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　　摘要：以小黑麦品种石大１号为母本（Ｐ１）和小黑麦品系Ｃ１８为父本（Ｐ２）构建的重组自交系群体为

材料，采用数量性状的主基因＋多基因遗传模型分析方法对小黑麦的芒长、穗长、小穗数、穗密度、穗粒

数等性状进行遗传模型分析。结果表明：芒长的最优遗传模型是４ＭＧＡＩ，受４对加性上位性主基因控

制，其主基因遗传率为８５．０６％；穗长和小穗数的最优遗传模型相同，均为 ＭＸ２ＣＥＡ，受２对互补作用

连锁主基因＋加性多基因混合遗传控制，穗长、小穗数的主基因遗传率分别为２０．３５％、３１．７７％，多基

因遗传率分别为６２．９３％、３２．４８％；穗密度和穗粒数的最佳遗传模型相同，均为ＰＧＡＩ，由加性上位性

多基因控制，穗密度和穗粒数的多基因遗传率分别是３５．３４％、８６．９６％。芒长存在主基因遗传特性，主

基因遗传率高（８５．０６％），受环境影响较小，育种时可在早期世代进行选择，实现单株定向选择，提高育

种效率。
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　　小黑麦（×犜狉犻狋犻犮狅狊犲犮犪犾犲）是由小麦属（犜狉犻狋犻犮狌犿）

和黑麦属（犛犲犮犪犾犲）物种经属间有性杂交和杂种染色体

数加倍而人工合成的新物种［１］，具有适应性强、抗病、

耐寒、耐旱，以及抗逆性强等特点［２］，同时还具备蛋白

质和赖氨酸含量高于双亲的特性［３］，是粮饲兼用并具

有很大发展前途的新作物［４］。饲用小黑麦的生物量

高，适口性好，为畜禽所喜食，并且种植小黑麦成本低、

收益大，在我国多地均有种植［５］。小黑麦按用途可分

为粮用、饲用和粮饲兼用３种类型，小黑麦籽粒中富含

脂肪、蛋白质、氨基酸和碳水化合物，适合作精饲料，可

为家畜动物提供较丰富营养［６－７］。目前国内外对小黑

麦的研究主要集中在草产量和营养品质等方面［８］，对

于小黑麦穗部性状的遗传研究报道较少。穗部性状是

小黑麦重要的种子产量性状，改良穗部性状可提高小黑

麦的种子产量，因此研究小黑麦穗部性状的遗传规律，

可提高小黑麦的育种效率并为小黑麦的生产实践提供

理论指导。

作物的产量和品质等重要农艺性状多数为数量性

状，其变异呈连续性分布，易受环境因素的影响［９］。主

基因＋多基因混合遗传模型是研究植物数量性状的通

用模型，是分析数量性状遗传规律的重要方法，可鉴别

某性状的遗传是否受主基因或微效多基因控制，并估

计其基因效应和相应的遗传参数，这些遗传信息可为

育种和生产实践提供重要的理论指导，近年来该遗传

分析方法在各种作物的数量性状遗传研究中得到了广

泛的应用［１０－１２］。目前对于多个环境下小黑麦穗部数

量性状的遗传分析研究报道较少。本研究以小黑麦品

种石大１号为母本（Ｐ１）、小黑麦品系Ｃ１８为父本（Ｐ２）
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构建的Ｆ４：５、Ｆ５：６重组自交系群体为材料，运用数量性

状的主基因＋多基因遗传模型分析方法对小黑麦芒

长、穗长、小穗数、穗密度、穗粒数等性状进行分析，以

期揭示小黑麦重组自交系群体穗部各性状的最佳遗传

模型和基因作用方式，为下一步遗传图谱构建、ＱＴＬ

定位奠定基础，同时为小黑麦穗部性状的遗传研究和

优良品系的选择提供参考依据。

１　材料和方法

１．１　试验材料

试验以小黑麦品种石大１号为母本（Ｐ１）和小黑麦

品系Ｃ１８为父本（Ｐ２）配置杂交组合，杂交后Ｆ１代起连

续自交，通过单粒传法获得重组自交系（ＲＩＬ）群体为

材料。其中石大１号为新疆石河子大学选育而成的小

黑麦品种，具有短芒、穗部较长等特点，Ｃ１８为甘肃农

业大学选育而成的基因纯合且稳定性较好的品系，具有

长芒、小穗数较多等特点，两亲本间穗部性状为代表的

农艺性状差异较大。从２０１３年秋在临洮育种基地种植

亲本石大１号和Ｃ１８，２０１４年春对亲本采用常规有性杂

交得到Ｆ０代，２０１４年秋种植Ｆ０代次年收获Ｆ１代，Ｆ１代

起连续自交，２０１８年夏得到Ｆ４代种子，２０１８年种植Ｆ４

代种子得到３３１份Ｆ４：５ＲＩＬ群体材料，２０１９年连续种植

收获的Ｆ５代种子得到３３１份Ｆ５：６ＲＩＬ群体材料。

１．２　试验设计

２０１８年１０月，将亲本和ＲＩＬ群体籽粒同期播种

在校内试验基地（环境Ｙ１：２０１８ＬＺ），２０１９年１０月将７

月收获的籽粒再次播种在校内试验基地（环境 Ｙ２：

２０１９ＬＺ）。试验地前茬为空闲地，肥力中等、地力均

匀。采用单粒点播，行长３ｍ，行距和株距均为２０ｃｍ，

每行１５株，田间管理和普通大田管理相同。

１．３　性状测定及方法

穗部相关性状包括芒长、穗长、小穗数、穗密度、穗

粒数等，小黑麦成熟后，各个株系和亲本分别调查１０

株，测定方法如下，芒长：取单株主穗，用游标卡尺测量

两侧中部小穗最长芒的长度，取平均值［１３］；穗长：用游标

卡尺测量基部小穗节至穗顶端（不包括芒）的长度；小穗

数：包括结实小穗数和不育小穗数；穗密度＝小穗数／穗

长［１４］；穗粒数：收获籽粒后统计主穗的实际籽粒数［１５］。

１．４　数据分析

利用ＳＰＳＳ２０．０软件进行亲本和ＲＩＬ群体表型

数据的描述性统计分析，利用Ｒ软件绘制频率分布直

方图，利用章元明教授团队最新开发的Ｒ软件包ＳＥＡ

进行主基因＋多基因混合遗传分离分析
［１６－１７］。根据

植物数量性状“主基因＋多基因混合遗传（Ｍａｘｉｍｕｍ

Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄｖａｌｕｅｓ，ＭＬＶ）模型中Ｐ１、Ｐ２和ＲＩＬ群体的

联合世代分析方法”［１８－１９］，计算出不同性状遗传模

型［２０］的 极大 似然 函 数 值 和 Ａｋａｉｋｅ’ｓ 信 息 准 则

（Ａｋａｉｋｅ’ｓｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｃｒｉｔｅｒｉｏｎ，ＡＩＣ）值；然后选出

ＡＩＣ值最小或接近最小的备选遗传模型，进行均匀性

检验（Ｕ１
２、Ｕ２

２、Ｕ３
２）、Ｓｍｉｒｎｏｖ检验（ｎＷ２）和 Ｋｏｌｍｏｇ

ｏｒｏｖ检验（Ｄｎ），最后根据ＡＩＣ值最小原则与检验显著

性水平个数最少选出最优遗传模型［２１］；利用ＳＥＡ软

件包计算最优遗传模型的遗传效应，包括一阶和二阶

遗传参数、主基因和多基因遗传率等。

２　结果与分析

２．１　穗部性状的表型及次数分布

群体穗部各性状的平均值依次为：芒长４．０６ｃｍ，

穗长１０．７６ｃｍ，小穗数２５．８４，穗密度２．４３，均介于双

亲之间，高于低值亲本；但穗粒数为４３．６１，低于低值

亲本（表１）。２个环境下各性状平均变化极值范围分

别为芒长０．５～８．１２、穗长７．３６～１４．８０、小穗数１７．４２

～３４．６７、穗密度１．８２～３．１５、穗粒数６．００～９１．００，小

黑麦ＲＩＬ群体穗部表型有超亲变异现象，适合做遗传

分析。此外，各性状平均变异系数分别为：芒长

（３３．８０％）、穗粒数（３２．１５％）、穗长（１２．０７％）、小穗数

（１０．９７％）、穗密度（９．３４％），偏度系数介于－０．４１８～

０．６８９，峰度系数介于－０．１１０～１．６１８。性状的偏度及

峰度介于０～１，表现近似正态分布的有：Ｙ１和Ｙ２环

境下的穗密度，Ｙ１环境下的穗长，Ｙ２环境下的小穗

数，Ｙ２环境下的穗粒数，表明这些性状的遗传可能受

主基因和多基因共同控制。Ｙ１和Ｙ２环境下的穗长、

小穗数、穗密度及Ｙ１环境下的穗粒数，这些性状的偏

度和峰度系数均大于０，表明基因间存在互作效应。

　　２种环境下穗部各性状的频率分布均为单峰分布，

穗部各性状的平均值均呈连续性分布（图１）。其中Ｄ、

Ｅ、Ｌ呈右偏离正态分布，Ｂ、Ｉ呈左偏离正态分布。

２．２　穗部性状主基因＋多基因混合遗传模型分析

２．２．１　遗传模型的选择　利用Ｒ软件包ＳＥＡ对ＲＩＬ

群体和两个亲本群体的穗部各性状进行模型分析。根

据ＡＩＣ值最小准则，选取 ＡＩＣ值最小的一组和接近最

小ＡＩＣ的一组遗传模型作为备选模型，穗部性状备选
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图１　犚犐犔群体穗部性状的次数、理论与成分分布

犉犻犵．１　犉狉犲狇狌犲狀犮狔，犿犻狓犲犱犪狀犱犮狅犿狆狅狀犲狀狋犱犻狊狋狉犻犫狌狋犻狅狀狊犳狅狉狋狉犻狋犻犮犪犾犲狆犪狀犻犮犾犲狉犲犾犪狋犲犱狋狉犪犻狋狊犻狀犚犐犔狊

注：图１中柱形为次数分布、实线表示理论拟合分布，虚线为成分分布；Ａ为Ｙ１环境下的芒长；Ｂ为Ｙ２环境下的芒长；Ｃ为

Ｙ１环境下的穗长；Ｄ为Ｙ２环境下的穗长；Ｅ为Ｙ１环境下的小穗数；Ｆ为Ｙ２环境下的小穗数；Ｇ为Ｙ１环境下的穗密度；Ｈ为

Ｙ２环境下的穗密度；Ｌ为Ｙ１环境下的穗粒数；Ｉ为Ｙ２环境下的穗粒数
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表１　犚犐犔群体及其亲本穗部性状统计分析

犜犪犫犾犲１　犛狋犪狋犻狊狋犻犮犪犾犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狆犪狀犻犮犾犲狋狉犪犻狋狊狅犳狋犺犲犚犐犔狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀狊犪狀犱狋犺犲犻狉狆犪狉犲狀狋狊

性状 环境

亲本

石大１号 Ｃ１８

重组自交系群体

最小值 最大值 平均数 标准差
变异系

数／％
偏度 峰度

芒长／ｃｍ Ｙ１ １．５８ ４．０４ ０．３９ ６．６９ ３．１０ １．０６ ３４．３４ ０．５１６ －０．１１０

Ｙ２ １．７２ ６．５８ ０．６２ ９．５５ ５．０２ １．６７ ３３．２６ －０．４１８ ０．５２０

平均数 １．６５ ５．３１ ０．５０ ８．１２ ４．０６ １．３７ ３３．８０ ０．０４９ ０．２０５

穗长／ｃｍ Ｙ１ ９．７６ ９．４８ ６．６４ １２．２１ ９．３４ ０．９６ １０．２７ ０．０９７ ０．０２４

Ｙ２ １３．９３ １１．２８ ８．０８ １７．４０ １２．１７ １．６９ １３．８７ ０．５２８ ０．３７５

平均数 １１．８５ １０．３８ ７．３６ １４．８０ １０．７６ １．３２４ １２．０７ ０．３１３ ０．１９９

小穗数 Ｙ１ ２４．１１ ２６．３３ １７．３３ ３１．６７ ２３．２８ ２．４９ １０．７３ ０．５５３ ０．４９９

Ｙ２ ２５．７６ ２８．８６ １７．５０ ３７．６７ ２８．３９ ３．１８ １１．２２ ０．１７４ ０．４００

平均数 ２４．９４ ２７．５９ １７．４２ ３４．６７ ２５．８４ ２．８４ １０．９７ ０．３６４ ０．４４９

穗密度 Ｙ１ ２．４７ ２．７８ １．９２ ３．３０ ２．５０ ０．２２ ８．６１ ０．０４５ ０．８３９

Ｙ２ １．８６ ２．５７ １．７３ ２．９９ ２．３５ ０．２４ １０．０８ ０．２６３ ０．１０１

平均数 ２．１７ ２．６８ １．８２ ３．１５ ２．４３ ０．２３ ９．３４ ０．１５４ ０．４７０

穗粒数 Ｙ１ ４９．３５ ５４．００ ７．００ ７９．００ ３２．８５ １１．０５ ３３．６３ ０．６８９ １．６１８

Ｙ２ ５４．１４ ６６．０５ ５．００ １０３．０ ５４．３８ １６．６８ ３０．６８ －０．０１７ －０．００９

平均数 ５１．７４ ６０．０３ ６．００ ９１．００ ４３．６１ １３．８６ ３２．１５ ０．３３６ ０．８０４

表２　犚犐犔群体穗部性状最佳遗传模型分离分析的极大似然函数值和犃犽犪犻犽犲’狊信息准则

犜犪犫犾犲２　犃犽犪犻犽犲＇狊犻狀犳狅狉犿犪狋犻狅狀犮狉犻狋犲狉犻狅狀犪狀犱犕犪狓犻犿狌犿犾犻犽犲犾犻犺狅狅犱狏犪犾狌犲狊狅犳狅狆狋犻犿犪犾犵犲狀犲狋犻犮犿狅犱犲犾狊犳狅狉

狆犪狀犻犮犾犲狋狉犪犻狋狊犻狀犼狅犻狀狋狊犲犵狉犲犵犪狋犻狅狀犪狀犪犾狔狊犻狊狅犳狋犺犲犚犐犔狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀狊

环境 模型
ＭＬＶ值

芒长 穗长 小穗数 穗密度 穗粒数

ＡＩＣ值

芒长 穗长 小穗数 穗密度 穗粒数

Ｙ１ ４ＭＧＡＩ －５０１．２１４ －４７５．４１２ －８５０．０３９ ５４．８０２４ －１４０４．１５ １０２４．４２８ ９７２．８２３９ １７２２．０７８ －８７．６０５ ２８３０．３０１

Ｙ２ －６７７．８８４ －７０４．５１１ －９３５．８５５ ７．０６２２ －１５３５．４９ １３７７．７６７ １４３１．０２３ １８９３．７１０ ７．８７５７ ３０９２．９８６

平均 －５８９．５４９ －５８９．９６２ －８９２．９４７ ３０．９３２ －１４６９．８２ １２０１．０９８ １２０１．９２３ １８０７．８９４ －３９．８６５ ２９６１．６４４

Ｙ１ ＰＧＡＩ －５１２．１３５ －４７５．７７５ －８５９．４１２ ５３．０１７８ －１４１２ １０３４．２７ ９６１．５４９ １７２８．８２３ －９６．０３５ ２８３３．９９８

Ｙ２ －６９８．６４１ －７１３．９２６ －９３９．２５９ １０．３９９７ －１５３５．７３ １４０７．２８３ １４３７．８５２ １８８８．５１８ －１０．７９９ ３０８１．４５６

平均 －６０５．３８８ －５９４．８５１ －８９９．３３６ ３１．７０９ －１４７３．８７ １２２０．７７７ １１９９．７０１ １８０８．６７１ －５３．４１８ ２９５７．７２７

Ｙ１ ＭＸ２ＣＥＡ －５１１．３６８ －４７５．６３１ －８５３．４３３ ４９．８０５５ －１４３７．２９ １０３２．７３６ ９６１．２６２ １７１６．８６５ －８９．６１１ ２８８４．５８８

Ｙ２ －６８９．０１８ －７０７．６０６ －９４０．７５３ ７．２７６４ －１５３６．８１ １３８８．０３７ １４２５．２１２ １８９１．５０７ －４．５５２７ ３０８３．６２３

平均 －６００．１９３ －５９１．６１９ －８９７．０９３ ２８．５４１ －１４８７．０５ １２１０．３８７ １１９３．２３７ １８０４．１８６ －４７．０８２ ２９８４．１０６

Ｙ１ ２ＭＧＤＥ －５３０．４０４ －４９４．１７７ －８７６．９１ ３７．６０３ －１４６８．１１ １０６６．８０８ ９９４．３５５ １７５９．８２１ －６９．２０６ ２９４２．２１４

Ｙ２ －６９９．１２７ －７０７．６１７ －９４６．４８１ －１２．０９７ －１５６３．１ １４０４．２５３ １４２１．２３３ １８９８．９６１ ３０．１９５ ３１３２．２００

平均 －６１４．７６６ －６００．８９７ －９１１．６９６ １２．７５３ －１５１５．６１ １２３５．５３１ １２０７．７９４ １８２９．３９１ －１９．５０６ ３０３７．２０７

Ｙ１ ＭＸ２ＥＤＡ －５１１．３１１ －４７５．６３１ －８５３．１１２ ５１．１３７ －１４３５．７８ １０３４．６２２ ９６１．２６３ １７１８．２２３ －９０．２７５ ２８８３．５６７

Ｙ２ －６８９．０９０ －７０７．４４０ －９３７．８１９ １０．５５３ －１５３５．６３ １３９０．１８ １４２６．８７９ １８８７．６３９ －９．１０６７ ３０８３．２５８

平均 －６００．２０１ －５９１．５３６ －８９５．４６６ ３０．８４５ －１４８５．７１ １２１２．４０１ １１９４．０７１ １８０２．９３１ －４９．６９１ ２９８３．４１３

　　注：ＭＧ：主基因模型；ＰＧ：多基因遗传模型；ＭＸ：主基因＋多基因混合模型；Ａ：加性效应；Ｄ：显性效应；Ｉ：互作；Ｅ：相等；ＡＩ：加

性上位性效应；ＥＡ：等加性；ＥＤ：显性上位；ＣＥ：互补作用；例如：ＭＸ２ＡＩＡ模型，表示２对加性上位性主基因＋加性多基因混合遗

传模型。粗体表示备选模型的ＡＩＣ值（具有最低的ＡＩＣ值），下同

模型的 ＭＬＶ 值和 ＡＩＣ值见表２。４ＭＧＡＩ模型在

Ｙ１、Ｙ２ 环境下 ＡＩＣ 值最低，分别为 １０２４．４２８、

１３７７．７６９，与之ＡＩＣ值相近的模型有ＰＧＡＩ和 ＭＸ２

ＥＤＡ，ＡＩＣ值分别为１０３４．２７、１３９０．１８，４ＭＧＡＩ、

ＰＧＡＩ、ＭＸ２ＥＤＡ可作为芒长遗传的备选模型；同

理，穗长 ＭＸ２ＣＥＡ、２ＭＧＤＥ模型的ＡＩＣ值最低，分
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别为９６１．２６２、１４２１．２３３，ＡＩＣ值相近的模型有ＰＧＡＩ

（９６１．５４９）和 ＭＸ２ＣＥＡ（１４２５．２１２），ＭＸ２ＣＥＡ、

２ＭＧＤＥ、ＰＧＡＩ可作为穗长的备选模型；小穗数

ＭＸ２ＣＥＡ、ＭＸ２ＥＤＡ模型的 ＡＩＣ值最低，分别为

１７１６．８６５、１８８７．６３９，ＡＩＣ值相近的模型有 ＭＸ２ＥＤ

Ａ（１７１８．２２３）和 ＰＧＡＩ（１８８８．５１８），ＭＸ２ＣＥＡ、

ＭＸ２ＥＤＡ、ＰＧＡＩ可作为小穗数的备选模型；穗密度

ＰＧＡＩ模型在 Ｙ１、Ｙ２环境下 ＡＩＣ值均最低，分别为

－９６．０３５、－１０．７９９，ＡＩＣ值相近的模型有 ＭＸ２ＥＤＡ

（－９０．２７５，－９．１０６７），ＰＧＡＩ和 ＭＸ２ＥＤＡ可作为穗

密度的备选模型；穗粒数４ＭＧＡＩ、ＰＧＡＩ模型的 ＡＩＣ

值最低，分别为２８３０．３０１、３０８１．４５６，ＡＩＣ值相近的模

型有ＰＧＡＩ（２８３３．９９８）和 ＭＸ２ＥＤＡ（３０８３．２５８），４ＭＧ

ＡＩ、ＰＧＡＩ、ＭＸ２ＥＤＡ可以作为穗粒数的备选模型。

２．２．２　穗部性状备选模型的适合性检验　对备选模

型进行适合性检验（表３），各世代均有Ｕ１
２、Ｕ２

２、Ｕ３
２、

ｎＷ２、Ｄｎ５个统计量，选择ＡＩＣ值最小和统计显著性

水平个数最少的模型作为最佳模型。芒长的４ＭＧＡＩ

模型１５个统计量在Ｙ１、Ｙ２环境下达到显著水平的个

数分别为０、１个，其中 Ｙ１环境下显著水平的个数最

少且ＡＩＣ值最小，应为最佳模型。芒长的最佳遗传模

型为４ＭＧＡＩ模型，说明控制芒长的４对主基因具有

明显的加性上位性作用。穗长和小穗数适合性检验的

１５个统计量在Ｙ１、Ｙ２环境下均无显著偏离，ＡＩＣ值

表３　犚犐犔群体穗部各性状的最佳遗传模型适合性检验

犜犪犫犾犲３　犜犺犲犳犻狋狀犲狊狊狋犲狊狋狅犳狋犺犲狅狆狋犻犿犪犾犵犲狀犲狋犻犮犿狅犱犲犾狊犳狅狉狆犪狀犻犮犾犲狉犲犾犪狋犲犱狋狉犪犻狋狊犻狀狋犺犲犚犐犔狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀狊

性状 环境 模型 世代
统计量

Ｕ１２ Ｕ２２ Ｕ３２ ｎＷ２ Ｄｎ

芒长 Ｙ１ ４ＭＧＡＩ Ｐ１ ０．０８８（０．７６６５） ０．０７５（０．７８３１） ０．００２（０．９６０６） ０．０７２（０．７４３４） ０．１４３（０．７２４５）

Ｐ２ ０．１６２（０．６８６６） ０．０３９（０．８４２９） ０．５９３（０．４４１３） ０．０７５（０．７２５８） ０．１６３（０．５７５７）

ＲＩＬ ０（０．９９６） ０．００１（０．９６８１） ０．０１９（０．８８８２） ０．０２１（０．９９５９） ０．０２４（０．９８５６）

Ｙ２ ４ＭＧＡＩ Ｐ１ ０．０３９（０．８４２６） ０．７８５（０．３７５４） ７．７０８（０．００５５） ０．１５８（０．３６７２） ０．１９６（０．３４７３）

Ｐ２ ０．２６６（０．６０５６） ０．８９０（０．３４５５） ３．１４６（０．０７６１） ０．１６３（０．３５３３） ０．２０９（０．２７７５）

ＲＩＬ ０．０００５（０．９８２） ０．０００（０．９８０３） ０．０３４（０．８５２３） ０．０２８（０．９８２３） ０．０２６（０．９６５７）

穗长 Ｙ１ ＭＸ２ＣＥＡ Ｐ１ ０．０５８（０．８０９５） ０．００１４（０．９７） ０．６１３（０．４３３５） ０．０３８（０．９３８８） ０．１１３（０．９２３７）

Ｐ２ ０．０２４（０．８７６５） ０．１３１（０．７１６８） ０．７２０５（０．３９６） ０．０３７（０．９４３５） ０．０９１（０．９８８４）

ＲＩＬ ０．０１６（０．８９９３） ０．０１７（０．８９３５） ０．００２（０．９６３８） ０．０２１（０．９９４９） ０．０２１（０．９９７１）

Ｙ２ ２ＭＧＤＥ Ｐ１ １．０５５（０．３０４３） １．３２７（０．２４９３） ０．３９６（０．５２８７） ０．１５３（０．３７９２） ０．１８２（０．４３３８）

Ｐ２ ０．７３９（０．３８９９） ０．１４０（０．７０７５） ３．３４６（０．０６７４） ０．１７８（０．３１３３） ０．１９８２（０．３３６）

ＲＩＬ ０．０１７（０．８９３９） ０．０２０（０．８８６３） １．１８５（０．２７６３） ０．０７８（０．７１３５） ０．０３６（０．７５７１）

小穗数 Ｙ１ ＭＸ２ＣＥＡ Ｐ１ ２．８６６（０．０９０４） ２．７６３（０．０９６５） ０．００８（０．９２７２） ０．３７０（０．０９０７） ０．２７１（０．０７４３）

Ｐ２ １．５９２（０．２０７） １．５８０（０．２０８７） ０．０２０２（０．８８７） ０．２３１（０．２１８１） ０．２５４（０．１１０４）

ＲＩＬ ０．１９９（０．６５５１） ０．５０４（０．４７７４） １．２３６（０．２６６２） ０．１３６９（０．４３５） ０．０５１（０．３３４１）

Ｙ２ ＭＸ２ＥＤＡ Ｐ１ ０．０４９（０．８２４１） ０．００５（０．９３８９） １．３６３３（０．２４３） ０．０９１（０．６４０９） ０．１５１６（０．６６５）

Ｐ２ ０．０４（０．８４１５） ０．１４５（０．７０２７） ０．５６６（０．４５１８） ０．０９０（０．６４３６） ０．１６６（０．５５０４）

ＲＩＬ ０．０００（０．９８８６） ０．０５７（０．８１０４） ０．８１７（０．３６５９） ０．０７７（０．７１８４） ０．０４０（０．６４２２）

穗密度 Ｙ１ ＰＧＡＩ Ｐ１ ０．０５２（０．８１８６） ０．１４８（０．７００１） ０．４２５９（０．５１４） ０．０６９（０．７６２９） ０．１６５（０．５５９２）

Ｐ２ ０．００６（０．９３７３） ０．０２５（０．８７３７） ０．１０９（０．７４０６） ０．０９８（０．６０５１） ０．１６１（０．５９１６）

ＲＩＬ ０．０１０（０．９１８６） ０．０５２３（０．８１９） １．７１８（０．１８９９） ０．０７２７（０．７４３） ０．０３１（０．８８６２）

Ｙ２ ＰＧＡＩ Ｐ１ ０．００６（０．９３７１） ０．０２９（０．８６４３） ０．９７８（０．３２２５） ０．０８７（０．６５９８） ０．１４４（０．７２０２）

Ｐ２ ０．００６（０．９３４６） ０．１０９（０．７４１２） １．００６（０．３１５８） ０．０７１（０．７４７７） ０．１７３（０．５０１７）

ＲＩＬ ０．１９１（０．６６２１） ０．３０５（０．５８０５） ０．２６８（０．６０４４） ０．０８６（０．６６８２） ０．０４３（０．５３０８）

穗粒数 Ｙ１ ４ＭＧＡＩ Ｐ１ ２．８０８（０．０９３８） ４．２２８（０．０３９８） ３．００８（０．０８２８） ０．４３９（０．０５８８） ０．３２０（０．０２０５）

Ｐ２ １．４３７（０．２３０６） １．６５９（０．１９７７） ０．２６０（０．６０９８） ０．１５５（０．３７４１） ０．１５３（０．６５２１）

ＲＩＬ ０．０３７（０．８４７６） ０．０８６（０．７６９１） ０．１８４（０．６６７４） ０．０６３（０．７９６８） ０．０４０（０．６４６４）

Ｙ２ ＰＧＡ Ｐ１ ０．０８９（０．７６５２） ０．０００（０．９８７６） １．１９７（０．２７３８） ０．０９２１（０．６３７） ０．１４１（０．７４４７）

Ｐ２ ０．０１３（０．９０６３） ０（０．９９９） ０．２０３４（０．６５２） ０．０３６（０．９４９１） ０．１０６（０．９５１５）

ＲＩＬ ０．０１５（０．９０２２） ０．００７（０．９３０１） ０．０１５（０．９００４） ０．０５６（０．８３６４） ０．０３３（０．８５３１）

　　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；括号内为相应的概率Ｐ；

Ｐ１、Ｐ２：亲本；ＲＩＬ：重组自交系

０６ 　　　　　　ＧＲＡＳＳＬＡＮＤＡＮＤＴＵＲＦ（２０２１）　　　　　　　　　　　　Ｖｏｌ．４１Ｎｏ．４



最小的最佳遗传模型均为 ＭＸ２ＣＥＡ模型，即２对连

锁主基因＋加性多基因混合遗传模型，说明穗长和小

穗数的遗传受多基因控制，２对主基因具有明显的互

补作用，多基因具有加性效应。穗密度的１５个统计量

均无显著偏离，ＡＩＣ值最小的最佳遗传模型为ＰＧＡＩ

模型，即加性上位性多基因遗传模型。穗粒数备选模

型１５个统计量达到显著水平的个数分别为２、０个，显

著性水平个数最少且 ＡＩＣ值最小的模型为ＰＧＡＩ模

型，说明控制穗粒数遗传的多基因具有明显的加性上

位性作用。

２．３　遗传参数估计

芒长的主基因遗传率为８５．０６％，其环境变异平

均值占表型变异的比例为１４．９４％；控制芒长的第１

－４对主基因加性效应值（ｄａ、ｄｂ、ｄｃ和ｄｄ）分别为

０．６７９４、０．３７５７、０．１３９１、０．２１１１，均表现正向遗传效

应，其中第１对主基因加性效应值最高；第１对主基

因的加性×第３对主基因的加性上位性效应值（ｉａｃ）

是－０．６１８，表现为较高的负向遗传效应，第２对主

基因的加性×第３对主基因的加性上位性效应值

（ｉｂｃ）与第３对主基因的加性×第４对主基因的加性

上位 性 效 应 值 （ｉｃｄ）相 近，分 别 为 －０．１６６４ 和

－０．１４８，总体而言控制芒长的４对主基因的加性上

位性作用明显（表４）。

穗长和小穗数的最佳遗传模型相同，均为２对互

表４　犚犐犔群体穗部性状最佳遗传模型的遗传参数

犜犪犫犾犲４　犈狊狋犻犿犪狋犲狊狅犳犵犲狀犲狋犻犮狆犪狉犪犿犲狋犲狉狊狅犳狋犺犲狅狆狋犻犿犪犾犵犲狀犲狋犻犮犿狅犱犲犾犳狅狉狆犪狀犻犮犾犲狋狉犪犻狋狊犻狀狋犺犲犚犐犔狆狅狆狌犾犪狋犻狅狀狊

性状 芒长 穗长 小穗数 穗密度 穗粒数

环境 Ｙ１ Ｙ１ Ｙ１ Ｙ１ Ｙ２

模型 ４ＭＧＡＩ ＭＸ２ＣＥＡ ＭＸ２ＣＥＡ ＰＧＡＩ ＰＧＡＩ

一阶遗传参数估计值／％ ｍ（ｍ１） ３．１５７７ ９．４３５６ ２８．４１３１ ２．７８０３ ６６．０４７６

ｍ２ － － － ２．４６８５ ５４．１４２９

ｍ３ － － － ２．５０１２ ５４．３７７６

ｄ（ｄａ） ０．６７９４ － － － －

ｄｂ ０．３７５７ － － － －

ｄｃ ０．１３９１ － － － －

ｄｄ ０．２１１１ － － － －

ｉａｂ（ｉ） ０．０６４２ ０．３３６４ １．４１５９ － －

ｉａｃ －０．６１８ － － － －

ｉａｄ ０．１９９６ － － － －

ｉｂｃ －０．１６６４ － － － －

ｉｂｄ －０．０５１８ － － － －

ｉｃｄ －０．１４８ － － － －

ｉａｂｃ － － － － －

［ｄ］ － －０．１４３９ １．３７８３ － －

二阶遗传参数估计值２ｎｄ／％ σ
２
ｅ ０．１６８９ ０．１５３９ ３．６２６ ０．０２９７ ３６．２７９

σ
２
ｐ １．１３０４ ０．９２０５ １０．１４５ ０．０４６ ２７８．３０２

σ
２
ｍｇ ０．９６１５ ０．１８７ ３．２２３ － －

ｈ２ｍｇ／％ ８５．０６１ ２０．３５ ３１．７７０ － －

σ
２
ｐｇ － ０．５７９ ３．２９５ ０．０１６ ２４２．０２３

ｈ２ｐｇ／％ － ６２．９３ ３２．４８０ ３５．３４４ ８６．９６４

　　注：ｍ：群体均方；ｄ：主基因效应值；ｄａ：第一对主基因的加性效应；ｄｂ：第二对主基因的加性效应值；ｄｃ：第三对主基因的加性效

应值；ｄｄ：第四对主基因的加性效应值；ｉａｂ（ｉ）：第１对主基因的加性×第２对主基因的加性上位性互作效应；ｉａｃ：第１对主基因的

加性×第３对主基因的加性效应；ｉａｄ：第１对主基因的加性×第４对主基因的加性效应；ｉｂｃ：第２对主基因的加性×第３对主基因

的加性效应；ｉｂｄ：第２对主基因的加性×第４对主基因的加性效应；ｉｃｄ：第３对主基因的加性×第４对主基因的加性效应；ｉａｂｃ：３

对主基因加性效应的互作值；［ｄ］：多基因加性效应；σ２ｐ：表型方差；σ
２
ｐｇ：多基因遗传方差；σ

２
ｍｇ：主基因遗传方差；σ

２
ｅ：环境方差；ｈ

２
ｍｇ

（％）：主基因遗传率；ｈ２ｐｇ（％）：多基因遗传率；－：表示空缺
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补作用的连锁主基因和加性效应的多基因混合遗传模

型。其中穗长的主基因遗传率为２０．３５％，多基因遗

传率为６２．９３％，穗长的环境变异平均值占表型变异

的比例为１６．７２％；控制穗长性状的加性×加性上位

性互作效应值（ｉａｂ）为０．３３６４，表现为正向的遗传效

应，多基因的加性效应值［ｄ］为－０．１４３９，表现为较低

的负向遗传效应。小穗数的主基因遗传率是３１．７７％，

多基因遗传率是３２．４８％，环境变异平均值占表型变

异的比例为３５．７４％；控制小穗数性状的加性×加性

上位性互作效应值（ｉａｂ）为１．４１５９，多基因的加性效应

值［ｄ］为１．３７８３，均表现为正向的遗传效应。穗密度

和穗粒数的最佳遗传模型相同，都是由加性上位性多

基因遗传模型控制，其中穗密度的多基因遗传率是

３５．３４％，环境变异平均值占表型变异的比例为

６４．６５％；穗粒数的多基因遗传率是８６．９６％，环境变

异平均值占表型变异的比例为１３．０３％。

３　讨论

本研究以小黑麦品种石大１号为母本和小黑麦品

系Ｃ１８为父本通过有性杂交构建的ＲＩＬ群体为材料，

研究了穗部芒长、穗长、穗粒数、穗密度、穗粒数等性状

在不同环境下的遗传力，这些性状大多数为多基因控

制的数量性状。研究表明，芒长的最佳遗传模型为

４ＭＧＡＩ，即４对加性上位性主基因遗传模型。杜斌

等［２２］利用近等基因系群体研究得出，小麦芒长的遗传

为单基因控制，程洁等［２３］利用小麦分离群体研究得出

芒长为主基因控制，本研究结果与之相似，芒性状的遗

传受到４对加性上位性主基因控制。本研究中穗长和

小穗数的最佳遗传模型相同，均为 ＭＸ２ＣＥＡ模型，

即２对互补作用连锁主基因＋加性多基因混合遗传模

型。李法计等［２４］利用ＲＩＬ群体研究发现，穗长和小穗

数均为主基因＋多基因混合遗传控制。杜希朋等
［２５］

研究表明穗长和小穗数受微效多基因控制，无主效基

因存在。本研究中穗长和小穗数的遗传与前人的研究

结果既有相同之处，也存在一定差异，可能是因为研究

选育的群体类型不同，亲本遗传背景的差异和环境的

影响的不同导致研究结果不一致。

本研究中穗密度和小穗数的最佳遗传模型一致，

均为ＰＧＡＩ模型，即加性上位性多基因遗传模型，穗

密度与程洁等［２３］的２对主基因遗传模型不同，与魏艳

丽等［２６］、毕晓静等［２７］的主基因＋多基因遗传混合遗传

模型不同，而穗粒数与卢翔等［２８］的多基因遗传模型相

似，与温明星等［２９］的主基因＋加性多基因混合遗传模

型不同。由于选用的试验材料、群体类型和环境因素

的差异均会对试验数据的调查结果造成一定的影响。

本研究使用的材料为ＲＩＬ群体，与Ｆ２等临时性群体不

同，没有显性及其相互作用的影响，只有固定的可遗传

的加性和加性与加性间相互作用效应值。重组自交系

群体可作为永久性群体使用，比分离群体更能减少环

境影响，从而获得较准确的参数估值［３０］。

本研究通过对优良亲本石大１号和Ｃ１８杂交构建

的ＲＩＬ群体穗部相关性状的遗传分析可知，除穗密度

外，芒长、穗长、小穗数、穗粒数具有较强的遗传力，遗

传率分别为８５．０６％、８３．２８％、６４．２５％、８６．９６％，各

性状的遗传率介于３５．３４％～８６．９６％，其中穗粒数的

遗传力最高。穗部各性状的遗传主要受到遗传因素影

响，同时也受环境效应的影响，芒长存在主基因遗传特

性，主基因遗传率高（８５．０６％），受环境影响较小，育种

时可在早期世代进行单株定向选择。在育种工作中也

要考虑穗长和小穗数的主基因和微效多基因的影响，

早期开展有效的单株选择，以提高育种效率。利用数

量性状分离分析的方法对 ＲＩＬ群体进行分析
［１６，３１］，通

过表型数据来判断和预测性状的遗传模型以及主基因

和多基因遗传率［３２］，可对亲本组合有一个初步了解，

为小黑麦杂交育种亲本选配和提高育种效率提供参考

依据。

４　结论

小黑麦芒长的最佳遗传模型为４对加性上位性主

基因遗传模型，穗长和小穗数的最佳遗传模型均为２

对互补作用主基因＋加性多基因混合遗传模型，穗密

度和穗粒数的最佳遗传模型均为加性上位性多基因遗

传模型。芒长存在主基因遗传特性，主基因遗传率高

（８５．０６％），受环境影响小，育种时可在早期世代进行

选择，提高育种效率。
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［２９］　温明星，李东升，胡芳芳，等．宁麦９号×镇麦１６８小麦

Ｆ２群体产量相关性状的遗传模型分析［Ｊ］．麦类作物学
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