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数量性状基因定位的混合线性模型分析方法 ①

朱 　军
(浙江农业大学生物数学研究中心 , 杭州 310029)

作物产量、品质和抗逆等重要的农艺性状大多为数量性状基因所控制。近十年来 , 随着分子标记检测技术的

发展 , 有关数量性状基因座位 (Quantitative Trait Loci , 简称 Q TL) 的定位方法如区间作图法〔1〕、复合区间作图

法〔2〕、标记回归法〔3〕等已能将众多的数量基因定位在相应的连锁图上。一些学者利用这些定位方法已对水稻、小

麦、玉米等农作物的许多重要性状进行了 Q TL 定位研究。

国内外现有的 Q TL 分析方法大都运用简单回归或多元回归的统计方法分析简单的数量遗传模型 (如加性2显

性模型) , 因此尚不能分析复杂的遗传现象及在不同时空下表达的基因效应 , 比如基因型与环境的互作、不同发

育阶段的基因表达。因此 , Q TL 分析方法的滞后 , 使作物遗传育种工作者不能有效地对一些重要的农艺性状进

行精细定位及遗传效应分析。本文提出了 Q TL 基因定位的混合线性模型分析新方法。

1 遗传主效应及 GE 互作效应的 Q TL 定位方法

如果在不同环境下实施定位 Q TL 的遗传试验 , 可以分析 Q TL 的遗传主效应及基因型 ×环境互作效应。第 j

种基因型在环境 h 中第 k 次重复中的表现型值可以用以下线性模型表示 :

yhjk =μ + Eh + Gj + GEhj + ehjk (1)

其中 yhjk是第 j 种基因型在第 h 个环境内第 k 次重复中的观察值 ;μ是群体平均数 , 固定效应 ; Eh是环境效应 , Eh

～ (0 ,σ2
E) ; Gj是基因型效应 , Gj～ (0 , σ2

G) ; GEhj是基因型 ×环境互作效应 , GEhj～ (0 ,σ2
GE) ; ehjk是剩余效

应 , ehjk～ (0 ,σ2
e) 。以上公式可以改写为矩阵形式的混合线性模型 ,

y = Xb + U EeE + U GeG + U GEeGE + eε = Xb + Σ
4

μ
= 1 U ueu (2)

～ N ( Xb , V = Σ
4

u = 1
σ2

uU uU T
u )

　　采用随机效应的预测方法 (如 BLUP 法、LUP 法、AUP 法)〔4〕可以获得基因型效应值 Gj及基因型 ×环境互

作效应值 GEhj的无偏预测 , 然后可进一步计算 yj ( G) =μ+ Gj 和 yhj ( GE) =μ+ GEhj的预测值。

如果采用区间作图法或复合区间作图法分析基因型效应值的数据 ŷ j ( G) ,

区间作图 : ŷ j ( G) =β3
0 ( G) +β*

0 ( G) X*
j +εj ( G) (3)

复合区间作图 : ŷ j ( G) =β0 ( G) +β*
( G) X *

j +Σ
i
βi ( G) X ij +εj ( G) (4)

这时定位的 Q TL , 其估算的效应为遗传主效应 (加性、显性效应) 。如果采用区间作图法或复合区间作图法分析

基因型与第 h 个环境的互作效应的数据 ŷhj( GE) ,

区间作图 : ŷhj ( GE) =β0 ( GEh) +β*
( GEh) X *

hj +εhj ( GE) (5)
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　　复合区间作图 : ŷ j ( GE) =β0 ( GEh) +β*
( GEh) X *

hj +Σ
i
βi ( GEh) Xhij +εhj ( GE) (6)

这时定位的 Q TL , 其估算的效应为基因型 ×环境互作效应 (加性 ×环境互作效应、显性 ×环境互作效应) 。

2 发育数量遗传的 Q TL 定位方法

　　数量性状的最终表现是生物体不同发育阶段基因表达的综合结果。研究基因在特定时刻的表达及其对数量性

状的影响 , 是发育数量遗传学的一项重要研究内容。

　　环境 h 的第 k 次重复中第 j 种基因型在 t 时刻 ( t = 1 , 2 , ⋯) 的表现型值可以用以下线性模型表示 ,

yhjk ( t) =μ( t) + Eh( t) + Gj ( t) + GEhj ( t) + ehjk ( t) (7)

以上公式可以改写为矩阵形式的混合线性模型 ,

y ( t) = Xb( t) + U EeE( t) + U GeG( t) + U GEeGE( t) + eε( t) = Xb( t) +Σ
4

u
= U ueu ( t) (8)
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采用随机效应的预测方法〔4〕可以获得 Gj ( t) 及 GEhj ( t) 的无偏预测 , 然后进一步计算 yj ( G) ( t) = μ( t) + Gj ( t) 和

yhj ( GE) ( t) =μ( t) + GEhj ( t)的预测值。用区间作图法 (3) 或复合区间作图法 (4) 分析 t 时刻基因型效应值的数据

Ŷ Tj ( G) ( t) , 定位的 Q TL 具有初始时刻至 t 时刻 (0 →t ) 的遗传主效应。采用区间作图法 (5) 或复合区间作图法

(6) 分析基因型与第 h 个环境在 t 时刻的互作效应数据 Ŷ Thj ( GE) ( t) , 可以分析在发育阶段 (0 →t ) 具有基因型 ×

环境互作效应的 Q TL。

给定 t - 1 时刻的表现型值 , t 时刻的条件表现型值是条件随机变量 ,

yhjk ( t| t - 1) = μ( t| t - 1) + Eh( t| t - 1) + Gj ( t| t - 1) + GEhj ( t| t - 1) + ehjk ( t| t - 1)

　　具有条件变量分布 ,

y ( t| t - 1) = Xb ( t| t - 1) + U EeE( t| t - 1) + U GeG ( t| t - 1) + U GEeGE( t| t - 1) + eε( t| t - 1)

= Xb( t| t - 1) + Σ
4

u = 1
U ueu ( t| t - 1) (9)

　～ N ( Xb( t| t - 1) , V ( t| t - 1) =Σ
4

u
=σ2
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采用随机效应的预测方法〔5〕可以获得条件遗传效应 Gj ( t| t - 1) 及条件互作效应 GEhj ( t| t - 1) 的无偏预测。用区间

作图法 (3) 或复合区间作图法 (4) 分析条件变量 yj ( G) ( t| t - 1) =μ( t| t - 1) + Gj ( t| t - 1) 的预测值 , 所定位 Q TL 的可

以分析特定发育阶段 ( t - 1 →t ) 的净遗传主效应。采用区间作图法 (5) 或复合区间作图法 (6) 分析条件变量

yhj ( GE) ( t| t - 1) =μ( t| t - 1) + GEhj ( t| t - 1) , 则可以分析 ( t - 1 →t ) 阶段的 Q TL 及净基因型 ×环境互作效应。
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