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苦瓜白粉病病原菌和生理小种的鉴定
及苦瓜对白粉病的抗性遗传分析

周萌萌 田丽波* 商 桑 邹凯茜 潘琼玉 曾丽萍

（海南大学热带农林学院，海口 570228）

摘要：为明确海南省苦瓜白粉病的病原菌、生理小种及苦瓜对白粉病的抗性遗传规律，结合形态学

鉴定和分子鉴定解析白粉病菌及生理小种种类，通过显微镜观察白粉病菌侵染过程，并应用主基

因+多基因混合遗传模型分析法探讨苦瓜对白粉病的主要抗性遗传规律。结果表明：采集自海南

省6个市（县）的苦瓜白粉病病原菌均为单囊壳白粉菌Sphaerotheca fuliginea，属生理小种2F，该菌

在侵染苦瓜叶片时有4个关键时期：接种后4 h为分生孢子萌发高峰期，8 h为附着孢形成高峰期，

16~24 h为次生菌丝形成高峰期，5 d为分生孢子梗形成高峰期。将其接种于苦瓜抗、感品系，对白

粉病的抗性符合2对加性-显性-上位性主基因+加性-显性多基因模型，主基因和多基因共同控制

苦瓜对白粉病的抗性，其中以主基因遗传为主，且会受到环境变异的影响。根据苦瓜抗性遗传规

律，F2代主基因遗传率最高，受环境影响最小，在苦瓜的白粉病抗性育种中，以早期世代F2代作为有

效选择世代。研究表明白粉病菌侵染叶片的前2 d是白粉病防治的最佳时期，所以在白粉病易发的

物候期，可将防治时间提前1~2 d。
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Identification of powdery mildew physiological races and genetic resistance
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Abstract: To study the powdery mildew pathogen, physiological races and inheritance of bitter melon

resistance of powdery mildew in Hainan, the morphological and molecular identification methods were

used to analyze the disease-causing germs and physiological races of powdery mildew; the microscopy

was used to observe infection process of powdery mildew, and mixed major-gene plus polygenes inheri-

tance model analysis was conducted to inquire into the main genetic rules of bitter melon resistance to

powdery mildew. The results showed that the bitter melon powdery mildew disease was caused by

Sphaerotheca fuliginea, belonging to the physiological race 2F in six cities (counties) in Hainan. There

were four key stages when the pathogen infected the leaves of bitter melon: conidia germination peak at

4 h post infection, appressorium formation peak at 8 h post infection, secondary hyphal formation peak

at 16-24 h post infection and conidiophore formation peak at 5 d post infection. The powdery mildew

was inoculated into the resistant and susceptible strains of bitter melon, and the results showed that the

powdery mildew resistance fitted two major genes with additive-dominance-epistasis major genes and

plus-dominant polygenes model, and the resistance of bitter melon to powdery mildew disease was con-
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在热带和亚热带地区，白粉病对农业和园艺存

在持续的、广泛性的威胁（Glawe，2008）。全世界约

有 1万种植物会被 650种白粉病菌侵染（Takamatsu

et al.，2008；Kusch & Panstruga，2017）。目前，单囊

壳白粉菌 Sphaerotheca fuliginea和二孢白粉菌 Ery-

siphe cichoracearum是引起我国瓜类白粉病的主要

病原菌，一旦暴发白粉病，将导致作物大量减产（马

鸿艳等，2011）。

苦瓜 Momordica charantia L. 是海南省支柱蔬

菜种类之一，又名凉瓜等，为葫芦科苦瓜属蔬菜，原

产于东印度，广泛种植于热带、温带地区，营养价值

丰富，又具有降血糖（Yang et al.，2015）、抗炎症

（Raina et al.，2016）、抗癌症（Lu & Lin，2016）等众多

药用价值。白粉病是苦瓜生产中最严重的病害之

一，可在整个生育期发病，发病率高，减产严重。盲

目施用药剂不仅达不到防治效果，还会增加苦瓜生

产成本，降低产品品质，造成环境污染。了解当地苦

瓜白粉病的病原菌及其生理小种，可以“对症下药”，

避免盲目用药，明确该种白粉病菌侵染关键时期，找

到最佳的防治时间，才能达到最佳的防治效果，掌握

苦瓜对白粉病的抗性遗传规律，利于选育出最适的

抗病品种，真正实现农药减施，走上产出高效、产品

安全、资源节约、环境友好的现代农业发展之路。

我国部分学者已对不同地区的多种作物白粉病

的病原菌及其生理小种进行了初步鉴定，结果显示

均为单囊壳白粉菌，生理小种有所不同，其中在广西

苦瓜上鉴定出生理小种1和M-4（王齐旭，2018），在

淮北和江浙沪地区甜瓜上均鉴定为生理小种 1（李

苹芳等，2015；张慧君等，2017），在新疆南疆巴州和

喀什地区籽瓜、甜瓜上均鉴定为生理小种 5（苏瑞

等，2013），在黑龙江省主要瓜类作物上鉴定为生理

小种 1和 6（马鸿艳等，2011），在海南省三亚市葫芦

科作物上鉴定为生理小种 2F（包海清等，2008）等。

但对于海南省苦瓜主产区白粉病病原菌及生理小种

鉴定的研究报道很少。目前，在苦瓜对白粉病的抗性

遗传规律研究方面的报道也较少，仅米军红（2013）研

究发现苦瓜对白粉病的抗性由一对单隐性基因控

制；粟建文等（2007）认为苦瓜对白粉病的抗性受2对

以上基因控制，抗病相对感病为不完全隐性，符合加

性-显性模型；田丽波等（2015）研究了苦瓜对白粉

病的抗性，发现抗病对感病为不完全隐性遗传，其抗

性遗传符合2对加性-显性-上位性主基因+加性-显
性多基因模型。本研究拟结合形态学鉴定和分子生

物学鉴定来明确苦瓜白粉病的病原菌及生理小种，

对病原菌侵染过程进行探索，并运用主基因+多基

因遗传分析方法进一步探讨苦瓜对白粉病的抗性遗

传规律，以期为苦瓜白粉病防治及抗病育种提供理

论依据。

1 材料与方法

1.1 材料

供试病菌：从海南省海口市、澄迈县、屯昌县、万

宁市、陵水黎族自治县、三亚市苦瓜种植基地共采集

9份感染白粉病的苦瓜叶片，并在灭菌光照培养箱

内分别用毛笔刷取白粉病病原菌孢子，接种于白粉

病高感苦瓜栽培种25，进行单斑分离纯化，保存备用。

供试植物：13份国际通用的甜瓜白粉病生理小

种鉴别寄主由北京农林科学院蔬菜研究中心许勇教

授赠与；前期通过白粉病抗性鉴定，选择抗白粉病的

野生苦瓜 04-17（P1）和高感白粉病的苦瓜栽培种 25

（P2）作为亲本，P1、P2均是经过多代自交选育的自交

系，杂交获得F1代，F1代自交并与其亲本进行回交，

分别获得 F2、B1和B2代群体，所有材料均由本课题

组培育并保存。以P1、P2、F1、F2、B1和B2共 6个世代

材料进行苦瓜对白粉病的抗性遗传规律分析。

试剂及仪器：PCR Buffer、dNTP、Taq酶，北京全

式金生物技术有限公司；其余试剂均为国产分析

纯。GPX-250 光照培养箱，常州市万丰仪器制造有

限公司；Nikon Ti倒置荧光显微镜，日本尼康株式会

社；T960C基因扩增仪，力康生物医疗科技控股有限

公司；GelDoc XR+凝胶成像系统，美国Bio-Rad公司。

1.2 方法

1.2.1 苦瓜白粉病病原菌的鉴定

分别取苦瓜白粉病病原菌无性世代分生孢子于

载玻片上，用胶头滴管滴1~2滴3% KOH溶液，用镊

子缓慢盖上盖玻片，显微镜下观察其分生孢子是否

trolled by main genes and polygenes, in which major genes were dominated and affected by environmen-

tal variation in the meantime. According to the inheritance rule of resistance, F2 generation had the high-

est heritability and was least affected by environment, and thus the early generation F2 should be used as

the effective selection period in powdery mildew resistance breeding of bitter melon. The control time of

powdery mildew could be advanced by 1-2 d in the phenological period of powdery mildew susceptibility.

Key words: bitter melon; powdery mildew; physiological race; infection process; genetic analysis
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具有纤维状体。有纤维状体的为单囊壳白粉菌，无

纤维状体的为二孢白粉菌（Vakalounakis et al.，1994）。

1.2.2 苦瓜白粉病菌的生理小种鉴定

将13份甜瓜鉴别寄主的种子浸泡催芽，放置于

光照培养箱内培养，白天温度为 26℃、相对湿度为

80%；夜晚温度为 22℃、相对湿度为 60%；光照强度

为 250 μmol · m-2 · s-1。在海南大学热带农林学院试

验基地温室内，用支架搭建 2 个长 8 m、宽 5 m、高

1.5 m的矩形棚，顶部用聚氯乙烯棚膜密封，四周用

4层无纺布进行密封。将在光照培养箱培育至 6叶

期的健康甜瓜幼苗移栽至 50 cm 直径的无纺布盆

中，置于矩形棚中，随机区组排列，每个鉴别寄主以

5株作为1个重复，试验设3次重复。将甜瓜主蔓打

顶，待所留3条侧蔓均长至7片真叶时，分别从感病

苦瓜叶片取新鲜白粉病菌分生孢子于蒸馏水中，滴

入1~2滴吐温，充分混匀，在显微镜15×10倍镜下观

察每个视野达到20~30个分生孢子（王娟等，2006），

即为所需分生孢子悬浮液。分别将白粉病菌分生孢

子悬浮液接种于甜瓜鉴别寄主的每一片叶片上，控

制棚内温度白天为 24~26℃、夜晚为 20~22℃，相对

湿度控制在 60%~80%之间，白天平均光照强度为

250 μmol · m-2 · s-1。接种后的 12~15 d，待接种叶片

充分发病，根据Sakata et al.（2006）病级分级标准对

甜瓜发病情况进行统计，每株分别选取 3枝侧蔓自

下而上记录 6 片真叶的发病情况，计算病情指数

（disease index，DI）并确定抗感类型。分级标准：0

级：无病症；1级：少量细小模糊的白粉斑，病斑面积

占叶片面积的5%及以下；3级：白粉层薄，病斑面积

占叶片面积的6%~10%；5级：白粉层较厚，病斑面积

占叶片面积的 11%~20%；7级：白粉层厚，病斑面积

占叶片面积的 21%~40%；9级：白粉层厚，病斑面积

占叶片面积的41%及以上。DI=∑（病级级数×发病

叶片）/（最高病级×总叶片）×100。当 DI<25，为高

抗；当 25≤DI<45，为抗病；当 45≤DI<65，为中抗；当

65≤DI<80，为感病；当DI≥80，为高感。根据《北京地

区瓜类蔬菜白粉病菌生理小种分化的初步鉴定》中

甜瓜鉴别寄主对白粉病菌生理小种抗感反应表，判

断其生理小种。

1.2.3 苦瓜白粉病菌的 ITS序列比对和系统发育分析

分别将经过纯化的白粉病病原菌分生孢子收集

到 1.5 mL 离心管中，采用改良的真菌 DNA 提取方

法（张怡等，2012）提取病原菌DNA。采用真菌核糖

体通用引物 ITS1（5 ′ -TCCGTAGGTGAACCTGCG-

G-3 ′）和 ITS4（5 ′ -TCCTCCGCTTATTGATATGC-3 ′）

扩增苦瓜白粉病病原菌 ITS序列。20 μL扩增体系：

ddH2O 8.5 μL、10 × PCR Buffer 2 μL、2.5 mmol / L

dNTP 2 μL、5 U/μL Taq 酶 0.5 μL、模板 DNA 2 μL、

ITS1 1.5 μL、ITS4 1.5 μL。PCR反应程序：94℃预变

性 5 min；94℃变性 30 s，48℃退火 45 s，72℃延伸

30 s，共设置35个循环；最后72℃延伸10 min，1%琼

脂糖凝胶电泳检测PCR产物，所得产物送生工生物

工程（上海）股份有限公司进行测序。

将获得的 ITS 序列在 NCBI 中进行 BLAST 比

对，下载与其同源性较高的序列，采用Clustal X 1.83、

MEGA 6.01软件分别对所有序列进行划分、多重对

位排列，并采用近邻归群法进行聚类分析，用自展法

进行检测，设置自展重复数为 1 000 次，模式选择

Kimura 2-parameter，构建系统发育树并进行分析。

1.2.4 苦瓜白粉病菌的侵染过程观察

以感病苦瓜品系为寄主，用1.2.2鉴定的白粉病

病原菌进行接种。取发病 10~12 d 的苦瓜叶片，吹

去表面较老熟的分生孢子，采用压片法将白粉病菌

接种于长至 4叶期的健康苦瓜片叶，置于光照培养

箱中培养，培养条件及接种后的管理同1.2.2。分别

于接种后的前 3 d（0~72 h）每 2 h时用打孔器取 1次

样，之后于第 4、5、7天每天取 1次样，每个时期 6次

重复，将所取样品浸于 0.15%三氯乙醇/三氯甲烷

（75∶25）混合液中，70℃恒温水浴 30 min，至叶片完

全脱色，用清水冲洗。以体积比 1∶1 混合 0.15%三

氯乙酸和 0.6%考马斯亮蓝R-250后用 99%甲醇溶

解配制成染色液，浸泡染色5 min后，取出用清水反

复冲洗，贮存于冰醋酸/甘油/水（5∶20∶75）混合液中

（王萍等，2008），观察时以水为浮载剂，将叶片平铺

于载玻片上在光学显微镜下观察不同时间段白粉病

病原菌分生孢子的萌发生长状况，并拍照记录。

1.2.5 苦瓜对白粉病的抗性遗传分析

2017年12月，将苦瓜P1、P2、F1、F2、B1、B2代种子

浸泡催芽，在光照培养箱内育苗，培养条件同1.2.2，

待长至8叶期，取经1.2.2鉴定的苦瓜白粉病菌配成

分生孢子悬浮液，采用喷雾法接种于苦瓜每片叶子

上，置于温室矩形棚中培养，管理方法同1.2.2，待其

充分发病（接种后 12 d）进行调查，6 个世代 P1、P2、

F1、F2、B1、B2分别调查30、30、30、120、50、50株，每株

自下而上调查记录 6片真叶的发病情况，病情分级

标准同1.2.2，并计算其病情指数，判断抗感水平。

1.2.6 苦瓜对白粉病的抗性遗传模型选择和检验

本试验运用 SEA-G6 软件包（曹锡文等，2013）

对苦瓜6个世代的调查数据进行运算，以确定P1×P2

组合的白粉病抗性遗传模型。以极大似然法和IECM

（iterated expectation and conditional maximization）算
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法来估计混合分布中有关成分的分布参数（章元明

和盖钧镒，2000）。本试验估计24个遗传模型（A-1、

A-2、A-3、A-4、B-1、B-2、B-3、B-4、B-5、B-6、C、C-1、

D、D-1、D-2、D-3、D-4、E、E-1、E-2、E-3、E-4、E-5、E-6）

的极大对数似然函数值（maximum likelihood value，

MLV）和赤池信息准则（Akaike information criterion，

AIC）值，根据AIC值较小和达到显著性差异水平统

计量较少的原则从中选出2~3个模型作为备选遗传

模型，然后进行均匀性检验、Smimov检验、Kolmogo-

rov检验，统计量分别为U
2
1、U

2
2、U

2
3、nW 2、Dn，在适合行

性检验（U
2
1、U

2
2、U

2
3、nW 2、Dn）过程中选出最适模型。

1.2.7 最适模型的遗传参数估算

为了进一步确定和分析苦瓜对白粉病的抗性遗

传规律，基于 1.2.6筛选到的最适模型，采用最小二

乘法、群体方差和成分分布方差估计值得出最适模

型的一阶和二阶遗传参数估计值，对各遗传参数估

计值进行比较分析。

1.3 数据分析

运用SPSS 19.0软件对试验数据进行统计分析，

采用Duncan新复极差法进行差异显著性检验。

2 结果与分析

2.1 苦瓜白粉病病原菌的鉴定

海南省6个苦瓜种植基地的白粉病病原菌分生

孢子均有明显的纤维状体（图 1-A），判断分离所得

的白粉病病原菌均为单囊壳白粉菌。经考马斯亮蓝

R250 染色后观察发现分生孢子均呈椭圆形（图 1-

B），且外层有类似于膜状物质未被染成蓝色，说明

其不含蛋白质。分生孢子串生于分生孢子梗上，分

生孢子个数不唯一，2~12个不等（图1-C）。

图1 海南省苦瓜白粉病病原菌的形态学特征

Fig. 1 Morphological characters of powdery mildew fungus of bitter melon in Hainan Province

A：分生孢子；B：考马斯亮蓝R250染色分生孢子；C：考马斯亮蓝R250染色分生孢子梗。A：Powdery mildew fungus

spores；B：powdery mildew fungus spores stained by R250；C：conidial stems stained by R250.

2.2 苦瓜白粉病菌的生理小种鉴定

供试生理小种鉴别寄主PMR 5、WMR 29、Edis-

to 47、PI 414723、MR 1、PI 124111、PI 124112、PMR 6

对采集自海南省6个苦瓜种植基地的苦瓜白粉病菌

均表现为抗病，而生理小种鉴别寄主 Iran H、Top-

mark、Vedrantais、PMR 45、Nantais Oblong 均表现为

感病（表1），鉴定海南省6个苦瓜种植基地的苦瓜白

粉病菌属于生理小种2F。

表1 13个鉴别寄主接种海南省苦瓜白粉病菌后的病情指数及抗感反应

Table 1 Disease indices and resistant reaction of 13 different hosts inoculated with powdery mildew of bitter melon in Hainan Province

寄主
Host

Iran H
Topmark
Vedrantais
PMR 45
PMR 5
WMR 29
Edisto 47
PI 414723
MR 1
PI 124111
PI 124112
PMR 6
Nantais Oblong

病情指数 Disease index

海口Haikou

63.24
80.05
68.18
65.22
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00

80.55

澄迈Chengmai

75.31
67.45
64.27
63.09
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00

74.42

屯昌Tunchang

42.42
64.18
52.70
54.93
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00

81.75

万宁Wanning

77.19
80.07
80.20
74.61
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00

79.10

陵水Lingshui

60.00
65.23
67.72
67.23
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00

64.44

三亚Sanya

76.45
75.36
80.17
77.33
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00
0.00

77.85

抗感类型
Type

S
S
S
S
R
R
R
R
R
R
R
R
S

R：抗病；S：感病。R：Resistance；S：susceptible.
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2.3 苦瓜白粉病菌的 ITS序列分析

扩增得到海南省6个苦瓜种植基地的苦瓜白粉

病菌 ITS序列片段长度约500 bp（图2），测序结果显

示，海口市、澄迈县、屯昌县、万宁市、陵水黎族自治

县、三亚市苦瓜种植基地的白粉病菌 ITS序列分别

为541、530、536、532、532、512 bp。

图2 海南省苦瓜白粉病菌 ITS序列扩增电泳图

Fig. 2 The electrophoretic results of Momordica charantia

ITS product in Hainan Province

1：海口；2：澄迈；3：屯昌；4：万宁；5：陵水；6：三

亚。1：Haikou；2：Chengmai；3：Tunchang；4：Wanning；5：

Lingshui；6：Sanya.

利用测序得到的苦瓜白粉病菌 ITS序列与NC-

BI上比对获取的同源性较高的其它作物白粉病菌

ITS序列构建系统发育树（图3），这些来自于不同作

物同源性较高的 ITS序列分为2个亚支，2个亚支中

所有序列均为单囊壳白粉菌的 ITS序列，其中取自

本试验中6个苦瓜种植基地的苦瓜白粉病菌聚集在

同一分支上，且与哈尔滨市甜瓜白粉病菌（登录号

MG719984.1）同源性最高，达 100.00%，哈尔滨市甜

瓜白粉病菌生理小种为2F，进一步验证了本试验中

6个苦瓜种植基地的苦瓜白粉病菌都是单囊壳白粉

菌，均属于生理小种2F的结果。同时6个苦瓜种植

基地的苦瓜白粉病菌与中国吉林火祭白粉病菌（登

录号KY860728.1）、中国台湾西瓜白粉病菌（登录号

KX369541.1）、韩国首尔南瓜白粉病菌（登录号

KX061106.1）、越南河内苦瓜白粉病菌（登录号

KM260715.1）、中 国 小 豆 白 粉 病 菌（登 录 号

MG928388.1）、越南河内黄瓜白粉病菌（登录号

KM260704.1）亲缘关系较近，同属于一个分支。

图3 基于 ITS序列以邻接法构建苦瓜白粉病菌及其它作物白粉病菌的系统发育树

Fig. 3 Neighbor-joining consensus tree of Momordica charantia powdery mildew pathogen

and related species based on ITS sequences

2.4 苦瓜白粉病菌的侵染过程

接种白粉病菌分生孢子悬浮液2 h时便有少量

分生孢子开始萌发，4 h后大量分生孢子萌发，长出

初生萌芽管；萌芽管伸长生长，8 h时便可发现大量

分生孢子形成附着孢；16 h后由附着孢芽管长出次

生菌丝，分生孢子自身也萌发出新的菌丝；20 h后可

观察到其菌丝不断伸长生长；24~48 h，叶片表面的

菌丝不断分生出次生菌丝；72 h时叶片表面可肉眼

观察到白色病斑，此时叶片表面形成网状菌丝体；

3~5 d，部分菌丝体分化形成分生孢子梗；5 d后可观

察到寄主叶片上形成大量明显的分生孢子梗；7 d时

可观察到大量分生孢子梗，且成熟的初生分生孢子

开始脱落，由此便形成了一个侵染的循环（图4）。

2.5 苦瓜对白粉病的抗性遗传分析

苦瓜病情指数最小的为抗病亲本P1代，病情指

数是 33.15，表现为抗病；病情指数最大的为感病亲

本P2代，达到81.11，表现为感病（表2）。P1、P2代抗性

差异极显著；F1代的病情指数为 65.06，大于中亲值

57.13，偏向P2代，说明苦瓜的抗病性状对感病性状

为不完全隐性；B1代偏向于P1代，B2代偏向于P2代，
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B1、B2、F2代均偏离正态分布，且表现为单峰，说明主 基因+多基因遗传为苦瓜抗白粉病的遗传特征。

图4 苦瓜白粉病菌的生长循环过程

Fig. 4 Growth cycle chart of powdery mildew fungus in bitter gourd

0 h：成熟分生孢子；4 h：分生孢子萌发长出初生萌芽管；8 h：形成附着孢（箭头所指）；16 h：长出新菌丝；20 h：菌丝生

长；2 d：分生出次生菌丝并不断伸长；3 d：菌丝交织成网状；4 d：菌丝分化形成分生孢子梗（箭头所指）；5 d：分生孢子梗生

长；7 d：分生孢子成熟。0 h：Mature conidia；4 h：primary germinating tube sprouted from conidial germination；8 h：appressori-

um format（triangle）；16 h：new mycelium；20 h：mycelial growth；2 d：secondary hyphae are produced and continue to elongate；

3 d：the hyphae interweave into a net；4 d：mycelium differentiation to conidiophores（triangle）；5 d：growing conidiophore；7 d：

maturating conidia.

表2 海南省6个世代群体苦瓜白粉病病情指数的频次分布

Table 2 The disease index frequency distribution of six different generations of bitter melon in Hainan Province

世代

Generation

P1

P2

F1

B1

B2

F2

频次 Frequency

<25

5

0

0

0

0

2

25-45

25

0

0

20

8

67

45-65

0

0

20

27

34

43

65-80

0

16

9

3

6

3

≥80

0

14

1

0

2

5

观察数

Observation no.

30

30

30

50

50

120

病情指数

Disease index

33.15±1.44 Ee

81.11±1.54 Aa

65.06±1.38 Bb

44.97±2.06 Dd

54.87±0.69 Cc

44.65±2.27 Dd

抗感类型
Type

抗病 Resistance

高感 High susceptible

感病 Susceptible

抗病 Resistance

中抗 Middle resistance

抗病 Resistance

病情指数为平均数±标准误。同列不同大、小写字母表示经Duncan氏新复极差法检验分别在P<0.01和P<0.05水平差异

显著。Data of disease index are mean±SE. Different uppercase or lowercase letters in the same column indicate significant differ-

ence at P<0.01 or P<0.05 lever by Duncan’s new multiple range test, respectively.

2.6 苦瓜对白粉病的抗性遗传模型选择和检验

各遗传模型中，模型 E-1 和模型 E 的 AIC 值较

小，分别为 2 225.27和 2 228.71，可作为苦瓜对白粉

病的抗性遗传备选模型（表 3）。对这 2个备选模型

做进一步的适合性检验，发现模型E-1有9项统计量

达到显著差异水平（P<0.05），较模型E少 1项，且模

型E-1估计的AIC值最小（表 4）。所以，P1×P2组合

抗白粉病的最优遗传模型是E-1模型，即2对加性-
显性-上位性主基因+加性-显性多基因决定了P1×P2

组合的白粉病抗性。
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表3 IECM算法估计所得各个遗传模型的极大对数似然函数值和AIC值

Table 3 The maximum log likelihood values and AIC values under various genetic models estimated through IECM algorithm

模型 Model

A-1

A-2

A-3

A-4

B-1

B-2

B-3

B-4

B-5

B-6

C

C-1

MLV

-1 157.11

-1 159.77

-1 348.41

-1 369.01

-1 104.69

-1 125.69

-1 260.10

-1 201.18

-1 349.89

-1 349.89

-1 112.34

-1 252.64

AIC

2 322.23

2 325.55

2 702.82

2 744.02

2 229.38

2 263.38

2 528.20

2 408.36

2 707.78

2 705.78

2 244.68

2 519.27

模型 Model

D

D-1

D-2

D-3

D-4

E

E-1

E-2

E-3

E-4

E-5

E-6

MLV

-1 108.52

-1 114.72

-1 189.48

-1 131.47

-1 201.55

-1 096.36

-1 097.63

-1 115.59

-1 172.24

-1 220.61

-1 127.95

-1 150.80

AIC

2 241.04

2 247.45

2 394.97

2 278.94

2 419.09

2 228.71*

2 225.27*

2 253.17

2 362.48

2 457.22

2 273.90

2 317.61

MLV：极大对数似然值；AIC：赤池信息准则值。*表示AIC值较小，对应模型为备选遗传模型。MLV：Maximum likeli-

hood value；AIC：Akaike information criterion. * indicates the AIC values of the candidate genetic models.

表4 备选模型的适合性检验

Table 4 Fitness test of candidate genetic models

模型Model

E-1

E

世代Generation

P1

F1

P2

B1

B2

F2

P1

F1

P2

B1

B2

F2

U
2
1

0.103（0.748）
8.379（0.004）*

0.103（0.748）
0.493（0.483）
0.001（0.975）
0.176（0.675）

12.517（0.000）*

8.379（0.004）*

0.103（0.745）
0.004（0.952）
0.074（0.786）
0.013（0.910）

U
2
2

7.285（0.007）*

0.043（0.836）
7.285（0.007）*

0.111（0.739）
0.063（0.802）
0.136（0.713）

41.422（0.000）*

0.043（0.836）
7.285（0.007）*

0.002（0.962）
0.000（0.984）
0.019（0.891）

U
2
3

145.000（0.000）*

145.000（0.000）*

145.000（0.000）*

1.925（0.165）
1.261（0.262）
0.023（0.880）

145.000（0.000）*

145.000（0.000）*

145.000（0.000）*

0.002（0.967）
0.940（0.332）
0.012（0.912）

nW 2

2.425*

3.115*

2.425*

0.273

0.156

0.153

3.460*

3.115*

2.425*

0.256

0.136

0.148

Dn

0.035

0.035

0.035

0.017

0.023

0.015

0.035

0.035

0.035

0.016

0.012

0.005

U
2
1、U

2
2、U

2
3为均匀性检验统计量；nW 2为Smirnov检验统计量；Dn为Kolmogorov检验统计量。*表示在P<0.05水平差异显

著。U
2
1，U

2
2，U

2
3 are the statistics of Uniformity test；nW 2 is the statistic of Smirnov test；Dn is the statistic of Kolmogorov test. * in-

dicates different significance at P<0.05 level.

2.7 E-1模型的遗传参数估计

由一阶参数可知，控制苦瓜对白粉病抗性的

第 1对、第2对主效基因的加性效应均为-7.20，显性

效应 ha、hb分别为-8.34和-4.44，以上数值均为负值

（表 5），说明苦瓜对白粉病的抗性遗传中既存在加

性负效应又存在显性负效应，均可降低病情指数，有

利于抗病。第 1 对主效基因显性效应大于加性效

应，第 2对主效基因显性效应小于加性效应，分别表

现为正向超显性和正向部分显性。除此之外，2 对主

基因间的加性×加性互作效应 i、显性×显性互作效

应 l、加性×显性互作效应 jab、显性×加性互作效应 jba

分别为 17.72、21.66、1.96、5.86，均是正值，2 对主基

因的上位性效应（i+jab+jba+l）和多基因的显性效应也

是正值，以上均不利于抗病能力的提升。可见，2对

主基因的加性效应、显性效应与上位性效应共同控

制苦瓜04-17×25组合对白粉病的遗传抗性。

由二阶参数可知，B1、B2和F2代主基因遗传率分

别为57.18%、57.59%和87.52%，多基因遗传率分别为

11.46%、7.21%和0，主基因遗传率均大于相应世代多

基因遗传率（表6）。其中F2代的主基因遗传率最高，且

明显高于多基因遗传率。B1、B2和F2代主基因+多基

因的遗传率均较大，分别为68.64%、64.80%和87.52%，

说明主基因和多基因共同控制苦瓜对白粉病的抗性，

且主基因起主导作用。环境变异为12.48%~35.20%，

表明苦瓜对白粉病的抗性也会受到环境影响。在苦

瓜育种中对早期世代白粉病抗性的选择有效。



表5 E-1模型的一阶遗传参数估计值

Table 5 The genetic 1st parameter estimates of E-1 model

一阶参数 1st parameter

双亲平均数 Parental average
主基因加性效应
Additive effect of major gene
主基因显性效应
Dominant effect of major gene
主基因显性效应/加性效应
Dominant/additive effect of major gene

第1对 1st pair
第2对 2nd pair
第1对 1st pair
第2对 2nd pair
第1对 1st pair

第2对 2nd pair

m
da

db

ha

hb

ha /da

hb /db

估计值
Estimate

39.47
-7.20
-7.20
-8.34
-4.44

1.16

0.62

一阶参数 1st parameter

互作效应
Epistatic effect

多基因加性效应 Additive effect of polygene
多基因显性效应 Dominant effect of polygene

da×db

da×hb

ha×db

ha×hb

i
jab

jba

l
[d]
[h]

估计值
Estimate

17.72
1.96
5.86

21.66
-9.23
16.73

表6 E-1模型的二阶遗传参数估计值

Table 6 The genetic 2nd parameter estimates of E-1 model

二阶参数
2nd parameter

表型方差 Phenotypic variance
σ2

p

主基因方差 Major gene variance
σ2

mg

多基因方差 Polygene variance
σ2

pg

方差 Variance
σ2

群体
Population

B1

B2

F2

B1

B2

F2

B1

B2

F2

B1

B2

F2

估计值
Estimate

90.38
80.81

165.21
51.89
46.54

136.77

10.40
5.82
0.00

28.45
28.45
28.45

二阶参数
2nd parameter

主基因遗传率
Heritability of major gene
h2

mg（%）
多基因遗传率
Heritability of polygene
h2

pg（%）

多基因+主基因遗传率
Heritability of polygene+major gene
h2

mg+pg（%）
1- h2

mg+pg（%）

群体
Population

B1

B2

F2

B1

B2

F2

B1

B2

F2

B1

B2

F2

估计值
Estimate

57.18
57.59
87.52
11.46
7.21

0.00

68.64
64.80
87.52
31.36
35.20
12.48

3 讨论

本研究初步鉴定了海南省海口市、澄迈县、屯昌

县、万宁市、陵水黎族自治县、三亚市 6个苦瓜种植

基地的白粉病病原菌均为单囊壳白粉菌，生理小种

为2F，这与包海清等（2008）对三亚市其它葫芦科作

物上白粉病病原菌的鉴定结果基本一致。同时本试

验发现海南省苦瓜白粉病菌与中国台湾西瓜白粉病

菌、韩国首尔南瓜白粉病菌、越南河内苦瓜白粉病菌

等亲缘关系较近，推测苦瓜白粉病菌的进化与地域

没有直接关系，而是与其自身小种进化有关。Bar-

din et al.（1999）也证明瓜类作物上白粉病菌的遗传

分化与地理起源无关。同时，将苦瓜白粉病菌单囊

壳白粉菌 2F接种于苦瓜叶片后，与Peries（1966）发

现的橡胶白粉病菌Oidium heveae接种到叶片2 h后

即开始萌发的结果一致；而4 h为分生孢子萌发高峰

期，8 h为附着孢形成高峰期，这与万三连等（2014）

观察结果基本一致。本试验明确了白粉病菌接种于

苦瓜后萌发开始的时间和发育的关键时期。

苦瓜对白粉病的抗性表现为数量遗传学的特

点，由盖钧镒等（2003）提出的主基因+多基因混合

遗传模型分析法，不仅可以对基因间的加性显性效

应和上位效应进行估算，而且会涉及基因与环境之

间的相互作用（盖钧镒等，2000）。该方法目前已经

应用于大豆（蔡立楠，2012）、辣椒（陈学军等，2012）、

甜瓜（高美玲等，2013）、西瓜（王学征等，2016）、玉米

（栗亚静等，2017）、小麦（李树华等，2017）、黄瓜（曹

齐卫等，2018）等不同作物多种性状的遗传规律研

究。田丽波等（2015）将此方法应用于苦瓜对白粉病

的抗性遗传分析。本研究通过该方法发现苦瓜对单

囊壳白粉菌生理小种2F的抗性遗传符合2对加性-
显性-上位性主基因+加性-显性多基因模型，抗病

性状相对感病性状为不完全隐性，与田丽波等

（2015）研究结果基本一致；而米军红（2013）发现1对

单隐性基因控制苦瓜对白粉病的抗性，这与本试验

结果不一致；与粟建文等（2007）发现 2对以上基因

控制苦瓜对白粉病的抗性遗传，抗病对感病为不完

全隐性，符合加性-显性模型的研究结果一致。前

人研究均未明确苦瓜白粉病菌的生理小种，且均为

田间自然发病，而本研究采用人工接种的方法且在

病原菌及生理小种已知的情况下，进一步明确了苦

瓜对该病原菌和生理小种的抗性遗传规律。

白粉病病原菌及生理小种鉴定试验中，多种因
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素影响寄主的抗感反应，进而导致鉴定结果存在一

定的不准确性（Cohen et al.，2004），如接种菌液纯

度、接种时间、覆盖材料、鉴别寄主种植季节及接种

后环境等（Cohen & Eyal，1995），因此将获取的白粉

病菌进行纯化以保证配置菌液的纯度。白粉病菌为

专性寄生菌，无法实现培养基培养，所以对其进行分

离和保存均需要在活体植株上。为了在短时间内分

离纯化获取大量菌源，本试验将病菌接种于白粉病

高感苦瓜栽培种25；但是高感品种易因病害严重而

致死，所以实验室长期储存白粉病菌时则接种于抗

白粉病苦瓜04-17上，一般可以保存较长时间，避免

了气候变化后露地和温室中作物不再发病而影响试

验进度，但是隔离效果较差，应注意使用同一个光照

培养箱，切勿造成交叉感染。因为分生孢子吸水易

涨破，从配制孢子悬浮液至接种完毕尽量保证在1 h

内完成。

本研究选取聚氯乙烯棚膜与无纺布结合的方式

搭建矩形棚，首先，不仅能保证棚内足够的光照供作

物生长，也能更好地控制温度、湿度，保证一定的通

气性；其次，在隔绝棚内白粉病菌感染温室内其它作

物的同时，也隔绝了外源病菌侵染甜瓜寄主，避免影

响试验的准确性；第三，有较大的空间方便进入观察

记录。对白粉病菌发病情况调查易受主观因素的影

响，本研究通过多人多次多重复记录的方式以减少

试验误差；对于不同时期白粉病菌分生孢子的发育

形态，平均每2 h取1次样，每个时间点多次、多重复

取样、多次观察，以准确判断其发育形态，因此本研

究的结果是可信的。综上所述，苦瓜生产中，在白粉

病易发季节，要根据病菌种类有针对性的进行防治，

且要在早期进行防治；苦瓜的白粉病抗性育种工作

中，应进行早代选择，以F2代为有效选择世代。
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