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杂种优势的数量遗传学理论及其
在玉米育种中的应用

陈泽辉，吴 迅，祝云芳，王安贵，郭向阳，刘鹏飞
(贵州省农业科学院旱粮研究所，贵阳 550006)

摘 要：杂种优势现象已经被广泛应用在商业化育种实践中，不同群体(系)之间杂交第一代往往表现出杂种

优势，这是生物界的一种普遍现象。杂种优势形成的遗传基础仍然停留在假说阶段，主要包括显性假说、超显性假

说以及上位性、杂种优势基因、等位基因特异性表达等理论解释。在综述不同杂种优势假说的基础上，结合多年的

玉米自交系和杂交种选育实践，阐述 HF1 =Σdy2 的实用性，讨论并探讨杂种优势形成的双亲基因频率差异互补理论，

提出玉米自交系、杂交种选育的群间选系组配观点。此外，还讨论了一些改良和创新杂种优势类群的玉米育种

实践。
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Quantitative Genetics Theory of Heterosis and Related
Application in Maize Breeding
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Abstract: Heterosis is a common phenomenon in biology, which has been widely used in commercial breeding
practice. It often shows the difference of heterosis among individuals derived from the first generation of a cross be⁃
tween pair-populations(lines). However, the genetic basis of heterosis’formation is still in the stage of hypothesis,
mainly including dominant hypothesis over-dominant hypothesis, epistasis heterosis gene, allele specific expression
and other theoretical explanations. In this paper, different reviews of heterosis hypotheses were summarized, and the
utilization of the practicability of HF1 =Σdy2 was clarified, when combined reported heterosis hypotheses with cur⁃
rent maize inbred line and hybrid breeding practice. Based on this, the complementary theory of parental gene fre⁃
quency difference in the formation of heterosis was discussed. One viewpoint about inbred selection and hybrids
crossed between groups was proposed. In addition, some breeding practices of maize improving and innovating for
heterosis groups were also discussed.
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杂种优势作为生物界的一种普遍现象，是指杂

交组合F1在产量、生物量、耐逆性和繁殖力等一系列

性状上优于亲本的现象 [1]。不同品系(品种)甚至不

同种属间进行杂交所得到的杂种一代往往比它的双
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亲表现出更强的生长速率和代谢功能，从而导致器

官发达、体型增大、产量提高，或者表现出抗病力、抗

虫、抗逆力、成活力、生殖力、生存力等的提高。玉米

作为植物应用杂种优势的典型作物之一，在社会发

展和人们生活中发挥着重要作用，杂种优势现象已

经被广泛应用在商业化育种实践中。对于杂种优势

表现明显，尤其是那些利用杂种优势所获收益超出

杂交制种成本的作物，杂交种的商业化应用已经被

大规模推广和应用[2]。在玉米品种的使用上经历了

农家种、改良群体、双交种、单交种阶段，杂种优势越
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来越强，产量也越来越高，单交种成为目前玉米生产

上使用的主要品种类型。

过去 100多年对于杂种优势的研究较多，提出

了一系列的理论假说，但对于杂种优势基本理论和

作用机制的认识仍然存在着较大的局限性，杂种优

势的遗传基础也仅仅还停留在假说阶段[3]。本文在

综述前人提出的杂种优势理论，特别是在加性-显
性模型下推导出的中亲优势，结合玉米自交系和杂

交种的育种实践进行讨论，探讨杂种优势的可能理

论基础及杂种优势指导下玉米自交系的选育和杂交

种的组配方式。

1 杂种优势遗传基础的理论假说

1.1 显性假说

显性假说首先是由 Davenport[4]提出，后来为

Jones[5～7]及Collins[8]所发展，其主要论点认为具有显

性基因越多，在生活力等方面越为有利，杂交后一些

隐性基因被掩盖，从而表现出杂种优势。Xiao, et al[9]
对籼粳稻197个F7重组自交系与双亲回交的两个回

交群体进行杂种优势机理的研究，认为显性效应是

水稻杂种优势形成的主要遗传基础。Hull[10]认为，

部分至完全显性效应比超显性效应更加符合轮回选

择研究结果。由于杂种优势的复杂性，显性学说仍

遇到了一些不可克服的困难 。

1.2 超显性假说

Shull[11]最早提出超显性假说，该理论认为，杂合

性本身就是杂种优势的原因。East和Hayes[12]以及

Shull[13]支持这一理论。Sprague[14]所给出的模型与

Hull提出的超显性概念相似。庄杰云等[15]利用衍生

于汕优10的群体研究得出，单株产量和单株穗数表

现出明显的F1超亲优势和F2自交衰退，检测到15个
单株产量QTL和13个单株穗数QTL，其中大多数表

现超显性。Zhou等[16]在杂交水稻中发现，超显性是

产量、穗粒数和粒重的杂种优势形成的重要原因。

Stuber 等 [17]利用 RFLP 标记的 QTL 分析方法，对

Mo17×B73的264个F3家系分别与双亲进行回交，对

构建的两个回交群体进行杂种优势机理研究，分别

找到6个和8个对子粒产量贡献率为60%的QTL，杂
合状态的 QTL 表型值高于该位点纯合子的表型

值。为此认为超显性效应是玉米杂种优势形成的主

要遗传基础。

1.3 其他解释杂种优势的一些研究结果

上位性：在一些特定的自交系杂交组合中显示

了上位性效应的存在，一些基因的独特结合对杂种

优势表现有贡献[18，19]。余四斌等[20]利用珍籼97×明恢63

的 F2∶3群体定位了影响产量性状的 32个QTL，并认

为上位性是水稻杂种优势形成的主要遗传基础。

杂种优势基因：Wang等 [21]利用GradedPool-Seq
方法直接从表型差异大的双亲F2后代中精确定位基

因，在多套杂交稻群体中定位到杂种优势相关基因，

并且在广两优676 F2群体中定位到与千粒重相关的

杂种优势基因GW3p6，该基因剪切方式的改变造成

粒重与产量的增加。同时GW3p6与另一个分蘖相

关杂种优势基因PN3q23聚合，进一步提高了水稻产

量。这一结果证明了在自交系中聚合优良的纯合型

杂种优势基因，同样能够获得杂种优势。

等位基因特异表达：在杂交种中来自两个亲本

的等位基因的表达水平往往不相等，即等位基因特

异表达(ASE)。Shao等[22]以汕优 63及其亲本珍汕 97
和明恢 63的苗期叶片、抽穗期剑叶和穗为研究材

料，区分了杂交种中来源于两个亲本的转录本序列，

进而获得了3 270个表现出等位基因特异表达的基

因。等位基因特异性表达被认为是导致杂种优势的

一种机制，即针对特定位点上的基因，来自母本的等

位基因可能在某时空条件下较来自父本的等位基因

有益，而在另一时空条件下则来自父本的等位基因

有益，杂交种能在特定时空条件下选择性地表达有

益等位基因，从而表现出优势。

种内基因顺序和基因结构变异：Sun等 [23]利用

PacBio单分子测序技术和BioNano映射技术组装了

高质量的玉米Mo17基因组。通过比较B73与Mo17
两个基因组，发现在染色体的基因排列顺序上至少

有 10%的基因存在非共线性现象，同时基因组结构

变异上至少20%的基因存在有可能导致蛋白编码功

能改变的重要序列突变。玉米不同自交系基因组间

存在的遗传变异相比其他物种内部的遗传变异更为

突出，这些种内基因顺序和基因结构的变异对杂种

优势和基因组进化有重要影响。该研究结果在基因

组学层面对玉米自交系间能够形成特别显著的杂种

优势提供了一个新的诠释。

2 杂种优势的数量遗传学

根据数量性状的遗传分析，杂种优势的遗传实

质在于显性效应、加性效应以及上位性等各种基因

互作效应的综合作用。不同的育种材料可能具有不

同的基因作用方式来决定某种程度的杂种优势，玉

米杂交群体中一般以加性效应和显性效应最明显。

2.1 加性-显性模型下的中亲优势

从具有两个等位基因A和 a的单个位点来看，

考虑两个随机交配群体，两个群体杂交产生F1，种植



F1产生杂种优势。首先考虑一个群体，等位基因A
和 a的频率分别是 p和 q；在另一个群体中的同一位

点上，具有频率为pʹ和qʹ的两等位基因。设在两群体

间 同 一 位 点 同 一 等 位 基 因 频 率 之 差 为 y，使

y = p - p′ = q′ - q 。把 pʹ和 qʹ写作（p - y) 和（q + y) 。按

基因型尺度，基因型AA、Aa和 aa的基因型值分别为

a、d和-a。先求出每个群体的平均值，再求出两个

群体的中亲值，然后求出两群体杂交 F1 的平均

数[24～26]。

第一个群体的平均值：MP1 = a(p - q)+ 2dpq；
第 二 个 群 体 的 平 均 值 ：

MP2 = a(p - q - 2y)+ 2d[pq + y(p - q)- y2]；
于 是 两 群 体 的 中 亲 值 ：

MP̄ = a(p - q - y)+ d[2pq + y(p - q)- y2]。
当把两个群体杂交产生F1时，从一个群体随机

得来的个体，与从另一个群体随机得到的个体交配，

F1的平均基因型值为：

MF1 = a(p - q - y)+ d[2pq + y(p - q)]；
中亲优势值的度量，表示在F1与中亲值之间的

差数，则：

HF1 =MF1 -MP̄ = dy
2 ；

式中，d为显性效应，如果该位点没有显性，也

就没有杂种优势；y表示两群体该位点基因频率之

差，如果两群体间基因频率无差异，则不会产生杂种

优势。考虑两群体与研究性状有关的所有位点的联

合效应，不考虑位点间的上位效应，即，在加性-显
性模型下，F1总的中亲优势为：

HF1 =Σdy2 。

2.2 上位性的影响

中亲优势的数学表达式 HF1 =Σdy2 在加性-显
性模型条件下是无偏的，但上位性也可能对杂种优

势表现有所贡献。若位点间存在上位性互作，则

HF1≠Σdy2。当上位性互作为正时，优势会大于Σdy2；

当上位性互作为负时，优势会小于Σdy2。

上位性效应在杂种优势表现中的潜在作用是存

在的[27]。但是上位性互作效应只能够解释玉米群体

中微不足道的遗传变异，而加性和显性方差能够解

释除此之外所有的遗传变异。上位性似乎并不是遗

传变异的主要成分，上位性应该表现在由优良自交

系组成的特定杂交种中，因此，上位性的相互作用似

乎在特定的，而不是在杂交组合间普遍存在。

Hallauer利用从玉米群体BSSS中获得的一系列

随机自交系进行研究，以获得加性(a)、显性(d)组分

和3种上位性组分(aa)、(ad)和(dd)的方差。研究结果

是加性组分占总产量遗传方差的93%。当包括显性

时，这两部分占了 99%。因此，根据遗传分析结果，

上位性对产量的遗传变异是次要的贡献因素[28]。

因此，考虑到上位性对杂种优势可能存在的影
响，杂种优势的数学表达式应为 HF1 =Σdy2 。除基因

频率之差外，还要考虑双亲互补性，在此基础上形成

了中亲优势的基因频率差异互补的理论观点，可用

于指导玉米育种实践。

3 加性-显性模型下的中亲优势理论
在玉米育种上应用

3.1 在玉米育种上应用的可行性

自从杂种优势的理论假设被提出和讨论，数量

遗传理论就取得了快速的发展。产量作为一个性

状，由于遗传模式非常复杂以及杂种优势显著，其研

究已经受到早期和现代研究人员的高度重视。产量

是对繁殖能力的一种度量，几乎总是被视为一个数

量性状。

然而，即使杂种优势发生的确切遗传机制仍然

未知，玉米杂种优势一直在广泛利用。但更为重要

的是，理解何种基因作用方式对于设计高效可行的

持续性育种方案最为关键。Lamkey等[29]提出，杂种

优势应剖分成两个组成部分，即基础杂种优势和功

能杂种优势。基础杂种优势是在自交系(纯合条件

下)中能找到的哪些遗传机制导致的，是对近交衰退

的恢复；功能杂种优势(或增值)是在自交系中找不

到而在杂交种中广泛存在的那种机制。该理论突破

了关于杂种优势只是近交衰退逆过程的简单概念，

这是一个能够解释育种实践中关于杂种优势遗传结

构的新认识，事实上它强调了提高一般配合力和特

殊配合力的重要性。

Duvick[30，31]对过去70多年美国培育的玉米杂交

种做过系统研究发现，随着自交系的改良和一般配

合力的持续提高，杂交种的产量提高了好几倍，但并

未因此而改善自交系间的杂种优势，亲本间特殊配

合力所占的份额呈下降趋势。Hallauer等汇总了对

玉米产量方差成分的研究结果指出，在大多数玉米

群体中，加性遗传方差通常是显性方差的 2～4倍，

显性方差虽然重要，但比加性方差小得多。由此看

来，加性遗传方差效应是玉米子粒产量的最主要

效应。

越来越多的证据表明，杂种优势是由加性基因

主导的。要想获得杂种优势，必须选择具有不同遗

传背景的双亲相互杂交。产生杂种优势的双亲必须

具有不同的加性基因，这与表达式HF1≈Σdy2的结果
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一致。按这一理论，并从实践角度去看，无论自花授

粉作物还是异花授粉作物，杂种优势的利用是永恒

的。因为靠植物自身遗传系统，将众多优良加性基

因累积到单一个体是极其困难的，通过简单相互杂

交，将这些不同基因集中到F1代中并直接利用就容

易得多了。

从前面的分析，基因的显性效应不但存在，并且

效应也比较大。另外，上位性是存在的，但总的上位
性效应所占比例较小。因此，式 HF1 ≈ Σdy2在玉米

育种上有重要意义。
只有具备以下条件时，杂种优势才将得以表达：

第一，存在一定程度的显性；第二，双亲间基因频率

的相对差异决定杂交中杂种优势表达的高低。首

先，基因显性效应大，杂种优势大；其次，双亲基因频

率之差大，杂种优势强。目前玉米生产上所使用的

几乎都是单交种，这样，单个基因频率只是 0或是 1
两种情况，如果在一个亲本相关性状具有重要位点

的一个基因，另一个亲本就没有这个基因，本位点基

因频率之差最大，该位点的杂种优势最大。

考虑控制重要性状的位点间的上位性效应小，

控制重要性状的基因分别在两个不同的亲本上，这

样，两亲本杂交后F1的杂种优势最大。如控制某一

性状的基因位点有 10 个，每个位点的基因分别是

a1、a2、a3、a4、a5、a6、a7、a8、a9、a10，其中，基因 a1、
a2、a3、a4、a5在亲本1，基因a6、a7、a8、a9、a10在亲本

2，这样亲本1与亲本2的杂交F1的优势最强。

控制重要性状的位点是否有存在主效基因，是

否可能存在 1～2个基因就对该性状提供了 50%甚

至更多的贡献。如果存在，仍然能够适合该杂种优

势的数学表达式。

3.2 玉米育种实践证据
按式 HF1 ≈ Σdy2，能很好解释玉米杂种优势模

式，那就是优势群之间基因频率差别大，并能够

互补。

为了最大限度地提高自交系组配杂交种的杂种

优势表现，育种家通常只在有明确杂种优势模式的

群体间选系进行组配。美国的玉米主要杂种优势模

式为Reid×Lancaster，目前又增加了Reid×Iodent；欧
洲的玉米杂种优势模式为Reid×欧洲硬粒；热带地

区的杂种优势模式为Tuxpeňo×ETO(Suwan 1)。
我国的玉米杂种优势群和杂种优势模式，根据

系谱关系、配合力和杂种优势等，我国玉米主要种质

划分为 5 大杂种优势群、9 个亚群，即改良 Reid、
Lancaster(Mo17 和自 330 两个亚群 )、塘四平头、

旅大红骨和其他(Suwan、外杂选、综合种选和其他

低纬度种质 4个亚群)杂种优势群。总结探索出 10
种主体杂交优势利用模式、16 种子模式，其中，4种
子模式应用较多，即改良 Reid×塘四平头、改良 Reid×
旅大红骨、Mo17 亚群×塘四平头群、Mo17 亚群 ×
自 330亚群[33]。随着热带种质的应用，到2001年，前

5位的主要杂种优势模式是Reid×温热I、Reid×自330、
Reid×塘四平头、自330×温热I和Lancaster×塘四平头。

2001年，Reid×温热 I和自 330×温热 I已分别成为全

国第一和第四大主要的杂种优势模式 [34]。近 10年

来的改良Reid×黄改系、美杂选×黄旅系又成为主要

模式。

已经育成的玉米优良杂交种的主要特点是双亲

自交系均值高，双亲自交系间差异都较大，并且双亲

互补性强。这些差异大多体现在株型上的紧凑与披

散、株高和穗位高上的高秆与矮秆、生育期上的长与

短、粒型上的硬粒与马齿、穗型上的锥型与筒型、生

态类型的温带种质与热带种质等。世界上推广面积

最大的杂交种 B73×Mo17，我国育成的中单 2 号

(Mo17×自 330)、丹玉 13(Mo17×E28)、掖单 13(掖 478×
丹340)、农大108(黄C×X178)、郑单958(郑58×昌7-2)
等，以及在西南地区普遍采用温带种质×热带种质

育成的雅玉 2号(铁 7922×S37)、五谷 3861(PH6WC×
WG646)、华兴单 7号(PH6WC×QR273)等，都是双亲

均值高、差异大、互补性好的杂交种。
按式 HF1 ≈ Σdy2，优势强的杂交组合，自交后代

才可能选出含双亲优良基因的新自交系，只是要注

意自交系选成后，选择哪类自交系作杂交种的组配

对象。按这种方式选择自交系，要求群体必须大，并

且在大群体中多次随机交配，便于基因间的充分重

组后，才可能获得优良基因多的自交系。从美国杂

交种成功选育出不少优良自交系就是最好的证明。

如铁7922选自美国杂交种3382；丹599、9490、18599
等选自美国杂交种PN78599。目前，用得较多的黄

旅系选自杂种优势强的黄改系×旅系。在西南地区

的骨干自交系 7854选自强优势组合掖 478×78599。
本课题组育出的优良自交系QB506和QB446分别

选自强杂种优势组合辽单 933(丹 9046×9195)和
Suwan1×Mo17。
3.3 利用杂种优势模式选育自交系合组配杂交种

利用杂种优势模式选育自交系合组配杂交种，
就是利用杂种优势的数学式 HF1 ≈Σdy2指导玉米自

交系和杂交种的选育的最好育种实践，减少了盲目

性。首先，把已有的育种材料按系谱、杂种优势大

小、分子标记结果等，特别是按杂种优势大小分类。
按式 HF1 ≈ Σdy2，一方面考虑育出自交系后，自交系



3.4 群间选系组配方法的利用

根据中亲优势的数学表达式，结合玉米育种实

践认为，具有杂种优势的不同类群间杂交，在加大群

体规模多次重组的情况下进行自交选系，可以把双

亲中更多的优良基因集中在一个自交系中。只要找

到可测配的互补自交系或类群，就有可能组配出杂

种优势更强的杂交组合。因此，采用不同类群间选

系，然后与其他类群间选系组配杂交组合，形成的群

间选系组配的方法，可以用于玉米育种实践。

具有杂种优势的类群或亚群间进行杂交选系，

就是改良或创新杂种优势类群。目前较为可行群间

选系包括Reid(BSSS)×Lancaster选系，育成了X群选

系、M03、QB1013等很多自交系；黄改×旅系(P)，育成

了 S121等自交系；Reid(BSSS)×P群，育成了QB506、
7854等自交系；Reid(BSSS)×旅系，育成了郑 58等自

交系；Suwan1×Lancaster，育成了 QB446、WG646等

自交系；黄改×欧洲硬粒，育成了京 2416等自交系；

Suwan1×Tuxpeňo，育成了QB516等自交系；Suwan1×
墨黄9，育成了GML906等自交系；Suwan1×Iodent，育
成了 QB1290、QB5749 等自交系；Tuxpeňo × Reid
(BSSS)，育成了QB4557等自交系。

群间选系后，难点是寻找可组配形成优势杂交

组合的类群，或改良创新的类群。当然，在不同的生

态类型区，改良创新的类群和组配模式可能会有所

间组配的优势最大化，另一方面也要考虑自交系间

在性状上的互补性；其次，利用复合杂交的方式积累

不同自交系间更多的优良基因，也可按杂种优势分

类分别组成母本群和父本群进行相互轮回选择，不

断增加双亲在基因频率上的差异，从双亲群体选育

的自交系间杂交，杂种优势会得以增加；第三，玉米

共有10对染色体，约3.2万个基因，23亿个碱基。随

着全基因组鉴定技术的成熟，通过全基因组关联分

析(GWAS)、全基因组选择和遗传效应预测，找出控

制产量相关性状的基因，将来可对基础材料筛选、分

群和改良。用全基因组选择(GS)，选择出聚合多个

优良基因的亲本。用基因差异大、互补性好的自交

系组配强优势杂交种，将是今后的发展方向。
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注：*a1、a2、……、a20表示控制同一性状在不同位点的基因。下图同。

Note: *a1, a2, ……, a20 represent alleles at different locus. The same below.
图1 利用杂种优势模式选育自交系和组配杂交种示意图

Fig.1 The schematic diagram of inbred lines selection and hybrid combinations by using heterosis model
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4 结论与讨论

对杂种优势形成的机理研究已经进行了100多
年，提出了各种假说，包括显性、超显性、上位性、加

性等。根据近期的研究结果，又提出了杂种优势基

因、等位基因特异表达、种内基因顺序和基因结构变

异、基因甲基化等对杂种优势形成机理的解释。提

出的这些假说或是对杂种优势的理论解释，都有一

定的证据或实验证据支撑，但都不能很好地解释整

个杂种优势形成机理。Hua, et al通过对由水稻杂交

种汕优63产生的240个重组近交系进行遗传分析，

发现所有的遗传效应，包括部分显性、完全显性和超

显性在单位点水平对杂种优势有贡献，位点间 3种
形式的上位性（加性×加性、加性×显性和显性×显
性）对杂种优势也有贡献，表明这些遗传成分在杂种

优势形成的遗传基础上不是相互排斥的[35]。

随着对杂种优势研究的深入，对杂种优势的理

解越来越复杂，很难根据研究结果应用于育种实

践。通过对前人研究结果的分析，对杂种优势的形

成，基因的加性效应、显性效应和位点间基因的上位

性都有作用，这是可以肯定的，只是材料遗传背景不

同、不同的位点、不同的基因在这3个方面基因作用

方式上存在着差异。基因的加性效应和显性效应普

遍存在，而位点间的上位性因特定的材料和位点才

显著存在，并不是普遍现象，或者是与加性效应和显

性效应相比，效应相对较低，大多数情况下似乎可以

忽略不计。此外，大量的育种实际也证明了这一

点。因此，为了便于指定育种实践，对杂种优势的理

解应该尽可能的简单化，这样，中亲优势HF1≈Σdy2可

以直接用于指导玉米育种实践。

双亲的加性基因对双亲的平均值起作决定作

用，一个玉米群体或自交系的一般配合力主要是由

基因的加性相应决定的。所以在玉米育种中通过测

定一般配合力来确定该材料（群体、自交系等）具有

加性基因及其效应的多少。要提高一个自交系的一

般配合力，就需要用优势强的二环选系、复合杂交选

系和轮回选择后选系等方法来提高优良基因数量及

其效应，也就是在一个自交系中集中更多的加性基

因，来提高亲本自交系的平均值。玉米杂交种的表

现包含双亲的平均值加上中亲优势值，优良杂交种

应该具有双亲平均值高、杂种优势强、双亲主要性状

互补的特点。
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