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温热带玉米株高的全基因组关联分析

郭子锋，徐孝洁，刘小刚，王山荭
(中国农业科学院作物科学研究所，北京 100081)

摘 要：以365份遗传背景丰富的玉米自交系为材料，采用自主研发的55K芯片，在海南三亚、河南新乡和北

京顺义3个环境下对玉米自交系株高进行全基因组关联分析(Genome-wide association study，GWAS)。结果表明，株

高在3个环境下变异非常丰富，有从低纬度到高纬度逐渐增加的趋势，株高在基因型、环境、基因型与环境互作方面

均达极显著差异水平。全基因组关联分析表明，不同环境下均检测到与株高显著关联的位点，在第1、3、5、6、7、8号
染色体上均发现了显著关联的SNP。新乡和顺义环境下，在bin5.05区段发现了显著关联的SNP；三亚和顺义环境

下，在bin6.05区段发现了显著关联的SNP。对关联分析显著的SNP位点比对到B73参考基因组上，在maizeGDB网

站上得到22个最可能的候选基因，为探索玉米株高遗传机制提供参考。
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Genome-Wide Association Study of Plant Height in
Temperate and Tropical Maize
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Abstract: Genome-wide association study(GWAS) was conducted on inbred maize lines with 365 inbred maize
lines with rich genetic background. The results showed that plant height was highly variable in three environments,
with a trend of increasing gradually from low latitude to high latitude. Plant height was significantly different in geno⁃
type, environment, genotype, and environment interaction. Genome-wide association analysis showed that signifi⁃
cant sites associated with plant height were detected under different environments, and significant SNPS were found
on chromosomes 1, 3, 5, 6, 7 and 8. Under the environment of Xinxiang and Shunyi, significant SNP was found in
bin5.05, while under the environment of Sanya and Shunyi, significant SNP was found in bin6.05. The significant
SNP loci of association analysis were compared to the B73 reference genome, and the 22 most likely candidate
genes were obtained on the maize GDB website, which provided an important reference for exploring the genetic
mechanism of maize plant height.
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株高是影响玉米抗倒伏和生态适应性的重要农

艺性状。株高是一种复杂的数量性状，受多基因控

制，具有较高的遗传力和杂种优势 [1]。不同研究者

利用不同的作图群体和作图方法对玉米的株高进行

了解析。利用连锁分析已经定位了很多与株高相关
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的区间，从 1～10号染色体上均检测到与株高相关

的位点，但各个位点的效应值均较小[2]。张志明等[3]

用玉米自交系组合R15×掖 478的 F2群体构建连锁

图谱，并利用146对SSR引物检测到8个与株高相关

的QTL，分别位于第 2、3、4、5、8号染色体上。郑德

波等 [4]以玉米两个 F2群体为作图群体，用复合区间

作图法对株高进行QTL定位，在 7号染色体上定位

到 2个主效QTL。何文昭等[5]利用郑 58和HD568及
其组配得到的220个重组自交系，在3个环境下，对

株高和穗位高的遗传特性进行解析，发现株高受环

境影响显著，广义遗传力较大。全基因组关联分析

(Genome-wide association study, GWAS)利用覆盖整
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个基因组的高密度 SNP进行基因型鉴定，在植物复

杂数量性状的剖析中发挥了重要作用。玉米具有极

端的遗传和表型多样性，与其他物种相比，具有更快

速的连锁不平衡(linkage disequilibrium, LD)衰变，适

合进行GWAS分析。利用GWAS已经定位了一些与

玉米株高相关的 SNP。刘坤等 [6]利用 284份关联群

体和56万个SNP标记进行全基因组关联分析，在第

4、5、8号染色体上检测到株高相关的 SNP。李凯

等[7]以 360份具有广泛遗传变异的玉米自交系为材

料，在 4个环境下利用 44 569个 SNP标记对玉米株

高进行全基因组关联分析，在第 5号染色体上检测

到 6个与株高显著关联的 SNP位点，解释表型变异

的 14.26%。本文利用自主研发的适应温热带玉米

自交系的55K芯片[8]，采用来源广泛的国内外玉米自

交系，在不同纬度地区进行表型鉴定，对玉米株高的

遗传性状进行解析。

1 材料与方法

1.1 供试材料与表型鉴定

关联群体包含365份玉米自交系，其中，温带材

料229份，包含黄早四、Mo17、综31、B73、PHW86、掖
478和齐319；热带材料136份，包含CIMMYT的杂种

优势群A(CML9)和杂种优势群B(CML21)，材料来源

于中国、美国和国际玉米小麦改良中心(CIMMTY)。
材料于2014年种植在海南三亚，2016年种植在河南

新乡，2017年种植在北京顺义。随机区组排列，两

次重复，种植行长4 m，株距25 cm，每行17株。在玉

米自交系株高稳定后，随机选取 10株，采用塔尺进

行测量，测量从根部到雄穗顶端的长度。

1.2 DNA提取与基因型鉴定

每个自交系取 8粒种子在育苗盘中进行发苗，

在 3叶 1心期从不同植株取 3片叶进行混合，采用

CTAB法高通量提取基因组DNA，以 0.5%的琼脂糖

凝胶电泳和 nanodrop对DNA的质量和浓度进行检

测。检测合格的DNA用自主研发的 55K芯片进行

基因型鉴定[8]。

1.3 表型数据分析

利用 Excel对数据进行初步整理，利用 SAS4.0
软件对表型数据进行统计分析，分析不同环境下株

高的均值、方差、标准差、偏度和峰度等。利用QTL
IciMapping 软件进行单因素多环境下的联合方差

分析。

1.4 全基因组关联分析

群体结构估算和亲缘关系计算参考之前的研

究 [9]。结合株高表型数据和 55K 芯片数据，采用

TASSEL5.0中的混合线性模型(MLM)进行全基因组

关联分析。55K芯片共含有 55 230个 SNP标记，在

进行全基因组关联分析之前，对SNP进行筛选，SNP
的筛选标准为MAF>0.05，缺失率<20%，符合要求的

SNP数量为39 797个SNP。
关联分析具体模型如下：

y = Xβ + Zu + ε
式中，y表示观测值向量；β是指固定效应向量;

包含遗传标记和群体结构因素；u为随机效应向量；

X和Z为已知的设计矩阵；ε为随机剩余效应向量。

对关联分析显著的 SNP，基于LD衰减距离，利

用maizeGDB数据库，在200kb窗口查找候选基因。

2 结果与分析

2.1 表型数据分析

表1 不同环境下玉米自交系株高的表型数据统计分析

Table 1 Statistical analysis of phenotypic data of maize inbred lines in different environments

环 境

Environment

三亚

新乡

顺义

注：**表示0.01差异显著水平。

Note: ** indicated a significant level of 0.01 difference.

范围(cm)
Range

75.2～211.6
113.4～288.5
111.1～305.2

均值(cm)
Mean

147.1
203.9
208.6

方 差

Variance

395.703
853.477

1 116.302

标准差

Standard
deviation

19.892
29.214
33.411

偏 度

Skewness

0.047
0.073
0.131

峰 度

Kurtosis

0.337
-0.025
-0.017

相关系数

Correlation coefficient
三亚

Sanya
1.000
0.630**
0.550**

新乡

Xinxiang

1.000
0.750**

顺义

Shunyi

1.000

365份玉米自交系在三亚、新乡和顺义的表型

统计见表1。株高在3个环境下的变异非常丰富，在

三亚的均值为 147.1 cm，分布在 75.2～211.6 cm；在

新乡的均值为203.9 cm，分布在113.4～288.5 cm；在

顺义的均值为 208.6 cm，分布在 111.1～305.2 cm。

株高有从低纬度(三亚)到高纬度(顺义)逐渐增加的



2.2 方差分析

利用QTL IciMapping 软件对不同环境下株高进

行方差分析，检测环境、基因型、环境与基因型互作

对玉米株高的影响。从表 2可以看出，3个环境下，

株高在基因型之间都表现出极显著的差异，不同环

境之间株高也达到了极显著的差异，环境与基因型

的互作也达极显著差异，说明株高受基因型、环境、

环境与基因型的互作影响非常大。株高在三亚、新

乡和顺义的广义遗传力分别为0.91、0.97和0.81，联
合遗传力为0.62，株高的遗传力相对较高，说明株高

受遗传影响较大。

趋势，方差和标准差也有增加的趋势，说明株高随着

纬度的增加变异越来越丰富。相关分析表明，株高

在 3个环境下呈极显著相关性，其中新乡和顺义之

间的相关性最高，相关系数为 0.754；三亚和顺义之

间的相关性最低，为0.55，但也达极显著相关性。

利用D统计量进行正态分布检验，图 1结果表

明，株高在3个环境下均呈正态分布，适合进行全基

因关联分析。

图1 365份玉米自交系株高的分布直方图

Fig.1 Distribution histogram of plant height of 365 maize inbred lines
 

 

图 1 

表2 3个环境下365份玉米自交系株高方差分析

Table 2 Variance analysis of plant height of 365 maize inbred lines in three environments
环 境

Environment
三 亚

新 乡

来 源

Source
区 组

基因型

广义遗传力

区 组

基因型

广义遗传力

自由度

Degrees of freedom
1

364
0.91
1

364
0.97

总方差

Total variance
12 827.0

288 863.1

9 72.9
623 037.8

平均方差

Mean variance
12 827.0

793.6

972.9
1 711.6

F值

F value
1 197.8

74.1

11.6
20.4

P值

P value
0.0
0.0

0.0
0.0
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2.3 全基因组关联分析

图 2为玉米株高在 3个不同环境下进行全基因

组关联分析的曼哈顿图，阈值设置为 1.0×10-4。在

1、3、5、6、7、8 号染色体上均发现了显著关联的

SNP。不同环境下检测到显著 SNP的数目不同，海

南环境下在 3、6号染色体上检测到 2个和 1个显著

SNP，新乡环境下仅在5号染色体上检测到3个显著

的SNP，顺义环境下检测到显著SNP位点最多，但比

较分散。不同环境下检测到一些位于共同区段的

SNP，新乡和顺义环境下，都检测到位于 bin5.05区

段的显著 SNP；海南和顺义环境下，都检测到位于

bin6.05区段显著的 SNP。不同环境下虽然都检测

到一些与株高显著的 SNP，但这些 SNP的效应值均

较小，其中，效应值最大的SNP标记是AX-90971140
(R2=0.076)，这说明控制株高的基因为微效多基因。

续表2 Continued 2
环 境

Environment
顺 义

联 合

来 源

Source
区 组

基因型

广义遗传力

区组/环境

基因型

环 境

基因型环境互作

广义遗传力

自由度

Degrees of freedom
1

364
0.81
3

364
2

728
0.62

总方差

Total variance
524.2

809 835.7

14 320.8
1 284 611.5
1 718 391.9
437 572.8

平均方差

Mean variance
524.2

2224.8

4 773.6
3 529.2
601.1
601.1

F值

F value
2.3
9.6

44.0
32.5

7 914.7
5.5

P值

P value
0.1
0.0

0.0
0.0
0.0
0.0

图2 3个环境下株高全基因组关联分析的曼哈顿图

Fig.2 Manhattan plot of Genome-wide association study of plant height in three environments

 

 

图 2 

 



2.4 候选基因分析

对关联分析显著的SNP位点比对到参考基因组

上，在maizeGDB网站上得到 22个最可能的候选基

因，其中，8个有功能注释，在5、8号染色体上的候选

基因最多，在新乡和顺义不同环境下都在 5号染色

体的相近区域发现了候选基因 (表 3)。其中，

GRMZM2G091119编码一个导入蛋白亚基(importin
subunit alpha-1a)，GRMZM2G061910基因编码含有1
个LEA_2结构域蛋白(LEA_2 domain-containing pro⁃
tein)，GRMZM2G168744编码 1个含有 S1-P1结构域

的 RNA 核酸酶结构蛋白 (S1-P1_nuclease domain-
containing protein)，GRMZM2G160685编码琥珀色脱

氢酶 9(succinate dehydrogenase9)，GRMZM2G061969

编码磷脂酶D家族蛋白(phospholipase D family pro⁃
tein)，GRMZM5G898314编码组蛋白去乙酰化酶hdt3
(histone deacetylase HDT3-like)，GRMZM2G326734编

码磷脂酶D Z(phospholipase D Z)，GRMZM2G152373

编码热休克蛋白结合蛋白(heat shock protein binding
protein)。

表3 全基因组关联分析显著SNP位点及最可能候选基因

Table 3 Significant SNP loci by genome-wide association study and most likely candidate genes
环 境

Environment
三 亚

新 乡

顺 义

SNP标记

SNP marker
AX-86326097
AX-90803248
AX-90803262
AX-86249507
AX-90971140
AX-90971192
AX-123948031
AX-90635223
AX-90708770
AX-91018054
AX-86262068
AX-90595642
AX-90738324
AX-90587366
AX-86279252
AX-86320497
AX-91001484
AX-86268128
AX-91804978
AX-90627509
AX-86281499
AX-90594524

染色体

Chromosome
6
3
3
5
5
5
5
5
1
6
6
8
2
1
7
8
6
3
9
8
9
8

物理位置

Physical location
141 134 963
35 698 699
35 622 843

192 342 240
193 321 441
193 479 893
181 197 390
181 193 868
225 032 393
154 881 953
147 881 469
17 392 400
29 060 630

171 781 205
164 317 839
162 713 009
96 053 535
18 157 650

144 079 299
162 510 906
26 543 917

162 518 453

P值

P value
3.81E-05
7.98E-05
9.19E-05
1.24E-05
5.01E-05
6.91E-05
1.699 2E-06
2.628 5E-06
5.251 0E-06
1.802 1E-05
2.389 6E-05
2.998 1E-05
3.991 9E-05
4.195 2E-05
5.433 9E-05
6.634 2E-05
0.000 07819
7.940 4E-05
8.016 9E-05
8.539 4E-05
9.051 4E-05
9.758 4E-05

R2

0.022 1
0.026 0
0.063 4
0.053 6
0.076 0
0.064 6
0.055 8
0.054 6
0.053 5
0.049 0
0.048 5
0.047 5
0.036 5
0.037 8
0.035 7
0.035 2
0.034 9
0.045 2
0.035 2
0.034 8
0.034 6
0.034 4

候选基因

Candidate gene
GRMZM5G875997

GRMZM2G091119

GRMZM2G105136

GRMZM2G702141

AC209208.3_FG005

GRMZM2G061910

AC205703.4_FG005

AC205703.4_FG005

GRMZM2G168744

GRMZM2G160685

GRMZM2G062452

GRMZM2G061969

GRMZM2G059365

GRMZM2G072939

GRMZM2G045287

GRMZM5G898314

GRMZM2G326734

GRMZM5G874256

GRMZM2G159824

GRMZM2G001088

GRMZM2G152373

GRMZM2G001088

3 结论与讨论

关联分析又称为连锁不平衡作图(LD mapping)
或关联作图(association mapping)，是一种以连锁不

平衡为基础，鉴定某一群体内目标性状与遗传标记

或候选基因关系的分析方法[10]。根据扫描范围，关

联分析可分为候选基因途径和全基因组途径两种，

前者基于生理生化途径中重要的功能基因、QTL研

究定位区域所包含的基因和近缘物种研究中效应较

大的同源基因，一般涉及候选基因的功能预测；后者

基于覆盖全基因组的分子标记，通过对表型变异进

行全基因组扫描来实现，寻找与变异可能关联的标

记位点 [11]。关联分析的作图精度取决于群体的大

小、目标等位基因效应的大小、所使用的标记的密

度、标记与目标等位基因之间的LD衰减、表型和基

因分型数据中的错误以及期望的结果[12]。由于受种

植成本和管理的限制，群体大小需要控制在合理的

范围。对于数量性状，等位基因效应一般较小，需要

较高密度的标记才能检测较小效应的等位基因，而

利用优良自交系或者使用SNP单倍型代替单个SNP

351期 郭子锋等：温热带玉米株高的全基因组关联分析
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可以显著减少GWAS所需的标记数量 [13]，因此选择

合适的种质对于关联分析的成功至关重要。玉米上

首次应用关联分析研究了玉米Dwarf8基因与玉米

开花期和植株高度之间的关系[14]。目前，已有多达

数十种玉米相关性状应用关联分析方法进行了研

究。本研究利用新开发的 55K芯片，其中包含了一

些热带特有的等位基因，在不同纬度进行株高表型

鉴定，除在bin5.05定位到一些与前人研究结果一致

的SNP位点[15，16]，还发现了一些新的影响株高的SNP
位点，这些新发现的 SNP多数集中在 3、6号染色体

上，在染色体bin6.05区段检测到在两个环境下都显

著的 SNP位点。株高是由多基因控制的复杂性状，

每个位点的效应值较小，单个位点的选择效果非常

有限，利用全基因组选择是未来研究的方向之一[17]。
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