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摘要:玉米百粒重是一个复杂的数量性状,受多个微效基因调控。 截至目前,影响玉米百粒重的数量性状位点

( quantitative
 

trait
 

loci,
 

QTL)已有报道,然而,玉米百粒重的遗传基础依然不清楚。 本研究以大粒地方品种 ‘ 白马

牙’为供体亲本,以小粒玉米自交系 B73 为轮回亲本,构建了一个包含 318 个家系的染色体片段代换系 ( chromo-
somal

 

segment
 

substitution
 

lines,
 

CSSLs)群体。 为了鉴定该群体的百粒重遗传变异特性,在 2 个环境进行了百粒重

鉴定与统计分析,结果表明,该性状存在较为广泛的遗传变异,且在不同环境中相对稳定,遗传力为 84. 86% 。 利用

10
 

K 玉米单核苷酸多态性( single
 

nucleotide
 

polymorphism,
 

SNP)芯片对该群体进行基因型鉴定,结合其 2 个环境百

粒重表型、最佳线性无偏预测值( best
 

linear
 

unbiased
 

prediction,
 

BLUP)数据进行玉米百粒重 QTL 定位,共检测到 4
个与玉米百粒重有关 QTL 位点,分别位于 3、4 和 5 号染色体,对数优势值( logarithm

 

of
 

odds,
 

LOD)值范围为 2. 59 ~
3. 11,表型变异贡献率 ( phenotypic

 

variation
 

explained,
 

PVE) 范围为 0. 64% ~ 4. 93% ,加性效应 ( additive
 

effects,
 

ADD)范围为 0. 42 ~ 1. 59。 其中 qHKW3. 04 和 qHKW4. 05 在谷城和 BLUP 中被共同检测到,qHKW3. 04 位于 3 号染

色体上,区间为 3_13471669 ~ 3_19266199,平均 LOD 值为 2. 65,平均 PVE 为 4. 08% ,平均 ADD 为 0. 58;qHKW4. 05
位于 4 号染色体上,区间为 4_82802932 ~ 4_82919355,平均 LOD 值为 2. 93,平均 PVE 为 4. 50% ,平均 ADD 为 0. 60。
对效应值较大且候选区间较小的 qHKW4. 05 进行候选基因筛选,结果显示,该区间共包含 3 个候选基因,其中

Zm00001d050400 编码了 R2R3-MYB 转录因子家族蛋白 MYB28,且其同源基因被报道参与玉米籽粒中淀粉合成来

影响玉米籽粒大小,因此将该基因作为 qHKW4. 05 关键候选基因。 此外,2 个主效 QTL( qHKW3. 04 和 qHKW4. 05)
优异等位基因的聚合显著提高了玉米的百粒重 0. 72

 

g。 本研究可为分子标记辅助选择育种提供有效遗传位点,为精

细定位和克隆百粒重相关基因提供参考。
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Abstract:
  

Hundred-kernel
 

weight
 

( HKW)
 

of
 

maize
 

is
 

a
 

complex
 

quantitative
 

trait
 

regulated
 

by
 

multiple
 

minor-effect
 

genes.
 

To
 

date,
 

although
 

quantitative
 

trait
 

loci
 

( QTL)
 

associated
 

with
 

HKW
 

in
 

maize
 

have
 

been
 

reported,
 

while
 

the
 

genetic
 

basis
 

of
 

HKW
 

of
 

maize
 

is
 

still
 

unclear.
 

Based
 

on
 

this,
 

a
 

population
 

of
 

318
 

chromosomal
 

segment
 

substitution
 

lines
 

( CSSLs)
 

was
 

developed,
 

with
 

the
 

large-kernel
 

londrace
 

Baimaya
 

as
 

the
 

donor
 

parent
 

and
 

the
 

small-kernel
 

inbred
 

line
 

B73
 

as
 

the
 

recurrent
 

parent.
 

In
 

order
 

to
 

identify
 

the
 

genetic
 

vari-
ation

 

characteristics
 

of
 

HKW
 

in
 

the
 

population,
 

HKW
 

identification
 

and
 

statistical
 

analysis
 

were
 

carried
 

out
 

in
 

two
 

environments.
 

The
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results
 

show
 

that
 

this
 

trait
 

exhibits
 

a
 

wide
 

genetic
 

variation,
 

and
 

it
 

is
 

relatively
 

stable
 

in
 

different
 

environments,
 

with
 

a
 

heritability
 

of
 

84. 86% .
 

At
 

the
 

same
 

time,
 

the
 

genotype
 

of
 

this
 

population
 

was
 

identified
 

using
 

10
 

K
 

maize
 

single
 

nudeotide
 

polymorphism
 

( SNP )
 

array.
 

To
 

identify
 

the
 

QTL
 

related
 

to
 

HKW,
 

the
 

phenotype
 

data
 

of
 

the
 

two
 

environments,
 

best
 

linear
 

unbiased
 

prediction
 

( BLUP)
 

data
 

of
 

the
 

two
 

environments,
 

and
 

the
 

genotype
 

were
 

combined.
 

As
 

a
 

result,
 

a
 

total
 

of
 

four
 

QTLs
 

related
 

to
 

HKW
 

were
 

detected,
 

located
 

on
 

chromosomes
 

3,
 

4
 

and
 

5,
 

respectively,
 

with
 

logarithm
 

of
 

odds
 

( LOD )
 

scores
 

ranging
 

from
 

2. 59
 

to
 

3. 11,
 

phenotypic
 

variation
 

explained
 

( PVE)
 

values
 

ranging
 

from
 

0. 64%
 

to
 

4. 93% ,
 

and
 

additive
 

effects
 

( ADD)
 

ranging
 

from
 

0. 42
 

to
 

1. 59.
 

Among
 

them,
 

qHKW3. 04
 

and
 

qHKW4. 05
 

were
 

detected
 

simultaneously
 

in
 

Gucheng
 

and
 

BLUP.
 

qHKW3. 04
 

is
 

located
 

on
 

chromosome
 

3,
 

with
 

the
 

interval
 

ranging
 

from
 

3_13471669
 

to
 

3_19266199,
 

and
 

the
 

average
 

LOD
 

value
 

is
 

2. 65,
 

the
 

average
 

PVE
 

is
 

4. 08% ,
 

and
 

the
 

average
 

ADD
 

is
 

0. 58.
 

qHKW4. 05
 

is
 

located
 

on
 

chromosome
 

4,
 

with
 

the
 

interval
 

ranging
 

from
 

4_82802932
 

to
 

4_82919355,
 

and
 

the
 

average
 

LOD
 

value
 

is
 

2. 93,
 

the
 

average
 

PVE
 

is
 

4. 50% ,
 

and
 

the
 

average
 

ADD
 

is
 

0. 60.
 

Then,
 

candidate
 

gene
 

sceening
 

was
 

conducted
 

for
 

qHKW4. 05
 

with
 

large
 

effect
 

value
 

and
 

small
 

candidate
 

interval.
 

The
 

results
 

show
 

that
 

this
 

interval
 

contained
 

three
 

candidate
 

genes,
 

among
 

which,
 

Zm00001d050400
 

encodes
 

an
 

R2R3-MYB
 

transcription
 

factor
 

family
 

protein
 

MYB28,
 

and
 

its
 

homologous
 

gene
 

has
 

been
 

reported
 

to
 

affect
 

the
 

size
 

of
 

maize
 

kernels
 

by
 

participating
 

in
 

the
 

starch
 

synthesis
 

process
 

during
 

grain
 

development.
 

Therefore,
 

this
 

gene
 

is
 

regarded
 

as
 

the
 

key
 

candidate
 

gene
 

for
 

qHKW4. 05.
 

In
 

addition,
 

the
 

polymerization
 

of
 

the
 

favorable
 

alleles
 

of
 

the
 

two
 

major
 

QTLs
 

( qHKW3. 04
 

and
 

qHKW4. 05)
 

significantly
 

increased
 

the
 

HKW
 

of
 

maize
 

by
 

0. 72
 

g.
 

This
 

study
 

can
 

provide
 

an
 

effective
 

genetic
 

locus
 

for
 

molecular
 

marker-assisted
 

selection
 

breeding,
 

and
 

offers
 

a
 

reference
 

for
 

fine
 

mapping
 

and
 

cloning
 

of
 

HKW-related
 

genes.
Key

 

words:
 

maize;chromosomal
 

segment
 

substitution
 

lines;hundred-kernel
 

weight;QTL

　 　 玉米 ( Zea
 

mays
 

L. ) 的种植面积于 2002 年和

2007 年分别超过小麦和水稻,成为我国种植规模最

大的粮食作物;产量于 1998 年稳定超过小麦,并于

2012 年超过水稻, 成为我国第一大粮食作物 [ 1] ;
2025 年玉米种植面积达 4

 

493. 33 万公顷,总产量约

3. 01 亿吨(国家统计局) [ 2] 。 作为食品、饲料、化工

和能源等领域的重要原料,玉米在我国粮食安全中

占据核心地位,对保障国家粮食安全与农业经济稳

定具有不可替代的作用 [ 3] 。 高产依然是玉米育种

的首要目标 [ 4] ,玉米的产量由单位面积有效穗数、
穗粒数和粒重三要素构成,其中粒重可以通过百粒

重、千粒重的形式来体现。 因此,增加玉米的百粒重

是提升玉米产量的重要措施之一。 同时,百粒重也

是衡量玉米籽粒大小和饱满程度的关键指标 [ 5] ,主
要受籽粒形状或大小的影响,通过籽粒长度、宽度和

厚度来衡量 [ 6] 。 研究表明 [ 7] ,玉米粒重是由多个基

因座控制的复杂数量性状,且容易受到环境影响,因
此,不能通过某个主效基因来对其进行快速的改良。

定位玉米百粒重的数量性状位点 ( quantitative
 

trait
 

loci,
 

QTL)不仅能为玉米分子育种提供靶标,而
且也为研究玉米籽粒部发育的分子机制奠定了基

础。 到目前为止,已经定位了超过 100 个玉米百粒

重 QTL[ 8] 。 赵小强等 [ 9] 利用大粒 型 玉 米 自 交 系

TS141 为共同亲本分别和 2 个小粒自交系杂交,构
建了 2 个 F2 群体,分别对 2 个 F2 代果穗籽粒百粒

重进行考察,并结合基因型进行连锁分析,均在 4 号

染色体 Bin4. 04 鉴定到一个控制百粒重的 QTL,其
表型贡献率为 8. 81% 和 10. 97%,基因作用方式均

为加性,并且其增效等位基因均来自父本 TS141。
詹晶晶等 [ 10] 以导入系 SL19-41 为材料,并与背景亲

本 Ye478 杂 交 构 建 分 离 群 体 ( F2 、 F2 ∶3 家 系 和

BC1 F1 ) ,鉴定了 2 个百粒重 QTL,其中位于第 4 染色

体上的 qKW4-1 在 3 个环境下均被检测到,可解释的

表型变异为 6. 74% ~ 17. 81%。 丁永福等 [ 11] 对 186
份玉米自交系进行关联分析,检测到 3 个 SSR( sim-
ple

 

sequence
 

repeats,
 

SSR ) 标 记 ( bnlg1484、
umc2337、umc2221)与百粒重显著关联,这些标记对

百粒 重 表 型 变 异 的 解 释 率 为 2. 11% ~ 21. 59%。
Zhao 等 [ 12] 利用 SG - 5 ×SG - 7 衍生的 F2 ∶3 群体,鉴定

出多个与百粒重相关的稳定 QTL,并结合籽粒发育

转录组数据预测了 8 个可能控制籽粒大小或重量的

候选基因。 Li 等 [ 13] 通过利用近等基因系回交,筛选

重组单株,构建候选区间跨叠系,通过跨叠系子代测

验将控制玉米百粒重的主效 QTL———qhkw5-3 从 5 号

染色体的初定位区间(SYM033—SYM108)逐步精细定

位至 125. 3
 

kb 的物理区间(InYM20—InYM36)。 何玥

等[14] 以热带玉米骨干自交系 T32 和 QR273 构建的 F2 ∶3

家系为材料,共定位到 11 个百粒重相关 QTL,其中在 2
个主效 QTL 区间内筛选出 3 个控制籽粒相关性状的候

选 基 因 Zm00001d020100、 Zm00001d023914、
Zm00001d020418,它们可能通过参与和调控植物体内

各项生理活动和信号传导从而影响籽粒的大小。 奉

杰等 [ 15] 以玉米骨干自交系 ZNC442 和 SCML0849 为

亲本构建的 131 份 F2 ∶3家系为材料,共定位到 20 个

百粒重相关 QTL,并筛选出 3 个控制籽粒相关性状

的 候 选 基 因: Zm00001d018839、 Zm00001d018863、



634　　 石河子大学学报(自然科学版) 第 44 卷

Zm00001d050868,通过参与苯丙烷生物合成和生长素、
油菜素内酯信息传导,影响籽粒生长发育。 张坤等 [ 8]

以 100 份玉米自交系为材料,对百粒重进行全基因

组 关 联 分 析 ( genome-wide
 

association
 

study,
 

GWAS) ,共鉴定到 25 个与百粒重显著关联的单核

苷酸多态性 ( single
 

nudeotide
 

polymorphism, SNP ) ,
其中,关联位点 1 _ 274302441、 1 _ 298518163 和 9 _
32699254 位于已定位粒重 QTL 的 bin 内,进一步筛选

出了重要的百粒重候选基因 GRMZM2G116640(乙酰氨

基葡萄糖转移酶)、GRMZM2G048733(脱落酸受体蛋

白)、 GRMZM2G106424 ( 14 - 3 - 3 类 蛋 白 ) 和

GRMZM2G024104(谷氨酰胺合成酶) 。 党冬冬等 [ 16]

利用甜玉米自交系 SHL03 和 SHL01 为亲本构建的

F2 ∶3群体,共定位到 5 个百粒重 QTL,其中 qHKW7 贡

献 率 为 11. 44%, 为 主 效 QTL。 Yang 等 [ 17] 在

Zheng58×SK 群体中鉴定到 8 个百粒重 QTL,qHKW1
解释了 18. 4%的表型变异,并将其精细定位到一个

约 177
 

kb 的 区 域, 其 候 选 基 因 ZmBAM1d 编 码

CLAVATA1 ( CLV1 ) / BARELY
 

ANY
 

MERISTEM
( BAM)类受体激酶蛋白。 Shi 等 [ 18] 利用多亲本群

体在 1 号染色体上鉴定到控制百粒重的主效候选基

因 Zm00001d028188, 编 码 半 乳 糖 醛 酸 基 转 移 酶

GAUT1,参与细胞壁合成。 综上所述,鉴于玉米百粒

重对玉米产量的重要贡献,由于采用试验材料的不

同,依然有新的 QTL 位点产生。 因此,采用新的材

料玉米百粒重 QTL 定位可以挖掘出新的控制百粒

重的 QTL 主效位点,为玉米百粒重遗传改良提供重

要靶标。
玉米百粒重是一个复杂的数量性状,到目前为

止,通过 QTL 图位克隆的策略鉴定到的影响玉米籽

粒发育的基因相对较少。 Huang 等 [ 19] 利用近等基

因系对控制玉米粒重主效 QTL———qKW9 进行精细

定位,鉴定到一个编码一个 DYW 基序 PPR 蛋白,通
过调控叶绿体基因 ndhB 的 RNA 编辑影响光合作用

效率,该基因突变导致光合产物供应不足,进而引起

籽粒重量和大小显著降低。 Sun 等 [ 20] 构建小籽粒

染色体片段替换系 H15-6-2,并精细定位了一个解

释百粒重 23%表型变异的主效 QTL———qHKW3,该
基因编码 ATHB-4 转录因子,发现该基因启动子变

异导致籽粒灌浆速率改变,进而影响籽粒大小和粒

重,并在 513 份材料的关联群体中验证了其效应。
通过传统的 QTL 图位克隆得到的控制玉米百

粒重基因很有限,然而通过突变体和反向遗传学的

策略能得到一批影响玉米籽粒大小的基因。 Xie

等 [ 21] 通过 dek219 突变体,克隆了控制玉米籽粒发

育基因 HSF17,该基因通过抑制靶基因 DE18 的表

达来调控籽粒长度。 Chen 等 [ 22] 通过玉米籽粒缺陷

突变体 dek701 克隆了一个新的影响玉米籽粒发育

基因,该基因编码 RNA 聚合酶 Ⅰ / Ⅱ / Ⅲ 的共有亚

基,影响 RNA 聚合酶活性,进而干扰细胞增殖、激素

稳态和淀粉积累,从而影响玉米籽粒的发育。 Chen
等 [ 23] 通过小粒玉米突变体 smk501 克隆了一个编码

RUBylation 激活酶 E1 亚基的基因,该基因功能缺失

突变影响激素信号、细胞周期和淀粉积累,导致胚和

胚乳细胞数量减少、籽粒变小。 Pan 等 [ 24] 通过小粒

玉米突变体 smk9 克隆了一个编码一个线粒体定位

的 P 型 PPR 蛋白,该基因调控线粒体基因 nad5 内

含子剪接影响到线粒体的结构和功能,进而影响到

玉米籽粒的发育。
此外,利用反向遗传学,已克隆获得了一批调控

玉米籽粒大小的基因。 如 Li 等 [ 25] 鉴定到一个新型

DELLA 样 转 录 调 控 因 子 ZmGRAS11, 该 基 因 受

Opaque2 调控,通过协同调控胚乳细胞扩张与籽粒

灌浆,正向调控玉米籽粒大小和粒重。 Qing 等 [ 26] 鉴

定了转录因子 ZmEREB167 通过转录抑制活性直接

靶向 OPAQUE2、 ZmNRT1. 1、 ZmIAA12、 ZmIAA19 和

ZmbZIP20 等重要基因,显著增加籽粒大小、粒重及

淀粉和蛋白质含量。 Xu 等 [ 27] 鉴定了 ZmCEP1 ( C
末端编码肽)在雌穗维管束中高表达并作为负调控

因子影响籽粒发育,CRISPR / Cas9 敲除 ZmCEP1 能

显著增大籽粒并提高百粒重, 而过表达则反之,
ZmCEP1 通过抑制氮代谢、糖运输和生长素响应通

路相关基因来限制籽粒发育。 Wang 等 [ 28] 采用同源

克隆的策略验证了玉米 ZmGS5 基因功能,该基因通

过上调 EXPA 和 SWEET 基因来增强籽粒灌浆过程,
过表达 ZmGS5 能显著增加籽粒大小与重量。

总之,玉米百粒重相关基因 / QTL 定位和克隆在

玉米中取得了很多进展,为玉米的高产遗传改良提

供了重要的基因资源。 继续挖掘到新的基因 / QTL
特别是挖掘玉米产量重要基因位点,对于分子标记

辅助高产玉米的遗传改良,培育高产玉米新品种具

有重要意义,本研究以北方优良地方品种白马牙为

供体亲本,以 B73 作为轮回亲本构建了一个包含

318 个家系的染色体片段代换系( chromosomal
 

seg-
ment

 

substitution
 

lines,
 

CSSLs)群体,并结合 10
 

K 玉

米 SNP 芯片基因型数据,进行玉米百粒重的 QTL 定

位。 本研究结果将为培育出高产玉米新品种提供基

因资源和遗传改良的分子标记。



第 5 期 安木热古丽·吐地,等:基于染色体片段代换系的玉米百粒重 QTL 定位 635　　

1　 材料与方法

1. 1　 试验材料
　 　 本研究以大粒玉米地方品种白马牙为供体亲

本,以小粒玉米自交系 B73 轮回亲本,构建了包含

318 个系的 CSSLs 群体,其中白马牙来源于第三次

全国种质资源普查,收集于湖北竹山县。

GS:籽粒尺寸;∗∗∗:P<0. 001。

图 1　 白马牙和 B73 籽粒性状表型分析

Figure
 

1　 Phenotypic
 

analysis
 

of
 

kernel
 

traits
 

in
 

Baimaya
 

and
 

B73

1. 2　 田间试验及性状考察
　 　 318 份 CSSLs 在 2022 年种植在湖北省黄冈市

(30. 44°
 

N,114. 87°
 

E) 和湖北省谷城县 ( 32. 26°
 

N,
111. 65°

 

E),共计 2 个试验环境。 田间采用随机区组试

验设计,2 次重复,行长 3
 

m,行距 0. 70
 

m,株距 0. 25
 

m,
双行区,每行种植 12 株,管理方式为常规大田管理。

试验材料成熟期收获,取结实饱满的长势一致

的玉米果穗进行晾晒风干后利用单穗脱粒机脱粒,
随机数取 100 粒种子称重,重复 3 次并计算均值。

1. 3　 表型数据分析
　 　 采用 Microsoft

 

Excel
 

2019 对 CSSLs 群体百粒重

进行初步处理;利用 SPSS
 

27( IBM,美国) 对其平均

值、最大值、最小值、均方差、变异系数、峰度、偏度等

基本参数进行统计分析;进一步利用 Rstudio
 

4. 0 获

得了最佳线性无偏预测值( best
 

linear
 

unbiased
 

pre-
diction,

 

BLUP ) 、相关性图 ( ggplot2) 和遗传力 ( R /
lme4) 。 其中遗传力计算公式:

 

H2 =
σ2

g

σ2
g +

σ2
ge

e
+

σ2
e

r·e

,

式中:H2 为广义遗传力,e 为环境的数目 ( 此处 e =

2) ,r 为每个环境中重复的数目,σ2
g 为基因型方差,

σ2
e 为误差方差,σ2

ge 为基因型与环境的互作方差。

1. 4　 QTL 定位分析
　 　 通过采用 10

 

K 的玉米 SNP 芯片对该群体进行

基因型分型,并构建了遗传连锁图谱 [ 29] 。 采用 QTL
 

Ici
 

Mapping
 

V4. 2 ( 64 位) 软件结合 CSSLs 群体的

表型和基 因 型 数 据 进 行 QTL 定 位, LOD 值 设 为

2. 5。 对定位到的 QTL,根据其所在染色体编号和

所在的 bin 或占比最大的 bin 进行命名,如在定位

到 2 个 5 号染色体上的 QTL,命名为 qHKW5. 04 和

qHKW5. 07。
1. 5　 候选基因预测
　 　 根据所检测到

 

QTL
 

的侧翼标记,在玉米遗传学

与 基 因 组 学 数 据 库 ( MAIZE
 

GENETICS
 

AND
 

GENOMICS
 

DATABASE, maizeGDB, http: / / maizeg-
db. org)中,基于玉米自交系 B73 参考基因组 Ref-
Gen_v3,筛选标记区间内可能控制百粒重的候选基

因。 基因注释功能及相关信息参照 maizeGDB 及美

国国家生物技术信息中心 ( National
 

Center
 

for
 

Bio-
technology

 

Information, NCBI, https: / / www. ncbi.
nlm. nih. gov / ) 。

2　 结果与分析

2. 1　 白马牙和 B73 的籽粒相关性状分析
　 　 通过对比白马牙和 B73 成熟籽粒发现,B73 籽

粒呈现黄色,而白马牙呈现出白色,并且白马牙的籽

粒显著的大于 B73( 如图 1a) 。 对 B73 和白马牙的

百粒重、粒长、粒宽、粒厚等性状进行考察,结果显

示:白马牙的百粒重是 32. 83
 

g,B73 的平均百粒重

是 21. 05
 

g,显著小于白马牙(图 1b) ;白马牙的粒长

和 B73 的粒长不存在显著差异(图 1c) ;白马牙的粒

宽为 9. 45
 

mm,B73 的粒宽为 6. 92
 

mm,显著小于白

马牙(图 1c) ;白马牙的粒厚为 4. 76
 

mm,B73 的粒
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厚为 4. 22
 

mm,显著小于白马牙( 图 1c) 。 综上,白
马牙的粒宽与粒厚显著大于 B73,导致其百粒重显

著大于 B73。
2. 2　 CSSLs 群体的表型分析
　 　 基于白马牙和 B73 较大的百粒重差异,我们构

建了以 白 马 牙 为 供 体 亲 本, B73 为 轮 回 亲 本 的

CSSLs,用于玉米百粒重的遗传分析。 在 2022 年,将
群体种植在湖北的黄冈( HG)和谷城( GC) 2 个环境

进行百粒重考察,并对 2 个环境的表型数据及其

BLUP 数据进行统计分析,结果显示,群体的百粒重

的分布范围为 10. 09 ~ 25. 37
 

g,平均百粒重分别为

17. 12
 

g、 17. 84
 

g 和 18. 59
 

g, 变 异 系 数 分 别 为

7. 08%,10. 92%和 11. 38%(表 1) ,表明该群体的百

粒重表型存在较为丰富的遗传变异,适合做遗传基

础解析;峰度和偏度可以衡量表型分布特征的参数,
群体百粒重在 2 个环境及 BLUP 中峰度分别为

0. 92、1. 92 和 1. 33, 偏 度 分 别 为 - 0. 08、 0. 93 和

0. 36,呈正态分布,符合数量性状的特征 ( 表 1,图

2) 。 为了进一步了解该性状在 2 个环境中的稳

定性,对 2 个环境及 BLUP 中的百粒重表型进行

相关性分析,结果表明百粒重在谷城与黄冈的相

关系 数 为 0. 58, 谷 城 与 BLUP 的 相 关 系 数 为

0. 92,黄冈与 BLUP 的相关系数为 0. 89( 图 2) 。
最后计算百粒重的广义遗传力, 结果显示为

84. 86%(表 1) ,表明该群体的百粒重在 2 个试验环

境中具有较高的遗传力,适合做遗传基础解析。
表 1　 不同环境下的玉米 CSSLs 群体的百粒重统计分析

Table
 

1　 Statistical
 

analysis
 

of
 

HKW
 

of
 

maize
 

CSSLs
 

populations
 

under
 

different
 

environments
环境 均值 / g 标准差 范围 / g 变异系数 / % 峰度 偏度 遗传力 / %
GC 18. 59 2. 12 10. 09 ~ 25. 37 11. 38 0. 92 -0. 08
HG 17. 12 1. 87 11. 68 ~ 24. 95 10. 92 1. 92 0. 93

BLUP 17. 84 1. 26 13. 06 ~ 22. 11 7. 08 1. 33 0. 36
84. 86

　 　 注:GC:谷城,HG:黄冈;BLUP:最佳线性无偏预测值。

百粒重的频率分布以蓝色直方图的形式显示在中央对角线上;每个环境的散点图显示在对角线下方的区域;对角线上方区域显示了

环境之间的数值相关系数;∗∗∗:P<0. 001;GC:谷城,HG:黄冈;BLUP:最佳线性无偏预测值。

图 2　 玉米 CSSLs 百粒重在两种环境及 BLUP 的分布及相关性分析

Figure
 

2　 Distributions
 

and
 

correlations
 

of
 

HKW
 

of
 

maize
 

CSSLs
 

in
 

two
 

environments
 

and
 

BLUP

2. 3　 玉米百粒重 QTL 定位
　 　 结合 CSSLs 群体在 HG、GC、BLUP 百粒重数据

和基因型进行连锁分析,共检测到了 4 个百粒重

QTL,分别位于 3、4 和 5 号染色体, LOD 值范围为

2. 63 ~ 3. 11,表型贡献率的范围为 0. 64% ~ 4. 93%,
加性效应范围为 0. 42 ~ 1. 59。 其中, qHKW3. 04 和

qHKW4. 05 在 谷 城 和 BLUP 被 共 同 检 测 到, qH-
KW3. 04 位于 3 号染色体上,区间为 3_13471669 ~ 3_
19266199,平均 LOD 值为 2. 65,平均 PVE 为 4. 08%,
平均 ADD 为 0. 58;qHKW4. 05 位于 4 号染色体上,区
间为 4_82802932 ~ 4_82919355,平均 LOD 值为 2. 93,

平均 PVE 为 4. 50%,平均 ADD 为 0. 60(表 2)。
接下来对效应值较大且候选区间较小的 qH-

KW4. 05 进行候选基因筛选,结果显示,该区间共包含

3 个候选基因:Zm00001d050395,Zm00001d050396 和

Zm00001d050400。 Zm00001d050395 编码了 GDT1 -
like 蛋白 4,Zm00001d050396 编码了 Radical

 

SAM
超家族蛋白,Zm00001d050400 编码了 R2R3 - MYB
转录因子家族蛋白(表 3) 。
2. 4　 优异等位基因频率分布及聚合有利

等位基因材料的筛选
　 　 本研究鉴定出的 4 个 QTL 中,仅 qHKW3. 04 和
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qHKW4. 05 在 GC 及 BLUP 中均能稳定检测到,认为

是稳定的主效 QTL。 为评估这 2 个 QTL 优异等位

基因的聚合效应,筛选出携带不同数量优异等位基

因的材料:其中 23 份材料携带 2 个优异等位基因,
120 份材料携带 1 个优异等位基因,175 份材料不携

带优异等位基因。 通过比较携带不同数目优异等位

基因数量材料的百粒重发现,随着有利等位基因数

量的增加,百粒重呈现显著上升趋势,从 17. 7
 

g 增

至 18. 48
 

g(图
 

3a、3b) 。 上述结果表明,优异等位基

因的聚合对提高玉米百粒重有重要作用。
表 2　 不同环境下的玉米 CSSLs 群体百粒重 QTL

Table
 

2　 QTL
 

of
 

HKW
 

of
 

maize
 

CSSLs
 

under
 

different
 

environments
环境 数量性状位点 染色体 左标记 右标记 LOD PVE / % ADD
GC qHKW3. 04 3 3_13471669 3_19266199 2. 66 4. 26 0. 72
GC qHKW4. 05 4 4_82802932 4_82919355 3. 11 4. 93 0. 77
HG qHKW5. 04 5 5_210354193 5_56242113 2. 59 4. 56 1. 59
HG qHKW5. 07 5 5_208123765 5_208353925 3. 0 0. 64 0. 85

BLUP qHKW3. 04 3 3_13471669 3_19266199 2. 63 3. 89 0. 43
BLUP qHKW4. 05 4 4_82802932 4_82919355 2. 75 4. 07 0. 42

　 　 注:GC:谷城,HG:黄冈;BLUP:最佳线性无偏预测值;LOD:检测限;PVE:表型变异贡献率;ADD:加性效应。

表 3　 qHKW4. 05 候选基因的筛选

Table
 

3　 Screening
 

of
 

the
 

candidate
 

gene
 

of
 

qHKW4. 05

基因名称 功能注释

Zm00001d050395 GDT1-like
 

protein
 

4

Zm00001d050396 Radical
 

SAM
 

superfamily
 

protein

Zm00001d050400 MYB28-MYB-transcription
 

factor
 

28

3　 讨论与结论

3. 1　 本研究筛选到的候选基因在玉米籽粒

发育过程中发挥重要功能
 

　 　 本研究通过连锁分析,在玉米第 4 号染色体上

鉴定到一个主效的百粒重 QTL,即 qHKW4. 05。

a:包含 2 个 QTL 位点材料的维恩图分布;b:不同利等位基因数量材料的百粒重比较;不同小写字母表示组间差异达到显著水平(P<0. 05) 。

图 3　 聚合含有利等位基因的材料及不同利等位基因数量材料百粒重比较

Figure
 

3　 Screening
 

of
 

polymeric
 

materials
 

with
 

favorable
 

alleles,
 

and
 

comparison
 

of
 

KHW
 

of
 

materials
 

with
 

different
 

numbers
 

of
 

favorable
 

alleles

　 　 区 间 内 我 们 发 现 了 3 个 候 选 基 因: 其 中

Zm00001d050395 编码的 GDT1-like 蛋白 4,与拟南

芥的 AT1G68650( GDT1-like 蛋白 5) 同源,GDT1 家

族蛋白主要参与细胞内的钙离子( Ca2+ )转运 [ 30] ,可
能涉及 Ca2+ / H + 交换机制 [ 31] ,对植物应对盐胁迫等

逆境有重要作用。 Zm00001d050396 编码的 Radical
 

SAM 超家族蛋白与拟南芥的 AT2G39670 同源,这类

蛋白常催化 RNA 或 DNA 的修饰反应 [ 32] ,影响翻译

效率和保真度,可能对植物生长发育及适应环境压

力至关重要。 Zm00001d050400 编码 R2R3-MYB 转

录因子家族蛋白 MYB28 与拟南芥的 AT3G01140 和

AT5G15310 同源。 在玉米中,多个 MYB 转录组因子

被报道参与玉米籽粒发育,如 ZmMYB155 是一个定

位于细胞核和细胞质中的典型 R2R3 -MYB 转录因

子,参与调控淀粉合成和 BETL 发育,从而影响到籽

粒灌浆和籽粒大小 [ 33] 。 Han 等 [ 34] 利用 341 个玉米

自交系,使用 GWAS 鉴定到一个控制玉米籽粒淀粉

含量基因 ZmMYB71,该基因负调控籽粒淀粉的合

成。 Long 等 [ 35] 对 238 份玉米自交系进行 GWAS、单
倍型分析和转基因籽粒表型分析等鉴定到一个控制



638　　 石河子大学学报(自然科学版) 第 44 卷

玉米籽粒大小的基因 ZmMYB127,该基因通过整合

调节玉米内胚乳中淀粉、玉米素和生长素合成途径

来调节籽粒质地和大小。 ZmMYBR29 转录因子在

基底胚乳细胞化胚乳中特异性表达,影响与胚发育

相关的基因表达,进而影响粒填充率和粒重 [ 36] 。 在

水稻中,OsMYB73 通过调节胚乳贮藏物质积累介导

的生长素生物合成信号通路影响水稻的粒重和垩白

度 [ 37] 。 OsMYB44 通过抑制淀粉合成,从而负向调控

水稻的籽粒重量及产量 [ 38] 。 一个水稻粒长主效

QTL
 

SG3
 

编码一个 R2R3-MYB 蛋白,对水稻谷粒长

度起负向调控作用 [ 39] 。 基于此,我们推测本研究鉴

定到的控制百粒重关键基因 Zm00001d050400 也可

能通过参与籽粒灌浆等过程来影响籽粒的大小和百

粒重,然而起作用机制还需要进一步的解析。
3. 2　 分子标记辅助选择进行百粒重相关

QTL 聚合是提升玉米百粒重的有效策略
　 　 玉米百粒重是产量构成关键因素之一,然而百

粒重是多基因控制的数量性状,导致百粒重变异的

遗传基础较为复杂。 在现代玉米育种实践中,分子

标记辅助选择( marker-assisted
 

selection,
 

MAS)可以

为提升百粒重提供有力的技术支持。 通过对玉米基

因组的深入研究,已定位到多个与百粒重相关的

QTL。 利用 MAS,可精准地将这些有利的百粒重相

关 QTL 进行聚合。 最近的研究已经阐明了与百粒

重相关的众多 QTL。 然而,单个 QTL 只能使百粒重

增加很少。 例如,张伟强等 [ 40] 以豫 82×沈 137 组配

的 229 个 F2 ∶3家系为试验材料,采用复合区间作图

法进行 QTL 定位分析,发现了 4 个百粒重相关 QTL
分别是 q100 - KW1a、 q100 - KW1b、 q100 - KW9a 和

q100-KW9b,联合贡献率为 39. 0%,单个贡献率为

8. 8% ~ 11. 7%,能够让百粒重增加 0. 4 ~ 1. 69
 

g。 李

晶晶等 [ 41] 以昌 7-2 为轮回亲本,自交系郑独青为供

体亲本,采用回交和定向选择的方法构建高代导入

系群体,通过玉米 56
 

K 芯片对极端株系进行基因分

型,发现了控制百粒重的 2 个 QTL 分别在第 9、10
染色体上的 qHGW9 和 qHGW10,qHGW9 加性效应来

源昌 7-2,且对百粒重增效 2. 84
 

g;qHGW10 加性效

应来源郑独青,对百粒重增效 1. 91
 

g。 穆志生等 [ 42]

以玉米自交系 B73 与 CML277 构建的重组自交系群

体为试验材料,应用基于测序的基因分型技术构建

高精度遗传图谱,在第 1、2、5、9 染色体上检测到 4
个百粒重 QTL,单个 QTL 可以解释的表型变异在

5. 51% ~ 15. 84%之间,除 qHKW5 增效等位基因来源

于 B73 外, 其 余 QTL 增 效 等 位 基 因 均 来 源 于

CML277,其加性效应值为 0. 460 ~ 0. 781
 

g。 在这项

研究中,我们使用连锁分析鉴定了 4 个与百粒重相

关的 QTL,其中 2 个 QTL( qHKW3. 04 和 qHKW4. 05)
在 2 个环境中被定位,加性效应值分别为 0. 43

 

g 和

0. 42
 

g。 2 个有利等位基因的聚合可以使行数增加

0. 78
 

g,且 2 个有利等位基因来源于白马牙,表明白

马牙对玉米百粒重遗传改良具有潜在的价值。 此

外,也表明通过聚合多个优异等位基因来实现百粒

重这种复杂数量性状是有效的。 因此,后期百粒重

的遗传改良可以通过聚合更多已知的 QTL 来实现。

3. 3　 结论
　 　 本研究利用一个 CSSLs 群体结合其芯片基因型

数据共鉴定到 4 个与玉米百粒重相关的 QTL,其中

2 个 QTL, qHKW3. 04 和 qHKW4. 05 在 单 环 境 和

BLUP 值中被共同检测到。 此外,在 qHKW4. 05 鉴定

到一个控制玉米百粒重关键基因 Zm00001d050400,
该基因编码一个 MYB 转录因子,可能通过参与籽粒

灌浆过程来调控玉米籽粒大小。 2 个主效 QTL( qH-
KW3. 04 和 qHKW4. 05)优异等位基因的聚合显著提

高了玉米的百粒重。 研究结果可为分子标记辅助选

择育种提供有效遗传位点,为精细定位和克隆百粒

重相关性状基因提供参考。
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