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摘  要：以菊花（Chrysanthemum morifolium Ramat.）‘南农雪峰’（抗蚜虫）×‘蒙白’（感蚜虫）的

F1 代为材料，通过温室自然感蚜方法调查苗期蚜害指数，分析抗蚜性的遗传变异，并开展 QTL 定位研究。

结果表明：菊花抗蚜性在 F1 群体中广泛分离，苗期蚜害指数在 0.20 ~ 0.92 之间，变异系数为 36.73%，中

亲优势和双向超亲分离现象普遍存在，基本符合双峰偏态分布，为多基因控制的数量性状。主基因 + 多

基因混合遗传模型分析表明，该 F1群体菊花抗蚜性的遗传符合由两对主基因控制的 B-2 模型，主基因表

现为加性—显性效应，主基因遗传率为 0.91。基于复合区间作图法的 QTL 分析共检测到 4 个与菊花抗蚜

性显著相关的 QTL（ArX3、ArX4、ArX30 和 ArM9），主要分布在‘南农雪峰’遗传图谱的 X3、X4、

X30 连锁群和‘蒙白’遗传图谱的 M9 连锁群上，LOD 值介于 2.40 ~ 3.52 之间，单个 QTL 可以解释抗蚜

性变异的 5.90% ~ 9.38%，均为微效 QTL。 
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Abstract：The performance of aphid resistance，quantified by aphid damage index，was evaluated for 

the 113 randomly selected F1 lines derived from‘Nannong Xuefeng’×‘Monalisa’at seedling stages under 

greenhouse condition，and the genetic variation and QTL responsible for aphid resistance were examined 

in the present study. The result showed that aphid damage index ranged between 0.20–0.92 and 

distributed normally with a coefficient of variation of 36.73%，indicative of the quantitative nature；in 

addition，transgressive segregation was observed in both directions，which basically accords with the trend 

of bimodality. Major gene plus polygene inheritance model analysis figured out the inheritance of aphid 

resistance fitted B-2 model that was governed by two major genes showing additive-dominant effects，and 

the heritability of the major genes was calculated at 0.91. QTL analysis based on the composite interval 

mapping method detected four aphid-resistance-associated QTLs，namely ArX3，ArX4，ArX30 and ArM9，

harboring on the linkage group X3，X4 and X30 of‘Nannong Xuefeng’map and M9 of‘Monolisa’map，  
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with a LOD value of 2.40–3.52. The additive effect of the four QTLs varied in a range of–0.16–0.18，

and the individually explained phenotypic variation ranged from 5.90% to 9.38%，therefore the identified 

QTL should be minor genes. 

Keywords：chrysanthemum；aphid resistance；genetic variation；major gene plus polygene；

quantitative trait loci（QTL） 

 

菊花（Chrysanthemum morifolium Ramat.）从幼苗至成苗期，易受蚜虫的危害，严重抑制营养和

生殖生长（Chau et al.，2004），目前对蚜虫防治多采用化学方法（沈发荣，2002），其成本高，风险

大，对可持续生产构成严重威胁。明确菊花抗蚜性的遗传机制，培育抗蚜性新品种是防治蚜虫最有

效、经济、环保的方法。目前在菊花抗蚜性方面的研究已有部分报道，尤其是菊花在蚜虫侵害后的

形态、解剖结构、生理生化反应等已取得重要进展。研究发现，抗性品种叶片具有较厚的栅栏组织、

致密的表皮毛、较厚的蜡质等独特的微观形态结构，还具有较多的萜类生物活性物质（Deng et al.，

2010；He et al.，2011；孙娅 等，2012）。此外，He 等（2011）和孙娅等（2012）均发现蚜虫取食

后可诱导菊花中 SOD、POD、PPO 及 PAL 等防御物质产生，抗性品种诱导响应速度快于敏感品种。

Sun 等（2015）的研究表明，水杨酸（SA）诱导植株抗性水平在菊花抗蚜虫防御反应中具有重要作

用。现已报道许多菊花转录因子参与蚜虫取食的调控，王关林等（2004）发现雪花凝集素基因转化

菊花后，转基因植株的抗蚜性得到不同程度提高；Wang 等（2017）克隆了菊花 CmWRKY7 基因，

并发现该基因受蚜虫取食诱导表达。目前菊花抗蚜性遗传研究已取得一些进展，Wang 等（2014）

通过 QTL 定位分析在两个环境中共检测到 5 个与菊花抗蚜性显著相关的 QTL，单个 QTL 的表型变

异解释率为 14.30% ~ 28.00%，促进了菊花抗蚜虫的育种；Fu 等（2018）利用关联分析的方法鉴定

了 11 个与蚜虫抗性显著相关的标记，挖掘了两个稳定的优异等位变异位点（SSR184-1 和 E1M5-1），

其中‘小丽’、‘南农勋章’等 7 个抗蚜菊花品种携带这两个优异等位变异位点，可作为抗蚜性亲本，

为创造抗蚜新品种奠定了基础。 

    近年来，分子生物学技术迅速发展，基因克隆与功能验证（Miao et al.，2010）等研究在菊花中

均有报道，但是传统的杂交育种方法依然是目前创造新种质、培育新品种的最直接、有效的手段。

菊花抗蚜性属于复杂的数量性状，有关菊花抗蚜性的遗传机制和 QTL 定位研究还较少。以菊花‘南

农雪峰’×‘蒙白’杂交 F1 群体为试验材料，采用温室苗期自然感染菊姬长管蚜（Macrosiphoniella 

sanbourni）的方法进行抗性鉴定，在抗蚜性遗传变异分析的基础上，进一步基于连锁图谱的复合区

间作图法开展 QTL 定位研究。研究结果将初步揭示菊花抗蚜性的遗传机制，为菊花抗蚜育种提供参

考依据，同时为今后菊花分子标记育种的深入研究奠定理论基础。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料 

以菊花抗蚜品种‘南农雪峰’为母本（P1），感蚜品种‘蒙白’为父本（P2）构建 F1 代，在杂

交群体中随机选择 113 个株系作为试验材料。 

1.2  抗蚜性鉴定 

温室苗期自然感染蚜虫鉴定：2017 年 6—9 月在南京农业大学江宁湖熟花卉基地的玻璃温室内
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进行。选取长势一致、无虫害的健壮插穗进行生根繁殖，待其生根后移栽到 10 m × 1 m 的种植槽

中（营养土︰珍珠岩︰蛭石 = 3︰1︰1，体积比）进行常规管理。株行距为 10 cm × 10 cm。采用完全

随机区组设计，亲本和 F1 代群体植株，每株系均 3 次重复，每重复 5 株。 

从基地菊花植株上采集菊姬长管蚜，在 26 ℃、相对湿度 60%的气候培养箱中培养，选取两龄

若虫作为待接种蚜虫。在每一排试验材料的两边种植感蚜品种‘风车菊’作为蚜虫诱导行，2 周以

后长到 6 ~ 8 片叶龄时，将蚜虫接种在从上往下第 2 ~ 3 全叶下，蚜虫诱导行每株接种 5 只两龄若虫，

蚜虫通过移动和迁飞，诱发到试验材料中（Fu et al.，2018）。接种 21 d 后，将每个试验材料剪下放

进自封袋，放入–20 ℃冰箱致死后，统计虫口的数量。整个试验遮有防虫网。 

1.3  抗性评价标准 

将统计的材料虫口数量分为 5 个等级（1：≤ 75；2：76 ~ 150；3：151 ~ 225；4：226 ~ 300；

5：> 300），蚜害指数（I）= Σ（各级株数 × 级别）/（调查总数 × 5），按蚜害指数 3 次重复取平均

值作出抗性评价（高抗：≤ 0.20；抗：0.21 ~ 0.35；中抗：0.36 ~ 0.50；感：0.51 ~ 0.75；高感：> 0.75）。 

1.4  菊花抗蚜性的中亲优势和混合遗传分析 

以杂交 F1 群体蚜害指数的平均值（Fm）与中亲值（MPV）之差表示菊花抗蚜性的中亲优势（Hm），

将（Hm/MPV）×100%定义为中亲优势率（RHm）。由于菊花基因组高度杂合，其 F1 代类似于纯合亲

本的 F2 代，在林木等杂合作物上常称为“假 F2 代”，因此，采用植物数量性状的主基因 + 多基因

混合遗传模型分析方法中的单个分离世代 F2 群体分离分析方法（盖钧镒，2003）研究其抗蚜性主基

因遗传方式。用 1 对主基因和 2 对主基因共 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），并计算出 AIC（Akaike’s information criterion）值，

AIC 值较小且适合性检验最优的模型为适宜遗传模型，并根据最优模型采用最小二乘法估计出主基

因的效应值、方差和主基因遗传率等遗传参数。分析软件由南京农业大学国家大豆改良中心提供。 

1.5  QTL 作图 

基于前期构建的亲本品种‘南农雪峰’和‘蒙白’的连锁遗传图谱（Su et al.，2018），利用

WinQTLCartgrapher 软件（Wang et al.，2007）及复合区间作图法（CIM）分别对 F1 代抗蚜性数据进

行 QTL 定位，并估算各 QTL 的加性效应及其对抗蚜性表型变异的贡献率（R2）等遗传参数。利用

MapChart 软件（Voorrips，2002）绘制 QTL 分布图。相关运行参数如下：Walk speed = 2 cM；Window 

size = 10；Model = 6。取 LOD 阈值为 2.0，即当 LOD 峰值 ≥ 2.0 时可确定该处存在 1 个显著 QTL，

并根据 LOD 值的峰值两侧各下降 1 个 LOD 值来确定置信区间。 

QTL 命名基本遵照改良后的 McCouch 法（McCouch et al.，1997）：“性状英文缩写名称（首字

母大写）+ 连锁群的序号”的命名方式对菊花抗蚜性 QTL 进行命名。例如，“ArX3”表示在母本连

锁群 X3 上检测到的菊花抗蚜性 QTL 位点。 

2  结果与分析 

2.1  菊花 F1 群体抗蚜性的遗传变异 

菊花亲本间蚜害指数差异较大（表 1），其中母本‘南农雪峰’为 0.46；父本‘蒙白’为 0.93；

F1 群体在 0.20 ~ 0.92 之间，变异系数为 36.73%，说明该 F1 群体抗蚜性状的分离较大，而且出现部
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图 1  菊花‘南农雪峰’×‘蒙白’杂交 F1 群体 

蚜害指数的频数分布 

Fig. 1  Frequency distribution of aphid damage index in the 

segregating‘Nannong Xuefeng’× 

‘Monalisa’F1 population 

表 2  菊花‘南农雪峰’×‘蒙白’杂交 F1 代抗蚜性分离 

分析的 AIC值 

Table 2  AIC values of various genetic models for aphid resistance  

in jointsegregation analysis of ‘Nannong Xuefeng’×‘Monalisa’

F1 population 
模型 

Model 
AIC 

A-0 –64.14 
A-1 –68.58 
A-2 –71.42 
A-3 –60.14 
A-4 –60.14 
B-1 –75.94 
B-2 –78.81 
B-3 –73.60 
B-4 –69.57 
B-5 –60.14 
B-6 –62.14 

 

分超亲分离株系，为遗传分析提供了较好的遗传差异基础。另外，由表 1 可知，亲本的抗蚜性的中

亲值为 0.70，而 F1 群体均值为 0.49，F1 群体的中亲优势率为–30.00%，说明抗蚜性的杂种优势存在

显性遗传效应。 

 
表 1  菊花‘南农雪峰’（P1）×‘蒙白’（P2）及其 F1 代蚜害指数的表型特征值 

Table 1  Phenotypic statistics for aphid damage index in the segregating‘Nannong Xuefeng’（P1）×‘Monalisa’（P2）F1 population 

材料 
Material 

蚜害指数 Aphid damage index 

平均值 
Mean 

最小值 
Minimum

最大值 
Maximum

变异系数/%
CV 

中亲优势率/%  
Hm 

偏度 
Skewness 

峰度 
Kurtosis 

母本 P1 0.46       
父本 P2 0.93       
中亲值 Mid-parent value 0.70       
F1 分离群体 F1 segregating population 0.49 0.20 0.92 36.73 –30.00 0.17 –1.03 

 

该群体的蚜害指数的频数分布图表现出良好的双峰偏态趋势（图 1），表明菊花抗蚜性是多基因

控制的数量性状。 

2.2  菊花 F1 群体抗蚜性的主基因+多基因混合遗传分析 

利用植物数量性状主基因 + 多基因混合遗传模型对本研究中菊花 F1 抗蚜性进行混合模型分

析，计算在 11 种模型下的似然函数（likelihood function），进而得到 AIC 值（表 2）。 

 

 

 

根据遗传模型选取的原则，即 AIC 最小准则，可知 B-2 为备选最适模型。利用均匀性检验（U2 
1、U2 

2、

U2 
3）、Smirnov 检验（nW2）、Kolmogorov 检验（Dn）对备选模型进行适合性检验（表 3）。统计量

达到显著个数最少的模型可作为最适模型，检验结果该模型的只有一个指标（nW2）达到显著水平

（P  0.05），进一步确定该 F1 群体抗蚜性的遗传符合 B-2 模型，说明菊花抗蚜性由两对主基因控制，

主基因表现为加性—显性效应。 
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表 4  菊花‘南农雪峰’×‘蒙白’杂交 F1 代蚜害指数在最优模

型（B-2）下遗传参数的估计值 

Table 4  Estimation of genetic parameters for aphid damage 

index of the segregating‘Nannong Xuefeng’×‘Monalisa’ 

F1 population at its optimal genetic model 

遗传参数 

Genetic parameter 
估计值 

Value 

纯合子中值 m 0.530 
第 1 对主基因加性效应 da 0.180 
第 2 对主基因加性效应 db 0.120 
第 1 对主基因显性效应 ha –0.130 
第 2 对主基因显性效应 hb –0.050 
表型方差 σp

2 0.032 
主基因方差 σmg

2 0.029 
主基因遗传率 hmg

2 0.910 

 

表 3  菊花‘南农雪峰’×‘蒙白’杂交 F1 代抗蚜性 B-2 模型的适合性检验 
Table 3  Test for goodness-of-fit of B-2 model for aphid resistance in the segregating‘Nannong Xuefeng’×‘Monalisa’F1 population 

模型 

Model 
均匀性检验 Homogeneity test Smirnov  Kolmogorov 
U2 

1  U2 
2  U2 

3  nW2 Dn 
B-2 0.00070（0.98） 0.0047（0.95） 0.14（0.71） 0.036（0.048） 0.0064（1） 

注：U2 
1、U2 

2、U2 
3、nW2 和 Dn 是 5 个适合性检验统计量，括号内为概率值。 

Note： U2 
1，U2 

2，U2 
3，nW2 and Dn are five statistic values for fitness test，and the values in the brackets are probability. 

2.3  菊花 F1 群体抗蚜性的遗传参数估计 

在选出的最佳模型条件下，采用最小二乘

法估计最适遗传模型的遗传参数。由表 4 可知，

菊花蚜害指数属于 B-2 遗传模型，遗传组成较

为复杂，纯合子中值为 0.53，主基因遗传率为

0.91。其第 1 对主基因的加性效应为 0.18，第

2 对主基因的加性效应为 0.12，说明加性效应

以第 1 对为主。两对主基因的显性效应均为负

向效应，分别为–0.13 和–0.05，说明显性效应

以第 1 对为主。 

2.4  菊花 F1 代抗蚜性 QTL 定位 

基于连锁图谱的复合区间作图法共检测到

4 个 QTL 与抗蚜性显著相关，主要分布在‘南农雪峰’遗传图谱的 X3、X4 和 X9 连锁群以及‘蒙

白’遗传图谱的 M9 连锁群上（图 2，表 5）。4 个 QTL 的 LOD 峰值介于 2.40 ~ 3.52 之间，单个 QTL 

 

图 2  菊花抗蚜性 QTL 在亲本‘南农雪峰’（X）和‘蒙白’（M）连锁群上的分布 

Fig. 2  Location of the QTLs linked to aphid resistance on the linkage groups of‘Nannong Xuefeng’（X）and‘Monolisa’（M）genetic maps 
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可以解释菊花抗蚜性变异的 5.9% ~ 9.38%，均为微效 QTL。这 4 个抗蚜性 QTL 的加性效应为﹣0.16 ~ 

0.18，其中，ArX3 和 ArX4 的加性效应为负值，为增效 QTL；而位于‘蒙白’M9 连锁群的 ArM9

和位于‘南农雪峰’ArX30 的加性效应为正值，为减效 QTL（表 5）。 

 

表 5  菊花抗蚜性的 QTL 定位分析 

Table 5  QTL mapping for aphid resistance traits of chrysanthemum 

QTL 
名称  

连锁群 
标记区间  
Marker interval 

位置/cM 
Position 

距离区间/cM 
Range 

LOD 
加性效应 
Additive 
effect 

贡献率/ % 
R2 

Linkage 
group 

ArM9 M9 M-M9E5-337 ~ M-M1E8-181 52.5 4.1 2.40 0.13 5.90 
ArX3 X3 X-M24E15-343 ~ X-M16E12-137 5.2 3.1 2.92 –0.15 7.09 
ArX4 X4 X-gSSR65-96** ~ X-gSSR59-212** 78.4 6.0 2.60 –0.16 8.67 
ArX30 X30 X-M6E7-172** ~ X-M7E12-353 1.4 7.1 3.52 0.18 9.38 

 

3  讨论 

植物抗虫性的鉴定和筛选是培育优良抗虫品种的基础。前人有关植物抗蚜虫性鉴定有田间抗性

评价体系和室内抗性评价体系（Deng et al.，2010；孙娅 等，2012）。本研究中的菊花抗蚜性鉴定采

用温室自然感蚜的方法，既克服了田间抗性评价中物候对结果影响的缺点，又较人工室内接种更简

便易行。Fu 等（2018）通过温室自然感染菊姬长管蚜的方法对 80 份材料进行了抗蚜性筛选，并通

过人工接种方法对 5 个抗性和易感的菊花品种进行了非选择性抗蚜性鉴定，且与田间评价结果具有

较高的一致性，进一步验证了本试验方法的可行性。此外，本研究中统计虫口数量采用的是致死法，

大大提高了抗蚜虫鉴定结果的准确性。 

研究植物抗蚜性的遗传行为是探寻控制植物抗蚜性的关键基因及其遗传变异方式。迄今为止，

其他植物中抗蚜性的遗传学研究较多，而在菊花中报道较少。不同植物的抗蚜性遗传机制不尽相同。

例如，小麦对俄罗斯小麦蚜虫的抗性（Liu et al.，2005），苜蓿对蓝绿蚜虫 Acythosiphon kondoi（Klingler 

et al.，2005）和苜蓿斑蚜 Therioaphis trifolii（Klingler et al.，2007）的抗性是由显性单基因控制的，

而紫花苜蓿对豌豆蚜 Acyrthosiphon pisum Harris（Julier et al.，2004）、苹果对苹果蚜（Eriosoma 

lanigerum）的抗性由多基因控制的（Bus et al.，2008；Stoeckli et al.，2008）。此外，同一物种由于

抗性材料的不同，抗蚜性遗传方式也不尽相同，如大豆对大豆蚜的抗性有显性单基因控制的，有双

隐性基因控制的，也有具有加性效应的两个位点控制的（Clarice et al.，2008；Zhang et al.，2008，

2009）。可见，植物抗蚜性的遗传模型受物种、研究群体、研究方法，甚至发育期等多种因素的影响，

也进一步表明了植物抗蚜性的复杂性。在菊花上，Wang 等（2014）研究发现抗蚜性是由两对主基

因控制，主基因表现为加性效应的 B-3 模型，本研究中也发现菊花抗蚜性是由两对主基因控制，但

主基因表现为加性—显性的 B-2 模型，初步说明菊花抗蚜性的遗传行为受遗传背景的影响，同时也

说明菊花抗蚜性遗传的复杂性。 

近年来，QTL 定位研究已在菊花株高（Zhang et al.，2012）、花期（Zhang et al.，2013）、分枝

（Peng et al.，2015）、耐涝性（Su et al.，2018）等性状中得到成功运用。但由于菊花为异源六倍体，

基因组复杂，且目前没有全基因组信息，QTL 定位还处于初定位阶段，难以精细定位到候选基因。

关于菊花抗蚜性，Wang 等（2014）基于 SRAP、SSR 和 SCoT 标记构建的遗传图谱，利用高抗品

种‘韩 2’为母本，高感品种‘南农宫粉’为父本构建 F1 群体，通过 QTL 作图方法在两个不同环境

中共计检测到 5 个 QTL 与菊花抗蚜性性状显著相关，单个 QTL 对表型变异的贡献率在 14.30% ~ 
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28.00%之间，均为主效。而本研究中基于 SRAP、SSR 标记构建的‘南农雪峰’和‘蒙白’遗传图

谱，检测 4 个与菊花抗蚜性显著相关的位点，但均为微效 QTL。可见，两者在检测的抗蚜性 QTL

效应方面差异较大。由于菊花尚无全基因组信息，本研究和 Wang 等（2014）的研究中均是利用显

性标记类型构建遗传图谱，因此目前难以探究两者在抗蚜性 QTL 上的联系。在今后研究中，将进一

步通过高通量测序开发 SNP 标记构建菊花高密度遗传图谱，为后续 QTL 精细定位和候选基因挖掘

提供可能。 

本研究中通过抗性差异种质的杂交设计，主基因 + 多基因混合遗传模型分析表明，该 F1 群体

抗蚜性由 2 对主基因控制，主基因效应为加性—显性。复合区间作图法共检测到 4 个 QTL 与菊花抗

蚜性显著相关，单个 QTL 可以解释抗蚜性变异的 5.9% ~ 9.38%，均为微效 QTL。本研究从数量遗

传学角度揭示菊花抗蚜性的遗传机制，对今后菊花抗蚜性相关基因发掘和培育具有较高抗蚜性的菊

花新品种有重要理论和实践意义。 
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