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水旱条件下小麦叶面积指数和叶绿素含量 QTL 定位
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摘要：利用春小麦 Worrakatta×Berkut 重组自交系（RIL，recombinant inbred line）的 309 份家系为材料，在正常灌溉和干

旱胁迫两个处理下，分别对小麦开花期、灌浆期和成熟期的叶面积指数（LAI，leaf area index），抽穗期、开花期和灌浆期的旗

叶叶绿素含量（CC，chlorophyll content）进行了表型鉴定，并结合小麦 50K SNP 芯片进行 QTL（QTL，quantitative trait locus）
分析。结果表明：与正常灌溉相比，在干旱胁迫下 LAI 与 CC 均呈极显著降低趋势。两个处理下各生育时期双亲及 RIL 群体

的 LAI、CC 均呈现较大差异，存在明显的超亲分离现象。QTL 定位结果显示，正常灌溉下在开花期和成熟期分别检测到 2 个

和 1 个 LAI 相关 QTL，分布于 5BS、2BL 和 1BL 染色体上，QLAI.xjau-5BS、QLAI. xjau-2BL.1 和 QLAI .xjau-1BL 可解释表型

变异的 6.8%~8.2%；在抽穗期和开花期同时检测到与 CC 相关 QTL 位点 QCC. xjau-1DS，该位点分布于 1DS 染色体，可解释

表型变异的 5.3%~5.8%。干旱胁迫下在成熟期共检测到 1 个 LAI 相关 QTL 位点 QLAI. xjau-2BL.2 LAI，位于 2BL 染色体，可

解释表型变异的 13.8%。对上述所发现 QTL 位点进行基因挖掘，共筛选到 7 个与 LAI 和 CC 相关的候选基因，其中包括 2 个

F-box 家族蛋白和 MYB 相关基因、GATA 相关基因、编码脱落酸受体基因、BTB/POZ 相关基因及 WUS 相关基因各 1 个。这

些基因参与调控作物的生长发育以及信号转导，还参与响应干旱等胁迫反应。本研究为小麦叶面积指数和叶绿素含量的基

因发掘及分子育种提供了参考信息。
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Abstract：Using a set of 309 recombinant inbred lines of the spring wheat Worrakatta×Berkut grown with 
normal irrigation and under drought stress，respectively，as materials，the phenotypes of leaf area index（LAI）
at flowering，filling and ripening stages，and the flag leaf chlorophyll content（CC）at heading，flowering and 
filling stages were identified. QTL mapping was carried out with wheat 50K SNP chip. The results showed that 
LAI and CC decreased significantly under drought stress compared with normal irrigation treatment. It was 
found that LAI and CC of the parents and RIL lines were significantly different with an obvious phenomenon of 
transgressive segregation at different growth stages with the two treatments. Two and one LAI-related QTLs were 
detected at flowering stage and ripening stage，respectively，which were located on chromosomes 5BS，2BL and 
1BL with normal irrigation. QLAI. xjau-5BS，QLAI. xjau-2BL. 1 and QLAI. xjau-1BL explained 6.8%-8.2% of 
the phenotypic variation. CC-related QTL QCC. xjau-1DS was detected at both heading and flowering stages，

which was located on 1DS chromosome，explaining 5.3%-5.8% of the phenotypic variation. One LAI-related 
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QTL，QLAI. xjau-2BL. 2，located on 2BL chromosome，was detected at ripening stage under drought stress，

explaining 13.8% of the phenotypic variation. Seven candidate genes related to LAI and CC were screened from 
the QTLs found in the study，which included two genes related to F-box family proteins and one gene each related 
to MYB，GATA，abscisic acid receptor，BTB/POZ and WUS. These genes are involved in regulating crop growth 
and development and signal transduction，as well as in response to drought and other stresses. This study provides 
reference information for gene discovery and molecular breeding of leaf area index and chlorophyll content  
in wheat. 

Key words：wheat；leaf area index；chlorophyll content；QTL；candidate genes

小麦是全球主要粮食作物之一，高产是其重要

育种目标［1］。近年来，随着全球气候变暖和极端气

候频发，干旱胁迫已严重影响小麦产量的提升［2］。

据统计，全球每年因遭受不同程度的干旱胁迫而导

致小麦减产约 30%，我国小麦平均每年因干旱胁迫

直接减产 100 亿 kg 以上［3］。叶面积指数和叶绿素

含量是评价小麦抗旱性及产量的重要指标［4-6］。干

旱胁迫阻碍小麦生长发育，形态结构发生变化，其叶

面积指数减小，同时，加速叶片衰老和叶绿素含量降 
低［7-8］。因此，研究小麦叶面积指数和叶绿素含量对

干旱胁迫的响应及遗传调控机制，对培育抗旱小麦

品种稳产增产具有重要意义。

小麦叶面积指数和叶绿素含量是受多基因调控

的数量性状，是基因与环境共同作用的结果［9-11］。近

年来，连锁分析和关联分析已被广泛应用于小麦数

量性状 QTL 的发掘。Wang 等［12］用 105 份优质小

麦材料的叶面积指数结合 90K SNP 芯片进行全基

因组关联分析，在 2A 染色体上检测到 1 个与叶面

积指数显著关联位点，可解释表型变异的 16.62%。

安强 ［9］通过 RIL 群体 100 份家系的叶面积指数和

叶 绿 素 含 量 结 合 470 个 SSR 分 子 标 记 进 行 QTL
定 位，在 2A、2B、3A、5B、7A 染 色 体 上 共 检 测 到

7 个与 LAI 相关的 QTL 位点，可解释表型变异的

10.97%~21.60%；在 2B、2D、4D 染色体上共检测到

3 个与叶绿素含量相关的 QTL 位点，可解释表型变

异 的 8.26%~16.61%。 黄 思 思 ［13］用 150 份 硬 粒 小

麦的旗叶叶绿素含量结合 1366 个 SNP 标记进行全

基因组关联分析，在 1A、2A、2B、3A、4A、4B、5A、

5B、6A、6B、7A、7B 染色体上共检测到 38 个与抽

穗期旗叶叶绿素含量显著关联位点，可解释表型变

异 的 8.95%~15.24%。Muhammad ［14］用 双 单 倍 体

（DH，doubled haploid）271 份家系的旗叶叶绿素含

量结合 90K SNP 芯片进行 QTL 定位，在 3A 染色

体上共检测到 2 个与旗叶叶绿素含量相关的 QTL

位 点，可 解 释 表 型 变 异 的 5.72% 和 5.42%。Pinto 
等［15］用 RIL 群体 167 份家系的叶绿素含量结合

587 个分子标记进行 QTL 定位，在 1B、1D、5A 染色

体上共检测到 5 个与干旱胁迫下灌浆期叶绿素含量

相关的 QTL 位点，可解释表型变异的 7.8%~11.8%。

白海波等［16］用 RIL 群体 128 份家系的旗叶叶绿

素 含 量 结 合 307 对 SSR 标 记 进 行 QTL 定 位，在

2A、3B、4B 和 7B 染 色 体 上 共 检 测 到 5 个 与 旗 叶

叶绿素含量相关的 QTL 位点，可解释表型变异的

12.45%~21.46%。

许多研究者已在小麦叶面积指数和叶绿素

含量相关性状的定位与发掘方面，进行了大量研 
究［9，17-18］，为进一步定位小麦叶面积指数和叶绿

素含量相关的优质新位点，挖掘与小麦叶面积指

数 和 叶 绿 素 含 量 相 关 的 新 基 因，本 研 究 以 小 麦 
Worrakatta×Berkut 重 组 自 交 系（309 份 家 系）为

材料，在正常灌溉和干旱胁迫处理下，对小麦多个

生育时期的叶面积指数和旗叶叶绿素含量进行表

型 测 定，结 合 小 麦 50K SNP 芯 片 进 行 QTL 定 位

及候选基因的挖掘，以期为小麦分子标记辅助选

择及叶面积指数和叶绿素含量遗传机制研究提供 
参考。

1　材料与方法

1.1　试验材料
以来自国际玉米小麦改良中心（CIMMYT）的 

Worrakatta×Berkut 构建重组自交系 F6 群体 309 个

家系为试验材料，于 2020 年度种植于新疆农业科学

院玛纳斯实验站。试验设置正常灌溉和干旱胁迫 2
个处理，每处理 2 次重复，干旱胁迫为小麦抽穗期、

开花期、灌浆期及成熟期不予浇水。田间种植采用

随机区组设计，每份材料均单行种植，行长为 2 m，

行距为 20 cm，施肥、滴灌、防虫及除草同当地田间

管理。
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1.2　表型测定
叶面积指数（LAI）的测定　用 LAI-2200C 植

物冠层分析仪（LI-COR，美国）分别在小麦开花期、

灌浆期、成熟期测定 LAI 值。每家系测定 1 个天空

值，4 个目标值，测定时，探杆位于小麦根部，并保持

镜头水平不动，同时尽量避免太阳光直射。

叶绿素含量（CC）值测定　 采 用 叶 绿 素 仪

（SPAD-502 Plus，Minolta，Japan）测定 CC。每个家

系选取 5 株长势一致的小麦主茎挂牌，并对其旗叶

进行测量，测定时期为小麦抽穗期、开花期、灌浆期。

以测量 5 株数值的平均值作为该家系的 CC 值。

数 据 统 计 分 析　 采 用 Microsoft Excel 2019、

SPSS 21.0 软件对小麦 LAI、CC 进行统计分析、相

关性分析及差异显著性检验，广义遗传力（H2）通

过以下公式进行计算：

σ
σσ

σ

其中，σ 为基因型方差，σ 为误差方差，σ 为基

因与环境互作方差，r 为重复数，e 为环境数。

1.3　连锁图谱的构建及 QTL 定位
试验所用小麦 50K SNP 芯片由北京博奥晶典

生物技术有限公司进行检测及基因型分型，筛选

多态性标记后，将分离群体基因型数据导入 QTL 
IciMapping V4.1 软件，利用 BIN 程序去除冗余标

记，然后利用 MAP 程序构建该群体的遗传连锁图

谱。整个图谱共构建了 28 个连锁群，覆盖普通小

麦 21 条染色体，遗传图谱长为 2220.26 cM，每个标

记之间的平均距离为 1.38 cM。通过表型结合 50K 
SNP 芯片数据，采用 IciMapping4.0 的完备区间作

图 法（ICIM-ADD）对 小 麦 RIL 群 体 LAI 和 CC 进

行 QTL 定位分析，QTL 检测步移速度为 1.0 cM，

LOD ≥ 2.5 作 为 QTL 存 在 的 阈 值 检 测 QTL［19］。

QTL 命名以“Q ＋性状英文缩写＋工作单位缩写

（xjau）＋ QTL 位点所在染色体”。

1.4　候选基因预测
利 用 国 际 小 麦 基 因 组 测 序 联 盟（IWGSC，

international wheat genome sequencing consortium）

释 放 的 中 国 春 参 考 基 因 组（https：//wheat-urgi.
versailles.inra.fr/Seq-Repository/Assemblies），对 LAI
和 CC 相关的 QTL 位点进行候选基因的挖掘，根据

其基因注释，在候选区段内筛选出与 LAI 和 CC 相

关基因。

2　结果与分析

2.1　亲本及 RIL 群体的表型分析
在正常灌溉和干旱胁迫下，双亲及 RIL 群体在

不同生育期内 LAI 和 CC 表现出一定的差异（表 1、

图 1）。与正常灌溉处理相比较，在干旱胁迫下，亲

本 Worrakatta 的 LAI（除开花期）和 CC（除抽穗

表 1　RIL 群体及亲本的表型统计分析
Table 1　Phenotypic analysis of RIL lines and their parents

性状

Trait

生育期

Growth 
stage

处理

Treatment

亲本    Parents RIL 群体    RIL lines

Worrakatta Berkut
平均值

Mean
标准差

SD
范围

Range
变异系数（%） 

CV
广义遗传力（%） 

H2

叶面积指数 
LAI

开花期 正常灌溉 4.57 4.39 4.21 0.63 2.66~5.86 15.4 70

干旱胁迫 4.60 3.58 3.07** 0.64 1.62~5.08 21.0 70

灌浆期 正常灌溉 5.32 4.57 4.39 0.66 2.79~6.29 14.9 73

干旱胁迫 4.42 3.80 2.94** 0.65 1.31~4.67 22.2 69

成熟期 正常灌溉 4.57 3.95 3.85 0.77 2.24~6.05 19.9 73

干旱胁迫 4.26 3.65 2.91** 0.82 1.01~5.00 28.2 75

叶 绿 素 含

量（ S PA D 
values）CC

抽穗期 正常灌溉 53.38 46.11 51.63 2.32 44.06~57.68 4.5 81

干旱胁迫 53.41 48.90 50.76** 1.99 42.41~55.08 3.9 75

开花期 正常灌溉 57.68 48.28 53.10 2.33 47.43~60.86 4.4 78

干旱胁迫 55.54 47.68 51.19** 2.16 44.52~57.08 4.2 76

灌浆期 正常灌溉 54.82 46.48 51.31 2.11 45.62~56.99 4.1 74

干旱胁迫 54.08 47.06 50.34** 2.07 39.57~55.67 4.1 74
* 表示在 P<0.05 水平上显著相关；** 表示在 P<0.01 水平上极显著相关；下同
* indicates significance correlation at 0.05 level，**indicates significance correlation at 0.01 level，the same as below
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期）均表现出下降趋势；亲本 Berkut 的 LAI 在各生

育时期也呈下降趋势，但其变幅较亲本 Worrakatta
小（除开花期），而 CC（除开花期）呈小幅上升的趋

势，说明亲本 Berkut 更能够在干旱胁迫下保持较稳

定的 LAI 以及良好的持绿性。且两亲本的 LAI 和

CC 在两个处理下均呈动态变化趋势，分别于不同

生育时期达到最大值，正常灌溉下，两亲本的 LAI
和 CC 均在灌浆期和开花期达最大值；干旱胁迫

下，两亲本的 LAI 和 CC 达到最大值所在生育时期

不一致，说明两亲本对干旱胁迫做出的响应有所不

同。与正常灌溉处理相比较，在干旱胁迫下，RIL 群

体的 LAI 和 CC 在不同生育期均呈极显著下降趋

势，说明 LAI 和 CC 对干旱胁迫均敏感。两个处理

下，RIL 群体的 LAI 和 CC 在不同生育时期内均呈

连续分布且范围较广，并存在超亲分离现象，说明该

群体适宜进行 QTL 定位分析。LAI 和 CC 广义遗

传力均较高，分别为 69.0%~75.0%、74.0%~81.0%，

说 明 这 两 个 性 状 的 表 型 差 异 受 遗 传 因 素 影 响 
较大。
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图 1　RIL 群体 LAI 和 CC 性状的频率分布
Fig.1　Frequency distribution of LAI and CC traits in RIL lines
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表 2　不同处理下 RIL 群体各性状的相关性分析
Table 2　Correlation coefficients of traits of RIL lines with different treatments

性状 Trait
开花期叶面积 

指数 LAI1
灌浆期叶面积 

指数 LAI2
成熟期叶面积 

指数 LAI3
抽穗期叶绿素 

含量 CC1
开花期叶绿素 

含量 CC2
灌浆期叶绿素 

含量 CC3

开花期叶面积指数 LAI1 0.48** 0.39** -0.33** -0.34** -0.30**

灌浆期叶面积指数 LAI2 0.47** 0.33** -0.31** -0.28** -0.20**

成熟期叶面积指数 LAI3 0.22* 0.47** -0.37** -0.29** -0.24**

抽穗期叶绿素含量 CC1 -0.08 -0.04 0.01 0.76** 0.65**

开花期叶绿素含量 CC2 0.04 -0.14 0.10 0.56** 0.62**

灌浆期叶绿素含量 CC3 0.12 0.16* 0.16 0.63** 0.57**

左下三角区为干旱胁迫下的各性状相关系数，右上三角区为正常灌溉下的各性状相关系数

The lower left triangle shows the correlation coefficients under drought stress，and the upper right triangle shows the correlation coefficients with 
normal irrigation

2.3　RIL 群体 LAI 和 CC 的 QTL 分析

将 RIL 群 体 309 份 家 系 的 LAI 和 CC 表 型 数

据结合小麦 50K SNP 芯片，采用完备区间作图法

进行加性效应 QTL 定位分析，共检测 5 个 QTL 位

点（表 3、图 2）。 其 中 4 个 是 LAI 相 关 的 QTL 位

点，分 布 于 5BS、2BL、1BL 染 色 体 上，可 解 释 表

型 变 异 的 6.8%~13.8%；另 外 1 个 是 CC 相 关 的

QTL 位点，分布于 1DS 染色体上，可解释表型变

异 的 5.3%~5.8%。 除 位 点 QLAI. xjau-1BL 加 性 效

应为负值，表明该位点的增效等位基因来自亲本 
Worrakatta，其余 4 个位点的增效等位基因均来自亲

本 Berkut。
对 正 常 灌 溉 和 干 旱 胁 迫 下 LAI 和 CC 进 行

QTL 定位结果显示，在正常灌溉下共检测到 4 个

QTL 位 点。 其 中 3 个 是 LAI 相 关 位 点，分 布 于

5BS、2BL 和 1BL 染 色 体 上，QLAI. xjau-5BS 和

QLAI. xjau-2BL.1 是开花期 LAI 相关位点，可解释

表型变异的 8.2% 和 6.8%，QLAI. xjau-1BL 是成熟

期 LAI 相关位点，可解释表型变异的 7.6%。另外

1 个是 CC 相关位点，分布于 1DS 染色体上，QCC. 
xjau-1DS 同时调控抽穗期 CC 和开花期 CC，可解释

表型变异的 5.8% 和 5.3%。

在干旱胁迫下，共检测到 1 个 QTL 位点。该位

点位于 2BL 染色体上，是 LAI 主效位点 QLAI. xjau-
2BL. 2，可解释表型变异的 13.8%。

在两种水分处理下，没有发现 1 个 LAI 相关

QTL 位点能在 3 个生育时期都表达，说明控制小

麦 LAI 的基因表达受环境影响且具有时空性。在

正常灌溉下，CC 在抽穗期和开花期同时检测到 1
个位于标记区间 AX-110335177-AX-109983565 内

的位点 QCC. xjau-1DS，可解释表型变异的 5.8% 和

5.3%，该位点是与 CC 相关的稳定 QTL 位点。

在正常灌溉下，LAI 平均值在灌浆期到达最大

值（4.39）；在干旱胁迫下，LAI 平均值在开花期达

最大值（3.07）。说明干旱胁迫在短时期内可以促进

LAI 的增加，但若田间小麦长期处于干旱胁迫下，小

麦生长发育受阻，LAI 下降，进而降低小麦产量。

两种水分处理下，CC 平均值均在开花期达到

最 大 值（53.10 SPAD values、51.19 SPAD values）。

说明 CC 对干旱胁迫的响应较为迟缓，且该 RIL 群

体对 CC 能维持相对稳定的动态变化。

2.2　不同性状之间的相关性分析

在正常灌溉和干旱胁迫处理下，各生育期两性

状间相关性分析表明，在正常灌溉下，开花期、灌浆

期、成熟期的 LAI 和抽穗期、开花期、灌浆期的 CC
均呈极显著负相关，相关系数介于 -0.20~-0.37 之

间；在干旱胁迫下，仅灌浆期的 LAI 和 CC 呈显著

正相关（r=0.16）。在正常灌溉和干旱胁迫处理下，

对同一性状不同生育期进行相关性分析表明，在正

常灌溉下，LAI 各时期下，相关系数介于 0.33~0.48；

在干旱胁迫下，相关系数介于 0.22~0.47，说明在正

常灌溉下，LAI 在生殖生长阶段相关性更高，这为群

体捕获光能及累积有机物质提供了有利的条件。在

正常灌溉或干旱胁迫处理下，CC 在各生育期均呈

极显著正相关，相关系数均大于 0.5（表 2）。
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表 3　小麦 RIL 群体叶面积指数及叶绿素含量的 QTLs 位点信息
Table 3　QTLs information of leaf area index and chlorophyll content in RIL lines

性状

Trait
时期

Stage
处理

Treatment
染色体 

Chromosome
QTL 名称

QTL name
标记区间 

Marker interval

物理位置

（Mb）

Physical 
 location

位置（cM）

Position
LOD 值

LOD

贡献率

（%） 
R2

加性效应 
Addictive

叶面

积指

数

LAI

开花期 正常灌溉 5BS QLAI. xjau-5BS AX-179559227- 
AX-179561411

16.61~19.69 127 4.2 8.2 0.18 

开花期 正常灌溉 2BL QL AI.xjau-
2BL. 1

AX-111757968- 
AX-110468087

791.98~795.83 96 3.4 6.8 0.17 

叶绿

素含

量 CC

成熟期 干旱胁迫 2BL QLAI. xjau-
2BL. 2

AX-94407412- 
AX-111743644

687.75~713.53 56 4.6 13.8 0.30 

成熟期 正常灌溉 1BL QLAI. xjau-1BL AX-111775778- 
AX-109367690

651.71~653.17 38 2.8 7.6 -0.19 

抽穗期 正常灌溉 1DS QCC. xjau-1DS AX-110335177- 
AX-109983565

379.39~395.18 26 2.5 5.8 0.52 

开花期 正常灌溉 1DS QCC.xjau-1DS AX-110335177- 
AX-109983565

379.39~395.18 26 3.2 5.3 0.57 

每条染色体右侧为分子标记，左侧为分子标记的遗传位置；蓝色、红色和绿色分别代表在开花期、成熟期和抽穗期的 QTL 位点

The molecular markers are shown on the right of the chromosomes，and the genetic locations of the molecular markers are shown on the left，QTLs at 
flowering，ripening and heading stages are shown in blue，red and green，respectively

图 2　LAI 和 CC 所在染色体位置
Fig.2　Locations of the chromosomes for LAI and CC

2.4　LAI 和 CC 相关候选基因的筛选

将所检测到的位点所对应的 QTL 序列在普

通小麦中国春基因组数据库进行搜索，获得基因

序列，在 NCBI 数据库中进行 BLASTx，依据基因

注 释 功 能，共 筛 选 获 得 7 个 与 LAI 及 CC 相 关 的

基因（表 4）。候选基因的功能主要与调控植物生

长发育进程、植物激素的生物合成及信号转导相

关。 在 这 些 候 选 基 因 中，TraesCS5B01G019700、

TraesCS2B01G517100 均 编 码 F-box 家 族 蛋 白。

F-box 家族蛋白大多作为 SCF 复合体泛素连接酶

E3 的主要成分，以负责识别被降解的靶底物蛋白

的方式调控植物抗旱反应，也有 F-box 蛋白影响植

物激素脱落酸、乙烯等植物激素信号传导而调控植

物 抗 旱［20-21］；TraesCS2B01G617700 编 码 MYB 相

关转录因子，该转录因子对器官形态建成及防御反

应具有重要的调节作用［22］，该类转录因子可通过

依赖 ABA 的途径参与调控基因表达从而使得植物

对干旱胁迫的应答［23］；TraesCS2B01G493800 编码

BTB/POZ 结构域连接蛋白，该蛋白参与植物相关信

号网络并响应逆境胁迫［24］；TraesCS1B01G427400
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编码 WUS 同源异型蛋白，该类蛋白在植物侧生

器官的发育及花器官的形成等方面担当重任［25］；

TraesCS1D01G284100 编 码 GATA 转 录 因 子，该 转

录因子具有多种生物学功能，能够参与植物叶绿体

的 形 成［26］；TraesCS1D01G293600 编 码 脱 落 酸 受

体，该受体接收 ABA 参与植物响应干旱胁迫［27］。

表 4　筛选获得候选基因信息
Table 4　Screening for candidate gene information

QTL 名称

QTL name
标记区间

Marker interval
物理位置（Mb）
Physical location

基因
Gene

功能注释
Function description

QLAI. xjau-5BS AX-179559227-AX-179561411 19.455584~19.456986 TraesCS5B01G019700 F-box 家族蛋白

QLAI. xjau-2BL. 1 AX-111757968-AX-110468087 794.07325~794.082431 TraesCS2B01G617700 MYB 相关转录因子

QLAI. xjau-2BL. 2 AX-94407412-AX-111743644 691.187478~691.1904 TraesCS2B01G493800 BTB/POZ 结构域蛋白

QLAI. xjau-2BL. 2 AX-94407412-AX-111743644 712.002368~712.004414 TraesCS2B01G517100 F-box 家族蛋白

QLAI. xjau-1BL AX-111775778-AX-109367690 652.781869~652.786461 TraesCS1B01G427400 WUS 同源异型蛋白

QCC. xjau-1DS AX-110335177-AX-109983565 382.257141~382.258109 TraesCS1D01G284100 GATA 转录因子

QCC. xjau-1DS AX-110335177-AX-109983565 392.69691~392.697515 TraesCS1D01G293600 脱落受体酸

3　讨论

3.1　干旱胁迫对小麦 LAI 和 CC 的影响

干旱胁迫对作物的群体结构及生理造成复杂、

多方面的影响［28-30］。参照小麦的生育阶段，将全生

育期分为初期阶段（播种 - 拔节）、发育阶段（拔节 -
抽穗）、中期阶段（抽穗 - 灌浆）和后期阶段（灌浆 -
收获）4 个阶段。前人通过干旱胁迫对小麦不同生

育阶段影响的研究，认为干旱胁迫会对小麦内部的

生理生化表型产生不同程度影响，而这些变化又会

表现在叶面积指数和叶绿素含量等性状的变化上
［29-30］，表明叶面积指数和叶绿素含量等性状与小麦

抗旱性及产量性状有着密切的关联。

本研究方差分析表明，与正常灌溉条件相比干

旱胁迫极显著降低了小麦开花期至成熟期的 LAI，
这是小麦对水分匮乏的自我适应机制，即通过减少

蒸腾蒸发表面积来尽可能减少体内水分的消耗［31］。

在干旱胁迫下不同时期的 LAI 大小依次为：开花 
期 > 灌浆期 > 成熟期，开花期是小麦生殖生长阶

段，该时期不同品种（系）间可形成密集闭合的冠层

结构，能够获得最佳的捕获光面积进行光和作用，

并维持较长时间，进行干物质的累积［9］。灌浆期至

成熟期的叶片开始衰老，主要表现为叶片黄化、枯萎

等，这些表现也通过小麦的 LAI 降低被反映出来。

同时，干旱胁迫加速小麦低位叶的黄化及死亡，这也

使得小麦 LAI 降低［31］。另一方面，干旱胁迫还影响

作物体内的生理生化进程，前人通过研究发现干旱

胁迫导致植物体内的丙二醛（MDA）、过氧化物歧

化酶（POD）累积增多［28］。MDA 是一类高活性的

脂过氧化物，可交联聚合脂类核酸、蛋白质等，影响

细胞质膜包括叶绿体片层膜的组成成分。POD 在

较长时间的干旱胁迫下可产生活性氧并引发脂膜过

氧化。以上两类物质均会导致膜结构改变造成叶

肉细胞水分流失而影响水分代谢，叶绿素合成速率

也因此降低，同时伴随着叶绿素的加速分解而导致

CC 下降。前人也认为干旱胁迫可导致小麦叶绿素

含量降低，加速叶片衰老，绿叶面积减少，进而导致

小麦减产［32］。

3.2　不同生育期小麦 LAI 和 CC 的动态变化

不同小麦品种（系）的形态建成和生理生化在

整个生长发育过程中呈现为动态变化的趋势［9］。本

研 究 在 正 常 灌 溉 下，亲 本 Worrakatta 和 Berkut 的

LAI 自开花期至成熟期均呈先增后减趋势，在灌浆

期达到最大值；CC 自抽穗期至灌浆期均呈先增后

减趋势，在开花期达到最大值。与之不同的是，在

干 旱 胁 迫 下，亲 本 Worrakatta 的 LAI 在 开 花 期 达

到最大值，而亲本 Berkut 在灌浆期达到最大值；亲

本 Worrakatta 的 CC 在开花期达到最大值，而亲本 
Berkut 在抽穗期达到最大值。可见干旱胁迫对两亲

本不同生育时期的 LAI 和 CC 的影响不同。

在正常灌溉下，RIL 群体的 LAI 在不同时期的

大小依次为：灌浆期 > 开花期 > 成熟期。而在干旱

胁迫下的大小依次为：开花期 > 灌浆期 > 成熟期，

该现象也表明了干旱胁迫会加速小麦生长发育进

程。在此过程中，也使得各营养器官干物质向小麦

籽粒的转运量受到抑制，籽粒灌浆不充分，最终导致

小麦减产［29］。正常灌溉和干旱胁迫下，RIL 群体的

CC 自抽穗期至灌浆期均呈先增后减趋势，在开花

期达到最大值。开花期小麦群体光合速率最大，也

是其吸收氮、磷等元素进行干物质累积效率最高的
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时期［33］。王瑞英等［34］研究表明，小麦生殖生长阶

段的叶绿素含量变化较为平缓。本研究相关性分析

也表明在正常灌溉或干旱胁迫下，抽穗期至灌浆期

的 CC 均呈极显著正相关，相关系数均高达 0.5 以

上。可见促进并维持小麦抽穗至灌浆期的 CC 对小

麦进行前期干物质累积至关重要。

3.3　小麦 LAI 及 CC 的连锁分析

随着育种工作的需要及分子生物学和生物信

息学的迅速发展，连锁分析和关联分析成为研究数

量性状的主要途径，推动了对小麦复杂性状相关位

点的发掘。本研究通过连锁分析共检测到了 4 个

LAI 相 关 的 QTL 位 点 和 1 个 CC 相 关 的 QTL 位

点。通过与前人定位结果进行比对，发现本研究所

检测到的部分位点在前人研究中已有报道。Marco
等［35］ 用 Svevo/Kofa 构 建 的 RIL 群 体（249 份 家

系）结合 SSR 标记在 1B（41 cM）染色体上发现株

高相关 QTL 位点以及王芳 ［36］利用 342 份小麦结

合 660K SNP 芯片在 1B（32.984 cM、43.301 cM）染 
色体上发现 2 个与旗叶宽相关的 QTL 位点，与本

研究在 1BL（38 cM）染色体上检测到的 LAI 位点 
QLAI.xjau~1BL 相距 3~5 cM。李聪等［37］用 20828/
川 农 16 构 建 的 RIL 群 体（197 份 家 系）结 合 55K 
SNP 芯片在 2B（52 cM）染色体上发现株高相关

QTL 位 点，与 本 研 究 在 2B（56 cM）染 色 体 上 检

测到的 LAI 位点相距 4 cM。据研究报道，株高和

叶片的形态是决定群体 LAI 的关键因素［9］，因此，

本研究上述所发现的位点可能蕴含着调控株高和

叶片形态的关键基因。另外位于 2BL（96 cM）、5BS 
（127 cM）染 色 体 上 位 点 QLAI. xjau-2BL.1、QLAI.
xjau-5BS 还未见报道，可能为新位点，其中 QLAI.
xjau-2BL.2 的表型贡献率最大（13.78%），该位点是

LAI 主效位点。

前人利用不同的小麦群体对 CC 进行连锁分析

和关联分析，发现调控 CC 的 QTL 位点广泛分布于

小麦多条染色体上［10-11，15，19］。在本研究中，于 1DS
染色体 AX-110335177-AX-109983565 区间内检测到

CC 相 关 QTL 位 点 QCC.xjau-1DS（26 cM），可 解 释

表型变异的 5.3%~5.8%，该位点位于苏其红［33］所报

道 1D 染色体上的 2 个叶绿素含量相关位点（9 cM、

44 cM）之间，可解释表型变异的 0.15%~1.23%。说明

在 1D 染色体上存在多个调控叶绿素含量的位点。

参照 Marco 等［35］同一染色体的标记距离小于或等

于 15 cM 时看作同一位点，说明本研究发现的该位

点可能是 CC 相关的 QTL 新位点。以上信息有助

于预测候选基因的功能，为基因克隆和分子机理研

究提供理论指导。同时，今后我们将对表型贡献率

大及较为稳定遗传的候选基因进行图位克隆、功能

验证等，以期进一步推进小麦 LAI 和 CC 的遗传机

制研究。

3.4　候选基因的功能分析

根 据 本 研 究 LAI 和 CC 的 QTL 序 列 在 普 通

小麦中国春基因组数据库搜索，获得基因序列，在

NCBI 数据库中进行 BLASTx，根据基因功能注释

信 息，共 有 7 个 基 因 与 小 麦 LAI 和 CC 相 关。 位

于 5BS、2BL 染 色 体 上 的 TraesCS5B01G019700、

TraesCS2B01G517100 均 编 码 F-box 家 族 蛋 白，

F-box 家族蛋白调控植物生理生化反应，同时还参

与植物多种抗逆反应［38］，Zhou 等［39］在小麦中鉴

定 出 F-box 家 族 蛋 白 的 TaFBA1 基 因，将 该 基 因

在烟草中进行超表达，与野生型相比转基因烟草

植株在干旱胁迫下的相对含水量和净光合速率等

指标均提高，此外叶绿素损失减少、活性氧累积、

MDA 含量及细胞膜损伤程度等指标相比野生型

大大降低，可见该基因在干旱胁迫下呈上调表达趋

势参与植物对干旱胁迫的响应。位于 2BL 染色体

上 的 TraesCS2B01G617700 编 码 MYB 转 录 因 子，

该类转录因子广泛参与植物生长发育及抗逆等多

种生理反应［21］，R2R3-MYB 转录因子是植物中数

量最多的一类 MYB 蛋白，在模式植物拟南芥中发

现该类转录因子可通过依赖 ABA 途径调控气孔

孔径大小响应干旱胁迫［40］。位于 2BL 染色体的

TraesCS2B01G493800 基 因 编 码 BTB/POZ 结 构 域

连接蛋白，BTB 结构域可以形成蛋白二聚体、蛋白

多聚体，可以与不同种类的蛋白相互作用形成异聚

蛋白复合体，参与植物信号网络响应逆境胁迫［41］。

位 于 1BL 染 色 体 上 的 TraesCS1B01G427400 编 码

WUS 同源异型蛋白，属于植物特有的 WUSCHEL
（WUS）相关的同源异型盒转录因子家族，在拟南芥

中 含 有 WUS 和 WOX1~WOX14 两 类，共 计 15 个

成员，在茎和根顶端分生区干细胞的维持、侧生器

官的发育、花器官的形成等方面担当重任［25］。位于

1DS 染色体上的 TraesCS1D01G284100 编码 GATA
转录因子，GATA 转录因子具有多种生物学功能，能

够参与植物种子、根、花、叶绿体等的生长发育［27］；

在拟南芥 GATA 转录因子中的成员 GNC 广泛参与

叶绿素水平、叶绿素大小代谢的调节［42］；GAGT 转

录因子具有特异的锌指结构，结合相应的 DNA 序

列启动与调控目的基因转录表达，达到对内、外界信
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号做出调节反应的目的，其中第Ⅳ种类型的锌指结

构在植物抗旱过程中扮演重要角色［26］。位于 1DS
染 色 体 上 的 TraesCS1D01G293600 编 码 脱 落 酸 受

体，该受体经过内质网分选后定位于细胞质膜，在此

结合 ABA 介导特定 ABA 信号传递，ABA 的增加

可调节植物气孔关闭及根系对水和离子的透性，这

可以减少蒸腾和提高保水能力，使植物具有更强的

抗旱性［27］。

4　结论

本 试 验 利 用 309 份 RIL 群 体 家 系 在 正 常 灌

溉和干旱胁迫条件下，检测小麦 LAI 和 CC 相关

QTL，共检测到 5 个 QTL 位点。4 个 LAI 相关 QTL
位点，分布于 5BS、2BL、1BL 染色体上，可解释表

型 变 异 的 6.8%~13.8%，其 中 QLAI.xjau-2BL.2 是

LAI 相关主效位点，可解释表型变异的 13.8%。1
个 CC 相 关 QTL 位 点 QCC.xjau-1DS，分 布 于 1DS
染色体上，可解释表型变异的 5.3%~5.8%，该位点

同时在抽穗期和开花期被检测到，是 CC 相关的

稳定位点。对 5 个 QTL 进行候选基因的挖掘，共

筛 选 到 7 个 与 小 麦 LAI 和 CC 性 状 相 关 的 候 选 
基因。
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