
遗传 HEREDITAS (Beijing) 18(2): 2i-24 1996

遗传标记与数量性状基因间连锁关系的分析①

姜长鉴 顾兴友

（江苏农学院农学系，扬州 225009)

摘 要 本文讨论标记基因与数量性状主基因连锁关系的一般分析方法，包括重组值的估计和有关遗传

假设的测验。并以我们水稻遗传试验中两个具有互补和重叠作用的卷叶基因和一个矮秆基因试验结果的

分析为例作了较详细的示范．

关健词 基因连锁，重组值，数量性状基因，遗传标记

Linkage Analysis between Genetic Markers and a Major Gene

for a Quantitative Trait

Jiang Changjian Gu Xingyou

(Department of Agronomy, Jiangsu Agricultural College, Yangzhou 225009)

遗传标记基因和质量性状基因间的连锁分析通常以多项分布函数为基础，重组值的极大似然估计在很多情况

下有明确解〔”．遗传标记基因和数量性状主基因的每一基因型组合，由于微效基因和环境条件的作用，在分离

世代呈现 （或经转换后近似于）连续的正态分布，不同基因型组合则呈具有不同平均数和相同方差的多个正态分

布的混合（4-6,9)，相应连锁关系的分析必须以混合模型为基础，借助数值方法求解．本文详细讨论混合模型重

组值估计和有关假设测验的原理和方法，并以我们水稻遗传试验中一组资料的分析作示范说明其应用．

统计模型及分析方法

设一杂交组合的分离群体包括标记性状的分离，标记性状由单个（或几个）标记基因决定．同时有一个数量性

状，以Y表示，表现有主基因分离。设P“为标记性状基因与数量性状主基因型的分离比，i=1," ", a, k=1,⋯,
6, i表示标记性状的表现型，k表示数量性状主基因的表现型，如F：群体k=2或3相应于一个位点的完全或不

完全显性模型．标记性状基因与数量性状主基因连锁关系的统计分析即为对分离比P,‘的分析。设微基因和环境
效应服从正态分布，分离群体标记性状与数量性状的联合分布为混合分布〔5, 6, 9)，具似然函数：

AY,）一EEP,kfk(Yj), %= 1,... ni k （，）

nt样本容量，人表示平均数为；‘、方差为。：的正态分布．
混合模型的分析必须采用似然函数法．

1.1分离比的估计

设个体1属于标记性状的第i类型，数量性状的主基因型虽然不能由观察值Y确定，但其属于第k类型的可

能性以条件概率估计为：

W ik，一P ik人(Y;)／千苍Pikfk(Yd (2)
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由此可估计分离比：

万‘＊一，E‘，七，／” (3)

u＊一务w,kiyi／荟“＊， (4

a；一E w iki (y，一”之）zk) / Y- w ikii.i （5
以（(3）一（5)的结果作为相应的参数值进人下一循环。理论研究结果已经证明，以此循环迭代，各参数的估计值将

逐步收敛．收敛时的值即为参数的极大似然估计值③．

1.2标记性状基因与数量性状主基因的独立性测验

标记基因与数量性状主基因独立分离的统计假设可表示为：

Ho:。‘＊一，J.P.k, i一1，⋯，a，k一1,---,b, HI：不全等 （6)

P．为标记性状的观察比，P.＊为数量性状主基因型的分离比。(6)式的假设与质量性状的有关假设完全相同，

但其测验必须采用似然比法。

似然比测验首先根据H。和H，分别估计参数，与H，相应的参数由（3)一（5)迭代估计。H。涉及数量性状

基因的合并分离比，迭代估计为 ：

P．‘一Ew‘＊，／n (7)

循环迭代收敛后，将估计值代人似然函数，计算似然值：

L一于In f(y i ) (8)
设与H。和H：相应的似然值分别为L。和Li, 2(L] -Lo）即为似然比，用于对（(6）的2zX测验，自由度为
(a一1)(b一1).

1.3标记基因与数量性状主基因间重组值的估计

否定假设（(6）的Ho，表明基因间可能连锁，但连锁关系的确定必须估计重组值r，并测验假设：

Ho: P,＊二P,. Pk1,(r), i一l,"--,a, k = 1,""",b, H,：不全等 （9)

Pi．仍为标记性状的观察比，pk/,(r）表示标记性状第i类表现型中数量性状主基因的分离比，为标记基因与数量

性状基因间交换率；的函数．最常见的形式为两个连锁基因的理论比，两类配子组成三类个体：非重组体、单重

组体、双重组体，相对比例为（1一；）’：2r(1一；）：；7r (Jensen}̀}, Lu。和Kearseyis1, Lu。和Woolliams (6)）。当
存在完全显隐性时，相应的比例项合并。(9)式重组值；的估计须在EM循环中和其他参数同时进行．

如果第ik组的次数I w ik，可由观察得到，其抽样变异则服从多项分布，似然函数有对数式：

Q (r）一K十三w,kiln(p,. pki+(r)) (10)
K表示与组合数有关的常数项．将（2)式的w代人（10)，可用极大似然法估计；。莫惠栋曾求得两个基因均为完

全显隐性时；的极大似然估计〔’〕，但；的估计一般无明确解，同样必须借助数值方法（如黄金切割法〔，〕）。因

fH (2)" (3)的计算依赖于p‘＊本身以及其他参数，分离比估计必须采用EM循环迭代法［"1, EM的每一循环分大

两步。第一步由Pik , 11"k ,，：的一组（可由目测给出的）初始值，代人（2)，计得w +k1。第二步由（3）式计
算户‘，同时估计其他参数：



2期 姜长鉴等：遗传标记与数量性状基因间连锁关系的分析 23

此，(9）式H。中／的极大似然估计仍采用EM循环迭代法，每次迭代，在估计其他参数的同时据（10)估

计；。H，的参数估计不变，假设（9)似然比测验的自由度为［a(b - 1）一1]0

1.4标记性状基因与数量性状主基因分离比的联合测验

标记性状与数量性状主基因分离比的联合测验，相当于假设（6)和（9)式H。的P,．为孟德尔的理论比，似

然比测验的自由度将分别增加到b(a - 1)和ab-2．此外还可根据标记性状的遗传组成，对不同表现型内数量

性状主基因的分离比逐一测验．方法类似，只要根据H。的内容将（7)改变为部分组的合并估计，同时对似然比

测验的自由度作相应变化．因此，不管标记性状的基因型与表现型间的关系如何复杂，与数量性状主基因的连锁

关系均可照此分析。

2实 例 分 析

为了明确水稻品种流岗卷叶粳所带的卷叶基因与卷叶标记基因系189020所带卷叶基因的等位关系，将两品

种杂交，FZ代考察卷叶性状。因伴有矮秆基因的分离，于成熟前同时考察株高。两个性状1824株的分组资料列

于表1. 189020所带卷叶基因已定命为Rl j-rl j，位于第12染色体上，表现完全隐性．有关组合的研究结果初步

表明，流岗卷叶粳带有一个不等位的卷叶基因，表现不完全显性，暂记为RL, r!,。初步确定的卷叶基因型与表

现I'l的关系列J二表2,现分析两个卷叶基因与矮秆基因的连锁关系，边 步证实两个卷叶基因间的关系，同时估

计卷叶基II与矮秆基因间的重组值。

表I水稻流岗卷叶粳(LGJ) x 189020 F：群体卷叶和株高的次数分布表‘）

＿＿一－一一一亘- .2410323982371171443520783
1)：双亲株高分别为116 cm和79 cm.

由（2)一（(5)估计与（(9）式的H，相应的分离比以及不同矮秆基因型的株高和方差，结果列于表2每格的上－

行．设（(9）式的H。表示两个卷叶基因相互独立，RI，一rl，与矮秆基因D一d连锁，具重组值；，据此可导出分

离比P‘与r的相互关系，亦列于表2，由此可确定函数（10)。由（2), (10), (4), (5)求出与（9)式的H。相应的

参数估计值，列于表2每格的下一行。将两组估计值分别代人 （8)，并计算得似然比为9.20，用于自由度为4

的xzX测验，结果不显著，但与显著标准相差不大。以下对表1资料进一步作4个独立的测验，包括两个卷叶基

因间，以及与矮秆基因间的连锁关系的测验．各个测验的统计假设以及测验结果均列于表 3。由表3的测验结果

可以看出，联合测验的似然比偏大主要由矮秆基因的分离比与一对基因分离的理论比的差异造成，Rl，一；!

与D一d间相互独立，而RI，一；I，与D一d间紧密连锁是毫无疑问的．
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分析结果进 ·步证实，流岗卷叶粳的卷叶基因独立于189020的矮秆基因，189020的卷叶基因与矮秆基因紧

密连锁．两品种的基因型可分别表示为R1，R1,Rl3Rl3DD和rl,rl,r13r13dd. Ri，一rl。和D一d间的重组值估

计为的0.0345。应用Jackknife (e'法估计；估计值的偏差和标准误，矫正的估计值为。.0324,标准误

为0.00048. R13一rl，与D一d早期认为是同一基因，它们的表现型为一因多效，后确定为紧密连锁，矮秆基因

编号为d 33，但重组值的估计仍未见报道〔2)，可能是由于株高为连续分布，分离群体中矮秆基因型分组不明
确，常规方法无法估计其交换率．

表2水稻流岗卷叶梗x 189020 F：群体卷叶和株高性状的遗传组成、分离比与重组值的关系

以及与假设（9)的H,（上）和几（下）相应的参数估计值
卷叶分组及其 株高分组及其基因型 一｝

基 因 型 行 总 和（(P,. )｝ 矮秆（(dd) 高秆(D-) 

理论比（P� ) 估计比（户‘．） 理论比（P,,) 枯计一比（OR) 
平 展 叶 ｝ r(2一，） ！ (3一2r＋，’） 0.1981 0.2040 
rl,rl,Rl，一 ｝ l 16 0.1833 0.1875 ｝ 0.0059 

｛ 0.0042 
l 

中 度 卷 叶 r(2二r) 一 0.0099 (3一2r＋；’） 0.3569 一－下 一 0.3668 

Ri,rl,R13一 一 0.0085 8 0.3665 0.3750 
高 度 卷 叶 (4一6r＋3r2) 0.2556 (3士6r 3r2) ．— 一1 —一一一 一

Rl,R1,Rl，一 一一r13 r13 16 一 0.2373 16 0.1737 1 0.4293 
｛ 0.2002 ｝ 0.4375 

列 总 和p.k 14 0.2714 3 0.7286 1.0000 
4 

株高平均和方差 83.65(67.37) 126.33(83.92) 
“and a2 83.48(64.32) 126.25(85.37) 

表 3 对表 1资料提出的遗传和统计假设及其测验结果

＿＿＿＿＿＿＿＿＿i}＿1s1}i} －一 土．－一－－－－－－一A i一1R -R Ho －一 卜妙竺兰一竺一

一型一叮少伙二里竺盛竺色一上一吵二＿竺）＿：＿竺衬P讨＿:＿(P少日竺1塑＿＿＿全｛些＿＿＿

一、一D -dr)tf1rl, X11 D - d It 23}*＿一＿一(pit -Fp21 +p3d: (p12+p22+p32)=lp11 p12 P21 : p22＿＿＿＿几＿＿
I （；：，+p21): (p12 +1922）一，〕，：。。， ｝ ，：一780.75
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