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本章的主要内容 

• §12.1 自交过程中的选择与纯系品种
选育 

• §12.2 近交衰退与杂种优势 
• §12.3 配合力与双列杂交设计 
• §12.4 轮回选择与群体改良 



§12.1 自交过程中的选择与
纯系品种选育 

• §12.1.1 纯系品种选育的一般过程 
• §12.1.2 重组近交家系的群体均值与亲本
选择 

• §12.1.3 自交过程中的选择 



纯系品种的选育 
• 纯系品种的育种过程（包括杂交品种育种过程中
的自交系选育），其实就是优良的纯合重组基因
型的选育过程。自交是一种极端形式的近交，本
节内容对其他形式的近交也是适用的，只不过纯
系的产生速度慢一些而已。因此，这一章提到的
纯系，有的地方也称为自交系或近交系。 

• 对于目标是选育杂交种的育种过程，优良重组自
交系选育只是育种的第一步。在得到优良的自交
系后，还要测试这些自交系与其它自交系杂交F1
的表现，以选育出表现优异的杂交品种。 



纯系品种选育的一般过程 
• 纯系品种选育一般从两个或多个优良纯系（称为亲本，

parents or parental lines）间的杂交开始，但有时也从轮
回选择群体中产生纯系。可采用的杂交类型有： 
– 单交（single cross），如亲本P1×亲本P2； 
– 有限回交（limited backcross），如亲本P1和亲本P2产生的

F1与其中的一个亲本回交1或2次； 
– 顶交又称三交（top cross or three-way cross），如亲本P1和
亲本P2产生的F1与第三个亲本P3杂交，即（P1×P2）×P3； 

– 双交（double cross），即两个F1再杂交，如（P1×P2）×
（P3×P4）等。 

• 以单交和有限回交在植物育种中的应用最为普遍。 



CIMMYT
面包小麦育
种流程图 

 
  包含修饰系谱
（MODPED）
和选择混合

（SELBLK）两
种选择方法 

育种试验地点 世代名称和流程

Toluca 从大约200个亲本材料中配置大约1000个杂交组合 A × B

Cd. Obregon 每个中选的F1混合收获 F1

Toluca 修饰系谱：每个F2群体选择30~80个单株、单株收获 F2

 选择混合：每个F2群体选择30~80个单株、混合收获

Cd. Obregon 修饰系谱：每个F3家系选择10个单株、混合收获10个穗子 F3

选择混合：每个F3家系选择30个单株、混合收获30个穗子

Toluca 修饰系谱：每个F4家系选择10个单株、混合收获10个穗子 F4

选择混合：每个F4家系选择30个单株、混合收获30个穗子

Cd. Obregon 修饰系谱：每个F5家系选择10个单株、混合收获10个穗子 F5

选择混合：每个F5家系选择30个单株、混合收获30个穗子

Toluca 修饰系谱：每个F6家系选择10个单株、单株收获 F6

选择混合：每个F6家系选择40个单株、单株收获

Cd. Obregon 小区混合收获  F7

Toluca and El Batan 小区混合收获 F8特殊抗性筛选

 
Cd. Obregon 小区混合收获 F8产量试验 F8小区评价和繁殖

Toluca and El Batan 小区混合收获 F9特殊抗性筛选

Cd. Obregon 小区混合收获 F9产量试验 F9小区评价和繁殖

Toluca and El Batan 小区混合收获 F10抗条锈病筛选 F10抗叶锈病筛选

世界范围内的鉴定、
评价和产量试验

育种工作的简单描述

(预留种子)

(预留种子)



选育纯系的常用方法和穿梭育种 
• 常用的选育纯系方法包括系谱法（pedigree method）、

混和法（bulk population selection）、一粒传（single 
seed descend）以及修饰系谱和混和方法（modified 
pedigree and bulk method）等。 

• 为加速分离世代的纯合过程，在分离世代早期，如F1、
F2和F3等，也可采用加倍单倍体技术。 

• 除了常规的表型选择外，对于遗传力高且难以鉴定的
性状，在不同的育种阶段还可考虑利用分子标记辅助
选择（marker assisted selection）的方法。 

• CIMMYT面包小麦选育的流程图中，育种群体在墨
西哥的Toluca和Cd. Obregon两个地点交替种植和选择，
CIMMYT称这一选择过程为穿梭育种（Shuttle 
Breeding）。 



纯系选育过程中的决策问题 
• 纯系品种的选育过程一般都包含多个自交世代。每个世

代中，育种家都要做出这样或那样的抉择。例如，在一
个育种计划刚开始时，育种家需要根据所占有的资源决
定育种规模，需要确定利用什么样的亲本进行杂交、以
及配置多少个杂交组合；对于杂种F1世代，需要决定是立
即自交，还是先回交然后再自交，或者是与第三个亲本
顶交后再自交；对于每个分离世代，需要考虑根据哪些
性状对后代群体进行选择，采用多大的选择强度；随着
材料的纯合，需要决定在什么样的环境、多少个地点开
展产量试验等等。 

• 此外，育种家还需考虑如何把不同的优良性状结合在一
起，如何评价育种材料的广适应性以及如何采用新的育
种技术等等，其最终目的都是为了尽快得到满足一定育
种目标的基因型。 



理想的育种群体 
• 从流程图12.1可以看出，纯系品种的选育就是通
过杂交创造遗传分离群体，通过重复自交使基因
型不断纯合，纯合过程中通过选择不断地提高有
利基因以及基因组合的频率，使育种群体逐渐接
近或达到目标基因型。 

• 创造适宜的育种群体是品种选育的基础。那么，
什么样的群体才是理想的、易于获得目标基因型
的育种群体呢？简单地讲，理想的育种群体需要
满足以下两个条件：（1）具有较高的平均数
（假定高值是育种目标）和较大的遗传方差；
（2）选择可以在育种群体中鉴定出遗传上优良
的个体或后代，即选择是有效的。 



不同均值和方差的育种群体 

• 大多数纯系品种的选育过程，都与流程图12.1类
似，涉及亲本选配、后代选择和多环境产量比较
试验等过程，有的育种家也形象地称为“配、选、
比”。实际工作中，如何创制理想的育种群体呢？ 
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重组近交家系的群体均值 

• 考虑一个座位上的两个等位基因A1和A2，频率分
别为p和q。在近交系数为F的群体中，三种基因型
A1A1、A1A2和A2A2的频率分别为p2+pqF、2pq(1-F)
和q2+pqF ，基因型值分别用m+a、m+d和m－a表
示，群体平均数如下： 

dFpqaqpmF )1(2)( −+−+=µ

aqpm )(RIL −+=µ



F1衍生近交家系群体均值与亲本的关系 
• 假定亲本A的基因型为A1A1，亲本B的基因型为

A2A2。在亲本A中，等位基因A1和A2的频率分别用
pA=1和qA=0表示。在亲本B中，两个等位基因的
频率分别用pB=0和qB=1表示。因此， 
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BC1衍生近交家系群体均值与亲本的关系 
• 假定A×B的F1与亲本A回交，在不存在选择的情况下，

由回交世代衍生的重组近交家系与回交群体有相同的基
因频率，因此重组近交家系的平均数为： 
 
 

• 推广到独立遗传的多基因，公式12.3和12.4也都是成立
的。这表明亲本的基因型值越高，其后代的平均数也越
高。育种家经常选择两个表现优良的亲本进行杂交（即
优×优组合），其目的就是为了得到高平均数的育种群
体。同时，如果杂交组合中的一个亲本表现较差，从公
式12.4可以看出，与优良亲本的回交可以提高优良亲本
在后代群体均值中的权重，进而提高后代均值。 
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高遗传方差的重要性 
• 理想育种群体不仅均值要高、而且其中所包含的
加性遗传方差还要大。因此，在选择优良亲本进
行杂交、保证后代群体具有高均值的同时，还要
考虑亲本之间在遗传上的差异和互补性。 

• 只有这样，后代中才有可能出现同时优于两个亲
本的基因型，即出现超亲分离；然后再通过选择
的手段，将具有超亲分离的基因型从众多后代基
因型中鉴定出来。 

• 从这个意义上讲，育种也就是不断地进行基因间
的重组、鉴定并选择综合性状优于双亲的超亲分
离后代基因型的过程。 



适宜的回交次数 
• 与优良亲本的回交可以提高重组近交家系的群体
平均数，直到优良亲本达到完全恢复时为止，但
那时候的后代中已不再具有任何遗传变异，选择
也不再有效。因此，有必要确定究竟要回交多少
代才算合适。 

• 回交育种是转育基因的有效方法。随着育种工作
的开展，供体亲本的适应性也在不断提高。除轮
回亲本中表现欠佳性状的有利基因外，供体亲本
有时也会携带一些影响产量和适应性的有利基因。
这时，回交代数越多，供体亲本中有利基因丢失
的可能性就越大。 



回交育种的模拟比较研究 
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自交过程中的选择 
• 纯系选育过程中，不同自交世代的遗传方差可分解
为自交家系间方差和家系内方差两部分。家系间选
择的有效性依赖于家系间方差中的加性成分，家系
内选择的有效性依赖于家系内方差中的加性成分。 

2)
2
1(1 −−= n

nF DnnAn VFFVFV
n

)1)(1()1(F −+++=

]
1

)1()[1(
1

2

1bF :1 D
n

n
An V

F
FVFV

nn
−

− −
−

++=
−

))(1(
1wF DAn VVFV

:nn-
+−=



家系间、家系内的遗传力和相对选择效率 
• 假定不同世代的家系间和家系内，除加性方差外均
具有相同的非加性和环境方差，用VE表示。 
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不同自交世代和遗传力下家系间选择
相对于家系内选择的效率 
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§12.2 近交衰退与杂种优势 

• §12.2.1 杂种优势与作物育种 
• §12.2.2 近交对群体均值和遗传方差的影响 
• §12.2.3 杂交群体的均值和遗传方差 
• §12.2.4 杂种优势的遗传基础 



近交衰退与杂种优势 
• 近交会不断降低亚群体内的遗传多样性，形成亚
群体之间的分化。对以随机交配为主的物种来说，
近交往往会引起个体繁殖力和生活力的下降，这
一生物学现象称为近交衰退（inbreeding 
depression）。 

• 生物学家（包括遗传学家和育种家）在观察到近
交衰退这一现象的同时，还观察到两个近交系或
两个种之间的杂交往往表现出一定的优势，近交
引起的繁殖力和生活力下降，往往会在近交系之
间的杂种中得到恢复，这就是杂种优势（hybrid 
vigor or heterosis）。 



近交衰退与杂种优势的关系 
• 近交衰退和杂种优势其实是一个问题的两个方面，
近交衰退程度高的物种，其杂种优势一般也比较
高；杂种优势程度高的物种，其近交衰退的程度
一般也比较大。 

• 由于长期选择的作用，在以自交繁殖方式为主的
物种中，近交衰退和杂种优势的程度要远低于随
机交配物种。 

• 基因型接近纯合的近交系，即使发生进一步的近
交，群体结构也不会发生大的变化，因此也就不
再能够观察到近交衰退。但两个纯系之间的杂交
仍会出现杂种优势。 



杂种优势与杂交种选育 
• 由于杂种优势的普遍存在，通过自交或近交选育
近交系，然后通过配制近交系之间的杂交组合来
利用杂种优势，就成为一种重要的育种方法，在
玉米、高粱、水稻、油菜、棉花等重要作物的育
种中已经取得巨大成就，这些作物的杂交品种已
经在农业生产中发挥了巨大作用。 

• 杂种优势是杂种超越亲本的一种遗传现象，一个
杂种可以是来自两个群体间的杂交，但更普遍地
是指两个或多个自交系间的杂交，一个杂交种可
以是单交（single cross）、三交或顶交（three-
way cross）、以及双交（double cross）等。 



杂种优势的不同含义 
• 目前对杂种优势的含义有三种不同的看法。（1）凡是

F1基因型值高于亲本中亲值，均应视为杂种优势，这
种杂种优势概念与显性效应有类似的含义。（2）杂种
优势和显性是同一生理和遗传现象，只是表现的程度
有所不同，只有杂种表现比高值亲本更高，或比低值
亲本更低，才是杂种优势。因此杂种优势和超显性有
相同的含义。（3）认为应对F1进行连续自交，F1的表
现比最高的重组近交系还大，或比最低的重组近交系
还小时，才有杂种优势。 

• 对任何一种作物来说，如果杂种优势充分大，生产杂
交种经济可行，那么就可以考虑选育杂交种作为品种。 



不同作物的产量性状超中亲杂种优势 

作物 超中亲杂种优势H  
平均 最小 最大 

异花授粉       
玉米（美国） 121 92 240 
玉米（欧洲） 129 112 143 
黑麦 192 86 329 

常异花授粉       
Faba豆 60 22 95 
春油菜 30 20 50 
冬油菜 50 20 80 

自花授粉       
水稻 46 3 106 
大豆 13 7 19 
小麦 9 -14 106 

%100/)( 1 ×−= MPMPFH



近交衰退或杂种优势的参照群体 
• 近交衰退或杂种优势都是一个相对的概念，需要
一个参照物才能对它们进行度量。下一节将看到，
杂种优势可以用两个亲本的中亲值作参照。近交
衰退的参照群体是一个无限大的随机交配群体。 

• 现假定该参照群体通过任意一种近交交配系统
（包括有限大小群体的随机交配），最终分化成
众多亚群体。单个亚群体经历长期的近交后，近
交系数趋近于1，每个座位都会被固定在一个等
位基因上。如不考虑选择，则等位基因在所有亚
群体中的频率仍然等于原始参照群体的基因频率。
这时，近交衰退可以从亚群体相对于参照群体在
均值上的差异来表示。 



近交群体的均值和遗传方差计算 
基因型 所有亚群体的频率 基因型值 频率×基因型值 

A1A1  pqFp +2  a pqaFap +2  

A1A2  )1(2 Fpq −  d pqdFpqd 22 −  

A2A2  pqFq +2  -a pqaFaq −− 2  

群体均值 pqdFpqdaqpF 22)( −+−=µ  

遗传方差 )1()(4)1)(21(2)1(2 22 FadpqpqdFpqpqFpqaVF −−+−−++=  

 



单座位加显性遗传模型下，随机交配
群体、近交群体的均值和遗传方差 
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近交群体均值和遗传方差的变化量 

pqdFF 20 −=−=∆ µµµ
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（单基因模型） 

（多基因模型） 
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近交群体均值和遗传方差的变化量 

• 可以看出，如不考虑基因频率的变化，近交衰退只
与显性效应有关，显性效应越大，近交衰退越严重。
也就是说，只要存在显性效应，即杂合基因型的表
现不等于两种纯合基因型的平均数，就会出现近交
衰退，衰退的方向为隐性纯合基因型的表现。 

• 同时还可以看出，近交衰退是近交系数的线性函数。
这一线性关系在玉米株高和产量等性状上都可以观
察到，说明了多基因加显性模型在数量遗传研究中
的有效性。 

• 与均值的变化相比，方差的变化要复杂得多，既与
加显性效应有关，同时又与它们的乘积项有关。近
交后的方差不一定总是变小。 



单基因模型下群体均值（上）和群
体方差（下）随近交系数的变化 
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家系内的加性方差遗传力 
• 为简单起见，下面只考虑加性效应对遗传方差的
贡献。如用p0和q0分别表示参照群体中等位基因A1
和A2的频率，在不考虑显性效应时，参照群体的
遗传方差全部来自加性效应。 
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近交家系间的加性遗传方差和总方差 
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杂种优势的度量 
• 参照群体经过一段时间的近交分化后，如果打破亚群体

之间的隔离，一代随机交配就能使群体重新回到HW平
衡。因此，在无选择和无连锁不平衡的情况下，亚群体
分化形成的近交家系之间的广泛互交，得到的群体与分
化前的参照群体是等价的，群体均值也立即恢复到分化
前的均值 ，杂交群体在均值上的增加量，正好弥补了
近交群体在均值上的减少量。从遗传学理论上看，近交
衰退和杂种优势是一个问题的正反两个方面。 

• 在把近交衰退和杂种优势看作是同一个遗传学问题时，
杂种优势就可以通过近交家系之间、大量杂交形成群体
的均值与近交家系群体均值之间的差异进行度量。在实
际应用中，育种家关心的往往是两个特定群体甚至是两
个特定近交系之间的杂种优势，这种理论上的度量方法
在实际育种应用中有其局限性。 



亲本群体的均值和中亲值 
• 下面介绍另外一种基于中亲值的杂种优势度量方法。仍

从单座位加显性遗传模型开始，用p和q分别表示亲本群

体P1中等位基因A1和A2的频率，亲本群体P2的等位基因频

率用p+x和q-x表示。两个亲本群体均值和中亲值分别为： 
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两个亲本群体的配子基因型频率及
杂交群体的均值和遗传方差计算 

亲本群体 P1 的配子 亲本群体 P2 的配子 杂交 F1 后代群体  
配子型 频率 配子型 频率 后代基因型 频率 

A1  p  A1  xp +  A1A1  pxp +2  

A2  q  A2  xq −  A1A2  xqppq )(2 −−  

    A2A2  qxq −2  

杂交 F1 后代均值 dxqppqaxqp ])(2[])[(
1F −−++−=µ  

 



杂交F1群体的均值和中亲优势 
xdqpxa )(

11 PF −−+= µµ
dxH 2

PFF 11
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（单基因模型） 

（多基因模型） 



杂交F1群体的均值和中亲优势 
• 近交衰退一样，中亲优势也只依赖于每个座位上基
因的显性效应。加性基因不会引起近交衰退，也不
会引起杂种优势。中亲优势依赖于两个亲本群体基
因频率差异的平方。基因频率无差异的两个群体，
杂交也就不会产生杂种优势，基因频率在一个群体
中为0、另一个群体中为1时，这时的两个亲本都是
自交系，中亲杂种优势达到最高。 

• 推广到多基因时，如果不同座位的基因显性效应有
不同的方向，这时的中亲优势会相互抵消。因此，
看不到中亲优势的杂交F1中，不一定代表无显性效
应存在。当所有等位基因频率在两个亲本中只有0
和1两种取值时，中亲优势等于显性效应的代数和。 



杂交F2群体的均值和中亲优势 

• 从上面的公式看到，杂种F2的中亲优势只有杂种
F1的一半。在一个遗传研究群体中，如果没有观
察到这种关系，意味着其他遗传因素的存在，如
连锁和上位性互作等。 

dxqxpaxqxp )
2
1)(

2
1(2)]

2
1()

2
1[(

2F −++−−+=µ

dxqxpxxapqdaqp )
2
1(2)( 2−−−++−=

122 F
2

PFF 2
1

2
1 HdxH ==−= µµ



杂种优势的其他度量方法 
• 为方便起见，在杂种优势的一些理论研究中，
多采用中亲优势。 

• 而在实际应用中，人们还采用超中亲的百分数
来表示杂种优势，如表12.2。 

• 育种家有时关心的可能还有超高亲优势，或相
对于某对照品种的优势。因此，杂种优势有时
也常常用超高亲或超对照品种的百分数表示。 



杂种优势与亲本遗传差异的关系 
• 公式12.28和公式12.30均表明，两个亲本之间
基因频率的差异越大、差异的座位越多，亲本
间的遗传差异越大，杂种优势也就越高。 

• 但是，很多研究都表明，这一结论仅在一定范
围内成立。超过一定的范围，随着遗传差异的
增加，杂种优势还会下降，甚至出现杂种不育
的现象。 



玉米杂交F1的平均单株产量（lb）与
亲本自交系遗传差异的关系 

杂交亲本 F1产量 F2产量 F1中亲优势 F1高亲优势 

群体内随机交配 0.352     

同一个地区的两个自交系 0.392 0.359 0.040 0.023 

美国东南×中西群体 0.488 0.456 0.076 0.063 

美国东南×波多黎各群体 0.520 0.454 0.134 0.102 

美国中西×波多黎各群体 0.520 0.456 0.140 0.114 

美国东南×墨西哥群体 0.405 0.372 0.081 -0.013 

美国中西×墨西哥群体 0.380 0.355 0.062 -0.026 

波多黎各×墨西哥群体 0.323 0.313 0.031 -0.031 



遗传方差在杂交F1间和杂交F1内的分解 
• 如不考虑选择，近交家系产生雌雄配子的频率与
参照群体完全一样，把大量近交家系间的杂交F1
联合起来看的话，其实等同于参照群体。这也是
§10.3.4中，把双亲DH或RIL家系之间的互交F1看
作是双亲F2群体的原因。 

• 因此，杂交F1群体的总遗传方差与参照群体完全
相等，考虑上位性互作的总遗传方差为： 

+++++= DDADAADAG VVVVVV



杂交F1间的协方差 
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杂交F1内的方差 

• 杂交F1间遗传方差的构成中，只有加性方差是参照群

体的F倍，其它方差成分的系数都是近交系数的平方

或高次方。因此，当近交系数较低时，杂交F1间的差

异主要由加性效应所决定，其它遗传效应的贡献较小。 
• 当近交系数接近1时，杂交F1间的差异由所有遗传效

应决定，杂交F1内几乎没有遗传变异。同时还可以看

到，当近交系数为0.5时，杂交F1间的遗传方差等同于

参照群体的全同胞家系。 
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杂种优势的遗传基础 
• 关于杂种优势的遗传基础，遗传学上有两
种截然不同的假说，即显性假说
（dominance hypothesis）和超显性假说
（overdominance hypothesis）。 

• 但两者有一个共同点，均认为杂种优势是
不同遗传结构的亲本杂交后，彼此的遗传
物质（基因）相互作用的结果。 



杂种优势遗传基础的显性假说 
• 显性假说认为显性基因的聚合和等位基因间的互作是

造成杂种优势的原因，杂种优势是由于杂合子中隐性
不利基因被掩盖而引起的，杂种优势是多对基因共同
作用的结果。 

• 假定三种基因型A1A1、A1A2和A2A2的遗传值分别为a、
d和-a，由单个座位引起的杂种优势等于杂合基因型
的值减去2个纯合基因型的平均数，即中亲杂种优势
等于显性效应d。因此，对单个座位来说，只有在显
性效应存在时才会出现杂种优势。显性假说认为 ，
单个座位上杂合型的表现不会超过最好的亲本。但如
果考虑多个座位，由于有利基因在亲本中经常呈分散
分布，F1的表现就会超过最好的亲本。 



两个基因座位下显性产生的杂种优势 
• 如假定两个自交系的基因型分别为A1A1B2B2和

A2A2B1B1，两个座位上有相同的加性效应a和显性
效应d， ，不考虑中亲值m的话，两个自交系的基
因型值为0，而杂种F1的基因型值为2d，超过两个
亲本的基因型值。 

自交系1：A 1A 1B 2B 2 × 自交系2：A 2A 2B 1B 1

基因型值=a +(-a )=0 基因型值=(-a )+a =0

F1杂种：A 1A 2B 1B 2

基因型值=2d



显性假说的两种反对意见 
• 第一，如果显性假说成立，实践中应该能够选育到与

杂交种表现同样优良的自交系。在图12.6中，如果是
完全显性（即d=a），基因型A1A1B1B1应该和杂种F1：
A1A2B1B2有同样的表现。但截至目前，至少在玉米上
还没有选育到与优良杂交种表现相当的自交系。 

• 第二，在显性效应存在时，F2群体的分布应该是偏态
的。而实际中，对于具有杂种优势的许多性状来说，
它在F2群体中表现为对称的正态分布。但是，如果考
虑到控制性状的基因很多，它们之间还存在连锁这一
事实，则对上面的质疑会做出较好的解释。由于存在
多基因间的连锁，很难选择到所有座位上都是优良基
因的重组基因型；多个基因存在时，F2群体的分布偏
度是很微小的。 



杂种优势遗传基础的超显性假说 
• 超显性假说认为等位基因内的相互作用是造成杂
种优势的原因，杂种优势是由于杂合基因型优于
两个纯合基因型而引起的。假定三种基因型A1A1、
A1A2和A2A2的遗传值为a、d和-a，杂种优势是由于 
d>a引起。对超显性来说，选育到与杂交种一样优
良的自交系是不可能的。但基因间的紧密连锁会
引起假超显性（pseudo-overdominance）。 



紧密连锁引起的假超显性 
• 假定两个座位A和B完全连锁，等位基因A1和B2连
锁在一起，用C1表示配子基因型A1B2；等位基因
A2和B1连锁在一起，用C2表示配子基因型A2B1。
当两个座位有相同的加性效应a和显性效应d时，
C1C1和C2C2的基因型值均为0，但杂种F1（C1C2）
基因值为2d，超过两个亲本的基因型值。因此，
如果我们不知道两个基因连锁在一起影响同一个
性状的话，就会错误地得出超显性的结论。 



互斥连锁引起的假超显性 
座位A 座位B

A 1A 1 × A 2A 2 B 1B 1 × B 2B 2

基因型值=a 基因型值=-a 基因型值=a 基因型值=-a

A 1A 2 B 1B 2

基因型值=d<a 基因型值=d<a

假超显性

C 1C 1 × C 2C 2

A 1B 2/A 1B 2 A 2B 1/A 2B 1

基因型值=0 基因型值=0
A 1B 2/A 2B 1

基因型值=2d



无显性的上位性互作 
均值m=4、两个座位的加性效应分别等于1和2、它们之间的
加性×加性上位性互作效应等于2、其它效应均等于0时 

座位A 
座位B     

行平均 
B1B1 B1B2 B2B2 

A1A1 9 5 1 5 
A1A2 6 4 2 4 
A2A2 3 3 3 3 
列平均 6 4 2 4 



上位性效应对杂种优势的作用 
• 不同座位之间的上位性效应也会产生杂种优势。考虑

包含加性×加性上位性互作效应的9种基因型值（表
12.6），对座位A来说，A1A2的基因型值等于A1A1和
A2A2基因型值的平均，说明在座位A上不存在显性；对
位点B一样，B1B2的基因型值等于B1B1和B2B2基因型值
的平均，说明在座位B上也不存在显性。 

• 现在假定有自交系A1A1B2B2和A2A2B1B1，它们的基因型
值分别为1和3，但杂种F1（A1A2B1B2）的基因型值为4，
不难得到杂种F2的平均基因型值也等于2。因此，在不
存在显性只存在上位性效应时，也能引起杂种优势。 

• 但在这一例子中，我们可以找到比杂种表现更好的纯
合自交系A1A1B1B1，在这种情况下，杂交种也许并不
是必须的。 



杂种优势的分子遗传学基础 
• 过去的经验数据大多支持杂种优势是由部分显
性或完全显性造成的，上位性和超显性的作用
较小。但最近借助分子数据的研究又似乎表明，
各种遗传效应都在杂种优势中起作用。 

• Tang et al. (1995) 利用一个水稻回交重组近交家
系群体，对株高、穗长、抽穗期、成熟期及一
些产量构成性状的QTL做图研究表明，显性效
应是杂种优势的主要遗传基础。 

• Luo et al. (2001) 利用另一个水稻重组近交家系
群体，对产量构成性状QTL做图的研究却表明，
超显性效应是近交衰退和杂种优势的主要成因。 



杂种优势的分子遗传学基础 
• Zhou et al. (2012) 利用水稻优良杂交种Shanyou 

63的永久F2群体，结合超高密度连锁图谱和基因
型数据，对杂种优势的遗传基础进行了探索。
结果表明，杂种优势的程度、不同遗传成分对
杂种优势的贡献，在性状间有很大差异。产量
的杂种优势最强，接下去依次是每穗粒数、粒
重和单株分蘖数。对于产量、每穗粒数和粒重
的杂种优势，超显性的贡献最大。显性与显性
上位对于单株分蘖数和粒重较为重要，对其它
两个性状也有作用。显性效应对所有性状的贡
献都是相对较小的。 



杂种优势的分子遗传学基础 
• 对玉米的研究同样表明，不存在一种遗传模型能够解

释不同群体、不同性状上表现出的杂种优势。 
• Tang et al. (2010) 利用玉米优良杂交种‘豫玉22’的永

久F2群体，结合覆盖全基因组261个SSR标记的基因型
数据，研究了玉米产量及产量构成性状杂种优势的遗
传基础。在产量、穗长、穗行数和百粒4四个性状中，
共定位到13个与杂种优势有关的座位，上位性检测得
到的加加上位互作QTL最多。结果表明，显性效应和
加加互作是决定‘豫玉22’杂种优势的主要因素。 

• Larièpe et al. (2012) 利用多个重组近交家系群体，开展
NCIII遗传交配设计，对玉米重要农艺性状进行QTL定
位研究，检测出的产量QTL大多具有明显的超显性。 



杂种优势的利用 
• 育种和农业生产中，人们最关心的当然还是产量性状的杂

种优势。产量也许是终极的、复杂程度最高的一个数量性
状，它的形成涉及到众多生理过程和发育阶段，无疑受大
量基因的影响。因此，期望用一种遗传模型来解释所有与
产量和杂种优势有关的基因座位，是不切合实际的。 

• 与任何遗传研究一样，研究结果依赖于采用的遗传材料和
群体类型。利用不同物种、不同材料、不同群体，得到的
结论不尽一致，也是正常的。要想完全说明杂种优势的遗
传基础，需要把单个基因在染色体上的位置和功能、以及
不同基因之间的相互关系了解清楚。 

• 但是，从育种实践来看，对杂种优势的遗传基础缺
乏完整的了解，并没有妨碍杂交种的选育和在生产
上的推广利用。 



§12.3 配合力与双列杂交设计 
• §12.3.1 一般配合力和特殊配合力 
• §12.3.2 双列杂交遗传交配设计 
• §12.3.3 不完全双列杂交设计 
• §12.3.4 包含正反交（有或无自交）的
完全双列杂交  

• §12.3.5 包含正交（有或无自交）的完
全双列杂交 



近交系的一般配合力 
• 利用参照群体衍生的大量近交系为亲本，两两随
机杂交构成一个新的群体。育种家在很多时候关
心一个特定的近交系与其它近交系杂交，是否能
够产生大量的优良杂交组合？两个特定的近交系
结合在一起是否能够产生出一个优良的杂交组合？ 

• 对一个特定的近交系，如果利用其它近交系与其
杂交，这些杂交组合的平均表现与所有组合形成
群体的均值之间的差异，称为该近交系的一般配
合力（general combining ability, GCA）。 



两个近交系的特殊配合力 
• 如用X表示近交系P1×近交系P2杂交F1的表现，X表
示所有组合的群体均值，离差就可以按照公式
12.34进行分解。其中，前两项为两个亲本的一般
配合力，最后一项称为两个亲本P1和P2的特殊配合
力（specific combining ability, SCA）。 

SCAGCAGCAXX ++=−
21 PP



遗传方差在配合力上的分解 
• 从效应分解公式12.34就能得到方差分解公式

12.35。如果区分杂交组合的亲本，组合之间的
方差就能被分解为父本一般配合力方差、母本
一般配合力方差和特殊配合力方差三部分。如
不区分杂交组合的亲本，组合之间的方差被分
解为一般配合力方差和特殊配合力方差两部分。 

bCVVVVVVV SCAGCASCAGCAGCAX FM
=+=++=



一般配合力的方差 
• 从定义可以看出，一般配合力方差相当于
以一个近交系作为父本、其它近交系作为
母本，杂交产生半同胞家系间的协方差。 



一般配合力的方差 
• 右图表示近交系A与
另外两个近交系B和
C的半同胞后代X和Y
的系谱。亲代个体之
间的共祖先系数、以
及后代X和Y之间的
共祖先系数计算如下。 

近交系B
1

亲代

X          Y 半同胞后代

近交系A
2 3  

近交系C
4

Ff =23

03424141312 ===== fffff

Ffffffr
2
1)(

2
12 24231413XY =+++==

023142413 =+= ffffu



一般配合力的方差 
• 根据公式8.38，得到父本一般配合力方差的表达式

12.36。在不存在母本效应和性连锁效应的假定下，
雌雄亲本具有相同的一般配合力方差，即公式12.37。
从公式12.32给出的组合间方差减去父母本的一般配
合力方差，就得到特殊配合力方差公式12.38。 
 
 
 

• 从中可以看出，一般配合力之间的差异，是由加性
效应和加加互作效应引起的；特殊配合力之间的差
异，是由非加性效应引起的。 

++== AAAGCAGCA VFFVVV
MF

2

4
1

2
1

++++= DDADAADSCA VFVFVFVFV 4322

2
1



双列杂交遗传交配设计 
• 开展配合力分析的常用遗传交配设计是双列杂
交（diallel cross design or diallel mating design）。 

• 根据交配设计的亲本是否相同、是否包含反交、
是否包含自交等因素，双列杂交又可以分成很
多类型。根据具体的遗传研究问题，配合力效
应有时可以被看作是固定模型，有时又需要被
看作随机模型。不同效应模型的分析方法也不
完全相同。因此，双列杂交设计及其分析方法
包含着丰富的内容。 



完全双列杂交及其类型 
• 在完全双列杂交（complete diallel design）中，配制

杂交组合的亲本是同一组近交系。设有p个亲本近
交系，在它们之间进行所有的杂交和自交，共得到
p2个组合，其中包含p(p-1)/2个正交组合， p(p-1)/2
个反交组合和p个自交组合。 

• 如果可以忽略细胞质效应，或不考虑正反交效应，
这时可以只配制p(p-1)/2个正交组合，加上所有的自
交组合，共有p(p+1)/2个。 

• 如不关心近交系自身的表现，同时细胞质效应又可
以忽略不计，这时可以只配制p(p-1)/2个正交组合。 

• 如不关心近交系自身的表现，但还想研究正反交之
间的差异，这时可以只配制p(p-1)/2个正交组合和
p(p-1)/2个反交组合，共p(p-1)个。 



不完全双列杂交 
• 在有些物种，如玉米的杂交育种中，存在明显
的杂种优势群，优异杂交品种往往是不同优势
群两个自交系的杂交组合。这时的配合力分析，
一般基于两个优势群之间的杂交，而不是同一
个优势群内自交系之间的杂交。在开展双列杂
交设计时，通常选择一个优势群的m个自交系为
父本，另一个优势群的n个自交系为母本，总的
亲本数p=m+n，在两组亲本间配置m×n个组合，
这样的设计称为不完全双列杂交设计
（incomplete diallel design）。 



不完全双列杂交与NCII设计的异同 
• 不完全双列杂交看上去与第10章的NCII设计十分
类似，都可利用双因素带互作的方差分析模型进
行分析。其实，它们之间还是有一定区别的，这
里的区别主要考虑的是参照群体和研究目的上的
差异。 

• NCII设计的参照群体通常是一个随机交配群体，
父本是参照群体的一组随机样本，母本是参照群
体的另一组随机样本，配制杂交的亲本基因型一
般都是高度杂合的。NCII设计的研究目的是通过
全同胞和半同胞家系的方差分解，对参照群体的
遗传方差进行分解，估计参照群体的遗传力。 



不完全双列杂交与NCII设计的异同 
• 不完全双列杂交的参照群体是产生亲本自交系的
祖先群体，父本自交系和母本自交系可以具有相
同的祖先群体，也可以具有不同的祖先群体，配
制杂交组合的亲本基因型一般都是高度纯合的。 

• 有时也把亲本自交系的大量随机杂交组合形成的
群体，视为参照群体。当亲本来自不同的参照群
体时，它们杂交F1的参照群体其实是两个亲本参
照群体互交之后的群体。 

• 除对参照群体的遗传方差进行分解、估计参照群
体的遗传力外，双列杂交往往还关心一般配合力
和特殊配合力的估计、以及杂交种表现的预测等
实际育种问题。 



包含9个亲本的双列杂交设计 
父 母 本

本 1 2 3 4 5 6 7 8 9
1 11 12 13 14 15 16 17 18 19
2 21 22 23 24 25 26 27 28 29
3 31 32 33 34 35 36 37 38 39
4 41 42 43 44 45 46 47 48 49
5 51 52 53 54 55 56 57 58 59
6 61 62 63 64 65 66 67 68 69
7 71 72 73 74 75 76 77 78 79
8 81 82 83 84 85 86 87 88 89
9 91 92 93 94 95 96 97 98 99



包含6个亲本、36个组合、两次重复
的完全双列杂交 

父
本 

重复I 重复II 
A B C D E F A B C D E F 

A 24.7 32.6 40.4 24.7 21.8 26.8 30.2 27.1 42.9 33.2 26.3 18.6 
B 33.7 45.8 29.3 42.0 30.5 23.0 38.2 41.7 34.7 34.8 31.3 21.6 
C 41.0 37.8 44.6 35.9 40.5 24.2 42.5 40.9 50.0 36.8 36.8 24.7 
D 31.5 37.7 32.2 30.4 31.0 18.4 34.0 33.5 44.6 33.9 33.4 23.4 
E 32.7 26.1 26.3 23.4 18.0 10.8 28.9 29.4 21.0 20.5 18.1 10.7 
F 20.4 22.1 21.8 22.3 15.0 9.5 17.3 25.6 17.5 13.2 16.4 14.5 



不完全双列杂交设计的统计分析 
• 设有m个父本、n个母本，配制m×n个所有可能的
杂交组合，每个组合有r个观测值。用i=1, 2, …, m
表示父本，j=1, 2, …, n表示母本，k=1, 2, …, r表示
重复，下面的公式给出每个观测值Xijk的线性分解。 
 
 

• 显然，与第9章介绍的基因型和环境互作模型、第
10章介绍的NCII方差分析线性模型，除效应参数
的表示符号有差异外，完全相同的。 

ijkijijk ji
XX ε++++= SCAGCAGCA FM



利用一般配合力预测杂交组合 
• 在得到亲本一般配合力的估计之后，就可以利用
下面的公式预测每个杂交组合的表现。 

ji
XX ij FM GCAGCAˆ ++=

i=1, 2, …, m表示父本，j=1, 2, …, n表示母本 



不完全双列杂交方差分析表 
变异来源 自由度 均方 固定模型期望均方 随机模型期望均方 

父本间 m-1 
MGCAMS  

MGCAmrVVε +  
MGCASCA nrVrVVε ++  

母本间 n-1 
FGCAMS  

FGCAmrVVε +  
FGCASCA mrVrVVε ++  

父本×母本 )1)(1( −− nm  SCAMS  SCArVVε +  SCArVVε +  

随机误差 )1( −rmn  εMS  εV  εV  

总和 1−mnr     

 



利用表12.9重复平均数得到的
亲本GCA和SCA估计值 

SCA 1 2 3 4 5 6 父本GCA 
A -4.07  -3.77  7.62  -0.57  -2.80  3.59  0.26  
B -0.34  5.36  -6.81  4.11  -0.73  -1.58  5.03  
C 1.37  -3.13  4.40  -2.03  2.93  -3.53  9.13  
D -1.66  -0.91  1.47  -0.26  2.46  -1.10  3.15  
E 6.23  1.08  -3.43  -0.62  -1.85  -1.41  -6.69  
F -1.53  1.37  -3.24  -0.63  -0.01  4.03  -10.88  
母本GCA 2.41  4.51  4.93  0.41  -2.26  -10.00  



利用表12.8数据的不完全双列杂交方差分析 
变异来源 自

由
度 

平方和 均方 F值
（固定
模型） 

P值 固定模
型方差
估计 

随机模
型方差
估计 

父本配合力 5 3381.78  676.36  58.28  <0.0001 55.40  53.94  
母本配合力 5 1867.77  373.55  32.19  <0.0001 30.16  28.71  
特殊配合力 25 726.32  29.05  2.50  0.0058 8.72  8.72  
随机误差 36 417.78  11.60  11.60  11.60  
总和 71 6393.64  90.05  



利用一般配合力的杂交组合预测值 
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包含正反交（有或无自交）的完全双列杂交 
• 在包含正反交的完全双列杂交中，如果要区分自交系作

为父本和母本的一般配合力，这时的分析方法与不完全
双列杂交完全一样。 

• 如果不区分父本和母本的一般配合力，也就是说，每个
自交系不管作为父本还是母本，只有一个一般配合力。
这时的分析方法就不能套用前面的不完全双列杂交。 

• 设有p个亲本，在它们之间配制所有可能的杂交（即有
自交），共p2个组合，每个组合有r个观察值。用i=1, 
2, …, p表示父本，j=1, 2, …, p表示母本，k=1, 2, …, r表
示重复，每个观测值仍用Xijk表示。如无自交，相当于
要求i≠j，每个组合仍有r个观察值。 



包含正反交（有或无自交）的完全双列杂交 

• 有、无自交的两种设计中，亲本i的一般配合力用
GCAi表示，满足总和为0的约束条件。亲本i和j的
特殊配合力用SCAij表示（无自交时要求i≠j ），
对亲本i，满足第i行和i列总和均为0的约束条件。 

• 随机效应用εijk表示，如有自交，则要求对任意i和
j，r个误差效应之和等于0，即 （i、j=1、2、…、
p）；如无自交，则要求对任意i≠j ，r个误差效应
之和等于0。 

• 这里特别提醒一下，特殊配合力满足的约束条件
与公式12.39是有本质区别的。 
 



包含正反交完全双列杂交的线性模型 

• 为便于看出有、无自交的差异，公式前半部分给出有
自交设计的观测值线性分解，后半部分给出无自交设
计的观测值线性分解。 

• 下文的效应计算公式与此类似，先给出有自交的情况，
然后给出无自交的情况。如两者的i或j取值范围完全
相同，无自交计算公式则略去i或j的取值范围；如有
差异，无自交计算公式后面只给出这种差异。 

ijkijjiijk XX ε++++= SCAGCAGCA

i、j=1, 2, …, p表示亲本，k=1, 2, …, r表示重复； 

ijkijjiijk XX ε++++= SCAGCAGCA
i≠j 

（有自交） 

（无自交） 



重复平均和总平均的计算 
∑=

k
ijkij X

r
X 1.

∑=
k

ijkij X
r

X 1.

（有自交），i、j=1, 2, …, p； 

（无自交）， i≠j 

∑∑ ==
rji
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ji

ij X
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X
p

X
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1.1
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≠≠ −

=
−

=
kji

ijk
ji

ij X
rpp

X
pp

X
,)1(

1.
)1(
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（有自交） 

（无自交） 



行平均和列平均的计算 

∑=
j

iji X
p

X .1..

∑
≠−

=
ij

iji X
p

X .
1

1..

∑=
i

ijj X
p

X .1..

∑
≠−

=
ji

ijj X
p

X .
1

1..

（有自交），i=1, 2, …, p； 

（无自交） 

（有自交），i=1, 2, …, p； 

（无自交） 



样本均值与配合力的关系 
ijjiij XX SCAGCAGCA. +++=

ijjiij XX SCAGCAGCA. +++=

（有自交），i固定，j=1, 2, …, p； 

（无自交），j≠i； 

jiijji XX SCAGCAGCA. +++=

jiijji XX SCAGCAGCA. +++=

（有自交），i固定，j=1, 2, …, p； 

（无自交），i≠j； 



样本均值与配合力的关系 

iii pXpXXp GCA22.)...( +=+

iii pXpXXp GCA)2(2)1(2.)...)(1( −+−=+−

（有自交），i=1, 2, …, p； 

（无自交） 



样本均值与GCA关系及GCA计算 
iii pXpXXp GCA22.)...( +=+

iii pXpXXp GCA)2(2)1(2.)...)(1( −+−=+−

（有自交），i=1, 2, …, p； 

（无自交） 

XXX iii −+= .)...(
2
1GCA

].)...(
2
1[

2
1GCA XXX

p
p

iii −+
−
−

=

（有自交），i=1, 2, …, p； 

（无自交） 



SCA和剩余效应计算 
jiijij XX GCAGCA.SCA −−−=

jiijij XX GCAGCA.SCA −−−=

.ijijkijk XX −=ε

.ijijkijk XX −=ε
（有自交），i、j=1, 2, …, p，k=1, 2, …, r； 

（无自交），j≠i； 

（有自交），i、j=1, 2, …, p； 

（无自交），j≠i； 



有自交的方差分析自由度与平方和 

• 一般配合力共有p个，自由度为p-1。共配置p2个
杂交组合，组合的自由度为p2-1，从中减去一般
配合力自由度，就是特殊配合力自由度p(p-1)。总
自由度为p2r-1 ，从中减去组合的自由度p2-1，就
是误差自由度，即p2(r-1)。 

• 亲本一般配合力的平方和乘以pr、再乘以2之后，
就是一般配合力平方和。之所以要再乘以2，是因
为每个杂交组合中都包含两个一般配合力。所有
p2个特殊配合力的平方和乘以r之后，就是特殊配
合力平方和。根据剩余效应计算误差平方和，最
后就得到方差分析表。 



包含正交、反交和自交的完全双列杂交方差分析表 
亲本数为p，配制包括正交、反交和自交所有可能的

p2个组合，每个组合有r次重复观察值 

变异来源 自由度 均方 固定模型期望均方 随机模型期望均方 

GCA p-1 GCAMS  GCA2 prVVε +  GCASCA 2 prVrVVε ++  

SCA )1( −pp  SCAMS  SCArVVε +  SCArVVε +  

随机误差 )1(2 −rp  εMS  εV  εV  

总和 12 −rp     

 



无自交的方差分析自由度与平方和 

• 一般配合力共有p个，自由度为p-1。共配置p(p-1)
个杂交组合，组合的自由度为p(p-1)-1，从中减去
一般配合力自由度，就是特殊配合力自由度p(p-2)。
总自由度为p(p-1)r-1 ，从中减去组合的自由度p(p-
1)-1，就是误差自由度，即p(p-1)(r-1)。 

• 亲本一般配合力的平方和乘以(p-1)r、再乘以2之
后，就是一般配合力平方和。所有p(p-1)个特殊配
合力的平方和乘以r之后，就是特殊配合力平方和。
根据剩余效应计算误差平方和，最后就得到方差
分析表。 



包含正、反交的完全双列杂交方差分析表 
亲本数为p，配制包括正、反交的所有p(p-1)个组合，

每个组合有r次重复观察值 

变异来源 自由度 均方 固定模型期望均方 随机模型期望均方 

GCA p-1 
MGCAMS  

MGCA)1(2 rVpVε −+  
MGCASCA )1(2 rVprVVε −++  

SCA )2( −pp  SCAMS  SCArVVε +  SCArVVε +  

随机误差 )1)(1( −− rpp  εMS  εV  εV  

总和 1)1( −− rpp     

 



利用表12.9中36个组合重复平均数得
到的GCA和SCA估计值 

亲本 SCA GCA 
A B C D E F 

A -4.07  -5.11  4.44  -3.01  -1.66  2.96  1.33  
B 0.99  5.36  -8.65  3.00  1.75  -0.88  4.77  
C 4.54  -1.30  4.40  -1.31  7.25  -0.98  7.03  
D 0.79  0.20  0.74  -0.26  6.04  0.71  1.78  
E 5.09  -1.40  -7.75  -4.21  -1.85  -3.18  -4.47  
F -0.89  0.67  -5.78  -2.44  1.77  4.03  -10.44  



利用表12.9中36个组合、两次重复观
测值的方差分析 

变异来源 自
由
度 

平方和 均方 F值 P值 固定模
型方差
估计 

随机模
型方差
估计 

一般配合力 5 4946.61  989.32  85.25  <0.0001 40.74  39.79  
特殊配合力 30 1029.26  34.31  2.96  0.0011 11.35  11.35  
随机误差 36 417.78  11.60  11.60  11.60  
总和 71 6393.64  90.05  



利用表12.9中15个正交、15个反交重
复平均数得到的GCA和SCA估计值 

亲本 SCA GCA 
A B C D E F 

A -5.16  4.14  -4.48  -3.52  2.57  2.67  
B 0.94  -6.59  3.89  2.25  1.09  3.75  
C 4.24  0.76  -0.65  7.51  0.74  6.24  
D -0.68  1.09  1.40  5.14  1.27  2.16  
E 3.23  -0.90  -7.50  -5.11  -3.02  -3.69  
F -1.28  2.64  -4.06  -1.88  1.93  -11.13  



利用表12.9中15个正交、15个反交两
次重复平均数得到的方差分析结果 

变异来源 自
由
度 

平方和 均方 F值 P值 固定模
型方差
估计 

随机模
型方差
估计 

一般配合力 5 4047.88  809.58  67.27  <0.0001 39.88  38.85  
特殊配合力 24 782.01  32.58  2.71  0.0034 10.27  10.27  
随机误差 30 361.04  12.03  12.03  12.03  
总和 59 5190.92 



利用一般配合力的杂交组合预测值 
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包含正交（有或无自交）的完全双列杂交 
• 设有p个亲本，在它们之间配制p(p-1)/2个正交和p个

自交组合，共p(p+1)/2个，每个组合有r个观察值。用
i=1, 2, …, p表示父本、j=i, i+1, …, p表示母本、k=1, 
2, …, r表示重复。亲本i的一般配合力用GCAi表示，
i=1, 2, …, p，满足总和为0的约束条件。亲本i和j的特
殊配合力用SCAij表示，j=i, i+1, …, p。第i行和第i列
的特殊配合力满足和为0的约束条件，需要注意的是
特殊配合力SCAii在行列求和时占了两份。 

• 如无自交，相当于j=i+1, …, p，每个组合仍有r个观察
值。一般配合力满足总和为0的约束条件，第i行和第i
列的特殊配合力满足和为0的约束条件。 

• 随机效应用εijk表示，对于任意有意义的i和j，r个误差
效应之和均等于0。 



包含正交完全双列杂交的线性模型 

i=1, 2, …, p和j=i, i+1, …, p表示亲本， 
k=1, 2, …, r表示重复； 

j=i+1, …, p 

（有自交） 

（无自交） 

ijkijjiijk XX ε++++= SCAGCAGCA

ijkijjiijk XX ε++++= SCAGCAGCA



重复平均和亲本平均的计算 
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总平均、各种平均与配合力的关系 
（有自交） 

（无自交） 

（有自交），i=1, 2, …, p； 
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GCA的计算 

（有自交），i=1, 2, …, p； 

（无自交） 
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SCA和剩余效应计算 
jiijij XX GCAGCA.SCA −−−=

jiijij XX GCAGCA.SCA −−−=

.ijijkijk XX −=ε

.ijijkijk XX −=ε

（有自交）， i=1, 2, …, p，j=i, i+1, …, p 

（无自交）， j=i+1, …, p 

（有自交） 

i=1, 2, …, p，j=i, i+1, …, p， k=1, 2, …, r； 

（无自交）， j=i+1, …, p 



有自交的方差分析自由度与平方和 

• 一般配合力有p个，自由度为p-1。包含自交，共
有p(p+1)/2个组合，组合的自由度为p(p+1)/2-1，
从中减去一般配合力自由度，就是特殊配合力自
由度，即p(p-1)/2，正好等于正交组合的个数。总
自由度为p(p+1)r/2-1，从中减去组合的自由度，
就是误差自由度，即p(p+1)(r-1)/2。 

• 亲本一般配合力的平方和乘以 、再乘以2之后，
就是一般配合力平方和。特殊配合力的平方和乘
以重复数r之后，就是特殊配合力平方和。根据剩
余效应估计值计算误差平方和。 



包含正交和自交的完全双列杂交方差分析表 
亲本数为p，配制p(p-1)/2个正交和p个自交，共

p(p+1)/2个，每个组合有r次重复观察值 

变异来源 自由度 均方 固定模型期望均方 随机模型期望均方 

GCA p-1 GCAMS  GCA)1( rVpV ++ε  GCASCA )1( rVprVV +++ε  

SCA )1(
2
1

−pp  SCAMS  SCArVV +ε  SCArVV +ε  

随机误差 )1)(1(
2
1

−+ rpp  εMS  εV  εV  

总和 1)1(
2
1

−+ rpp     

 



无自交的方差分析自由度与平方和 

• 一般配合力共有p个，自由度为p-1。共配置p(p-
1)/2个杂交组合，组合的自由度为p(p-1)/2-1，从
中减去一般配合力自由度，就是特殊配合力自由
度p(p-3)/2。总自由度为p(p-1)r/2-1 ，从中减去组
合的自由度，就是误差自由度，即p(p-1)(r-1)/2。 

• 亲本一般配合力的平方和乘以(p-1)r/2、再乘以2
之后，就是一般配合力平方和。特殊配合力的平
方和乘以r之后，就是特殊配合力平方和。根据剩
余效应计算误差平方和，最后就得到方差分析表。 



只包含正交的完全双列杂交方差分析表 
亲本数为p，配制包括p(p-1)/2个正交组合，每个组

合有r次重复观察值 

变异来源 自由度 均方 固定模型期望均方 随机模型期望均方 

GCA p-1 GCAMS  GCA)1( rVpV −+ε  GCASCA )1( rVprVV −++ε  

SCA )3(
2
1

−pp  SCAMS  SCArVV +ε  SCArVV +ε  

随机误差 )1)(1(
2
1

−− rpp  εMS  εV  εV  

总和 1)1(
2
1

−− rpp     

 



重复平均数、一般配合力和特殊配合力估计 
6个亲本的15个正交和6个自交完全双列杂交设计 

亲本 两次重复的平均数 行列平均 
A B C D E F 

A 27.45  29.85  41.65  28.95  24.05  22.70  28.87  
B 43.75  32.00  38.40  30.90  22.30  34.42  
C 47.30  36.35  38.65  24.45  38.24  
D 32.15  32.20  20.90  31.59  
E 18.05  10.75  24.66  
F 12.00  17.87  
总平均 29.28 29.28 
亲本 SCA           GCA 
A -1.12  -3.57  4.88  -1.99  -0.84  3.76  -0.35  
B 5.47  -9.62  2.60  1.16  -1.50  4.50  
C 2.33  -2.79  5.56  -2.69  7.85  
D -1.17  4.94  -0.42  2.02  
E -3.16  -4.51  -4.04  
F 2.68  -9.98  



重复平均数、一般配合力和特殊配合力估计 
6个亲本的15个正交完全双列杂交设计 

亲本 两次重复的平均数 行列平均 
A B C D E F 

A 29.85  41.65  28.95  24.05  22.70  29.44  
B 32.00  38.40  30.90  22.30  30.69  
C 36.35  38.65  24.45  34.62  
D 32.20  20.90  31.36  
E 10.75  27.31  
F 20.22  
总平均 28.94 28.94 
亲本 SCA           GCA 
A -1.90  4.99  -3.64  -3.48  4.04  0.63  
B -6.23  4.25  1.81  2.07  2.19  
C -2.72  4.65  -0.69  7.10  
D 2.27  -0.17  3.03  
E -5.25  -2.04  
F -10.90  



利用表12.8中15个正交及有自交和无
自交两次重复观测数据的方差分析 

设计类
型 变异来源 

自由
度 平方和 均方 F值 P值 

方差
估计 

有自交 GCA 5 2826.65  565.33  54.11  <0.0001 39.63  
  SCA 15 608.82  40.59  3.88  0.0023 15.07  
  随机误差 21 219.42  10.45  10.45  
  总和 41 3654.89 98.99    
无自交 GCA 5 1876.98  375.40  34.61  <0.0001 36.46  
  SCA 9 393.43  43.71  4.03  0.0086 16.43  
  随机误差 15 162.68  10.85  10.85  
  总和 29 2433.09  70.95    



利用一般配合力的杂交组合预测值 
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§12.4 轮回选择与群体改良 

• §12.4.1 轮回选择育种方法与群体改良  
• §12.4.2 群体内轮回选择的遗传进度 
• §12.4.3 群体间轮回选择的遗传进度 
• §12.4.4 杂种优势预测与配合力选择 



轮回选择育种方法与群体改良 
• 作为动植物育种的一个重要方法，轮回选择
（recurrent selection）是对育种群体的周期性改
良。轮回选择通过表型评价、基因型鉴定等手段，
选择群体中的优良个体，在这些优良个体间互交
形成下一代的育种群体，并不断重复这个过程。 

• 换句话说，轮回选择是不断重复“鉴定、选择、
重组”过程的一种群体改良方法。 



轮回选择的优点 
• 广义地说，图12.1表示的自交系选择过程也可被
看作轮回选择的一种。但一般意义上，轮回选择
指的是一个群体内的改良或两个群体间的交互改
良，改良后的群体可以作为开放授粉品种或作为
选育新近交系的来源。 

• 对图12.1的系谱选择来说，由于自交使得基因很
快得以固定，不同基因之间没有充分的时间发生
重组。轮回选择从两个方面弥补这一不足：一是
通过周期性的选择，不断提高群体中有利基因的
频率；二是通过不断重组打破有利基因与不利基
因之间的紧密连锁，保持群体的遗传变异，以保
证下一轮选择的遗传进度。 



玉米蛋白质和油份含量的长期选择试验 
• 国际上最著名的轮回选择，是美国Illinois大学100多

年来关于玉米蛋白质含量和油份含量的选择试验。这
项玉米群体改良最早是由C. G. Hopkins于1896年开始
的，原始群体是“Burr’s White”，Hopkins在田间挑选
163个穗子，于实验室内测定其油分和蛋白质含量，
原始群体的油分含量为4.7%，蛋白质含量为10.9%。 
– 按高油目标，选择24个穗子形成“Illinois高油品系”； 
– 按低油目标，选择12个穗子形成“Illinois低油品系”； 
– 按高蛋白目标，选择24个穗子形成“Illinois高蛋白品系”； 
– 按低蛋白目标，选择12个穗子形成“Illinois低蛋白品系”。 

• 以这4个群体作为第一个轮回的杂交亲本，随后在4个
方向上分别进行选择。 



玉米蛋白质和油份含量的长期选择试验 
• 经70代的轮回选择后，高油群体的油份含量达

16.6%，低油群体的油份含量达0.4%，分别相当
于原始群体的354.8%和8.5%；高蛋白群体的蛋白
质含量达26.6%，低蛋白群体的蛋白质含量达
4.4%，分别相当于原始群体的224.0%和40.4%。 

• 第48代时，在上述基础上又增添了逆向选择，至
70代时高油转低油方向下降了8.85%，低油转高
油方向上升了2.38%；高蛋白转低蛋白方向下降
了8.5%，低蛋白转高蛋白方向上升了9.6%；高油
转低油再转高油方向则由约9%回到14.02%。 



玉米蛋白质和油份含量的长期选择试验 
• 这项试验在进行到第76代时，Dudley对试验结果
作了系统分析，结果表明76代后仍看不出选择进
度有停滞的迹象，选择仍可不断地获得遗传进度。
第100代的结果验证了这一观点。 

• 从已实现的遗传进度推算加性遗传方差，再估计
涉及的基因数目和增效基因频率，结果表明高油
含量与低油含量材料间的有效因子在50个左右，
高蛋白含量与低蛋白含量间的有效因子在120个
左右；高油含量与低油含量间存在相引连锁，在
这个群体中，仍是以加性方差为主，显性方差约
仅为加性方差的38～46％。 



群体间和群体内轮回选择 
• 由于杂交和自交都比较容易实现，轮回选择在玉米育

种中得到广泛的研究和应用。玉米轮回选择分群体内
和群体间两种类型。 

• 群体内轮回选择的目的，是通过不断提高群体内有利
等位基因频率来提高群体的平均表现，一般基于个体
自身表现或其自交后代的平均表现开展选择；改良后
的群体可以直接作为品种（称群体品种）或作为自交
系选育的材料来源。 

• 群体间轮回选择以选育杂交种为目的，交互轮回选择
的两个群体一般是两个互补的杂种优势群体，一般基
于个体和自交后代的测交表现开展选择，两个群体互
为测验种。然后从改良后的群体中选育自交系，在不
同来源的自交系间配置杂交组合、选育优良杂交种。 



常用的玉米轮回选择方法 
轮回选择方法 测试后代类型 重组后代类型 
群体内改良     
混合选择，花粉控制 单个植株 单个植株 
混合选择，无花粉控制 单个植株 开放授粉种子 
半同胞家系选择 半同胞家系 半同胞家系 
修饰穗行选择 半同胞家系 开发授粉种子 
半同胞家系/S1选择 半同胞家系 S1家系 
全同胞家系选择 全同胞家系 全同胞家系 
自交家系选择 S1或S2家系 S1或S2家系 

群体间改良     
交互轮回选择 半同胞家系 S1家系 
交互全同胞选择 全同胞家系 S1家系 
测交选择 测交组合 S1家系 



常用的轮回选择方法的预期遗传进度 

轮回选择方法（VA的系数） 
单周
期年
数 

产量 穗长 

每年 每个育
种周期 每年 每个育

种周期 
混合选择，无花粉控制（1/2） 1 0.054 0.054 8.9 8.9 
混合选择，花粉控制（1） 1     17.8 17.8 
修饰穗行选择（1/8） 1 0.175 0.175 5.6 5.6 
半同胞家系选择（1/4） 2 0.175 0.350 5.6 11.3 
半同胞家系/S1选择（1/2） 2 0.350 0.701 11.3 22.5 
全同胞家系选择（1/2） 2 0.225 0.451 7.9 15.8 
自交S1家系选择（1） 2 0.361 0.722 11.3 22.7 
自交S2家系选择（3/2） 3 0.328 0.985 5.2 15.7 



杂种优势预测与配合力选择 
• 在杂交种选育过程中，一旦确定了一个作物的杂
种优势有利用价值之后，育种家关心的其实已不
再是杂种优势本身，而是杂交组合的具体表现，
即如何从众多的组合中发现优良杂交组合。 

• 优良杂交组合可能是表现较好的两个自交系间的
杂交，也可能是表现不太好的两个自交系间的杂
交，也就是说难以从自交系的自身表现推测杂交
种的产量和杂种优势。 

• 实践中，由于自交系的数量很大，要在田间测试
所有可能的杂交组合是不太可能的，因此杂交种
表现的预测一直是杂交育种中的一个重要课题。 



杂种优势预测与配合力选择 
• 利用自交系表现是最早研究的一个预测方法。以玉米

为例，杂交种的亲本常常来自不同的杂种优势群，假
定杂种优势群P1中有100个自交系，杂种优势群P2中
有150个自交系，如果可用两个自交系的平均产量预
测杂交种的产量，那么我们只需调查群体P1中的100
个自交系和P2中的150个自交系的产量，就能得到P1
和P2间的15000个杂交种的产量表现。 

• 实际上，杂交种的产量和自交系产量间的相关很低甚
至没有相关性，其主要原因是非加性效应（如显性效
应和上位性效应等）的存在，当然性状遗传力较低也
是一个原因。近些年，人们还探索了利用分子标记的
基因型鉴定数据，来预测杂交种的表现。 



杂种优势预测与配合力选择 
• 植物育种中，每个双亲杂交群体都很容易产生数
百，甚至数千个基因型互不相同的重组近交家系。
例如，双亲的差异座位数为n，纯合基因型的个数
为2n。当n=10时，2n=1024；n=15时，2n=32768。 

• 就目前来看，准确预测两个自交系的杂交种表现
还很困难。从公式12.36~公式12.38我们看到，加
性方差存在于一般配合力中，显性方差或非加性
方差存在于特殊配合力中。同时，近交程度越高，
加性方差前面的系数越大，说明一般配合力的选
择效果越好。 



杂种优势预测与配合力选择 
• 因此，可以利用一般配合力方差、特殊配合力方
差及组合间遗传方差的构成，对于加性方差明显
的育种群体，可以通过早期世代的个体表现和测
交表现，对一般配合力进行选择，进而及早淘汰
一般配合力较低的自交系，提高杂交组合群体的
平均表现。 

• 特殊配合力是由非加性方差决定的，只有在配制
了杂交组合之后才能进行估计。因此，在自交系
的纯合过程中，难以对特殊配合力开展早期世代
选择。特殊配合力的有效预测与选择，仍然是遗
传育种中有待深入研究的一个重要科学问题。 
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