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Abstract:Themorphologicalcharacteristicisoneofprofitabletargetsinricepromotionofplanttypeandyield.A
populationofchromosomesegmentsubstitutionlines(CSSLs)derivedfrombackcrossbetweenindicarecipient9311
andjaponicadonarNipponbarewasemployedtomapquantitativetraitlociforthetopthreeleafsize(i.e.,leaflength,
widthandarea)andmainpanicleyield(i.e.,spikeletnumberofmainpanicle,1000-grainweightofmainpanicle,seed
settingrateofmainpanicle,mainpanicleweight),andanalyzedtheircorrelationbetweenleafandyieldtraits.
CorrelationanalysisrevealedthatthereweresignificantcorrelationamongtraitsofleafsizeinCSSLspopulation.Traits
ofleafmorphologyweresignificantlypositivelycorrelatedwithmainpanicleweight.Mostoftraitsofleafmorphology
hadnocorrelationwithseedsettingrate,1000-grainweight.Atotalof20QTLsforthetopthreeleafsizewerelocated
at10regionson7chromosomesexceptforchromosomes2,7,8,10and12intwoyears,withexplainedphenotypic
variationsrangingfrom3.82%to14.61%andthatofsixoneswereabove10%.VariousQTLsweredistributedin
cluster,andthreeQTLsweredetectedinbothtwoyears.Furthermore,eightQTLswerenovelQTL,comparingwith
theothermappingresults.Atotalof16QTLsforthetraitsofmainpanicleyieldweredetectedat13regionson7
chromosomesof1,2,3,5,7,8and10intwoyears,and5regionswereincommonwithQTLsofleafmorphology
andyield.
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摘 要:水稻叶片的形态改良是水稻株型育种和产量育种的重要目标之一。以9311/日本晴染色体片段置换系(CSSLs)群
体为材料,定位了上3叶叶片长、宽、叶面积共9个性状QTL,分析了叶片性状与产量性状之间的相关性,同时定位了主穗重
及产量构成因素(颖花数、千粒重、结实率)相关QTL。结果表明,CSSLs群体的叶片性状之间存在显著或极显著相关性;叶
片性状与主穗重呈显著或极显著正相关,与主穗颖花数呈极显著正相关;叶片形态多数性状与结实率、千粒重没有显著相关
性。两年共定位到20个叶片性状QTL,分布于第1、3、4、5、6、9、11共7条染色体的10个区间,贡献率为3.82%~14.61%,
其中贡献率大于10%有6个,多个QTL成簇分布在相同区间,3个QTL在两年间重复检测到,8个QTL为前人未报道的新
位点。两年共检测到16个与控制主穗产量相关的QTL,分布于第1、2、3、5、7、8、10共7条染色体13个区间,其中有7个主
穗产量相关QTL所在5个区间与叶片形态14个QTL所在区间一致。
关键词:水稻;染色体片段置换系;数量性状基因座;叶片形态;产量;主穗
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  水稻理想株型的塑造是超高产育种主要途径之

一[1],叶片作为绿色植物进行光合作用的主要器官,
其产 生 的 光 合 产 物 占 植 物 内 总 物 质 的 90% ~
95%[2]。叶片的大小是水稻理想株型的重要组成部

分,特别是上3叶(包括剑叶、倒2叶和倒3叶),有
人称它们为“高效叶面积叶”[3],它们是构成水稻后

期冠层结构绿色叶面积的主要部分,其形态性状直

接影响群体的叶面积指数和受光效率,从而影响产
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量及品质。有研究表明,水稻籽粒中80%以上碳水

化合物来自上3叶的合成,50%以上的碳水化合物

来自剑叶的光合作用[4],水稻叶片形态的改良是水

稻株型育种与产量育种的重要目标之一。
有研究者通过与水稻叶片形态有关的突变体,

定位和克隆了数个叶形相关基因[5-7],但相关基因所

造成的叶片形态的改变往往伴随着其他性状的极端

表型,如植株明显矮化、叶序紊乱、花序或根异常等。
虽然从自然品种或资源中发现了不少与上3叶叶片

形态相关的QTL[4,8-16],但真正可利用的QTL却很

少。其原因可能与许多因素如定位群体不同,QTL
效应甚微,环境稳定性较差,不利基因连锁等有关。

染色体片段置换系群体由于其背景相对一致,
前景为少量或单一片段,被认为是进行 QTL定位

的最理想群体。水稻功能叶片是光合作用的主要源

性状,穗部产量及其相关性状则是主要的库性状,本
研究利用分别以籼、粳测序品种扬稻6号(9311)与
日本晴为受体与供体所构建的染色体片段置换系

(CSSLs)群体,通过QTL定位研究源与库的遗传关

系,以期为叶片形态性状和穗部产量性状的改良乃

至株型育种和超高产育种提供新的基因资源,对培

育库源关系协调的高产品种提供一定的指导作用。

1 材料与方法

1.1 供试材料

受体亲本籼稻品种9311及以其为背景、粳稻品

种日本晴为供体构建CSSLs,CSSLs的构建过程见

文献[17]。为了克服部分区间片段未覆盖或者部分

区间片段长度较大等缺点,在 Zhu等[17]创 建 的

CSSLs群体的基础上从保存的BC4F1材料中检测到

背景一致而部分覆盖区段不同的系自交选取纯系,
选取BC4F2纯合系中片段长度过大的材料与轮回亲

本杂交获得F1,从中挑选片段小的系自交选取纯

系,获得24个新增系,加上Zhu等[17]获得的系共

119个系。置换片段总长度(去除重叠片段)为1202
cM,占染色体总长度的78.6%。

1.2 田间种植与性状调查

分别于2009年与2010年夏季在江苏省农业科

学院种植CSSLs群体及其亲本,所有材料每年5月

至11月种植于院内试验田中,随机区组设计,2个

重复,每小区种植3行,每行10株,单本栽插,株、行
距分别为26.6cm、33.3cm,正常田间管理。

齐穗后调查每个小区中间5株主穗叶片相关性

状,包括上3叶叶片长、宽,计算叶面积(长度与宽度

的乘积);成熟后每个小区取中间5株,自然晾干后

调查主穗产量等性状,包括主穗重、主穗颖花数(或
称主穗小穗数)、千粒重、结实率。2009年和2010
年均对叶片各性状,主穗产量等性状进行调查,方法

参考Li等[4]。

1.3 数据分析与QTL定位

采用SPSS17.0软件进行性状相关分析、差异

性比较等;采用 Wang等[18]的 RSTEP-LRT方法,
利用其开发的软件 QTLIciMapping3.1(LOD值

为2.0),将分子标记检测的结果和两年田间性状的

调查值相结合,对CSSLs群体各株系进行全基因组

范围内上3叶形态性状及主穗重及构成因素 QTL
分析,QTL的命名遵循 McCouch等[19]的原则。

2 结果与分析

2.1 叶片形态的表型变异

双亲及CSSLs群体叶片表型及性状参数分布

如表1、图1所示。2009年和2010年绝大部分性状

在双亲之间呈现显著或极显著差异,年度间表现较

为稳定。所有考查性状在CSSLs群体中呈连续分

布,各株系出现明显的超亲分离现象,表现出较大幅

度的变异,CSSLs各株系均值及变异系数(略)等在

年度间的表现较为稳定。表明上3叶大小属于多基

因控制的数量性状,且性状表现稳定。

2.2 叶片形态各性状间的相关分析

从表2中列出的CSSLs群体上3叶各性状之

间的相关系数可知,两年的相关分析结果接近,表明

上3叶各性状遗传较为稳定。结果表明:1)相同叶

位的叶片长度与对应叶面积呈极显著正相关,与叶

片宽度不一定呈显著相关;相同叶位叶片宽度与对

应叶面积呈极显著正相关,符合叶片各性状之间的

一般规律。如剑叶长度与剑叶叶面积、剑叶宽度与

叶面积呈极显著正相关,其余叶位叶片情况类似。
叶片宽度与长度有的呈极显著或显著正相关,但也

有不同的情况,如2009年倒2叶、倒3叶的叶片长

度与宽度。2)不同叶位叶片长度之间呈极显著正相

关,叶片宽度之间呈极显著正相关,叶面积情况类

似,说明叶片同一类性状之间存在相关性。如剑叶、
倒2叶、倒3叶长度之间呈极显著正相关。同样地,
上3叶宽度之间、叶面积之间情况类似。3)不同叶

位不同类别性状之间,有的呈显著或极显著相关关

系,如剑叶宽与倒2叶叶面积等;但也有部分性状之
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表1 上3叶叶片大小在双亲间差异显著性分析

Table1.Differenceofleafmorphologyofthetopthreeleavesbetween9311andNipponbare.

叶片性状

Trait

2009

9311
日本晴

Nipponbare

2010

9311
日本晴

Nipponbare
剑叶长Flagleaflength/cm 31.43±4.09 32.03±3.47NS 25.26±4.05 31.60±5.23**

剑叶宽Flagleafwidth/cm 2.32±0.09 1.49±0.07** 2.06±0.14 1.42±0.06**

剑叶叶面积Flagleafarea/cm2 73.11±10.24 47.62±5.61** 52.39±11.8 44.92±7.14NS

倒2叶长Lengthofthe2ndleaffromthetop/cm 42.39±4.87 43.98±3.42NS 37.12±5.39 46.03±4.49**

倒2叶宽 Widthofthe2ndleaffromthetop/cm 2.28±0.15 1.19±0.06** 2.04±0.07 1.12±0.05**

倒2叶叶面积 Areaofthe2ndleaffromthetop/cm2 96.72±14.20 52.23±4.60** 75.79±11.79 51.84±6.95**

倒3叶长Lengthofthe3rdleaffromthetop/cm 53.02±4.67 47.56±1.64** 49.93±7.12 41.99±3.92**

倒3叶宽 Widthofthe3rdleaffromthetop/cm 1.97±0.11 1.09±0.07** 1.85±0.07 1.09±0.10**

倒3叶叶面积 Areaofthe3rdleaffromthetop/cm2 104.08±7.12 51.94±3.87** 92.41±14.05 45.87±7.44**

  **和*分别表示日本晴与9311间的差异在0.01和0.05水平上显著;NS表示差异不显著。
**and*representsignificantdifferencebetween9311andNipponbareatthe0.01and0.05level,respectively;NSrepresentnosignificant

difference.

FLL-剑叶长;SLL-倒2叶长;TLL-倒3叶长;FLW-剑叶宽;SLW-倒2叶宽;TLW-倒3叶宽;FLA-剑叶叶面积;SLA-倒2叶叶面

积;TLA-倒3叶叶面积。

FLL,Flagleaflength;SLL,Lengthofthe2ndleaffromthetop;TLL,Lengthofthe3rdleaffromthetop;FLW,Flagleafwidth;SLW,

Widthofthe2ndleaffromthetop;TLW,Widthofthe3rdleaffromthetop;FLA,Flagleafarea;SLA,Areaofthe2ndleaffromthetop;

TLA,Areaofthe3rdleaffromthetop.
图1 染色体片段代换系系叶片形态性状频率分布

Fig.1.FrequencydistributionofleafmorphologyofthetopthreeleavesinCSSLs.
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表2 叶片形态各性状间的相关系数

Table2.Correlationcoefficientsbetweenleaftraits.

性状

Trait
年份

Year

剑叶长

Flag
leaf
length

剑叶宽

Flag
leaf
width

剑叶
叶面积

Flag
leaf
area

倒2叶长

Lengthof
the2nd
leaffrom
thetop

倒2叶宽

Widthof
the2nd
leaffrom
thetop

倒2叶
叶面积

Areaof
the2nd
leaffrom
thetop

倒3叶长

Lengthof
the3rd
leaffrom
thetop

倒3叶宽

Areaof
the3rd
leaffrom
thetop

剑叶宽Flagleafwidth 2009 0.334**

2010 0.460**
剑叶叶面积Flagleafarea 2009 0.910** 0.663**

2010 0.886** 0.783**
倒2叶长 2009 0.793** 0.309** 0.757**

Lengthofthe2ndleaffromthetop 2010 0.845** 0.499** 0.805**
倒2叶宽 2009 0.058 0.835** 0.387** 0.066
Widthofthe2ndleaffromthetop 2010 0.217* 0.836** 0.540** 0.212*
倒2叶叶面积 2009 0.687** 0.677** 0.832** 0.843** 0.540**

Areaofthe2ndleaffromthetop 2010 0.735** 0.808** 0.894** 0.851** 0.645**
倒3叶长 2009 0.560** 0.459** 0.618** 0.733** 0.318** 0.785**

Lengthofthe3rdleaffromthetop 2010 0.682** 0.605** 0.714** 0.727** 0.374** 0.724**
倒3叶宽 2009 0.041 0.713** 0.331** -0.016 0.823** 0.386** 0.118
Areaofthe3rdleaffromthetop 2010 0.161 0.721** 0.456** 0.183* 0.890** 0.576** 0.239**
倒3叶叶面积 2009 0.459** 0.729** 0.657** 0.533** 0.669** 0.805** 0.801** 0.628**

Areaofthe3rdleaffromthetop 2010 0.563** 0.835** 0.769** 0.595** 0.753** 0.841** 0.816** 0.707**

  *和**分别表示0.05和0.01水平上显著相关。
*Significantlycorrelatedatthe0.05level;**Significantlycorrelatedatthe0.01level.

表3 上3叶叶片各性状与主穗产量性状间的相关系数

Table3.Correlationcoefficientsbetweenleaftraitsandyieldtraitsofmainpanicle.

性状

Trait

年份

Year

主穗颖花数

Numberof

spikeletsper

mainpanicle

主穗千粒重

1000-grain

weightof

mainpanicle

主穗结实率

Seedsetting

rateof

mainpanicle

主穗重

Mainpanicle

weight

剑叶长Flagleaflength 2009 0.388** -0.005 0.035 0.318**

2010 0.423** 0.006 -0.008 0.395**
剑叶宽Flagleafwidth 2009 0.254** 0.245** -0.023 0.298**

2010 0.308** 0.105 0.089 0.399**
剑叶叶面积Flagleafarea 2009 0.416** 0.088 0.018 0.373**

2010 0.433** 0.034 0.029 0.439**
倒2叶长Lengthofthe2ndleaffromthetop 2009 0.392** 0.179 -0.015 0.374**

2010 0.508** -0.092 -0.128 0.345**
倒2叶宽 Widthofthe2ndleaffromthetop 2009 0.197* 0.209* 0.070 0.284**

2010 0.167 0.132 0.062 0.245**
倒2叶叶面积Areaofthe2ndleaffromthetop 2009 0.415** 0.252** 0.020 0.444**

2010 0.449** -0.007 -0.040 0.380**
倒3叶长Lengthofthe3rdleaffromthetop 2009 0.232* 0.322** 0.029 0.344**

2010 0.290** 0.109 0.033 0.352**
倒3叶宽Areaofthe3rdleaffromthetop 2009 0.175 0.178 0.097 0.256**

2010 0.128 0.084 0.126 0.196*
倒3叶叶面积 Areaofthe3rdleaffromthetop 2009 0.267** 0.346** 0.073 0.398**

2010 0.248** 0.123 0.100 0.353**

间没有显著的相关关系,如剑叶长与倒3叶宽等。

2.3 叶片形态与主穗重及产量构成因素间的相关

分析

功能叶片进行光合作用为水稻籽粒提供了大部

分碳水化合物[2,4],其对产量的贡献也为很多研究

结果所证实[20]。本研究对各系上3叶形态与主穗

产量性状进行了相关性分析,结果表明:3叶各性状

与主穗重呈极显著或显著正相关。上3叶各性状除

个别年份个别性状(如倒2叶宽、倒3叶长宽等)外,
其余性状与主穗颖花数呈极显著或显著正相关。但

上3 叶 各 性 状 与 结 实 率 相 关 不 显 著,与 千 粒

重也仅有少数几个性状在2009年存在显著或极
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表4 主穗产量性状在CSSLs群体中的表现及分布

Table4.PhenotypevaluesofmainpanicleyieldintheCSSLspopulation.

产量构成因子

Yieldcomponent

年份

Year

平均值

Mean

变幅

Range

变异系数

CV/%
主穗颖花数 Numberofspikeletspermainpanicle 2009 193.16±21.58 141.00-278.13 11.17

2010 221.36±22.51 165.80-310.60 10.17
主穗千粒重1000-grainweightofmainpanicle/g 2009 30.87±1.64 25.44-36.57 5.31

2010 27.61±1.56 22.35-32.37 5.66
主穗结实率Seedsettingrateofmainpanicle/% 2009 89.14±4.62 58.71-94.95 5.18

2010 92.15±4.04 66.77-96.73 4.39
主穗重 Mainpanicleweight/g 2009 5.30±0.69 3.26-7.54 13.04

2010 5.61±0.68 2.28-8.22 12.07

表5 叶片形态QTL定位、遗传参数估算及QTL所在系编号

Table5.QTLofleaftraits,theircoefficientsandlines.

QTL
染色体

Chromosome

所在遗

传区间

Location/cM

相邻标记

Neighboring

marker

LOD值

LODvalue

2009 2010

加性效应

Additiveeffect

2009 2010

可解释的表型变异

PVE/%

2009 2010

QTL所在系编号

No.ofCSSLs

剑叶长Flagleaflength
qFLL1 1 148.6-155.2 RM1068 2.99 2.01 2.73 1.75 7.37 3.82 C13/C14/C16
qFLL3 3 60.5-69.0 RM1319 3.04 3.36 7.52 C33/C34
qFLL5 5 110.4-122.0 RM26 4.43 3.36 9.53 C51/C56
qFLL6 6 86.2-100.0 RM6782 4.07 4.52 8.68 C68
qFLL11 11 87.6-112.5 RM5474 2.69 -3.63 5.58 C108
剑叶宽Flagleafwidth
qFLW1 1 34.3-41.0 RM259 3.91 -0.12 12.48 C3/C4
qFLW4 4 116.4-125.9 RM1113 3.02 0.13 9.48 C43/46/C47
qFLW5 5 104.5-110.4 RM3321 2.29 0.11 6.48 C50/C51/C55
剑叶叶面积Flagleafarea
qFLA5 5 110.4-122.0 RM26 3.72 10.57 10.31 C51/C56
倒2叶叶长 Lengthofthe2ndleaffromthetop
qSLL1 1 148.6-155.2 RM1068 4.75 2.11 3.98 2.72 13.14 4.81 C13/C14/C16
qSLL5 5 110.4-122.0 RM26 4.91 5.42 12.82 C51/C56
倒2叶叶宽 Widthofthe2ndleaffromthetop
qSLW1 1 34.3-41.0 RM259 2.33 -0.09 7.38 C3/C4
倒2叶叶面积 Areaofthe2ndleaffromthetop
qSLA1.1 1 34.3-41.0 RM259 2.21 -6.98 6.65 C3/C4
qSLA1.2 1 148.6-155.2 RM1068 2.39 2.03 7.25 7.48 7.18 5.23 C13/C14/C16
qSLA5 5 110.4-122.0 RM26 4.96 15.25 14.61 C51/C56
倒3叶叶长 Lengthofthe3rdleaffromthetop
qTLL1.1 1 148.6-155.2 RM1068 4.30 4.49 12.37 C13/C14/C16
qTLL1.2 1 155.2-170.7 RM1387 2.48 3.83 7.17 C13/C15/C16
qTLL3 3 60.5-69.0 RM1319 2.23 -3.70 5.67 C33/C34
qTLL5 5 110.4-122.0 RM26 2.04 4.06 5.39 C51/C56
倒3叶叶宽 Widthofthe3rdleaffromthetop
qTLW9 9 54.5-65.2 RM1189 2.12 0.08 6.97 C93/C94/C96/C97

显著相关。说明上3叶性状的变化可能影响主穗颖

花数,基本不影响结实率,对千粒重的影响较为有

限,但最终会影响主穗重。
从各系主穗产量性状的平均值和分布来看(表

4),主穗产量相关性状在群体中表现变幅较大,特别

是主穗颖花数和主穗重,表明相应的主穗产量性状

也有丰富的遗传变异。

2.4 叶片形态和主穗产量相关性状的QTL定位

利用IciMapping3.1软件,将分子标记检测结

果与田间性状调查值相结合,两年共检测到20个控

制上3叶形态性状的QTL(表5),分布于除第2、7、

8、10、12染色体以外的7条染色体共10个区间(图

2),贡献率在3.82%~14.61%,其中贡献率大于

10%的QTL有6个,大部分贡献率为5%~10%,
没有检测到倒3叶叶面积QTL。

表5中QTL加性效应大部分为正,说明来自

供体亲本日本晴相应QTL使叶片长度、宽度、叶面

积增 加;但 也 有 部 分 QTL 加 性 效 应 为 负,如

qFLL11、qFLW1、qSLW1、qSLA1.1、qTLL3 等,说
明 来自供体亲本日本晴的QTL使相应性状变小。
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染色体左边数字表示遗传距离(单位:cM)。(09)、(10)、(2)分别表示该QTL只在2009年、2010年和两年内均检测到。

Dataontheleftofthechromosomeweregeneticdistances(unit:cM).(09),Detectedonlyin2009;(10),Detectedonlyin2010;(2),Detec-
tedinthetwoyears.
图2 叶片形态及主穗产量QTL在染色体上的定位

Fig.2.LocationofQTLofleaftraitsandmainpanicleyield.

上3叶各性状 QTL加性效应绝对值变幅分别为:
剑叶长1.75~4.52cm,剑叶宽0.11~0.13cm,剑
叶叶面积10.57cm2,倒2叶长2.72~5.42cm,倒2
叶宽0.09cm,倒2叶叶面积6.98~15.25cm2,倒3
叶长3.70~4.49cm,倒3叶宽0.08cm。

图2显示多个性状QTL定位于同一染色体的

相同区域,如第1染色体RM1068附近定位到上3
叶叶片长、倒2叶叶面积 QTL,第5染色体RM26
附近定位到上3叶叶片长、剑叶和倒2叶的叶面积

QTL,第3染色体RM1319附近定位到剑叶和倒3
叶叶片长,第1染色体RM259附近定位到上2叶

宽、倒2叶叶面积QTL等。
两年内能重复检测到的 QTL有3个,分别为

控制剑叶长的qFLL1、控制倒2叶长qSLL1、控制

倒2叶叶面积qSLA1.2,均位于第1染色体的相同

位置。
同样地,两年共检测到16个与控制主穗产量相

关的QTL(图2),其中主穗重4个、主穗颖花数2
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个、千粒重5个、结实率5个。两年能同时检测到的

QTL2个,分别为控制千粒重的qGWM5.1 和控制

结实率的qSSRM1.2。16个 QTL分布于第1、2、

3、5、7、8、10共7条染色体14个区间,其中有7个

主穗产量相关 QTL所在5个区间与上3叶某些

QTL所在区间一致,这5个区间分别为第1染色体

RM259附近、RM1068附近、RM1387附近,第5染

色体RM3321附近、RM26附近。

3 讨论

水稻功能叶对单株产量、结实率、千粒重、主穗

重等有重要的影响[11,21],Yoshida[20]认为剑叶是决

定千粒重大小的因素之一。本研究对叶片形态各性

状与主穗重及其构成因素的相关分析表明,功能叶

形态性状与主穗重及构成因素之间的关系如下:叶
片形态大部分性状与主穗结实率不存在显著的相

关,与主穗千粒重相关的叶片性状有限,而与主穗颖

花数之间存在显著或极显著的正相关,最终与主穗

重显著或极显著的正相关。这可能需要从以下几个

角度来分析:首先,各器官形成时期存在差异,上3
叶形成时期与颖花数形成时期相同。其次,QTL之

间的位置相近与否,本研究发现主穗产量相关QTL
所在的区间与上3叶形态性状一些QTL所在区间

一致、相邻或接近(图2),QTL的连锁遗传(或一因

多效)可能导致相关性状同时表现。如2009年在第

1染色体RM259附近叶片宽度、叶面积与主穗重几

个QTL(qFLW1、qSLW1、qSLA1.1 和qMSW1.1)
位于同一区域,且加性效应均为负值(表5,主穗产

量相关性状QTL数据未列),表现为主穗重与叶片

宽度、叶 面 积 同 时 变 小。2009年 在 第1染 色 体

RM1068附近发现的千粒重、叶片长度、叶面积几个

QTL(qFLL1、qSLL1、qTLL1.1、qSLA1.2 和qG-
WM1)位于同一区域,表现为千粒重、叶片长度、叶
面积同时变大。2010年在第1染色体RM1387附

近发现的倒3叶叶长qTLL1.2 与主穗重 QTL
qMSW1.3、结实率 QTLqSSRM1.2 位于相同区

域,且倒3叶叶长与主穗重、结实率加性效应方向不

同(前者为正,后两者为负),该位置的 QTL对倒3
叶叶长与主穗重、结实率的影响表现为前者长度变

长,后者主穗重、结实率下降。同样的情况在第5染

色体 RM3321附近、RM26附近以及相邻位置的

QTL之间出现。最后,产量性状之间相互制约,如
一般情况下颖花数少了粒重和结实率增加,本研究

中主穗颖花数与结实率和千粒重存在负相关(数据

未列出)也印证了这一点。
本研究中发现来自供体和受体亲本QTL增效

基因与减效基因并存,这可能也是CSSLs群体各系

叶片相关性状出现超亲分离(图1和表1)的主要原

因之一。但也有性状在双亲之间没有显著差异,但
后代仍然出现超亲分离,可能因为亲本自身为多个

增效基因与减效基因并存的一个“综合体”,遵循孟

德尔遗传定律和摩尔根连锁互换定律,杂交后代性

状变幅出现远大于双亲差异的超亲分离现象,所以

QTL定位分析,“双亲之间性状差异尽可能大”不一

定是进行QTL分析的充分必要条件。

Yue等[22]利用珍汕97/IRAT109构建的 RIL
群体定位到的在第5染色体上控制叶片长度、宽度、
叶面积的3个位点与本研究中3个控制上3叶长的

QTL(qFLL5、qSLL5、qTLL5)、1个剑叶宽度QTL
(qFLW5)、2 个 倒 2 叶 叶 面 积 QTL(qFLA5、

qSLA5)位于相同的位置。Cui等[23]利用珍汕97B/
明恢63构建的RIL群体定位的在第1染色体上控

制剑叶叶面积的QTL与本研究中的控制倒2叶叶

面积的qSLA1.2 位置可能一致。利用珍汕97/明

恢63构建的RIL群体在第5和第11染色体定位

的控制叶长的2个位点(GrameneQTL登录号分别

为AQAE007、AQAE012)与本研究中的2个剑叶

长度QTL(qFLL5、qFLL11)位于相同的染色体区

域。Wang等[24]利用珍汕97/93-11构建的RIL再

选系回交2~3代获得的置换系在第1染色体

RM10386附近定位的与剑叶叶面积QTL与本研究

中倒2叶叶面积qSLA1.1 比较接近,但可能不是

相同的 QTL。利用珍汕97B/密阳46构建的RIL
群体定位的在第1、第5染色体上控制叶面积的

QTL(登录号分别为 AQEJ029、AQEJ075)可能分

别与本研究中控制叶面积的qSLA1.2、qFLA5、qS-
LA5 位置一致。利用IR64/Azu构建的DH群体定

位的在第1染色体上的控制叶片长度的1个位点

(登录号 AQBC076)与本研究中上3叶3个 QTL
(qFLL1、qSLL1、qTLL1.1)位于相同的位置。通

过与 QTL紧密连锁分子标记物理距离的比较,在
第6染色体发现的控制剑叶长度的1个QTL(登录

号AQBC083)与本研究中的qFLL6 相距较近,但由

于qFLL6 位置偏下且与前者没有重叠区域,可能不

是同一QTL。利用Lemont/特青构建的RIL群体

定位的分别在第1、第4染色体上的控制叶片长度
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的1个QTL(登录号AQCU135)和叶片宽度的1个

QTL(登录号AQFW159)分别与本研究中控制上3
叶长度的3个QTL(qFLL1、qSLL1、qTLL1.1)、剑
叶宽qFLW4 位于相同的位置,在第9染色体发现

的控制叶片宽度 QTL(登录号 AQCU225)与本研

究qTLW9 相距较近,但可能不是同一QTL。本研

究中多个QTL与前人发现的 QTL在不同的染色

体区域,如控制叶片长度的4个QTL(剑叶qFLL3、

qFLL6,倒3叶qTLL1.2、qTLL3)、叶片宽度的3
个QTL(剑 叶qFLW1,倒 2 叶qSLW1、倒 3 叶

qTLW9)、叶面积的1个QTL(qSLA1.1)。以上研

究结果为新基因的进一步定位和利用奠定了基础。
叶片多个性状 QTL以及主穗产量相关 QTL

定位于同一染色体的相同或相邻区域(图2),这可

能为部分区域重叠,或者为紧密连锁,或者为一因多

效[25],也形成了各性状间错综复杂的相关关系(表

2),这与很多研究结果较为相似[26-28]。本研究中某

些QTL可能是一因多效:1)复合性状是构成性状

代数运算的结果[29],长与宽为构成性状,叶面积为

复合性状,有控制叶片长、叶面积或者叶宽的 QTL
位于染色体同一位置,如第1染色体RM1068,第5
染色体RM26附近等。2)有的性状之间存在极显

著的相关性,且相关系数较大(表2)。3)不同叶位

同类性状可能为某个 QTL控制,如第1染色体

RM1068附近有控制上3叶叶长的QTL、上3叶长

宽比的QTL,第5染色体RM26附近有控制上3叶

叶长的QTL等(图2)。但也不排除部分区域存在

重叠、紧密连锁等,这有待于通过对这些QTL的精

细定位和克隆来进一步证实。也已有叶片QTL可

能为一因多效的报道,如 Wang等[24]精细定位的叶

片剑叶叶面积QTLqFL1 与产量相关性状可能表

现为一因多效。
目前叶片的形态改良主要通过传统的育种方法

进行,由于该性状为多基因控制的数量性状[30],且
受种植地点、肥力水平等环境条件影响,所以该性状

的育种选择效率难以提高,虽取得了一定的成效但

总体进展不大。利用不同的材料构建相应的遗传群

体并借助分子生物学技术发现新基因,并有目的地

进行分子设计与常规技术育种,可为叶片形态改良

乃至理想株型的塑造提供了新的思路。
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