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摘  要 

通过构建包括各种可能遗传效应的遗传模型及系数矩阵、基于EM算法实现的遗传参数和遗传率的估计、

利用Akaike最大熵准则进行最佳模型的筛选等步骤，建立适合不同环境下数量性状分析的“多环境下数

量性状主基因分离分析方法”，根据控制数量性状主基因数目不同，构建2大类10种遗传模型。结果表

明，随着遗传率和联合世代群体样本容量的增加，各项遗传效应估计值的准确度和精确度随之提高，但

比较遗传率和联合世代群体样本容量二者的功效，遗传率的作用明显高于样本容量；杂交组合驻豆03-9 
× 中黄13的F2、BC1和BC2群体，主茎节数均符合两对加性–显性–上位性主基因 + 基因型 × 环境互

作效应遗传模型(B-1模型)。F2代主茎节数的广义遗传率较高，说明该性状在F2分离强度较大。主茎节数

的各成分分布方差不等，对于不同表现型个体选择效果有差异。 
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Abstract 
Through the construction of genetic model and coefficient matrix including various possible ge-
netic effects, the estimation of genetic parameters and heritability based on EM algorithm, and the 
selection of the best model by using Akaike maximum entropy criterion, a quantitative trait anal-
ysis model suitable for different environments was established. According to the number of major 
genes controlling quantitative traits, 10 genetic models of 2 categories were constructed. The re-
sults showed that with the increase of heritability and sample size of combined generation popu-
lation, the accuracy and precision of the estimated genetic effects were improved, but the effect of 
heritability was significantly higher than that of sample size in comparison of heritability and 
sample size of combined generation population; the number of main stem nodes of F2, BC1 and BC2 
populations of Zhudou 03-9 × Zhonghuang 13 were in accordance with the two additive pairs: The 
genetic model of interaction effect of sex dominant epistatic major gene and genotype × environ-
ment (B-1 model). The broad sense heritability of the number of main stem nodes in F2 generation 
was higher, which indicated that the segregation intensity of this trait was higher in F2 generation. 
The variance of each component in the number of nodes of main stem was different, and the selec-
tion effect was different for different phenotypes. 
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1. 引言 

在作物育种和遗传学研究过程中，很多时候是将一套遗传材料在不同环境下种植，这时不但要考虑

主基因的遗传效应，还要兼顾基因型与环境互作效应对表型数据的影响。对于不同环境下的遗传试验，

多数研究方法不能同时考虑主基因遗传效应和主基因与环境互作效应，只有个别研究应用似然比检验方

法进行了一对主基因效应的探讨。吴为人[1]将主基因 × 环境作为固定效应，应用似然比检验了不同环

境下分布平均数的差异，进而推断基因型 × 环境互作效应，该方法的研究结果只适合特定的环境。姜长

鉴[2] [3] [4]推导了基因型 × 环境互作效应的极大似然估计和似然比测验，但不能够在基因型与环境互作

效应同时存在时将二者区分。这些问题主要原因是在建立混合分布模型时，假定这些观测值是来源于同

一成分分布，在成分分布中主要考虑固定效应，而对于成分分布中各随机效应作为一个总体，没有将固

定效应和随机效应进一步按照其来源进行分解。值得借鉴的是 Lou 和 Zhu [5] [6]将主基因和多基因均作

为随机效应，采用混合模型分析了多亲本交配群体的二倍体和三倍体的主基因和多基因效应及其基因型 
× 环境互作效应，该方法适用于主基因已知的情况。虽然该方法没能够解释主基因的数目和效应，但却

显示出了通过混合线性模型进行主基因遗传分析的可行性。受此启示，本文将混合线性模型分析方法与

混合分布模型相结合，配合了基于 EM 算法的极大似然估计方法，构建了“基于混合线性模型的混合分

布模型中遗传效应估计方法”，突破混合分布模型只能分析固定效应的不足，可以有效降低试验误差，

提高基因的检测功效和遗传参数估计的准确度和精确度，还可以显著提高基因的发现能力。该方法不但
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在本文中能够同时估计各种遗传效应和基因型 × 环境互作效应，还能在其他混合分布模型中应用。因此，

该方法可为数量遗传的研究提供理论依据，对于准确选择表现稳定的育种材料，具有指导意义。 

2. 材料与方法 

2.1. 遗传材料与田间试验 

以相对性状差异较大的两个大豆亲本东农驻豆 03-9 × 中黄 13 配制杂交组合，第二年将部分杂交种

子(F1)自交，得到杂种二代(F2)，将部分杂交种子(F1)分别与亲本杂交，得到回交世代(BC1 和 BC2)，构建

包括 P1、F1、P2、F2、BC1、和 BC2的遗传群体，在 2 个环境下种植，其中 P1、F1、P2各收获 30 株，F2

各收获 270 株，BC1和 BC2各收获 120 株，收获后测定形态性状主茎节数。 
对于所获得的形态性状数据采用本文提出的多环境下数量性状主基因分离分析方法用 SAS/IML 编

写程序进行分析。 

2.2. 统计分析方法 

2.2.1. 构建各种可能的主基因遗传模式的遗传模型 
将各遗传模型汇总如下，见表 1。 

 
Table 1. Multi-environment quantitative trait major gene models 
表 1. 多环境下数量性状主基因遗传模型 

代号 Code 模型 
Models 

主基因遗传效应(固定效应) 
Genetic Effect major gene 

(Fixed effects) 

主基因×环境互作效应(随机效应) 
Environmental Interaction Effects × 

major gene (Random Effects) 

A-1 一对加性-显性主基因 + 基因型 × 环境

互作效应遗传模型 m、a、d 2
aEσ 、 2

dEσ 、 2
εσ  

A-2 一对加性主基因 + 基因型 × 环境互作

效应遗传模型 m、a ( 0d = ) 2
aEσ 、 2

εσ  

A-3 一对完全显性主基因 + 基因型 × 环境

互作效应遗传模型 m、a ( a d= ) 2
aEσ 、 2

εσ  

A-4 一对负向完全显性主基因 + 基因型 × 
环境互作效应遗传模型 m、a ( a d= − ) 2

aEσ 、 2
εσ  

B-1 两对加性-显性-上位性主基因 + 基因型 
× 环境互作效应遗传模型 

m、 Aa 、 Ba 、 Ad 、 

Bd 、i、 ABj 、 BAj 、l 

2

Aa Eσ 、 2

Ba Eσ 、 2

Ad Eσ 、 2

Bd Eσ 、 2
iEσ 、

2

ABj Eσ 、 2

BAj Eσ 、 2
lEσ 、 2

εσ  

B-2 两对加性-显性主基因 + 基因型 × 环境

互作效应遗传模型 
m、 Aa 、 Ba 、 Ad 、 Bd  2

Aa Eσ 、 2

Ba Eσ 、 2

Ad Eσ 、 2

Bd Eσ 、 2
εσ  

B-3 两对加性主基因 + 基因型 × 环境互作

效应遗传模型 
m、 Aa 、 Ba  2

Aa Eσ 、 2

Ba Eσ 、 2
εσ  

B-4 两对等加性主基因 + 基因型 × 环境互

作效应遗传模型 m、a 2
aEσ 、 2

εσ  

B-5 两对完全显性主基因 + 基因型 × 环境

互作效应遗传模型 
m、 Aa 、 Ba  2

Aa Eσ 、 2

Ba Eσ 、 2
εσ  

B-6 两对等显性主基因 + 基因型 × 环境互

作效应遗传模型 m、a 2
aEσ 、 2

εσ  

 
以两对加性–显性–上位性主基因 + 基因型 × 环境互作效应遗传模型(B-1)为例说明。 
假定某一性状受两对基因位点 A-a 和 B-b 控制，若两主基因间不存在连锁，且两对主基因表现为加
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性–显性–上位性效应，则 B-1 遗传模型服从两对主基因加性–显性–上位性遗传模型，则对于第 l 个
环境下第 i 个世代第 j 个个体该性状上的表型值 lijy 的模型为 

lij A b A B AB BA A l B l A l B l l AB l BA l l lijy m a a d d i j j l a E a E d E d E iE j E j E lE ε= + + + + + + + + + + + + + + + + +  

在以上模型中，m 为均值， Aa 、 Ba 分别为主基因加性效应， Ad 、 Bd 分别为主基因显性效应，i 为
两主基因加性与加性互作效应， ABj 为两主基因加性与显性互作效应， BAj 为两主基因显性与加性互作效

应，l 为两主基因显性与显性互作效应，为固定效应； Aa E 、 Ba E 分别是两个主基因的加性 × 环境互作

效应， Ad E 、 Bd E 分别为两个主基因的显性 × 环境互作效应向量， iE 是两个主基因加性 × 加性 × 环
境互作效应， ABj E 是两个主基因加性 × 显性 × 环境互作效应， BAj E 是两个主基因显性 × 加性 × 环
境互作效应， lE 是两个主基因显性 × 显性 × 环境互作效应，为随机效应。  

以上模型可表示如下矩阵形式 

y Xb UV= +  

其中， [ ]TA B A B AB BAb m a a d d i j j l= 为主基因固定效应遗传参数向量， 
T2 2 2 2 2 2 2 2 2

A B A B AB BAa E a E d E d E iE j E j E lEV εσ σ σ σ σ σ σ σ σ =   为主基因与环境互作效应遗传参数向量，X 

为主基因遗传参数系数向量。 

2.2.2. 遗传效应参数估计 

对于第 l 个环境下第 i 个世代第 j 个体，是由 9 个主基因型按照比例 1t t
t

p p = 
 
∑ 进行混合，具有概 

率密度函数 

( )
9

1
lij lijt lijt

t
f y p f

=

= ∑  

其中， 

( )2
1 exp

22
lij

lijt

y Xb
f

UVUV

−

π

−
=  

lijtf 为第l个环境下第i个世代群体中第j个个体在t基因型时某性状的观察值的密度函数。试验群体中全

部观察值的联合似然函数为 

( )lijt lij
l i j t

L f y= ∑ΠΠΠ  

在以上模型中，待估计参数为 m、 Aa 、 Ba 、 Ad 、 Bd 、i、 ABj 、 BAj 、l、 2
Aa Eσ 、 2

Ba Eσ 、 2
Ad Eσ 、 2

Bd Eσ 、

2
iEσ 、 2

ABj Eσ 、 2
ABj Eσ 、 2

lEσ 和 2
εσ 。 

对L取自然对数，得 

( )ln ln lijt lij
l i j t

L f y= ∑∑∑ ∑  

② 遗传参数基于 EM 算法的极大似然估计的步骤 
E-步： 

lijt lijt
lijt

lijt lijt
l i j t

p f
w

p f
=
∑∑∑∑
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M-步： 

0 0 0 1 0 8

1 0 1 1 1 8

8 0 8 1

lijt t ij t ij lijt t ij t ij lijt t ij t ij
l i j t l i j t l i j t

lijt t ij t ij lijt t ij t ij lijt t ij t ij
l i j t l i j t l i j t

lijt t ij t ij lijt t ij t ij
l i j t l i j t

w x x R w x x R w x x R

w x x R w x x R w x x R

w x x R w x x R

=

∑∑∑∑ ∑∑∑∑ ∑∑∑∑

∑∑∑∑ ∑∑∑∑ ∑∑∑∑

∑∑∑∑ ∑∑∑∑

A





   

8 8lijt t ij t ij
l i j t

w x x R

 
 
 
 
 
 
 
  

∑∑∑∑

 

0

1

8

lijt t ij
l i j t

lijt t ij
l i j t

lijt t ij
l i j t

w x S

w x S

w S

 
 
 
 =  
 
 
  

∑∑∑∑

∑∑∑∑

∑∑∑∑

C


 

1−=b A C  

1 1 1 2 1

2 2 2 21

21

lijt t ij t ij lijt t ij t ij lijt t ij t ij
l i j t l i j t l i j t

lijt t ij lijt t ij t ij lijt t ij t ijt ij
l i j t l i j t l i j t

lijt t ij lijt t ij t ijt ij
l i j t l i j t

w U U T w U U T w U U T

w U T w U U T w U U T

w U T w U U T

U

U

ε

ε

ε ε

=

∑∑∑∑ ∑∑∑∑ ∑∑∑∑

∑∑∑∑ ∑∑∑∑ ∑∑∑∑

∑∑∑∑ ∑∑∑∑

H





   

lijt t ij t ij
l i j t

w U U Tε ε

 
 
 
 
 
 
 
  

∑∑∑∑

 

1

2

lijt t ij
l i j t

lijt t ij
l i j t

lijt t ij
l i j t

w U O

w U O

w U Oε

 
 
 
 =  
 
 
  

∑∑∑∑

∑∑∑∑

∑∑∑∑

I


 

1−=V H I  

其中， 
2

R
UV

εσ=  

( ) ( ) ( )
( )

2 2

2
lij lijy Xb y Xb Xb

S
UV UV

εσ− −
= +  

( )2U Xbε =  

( )2

1T
UV

=  

( )
( )

2

2
lijy Xb

O
UV

−
=  

2.2.3. 最佳模型选择 
按照 Akaike 最大熵准则，具有最小 AIC 值的模型即为最佳模型[7]，AIC 为 ( )AIC 2ln 2f y h= − + ，

其中，h 为独立参数个数。 
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当不同模型间的 AIC 值差异不大时，为进一步鉴别最佳模型，采用适合性检验。检验方法采用均匀

性检验、Smirnov 检验和 Kolmogorov-Smirnov 检验。其中，均匀性检验有 3 个统计量，服从自由度为 1
的 2χ 分布。 

( )
2

2 2
1 1

12 ~
2i df
nU F x

n
χ =

 = −  
∑  

( )
2

2 2 2
2 1

45 ~
4 3i df

nU F x
n

χ =
 = −  
∑  

( )
22

2 2
3 1

180 1 ~
2 2i df

nU F x
n

χ =

   = − −     
∑  

Smirnov 检验统计量为 

( )( )
2

2
0

1 0.5
12 r

rW F x
n n

− = + −  
∑  

当 3n > 时， 2
0.05 0.461W = ， 2

0.01 0.743W =  

Kolmogorov-Smirnov 检验统计量为 

( ) ( )01
maxn nx n

D F x F x∗

≤ ≤
= −  

当 10n > 时， ,0.05
1.358

nD
n

≈ ， ,0.01
1.628

nD
n

≈  

3. 结果与分析 

3.1. 最优遗传模型 

将不同遗传模型下的 AIC 值列于表 2。 
 
Tabie 2. AIC value of different generation 
表 2. 不同世代 AIC 值 

模型 Models 
主茎节数 number of nodes main stem 

F2 BC1 BC2 

A-1 163179.430 15630.124 134376.310 

A-2 153679.860 16953.745 145040.290 

A-3 163177.430 15628.124 155421.930 

A-4 163177.420 15628.124 105404.720 

B-1 92000.720 7070.834 85512.940 

B-2 168289.930 15757.260 143597.320 

B-3 195793.480 7397.607 123537.400 

B-4 195791.480 7395.607 114400.430 

B-5 168285.930 15753.260 138387.810 

B-6 168283.930 15751.260 136977.950 

 
从表 2 可以看出，对于 F2、BC1和 BC2群体主茎节数，B-1 模型的 AIC 值最小，且显著低于其它模

型。说明主茎节数受两对等位基因控制，符合两对加性–显性–上位性主基因 + 基因型 × 环境互作效
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应遗传模型，这与宁海龙的结果相同[8]。 

3.2. 遗传参数估计 

应用“基于混合线性模型的混合分布模型中遗传效应估计方法”，估计备选遗传模型的遗传参数。

将大豆杂交组合东农 L13 × 黑河 36 的 F2、BC1和 BC23 个世代群体的各项遗传参数列于表 3 和表 4。 
 
Table 3. Estimation of genetic parameters of major gene 
表 3. 主基因遗传效应参数估计值 

世代
(generation)  

遗传效应(genetic effect) 

主基因方差 
(major gene 

variance) 

主基因 × 环境 
互作方差 

(major gene 
variance) 

误差方差 
(error  

variance) 

世代方差 
(Generation  

variance) 

主基因遗传率 
(major gene 
heritability) 

主基因 × 环境互作遗

传率(Heritability major 
gene × environment 

interaction) 

F2 6.3166 3.3818 0.0076 9.7060 0.6508 0.3484 

BC1 1.1075 3.3818 0.0142 4.5035 0.2459 0.7509 

BC2 4.5555 3.3818 0.0051 7.9424 0.5736 0.4258 

 
从表 3 可以看出，F2、BC1和 BC23 个世代主茎节数的主基因遗传率分别为 0.6508、0.2459 和 0.5736，

以上 3 个世代中 F2世代的主基因遗传率较高。说明该性状传递给子代的传递能力较强，受环境条件的影

响较小，即主基因 × 环境互作遗传率较低；针对大豆主茎节数在 F2 世代分离强度较大；杂交早世代主

茎节数的广义遗传力与组合配置有关，母本主茎节数多的组合，主茎节数广义遗传力大于母本主茎节数

少的组合。 
 
Table 4. Estimation of genetic parameters of distribution of different components 
表 4. 不同成分分布遗传效应参数估计值 

基因型
genotype 

 F2   BC1   BC2  

总方差
(total 

variance) 

互作方差
(Variance 

interaction) 

遗传率
(Heritability) 

总方差
(total 

variance) 

互作方差
(Variance 

interaction) 

遗传率
(Heritability) 

总方差
(total 

variance) 

互作方差
(Variance 

interaction) 

遗传率
(Heritability) 

AABB 3.9087 3.4810 0.8906 3.9087 3.4810 0.8906    

AABb 3.8337 3.4540 0.9010 3.8337 3.4540 0.9010    

AAbb 3.6754 3.4810 0.9471       

AaBB 3.2091 2.8730 0.8953 3.2091 2.8730 0.8953    

AaBb 4.0432 3.7190 0.9198 4.0432 3.7190 0.9198 4.0432 3.7190 0.9198 

Aabb 3.1068 2.8730 0.9247    3.1068 2.8730 0.9247 

aaBB 3.7009 3.4810 0.9406       

aaBb 3.6263 3.4540 0.9525    3.6263 3.4540 0.9525 

aabb 3.6394 3.4810 0.9565    3.6394 3.4810 0.9392 

 
从表 4 可以看出，F2、BC1和 BC23 个分离世代主茎节数的各成分分布方差不等，说明对于不同表现

型个体选择效果有差异。 

4. 讨论 

本文提出利用多环境下数量性状主基因分离分析方法，通过大量的模拟研究发现，对于分离世代，
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随着遗传率和分离世代样本容量的增加，遗传参数估计的准确度和精确度随之提高，但比较二者的功效，

遗传率的作用明显高于样本容量。这与黄蛟龙[9]、肖静[10]的结果相同。此结果表明，通过表型分析通

常只能发现效应较大的主基因，对于效应较小的主基因，即使样本容量很大也难以被检测到。此时为了

提高主基因的发现能力，一是可以借助其他遗传信息，如分子标记基因型信息；二是可以通过多环境下

测定多个遗传世代的一些性状进行本研究的联合分析。 
在对大豆主茎节数实例分析中发现，F2 世代的主基因遗传率显著高于回交世代。因此，在对大豆主

茎节数进行选择时，采用主茎节数少的品种回交不利于后代群体平均节数的增加，有利于回交后代群体

分离强度保持在较高水平，扩大选择空间；而采用主茎节数多的品种回交虽有利于后代群体平均节数的

增加，但回交后代群体分离强度偏低,选择空间缩小。这与曹永强[11]的结果相同。 
本文对分离世代群体多环境下数量性状主基因分离分析方法进行了详细论述，并对该方法进行了模

拟研究和实例分析。结果表明，本方法明显提高了遗传效应估计值的精确度和准确度，但目前该方法只

对分离世代进行了联合分析，且只考虑了受主基因控制的情况，该方法仍有待于完善。1) 提出可以分析

多环境下主基因 + 多基因分离分析方法，以进一步提高本研究方法对遗传参数估计的准确度和精确度。

2) 在该方法的基础上，重新推导各种可能遗传模型的系数矩阵，加入家系世代 F2:3、BC1:2、BC2:2和不分

离世代 DH、RIL 等群体进行联合分析，提高本方法的应用范围。 

5. 结论 

本文提出了基于混合线性模型的混合分布模型中遗传效应估计方法；构建适合不同世代遗传群体分

析的“多环境下数量性状主基因分离分析方法”，根据不同主基因数目，构建 2 大类 10 个遗传模型；利

用本文提出多环境下数量性状主基因分离分析方法进行遗传效应估计，可以增加主基因效应和剩余变异

估计值的准确度和精确度，随着遗传率和联合世代群体样本容量的增加，各项遗传效应估计值的准确度

和精确度随之提高，而对于遗传力和样本容量两个影响主基因检测效能的关键因素来说，其作用效果是

遗传力明显高于样本容量；对于大豆杂交组合驻豆 03-9 × 中黄 13 的 F2、BC1和 BC2群体，主茎节数均

符合两对加性–显性–上位性主基因 + 基因型 × 环境互作效应遗传模型(B-1 模型)。F2代主茎节数的广

义遗传率高于回交世代，该性状在 F2世代分离强度较大，选择效果较好。主茎节数的各成分分布方差不

等，对于不同表现型个体选择效果有差异。 
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