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用“主基因 ＋多基因”遗传模型分析水稻茎蘖成穗率
黄永相１，郭　涛２，李　伟１，蒋世河１，陈志强２，郭建夫１

（１广东海洋大学 农学院，广东 湛江５２４０８８；２华南农业大学，国家植物航天育种工程技术研究中心，广东 广州 ５１０６４２）

摘要：选择丛生型籼稻品种ＨＦＡ１与少蘖型粳稻品种０２４２８为亲本构建５个世代联合群体（Ｐ１、Ｐ２、Ｆ１、Ｆ２和Ｆ２∶３），

运用植物数量性状“主基因＋多基因”混合模型对水稻茎蘖成穗率进行遗传模型判别和遗传参数估算．结果表明，
水稻茎蘖成穗率既受１对主基因控制又受多个微效基因影响，符合“主基因 ＋多基因”的 Ｄ４模型；分别在 Ｆ２和
Ｆ２∶３世代估算的主基因遗传率为５５５１％和５３５７％、多基因遗传率为３３１３％和３８９４％，表明水稻高茎蘖成穗率
育种不仅要考虑主基因的作用，也不能忽视微效基因的影响，并可在低世代进行目标性状筛选；由各世代所估得的

基因加性效应和显性效应分别为－１９９２和－６４８，表明选育高茎蘖成穗率材料时应考虑选配不同基因型的亲本．
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　　茎蘖成穗率是衡量水稻群体质量好坏的重要标
准，总穗数稳定、茎蘖成穗率高的合理群体有利于中

后期群体光照条件的改善，可起延长植株功能叶寿

命、提高群体光合效率、加快抽穗期至成熟期干物质

积累的作用［１３］．同时，茎蘖成穗率与水稻单株穗数、
理论产量和实际产量呈正相关关系，茎蘖变化平稳、成



穗率高的品种易于获得良好的丰产性和稳产性［３５］．
所以，如何提高茎蘖成穗率已成为国内外水稻超高产

育种的主要研究方向之一．国际水稻所（ＩＲＲＩ）提出的
新理想株型水稻选育，实质上就是利用爪哇稻资源进

行高茎蘖成穗率育种，其最突出指标是少蘖、大穗和没

有无效分蘖，即茎蘖成穗率为１００％［６］．我国提出“理
想株型与杂种优势利用结合”的超级稻育种技术路

线，就是适当增加株高，减少分蘖数，提高成穗率，生物

产量与经济系数并重［７］．因此，对水稻茎蘖成穗率进
行机理研究和新种质创建就显得十分重要．

目前，水稻分蘖成穗率在生理和栽培调控等方

面已有较多的研究，而分蘖成穗率的遗传机制研究

甚少．一般认为水稻茎蘖成穗率是品种与外界环境
相互作用的结果，不同水稻品种间的分蘖成穗率存在

明显差异，其遗传机制和效应随品种和研究方法的不

同而有变化［８］．本文选择分蘖数差异大的亲本ＨＦＡ１
和０２４２８杂交组合，并建立相应的Ｐ１、Ｐ２、Ｆ１、Ｆ２和Ｆ２∶３
５个联合世代，采用主基因＋多基因混合模型遗传分
析方法对水稻分蘖成穗率的遗传机制进行分析，以期

为水稻茎蘖成穗特性的遗传改良提供参考．

１　材料与方法
１．１　材料

父本材料为少蘖直立型粳稻品种０２４２８（Ｐ１），母
本材料为丛生矮生型籼稻品种 ＨＦＡ１（Ｐ２），均为多
代自交稳定纯系．Ｐ１和Ｐ２杂交产生Ｆ１群体；Ｆ１自交
产生Ｆ２群体；随机选择１９６个Ｆ２单株自交产生 Ｆ２∶３
株系群．
１．２　方法
１．２．１　田间种植及性状调查　２００９年晚季在广东
海洋大学试验基地种植所有世代的材料．不分离世
代（Ｐ１、Ｐ２、Ｆ１）和Ｆ２分别种植４和２５行，每行１０株；
Ｆ２∶３代１９６个家系按３次重复的随机区组设计，每小
区种植３行，每行 １０株．单本种植，株行距为 ２１０
ｃｍ×１３５ｃｍ，常规栽培管理．最高分蘖期调查单株
分蘖数，成熟期调查有效穗数，其中亲本和 Ｆ１调查
２０株，Ｆ２调查３４５株，Ｆ２∶３代每小区调查５株．

单株茎蘖成穗率 ＝（有效穗数／最高分蘖数）×
１００％．
１．２．２　遗传分析方法　所得数据经反正弦转换后
再作分析．采用植物数量性状混合遗传模型“主基因
＋多基因”的多世代联合分析方法［９１０］，对上述５个
世代群体（Ｐ１、Ｐ２、Ｆ１、Ｆ２和 Ｆ２∶３）的茎蘖成穗率进行
分析．用极大似然法和ＩＥＣＭ（Ｉｔｅｒａｔｅｄｅｘｐｅｃｔａｔｉｏｎａｎｄ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎａｌｍａｘｉｍｉｚａｔｉｏｎ）法估算各世代的有关参数；
根据所估得的ＡＩＣ（Ａｋａｉｋｅ’ｓｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｃｒｉｔｅｒｉｏｎ）值

选择相对优异的候选模型进行适合性检验，进而确

定最优遗传模型；最优遗传模型的有关参数用最小

二乘法估算基因效应值、遗传方差和遗传率等．采用
ＭＩＮ．ＥＸＥ分析软件［９］，对 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ共５类遗传
模型的极大似然函数值、ＡＩＣ值、成分分布参数和一
阶分布参数进行计算和适合性检验．
　　１）Ｄ４模型的一价分布参数为：

Ｐ１：ｘ１ｉ～Ｎ（μ２，σ
２）；

Ｆ１：ｘ２ｉ～Ｎ（μ２，σ
２）；

Ｐ２：ｘ３ｉ～Ｎ（μ３，σ
２）；

Ｆ２：ｘ４ｉ～
１
４Ｎ（μ４１，σ

２
４）＋

３
４Ｎ（μ４２，σ

２
４）；

Ｆ２∶３：ｘ５ｉ～Ｎ（μ５１，σ
２
５１）＋

１
２Ｎ（μ５２，σ

２
５２）＋

１
４（μ５３，σ

２
５３）．

２）一价遗传参数的估算公式为：

ｍ＝ １２８３（８１μ１ －４９μ２ ＋８１μ３ ＋７μ４１ ＋１９μ４２ ＋

４１μ５１＋５０μ５２＋５３μ５３）；

ｄ＝１８４９（－１８μ１－５２μ２－１８μ３＋２５０μ４１－１３０μ４２＋

２１１μ５１－７４μ５２－１６９μ５３）；

［ｄ］＝１８４９（４４２．５μ１＋５２μ２－４０６．５μ３－２５０μ４１＋

１３０μ４２－２１１μ５１－７４μ５２＋１６９μ５３）；

［ｈ］＝１２８３（－１３６μ１＋２３６μ２－１３６μ３＋１２８μ４１＋

２４μ４２＋２２μ５１－５６μ５２－８２μ５３）．
３）二价遗传参数的估算公式为：
Ｆ２群体：σ

２
ｐｇ＝σ

２
４－σ

２，σ２ｍｇ＝σ
２
ｐ－σ

２－σ２ｐｇ；
Ｆ２∶３群体：σ

２
ｐｇ＝［３／８＋３／４ｎ］ｄ

２，σ２ｍｇ＝σ
２
ｐ－σ

２
ｍｇ－

σ２／ｎ；
主基因遗传率（ｈ２ｍｇ）＝（σ

２
ｍｇ／σ

２
ｐ）×１００％；

多基因遗传率（ｈ２ｐｇ）＝（σ
２
ｐｇ／σ

２
ｐ）×１００％．

式中，μ１、μ２、μ３和σ
２分别表示 Ｐ１、Ｆ１、Ｐ２群体

均值和环境方差，μ４１～μ４２、μ５１～μ５３和 σ
２
４、σ

２
５１～σ

２
５３

分别表示 Ｆ２和 Ｆ２∶３群体中各基因型 ＡＡ、Ａａ和 ａａ的
均值及方差；ｍ为双亲平均值，ｄ为主基因加性效应
值，ｈ为主基因显性效应值，［ｄ］为多基因加性效应
值，［ｈ］为多基因显性效应值；σ２ｍｇ为主基因遗传方
差，σ２ｐｇ为多基因遗传方差，σ

２为环境方差．

２　结果与分析
２．１　亲本和混合群体在各世代中的茎蘖成穗率表现
　　１９６个Ｆ２∶３家系的茎蘖成穗率方差分析结果（表
１）表明，试验区组效应不显著，而Ｆ２∶３家系间存在极
显著差异，这是由于各家系的真实遗传差异造成的，

适合进行遗传分析．５个世代的茎蘖成穗率频数分布
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如图１所示，２个亲本的茎蘖成穗率比较接近，但 Ｆ１
的成穗率低于亲本，表现出很强的负向杂种优势，这

个结果表明亲本的基因是分散分布的，减效基因具

有显性作用．分离世代 Ｆ２和 Ｆ２∶３群体的茎蘖成穗率
呈单峰偏态分布，变异幅度较大，表现出主基因 ＋多
基因的遗传特征．

表１　Ｆ２∶３家系茎蘖成穗率的方差分析
Ｔａｂ．１　Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｖａｒｉａｎｃｅｏｆｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｏｆｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｉｌｌ

ｅｒｉｎＦ２∶３ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

变异来源 ｖ ＳＳ ＭＳ Ｆ１）

区组间 ２ ３０．３４ １５．１７ ０．７５
家系间 １９５ ２５７９４．３９ １３２．２８ ６．５１

误差 ３９０ ７９２８．５４ ２０．３３
总变异 ５８７ ３３７５３．２６

　１）表示差异达极显著水平．

图１　各世代茎蘖成穗率的次数分布
Ｆｉｇ．１　Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｏｆｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅｔｉｌｌｅｒ

ｉｎｆｉｖｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ

２．２　水稻茎蘖成穗率的遗传模型分析
用“主基因＋多基因”混合遗传模型对５个世代

的茎蘖成穗率进行联合分析，通过ＩＥＣＭ算法获得各
模型的极大似然函数值，并进一步算得ＡＩＣ值（表２）．
根据ＡＩＣ准则，选择具有最小ＡＩＣ值的２个遗传模型
（Ｄ１模型和Ｄ４模型）为备选模型．

表２　５个世代茎蘖成穗率的不同遗传模型ＡＩＣ值
Ｔａｂ．２　ＴｈｅＡｋａｉｋｅ’ｓｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｃｒｉｔｅｒｉｏｎｖａｌｕｅｓｕｎｄｅｒ

ｖａｒｉｏｕｓｇｅｎｅｔｉｃｍｏｄｅｌｓ

模型

代号

极大对数

似然值
ＡＩＣ值

模型

代号

极大对数

似然值
ＡＩＣ值

Ａ１ －２３１５ ４６３７ Ｄ１ －２２５３ ４５２１
Ａ２ －２３１６ ４６３８ Ｄ２ －２２７７ ４５６８
Ａ３ －２３４３ ４６９２ Ｄ３ －２３２１ ４６５７
Ａ４ －２３１１ ４６２８ Ｄ４ －２２５３ ４５２１
Ｂ１ －２２６１ ４５４２ Ｅ０ －２２５８ ４５４９
Ｂ２ －２２９１ ４５９４ Ｅ１ －２２６１ ４５４９
Ｂ３ －２３２３ ４６５４ Ｅ２ －２２８２ ４５８４
Ｂ５ －２３０１ ４６１０ Ｅ３ －２２８８ ４５９２
Ｃ０ －２２５８ ４５３７ Ｅ４ －２２８２ ４５７８
Ｃ１ －２２８１ ４５７７ Ｅ５ －２２８０ ４５７７
Ｄ０ －２２５８ ４５３６ Ｅ６ －２２８２ ４５７８

　　进一步对这２个备选模型分别进行一组适合性
（Ｕ２１、Ｕ

２
２、Ｕ

２
３、ｎＷ

２和Ｄｎ）检验．结果（表３）表明，在这
５个统计量中，Ｄ１和Ｄ４模型达到显著性水平的统
计数量相同．根据ＡＩＣ值最低原则，因此确定Ｄ４模
型为 ＨＦＡ１×０２４２８组合５个世代群体的茎蘖成穗
率最优模型，是由１对负向完全显性主基因 ＋多对
加性－显性微基因所决定．

表３　候选模型的适合性检验１）

Ｔａｂ．３　Ｔｅｓｔｓｆｏｒｇｏｏｄｎｅｓｓｏｒｆｉｔｉｎｃａｎｄｉｄａｔｅｍｏｄｅｌｓ

模型 世代 Ｕ２１ Ｕ２２ Ｕ２３ ｎＷ２ Ｄｎ
Ｄ１ Ｐ１ ０．００２（０．９６１０） ０．６８９（０．４０６５） １２．３１６（０．０００４） ０．６０７（＜０．０５） ０．３７２（＜０．０５）

Ｐ２ ８．９１７（０．００２８） ７．５５１（０．００６０） ０．３２９（０．５６６２） ０．９６９（＜０．０５） ０．３５５（＜０．０５）
Ｆ１ ０．１６０（０．６８９３） ０．０２２（０．８８３４） ０．９２５（０．３３６２） ０．２７２（＞０．０５） ０．２５８（＞０．０５）
Ｆ２ ４６．４６２（０．００００） ６６．８９７（０．００００） ３９．９０２（０．００００） ６．０２２（＜０．０５） ０．２５１（＜０．０５）
Ｆ２∶３ １．３７６（０．２４０８） ０．８１１（０．３６８０） ０．８８７（０．３４６４） ０．１９２（＜０．０５） ０．０７９（＞０．０５）

Ｄ４ Ｐ１ ０．０１１（０．９１６９） ０．５９９（０．４３８９） １２．２５１（０．０００５） ０．６０９（＜０．０５） ０．３６８（＜０．０５）
Ｐ２ ９．３８６（０．００２２） ８．０８６（０．００４５） ０．２４１（０．６２３５） １．０１５（＜０．０５） ０．３６１（＜０．０５）
Ｆ１ ０．２２３（０．６３７１） ０．０４３（０．８３５９） ０．９９７（０．３１８１） ０．２８２（＞０．０５） ０．２６４（＜０．０５）
Ｆ２ ４７．４３９（０．００００） ６７．６５７（０．００００） ３８．７６３（０．００００） ６．０９６（＜０．０５） ０．２５２（＜０．０５）
Ｆ２∶３ １．８０３（０．１７９４） ０．９０５（０．３４１３） １．９４２（０．１６３４） ０．２７６（＜０．０５） ０．０９２（＞０．０５）

　１）Ｕ２１、Ｕ
２
２和Ｕ

２
３为均匀性检验，括号内为理论分布值；ｎＷ

２：Ｓｍｉｒｎｏｖ检验，Ｄｎ：Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ检验，括号内为概率值．

２．３　最适模型的遗传参数估计
经ＩＥＣＭ算法得到Ｄ４模型成分分布平均数的

极大似然值，并由此估计出一阶遗传参数和二阶遗

传参数．结果（表４）显示，ＨＦＡ１×０２４２８群体的茎蘖
成穗率遗传不仅受１对主基因作用，还受多基因效
应影响．该群体的主基因加性效应为８７５，多基因加

性效应和显性效应则分别为－１９９２和 －６４８，后两
者均不利于群体成穗率的提高．从表４还可以看出，
主基因遗传率在该群体 Ｆ２和 Ｆ２∶３中为 ５５５１％和
５３５７％，而多基因遗传率在 Ｆ２和 Ｆ２∶３中则相应为
３３１３％和３８９４％，主基因遗传率和多基因遗传率在
２个分离世代间差异不明显，表明ＨＦＡ１×０２４２８群体
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的茎蘖成穗率由主基因＋微效多基因共同控制．

表４　茎蘖成穗率最适模型的遗传参数估计值１）

Ｔａｂ．４　Ｔｈｅｅｓｔｉｍａｔｅｏｆｇｅｎｅｔｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｔｈｅｍｏｓｔｏｐｔｉ
ｍａｌｉｎｈｅｒｉｔａｎｃｅｍｏｄｅｌｏｆｔｈｅｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｏｆｐｒｏｄｕｃ
ｔｉｖｅｔｉｌｌｅｒｉｎｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

一阶参数 估计值 二阶参数
估计值

Ｆ２ Ｆ２∶３
ｍ ７１．９７ σ２ｐ ２６５．００ ５８．９１
ｄ ８．７５ σ２ｍｇ １４７．１０ ３１．５５
ｈ －８．７５ σ２ｐｇ ８７．８０ ２１．４６
［ｄ］ －１９．９２ σ２ ３０．５０ ６．１０
［ｈ］ －６．４８ ｈ２ｍｇ／％ ５５．５１ ５３．５７

ｈ２ｐｇ／％ ３３．１３ ３８．９４

　１）ｍ：双亲平均值；ｄ：主基因加性效应值；ｈ：主基因显性效
应值；［ｄ］：多基因加性效应值；［ｈ］：多基因显性效应值；σ２ｐ：

表型方差；σ２ｍｇ：主基因方差；σ
２
ｐｇ：多基因方差；σ

２：环境方差；

ｈ２ｍｇ：主基因遗传率；ｈ
２
ｐｇ：多基因遗传率．

３　讨论与结论
水稻生长必然存在生物量冗余，适当减少生物

量冗余可望获得高产［１１］．目前，生产上多数水稻品种
（组合）在有效分蘖期茎蘖数偏多，传统搁田措施虽

可有效抑制无效分蘖，但同时会对植株的颖花分化

产生负面影响，导致每穗总粒数减少［１２］．因此，培育
分蘖成穗率高的水稻品种（组合），减少水稻无效分

蘖，有助于高质量群体结构形成．孙宏伟［１３］研究表

明，粳稻品种茎蘖成穗率的遗传受加性效应和非加

性效应共同作用，并且加性效应占主导地位，其广义

遗传力和狭义遗传力分别为８２５％和６５３％．梁永
书等［１４］利用日本晴／广陆矮Ｆ２群体检测到４个茎蘖
成穗率 ＱＴＬ，其中 ３个 ＱＴＬ以加性效应为主，１个
ＱＴＬ以显性效应为主．叶少平［１５］则通过培矮６４Ｓ／日
本晴Ｆ２群体鉴定出３个ＱＴＬ与茎蘖成穗率有关，这
些ＱＴＬ都为正向加性效应，同时受环境影响较大．本
研究采用基于混合分布理论的分离分析方法，对

ＨＦＡ１×０２４２８群体进行５个世代联合分析，结果表
明该群体茎蘖成穗率的遗传除受单个主基因控制外

还受多基因的影响，因此在提高水稻品种（组合）的

茎蘖成穗特性时不仅要考虑主基因对成穗率的作

用，也不能忽视多基因对成穗率的影响．进一步对其
进行最适模型遗传参数估计发现，在分离世代中，茎

蘖成穗率主基因遗传率比较高，为了防止目标性状

在世代传递过程中遗失或效应消退，育种实践上可

以在早代进行选择．同时，由于茎蘖成穗率主基因加
性效应值为正值，并且在 Ｆ２世代中主基因遗传率达
到５５５１％，故在杂交稻亲本选配中，应选择基因加
性效应大或一般配合力效应高的恢复系与不育系选

配，可望获得高成穗率杂交组合．此外，由于微效基
因的加性效应值和显性效应值均为负值，表明过多

微效基因的累加和互作均会降低茎蘖成穗率，选育

高成穗率材料时应注意．
本研究在进行混合遗传模型分析时是假定主基

因与多基因之间不存在连锁关系，然而一旦存在连

锁，就会使分析结果产生偏差．因此，ＨＦＡ×０２４２８群
体茎蘖成穗率的遗传效应及基因间互作效应还有待

于通过永久性分离群体进行分子标记ＱＴＬ定位来进
一步确定．目前，笔者正在对该群体中控制茎蘖成穗
率的基因进行 ＱＴＬ定位，以期取得相关基因更多的
遗传信息，为水稻高成穗率品种育种提供新的理论

依据．
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