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笋瓜节间长发育逆转及其遗传模型研究

向成钢ꎬ王长林ꎬ王学香ꎬ陈　 花ꎬ王迎杰
(中国农业科学院蔬菜花卉研究所ꎬ北京 １０００８１)

　 　 摘要:分别以短蔓型和长蔓型笋瓜材料为亲本构建 ６ 世代群体ꎬ测量各群体不同节位节间长的变化ꎬ对节间长性状进行遗

传规律分析ꎮ 研究结果表明:节间长性状受核基因控制ꎬＦ１ 群体的节间长性状在生长过程中存在发育逆转现象ꎬ逆转时期发

生在 ６ ~ １５ 节位之间ꎮ 遗传模型分析结果显示ꎬ在幼苗期和逆转期ꎬ笋瓜的节间长受到 ２ 对主效基因控制ꎬ符合 Ｅ１ 模型ꎬ主基

因方差能解释 Ｆ２群体方差的 ７０％以上ꎻ生长后期则受到主效单基因控制ꎬ符合 Ｄ４ 模型ꎬ但主效基因效应不强ꎬ只能解释 Ｆ２群

体方差的 １０％ ꎬ且环境因素对植株生长后期节间长具有明显影响ꎮ
　 　 关键词:笋瓜ꎻ节间长ꎻ发育逆转
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笋瓜(Ｃｕｃｕｒｂｉｔａ ｍａｘｉｍａ Ｄｕｃｈｅｓｎｅ)是南瓜属中

的一个重要栽培种ꎬ在世界各地广泛栽培[１]ꎮ 合理

株型对提高产量具有重要意义ꎬ南瓜属中矮生型南

瓜(植株无明显主蔓ꎬ呈丛生状)和短蔓型西葫芦

(有明显主蔓ꎬ但主蔓节间短缩ꎬ伸长极缓慢)已在

生产中应用ꎮ 由于矮生型、短蔓型品种可以密植ꎬ更

有利于提高整体光合利用率ꎬ从而提高总产量ꎬ并且

便于机械化采收ꎻ而长蔓型植株一方面光合利用率

相对较低ꎬ另一方面在植株生长过程中需要整枝、压
蔓或人工搭架、吊绳、绕蔓等ꎬ需要投入更多的劳动

量[２￣４]ꎬ不适宜机械化操作ꎮ 目前对南瓜属株高的

研究在西葫芦和南瓜上已有较多报道[３￣１０]ꎬ而在笋
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瓜上研究相对较少ꎮ 在西葫芦和南瓜上短蔓、矮生

对长蔓表现为单基因控制的显性性状ꎬ并且节间长

受节间细胞数目和单个细胞长度的共同控制ꎬ且
植物激素对节间长起着重要的调控作用 [１１] ꎮ 在

笋瓜上的研究认为ꎬ存在 ２ 对非显性基因对节间

长进行控制ꎬ且在发育过程中存在显性发育逆转

现象 ( ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｒｅｖｅｒｓａｌ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｃｅ) ꎬ即植

株在发育前期表现出一个亲本的特性ꎬ而在发育

后期表现出另一个亲本的特性 [３ꎬ１１￣１２] ꎮ 但具体的

逆转时期及相应的遗传模型及遗传参数则无进

一步报道ꎮ
本试验以 １ 个短蔓型和 １ 个长蔓型笋瓜材料为

亲本ꎬ构建了 ６ 世代临时遗传群体ꎬ通过对不同节位

节间长的测量ꎬ分析笋瓜发育逆转的遗传模型ꎬ并对

不同生长时期的遗传参数进行分析ꎬ从而为短蔓型

笋瓜的选育工作提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验材料

Ｐ１为来自欧洲的短蔓型自交系 ＡｇｏｌꎬＰ２为长蔓

型自交系雪 １ꎮ 试验所需的 ６ 世代群体于 ２０１１ 年

春季和秋季在中国农业科学院蔬菜花卉研究所廊坊

试验农场配制ꎬ分别构建正反交 Ｆ１、ＢＣ１、ＢＣ２及 Ｆ２ꎮ
１􀆰 ２　 试验方法

６ 世代群体于 ２０１２ 年 ３ 月 １４ 日播种ꎬ３ 月 ３１

日定植于廊坊试验农场大棚内ꎮ Ｐ１ 及 Ｐ２、正交 Ｆ１

(Ｐ１ × Ｐ２)、反交 Ｆ１ (Ｐ２ × Ｐ１)各定植 ３２ 株ꎬＢＣ１、ＢＣ２

各定植 ４８ 株ꎬＦ２定植 ３４４ 株ꎮ 株行距 ０􀆰 ５ ｍ ×１􀆰 ２ ｍꎮ
采用随机区组设计ꎬ各世代均设 ３ 次重复ꎮ 整个生

长期按照常规生产管理ꎮ
２０１２ 年 ７ 月 １０ 日收瓜后ꎬ选取 ２５ 节位以下节

间均充分伸长且能完整测得数据的植株ꎬ舍弃断株ꎬ
将植株连根拔起ꎬ量取各个单株 １ ~ ５ 节、６ ~ １０ 节、
１１ ~ １５ 节、１６ ~ ２０ 节、２１ ~ ２５ 节的长度ꎮ
１􀆰 ３　 数据分析

采用 ＥＸＣＥＬ 对数据进行初步分析ꎬ使用 ６ 世代

联合分析软件中的 ＩＥＣＭ 算法进行遗传模型分析并

计算相应遗传参数ꎮ

２　 结果与分析

去除在生长过程中因多种病害导致枯死及人工

误操作导致主蔓折断的植株ꎬ最终实际测得 Ｐ１ ２０
株、Ｐ２ ２５ 株、正交 Ｆ１ ２７ 株、反交 Ｆ１ ２１ 株、ＢＣ１ ３１
株、ＢＣ２ ３４ 株、Ｆ２ ２６９ 株ꎮ
２􀆰 １　 正反交对 Ｆ１节间长的影响

对正反交 Ｆ１ 不同分段节位平均每 ５ 节位节间

长数据进行差异性检验(表 １)ꎮ 结果表明:供试材

料各段节间长的差异均无统计学意义ꎬ说明节间长

这一性状在本试验中表现为受核基因组控制ꎬ与胞

质遗传无关ꎮ

表 １　 正反交对 Ｆ１节间长的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｏｒｔｈｏｇｏｎａｌ ａｎｄ ｂａｃｋ ｃｒｏｓｓｉｎｇ ｏｎｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ Ｆ１

项目

Ｉｔｅｍ

节位　 Ｎｏｄｅｓ

１ ~ ５ ６ ~ １０ １１ ~ １５ １６ ~ ２０ ２１ ~ ２５

综合均值

Ｇｅｎｅｒａｌ ａｖｅｒａｇｅ

正交 Ｆ１ Ｏｒｔｈｏｇｏｎａｌ ｃｒｏｓｓｉｎｇ Ｆ１ ４􀆰 ８１ ａ １４􀆰 ４４ ａ ５９􀆰 ５６ ａ ６６􀆰 ５６ ａ ６６􀆰 １５ ａ ４２􀆰 ３０ ａ

反交 Ｆ１ Ｂａｃｋ ｃｒｏｓｓｉｎｇ Ｆ１ ５􀆰 １４ ａ １４􀆰 ９５ ａ ５５􀆰 ８６ ａ ６１􀆰 ４８ ａ ６２􀆰 ００ ａ ３９􀆰 ９６ ａ

Ｆ 检验 Ｆ ｔｅｓｔ ０􀆰 ２９ ０􀆰 ４０ ０􀆰 ０５ ０􀆰 ２９ ０􀆰 １１ ０􀆰 １０

Ｔ 检验 Ｔ ｔｅｓｔ ０􀆰 １１ ０􀆰 ３０ ０􀆰 ０８ ０􀆰 ０９ ０􀆰 １２ ０􀆰 ０９

同一列内相同小写字母表示差异不显著

Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒ ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ

２􀆰 ２　 发育逆转时期分析

从图 １ 可知ꎬＰ２和 Ｆ１均有一个显著的节间长变

长过程ꎬ但 Ｐ２的节间长变长发生在 １ ~ １０ 节期间ꎬ
１０ 节位以后其节间长达到稳定ꎬ而 Ｆ１则是在 １５ 节

位以后才达到稳定ꎮ 短蔓亲本 Ｐ１ 在生长过程中节

间长持续增加ꎬ但增幅很小ꎮ Ｆ１在其发育过程中存

在一个明显的逆转现象ꎬ该逆转主要发生在 ６ ~ １５

节位期间ꎮ 在 １ ~ ５ 节位ꎬＦ１表现为短蔓性状ꎬ其节

间长接近于短蔓亲本 Ｐ１ꎬ而在 ６ ~ １５ 节位期间ꎬＦ１的

节间长开始显著增加ꎬ１５ 节位以后趋近于长蔓亲

本 Ｐ２ꎮ
虽然在 １ ~ ５ 节位 Ｆ１偏向于 Ｐ１ꎬ但 ２ 组数据间

的差异有统计学意义(Ｐ < ０􀆰 ０５)ꎬ６ ~ １５ 节二者间的

节间长差异仍然有统计学意义(Ｐ < ０􀆰 ０５)ꎬ到 １６ 节

７０１
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图 １　 生长过程中的节间长变化

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅ ｌｅｎｇｔｈ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ

以后ꎬＦ１ 和 Ｐ２ 的节间长差异无统计学意义ꎬＦ１ 完全

偏向 Ｐ２ꎬ表明 Ｆ１在 １６ 节以后完成逆转ꎮ
２􀆰 ３　 群体节间长频数分布

根据不同的发育逆转时期ꎬ将供试 ６ 世代材料

测得数据按照 １ ~ ５ 节位ꎬ６ ~ １５ 节位ꎬ１６ ~ ２５ 节位

３ 个不同时期ꎬ计算每个时期的 ５ 节位平均节间长

并构建频数分布表(表 ２)ꎮ 从频数分布来看ꎬ１ ~ ５
节位时期的节间长ꎬＦ１ 偏向于 Ｐ１ꎬＢＣ１ 完全偏向于

Ｐ１ꎬ而 ＢＣ２有 ５０％左右偏向于 Ｐ１ꎬ整个 Ｆ２呈现不完

全正态分布ꎬ峰值集中在短蔓亲本 Ｐ１ 一侧ꎬ说明在

１ ~ ５ 节位时期短蔓性状对长蔓性状为不完全显性ꎮ
６ ~ １５ 节位时期 Ｆ１、ＢＣ１、ＢＣ２ 节间长均呈现一个正

态分布ꎬ其中 Ｆ２呈现一个略偏 Ｐ１的正态分布ꎬ从频

数分布图来看峰值更近于居中位置ꎬ与 １ ~ ５ 节位相

似ꎬ这一时期短蔓性状仍对长蔓性状表现为不完全

显性ꎬ但显性程度明显降低ꎮ １６ ~ ２５ 节位时期的节

间长ꎬＦ１、ＢＣ２完全偏向 Ｐ２ꎬ而 ＢＣ１也与 Ｐ２有一定数

目的重合ꎬＦ２呈现一个单峰正态分布ꎮ 峰值偏向 Ｐ２

一侧(图 ２)ꎬ说明这一时期长蔓对短蔓表现为不完

全显性ꎬ且显性度较强ꎮ
综合 ３ 个时期 Ｆ２的频数分布图可以发现ꎬ随着

生长发育 Ｆ２群体均呈现单峰ꎬ但峰值随着生长时期

有一个向长蔓亲本 Ｐ２移动的过程ꎬ这一过程与图 １
重合ꎮ
２􀆰 ４　 不同发育时期节间长的最适遗传模型选择及

遗传参数估计

根据 Ｆ１逆转的过程(图 １)ꎬ将 ６ 世代不同节位

数据划分为 １ ~ ５ 节位、６ ~ １５ 节位、１６ ~ ２５ 节位 ３
个时期进行遗传模型联合分析ꎬ首先根据 ＡＩＣ 值最

小选出备选模型(表 ３)ꎬ之后对备选模型进行检验

得到最适模型ꎬ最终在最适模型下估计遗传参数ꎮ
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　 １ 期 向成钢等:笋瓜节间长发育逆转及其遗传模型研究

ａ、 ｂ、 ｃ 分别代表 １ ~ ５ 节位、６ ~ １５ 节位、１６ ~ ２５ 节位 ３ 个不同时期

ａ ꎬｂꎬａｎｄ ｃ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｒｅｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅ ｉｎ ｔｈｉｓ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔꎬ１￣５ ｎｏｄｅｓꎬ６￣１５ ｎｏｄｅｓꎬａｎｄ １６￣２５ ｎｏｄｅｓ

图 ２　 ３ 个不同发育育时期 Ｆ２ ５ 节位平均节间长频数分布图

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ５ ｎｏｄｅｓ ａｖｅｒａｇｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅ

表 ３　 不同时期各个遗传模型 ＡＩＣ 值

Ｔａｂｌｅ ３　 ＡＩＣ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍｏｄｅｌ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅ

模型

Ｍｏｄｅｌ
模型代号

Ｍｏｄｅｌ ｃｏｄｅ
１ ~ ５ 节位

１￣５ ｎｏｄｅｓ
６ ~ １５ 节位

６￣１５ ｎｏｄｅｓ
１６ ~ ２５ 节位

１６￣２５ ｎｏｄｅｓ

１ 对主基因

１ ｐａｉｒ ｏｆ ｍａｊｏｒ ｇｅｎｅ ｍｏｄｅｌ
Ａ１ ２２３８ ２７３３ ３４３１

Ａ２ ２５５８ 　 ２７３１∗ ３５０８

Ａ３ ２２３８ ３４０４ ３６５６

Ａ４ ２７０１ ３２０５ ３４３８

２ 对主基因

２ ｐａｉｒｓ ｏｆ ｍａｊｏｒ ｇｅｎｅ ｍｏｄｅｌ
Ｂ１ ２１９８ 　 ３２９７∗ ３３８４

Ｂ２ ２２０６ ３４８９ ３４４９

Ｂ３ ２５４７ ３５９５ ３６０１

Ｂ４ ２５２１ ３４８８ ３５４９

Ｂ５ ２２０５ ３６３６ ３６５０

Ｂ６ ２１９６ ３６４１ ３６４８

多基因

Ｐｏｌｙｇｅｎｅ ｍｏｄｅｌ
Ｃ０ ２３４４ ３４８４ ３３９４

Ｃ１ ２３６８ ３５０８ ３４２４

１ 对主基因 ＋ 多基因

１ ｐａｉｒ ｏｆ ｍａｊｏｒ ｇｅｎｅ ＋ ｐｏｌｙｇｅｎｅ ｍｏｄｅｌ
Ｄ０ ２２０８ ３４５６ ３３９７

Ｄ１ ２１９６ ３４５２ 　 ３３８０∗

Ｄ２ ２１９４ 　 ３４５０∗ 　 ３３７８∗

Ｄ３ ２２０５ ３４６１ ３３９２

Ｄ４ ２３６２ ３４８４ 　 ３３７８∗

２ 对主基因 ＋ 多基因

２ ｐａｉｒｓ ｏｆ ｍａｊｏｒ ｇｅｎｅ ＋ ｐｏｌｙｇｅｎｅ ｍｏｄｅｌ
Ｅ０ ２２０８ ３４５６ ３３８３

Ｅ１ 　 ２１７０∗ 　 ３４５０∗ ３３８２

Ｅ２ ２１７２ ３４５６ ３４２６

Ｅ３ ２３７４ ３４６５ ３４０８

Ｅ４ ２３９２ ３４９６ ３４３２

Ｅ５ 　 ２１６８∗ ３４５９ ３４２８

Ｅ６ ２４２４ ３４７５ ３４３４

∗备选遗传模型　 ∗Ｏｐｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍｏｄｅｌ
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表 ４　 １ ~ ５ 节位备选模型的适合性检验

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｅｓｔ ｏｆ ｇｏｏｄｎｅｓｓ￣ｆｉｔ￣ｏｆ￣ｆｉｔ ｉｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍｏｄｅｌ ｏｎ ｎｏｄｅｓ １￣５

模型 Ｍｏｄｅｌ 世代 Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ Ｕ２
１ Ｕ２

２ Ｕ２
３ ｎＷ２ Ｄｎ

Ｅ１ Ｐ１ １􀆰 ３９(０􀆰 ２４) ４􀆰 ２８(０􀆰 ０４) １３􀆰 ８０(０􀆰 ００) ０􀆰 ７８８( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ３６２( > ０􀆰 ０５)

Ｐ２ ５􀆰 ９１(０􀆰 ０２) １１􀆰 ８４(０􀆰 ００) １８􀆰 ９１(０􀆰 ００) １􀆰 ６８２( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ３７０( > ０􀆰 ０５)

Ｆ１ ０􀆰 ３４(０􀆰 ５６) １􀆰 ２９(０􀆰 ２６) ４６􀆰 １７(０􀆰 ００) ０􀆰 ８５７( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ３１９( > ０􀆰 ０５)

ＢＣ１ １􀆰 ４９(０􀆰 ２２) ３􀆰 ８６(０􀆰 ０５) ９􀆰 ７７(０􀆰 ００) ０􀆰 ６２０( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ３１１( > ０􀆰 ０５)

ＢＣ２ ０􀆰 ６９(０􀆰 ４１) ０􀆰 ２６(０􀆰 ６１) １􀆰 ４０(０􀆰 ２４) ０􀆰 １９２( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ２１０( > ０􀆰 ０５)

Ｆ２ ０􀆰 ０３(０􀆰 ８６) ２􀆰 １２(０􀆰 １５) ２６􀆰 ２８(０􀆰 ００) １􀆰 ８４０( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 １８８( > ０􀆰 ０５)

Ｅ５ Ｐ１ ３􀆰 ８８(０􀆰 ０５) ７􀆰 １６(０􀆰 ０１) ９􀆰 ５２(０􀆰 ００) ０􀆰 ９９４( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ４１５( > ０􀆰 ０５)

Ｐ２ ８􀆰 ６０(０􀆰 ００) １４􀆰 ３４(０􀆰 ００) １４􀆰 ３７(０􀆰 ００) １􀆰 ８８３( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ３９３( > ０􀆰 ０５)

Ｆ１ ０􀆰 ３１(０􀆰 ５８) １􀆰 ４７(０􀆰 ２３) ４９􀆰 １３(０􀆰 ００) ０􀆰 ９０１( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ３２６( > ０􀆰 ０５)

ＢＣ１ ０􀆰 ７０(０􀆰 ４１) ２􀆰 ４１(０􀆰 １２) ９􀆰 ２８(０􀆰 ００) ０􀆰 ４９９( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ２８５( > ０􀆰 ０５)

ＢＣ２ １􀆰 ５０(０􀆰 ２３) １􀆰 ２４(０􀆰 ２７) ０􀆰 ０５(０􀆰 ８３) ０􀆰 ４１３( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ２０７( > ０􀆰 ０５)

Ｆ２ ３２􀆰 ４２(０􀆰 ００) ４９􀆰 ９３(０􀆰 ００) ３８􀆰 ５７(０􀆰 ００) ６􀆰 ４２１( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ２７８( > ０􀆰 ０５)

括号内数字表示差异显著性水平ꎬ下同　 Ｎｕｍｅｒｉｃａｌ ｖａｌｕｅ ｉｎ ｔｈｅ ｂｒａｃｋｅｔｓ ｍｅａｎｓ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｅｖｅｌꎬｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｂｅｌｏｗ

从表 ４ 可见ꎬ３ 个不同发育阶段存在不同的备选遗传模

型ꎬ１ ~５ 节位备选模型为 Ｅ１、Ｅ５ꎻ６ ~１５ 节位备选模型

为 Ａ２、Ｂ１、Ｄ２、Ｅ１ꎻ１６ ~２５ 节位备选模型为 Ｄ２、Ｄ４ꎮ 对

１ ~５ 节位的 Ｅ１ 和 Ｅ５ 模型进行检验(表 ４)ꎮ
由表 ４ 可见ꎬ在所有检测指标中ꎬＥ５ 达到显

著性的个数为 １１ 个ꎬ而 Ｅ１ 达到显著性的个数只

有 ８ 个ꎬ特别是在分离群体 Ｆ２部分ꎬＥ５ 的 ３ 个适

合性均匀分布检测指标 Ｕ２
１、Ｕ２

２、Ｕ２
３ 均为显著ꎬ故

排除 Ｅ５ꎬ接受 Ｅ１ 为 １ ~ ５ 节位最适模型ꎮ ６ ~ １５
节位情况比较复杂ꎬ备选模型包括 Ａ、Ｂ、Ｄ、Ｅ 类

模型ꎬ故首先通过似然比测验鉴定多基因的存

在性ꎮ

Ｌ ＝∏
ｎ１

ｊ ＝ １
ｆ(ｙ１ｊꎻμ１ꎬσ２

ｅ )∏
ｎ２

ｊ ＝ １
ｆ( ｙ２ｊꎻμ２ꎬσ２

ｅ )∏
ｎ３

ｊ ＝ １
ｆ( ｙ３ｊꎻμ３ꎬ

σ２
ｅ)∏

ｎ６

ｊ ＝ １
∑
ｉ
ｐｉ ｆｉ(ｙ ｊ)

公式中 μ１、μ２、μ３分别为 Ｐ１、Ｐ２、Ｆ１的群体分布

平均数ꎬｙ１ｊ、ｙ２ｊ、ｙ３ｊ分别为 ３ 个群体的观察值ꎬｎ１、ｎ２、
ｎ３ 分别为 ３ 个群体的样本容量ꎮ 构造无效假设 Ｈ０ꎻ
σ２ ＝ σ２

ｅ(不存在多基因)和备择假设 ＨＡ:σ２ > σ２
ｅ (存

在多基因ꎬ多基因遗传方差 σ２
ｐｇ ＝ σ２ ￣σ２

ｅ )ꎮ 计算 ２
种假设下的似然函数极大值 Ｌ０和 ＬＡ(代入 Ａ１ 模

型的极大似然函数值和 Ｃ０ 模型下的极大似然函

数值) ꎮ ＬｎＬ０ ＝ ￣１３６２􀆰 ８１ꎬＬｎＬＡ ＝ ￣１７３２􀆰 １８ꎬ λ ＝ ２
( ＬｎＬＡ ￣ＬｎＬ０) ~ χ２计算得 λ ＝ ３６９􀆰 ３７ > χ２ꎬ推翻无

效假设 Ｈ０ꎬ接受备择假设 ＨＡꎮ 即 ６ ~ １５ 节位接

受多基因控制假设ꎬ故推翻 Ａ２、Ｂ１ꎮ 对 Ｄ２ 和 Ｅ１
模型进一步进行适合性检验(表 ５) ꎮ

由表 ５ 可见ꎬＤ２ 达到显著性的个数明显较 Ｅ１
多ꎬ特别是在分离群体 ＢＣ１ 部分ꎬＤ２ 的 ２ 个适合性

均匀分布检测指标 Ｕ２
１、Ｕ２

２均为显著ꎬ故排除 Ｄ２ꎬ接
受 Ｅ１ 为 ６ ~ １５ 节位最适模型ꎮ

对 １６ ~ ２５ 节位的 Ｄ２ 和 Ｄ４ 模型进行适合性检

验ꎬ发现 ２ 个模型无明显区别ꎬ故对成分分布进行卡

方检验ꎬ以便确定最适模型ꎮ
对于 Ｄ２ 模型ꎬＦ２ 分布应符合以下正态分布:

ｘ６ｉ ~ １
４ Ｎ(μ６１ꎬσ２

５) ＋ １
２ Ｎ(μ６２ꎬσ２

５) ＋ １
４ Ｎ(μ６３ꎬσ２

５)

而对于 Ｄ４ 模型ꎬＦ２成分分布则适合以下分布:

ｘ６ｉ ~ １
４ Ｎ(μ６１ꎬσ２

６) ＋ ３
４ Ｎ(μ６２ꎬσ２

６)

本试验中ꎬ在 Ｄ２ 模型下算得 μ６１ ＝ ５１􀆰 ４８ꎬ μ６２ ＝
６１􀆰 ３０ꎬ μ６３ ＝６１􀆰 ３４ꎬ Ｎ ＝２６９ꎬσ２

５ ＝９１􀆰 ３２ ꎻ在 Ｄ４ 模型下

算得 μ６１ ＝５１􀆰 ４４ꎬμ６２ ＝６１􀆰 ３３ꎬ Ｎ ＝２６９ꎬσ２
６ ＝５３􀆰 ４１ꎮ

对 Ｆ２观察值成分分布与理论分布卡方分析结

果见表 ６ꎬ由表 ６ 可知ꎬ在 Ｄ２ 与 Ｄ４ 模型下ꎬ卡方值

差异均具有统计学意义ꎬ无法从成分分布挑选出最

适模型ꎮ 使用模型似然比进行卡方检验ꎬ１６ ~ ２５ 节

位 Ｄ２ 模型和 Ｄ４ 模型最大似然值分别为￣１６８１􀆰 ２０９０
和￣１６８１􀆰 ２０８６ꎮ 计算得 χ２ ＝ ０􀆰 ００ꎬ说明 ２ 个模型之

间差异无统计学意义ꎮ 在 １６ ~ ２５ 节位主基因方差

占遗传总方差实际只达到 １０􀆰 ９４％ ꎬ故在这里讨论

Ｄ２ 还是 Ｄ４ 模型实际意义不大ꎬ鉴于 １６ ~ ２５ 节位

中ꎬＦ２峰值频数分布基本与 Ｐ２重合(表 ２)ꎬ故在此接

受 Ｄ４ 模型(显性效应等于加性效应)ꎮ
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表 ５　 ６ ~ １５ 节位备选模型的适合性检验

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｅｓｔ ｏｆ ｇｏｏｄｎｅｓｓ￣ｆｉｔ￣ｏｆ￣ｆｉｔ ｉｎ ｔｈｅ ｔｗｏ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍｏｄｅｌ ｏｎ ｎｏｄｅｓ ６￣１５

模型 Ｍｏｄｅｌ 世代 Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ Ｕ２
１ Ｕ２

２ Ｕ２
３ ｎＷ２ Ｄｎ

Ｄ２ Ｐ１ ２􀆰 ９１(０􀆰 ０９) ０􀆰 ３７(０􀆰 ５４) １７􀆰 ４６(０􀆰 ００) １􀆰 ５０７( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ５６６( > ０􀆰 ０５)

Ｐ２ １􀆰 １３(０􀆰 ２９) ０􀆰 ５０(０􀆰 ４８) １􀆰 ６７(０􀆰 ２０) ０􀆰 １９８( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 １４４( > ０􀆰 ０５)

Ｆ１ ０􀆰 ７９(０􀆰 ３７) １􀆰 ４２(０􀆰 ２３) １􀆰 ７３(０􀆰 １９) ０􀆰 １７８( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 １７２( > ０􀆰 ０５)

ＢＣ１ ９􀆰 ９８(０􀆰 ００)∗ ９􀆰 １０(０􀆰 ００)∗ ０􀆰 ０３(０􀆰 ８７) ０􀆰 ９９７( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ２８１( > ０􀆰 ０５)

ＢＣ２ ０􀆰 ００(０􀆰 ９７) ０􀆰 ００(０􀆰 ９９) ０􀆰 ０２(０􀆰 ９０) ０􀆰 ０１７( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ０６４( > ０􀆰 ０５)

Ｆ２ ０􀆰 ５２(０􀆰 ４７) １􀆰 ２６(０􀆰 ２６) ２􀆰 ８９(０􀆰 ０９) ０􀆰 ２６２( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ０７２( > ０􀆰 ０５)

Ｅ１ Ｐ１ ０􀆰 ０２(０􀆰 ８９) １􀆰 ８３(０􀆰 １８) ２３􀆰 ８６(０􀆰 ００) １􀆰 ２４０( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ４４５( > ０􀆰 ０５)

Ｐ２ ０􀆰 ００(０􀆰 ９７) ０􀆰 ０８(０􀆰 ７７) １􀆰 ７１(０􀆰 １９) ０􀆰 ０６７( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ０８８( > ０􀆰 ０５)

Ｆ１ ０􀆰 ６３(０􀆰 ４３) １􀆰 ２４(０􀆰 ２７) １􀆰 ８８(０􀆰 １７) ０􀆰 １５９( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 １６５( > ０􀆰 ０５)

ＢＣ１ ０􀆰 ００(０􀆰 ９８) ０􀆰 １４(０􀆰 ７１) １􀆰 ９０(０􀆰 １７) ０􀆰 ０６１( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 １１７( > ０􀆰 ０５)

ＢＣ２ ０􀆰 ３２(０􀆰 ５７) ０􀆰 ４８(０􀆰 ４９) ０􀆰 ３４(０􀆰 ５６) ０􀆰 ０５２( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ０８４( > ０􀆰 ０５)

Ｆ２ ０􀆰 ００(０􀆰 ９７) ０􀆰 ００(０􀆰 ９８) ０􀆰 ００(０􀆰 ９８) ０􀆰 ０７２( > ０􀆰 ０５) ０􀆰 ０４７( > ０􀆰 ０５)

表 ６　 １６ ~ ２５ 节位成分分布适合性卡方检验

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｔｅｓｔｓ ｏｆ ｆｉｔｎｅｓｓ ｆｏｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｔｗｏ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｍｏｄｅｌｓ ｏｎ ｎｏｄｅｓ １６￣２５

模型

Ｍｏｄｅｌ
世代

Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ
基因型

Ｇｅｎｏｔｙｐｅ
估计基因型值

Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｇｅｎｏｔｙｐｅ ｖａｌｕｅ
估计基因型占总群体比例

Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ
预期比

Ｅｘｐｅｃｔａｔｉｏｎ ｒａｔｉｏ
χ２

Ｄ２ Ｆ２ ＡＡ ６８􀆰 ５ ０􀆰 ２５ １ １􀆰 １４

Ａａ ５９􀆰 ３３ ０􀆰 ５０ ２ ０􀆰 ０３

ａａ ５􀆰 ４５ ０􀆰 ２５ １ ３􀆰 １６

Ｄ４ Ｆ２ ＡＡ ６７􀆰 １３ ０􀆰 ２５ １ ０􀆰 ７５

Ａａ ５３􀆰 ０２ ０􀆰 ７５ ２ ２􀆰 １２

ａａ ０􀆰 ００ ０􀆰 ００ １ １３􀆰 ２４

　 　 根据 ＡＩＣ 值ꎬ进行适合性检验、多基因存在性

检验、成分分布检验等最终得出各不同发育时期

的遗传模型ꎬ１ ~ ５、６ ~ １５ 节位时期最适模型均为

Ｅ１ꎬ１６ ~ ２５ 节位时期则选择 Ｄ４ 作为遗传模型ꎮ 基

于最适模型ꎬ对各个时期最适模型 Ｆ２的二阶遗传参

数进行计算ꎬ结果见表 ７ꎮ 从表 ７ 可以看出ꎬ在不同

发育时期节间长受到不同遗传模型的控制ꎮ 在中低

节位下(１ ~ ５、６ ~ １５)ꎬ节间长受到 ２ 对主效基因的

控制ꎬ２ 对主效基因加性效应值相等而显性效应值

不同ꎬ并且 ２ 对主效基因之间存在互作现象ꎮ 在这

２ 个时期主基因方差分别能解释植株的节间长总方

差的 ７３􀆰 ４％ 和 ８６􀆰 ２６％ ꎬ可见这一时期主基因对于

节间长的控制作用极为明显ꎬ而环境方差占总方差

的比例较小ꎬ说明这一时期环境对节间长影响不大ꎮ
而在高节位(１６ ~ ２５)阶段ꎬ节间长受到一个主基因

控制且该主基因方差只能解释总方差的 １０􀆰 ９４％ ꎬ
与中低节位相比主基因的效应明显降低ꎬ该时期主

基因的效应被明显抑制ꎬ而环境对节间长的影响显

著升高ꎮ 无论是哪个发育时期ꎬ始终存在微效基因

效应ꎬ且这种微效基因效应在高节位比重增加ꎮ

表 ７　 各个时期最适模型下遗传参数估计

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｆｏｒ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｆｉｔｔｉｎｇ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅ

节位

Ｎｏｄｅｓ
模型

Ｍｏｄｅｌ
ｍ ａＡ ａＢ ｄＡ ｄＢ [ａ] [ｄ] σ２

ｅ σ２
ｍｇ σ２

ｐｇ σ２
ｆ２ ｈ２

ｍｇ(％ ) ｈ２
ｐｇ(％ )

１ ~ ５ Ｅ１ ８􀆰 ０１ ４􀆰 ３０ ４􀆰 ３ ￣３􀆰 ８１ ０􀆰 ８３ １􀆰 ０７ ２􀆰 ０４ ３􀆰 ６３ １４􀆰 １２ １􀆰 ４８ １９􀆰 ２３ ７３􀆰 ４ ７􀆰 ７
６ ~ １５ Ｅ１ ２５􀆰 ６５ ５􀆰 ５７ ５􀆰 ５７ １１􀆰 ５５ １８􀆰 ４４ － ２０􀆰 ３９ １􀆰 ９３ ３３􀆰 １３ ３４１􀆰 ４４ ２１􀆰 ２６ ３９５􀆰 ８３ ８６􀆰 ２６ ５􀆰 ４
１６ ~ ２５ Ｄ４ ３８􀆰 ５ ￣１０􀆰 ２６ － ２０􀆰 １３ ３０􀆰 ７ ９８􀆰 ２９ １８􀆰 ６６ ５３􀆰 ６３ １７０􀆰 ５８ １０􀆰 ９４ ３１􀆰 ４

σ２
Ｇ ＝ σ２

ｍｇ ＋ σ２
ｐｇ
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３　 结论与讨论

本试验通过对已构建的 ６ 世代群体植株节位的

分段测量ꎬ表明节间长这一性状是一个受核基因组

控制的性状ꎬ且在发育过程中存在发育逆转现象ꎬ发
育逆转时期一般发生在 ６ ~ １５ 节位之间ꎬ之后节间

长达到稳定ꎮ
对不同节位构建出的遗传模型显示:在 １ ~ ５、

６ ~ １５ 节位节间长度受到 ２ 个主效基因的共同控

制ꎬ且主基因能解释总方差的 ７０％以上ꎬ之后 １６ ~
２５ 节位节间长则表现为单主效基因和多基因共同

控制ꎬ且主效基因对节间长控制力减弱ꎬ这一时期节

间长更多的是受到环境的影响ꎮ
逆转的本质属于一种基因表达的时空调控ꎬ但

目前在南瓜属上相关的研究很少ꎬ目前在南瓜属作

物上发现存在逆转现象的除了节间长之外还有皮

色ꎬ一般表现为宽深色条纹对窄淡条纹的逆转[１３]ꎮ
而在其他物种上对于逆转现象在实际生产中早有应

用ꎬ比如喷施外源激素对黄瓜进行性别逆转[１４] 或通

过控制光温条件对大白菜发育进行控制[１５] 等ꎬ但逆

转的分子机制还有待进一步研究ꎮ
对西葫芦和南瓜的研究显示:节间长度受到细

胞分裂及细胞伸长的共同控制ꎬ且发现节间长往往

对一些外源植物激素如赤霉素等非常敏感ꎬ可见在

生长过程中控制节间长的因素比较复杂ꎬ或许这也

可以部分解释在生长后期环境对节间长度影响增

大[１１ꎬ１６]ꎮ 本试验中在植株发育前期双主效基因能

提供很强的控制力ꎬ但随着生长发育ꎬ主基因逐渐被

抑制ꎬ进而使节间长受到更多因素的影响ꎮ 截至目

前只克隆到南瓜上一个关于株高的 ｃｍｖ１ 基因ꎬ该基

因被证明与 ＮＡＤＰＨ 酶有关[１０]ꎬ但从本试验来看发

育逆转的机制肯定不止这一个酶在起作用ꎬ进一步

的研究应该采用一种动态的、连续调查的方法ꎬ以
ＲＮＡ 时空表达差异为切入点ꎬ以便进一步明确株高

发育逆转的机制ꎮ

与西葫芦和南瓜相比ꎬ笋瓜的节间长表现出一

种动态变化的过程ꎬ这无疑为选育笋瓜短蔓品种提

出更高要求ꎬ对于短蔓品种的选育必须观察到至少

１５ 节位以后ꎬ而且笋瓜的节间长很可能是一种属于

环境敏感型性状ꎮ 因此ꎬ在短蔓型笋瓜的栽培中还

应考虑环境的作用ꎮ
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