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摘 要:叶片是大麦植株进行光合作用的重要器官,也是影响大麦产量的关键因素。本研究收集了1999
至2023年发表的23篇大麦叶片形态和生理性状的数量性状基因座(quantitativetraitloci,QTL)定位的文

献,以研究大麦叶片相关性状的遗传机制。将来自不同遗传群体的356个初始 QTL整合到大麦高密度一致

性图谱中,并进行QTL元分析,鉴定到31个元 QTL(meta-QTL,MQTL)。这些 MQTL不均匀地分布在7
条染色体上,多数 MQTL(54.8%)由3~5个初始QTL组成,其中3个 MQTL包含至少13个初始QTL。这

些 MQTL的平均置信区间(confidenceinterval,CI)宽度为1.54cM,比初始QTL的平均CI宽度缩减了6.73
倍。在31个 MQTL中,筛选出了10个育种者 MQTL,进一步进行候选基因的挖掘。基于大麦-水稻同源比

较策略,在育种者 MQTL区域内共鉴定到12个与水稻叶片形态或生理性状相关的大麦直系同源基因,这些

可能是调控大麦叶片形态和生理性状的候选基因。
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Abstract:Leafisanimportantorganforphotosynthesisandakeyfactoraffectingyieldinbarley.In
thisstudy,atotalof23papersonquantitativetraitloci(QTL)mappingforleafmorphologicaland
physiologicaltraitsinbarley,publishedfrom1999to2023,werecollectedtoexplorethegenetic
mechanismsofleaf-relatedtraitsinbarley.The356initialQTLsfromdifferentgeneticpopulations
wereintegratedintoahigh-densityconsensusmapofbarleyandsubjectedtoQTLmeta-analysis.A
totalof31meta-QTLs(MQTLs)wereidentified.TheseMQTLswereunevenlydistributedacrossthe
sevenchromosomes,withthemajority(54.8%)consistingof3-5initialQTLsandthreeMQTLs
containingatleast13initialQTLs.Theaverageconfidenceinterval(CI)widthoftheseMQTLswas
1.54cM,whichis6.73timesnarrowerthantheaverageCIwidthoftheinitialQTLs.Amongthese
31MQTLs,10breeder􀆳sMQTLswereselectedforfurthercandidategenemining.Usingthebarley-
ricehomologycomparativestrategy,atotalof12barleyorthologsassociatedwithriceleafmorpholo-
gyorphysiologicaltraitswereidentifiedwithinthebreeder􀆳sMQTLregions,whichmaybecandidate
genesforregulatingleafmorphologyandphysiologicaltraitsinbarley.
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  大麦作为重要的粮食和饲料作物,其种植范

围遍布全球。为了应对粮食消费增长所带来的挑

战,持续推动大麦产量的提升显得尤为重要[1]。
在土地资源有限的情况下,通过优化大麦的植株

结构,增加种植密度,成为提高产量的有效手

段[2]。谷类作物的冠层叶片特别是旗叶,在籽粒

灌浆期起着至关重要的作用,是干物质积累的主

要来源[3-4]。研究结果显示,旗叶能为小麦籽粒灌

浆提供高达41%~43%的碳水化合物[5]。因此,
全面了解旗叶生理和形态性状不仅有助于调整和

优化旗叶的形态结构,还能改善植株的整体结构,
增强光合效率,进而实现产量的增长。

大麦叶片形态和生理性状是受多种环境因素

影响并由多基因控制的复杂的数量性状[6-8]。近

些年来,众多学者对大麦叶片形态和生理性状进

行了QTL定位。Liu等[8]利用华大麦6号×华

矮11衍生的双单倍体群体(doublehaploidlines,

DH),检测到分布在1H、2H、3H、4H、6H和7H
染色体上,与旗叶7个生理性状和3个形态性状

相关的38个QTLs,解释表型变异率(phenotypic
variationeffective,PVE)为6.5%~31.3%。Niu
等[9]利用野生大麦与澳大麦杂交的DH群体,在

7条染色体上检测到15个与旗叶的长、宽、面积

及厚度相关的 QTLs,PVE在5.8%~25.9%之

间。此外,已有许多与大麦叶片形态相关的基因

被鉴定或克隆,比如与叶片大小相关的基因blf1、
blf2、nld1、Fol-b、mnd6,与叶角相关的ari-e、lig1、
uzu1.a、brd1、brh2等,这些QTLs或主效基因在

揭示大麦叶片形态和生理性状的遗传基础方面发

挥了重要作用。

QTL元分析作为一种行之有效的手段,能够

将不同试验中的 QTL数据整合至一致性图谱

上,鉴定出可靠且稳定的元 QTL(meta-QTL,

MQTL)[10]。QTL元分析方法在多种作物及不

同性状的研究中已得到广泛应用,如水稻在干旱

条件下的产量相关性状[11],棉花的产量及品质性

状[12],玉米的产量相关性状[13],小麦产量、品质

性状和抗逆性[14-16]等。
为了更有效地利用这些 QTLs于大麦育种

实践中,深入剖析旗叶相关性状的遗传基础[17-19],
对前人鉴定的QTLs进行系统性、综合性的分析

至关重要。本研究对1999至2023年关于大麦叶

片形态和生理性状的QTL数据进行了系统的元

分析,利用R语言LPmerge程序构建大麦一致性

图谱,通 过 BioMercatorV4.2.2软 件 将 初 始

QTL映射到一致性图谱上,进行元分析鉴定与旗

叶形态和生理性状相关的 MQTL。同时,利用比

较基因组学的方法,在调控水稻叶片相关性状的

基因中鉴定出大麦直系同源基因,以探寻影响大

麦旗叶的基因组区域和关键候选基因。

1 材料与方法

1.1 大麦叶片形态和生理性状QTL的收集

从中 国 知 网 (https://www.cnki.net/)、

PubMed(https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/)
和谷歌学术(https://scholar.google.com/)等公

共数据库,对大麦叶片形态和生理性状的 QTL
研究进行了全面的收集,确定了1999年至2023
年发表的23篇文献,整理了每项研究的群体亲

本、类型、大小、涉及的性状和分子标记类型等基

本信息,详细信息列于表1。此外,每个 QTL的

相关性状、侧翼或邻近标记、置信区间(CI,95%)、
表型变异率等 信 息 均 被 收 集 整 理。若 是 个 别

QTL缺少置信区间,可采用以下公 式 来 估 算

95%的置信区间上下限:

CI1=530/(N×R2) (1)

CI2=163/(N×R2) (2)
其中CI1 和CI2 表示QTL95%置信区间上下

限,N 表示作图群体的大小,R2 表示QTL的表型

变异率。这种方法可以在未知时估计CI,其中公

式(1)可用于F2 群体和回交群体,公式(2)可用于

双单倍体、重组自交系及近等基因系群体[20-21]。

1.2 构建一致性遗传图谱

从GrainGenes网站(http://wheat.pw.us-
da.gov)下载了4张大麦遗传图谱,即:“Barley,

Consensus2006,Marcel”[41]、“Barley,Consensus
2006,DArT”[42]、“Barley,Consensus 2007,

SSR”[43]和 “Barley,OPA2009,Consensus”[44],
以及由InDel标记和SSR、DArT及SNP标记整

合的大麦遗传图谱[45]和“Barley50kiSelectSNP
Array”的大麦SNP遗传图谱[46]。利用 R语言

LPmerge程序包整合和组装上述遗传图谱,构建

大麦参考遗传图谱[47]。此外,利用BioMercator
V4.2.2软件的迭代图谱编译工具从23项研究中
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表1 用于元分析的大麦叶片形态和生理性状QTL的基本信息

Table1 BasicinformationonQTLsforleafmorphologicalandphysiologicaltraitsinbarleyusedformeta-QTLanalysis

序号
Code

     群体
     Population

群体类型/大小
Population
type/size

性状
Trait

标记类型
Markertype

QTL数目
QTL
number

参考文献
Reference

1 春大麦品种Primsa×Apex
SpringbarleycultivarsPrimsa×Apex RIL/94 SLA AFLP 11 [6]

2 春大麦品种Primsa×Apex
SpringbarleycultivarsPrimsa×Apex RIL/94 LNC,SLA AFLP 8 [22]

3
二棱和六棱大麦品种Lewis×Karl
Two-rowedandsix-rowedbarleycultivars
Lewis×Karl

RIL146 NA,NMGF,
NM,DNCAM AFLP 19 [23]

4 大麦品种Ashqelon×Mehola
BarleycultivarsAshqelon×Mehola F3/233 FLL,FLW,

FAR,SLA,NF SSR,AFLP 19 [7]

5
二棱和野生大麦品种Brenda×HS584
Two-rowedandwildbarleycultivarsBrenda
×HS584

BC3/207 FLL,FLA SSR 10 [24]

6 大麦品种 Harrington×OUH602
BarleycultivarsHarrington×OUH602 BC2F8/98 FLL,FLW SSR 6 [25]

7
大麦品种Arta×Hordeumspontaneum41-1
BarleycultivarsArta×Hordeumspontaneum
41-1

RIL/94 IF,MF,VF,
MPPQE,CHC SSR,AFLP 15 [26]

8
六棱和二棱大麦品种Yerong×Franklin
Six-rowed and two-rowed barley cultivars
Yerong×Franklin

DH/154 CHC,FLL,FLW DArT 9 [27]

9 BarleycultivarsZQ320×1277
大麦品种ZQ320×1277 F2/246 FLL SSR 2 [28]

10 Six-rowedbarleycultivarsSteptoe×Morex
六棱大麦品种Steptoe×Morex DH/150 FLL RFLP 2 [29]

11
六棱和二棱大麦品种华矮11×华大麦6
Six-rowedandtwo-rowed barleycultivars
Huaai11×Huadamai6

DH/122
NPR,SC,CC,TR,
FLA,FLL,FLW,
RWC,CHC,LNC

SSR 38 [8]

12 大麦品种ND24260×Flagship
BarleycultivarsND24260×Flagship DH/100 FLL,SLL,LAG,GFL DArT 8 [30]

13 澳大利亚精英品种Commander×Fleet
EliteAustralianvarietiesCommander×Fleet DH/229 LR,LW,NDVI SNP 4 [31]

14

澳大利亚精英品种和先进育种品系 Com-
mander×WI4304
EliteAustralianvarietyandadvancedbreed-
inglineCommander×WI4304

DH/228 LW,NDVI SNP 4 [31]

15

澳大利亚精英品种和先进育种品系Fleet×
WI4304
EliteAustralianvarietyandadvancedbreed-
inglineFleet×WI4304

DH/299 LR,LW,NDVI,CHC SNP 7 [31]

16 六棱大麦品种Steptoe×Morex
Six-rowedbarleycultivarsSteptoe×Morex DH/150

FLL,FLW,FLA,
CHC,RWC,
PC,WSC

RFLP,RAPD 20 [32]

17 大麦品种CM72×Gairdner
BarleycultivarsCM72×Gairdner DH/108

SPA,TR,SC,CC,
LT,LVPD,AWL,
SCL,FLW,SCV

DArT,SSR 15 [33]

18
二棱和六棱大麦品种Clipper×Sahara3771
Two-rowedandsix-rowedbarleycultivars
Clipper×Sahara3771

DH/146 FLL RFLP,SSR 3 [34]

19
六棱和二棱大麦品种华矮11×华大麦6
Six-rowedandtwo-rowed barleycultivars
Huaai11×Huadamai6

DH/122
FLL,SLL,TLL,
FOLL,FLA,SELA,

TLA,FOLA
SNP,SSR 44 [35]

20 大麦品种Badia×Kavir
BarleycultivarsBadia×Kavir F2:4/104 FLL SSR,ISSR 6 [36]
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 (续表1 Continuedtable1)

序号
Code

     群体
     Population

群体类型/大小
Population
type/size

性状
Trait

标记类型
Markertype

QTL数目
QTL
number

参考文献
Reference

21 大麦品种J36528×BMJ89
BarleycultivarsJ36528×BMJ89 RIL/125 FLL,FLA DArT,SSR 16 [37]

22
二棱大麦品种Gairdner×SYR01
Two-rowed barley cultivars Gairdner ×
SYR01

DH/155 FLT,FLL,
FLW,FLA DArT,SNP 29 [9]

23 大麦品种 H602×GoldenPromise
BarleycultivarsH602×GoldenPromise RIL/134 CHC SNP 15 [38]

24
六棱栽培和二棱野生大麦 Morex×AWCS276
Six-rowedcultivarsandtwo-rowedwildbarley
Morex×AWCS276

RIL/201 FLT,SLT SNP 33 [39]

25 大麦品种Nure×Tremois
BarleycultivarsNure×Tremois DH/136 FLW,FLSL,

FLL,FLA
DArT,SSR,
SNP,AFLP 13 [40]

  RIL:重组自交系;SLA:特殊叶面积;LNC:叶片含氮量;NA:开花期氮含量;NMGF:灌浆期氮含量;NM:成熟期氮含量;DNCAM:

花期和成熟期叶氮含量的差异;FLL:旗叶长度;FLW:旗叶宽度;FAR:叶面积比率;SLA:特殊叶面积;NF:叶片数;FLA:旗叶面积;;

IF:初始荧光;MF:最大荧光;VF:可变荧光;MPPQE:PSⅡ 的最大/潜在量子效率;CHC:叶绿素含量;DH:双单倍体;NPR:净光合速

率;SC:气孔导度;CC:二氧化碳浓度;TR:蒸腾速率;RWC:相对含水量;SLL:第二叶长度;LAG:绿色下的叶面积;GFL:旗叶下的第一片

绿叶;LR:叶片卷叶程度;LW:叶片蜡质;NDVI:归一化差异植被指数;PC:脯氨酸含量;WSC:水溶性碳水化合物;SPA:气孔面积;LT:

叶温;LVPD:叶片蒸气压亏损;AWL:气孔长宽比;SCL:附属细胞长度;SCV:附属细胞体积;TLL:第三叶长度;FOLL:第四叶长;SELA:

第二叶面积;TLA:第三叶面积;FOLA:第四叶面积;FLT:旗叶厚度;SLT:第二叶厚度;FLSL:旗叶鞘长。

RIL:Recombinantinbredline;SLA:Specificleafarea;LNC:Leafnitrogencontent;NA:Nitrogenatanthesis;NMGF:Nitrogen

atmid-grainfill;NM:Nitrogenatmaturity;DNCAM:Differenceinleafnitrogencontentbetweenanthesisandmaturity;FLL:Flagleaf

length;FLW:Flagleafwidth;FAR:Leafarearatio;SLA:Specificleafarea;NF:Numberofleaves;FLA:Flagleafarea;IF:Initial

fluorescence;MF:Maximumfluorescence;VF:Variablefluorescence;MPPQE:Maximum/potentialquantumefficiencyofPSII;CHC:

Chlorophyllcontent;DH:Doubledhaploid;NPR:Netphotosyntheticrate;SC:Stomatalconductance;CC:CO2concentration;TR:

Transpirationrate;RWC:Relativewatercontent;SLL:Secondleaflength;LAG:Leafareaunderthegreen;GFL:Greenfirstleafun-

dertheflagleaf;LR:Leafrolling;LW:Leafwaxiness;NDVI:Normaliseddifferencevegetationindex;PC:Prolinecontent;WSC:

Watersolublecarbohydrates;SPA:Stomatalporearea;LT:Leaftemperature;LVPD:Leafvapourpressuredeficit;AWL:Aperture

width/length;SCL:Subsidiarycelllength;SCV:Subsidiarycellvolume;TLL:Thirdleaflength;FOLL:Fourthleaflength;SELA:

Secondleafarea;TLA:Thirdleafarea;FOLA:Fourthleafarea;FLT:Flagleafthickness;SLT:Secondleafthickness;FLSL:Flag

leafsheathlength.

选出了8个遗传图谱,将其整合到参考遗传图谱

中,构建成最终的一致性图谱[48]。

1.3 QTL映射和元分析

使用BioMercatorV4.2.2软件的 QTLProj
工具将初始 QTL投影到一致性图上。然后,使
用Veyrieras等[49]的两步元分析方法进行分析。
第一步,使用5个模型对初始 QTL进行聚类:

Akaike信息准则(AIC)、AIC校正(AICc)、AIC3
候选模型(AIC3)、贝叶斯信息准则(BIC)和平均

证据权重(AWE),5个模型计算出的最常见值被

认为是每个染色体上元 QTL的最佳数量;第二

步,根据上一步确定的 MQTL数量,计算一致性

图上 每 个 MQTL 的 峰 值 和 置 信 区 间。每 个

MQTL的PVE值由其包含的所有初始QTL的

相应平均值计算得出。将 MQTL的侧翼标记序

列与大麦参考基因组序列(MorexV3)[50]进行比

对,以获得MQTL的物理位置。AFLP、RFLP和

SSR标记的引物序列信息来自GrainGenes网站

(https://wheat.pw.usda.gov/GG3),DArT标记的

序列信息来自https://www.diversityarrays.com,

SNP标记序列来自Close等[44]和Bayer等[46]的研

究。MQTL的侧翼标记通过Barleymap(https://

barleymap.eead.csic.es)映射到大麦 MorexV3参

考基因组上[51]。
1.4 大麦叶片形态和生理性状候选基因预测

为了从MQTL区域预测候选基因模型信息,
本研究采用Löffler等[52]提出的标准,筛选出遗

传距离小于2cM、来自不同研究的初始QTL数

量不 少 于 4 个,且 MQTL 的 PVE>10% 的

MQTL作为育种者 MQTL。考虑到水稻基因组

学研究在国际上的领先地位,利用比较基因组学

方法确定育种者 MQTL区域内影响水稻叶片相
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关性状基因的大麦直系同源基因。在国家水稻数

据中心(https://www.ricedata.cn/)搜索了控

制水稻叶片相关性状的基因。在Ensembl植物

数据库(https://plants.ensembl.org/index.ht-
ml)中利用BioMart工具搜索育种者 MQTL区

域内大麦基因对应的水稻直系同源基因。

2 结果与分析

2.1 大麦叶片形态和生理性状的初始QTL特征

研究

从已报道的文献中收集了自1999至2023年

发表的23篇关于大麦叶片形态和生理性状QTL
研究 的 文 献,共 得 到356个 初 始 QTL。这 些

QTL来源于25个不同的分离群体,具体包括13
个双单倍体(DH)、7个重组自交系群体(RIL)、2
个回交群体(BC)及3个F2 群体(表1)。不同遗

传背景的作图群体涉及众多叶片性状,如旗叶的

长、宽、面积,叶片数等21个叶片形态性状,以及

叶绿素含量、二氧化碳浓度、叶片含氮量、相对含

水量、气孔导度、蒸腾速率、水溶性碳水化合物等

23个叶片生理性状(表1),其中与叶片形态性状

相关的QTL占初始QTL总数的62.9%,生理性

状占37.1%。这些初始QTL在每条染色体上的

分布是不均匀的,2H染色体上分布的QTL数量

最多(96个),1H 染色体分布的 QTL数量最少

(27个),其余染色体上分布的QTL数量在34~
55个之间(图1A)。单个 QTL的PVE范围为

1.1%~38.6%,大部分 QTL的 PVE范围为

6.0%~9.0%、9.0%~12.0%和12.0%~15.0%
(图1B)。

2.2 大麦高密度一致性遗传图谱的构建

利用R语言LPmerge程序包对6张广泛应

用的大麦遗传连锁图谱进行整合组装,构建大麦

参考遗传图谱。接着,利用BioMercatorV4.2.2
软件将8张单独的遗传图谱映射到参考遗传图谱

上,从而构建成大麦高密度一致性遗传图谱(图2)。

  A.初始QTL和 MQTL在染色体上的分布;B.初始QTL的PVE频率分布;C.MQTL包含的性状种类与初始 QTL数量;D.初始

QTL和 MQTL置信区间(CI)宽度的比较。

A.DistributionofinitialQTLandMQTLoneachchromosome;B.FrequencydistributionofPVEforinitialQTL;C.Numberof

traittypesandinitialQTLsincludedinMQTLs;D.ComparisonofCIwidthsforinitialQTLandMQTL.

图1 初始QTL和 MQTL基本信息

Fig.1 BasicinformationofinitialQTLandMQTL
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  圆圈由内至外依次表示初始QTL在一致性图谱上的位置、MQTL在一致性图谱上的位置和一致性遗传图谱。外圈数字表示每条

染色体的遗传长度。
Frominsidetooutside,thecirclesindicatesthepositionoftheinitialQTLontheconsensusmap,PositionoftheMQTLonthecon-

sensusmapandConsensusgeneticmap,respectively.Thenumbersintheoutercircleindicatethegeneticlengthofeachchromosome.
图2 大麦叶片形态和生理性状初始QTL和 MQTL在一致性图谱上的位置

Fig.2 PositionofinitialQTLandMQTLforleafmorphologyandphysiologicaltraitsinbarleyonconsensusmap

该一致性图谱共由28062个分子标记组成,总长

度为1131.95cM,平均染色体长度为161.71cM
(表2)。标记在各染色体上的分布并不均匀,其
中4H染色体上的标记最少(2813个),2H染色

体上的标记最多(5413个)。不同染色体的标记

密度不同,其中2H染色体的标记密度最高(34.18
个/cM),4H 染色体的标记密度最低(19.01个/

cM)。标记间的平均遗传距离为0.04cM(表2)。

表2 大麦高密度一致性图谱的基本信息

Table2 Basicinformationonhigh-densityconsensusmappinginbarley
染色体

Chromosome
标记数目

Markernumber
染色体长度

Chromosomelength/cM
标记密度

Markerdensity/(markers·cM-1)

1H 3494 140.08 24.94

2H 5413 158.39 34.18

3H 4261 173.17 24.61

4H 2813 148.00 19.01

5H 4335 198.86 21.80

6H 3555 146.23 24.31

7H 4191 167.22 25.06

均值 Average 4008.86 161.71 24.84
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2.3 大麦叶片形态和生理性状的 MQTL鉴定

将收集的356个初始QTL中缺少侧翼标记的

QTL剔除后,共有193个QTL被映射到一致性图

谱上,其中175个初始QTL通过元分析被整合为

31个 MQTL,而18个 QTL没 有 与 上 述 任 何

MQTL重叠(图2,表3)。这些MQTL在染色体上

不均匀分布,数量从3个(3H和4H)到8个(2H)
不等(图1A,图2)。每个MQTL由2至19个不同

数量的初始QTL组成。大多数MQTL(54.8%)由

3~5个初始QTL组成,其中3个MQTL包含至少

10个初始QTL(图1C)。相应地,每个 MQTL至

少与2个不同的叶片性状相关,20个(64.5%)

MQTL包含3~5个不同叶片相关性状的QTL,

6个(19.4%)MQTL影响6个及以上不同的叶片

相关性状(图1C)。不同染色体上 MQTL的置信

区间(CI)宽度在0.86cM(1H)和2.13cM(7H)
之间变化,平均CI宽度为1.54cM,比初始QTL
的平均CI宽度缩减了6.73倍(图1D)。不同染色体

上的MQTL的CI缩小程度差异显著,5H和7H染

色体上的 MQTL的平均CI分别缩减了4.87倍和

3.69倍,1H和6H染色体上的MQTL的平均CI缩

减了13.36倍和9.50倍(图1D)。将MQTL侧翼标

记序列与大麦参考基因组进行比对,得到31个

MQTL的物理区间,分布范围在0.13~286.00Mb
之间。根据Löffler等[52]提出的标准,筛选出了10
个育种者MQTL,可进一步进行候选基因的挖掘。

表3 大麦叶片形态和生理性状的 MQTL详细信息

Table3 DetailsofMQTLforleafmorphologicalandphysiologicaltraitsinbarley

MQTL 位置
Position/cM CI/cM CI宽度

CIwidth/cM
侧翼标记

Flankingmarker

物理位置
Physical

interval/Mb

QTL数目
Number
ofQTL

MQTL1H-1 58.82 58.57~58.92 0.35 11_20121~JHI-Hv50k-2016-37599 449.70~449.93 2

MQTL1H-2 80.91 80.47~81.35 0.88 bPb-2007~1_0822 476.91~479.34 4

MQTL1H-3 97.62 97.38~97.86 0.48 JHI-Hv50k-2016-50355~bPb-5014 490.59~497.20 4

MQTL1H-4 131.02 130.22~131.94 1.72 bPb-8307~3_0264 512.49~512.62 6

MQTL2H-1 44.31 41.29~47.33 6.04 bPt-8049~JHI-Hv50k-2016-79830 37.32~50.44 3

MQTL2H-2 68.85 68.52~69.13 0.61 2_1337~JHI-Hv50k-2016-105525 278.05~564.05 19

MQTL2H-3 69.45 69.25~69.46 0.21 2HL_43960788~2_406934594 347.26~565.55 9

MQTL2H-4 70.44 70.32~70.56 0.24 JHI-Hv50k-2016-106227~2_394340366 566.28~566.61 17

MQTL2H-5 90.31 90.14~90.47 0.33 bPb-4706~1_0969 582.17~583.34 4

MQTL2H-6 99.01 98.91~99.1 0.19 bPb-3563~1_1346 596.19~601.54 3

MQTL2H-7 107.75 107.35~108.15 0.80 JHI-Hv50k-2016-120806~JHI-Hv50k-2016-121639 618.43~619.95 5

MQTL2H-8 128.92 128.71~129.16 0.45 2_0895~JHI-Hv50k-2016-136118 633.01~644.73 4

MQTL3H-1 60.64 60.52~60.77 0.22 JHI-Hv50k-2016-196030~SCRI_RS_116760 524.07~586.99 7

MQTL3H-2 85.45 84.22~86.68 2.46 JHI-Hv50k-2016-204497~JHI-Hv50k-2016-205353 560.81~563.58 7

MQTL3H-3 118.33 116.91~119.75 2.84 bPb-2550~2_0788 581.69~585.42 6

MQTL4H-1 26.65 25.6~27.71 2.11 JHI-Hv50k-2016-230504~JHI-Hv50k-2016-230725 12.38~13.48 4

MQTL4H-2 83.59 82.85~83.83 0.27 2_0765~2_0358 569.19~569.33 3

MQTL4H-3 106.02 105.23~106.8 1.57 3_1472~JHI-Hv50k-2016-269901 593.60~597.54 7

MQTL5H-1 28.64 27.91~29.37 1.46 2_1327~3257067D5 4.92~5.97 2

MQTL5H-2 72.15 69.73~74.56 4.83 JHI-Hv50k-2016-312838~JHI-Hv50k-2016-314647 473.85~480.25 4

MQTL5H-3 94.86 93.94~95.78 1.84 JHI-Hv50k-2016-321115~JHI-Hv50k-2016-322553 498.31~503.07 4

MQTL5H-4 130.8 129.84~131.76 1.92 3_0556~JHI-Hv50k-2016-339429 535.91~536.28 7

MQTL5H-5 145.77 145.56~145.89 0.33 3_0165~bPt-9923 557.72~559.36 4

MQTL6H-1 20.63 19.21~22.04 2.83 JHI-Hv50k-2016-374485~JHI-Hv50k-2016-377234 13.56~16.70 4

MQTL6H-2 58.24 57.81~58.67 0.86 JHI-Hv50k-2016-411985~JHI-Hv50k-2016-413596 490.37~502.98 4

MQTL6H-3 64.29 63.51~65.06 1.55 2_0190~E33M61-130 444.22~451.68 4

MQTL6H-4 80.72 79.88~81.57 1.69 JHI-Hv50k-2016-419606~JHI-Hv50k-2016-421076 530.57~534.23 3

MQTL7H-1 32.07 31.56~32.58 1.02 3_0040~JHI-Hv50k-2016-459165 30.40~39.56 2

MQTL7H-2 52.6 50.29~54.92 4.63 JHI-Hv50k-2016-467399~bPb-9803 62.44~65.79 3

MQTL7H-3 76.48 76.24~76.61 0.37 3_1415~2_0042 444.38~505.11 13

MQTL7H-4 133.58 132.33~134.84 2.51 bPb-8702~2_0926 616.02~620.45 7

  加粗的 MQTL表示育种者 MQTL。

BoldedMQTLindicatesbreeder􀆳sMQTL.
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2.4 大麦叶片形态和生理性状候选基因的预测

根据育种者MQTL选择标准,结合 MQTL物

理距离小于20Mb,筛选出10个育种者 MQTL进

行候选基因预测。在这些育种者 MQTL区域内共

鉴定到1395个基因。为了进一步鉴定出与大麦

叶片形态和生理性状相关的候选基因,在10个育

种者MQTL区域内,通过大麦-水稻间同源关系比

较,共发现了12个调控水稻叶片衰老、气孔导度、叶
角、气孔闭合等相关基因的大麦直系同源基因(表

4),这些可能是调控大麦叶片相关性状的候选基因。

表4 育种者 MQTL区域内水稻叶片相关性状基因的大麦直系同源基因

Table4 Barleyorthologsofriceleaf-relatedtraitgeneswithinthebreeder􀆳sMQTLregion

MQTL 基因ID
GeneID

描述
Description

水稻同源基因
Orthologinrice

性状
Trait

参考文献
Reference

MQTL1H-2 HORVU.MOREX.r3.1HG0077210 氨基甲酰基磷酸合成酶
Carbamoyl-phosphatesynthaselargechain Os05g0518800

叶片衰老
Leafsenescence

[53]

MQTL1H-2 HORVU.MOREX.r3.1HG0077340 类Ras蛋白
Ras-likeprotein Os05g0516600

叶片衰老
Leafsenescence

[54]

MQTL2H-5 HORVU.MOREX.r3.2HG0186720 S型阴离子通道
S-typeanionchannel Os04g0574700

气孔导度
Stomatal
conductance

[55]

MQTL2H-8 HORVU.MOREX.r3.2HG0204830 RING/U-box超家族蛋白
RING/U-boxsuperfamilyprotein Os04g0648800

光调生长
Light-regulated
growth

[56]

MQTL2H-8 HORVU.MOREX.r3.2HG0205260 色氨酸脱羧酶
Tryptophandecarboxylase Os08g0140300

叶片衰老
Leafsenescence

[57]

MQTL2H-8 HORVU.MOREX.r3.2HG0205290 色氨酸脱羧酶
Tryptophandecarboxylase Os08g0140300

叶片衰老
Leafsenescence

[57]

MQTL2H-8 HORVU.MOREX.r3.2HG0205310 色氨酸脱羧酶
Tryptophandecarboxylase Os08g0140300

叶片衰老
Leafsenescence

[57]

MQTL2H-8 HORVU.MOREX.r3.2HG0205970 转录因子蛋白
Transcriptionfactorprotein Os04g0641700

植物发育
Plant

development
[58]

MQTL4H-3 HORVU.MOREX.r3.4HG0413050 NAC结构域蛋白
NACdomainprotein Os03g0119966

叶片衰老
Leafsenescence

[59]

MQTL4H-3 HORVU.MOREX.r3.4HG0413540 锌指蛋白
Zincfingerprotein,putative Os07g0153600

植株结构
Plantstructure

[60]

MQTL5H-3 HORVU.MOREX.r3.5HG0499370 二磷酸铜酰合成酶
Copalyldiphosphatesynthase Os04g0178300

气孔闭合
Stomatalclosure

[61]

MQTL6H-3 HORVU.MOREX.r3.6HG0604470 含B3结构域的蛋白质
B3domain-containingprotein Os02g0683500

叶角
Leafangle

[62]

3 讨论

通过构建一张高密度的遗传图谱,可以显著

提升QTL定位的精确性和效率。本研究选取了

6张广泛使用的大麦遗传图谱进行整合组装,构
建成大麦参考图谱。接着,将收集的23项 QTL
研究中的8张遗传图谱映射到参考图谱上,最终

绘制成包含28062个标记,总长1131.95cM 的

大麦高密度一致性遗传图谱。由于一致性图谱包

含的分子标记类型丰富,数量多,能够提高初始

QTL的映射效果,缩短 MQTL的遗传距离,为后

续的精细定位工作奠定了坚实的基础。
以往研究中积累了大量大麦叶片形态和生理

性状的QTL,但其中许多QTL的效应低,置信区

间宽,限制了它们在分子标记辅助选择中的应用。
此外,在不同作图群体中鉴定到的 QTL遗传位

置和效应也各不相同,阻碍了它们在遗传改良中

的应用。QTL元分析能够将来自不同试验的

QTL数据整合到一张一致性图谱上,不仅有助于

显著缩小QTL的置信区间,而且能够精准鉴定

出可靠且稳定的 MQTL[10]。目前,该技术已应

用于大麦抗逆性、产量相关性状及品质性状的研

究[17-19]。Akbari等[63]收集了大麦耐非生物胁迫

性状的1162个初始QTL进行元分析,共检测到

128个 MQTL,在此基础上,鉴定到3个PVE超

30%的超级 MQTL,同时影响多个抗逆性状;Du
等[19]对2000年以来发表的控制大麦籽粒品质性

状的454个 QTL 进 行 元 分 析,鉴 定 到41个
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MQTL,平均CI宽度为1.66cM,其平均CI相比

初始QTL缩小了88.9%,表明QTL元分析能更

加精细地定位到目标性状。本研究收集了来自

23项研究的356个大麦叶片形态和生理性状的

QTL,构建了高密度一致性图谱,通过元分析鉴

定出31个MQTL,其平均CI宽度为1.54cM,相
比于初始 QTL,缩小了6.73倍。此外,MQTLs
的准确性和可靠性与包含的初始QTL数量显著

相关[64]。在本研究中,超过90%的 MQTL包含

3个及以上的初始QTL,其中,11个 MQTL由至

少6个初始 QTL组成。相对而言,本研究大大

提高了鉴定控制大麦叶片形态和生理相关性状的

遗传区域的准确性。在所收集的大麦叶片相关性

状中,多数MQTL均与旗叶长、宽、面积和叶绿素

含量相关,这些叶片相关性状的 QTL高频率出

现可能是由于这些性状易于测量,在不同的QTL
研究中经常被报道。此外,这些性状一般受多个

基因调控,在不同背景的遗传群体中可能携带不

同的等位基因组合[8,26-27,38]。
相较于其他禾本科作物,大麦的基因组庞大,

因此适宜采用比较基因组学的策略来鉴定重要农

艺性状的候选基因。鉴于水稻在禾本科植物中作

为研究深入的模式植物,其在基因组学研究和基

因克隆领域均处于领先地位,因此剖析大麦与水

稻的同源基因对于揭示大麦重要性状的候选基因

具有重要意义。本研究在10个育种者MQTL区

域内检测到1395个基因。从这些基因中,共鉴

定出12个与水稻叶片衰老、气孔导度、叶角、气孔

闭合等性状相关基因的大麦直系同源基因,表明它

们可能是影响大麦叶片形态和生理性状的候选基

因。例如,位于MQTL1H-2区域的基因HORVU.
MOREX.r3.1HG0077210,编码氨基甲酰基磷酸合

成酶,在水稻中,其同源基因OsS40-2在旗叶自然

衰老期间和各种促衰老胁迫处理下表达量明显上

调,影响水稻叶片的衰老进程[53];位于 MQTL2H-5
区域的基因 HORVU.MOREX.r3.2HG0186720
(HvSLAC1),编码S型阴离子通道蛋白,在盐胁

迫下显著上调[65],其水稻同源基因OsSLAC1,调
控水稻的气孔导度并进一步影响叶片光合作

用[55];位于 MQTL5H-3区域的基因 HORVU.
MOREX.r3.5HG0499370,编码二磷酸铜酰合

酶,在水稻中,其同源基因OsCPS4 调控气孔闭

合,其突变体cps4气孔闭合数目减少,对干旱极

其敏感[61];位于 MQTL6H-3区域的基因 HOR-

VU.MOREX.r3.6HG0604470,编码含B3结构

域蛋白,其水稻同源基因OsRAV6通过调节芸苔

素类固醇的稳态来影响水稻叶片角度和籽粒大

小[62]。同时,在其他育种者 MQTL区域还发现

一些与植株结构、叶片衰老、光调生长等性状的相

关的水稻基因的大麦同源基因。这些水稻-大麦

同源基因为大麦叶片形态和生理性状的遗传机制

提供了新的信息。
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