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　 　 摘要：以高抗 ＣＭＶ 的烤烟品种台烟 ８ 号为母本（Ｐ１），以高感 ＣＭＶ 的烤烟品种 ＮＣ８２ 为父本（Ｐ２），在 ２ 个不同的时间环境

下构建 Ｐ１、Ｐ２、Ｆ１和 Ｆ２ ４ 个世代群体，在植株不同生长时期进行 ＣＭＶ 病害鉴定。 运用植物数量性状“主基因 ＋ 多基因”混合遗

传模型分析方法对该世代群体的 ＣＭＶ 抗性进行联合分析。 结果表明，在温室环境中，苗期和成株期鉴定 ＣＭＶ 抗性遗传都符

合 Ｅ１ 模型，即由 ２ 对加性⁃显性⁃上位性主基因 ＋ 加性⁃显性多基因混合控制，主基因遗传率分别是 ３７． １１％ 、５７． ７６％ ；在大田

环境中，苗期抗性鉴定符合加性⁃显性⁃上位性多基因模型（Ｃ０），多基因遗传率为 ２６． ８６％ ，而成株期鉴定属于 ２ 对主基因 ＋ 多

基因模型（Ｅ２），主基因遗传率为 ３６． ５７％ 。 研究表明，由于植物抗性基因的表达具有时空性，台烟 ８ 号对 ＣＭＶ 的抗性遗传在

不同的时间和环境具有一定的差异；但随着植株的生长，抗性遗传趋于稳定，在成株期时，２ 个不同的环境均表现为 ２ 对主基

因 ＋ 多基因控制，所以对烤烟 ＣＭＶ 抗性品种选育和改良要以主基因为主，同时注重环境的影响。
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　 ６ 期 陈小翠等：烤烟 ＣＭＶ 抗性的主基因 ＋多基因混合遗传模型分析
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　 　 黄瓜花叶病毒（ＣＭＶ，ｃｕｃｕｍｂｅｒ ｍｏｓａｉｃ ｖｉｒｕｓ）是
雀麦花叶病毒科 （ Ｂｒｏｍｏｖｉｒｉｄａｅ） 黄瓜花叶病毒属

（Ｃｕｃｕｍｏｖｉｒｕｓ）典型成员［１］，其寄主范围广泛，能侵

染 ８００ 多种植物［２］，是世界上最流行的植物病毒之

一，也是目前研究最多、对植物危害最严重的植物病

毒之一。 烟草感染 ＣＭＶ 病毒后，致使烤后烟叶颜色

不均匀，化学成分失调，内在质量下降，严重影响了

烟草的产量和品质。 烟草 ＣＭＶ 的防治途径主要有

切断蚜传环节和病毒繁殖过程，铲除感染植物，抑制

载体的活动以及利用抗病品种等。 但是由于 ＣＭＶ
具有非常广泛的寄主范围，并且具有蚜传的低专化

性，已知的 ＣＭＶ 抗性基因仅存在于少数植物种类

中，抗病基因不易利用等原因，有效防治 ＣＭＶ 的危

害仍然存在一定困难。 因此，明确烟草 ＣＭＶ 抗性遗

传规律，采取合理的育种方法选育、发掘抗病烟草种

质是解决烟草 ＣＭＶ 危害的有效手段。
主基因 ＋多基因混合遗传模型是植物数量性状

研究的通用模型，盖钧镒等［３］ 在此基础上发展了一

套适合植物遗传分析的分析方法，该方法已经广泛

应用于玉米、小麦、水稻、大豆、番茄、黄瓜、甜瓜、菊
花等作物的遗传分析［４⁃１１］。 在烟草中，株高［１２⁃１３］、叶
数和叶面积［１４］、黑胫病抗性［１５］、青枯病抗性［１６］、烟
碱含量［１７］、钾含量［１８］、叶绿素含量［１９］、易烤性［２０⁃２１］

等数量性状的遗传效应研究也有报道。
台烟 ８ 号作为 ＣＭＶ 高抗种质材料在 ＣＭＶ 抗性

研究中已屡见报道，但是其抗性究竟是由隐性单基

因控制还是多基因互作却未有定论［２２⁃２３］，因此设计

多环境、多生长期对其从时空表达进行探讨非常必

要。 本研究通过人工摩擦接种的方法对试验材料进

行 ＣＭＶ 接种，然后进行病情等级调查分析，研究其

在不同环境、不同生育时期的遗传规律和遗传效力，
揭示烤烟 ＣＭＶ 抗性遗传模式，为烟草 ＣＭＶ 抗性品

种培育奠定基础。

１　 材料与方法

１． １　 供试材料

供试材料为保存于国家烟草中期库的高抗

ＣＭＶ 烤烟品种台烟 ８ 号和高感 ＣＭＶ 烤烟品种

ＮＣ８２，经多年栽培鉴定，性状表现稳定。 ２０１１ 年夏

季选取台烟 ８ 号作母本（Ｐ１）、ＮＣ８２ 作父本（Ｐ２）进
行杂交，获得 Ｆ１；２０１２ 年夏播种 Ｆ１，经套袋自交，获

得 Ｆ２分离世代。 在 ２０１２ 年冬季和 ２０１３ 年春季分别

构建 Ｐ１、Ｐ２、Ｆ１和 Ｆ２遗传分析群体。
用于接种鉴定烟草 ＣＭＶ 毒源为 ＣＭＶ⁃Ｃ（普通

株系），由中国农业科学院烟草所病虫害测报综合

防治研究中心分离提纯，接种到枯斑三生（ Ｓａｍｓｕｎ
ＮＮ）幼苗上繁殖保存。 为了防止保存期病毒致病性

发生变异，在使用前 １５ ｄ 转接到无毒枯斑三生烟苗

上复壮一次，备用。
１． ２　 试验方法

１． ２． １　 育苗 　 按照烟草托盘育苗方法和植物病毒

研究的要求进行育苗：将种子用 ０． １％ ＡｇＮＯ３ 处理

１０ ｍｉｎ，清水冲洗并晾干，然后播种到 ２５ ｃｍ × １５ ｃｍ
的塑料盘内；待烟苗长至 ２ ～ ３ 叶期，假植于 ５０ 孔联

体聚乙烯塑料托盘内（３０ ｃｍ × ２０ ｃｍ，圆锥形孔高

９ ｃｍ，孔径 ６ ｃｍ，底部小孔径 １ ｃｍ）。 ２０１２ 年冬季进

行温室病害调查，２０１３ 年春季进行大田病害调查。
１． ２． ２　 ＣＭＶ 毒源准备 　 取经过复壮的携带 ＣＭＶ
病毒的枯斑三生烟叶于研钵中，加少许石英砂和磷酸

缓冲液（３９％ ＮａＨ２ ＰＯ４ · ２Ｈ２ Ｏ ＋ ６１％ Ｎａ２ ＨＰＯ４ ·
１２Ｈ２Ｏ），研磨充分，双层纱布过滤，然后按终体积比

为 １∶ ５ 加入磷酸缓冲液定容。
１． ２． ３ 　 ＣＭＶ 接种 　 当烟苗处于 ４ ～ ５ 片真叶期

时，选择充分展开的第 ４ ～ ５ 真叶，在叶面上均匀撒

４００ ～ ５００ 目的石英砂，用脱脂棉球蘸取病毒水溶液

轻轻摩擦 １ ～ ２ 遍，然后立即用水冲洗叶面。 在第 １
次接种 ３ ｄ 后进行第 ２ 次摩擦接种，每次接种力度

保持一致。
１． ２． ４ 　 ＣＭＶ 病情调查 　 分别在第 ２ 次接种后

１４ ～ ２０ ｄ、５０ ～ ６０ ｄ 进行苗期和成株期 ＣＭＶ 病害调

查，并计算病情指数。 依据烟草病虫害分级及调查

方法 ＧＢ ／ Ｔ ２３２２２—２００８ 进行，病毒病分级标准以株

为单位，分 ０ 级（全株无病）、１ 级（心叶明脉或轻微

花叶，病株无明显矮化）、３ 级（１ ／ ３ 叶片花叶但不变

形，或病株矮化为正常株高的 ３ ／ ４ 以上）、 ５ 级

（１ ／ ３ ～ １ ／ ２ 叶片花叶，或少数叶片变性，或主脉坏

死，植株矮化为正常株高的 ２ ／ ３ ～ ３ ／ ４）、７ 级（１ ／ ２ ～
２ ／ ３ 叶片花叶，或变形，或主侧脉坏死，或植株矮化

为正常株高的 １ ／ ２ ～ ２ ／ ３）、９ 级（全株叶片花叶，严
重变形或坏死，病株矮化为正常株高的 １ ／ ２ 以上）
共 ６ 个级别。

病情指数 ＝ １００ × ∑（各级病叶数 × 各级代表

９７２１
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值） ／ （调查总叶数 × 最高级代表值）。 群体抗性分

类标准。 免疫：病情指数等于 ０，无侵染；高抗：０ ＜
病情指数≤１５；中抗：１５ ＜病情指数≤３０；中感：３０ ＜
病情指数≤５０；高感：５０ ＜病情指数≤１００。
１． ３　 数据分析

采用植物数量性状主基因 ＋多基因混合遗传模

型多世代联合分析方法，对本研究的 ＣＭＶ 抗性调查

数据进行分析，采用最大似然法和 ＩＥＣＭ（ ｉｔｅｒａｔｅｄ
ｅｘｐｅｃｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎａｌ ｍａｘｉｍｉｚａｔｉｏｎ） 估计各世

代、各成分分布的参数，然后通过 ＡＩＣ（Ａｋａｉｋｅ′ｓ ｉｎ⁃
ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ）值选择最佳候选模型，同时进行

Ｕ２
１、Ｕ２

２、Ｕ２
３、Ｓｍｉｒｎｏｖ（ ｎＷ２）和 Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ（Ｄｎ）适合性

检验，根据检验结果选择最优遗传模型。 采用最小

二乘法从最优遗传模型的各成分分布参数估计各基

因效应值，分析各组合的遗传效应。 通过亲本和 Ｆ１

提供环境误差方差的无偏估计，可估计误差方差

σ２，群体分布方差 σ２
ｆ ，群体表型方差 σ２

ｐ，通过以下公

式计算可得到主基因和多基因的遗传方差（ σ２
ｍｇ、

σ２
ｐｇ）和遗传率（ｈ２

ｍｇ、ｈ２
ｐｇ）。

σ２
ｍｇ ＝ σ２

ｐ － σ２
ｆ ；ｈ２

ｍｇ ＝ σ２
ｍｇ ／ σ２

ｐ

σ２
ｐｇ ＝ σ２

ｆ － σ２；ｈ２
ｐｇ ＝ σ２

ｐｇ ／ σ２
ｐ

２　 结果与分析

２． １　 ＣＭＶ 发病情况统计

各世代 ＣＭＶ 病情指数分布见表 １。 Ｐ１ 的病级

分布集中在 ０ 级和 １ 级，其病情指数在 ２ 个环境中

均小于 １０，表现高抗。 Ｐ２ 的病级分布集中于 ３ ～ ９
级，其病情指数在 ２ 个环境中均高于 ６０，表现高感。
Ｆ１的病情指数在 ２ 个环境中均在 ２５ ～ ３１ 之间，介于

两亲本之间，且无 ０ 级完全抗病植株存在，表现为感

病，初步推测出台烟 ８ 号对 ＣＭＶ 的抗性由隐性基因

控制。 Ｆ２的病情指数为 ３０ 左右，和 Ｆ１较为接近，但
稍有差异。 对 ２ 个环境下不同生长时期的 Ｆ２ 分离

群体的病情进一步分析发现，其病级集中分布于 １
级、３ 级和 ５ 级，少数分布在 ０ 级、７ 级和 ９ 级，呈较

明显的单峰偏态分布。 并且，在植株的不同生长时

期和不同生长环境下其病情指数略有差异，表现为

成株期比苗期略有增加。

表 １　 各世代 ＣＭＶ 病情指数分布

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ＣＭＶ ｄｉｓｅａｓｅ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｅａｃｈ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ

环境

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ
统计时间

Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｔｉｍｅ
世代

Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ

病级分布

Ｄｉｓｅａｓｅ ｌｅｖｅｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

０ １ ３ ５ ７ ９

总数

Ｔｏｔａｌ
病情指数

Ｄｉｓｅａｓｅ ｉｎｄｅｘ
标准差

ＳＤ

温室

Ｇｒｅｅｎ ｈｏｕｓｅ
苗期

Ｓｅｅｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ

成株期

Ａｄｕｌｔ ｓｔａｇｅ

Ｐ１ ６ ４ ２ ０ ０ ０ １２ ９． ２６ ２． ３１

Ｐ２ ０ ０ ３ ３ ３ ３ １２ ６６． ６７ １． ４１

Ｆ１ ０ ８ ９ ２ ０ ０ １９ ２６． ３２ ３． ８５

Ｆ２ １２ ８９ １０５ ３４ ６ ２ ２４８ ２８． ４１ ４０． ９０

Ｐ１ ７ ３ ２ ０ ０ ０ １２ ８． ３３ ２． ５２

Ｐ２ ０ ０ ２ ４ ２ ４ １２ ７０． ３７ １． ６３

Ｆ１ ０ ９ １０ １ ０ ０ ２０ ２４． ４４ ４． ３８

Ｆ２ １４ ７８ １０１ ２３ １５ ５ ２３６ ３０． ４１ ３６． ４６

大田

Ｆｉｅｌｄ
苗期

Ｓｅｅｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ

成株期

Ａｄｕｌｔ ｓｔａｇｅ

Ｐ１ １１ ６ ３ ０ ０ ０ ２０ ８． ３３ ４． ０７

Ｐ２ ０ ０ ４ ９ ５ ２ ２０ ６１． １１ ３． １４

Ｆ１ ０ １０ １４ ３ １ ０ ２８ ２９． ３７ ５． ４１

Ｆ２ １３ ５８ ９５ １７ ５ ２ １９０ ２８． １３ ３３． ８１

Ｐ１ １０ ７ ３ ０ ０ ０ ２０ ８． ８９ ３． ９０

Ｐ２ ０ ０ ４ ８ ４ ２ １８ ６０． ４９ ２． ７７

Ｆ１ ０ ９ １５ ３ １ ０ ２８ ３０． １６ ５． ５６

Ｆ２ １３ ４９ ９６ １７ ７ ３ １８５ ２９． ９１ ３２． ７３

２． ２　 烤烟 ＣＭＶ 抗性主基因 ＋多基因遗传分析

２． ２． １　 遗传模型 　 用主基因 ＋ 多基因混合遗传

模型的多世代联合分析法对本试验 ４ 个世代的

ＣＭＶ 病情指数进行分析，通过 ＩＥＣＭ 算法，获得 １

０８２１
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对主基因（Ａ） 、２ 对主基因（Ｂ） 、多基因（ Ｃ） 、１ 对

主基因 ＋ 多基因（Ｄ）和 ２ 对主基因 ＋ 多基因（ Ｅ）
共 ５ 类 ２４ 种遗传模型的极大似然函数值（ Ｍａｘ⁃

ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ⁃ｖａｌｕｅ） 和 ＡＩＣ 值 （表 ２ ） 。 根据 ＡＩＣ 准

则，在备选遗传模型中，ＡＩＣ 值最小者为标准确

定备选模型。

表 ２　 各遗传模型极大似然值和 ＡＩＣ 值

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ＡＩＣ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｎｅｔｉｃ ｍｏｄｅｌｓ

模型

Ｍｏｄｅｌ

温室 Ｇｒｅｅｎ ｈｏｕｓｅ 大田 Ｆｉｅｌｄ

苗期 Ｓｅｅｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ 成株期 Ａｄｕｌｔ ｓｔａｇｅ 苗期 Ｓｅｅｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ 成株期 Ａｄｕｌｔ ｓｔａｇｅ

极大似然值

Ｍａｘ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ
ｖａｌｕｅ

ＡＩＣ 值

ＡＩＣ ｖａｌｕｅ

极大似然值

Ｍａｘ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ
ｖａｌｕｅ

ＡＩＣ 值

ＡＩＣ ｖａｌｕｅ

极大似然值

Ｍａｘ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ
ｖａｌｕｅ

ＡＩＣ 值

ＡＩＣ ｖａｌｕｅ

极大似然值

Ｍａｘ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ
ｖａｌｕｅ

ＡＩＣ 值

ＡＩＣ
ｖａｌｕｅ

Ａ１ － ５６８． ０３ １１４８． ０６ － ５６３． ９０ １１３９． ８１ － ４９５． ７０ １００３． ３９ － ４８９． ６６ ９９１． ３２

Ａ２ － ５７７． ８０ １１６５． ６０ － ５８７． ８３ １１８５． ６６ － ５００． ８２ １００４． ９７ － ４９４． ９６ ９９９． ９３

Ａ３ － ５７７． ８８ １１６５． ７５ － ５７９． ０５ １１６８． １１ － ５０５． ４２ １００６． ９７ － ５００． ５０ １０１１． ０１

Ａ４ － ５９１． ７０ １１９３． ４１ － ６０３． ９５ １２１７． ９０ － ５１９． ５９ １０１１． ６５ － ５１２． ３２ １０３４． ６４

Ｂ１ － ５５７． ９９ １１３７． ９８ － ５５６． ３４ １１３４． ６９ － ４８１． ２６ １０２０． ８３ － ４８０． ３５ ９８２． ７０

Ｂ２ － ５６３． ８８ １１４１． ７６ － ５６２． １３ １１３８． ２６ － ４９０． ８１ １０４９． １７ － ４８６． ０５ ９８６． ０９

Ｂ３ － ５７２． ２９ １１５４． ５９ － ５８３． ０５ １１７６． １１ － ４９４． ５１ ９７５． ９０ － ４９０． ３０ ９９０． ６１

Ｂ４ － ５７２． ２９ １１５２． ５９ － ５８３． ０５ １１７４． １１ － ４９４． ５１ ９８０． ６４ － ４９０． ３０ ９８８． ６１

Ｂ５ － ５６７． ２２ １１４４． ４３ － ５６５． ７３ １１４１． ４７ － ４９８． ４９ ９８０． ８２ － ４９４． ６４ ９９９． ２７

Ｂ６ － ５６７． ２２ １１４２． ４３ － ５７１． ３２ １１５０． ６４ － ４９８． ４９ ９８４． ５３ － ４９４． ６９ ９９７． ３９

Ｃ０ － ５６５． ８０ １１４３． ５９ － ５７７． ６８ １１６７． ３６ － ４８９． ７７ ９８６． １２ － ４８８． ００ ９８７． ９９

Ｃ１ － ５６６． ７１ １１４３． ４１ － ５７７． ８１ １１６５． ６２ － ４９１． ０５ ９８７． ００ － ４８８． ５０ ９８７． ００

Ｄ０ － ５６０． ７３ １１３７． ４６ － ５６０． ４６ １１３６． ９１ － ４８７． ５８ ９８８． １２ － ４８４． ５０ ９８５． ００

Ｄ１ － ５６１． ４６ １１３６． ９３ － ５６０． ８５ １１３５． ７１ － ４８８． ５０ ９９０． ２５ － ４８４． ５４ ９８３． ０９

Ｄ２ － ５６６． ７１ １１４５． ４２ － ５７７． ８２ １１６７． ６３ － ４９１． ０６ ９９１． ００ － ４８８． ５０ ９８９． ０１

Ｄ３ － ５６６． ７１ １１４５． ４１ － ５７７． ８１ １１６７． ６２ － ４９１． ０６ ９９１． １７ － ４８８． ５０ ９８９． ００

Ｄ４ － ５６６． ７１ １１４５． ４１ － ５７７． ８１ １１６７． ６２ － ４９１． ０６ ９９１． ５４ － ４８８． ５０ ９８９． ００

Ｅ０ － ５５６． ８８ １１３７． ７６ － ５５３． ４８ １１３０． ９６ － ４７８． ３２ ９９２． １１ － ４７２． ６５ ９６９． ３１

Ｅ１ － ５５７． ００ １１３２． ００ － ５５４． ５６ １１２７． １３ － ４７８． ９５ ９９４． １１ － ４７３． ５２ ９６５． ０３

Ｅ２ － ５６１． ４７ １１３２． ９３ － ５６０． ８５ １１３１． ７１ － ４８８． ５０ ９９４． １１ － ４８４． ５５ ９７９． ０９

Ｅ３ － ５６６． ７１ １１３９． ４３ － ５７７． ８２ １１６１． ６３ － ４９１． ０６ ９９４． １２ － ４８８． ５０ ９８３． ０１

Ｅ４ － ５６６． ７１ １１３７． ４３ － ５７７． ８２ １１５９． ６３ － ４９１． ０６ ９９５． ６１ － ４８８． ５０ ９８１． ０１

Ｅ５ － ５６７． ３２ １１４０． ６４ － ５７７． ９６ １１６１． ９３ － ４９２． １２ ９９７． ０１ － ４８９． ０３ ９８４． ０５

Ｅ６ － ５６１． ９１ １１２７． ８３ － ５６６． ８７ １１３７． ７３ － ４８８． ４１ ９９９． ０１ － ４８４． ７６ ９７３． ５２

　 　 在温室中，苗期病情调查统计分析显示，ＡＩＣ 值

较低的是：Ｅ６、Ｅ１、Ｅ２ 和 Ｄ０ 共 ４ 个模型，其 ＡＩＣ 值

分别是：１１２７． ８３、１１３２． ００、１１３２． ９３、１１３７． ４６，初步

选取这 ４ 个模型作为本试验品种的适合性模型。 在

成株期进行病情调查分析，ＡＩＣ 值较低的是Ｅ１、Ｅ０、
Ｅ２ 和 Ｂ１ 共 ４ 个模型，其 ＡＩＣ 值分别是１１２７． １３、
１１３０． ９６、１１３１． ７１、１１３４． ６９，初步选取这 ４ 个模型作

为本试验品种的适合性模型。

在大田中，苗期病情调查统计分析显示，ＡＩＣ 值

较为相近，选取数值较低的 Ｂ３、Ｂ４、Ｂ５、Ｂ６ 和 Ｃ０ 共

５ 个模型作为本试验品种的适合性模型，其 ＡＩＣ 值

分别是 ９７５． ９０、９８０． ６４、９８０． ８２、９８４． ５３、９８６． １２。 在

成株期进行 ＣＭＶ 病情调查分析，ＡＩＣ 值较低的是

Ｅ１、Ｅ０、 Ｅ６ 和 Ｅ２ 共 ４ 个模型，其 ＡＩＣ 值分别是

９６５． ０３、９６９． ３１、９７３． ５２、９７９． ０９，初步选取这 ４ 个模

型作为本试验品种的适合性模型。
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　 　 对以上备选模型，进行 Ｕ２
１、Ｕ２

２、Ｕ２
３、ｎＷ２ 和 Ｄｎ

适合性检验（表 ３ ～ 表 ６） ，选择统计量达到显著

水平个数最少的模型作为最优模型。 统计结果

表明，温室中，苗期 ＣＭＶ 抗性最优模型显著分析

显示，Ｅ６ 和 Ｅ２ 模型均有 ４ 个统计量与该模型的

差异达到显著水平，Ｄ０ 和 Ｅ１ 有 ３ 个统计量与该

模型的差异达到显著水平，采用 ＡＩＣ 值最小原

则，确定 Ｅ１ 模型为最优模型；成株期 ＣＭＶ 抗性

最优模型显著分析，Ｅ１、Ｅ０、Ｅ２、Ｂ１ ４ 个模型均有

３ 个统计量与该模型的差异达到显著水平，选择

ＡＩＣ 最低的 Ｅ１ 模型作为最优模型。 大田苗期

ＣＭＶ 抗性基因最优模型显著分析中，Ｂ３、Ｂ４、Ｂ５
和 Ｂ６ 模型均有 ５ 个或 ５ 个以上的统计量与该模

型的差异达到显著水平，而 Ｃ０ 模型只有 ３ 个统

计量与该模型的差异达到显著水平，确定 Ｃ０ 模

型为最优模型；而成株期 ＣＭＶ 抗性最优模型显

著分析发现，Ｅ２ 模型有 ３ 个统计量与该模型的

差异达到显著水平，是备选的 ４ 个模型中达到显

著性差异最少的，选择 Ｅ２ 模型作为最优模型。

表 ３　 温室苗期备选模型的适合性检验

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆｉｔｎｅｓｓ ｔｅｓｔ ｏｆ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｍｏｄｅｌｓ ａｔ ｓｅｅｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ ｉｎ ｇｒｅｅｎ ｈｏｕｓｅ

模型

Ｍｏｄｅｌ
世代

Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ
Ｕ２

１ Ｕ２
２ Ｕ２

３ ｎＷ２ Ｄｎ

Ｅ６ Ｐ１ ０． ０７７（０． ７８０９） 　 ０． ００１（０． ９８１８） １． ３６６（０． ２４２５） ０． ２０７（ ＞ ０． ０５） ０． ３１３８（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ０９８（０． ７５３７） 　 １． ４１８（０． ２３３８） １２． ５８５（０． ０００４）∗ ０． ２９６２（ ＞ ０． ０５） ０． ３２６４（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ５０８（０． ４７６０） 　 ０． ７０７（０． ４００４） ０． ３６３（０． ５４６６） ０． ４１３（ ＞ ０． ０５） ０． ３４５９（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ２ ０． ８２２（０． ３６４７） 　 ０． ９６９（０． ３２４９） ０． １８２（０． ６６９４） ２． ７８１７（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２２４４（ ＜ ０． ０５）∗

Ｅ１ Ｐ１ ０． １８４（０． ６６７６） ０． ４３７（０． ５０８７） ０． ９６１（０． ３２６８） ０． ２３７２（ ＞ ０． ０５） ０． ２９８０（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ００５（０． ９４４３） 　 ０． ５８３（０． ４４５０） １１． ０６２（０． ０００９）∗ ０． ２６４（ ＞ ０． ０５） ０． ２８０４（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ０８２（０． ７７４０） 　 ０． ０５８（０． ８１００） ０． ０２３（０． ８８０３） ０． ３４５７（ ＞ ０． ０５） ０． ２５９０（ ＞ ０． ０５）

Ｆ２ ０． ０６１（０． ８０５５） 　 ０． ００１（０． ９７８２） ０． ７１３（０． ３９８４） ２． ９０１２（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２３６８（ ＜ ０． ０５）∗

Ｅ２ Ｐ１ ０． ０６７（０． ７９５９） 　 ０． ００６（０． ９３９４） １． ７０４（０． １９１７） ０． ２１４（ ＞ ０． ０５） ０． ３１９３（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ０８７（０． ７６７７） 　 １． ２４５（０． ２６４６） １１． ０１３（０． ０００９）∗ ０． ２６９７（ ＞ ０． ０５） ０． ３１１６（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ４２５（０． ５１４５） 　 ０． ４７４（０． ４９０９） ０． ０５３（０． ８１７６） ０． ３８５４（ ＞ ０． ０５） ０． ３３１６（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ２ ０． ６１１（０． ４３４３） 　 ０． ５５７（０． ４５５４） ０． ００２（０． ９６６６） ２． ８２２６（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２３０３（ ＜ ０． ０５）∗

Ｄ０ Ｐ１ ０． ０８９（０． ７６５９） 　 ０． ３０８（０． ５７８８） １． １４０（０． ２８５６） ０． ２２６（ ＞ ０． ０５） ０． ２８４４（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ０００（１． ００００） 　 ０． ６８７（０． ４０７２） １０． ９９０（０． ０００９）∗ ０． ２６２４（ ＞ ０． ０５） ０． ２６９５（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ０１１（０． ９１４６） 　 ０． ００５（０． ９４４７） ０． ０１９（０． ８９０２） ０． ３４１２（ ＞ ０． ０５） ０． ２７０９（ ＞ ０． ０５）

Ｆ２ ０． ２２５（０． ６３５５） 　 ０． ２３１（０． ６３１０） ０． ００７（０． ９３２１） ２． ７７７２（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２２３４（ ＜ ０． ０５）∗

Ｕ２
１、Ｕ２

２、Ｕ２
３栏括号内数字为 Ｐ（Ｈ０）；ｎＷ２（Ｐ ＜ ０． ０５）的临界值为 ０． ４６１；Ｄｎ（Ｐ ＜ ０． ０５）为 Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｗ 检验；∗表示达到显著水平，下同

Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ Ｕ２
１，Ｕ２

２ ａｎｄ Ｕ２
３ ｃｏｌｕｍｎ ｍｅａｎｓ Ｐ（Ｈ０）． Ｔｈｅ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｎＷ２（Ｐ ＜ ０． ０５）ｉｓ ０． ４６１． Ｄｎ（Ｐ ＜ ０． ０５）ｍｅａｎ Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ ｔｅｓｔ ｓｔａｔｉｓｔｉｃ ａｎｄ ∗

ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ，ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｂｅｌｏｗ

２８２１



　 ６ 期 陈小翠等：烤烟 ＣＭＶ 抗性的主基因 ＋多基因混合遗传模型分析

表 ４　 温室成株期备选模型的适合性检验

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｆｉｔｎｅｓｓ ｔｅｓｔ ｏｆ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｍｏｄｅｌｓ ａｔ ａｄｕｌｔ ｓｔａｇｅ ｉｎ ｇｒｅｅｎ ｈｏｕｓｅ

模型 Ｍｏｄｅｌ 世代 Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ Ｕ２
１ Ｕ２

２ Ｕ２
３ ｎＷ２ Ｄｎ

Ｅ１ Ｐ１ ０． ６４５（０． ４２１７） ０． ８０３（０． ３７０２） ０． ２２３（０． ６３６５） ０． ３２９８（ ＞ ０． ０５） ０． ３４１６（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ０７６（０． ７８３３） ０． ５２２（０． ４６９９） １５． ６４６（０． ０００１）∗ ０． ３６６７（ ＞ ０． ０５） ０． ３７６９（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ４３７（０． ５０８６） ０． ３３１（０． ５６５３） ０． ０６８（０． ７９４８） ０． ４２５３（ ＞ ０． ０５） ０． ３０９３（ ＞ ０． ０５）

Ｆ２ ０． ０１４（０． ９０７２） ０． ０７４（０． ７８５６） ０． ４０５（０． ５２４６） ２． ５８７３（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２４９８（ ＜ ０． ０５）∗

Ｅ０ Ｐ１ ０． １５０（０． ６９８９） ０． ３４９（０． ５５４７） ０． ７４７（０． ３８７３） ０． ２７５２（ ＞ ０． ０５） ０． ３０２８（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ００５（０． ９４４０） ０． ７７６（０． ３７８４） １４． ４０１（０． ０００１）∗ ０． ３４１７（ ＞ ０． ０５） ０． ３４９２（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ００７（０． ９３４８） ０． ００２（０． ９６７８） ０． ０２４（０． ８７６６） ０． ３９２４（ ＞ ０． ０５） ０． ２８２３（ ＞ ０． ０５）

Ｆ２ ０． ００４（０． ９５２０） ０． ０３５（０． ８５１６） ０． ９６３（０． ３２６４） ２． ６４４６（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２４９６（ ＜ ０． ０５）∗

Ｅ２ Ｐ１ ０． ５７４（０． ４４８６） ０． ７９９（０． ３７１３） ０． ４１１（０． ５２１３） ０． ３２４３（ ＞ ０． ０５） ０． ３３２８（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ０６９（０． ７９２２） ０． ４６８（０． ４９４０） １４． １１１（０． ０００２）∗ ０． ３４３９（ ＞ ０． ０５） ０． ３６７３（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ４１６（０． ５１８８） ０． ３９３（０． ５３０６） ０． ０００（０． ９９２５） ０． ４１３（ ＞ ０． ０５） ０． ２９９５（ ＞ ０． ０５）

Ｆ２ ０． ０２６（０． ８７２３） ０． ０５０（０． ８２３３） ０． ０７３（０． ７８６５） ２． ５６４８（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２５０５（ ＜ ０． ０５）∗

Ｂ１ Ｐ１ １． ３８５（０． ２３９３） １． ４３２（０． ２３１４） ０． ０５２（０． ８１８９） ０． ４０８２（ ＞ ０． ０５） ０． ３６８６（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ０００（０． ９８５３） ０． ８６０（０． ３５３８） １３． ２３５（０． ０００３）∗ ０． ３２３（ ＞ ０． ０５） ０． ３３２９（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ００４（０． ９５００） ０． ００４（０． ９４８０） ０． ０００（０． ９８５６） ０． ３８４６（ ＞ ０． ０５） ０． ２７８８（ ＞ ０． ０５）

Ｆ２ ０． ００１（０． ９６９４） ０． ０２３（０． ８７９０） ０． ２１２（０． ６４５２） ２． ５８４９（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２４８８（ ＜ ０． ０５）∗

表 ５　 大田苗期备选模型的适合性检验

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｆｉｔｎｅｓｓ ｔｅｓｔ ｏｆ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｍｏｄｅｌｓ ａｔ ｓｅｅｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ ｉｎ ｆｉｅｌｄ

模型 Ｍｏｄｅｌ 世代 Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ Ｕ２
１ Ｕ２

２ Ｕ２
３ ｎＷ２ Ｄｎ

Ｂ３ Ｐ１ ０． １８５（０． ６６７４） ０． ０１２（０． ９１３８） ４． ３９７（０． ０３６０）∗ ０． ４３０１（ ＞ ０． ０５） ０． ３５４３（ ＜ ０． ０５）∗

Ｐ２ ２． ３２５（０． １２７３） ３． ２８６（０． ０６９９）∗ １． ８１１（０． １７８４） ０． ４５６５（ ＞ ０． ０５） ０． ３４４７（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ１ ０． ２４３（０． ６２２４） ０． １７５（０． ６７５８） ０． ０５５（０． ８１４３） ０． ４４８４（ ＞ ０． ０５） ０． ２６９３（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ２ １． ８７８（０． １７０５） ３． ４７４（０． ０６２４） ４． ６１０（０． ０３１８）∗ ２． ６８９１（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２８７１（ ＜ ０． ０５）∗

Ｂ４ Ｐ１ ０． １８８（０． ６６４４） ０． ０１１（０． ９１７１） ４． ３９５（０． ０３６０）∗ ０． ４３０２（ ＞ ０． ０５） ０． ３５４５（ ＜ ０． ０５）∗

Ｐ２ ２． ３１３（０． １２８３） ３． ２７３（０． ０７０４） １． ８１４（０． １７８０） ０． ４５５６（ ＞ ０． ０５） ０． ３４４３（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ１ ０． ２４３（０． ６２１８） ０． １７５（０． ６７５８） ０． ０５７（０． ８１２１） ０． ４４８５（ ＞ ０． ０５） ０． ２６９３（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ２ １． ８７７（０． １７０７） ３． ４７０（０． ０６２５） ４． ６０４（０． ０３１９）∗ ２． ６８８９（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２８７０（ ＜ ０． ０５）∗

Ｂ５ Ｐ１ １２． ９２７（０． ０００３）∗ ９． ４８２（０． ００２１）∗ ２． ５８５（０． １０７９） １． ６６８６（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ５５６２（ ＜ ０． ０５）∗

Ｐ２ ０． ２３４（０． ６２８５） ０． ５６９（０． ４５０６） １． ３０８（０． ２５２７） ０． ２６９１（ ＞ ０． ０５） ０． ２３９０（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ７． １１４（０． ００７６）∗ ７． ６７９（０． ００５６）∗ ０． ５７０（０． ４５０４） １． ０６３（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ４４１２（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ２ ０． ６３６（０． ４２５０） １． ７２０（０． １８９７） ４． ６５０（０． ０３１１）∗ ２． ５５１３（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２６７９（ ＜ ０． ０５）∗

Ｂ６ Ｐ１ １２． ９２５（０． ０００３）∗ ９． ４８３（０． ００２１）∗ ２． ５７９（０． １０８３） １． ６６８４（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ５５６２（ ＜ ０． ０５）∗

Ｐ２ ０． ２３７（０． ６２６４） ０． ５７３（０． ４４９１） １． ３０５（０． ２５３４） ０． ２６９２（ ＞ ０． ０５） ０． ２３９１（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ７． １１０（０． ００７７）∗ ７． ６７２（０． ００５６）∗ ０． ５６６（０． ４５１７） １． ０６２５（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ４４１１（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ２ ０． ６３９（０． ４２４２） １． ７２４（０． １８９１） ４． ６５６（０． ０３１０）∗ ２． ５５１５（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２６７９（ ＜ ０． ０５）∗

Ｃ０ Ｐ１ ０． １０６（０． ７４４３） ０． ６５６（０． ４１８１） 　 ３． ９０３（０． ０４８２）∗ ０． ４４５３（ ＞ ０． ０５） ０． ３０６４（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ０５５（０． ８１４８） ０． ００４（０． ９４７６） 　 １． ３６８（０． ２４２１） ０． ２６１３（ ＞ ０． ０５） ０． ２８２１（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． １０６（０． ７４４４） ０． １１０（０． ７４００） 　 ０． ００４（０． ９４８３） ０． ４２６６（ ＞ ０． ０５） ０． ２６１９（ ＞ ０． ０５）

Ｆ２ ０． ５５４（０． ４５６５） １． ０９２（０． ２９６１） 　 １． ６８０（０． １９５０） ２． ５８１７（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２６２９（ ＜ ０． ０５）∗
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表 ６　 大田成株期备选模型的适合性检验

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｆｉｔｎｅｓｓ ｔｅｓｔ ｏｆ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｍｏｄｅｌｓ ａｔ ａｄｕｌｔ ｓｔａｇｅ ｉｎ ｆｉｅｌｄ

模型 Ｍｏｄｅｌ 世代 Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ Ｕ２
１ Ｕ２

２ Ｕ２
３ ｎＷ２ Ｄｎ

Ｅ１ Ｐ１ ０． ３９５（０． ５２９７） ０． ９３２（０． ３３４４） ２． ０３６（０． １５３６） ０． ４１５９（ ＞ ０． ０５） ０． ３１０６（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ２７２（０． ６０２３） ０． ００１（０． ９７３５） ３． ５５４（０． ０５９４） ０． ３０３４（ ＞ ０． ０５） ０． ３１８２（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ４４８（０． ５０３２） ０． ３４１（０． ５５９０） ０． ０６５（０． ７９８１） ０． ５０８７（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ３０１０（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ２ ０． １１４（０． ７３５６） ０． ０７６（０． ７８３１） ０． ０４３（０． ８３６４） ２． ６７５３（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２９２９（ ＜ ０． ０５）∗

Ｅ０ Ｐ１ ０． １２２（０． ７２７２） ０． ５９０（０． ４４２３） ２． ９６６（０． ０８５０） ０． ３９３１（ ＞ ０． ０５） ０． ２９２５（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ０９９（０． ７５２９） ０． ０１１（０． ９１８３） ２． ６５６（０． １０３２） ０． ２６６３（ ＞ ０． ０５） ０． ２９２７（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ０８８（０． ７６６９） ０． ０７８（０． ７７９９） ０． ００１（０． ９７５７） ０． ４７０６（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２７５３（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ２ ０． ０３５（０． ８５２１） ０． ０５２（０． ８２０４） ０． ０３４（０． ８５２７） ２． ７２１４（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２９２６（ ＜ ０． ０５）∗

Ｅ６ Ｐ１ ０． ００１（０． ９７９０） ０． ２４３（０． ６２１７） ３． ５０３（０． ０６１２） ０． ３７６１（ ＞ ０． ０５） ０． ３０３６（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ００５（０． ９４６２） ０． １０２（０． ７４９４） ２． ３６８（０． １２３８） ０． ２４９３（ ＞ ０． ０５） ０． ２６５４（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ０３０（０． ８６３６） ０． ０３１（０． ８６０７） ０． ００１（０． ９７０８） ０． ４６９０（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２９５５（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ２ ０． ５５５（０． ４５６１） １． ４２４（０． ２３２８） ３． ５５８（０． ０５９３） ２． ５４９３（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２７５５（ ＜ ０． ０５）∗

Ｅ２ Ｐ１ ０． ０５０（０． ８２２９） ０． ４７０（０． ４９３０） ３． ５１６（０． ０６０８） ０． ３９１（ ＞ ０． ０５） ０． ２９３５（ ＞ ０． ０５）

Ｐ２ ０． ０４９（０． ８２４２） ０． ０２４（０． ８７７９） ２． １７６（０． １４０２） ０． ２４９９（ ＞ ０． ０５） ０． ２８０８（ ＞ ０． ０５）

Ｆ１ ０． ０１８（０． ８９１８） ０． ０２６（０． ８７１５） ０． ０１４（０． ９０４４） ０． ４５９６（ ＞ ０． ０５） ０． ２７００（ ＜ ０． ０５）∗

Ｆ２ ０． ０９５（０． ７５８３） ０． ４１８（０． ５１８２） １． ９４０（０． １６３７） ２． ５３７３（ ＜ ０． ０５）∗ ０． ２６４１（ ＜ ０． ０５）∗

２． ２． ２　 遗传参数估算　 在温室中，苗期和成株期对

该组合的 ＣＭＶ 抗性分析都符合 ２ 对主基因加多基因

控制的 Ｅ１ 模型。 苗期表现为，第 １ 对主基因加性效

应为 －１． ０７，显性效应为 － ０． ９１，第 ２ 对主基因加性

效应为 － １． ０５，显性效应为 －０． ０３，加性 × 加性上位

性效应为 ０． ８８，加性 ×显性上位性效应为 ０． １９，显性

×加性上位性效应为 １． ０５，显性 ×显性上位性效应为

－０． １７，Ｆ２世代的主基因遗传率为 ３７． １１％，多基因遗

传率为 ０。 成株期表现为，第 １ 对主基因加性效应为

－１． ４８，显性效应为 － １． ０４，第 ２ 对主基因加性效应

为 － １． ４８，显性效应为 ０． ２７，加性 ×加性上位性效应

为 １． ０４，加性 × 显性上位性效应为０． １７，显性 × 加性

上位性效应为 １． ４８，显性 × 显性上位性效应为

－０． ８３，Ｆ２世代的主基因遗传率为５７． ７６％，多基因遗

传率为 ０（表 ７）。 从分析结果可以看出，从苗期到成

株期，主基因遗传效率显著增加，约增加 ２０． ６５％，２
对主基因的加性和显性效应也增加，基因之间的互作

关系也增强。
在大田中，苗期和成株期 ＣＭＶ 抗性鉴定存在一

定的差异，苗期 ＣＭＶ 抗性由多基因控制，符合 Ｃ０ 模

型，多基因遗传率为 ２６． ８６％。 在成株期抗性表现为

由 ２ 对加性⁃显性主基因加多基因控制，２ 对主基因之

间没有表现出互作关系，第 １ 对主基因加性效应为

－１． ４０，显性效应为 －１． ４１，第２ 对主基因加性效应为

－０． ０５，显性效应为 － ０． ０２，Ｆ２世代的主基因遗传率

为３６． ５７％，多基因遗传率为 ０（表 ８）。 苗期为病毒刚

侵染防御时期，植株的主效基因还未能被激发，表现

为多基因控制，而达到成株期时，经过病毒的诱导，植
株的主效抗性基因已经完全表达，发挥了重要的防御

抵抗作用。
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表 ７　 温室 ＣＭＶ 抗性指数 Ｅ１ 模型遗传参数估计值

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｓ ｏｆ ｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ＣＭＶ ｉｎｄｅｘ ｉｎ Ｅ１ ｍｏｄｅｌ ｉｎ ｇｒｅｅｎ ｈｏｕｓｅ

苗期 Ｓｅｅｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ 成株期 Ａｄｕｌｔ ｓｔａｇｅ

遗传参数

Ｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒ
估计值

Ｅｓｔｉｍａｔｅ
遗传参数

Ｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒ
估计值

Ｅｓｔｉｍａｔｅ
遗传参数

Ｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒ
估计值

Ｅｓｔｉｍａｔｅ
遗传参数

Ｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒ
估计值

Ｅｓｔｉｍａｔｅ

ｍ ２． ５８ σ２
ｐ ２． ９１ ｍ ２． ６４ σ２

ｐ ３． ８３

ｄａ － １． ０７ σ２ ２． ８１ ｄａ － １． ４８ σ２ ２． ６８

ｄｂ － １． ０５ σ２
ｆ １． ８３ ｄｂ － １． ４８ σ２

ｆ １． ６２

ｈａ － ０． ９１ σ２
ｍｇ １． ０８ ｈａ － １． ０４ σ２

ｍｇ ２． ２１

ｈｂ － ０． ０３ σ２
ｐｇ ０ ｈｂ ０． ２７ σ２

ｐｇ ０

ｉ ０． ８８ ｈ２
ｍｇ（％ ） ３７． １１ ｉ １． ０４ ｈ２

ｍｇ（％ ） ５７． ７６

ｊａｂ ０． １９ ｈ２
ｐｇ（％ ） ０ ｊａｂ ０． １７ ｈ２

ｐｇ（％ ） ０

ｊｂａ １． ０５ ｊｂａ １． ４８

ｌ － ０． １７ ｌ － ０． ８３

［ｄ］ － ０． ４６ ［ｄ］ ０． １８

［ｈ］ ０． ９８ ［ｈ］ １． ３４

ｍ：群体平均数；ｄａ、ｄｂ：主基因加性效应；ｈａ、ｈｂ：主基因显性效应；ｉ：加性 × 加性互作效应；ｊａｂ：加性 × 显性互作效应；ｊｂａ：显性 × 加性互作效应；

ｌ：显性 × 显性互作效应；［ｄ］：多基因加性效应；［ｈ］：多基因显性效应；σ２
ｐ：表型方差；σ２

ｆ ：分布方差；σ２
ｍｇ：主基因方差；σ２

ｐｇ：多基因方差；σ２：环境

方差；ｈ２
ｍｇ：主基因遗传率；ｈ２

ｐｇ：多基因遗传率，下同

ｍ：Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｍｅａｎ，ｄａ，ｄｂ：Ｍａｊｏｒ ｇｅｎｅｓ ａｄｄｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ，ｈａ，ｈｂ：Ｍａｊｏｒ ｇｅｎｅｓ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ，ｉ：Ａｄｄｉｔｉｖｅ × ａｄｄｉｔｉｖｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ，ｊａｂ：Ａｄｄｉｔｉｖｅ × ｄｏｍｉｎａｎｃｅ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ，ｊｂａ：Ｄｏｍｉｎａｎｃｅ × ａｄｄｉｔｉｖｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ，ｌ：Ｄｏｍｉｎａｎｃｅ × ｄｏｍｉｎａｎｃｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ，［ｄ］：Ｐｏｌｙｇｅｎｉｃ ａｄｄｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ，［ｈ］：Ｐｏｌｙｇｅｎｉｃ ｄｏｍｉｎａｎｔ

ｅｆｆｅｃｔ，σ２
ｐ：Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｖａｒｉａｎｃｅ，σ２

ｆ ：Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｖａｒｉａｎｃｅ，σ２
ｍｇ：Ｍａｊｏｒ ｇｅｎｅ ｖａｒｉａｎｃｅ，σ２

ｐｇ：Ｐｏｌｙｇｅｎｉｃ ｖａｒｉａｎｃｅ，σ２：Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｎｃｅ，ｈ２
ｍｇ：

Ｍａｊｏｒ ｇｅｎｅｓ ｈｅｒｉｔａｂｉｌｉｔｙ，ｈ２
ｐｇ：Ｐｏｌｙｇｅｎｉｃ ｈｅｒｉｔａｂｉｌｉｔｙ，ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｂｅｌｏｗ

表 ８　 大田 ＣＭＶ 成株期抗性指数 Ｅ２ 模型遗传参数估计值

Ｔａｂｌｅ ８　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｓ ｏｆ ｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ＣＭＶ ｉｎｄｅｘ ｉｎ
Ｅ２ ｍｏｄｅｌ ａｔ ａｄｕｌｔ ｓｔａｇｅ ｉｎ ｆｉｅｌｄ

遗传参数

Ｇｅｎｅｔｉｃ
ｐａｒａｍｅｔｅｒ

估计值

Ｅｓｔｉｍａｔｅ
遗传参数

Ｇｅｎｅｔｉｃ
ｐａｒａｍｅｔｅｒ

估计值

Ｅｓｔｉｍａｔｅ

ｍ ３． ０９ σ２
ｐ ３． １７

ｄａ － １． ４０ σ２ ２． ３２

ｄｂ － ０． ０５ σ２
ｆ ２． ０１１

ｈａ － １． ４１ σ２
ｍｇ １． １６

ｈｂ － ０． ０２ σ２
ｐｇ ０

［ｄ］ － ０． ８６ ｈ２
ｍｇ（％ ） ３６． ５７

［ｈ］ １． ０１ ｈ２
ｐｇ（％ ） ０

３　 讨论

近年来有关植物 ＣＭＶ 抗性遗传研究在辣椒上开

展较多，但由于所选用的亲本或群体材料、研究环境、
研究方法存在差异，研究结果也不尽相同［２４⁃２９］。
Ｇ． Ｒ． Ｏｒｔｅｇａ 等［２４］研究表明 Ｐｅｒｅｎｎｉａｌ 品种对 ＣＭＶ 的

抗性受多基因控制，且抗性是可以遗传的。 阎淑珍

等［２５］用 Ｈａｍｙｍａｎ 数量分析方法对 ５ 份具有 ＣＭＶ 抗

感差异的甜（辣）椒品种（系）进行了抗性遗传规律分

析，认为甜（辣）椒抗 ＣＭＶ 遗传为不完全显性遗传，并
符合加性⁃显性模型，以加性更为重要，可以认为控制

抗性的是一个显性基因组。 于喜燕等［２６］研究黄瓜花

叶病毒辣椒分离株（ＣＭＶ⁃Ｐ）抗性的遗传规律，结果显

示辣椒对 ＣＭＶ⁃Ｐ 的抗性至少受 ４ 对以上核基因控

制，具有数量性状遗传特点，抗性的回交效应显著，而
正反交效应不显著，辣椒对 ＣＭＶ⁃Ｐ 的抗性遗传经检

验符合加性⁃显性模型，主要受加性效应影响。 邹学

校等［２７］使用 Ｈａｙｍａｎ 双列杂交分析方法对辣椒 ＣＭＶ
抗性进行遗传参数估算，结果表明，其抗性遗传符合

加性⁃显性模型，Ｆ１对 ＣＭＶ 抗性是由纯合的显性基因

决定的。 吴小丽［２８］ 对辣椒苗期和成株期 ＣＭＶ 抗性

遗传研究发现，均符合由 ２ 对主基因控制的遗传模

型，在苗期是 Ｂ１ 模型，即主基因间表现为加性⁃显性⁃
上位性作用；在成株期是 Ｂ２ 模型。 姚明华等［２９］研究

发现辣椒对黄瓜花叶病毒株系 ＣＭＶ⁃ＨＢ 的抗性由多

基因控制，以加性效应为主。
在烟草上，ＣＭＶ 抗性遗传也有报道，Ｔ． Ｔｅｒｎｏｖｓｋｉｊ

等［３０］报道烟草 Ｉｍｍｕｎｅ ５８０ 对 ＣＭＶ 的抗性由隐性单

５８２１
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基因控制。 范静苑等［２２］通过 ２ 个抗感组合研究烟草

ＣＭＶ 抗性遗传规律，结果显示铁把子和台烟 ８ 号２ 个

抗病品种对 ＣＭＶ 的抗性均由 １ 对隐性基因控制。 但

是，目前更多研究认为烟草对 ＣＭＶ 的抗性由多基因

控制［３１⁃３２］。 魏颖颖等［３１］ 发现作物对 ＣＭＶ 的抗性属

于数量性状，即有多个微效抗病基因共同作用控制

ＣＭＶ 的感染和扩展，具有连续分布的特征且对环境

条件敏感，与植株生育期存在显著互作关系。 宋瑞

芳［３２］研究发现 ２ 个烟草抗感品种杂交组合 Ｆ１的防御

性酶活性、ＭＤＡ 含量等生理指标均介于两亲本之间，
说明烟草对 ＣＭＶ 的抗性为数量遗传。 本研究结果表

明烟草 ＣＭＶ 抗性由多基因控制，这与前人对辣椒上

ＣＭＶ 抗性研究的报道较为一致［２８⁃２９］。
本研究结果显示，在不同环境下 ＣＭＶ 抗性遗传

模型有所差异。 温室条件下，接种 ＣＭＶ 后苗期和成

株期鉴定都属于 ２ 对主基因 ＋ 多基因控制。 并且，
在成株期主基因遗传率显著高于苗期，基因互作关

系也越明显。 在大田条件下，苗期表现出多基因控

制，而成株期和温室表现一致，为 ２ 对主基因 ＋多基

因控制，却也略有差异，其原因笔者认为有以下 ２
点：第一，个体的发育过程是一系列基因按一定时空

顺序被激活或抑制的有序表达过程，植物基因表达

具有发育阶段特异性［３３⁃３５］，ＣＭＶ 抗性基因的表达可

以预测为多基因控制到主基因控制的过程，并且当

植株趋于成熟，主效基因作用越大，所以对 ＣＭＶ 种

质的选育应该更注重后期大田观察；第二，烟草

ＣＭＶ 发病与其发病环境的温度、湿度等气候因素和

品种、施肥、移栽期、毒源等密切有关［３６］，在大田苗

期进行 ＣＭＶ 遗传分析时，可能由于环境误差，致使

本应存在的主基因效应未被该模型检测出来，所以

在对种质材料进行选育过程中，要充分考虑环境因

素的影响。
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