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基于 GWAS对 348份玉米种质资源的籽粒容重性状的分析
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摘 要  为深入挖掘玉米籽粒容重的相关优势基因，以 348 份包含普通玉米、甜玉米、糯玉米、爆裂玉米等遗传多样

性丰富的玉米自交系为关联群体进行全基因组关联分析（Genome-Wide Association Study， GWAS），分别对 2022
年浙江东阳、2022 和 2023 年海南乐东收获的自交系种子进行容重测定和全基因组关联分析，分析不同品种玉米籽

粒容重性状差异，挖掘容重相关位点和控制容重的候选基因。结果表明：浙江东阳和海南乐东的玉米籽粒容重性

状指标的频率分布呈单峰型曲线，符合正态分布。利用 SNP 标记全基因组关联分析，以阈值 P＞8. 7 筛选出与玉米

籽粒容重性状显著相关的 SNP 位点，2022 年浙江东阳地区筛选出 SNP 位点 146 个，2022 年海南乐东地区筛选出

261 个，2023 年海南乐东地区筛选出 705 个，重叠 SNP 位点共 67 个，最终在相关 SNP 位点附近筛选出候选基因 14
个。其中，同时在浙江东阳（2022 年）、海南乐东（2022 和 2023 年）不同环境下均检测到的 SNP S3_219692500 位于

Zm00001d044129（Shrunken2）基因区域，该基因为玉米甜度控制基因，即该基因突变后产生超甜玉米，籽粒皱缩，玉

米容重下降。
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Abstract To explore the advantageous genes related to maize test weight， a total of 348 maize inbred lines 

containing common maize， sweet maize， waxy maize， and popcorn as linkage populations were taken for 
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genome-wide association analyses （GWAS）.  Test weight measurements and whole genome association 

analyses were conducted on self-crossing line breeding seeds of Dongyang， Zhejiang in 2022 and Ledong， 

Hainan in 2022 and 2023 to explore the differences in test weight among different varieties of maize， and to 

identify test weight-related loci and candidate genes that control test weight.  The results showed that：The 

identification of harvested seed test weight in different regions revealed that the frequency distribution plots 

of seed test weight trait indicators in the two regions showed a single peaked curve， which was consistent 

with a normal distribution.  Using genome-wide association analysis of SNP markers， the SNP loci 

significantly associated with maize test weight tolerance traits were screened in the range of threshold P > 

8. 7.  146 SNP loci were screened in the Dongyang region in 2022， 261 loci were screened in the Ledong 

region in 2022， 705 loci were screened in the Ledong region in 2023， and a total of 67 overlapping SNP loci 

were screened in the Ledong region.  Finally， a total of 14 candidate genes were idendified.  Meanwhile， the 

SNP S3_219692500 detected in Dongyang and Ledong was located in the Zm00001d044129 （Shrunken 2） 

gene region， which is a corn sweetness control gene. The mutation of the gene produces super sweet corn，

grain shrinkage and maize test weight decrease.

Keywords maize； kernel test weight； genome-wide association analysis； candidate gene

玉米（Zea mays L. ）作为中国第一大作物，是我

国重要的粮食、饲料以及工业原料［1］。玉米容重

（Test weight，TW）指玉米籽粒在单位容积内的质

量，属于复杂的数量性状。玉米籽粒容重能够真实

地反映玉米的籽粒均匀程度、饱满程度、成熟度以

及使用价值［2］，因此容重可以作为玉米的重要品质

指标。玉米容重是一种品质性状，与其他物理性状

有密切的关系。容重的大小由籽粒的形状、含水

量［3］、内部结构［4］等多方面因素决定。由容重的定

义可知，等体积情况下，籽粒数目越多、质量越大，

籽粒容重越高［5］。胚乳细胞的增殖与发育也决定了

籽粒的重量与质量［6］。籽粒水分含量也与容重密切

相关，已有研究表明玉米的籽粒容重与玉米粒重呈

正相关关系［7-8］。容重作为国际贸易中的重要质量

定级因素，已经引起了国内外农业工作者的重视［9］。

解析容重的调控机制对培育高容重玉米新品种具

有非常重要的意义。

随着测序技术、分子标记等技术的快速发展，

为探究数量性状的分子机制提供基础［10］，许文理

等［11］利用 240 个双单倍体构建了群体的连锁图谱，

最终找到了 5 个控制玉米容重性状的位点；韩新

桐［12］以 RIL 群体为材料，共检测到 2 个容重相关

QTL，分别位于第 3、7 号染色体上，各解释 5. 61%
和 3. 32% 的表型变异。Ding 等［13］通过 F2∶3群体，共

检测到 5 个控制容重的 QTL 位点，分别位于 chr 1、
chr 2、chr 3、chr 4 和 chr 5 上， 共解释了 25. 2% 的表

型变异。

浙江省有丰富的玉米种质资源［14］，但受到国内

外优良品种的冲击，再加上本地品种自身表型及基

因型鉴定的深度和广度有所不足，导致大部分浙江

玉米品种开发利用程度不高。容重偏低是限制我

国玉米商品品质提升的主要原因之一［15］，目前关于

玉米容重相关性状基因挖掘的研究鲜见报道，本研

究以 348 份玉米种质为材料，对容重性状进行全基

因组关联分析，利用 SNP 标记全基因组关联分析，

探究不同品种玉米籽粒容重性状差异，挖掘玉米品

种容重相关位点和控制容重的候选基因，以期为选

育高容重玉米品种提供理论依据。

1　材料与方法

1. 1　试验材料

以  348 份玉米种质资源为材料，其中包括 296
份普通玉米、13 份甜玉米、37 份糯玉米和 2 份爆裂

玉米。对玉米种质进行自交授粉  4 代提纯。2022
和 2023 年，分别种植于浙江省东阳市（120. 33’ E， 
29. 28’ N，海拔 161 m）、海南省乐东黎族自治县

（108. 93’ E， 18. 52’ N，海拔  212 m）。

1. 2　试验方法

1. 2. 1　田间试验和取样

共 348 份玉米种质分别于 2022 和 2023 年在浙

江东阳、海南乐东进行繁种和容重测定。在 2022 年

浙江东阳繁种过程中，待玉米长至五叶一心期，收

集 348 个自交系的玉米种质叶片分别采样，−80 °C
保存。每个试验点种植 3 个随机区组重复。每个材

料种植 2 行，行距 65 cm，每行种植  20 株，株距 30 
cm，按玉米种植标准进行田间种植和管理。在自交
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系果穗吐丝前进行套袋，抽雄散粉后辅助人工授

粉，待玉米成熟后收获果穗并经过风干、脱粒，取 3
个果穗中部均匀的种子混合编号备用。

1. 2. 2　玉米籽粒容重测定

在籽粒水分含率≤14% 后脱粒，用浙江托普云

农科技股份有限公司的 GHCS-1000AP KTW 测定

仪按照 GB 1353—2009《玉米》［16］中容重测定方法检

测容重指标。玉米种质收获后在籽粒水分含率≤

14% 后，脱粒编号保存，同时测定每一批玉米籽粒

的容重性状，试验数据测量重复 3 次，取平均值。

1. 2. 3　数据分析

利用 Excel 2016 软件和 SPSS Statistics 对不同

环境下测得的籽粒容重性状数据进行分析，剔除异常

值并计算最大值、最小值、平均数、标准差、变异系数，

绘制正态分布图、群体频率分布图、群体描述图，对玉

米籽粒容重表型指标进行方差分析等（表 1）。

1. 3　玉米基因型数据的获得

在 2022 年春季繁种过程中，待玉米长至五叶一

心期，收集 348 个自交系的玉米种质叶片分别采样，

其中包括纯合度较高的 248 个玉米种质自交系和

100 个国内外骨干自交系，送往北京百迈客生物科

技有限公司进行基因组重测序构建基因型图谱。

筛选最小基因型频率（MAF）≥5% 和 SNP 检出率

≥5%，同时杂合率≤5% 的高质量 SNP 标记用作后

续分析，基因型数据参见基因组变异数据库 GVM
（https：//ngdc. cncb. ac. cn/gvm/getProjectDetail？
Project=GVM000819）。
1. 4　最佳 K估算及群体结构分析

群体结构图使用 Structure 软件 2. 3. 4 进行分

析，其中最佳 K 预估使用 Structure Harvester 软件进

行可视化处理。

1. 5　全基因组关联分析

利用前期筛选出的高质量 SNPs 进行全基因组

关联分析。进行关联分析时采用 Tassel 5. 0 软件的

一般线性模型（MLM）中的主成分分析（PCA）以及

亲缘关系矩阵（K）作为混合模型对玉米籽粒容重性

状 进 行 标 记 点 位 的 关 联 分 析 。 亲 缘 关 系 评 估

（Kinship K）通 过 Tassel 5. 0 构 建 。 自 交 系 间 的

PCA 利用 R 软件里的 SNP Related packet 构建。以

P<0. 05 为标准，根据 0. 05/SNP 数量计算得到阈

值，并根据此标准筛选显著关联的 SNP 点位用于下

一步分析。 2 个模型的关联分析结果得出后利用

Excel 2016、R 软件（R version）及 ggplot 2 等作图，绘

制 Quantaile-quantile 散点图做比较分析，选择最优

的 关 联 模 型 ，做 出 关 联 的 曼 哈 顿 图（Manhattan 
Plots）、QQ 散点图，通过阈值筛选出 2 个地区显著

关联的 SNPs 位点，在经过 2 个地区 SNP 位点的匹

配筛选出重叠的候选基因，在 2 个环境中的重叠位

点表明该位点较稳定，受环境因素影响更小，更适

合进行进一步的候选基因选择解析。

2　结果与分析

2. 1　表型数据分析

对 348 份玉米种质资源进行整理，将所有玉米

分为普通玉米、甜玉米、糯玉米、爆裂玉米 4 类，分别

在浙江东阳、海南乐东两地进行种植，在收获后测

表 1　方差分析模式

Table 1　Analysis of variance model

变异来源

Source of variation

地点内区组

District group within the location
环境（E）

Environment
品种（V）

Variety
环境×品种

E × V

df

r-1

E-1

V-1

（E-1）×（V-1）

方差

Variance

SSr/（r-1）

SSE/（E-1）

SSV/（V-1）

SSEV/（E-1）×（V-1）

F

MSr/MSe

MSE/MSe

MSV/MSe

MSEV/MSe

注：E，环境数；V，品种数。

Notes： E， number of environments； V， number of varieties.
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定玉米籽粒容重。2022 年浙江东阳共检测样品 193
份，其中普通玉米 151 份、甜玉米 12 份、糯玉米 28
份、爆裂玉米 2 份；2022 年海南乐东共检测样品 215
份，其中普通玉米 170 份、甜玉米 13 份、糯玉米 30
份、爆裂玉米 2 份；2023 年海南乐东共检测样品 233
份，其中普通玉米 197 份、甜玉米 10 份、糯玉米 24
份、爆裂玉米 2 份（表 2）。

由表 3 可知，籽粒容重均值最大的为种植于

2022 年海南乐东试验点的爆裂玉米，容重均值为

675. 00 g/L。容重均值最小的为种植于 2022 年浙

江东阳试验点的甜玉米，容重均值为 355. 30 g/L。

极差最大的为种植于 2023 年海南乐东试验点的普

通玉米，为 512. 90 g/L，2022 年浙江东阳试验点的

爆裂型玉米籽粒极差最小，为 42. 11 g/L。

表  2　不同地区容重测定品种分类

Table 2　Classification of varieties based on test weight measurements in different environments

年份

Year

2022

2023

地点

Site

东阳  Dongyang
乐东  Ledong
乐东  Ledong

普通玉米

Normal corn

151
170
197

甜玉米

Sweet corn

12
13
10

糯玉米

Waxy corn

28
30
24

爆裂玉米

Popcorn

2
2
2

表 3　不同地区不同玉米类型容重性状群体描述

Table 3　Description of test weight for different maize types in various environments

环境

Environment

2022 年东阳

Dongyang in 2022

2022 年乐东

Ledong in 2022

2023 年乐东

Ledong in 2023

类型

Type

普通玉米

Normal corn

糯玉米

Waxy corn

甜玉米

Sweet corn

爆裂玉米

Popcorn

普通玉米

Normal corn

糯玉米

Waxy corn

甜玉米

Sweet corn

爆裂玉米

Popcorn

普通玉米

Normal corn

糯玉米

Waxy corn

甜玉米

Sweet corn

爆裂玉米

Pop corn

最大值/（g/L）

Max

904. 00

780. 00

458. 33

652. 63

819. 44

784. 85

534. 78

800. 00

817. 50

806. 95

806. 00

771. 75

最小值/（g/L）

Min

488. 24

496. 00

310. 53

610. 53

547. 06

500. 00

366. 67

730. 00

304. 60

461. 50

679. 00

709. 20

极差/（g/L）

Range

415. 76

284. 00

147. 81

42. 11

272. 39

284. 85

168. 12

70. 00

512. 90

344. 50

127. 00

62. 55

平均值/（g/L）

Average value

633. 56

603. 21

355. 30

631. 58

703. 07

686. 42

440. 89

675. 00

667. 95

720. 25

728. 57

740. 48

标准差

SD

61. 65

62. 56

43. 31

29. 77

46. 28

63. 15

50. 88

49. 50

100. 05

96. 67

134. 51

44. 23

变异系数

CV

0. 097 3

0. 103 7

0. 121 9

0. 047 1

0. 065 8

0. 092 0

0. 115 4

0. 064 7

0. 149 6

0. 146 6

0. 272 8

0. 059 7
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由表 4 可知，玉米容重性状平均值按类型由高

到低分别为：爆裂玉米（713. 01 g/L）> 普通玉米

（670. 54 g/L）> 糯 玉 米（648. 57 g/L）> 甜 玉 米

（401. 31 g/L）；不同地点的联合分析容重值最大为

爆 裂 玉 米 ；联 合 分 析 的 玉 米 籽 粒 容 重 极 差 为

593. 47，总体跨度较大，种类多样丰富，变异较大，

平均变异系数（CV）达 13. 86%，各种类的总体 CV
处于 11. 65%~19. 9%，其中在不同种类中 CV 最大

的为甜玉米，CV 为 19. 9%，且甜玉米的容重均值在

所有种类中最低。

由图 1 可知，2022 年浙江东阳、2022 和 2023 年

海南乐东的容重频率分布图都属于正态分布状态，

符合关联分析的原则。2022 年浙江东阳，籽粒容种

主要集中于 600~630 g/L，570~600 g/L 频率次之；

2022 年海南乐东籽粒容种的最高频率出现在 690~
720 g/L，其次是在 660~690 g/L；2023 年海南乐东，

玉米籽粒容重范围主要集中在 690~720 g/L，720~
750 g/L频率次之。

2. 2　不同地区容重联合方差分析

由表 5 可知，以种质品种容重值为因变量，不同

地区、玉米品种为自变量分组进行分析，设置 α=
0. 05。F 检验结果说明，容重受品种、环境以及品种

与环境交互作用的显著影响，差异水平达到极显著

水平（P<0. 001）。
2. 3　348份玉米种质资源分级

根据 GB1353—2009《稻谷及玉米标准实施指

南》［16］中等级定级标准分类，将不同地区玉米种质

容重分档（表 6）。从表中可看出，一级容重标准占

比最高的为 2023 年海南乐东地区，前三等次容重合

计占比最高的为 2023 年海南乐东地区，相比之下，

2022 年浙江东阳地区一级、二级容重种子占比最

少，由此看来，3 个地区相比，2023 年海南乐东试验

群体的种子具有更高的容重。从不同地区容重性

状 联 合 分 析 占 比 数 据 看 ，一 级 容 重 籽 粒 占 比

30. 07%，二级容重种质占比 22. 48%，前 2 个等级的

容重种质占比超过 1/2，群体容重性状整体较为优

质。未来培育高容重玉米新品种时，可以选取其中

优质种质进行选育。

表  4　不同地区玉米种质容重性状联合分析

Table 4　Combined analysis of test weight traits of maize germplasm in different environments

玉米类型

Type of maize

普通玉米

Normal corn
糯玉米

Waxy corn
甜玉米

Sweet corn
爆裂玉米

Popcorn

最大值/（g/L）

Max

904. 00

806. 95

647. 24

800. 00

最小值/（g/L）

Min

378. 38

461. 50

310. 53

610. 53

极差/（g/L）

Range

525. 62

344. 50

336. 72

189. 47

平均值/（g/L）

Average

670. 54

648. 57

401. 31

713. 01

标准差

SD

78. 11

82. 45

79. 87

79. 80

变异系数/%
CV

0. 116 5

0. 127 1

0. 199 0

0. 111 9

图  1　玉米品种容重性状在不同地区的群体分布

Fig. 1　Population distribution of test weight traits in different regions
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2. 4　全基因关联分析及候选基因挖掘

利用基因型测序  （GBS） 对 348份种质进行基因

测序，其中包括 248 份纯合度较高的种质和 100份骨

干自交系。使用贝叶斯模型对群体分群状况进行分

析发现，当 K=2 时 ΔK 最大，即该群体分为 2 个亚群

较为合适（图 2（a）），进一步按照 K =2绘制了该群体

结构分布图（图 2（b））。筛选出最小等位基因频率  
（MAF）≥5%，SNP 检出率≥5% 同时杂合率≤5%
的高质量 SNP 用于后续分析。从 Maizeggo 网站获

得高密度 SNP 类型的数据。利用 348 个玉米品系的

籽粒容重测量值和前期从 maizeggo网站获得的高密

度 SNP 数据，通过混合线性模型  （MLM） 以及一般

线性模型（GLM）的 PCA+K 模型对浙江东阳、海南

乐东的玉米籽粒容重性状进行全基因组关联分析。

通过全基因组关联分析挖掘到与玉米籽粒容重性状

显著相关的 SNP 点位在 2022年浙江东阳、2022年海

南乐东以及 2023 年海南乐东分别有 146、261、705
个，分布在 10条染色体上。

图 2　群体结构分析图

Fig. 2　Population structure analysis diagram

表  5　不同地区玉米种质容重性状联合分析

Table 5　Combined analysis of kernel test weight traits of maize germplasm in different region

变异来源

Source of variation

环境（E） Environment
品种（V） Variety
环境×品种  E × V
误差  Error
总变异  Total variation

III 类平方和

Class III sum of squares

564 290. 651
660 485. 499
832 536. 272

5 799 258. 293
4. 59×108

df

2
3
6

983
995

均方差

Mean square deviation

282 145. 325
220 161. 833
138 756. 045

5 899. 551

F

47. 825
37. 318
23. 52

显著性

Significance

<0. 001**

<0. 001**

<0. 001**

表  6　不同容重等级玉米品种占比

Table 6　Proportion of maize varieties with different grade of test weight %

等级

Grade

1
2
3
4
5
6

容重①/（g/L）

Test weight

≥720
≥685
≥650
≥620
≥590
<590

2022 年东阳

Dongyang in 2022

4. 20
7. 56

11. 34
20. 17
16. 81
21. 01

2022 年乐东

Ledong in 2022

37. 67
30. 23
16. 74

5. 58
3. 26
6. 51

2023 年乐东

Ledong in 2023

50. 39
30. 07
10. 93

2. 34
2. 73
3. 51

平均

Average

30. 07
22. 48
13. 95
10. 07

8. 21
15. 19

注： ①来源于  GB1353—2009《稻谷及玉米标准实施指南》 ［16］容重等级标准。

Notes： ①  Derived from GB1353-2009 Guidelines for the implementation of standards for rice and corn［16］ test weight 
grade standard.
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由图 3 可知 ，本研究群体共包含 22 642 752
个 标 记 ，107 312 个/Mb 。 1 号 染 色 体 共 包 含

3 243 773 个 SNP 标记，10 566 个/Mb；2 号染色体

共包含 2 518 888 个 SNP 标记，10 323 个/Mb；3 号

染色体共包含 2 543 280 个 SNP 标记，10 822 个/
Mb；4 号 染 色 体 共 包 含 3 028 482 个 SNP 标 记 ，

12 261 个/Mb；5 号 染 色 体 共 包 含 2 402 212 个

SNP 标 记 ，10 724 个/Mb；6 号 染 色 体 共 包 含

1 692 094 个 SNP 标记，9 725 个/Mb；7 号染色体

共包含 1 974 320 个 SNP 标记，10 848 个/Mb；8 号

染色体共包含 1 949 885 个 SNP 标记，10 773 个/
Mb；9 号 染 色 体 共 包 含 1 646 592 个 SNP 标 记 ，

10 291 个/Mb；10 号 染 色 体 共 包 含 1 643 225 个

SNP 标记，10 882 个/Mb。

通过一般线性模型（GLM）和混合线性模型

（MLM）对不同地区容重性状关联位点进行分析。

在 2022 年浙江东阳检测到 261 个显著位点，主要分

布于第 3、4、8 号染色体上，分别包含 63、105 和 57 个

显著性 SNP 位点，平均解释了表型变异约 1. 68%
（图 4）。在 2022 年海南乐东检测到 146 个与容重显

著相关 SNP 位点，主要分布于第 3、4、5 和 8 号染色

体上，分别包含 25、32、29 和 37 个显著性 SNP 位点

（图 5），平均解释了表型变异约 2. 56%。在 2023 年

海南乐东检测到 705 个显著位点，主要分布于第 3、
4、5 和 8 号染色体上，分别包含 10、92、521 和 33 个显

著性位点，平均解释了表型变异约 3. 29%（图 6）。

图 3　全基因组 SNP标记密度

Fig. 3　SNP marker density on the whole genome

（a） 、（b）分别为 GLM、MLM 模型下的曼哈顿图；（c）、（d）分别为 GLM、MLM 模型下的 Q-Q 图

（a） and （b） are Manhattan plot under GLM and MLM model，respectively； （c） and （d） are Q-Q plot under GLM and MLM model，respectively
图 4　2022年浙江东阳容重性状点位分析

Fig. 4　Point analysis of test weight in Dongyang， Zhejiang in 2022
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对不同容重性状关联的显著位点进行分析，共

发现 4 个重叠位点（图 7）。从显著 SNPs 的位置分

布来看，容重相关的显著 SNP 位点主要分布在 1、3、
4、8 号 染 色 体（表 7），解 释 表 型 变 异 的 范 围 在

0. 99%~4. 35%，其中位于第 3 和第 4 染色体上的

S4_82474714、S4_227536020 和 S7_92563528 解 释

了相对较高的表型变异率，分别为 4. 35%、4. 17%
和 4. 12%。

在所有重叠的 67个显著 SNP位点附近共发现 14
个候选基因，分布在1、3、4、8号染色体上，通过基因功能

注释发现 14个候选基因功能涉及淀粉合成、蛋白翻译、

图 7　重叠的籽粒容重性状显著关联 SNP点位数量

Fig. 7　Test weight traits overlap in three plots significantly 
correlated with the number of SNP sites

（a） 、（b）分别为 GLM、MLM 模型下的曼哈顿图；（c）、（d）分别为 GLM、MLM 模型下的 Q-Q 图

（a） and （b） are Manhattan plot under GLM and MLM model，respectively； （c） and （d） are Q-Q plot under GLM and MLM model，respectively
图 5　2022年海南乐东容重性状点位分析

Fig. 5　Point analysis of test weight in Ledong， Hainan in 2022

（a） 、（b）分别为 GLM、MLM 模型下的曼哈顿图；（c）、（d）分别为 GLM、MLM 模型下的 Q-Q 图

（a） and （b） are Manhattan plot under GLM and MLM model，respectively； （c） and （d） are Q-Q plot under GLM and MLM model，respectively
图 6　2023年海南乐东容重性状点位分析

Fig. 6　Point analysis of test weight in Ledong， Hainan in 2023
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信号传导等（表 7），其中在重叠位点S3_219692500、S3_
219696442、S3_219986753SNP 附近发现的候选基因

Zm00001d044116、Zm00001d044129、Zm00001d044

130。 Zm00001d044116（Rae1）编 码 RNA export 
factor 1，该基因通过促使 ABA 受体降解负调控 ABA
信号途径，在胚、穗的原始细胞、叶、根部分裂细胞、营养

器官的分生组织等中均有表达（图8（a））；Zm00001d044

129（Shrunken2）编码RNA export factor 1，与玉米籽粒

的甜度以及籽粒的淀粉生物合成相关；Zm00001d0441

30编码 50S ribosomal protein L31（核糖体蛋白 L31）；
Zm00001d044135编码丙氨酸转氨酶是一种吡哆醛酶，

与糖酵解过程中丙酮酸的利用有关。

通 过 公 共 数 据 库（https：//qteller. maizegdb.
org/generate_figures _B73v4. php）对候选基因的组

织表达谱进行查询。Zm00001d044116在授粉后 16、

18、20、22 d 胚中的表达量较高，在胚乳中表达量较

低，在整个籽粒中其表达量基本保持稳定（图 8（a））；
Zm00001d044129 在授粉后 12、16、18、20、22 d 胚乳

表 7　候选基因预测

Table 7　Prediction of candidate gene

候选基因候选基因

Gene ID

Zm00001d028795

Zm00001d044116

Zm00001d044129

Zm00001d044130

Zm00001d044135

Zm00001d044136

Zm00001d044144

Zm00001d051841

Zm00001d051849

Zm00001d053047

Zm00001d053048

Zm00001d053168

Zm00001d053170

Zm00001d008092

染色体染色体

Chromosome

1

3

3

3

3

3

3

4

4

4

4

4

4

8

起始位置起始位置（（bp））
Start

46 571 275

219 691 690

219 979 958

220 029 482

220 066 585

220 098 352

220 423 612

171 944 564

172 182 519

210 525 314

210 544 821

217 742 350

217 792 677

132 642 848

结束位置结束位置（（bp））
End

46 573 368

219 699 173

219 989 574

220 030 389

220 067 204

220 104 557

220 429 992

171 945 084

172 202 452

210 525 955

210 547 768

217 753 101

217 793 392

132 646 268

功能注释功能注释

Gene annotation

磷脂酰转移酶 3
Phosphatidate cytidylyltransferase 3
Rae-1 相似蛋白

Rae1-like protein
葡萄糖 -1-磷酸腺苷酸转移酶大亚基叶绿体/淀粉样

变体

Shrunken 2，Glucose-1-phosphate adenylyl transferase 
large subunit chloroplastic/amyloplastic
50S 核糖体蛋白 L31
50S ribosomal protein L31
丙氨酸转氨酶 2 线粒体

Alanine aminotransferase 2 mitochondrial
甘油 -3-磷酸酰基转移酶 1
Glycerol-3-phosphate acyltransferase 1
CTD-磷酸酶样蛋白

CTD-phosphatase-like protein

转录因子  JumonjiC（ jmjC） 结构域的蛋白

Transcription factor jumonjiC （ jmjC） domain-containing 
protein

富含亮氨酸的重复受体样蛋白激酶

Probably inactive leucine-rich repeat receptor-like protein 
kinase
ATP 结合蛋白（推测含 ACT 结构域的蛋白激酶家族

蛋白）

ATP binding protein Putative ACT-domain containing 
protein kinase family protein
信号识别粒子相关/SRP 相关

Signal recognition particle-related / SRP-related
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中的表达量均较高，在胚中基本不表达，在全籽粒中

呈现出在种子发育后期表达的趋势；Zm00001d0441
30在授粉后不同 d的胚和胚乳中皆有表达，其中授粉

后 16 d 的胚、12 d 的胚乳中表达量较高，在整个籽粒

中其表达量基本稳定（图 8（c））；Zm00001d044136在

授粉后的胚中表达，尤其在授粉后 18 d 的胚中表达

量最高，在胚乳中基本不表达，在整个籽粒中呈现先

升高再降低最后又升高的趋势，见图 8（d）。

3　讨  论

3. 1　玉米籽粒容重性状的影响因素

玉米籽粒容重是复杂的数量性状［17-18］。本研究

选择 2022 年浙江东阳、2022 和 2023 年海南乐东作

为试验点对 348 份玉米种质资源进行容重性状的差

异性分析发现，不同品种间的容重存在差异，浙江

东阳地区不同品种的自交系容重差异较大，群体极

差达 593. 47 g/L；从基因型看，不同基因型的玉米

籽粒容重差异显著。宋秀娟等［9］研究发现，容重与

籽粒水分含量之间的相关系数达到显著水平，甜质

型玉米籽粒因内部含有较高的水溶性多糖、粗脂

肪、淀粉以及多种游离的氨基酸和维生素，而其中

淀粉的占比较其他种类玉米更少，因此，甜质型玉

米的籽粒容重相对低［19］，这与甜质型玉米的容重在

浙江东阳与海南乐东的数值均处于较低水平的结

果相符。袁凡等［5］研究表明，播期对玉米籽粒容重

的影响达显著水平。本研究于 2022 年春、2022 年秋

以及 2023 年秋季，分别在浙江东阳、海南乐东两地

的玉米种质进行播种，不同气候条件籽粒容重性状

也随之变化，2022 年春季浙江东阳一级容重种子占

比 4. 2%、2022 年秋季海南乐东一级容重种子占比

37. 67%、2023 年秋季海南乐东一级容重种子占比

达到 50. 39%；从播种地区来看，不同试点的同一玉

米种质籽粒容重由高到低为：2023 年海南乐东>
2022 年海南乐东>2022 年浙江东阳，且差异显著，

各地区的玉米容重变异范围在 4. 7%~27. 2%；方

差分析结果也显示，环境、品种、环境×品种对容重

性状都呈现极显著影响。其原因可能是因为不同

地区的空气湿度、降水量以及光照等环境因素造成

了所有种质品种在不同地区的变异和差别，影响玉

米数量性状的重要因素之一就是基因与环境互

作［20］。本研究中，海南乐东的籽粒容重 2023 年较

2022 年整体表现较好的原因可能是 2023 年降水量

充足，病虫害较少。

3. 2　分析玉米基因型及筛选显著 SNP点位

玉米籽粒容重性状的遗传机制较为复杂［21-22］。

本研究通过对高容重性状群体筛选出 SNP 位点并

进行比较。常规的阈值为 0. 01/N，其中 N 为基因型

的标记数量（SNP 的数量），以此计算出阈值为 8. 7，

数据来源于  Stelpflug 等［32］和 maizeGDB 数据库（https：//qteller. maizegdb. org/index_B73v4. php）。
Date are adapted from Stelpflug et al［32］and maizeGDB（https：//qteller. maizegdb. org/index_B73v4. php）.

图 8　Zm00001d044116、Zm00001d044129、Zm00001d044130与 Zm00001d044136的表达情况

Fig. 8　Expression profile of Zm00001d044116， Zm00001d044129， Zm00001d044130 and Zm00001d044136
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因此以阈值 8. 7 为标准筛选出显著相关的 SNP 位

点。在 2022 年浙江东阳、2022 和 2023 年海南乐东

分别定位到 104、219 和 705 个容重性状显著相关的

SNP 位点。使用 plink 2 对 LD 衰减平均速度计算得

到其为 2. 05 kb，对关联 SNP 这个范围内的候选基

因进行筛选通过比对海南乐东与浙江东阳地区的

显著 SNP 位点，共发现 67 个共同定位点位，这些位

点分布在 1、3、4、8 号染色体，解释表型变异的范围

为 0. 99%~4. 35%。这些位点可能与玉米籽粒的

胚乳、胚基因控制效应相关，遗传机制较复杂同时

受到环境因素的影响较大。乔峰［23］通过 CUBIC 群

体定位到的解释表型变异>5% 的位点分别位于 1、
7、10 号染色体，加性效应值范围在  1. 19~13. 56 
g/L。

3. 3　候选基因的挖掘

种质资源创新是高品质玉米育种和玉米自交

系改良的基础［24］。结合相关 SNP 关联位点筛选，对

玉米籽粒容重性状进行候选基因匹配搜索，检测到

籽粒甜度、淀粉积累相关基因、调控脱落酸 ABA 相

关基因、信号转导相关基因等多种功能基因［25］，说

明容重性状遗传基础复杂，进行分子标记辅助育种

对于探索玉米容重遗传机制十分重要。在所有重

叠的显著 SNP 位点附近共发现包括 67 个候选基

因，且多个基因已有相关报道［26-29］。

S3_219692500 位 点 附 近 的 Shrunken2（sh2，
gene id：Zm00001d044129）为 已 报 道 的 基 因［26］。

Ruanjaichon 等［24］在对甜玉米进行全基因组关联分

析时筛选到 1 个 SNP 位点 AX_91848634 距离 sh2 仅

65 kb，sh2 能显著提高胚乳糖水平。此外，sh2 还与

玉米籽粒的淀粉生物合成相关，它能编码异四聚体

酶的大亚基、二磷酸腺苷葡萄糖焦磷酸化酶（AGP）
和 1 个限速酶［26］。sh2 功能缺失突变体导致 AGP 活

性显著降低，从而导致蔗糖无法转化为 ADP 影响淀

粉前体的生物合成，最终导致籽粒内淀粉含量低

下［26］。表达谱的数据也发现该基因在胚乳、籽粒发

育过程中的表达量很高，进一步说明该基因与玉米

籽粒容重形成有关。

在 SNP 位 点 S3_219692500 和 S3_219696442
附近的 Zm00001d044116（RAE1）具有很高的 P，编

码 RNA export factor 1，该基因在胚、胚乳中的表达

量较高（图  8），Li等［27］在对拟南芥的研究中发现，在

拟南芥中过表达 AtRAE1 会导致植物对 ABA 的敏

感性降低，而抑制 AtRAE1 则会导致植物对 ABA 的

敏感性增加。该基因可能通过调节 ABA 受体的降

解参与 ABA 信号转导。但是其调控玉米容重的分

子机制仍不清楚。

S3_219986753 位点附近的 Zm00001d044130 也

有过相关报道，Ueta 等［28］报道 Zm00001d044130 编

码的核糖体蛋白 L31 在大肠杆菌中影响翻译活性，

缺乏 L31 的核糖体翻译活性比具有完整 L31 核糖体

低 40%，表明在大肠杆菌中 L31 参与了翻译。通过

分析 Zm00001d044130 的组织表达谱发现，除了在

胚乳与籽粒中有表达，Zm00001d044130 在受到胁

迫时表达量也出现上升的情况，在叶片的表达量也

很高，推测 Zm00001d044130 能够通过增强植株的

整体抗逆性来提高叶片的光合能力，保证生物量的

积累。

S3_220077926 位点附近的 Zm00001d044136 编

码甘油-3-磷酸酰基转移酶 1（GPAT1）。在三酰甘

油的合成过程中，甘油三磷酸酰基转移酶  （GPAT） 
是合成途径中第一步反应的关键酶［29］，生物合成的

限速酶，最终将脂肪酸催化形成三酰甘油，改变

GPAT 活性影响油脂的组成和积累。GPAT 还在

植物中参与调节生长发育、脂质的合成［30］和逆境应

答等过程。鲁中爽等［31］对大豆油脂的合成途径及

关键酶 GPAT 基因的研究发现，GPAT 基因的表达

影响脂肪酸的合成，对油脂含量起到调控作用。

4　结  论

本研究利用 348 份玉米自交系群体对 2022 年

浙江东阳、2022 和 2023 年海南乐东收获种子的容重

性状进行全关联分析，分别定位到 146、261 和 705
个显著 SNP 位点，不同环境下重叠 SNP 位点 67 个，

分布在 14 个基因附近，其中 SNP S3_219692500 位

点附近的 Zm00001d044129（Shrunken 2）基因在发

育的玉米胚乳中表达，可能通过影响淀粉合成影响

容重；Zm00001d044116（RAE 1）、Zm00001d044130
（核糖体蛋白编码基因）、Zm00001d044136（甘油-3-
磷酸酰基转移酶 1 编码基因）在玉米胚、胚乳、籽粒

中表达，分别与 ABA 信号通路、蛋白质合成、油脂

合成相关。
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