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摇 摇 摘要:摇 为提高对小麦产量构成因素的选择效率,以 7 个半冬性小麦品种及按 7伊7 双列杂交设计的 21 个 F1杂

交组合在 2 个地点的试验资料,研究了小麦 2 个产量构成因素—每穗粒数和千粒质量的基因效应和杂种优势。 结

果表明,每穗粒数和千粒质量的遗传符合加性鄄显性模型,基因显性效应的作用远大于其加性效应,显性程度为超

显性。 增效基因为显性,减效基因为隐性。 每穗粒数和千粒质量在 2 个试点的平均狭义遗传力分别为 54郾 00% 和

63郾 17% 。 每穗粒数和千粒质量表现正向的平均杂种优势和超亲优势,变异幅度较大,并在基因型、地点及基因型

与地点互作间存在极显著差异。
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Gene effects and heterosis of yield components in wheat (Triticum aestivum L.)
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摇 摇 Abstract:摇 To improve the selection efficiency for yield components in wheat, the gene effects and heterosis of kernel
number per spike (KNS) and thousand鄄grain weight (TGW) were studied. Seven winter wheat parents with diverse KNS
and TGW were crossed by a 7伊7 complete diallel crosses (Griffing爷s method II) . Parents and their 21 crosses were grown
in a randomized complete block design experiment at two sites during 2013-2014 growing seasons. The inheritance of KNS
and TGW was in agreement with the additive鄄dominance model, and the dominant gene effects playeda predominant role in
the genetic variation of the two traits. The degree of dominance was superdominant. Alleles controlling more KNS and high鄄
er TGW were dominant. The average narrow sense heritabilities of KNS and TGW at two locations were 54郾 00% and
63郾 17% , respectively. Both KNS and TGW showed positive average heterosis and heterobeltiosis, with a great range of
variation, and significant differences in magnitude of the heterosis were observed among genotype, location, and genotype 伊
location interaction.
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摇 摇 小麦籽粒产量由单位面积穗数、每穗粒数和千 粒质量 3 个因素构成[1鄄3]。 育种实践表明,在保证足

够穗数的基础上,增加穗粒数和稳定提高千粒质量

是今后小麦产量突破的重要途径[4鄄5]。 近年来,许多

学者采用不同方法对小麦每穗粒数和千粒质量的遗

传特性和杂种优势进行了研究。 一般认为小麦每穗

粒数和千粒质量的遗传符合加性鄄显性模型,基因作

用方式以加性效应为主[6鄄10],也有以显性效应为主
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的报道[11鄄14]。 也有研究者认为小麦每穗粒数或千

粒质 量 的 遗 传 机 制 复 杂, 可 能 存 在 上 位 性 效

应[15鄄17]。 数量遗传研究结果表明,小麦的每穗粒数

和千粒质量是质量鄄数量性状,由主基因和微效基因

共同控制[18]。 关于小麦每穗粒数和千粒质量杂种

优势的研究结论也不完全一致。 多数研究结果表

明,小麦每穗粒数和千粒质量的平均杂种优势在 F1

代普 遍 存 在 一 定 的 正 向 优 势[19鄄22]。 Inamullah
等[23]、Al鄄Falahy[24] 研究发现,每穗粒数和千粒质量

的平均杂种优势变异幅度较大,其优势强弱因组合

而异。 许永财等[25]研究认为,千粒质量具有较高的

正向超亲优势,但每穗粒数表现负向中亲优势。 赵

鹏等[26]、史秀秀等[27] 的研究结果也证实了每穗粒

数表现为负向中亲优势。 但 Abdullah 等[28]、 Ilker
等[29]认为,每穗粒数存在明显的正向超亲优势。 由

此可见,对于小麦产量构成因素的遗传特性和杂种

优势还需进一步研究。 本试验以 7 个产量构成因素

差异较大的小麦品种为亲本,按 n(n-1) / 2 双列杂

交法配制 21 个组合,在 2 种环境下研究每穗粒数和

千粒质量 2 个小麦产量构成因素的基因效应和杂种

优势,旨在为小麦高产育种提供理论依据。

1摇 材料与方法

1. 1摇 材料

2012 年春选用综合农艺性状优良、每穗粒数和

千粒质量有一定差异的 7 个冬小麦品种作为亲本,7
个品种为徐麦 25(P1)、矮抗 58(P2)、淮麦 20(P3)、
淮麦 33(P4 )、烟 2801 (P5 )、济麦 22 (P6 ),徐麦 31
(P7)。
1. 2摇 试验设计

按 Griffing 双列杂交模型 II,配制成 21 个杂交

组合,2013 年秋分别在宿迁和南京种植 F1及亲本,
共 28 个基因型。 田间按随机区组排列,重复 3 次,
每小区 2 行区,行长 1郾 5 m,行距 25 cm,株距 4 cm,
田间管理措施同大田栽培。
1. 3摇 性状调查

2014 年在小麦成熟前,每小区随机取 30 穗,调
查每穗粒数;成熟时按小区收获,脱粒后扬净、风干,
分小区统计千粒质量。
1. 4摇 数据统计分析

杂种优势测定:平均优势(% ) = [(F1 -MP) /
MP]伊100% ,超高亲优势(% )= [(F1 -HP) / HP] 伊

100% ,超低亲优势(% )= [(F1 -LP) / LP] 伊100% ,
其中 F l为杂种一代性状平均值,MP、HP 和 LP 分别

表示双亲均值、高值亲本值和低值亲本值。 利用

Hayman 双列杂交方法,对 2 个产量构成因素分试点

进行遗传模型分析并估算遗传参数[30]。

2摇 结果与分析

2. 1摇 每穗粒数和千粒质量的遗传模型分析

2. 1. 1 摇 方差分析摇 7 个小麦品种及其双列杂交组

配的 21 个杂交组合的 2 个产量构成因素在宿迁和

南京 2 个试点上的测定值列于表 1。 组合间穗粒数

在宿迁和南京试点间的变化范围分别为 32. 07 ~
47郾 87 粒和 28. 63 ~ 46郾 40 粒, 变异系数分别为

11郾 38%和 10郾 51% ;组合间千粒质量在宿迁和南京

试点间的变化范围分别为 38. 03 ~ 50郾 33 g 和

38. 07 ~ 48郾 03 g,变异系数分别为 6郾 87%和 6郾 27% ,
表明所分析的性状具有较大差异。 方差分析结果

(表 2)表明,每穗粒数和千粒质量基因型间方差均

达极显著水平,而重复间差异均不显著,说明基因型

效应存在显著差异,即供试材料间的遗传基础存在

显著差异,因此可以做进一步的遗传分析。
2. 1. 2摇 加性鄄显性模型测验 摇 每穗粒数系列协方

差(W r) /方差(Vr)回归分析结果(表 3)表明,其直

线回归系数 b 与 0 的差异达显著(宿迁)和极显著

(南京),与 1 的差异均不显著,由此可见每穗粒数

的遗传符合加性鄄显性模型。 由回归截距 琢 的测验

结果可知,每穗粒数的回归截距琢<0,但与 0 差异

不显著,说明该性状属超显性遗传。 对南京点试

验的千粒质量 W r、Vr进行回归分析,得 琢 = 0郾 048,
b= 0郾 541。 由回归斜率 b 的检验结果(表 3)可以

看出,b 与 0、1 间都存在显著差异,这表明控制千

粒质量的基因不仅具有加性、显性作用,还可能存

在基因位点间的互作(上位性效应)。 应作 W r-Vr

和 W r+Vr方差分析,以进一步确定是否存在上位性

效应。 由表 4 可知,千粒质量的 W r+Vr、W r-Vr值在

公共亲本间和公共亲本内差异均未达到显著水

平,表明不存在上位性效应。 宿迁点千粒质量的

分析结果(表 3)则表明,b 与 0 存在显著差异,而
与 1 差异不显著。 千粒质量的基因作用方式为加

性、显性作用。 综合 2 个地点的分析结果,认为千

粒质量的遗传符合加性鄄显性模型,不存在上位性

效应。
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表 1摇 不同组合每穗粒数和千粒质量在 2 个试点的平均值

Table 1摇 Averages for number of kernels per spike and thousand鄄grain weight in different crosses at two sites

组合
穗粒数

宿迁 南京

千粒质量

宿迁 南京

P1 伊P1 38. 07依1. 48 36. 33依0. 87 38. 97依1. 06 41. 30依1. 67

P2 伊P2 32. 37依1. 40 28. 63依1. 01 39. 00依1. 35 39. 40依1. 00

P3 伊P3 40. 10依0. 26 34. 57依0. 57 44. 70依1. 14 43. 23依1. 12

P4 伊P4 43. 10依0. 36 37. 90依1. 87 45. 30依0. 10 42. 80依1. 40

P5 伊P5 40. 23依1. 70 33. 43依0. 23 43. 27依1. 42 42. 23依0. 38

P6 伊P6 32. 20依1. 59 33. 57依1. 06 44. 07依1. 92 38. 43依1. 88

P7 伊P7 35. 60依1. 14 37. 20依1. 71 40. 33依1. 10 38. 07依1. 75

P1 伊P2 41. 60依1. 44 37. 13依0. 76 38. 03依1. 23 42. 73依1. 24

P1 伊P3 46. 90依0. 56 41. 13依0. 90 44. 70依1. 48 46. 17依1. 04

P1 伊P4 47. 87依1. 46 46. 40依1. 21 42. 50依1. 47 42. 40依1. 25

P1 伊P5 41. 40依1. 59 38. 60依0. 62 42. 10依2. 51 43. 70依1. 04

P1 伊P6 34. 20依1. 80 33. 30依1. 39 41. 33依0. 85 39. 90依0. 66

P1 伊P7 38. 20依1. 04 41. 90依1. 18 42. 87依0. 42 41. 87依0. 81

P2 伊P3 36. 27依1. 26 37. 73依1. 27 48. 37依0. 25 44. 63依1. 76

P2 伊P4 43. 93依0. 72 41. 90依0. 82 44. 30依0. 89 42. 80依0. 72

P2 伊P5 39. 90依1. 25 38. 90依1. 77 46. 17依1. 17 44. 47依0. 31

P2 伊P6 36. 07依1. 06 33. 70依0. 75 44. 13依0. 42 41. 27依0. 50

P2 伊P7 32. 07依1. 25 37. 10依1. 67 42. 80依2. 17 42. 63依0. 25

P3 伊P4 44. 93依1. 24 41. 10依1. 47 49. 27依0. 64 48. 03依1. 45

P3 伊P5 36. 90依1. 97 35. 23依0. 21 47. 87依0. 61 47. 50依0. 66

P3 伊P6 42. 20依1. 87 35. 93依0. 78 48. 60依0. 92 44. 37依1. 40

P3 伊P7 36. 47依2. 04 34. 50依1. 18 50. 33依2. 08 46. 43依0. 38

P4 伊P5 43. 23依1. 95 39. 07依1. 74 43. 67依0. 31 46. 40依1. 51

P4 伊P6 40. 33依1. 43 43. 37依0. 55 44. 30依1. 37 40. 70依2. 02

P4 伊P7 45. 47依1. 40 41. 63依2. 12 44. 33依0. 51 41. 47依1. 45

P5 伊P6 34. 00依1. 11 30. 77依0. 84 43. 80依0. 46 46. 20依1. 71

P5 伊P7 42. 80依0. 53 37. 13依1. 20 44. 67依2. 32 41. 00依2. 31

P6 伊P7 42. 67依0. 45 38. 03依1. 07 43. 60依1. 97 39. 60依1. 60

平均 39. 61依4. 51 37. 36依3. 93 44. 05依3. 02 42. 85依2. 69
P1:徐麦 25;P2:矮抗 58;P3:淮麦 20;P4:淮麦 33;P5:烟 2801;P6:济麦 22;P7:徐麦 31。

表 2摇 2 个试点每穗粒数和千粒质量的方差分析

Table 2摇 ANOVA for kernel number per spike and thousand鄄grain weight at two sites

变异来源
自由度
(df)

穗粒数

宿迁 南京

MS F MS F

千粒质量

宿迁 南京

MS F MS F

区组 2 0. 65 0. 35 3. 76 2. 76 4. 15 2. 50 1. 92 1. 12

基因型 27 61. 00 32. 45** 46. 26 34. 02** 27. 45 16. 54** 21. 68 12. 68**

机误 54 1. 88 1. 36 1. 66 1. 71
**表示差异达极显著水平(P<0. 01)。
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表 3摇 每穗粒数和千粒质量系列协方差(Wr)对方差(Vr)的回归分析

Table 3摇 Regression analyses of covariance (Wr) on variance (Vr)
for kernel number per spike and thousand鄄grain weight at
two sites

项目
每穗粒数

宿迁 南京

千粒质量

宿迁 南京

a -1. 136 -4. 145 -0. 642 0. 048

b 0. 581 0. 719 0. 674 0. 541

ta 0 0. 364 1. 750 0. 507 0. 050

tb 0 3. 413* 4. 040** 3. 950* 3. 208*

tb 1 2. 460 1. 572 1. 907 2. 420*

*和**分别表示差异达显著(P<0. 05)和极显著水平(P<0. 01)。 a、
b 分别表示回归截距和回归系数;ta 0为检验 a 与 0 差异显著性,tb 0为
检验 b 与 0 差异显著性,tb 1为检验 b 与 1 差异显著性。

2. 1. 3摇 亲本显隐性基因的分布及其作用方向分

析摇 由图 1 可知,在每穗粒数的遗传上,各亲本具

有不等的显隐性等位基因。 其中淮麦 33、烟 2801
距原点最近,含有最多的显性基因;徐麦 25、矮抗

58 距原点最远,表明含隐性基因最多。 由图 2 可

知,淮麦 20 具有较多控制千粒质量遗传的显性基

因,而其他 6 个亲本在 2 个试点的试验中所含显隐

性基因比例不完全一致。 由表 5 可知,每穗粒数

和千粒质量的亲本均值(Yr)与 W r+Vr的相关系数

均呈负相关,表明每穗粒数和千粒质量的遗传表

现为高值受显性基因控制,低值受隐性基因控制,
显性等位基因对每穗粒数和千粒质量起增效作

用,隐性基因则起减效作用。

表 4摇 千粒质量 Wr+Vr和 Wr-Vr的方差分析(南京点)
Table 4摇 ANOVA for Wr+ Vr and Wr 鄄Vr of thousand鄄grain weight

in Nanjing experiment

变异来源
自由度
(df)

均方
(MS) F 值

Wr+Vr 公共亲本间 6 34. 70 2. 16

公共亲本内 14 16. 06

Wr-Vr 公共亲本间 6 6. 84 0. 80

公共亲本内 14 8. 55
Wr和 Vr分别表示亲本的系列协方差和方差。

图 1摇 宿迁(A)、南京(B)试点每穗粒数 Wr依 Vr的回归直线

Fig. 1摇 Regression of Wr on Vr for kernel number per spike in Suqian (A) and Nanjing (B)

图 2摇 宿迁(A)、南京(B)试点千粒质量 Wr依 Vr的回归直线

Fig. 2摇 Regression of Wr on Vr for thousand鄄grain weight in Suqian (A) and Nanjing (B)
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2. 1. 4摇 遗传参数的估算摇 表 5 结果表明,每穗粒数

和千粒质量的加性效应方差 D 和显性效应方差 H1、
H2均达极显著水平,说明每穗粒数和千粒质量的遗

传受加性效应和显性效应共同作用;由于 H1远大于

D,表明在每穗粒数和千粒质量的遗传中,基因的显

性作用较加性作用更重要。 每穗粒数的平均显性度

分别为 1郾 715(宿迁点)和 2郾 047(南京点),千粒质

量的平均显性度分别为 1郾 576 (宿迁点) 和 1郾 787

(南京点),显性程度均为超显性。 每穗粒数和千粒

质量的 H2 / 4H1值均<0郾 25,表明亲本中每穗粒数和

千粒质量的增、减效等位基因分布不对称;由显性和

隐性基因之比[(4DH1 ) 1 / 2 +F] / [(4DH1 ) 1 / 2 -F]均

为<1 可知,控制亲本的隐性基因频率大于显性基因

频率。 每穗粒数和千粒质量在 2 个试点的平均狭义

遗传力分别为 54郾 00%和 63郾 17% 。

表 5摇 每穗粒数和千粒质量的遗传参数估算

Table 5摇 Estimate of genetic parameters for kernel number per spike and thousand鄄grain weight

参摇 摇 数摇 摇 摇
每穗粒数

宿迁 南京

千粒质量

宿迁 南京

D 16. 676依2. 873** 9. 300依1. 897** 6. 859依1. 465** 3. 971依0. 882**

F -1. 794依6. 893 -0. 188依4. 551 -1. 220依3. 514 -3. 581依2. 117

H1 49. 015依6. 917** 38. 959依4. 568** 17. 043依3. 562** 12. 683依2. 124**

H2 45. 705依6. 095** 26. 705依4. 025** 11. 448依3. 107** 10. 617依1. 872**

h2 25. 699依4. 094** 42. 015依2. 703** 17. 020依2. 087** 21. 556依1. 257**

E 0. 635依1. 016 0. 480依0. 671 0. 584依0. 518 0. 572依0. 312

(H1 / D) 1 / 2 1. 715 2. 047 1. 576 1. 787

H2 / 4H1 0. 233 0. 171 0. 168 0. 209

[(4DH1) 1 / 2 +F] / [(4DH1) 1 / 2 -F] 0. 939 0. 990 0. 893 0. 597

H2
N(% ) 47. 448 60. 555 66. 491 59. 850

r[(Wr+Vr), Yr] -0. 647 -0. 274 -0. 744 -0. 446

D:加性方差;H1显性方差;H2亲本中正负基因不对称引起的显性方差;h2 显性效应;E 环境方差;(H1 / D) 1 / 2:平均显性度;[(4DH1 ) 1 / 2 +F] /
[(4DH1) 1 / 2 -F]:亲本中显性和隐性基因的比例;H2 / 4H1:增减效等位基因比例;H2

N:狭义遗传力;r:相关系数;(Wr+Vr)亲本的系列协方差与方
差之和;Yr:亲本值。**表示差异达极显著水平(P<0. 01)。

2. 2摇 每穗粒数和千粒质量的杂种优势

由表 6 可见,尽管每穗粒数和千粒质量在 2 试

点间都出现了中亲、超高亲和超低亲优势为负值的

一些组合,但两性状的超低亲优势、平均中亲优势和

超高亲优势均为正值,这表明每穗粒数和千粒质量

主要表现正向杂种优势,且表现为趋高亲遗传。 每

穗粒数和千粒质量的 3 种杂种优势变异幅度都较

大,并在组合间、地点间以及基因型与地点互作间均

存在极显著差异(表 7)。 因此,每穗粒数和千粒质

量的杂种优势表现受基因型、环境和基因型与环境

互作等因素的共同影响。

表 6摇 每穗粒数和千粒质量的杂种优势

Table 6摇 Heterosis of kernel number per spike and thousand鄄grain weight

性状 试点

中亲优势

平均值
(% )

变幅
(% )

负向优势
组合数

超高亲优势

平均值
(% )

变幅
(% )

负向优势
组合数

超低亲优势

平均值
(% )

变幅
(% )

负向优势
组合数

穗粒数 宿迁 7. 97依9. 77 -8. 13 ~ 25. 86 5 1. 22依9. 60 -15. 49 ~ 19. 85 8 16. 10依12. 22 -7. 98 ~ 35. 74 2

南京 11. 03依9. 60 -8. 16 ~ 25. 95 3 5. 37依8. 19 -8. 35 ~ 22. 43 5 17. 77依13. 13 -7. 79 ~ 46. 33 3

千粒质量 宿迁 5. 73依5. 59 -2. 45 ~ 18. 38 4 1. 83依5. 53 -6. 22 ~ 12. 60 10 10. 08依6. 93 -2. 41 ~ 24. 80 1

南京 6. 75依4. 35 0. 13 ~ 14. 64 0 3. 53依4. 75 -4. 91 ~ 11. 11 5 10. 27依4. 95 2. 66 ~ 21. 78 0
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表 7摇 每穗粒数和千粒质量超高亲优势联合方差分析

Table 7摇 Pooled analysis of variance of super鄄parent heterosis for kernel number per spike and thousand鄄grain weight

变异来源摇 摇
每穗粒数

df MS F

千粒质量

df MS F

地点 1 525. 99 26. 62** 1 73. 20 14. 64**

基因型 20 332. 25 16. 81** 20 117. 55 23. 51**

基因型伊地点 20 139. 36 7. 05** 20 77. 17 15. 43**

误差 80 19. 76 80 5. 00
**表示差异达极显著水平(P<0. 01)。

3摇 讨 论

3. 1摇 关于小麦穗粒数和千粒质量的遗传特点

不少学者对小麦穗粒数和千粒质量的遗传规

律、基因作用方式等进行了研究。 姚金保等[31] 早期

的研究结果表明,小麦每穗粒数和千粒质量遗传控

制由加性和非加性效应共同起作用,但以加性为主。
Inamullah 等[8]的研究结果也得到相似的结论。 本

试验结果表明,小麦每穗粒数和千粒质量受加性效

应和显性效应 2 种遗传效应的共同作用,显性作用

相对较大,加性作用相对较小,这与张利华等[11]、
Hussain 等[12]、Akram 等[13] 的研究结果相符。 总之

对小麦每穗粒数和千粒质量的遗传研究中,关于加

性和显性共同起作用这一观点是基本一致的,但在

加性与显性的相对重要性方面尚有分歧。 这些分歧

可能与试验环境、供试材料的不同有关。
3. 2摇 关于环境对小麦穗粒数和千粒质量的影响

小麦产量性状是复杂的数量性状,除受控于基

因型外,还在一定程度上受环境因子以及基因型与

环境因子互作等的影响[32鄄33]。 本研究中,有关试验

结果在 2 个地点间存在一定差异,宿迁点的每穗粒

数和千粒质量分别比南京点高 2. 25 粒和 1. 20 g。
这种差异主要是由于种植地点的气候条件(温度、
光照、降水)、土壤以及栽培措施的不同所引起。
Reynolds 等[34]认为每穗粒数的减少与二棱期至开

花的时间缩短有关。 Ishag 等[35] 研究认为,千粒质

量与灌浆期间的平均气温呈负相关,且温度每上升

1 益,千粒质量下降 4 mg。 Borner 等[36] 检测到 2 个

与每穗粒数相关的 QTL 以及 3 个与千粒质量相关

的 QTL;Heidari 等[37]检测到 2 个控制每穗粒数的主

效 QTL 和 6 个控制千粒质量的主效 QTL,具有基因

型鄄环境互作效应。 因此,在小麦高产育种实践中,
应在不同生态区对育种材料进行多点鉴定试验,筛

选在不同环境条件下表现均稳定的优良基因型。 在

推广高产小麦品种时,还需要采用配套栽培技术,按
照品种的适应范围进行区域化种植和生产。
3. 3摇 关于小麦穗粒数和千粒质量的遗传改良

对产量构成因素杂种优势的分析结果表明,每穗

粒数和千粒质量均表现正向杂种优势,且表现为趋高

亲遗传,而且优势变幅都较大,这与 Ilker 等[29] 对每

穗粒数和 Inamullah 等[23] 对千粒质量的研究结果相

似。 因此,通过正确选择双亲,利用其正向优势来协

调提高穗粒数和千粒质量进而筛选出产量潜力更高

的小麦品种是可能的。 本研究结果表明,小麦每穗粒

数和千粒质量的遗传符合加性鄄显性模型,基因的显

性作用较加性作用重要。 高每穗粒数和千粒质量表

现高值为显性,低值为隐性。 有关研究结果对小麦产

量构成因素的遗传改良可能有一定参考价值。 在育

种早代,由于高每穗粒数和千粒质量基因型含显性基

因较多,且处于杂合分离状态,因此必须通过连续多

代的定向选择才能获得理想的材料。 在本研究中,淮
麦 33 和烟 2801 是含高穗粒数显性基因较多的 2 个

亲本,淮麦 20 是含高千粒质量显性基因较多的亲本,
这 3 个亲本其他农艺性状和抗病性表现也较好,在小

麦高产育种中,应进一步利用这 3 个优良亲本。
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