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摘 要:为 探 究 小 麦 T型 细 胞 质 雄 性 不 育 育 性 恢 复 的 遗 传 规 律,以 恢 复 系 T16-2-1R分 别 与 不 育 系

T9023A和T-Luohan7A配制杂交组合,并对两个组合的亲本及F1、F2 代进行育性调查,采用主基因+多基

因混合遗传模型进行T型不育系育性恢复的遗传分析。结果表明,T9023A/T16-2-1R和T-Luohan7A/T16-
2-1R组合恢复性 遗 传 均 受2对 加 性-显 性-上 位 性 主 基 因+加 性-显 性 多 基 因 控 制,且 都 存 在 互 作 效 应。

T9023A/T16-2-1R组合的主基因遗传率为98.6405%,多基因遗传率为0.2283%;T-Luohan7A/T16-2-1R
组合的主基因遗传率为98.1538%,多基因遗传率为0.1364%。由此说明T16-2-1R恢复性主基因的遗传率

很高,可在早代进行有效选择。
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GeneticAnalysisofFertilityRestorationofT-typeMaleSterile
WheatbytheMixedModelofMajorGene+Polygene
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Abstract:InordertoexplorethegeneticmechanismsunderlyingthefertilityrestorationofT-typecy-
toplasmicmalesterility(CMS)inwheat,therestorerlineT16-2-1Rwascrossedwiththesterilelines
T9023AandT-Luohan7Atocreatehybridcombinations.Theparentsofthetwocombinationsas
wellastheF1andF2generationswereinvestigatedforfertility.Amixedgeneticmodelmajorgene+
polygenewasemployedtoanalyzetheinheritanceoffertilityrestorationintheT-typesterilelines.
TheresultsshowedthatbothT9023A/T16-2-1RandT-Luohan7A/T16-2-1Rcombinationsofrestor-
ativeinheritancewerecontrolledbytwopairsofadditive-dominant-superiormajorgenes+additive-
dominantpolygenes,andbothofthemhadreciprocaleffects.Theheritabilityofthemajorgenesin
thecombinationofT9023A/T16-2-1Rwas98.6405%,andtheheritabilityofpolygeneswas0.2283%;

theheritabilityofthemajorgenesinthecombinationofT-Luohan7A/T16-2-1Rwas98.1538%,and
theheritabilityofpolygeneswas0.1364%.Thesefindingssuggestthattheheritabilityofthemajorgenesfor
fertilityrestorationinT16-2-1Risveryhigh,enablingeffectiveselectioninearlygenerations.
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  小麦是中国重要的粮食作物之一,利用杂种

优势可大大提高作物产量[1]。在小麦育种过程

中,通过细胞质雄性不育系制备小麦杂交种,是选

育优质小麦的有效途径之一。1951年 Kihara[2]



首次发现小麦细胞质雄性不育系,随后20世纪

60年代初,Wilson和Ross[3]完成了小麦三系配

套,为实现小麦杂种优势利用奠定了坚实的基础。
此后,国内外开展了小麦细胞质雄性不育系杂种

优势利用方面的广泛研究。目前已经创制了 K
型、V型、Q型等100多个异源细胞质雄性不育

系,它们都有不同的缺点[4-7],如K型和V型难以

找到优良保持系、后代易形成单倍体、高恢复源

少、育性恢复程度不稳定,Q型不育系则存在恢复

源狭窄、不育系种子皱缩等问题。

T型细胞质雄性不育系具有不育性稳定、败
育彻底的特点,但其不育系恢复源少且难以找到

具有高恢复力和稳定性的恢复系,因此,小麦强优

势杂交组合的选育变得尤为困难[8-11]。段阳等[12]

为了选育出新的T型细胞质不育系材料,研究了

3个恢复系对不育系T763A的恢复能力,其中以

Tm504B的恢复效果最好,推测与小麦细胞质类

型和恢复基因的数量有关。董普辉等[13]将T型

不育系T9023A与川农26和川农27进行测交,
发现川农26对T9023A的育性恢复效果好于川

农27,卡方检验表明川农26携带两对主效恢复基

因,能够有效恢复T型细胞质雄性不育特性。
盖钧镒[14]和章元明等[15]提出了植物数量性

状分离分析法,将单世代与多世代相结合,可以更

准确地检测和鉴定主基因和多基因的存在,避免

了对连续分布数据人为划分区段的主观性。迄今

为止,使用该方法对小麦T型不育系的育性恢复

遗传研究还未见报道。

T16-2-1R是本课题组选育的T型不育系的

优良恢复系,具有农艺性状好、花药外露率高、花
粉量大、育性稳定、大穗大粒等特点。本试验以小

麦 T 型恢复系 T16-2-1R 分别与 T 型不 育 系

T9023A和 T-Luohan7A进行杂交,调查亲本、

F1 和F2 代的育性分离情况,分析其育性恢复性

的遗传规律,以期明确其恢复性的遗传机制,为
小麦T型恢复系的选育及恢复基因的定位提供

理论参考。

1 材料与方法

1.1 试验材料

小麦T型不育系T9023A、T-Luohan7A及

恢复系T16-2-1R均由河南科技大学小麦遗传育

种课题组选育。T9023A 和 T-Luohan7A 分别

由郑麦9023和洛旱7号连续回交转育而成,均表

现稳定彻底不育。T16-2-1R由组合T9023A/农

大211//川农26杂交选育而来,育性恢复能力

强。2021年4月分别以两个不育系为母本,T16-
2-1R为父本,配制杂交组合。2021年10月种植

F1,2022年F1 自交得到F2 种子。2022年10月

种植母本、父本及其F1 和F2。所有试验均在河

南科技大学实验农场进行。

1.2 育性调查

2023年4月小麦开花前,对试验材料单株套

袋1穗自交,灌浆后期调查育性。父本、母本及其

F1 分别调查20株,两组合的F2 群体分别调查96
和135株。采用国内法计算亲本及F1、F2 代自交

结实率。自交结实率=[基部小花结实总数/(小
穗数×2)]×100%[16]。以结实率10%作为不育

株和可育株的划分界限,采用Excel2020对数据

进行整理并作图。

1.3 数据分析

利用主基因+多基因混合遗传模型[14],进行

P1、F1、P2 和F2 四世代联合分析,根据获得的极

大 似 然 函 数 值 (maximum likelihood value,

MLV)和AIC值最小原则,选出一组备选模型进

行适合性检验,结合达到显著水平统计量最少原

则,选出最适模型。采用SEA2.0软件包[17]中最

小二乘法估计最适模型的各项遗传参数。

2 结果与分析

2.1 亲本、F1 和F2 结实率分析

调查亲本、T9023A/T16-2-1R和T-Luohan7A/

T16-2-1R的F1 和F2 群体的自交结实率。两个不

育系的结实率均为0,属完全不育。由表1可知,
恢复系T16-2-1R正常可育。两个F1 群体的平

均自交结实率分别为72.89%和81.88%,表明

T16-2-1R对T型不育系具有较强的育性恢复能

力,T-Luohan7A比T9023A更容易被恢复。如

图1所示,两个F2 群体的育性均呈连续分布,有
明显的不育峰和可育峰出现,表明其育性恢复性

状符合质量-数量性状遗传特点,可采用主基因+
多基因混合遗传模型进行分析,以更加准确地解

释其遗传特性。

2.2 最适模型选择

采用主基因+多基因混合模型对 T9023A/

T16-2-1R和T-Luohan7A/T16-2-1R两个组合的

四世代群体的育性进行分析,选出最适合的遗传模

型。从表2数据看,T9023A/T16-2-1R组合中MX2-
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表1 恢复系及F1 群体结实率分析

Table1 Analysisofseed-settingrateoftherestorationlinesandF1population %

来源
Source

平均值
Mean

变异范围
Rangeofvariability

标准差
Standarddeviation

变异系数
Coefficientofvariation

T16-2-1R 84.90 78.26~95.65 4.39 5.17

T9023A/T16-2-1R 72.89 65.79~79.55 4.65 6.38

T-Luohan7A/T16-2-1R 81.88 73.81~91.67 5.66 6.91

图1 T9023A/T16-2-1R(A)和T-Luohan7A/T16-2-1R(B)组合F2 自交结实率分布

Fig.1 DistributionofF2self-crossingfertilityofT9023A/T16-2-1R(A)andT-Luohan7A/T16-2-1R(B)combination

表2 主基因+多基因混合遗传模型分析

Table2 Analysisofamixedmajorgene+polygenegeneticmodel

模型
Model

T9023A/T16-2-1R

MLV AIC

T-Luohan7A/T16-2-1R

MLV AIC

1MG-AD -758.107 1528.214 -938.647 1889.293

1MG-A -758.107 1526.214 -938.647 1887.293

1MG-EAD -758.160 1526.321 -953.688 1917.376

1MG-NCD -737.310 1484.619 -919.759 1849.518

2MG-ADI -570.172 1162.344 -754.035 1530.070

2MG-AD -596.042 1206.083 -763.803 1541.607

2MG-A -622.237 1254.473 -798.995 1607.991

2MG-EA -1242.294 2492.588 -837.730 1683.460

2MG-CD -1322.105 2654.209 -807.718 1625.436

2MG-EAD -623.196 1254.391 -796.732 1601.464

PG-ADI -639.753 1291.507 -827.996 1667.993

PG-AD -648.421 1306.841 -841.148 1692.297

MX1-AD-ADI -603.706 1223.412 -770.272 1556.544

MX1-AD-AD -604.499 1222.998 -790.681 1595.361

MX1-A-AD -628.921 1269.841 -786.040 1584.081

MX1-EAD-AD -604.570 1221.141 -804.574 1621.148

MX1-NCD-AD -647.654 1307.308 -840.715 1693.431

MX2-ADI-ADI -569.951 1163.902 -768.060 1560.120

MX2-ADI-AD -570.272 1158.544 -749.318 1516.635

MX2-AD-AD -574.628 1159.256 -767.470 1544.940

MX2-A-AD -611.554 1229.107 -785.020 1576.041

MX2-EA-AD -638.090 1280.180 -823.821 1651.642

MX2-CD-AD -604.561 1215.121 -804.565 1615.130

MX2-EAD-AD -639.983 1283.966 -825.968 1655.936
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ADI-AD和MX2-AD-AD模型的AIC值相对较小,
分别为1158.544和1159.256。由表3可以看出

这2个模型达到显著水平的统计量均为5个,

MX2-ADI-AD模型中P<0.05的统计量为24.9796、

1.6674、0.5058、7.9792、0.1492,MX2-AD-AD
模型中P<0.05的统计量为24.7191、1.6761、

0.5216、8.7579、0.1615,结合 AIC值最小原

则,MX2-ADI-AD是 T9023A/T16-2-1R组合的

最适模型。

由表2得知T-Luohan7A/T16-2-1R组合中

MX2-ADI-AD和2MG-ADI模型的 AIC值相对

较小,分别为1516.635和1530.070。由表4看

出,MX2-ADI-AD模型有4个统计量达到显著水

平,分别是24.6684、1.6777、0.5235、10.9335,

2MG-ADI模型达到显著水平的统计量为6个,分
别为24.5577、1.6813、0.5272、4.0850、6.5894、

0.3191。因此,根据两项原则,T-Luohan7A/

T16-2-1R组合的最适模型为 MX2-ADI-AD。

表3 T9023A/T16-2-1R群体遗传模型的适合性检验

Table3 FitnesstestingoftheT9023A/T16-2-1Rpopulationgeneticmodel

模型
Model

世代
Generation U12 U22 U32 nW2 Dn

MX2-ADI-AD P1 0.0000(0.9949) 0.0521(0.8194) 0.7894(0.3743) 0.0502(0.8753) 0.1341(0.8185)

P2 0.0082(0.9280) 1.3501(0.2453) 24.9796(0.0000)* 1.6674(0.0000)* 0.5058(0.0000)*

F1 0.1827(0.6690) 1.2546(0.2627) 7.9792(0.0047)* 0.2686(0.1727) 0.2260(0.2225)

F2 0.0212(0.8843) 0.0219(0.8824) 0.0000(0.9779) 0.2245(0.2283) 0.1492(0.0250)*

MX2-AD-AD P1 0.0273(0.8688) 0.1491(0.6994) 0.8194(0.3653) 0.0565(0.8374) 0.1271(0.8633)

P2 0.1127(0.7371) 0.8426(0.3587) 24.7191(0.0000)* 1.6761(0.0000)* 0.5216(0.0000)*

F1 0.4710(0.4925) 1.9722(0.1602) 8.7579(0.0031)* 0.3121(0.1315) 0.2513(0.1340)

F2 0.0982(0.7540) 0.0598(0.8068) 0.0554(0.8140) 0.2549(0.1881) 0.1615(0.0118)*

  U12、U22、U32 表示三种均匀性检验;nW2 为Smirnoff检验;Dn 为Kolmogorov检验;括号内为P 值;*表示在0.05水平差异显著。
表4同。

U12,U22,andU32indicatethethreehomogeneitytests;nW2istheSmirnofftest;andDnistheKolmogorovtest;Pvaluesarein
parentheses;*indicatessignificantdifferencesatthe0.05level.Thesameintable4.

表4 T-Luohan7A/T16-2-1R群体遗传模型的适合性检验

Table4 FitnesstestofthegeneticmodelfortheTLuohan7A/T16-2-1Rpopulation

模型
Model

世代
Generation U12 U22 U32 nW2 Dn

MX2-ADI-AD P1 0.0353(0.8510) 0.0634(0.8012) 0.0781(0.7798) 0.0432(0.9158) 0.1231(0.8868)

P2 0.1331(0.7153) 0.7894(0.3743) 24.6684(0.0000)* 1.6777(0.0001)* 0.5235(0.0000)*

F1 0.1211(0.7279) 1.3538(0.2446) 10.9335(0.0009)* 0.3060(0.1366) 0.2393(0.1715)

F2 0.0182(0.8926) 0.0161(0.8989) 0.0002(0.9882) 0.0891(0.6531) 0.0951(0.1743)

2MG-ADI P1 0.0095(0.9224) 0.0322(0.8577) 0.1156(0.7338) 0.0378(0.9442) 0.0969(0.9825)

P2 0.1777(0.6734) 2.7128(0.0995) 24.5577(0.0000)* 1.6813(0.0001)* 0.5272(0.0000)*

F1 2.0296(0.1543) 4.0850(0.0433)* 6.5894(0.0103)* 0.3903(0.0799) 0.3191(0.0260)*

F2 0.0350(0.8516) 0.0987(0.7534) 0.2833(0.5945) 0.1096(0.5486) 0.1020(0.1204)

2.3 遗传参数的估计

最适模型的遗传参数估算结果见表5。在

T9023A/T16-2-1R组合中,2对主基因的加性效

应(da、db)分别为29.6468和-6.2303,对育性

恢复分别起正向和负向作用。显性效应(ha、hb)
分别为-9.1698和-1.5808,均为负向效应,且
显性度|ha/da|和|hb/db|均小于1,表明2对主

基因以加性效应为主,对育性恢复效果起主要作

用。2对主基因之间存在互作效应,且均为正向,
其中第2对主基因加性效应×第1对主基因显性

效应互作(jba)和显性×显性效应(l)较大,对育

性恢复起主导作用。多基因互作效应[d]和[h]
分别为19.0340和25.7373,二者都使恢复性增

强。主基因方差(σ2mg)和主基因遗传率(h2
mg)明显

高于多基因方差(σ2pg)和多基因遗传率(h2
pg)。在

T-Luohan7A/T16-2-1R组合中,2对主基因的加

性效应分别为33.1870和-5.0560,显性效应分

别为-22.0015和-9.2410,与T9023A/T16-2-1R
组合效应方向一致,但第2对主基因的显性度|hb/

db|>1,显性效应起主导作用。T-Luohan7A/T16-
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2-1R组合主基因的互作效应中,l和jba 的效应值较

大,使恢复性增加。T9023A/T16-2-1R组合的主基

因遗传率为98.6405%,多基因遗传率为0.2283%;

T-Luohan7A/T16-2-1R组合的主基因遗传率为

98.1538%,多基因遗传率为0.1364%,说明两

个组合的育性恢复均以主基因遗传为主。

表5 最适模型的遗传参数估计值

Table5 Estimatedvaluesofgeneticparametersfortheoptimalmodel

一阶参数
1st-order
parameter

估计值Estimatedvalue

T9023A/T16-2-1R T-Luohan7A/T16-2-1R

二阶参数
2nd-order
parameter

估计值Estimatedvalue

T9023A/T16-2-1R T-Luohan7A/T16-2-1R

da 29.6468 33.1870 σ2mg 1188.9540 987.3105
db -6.2303 -5.0567 σ2pg 2.7518 1.3719
ha -9.1698 -22.0015 h2mg/% 98.6405 98.1538
hb -1.5808 -9.2410 h2pg/% 0.2283 0.1364

i 9.1287 9.3795

jab 13.7781 5.1951

jba 42.0662 30.6783
l 24.5274 46.6058
[d] 19.0340 14.3202
[h] 25.7373 33.2034

  da、db:主基因加性效应;ha、hb:主基因显性效应;i:加性×加性互作;jab:加性×显性互作;jba:显性×加性互作;l:显性×显性互

作;[d]:多基因加性效应;[h]:多基因显性效应;σ2mg:主基因方差;σ2pg:多基因方差;h2mg:主基因遗传率;h2pg:多基因遗传率。
da,db:Additiveeffectsofmajorgenes;ha,hb:Dominanteffectsofmajorgenes;i:Additive×additiveinteraction;jab:Additive

×dominantinteraction;jba:Dominant×additiveinteraction;l:Dominant×dominantinteraction;[d]:Theadditiveeffectofpolygene;
[h]:Thedominanteffectofpolygene;σ2mg:Varianceofmajorgene;σ2pg:Varianceofpolygene;h2mg:Majorgeneheritability;h2pg:Pol-
ygeneheritability.

3 讨论

本研究利用T型恢复系T16-2-1R分别与两

个不育系配制杂交组合,对其后代的育性恢复性

状进行遗传模型分析。结果表明,两个组合育性

恢复的遗传模式均受2对加性-显性-上位性主基

因+加性-显性多基因控制。两个F2 群体的主基

因遗传率均高达98%,育性恢复性状遗传较为稳

定,因此可在早期世代进行选择。本研究与秦梦

颖等[18]对F型、刘小芳等[19]AL型细胞质不育系

育性研究结果大致相似,前者认为F型不育系受

环境影响较大,存在一定的环境诱导效应,而本研

究中育性基本不受环境影响。齐智等[20]研究提

出K型不育系育性恢复受多基因和环境二者的

影响。张保雷等[21]研究得出光温敏不育小麦

BNS育性由2对主基因和加性-显性多基因控

制,主基因遗传率为72.5%~79.7%,受温度影

响较大。周菊红等[22]将YM 型温敏不育系与中

国春杂交进行4世代模型分析表明,其育性受2
对主效基因和多基因控制,主基因遗传率高于

90%。上述不同小麦不育系的育性恢复性均受2
对主基因及多基因控制,只是受环境影响的程度

不同,可能是与研究材料不同有关。
目前,分子标记辅助选择已成为主要育种辅

助途径之一。前人虽然已在小麦1A、1B、4A、4B、

5A、5D、6A、6B、6D、7B、7D染色体上分别发现了

11个不同的恢复基因(Rf1~Rf11)[11],但T型杂

交小麦恢复源较少,尤其缺乏高恢复度的恢复系。
对于T型小麦恢复系的选育,可借助分子标记技

术累加育性恢复基因,从而极大提高优良恢复系

的选育效率。李志宽等[23]对 T型恢复系 R113
进行SSR标记分析认为,其育性受Rf1和Rf4两

对主效基因和多对微效基因控制。本研究利用主

基因+多基因混合遗传模型分析,明确了T16-2-
1R育性恢复的遗传机制,为后续其育性恢复基因

的分子标记定位及基因挖掘奠定了一定的理论基

础。朱展望等[24]研究发现,大穗、多花多粒的恢

复材料累加其他恢复基因,对于提高小麦雄性不

育恢复系的恢复力效果明显。T16-2-1R具有花

药外露率高、花粉量大、育性稳定、大穗大粒等特

点,对不育系T9023A和T-Luohan7A具有很好

的育性恢复能力,同时其他农艺性状表现较好,今
后高恢复力T型恢复系的选育应以T16-2-1R为

基础进行改良提高。
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