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摘 要： 0 作囤和主基因 + 多基因混合遗传分析表日月：拓展两升主基因 + 多基因混合遗 

待模型十分必要 奉文利用混合分布理论、 AIC 准则在回主 Bl和 B2群体 或 F2群体中鉴定 

两对主基因的存在，当主基 日存在畸估计 其遗传参数；目对还改进 了利用亲奉、 Fl和固杰 Bl 

和 B2群体，或 亲奉、 Fl和 F 2群体鉴定 多基 因存在的方法．分布参数的估计采用 IECM 算 

法 以水稻株 高性状 为倒说明谖方法的应用． 

关曩词：墼量些墼!圭墨璺±兰查苎兰!垄堡；混合模型；—IECM—$,~；水稻l株高 
中围分娄号： Q348 文献标识码：A 

文章编号：1001~26(2ooo)o3—0358~9 

最早认为数量性状是由效应相等的微效多基因控制． QrL作图结果表明其效应大小有 

别，也发现了如水稻矮秆等数量性状还受主基因的控制．由此盖钧镒等 (1999)将主基因 +多 

基因 (简称主 +多基因)混合遗传作为数量性状的通用性模型，单纯主基因和单纯多基因作为 

其特例 It】，在 Elston等 (197[．1973)工作的基础上提出了适合植物的主 +多基因混合遗传分 

析的试验设计和统计分析方法 【 ，现 已有初步应用成果，例如提出水稻广亲和性、白叶枯病 

抗．睦和玉米矮花叶病抗性 的遗传模式，以及大豆抗食叶性害虫和孢囊线虫病的育种策略．随着 

应用的深入，该方法还将从以下三方面进行扩展：①扩展不同类型的分离世代，包括重组近交 

家系群体；⑦扩展至有重复的家系世代，包括多个家系世代的联合；@将遗传模型扩展至 2对 

主 +多基因．因此，本文利用混合分布理论、A1C准则和 IECM算法在回交或 F2世代中扩展 

数量性状 2对主基因 +多基因混合遗传模型，还改进了鉴定多基因存在的方法 【̈l 主 +多基 

因混合遗传模型的数学模型和符号与文献 [2：4]相同，其基本假定参见文献 [8]，这里从略． 

1 回交 B 和 B 及 F。群体的遗传组成 

当存在两对主基因时，假定亲本主基因型分别为 AABB(Pt)和 aabb(P2)．Bt=Fl×Pt．B2= 
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FI xP2 B1群体为AABB AABb．AaBB和AaBb 4种主基因型等比例混合，分别用Ⅳ( 41． ：)一 

N(a“ ；)表示这4种基因型个体观测值的分布；B2群体为AaBb．Aabb，aaBb和aabb 4种主 

基因型等比例混合，分别用 Ⅳ( ；)一Ⅳ( s ． ；)表示这4种基因型个体观测值的分布；F 

群体为 AABB AABb，AAbb AaBB．AaBb Aabb，aaBB aaBb和 aabb 9种主基因型按孟德尔分 

离比的混合，分别用 N(g̈  ；)一Ⅳ( ‰ i)表示这 9种基因型个体观测值的分布．在两个主基 

因服从等加性、完全显性和等显性下，B ．B2和 F2的成分分布数分别为：3(1：2 11，3(1 2-1) 

和 5(1：4 6 4．1)，l 4(1．1 1 1)和 4(9 3：3：1)1、3(1：2：1)和 3(9 6 1)．若主基因符合 

加性 显性 一上位性模型， Bt、B2和 F 群体的主基因遗传方差分别为 

矗 (B ) [(d 一  ̂) +( 一虬)。+(dd一  ̂)( + 一九 一1)+( 一 B̂)(i— b+  ̂一 )】 

+ —J 一J -1] 。+f -f) +( 。]， (1a) 

)= [(dd+  ̂) +( +“) +f也+k)(一H 一 + )+(db+ )f—z—J +灿 +1) 

+ [(?+J 。十(? 十(?-f) +(Job- ) +(jb。十1]。】． 【1b) 

c = [ ：+ ：+ +cdo+Job)~+c e+ +( 。+ ) +( + )。+；】．ctc 
其 中， d。和 db为主基因基因型 AA和 BB的加性效应， h。和 hb为主基因基因型 n和 B6 

的显性效应， i， Jb 和 1分别为主基因加性 (AA)x加性 (BB)、加性 fAA)x显性 (B6)、 

显性 (Aa)x加性 (BB)和显性 fAa)x显性 (Bb)的互作效应．主基因遗传率 。为主基因遗 

传方差 与相应群体的表型方差 ；之比 F2群体成分分布平均数与遗传参数间的关系 

分别为 [51 

61= m6+ C1． 舳 = m6+ C2． ,u6a= m6+ C3， 

64= m6+ c4， 65= m6+ Cs． 66= m6+ C6， 

,
us7 6+ Cr， ,ass 6+ cs． 69 6+ C9、 

其中 C1～C9分别是 d。+d5+ d +hb+j b，d。一db—i， +如十九 ，̂。+ 5̂+f．h 一 一̂ 。，一d +db— 

i，一d~+hb—J 和 一d 一db+i显然 41～,u,t4分别为 m4+ 1．m{+ ，m4+ ，m4+ 5l～ 

分别为 m5+C5．m5+C6．m5+Cs．鹏 +C9，其中 m4，m5和 m6分别为双亲平均数 m与各世 

代多基因效应之和．此外，Bt．B2和F2群体成分分布方差 ( ：， 2 。 2)分别剖分为多基因方 

差(o-~o 20 u 20)与环境方差 两组分之和，即 = + U=4，5，6) 

2 利用回交 B 和 B 群体及 F。群体鉴定两对主基因的存在 

2．1 遗传模型的建立 

根据 Il建立利用回交 B 和B 或 F 群体鉴定两对主基因的遗传模型见表 1，无主基因 

的A一0模型以及一对主基因的加性 一显性、加性、完全显性和负向完全显性的 A⋯1 A 4 

模型参见文献 [1．4】若两对主基因符合加性 显性 一上位J眭模型，利用 B1和 B 群体鉴定两 
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对主基因存在的样本似然函数中的一阶分布参数个数少于相应一阶遗传参数个数，无法估计一 

阶遗传参数，因此这种情况在这里未加以讨论，只能在多世代的联合分析中考虑． 

2．2 利用回交或 F 群体鉴定两对主基因的似然函数和分布参数的极大似然估计 

利用回交 B1和 B2或 F2群体可将主基因的效应分解出来．记 4 2l￡5 和 6 ，以及 n4，n5 

和n6分别为B1，B2和F2群体的观测值和样本容量．由51的假定．B1群体为 1个N(~4j， ；) 

的混合：B2群体为 2̂个 ( o-；)的混合；F2群体为女3个N(#6j， )的混合．利用B1和 

B 群体群体鉴定主基因存在的样本似然函数为 

5l )， (2) 

其中．，( s ， 1是Ⅳ( s。 ；)的密度函数 利用 F 群体的样本似然函数参见文献 [4 

寰 1 两对主基因遗信模型下 B1和 B2或 F2肄体所包含的成分分布敛豆相应的遗传参数 

Table 1 The N um ber of Com ponent Distributions and Corresp0l1ding 

Genetic Parameters af Bl and B or F2 under Two M ajor Genes Inheritance M odels 

： 

} 

： 

3 

； 

} 

采用 IECM算法 获得分布参数的极大似然估计值． IECM 算法按下列两步骤进行． 

对 F 群体，E步骤：求在给定 下 Y_忉 条件分布的完全资料对鼓似然函数的条件期望值 

Q(o1~ ))， 

0(olo( )) 

其中，Lc(ylo)是对数似然函数．w6jl是 x6j归属第 i种主基因型的后验概率．造代 CM步骤： 

分步骤极大化 Q(Olo(t )，并用极大值点处的目值代替目( 一 )作为下一轮循环的初值．Q(olo( )) 
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的极大值点由下列公式确定 

f4a) 

f4b) 

其中． 是分布平均数间的第 m个约束条件，  ̂是 Lagrange常数， 是约束条件个数． 

首先，固定多基因方差组分和环境方差组分，求分布平均数的条件极大似然估计 ①由约 

束条件方程和平均数迭代公式得到的联立方程组求  ̂；②由分布平均数迭代鸶式得到其极大 

条件似然估计值；然后．固定已得到的分布平均数，求多基因方差组分 。与环境方差组分 

之和的条件极大似然估计 

对似然函数 (2)中分布参数的估计，可仿此进行． 

2．3 遗传模型的 AIC判定和适合性检验 

采 用文献 _8_8 的方法，通过 比较 0、 1和 2对主基因的 A一0。 — l～ A⋯4 B 1～ 

B一6共 11个遗传模型的 AIC值以选择最优遗传模型．并且进行遗传模型的均匀性检验 

(研。嵋和嵋统计量)、 Smirnov检验 (nW 统计量)和 Kolmogorov检验 ( 统计量)以检 

验其适合性．其基本公式参见文献 [8]在选择遗传模型时，要综合考虑极大对数似然值、AIC 

值和适合性检验结果． 

2．4 遗传参数的估计 

确定了数量性状最适遗传模型后便由分布参数的估计值估计相应遗传参数． 51已经给 

出了 F 群体各成分分布平均数与一阶遗传参数的相互关系，由此获得分布平均数向量 (= 

( 6 ， 6h) )与一阶遗传参数向量G(=(m6．d 如．h。，hb． J ，1) )的关系 目：AG， 

其中， 是系数矩阵．由最小二乘法原理可得到一阶遗传参数的最小二乘估计 

0=(A A)一 A 

同理，容易获得 B 和 B2群体各成分分布平均数与一阶遗传参数间的关系，用最小二乘法估 

计一阶遗传参数．若主基因符合加性 一显性模型，利用 B 和 B 得到的一阶遗传参数为 

4= ( 41+ 42+ 43+ 44—2 5l+2,u54)。 

5= 【2 4l一2 44+ 5l+ 52+ 53+ 54 

=  【 4l 42一 ∞一 44+ sl+ 52一 53一 54) 

．  
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也= ( 1一 42+ 43一 4+ 51一 52+ 53一 5 )、 

五 = (一 一 + 。+ + s + s。一 sa— s )． 

=  (一 + 。--／243~-}／44+ s 一 s。+,us3-#54) 

同理可获得其它模型参数的极大似然估计．关于二阶遗传参数的估计结合 51和 52 1有关内容 

获得．关于分离世代个体的主基因型归类可参考文献 [2,4．8J 

3 多基因存在的鉴定 

从 51可知， ． 和 酲 可剖分为多基因方差组分和环境方差组分两部分．在只有 B 

和 Bz群体或只有 Fz群体的情况下，不能将多基因方差组分和环境方差组分分开．因此．在 

多基因鉴定时，尚需利用亲本和 F 群体以获得环境方差的估计，从而鉴定多基因的存在． 

记 ， 和 砘 ．以及 n1 n2和n3分别为 P1，F1 P2群体观测值和样本容量．由假定可知： 

xji～N(pj， ：)0=1，2、3)因此．由B1和 B2【或F2)群体鉴定多基因存在的样本似然函数分 

别为 [2 4】 

LzW10)=IIf(zl~ 

7r4tf( “ )Ⅱ∑?r5t，(X5i ， )． (6a) 
i= 1 = 1 

n 0 n 3 

， ， )II，( z，， 。， )II，(z ， s， ) 

Ⅱ∑ ，(z6i； ， ；) f6b1 

通过构造 r0：不存在多基因 ( j= 和 = ；或 = ．多基因效应的平均数为0)； 

矾 ：存在多基因 ( ；o>0和 。>0或 >0．多基因效应的平均数不为0)计算两种假设 

下的最大似然函数值 ￡0和 L ，构造出似然比统计量 ^=2(InL 一In o)～ 以鉴定多基因 

是否存在，其中， 为两种假设下相差的遗传参数个数．采用 IECM算法获得分布参数的极 

大似然估计值， E步骤和迭代 CM 步骤的 CM1与 52．2相似 下面给出利用 Pl，F1．P 2和 F2 

鉴定多基因存在的迭代 CMz和迭代 cmz步骤．迭代 CM2是固定分布平均数与误差方差条件 

下用迭代公式求多基因方差组分，迭代 CM3是固定分布平均数和多基因方差组分条件下用迭 

代公式求误差方差． 和 ：的迭代公式如下 

(8) 

3  
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其中， ： 2Hu 2+ )利用 B 和 B2群体鉴定多基因存在的算法可仿此进行． 

本文作者应用 Turbo c” 语言编制了以上全套IECM算法的软件 F2 EXE和 F2P EXE(利 

用 F2群体鉴定主基因和利用亲本、 F 与 鉴定多基因的存在)、 B．EXE(利用 Bl和 B2群 

体鉴定主基因的存在)和 BP EXE(利用亲本、 Fl、 Bl和 B2群体鉴定多基因的存在)，~1tt： 

计算复杂的工作变得十分简单，i荬者如有需要可与作者联系． 

4 应用举例 

根据水稻南京 6号 ×广丛杂交组合 B ，B 群体 [ ·町鉴定主基因存在的结果见表 2 由表 2 

可知，A一1和 B一2模型的 AIC值相对较小，A一1模型为最优遗传模型，B一2模型为次优 

模型． A一1模型鉴定出符合加性 一显性的具有最大遗传效应的一对主基因的存在．B一2模 

型鉴定出符合加性 显性的具有最大和次大遗传效应的两对主基因的存在． A一1模型分布 

参数的遗传参数的极大似然估计值分别为； m4=124 61，m5=1 32．31，d=33．99；h=22 40，Bl 

群体的 2成分分布比例不呈 1．1的分离 比(x ：8 18 P=0-0042)．B2群体的 2成分分布比例 

呈 1·1的分离比 (x =0 18．P：0 67)若株高符合 B一2模型，其遗传参数估计值分别为 

m4= 124 59． = 132 80，d。=33．92：比 =0 72．h =22 12．hb= 一0 19 

在 A一1模型基础上进行多基因存在的鉴定结果为： ^=29 70(P=5．6×10 )，说明 

多基因存在，其遗传参数估计为： m=130 0670，d：34 7233，h=21 7356． =一5 440：【h]= 
一 6 5717， =19 2493，司0：10 5045． ≈0．0，从而 B1．B2群体多基因遗传力分别为 l9 78％ 

和 0 0．在 B一2模型基础上进行多基因存在也有类似的结果． 

利用 F2群体进行主基园存在鉴定的结果亦列于表 2 成分分布数为 4的 2对完全显性主 

基因遗传模型的AIC值最小．说明株高由表现为完全显性的2对主基因所控制．4个成分分布 

平均数的极大似然估计值分别为 1．58 48，141 83．111．40和 94．76，其方差均为 65 36由此可得， 

m6=126 62、两主基因的加性效应d。=23 54和如=8 32，主基因遗传方差 2m =467．4078． 

主基园遗传率  ̂。=82 89％ 4个成分分布所占比例并不呈 9 3 3：1 n=56 19，P接近0)． 

这可能是由于第 1与2成分分布平均数之间和第3与4成分分布平均数之间较接近，使相应的 

观测值归组模糊．造成不呈分离比例．在 B一5模型的基础上进行多基因存在的鉴定结果为 

=̂9 29(P=0 0023)，说明多基园存在．若对 F2群体的表型方差进行割分，则多基因的遗传 

方差 2 =44 9244，多基因遗传率  ̂ =7 97％ 以上述 群体分离分析结果的 4个成分分 

布按 9 3 3：1的分离比例混合构成样本容量为 512的 F2模拟群体，按 E一5模型进行参数 

估计．重复 500次，得到分布参数和遗传参数的平均数与标准误 (见表 3)．从表 3可知．①除 

成分分布比例外，分布参数和遗传参数的模拟平均值与真值均较接近；②遗传参数的变异大于 

分布参数的变异；⑦二阶参数的变异大于一阶参数的变异；④成分分布混合比例在 500次中只 

有 53 2％是符合 9 3：3 1的分离比例的，这可能是由于第 1、 2成分分布平均数之间和第 

3、 4成分分布的平均鼓之间较接近所造成的． 

5 讨 论 

比较本文中利用 F 群体与利用 B 和 B 群体进行主基因鉴定的结果，发现两者的结果是 
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相对一致的，并且与利用亲本、 F 、B 、B2和 F 6个世代的联合分析结果 {另文报道)也是一 

致的．通过 F 群体及其模拟研究发现，若存在两对主基因时，各成分分布比例往往不符合孟 

德尔分离比例，这可能是由于成分分布数较多，其平均数间差异相对于标准差而言是较小的， 

致使观测值归组模糊所致． 

裹 2 羊钮用 B1和 B2群体或 F2群体鉴定主基因存在的极大对献似}9I；函数值 (MLV)和 AIC 值 

Table 2 Maximum Log-Likelihood Value(MLV)and AIC Value(AICV)of the Genetic Models 

for Identifying the Existence of M ajor G ene from Bl and B2 or F2 

在鉴定主基因存在时，王建康等 [4](1997)和盖钧镒等 p](1998)是首先确定成分分布数然 

后确定遗传模型的，本文是通过 A1C准则比较具有一定遗传背景遗传模型的 A1C值来确定遗 

传模型以及相应分离群体的成分分布数．这就避免了具有相同成分分布数时不能区分是一对主 

基因控制的还是两对主基因控制的缺陷．倒如，用文献 【2．4]的方法，F 群体由2个成分分布 
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构成，株高由l对主基因控制，从本文的分离分析结果看，这 2成分分布中的每一成分分布都 

是 2个成分分布的叠加．但是，文献 f2,41的先确定成分分布数再确定遗传模型的方法能方便 

地确定分布谷值．在鉴定多基因存在时，王建康等 (1997)[4]和盖钧镒等 (~998)t 】在设置 且)和 

时仅考虑了多基因是否存在的二阶参数而忽略了多基因存在与否的一阶参数，本文在这一 

问题上进行了补充，以全面考虑了多基因是否存在．在多基因存在的似然比检验中，其自由度 

并不是都为 1，而是 和 H 相差的遗传参数个数． 

本文是通过利用个别分离世代先确定主基因的对数和作用方式，其模型符号暂用 和 B 

表示；然后通过利用亲本、 F 和个别分离世代的联合鉴定多基园存在；以最终确定模型的类 

型．例如若第 1步为 4～1模型，第 2步又鉴定出有多基因作用，则最终模型应该是 D—l 

在估计样本似然函数中的分布参数时，一般是采用 EM算法 [2--4,10-12,15J．在多基因鉴定 

时，若采用 EM算法就会出现估计环境方差时不能利用 F 或B 和B 群体成分分布的信息， 

即在参数估计时没有把二阶分布参数的数量遗传学意义的关系体现出来；本文采用的 IECM算 

法从参数估计角度体现了分布参数之间的数量遗传学意义，也提高了估计精度． 
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Abstract： Both QTL mapping and the segregation analysis lndicated that major gene 
PIus polygene mixed model needs to be extended fronl one nla1or gene to two or more nlajor 

genes Fortunately：the iterated ECM (IECM)algorithm makes it possible In the present paper， 
Akaike’S Information Criterion are employed to identify the existence of major genes affecting 

quantitative traits Meanwhi~ IECM algorithm ls used to obtain the inaxiinum likelihood esti— 

mates of parameters of coinpoilent distributions as we[I as the first order or second order genetic 

parameters From P1．P2 Fh BI and B2 or P】
．P?，F1 and F2：the likelihood ratio test】s used to 

test the existence of polygenes An example of the inheritance of rice plant height is provided 

Key words：Quantitative trait； MaJor genes plus polygene mixed inheritance； Mixture 

model； Iter ed ECM (IECM)algorithm ； Rice plant height 
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