
玉 米 科 学 2025，33(4)：34～41 Journal of Maize Sciences
文章编号：1005-0906(2025)04-0034-08 DOI: 10.13597/j.cnki.maize.science.20250405

调控超甜玉米种子贮藏物质利用率
GWAS分析及候选基因挖掘

余育林，刘 杰，王东兴，孙 涛，崔妮妮，陈 磊，程昕昕，余海兵
(安徽科技学院农学院，安徽 凤阳 233100)

摘 要：利用玉米56K基因芯片获得的SNP标记，采用MLM(Q+K)模型，对种子贮藏物质利用率进行全基因组

关联分析(GWAS)及候选基因挖掘，揭示超甜玉米种子贮藏物质利用率的遗传特性。结果表明，共定位到6个调控

种子贮藏物质利用率显著关联的 SNP位点，贡献率范围在 14.5%～23.8%、表型变异解释率在 1.1%～20.0%，其中

2个SNP位点距前人定位关联SNP位点0.7 Mb的范围内。在显著SNP位点上下游200 kb的置信区间内，共检测到

184个候选基因，其中已注释基因62个，占比为33.7%。结合文献资料分析筛选出18个候选基因调控种子贮藏物质

利用率，主要参与激素合成与信号转导、细胞分裂、蛋白质和酶合成等过程，为深入理解超甜玉米种子贮藏物质利用

率的遗传机制提供线索，有助于进一步研究种子贮藏物质利用率相关性状基因的定位和克隆。

关键词：超甜玉米；种子贮藏物质利用率；全基因组关联分析；候选基因

中图分类号：S513.035.3 文献标识码：A

GWAS Analysis and Identification of Candidate Genes for Regulating
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Abstract: To elucidate the genetic characteristics of seed storage substance utilization in super sweet corn, this
study utilized SNP markers obtained from the maize 56K gene chip and employed the MLM(Q+K) model to conduct
genome-wide association studies(GWAS) and identify candidate genes. The results showed that total of 6 SNPs loci
significantly associated with regulating seed storage material utilization were detected, with the contribution rates
ranged from 14.5% to 23.8% and phenotypic variance explained rates ranged from 1.1% to 20.0%. The explained
phenotypic variance ranged from 1.1% to 20.0%, with two SNP loci within 0.7 Mb of the previous locus-associated
SNP locus. A total of 184 genes were detected within the 200 kb confidence interval upstream and downstream of
the significant SNPs loci, among which 62 genes were annotated, accounting for 33.7%. Based on literature analysis,
18 genes were screened out to regulate the utilization rate of seed storage material, which are mainly involved in the
pathways of hormone synthesis and signal transduction, cell division, protein and enzyme synthesis, providing impor⁃
tant indication for the further study of genetic mechanism of seed storage material utilization in super sweet corn.
This provides important indication for understanding the genetic mechanism of seed storage material utilization, and
helps further research on the location and cloning of seed storage material utilization-related trait genes.
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甜玉米，又称水果玉米、蔬菜玉米或甜质型玉

米，是玉米属(Zea mays L.)的一个类型[1]，其子粒中含

有较多水溶性多糖、粗脂肪、淀粉以及富含人体所需

的多种氨基酸和纤维素等 [2]。在种子成熟过程中，

由于控制糖分的基因发生突变，致使胚乳中糖类积

累增加，淀粉含量减少，种子干瘪，发芽率低[3-4]。因



此解析调控甜玉米种子萌发机制已成为产业发展的

关键因素之一。

在种子萌发过程中，种子经历胚的萌动、生长及

贮藏物质的动员等一系列生理形态过程[5]。种子内

的贮藏物质在酶的作用下不断分解和合成，表现为

动态变化过程，并最终转移到胚中以支持胚的迅速

生长[6]。因此贮藏物质的代谢和遗传物质的转化成

为研究者们的焦点之一。目前，种子萌发物质利用

率的研究主要集中在水稻、小麦、玉米等植物上，主

要涉及生理及品质方面。程昕昕分析指出，在萌发

期间，种子物质利用率主要受糖含量的影响 [7]。张

自阳等研究表明，在干旱胁迫下种子贮藏物质利用

效率较高 [8]。在种子萌发过程中，物质利用率逐渐

减少，种子重量对物质利用率影响较小[9]。

近年来，全基因组关联分析(GWAS)是广泛用于

研究复杂性状的有效方法之一[10]。关联分析又称连

锁不平衡作图(Linkage Disequilibrium)，是近年来用

于研究植物数量性状和育种的一种分析方法[11]。目

前，GWAS被广泛应用于玉米 [12]、水稻 [13]、小麦 [14]、油

菜 [15]等作物的基因筛选。在育种方面，张坤 [16]等鉴

定到14个SNP位点与根系性状关联，并挖掘到49个
候选基因。MEI等[17]定位到 139个 SNP位点与子粒

性状相关，并鉴定出15个候选基因。在种子贮藏物

质利用方面，李敏[18]利用56 110个SNP标记对222份
自交系进行GWAS分析，关联定位到12个显著SNP
与种子贮藏物质利用率相关，并预测到25个候选基

因。目前，有关甜玉米种子贮藏物质利用率全基因

组关联分析研究较少，需要进一步探索其遗传基础

和分子机制。因此，本研究以 100份超甜玉米自交

系为试验材料，对甜玉米种子萌发期贮藏物质利用

率进行相关测定和表型分析，利用玉米 56K基因芯

片进行全基因组关联分析(GWAS)，并对其显著位点

进行主效位点挖掘及候选基因定位，寻找控制种子

贮藏物质利用率的基因，提高种子萌发时物质的利

用率，促进种子萌发和幼苗的生长发育，进一步为超

甜玉米分子育种奠定基础。

1 材料与方法

1.1 试验材料及相关性状测定

本研究所用的100份甜玉米自交系材料均由安

徽科技学院玉米创新团队提供 [19]。该样品是由 30
粒形态完整且大小一致的种子组成，用重量差异法

测定种子含水量，重复 8次后取平均种子含水量

(Moisture content，MC)。干子粒浸泡前，用天平分别

称取干子粒重量记为起始种子重(Initial seed weight，

ISW)；然后用蒸馏水冲洗后进行纸床发芽，置于发芽

箱内，暗培养 7 d，温度控制在 28 ℃±1 ℃，调查每天

发芽情况，在7 d后清洗幼苗。将幼苗和剩余种子分

别取下，置于80 ℃±1 ℃的烘箱内烘至恒重后称取样

品重量，分别为幼苗干重(Seedling dry weight，SDW)
和剩余种子干重(Residual seed dry weight，RSDW)，
统计起始种子干重(Iinitial seed dry weight，ISDW)、种
子贮藏物质动用量(Weight of the mobilized seed re⁃
serve，WMSR)和种子贮藏物质利用率 (Seed reserve
utilization efficiency，SRUE)[20]。试验设 3次重复，每

次重复进行1次抽样鉴定。

ISDW=ISW×(1-MC)；
WSMR=ISDW-RSDW；

SRUE=SDW/WMSR。

1.2 表型数据分析

借助Microsoft Excel 2019和 IBM SPSS Statistics
24.0统计分析软件对100份甜玉米子粒的种子贮藏

物质利用率进行相关的数据分析，具体包括计算变

幅、标准差、平均数、偏度、峰度和变异系数。

1.3 全基因组关联分析

本文基于徐运林和王长进[21]等在群体结构研究

方面所取得的研究成果，使用Tassel 5.2软件中的混

合线性模型(MLM)，利用玉米 56K基因芯片获得的

37 297个SNP标记，以Q和K作为协变量，对超甜玉

米种子萌发期贮藏物质利用率进行全基因组关联分

析。以-log10(P)≧3.5为显著性阈值，筛选出与种子

贮藏物质利用率显著关联的SNP位点。采用线性回

归方法 [22]计算关联 SNP的表型变异解释率(PVE)。
使用R语言中的CMplot和 qqman工具包绘制Man⁃
hattan图和Q-Q图。

1.4 基因功能注释

根据显著性 SNP 标记，结合 MaizeGDB(https://
maizegdb.org/)数据库中B73(RefGen_v3)及 Zm-B73-
REFERENCE-NAM-5.0参考基因组数据，提取上下

游 200 kb区间内的候选基因 [23]。使用UniProt数据

库(http://www.uniprot.org/)和NCBI数据库(http://www.
ncbi.nlm.nih.gov/)对候选基因进行功能注释，结合文

献分析筛选出最有可能的候选基因，使用OmicShare
数据库(https://www.omicshare.com/)对候选基因进行

富集分析。

1.5 单倍型分析及候选基因预测

利用 Tassel 5.0软件计算群体连锁不平衡(LD)
衰减距离，设定 r2=0.2时，所对应的物理距离为群体

LD衰减距离，提取显著SNP上下游200 kb范围内的

基因数据[24]，利用微生信在线作图平台(https://www.
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2.2 种子贮藏物质利用率的全基因组关联分析

基于MLM模型，利用 37 297个 SNP标记，对种

子贮藏物质利用率进行全基因组关联分析，使用R
语言对GWAS分析结果进行可视化(图 2)。研究结

bioinformatics.com.cn/)对LD结果进行可视化。

2 结果与分析

2.1 超甜玉米自交系表型分析

统计分析表明，超甜玉米种子中约0～0.821 g/g
的贮藏物质用于幼苗生长，平均种子贮藏物质中幼

苗利用为 0.252 g/g，标准差为 0.180，偏度为 0.705，
峰度为 0.475，变异系数为 71.4%，其偏度值和峰度

值绝对值小于 1，正态性分布检验 P=0.012(P<
0.05)。说明种子贮藏物质利用率出现连续分布。

结合频率分布图可以判断，种子贮藏物质利用率呈

现正态分布的趋势(图1)。

图1 100份玉米自交系种子贮藏物质利用率的频率分布图

Fig.1 Frequency distribution of seed storage material utilization of 100 corn inbred lines

表1 种子贮藏物质利用率显著关联SNP位点

Table 1 SNP sites were significantly associated with seed storage material utilization
标 记

Marker
Affx-90946674
Affx-90897152
Affx-91345521
Affx-91139466
Affx-90413391
Affx-90336071

染色体

Chromosome
1
5
1
3
4

10

位置(bp)
Position

272 886 193
7 403 302

273 417 484
42 007 980
18 772 519

146 538 961

P值

P value
2.85E-05
3.07E-05
2.37E-04
2.38E-04
2.66E-04
2.75E-04

贡献率(%)
R2

23.6
23.8
18.4
20.5
14.5
18.0

表型变异解释率(%)
PVE
5.3

20.0
8.0

10.2
14.9
1.1

图2 调控种子贮藏物质利用率全基因组关联分析Manhattan图与Q-Q图

Fig.2 Manhattan-plot and Q-Q-Plot of genome-wide association analysis for regulating the utilization of seed storage material



果表明，设定-log10(P)≧3.5为显著性阈值，关联定位

到 6个与种子贮藏物质利用率显著关联的 SNP位

点，分别位于1、3、4、5和10号染色体上，其中1号染

色体上存在 2个显著 SNP位点，P值最低的位点为

Affx-90946674。6个显著 SNP位点贡献率范围在

14.5%～23.8%、表型变异解释率范围在 1.1%～

20.0%，其中，Affx-90897152位点的贡献率最高，表

型变异解释率也最高(表1)。
2.3 基因功能注释及KEGG分析

为深入挖掘影响种子贮藏物质利用率的关键基

因，基于显著 SNP位点，通过MaizeGDB网站共找到

184个候选基因。功能注释分析表明，在全基因组

上，已注释基因 62个，占比 33.7%；未注释的基因有

115个，占比 66.3%。注释的 62个基因分别富集到

28条GO显著条目中，其中参与生物过程(BP)的基因

有 49个、参与细胞组分(CC)的基因有 49个、分子功

能(MF)的有52个。进一步分析发现，在BP中，基因

主要参与细胞的生物合成、对激素的反应、有机物代

谢等过程；在CC中，基因主要参与细胞内部结构合

成、组织分类命名以及细胞器的合成等过程；在MF
中，候选基因主要在离子结合、化合物结合等方面起

调节作用(图3)。

图3 甜玉米种子中贮藏物质利用率相关基因功能注释分析图

Fig.3 Functional annotation analysis of genes related to storage material utilization in sweet corn seeds

图4 候选基因KEGG分析气泡图

Fig.4 Bubble map of KEGG analysis of candidate genes
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候选基因KEGG分析结果表明，在已注释的基

因中，有19个基因富集在24条通路中，其中，与种子

贮藏物质利用率相关的候选基因在叶酸生物合成、

氨基酸代谢、次生代谢产物的生物合成、淀粉和蔗糖

代谢以及核糖体生物合成等通路中显著富集。进一

步分析表明，候选基因Zm00001eb169580编码的二

氢叶酸还原酶通过核苷酸、嘧啶代谢等途径合成磷

酸；Zm00001eb432940编码的GTP环水解酶 IA通过

参与核苷酸合成代谢等途径，将GTP转化为磷酸；

Zm00001eb214870、Zm00001eb214880 编码的 β-葡

糖苷酶通过参与次生代谢产物的生物合成等途径合

成丙酸；Zm00001eb056340编码的葡萄糖-1-磷酸腺

苷基转移酶通过参与淀粉和蔗糖等代谢途径从而合

成 ADP 葡 萄 糖 ； Zm00001eb056350、

Zm00001eb433140基因编码的核糖核酸相关蛋白，

主要参与核糖体生物合成等通路(图4)。
2.4 单倍型和等位变异效应分析

对多态性位点之间进行连锁不平衡分析(LD)，
用不同的颜色表示不同多态性位点之间的 R2和 P

值。由图 5可知，多个区段相邻的多态性位点处于

高度连锁状态，其中，Affx-91139466等与其相邻的

位点高度连锁；Affx-90946674与Affx-90413391等

位点分别与相邻的位点连锁强度较高。从整体来

看，大多数位点之间连锁强度不高，其原因可能是不

同位点之间存在较大的基因型差异。

结合表型数据，对 6个显著相关的 SNP位点分

析其等位变异效应。由图5可知，Affx-90946674位
点可导致表型差异呈显著水平；Affx-90413391、
Affx-91345521、Affx-91139466、Affx-90897152位点

能导致表型差异呈极显著水平；Affx-90336071位点

的基因差异表现为不显著。其中，Affx-90946674、
Affx-90336071、Affx-90413391位点的T/T等位变异

的平均种子贮藏物质利用率比 C/C等位变异提高

0.036～0.242 g/g，因此 T/T 为优异等位变异；Affx-
90897152、Affx-91345521位点的G/G等位变异平均

种子贮藏物质利用率比 T/T等位变异提高 0.092～
0.501 g/g，因此G/G为优异等位变异；Affx-91139466
位点的A/A等位变异平均种子贮藏物质利用率比

G/G等位变异提高0.131 g/g，因此A/A为优异等位变

异。这3个优异等位变异均具有提高种子贮藏物质

利用率的特性。

注：“*”为显著SNP位置；“*”表示P<0.05；“**”表示P<0.01；“***”表示P<0.001。
Note: * indicated significant SNP position; *P<0.05; **P<0.01; ***P<0.001.

图5 显著SNP位点LD热图及等位变异效应分析

Fig.5 LD heatmap of significant SNP loci and analysis of allelic variation effects

2.5 候选基因分析

候选基因分析表明，在上下游 200 kb的置信区

间内，共发现184个候选基因，其中已注释的基因数

量为62个。根据前期研究结果得出，控制玉米分生

组织、淀粉合成、根毛生长、激素信号、转录因子、光

敏色素合成等相关基因对于调控种子贮藏物质利用

率具有重要作用 [24]。在置信区间内共筛选到 18个

候选基因，进一步分析显示，有Zm00001eb215020、

Zm00001eb432920、 Zm00001eb432990、

Zm00001eb433020、 Zm00001eb433100、

Zm00001eb128650这 6个候选基因参与激素的合成

与 信 号 转 导 过 程 ； Zm00001eb056130、



3 结论与讨论

本研究主要利用玉米56K基因芯片，结合MLM
模型对超甜玉米萌发期种子贮藏物质利用率进行全

基因组关联分析。研究结果显示，共关联定位到控

制种子贮藏物质利用率的6个显著SNP位点。在显

著 SNP位点上下游 200 kb的置信区间内，共发现

184个候选基因，通过对候选基因进行功能注释分

析和结合文献资料，筛选出18个调控种子贮藏物质

利用率相关的候选基因。这些基因主要涉及蛋白质

合成、酶合成、激素合成及信号传导过程、细胞分裂

调控、转录因子调控等途径。

3.1 种子贮藏物质利用率的定位结果分析

GWAS分析是一种用于检测基因组和性状之间

关联的方法。田润苗等 [25]关联定位到 15个与玉米

种子萌发相关性状显著关联的 SNP，并推断出 1个

候选基因 GRMZM2G148411。Li 等 [26]关联定位到

58个与萌发性状相关的SNP位点，并鉴定出36个候

选基因参与种子萌发。Chen等 [27]定位了 19个与子

粒性状相关的SNP，共鉴定出95个候选基因。本研

究共鉴定出 6个调控种子贮藏物质利用率显著位

点。目前，对于甜玉米种子贮藏物质利用率的研究

较少，仅发现本实验获得的Affx-90946674和Affx-
91345521 显著 SNP 位点与李敏定位获得的 PZE-
101221687、PZE-101222338 显著 SNP 位点高度接

近，其 SNP的物理位置距离在 0.7 Mb范围以内，且

都处于1号染色体上，互相位于置信区间内。

3.2 候选基因分析

本研究对已注释的62个基因进一步筛选，共发

现 18个与种子贮藏物质利用率密切相关的候选基

因，主要包括激素相关基因，如细胞分裂素(CTK)、生
长素(IAA)、赤霉素(GA)等；蛋白质相关基因，如核糖

体蛋白、结合蛋白、XI类肌球蛋白等；酶相关基因，

如过氧化物酶、ATP酶、转座酶等[28]。结果显示，在

候选区间内存在较多与种子贮藏物质利用率相关的

候选基因，如 Affx- 90946674 位点的候选基因

表2 显著SNP对应的候选基因及功能注释

Table 2 Candidate genes and functional annotations corresponding to significant SNPs
标记名称

SNP
Affx-90946674

Affx-90897152

Affx-90336071

Affx-91345521

Affx-91139466
Affx-90413391

染色体

Chr.
1

5

10

1

3
4

位置(bp)
Position

272 711 753
272 866 057
272 907 940

7 279 716
7 367 257
7 531 913
7 595 319

146 376 654
146 444 575
146 494 874
146 553 165
146 618 827
146 622 956
273 439 062
273 514 151
273 602 182
42 104 656
18 610 095

候选基因

Candidate gene
Zm00001eb056130

Zm00001eb056180

Zm00001eb056220

Zm00001eb214910

Zm00001eb214950

Zm00001eb215000

Zm00001eb215020

Zm00001eb432920

Zm00001eb432990

Zm00001eb433010

Zm00001eb433020

Zm00001eb433090

Zm00001eb433100

Zm00001eb056320

Zm00001eb056340

Zm00001eb056350

Zm00001eb128650

Zm00001eb169610

功能注释

Annotation
Calcium-transporting ATPase 3
Core-2/I-Branching enzyme
Metalloendopeptidase / zinc ion binding protein
[FeFe]-hydrogenase-like protein
Novel myosin isoform
His-to-Asp Phosphorelay Circuitry
Serine/threonine-protein kinase STY13
Auxin-responsive protein SAUR
IQ-DOMAIN 32 protein
WUS2 protein
Auxin response factor 11
Trafficking protein particle complex subunit 3
Kinesin-like protein KIN-14I
Endoplasmic oxidoreductin-1
Plastid ADP-glucose pyrophosphorylase large subunit
WD repeat-containing protein PCN
Protein kinase domain
MCM2 protein

Zm00001eb056220、Zm00001eb056340这 3个候选基

因 参 与 酶 的 合 成 ； Zm00001eb056320、

Zm00001eb056350、 Zm00001eb214950、

Zm00001eb433090这 4个候选基因参与蛋白质的生

物 合 成 ；Zm00001eb214910、Zm00001eb215000、

Zm00001eb169610这 3个候选基因参与细胞分裂调

控过程；Zm00001eb056180候选基因参与控制基因

表达；Zm00001eb433010 候选基因参与转录因子

调控(表2)。
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Zm00001eb056130编码P2A型Ca2+ATP酶。Mills等[29]

发现，P2A型Ca2+ATP酶能参与锰和钙的营养和稳

态，当植物生长缺Mn时，芽和根的生长会受到强烈

阻碍，因此推测该基因通过调节Mn含量来间接影

响种子贮藏物质利用率。Affx-90897152位点的候

选基因 Zm00001eb214910 编码含 Fe4S4 的蛋白。

Samuel 等 [30]分析指出，FeFe氢化酶基因能编码含

Fe4S4的蛋白质，其中，GOLLUM基因对植物发育和细

胞周期进程至关重要，因此，推断该候选基因可能通

过促进细胞增殖，从而加速幼苗生长，进而影响种子

贮藏物质利用率。Affx-90336071位点的候选基因

Zm00001eb432990 编 码 IQ67- domain(IQD) 蛋 白 。

Katharina等 [31]发现，拟南芥中 IQD蛋白的表达受到

生长素的调节，该蛋白在细胞生长素和钙信号中起

枢纽功能，能调节植物的生长和发育，由此推测该基

因能通过生长素等植物激素，促进幼苗生长发育，从

而提高种子贮藏物质利用率。Affx-91345521位点

的候选基因Zm00001eb056350编码1个在胚胎发育

和胚胎发育后表达的WD-40蛋白。Xiang等 [32]发

现，该蛋白在生长素通路中起作用，将生长素信号整

合到 SAM和RAM的组织和维持中，从而影响子叶

和胚胎的发育。由此推测，Zm00001eb056350能通

过调节生长素来影响子叶和胚胎发育，进而影响萌

发期物质的利用率。Affx-91139466位点的候选基

因Zm00001eb128650编码MLK1和MLK2激酶蛋白。

Han等[33]研究发现，在拟南芥中，MLK1和MLK2激酶

蛋白通过介导GAs和生物钟之间的相互作用来调节

拟南芥下胚轴的伸长，当该激酶蛋白缺失时，下胚轴

变短。因此，推测基因Zm00001eb128650能促进下

胚轴的伸长，从而提高种子贮藏物质利用率。Affx-
90413391 位点的 Zm00001eb169610 编码 MCM 蛋

白。An等[34]研究表明，该蛋白可能在细胞周期中起

作用，还参与DNA复制，在胚胎发育和根分生组织

功能中起重要作用。因此，推测该基因能通过调节

细胞周期长短或某些分生组织的形成，促进胚胎发

育和根系生长，从而对提高萌发期物质的利用率起

重要作用。
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