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　 　 摘要:　 叶片在玉米生长过程中发挥着重要作用ꎬ它能够有效地进行光合作用ꎬ为玉米提供营养物质ꎬ通过影

响耐密性等影响产量提升ꎮ 本研究选用 ＱＲ２７３ 和 Ｔ３２ 为亲本ꎬ构建 １５０ 份 Ｆ２、Ｆ２ ∶ ３家系材料ꎬ结合基因型和不同环

境中叶部性状的表型评价数据ꎬ利用完备区间作图法进行数量性状座位(ＱＴＬ)定位ꎮ 结果发现ꎬ２ 个环境下共检测

到 ８５ 个叶部性状相关 ＱＴＬꎬ其中有 １２ 个全株叶片数相关 ＱＴＬ、１４ 个穗上叶片数相关 ＱＴＬ、２２ 个叶长相关 ＱＴＬ、１７
个叶宽相关 ＱＴＬ、２０ 个叶夹角相关 ＱＴＬꎮ 结合公共数据库和生物信息学分析方法共筛选出 ７ 个候选基因ꎮ 其中

Ｚｍ００００１ｄ０１３６１２ 编码微管蛋白ꎬ参与调控细胞骨架结构组成ꎻＺｍ００００１ｄ０５３５４３ 参与油菜素甾醇介导的信号通路ꎻ
Ｚｍ００００１ｄ０３１２９１ 编码的蛋白质具有组蛋白乙酰化功能ꎻＺｍ００００１ｄ０３１２９２ 参与富含羟脯氨酸糖蛋白家族基因表达

的调控ꎻＺｍ００００１ｄ０３１２９６ 调控钾离子跨膜转运蛋白活性ꎻＺｍ００００１ｄ０３１３００、Ｚｍ００００１ｄ０３１３０３ 参与碳水化合物代谢

过程ꎮ 蛋白质功能分析结果表明ꎬ这 ７ 个候选基因均参与细胞分化ꎬ与植物的生长发育息息相关ꎮ 本研究结果将

为深度揭示玉米叶部性状变异的遗传基础提供更丰富的理论支持ꎮ
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　 　 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)作为全球主要的粮饲兼用作物

及主要的工业原料ꎬ在保障国家粮食安全及畜牧业发

展中发挥着至关重要的作用[１]ꎮ 叶部性状作为影响玉

米种植密度的重要组成因素ꎬ对植物的光合作用、水分

吸收、干物质积累以及产量形成等都起着重要作用[２]ꎮ
玉米叶部性状是受多个微效基因调控的数量性状ꎬ包
括全株叶片数、穗上叶片数、叶长、叶宽、叶夹角等ꎬ易
受环境影响ꎮ 目前ꎬ已有较多研究者对玉米叶部性状

进行了研究ꎮ 奉杰等[３] 以用玉米自交系 ＺＮＣ４４２ 和

ＳＣＭＬ０８４９ 为亲本构建的 １３１ 份 Ｆ２ ∶ ３家系为材料ꎬ在 １
号、２ 号、３ 号、５ 号、６ 号、８ 号、９ 号、１０ 号染色体上定位

到 １５ 个与穗上叶片数相关的数量性状座位(ＱＴＬ)ꎬ贡
献率最大的为 １３􀆰 ０３％ꎻ定位到 ２１ 个与叶夹角相关的

ＱＴＬꎬ可解释２.４７％~９􀆰 ４３％的表型变异ꎮ 罗巧玲等[４]以

郑 ５８ 和 Ｂ７３ 构建的双亲分离群体为材料ꎬ共定位到 １１
个控制玉米叶长的 ＱＴＬꎬ单个 ＱＴＬ 的表型贡献率为

３.６９％~２５􀆰 ５３％ꎮ 王会涛等[５]利用豫 ８２ 和豫 ８７￣１构建

的重组自交系群体进行试验ꎬ共定位到 ５ 个与叶长相

关的 ＱＴＬꎬ单个 ＱＴＬ 的表型贡献率为８.７２％~１３􀆰 ４３％ꎻ
与叶宽相关的 ＱＴＬ 有 ７ 个ꎬ单个 ＱＴＬ 的表型贡献率为

６.９３％~１１􀆰 ６８％ꎻ与叶夹角相关的 ＱＴＬ 有 ７ 个ꎬ单个

ＱＴＬ 的表型贡献率为 ７.０８％~１１􀆰 ５９％ꎮ 这些研究结果

为玉米叶部性状遗传机制解析和基于分子辅助的叶部

性状遗传改良利用提供了较为丰富的分子遗传学依

据ꎮ 但是ꎬ比较不同的研究成果ꎬ发现所用的材料、分
子标记类型和数量都存在差异ꎬ所得到的 ＱＴＬ 区段也

存在差异ꎮ 玉米叶部性状不仅有着复杂的遗传机制和

基因调控网络ꎬ还受到遗传背景的影响ꎮ 本研究拟以

１５０ 份由玉米骨干自交系 ＱＲ２７３ 和 Ｔ３２ 为亲本构建的

Ｆ２、Ｆ２ ∶ ３家系为材料ꎬ结合简化基因组测序(ＧＢＳ)结果

和多个环境下叶部性状表型数据ꎬ进行 ＱＴＬ 定位ꎬ利用

生物信息学分析方法对定位结果进行候选基因的预

测ꎬ研究结果可为玉米叶部性状改良提供更为丰富的

理论支持ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

本研究选用的亲本材料为 ＱＲ２７３ 和 Ｔ３２ꎬ构建

１５０ 份 Ｆ２、Ｆ２ ∶ ３家系ꎮ 双亲均为热带玉米骨干自交

系ꎬ并在叶部性状表现上具有明显差异ꎬ亲本 Ｔ３２ 叶

部性状表现为叶夹角大、叶较长、叶较宽ꎬ亲本

ＱＲ２７３ 叶部性状表现为叶夹角小、叶较短、叶较窄ꎬ
全株叶片数较少ꎮ
１.２　 田间试验及性状调查

２０２１ 年冬天ꎬ在海南种植亲本及 Ｆ２ 代群体材

料ꎬ将套袋自交后得到的 Ｆ２ ∶ ３群体种植于甘肃省张

掖市、贵州省贵阳市 ２ 地ꎬ试验采取随机区组设计ꎬ
设置行长为 ３􀆰 ００ ｍꎬ行距为 ０􀆰 ６５ ｍꎬ重复 ２ 次ꎮ 在

授粉 ２０ ｄ 后ꎬ参考石云素[６] 对叶部性状的考察标

准ꎬ调查全株叶片数、穗上叶片数、叶长、叶宽、叶夹

角ꎬ调查标准和参数设置如下:
全株叶片数:玉米第一节间以上的叶片数ꎬ单位

为片ꎻ穗上叶片数:玉米有效穗部叶及以上叶片数ꎬ
单位为片ꎻ叶长:有效穗上第一叶叶舌至叶尖长度ꎬ
单位为 ｃｍꎻ叶宽:有效穗上第一叶叶中部的宽度ꎬ单
位为 ｃｍꎻ叶夹角:有效穗上第一叶与主茎间的角度ꎬ
单位为°ꎮ
１.３　 基因型鉴定

对田间的 Ｆ２ 代植株进行单株幼苗的 ＤＮＡ 提

取ꎬ将提取液送至北京康普生生物有限公司进行基

因组测序ꎬ详细的过程参考 Ｗｕ 等[７]的方法ꎮ
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１.４　 数据整理与分析

利用 Ｅｘｃｅｌ２０２１ 和 ＳＰＳＳ２６.０ 软件对调查数据进

行整理和分析ꎬ计算 ２ 个环境下的材料在群体间的全

株叶片数(ＬＮ)、穗上叶片数(ＬＡＮ)、叶长(ＬＬ)、叶
宽(ＬＷ)、叶夹角(ＬＡ)的平均值与变异系数、方差、峰
度、偏度和相关性系数等ꎬ家系遗传力的计算公式为:

Ｈ２
ｐｅｒ ｍｅａｎ ＝

δ２
ｇ

δ２
ｇ＋
δ２
ｇｅ

ｅ
＋
δ２
ε

ｅｒ
δ２
ｇ为基因型方差ꎬδ２

ｇｅ为基因型×环境互作方差ꎬ
δ２
ε为误差方差ꎬｍ 为环境个数ꎬｒ 为重复数ꎮ
１.５　 ＱＴＬ 定位及候选基因预测

去掉等位基因频率(ＭＡＦ)<０􀆰 ０５ 以及缺失率大

于 ２０％的单核苷酸多态性(ＳＮＰ)位点后得到６８ ９９４
个高质量 ＳＮＰ 标记ꎮ ＱＴＬ 定位使用的软件为 Ｉｃｉ￣
Ｍａｐｐｉｎｇ４.１ꎬ其中作图步长为 １ ｃＭ、逐步回归标记进

入的概率(ＰＩＮ)为 ０􀆰 ００１、对数优势比(ＬＯＤ 值)为

２􀆰 ５ꎮ 对获得的 ＱＴＬ 结果进行一致性分析ꎬ一致性

ＱＴＬ 判定标准参照奉杰等[３] 的方法ꎬ即与前人定位

到的同一性状的 ＱＴＬ 区段存在重叠区段ꎮ 随后ꎬ利
用生物学信息法在 ｍａｉｚｅ ＧＤＢ 的 ＧＢｒｏｗｓｅ 网站(ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｍａｉｚｅｇｄｂ.ｏｒｇ / ｇｂｒｏｗｓｅ)上对一致性 ＱＴＬ 区段

进行候选基因及其功能注释的查找ꎬ再结合前人的

相关研究报道ꎬ筛选出关键候选基因ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 叶部性状表型分析

从表 １ 可看出ꎬ自交系 ＱＲ２７３ 的穗上叶片数平

均值高于 Ｔ３２ꎬ而 Ｔ３２ 的全株叶片数、叶长、叶夹角平

均值高于 ＱＲ２７３ꎮ 对于 Ｆ２ ∶ ３群体的分析结果表明ꎬ５
个性状的偏度和峰度的绝对值均小于 ３􀆰 ００ꎬ符合正态

分布ꎬ且各性状在分离群体中差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎬ符
合 ＱＴＬ 定位分析的条件ꎮ 在不同环境中遗传力存在

一定的差异ꎬ其中叶长和叶夹角间遗传力差异较大ꎬ
叶长的遗传力在贵阳为 ０􀆰 ９０ꎬ在张掖为 ０􀆰 ６２ꎻ叶夹角

的遗传力在贵阳为 ０􀆰 ６０ꎬ在张掖为 ０􀆰 ９１ꎮ

表 １　 不同环境下亲本及 Ｆ２ ∶ ３群体叶部性状表型

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｐａｒｅｎｔｓ ａｎｄ Ｆ２ : ３ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

地点 性状　 　
亲本

ＱＲ２７３ Ｔ３２ 平均值±标准误

Ｆ２ ∶ ３群体

变异系数(％) Ｆ 值 偏度 峰度 遗传力

贵阳 全株叶片数(张) １１.６０ １３.２０ １２.４５±０.０８ ７.５８ ４.１３∗ －０.０９ －０.３０ ０.７１

穗上叶片数(张) ７.３０ ６.９０ ６.９６±０.０３ ５.７６ ２.４６∗ －０.２５ ０.６４ ０.９９

叶长(ｃｍ) ６６.８５ ８０.０５ ７６.０７±１.０１ ８.３８ ３.７８∗ ０.２２ ０.０９ ０.９０

叶宽(ｃｍ) ９.８７ １０.０３ ９.４３±０.０７ ９.１９ ２.００∗ ０.６２ ２.５５ ０.９８

叶夹角(°) ２６.００ ４６.１８ ４２.２２±０.３９ １１.１０ １.３７∗ ０.４７ ０.２１ ０.６０

张掖 全株叶片数(张) １５.７５ ２０.１７ １８.７９±０.１０ ６.３８ １.９８∗ ０.０４ －０.３４ ０.９０

穗上叶片数(张) ７.００ ６.６７ ７.１６±０.０５ ８.２４ ２.０９∗ ０.４９ ０.４６ ０.９７

叶长(ｃｍ) ７２.８３ ９６.２５ ８４.６２±０.７７ １０.８４ ２.７８∗ －０.４０ －０.２４ ０.６２

叶宽(ｃｍ) １０.７５ １０.１３ １０.３１±０.０８ ９.３１ １.９８∗ ０.６８ ２.７０ ０.９７

叶夹角(°) ２８.８３ ４３.７５ ４０.９７±０.３９ １１.１０ ２.３６∗ ０.１８ １.１３ ０.９１
∗表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ

２.２　 相关性分析

叶部性状间的相关性分析结果见表 ２ꎮ 结果显

示ꎬ全株叶片数与穗上叶片数、叶宽ꎬ穗上叶片数与

叶宽ꎬ在 ２ 个环境下均呈极显著正相关ꎬ而叶长与叶

夹角在贵阳环境下呈极显著负相关ꎬ穗上叶片数与

叶长在贵阳环境下呈显著正相关ꎮ
２.３　 高密度物理图谱构建

对获得的 ＳＮＰ 位点进行过滤后得到６８ ９９４个高

质量 ＳＮＰ 标记ꎮ 标记数量在 １ 号染色体到 １０ 号染

色体上依次为８ ７２５个、８ ８２４个、７ ６２３个、８ ９０１个、
７ １７４个、５ ４３２个、５ ５９２个、６ ４０７个、５ ７８２个、４ ５３４
个ꎬ标记数量的大小情况表现为: ４ 号染色体>２ 号

染色体>１ 号染色体>３ 号染色体>５ 号染色体>８ 号

染色体>９ 号染色体>７ 号染色体>６ 号染色体>１０
号染色体ꎬ染色体长度分别为 ３０８􀆰 ４２Ｍｂ、２４３􀆰 ６７
Ｍｂ、２３７􀆰 ９６ Ｍｂ、２５０􀆰 １８ Ｍｂ、２２６􀆰 ３５ Ｍｂ、１８１􀆰 ３５ Ｍｂ、
１８５􀆰 ７８ Ｍｂ、１８２􀆰 ３１ Ｍｂ、１６２􀆰 ９０ Ｍｂ、１５２􀆰 ３７ Ｍｂꎬ平均

标记间距为 ３０􀆰 ８９ ｋｂꎮ
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表 ２　 ２ 个环境下叶部性状间的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｗｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ

地点 性状　 　 　 　
相关系数

全株叶片数 穗上叶片数 叶长 叶宽 叶夹角

贵阳 全株叶片数 １.０００

穗上叶片数 ０.６４１∗∗ １.０００

叶长 ０.０４７ ０.１７４∗ １.０００

叶宽 ０.４３０∗∗ ０.２９３∗∗ ０.０４９ １.０００

叶夹角 ０.１１３ －０.１２９ －０.２３４∗∗ ０.０４９ １.０００

张掖 全株叶片数 １.０００

穗上叶片数 ０.４５５∗∗ １.０００

叶长 ０.０６９ ０.１５８ １.０００

叶宽 ０.２８２∗∗ ０.２８９∗∗ ０.０５４ １.０００

叶夹角 －０.０３０ －０.１３２ －０.０６８ －０.１６３ １.０００
∗、∗∗分别表示相关性在 ０.０５、０.０１ 水平下显著ꎮ

２.４　 控制叶部性状 ＱＴＬ
如表 ３ 和图 １ 所示ꎬ共检测到 ８５ 个叶部相关性

状 ＱＴＬꎮ 全株叶片数相关 ＱＴＬ 有 １２ 个ꎬ分布于 １ 号、
２ 号、４ 号、５ 号、６ 号、７ 号染色体上ꎬ其中张掖有 ６ 个ꎬ
贵阳有 ６ 个ꎬ单个 ＱＴＬ 可解释的表型贡献率为

１.０７％~９􀆰 ４０％ꎻ穗上叶片数相关 ＱＴＬ 有 １４ 个ꎬ分布

于 １０ 条染色体上ꎬ其中张掖有 ８ 个ꎬ贵阳有 ６ 个ꎬ单
个 ＱＴＬ 可解释的表型贡献率为４.２４％~１１􀆰 ９８％ꎻ叶长

相关 ＱＴＬ 有 ２２ 个ꎬ除 ６ 号染色体以外的 ９ 条染色体

上均有分布ꎬ其中张掖有 ７ 个ꎬ贵阳有 １５ 个ꎬ单个

ＱＴＬ 可解释的表型贡献率为２.７０％~ ８􀆰 ４４％ꎻ叶宽相

关 ＱＴＬ 有 １７ 个ꎬ分布于 １ 号、２ 号、３ 号、４ 号、５ 号、９
号、１０ 号染色体上ꎬ其中张掖有 １０ 个ꎬ贵阳有 ７ 个ꎬ单
个 ＱＴＬ 可解释的表型贡献率为１.５８％~１２􀆰 ９１％ꎻ叶夹

角相关 ＱＴＬ 有 ２０ 个ꎬ１０ 条染色体上均有分布ꎬ其中

张掖有 ６ 个ꎬ贵阳有 １４ 个ꎬ单个 ＱＴＬ 可解释的表型贡

献率为２.４３％~７􀆰 ４３％ꎮ 由表 ３ 还可以看出ꎬ共检测到

有 ２ 个穗上叶片数相关 ＱＴＬ 和 １ 个叶宽相关 ＱＴＬ 贡

献率大于 １０􀆰 ００％ꎬ并且在 １０ 号染色体上发现 １ 个

ＱＴＬ 富集区域ꎬ即在 １０ 号染色体上的１３８ ７７０ ４９４~
１３９ ３８８ ９６１ ｂｐ 区间检测到 １ 个同时控制玉米叶宽和

叶夹角的 ＱＴＬꎬ表现出一因多效的现象ꎮ

表 ３　 玉米叶部性状的 ＱＴＬ 定位结果

Ｔａｂｌｅ ３　 ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ

性状　 　 地点 染色体 物理区间(ｂｐ) 阈值 贡献率(％) 加性效应 显性效应

全株叶片数 张掖市 ２ １０ ４１３ ４３６~１０ ４４９ ６３３ ２.５６ １.０７ －０.２１ ０.２２

４ ２７ ２８９ ２４９~２７ ７８５ ３３９ ２.６６ １.７２ －０.０７ ０.５３

４ ２２７ ３１２ ７０３~２２７ ６２８ ６０９ ３.０９ １.９０ －０.１７ －２.００

５ １８８ １５５ ３７２~１８８ ３９６ ８５２ ２.５２ １.２４ ０.１８ －０.２９

６ １２４ １０９ ８６９~１２４ ３０５ ３４０ ２.５９ １.１１ ０.１９ ０.３０

７ ５５ ０８６ ５１１~５５ １９１ ０９９ ２.９１ ２.０９ ０.２２ －１.０２

贵阳市 １ １６７ ０６９ １６１~１６７ ５０２ ９７９ ２.６３ ６.５７ ０.２４ ０.２１

２ ２０ ４０１ ８２８~２０ ４４８ ７７７ ２.６６ ７.８３ ０.３３ ０.２６

４ ６９ ３５４ ５４８~６９ ５９４ ５３４ ３.２６ ８.５２ ０.３３ ０.２４

４ １５８ ３０７ ８１１~１５８ ４２８ ６２２ ２.６９ ７.０９ ０.１８ ０.３７

７ ６６ ０９７ ８０１~６６ １７８ ７９４ ２.７７ ７.０７ ０.０４ ０.７４

７ １０２ ６７９ ２１１~１０３ １９８ ２９８ ２.８８ ９.４０ ０.２３ －０.８５

穗上叶片数 张掖市 １ ２４３ ０７７ ２２６~２４３ ６８３ ５５１ ２.６０ ４.２４ －０.０５ ０.７７
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续表３　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ３

性状　 　 地点 染色体 物理区间(ｂｐ) 阈值 贡献率(％) 加性效应 显性效应

２ ２８ ３８１ ９２５~２８ ６８４ ９６３ ４.９５ ８.５０ －０.０７ －０.３７

２ ３１ ２９２ ８３８~３１ ５０５ ４９７ ３.６６ ９.６２ －０.３１ －０.４０

３ ２１４ １９６ ７７８~２１４ ６５０ ５４７ ３.３９ ６.２１ ０.００ ０.５５

４ ３７ １２５ ４５５~３７ ９９５ ９８４ ５.６５ １１.９８ －０.２５ －０.２０

６ ５８ ２４０ ４５４~５８ ３９２ ２４９ ２.６２ ５.４２ ０.１３ －０.２４

６ ８６ ２４６ ２１０~８６ ３３８ ６１５ ２.５５ ５.１０ ０.１０ ０.５９

１０ ４９ ００５ ７７４~４９ ０３３ ８２７ ３.００ ４.９５ －０.１６ －０.１７

贵阳市 １ ２２２ ０５４ ９８２~２２２ ２００ ５８８ ３.４１ ５.４４ ０.１３ ０.０２

１ ２２５ ８４２ ２４７~２２６ １６４ ２２７ ３.３１ ６.４４ ０.１６ －０.０４

５ １９４ ６６５ ０２９~１９５ ４１５ ７４１ ７.３６ １１.８２ ０.２０ －０.０３

７ ２２ ９３８ ４０１~２３ ５４０ ２０６ ２.５１ ６.８９ ０.１４ －０.２０

８ １６２ ９６１ ２１４~１６３ １０６ ５７１ ２.６９ ５.４５ ０.０９ ０.２１

９ ６０ ４３７ ９２７~６０ ７４４ ４４２ ３.１４ ９.６３ ０.０６ －０.５６

叶长 张掖市 １ １１ ９２３ ０９２~１２ １７９ ６００ ３.３８ ７.１７ １.９５ ４.６１

１ １７４ ９６１ １５３~１７５ １４４ ０５１ ３.３０ ６.５１ ２.４８ －５.６５

１ ２６８ ０６０ ２３４~２６８ ０９０ ８１９ ３.６２ ５.９６ －０.８２ －３.８８

４ １６９ ３８８ ３２５~１６９ ７５４ ５７４ ２.５５ ４.０９ －１.８２ ０.０３

５ ２８ ３５２ ９８２~２８ ４９１ １４７ ２.５９ ４.４５ ２.１７ １.１２

５ １６１ ３０８ １２５~１６１ ５６２ ４１９ ２.６６ ５.４６ －１.０８ ４.９４

１０ ５ ９３５ ０８６~６ １７４ １０１ ２.７６ ８.４４ －１.３４ ５.８６

贵阳市 １ ９９ ９７４ ４５１~１００ １２３ ２７０ ３.０３ ４.２３ －２.２０ ２.２１

１ １４７ ９７５ ６３８~１４８ １３８ ７７２ ６.４１ ７.４８ －２.１２ ５.２６

２ ９８ ２０８ ２９４~９８ ４２４ ０４２ ３.５８ ４.０３ －２.８２ －１.３３

３ ９ ２０３ ８０７~９ ２８２ ４６０ ３.２７ ３.８０ ２.６９ ０.７７

３ ６０ ０６９ ６４８~６０ ２４８ ０１５ ２.５５ ２.７０ －０.８５ －５.３６

４ ５７ １５８ １６９~５７ ５６９ ５３５ ２.６９ ４.８７ ０.２３ －５.２２

４ ２３２ ９４２ ２６９~２３３ ５６９ ３７３ ３.７２ ６.８３ －２.２４ ４.６７

５ １６２ ３０３ ２８７~１６２ ４１３ ９４５ ２.８０ ４.６５ －０.１１ ４.５２

７ １２５ ００５ ９３４~１２５ １２５ ６２９ ２.６３ ３.３９ －１.８７ －４.１５

８ ８４ ９８９ ２３４~８５ ０４１ ６９０ ２.８５ ４.１７ －２.０３ －５.９５

８ ９６ ００１ ６０２~９６ ０４４ ７３８ ２.５８ ２.７４ －１.８４ １.９４

８ １２０ ００４ ８８０~１２０ ０６３ ７１９ ３.６５ ３.７５ －２.０９ ２.６８

９ １３２ ４５８ ０４７~１３２ ８６９ ９９７ ３.１１ ４.００ －１.１７ ４.１５

１０ ３３ ９０１ ０６９~３４ １１５ ６０８ ２.８１ ３.２４ －２.１０ １.７６

１０ １１１ ０６０ ９００~１１２ ３３８ ７８４ ２.７４ ７.０４ －０.８９ ６.５８

叶宽 张掖市 １ ２２８ ８５０ ２８２~２２９ １８２ １８９ ３.５７ ５.８８ ０.２３ ０.４７

１ ２４２ ０１９ ６６２~２４２ ３１４ ０３５ ３.２８ ４.９６ ０.１９ ０.４６

１ ２５０ ０６１ ５３１~２５０ ２５１ ３６０ ３.６８ ４.７８ ０.１４ ０.４５

１ ２７２ ０１１ ０５５~２７２ ２９９ ６５８ ２.５９ ４.２７ ０.０５ ０.４８
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续表３　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ３

性状　 　 地点 染色体 物理区间(ｂｐ) 阈值 贡献率(％) 加性效应 显性效应

２ ２２１ ０４４ １０４~２２１ ４３５ ４５１ ３.０４ ４.０８ ０.２７ ０.０３

３ ２０２ １８３ ４３１~２０２ ３７８ ８９９ ２.６６ ４.５９ －０.２６ －０.３８

３ ２１５ １１９ ９５４~２１５ ３５８ １５４ ７.６６ １２.９１ －０.０４ ２.７２

４ １５３ ０５３ ２２４~１５３ ７７８ ８５４ ３.０８ ７.２５ －０.０８ ０.６８

５ １８ ２５４ ６４４~１８ ６２４ ７９６ ３.５１ ９.１４ －０.２８ －０.５１

１０ １３８ ７７０ ４９４~１３９ ３８８ ９６１ ２.６２ ５.５７ －０.２６ －０.３０

贵阳市 １ ２３ ９１３ ６４９~２４ ４５０ ４４５ ３.９７ ３.８０ ０.０９ ２.３４

１ ８９ ００５ ０５２~８９ ５１１ ２４４ ２.６１ ２.８５ －０.０５ ２.８１

１ １１８ ９３１ １１７~１１９ ０８８ ４８５ ２.７１ １.５８ －０.０７ ０.９０

１ １５８ ９６３ １１５~１５９ ７７２ ５６７ ２.５７ ２.０１ ０.０２ ０.４１

１ １８５ ３２８ １２６~１８６ １１６ ５２１ ２.７２ ３.９０ ０.０４ １.８２

５ ６２ ３２６ １９４~６３ ０３８ ７１７ ２.７９ ３.０３ －０.０８ ２.８９

９ ８９ ３５７ ９２８~８９ ５６６ ７１２ ２.７０ ２.７１ －０.０１ ２.８７

叶夹角 张掖市 １ １５５ ９９９ ９６５~１５６ ２１２ ５０７ ２.６４ ５.６４ ０.２２ ２.０９

３ ２２１ １６９ ５４４~２２１ ２６１ ９０３ ３.０５ ５.８１ ０.９４ －１.２８

４ ６３ ２２５ １０６~６３ ４１８ ８４８ ３.６２ ６.２１ －０.５７ －６.２８

４ ２４６ ３９７ ９８２~２４６ ４７０ ３１４ ２.６０ ５.２４ ０.１６ －３.５２

７ ５５ ８６４ ８５３~５８ ０６４ ８８３ ３.６４ ７.４３ －０.１４ －２.５３

１０ １１２ ９７８ ７８２~１１３ ０３８ ９５５ ２.８３ ７.０７ ０.９８ ３.３１

贵阳市 １ ６４ ０８０ ７３５~６４ ２２７ ９９６ ２.９７ ２.６７ ０.０１ ３.０２

１ １５５ ０４４ ５５７~１５５ １２９ ５９１ ２.５５ ２.７７ ０.６２ ２.９０

１ ２３１ ８９７ ６８５~２３２ ６９５ ５２２ ２.８６ ５.００ １.８７ ２.０８

２ ２１７ ３４５ ０８５~２１７ ４２１ ７６２ ２.９２ ４.３０ －０.７３ １１.３８

３ １７５１ ８５８ １１~１７５ ３５３ ５８２ ２.５７ ２.４３ －１.８４ －０.３９

５ １５ ２８５ ５８７~１５ ３９２ ０７８ ３.０２ ６.２５ ０.６９ ７.８１

６ ５２ ２３６ ７１６~５２ ５４５ ７２３ ２.５８ ３.２５ －１.５６ ２.５８

７ １５８ ９３１ ０８１~１５９ １９７ ４５１ ３.７９ ４.１４ ０.１２ ３.７１

８ ６６ ９５７ ６０７~６７ ０８４ ７６１ ２.６０ ３.４５ －１.７１ ０.４５

８ １５０ ９８１ ２９３~１５１ ０１０ ６１３ ２.６８ ２.５１ －０.６８ －２.６９

９ １０１ ３７２ １５２~１０１ ７０１ ９２１ ２.５５ ３.６９ －１.９４ －１.２４

１０ ３ ９９３ ８５０~４ ０１０ ８２０ ３.６５ ３.３３ －１.５４ －４.７９

１０ １１６ ９２０ ９６４~１１７ ０８７ ２４９ ２.９６ ３.２９ ０.７３ ５.７０

１０ １３８ ７７０ ４９４~１３９ ３８８ ９６１ ３.００ ５.４２ ０.０２ ５.８３

２.５　 “一致性”ＱＴＬ 及候选基因预测

对比前人的研究结果[８￣１２]ꎬ共找到 ７ 个“一致性”
ＱＴＬꎬ分别控制叶长、叶宽和叶夹角的变异ꎮ 在这 ７ 个

“一致性”ＱＴＬ 中查找相关基因的功能注释ꎬ再根据前人

的研究成果ꎬ初步预测出 ７ 个候选基因(表 ４)ꎮ 蛋白质

功能分析结果显示ꎬＺｍ００００１ｄ０１３６１２ 编码微管蛋白 β 链

并且参与调控细胞骨架结构组成、微管细胞骨架组织的

组成ꎻＺｍ００００１ｄ０５３５４３参与油菜素甾醇介导的信号通路ꎻ
Ｚｍ００００１ｄ０３１２９１编码组蛋白乙酰化并且参与 ＤＮＡ 甲基

化调控ꎻＺｍ００００１ｄ０３１２９２ 参与富含羟脯氨酸糖蛋白家族

基因表达的调控ꎻＺｍ００００１ｄ０３１２９６ 调控钾离子跨膜转运

蛋白活性ꎻＺｍ００００１ｄ０３１３００、Ｚｍ００００１ｄ０３１３０３ 参与碳水化

合物代谢过程ꎮ 这些基因参与的蛋白质编辑功能可能与

植物叶片发育密切相关ꎮ
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图 １　 叶部性状 ＱＴＬ 在染色体上的位置

Ｆｉｇ.１　 ＱＴＬ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｌｅａｆ ｔｒａｉｔｓ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ

表 ４　 候选基因功能注释

Ｔａｂｌｅ ４　 Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ｇｅｎｅｓ’ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

性状　 染色体 物理区间(ｂｐ) 基因名称 蛋白质　 　 　 　 蛋白功能

叶夹角 ５ １５ ２８５ ５８７~１５３ ９２ ０７８ Ｚｍ００００１ｄ０１３６１２ 微管蛋白 β 链 细胞骨架结构组成、微管细胞骨架组织组成

叶长 ４ ２３２ ９４２ ２６９~２３３ ５６９ ３７３ Ｚｍ００００１ｄ０５３５４３ ＢＺＲ１ 蛋白同源物 油菜素甾醇介导的信号通路

叶宽 １ １８５ ３２８ １２６~１８６ １１６ ５２１ Ｚｍ００００１ｄ０３１２９１ 伸长复合体蛋白 ２ 组蛋白乙酰化、调控 ＤＮＡ 甲基化

叶宽 １ １８５ ３２８ １２６~１８６ １１６ ５２１ Ｚｍ００００１ｄ０３１２９２ 晚期胚胎发育丰富(ＬＥＡ)、
富含羟脯氨酸糖蛋白家族

富含羟脯氨酸糖蛋白家族基因表达的调控

叶宽 １ １８５ ３２８ １２６~１８６ １１６ ５２１ Ｚｍ００００１ｄ０３１２９６ 钾转运体 钾离子跨膜转运蛋白活性、钾离子转运

叶宽 １ １８５ ３２８ １２６~１８６ １１６ ５２１ Ｚｍ００００１ｄ０３１３００、
Ｚｍ００００１ｄ０３１３０３

肌醇半乳糖苷￣蔗糖半乳糖
基转移酶

糖基转移酶活性、碳水化合物代谢过程
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３　 讨 论

３.１　 本研究与前人研究结果的比较

本研究共定位到 ８５ 个叶部性状相关 ＱＴＬꎬ其中

有 ７ 个 ＱＴＬ 与前人定位到的区段存在重合ꎬ本研究

在 ４ 号染色体２３２.９~２３３􀆰 ６ Ｍｂ 和 １０ 号染色体３３.９~
３４􀆰 １ Ｍｂ 定位到的叶长相关 ＱＴＬꎬ与赵文明[８]利用简

单重复序列(ＳＳＲ)标记对豫 ８２ 和沈 １３７ 构建的 Ｆ２ ∶ ３

家系群体进行 ＱＴＬ 定位ꎬ在第 ４ 染色的１２０.２~ ２４４􀆰 ５
Ｍｂ(Ｂ７３ＲｅｆＧｅｎ＿ｖ４)和第 １０ 染色体的１３.５~ ８５􀆰 ２ Ｍｂ
(Ｂ７３ＲｅｆＧｅｎ＿ｖ４)定位到的叶长相关 ＱＴＬ 存在重叠ꎬ
但本研究鉴定出的 ＱＴＬ 区间更小ꎮ 此外ꎬ张旷野[９]

通过 ＳＳＲ 标记对掖 ４７８ 和齐 ３１９ 构建的 ３００ 份重组

自交系进行 ＱＴＬ 定位ꎬ在 １ 号染色体的１８４.８~ １９３􀆰 ６
Ｍｂ(Ｂ７３ＲｅｆＧｅｎ＿ｖ４)定位到 １ 个与叶宽相关 ＱＴＬꎬ大
小为 ８􀆰 ８ Ｍｂꎮ 本研究在 １ 号染色体１８５.３~１８６􀆰 １ Ｍｂ
定位到 １ 个叶宽相关 ＱＴＬꎬ大小为 ０􀆰 ８ Ｍｂꎬ定位区间

显著小于前人定位结果ꎮ 路明等[１０]利用 ＳＳＲ 标记以

掖 ４７８ 和丹 ３４０ 构建的 Ｆ２、 Ｆ２ ∶ ３ 群体为材料ꎬ在

１６４.２~１９４􀆰 ９ Ｍｂ 定位到 １ 个控制叶夹角的 ＱＴＬꎬ与本

研究在 ３ 号染色体的１７５.１９~１７５.３５ Ｍｂ 定位到的叶

夹角相关 ＱＴＬ 存在重叠ꎮ 常立国等[１１] 以许１７８×Ｋ１２
构建的 １５０ 份重组自交系为材料ꎬ利用 ＳＳＲ 标记对叶

部性状进行 ＱＴＬ 定位ꎬ在第 ３ 染色体的１７２.８~ １９０􀆰 ３
Ｍｂ(Ｂ７３ＲｅｆＧｅｎ＿ｖ４)和第 １０ 染色体的１１５.２~ １２８􀆰 ２
Ｍｂ(Ｂ７３ＲｅｆＧｅｎ＿ｖ４)各定位到 １ 个与叶夹角相关的

ＱＴＬꎬ与本研究定位结果相似ꎬ即本研究在 ３ 号染色

体１７５.２~１７５􀆰 ４ Ｍｂ(Ｂ７３ＲｅｆＧｅｎ＿ｖ４)和 １０ 号染色体

１１６.９~１１７􀆰 １ Ｍｂ(Ｂ７３ＲｅｆＧｅｎ＿ｖ４)也各定位到 １ 个与

叶夹角相关的 ＱＴＬꎬ大小均为 ０􀆰 ２ Ｍｂꎬ定位区间进一

步缩小ꎮ 刘鹏飞等[１２] 在 ５ 号染色体的４.３~ ５５􀆰 ７ Ｍｂ
(Ｂ７３ＲｅｆＧｅｎ＿ｖ４)定位到 １ 个控制玉米叶夹角的 ＱＴＬꎬ
本研究在 ３ 号染色体１７５.２~ １７５􀆰 ４ Ｍｂ(Ｂ７３ＲｅｆＧｅｎ＿
ｖ４)和 １０ 号染色体１１６.９~ １１７􀆰 １ Ｍｂ 内也各定位到 １
个与叶夹角相关的ＱＴＬꎬ在这些“一致性”ＱＴＬ 表达较

稳定、可靠性较高的基础上ꎬ本研究定位到的 ＱＴＬ 较

前人定位区间更小ꎬ更利于下一步精细定位和候选基

因的图位克隆ꎮ
３.２　 候选基因预测分析

本研究共筛选出 ７ 个关键候选基因ꎬ这些基因

参与的激素调控和蛋白质表达ꎬ可能与植物叶片

生长发育密切相关ꎮ 其中ꎬＺｍ００００１ｄ０１３６１２ 编码

微管蛋白 β 链并且参与调控细胞骨架结构组成、
微管细胞骨架组织的组成ꎮ 根据前人的研究结

果ꎬ细胞骨架包括微丝、微管和中间纤维[１３] ꎬ微管

在植物中具有维持植物细胞形态[１４￣１５] 、细胞运

动[１６] 、细胞内物质运输[１７￣１８] 、细胞分裂[１９] 以及细

胞壁形成等重要作用[２０] ꎮ Ｚｍ００００１ｄ０５３５４３ 参与

油菜素甾醇介导的信号通路ꎬ在植物中参与茎的

伸长、细胞分裂和分化的调节[２１￣２４] ꎬ参与了几乎所

有的植物生长发育过程ꎬ被证实在水稻中能够调

控株高、叶夹角、籽粒大小[２５] ꎮ Ｚｍ００００１ｄ０３１２９１
编码组蛋白乙酰化并且参与 ＤＮＡ 甲基化调控ꎬ影
响植物的分生组织形成[２６] 、细胞的增殖[２７] 等过

程ꎬ与器官的生长过程密切相关ꎬ在细胞内通过影

响基因的转录和表达ꎬ从而影响细胞分化的过

程[２８] ꎮ Ｚｍ００００１ｄ０３１２９２ 参与富含羟脯氨酸糖蛋

白家族表达基因的调控ꎬ而此蛋白质是高等植物

细胞壁中特有的ꎬ具有强固细胞壁的作用[２９] ꎮ
Ｚｍ００００１ｄ０３１２９６ 与钾离子跨膜转运蛋白活性密

切相关ꎬ钾营养能够影响油菜叶片生长过程中叶

肉细胞的分布和形态ꎬ对叶面积扩张、ＣＯ２和 Ｈ２Ｏ
的运输过程具有重要作用[３０] ꎮ Ｚｍ００００１ｄ０３１３００、
Ｚｍ００００１ｄ０３１３０３ 参与碳水化合物的代谢过程ꎬ碳
水化合物能够参与植物细胞壁的形成ꎬ是植物的

主要能量来源ꎬＢｌｕｍｓｔｅｉｎ 等[３１] 研究发现非结构性

碳水化合物能够向细胞发出时间流逝的信号ꎬ触
发叶片发育ꎬ这些基因可能通过影响细胞的生长

发育或参与激素的调控等方式影响植物叶部性状

的生长发育ꎬ可初步预测为关键候选基因ꎮ 本研

究结果可为后续的基因精细定位、克隆以及有效

开展玉米叶部性状分子改良研究提供支撑ꎮ
３.３　 叶部性状 ＱＴＬ 在育种上的利用

目前也有较多研究者通过 ＱＴＬ 定位发现控制玉

米叶部性状的关键基因ꎬＧａｏ 等[３２] 鉴定到叶宽相关

ＱＴＬ 的候选基因 ＺｍＮＬ４ 在被敲除后玉米叶片宽度显

著降低ꎬ Ｘｉａ 等[３３] 通过全基因组关联分析发现了 １
个位于基因 ＲＨＷ１ 上的 ＳＮＰ 位点与玉米壳叶宽度显

著相关ꎬ并证实 ＲＨＷ１￣ＺＣＮ４ 调控途径会影响玉米壳

叶的宽度ꎬＴｉａｎ 等[３４]研究证实 ＺｍＲＡＶＬ１ 能够通过影

响叶鞘和韧带区域正向厚壁组织细胞数目从而正向

调节玉米叶夹角ꎮ 植物中还存在许多基因通过参与

激素调控来控制叶部性状ꎮ 例如拟南芥中 ＲＯＴＵＮ￣
ＤＩＦＯＬＩＡ３ / ４ 编码的 ＣＹＰ９０Ｃ１ 能够通过合成油菜素内
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脂ꎬ影响细胞的极性扩展ꎬ从而对叶片长度起到调控

作用[３５￣３７]ꎮ Ｕｚａｉｒ 等[３８] 研究发现窄叶突变体生长素

响应因子 ＡＲＦ 的蛋白质翻译效率降低后会导致生长

素调控的叶片细胞分裂和扩展受阻ꎬ从而影响叶片宽

度ꎮ Ｂｅｓｔ 等[３９]研究发现影响油菜素甾醇合成的基因

Ｎａｎａ ｐｌａｎｔ２ 突变后会导致玉米矮小、叶片形态变化

和叶夹角增大[４０]ꎮ 总的来说ꎬ植物叶部性状的生长

发育是一个复杂的过程ꎬ具体的调控网络还有待进一

步的深入挖掘ꎮ ＱＴＬ 定位是数量遗传学的主要研究

课题之一ꎬ高分辨率的遗传标记图谱能够定位到更精

确的 ＱＴＬ 区段ꎬ基于这些研究成果ꎬ后续可对所得到

的关键遗传区段进行精细定位ꎬ利用亚细胞定位、β￣
葡萄糖醛酸糖苷酶(ＧＵＳ)染色、遗传转化(过表达、干
扰、基因编辑等)对候选基因进行功能验证ꎬ开展蛋白

质互作相关试验ꎬ通过酵母双杂、免疫共沉淀

(ＣＯ￣ＩＰ)、双分子荧光互补(ＢｉＦＣ)ꎬ或是蛋白质与核

酸互作研究等方式对目标基因的功能机制进行更深

入的研究ꎮ 综上所述ꎬ本研究结果能够对后续深度揭

示玉米叶部性状变异的遗传机制、相关候选基因克隆

以及基于分子辅助选择育种提供参考ꎮ

４　 结 论

本研究共检测到 ８５ 个叶部性状相关 ＱＴＬꎬ单个

ＱＴＬ 的贡献率为１.０７％~１２􀆰 ９１％ꎬ与前人研究结果进行

比对ꎬ共发现 ７ 个“一致性”ＱＴＬꎬ并且定位到的区间更

小ꎮ 共预测出 ７ 个候选基因ꎬ分别是 Ｚｍ００００１ｄ０１３６１２、
Ｚｍ００００１ｄ０５３５４３、 Ｚｍ００００１ｄ０３１２９１、 Ｚｍ００００１ｄ０３１２９２、
Ｚｍ００００１ｄ０３１２９６、Ｚｍ００００１ｄ０３１３００、Ｚｍ００００１ｄ０３１３０３ꎬ所
参与的细胞生长发育、蛋白质和激素调控在作物生长

发育过程中起着重要作用ꎬ可能是玉米叶部性状变异

的关键候选基因ꎬ可以作为后续 ＱＴＬ 的精细定位、候选

基因图位克隆和功能研究新的参照ꎮ
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