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两个烟草赤星病抗源的遗传分析 
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司，山东 诸城 262200；3.云南省烟草公司楚雄州公司双柏县分公司，云南 双柏 675100）  

摘  要：以高抗赤星病烟草品种净叶黄（JYH）、Beinhart1000-1（Beinhart）和感病品种 NC82为材料分别构建了 2个杂交

组合的 P1、P2、F1、F2四世代群体，成熟期赤星病菌人工接种鉴定后，采用主基因+多基因混合遗传模型对 JYH和 Beinhart

两个材料进行抗性分析，结果表明，两者的赤星病抗性均受两对加性-完全显性主基因+加性-显性多基因控制。组合 1 的加

性效应以第 1对主基因为主，且多基因的加性效应大于显性效应；组合 2的两对主基因负向加性效应相等，且多基因的显性

效应大于加性效应；2个组合 F2群体主基因遗传率分别为 64.72%和 63.88%，表明赤星病的抗性遗传以主基因效应为主，并

且受环境影响较大。 
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Genetic Analysis of Resistance to Brown Spot Disease in Tobacco Cultivars 
Jingyehuang and Beinhart1000-1 
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Abstract: Tobacco cultivar/line Jingyehuang, named JYH, and Beinhart1000-1, named Beinhart, have shown effective resistance to 
brown spot disease. In this study, populations of P1, P2, F1, and F2 were generated as experimental materials from two crosses 
between the two cultivars and susceptible cultivar NC82. The joint segregation analysis method of mixed major gene plus polygene 
genetic model was used to investigate the inheritance of resistance to brown spot disease in tobacco. The results showed that the 
inheritances of both JYH and Beinhart fitted to a mix genetic model of two major genes with additive-complete dominance effects 
plus poly-genes with additive-dominance effects (E-5 model). For high resistance material JYH, the additive effect of the first major 
gene was larger than the second one. For high resistance material Beinhart, the additive effect of two major genes was equal. 
Heritability of the major genes was 64.72% in JYH×NC82, and 63.88% in Beinhart×NC82 in F2, indicating that resistances to brown 
spot disease in tobacco cultivars JYH and Beinhart were mainly controlled by major genes.  
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烟草是我国重要的叶用经济作物，整个生育

期易受多种真菌类病害侵染[1]。由交链孢菌引起

的赤星病[Alternarialongipes（Ellet Ev.）Tisdaleet 

Wadk]作为一种烟草成熟期真菌病害，在各烟区普

遍发生，直接影响烟叶的产量和品质[2]，造成严

重经济损失[3-4]。考虑到降低农药残留及保护环

境，培育烟草赤星病抗病品种是最为经济有效的

方法[5]。国内外专家对此开展了一系列研究[6]。

Chaplin等[7]认为雪茄烟品种 Beinhart的赤星病抗

性是由单基因控制的部分显性遗传。从河南地方
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品种长脖黄选育的烟草品种净叶黄（JYH）高抗

赤星病[8]。王素琴等[9]用 JYH与 12个感病品种杂

交后得到的多数 F2群体病情指数呈现 1:2:1 的质

量遗传，且抗病性由显性基因控制。 

盖钧镒等[10]研究的主基因+多基因混合遗传

模型可以准确估算基因效应和方差等遗传参数。

该模型已在大豆豆腐和豆乳得率[11]、黄瓜抗黑星

病[12]、菊花花器性状[13]、玉米株高[14,15]、小麦[16]、

青花菜花球荚叶性状[17]、烟草部分烘烤及农艺性

状[18-24]等方面得到应用，但是在烟草抗赤星病多

抗源遗传分析上尚未可见。已报道的烟草赤星病

抗性遗传结果均采用传统分析方法，本试验利用

2 份抗病材料（JYH、Beinhart）和 1 份感病材料

（NC82）分别构建的 P1、P2、F1、F2四世代分离

群体，运用主基因+多基因模型分析烟草抗赤星病

的遗传规律，为烟草抗赤星病育种创新及抗病等

研究提供理论依据和实践经验。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

2份抗病材料为国内烤烟品种 JYH和美国雪

茄烟品种 Beinhart；1 份感病材料为烤烟品种

NC82。种子均由国家烟草中期库提供。利用上述

3份材料配制两个杂交组合。组合 1以 JYH（P1）

为母本，NC82（P2）为父本，构建 F1、F2群体；

组合 2 以 Beinhart（P1）为母本，NC82（P2）为

父本，构建 F1、F2群体。两个组合、4 世代试验

材料（表 1）播种于中国农业科学院烟草研究所

青岛试验基地。 
 

表 1  两组合各世代材料数 

Table 1  The Number of each generation of two 
combinations 

 

1.2  试验方法 

1.2.1  成熟期赤星病人工接种鉴定  参照蒋彩虹

的[25]方法完成菌液制备、接种、病情划分。 

1.2.2  遗传分析  采用混合遗传模型多世代联合

分离分析方法[26]进行数据遗传分析，建立 A-E 5

类共 24 种遗传模型。通过最大似然法和 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 information criterion）值

最小原则选择最佳模型，同时进行一系列适合性

检验，包括均匀性 U1
2、U2

2、U3
2检验，Smirnov

（nW2）和 Kolmogorov（Dn），选择最优遗传模型。

从而估计各基因效应值、各组合的遗传效应、误

差方差 σ2，成分分布方差 σ2
f，群体表型方差 σ2

p，

并计算主基因和多基因的遗传方差（σ2
mg、σ2

pg）

和遗传率（h2
mg、h2

pg）。 

2  结  果 

2.1  两组合 4世代赤星病病级的次数分布 

分别对组合 1 和组合 2 的四世代群体进行成

熟期人工接种赤星病菌，调查各世代单株病级。

两组合 4世代赤星病抗性病级次数见图 1和图 2。

两组合抗性分离表现及卡方检验见表 2。 

对两个抗源与 NC82 进行赤星病抗性显著性

检测，结果显示 JYH与 Beinhart表现抗病，与感

病亲本 NC82差异极显著（P<0.01）。JYH的单株

病级多集中在 1级，表现为高抗赤星病；Beinhart

的单株病级 0、1、2 级均有分布，同样也表现为

高抗。组合 1的 F1代的平均病级为 2.60，倾向于

感病；组合 1的 F2群体呈现单峰较明显的偏态分

布，赤星病的抗性遗传表现出主基因特征，初步

推测受主基因加多基因共同控制；但卡方检测结

果表明，杂交 F2代抗病单株与感病单株的分离比

符合两对互补基因理论分离比（9:7）（表 2），因

此，需要利用混合遗传模型对其抗性遗传进一步

分析和验证。组合 2 的 F1 代的平均抗病级别为

2.20，倾向于抗病。F2 群体单株病级在低值和高

值呈现双峰分布，赤星病的抗性表现出主基因遗

传特征。F2 代抗病单株与感病单株的比例约为

0.97:1（表 2），卡方检测结果表明该分离比均不

符合一对基因（3:1）、两对互补基因（9:7）或两

组合 
 世代  

 P1 P2 F1 F2 

组合 1  20 22 43 162 

组合 2  22 22 40 189 
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图 1  JYH×NC82组合的四世代抗性级值次数分布图 

Fig. 1  Distribution of the number of plants with different resistance grades in 4 populations of combination YJH×NC82 

 

        
图 2  Beinhart×NC82组合的四世代抗性级值次数分布图 

Fig. 2  Distribution of the number of plants with different resistance grades in 4 populations of combination Beinhart×NC82 

 
表 2  两组合抗性分离表现及卡方检验 

Table 2  The 2 test of genetic resistance of two combinations 
组合 F2 抗病单株数 感病单株数 抗感单株理论比 卡方值2 

组合 1 162 94 68 3：1 24.90 

组合 2 189 93 96 3：1 82.74 

组合 1 162 94 68 9：7 0.21 

组合 2 189 93 96 9：7 8.95 

组合 1 162 94 68 15：1 352.87 

组合 2 189 93 96 15：1 751.17 

 

对显性主基因（15:1）的理论值，因此组合 2 的

抗性遗传受主基因和多基因共同控制。 

2.2  主基因+多基因遗传分析 

用“主基因+多基因”混合遗传模型对2个组合

四个世代的赤星病级数据进行遗传分析，通过

IECM算法获得 A、B、C、D、E5类共 24种遗传

模型的极大似然函数值（Max-likelihood-value）和

AIC值（akaike’s information criterion, AIC）。 

2.2.1  JYH（组合 1）抗赤星病遗传模型  选择

AIC值较小的 E-2、E-5、D-3、D-4模型为备选模

型（表 3）。适合性检验表明（表 4），在 20 个检

验统计量中，选择 AIC值最小且统计量达到显著

水平个数最少的 E-5模型为 JYH抗赤星病最优遗

传模型，即两对加性-完全显性主基因+加性-显性

多基因模型。 

2.2.2   Beinhart（组合 2）抗赤星病遗传模型  选

择 AIC值较小的 E-5、E-1、D-0模型为备选模型

（表 3）。适合性检验表明（表 5），在 20 个检验

统计量中，选择 AIC值最小且统计量达到显著水

平个数最少的 E-5 模型为 Beinhart 抗赤星病最优

遗传模型，即两对加性-完全显性主基因+加性-显

性多基因模型。 
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表 3  两组合遗传模型的 AIC值 

Table 3  The AIC values of the different genetic models in two combinations 
组合 1 模型 极大似然值 AIC值 组合 2 模型 极大似然值 AIC值 

YJH×NC82 A-1 -339.5166 691.033 Beinhart×NC82 A-1 -393.5185 799.037 
 A-2 -346.0705 702.141  A-2 -396.8056 803.611 

 A-3 -368.6349 747.27  A-3 -422.5294 855.059 
 A-4 -347.5579 705.116  A-4 -407.6416 825.283 

 B-1 -337.606 697.212  B-1 -388.2994 798.599 
 B-2 -339.3236 692.647  B-2 -392.633 799.266 

 B-3 -345.7086 701.417  B-3 -396.6271 803.254 
 B-4 -350.571 709.142  B-4 -401.025 810.05 

 B-5 -398.6264 807.253  B-5 -452.7503 915.501 
 B-6 -368.6677 745.335  B-6 -421.1823 850.365 

 C-0 -343.5433 699.087  C-0 -400.2181 812.436 
 C-1 -346.716 703.432  C-1 -400.843 811.686 

 D-0 -339.2995 694.599  D-0 -386.2585 788.517 
 D-1 -460.4016 934.803  D-1 -500.1389 1014.28 

 D-2 -343.1094 698.219  D-2 -396.1437 804.288 
 D-3 -339.4568 690.914  D-3 -392.1974 796.395 

 D-4 -339.4568 690.914  D-4 -392.1974 796.395 
 E-0 -337.4638 698.928  E-0 -384.882 793.764 
 E-1 -337.5691 693.138  E-1 -385.1042 788.208 

 E-2 -339.3654 688.731  E-2 -390.7044 791.409 
 E-3 -343.1077 692.216  E-3 -396.1453 798.291 

 E-4 -343.7167 691.434  E-4 -397.6904 799.381 
 E-5 -341.4605 688.921  E-5 -390.8866 787.773 

 E-6 -346.7 697.4   E-6 -400.8438 805.688 

 
表 4  YJH×NC82遗传模型的适合性检验 

Table 4  Test for goodness of fit about YJH×NC82 genetic model 
模型 世代 U1

2 U2
2 U3

2 nW2 Dn 

E-2 P1 0.6596(0.194) 0.7556(0.0969) 0.645(0.2122) 0.4054 1 

 F1 0.3722(0.7962) 0.213(1.5511) 0.1271(2.3281) 0.7085* 1 
 P2 0.4883(0.4802) 0.6036(0.2697) 0.5441(0.368) 0.4681* 0.6933 

 F2 0.5824(0.3023) 0.6239(0.2404) 0.8664(0.0283)* 0.9161* 0.8689 
    

E-5 P1 0.7505(0.1011) 0.8307(0.0457)* 0.7067(0.1416) 0.4006 1 

 F1 0.4513(0.5673) 0.2484(1.3322) 0.0892(2.8889) 0.708* 1 
 P2 0.5636(0.3336) 0.6601(0.1934) 0.633(0.228) 0.4597 0.6879 
 F2 0.2471(1.3397) 0.2121(1.557) 0.6112(0.2585) 0.9848* 0.679 
    

D-3 P1 0.7107(0.1375) 0.8397(0.0409)* 0.5306(0.3932) 0.3965 1 
 F1 0.4307(0.6209) 0.3013(1.0685) 0.2788(1.1728) 0.6526* 1 

 P2 0.5401(0.3753) 0.7099(0.1384) 0.3765(0.7822) 0.4557 0.5811 
 F2 0.5228(0.4083) 0.601(0.2734) 0.7016(0.1468) 0.9627* 0.9808 
    

D-4 P1 0.7107(0.1375) 0.8397(0.0409)* 0.5306(0.3932) 0.3965 1 
 F1 0.4307(0.6209) 0.3013(1.0685) 0.2788(1.1728) 0.6526* 1 

 P2 0.5401(0.3753) 0.7099(0.1384) 0.3765(0.7822) 0.4557 0.5811 

 F2 0.5228(0.4083) 0.601(0.2734) 0.7016(0.1468) 0.9627* 0.9808 

注：U1
2、U2

2、U3
2 ：均匀性检验；nW2：Smirnov检验；Dn：Kolmogorov检验，*表示统计量达到 5%显著水平，下同 

 

2.3  遗传效应分析 

两组合的赤星病抗性均受 2对加性-完全显性

主基因+加性-显性多基因控制。组合 1 的加性效

应以第 1对主基因为主，[h]/[d]<1，说明多基因的

加性效应大于显性效应。组合 2 两对主基因的加

性效应均为-0.8935，[h]/[d]>1，说明多基因的显

性效应大于加性效应。两组合 F2群体主基因遗传

率分别为 64.72%和 63.88%，说明该组合赤星病的

抗性遗传以主基因效应为主，并且受环境影响较

大（表 6）。 

3  讨  论 

烟草属于自花授粉作物，长期的人工选择过

程中产生严重的遗传瓶颈，导致现有品种之间遗

传背景狭窄。在烟草抗赤星病育种过程中主要使

用的抗源为 JYH，长期使用单一抗源会导致其抗 
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表 5  Beinhart×NC82遗传模型的适合性检验 

Table 5  Test for goodness of fit about Beinhart×NC82genetic model 
模型 世代 U1

2 U2
2 U3

2 nW2 Dn 

E-5 P1 0.8445(0.0385)* 0.9406(0.0056)* 0.2901(1.1191) 0.3298 1 

 F1 0.5428(0.3703) 0.1714(1.8708) 0.0018(9.6991) 0.6619* 1 

 P2 0.8895(0.0193)* 0.9435(0.005)* 0.4112(0.6752) 0.4284 0.4185 

 F2 0.4034(0.6982) 0.4407(0.5944) 0.879(0.0232)* 1.2338* 0.3086 

E-1 P1 0.7549(0.0974) 0.9886(0.0002)* 0.2056(1.6022) 0.3456 1 

 F1 0.6235(0.241) 0.1933(1.6922) 0.001(10.9048) 0.6746* 1 

 P2 0.9878(0.0002)* 0.8824(0.0219)* 0.515(0.424) 0.4309 0.4134 

 F2 0.9755(0.0009)* 0.9413(0.0054)* 0.6792(0.1711) 1.1215* 0.5681 

D-0 P1 0.7576(0.0953) 0.9887(0.0002)* 0.2548(1.2968) 0.3379 1 

 F1 0.638(0.2214) 0.2161(1.53) 0.0018(9.7679) 0.653* 1 

 P2 0.9919(0.0001)* 0.8555(0.0331)* 0.4428(0.589) 0.4283 0.3831 

 F2 0.9496(0.004)* 0.9321(0.0073)* 0.9234(0.0092)* 1.1597* 0.7496 

 
表 6  两组合遗传参数估计 

Table 6  The estimates of genetic parameters in two 
combinations 

一阶 

参数 

估计值 二阶 

参数 

估计值 

组合 1 组合 2 组合 1  组合 2 

m1 2.1907 2.0073 σ2
p 1.3061 1.4271 

da 0.869 -0.8935 σ2
f 0.4608 0.5155 

db 0.6467 -0.8935 σ2
e 0.4608 0.5155 

[d] -2.6265 0.4689 σ2
mg 0.8453 0.9116 

[h] -1.147 1.9202 σ2
pg 0 0 

   h2
mg/% 64.72 63．88 

   h2
pg/% 0 0 

注：da：第 1主基因的加性效应；db：第 2主基因的加性效应；[d]：

多基因加性效应值；[h]多基因显性效应值。σ2
p：表型方差；σ2

f ：成

分分布方差；σ2
e：环境方差；σ2

mg：主基因方差；σ2
pg：多基因方差； 

h2
mg(%)：主基因遗传率；h2

pg(%)：多基因遗传率。 

 

病性下降，存在抗性品种丧失抗性的风险，因此

充分利用新赤星病抗源具有重要意义。在本试验

还对赤星病的另一个重要抗源 Beinhart 进行了赤

星病抗性遗传研究，了解两个抗源的遗传规律，

可以为烟草赤星病抗性育种提供理论基础。 

此前，国内外学者对这 2 种抗源抗病遗传分

析所得的结论不尽相同。Stavely 等 [27]对包括

Beinhart 在内的 8 个高抗赤星病材料做了遗传分

析，认为其抗病性都是由多基因控制的，表现为

数量遗传。Monga等[28]对 10个印度黄花烟品系抗

性遗传做的双列杂交分析，表明其抗病性由多个

微效基因控制，控制抗病性的基因大部分为显性。

郭永峰等[29-30]通过研究表明抗源 Beinhart 的抗性

位点表现为受多基因控制的水平抗性遗传规律，

而 JYH 抗性基因大部分是隐性的。蒋彩虹等[31]

以 JYH和 NC82为亲本，构建的 F1、F2、BC1群

体进行遗传分析发现其赤星病抗性由显性多基因

控制。 

本研究对上述 2份高抗材料的遗传分析显示，

两者的抗病性均受两对加性-完全显性主基因+

加性-显性多基因控制，且以主基因效应为主，多

基因的加显效应有不同表现。且能够充分利用每

个单株信息，确定主基因个数及其效应，与传统

孟德尔遗传分离比率方法相比（卡方分析），克服

了孟德尔方法难以确定分组标准的难题，而且也

可以直接估算主基因与多基因的遗传效应值[12]。

另外试验利用非分离世代的表型可以估算环境误

差，在表 6 得出两个组合的 σ2
f与 σ2

e在数值上分

别为 0.4608、0.4608 和 0.5155、0.5155，根据前

文 1.2.2得出多基因方差及其遗传率为 0，所以多

基因方差及效应值为 0 是由于环境对表型影响较

大[23,32]，导致利用非分离世代（P1、P2和 F1）误

差方差较大，从而导致多基因的效应值被低估，

这是试验方法及数量性状试验误差本身造成的
[33]。由于 F2群体无法对试验结果重复验证，针对

出现的问题在以后的试验中可以考虑利用 DH 或

RIL 等重复性较好的群体对赤星病抗性等多基因

遗传率较低的数量性状进行分离分析，从而提高

遗传分析的精度。 

本研究采用主基因+多基因混合遗传模型，不

需要分子实验室条件，仅依据表型数据分析即可
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确定赤星病抗性遗传模型。而现在发展相对成熟

的QTL分子标记技术需要适当的分离群体和准确

的试验数据，这些试验数据也可用来进行遗传分

析，两种方法所得结果可以相互印证。因而，分

离分析法可以单独使用，也可以作为 QTL定位的

前期研究基础，在开展主效 QTL定位之前，利用

分离分析法优先分析其遗传规律，对发掘主效

QTL具有重要参考价值。本课题组分别对 JYH和

Beinhart这两个赤星病抗源进行了 QTL定位。结

果表明，对于抗源 Beinhart，高婷婷等[34]发掘到 2

个与赤星病抗性相关的主效 QTL，分别位于 7号

和 15号连锁群上，抗性位点来源于抗源 Beinhart，

这与前面所得结论是相互印证的。蒋彩虹[31]以赤

星病抗源 JYH为材料获得 1个与抗性基因紧密连

锁的 QTL标记，位于 23号连锁群。本研究表明，

虽然赤星病抗源 JYH 的抗性受 2 对主基因+多基

因控制，但是以第一对主效基因的加性效应为主，

因此与 QTL定位结果基本相同。在本研究中确定

的另外一个效应值相对较小的主效基因在QTL定

位中没有定位到的原因可能与我们在进行抗源

JYH定位中采用的是 BSA法有关。BSA法是一种

行之有效的发掘主效 QTL的方法，但是其缺点是

会漏掉效应值较小的位点。所以，在利用 BSA法

进行赤星病抗性 QTL定位的过程中，可能将来源

于抗源 JYH 的另一个主效 QTL 遗漏。因此，根

据遗传分析结果，用抗源 JYH和感病亲本配制的

分离分析群体，利用 SSR标记分析每个后代基因

型，进行全基因组 QTL发掘将是接下来的一个研

究重点。除此之外，根据课题组已有的研究基础，

选择 JYH为进一步挖掘和鉴定赤星病抗性基因的

材料。在充分了解两个抗源抗病机理和抗性遗传

方式的基础上，采取常规杂交育种和分子标记相

结合，完成抗性基因的转移，加快品种繁育，更

快获得优质高抗，适合生产需要的抗病品种也是

今后的一个研究重点。 

 
 
 

4  结  论 

本研究采用主基因+多基因混合遗传模型对

JYH 和 Beinhart 两个材料进行分析，结果表明，

两者的赤星病抗性均受两对加性-完全显性主基

因+加性-显性多基因控制，且以主基因效应为主，

受环境影响较大。试验依据表型即可判断遗传模

型，可为后续的基因定位提供参考。 
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