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7�摘　要：为了探讨水稻生育后期功能叶尤其是剑叶的形态性状及生理特性对水稻高产的影响，利用来源于籼稻珍汕９７／
ＨＲ５后代的重组自交系群体，对水稻生长后期剑叶形态（长、宽、长宽比）、剑叶代谢产物（鲜质量、干质量、含水量）和剑叶叶
绿素含量（叶绿素ａ、叶绿素ｂ、总叶绿素含量）进行了考查分析和ＱＴＬ定位。共检测到２６个ＱＴＬ，单个ＱＴＬ的表型贡献率
为４．７７％～３１．６７％。其中控制剑叶形态的ＱＴＬ主要位于第１和第４染色体，控制剑叶代谢产物的ＱＴＬ主要位于第３、７和

7�１０染色体，控制剑叶叶绿素含量的ＱＴＬ主要位于第３、４和９染色体上。其中位于第９染色体上的ＱＴＬ，在后期功能型超级
稻育种上具有一定的应用价值。
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7�　　水稻叶片性状是株型构成的重要因素，直接关

系到叶片的光合面积和光能利用率，其中又以剑叶

对水稻产量形成的影响更为突出，它是光合产物向

穗部输送的主要供应者 7�［１］ 7�。夏仲炎等 7�［２］ 7�和马达鹏

等 7�［３］ 7�报道粳稻剑叶长、宽和叶面积是受微效多基因

控制的数量性状，并且具有较高的遗传力。晏月明

等 7�［４］ 7�研究了１１个籼、粳杂种剑叶性状的遗传特点，

认为剑叶长、宽和叶面积至少受两对基因控制，其遗

传力大于６０％。水稻光合功能期的长短与物质生

产积累和产量形成关系更为密切，较长的光合功能

期有利于生物量的积累和产量的增加 7�［５］ 7�。稻谷产

量的４０％～６０％直接来自剑叶的光合作用，因而保

持水稻生育后期剑叶较高的叶绿素含量，不仅有利

于叶片光合效率的提高，增加产量，而且对于后期功

能型超级稻育种也具有十分重要的意义 7�［６-７］ 7�。

7�本研究利用籼稻珍汕９７／ＨＲ５杂交后代单粒

传衍生的１９０个Ｆ 7�１０ 7�家系所组成的重组自交系群

体，对水稻生育后期剑叶形态（长、宽、长宽比），剑叶

代谢产物（鲜质量、干质量、含水量）和剑叶叶绿素含
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7�量（叶绿素ａ、叶绿素ｂ、总叶绿素含量）进行了考查

分析，并借助已建立的含２０９个分子标记的连锁图

谱 7�［８］ 7�，对相关性状进行了ＱＴＬ定位，力求剖析后期

功能型水稻剑叶的形态及生理性状的遗传基础，为

超高产水稻株型育种、后期功能型水稻品种的选育

和改良提供可资利用的辅助选择标记和直接的理论

依据。

7�１　材料与方法

7�１．１　 试验材料

7�供试材料为１个衍生于珍汕９７和 ＨＲ５（籼籼

交）的重组自交系（ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔｉｎｂｒｅｄｌｉｎｅｓ，ＲＩＬｓ）

7�Ｆ 7�１０ 7�群体，遗传稳定。１９０个株系及双亲和Ｆ 7�１ 7�（珍汕

９７／ＨＲ５）用于本研究。

7�１．２　分子标记图谱

7�所用遗传图谱的分子数据由华中农业大学作物

遗传改良国家重点实验室提供，利用 ＭＡＰＭＡＫ-

ＥＲ／ＥＸＰ３．０软件进行连锁图谱的构建，共有２０９

个分子标记，较均匀地分布于水稻１２条染色体

上 7�［８］ 7�。

7�１．３　田间试验设计

7�１９０个重组自交系群体（ＲＩＬｓ）及其双亲和Ｆ 7�１

7�种植于浙江富阳中国水稻研究所试验基地。５月２５

日播种，６月１８日移栽。随机区组设计，２次重复，

每小区５行，每行７株，行株距为１６．５ｃｍ×２６．４

ｃｍ。单本移栽，常规栽培管理。每个株系选取第３

行中间３株挂牌，用于生育后期性状考查。

7�１．４　性状考查

7�分别在抽穗后１０～１５ｄ左右对各株系挂牌单

株进行剑叶性状考查，包括：长、宽、长宽比、鲜质量、

干质量、含水量、叶绿素ａ含量、叶绿素ｂ含量、总

叶绿素含量。

7�剑叶长、宽和长宽比的测量参照李仕贵等 7�［１］ 7�的

方法，每个挂牌单株取两片剑叶，田间测量剑叶长、

剑叶宽，重复２次，并计算剑叶长宽比。

7�在各株系挂牌单株上分别取２片剑叶，自叶枕

处剪下，用记号笔在叶片上标注编号及取样日期，用

于测定剑叶生物量及叶绿素含量。其中１片剑叶用

湿润纱布包裹，立即转移至实验室，用吸水纸吸干叶

片表面残留水分，并在１／１０００天平上测量剑叶鲜质

量，然后迅速转到１０５℃烘箱中杀青２０ｍｉｎ，于８０℃

7�条件下烘２４ｈ以上，置于干燥罐中冷却至室温，再

测定剑叶干质量，并计算剑叶含水量 7�［９-１０］ 7�。

7�另１片剑叶放入冰盒中冷冻保存，带回实验室

测定叶绿素含量。叶绿素含量的测定参照沈伟其的

方法 7�［１１］ 7�。用乙醇、丙酮、水的混合液（体积比为４．５

∶４．５∶１）在黑暗中浸提２４ｈ，Ｂｅｃｋｍａｎ紫外分光

光度计分别测定浸提液在波长６４５ｎｍ和６６３ｎｍ

处的吸光值，计算叶绿素ａ和ｂ的含量和总叶绿素

含量，所有测定均重复２次。

7�１．５　数据分析及ＱＴＬ检测

7�群体各株系表型数据先在Ｅｘｃｅｌ下进行平均数

处理，利用 Ｓ-ｐｌｕｓ６．１统计分析软件（Ｉｎｓｉｇｈｔｆｕｌ

Ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎ２００１）进行群体频率分布统计并作相关

性分析。利用 ＷｉｎｄｏｗｓＱＴＬＣａｒｔｏｇｒａｐｈｅｒ 7�Ｖ１．３０

软件，采用复合区间作图法进行ＱＴＬ分析，以ＬＯＤ

值２．４为阈值，若标记区间ＬＯＤ≥２．４，则认为该区

间ＬＯＤ最高处所对应的位点为１个ＱＴＬ 7�［１２］ 7�。同

时计算出每个ＱＴＬ对各性状表型方差的贡献率和

加性效应，ＱＴＬ的命名采用 ＭｃＣｏｕｃｈ等 7�［１３］ 7�。

7�２　结果与分析

7�２．１　亲本及群体性状的表现

7�表１列出了与剑叶形态性状及生理特性有关的

９个性状在ＲＩＬ群体和亲本中的表现。结果表明，

双亲之间在９个性状上存在明显的差异，其中在剑

叶长、剑叶宽、剑叶长宽比、剑叶鲜质量和剑叶干质

量５个性状上，亲本ＨＲ５高于珍汕９７，而亲本珍汕

９７的剑叶叶绿素含量高于亲本ＨＲ５。

7�从表１中还可以看出，与后期剑叶形态及生理

相关的９个性状中，除剑叶含水量外，其他各性状的

变异系数都比较大，表明在ＲＩＬ群体中，各株系在９

个性状上存在较大的遗传变化差异。Ｆ 7�１ 7�相比较于

双亲，在剑叶形态上存在明显的正向中亲优势，而在

叶绿素含量上表现出明显的负向中亲优势。ＲＩＬ群

体表现出相同的趋势，即在剑叶长、剑叶宽２个性状

上ＲＩＬ群体的平均值都高于双亲的中亲值；而叶绿

素含量的平均值低于双亲的中亲值；反映剑叶代谢

产物的３个性状（鲜质量、干质量、含水量），接近于

双亲的中亲值。

7�２．２　群体性状间相关分析

7�分别对水稻生育后期剑叶形态及生理特性的９

个性状进行了典型相关分析，结果见表２。

7�除剑叶含水量外，其他８个性状间达到了显著

或极显著相关，其中剑叶生物产量（鲜质量和干质

量）与剑叶形态性状（长、宽和长宽比）间存在极显著

正相关，剑叶生物产量与剑叶长和剑叶宽的相关系

数达到０．６００ 7�＊＊ 7�～０．８０３ 7�＊＊ 7�，与剑叶长宽比之间的
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7�表１　水稻生长后期剑叶的９个相关性状在双亲间及ＲＩＬ群体中的表现及分布

7�Ｔａｂｌｅ１．ＰｈｅｎｏｔｙｐｅｖａｌｕｅｓｏｆｎｉｎｅｆｌａｇｌｅａｆｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｉｎｔｈｅＲＩＬｐｏｐｕｌａｔｉｏｎａｎｄｉｔｓｐａｒｅｎｔｓ．

7�剑叶性状

7�Ｆｌａｇｌｅａｆ

7�ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

7�重组自交系群体ＲＩＬｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

7�平均值±标准误

7�Ｍｅａｎ±ＳＤ

7�变幅

7�Ｒａｎｇｅ

7�偏斜度

7�Ｓｋｅｗ

7�峰度

7�Ｋｕｒｔｏｓｉｓ

7�变异系数

7�ＣＶ／％

7�珍汕９７

7�Ｚｈｅｎｓｈａｎ９７ "g
7�ＨＲ５ #�
7�中亲优势

7�Ｈ 7�ＭＰ
7�１）

7�长ＦＬＬ／ｃｍ 7�３４ ��．６８±６．４０ 7�２１ ��．３５～５４．２０ 7�０ �m．５７ 7�０ ��．３７ 7�１８ ��．３５ 7�２８ !x．１１ 7�３４ #;．８５ 7�４ $�．４３

7�宽ＦＬＷ／ｃｍ 7�２ ��．０２±０．３２ 7�１ ��．３５～３．００ 7�０ �m．６８ 7�０ ��．２４ 7�１６ ��．１０ 7�１ !x．６６ 7�１ #;．８２ 7�０ $�．２１

7�长宽比ＦＬＲ 7�１７ ��．４０±３．２０ 7�１０ ��．３０～２６．１０ 7�０ �m．５２ 7�－０ ��．２７ 7�１８ ��．４８ 7�１６ !x．９０ 7�１９ #;．１１ 7�０ $�．４７

7�鲜质量ＦＬＦＷ／ｇ 7�０ ��．７４±０．２０ 7�０ ��．２８～１．３０ 7�０ �m．４６ 7�－０ ��．３４ 7�３２ ��．２９ 7�０ !x．４６ 7�０ #;．９５ 7�０ $�．０１

7�干质量ＦＬＤＷ／ｇ 7�０ ��．２５±０．１０ 7�０ ��．０８～０．４８ 7�０ �m．５６ 7�－０ ��．１１ 7�３３ ��．９３ 7�０ !x．１５ 7�０ #;．３３ 7�０ $�．０１

7�含水量ＦＬＷＣ／％ 7�６６ ��．５４±３．６０ 7�５７ ��．２７～７８．４９ 7�０ �m．０９ 7�０ ��．２５ 7�５ ��．４６ 7�６７ !x．２４ 7�６６ #;．９９ 7�－４ $�．４２

7�叶绿素ａ含量ＣＡＣ／（ｍｇ·ｇ 7�－１ 7�） 7�３ ��．５９±０．５０ 7�２ ��．１５～５．４６ 7�０ �m．１９ 7�０ ��．３３ 7�１４ ��．８０ 7�４ !x．０５ 7�３ #;．８０ 7�－０ $�．７９

7�叶绿素ｂ含量ＣＢＣ／（ｍｇ·ｇ 7�－１ 7�） 7�１ ��．１３±０．２０ 7�０ ��．７２～１．７７ 7�０ �m．４３ 7�０ ��．２４ 7�１６ ��．２１ 7�１ !x．３２ 7�１ #;．２１ 7�－０ $�．２９

7�总叶绿素含量ＣＣ／（ｍｇ·ｇ 7�－１ 7�） 7�４ ��．７２±０．７０ 7�２ ��．８８～７．２３ 7�０ �m．２６ 7�０ ��．３３ 7�１５ ��．００ 7�５ !x．３８ 7�５ #;．０１ 7�－１ $�．０８

7�　　ＦＬＬ，Ｆｌａｇｌｅａｆｌｅｎｇｔｈ；ＦＬＷ，Ｆｌａｇｌｅａｆｗｉｄｔｈ；ＦＬＲ，Ｒａｔｉｏｏｆｌｅｎｇｔｈｔｏｗｉｄｔｈｏｆｆｌａｇｌｅａｆ；ＦＬＦＷ，Ｆｒｅｓｈｗｅｉｇｈｔｏｆｆｌａｇｌｅａｖｅｓ；ＦＬＤＷ，

Ｄｒｙｗｅｉｇｈｔｏｆｆｌａｇｌｅａｖｅｓ；ＦＬＷＣ，Ｓａｔｕｒａｔｅｄｗａｔｅｒｃｏｎｔｅｎｔｏｆｆｌａｇｌｅａｖｅｓ；ＣＡＣ，Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌａｃｏｎｔｅｎｔ；ＣＢＣ，Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｂｃｏｎｔｅｎｔ；ＣＣ，Ｔｏｔａｌ

7�ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｃｏｎｔｅｎｔ，ＣＣ＝ＣＡＣ＋ＣＢＣ．Ｔｈｅｓａｍｅａｓｉｎｔｈｅｔａｂｌｅｓｂｅｌｏｗ．
7�１） 7�Ｔｈｅｍｉｄ-ｐａｒｅｎｔａｌｈｅｔｅｒｏｓｉｓ，Ｈ 7�ＭＰ 7�＝Ｆ 7�１ 7�－ＭＰ，ｗｈｅｒｅＭＰｗｅｒｅｔｈｅｍｉｄ-ｐａｒｅｎｔａｌｔｒａｉｔｖａｌｕｅｓ［（Ｚｈｅｎｓｈａｎ９７＋ＨＲ５）／２］ｆｏｒｔｈｅＺｈｅｎｓｈａｎ

7�９７／ＨＲ５Ｆ 7�１ 7�．

7�表２　 ＲＩＬ群体中剑叶９个相关性状的典型相关分析

7�Ｔａｂｌｅ２．ＣｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓｏｆｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｎｉｎｅｆｌａｇｌｅａｆｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｉｎＲＩＬｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ．

7�剑叶性状

7�Ｆｌａｇｌｅａｆ

7�ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

7�长

7�ＦＬＬ

7�宽

7�ＦＬＷ

7�长宽比

7�ＦＬＲ

7�鲜质量

7�ＦＬＦＷ

7�干质量

7�ＦＬＤＷ

7�含水量

7�ＦＬＷＣ

7�叶绿素ａ

7�含量ＣＡＣ

7�叶绿素ｂ

7�含量ＣＢＣ

7�总叶绿素

7�含量ＣＣ

7�长ＦＬＬ 7�１ ��．０００ 7�０ ��．３９２ 7�＊＊ 7�０ ��．６３９ 7�＊＊ 7�０ ��．８０３ 7�＊＊ 7�０ �O．７３８ 7�＊＊ 7�０ �O．０５８ 7�－０ !;．０７５ 7�－０ "�．１４６ 7�＊ 7�－０ $�．０９４

7�宽ＦＬＷ 7�１ ��．０００ 7�－０ ��．４４３ 7�＊＊ 7�０ ��．６０１ 7�＊＊ 7�０ �O．６００ 7�＊＊ 7�－０ �O．０５２ 7�－０ !;．３０４ 7�－０ "�．３７５ 7�＊＊ 7�－０ $�．３２６ 7�＊＊

7�长宽比ＦＬＲ 7�１ ��．０００ 7�０ ��．２７７ 7�＊＊ 7�０ �O．２１１ 7�＊＊ 7�０ �O．１１２ 7�０ !;．１７４ 7�＊ 7�０ "�．１６７ 7�＊ 7�０ $�．１７４ 7�＊

7�鲜质量ＦＬＦＷ 7�１ ��．０００ 7�０ �O．９３０ 7�＊＊ 7�０ �O．０７０ 7�－０ !;．１４２ 7�＊ 7�－０ "�．１９２ 7�＊＊ 7�－０ $�．１５７ 7�＊

7�干质量ＦＬＤＷ 7�１ �O．０００ 7�－０ �O．２８４ 7�＊＊ 7�－０ !;．１５４ 7�＊ 7�－０ "�．２１５ 7�＊＊ 7�－０ $�．１７１ 7�＊

7�含水量ＦＬＷＣ 7�１ �O．０００ 7�－０ !;．０１１ 7�０ "�．０２０ 7�－０ $�．０４０

7�叶绿素ａ含量ＣＡＣ 7�１ !;．０００ 7�０ "�．９５３ 7�＊＊ 7�０ $�．９９７ 7�＊＊

7�叶绿素ｂ含量ＣＢＣ 7�１ "�．０００ 7�０ $�．９７４ 7�＊＊

7�总叶绿素含量ＣＣ 7�１ $�．０００

7�　　 7�＊＊ 7�Ｐ＜０．０１； 7�＊ 7�Ｐ＜０．０５。

7�相关系数为０．２７７ 7�＊＊ 7�和０．２１１ 7�＊＊ 7�。而剑叶生物产

量（鲜质量和干质量）与剑叶叶绿素含量（叶绿素ａ、

ｂ和总叶绿素含量）之间却存在显著或极显著负相

关，相关系数为－０．２１５ 7�＊＊ 7�～－０．１４２ 7�＊ 7�。

7�２．３　ＱＴＬ检测结果

7�９个剑叶性状共检测到２６个ＱＴＬ（表３），分布

于水稻第１、３、４、６、７、８、９和１０染色体上。其中控

制剑叶形态（长、宽和长宽比）的ＱＴＬ主要位于第１

和第４染色体上，控制剑叶代谢产物（鲜质量、干质

量和含水量）的ＱＴＬ主要位于第３、７和１０染色体

上，控制剑叶叶绿素含量（叶绿素ａ、ｂ和总叶绿素含

量）的 ＱＴＬ主要位于第３、４和９染色体上。这些

ＱＴＬ的贡献率介于４．７７％～３１．６７％，其中大于

１５％的位点共有１０个，大部分介于５％和１５％，小

于５％的ＱＴＬ仅检测到２个（图２）。

7�共检测到２个控制剑叶长度（ＦＬＬ）的ＱＴＬ，分

别位于第１和第７染色体上。两个ＱＴＬ的单独贡

献率分别为５．３０％和１５．５８％，加性效应的增效基

因均来自珍汕９７。其中位于第７染色体上的ｑＦｌｌ７

较大，加性效应为４．６５ｃｍ，可解释１５．５８％的表型

变异。

7�与剑叶宽有关的ＱＴＬ共检测到２个（ｑＦｌｗ３、

ｑＦｌｗ４）。其中ｑＦｌｗ３的等位基因来自珍汕９７，可

解释１１．０４％的表型变异。ｑＦｌｗ４的单独贡献率为

２７．５６％，其加性效应增效基因也来自珍汕９７，使剑

叶宽增加０．２９ｃｍ。

7�检测到４个控制剑叶长宽比的ＱＴＬ，分别位于

第１、４、６、８染色体上，其中位于第１和第６染色体

7�５９４ 7�童汉华等：水稻生育后期剑叶形态和生理特性的ＱＴＬ定位
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上的ｑＦｌｒ１和ｑＦｌｒ６的加性效应增效基因来自珍汕

９７，单独贡献率分别为６．１８％和１６．６５％。而位于

第４和第８染色体上的ＱＴＬ，加性效应等位基因来

自ＨＲ５，其联合贡献率达到２３．０６％。

7�３个控制剑叶鲜质量的ＱＴＬ联合贡献率达到

５３．８９％，分别位于第３、７、１０染色体上。ＱＴＬ的加

性效应均来自珍汕９７，变幅为０．０９～０．２３。其中位

于第 ７ 染 色 体 上 的 ｑＦｌｆｗ７，单 独 贡 献 率 达

３１．６７％，可使剑叶鲜质量增加０．２３ｇ。

7�共 检 测 到 ６ 个 ＱＴＬ（ｑＦｌｄｗ３、ｑＦｌｄｗ４、

ｑＦｌｄｗ７ａ、ｑＦｌｄｗ７ｂ、ｑＦｌｄｗ９和ｑＦｌｄｗ１０）影响剑叶

干质量，这些ＱＴＬ的单独贡献率范围为５．７２％～

２９．３８％，加性效应等位基因均来自珍汕９７。其中

位于第３染色体上的ｑＦｌｄｗ３位点单独贡献率为

２１．２７％，可使剑叶干质量提高０．０６ｇ。位于第７染

7�色体上的ｑＦｌｄｗ７ｂ加性效应值为０．０８ｇ，单个

ＱＴＬ可解释２９．３８％的表型变异。

7�剑叶含水量 只检测到 １ 个 ＱＴＬ，能解释

１０．１４％的变异，加性效应的增效基因来自ＨＲ５，可

使剑叶含水量降低１．６７％。

7�检测到３个控制叶绿素ａ含量的ＱＴＬ，分别位

于第３和第９染色体上。其中位于第３染色体上的

ｑＣａｃ３等 位基 因来 自珍汕 ９７，单独 贡献率 为

９．８６％。位于第９染色体上的ｑＣａｃ９ａ和ｑＣａｃ９ｂ，

单独贡献率分别达到１８．７０％和２９．５１％，这２个

ＱＴＬ的加性效应均来自ＨＲ５，变幅为１．２１～１．３０

ｍｇ／ｇ。

7�分别在第３、４、１０染色体上检测到控制叶绿素

ｂ含量的ＱＴＬ各１个。其中ｑＣｂｃ３与控制叶绿素ａ

7�含量的 ｑＣａｃ３位置重叠，但增效等位基因来自

ＨＲ５，加性效应值为０．０８ｍｇ／ｇ，单独贡献率为

５．６７％。位于第４和第１０染色体上的ＱＴＬ，加性

效应等位基因也来自 ＨＲ５，可共同解释２８．０６％的

表型变异。

7�检测到控制剑叶总叶绿素含量的 ＱＴＬ共２

个，分别位于第３和第４染色体上。其等位基因均

来自ＨＲ５，其中ｑＣｃ３的单独贡献率为４．７７％，可降

7�低剑叶叶绿素含量０．２７ｍｇ／ｇ。ｑＣｃ４加性效应值

7�表３　ＲＩＬ群体中剑叶相关性状的ＱＴＬ定位结果

7�Ｔａｂｌｅ３．ＱＴＬｆｏｒｔｈｅｆｌａｇｌｅａｆｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｒｅｓｏｌｖｅｄｉｎｔｈｅＲＩＬｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｏｆＺｈｅｎｓｈａｎ９７／ＨＲ５．

7�性状

7�Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

7�数量性状座位　

7�ＱＴＬ　

7�染色体

7�Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ

7�标记区间

7�Ｍａｒｋｅｒｉｎｔｅｒｖａｌ

7�ＬＯＤ值

7�ＬＯＤｖａｌｕｅ

7�加性效应

7�Ａｄｄｉｔｉｖｅ

7�贡献率Ｒ 7�２

7�／％

7�剑叶长ＦＬＬ 7�ｑＦｌｌ１ 7�１ �v7�ＲＭ２４３ �77�－ 7�ＲＭ４９０ ��7�２ ��．４２ 7�１ "1．９８ 7�５ $o．３０

7�ｑＦｌｌ７ 7�７ �v7�ＲＭ１８ �77�－ 7�ＲＭ４７８ ��7�４ ��．９０ 7�４ "1．６５ 7�１５ $o．５８
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7�图１　ＱＴＬ在遗传图谱上的位置

7�Ｆｉｇ．１．ＬｏｃａｔｉｏｎｏｆＱＴＬｉｎｔｈｅｇｅｎｅｔｉｃｍａｐ．

7�为０．４５ｍｇ／ｇ，可以解释１２．６０％的表型变异。

7�３　 讨论

7�目前，分子标记已广泛应用于定位水稻重要农

艺性状，关于剑叶的研究成果也多有报道 7�［１，９，１４-１５］ 7�。

本研究应用一套水稻籼籼交ＲＩＬ群体，检测到涉及

水稻后期剑叶形态（剑叶长、剑叶宽、剑叶长宽比、剑

叶鲜质量、剑叶干质量和剑叶含水量）６个相关性状

的ＱＴＬ，分布于８条染色体的１８个区间。在第７

染色体的ＲＭ２４８－ＲＭ１３５７区间，同时检测到控制

剑叶 鲜质 量和 剑 叶干 质量 的 ＱＴＬ（ｑＦｌｆｗ７、

ｑＦｌｄｗ７ａ），其 中 ｑＦｌｆｗ７ 的单 独 贡 献 率 高 达

３１．６７％，可使单个剑叶的鲜质量增加０．２３ｇ。在该

7�区域附近同时检测到控制剑叶长的ＱＴＬ（ｑＦｌｌ７），

Ｙｕ等 7�［１６］ 7�在该区域附近也检测到控制剑叶长的

ＱＴＬ。Ｊｉａｎｇ等 7�［１７］ 7�、Ｍｕ等 7�［１８］ 7�在该区域附近同时检

测到控制叶片衰老和茎秆长度的ＱＴＬ，而已有的多

数研究表明该区域存在与控制产量构成（稻谷产量、

单株产量、分蘖数）密切相关的基因 7�［１９-２１］ 7�。

7�在影响剑叶宽的主效 ＱＴＬ（ｑＦｌｗ３）的位点附

近，同时还检测到控制剑叶鲜质量和剑叶干质量的

ＱＴＬ，单个ＱＴＬ的贡献率介于１１．０４％～２１．２７％。

7�Ｙｕ等 7�［１６］ 7�在该区域附近检测到控制剑叶长和叶面

积的ＱＴＬ。在我们的研究中，在该区间还定位到控

制叶绿素ａ含量的ＱＴＬ，推测该区间可能与水稻后

期叶片代谢及衰老关系密切，这与Ｊｉａｎｇ等 7�［１７］ 7�的结

果一致。位于第４染色体上的ＲＭ７１７２－ＲＭ１３１

区间，同时控制剑叶宽、剑叶长宽比和剑叶干质量３

个性状，单个 ＱＴＬ 的贡献率范围为９．０１％～

２７．５６％。Ｍｅｉ等 7�［２２］ 7�也在该区域附近检测到控制剑

7�７９４ 7�童汉华等：水稻生育后期剑叶形态和生理特性的ＱＴＬ定位
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叶长和剑叶宽的ＱＴＬ，Ｙｕ等 7�［１６］ 7�在两年同时在该区

域附近检测到控制剑叶长、剑叶宽和叶面积的

ＱＴＬ，表明该区域存在控制剑叶形态的相关基因，

该基因在不同环境条件下都能稳定表达，有待深入

研究。

7�第１０染色体上的ＲＭ２５８－ＲＭ１４７区间同时

检测 到 控 制 剑 叶 鲜 质 量 和 干 质 量 的 ＱＴＬ

（ｑＦｌｆｗ１０、ｑＦｌｄｗ１０）。有报道在该区域存在控制

穗长、小穗育性、结实率的ＱＴＬ 7�［２３-２４］ 7�，同时该位点

发现有与剑叶衰老 7�［１７］ 7�和剑叶代谢、叶面积等 7�［１６］ 7�密

切相关的ＱＴＬ存在。

7�高等植物叶片中叶绿素ａ和ｂ是叶绿素的主要

光合色素，在一定范围内，叶片的叶绿素含量与光合

速率呈正相关 7�［２５］ 7�。Ｎａｋａｚａｗａ等 7�［２５］ 7�认为叶绿素含

量与光合速率有着密切的相关关系，水稻剑叶总叶

绿素含量、叶绿素ａ含量与净光合速率呈显著正相

关，叶绿素ｂ含量与净光合速率的正相关关系接近

显著水平。水稻生育后期保持剑叶较高的叶绿素含

量为具有超高产潜力的水稻品种叶片吸收更多光能

提供了良好的生理条件。

7�前人分别报道了不同环境条件和不同生育期下

水稻叶绿素含量、剑叶含氮量、叶绿素ａ、叶绿素ｂ

和叶绿素ａ／ｂ等的 ＱＴＬ定位结果 7�［１６，２７-２８］ 7�。本研

究检测到的控制水稻生育后期剑叶叶绿素ａ、ｂ和总

叶绿素含量的ＱＴＬ分别为３个、３个和２个。其中

在第３染色体的ＲＭ６５１８－ＲＭ３７８４区间同时检测

到控制剑叶叶绿素 ｂ和总叶绿素含量的 ＱＴＬ

（ｑＣｂｃ３、ｑＣｃ３）。而在该染色体上检测到控制叶绿素

ａ含量的 ＱＴＬ（ｑＣａｃ３），与剑叶代谢产物密切相

关 7�［１０，１６］ 7�。在Ｉｓｈｉｍａｒｕ等 7�［２９］ 7�构建的含有主要农艺

性状和生理性状ＱＴＬ的功能图谱中，有６个影响

叶绿素含量的ＱＴＬ，其中第３染色体上２个，贡献

率为７．８％～１０．８％，表明第３染色体上相关的

ＱＴＬ对叶绿素含量起重要的遗传作用。在第９染

色体上检测到控制叶绿素ａ含量的主效ＱＴＬ共２

个，单个贡献率在２０％左右，加性效应的等位基因

均来自ＨＲ５。其中位于第９染色体上的ＲＭ３２１－

ＲＭ６４４４区间的ｑＣａｃ９ｃ，单个贡献率达２９．５１％，是

一个控制叶绿素ａ含量的主效ＱＴＬ。进一步对该

区域作生物信息学分析（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．

ｎｉｈ．ｇｏｖ），在该区域发现至少存在３个与光合代谢

和叶 绿 素 合 成 相 关 的 基 因，其 编 号 分 别 是

Ｐ９４４１Ａ１２．３６、Ｂ１１６８Ｆ１２．６和 ＯＪ１００１-Ｇ０９．２。其

中Ｐ９４４１Ａ１２．３６属细胞色素Ｐ４５０基因家族，该基

因具有血红素结合区和氧结合区等许多保守的结构

和区域，作为一种膜结合蛋白主要分布于内质网和

线粒体内膜上，通过从ＮＡＤ（Ｐ）Ｈ获得电子后，催

化单加氧反应，在碳同化、光反应、激素合成和外源

物质降解等方面有着重要作用。Ｂ１１６８Ｆ１２．６为细

胞色素Ｃ氧化酶最佳活性所必需，通过将细胞色素

Ｃ接受的电子传给氧，参与光捕获反应中心复合物

的形成。ＯＪ１００１-Ｇ０９．２属一个ＣＲＳ１因子，为叶绿

体中二型内含子剪接所必需，直接参与叶绿素合成

与蛋白质翻译过程。通过遗传图谱的比对（ｈｔｔｐ：／／

ｗｗｗ．ｇｒａｍｅｎｅ．ｏｒｇ），在该区域没有定位到叶绿素

含量基因的报道，但是该区域存在大量控制水稻分

糵数、根系活力和剑叶衰老的 ＱＴＬ 7�［１７］ 7�，表明这些

ＱＴＬ可能紧密连锁或是一因多效，进一步探讨这些

区间存在紧密连锁或一因多效的可能性，将有助于

揭示农艺性状与生理性状的遗传关系。

7�控制叶绿素ｂ和总叶绿素含量的ＱＴＬ（ｑＣｂｃ４、

ｑＣｃ４）同时定位在第４染色体的ＲＭ６４５４－ＲＭ２５２

之间，单独贡献率分别为 １２．６０％ 和１４．５６％。

7�Ａｄｂｅｌｋｈａｌｉｋ等 7�［１５］ 7�利用来自籼粳后代的ＢＣ 7�１ 7�Ｆ 7�２ 7�群体

7�（ＩＲ３６／ＮＫ２／／ＮＫ２），在该位点附近也检测到控制

叶绿素含量的ＱＴＬ。吴平等 7�［２７］ 7�、胡茂龙等 7�［２８］ 7�都在

第４染色体上相关区域检测到控制叶绿素含量相关

的ＱＴＬ。Ｐｒｉｃｅ等 7�［３０］ 7�在该位点附近检测到控制剑

叶干质量、生物学产量、结实率的相关ＱＴＬ。Ｔｅｎｇ

等 7�［３１］ 7�在该区域附近检测到控制水稻叶片净光合速

率的ＱＴＬ，因而推测该位点是后期剑叶代谢较为活

跃的区域，可能是通过调节后期剑叶代谢活力而与

产量密切相关。

7�在本研究中，控制剑叶形态的第４染色体的

ＲＭ２７２－ＲＭ１３１区间，控制剑叶代谢产物的第３和

第７染色体的 ＲＭ５４７４－ＲＭ３３９２和 ＲＭ２４８－

ＲＭ１３５７区间，第４染色体上与剑叶叶绿素含量相

关的区域ＲＭ６４５４－ＲＭ２５２，这些区域可以作为高

光效育种利用的分子标记。相关分析表明，在所研

究的后期剑叶形态及生理特性的９个性状间，存在

密切的相关关系。其中剑叶长宽比与除剑叶含水量

外的其他７个性状间都存在显著或极显著的正相

关，能够较好地反映剑叶后期的功能强弱，因而在后

期功能型超级稻育种中可以作为一个有效指标加以

利用。
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冯芳君女士在实验数据测量和分析过程中提供的帮

助。
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