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摘要:【目的】桦树是我国北方重要的观赏兼用材树种，但目前缺乏兼具裂叶与紫叶性状的新种质，制约了观赏兼用型品种

的培育。本研究旨在创制裂叶紫叶桦树新种质，揭示裂叶与紫叶性状在回交后代中的分离特征及其与生长性状的关系。

【方法】以裂叶绿叶品种‘Dalecarlica’为母本、正常叶紫叶品种‘Purple Rain’为父本杂交获得 F1，再从 F1 正常叶紫叶群体中

筛选优良单株与母本回交，构建 BC1 分离群体。对后代进行叶形、叶色鉴定及生长测定。利用卡方检验和连锁分析检测

性状偏分离与连锁关系；通过 Logistic生长模型解析紫叶性状与生长的动态权衡；估算家系遗传力，并采用隶属函数与熵

权法进行多性状综合评价筛选优异种质。【结果】（1）BC1 群体中成功获得裂叶紫叶目标表型，频率为 26.01%。66.67% 的

家系表型分离显著偏离孟德尔 1∶1∶1∶1比例（P < 0.05），其中 2个家系绿叶表型完全缺失。连锁分析显示，f3、f4、f7、f10

家系叶形与叶色基因间存在显著连锁信号，交换值 37.11% ~ 44.73%，平均 42.16%，表现为弱连锁。（2） 紫叶性状与株高

生长呈负相关趋势，推测花青素积累与生长间存在资源分配权衡。紫叶性状（花青素含量指数）家系遗传力高达 97.91% ~

98.97%；各表型类群的株高遗传力为 74.31% ~ 90.47%，具备高效定向选育潜力。（3）通过多性状综合评价，从回交群体

中筛选出速生型、高观赏型及生长–观赏平衡型 3类优异种质。【结论】回交育种可实现桦树裂叶与紫叶性状的有效聚合。

BC1 群体中两性状存在偏分离与弱连锁特征，且紫叶性状与生长间呈动态权衡。本研究建立的基于遗传分离、生长表现

和观赏性状的综合评价体系，可为观赏–用材兼用型桦树新品种选育提供种质材料和评价依据。
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Abstract: [Objective]  Birch  is  an  important  ornamental  and  timber  tree  species  in  northern  China.
However, new germplasm combining dissected-leaf and purple-leaf traits is currently lacking, which restricts
the  breeding  of  ornamental-timber  dual-purpose  cultivars.  This  study  aimed  to  create  new  dissected-leaf
purple  birch  germplasm  and  to  reveal  the  segregation  patterns  of  dissected-leaf  and  purple-leaf  traits  in
backcross  progenies,  as  well  as  their  relationships  with  growth  traits.  [Method]  The  F1  population  was
obtained  by  crossing  the  dissected-leaf  green  cultivar  ‘Dalecarlica’  (Betula  pendula  ‘Dalecarlica’)  as  the
female parent with the normal-leaf purple cultivar ‘Purple Rain’ (Betula pendula ‘Purple Rain’) as the male
parent.  Superior  individuals  with  normal-leaf  purple  traits  were  then  selected  from  the  F1  population  and
backcrossed  with  the  female  parent  to  establish  the  BC1  segregating  population.  The  progenies  were
evaluated for leaf shape, leaf color, and growth traits. Chi-square tests and linkage analyses were performed
to  detect  segregation  distortion  and  genetic  linkage.  The  dynamic  trade-off  between  purple-leaf  traits  and
growth  was  analyzed  using  a  Logistic  growth  model.  Family  heritability  was  estimated,  and  multi-trait
comprehensive  evaluation  of  superior  germplasm  was  conducted  using  membership  functions  combined
with the entropy weight method. [Result] (1) The target phenotype combining dissected leaves and purple
leaves was successfully obtained in the BC1 population, with a frequency of 26.01%. Phenotypic segregation
in 66.67% of the families deviated significantly from the expected Mendelian ratio of 1:1:1:1 (P < 0.05), and
the green-leaf phenotype was completely absent in two families. Linkage analysis showed significant linkage
signals  between  the  leaf-shape  and  leaf-color  genes  in  families  f3,  f4,  f7,  and  f10,  with  recombination
frequencies  ranging  from 37.11%  to  44.73%  and  an  average  of  42.16%,  indicating  weak  linkage.  (2)  The
purple-leaf trait showed a negative correlation trend with plant height growth, suggesting a possible resource
allocation trade-off between anthocyanin accumulation and growth. The family heritability of the purple-leaf
trait,  represented  by  anthocyanin  content  index,  was  as  high  as  97.91%–98.97%,  while  the  heritability  of
plant height among different phenotypic groups ranged from 74.31% to 90.47%, indicating strong potential
for efficient directional breeding. (3) Through multi-trait comprehensive evaluation, three types of superior
germplasm  were  selected  from  the  backcross  population,  namely  fast-growing,  highly  ornamental,  and
growth-ornamental balanced types. [Conclusion] Backcross breeding can effectively combine the dissected-
leaf and purple-leaf traits in birch. In the BC1 population, the two traits exhibited segregation distortion and
weak  linkage,  and  a  dynamic  trade-off  was  observed  between  the  purple-leaf  trait  and  growth.  The
comprehensive  evaluation  system  established  in  this  study,  based  on  genetic  segregation,  growth
performance,  and  ornamental  traits,  provides  germplasm  resources  and  an  evaluation  framework  for  the
breeding of new birch cultivars with both ornamental and timber value.
Key words: Betula pendula; ornamental–timber dual-purpose tree species; backcross breeding; phenotypic
segregation; family heritability; family selection; purple leaf trait; multi-trait comprehensive evaluation

欧洲白桦（Betula pendula）因其速生性强、生境

适应性广且具有丰富的叶形与叶色变异，是林木遗

传改良与园林绿化的重要树种[1−2]。近年来，全球观

赏植物市场需求持续增长，而兼具裂叶与紫叶性状

的桦树新种质仍较缺乏，因此创制兼具特殊叶形与

特色叶色的桦树新品种成为当前观赏种质创新的重

要方向[3−4]。

现有欧洲白桦栽培品种中，裂叶桦（B. pendula
‘Dalecarlica’）叶片边缘深度掌状分裂，可显著提升园

林景观的纹理层次感与视觉丰富度，是现代园林设

计的优选素材。已有研究明确，其裂叶表型受生长

素极性运输基因 BpPIN1调控，DNA甲基化修饰与

Aux/IAA 家族基因表达共同参与叶形变异的调控[5−7]。

紫叶桦（B. pendula ‘Purple Rain’）可通过叶肉花青素

富集呈现稳定紫红色，填补了桦木属暖色调叶色品

种的空白，其呈色机制与花青素合成通路关键基因

（ANS、UFGT 等）的上调表达相关，且 BpMYB113转
录因子启动子的 CHH甲基化修饰可通过调控下游

代谢途径影响花青素积累[3,8−9]。

目前自然界尚未发现同时具备裂叶与紫叶性状

的桦树种质，两大优良观赏性状的聚合存在两大核

心障碍：一是生殖隔离，多年观测显示，裂叶桦与紫

雨桦盛花期存在显著物候差异，自然条件下难以完

成杂交授粉[10]；二是遗传互斥，分子证据表明，紫叶
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性状受显性基因 P 控制（‘Purple Rain’基因型为 BB
Pp），不携带裂叶所需的隐性纯合等位基因 bb；而裂

叶性状需隐性纯合 bb 方可表达（‘Dalecarlica’基因型

为 bb pp），不携带显性 P 等位基因[5,8−10]。二者杂交

获得的 F1 代基因型为 Bb Pp，仅能表达紫叶表型，裂

叶性状因杂合状态无法显现，从遗传机制上限制了

双性状的聚合。

为突破上述技术瓶颈，实现裂叶与紫叶优良观

赏性状的定向聚合，本研究设计了 3阶段育种方案：

一是通过花期调控与人工控制授粉，以‘Dalecarlica’
为母本、‘Purple Rain’为父本杂交创制 F1 群体；二是

选择 F1 代中紫叶性状稳定表达的单株为父本，与母

本‘Dalecarlica’回交构建 BC1 分离群体；三是基于生

长与观赏性状综合评价，在 BC1 群体中定向筛选

4种表型类型的桦树优异家系，以期为桦树观赏新

品种培育提供核心种质与技术支撑。

 1   材料与方法

 1.1    材料与试验地概况

杂交亲本裂叶桦与紫叶桦定植于东北林业大学

白桦良种基地棚式种子园（45°43′N，126°38′E）。该

区域年均气温 5.6 ℃，年均降水量 569.1 mm，无霜

期 168 d。
F1 代植株定植于东北林业大学帽儿山实验林

场 3号苗圃（45°17′N，127°31′E），年均气温 2.4 ℃，
年均降水量约 700 mm，无霜期 120 d，土壤类型为暗

棕壤。

BC1 家系种子育苗及表型调查在东北林业大学

白桦良种基地塑料棚内进行。

 1.2    回交 BC1 群体构建

2015年，以裂叶绿叶品种‘Dalecarlica’（基因型

bb pp）为母本、正常叶紫叶品种‘Purple Rain’（基因型

BB Pp）为父本进行人工杂交，获得 F1 代群体。其中，

紫叶单株基因型为 Bb Pp，绿叶单株基因型为 Bb pp。
2023年 4月，从 F1 代紫叶群体（正常叶紫叶，基

因型 Bb Pp）中依据株高、主干通直度及雄花序数量

进行单株选择。选优标准：株高大于 F1 紫叶群体均

值（5.0 m）；主干通直度采用 4分制评定，要求 ≥ 4
分（通直无弯曲）；雄花序数量 ≥ 100个/株，以保证

充足花粉量用于回交授粉。依据上述标准，共筛选出

12个优良单株（ZP1 ~ ZP12）作为回交父本，其株高

分别为 ZP1（5.8 m）、ZP2（6.2 m）、ZP3（6.0 m）、ZP4
（5.8 m）、ZP5（5.3 m）、ZP6（5.5 m）、ZP7（5.3 m）、ZP8
（5.5  m）、ZP9（6.0  m）、ZP10（6.2  m）、ZP11（6.1  m）、
ZP12（5.5 m）。所有入选单株的雄花序数量均大于

100个/株，主干通直度均为 4分（最优），F1 紫叶群

体株高均值为 5.0 m。回交群体构建流程如图 1所示。

 1.3    表型调查与连锁分析方法

2023年 7月，待 12个 BC1 家系（编号 f1 ~ f12）
种子成熟后，每个家系取 400粒种子，播种于 40 cm ×
40 cm的 25孔育苗盘中，育苗基质按 V草炭土︰V黑土︰

V珍珠岩 = 2︰2︰1配制。待幼苗展叶 3 ~ 4片时，分别调

查叶色与叶形。4种表型（裂叶紫叶 LZ、裂叶绿叶 L、
正常叶紫叶 Z、正常叶绿叶 Bp）的理论分离比例为

1︰1︰1︰1，采用卡方检验验证实际观测值与理论比例

的符合度（df = 3，χ2 < 7.815为符合）。

χ2
L

为进一步确定叶形（B/b）与叶色（P/p）基因间的

连锁关系，计算连锁卡方值（ ）及交换值（VRF）。

χ2
L =
（P−R)2

S
(1)

VRF =
R
S
×100% (2)

χ2
L

式中：P 为亲本型个体总数（正常叶紫叶 + 裂叶绿叶），

R 为重组型个体总数（正常叶绿叶 + 裂叶紫叶），S 为
家系总株数。当   > 3.841 （P < 0.05） 时，判定两对

基因为连锁遗传。交换值 VRF 转化为图距单位 cM。
 1.4    光合色素与叶色参数测定

2024年 5月，从 4种表型桦树中分别选取生长

一致的健康苗木，移栽口径 19 cm、高 18 cm的花盆

 

白桦（Bb pp）

白桦（Bp）
（Bb pp）

淘汰回交父本（选留）

控制授粉
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裂叶桦（♀）（bb pp）紫叶桦（♂）（BB Pp）
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F1紫叶桦（♂）（Bb Pp）

裂叶紫叶桦（LZ）裂叶桦（L） 紫叶桦（Z）

图 1    裂叶桦与紫叶桦杂交及回交示意图

Fig. 1    Schematic representation of the hybridization and backcrossing
process between Betula pendula ‘Dalecarlica’ and

B. pendula ‘Purple Rain’
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中，每个家系移栽 50株，置于塑料大棚内进行常规

水肥管理。

2024年 7月，每个家系随机选取 30株，每 10
株为 1次生物学重复，共 3次重复。采用 ACM-200
plus型花青素仪测定花青素含量指数（ACI），采用

SPAD-502型叶绿素仪测定叶绿素相对含量（SPAD
值）。

 1.5    生长性状调查

2024年 6月至 9月，每 15天测定株高 1次，每
家系每次随机测定 10株，3次重复，共计 30株/家系。

9月末测定地径（距地面 1 cm处）及叶面积（每家家

系 30片叶，ImageJ软件测定）。

 1.6    统计分析

数据处理使用 Microsoft Excel 完成，统计分析

在 IBM SPSS Statistics 22 中进行。对叶绿素相对含

量（SPAD）、ACI、亮度值、株高、地径和叶面积等生

长性状进行单因素方差分析（One-way ANOVA）及
多重比较（Duncan 法），所用随机区组家系模型[11]为

yi jk = µ+Bi+F j+BFi j+ ei jk (3)

式中：μ 为总体均值，Bi 为区组效应，Fj 为家系的随

机效应，BFij 为区组与家系的交互作用，eijk 为随机

误差。

遗传变异参数计算公式[11−12] 为

GCV =

√
σ2

g

X
(4)

H2 =
σ2

F

σ2
F+σ

2
FB/B+σ

2
e/NB

(5)√
σ2

g X

σ2
F σ2

FB

σ2
e

式中：   是性状的遗传标准差，  是性状均值，H2

为家系遗传力，  为家系的方差分量，  为家系与

区组相互作用的方差分量，  为误差的方差分量，B
为区组数，N 为重复数。

为使生长参数具备物候学可比性，本研究以当

年 1月 1日作为 Logistic 生长模型的时间原点，实

际株高观测自 6月 1日（第 153天）开始，至 10月
1日（第 275天）结束，共历时 122 d，涵盖了桦树全

年的主要高生长活跃期，利用四参数拟合 Logistic
方程[13]。

H(t)＝
A

1+ e−r(a−rt) (6)

式中：H（t）是 t 时刻的株高，A 为理论株高的最大生

长量，r 为内禀生长率，a 为生长拐点对应的株高。

采用隶属函数法将性状指标值转换为隶属函

数值[14]。

R(Xi)＝
Xi−Xmin

Xmax−Xmin
(7)

式中：R（Xi）为第 i 个家系某性状的隶属函数值，Xi 为

该家系该性状的测定值，Xmin、Xmax 分别为该性状在

所有参试家系中的最小值、最大值。

采用熵权法计算指标权重，对于第 j 个指标，信

息熵 ej 定义为[14]

e j＝−
1

lnm

∑m

i=1
(Pi j ln Pi j) (8)

a j＝
1− e j∑n

j=1
(1− e j)

(9)

式中：m 为参评家系数，n 为评价性状数，i 为家系编

号，Pij 为第 i 家系在第 j 性状上的标准化占比，aj 为

第 j 性状的权重。

 2   结果与分析

 2.1    杂交子代叶形及叶色的分离

以 12株 F1 代正常叶紫叶单株（基因型 Bb Pp，
编号 ZP1 ~ ZP12）为父本，裂叶绿叶母本‘Dalecarlica’
（基因型 bb pp）回交，构建 BC1 分离群体。表型调查

结果显示，BC1 群体除出现与回交亲本一致的裂叶

绿叶（bb pp）、正常叶紫叶（Bb Pp）表型外，还产生了

裂叶紫叶（bb Pp）、正常叶绿叶（Bb pp）两种性状重

组类型，成功实现了裂叶与紫叶观赏性状的基因重

组，目标裂叶紫叶表型在 BC1 群体中的总体出现频

率为 26.01%。
对 12个回交家系的表型分离数据进行卡方检

验，结果见表 1。f1、f5、f10、f12家系的表型分离比

例符合 1︰1︰1︰1孟德尔理论比例（χ2  <  7.815，P  >
0.05）；其余 8个家系（f2、f3、f4、f6、f7、f8、f9、f11）
的表型分离比例显著偏离理论预期（χ2 > 7.815，P <
0.05），占参试家系总数的 66.67%。其中 f9、f11家系

未检测到绿叶表型个体（Bb pp 与 bb pp），仅存在紫

叶表型单株，出现极端偏分离现象。BC1 回交群体

中 4种表型 2年生植株的整体形态如图 2所示。

χ2
L

为进一步探究偏分离的原因，对各家系进行了

连锁卡方检验   与交换值分析。结果显示，在排除

极端偏分离家系后，多个家系表现出显著的连锁信

号。其中，f3、f4、f7、f10家系的连锁卡方值分别为

25.77、5.26、8.24和 4.32，均达到显著水平（P < 0.05），
表明叶形基因（B/b）与叶色基因（P/p）之间并非完全

独立遗传，而是存在弱连锁关系。通过重组率计算

发现，显著连锁家系的平均交换值为 42.16%（变动

范围为 37.11% ~ 44.73%），据此推测两基因位点间

的遗传图距约为 42.16 cM。该图距接近 50 cM，表明
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连锁强度较弱，偏分离的主要诱因可能并非紧密连

锁，而是部分家系（如 f9、f11）中存在的配子选择或

合子致死效应。

 2.2    BC1 群体 4 种表型桦树性状的遗传变异

为明确 BC1 回交群体不同表型的遗传差异与性

状遗传稳定性，将 4种表型（正常叶绿叶 Bp、裂叶绿

叶 L、正常叶紫叶 Z、裂叶紫叶 LZ）作为 4个独立的

“类群”，分别对其内部家系间的株高、地径、叶面积、

SPAD值及 ACI进行方差分析与多重比较，系统解

析其遗传参数特征（表 2）。
方差分析表明，除 Bp的叶面积在家系间差异不

显著（P = 0.178）外，其余 3种表型（L、Z、LZ）的所有

测定性状，以及 Bp表型的株高、地径、SPAD值均

在家系间呈极显著差异（P < 0.01），这说明相同表型

的不同家系间存在丰富的遗传变异，具备家系选择

的遗传基础。

家系遗传力分析显示，株高性状在 4种表型

中均表现出较高的家系遗传力（74.31% ~ 90.47%），
受遗传主效控制，家系选择效率高，其中 L最高

（90.47%）。叶面积的家系遗传力在不同表型间差异

较大， L、LZ较高（分别为 82.97%、80.63%），Z次之

（77.99%），Bp最低（19.51%），与该性状家系间差

异不显著的结果一致。SPAD值的家系遗传力为

59.09% ~ 73.95%，其中 Z相对最低，说明该表型的

叶绿素含量受环境影响较大。ACI在 Z与 LZ中均

表现出极高的家系遗传力（分别为 98.97%、97.91%），
表明紫叶性状受强遗传控制，遗传稳定性高。

遗传变异系数可反映性状可遗传变异的幅度。

株高的遗传变异系数为 7.42%  ~  12.99%，地径为

4.78% ~ 9.94%；叶面积的遗传变异系数在不同表型

间差异最大（2.51% ~ 30.21%），其中 L最高（30.21%），
遗传变异最为丰富；SPAD值的遗传变异系数整体

偏低（1.78% ~ 3.88%）；ACI的遗传变异系数随表型

不同差异明显，Z达 34.56%，LZ为 23.85%。
 2.3    各家系苗高 Logistic 生长模型构建及生长参数

比较

以当年 1月 1日为第 1天构建 Logistic生长

模型。拟合结果显示所有家系模型拟合度均较高

 

表 1    参试回交家系叶形与叶色性状分离及连锁分析

Tab. 1    Segregation and linkage analysis of leaf shape and color traits in backcross families

家系 样本数/株
正常叶 裂叶

卡方值（χ2） 是否符合
1︰1︰1︰1 交换值/%

χ2
L

df=1绿色（Bb pp） 紫色（Bb Pp） 绿色（bb pp） 紫色（bb Pp）

f1 357 92 100 86 79 2.675 是 47.90 0.63

f2 398 100 90 122 86 7.829 否 46.73 1.70

f3 388 52 110 134 92 36.990 否 37.11 25.77

f4 402 108 103 121 70 14.060 否 44.28 5.26

f5 299 85 75 73 66 2.472 是 50.50 0.03

f6 386 139 82 80 85 25.088 否 58.03 9.96

f7 367 63 120 91 93 17.730 否 42.51 8.24

f8 245 65 82 47 51 12.290 否 47.35 0.69

f9 353 0 189 0 164 356.541 否

f10 389 87 104 111 87 4.573 是 44.73 4.32

f11 395 0 220 0 175 405.253 否

f12 334 90 84 86 74 1.665 是 49.10 0.11

χ2
0.05 χ2

L,0.05 χ2
0.05 χ2

L,0.05注： （3）=7.815；  （1）=3.841。  （3） < 7.815表示符合1∶1∶1∶1孟德尔理论分离比例；  > 3.841表示基因间存在显著连锁。f9、f11
由于缺失重组型个体且表现为极端偏分离，不参与交换值及连锁卡方值计算。f6家系连锁卡方值虽达到显著水平，但其交换值超过50%，不符合
重组率理论范围，因此未纳入平均交换值及遗传图距估算。
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白桦（Bp） 裂叶桦（L） 紫叶桦（Z）裂叶紫叶桦（LZ）

图 2    欧洲白桦 BC1 回交群体 4种表型的 2年生植株

Fig. 2    Two-year-old plants of four phenotypes from the BC1 backcross
population of B. pendula
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（R2 = 0.983，P < 0.01），这表明该模型能有效描述桦

树苗高生长动态。不同表型优势家系的生长参数见

表 3。
在 Bp家系中，Bp2表现最优，其理论最大株高

（173.92 cm）与速生期平均日增长（3.08 cm/d）均居同

类家系首位，速生点时间最早（第 175.33天）。L家

系中，L2与 L4生长优势明显，其中 L2的速生期平

均日增长最快（2.80 cm/d），L4的理论最大株高最高

（157.39 cm）。Z家系中，Z2理论最大株高（139.64
cm）与速生期平均日增长（2.09 cm/d）均显著高于其

他 Z类家系。LZ家系中，LZ4生长潜力最佳（理论

最大株高 111.18 cm，速生期平均日增长 1.66 cm/d）。
 2.4    综合评价及优异家系的选择

采用熵权法结合隶属函数法对参试家系进行多

性状综合评价。根据育种目标差异，将家系划分为

绿叶类群（Bp、L）与紫叶类群（Z、LZ）分别进行评价。

绿叶类群以生长量为核心育种目标，筛选标准为综

合得分 ≥ 0.85；紫叶类群兼顾生长与观赏性状，筛

选标准为综合得分 ≥ 0.60。各表型家系的综合得分

及筛选结果见表 4。
绿叶类群中，Bp2与 L2共 2个家系入选，生长

性状表现突出，可作为速生型种质。紫叶类群中，Z2、
LZ2与 LZ4共 3个家系入选，其中 LZ2为生长–观

赏平衡型种质，Z2与 LZ4为生长优势型种质。此外，

Z7与 LZ7虽综合得分较低，但其 ACI分别达 22.64
和 16.23，显著高于同类群体均值，可作为高观赏型

种质用于景观树种选育。

 3   讨　　论

 3.1    叶形与叶色性状分离比偏离的机制解析

本研究通过 12个正常叶紫叶（Bb Pp）父本与裂

叶绿叶（bb pp）母本回交，成功获得裂叶紫叶（bb Pp）
目标表型，出现频率为 26.01%，证实回交育种策略

可有效突破两性状的遗传互斥。根据孟德尔独立遗

传定律，双杂合子与隐性纯合子回交，4种表型理论

比应为 1︰1︰1︰1[15]。然而，66.67% 的家系分离比显著

偏离理论预期，其中 f9、f11家系绿叶表型完全缺失，

表明存在非孟德尔遗传调控。

导致分离比偏离的可能因素包括配子体选择[16]、

基因组结构变异[17−19]及表观遗传修饰等[17−18,20]。本

研究连锁卡方检验显示，在排除极端偏分离家系及

交换值超过理论范围的家系后，f3、f4、f7及 f10家
系存在显著连锁倾向（P  <  0.05），交换值分布在

37.11% ~ 44.73% 之间，平均遗传图距约 42.16 cM。
该图距已接近 50 cM，说明叶形基因（B/b）与叶色基

因（P/p）之间只有弱连锁关系。这种弱连锁本身只会

 

表 2    不同表型主要性状的方差分析及遗传参数

Tab. 2    Variance analysis and genetic parameters of main traits in different phenotypes

桦树类型 性状 F值 P值 家系遗传力/% 均值 遗传变异系数/%

正常叶绿叶（Bp）

株高/cm 8.602 < 0.000 76.24 148.40 ± 28.13 7.42

地径/mm 33.596 < 0.000 91.74 11.58 ± 1.69 9.71

叶面积/cm2 1.422 0.178 19.51 43.44 ± 12.18 2.51

SPAD值 4.135 < 0.000 73.95 22.85 ± 3.02 3.88

裂叶绿叶（L）

株高/cm 13.121 < 0.000 90.47 135.29 ± 34.51 12.99

地径/mm 17.428 < 0.000 83.35 11.24 ± 2.14 9.94

叶面积/cm2 6.476 < 0.000 82.97 24.37 ± 9.10 30.21

SPAD值 3.279 0.001 66.37 24.86 ± 3.84 3.83

正常叶紫叶（Z）

株高/cm 13.756 < 0.000 80.75 115.47 ± 23.95 9.89

地径/mm 5.432 < 0.000 64.82 9.57 ± 1.64 5.16

叶面积/cm2 5.565 < 0.000 77.99 33.48 ± 8.94 9.08

SPAD值 2.534 0.004 59.09 32.17 ± 2.68 1.78

ACI 101.961 < 0.000 98.97 12.18 ± 4.83 34.56

裂叶紫叶（LZ）

株高/cm 6.582 < 0.000 74.31 93.76 ± 22.62 8.49

地径/mm 4.071 < 0.000 54.14 8.39 ± 1.65 4.78

叶面积/cm2 5.588 < 0.000 80.63 17.52 ± 5.49 10.93

SPAD值 3.838 < 0.000 72.61 32.76 ± 3.76 3.27

ACI 49.967 < 0.000 97.91 10.50 ± 3.21 23.85

注：SPAD值代表叶绿素相对含量，ACI为花青素含量指数；F值、P值为方差分析结果。
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表 3    各家系株高的 Logistic模型及速生期参数

Tab. 3    Logistic growth models and fast-growth period parameters of plant height for each family

桦树类型 家系
苗高理论

最大生长量
（A）/cm

速生点
时间（t0）

R2

速生期参数

速生期开始
时间（t1）

速生期结束
时间（t2）

生长量
（ΔH）/cm

平均日增长
（ADG）/（cm·d–1）

速生期生物量
比率（RRA）

正常叶绿叶（Bp）

Bp1 153.20bc 181.33abc 0.990 8 164.33abcd 198.67ab 87.70ab 2.56bc 0.57ab

Bp2 173.92a 175.33c 0.988 7 160.00d 191.00a 92.19a 3.08a 0.52b

Bp3 129.77d 182.33abc 0.987 2 163.67cd 201.00ab 76.06b 2.04d 0.58a

Bp4 165.47ab 184.33ab 0.983 8 166.67abc 201.67a 95.87a 2.74ab 0.57ab

Bp5 133.97cd 178.33bc 0.984 0 160.33d 195.67ab 77.20b 2.19cd 0.58ab

Bp6 151.07bc 181.67abc 0.987 9 164.00bcd 199.33ab 87.70ab 2.48bc 0.58ab

Bp7 147.80bcd 184.00ab 0.989 7 165.67abcd 202.33a 85.95ab 2.35bcd 0.58ab

Bp8 144.90cd 188.00a 0.993 4 170.00a 206.00a 85.23ab 2.37bcd 0.58ab

Bp10 146.43bcd 187.33a 0.994 3 169.67ab 204.67a 85.49ab 2.43bcd 0.58ab

Bp12 142.40cd 182.00abc 0.984 4 163.00cd 201.00ab 82.71ab 2.18cd 0.58ab

裂叶绿叶（L）

L1 124.79d 181.67ab 0.991 2 164.33ab 199.00ab 72.53c 2.09cd 0.58a
L2 154.96ab 178.00ab 0.985 2 162.00ab 193.67ab 88.43a 2.80a 0.58ab

L3 119.40d 179.00ab 0.984 1 161.33b 196.67ab 69.30c 1.96de 0.58a

L4 157.39a 181.00ab 0.990 5 164.33ab 198.00ab 89.44a 2.68a 0.58ab

L5 136.20cd 181.67ab 0.985 7 163.33ab 200.33a 78.14abc 2.11cd 0.57ab

L6 148.30abc 183.00a 0.985 9 163.67ab 202.33a 86.37ab 2.23bc 0.58ab

L7 155.03ab 183.33a 0.989 4 164.33ab 201.67a 90.15a 2.42b 0.58ab

L8 137.07bcd 185.00a 0.992 1 167.00a 202.67a 80.01abc 2.24bc 0.58ab

L10 97.83e 175.00b 0.992 0 161.00b 189.33b 52.61d 1.82e 0.52b

L12 127.57d 181.67ab 0.985 9 162.33ab 201.00a 74.29bc 1.92de 0.58ab

正常叶紫叶（Z）

Z1 106.67c 184.67a 0.991 9 166.33a 202.67ab 61.97cd 1.71de 0.58a
Z2 139.64a 186.67a 0.987 2 166.33a 205.67a 81.97a 2.09a 0.58a

Z3 113.93bc 186.67a 0.993 4 168.33a 205.00a 66.35bcd 1.81abcde 0.58a

Z4 123.79abc 184.33a 0.990 0 166.33a 202.33ab 73.75abc 2.04ab 0.58a

Z5 131.00ab 184.33a 0.989 0 165.33a 203.33ab 76.15ab 2.01abc 0.58a

Z6 106.90c 176.67b 0.985 5 159.00b 194.00b 57.52d 1.66de 0.51b

Z7 86.70d 160.67c 0.993 0 152.00c 170.67c 34.95e 1.95abcd 0.36c

Z8 108.27c 183.00a 0.990 0 163.67a 202.67ab 63.06cd 1.62e 0.58a

Z9 116.77bc 184.67a 0.991 8 166.33a 203.00ab 67.73bcd 1.85abcde 0.57a

Z10 117.83bc 187.00a 0.989 3 167.33a 207.00a 68.90bcd 1.73cde 0.58a

Z11 116.17bc 185.33a 0.991 8 166.33a 204.33ab 68.20bcd 1.79bcde 0.58a

Z12 118.23bc 185.67a 0.988 9 166.00a 205.00a 69.40bcd 1.78bcde 0.58a

裂叶紫叶（LZ）

LZ1 80.01e 179.00a 0.993 0 163.33a 195.33b 42.47de 1.34b 0.51a
LZ2 103.21ab 186.00a 0.990 8 167.00a 204.33ab 60.12ab 1.61ab 0.58a

LZ3 95.47bcd 184.00a 0.993 3 166.33a 202.00ab 55.38abc 1.55ab 0.58a

LZ4 111.18a 187.00a 0.991 0 167.00a 206.33a 65.43a 1.66a 0.58a

LZ5 100.67abc 184.67a 0.991 5 165.67a 204.00ab 59.00ab 1.54ab 0.58a

LZ6 94.00bcde 164.67b 0.992 9 152.00b 178.00c 42.81de 1.65a 0.40b

LZ7 83.83de 161.33b 0.993 4 152.00b 172.00c 34.64e 1.79a 0.37b

LZ8 85.93cde 185.67a 0.993 7 167.00a 204.00ab 50.12bcd 1.35b 0.58a

LZ9 95.23bcde 182.33a 0.993 2 167.00a 204.00ab 50.12bcd 1.35b 0.58a

LZ10 97.50abcd 185.33a 0.992 6 166.00a 201.67ab 55.20abc 1.54ab 0.58a

LZ11 80.20e 183.33a 0.995 0 166.00a 203.67ab 56.67abc 1.50ab 0.58a

LZ12 98.20abcd 180.33a 0.993 7 166.00a 200.67ab 46.47cd 1.35b 0.58a

注：同列数据后不同字母表示经Duncan’s法检验在0.05水平差异显著。
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引起轻微的分离比偏差，无法导致实验中观察到的

极端偏分离（如绿叶表型完全缺失）。因此，偏分离

的主要诱因应为配子选择、合子致死或表观遗传修

饰等因素。

DNA甲基化是调控基因表达的核心表观机

制[21−24]。前期研究表明，欧洲白桦 BpMYB113启动

子区 CHH高甲基化抑制其表达，导致绿叶表型；去

甲基化则激活表达，驱动花青素积累[8]，该模式在萝

卜（Raphanus sativus）中亦有验证[25]。本研究中，f3、
f7、 f8、 f9、 f11父本家系紫叶占比显著偏高，其中

ZP9、ZP11父本的紫叶传递效率达 100%。据此推测，

ZP9、ZP11中隐性 p 等位基因启动子区发生自发去

甲基化，形成功能获得型表观等位基因，从而模拟显

性 P 等位基因的功能激活花青素合成。若此机制成

立，父本仅能产生携带功能型花青素合成激活等位

基因的有效配子（B P 和 b P），与母本 b p 配子结合

后，子代仅能产生 Bb Pp（正常叶紫叶）和 bb Pp（裂
叶紫叶），无法形成 pp 型绿叶个体。

目前的表型分离比（绿叶完全缺失）与上述表

观遗传修饰的预期一致，但具体的分子机制（如

BpMYB113启动子区的 CHH甲基化状态）尚需进一

步验证。后续可通过全基因组甲基化测序（WGBS）
或甲基化特异性 PCR（MSP）对极端偏分离家系父本

的 BpMYB113启动子区甲基化水平进行直接检测，

以评估上述假说的合理性。

关于 BpMYB113 与叶绿素合成的关系：前期组学

分析未发现其直接调控叶绿素合成基因[8]。但马铃

薯中 StMYB113 可激活叶绿素合成基因 StUROD[26]，

提示 MYB113 功能存在物种分化。为明确本研究中

紫叶与绿叶类群的叶绿素差异，独立样本 T 检验显

示：紫叶类群（Z + LZ）SPAD值（32.46 ± 1.10）极显著

高于绿叶类群（Bp + L）（23.85 ± 1.53）（P < 0.01）。该
结果与花青素抑制光合作用的预期不符。结合文献，

推测可能原因包括：（1）光屏蔽效应触发叶绿素上调

以维持光合能力（间接反馈）；（2）紫叶类群生长速率

较低，碳资源更多分配于色素，但基础光合色素未被

抑制；（3）不能排除 BpMYB113 在桦树中亦存在类似

正向调控的可能，但尚缺直接证据。综上，BpMYB113
对桦树叶色调控以花青素途径为主，与叶绿素代谢

可能以间接权衡为主，但紫叶类群 SPAD显著升高

提示存在未被揭示的调控联系。未来可通过 ChIP-
qPCR、酵母单杂交或双荧光素酶报告系统[26]进一步

验证。

 3.2    生长与观赏性状的权衡关系

花青素的生物合成需消耗大量苯丙氨酸前体、

ATP与 NADPH，与植株营养生长竞争碳同化产物，

存在典型的“生长–防御（色素积累）”资源分配权衡

效应，这一规律在苯丙氨酸代谢通路研究中已被广

泛证实[27−29]。本研究结果显示，紫叶类群的生长性

状与花青素积累呈显著负相关（速生期生长量与

ACI：r = −0.513，P < 0.05）：生长优势家系 Z2株高

（139.64 cm）与速生期生长量（81.97 cm）均显著高于

类群均值，但其 ACI（9.72）低于类群均值（12.18）；
而观赏优势家系 Z7、LZ7的 ACI分别达 22.64和
16.23，显著高于类群均值，但其株高、速生期生长量

均显著偏低。上述结果证实了欧洲白桦紫叶性状与

营养生长间存在明显的资源分配冲突。

结合遗传参数分析结果，裂叶表型的叶面积具

有极高的遗传变异系数（30.21%），具备极大的选择

潜力；紫叶性状（ACI）的家系遗传力高达 98.97%（Z）
和 97.91%（LZ），表明其受强遗传控制，选择响应快。

因此，后续育种中可通过筛选叶面积适中、光合效率

高的裂叶紫叶家系，优化植株碳源分配，缓解生长与

色素积累的资源冲突，实现观赏性状与生长性状的

协同改良。在实际育种应用中，需根据应用场景权

衡目标性状：纯景观工程用品种选育，可优先选择

高 ACI的观赏型家系（如 Z7、LZ7）；用材–观赏兼用

型品种选育，则需重点筛选生长与色素积累平衡的

家系（如 LZ2）。
 3.3    育种策略优化与应用前景

本研究建立的“人工杂交创制 F1→回交构建

BC1 分离群体→多性状综合评价定向筛选”育种策

 

表 4    基于综合得分筛选的不同表型优异家系

Tab. 4    Phenotypically superior families selected based on comprehensive scores

桦树类型 家系 综合得分 排名 主要特点

正常叶绿叶（Bp） Bp2 0.894 1 速生（株高173.92 cm，日增3.08 cm/d）

裂叶绿叶（L） L2 0.901 1 速生（株高154.96 cm，日增2.80 cm/d）

正常叶紫叶（Z） Z2 0.602 1 生长优势（株高139.64 cm，ACI 9.72）

裂叶紫叶（LZ）
LZ2 0.719 1 生长–观赏平衡型

LZ4 0.675 2 生长优势（株高111.18 cm）

注：采用熵权法结合隶属函数法进行多性状综合评价。绿叶类群（Bp、L）以生长量为核心育种目标，紫叶类群（Z、LZ）兼顾生长与观赏性状。综合
得分基于各性状隶属函数值与熵权权重加权计算得出。
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略，成功实现了欧洲白桦裂叶与紫叶优良观赏性状

的遗传聚合，BC1 群体中目标裂叶紫叶表型出现频

率达 26.01%。通过隶属函数法结合熵权法的多性状

综合评价体系，本研究从 4种表型中筛选出 5个优

异家系：绿叶类群中，入选速生型家系 2个（Bp2、L2）；
紫叶类群中，入选生长优势型家系 2个（Z2、LZ4）、
生长–观赏平衡型家系 1个（LZ2）。此外，Z7与 LZ7
虽综合得分未达筛选标准，但其 ACI显著高于类群

均值，具备突出的观赏价值，可作为高观赏型种质用

于景观树种开发。

本研究筛选出的 3类优异种质（速生型、高观赏

型、生长–观赏平衡型）可针对不同园林应用场景开

展定向选育。需要注意的是，高花青素观赏型家系

存在速生期缩短、年生长量偏低的问题，推测其对寒

温带生境的适应性可能偏弱。后续需开展跨气候区

多点测定试验，结合光合生理指标系统评价不同家

系的生态适应性，为新品种的区域化推广与良种审

定提供科学依据。

 4   结　　论

本研究以裂叶绿叶和正常叶紫叶欧洲白桦为亲

本，通过回交育种实现了裂叶与紫叶性状的聚合，揭

示了目标性状的遗传分离特征及与生长的权衡关系，

并筛选出多类型优异种质。主要结论有以下 3点。
（1）回交 BC1 群体中成功获得裂叶紫叶目标表

型，出现频率为 26.01%，证实回交策略可实现裂叶

与紫叶性状的遗传聚合。

（2）66.67% 的家系表型分离比显著偏离孟德尔

1∶1∶1∶1理论比例（P < 0.05），其中 f9、f11家系完全

缺失绿叶表型；叶形与叶色基因间存在弱连锁（平均

交换值 42.16%）。
（3）紫叶性状与株高生长存在资源分配权衡：生

长优势型家系 Z2（株高 139.64 cm，花青素含量指数

ACI为 9.72）与高观赏型家系 Z7、LZ7（ACI为 22.64、
16.23，株高显著偏低）形成对比。通过多性状综合评

价，筛选出速生型（Bp2、L2、Z2、LZ4）、高观赏型

（Z7、LZ7）和生长–观赏平衡型（LZ2）3类优异种质，

为欧洲白桦观赏–用材兼用型新品种选育提供核心

材料。
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