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理论与实践

水稻群体育种法的数量遗传理论根据

杨 纪 坷

在水稻育种法中，有一种稳妥可靠、省力省事、技

术要求不高、效验显著的育种方法，叫做集团育种法，

我们译之为群体育种法。载于松尾考岑《育种学》、浅

见与告等人《育种学各论》，《育种学最近的进步》第一、

五集。中国科学院遗传研究所编译的《国外遗传育种》

42期（1.975)也简介了这种方法。作者认为衡诸我国

目前地区或县以下的农业技术水平，值得将此法介绍

给水稻育种工作的同志们。尤其是因为三系配套的杂

交水稻正在大力推广，各地区对于适合于本地区自然

环境条件的具有良好配合力的亲本纯系越来越迫切地

需要，所以亲本纯系的纯化和选拔已成为当务之急。显

然，没有好的配合力的亲本纯系，经济杂交也就失去其

根本。

现把此法的梗概附于本文之后。读者在看了此法

之后，不免要问：为什么要规定在群体中有80％以上

的个体对所需的基因对子属纯合才开始选择，而在此

以前不消选择呢？如果在头几代进行选择，好处多还

是坏处多？为了回答这两个问题，我们只消作几个假

设的数学模型，用数量遗传学的方法核算一下，就不难

看出其中的道理了。

大家知道，水稻的各种数量性状一般是受多对等

位基因控制的，譬如说某种性状受”对等位基因控制。
先从一对 （。二1)等位基因算起。 原始亲本假定为

AA型和as型，杂交F，代全是Aa型。假定有超显性

的存在，即在经济效果上，Aa既优于AA，也优于aao

现从F；的Aa群体开始，令它们自花冷粉以传后代，则
F,代的群体应期望含有三种不同基FQ型的个体，其比

例应是1AA:2Aa:laa，比起F、代来，杂合型的植株Aa
从 100％下降到 50%,减了一半；纯合型的植株AA

和 as则从无到有各增至 2501o。 为了简化计算但并不

影响对问题的说明起见，这代植株当作有 16株作为平

均数的代表，其中AA和as各有 4株，Aa有 8株。现

在先看一下对 F,及以后各代不经选择会出现什么情

况。这四株经自花授粉后从其种子又各产四株，其中

4AA产 16AA, 4aa产 16aa, 8Aa则各产 IAA:2Aa:Iia,

相加起来，这 F代 64株水稻中三种基因型的期望比

例应该是24AA:16Aa:24aa。我们一眼就能见到这一

代的杂合型Aa又减了一半，成为25 ；而两个纯合型
AA和a。则分别增到37.5%。 如照这个方法计算自

交传了六个世代的各基因型频率的期望值的变迁的

话，就不难得出表 1所列的最早是由孟德尔所算出的

结果。

表1 在水稻自交系群休中纯合和杂合基因型的世代变迁

（，＝1，，＝0)

世代 AA Aa as AA Aa as 、丈二a
F, 0 4 0 0 1.0000 0 0

F} 4 8 4 0.2500 0.5000 0.2500 0.5000

F3 24 16 24 0.3750 0.2500 0.3750 0.7500

F, 112 32 112 0.4375 0.1250 0.4375 0.8750

F, 480 64 480 0.4688 0.0625 0.4688 0.9375

F, 1984 128 1984 0.4844 0.0313 0.4844 0.9688

F, 8064 256 8064 0.4922 0.0156 0.4922 0.9844

表中。二1代表所考虑的等位基因只有一对，s代表

不利于纯合体 AA或as的选择强度，这里：二0代表

对 AA或 as不因选择而有所淘汰。价代表在自交系

中个体在A和a的位点上的基因对子属“后裔同样”的

概率，也就是该代各个体的自交系数，也就是当群体

很大时 AA＋as占总群体中的分数。 通过简单的推

导，就能得出表 1中的价值也可从以下的迭代公式计

算之：

“一合（‘＋(',-.) （‘，
其中 t代表世代数，从 巾：＝0开始，就可依次算出

叻：“ 0．5,价3， 0。75,⋯。

从表 1的数字不难看出，纯合型代代有增加，杂合

型则每况愈下，到了第六代已不到 4%，到第十代约只

有千分之一了。到那时候，大多数的植株不是属 AA,

就是属 as。这个理想的水稻自花授粉群体，如无选

择、突变、随机漂移等其它因素的干扰，最终将只由势

均力敌的两种类型的植株所组成。 一种属 AA，一种
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属“。。如有办法分之为两个类群，就形成了两个纯系。

以上是一单对杂合等位基因由于一代代自交使基

因型频率随代的变迁，最终形成了两个纯系。现在进

一步看要是所涉及的是不相连锁即坐落在不同染色体

上两对杂合基因型 Aa Bb的F，代，其自交的最终结果

该怎样？由于这两对基因坐落在不同的染色体上，它

们之间的组合属于随机自由组合的类型，因此如不选

择，应期望它们以等比例而产生AABB, AAbb, aaBB和

aabb四个纯系。 凡是含有Aa或 Bb的个体最终都因

自交而趋于消失。在各个世代中这四个纯系的个体占

总群体的分数从。到1的过程中的变迁情况应等于各

世代自交系数的平方即叫。以F,代而论，(p,=0.5，故

叫=0.25,说明在F,代的群体中，基因型属 AABB或

AAbb或 aaBB或aabb的个体占总数的 25%。到 F,代，

则这四种基因型占总数的比率为树=0.752=0.5625;

到F；代为Y' 4＝0.8752＝0.7656;余类推。

如果 F，代从三对杂合的基因型开始进行 自交

而不予选择，则八种纯合基因型 AABBCC, AABBcc,

AAbbCC, aaBBCC, aabbCC, aaBBcc, AAbbcc, aabbcc的

个体在各世代中占总数的比率分别为F，代的 叫= 0,

F,代的叫＝0.53二0.125, F,代的召＝0.4219,F,
代的叫＝0.6699,”‘。

于是可以归纳出：如果在 F，代中有关的不相连

锁的杂合基因型有二对，如不选择，则在自交第 t代群

体中这。对基因型都属纯合 （不论其哪个等位基因上

纯合）的个体占总数的比率为：

表2 从含有n对杂合基因的F：代自交后代的纯合化情况

（，＝0)

、一贻(1 +、一才 (2)
在表 2中按上式算到 ，二7, t=7，可以看出这

种变迁的情况。 这也就是附表 2中所列数字的来源。

现在假设有 12对分布在水稻的12对染色体上不相连

锁的杂合基因对子。试问如进行自交，不加选择，要经

过多少世代才能使它们的基因型全部纯合的个休占总

数80％以上呢？ 在它们之中不同的基因型又有多少

种类呢？答案是自交七代后。田为

往往在经济效果上鱼龙混杂，因此必须进行选择，也就

是系间选择，去劣存优，百里挑一，选拔出由优良性状

的纯合基因所组成的品系来。所以说自交到纯度已达

于一定水准后，必须进行严格的系间选择以去劣存优。

只自交而不选择，就象上面所说的那样，虽然产生了许

多纯系，但优劣具存；只选择而不自交，就无法使优良

的基因纯合化而达到纯一传代的目的。这也说明了在

附表 1的水稻集团育种法中为什么自交到 F：代开始

进行严格的系间选择的原因所在了。

但奇怪的是为什么在 F，代之前不消选择呢？如

果提早选择，岂不好吗？其实不然，在F，代之前如对
经济数量性状进行选择，非但无益，而且有害。害处

在哪里？就是早期选择，阻碍了纯化的进程。 原因在

于一般育种工作者通常总是选择茁壮的植物为传代之

用，而茁壮性往往跟杂合性有关。选用茁壮的植株留

作后代，也就不自觉地使杂合型占了优先地位，也就是

对纯合型施加了不利于它们的选择压力。 这样的话，

纯合度就不再会像表 2中那样顺利上升了。许多水稻

育种家，“提纯”多年，仍然出现分离现象，其原因就在
于此。

表3 在水稻自交系群体中纯合和杂合基因型的世代变迁

（，二I，：= 0.25

$"一叶(1＋。；）｛”一［1 (12＋0.9844｝”
二 0．8281

或82.81％之故。不同的纯合基因型组合的种类则将

有2'Z=4096种，这当然是理论上的数字，因为假定了
各对基因的纯合体在自然环境的适应性上都相等。不

过也可以看出它们为数之多了。 因此，在为数众多的

互相独立的控制水稻（其它作物亦然）各种性状的等位

基因之间可以预期它们因自交到七代以上而产生出各

式各样的纯系，使整个群体最终由许多有明显不同的

性状组合的纯系所组成。这与在各种作物从杂交一代

开始持续许多代的自花授粉育种工作中会形成各种不

同的纯系的实践经验是完全符合的。但这许多的纯系

这可以通过简单的数量遗传学模型作定A的核算

以定显地说明问题。首先看一下如把表1中的 s二0

改为！＝0.25后的情况如何。 ！＝0.25代表不利于

AA和aa两种纯合基因型的选择压力为25%，那就是

说，在 F,代中每4株AA或 as要淘汰掉1株，各剩3

甲～ 一 ，． ．口．．．．曰． ．．．

1 ‘ ’ 3 ‘ ”6 ’
一 一 一 一 一 一 一 一

F, 0 0 0 0 0 0 0

F, 0.5000 0.2500 0.1250 0.0625 0.0313 0.0156 0.0078

F9 0.7500 0.5625 0.4219 0.3164 0.2373 0.1780 0.1335

F, 0.8750 0.7656 0.6699 0.5862 0.5129 0.4488 0.3927

F, 0.9375 0.8789 0.8240 0.7725 0.7242 0.6789 0.6365

F6 0.9688 0.9385 0.90910.8807 0.8532 0.8266 0.8007

F, 0.9844 0.9690 0.9539 0.93890.92430.90980.8956

一二布
39 ．



株，但Aa却 8株全部中选。传到F3代，如选择继续对

纯合体不利，则比例成为AA: Aa: as二15:16:15。依

次传下去，算出的价值 （AA十as占总数的比率）就不

同于表1中所列的了，而出现如表 3所列的数字。

表 3中的0，值同样也可以用以下的公式推算出
来：

法 ＿ 3十价t_,
wt一 二尸－－ 丫－－ 、J少

丫 一 甲e_,

要是所考虑的基因不止一对，而是，对，则

}t =1 3 -F 30,'7n7 '' （“，
现取。＝1, 2-二，7对借上式算出了表4的数字。

表4 从含有n对杂合基因的F，代自交后代的纯合化情况
（，＝0.25)

＼ 1 2 3 4 5 6 7 
F, 0 0 0 0 0 0 0 

F, 0.42860.18370.07870.03370.01450.0062 0.0027 

F, 0.65220.42530.27740.18090.11800.0769 0.050 

F, 0.60970.47610.3717n 29O，门_夕夕‘ 0.177( F, 0.78080.737906339 0.5445 0.345二

F6 0.85900.8248 0.68030.46780.4018 0.509E 

F, 0.90820.88310.74910.77980.61780.5611 0.6411 

0.9397 0.8298 0.73280.6886 

如把表4中的数据与表2中的一一对比，不难看

出纯化的速度放慢了不少。 以 12对不相连锁的杂合

基因来核计，在s二0.25的选择压力下，自交到F，代

只有（0.9397)̀’二0.4741或47.41％的纯合率，只及
无选择 （：＝0)情况下82.81％的57%,,

从表5到表8，进一步算出了在加强选择压力 ！

的两种情况 （，＝。5。和 了= 0.75,）下所产生的自

交系纯化速度更加放慢的情况。

表5 在水稻自交系群休中纯合和杂合基因型的世代变迁

（，＝ t．，二 0.50)

世代 AA Aa as AA Aa as ｛叻片
AA 十 as

如 ，＝0.50, All

二 1＋ 01_0 二上二二一二迁二2 （5）
3一 P̀t-,

、，＿「‘＋0r_,1n ，‘、
·'Vi 一 I} 一一 ． l}l

LS 一 甲t_. 1J

如了二0夕，，则

‘ ＿ t十 功L，
Y't＝ 一二－二一里二二一 （7）

5一 3价，＿t

、，＿「1十,P"-, I"
、尸， 一 f— 1 、0 1

L）一 3户;-,」

表‘ 从含有n对杂合基因的F：代自交后代的纯合化情况
介。 0.50)

＼、、n 1 2 3 4 5 6 7 
Ft、、＼
F, 0 0 0 0 0 0 0 

F, 0.33330.11110.03700.0123 0.0041 0.0014 0.0005

F, 0.50000.25000_12500.0625 门 0313 0.0156 0.0078

F, 0.60000.3600 0.1296 0.0280F, 0.6667 0.21600．1975 0.0778 0.0467 0.0585

F, 0.7143 0.2603 0.131夕0.0878 0.0949F, 0.75000.44440.29630.3164 0.1859 0.1.328 0.1335

0.51020.3644 0.2373 0.1780 

0.56250.4219

表7 在水稻自交系群休中纯合和杂合基因型的世代变迁

C，二 1．s＝0.75)

白湘用｛娜 汤 ． 州 一． 吐 ． } M 圈 忌 州

m 

F,F,F,F,F,F6F,翻，圈
表8 从含有。对杂合基因的F,代自交后代的纯合化情况

(s二0.75)

1 2 3 4 5 6 

0 0 0 0 0 

0.0400 0.0080 0.00160.000."s0.0001 

0.0744 0.0203 0.0055o nn1气0.0004 

0．门92r 门．on门8 n n7只7 0.0086门 门n夕6

0.01040.0325 0_0113O n门33 

0.0347 n n门又7 

o_n3气9 0.0118

从以上的表中可以看出随着！的MI大，纯合化的

速度大大减慢。再进一步以，为变量，则可导出 （1），

(3), (5),（劝 诸式的通用迭代公式为：

币＿ (1＋}、＿，><1一，）q5I＝万了－尸于共决拼上半粼一于乡二代一一 （9)
(1＋01-00 一s)＋(1一,Pr- .)

而（2), (4), (6), (8)诸式的通用式成为：

，：一｛不一 (1 +一生(1 - s)一一J} (10)L（1＋功̀ ，）（1}e-i) (一：）＋(1一价i-i)'p;,)」
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在以 F，代的初始杂合基因型有 12对不相连锁的

对子 （。＝12）的凡例中，如根据 （10)式计算从 F，代

起逐代进行自交到 F，时的全纯合个体占总数的百分

率 95,11，则得出表9所列的在不利于纯合体而有利于

杂合体的各种选择强度下的纯化率。

表9 当n＝12, t＝7时，纯化率毋t所受透择压力的影晌

从表9可以看出有利于杂合体的选择是如何地不

利于纯化过程了。不利于纯合体的选择压力即使只有

50%(，二。．劝，在自交子七代的群体中12对基因全

部纯合的只占可怜的．3910。于是通过这个定量的数学

模型计算不难清楚地看出在 F。代以前对经济数量性

状进行选择对水稻 （或其它作物）提纯工作的危害性

了。 这就是为什么在附表 1中从F,到F。代对数量性

状不予选择的原因之所在。至于质量性状一般在表型

上容易察见，而且控制它们的基因对子不多，所以到F,

代就可加以选择。至于有关环境适应性的性状则已在

整个过程中自行淘汰，不必顾虑了。因此说，从F,到

F，代不选择，是一种水稻（或其它作物）提纯过程中必

须的技术措施。外加它可以节省大量劳动力，大家又

何乐而不为呢？

汇附录］

水稻集团（群体）育种法简介

具 体 作 法

集团育种法是这样的：选优良远缘亲本杂交后，

令F，代自交得F：代。 从F,代开始进行杂种集团

（群体）的混合栽培，令各个个体自然自交传代而不

予选择。当该集团内一定数量的个体（80%)以上所需

基因成为纯合时，再进行个体选择。把中选之株系转

为系统栽培，进一步进行系间选择。具体步骤如附表

1所示。

为了提高这种集团育种法的效率，在F：到F，代
中应注意如下几点：

1．对原始纯种亲本，应尽早检定配合力，从而选定

优良的组合，杂交以产生F，代。

附表1 水稻集团育种法步骤

3．对遗传力高的质量性状，如抽穗期、株高等，可

以进行早期初选。对少数明显地不符合育种目标的可

以早期去劣。

斗．如发现特殊优良的植株，可随时开始单株选择。

2．把群体放在特殊栽培环境中，以便自然淘汰其
中不适应的个体。例如在培育抗病品种时，把群体种

植在接种过的环境中。

方 法 的 依 据

1．水稻的抽穗期、生育期、株高、芒、色泽、品质、粒

形、落粒性以及抗病性（抗稻瘟、抗胡麻叶枯等）等质量
性状的遗传力较强，一般是由一两对基因所控制的，因

此在 F，到 F,代中进行单株系统选育还有效。 但那些

直接影响到产量的数量性状如穗数、穗重等，遗传力都

不强，控制这类性状的基因一般在四对以上，所以在杂

交后早期选单株效果不大。

2．目前所使用的杂交亲本本身往往也是优良品

种，它们基本上都具有自己的主导基因。所以育种目

标应当放在如何更好地发挥那些互补基因的作用上，

而这类基因往往为数众多。 另外，在越来越多地使用

三交、多交组合的今天，各种对经济性状有关的基因的

数目日益增加。在水稻的杂种后代中纯合型的出现有

一定的规律（见附表2)0 集团育种在这里能充分发挥

作用。

3．在水稻杂交 F，代的自交后代中早期所出现的

杂种优势往往被误认为是一些优良变异，用集团育种
法能排除这种假象。

集团育种法的缺点及其克服方法

此法的缺点是育种年限比系统育种法长，占用土

二目兰一二一0.75 1.00
'I'7̀̀｝0.8281｝0.4741｝0.0317 10.0000021 0.0000

下T A 4*nR&ffRtvAA* 10%AR#P cRtVil;K* 10%
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附表2 在水褶杂交F；代的自交后代中所出现的纯合基因型个体占群休的百分率（％）

地面积也较大。但是近年来通过南繁、温室加代、胚培

养等技术，已基本上克服了这些缺点。

1．受精后 10天的幼胚在怀特培养基的无机盐＋

2%蔗塘+0.3%蛋白陈+0.75％洋菜的培养基上培
养 10天，即可移至土壤中。这可使生育期缩短 3-4

周（缩短了灌浆期）。此法用于培养F，代植株。

2．出苗后日照处理9周，随后以短日照 （9小时）

处理 3-5周。也可采用温室栽培法。

3．密植栽培，行株距5.5cm X 2. 5cm，如插单株，

l Om,的面积可栽7,200株。结合上述的光照处理法

可使小苗成熟。为提高实验田的利用率和缩短世代周

期，有必要为F,-F，代作加代培育。

4．南繁虽不利于数量性状和适应性的选择，但在

集团育种法中，由于从F,-F，代并不进行选择 ，仅仅

是单纯的加代，因此南繁可以充分发挥其作用。

（上接第47页）

会上荷兰的R. A. Schilpercort在报告中谈到了一个值

得重视的想法，即我们应该学习自然界存在的基因工

程过程。根癌农杆菌 (Agrobacterium tumefaciens)侵

染双子叶植物，引起冠瘦（植物“肿瘤，’）就是自然界的

遗传工程过程。 这是由于这种菌的Ti质粒进入植物

细胞后，其中一部分 DNA 使细胞产生类似生长素物

质，促进细胞分裂而生“瘤，，。R. A. Schilpercor‘认为

把这一自然的基因工程研究清楚，对高等植物的基因

工程实验无疑会有很多启发和帮助。

3．从这次会议可以看出，用植物细胞培养技术研

究遗传学基本理论间题，已经引起人们的重视。有的

报告特别强调了应用细胞培养技术，把分子水平、细胞

水平和整体水平 （由细胞再生的植株）的研究结合起

来，去探讨基因表达和调控机理，是阐明基因和性状的

关系的有效途径。

4．会上还有不少报告是关于用组织培养方法解决

提高树木（针叶树等）繁殖效率问题的研究。可见国外

很重视组织和细胞培养方法在经济植物上的应用，这

是一个值得注意的动向。

三、几 点 建 议

1．花药培养（小抱子培养）的研究和在育种上的应

用，目前我国在国际上处于先进地位。 一些单位通过

花药培养已获得玉米自交系。今后应继续发展现有成

绩，力争近期用玉米花粉自交系配制优良杂交组合，用

于生产。水稻、小麦以及其它重要作物的花药培养研

究，应与常规育种、远缘杂交和诱变等方法相结合，创

造出优良品种，或有价值的育种材料。

2．大力开展原生质体培养研究，力争在休细胞杂

交，引人外源细胞器和高等植物基因工程等领域尽快

赶上国际发展水平。 同时建立细胞水平实验研究体

系，用以开展遗传学的基础理论研究。

3．我国植物资源丰富，利用植物细胞和组织培养

技术，解决许多经济植物（如树木、牧草等）的繁殖和育

种问题，以及生产药用植物的生物活性物质等都是很

有前途，应予重视的。

（胡含、郝水）
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