｄ１和ｄ３［１９］。

虽然Ｓｈｅｒｉｄａｎ［２０］等学者，利用玉米突变体发现了与株高
相关的基因，但对这些基因几乎未能实现克隆［２０－２１］。到目前

为止，只有Ｔｅｎｇ等对ＺｍＧＡ３ｏｘ２基因进行了克隆［２２］。而利用

高通量的ＳＮＰ标记可将位点定位到较小的区段，实现目标性
状位点的精细定位和候选基因的有效预测。本研究采用玉米

自交系Ｘ１７８和ＮＸ５３１为亲本构建的重组自交系（ＲＩＬ），对
株高相关性状进行调查，并利用高密度的连锁图谱对其进行

定位，挖掘株高相关性状紧密连锁的分子标记，检测主效ＱＴＬ
区域，为株高相关性状ＱＴＬ克隆和分子标记辅助育种提供理
论依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料
以玉米农大 １０８亲本之一 Ｘ１７８和农单 ５亲本之一

ＮＸ５３１杂交，以单粒传法连续自交构建的１２４份Ｆ９重组自交
系（ＲＩＬ）为试验材料。农大１０８和农单 ５均为国家审定品
种，具有广泛种植面积。

１．２　试验设计
ＲＩＬ群体及其２个亲本于２０１７年分别在国家玉米改良

中心河北分中心试验基地（简称保定，ＢＤ，３８°８７′Ｎ，
１１５°４７′Ｅ）和河北农业大学辛集试验基地（简称辛集，ＸＪ，
３７°９４′Ｎ，１１５°２２′Ｅ）进行春播（４月 ２０日）和夏播（６月 １８
日）。２个试验点均采用随机区组试验设计，单行区，２次重
复，小区行长 ３．０ｍ，行间距 ０．６ｍ，种植密度设置为
７５０００株／ｈｍ２，并设置保护行。保定试验点，无前茬作物，播

种前施农家肥作为基肥，在播种前和拔节期各浇灌１次水；辛
集试验点，前茬作物为小麦，施用三元（Ｎ∶Ｐ２Ｏ５∶Ｋ２Ｏ＝
１８∶２０∶５）复合肥做基肥，播种后进行浇水。其他田间管理
同大田生产。

１．３　株高相关性状测定指标及方法
在玉米成株期，对辛集和保定２个试验点 ＲＩＬ群体每株

系选取 ３株进行株高（ｐｌａｎｔｈｅｉｇｈｔ，简称 ＰＨ）、穗位高（ｅａｒ
ｈｅｉｇｈｔ，简称 ＥＨ）的测定，并计算穗位系数 （ｅａｒｈｅｉｇｈｔ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ，简称 ＥＨＣ）［１８］。株高：地面至雄穗顶部的距离
（ｃｍ）；穗位高：地面至穗位节处的距离（ｃｍ）；穗位系数：穗位
高与株高的比值。

１．４　表型数据统计分析
利用 ＳＰＳＳ１９．０对所调查株高、穗位高和穗位系数进行

描述性统计分析、正态性Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ－Ｓｍｉｒｎｏｖ检验。
１．５　遗传连锁图谱的构建及ＱＴＬ定位分析

采用７２７８个ｂｉｎ标记构建的覆盖全基因组２０１７．１３Ｍｂ
ｂｉｎ－ｍａｐ遗传图谱［２３］，根据复合区间作图法（ｃｏｍｐｌｅｘ
ｉｎｔｅｒｖａｌｍａｐｐｉｎｇ，简称ＣＩＭ），使用Ｒ／ｑｔｌ软件包中的ｃｉｍ＿ｓｃａｎ
命令，对株高、穗位高、穗位系数进行 ＱＴＬ定位，ｗｉｎｄｏｗ设为
１０ｃＭ。运行参数为默认值，ＬＯＤ值设置为２．５，ＱＴＬ置信区
间用１．５个ＬＯＤ值衰减方法进行判定，用Ｒ命令的１ｍ来计
算每个ＱＴＬ的加性效应及其对应的表型贡献率。

２　结果与分析

２．１　ＲＩＬ群体及其亲本株高相关性状的表型统计分析
保定和辛集２个试验点ＲＩＬ群体及其亲本株高、穗位高、

穗位系数表型数据统计分析结果见表１。对亲本株高、穗位
高、穗位系数 ３个性状进行差异显著性 ｔ检验发现，亲本
Ｘ１７８的株高、穗位高在辛集环境下极显著低于亲本 ＮＸ５３１
（Ｐ＜０．０１），亲本Ｘ１７８的穗位高在保定环境下显著高于亲本
ＮＸ５３１（Ｐ＜０．０５）。ＲＩＬ群体株高、穗位高、穗位系数在２个
环境下的最大值均高于相应的高值亲本，最小值均低于相应

的低值亲本，表现为双向超亲分离，具有较大的变异范围。对

ＲＩＬ群体株高、穗位高、穗位系数的分布状况进行单样本 Ｋ－
Ｓ检验，Ｐ值为０．７９６～０．９９７，说明３个性状均服从正态分
布。ＲＩＬ群体株高、穗位高、穗位系数３个性状表现典型的数
量性状特征，符合ＱＴＬ定位的要求。

表１　保定和辛集ＲＩＬ群体及其亲本株高、穗位高、穗位系数的描述统计分析

性状 环境
亲本 ＲＩＬ群体

Ｘ１７８ ＮＸ５３１ 均值 标准差 最小值 最大值 偏度 峰值 Ｋ－Ｓ检验Ｐ值 变异系数（％）
株高（ｃｍ） ＸＪ １５４．０５ １７０．７９ １６０．２８ ２１．５８ １１２．７７ ２０８．７２ －０．０２ －０．４５ ０．９９７ ０．１３

ＢＤ １９５．７５ １８６．７５ １７６．０７ １８．９９ １３０．８３ ２１４．５０ －０．２８ －０．３１ ０．８６８ ０．１１
穗位高（ｃｍ） ＸＪ ６３．０９ ７３．３１ ６２．８６ １０．７５ ３５．７０ ９１．４０ ０．１９ －０．０３ ０．７９６ ０．１７

ＢＤ ９７．１５ ８０．１５ ７６．３５ １０．９２ ４８．０３ ９７．９５ －０．０６ －０．４３ ０．９８０ ０．１４
穗位系数 ＸＪ ０．４１ ０．４３ ０．３９ ０．０４ ０．２９ ０．５０ ０．１７ ０．２２ ０．９３３ ０．１１

ＢＤ ０．５０ ０．４３ ０．４３ ０．０４ ０．３３ ０．５１ －０．２２ －０．１４ ０．９５７ ０．０９

　　注：数据后表示在０．０５水平上差异显著；表示在０．０１水平上差异显著。表２同。

　　对株高、穗位高、穗位系数两两性状间相关性进行分析
（表２）发现，在保定和辛集２个环境下株高、穗位高、穗位系
数之间的相关性质是一致的，株高与穗位高表现为高度正相

关关系，其相关系数分别为０．８０７、０．８０８；穗位高与穗位系数
间也表现出极显著正相关关系，相关系数分别为 ０．７３５、
０５９５。这表明株高、穗位高、穗位系数之间应该存在着共同
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表２　玉米株高、穗位高、穗位系数之间的表型相关性

性状 株高 穗位高 穗位系数

株高　　 ０．８０８ ０．０１６
穗位高　 ０．８０７ ０．５９５

穗位系数 ０．２ ０．７３５

　　注：左下为保定相关系数；右上为辛集相关系数。

的遗传基础或一致的ＱＴＬｓ。
２．２　高密度遗传连锁图谱的构建

利用已获得的７２７８个重组 ｂｉｎ标记，构建的高密度 ｂｉｎ
标记遗传图覆盖全基因组２０１７．１３Ｍｂ，相邻的２个ｂｉｎ之间
的物理距离最大为 ３．２８Ｍｂ，最小为 ８０．００ｋｂ，平均为
２７７．００ｋｂ；构建的遗传连锁图谱总长为２５６９．００ｃＭ，相邻的

ｂｉｎ标记之间平均遗传距离为０．３５ｃＭ。
２．３　ＲＩＬ群体各个株型相关性状的ＱＴＬ分析

对玉米ＲＩＬ群体株高、穗位高、穗位系数３个性状进行
ＱＴＬ定位分析，共定位到１６个 ＱＴＬ（表３），其中在辛集检测
到７个，分布在１、２、３、４号染色体上，单个 ＱＴＬ表型贡献率
为４．６７％～１３．９４％，其中有 ４个 ＱＴＬ的表型贡献率大于
１０００％，单个ＱＴＬ的遗传图距为４．２７～１７．７９ｃＭ，物理距离
为１．６７～１０．２１Ｍｂ，其中有２个ＱＴＬ的物理距离在５．００Ｍｂ
以内；在保定检测到９个，分布在１、３、４、７号染色体上，单个
ＱＴＬ表型贡献率范围为０．３５％ ～２５．５６％，其中有５个 ＱＴＬ
的表型贡献率大于１０．００％，单个 ＱＴＬ的遗传图距为２．０７～
１８．８３ｃＭ，物理距离为１．１４～１０．３５Ｍｂ，其中有６个 ＱＴＬ的
物理距离在５．００Ｍｂ以内。

表３　两环境ＲＩＬ群体株高相关性状的ＱＴＬ分析

性状 ＱＴＬ 环境 染色体
ＱＴＬ峰点 ＱＴＬ

遗传位置（ｃＭ）物理位置（Ｍｂ） ｂｉｎ 物理区间（Ｍｂ） ＬＯＤ值 贡献率（％）加性效应
株高ＰＨ ｑＰＨＸ１－１ ＸＪ １ ２８６．４１ ２０２．２２ １．０７ ２０１．２３～２０２．９０ ４．８３ ７．２３ １５．７８

ｑＰＨＸ１－２ １ ３６９．３１ ２６９．０４ １．０９～１．１０ ２６４．１１～２７４．１４ ２．６９ １３．９４ －１６．９５
ｑＰＨＢ１ ＢＤ １ ４４９．３８ ２９６．３４ １．１１ ２９５．６３～２９６．７７ ３．８６ ８．３８ １１．７０
ｑＰＨＢ７－１ ７ ８．０３ ３．５４ ７．００～７．０１ ２．１３～５．６７ ４．６２ ７．２９ －１５．０６
ｑＰＨＢ７－２ ７ ９９．１８ １４７．５１ ７．０３ １４２．４７～１５２．５４ ３．２５ １９．４４ １６．３１

穗位高ＥＨ ｑＥＨＸ２ ＸＪ ２ １０１．７８ ２５．９７ ２．０３～２．０４ ２３．６３～２８．５９ ４．９１ １１．４９ ７．１９
ｑＥＨＸ３ ３ １５６．６８ ２０４．７５ ３．０７ １９４．７７～２０４．９８ ３．１２ １２．２２ －７．５８
ｑＥＨＢ１－１ ＢＤ １ ５１．５６ １７．９２ １．０２ １７．６６～１９．６０ ３．９３ ５．９６ －８．７１
ｑＥＨＢ１－２ １ ４０７．６０ ２９０．５１ １．１１ ２８９．１６～２９２．７３ ３．０３ ０．３５ ５．８３
ｑＥＨＢ３ ３ １５６．６８ ２０７．７４ ３．０７～３．０８ ２０２．５３～２０８．５１ ５．６６ １３．９２ －１０．９２
ｑＥＨＢ７ ７ ８５．９０ １３４．２４ ７．０３ １３３．３８～１３７．８０ ７．１４ ２５．５６ １２．１８

穗位系数ＥＨＣ ｑＥＨＣＸ２－１ ＸＪ ２ １１７．８９ ４２．３９ ２．０４ ３９．２７～４７．４６ ２．６２ ５．８０ ０．０２
ｑＥＨＣＸ２－２ ２ ２７２．６８ ２１０．９３ ２．０８ ２０７．８２～２１３．３６ ２．９０ ４．６７ －０．０２
ｑＥＨＣＸ４ ４ １８８．６８ １８２．６０ ４．０７～４．０８ １７９．０１～１８８．５２ ４．４６ １０．０４ ０．０３
ｑＥＨＣＢ４ ＢＤ ４ ９２．８６ ７１．６３ ４．０５ ７１．０５～８１．４０ ３．８９ １７．５５ －０．０３
ｑＥＨＣＢ７ ７ １１５．８９ １５８．６０ ７．０４ １５６．８９～１６０．０８ ４．２１ １５．５７ ０．０３

　　株高定位到 ５个 ＱＴＬ，分布在 １、７染色体上，可解释
７．２３％～１９．４４％的表型变异。在第１染色体２６９．０４Ｍｂ位
置上的ｑＰＨＸ１－２可解释１３．９４％的表型变异，在第７染色体
１４７．５１Ｍｂ位置上的ｑＰＨＢ７－２可解释１９．４４％的表型变异，
并且ｑＰＨＸ１－２和 ｑＰＨＢ７－２的增效等位基因均来自母本
Ｘ１７８。穗位高定位到６个ＱＴＬ，分布在第１、２、３、７染色体上，
可解释０．３５％～２５．５６％的表型变异，其中定位到４个 ＱＴＬ
的表型贡献率大于１０．００％，ｑＥＨＸ２和 ｑＥＨＢ３的增效等位基
因均来自父本ＮＸ５３１，ｑＥＨＸ３和ｑＥＨＢ７的增效等位基因均来
自母本 Ｘ１７８，其中 ｂｉｎ３．０７（２０４．７５Ｍｂ）位置上的 ｑＥＨＸ３和
ｂｉｎ３．０７～３．０８（２０７．７４Ｍｂ）位置上的 ｑＥＨＢ３的峰值物理位
置相距５．９８Ｍｂ，其置信区间存在重叠，说明该区段上控制穗
位高的ＱＴＬ具有较强的稳定性与可靠性。第１连锁群上在
２８９．１６Ｍｂ～２９６．７７Ｍｂ之间发现控制穗位高和株高 ＱＴＬ定
位区间临近，可能是存在紧密连锁的控制株高、穗位高的基

因，也可能是一因多效。穗位系数检测到６个 ＱＴＬ，分布在
２、４、７染色体上，可解释４．６７％ ～１７．５５％的表型变异，３个
ＱＴＬ的表型贡献率大于１０．００％，其中在第４染色体ｂｉｎ４．０５
（７１．６３Ｍｂ）位置上的ｑＥＨＣＢ４可解释的表型贡献率最大。

３　结论与讨论

本研究发现辛集、保定２个环境下株高、穗位高和穗位系
数表型值间相关关系与 ＱＴＬ定位相关性近似一致。如株高
与穗位高表现出高度的相关关系，在第 １连锁群上
２８９．１６Ｍｂ～２９６．７７Ｍｂ发现控制株高的 ｑＰＨＢ１和穗位高的
ｑＥＨＢ１－２定位区间临近。这一研究结果也证实了其他研究
试验［２４］。李清超等在多个区域同时检测到控制株高和穗位

高的ＱＴＬ，并且株高和穗位高具有较强的相关关系［２４］。

株高、穗位高是重要的农艺性状，是抗倒、机械化收获的

重要指标参数。本研究利用高密度连锁图谱，检测到１６个与
株高、穗位高、穗位系数相关的ＱＴＬ。该定位结果与前人研究
进行比较，发现本研究在第１染色体１７．６６～１９．６０Ｍｂ区段
检测到的控制穗位高的ｑＥＨＢ１－１，位于李浩川等定位到的穗
位高ＱＴＬ区间内［２５］；在第３染色体１９４．７７～２０４．９８Ｍｂ区段
检测到控制穗位高的 ｑＥＨＸ３和２０２．５３～２０８．５１Ｍｂ区段检
测到控制穗位高的ｑＥＨＢ３，在第３染色体上检测到控制穗位
高的ＱＴＬ与杨晓军等［９］、Ｇｕａｎ等［２１］、Ｌｉ等［２６］的定位结果存

在重叠，并且 ｑＥＨＸ３和 ｑＥＨＢ３的峰值物理位置相距
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２．９９Ｍｂ；在第７染色体１３３．３８～１３７．８０Ｍｂ区段检测到控制
穗位高的ｑＥＨＢ７，该ＱＴＬ位于杨晓军等在第７染色体上检测
到控制穗位高的ＱＴＬ定位区间内［９］；在第２染色体３９．２７～
４７．４６Ｍｂ区段检测到控制穗位系数的ｑＥＨＣＸ２－１，与李浩川
等定位到的穗位高ＱＴＬ区间存在重叠［２５］。Ｇｕａｎ等在ｑＥＨＸ３
定位区间内发现 ｃｃｄ８基因，通过影响玉米节间的伸长，影响
玉米穗位高［２１］。依据这些位点在不同的群体、不同试验环境

均被检测到这一结果，认为 ｑＥＨＢ１－１、ｑＥＨＸ３、ｑＥＨＢ３、
ｑＥＨＢ７、ｑＥＨＣＸ２－１是真实存在的，为遗传稳效 ＱＴＬ，是控制
株高的重要位点。

本研究在ｂｉｎ１．０７（２０１．２３～２０２．９Ｍｂ）区段定位到株高
的ｑＰＨＸ１－１，其定位区间仅有１．６７Ｍｂ，生物信息学研究发
现在该区域内存在 ｂｒ２（ｂｒａｃｈｙｔｉｃ２）基因。玉米中 ｂｒ２基因编
码ＡＢＣ转运体，参与生长素的极性运输，玉米 ｂｒ２的突变主
要影响下部茎节间的生长［２７］。在 ｂｉｎ１．０９－１．１０（２６４．１１～
２７４．１４Ｍｂ）位置上定位到株高的 ｑＰＨＸ１－２，在这一区段内
存在ｄ８（ｄｗａｒｆ８）基因。拟南芥、小麦、玉米中的 ＧＡＩ，Ｒｈｔ－１
和ｄ８为直系同源基因，ＧＡＩ、Ｒｈｔ－１和 ｄ８基因编码含有 ＳＨ２
结构域，类似于核转录因子的蛋白质，可能参与赤霉素信号转

导［２８］。在ｂｉｎ３．０７（１９４．７７～２０４．９８Ｍｂ）位置上定位到株高
的 ｑＥＨＸ３，在这一区段内存在 ｃｃｄ８（ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｃｌｅａｖａｇｅ
ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅ８）基因。Ｇｕａｎ等发现 ｃｃｄ８基因参与独角金内酯
的信号转导途径，Ｚｍｃｃｄ８突变会显著降低茎直径，影响植株
节间的伸长，使不定根发育迟缓［２１］。
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