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玉米株高和穗位高的全基因组关联分析
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摘 要：以580份遗传多样性丰富的玉米自交系为关联群体，利用分布于全基因组的31 826个单核苷酸多态

性(Single Nucleotide Polymorphisms，SNPs)分别对株高和穗位高性状 3年表型值及BLUE(Best Linear Unbiased Esti⁃
mate)值进行全基因组关联分析。结果表明，4个环境下共检测到58个显著性SNPs，共定位的SNPs有6个，其中3个
与株高显著关联，4个与穗位高显著关联。在共定位显著标记440 kb范围内，共检测到76个关联基因，其中66个有

基因描述，53个基因在GO(Gene Ontology)富集分析中得到分类，可归类到20类生物过程、10类分子功能以及8类细

胞组成。综合基因功能注释和GO富集分析结果，预测了7个可能与株高和穗位高性状有关的候选基因。
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Abstract: Five hundred and eighty maize inbred lines with rich genetic diversity were used as the association
population, and 31 826 SNPs distributed in the whole genome were used to analyze the phenotypic values and BLUE
(Best Linear Unbiased Estimate) values of plant height and ear height traits at 3 years separately. The results
showed that 58 significant SNPs were detected in four environments, with 6 colocalized SNPs, of which 3 were signif⁃
icantly associated with plant height and distributed on chromosomes 3, 5 and 7; and 4 were significantly correlated
with ear height. Within 440 kb range of the colocalized significant SNPs, a total of 76 associated genes were detect⁃
ed, of which 66 were described, and 53 genes were classified in GO enrichment analysis, which could be categorized
into 20 biological processes, 10 molecular functions and 8 cellular components. Based on the comprehensive gene
functional annotation and go enrichment analysis results, 7 candidate genes that may be related to plant height and
ear height traits were predicted.
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玉米是世界上最重要的粮食作物之一，也是食

品、饲料、工业产品和生物能源的重要的来源[1]。在

我国，玉米是第一大粮食作物，在农业生产中占有重

要地位。Donald 在 1968 年提出“理想株型”的概
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念 [2]，株高和穗位高是构成玉米“理想株型”的重要

性状。玉米茎节间长短和穗位高低影响着玉米抗倒

伏能力，植株和穗位过高易造成倒伏，穗位过低又不

利于光合产物向穗部运输 [3]。因此，两者间合理组

合才能形成理想的玉米株型，避免倒伏，也有利于大

面积的农业机械化生产，从而达到高产优质的目的。

全基因组关联分析是在全基因组范围进行遗传

变异(标记)多态性检测，挖掘与性状变异相关的基

因 [4]。随着基因分型和测序技术的进步，全基因组

关联分析已成为研究植物表型变异遗传机制的重要

方法 [5]。探索株高和穗位高的遗传规律，可为玉米

育种和产量的提升提供重要参考依据，对玉米高产

育种具有重要意义。株高和穗位高属于多基因控制
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的数量性状，大部分数量性状位点效应值较小，只有

少许数量性状位点表现为主效但易受环境的影

响[6]。在玉米株高和穗位高的数量性状定位(quanti⁃
tative trait loci，QTL)和全基因组关联分析方面，前人

取得相应的研究进展。刘坤等利用284份关联群体

和 56万个 SNPs进行全基因组关联分析，检测到株

高相关的 21个 SNPs和穗位高相关的 21个 SNPs[7]。

李凯等以 360份玉米自交系为材料，利用 44 569个

SNPs在 4个环境下进行玉米株高全基因组关联分

析，在第5号染色体上检测到6个与株高显著关联的

SNPs位点[8]。Zhang等利用齐319×黄早四和掖478×
黄早四群体中鉴定出33个株高相关的QTLs和37个
穗位高相关的QTLs[9]。Zhou等利用掖478×齐319群
体中检测到14个株高相关QTLs和14个穗位高相关

QTLs，对 株 高 和 穗 位 高 相 关 候 选 基 因

GRMZM2G325907和 GRMZM2G108892进行了进一

步鉴定 [10]。Weng等利用 284份玉米自交系鉴定了

204个与株高显著相关的SNPs[11]。

目前，已经报道验证过的株高和穗位高性状相

关基因有 An1、Br1、Br2、Br3、Brd1、D1、D2、D3、D5、

D8、D9、D10、D11、D12、D2003、DWF1、DWF4、Zm⁃

GA3ox2和ZmRPH1等[12]，已克隆的许多株高和穗位

高相关基因主要涉及到生长素(IAA)、赤霉素(GA)和
油菜素甾醇(BR)等激素的合成、运输和信号转导途

径，除这些与植物激素调控相关的基因通过影响节

间伸长来影响株高外，株高和穗位高的改变还受到

其他基因的调控[13]。因此，当前仍需加强玉米株高

和穗位高性状的基因挖掘，深入解析分子调控机制，

为玉米分子育种提供理论依据。

本研究利用580份玉米自交系构成的自然群体

为试验材料，通过靶向测序分型(GBTS)技术进行全

基因组测序，对玉米株高和穗位高开展全基因组关

联分析，深入挖掘玉米种质资源中调控玉米株高和

穗位高的基因资源，提高对玉米株高和穗位的遗传

结构和分子机制的认识，为深入了解玉米表型性状

的遗传决定因素奠定更坚实的基础。

1 材料与方法

1.1 试验材料与田间设计

试验材料来源于自育自交系及引进加拿大早熟

改良群、BSSS系、NSS系、P群、黄淮海种质、欧洲

KWS系列和先锋系列等580份自交系构成的自然群

体，由新疆农垦科学院作物研究所提供。2019、
2020、2021年在石河子新疆农垦科学院作物研究所

玉米育种试验田种植，玉米试验材料种植密度

105 000株/hm2，田间设计采用α拉丁方，2次重复，

单行区，行长4.5 m，行距55 cm。田间管理与当地大

田生产管理措施相同。

1.2 性状测定和表型数据统计分析

在田间调查记录株高和穗位高，在玉米成熟期

开始测量，每行排除第 1株，随机选取 4株进行测

量。株高(PH)是指根部贴近地面到雄花最顶端位置

的高度(cm)，穗位高(EH)是指根部贴近地面到果穗

第 1着生节位置的高度(cm)。利用R软件对测得的

表型数据进行描述性统计分析和方差分析，计算变

异系数，遗传力及相关系数等，并绘制相应图形。

广义遗传力按照Knapp等[14]提出的公式 H2=σg2/
(σg2+ σgy2/n +σe2/nr)计算，其中，σg2为遗传方差；σgy2为

基因型与年份互作的方差；σe2为误差方差；n为年份

数，r为重复数。为了消除环境(年份)变异对表型值

的影响，本研究利用R包 lme4构建混合线性模型来

估计株高和穗位高性状的最佳线性无偏预测值

(BLUE)。
1.3 DNA提取与基因型鉴定

采取CTAB法提取叶片组织的DNA，检测DNA
提取质量。利用Maize SNP 40K GBTS技术获得SNP
基因分型数据。利用 Illumina SNP基因分型平台对

参试材料进行标记分型，剔除亲本间无多态性及缺

失率大于10%的标记，保留高质量SNPs标记用于关

联分析。

1.4 全基因组关联分析

利用PLINK1.9软件对基因型进行质控，SNP的

筛选标准为最小的等位基因频率MAF(Minor Allele
Frequency)>0.05，基因缺失率<0.05，筛选出高质量

的 SNP标记。利用 Tassel 5.0软件估算群体材料间

的亲缘关系和群体内连锁不平衡系数 r2，并使用R
软件进行连锁不平衡 LD(Linkage disequilibrium)衰
减图的绘制。使用MEGA7软件基于邻接法(Neigh⁃
bor-Joining, NJ)构建群体系统进化树，并在 itol网站

(https://itol.embl.de/) 进 行 可 视 化 。 利 用 R 软 件

GAPIT包 FarmCPU模型进行全基因组关联分析 [15]。

利用Bonferroni校正P=0.05/N(N为SNP标记数)作为

显著关联的阈值，筛选显著性SNP标记。

1.5 候选基因的筛选

根据表型性状显著关联的SNP标记在玉米B73
参考基因组(ZmB73_RefGen_v4)中的物理位置以及

r2=0.1时染色体LD的平均衰减距离，筛选显著 SNP
位点上下游LD范围内的候选基因。将候选基因上

传到在线网站(https://www.omicshare.com/tools/Home/
Soft)进行GO富集分析。利用玉米遗传学和基因组



学数据库(https://www.maizegdb.org/)及美国国立生物

技术信息中心数据库 (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/)
对候选基因进行功能注释和预测。

2 结果与分析

2.1 表型数据统计分析

不同年份株高和穗位高性状的基本统计分析表

明 (表 1)，2019 年株高和穗位高范围为 118.33～
288.00 cm和 30.22～140.33 cm；2020年株高和穗位

高范围为 118.50～289.38 cm 和 30.13～127.13 cm；

2021年株高和穗位高范围为 122.00～291.50 cm和

28.63～134.88 cm。株高和穗位高在 3年中虽然变

异幅度有所差异，但是在群体中都呈现连续性的分

布，偏度和峰度的绝对值均小于1，说明株高和穗位

高在不同年份均服从正态分布(图 1)。株高性状变

异系数为14.13%～15.09%，穗位高性状变异系数为

23.34%～26.60%，穗位高比株高表现出更丰富的变

异。相关性分析表明，株高和穗位高呈极显著正相

关，相关系数0.78～0.82。

表1 不同年份玉米株高和穗位高性状的基本统计分析

Table 1 Basic statistical analysis of plant and ear height of maize in different years
性 状

Trait
株高(cm)

穗位高(cm)

年 份

Year
2019
2020
2021
BLUE
2019
2020
2021
BLUE

范 围

Range
118.33～288.00
118.50～289.38
122.00～291.50
121.06～291.31
30.22～140.33
30.13～127.13
28.63～134.88
29.89～136.71

均 值

Mean
197.04
200.33
207.78
202.44
80.70
74.38
78.59
78.21

标准差

SD
28.73
30.22
31.12
28.60
19.37
18.15
20.91
18.25

偏 度

Skewness
0.21
0.09
0.16
0.24
0.23
0.26
0.28
0.29

峰 度

Kurtosis
0.23

-0.04
-0.22
0.27
0.07

-0.25
-0.22
0.00

变异系数(%)
CV

14.58
15.09
14.98
14.13
24.01
24.40
26.60
23.34

遗传力(%)
H2

89.90

90.11

注：***表示在0.001水平差异显著。 下表、下图同。

Note: *** indicates significant at the 0.001 level. The same below.
图1 株高和穗位高性状的相关性分析

Fig.1 Correlation analysis of plant and ear height
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2.3 群体遗传多样性与LD衰减分析

利用质控后的31 826个高质量SNP基因型数据

分析 580份玉米自交系遗传多样性，本群体材料可

分为 4个类群，表明材料间具有较高遗传多样性

(图 2)。LD衰减图显示，随着遗传距离的增加，LD迅

速下降，每条染色体的衰减速率不同。1～10号染

色体 LD 衰减距离分别为 420、350、420、620、300、
350、500、470、710、600 kb，5号染色体的衰减速度最

快 (300 kb)，9 号染色体的衰减速度最慢 (710 kb)。
580份材料 10条染色体平均 LD衰减距离为 440 kb
(r2=0.1)。

表2 株高和穗位高方差分析

Table 2 Analysis of variance for plant and ear height
性 状

Trait
株 高

穗位高

变异来源

Source
基因型

年份

基因型×年份

残差

基因型

年份

基因型×年份

残差

自由度

Df
579

2
1 135
2 088
578

2
1 143
2 101

均 方

Mean Sq
4 886***

42 046***
502***
269

2 059***
12 441***

205***
99

2.2 方差分析

对不同环境(年份)下株高和穗位高性状进行方

差分析(表2)，株高和穗位高在基因型、环境、基因型

与环境互作效应均表现为极显著差异，说明这两个

性状受到基因型、环境、基因型与环境互作效应影

响。株高和穗位高广义遗传力为89.90%和90.11%，

说明株高和穗位高的遗传主要受基因控制。

注：A图为关联分析群体系统进化树；B图为580份玉米自交系全基因组 LD 衰减图。

Note: A, Phylogenetic tree of the association analysis population, B, Picture of whole-genome LD in the panel of 580 lines.
图2 群体多样性与LD衰减分析

Fig.2 Population genetic diversity and LD decay analysis

2.4 全基因组关联分析

利用GAPIT包的 FarmCPU模型进行全基因组

关联分析，以PCA和K矩阵作为关联分析的协变量

降低假阳性，并绘制曼哈顿图和Q-Q图(图3)。在阈

值P=1.57×10-6水平下，4个环境下(3年和BLUE值)

共检测到 58 个与株高和穗位高性状显著关联

SNPs。在 2019年检测到 15个 SNPs，2020年检测到

16个 SNPs，2021年检测到 11个 SNPs，BLUE值检测

到16个SNPs。为了保证关联标记的可靠性，选择至

少在 2个环境下重复检测到的 SNPs进行后续分析。



不同环境中共定位的 SNPs有 6个，其中，株高

3个，分布在 3、5、7号染色体；穗位高 2个，在 7、9号
染色体；株高和穗位高 2个性状之间共同定位到标

记 2个，在 2、5号染色体上，其中 5号染色体上的

5_207570929标记在株高上也在两个环境中共定位

到(表3)，因此推测该标记可能是影响株高和穗位高

的重要SNP标记。

图3 株高和穗位高的曼哈顿图和QQ图

Fig.3 Manhattan plot and quantile-quantile plot of plant and ear height
表3 株高和穗位高性状显著共定位SNP标记

Table 3 Significant colocalization of SNP for plant and ear height traits

性 状

Trait

PH
PH
PH
EH
EH
PH、EH

PH、EH

标 记

SNP

3_173520569
5_207570929
7_157639029
7_25178512
9_149776998
2_83739608

5_207570929

染色体

Chr

3
5
7
7
9
2

5

物理位置(bp)
Position

173520569
207570929
157639029
25178512

149776998
83739608

207570929

等位基因

Alleles

T/A
T/G
C/T
C/T
T/C
G/T

T/G

P值

P value
2019

1.10E-06

2.11E-08

2020

2.09E-07
3.76E-11
6.41E-08
4.51E-07
8.84E-08
8.85E-08
2.09E-07

2021
2.64E-07

2.65E-07

BLUE

2.18E-09

1.81E-09
4.48E-10

2.18E-09
4.94E-08

2.5 等位基因效应分析

利用 t检验对株高和穗位高性状显著共定位

SNPs进行等位基因效应分析，发现6个共定位SNPs
标记不同等位基因变异在4个环境下株高和穗位高

性状均表现出极显著表型差异，3_173520569、
5_207570929、7_157639029 和 5_207570929 这 4 个

株高性状的标记，等位基因 T/T比A/A、C/C、G/G表

现 出 更 高 的 株 高 ；7_25178512、9_149776998、
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2.6 候选基因分析

基于该群体 LD衰减距离 440 kb(r2=0.1)和共定

位的 SNPs，比对到 B73_RefGen_v4参考基因组，在

显著标记上下游440 kb范围内查找相关候选基因，

共检测到76个基因，利用MaizeGDB和NCBI对查到

的基因进行功能注释，其中 66个基因有注释。GO
富集分析表明，共有 53个基因得到分类，这些基因

可归类到20类生物过程、10类分子功能、8类细胞组

成，在生物过程部分候选基因多集中于细胞进程和

代谢过程，在细胞组成部分的候选基因多集中于细

胞和细胞组分，在分子功能部分的候选基因多集中

于催化活性和结合(图5)。
综合基因功能注释和GO注释结果分析，筛选

到 7个可能与株高和穗位高相关的候选基因(表 4)，
Zm00001d042611编码赤霉素 20-氧化酶 3(gibberel⁃
lin 20-oxidase3)，Zm00001d021592编码钾高亲和转

运 蛋 白 14(potassium high- affinity transporter14)，
Zm00001d017811 编码五肽重复序列超家族蛋白

(Pentatricopeptide repeat superfamily protein，PPR)，
Zm00001d019270编码果胶甲酯酶抑制剂 20(pectin
methylesterase inhibitor20)，Zm00001d019271编码果

胶 甲 酯 酶 抑 制 剂 27(pectin methylesterase inhibi⁃
tor27)，Zm00001d019274编码果胶甲酯酶抑制剂 9
(pectin methylesterase inhibitor9)，Zm00001d048084

编码甘露糖转运蛋白GONST3(GDP-mannose trans⁃
porter GONST3)。
3 结论与讨论

株高和穗位高在玉米株型的构成中起着重要作

用，也是影响玉米产量的重要性状，合理的株型才能

保证产量的稳定与提升。深入挖掘影响株高和穗位

高的功能性 SNPs位点及进一步候选基因的功能验

2_83739608和 5_207570929这 4个穗位高性状的标

记，等位基因C/C比 T/T、G/G表现出更高的穗位高

(图 4)。2个性状之间共定位的标记 2_83739608和

5_207570929的等位基因 T/T在 4个环境下的平均

株高分别比 G/G 增加 11.98～16.80 cm 和 11.22～
19.90 cm，穗位高分别增加 7.66～8.47 cm和 9.43～
14.22 cm，表明 2_83739608和 5_207570929标记具

有一因多效性，可同时调控株高和穗位高。

图4 株高和穗位高性状之间共定位SNP标记等位基因效应分析

Fig.4 Analysis of allelic effects of colocalized SNP between plant and ear height traits



图5 候选基因GO二级分类

Fig.5 GO-second analysis of candidate genes

表4 株高和穗位高性状可能的候选基因及功能注释

Table 4 Possible candidate genes and functional annotations for plant and ear height traits
性 状

Trait
PH
PH
PH、EH
EH

EH

标 记

SNP
3_173520569
7_157639029
5_207570929
7_25178512

9_149776998

基 因

Gene
Zm00001d042611

Zm00001d021592

Zm00001d017811

Zm00001d019270

Zm00001d019271

Zm00001d019274

Zm00001d048084

功能注释

Annotation
赤霉素20-氧化酶3
钾高亲和转运蛋白14
五肽重复序列超家族蛋白

果胶甲酯酶抑制剂20
果胶甲酯酶抑制剂27
果胶甲酯酶抑制剂9
甘露糖转运蛋白GONST3

证，可为当前了解玉米表型性状的遗传提供理论

参考。

本研究利用580份遗传背景丰富的玉米自交系

构成的自然群体进行全基因组关联分析，共检测到

多环境(2个环境以上)共定位 SNPs标记 6个。与前

人定位结果相比，本研究检测到的株高相关标记

3_173520569与申涛 [16]、兰进好 [17]、郑克志 [18]、李博 [19]

等定位到的株高主效QTL同位于bin3.06区段内；标

记 5_207570929 与李凯等定位的株高 SNP 标记

(PZE- 105165920) 同 位 于 bin5.07 区 段 内 ；标 记

7_157639029与宋方威 [20]等定位到的株高主效QTL
同位于bin7.04区段内。穗位高相关标记7_25178512
与李凯等定位的穗位高SNP标记(SYN31586)以及李

清超 [21]、Pan[22]等定位到的穗位高主效 QTL同位于

bin7.02区段内；标记9_149776998与李凯、Weng、李
清超等定位到的穗位高主效QTL或 SNP标记同位
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于 bin9.07区段内[23]。通过共定位 SNPs等位基因效

应分析，本研究检测到的6个共定位SNPs不同等位

基因变异均造成性状表型显著差异，表明关联结果

具有一定的准确性，共定位SNPs在调控株高和穗位

高的分子标记开发方面具有一定的研究意义。

本研究筛选出7个可能与株高和穗位高性状相

关的候选基因，Zm00001d042611编码赤霉素 20-氧
化酶 3(gibberellin 20-oxidase3)，赤霉素 20-氧化酶 3
(GA20ox3)属于赤霉素双加氧酶基因家族，在调节植

物发育中起着重要作用[24]。已有研究证实，GA20ox3
会造成玉米矮秆表型。Paciorek等[25]发现，选择性地

降低 ZmGA20ox3和 ZmGA20ox5基因的表达玉米植

株高度降低。Zhang等利用CRISPR/Cas9基因编辑

技术对ZmGA20ox3进行基因编辑，生成无转基因半

矮秆玉米植株 [26]。Zm00001d021592编码钾高亲和

转运蛋白14(potassium high-affinity transporter14)，高
亲和力钾转运蛋白(HAK)基因家族构成了植物中钾

转运蛋白的最大家族，对植物进行生命活动的各种

细胞进程很重要 [27]。钾不仅是植物必需的营养元

素，也是一种重要的细胞溶质，钾的缺失会限制细胞

扩张，HAK 转运蛋白通过对钾的影响植物的生长发

育[28]。在水稻中，OsHAK5基因影响株型变化，OsHAK5

基因超表达或敲除后的水稻与野生型相比株高降

低 [29]。Zm00001d017811编码五肽重复序列超家族

蛋白，PPR是一种三角状五肤重复结构域，PPR蛋白

家族在植物生长发育过程中发挥着重要作用，参与

植物种子萌发、茎伸长、开花等受光周期调节的生长

发育过程[30]。PPR家族成员编码的蛋白质可通过参

与RNA加工修饰调节植物的正常生长发育，如拟南

芥PPR基因OTP43突变导致植株明显的发育延缓、

花期延迟、植株矮小 [31]；RIP1基因突变导致植株矮

化 [32]。水稻 OGR1编码 1个 DYW亚家族的 PPR蛋

白, 在其纯合突变体中，植株生长受限、矮化和不

育 [33]。 Zm00001d019270、 Zm00001d019271 和

Zm00001d019274分别编码果胶甲酯酶抑制子 20
(pectin methylesterase inhibitor20)、果胶甲酯酶抑制

子27(pectin methylesterase inhibitor27)和果胶甲酯酶

抑制子9(pectin methylesterase inhibitor9)。在玉米中

PMEI9、PMEI20 和 PMEI27 同 属 于 PMEI(pectin
methylesterases inhibitor)基因家族，参与细胞壁修饰

和果胶分解代谢过程[34]。植株的高矮是通过细胞壁

的伸展程度来控制细胞的生长快慢确定的，细胞壁

合成相关基因突变也会造成植株矮化[35]。果胶是植

物细胞壁的主要成分，果胶甲酯酶(PME)和PMEI 的
调控和相互作用，改变果胶甲酯度，对植物细胞壁性

质有重要影响，在植物茎秆伸长中起着重要作

用[36]。Zm00001d048084编码GDP-甘露糖转运蛋白

GONST3(GDP-mannose transporter GONST3)，GDP-
甘露糖转运蛋白可能参与将GDP-甘露糖从细胞质

导入高尔基体腔的过程[37]。研究表明，拟南芥中的

同源基因GONST3(At1g76340)可能编码高尔基体定

位的GDP-L-半乳糖转运蛋白 1(GGLT1)，GGLT1表

达降低的植物具有生长缺陷，植株矮小[38]。7个可能

与玉米株高和穗位高性状相关的候选基因中，

Zm00001d042611编码GA20ox3已经证实在玉米中

与株高有关，其余 6个基因只在拟南芥或水稻的同

源基因中有报道与植株高度或株型相关，但尚未在

玉米中得到证实。因此，仍需继续研究，进一步解析

各基因在玉米中的功能作用与遗传机理。
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