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摘要：剑叶是水稻主要的源器官，剑叶大小与产量呈极显著的正相关，揭示剑叶大小和单株产量的遗传基础对于选育株

型适宜的水稻高产品种具有重要意义。本研究以来源广泛、多样性丰富的 1016 份全球水稻核心种质资源为材料，在湖北荆

州连续两年考察了种质资源的剑叶大小和单株产量。结果显示，剑叶长、宽、面积和单株产量在两年变异丰富，受环境影响大；

剑叶长、宽和面积与单株产量相关性程度较低，说明这些性状的遗传基础不同。利用 4.8M 高密度 SNP 基因型数据进行全基

因组关联分析，共定位到 31 个影响水稻剑叶相关性状和单株产量的 QTL，其中 1 个 QTL（qFLW4）在两年均定位到，3 个位

点同时影响多个性状（qFLW4 和 qFLA4、qFLL6 和 qFLA6、qFLL10.1 和 qFLA10）。结合候选区间单倍型分析和生物信息学分

析，鉴定到 7 个候选基因和 10 个有利等位基因。研究结果为克隆水稻剑叶性状新基因和通过分子标记辅助选择配置不同剑

叶相关基因塑造理想株型提供基因资源。
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Abstract：Flag leaf，which is a major sink organ of rice plant，was reported to significantly positive correlate 
with the grain yield. Illustrating the genetic basis of flag leaf related traits and the grain yield is of significance in 
breeding for high-yield varieties with ideal plant type. In the present study，a diverse panel of 1016 rice accessions 
was evaluated for flag leaf related traits including flag leaf length（FLL），flag leaf width（FLW），flag leaf area

（FLA），as well as the grain yield per plant（GY）in Jingzhou of Hubei province in two calendar years（2015 
and 2016）. The abundant variations at four traits were observed within this population，but the phenotypic 
variations were found to be largely environmental-dependent. The correlations between GY and each of FLL，
FLW，FLA were low. Using genome-wide association analysis based on 4.8M high throughput SNP datasets，a 
total of 31 QTL for flag leaf related traits and GY were identified. Especially，one QTL（qFLW4）for FLW was 
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detected in both two calendar years. Three regions were found to be associated with two traits including qFLW4 
and qFLA4 for FLW and FLA，qFLL6 and qFLA6 for FLL and FLA，and qFLL10.1 and qFLA10 for FLL and 
FLA. Using haplotype and bioinformatic analyses in QTL regions，seven candidate genes and 10 favorable alleles 
were identified. Taken together，our results provided a preliminary base in order to clone the functional genes 
underlying rice flag leaf related traits，and breed for elite rice varieties with an ideal plant type by deploying 
different favorable genes by marker-assisted selection.

Key words： flag leaf trait；grain yield per plant；genome-wide association analysis；quantitative trait locus
（QTL）；candidate genes；favorable allele

水稻是世界上一半以上人口的主食［1-2］。随

着人口的迅猛增长，高产一直是水稻育种家首要的

育种目标［3］。水稻产量主要取决于源、库、流的大

小及其协调性，其中上三叶尤其是剑叶是水稻主要

的源器官［4-5］。剑叶较长和较宽有利于扩大水稻

的源，并有利于增产。因此解析水稻剑叶大小和产

量的遗传基础，定位影响水稻剑叶大小和产量的

QTL，对于塑造理想株叶型进而提高水稻产量具有

重要意义。

水稻剑叶包括剑叶大小、叶夹角和披垂、卷曲

等。其中剑叶长宽决定了剑叶面积，并决定了净光

合速率和群体透光性［6］。剑叶长宽均为典型的数

量性状，受多基因控制，且容易受环境影响。研究

者利用双亲本杂交群体定位了多个影响剑叶长宽

的 QTL［6-18］，精细定位了 1 个 QTL［19］，并克隆了几

个控制水稻剑叶宽的基因。NRL1 编码一个类纤维

素合酶基因，该基因突变导致叶片变窄且半卷［20］。

NAL1（SS1）编码一个植物特定蛋白，在维管组织中

表达量高，该基因突变后剑叶变窄，维管束系统发育

出现缺陷［21-22］。NAL2 和 NAL3 两个基因同时突变

时导致叶片变窄且卷曲［23］。NRL2 编码一个新的未

知生化功能的植物特异蛋白，该基因突变后导致叶

片变窄且卷曲［24］。相比剑叶性状，水稻产量的 QTL
定位和基因克隆研究非常深入，目前已定位到了

超过 500 个（www.gramene.org），其中多个基因已 
克隆［25-26］。

以上定位和克隆的 QTL/ 基因都是利用双亲本

杂交构建群体或创造突变体的方式获得的，这种方

法需要构建一定的群体，群体构建的时间较长，而且

只能鉴定到两种等位基因［27］。如果双亲两种等位

基因一致则无法定位到相应的 QTL，更无法鉴定到

种质资源中的优异等位基因。广泛收集的水稻种

质资源变异十分丰富，且蕴含了大量的有利等位基

因［28］。近年来，以种质资源为研究材料，采用基于

连锁不平衡（LD，linkage disequilibrium）的全基因

组关联分析策略（GWAS，genome-wide association 
study），定位了大量影响水稻重要农艺性状的 
QTL［27-28］。该方法不仅可以直接实现 QTL 的精细

定位，而且可以挖掘种质资源中的有利等位基因，为

育种提供重要的等位基因资源。Huang 等［29］利用

950 份水稻品种，共鉴定到 10 个与水稻产量性状相

关的基因位点。Lu 等［30］利用世界范围内的 469 份

籼稻种质资源，结合全基因组关联分析，在陵水和杭

州两个环境下定位到 17 个和 24 个影响水稻剑叶长

和宽的 QTL。Wang 等［31］利用 272 份籼稻种质资

源，定位了 11 个源库和产量相关性状 70 个 QTL。
为进一步解析水稻剑叶大小和单株产量的遗

传基础，定位更多的影响水稻剑叶性状和单株产量

的 QTL，本研究从 3000 份重测序种质资源中（3K 
RGP，3K Rice Genome Project）［32］挑选了 1016 份

在湖北荆州能正常抽穗的遗传多样性丰富的水稻

种质，2015-2016 年连续两年考察了这些品种的剑

叶长、剑叶宽、剑叶面积和单株产量。结合全基因组

4.8 M 高密度的 SNP 基因型，采用全基因组关联分

析挖掘影响水稻剑叶性状和单株产量的 QTL 位点，

针对重要位点进行候选区间的关联分析和单倍型分

析，鉴定候选基因，并挖掘有利等位基因，为克隆水

稻剑叶性状和单株产量基因提供理论基础，也为分

子育种选育高产品种提供基因资源。

1　材料与方法

1.1　试验材料

本研究所用的 1016 份水稻种质资源来源于

70 个国家或地区，包括中国 262 份（25.79%），印度

132 份（12.99%），菲律宾 78 份（7.68%），孟加拉国

63 份（6.20%），日本 38 份（3.74%），其他亚洲国家

201 份（19.78%），美洲、欧洲、非洲和大洋洲共 234
份（23.03%），未知来源的 8 份（0.79%）。1016 份

种质资源可分为 5 个亚群，包括籼稻（XI）543 份

（53.44%），粳 稻（GJ）318 份（31.30%），Aus 型 115
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份（11.32%），Basmati 型（Bas）12 份（1.18%）和中

间型（Admix）28 份（2.76%）。

1.2　材料种植与性状考察

2015-2016 年连续两年在湖北荆州长江大学校

内农场种植 1016 份种质资源，2 次重复，采用随机

区组设计。每年 5 月 5 日播种，6 月 8 日移栽，每

个品种种植 4 行，每行 6 株，种植规格为 20 cm × 
20 cm。每个品种记录抽穗期，并于抽穗后 10 d 采

用 Wang 等［19］描述的方法调查中间行生长一致

的 8 株的主穗剑叶长和剑叶宽，按剑叶长 × 剑叶

宽 × 0.75 计算剑叶面积［33］。抽穗后 30~45 d 按

小区混收，测定小区产量后根据单株数计算单株 
产量。

1.3　SNP 基因型的获得

3K RGP 项目原始测序数据已在 GigaScience
公开［34］。首先使用 BWA 软件“mem”算法将测

序数据与参考基因组日本晴 IRGSP 1.0 比对，使用

samtools、GATK、Picardtools 等对短序列比对结果

进行处理得到单核苷酸多态性（SNP）数据。针对

1016 份资源品种，分别剔除稀有等位基因标记（基

因型频率 <5%）、缺失标记数多于 10% 的标记和相

关性大于 >0.95 的标记，最终获得高质量高密度的

4.8 M SNP 标记用于关联分析［35］。

1.4　数据分析

1.4.1 表型数据分析　用 Microsoft Excel 2007 进

行表型数据整理，剔除异常数据后以 2 个重复的平

均值作为性状值进行后续分析。利用 Statistica5.5
进行年际间的差异性分析以及性状间和年际间的相

关性分析。

1.4.2 群体结构和连锁不平衡分析　对 4.8 M SNP
标记，首先使用 plink 软件“--indep-pairwise 50 10 
0.5”参数过滤掉临近的连锁较强的 SNP，选择染色

体上均匀分布的 386065 个 SNP 标记分析群体结

构。使用 EIGENSOFT 软件进行主成分分析（PCA 
，principal component analysis）， 以 PC1 和 PC2 揭

示群体结构。使用 TASSEL 软件（5.0 版）构建亲

缘矩阵（kinship）。提取 MAF>0.1 的 SNP 数据，利 
用 plink v1.90 软件“--r2--ld-window-kb 1000--ld- 
window 99999--ld-window-r2 0”参数计算全基因

组水平 1 Mb 区域内 SNP 之间的 r2，进行连锁不

平衡（LD）分析。选用极显著（P<0.001）的位点

对绘制 LD 衰减图，并绘制拟合曲线，以 LD 衰减

至起始值一半时所对应的物理距离作为 LD 衰减 
距离。

1.4.3 全基因组关联分析　结合 4.8 M SNP 标记

的基因型数据和两年的性状进行全基因组关联分

析。利用 SVS 软件包中单位点混合线性模型中的

EMMAX（efficient Mix-Model AssociationeXpedited）
程序［36-37］进行全基因组关联分析，阈值设置为

2.14×10-6（或 -log10（p） 为 5.67，1/Ne，Ne 为 GEC
软件计算出的有效标记数 467290 个）。由于该套

种质资源的 LD 为 161 Kb，因此认为峰值 SNP 附近

161 Kb 以内的 QTL 为同一个 QTL。
1.4.4 重要 QTL 的候选基因分析　针对两年能重

复定位到的 QTL 或同时影响不同表型的 QTL 进行

候选基因分析。以日本晴作为参考基因组筛选该

QTL 峰值 SNP 上下游各 161 Kb 区间内所有的显

著 SNP，采用每个基因上的非同义突变的显著 SNP
进行相关性状的单倍型分析，利用单因素方差分析

来检验不同单倍型之间的差异显著性，阈值设置为

0.01。不同单倍型间性状达到显著差异的基因结合

生物信息学进行候选基因的推断。

2　结果与分析

2.1　种质资源剑叶性状及单株产量的表现

种质资源 2015-2016 年在荆州的剑叶性状及

单株产量见表 1。两年中剑叶长、宽和面积均表

现为正态分布，且变异丰富，平均变异系数分别为

25.43%、17.45% 和 33.69%，其中剑叶面积的变异最

大，剑叶宽的变异相对较小。同样地，单株产量也

表现为正态分布，其变异系数均大于剑叶性状。两

年间剑叶性状和单株产量均表现出显著差异，其中

2016 年 3 个剑叶性状均显著大于 2015 年，但 2016
年单株产量显著小于 2015 年，其中单株产量年度间

的差异最显著，表明产量受环境影响最大。

2.2　剑叶性状与单株产量间的相关性

除 2015 年剑叶长与 2016 年单株产量之间相关

性不显著外，其他性状在两年间均表现出不同程度

的显著正相关关系（表 2），而且不同性状之间的相

关性在两年间表现相似，例如剑叶长与剑叶宽两年

相关性较低，表明剑叶长与剑叶宽之间的生长相对

比较独立，两者之间有一定的可塑性。剑叶相关性

状与单株产量之间表现为低相关或无显著相关，表

明单株产量除了取决于源相关性状的大小外，还可

能与其他因素有关。此外，同一性状在两年间均表

现为极显著正相关关系，其中剑叶性状在两年间为

中度正相关，而单株产量在两年间为低度正相关，再

次说明单株产量受环境影响较大。
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表 1　种质资源在两年的剑叶性状及单株产量表现
Table 1　Performances of flag leaf length and width in the two years

性状 年份 平均值 ± 标准差 变幅 变异系数
P a

Trait Year Mean ± SD Range （%）CV

剑叶长（cm）Flag leaf length 2015 35.94±9.18 12.00~72.00 25.54 5.84×10-11

2016 38.68±9.79 11.90~86.70 25.31

剑叶宽（cm）Flag leaf width 2015  1.67±0.30 0.90~3.10 17.87 7.81×10-8

2016  1.74±0.30 0.85~2.80 17.03

剑叶面积（cm2）Flag leaf area 2015  45.42±15.72  10.98~138.78 34.62 3.21±10-14

2016  50.85±16.65   9.82~119.20 32.75

单株产量（g）Grain yield per plant 2015 24.97±9.67  0.22~75.31 38.74 1.08±10-93

2016 16.39±6.98  1.78~48.00 42.59
a 利用单因素方差分析计算的相同性状两年的差异显著水平
a Significant differences for the same trait between the two years by one-way ANOVA

表 2　种质资源在两年间剑叶长宽的相关性
Table 2　Correlation coefficients among flag leaf related traits and grain yield per plant in the two years

性状

Trait
剑叶长 -2016

Flag leaf length-2016
剑叶宽 -2016

Flag leaf width-2016
剑叶面积 -2016

Flag leaf area-2016
单株产量 -2016

Grain yield per plant-2016

剑叶长 -2015  Flag leaf length-2015 0.44*** 0.21*** 0.85*** 0.04

剑叶宽 -2015  Flag leaf width-2015 0.20*** 0.63*** 0.67*** 0.13***

剑叶面积 -2015  Flag leaf area-2015 0.84*** 0.68*** 0.46*** 0.09*

单株产量 -2015  Grain yield per plant-2015 0.09** 0.15*** 0.13*** 0.29***

*、** 和 *** 表示 0.05、0.01 和 0.001 水平上显著
*，** and *** represent significant levels at P<0.05，0.01 and 0.001，respectively

2.3　连锁不平衡分析

1016 份种质资源的 PC1 和 PC2 分别为 11.8%
和 8.3%（图 1），表现出较强的群体结构。连锁不平

衡分析结果显示该群体的 r2 随物理距离增加而下

降的趋势，其临界值为 0.24（图 2）。以连锁不平衡

群体最大变异的 2 个主成分分别图示于 X 轴和 Y 轴；Admix：中间

型；Aus：Aus 型；Bas：Basmati 型；GJ：粳稻；XI：籼稻

The two principal components（PCs）capturing the largest amount of variation 
are shown as X- and Y-axis，respectively，Admix：admixture type，Aus：Aus 

type，Bas：Basmati type，GJ：Japonica type，XI：Indica type

图 1　1016 份种质的主成分分析
Fig. 1　Principal component analysis of 1016 rice 

germplasm resources

图 2　群体的 LD 衰减图
Fig. 2　LD（r2）decay of marker-pairs over all  

chromosomes for the population

降低至原始值的一半（r2>0.24）为阈值，该套种质资

源的 LD 物理距离为 161 kb。
2.4　全基因组关联分析

利用 4.8 M 的 SNP 基因型和两年的表型共定

位到 31 个影响水稻剑叶相关性状和单株产量的

QTL（表 3、图 3）。
定位到 12 个影响水稻剑叶长的 QTL，2015 年

和 2016 年分别定位到 9 个和 3 个，它们位于除第 1、
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表 3　利用全基因组关联分析定位到影响剑叶相关性状和单株产量的 QTL
Table 3　QTL for flag leaf length and width detected by genome-wide association analysis

性状

Trait
QTL

年份

Year
染色体

Chr.
峰值 SNP
Peak SNP

优势 / 劣势

等位基因 等位基

因频率

MAF

P 值

P-value
效应

Effect

表型贡献

率（%）

R2 

克隆的基因

Cloned geneMajor/
minor 
allele

剑叶长 qFLL2 2015 2 rs2_9469330 C/T 0.11 4.18×10-7 3.34 5.08

Flag leaf length qFLL4 2016 4 rs4_23198537 C/A 0.40 1.76×10-6 1.46 2.25

qFLL5 2015 5 rs5_5766753 C/T 0.29 5.93×10-7 -0.43 0.17

qFLL6 2015 6 rs6_4737943 G/A 0.20 3.54×10-7 2.78 5.73

qFLL8.1 2016 8 rs8_2013344 C/A 0.29 1.43×10-6 2.32 4.95

qFLL8.2 2015 8 rs8_11143479 C/A 0.07 3.88×10-8 4.66 6.84

qFLL9 2016 9 rs9_16271846 C/T 0.10 2.12×10-6 3.67 5.28

qFLL10.1 2015 10 rs10_1660773 T/A 0.37 3.97×10-7 1.85 3.82

qFLL10.2 2015 10 rs10_20173166 C/T 0.20 1.81×10-6 -1.71 2.09

qFL11.1 2015 11 rs11_9705547 C/T 0.17 1.94×10-6 -0.44 0.12

qFLL11.2 2015 11 rs11_22157236 C/G 0.16 1.44×10-6 -0.19 0.02

qFLL12 2015 12 rs12_21134380 C/A 0.18 1.01×10-8 0.19 0.02

剑叶宽 qFLW1 2015 1 rs1_5293237 C/T 0.35 2.05×10-6 0.06 3.66

Flag leaf width qFLW4 2015 4 rs4_31049635 A/G 0.48 7.08×10-10 -0.04 1.45 NAL1/SS1［21-22］

2016 4 rs4_31113748 T/A 0.13 2.33×10-10 -0.04 1.27

qFLW5 2015 5 rs5_23746806 C/G 0.33 8.9×10-7 0.01 0.17

qFLW7 2016 7 rs7_4602855 C/G 0.388 6.93×10-7 -0.03 0.69

qFLW8 2016 8 rs8_4598392 C/T 0.36 1.28×10-6 0.03 0.66

qFLW11 2015 11 rs11_24266497 C/A 0.40 1.39×10-6 0.07 4.40

剑叶面积 qFLA3 2016 3 rs3_27947681 G/A 0.37 1.45×10-6 1.43 0.68

Flag leaf area qFLA4 2016 4 rs4_31199843 G/A 0.10 2.01×10-6 2.98 1.09 NAL1/SS1［21-22］

qFLA6 2015 6 rs6_4727405 C/T 0.19 3.51×10-7 5.93 8.45

qFLA8 2015 8 rs8_12746308 C/A 0.07 1.85×10-6 7.99 6.38

qFLA10 2015 10 rs10_1660773 T/A 0.37 1.22×10-7 3.80 5.23

qFLA12 2015 12 rs12_691051 T/C 0.39 2.09×10-6 0.54 0.11

单株产量 qGY2.1 2016 2 rs2_11258953 G/T 0.37 3.49×10-7 3.44 22.18

Grain  y ie ld 
per plant

qGY2.2 2015 2 rs2_22898578 A/G 0.05 1.59×10-6 1.98 0.42

qGY3 2015 3 rs3_23574827 C/G 0.09 1.68×10-6 0.94 0.26

qGY5 2016 5 rs5_228752 C/T 0.09 9.90×10-7 -2.43 3.67

qGY7.1 2015 7 rs7_780430 A/G 0.17 1.71×10-6 0.66 0.23

qGY7.2 2016 7 rs7_16310522 C/T 0.10 6.27×10-8 0.76 0.41

qGY9 2016 9 rs9_22137372 T/C 0.46 1.46×10-6 2.13 9.64

MAF：Frequency of minor allele，R2：Phenotypic variation rate
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横线代表关联定位 QTL 的阀值

Line showed the threshould to determine QTLs by GWAS

图 3　剑叶性状和单株产量的曼哈顿散点图和 QQ 图
Fig. 3　Manhattan plots and QQ plots for flag leaf related traits and grain yield per plant in 2015 and 2016

3 和 7 染色体外的其他 9 条染色体上，对表型的贡

献率变幅为 0.02%~6.84%。其中位于第 8 染色体

的 pFLL8.2 对表型的贡献最大，能解释表型变异的

6.84%。

在 2015 年和 2016 年分别定位到 4 个和 3 个影

响水稻剑叶宽的 QTL，位于第 1、4、5、7、8 和 11 染

色体，对表型的平均贡献率为 1.76%。其中位于第

4 染色体的 qFLW4 在两年间均被定位到，分别解释

表型变异的 1.45% 和 1.27%。qFLW11 对表型的贡

献最大，为 4.40%。

定位到 6 个影响水稻剑叶面积的 QTL，包

括 2015 年 的 4 个 和 2016 年 的 2 个，位 于 第 3、4、
6、8、10 和 12 染色体，对表型的贡献率的变幅为

0.11%~8.45%。其中 qFLA6 对表型的贡献最大，为

8.45%。

2015 年和 2016 年分别定位到 3 个和 4 个影响

水稻单株产量的 QTL，它们对表型的贡献率的变幅

为 0.23%~22.18%。其中 qGY2.1 对表型的贡献最

大，为 22.18%。

以上定位到的 31 个 QTL 中，有 3 个位点同

时影响 2 个性状，其中第 4 染色体 31.1 Mb 附近同

时定位到影响剑叶宽的 qFLW4 和影响剑叶面积

的 qFLA4；第 6 染色体 4.73 Mb 处同时定位到影

响剑叶长的 qFLL6 和影响剑叶面积的 qFLA6；第

10 染色体 1.7 Mb 附近同时定位到影响剑叶长的

qFLL10.1 和影响剑叶面积的 qFLA10。此外，仅 1
个影响剑叶宽的 QTL（qFLW4）在年度间被稳定检

测到。

2.5　候选区间关联分析及单倍型分析

对同时影响 2 个性状的 3 个染色体区间，即第

4 染色体同时定位到 qFLW4 和 qFLA4 的 31.1 Mb
附近，第 6 染色体同时定位到 qFLL6 和 qFLA6 的

4.73 Mb 附近和第 10 染色体同时定位到 qFLL10.1
和 qFLA10 的 1.7 Mb 附近，进行不同性状的单倍型

分析（图 4、表 4）。
在 第 4 染 色 体 30.95~31.27 Mb 区 间 内 存

在 44 个候选基因（图 4），其中 23 个候选基因

内有 SNP 超过阈值，但其中仅有 4 个候选基因
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（LOC_Os04g52290、LOC_Os04g52310、LOC_
Os04g52370 和 LOC_Os04g52479）的不同单倍

型之间的剑叶宽或剑叶面积存在显著差异，可

能为 qFLW4/qFLA4 的候选基因（表 4），而其余

的 17 个基因的单倍型之间剑叶宽和剑叶面积均

不显著差异。LOC_Os04g52290 编码一个含有

PPR 重复结构域的蛋白质，1 个 SNP 将该基因分

为 2 种单倍型，且这两种单倍型之间叶宽和剑叶

面积均存在显著差异，其中 Hap2 为有利等位基

因。LOC_Os04g52310 编码一个锌铁调控转运

蛋白，该基因共含 6 个 SNP，分为 4 种单倍型，其

中 Hap2 和 Hap3 的叶宽显著宽于 Hap1，为有利

等位基因。3 种单倍型间剑叶面积差异不显著。

LOC_Os04g52370 编码一个尿苷三磷酸 - 葡萄

糖 -1- 磷酸尿苷酰基转移酶，含有 5 个 SNP，并被

分为 4 种单倍型，其中 Hap2 和 Hap3 的叶宽显著

宽于 Hap1，为有利等位基因。四种单倍型间剑叶

面积差异不显著。LOC_Os04g52479 是已克隆

的 NAL1，编码类胰蛋白酶丝氨酸和半胱氨酸蛋

白酶，含有 3 个 SNP。该基因共有 4 种单倍型，

其中 Hap1 在 2015 年的剑叶宽显著窄于 Hap2

和 Hap3，而在 2016 年的剑叶宽显著窄于 Hap3；
Hap1 在 2016 年的剑叶面积显著小于 Hap2 和

Hap3。 因 此，Hap2 和 Hap3 为 有 利 等 位 基 因。

Hap4（CAA）只有一个品种，品种数太少不列入

分析。

在第 6 染色体 4.57~4.89 Mb 区间内存在 49 个

候选基因（图 4），其中有 2 个候选基因有 SNP 超

过阈值。LOC_Os06g09330 编码一个泛素结合酶，

基因内 3 个 SNP 将该基因分为 2 种单倍型，且 2
种单倍型的剑叶长和剑叶面积均差异显著，其中

Hap2 为有利等位基因（表 4）。LOC_Os06g09380
编码一个表达蛋白，启动子区的 1 个 SNP 将种

质资源分为 2 种单倍型，其中 Hap2 的剑叶长和

剑叶面积均极显著大于 Hap1，Hap2 为有利等位 
基因。

在第 10 染色体 1.50~1.82 Mb 区间内存在 44
个候选基因（图 4），仅有 1 个候选基因内有 SNP 超

过阈值。LOC_Os10g03700 编码一个转座子蛋白，

基因内的 1 个 SNP 将该基因分为 2 种单倍型，其中

Hap2 的剑叶长和剑叶面积均显著大于 Hap1，为有

利等位基因。

虚线代表决定候选基因的阀值

Dash line showed the threshold to detenmine candidate genes. A：qFLW4/ qFLA4，B：qFLL6/ qFLA6，C：qFLL10.1/ qFLA10

图 4　重要 QTL 候选区间的曼哈顿散点图
Fig. 4　Manhattan plots for candidate regions of important QTLs
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表 4　重要 QTL 候选基因的单倍型分析
Table 4　Haplotype analysis of candidate genes of important QTLs

QTL
候选基因

Candidate gene
编号

Hap#
单倍型

Haplotype

2015 年 Year 2015 　 2016 年 Year 2016
基因描述

Gene  
description

剑叶长

Flag leaf 
length

剑叶宽

Flag leaf 
width

剑叶面积

Flag leaf 
area

　

剑叶宽

Flag leaf 
width

剑叶面积

Flag leaf 
area

qFLW4/ qFLA4 LOC_Os04g52290 Hap1 T — 1.54a — 1.57a 46.83a 含 PPR 重复结构域蛋

白Hap2 C — 1.70b — 1.77b 52.71b

LOC_Os04g52310 Hap1 CCTCAG — 1.53a — 1.58a 46.79a 锌铁调控转运蛋白

Hap2 CCTCCG — 1.70b — 1.78b 52.41a

Hap3 TGCACA — 1.71b — 1.77b 53.11a

LOC_Os04g52370 Hap1 CTGAC — 1.52a — 1.56a 47.28a 尿苷三磷酸 - 葡萄

糖 -1- 磷酸尿苷酰基

转移酶
Hap2 CTGTC — 1.71b — 1.78b 51.81a

Hap3 TGTTT — 1.69b — 1.77b 52.48a

Hap4 CTTTT — 1.90ab — 2.15ab 77.86a

LOC_Os04g52479 Hap1 CGG — 1.39a — 1.53a 39.81a 类胰蛋白酶丝氨酸和

半胱氨酸蛋白酶Hap2 TGA — 1.67b — 1.73ab 50.81b

Hap3 CAG — 1.72b — 1.78b 53.05b

qFLL6/ qFLA6 LOC_Os06g09330 Hap1 TGT 31.98a — 36.83a 　 — — 泛素结合酶

Hap2 AAC 37.79b — 48.69b — —

LOC_Os06g09380 Hap1 GT 32.11a — 37.11a — — 表达蛋白

Hap2 CC 37.76b — 48.70b — —

qFLL10.1/ qFLA10 LOC_Os10g03700 Hap1 A 34.38a — 41.81a — — 转座子蛋白

Hap2 T 38.07b — 49.40b — —

不同字母表示多重比较在 10-3 水平的差异显著水平

Different letters represent differences significant at P <10-3 by multiple comparison

3　讨论

3.1　水稻剑叶性状和单株产量的遗传复杂性

剑叶是水稻最主要的源器官，单株产量是水稻

光合产物积累的最终体现。本研究利用 1016 份来

源广泛、多样性丰富的水稻种质资源在荆州连续两

年鉴定了剑叶性状和单株产量，两年间剑叶长、剑叶

宽、剑叶面积和单株产量的变幅大，遗传变异十分丰

富。相同剑叶性状在两年间表现为中度正相关，而

单株产量在两年间表现为低度正相关，说明环境对

这些性状的影响大，尤其对单株产量的影响更大。

剑叶长与剑叶宽之间相关虽达显著水平，但相关系

数低，表明两者变异的同步性不十分明显，即剑叶变

长的同时剑叶变宽的范围较大；同样地，剑叶变宽

的同时剑叶变长的范围也较大，暗示剑叶长宽的可

塑性较大，资源中存在不同长宽形状的剑叶类型。

单株产量与剑叶长、宽和面积虽呈正相关，但相关系

数小，相关程度低，说明追求剑叶长、剑叶宽或剑叶

面积的单一变化都不一定带来高产，单株产量在很

大程度上还受其他因素的影响，水稻产量与剑叶性

状之间存在复杂的遗传关系。

利用全基因组关联分析共定位到影响水稻剑

叶性状和单株产量的 31 个 QTL，其中只有 1 个

（3.2%）QTL 在两个环境下均被定位到，说明大多

数 QTL 对环境很敏感。剑叶长和剑叶宽没检测到

相同的 QTL，说明两个性状的遗传机制重叠性小，

分别受控于不同的基因。在 3 个染色体的相同区间

定位到影响剑叶长、宽与面积的相同 QTL，相关性

状的表现可能是相同基因或是一因多效作用的结

果。候选基因分析发现，第 4 染色体 30.95~31.27 Mb
区间存在 4 个候选基因影响剑叶宽和剑叶面积，其

中 LOC_Os04g52290 和 LOC_Os04g52479 的不同单

倍型之间的剑叶宽和面积差异均显著，其余 2 个候

选 基 因（LOC_Os04g52310 和 LOC_Os04g52370 ）
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有十分显著的相关性。研究认为尽管剑叶相关性状

和单株产量之间未检测到遗传重叠，对单株产量的

直接作用可能较小，但理想的剑叶性状是理想株型

的重要内容。鉴于众多影响剑叶长、宽的 QTL 分布

在不同的染色体区域（表 3），因此，理想株型所需的

理想剑叶类型可以通过分子标记辅助选择合理配制

不同的剑叶长、宽基因来实现。通过塑造理想的叶

型从而达到培育理想株型，协调好源、库、流的关系，

是确保高产的重要途径。
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仅剑叶宽显著差异，面积均无显著差异，表明剑叶

宽可能受到该区间内 1 个或多个基因控制，而剑叶

面积主要受 LOC_Os04g52290 和 LOC_Os04g52479
紧密连锁基因控制，其中 LOC_Os04g52479 即为

已克隆的 NAL1 基因，同时影响剑叶宽和剑叶面 
积［21-22］。第 6 染色体 4.57~4.89 Mb 区间的 2 个候

选 基 因（LOC_Os04g52290 和 LOC_Os06g09380）
和 第 10 染 色 体 1.50~1.82 Mb 区 间 的 候 选 基 因

LOC_Os10g03700 的不同单倍型之间的剑叶长与剑

叶面积均表现出显著差异，推测这 2 个区间的剑叶

长和剑叶面积很可能是一因多效的结果。单株产量

与剑叶相关性状之间未定位到相同的 QTL，再次验

证了源相关性状与单株产量之间的相互关系，说明

源性状基因对产量的直接贡献可能不大，可能是通

过对其他性状的影响间接对产量发挥作用。

3.2　本研究定位到的 QTL 与前人研究的比较

利用全基因组关联分析在 2 年共定位到影响

水稻剑叶性状和单株产量的 31 个 QTL 中，其中 1
个 QTL 在 2 年间同时定位到，2 个位点同时控制 2
个剑叶性状。这些 QTL 中，有 10 个 QTL 位于前

人定位到的 QTL 相同或附近区域，其中 qPY2 与 
yld2.1 ［38］、qFLL7 与 qFLL7［6］、qPY7.1 与 qGYn7-2［39］、 
qPY7.2 与 qGYn7-1［39］位于相近区间，qFLL1.1 和 
qFLW1 与 qFLL1-1［9］ 位 于 相 同 区 间，qFLW2 与 
QFlw2、qFLW12 与 QFlw12［10］ 位 于 相 近 区 间，

qFLL1.2 与 qFLL1.2、qFLW5 与 qFLW5.1［12］位于相同

区间，qFLW4 和 qFLA4 与已克隆的 NAL1/SS1［21- 22］ 

位于相同区间。此外，还有 10 个 QTL 与前人利

用关联分析鉴定到的 QTL 相近，例如本研究定位 
到的 qFLL2、qFLL4、qFLL9、qFLL11.2、qFLL12、 
qFLW1、qFLW4、qFLW5 和 qFLW7 与 Lu 等［30］ 定 
位 到 的 QTL 相 近，qFLL11.2、qGLW4 和 qGLW11 
与 IRRI 的 IRIC 数据库中关联分析的定位到的

QTL 位置一致［40］。这些在不同群体中稳定定位到

的 QTL，受遗传背景的影响较小，可能具有十分重

要的育种价值。下一步应对关联分析挖掘出来的候

选基因，通过遗传转化试验验证其功能。

3.3　对水稻育种的启示

高产是水稻育种最重要的育种目标性状。育

种实践表明，高产水稻品种必须具备源大、库足、流 
畅［31］。改良品种群体的剑叶相关性状在一定范围

内与水稻产量呈显著正相关［6］。本研究利用来源

广泛的多样性丰富的 1016 份水稻种质资源，研究结

果表明，单株产量与剑叶相关性状之间关系复杂，没
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