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摘要：上位性引入遗传学已有一个 多世纪，直到近些年才受到广泛关注，成为复杂性状遗传研究体系的一个重要组成部分。

上位性可分为统计上位性和功能上位性两类，前者具有群体特性，后者属于基因型现象。分子标记技术是研究上位性的一个

有力工具，理论与实验研究证实上位性在动植物数量性状的表现中具有重要作用。上位性在作物育种中的应用因作物的繁

殖方式，育种方法等不同而异，上位性是杂种优势形成的重要遗传基础。
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生物的大多数形态性状和行为性状是具有复杂

遗传体系的数量性状。控制生物复杂性状的遗传效

体系包括基因主效应、基因间互作效应（上位性）以

及基因与环境的互作效应［"］，上位性以及基因与环

境互作对复杂遗传体系的性状要比对简单遗传体系

的性状更为重要［$］。当前遗传学面临的一个主要任

务和挑战就是阐明这些复杂性状的遗传效应体

系［!，’］，而基因间互作（上位性）是复杂性状遗传体

系的一个重要部分。

" 上位性概念的由来
上位性（2@5GABG5G）一词最早可追溯到 "U#*年，当

时在医学上用于描述尿样静置后表面产生的一种物

质形态一浮泡（G?;F）［,］。"%#%年，YBA2G>3将上位性
一词引入遗传学，用以描述一个基因座的表现型效

应掩盖另一个基因座表现型效应的基因间互作现

象［)］。"%"U年，Z5G.2J 将多基因座间非加性的互作
效应称为上位性（2@5GAB?E）［*］。在提出后的七十多
年，上位性一直没有引起人们的广泛关注和足够认

识［)］。直到上世纪八十年代，随着分子技术的大量

应用、遗传学以及复杂性状研究方法的发展，上位性

才逐渐成为研究热点［U］。目前孟德尔经典遗传学和

分子遗传学倾向于使用 YBA2G>3给出的上位性的严
格定义，而进化理论和数量遗传学则将所有形式的

基因座间互作统称为上位性。

$ 上位性种类及分析方法
遗传学由关于上位性的定义有很多种［)，%，"#］，

根据所采用的分析方法和适用范围可将其归纳为两

类：一类为统计上位性（GABA5GA5?BD 2@5GABG5G），另一类为
功能上位性（H;3?A5>3BD 2@5GABG5G）。
$[" 统计上位性
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!"#$%&（’(’)）首次提出统计上位性，用以描述非
等位基因座累加效应的统计偏差，并将群体的遗传

变异分解为加性、显性和上位性方差分量［’’］。

*+,-%&$./（’(01）和 2%/3$4$+&5% 对统计上位性概念
作出详细的阐述，并将其引入现代数量遗传学［’6］。

同时，*+-%&$./（’(01）进一步将上位性方差分解为
加性 7加性（88）、加性 7显性（89）、以及显性 7显
性（99）:种分量［’6］，从而使上位性更具群体特性而
不是非等位基因座功能的互作。由此，可以定义统

计上位性（基因间互作）为多基因座总基因型值与各

单基因座累积基因型值间的离差。统计上位性是一

种群体现象，它依赖于特定群体中的等位基因的频

率，上位性互作离差仅与互作遗传方差分量有关。

;.</.5和 =%4$%&（’(00）、=.4$%&（’(>?）也先后提
出了统计上位性模型，归纳起来，二基因上位性遗传

模型分为 :类：第一类，纯系度量模型（3@&% A B"5% A
/%4&", /+C%B）或称为 !D度量模型（!D A /%4&", /+C%B，
!D表示从 !6 代起自交繁殖无穷代的群体），模型中
的参数与连锁不平衡下的 !D群体中的基因型频率

呈正交性。第二类：!6 度量模型（!6E/%4&", /+C%B，即
*+,-%&$./模型），模型中参数与连锁不平衡下 !6 群
体中基因频率呈正交性。第三类，混合度量模型

（/"F%C A /%&", /+C%B，即 ;.</.5 A =.4$%&模型），是 !6
度量模型与 !D度量模型的混合，它可由 !D A /%4&",
模型通过均值消减转化而来。2.+和 G%5H（6II6）比
较分析发现，（*+,-%&$./模型）在方差分量分解、遗
传效应的估计和解释、JKL定位等方面都明显优于
其他两个模型，该模型可简化基因间上位性的研究，

能很好地应用于 JKL定位。
运用 *+,-%&$./ 提出的广义遗传模型，朱军

（’()(，’((6）提出了估算加性 7加性上位性（88）遗
传方差分量的遗传分析方法。运用该方法，分析包

括杂种一代和杂种二代或回交一代的双列杂交遗传

资料，可以无偏地估算加性 7加性上位性（88）遗传
方差分量。上位性的数量遗传学模型可利用表现型

数据估计遗传参数，将其与遗传率、选择响应等联系

起来，用于遗传理论研究和指导育种实践，但是难以

解释分子水平上基国与基因产物间的互作关系。

6M6 功能上位性
’((0年，*$%N%&@C 和 O+@4/.5 提出生理上位性

（3$<#"+B+H",.B %3"#4.#"#），用以表示在一个基因座上具
有不同基因型的个体间的表现型差异依赖于其它基

因座上的基因型。;.5#%5和 P.5H5%&（6II’）提出功
能上位性一词取代生理上位性，他们认为基因间的

互作可能来自没有生理意义的机制［’’］。这里成对

的上位性可以理解为一个基因替换另一个基因后产

生的直接效应，并可从低阶推广到高阶上位性。功

能上位性是一种基因型现象，独立于等位基因的频

率，对加性以及显性遗传方差还有一定的贡献，因

此，它在进化研究中的应用要明显多于统计上位性。

在功能上位性分析方面，2.@QQ/.5（’((:）提出了
能够分析多基因互作的布尔调控网络 R2模型，S"TE
#+5（’((>）发展了转录调控的热动力模型。*$%N%&@C
和 O+@4/.5（’((0）提出了分析生理上位性的数学方
法，定义上位性值为基因型值非加权回归的残差，该

方法将上位性视为线性模型的离差，虽然基于非加

权而非群体均值，但其实质类似于统计方法。

;.5#%5和 P.H5%&（6II’）提出了适用于各阶次的基因
间互作的多元线性模型（/@B4"B"5%.& /+C%B）［’’］，该模
型可用于估计遗传试验中的功能上位性的效应大

小。

: 上位性的 JKL定位研究
数量性状遗传基础复杂，易受环境影响，表现型

与基因型间没有明确的对应关系，因此，对数量性状

的研究十分困难。分子标记技术的出现，为深入研

究数量性状的遗传基础提供了可能。利用分子标记

进行遗传连锁分析，可以检测出 JKL#及其间的相互
关系，即 JKL定位（JKL/.33"5H）。从 6I 世纪 )I 年
代末期开始，一系列基于分子标记的 JKL定位统计
方法相继提出，为数量性状的 JKL定位提供了有效
的统计工具，但早期提出的方法并没有考虑上位性

效应。实际上，9R8 标记研究可用来检测作物中
JKL#之间上位性互作的存在、数量和性质等。L"等
（’((?）应用限制性片断长度多态性（O!LU）标记研
究了水稻产量的 :个组分性状的遗传基础，检测出
’(个有关的 JKL#，发现上位性是形成诸如产量组分
这类复杂性状的重要遗传基础，尤其是是像每穗粒

数、每穗粒重这种遗传力较低的性状。2.+ 等
（’(((）提出了基于多元回归模型的多元区间作图
（/@B4"3B% "54%&N.B /.333"5H）方法，可以估算多基因座
之间的上位性。P.5H 等（’(((）采用混合线性模型
（/"F%C B"5%.& /+C%B）方法，提出了考虑上位性效应和
JKL与环境互作的 JKL定位方法，可以检测全基因
组范围的上位性效应。*.+等（6II’）利用条件 JKL
定位方法研究上位性、JKL与环境互作对水稻株高
发育的影响，发现上位性对水稻珠高性状很重要。

如今 JKL的研究已成为沟通群体内连续变异
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性与产生这些偏差的内在遗传机制的有力工具，相

比传统数量遗传学方法，!"#试验研究提供了更多
的关于上位性的证据，因为它能估计特定染色体区

间的效应而不是全基因组的平均或总体基因效应，

能估计基因效应而不仅仅是统计遗传效应。当有更

多的 !"#被检测出来时，基因间互作将成为统计遗
传学的研究热点，就像它们在孟德尔遗传学中作为

功能分析的工具一样［$］。使用分子标记鉴别农业上

重要数量性状的 !"#%已经成为洞翻悉这些性状的
遗传基础和规划动植物遗传改良方案的一个重要手

段，在今后的理论和实际应用中必将起到越来越大

的作用。

& 上位性在遗传育种中的应用

&’( 常规选育
在常规选育中，一般认为只有加性效应可以稳

定遗传，选择育种中得到的可稳定遗传的变异———

育种值就是加性效应值。事实上，对于自花授粉作

物，加 )加上位性效应可以通过选择稳定遗传，如果
加性 )加性上位效应存在，那么在选择育种中将会
产生额外的遗传收益。由于计算的复杂性以及估计

的不准确等原因，非加性遗传变异在遗传效应估计

体系以及许多育种过程中被忽略了。忽略非加性遗

传因素的协方差将导致加性遗传方差估计发生偏

差，使加性遗传效应的预测不准确，而准确估计非加

性遗传方差有助于评价育种过程中特殊配合力的潜

在效益，因此，对非加性遗传方差分量的估计十分重

要。虽然上位性并非只发现对自花授粉作物起重要

作用，但是在自花授粉作物中发现上位性的事例确

实要比在异花授粉作物中多，这一现象可归于两个

方面的原因，一方面是在自花授粉作物中有更完善

的试验设计可以检测出上位性，另一方面是自花授

粉作物往往显示出较强的非等位基因互作效应，异

花授粉作物则表现出较强的显性效应。

& *+ 分子标记辅助选择
分子标记辅助选择（,-./01.23 4235/3 6 2%%7%8/9

%/./087-:，,;<）自提出之日起就为育种工作展示了
广泛的前景，现已成为分子育种的重要组成部分。

如今 ,;<在动植物育种质量性状的改良方面已取
得可喜的成绩、而对数量性状研究主要局限在理论

上的一个重要原因就是上位性的存在。最近，#71等
（+==>）提出了考虑上位性效应、基于 !#"%的标记辅

助选择（4235/3 6 2%%7%8/9 %/./087-:，,;<）新方法，通过
计算机模拟研究发现，在上位性存在的情况下，该方

法比仅考虑加性或考虑加性和显性时的选择方法具

有更持久的选择响应，而忽略上位性会给高世代的

选择响应带来相当大的损失。?2::7:5（+==>）通过模
拟试验比较了在加性效应和在加性 )加性上位性效
应单独作用下有限群体的选择效应，结果也表明后

者比前者具有更大和更持久的响应。

数量性状的分子标记辅助选择虽然难度大、理

论上还不成熟，但是从长远看，该技术用于改良多基

因互作（上位性）性状乃至同时改良多个复杂性状性

状、多个品种等更为复杂的育种计划是未来的发展

趋势。

& *> 杂种优势的遗传理论研究
杂种优势在动植物育种的应用已经十分普遍。

迄今为止，人们提出了多种关于杂种优势的理论解

释，其中以上世纪 @310/ 等提出的显性假说以及
<A1..和 B2%8等提出的超显性假说最具代表性，但这
些假说大多基于单基因理论。C1 等（(DDE）采用来
自一个强优势水稻杂交组合的 +F= 个 G+：>家系，检
测了分布在全基因组的大理标记位间的二基因互作

效应，分析了决定产量及其组分的遗传基础，指出上

位性在杂种优势的遗传基础中起着重要作用。#7
等（+==(）和 #1- 等（+==(）研究指出，上位性和超显
性是自交衰退和杂种优势的主要遗传基础。H4A-.8
等（+===）从基因调节网络（I/:/ 3/I1.28-3J :/8K-35）角
度阐述了基因座内和基因座间各种效应间的关系，

认为显性、超显性和上位性在杂种优势遗传解释中

具有一定的调和性。L12等（+==>）研究水稻永久 G+
群体后发现，各种遗传效应，包括单基因座水平的部

分显性、完全显性、超显性以及 >种二基因互作效应
（加性 )加性互作、加性 )显性互作和显性 )显性互
作）对永久 G+ 群体中的杂种优势均有贡献，它们之
间作为杂种优势的遗传基础互不排斥。上述结论有

助于了结一个多世纪以来关于杂种优势遗传基础的

争论。

在杂种优势预测方面，M1和 NA1（(DD=）基于加
性 6显性 6加性 )加性上位性模型（;O;; 4-9/.）提
出了预测杂交后代潜在杂种优势的方法，并指出，上

位性杂种优势（/P7%82870 A/8/3-%7%）在杂种 G(代及其后
续世代中均起着重要作用。

（下转第 F=页）
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个水稻 !"#$芯片图谱中，与 %"&$ ’ ()比较发现了
*+,个差异 !"#$点，其中缺铁诱导上调基因为 -./
个。在缺铁诱导的 -./个上调基因中包括：膜蛋白
（可能是铁吸收相关的基因）+ 个，膜泡流有关的基
因 0个，细胞骨架相关的基因 *个，物质能量代谢流
有关的基因 ,-个，转录翻译的调控因子有关的基因
,*个，信息流有关的基因 ,-个，细胞周期调控的基
因（根毛增加以被公认为是缺铁形态变形的特征）,-
个，未知功能基因 --个，其余是未知基因。不同铁
处理水稻根可溶性蛋白双向 1%( ’ 2"2 ’ 3$4%图谱
均得到多达 ,+.. 个左右的蛋白质点。比较缺铁与
柠檬酸铁培养的水稻根可溶性蛋白有 -/个差异表
达蛋白点，其中缺铁时有 /个加强、5个减弱、0个特
异的蛋白质点。在缺铁与 %"&$螯合二价铁培养的
水稻根中，也得到 -/个差异蛋白质点，其中缺铁时
加强的有 *个，减弱的有 -个，特异的有 6个。在对
缺铁与 ()78/ 培养的水稻根中，未发现明显不同的
蛋白质点。从缺铁处理的凝胶上选取 -/个点的蛋
白质，用胰蛋白酶进行水解。继而进行了 9$:"1 ’
&;(质谱检测，最终获得 ,-种蛋白质的肽质量指纹
谱的数据检索和分析结果。

* 展望
蛋白质组学在大规模蛋白质水平上为基因功能

的研究提供了强有力的工具。蛋白质组研究已经成

为后基因组计划的研究热点，其研究技术与方法尚

未完全成熟，但是这一领域的发展十分迅猛。尤其

是模式植物蛋白质组方面，近几年来已经研究的更

加火热。就当前进展来看，主要在以下四个方面：!
拟南芥、水稻等植物的测序完成为植物蛋白质组的

研究提供了保证。"高灵敏度、高通量分析鉴定技
术的发展如 9<=31&、17$&以及质谱技术等，可以直
接分析双向凝胶电泳结果，实现分析自动化。#生
物信息学的发展会给蛋白质组计划提供更方便更有

效的计算机分析软件。$国际互联网会使各领域有
关蛋白质组研究的成果出现新的集成，植物蛋白质

数据库不断完善，人们可以从这里获得更多的信息。

此外，亚细胞水平蛋白质组的研究把蛋白质组

学推向一个更广阔的领域，植物蛋白质组学的研究

正在向遗传和育种方面（钱小红等，-..-）深入发展，
将来会有更多研究逆境胁迫下蛋白的功能，为改良

品种提供有价值的参考。基因组与蛋白质组的接轨

将会有奇迹出现，可能会揭开生命的奥妙。
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+ 问题与展望
如果上位性是重要的，那么目前应用的作物育

种方法在短期内还是适用的，但对长期过程会有一

定制约作用。"#$标记技术为数量性状上位性效
应的估计提供了极好的方法，其它基因组技术也将

为在动植物改良中更好地利用上位性提供技术支

持。尽管上位性的检测和估计一直被认为极其复

杂，但如果能够利用标记可靠地鉴定出上位性效应，

那么就能用以选择多基因座遗传型而不是按加性效

应方式选择特定的 F&: 等位基因。今后面临的挑
战是如何测定更为复杂的上位性以及发展在群体

内、群体间选择以更好利用加性、显性和上位性效应

的新方法。最终，育种者应用这些方法把性状优良、

适应强的种质库与诸多尚未利用、性状适应性较差

的遗传资源有机结合在一起。
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