
植物遗传资源学报  

Journal of Plant Genetic Resources                    DOI：10.13430/j.cnki.jpgr.20220805001 
 

 1 

多年生长雄蕊野生稻剑叶长度的遗传分析 
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摘要：水稻剑叶性状与产量息息相关，也是水稻遗传学和分子生物学研究的热点之一。剖析水稻剑叶长度的遗传机理，

为培育理想株型新品种提高水稻产量奠定基础。以长剑叶的非洲长雄蕊野生稻（Oryza longistaminata）为父本、短剑叶的粳

稻 Balilla 为母本构建 F2分离群体。统计近三年的 F2群体的表型数据和基因型数据，对剑叶长度性状进行了遗传效应分析和

QTL 定位。一共检测到 10 个控制剑叶长度的 QTL 位点，分布在水稻的第 3、4、5、7、8、9、11 和 12 号染色体上。其中位

于第 9 染色体上的 qFLL9-1 是群体中控制水稻剑叶长度的主效位点，还鉴定到了两个新位点 qFLL4-1 和 qFLL11-1。针对主效

位点 qFLL9-1 构建了高世代回交群体 BC6F2，验证了 qFLL9-1 在群体中发挥重要的效应。鉴定了 qFLL4-1 和 qFLL11-1 两个调

控剑叶长度的新 QTL 位点，验证了一个调控水稻剑叶长度的主效 QTL qFLL9-1，研究结果为水稻剑叶长度 QTL 的精细定位

奠定了基础，有利于长雄蕊野生稻种质资源的进一步开发与利用。 
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Abstract: The flag leaf-related trait is important for the rice yield. The genetic mechanism of flag leaf length in rice was analyzed 

to lay a foundation in breeding of new varieties with ideal plant types and improve yield performance. In this study, the F2 population 

was constructed, using and Balilla (Oryza saliva L. sub sp. japonica; short flag leaves; female) pollinated with the O. longistaminata 

(long flag leaves; male). Based on the data of phenotype and genotype of the F2 populations in three years, the QTL of flag leaf length 

and their genetic effects were analyzed. Ten QTL modulating flag leaf length were detected on chromosome 3, 4, 5, 7, 8, 9, 11 and 12 

of rice. Among them, the QTL qFLL9-1 was identified as the major locus, while the other two QTL qFLL4-1 and qFLL11-1 were 

newly identified. We further generated a high generation backcross population BC6F2 targeting qFLL9-1, and demonstrated this locus 

with an important role in the population. These results will benefit for future fine mapping of this QTL modulating flag leaf length, and 

the development and utilization of Oryza longistaminata. 
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水稻(Oryza sativa)作为世界一半以上人口的主粮，是重要的粮食作物。产量是水稻育种中的首要指标。

在生产过程中，人们发现水稻的产量与株型密切相关[1]。影响水稻株型的各种因素中，叶片性状与光合作用

                                                        
收稿日期：2022-08-05         修回日期：2022-08-14          网络出版日期： 

URL： 

第一作者研究方向为植物遗传学，E-mail : 879464165@qq.com；王昊云对该文工作做出同样贡献； 

通信作者：范优荣，研究方向为水稻重要农艺性状基因的克隆及功能研究，E-mail : fanyourred@163.com 

基金项目：广西科技计划（桂科 AD19110145）；广西自然科学基金资助（2018GXNSFBA138022）；广西大学科研基金资助项目（XTZ131548；

XMPZ160942）；广西高校中青年教师基础能力提升项目（2018KY0046） 

Foundation project ： Guangxi Science and Technology Development Program (AD19110145); Guangxi Natural Science Foundation of China 

(2018GXNSFBA138022) ; The Scientific Research Foundation of Guangxi University (XTZ131548, XMPZ160942); The Basic 

Ability Enhancement Program for Young and Middle-aged Teachers of Guangx i(2018KY0046) 



 2 

直接相关，叶片的光合作用面积及光能利用率直接影响水稻产量[2]。在水稻所有的叶片中，剑叶（最后一片

叶，叶鞘呈环形，包裹着未伸出的稻穗）是叶片向稻穗运输光合产物的主要提供者[3]，占籽粒形成中光合产

物的 40%
[4]，对水稻产量的影响最为突出。 

长而挺直的叶片其叶面积大且互不遮蔽，能有效增加光合作用面积。对剑叶形态进行统计分析，发现

剑叶的面积与剑叶长、宽有极显著的正相关性，其中剑叶长度对叶面积的影响更大[5]。但过长的叶片又极易

形成披叶，不利于水稻群体的整体通风、透光性，同时还会增加染病几率。因此在水稻理想株型育种中，

要选择合适长度的剑叶。 

早在 1983 年科学家就提出了叶片性状对高光效植株的重要性[6]。随着分子生物学的迅速发展和水稻全

基因组测序工作的完成，以分子连锁图谱为基础的数量性状位点(quantitative trait loci，QTL)的研究取得了

很大进展。剑叶长度的遗传是受微效多基因控制的数量性状[7, 8]，存在与环境的互作[9-12]。截至到目前为止，

已报道了多个控制水稻剑叶长度的 QTL，在 12 条染色体上均有分布[13-17]，但其中精细定位的位点较少。

Wang 等[18]利用回交群体，将 QTL qFL1 定位在第 1 染色体 31 kb 大小的区域。除此之外，在第 6 染色体上

精细定位了控制水稻剑叶长度的位点 qFFL6
[19]和 qFLL6.2

[20]。到目前为止，仅有一个控制水稻剑叶长度的

基因 qLL9（LOC_Os09g26999）被克隆[21]，研究发现 qLL9 可能是 Dense And Erectpanicle 1(DEP1)/ erect-pose 

panicle(EP)/ qPE9-1 的等位基因[22-24]。qLL9 主要通过增加细胞数目来增加叶片长度，该基因被敲除后剑叶

长度与剑叶面积明显降低。qLL9 长剑叶近等基因系单株产量提高，穗长、籽粒大小和千粒重均增加[21]。并

且该基因也位于 Jiang
[25]和苟晓霞等[26]精细定位的区间内。 

构建研究水稻剑叶长度性状的遗传材料时一般利用亚洲栽培稻，很少利用多年生非洲长雄蕊野生稻[27, 

28]。长雄蕊野生稻和栽培稻同属于 AA 基因组，具有抗旱、耐盐碱胁迫、抗病、抗虫、宿根性等优良性状，

是优良的水稻种质资源。本实验利用剑叶长度存在明显差异的长剑叶非洲长雄蕊野生稻与亚洲栽培稻粳稻

Balilla 构建 F2 分离群体，用于鉴定、分析控制水稻剑叶长度性状的 QTL 位点，为理想株型的构建提供依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

利用剑叶长度存在明显差异的多年生非洲长雄蕊野生稻（Oryza longistaminata，由广西大学农学院周瑞

阳教授惠赠）和栽培稻 Balilla 进行杂交，通过幼胚拯救获得 F1 代，F1 自花授粉获得 F2 代。2015 年将 F2

群体种植于广西大学实验基地，2016 年和 2017 年分别对该 F2 群体通过营养繁殖进行移栽。 

1.2  表型统计 

于齐穗期测量水稻的剑叶长度，每株选 3 个分蘖，分别测出剑叶叶颈（叶环）到叶尖的距离，并取其

平均值作为最终剑叶长度。2015 年 1 月共调查 186 个 F2 单株的剑叶长度数据，2016 年 3 月共收集到 211 个

F2 单株的剑叶长度数据，2017 年 7 月共收集到 196 个 F2 单株的剑叶长度数据。 

1.3  分子标记筛选 

利用两亲本及杂种 F1 间具有多态性的共显性 InDel 标记构建遗传连锁图。分子标记来源有三个方面：

一、由广西大学生命科学与技术学院罗继景课题组提供；二、直接从 Gramene 网站 (http//www.gramene.org) 

查找；三、根据 NCBI 数据库参照日本晴序列进行开发设计。最终得到 162 个带型清晰且均匀分布于水稻
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12 条染色体上的分子标记，所有分子标记引物均由上海生工生物公司合成。分子标记均以其物理位置命名，

例如 C0916307，代表该分子标记位于第 9 号染色体（C09）16307 kb 的位置。 

1.4  图谱构建 

利用 162 对 InDel 分子标记检测 3 个 F2 群体单株的基因型数据构建连锁遗传图谱。采用 QTL 作图分

析软件 QTL IciMapping 4.0 的完备 CIM 法（ICIM），再结合单株剑叶长度的测量值，设定 LOD 阈值为 

3.0，并计算出 QTL对该表型遗传效应的贡献率值和加性效应值。2015 年 F2群体连锁图谱总图距约为 1129.07 

cM，标记间平均图距为 6.97 cM。2016 年连锁图谱总图距约为 1118.71 cM，标记间平均图距为 6.90 cM。2017

年连锁图谱总图距约为 1097.83 cM，标记间平均图距为 6.77 cM。 

2  结果与分析 

2.1  亲本、F1 和 F2 群体剑叶长度表型性状调查 

对亲本及杂种 F1 剑叶长度表型进行调查，发现父本非洲长雄蕊野生稻平均剑叶长度为 75.77 ± 7.49 cm，

母本栽培稻 Balilla 平均剑叶长度为 25.40 ± 0.32 cm，两者杂交后代 F1 单株剑叶长度连续分布，平均剑叶长

度为 52.3 ± 0.74 cm，介于两亲本之间 （图 1）。该数值表明亲本之间剑叶长度表型差异较大，有助于后期

进行剑叶长度表型 QTL 定位。 

 

注: A，非洲长雄蕊野生稻；B，杂种 F1；C，Balilla；Bar=10 厘米。 

Note: A, Oryza longistaminata; B, Hybrid F1; C, Balilla; Bar=10 cm. 

图 1  亲本及 F1的剑叶长度 

Fig.1  The flag leaves of two parents and their F1. 

 

从 F1 收获种子种植 F2 群体。Balilla 与长雄蕊野生稻的杂交 F2 后代依然保留了宿根性状，因此将同一个

F2 群体单株经根状茎营养繁殖，从 2015 年至 2017 年连续 3 年分别种植 186 株、211 株和 196 株，并考查群

体剑叶长度。2015 年 F2 群体的剑叶长度范围在 10.17～63.73 cm，均值为 32.02 ± 8.56 cm；2016 年 F2 群体

的剑叶长度范围在 10.30～55.40 cm，均值为 28.37± 8.11 cm；2017 年 F2 群体的剑叶长度范围在 21.50～111.33 

cm，均值为 50.36 ± 16.03 cm（表 1）。结合亲本分析发现，2015 年与 2016 年 F2 的表型数据差异不大，剑

叶长度的极大值与极小值均小于亲本；而 2017 年 F2 的表型数据出现了超亲现象，剑叶长度的极大值大于亲

本，而极小值小于亲本。 

继续比较三年的 F2 数据发现，2015 年与 2016 年的剑叶长度的平均值、极大值和极小值均显著小于 2017

年 F2 群体，这可能与当年种植环境相关。2015 和 2016 年 F2 群体剑叶完全展开时间在春季；而 2017 年群体
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剑叶展开时间在 7 月份，此时气温高，营养生长期接受的日照时间更长，有利于水稻叶片生长，因此 2017

年种植的 F2 群体剑叶长度更长。 

进一步对 3 个 F2 群体表型进行偏度和峰度分析。偏度主要反映频数分配的不对称程度，偏度越接近于

零，说明表型分布越接近于正态分布。峰度是频数分配的集中程度，结果越趋近于 0，越符合正态分布。三

年的数据显示 F2 群体的偏度和峰度均小于 1（表 1），且呈连续性分布（图 2），基本符合正态分布特点。

说明在这些 F2 群体中，剑叶长度的表型分布均符合多基因控制的数量性状遗传。 

 
表 1  三年 F2群体剑叶长度 

Table 1  The flag leaf length of F2 population in three years. 

年份 

Year 

单株数 

Number of plants 

平均值±标准差(cm) 

Mean± SD 

变幅(cm) 

Range 

偏度 

Skewness 

峰度 

Kurtosis 

2015 186 32.02 ± 8.56 10.17-63.73 0.644 0.800 

2016 211 28.37 ± 8.11 10.30-55.40 0.560 0.323 

2017 196 50.36 ± 16.03 21.50-111.33 0.590 0.261 

 

 

注：横轴表示剑叶长度数值分类区间，纵轴表示单株数；A，2015 年 F2群体的剑叶长度频数分布图；B，2016 年 F2群体的剑叶长度频数分布图；C，

2017 年 F2群体的剑叶长度频数分布图。 

Note: The horizontal axis and vertical axis shows the numerical classification intervals and the number of plants, respectively. The flag leaf length data are from 

2015 (A), 2016 (B), and 2017 (C). 

图 2  三年 F2群体剑叶长度表型分布 

Fig.2  The frequency distribution of flag leaf length in F2 populations for three years 

 

2.2  剑叶长度 QTL 定位分析 

本室前期已筛选得到非洲长雄蕊野生稻和 Balilla 之间存在多态性的 162 对分子标记引物，这些标记引

物均匀覆盖了水稻 12 条染色体。采用遗传连锁图谱分析软件 QTL IciMapping 4.0 对 2015 年、2016 年和 2017

年的 F2 群体剑叶长度表型和基因型数据进行分析，共检测到 10 个与剑叶长度性状相关的 QTL，分布于水

稻的第 3、4、5、7、8、9、11 和 12 染色体上（表 2、图 3）。2015 年检测到的 QTL 位点数目最多，共检

测到 6 个与剑叶长度相关的 QTL：qFLL3-2、qFLL4-1、qFLL5-1、qFLL7-1、qFLL7-2 和 qFLL9-1；2016 年

测到 3 个 QTL：qFLL7-2、qFLL9-1 和 qFLL11-1；2017 年检测 5 个 QTL：qFLL3-1、qFLL7-2、qFLL8-1、
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qFLL9-1 和 qFLL12-1。这些 QTL 的贡献率介于 3.99%～23.93%，其中 qFLL12-1、qFLL8-1 和 qFLL9-1 的贡

献率大于 10%，有较强的效应。进一步分析其加性效应发现，qFLL3-1、qFLL3-2、qFLL4-1、qFLL5-1、qFLL8-1

和 qFLL9-1 的加性效应来自于父本长雄蕊野生稻，qFLL7-1、qFLL7-2、qFLL11-1 和 qFLL12-1 的加性效应

来自于母本 Balilla。 

因为 2016 年和 2017 年的 F2 群体都来自于 2015 年的 F2 群体单株，我们更关注在三年的 QTL 定位中均

能被检测到的位点，这些位点对剑叶长度的贡献力可能受外界环境影响较小。在 3 年的剑叶长度 QTL 定位

中，每年都能在第 7 和第 9 染色体上某一区间范围内检测到 QTL，虽然具体定位位置不是完全一致，但都

位于相邻或同一区间内，将之认为是同一个 QTL 位点，分别命名为 qFLL7-2 和 qFLL9-1（表 2）。其中 qFLL9-1

的 LOD 值和贡献率在每年的检测到的 QTL 位点中都是最大的，分别为 9.59、13.36、14.41 和 21.28%、23.93%、

17.30%。推测该位点可能是群体中控制水稻剑叶长度的主效位点，其加性效应来自长剑叶的非洲长雄蕊野

生稻（表 2）。qFLL7-2 虽然每年都能被检测到，但 LOD 值不高，其加性效应来自于短剑叶的母本 Balilla。

其余 8 个位点（qFLL3-1、qFLL3-2、qFLL4-1、qFLL5-1、qFLL7-1、qFLL8-1、qFLL11-1、qFLL12-1）均只

在某一年的数据中被检测到，这些位点的效应可能受环境影响较大，LOD 值和贡献率都较低，属于控制剑

叶长度的微效位点。 

 
表 2  F2群体剑叶长度 QTL 的定位 

Table 2  QTL mapping for flag leaf length in F2 population 

位点 

Locus 

年份 

year 

染色体 

Chromosome 

标记区间 

Marker Interval 

LOD 值 

LOD score 

贡献率(%) 

PVE  

加性效应 

Add 

qFLL3-1 2017 3 C033245 C036812 5.32 6.24 5.88 

qFLL3-2 2015 3 C037749 C0311540 6.11 10.32 2.99 

qFLL4-1 2015 4 C044735 C049355 3.71 7.21 2.93 

qFLL5-1 2015 5 C05176 C051419 3.00 4.92 2.62 

qFLL7-1 2015 7 C077260 C0713423 3.92 7.32 -4.73 

qFLL7-2 2017 7 C0713423 C0715287 3.68 3.99 -5.99 

 2015 7 C0715287 C0716650 4.02 6.11 -4.29 

 2016 7 C0715287 C0716650 6.81 9.99 -5.35 

qFLL8-1 2017 8 C082927 C086172 10.53 11.96 6.24 

qFLL9-1 2015 9 C0912291 C0914152 9.59 21.28 5.84 

 2016 9 C0914152 C0916307 13.36 23.93 5.24 

 2017 9 C0914152 C0916307 14.41 17.30 9.20 

qFLL11-1 2016 11 C115478 C117873 3.76 7.08 -1.94 

qFLL12-1 2017 12 C1219828 C1222595 5.53 5.91 -5.81 

 



 6 

 

图 3  QTL 位点定位图 

Fig.3  Mapping of QTL on chromosomes by molecular markers in three F2 populations 

 

与文献中已报道的剑叶长度 QTL 位点比较，发现在 2015 年和 2016 年分别检测到了 2 个新的控制水稻

剑叶长度的 QTL 位点 qFLL4-1 和 qFLL11-1。但这两个位点的 LOD 值都不高，低于 4.0，效应不大，可能在

不同环境中对主效位点起辅助作用。 

其他位点与文献报道已定位 QTL 位点均存在重叠（表 3）。我们分离到的主效位点 qFLL9-1 与多个课

题组定位的剑叶长度 QTL 区间重叠。李睿等[2]定位的 qFLL7-1 和 Wang 等[29]定位的 qFL7 均包含本研究定位

的 qFLL7-2，且他们定位的左端标记（RM214、RM3583）还位于本研究定位的 qFLL7-1 区间内；同时，邹

德堂等[30]定位的 qFLL-7 也位于本实验室定位的 qFLL7-1 区间。其他 QTL 定位的两端标记也全部或部分位

于已报道的剑叶长度 QTL 定位区间内（表 3）。以上结果表明了本研究 QTL 定位的可靠性。 

 
表 3  本研究定位的水稻剑叶长度相关 QTL 与已报道位点概况 

Table 3  An overview of the QTL identified in our study and the previous research. 

QTL 分子标记 参考文献 

qFLL3-1 C033245 C036812 (Wu et al, 2017; Wang et al., 2012)
[16, 29]

 

qFLL3-2 C037749 C0311540 (Wu et al, 2017; Wang et al., 2012)
[16, 29]

 

qFLL4-1 C044735 C049355  

qFLL5-1 C05176 C051419 (Mei et al, 2005)
[31]

 

qFLL7-1 C077260 C0713423 (李睿等, 2010; 邹德堂等, 2014; Wang et al., 2012)
[2, 29, 30]

 

qFLL7-2 C0713423 C0716650 (李睿等, 2010; Wang et al., 2012; )
[2, 29]

 

qFLL8-1 C082927 C086172 (Wang et al., 2012)
[29]

 

qFLL9-1 C0912291 C0916307 (Yan, J et al, 1999; 朱双兵等, 2020; Wu et al., 2017; Jiang et al., 2010; 勾晓

霞, 2013; 曹刚强, 2007)
[12, 15, 16, 25, 26, 32]

 

qFLL11-1 C115478 C117873  

qFLL12-1 C1219828 C1222595 (朱双兵等, 2020; Wang et al, 2012)
[15, 29]

 

 

2.3  主效位点 qFLL9-1 高世代回交群体效应分析 

为了更准确的验证调控剑叶长度主效位点 qFLL9-1 的效应，我们以 Balilla 为轮回母本，F2 群体中极端

值单株为父本构建高世代回交群体（图 4）。随着回交世代的升高，背景基因逐渐被清除，在 BC6F2 群体

中发现剑叶长度与 qFLL9-1 位点基因型共分离。 
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图 4  遗传分析群体的构建示意图 

Fig.4  Diagram of advanced backcross population construction 

 

2021 年 2 月在南宁种植了 BC6F2 群体 64 株，进行了基因型与表型鉴定。qFLL-9-1 位点基因型检测的左

端和右端分子标记分别选用了易扩增和检测的 C0915017 和 C0916477。这 64 株在 qFLL-9-1 左右两端分子

标记处的基因型均相同，未发生重组。测量剑叶长度后分析 qFLL-9-1 位点处三种基因型的表型差异及其显

著性，结果表明，剑叶长度均值和95%置信区间均表现出长雄蕊野生稻纯合基因型（AA）> 杂合基因型（AB）> 

Balilla 纯合基因型（BB）（表 4）。 

 
表 4  分离群体剑叶长度分布 

Table 4  Flag leaf distribution of the population  

基因型 

Genotype 

株数 

Number of plants 

平均值±标准差(cm) 

Mean± SD 

95%置信区间（cm） 

95% confidence interval 

标准误 

SE 

AA 13 34.74±2.748 33.09-36.41 0.762 

AB 37 28.67±1.817 28.06-29.98 0.300 

BB 14 26.18±2.278 24-87-27.05 0.609 

注：AA，野生稻纯合基因型；AB，杂合基因型；BB，Balilla 纯合基因型；#平均值 ± 标准差。 

Note: AA, homozygous genotype of Oryza longistaminata; AB, heterozygous genotype; BB, homozygous genotype of Balilla, # means ± SD. 

 

对 BC6F2 群体进行方差同质性检验。发现 P=0.021，小于 0.05，假设方差不齐性，利用 Tamhane’s计算

显著性差异，三种基因型植株 AA 和 AB 之间，BB 和 AB 之间以及 AA 和 BB 之间 P 值均小于 0.01，存在

极显著性差异（表 5）。在 BC6F2 群体中长雄蕊野生稻基因型（AA）植株剑叶长度极大值和极小值分别为

39.13 cm 和 31.13 cm，而短剑叶的栽培 Balilla 基因型（BB）植株剑叶长度极大值和极小值分别 29.60 cm 和

21.73 cm，AA 基因型植株的剑叶长度的极小值大于 BB 基因型植株的极大值，该群体中 qFLL-9-1 的基因型

与剑叶长度共分离（图 5），表明我们 QTL 初步定位结果中 qFLL-9-1 为主效位点的可靠性。而杂合子植株

（AB）的剑叶长度介于两者之间，但是更偏向于短剑叶（图 5）。 
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表 5  BC6F2各基因型间剑叶长度显著性分析 

Table 5  Significance analysis of flag leaves between three genotypes of BC6F2  

基因型（I） 

Genotype(I) 

基因型（J） 

Genotype(J) 

均差值（I-J） 

Mean Difference(I-J) 

标准误 

SE 

显著性 

Sig 

AA AB 6.078** 0.819 0.000 

 BB 8.567** 0.9759 0.000 

AB AA -6.078** 0.819 0.000 

 BB 2.489** 0..678 0.005 

BB AA -8.567** 0.975 0.000 

 AB -2.489** 0.678 0.005 

注：AA，野生稻纯合基因型；AB，杂合基因型；BB，Balilla 纯合基因型；*表示 0.01≤ P< 0.05；*表示 P<0.01。 

Note: AA, homozygous genotype of Oryza longistaminata; AB, heterozygous genotype; BB, homozygous genotype of Balilla; significant differences are 

indicated by *0.01≤P< 0.05, **P < 0.01.  

 

 

注：AA，野生稻纯合基因型；AB，杂合基因型；BB，Balilla 纯合基因型；**表示 P<0.01。 

Note: AA, homozygous genotype of Oryza longistaminata; AB, heterozygous genotype; BB, homozygous genotype of Balilla; significant differences are 

indicated by **P < 0.01, * 0.01≤ P< 0.05. 

图 5  BC6F2群体单株 qFLL-9-1 位点基因型与剑叶长度 

Fig.5  The genotype in qFLL-9-1 and phenotype of BC6F2 individual plants 

 

3  讨论 

在过去的半个多世纪，利用半矮秆基因及杂种优势进行遗传改良，使水稻产量得到了两次巨大的飞跃

[33]。然而随着人口的增长，人类对粮食的需求越来越大。一些育种学家提出构想：利用遗传改良来塑造理

想株型以提高水稻群体光合作用效率，进而增加单位面积产量[34]。“理想株型”一词最早由澳大利亚 Donald 

提出，是指“在一定环境中能够按照期望进行表达的生物模式”，即能够最大限度的提高光合速率，进而

达到提高产量目的的株型[35]。叶片作为植物光合作用的主要器官，其形态构型在塑造理想株型方面起着至

关重要的作用。叶片的形态主要由叶形、叶尖、叶缘和叶脉等外部形态构成[36]，其中叶形更是在光合作用

中发挥着重大作用。袁隆平提出上三片叶，即剑叶、倒二叶和倒三叶要长、直、窄、V 形、厚，长且直立

的叶片能够最大限度的提高光合效率[37]。如果叶片过短，则会导致其光合作用产物不足支撑其生产较高的

粮食产量；而叶片过长，则会导致叶片披散，互相覆盖，不利于通风透光，以至于影响光合速率。因此，

我们研究剑叶长度相关基因对于培育合适长度的剑叶植株具有重要意义。 

研究中我们发现，同一群体在不同季节的剑叶长度表型差异较大，如 2015 年和 2016 年种植单株叶片

完全展开时是在春季，此时气温偏低，日照时间偏短，剑叶长度较短；而 2017 年叶片完全展开时是夏季，
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气温高，日照时间相对较长，剑叶长度更长。由此可知，相比于气温低、日照时间短的春冬季节，剑叶在

气温高、日照时间长的夏季生长更快，长度更长。此外，空气中 CO2 浓度、土壤的氮素含量和盐、碱含量

均会影响剑叶长度[9-12]。因此，在进行初步定位和精细定位的过程中，还需要考虑外界环境对剑叶长度表型

的影响，才能得到更准确的结果。 

本研究以长剑叶的长雄蕊野生稻为父本，短剑叶的 Balilla 为母本构建 F2 分离群体，考察三年的剑叶长

度均符合正态分布。对剑叶长度进行 QTL 定位分析，三年的定位结果均检测到多个控制剑叶长度的 QTL。

该结果符合沈福成[6]研究的水稻剑叶长度性状呈连续性分布，受微效多基因控制的结论。我们三年的初步定

位均检测到了 qFLL7-2 和 qFLL9-1，且 qFLL9-1 在三年中均为最高 LOD 值，为了进一步验证实验结果的可

靠性，我们针对主效位点 qFLL9-1，以短剑叶的 Balilla 为轮回母本进行回交构建了高世代回交群体。在 BC6F2

群体中发现剑叶长度与 qFLL9-1 共分离，该结果证明了我们初步定位的结果的可靠性，也为后续调控剑叶

长度 QTL 位点的精细定位奠定了基础。 

到目前为止，多个课题组虽然初步定位了很多控制剑叶长度的位点，但是其中被精细定位的基因较少，

而克隆到的基因有且仅有 1 个[21]，该基因距离我们所定位的 qFLL9-1 位点的右端分子标记 C0916307 仅 104 

kb，该结果也从侧面证实了我们结果的可靠性。下一步是利用高世代回交群体对 qFLL9-1 位点进行精细定

位和基因克隆。 

目前使用长雄蕊野生稻作为亲本，进行剑叶长度 QTL 定位的很少被报道。我们利用长雄蕊野生稻定位

到了新的 QTL 位点：qFLL4-1 和 qFLL11-1。这些新位点的遗传效应及利用有待进一步的研究。 

综上所述，本研究检测到的剑叶长度相关位点及主效位点的效应验证为进一步的精细定位和基因克隆

奠定了基础，也为利用长雄蕊野生稻进行理想株型培育和种质创新提供了思路。 
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