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本章的主要内容 
• §8.1 随机交配群体中遗传效应的分解 
• §8.2 随机交配群体的遗传方差和亲子相关 
• §8.3 上位性互作模型的遗传方差分解 
• §8.4 亲属间协方差的一般表示与遗传力估计 

 



§8.1 随机交配群体中遗传效应
的分解 

• §8.1.1 表型值和基因型值的分解 
• §8.1.2 等位基因的平均效应 
• §8.1.3 基因替代效应及其回归解释 
• §8.1.4 育种值和显性离差 



表型值和基因型值的分解 
• 为了便于推广到复等位基因的情形，这一章中一
个座位上的等位基因用A1、A2…表示。基因型AiAj
的个体，在一定环境下的表型值 Pij（Phenotypic 
value）是基因型值 Gij （Genotypic value）和随机
环境效应εij共同作用的结果。 

• 可重复的环境效应、以及基因型和宏环境之间的
互作，将在第9章介绍。这里我们假定，基因型值
是一个未知参数，但可以利用同一基因型多次观
测值的平均数进行估计。因此，可将基因型值看
作是众多表型构成的一个总体的均值，有时也称
为表型均值或表型平均数。 



单基因座位加显性效应模型 

• 如果把m所在位置看作是坐标原点，A2A2的基因型值相当于
在原点基础上减去加性效应a，A1A2的基因型值相当于在原点
基础上加上显性效应d，A1A1的基因型值相当于在原点基础上
加上加性效应a。与双亲群体的加显性模型一样，图8.1中的
加显性效应可正、可负，显性度d/a可以有各种可能的取值。 
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随机交配群体的均值和方差 
• 用p和q分别表示等位基因A1和A2的频率，那么三
种基因型A1A1、A1A2和A2A2在Hardy-Weinberg平衡
群体中的频率分别为p2、2pq和q2。于是，随机交
配群体的均值和遗传方差就可分别为： 
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随机交配群体的基因型效应 
• 如用随机交配群体的平均数μ对各种基因型值进
行矫正，对于AiAj的基因型值 ，如公下面的公式
定义遗传效应 ，即基因型值与群体均值的离差。 
 
 

• 这样定义的遗传效应 则是一个群体水平的遗传参
数，其取值依赖于等位基因频率，因此包含了群
体遗传构成的信息；同时，遗传效应 还满足加权
平均数等于0的约束条件。从遗传效应的遗传方
差计算公式为： 
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老鼠矮化基因座位上三种基因型的6周龄平
均体重（g），以及等位基因频率分别为0.9
和0.1的随机交配群体的基因型频率、群体均

值、群体方差和三种基因型的遗传效应 
基因型 ++ +pg pgpg 
6周龄平均体重（g），
即基因型值 

14 12 6 

等位基因+和pg频率分别为0.9和0.1的随机交配群体 
基因型频率  0.81 0.18 0.01 
群体均值  13.56     
遗传效应  0.44  -1.56  -7.56  
遗传方差  1.1664     



随机交配群体中后代与亲代的关系 
• 在随机交配的情形下，亲本传递给后代的是它携带的一

个等位基因、而不是它的基因型。对于存在两个等位基
因A1和A2的一个座位，个体A1A1的每个随机交配后代，
只得到该个体的一个等位基因，即A1；后代的另一个等
位基因来自另外一个亲本，它既可能是A1、也可能是A2；
个体A1A1随机交配后代的基因型有A1A1和A1A2两种可能；
每种可能的基因型中，只有一个等位基因来自亲本A1A1，
另一个来自其它亲本。 

• 在大群体中，这两个基因的后裔同样概率等于0。随机
交配后代的基因型与亲代的基因型尽管有一定联系，但
又不完全等同于亲代的基因型。因此，基因型为AiAj的
亲代个体不能把它的所有遗传效应gij都传递给下一代。
这就需要对遗传效应 作进一步分解，以了解性状在亲子
之间的传递规律，并预测选择对后代群体的影响。 



等位基因的平均效应 
• 一种定义等位基因效应的方法，是利用后代群体的平

均表现与随机交配群体均值的离差进行计算。 
• 以等位基因A1为例，把它视为配子，与群体中其他配

子随机结合产生一个后代群体，其他配子基因型既有

A1也有A2，它们的频率分别为p和q。因此，配子A1产

生后代群体中的基因型有A1A1和A1A2两种，频率也分

别为p和q。根据配子A1后代群体的基因型频率，就能

得到后代群体的均值为pa+qd，从中减去随机交配群

体的均值μ，就得到等位基因A1的效应 。 
• 类似地，我们还可以得到等位基因A2平均效应 。对于

复等位基因，可用同样的方法定义它们的平均效应。 



等位基因平均效应的计算 
等位基因和频率 基因型值及后代群体中的频率 后代群体均值 

等位基因效应 iα  
A1A1，a A1A2，d A2A2，-a 

A1，p  p q  qdpa +   ])([ dpqaq −+  
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基因替代效应 
• 育种过程中，当选择有利于某个等位基因时，
常意味着有利等位基因对另一个不利等位基因
的替换。因此，有必要研究等位基因的替代效
应（effect of an allele substitution）。 

• 假定我们可以把随机挑选的等位基因A2变为A1，
中选个体的基因型可能是A1A2也可能是A2A2，
频率分别为p和q。把A1A2变为A1A1后，基因型
值从d变为a，替换前后的效应变化为a-d；把
A2A2变为A1A2后，基因型值从-a变为d，替换前
后的效应变化为a+d。因此得到平均基因替换
效应的表达式。 



基因替代效应与基因平均效应的关系 

替换前   替换后 替换前后
的基因型
值变化量 

两种替换
基因型的
频率 

基因型 基因型
值 

  基因型 基因型
值 

A1A2 d   A1A1 a a-d p 
A2A2 -a   A1A2 d d+a q 

dpqaadqdap )()()( −+=++−=α

αα q=1 αα p−=2 21 ααα −=



老鼠体重的例子 

• 例如，在前面老鼠体重的例子中，若一个随机
交配群体中基因pg的频率q=0.1，两种等位基因
的平均效应以及等位基因的替代效应如下。 
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基因替代效应的回归解释 

• 回归分析对基因替代效应给出一个更为明确

的解释，并且有利于理解基因型的育种值和

显性离差分解。三种基因型值和等位基因A1
的数目列于下表： 

基因型 频率 fi  基因型值 Yi  基因 A1 的数目 Xi  
A1A1 p2 a 2 
A1A2 2pq d 1 
A2A2 q2 -a 0 
平均 1 pqdaqp 2)( +−   2p  

 



基因替代效应的回归解释 
• 把基因型值视为依变量Y，等位基因A1的数目视为

因变量X。Y的加权平均数当然就是随机交配群体的

均值，X的加权平均数等于2p。因此得到如下X与Y
之间的协方差及变量X的方差。 
 
 
 

• 基因型值Y对A1等位基因个数X的回归系数和截距为 
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育种值的定义 
• 育种中对亲本的选择，当然是希望中选亲本的后代

能够有更加优良的表现。因此在育种中，育种家往

往从一个个体所产生后代群体的平均表现去判断它

的育种价值，并将其作为亲本选择的重要标准。一

个个体的后代群体，相对于整个亲本群体的差异，

称为该个体的育种值（breeding value）。 
• 前面介绍的基因效应和基因替代效应在实际中难以

测量，而育种值是可以测量的。如果一个个体与一

个群体中随机挑选的其它个体进行交配，该个体的

育种值则定义为该个体后代群体的平均表现与随机

交配群体的平均表现之间差异的2倍。之所以要加倍，

是由于一个亲本只提供给后代群体一半的基因。 



育种值的计算 
• 下表给出三种基因型作为亲本，它们的后代均值及其

与随机交配群体均值之间离差。表中的后代群体也称

半同胞家系。如在一个玉米随机交配群体中，每个植

株上收获的种子就可被看成是一个半同胞家系。 
亲代基因型 后代群体中的基因型频率 后代群体均值 与随机交配群体

均值的离差 A1A1，a A1A2，d A2A2，-a 
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育种值与等位基因平均效应的关系 

• 从最后一列给出的结果可以看到，个体的
育种值正好等于个体携带两个等位基因的
平均效应之和。 

• 因此，基因型A1A1、A1A2和A2A2的育种值
分别为A11=2α1， A12=α1 +α2和A22=2α2 。
统一起来，各种基因型的育种值表示为： 

jiijA αα +=



显性离差的定义和计算 

• 在育种值的基础上，我们可以把AiAj的基因
型值进一步分解为 
 

 
• 其中，αi是等位基因Ai的平均效应，Aij=αi+αj称
为基因型AiAj的育种值， Dij为遗传效应gij中扣
除育种值的部分，称为显性离差（dominance 
deviation）。为与公式8.1的F无穷模型相区分，
上面的公式又称为F2模型（F2 model）。 

ijijijjiijij DAgG ++=+++=+= µδααµµ



基因型值

育种值

基因型A2A2
的显性离差

基因型A1A2
的显性离差

基因型A1A1
的显性离差

A2A2, q2 A1A2, 2pq A1A1, p2

a

d

-a

A1A1育种值

A1A2育种值

A2A2育种值

个体育种值和显性离差关系的回归表示 
• 基因型值Y对等位基因

A1数目X的回归系数，
正好等于基因替换效
应 ，三种基因型的育
种值都落在这条回归直
线上。 

• 可以将育种值视为图中
回归直线上空心圆圈所
在的位置，而显性离差
为空心圆圈代表的育种
值和实心圆圈代表的遗
传效应之间的差异。 



利用双向表计算育种值和显性离差 
配子型及
其频率 

主效应，即育种值   交互作用，即显性离差 
A1，p A2，q   A1  A2  

A1，p α1+β1  α2+β1    g11-(α1+β1)  g12-(α2+β1)  
A2，q α2+β1  α2+β2    g21-(α2+β1)  g22-(α2+β2)  

• 双因素方差分析中，行效应和列效应之和称为处理的主效
应，它们对应于各种基因型的育种值；总效应减去主效应
之外为互作效应，它们对应于各种基因型的显性离差。 

• 如果A1A2的基因型值正好位于A1A1和A2A2中间，即d=0，
表中所有交互作用均为0；否则，交互作用不为0。因此，
显性效应有时也称为同一个座位上不同等位基因间的互作，
是由不同雌雄配子之间相互作用而产生的。 



老鼠随机交配群体的均值、等位基因
效应和基因替换效应 

效应类型  基因pg的频率q  
q=0.1  q=0.3  q=0.5  q=0.7  q=0.9  

群体均值  13.56 12.44 11.00 9.24 7.16 
基因+的平均效应  0.24 0.96 2.00 3.36 5.04 
基因pg的平均效应  -2.16 -2.24 -2.00 -1.44 -0.56 
基因+对pg的替代效应  2.40 3.20 4.00 4.80 5.60 
基因型++的育种值  0.48 1.92 4 6.72 10.08 
基因型+pg的育种值  -1.92 -1.28 0 1.92 4.48 
基因型pgpg的育种值  -4.32 -4.48 -4 -2.88 -1.12 
基因型++的显性离差  -0.04 -0.36 -1 -1.96 -3.24 
基因型+pg的显性离差  0.36 0.84 1 0.84 0.36 
基因型pgpg的显性离差  -3.24 -1.96 -1 -0.36 -0.04 



§8.2 随机交配群体的遗传方差
和亲子相关 

• §8.2.1 加性方差和显性方差 
• §8.2.2 半同胞家系间的方差与亲子间
的协方差 

• §8.2.3 全同胞家系的方差与亲子间的
协方差 



随机交配群体中不同基因型的频率、基因
型值、遗传效应、育种值和显性离差 

基因型 频率 基因
型值  遗传效应  育种值  显性离

差  
A1A1 p2 m+a 2q(a-pd)或 

2q(α-qd) 
2qα -2q2d 

A1A2 2pq m+d (q-p)a+(1-2pq)d
或 
 (q-p)α+2pqd  

(q-p)α 2pqd 

A2A2 q2 m-a -2p(a+qd)或 
 -2p(α+pd) 

-2pα -2p2d 



育种值和显性离差的期望和协方差 
• 育种值和显性离差的加权平均数均为0，
它们之间的协方差也为0，即： 
 
 
 

• 因此，从遗传效应分解出来的育种值和显
性离差，二者之间无相关，这样的分解在
统计上称为正交分解。 

0)()()( === ADEDEAE

0)()()(),( =−= DEAEADEDACov



随机交配群体的加性方差和显性方差 

• 在正交分解的条件下，加性方差和显性方
差可分别利用下面的公式计算，遗传方差
也就等于加性方差与显性方差二者之和。 

)()]([)()]([)( 2222 AEAEAEAEAEAVVA =−=−==

)()]([)()]([)( 2222 DEDEDEDEDEDVVD =−=−==

DAG VVDVAVDAVV +=+=+= )()()(



加性方差和显性方差的计算公式 
22222 )2(])[(2)2( ααα pqpqpqqpVA −+−+=

22222222 ])(4[2]4)(24[ αα pqpqpqqppqpqqp −+=+−+=
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2222222222 4)2()2(2)2( dqpdpqpqdpqdqpVD =−++−=

2222 4])([2 dqpdpqapqVG +−+=



不同遗传模型和等位基因频率的随机交配群体中，
加性方差VA、显性方差VD和遗传方差VG的大小 
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部分显性遗传模型的育种值 
• 表8.8中，等位基因+表现为部分显性，基因型++
的育种值总是高于其他两种基因型。说明不论群
体的基因频率如何，基因+的平均效应总是高于
pg的平均效应，基因型++的后代均值总是要高于
+pg和pgpg的后代均值。 

• 如果根据育种值进行选择，基因型++就会有更多
的机会被选中，后代群体中等位基因+的频率就
会不断增加，群体均值也随之提高，直到群体被
固定在等位基因+上为止。 



超显性遗传模型的育种值 
• 从图8.3C的超显性模型我们已经看到，基因频率在

0和1之间（不含0和1）取值时，加性方差还可以为
0。在图8.3D的无加性模型中，基因频率为0.5的加
性方差等于0。在这样的遗传模型中，各种基因型
育种值的相对高低并不是一成不变的。 

• 假定三种基因型A1A1、A1A2、A2A2的平均表现分别
为110、150、90。在单基因加显性模型下，m=100、
a=10、d=50，d/a=5为超显性。下表给出5种基因频
率随机交配群体的均值、遗传方差、等位基因平均
效应、育种值、加性方差、显性离差和显性方差。
对于这三种基因型值，容易证明等位基因A1频率
p=0.6时，随机交配群体的均值达到最高点，即表
中给出的126。 



随机交配群体的遗传参数 
三种基因型A1A1、A1A2、A2A2的平均表现分别是110、150、90 

遗传参数  基因A1的频率p  
p=0.4  p=0.5  p=0.6  p=0.7  p=0.8  

群体均值  122 125 126 125 122 
遗传方差 768 675 576 483 384 
基因A1的平均效应  12 5 0 -3 -4 
基因A2的平均效应  -8 -5 0 7 16 
基因型A1A1的育种值  24 10 0 -6 -8 
基因型A1A2的育种值  4 0 0 4 12 
基因型A2A2的育种值  -16 -10 0 14 32 
加性方差  192 50 0 42 128 
基因型A1A1的显性离差 -36 -25 -16 -9 -4 
基因型A1A2的显性离差  24 25 24 21 16 
基因型A2A2的显性离差  -16 -25 -36 -49 -64 
显性方差  576 625 576 441 256 



超显性遗传模型下的育种值选择 
• 在p<0.6的群体中，等位基因A1有较高的平均表现，A1A1

的育种值也较高。如果根据育种值选择亲本的，A1的频
率就会不断增加，后代群体的均值也随之上升。 

• 在p>0.6的群体中，等位基因A2有较高的平均表现，
A2A2有较高的育种值。如果根据育种值选择亲本，A1的
频率就会降低，其结果也是提高了后代群体的均值。 

• 当等位基因A1的频率达到0.6时，群体均值达到最高点，
两种等位基因的平均效应和三种基因型的育种值均为0。
这时，根据育种值的选择不会引起基因频率的任何改变，
群体均值在0.6的A1频率上不再发生变化，这就是所谓的
选择高原（selection plateau）。 

• 达到选择高原的群体，加性方差为0，对选择不再有任
何响应。但这时不代表群体中没有遗传方差了，只是说
决定选择响应的加性方差没有了。 



杂交品种的利用 
• 表8.10的例子，一方面说明了育种值和加性方差在选

择中的重要性，另一方面也说明了随机交配群体中的
选择，有时不一定能使群体均值达到最高的基因型值。 

• 试想，如果只选择基因型值最高的A1A2作亲本，随机
交配后代的均值只有125，对应于表8.10频率为0.5的
情形。如果根据育种值选择亲本，最高的群体均值也
只能达到126，对应于表8.10频率为0.6的情形，远低
于A1A2基因型值150。 

• 因此，在存在超显性时，随机交配群体不可能达到最
高的可能基因型值。这也从另外一方面说明了植物育
种中杂交种选育的重要性，即把两个自交系A1A1和
A2A2的杂种F1作为品种，杂种F1群体在田间是整齐一
致的，同时还实现了150的最高基因型值。 



随机交配群体中的半同胞家系 

• 随机交配群体中，具有一个共同亲本的后代群体，

称为一个半同胞家系（half-sib family）。根据亲

本的基因型，可以把半同胞家系分成三类，它们

的频率分别等于三种基因型A1A1、A1A2、A2A2在随

机交配群体中的频率p2、2pq、q2。 
• 这三类半同胞家系其实就是计算育种值时各种基

因型的后代。根据遗传效应的分解，亲本基因型

值与群体均值的离差等于育种值和显性效应之和；

半同胞后代与群体均值的离差等于育种值的一半。 



亲本表现和半同胞后代家系的平均表现 

亲代基

因型 
频率 

基因型值与群

体均值的离差

效应 

子代基因型、基因型值和频率 
家系均值与群体

均值的离差 A1A1，a  A1A2，d  A2A2，-a  

A1A1 p2 1111 DA +  p q 0 112
1 A  

A1A2 2pq 1212 DA +  p
2
1

 )(
2
1 qp +  q

2
1

 122
1 A  

A2A2 q2 2222 DA +  0 p q 222
1 A  

 



半同胞家系间和家系内的遗传方差 
• 半同胞家系间的方差度量了家系平均数之间的
变异程度，称为家系间方差，它包含了1/4的加
性方差，不包含显性方差，计算过程如下： 
 
 

• 半同胞家系内的平均方差度量了家系内的平均
变异，称为家系内方差，它包含了3/4的加性方
差和所有的显性方差，计算过程如下： 

AVAACovAACovCovV
4
1),(

4
1)

2
1,

2
1(HSbHS ====

DAG VVVVV +=−=
4
3

bHSwHS



半同胞家系的亲子间协方差 

• 亲子间的协方差度量了亲本和后代间的相关程度，
它包含了1/2的加性方差，不包含显性方差，计
算过程如下： 

AVADCovAACovADACovCov
2
1),(

2
1),(

2
1)

2
1,(OP =+=+=



半同胞家系的亲子间回归系数 
• 把后代的表现用O表示、亲代的表现用P表示，
亲代的表型方差表示为， 
 
 

• 因此得到亲子之间回归系数的计算公式： 

εε VVVVVV DAGP ++=+=

εVVV

V

V
Covb

DA

A

P ++
== 2

1
OP

OP



随机交配群体中的全同胞家系 

• 随机交配群体中，根据亲本基因型可以把

全同胞家系分成6类。这6类家系的遗传结

构类似于上一章的6个基本世代P1、B1、F1、

F2、B2和P2。 
• 它们的频率是由三种基因型A1A1、A1A2、

A2A2在随机交配群体中的频率p2、2pq、q2

决定的，中亲值等于两个亲本基因型值的

平均数。 



中亲表现和全同胞后代家系的平均表现 

家系类型 频率 中亲值 
全同胞家系基因型频率 

家系均值 家系内方差 
A1A1，a A1A2，d A2A2，-a 

A1A1×A1A1  p4  a  1 0 0 a  0 

A1A1×A1A2  4p3q  )(
2
1 da +  

2
1

 
2
1

 0 )(
2
1 da +  2)(

4
1 da −  

A1A1×A2A2  2p2q2  0  0 1 0 d  0 

A1A2×A1A2  4p2q2  d  
4
1

 
2
1

 
4
1
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2
1

 22

4
1

2
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A1A2×A2A2  4pq3  )(
2
1 da +−  0 

2
1

 
2
1

 )(
2
1 da +−  2)(

4
1 da +  

A2A2×A2A2  q4  –a  0 0 1 –a  0 

随机交配群体   p2  2pq  q2  pqdaqp 2)( +−=µ  

 



全同胞家系间的遗传方差 
• 全同胞家系间的方差度量了家系平均数之间的
变异程度，称为家系间方差，它包含了1/2的加
性方差和1/4的显性方差，计算过程如下： 

2222324
FSbFS )(2)](

2
1[4)( dqpdaqpapCovV ×++×+×==

22423222 )()](
2
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全同胞家系内的遗传方差 

• 全同胞家系内的平均方差度量了家系内的平均
变异，称为家系内方差，它包含了1/2的加性方
差和3/4的显性方差，计算过程如下： 
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全同胞家系的亲子间协方差 
• 亲子间的协方差度量了中亲和后代间的相关程
度，它包含了1/2的加性方差，不包含显性方差，
计算过程如下： 
 
 
 
 

• 用X和Y表示全同胞家系的两个亲本，后代用O
表示，另种计算亲子间协方差的方法是： 

dqpdadaqpaapCov ××++×+×+××= 02)()(4 22
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利用全同胞和半同胞的家系间协方差
估计加显性方差 

• 加性方差的估计 
 
 

• 显性方差的估计 

)2(4 HSFS CovCovVD −=

HS4CovVA =



全同胞家系的中亲回归系数 
• 两个亲本X和Y产生全同胞后代O，中亲及其方差
分别表示为： 
 
 

• 因此得到中亲与子代的回归系数公式： 
 
 
 

• 后代与中亲的回归系数是与单个亲本回归系数的2倍。因
此，后代与中亲的回归系数要远高于与单个亲本的回归系
数。在§6.3.4中，后代子女平均身高与父母平均身高的回
归系数为0.65，远高于儿子与父亲身高的回归系数0.516。 
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§8.3 上位性互作模型的遗传
方差分解 

• §8.3.1 两个座位的互作模型和上位性方差 
• §8.3.2 上位性对保持加性方差的作用 



两个座位间的互作 
• 上位性（epistasis）表示不同座位上等位基
因之间的相互作用，上位性效应（epistatic 
effect）源于座位间效应的非可加性。换句
话说，如果遗传效应不等于单个座位上效
应的总和（总体不等于各部分之和），则
存在上位性效应。 



两个座位间的互作模型 
• 假定两个基因座位A和B影响同一性状，一个个体在

座位A的基因型为AiAj，在座位B的基因型为BkBl，

AiAjBkBl的基因型值Gijkl用上位性模型表示为： 

 

 
• 其中，Aij为座位A产生的遗传效应， Bij为座位B产生的

遗传效应。单个座位上的效应仍然按照加显性模型分解，

αi、αj、αk、αl表示等位基因的平均效应； δij表示座位A
上的显性离差， δkl表示座位B上的显性离差； Iijkl表示两

个座位之间的上位性离差或上位性效应，计算公式是： 

ijklkllkijjiijkl IG +++++++= )()( δααδααµ

ijklklij IBA +++= µ

µµ +−−=++−= klijijklklijijklijkl GGGBAGI ....)(



重叠显性上位作用下的上位性效应 
等位基因的频率均为0.5，两个座位间的连锁不平衡度为0 

座位 A 座位 B 行平均 ..ijG  

B1B1，
4
1

 B1B2，
2
1

 B2B2，
4
1

 

A1A1，
4
1

 11111 =G  

16
1

1111 −=I  

11112 =G  

16
1

1112 −=I  

11122 =G  

16
3

1122 =I  

1..11 =G  

A1A2，
2
1

 11211 =G  

16
1

1211 −=I  

11212 =G  

16
1

1212 −=I  

11222 =G  

16
3

1222 =I  

1..12 =G  

A2A2，
4
1

 12211 =G  

16
3

2211 =I  

12212 =G  

16
3

2212 =I  

02222 =G  

16
9

2222 −=I  

4
3..22 =G  

列平均 ijG..  1..11 =G  1..12 =G  
4
3..22 =G  总平均

16
15

=µ  

 



计算上位性效应的一般方法 
• 前面计算互作效应的方法具有普遍性。对于任

意基因频率的随机交配群体，只要两个座位之

间的连锁不平衡度为0，都可以使用。 

• 例如，等位基因A1和A2的频率分别为p和q，等位

基因B1和B2的频率分别为u和v，只需要把表中座

位A的三种基因型频率用p2、2pq、q2代替，座位

B的三种基因型频率用u2、2uv、v2代替即可。 



加性、显性和上位性方差 
• 在两个座位之间无连锁不平衡的假定下，9种基

因型的联合频率等于边缘频率的乘积。这样，

行平均数之间的方差就是座位A的遗传方差、

列平均数之间的方差就是座位B的遗传方差、

互作效应之间的方差就是上位性方差。 

• 这样的分解也满足正交性。同时，利用座位A
的三种边缘平均数，就可以如单基因座位进行

加显性方差的分解，从而计算座位A的加显性

方差；同时，利用座位B的三种边缘平均数，

计算座位B的加显性方差。 



上位性模型的遗传效应和遗传方差分解 
• 考虑所有控制数量性状基因的效应，下面的公式
给出遗传效应的一般分解模型，其中A表示来自
所有座位育种值的总和，D表示显性离差的总和，
I表示上位性离差（epistatic deviation）或互作离
差（interaction deviation）的总和。 
 

• 随机交配群体中，育种值、显性离差和上位性离
差的加权均值都是0，且三者之间无相关。因此，
总的遗传方差等于加性方差、显性方差和上位性
方差三部分之和。 

IDAG ++=

IDAG VVVV ++=



F2群体常见上位互作类型中，不同
方差成分占遗传方差的比例 

F2分离
比 

表型均值（或基因型值） VA/VG  VD/VG  VI/VG  
A1*B1*  A1*B2B2  A2A2B1*  A2A2B2B2  

9:3:3:1  3 2 1 0 0.6667 0.3333 0  
12:3:1  3 3 1 0 0.6431 0.3216 0.0353 
10:3:3  3 2 1 3 0.3270 0.1635 0.5094 
9:6:1  3 2 2 0 0.6289 0.3145 0.0566 
9:4:3  3 2 1 2 0.5128 0.2564 0.2308 
15:1  3 3 3 0 0.2667 0.1333 0.6 
13:3  3 3 1 3 0.5128 0.2564 0.2308 
10:6  3 2 2 3 0.2667 0.1333 0.6 
9:7  3 1 1 1 0.5714 0.2857 0.1429 



上位性对保持加性方差的作用 
• 有时，由于基因的固定，上位性方差还可能会转

化成加性方差。考虑到频率对方差的影响，就容
易理解为何一个座位的固定有可能会提高方差。 

• 以15:1重叠显性上位为例，F2群体的表型只有两种，
假定基因型aabb的平均表现为1，其它基因型为0，
它们的频率分别为1/16和15/16。因此，F2群体的均
值为1/16、方差为1/16-1/256。 

• 如果群体在座位A被固定在等位基因a上，座位B的
两个等位基因频率仍为0.5，这时仍然有1和0两种
表型，但它们的频率变分别为1/4和3/4。因此，群
体的均值为1/4、方差为1/4-1/16，均高于4个等位
基因频率均为0.5的群体均值和方差。 



完全显性遗传模型（9:3:3:1）中不
同遗传方差成分 

• aA=dA=aB=dB=1；等位基因B1和B2等于0.5并保持不变。 
• 当基因频率均为0.5时，F2群体中，VG=0.38，VA=0.25， 

VD=0.13；当座位A上的基因被固定在A2时， VG=0.19， 
VA=0.13，VD=0.06，加性方差和显性方差均减少50%。 
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重叠显性上位遗传模型（15:1）中
不同遗传方差成分 

• 假定基因型值分别为13和1，当基因频率均为0.5时，
F2群体中，VG=8.44，VA=2.25，VD=1.13，VI=5.06；
当座位A上的基因被固定在A2时， VG=27， VA=18， 
VD=9 ，VI=0。加性方差从2.25增加到18，显性方差
从1.13增加到9。 
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上位性对保持加性方差的作用 
• 并非所有的上位性遗传模型，随着基因的固定，
加性方差和显性方差都随着增加。以9:7上位性模型
为例，假定基因型值也分别为13和1。当基因频率均为0.5
时，F2群体中，VG=35.44，VA=20.25，VD=10.13，VI=5.06；
当座位A上的基因被固定在A1时，VG=27，VA=18，VD=9，
VI=0。加性方差从20.25下降到18，显性方差从10.13下降到
9。尽管加性方差和显性方差随着基因的固定在下降，但
下降的幅度要比不存在上位性效应时的50%要小很多。 

• 上面的这些例子说明，尽管上位性方差本身不是
很大，但对加性方差的保持来说起重要作用。维
持在一定水平上的加性方差，是育种中各种选择
方法取得遗传效果的基础。上位性的存在，也许
是对长期选择有效性的一个较合理的解释。 



§8.4 亲属间协方差的一般
表示与遗传力估计 

• §8.4.1 亲属间协方差的一般表示方式 
• §8.4.2 随机交配群体的遗传力估计 



亲属间的相关 
• 谚语“龙生龙，凤生凤”（like begets like）也许
是人们最早通过观测遗传学上亲属间相似性得
到的结果，也就是说，较近的亲属（如亲子）
要比较远的亲属（如叔侄）有较大的相似性。 

• 亲属间的协方差，度量了亲属间的相似性。没
有祖先关联的个体间不存在相似性，即协方差
为0。 

• 有时非遗传因素也会影响个体间的相似性，植
物上可通过随机设计排除非遗传因素的影响。
这里我们认为非遗传因素的效应在个体间是独
立的。 



个体X和Y的系谱 

• X的两个亲本与Y的两个亲本之间的共祖先程
度越高，X和Y之间的相关程度越高。 

A B C D

X Y
Ai Aj Ak Al



X和Y育种值之间的协方差 

• X和Y育种值之间协方差的一般表示为 

Aji VAVV ==+ )()( αα )(2 iA VV α=

),()AA(),()AA( lilikiki CovPCovPCov ααααα ≡+≡=

),()AA(),()AA( ljljkjkj CovPCovP αααα ≡+≡+

Ai VfVf XYXY 2)(4 == α



X和Y显性离差之间的协方差 
• X和Y显性离差之间协方差的一般表示为 

),()AA,AA( klijljki CovPCov δδδ ≡≡=

),()AA,AA( klijkjli CovP δδ≡≡+

DVffff )( BCADBDAC +=



亲属间协方差的一般表示 
• 用r表示加性方差前面的系数，u表示显性方差前
面的系数，得到个体X和Y协方差的一般表示： 
 
 
 

• 在上位性模型下，个体之间的协方差中还会同时
包含二阶乃至更高阶的加加、加显和显显互作方
差。这些互作方差的系数都可以从加性方差的系
数r和显性方差的系数u计算出来，即： 

DA uVrVCov +=)YX,(

XY2 fr = BCADBDAC ffffu +=

+++++= DDADAADA VuruVVruVrVCov 22)YX,(



常见亲属间的协方差 
个体 X 和 Y 的类型 AV 的系数（公式 8.35） DV 的系数（公式 8.36） 

亲代和子代 
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随机交配群体的方差成分及其来源 
方差成分 符号 方差来源 
表型方差 VP  表型值 
基因型方差 VG  基因型值（遗传效应） 
加性方差 VA  育种值 
显性方差 VD  显性离差 
上位性方差 VI  上位性离差 
基因型×环境互作方差 VGE  基因型×环境互作效应 
随机误差方差 Vε  随机误差 



随机交配群体中育种值的作用 
• 在一个无选择的HW平衡群体中，群体均

值和遗传方差在世代间保持恒定不变。 

• 根据定义，育种值越高的亲代，后代的平

均表现也就越高。因此，如果能够根据育

种值选择亲本，就可以有效改变后代群体

的平均表现。 



随机交配群体的狭义遗传力 
• 育种中首先观测到的是亲本个体的表型，正是由

于表型中包含育种值的信息，因此根据表型的选

择也能改变后代的平均表现。 

• 后代群体均值被改变的程度，既取决于随机交配

群体中加性方差的大小，同时还取决于群体的表

型方差。狭义遗传力（heritability in the narrow 
sense）定义为由育种值决定的加性方差占表型方

差的比例，即： 

P

A

V
Vh =2



狭义遗传力的作用 
• 知道了前面公式中的遗传力，就可以预测

根据表型选择亲本后，后代群体平均表现

相对于亲代的变化量，即预测遗传进度

（详见第11和12章）。 

• 因此，狭义遗传力可能是传统数量遗传中

最重要的一个遗传参数，利用各种遗传交

配设计对狭义遗传力进行估计是数量遗传

学的重要内容（详见第10章）。 



狭义遗传力与回归系数和相关系数 
• 遗传力正好等于育种值对表型的回归系数，
也等于后代与中亲值的回归系数，即： 
 
 

• 亲本育种值与亲本表型之间的相关系数，
正好等于狭义遗传力的平方根，即： 

P
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狭义遗传力的预测作用 
• 个体的表型用P表示，它的育种值A就可以
利用公式8.40给出的关系进行预测。育种值
的另外一个含义是后代的平均表现，预测公
式也代表了后代群体相对于亲代的差异，这
其实就是第11章要介绍的遗传进度。 

)()( 2 µµ −=−= PhPbA AP



狭义遗传力的群体特异性 
• 与广义遗传力一样，狭义遗传力也是群体水平

的遗传参数。对于同一个性状，利用不同群体、

不同环境的表型鉴定数据，可能得到不同的估

计值。从Falconer and Mackay（1996）第162页
表10.1来看，有些性状的狭义遗传力估计值还

不到0.1，但有的可能会达到0.6以上。 

• 影响遗传力的因素有很多，既有性状的遗传基

础，又有环境和随机误差，还依赖于所采用的

遗传群体。 



狭义遗传力的群体特异性 
• 同时，方差和协方差在统计学上被称为二阶统

计量，二阶统计量的估计误差要远高于如样本

均值、中位数等一阶统计量。遗传力是两个二

阶统计量的比值，与相关系数类似，有着复杂

的统计分布和较高的抽样误差。 

• 因此，尽管遗传力是十分重要的遗传参数，但

要得到遗传力的准确估计或正确估计还是相当

不容易的。 
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