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玉米基因型×密度互作及耐密
育种策略研究

杨锦忠，赵延明，宋希云
(青岛农业大学农学与植保学院 /山东省旱作农业技术重点实验室，青岛 266109)

摘 要：在假定玉米产量与密度关系为抛物线基础上，以已发表文献所反映的基因型×密度互作研究结果为

基础，选取历史数据的平均数，以高产基因型的目标密度为参照，按照“正确、错误、漏选”的选择结果，分析基因型差

异的 27 个可能组合。根据基因型之间产量关系以及对选择的干扰程度，将玉米基因型×密度互作划为 3 种类别，即

交点干扰型、产量差干扰型、无干扰型，进一步细分为 14 种亚类。高密度育种和低密度育种各受到交点干扰型 3 个

亚类的影响，其中只有第 8 亚类同时影响两种育种策略；高密度育种和低密度育种各受到产量差干扰型 2 个亚类的

影响，其中只有第 3 亚类同时影响两种育种策略。产量曲线交点的存在，严重干扰杂交组合的单密度选择效果。虽然

从产量 -密度数量关系看两种育种策略的优劣相当，但是，高密度育种具有逆境选择优势。正偏移密度加目标密度

的双密度选择，能够进一步降低杂交组合和品种筛选阶段的选择风险。
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Genotype 伊 Density Interaction and Its Application in
High Density Breeding Strategy in Maize

YANG Jin-zhong, ZHAOYan-ming, SONG Xi-yun

(Agronomy College, Qingdao Agricultural University / Shandong Provincial Key Laboratory of
Dry Farming Techniques, Qingdao 266109, China)

Abstract: Based on historical summaries of genotype × density interactions associated in published papers,

parabola models were used to set the reference to target plant density for higher crop yield in cultivar screening in

maize. Output for screening was denoted as correct, wrong and missing. Genotypic difference in model parameters dis-

played 27 combinations, which fell into 14 cases. Genotype × density interactions were classified into 3 categories,

namely cross interference, yield gap interference and non-interference, according to their interference to screening

and genotypic difference in crop yield. For high density breeding strategy, the category of cross interference was limit-

ed to cases 5, 7 and 8, the category of yield gap interference to cases 2 and 3. For low density breeding strategy, the

category of cross interference was limited to cases 4, 6 and 8, the category of yield gap interference to cases 1 and 3.

Selection based on a single plant density was heavily disturbed because of yield cross between two genotypes. High

density breeding strategy in maize had an advantage of simultaneous selection for stress tolerance over low density

breeding strategy although risks of both strategies seemed the same in terms of yield-density relationship. Selection

risks may lower down further when double densities of target density plus positive offset were applied to breeding pro-

gram.
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玉米产量是基因型、生产环境和栽培管理措施

共同作用的结果，密度与基因型和生产环境都存在

互作。育种就是针对一定的生产环境和栽培管理模

式，组装、筛选和固定高产基因型。目前，分子遗传对

互作的机制认识还不是很清楚。早在上世纪 60 年
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代，人们已经认识到增施肥料、提高生产水平都可以

使适宜密度增加，从而实现玉米增产[1]。经过半个世

纪的深入研究，玉米密度与基因型和生产环境的互

作关系愈加明确，为充分发挥互作对生产的指导作

用，我国栽培界将之总结为合理密植的原则，即早

熟、矮秆、紧凑品种宜密，晚熟、高秆、松散品种宜稀；

在肥力较高的田块上适宜的密度范围较宽，在中低

肥力土地上适宜的密度范围较窄；施肥较多可密些，

施肥较少可稀些；灌溉条件好的地区可适当密些，干

旱或者水浇条件差的地区可适当稀些；夏播可密些，

春播可稀些。不同生态气候地区因纬度、地势、温度、

日照等自然因素不同，适宜的密度范围也不同[2]。

Tokatlidis 等研究了玉米的基因型×水分互

作[3]。Liu 等在高低相差 3 倍的两种密度条件下研究

玉米杂种优势的基因型×密度互作[4]。Sarlanguea 等

在 3 种或者 6 种密度条件下，从生物产量和收获指

数 角度分析玉米产量的 基因型×密 度互作 [5]。

Tokatlidis 等在 3 种密度条件下考察玉米稳产性的

基因型×密度互作[6]。胡昌浩等在 30 000、52 500 和

75 000 株 /hm2 密度条件下，对上世纪 50 年内 3 个

年代各 1 个品种的产量进行了分析[7]。Duvick 在前

后 10 年期间每年 3 个地点，在 10 000、30 000 和

79 000 株 /hm2 密度下比较了 1930～1991 年期间推

出的 50 余个杂交种产量[8]。谢振江等在两个生态区

研究了基因型×密度的互作，基因型为华北地区 4 个

年代有代表性的 23 个单杂交种，密度分别为 30 000、

45 000 和 60 000 株 /hm2[9]。这些试验研究设置的密

度绝大多数为 2 或者 3 个，数目有限，无法建立产量

-密度数量方程，更无法得到最高产量的最佳密度

信息，不适合对基因型×密度互作进行分类。通过互

作分类加深玉米产量 -密度关系认识，为育种选择

提供理论依据就显得更为重要。在明确中国玉米产

量 -密度数量方程及其参数相互关系的基础上[10，11]，

本文通过分类解析基因型×密度的互作，剖析基因

型×密度互作与高低密度育种策略的关系，探讨高

低密度育种策略的优劣。

1 材料与方法

1.1 基本假定及演绎

收集近 60 年来我国公开发表的玉米密度试验

(涉及 98 篇文献，文后列出 11 篇参考文献[12～21])，共

349 个数据集。逐一为数据集拟合产量 -密度曲线，

先拟合常用的抛物线模型，拟合失败后再拟合直线

模型。

1 抛物线模型拟合度高，开口向下，极值点合理 155 44.4

2 抛物线模型显著，开口向下，极值点密度越界 15 4.3

3 排除第 1 和 2 条，抛物线模型显著，开口向上 10 2.9

4 排除第 1、2 和 3 条，直线模型显著，直线上升 56 16.0

5 排除第 1、2、3 和 4 条，直线模型显著，直线下降 2 0.6

6 不属于上述 5 种类型中任何 1 种。 111(其中 80 个只有 3 个密度) 31.8

序 号

No.

拟合结果描述

Fitting result

数目(个)

Count

比例(%)

Percentage

表 1 玉米密度试验数据集的若干类型

Table 1 Dataset groups according yield-density curve fitting for plant density experiments in maize

由表 1 可知，拟合抛物线和直线都失败的数据

集有 111 个，占总数的 31.8%。其中，密度数目等于

3 的数据集共 80 个，占该类型数据集总数的

72.1%，这些试验由于试验密度数目过少，不宜分析

其产量与密度的数量关系。若删除只有 3 个密度的

数据集以及开口向上的抛物线数据集(产量有极小

值，与实际不符)，则符合抛物线关系的数据集占总

数比例由原来的 48.7%上升到 65.6%。

出现直线模型的原因是密度范围过窄，未能包

括最大值点或者偏离最大值点。通过秩和检验，密

度范围过窄的猜测得到验证(P≤0.013)。如果这些试

验密度范围再大一些，就可以拟合抛物线模型，这样

符合抛物线关系的比例将进一步上升到 88.0%。

单株产量 =产量 /密度，据此，从产量 -密度抛

物线模型中导出试验密度下的单株产量与实际值进

行比较，发现模拟值与实测值非常接近，二者吻合程

度达到 98.9%，这说明抛物线模型能够精确地模拟

单株产量。

综合上述分析可以认为，抛物线模型作为统一

理论模型用于反映玉米产量 -密度关系是合理的。

产量与密度的抛物线模型由 3 个彼此独立参数

确定，即最高产量 Ym、最佳密度 Dm和二次项系数 a。
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两个基因型的差异表现为抛物线的差异，通过抛物

线方程的 3 个参数体现。因此，比较两个基因型时，

可以直接比较这 3 个参数。每个参数有大于、小于和

相等 3 种关系，所以 A 和 B 两个基因型的差异共有

27 种可能的组合，这些组合包含基因型×密度互作

的全部可能表现，可以归纳为 14 种亚类。玉米密度试

验文献验证了这种分类方法的合理性。经过对文献

重新分析结果的比较(比较的总数目为 11 935)，发现

任意两个数据集的模型参数之间确实存在广泛的组

合关系，这说明玉米的基因型×密度互作有广泛的

变化。基因型×密度互作的 3 种类别在实践中都出

现过，而且除第 3 亚类外，其余 13 种亚类全部在实

践中出现过(表 2)。美国高密度育种成功的品种与密

度的互作类型属于本文提出的第 1 亚类和第 4 亚

类，分别属于低密度育种的产量差干扰型和交点干

扰型。

Ym Dm a

产量差干扰 1 A<B A<B A<B 3 072

A>B A>B A>B

产量差干扰 2 A<B A>B A<B 734

A>B A<B A>B

产量差干扰 3 A=B A=B A<B 0

A=B A=B A>B

交点干扰 4 A<B A<B A=B 643

A>B A>B A=B

交点干扰 5 A<B A>B A=B 210

A>B A<B A=B

交点干扰 6 A<B A<B A>B 3 518

A>B A>B A<B

交点干扰 7 A<B A>B A>B 3 594

A>B A<B A<B

交点干扰 8 A<B A=B A>B 75

A>B A=B A<B

无干扰 9 A<B A=B A=B 13

A>B A=B A=B

无干扰 10 A=B A<B A<B 28

A=B A>B A>B

无干扰 11 A=B A<B A>B 12

A=B A>B A<B

无干扰 12 A=B A<B A=B 7

A=B A>B A=B

无干扰 13 A<B A=B A<B 25

A>B A=B A>B

无干扰 14 A=B A=B A=B 4

注：产量 -密度的抛物线模型为 Y =a×(D-Dm)2+Ym，a<0。

Note: parabola equation of crop yield as a function of plant density is Y =a×(D-Dm)2+Ym, a<0.

关系类别

Category

亚类

Case

基因型 A 和 B 模型参数的对比

Contrast in parameter of genotypes 文献结果出现次数

Occurrence number of literature results

表 2 玉米两个基因型间差异的 3 大类别 14 种亚类 27 个组合及文献结果比较

Table 2 Twenty-seven combinations of differences in yield-density model parameters between 2 genotypes of maize,

class ified into 14 cases among 3 categories, and their distribution in citations

1.2 高低密度育种方法的界定

本研究统一以高产基因型的目标密度为参照

点，在高于目标密度条件下进行选择称为高密度育

种，反之，为低密度育种。选择密度偏离目标密度的

幅度是有界的。

1.3 选择标准及影响因素

本研究分析限定在玉米育种最后阶段，即选择

目标密度的高产杂交组合(基因型)。可以合理假定
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候选玉米种群基因型是均质的，即 1 个种群内全部

个体有相同的基因型。

选择的标准为产量高者入选。两个组合在同一

密度条件下比较时，由于选择密度与目标密度之间

留有间隔，因此，选择的结果有 3 种：(1)正确，即入

选基因型的遗传产量在一定密度范围内确实高；(2)

错误，即入选基因型的遗传产量反而低；(3)漏选，尽

管两者的遗传产量明显不同，无法作出非此即彼的

选择。推断法则 1：在较大的密度范围内，总能够鉴

别高产基因型，则认为成功机会大；推断法则 2：产

量差越大，越容易鉴别基因型优劣，即成功机会大；

产量相等或者接近时，由于随机误差的干扰，容易出

现漏选。

2 14 种互作亚类的高低密度育种效

果分析

2.1 亚类 1

高产基因型的抛物线 3 个参数总是大于低产基

因型，两线永不相交(图 1)。从目标密度开始，密度越

高产量差越大。高密度育种的优势在于增加了找到

高产基因型的机会；低密度育种则更容易漏选，低密

度区域两个基因型的产量差变小，选择容易受到试

验随机误差的干扰。

2.2 亚类 2

高产基因型的最佳密度小于低产基因型，但是，

二次项系数却大于后者，两线永不相交(图 2)。从目

标密度开始，密度越低产量差越大。低密度育种的

优势在于增加了找到高产基因型的机会；高密度育

种则更容易漏选，高密度区域两个基因型的产量差

变小，选择容易受到试验随机误差的干扰。

2.3 亚类 3

两个基因型的遗传产量和最佳密度都相等，只

是二次项系数不同，两线仅在目标密度处重合，其他

位置永不相交(图 3)。从目标密度开始，距离越远产

量差异越大，选择越容易，高密度育种和低密度育种

的效果相同。

2.4 亚类 4

两基因型的二次项系数相等，高产基因型的最

佳密度大于低产基因型，两线相交于目标密度的左

侧(图 4)。在高于交点密度条件下选择，密度越高产

量差越大，选择越容易。如果在交点左边低密度条件

下选择，则选择失败；若在交点附近选择则发生漏

选。高密度育种的优势在于增加了找到高产基因型

的机会，低密度育种的劣势在于存在错误和漏选

风险。

2.5 亚类 5

两基因型的二次项系数相等，高产基因型的最

图 1 玉米基因型×密度互作亚类 1

Fig.1 Genotype × plant-density interaction case 1

图 2 玉米基因型×密度互作亚类 2

Fig.2 Genotype × plant-density interaction case 2

图 3 玉米基因型×密度互作亚类 3

Fig.3 Genotype × plant-density interaction case 3

图 4 玉米基因型×密度互作亚类 4

Fig.4 Genotype × plant-density interaction case 4
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佳密度小于低产基因型，两线相交于目标密度的右

侧(图 5)。在低于交点密度条件下选择，容易获得高

产基因型。如果在交点右边高密度条件下选择，则选

择失败；在交点附近选择则漏选。低密度育种的优势

在于增加了找到高产基因型的机会，高密度育种的

劣势在于存在错误和漏选风险。

2.6 亚类 6

高产基因型的最佳密度大于低产基因型，二次

项系数却小于后者，两线相交于两点(图 6)，一点在

目标密度的近左侧，另一点在目标密度的远右侧(图

外)。在高于交点密度条件下选择，容易获得高产基

因型。如果在交点左边低密度条件下选择，则选择失

败；在近交点附近选择则漏选。高密度育种的优势在

于增加了找到高产基因型的机会，低密度育种的劣

势在于存在失败和漏选风险。

2.7 亚类 7

高产基因型的最佳密度和二次项系数都大于低

产基因型，两线相交于两点(图 7)，一点在目标密度

的近右侧，另一点在目标密度的远左侧(图外)。在低

于近交点密度条件下选择，容易获得高产基因型。如

果在近交点右边选择，则选择失败；在近交点附近选

择则会发生漏选。低密度育种的优势在于保证获得

高产基因型，高密度育种的劣势在于存在错误和漏

选风险。

2.8 亚类 8

两个基因型的最佳密度相同，高产基因型的二

次项系数小于低产基因型，两线相交于两个点，交点

在目标密度两侧，左右对称(图 8)。在目标密度附近

选择，容易成功。若在交点附近选择，则高低密度育

种都会漏选；若密度超出交点范围之外，无论高密度

还是低密度，选择都失败。此时，高密度育种和低密

度育种的优劣相当。

2.9 亚类 9

两个基因型的最佳密度和二次项系数都相等，

两线平行无交点(图 9)，二者的产量差是一个常数。

图 5 玉米基因型×密度互作亚类 5

Fig.5 Genotype × plant-density interaction case 5

图 6 玉米基因型×密度互作亚类 6

Fig.6 Genotype × plant-density interaction case 6

图 7 玉米基因型×密度互作亚类 7

Fig.7 Genotype × plant-density interaction case 7

图 8 玉米基因型×密度互作亚类 8

Fig.8 Genotype × plant-density interaction case 8

图 9 玉米基因型×密度互作亚类 9

Fig.9 Genotype × plant-density interaction case 9
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高密度育种和低密度育种的效果完全相同。

2.10 亚类 10

两个基因型的遗传产量相等，两个基因型的最

佳密度和二次项系数都不相等，两线相交于两个最

佳密度之间(图 10)，尽管还有另一交点，却在远左侧

(图外)。以近交点为界，密度越高，产量差越大；反

之，产量差不明显。高密度育种的优势在于更容易获

得高最佳密度的基因型，低密度育种的劣势在于存

在漏选风险。

2.11 亚类 11

两个基因型的遗传产量相等，它们的最佳密度

和二次项系数都不相等，两线相交于两个最佳密度

之间(图 11)，尽管还有另一交点，却在远右侧(图外)。

以近交点为界，密度越低，产量差越大；反之，产量差

不明显。低密度育种的优势在于更容易获得低最佳

密度的基因型，高密度育种的劣势在于存在漏选

风险。

2.12 亚类 12

两个基因型的遗传产量和二次项系数都相等，

只是最佳密度不同，两线相交于两个最佳密度的中

点(图 12)。以交点为界，偏离越远产量差越大，等距

离处的产量差绝对值相同，正负号相反。高密度育种

和低密度育种的效果完全相同。

2.13 亚类 13

高产基因型的最佳密度与低产基因型相等，并

且二次项系数大于后者，两线永不相交(图 13)。从目

标密度开始，距离越远产量差异越大，选择越容易。

高密度育种和低密度育种的效果完全相同。

2.14 亚类 14

两个候选基因型的抛物线 3 个参数彼此都相

等，两线完全重合(图 14)。一个基因型与另一基因型

的产量差总是等于零。高密度育种和低密度育种结

果相同。

图 10 玉米基因型×密度互作亚类 10

Fig.10 Genotype × plant-density interaction case 10

图 11 玉米基因型×密度互作亚类 11

Fig.11 Genotype × plant-density interaction case 11

图 12 玉米基因型×密度互作亚类 12

Fig.12 Genotype × plant-density interaction case 12

图 13 玉米基因型×密度互作亚类 13

Fig.13 Genotype × plant-density interaction case 13

图 14 玉米基因型×密度互作亚类 14

Fig.14 Genotype × plant-density interaction case 14
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3 高低密度育种选择

3.1 玉米基因型×密度互作的分类

在玉米产量上存在基因型×密度的互作。胡昌

浩等、Duvick 和谢振江等在现代生产环境与管理水

平下，设置高中低 3 种不同密度，发现互作表现为不

同年代玉米品种获得最高产量的密度不同，密度越

高品种间产量差异越大，地点影响基因型×密度

互作。

根据对育种选择的影响特点，把玉米基因型×

密度互作的 14 种亚类进一步划分为 3 种类别，即交

点干扰型(亚类 4～亚类 8)、产量差干扰型(亚类 1～

亚类 3)、无干扰型(亚类 9～亚类 14)。交点干扰型有

选择失败的风险，产量差干扰型有漏选风险，只有无

干扰型才是零风险。在综合前人研究的基础上，通过

数学排列组合方法实现玉米基因型×密度互作的全

面系统解析，符合逻辑学关于划分的完备性、互斥性

和统一性要求。

3.2 高、低密度育种的优劣

本研究发现，对于高密度育种策略，交点干扰型

只限于亚类 5、亚类 7 和亚类 8，产量差干扰型只限

于亚类 2 和亚类 3；对于低密度育种策略，交点干扰

型只限于亚类 4、亚类 6 和亚类 8，产量差干扰型只

限于亚类 1 和亚类 3。除亚类 3 和 8 外，高密度育种

的风险互作就是低密度育种的无风险互作，反之亦

然(图 15)。高、低密度育种的风险种类数目对称，只

是风险条件不同，从产量 - 密度数量关系看，高密

度育种和低密度育种的优劣相当。但是，考虑到高密

度比低密度带来更大的逆境选择压力[22]，选择高密

度育种更有优势。也有报道高密度育种选择自交系，

所配制组合在高密度(97 500 株 /hm2)条件下产量高

于低密度育种组合，施肥量越小效果越明显[23]。

本研究假定选择发生在育种的最后阶段，即杂

交组合筛选或者品种比较，因此，高密度育种的应用

范围也局限于此，不能简单推广到自交系选育阶段。

面对同样的高密度选择压力，选组合和选系面临的

植株间生长竞争性质不同[28]。对于选组合，由于一个

组合内个体基因型是同质的，因此，田间相邻个体之

间的竞争是平等的；对于选系，特别是早代选单株，

田间相邻个体的基因型是异质的，因此，个体之间的

竞争是不平等的，根据表现型选择有利于竞争力强

的基因型，存在漏选真正高产基因型的风险。如果基

础群体中诸多耐密基因的频率很高，那么，个体间不

平等竞争的机会就会大大减少，高密度选系也能够

成功。

 

 

9，10，11，12，13，14 

2，     ，1 3 

5，7，  ，6，4 8 

注：虚线椭圆表示交点干扰型，实线椭圆表示产量差干扰型；双线椭圆表示高密度育种的干扰型，单线椭圆表示低密

度育种的干扰型。

Note: Those circled by dotted lines are cross interference type and those circled by solid lines are gap interference type. Those

inside single lines are only for low density breeding and those inside double lines are only for high density breeding. All

others are of null ones.

图 15 产量的基因型×密度互作 14 种亚类的分类图

Fig.15 Three categories of yield × plant-density interactions in maize

4 讨 论

4.1 生产密度作为玉米育种的目标密度

生产实践和文献综述都证实，任一玉米品种只

是在一定密度范围内有生产价值，存在能够实现遗

传产量的最佳密度。在基因型×环境互作机制不明

的情况下，在新品种推向生产环境之前，必须检验其

在生产密度的产量表现。生产密度因农民种植习惯、

自然条件和生产条件而异，所以，无法将密度的育种

目标设置为绝对不变的数值。育种家常常根据经验

提出一定时期与地区的育种目标密度[24～27]。本文分

析表明，若目标密度与生产密度一致，对于选择是有
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益的。

4.2 双密度选择

交点干扰型互作即产量曲线交叉点的存在，严

重干扰单密度选择，存在选择失败风险；产量差干扰

型互作的存在，存在漏选风险。降低风险的途径就是

实行双密度选择,即正偏移加目标双密度法，或者正

负等距偏移双密度法。对于正偏移加目标双密度法，

目标密度取值目标地区农民生产常用密度或者区域

试验密度。正偏移密度即在目标密度基础上增加一

定株数，也就是高密度育种的选择密度。密度偏移量

取决于两个因素，一是播种机播种作业精度和生产

田出苗率，二是预期的合理密度区间。前者决定了偏

移的下限值，根据经验取 7 500 株 /hm2；后者规定了

偏移的上限值，数值等于 1/2 区间长度。

正负等距偏移双密度法则以目标密度为中心，

左右偏移相同距离作为选择密度，确定偏移量上下

限的原则与正偏移加目标双密度法相同。采用正负

等距偏移双密度育种法后，结合分析可知，干扰选择

的基因型×密度互作仅仅剩余亚类 3 和亚类 8，因

此，更容易选出稳产型品种；正偏移加目标双密度育

种法则更容易选出高产型品种。

耐密性是一个重要的育种目标，应根据玉米生

产条件和亲本耐密性确定合理的密度目标值。仅从

产量 -密度数量关系看，高密度育种和低密度育种

的优劣相当，综合考虑高密度育种具有的逆境放大

效应，推荐实施高密度育种策略。交点干扰型基因

型×密度互作的存在，导致单密度选择失败，可以进

行正负等距偏移或者正偏移加目标密度值的双密度

选择，以降低选择风险。
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