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大白菜（Brassica rapa L. ssp. pekinensis）隶属于

十字花科芸薹属芸薹种白菜亚种，是我国年产值超

千亿元的重要蔬菜作物，具有极高的营养和经济价

值[1-2]。随着栽培模式的变化，优势产区的常年连作

导致大白菜主产区病害频发，由链格孢属真菌引起

的黑斑病日益严重，已成为威胁大白菜生产的主要

病害之一[3]。植株在整个生育期内均可发病，发病

时诱发茎、叶、角果等部位出现黄化和黑褐色坏死
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摘 要：为阐明大白菜黑斑病抗性遗传机制，采用室内离体叶片滴接法对大白菜亲本材料 J406 和 K23 构建的六世

代（P1、P2、F1、F2、BC1F1、BC2F1）群体开展黑斑病抗性鉴定，并应用主基因-多基因联合遗传分析方法解析抗性遗传规

律。结果表明，大白菜黑斑病抗性符合两对加性-显性-上位性主基因+加性-显性多基因（MX2-ADI-AD）遗传模型。

进一步分析 F2、BC1F1、BC2F1三个分离世代的遗传率，发现主基因遗传率分别为 62.27%、76.93%、79.22%，表明抗性

遗传主要受主基因调控。本研究结果明确了大白菜黑斑病抗性遗传模式及主基因的核心作用，为大白菜黑斑病抗

性育种工作中优良基因的挖掘、分子标记辅助选择及抗病新品种的培育提供了重要的理论依据与科学指导。
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Abstract: To elucidate the genetic mechanism of resistance to black spot disease in Chinese cabbage, this study conduct-

ed resistance identification using an indoor detached leaf inoculation method on a six- generation（P1, P2, F1, F2, BC1F1,

BC2F1）population constructed from the parental materials J406 and K23. The inheritance pattern of resistance was ana-

lyzed using the major gene plus polygene joint genetic analysis method. The results demonstrated that the genetic model

of black spot disease resistance in Chinese cabbage follows the MX2-ADI-AD model, which is controlled by two pairs of

additive-dominance-epistasis major genes plus additive-dominance polygenes. Further analysis of the heritability in the

three segregating generations（F2, BC1F1, BC2F1）revealed that the major gene heritability were 62.27% , 76.93% and

79.22%, respectively, indicating that the inheritance of resistance is primarily controlled by major genes. The findings clar-

ify the genetic pattern of resistance to black spot disease in Chinese cabbage and highlight the central role of major genes,

providing an important theoretical basis and scientific guidance for the mining of favorable genes, marker-assisted selec-

tion, and the breeding of new resistant varieties in Chinese cabbage black spot disease resistance breeding programs.
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斑，加速植株衰老，降低蔬菜品质[4]。此外，黑斑病

还会加速贮藏期腐烂，病害大流行年份可造成

20%~50%的产量损失，因此黑斑病防控是当前大白

菜生产中的重大挑战[5-6]。

目前对大白菜黑斑病的研究主要集中于病原

菌的分离[7]、抗性鉴定方法[8]、防治措施[9]和侵染后的

响应机制[10]等方面，针对其抗性遗传规律与遗传模

型的系统性研究较为匮乏，严重限制了对该性状的

高效选择和改良。基于 Griffing 双列杂交模型的数

量性状遗传解析是农作物遗传研究的经典策略，张

凤兰等[11]利用 4×4 完全双列杂交对大白菜苗期黑斑

病进行抗病遗传规律探索，并对配合力及遗传参数

进行解析，发现大白菜黑斑病抗性主要受核基因控

制，且以加性效应为主。刘焕然等[12]通过不完全双

列杂交对大白菜黑斑病抗性遗传进行分析，认为大

白菜黑斑病抗病性属于数量遗传，受 7~10 对以上

多基因控制，符合加性-显性模型。杨广东等[13]对 2

个抗病品系和 2 个感病品系及其配制的杂交组合

进行抗性遗传规律研究，认为大白菜黑斑病抗性为

显性遗传并受单基因控制。前人不同研究结论的

差异揭示了黑斑病抗性遗传的复杂性，传统的双列

杂交分析方法主要关注的是加性效应和非加性效

应的总体贡献，但难以精准量化主效基因或微效多

基因的独立遗传效应及其互作关系。近年来，由盖

钧镒[14]建立的主基因+多基因遗传分析模型广泛应

用于番茄[15]、瓠瓜[16]、厚皮甜瓜[17]、甘蓝型油菜[18]等各

种作物的数量性状研究中，该方法不仅可以分析目

标性状主基因和多基因的数量，还可以分析基因之

间的互作效应，估算其遗传参数，从而揭示遗传规

律，为植物育种提供重要的理论依据[19]。然而，该方

法在大白菜黑斑病抗性遗传解析中的应用尚未见

报道。为深入揭示黑斑病复杂性状的遗传机制，笔

者以黑斑病高抗材料 J406 和高感材料 K23 为亲本

构建六世代群体作为研究材料，首次运用主基因+

多基因遗传分析方法深入探究大白菜黑斑病抗性

遗传规律，以期为大白菜抗黑斑病优良品种选育提

供理论依据，同时也为进一步开展 QTL 定位及基因

挖掘奠定基础。

1 材料与方法

1.1 材料

供试大白菜高代自交系 J406（P1）和 K23（P2）由

天津市农业科学院蔬菜研究所大白菜研究室提

供。多年田间调查和室内离体叶片接种鉴定均证

实，J406 和 K23 对黑斑病分别呈现高度抗病与高度

感病特性，J406 田间表型病情指数为 16.98，室内接

种鉴定病情指数为 15.93，K23 田间表型病情指数

为 89.97，室内接种鉴定病情指数为 97.78，两者抗

性差异明显且稳定遗传（图 1）。2023 年 P1和 P2杂

交获得 F1，2024 年春季，F1 分别与 P1、P2 杂交获得

BC1F1和 BC2F1群体，F1自交获得 F2群体。接种菌株

为中国微生物菌种保藏管理委员会农业微生物中

心（ACCC）保藏的芸薹生链格孢（Alternaria bras-

sicicola）菌株 ACCC37296。

J406

K23

J406

K23

图 1 白菜抗感亲本 J406 和 K23 田间调查和室内离体叶片接种鉴定表型

Fig.1 Phenotypic identification of the resistant（J406）and susceptible（K23）Chinese cabbage parental lines in field and

detached-leaf assays
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1.2 方法

1.2.1 表型鉴定方法 供试群体于 2024 年 8 月 13

日播种于天津市农业科学院武清区试验田，P1、P2、

F1、F2、BC1F1 和 BC2F1 群体株数依次为 24、24、24、

980、390、391 株，实施常规田间管理。依据笔者前

期建立的病害分级标准及离体叶片接种体系，选取

30 d 苗龄植株的第 2、3、4 片真叶，采用离体叶片滴

接法接种（孢子悬浮液浓度 1×105 个·mL-1）。接种

后置于 25 ℃、高湿（RH 95%~98%）环境培养 5 d 后

调查发病情况。白菜黑斑病的病情等级分级参照

Zhang 等[20]的方法，分为 0、1、3、5、7、9 级（图 2）。0

级：无明显侵染症状；1 级：接种叶生 0~0.3 cm 病

斑；3 级：接种叶生＞0.3~0.5 cm 病斑，无黄化；5 级：

接种叶生＞0.5~1.0 cm 的病斑，病斑周围轻微黄化；

7 级：接种叶生＞1.0~1.5 cm 的病斑，表面少量霉

层，病斑周围明显黄化；9 级：接种叶生＞1.5 cm 的

病斑，表面大量霉层，叶片大面积黄化。

病情指数（DI）=100×∑（各级病叶数×各级代表

值/（调查总叶数×最高级代表值）。其中，免疫（I）：

DI=0；高抗（HR）：0<DI≤11.11；抗病（R）：11.11<DI≤
33.33；中 抗（MR）：33.33<DI≤55.56；感 病（S）：

55.56<DI≤77.78；高感（HS）：77.78<DI≤100.00。

1.2.2 数据分析 利用 Microsoft Excel 软件整理

六世代群体的病情指数数据，并在 SPSS 27.0 软件

中进行描述性统计分析。使用王靖天等[21]开发的 R

语言 SEA V2.0 软件包计算极大似然函数值（MIL）、

AIC 信息准则（AIC）及遗传参数。

2 结果与分析

2.1 各世代群体黑斑病抗性表型分布

P1、P2、F1、F2、BC1F1和 BC2F1 六个世代群体（G6）

病情指数的基本参数见表 1。结果表明，在同一环

境下，双亲的黑斑病抗性差异明显，抗病亲本（P1）

的病情指数平均值为 27.32，感病亲本（P2）的病情

指数平均值为 86.11，平均病情指数相差达 58.79。

F1、F2、BC1F1、BC2F1 的病情指数平均值介于双亲之

间，未表现超亲现象，其中 F1 的病情指数偏向于抗

病亲本（P1），说明抗性表现为不完全显性遗传。结

合 3 个分离世代病情指数频数分布（图 3），发现

F2、BC1F1和 BC2F1群体病情指数均呈数量性状的典

型连续分布，具有不同偏态或多峰特征，符合主基

因+多基因混合遗传的典型数量性状表现。

2.2 黑斑病抗性遗传模型的选择及适合性检验

对六世代群体的黑斑病病情指数进行主基因+

图 2 大白菜离体叶片黑斑病病情等级划分标准

Fig. 2 Classification standard for disease grade of black spot disease on detached leaves of Chinese cabbage

0 1 3 5 7 9

表 1 各世代病情指数的描述性统计

Table 1 Descriptive statistics of disease index across different generations

世代

Generation

P1

P2

F1

F2

BC1F1

BC2F1

群体大小

Population size

24

24

24

980

390

391

最小值

Minimum

11.11

55.56

40.74

3.70

11.11

11.11

最大值

Maximum

33.33

100.00

66.67

100.00

92.59

100.00

平均值

Mean

27.32

86.11

50.00

45.30

46.00

56.06

标准差

Standard deviation

5.44

13.65

7.80

15.47

21.06

22.50

变异系数

CV/%

19.91

15.85

15.60

34.15

45.78

40.14

峰度

Kurt

2.13

0.31

-0.26

0.44

-0.67

-1.10

偏度

Skew

-0.99

-1.01

0.55

0.56

0.62

0.22
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多基因混合遗传模型分析。将最小 AIC 值作为候

选 遗 传 模 型 筛 选 原 则 ，筛 选 出 2MG- ADI、

MX2-ADI-ADI、MX2-ADI-AD 为候选遗传模型

（表 2）。

对候选遗传模型进行适合性检验（U1
2、U2

2、

U3
2、nW2和 Dn），以统计量显著性水平最低者为最优

模 型（ 表 3）。 结 果 显 示 ，模 型 2MG- ADI、

MX2-ADI-ADI、MX2-ADI-AD 的显著统计量分别

注：A 为 F2代，B 为 BC1F1代，C 为 BC2F1代。

Note: A denotes the F2 generation, B denotes the BC1F1 generation, and C denotes the BC2F1 generation.

图 3 不同世代病情指数的频数分布

Fig. 3 Frequency distribution of the disease index across different generations

表 2 大白菜黑斑病抗性候选遗传模型的极大似然函数值和 AIC 值

Table 2 Maximum likelihood function value and AIC value of candidate genetic models for resistance to black spot disease

in Chinese cabbage

模型

Model

1MG-AD

1MG-A

1MG-EAD

1MG-NCD

2MG-ADI

2MG-AD

2MG-A

2MG-EA

2MG-CD

2MG-EAD

PG-ADI

PG-AD

极大似然值

Maximum likelihood value

-7 952.61

-7 982.87

-7 952.80

-8 017.29

-7 750.27

-7 954.15

-8 099.62

-7 977.26

-7 955.50

-7 967.36

-7 851.06

-7 915.30

AIC 值

AIC value

15 913.22

15 971.75

15 911.60

16 040.57

15 520.54

15 920.30

16 207.24

15 960.51

15 919.01

15 940.71

15 722.13

15 844.60

模型

Model

MX1-AD-ADI

MX1-AD-AD

MX1-A-AD

MX1-EAD-AD

MX1-NCD-AD

MX2-ADI-ADI

MX2-ADI-AD

MX2-AD-AD

MX2-A-AD

MX2-EA-AD

MX2-CD-AD

MX2-EAD-AD

极大似然值

Maximum likelihood value

-7 851.06

-7 907.78

-7 913.44

-7 859.41

-7 914.17

-7 743.23

-7 749.12

-7 914.17

-7 807.12

-7 913.10

-9 080.26

-7 868.82

AIC 值

AIC value

15 726.13

15 833.56

15 842.88

15 734.82

15 844.34

15 522.45

15 528.23

15 850.34

15 632.24

15 842.19

18 178.51

15 753.64

注：MG 为主基因模型；MX 为主基因+多基因混合模型；PG 为多基因模型；A 为加性效应；D 为显性效应；I 为上位性效应；E 为相等。

Note: MG is the main gene model; MX is major gene+polygene mixed model; PG is the multi-genes model; A is additive effect; D is the domi-

nant effect; I is the epistatic effect; E is equal.
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表 3 遗传模型适合性检验

Table 3 Suitability test of genetic model

模型

Model

2MG-ADI

MX2-ADI-ADI

MX2-ADI-AD

世代

Generation

P1

P2

F1

F2

BC1F1

BC2F1

P1

P2

F1

F2

BC1F1

BC2F1

P1

P2

F1

F2

BC1F1

BC2F1

U1
2

1.866 4

3.370 1

1.907 8

0.010 2

0.069 4

0.005 4

0.060 4

0.253 6

0.050 4

0.130 0

0.792 5

0.025 5

0.730 2

0.593 2

0.239 7

0.014 4

0.022 9

0.000 9

U2
2

1.953 4

3.874 5*

1.429 1

0.196 4

0.018 0

0.090 5

0.005 0

0.182 7

0.025 6

0.022 2

0.054 9

0.033 6

0.902 6

0.526 4

0.162 8

0.137 1

0.065 9

0.157 8

U3
2

0.089 7

0.583 1

0.322 3

4.683 1*

2.425 4

0.842 0

0.449 1

0.057 9

0.053 0

3.970 0*

6.305 4*

1.825 8

0.240 9

0.006 5

0.079 9

3.784 3

2.601 6

2.163 8

nW2

0.581 7*

0.569 3*

0.349 8

1.847 1**

0.583 4*

0.457 2

0.406 3

0.220 1

0.163 7

1.847 7**

0.818 2**

0.422 2

0.476 3*

0.262 6

0.184 8

1.845 1**

0.584 2*

0.430 3

Dn

0.384 4**

0.353 3**

0.269 5*

0.114 3 **

0.117 1**

0.098 3**

0.274 4*

0.247 3

0.178 6

0.114 5**

0.149 5**

0.101 6**

0.348 7**

0.268 7

0.198 7

0.113 8**

0.119 1**

0.099 8**

注：U1
2、U2

2、U3
2为均匀性检验统计量；nW2为 Smirnov 检验统计量；Dn为 Kolmogorov 检验统计量；*表示在 0.05 水平上差异显著；**表示在

0.01 水平上差异显著。

Note: U1
2,U2

2,U3
2 are the statistic of uniformity test; nW 2 is the statistic of Smirnov test; Dn is the statistic of Kolmogorov test; * and ** indicate

significant difference at 0.05 and 0.01 level, respectively.

为 12、8 和 7，因此，MX2-ADI-AD 为最优模型，即

大白菜的黑斑病抗性受到两对加性-显性-上位性主

基因+加性-显性多基因控制。

2.3 最优模型的遗传参数估计

依据最优模型 MX2-ADI-AD 估算遗传参数

（表 4），一阶参数显示两主基因加性效应值（da、db）

均为-11.758 2，表明两者在降低病情指数方面具有同

等加性效应。两对主基因显性效应值（ha、hb）分别为

4.428 5 和-15.322 2，且|hb|>|ha|，说明第二主基因的

负向显性效应作用更强。显性/加性比值|ha/da|<1、

表 4 最适模型 MX2-ADI-AD 的一阶和二阶参数估算

Table 4 First-order and second-order parameter estimation of the optimal model MA2-ADI-AD

一阶参数

First-order parameter

da

db

ha

hb

|ha/da|

|hb/db|

估计值

Estimated value

-11.758 2

-11.758 2

4.428 5

-15.322 2

0.376 6

1.303 1

一阶参数

First-order parameter

i

jab

jba

l

[d]

[h]

估计值

Estimated value

5.355 7

12.064 7

31.822 3

12.306 2

-4.911 4

-2.549 9

二阶参数

Second-order parameter

δ2
mg

δ2
pg

h2
mg/%

h2
pg/%

估计值 Estimated value

F2

149.068 1

1.198 6

62.266 1

0.500 7

BC1F1

341.363 1

13.229 3

76.930 2

2.981 4

BC2F1

401.130 8

16.103 5

79.216 5

3.180 2

注：da、db表示主基因 a、b 的加性效应；ha、hb表示主基因 a、b 显性效应；[d]表示多基因加性效应；[h]表示多基因显性效应；i 表示两对主基

因加性×加性互作效应；jab表示两对主基因加性×显性互作效应；jba表示两对主基因显性×加性互作效应；l 表示两对主基因显性×显性互作效

应；δ2
mg表示主基因方差；δ2

pg表示多基因方差；h2
mg表示主基因遗传率；h2

pg表示多基因遗传率。

Note: da, db represents the additive effect of major gene a and b; ha、hb represents the dominance effect of major gene a and b; [d] represents the

polygenes additive effect; [h] represents the polygenes dominance effect; i represents the additive×additive interaction effect between the two major

genes; jab represents the additive×dominance interaction effect of the two major genes; jba represents the dominance×additive interaction effect of the

two major genes; l represents the dominance×dominance interaction effect of the two major genes; δ2
mg represents the variance of major genes; δ2

pg

represents the variance of polygenes; h2
mg represents the heritability of major gene; h2

pg represents the heritability of polygenes.
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|hb/db|>1，指示第一主基因遗传以加性为主（不完全

显性），第二主基因以显性为主（超显性）。在主基

因的上位性效应中，所有上位性效应均为正值，分

别为 5.355 7、12.064 7、31.822 3 和 12.306 2，表明其

均能够使病情指数增大，意味着两个主基因间的互

作会相互削弱对方的抗病效果，即存在拮抗作用。

且|jba|>|l|>|jab|>|i|，表明在主基因互作效应中，显性×

加性和显性×显性起主要作用。多基因加性效应[d]

和显性效应[h]分别为-4.911 4 和-2.549 9，[h]/[d] <

1，揭示多基因主要体现负向加性效应，且与主效基

因相比效应值较低。

二阶参数显示，在 3 个分离世代 F2、BC1F1、

BC2F1世代中，主基因遗传率 h²mg依次为 62.266 1%、

76.930 2% 、79.216 5% ，多基因遗传率 h²pg 仅为

0.500 7%、2.981 4%、3.180 2%，主基因+多基因遗传

率平均达 75.03%，环境变异占比 24.97%，表明大白

菜黑斑病抗性主要由主基因决定，因此建议早期世

代选择抗病株，但也需要考量一定的环境影响因

素。综上，大白菜黑斑病抗性受主基因与多基因共

同调控，且以主基因遗传为主。

3 讨论与结论

大白菜营养丰富，在世界范围内广泛种植，保

护大白菜免受病原菌侵染具有重要意义。黑斑病

是大白菜的主要病害之一，挖掘抗病种质并培育抗

病品种是最根本的防治途径。由于大白菜黑斑病

抗性性状遗传复杂，抗性改良难度较大，因此明确

其遗传规律是进一步挖掘控制黑斑病抗性主效基

因的基础，对利用分子标记进行辅助选择、快速创

制抗性种质及育成抗黑斑病大白菜新品种具有重

要意义。

盖钧镒[14]提出的植物数量性状遗传体系，核心

是主基因+多基因混合遗传模型，该模型不仅能够

揭示影响性状表达的主基因效应，还能够量化微效

基因的累计贡献，在植物育种实践中具有重要价

值。该方法在十字花科作物遗传模式的研究中得

到广泛应用，如青花菜根肿病抗性[22]、大白菜 TuMV

抗性[23]、不结球白菜小菜蛾抗性[24]、萝卜芜菁花叶病

毒和黑腐病抗性[25]、大白菜抽薹性状[26]、不结球白菜

叶片皱缩性状[27]，但目前该遗传模型在大白菜黑斑

病遗传分析中的应用还未见报道。本研究中 F2、

BC1F1 和 BC2F1 三个分离世代的黑斑病病情指数均

呈连续分布，具有典型的数量性状遗传特征，因此

可以使用盖钧镒[14]的植物数量性状遗传体系分析方

法对主基因和多基因的遗传效应进行研究，解析大

白菜黑斑病抗性的遗传规律。

本研究对大白菜黑斑病抗性遗传规律的解析，

较以往相关方面的分析更为深入。杨广东等 [13]认

为，大白菜黑斑病抗性受单个显性基因控制。结论

的不同可能源于其使用的特异性遗传材料中，其中

一个主效基因的抗性表现为显性，且效应巨大，掩

盖了另一基因的作用，从而观察到单基因显性遗传

的模式。本研究验证了张凤兰等[11]和刘焕然等[12]采

用 Griffing 的双列杂交分析法得出的结论，大白菜

对黑斑病的抗性遗传属于数量性状。张凤兰等[11]提

出抗性由 7~10 对基因控制，本研究将控制该性状

的遗传组成从模糊的“多基因”层面精确到了具体

的“两主基因”层面。刘焕然等[12]强调了在黑斑病抗

性遗传过程中加性效应的重要性，本研究证实了两

个主基因确实具有巨大的加性效应，但进一步发现

了两对主基因间还存在上位性效应。不同的研究

结果均能够表明，在大白菜黑斑病抗性遗传改良

中，早期选择是有效的。由于存在复杂的上位性和

显隐性关系，单纯依赖表型选择效率低且易造成偏

差，未来应整合遗传图谱与分子标记技术，实现多

抗病等位基因纯合体的高效聚合。

综上所述，笔者采用主基因+多基因混合遗传

模型分析方法对大白菜黑斑病抗性遗传规律进行

研究，发现大白菜黑斑病抗性遗传模型符合

MX2-ADI-AD 模型，抗性由两对加性-显性-上位性

主基因+加性-显性多基因控制，主基因在黑斑病抗

性遗传中起主要作用。本研究结果为大白菜黑斑

病抗性基因挖掘及高抗品种选育提供了重要的遗

传学理论支撑。
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