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玉米穗上叶性状在不同密度处理
下的数量遗传研究

梁前进，王 辉，王红武，胡小娇，李 坤，吴宇锦，刘志芳，黄长玲
(中国农业科学院作物科学研究所，100081 北京)

摘 要：以中单909的两个亲本郑58和HD568构建的重组自交系为材料，对不同种植密度下穗上叶性状进行

遗传特性剖析。通过P1、P2以及RIL3个世代联合分析发现，环境对穗上叶性状的表型有着显著影响，不同种植密度

对穗上叶的表型呈现一定的规律，穗上叶性状的广义遗传力均较高。对穗上叶叶面积进行联合分离分析发现，在

中、高密度下两个环境的遗传模型一致，均符合E-9模型；在低密度下两个环境分别符合E-9和F-1模型，说明穗上

叶叶面积的最优遗传模型是两对具有抑制性的主基因和多基因控制的加性遗传模型，但会受到密度效应的影响，不

同密度下遗传模型的差异在后代育种中具有重要的指导作用。
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Quantitative Genetic Research of Leaf Traits above the Uppermost
Ear in Maize under Different Density Treatments
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Abstract: Utilizing three generations, male parent Zheng58(P1), female parent HD568(P2) and the RIL popula⁃
tion derived from the ZD909 hybrid, to study the genetic characters of different density treatments of leaf traits
above the uppermost ear. The result showed that the environmental factor had a significant effect on the leaf traits,
the density treatments presented some regularities inleaf traits, and the leaf traits had relatively high broad-sense
heritability. The research with joint segregation analysis of the three generations found the leaf area above the upper⁃
most ear in two environments under medium and high density treatments both fitted the genetic model E-9, however
the low density genetic model in environmentⅠwas the E-9 and in environmentⅡwas F-1. And the result showed
that the leaf area above the uppermost ear was controlled by the two inhibited main genes and polygenes additive in⁃
teraction model, it would be affected by the density difference, and the two model in different situation both played
an important role in guidance on plant architecture breeding in maize.
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选育理想株型是玉米育种的主要目标之一，掌

握株型性状的遗传规律是株型育种的前提[1]。玉米

的叶夹角直接影响群体叶片空间分布状态，影响群

体生物产量的形成。玉米的叶面积与叶片光合作用

的强弱之间存在着直接关系，穗三叶叶面积与玉米

单株穗重呈显著正相关，与玉米单株产量呈极显著

正相关，是影响玉米产量的重要株型性状[2，3]。通过

改良叶部性状，可以直接改善玉米冠层的通风透光

能力，最终影响生物产量的形成 [4]。随着育种水平

的提高，提高品种的耐密性逐步成为玉米育种的主



要目标和增加玉米产量的重要途径。丰光[5]等通过

对我国不同时期玉米单交种的产量变化进行研究，

得出种植密度的增加是当前我国玉米产量提高的主

要原因，开展与株型紧密相关的叶部性状的耐密性

遗传研究显得尤为必要。

目前，国内外对玉米株型的研究大多数集中在

遗传模型分析和数量性状位点的定位和克隆上。

KU L.X.[6]等以 229个 F2∶3家系为材料对叶夹角进行

了QTL遗传分析，在染色体上定位到 1个控制叶夹

角的主效QTL。Li C.[7]等对3个RIL群体进行QTL定

位中发现 1个控制叶长的主效QTL。Zhang J.[8]等发

现了1个叶夹角的候选基因ZmCLA4，这些研究从侧

面说明了控制叶部性状的遗传模型其主基因的分布

情况。在遗传模型的研究中，丰光[9]等对自交系自330
和 PH4CV构成的 6个世代为材料对穗上叶与主茎

夹角的遗传模型进行了探究，发现控制该性状的遗

传模型为一对加-显主基因+加-显-上位性多基因

遗传模型。马娟[10]等以组合PH6WC和 7876构建的

6个世代为材料对玉米穗三叶叶面积的遗传模型进

行了研究，发现不同环境下穗三叶的叶面积其遗传

模型也不相同，在春播环境下符合D-2模型，夏播环

境下符合E-1模型。马娟 [11]等还发现，叶夹角和叶

向值随着环境的变化其遗传模型也会发生一系列的

改变。刘伟等发现，增加玉米种植密度后穗位高增

高，茎秆变细，叶片狭长，单株叶面积会随着密度的

增加而变小，群体的叶面积变大 [12，13]。玉米群体的

叶面积系数、光合势和地上部干物质积累量也会随

着密度的增加而增大[14]。随着密度的改变，玉米的

穗上叶性状会随之发生一系列的改变。对于玉米穗

上叶性状遗传机理的探究，前人主要从其相关性状

的最优遗传模型来入手，但在不同密度处理下玉米

穗上叶性状的遗传方式是否有所改变的报道较少，

因此，有必要对不同密度下控制穗上叶性状的遗传

特征进行研究。

本试验以中单 909的两个亲本郑 58和HD568
构建的重组自交系为材料，设置3个密度梯度，对不

同环境下亲本和RIL家系的叶长、叶宽、叶夹角以及

叶面积 4个穗上叶性状进行遗传特性剖析，利用多

世代联合分离分析进行遗传模型分析，阐释玉米穗

上叶性状在不同环境不同密度下的遗传规律，为高

密度理想株型育种提供理论依据。

1 材料与方法

1.1 试验材料及设计

供试材料是由国审优良品种中单909衍生的重

组自交系群体，现已经人工授粉自交 8代，共获得

220个稳定的重组自交系。试验采用裂区设计，密

度为主效应，副区是品系材料。设置3个密度梯度，

分别为52 500、67 500、82 500株/hm2，单行区，2次重

复，行长 3 m，行距 66 cm。2014年在北京昌平和海

南三亚进行种植。在散粉后的第 10天对玉米穗上

叶每行家系的第3株开始，连续测量4株。叶长为从

叶环至叶尖的长度；叶宽为整片叶中最宽的那部分

宽度，一般在叶片的1/3～1/2位置处；叶夹角为叶片

与茎秆之间的夹角，一般在叶片 1/3处与茎秆之间

的夹角；叶面积采用最大长宽法计算，计算公式为叶

面积=叶长×叶宽×0.75。
1.2 统计分析

利用Microsoft Excel 2013和 SAS 9.2进行一般

描述性统计、表型相关及联合方差，最优线性无偏估

计利用SAS软件的PROC MIXED程序进行。

遗传模型采用主要采用盖钧镒 [15，16]提出的方

法，并结合曹锡文 [17]双亲分离分析Windows软件包

SEA-G3DH进行遗传分析。SEA-G3DH主要包括 8
类38种遗传模型[18]。同时，广义遗传力根据Hallauer
A等[19]提出的计算方法进行，计算公式为：

H 2
B =δ 2

G /δ 2
P

δ 2
P =δ 2

G +δ 2
GE /e+δ 2

GD /n+δ 2
GDE /ne+δ 2

ε /nre
式中，δ2

G 为基因型方差；δ2
GE 为基因型与环境互

作方差；δ2
GD 为基因型和密度互作方差，δ2

GDE 基因

型、密度和环境互作方差；δ2
ε 为误差方差；e为环境

数；r为重复数；n为密度个数。

2 结果与分析

2.1 亲本及群体的表型分析

对亲本和RIL群体表型分析可知(表 1)，各叶部

性状值在亲本之间差异明显，主要由于HD568含有

热带血缘，在环境Ⅱ中表现较为强势。RIL家系在

两个环境下，均值表现为在环境Ⅰ中叶长、叶宽、叶

面积随密度增加而变大，叶夹角值随密度增加变小；

在环境Ⅱ中叶部性状表现为叶长、叶宽、叶面积减

小，叶夹角增大。叶夹角的变异系数比叶长、叶宽和

叶面积大，说明叶夹角在RIL群体具有丰富的表型

变异，其性状分布比较广泛。从图1可以看出，除叶

宽和叶夹角外，其余性状间均存在极显著相关性，但

4 个性状相互之间的相关系数较小，仅为 0.18、
-0.15、0.03和-0.07，从图 1左下角散点图分散情况

可以判断这些性状间无线性相关关系。叶面积和叶

长、叶宽之间存在着明显的相关关系。
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表1 两个环境下RIL群体及亲本的表型值统计分析

Table 1 The phenotypic analysis of RIL population and parents in two environments

环 境

Environment

Ⅰ

Ⅱ

注：Ⅰ为2014年春北京；Ⅱ为2014年冬海南。下表同。

Note: Ⅰ Beijing spring 2014; Ⅱ Hainan winter 2014. The same below.

性 状

Trait

叶长(cm)

叶宽(cm)

叶夹角(°)

叶面积(cm2)

叶长(cm)

叶宽(cm)

叶夹角(°)

叶面积(cm2)

密 度

Density

低密度

中密度

高密度

低密度

中密度

高密度

低密度

中密度

高密度

低密度

中密度

高密度

低密度

中密度

高密度

低密度

中密度

高密度

低密度

中密度

高密度

低密度

中密度

高密度

亲本Parent

郑58

72.1
71.8
72.4
9.1
8.9
8.9

20.4
18.9
18.0

489.0
479.1
484.4
65.0
64.2
62.6
7.8
7.7
7.6

18.6
20.4
21.3

382.7
374.0
356.1

HD568

56.9
60.8
59.5
7.5
9.3
8.6

17.8
18.3
19.3

321.8
425.7
384.5
61.3
59.9
60.5
9.2
9.8
9.2

22.1
23.8
24.0

424.2
440.1
416.2

RIL群体 RIL population
均 值

Mean
65.7±6.4
66.9±6.9
68.0±6.5
8.5±0.9
8.7±0.9
8.7±0.8

19.3±4.2
19.1±4.4
18.4±3.4

419.4±3.9
438.8±4.2
444.8±3.9
61.4±5.0
60.2±6.0
59.6±5.5
8.5±0.8
8.2±0.9
8.0±0.9

19.4±4.1
20.9±5.3
21.9±4.8

390.3±3.1
369.7±3.9
358.7±3.4

峰 度

Kurtosis
0.04
0.04
0.08
0.06
0.22
0.22
0.16
0.28
0.41
0.32
0.20
0.03
0.22

-0.08
-0.58
0.02

-0.01
0.18
0.35
0.23
0.11
0.02
0.07
0.20

偏 度

Skewness
-0.52
-0.42
-0.08
-0.47
0.37
0.37
0.31

-0.08
-0.20
-0.16
0.31

-0.11
-0.14
0.00
2.11
0.02

-0.21
1.95
0.18

-0.38
0.20

-0.17
-0.18
0.08

变异系数(%)
CV
9.70

10.36
9.50

10.06
10.07
9.50

21.47
23.21
18.44
13.96
14.39
13.01
8.12
9.89
9.18
9.11

11.46
11.09
21.25
25.45
21.76
11.83
15.46
14.09

图1 穗上叶性状间的相关性

Fig.1 The correlation between the leaftraitsabove the uppermost ear

叶长

叶宽

叶夹角

叶面积



2.2 穗上叶性状在两个环境下的联合方差分析

对不同环境密度下的RIL群体进行联合方差分

析(表 2)，环境、家系、环境与密度间互作、环境和家

系间的互作对穗上叶性状的表现均有着显著的影

响。3个种植密度间的差异对表型的影响程度不

同，表现为对叶宽和叶夹角有显著影响。密度和家

系间互作效应不显著，对穗上叶影响作用很小。穗

上叶性状遗传率均较高，叶长、叶宽、叶夹角、叶面积

分别为 87.62%、88.13%、86.43%、82.85%，能够在后

代稳定遗传，可以在育种的早期世代选择优良性状。

表2 群体穗上叶的联合方差分析

Table 2 The joint variance analysis of population the leaf trait above the uppermost ear
变异来源

Source
密 度

环 境

家 系

重 复

环境×密度

密度×家系

环境×家系

环境×家系×密度

误差方差

广义遗传率(%)
注：*为0.05水平下显著；**为0.01水平下显著。

Note: * indicated significant at 0.05 level, ** indicated significant at 0.01 level.

自由度

DF
2
1

219
1
2

438
219
434
-
-

叶 长

LL
0.86

1444.17**
15.72**
0.57

48.49**
1.03
3.29**
0.91

18.65
87.62

叶 宽

LW
10.32**

261.58**
12.5**
6.19*

63.51**
1.05
2.20**
0.90
0.47

88.13

叶夹角

LA
8.89**

133.40**
9.55**
5.07*

40.23**
0.91
1.91**
0.94

14.89
86.43

叶面积

LS
1.78

1070.48**
9.74**
1.48

82.93**
0.94
2.94**
0.90

1669.20
82.85

2.3 穗上叶叶面积的最优遗传模型选择与检验

表3 低密度下两个环境群体遗传模型适合性检验

Table 3 The test for goodness-of-fit about genetic model in low density treatment population
环 境

Environment
Ⅰ

Ⅱ

注：U12、U22、U32为均匀性检测统计量；nW2为Smirnov检验统计量；Dn为Kolmogorov检验统计量。

Note: U12, U22, U32 indicated homogeneity test statistic; nW2 was the Smirnov test statistic; Dn was the Kolmogorov test statistic.

模型代码

Mode code
E-9

E-8

E-7

F-1

群 体

Population
P1

P2

RIL
P1

P2

RIL
P1

P2

RIL
P1

P2

RIL

U12

0.41
0.24
0.01
0.27
0.45
0.01
0.27
0.45
0.01
0.47
0.01
0.05

(0.52)
(0.63)
(0.93)
(0.61)
(0.50)
(0.91)
(0.61)
(0.50)
(0.91)
(0.49)
(0.92)
(0.82)

U22

2.00
2.04
0.19
1.63
2.51
0.06
1.63
2.51
0.06
2.35
0.00
0.28

(0.16)
(0.15)
(0.66)
(0.20)
(0.11)
(0.80)
(0.20)
(0.11)
(0.80)
(0.13)
(0.98)
(0.59)

U32

10.07
14.65
1.91
9.61

13.97
2.08
9.61

13.97
2.08

12.17
0.07
1.55

(0.00)
(0.00)
(0.17)
(0.00)
(0.00)
(0.15)
(0.00)
(0.00)
(0.15)
(0.00)
(0.80)
(0.21)

nW2

0.39
0.97
0.16
0.36
1.00
0.16
0.36
1.00
0.16
0.42
0.07
0.08

(>0.05)
(<0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(<0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(<0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)

Dn

0.03
0.05
0.01
0.03
0.05
0.01
0.03
0.05
0.01
0.04
0.04
0.00

(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)

根据P1、P2和RIL群体联合分离分析方法，候选

模型从AIC值最小或者接近最小值中选择，低密度

下的候选模型在环境Ⅰ和环境Ⅱ中分别是E-9、E-8、
E-7和 F-1；中密度下，环境Ⅰ和环境Ⅱ分别是E-9
和D-1、E-9、H-5；高密度下环境Ⅰ和环境Ⅱ分别是

E-9、E-7、E-8和D-1、E-9、F-2。对于AIC值相近的

多个候选模型，需要对其进行适合性检验，选择显著

水平个数最少的为最优遗传模型，个数相同的则选

择AIC值最小的为最优遗传模型。结果表明，低密

度下环境Ⅰ中最优遗传模型是E-9模型，环境Ⅱ中是
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F-1模型(表3)；中密度下环境Ⅰ、Ⅱ中最优遗传模型均

为E-9模型(表4)；高密度下环境Ⅰ、Ⅱ中最优遗传模

型均为E-9(表5)。穗上叶叶面积在低密度下环境Ⅰ
中E-9为最优遗传模型，环境Ⅱ中 F-1为最优遗传

模型，即 3对加性上位性互作的主基因控制的遗传

模式；在中密度、高密度下两个环境中其最优遗传模

型为E-9模型，即 2对抑制性主基因和微效多基因

控制的加性遗传模型。

表4 中密度下两个环境群体遗传模型适合性检验

Table 4 The test for goodness-of-fit about genetic model in medium density treatment population
环 境

Environment
Ⅰ

Ⅱ

模型代码

Mode code
E-9

D-1

E-9

H-5

群 体

Population
P1

P2

RIL
P1

P2

RIL
P1

P2

RIL
P1

P2

RIL

U12

0.01
0.03
0.01
0.09
0.03
0.03
0.33
0.20
0.01
1.21
0.29
0.20

(0.93)
(0.87)
(0.93)
(0.76)
(0.87)
(0.86)
(0.57)
(0.66)
(0.94)
(0.27)
(0.59)
(0.66)

U22

0.00
0.09
0.18
0.21
0.02
0.03
0.54
0.18
0.22
1.80
0.34
0.87

(1.00)
(0.76)
(0.67)
(0.65)
(0.88)
(0.86)
(0.46)
(0.67)
(0.64)
(0.18)
(0.56)
(0.35)

U32

0.12
0.34
4.09
0.42
0.00
1.88
0.51
0.00
2.51
1.24
0.05
4.06

(0.73)
(0.56)
(0.04)
(0.52)
(0.96)
(0.17)
(0.48)
(0.99)
(0.11)
(0.27)
(0.83)
(0.04)

nW2

0.07
0.09
0.13
0.08
0.11
0.06
0.11
0.13
0.08
0.21
0.14
0.14

(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)

Dn

0.04
0.02
0.00
0.06
0.03
0.01
0.05
0.03
0.01
0.04
0.03
0.01

(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)

表5 高密度下两个环境群体遗传模型适合性检验

Table 5 The test for goodness-of-fit about genetic model in high density treatment population
环 境

Environment
Ⅰ

Ⅱ

模型代码

Mode code
E-9

E-8

E-7

D-1

E-9

F-2

群 体

Population
P1

P2

RIL
P1

P2

RIL
P1

P2

RIL
P1

P2

RIL
P1

P2

RIL
P1

P2

RIL

U12

0.33
5.57
0.68

15.12
0.00
4.21

31.12
26.01
0.00
0.04
0.08
0.09
0.00
0.00
0.00
0.19
0.01
0.07

(0.57)
(0.02)
(0.41)
(0.00)
(0.96)
(0.04)
(0.00)
(0.00)
(0.57)
(0.84)
(0.78)
(0.77)
(0.95)
(0.97)
(0.99)
(0.66)
(0.94)
(0.79)

U22

0.23
4.32
1.85

11.75
0.24
2.03

24.26
25.04
0.01
0.10
0.00
0.11
0.01
0.05
0.47
0.01
0.02
0.54

(0.63)
(0.04)
(0.17)
(0.00)
(0.62)
(0.16)
(0.00)
(0.00)
(0.92)
(0.75)
(0.99)
(0.74)
(0.94)
(0.83)
(0.50)
(0.90)
(0.88)
(0.46)

U32

0.07
0.68
5.04
1.83
3.17
5.05
3.63
0.07
6.72
0.24
1.01
6.15
0.29
0.97
7.13
1.49
0.09
3.59

(0.79)
(0.41)
(0.03)
(0.18)
(0.08)
(0.03)
(0.06)
(0.79)
(0.01)
(0.63)
(0.32)
(0.01)
(0.59)
(0.32)
(0.06)
(0.22)
(0.77)
(0.01)

nW2

0.12
0.77
0.26
1.52
0.25
0.61
3.07
2.83
0.23
0.14
0.08
0.19
0.13
0.07
0.21
0.16
0.05
0.15

(>0.05)
(<0.05)
(>0.05)
(<0.05)
(>0.05)
(<0.05)
(<0.05)
(<0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)

Dn

0.06
0.02
0.01
0.16
0.01
0.01
0.28
0.02
0.02
0.02
0.01
0.00
0.02
0.01
0.00
0.02
0.01
0.00

(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(<0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)
(>0.05)

2.4 穗上叶叶面积的最优模型遗传参数估计

通过 SEA软件对不同密度下的最优遗传模型

的成分分布参数进行估算和计算，发现在低密度下

的一阶参数中环境Ⅰ的多基因的加性效应为-83.622，
大于主基因的上位性互作效应-7.732，且都是负值，

说明在低密度下叶面积的遗传方式受多基因的加性

效应影响较多且能够使叶面积变小；环境Ⅱ中为三

对主基因之间的上位性效应。二阶参数中环境Ⅰ的

多基因的遗传率较主基因遗传率大，微效多基因在

后代中起主要作用；环境Ⅱ中 3对主基因的加性上



位性遗传模型中主基因遗传率为42.63%，多基因在

后代中起主要作用(表 6)。中密度、高密度下(表 7、
表 8)两个环境中的遗传效应同低密度下的环境Ⅰ
相似。

表6 低密度下两个环境群体E-9和F-1模型遗传参数估计值

Table 6 The estimates of genetic parameter of the leaf area above the uppermost ear in low density treatment
一阶参数

1st order parameter
m

da

db

dc

iab

iac

ibc

iabc

[d]
注：m为群体均值；da为主基因a加性效应；db为主基因b的加性效应；dc为主基因 c加性效应；iab为主基因a和b之间的上位性效应；[d]为多

基因加性效应；σ2
p为表型方差；σ2

mg为主基因方差；σ2
pg为多基因方差；σ2

e为误差方差；h2
mg为主基因遗传率；h2

pg为多基因遗传率。下

表同。

Note: m was the population mean; da, db, dc were the additive effect of main gene a, b, c respectively; iab was theepistatic effect of main gene a and
b. [d] was the additive effect of polygene. σ2

p was the phenotypic variance. σ2
mg was the main gene variance. σ2

pg was the polygene variance. σ2
e

wasthe error variance. h2
mg(%) and h2

pg(%) were main genes and polygenes variance respectively. The same below.

估计值 Estimate
Ⅰ

413.044
-
-
-

-7.732
-
-
-

-83.622

Ⅱ
341.380
52.997

-43.340
52.996
52.369

-43.963
52.369

-43.346
-

二阶参数

2nd order parameter
σ2

p

σ2
mg

σ2
pg

σ2
e

h2
mg(%)

h2
pg(%)

估计值 Estimate
Ⅰ

4 317.619
66.727

2 557.090
1 693.802

1.550
59.220

Ⅱ
4 136.079
1 763.211

-
2 372.869

42.630
-

表7 中密度下两个环境群体E-9模型遗传参数估计值

Table 7 The estimates of genetic parameter of the leaf area above the uppermost ear in medium density treatment
一阶参数

1st order parameter
M

iab

[d]

估计值 Estimate
Ⅰ

441.657
10.367

-26.690

Ⅱ
381.238
23.737
33.051

二阶参数

2nd order parameter
σ2

p

σ2
mg

σ2
pg

σ2
e

h2
mg(%)

h2
pg(%)

估计值 Estimate
Ⅰ

4 846.101
92.167

2 173.869
2 580.064

1.900
44.860

Ⅱ
3 882.287
339.755
230.942

3 311.591
8.750
5.950

表8 高密度下两个环境群体E-9模型遗传参数估计值

Table 8 The estimates of genetic parameter of the leaf area above the uppermost ear in high density treatment
一阶参数

1st order parameter
M

iab

[d]

估计值 Estimate
Ⅰ

439.532
-5.237

-49.925

Ⅱ
365.897
18.767
30.030

二阶参数

2nd order parameter
σ2

p

σ2
mg

σ2
pg

σ2
e

h2
mg(%)

h2
pg(%)

估计值 Estimate
Ⅰ

4 976.324
41.335

1 667.037
3 267.952

0.980
33.350

Ⅱ
3 350.287
198.574

1 136.180
2 015.533

5.930
33.910

3 结论与讨论

穗上叶的表型数据在两个环境中有着极显著的

差异，环境的光、温、气、热和密度差异对植株的表型

有着很大影响，在育种中应充分考虑环境和密度效

应对表型的影响。穗上叶性状的遗传力均较高，其
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家系材料具有较强的遗传基础，可以在世代的早期

对材料进行选择，从而提高育种效率。

环境、家系、密度以及他们之间的互作对穗上叶

的表型影响显著。环境效应作为决定植物性状表型

不可缺少的一部分，在大田数据调查中有选择性的

淘汰一些异常的植株。为了更好地反映材料自身的

基因差异，在QTL定位中可利用最优线性无偏估计

降低其他因素的干扰。家系间、环境和家系间的互

作也验证了性状的表型是由基因、环境以及基因与

环境之间的互作所决定的；密度与环境间的互作对

穗上叶的表型产生了极显著的影响，说明了密度作

为逆境的一部分，对植物表型有着很大的影响。在

高密度育种中，应充分考虑密度效应对玉米株型生

理生态的影响，选择最适宜的种植密度，合理地进行

高密度和理想株型育种。相关分析中发现，穗上叶

间的相关关系与前人研究不尽相同 [20~22]，说明穗上

叶间的相关关系会因种植群体以及环境的不同而发

生变化。

数量性状受大量的微效多基因调控，这些微效

多基因构成了数量性状的多基因系统 [23]。研究发

现，大多数数量性状是受主基因和微效多基因系统

共同影响的 [24，25]。试验采用盖钧镒提出的主基因+
多基因混合遗传模型，该方法在很多作物上已得到

广泛应用[26～28]。利用章元明所提供的多群体联合分

离分析软件包 SEA，利用联合群体对穗上叶叶面积

进行联合分离分析，发现在低、中、高 3个密度下的

环境Ⅰ最优遗传模型均为E-9模型，即 2对抑制性

主基因和多基因控制的加性互作遗传，多基因遗传

率在 0.33～0.59，穗上叶叶面积主要由微效多基因

控制，在大田育种中应采用轮回选择积累有利等位

基因来获得优良材料；在低密度下环境Ⅱ的最优遗

传模型是F-1模型，即3对主基因控制的加性上位性

遗传方式，此时叶面积主要由主基因控制，遗传率为

0.43。在中密度和高密度下的环境Ⅱ中最优遗传模

型均为E-9模型，遗传特性与低、中、高 3个密度下

的环境Ⅰ相同。同材料在不同密度下的互作有着很

大关系，密度的差异会导致控制材料表型的基因出

现选择性表达，在大田育种中，应针对不同的环境密

度因素制定不同的育种方法对穗上叶叶面积进行遗

传改良，从而提高育种效率。
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