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基于 783 份大豆种质资源的叶柄夹角全基因组关联分析 

陈玲玲 1,2   李  战 1   刘亭萱 1   谷勇哲 2   宋  健 1,*   王  俊 1,*    
邱丽娟 1,2,* 
1 长江大学, 湖北荆州 434025; 2 农作物基因资源与遗传改良国家重大科学工程 / 农业农村部种质资源利用重点实验室 / 中国农业

科学院作物科学研究所, 北京 100081 

摘  要: 叶柄夹角是影响植株高效受光态势的重要因素, 通过调节叶柄夹角实现大豆株型改良, 对大豆产量提高非

常重要。大豆叶柄夹角为数量性状, 目前大多数研究处于 QTL定位阶段, 已报道的控制叶柄夹角 GmILPA1基因也是

从突变体中克隆得到, 因此亟须发掘更多调控基因及优异等位变异, 以促进大豆叶柄夹角调控机制的解析及育种利

用。本研究于 2019 年和 2020 年分别在海南、北京种植 783 份和 690 份大豆种质资源并调查叶柄夹角表型, 通过分

布于大豆全基因组的单核苷酸多态性(SNP)标记对叶柄夹角进行关联分析。结果表明, 不同节位叶柄夹角呈现正态分

布, 属于典型的数量遗传特征。全基因组关联分析共统计到 325 个与叶柄夹角显著相关的 SNP 位点, 在顶部节位关

联到 51个 SNP位点, 中部节位关联到 230个 SNP位点, 底部节位关联到 10个 SNPs位点, 3个节位的平均值关联到

34 个 SNP 位点。显著位点 LD block 进一步分析得到 3 个候选基因, 第 1 个是生长素类调节蛋白相关的基因

Glyma.05G059700, 在茎尖分生组织中特异性表达 , 第 2 个是生长素反应因子 (AFR)类蛋白相关基因

Glyma.06G076900, 在叶片和茎尖分生组织中高表达; 第 3 个是 COP9 信号体复合物相关的基因 Glyma.06G076000, 

在叶片、茎尖分生组织以及茎中均高表达。 

关键词: 大豆; 叶柄夹角; 全基因组关联分析 

Genome wide association analysis of petiole angle based on 783 soybean     
resources (Glycine max L.) 
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Abstract: Petiole angle is one of the important factors that affects the high-efficiency light posture of plants. It is very important 
to improve soybean plant architecture by adjusting the leaf angle petioles. Soybean petiole angle is a quantitative trait, which is 
limited to QTLs mapping for most studies up to date. The reported gene GmILPA1controlling leaf petiole angle gene was cloned 
from mutants. Identification of more regulatory genes and elite alleles is urgent both for the clarification of genetic mechanism for 
petiole angle and its breeding utilization. In this study, 783 and 690 soybean germplasms were phenotypic for petiole angle in 
Hainan and Beijing in 2019 and 2020, respectively, and genome-wide associated study (GWAS) were performed using      
genome-wide distributed SNPs. Results showed that the petiole angle at different nodes (top, middle, and bottom nodes) were in 
normal distribution, suggesting that the trait of typical quantitative was inheritance. A total of 325 SNPs associated with petiole 
angle were identified by two-point GWAS analysis in two years, including 51, 230, 10, and 34 SNPs for petiole angles of the top, 
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middle, bottom, and mean value of different nodes, respectively. Three candidate genes (Glyma.05G059700: auxin regulatory 
protein, Glyma.06G076900: AFR, and Glyma.06G076000: COP9) were obtained by LD block analysis. Transcriptional analysis 
revealed that all these three candidate genes had high expression level in shoot apical meristem (SAM), however, high expression 
level were also identified in leaf for Glyma.06G076900, leaf and stem for Glyma.06G076000. 
Keywords: soybean; leaf petiole angle; GWAS 

大豆[Glycine max (L.) Merr.]是重要的粮饲兼用

经济作物, 在我国国民经济发展及世界粮油作物中

占有重要地位。叶柄夹角是理想株型的重要构成因

素, 通过调节叶柄夹角开展高产株型育种是提高产

量的重要途径。大豆叶柄夹角(leaf angle petioles, 

LPA)是叶柄与主茎之间的倾斜程度, 决定了植株整

体的冠层盖度, 在决定大豆和其他许多植物株型上

面具有关键性作用。大豆叶柄夹角受环境影响较大, 

到目前为止研究多处于 QTL定位阶段, 而已报道的

控制叶柄夹角GmILPA1基因也是从突变体中克隆得

到[1]。因此, 发掘更多调控大豆叶柄夹角的基因及优

异等位基因, 将为大豆叶柄夹角调控提供新的基因

资源, 同时为进一步揭示大豆叶柄夹角调控的遗传

与分子机制奠定坚实基础。 

株型是植株整体特征的集中表现, 一般分为叶

型、茎型、穗型和根型, 而叶型和茎型决定了植株

地上的形态, 株型由株高、分枝数、叶(柄)夹角等多

种性状决定。自 1968年 Donald提出理想株型后, 科

研人员就开始对其进行大量的研究。水稻叶夹角的

研究发现叶片挺立、夹角小有利于叶片双面受光 , 

对光的反射率较小, 可以提高冠层光合效率, 增加

干物质的积累, 同时改善群体下层光照, 增强根系

活力, 进而提高水稻产量[2-3]。玉米的理想株型可以

最大限度的利用光能提高干物质积累量, 进而提高

产量, 而叶夹角减少可以改善不同节位叶长和叶宽

等叶部性状, 有助于紧凑型玉米的选育, 在密植的

条件下, 较小的叶夹角可以减小遮阳维持光捕捉, 提

高叶片氮的积累灌浆增产, 从而提高玉米产量[4-7]。同

样, 在大豆中叶柄夹角也是影响光合和密植的主要

因素, 是影响产量的关键因素之一[8-9]。 

大豆叶柄夹角相对其他作物研究较缓慢, 2012

年王吴彬等 [10]利用一个大豆的染色体片段置换系

(chromosome segment substitution lines, CSSL)群体

(SojaCSSLP1)对叶柄夹角进行 QTL 定位, 共检测到

5 个 QTL, 其中与 Sat_286 连锁的 QTL 可被稳定地

检测到, 该位点可解释 22%的遗传变异。然而由于

分子标记等原因限制, 遗传位点没有被精细定位和

克隆, 在育种过程中的可利用性需进一步验证。王

存虎等[9]利用 GBS技术构建了包含 859个 Bin标记

的大豆高密度遗传图谱, 总遗传长度为 2326.9 cM, 

标记间平均距离为 2.763 cM, 共检测到 14个调控叶

柄角的 QTL, LOD值在 2.58~4.80之间, 可解释遗传

变异范围在 6.9%~12.4%之间, 其中 5个QTL定位在

12号染色体上且成簇存在。这些大豆叶柄夹角功能

位点的挖掘鉴定有助于我们了解在选择过程中控制

大豆叶柄夹角的分子基础。2017年 Gao等[1]利用 165

个 InDel 标记和一个突变体材料将调控大豆叶柄角

的 GmILPA1 位点定位在 11 号染色体上, 位于标记

MOL1197 和 MOL1233 之间, 进一步通过图位克隆

的方式克 隆到 GmILPA1 基因 , 该基因编 码

APC8-like 蛋白, 可以与 GmAPC13a 直接相互作用, 

通过APC复合体行使功能突变该基因后可使叶枕发

育异常、叶柄夹角增大。但由于该基因是在由突变

体中获得, 在多数自然群体中缺乏等位变异, 这大

大限制了该基因的应用。 

迄今, 有关大豆叶柄夹角的全基因组关联分析

及候选基因发掘的报道较少, 本研究利用 783 份大

豆种质资源通过全基因组关联分析 (genome-wide 

association study, GWAS), 挖掘自然品种中控制大

豆叶柄夹角相关基因的位点, 为大豆叶柄夹角相关

基因的克隆及遗传研究奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料及表型鉴定 

试验材料为 783 份大豆种质资源, 由中国农业

科学院作物科学研究所提供。2019年种植于海南三

亚(18.25°N, 109.51°E), 行长 3 m, 一垄 2行, 垄距 70 

cm, 株距 10 cm, 双粒点播, 正常水肥管理; 2020年

种植于北京顺义(40.13°N, 116.65°E), 行长 3 m, 株

距 10 cm, 行距 50 cm, 双粒点播, 正常水肥管理。

材料包括 685 份 (87.48%)国内大豆材料、94 份

(12.01%)国外材料以及 4份(0.51%)未知来源材料。

国内材料包括东北、北方、黄淮海和南方材料各 126

份(18.39%)、99份(14.45%), 119份(17.37%), 200份

(29.20%), 以及 141份(20.58%)选育品种(图 1)。R6

鼓粒期进行测量 , 参考陈玲玲等 [11]的表型测量方  
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式 , 测量时避开边行优势 , 每行取 3 株长势一致

的植株进行测量 , 测量部位根据植株的整体节数

取顶部节位、中部节位、底部节位进行测量 , 参

考平均值用于统计分析 , 所用工具为数显角度测

量尺。表型分析时 , 将 2 年 2 点间叶柄夹角大小

变化划分为 3 个差异等级进行分析 : 差异等级 1

为 2年 2点间叶柄夹角变化差异为 0°~20°的材料 , 

等级 2 为 2 年 2 点叶柄夹角变化差异为 21°~40°

的材料 , 等级 3 为 2 年 2 点间叶柄夹角变化超过

40°的材料。  

 

图 1  783 份大豆材料地理分布    
Fig. 1  Distribution of 783 soybean resources 

 

1.2  基因型测定 

采用改良CTAB小量法[12]提取大豆种质基因组, 

用 1%琼脂糖凝胶电泳和紫外分光光度计 (UV-Vis 

Spectrophotometer Q5000)测其 DNA质量和浓度, 合

格的样品用于 SNP分型。由北京百迈克生物科技有

限公司进行重测序, 试验流程按照 Illumina 公司提

供的标准执行, 包括样品检测、文库构建、文库质

量检测和上机测序。 

1.3  GWAS分析 

利用 plink对测得的 SNP数据进行基因型过滤

(geno-0.4, maf-0.05), 利用 beagle进行基因型填补 , 

排序后利用 TASSEL 进行主成分分析和亲缘关系

分析。  

使用 TASSEL 5.0 软件和混合线性模型(MLM)

进行 GWAS分析。具体分析如下, y = μ+Xb+Zγ+Mu+ 

Pλ+e, 式中, y为群体数量性状表型观测值向量; μ为

样本均值向量; b为固定效应向量; γ为 SNP效应向

量; u为多基因效应向量; λ是初生重向量; X和 Z是

分别对应于固定效应向量 b 和 γ 的关联矩阵; M 为

对应于随机效应向量 u 的关联矩阵; P 是对应于初

生重向量的关联矩阵，e 为残差。根据标记数和样

品数比值计算阈值 , 通过关联的显著度 (P-value), 

判定 SNP标记与叶柄夹角关联的显著性。参考 Lyu

等[13]的研究, 规定在 SNP 附近 200 kb 的范围内至

少有 2 个显著性位点作为一个叶柄夹角 QTL 的标

准, 取 Peak SNP上下 200 kb进行 LD Block分析, 

通过 t测验来评估 2 个等位基因之间叶柄夹角的显

著差异。 

1.4  数据处理 

利用 Microsoft Excel 2013进行数据的录入和整

理, 使用 Minitab19对所有表型数据进行处理分析。 

2  结果与分析 

2.1  叶柄夹角表型分析 

以 2019 年海南的 783 份、2020 年北京的 690

份种质资源材料 3 个节位叶柄夹角表型值和 3 个节

位叶柄夹角表型的平均值进行统计分析, 分别统计

了叶柄夹角最大值、最小值、平均值、标准差、变

异系数等。结果表明, 大豆种质资源叶柄夹角的变

异幅度较大 ,  在海南三亚测量顶部夹角范围为

17.0°~110.6°, 中部夹角范围为 14.6°~109.9°, 底部

夹角范围为 21.7°~99.8°; 北京测量顶部的夹角范围

为 22.0°~111.9°, 中部夹角范围为 22.0°~119.5°, 底

部夹角范围为 27.23°~108.9° (表 1)。整体而言, 高纬

度地区叶柄角度大于低纬度地区 ,  可能与光照有

关。由性状频率分布图 (图 2 )可知 ,  3 个节位 
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叶柄夹角都呈现正态分布, 表明叶柄夹角是一个多

基因控制的数量性状。此外, 统计结果发现 3 个节

位的变异系数均大于 20, 说明研究材料在不同节位

之间叶柄夹角均呈现显著差异。 

 
表 1  690 份材料 2 年 2 点叶柄夹角基本数据分析 
Table 1  Basic data of the angle between the petioles of 690 materials in two years 

地点 

Location 

节位 

Node 

极大值 

Max (°) 

极小值 

Min (°) 

均值 

Average (°)

标准差 

Standard deviation (°) 

变异系数 

Coefficient of variation(%)

顶部 Top 110.6 17.0 41.0 12.0 29.3 

中部 Middle 109.9 14.6 39.8 10.7 26.9 

底部 Bottom 99.8 21.7 57.6 13.0 22.6 

2019年海南 

2019 Hainan 

平均值 Average 104.2 24.4 46.1 9.9 21.5 

顶部 Top 111.9 22.0 48.4 14.1 29.1 

中部 Middle 119.5 22.0 49.5 10.3 20.8 

底部 Bottom 108.9 27.2 55.9 11.2 20.0 

2020年北京 

2020 Beijing 

平均值 Average 99.1 27.5 51.3 8.4 16.4 

 

图 2  自然群体叶柄夹角表型分布 
Fig. 2  Phenotypic distribution of petiole angle in natural population 
A、C、E为 2019海南顶部、中部和底部节位叶柄夹角分布频率直方图, 每个样本 3个重复; B、D、F为 2020北京顶部、中部和底部
节位叶柄夹角频率分布直方图, 每个样本 3个重复。 
A, C, and E are the distribution frequency histograms of petiole angle at top, middle, and bottom nodes of Hainan in 2019, with three repli-
cates per sample; B, D, and F are the distribution frequency histograms of petiole angle at top, middle, and bottom nodes of Beijing in 2020, 
with three replicates per sample. 
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2.2  不同节位叶柄夹角相关性分析 

对2年间不同节位叶柄夹角进行相关性分析

(表2)表明, 同一年不同节位之间表现为极显著的正

相关。即2019年海南3个节位叶柄夹角呈现显著正相

关; 2020年北京3个节位之间呈现显著正相关。此外海

南顶部节位叶柄夹角与北京顶部节位、中部节位叶柄

夹角均呈显著正相关, 海南底部节位叶柄夹角与北

京中部节位叶柄夹角之间呈现显著正相关。说明叶柄

夹角在不同地点和年份间有较大的影响。 

方差分析表明, 2年间相同节位叶柄夹角以及 3

个节位平均值都呈现极显著差异, 说明该性状受环

境影响较大(图 3-A)。统计分析发现, 84%的材料在 2

年 2点间的变化幅度较小, 15%的材料叶柄夹角变化

在 20°~40°之间, 只有 1%极少部分的材料 2 年间的

差异极大(图 3-B), 说明不同材料叶柄夹角稳定性存

在差异。由于多数材料叶柄夹角不同环境间稳定性

较好, 可用于后续 GWAS分析。 

进一步对 3 种差异等级材料的地理分布分析发

现, 差异等级 1 的材料主要集中在北方春大豆、东

北春大豆、黄淮夏大豆、长江春大豆以及各个研究

院所杂交的品种中, 说明这些品种在 2 种环境的下

的适应能力较强。差异等级 2 的材料主要集中在南

方夏大豆中。差异等级 3 的材料分布在南方夏大豆

和研究院所杂交的品种中 , 但由于材料数量较少 , 

只在个别品种中出现, 其地理分布并不能完全说明

这些地方的品种适应能力较弱, 受环境影响较大。

通过对材料地理分布的分析, 有利于筛选更好的对

环境适应能力较强的叶柄夹角研究材料, 为进一步

研究奠定基础。 

2.3  叶柄夹角 GWAS定位 

利用重测序数据对样本 SNP 进行提取, 经过筛

选过滤, 共获得 7,421,695个 SNP位点, 用于后续分

析。通过 TASSEL进行主成分分析和亲缘关系分析, 

取前 5个主成分特征值 PCA作为群体结构, Kinship

文件为亲缘关系值。对材料进行全基因组关联分析

(图 4), 每个子图左侧为 QQ 图 (Quantile-quantile 

plot), 表示实际 P 值和无关联零假设期望 P 值的分

布 ; 右侧为曼哈顿图 (Manhattan), 虚线表示阈值 , 

当log10(P)值高于虚线时, 认为该 SNP 与该性状显

著相关, 二者均表明在全基因组范围内存在与叶柄

夹角显著关联的位点。 

2019 年海南, 在顶部节位叶柄夹角紧密关联的

SNP共有 36个, 分布在 6号和 18号染色体; 中部节

位叶柄夹角紧密关联的 SNP 共有 7 个, 分布在 4 号

和 9 号染色体上; 与底部节位叶柄夹角紧密关联的

SNP共有 5个, 位于 1号染色体上; GWAS定位 3个

节位平均值紧密关联的 SNP 共有 3 个, 位于 5 号染

色体上(表 3)。 

2020年北京GWAS定位与顶部节位叶柄夹角紧

密关联的 SNP共有 15个, 主要分布在 3号、7号、

11号、17号染色体上; 与中部节位叶柄夹角紧密关

联的 SNP共有 223个, 分别分布在 6号、13号、14

号、19 号染色体上; 与底部节位叶柄夹角紧密关联

的 SNP共有 5个, 主要分布在 3号和 19号染色体上。

GWAS定位 3个节位平均值紧密关联的 SNP共有 31

个, 主要位于 6号染色体上(表 3)。 

 
表 2  2 年 2 点不同节位叶柄夹角相关性分析 
Table 2  Correlation analysis of two different nodes in two years 

北京 Beijing 海南 Hainan 地点 

Location 

节位 

Node 顶部 Top 中部 Middle 底部 Bottom 顶部 Top 中部 Middle 底部 Bottom

顶部 Top 1      

中部 Middle 0.203** 1     

北京 

Beijing 

底部 Bottom 0.142** 0.419** 1    

顶部 Top 0.088* 0.068 0.119* 1   

中部 Middle 0.042 0.014 0.048 0.601** 1  

海南 

Hainan 

底部 Bottom 0.004 0.082* 0.068 0.426** 0.584** 1 

通过相关系数 r 的绝对值取值范围来判断变量的相关强度: 0.8~1.0 表示极强相关; 0.6~0.8 表示强相关; 0.4~0.6 表示中等程度相关; 

0.2~0.4表示弱相关; 0~0.2表示极弱相关或无相关[13]。*、**分别表示在 0.05和 0.01水平相关性显著。 

The correlation strength of variables can be judged by the absolute value range of correlation coefficient r: 0.8–1.0 means very strong corre-

lation; 0.6–0.8 means strong correlation; 0.4–0.6 means moderate correlation; 0.2–0.4 means weak correlation; 0–0.2 means very weak cor-

relation or no correlation [13]. * and ** mean significant correlation at the 0.05 and 0.01 probability levels. 
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图 3  2 年 2 点表型差异性分析  
Fig. 3  Analysis of phenotypic difference between two years 
A: 2年 2点相同节位表型差异性显著性分析; B: 不同差异等级材料比例分析; C: 2年表型差异在 0°~20°材料地理分布; D: 2年表型差
异在 21°~40°材料地理分布; E: 2年表型差异大于 40°材料地理分布。 
A: the significance analysis of phenotypic differences at the same node in two years; B: the analysis of the proportion of different grade ma-
terials; C: the phenotypic difference between the two years was in the geographical distribution of 0°–20° materials; D: the analysis of the 
proportion of different grade materials; C: the phenotypic difference between the two years was in the geographical distribution of 21°–40°; E: 
the difference of phenotype in two years is more than 40° in material geographical distribution. 

 

(图 4) 
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图 4  2 年 2 点各个节位叶柄夹角 GWAS 定位 
Fig. 4  Location of petiole angle GWAS at each node in two years 
A~D: 海南顶部、中部、底部节位叶柄夹角和 3个节位叶柄夹角平均值关联分析 Q-Q plot图和 Manhattan图; E~H: 北京顶部、中部、
底部节位叶柄夹角和 3个节位叶柄夹角平均值关联分析 Q-Q plot图和 Manhattan图。 
A–D: the correlation analysis Q-Q plot and Manhattan plot of petiole angle at top, middle, and bottom nodes and average value of petiole 
angle at three nodes in Hainan; E–H: the correlation analysis Q-Q plot and Manhattan plot of petiole angle at top, middle, and bottom nodes 
and average value of petiole angle at three nodes in Beijing. 
 



1340 作 物 学 报 第 48卷 

 

 

表 3  各个节位叶柄夹角均关联显著 SNP 
Table 3  SNPs were significantly associated with leaf petiole angle at each node 

地点 

Location 

节位 

Node 

染色体 

Chr. 

SNP数目 

SNP number 

区间位置 

Position interval 

极显著 SNP位置

Peak SNP position

等位基因型 

Alleles 

log10 P值极大值 

(log10 Pmax) 

已报道区间

Reported 

interval 

顶部 Top 6 34 20081726–29191958 24044918 A/G 9.08 — 

顶部 Top 18 2 33523827–33523832 33523832 G/T 6.91 — 

中部 Middle 4 4 5596149–15210458 15210440 C/A 7.42 — 

中部 Middle 9 3 17234567–17234585 17234573 T/A 6.23 — 

底部 Bottom 1 5 3190286–3193332 3190286 A/T 7.21 — 

海南

Hainan 

 

平均值 Average 5 3 5476726–5488204 5476976 A/C 11.37 — 

顶部 Top 3 2 10230350–10230362 10230350 A/T 7.72 — 

顶部 Top 3 6 17497236–17497310 17497236 C/T 8.41 — 

顶部 Top 7 2 21264942–26216740 21264942 G/A 8.08 — 

顶部 Top 11 3 17811042–17811056 17811042 C/T 7.45 [9] 

顶部 Top 17 2 37154449–39977197 37154449 C/A 12.11 [9] 

中部 Middle 6 131 5787577–5947566 5889343 A/G 8.33 — 

中部 Middle 6 5 20003640–20973899 20071106 A/G 11.92 — 

中部 Middle 13 49 37043663–37156881 37117542 A/G 8.71 — 

中部 Middle 14 5 15953346–19558649 15953346 A/G 9.23 [9] 

中部 Middle 14 6 24281424–25306741 24281424 A/G 9.35 [9] 

中部 Middle 14 3 27024699–27783925 27076700 C/T 9.35 [9] 

中部 Middle 14 5 29151458–30357161 29151458 A/G 9.96 [9] 

中部 Middle 14 19 32044124–41988610 32044124 A/G 9.35 [9] 

中部 Middle 19 2 37695290–37695805 37695805 G/T 7.13 — 

中部 Middle 19 3 46080617–46082050 46080617 C/G 10.25 — 

底部 Bottom 3 3 1997994–1998818 1997994 C/G 7.35 — 

底部 Bottom 19 2 41151600–41169499 41169499 C/T 7.27 — 

北京

Beijing 

 

平均值 Average 6 31 5859032–5958396 5948057 A/G 8.06 — 
 

2.4  候选区间关键位点分析 

为进一步确定叶柄夹角的候选基因, 对 LPA 相

关的等位基因效应进行了评估, 一些 SNP对 LPA表

现出显著的等位基因效应, 表明 LPA 的候选基因可

能与这些 SNP相关。通过分析 SNP等位基因型对应

的叶柄夹角的显著差异性, 以及曼哈顿图和 QQ 图

关联位点的显著性, 选择对海南 3 个节位叶柄夹角

平均值关联到的 5 号染色体位点 Gm05_5476976 和

北京 3 个节位叶柄夹角平均值关联到的 6 号染色体

位点 G m 0 6 _ 5 9 4 8 0 5 7 进一步进行分析。其中 , 

Gm05_5476976 位点等位基因型对应的叶柄夹角表

现极显著差异(P = 1.798×108<0.01), Gm06_5948057

位点等位基因型对应的叶柄夹角也表现极显著差异

(P = 3.86×106<0.01)。通过 LD block绘图取位点前

后 200 kb表明, Gm05_5476976位点前后 200 kb内, 

SNP位点存在明显的 LD block, Gm06_5948057位点

前后 200 kb内也存在不连续的 LD block (图 5)。其

中 Gm05_5476976 LD block区间内共有 38个基因, 

有 21 个基因注释为未鉴定蛋白, 1 个基因无功能注

释, 其他基因注释还包括疏水种子蛋白、gag-pol 蛋 

白、乳酸脱氢酶、囊泡相关蛋白、假定蛋白、天冬

氨酸蛋白、精氨酸 N-甲基转移酶、天冬酰胺基 tRNA

合成酶、小亚单位核糖体蛋白、生长素调节蛋白、

类 ZAT9锌指蛋白、类 EamA运输家族、DUF246结

构域蛋白。Gm06_5948057 LD block区间内共有 26

个基因, 其中 10个基因注释为未鉴定蛋白, 2个基因

功能无注释, 其他基因注释包括阿拉伯半乳聚糖蛋

白、COP9 信号体复合物、质膜 ATP 酶、二甲基腺

苷转移酶、非活性蛋白激酶、生长素反应因子(AFR)

类蛋白、tRNA水解酶、转录因子、离子通道蛋白、

木聚糖糖基转移酶、类核溶解素、U-box 结构域蛋

白、类核氧还蛋白。其中, Glyma.05G059700基因注

释是生长素类调节蛋白, 其同源蛋白 ARG7 在相关

的研究报道中通过 IAA信号转导调控沙棘的萌蘖生

长[32]; Glyma.06G076900基因注释是生长素反应因子

(AFR)类蛋白, ARF 家族蛋白在之前的报道中参与调

控叶夹角和株型[32-33]; Glyma.06G076000基因注释是

COP9 信号体复合物, 其蛋白家族 COP1 负调控水稻

叶柄夹角打开[21], 因此推测这 3个基因为候选基因。 

大豆中相关文献报道[1]叶柄夹角有关的组织部
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位分别是叶枕部位、茎尖分生组织和叶片, 为进一

步分析 LD block 区域内的基因, 利用 Phytozome 

(https://phytozome.jgi.doe.gov/pz/portal.html)数据库 , 

查找候选基因在不同组织中的表达量。结果表明 , 

Glyma.05G059700 基因只在茎尖分生组织特异性表

达, Glyma.06G076900 基因虽在各个组织中都有表

达, 但在叶片与茎尖分生组织(shoot apical meristem, 

SAM)中的表达量较高, Glyma.06G076000 在叶片、

SAM以及茎尖的表达量都相对较高。 

在北京的中部节位和整体平均叶柄夹角都关联

到 6 号染色体的同一区域, 共同区间为 5,859,032~ 

5,947,566, 该区间大小为 88.53 kb, 包含 12个基因, 

其中 2个基因无功能注释, 其他基因注释包括半乳

糖类蛋白、转运 ATP酶、质子输出型 ATP酶、着丝

粒蛋白、转录调节因子、锌指蛋白、钙调素结合蛋

白、棉纤维表达蛋白, 并未有与激素调控的相关基

因。在海南顶部节位和北京中部节位叶柄夹角均关

联到 6 号染色体的 20,081,726~20,973,899 区间, 区

间大小为 892 kb, 包含 35个基因。其中 9个基因功

能未知, 其他基因功能注释为 PB1 结构域、过硫酸

酶、辅酶 A连接酶、磷脂转位 ATP酶、ATP依赖 RNA

解旋酶、谷胱甘肽转移酶、DNA 解旋酶、镁转运蛋

白、钙结合蛋白、天冬氨酸蛋白酶家族蛋白、嘌呤核

苷酸水解酶蛋白等, 也未有与激素调控的相关基因。 

 

图 5  显著位点分析 
Fig. 5  Analysis of significant loci 
A: 极显著 SNP位点 Gm05_5476976等位基因差异显著性分析, 其中 AA和 CC表示该位点出现 AA和 CC纯合的频率, AC表示该位
点出现 AC杂合的频率; B: 极显著 SNP位点 Gm05_5476976 LD block分析, 其中红色阈值线上的红点表示在 Gm05_5476976 LD block
区域内与叶柄夹角性状紧密连锁的位点; C: 极显著 SNP位点 Gm06_5948057等位基因差异显著性分析, 其中 AA和 GG表示该位点出
现 AA和 GG的频率, GA表示该位点出现 GA杂合的频率; D: 极显著 SNP位点 Gm06_24044918 LD block分析, 其中红色阈值线上的
红点表示在 Gm06_24044918 LD block区域内与叶柄夹角性状紧密连锁的位点。 
A: peak SNP site Gm05_5476976 allele difference analysis, AA and CC represent the frequency of AA and CC homozygosity at this site, AC 
indicates the frequency of AC heterozygosity at this site; B: peak SNP site Gm05_5476976 LD block analysis, the red dot on the red threshold 
line indicates Gm05_ 5476976 LD block loci closely linked to petiole angle traits; C: peak SNP site Gm06_24044918 allele difference analy-
sis, AA and GG represent the frequency of AA and GG homozygosity at this site, GA indicates the frequency of GA heterozygosity at this site; 
peak SNP site Gm06_5948057 LD block analysis, the red dot on the red threshold line indicates Gm06_5948057 LD block loci closely linked 
to petiole angle traits. 
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图 6  候选基因表达谱 
Fig. 6  Expression profile of candidate genes 
A: Gm05_5476976 LD block区间内候选基因表达谱; B: Gm06_24044918 LD block区间内候选基因表达谱。 
A: the relative expression profile of candidate genes in Gm05_5476976 LD block interval; B: the relative expression profile of candidate 
genes in Gm05_5476976 LD block interval. 

 

3  讨论 

3.1  环境对叶柄夹角表型的影响 

本研究在 2 年 2 点间分别对 783 份和 690 份大

豆资源进行表型调查发现, 3个节位叶柄夹角大小以

及 3 个节位叶柄夹角大小的平均值呈正态分布。在

进行表型调查时发现, 随着时期的变化, 一些品种

叶柄夹角也会发生相应改变, 这与王五宏等[15]对串

番茄株型性状遗传研究相类似, 该研究表明番茄在

同一时期不同节位的叶夹角及不同时期同一节位的

叶夹角都有变化且存在差异。由于种植密度[16-18]、

倒伏性[19]、光照[20]、光质[21-22]等, 目标性状的准确

度易受影响。因此, 在本研究中, 采用不同地点的方

式对叶柄夹角性状进行调查分析发现, 尽管两地的

纬度差异较大, 光照强度以及光照时长不同, 植株

在株高上变化较大, 主茎节数也呈现较大差异, 然

而, 仅少数材料叶柄夹角存在较大差异, 大多数材 

料在不同地点间叶柄夹角的变化幅度较小, 可用于

后续的 GWAS 定位分析。本研究材料来源地丰富多

样, 表型分析不同地点间叶柄夹角稳定性较好材料, 

可为后续叶柄夹角的材料选则提供一定的参考价值。 

3.2  叶柄夹角 GWAS分析方法探讨 

近年来, GWAS分析广泛用于农作物定位, 其优

点是 SNP 标记数量巨大(可达百万级), 因而可以发

现许多效应较小的关联位点 [ 23 ]。并且 ,  由于用于

GWAS 的群体具有丰富的自然变异, 使得 GWAS 分

析的通量更高[24]。因此, GWAS能大大地缩短基因定

位的时间, 降低劳动强度, 有效地提高基因定位和

克隆的效率。另外, 目标性状 GWAS 提供了大量的

结果数据, 可以根据关联到的已知位点对比、整合

重复结论进行 Mata 分析, 发现一些多功能的基因, 

增加 GWAS结果的可靠性[25-30]。GWAS方法中常使

用大豆自然群体, 而传统自然群体中往往会存在群

体结构。由于群体结构的存在会引起假阳性问题 ,  
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因此在进行 GWAS时需要设计不同的群体结构分析

模型。其次, GWAS对群体内部低频率的等位基因位

点检测效力有限, 而传统的连锁作图对于检测罕见

变异十分有效[31]。 

3.3  叶柄夹角相关位点 

在本研究中, 共定位与叶柄夹角相关的 QTL 25

个, 分布于 10条染色体。王存虎等[9]的研究中, 其上

位叶柄夹角 QTL定位在 1号、11号与 12号染色体上, 

中位叶柄夹角 QTL 分别在 9 号、12 号、14 号、17

号染色体上。在本研究中, 顶部节位 11 号染色体上

定位到的 QTL 与文献重叠, 且与 Glyma.11G169200

基因临近, 该基因目前还未功能注释。中部节位在 9

号染色体定位到 1个QTL, 但与文献报道的位置相距

较远, 可能是一个新的 QTL。14 号染色体上定位到

的 QTL 簇也与文献报道的完全重叠。因此, 可对 14

号染色体上的 QTL簇进一步去研究。已报道 17号染

色 体 上 的 物 理 位 置 在 Chr17.37570037~Chr17. 

36696957 之间 , 与本研究中 17 号染色体 Chr17. 

37154449~Chr17.39977197 区间有重叠。与 Gao 等[1]

在 11 号染色体上克隆到的 GmILPA1 基因(Chr11. 

1877873~1881580)相比, 本研究在 11 号染色体上定

位到的 QTL 相距较远 , 可能是潜在的新 QTL。

Gm05_5476976 位点 LD block 区域内关联到的

Glyma.05G059700 基因功能注释与生长素调节蛋白

有关, 其同源基因 ARG7在相关研究中[32], 在 IAA信

号转导过程中起正调节作用, 并促进沙棘萌蘖生长。

Gm06_5948057 LD block 区域内关联到的 Glyma. 

06G076900基因和Glyma.06G076000基因, 其家族基

因均被报道与叶夹角和株型调控相关[10,33-34], 因此推

测这 3个基因很可能也参与叶柄夹角的调控。 

通过基因表达谱分析表明，Glyma.05G059700

基因在茎尖分生组织(SAM)中特异性表达 , Glyma. 

06G076900 在叶片和 SAM 中高表达 , 而 Glyma. 

06G076000在叶片和 SAM以及茎中均为高表达。此

外 Glyma.05G058000、Glyma.05G058100、Glyma. 

05G058700、Glyma.05G059100、Glyma.05G059200、

Glyma.05G059600、Glyma.05G060300、Glyma.06G 

076400、 Glyma.06G077200、 Glyma.06G077800、

Glyma.06G077900这 11个基因在叶片、SAM以及茎

中的表达量都相对较高, 但 7 个基因注释为未鉴定

蛋白, 另外 4 个基因注释与乳糖脱氢酶、小亚基脱

氢酶以及囊泡蛋白相关, 在目前的研究中, 还未见

有关这 3种酶与叶柄夹角和株型调控相关的报道。 

4  结论 

本研究利用 2019 年海南的 783 份、2020 年北

京的 690 份大豆种质资源 3 个不同节位叶柄夹角表

型和叶柄夹角重测序基因型数据进行 GWAS 分析, 

其中顶部节位叶柄夹角关联到 51个相关的 SNP, 中

部节位共关联到 230 个与叶柄夹角有关的 SNP, 底

部节位共关联到 10个与叶柄夹角有关的 SNP, 3个节

位叶柄夹角平均值共关联到 34 个与叶柄夹角有关

的 SNP。显著位点经过统计分析后, 在 2 年 2 点间

共关联到 24 个 QTL, 分别位于 13 条染色体上。其

中, Gm05_5476976位点 LD block区域内关联到 1个

与生长素类调节蛋白相关的基因 Glyma. 05G059700, 

只在茎尖分生组织中特异性表达。Gm06_24044918

位点关联到 2 个相关基因，一个与 AFR (生长素反

应因子)类蛋白相关的基因 Glyma. 06G076900, 在叶

片和 SAM中高表达; 另一个与 COP9信号体复合物

相关的基因 Glyma.06G076000, 在叶片、SAM 以及

茎中均高表达。 
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