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基于籼稻 RIL 群体的剑叶形态 QTL 定位

席同,李传旭,李永洪,谢戎,林拥军

华中农业大学生命科学技术学院/作物遗传改良国家重点实验室,武汉４３００７０

摘要　从１个高世代的 RIL群体(用籼稻冈４６B和 A２３２构建)中选取１７８个重组家系(F１２)和亲本间有多

态性的１４２对SSR分子标记构建遗传连锁图谱,RIL群体分别种植于湖北武汉和海南陵水,统计两地水稻抽穗

期剑叶长度、剑叶宽度和剑叶长宽比,并用 QTLIciMapping４．０软件对其进行 QTL定位分析.结果表明:在第

１、第２、第４、第６、第７、第１０和第１２号染色体上共检测到１４个 QTL位点,包括５个叶宽 QTL、６个叶长 QTL
位点和３个长宽比 QTL位点,LOD值为２．５２~５．６２,解释表型变异率最小为５．５６％,最大为２１．２７％,并且这些

QTL表现为加性效应.
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　　农业人口的不断流失、耕地面积的持续减少、人
口总量的快速增加使得世界水稻总产量严重不足,
因此,水稻高产相关性状研究仍是目前的热点.有

研究表明,水稻产量与其株型密切相关[１].而作为

光合作用的最主要部位,水稻叶片直接参与了机体

的光合作用,为水稻的生长发育积累了大量物质与

能量,而水稻的剑叶长、剑叶宽性状不但直接决定了

水稻叶片的大小,还影响了水稻的株型,进而影响机

体的光合效率并在一定程度上决定了水稻的总

产量.
水稻剑叶长和剑叶宽的研究始于１９８３年[２].

１９９７年,袁隆平提出高产水稻上三叶应具有“长、
直、窄、厚”的观点[３].水稻剑叶形态不仅对光合效

率有影响,而且会影响水稻叶片的蒸腾作用、水稻的

抗逆性和水稻的生长发育过程[４].
随着分子生物学和遗传学相关研究的深入,科

学家们成功定位到了许多水稻剑叶形态相关的

QTL位点[５].有研究报道,控制水稻的剑叶长、剑
叶宽和剑叶长宽比的位点是由多个基因控制的数量

性状座位[６Ｇ８],但是基因定位研究结果存在较大的差

异,迄今剑叶相关的基因克隆研究很少.本研究以

冈４６B和 A２３２为亲本构建高代重组自交系群体,
选取１７８个重组家系(F１２)和亲本间有多态性的

１４２对SSR分子标记构建遗传连锁图谱,RIL群体

分别种植于湖北武汉和海南陵水,统计两地水稻抽

穗期剑叶长度、剑叶宽度和剑叶长宽比,并用 QTL
IciMapping４．０软件对其进行 QTL定位分析,旨在为

后续克隆控制水稻剑叶形态的基因奠定基础.

1　材料与方法

1.1　试验材料

籼稻品种冈４６B和 A２３２在剑叶形态特征上存

在明显的差异,将两者进行杂交得到 F１代,然后不

断自交,采用单粒传法构建成含有２６５个家系的

RIL群体[９],并在其中选出１７８个稳定的家系进行

研究.
1.2　遗传连锁图构建和表型鉴定

从２６５个家系的重组自交系群体中筛选１７８个

表型较为稳定的家系,利用在两亲本中存在多态性

的１４２对SSR(simplesequencerepeats)引物对１７８
个家系的基因型进行鉴定与分析,构建遗传连锁图

谱[１０].引物较均匀地分布在１２条染色体中.
1.3　田间种植

２０１７年３月,将RIL群体种植于海南陵水英州

镇四川省农业科学院南繁基地;２０１８年５ 月,将

RIL群体种植于湖北武汉华中农业大学试验田.完
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全随机区组设计,４个重复,每个重复中每个家系种

４行,每行５株水稻苗,每相隔１８个家系插入２个

亲本作为对照.行株距１８cm×２５cm,田间管理同

一般大田,专人管理.
1.4　剑叶表型的统计

于抽穗期进行数据的测量和统计,测量１７８个

家系在相同生育期的剑叶表型数据.具体方法为:
测量同一片剑叶的叶长和叶宽,并将结果划为一组

数据,在各个家系中间的６株水稻上随机均匀取样,
每个家系测量１２组数据,在距离剑叶根部约８cm
处测量叶片最宽部位作为剑叶宽;测量从叶尖到叶

根部的距离作为剑叶长.
1.5　数量性状的鉴定与可行性分析

研究证明剑叶形态相关性状大多符合数量性状

特征[１１Ｇ１３],QTL定位需要研究的目标性状为数量性

状,故本研究对剑叶长、剑叶宽和剑叶长宽比进行数

量性状分析:根据测量的剑叶表型数据算出均值,并
通过Excel做出频数分布图,如果该图呈正态分布,

则认为目的性状为数量性状,可以用于后续 QTL
定位分析.
1.6　QTL 定位

利用IciMapping４．０软件中复合区间作图法对

剑叶相关性状进行 QTL定位分析[１４],以 LOD 值

２．５为阈值.QTL命名采用 McCouch等[１５]的方法.
根据所得的 QTL结果制作表格.

2　结果与分析

2.1　剑叶性状的表型差异性分析

从表１可以看出,亲本品种冈４６B的剑叶表型

为长宽比较小、宽叶,A２３２的剑叶表型为长宽比较

大、窄叶.RIL群体剑叶长存在超亲现象,海南陵水

与湖北武汉３个性状的偏度与峰度基本上小于１.
再根据图１结果可知,剑叶长、剑叶宽、剑叶长宽比

在两地都符合正态分布特征,且都有一定数量的双

向超亲现象,符合数量性状特征:由此证明该群体符

合 QTL定位分析的基本要求.
表１　海南陵水和湖北武汉亲本及RIL群体剑叶相关性状的鉴定

Table１　IdentificationofflagleafrelatedtraitsforparentsandRILpopulationinLingshui,HainanandWuhan,Hubei

性状

Traits

亲本 Parents

冈４６B
Gang４６B

Ⅰ Ⅱ

A２３２

Ⅰ Ⅱ

差值

Difference

Ⅰ Ⅱ

RIL群 RILpopulation

平均值

Mean

Ⅰ Ⅱ

范围

Range

Ⅰ Ⅱ

变异系数

Variation
coefficient

Ⅰ Ⅱ

偏度

Skewness

Ⅰ Ⅱ

峰度

Kurtosis

Ⅰ Ⅱ
剑叶长/cm

FLL
５１．８０ ４５．５０ ４８．３０ ３６．４０ ３．５０ ９．１０ ５２．９５ ４０．６８

３４．４０~
７５．９０

２３．００~
６１．８０

０．１１８ ０．１７９ ０．２８６ ０．１８７ １．０２２ ０．２１３

剑叶宽/cm
FLW

１．７９ ２．２０ １．２５ １．６０ ０．５４ ０．６２ １．６３ １．８１
１．１８~
２．１２

１．１５~
２．５３

０．１１３ ０．１３５ ０．２８６ －０．１３８０．１９４ ０．４５９

剑叶长宽比

FLWR
２８．９４ １８．８６ ３８．６４ ２３．８０ －９．７０ －４．９３ ３２．７５ ２２．７４

２２．１８~
４４．７９

１４．４１~
３６．１５

０．１３０ ０．１８３ ０．２１８ ０．７０２ ０．０６０ ０．４８１

　注 Note:Ⅰ:海南陵水 Lingshui,Hainan;Ⅱ:湖北武汉 Wuhan,Hubei;FLL:Flagleaflength;FLW:Flagleafwidth;FLWR:Flagleaf

length/Flagleafwidthratio．下同 Thesameasfollows．

2.2　QTL 定位分析

利用IciMapping４．０软件对湖北武汉剑叶长、
剑叶宽和剑叶长宽比等性状进行 QTL定位分析,

QTL鉴定 (表２)一共获得了７个 QTL位点,其中

２个控制剑叶宽度的 QTL位点qLW１Ｇ１和qLW２,
其贡献率分别为１１．０８％和１４．４６％;２个位点的加

性效应均为负值,都是来自于窄叶亲本 A２３２;控制

剑叶长度的３个 QTL位点分别为qFLL１Ｇ１、qFLL７
和qFLL１０,其 贡 献 率 分 别 为 １１．８９％、７．２８％ 和

２１．２７％,前２个位点的加性效应均为正值,增效等

位基因来自于长叶亲本冈４６B,qFLL１０的加性效应

则为负值,增效等位基因是来自于短叶亲本 A２３２;
控制 剑 叶 长 宽 比 的 ２ 个 QTL 位 点 分 别 为

qFLWR１Ｇ１、qFLWR６,其贡献率分别为１１．２４％和

８．１４％,qFLWR１Ｇ１的加性效应都为负值,增效等位

基因来自于 A２３２,qFLWR６的加性效应为正值,增
效等位基因则来自于冈４６B.

根据海南陵水的 QTL结果得到表３,共得到３
个剑 叶 表 型 性 状 的 ７ 个 QTL 位 点,qFLW１Ｇ２、

qFLW４和qFLW１２为控制剑叶宽的 QTL位点,表
型贡献率分别为１９．６０％、１１．４０％和１０．６０％,三者

的加性效应均为负值,增效等位基因均来源于剑叶

表 现 为 窄 叶 的 亲 本 A２３２;qFLL１Ｇ２、qFLL４ 和

qFLL１２为控制剑叶长的 QTL位点,贡献率分别为

５．５６％、７．５０％和８．９１％,qFLL１Ｇ２的加性效应为正

值,增效等位基因来源于长剑叶表型的亲本冈４６B,

２
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　A１、A２分别为海南陵水和湖北武汉的剑叶宽频数分布;B１、B２分别为海南陵水和湖北武汉的剑叶长频数分布;C１、C２分别为海南陵水

和湖北武汉的剑叶长宽比频数分布.A１,A２arefrequencydistributionofFLWinLingshui,HainanandWuhan,Hubei,respectively;B１,B２

arefrequencydistributionofFLLinLingshui,HainanandWuhan,Hubei,respectively;C１,C２arefrequencydistributionofFLWRinLingＧ

shui,HainanandWuhan,Hubei,respectively．

图１　剑叶相关性状在海南陵水和湖北武汉的频数分布图

Fig．１　FrequencydistributionofrelatedtraitsofflagleavesinLingshui,HainanandWuhan,Hubei

表２　湖北武汉剑叶相关性状的QTL位点以及遗传效应

Table２　QTLsandgeneticeffectsofflagleafrelatedtraitsinWuhan,Hubei

性状

Traits
QTL

染色体

Chromosome

遗传位置

Genetic
position

标记区间

Marked
interval

LOD
贡献率/％

Contribution
rate

加性效应

Additive
effect

剑叶宽 FLW qFLW１Ｇ１ １ ９７ RM１４０~RM４９３ ４．４２ １１．０８ －０．８１
剑叶宽 FLW qFLW２ ２ ２４７ RM６~RM６２９５ ５．５７ １４．４６ －０．９５
剑叶长 FLL qFLL１Ｇ１ １ １５１ RM３３６２~RM６１４１ ４．１０ １１．８９ ２．５１
剑叶长 FLL qFLL７ ７ ０ RM２４８~RM２２１４３ ２．９８ ７．２８ ２．１６
剑叶长 FLL qFLL１０ １０ ５７ RM５３４８~RM１４８ ３．３３ ２１．２７ －３．７３
剑叶长宽比 FLWR qFLWR１Ｇ１ １ １５１ RM３３６２~RM６１４１ ３．７４ １１．２４ １．３９
剑叶长宽比 FLWR qFLWR６ ６ ３７ RM４３９~RM２０３５２ ３．２０ ８．１４ －１．１９

３
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而qFLL４和qFLL１２的加性效应则为负值,增效等

位基因来源于短剑叶亲本A２３２;qFLWR１Ｇ２为控制

剑叶长宽比的 QTL位点,贡献率为１０．４２％,qFLＧ
WR１Ｇ２的加性效应为负值,增效等位基因来自于

A２３２.QTL定位结果显示,在１号染色体上３个

剑叶表型性状都检测到了 QTL位点,而在其他染

色体上未能检测到重复出现于两地的 QTL位点,
两地在１号染色体上的定位结果重复性较好.

武汉的 QTL定位结果中,控制剑叶宽的 QTL
位点qFLW１Ｇ１在 RM１４０与 RM４９３之间,而海南

的 QTL 定 位 结 果 中,控 制 剑 叶 宽 的 QTL 位 点

qFLW１Ｇ２在 RM２４３与 RM３４１２之间,２个位点相

距较近,推测为同一位点,而前人的研究并未在这个

区间得到控制叶宽的 QTL 位点,qFLW２、qFLW４
均为首次检测到的控制叶宽的 QTL 位点,表明

qFLW１、qFLW２、qFLW４为本研究新发现的控制剑

叶宽度 QTL位点.１２号染色体上的位点qFLW１２

与张斌[１６]的结果较为接近,推测为同一位点.
武汉 关 于 剑 叶 长 的 QTL 定 位 结 果 显 示:

qFLL１Ｇ１在１号染色体上的位置介于标记 RM３３６２
与RM６１４１之间,而海南的结果qFLL１Ｇ２在１号染

色体上的位置介于 RM６１４１与 RM５３１０之间,二者

相距较近,可以推测为同一位点,此位点与张斌[１６]

利用超级杂交稻两优培九(培矮６４S×９３Ｇ１１)衍生

的RIL群体定位到的qFLL１．３和 Yan等[１７]１９９９
年所定位到的FLL１结果较为一致,可以推测它们

是同一位点.其中１０号染色体上的qFLL１０位点

可能和张斌[１６]定位的结果为同一个位点.
剑叶长宽比性状的 QTL定位结果显示:两地

在１号染色体上检测到的２个位点相距较远,推测

二者是不同的位点,剑叶长宽比的３个 QTL位点

与已报道的文献不存在相似的位点,是本研究首次

检测的位点.图２为本研究所检测到的 QTL位点

在各条染色体上的位置分布.
表３　海南陵水剑叶相关性状的QTL位点以及遗传效应

Table３　QTLsandgeneticeffectsofflagleafrelatedtraitsinLingshui,Hainan

性状

Traits
QTL

染色体

Chromosome

遗传位置

Genetic
position

标记区间

Markedinterval
LOD

贡献率/％
Contribution

rate

加性效应

Additive
effect

剑叶宽 FLW qFLW１Ｇ２ １ ７６ RM２４３~R３４１２ ５．６２ １９．６０ －０．８１
剑叶宽 FLW qFLW４ ４ ６３ RM３８３９~RM３３３７ ４．０８ １１．４０ －０．６２
剑叶宽 FLW qFLW１２ １２ ７６ RM２８１９５~RM２４７ ２．５３ １０．６０ －０．５９
剑叶长 FLL qFLL１Ｇ２ １ １５５ RM６１４１~RM５３１０ ２．５２ ５．５６ １．４５
剑叶长FLL qFLL４ ４ ２５ RM３６８７~RM５４７３ ３．３８ ７．５０ －１．６９
剑叶长FLL qFLL１２ １２ ２１ RM５４７９~RM３７２６ ３．６１ ８．９１ －１．８４
剑叶长宽比FLWR qFLWR１Ｇ２ １ ４８ RM１~RM２４３ ２．９４ １０．４２ ０．１３

图２　剑叶大小相关性状的QTLs在染色体上的位置

Fig．２　ThepositionofQTLsonchromosomeforsizeＧrelatedtraitsinflagleaves

４
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3　讨　论

本研究利用窄叶品种 A２３２与宽叶品种冈４６B
的亲 本 组 合 杂 交 构 建 的 RIL 群 体 F１１ 材 料,于

２０１７－２０１８年在海南陵水和湖北武汉的不同环境

条件下对重组自交系群体中的１７８个家系开展了剑

叶形态相关性状的研究,采用１４２对在双亲之间表

现出多态性的SSR标记引物,运用ICIMapping４．０
软件中的复合区间作图法进行 QTL分析,结果表

明,RIL群体中剑叶形态相关的３个性状在两地均

符合连续分布的特性,并且在群体中存在一定的双

向超亲遗传现象,说明剑叶长、剑叶宽和剑叶长宽比

均符 合 数 量 性 状 的 特 征,和 前 人 的 研 究 结 果 一

致[１８Ｇ１９].１４个控制剑叶形态相关性状的 QTL位点

被检测到,这些 QTL位点中,解释表型贡献率最高

的为２１．２７％.剑叶长、剑叶宽位点的贡献率在两地

均为２５％~４０％,这是因为多基因间存在相互累加

效应.
环境因素极易影响 QTL定位的准确性,在本

研究中湖北武汉和海南陵水的环境因素差异较大,
所得到的 QTL定位结果存在着一定的差异.但也

有重复性较好的 QTL位点,湖北武汉和海南陵水

两地均在１号染色体上检测到了剑叶长与剑叶宽的

QTL位点,且位点间距离较近,表明１号染色体上

控制剑叶长和宽的等位基因基本不受环境因素影

响.有研究表明,环境因素在某种程度上会影响同

一材料 QTL分析结果,而控制不同性状的基因的

紧密连锁和基因的多效性会使部分位点在环境因素

差异较大的情况下,依然能表现出相同或相似的结

果[１６],本研究 QTL 定位所得到的结果与此类似.
同样有报道指出,采用不同亲本组合构建的作图群

体所得到的定位结果也会存在差异,推测原因可能

为用于作图群体之间的复杂背景遗传差异,如果亲

本在某个位点上不存在差异,那么这类 QTL位点

的定位结果通常会发生能在一个群体被定位到、但
在另一个群体中却定位不到的情况[２０].这说明利

用不同群体对相同性状进行 QTL定位的结果会存

在部分相似,但主要还是会存在较大差异[２１].因

此,不同群体在遗传背景上的复杂性对 QTL定位

的结果有很大的影响.
本研究中水稻剑叶性状相关 QTL位点的加性

效应大多数表现为负值,少数表现为正值,这表明剑

叶表型为窄叶的亲本 A２３２所携带的等位基因对剑

叶宽度的遗传起到主导作用,表现为显性效应.

Qi等[２２]利用窄叶水稻突变体材料成功克隆了

控制水稻剑叶宽的基因 Nal１,位于第４号染色体

上,其研究结果表明植物激素的合成、传输与剑叶宽

的生长发育有关.本研究所检测到的 QTL位点多

为未报道过的位点,这一结果能够在一定程度上指

导后续的基因克隆研究,有一定的应用前景.后续

可以在RIL群体中挑选发生超亲现象的窄叶家系

与宽叶亲本冈４６B连续回交构建回交群体,并在定

位区间进一步加密SSR分子标记,理论上可以得到

更为精细的位点甚至克隆出相关的等位基因,为培

育理想株型的水稻育种工作提供理论依据.
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QTLmappingofflagleafshapewithriceRILs

XITong,LIChuanxu,LIYonghong,XIERong,LINYongjun

NationalKeyLaboratoryofCropGeneticImprovement/CollegeofLifeScienceandTechnology,

HuazhongAgriculturalUniversity,Wuhan４３００７０,China

Abstract　１７８recombinantinbredlines(F１２)ofcrossingricevarietiesGang４６BwithA２３２were
usedtoinvestigatethelength,widthandaspectratioofflagleavesinLingshui,HainanprovinceandWuＧ
han,HubeiProvince．１４QTLsintotalincluding５flagleafwidthQTLs,６flagleaflengthQTLs,and３
flagleaflengthＧtoＧwidthratioQTLsweredetected,whichweredistributedonricechromosomes１,２,４,

６,７,１０and１２．LODvalueswererangedfrom２．５２to５．６２．ThecontributionrateofasingleQTLtopheＧ
notypicvariationvariedfrom５．５６％to２１．２７％．

Keywords　rice;recombinantinbredlines(RILs);planttype;flagleaftraits;QTL;yield;photoＧ
synthesis
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