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摘 要：【目的】探索水稻叶绿素含量及其对氮肥响应的遗传机理，为氮高效、高光效的水稻品种培

育提供新的标记区段。【方法】以珍汕 97× 明恢 63 重组自交系 RIL（F11）113 个家系为 QTL 分析的试验材

料，在大田栽培条件下，以施氮量为主区、家系为裂区，设计低氮处理（不施氮肥）和正常氮处理（纯氮

130、135 kg/hm2），分别于水稻移栽后 30 d 测定 1.5 叶的 SPAD 值，于抽穗期测定剑叶的 SPAD 值。利用包含

1 619 个 Bin 标记的高密度遗传图谱，使用 IciMapping V3.4 软件和完备区间作图法，定位控制水稻叶片叶绿素含

量的 QTL。【结果】在两年、两个氮处理和两个发育时期共检测到 15 个调控叶片叶绿素含量的 QTL，分别分布

在第 1、2、3、6、7、10、11 号染色体上。单一 QTL 贡献率为 1.21%~40.74%。通过物理位置比较，发现其中 6

个 QTL 已经被克隆或与前人定位到的叶绿素含量相关位点在同一区间。其中，在第 6 染色体的 8.45~9.12 Mb 处

定位到 1 个调控抽穗期剑叶叶绿素的位点，命名为 qHDCHL6-1，该位点在两年和两个氮处理下均被检测到，贡

献率为 1.55%~28.01%。结合功能注释，共筛选到 4 个与叶绿素代谢密切相关的基因，分别为 LOC_Os06g15370
（OsNPF3.1）、LOC_Os06g15420（OsAS2）、LOC_Os06g15620（GAST）和 LOC_Os06g15590，其中前 3 个基

因已被鉴定克隆。【结论】共检测到 15 个控制水稻移栽后 30 d 和抽穗期叶片叶绿素含量的 QTL，鉴定了 1 个稳

定表达的 QTL 位点 qHDCHL6-1，在该区间筛选到 4 个候选基因。
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Abstract: 【Objective】The research explored the genetic mechanism for regulating chlorophyll content and its 
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【研究意义】水稻是我国主要粮食作物，其

高产与稳产对我国粮食安全意义重大。氮是植物

需求量最大的养分之一。在水稻生长发育过程中，

合理施用氮肥可增加产量，氮营养供应不充足则

会导致水稻减产［1］，而过量施用氮肥会导致环境

污染等问题［2-3］。水稻叶绿素含量是对氮肥施用

最为敏感的表型性状之一，与植株光合作用密切

相关；研究水稻叶绿素含量的遗传机制，对氮高

效的高产水稻品种选育具有重要意义［4-6］。【前

人研究进展】水稻叶片叶绿素属于多基因调控的

数量性状，其合成与降解易受环境影响［7］。利

用不同遗传群体分析苗期、抽穗期和灌浆期等时

期不同部位叶片的水稻叶绿素含量，已成功定位

了超过 600 个 QTL，分布于 12 条染色体上［7-10］。

QTL 定位最终目的是用于基因鉴定和育种应用，

以往研究大多采用 RFLP、SSR 和 STS 标记构建遗

传连锁图谱，鉴定的主效 QTL 检出率偏低且鉴定

位点数量也较少［9］。随着基因组测序技术的快速

发展与应用，构建 Bin 图谱用于 QTL 检测、候选

基因筛选和分子标记开发逐步受到关注［9,11-12］。

已有研究在同一试验点经 2 年重复试验，利用

Bin 图谱检测到 2 个控制叶绿素含量的 QTL，并

筛选到 9 个候选基因［9］。前人也在不同氮处理下

定位到 14 个控制叶宽的 SNP 位点，并鉴定出 20

个与高氮和低氮响应有关的 SNP 位点，同时研究

者建议，对易受环境影响的性状开展高密度 Bin

图谱定位分析时，结合多处理、多年、异地环境

的分析更能提高 QTL 定位的精准度［13］。利用高

密度 Bin 图谱开展 QTL 定位，精确度高，是深入

研究重要复杂生理性状遗传规律的有效方法［9］。

【本研究切入点】叶绿素含量是容易受环境因素

影响的数量性状［14］，尤其易受氮肥施用量的影

响。然而经多年份、多时期开展不同氮肥施用量

条件下的有关叶绿素含量精细 QTL 定位的研究

仍鲜有报道。【拟解决的关键问题】本研究采用

不同年份、地点的珍汕 97 和明恢 63 水稻重组自

交系群体为材料，测定不施氮和正常施氮条件下

水稻叶片叶绿素含量，开展不同发育时期叶片叶

绿素含量高密度 Bin 图谱 QTL 定位分析，旨在

寻找一些新的、稳定的叶绿素含量相关位点，以

期为水稻叶绿素含量相关基因的鉴定和高光效水

稻分子标记育种改良提供有利靶标。

1 材料与方法

1.1 试验材料

供试水稻材料为珍汕 97（ZS97）和明恢 63

（MH63） 重 组 自 交 系（RIL）， 由 华 中 农 业 大

学作物遗传改良国家重点实验室水稻研究团队提

供。该群体共 210 个家系，从 F11 中随机选取 113

个家系用于本研究。

RIL 高 密 度 图 谱 包 括 1 619 个 重 组 Bin 标

记， 各 染 色 体 Bin 标 记 数 为 79~217 个， 总 长

response to nitrogen (N) fertilizer in rice, and provide new molecular marker segments for breeding of high-yield and nitrogen-

efficient rice varieties.【Method】The 113 family lines of ZS 97 × MH 63 recombinant inbred lines (RIL, F11) were adopted as 

tested materials for QTL analysis. Field experiments were performed with split-plot design, N fertilizer rate being the main plots 

and RIL being subplots. The low N (no N) and normal N (130, 135 N kg/hm2) fertilizer treatments were established in the fields. 

The chlorophyll meter was used to determine SPAD values of leaves at 30 days after transplanting (30 DAT) and at heading 

(HD) stage. By using a high-density genetic map containing 1 619 Bin markers, IciMappingv3.4 software and complete interval 

mapping, QTL for controlling leaf chlorophyll content at two growth stages was mapped.【Result】In two N treatments at two 

growth stages within two years, a total of 15 QTLs for controlling leaf chlorophyll content were detected and they were located on 

chromosomes 1, 2, 3, 6, 7, 10 and 11. Each single QTL could explain 1.21%-40.74% of genetic contributions to traits. Through 

comparison of their physical loci, 6 QTLs were found to have been cloned or have the same loci being known previously for 

chlorophyll content. Among them, a locus, named qHDCHL6-1, regulating the chlorophyll content of flag leaf at heading stage 

was detected at 8.45-9.12Mb of chromosome 6. It was stably detected under two N treatments in two years, which explained 

1.55%-28.01% of contributions to traits. Through functional annotation, 4 candidate genes related to chlorophyll content 

of flag leaf were found in the qHDCHL6-1 chromosome interval. These genes were LOC_Os06g15370 (OsNPF3.1), LOC_
Os06g15420 (OsAS2), LOC_Os06g15620 (GAS) and LOC_Os06g15590, and the first three of these genes have been cloned

【Conclusion】15 QTLs controlling leaf chlorophyll content of rice at 30 DAT and HD stage are detected, and a QTL locus 

qHDCHL6-1 with stable expression was identified, which contains 4 candidate genes.

Key words: rice; recombinant inbred line; high-density Bin map; chlorophyll content; QTL
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1 625.5 cM，平均约 1.0 cM/bin，标记间平均物理

距离约为 230 kb［11］。本研究采用的 Bin 标记详

细数据和图谱均由华中农业大学作物遗传改良国

家重点实验室水稻研究团队提供。

1.2 大田试验

本试验分别于 2006 年 5—10 月在湖北省孝

感 市 新 铺 镇（30 °56'' N、113 °54'' E）、2007 年

5—10 月 在 湖 北 省 武 穴 市 大 金 镇（29 °51'' N、

115°33'' E）进行。两地稻田表层 25 cm 土壤主要

养分分别为：新铺镇 pH 值（1 ∶ 1 土水比）5.01，

有机质含量 30.06 g/kg，全氮含量 1.39 g/kg（2006

年）；大金镇 pH 值（1 ∶ 1 土水比）5.37，有机

质含量 22.76 g/kg，全氮含量 1.09 g/kg（2007 年）。

采用秧盘育秧，种植密度 16.7 cm×20.0 cm，

划行移栽，每个家系种植 1 个小区，小区面积

4.8 m2（2.0 m×2.4 m）。 小 区 采 用 随 机 区 组 排

列，设置正常氮水平（2006：130 kg/hm2；2007：

135 kg/hm2）和低氮水平（0 kg/hm2）处理，每个

处理 3 次重复，肥料运筹参照文献［15］。精细

管理并全程防治病虫害，成熟期挂防鸟网避免产

量损失。两年的试验设计与管理措施保持一致。

1.3 叶绿素含量测定

分别于移栽后30 d（30 Days after transplanting，

30 DAT） 和 抽 穗 期（Heading，HD）， 采 用 502

型 SPAD（Soil and Plant Analyzer Development）叶

绿素仪进行水稻叶片叶绿素含量测定。移栽后 30 

d，测定各小区除边行外植株的主茎 1.5 叶，分别

测定叶片的中部和中部上、下 3.0 cm 处，取 3 处

平均值表示该叶片 SPAD 值，每小区重复测定 10

片叶。由于 RIL 群体家系的抽穗期相差较大，各

小区抽穗 10% 定义为抽穗期。抽穗期直接测定植

株主茎剑叶的 SPAD 值，其他操作与移栽后 30 d

的检测方法相同。

采用 Statistix 9.0 软件进行数据分析，差异

显著性检验用独立样本 t 检验和单因子方差分析

（one-way ANOVA，LSD）。

1.4 QTL 定位

利用 QTL IciMapping V3.4 软件，采用完备区

间 作 图 法（Inclusive Composite Interval Mapping，

ICIM）在全基因组范围内进行扫描［16］，扫描步

长为 1.0 cM，分别检测不同处理和不同发育时期

控制叶绿素含量的 QTL。以 LOD ≥ 2.5 作为阈值

检测 QTL，计算每个 QTL 的贡献率和加性效应。

QTL 的命名方法参照 McCouch 等［17］公布的规则。

2 结果与分析

2.1 不同氮处理下 RIL 群体和亲本不同发育时

期的叶绿素表型变异

由表 1 可知，2006、2007 年 RIL 群体和亲本

均表现为低氮条件下的叶片叶绿素含量显著低于

正常氮处理。亲本叶片叶绿素含量两年均表现为

母本珍汕 97 高于父本明恢 63；在移栽后 30 d，

同一亲本相同处理的不同年份差异不大；在抽穗

期，2007 年明恢 63 的叶片叶绿素含量显著高于

2006 年。RIL 群体中的叶绿素含量分布均表现为

连续的正态分布，并且有超亲分离现象，呈现数

量性状的特点（图 1）。

2.2 不同年份和不同发育时期水稻叶片叶绿素含

量相关性分析

移栽后 30 d、抽穗期的水稻叶片叶绿素含量

表 1 不同氮处理 RIL 群体及其亲本的叶绿素含量分析
Table 1 Analysis of chlorophyll contents in RIL population and its parents under different nitrogen treatments

年份
Year

发育时期
Development 

stage

处理
Treatment

亲本 Parent

LSD0.05

重组自交系 RIL

珍汕 97
ZS 97

明恢 63
MH 63

平均值 ± 标准差
Mean ± SD

范围
Range

偏度
Skewness

峰度
Kurtosis

2006 移栽后 30 d 低氮 34.15±0.46 33.60±2.07 4.56 31.91±1.89 26.94~38.17 0.18 0.21

正常氮 38.20±1.53* 36.32±2.51 4.71 35.53±1.62*** 32.21~40.32 0.36 -0.19

抽穗期 低氮 39.54±0.49 34.04±2.19 3.59 33.60±2.50 28.34~41.91 0.48 0.78

正常氮 42.95±0.69** 37.25±0.71 1.57 37.14±2.53*** 31.93~46.13 0.75 1.23

2007 移栽后 30 d 低氮 36.37±1.96 33.30±2.39 4.95 33.45±1.62 29.71~39.50 0.76 1.62

正常氮 41.97±0.50** 39.65±0.94* 1.69 40.15±1.09*** 37.45~44.37 0.56 1.63

抽穗期 低氮 39.75±0.44 39.33±0.94 1.65 37.79±2.11 32.24~45.06 0.23 1.02

正常氮 41.51±0.92* 40.67±1.10 2.30 39.61±1.87*** 35.79~45.84 0.61 0.70

  注：*、**、*** 分别表示在 0.05、0.01、0.001 水平上差异显著。
  Note: *, ** and *** represent significant differences at P=0.05, P=0.01 and P= 0.001, respectively. 



135

图 1 不同氮处理 RIL 群体及其亲本在不同发育时期的叶绿素含量分布
Fig. 1 Distribution of chlorophyll contents in RIL population and its parents at different

     development stages under different nitrogen treatments
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相关系数分别达到极显著水平（表 2）。此外，

叶绿素含量在不同氮处理、不同发育时期均表现

出显著相关性，两年表现一致，表明两年叶绿素

含量的环境稳定性较好。

2.3 水稻叶片叶绿素含量的 QTL 检测

低氮处理下叶片叶绿素含量，两年共检测到

5 个 QTL（2006 年 1 个、2007 年 4 个），分别位

于第 3、6、10 号染色体；正常氮处理下叶片叶绿

素含量，两年共检测到 10 个 QTL（2006 年 4 个、

2007 年 11 个）， 分 别 位 于 第 1、2、3、6、7、

10、11 号染色体（表 3），正常氮处理下检测到

的 QTL 明显多于低氮处理。在第 4、5、8、9 号

染色体上没有检测到控制叶绿素含量的 QTL。15

个 QTL 在染色体上的分布如图 2 所示。

第 1、2、11 号 染 色 体 上 分 别 检 测 到 1 个

QTL。其中，q30CHL1 位于第 1 染色体，在 2006

年低氮处理水稻叶片中被检测到，影响移栽后 30 

d 的叶绿素含量，解释 14.57% 的表型变异，增

效基因来自珍汕 97；qHDCHL2 位于第 2 号染色

体，在 2007 年正常氮处理水稻叶片中被检测到，

等位基因来自明恢 63，解释 8.50% 的表型变异；

qHDCHL11 位于第 11 号染色体，在 2007 年正常

氮处理水稻叶片中被检测到，对表型的贡献率为

7.41%。

第 3 染色体上共检测到 4 个 QTL，均于 2007

年的水稻叶片中被检测到，等位基因均来自明

恢 63； 在 低 氮 处 理 叶 片 中 检 测 到 2 个 QTL，

q30CHL3-1 影响移栽后 30 d 的叶绿素含量，解

释 11.75% 的表型变异，qHDCHL3-1 影响抽穗期

的叶绿素含量，解释 1.21% 的表型变异。另外两

个 QTL（q30CHL3-2 和 qHDCHL3-2） 在 正 常 氮

处理水稻叶片中被检测到，分别解释 11.38% 和

11.46% 的表型变异。

表 3 不同氮处理下水稻叶片叶绿素含量的 QTL 检测结果
Table 3 QTL detection for chlorophyll contents in leaves of rice under different nitrogen treatments 

处理
Treatment

位点
QTL

染色体
Chr.

标记区间
Interval

置信区间
Confidence interval (Mb)

LOD

2006 2007

加性效应
Additive effect

贡献率
PVE (%)

加性效应
Additive effect

贡献率
PVE (%)

低氮
Low nitrogen

q30CHL3-1 3 Bin385~Bin386 7.88 8.66 3.00 0.55 11.75

qHDCHL3-1 3 Bin423~Bin424 14.72 14.88 4.20 0.68 1.21

qHDCHL6-1* 6 Bin890~Bin891 8.45 9.12 9.10 -1.35 28.01

qHDCHL6-1* 6 Bin890~Bin891 8.45 9.12 5.30 -0.77 1.55

qHDCHL10-1 10 Bin1384~Bin1385 22.30 22.52 48.10 -3.97 40.74

正常氮
Normal nitrogen

q30CHL1 1 Bin166~Bin167 33.84 34.74 5.00 -0.66 14.57

q30CHL3-2 3 Bin420~Bin421 14.35 14.60 2.60 0.35 11.38

qHDCHL2 2 Bin330~Bin331 31.65 32.26 4.00 0.55 8.50

qHDCHL3-2 3 Bin445~Bin446 17.83 18.08 5.40 0.66 11.46

qHDCHL6-1* 6 Bin890~Bin891 8.45 9.12 5.90 -1.14 19.46

qHDCHL6-2 6 Bin893~Bin894 9.37 9.89 4.50 -0.58 9.35

qHDCHL7-1 7 Bin1011~Bin1012 16.61 16.66 2.70 -0.75 8.42

qHDCH7-2 7 Bin1002~Bin1003 7.26 8.41 4.20 -0.57 8.74

qHDCHL10-2 10 Bin1369~Bin1370 19.67 19.93 3.70 -0.52 7.53

qHDCHL11 11 Bin1475~Bin1476 19.06 19.14 3.60 -0.55 7.41

  注：加性效应值为正值，表明增效等位基因来源于明恢 63。* 表示在两年间重复检测到的 QTL。
  Note: Positive additive effect shows that source of favorable allele comes from MH 63. * represents the QTL was detected in both two years.

表 2 不同氮处理水稻叶片叶绿素含量的相关系数
Table 2 Correlation coefficients of chlorophyll contents

    in leaves of rice under different nitrogen treatments
性状
Trait

处理
Treatment

移栽后 30 d 叶绿素含量
SPAD-30DAT

抽穗期叶绿素含量
SPAD-HD

移栽后 30 d
叶绿素含量
SPAD-30DAT

低氮 0.56** 0.64**

正常氮 0.58** 0.61**

抽穗期
叶绿素含量
SPAD-HD

低氮 0.70** 0.73**

正常氮 0.66** 0.81**

  注：*、、**、*** 分别表示在 0.05、0.01、0.001 水平上差异显著。
表格中对角线加粗数据表示两年间相同性状的相关性；对角线右侧为
2006 年性状相关系数，左侧为 2007 年性状相关系数。
  Note: *, ** and ***, represent significant difference at P=0.05, P=0.01, 
and P= 0.001, respectively. The bold value in diagonal indicates correlation 
coefficient of the same trait between two years. Data on the right and left sides 
of the diagonal are the correlation coefficients of traits in 2006 and 2007, 
respectively.
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Chr.1 Chr.3 Chr.10Chr.2 Chr.7Chr.6 Chr.11

q30CHL1

q30CHL3-2

qHDCHL6-1 qHDCHL7-2
qHDCHL10-2

qHDCHL11qHDCHL10-1
qHDCHL6-2 qHDCHL7-1

q30CHL3-2
q30CHL3-1

q30CHL3-1

qHDCHL2

qHDCHL6-1 被重复检测到 3 次，图中仅标注 1 次
qHDCHL6-1 was repeatedly detected three times, and was marked only one time

图 2 水稻叶绿素含量 QTL 在染色体上的分布
Fig. 2 Locations of QTL for chlorophyll content in rice on chromosomes

第 6 染色体上共检测到 4 个 QTL，均影响抽
穗期剑叶的叶绿素含量，且等位基因均来自珍汕
97；在 2006 年的水稻叶片中检测到 2 个 QTL，低
氮和正常氮处理下各 1 个，均位于染色体 8.45~9.12 
Mb 处， 命 名 为 qHDCHL6-1， 低 氮 和 正 常 氮 处
理 检 测 到 的 QTL 分 别 解 释 28.01% 和 19.46% 的
表型变异；在 2007 年的水稻叶片中也检测到 2
个 QTL，qHDCHL6-1 在低氮水平下同样被检测
到，解释 1.55% 的表型变异，qHDCHL6-2 在正
常氮水平下检测到，解释 9.35% 的表型变异。
qHDCHL6-1 在 2 年低氮处理下和 2006 年正常氮

水平下均被检测到，表现出较强的稳定性。
第 7 染色体上共检测到 2 个 QTL，均为正常

氮水平下影响抽穗期剑叶叶绿素含量的 QTL，且
等位基因均来自珍汕 97；qHDCHL7-1 于 2006 年
的水稻叶片中被检测到，可解释 8.42% 的表型变
异；qHDCH7-2 于 2007 年的水稻叶片中被检测到，
可解释 8.74% 的表型变异。

第 10 染 色 体 上 共 检 测 到 2 个 QTL， 均 于
2007 年的水稻叶片中被检测到，增效等位基因
均来自珍汕 97；qHDCHL10-1 在低氮处理下被

检测到，是所有 QTL 中效应最大的位点，解释
40.74% 的表型变异；qHDCHL10-2 在正常氮处理
下被检测到，可解释 7.53% 的表型变异。
2.4 主效 QTL 区段中候选基因的筛选

利用水稻基因组注释数据库（http://rice.uga.
edu/）对重复检测到的 qHDCHL6-1 区间内的基因
进行功能注释。qHDCHL6-1 位于第 6 号染色体的
8.45~9.12 Mb 处，经查询，该区间内共有 113 个
注释基因，除去不转录蛋白、逆转录转座子蛋白、
修复蛋白、假定蛋白等相关基因 89 个，共筛选到
4 个有关叶绿素代谢和影响水稻叶色的候选基因
（表 4）。

LOC_Os06g15370 已被克隆，为硝酸盐转运

子 / 肽转运蛋白基因 OsNPF3.1，该基因通过调
控水稻株高、抽穗期和千粒重，影响水稻氮肥利
用效率。LOC_Os06g15420 已被克隆，为天冬酰
胺合成酶基因 OsAS2。LOC_Os06g15590 注释为
类似细胞数目调节蛋白，影响细胞增殖和生长，
负向调控器官的形态发育。LOC_Os06g15620 注
释为受赤霉素诱导的基因家族蛋白（GAST），
GAST 家族在植物激素信号转导、叶片发育及

表 4 qHDCHL6-1 区间内的基因预测
Table 4 Predicted genes in interval of qHDCHL6-1

QTL
染色体

Chr.
位置

Position (bp)
基因
Gene

基因功能注释
Annotation of gene function

qHDCHL6-1 6 8739431~8744022 LOC_Os06g15370 硝酸盐转运蛋白 1/ 肽转运家族蛋白

qHDCHL6-1 6 8758769~8765753 LOC_Os06g15420 天冬氨酸合成酶

qHDCHL6-1 6 8834948~8835629 LOC_Os06g15590 细胞数目调节蛋白

qHDCHL6-1 6 8847702~8848847 LOC_Os06g15620 受赤霉素诱导的基因家族蛋白
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生物与非生物胁迫响应等方面发挥重要调控作

用［18］。

3 讨论

3.1 本研究定位的 QTL 中已鉴定的功能基因

前人利用不同的定位群体和标记类型检测到

大量控制不同时期、不同处理以及不同部位叶片

叶绿素含量的 QTL，但这些位点对表型的贡献率

均较低、主效基因较少，表明水稻叶片叶绿素含

量的遗传背景较为复杂［7-8］。本研究采用高密度

Bin 连锁图谱，从两年的水稻叶片中共检测到 15

个控制移栽后 30 d 和抽穗期叶片叶绿素含量的

QTL，其中 7 个对表型的贡献率超过 10%，表明

设置不同氮肥处理更有利于揭示叶绿素含量的遗

传规律。

本研究检测到的 QTL 与前人定位或克隆的

QTL 有交叉重叠（表 5）。例如，q30CHL1 位于

第 1 染色体 33.84~34.74 Mb 处，在该区域已经克

隆 S- 磺基半胱氨酸合酶基因（GRA78），该基

因主要功能是直接调控叶绿体内基粒和类囊体的

生长发育，在水稻苗期和分蘖期分别调控 Chla、

Chlb 和总叶绿素含量性状，突变体的叶绿素含

量在苗期和分蘖期分别比野生型降低 63.6% 和

32.5%［19］。 前 人 在 qHDCHL2 区 域 发 现 了 1 个

光 系 统 I（PSI） 色 素 结 合 膜 蛋 白（Lhca）， 该

蛋白与 PSI 结合形成的复合体对太阳能具有极高

的 转 化 效 率［20］。qHDCHL6-1 位 于 第 6 染 色 体
8.45~9.12 Mb 处，前人利用 F2 群体在该区段定
位到一个与氮肥利用效率密且相关的 qNUE6 位
点，利用近等基因系进行生理分析发现，该位点
存在 2 个与拟南芥 AtNPF3.1 和 ASN2 高度同源的
基因［21］。qHDCH7-2 位于第 7 染色体 7.26~8.41 
Mb 处，该区域已经克隆了亮氨酸羧基甲基转移
酶基因（OsMTS1），该基因突变会导致水稻叶
倾角增大、叶片叶绿素含量降低 40%、叶片早衰
和产量显著降低［22］，过表达则能够提高水稻产
量 15.69%［23］。qHDCHL10-1 对表型的贡献率为
40.74%，前人在该区段鉴定到 2 个 Chla 加氧酶基
因 OsCAO1 和 OsCAO2，它们在染色体上是串联
的，Chla 加氧酶承担催化 Chla 合成 Chlb 的功能，
OsCAO1 在有光条件下起主要作用，而 OsCAO2 主

要在黑暗或无光照条件下发挥作用［24］。本研究
中，qHDCHL10-1 仅在低氮条件下检测到，该基
因是否受到低氮处理的强烈诱导目前仍不清楚。
qHDCHL10-2 在正常氮处理下检测到，前人用籼粳

交群体在该区域定位到拔节期和抽穗期叶绿素含
量稳定表达的 qCJ10 和 qCH10。前人利用粳粳交
RIL 在第 11 号染色体定位到成熟期剑叶叶绿素含
量相关的 QTL，与 qHDCHL11 有重叠片段［25］。
3.2 qHDCHL6-1 是控制叶绿素含量的主效 QTL

本研究结果显示，在正常氮处理水稻叶片中
检测到的 QTL 数量明显多于低氮处理，表明低氮
处理限制了部分 QTL 的表达。前人研究建议，

表 5 本研究定位的 QTL 和已知叶绿素含量相关位点 / 基因的位置比较
Table 5 Comparison of known QTL/genes contributed to chlorophyll content with QTL detected in this study

本研究 This study 已知的相关位点 / 基因 Known QTLs/Genes

QTL
染色体

Chr.
位置

Position (Mb)
性状 / 基因

Character/Gene
定位群体 / 基因登录号

Population/Acc. No.
位置

Position (Mb)
参考文献
Reference

q30CHL1 1 33.84~34.74 S- 磺基半胱氨酸合酶 LOC_Os01g59920 34.65 ［19］

qHDCHL2 2 31.65~32.26 PS Ⅰ色素结合膜蛋白 LOC_Os02g52650 32.20 ［20］

qHDCHL6-1 6 8.45~9.12 氮肥利用效率 广恢 998/NIL-13B4 构建的 F2 群体 8.65~8.91 ［21］

qHDCH7-2 7 7.26~8.41 亮氨酸羧基甲基转移酶 LOC_Os07g14350 8.20 ［23］

qHDCHL10-1 10 22.30~22.52 叶绿素 a 加氧酶 LOC_Os10g41760 22.40 ［24］

qHDCHL10-2 10 19.67~19.93 拔节期和抽穗期叶绿素含量 沈农 0530-9/ 北陆 129 F2 ∶ 3 群体 19.16~21.57 ［7］

qHDCHL11 11 19.06~19.14 成熟期剑叶叶绿素含量 沈农 265/ 丽江新团黑谷 RILs 18.13~28.28 ［25］

对氮肥敏感的数量性状应加强在多环境下的分
析［13］。qHDCHL6-1 在 2006 年抽穗期的两个氮
处理中均被检测到，在 2006 年的正常氮处理中
也被检测到，表明该位点属于控制抽穗期叶绿素
含量的稳定表达的 QTL。通过水稻基因组注释数
据库比对发现，该区间中存在 4 个候选基因，其

中 LOC_Os06g15370 和 LOC_Os06g15420 两个基

因已克隆，分别为硝酸盐转运子 / 肽转运蛋白基

因 OsNPF3.1 和天冬酰胺合成酶基因 OsAS2，两
个基因均对氮素吸收利用具有重要作用［26-27］；
低氮处理会刺激 OsAS2 和 OsNPF3.1 表达，增加
水稻对氮素的吸收利用［26,28］，本研究结果也验证
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了这一点。LOC_Os06g15620 是 GAST 家族基因，
该基因已在 2009 年克隆，被命名为 OsGSR1，
是 GA 信号的正调节因子，在油菜素内酯（BR）
和 GA 信号通路中起重要作用，并介导两者互
作，在器官形态建成中正向调控细胞分裂，此外
还密切参与植物组织抵抗生物胁迫和氧化还原反
应［18,29］， 但 LOC_Os06g15620 对 叶 片 叶 绿 素 含
量的调控机理目前仍不清楚。LOC_Os06g15590
为类似细胞数目调节蛋白基因，该基因仍未被
克 隆， 但 在 第 2 染 色 体 上 的 同 源 基 因 OsCNR1
（LOC_Os02g52550）已被克隆，其负调控器官
细胞的数量和大小［30］，该基因是否调控叶绿体
大小或叶片厚度，目前仍不清楚。因此，推测
qHDCHL6-1 作为控制叶绿素含量的主效 QTL，
OsGSR1 和 LOC_Os06g15590 有可能参与调控叶

片细胞的分化、排布和器官形态建成。综上所述，
qHDCHL6-1 是多方面调控水稻叶片叶绿素含量的

热点区间，具有深入挖掘的潜力，同时对高光效、
氮高效水稻品种改良也具有重要应用价值。

4 结论

本研究以珍汕 97× 明恢 63 重组自交系（F11）
113 个家系为 QTL 分析的试验材料，在大田栽培
条件下，设置低氮和正常氮两种氮肥处理，分别
在两年和两个发育时期测定叶片叶绿素含量，利
用高密度 Bin 遗传图谱和完备区间作图法共检测
到 15 个控制叶片叶绿素含量的 QTL。其中，低氮
处理共检测到 5 个 QTL，正常氮处理共检测到 10
个 QTL。发现 1 个低氮和正常氮水平下稳定表达
的 QTL qHDCHL6-1，等位基因来自珍汕 97，控
制抽穗期剑叶叶绿素含量，在该区段筛选到 4 个
候选基因。
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