
园  艺  学  报  2013，40（7）：1327–1336                                           http: // www. ahs. ac. cn 
Acta Horticulturae Sinica                                                     E-mail: yuanyixuebao@126.com 

收稿日期：2013–01–23；修回日期：2013–06–14 

基金项目：江苏省科技支撑计划项目（BE2011325）；农业部公益性农业行业科研专项项目（200903020）；江苏省农业科技自主创新资

金项目[CX(12)2020]；教育部新世纪优秀人才支持计划项目（NCET-10-0492）；国家自然科学基金项目（31272196） 

* 通信作者 Author for correspondence（E-mail：chenfd@njau.edu.cn） 
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摘  要：切花小菊的分枝是最重要的品质性状之一。用不同分枝特性的切花小菊品种‘QX-145’（作

母本）和‘南农银山’（作父本）杂交获得 F1 群体，对 F1 杂种的一级分枝数、分枝高度、一级分枝长度

和分枝角度等 4 个分枝性状在 2011 和 2012 两个年度的表型数据进行记载，运用单个分离世代的主基因 + 

多基因混合遗传分析方法，对其进行遗传分析。结果表明，4 个分枝性状在 F1 群体中广泛分离，变异系

数为 14.60% ~ 38.89%；杂种优势和超亲分离现象普遍存在，除一级分枝长度外，其他 3 个性状的中亲优

势值均达极显著水平，中亲优势率分别为–21.46%、–46.96%和–8.85%。混合遗传分析表明：切花小菊

一级分枝长度、分枝角度符合 A-0 模型，无主基因控制；一级分枝数和分枝高度符合 A-4 模型，主基因

表现为负向完全显性，主基因遗传率分别为 51.45%和 53.92%。 
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Abstract：Branch traits are the most important part of ornamental quality on cut chrysanthemum. 

Heterosis and genetic analysis of branch traits such as primary branch number，branch height will provide 

a very important guidance for cut chrysanthemum breeding program. In this study，genetic analysis was 

carried out for four branch traits of cut chrysanthemum based on phenotypic data collected in 2011—2012 

from 92 plants of a F1 population derived from the crossing between cut chrysanthemum‘QX-145’（female 

parent）and‘Nannong Yinshan’（male parent），which have different branching characteristics by applying 

single generation segregation analysis method of major gene plus polygene mixed genetic model. The 

result indicated that the 4 branch traits were widely segregated in F1 population with coefficient of 

variation（CV）ranging from 14.60% to 38.89%. The phenomena of heterosis and extra-parent segregation 

existed generally in F1 pogeny. Compared with mid-parent value（MPV），the heterosis value of mid-parent 

（Hm）of the 4 investigated branch traits，except primary branch length，showed a significant difference  
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degree at 0.01 level，and the ratio of heterosis value of mid-parents（RHm）for the three traits were–21.46%，

–46.96%，and–8.85%，respectively. According to the correlation analyze of branch traits from F1 

population，4 pairs of traits were extremely significant correlations among 6 pairs. The mixed genetic 

analysis suggested that primary branch length and branch angle were fitted to A-0 model and no major 

gene was detected. The primary branch number and branch height are accorded with A-4 model with a 

negative complete dominant effect with major gene heritability of 51.45% and 53.92%. 

Key words：cut chrysanthemum；branch trait；heterosis；major gene plus polygene；genetic analysis 

 

切花小菊的品质主要由花形、花期和株形等性状决定，而分枝性状是株形的重要构成因素，也

是品种改良的主要目标性状之一（李辛雷和陈发棣，2004； 洪波 等，2009）。分枝为多基因控制的

数量性状，主要由分枝数、分枝高度、分枝长度、分枝角度等组成（Magnussen & Yeatman，1987），

对数量性状进行主基因 + 多基因混合遗传分析，可为提高其选择效率提供理论依据。数量性状的

主基因 + 多基因混合遗传分析在许多作物中已有报道（罗庆云 等，2004；王庆钰 等，2004；侯

北伟 等，2006；张洁夫 等，2007；程伟东 等，2009）。张飞等（2010a，2010b，2011a，2011b）

对菊花的花器、花期和营养性状进行了杂种优势和遗传分析。但是，切花小菊分枝性状的遗传机制

究竟如何，是否由主基因控制，能否找到与菊花分枝性状紧密连锁的遗传标记，至今仍不明确，国

内尚缺乏详尽报道。 

由于菊花高度自交不亲和，所以无法获得高世代的自交系，同时又高度杂合，其 F1 代发生广泛

分离，可以认为这类作物的 F1 代为纯合亲本的杂交 F2 代，即林木遗传分析中常用的假 F2 代（Ritter 

et al.，1990；Grattapaglia & Sederoff，1994；Hemmat et al.，1994；Kumar & Gopal，2006；Marron & 

Ceulemans，2006）。该方法已经在异质性比较高的草坪草中得到成功运用（郭海林，2009a，2009b；

郑轶琦 等，2009）。 

本研究中利用植物数量性状的主基因 + 多基因混合遗传模型分析方法（王建康和盖钧镒，

1997；盖钧镒 等，2003）对切花小菊 F1 杂种群体 4 个分枝性状 2 年表型观测数据进行遗传分析，

探讨其遗传模型和基因作用方式，估计主基因的遗传效应和遗传方差，为合理选配杂交亲本，深入

研究栽培菊花杂种优势及数量性状遗传规律提供参考，同时为切花菊实际育种提供理论依据。 

1  材料与方法  

1.1  试验材料  

供试材料为保存于南京农业大学“中国菊花种质资源保存中心”的切花菊品种‘QX-145’和

‘南农银山’。两品种的部分分枝性状差异明显（表 2），前者分枝少而长，且分枝高而角度大；后

者分枝多而短，且分枝矮而角度小。 

2010 年秋，以‘QX-145’为母本，‘南农银山’为父本进行人工杂交。选取母本‘QX-145’

发育良好的花蕾，在舌状花刚露色时去雄，用硫酸纸袋套袋，同时将父本‘南农银山’的花序套袋。

待母本柱头伸出并开叉呈锐角和分泌黏液时，收集已套袋父本的新鲜花粉，用毛笔对母本进行授粉、

套袋，次日重复授粉。当花梗变黄枯萎时采集授粉花序，脱粒，获得 92 粒 F1 杂交种子，次年 3 月

初经穴盘点播，连同亲本扦插苗于 4 月中下旬单株标号后定植于“中国菊花种质资源保存中心”，常

规管理同大田。 
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1.2  田间性状调查 

将 92 株 F1 实生苗以扦插的方式获得无性系，分别于 2011 和 2012 年秋季初花期调查亲本和 F1

群体植株的分枝性状，包括一级分枝数、分枝高度、一级分枝长度、分枝角度 4 个性状，单株重复

3 次，并计算两年性状调查的平均值。具体统计方法参照李鸿渐（1993）的方法。 

1.3  杂种优势分析及显著性检验  

杂种优势分别以中亲优势和中亲优势率表示（Li & Wu，1997）。杂交 F1 群体的平均数（Fm）

与中亲值（mid-parents value，MPV）之差定义为各分枝性状的中亲优势 Hm，即 Hm = Fm–MPV。中

亲优势率（RHm/%）[（Fm–MPV）/MPV] × 100。其中，中亲值（MPV）为双亲某性状的平均值。

采用 EXECLE 2007 和 SPSS 18.0 统计软件进行基本描述性数据的统计分析及样本均值 t 检验。 

1.4  数据分析  

以两年性状调查的平均值为基础进行分析。采用盖钧镒等（2003）建立的植物数量性状主基因 + 

多基因混合遗传模型分析方法中的单个 F2 世代分离分析方法，对 F1 单株（株系）测量数据用 A（一

对主基因）、B（两对主基因）两类 11 种遗传模型配合表型次数分布求出各种遗传模型的极大似然

函数值（maximum likelihood value，MLV），由极大似然函数值计算出 AIC（Akaike’s information 

criterion）值。然后通过 AIC 值选择供选的相对最佳模型，同时进行一组适合性检验，包括均匀性

检验 U1
2、U2

2、U3
2，Smirnov 检验（nW

2），Kolmogorov 检验（Dn），根据 AIC 值最小原则和适合性

检验的结果选择出最优模型（Cai et al.，2008）。根据最优模型采用最小二乘法估计出主基因的效应

值、方差、主基因遗传率等遗传参数。主基因遗传率：h2
mg = σ2

mg/σ
2

p（h2
mg：主基因遗传率；σ2

p：

表型方差；σ2
mg：主基因方差）。分析软件（王建康和盖钧镒，1997；盖钧镒 等，2003）由南京农

业大学国家大豆改良中心提供。 

2  结果与分析 

2.1  切花小菊分枝性状在 F1 代的表型分布与杂种优势表现 

切花小菊 4 个分枝性状在亲本及 F1 代分离的描述性数据分析见表 1。这 4 个分枝性状在 F1 代变

异系数为 14.60% ~ 38.89%，分离较广泛，为进一步遗传分析提供了较好的遗传差异基础。从表 1

中的偏度和峰度与 F1 群体各分枝性状的次数分布图（图 1）可知，4 个分枝性状都分布于双亲之间，

表现出连续性较好的正态分布趋势，表明它们可能属于多基因控制的数量性状。 

 
表 1  切花小菊‘QX-145’与‘南农银山’杂交 F1 代分枝性状表型特征值 

Table 1  Phenotypic statistic values for cut chrysanthemum branch traits in F1 population derived from cross  

between‘QX-145’and‘Nannong Yinshan’ 

性状 
Trait 

最小值 
Minimum 

最大值 
Maximum 

极值 
Range 

平均值 
Mean 

标准差 
SD 

变异系数/% 
CV 

偏度 
Skewness 

峰度 
Kurtosis 

一级分枝数 
Primary branch number 

3.3 17.5 14.2 8.60 3.13 36.36 0.56 –0.04 

分枝高度/cm 
Branch height 

9.0 54.9 45.9 26.28 10.22 38.89 0.56 –0.05 

一级分枝长度/cm 
Primary branch length 

11.3 82.4 71.2 33.03 12.06 36.50 0.75 1.94 

分枝角度/° 
Branch angle 

28.2 56.3 28.1 38.10 5.56 14.60 0.52 0.39 
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图 1  切花小菊‘QX-145’×‘南农银山’杂交 F1 群体 4 个分枝相关性状的频次分布 

Fig. 1  Frequency distributions for the four branch- related traits segregating in F1 population derived 

from a cross between cut chrysanthemum‘QX-145’and‘Nannong Yinshan’ 

 

由表 2 可以看出，除一级分枝长度外，一级分枝数、分枝高度、分枝角度 3 个分枝性状的中亲

优势值均达极显著水平，中亲优势分别为–2.35、–23.27 和–3.69。F1 群体中一级分枝数、分枝高

度和分枝角度的中亲优势值均为负值，说明这 3 个性状的杂种优势在 F1 代呈下降趋势。同时由表 1、

表 2 和图 1 可发现，F1 群体中各分枝性状均存在正向或负向超出亲本的个体，表明杂交后代超亲分

离现象存在的普遍性。但是 F1 群体 4 个分枝性状的平均值均介于双亲之间，说明这种超亲分离现

象并未形成超亲优势。 

 

表 2  切花小菊分枝性状在 F1 代的杂种优势表现 

Table 2  Heterosis of branch traits in F1 segregating population derived from cross between‘QX-145’and‘Nannong Yinshan’ 

F1 分离群体 F1 segregating population 
性状 Trait QX-145 

南农银山 
Nannong Yinshan 

中亲值 
MPV 中亲优势 Hm 中亲优势率/% RHm 

一级分枝数 
Primary branch number 

5.5 ± 0.71 16.4 ± 1.01 10.95 –2.35** –21.46 

分枝高度/cm 
Branch height 

65.4 ± 4.50 33.7 ± 4.88 49.55 –23.27** –46.96 

一级分枝长度/cm 
Primary branch length 

40.0 ± 4.90 22.1 ± 3.91 31.05 2.01 6.46 

分枝角度/° 
Branch angle 

45.6 ± 3.66 37.8 ± 3.05 41.7 –3.69** –8.85 

注：** 表示在 0.01 水平差异显著。F1 群体中亲优势显著性检验为 F1 单株目标性状平均值与中亲值的单样本均值 t 检验结果。 

Note：** indicate significant difference at 0.01 probability level. The difference between F1 and mid-parents value was analyzed by one-sample t 

test. 
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2.2  切花小菊各分枝性状的相关性分析 

从表 3 可见，在 6 对性状中有 4 对相关性达到极显著水平，且分枝高度与一级分枝长度、分枝

角度之间呈极显著负相关；分枝角度与一级分枝数、一级分枝长度之间呈极显著正相关，表明各分

枝性状之间具有复杂的相关关系。 

 
表 3  切花小菊‘QX-145’×‘南农银山’F1 作图群体中各分枝性状的 Pearson 相关性 

Table 3  Pearson correlation coefficients between branch traits in cut chrysanthemum F1 mapping population derived  

from‘QX-145’and‘Nannong Yinshan’ 

性状  
Trait 

一级分枝数 
Primary branch number 

分枝高度 
Branch height 

一级分枝长度 
Primary branch length 

分枝角度 
Branch angle 

一级分枝数 
Primary branch number 

1    

分枝高度 
Branch height 

–0.09 1   

一级分枝长度 
Primary branch length 

0.19 –0.49** 1  

分枝角度 
Branch angle 

0.29** –0.31** 0.38** 1 

注：** 表示极显著差异，P < 0.01。 

Note：** indicate significant difference at 0.01 probability level. 

 

2.3  切花小菊分枝性状最适遗传模型的适合性分析  

利用植物数量性状主基因 + 多基因混合遗传模型单个分离世代的分离分析方法，对 F1 群体 4

个分枝性状两年表型数据均值进行分析。首先计算 A 和 B 两类共 11 种模型与表型资料的配伍情况，

得到极大似然值和 AIC 值（表 4）。根据遗传模型选取的原则，选取 AIC 值最小及与最小 AIC 值比

较接近的遗传模型作为备选模型。以分枝角度为例，比较各遗传模型下的计算结果，AIC 值最小的

模型有 A-0、A-2 和 B-6 共 3 种模型，其 AIC 值分别为 579.6804、581.6867 和 581.6793，可以作为

备选最适模型。 

 
表 4  切花小菊‘QX-145’×‘南农银山’杂交 F1 群体各分枝性状分离分析的 AIC 值 

Table 4  Akaike information criterion（AIC）values of various genetic models for branch traits in joint segregation analysis of F1  

population derived from cross between‘QX-145’and‘Nannong Yinshan’ 

模型 
Model 

一级分枝数 
Primary branch number 

分枝高度 
Branch height 

一级分枝长度 
Primary branch length 

分枝角度 
Branch angle 

A-0 474.1176 691.7807 722.1421 579.6804 

A-1 472.3752 689.1044 725.3791 581.7649 

A-2 476.1073 693.7704 724.1443 581.6867 

A-3 478.1157 695.7787 726.1395 583.6785 

A-4 472.3726 689.1018 725.3789 581.7646 

B-1 475.8408 700.7318 733.4842 589.3981 

B-2 474.7946 693.1033 728.2066 583.6692 

B-3 478.1033 695.7665 726.1452 583.6907 

B-4 476.1092 693.7722 724.1466 581.6824 

B-5 478.1163 695.7794 726.1402 583.6792 

B-6 476.1163 693.7793 724.1403 581.6793 

注：带下划线数字为最小 AIC 值对应的最适遗传模型。 

Note：The number underlined indicates that the smallest AIC value corresponds to the optimal genetic mode. 
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利用 U1
2、U2

2、U3
2、nW

2 和 Dn 对这 3 个备选模型进行适合性检验（表 5），选择统计量达到显

著个数最少的模型作为最优模型，结果表明 3 个模型的统计量均未达到显著水平，但 A-0 模型的

AIC 值最小，表明 A-0 模型能够对菊花分枝角度的遗传作出充分解释，所以选择 A-0 模型作为分枝

角度的最优模型，说明在本研究中，切花小菊分枝角度无主基因控制，可能表现为受环境影响较大

的多基因控制。 

同理可知，一级分枝数和分枝高度表现为由 1 对主基因控制的 A-4 模型，主基因表现为负向完

全显性，即显性效应等于负的加性效应；一级分枝长度符合 A-0 模型，和分枝角度相同，表现为无

主基因控制，可能受环境影响比较大的多基因控制。 

 

表 5  入选模型的适合性检验 

Table 5  Test for goodness-of-fit of selected genetic model 

性状  
Trait 

模型 
Model 

U1
2 U2

2 U3
2 nW

2 Dn 

一级分枝数 
Primary branch 
number 

A-4 0.007(0.9319) 0.003(0.9581) 0.015(0.9039) 0.0232(P > 0) 0.0365(CD0.05 = 0.1434)

分枝高度 
Branch height 

A-4 0.001(0.9745) 0(0.9923) 0.007(0.9321) 0.0159(P > 0) 0.0363(CD0.05 = 0.1435)

一级分枝长度 
Primary branch 
length 

A-0 0.089(0.7657) 0.130(0.7179) 0.089(0.7712) 0.392(P > 0.05) 0.0520 (CD0.05 = 0.1434)

分枝角度 
Branch angle 

A-0 0.120(0.7287) 0.122(0.7264) 0.003(0.9550) 0.0484(P > 0) 0.0683 (CD0.05 = 0.1434)

注：统计量 U1
2、U2

2、U3
2、Dn 括号内为概率值统计量，nW

2 的临界值为 0.461（P = 0.05）。  

Note：The value in parentheses after U1
2，U2

2，U3
2 and Dn means probability，the value of nW

2 is 0.461 at 0.05 significant level. 

 

2.4  切花小菊分枝性状的遗传参数估计 

根据各个分枝性状遗传模型参数的极大似然估计值，估计最适遗传模型的遗传参数（表 6）。由

表 6 可知，一级分枝数和分枝高度的主基因加性效应均表现为增效。控制一级分枝数的主基因加性

效应为 2.58，主基因遗传率为 51.45%。控制分枝高度的主基因加性效应为 8.62，主基因遗传率为

53.92%。这两个分枝性状的遗传率均为高度遗传力。 
 

 

表 6  切花小菊不同分枝性状在各最优模型下遗传参数的估计值 

Table 6  Estimation of genetic parameters for branch traits of cut chrysanthemum  

at its optimal genetic model 

遗传参数 
Genetic parameters 

一级分枝数 
Primary branch number 

分枝高度 
Branch height 

m 9.88 30.77 

d 2.58 8.62 

σ2
p 9.68 103.35 

σ2
mg 4.98 55.73 

h2
mg /% 51.45 53.92 

注：m：群体均方；d：主基因加性效应；σ2
p：表型方差；σ2

mg：主基因方差；h2
mg：主基因遗传率。 

Note：m：population mean square variance；d：major-gene additive effect；σ2
p：phenotypic variance；σ2

mg：major-gene variance；h2
mg：

major-gene heritability. 
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3  讨论 

3.1  切花小菊分枝性状的杂种优势表现 

杂种优势利用是菊花杂交育种的重要途径之一。从遗传基础来说，杂种优势来源于亲本的遗传

异质性，掌握遗传多样性材料，选择基因位点差异较大的材料做亲本，其组配的杂交组合后代群体

出现杂种优势的可能性会比较大（周蓉和段乃雄，1995；陈四龙 等，2009）。本研究中选择分枝特

性差异显著的两个切花小菊品种进行杂交，由于亲本间的表型差异比较大，其 F1 分枝性状的变异系

数为 14.60% ~ 38.89%，遗传基础得到较大拓宽。除一级分枝长度外，其它 3 个分枝性状均表现出极

显著的杂种优势。在 4 个分枝性状中，3 个性状在 F1 群体杂种优势下降，这与已有研究结果相同。

陈云志等（1991）、蒋甲福等（2003）和张飞等（2011a）在研究菊花杂交组合后代的营养性状遗传

表现时发现，F1 群体与双亲比较表现出明显的弱势，杂种优势下降。而陈发棣等（2003）和李辛雷

等（2008）研究发现菊花杂交后代的舌状花数、管状花数和花径与双亲比较，F1 代都呈明显的杂种

优势，随着亲本舌状花数和管状花数的增多，组合平均杂种舌状花数、管状花数和花序直径的增加

幅度变缓。由此可见，由于菊花亲本的异质程度不同，在不同的杂交组合间杂种优势的表现程度也

不同。 

本研究中发现，一级分枝数、分枝高度、分枝角度 3 个分枝性状的中亲优势值为负值且均达极

显著水平，中亲优势率显著下降，说明这 3 个分枝性状在本研究杂交组合的杂种优势存在显性遗传

效应。F1 代的杂种优势源于基因的杂合性。栽培菊花的遗传背景复杂，由于菊花本身高度杂合性，

两亲本杂交后，其 F1 代势必发生广泛分离，从而导致 F1 代杂种优势衰退、性状变异程度扩大和正

向或负向的超亲分离现象普遍存在，虽然只能有限的利用杂种优势，却为杂交后代单株优良性状的

选择创造了更加有利的条件，对新品种选育具有重要作用。 

3.2  切花小菊分枝性状的遗传效应 

切花菊 F1 群体各分枝性状之间具有复杂的相关性，正确处理不同性状间的相关关系，可提高选

择效果。诸如分枝角度与一级分枝数、一级分枝长度之间呈极显著正相关，分枝高度与一级分枝长

度、分枝角度之间呈极显著负相关。所以在菊花育种选择的过程中，一方面可以选择相对易测量的

性状进行选择，另一方面对变异系数小的性状，可以利用变异系数高、并与它们具有显著相关关系

的性状作为指示性状进行间接选择，提高育种效果（李华丽 等，2011）。 

研究结果表明，在 4 个分枝性状中，除一级分枝长度和分枝角度无主基因控制外，在一级分枝

数和分枝高度 2 个性状中分别检测到一对主基因的存在，主基因遗传率分别达到 51.45%和 53.92%，

且这 2 个分枝性状的主基因主要表现为加性基因效应，与已有研究结果（Hemalata et al.，1992；

Raghava et al.，1992；Sirohi & Behera，2000；Pal & George，2002；Ghlmiray & Sarkar，2005）类似，

因此，可以在菊花育种中通过主基因的加性效应对优良分枝性状进行定向选择。一级分枝数和分枝

高度受环境影响较小，早世代对它进行选择易于获得预期的结果（郭媛 等，2008），而一级分枝长

度和分枝角度受环境影响较大，早期选择时可以适当扩大入选率（顾万春，2004）。虽然单个分离世

代无法像多世代联合分析的方法估计多基因等更多的遗传信息，但是，由于目前在栽培菊花上可供

利用的分子标记较少（赵静媛 等，2009a，2009b），所以这些主基因的存在将有助于进一步理解切

花菊分枝性状的遗传基础，同时对加快切花菊分子育种、缩短切花菊育种周期具有促进作用。 
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