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玉米 + 个农艺性状的 !"#定位

汤! 华5，严建兵)，黄益勤5，郑用琏5，李建生)，!

（5[ 华中农业大学作物遗传改良国家重点实验室，武汉 ! 4,**2*；

)[ 中国农业大学国家玉米改良中心，北京 ! 5***.4）

摘! 要：利用“豫玉 ))”构建的 )99 个玉米 ")^ ,家系为材料，通过一年两点的随机区组田间试验和分子标记分析，

研究了玉米穗位高、雄穗分支数、茎粗、抽雄期、吐丝期 + 个重要农艺性状。相关分析表明，穗位高、雄穗分支数、茎

粗与单株产量显著正相关，抽雄期与吐丝期高度正相关，雄穗分支数与茎粗显著正相关。采用复合区间作图法，通

过 +** 次排列测验分别确定各性状的 /DE 阈值，在武汉和襄樊两地共定位了 2 个穗位高 XRZ、. 个雄穗分支数

XRZ、8 个茎粗 XRZ、. 个抽雄期 XRZ 和 2 个吐丝期 XRZ；这些 XRZ 在染色体上分布不均匀，具有集中分布的特

点。研究表明，数量性状间的表型相关可能源于控制数量性状的 XRZ 位点间的相关。
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* * 玉米是重要的粮食和饲料作物，经济地位十分
重要。在玉米育种过程中，除了对玉米产量性状的

进行选择外，对农艺性状的选择也十分重要，因为农

艺性状的优劣对玉米的稳产性和适应性有重要影

响。例如：穗位高与玉米的抗倒伏性密切相关；茎粗

是玉米营养生长健壮程度的重要指标，且与玉米的

抗倒伏性高度相关；雄穗分支数与玉米的种子繁殖

能力有关，抽雄期和吐丝期与玉米的熟期早晚及花

期协调性有关。这些因素的存在，都会影响到玉米

的最终产量。研究这些性状的遗传规律，对于提高

玉米的稳产性和适应性具有重要的意义。

对于玉米的许多产量相关性状，如穗长、穗粗、

行数、行粒数等，国内外都进行了较为深入的研究，

定位了大量的 !"# 位点，并分析了它们的遗传规
律［&，/］，为玉米育种提供了很好的指导意义。对于

农艺性状，只有株高的研究十分深入［’ 0 1］，而穗位

高、茎粗、雄穗分支数、抽雄期、吐丝期这几个重要的

农艺性状，总体上的研究都不够深入，国外有少量的

报道［-，2］，国内相关研究的报道较少。本研究以玉

米强优势杂交种“豫玉 //”构建的 3/4 ’家系为材料，

构建分子标记遗传连锁图，通过一年两点的田间试

验，定位穗位高、茎粗、雄穗分支数、抽雄期、吐丝期

% 个农艺性状的 !"# 位点，并剖析它们的遗传特
性。

&* 材料和方法

!" !# 试验材料

利用玉米强优势杂交种“豫玉 // 号”（综 ’ 5
2-.&）的 3& 和 3/ 连续套袋自交，得到 /11 个 3/4 ’家

系的群体，作为本研究的试验材料。

!" $# 方# 法

&6 /6 &* 田间试验
本研究采用温室育苗，三叶期后移栽的方法，于

/,,& 年分别在华中农业大学试验场和襄樊正大农
业开发公司试验场进行 3/4 ’家系群体的田间试验。

试验采用完全随机区组设计，设 ’ 次重复；父本综
’、母本 2-.& 和 3& 各设一个小区，加上 /11 个家系，

每个重复共 /1( 个小区；小区为单行区，行长 % 7，
行距 ,8 -, 7，株距 ,8 /% 7，每行 /, 株；采用常规的
大田管理。玉米农艺性状的考察从小区的第 ’ 株开
始连续考察 &, 株，统一编号记录。本研究考察了
穗位高（ 9:; <=>?<@，9A）、雄穗分支数（ ":BB=C
D;:EF< EG7D=;，"HI）、茎粗（$@:CJ K>:7=@=;，$L）、
抽雄期（L:MB @N ONCC=E，L"P）、吐丝期（ L:MB @N
B>CJ，L"$）共 % 个重要的农艺性状。穗位高是从地
面到最上部果穗着生节的高度；雄穗分支数是雄花

序的所有分支的总数；茎粗是植株基部第 ’ 茎节的
直径；抽雄期是从播种到 %,Q的植株雄花开始散粉
的天数；吐丝期是从播种到 %,Q的植株花丝吐出的
天数。

&6 /6 /* 分子标记连锁图构建
在苗期进行叶片取样，参照 $:?<:> R:;NNS 等

人［(］提出的方法提取亲本和群体单株的总 LI+ 并
纯化。根据 R:>T=LH（ <@@O：U U VVV6 7:>T=?KD6
N;?）公开发布的分子标记连锁图，挑选出能均匀覆
盖玉米全基因组的 ’-% 个 $$W 标记和 &,) 个
W3#P 标记，进行亲本多态性筛选。$$W 标记引物
由上海生工生物工程公司合成，W3#P 探针分别由
XN;E=CC 大学、YRX 大学和 XZRRZ"[ 惠赠。$$W
分析根据 $=E>N; 等人［&,］的方法进行；W3#P 分析参
照 \:;K>E=; 等人［&&］的方法。共有 /) 个 W3#P 标
记和 &%, 个 $$W 标记用于群体分析，用 R:O7:J=;
]=;B>NE ’6 ,［&/］构建了含 &-) 个分子标记覆盖玉米
&, 条染色体的遗传连锁图［1］。
&6 /6 ’* !"# 定位
结合室内分子标记和田间性状的数据，利用

^>EKNVB !"# X:;@N?;:O<=; /6 , ［ &’］软件，采用复

合区间作图法［&)］，对穗位高、雄穗分支数、茎粗、抽

雄期和吐丝期共 % 个性状进行 !"# 定位。参照
X<G;F<>CC 等［&%］和 LN=;?= 等［&1］的方法，对每个性状
分别进行 %,, 次的排列测验（O=;7G@:@>NE @=B@），以
确定 !"# 的 !"# 阈值。

/* 结* 果

$" !# 农艺性状的表现及与产量性状的相关分析

表 & 列出了 % 个性状的田间表现情况。从表 &
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中可见：母本综 ! 的特点是穗位较低，抽雄期和吐丝
期略晚；父本 "#$% 的特点是穗位较高，抽雄期和吐
丝期略早；&% 代的穗位高、茎粗和雄穗分支数都高

于双亲，抽雄期和吐丝期提前，表现了不同程度的杂

种优势；&’( !家系的平均表现只有穗位高高于双亲，

其他性状的都介于双亲之间。对武汉和襄樊两点的

比较发现，两点的性状存在一定的差异，特别是抽雄

期和吐丝期。正态分布检验表明，在武汉、襄樊两

点，所有 ) 个性状的表型值均符合正态分布，并达到
极显著水平。

表 !" # 个农艺性状的田间表现
$%&’( !" )*(’+ ,(-./-0%12( /. .*3( %4-/1/0*2 5-%*56

地点

*+,-./+0
材料

1-.23/-4
穗位高

56（ ,7）
雄穗分支数

89:
茎粗

;<（ ,7）
抽雄期

<8=（>）
吐丝期

<8;（>）

武汉 综 ! ?@A )% "A "# %A B’ #BA !! "!

CDE-0 "#$% )!A ! %!A %# %A B% #F ")

&% "FA %# %FA %# ’A %B #?A B# #"A B#

&’( ! B%A F" G %%A %) %!A @? G !A )B %A #) G @A %# ##A "B G %A F? "!A %) G %A F#

襄樊 综 ! ?BA "! %!A ’# ’ #! #"

H/-0IJ-0 "#$% )"A )) %%A ?# ’A %B #) "@

&% #"A ’! %"A !! ’A ?! #’A !! #)

&’( ! B’A @# G %@A %! %!A F’ G !A @F ’A ’? G @A %# #?A )% G %A "? #FA @’ G %A "B

K K ) 个农艺性状及玉米单株产量的相关分析表明
（表 ’）：穗位高、雄穗分支数、茎粗与单株产量均存
在显著的正相关，而吐丝期与单株产量显著负相关，

表明这 ? 个性状对单株产量有不同程度的影响。在

) 个农艺性状之间，抽雄期与吐丝期高度正相关，雄
穗分支数和茎粗之间为高度正相关。基于这几个农

艺性状与单株产量的相关关系，进一步深入研究这

些农艺性状的遗传特性是有必要的。

表 7" # 个农艺性状及产量性状的简单相关分析
$%&’( 7" 8/--(’%5*/1 /. 6*14’( ,’%15 9*(’+ %1+ .*3( %4-/1/0*2 5-%*56

地点

*+,-./+0
性状

83-/.
单株产量

L/24> M23 M4-0.
穗位高

56
雄穗分支数

89:
茎粗

;<
抽雄期

<8=

武汉 K 穗位高 56 @A !’F"!

CDE-0 雄穗分支 89: @A ’B)F! @A !))B!

K K 茎粗 ;< @A ??B#! @A !)@B! @A )#@#!

K 抽雄期 <8= N@A @")) @A !#@!! @A %B!) @A @#)F

K 吐丝期 <8; N@A !%’F! @A %@’" @A %@%B N @A @!B" @A BF"#!

襄樊 K 穗位高 56 @A !@#B!

H/-0IJ-0 雄穗分支 89: @A %"B’! @A %’!%

K K 茎粗 ;< @A %F"#! @A @@%B @A !%)?!

K 抽雄期 <8= N@A %’!" @A !#B%! N @A %)@B @A %""’

K 吐丝期 <8; N@A !@#F! @A %#FB N @A %’B! @A %@F% @A #)’B!

K !：代表 @A @% 水平的差异显著性。
K !：;/I0/J/,-0. -. ! O @A @% 42P24A

7: 7" 农艺性状 ;$< 的定位

通过排列测验，武汉和襄樊两点穗位高 Q8* 定
位的 "#$ 阈值分别为 !R B# 和 !R "’。以此为标准，
在武汉点检测到 ) 个 Q8*，在襄樊点检测到 B 个

Q8*，其中 ? 个 Q8* 在两点同时被检测到，因此共
定位了 # 个穗位高 Q8*（表 !），这些 Q8* 解释的表
型变异方差介于 ?R F)S T %!R )#S之间。两地共
有的 ? 个 Q8* 分布在 % 号、’ 号和 ) 号染色体，全
部由来自父本 "#$% 的等位基因起增效作用。

!"#8U:V 6D- %& ’()：Q8* 1-MM/0I +J &/P2 UI3+0+7/, 83-/.W /0 1-/X2
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! ! 对于雄穗分支数 "#$，排列测验得到武汉点的
!"# 阈值为 %& ’(，襄樊点为 %& )*。在武汉点检测
到 ’ 个 "#$，在襄樊点检测到 * 个 "#$，有 ( 个
"#$ 在两地同时被检测到，因此共定位了 + 个雄穗
分支数 "#$（表 %）。这些 "#$ 解释的表型变异方
差介于 (, -%. / -0, 1-.之间。分布在 -、%、2 号
染色体上的 ’ 个 "#$ 由来自父本 *)3- 的等位基因
起增效作用，分布在 (、+、-1 号染色体上的 % 个
"#$ 由来自母本综 % 的等位基因起增效作用。两
地共有的 ( 个 "#$ 分布在 -、%、+ 和 -1 号染色体。
茎粗 "#$ 定位的 !"# 阈值武汉点为 %& ’2，襄

樊点为 %& ’*。在武汉点检测到 ’ 个 "#$，襄樊点检
测到 ( 个 "#$，有 % 个 "#$ 在两地被同时检测到，
因此共定位了 * 个茎粗 "#$（表 %），这些 "#$ 解释
茎粗的表型变异方差介于 ’& 2’. / -0& 01.之间。
两地共有的 "#$ 分布在 - 号和 % 号染色体上。
对于抽雄期的 "#$，排列测验得到武汉点的

!"# 阈值为 %& (0，襄樊点为 %& ’(。在武汉点检测
到 ( 个 "#$，在襄樊点检测到 ( 个 "#$，在两地检
测到 - 个共同的 "#$，位于 - 号染色体上，因此共
定位了 + 个抽雄期 "#$（表 %），这些 "#$ 解释抽雄
期的表型变异方差介于 (& 21. /-0& 20.之间。
吐丝期 "#$ 定位的 !"# 阈值武汉点为 %& *’，

襄樊点为 %& )0。在武汉点检测到 2 个 "#$，在襄樊
点检测到 % 个 "#$，但在两地没有检测到共有的
"#$，因此，共定位了 ) 个吐丝期 "#$（表 %），这些
"#$ 解释吐丝期的表型变异方差介于 (& (0. /
+& %1.之间。

%! 讨! 论

!" #$ %&’ 定位的准确性

自 -+*’ 年 456657 开始采用统计的方法检测控
制数量性状的基因位点以来，已经发展了多种数量

遗传的分析软件和统计方法，"#$ 定位成为了研究
数量性状的基本方法。在检测主效 "#$ 时，可能会
犯两类的错误：第一类的错误是检测到假阳性

"#$；第二类的错误是真实存在的 "#$ 没有被检测
到［-2，-(］。对于第二类的错误，一般通过加大分离群

体的数量及提高遗传图谱的标记密度予以降低；对

于第一类的错误，一般通过界定适当的 !"# 阈值来
予以降低，!"# 阈值越高，假阳性 "#$ 的几率就越

小，但 !"# 阈值过高，又加大了犯第二类错误的可
能性。因此在 "#$ 定位中，!"# 阈值的正确界定
越来越受到人们的重视。针对这种情况，89:7;9<66
和 =>57?5［-(，-’］提出了排列测验（@57A:BCB<>D B5EB）
的方法，用以确定 "#$ 定位恰当的 !"# 阈值，从而
减少发生两种错误的几率。本文采用复合区间作图

法，通过排列测验 (11 次确定 !"# 阈值时，在武汉
和襄樊两地，( 个农艺性状共定位 21 个 "#$。而不
通过排列测验，同样采用复合区间作图法，取传统的

!"# 经验值 %& 1 时，在武汉、襄樊两地，( 个农艺性
状共检测到 ’’ 个 "#$，定位的 "#$ 数目明显偏
多，存在假阳性 "#$ 的可能性。通过排列测验后，
使 "#$ 的数目降到了一个合理的范围，提高了 "#$
定位的可靠性。

!" ($ %&’ 在染色体上的热点分布

本文 "#$ 定位的结果表明，"#$ 位点具有染
色体分布不均匀的特点。-、%、2、( 号染色体是
"#$ 分布的集中区域，例如在 - 号染色体上定位了
-1 个 "#$，占检测总数的 0)& *.；在 % 号染色体上
定位了 + 个 "#$，占检测总数的 02& -.；在 2 号染
色体上定位了 ( 个 "#$，占检测总数的 +& %.；在 (
号染色体上定位了 ( 个 "#$，占检测总数的 +& %.；
而在 ’ 号和 -1 号染色体上仅分别定位了 - 个和 0
个 "#$，是 "#$ 分布的稀少区域。此外，"#$ 在染
色体区段的侧面也表现出集中分布的特点，例如 -
号染色体的 FD6?-’-2 / FD6?0012 区段、:A;-1%( /
:A;--00 区段，% 号染色体的 @9<1%’ / @9<1(% 区
段，* 号染色体的 :A;-+’1 / FD6?-*0% 区段，+ 号
染色体的 :A;-1%% / ;E:-2) 区段等，都是 "#$ 集
中分布的区域。

查询玉米的数据库（ 9BB@：G G HHH, AC<I5?JF,
>7? G ;?<3F<D G "#$K6>;< KE:AAC7L KBCF65, ;?<）发现，
本文与前人研究结果有较高的一致性。例如 M5C3
N<E［-)］、M57O5［-*］、P56JF>>A［-+，01］等人先后共定位
了 0’ 个控制穗位高的 "#$，本研究定位的 QRS%、
QRS(30 与 M5CN<E［-)］定位的 Q5C79B) 、Q5C79B* 分别
位于 染 色 体 上 的 相 同 区 域；QRS(3% 与 P56J3
F>>A［-+］定位的 Q5C79B-% 位于染色体的 F<D(, 1( 的
相同区域。M57O 等［0-］在 -+++ 年和 T<;O56E>D
等［00］在 0110 年共定位了 + 个雄穗分支数 "#$，本
研究定位的 Q#UM%3%、Q#UM23-、Q#UM230 与其有
很高的一致性。对抽雄期，V>5EB57 等［0%］和 M>9D
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等［!"］人先后共定位了 #! 个 $%&，本研究中定位的
’(%)*+* 、’(%), 与 -./01/2 等定位的 ’34.55!6、
’34.55!! 分别位于染色体的相同区域；’(%)7+!、
’(%)8 与 9.:; 等定位的 ’34.55! 、’34.55*< 分别
位于染色体的相同区域。=5>/2 等［!6］和 ?/>@A
等［!#］对吐丝期进行了研究，先后定位了 6< 个
$%&，本研究定位的 ’(%B,、’(%BC+! 与 =5>/2 等
定位的 ’30A5D7、’30A5D# 分别位于染色体的相同区
域。

!" !# 性状相关的遗传基础

生物的不同性状之间存在广泛的表型和生理相

关。%E>/2.0@ 等［!8］认为，$%& 分析的手段为阐明
性状间的相关提供了有用的信息，并提出了性状相

关可能存在的 " 种原因：（*）控制不同性状的两个
基因紧密连锁，分布在染色体的相同或相邻区域；

（!）同一个单一功能的基因，对一系列的基因起调
控作用；（7）同一个基因能独立控制两个或多个不
同的性状；（"）两个紧密连锁的基因同时控制不同
的性状。结合本文 $%& 定位的结果可以发现：C 个
抽雄期 $%& 与 8 个吐丝期 $%& 之间，有 " 对 $%&
位于染色体的相同位置；C 个雄穗分支数 $%& 与 ,
个茎粗 $%& 之间，有 ! 对 $%& 位于染色体的相同
或相邻近的位置；, 个茎粗 $%& 与 8 个吐丝期 $%&
之间，没有一对 $%& 处于染色体相同或相邻近的位
置。$%& 位点的相关与表型值相关分析的结果，即
抽雄期与吐丝期、雄穗分支数与茎粗的相关程度最

高，茎粗与吐丝期的相关程度最低，是完全吻合的。

可见，数量性状间的表型相关可能源于控制数量性

状的 $%& 位点的相关。性状的相关性具有重要生
理学意义。例如：抽雄期与吐丝期高度相关，是玉米

长期进化中，雌雄协调一致，以繁殖足够的种子保障

生存的需要；茎杆粗壮表明植株营养生长水平高，输

导组织发达，能充分满足玉米生殖器官发育的养分

供应和输送。

!" $# %&’ 定位与遗传改良

农作物许多重要的经济性状都受数量遗传基因

控制，遗传特性十分复杂。对这些重要的数量性状，

已经定位了大量的 $%&；但是，如何利用这些 $%&
定位的信息为遗传改良服务，一直是遗传学家和育

种家十分关注的问题。分子标记辅助选择技术

（F=B）在质量性状的改良中取得了很好的效

果［!,，!C］，但在数量性状的改良方面，却少有成功的

报道，主要是因为存在以下难点：（*）$%& 易受环境
条件的影响，表现不稳定。例如本研究中，相同性状

在武汉、襄樊两种环境条件下定位的 $%&，从分布
位置和遗传效应都表现出不同程度的差异；（!）
$%& 定位的精度不高，可直接用于辅助选择的分子
标记不多。大多数 $%& 定位的平均分子标记密度
都在 *< GF 以上，远远达不到标记辅助选择的要
求；（7）对于单个的 $%&，一般遗传效应都很低。例
如在本研究中，定位了 "< 个 $%&，但贡献率都小于
*6H。对单个 $%& 位点进行辅助选择，难以达到改
良的效果，若同时对多个 $%& 进行辅助选择，技术
上和效率上都存在很大的问题；（"）定位的 $%& 在
不同材料之间差别很大，能够通用的位点信息有限，

也大大地限制了 $%& 的利用价值。因此，$%& 定
位的信息要直接运用到遗传改良上，目前还有一段

距离，但随着基因组学和数量遗传研究的深入，逐步

突破技术和方法上的限制性因素，将有助于 F=B
在遗传改良中的广泛应用。
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