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摘要：［目的］对丹红杨（美洲黑杨）×通辽１号杨（小叶杨）４２２个Ｆ１代无性系叶的形态学指标进行分析，揭示杨

树派间杂交群体叶形性状的遗传变异规律，为进一步解析其叶形性状的遗传机制奠定基础。［方法］使用Ｙａｘｉｎ
１２４１便携式叶面积仪结合手工测量的方式，对杂交子代当年扦插材料的叶面积、叶长、叶宽、叶周长、叶柄长、侧
脉夹角和最大叶宽距叶尖长度等７个指标进行测量，计算叶长宽比、叶柄相对长、最大叶宽位置和叶缘因子，利
用ＳＰＳＳ软件完成相关、通径、遗传以及主成分分析。［结果］丹红杨和通辽１号杨两亲本叶面积、叶长、叶宽、叶
周长、叶柄长、侧脉夹角、叶长宽比、叶柄相对长以及最大叶宽位置等９个指标差异显著，子代变异丰富且呈连续
的正态分布。在１０个叶形指标间４５对相关关系中，３６对呈显著或极显著水平。通径分析结果表明，叶长和叶
宽是决定叶面积的主要因素。通过主成分分析得到２个主因子，累计解释８０．１９％的叶形变异，子代第一主成分
的标准化值全部介于两亲本之间，并有６４．６９％与父本分布在同侧，第二主成分则均匀分布在中亲值两侧。对于
表征叶片大小的２个指标叶面积和叶柄长，多数子代小于中亲值且其均值更接近父本，而表征叶片形状的叶柄
相对长和最大叶宽位置与之相反，其余指标接近中亲值。除叶长宽比、侧脉夹角以及叶缘因子外，子代叶形指标

大多介于两亲本之间。［结论］丹红杨和通辽１号杨叶形性状差异显著，杂交子代叶形性状存在丰富的连续性变
异，且性状间关联紧密，叶长和叶宽是决定叶面积的主要因素。叶面积、叶柄长以及最大叶宽位置等性状存在明

显的遗传偏向性，杂交子代叶片形状与丹红杨更为接近，呈较强的母本效应，而叶片大小则表现出偏向父本小叶

杨的遗传效应。３０．０９％子代的综合叶形指标具有超亲现象，选择潜力较大，在今后的育种实践中可加以利用。
关键词：杨树；子代；叶形性状；遗传变异

中图分类号：Ｓ７１８．４６ 文献标识码：Ａ　　　文章编号：１００１１４９８（２０１９）０２０１００１１

　　被子植物的叶通常呈表面积巨大的扁平状，能
够同外界环境进行广泛的物质、能量与信息交流，是

个体碳同化和气体交换的主要场所［１］。叶的形态多

样性极为丰富，被普遍应用于分类学领域的同时，也

受到遗传育种工作者的广泛关注。研究表明，叶的

形态特征同植物的生存与生长紧密相关［２－４］，可作

为农作物或林木良种选育的早期指标，因而，解析叶

形性状的遗传机理可以为育种实践提供理论支持。

目前，应用分子生物学手段对叶形态建成的遗传控

制机制展开了大量研究，发现多种植物激素、转录因

子和小ＲＮＡ均参与其中［５－７］；在家系群体中，利用

遗传图谱对水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）［８］、玉米（Ｚｅａ
ｍａｙｓＬ．）［９］、小麦（ＴｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍＬ．）［１０］等农作
物控制叶形性状的数量性状位点（ＱｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅＴｒａｉｔ
ＬＱＴＬｓ）进行定位并已据此获得多个关键基因；对杜
仲（ＥｕｃｏｍｍｉａｕｌｍｏｉｄｅｓＯ．）［１１］、茶树（Ｃａｍｅｌｌｉａｓｉｎｅｎ
ｓｉｓＬ．）［１２］及杨树（ＰｏｐｕｌｕｓＬ．）［４，１３］等木本植物也开
展了相关研究，然而，主效 ＱＴＬｓ及相关候选基因的
定位仍较困难。随着测序技术的进步，图谱密度不

再是制约林木性状基因组定位的瓶颈，建立相应规

模的作图群体并结合高通量测序手段，便可对控制

目标性状的遗传位点进行精细定位［１４－１６］，从而为进
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一步深入解析叶形性状的遗传机理提供良好契机。

叶的形态属于多元复合型性状［１５，１７］，在大群体尺度

对其进行全面、准确的表型测定是该领域研究的关

键所在［１８］。目前，叶形性状的测定主要有传统手工

测量、叶面积仪扫描和计算机图像分析 ３种方
法［１９］。传统手工测量目的性强，但效率和精度难以

保证；计算机图像处理仍处于探索阶段，相关软件开

发有待进一步完善［２０］，因而，现阶段相关研究主要

采用叶面积仪扫描法。便携式叶面积仪操作简易，

适宜对高通量样本进行处理，但获得的信息量有限，

多数仪器仅可读取叶片的面积、周长、长和宽４项指
标［１９］，而漏掉如叶脉夹角、最大叶宽位置等重要的叶

形态学信息。

杨树是我国主要造林树种之一，在阔叶树遗传

改良研究中占据重要地位，解析其叶形性状的遗传

变异规律意义重大。杨属五大派叶形性状差异较

大，通过派间杂交获得的子代叶的形态多样性非常

丰富［１６，２１］。丹红杨（Ｐ．ｄｅｌｔｏｉｄｅｓＣＬ．‘Ｄａｎｈｏｎｇ’）
是由人工选育的具有速生、抗蛀干害虫等优良特性

的南方型美洲黑杨新品种，其叶片巨大、呈三角形，

叶柄长，叶基呈截形［２２］。小叶杨（Ｐ．ｓｉｍｏｎｉｉ）为我
国北方地区青杨派主要乡土树种之一，具备广泛的

适应性和优良的抗逆性，其叶片小，呈菱状卵形、椭

圆形或倒卵形，叶柄极短，叶基楔形、宽楔形或窄圆

形，叶缘平整，具细锯齿［２３］。以丹红杨为母本，以从

内蒙古通辽地区小叶杨天然林选出的优树通辽１号
杨为父本，通过室内切枝水培人工控制授粉获得的

Ｆ１代，观察发现，子代叶片大小与形状的变异极为
丰富［２４］。本研究以丹红杨 ×通辽１号杨亲本及 Ｆ１
代为试验材料，采用叶面积仪扫描辅以传统手工测

量的方式对叶面积、叶柄长等７个叶表型性状进行
测定，经计算获得４个复合指标，较为全面地提取了
叶的形状与大小信息，利用多种统计方法对所测指

标进行综合分析，揭示了杨树叶形性状的遗传变异

规律，为进一步探索其分子遗传机制奠定基础。

１　材料与方法
１．１　试验材料

２０１６年２月，以丹红杨为母本，通辽１号杨为父
本，采用室内切枝水培的方法，经人工控制授粉杂交

获得Ｆ１代材料，并分别在温室和北京玉泉山苗圃中
完成育苗工作。２０１７年３月，将材料分３个随机区
组扦插于中国林业科学研究院温室内，并进行统一

管理。

１．２　性状测定
２０１７年８月上旬，对全部４２２个杂交子代及其

亲本材料的第９、１０片叶（从茎尖向下完全展开的叶
片记为第１片叶）进行取样，每系号３株，共计６片
叶。使用Ｙａｘｉｎ１２４１便携式叶面积仪，扫描并记录
叶片的面积、长、宽及周长４个指标，并借助刻度尺、
量角器等工具手工测量叶柄长、最大叶宽位置以及

主叶脉与最大叶宽处侧脉的夹角，总计获取７个度
量指标。叶片长度与夹角测定的详细情况见图１。

图１　叶片度量示意图
Ｆｉｇ．１　Ｓｃｈｅｍａｔｉｃｏｆｌｅａｆｂｌａｄｅｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ

１．３　统计分析
使用Ｅｘｃｅｌ２０１３软件录入数据并利用公式（１）、

（２）、（３）和（４）计算获得叶长宽比、最大叶宽位置、
叶柄相对长和叶缘因子４个指标。使用 ＳＰＳＳ１９．０
软件进行均值比较、描述统计、正态检验、相关分析

以及主成分因子分析。

叶长宽比 ＝叶长 ／叶宽 ＝ｂ／ａ （１）
最大叶宽位置 ＝
叶最宽处距叶尖距离 ／叶长 ＝ｄ／ａ （２）
叶柄相对长 ＝叶柄长 ／叶长 ＝ｃ／ａ （３）
叶缘因子 ＝４×叶面积 ／叶周长２ （４）
以叶长、叶宽、侧脉夹角和最大叶宽距叶尖长度

为自变量Ｘ，叶面积为因变量 Ｙ进行通径分析［２５］并

计算决定系数。式（５）中：ＰＹ·Ｘｉ是 Ｘｉ对 Ｙ的直接通
径系数，ＳＸｉ是自变量Ｘｉ的标准差；ＳＹ是因变量 Ｙ的
标准差；式（６）中：ＰＸｉ·Ｙｊ是 Ｘｉ通过 Ｘｊ对 Ｙ的间接通
径系数，ｒｉｊ是相关系数，Ｐｊ·Ｙ是 Ｘｊ对 Ｙ的通径系数；
式（７）中：ｄｉ是直接决定系数；式（８）中：ｄｉｊ是间接决
定系数。

ＰＹ·Ｘｉ＝ｂｉ×ＳＸｉ／ＳＹ （５）
ＰＸｉ·Ｙｊ＝ｒｉｊ×Ｐｊ·Ｙ（ｉ≠ｊ） （６）

１０１
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ｄｉ＝ＰＹ·Ｘｉ
２ （７）

ｄｉｊ＝２×ｒｉｊ×ＰＹ·Ｘｉ×ＰＹ·Ｘｊ （８）

２　结果与分析
２．１　杂交亲本叶形性状的差异

本研究的杂交母本丹红杨与父本通辽１号杨分
别属于杨树中黑杨派（Ａｉｇｅｉｒｏｓ）和青杨派（Ｔａｃａｍａ
ｈａｃａ），其叶片形状存在较大的种间差异。图２Ａ、２Ｂ
表明：丹红杨的叶片呈巨大的三角形，叶柄长，叶基

截形；通辽１号杨的叶片呈较小的倒卵形，叶柄极

短，叶基楔形。表１显示：两亲本除了叶缘因子外其
余９个叶形指标差异均达极显著水平（Ｐ＜０．０１）。
丹红杨的叶面积５６０８．４ｍｍ２，是通辽１号杨的５．０１
倍；叶柄长６２．１ｍｍ，为通辽１号杨的１１．２９倍；另
外叶片的周长、长、宽和侧脉夹角等指标均明显大于

通辽１号杨。对于表征叶片形状的指标而言，丹红
杨的叶长与叶宽较接近，最大宽度位于靠近叶片基

部位置，而通辽１号杨的叶长是其宽度的１．４０５倍，
最大叶宽所处位置距叶尖仅１８．７ｍｍ，占叶片总长
度的３８．８％。

注：第９片完全展开叶，图中白色短线实际长为１ｃｍ。Ａ：丹红杨；Ｂ：通辽１号杨：Ｃ Ｆ：Ｆ１杂交子代。

Ｎｏｔｅ：Ｔｈｅｎｉｎｔｈｆｕｌｌｄｅｖｅｌｏｐｅｄｌｅａｆ．Ｔｈｅｌｅｎｇｔｈｏｆｗｈｉｔｅｓｈｏｒｔｌｉｎｅｗａｓ１ｃｍ．Ａ：Ｐ．ｄｅｌｔｏｉｄｅｓＣＬ．‘Ｄａｎｈｏｎｇ’；Ｂ：Ｐ．ｓｉｍｏｎｉｉＣＬ．

‘Ｔｏｎｇｌｉａｏ１’；ＣｔｏＦ：Ｆ１ｈｙｂｒｉｄｐｒｏｇｅｎｉｅｓ．

图２　亲本和子代叶形变异情况
Ｆｉｇ．２　ＬｅａｆｓｈａｐｅｖａｒｉａｔｉｏｎａｍｏｎｇｐａｒｅｎｔｓａｎｄＦ１ｈｙｂｒｉｄｐｒｏｇｅｎｉｅｓ

表１　丹红杨和通辽１号杨叶形性状分析
Ｔａｂｌｅ１　ＴｈｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｌｅａｆｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓｏｆＰ．ｄｅｌｔｏｉｄｅｓＣＬ．‘Ｄａｎｈｏｎｇ’ａｎｄＰ．ｓｉｍｏｎｉｉＣＬ．‘Ｔｏｎｇｌｉａｏ１’

性状

Ｔｒａｉｔｓ
丹红杨

Ｐ．ｄｅｌｔｏｉｄｅｓＣＬ．‘Ｄａｎｈｏｎｇ’
通辽１号杨

Ｐ．ｓｉｍｏｎｉｉＣＬ．‘Ｔｏｎｇｌｉａｏ１’
Ｔ检验（ｔ值）
Ｔｔｅｓｔ（ｔｖａｌｕｅ）

显著性（Ｐ值）
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ（Ｐｖａｌｕｅ）

叶面积Ｌｅａｆａｒｅａ（ＬＡ）／ｍｍ２ ５６０８．４±４９２．７ １１１８．９±１００．１ ２６．７９ １．２４×１０－９

叶长Ｌｅａｆｌｅｎｇｔｈ（ＬＬ）／ｍｍ ９４．２±５．７　 ４８．２±３．８　 ２０．２１ １．０９×１０－１１

叶宽Ｌｅａｆｗｉｄｔｈ（ＬＷ）／ｍｍ ８６．２±２．７　 ３４．３±０．６　 ５７．２４ １．２０×１０－１２

叶柄长Ｐｅｔｉｏｌｅｌｅｎｇｔｈ（ＰＬ）／ｍｍ ６２．１±６．２　 ５．５±１．８　 ２６．２２ ４．９８×１０－１０

叶周长Ｌｅａｆｐｅｒｉｍｅｔｅｒ（ＬＰ）／ｍｍ ２８２．１±１６．７ １２５．７±７．０　 ２５．８７ ５．１１×１０－１１

侧脉夹角Ｌａｔｅｒａｌｖｅｉｎａｎｇｌｅ（ＬＶＡ）／° ６６．１±５．３　 ５０．６±３．０　 ７．６１ ４．７０×１０－６

叶长宽比Ｒａｔｉｏｏｆｌｅｎｇｔｈａｎｄｗｉｄｔｈ（ＬＬ／ＬＷ） １．０９２±０．０４３ １．４０７±０．０８８ －９．５９ ７．２６×１０－７

最大叶宽位置Ｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｌｅａｆｗｉｄｔｈ（ＬＷＰ） ０．７９４±０．０８１ ０．３８８±０．０５６ １２．３８ ４．８１×１０－９

叶柄相对长Ｒｅｌａｔｉｖｅｌｅｎｇｔｈｏｆｐｅｔｉｏｌｅ（ＲＰＬ） ０．６６１±０．０７７ ０．１１３±０．０３２ １９．７６ ８．２９×１０－１０

叶缘因子Ｌｅａｆｍａｒｇｉｎｆａｃｔｏｒ（ＬＭＦ） ０．２８２±０．０１９ ０．２８３±０．００８ －０．１５４ ０．８８

２．２　杂交子代叶形性状的变异及分布规律
杂交子代叶形性状的变异非常丰富（图 ２Ｃ

Ｆ）。表２表明：１０个指标的峰度均为正值，表明子
代叶形性状的分布相对于标准正态分布更为集中。

使用Ｂｌｏｍ比例估算公式对子代叶形性状的分布进
行标准正态检验，结果显示：其正态偏差总体介于

－０．０５ ０．０５之间，符合正态分布（图３）。子代叶

面积的极小值与极大值分别为 １０７１．２３３ｍｍ２和
６０６３．２３３ｍｍ２，均值为２７８０．２９１ｍｍ２。叶面积、叶
长、叶宽、叶柄长和叶周长是表征大小的指标，其变

异系数均超过０．１，其中，叶面积和叶柄长的变异系
数大于０．２，分别达０．２７２和０．２１５，说明这２个性
状在子代中的变异最为丰富。侧脉夹角、叶长宽比、

最大叶宽位置、叶柄相对长和叶缘因子５个指标描
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表２　Ｆ１代叶形性状分布统计量
Ｔａｂｌｅ２　ＴｈｅｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆｌｅａｆｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓｉｎＦ１ｐｒｏｇｅｎｉｅｓ

性状

Ｔｒａｉｔｓ
均值

Ｍｅａｎｖａｌｕｅ
极小值

Ｍｉｎｉｍａｌｖａｌｕｅ
极大值

Ｍａｘｉｍａｌｖａｌｕｅ
标准差

Ｓｔａｎｄａｒｄｄｅｖｉａｔｉｏｎ
变异系数

Ｖａｒｉａｂｌｅｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
偏度

Ｓｋｅｗｎｅｓｓ
峰度

Ｋｕｒｔｏｓｉｓ
叶面积ＬＡ／ｍｍ２ ２７８０．２９１ １０７１．２３３ ６０６３．２３３ ７５７．５３８ ０．２７２ ０．８１４ １．０８０
叶长ＬＬ／ｍｍ ７１．０７７ ４６．３３３ １０３．３３３ ８．７４１ ０．１２３ ０．２５１ ０．３４８
叶宽ＬＷ／ｍｍ ５７．８８２ ３５．０００ ８８．６１７ ９．１８９ ０．１５９ ０．４５８ ０．２８６
叶柄长ＰＬ／ｍｍ ３１．６８１ １２．６６７ ５７．５００ ６．８２５ ０．２１５ ０．５４５ ０．６９８
叶周长ＬＰ／ｍｍ １９５．３３０ １２０．１３３ ２９１．６１７ ２５．５９３ ０．１３１ ０．４１２ ０．７９７
侧脉夹角ＬＶＡ／° ５９．０９０ ３２．４００ ７２．６００ ５．３４４ ０．０９０ －０．８９０ ２．４３６
叶长宽比ＬＬ／ＬＷ １．２５２ ０．７６７ ２．０８４ ０．１７４ ０．１３９ ０．４９６ １．２６１
最大叶宽位置ＬＷＰ ０．６４１ ０．４１２ ０．９２３ ０．０５５ ０．０８６ ０．０１２ １．９２５
叶柄相对长ＲＰＬ ０．４４６ ０．２４７ ０．６８４ ０．０７８ ０．１７４ ０．３７７ ０．２３７
叶缘因子ＬＭＦ ０．２８７ ０．１６８ ０．３４６ ０．０２１ ０．０７５ －０．５０７ １．７２９
　　注：变异系数＝标准差／均值。

Ｎｏｔｅ：ＶａｒｉａｂｌｅＣｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ＝ＳｔａｎｄａｒｄＤｅｖｉａｔｉｏｎ／ＭｅａｎＶａｌｕｅ．

图３　Ｆ１代叶形性状的正态检验

Ｆｉｇ．３　ＮｏｒｍａｌｉｔｙｔｅｓｔｏｆｌｅａｆｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓｉｎＦ１ｐｒｏｇｅｎｉｅｓ
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述了叶的形状，其中，仅叶长宽比和叶柄相对长２个
指标的变异系数大于０．１。叶形性状的频率分布见
图４，全部１０个指标在子代中均呈连续分布，其中，

侧脉夹角和叶缘因子的偏度为负值，相对于标准正

态分布稍左偏，其余８个指标的分布则相对略右偏。

图４　Ｆ１代叶形性状的频率分布

Ｆｉｇ．４　ＦｒｅｑｕｅｎｃｙｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｌｅａｆｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓｉｎＦ１ｐｒｏｇｅｎｉｅｓ

２．３　杂交子代叶形指标的相关与通径分析
为阐明 １０个叶形指标间的相互关系，采用

Ｐｅａｒｓｏｎ参数进行相关分析，结果（表３）表明：在１０
个叶形指标间４５对两两相关关系中，多达３１对呈
极显著水平（Ｐ＜０．０１），另有５对为显著水平（Ｐ＜
０．０５），其中，叶面积、叶周长、叶长、叶宽和叶柄长５
个表征大小的指标相互间均呈极显著的正相关关

系。另外５个表征形状的指标中，叶长宽比与叶面
积的关系最密切，相关系数为－０．３１６。叶缘因子是
描述叶缘相对生长情况的重要指标，它与叶长宽比

的相关系数为 －０．６４１，达到极显著水平。侧脉夹
角、最大叶宽位置和叶柄相对长反映了叶的侧向生

长情况，其中，最大叶宽位置与叶柄相对长之间存在

极显著的正相关关系，相关系数为０．２６８，而这２个
指标同侧脉夹角间则未发现显著性相关关系。

以叶长（ＬＬ）、叶宽（ＬＷ）、侧脉夹角（ＬＶＡ）和最
大叶宽距叶尖长度（ＬＷＤ）为自变量，叶面积（ＬＡ）
为因变量进行通径分析，结果（表４）表明：。在４个
指标中，叶长和叶宽对叶面积的通径系数绝对值最

大（０．６１１和０．６０４），表明二者对叶面积的直接作用
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最大，其次是最大叶宽距叶尖长度（－０．１８９），侧脉
夹角作用最小（０．０６４）。通过间接通径系数计算发
现，其它指标通过叶长、叶宽以及最大叶宽距叶尖长

度对叶面积的间接作用总和均大于直接作用，其中，

最大叶宽距叶尖长度通过叶长对叶面积施加的间接

影响最大（０．５０８）。
表３　Ｆ１代叶形性状的相关分析

Ｔａｂｌｅ３　ＣｏｒｒｅｌａｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆｌｅａｆｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓｉｎＦ１ｈｙｂｒｉｄｐｒｏｇｅｎｉｅｓ

性状

Ｔｒａｉｔｓ
叶面积

ＬＡ
叶周长

ＬＰ
叶长

ＬＬ
叶宽

ＬＷ
叶柄长

ＰＬ
侧脉夹

角ＬＶＡ
叶长宽比

ＬＬ／ＬＷ
叶柄相对

长ＲＰＬ
最大叶宽

位置ＬＷＰ
叶缘因子

ＬＭＦ
叶面积ＬＡ １．０００ ０．９４５ ０．７８５ ０．８８９ ０．５２３ ０．１７３ －０．３１６ ０．１０３ －０．１８８ ０．２６５

叶周长ＬＰ １．０００ ０．８７４ ０．８０６ ０．５８７ ０．１０７ －０．１４６ ０．１１７ －０．０９６ －０．０３８
叶长ＬＬ １．０００ ０．５５３ ０．５８５ －０．０６０ ０．２５６ ０．０２８ ０．００１ －０．２２４

叶宽ＬＷ １．０００ ０．４２８ ０．２４１ －０．６４９ ０．１４４ －０．１６２ ０．３７８

叶柄长ＰＬ １．０００ －０．００４ ０．０３１ ０．８２０ ０．２０４ －０．１２２

侧脉夹角ＬＶＡ １．０００ －０．３２８ ０．０３８ ０．０８９ ０．２７４

叶长宽比ＬＬ／ＬＷ １．０００ －０．１３８ ０．１９１ －０．６４１

叶柄相对长ＲＰＬ １．０００ ０．２６８ ０．０１３
最大叶宽位置ＬＷＰ １．０００ －０．３２５

叶缘因子ＬＭＦ １．０００
　　注：表示在０．０５水平（双侧）显著相关；表示在０．０１水平（双侧）显著相关。

Ｎｏｔｅ：ＩｎｄｉｃａｔｅｓｗｈｅｎＰ＜０．０５，ｔｈｅｒｅｉｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ；ｉｎｄｉｃａｔｅｓｗｈｅｎＰ＜０．０１，ｔｈｅｒｅｉｓｅｘｔｒｅｍｅｌｙｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ．

表４　Ｆ１代４个叶片性状对叶面积的通径分析
Ｔａｂｌｅ４　ＰａｔｈｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔａｎａｌｙｓｉｓｏｆｆｏｕｒｌｅａｆｂｌａｄｅｔｒａｉｔｓｏｎｌｅａｆａｒｅａｉｎＦ１ｐｒｏｇｅｎｉｅｓ

性状

Ｔｒａｉｔｓ
相关系数

Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
直接通径系数

Ｄｉｒｅｃｔｐａｔｈｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
间接通径系数 Ｉｎｄｉｒｅｃｔｐａｔｈｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

ＬＬ ＬＷ ＬＶＡ ＬＷＤ 总和（ＳＵＭ）
ＬＬ ０．７８５ ０．６１１ ０．３３７ －０．０３７ ０．５０８ ０．８０８
ＬＷ ０．８８９ ０．６０４ ０．３３４ ０．１４６ ０．２１８ ０．６９７
ＬＶＡ ０．１７３ ０．０６４ －０．００４ ０．０１５ ２．５５５×１０－４ ０．０１１
ＬＷＤ ０．５３７ －０．１８９ －０．１５７ －０．０６８ ０．００１ －０．２２４

　　注：表示在０．０５水平（双侧）显著相关；表示在０．０１水平（双侧）显著相关。
Ｎｏｔｅ：ＩｎｄｉｃａｔｅｓｗｈｅｎＰ＜０．０５，ｔｈｅｒｅｉｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ；ｉｎｄｉｃａｔｅｓｗｈｅｎＰ＜０．０１，ｔｈｅｒｅｉｓｅｘｔｒｅｍｅｌｙｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ．

　　各性状对叶面积的决定程度分析见表５。叶长
和叶宽是影响叶面积最重要的因素，其对叶面积的

决定系数分居前两位（０．３７４和０．３６５），对 Ｒ２的贡
献分别高达０．４７９和０．５３７，最大叶宽距叶尖长度的
影响居第三位，而侧脉夹角的影响则最小。剩余通

径系数（０．２７２）虽然超过最大叶宽距叶尖长度
（０．１８９）和侧脉夹角（０．０６４）２个指标对叶面积的直
接通径系数，但却远小于叶长（０．６１１）和叶宽（０．
６０４）的贡献，表明叶长和叶宽是决定叶面积的主要
因素。

表５　Ｆ１代４个叶片性状对叶面积的决定系数
Ｔａｂｌｅ５　Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓｏｆ４ｌｅａｆｂｌａｄｅｔｒａｉｔｓｏｎｌｅａｆａｒｅａｉｎＦ１ｐｒｏｇｅｎｉｅｓ

性状

Ｔｒａｉｔｓ
ＬＬ ＬＷ ＬＶＡ ＬＷＤ Ｒ２

剩余通径系数

Ｒｅｍａｎｅｎｔｐａｔｈｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
各性状对Ｒ２的贡献
ＣｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｔｏＲ２

ＬＬ ０．３７４ ０．４０８ －０．００５ －０．１９２　　 ０．９２６ ０．２７２ ０．４７９
ＬＷ ０．３６５ ０．０１９ －０．０８２ ０．５３７
ＬＶＡ ０．００４ ９．６４７×１０－５ ０．０１１
ＬＷＤ ０．０３６ －０．１０１

２．４　叶形性状的遗传分析
为阐明该杨树杂交组合叶形性状的亲、子代遗

传规律，比较了其亲本与子代的均值，并计算各指标

在亲子代间的遗传偏离程度，结果（表６）表明：。叶
面积、最大叶宽位置、叶柄相对长以及叶缘因子４个
指标亲子代偏离度的绝对值均大于０．２，表明这些

性状的遗传具有一定的偏向性，其中，最大叶宽位置

与叶柄相对长的偏离度为正值，表明其在亲、子代间

的遗传偏向于母本，另２个指标与之相反；而对于叶
长、叶宽、叶柄长、叶周长、侧脉夹角以及叶宽长比６
个指标，其亲子代偏离度的绝对值均小于０．２，可以
认为这些性状在总体上遵循加性遗传规律，不存在
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明显的遗传偏向性。杂交子代最大叶宽位置和叶柄

相对长分别有多达８３．１８％和７７．７３％大于中亲值，
表明这２个叶形指标的遗传可能受母本影响较大；
而对于叶面积，则仅２０．６２％的子代大于中亲值，推

测其父本效应更明显。另外，还统计了子代中超亲

无性系所占比例，从表６可以看到：叶长宽比和侧脉
夹角２个指标的超亲子代数目较多，分别占全部子
代的３６．７３％和１３．２７％。

表６　亲、子代叶形性状的遗传分析
Ｔａｂｌｅ６　ＧｅｎｅｔｉｃａｎａｌｙｓｉｓｏｆｌｅａｆｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓｂｅｔｗｅｅｎＦ１ｐｒｏｇｅｎｉｅｓａｎｄｔｈｅｉｒｐａｒｅｎｔｓ

性状

Ｔｒａｉｔｓ

丹红杨

Ｐ．ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ
ＣＬ．

‘Ｄａｎｈｏｎｇ’

通辽１号杨
Ｐ．ｓｉｍｏｎｉｉ
ＣＬ．

‘Ｔｏｎｇｌｉａｏ１’

中亲值

Ｍｅａｎｖａｌｕｅ
ｏｆｐａｒｅｎｔｓ

子代均值

Ｍｅａｎｖａｌｕｅ
ｏｆｐｒｏｇｅｎｉｅｓ

亲子代偏离度ｂ

Ｄｅｇｒｅｅｏｆｄｅｖｉａｔｉｏｎ
ｂｅｔｗｅｅｎｐａｒｅｎｔｓ
ａｎｄｐｒｏｇｅｎｉｅｓ

大于中亲值子代比例

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｏｆｐｒｏｇｅｎｉｅｓ
ｅｘｃｅｅｄｅｄｔｈｅｍｅａｎ
ｖａｌｕｅｏｆｐａｒｅｎｔｓ／％

超亲子代比例

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｏｆ
ｔｒａｎｓｇｒｅｓｓｉｖｅ
ｐｒｏｇｅｎｉｅｓ／％

叶面积ＬＡ／ｍｍ２ ５６０８．４ １１１８．９ ３３６３．７ ２７８０．３ －０．２６０ ２０．６２ ０．４７
叶长ＬＬ／ｍｍ ９４．２ ４８．２ ７１．２ ７１．１ －０．００４ ４９．０５ １．６６
叶宽ＬＷ／ｍｍ ８６．２ ３４．３ ６０．３ ５７．９ －０．０９１ ３７．２０ ０．７１
叶柄长ＰＬ／ｍｍ ６２．１ ５．５ ３３．８ ３１．７ －０．０７４ ３２．９４ ０．００
叶周长ＬＰ／ｍｍ ２８２．１ １２５．７ ２０３．９ １９５．３ －０．１１０ ３２．７０ ０．７１
侧脉夹角ＬＶＡ／° ６６．１ ５０．６ ５８．４ ５９．１ ０．０９７ ５８．５３ １３．２７
叶宽长比ＬＷ／ＬＬａ ０．９１６ ０．７１１ ０．８１３ ０．７９９ －０．１４２ ４８．８２ ３６．７３
最大叶宽位置ＬＷＰ ０．７９４ ０．３８８ ０．５９１ ０．６４１ ０．２４６ ８３．１８ ０．２４
叶柄相对长ＲＰＬ ０．６６１ ０．１１３ ０．３８７ ０．４４６ ０．２１５ ７７．７３ ０．９５
叶缘因子ＬＭＦ ０．２８２ ０．２８３ ０．２８３ ０．２８７ －９．０００ ５７．５８ １００．００
　　注：ａ：为便于比较，采用叶长宽比的倒数来表示其相对值；ｂ：亲子代偏离度＝（子代均值－中亲值）／（较大亲本值－中亲值）。

Ｎｏｔｅ：ａ：Ｔｏｍａｋｅｔｈｅｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｍｏｒｅｃｏｎｖｅｎｉｅｎｃｅ，ｗｅｕｓｅｔｈｅｒｅｃｉｐｒｏｃａｌｏｆｌｅｎｇｔｈｗｉｄｔｈｒａｔｉｏｆｏｒｉｔｓｒｅｌａｔｉｖｅｖａｌｕｅ．
ｂ：ＤｉｖｅｒｇｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎＦ１ｐｒｏｇｅｎｉｅｓａｎｄｔｈｅｉｒｐａｒｅｎｔｓ＝（ＭｅａｎｖａｌｕｅｏｆＦ１ｐｒｏｇｅｎｉｅｓ－Ｍｉｄｐａｒｅｎｔｓｖａｌｕｅ）／（Ｌａｒｇｅｒｖａｌｕｅｏｆｐａｒｅｎｔｓ－Ｍｉｄｐａｒｅｎｔｓ

ｖａｌｕｅ）．

　　由于所测指标间存在广泛且显著的相关关系
（表３），为直观描述杂交子代各叶形性状的总体分
布及遗传变异情况，对叶面积、周长、长、宽、侧脉夹

角、最大叶宽到叶尖距离以及叶柄长７个直接测量
的指标进行主成分分析（ＰＣＡ）。表７表明：共提取
到２个特征值大于 １的公因子，累计能够解释
８０．１９％的整体叶形变异信息；其中，第一主成分贡
献率达６３．７１％，主要载荷叶面积、长、宽、周长、最
大叶宽到叶尖距离以及叶柄长；第二主成分贡献率

为１６．４８％，主要载荷侧脉夹角，并携带有较多叶面
积和叶宽的信息。

表７　Ｆ１代叶形性状的主成分特征向量
Ｔａｂｌｅ７　Ｐｒｉｎｃｉｐａｌｃｏｍｐｏｎｅｎｔｅｉｇｅｎｖｅｃｔｏｒｓｏｆｌｅａｆ

ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓｉｎＦ１ｐｒｏｇｅｎｉｅｓ

性状

Ｔｒａｉｔｓ

第一主成分

Ｔｈｅｆｉｒｓｔｐｒｉｎｃｉｐａｌ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

第二主成分

Ｔｈｅｓｅｃｏｎｄ
ｐｒｉｎｃｉｐａｌｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

特征值Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅ ４．４５９ １．１５４
累计贡献率／％
Ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｄｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｒａｔｅ

６３．７１ ８０．１９

叶面积ＬＡ ０．８５９ ０．４１３
叶周长ＬＰ ０．９２６ ０．２７９
叶长ＬＬ ０．９４２ －０．０２９
叶宽ＬＷ ０．７００ ０．５５４
叶柄长ＰＬ ０．７６１ －０．０４３
侧脉夹角ＬＶＡ －０．０７０ ０．８８０
最大叶宽距叶尖长度ＬＷＤ ０．８４２ －０．１２３

根据２个主成分（ＰＣ）的贡献率进行统一转化，并利
用转化后的变量作２Ｄ点图（图５），以展示叶的整体
形态特征在该杂交群体中的遗传结构，各无性系在

图中的物理距离表征其叶形性状的总差异度。第一

主成分全部落在两亲本之间，第二主成分有１２７个
（３０．０９％）子代分布于父母本之外，表现出明显的
超亲分离现象（图 ５）。子代均值位于两亲本连线
上，表明子代叶形总体上受两亲本较强的遗传控制。

以所有子代各自与中亲值叶形差异的标准差（ＳＤ）
加上两亲本叶形总差异（ＰＬＤ）为接受阈（２ａ），则与
父母本所在位置图距之和小于 ２ａ（紫色椭圆虚线
内）的子代均可以认为受到了亲本强有力的遗传控

制，图５中的子代全部落于这一范围内，且其均值相
对于中亲值的遗传偏距（ＴＧＢ）远小于两亲本间遗传
宽度（ＰＬＤ），推测叶形性状在该群体中主要遵循加
性遗传模式。将与通辽１号杨相距小于１／４ＰＬＤ的
区域划定为父本类叶形分布区（ＰＴＲ），同理可得到
母本类型分布区（ＭＴＲ），以亲本加性遗传控制区的
边界将剩余平面划分为中间类叶形分布区（ＩＴＲ）与
超亲类叶形分布区（ＴＴＲ）。结果显示：绝大部分子
代表现为中间类型（９２．６６％），父本及母本类型子
代数量较少，分别仅占５．２１％和２．１３％，这再次表明
该杂交组合中亲本对子代叶形的整体遗传控制模式

应当是以加性效应为主，不具备明显的遗传偏向性。
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注：紫色虚线表示亲本对子代的遗传控制范围，粉色阴影表示中间类叶形分布区（ＩＴＲ），绿色及橙色阴影分别为父、

母本类叶形分布区（ＰＴＲ和ＭＴＲ），剩余浅黄色区域则为超亲类叶形分布区（ＴＴＲ）。图中出现的缩写：ＰＬＤ，亲本叶

形差异；ＴＧＢ，子代叶形总遗传偏量。线性数量关系：２ｃ＝ＰＬＤ，２ａ＝２ｃ＋ＳＤ，ｂ２＝ａ２－ｃ２，ｒ１＝ｒ２＝ｃ／２。

Ｌｅｇｅｎｄ：Ｔｈｅｖｉｏｌｅｔｆｕｌｌｌｉｎｅｗａｓｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄｔｈｅｂｏｕｎｄａｒｙｏｆｒｅｇｉｏｎｉｎｇｅｎｅｔｉｃｃｏｎｔｒｏｌｆｒｏｍｐａｒｅｎｔｓｔｏｐｒｏｇｅｎｉｅｓ．Ｔｈｅｐｉｎｋ

ｓｈａｄｅｗａｓｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄｔｈｅｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｒｅｇｉｏｎｏｆｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅｔｙｐｅｌｅａｖｅｓ（ＩＴＲ）．Ｔｈｅｇｒｅｅｎａｎｄｏｒａｎｇｅｓｈａｄｅｗｅｒｅｒｅｐｒｅｓｅｎ

ｔｅｄｔｈｅｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｒａｎｇｅｏｆｐａｔｅｒｎａｌｔｙｐｅａｎｄｍａｔｅｒｎａｌｔｙｐｅｌｅａｖｅｓｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ（ＰＴＲａｎｄＭＴＲ）．Ａｎｄｔｈｅｒｅｍａｉｎｉｎｇａｒｅａｉｎ

ｐａｌｅｙｅｌｌｏｗｗａｓｔｈｅｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｒｅｇｉｏｎｏｆｔｒａｎｓｇｒｅｓｓｉｖｅｔｙｐｅｌｅａｖｅｓ（ＴＴＲ）．Ｏｔｈｅｒａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓｉｎｔｈｉｓｆｉｇｕｒｅ：ＰＬＤ，ｈｏｌｉｓｔｉｃ

ｌｅａｆｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｂｅｔｗｅｅｎｐａｒｅｎｔｓ；ＴＧＢ，ｔｏｔａｌｇｅｎｅｔｉｃｂａｉｓｏｆｐｒｏｇｅｎｉｅｓ．Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｏｆｌｉｎｅａｒｄｉｓｔａｎｃｅ：

２ｃ＝ＰＬＤ；２ａ＝２ｃ＋ＳＤ；ｂ２＝ａ２－ｃ２；ｒ１＝ｒ２＝ｃ／２．

图５　杂交群体叶形主成分２Ｄ点云图
Ｆｉｇ．５　Ｔｗｏｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ（２Ｄ）ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎａｌｓｃａｔｔｅｒｗｉｔｈｐｒｉｎｃｉｐａｌｃｏｍｐｏｎｅｎｔｏｆｌｅａｆ

ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｔｒａｉｔｓｉｎｈｙｂｒｉｄｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

３　讨论
叶的形态学特征属于多元复合性状，包含叶片

形状与大小、叶脉分布、叶柄以及叶表面附属物等信

息［１５，１７］。天然种群叶形变异由自然选择主导，而在

人工群体中则与其杂交亲本密切相关［２７］。Ｄｒｏｓｔ
等［１６］对美洲黑杨与毛果杨回交群体（ＢＣ１）的研究
发现，叶宽及叶长宽比代表了 ＢＣ１中叶形变异的绝
大部分信息，而这也是其亲本叶形的主要差异；张福

敏［２７］对响叶杨与银白杨杂交群体的研究同样表明，

子代叶形变异幅度取决于其亲本间差异。本研究的

亲本丹红杨和通辽１号杨叶面积、叶柄长和最大叶
宽位置等指标差异极显著，在 Ｆ１代中这些指标的变
异幅度同样较大；而对于像叶缘因子这样亲本间差

别不明显的指标，在 Ｆ１代中的变异系数则较小；值
得注意的是，丹红杨与通辽１号杨叶长宽比的差异
不如最大叶宽位置明显，但在 Ｆ１中其变异幅度却远
大于后者，其中，“超亲类型子代”所占比例高达

３６７３％，推测在该杂交组合中控制叶长宽比的等位
及非等位基因间可能存在广泛的互作。通过对叶形

指标的主成分分析发现，子代叶的整体形态特征可

能受两亲本较强的加性遗传控制，未发现明显的遗

传偏向，但通过对具体特征指标的遗传分析则观察

到较明显的偏向性，这是由于在叶形整体特征的提

取中可能漏掉部分重要的遗传偏向信息，因而，在对

叶形性状进行整体遗传解析时应当充分考虑其特征

变量发挥的作用。

叶片在平面内不同方向不对称性生长（即叶的

异速生长）是其形态多样性产生的主因［１５］，由于杨

树的叶为典型的轴对称结构，拥有明显的主叶

脉［２３］，因而，叶长宽比成为表征其异速生长最关键

的指标。解剖学相关理论表明，叶长和叶宽分别由

叶细胞在顶端和侧向的增殖决定，并受相对独立的

遗传控制［２８－２９］。本研究叶长与叶宽在子代中的变

异系数都大于０．１，且与长宽比间均呈极显著相关，
但叶宽与长宽比的相关系数远大于叶长，表明叶长

宽比在该杂交群体中的表型变异由叶片在顶端和侧

向的生长共同决定，其中侧向生长（叶宽）的变异发

挥主导作用。多项研究显示，当植物在遭受诸如干

旱、饥饿等胁迫下，往往是叶宽而非叶长会成为决定

其长宽比的主因，叶片选择牺牲部分侧向生长，令叶

肉组织尽可能收缩于主叶脉两侧，从而有效降低物

质运输中能量损耗和水分散失［２９－３０］。基于此，在本

研究的杂交群体中利用变异幅度较大的叶宽或叶长
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宽比作为抗旱性状的辅助性选择指标，有望提升育

种工作效率。

叶面积是表征植物光合与蒸腾能力的重要参

数，可作为林木生长性状的早期选择指标［２，３１］。本

研究的杂交子代叶面积变异系数高达０．２７２，具备
较强的选择潜力，利用通径分析手段，发现杨树的叶

长和叶宽是决定其叶面积的主要因素。有研究表

明，叶宽而非叶长是决定叶面积的主要因素［１５－１６］，

但这些结果往往是通过叶长性状遗传基础较窄的研

究对象得出的；本研究两亲本叶片长度与宽度的差

异均较大，在整个群体中变异丰富，因而得出二者共

同决定叶面积大小的结果同样较为合理。此外，本

研究４２２个子代的叶长和长宽比大体平均分布于中
亲值两侧，而叶宽和叶面积则有超过６０％的子代与
父本分布同侧，可以认为该杂交子代叶片宽度的遗

传偏向性是影响叶面积分布的主要因素，这表明相

对于叶片长度，其宽度方向的生长在叶面积的遗传

控制中更能起到决定性的作用。

最大叶宽位置对叶片形态影响巨大，是物种分

类的重要依据，但由于其无法通过叶面积仪直接读

出，因而目前在群体水平上对该性状的研究仍较有

限。研究表明，青杨和藏川杨的最大叶宽位置在不

同地理分布区存在显著差异［３２－３３］。本研究杂交父

本通辽１号杨最大叶宽处于叶片中部以上，在整个
杨属中较罕见［２３］；母本丹红杨作为典型的美洲黑

杨，其叶片最大宽接近叶基位置［２２］；由于两亲本该

性状表现为杨属内两个极端类型，因而其 Ｆ１代家系
群体是研究该性状的绝佳材料。本研究中有超过

８３％的子代最大叶宽位置大于中亲值，具有明显的
母本效应，但其遗传偏向的机理目前仍不清楚。研

究表明，不同叶形指标往往存在相同的遗传控制区

域，表型性状的相关性往往能反映其遗传位点的连

锁程度［３４］，通过对各叶形指标与最大叶宽位置进行

相关性分析，有助于该性状的遗传解析。在本研究

表征叶片形状的５个指标中，同最大叶宽位置相关
性最强的是叶缘因子，其次为叶柄相对长和叶柄长，

与侧脉夹角间则无显著性相关关系，这表明利用叶

缘相对生长、叶柄分化以及叶片异速生长等生物学

过程来解释最大叶宽位置的遗传机理具备一定的可

行性，但该性状独有的调控位点仍需利用 ＱＴＬ手段
进行深入挖掘。

４　结论
亲本丹红杨和通辽１号杨叶形性状差异显著，

子代叶形多数为介于父母本的中间类型，变异丰富

且呈连续的正态分布。１０个表征叶片形状与大小
的指标间存在广泛而显著的相关关系，其中，叶长和

叶宽是决定叶面积的主要因素。杂交子代叶片形状

与丹红杨更为接近，呈较强的母本效应，而叶片大小

则表现出偏向父本小叶杨的遗传效应。部分子代

（约３０．０９％）的综合叶形指标具有超亲现象，说明
该杂交群体叶形性状的选择潜力较大。本研究利用

４２２个杨属派间杂交子代无性系构成的家系内大群
体对叶形性状的遗传变异规律进行了系统分析，丰

富了杨树叶表型研究，为利用 ＱＴＬ手段挖掘相关候
选基因、解析叶形性状的遗传控制机制奠定基础，也

可为日后育种实践提供理论参考。
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