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摘 要：以半蔓生型品种洮绿 218和直立型品种吉绿 10号为亲本配制杂交组合，采用主基因+多基因混合遗传模型分析

方法，分别以每个夹角（ob1）和每个单株夹角平均数（ob2）为研究对象，对该组合 6世代遗传群体（P1、P2、F1、F2、B1和 B2）的
分枝角度进行遗传分析。结果表明，两种情况下分枝角度均受 2对加性-显性-上位性主基因+加性-显性多基因控制

（E-1模型）。ob1情况下，分枝角度主要受 2对主基因的影响，ob2情况下，分枝角度受到 2对主基因和多基因共同影响。

因此，在绿豆株型育种中要综合考虑主基因、多基因和环境因素的影响。
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Genetic Analysis of Branch Angle in Mungbean
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Abstract：The six generation populations (P1, P2, F1, F2, B1 and B2) were produced from a cross between semi-erect
variety‘Taolyu 218’and erect variety‘Jilyu 10’to analyze inheritances of branch angle in mungbean by mixed ma⁃
jor gene plus polygene inheritance model based on data of every branch angle (ob1) and average branch angle per
plant (ob2), respectively. The results showed branch angles were both dominated by two pairs of major gene with ad⁃
ditive-dominance-epistasis effects plus polygenes with additive-dominance-epistasis (E-1 model). The ob1 was
mainly affected by two major genes. The ob2 was both affected by two major genes and two polygenes. The role of
major genes, polygenes and environmental conditions should be comprehensively considered in plant type breeding
of mungbean.
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吉林省是我国绿豆主产省份，种植面积、产量

均约占全国水平的五分之一，以白城市（洮南、通

榆、镇赉）和松原市（前郭、乾安、长岭）等地区种

植面积最大 [1]。随着绿豆生产与种植规模的不断

扩大，对机械化生产的需求日渐显现，直立型品

种能够迎合这一发展需求，为绿豆机械化生产奠

定基础。

分枝与主茎夹角（以下简称分枝角度）是绿豆

株型的重要组成部分，直立型绿豆品种株型的主
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要特点是分枝角度小 [2]，然而目前还未有绿豆分

枝角度评价、遗传等方面的研究报道，缺少绿豆

株型育种的理论基础。本研究以直立型绿豆品种

吉绿 10号为亲本，与半蔓生型绿豆品种洮绿 218
杂交获得 F1，然后配制 B1、B2和 F2分离群体，构建

6世代群体（P1、P2、F1、F2、B1和 B2），运用主基因+
多基因混合遗传模型分析分枝夹角遗传模式和遗

传效应，为绿豆株型育种提供重要理论依据。

1 材料与方法

1.1 试验材料

亲本材料分别为洮绿 218（P1）和吉绿 10号
（P2），均由吉林省农业科学院选育。2016年 5月，

在吉林省农业科学院公主岭试验基地种植亲本，

7月人工去雄授粉杂交获得 F1（P1×P2）种子，11月
初将亲本 P1、P2和 F1种植于吉林省农业科学院海

南乐东南繁试验基地，F1自交收获 F2种子，以 2个
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亲本分别与 F1回交获得 B1（F1×P1）和 B2（F1×P1）。
2017年 5月，将 P1、P2、F1、F2、B1和 B2共 6个世代群

体种子同期播种于吉林省农业科学院公主岭试验

基地，行距 60 cm，株距 14 cm。试验地前茬为高

粱，土壤类型为淋溶性黑土，肥力中等。全生育

期按当地绿豆常规生产技术管理。其中，P1群体

53株，P2群体 51株，F1群体 31株，B1群体 77株，B2
群体 92株，F2群体 239株，共 543份材料。

1.2 性状测定

各群体每个植株的有效分枝与主茎夹角用量

角器在田间测量。

1.3 数据统计分析

分别以每个夹角（ob1）和每个单株夹角平均

数（ob2）为研究对象，比较两种情况下的分析结

果。利用Microsoft Excel 2007软件分析基本统计

量，利用 DPS 14.10进行方差分析和多重比较 [3]。

利用植物数量性状主基因+多基因混合遗传模型

分析方法 [4-5]，并结合可在Windows操作系统下运

行的 SEA软件包 [6]进行遗传模型分析（分析软件

由南京农业大学章元明教授提供）。通过极大似

然分析和 IECM （iterated expectation and condi⁃
tional maximization）算法对混合分布中的相关分

布参数做出估计，再采用 AIC（Akaike’s informa⁃

tion criterion）值选择最佳模型，并进行适合性检

验，包括均匀性 U1 2、U2 2和U3 2检验，Smirnov检验

( )nW 2 和 Kolmogorov检验 ( )Dn ，根据检验结果选择

最优遗传模型。根据最优模型，采用最小二乘法

估计相应的遗传参数，包括主基因、多基因的加

性、显性、上位性，主基因和多基因的遗传率等。

2 结果与分析

2.1 基本数据分析

比较 ob1、ob2两种情况下 2个亲本和 F1群体

分枝角度，结果见表 1。前者洮绿 218、吉绿 10号
分枝角度分别为 68.4、44.9，后者洮绿 218、吉绿 10
号分枝角度分别为 68.9、36.6，2个亲本的差异均

达到极显著水平（P＜0.01），说明这 2个亲本在分

枝角度遗传方面存在着真实稳定的差异，可以作

为研究分枝角度遗传规律的试验材料进行分析。

ob1、ob2两种情况下杂种 F1的分枝角度分别为

49.4、48.9，都更接近于吉绿 10号。将 ob1、ob2两
种情况下 3个分离世代（B1、B2、F2）的分枝角度分

组，并统计分布频次（图 1、图 2），表明分枝角度均

呈连续分布，具有典型的数量遗传特征，分离世

代都呈现不同程度的单峰偏态分布现象，说明这

些性状受到主基因遗传效应影响。

表1 Ob1、ob2情况下亲本和F1分枝角度次数分布

研究

对象

ob1

ob2

注：标以不同字母的数值表示在 0.01水平下差异极显著

世代

P1
P2
F1

P1
P2
F1

频数

20～30
4
12
10

0～20

9

30～40
8
36
22

20～30

1
1

40～50
28
45
36

30～40

14
1

50～60
49
17
32

40～50

21
17

60～70
62
5
10

50～60
6
6
11

70～80
60
1
3

60～70
30

1

80～90
34

1
70～80
16

90～100
7

80～90
0

100～110
2

90～100
0

100～110
1

样本

量

254
116
114

53
51
31

平均

值

68.4 A
44.9 B
49.4

68.9 A
36.6 B
48.9

图2 Ob2情况下洮绿218×吉绿10号杂交组合

3个分离世代群体分枝角度的次数分布

图1 Ob1情况下洮绿218×吉绿10号杂交组合

3个分离世代群体分枝角度的次数分布
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2.2 主基因+多基因遗传分析

2.2.1 遗传模型的选择

利用植物数量性状主基因+多基因混合遗传

模型的 6世代（P1、P2、F1、F2、B1和 B2）联合分析，估

算获得 1对主基因（A类模型）、2对主基因（B类
模型）、多基因（C类模型）、1对主基因+多基因（D
类模型）、2对主基因+多基因（E类模型）共 5类 24

种遗传模型的极大似然函数值和 AIC值（表 2）。
根据遗传模型的选取原则，即 AIC值最小准则，选

取 AIC值最小及与 AIC值最接近的遗传模型作为

备选模型。结果表明，ob1情况下，分枝角度的 C-
0和 E-1模型 AIC值相对较小；ob2情况下，分枝角

度的 D-0和 E-1模型 AIC值相对较小。上述模型

可以作为备选模型。

表2 各遗传模型的AIC值和极大似然函数值

模型代码

A-1
A-2
A-3
A-4
B-1
B-2
B-3
B-4
B-5
B-6
C-0
C-1
D-0
D-1
D-2
D-3
D-4
E-0
E-1
E-2
E-3
E-4
E-5
E-6

注：MG：主基因模型；MX：主基因+多基因混合模型；PG：多基因遗传模型；A：加性效应；D：显性效应；I：互作；N：负向；E：相
等；例如 E-1模型MX2-ADI-AD，表示 2对加性-显性-上位性主基因+加性-显性多基因混合遗传模型；下划线表示 AIC值最

小，用于最适遗传模型检验

模型含义

1MG-AD
1MG-A
1MG-EAD
1MG-AEND
2MG-ADI
2MG-AD
2MG-A
2MG-EA
2MG-AED
2MG-EEAD
PG-ADI
PG-AD
MX1-AD-ADI
MX1-AD-AD
MX1-A-AD
MX1-EAD-AD
MX1-AEND-AD
MX2-ADI-ADI
MX2-ADI-AD
MX2-AD-AD
MX2-A-AD
MX2-EA-AD
MX2-AED-AD
MX2-EEAD-AD

ob1
AIC值
8 789.43
8 870.26
9 116.20
8 791.29
8 780.71
8 805.28
8 959.55
8 876.13
9 107.28
9 105.28
8 773.52
8 827.83
8 782.28
8 833.90
8 804.69
8 823.84
8 822.04
8 794.28
8 759.90
8 829.84
8 827.85
8 823.84
8 825.84
8 823.84

极大似然函数值

-4 390.72
-4 432.13
-4 555.10
-4 392.65
-4 380.35
-4 396.64
-4 475.78
-4 435.07
-4 549.64
-4 549.64
-4 376.76
-4 406.92
-4 379.14
-4 407.95
-4 394.34
-4 403.92
-4 403.02
-4 379.14
-4 364.95
-4 403.92
-4 404.92
-4 403.92
-4 403.92
-4 403.92

ob2
AIC值

-2 153.39
-2 160.85
-2 173.43
-2 208.15
-2 121.13
-2 142.41
-2 149.18
-2 149.00
-2 168.75
-2 168.75
-2 088.28
-2 111.98
-2 082.57
-2 101.62
-2 107.44
-2 116.71
-2 110.29
-2 082.57
-2 078.66
-2 116.71
-2 201.44
-2 116.71
-2 116.71
-2 116.71

极大似然函数值

4 314.77
4 327.70
4 352.85
4 422.30
4 262.27
4 296.83
4 306.37
4304.00
4 345.50
4 343.50
4 196.55
4 237.95
4 189.14
4 221.24
4 230.88
4 249.43
4 236.59
4 201.14
4 187.33
4 255.43
4 420.87
4 249.43
4 251.43
4 249.43

2.2.2 候选模型的适合性检测

对 备 选 模 型 进 行 一 组

( )U1 2、U2 2、U3 2、nW 2和Dn 适合性检验（表 3）。结

果表明，ob1情况下，分枝角度的 C-0模型中有 3
个统计量的差异达到极显著水平，E-1模型中没

有统计量的差异达到显著水平，分枝角度的最适

模型为 E-1（2对加性-显性-上位性主基因+加

性-显性多基因）；ob2情况下，分枝角度的 D-0模
型中有 7个统计量的差异达到极显著水平，E-1
模型中有 5个统计量的差异达到极显著水平，分

枝角度的最适模型也为 E-1（2对加性-显性-上
位性主基因+加性-显性多基因）。

2.2.3 遗传参数估算

根据选择的最优遗传模型估计 ob1、ob2情况下
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最优遗传模型一阶、二阶遗传参数（表4和表5）。
Ob1情况下，控制分枝角度的 2对主基因的加

性效应（da和 db）大小相等，均为 2.10，正向增效，

效应值较大。2对主基因的显性效应（ha和 hb）分

别为-0.94和-1.38，表现为负向减效。2对主基因

的加性互作效应（i）为 16.06，显性互作效应（l）
为-5.54，2对主基因加性和显性效应之间的互作

（jab和 jba）分别为-2.95和-3.53，互作效应明显。2
对基因的显性度 ha/da、hb/db分别为-0.45和-0.66，
均表现为负向部分显性。多基因的加性累计效应

[d]为 7.47，显性效应 [h]为 17.10。B1、B2和 F2分离

世代群体总遗传率与主基因遗传率一致，均分别

为 48.11%、32.45%和 64.54%，表明分枝角度主要

受 2对主基因的影响。

Ob2情况下，控制分枝角度的 2对主基因的加

性效应（da和 db）大小相等，均为 3.44，正向增效，

效应值较大。2对主基因的显性效应（ha和 hb）分
别为-0.46和-0.37，表现为负向减效。2对主基因

的加性互作效应（i）为-13.75，显性互作效应（l）为
4.00，2对主基因加性和显性效应之间的互作（jab
和 jba）分别为-5.08和-5.16，互作效应明显。2对
基因的显性度 ha/da、hb/db分别为-0.13和-0.11，均
表现为负向部分显性。多基因的加性累计效应

[d]为 9.40，显性效应 [h]为-21.57。B1、B2和 F2分离

表3 洮绿218×吉绿10号组合后代备选遗传模型的适合性检验

研究对象

ob1

ob2

注：括号内的数字为理论分布值。**表示差异达到极显著（P＜0.01）

模型

C-0

E-1

D-0

E-1

世代

B1
B2
F2
B1
B2
F2
B1
B2
F2
B1
B2
F2

U1 2

10.030（0.002）**
0.448（0.503）
0.165（0.685）
0.252（0.616）
0.327（0.567）
0.510（0.475）
6.366（0.012）**
2.858（0.091）
0.660（0.417）
0.001（0.980）
2.289（0.130）
0.000（0.999）

U2 2

8.950（0.003）**
0.425（0.514）
0.297（0.586）
0.136（0.712）
0.259（0.611）
0.467（0.495）
9.223（0.002）**
6.360（0.012）**
0.412（0.521）
0.506（0.477）
0.907（0.341）
1.119（0.290）

U3 2

0.089（0.765）
0.000（0.986）
0.369（0.544）
0.219（0.640）
0.033（0.857）
0.001（0.973）
5.648（0.018）**
12.533（0.000）**
0.337（0.562）
7.536（0.006）**
4.204（0.040）**
17.859（0.000）**

nW
2

1.452（0.000）**
0.342（0.109）
0.326（0.121）
0.325（0.121）
0.331（0.117）
0.354（0.101）
0.971（0.003）**
0.925（0.004）**
0.146（0.406）
0.268（0.174）
1.143（0.001）**
0.505（0.039）**

Dn
0.003（1.000）
0.005（1.000）
0.009（1.000）
0.002（1.000）
0.005（1.000）
0.007（1.000）
0.013（1.000）
0.111（0.191）
0.004（1.000）
0.013（1.000）
0.071（0.724）
0.003（1.000）

表5 洮绿218×吉绿10号杂交组合株型性状的二阶遗传参数估计值

二阶遗传参数

表型方差 σp2
主基因方差 σmg2
多基因方差 σpg2

主基因遗传率 hmg2（%）
多基因遗传率 hpg2（%）

ob1
估计值

B1
243.39
113.62
0

48.11
0

B2
179.00
49.23
0

32.45
0

F2
190.62
60.85
0

64.54
0

ob2
估计值

B1
134.59
0.41
54.87
0.31
40.77

B2
316.89
106.28
131.30
33.54
41.43

F2
116.52
37.21
0

51.34
0

表4 洮绿218×吉绿10号杂交组合株型性状的

一阶遗传参数估计值

一阶遗传参数

第 1对主基因的加性效应（da）

第 2对主基因的加性效应（db）

第 1对主基因的显性效应（ha）

第 2对主基因的显性效应（hb）

加性×加性互作（i）

加性×显性互作（jab）

显性×加性互作（jba）

显性与显性互作（l）

多基因加性效应 [d]
多基因的显性效应 [h]
ha/da
hb/db

ob1
估计值

2.10
2.10
-0.94
-1.38
16.06
-2.95
-3.53
-5.54
7.47
17.10
-0.45
-0.66

ob2
估计值

3.44
3.44
-0.46
-0.37
-13.75
-5.08
-5.16
4.00
9.40

-21.57
-0.13
-0.11
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世代群体总遗传率分别为 41.08%、74.97% 和

51.34%。B1群体主基因遗传率和多基因遗传率分

别为 0.31%和 40.77%，B2群体主基因遗传率和多

基因遗传率分别为 33.54%和 41.43%，F2群体主基

因遗传率和多基因遗传率分别为 51.34%和 0。表

明分枝角度受到 2对主基因和多基因共同影响。

3 讨 论

理想株型能通过改良株型的空间结构，将光

合生理特性和株型有机地结合起来获得高产 [7]。

因此，绿豆理想株型的研究对绿豆产量的提高有

着十分重要的意义。分枝角度是绿豆株型的重要

性状，与提高耐密性及机械化收获程度密切相

关，其他作物中已经对玉米叶夹角 [8-9]、水稻剑叶

角 [10]、油菜分枝夹角 [11]及串番茄叶片夹角、开张

角、垂角 [12]等株型重要性状的遗传进行研究，但对

绿豆分枝夹角的研究还未见有报道。

本研究以吉林省大面积种植的直立型绿豆品

种吉绿 10号 [13]、半蔓生型绿豆品种洮绿 218为亲

本杂交，然后配制 B1、B2和 F2分离群体，构建 6世
代群体（P1、P2、F1、F2、B1和 B2），运用主基因+多基

因混合遗传模型对绿豆分枝角度进行经典遗传学

研究。汪文祥等 [14]对甘蓝型油菜分枝角度遗传模

型及遗传效应研究时分别对上部第一分枝（顶

枝）和基部第一分枝（基枝）进行研究。本研究分

别以每个夹角（ob1）和每个单株夹角平均数（ob2）
为研究对象，比较两种情况下的分析结果。结果

表明，两种情况下分枝角度的最适模型均为 E-1
（2对加性-显性-上位性主基因+加性-显性多基

因）模型。ob1情况下，分枝角度主要受 2对主基

因的影响，ob2情况下，分枝角度受到 2对主基因

和多基因共同影响。因此，在绿豆株型育种中要

综合考虑主基因、多基因和环境因素的影响。本

研究中分枝夹角检测到 2对主基因，下一步要从

资源评价、遗传定位分析等方面加大对此性状的

研究力度。另外，在目前的绿豆性状评价体系

中，未把分枝角度纳入其中，建议从事绿豆育种

工作的科研人员，在育种工作中也要将此性状纳

入常规考种评价性状加以重视。
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