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干旱胁迫条件下小麦 ＲＩＬｓ群体花后旗叶持绿性遗传
特性及其与千粒重的相关性

陈晓平１，杨德龙１，栗孟飞１，程宏波１，幸 华１，柴守玺２，李 唯１
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摘 要：利用抗旱性强的冬小麦品种“陇鉴 １９”（较低叶绿素含量（ＳＰＡＤ））与水地高产品种“Ｑ９０８６”（较高
ＳＰＡＤ）杂交构建的Ｆ８重组近交系（ＲＩＬｓ）群体１２０个株系及其亲本为供试材料，研究雨养和正常灌溉条件下，不同地
点花后旗叶ＳＰＡＤ与千粒重（ＴＧＷ）相关性及数量遗传特点，评价该群体目标性状遗传变异。结果表明：在不同处理
条件下，小麦ＲＩＬｓ群体旗叶ＳＰＡＤ和ＴＧＷ表型变异广泛，多样性指数高，且有超亲分离，存在显著的基因型和水分
条件以及基因型×水分条件互作效应。小麦ＲＩＬｓ群体花后不同发育时期旗叶 ＳＰＡＤ和 ＴＧＷ之间均呈现显著的正
相关，其中灌浆期旗叶ＳＰＡＤ（ＳＰＡＤｇ）与ＴＧＷ相关性更高（ｒ＝０．５９～０．６９）。ＳＰＡＤｇ对ＴＧＷ有极显著的正向直
接作用，而开花期ＳＰＡＤ（ＳＰＡＤｆ）相反。干旱胁迫条件下旗叶ＳＰＡＤ对ＴＧＷ总效应显著高于正常灌溉，ＳＰＡＤｇ对ＴＧＷ
总效应显著高于ＳＰＡＤｆ。不同处理旗叶 ＳＰＡＤ和 ＴＧＷ遗传力普遍较低（ｈＢ２＝０．１５～０．４４）；在干旱胁迫和正常灌溉
条件下，控制ＳＰＡＤｆ的基因对数分别为 ２２～３６和 ５０～５９，控制 ＳＰＡＤｇ的基因对数分别为 ２４～２５和 ３１～３３，控制
ＴＧＷ的平均基因对数分别为１０～１１和１３～１４。该小麦群体花后旗叶 ＳＰＡＤ和 ＴＧＷ表型，及其对水分敏感程度变
异丰富，适合进行小麦抗旱性状数量遗传研究。
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作物叶片持绿性，即较高的叶绿素含量［１］，是作

物在生育期内延缓衰老［２］和作物产量潜势的决定因

素［３－４］。研究表明，叶绿素作为光合系统的重要组

成因子其含量和绿叶面积与光合速率呈极显著的正

相关［５－７］，而作物功能叶片光合作用强弱直接决定

千粒重大小和产量的高低［３－４，８］。因此，作物保持

较高的叶绿素含量，将对最终产量形成具有重要作

用［４，９－１０］。然而，在作物生育期内，由于生物胁迫或

非生物胁迫导致植株叶片叶绿素含量提前降低和绿

叶面积减少，将削弱光合器官同化能力，最终导致粒

重和产量显著降低［２，５，１１］。在干旱胁迫条件下，保

持较多的绿叶面积的作物品种具有较高的产量，表

现出较强的抗旱性［１２］，这种性状有利于作物在干旱

条件下更有效改善自身辐射、蒸腾利用效率和延长

光合作用时间［１３］。因此，叶片持绿性状已经作为作

物的一个重要抗旱指标被应用在高粱［２］、大麦［１４］、

水稻［１５］、玉米［１６］、小麦［１７］、向日葵［１８］等作物抗旱研

究中。

小麦开花期至灌浆期是其产量形成的关键时

期，同时也是对干旱胁迫极为敏感的时期［３］。维系

该时期干旱胁迫条件下小麦旗叶的持绿性，保持其

较高的光合效率，促进碳水化合物转运和籽粒灌浆，

将可有效改善小麦千粒重和产量形成［１７］。因此，解

析干旱胁迫条件下小麦花后旗叶持绿性与千粒重关

系及其遗传基础对提高小麦抗旱遗传改良效率具有

重要意义。通过对小麦遗传作群体研究发现，小麦

叶绿素含量和千粒重是典型的微效多基因控制的数

量性 状［３，５，１９－２３］，易 与 水 分 条 件 发 生 显 著 互

作［２１－２２］，遗传力较低［５，２２］，其数量遗传基础主要由

加性、上位性、加性与环境互作和上位性与环境互作

组成［２１－２２］；且不同环境和不同的遗传背景数量遗

传基础有显著差异［３，５，１９－２３］。因此，加速开展不同

水分条件下小麦不同遗传背景材料后代群体花后旗

叶持绿性与千粒重的数量遗传研究，有利于发掘这

些性状更为丰富的抗旱遗传信息。为此，本研究利

用抗旱性和叶绿素有显著差异的两个冬小麦品种

（陇鉴１９×Ｑ９０８６）杂交构建的 Ｆ８重组近交系群体
（ＲｅｃｏｍｂｉｎａｎｔＩｎｂｒｅｄＬｉｎｅｓ，ＲＩＬｓ）为供试材料，研究不
同地点、水分条件（雨养和正常灌溉）和不同发育时

期叶绿素含量与千粒重的相关性及其抗旱数量遗传

特性，评价该群体的遗传变异，为进一步基因定位奠

定基础，同时也为小麦抗旱遗传改良提供理论依据。

１ 材料和方法

１．１ 供试材料

利用抗旱性强的冬小麦品种“陇鉴 １９”与水地
高产品种“Ｑ９０８６”杂交构建的 Ｆ８重组近交系群体
（ＲＩＬｓ）１２０个株系为供试材料，群体两个亲本在抗旱
性上遗传差异较大。陇鉴１９是以济南２号×秦麦４
号有性杂交多年选育而成的新品种，是甘肃省第一

个大面积应用的抗旱北移冬小麦新品种，抗旱性强，

叶绿素含量（ＳＰＡＤ）相对较低，耐瘠薄，对水肥反应
不敏感。Ｑ９０８６是从西北农林科技大学引进的品
系，具有较高的ＳＰＡＤ，对水肥反应敏感，尤其是灌浆
期对水分反应敏感。

小麦ＲＩＬｓ群体及其亲本分别于２０１０年１０月种
植于甘肃省农科院兰州试验点（Ｅ１０３°５１′，Ｎ３６°０４′）
（Ｅ１），２０１１年 １０月种植于甘肃省永登县赖家坡试
验点（Ｅ１０３°１８′，Ｎ３６°４２′）（Ｅ２）。两试验点播种前０～
４０ｃｍ土层土壤分别含有机质 １５．２ｇ·ｋｇ－１（Ｅ１）和
１２．９ｇ·ｋｇ－１（Ｅ２）、全氮 １．４ｇ·ｋｇ－１（Ｅ１）和 ０．９
ｇ·ｋｇ－１（Ｅ２）、全磷 １．２ｇ·ｋｇ－１（Ｅ１）和 ０．８ｇ·ｋｇ－１

（Ｅ２），碱解氮 ５７．５ｍｇ·ｋｇ－１（Ｅ１）和 ４８．２ｍｇ·ｋｇ－１

（Ｅ２）、速效磷 ４０．８ｍｇ·ｋｇ－１（Ｅ１）和 ３５．４ｍｇ·ｋｇ－１

（Ｅ２）、速效钾１７２．１ｍｇ·ｋｇ－１（Ｅ１）和 ２１８．６ｍｇ·ｋｇ－１

（Ｅ２）。小麦播前基肥施用量为Ｎ１８０ｋｇ·ｈｍ－２，Ｐ２Ｏ５
１２０ｋｇ·ｈｍ－２，Ｋ２Ｏ７５ｋｇ·ｈｍ－２，在整个生育期内均不
再施肥。试验为随机区组设计，每处理３次重复，均
为稀条播，行长２ｍ，行距０．２ｍ，每行点播１２０粒，６
行区。大田试验水分管理分为雨养，即干旱胁迫

（ｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ，ＤＳ）和灌溉（ｗｅｌｌｗａｔｅｒｅｄ，ＷＷ）两种处
理，播前均统一灌底墒水，９００ｍ３·ｈｍ－２。灌溉处理
按正常的田间水分管理进行，分别在越冬前、拔节期

和开花期灌水，每次灌水量均为 ７５０ｍ３·ｈｍ－２。雨
养的试验材料仅越冬前灌水 ７５０ｍ３·ｈｍ－２，其余生
育期依靠自然降水，两试验点小麦生育期内降水量

分别为播种至拔节期 ２８ｍｍ（Ｅ１）和 １２ｍｍ（Ｅ２）、拔
节至开花期３３ｍｍ（Ｅ１）和 ３０ｍｍ（Ｅ２）、开花至成熟
期５４ｍｍ（Ｅ１）和４１ｍｍ（Ｅ２）。
１．２ 目标性状的测定与统计分析

分别于 ２０１１年和 ２０１２年，利用 ＳＰＡＤ－５０２叶
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绿素仪（ＭｉｎｏｌｔａＣａｍｅｒａＣｏ．，Ｊａｐａｎ）测定不同处理条
件下小麦ＲＩＬｓ群体及其亲本开花期和灌浆期（花后
１４ｄ）旗叶叶绿素含量（ＳＰＡＤ），分别记为 ＳＰＡＤｆ和
ＳＰＡＤｇ。小麦成熟收获后，测定各株系及其亲本的
千粒重（ＴＧＷ）。以上表型测定均１５次重复，求平均
值。采用ＤＰＳＶｅｒｓｉｏｎ３．０１软件进行不同处理间的
方差（ＡＮＶＯＡ）分析、相关分析和通径分析。
１．３ 性状遗传力和基因对数的估算

在小麦ＲＩＬｓ群体中，各基因位点的遗传方差等
于加性方差，其广义遗传力等于狭义遗传力。遗传

力 ｈＢ２＝Ｖａ／（Ｖａ＋Ｖｅ），式中 Ｖａ为加性方差；Ｖｅ为
环境方差，采用小麦ＲＩＬｓ群体１２０个株系内性状变
异的平均方差来估算；Ｖａ＋Ｖｅ为总方差，即 ＲＩＬｓ群
体的表型方差。

假定某一数量性状在 ｋ个基因位点上有差异，
不同的基因有相同的加性效应 ａ，无显性效应，ＲＩＬｓ
群体中的最大值株系 Ｌｍａｘ集中了所有的增效基因，
最小值株系 Ｌｍｉｎ集中了所有的减效基因，则 Ｌｍａｘ与
Ｌｍｉｎ相差 ｋ个等位基因，Ｌｍａｘ－Ｌｍｉｎ＝２ａｋ。同时，由
于在ＲＩＬｓ群体中，遗传方差 Ｖａ＝ａ２ｋ，可得出：ｋ＝
（Ｌｍａｘ－Ｌｍｉｎ）２／４Ｖａ［２４］。
１．４ 多样性指数的估算

采用 Ｓｈａｎｎｏｎ－ｗｅａｖｅｒ方法计算性状表型多样
性指数和抗旱系数多样性指数。多样性指数划级方

法如下：先计算参试材料总体平均数（Ｘ）和标准差

（ｄ），然后划分为１０级，从第１级［Ｘｉ＜（Ｘ－２ｄ）］到
第１０级［Ｘｉ＞（Ｘ＋２ｄ）］，每０．５ｄ为一级，每一级的
相对频率用于计算多样性指数。多样性指数公式

为；Ｈ′＝－∑ＰｉｌｎＰｉ，式中 Ｐｉ为某性状第ｉ级别内
材料份数占总份数的百分比［２５］。

２ 结果分析

２．１ 小麦ＲＩＬｓ群体及其亲本旗叶叶绿素含量和千
粒重表型分析

从表１看出，小麦ＲＩＬｓ群体及其亲本不同生育
期旗叶ＳＰＡＤ表型受基因型（Ｆ＝１１．１０）、水分条
件（Ｆ＝４９．３８）、地点（Ｆ＝１１．５９）和发育阶段
（Ｆ＝１０．４６）的极显著（Ｐ＜０．０１）影响；ＴＧＷ受基
因型（Ｆ＝５．２３）和地点（Ｆ＝４．７９）的显著影响（Ｐ
＜０．０５），受水分条件（Ｆ＝６３．４５）的极显著影响。
其中，水分对ＳＰＡＤ和 ＴＧＷ的影响显著高于其它因
子，并且基因型 ×水分环境互作均对 ＳＰＡＤ（Ｆ＝
１９．１３）和ＴＧＷ（Ｆ＝１５．６４）表型具有极显著影
响，而其它变异因子间的互作均未对目标性状产生

显著影响。在不同环境条件下，小麦 ＲＩＬｓ群体及其
亲本旗叶 ＳＰＡＤ和 ＴＧＷ表型值均表现出正常灌溉
（ＷＷ）显著高于干旱胁迫（ＤＳ）条件下的，亲本Ｑ９０８６
显著高于陇鉴１９，ＳＰＡＤｆ显著高于ＳＰＡＤｇ。但与正常
灌溉条件相比，干旱胁迫诱导的陇鉴１９各性状表型
降幅显著低于Ｑ９０８６，表现出陇鉴１９较强的抗旱性。

表１ 不同处理条件下小麦ＲＩＬｓ群体及其亲本性状表型
Ｔａｂｌｅ１ ＰｈｅｎｏｔｙｐｅｏｆＲＩＬｓｏｆａｎｄｉｔｓｐａｒｅｎｔｓｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

环境

Ｓｉｔｅ
性状

Ｔｒａｉｔ
水分

Ｗａｔｅｒ

亲本 Ｐａｒｅｎｔ

陇鉴１９
Ｌｏｎｇｊｉａｎ１９ Ｑ９０８６

ＲＩＬｓ群体 ＲＩＬｓｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

均值

Ｍｅａｎ
变异系数

ＣＶ／％
偏度

Ｓｋｅｗｎｅｓｓ
峰度

Ｋｕｒｔｏｓｉｓ

Ｅ１

Ｅ２

ＳＰＡＤｆ

ＳＰＡＤｇ

ＴＧＷ

ＳＰＡＤｆ

ＳＰＡＤｇ

ＴＧＷ

ＤＳ ４８．０７ ５１．２３ ４９．６１ ９．６４ ０．７０ ０．２２
ＷＷ ５４．５３ ６２．２７ ５６．９６ ６．１８ ０．６７ ０．３５
ＤＳ ４５．９１ ４８．６０ ４６．８９ １１．９２ －０．２９ －０．５１
ＷＷ ５０．８７ ５５．９３ ５２．２５ ６．７４ ０．１５ ０．４９
ＤＳ ２９．６２ ３３．７４ ３１．１９ １２．９８ ０．８２ －０．５６
ＷＷ ４０．９３ ４９．５５ ４５．２３ ９．２０ ０．３４ ０．９３

ＤＳ ４４．９６ ４８．８９ ４７．３０ １０．６３ －０．７１ ０．８６
ＷＷ ４９．６５ ５８．７２ ４９．９３ ５．３７ ０．９４ ０．３２
ＤＳ ４３．２２ ４４．３８ ４３．０５ １４．１９ ０．８６ －０．４５
ＷＷ ４７．２８ ５７．４６ ４８．４５ ５．８６ －０．４１ ０．６６
ＤＳ ２７．７９ ３２．４３ ３０．３６ １７．４９ －０．５３ －０．８０
ＷＷ ３８．５８ ４８．１１ ４３．９０ １３．３０ ０．７５ ０．１９

注：Ｅ１和Ｅ２分别指兰州和永登试验点；ＳＰＡＤｆ、ＳＰＡＤｇ和ＴＧＷ分别表示开花期和灌浆期（花后１４ｄ）旗叶叶绿素含量和千粒重；ＤＳ和ＷＷ分

别表示雨养和正常灌溉处理。下同。

Ｎｏｔｅ：Ｅ１ａｎｄＥ２ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｔｈｅｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｌｏｃａｔｉｏｎｉｎＬａｎｚｈｏｕａｎｄＹｏｎｇｄｅｎｇ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；ＳＰＡＤｆ，ＳＰＡＤｇａｎｄＴＧＷｄｅｎｏｔｅｔｈｅｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｃｏｎｔｅｎｔｄｕｒｉｎｇ

ｆｌｏｗｅｒｉｎｇｓｔａｇｅａｎｄｇｒａｉｎｆｉｌｌｉｎｇ（ｉ．ｅ．１４ｄａｙｓａｆｔｅｒｆｌｏｗｅｒｉｎｇ），ａｎｄｔｈｏｕｓａｎｄｇｒａｉｎｗｅｉｇｈｔ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；ＤＳａｎｄＷＷｄｅｎｏｔｅｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｏｆｔｈｅｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓａｎｄ

ｔｈｅｗｅｌｌｗａｔｅｒｅｄｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．Ｔｈｅｓａｍｅａｓｂｅｌｏｗ．
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在不同环境条件下，小麦 ＲＩＬｓ群体各目标性状
的表型均值均介于双亲之间，且普遍接近于亲本陇

鉴１９。该群体内株系表型变异较广泛，不同发育时
期旗叶ＳＰＡＤ的变异系数在 ９．６４％～１４．１９％（ＤＳ）
和５．３７％～６．７４％（ＷＷ）之间，ＴＧＷ的变异系数为

１２．９８％～１７．４９％（ＤＳ）和 ９．２０％～１３．３０％（ＷＷ），
且存在超亲分离现象。两性状的偏度和峰度普遍在

０～１之间（表 １），表明干旱胁迫导致该群体目标性
状更为广泛的表型变异。并且，该群体双亲对所考

察性状有贡献的等位基因在其后代群体中得到广泛

分离，呈现出多基因控制的数量性状特点，其增效和

减效基因在两亲本中均有分布，通过基因重组可产

生正向和负向两个方向的超亲基因型。

２．２ 小麦ＲＩＬｓ群体旗叶叶绿素含量和千粒重的相
关分析和通径分析

在不同环境条件下，小麦 ＲＩＬｓ群体不同发育时
期旗叶ＳＰＡＤ和ＴＧＷ之间均呈现显著的正相关（表

２）。不同发育时期旗叶ＳＰＡＤ之间相关性较低（ｒ＝
０．３９～０．５４），但ＳＰＡＤ与ＴＧＷ之间表现出较高
的相关性（ｒ＝０．５１ ～０．６９），尤其是 ＳＰＡＤｇ与

ＴＧＷ之间系数更高（ｒ＝０．５９ ～０．６９）。说明，
灌浆期旗叶叶绿素含量可能对小麦千粒重具有重要

贡献。在两种水分处理间，干旱胁迫条件下小麦

ＲＩＬｓ群体不同发育时期旗叶ＳＰＡＤ间，以及ＳＰＡＤ与
ＴＧＷ间的相关系数均低于正常灌溉。

从小麦 ＲＩＬｓ群体不同发育时期旗叶 ＳＰＡＤ对
ＴＧＷ的通径分析结果（表３）看出，在两种水分条件
下，ＳＰＡＤｇ对ＴＧＷ有极显著的正向直接作用（ｐ０·ｉ＝

０．５３～１．５２），ＳＰＡＤｆ对 ＴＧＷ具有显著负向效

应（ｐ０·ｉ＝０．４０ ～１．４７）。不同环境条件下，

ＳＰＡＤｇ对ＳＰＡＤｆ的间接效应均为正向作用，但 ＳＰＡＤｆ
对ＳＰＡＤｇ的间接效应在正常灌溉条件下为正向作
用，在干旱胁迫条件下为负向作用。并且，干旱胁迫

条件下旗叶ＳＰＡＤ对ＴＧＷ总效应（直接作用和间接
作用综合）在 －１．７９～１．８５，而正常灌溉条件下在

－０．５４～１．１９。在所有环境中，ＳＰＡＤｆ对 ＴＧＷ总效
应均为负效应，在０．２７～１．７９，但 ＳＰＡＤｇ对 ＴＧＷ总
效应均为正效应，在０．７１～１．８５。由此可见，干旱胁
迫条件下旗叶 ＳＰＡＤ对 ＴＧＷ总效应显著高于正常
灌溉，ＳＰＡＤｇ对 ＴＧＷ总效应显著高于 ＳＰＡＤｆ。说明
干旱胁迫条件下旗叶叶绿素含量对千粒重尤为重

要，且灌浆期旗叶叶绿素含量对千粒重有重要贡献。

表２ 不同环境条件下小麦ＲＩＬｓ群体各性状相关系数
Ｔａｂｌｅ２ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓａｍｏｎｇｔｒａｉｔｓ

ｉｎＲＩＬｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｉｔｅｓ

环境

Ｓｉｔｅ
水分

Ｗａｔｅｒ
性状

Ｔｒａｉｔ
ＳＰＡＤｆ ＳＰＡＤｇ ＴＧＷ

Ｅ１

Ｅ２

ＤＳ

ＷＷ

ＤＳ

ＷＷ

ＳＰＡＤｆ １

ＳＰＡＤｇ ０．４２ １

ＴＧＷ ０．５３ ０．６１ １

ＳＰＡＤｆ １

ＳＰＡＤｇ ０．５４ １

ＴＧＷ ０．５９ ０．６９ １

ＳＰＡＤｆ １

ＳＰＡＤｇ ０．３９ １

ＴＧＷ ０．５１ ０．５９ １

ＳＰＡＤｆ １

ＳＰＡＤｇ ０．４２ １

ＴＧＷ ０．５４ ０．６２ １

表３ 不同环境条件下小麦ＲＩＬｓ群体旗叶叶绿素
含量对千粒重的通径分析

Ｔａｂｌｅ３ Ｐａｔｈａｎａｌｙｓｉｓｏｆｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｃｏｎｔｅｎｔｔｏｔｈｏｕｓａｎｄｇｒａｉｎ
ｗｅｉｇｈｔｉｎＲＩＬｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｉｔｅｓ

环境

Ｓｉｔｅ
处理

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

自变量

（ｘｉ）
Ａｒｇｕｍｅｎｔ

直接作用

（ｐ０·ｉ）
Ｄｉｒｅｃｔ
ｅｆｆｅｃｔ

间接作用

Ｉｎｄｉｒｅｃｔｅｆｆｅｃｔ
ｘ１
ＳＰＡＤｆ

ｘ２
ＳＰＡＤｇ

Ｅ１

Ｅ２

ＤＳ

ＷＷ

ＤＳ

ＷＷ

ｘ１（ＳＰＡＤｆ） －０．４０ －０．１４

ｘ２（ＳＰＡＤｇ） ０．５３ ０．１８

ｘ１（ＳＰＡＤｆ） －０．９４ ０．４０

ｘ２（ＳＰＡＤｇ） ０．７６ ０．２２

ｘ１（ＳＰＡＤｆ） －１．４７ －０．３２

ｘ２（ＳＰＡＤｇ） １．５２ ０．３３

ｘ１（ＳＰＡＤｆ） －０．４５ ０．１８

ｘ２（ＳＰＡＤｇ） ０．８６ ０．３３

２．３ 小麦ＲＩＬｓ群体旗叶叶绿素含量和千粒重遗传
参数估计

在不同环境条件下，小麦 ＲＩＬｓ群体不同发育时
期的旗叶 ＳＰＡＤ和 ＴＧＷ的遗传力普遍较低（ｈＢ２＝
０．１５～０．４４），表现出了低遗传力数量性状的特点。
在干旱胁迫条件下，大部分性状的遗传力普遍高于

正常灌溉条件下的，两种水分条件下遗传力差异在

０．０６～０．２８之间（表４）。从控制目标性状基因对数
看出，在不同环境条件下控制 ＳＰＡＤｆ的基因对数相
对较多，分别达２２～３６对（ＤＳ）和 ５０～５９对（ＷＷ）；
ＳＰＡＤｇ的次之，分别为 ２４～２５对（ＤＳ）和 ３１～３３对
（ＷＷ），而千粒重的基因对数最少，为 １０～１１对
（ＤＳ）和１３～１４对（ＷＷ），且干旱条件下目标性状的
基因对数普遍少于正常灌溉条件下的（表４）。说明
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干旱胁迫可能抑制一些在非胁迫条件下与小麦旗叶

叶绿素含量和千粒重关系密切的基因表达，通过降

低旗叶叶绿素含量和千粒重以缓解小麦干旱胁迫造

成的负荷。

表４ 不同环境条件下小麦ＲＩＬｓ群体各性状的遗传力和基因对数
Ｔａｂｌｅ４ ＨｅｒｉｔａｂｉｌｉｔｙａｎｄｇｅｎｅｎｕｍｂｅｒａｍｏｎｇｔｈｅｔｒａｉｔｓｉｎＲＩＬｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｉｔｅｓ

环境

Ｓｉｔｅ
性状

Ｔｒａｉｔ
水分

Ｗａｔｅｒ
加性方差

σ
２
ａ

总方差

σ
２
ａ＋σ２ｅ

遗传力

ｈＢ２
最小值

Ｌｍｉｎ
最大值

Ｌｍａｘ
基因对数

ｋ

Ｅ１

Ｅ２

ＳＰＡＤｆ

ＳＰＡＤｇ

ＴＧＷ

ＳＰＡＤｆ

ＳＰＡＤｇ

ＴＧＷ

ＤＳ ８．４５ １９．０２ ０．４４ ４７．５８ ６３．２６ ２２

ＷＷ ２．５４ １５．５４ ０．１６ ５１．２０ ６３．００ ５９

ＤＳ ８．０１ ２４．４５ ０．３３ ４９．１１ ６４．７２ ２４

ＷＷ ４．８７ １２．５９ ０．３９ ４９．６８ ６２．６４ ３３

ＤＳ １１．２９ ２７．６８ ０．４１ １８．５０ ３９．６２ １０

ＷＷ ９．２０ ２６．４７ ０．３５ ３２．２０ ５３．８１ １３

ＤＳ ６．５３ ２６．９７ ０．２４ ４７．２６ ６６．９３ ３６

ＷＷ ４．２９ ２８．６２ ０．１５ ４７．４６ ６５．７３ ５０

ＤＳ ８．７０ ２１．２８ ０．４１ ４６．４０ ６５．３６ ２５

ＷＷ ５．７９ １９．５３ ０．３０ ４９．８３ ６４．３６ ３１

ＤＳ １２．０３ ２９．１４ ０．４１ １７．３２ ４０．３３ １１

ＷＷ ６．６４ ２８．１３ ０．２４ ３０．５０ ４９．７８ １４

２．４ 小麦ＲＩＬｓ群体旗叶叶绿素含量和千粒重的多
样性分析

在不同环境条件下，小麦 ＲＩＬｓ群体旗叶 ＳＰＡＤ
表型多样性指数在０．５７～０．８７之间，ＴＧＷ的在０．６４
～０．８８之间（图１）。干旱胁迫下的各目标性状的多
样性指数显著高于正常灌溉的，Ｅ１的显著高于 Ｅ２
（Ｐ≤０．０１），灌浆期ＳＰＡＤ表型多样性指数高于开花

期的（Ｅ１的差异不显著，但 Ｅ２的差异显著（Ｐ≤
０．０５））。由此说明，小麦 ＲＩＬｓ群体旗叶 ＳＰＡＤ和
ＴＧＷ表型具有丰富的多样性，且其指数受环境影响
较大，尤其是水分条件显著地影响多样性指数，均表

现出干旱胁迫导致目标性状多样性指数提高。因

此，该群体结构适合于小麦抗旱性状数量遗传研究。

图１ 不同环境条件下小麦ＲＩＬｓ群体旗叶叶绿素含量和千粒重表型多样性指数
Ｆｉｇ．１ ＰｈｅｎｏｔｙｐｉｃｄｉｖｅｒｓｉｔｙｉｎｄｅｘｏｆｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｃｏｎｔｅｎｔａｎｄｔｈｏｕｓａｎｄｇｒａｉｎｗｅｉｇｈｔｏｆｗｈｅａｔＲＩＬｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｉｔｅｓ

３ 讨 论

干旱是小麦生产持续稳定发展的最主要限制因

子之一。为了降低干旱对小麦生产的影响，深入认

识小麦抗旱的生物学本质成为该领域的研究焦点，

利用农艺性状和生理性状相结合手段来解析小麦的

抗旱生物学机制成为小麦抗旱性研究的主要途

径［２６］。叶绿素含量和千粒重是小麦重要的生理和

农艺性状［１１，１７，２１－２２］。小麦叶片叶绿素含量的高低

直接影响着光合速率和光合强度，进而影响光合产

物的形成，且与小麦千粒重、产量和品质密切相

关［８－９，２７］。从小麦不同品种研究发现，小麦叶绿素
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和千粒重对水分极为敏感，干旱胁迫可以加速叶片

衰老和叶绿素降解，削弱光合器官同化能力，影响籽

粒灌浆，从而导致千粒重和产量显著降低，并且具有

显著基因型差异和基因型与水分环境互作差

异［１，１１－１３］。在本研究中，在干旱胁迫条件下，小麦

ＲＩＬｓ群体及其亲本不同生育期旗叶叶绿素含量和
千粒重较正常灌溉显著下降，受基因型、水分条件、

地点和（或）发育时期等因子显著影响。其中，亲本

Ｑ９０８６的旗叶叶绿素含量和千粒重较陇鉴 １９对环
境更为敏感，表现出比陇鉴１９较强的抗旱性，群体
介于二者之间；并且水分及其基因型×水分互作对
小麦ＲＩＬｓ群体及其亲本目标性状影响更为显著（表
１）。Ｙａｎｇ等［２０－２１］发现，小麦ＤＨ群体（旱选１０号×
鲁麦１４）及其亲本旗叶叶绿素含量和千粒重表型有
显著差异，且在不同的水分条件和发育时期对其表

型影响显著。因此，从小麦群体水平可以看出，小麦

旗叶叶绿素含量和千粒重发育对水分反应具有复杂

性，而且存在显著的基因型差异性，以及生育期水分

响应的特异性和易与环境的互作性，从而证实其典

型数量性状特点［３，５，１９－２３］。同时也说明，控制小麦

持绿性和千粒重的数量性状基因可能以一定的时空

方式表达，在不同环境下具有不同的表达模式，从而

导致其显著的表型差异［２１－２２］。

研究表明，叶绿素作为光合系统的重要组成因

子，其含量和绿叶面积与光合速率呈极显著的正相

关［５－７］，而作物功能叶片光合作用强弱直接决定千

粒重大小和产量的高低［３－４，８］。在本研究中，在不

同环境条件下，小麦 ＲＩＬｓ群体不同发育时期旗叶
ＳＰＡＤ和 ＴＧＷ之间均呈现显著的正相关（表 ２），尤
其是 ＳＰＡＤｇ与 ＴＧＷ之间系数更高（ｒ＝０．５９ ～
０．６９）。进一步通径分析结果表明（表 ３），ＳＰＡＤｇ
对ＴＧＷ有极显著的正向直接作用（ｐ０·ｉ＝０．５３ ～
１．５２），ＳＰＡＤｆ对 ＴＧＷ具有显著负向效应（ｐ０·ｉ＝
０．４０～１．４７）。并且干旱胁迫条件下旗叶 ＳＰＡＤ
对ＴＧＷ总效应显著高于正常灌溉，ＳＰＡＤｇ对 ＴＧＷ
总效应显著高于 ＳＰＡＤｆ。说明在干旱胁迫条件下，
小麦的生育后期旗叶叶绿素含量对千粒重尤为重

要，且灌浆期旗叶叶绿素含量对千粒重有重要贡献。

这在小麦群体水平上进一步佐证了小麦不同基因型

品种（系）间比较得出的：在干旱胁迫条件下保持小

麦较多的叶绿素含量和绿叶面积有利于延长光合作

用时间和碳水化合物产物的积累，进而增加千粒重

和产量［１１，１３，１７］的观点，同时更为突出了灌浆期叶绿

素含量对改善小麦千粒重的重要性。

小麦叶绿素含量和千粒重是典型的微效多基因

控制的数量性状［３，５，１９－２３］，遗传力较低［５，２２］，易与水

分条件发生显著互作［２１－２２］，且不同环境和不同的

遗传背景数量遗传基础有显著差异［３，５，１９－２３］。在本

研究中，小麦 ＲＩＬｓ群体不同发育时期旗叶叶绿素含
量和千粒重的遗传力较低（ｈＢ２＝０．１５～０．４４），在干
旱胁迫条件下，大部分性状的遗传力普遍高于正常

灌溉条件下的，其差异在０．０６～０．２８之间。从控制
目标性状基因对数看出，在不同环境条件下控制

ＳＰＡＤｆ的基因对数相对较多，ＳＰＡＤｇ的次之，而千粒
重的基因对数最少，且干旱条件下目标性状的基因

对数普遍少于正常灌溉条件下的（表４）。说明干旱
胁迫能降低小麦旗叶叶绿素含量和千粒重由于水分

作用造成的环境方差，从而使遗传力提高，同时干旱

胁迫可能抑制一些在非胁迫条件下与小麦旗叶叶绿

素含量和千粒重关系密切的基因表达，通过降低旗

叶叶绿素含量和千粒重以缓解小麦干旱胁迫负荷。

小麦抗旱性是复杂的数量性状，最大限度地构

建不同抗旱遗传背景基因型遗传群体和分子遗传连

锁图谱，对抗旱相关性状基因进行遗传定位、功能标

记发掘和基因图位克隆，将可加速小麦抗旱性的遗

传改良和最终实现小麦抗旱节水分子育种［２８－２９］。

本研究以抗旱性有显著差异的亲本杂交后代小麦

ＲＩＬｓ群体为材料，通过对旗叶叶绿素含量和千粒重
性状表型变异和遗传特性证明，该群体内株系目标

性状表型变异十分广泛，且存在超亲分离现象；表型

多样性指数较高，不同的发育时期或不同的水分条

件下具有数量遗传特性。由此表明，该群体所考察

性状有贡献的等位基因在其后代群体中得到广泛分

离，两亲本中均有其增效和减效数量基因，通过基因

重组可产生正向和负向两个方向的超亲基因型。因

此，该 ＲＩＬｓ群体结构适合小麦抗旱数量遗传研究，
为进一步基因定位奠定基础，同时也为小麦抗旱遗

传改良提供理论依据。
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