
植物遗传资源学报 ２０１４，１５（６）：１１６７⁃１１７２
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ＤＯＩ：１０． １３４３０ ／ ｊ． ｃｎｋｉ． ｊｐｇｒ． ２０１４． ０６． ００１

玉米自交系 Ｋ１０ 白色叶鞘遗传机理研究
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　 　 摘要：玉米白色叶鞘是重要的遗传研究材料。 本研究以玉米白色叶鞘自交系 Ｋ１０ 为研究材料，对白色叶鞘性状进行了遗

传机理初探和基因初步定位。 以白色叶鞘自交系 Ｋ１０ 与多个自交系进行正反交，Ｆ１均表现为绿色叶鞘，表明该白色叶鞘性状

与细胞质遗传无关，由隐性核基因控制。 而 Ｆ２分离比例均不符合孟德尔遗传分离定律，证明该性状受多基因控制。 在拔节期

利用透射电镜对 Ｆ２分离群体中白色叶鞘和绿色叶鞘植株的叶绿体超微结构观察发现，白色叶鞘细胞中完整的叶绿体结构较

少，且大多数没有类囊体片层及基粒。 绿色叶鞘植株和白鞘植株叶片中叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 以及总叶绿素含量并不存在显著

差异，而 Ｋ１０ 白色叶鞘中三者含量均低于正常植株叶鞘。 利用 ＳＳＲ 分子标记技术对白色叶鞘性状进行初步定位，共定位到 ２
个基因位点，分别位于第 ８（ｑｗｓ８）和第 ９（ｑｗｓ９）染色体。
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玉米白色叶鞘是重要的遗传材料，研究其相关

的形成生理及遗传机理可为深入开展植物叶绿体发

育、叶绿素合成和调控途径以及光合作用分子机理

等基础研究提供参考。 叶鞘（ ｌｅａｆ ｓｈｅａｔｈ）是指叶的
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茎部或叶柄的基部扩大形成的包裹着茎秆的节间或

茎节的鞘状物。 多数禾本科植物如水稻、玉米、高粱

等均具有明显的叶鞘，其功能是保护茎的幼嫩居间

分生组织和幼芽，并增强茎的机械支持力。 Ｓ． Ａ．
Ｒａｏ 等［１］对珍珠粟白色叶鞘进行研究分析，发现该

白色叶鞘性状受隐性单基因 ｗｓ 控制，并且该性状

与叶片黄色性状连锁。
早在 １８ 世纪 ２０ － ３０ 年代，Ｆ． Ｈ． Ｃｌａｒｋ［２］便开始

研究玉米白色叶鞘，统计分析发现 Ｆ２的分离比符合

孟德尔遗传定律，得出控制该性状的基因是一对隐

性核基因的结论。 但随后 Ｊ． Ｈ． Ｋｅｍｐｔｏｎ［３］对玉米白

色叶鞘进行了进一步的研究，发现 Ｆ２中该性状发生

的分离不再遵循孟德尔遗传定律。 随着分子生物学

的迅速发展，ＲＦＬＰ、ＣＡＰＳ、ＲＡＰＤ、ＳＳＲ、ＡＦＬＰ、ＳＮＰ 等

分子标记得到了广泛应用，已报道的玉米白色叶鞘

相关基因 ｗｓ１、ｗｓ２、ｗｓ３、ｗｓ４ 中的 ｗｓ３、ｗｓ４ 分别定位

到 ２ 号和 １ 号染色体短臂上。 ｗｓ１、ｗｓ２ 为隐性重复

基因，不同单株叶鞘呈现淡绿色到白色的不同类型，
并且叶鞘异常特征从苗期持续到植株的整个生育时

期 ［３⁃４］。 利用三点测试（ｔｒｉｓｏｍｉｃ ｔｅｓｔｓ）方法，将白色

叶鞘基因 （ｗｓ３） 定位在第 ２ 号染色体［４］，约 １ ～
１０１０９０９ 的位置。 ｗｓ３ 的 ８ 个等位基因表型各异，而
白色叶鞘是其突变类型之一［４⁃７］；对 ｗｓ４ 而言，研究还

不够深入，目前仅仅明确其属于显性基因且定位在 １
号染色体短臂上，ｗｓ４⁃Ｎ１５９８ 等位基因表现为白色叶

鞘［８］。 ｗｓ３ 和 ｗｓ４ 部分为白色叶鞘表型（图 １） ［９］。

Ａ：ｗｓ３ 突变体，叶鞘、茎秆均呈白色，叶片呈正常绿色；

Ｂ：ｗｓ４⁃Ｎ１５８９ 突变体，叶鞘呈淡黄绿色

Ａ：ｗｓ３ ｍｕｔａｎｔ ｗｉｔｈ ｗｈｉｔｅ ｌｅａｆ ｓｈｅａｔｈ，ｓｔａｌｋ，ａｎｄ ｎｏｒｍａｌ ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆ ｂｌａｄｅ，

Ｂ：ｗｓ４⁃Ｎ１５８９ ｍｕｔａｎｔ ｗｉｔｈ ｙｅｌｌｏｗｉｓｈ ｇｒｅｅｎ ｌｅａｆ ｓｈｅａｔｈｓ

图 １　 ｗｓ３ 和 ｗｓ４ 突变体白色叶鞘表型

Ｆｉｇ． １　 Ｗｈｉｔｅ ｌｅａｆ ｓｈｅａｔｈ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ
ｏｆ ｗｓ３ ａｎｄ ｗｓ４ ｍｕｔａｎｔｓ

玉米自交系 Ｋ１０，以其早熟、高配合力、综合农

艺性状优良等特点在我国早熟玉米育种研究领域起

着非常重要的作用［１０］。 本研究对 Ｋ１０ 白色叶鞘这

一性状进行遗传分析，同时对其叶绿体超微结构进

行观察及光合色素含量测定，并利用 ＳＳＲ 分子标记

对白色叶鞘进行初步的基因定位。 以期进一步揭示

该材料叶鞘乳白色这一特殊性状的遗传机理，为该

基因的进一步精细定位及图位克隆奠定基础。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验材料

玉米白色叶鞘自交系 Ｋ１０（由黑龙江农科院提

供）；遗传分析选用 ４８⁃２、齐 ３１９、沈 １３７、Ｒ０８、丹
３１３０、Ｍｏ１７、Ｂ３７０、昌 ７⁃２、掖 ４７８ 等 ９ 个自交系；基
因定位的双亲材料分别为自交系 １８⁃５９９Ｒ 与白色

叶鞘自交系 Ｋ１０。 分别与 Ｋ１０ 进行正反交，对杂交

后代 Ｆ１进行自交得到 Ｆ２，并对 Ｆ２进行单穗播种。 用

于基因定位的双亲材料分别为自交系 １８⁃５９９Ｒ 与

白色叶鞘自交系 Ｋ１０，经杂交获得 Ｆ１，再自交获

得 Ｆ２。
１． ２　 试验方法

白色叶鞘性状的遗传特性分别以 ４８⁃２、齐 ３１９、
沈 １３７、Ｒ０８、丹 ３１３０、Ｍｏ１７、Ｂ３７０、昌 ７⁃２、掖 ４７８ 等

９ 个自交系作母本，Ｋ１０ 作父本进行杂交；同时利用

Ｋ１０ 作母本，Ｂ３７０ 作父本进行反交，根据 Ｆ１以及 Ｆ２

植株叶鞘颜色的分离比例，分析白色叶鞘性状的遗

传特点。
１． ２． １　 Ｆ２分离群体中植株不同部位光合色素测定

　 在 Ｆ２分离群体中随机抽取 ３ 份白色叶鞘植株和 ３
份绿色叶鞘植株分别采用混合液浸提法［１１］ 提取叶

片及叶鞘的叶绿素，每个单株进行 ３ 个重复。 用紫

外分光光度计分别测定 ６６３ ｎｍ、６４５ ｎｍ 下的吸光

值，然后计算叶绿素 ａ（ｃｈｌ ａ）、叶绿素 ｂ（ｃｈｌ ｂ）、总
叶绿素（ｃｈｌ ｔ）的含量，求 ３ 株平均值。 用 ＳＰＳＳ 软件

对数据进行统计分析。
１． ２． ２　 叶绿体超微结构观察　 取 Ｆ２分离群体中极

端白色叶鞘和绿色叶鞘植株，经 ３％ 戊二醛前固定

和 １％ 锇酸后固定后，用 ３０％ 、５０％ 、７０％ 、８０％ 、
９０％ 、９５％ 、１００％浓度梯度的乙醇逐级脱水，丙酮进

行置换，用树脂 ８１２ 包埋剂进行浸透、包埋。 烘箱中

聚合 ４８ ｈ 以上，得到的包埋块在 Ｌｅｉｃａ ＥＭＫＭＲ２ 超

薄切片机上切出 ７０ ～ ９０ ｎｍ 的超薄切片，经柠檬酸

铅和醋酸双氧铀双染色后，在日立 Ｈ⁃６００ＩＶ 型透射

式电子显微镜下观察并拍照。
１． ２． ３ 　 玉米白色叶鞘性状基因初定位 　 在 １８⁃
５９９Ｒ 和 Ｋ１０ 构建的 Ｆ２分离群体中选择极端白色叶

８６１１



　 ６ 期 杨　 珊等：玉米自交系 Ｋ１０ 白色叶鞘遗传机理研究

鞘植株和绿色叶鞘植株各 ７ 株，采用 ＣＴＡＢ 法［１２］ 提

取单株 ＤＮＡ，紫外可见分光光度仪（ＢｅｃｋｍａｎＤＵ８００
型）检测 ＤＮＡ 的浓度，用 １％ 的琼脂糖凝胶电泳检

测其完整性。 每个样品等量混合构成亲本池、杂交

Ｆ１ ＤＮＡ 池、白色叶鞘 ＤＮＡ 池、绿色叶鞘 ＤＮＡ 池。
利用 ５４０ 对 ＳＳＲ 引物对亲本 Ｋ１０、１８⁃５９９Ｒ 及其 Ｆ１

进行 ＰＣＲ 扩增并筛选多态性引物。 ＳＳＲ 引物序列

信息来于 Ｍａｉｚｅ ＧＤＢ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｍａｉｚｅＧＤＢ． ｏｒｇ），
并由 Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ 公司合成。 用筛选出的多态性 ＳＳＲ
标记对 Ｆ２群体单株进行 ＰＣＲ 扩增，扩增产物经 ６％
变性聚丙烯酰胺凝胶电泳，硝酸银染色。 用 Ｍａｐ
Ｃｈａｒｔ ２． １ 参考 ＩＢＭ２ ２００８ Ｎｅｉｇｈｂｏｒｓ Ｆｒａｍｅ 数据映

射出其遗传连锁图。

２　 结果与分析

２． １　 玉米白色叶鞘自交系 Ｋ１０ 的表型特征

自交系 Ｋ１０ 幼苗浅绿色，叶鞘乳白色，中后期

叶鞘颜色逐渐加深为黄色 （ 图 ２ ）。 平均株高

２１２ ｃｍ，穗位高 ６８ ｃｍ。 株型半平展，成株 １８ ～ １９ 片

叶。 雄穗分枝 ３ ～ ５ 个，雌穗花丝黄色。 花粉量较

少，雌雄穗生理协调。 Ｋ１０ 在田间表现为易受病害、
虫害影响，感纹枯病和穗粒腐病。 产量低、生育期

短，植株早衰。

图 ２　 Ｋ１０ 不同时期的田间表型性状

Ｆｉｇ． ２　 Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｋ１０ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｅｒｉｏｄｓ

２． ２　 白色叶鞘突变体性状的遗传特性

以 ４８ － ２、齐 ３１９、沈 １３７、Ｒ０８、丹 ３１３０、Ｍｏ１７、
昌 ７ － ２、掖 ４７８ 为母本，Ｋ１０ 为父本进行杂交，Ｆｌ植

株全为绿色叶鞘，表明该白色叶鞘性状由隐性基因

控制。 以 Ｋ１０ 为母本，Ｂ３７０ 为父本，其杂交 Ｆ１植株

仍全为绿色叶鞘，表明白色叶鞘性状是由隐性核基

因控制，与细胞质遗传无关。 不同杂交组合 Ｆ２后代

的分离比均不符合孟德尔遗传定律，且没有出现恒

定的分离比例（表 １），表明该性状受多基因控制，且
基因间可能存在互作。

表 １　 正常植株与白色叶鞘植株在 ９ 个 Ｆ２群体中的分离比例

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｎｏｒｍａｌ ｐｌａｎｔ ａｎｄ ｗｈｉｔｅ ｌｅａｆ ｓｈｅａｔｈ ｐｌａｎｔ ｉｎ ｎｉｎｅ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

杂交组合

Ｃｒｏｓｓ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ

Ｆ１叶鞘颜色

Ｌｅａｆ ｓｈｅａｔｈ ｃｏｌｏｒ
ｏｆ Ｆ１

Ｆ２调查总株数

Ｎｏ． ｏｆ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ
Ｆ２

Ｆ２白色株数

Ｎｏ． ｏｆ ｗｈｉｔｅ ｌｅａｆ ｓｈｅａｔｈ
ｐｌａｎｔｓ ｉｎ Ｆ２

Ｆ２绿色株数

Ｎｏ． ｏｆ ｎｏｒｍａｌ ｌｅａｆ
ｓｈｅａｔｈ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ Ｆ２

Ｆ２分离比值（白∶ 绿）

Ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ
ｒａｔｉｏｓ ｉｎ Ｆ２

４８ － ２ × Ｋ１０ 绿色 ３５７ １１ ３４６ １∶ ３２

齐 ３１９ × Ｋ１０ 绿色 ２３２ ７ ２２５ １∶ ３２

沈 １３７ × Ｋ１０ 绿色 ３０９ ９ ３００ １∶ ３２

Ｒ０８ × Ｋ１０ 绿色 １３４ ４ １３０ １∶ ３２

丹 ３１３０ × Ｋ１０ 绿色 ４４９ １５ ４３４ １∶ ２８

Ｍｏ１７ × Ｋ１０ 绿色 ３２３ １４ ３０９ １∶ ２２

昌 ７ － ２ × Ｋ１０ 绿色 ２３９ １７ ２２２ １∶ １３

掖 ４７８ × Ｋ１０ 绿色 １７６ １４ １６２ １∶ １１

Ｋ１０ × Ｂ３７０ 绿色 ３５８ １７ ３４１ １∶ ２０
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２􀆰 ３　 Ｆ２分离群体植株不同部位光合色素含量

用混合液浸提法抽提 Ｆ２ 分离群体中随机抽取

的 ３ 株极端白色叶鞘植株与 ３ 株绿色叶鞘植株叶

片、叶鞘中的叶绿素并测定其含量，每个样品 ３ 次重

复。 ＳＰＳＳ 软件统计分析结果如表 ２ ，苗期正常植株

与白色叶鞘植株不同部位叶绿素含量不存在显著差

异，而白色叶鞘的叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 以及总叶绿素

含量均低于正常植株的绿色叶鞘，且在 Ｐ≤０． ０５ 水

平上差异显著。

表 ２　 苗期正常植株与白色叶鞘植株不同部位叶绿素含量

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｗｈｉｔｅ ｌｅａｆ ｓｈｅａｔｈ
ａｎｄ ｔｈｅ ｎｏｒｍａｌ ｇｒｅｅｎ ｓｈｅａｔｈ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｔｉｓｓｕｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ

部位

Ｔｉｓｓｕｅｓ
组分

Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

叶绿素含量（ｍｇ ／ ｇ）
Ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ

正常植株

Ｎｏｒｍａｌ ｇｒｅｅｎ
ｓｈｅａｔｈ ｐｌａｎｔｓ

白鞘植株

Ｗｈｉｔｅ ｌｅａｆ
ｓｈｅａｔｈ ｐｌａｎｔｓ

叶片 ｃｈｌａ ０． ７５２ ± ０． ０２６ａ ０． ７９３ ± ０． ０７１ａ

Ｌｅａｆ ｂｌａｄｅ ｃｈｌｂ ０． １９８ ± ０． ０１５ａ ０． １７１ ± ０． ０３６ａ

ｃｈｌｔ ０． ８６０ ± ０． ０３９ａ １． ００２ ± ０． ０９３ａ

叶鞘 ｃｈｌａ ０． ０５３ ± ０． ００９ｂ ０． ０９４ ± ０． ０２ｃ

Ｌｅａｆ ｓｈｅａｔｈ ｃｈｌｂ ０． ０８４ ± ０． ００２ｂ ０． ０９６ ± ０． ００７ｃ

ｃｈｌｔ ０． １４０ ± ０． ０１２ｂ ０． １９５ ± ０． ０２８ｃ

２． ４　 白色叶鞘自交系 Ｋ１０ 叶绿体超微结构

利用透射电镜对 Ｆ２ 群体中玉米白色叶鞘和正

常绿色叶鞘的叶绿体超微结构进行观察，图 ３ 中 １、
２、３ 显示正常绿色叶鞘细胞中叶绿体数量较多，有
明显的类囊体基粒片层结构，类囊体垛叠整齐规则，
排列紧凑，且可以完整地观察到叶绿体的双层膜结

构，以及内部相互连接的基粒类囊体。 图 ３ 中 ４、５、
６ 所示，拔节期白色叶鞘细胞中完整的叶绿体结构

较绿色叶鞘少，多数细胞质和细胞器分散到细胞壁

周围，染色质聚集，整个叶绿体严重降解。 且大多叶

绿体内仅有类似于前质体时期的泡状结构，没有类

囊体片层结构和基粒。
２． ５　 玉米白色叶鞘相关基因的初步定位

２． ５． １　 亲本间 ＳＳＲ 多态性分析　 用 ５４０ 对均匀分

布于玉米 １０ 条染色体上的 ＳＳＲ 分子标记，以亲本

Ｋ１０ 和 １８ － ５９９Ｒ 以及杂交后代 Ｆ１ 的基因组 ＤＮＡ
为模板进行 ＰＣＲ 扩增，经 ６％ 的聚丙烯酰胺凝胶电

泳分离并用硝酸银染色，结果显示其中有 ９８ 对标记

在 ２ 个亲本间表现出多态性（图 ４）。
２． ５． ２　 亲本及 Ｆ２极端群体 ＤＮＡ 池间的引物多态

性　 利用筛选出的 ９８ 对亲本多态性引物对亲本

Ｋ１０ 和 １８ － ５９９Ｒ 及 ２ 个 Ｆ２极端群体 ＤＮＡ 池进行

多态性鉴定。 结果发现第 ８ 条染色体 ｂｉｎ８． ０５ 区域

的标记 ｂｎｌｇ１６２ 和第 ９ 条染色体 ｂｉｎ９． ０４ 区域的标

记 ｕｍｃ２３９８ 在白池与绿池间存在多态性（图 ５）。 ＢＳＡ

图 ３　 拔节期正常叶鞘与白色叶鞘叶绿体超微结构

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｗｈｉｔｅ ｌｅａｆ ｓｈｅａｔｈ ａｎｄ ｎｏｒｍａｌ ｓｈｅａｔｈ ｐｌａｎｔ ａｔ ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ
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分池筛选结果可初步说明第 ８ 条染色体的 ｂｉｎ８． ０５
区域（ｑｗｓ８）和第 ９ 染色体 ｂｉｎ９． ０４ 区域（ｑｗｓ９）可能

存在 ２ 个与白色叶鞘表型相关的基因位点。

Ｐ１：Ｋ１０；Ｐ２：１８ －５９９Ｒ；Ｆ１：Ｋ１０ 与 １８ －５９９Ｒ 杂交后代，每 ３
条泳道代表 １ 个分子标记在 ２ 个亲本与 Ｆ１中的多态性情况

Ｐ１：Ｋ１０，Ｐ２：１８ － ５９９ Ｒ，Ｆ１：Ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｐｒｏｇｅｎｙ ｏｆ
Ｋ１０ ａｎｄ １８ － ５９９Ｒ，ｅｖｅｒｙ ３ ｌａｎｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ

ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ ｏｆ ａ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒ ｉｎ ｐａｒｅｎｔｓ ａｎｄ Ｆ１

图 ４　 部分亲本间多态性引物 ＰＣＲ 扩增电泳图

Ｆｉｇ． ４　 Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ ｏｆ ＰＣＲ ａｍｐｌｉｆｙｉｎｇ
ｐｒｏｄｕｃｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｐａｒｅｎｔｓ

图 ５　 绿池和白池间的 ２ 个多态性 ＳＳＲ 标记

Ｆｉｇ． ５　 Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ＳＳＲ ｍａｒｋｅｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｔｈｅ ｔｗｏ ＤＮＡ ｐｏｏｌｓ

通过搜索 Ｍａｉｚｅ ＧＤＢ 数据库，将部分多态性标

记序列匹 配 到 第 ８、 ９ 染 色 体 节 点 ｂｎｌｇ１６２ 和

ｕｍｃ２３９８，其中在第 ８ 染色体上 ｂｎｌｇ１６２ 标记周围存

在 ７ 个多态性标记，分别为 ｕｍｃ１１３９、 ｕｍｃ１８６８、
ｕｍｃ１４１５、 ｂｎｌｇ１６２、 ｕｍｃ２４０１、 ｕｍｃ１３４０、 ｂｎｌｇ１３５０ｂ。
在第 ９ 染色体上 ｕｍｃ２３９８ 标记周围存在 ８ 个多态

性标 记， 分 别 为 ｕｍｃ２２１３、 ｂｎｌｇ４６９ａ、 ｕｍｃ１４９２、
ｕｍｃ１４２０、 ｕｍｃ２１２１、 ｕｍｃ２３９８、 ｂｎｌｇ１１５９、 ｕｍｃ１２３１、
ｐｈｉ４４８８８０ 用于基因的初步定位。 用 Ｍａｐ Ｃｈａｒｔ ２． １
参考 ＩＢＭ２００８ Ｎｅｉｇｈｂｏｒｓ Ｆｒａｍｅ 数据映射出其遗传

连锁图。

３　 讨论

３． １　 玉米 Ｋ１０ 白色叶鞘性状受微效多基因控制

关于玉米叶色突变的研究报道较多［１３⁃１６］，而玉

米白色叶鞘遗传机理的相关报道甚少。 本研究以

４８ － ２、齐 ３１９、沈 １３７、Ｒ０８、丹 ３１３０、Ｍｏ１７、昌 ７ － ２、
掖 ４７８ 等 ９ 个自交系为母本，Ｋ１０ 为父本，杂交 Ｆ１全

部为绿色；以 Ｋ１０ 为母本，Ｂ３７０ 为父本，杂交后代 Ｆ１

全部表现为绿色，有力地证明了白色叶鞘性状是由隐

性核基因控制，与细胞质基因无关。 而不同的杂交组

图 ６　 第 ８、９ 染色体上与白色叶鞘基因

紧密连锁的分子标记

Ｆｉｇ． ６　 Ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒｓ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ ｗｈｉｔｅ ｓｈｅａｔｈ
ｇｅｎｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ８ ａｎｄ ９

合 Ｆ２后代分离比例均不符合孟德尔遗传定律，且没

有出现恒定的分离比例，可能是由于 Ｆ２群体太小导

致统计结果不准确，也可能是由于不同的遗传背景

干扰及微效基因间互作造成的，这与 Ｊ． Ｈ． Ｋｅｍｐ⁃
ｔｏｎ［３］的研究结果一致。 叶鞘颜色从乳白色到浅绿

色呈现不同程度的中间表型，与 ｗｓ３ （图 １ － Ｂ）和

ｗｓ４（图 １ － Ｃ）中所描述的性状相似，并且对颜色的

深浅程度不能明确分组，基于上述结果可推测该性

状属于受多个基因控制的数量性状。 本研究将其相

关基因初步定位到位于 ｂｉｎ８􀆰 ０５、 ｂｉｎ９􀆰 ０４ 区域

（ｑｗｓ８、ｑｗｓ９），这在前人研究中未见报道，本课题组

将进行进一步的 ＱＴＬ 精细定位，为白色叶鞘相关机

理的研究及相关基因的图位克隆提供参考。
３． ２　 白色叶鞘叶绿体发育受阻的可能机理

本研究中白色叶鞘和正常叶鞘叶绿体超微结构

的观察结果表明：白色叶鞘细胞中未观察到明显的

叶绿体结构，多数细胞质和细胞器分散到细胞壁周

围，整个叶绿体严重降解。 且大多没有类囊体片层

结构，只有大量类似于前质体时期的泡状结构。 高

等植物叶绿体由前质体发育而来，前质体几乎无色，
通过双层膜中的内膜再内折并深入基质扩展增大，
在光照下排列成片最终脱离内膜形成囊状结构的类

囊体，同时合成叶绿素，前质体发育成叶绿体。 在叶

绿体发育过程中，叶绿素的积累与类囊体膜形成相

辅相成。 叶绿素缺乏目前有 ２ 种假设理论，其一可

能是与叶绿素合成相关的基因发生突变影响叶绿素
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的正常合成，导致叶绿素缺乏进而影响叶绿体结构

的发育；其二可能是编码叶绿体结构蛋白的基因发

生突变，使叶绿体发育异常，进而引起叶绿素合成降

低［１７］。 曹莉等［１８］对小麦黄化突变体叶绿体超微结

构研究中发现，叶绿素合成减少到一定程度，叶绿体

超微结构才表现出异常，推断这种叶色突变可能是

由于叶绿素合成受阻造成的，叶绿素含量过低导致

叶绿体结构发育缺陷，光合能力下降。 在张力科

等［１９］对水稻白色条纹和黄色叶片的电镜观察中发

现，这 ２ 种叶色的变异都和类囊体的发育有关。 在

大多叶色异常材料的研究中表明叶绿体的发育和叶

绿素合成这两者相互影响［２０⁃２２］，但其分子机理仍不

明确。 自交系 Ｋ１０ 白色叶鞘究竟是叶绿素的合成

受阻导致发育的滞后，还是类囊体发育相关基因的

突变导致叶绿素合成的减少而造成叶鞘颜色发生变

异，还有待遗传学和分子生物学的进一步深入研究。
３． ３　 控制玉米白色叶鞘性状的基因位点及应用

本研究利用 ＳＳＲ 分子标记将 Ｋ１０ 白色叶鞘基

因初步定位于第 ８、９ 号染色体上 ｂｉｎ８． ０５、ｂｉｎ９􀆰 ０４
区域，该结果异于早期发现的位于第 ２ 染色体短臂

上的 ｗｓ３ 和第 １ 染色体短臂上的 ｗｓ４ 位点，说明该

性状不仅仅由 ｗｓ３、ｗｓ４ 等位基因控制。 控制该性状

的基因与 ｗｓ１、ｗｓ２ 是否属于等位基因还有待进一步

研究。 由于试验单株数量偏少、标记密度较低，无法

将基因定位到某一个较小的区域，同时存在其他微

效基因未被定位的情况。 后期将对已定位的区域进

一步加密分子标记，同时增大试验样本数量，以获得

更为全面、准确的结果，为该性状的精细定位及图位

克隆提供依据。
叶鞘白色性状形成机理尚未明确，对玉米 Ｋ１０

自交系白色叶鞘性状的生理和遗传研究将为揭示植

物叶绿体发育、叶绿素合成和调控途径、光合系统结

构和功能的分子调控机制奠定基础，进而为玉米高

光效育种提供理论依据。 另一方面，Ｋ１０ 白色叶鞘

表型在苗期即表现出来，其性状明显、易于辨认，在
开发标记基因、鉴定杂交种纯度等领域具有重要的

应用前景。 在转基因育种领域，以白色叶鞘作为选

择标记可以排除传统抗生素标记对环境和食品带来

的潜在风险，从而进一步提高转基因玉米的安全性。

参考文献
［１］ 　 Ｒａｏ Ｓ Ａ，Ｍｅｎｇｅｓｈａ Ｍ Ｈ，Ｒｅｄｄｙ Ｃ Ｒ，ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ｏｆ ｗｈｉｔｅ

ｓｈｅａｔｈ ａｎｄ ｂｌｅａｃｈｅｄ ｌｅａｆ ｍｕｔａｎｔｓ ｉｎ ｐｅａｒｌ ｍｉｌｌｅｔ［ Ｊ］ ． Ｊ Ｈｅｒｅｄ，
１９９０，８１（２）：１５９⁃１６２

［２］ 　 Ｃｌａｒｋ Ｆ Ｈ． Ｉｎｈｅｒｉｔａｎｃｅ ｏｆ ｗｈｉｔｅ ｓｈｅａｔｈ ｉｎ ｍａｉｚｅ［Ｊ］． Ｊ Ｈｅｒｅｄ，１９３２，２３
（６）：２３５⁃２３７

［３］ 　 Ｋｅｍｐｔｏｎ Ｊ Ｈ． Ｈｅｒｉｔａｂｌｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ＶＩＩＩ． ｗｈｉｔｅ ｓｈｅａｔｈｓ
［Ｊ］ ． Ｊ Ｈｅｒｅｄ，１９２１，１２（５）：２２４⁃２２６

［４］ 　 Ｃｏｏｐｅｒａｔｉｏｎ Ｍ Ｇ． Ｒｅｃｅｎｔ ｌｉｎｋａｇｅ ｓｔｕｄｉｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ［ Ｊ］ ． Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，
１９３９，２４（１）：５９

［５］ 　 Ｗｈａｌｅｎ Ｒ Ｈ． Ｉｄｅｎｔｉｔｙ ａｎｄ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｖ２６［ Ｊ］ ． Ｍａｉｚｅ Ｇｅｎｅｔ Ｃｏｏｐ
Ｎｅｗｓｌ，１９９９，７３：１８

［６］ 　 Ｂｅｃｋｅｔｔ Ｊ Ｂ． Ｇｅｎｅｔｉｃ ｂｒｅａｋｐｏｉｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ＢＡ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ
［Ｊ］ ． Ｍａｉｚｅ Ｇｅｎｅｔ Ｃｏｏｐ Ｎｅｗｓｌ，１９７５，４９：１３０⁃１３４

［７］ 　 Ｎｅｕｆｆｅｒ Ｍ Ｇ，Ｅｎｇｌａｎｄ Ｄ． Ｉｎｄｕｃｅｄ ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ｃｏｎｆｉｒｍｅｄ ｌｏｃａ⁃
ｔｉｏｎｓ［Ｊ］ ． Ｍａｉｚｅ Ｇｅｎｅｔ Ｃｏｏｐ Ｎｅｗｓｌ，１９９５，６９：４３⁃４６

［８］ 　 Ｎｅｕｆｆｅｒ Ｍ Ｇ． Ｄｅｓｉｇｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｏｕｒ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｍｕｔａｎｔｓ［ Ｊ］ ． Ｍａｉｚｅ
Ｇｅｎｅｔ Ｃｏｏｐ Ｎｅｗｓｌ，１９８９，６３：６２⁃６３

［９］ 　 Ｍａｉｚｅ ＧＤＢ． Ｉｍａｇｅｓ ｏｆ ｕａｘｉａｔｉｏｎｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｕｂｔｉｅ ｓｂｅａｔｈ ［ ＥＢ ／
ＯＬ］． （２０１４ － ０２ － ２０）． ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ． ｍａｉｚｅｇｄｂ． ｏｒｇ ／ ｃｇｉ － ｂｉｎ ／
ｐｈｅｎｏｖａｒｉｍａｇｅｓ． ｃｇｉ？ ｉｄ ＝ ６４３６６

［１０］ 　 王巍． 玉米自交系 Ｋ１０ 及其近源系在早熟玉米育种中的应用
［Ｊ］ ． 杂粮作物，２０１０，３０（６）：３７９⁃３８１

［１１］ 　 李得孝，员海燕，郭月霞，等． 混合液浸提法测定玉米叶绿素
含量的研究［Ｊ］ ． 玉米科学，２００６，１４（１）：１１７⁃１１９

［１２］ 　 李荣华，夏岩石，刘顺枝，等． 改进的 ＣＴＡＢ 提取植物 ＤＮＡ 方
法［Ｊ］ ． 实验室研究与探索，２００９，２８（９）：１４⁃１６

［１３］ 　 程红亮，陈甲法，丁俊强，等． 一个玉米叶色突变体的遗传分
析与基因定位［Ｊ］ ． 华北农学报，２０１１，２６（３）：７⁃１０

［１４］ 　 Ｌｏｎｏｓｋｙ Ｐ Ｍ，Ｚｈａｎｇ Ｘ，Ｈｏｎａｖａｒ Ｖ Ｇ，ｅｔ ａｌ． Ａ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｍａｉｚｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ，２００４，１３４（２）：
５６０⁃５７４

［１５］ 　 吴殿星，郑涛． 一个新的水稻转绿型白化突变系 Ｗ２５ 的叶色
特征及遗传［Ｊ］ ． 浙江农业学报，１９９６，８（６）：３７２⁃３７４

［１６］ 　 李育红，王宝和，戴正元，等． 一个水稻新型叶色突变体的形
态结构与遗传定位［Ｊ］ ． 中国水稻科学，２０１１，２５（６）：５８７⁃５９３

［１７］ 　 Ｗｉｌｌｉａｍ Ｃ Ｔ，Ａｌｉｃｅ Ｂ，Ｒｏｂｅｒｔ Ａ Ｍ． Ｕｓｅ ｏｆ ｎｕｃｌｅａｒ ｍｕｔａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ［ Ｊ ］ ． Ｄｅｖ Ｇｅｎｅｔ， １９８７，
８：３０５⁃３２０

［１８］ 　 曹莉，王辉，孙道杰，等． 小麦黄化突变体叶绿体超微结构研
究［Ｊ］ ． 西北植物学报，２００６，２６（１１）：２２２７⁃２２３０

［１９］ 　 张力科，李志彬，刘海燕，等． 两个新的水稻叶色突变体形态
结构与遗传定位研究 ［ Ｊ］ ． 中国农业科学，２０１０，４３ （ ２ ）：
２２３⁃２２９

［２０］ 　 邢才，王贵学，黄俊丽，等． 植物叶绿素突变体及其分子机理
的研究进展［Ｊ］ ． 生物技术通报，２００８ （５）：１０⁃１２

［２１］ 　 邱义兰，李红，彭克勤，等． 水稻 “斑马叶” 突变体 Ｂ４１１ 叶绿
体超微结构的观察［Ｊ］ ． 作物学报，２０１０，３６（１）：１８４⁃１９０

［２２］ 　 徐冬平，汪瀚宇，张采波，等． 一个新的玉米黄化突变体的初
步研究［Ｊ］ ． 核农学报，２０１２，２６（７）：９８８⁃９９３

２７１１


	植物遗传（全书）_部分3
	植物遗传（全书）_部分4
	植物遗传（全书）_部分5
	植物遗传（全书）_部分6
	植物遗传（全书）_部分7
	植物遗传（全书）_部分8

