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Abstract 
In this paper, the shortages of polygenic hypothesis based on Nilsson-Ehl’e hybridization experi-
ment in wheat were discussed, and the theory of dual multiple factors and three normal distribu-
tions of the inheritance of quantitative characters was put forward. The grain colors in wheat be-
longed to the pericarp inheritance. In Nilsson-Ehle’s hybridization experiment in wheat, F1 grains 
were old red, F2 grains were uniformly medium red, and F3 grains were various shades of red and 
white representing segregation and the binomial distribution. These are the consequence of the 
inheritance of the additive effect of 3 gene pairs. Mathematically, this distribution is not conti-
nuous, but discrete. So the polygenic hypothesis based on this experiment did not solve the conti-
nuous variation in the inheritance of quantitative characters. Quantitative trait is often not a sin-
gle unite character or several unite characters, but is a set of many unite characters. It involves 
numerous genes at fairly many loci. The environmental effect in a niche is a result of the combined 
action of many factors. In a Mendelian population for individuals to randomly mate, the contribu-
tion of every gene locus is independent, the contribution of every environmental factor in a niche 
is independent, and the two are independent of each other. According to Lyapunov central limit 
theorem, genotypic value G is submitted to the normal distribution, the environmental effect E in a 
niche is submitted to the normal distribution, and phenotype P = G + E is also submitted to the 
normal distribution. The quantitative characters present continuous variation. 
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摘  要 

本文讨论了以Nilsson-Ehle小麦杂交实验为基础的多基因假说的不足，提出了数量性状遗传的双多因素

与三正态分布理论。小麦粒色属果皮遗传。Nilsson-Ehle小麦杂交实验，F1籽粒为老红色，F2籽粒为同

一中红色，F3籽粒由白色到最红色，发生分离，呈二项分布，是离散型分布。这是3对基因积加作用的

结果。依据该实验建立的多基因假说解决不了数量性状的连续性问题。数量性状不是1-几个单位性状，

是许多单位性状的集合，涉及相当多位点性质不同的基因。小生境环境效应是许多因子综合作用的结果。

在随机交配的孟德尔群体中，各基因位点贡献相互独立，各环境因子贡献相互独立，而且二者相互独立，

按李雅普诺夫中心极限定理，基因型值G、小生境环境效应E和表现型P = G + E呈3正态分布，数量性状

表现连续性变异。 
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1. 引言 

数量性状遗传与经济关系极其密切，是遗传学的一个重要分支[1]。在数量性状遗传理论上，一百年

来一直延用着多基因假说，没有多大进展，出现了瓶颈，正期待新思想、新方法的出现[2]。作者从几十

年的生产实践结合科学研究，探索出双多因素与三正态分布理论，与遗传学家和数学家讨论。 

2. Nilsson-Ehle 小麦杂交实验是 3 对基因积加作用，依据该实验建立的多基因假说以 
二项分布为数学基础，属离散型分布，不能解决数量性状的连续性问题 

1909 年 Nilsson-Ehle 发表了他的小麦杂交实验，在此基础，Willian Bateson 和 G. Udny Yule 等提出

了多基因假说，用它来解释数量性状遗传的连续性问题[3]。后来，该假说便成了数量性状遗传的经典理

论，至今在世界广泛流行[4]。实际上它是 3 对基因的积加作用，属离散型分布，并不能解决数量性状遗

传的连续性问题。 

2.1. Nilsson-Ehle 小麦杂交实验基本资料 

1900 年 Nilsson-Ehle 在瑞典北部发现了 1 种种皮老红的 3 对基因小麦品种，后来用它和白粒品种杂

交，谱系清晰地繁殖至 F3植株结出 F4籽粒。结果从 64 株理论植株得到 78 株 F2植株。其中 8 株的 F3植

株结红粒植株和结白粒植株的比为 3:1；15 株的为 15:1；5 株的为 63:1；50 株的 F3植株全结红粒。未得

到结白粒的 F2植株[5]。 
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2.2. 3 对基因积加作用 F2的基因型分类 

二对基因红粒小麦的遗传被认为是积加作用(additive effect) [6]，我们以积加作用来研究 3 对基因红

粒小麦的遗传。首先，用人们熟知的豌豆黄色、圆粒、红花 X 绿色、皱粒、白花为例，其 F2基因型以积

作用分为 5 类：I、3 对隐性基因纯合体；II、含 1 对显隐性基因杂合体；III、含 2 对显隐性基因杂合体；

IV、含 3 对显隐性基因杂合体；V、含显性基因 2、3、4、5、6 个，且每种至少含 1 对纯合显性基因的

个体，如表 1。 
 
Table 1. Categories of the F2 genotypes from inheritance of 3gene pairs in garden pea 
表 1. 豌豆 3 对基因积加作用 F2基因型分类(1) 

I II III IV   V   

1yyrrcc 2yyrrCc 4yyRrCc 8YyRrCc 1yyrrCC 2yyRrCC 1yyRRCC 2YyRRCC  

 2yyRrcc 4YyRrcc  1yyRRcc 2yyRRCc 1YYRRcc 2YYRRCc  

 2Yyrrcc 4YyrrCc  1YYrrcc 2YYrrCc 1YYrrCC 2YYRrCC  

     2YyrrCC 4YyRrCC   

     2YyRRcc 4YyRRCc   

     2YYRrcc 4YYRrCc  1YYRRCC 

1 6 12 8 37 (∑ = 64) 

(1)据朱军等《遗传学》[7]资料编制。 
 

用 3 对基因红粒小麦品种(R1R1R2R2R3R3)和白粒品种(r1r1r2r2r3r3)杂交，F2以积加作用分类，结果与豌

豆 F2基因型分类一致。由于 R1 = R2 = R3，r1 = r2 = r3，以 R 代替表 1 中的显性基因，以 r 代替隐性基因，

即可得到小麦 3 对基因积加作用时 F2基因型分类(表 2)。 
 
Table 2. The F2 genotype categories in crossing with old red grain variety of 3 gene pairs in wheat 
表 2. 3 对基因红粒小麦杂交积加作用下 F2 基因型分类 

F4籽粒表现型 
Phenotypes of F4 grains 

純白 
Pure white 

3 红:1 白 
3Red:1 white 

15 红:1 白 
15 Red:1White 

63 红:1 白 
63Red:1White 

全红 
Constant Red 

F2基因型 
F2 genotypes rrrrrr rrrrrR rrrRrR rRrRrR 

3rrrrRR 
12rrrRRR 
15rrRRRR 
6rRRRRR 
1RRRRRR 

理论数 
Theoretical numbers 1 6 12 8 37 (∑ = 64) 

(基因型以 R 多寡有 7 种，其比例为 1：6：(12 + 3)：(8 + 12)：15：6：1，成二项分布。) 
 

表 1、表 2 前 4 组的情况一目了然，第 5 组的 37 个基因型每个至少含有 1 对纯合显性基因，所以对

应于全红色。皮尔逊卡方检验统计值 χ2 = 8.110，P 值 = 0.098，Nilsson-Ehle 小麦杂交实验 F2植株与表

1、表 2 的 3 对基因积加作用理论数符合。另外，用豌豆来说明这个问题，是人们对它的多性状遗传熟悉。

实际上豌豆并无基因互作，F2种子(实际是子叶)即发生 3 黄：1 绿的分离[1]。另外，假如豌豆有积加作用，

粒色变异将在 F2表现，而小麦由于果皮遗传，粒色在 F3发生分离[8]。 

2.3. Nilsson-Ehle 小麦杂交实验基本资料图解与小结 

作物的划代从种子开始，杂交时应用的母本所结的种子和由这些种子长成的植株为 F1 代，F1植株所
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结种子则为 F2的起点[7] [9]。小麦的粒色属果皮遗传[8]，果皮和种皮是母体 2n 组织，其表现型由母体基

因型决定[9]。Nilsson-Ehle 用老红粒品种和白粒品种杂交，母本植株(R1R1R2R2R3R3)当代即结出老红色 F1

籽粒。将 F1籽粒播下，长出 F1植株(r1R1r2R2r3R3)，通过自交结出同一的中红色 F2籽粒，包括基因型 rrrrrr
的籽粒，并不发生分离(图 1)。 
 

 
Figure 1. The F1 plants (r1R1r2R2r3R3) 
图 1. F1植株(r1R1r2R2r3R3) 

 
将 F2籽粒播下，长成 78 株植株，结出不同颜色的 F3籽粒。这些植株随机分布，为了方便，按 5 组

基因型分类排列如下(图 2)。 
 

 
Figure 2. F2 Plants 
图 2. F2植株 
 

Nilsson-Ehle 对实际得到的第 5 组 50 株全结红粒的 F2植株并未分类，根据图 2 的有关资料和表 2 基

因型的理论分布，可计算出 50 株中结浅红(3b)、中红(4b)、深红(5)、暗红(6)和最红(7)籽粒的植株分别为

6、22、15、6、1。从而，得出含有计算成分的实际株数分布(表 3)。 
 
Table 3. The F3 grain phenotypes and The F2 plant distributions 
表 3. F3籽粒表现型与 F2植株分布 

F3籽粒表现 
F3 Grain phenotypes 

1 白色 
White 

2 淡红 
Very Light red 

3 浅红 
Light red 

4 中红 
Medium red 

5 深红 
Dark red 

6 暗红 
Very dark red 

7 最红 
Old red 

F2实际株数 
F2 Actual plant numbers 0 8 21 27 15 6 1 

F2理论株数 
F2 Theoretical numbers 1 6 15 20 15 6 1 
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这里的 F2实际株数分布可能与真正的分布有出入，但从表 2 基因型的理论分布可知，实际株数必然

有 7 种，而且当实验株数增大时，它们会更符合理论值，并有一定概率。 
很清楚，在 Nilsson-Ehle 的小麦杂交实验中，F1 籽粒为老红色，F2 籽粒为同一中红色，F3 籽粒由白

色到最红，发生分离，这是由于果皮遗传的缘故。遗传学界认为，小麦 F2籽粒颜色发生分离，这是一个

长达 100 年的误判。一直以来，遗传学界有两个误区：一是，一些人将小麦粒色的遗传看成同豌豆种子(子
叶)颜色的遗传一样，决定于胚 2n 组织的基因型，F2籽粒发生分离[1] [6] [7] [10] [11] [12]。这是莫须有的。

二是，另一些人将小麦的繁殖从植株到植株胎生化，把植株所结的籽粒看作兔子的耳朵一样，向前推移

了一代，把 F2籽粒说成了 F1植株的性状、F3籽粒说成了 F2植株的性状[3]。这也是错误的。 
将 F3籽粒播下，发育成 F3植株株行圃(图 3)，上面的分析得到图 3 的验证。 

 

 
Figure 3. Plant-to-nursery of the F3 plants 
图 3. F3植株株行圃 
 

Nilsson-Ehle 所用的小麦品种种皮的老红色仅涉及 3D、3A 和 3B 染色体上 3 个基因位点的 3 对等效

易位基因(polymeric gene) [6] [7]。就二项分布来说，2n = 6，P = 0.5，随机变量只有 7 个值，它们可有确
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定的概率。从数学来说，随机变量不是连续型分布，而是离散型分布[13]，籽粒颜色变异仍属质量性状遗

传范畴。William Batesonh 和 G. Udny Yule 在该实验基础上提出的多基因假说，不能解决数量性状的连续

性问题。何况，该假说也没有涉及在决定表现型中起重大作用的环境效应[1]。 

3. 数量性状往往是生物性状总体、部分总体及其活动的结果，包括一系列单位性状， 
其遗传涉及相当多性质不同基因位点的许多等位基因和非等位基因，应以孟德尔群体 
为对象，以中心极限定理作数学基础研究 

遗传学是通过连续世代的性状分析来研究生物的遗传继承和变异问题，研究性状分为质量性状和数

量性状。它们统一受遗传规律支配，构建了自己的性状和器官。也就是说，数量性状和质量性状一样，

在自身的建造过程服从遗传学三大规律。但两种性状的特点和研究方法却截然不同。 
质量性状的研究，把生物所表现的性状总体分解为单位性状，如，豌豆的花色、种子的形状、子叶

颜色等；并选择少数相对性状差异明显的单位性状来研究，如，豌豆的红花与白花、小麦的有芒与无芒、

鸽子的血眼与金眼进行分析，然后根据性状对个体分组。由于质量性状中的这些相对性状分别由有对性

关系的等位基因控制，在遗传过程的共同基础是，等位基因分离，非等位基因自由组合以及所形成的精

子和卵子的随机结合[14]。这些过程以其固有的概率产生了具有不同性状的个体。分离世代的表现型，在

显性效应下以二项式(3:1)n为基础而发生变化，表现型的个数为 2n [7]。在加性效应下以(1:1)2n为基础发生

变化，表现型的个数为 2n + 1 [7] [8]。前边谈了，Nilsson-Ehle 的小麦杂交实验只是 3 对基因的积加作用，

仍属质量性状遗传范畴。显性效应和加性效应是遗传学的两大主要作用，它们均以二项分布为数学基础，

呈离散型分布。连锁遗传和基因互作是在上述遗传基础的变化，在基因对数相等的情况下，连锁遗传产

生的表现型种类和独立遗传相同，在基因互作时一般产生的表现型种类较独立遗传时少。由于个体相对

性状差异明显的单位性状有限，在质量性状研究中，即使几个遗传效应并存，也只能产生有限的表现型，

表现出离散型分布。例如，当牛的毛色红色对白色为不完全显性，无角对有角为完全显性，两对杂合型

的 F2也只有有限的 6 种表现型[7]。  
质量性状是生物在生长发育过程的量变和质变中发展并在成龄时完善的，在这些质量性状的基础上

生物又开始新的量变，形成了数量性状。 
质量性状界定的是群体的本质差异，如这一种和哪一种、这一类型和哪一类型间的差异，而群体内，

如种内、类型内的个体实际变异大都不是在质量性状上而是在数量性状上[4]。数量性状，如，某种树木

的高度、直径与材积、奶牛的产奶量、肉牛的大小和动植物的生物量，是生物生命周期的一定阶段表现

出的性状，往往是某生物性状总体、部分总体及其活动的结果，本身没有相对性状，并非受有对性关系

的等位基因控制。它们可取数轴的某个区间的一切数值，呈连续性变异。其遗传涉及的是群体内不同个

体上同一性状的差异，应在群体中进行研究[15]。 
孟德尔群体在自然界广泛存在[16] [17] [18]，数量性状遗传研究最方便的群体是随机交配的孟德尔群

体[17] [19] [20]。自然界绝大多数生物是二倍体，以群体的形式存在，异交为原本的生殖方式[6]。这些生

物在种内似乎是随机交配的，或几乎这样，形成一个个孟德尔群体。群体在“大”和“小”上没有明显

的界限，它们有各种的大小[21]，而且有着一定地域特点[22] [23]。如，一定面积的实生林、鸡场的鸡群、

水库中的鱼群和就体高而言的不同人群都可以认为是孟德尔群体[24]，各成员之间随机交配。是随机交配

将群体内不同个体联系起来，彼此进行基因交流。每交配成功一次，亲本各向群体贡献一个配子。因此，

一个孟德尔群体就是一个享有共同基因库(gene pool)的繁殖集团[25]。而且，在达到连锁平衡时，连锁基

因所产生的性状是独立分布的[21]。实质上，个体间随机交配就相当于使每个亲本向基因库贡献相等的配

子，这些雌雄配子随机结合起来，形成了形形色色的基因型，发育成不同个体[1]，表现出不同性状，包
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括数量性状。这是孟德尔群体中数量性状连续性的基础。 
数量性状，特别是许多具有经济价值的数量性状，包含着某种生物该方面的一系列单位性状及它们

的代谢产物，如，肉牛的产肉量涉及其产肉的头、颈，腹、背、四肢和内脏等形态性状以及一系列生理

生化特性。有些数量性状甚至涉及与生长发育有关的所有性状。如，生物量，动物包括头、颈、躯干、

四肢，含耳、鼻、口、眼、舌和上肢、下肢及手、足；植物包括根、茎、叶、花、果、实。这些性状是

由一系列生理生化过程形成的，包括许多单位性状，分别受许多位点的众多等位基因和非等位基因控制

[8]。就人来说，每一个细胞包含有 10~250 万个基因[26]，其体重或体积等数量性状涉及的基因位点和基

因数应该成千上万。而且，不同个体各位点分别具有群体相当多的各种复等位基因[4]，个体上控制同一

数量性状的众多基因，所处条件各异，性质不同，行为不一。如，玉米叶色浓淡决定于叶绿素的含量[9]，
至少有 50 个不同位点的基因与玉米叶绿素的变异有关[14] [27]，至少有 34 个不同位点的基因影响着果蝇

翅膀的大小[14]，而玉米的染色体只有 10 对，果蝇只有 4 对。必然的结果是，数量性状遗传就基因位点

来说，涉及等位基因和非等位基因；就染色体来说，有独立遗传和连锁遗传[28]；就基因效应类型来说，

有加性效应、显性效应和上位效应；就基因本身的效应大小来说，在同一位点和不同位点并非相等[12]。
从而，只能借助涉及诸多效应不一定相等的不同因素、结果构成正态分布型连续性的中心极限定理为数

学基础来研究[13]。环境效应也是这样。 

4. 以孟德尔群体为对象，用中心极限定理从基因型和环境效应两方面研究的双多因素 
与三正态分布理论能较好地解决数量性状遗传连续性问题 

在数量性状遗传中，基因型以基因型值决定着个体某数量性状表现型的大小。基因型值是指基因型

各位点控制某数量性状众多基因的效应之和[17] [19]。由于上位效应不甚重要，可将其忽略[17] [19] [29]，
则基因型值为诸多位点的加性效应与显性效应之和[17] [19]。以 G 表示孟德尔群体中具有某数量性状个

体的基因型值，以 Gi表示第 i 个基因位点对该值的贡献，则 

1 2 nG G G G= + + +  

据 Ayala 等的进一步研究，同一基因位点和不同基因位点基因效应不一定相等[12]。即使如此，上述

数学模式仍然成立。重要的是，在这里将研究限定在孟德尔群体。在随机交配下，不同位点的贡献 Gi在

遗传上是相互独立的，不论各位点是否连锁[21] [29]。就基因型值组成来说，加性效应是等位基因间和非

等基因间的累加效应(cumulative effect)，属简单加法，不同位点的贡献 Gi是独立的；显性、部分显性和

超显性只作用于同一基因位点，在它们存在时，不同位点的贡献 Gi 也是独立的[30]，而且加性效应和显

性效应相互独立[29]。按照 Lyapunov 中心极限定理，基因位点数 n 充分大时，基因型值 G 服从正态分布

( )2
G G,N µ σ  [13]。在这里，不附加任何条件，只要控制数量性状的基因位点足够多即可，而各位点的基

因按遗传三大规律运作。 
数量性状表现型的另一组份是小生境环境效应，也叫环境离差[17] [19]，用 E 表示。生物生长在一定

环境中，环境效应是由许多因素综合作用的结果。每个有效因素对小生境环境效应作着贡献(Ei)，其关系

可表示为： 1 2 nE E E E= + + + 。 
就概率论来说，小生境中环境因子的作用，至少相当多因子的作用，可以认为在统计上是相互独立

的。如水，作为介质它可补偿肥料的不足，肥料也可补偿它的不足。但在植物的重要作用-光合作用合成

碳水化合物时，只有 6 个二氧化碳加 6 个水分子才能合成一个葡萄糖[31]。在这儿水和二氧化碳是不可被

代替的，其作用是独立的。参与其它代谢作用的因子也是这样。营养元素的独立性更为突出，其中 16 个

是不可被代替的[31]，其作用是独立的。 
在测量、射击等应用中心极限定理计算误差时，对光、温度、大气及其湿度、人为因子等作用就是
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按相互独立处理的[32] [33] [34]。许多数学家在说明生物的数量性状呈正态分布，虽忽视或低估了基因型

值这一大块组分，错误地把它们整体按一个小微因子对待；而对这些环境因子的作用均是潜在地以相互

独立处理的[34] [35] [36]。Liebig 的“最小因子定律”和 Blackman 的“限制因子定律”也说明了生态因

子的独立性[37]。Liebig 还用“板桶定律”来阐述这种关系。这说明各生态因子都重要，对环境效应起着

不可或缺的独立作用，但每个因子又不起压倒一切的作用。这就满足了应用中心极限定理研究小生境环

境效应的必要条件。据 Lyapunov 中心极限定理，小生境环境效应 E 服从正态分布 ( )2
E E,N µ σ 。该理论得

到了无性系和作物不分离世代表现型分布的验证。 
作者对户县苗圃毛白杨(Populus x tomentosa) N.105号无性系 147株苗木作了实地调查，平均地径 1.46 

cm，平均高 1.87 m，绘制出地径和高度样本频率直方图及密度估计曲线。用 Shapiro-Wilk 正态性检验法

检验了它们的正态性，地径检验统计值 W = 0.988，P 值 = 0.251，高度相应为 W = 0.985，P 值 = 0.098，
N.105 无性系苗木地径和高度均呈正态分布。陈永福报道的尾叶桉(Eucalyptus urophylla)无性系 6 号人工

林直径的分布也是如此[38]。周银珠等对甘蓝型油菜的研究表明，不分离世代 P1、P2、和 F1 单粒芥酸含

量呈正态分布[39]。现以 N.105 号无性系苗木高度分布曲线来讨论环境效应的正态分布。 
设 N.105 号无性系的基因型值 G 为常数 c，即 G = c，其正态分布可表示为式(1)： 

( )2
EP G E c E ~ c,N σ= + = +                                   (1) 

其中，c 来自无性系， 2
Eσ 来自环境效应。由于 P = G + E，E = P − G，像测量误差的补偿性一样，在作为

一个整体看待的群体里的平均环境离差取作 0，即小生境环境效应期望 E 0µ = ，而且平均表现型值等于

基因型值[40]。将图 4 苗高密度曲线向纵坐标方向平移 c = 1.87 单位，就是 N.105 号毛白杨无性系试验地

环境效应正态分布图(如图 4 中蓝线所示)，即该地环境效应 E 服从正态分布 ( )2
E0,N σ 。 

 

 
Figure 4. The sample frequency histogram and density estimation curve of height of N.105 clone 
and curve of environmental effect derived from them 
图 4. N.105 无性系苗木高度样本直方图及密度估计曲线及其推导的环境效应曲线 

 
同理，用其它无性系或作物不分离世代也能得出各试验地环境效应 E 服从正态分布 ( )2

E0,N σ 。理论

和实践证明了我国著名数量性状遗传学家马育华关于“环境效应一般作正态分布[17]”的论断。 
表现型 P = G + E。在理论上，基因型值 G 决定于各基因位点的贡献，为生物与生具有，不受这里的

环境效应 E 影响；而 E 为随机的环境条件，并非由 G 左右。当随机交配的孟德尔群体处于遗传平衡和连
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锁平衡时，G 与 E 作独立正态分布[29]。在实践上，孟德尔群体的个体随机分布，不同基因型在群体中

的频率不同。基因型值是随基因型及其频率而变化的随机变量，而个体所占据的环境是随机化的自然条

件，不是令个体不能内集的“特殊条件”，环境的分布并非决定于基因型。而且孟德尔群体的地域性使

小生境环境不像数理统计所谓“处理”那样大，因为一个孟德尔群体通常在环境上不会遇到像不同处理

那样大的环境变幅，小生境变异只是自然条件下的小幅变化。所以 G 和 E 的相互关系和交互作用很小，

可以忽略，G 与 E 相互独立[29] [30] [40] [41]。 
根据相互独立正态发布的可加性， ( )2 2

G E G EP G E ~ ,N µ µ σ σ+ += + ，即 

( )2 2
G G EP G E ~ ,N µ σ σ+= +                                  (2) 

P、G、E 的分布和它们的相互关系如图 5 所示： 
 

 
Figure 5. The normal density curve of P, G, E and their relationship 
图 5. P、G、E 的分布及其关系 

 
这说明在自然条件的随机交配下，不论是否连锁，不论同一基因位点或不同基因位点基因效应是否

相等，不论等位基因是否存在显性和什么样的显性，孟德尔群体数量性状的表现型 P 均服从正态分布。

如，中国人的体高是男性以 1.69 m、女性以 1.62 m 为众数的正态分布。树木是杂合性植物，成林树种种

内异交率高达 95% [42]，种间生殖隔离，纯林和混交林数量性状以树种基本呈正态分布。前者如思茅松

(Pinus khesiya var. langbinaensis)幼林中直径的分布[43]。后者如马尾松(Pinus massoniana)和大头茶

(Gordonia kwangsiensis)混交林中各树种树高、直径的分布[44]。自花授粉植物，它们的遗传性一般是很

纯粹的，可以说它们的基因型几乎都是纯型合子的[14]。联系到上述无性系和作物不分离世代数量性状的

正态分布，就解决了包括有自花授粉和异花授粉生物数量性状的正态分布和连续性问题。所以，继数学

家之后越来越多的遗传学家认为，数量性状的特征呈正态分布型连续变异[2]。数量性状的双多因素与三

正态分布理论正是作者在几十年的生产实践和科学研究中，发现林木的高、径等数量性状基本呈正态分

布的启迪下，坚持研究出的[8] [20] [30] [45]。 

5. 结论与讨论 

长期以来，遗传学界有两个误区：一是，一些人将小麦粒色的遗传看成同豌豆种子(子叶)颜色的遗传

一样，决定于胚 2n 组织的基因型，F2籽粒发生分离[1] [6] [7] [10] [11] [12]。这是莫须有的。二是，另一
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些人将小麦的繁殖从植株到植株胎生化，把植株所结的籽粒看作兔子的耳朵一样，向前推移了一代，把

F2 籽粒说成了 F1 植株的性状、F3 籽粒说成了 F2 植株的性状[3]。这也是错误的。实际上，小麦的粒色属

果皮遗传，种子外包被着母体 2n 组织[46]，其粒色决定于母体基因型[9]。Nilsson-Ehle 用老红色种皮的

小麦品种和白粒品种杂交，F1 籽粒为老红色，F2 籽粒为同一中红色，F3 籽粒发生分离，是三基因对积加

作用的结果。他所用小麦品种籽粒的老红色只涉及 3D、3A、3B 染色体的 3 对等效易位基因[6] [7]，就二

项分布来说，2n = 6，P = 0.5，随机变量只有 7 个值，它们可有确定的概率。从数学来说，随机变量不是

连续型分布，而是离散型分布[13]，籽粒颜色仍属质量性状遗传范畴。William Bateson 和 G. Udny Yule
在该实验基础上提出的数量遗传多基因假说[3]不能解决数量性状的连续性问题。数量性状往往是群体中

个体性状总体、部分总体及其活动的结果，本身没有相对性状，包含有相当多的单位性状，涉及相当多

不同位点，性质不同的众多等位基因和非等位基因。如，左右玉米叶色深浅的叶绿素至少与 50 个基因位

点有关，至少有 34 个位点的基因影响着果蝇翅膀大小[14] [27]，树木高度、直径和材积、奶牛产奶量、

肉牛的大小和动植物的生物量涉及的基因位点应当成百上千。这些位点及其基因所处条件各异，性质不

同，行为不一。在随机交配的孟德尔群体中，不论各基因位点是否连锁，各基因位点的贡献相互独立[29]。
而这些生物所受的环境效应是由光、温度、大气及其湿度、人为因子等许多因素综合作用的结果。Liebig
曾用“板桶定律”来说明各生态因子都重要，对环境效应起着不可或缺的独立作用，但每个因子又不起

压倒一切的作用[37]。小生境中环境因子的作用，可以认为在统计上是相互独立的。按照 Lyapunov 中心

极限定理，n 分别充分大时，基因型值 G 服从正态分布 ( )2
G G,N µ σ ，小生境环境效应 E 服从正态分布

( )2
E E,N µ σ 。在理论上，当随机交配的孟德尔群体处于遗传平衡和连锁平衡时，G与E作独立正态分布[29]。

在实践上，孟德尔群体中基因型随机分布，而群体所占据的环境又是随机化的自然环境，环境的分布并

非决定于基因型。而且，由于孟德尔群体的地域性，小生境变异只是自然条件下的小幅变化。从而，基

因型值和环境效应的关联和交互作用可予以忽略，二者相互独立[29] [40] [41]。按正态分布的可加性，孟

德尔群体中个体的表现型 P = G + E 也呈正态分布，数量性状呈连续性变异。 
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