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玉米叶夹角、叶向值主基因＋多基
因遗传模型分析

马　娟，王铁固，张怀胜，陈士林＊

（河南科技学院 生命科技学院，河南 新乡４５３００３）

摘要：为探讨玉米叶夹角、叶向值的遗传规律，以７８７３／ＰＨ６ＷＣ的六世代Ｐ１、Ｐ２、Ｆ１、Ｂ１、Ｂ２、Ｆ２ 为

材料，在春播和夏播环境下，田间分穗上、穗下调查叶夹角和叶向值，对其主基因＋多基因遗传模型

进行分析。结果表明，在春播和夏播环境下，穗上叶夹角和穗上叶向值最适模型均为Ｅ－１模型，存

在２对主基因。穗下叶向值在春播和夏播环境中都符合Ｄ－２模型，存在１对主基因。穗下叶夹角

在春播环境中符合Ｄ－２模型，但在夏播环境中没有检测到主基因，属于多基因遗传模型（即Ｃ－０模

型）。夏播环境中，穗上叶夹角、叶向值、穗下叶夹角均检测到较高的主基因贡献率。夏播环境中，

穗上叶夹角Ｆ２ 世代的主基因遗传率为８５．６０％，穗上叶向值主基因遗传率在Ｂ２ 和Ｆ２ 世代分别为

８８．９２％、８８．６９％，穗下叶向值在Ｂ２ 世代的主基因遗传率为８２．４３％。但春播环境中，只有穗上叶

向值在Ｆ２ 世代有较高的主基因遗传率（９０．２７％）。玉米叶夹角和叶向值存在较大的主基因遗传

率，可以采用单交重组或简单回交转育的方法进行遗传改良。
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　　随着郑单９５８紧凑型玉米的推广，实现了大面
积利用紧凑型理想株型育种提高产量的跨跃，玉米
的耐密性日益受到玉米育种工作者的关注。玉米叶
夹角是决定群体叶片空间分布状态的重要指标，是
玉米耐密株型育种的重要形态指标。Ｄｕｎｃａｎ等［１］

研究认为，茎叶夹角越小，群体中、下部光照越强，可
以容纳更大群体，因而可进一步提高群体密度。缩
小叶片与主茎的夹角有利于改善与产量相关的一些
性状，这也是选育紧凑型玉米提高密度促进产量提
高的主要原因［２］。叶向值是影响叶片直立上冲的主
要因素，它是玉米株型紧凑程度的综合体现。张泽
民等［３］研究认为，控制叶向值可显著提高玉米的耐
密、耐肥和抗倒伏等群体适应性。对于玉米叶夹角
和叶向值多采用经典的加－显模型［４－８］，而且采用分
子标记ＱＴＬ定位已有报道［９－１０］，但利用主基因－多
基因遗传体系对这２个性状的研究尚未见报道。鉴
于此，采用主基因－多基因六世代联合分离分析方
法对玉米的叶夹角和叶向值进行遗传分析，旨在为
玉米耐密性株型育种提供理论参考。

１　材料和方法

１．１　试验材料与田间设计

２０１０年４月在河南科技学院玉米育种试验田
春播种植７８７３／ＰＨ６ＷＣ的亲本Ｐ１、Ｐ２，并组配Ｆ１。

２０１０年冬在海南三亚播种其Ｆ１ 及亲本并组配Ｂ１、

Ｂ２、Ｆ１、Ｆ２。２０１１年４月２０日（春播）和６月１５日
（夏播）在河南科技学院试验田播种７８７３／ＰＨ６ＷＣ
的Ｐ１、Ｐ２、Ｆ１、Ｂ１、Ｂ２、Ｆ２６个世代。春播和夏播条件
下均采用随机区组试验设计，行长 ６ ｍ，行距

０．６０ｍ，株距０．３３ｍ，３次重复。Ｐ１、Ｐ２、Ｆ１ 每小区
种植４行，Ｂ１、Ｂ２ 和Ｆ２每小区分别种植６行、６行
和８行。

１．２　性状调查
春播和夏播条件下，分别调查７８７３／ＰＨ６ＷＣ

的Ｐ１、Ｐ２ 和Ｆ１ 各２０、２０、２５株，春播环境下，Ｂ１、Ｂ２、

Ｆ２ 世代分别调查１９５、１９５、２９５株，夏播环境下，Ｂ１、

Ｂ２、Ｆ２ 世代分别调查１８０、１８０、２７０株。春播和夏播
环境下，叶向值和叶夹角的测定均在盛花期进行。

叶向值为叶夹角的余角和叶片伸展最高点叶环的长
度与叶长比值的乘积，计算采用 Ｐｅｐｐｅｒ等［１１］的
公式：

ＬＯ ＝∑
ｎ

ｉ＝１

（９０－θｉ）（Ｌｆ／Ｌ）ｉ／ｎ，

式中，θｉ 为第ｉ叶片与茎秆垂直方向的夹角
（度），Ｌｆ 为叶片伸展最高点叶环的长度（ｃｍ），Ｌ为
叶片的总长（ｃｍ），ｎ为所测叶片的数目。穗上叶夹
角和穗上叶向值测量穗上所有叶。穗下叶夹角和穗
下叶向值测量穗下第１、２、３片叶。

１．３　数据分析
利用盖钧镒等［１２－１４］提出的Ｐ１、Ｐ２、Ｆ１、Ｂ１、Ｂ２ 和

Ｆ２ 六世代联合分析方法，研究春播和夏播条件中玉
米叶夹角和叶向值的主基因－多基因遗传规律，通
过比较１对主基因（Ａ类模型）、２对主基因（Ｂ类模
型）、无主基因（Ｃ类模型）、１对主基因＋多基因（Ｄ
类模型）和２对主基因＋多基因（Ｅ类模型）共２４个
遗传模型的 ＡＩＣ值（Ａｋａｉｋｅ’ｓ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｃｒｉｔｅ－
ｒｉｏｎ）以及适合性测验，包括均匀性检验（Ｕ２１、Ｕ２２、

Ｕ２３）、Ｓｍｉｒｎｏｖ检验（ｎＷ２）和Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ检验（Ｄｎ）
结果，确定性状的最适模型，然后根据最适模型的分
析结果，估计相应的主基因和多基因效应值、方差等
遗传参数。

主基因遗传率：ｈ２ｍｇ＝σ２ｍｇ／σ２ｐ，

多基因遗传率：ｈ２ｐｇ＝σ２ｐｇ／σ２ｐ，

其中，σ２ｐ 为群体的表型方差；σ２ｍｇ为群体主基因
遗传方差；ｈ２ｍｇ为群体主基因遗传率；σ２ｐｇ为群体多基
因遗传方差；ｈ２ｐｇ为群体多基因遗传率。

主基因＋多基因六世代联合分析软件由南京农
业大学章元明教授提供。当多基因模型存在上位性
效应时，其一阶遗传参数采用 Ｇａｍｂｌｅ［１５］提出的六
参数模式计算。
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２　结果与分析

２．１　玉米各世代叶夹角和叶向值的表现
由表１、表２知，春播和夏播环境下，亲本的叶

夹角和叶向值均存在较大差异，Ｆ１ 均表现出负向超
亲优势。春播环境下，穗上叶夹角的分离世代呈现
单峰偏态分布，穗上叶向值和穗下叶向值的分离世

代表现为单峰偏态或双峰分布，说明可能存在主基
因，穗下叶夹角分离世代多为单峰正态分布。

夏播环境下，穗上叶夹角的分离世代表现出双
峰分布，分离世代的穗下叶夹角和穗上叶向值次数
分布为双峰分布或单峰偏态，说明可能存在主基
因，穗下叶向值的分离世代均表现为单峰正态
分布。

表１　春播环境下各世代叶夹角和叶向值的表现

世代 穗上叶夹角均值 穗下叶夹角均值 穗上叶向值均值 穗下叶向值均值

Ｐ１
Ｐ２
Ｐ３

４０．５２
１６．３０
２８．３２

３９．３８
２４．４７
２７．７１

４７．０８
７２．７９
５８．６７

５０．１５
６１．８７
５４．９３

穗上叶夹角
组中点

次数

Ｂ１ Ｂ２ Ｆ２
穗下叶夹角
组中点

次数

Ｂ１ Ｂ２ Ｆ２
穗上叶向值
组中点

次数

Ｂ１ Ｂ２ Ｆ２
穗下叶向值
组中点

次数

Ｂ１ Ｂ２ Ｆ２
１２　 ４　 ０　 ０　 １８　 ０　 ７　 １　 ３２　 ３　 ０　 ５　 ３４　 ３　 ２　 ２
１６　 ２３　 ７　 ２１　 ０　 １７　 ５　 ３６　 ７　 ０　 １０　 ３８　 ３　 ３　 １５
２０　 ３　 ４　 ３１　 ２４　 １５　 ３３　 ２４　 ４０　 １４　 ０　 ５　 ４２　 １９　 １２　 ３１
２４　 ４　 ２３　 ５６　 ２７　 ２３　 ４８　 ４７　 ４４　 １９　 ０　 １４　 ４６　 ２５　 ２６　 ３３
２８　 １９　 ６６　 ７２　 ３０　 ３３　 ４１　 ６８　 ４８　 ４８　 ５　 ３１　 ５０　 ４０　 ３１　 ５２
３２　 ３２　 ６２　 ５６　 ３３　 ３４　 ３１　 ５８　 ５２　 ４７　 ８　 ３８　 ５４　 ３４　 ３９　 ６８
３６　 ５６　 ２７　 ３１　 ３６　 ３５　 ９　 ４８　 ５６　 ３３　 ２０　 ５７　 ５８　 ２７　 ３７　 ４６
４０　 ４０　 ８　 ２３　 ３９　 ３１　 ６　 ２８　 ６０　 １４　 ３６　 ５６　 ６２　 ３０　 ２５　 ３６
４４　 ２５　 ２　 １０　 ４２　 １６　 ３　 １３　 ６４　 ６　 ５８　 ４７　 ６６　 １４　 １４　 ９
４８　 ８　 １　 ５　 ４５　 ６　 ０　 １　 ６８　 ４　 ４３　 ２４　 ７０　 ０　 ６　 ３
５２　 ５　 １　 ２　 ４８　 ２　 ０　 ２　 ７２　 ０　 １９　 ８
５６　 ３　 １　 ２　 ０　 ０　 ０　 ０　 ７６　 ０　 ５　 ０

８０　 ０　 １　 ０

表２　夏播环境下各世代叶夹角和叶向值表现

世代 穗上叶夹角均值 穗下叶夹角均值 穗上叶向值均值 穗下叶向值均值

Ｐ１　 ４８．５５　 ４１．５６　 ３８．８３　 ４４．３４
Ｐ２　 ２０．０７　 ２８．２０　 ６７．９２　 ６１．５８
Ｆ１ ３１．０５　 ３１．０５　 ３９．０３　 ４９．６２

穗上叶夹角
组中点

次数

Ｂ１ Ｂ２ Ｆ２
穗下叶夹角
组中点

次数

Ｂ１ Ｂ２ Ｆ２
穗上叶向值
组中点

次数

Ｂ１ Ｂ２ Ｆ２
穗下叶向值
组中点

次数

Ｂ１ Ｂ２ Ｆ２
１５　 ０　 ９　 ０　 １６．５　 ０　 １　 ０　 ２４　 １　 ０　 ０　 ３０　 ３　 ０　 ２
１８　 ０　 ２２　 ３　 １９．５　 ０　 ６　 ３　 ２８　 ３　 ０　 ０　 ３４　 ２　 ０　 ６
２１　 ０　 ２１　 ７　 ２２．５　 １　 ２３　 １１　 ３２　 ９　 ０　 ２　 ３８　 １２　 ２　 １０
２４　 ０　 ４２　 ２２　 ２５．５　 １４　 ３８　 ２０　 ３６　 ３２　 ０　 １３　 ４２　 ３０　 １　 ３５
２７　 １　 ３６　 １９　 ２８．５　 ２５　 ５８　 ６１　 ４０　 ４０　 ２　 ２９　 ４６　 ４６　 １３　 ６７
３０　 ２　 ２６　 ４２　 ３１．５　 ４５　 ３５　 ５０　 ４４　 ４４　 ４　 ３４　 ５０　 ４７　 ２２　 ７９
３３　 １３　 ８　 ５８　 ３４．５　 ４０　 １４　 ４２　 ４８　 ３１　 １３　 ５０　 ５４　 ２９　 ５４　 ４０
３６　 １９　 １２　 ３６　 ３７．５　 ３１　 ３　 ４６　 ５２　 １４　 ２４　 ５５　 ５８　 ９　 ４１　 １８
３９　 ３１　 ４　 ２４　 ４０．５　 １４　 １　 ２３　 ５６　 ５　 ３９　 ４２　 ６２　 １　 ３４　 ９
４２　 ３９　 ０　 ２２　 ４３．５　 ５　 １　 ６　 ６０　 １　 ４８　 ２５　 ６６　 １　 １１　 ４
４５　 ２７　 ０　 ２０　 ４６．５　 ２　 ０　 ５　 ６４　 ０　 ２８　 １６　 ７０　 ０　 ２　 ０
４８　 ２６　 ０　 ８　 ４９．５　 ２　 ０　 ２　 ６８　 ０　 １９　 １４
５１　 １２　 ０　 ７　 ５２．５　 １　 ０　 １　 ７２　 ０　 ３　 ０
５４　 ６　 ０　 ２
５７　 ４　 ０　 ０

２．２　玉米叶夹角和叶向值的主基因＋多基因遗传
分析

２．２．１　春播环境下玉米叶夹角和叶向值的遗传分
析　春播环境下，玉米叶夹角和叶向值的最适遗传
模型及遗传参数的估计值见表３。在春播环境下，
叶夹角和叶向值均检测到主基因。穗上叶夹角存在

２对主基因，符合２对加性－显性－上位性主
基因＋加性－显性多基因混合遗传模型（Ｅ－１），

２对主基因的加性效应和显性效应均为正向，显性
效应大于加性效应，１对主基因的显性度大于１，表
现为正向超显性，另１对主基因表现为部分显性。
多基因的加性效应大于显性效应，表现为正向。加
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性效应间的互作最大，表现为负向，基因间的互作效
应累计为负值。主基因的遗传率在Ｆ２ 世代最大，为

４７．７１％，多 基因的 遗传 率 在 Ｂ２ 世代 最大，为

８３．４６％。

表３　春播环境下玉米叶夹角和叶向值的遗传模型和参数估算

性状 模型 一阶参数 估计值 一阶参数 估计值 二阶参数
估计值

Ｂ１ Ｂ２ Ｆ２
穗上叶夹角 Ｅ－１　 ｍ　 ２６．９２　 ｊａｂ　 ５．１９　 ｈ２ｐｇ％ ４６．５１　 ８３．４６　 ４５．７２

ｄａ ２．００　 ｊｂａ ０．２６　 ｈ２ｍｇ％ ４５．１４　 ２．６８　 ４７．７１
ｄｂ ２．００　 ｌ －８．２１ σ２％ １７．９５　 １６．６１　 １４．３７
ｈａ １．７９ ［ｄ］ ８．２９
ｈｂ ６．０２ ［ｈ］ １．８３
ｉ　 １．５０

穗下叶夹角 Ｄ－２　 ｍ　 ３２．７７ ［ｄ］ １．８５　 ｈ２ｐｇ％ ２９．２１　 ８２．５０　 ３７．１６
ｄ　 ４．９５ ［ｈ］ －３．４１　 ｈ２ｍｇ％ ５９．３５　 ３．０６　 ４９．２８

σ２％ １１．４３　 １４．４４　 １３．５６
穗上叶向值 Ｅ－１　 ｍ　 ６１．７１　 ｊａｂ ３．２１　 ｈ２ｐｇ％ ４９．３６　 ３９．２９　 ２．９３

ｄａ －１１．４５　 ｊｂａ －４．０９　 ｈ２ｍｇ％ ４０．４７　 ４６．６８　 ９０．２７
ｄｂ ４．７６　 ｌ　 ５．６８ σ２％ １０．１７　 １４．０４　 ６．８０
ｈａ －０．９５ ［ｄ］ －６．０６
ｈｂ －０．２３ ［ｈ］ －３．０５
ｉ　 ２．７９

穗下叶向值 Ｄ－２　 ｍ　 ５４．７７ ［ｄ］ ３．７６　 ｈ２ｐｇ％ １９．２４　 ７２．０２　 ０．２７
ｄ －８．１１ ［ｈ］ －２．３６　 ｈ２ｍｇ％ ５５．７３　 ３．５８　 ７３．８１

σ２％ ２５．０３　 ２４．４０　 ２５．９２

　　穗下叶夹角符合１对加性主基因＋加性－显性多
基因模型（Ｄ－２），１对主基因的加性效应表现为正向效
应，势能比小于１。Ｂ１ 世代主基因的遗传率最大为

５９．３５％，多基因的遗传率在Ｂ２世代最高。穗上叶向值
检测到存在２对主基因，符合Ｅ－１模型。２对主基因的
加性效应一正一负，负向效应较大。显性效应均较小，
且为负值。１对主基因的显性度表现为正向超显性，另

１对表现为负向超显性。基因间的互作效应累计为正
向效应；多基因的加性效应和显性效应均为负值。主

基因的遗传率在Ｆ２世代高达９０．２７％。穗下叶向值符
合Ｄ－２模型，１对主基因的加性效应较大，为负值，多基
因的加性效应为正，显性效应表现为正向。Ｆ２ 世代的
主基因的遗传率最高（７３．８１％），在该世代选择具有较
高的选择效率，多基因遗传率在Ｂ２ 世代最大，环境对
于该性状的影响较大。

２．２．２　夏播环境下玉米叶夹角和叶向值的遗传分
析　夏播环境下，玉米叶夹角和叶向值的最适遗传
模型及遗传参数的估计值列于表４。

表４　夏播环境下玉米叶夹角和叶向值遗传模型和参数估算

性状 模型 一阶参数 估计值 一阶参数 估计值 二阶参数
估计值

Ｂ１ Ｂ２ Ｆ２
穗上叶夹角 Ｅ－１　 ｍ　 ３８．４９　 ｊａｂ －４．８５　 ｈ２ｐｇ％ ４１．６３　 ５１．５４　 ８．５８

ｄａ ７．７１　 ｊｂａ ３．６１　 ｈ２ｍｇ％ ４９．１３　 ３８．３１　 ８５．６０
ｄｂ －０．６１　 ｌ　 ０．３７ σ２％ ９．２５　 １０．１５　 ５．８２
ｈａ －１．９６ ［ｄ］ ７．１２
ｈｂ －２．２７ ［ｈ］ －３．４９
ｉ －４．１１

穗下叶夹角 Ｃ－０ ｍ　 ３２．７５ ［ｉ］ －８．２２　 ｈ２ｐｇ％ ８８．０１　 ８１．５０　 ９０．３９
［ｄ］ ５．７５ ［ｊ］ －０．９３ σ２％ １１．９９　 １８．５０　 ９．６１
［ｈ］ －１２．０５ ［ｌ］ １７．２９

穗上叶向值 Ｅ－１　 ｍ　 ５３．９０　 ｊａｂ ３．１６　 ｈ２ｐｇ％ ３６．４５　 ２１．３０　 ０．０５
ｄａ －７．５３　 ｊｂａ －４．７９　 ｈ２ｍｇ％ ４６．７２　 ８２．９２　 ８８．６９
ｄｂ ６．３５　 ｌ －１４．３３ σ２％ １６．８３　 １５．７８　 １１．２６
ｈａ ３．３４ ［ｄ］ －１３．４５
ｈｂ ３．４３ ［ｈ］ －７．１７
ｉ －０．４４

穗下叶向值 Ｄ－２　 ｍ　 ５２．６４ ［ｄ］ －８．０１　 ｈ２ｐｇ％ ８０．０２　 ０．００　 ８４．１９
ｄ －０．４３ ［ｈ］ －４．１６　 ｈ２ｍｇ％ ３．０４　 ８２．４３　 １．４１

σ２％ １６．９４　 １７．５７　 １４．４１

　　夏播环境下，穗上叶夹角符合Ｅ－１模型，２对主基
因的加性效应一正一负，显性效应均为负值，１对主
基因的显性度大于１，表现为正向超显性，１对为部分
显性。加性和加性互作以及加性和显性的互作均为

负值，上位性效应累计表现为负向效应。多基因的加
性效应为正，显性为负。Ｆ２ 世代的主基因遗传率最
高，为 ８５．６０％，Ｂ２ 世 代 的 多 基 因 遗 传 率 最 大
（５１．５４％）。
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穗下叶夹角并没有检测到主基因的存在，多基因
的加性效应为正值，显性效应为负值，多基因间累计
互作效应为正向。多基因的遗传率在分离世代Ｂ１、

Ｂ２、Ｆ２ 分别为８８．０１％、８１．５０％、９０．３９％。
穗上叶向值的最优模型为Ｅ－１模型，２对主基因

的加性效应一正一负，显性效应均为正值，１对主基
因表现为正向超显性，１对为负向超显性。主基因的
显性和显性的互作效应较大，为负值，主基因间的累
计互作效应为负向。多基因的加性和显性效应均为
负向。主基因的遗传率在Ｂ１、Ｂ２、Ｆ２ 世代分别为４６．
７２％、８２．９２％、８８．６９％，在Ｂ１ 和Ｆ２ 世代都有较高的
选择效率。

穗下叶向值符合Ｄ－２模型，１对主基因的加性效
应较小，为负值，多基因的加性和显性效应均为负值。
主基因的遗传率在 Ｂ１ 和 Ｆ２ 世代较小，分别为

３．０４％，１．４１％，Ｂ２ 世代的主基因遗传率较高，为

８２．４３％。多基因遗传率在Ｂ１ 和Ｆ２ 世代均较高。

３　讨论

传统的加－显模型方法，只能检测到性状的加性
和显性以及上位性效应，不能检测主基因的存在，也
无法区别不同基因在效应上有何差异以及主基因和
多基因的遗传率的大小。采用主基因－多基因遗传
体系较传统的分析方法更能为育种提供更为丰富的
遗传信息。

本研究结果表明，春播和夏播环境下，穗上叶夹
角和穗上叶向值均存在２对主基因，符合Ｅ－１模型。
这与路明等［１６］的研究结果一致。路明等［１６］利用分子
标记和ＱＴＬ定位的方法检测到穗上叶夹角和穗上叶
向值均存在２对主基因。而 Ｍｉｃｋｅｌｓｏｎ等［１７］利用分
子标记和ＱＴＬ定位的方法检测到穗上叶夹角（麦迪
逊西部）存在１对主基因。Ｋｕ等［１８］对穗三叶叶夹角
和叶向值进行ＱＴＬ定位，发现叶夹角和叶向值均检
测到１对主基因。穗下叶向值在春播和夏播环境中
都符合Ｄ－２模型，检测到１对主基因。虽然在不同的
环境中检测到相同的模型，但主基因和多基因的遗传
贡献率存在较大差异，这说明基因位点可能存在差
异，需要进行分子标记ＱＴＬ的验证。穗下叶夹角在
不同的播种季节表现不一致，在春播环境中，穗下叶
夹角符合Ｄ－２模型，存在１对主基因，在夏播环境中
并没有检测到主基因的存在，属于典型的多基因遗传
模型（即Ｃ－０模型）。春播环境中穗上叶向值在Ｆ２ 世
代检测较高的主基因遗传率（９０．２７％）。夏播环境中
也检测到较高的主基因遗传率，穗上叶夹角Ｆ２ 世代
的主基因遗传率为８５．６０％，穗上叶向值主基因遗传
率在Ｂ２ 和Ｆ２ 世代分别为８８．９２％、８８．６９％，穗下叶

向值在Ｂ２ 世代的主基因遗传率为８２．４３％。由此可
见，玉米叶夹角和叶向值存在较大的主基因遗传率，
可以采用单交重组或简单回交转育的方法进行遗传
改良。
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