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内容提要 

本书系统地介绍了近一二十年来在数量遗传学领域的一些新发展，尤

其是混合线性模型的统计分析方法和广义遗传模型的建模原理。所介绍的

统计分析方法包括 ANOVA 法、ML 和 REML 法、MINQUE 法，但是侧重

于 MINQUE 方法的阐述。详细地介绍了方差和协方差估算、遗传效应值预

测的一些新的统计方法。所介绍的遗传模型，不但包括常用的加性−显性模

型和上位性遗传模型，还包括了最近几年创立的动物性连锁模型和种子遗

传模型。在附录中介绍了各种遗传分析软件的使用方法。本书所介绍的这

些新遗传模型和分析方法，全然不同于国内外数量遗传学专著所介绍的那

些传统内容。  

本书可作为遗传育种及数量遗传研究方向的硕士生和博士生课程教材，也

可供统计学、遗传学、数量遗传学以及遗传育种的教学和科研工作者参考。 
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出版者的话  

 

科技发展靠人才。我国目前的中青年博士就是跨世纪人

才中的一部分。他们当中的一些人有的已成为有关学科的学

术骨干，有的已在其学科领域获重大突破，被老一代科学家

公认为很有前途的学科带头人。更为可喜的是，我国高技术

研究发展战略计划——“863 计划”的各个领域中，也吸收一

批中青年学者挑起大梁。毋庸置疑，编辑出版他们的学术著

作也将一项继往开来、承前启后的跨世纪系统工程。因为他

们的学术著作不仅是老一辈科学家思想体系和学术成就的继

承，也是本世纪末和 21 世纪科技人才脱颖而出的询路之石。 

《中国博士专著•农业领域》丛书的出版，必将对我国农

业科技事业的发展起着不可估量的作用。  

我们的农学博士们大多还很年轻，反映在他们著作中的

一些观点、原理和方法是否成熟，表现出的学术研究水平究

竟如何，还需要在问世后接受广大读者的检验。我们殷切期

待着广大高等农业院校师生、研究生以及农业科技和管理人

员提出宝贵意见，使之日臻完善。  

 

 

 

 1994年 7月 



序 一  
我国自 1981 年建立学位制度以来，已陆续授予近万人以

博士学位；同时，留学政策开放后又有大批青年学子出国深

造，现已有不少人回国工作。不论国内或国外培养的博士都

学有所成，业有所专，在各个学科领域作出了重要贡献。农

业领域与其他领域一样，已有一批学有专长的博士在学术上

有很深的造诣。中国农业出版社邀请了一部分在农业领域工

作的年轻博士撰写《中国博士专著•农业领域》丛书。这部丛

书将反映出我国培养博士制度的成就，并反映出我国跨世纪

人才的成长，是一件意义十分重大、值得特别庆贺的事。  

本丛书选题广泛，涉及农业领域的各个方面，概括了农

业经济及政策、农业生物技术、作物及园艺理论、畜牧兽医

基础、动植物资源以及农业高新技术应用等。这些专著的作

者均为年轻博士，他们思路开阔，取材新颖，能反映当前国

内外农业领域有关学科的最新成就，并阐述了作者在各自学

科中的学术观点，有其独到的见解。因此，本书的出版必将

对提高我国农业科学及农业生产技术起到推动作用。今后本

丛书还将继续出版各学科的专著，预期本丛书将成为我国农

业领域的重要学术著作。  

 中国科学院院士 

 国务院学位委员会委员       阎隆飞 

 中国博士后科学基金会理事 

 中国农业大学植物生理学教授 

 1994年 7月 
 



序 二  
 

自从 80 年代初我国建立学位制度以来，1984 年农科第一

位博士生毕业，至今全国高等农业院校和中国农科院系统共

培养了六百余名学有专长的博士研究生，同时，通过国家公

派，国内外双边联合培养等多种渠道，在国外又培养了一批

国内力量薄弱、新兴学科的博士，有些已学成回国。这些中

青年博士在国内科研、教育、管理岗位上崭露头角，脱颖而

出，成为农科各学科的学术和业务骨干，其中不少人已成为

新的学科带头人，有四人被国家教育委员会评为 21 世纪青年

学科带头人（农科约占全国总数的 10%）。他们勤奋好学，

治学严谨，成绩卓著，并在其学术领域中获得显著进展和突

破。为了展示成果，促进学术交流，推动学科发展，繁荣科

学，鼓励中青年博士著书立说，发展新的观点、新的理论、

新的技术、新的成果，农业部教育司与中国农业出版社共同

出版《中国博士专著•农业领域》系列丛书。通过专著的出版，

可以对我国博士学术研究成果进行一次公开的展示和检验。

这批专著是通过广泛征集选题，再由全国知名教授、博士生

导师组成的编委会审定的，这一过程也是对 21 世纪科技队伍

和中青年学术队伍人才库的建立过程，为繁荣农业科技、教

育、出版事业作好人才储备。  

祝贺《中国博士专著•农业领域》系列丛书的出版。  

感谢中国农业出版社、丛书编委会和为本专著出版付出

辛勤劳动的作者和工作人员。  

 中国农业大学校长、植物营养学教授 

 《中国博士专著．农业领域》   毛 达 如 

 丛书编委会主任 
 1994年 7月 



前 言 

自 Fisher 于 1925 年提出方差分析方法 (ANOVA 方法 )以来，数量遗

传学家运用方差分析的原理，已发展了许多实用的遗传模型。至今仍有不

少遗传模型被遗传育种工作者广泛使用，比如北卡罗来纳设计Ⅰ和Ⅱ (NC

Ⅰ和 NCⅡ )、双列杂交遗传模型。方差分析统计方法的不断完善和线性模

型在数量遗传分析中的运用，曾极大地推动了数量遗传学的发展。由于经

典数量遗传分析的统计分析基础是 ANOVA 方法，因此存在一些固有的局

限性，它不能无偏分析有不规则缺失的非平衡数据，也无法分析具有生物

学意义的复杂遗传模型。数量性状分析对 ANOVA 方法的依赖性已成为阻

碍数量遗传进一步发展的制约因素。  

70 年代初统计学家创立了一套崭新的统计分析方法−−混合线性模型

分析方法 (mixed  l inear  model  approaches)。这些统计分析方法克服了

ANOVA 方法的局限性，不但可以无偏分析有不规则缺失的非平衡数据，

而且还能分析各种复杂的遗传模型。统计分析方法的突破极大地推动了数

量遗传学科的新发展。1980 年 Cockerham 提出了广义遗传模型的建模原

理，为数量遗传学家建立各种复杂的遗传模型奠定了理论基础。  

80 年代末我在美国北卡罗来纳州立大学统计系攻读博士学位及博士

后研究期间，曾在导师 Bruce S .  Weir 教授的指导下，从事混合线性模型

统计分析方法的理论研究工作。我们提出了无偏估算成对性状协方差分量

以及无偏预测随机因素效应值的统计公式，并发展了一些适用于分析动植

物数量性状的遗传模型。我于 1990 年留学回国后，结合我国的育种实践，

又提出了一些新的遗传模型和新的统计分析方法。  

虽然国内外已出版了不少数量遗传学专著，总结经典数量遗传学的研

究成果，但是尚没有一本系统介绍以混合线性模型分析方法和广义遗传模

型原理为基础的数量遗传学专著。近年来，我一直为浙江农业大学数量遗

传研究方向的硕士生和博士生开设遗传模型分析方法学位课程，介绍国际

上近一二十年来数量遗传学科发展的新动态、以及发展新遗传模型和统计

分析方法的原理和方法，培养学生能应用数量遗传和线性模型的基本原理，

设计新的遗传模型和发展新的分析公式。本书就是在这门课程的备课笔记

基础上，并总结我们近年来的一些科研成果而完稿的。我希望这本书中介

绍的一些新的统计分析方法和新的遗传模型，能对从事数量遗传研究或教



学的科学工作者有所启发。  

全书共分十二章和二个附录。前四章介绍了数量遗传和统计分析的基

础知识。由于混合线性模型分析方法建立在矩阵运算的基础上，而这些知

识不属于数量遗传学的内容，因此在附录 A 中简要地介绍了一些矩阵运算

的原理和方法。在第五章至第八章中，详细地介绍各种常用的遗传模型，

并附有相应的分析实例。在第九章和第十章中，分别介绍发育数量遗传分

析和杂种优势分析的一些新方法。第十一章介绍遗传率和遗传相关分析的

一些新概念。在第十二章中介绍了基于混合线性模型原理的基因型评价和

品种区域试验分析方法。书中介绍的一些新的遗传模型及其相应的统计分

析方法，必需借助计算机才能运算。我用 C 语言编写了所有的分析软件，

附录 B 中介绍了各种软件的使用方法。  

本书介绍的大部分内容都是近年来才提出的新方法和新模型，还有待

进一步发展。因此不免有解释不妥或不完善之处，恳请读者批评指正，以

便今后修改补充。  

我感谢季道藩教授引导我踏进了数量遗传学的门槛，也感谢 Bruce S .  

Weir 教授为我提供了全额奖学金，使我能在美国著名的北卡罗来纳州立大

学统计系学习统计学和数量遗传学的深奥理论，从而步入数量遗传研究的

前沿。没有他们的培养和教诲，我不可能完成这本书的撰写。我还要感谢

国家自然科学基金和国家教委跨世纪人才专项基金对我从事数量遗传基础

理论研究的支持。正是这些研究使我们能在统计学和遗传学研究领域取得

大量的突破性成果，并将其总结在本书中。  

 

朱军 

 1996 年 4 月  
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第一章 数量性状的特征和统计分析原理 

遗传学所分析的生物性状可以分为两大类。一类是质量性状

(qual i t a t i ve  charact er)，一般表现为不连续变异。质量性状主要受若

干主基因控制，受环境影响较小。在杂种后代分离群体中，可以根据

个体的性状表现把群体分成若干组。质量性状可用经典遗传分析的方

法进行分析。在对质量性状进行研究时，常将群体中的表现型或基因

型分类，采用群体遗传分析的方法估算不同基因型或基因的频率。另

一类是数量性状 (quan t i t a t i ve  ch arac te r)，表现为连续变异。数量性

状通常受许多微效基因控制，并同时受到环境因素较大的影响。在杂

种后代分离群体中，个体性状表现的变异是由基因分离和环境效应随

机影响的综合作用造成的。因而无法用经典遗传分析的方法对数量性

状进行分组分析。只能采用统计分析的方法，对特定遗传群体的数量

性状进行遗传分析，区分遗传变异和环境变异。这种遗传分析方法称

为数量遗传分析方法。  

数量遗传研究最常用的统计分析方法是估算遗传群体的统计参数

(parameter ) ， 如 平 均 数 (mean) 、 方 差 (var i an ce ) 和 协 方 差

(co var ian ce)。如果有一个基因型纯合的品种，对于产量这个数量性

状而言，每个单株的遗传组成中决定产量的基因型值是一个常数

(const an t )。如果不存在影响每个单株产量的环境效应，所有单株将

有相同的产量表现，其值等于群体平均数μ。实际上单株产量除了受

基因型影响以外，还在很大程度上受到环境因素的影响。因而群体中

每个单株的产量表现都不尽相同，呈现连续的变异。统计上常用方差

σ 2 来度量群体的变异程度。对于绝大多数数量性状，其表现值呈正

态分布 (normal  d i s t r ibu t io n)。任何正态分布都由两个统计参数决

定，它们是群体平均数μ和方差 σ 2 。常用N(μ， σ 2 )来表示正态分
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布具有群体平均数μ和方差 σ 2 。  

在这个产量例子中，群体平均数μ度量了品种的基因型值，方差

σ 2 则度量了环境效应所造成的变异程度。任何一个品种可能种植的

植株数目是无穷的，人们不能观测分析所有可能种植的植株产量表

现。因而无法直接获得群体平均数μ和方差 σ 2 。采用统计分析的方

法，只需对一些样本植株进行观测分析，便可以估算群体平均数μ和

方 差 σ 2 。 如 果 调 查 了 n 株 植 株 ， 各 株 的 产 量 测 定 值 为

y y y yi n1 2， ，⋯， ，⋯， ， 群体平均数μ可由样本平均数 (Sample  

Mean) $µ估算，  

$µ ＝ ( y y y yi n1 2＋ ＋⋯＋ ＋⋯＋ ) /n＝ (1 /n ) yi
i

n

=
∑

1
 

用样本方差 ( sample  var ian ce) $σ 2 可以估算群体方差 σ 2  

$σ 2 ＝ [1 / (n－1)] [ ( y1 − $µ )2＋ ( y2 − $µ )2＋⋯＋ ( yi − $µ )2＋⋯  

 ＋ ( yn − $µ )2 ]  

 ＝ 1
1

2

1n
yi

i

n

−
−

=
∑( $ )µ  

样本平均数 $µ和样本方差 $σ 2是群体平均数μ和方差 σ 2的无偏估

计值。即这些样本估计量 (es t imato r)的期望值等于群体参数，E( $µ )

＝μ，E( $σ 2 )＝ σ 2。  

由于存在基因的连锁和基因的一因多效，生物体的不同数量性状

之间常存在不同程度的相互关联。在统计分析中常用协方差来度量这

种相互关联的变异程度。如果某遗传群体有两个相互关联的数量性

状，即性状X和性状Y，这两个性状的协方差 σ X Y 可用样本协方差

$σ X Y (sample  covar i ance)来估算，  
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$σ X Y ＝ [1 / (n -1 ) ] ( $ )( $ )( ) ( ) ( ) ( )y yi X X i Y Y
i

n
− −

=
∑ µ µ

1
 

其中 yi X( ) 和 yi Y( )分别是性状X和性状Y的第 i项观测值， $ ( )µ X 和 $ ( )µ Y

则分别是两个性状的样本平均数。  

在统计分析中，群体平均数度量了群体中所有个体的平均表现，

而群体方差和协方差则度量群体中个体的变异程度。数量遗传学是一

门研究生物数量性状变异的遗传规律的学科。因此对数量性状方差和

协方差的估算和分析是数量遗传分析的基础。数量遗传学运用统计分

析的方法，研究生物体所表现的变异 (即表现型变异 )中归因于遗传效

应 (genet i c  e f fect ) 和 环 境 效 应 (en viron ment  e f fec t ) 的 分 量

(co mpon ent )，并进一步分解遗传变异中基因效应 (gene e ffect )的变

异分量以及环境变异中的分量。  

Johannsen(1909)通过对不同纯系的菜豆粒重变异研究，发现性

状的表现型变异归因于纯系之间的变异和纯系内的变异。前者可以稳

定遗传，属于遗传变异 (gen et i c  var i a t ion) ;后者是环境因素造成的，

不能遗传，故称环境变异 (envi ron ment  va r i a t ion)。如果某性状的表

现受到遗传效应 (G )和环境中随机误差效应 (e )的影响，某个体的表现

型值y可以用一个简单的线性公式表示，y＝μ＋G＋e。在这个简式中

μ是群体平均数，为固定效应 ( f ixed  e ffect ) ;  G是遗传效应，e是环境

误差效应，G和 e均为随机效应 ( r ando m effect )。因为环境中的随机

误差效应与生物体内的遗传效应是相互独立的两种效应，所以  

Var(y )＝Var (μ＋G＋e )＝Var(μ )＋Var(G )＋Var(e )  

 ＝Var(G )＋Var(e )＝ V VG e＋  

这表明性状的表现型方差 ( VP )是遗传方差 ( VG )和机误方差 ( Ve )

的和，  

V V VP G e＝ ＋  
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East (1916)首先采用分离世代 ( F2 )和不分离世代 ( P P F1 2 1、 、 )的

表现型方差，估算烟草花器长度的遗传方差。杂种二代 ( F2 )是基因型

分离的世代，其表现型方差包括了遗传方差和环境机误方差，

V V VF G e2
＝ ＋ 。而亲本 ( P P1 2、 )和杂种一代 ( F1 )是基因型不分离的世

代，其表现型方差只包括环境机误方差， ( V V VP P F1 2 1
＋ ＋ ) /3＝ Ve 。因

此遗传方差可以由这四个世代的表现型方差估算，  

$ $ $ $ $ /V V V V VG F P P F= − + +
2 1 2 1

3( )  

对于成对性状而言，性状的表现型协方差 ( CP )是遗传协方差

( CG )和机误协方差 ( Ce )的和， C C CP G e＝ ＋ 。如果求得以上四个遗传

世代成对性状表现型协方差，遗传协方差可按下式估算，  

$ $ $ $ $C C C C CG F P P F= − + +
2 1 2 1

3( ) /  

遗传效应是生物体内控制数量性状的各种基因效应相互作用的综

合结果，因而遗传方差和遗传协方差是各种遗传变异分量的组成。数

量遗传分析的一项重要任务就是采用统计方法分析特定的遗传群体，

进一步将遗传方差和遗传协方差分解为归因于基因不同效应 (例如加

性效应、显性效应、上位性效应等 )的遗传方差分量 (genet ic  va r ian ce  

co mponent s)和遗传协方差分量 (gen et i c  covar i an ce co mponents )。  
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第二章 近交系数和共同祖先系数 

第一节  亲缘关系的度量  

在数量遗传研究中，常需要按一定的试验设计做一些杂交组配。

在这些杂交试验中，遗传材料的个体之间可能存在不同程度的亲缘关

系。为了估算遗传方差分量和遗传协方差分量，必须首先了解遗传试

验中不同个体之间亲缘关系的程度。  

第一世代  个体  A B C D  

 等位基因  (a 1 a 2 )  (b 1 b 2 )  (c1 c2 )  (d 1 d 2 )  

       

 配子基因  a  b  c  d  

     

第二世代  个体   Q  S  

 等位基因  (q 1 q 2 )  (s 1 s 2 )  

   

 配子基因  q  s  

   

第三世代  个体  X 

 等位基因  (x1 x2 )  

图2.1  三个世代的系谱关系图  

图2.1是三个世代六个个体的系谱，并注明了每个个体的等位基

因 (a l le le )和配子基因。在第一世代中有四个亲本个体 (A、 B、C、

D )。亲本A在某一基因位点上有等位基因a 1和a 2，A产生的单倍体配

子具有基因a 1或a 2的机会各为50%，可以用a表示。其它个体也用相

同的原理标记其等位基因和配子基因。亲本A和B交配产生后代Q。个

体Q有等位基因q 1和q 2，并产生具有基因q的配子。亲本C和D交配产
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生后代S。在第二世代中，亲本Q和S交配产生后代X。个体X具有等位

基因x 1和x2。  

第一世代中的亲本之间可能存在不同程度的亲缘关系，这将导致

第二世代中的个体Q和S之间也可能存在一些亲缘关系。在数量遗传

和群体遗传中常用共同祖先系数 ( coeff i c ien t  o f  coan cest ry)来度量两

个个体之间的亲缘程度。个体Q和个体S之间的共同祖先系数 θQS 定义

为，  

θQS ＝Pr(q≡s )  

其中Pr(q≡ s)表示个体Q的配子所携带的基因q与个体S的配子所携带

的基因 s来源于同一祖先某个基因的概率。  

因为基因q可能是等位基因q 1或q 2，基因 s也可能是等位基因 s 1或

s 2，共同祖先系数 θQS 实际上是个体Q和个体S的等位基因来源于共同

祖先某个基因的概率，或者是个体Q的亲本 (A， B )和个体 S的亲本

(C，D )之间共同祖先系数的平均值。共同祖先系数 θQS 可以用个体Q

的亲本和个体S的亲本共同祖先系数来表示，  

θQS  ＝
1
4

[P r(q 1≡s 1 )＋Pr(q 1≡ s 2 )＋Pr(q 2≡s 1 )＋Pr(q 2≡ s 2 ) ]  

 ＝ 1
4

[P r(a≡c )＋Pr(a≡d )＋Pr(b≡c )＋Pr(b≡d ) ]  

 ＝ 1
4

( θ θ θ θAC AD BC BD＋ ＋ ＋ )。  

在实际应用时，常可采用不同的计算方法，  

θQS  ＝
1
2 ( θ θAS BS＋ )  

 ＝
1
2 [ 1

2 ( θ θAC AD＋ )＋ 1
2 ( θ θBC BD＋ ) ]  

 ＝ 1
4

( θ θ θ θAC AD BC BD＋ ＋ ＋ )。  

常用近交系数 ( inbreed in g  coeffi c i en t )度量个体内某个基因位点
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( locus )上两个等位基因来源于共同祖先某个基因的概率。以图2.1的

系谱为例，个体X的近交系数 FX 定义为  

FX  ＝Pr(x1≡x2 )  

 ＝Pr(q≡s )＝ θQS  

由此可见某个体的近交系数等于该个体的双亲之间的共同祖先系

数。可以用这一关系式来推导近交系数值。现以遗传研究中常用的几

种交配类型，举例说明近交系数的计算方法。  

第二节  近交系数的计算  

例2.1 .半同胞交配 (h al f- s ib  mat ing，简称HS) 

在图2.2中如果亲本A、B和C没有亲缘关系，半同胞Q和S的后代

X的近交系数 FX 可以按下式计算，  

FX  ＝Pr(x1≡x2) A B C 
 ＝Pr(q≡s)＝θQS  (a1a2) (b1b2)

 (c1c2) 

 ＝ 1
4

[Pr(a≡c)+Pr(a≡b)     

 +Pr(b≡c)+Pr(b≡b)]  a  b b c 
 ＝ 1

4
(θ θ θ θAC AB BC BB+ + + )     

 ＝ 1
4

 (0+0+0+θ BB )  Q  S 

 ＝ 1
4
θ BB  (q1q2) (s1s2) 

 ＝ 1
16 [Pr(b1≡b1)   

 +Pr(b2≡b2)+2Pr(b1≡b2)] q s 

 ＝ 1
16 (1+1+2 FB )＝ 1

8 (1+ FB )。   

  X 
  (x1x2) 
 图 2.2  半同胞交配

系谱图  
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例2.2 .全同胞交配 ( fu l l - s ib  mat ing，简称FS)  

在图2.3中如果亲本A和B没有亲缘关系，全同胞Q和S的后代X的

近交系数 FX 可以按下式计算，  

FX  ＝Pr(x1≡x2) A B A 

 ＝Pr(q≡s)＝θQS  (a1a2) (b1b2)
 (a1a2) 

 ＝ 1
4

[Pr(a≡a)+2Pr(a≡b)+Pr(b≡b)]     

 ＝ 1
4

(θ θ θ θAA AB AB BB+ + + ) a  b b a 

 ＝ 1
4

(θ θAA BB+ )     

 ＝
1
8 ( 2 + +F FA B )  Q S 

 (q1q2)
 (s1s2) 

    
 q s 
    
  X 
  (x1x2) 
  图 2.3  全同胞交配

系谱图  
 

例2.3 .自交 ( se l f in g，简称S)  

图2.4中X是亲本Q的自交后代，X的近交系数FX可按下式计算，  

FX  ＝Pr(x1≡x2)   Q  Q 
 ＝Pr(q≡q)  (q1q2)  (q1q2)  
 ＝ θQQ    

 ＝
1
2 (1  +  FQ )  q  q  

    
  X  
  (x1 x2 )  
 图2.4  自交系谱

图  
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第三节  遗传协方差的计算  

如果不同个体之间存在亲缘关系，那么个体之间可能在遗传上具

有不同程度的相似表现。在数量遗传分析中，常用遗传协方差度量个

体间的遗传相似性。  

在遗传分量估算中，常需要计算不同交配世代个体间的协方差分

量。估算近亲个体之间遗传协方差分量时，不但需要计算个体之间的

共同祖先系数及亲本的近交系数，还要求计算个体之间某基因位点上

两个等位基因同时来源于共同祖先的概率Δ。  

如果个体Q的双亲是A和B，而个体S的双亲是C和D (见图2.1)，

个体Q和S分别具有等位基因 (q1q2 )和 ( s1s2 )，则概率 ∆QS可由下式定

义，  

∆QS  ＝Pr(q1≡s1∩q2≡s2)＋Pr(q1≡s2∩q2≡s1) 

 ＝Pr(q1≡s1)Pr(q2≡s2)＋Pr(q1≡s2)Pr(q2≡s1) 

 ＝(θ θ θ θAC BD AD BC＋ ) 

任何个体之间 (如Q与S )的加性和显性协方差分量可由以下通式

求得，  

Cov(Q，S)＝2θQS AV ＋ ∆QS DV  

如果个体Q的双亲是A和B，而个体S的双亲是C和D (见图2.1)，

那么个体Q和S之间协方差的遗传分量可以分解为，  

Cov(Q，S)= 1
2 (θ θ θ θAC BD AD BC＋ ＋ ＋ )VA＋(θ θ θ θAC BD AD BC＋ )VD  

在遗传分量估算中，常需要计算半同胞和全同胞的协方差分量。

例2.1中半同胞Q和S的协方差的计算公式是  

Cov(Q，S)＝CHS＝
1
4 ( )1＋F VB A， 

其中CHS是半同胞协方差， VA是加性遗传方差分量。  
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例2.2中全同胞Q和S的协方差的计算公式是  

Cov(Q，S)＝CFS＝
1
4

1
4( + + ) + ( + )( + )2 1 1F F V F F VA B A A B D， 

其中 CFS是全同胞协方差， VD是显性遗传方差分量。  

在数量遗传分析中常需要计算杂交亲本及其子代的协方差。杂交

亲本与子代的协方差可按下式计算，  

Cov(A，Q )=2 θ AQ AV ＋ ∆ AQ DV   X Y 

 =2( 1
2 ) ( )θ θAA AB AV+    

   +( θ θ θ θXA YB XB YA+ ) VD  A B 

 =2( 1
4 ) ( + ) + ( + )1 0 0F V VA A D     

 = 1
2 ( + )1 F VA A   Q 

 =  Co v(B，Q )  
 

F1(A或B )与F2子代 (Q）的协方差计算公式是  

Cov(A，Q)= 2θ AQ A AQ DV V＋∆  X Y X
 Y 

 =2( 1
2 )(θ θAA AA+ )VA      

 +(θ θ θ θXA YA XA YA+ ) VD  A A 

 =2( 1
2 ) ( + )1 F VA A +2θ θXA YA VD      

 = ( + )1 F VA A + 2 1
2

1
2[ ) )]( (θ θ θ θXX XY XY YY DV+ × +   Q 

 = ( + )1 F VA A + 1
8 ( + )( + )1 1F F VX Y D  

 =Cov(B，Q) 
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轮回亲本与回交后代的协方差计算 :  

Cov(A，Q )=2 θ AQ AV ＋ ∆ AQ DV  X Y 

其中     

θ AQ  = 1
2 ( θ θAA AC+ )   A  B 

 = 1
2 [ θ AA + 1

2 ( θ θAA AB+ )]    

 = 1
4

(3 θ θAA AB+ )  A C 

 = 3
8 (1+ FA )    

ΔAQ=( θ θ θ θXA YC YA XC+ )   Q 

 =[ θ XA ( 1
2 ) ( θ θYA YB+ )+ θYA ( 1

2 ) ( θ θXA XB+ )]  

 = 1
2 ( θ θ θ θ θ θ θ θXA YA XA YB YA XA YA XB+ + + )  

 = ( )θ θXA YA  

 =[ 1
4

1
4( + ) ( + )1 1F FX Y× ]  

 = 1
16 ( + )( + )1 1F FX Y  

所以  Co v(A，Q)=2[ 3
8 ( + )1 F VA A ]+ 1

16 ( + )( + )1 1F F VX Y D  

 = 3
4

1
16( + ) + ( + )( + )1 1 1F V F F VA A X Y D  
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第三章 广义遗传模型 

第一节 Cockerham的广义遗传模型 

如果试验在一年一地实施、控制某性状的遗传效应只包括基因的加性效应和

显性效应，那么纯合亲本i和纯合亲本j的 F1个体k的性状观察值y可以由以下遗传模

型表示， 

y G e

A A D e
ijk ij ijk

i j ij ijk

= + +

= + + + +

µ

µ
 

其中μ是群体平均数，Gij是归因于亲本i和亲本j的基因遗传效应值，Ai(或Aj)是归

因于亲本i(或亲本j)基因的加性效应值，Dij是 F1 (ij)中来源于亲本i基因和亲本j基因

的显性效应值，eijk是 F1个体k的环境机误。 

由一组随机的纯合亲本衍生的各世代个体的遗传效应值(G)都可以用一个广义

遗传模型分解其不同的基因效应(Cockerham，1980)。当一个遗传群体的遗传变异

归因于若干不同的纯合亲本来源的基因效应，由这个遗传群体衍生的任何个体的基

因型值G可由以下式子表示， 

G A Di ii ij ijj ii= +∑ ∑∑ ≥
α δ - (3.1) 

其中αi是加性效应值的系数值( α ii =∑ 2 )， 

δij是显性效应值的系数值( δ ijj ii ≥∑∑ =1 )。 

根据这一广义遗传模型，可以写出任何交配世代的基因效应值。由纯合亲本

i、j和k产生的三交种i×(j×k)的世代平均数，其总遗传效应值Gi(jk)可以分解为， 

G A A A D Di jk i j k ij ik( ) = + + + +
1
2

1
2

1
2

1
2

 

由杂种一代F1与纯合亲本i回交产生的回交一代i×(i×j)平均数，其总遗传效应
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值Gi(ij)可以分解为， 

G A A D Di ij i j ii ij( ) = + + +
3
2

1
2

1
2

1
2

 

采用同样的原理，可以写出不同世代自交后代的平均数。由于F1是不分离的

基因型，F1个体的自交或个体间随机杂交都能产生具有相同遗传组成的杂种二代。

杂种二代的总遗传效应值Gij
S可分解为 

G A A D D Dij
S

i j ii jj ij= + + + +
1
4

1
4

1
2

 

由纯合亲本i、j和k产生的三交种群体i×(j×k)中有频率相等的二种基因型(Gij和

Gik)，其自交一代平均数的基因效应为 

G A A A D D D D Di jk
S

i j k ii jj kk ij ik( ) = + + + + + + +
1
2

1
2

1
4

1
8

1
8

1
4

1
4

 

对于某些性状，遗传效应除了有加性效应和显性效应以外，还可能包括上位

性效应(epistatic effect)。Fisher(1918)首先提出将总遗传效应分解为加性效应(A)、显

性效应(D)和上位性效应(I)。Cockerham(1954)进一步把上位性效应分解为加性与加

性的上位性效应(AA)、加性与显性的上位性效应(AD)和显性与显性的性上位效应

(DD)。因而总遗传效应值可以进一步扩展，包括加×加上位、加×显上位和显×显

上位三种上位性效应， 

G A D A A D Di ii ij ijj ii i i i iii ij ijj ii ij ijj ii= + + + +∑ ∑∑ ∑∑ ∑∑ ∑∑≥ ≥ ≥
α δ α α δ δ( ) ( )( ) ( )2 2

 加性 显性 加×加上位性 加×显上位性 显×显上位性 

由此可以写出不同遗传群体总遗传效应值的包括上位性效应的分解公式。由于加×

显上位性和显×显上位性比较复杂，在动植物遗传分析中一般均比其它效应弱，因

此常可忽略不计。加×加上位性是可经选择固定的遗传效应，常有必要与加性和显

性效应一齐分析。包括加性、显性和加×加上位性效应的遗传分量为， 

G A D Ai ii ij ijj ii i ii= + +∑ ∑∑ ∑≥
α δ α( )2  (3.2) 

 加性 显性 加×加上位性 

现举例说明一些世代遗传效应的分解， 
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杂种一代: G A A D AA AA AAij i j ij ii jj ij= + + + + +（ ） （ ）2  

 加性 显性 加×加上位性 

三交种一代: Gi jk( ) =  

( ) ( ) ( )A A A D D AA AA AA AA AA AAi j k ij ik ii jj kk ji ik jk+ + + + + + + + + +
1
2

1
2

1
2

1
2

1
4

1
4

1
2

 

 加性 显性 加×加上位性 

 

 

第二节 分析种子性状的广义遗传模型 

农作物品质育种的深入发展，促进了种子数量性状的遗传研究。种子的营养

物质由母体植株所提供，因此种子的数量性状表现可能会同时受到种子核基因和母

体植株核基因两套遗传体系的控制。另外细胞质基因也可能通过控制叶绿体(或线

粒体)的合成而影响植株的光合(或呼吸)作用，从而间接控制种子性状的表现。当分

析种子性状时，Cockerham(1980)的广义遗传模型需要进一步扩展。 Zhu和

Weir(1994a)提出了包括种子核基因、细胞质基因和母体核基因遗传效应的广义遗传

模型， 

G G G G＝ O C M+ +   (3.3) 

上式中的三项遗传效应可进一步分解为， 

直接遗传效应G A Di i
i

ij ij
j i

O  
i

  ＝ ＋τ δ∑ ∑∑
≥

 

细胞质遗传效应   C   G Ci i
i
＝ γ∑  

母体遗传效应G Am Dmmi i
i

mij ij
j i

M   
i

 ＝ ＋τ δ∑ ∑∑
≥

 

其中Ai是种子核基因的直接加性效应，Dij是种子核基因的直接显性效应；Ci是细胞

质基因效应；Ami是母体植株核基因的母体加性效应，Dmij是母体植株核基因的母
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体显性效应。 

种子性状的广义遗传模型，为发展具有生物学意义的双子叶作物二倍体种子

模型(朱军，1992；Zhu和Weir，1994a)和单子叶作物三倍体胚乳模型(朱军，1992；

Zhu和Weir，1994b；朱军和许馥华，1994)奠定了基础。 

作物二倍体种子模型可以包括三个遗传世代，各组合世代遗传效应的分解

为， 

亲本Pi遗传效应分量 =   +   +   +   +       2 2A D C Am Dmi ii i i ii  

杂种一代F1ij遗传效应分量 

 =   +   +   +   +   +        A A D C Am Dmi j ij i i ii2  

杂种二代F2ij遗传效应分量 

=   +   +  .  +  .  +  .  

+   +   +   +  
     

    

A A D D D

C Am Am Dm
i j ii jj ij

i i j ij

0 25 0 25 0 5
 

分析作物三倍体胚乳性状的遗传模型可以只包括三个遗传世代，各组合世代

遗传效应可分解为， 

亲本Pi遗传效应分量  =  +   +   +   +       3 3 2A D C Am Dmi ii i i ii  

杂种一代F1ij遗传效应分量 

 =   +   +   +   +   +   +         2 2 2A A D D C Am Dmi j ii ij i i ii`  

杂种二代F2ij遗传效应分量 

 
= 15 15.  +  .  +   +   +   

+   +   +   +  
     

    

A A D D D

C Am Am Dm
i j ii jj ij

i i j ij
 

 

第三节 包括基因型与环境互作效应的广义遗传模型 

以上所介绍的广义遗传模型及其扩展模型都基于遗传假设：不存在基因型与

环境的互作效应。由于生物体的基因是在环境条件作用下表达的，环境条件的不同
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可能导致基因表达方式或程度的差异。已有许多研究表明，不少数量性状存在基因

型与环境的互作效应。如果互作确实存在，则需要在不同的环境条件下实施遗传实

验，并采用包括互作效应的遗传模型，才能无偏地分析基因效应以及基因与环境的

互作效应。 

因此，广义遗传模型需要在原有的基因效应基础上进一步扩展，再包括基因

各项效应与环境的互作效应。当遗传试验在多个环境条件下实施时，某遗传群体在

一种环境下的性状平均观察值y可以由以下遗传模型表示， 

y E G GE e          ＝μ＋ ＋ ＋ ＋  

其中μ是群体平均数，E是环境效应，G是基因的遗传效应值，GE是基因与环境的

互作效应值，e是机误。 

Cockerham的广义遗传模型(1980)可扩展为    G GE＋ (朱军，1994)，基因遗传

效应值G的定义如模型(3.1)所示，基因与环境互作效应值GE的定义为， 

GE AE DEhi hi
ih

hij hij
j iih

 =     α β∑∑ ∑∑∑
≥

＋  (3.4) 

其中AEhi是加性×环境互作效应，DEhij是显性×环境互作效应。 

根据加性-显性遗传模型，亲本、 F1和 F2在环境h中的基因型与环境互作效应

为, 

亲本和杂种一代: GE AE AE DEhij hi hj hij＝ ＋ ＋   

交种二代: GE AE AE DE DE DEhij hi hj hii hjj hij＝ ＋ ＋ ＋ ＋0 25 0 25 0 5. . .  

当广义遗传模型(3.2)扩展为G＋GE时, 基因遗传效应值G的定义如模型(3.2)所

示，基因与环境互作效应值GE可分解为加性×环境互作(AE)、显性×环境互作(DE)

和加×加上位性×环境互作(AAE)等效应的遗传分量， 

GE AE DE AEhi hi
ih

hij hij
j iih

hi hi
ih

 = + (  ) 
 α β α∑∑ ∑∑∑ ∑∑

≥
＋ 2  (3.5) 

根据广义遗传模型(3.5)，可以利用双列杂交的三个世代(亲本、F1和F2)在若干

环境下的遗传实验资料，分析加性×环境、显性×环境和加×加×环境的各项遗传
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效应。亲本、F1和F2的遗传效应Gij的分解已有定义(朱军，1992)，基因效应与环境

互作效应GEhij的分解因组合及世代而异， 

亲本(i=j)和杂种一代(i≠j): 

 GE AE AE DE AAE AAE AAEij hi hj hij hii hjj hij＝ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋(   )    (     )      2  

杂种二代: 

 
GE AE AE DE DE DE

AAE AAE AAE
hij hi hj hii hjj hij

hii hjj hij

= (   )  ( .   .   . )

 (     )
     

   

＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋

0 25 0 25 0 5

2
 

如分析种子性状的广义遗传模型(3.3)作相应的扩展(G＋GE)，包括基因型与环

境的互作效应GE，互作总效应GE是三项分量的组成(朱军，1994)， 

GE G E G E G EO C M＝ + +  (3.6) 

上式中的三项互作效应可进一步分解为， 

直接互作效应G E AE DEO hi hi
ih

hij hij
j iih

＝ α ＋ β      ∑∑ ∑∑∑
≥

 

细胞质互作效应      G E CEC hi hi
ih

＝ λ∑∑  

母体互作效应G E AmE DmEM mhi hi
ih

m hij hij
j iih

  ＝ ＋α β∑∑ ∑∑∑
≥

 

其中AEhi是种子核基因的直接加性×环境互作效应，DEhij是种子核基因的直接显

性×环境互作效应；CEhi是细胞质基因×环境互作效应；AmEhi是母体植株核基因

的母体加性×环境互作效应，DmEhij是母体植株核基因的母体显性×环境互作效

应。 

对于双子叶作物种子数量性状，母本i与父本j的第k种交配类型在环境h内的基

因与环境互作效应值GEhijk的分解如下式所示。 

亲本Pi互作效应分量(k＝0) 

GE AE DE CE AmE DmEhii hi hii hi hi hii0 2 2   +  +  +  +  ＝　  

杂种一代F1ij(Pi ×Pj )互作效应分量(k＝1) 
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GE AE AE DE CE AmE DmEhij hi hj hij hi hi hii1 2   +  +  +  +  +  ＝  

杂种二代F2ij互作效应分量(k＝2) 

GE AE AE DE DE DE

CE AmE AmE DmE
hij hi hj hii hjj hij

hi hi hj hij

2 0 25 0 25 0 5 +  + . + . + .

+ + + +

＝
 

而对于单子叶作物胚乳数量性状，各遗传世代基因与环境互作效应值GEhijk

的分解如下式所示。 

亲本Pi互作效应分量(k＝0) 

GE AE DE CE AmE DmEhii hi hii hi hi hii0 3 3 2   + + + +＝ `  

杂种一代F1ij (Pi×Pj )互作效应分量(k＝1) 

GE AE AE DE DE CE AmE DmEhij hi hj hii hij hi hi hii1 2 2 2    + + + + + +  ＝  

杂种二代F2ij互作效应分量(k＝2) 

GE AE AE DE DE DE

CE AmE AmE DmE
hij hi hj hii hjj hij

hi hi hj hij

2 15 15  

 

 =  . + . + + +  

 + + + +
 

根据广义遗传模型(3.6)所定义的各项遗传参数，利用若干环境下遗传实验(在

田间种植亲本和F1，由其自交产生亲本种子和F2种子，亲本间杂交可获得F1种子)

的资料，便可有效地分析控制种子性状的三套遗传体系的基因效应及其与环境的互

作效应。 

在广义遗传模型中遗传效应可以定义为随机效应，也可以定义为固定效应。

环境效应通常指试验方法、试点或年份，设置的数目一般比较少，故可定为固定效

应。如果遗传材料是一组随机样本，试验目的主要是分析性状的遗传变异表现，则

将遗传效应定义为随机效应，并且遗传×环境互作效应也是随机效应。这时可以估

算各项随机效应的方差分量或协方差分量。如果试验材料是一组特定的遗传材料，

试验目的主要是分析不同遗传材料的特定遗传表现，可将遗传效应定义为固定效

应，并且遗传×环境互作效应也是固定效应。这时应该估算各项随机效应的数值。 

任何广义遗传模型都可以用一个混合线性模型(mixed linear model)表示， 
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y X b X b X b U e U e U e

X b U e

Xb Ue

= + + + + + + +

= +

= +
= =
∑ ∑

1 1 2 2 1 1 2 2

1 1

L Ln n m m

i i
i

n

u u
u

m
 

其中 bi是第i项固定效应向量， Xi是第i项固定效应的系数矩阵； eu是第u项独立

随机变量向量，具有平均数零、方差σ u
2I，Uu是第u项随机效应的系数矩阵。 
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第四章 遗传模型的常用统计分析方法  

第一节 遗传方差和协方差估算 

1. ANOVA法 

采种不同的统计分析方法，可以估算混合线性模型中的方差分量。早期采种

的方法主要是方差分析(analysis of variance，简称ANOVA)的方法。该方法具有许多

优点，如运算简便、估算值无偏等。但是ANOVA法也存在一些局限性，比如不能

有效地分析不规则缺失的非平衡数据(unbalanced data)，也无法分析复杂的遗传模

型。尽管存在这些限制，ANOVA法仍然是目前运用最广泛的一种方法。运用

ANOVA方法，一般都需要先计算各项效应的平方和(sum of squares)和均方(mean 

squares)。这些均方的期望值是方差分量的线性函数。设各项均方等于其期望值，

可以得到方差分量线性函数的一组联立方程。解这一联立方程组，便可获得各项方

差分量的无偏估算值。 

现以某组遗传材料在一年多试点的资料分析为例，介绍各项方差分量的估算

方法。一年多点遗传试验统计分析模型可由下式表示， 

y E G GE B eijk i j ij k i ijk= + + + + +µ ( )  

其中 

yijk 是第j种遗传材料(j =1，2，⋯，g)在第i个试点(i =1，2， ⋯，l)内第k个随

机区组(k =1，2，⋯，b)中的观察值； 

μ是群体平均数，固定效应；Ei 是试点固定效应； 

Gj是基因型遗传效应，Gj ~(0，σG
2 )； 

GEij 是基因型×试点互作随机效应，GEij ~(0，σGE
2 )； 

Bk(i) 是试点内随机区组效应，Bk(i) ~(0，σ B
2 )； 



《遗传模型分析方法》朱军著  中国农业出版社  1997 

   •21• 

eijk 是剩余效应，eijk ~(0，σ e
2 )。 

以上公式可以改写为 

y E G GE B eijk i j ij k i ijk− = + + + +µ ( )  

如果公式中的所有效应都由其估计值取代，则可获得总效应的分解 

y yijk − ...  总效应 

 ＝ ( ).. ...y yi −  试点效应 

 ＋ ( ). . ...y yj −  基因型效应 

 ＋ ( ). .. . . ...y y y yij i j− − +  基因型×试点互作效应 

 ＋ ( ). ..y yi k i−  区组效应 

 ＋ ( ). . ..y y y yijk i k ij i− − +  机误效应 

其中 y...是试验的总平均数， y j. .是基因型j 的平均数， yi..是试点i 的平均数， y ij .

是基因型j 在试点i的平均数， yi k. 是试点i 内区组k的品种平均数。 

将上式两边平方后对所有的试点、遗传材料和区组累加，经化简后可得到平

方和的分解项 

( ).. ...y yi
k

b

j

g

i

l
−

===
∑∑∑ 2

111

 总平方和 

 ＝ gb y yi
i

l
( ).. ...−

=
∑ 2

1

 试点平方和 

 ＋ lb y yj
j

g
( ). . ...−

=
∑ 2

1

 基因型平方和 

 ＋ b y y y yij i j
j

g

i

l
( ). .. . . ...− − +

==
∑∑ 2

11

 基因型×试点互作平方和 

 ＋ g y yi k i
k

b

i

l
( ). ..−

==
∑∑ 2

11

 区组平方和 

 ＋ ( ). . ..y y y yijk i k ij i
k

b

j

g

i

l
− − +

===
∑∑∑ 2

111

 机误平方和 
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或者简写为 

SSTC ＝SSE＋SSG＋SSGE＋SSB＋SSe 

各项自由度的相应分解为 

dfTC ＝dfE ＋dfG＋dfGE＋dfB＋dfe 

 ＝(l－1)＋(g－1)＋(l－1)(g－1)＋l(b－1)＋l(g－1)(b－1) 

以上结果可以归纳为方差分析表4.1。 

表4.1 一年多点品种试验的方差分析表 

变异原因 自由度 平方和 均方 期望均方 
试点 l-1 SSE MSE            
基因型 g-1 SSG MSG 22

Ge σ+σ bl  
基因型×试点 (g-1)(l-1) SSGE MSGE σ σe G E

2 2+ b  

区组 l(b-1) SSB MSB σ σe B
2 2+ g  

机误 l(g-1)(b-1) SSe MSe σ e
2  

注:g =品种数，l =试点数，b =试点内区组数。 

各项方差分量可由解以下等式而求得， 

MSG ＝SSG/(g-1) ＝ $ $ $σ σ σe GE G
2 2 2+ +b bl  

MSGE ＝SSGE/[(g-1)(l-1)] ＝ $ $σ σe GE
2 2+ b  

MSB ＝SSB/[l(b-1)] ＝ $ $σ σe B
2 2+ g  

MSe ＝SSe/[l(g-1)(b-1)] ＝ $σ e
2。 

方差分量的无偏估计值为 

$σ e
2  ＝MSe 

$σ B
2  ＝(MSB-MSe)/g 

$σGE
2  ＝(MSGE-MSe)/b 

$σG
2  ＝(MSG-MSGE)/bl。 

多点遗传试验中成对性状的各项协方差分量也可以用协方差分析的方法估
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算。在ANOVA法中，通过各项平方和可以估算方差分量，由成对性状的叉积和

(sum of cross producs)也可以估算协方差分量。如果有成对性状X和性状Y，它们的

协方差分析表列于表4.2。 

表4.2 一年多点品种试验的协方差分析表 

变异原因 自由度 叉积方和 均积 期望均积 
试点 l-1 SCPE MCPE            
基因型 g-1 SCPG MCPG 

G(XY)e(XY) σ+σ bl  

基因型×试点 (g-1)(l-1) SCPGE MCPGE σ σe(X Y ) G E(X Y )+ b

区组 L(b-1) SCPB MCPB σ σe(X Y ) B(X Y )+ g  

机误 L(g-1)(b-1) SCPe MCPe σ e(XY)  

注: g=品种数，l=试点数，b=试点内区组数。 

表4.2中的各项叉积和可以按下式计算: 

试点叉积和SCPE ＝ gb y y y yi i Y Y
i

l
( )( )..( ) ...( ) ..( ) ...( )X X− −

=
∑

1
 

基因型叉积和 SCPG ＝ lb y y y yj j
j

g
( )( ). . ... . . ...(X) (X) (Y) (Y)− −

=
∑

1
 

基因型×试点互作叉积和 SCPGE = 

b y y y y y y y yij i j ij i j
j

g

i

l
( )( ). .. . . ... . .. . . ...(X) (X) (X) (X) (Y) (Y) (Y) (Y)− − + − − +

==
∑∑

11

 

区组叉积和 SCPB ＝ g y y y yi k i i k i
k

b

i

l
( )( ). .. . ..(X) (X) (Y) (Y)− −

==
∑∑

11
 

机误叉积和 SCPe = 

( )( ). . .. . . ..y y y y y y y yijk i k ij i ijk i k ij i
k

b

j

g

i

l

(X) (X) (X) (X) (Y) (Y) (Y) (Y)− − + − − +
===
∑∑∑

111
 

表4.2中的各协项方差分量可由解以下等式而求得， 

MCPG＝SCPG/(g-1) ＝ $ $ $σ σ σe(XY) GE(XY) G(XY)+ +b bl  

MCPGE＝SCPGE/[(g-1)(l-1)] ＝ $ $σ σe(XY) GE(XY)+ b  
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MCPB＝SCPB/[l(b-1)] ＝ $ $σ σe(XY) b(XY)+ g  

MCPe＝SCPe/[l(g-1)(b-1)] ＝ $σ e(XY)  

协方差分量的无偏估计值为 

$σ e(XY)  ＝MCPe 

$σB(XY)  ＝(MCPB-MSe)/g 

$σGE(XY)  ＝(MSGE-MSe)/b 

$σG(XY)  ＝(MSG-MSGE)/bl 

当基因型为一组特定的遗传交配材料时，有可能进一步把总基型方差分解为

加性、显性等遗传方差分量，并且基因型×试点互作方差也可被进一步分解。与遗

传方差的分解一样，协方差也可以被分解成不同的协方差分量。以上介绍的

ANOVA法虽然运算简便，但不能分析非平衡数据。Henderson(1953)提出的三种估

算方差分量的ANOVA法，可以分析某些非平衡数据。其中Henderson方法3有较大

的实用价值。Searle(1968)将Henderson的方法改写为以矩阵表达的公式，因而可以

用混合线性模型表示。 

如果用矩阵形式表示平方和，可以把平方和改写为观察值向量y的二阶式

(quadratic form)。对于混合线性模型 

y Xb U e e

Xb V U U I

= + +

= +

=

−

=

−

∑

∑

u u
u

m

m

u u u
T

u

m

m

1

1

2

1

1
2~ ( , )σ σ

 

任何二阶式 y AyT 的期望值都可用以下通式表示 

E( tr( ) +

tr( ) + tr( ) +

y Ay AV b X AXb

U AU A b X AXb

T T T

u u
T

u m
T T

u

m

) =

=
=

−

∑σ σ2 2

1

1  
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有此可见二阶式 y AyT 的期望值函数不仅包括了方差分量，还包括了观察值向量的

期望值。如果能找到某个矩阵 A，使得 X AXT 为零矩阵，便可在二阶式 y AyT 的

期望值函数中去掉 b X AXbT T 这一项，使得期望值只包括方差分量的线性函数。 

如果定义以下矩阵 (j = 1, 2, …, m-1 ) 

][ 21 jj UUUXW MLMMM=  

P W W W Wj j j
T

j j
T= +( )  

P X X X X0 =
+

j j
T

j j
T( )  

其中矩阵 ( )W Wj
T

j
+
是矩阵 ( )W Wj

T
j 的广义逆， P Pj和 0 是射影矩阵(projection 

matrix)。射影矩阵 P具有以下特性 

PX X

X P X

P P
PP P

=

=

=
=

T T

T
 

如果定义矩阵A是射影矩阵 P的函数， 

A P P
A I P

j j j

m m

j m= − = −

= −
−

−

1

1

1 2 1, , , ,L

 
则当j＝1，2，⋯，m时，有 

X A X 0

y A y A V

U A U

T
j

T
j j

u u
T

j u
u

m

=

∑

E( ) = tr( )

= tr( )
=1
σ 2

 

原混合线性模型总共有m项方差分量，当取m个不同的矩阵A j  (j ＝1，2，⋯，m)

时，可以得到m个二阶式期望值函数， 
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E( ) = tr( )

E( ) = tr( )

E( ) = tr( )

=1

=2

y A y U A U

y A y U A U

y A y U A U

T
u u

T
u

u

m

T
u u

T
u

u

m

T
m m m

T
m m

1
2

1

2
2

2

2

σ

σ

σ

∑

∑

=M M

 

因此，解以下方程组可以获得方差分量的无偏估计值， 

[ ] [ ] [ ], , , ,tr( )U A U y A yi
T

j i j
T

j i j mσ 2 12= ≤ = L
 

当观察值具有多变量正态分布 y Xb V~ MVN( , )  时，可以进一步估算出方差分量

估计值向量[σ j
2 ]的方差-协方差矩阵， 

Var[ ] = Var[ ]

[tr( )]

σ j
T

j

i j

T

T

2 1 1

1 1

H y A y H

H A VA V H

− −

− −=
 

其中 

H U A U= [tr( )]i
T

j i 。  

Henderson方法中的二阶式 y AyT 是平方和的矩阵表达式。如果成对性状X和

Y的观察值向量分别为 yX和 yY，利用Henderson方法也可以估算协方差分量。解

以下方程组可以获得协方差分量的无偏估计值， 

[ ] [ ] [ ], , , ,( )tr( ) XY X YU A U y A yi
T

j i j
T

j i j mσ = ≤ =1 2 L  

Henderson的方法适用于一些简单的试验设计的方差分析，并适用于对非平衡

数据的分析。但对一些特殊的线性模型，采用此法估算的方差分量可能会产生偏

差。七十年代以来发展的一系列混合线性模型分析方法，包括最大似然法

(maximum likelihood，简称ML法 )、限制性最大似然法 (restricted maximum 

likelihood，简称REML法 )、最小范数二阶无偏估算法 (minimum norm quadratic 

unbiased estimation，简称MINQUE法)等，可以克服Henderson方法的局限性。 
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2. ML或REML法 

最大似然法的原理早已在统计分析中得到广泛应用，但该方法在方差分析中

的应用则自七十年代开始。Hartley和Rao(1967)首先提出应用最大似然法分析混合

线性模型的非平衡数据。对于多变量正态分布的随机向量，Hartley和Rao(1967)的

混合模型可以改写为 

y Xb U e

Xb V U U

= +

=

=

=

∑

∑

u u
u

m

u u u
T

u

m
1

2

1
~ , )MVN( σ

 

该变量的自然对数似然值为 

ln( ) ln( ) ( ) ( )L T= − − − −−constant 1
2

1
2

1V y Xb V y Xb  

由以上自然对数似然值ln(L)对参数b和σ u
2  (u = 1,2,⋯，m)求偏导，可以得到 

∂
∂
ln (L )

b
X V X b X V y= −− −T T1 1  

和(u = 1,2,⋯，m) 

∂
∂ σ
ln(L)

tr
u

u u
T T

u u
T

2
1
2

1 1
2

1 1= − − + − − − −( ) ( ) ( )U U V y Xb V U U V y Xb  

分别设它们为零，可以获得以下似然方程组， 

X V X b X V yT T$ $ $− −=1 1
 

和 (u = 1,2,⋯，m) 

tr ( $ ) ( $ ) $ $ ( $ )U U V y X b V U U V y X bu u
T T

u u
T− − −= − −1 1 1

 
以上公式经变换后可得, 

tr tr

tr

( $ ) ( $ $ $ )

( $ $ )

U U V U U V VV

U V U U V U

u u
T

u u
T

u
T

v v
T

u v
v

m

− − −

− −

=

=

= ∑

1 1 1

1 1 2

1
σ

 
及 
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yVXXVXXVVUUVXXVXXVVy

bXyVUUVbXy

]ˆ)ˆ(ˆˆ[]ˆ)ˆ(ˆˆ[

)ˆ(ˆˆ)ˆ(
11111111

11

−+−−−−+−−−

−−

−−=

−−
TTT

uu
TTTT

T
uu

T
 

由此可以导出估算方差分量的ML方程组: 

[ tr( $ $ ) ] [ $ ] [ $ $ ]U V U U V U y QU U Qyu
T

v v
T

u u
T

u u
T− − =1 1 2σ  

其中 

$ $ $ ( $ ) $

$ $

Q V V X X V X X V

V U U

= −

=

− − − + −

=
∑

1 1 1 1

2

1

T T

u u u
T

u

m
σ

 

由于估算方差分量［σ u
2］时需用到方差分量的估计值［ $σ u

2］，因此ML方

程组不可能直接用于估算方差分量。但应用以下迭代的方法，可以获得方差分量的

ML估计值， 

[ tr( $ $ ) ] [ $ ] [ $ $ ][ ] [ ] [ ] [ ] [ ]U V U U V U y Q U U Q yu
T

h v v
T

h u u h
T

h u u
T

h
− −

+ =1 1
1

2σ  

其中 

$ $ $ ( $ ) $

$ $ , $ [ ]

[ ] [ ] [ ] [ ] [ ]

[ ] [ ] [ ]

Q V V X X V X X V

V U U

h h h
T

h
T

h

h u h u u
T

u

m

u h u h

= −

=

− − − + −

=
∑

1 1 1 1

2

1

2 2σ σ σ是 的第 迭代估计值。
 

最大似然法的估算原理要求所有的方差分量估计值为非零的值，因此迭代估

算时需设置限定条件 $σ u
2 0≥  (u = 1,2,⋯，m)。ML估计值的渐近方差-协方差矩阵为

2 [ tr× − − −( ) ]U V U U V Uu
T

v v
T

u
1 1 1 (Searle, 1970)。 

ML法的估算值受到固定效应b的影响，可能导致较严重的有偏估计。为了克

服这一缺点，Paterson和Thompson (1971)提出了限制性最大似然法（REML法），

使似然值不包括固定效应b。估算方差分量的REML方程组是: 

[ tr( $ $ ) ] [ $ ] [ $ $ ]U QU U QU y QU U Qyu
T

v v
T

u u
T

u u
Tσ 2 =  

其中 
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$ $ $ ( $ ) $

$ $

Q V V X X V X X V

V U U

= −

=

− − − + −

=
∑

1 1 1 1

2

1

T T

u u u
T

u

m
σ

 

方差分量的REML估计值可由下式迭代获得， 

[ tr( $ $ ) ] [ $ ] [ $ $ ][ ] [ ] [ ] [ ] [ ]U Q U U Q U y Q U U Q yu
T

h v v
T

h u u h
T

h u u
T

hσ + =1
2  

其中 

$ $ $ ( $ ) $

$ $ , $ [ ]

[ ] [ ] [ ] [ ] [ ]

[ ] [ ] [ ]

Q V V X X V X X V

V U U

h h h
T

h
T

h

h u h u u
T

u

m

u h u h

= −

=

− − − + −

=
∑

1 1 1 1

2

1

2 2σ σ σ是 的第 迭代估计值。
 

运用REML法代估算时也设置限定条件 $σ u
2 0≥  (u = 1,2,⋯，m)。REML估计

值的渐近方差-协方差矩阵为 1])(tr[2 −× u
T
vv

T
u QUUQUU (Searle, 1970)。 

 

3. MINQUE法 

在分析混合线性模型的各种方法中，Rao(1971)提出的最小范数二阶无偏估算

(MINQUE)法比最大似然(ML)法和限制性最大似然(REML)法等更简便和优越。

MINQUE法不需要进行迭代运算，对线性模型也没有正态分布的限定。MINQUE方

法的推导，是基于使欧氏范数(euclidean norm)为最小。 

如果混合线性模型用矩阵简式表达 

y Xb Ue

Xb U e

Xb V U U

= +

= +

= =

=

=

∑

∑

u u
u

m

u u u
T

u

m
1

2

1
( , )σ

 

其中 
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U U U U U
U I

e e e e e

=
=

=

−

−

[ ]

[ ]

1 2 1

1 2 1

M MLM M

M MLM M

m m

m
T T T

m
T

m
T

 

那么方差分量线性函数的无偏估计能用一个二阶函数表示 

cu u
T T T

u

m
$σ 2

1
= =

=
∑ y Ay e U AUe  

其中 

AX 0

U AU

=

=c tru u
T

u( )
 

如果假定e是已知的，并具有 e Iu u~ ( , )0 2σ 。方差分量线性函数的估计量自

然应该是 e DeT ，其中D是已知的对角矩阵。该假定的估计量与实际的估计量之间

的差异是 e U AU D eT T( )− 。MINQUE法所获得的方差分量估计是使欧氏范数

U AU DT −
2
为最小值，即使 tr[( )( )]U AU D U AU DT T− − 为最小值。Rao推导

出方差分量的MINQUE估计量可由解以下方程组而得，u，v ＝ 1，2，⋯，m 

[ ] [ $ ] [ ]tr( )U Q U U Q U y Q U U Q yu
T

v v
T

u u
T

u u
T

α α α ασ 2 =  

其中 

Q V V X X V X X V

V U U

α α α α α

α α

= −

=

− − − + −

=
∑

1 1 1 1

1

( )T T

u u u
T

u

m  

[α u ]是人为选择的先验值。 

尽管方差分量的估计量取决于人为选择的先验值[α u ]，只要这些先验值不依

赖于试验数据，MINQUE估计量仍是无偏的。选择任意的先验值[α u ]，可以求得

方差分量的估计值[ $σ u
2 ]。如果用估计值替代先验值重新估算，便可获得新的估计

值。重复这一过程，直到新的估计值非常接近旧的估计值为止。这种迭代的估算方



《遗传模型分析方法》朱军著  中国农业出版社  1997 

   •31• 

法就是REML法，其估算结果是REML估计值。在多数情况下，REML估计值和

MINQUE估计值是比较接近的。 

先验值[α u ]的选择可以凭经验，或根据以往的分析结果。更简单的方法是取

所有的先验值为1(α u = 1)，这种方法称为MINQUE(1)法，所获得的方差分量的估

计量是MINQUE(1)估计量。 

MINQUE(1)估计量的无偏性证明如下： 

设 

V U U

Q V V X X V X X V

( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( )( )

1
1

1 1
1

1
1

1
1

1
1

=

= −
=
− − − + −

∑ u u
T

u

m

T T
 

XVW 2/11
)1( )( −=  

P W W W WW = +( )T T 是射影矩阵 

则有 

0
WWV

WPIV

XVPIVXQ

VPIVQ

W

W

W

=

−=

−=

−=

−=

−

−

−−

−−

)()(

)()(

))(()(

))(()(

2/11
)1(

2/11
)1(

2/11
)1(

2/11
)1()1(

2/11
)1(

2/11
)1()1(

  

因此 

E tr( ) +

tr( )

= [ tr( ) ] [ ]

[ tr( ) ] [ ]

[ ]( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

( ) ( )

( ) ( )

y Q U U Q y Q U U Q V b X Q U U Q Xb

Q U U Q U U

Q U U Q U U

U Q U U Q U

T
u u

T
u u

T T T
u u

T

u u
T

v
v

m

v v
T

u u
T

v v
T

v

u
T

v v
T

u u

1 1 1 1 1 1

1 1
2

1

1 1
2

1 1
2

=

=

=

=
∑σ

σ

σ

证

毕。 

朱军(1992)提出了采用MINQUE方法估算成对性状之间遗传协方差分量的算
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法。如果成对性状的观察值向量分别为 y1和 y2，协方差分量的线性函数可以用一

个随机向量的二次型来表示， 

cu u u
T

u

m
$ /σ1 2 1 2

1
=

=
∑ y Ay  

当A Q U U Q= α αu u
T 时, y Ay1 2

T 的期望值为， 

tr( ) tr(Q U U Q C Q U U Q U Uα α α ασu u
T

v v u u
T

v v
T

v

m
=

=
∑ / )

1
 

其中Cov( y1,  y2
T )= C U U= ∑σ u u u u

T

u

m

/ 。 

因此随机变量 y1 和 y2的协方差分量可以由以下MINQUE方程组解得， 

[ ][ $ ] [ ]/tr( )U Q U U Q U y Q U U Q yu
T

v v
T

u u u
T

u u
T

α α α ασ = 1 2  

MINQUE估计方差分量的公式可以改写为以下形式 (u，v ＝ 1，2，⋯，m)， 

[ $ ] [ ]σ α α αu
T

u u
T2 1= −H y Q U U Q y  

其中 

H U Q U U Q Uα α α= [ ]tr( )u
T

v v
T

u 。 

当观察值具有多变量正态分布y ～ MVN(Xb，V)时，MINQUE方差分量估计

值的方差-协方差矩阵可以由下式推导而得 

Var[ Var[

tr(

$ ] ]

[ )]

σ α α α α

α α α α α α

u
T

u u
T

u u
T

v v
T

2 1 1

1 12

=

=

− −

− −

H y Q U U Q y H

H Q U U Q VQ U U Q V H
 

Rao和Kleffe(1988)进一步证明当试验的样本足够大时，方差分量的MINQUE

估计值的方差近似于 

12 )]tr([2]ˆ[Var −= QVUQUUQU T
vv

T
uuuσ ， 

并且MINQUE估计值具有渐进多元正态分布 

[ $ ] ~ [ ], )σ σu u
2 2 12MVN( H−  

其中 
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H U QU U QU= [ ]tr( )u
T

v v
T

u ， 

Q V V X X V X X V

V U U

= −

=

− − − − −

=
∑

1 1 1 1

2

1

( )T T

u u u
T

u

m
σ

 

由此可以对方差分量估计值作线性统计检验。 

对于无效假设 H0
2

1
: cu u

u

m
σ ρ=

=
∑ ，可以用 χ 2 分布来检验。当无效假设成立

时，统计量 

)ˆ2ˆ(2

)ˆ(

1

1

1

1

12

2

1

2

∑∑∑

∑
−

= >

−

=

−

=

+

ρ−σ

m

u

m

uv
uvvu

m

u
uuu

m

u
uu

ccc

c

HH
 

近似地具有自由度为1的Χ2分布，其中 

$ [ $ $ ]H U QU U QU= tr( )u
T

v v
T

u  

$ $ $ ( $ ) $

$ $ $

Q V V X X V X X V

V U U V

= −

=

− − − + −

=

−∑

1 1 1 1

2

1

1

T T

u u u
T

u

m
σ 并有逆矩阵

 

例如测验H0
2 0:σ u = 时，如果 

( $ )
$ ( . ; )
σ χu

uu

2 2

1 0 05 1
2

2H− >  

则否定无效假设H0 ，推断σ u
2显著大于零。 

再例如测验H0
2 2:σ σu v=  时，如果 

( $ $ )
( $ $ $ ) ( . ; )

σ σ χu v

uu vv uv

2 2 2

1 1 1 0 05 1
2

2 2
−

+ −
>− − −H H H

 

则否定无效假设H0 ，推断σ u
2  与σ v

2  存在显著差异。 
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根据方差分量的MINQUE估计值的近似正态分布，可以确定所有方差分量参

数的近似置信区域(asymptotic confidence region)。 100(1−α)%置信区域由以下等式

确定，u ＝ 1，2，⋯，m， 

[ $ ] $ [ $ ] ( ; )σ σ σ σ αu u
T

u u m
2 2 2 2 22− − ≤H Χ  

对于某一个方差分量参数，100(1−α)%置信区间可以由下式算得 

$ $ $ $σ α σ σ αu uu u u uu
2 1 2 2 12 2− ≤ ≤ +− −z( ) z( )H H  

其中z(α)是标准正态分布表上具有累计概率为(1−α)的值。 

方差分量估计值及其标准误也可以用Jackknife的方法(Miller, 1974; 朱

军，1992)对基因型或试验区组进行抽样而算得。如果所分析的遗传资料是基因型

的平均数，无区组的观察值，常采用对基因型抽样的技术，每个世代平均数的r次

观察值是Jackknife的重复抽样单位。当遗传试验有随机区组时，一般对试验区组

进行抽样，每个随机区组中的所有观察值是Jackknife的重复抽样单位。 

现以基因型重复抽样为例，介绍估算遗传参数Jackknife估计值的方法。对于

遗传参数θ  (方差分量或协方差分量)，分析所有g个基因型观察值时得到的估计值

为 $θ 。当从资料中剔除第i种基因型世代平均数的r次观察值以后，重新估算而得到

估计值 $θ i。采用此法从完整的数据中每次剔除r次观察值，可以获得g个不同的估

计值 $θ i。Jackknife估计值(或预测值)
$θ J 和抽样方差Var(

$θ J )分别为 

$ $ ( )$.θ θ θJ = − −g g 1  

Var( ) =   g -1
gJ i

=

$ ( $ $.)θ θ θ−∑ 2
1i

g
 

其中  =   1
g i

=

$ $.θ θ
i

g

1
∑ 。 ( $ ) $θ θ θJ JVar( )− 近似地具有自由度为(g−1)的t分布。从而

可以用t测验对遗传参数作统计检验。 

Zhu (1989)用蒙特卡罗模拟比较了估算方差分量估计值的方差及参数检验的效

益。采用的两种统计分析方法分别是：MINQUE估计值方差近似估算法和
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Jackknife抽样估算法。比较的主要指标是偏差(bias)和功效值(power value)。功

效值是在5%显著水准下检测出方差分量大于零的概率，该值越大表明统计检验的效

益越高。由表4.1可见，MINQUE估计值方差近似估算法和Jackknife抽样估算法估

算方差分量的偏差都较小，但用近似估算法算得的方差检测出方差显著性的概率远

低于或者。因此Jackknife抽样估算法不但可以无偏地估算方差分量，还能有效地

检测方差的显著性。在遗传分析中一些遗传参数(如遗传率、遗传相关系数等)估计

值的抽样方差也可以用Jackknife的方法算得，并可用t-测验作统计检验。 

表4.3 两种方法估算8×8双列杂交(方法3)方差分量的偏差和功效值比较 

  近似估算法 抽样估算法 
方差分量 参数值 偏差 功效值 偏差 功效值 

VA  100 −2.07 0.06  7.79 0.93 
VD   30  1.87 0.73 −0.05 0.89 
VM   20  2.25 0.01  1.01 0.53 
VP   20  1.17 0.00  0.61 0.47 
Ve   30  0.93 1.00  0.35 1.00 

在分析一些复杂的遗传模型(如种子模型)时，随机变量之间常存在特定的相关

性。对于这类混合线性模型，可以采用MINQUE(0/1)的方法（朱军，1992； Zhu和

Weir, 1994a)无偏估算方差和协方差分量。现以种子遗传模型为例，阐述

MINQUE(0/1)的分析方法。 

如果以矩阵形式表示的种子遗传模型是， 

y Xb U e U e U e U e U e U e e

Xb U e

= + + + + + + +

= +∑

A A D D C C Am Am Dm Dm B B e

u u
u

7  

其中 X 是固定效应向量 b 的系数矩阵， eu 是第 u项随机效应向量，

e Iu u~ ( , )0 2σ ；Uu是随机效应向量 eu的系数矩阵(u=1，2，⋯，6)，U I7 = 是

单位矩阵。 

种子数量性状表现型向量y的方差-协方差矩阵为 

Var(y)＝σ σ σ σA
2

A A
T

D
2

D D
T

C
2

C C
T

Am
2

Am Am
TU U U U U U U U+ + +  
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+ + + +σ σ σDm Dm Dm
T

B
2

B B
T

A.Am A Am
T

A
T2 U U U U U U U U( )Am  

+ + +σ σD.Dm D Dm
T

D
T

e
T( )U U U U IDm  

其中σ A
2
是直接加性效应方差分量，σ D

2
是直接显性效应方差分量，σ C

2
是细胞质效

应方差分量， σ A m
2
是母体加性效应方差分量， σ Dm

2
是母体显性效应方差分量，

σ B
2
是区组效应方差分量，σ A .A m 是直接加性效应与母体加性效应的协方差分量，

σ D.Dm是直接显性效应与母体显性效应的协方差分量，σ e
2
是剩余效应方差分量。

以上方差-协方差矩阵还可以改写为便于运算的形式 

Var( ) =y V V V V V V

V V V

V

σ σ σ σ σ σ

σ σ σ

θ

A D C Am Dm B

A Am D Dm

u u
u

e

2
1

2
2

2
3

2
4

2
5

2
6

7 8
2

9

1

9

+ + + + +

+ + +

=
=
∑

. .  

其 中 V U Uu u u= T  (u = 1 ， 2 ， ⋯ ， 6) 、 V U U U U17 4 4 1= +( )T T ，

V U U U U8 2 5 5 2= +( )T T 、V I9 = ；θ σ1 = A
2 、θ σ2 = D

2 、θ σ3 = C
2 、θ σ4 = Am

2
、

θ σ5 = Dm
2 、θ σ6 = B

2 、θ σ7 = A,Am、θ σ8 = D.Dm 、θ σ9 = e
2。 

采用Rao提出的MINQUE法(1971)可以无偏估算各项方差分量和协方差分量。

MINQUE估计量可由解以下方程组而得，u，v＝1，2，⋯，9: 

[ ] [ $ ] [ ]tr( )Q V Q V y Q V Q yα α α αθu v u
T

u=  

其中 

Q V V X X V X X V

V V

α α α α α

α α

= −

=

− − − + −

=
∑

1 1 1 1

1

9

( )T T

u u
u

 

α u为方差先验值(u = 1，2，⋯，6和9)或协方差先验值(u = 7，8)。 

MINQUE(0/1)法，即设先验协方差为0，先验方差为1的一种MINQUE法，可

以无偏地估算以上各项方差和协方差分量。MINQUE(0/1)估计量可由解以下方程组
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而得，u，v＝1，2，⋯，9: 

[ ] [ $ ] [ ]( / ) ( / ) ( / ) ( / )tr( )Q V Q V y Q V Q y0 1 0 1 0 1 0 1u v u
T

uθ =  

其中 

Q V V X X V X X V

V U U

( / ) ( / ) ( / ) ( / ) ( / )

( / )

( )0 1 0 1
1

0 1
1

0 1
1

0 1
1

0 1
1

7

= −

=

− − − + −

=
∑

T T

u u
T

u

 

对于成对性状，也可以采用MINQUE(0/1)法无偏地估算各项遗传协方差分量

(朱军，1992；Zhu和Weir, 1994a)。对于成对性状的观察值 y1 和 y2，其协方差矩

阵为： 

Cov( , ) =y y V V V V V

V V V V

V

1 2 1 2 3 4 5

6 7 8 9

1

9

T
A A D D C C Am Am Dm Dm

B B A Am D Dm

u u u
u

e e

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ

θ

/ / / / /

/ / /

/

/

+ + + +

+ + + +

=
=
∑

 

其中θ σ1 1/ = A/ A是加性协方差、θ σ2 2/ = D/ D是显性协方差、θ σ3 3/ = C/C是细胞质

协方差、θ σ4 4/ = Am/Am 是母体加性协方差、θ σ5 5/ = Dm/ Dm 是母体显性协方差、

θ σ6 6/ = B/ B是区组协方差、 θ σ7 7/ = A/ Am 是直接加性效应与母体加性效应协方

差、θ σ8 8/ = D/ Dm 是直接显性效应与母体显性效应协方差、θ σ9 9/ = e/e 是剩余效

应协方差。 

各项协方差分量可以由以下MINQUE(0/1)方程组解得， 
[ ] [ $ ] [ ]( / ) ( / ) / ( / ) ( / )tr( )Q V Q V y Q V Q y0 1 0 1 1 0 1 0 1 2u v u u

T
uθ =  

其中 

Q V V X X V X X V

V U U

( / ) ( / ) ( / ) ( / ) ( / )

( / )

( )0 1 0 1
1

0 1
1

0 1
1

0 1
1

0 1
1

7

= −

=

− − − + −

=
∑

T T

u u
T

u
。

 

蒙特卡罗模拟证明，采用MINQUE(0/1)法可以无偏地估算各项方差和协方差

分量(Zhu和Weir, 1994a)。 
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以上所介绍的估算成对性状的MINQUE方法有一个限定条件，即成对性状的

遗传模型和试验设计矩阵都相等。采用以上方法只能估算农艺性状间或种子性状间

的遗传协方差分量，而不能估算农艺性状与种子性状间的遗传协方差分量，因为农

艺性状和种子性状具有不同的遗传遗传模型和试验设计矩阵。 

在混合线性模型研究领域，不等矩阵成对性状协方差分量的估算方法一直是

统计学家试图攻克的一个难题。朱军(1993b)在这一研究领域已取得突破，首次提出

了估算不同性状遗传协方差分量的新方法。运用该方法。可以无偏估算具有不同遗

传模型(如种子和植株)性状之间的遗传协方差分量。 

如果性状i的观察值向量 y i可以用以下混合线性模型的矩阵简式表达 

y Xb U e U e U e

Xb U e

i i i i i i i k i k

i i j i j
j

k

= + + + +

= +
=
∑

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )

1 1 2 2

1

L

 

其中X是性状i的固定效应向量 b (i)的系数矩阵， e( )i j 是性状 i 的第j项随机效应向

量， e I( ) ~ ( , )i j j0 2σ ；U ( )i j 是性状 i 的随机效应向量 e( )i j 的系数矩阵(j = 1，

2，⋯，k)。 

在这个混合线性模型中随机变量之间可能存在相关性，因此向量 y i的方差矩

阵包括k个方差分量以及一些协方差分量。如果另一个性状 i’ 的观察值向量 y i'具有

不同的遗传模型和试验设计矩阵，向量 y i与 y i'的协方差是不对称的， 

Cov( , ) =

Cov( , ) =

1/1 2/2 r/ r

1/1 2/2 r / r

y y F F F

F

y y F F F

F

i i
T

ii ii ii r

u u ii u
u

r

i i
T

i i i i i i r

u u i i u
u

r

' ( ') ( ') ( ')

/ ( ')

' ( ' ) ( ' ) ( ' )

/ ( ' )

σ σ σ

σ

σ σ σ

σ

1 2

1

1 2

1

+ + +

=

+ + +

=

=

=

∑

∑

L

L
 

这二个协方差矩阵之和是对称矩阵 
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V y y y y

F F

F

=

+∑

∑

Cov( ) +  Cov( , )

=

=

u=1

r

u=1

r

i i
T

i i
T

u u ii u i i u

u u u

,

( )

' '

/ ( ') ( ' )

/

σ

σ

 

定义对称矩阵 

V F F

F

( ) / ( ') ( ' )

/

( )α α

α

= +∑

∑

u u ii u i i u

u u u

u=1

r

u=1

r
=

 

Q V V X X V X X V( ) ( ) ( ) ( ) ( )( )α α α α α= −− − − + −1 1 1 1T T  

那么随机变量二次型的期望值可由下式推得， 

E( , )

= E(2 )
= tr( )

= tr[ )]

= [tr( )] [ ],  = , , , .

v / v

v / v

y Q F Q y y Q F Q y

y Q F Q y
Q F Q V

Q F Q F

Q F Q F

i
T

u i i
T

u i

i
T

u i

u

u v
v

r

u v v r

( ) ( ) ' ' ( ) ( )

( ) ( ) '

( ) ( )

( ) ( )

( ) ( )

(

α α α α

α α

α α

α α

α α

α

α
=
∑

1

1 2 L

 

设以上二次型函数(u = 1, 2, …, r)分别等于其期望值，所有协方差分量的估计值便可

以由解以下正规方程组而获得(u, v = 1, 2, …, r), 

[tr( )][ ] =  [2 ]v/vQ F Q F y Q F Q y( ) ( ) ( ) ( ) '$α α α ααu v i
T

u i  

现以种子性状与生产种子的母体植株农艺性状的相关分析为例，说明非等矩

阵的变量之间协方差的估算方法。如果以矩阵形式表达的种子性状遗传模型是， 

y Xb U e U e U e U e U e
U e e

Xb U e

S S) A S)A D S)D C S)C Am S)Am Dm S)Dm

B S)B S)

S) S)u

e

= + + + + +

+ +

= +∑

( ( ( ( ( (

( (

( (u
u

7
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其中X是种子性状固定效应向量 b (S)的系数矩阵， e(S)u是种子性状第u项随机效

应向量， e I( (~ ( , )S) S)u u0 2σ ； Uu 是种子性状随机效应向量 e(S)u的系数矩阵

(u=1，2，⋯，6)，U I7 = 是单位矩阵。 

产生种子的母体植株的农艺性状遗传模型便是 

y Xb U e U e U e U e e

Xb U e

P ) C )C Am )Am Dm )Dm B )B )

) )u

e= + + + + +

= + ∑

( ( ( ( ( (

( (

P P P P P P

P u P
u

5  

种子数量性状与母体植株的农艺性状的协方差为 

IUUUUUU

UUUUUUyy

IUUUUUU

UUUUUUyy

e/e

e/e

T
BBB/B

T
DmDmDm/Dm

T
AmAmAm/Am

T
CCC/C

T
DDmD/Dm

T
AAmA/AmSP

T
BBB/B

T
DmDmDm/Dm

T
AmAmAm/Am

T
CCC/C

T
DmDD/Dm

T
AmAA/AmPS

 = ),Cov(

 = ),Cov(

σ+σ+σ+σ+

σ+σ+σ

σ+σ+σ+σ+

σ+σ+σ

 

其中 σ A/ Am 是种子性状直接加性效应与母体植株性状加性效应的协方差分量，

σ D/ Dm是种子性状直接显性效应与母体植株性状显性效应的协方差分量，σ C/C是

种子性状细胞质效应与母体植株性状细胞质效应的协方差分量， σ A m / A m 是种子性

状母体加性效应与母体植株性状加性效应的协方差分量，σ Dm/ Dm是种子性状母体

显性效应与母体植株性状显性效应的协方差分量，σ B/ B是种子性状区组效应与母

体植株性状区组效应的协方差分量，σ e/e是种子性状剩余效应与母体植株性状剩

余效应的协方差分量。以上二个协方差矩阵之和可以改写为便于运算的形式 

V y y y y

F F F F F

F F

F

=

+ + + +

+ +

=
=
∑

Cov( ) + Cov( ) 

=
S P P S, ,

/ / / / /

/

/

/

σ σ σ σ σ

σ σ

σ

A Am D Dm C C Am Am Dm Dm

B B

u u u
u

e e

1 2 3 4 5

6 7

1

7
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其中F U U U U1 = +( )A Am Am A
T T 、F U U U U2 = +( )D Dm Dm D

T T 、F U U3 2= ( )C C
T 、

F U U4 2= ( )Am Am
T 、F U U5 2= ( )Dm Dm

T 、F U U6 2= ( )B B
T 、F I7 2= 。 

采用MINQUE(0/1)法，种子数量性状与母体植株的农艺性状的协方差分量可

由解以下方程组而得，u，v＝1，2，⋯，7: 

[ ] [ $ ] [ ]( / ) ( / ) / ( / ) ( / )tr( ) S PQ F Q F y Q F Q y0 1 0 1 0 1 0 12u v u u
T

uσ =  

其中 

Q V V X X V X X V

V U U U U U U U U I
( / ) ( / ) ( / ) ( / ) ( / )

( / )

( )

[ ]
0 1 0 1

1
0 1
1

0 1
1

0 1
1

0 1 2

= −

= + + + +

− − − + −T T

C C
T

Am Am
T

Dm Dm
T

B B
T

 

采用以上方法估算非等矩阵的成对性状协方差分量时有一条约束条件，即

U A和U Am、UD 和UDm列数分别相等。 

第二节 基因效应分析 

1. 最小二乘估计法 

在回归分析中常采用最小二乘(least squares)估计法估算回归系数。数量遗传

分析中也可用最小二乘法估算基因效应。当不存在基因型×环境互作时，遗传模型

可以用以下混合线性模型简式表示， 

y Xb U e e= + +G G ε  

其中 

U U U

e e e
G A

G A

=

=

[ ]

[ ]

M ML

M ML

D
T T

D
T  

eε是随机机误， e 0 Iε εσ~ ( , ).M VN 2  

采用回归分析时一般要求回归系数为固定效应，所以在估算基因效应时需将

遗传效应定义为固定效应。当 eG是固定效应时，以上遗传模型可以该写为， 
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y Xb U e e
W e

W I

= + +
= +

G G ε

ε

ε

β

β σ~ ,MVN( )2

 

其中 

][

][

G

G
TTT eb

UXW

M

M

=

=

β
 

固定效应β的估计值可由以下正规方程组解得， 

( )W W W yT Tβ =  

当常数矩阵W是满秩(full rank)的情况下，存在逆矩阵 ( )W WT −1，固定效应β的最

佳无偏估计值为 

$ ( )β = −W W W yT T1  

此时 

E( E[

E[

$ ) ( ) ]

( ) ]

( )

β

β
β

=

=

=
=

−

−

−

W W W y

W W W y

W W W W

T T

T T

T T

1

1

1
 

Var( Var[

Var[

( )2

2

2

$ ) ( ) ]

( ) ] ( )

( ) ( )

( ) ( )

( )

β

σ

σ

σ

ε

ε

ε

=

=

=

=

=

−

− −

− −

− −

−

W W W y

W W W y W W W

W W W I W W W

W W W W W W

W W

T T

T T T

T T T

T T T

T

1

1 1

1 1

1 1

1

 

$ ~ , ( )β β σ εMVN( 2 W WT −1 ）  

在遗传分析的模型中常数矩阵W一般都不是满秩的，因而不存在 ( )W WT 的

逆矩阵。采用 ( )W WT 的广义逆矩阵 ( )W WT −，可以获得正规方程组的一组解， 
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$ ( )β = −W W W yT T  

在这里 $β只是正规方程组的一组解，并不是回归参数的估计值。在遗传分析

中，如果不对遗传模型中的环境效应和基因效应值设定必要的约束条件，固定效应

一般是不可估计的(unestimable)。 

尽管回归参数不可估计，但是回归参数的函数Wβ是可以被无偏估计的。 

W W W W W y
P yW

$ [ ( ) ]β =
=

−T T
 

E E
E

E

( $ ) ([ ( ) ] )
( )

( )

W W W W W y
P y
P W
W

y

W

W

β

β
β

=
=
=

=
=

−T T

 

Var Var
Var

(

( $ ) ([ ( ) ] )
( )

)

W W W W W y
P y P

P I P

P P

P

W W

W W

W W

W

β

σ

σ

σ

ε

ε

ε

=
=

=

=

=

−T T

2

2

2

 

W W PW
$ ~ , )β β σ εMVN( 2  

这表明每个观察值的环境效应和基因效应的总值是可以无偏估计的。如果 a

是任一常数向量， a W cT Tβ β= 也是可以无偏估计的。 cTβ 是可估计线性函数，

它具有以下一些特征: 

①对于任意 $β， cT $β 是不变量。 

如果回归模型的正规方程组有一组解 $ ( )β = −W W W yT T ，另一组解是 

$ [( ) ( ( ) ( ) )]β o T T T T= +− −W W I W W W W A W y-  

其中A是任意矩阵。那么 
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c c W W W y

a W W W W y

a P yW

T T T T

T T T

T

$ ( )

( )

β =

=

=

−

−  

c c W W I W W W W A W y

a W W W I W W W W A W y

a P 0 y

a P y

c

W

W

T o T T T T T

T T T T T

T

T

T

$ [( ) ( ( ) ( ) )]

[( ) ( ( ) ( ) )]

( )

$

β

β

= +

= +

= +

=

=

− −

− −

-

-

 

②对于任意 $β ， cT $β 是 cTβ 的最佳线性无偏估计 (best linear unbiased 

estimation，简称BLUE)。这是线性回归分析中著名的Gauss－Markov定理。 

E( E

E(

c c W W W y

a W W W W y

a P W

a W

c

W

T T T T

T T T

T

T

T

$ ( ( ) )

( ) )

β

β

β

β

） =

=

=

=

=

−

−

 

所以 cT $β 是 cTβ 的线性无偏估计。 

Var( Var

Var

Var

Var

c c W W W y

a W W W W y

a P y

a P y P a

a P I P a

a P P a

a P a

c W W c

W

W W
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W W

W

T T T T
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T T
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β

σ

σ

σ

σ

ε

ε

ε

ε

） =

=

=

=

=

=

=

=

−

−

−

2

2

2

2

 

如果设 a yT 为线性函数 cTβ 的另一个线性无偏估计(LUE)， a W cT T= ， 
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Var( Var

Var Var Cov( )

Var Var Var

a y a y c c

a y c c a y c c

a y c c c

T T T T

T T T T T T

T T T T

） = − +

= − + + −

= − + ≥

( $ $ )

( $ ) ( $ ) $ , $

( $ ) ( $ ) ( $ )

β β

β β β β

β β β

2  

因为 

Cov( ) =  Cov( )a y c c a y a P y a P y

a I P P a
0

W W

W W

T T T T T T

T

− −

= −

=

$ , $ ,

( )

β β

σ ε
2  

所以 cT $β 是 cTβ 的一致最小方差的估计。一致最小方差的线性无偏估计就是

所谓的最佳线性无偏估计。 

遗传效应之间的差异可以用 cTβ 求得，并可进行相应的显著性测验。当 

c

c

T

T

$

$
)β

β
α

Var( )
z(>  

时，可以推测遗传效应之间存在显著性差异。 

在通常情况下遗传模型中的基因效应参数是不可估计的。但是通过对基因效

应参数设置一些必要的约束条件，有可能使参数被无偏地估算。对于遗传模型， 

y W e= +β ε  

如果设置联合不可估计的约束(jointly non－estimable constraints)  

C 0β =  

其中矩阵的秩为ρ(W) = r，ρ(C) = p−r = s，便可以获得该约束性模型回归参数的

无偏估计 

$ ( )β c = + −W W C C W yT T T1   

对于简单的加性−显性模型，约束条件常为 Ai
i

=∑ 0，及 Dij
j

=∑ 0。 
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2. 线性无偏预测法 

采用回归分析方法分析遗传效应时，必须假定遗传效应为固定效应，即所分

析的遗传群体是一组特定的材料。因此，分析所获得的遗传结论也只适用于此组遗

传材料。在分析遗传效应值的同时不能再估算相应的遗传方差分量。 

在数量性状的遗传分析中，采用的遗传材料通常是取自某遗传群体的一组随

机样本。人们感兴趣的主要是该遗传群体的遗传变异性。通过估算各项遗传方差分

量，可以推断各项基因效应的变异性。在有些试验中，试验者不但需要估算方差分

量，有时还希望能推断遗传模型中某些基因效应的值。遗传模型中的各项遗传效应

通常是不可估计的，但是采用混合线性模型的一些分析方法，模型中的随机效应却

是可预测的(predictable)。对于混合线性模型 

y Xb U e e

Xb V U U I

= + +

= +

=

−

=

−

∑

∑

u u
u

m

m

u u u
T

u

m

m

1

1

2

1

1
2~ ( , )MVN σ σ

 

第u项随机因素具有多元正态分布 e 0 Iu u~ ( , )MNV σ 2 。 Henderson(1963)提出，如

果随机因素的方差分量σ u
2是已知的，可以获得随机效应的最佳线性无偏预测(best 

linear unbiased prediction，简称BLUP)。第u项随机因素效应值 eu的最佳线性无偏预

测可以由下式估算得到 

$ ( $ )e U V y Xb

U Qy
u u u

T

u u
T

= −

=

−σ

σ

2 1

2
 

其中 

Q V V X X V X X V

V U U I V

b X V X X V y

= −

= +

=

− − − + −

=

−
−

− − −

∑

1 1 1 1

2

1

1
2 1

1 1

( )

$ ( )

T T

u u u
T

u

m

m

T T

σ σ 并有逆矩阵  

按上式预测的随机效应是依变量y的线性函数，因而也是多元正态随机变量 
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因为 
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其中 

W V X

P W W W WW

=

=

−1 2/

( )T T
 

还可以进一步推导最佳线性无偏预测值 $eu的方差， 

Var Var

Var

($ ) ( )

( ) ( )

( )
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e U Qy

U Q y QU

U QVQU
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u u u
T
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因而 $eu具有多变量正态分布 

$ ~ , )e 0 U QUu u u
T

uMVN( σ 4  

随机效应的预测值是参数的无偏预测，并且在所有的线性无偏预测中具有最

小方差。 

在运用混合线性模型分析具体试验数据时，方差分量σ u
2是需要被估算的。因

而实际上并不可能获得随机效应值的最佳线性无偏预测。在实际应用时，常采用方

差分量的估计值 $σ u
2代替其参数，由以下公式对随机效应进行预测 
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$ $ $e U Qyu u u
T= σ 2  

其中 

$ $ $ ( $ ) $

$ $ $ $

Q V V X X V X X V

V U U I V

= −

= +

− − − + −

=

−
−∑

1 1 1 1

2

1

1
2 1

T T

u u u
T

u

m

mσ σ 并有逆矩阵
 

这时的预测值已不是真正的BLUP预测值，而是所谓的“BLUP”预测值，因

为它即不是依变量的线性函数，也不能保证是无偏的估计值了。 

朱军(1992)建议采用运算较为简便的MINQUE法，预测随机效应值。如果在用

MINQUE法估算方差分量时选用了先验值[α u ]，随机效应的MINQUE法预测值便

为 

$e U Q yu u u
T

a= α  

其中 

Q V V X X V X X V

V U U I V

α α α α α

α αα α

= −

= +

− − − + −

=

−
−∑

1 1 1 1

1

1
1

( )T T

u u u
T

u

m
m 并有逆矩阵

 

如果先验值[α u ]的选择不取决于所分析的数据，该预测值是观察值向量y的

线性函数，也是随机效应的无偏预测值。所以这一方法称为线性无偏预测法(linear 

unbiased prediction，简称LUP)。 $eu无偏性的证明如下： 

E( E(

E(

$ ) )

)

e U Q y

U Q y

U Q Xb

U 0b
0

u u u
T

u u
T

u u
T

u u
T

=

=

=

=
=

α

α

α

α

α

α

α  

可用同样方法证明Q X 0α = 。还可以进一步推导线性无偏预测值 $eu的方

差， 
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Var Var
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因而 $eu具有多变量正态分布 

$ ~ , )e 0 U Q VQ Uu u u
T

uMVN( α α α
2  

如果运用MINQUE(1)，设定所有先验值为1 [α u＝ 1]，便可以在估算方差分

量的同时获得随机效应的MINQUE(1)预测值。 

仔细比较MINQUE法估算方差分量的正规方程组，可以发现预测随机效应的

MINQUE法公式的主要部分U Q yu
T

α 是MINQUE方程组右边的组成部分。因而在用

MINQUE法估算混合线性模型中的方差分量时，不必进行很多的额外运算，便可获

得随机效应的MINQUE法预测值。 

采用LUP法虽然可以获得随机效应的无偏预测值，但这些预测值的变异幅度

往往不够大。朱军(1993)建议采用以下公式求调整的无偏预测(adjusted unbiased 

prediction，简称AUP)。可以使随机效应预测值的均值和方差都具有无偏性。第u项

遗传因素的效应值向量 eu的AUP预测值为 

$ ( )e U Q yu u u u
T=κ α α  

其中α αu u
TU Q y是 eu的线性无偏预测(LUP)， 

κ u是预测的调整系数， 

κ σ α α αu u u u
T

u u
Tn= −( ) $ / ( )1 2 2y Q U U Q y ， 

当 $σ u
2 0< 时，取 $σ u

2 0= ， 

nu是系数矩阵Uu的列数， $σ u
2是第u项方差分量的估计值。 

现以一个简单的加性−显性遗传模型为例，说明运用LUP法和AUP法预测基因

型值的过程。当运用MINQUE(1)法估算遗传方差分量时，可以同时获得加性效应和

显性效应的无偏预测。LUP预测值为 
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加性效应向量 $ ( )e U Q yA A= T
1  

显性效应向量 $ ( )e U Q yD D= T
1  

加性效应和显性效应的AUP预测值为 

加性效应向量 $ ( )e U Q yA A A= κ T
1  

其中κ σA A A A A= −( ) $ / ( )( ) ( )n T T1 2
1 1y Q U U Q y . 

显性效应向量 $ ( )e U Q yD D D= κ T
1  

其中κ σD D D D D= −( ) $ / ( )( ) ( )n T T1 2
1 1y Q U U Q y . 

在种子遗传模型中如果随机变量 eu与变量 ev存在协方差σ u v. I
，随机变量

eu的BLUP预测公式为， 

$ ( ).e U U Qyu u u
T

u v v
T= +σ σ2  

其中 

Q V V X X V X X V

V V

= −

=

− − − + −

∑

1 1 1 1( )T T

u u
u
θ  

在实际应用时以参数的估计值 $θ u代入上式，可以获得“BLUP”的预测值。

如果采用MINQUE(0/1)分析种子(或幼畜)的数量性状，各项遗传效应 eu，(u=1，

2，⋯，5)的LUP预测值可由以下公式算得， 

$ ( / )e U Q yu u= T
0 1  

其中 

Q V V X X V X X V

V U U

( / ) ( / ) ( / ) ( / ) ( / )

( / )

( )0 1 0 1
1

0 1
1

0 1
1

0 1
1

0 1
1

6

= −

=

− − − + −

=
∑

T T

u u
T

u

 

虽然LUP值是遗传效应值的线性无偏预测，但由LUP预测值估计的遗传方差
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分量一般均略小于方差分量的MINQUE估计值。为了纠正这一偏差，朱军(1993)提

出了调整无偏预测方法，简称AUP法。第u项遗传因素的效应值向量 eu的AUP预测

值为 

$ ( / )e U Q yu u=κ T
0 1  

其中调整系数κ σ= −( ) $ / ( ( / ) ( / )nu u u1 2
0 1 0 1y Q V Q yT  

，nu是系数矩阵Uu的列

数， $σ u
2
是第u项方差分量的估计值， $σ u

2
≥0。 

 

第三节 几种蒙特卡罗模拟分析方法的效益比较 

1. 方差分量估算效益的比较 

采用蒙特卡罗模拟(Monte Carlo simulation)可以比较不同统计分析方法的效益

(Swallow和Monahan，1984)。朱军(1989)用蒙特卡罗模拟比较了Henderson方法3 

(HEND3)、ML、REML、MINQUE(1)和MINQUE(　)等五种分析方法估算遗传方差

分量的效益。MINQUE(　)设置所有的先验值为参数值(α σu u= 2 )，它是具有最小方

差的无偏估算方法(Rao，1972)，因此在所有介绍的混合线型模型分析方法中是最

佳的一种估算方法。 

采用的遗传模型是Cockerham和Weir (1977）提出的双列杂交生物模型(bio-

model) (见第七章第一节)，根据100次蒙特卡罗模拟结果，计算了平均的方差估计

值( $ $σ 2  V或 )、参数估计的偏差(Bias = 估计值—参数值)、均方误差(MSE = Bias2 + 

Var(估计值) )。在相同参数情况下，均方误差越小，表明估计的效益越高。 

表4.4是6亲本双列杂交（方法3）平衡数据的分析结果。由表4.4可知，

REML、MINQUE(1)和MINQUE(　)三种方法对平衡数据方差分量的估算效益是相

同的。HEND3对VA和VD的估算结果与前三种方法一致，但对VM和VP的估算导致了

极大的偏差。由于bio-model的VM和VP方差分量是无法用ANOVA方法无偏估算的
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（Cockerham和Weir，1977），而Henderson方法是仿效ANOVA方法的，因此也不

能估算VM和VP方差分量。但是在巢式设计或析因设计的蒙特卡罗模拟比较中，

HEND3与REML、MINQUE(1)和MINQUE(　)一样可以无偏地估算各项方差分量

（朱军，1989）。由ML法所估算的第一项方差分量有极其严重的负偏差，因此ML

方不是一种有效的方差分量估算方法。在巢式设计或析因设计的蒙特卡罗模拟比较

中，ML法也有偏地低估了第一项方差分量（朱军，1989）。 

表4.4 用五种方法估算6个亲本双列杂交（方法3）平衡数据的遗传方差分量的偏差

(Bias)和均方误差(MSE)的比较 

 VA = 100 VD = 30 VM  = 20  VP = 20 
估算方法 Bias MSE Bias MSE Bias  MSE Bias MSE
HEND3 5.49 6430.3 2.61 438.3  >105 >1011 >104 >109

ML −42.61 5270.4 4.81 450.8  8.72 818.4 1.80 567.5
REML 5.49 6430.3 2.61 438.3  3.03 833.6 2.19 636.3
MINQUE(1) 5.49 6430.3 2.61 438.3  3.03 833.6 2.19 636.3
MINQUE(θ) 5.49 6430.3 2.61 438.3  3.03 833.6 2.19 636.3
Ve = 30，Bias = -1.33，MSE = 153.9。 

表4.5 三种方法估算10个亲本双列杂交（方法3）非平衡数据的遗传方差分量和遗传

率的偏差(Bias)和均方误差(MSE)的比较 

  REML MINQUE(1) MINQUE(θ) 
参数 真值 Bias MSE Bias MSE  Bias MSE
VA 100 −3.58 3522.1 −3.24 3562.9 −3.29 3574.5
VD 30 −2.30 254.2 −2.34 255.7 −2.33   254.5
VM 20 4.96 450.4 5.08 464.0 5.11 464.0
VP 20 −1.09 369.1 −0.98 379.2 −1.00 381.7
Ve 30 0.33 78.8 0.32 78.2 0.31 77.8
hN

2 (%) 50 −5.39 352.9 −5.37 351.3 −5.42 354.5

 
表4.5是10个亲本双列杂交（方法3）非平衡数据的分析结果。该设计假设亲

本1—6之间不能相互杂交，另外还缺失 ( )1 9 1 10× ×  和（ ） 的正反杂交组合。由于

HEND3和ML不能有效地分析双列杂交的平衡数据，因此在非平衡数据的模拟分析

将不包括这二种方法。由表4.5可知，REML、MINQUE(1)和MINQUE(　)三种方法

对非平衡数据方差分量的估算效益是很相似的。 
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在表4.6和表4.7，进一步比较了REML、MINQUE(1)和MINQUE(　)三种方法

对不同方差及协方差参数值的估算效益，这可检验统计分析方法的稳健性

(robustness)。仍然采用Cockerham和Weir (1977）提出的生物模型(bio-model)，根据

200次蒙特卡罗模拟结果，比较了不同参数条件下的参数估计的偏差(Bias)和均方误

差(MSE)。由表4.6可知，REML、MINQUE(1)和MINQUE(　)三种方法对非平衡数

据方差分量的估算效益不尽相同的。当方差分量为非零值时，这三种方法均可获得

无偏的估计值，分析效益相似。但当有些方差分量（如VM和VP）为零时，

MINQUE(1)和MINQUE(　)可以获得接近参数真值的估计，而REML则总是过高地

估计零参数。这种偏差是由于REML在估算参数时采用了估计值必须大于零的限

定。在估算成对性状间的协方差分量时，REML法无须设计限定条件，因此REML

与MINQUE(1)和MINQUE(　)一样，可以无偏地估算协方差分量。以上蒙特卡罗模

拟结果表明，MINQUE(1)的估算效益与最小方差无偏估算方法MINQUE(　)相似，

当方差分量参数值为零时MINQUE(1)比REML更能有效地无偏估计参数。MINQUE

法比REML法的另一个优点是无需作迭代运算。因此，我们认为在混合模型的分析

中可以采用MINQUE法估算方差分量和协方差分量。 
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表4.6 三种方法估算十个亲本双列杂交（bio-model）非平衡数据的遗传方差分量的
偏差(Bias)和均方误差(MSE)的比较 
   MINQUE(θ) MINQUE(1) REML 
参数 真值 Bias MSE Bias MSE Bias MSE 

σ n
2   50 0.78 1279 0.70 1267 1.00 1260 

σ t
2   30 0.86 158 0.88 159 0.85 161 

σ m
2  20 1.60 506 1.56 508 2.88 449

σ p
2   20 −1.89 362 −1.92 361 −0.51 286 

σ e
2   30 0.00 13 0.00 13 −0.01 13 

  

σ n
2   50 2.20 1105 2.13 1096 2.33 1105 

σ t
2   30 0.86 158 0.88 159 0.83 159 

σ m
2   20 0.24 315 0.15 319 0.61 304 

σ p
2  0 −0.01 184 −0.02 187 5.07 96

σ e
2   30 −0.00 13 0.01 13 −0.00 13 

  

σ n
2  50 2.37 878 2.33 872 2.53 877 

σ t
2   30 0.87 158 0.88 159 0.81 158 

σ m
2   0 0.16 21 0.30 32 2.22 17

σ p
2   0 -0.10 23 −0.24 31 2.07 15 

σ e
2  30 0.01 13 0.01 13 −0.01 13
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表4.7 三种方法估算十个亲本双列杂交（bio-model）非平衡数据的遗传协方差分量
的偏差(Bias)和均方误差(MSE)的比较 
  MINQUE(θ) MINQUE(1) REML 
参数 真值 Bias MSE Bias MSE Bias MSE 

σ n / n   25 −0.15 669 −0.15 668 1.11 563 

σ t / t   15 0.79 73 0.78 74 1.72 96 

σ m/ m   10 0.26 239 0.24 240 2.33 172 

σ p / p   10 −0.37 281 −0.35 282 2.06 212 

σ e/e   15 0.01 10 0.01 10 0.01 10 

   

σ n / n  25 0.11 521 0.08 524 0.79 461 

σ t / t  15 0.76 73 0.77 73 1.42 104 

σ m/ m  10 0.06 157 0.05 159 1.14 128 

σ p / p  0 -0.27 98 −0.31 99 3.91 55 

σ e/e  15 0.01 10 0.01 10 0.00 10 

   

σ n / n  25 0.34 490 0.38 491 1.36 429 

σ t / t  15 0.76 73 0.76 73 1.14 90 

σ m/ m  0 0.44 12 0.47 16 1.68 10 

σ p / p  0 −0.49 12 −0.57 15 1.17 5 

σ e/e  15 0.00 9 0.01 10 −0.00 10 

 

2. 遗传效应预测效益的比较 

混合模型中随机效应预测效益的比较有三条指标：⑴预测值的平均偏差是否

为零(Bias = 1 e e 1 eT Tn n($ ) / $ /−  =  )；⑵用预测值计算的方差(Var. =
$ $e eT

df
)是否接近方

差参数；⑶模型中随机遗传效应的预测值向量 $e 与实际值向量 ~e 之间的距离(Dis. 

= $ ~e e− )较小。采用蒙特卡罗模拟的方法比较了二种随机效应预测方法（AUP和

“BLUP”）与BLUP法的预测效益。模拟所采用的遗传设计与表4.6和表4.7模拟试
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验的相同。对于四项遗传效应，三种预测方法的预测值偏差绝对值均为10-5 ~ 10-7，

表明这三种方法都可获得无偏的预测值。 

表4.8 三种方法预测十亲本双列杂交（bio-model）非平衡数据的遗传效应 
的方差(Var.)和距离(Diatance)的比较(σ σn t

2 250 30= =, ) 
   BLUP $ ( )eu θ   AUP $ ( )eu 1   “BLUP” $

( )$eu θ
 

Effect   Var. Distance Var. Distance Var. Distance 

20,20 22 =σ=σ pm        

n   36.7 12.6  50.9 13.4  39.9 13.9  

t   18.7 18.3  30.8 19.4  19.6 18.8  

m   10.7 10.2  22.7 12.2  16.4 11.6  

p   10.2 10.0  19.4 11.6  13.2 11.4  

0,20 22 =σ=σ pm         

n   43.5 10.3  52.1 12.1  40.7 11.6  

t   18.9 18.2  30.9 19.4  19.6 18.7  

m   16.9 6.9  20.5 9.6  13.4 8.3  

p   0.0 0.0  5.0 4.2  3.0 3.0  

0,0 22 =σ=σ pm         

n   44.2 10.0  52.3 10.3  43.7 10.5  

t   18.9 18.2  30.8 19.3  19.5 18.6  

m   0.0 0.0  2.27 2.93  0.60 1.43  

p   0.0 0.0  2.03 2.62  1.08 3.48  

 

表4.8进一步比较了BLUP、AUP和“BLUP”三种方法的预测值方差(Var.)及

距离(Dis.)。对于所有的遗传效应，用BLUP值 $ ( )eu θ
或“BLUP”值 $

( )$eu θ
计算的方差

均低于其参数值。这表明，遗传效应的BLUP(或“BLUP”)绝对值比实际遗传效应

的绝对值小。由表4.8可见，采用调整无偏预测法所获得的遗传效应AUP值，其方

差是模型方差参数的无偏估计，因而遗传效应的AUP绝对值与实际遗传效应的绝对

值非常接近。 

遗传效应的预测值与实际值之间的距离是度量预测有效性的最重要指标，距
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离越小，表明预测值越接近实际值。在所有线性无偏预测中，BLUP值的距离应该

是最小的。在本试验中各项遗传效应AUP值的距离都非常接近(略大于)BLUP值的距

离。这表明遗传效应AUP值与BLUP值几乎是同等有效的。在实际应用时，由于方

差参数是未知的，因而BLUP值是无法算得的，只能获得所谓的“BLUP”。

“BLUP”值的计算需要大量的迭代运算，而在估算遗传方差分量的同时，不需太

多的计算便可获得AUP值。AUP值虽然不是遗传效应的线性预测，却是无偏和有效

的预测。由此可以认为，AUP法比“BLUP”更适用于预测混合线性模型的随机效

应。 
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第五章  加性−显性遗传模型分析 

第一节  简单加性−显性遗传模型 
对总遗传效应(G)最简单的分解，是把它分解为加性遗传效应(A)和显性遗传

效应(D)两个分量。因此总遗传方差(VG)也可以分解为加性遗传方差分量(VA )和显

性遗传方差分量(VD)两部分。表现型方差(VP)的分量组成是VP＝VG＋Ve＝VA＋VD＋

Ve。采用数量遗传分析的方法对遗传设计的方差组成进行分析，可以估算加性和显

性遗传方差分量。在动、植物遗传分析中最常用的遗传设计有巢式交配设计

(nested mating design)、析因交配设计(factorial mating design)和双列杂交

设计(diallel mating design) (Hallauer 和 Miranda，1981)。 

1.  巢式交配设计的遗传分析方法 
巢式交配设计又称北卡罗来纳设计Ⅰ(NC design Ⅰ)，适用于雌性个体只能

与一个雄性个体交配产生若干后代，但一个雄性个体却可以与若干雌性个体交配。

如果有s个雄性亲本(父本)，每个雄性亲本与其d个不同的雌性亲本(母本)交配。第

i个父本与其第j个母本交配产生了r个后代，个体k的表现型值可以用以下线性模型

表示， 

y s d wijk i ij ijk= + + +µ  (5.1) 

其中μ是群体平均数，固定效应; 

si是父本效应， si ~ ,N( );s0 2σ  

dij是父本内的母本效应， dij ~ ,N( );d(s)0 2σ  

wijk是家系内的个体效应， wijk ~ N(0, )wσ 2
. 

因而个体的性状表现型值也具有正态分布 

y i j k s d s w~ , ( )N ( + + )2µ σ σ σ2 2  

用巢式试验设计的方差分析方法，可以估算以上三项方差分量。方差分析的

变异来源、自由度、平方和、均方和期望均方列于表5.1。 
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表5.1 巢式交配设计的方差分析表 

变异来源 自由度 平方和 均方 期望均方 

父本间 s－1 SSS MSS σ σ σw d(s) s
2 2 2+ +r rd  

母本间 s(d－1) SSD MSD σ σw d(s)
2 2+ r  

个体间 sd(r－1) SSW MSW σw
2  

 

表5.1中的各项平方和可以按下式计算: 

父本间平方和 SSS ＝ rd y yi
i

s
( ).. ...−

=
∑ 2

1
 

父本内母本间平方和 SSD ＝ r y yij
j

d

i

s
i( ). ..−

==
∑∑

11

2  

家系内个体间平方和 SSW ＝ ( ).y yijk ij
k

r

j

d

i

s
−

===
∑∑∑ 2

111
 

其中 y...是试验的总平均数， yi..是第i个父本的所有后代平均数， yij.是与第i个父

本交配的第j个母本的后代平均数。 

将计算出的各项均方等于其期望均方的估计值，解以下三项等式， 

MSS ＝ SSs/(s－1) ＝ $ $ $σ σ σw d(s) s
2 2 2+ +r rd  

MSD ＝ SSd/[s(d－1)] ＝ $ $σ σw d(s)
2 2+ r  

MSW ＝ SSW/[sd(r－1)] ＝ $σw
2  

便可以求得方差分量的无偏估计值 $σw
2  ＝MSW， $σ d(s)

2
 ＝(MSD —MSW)/r，

$σ s
2
 ＝ (MSS — MSD)/rd。 

以上所求得的只是巢式交配试验设计的方差分量估计值，还不是所需要的遗

传方差分量估计值。通过分析同胞间协方差的遗传组成，可以间接地估算遗传方差

分量。在巢式交配设计中，同一家系内的个体是全同胞，而同一父系内不同家系间

的个体是半同胞。如果不存在上位性效应及母体效应，根据线性模型(5.1)，半同
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胞之间的遗传协方差组成是 

Cov Cov

Cov

C

F)V

s

HS

A

( , ) ( , )

( , )

(

' ' ' 'y y s d w s d w

s s
ijk ij k i ij ijk i ij ijk

i i

= + + + + + +

=

=
=

= +

µ µ

σ 2

1
4

1

 

全同胞之间的遗传协方差组成为 

Cov Cov

Cov

C

) )

s d(s)

FS

( , ) ( , )

( , )

( (

' 'y y s d w s d w

s d s d

F V F V

ijk ijk i ij ijk i ij ij k

i ij i ij

A D

= + + + + + +

= + +

= +

=

= + + +

′µ µ

σ σ2 2

21
2

1 1
4

1

  

其中F是父母本的近交系数。因此可以按下式估算遗传方差分量， 

加性方差分量V F ) =A s= +4 12σ / ( 4(MSS － MSD)/[rd(1＋F)] 

显性方差分量VD d(s) s= −4 2 2( $ $ )σ σ )/(1＋F)
2 
 

 ＝ 4[(d＋1)MSD－MSS－dMSW]/[rd(1＋F)2 ] 

近交系数F的取值决定于巢式交配设计中父本和母本遗传材料的近交情况。如果亲

本是随机交配的动物或异花授粉的植物，近交系数F常取值0。于是 $V A = 4 2$σ s ，

$V D = 4 2( $σ d(s) − $ )σ s
2 。自花授粉植物的纯系材料作亲本时，则取F值为1，因而

$V A = 2 2$σ s ， $V D = $σ d(s)
2 − $σ s

2。 

如果在巢式试验设计中研究了多对性状，可以用协方差分析的方法估算成对

性状的遗传协方差分量。现将性状X和性状Y协方差分析的变异来源、自由度、叉积

和、均积和期望均积列于表5.2. 
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 表5.2 巢式交配设计的协方差分析表 

变异来源 自由度 叉积和 均积 期望均积 

父本间 s－1 SCPS MCPS σ σ σw(XY) d(s)(XY) s(XY+ +r rd

 

母本间 s(d－1) SCPD MCPD σ σw(XY) d(s)(XY)+ r  

个体间 sd(r－1) SCPW MCPW σw(XY)
 

 

可按下式计算表5.2中的各项叉积和: 

父本间叉积和 SCPS = rd yi
i

s
( ..( X) −

=
∑

1
y...( )X ) ( ..(yi Y) − y...( )Y)  

父本内母本间叉积和 SCPD = r y y y yij i ij i
j

d

i

s
( )( ).( ..( .( ..(X) X) Y) Y)− −

==
∑∑

11
 

家系内个体间叉积和 SCPW = ( )( )( .( ( .(y y y yijk ij
k

r
ijk ij

j

d

i

s
X) X) Y) Y)− −

===
∑∑∑

111
 

其中 y...(X)和 y...(Y)分别是性状X和性状Y的总平均数， yi..(X)和 yi..(Y)分别是

第i个父本后代性状X和性状Y的平均数， yij.(X)和 yij.(Y)分别是第i个父本与第j个母

本交配的后代性状X和性状Y的平均数。 

如将计算出的各项均积等于它们期望均积的估计值， 

MCPS = SCPS/(s－1) = $ $ $( (σ σ σw XY) d(s) XY) s(XY)+ +r rd  

MCPD = SCPD/[s(d－1)] = $ $( (σ σw XY) d(s) XY)+ r  

MCPW = SCPW/[sd(r－1)] = $ (σw XY)  

然后解以上等式便可以求得协方差分量的无偏估计值 $ (σw XY) =MCPW， $ (σ d(s) XY)  

=(MCPD － MCPW) /r ， $σ s(XY)  = (MCPS － MCPD) /rd 。用以上估计值和已知的亲

本近交系数，可以进一步估算遗传协方差分量。加性协方差分量 $CA  

= 4 $ (σ s XY) /(1+F) = 4(MCPS － MCPD)/[rd(1＋F)]，显性协方差分量 
$CD  = 
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4( $ ( )(σ d s XY)－ $ (σ s XY) ) /( F)1 2+  = 4[( d ＋1)MCPD － MCPS－dMCPW]/[rd(1＋

F)2]。 

采用混合线性模型的分析方法也可以无偏地估算巢式交配设计的各项方差分

量和协方差分量。如果用混合线性模型矩阵形式表示巢式交配设计的遗传模型，则

有 

y 1 U e U e e= + + +µ s s d(s d(s) w)  

=1 U eµ +
=
∑ u u
u 1

3

 

~ (1µ , V = σ u u u
u

2

1

3

U U T )
=
∑  

其中 es是父本效应向量， es ~( 0 , σ s
2I )，Us是父本效应的系数矩阵; ed(s)是父

本内的母本效应向量， ed(s) ~( 0 , σ d(s)
2 )I ， U d(s)是父本内母本效应的系数矩阵; 

ew是剩余效应向量， ew ~( 0 , σ w
2 )I 。 

采用MINQUE(1)法，可以无偏估算交配设计的各项方差分量和协方差分量，从

而可以进一步估算遗传方差分量和遗传协方差分量。 

遗传试验的表现型值 y具有方差−协方差矩阵 

Var(y) = V = σ σ σ σs s s d(s) d(s) d(s) w
2 2 2 2

1

3
U U U U I U UT T T

u u u
u

+ + =
=
∑  

方差分量的无偏估计值可解以下MINQUE(1)方程组求得， 

tr( ) tr( ) tr( )s s s s s s d(s) d(s) s d(s) s s

s s

U Q U U Q U U Q U U Q U U Q Q U

y Q U U Q y

T T T T T

T T

w( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

$ $ $1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

σ σ σ+ +

=
 

tr( ) tr( )

tr( )

d(s) s s d(s) s d(s) d(s) d(s) d(s) d(s)

d(s) d(s) d(s) d(s)

U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q Q U y Q U U Q y

T T T T

T T T
w

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

σ σ

σ

+

+ =

tr( ) tr( ) tr( )s s s d(s) d(s) d(s)Q U U Q Q U U Q Q Q

y Q Q y

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

$ $ $1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

T T

T

wσ σ σ+ +

=
s 
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成对性状 y1和 y2之间协方差分量的无偏估计可由以下MINQUE(1)方程组解

得， 

tr( ) tr( ) tr( )s s s s s/s s d(s) d(s) s d(s)/d(s) s s

s s

U Q U U Q U U Q U U Q U U Q Q U

y Q U U Q y

T T T T T

T T

ww( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

$ $ $1 1 1 1 1 1

1 1 1 2

σ σ σ+ +

=

tr( ) tr( )

tr( )

d(s) s s d(s) s/s d(s) d(s) d(s) d(s) d(s)/d(s)

d(s) d(s) d(s) d(s)

U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q Q U y Q U U Q y

T T T T

T T T
w w

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ /

1 1 1 1

1 1 1 1 1 2

σ σ

σ

+

+ =

tr( ) tr( ) tr( )s s s/s d(s) d(s) d(s)/d(s)Q U U Q Q U U Q Q Q

y Q Q y

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

$ $ $ /1 1 1 1 1 1

1 1 1 2

T T

T

w wσ σ σ+ +

=
 

2.  析因交配设计的遗传分析方法 
有些植物雌性个体上有许多花器，因而可以同时与若干雄性交配，在同一植

株上产生不同组合的后代。这样的遗传材料适用于采用析因交配设计的分析方法，

估算遗传方差分量和遗传协方差分量。析因交配设计又称北卡罗来纳设计Ⅱ(NC 

design Ⅱ)。如果有s个雄性亲本(父本)与d个雌性亲本(母本)交配，每个组合产生

了r个后代，第i个父本与第i个母本杂交组合中个体k的表现型值可以用以下线性模

型表示， 

y s d sd wijk i j ij ijk= + + + +µ   (5.2) 

其中 µ是群体平均数，固定效应; 

si是父本效应， si ~ N ( 0 , σ s
2 ); 

d j是母本效应， d j～ N ( 0 , σ d
2 ); 

sdij 是父母本互作效应， sdij ～ N ( 0 , σ sd
2 ); 

wijk 是组合内的个体效应，wijk ～N ( 0 , σ w
2 )。 

因而个体的性状表现型值具有正态分布 

yijk ～N( s
2

d
2

sd
2

w
2µ σ σ σ σ, )+ + + 。 

析因交配设计的方差分析表列于表5.3。 
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表5.3 析因交配设计的方差分析表 

变异来源 自由度 平方和 均方 期望均方 

父本间 s－1 SSS MSS σ σ σw
2

sd
2

s
2+ +r rd  

母本间 d－1 SSD MSD σ σ σw
2

sd
2

d
2+ +r rs  

父×母互作 (s－1)(d－1) SSSD MSSD σ σw
2

sd
2+ r  

个体间 sd(r－1) SSW MSW σw
2  

 

表5.3中的各项平方和可以按下式计算: 

父本间平方和 SSS = rd y yi
i

s
( ).. ...−

=
∑

1

2
 

母本间平方和 SSD = rs y yj
j

d
( ). . ...−

=
∑

1

2  

父×母互作平方和 SSSD = r y y y y
j

d
ij i j

i

s
( ). .. . . ...

==
∑∑ − − +

1

2

1
 

组合内个体间平方和 SSW = ( ).y yijk ij
k

r

j

d

i

s
−

===
∑∑∑ 2

111
 

其中 y...是试验的总平均数， yi..是父本i的所有后代平均数， y j. .是母本j的所有后

代平均数， yij.父本i与母本j交配的后代平均数. 

析因交配设计中的各项方差分量可由解以下四项等式而求得， 

MSS = SSS/(s－1) = $ $ $σ σ σw
2

sd
2

s
2+ +r rd  

MSD = SSD/(d－1) = $ $ $σ σ σw
2

sd
2

d
2+ +r rs  

MSSD = SSSD/[(s－1)(d－1)] = $ $σ σw
2

sd
2+ r  

MSW = SSW/[sd(r－1)] = $σ W
2  

方差分量的无偏估计值为 $σ W
2 =MSW， $σ sd

2 =(MSSD－MSW)/r， $σ d
2 =(MSD－ 

MSSD)/rs， $σ s
2 =(MSS － MSSD)/rd。 
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由半同胞和全同胞协方差的遗传组成，可以推导出以下遗传方差分量的估算

公式， 

$VA = 2 1( $ $ ) / (σ σs
2

d
2 F) ,+ +  $VD = 4 1$ / (σ sd

2 2F) ,+  

近交系数F的取值决定于析因交配设计中父本和母本遗传材料的近交情况。如

果亲本是随机交配的遗传群体，近交系数F常取值0，于是加性方差分量

$VA = 2( $ $ )σ σs
2

d
2 ,+ ，显性方差分量 $VD = 4 $σ sd

2 。自交的纯系材料作亲本时，则取F

值为1，因而加性方差分量 $VA = $ $σ σs
2

d
2 ,+ 显性方差分量 $VD = $σ sd

2 。 

可用协方差分析的方法估算析因交配设计成对性状之间的遗传协方差分量。

现将性状X和性状Y的协方差分析表列于表5.4。 

 表5.4 析因交配设计的协方差分析表 

变异来源 自由度 叉积和 均积 期望均积 

父本间 s−1 SCPS MCPS σ σ σw (X Y ) sd(X Y ) s(X Y )+ +r rd  

母本间 d−1 SCPD MCPD σ σ σw (X Y ) sd (X Y ) d (X Y )+ +r rs  

父×母互作 (s−1)(d−1) SCPSD MCPSD σ σw (X Y ) sd(X Y )+ r  

个体间 sd(r−1) SCPW MCPW σ w (X Y )  

 

表5.4中的各项叉积和可以按下式计算: 

父本间叉积和 SCPS = rd y i
i

s
( ..( X) −

=
∑

1
y ...( )X ) ( ..(yi Y) − y...( )Y)  

母本间叉积和 SCPD = rs y y y yj
j

d

j( )( ). .( ...( . .( ...(X) X) Y) Y)− −
=
∑

1
 

父×母互作叉积和 SCPSD = 

r y y y y y y y yij i j ij i j
j

d

i

s
( )( ).( ..( . .( ...( .( ..( . .( ....(X) X) X) X) Y) Y) Y) Y)− − + − − +

==
∑∑

11
 

组合内个体间叉积和 SCPW = ( )( )( .( ( .(y y y yijk ij
k

r

ijk ij
j

d

i

s

X) X) Y) Y)− −
===
∑∑∑

111

 

其中 y...(X)  和 y...(Y)  分别是性状X和性状Y的总平均数， yi..(X)  和 yi..(Y)  分别是父

本i所有后代性状X和性状Y的平均数， y j. .(X)  和 y j. .(Y)  分别是母本j所有后代性状X
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和性状y的平均数， yij.(X)  和 yij.(Y)  分别是父本i与母本j交配后代性状X和性状Y

的平均数。 

将计算出的各项叉积和除以其自由度得到均积，然后再估算析因交配设计的

协方差分量， 

$σw(XY)  = MCPW 

$σ sd(XY)  = (MCPsd － MCPW)/r 

$σ d(XY)  = (MCPd － MCPsd)/rs 

$σ s(XY)  = (MCPs － MCPsd)/rd。 

可以按以下公式估算遗传协方差分量， 

加性协方差分量 $CA= 2 1( $ $ ) / (σ σs(XY) d(XY) F) ,+ +  

显性协方差分量 $CD = 4 1$ / (σ sd(XY)
2F)+ 。 

采用混合线性模型的分析方法，也可以无偏地估算析因交配设计的各项方差

分量和协方差分量。如果用混合线性模型矩阵形式表示析因交配设计的遗传模型，

则有 

y 1 U e U e U e e= + + + +µ s s d d sd sd w  

= 1 U eµ +
=
∑ u u
u 1

4

 

～ (1µ , V = σ u u u
u

2

1

4

U UT )
=
∑  

其中 es是父本效应向量， es ~ ( 0 , σ s
2I )，Us是父本效应的系数矩阵; ed是母

本效应向量， ed ~ ( 0 , σ d
2 )I ，UD母本效应的系数矩阵; esd是父母本互作效应

向量， esd ~ ( 0 , σ sd
2 I )，Usd是父母本互作效应的系数矩阵; ew是剩余效应向

量， ew ~ ( 0 , σ w
2 )I 。 

采用MINQUE(1)法，可以无偏估算析因交配设计的各项方差分量和协方差分

量，从而可以进一步估算遗传方差分量和遗传协方差分量。 

遗传试验的表现型值 y具有方差−协方差矩阵 
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Var(y) = V = σ σ σ σ σs s s d d d sd sd sd w
2 2 2 2 2

1

4
U U U U U U I U UT T T T

u u u
u

+ + + =
=
∑  

方差分量的无偏估计值可解以下MINQUE(1)方程组求得， 

tr( ) tr( ) tr( )

tr( )

s s s s s s d d s d s sd sd s sd

s s s s

U Q U U Q U U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q Q U y Q U U Q y

T T T T T T

T T T
w

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )

$ $ $

$

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

σ σ σ

σ

+ +

+ =

 

tr( ) tr( )

tr( ) tr( )

d s s d s d d d d d

d sd sd d sd d d d d

U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q U U Q U U Q Q U y Q U U Q y

T T T T

T T T T T
w

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ $

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

σ σ

σ σ

+

+ + =
 

tr( ) tr( )

tr( ) tr( )

sd s s sd s sd d d sd d

sd sd sd sd sd sd sd sd sd

U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q U U Q U U Q Q U y Q U U Q y

T T T T

T T T T T
w

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ $

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

σ σ

σ σ

+

+ + =
 

tr( ) tr( ) tr( )

tr( )

s s s d d d sd sd sdQ U U Q Q U U Q Q U U Q

Q Q y Q Q y

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )

$ $ $

$

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

T T T

T
w

σ σ σ

σ

+ +

+ =
 

成对性状 y1和 y2之间协方差分量的无偏估计可由以下MINQUE(1)方程组解

得， 

tr( ) tr( ) tr( )

tr( )

s s s s s/s s d d s d/d s sd sd s sd/sd

s s s s

U Q U U Q U U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q Q U y Q U U Q y

T T T T T T

T T
w w

T
( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )

$ $ $

$ /

1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 2

σ σ σ

σ

+ +

+ =

tr( ) tr( )

tr( ) tr( )

d s s d s/s d d d d d /d

d sd sd d sd /sd d d d d

U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q U U Q U U Q Q U y Q U U Q y

T T T T

T T T T
w w

T
( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ $ /

1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 2

σ σ

σ σ

+

+ + =
 

tr( ) tr( )

tr( ) tr( )

sd s s sd s/s sd d d sd d/d

sd sd sd sd sd/sd sd sd sd sd

U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q U U Q U U Q Q U y Q U U Q y

T T T T

T T T T
w w

T
( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ $ /

1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 2

σ σ

σ σ

+

+ + =
 

tr ) tr( )

tr( ) tr( )

s s s/s d d d/d

sd sd sd /sd

Q U U Q Q U U Q

Q U U Q Q Q y Q Q y

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ $ /

1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 2

T T

T
w w

T

σ σ

σ σ

+

+ + =
 

 

3.  双列杂交设计的遗传分析方法 
如果遗传材料既可作为父本又可作为母本参与杂交，则可采用双列杂交设计

估算遗传方差分量和遗传协方差分量。Griffing(1956)介绍了四种双列交配方法。
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当母体效应不存在时，可选用方法4，即p个亲本之间作全部p(p－1)/2个正交组

合。 

如果双列杂交试验用p个亲本做了(p(p－1)/2个)个正交杂交组合，有b个完全

随机区组，母本i与父本j(j> i) 的杂交组合在第k个区组中的平均表现型值可用以

下线性模型表示， 

yijk = µ + gi + g j + sij + bk + eijk   (5.3) 

其中 µ是群体平均数; 

gi或 g j 是一般配合力效应， gi或 g j ~ N ( 0 , σ g
2 ); 

sij是特殊配合力效应， sij ~ N ( 0 , σ s
2 ); 

bk是区组效应， bk ~ N ( 0 , σ b
2 ); 

eijk 是剩余效应， eijk ~ N ( 0 , σ e
2 ) 。 

在这个线性模型中，群体平均数μ是固定效应，其它效应都是随机效应。双

列杂交组合的表现型方差Var(y
ijk
)为 

σ y
2 = 2σ g

2
＋σ s

2＋σ b
2＋σ e

2  

一般配合力方差和特殊配合力方差可以用方差分析的方法估算。 

 5.5 双列杂交设计(方法4)的方差分析表 

变异来源 自由度 平方和 均方 期望均方 

区组间 b－1 SSB MSB          

一般配合力 p－1 SSG MSG σ e
2＋bσ s

2＋b(p－2)σ g
2
 

特殊配合力 p(p－3)/2 SSS MSS σ e
2＋bσ s

2  

机误 dfe SSe MSe σ e
2  

注: dfe=(b－1)[p(p－1)/2－1]。 

如果设S1=[b(p－1)2/(p－2)] (
i=
∑

1

p
yi.. )2，各项平方和可按下式计算: 

区组间平方和 SSB=[p(p－1)/2] (
k

b

=
∑

1
y..k － y... )2  

一般配合力平方和 SSG=S1－[bp(p－1)2/(p－2)]( y... )
2 
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特殊配合力平方和 SSS=b (
pp-1

j ii >=
∑∑

1
yij. )2－S1 

＋{bp2(p－1)/[2(p－2)]}( y... )
2 

机误平方和 SSe= (
k=1

-1 b

j i

p

i

p

∑∑∑
>=1

yijk )2－SSG－SSS－SSB 

其中 y...是试验的总平均数， y..k 是第k个区组的所有杂交组合平均数， yi..是以第i

个亲本作母本或父本的所有组合平均数， yij.是组合(i×j)的区组平均数。 

双列杂交设计中的各项方差分量可由解以下三项等式而求得， 

MSG=SSG/(p－1)= $σ e
2 + b $σ s

2 + b p( - 2) g
2$σ  

MSS=2SSS/[p(p－3)]= $σ e
2 + b $σ s

2  

MSe=SSe/dfe= $σ e
2  

方差分量的无偏估计值为， $σ e
2 =MSe， $σ s

2 =(MSS－MSe)/b， $σ g
2 = 

(MSG－MSS)/[b(p－2)]。 

如果不存在上位性效应，可由半同胞和全同胞协方差的遗传组成推导出遗传

方差分量的估算公式，加性方差分量 $VA = 4 1$ / (σ g
2 F)+ ，显性方差分量

$VD = 4 1$ / (σ s
2 2F)+ 。在实际应用时，通常选用基因型纯合的材料作为双列杂交的

亲本，其遗传方差分量可按下式分别直接估算， $VA = 2 $σ g
2， $VD = $σ s

2。 

也可采用协方差分析的方法，估算双列杂交设计成对性状X和Y之间的遗传协

方差分量。 

 5.6 双列杂交设计(方法4)的协方差分析表 

变异来源 自由度 叉积和 均积 期望均积 

区组间 b−1 SCPB MCPB          

一般配合力 p−1 SCPG MCPG σ e(X Y ) + bσ s(X Y ) + b p( - 2 ) g(X Y )σ  

特殊配合力 p(p−3)/2 SCPS MCPS σ e(X Y ) + bσ s(XY )  

机误 dfe SCPe MCPe σ e(X Y )  

注: dfe=(b－1)[p(p－1)/2－1]。 
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设 C1=[b(p－1)2/(p－2)] (
i

p

=
∑

1
yi..(X) )( yi..( )Y)  

 C2=b (
-

j i

p

i

p

>=
∑∑

1

1
yij.(X) )( yij.( )Y)  

表5.6中的各项叉积和可按下式计算: 

区组间叉积和SCPB=[p(p－1)/2] (
k

b

=
∑

1
y k.. (X) − y...( )(X) y k.. (Y) − y...( )Y)  

一般配合力叉积和SCPG=C1－[bp(p－1)2/(p－2)] ( y...(X) )( y...( )Y)  

特殊配合力叉积和SCPS=C2－C1 

＋bp2(p－1)/[2(p－2)] ( y...(X) )( y...( )Y)  

机误叉积和SCPe= (
=

-

k

b

j i

p

i

p

11

1

∑∑∑
>=

yijk (X) )( yijk ( )Y) －SSG－SSS－SSB 

解以下三项等式可求得双列杂交设计中的各项协方差分量， 

MCPG=SCPG/(p－1)= $σ e(X Y ) + b $σ s(X Y ) + b p( - ) g(X Y )2 $σ  

MCPS=2SCPS/[p(p－3)]= $σ e(X Y ) + b $σ s(X Y )  

MCPe=SCPe/dfe= $σ e(X Y )  

协方差分量的估计值为 $σ e(X Y ) =MCPW， $σ s(X Y ) =(MCPs－MCPW)/b， 

$σ g(X Y ) =(MCPg－MCPs)/[b(p－2)]。 

遗传协方差分量的估算公式是，加性协方差分量
$CA = 4 1σ g(XY) F)/ ( + ，显

性协方差分量
$CD = 4 1σ s(XY)

2F)/ ( + 。双列杂交的亲本通常都是纯系材料，近交系

数F取值为0，因此
$CA = 2σ g(XY)，

$CD＝σ s(XY)。 

以上所介绍的双列分析方法是按Cockerham(1963)的遗传方差分析模型推导

的，与Griffing(1956)原文的公式略有不同。前者基于性状观察值的小区平均数为

分析基础，而后者基于小区中单株观察值为分析基础。 
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采用混合线性模型的分析方法，可以无偏地估算双列杂交设计的各项方差分

量和协方差分量。如果用混合线性模型矩阵形式表示双列杂交设计的遗传模型，则

有 

y = 1µ + U eg g + U es s + U eb b + eε   

＝1µ + U eu u
u=
∑

1

4

  

~ ( 1µ ， V = σ u u u
u

2

1

4

U UT

=
∑ )  

其中 eg是一般配合力效应向量， eg ~ ( ,0 σ g
2I) ; 

Ug是一般配合力效应的系数矩阵;  

es是特殊配合力效应向量， es ~ ( ,0 σ s
2I) ; 

Us是特殊配合力效应的系数矩阵;  

eb是区组效应向量， eb ~ ( ,0 σ b
2I) ; 

Ub是区组效应的系数矩阵;  

eε是剩余效应向量， eε ~ ( ,0 σ ε
2I)。 

采用MINQUE(1)法，可以无偏估算双列杂交设计的各项方差分量和协方差分

量，从而可以进一步估算遗传方差分量和遗传协方差分量。 

遗传试验的表现型值 y具有方差−协方差矩阵 

Var(y) = V = σ σ σ σ σεg g g s s s b b b
2 2 2 2 2

1

4
U U U U U U I U UT T T T

u u u
u

+ + + =
=
∑  

方差分量的无偏估计值可解以下MINQUE(1)方程组求得， 

tr( ) tr( ) tr( )

tr( )

g g g g g g s s g s g b b g b

g g g g

U Q U U Q U U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q Q U y Q U U Q y

T T T T T T

T T T

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )

$ $ $

$

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

σ σ σ

σε

+ +

+ =
 

 
tr( ) tr( )

tr( ) tr( )
s g g s g s s s s s

s b b s b s s s s

U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q U U Q U U Q Q U y Q U U Q y

T T T T

T T T T T

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ $ /

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

σ σ

σ σε ε

+

+ + =
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tr( ) tr( )

tr( ) tr( )

b g g b g b s s b s

b b b b b b b b b

U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q U U Q U U Q Q U y Q U U Q y

T T T T

T T T T T

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ $

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

σ σ

σ σε

+

+ + =
 

 
tr( ) tr( )

tr( ) tr( )

g g g s s s

b b b

Q U U Q Q U U Q

Q U U Q Q Q y Q Q y

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ $

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

T T

T T

σ σ

σ σε

+

+ + =
 

成对性状 y1和 y2之间协方差分量的无偏估计可由以下MINQUE(1)方程组解

得， 

tr( ) tr( ) tr( )

tr( )

g g g g g/g g s s g s/s g b b g b/ b

g g g g

U Q U U Q U U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q Q U y Q U U Q y

T T T T T T

T TT

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )

$ $ $

$ /

1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 2

σ σ σ

σε ε

+ +

+ =

 
tr( ) tr( )

tr( ) tr( )

s g g s g/g s s s s s/s

s b b s b/ b s s s s

U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q U U Q U U Q Q U y Q U U Q y

T T T T

T T T TT

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ $ /

1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 2

σ σ

σ σε ε

+

+ + =
 

 
tr( ) tr( )

tr( ) tr( )

b g g b g/g b s s b s/s

b b b b b/ b b b b b

U Q U U Q U U Q U U Q U

U Q U U Q U U Q Q U y Q U U Q y

T T T T

T T T TT

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ $ /

1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 2

σ σ

σ σε ε

+

+ + =
 

 
tr( ) tr( )

tr( ) tr( )

g g g/g s s s/s

b b b/ b

Q U U Q Q U U Q

Q U U Q Q Q y Q Q y

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

$ $

$ $ /

1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 2

T T

T T

σ σ

σ σε ε

+

+ + =
 

以上所介绍的双列杂交遗传模型及方差分析方法是通过一般配合力及特殊配

合力方差分量，间接估算加性方差和显性方差分量。而且对双列杂交的组配有严格

的要求。朱军等(1993)提出了运用采用MINQUE(1)法直接估算加性、显性方差分量

的加性−显性遗传模型(简称AD模型)。 

AD模型的遗传假设是：⑴具有正常二倍体分裂, ⑵参与杂交的纯合亲本是遗

传群体的一个随机样本, ⑶不存在母体效应及基因的上位性效应, ⑷不存在基因型

与环境的互作。如果双列杂交试验有n个亲本及其正反交杂交组合（≤n(n-1)个）

和r个完全随机区组, 母本i与父本j的杂交组合在第k个区组中的平均表现型值可用

以下线性模型表示 

y A A D Bijk i j ij k ijk= + + + + +µ ε  

其中 µ是群体平均数; 

Ai或 Aj 是累加的加性效应， Ai或 Aj ~( 0 , σ A
2 ); 



《遗传模型分析方法》朱军著  中国农业出版社  1997 

   •71• 

Dij 是累加的显性效应， Dij ~( 0 , σ D
2 ); 

Bk 是区组效应， Bk ~( 0 , σ B
2 ); 

ε ijk 是剩余效应， ε ijk ~( 0 , σ e
2 )。 

在这个线性模型中，群体平均数μ是固定效应，其它效应都是随机效应。双

列杂交组合的表现型方差Var(y
ijk
)为 

σ y
2 = 2σ σ σ σA

2
D
2

B
2

e
2+ + + 。 

其遗传方差分量可按下式分别直接估算, VA = 2σ A
2
 , VD = σ D

2 。 

如果用混合线性模型矩阵形式表示双列杂交设计的AD遗传模型，则有 

y = 1µ + U e U e U e eA A D D B B+ + + ε  

＝1µ + U eu u
u=
∑

1

4

  

~ ( 1µ ， V = σ u u u
u

2

1

4

U UT

=
∑ )  

其中 e A 是累加的加性效应向量， e A ~ ( ,0 σA
2 I) ; 

UA是累加的加性效应的系数矩阵;  

eD是累加的显性效应向量， eD ~ ( ,0 σD
2 I) ; 

UD是累加的显性效应的系数矩阵;  

eB是区组效应向量， eB ~ ( ,0 σ B
2 I) ; 

UB是区组效应的系数矩阵;  

eε是剩余效应向量， eε ~ ( ,0 σ ε
2I)。 

采用MINQUE法, 可以无偏地分析以上两个模型的平衡数据和有缺失的非平衡

数据。 

现以一个３×３的完全双列杂交为例，说明如何运用MINQUE(1)法估算一个简

单加性-显性遗传模型中的遗传方差分量。如果没有正反交效应，第i个亲本与第j

个亲本的后代平均观察值可以用以下线性模型表示(i=1,2,3; j=1,2,3)， 

y A A Dij i j ij ij= + + + +µ ε  
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其中 μ是群体平均数，固定效应 

Ai  (或 Aj )是第i (或j)个亲本的加性效应， Ai  (或 Aj )~ (0，σ A
2 ) 

Dij 是亲本i×亲本j后代的显性效应， Dij ~ (0，σ D
2 ) 

ε ij是剩余效应， ε ij ~ (0，σ e
2 ) 

以上模型可以用矩阵形式表示 

y = 1µ + U e U e eA A D D+ + ε  

＝1µ + U eu u
u=
∑

1

3

  

其中 eA是加性效应向量， e 0 IA ~ ( , )σA
2

; 

UA是加性效应的系数矩阵;  

eD是显性效应向量， e 0 ID ~ ( , )σD
2

, 

UD是显性效应的系数矩阵;  

eε 是剩余效应向量， e 0 Iε εσ~ ( , )2
。 

具有方差-协方差矩阵 

Var(y) = V = σ σ σ σA A A
T

D D D
T

e
T2 2 2 2

1

3
U U U U I U U+ + =

=
∑ u u u
u

 

对于一组非平衡的数据，组合平均数的向量可以表达为 

Y
Y
Y
Y
Y
Y

A
A
A

D
D
D
D

12

13

21

23

31

33

1

2

3

12

13

23

33



























=



























+










































+




































μ

μ

μ

μ

μ

μ

1 1 0
1 0 1
1 1 0
0 1 1
1 0 1
0 0 2

1 0 0 0
0 1 0 0
1 0 0 0
0 0 1 0
0 1 0 0
0 0 0 1










+



























e
e
e
e
e
e

12

13

21

23

31

33

 

这一组数据的方差-协方差矩阵是 
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V I=



























+



























+σ σ σA D e
2 2 2

2 1 2 1 1 0
1 2 1 1 2 2
2 1 2 1 1 0
1 1 1 2 1 2
1 2 1 1 2 2
0 2 0 2 2 4

1 0 1 0 0 0
0 1 0 0 1 0
1 0 1 0 0 0
0 0 0 1 0 0
0 1 0 0 1 0
0 0 0 0 0 1

 

当所有的的先验值都设为αu  = 1，即MINQUE(1)估算方差分量时，该试验设

计的Qα 矩阵为 

Qα =

 .5663 -.0414 -.4337 -.0691 -.0414  .0193
-.0414  .5884 -.0414 -.0193 -.4116 -.0746
-.4337 -.0414  .5663 -.0691 -.0414  .0193
-.0691 -.0193 -.0691  .3011 -.0193 -.1243
-.0414 -.4116 -.0414 -.0193  .5888 -.0746
.0193  -.0746  .0193 -.1243 -.0746  .2348 



























 

由以下MINQUE(1)方程组，可以求得方差分量的无偏估计值， 

tr( ) tr( ) tr( )A A A A A A D D A D A A

A A

U Q U U Q U U Q U U Q U U Q Q U

y Q U U Q y

T T T T T

T T
( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

$ $ $1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

σ σ σ ε+ +

=

tr( ) tr( ) tr( )D A A D A D D D D D D D

D D

U Q U U Q U U Q U U Q U U Q Q U

y Q U U Q y

T T T T T

T T
( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

$ $ $1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

σ σ σ ε+ +

=

tr( ) tr( ) tr( )A A A D D DQ U U Q Q U U Q Q Q

y Q Q y
( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

$ $ $1 1
2

1 1
2

1 1
2

1 1

T T

T

σ σ σ ε+ +

=
 

对于以上具体的3×3双列杂交，估算方差分量的MINQUE(1)方程组是 

.5359  .2707   .1934

.2707  .5156   .3683

.1934  .3683  2.2836
































=

















σ
σ
σ

α α

α α

α α

A

D

T
A A

T

T
D D

T

T
e

2

2

2

y Q U U Q y
y Q U U Q y

y Q Q y
 

如果某性状的六个观察值是y
T
 = [28.90  30.93  28.38  21.60  27.31 27.23]，

以上方程组右边向量的转置是 [3.6209  5.2051  11.3284]。解以上方程组可以得

到方差分量的三个估计值 $σ A
2  = 2.2555， $σ D

2  = 6.2197， $σ e
2  = 3.7666。如果另
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一个性状的六个观察值是[12.63  14.98  13.02  11.40  13.22  12.89]，以上方

程组右边向量的转置是 [0.4832  0.4831  1.9847]。解以上方程组可以得到方差

分量的三个估计值 $σ A
2  = 0.5830， $σ D

2  = 0.0511， $σ e
2  = 0.8115。 

成对性状 y1和 y2之间协方差分量的无偏估计可由以下MINQUE(1)方程组解

得， 

tr( ) tr( ) tr( )A A A A A/A A D D A D/D A A

1 A A 2

U Q U U Q U U Q U U Q U U Q Q U

y Q U U Q y

T T T T T

T T
( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

$ $ $ /1 1 1 1 1 1

1 1

σ σ σε ε+ +

=

tr( ) tr( ) tr( )D A A D A/A D D D D D/D D D

1 D D 2

U Q U U Q U U Q U U Q U U Q Q U

y Q U U Q y

T T T T T

T T
( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

$ $ $ /1 1 1 1 1 1

1 1

σ σ σε ε+ +

=

tr( ) tr( ) tr( )A A A/A D D D

1 2

Q U U Q Q U U Q Q Q

y Q Q y
( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

$ $ $ /1 1 1 1 1 1

1 1

T T

T

σ σ σ ε ε+ +

=
 

对于这个3×3双列杂交，估算协方差分量的MINQUE(1)方程组是 

.5359  .2707   .1934

.2707  .5156   .3683

.1934  .3683  2.2836
































=

















σ
σ
σ

α α

α α

α α

A A

D D

T
A A

T

T
D D

T

T
e e

/

/

/

y Q U U Q y
y Q U U Q y

y Q Q y

1 2

1 2

1 2

 

以上方程组右边向量的转置是 [1.2773  1.2697  4.1970]。解以上方程组可以得

到协方差分量的三个估计值 $σ A A/  = 1.5509， $σ D D/  = 0.4849， $σ e e/  = 

1.6284。 
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第二节  加性−显性与环境互作的遗传模型 
基因的加性和显性效应在各种环境下可能表现不一致。如果遗传试验在

不同年份或地点实施，便可以估算加性和显性效应与环境的互作。这时性状

的 表 现 型 方 差 ( )V P 的 分 量 组 成 是 V P ＝ V G ＋ V G E ＋ V e ＝

V V V V VA D A E D E e+ + + + 。动、植物遗传分析中常用的遗传设计 (如巢式交配

设计、析因交配设计和双列杂交设计等)，可用于间接估算加性和显性效应与

环境的互作方差分量和协方差分量。  

1.  巢式交配设计的遗传分析方法  
巢式交配设计的遗传试验如果在不同环境下实施，第 i个父本与其第 j个

母本交配的后代k在环境h中的表现型值可以用以下线性模型表示 ,  

yhijk＝µ＋ eh＋ si ＋ dij＋ eshi＋ edhij＋ whijk  (5.4) 

其中 µ是群体平均数，固定效应;  

eh是环境效应，固定效应;  

si是父本效应， si ~N( 0 , σ s
2 ); 

dij是父本内的母本效应， dij ~N( 0 , σ d(s)
2 ); 

eshi是环境与父本的互作效应， eshi ~N( 0 , σ es
2 ); 

edhij是环境与父本内的母本的互作效应， edhij ~N( 0 , σ ed(s)
2 ); 

whijk 是家系内的个体在环境h中的效应， whijk ~N( 0 , σ W
2 )。  

因而个体的性状表现型值也具有正态分布  

yhijk～ N( ,he+µ σ s
2
＋ σ d(s)

2
＋ σ es

2
＋ σ ed(s)

2
＋ )2

wσ 。  

用多试点巢式试验设计的方差分析方法，可以估算以上五项方差分量。

方差分析的变异来源、自由度、均方和期望均方列于表5.7。  
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 5.7 巢式交配设计的方差分析表  

变异来源  自由度  均方  期望均方  
环境间  e−1 MSE          
父本间  s−1 MSS σ σ σ σ σw

2
ed(s)
2

es
2

d(s)
2

s
2+ + + +r rd re red

 
母本间  s(d−1) MSD σ σ σw

2
ed(s)
2

d(s)
2+ +r re

 
环境×父本  (e−1)(s−1) MSES σ σ σw

2
ed(s)
2

es
2+ +r rd

 
环境×母本  s(e−1)(d−1) MSED σ σw

2
ed(s)
2+ r

 
个体间  esd(r−1) MSW σ w

2

  
表5.7中的各项平方和可以按下式计算: 

环境间平方和SSE＝rsd ( )... ....y yh
h

e
−

=
∑ 2

1
 

父本间平方和SSS＝ red y yi
i

s
( ). .. ....−

=
∑ 2

1
 

父本内母本间平方和SSD＝ re y yij
j

d

i

s

i( ). . . ..−
==
∑∑

11

2  

环境×父本间平方和SSES＝ rd y y y yhi
i

s

h i
h

e
( ).. ... . .. ....− − +

==
∑∑

1

2

1
 

环境×父本内母本间平方和SSED 

= − − +
===
∑∑∑r y y y y
j

d

hij
i

s

h i ij i
h

e
( ). . . . . ...

11

2

1
 

个体间平方和SSW 

 = −
====
∑∑∑∑ ( )....
k

r

j

d

hijk
i

s

h

e
y y

111

2

1
－SSE－SSS－SSD－SSES－SSED 

各项平方和除以其相应的自由度，可以算到各项均方。将计算出的各项

均方等于其期望均方的估计值，解以下五项等式，  

MSS＝ $ $ $ $ $σ σ σ σ σw ed(s) es d(s) s
2 2 2 2 2+ + + +r rd re red  
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MSD＝ $ $ $σ σ σw ed(s) d(s)
2 2 2+ +r re  

MSES＝ $ $ $σ σ σw ed(s) es
2 2 2+ +r rd  

MSED＝ $ $σ σw ed(s)
2 2+ r  

MSW＝ $σw
2  

便可以求得方差分量的无偏估计值 ,  

$σ w
2  ＝MSW 

$σ ed(s)
2  ＝(MSED－MSW)/r  

$σ es
2  ＝(MSES－MSED)/rd  

$σ d(s)
2  ＝(MSD－MSED)/re  

$σ s
2  ＝(MSS－MSES－MSD＋MSED)/red  

巢式交配试验设计的方差分量估计值，可用于估算遗传方差分量。如果

亲本是随机交配的动物或异花授粉的植物(近交系数F＝0)，于是 $VA＝4 $σ s
2，

$VD＝ 4 2 2( $ $ )σ σd(s) s− ， $VAE＝ 4 2$σ es， $VDE＝ 4 2 2( $ $ )σ σed(s) es− 。自花授粉植物的纯

系材料作亲本时，取F值为 1，因而 $VA ＝ 2 2$σ s ， $VD ＝ $ $σ σd(s) s
2 2− ， $VAE＝

2 2$σ es， $VDE＝ $ $σ σed(s) es
2 2− 。  

对于成对性状，通过计算各项效应的叉积和及均积，可以估算相应的遗

传协方差分量。现将性状X和性状Y协方差分析的变异来源、自由度、均积

和期望均积列于表5.8。  
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 表5.8 巢式交配设计的协方差分析表 

变异来源 自由度 均积 期望均积 
环境间 e−1 MCPE          
父本间 s−1 MCPS σ σ σ σ

σ
w(XY) ed(s)(XY) es(XY) d(s)(XY)

s(XY)

+ + +

+

r rd re
red  

母本间 s(d−1) MCPD σ σ σw(XY) ed(s)(XY) d(s)(XY)+ +r re  
环境×父本 (e−1)(s−1) MCPES σ σ σw(XY) ed(s)(XY) es(XY)+ +r rd  
环境×母本 s(e−1)(d−1) MCPED σ σw(XY) ed(s)(XY)+ r  
个体间 esd(r−1) MCPW σ w(XY)  

 
将计算出的各项均积等于它们期望均积的估计值，然后可以求得协方差

分量的无偏估计值: 

$σ w(XY)  ＝MCPW 

$σ ed(s)(XY)  ＝(MCPED－MCPW)/r  

$σ es(XY)  ＝(MCPES－MCPED)/rd  

$σ d(s)(XY)  ＝(MCPD－MCPED)/re  

$σ s(XY)  ＝(MCPS－MCPES－MCPD＋MCPED)/red  

用以上估计值，可以进一步估算遗传协方差分量。当亲本是随机异交的

动、植物时，
$CA＝ 4 $σ s(XY)，

$CD＝ 4( $ ~ )σ σd(s)(XY) s(XY)− ，
$CAE＝ 4 $σ es(XY)，

$CDE ＝ 4( $ $ )σ σed(s)(XY) es(XY)− 。对于自花授粉植物的纯系材料，
$CA ＝

2 $σ s(XY) ，
$CD ＝ $ ~σ σd(s)(XY) s(XY)− ，

$CAE ＝ 2 $σ es(XY) ，
$CDE ＝ $σ ed(s)(XY)  

− $σ es(XY)。  

多年份或多试点巢式交配设计的各项方差分量和协方差分量，也可以采

用混合线性模型的方式进行分析。用混合线性模型矩阵形式表示的巢式交配

设计遗传模型是，  

y = Xb+ U eS S + U eD(S) D(S) + +U eES ES U eED(S) ED(S) + ew   
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＝ Xb+ U eu u
u=
∑

1

5

  

～ ( Xb， V = σ u u u
u

2

1

5
U UT

=
∑ )  

其中b是环境固定效应向量，X是环境效应的系数矩阵; 

eS是父本效应向量， eS ~ ( ,0 σ s
2I) ; 

US是父本效应的系数矩阵;  

eD(S)是父本内的母本效应向量， eD(S) ~ ( ,0 σ d(s)
2 I) ; 

UD(S)是父本内母本效应的系数矩阵; 

eES是环境×父本互作效应向量， eES ~ ( ,0 σ es
2 I) ; 

UES是环境×父本互作效应的系数矩阵; 

eED(S)是环境×母本互作效应向量， eED(S) ~ ( ,0 σ ed(s)
2 I) ; 

UED(S)是环境×母本互作效应的系数矩阵;  

ew是剩余效应向量， ew ~ ( ,0 σ w
2 I)。  

采用MINQUE(1)法，可以无偏估算交配设计的各项方差分量和协方差

分量 ,从而可以进一步估算遗传方差分量和遗传协方差分量。  
 

2.  析因交配设计的遗传分析方法  

如果在不同环境下实施析因交配设计的遗传试验，第 i个父本与第 j个母

本交配的后代k在环境h中的表现型值可以用以下线性模型表示 ,  

yhijk＝ µ＋ eh＋ si＋ d j＋ sdij + eshi＋ edhj ＋ esdhij + whijk   (5.5) 

其中 µ是群体平均数，固定效应; 

eh是环境效应，固定效应; 

si是父本效应， si ~ N ( 0 , σ s
2 ); 

d j是母本效应， d j ~ N ( 0 , σ d
2 ); 

sdij是父本×母本互作效应， sdij ~ N ( 0 , σ sd
2 ); 
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eshi是环境×父本的互作效应， eshi ~ N ( 0 , σ es
2 ); 

edhj 是环境×母本的互作效应， edhj ~ N ( 0 , σ ed
2 ); 

esdhij是环境×父本×母本的互作效应， esdhij ~ N ( 0 , σ esd
2 ); 

whijk 是个体在环境h中的效应， whijk ~ N ( 0 , σ W
2 ) 。  

因而个体的性状表现型值具有正态分布  

yhijk ~ N( µ + eh , σ σ σ σ σ σ σs d sd es ed esd w
2 2 2 2 2 2 2+ + + + + + )  

用多试点析因试验设计的方差分析方法，可以估算以上七项方差分量。

方差分析的变异来源、自由度、均方和期望均方列于表5.9。  

 表5.9 析因交配设计的方差分析表  

变异来源  自由度  均方  期望均方  
环境间  e−1 MSE          
父本间  s−1 MSS σ σ σ

σ σ
w esd es

sd s

2 2 2

2 2

+ +

+ +

r rd

re red
 

母本间  d−1 MSD σ σ σ

σ σ
w esd ed

sd d

2 2 2

2 2

+ +

+ +

r rs

re res
 

父本×母本  (s−1)(d−1) MSSD σ σ σw esd sd
2 2 2+ +r re  

环境×父本  (e−1)(s−1) MSES σ σ σw esd es
2 2 2+ +r rd  

环境×母本  (e−1)(d−1) MSED σ σ σw esd ed
2 2 2+ +r rs  

环境×父本×母本  (e−1)(s−1)(d−1) MSESD σ σw esd
2 2+ r  

个体间  e(sd−1)(r−1) MSW σ w
2

 
 
表5.9中的各项平方和可以按下式计算: 

环境间平方和SSE＝rsd ( )... ....y yh
h

e
−

=
∑ 2

1
 

父本间平方和SSS＝ red y yi
i

s
( ). .. ....−

=
∑ 2

1
 

母本间平方和SSD＝ res y yj
j

d
( ).. . ....−

=
∑

1

2  
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父本×母本平方和SSSD＝ re y y y yij
j

d

i j
i

s
( ). . . .. .. . ....− − +

==
∑∑

1

2

1
 

环境×父本间平方和SSES＝ rd y y y yhi
i

s

h i
h

e
( ).. ... . .. ....− − +

==
∑∑

1

2

1
 

环境×母本间平方和SSED＝ rs y y y yh j
j

d

h j
h

e
( ). . ... .. . ....− − +

==
∑∑

1

2

1
 

环境×父本×母本平方和SSESD 

= − − − + + + −
===
∑∑∑r y y y y y y y y
j

d

hij
i

s

hi h j ij h i j
h

e
( ). .. . . . . ... . .. .. . ....

11

2

1
 

个体间平方和SSW＝ ( )....
k

r

j

d

hijk
i

s

h

e
y y

====
∑∑∑∑ −

111

2

1
－SSE－SSS－SSD 

－SSSD－SSES－SSED－SSESD 

平方和除以其相应的自由度，可以算到各项均方。将计算出的各项均方

等于其期望均方的估计值，解以下七项等式 ,  

MSS＝ $ $ $ $ $σ σ σ σ σw esd es sd s
2 2 2 2 2+ + + +r rd re red  

MSD＝ $ $ $ $ $σ σ σ σ σw ed esd sd d
2 2 2 2 2+ + + +rs r re res  

MSSD＝ $ $ $σ σ σw esd sd
2 2 2+ +r re  

MSES＝ $ $ $σ σ σw esd es
2 2 2+ +r rd  

MSED＝ $ $ $σ σ σw esd ed
2 2 2+ +r rs  

MSESD＝ $ $σ σw esd
2 2+ r  

MSW＝ $σ w
2

 

可求得方差分量的无偏估计值 $σ w
2
＝MSW， $σ esd

2
＝ (MSED－MSW)/r， $σ ed

2

＝ (MSED － MSESD)/rs ， $σ es
2
＝ (MSES － MSESD)/rd ， $σ sd

2
＝ (MSSD-

MSESD)/re， $σ d
2
＝ (MSD－MSSD－MSED＋MSESD)/res， $σ s

2
＝ (MSS－

MSSD－MSES＋MSESD)/red。  

析因交配试验设计的方差分量估计值，可用于估算遗传方差分量。如果
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亲 本 是 随 机 交 配 的 遗 传 群 体 ( 近 交 系 数 F=0) ， 加 性 方 差 分 量 $VA ＝

2 2 2( $ $ )σ σs d+ ，显性方差分量
$VD ＝ 4 2$σ sd ，加性×环境互作方差分量

$VAE＝

2 2 2( $ $ )σ σes ed+ ，显性×环境互作方差分量
$VDE＝ 4 2$σ esd 。当采用自交的纯系材

料作亲本时，则取F值为1，因而加性方差分量 $VA＝ $ $σ σs d
2 2+ ，显性方差分量

$VD＝ $σ sd
2
。加性×环境互作方差分量

$VAE＝ $ $σ σes ed
2 2+ ，显性×环境互作协方

差分量
$VDE＝ $σ esd

2
。  

对于成对性状，通过计算各项效应的叉积和以及均积 ,便可以估算相应

的遗传协方差分量。现将性状X和性状Y协方差分析的变异来源、自由度、

均积和期望均积列于表5.10。  

 表5.10 析因交配设计的协方差分析表 

变异来源 自由度 均积 期望均积 
环境间 e−1 MCPE        
父本间 s−1 MCPS σ σ σ

σ σ
w(XY) esd(XY) es(XY)

sd(XY) s(XY)

+ +

+ +

r rd
re red

母本间 d−1 MCPD σ σ σ

σ σ
w(XY) esd(XY) ed(XY)

sd(XY) d(XY)

+ +

+ +

r rs
re res

父本×母本 (s−1)(d−1) MCPSD σ σ σw(XY) esd(XY) sd(XY)+ +r re
环境×父本 (e−1)(s−1) MCPES σ σ σw(XY) esd(XY) es(XY)+ +r rd
环境×母本 (e−1)(d−1) MCPED σ σ σw(XY) esd(XY) ed(XY)+ +r rs
环境×父本×母本 (e−1)(s−1)(d−1) MCPESD σ σw(XY) esd(XY)+ r  
个体间 e(sd−1)(r−1) MCPW σ w(XY)  

 
将各项均积等于它们期望均积的估计值，便可以求得协方差分量的无偏

估计值 $σw(XY)＝MCPW， $σ esd(XY)＝(MCPED−MCPW)/r， $σ ed(XY)＝

(MCPED−MCPESD)/rs， $σ es(XY)＝(MCPES−MCPESD)/rd， $σ sd(XY)＝

(MCPSD−MCPESD)/re， $σ d(XY)＝(MCPD−MCPSD−MCPED + 
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MCPESD)/res， $σ s(XY)＝(MCPS−MCPSD−MCPES＋MCPESD)/red。  

用以上估计值，可以进一步估算遗传协方差分量。对于随机交配的遗传

群体，加性协方差分量 $C A ＝ 2( $ $ )σ σs(XY) d(XY)+ ，显性协方差分量 $CD ＝

4 $σ sd(XY)，加性×环境互作协方差分量
$CAE＝ 2( $ $ )σ σes(XY) ed(XY)+ ，显性×环

境互作协方差分量 $CDE＝ 4 $σ esd(XY)。对于自花授粉植物的纯系材料，加性协

方差分量 $CA＝ $ $σ σs(XY) d(XY)+ ,显性协方差分量 $CD＝ $σ sd(XY)，加性×环境互

作协方差分量 $CAE＝ $ $σ σes(XY) ed(XY)+ ，显性×环境互作协方差分量 $CDE ＝

$σ esd(XY)。  

多年份或多试点析因交配设计的各项方差分量和协方差分量，也可以采

用混合线性模型的方式进行分析。可用混合线性模型矩阵形式表示析因交配

设计的遗传模型，  

y = Xb + U eS S + U e U e U eD D SD SD ES ES+ +  

+ + +U e U e eED ED ESD ESD w  

＝ Xb+ U eu u
u=
∑

1

7

 

~ ( Xb , V = σ u u u
u

2

1

7

U U T

=
∑ )  

其中b是环境固定效应向量，X是环境效应的系数矩阵; 

eS是父本效应向量， eS ~( 0 , σ s
2 I )；  

US是父本效应的系数矩阵; 

eD是母本效应向量， eD ~( 0 , σ d
2 I )；  

U D是母本效应的系数矩阵; 

eSD是父本×母本互作效应向量， eSD ~( 0 , σ sd
2 I )；  

USD是父本×母本互作效应的系数矩阵; 

eES是环境×父本互作效应向量， eES ~( 0 , σ es
2 I )；  
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U ES是环境×父本互作效应的系数矩阵; 

eED是环境×母本互作效应向量， eED ~( 0 , σ ed
2 I )；  

U ED是环境×母本互作效应的系数矩阵; 

eESD是环境×父本×母本互作效应向量， eESD ~( 0 , σ esd
2 I )；  

U ESD是环境×父本×母本互作效应的系数矩阵; 

ew 是剩余效应向量， ew ~( 0 , σ w
2 I )。  

采用MINQUE(1)法，可以无偏估算交配设计的各项方差分量和协方差

分量 ,从而可以进一步估算遗传方差分量和遗传协方差分量。  

3.  双列杂交设计的遗传分析方法  

如果双列杂交试验 (方法4)在多年份或多试点实施，可以分析配合力与

环境的互作表现。当试验包括e个环境，p个亲本的正交杂交组合（p(p—1)/2

个），b个完全随机区组时，母本 i与父本 j (j>i)的杂交组合在第h个环境内的

第k个区组中平均表现型值可用以下线性模型表示 ,  

yhijk＝ µ＋ eh＋ g gi j+ + hijkhkhijhjhiij bsegeges ε+++++  (5.6) 

其中 µ是群体平均数，固定效应; 

eh是环境效应，固定效应; 

gi或 g j 是一般配合力效应， gi或 g j ~ N ( 0 , σ g
2 ); 

sij是特殊配合力效应， sij ~ N ( 0 , σ s
2 ); 

gehi 或 gehj 是一般配合力×环境互作效应，  

 gehi 或 gehj ~ N ( 0 , σ ge
2 ); 

sehij 是特殊配合力×环境互作效应， sehij ~ N ( 0 , σ se
2 ); 

bhk是环境内区组效应， bhk ~ N ( 0 , σ b
2 ); 

hijkε 是剩余效应， hijkε ehijk ~ N ( 0 , 2
εσ )。  

双列杂交组合的表现型方差Var( yhijk )为  
22

b
2
se

2
ge

2
s

2
g

2
y 22 εσ+σ+σ+σ+σ+σ=σ 。  

配合力方差分量可以用方差分析的方法估算。  
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由表5.11可以估算双列杂交设计中的各项方差分量，并可进一步估算各

项遗传方差分量。试验设计的方差分量估计值，可用于估算遗传方差分量。

如果亲本是随机交配的遗传群体 (近交系数F=0)，加性方差分量 $VA＝ 4 2$σ g，

显性方差分量 $VD＝ 4 2$σ s ，加性×环境互作方差分量
$VAE＝ 4 2$σ ge，显性×环境

互作方差分量
$VDE＝ 4 2$σ se。当采用自交的纯系材料作亲本时，则取F值为1，

因而加性方差分量
$VA＝ 2 2σ g，显性方差分量

$VD＝ $σ s
2
。加性×环境互作方差

分量
$VAE＝ 2 2$σ ge，显性×环境互作协方差分量

$VDE＝ $σ se
2
。  

 表5.11 双列杂交设计(方法4)的方差分析表  

变异来源  自由度 均方  期望均方  
环境间  e−1 MSE          
环境内区组间  e(b−1) MSB          
一般配合力  p−1 MSG

2
g

2
ge

2
s

2
se

2

)2(

)2(

σ−+

σ−+σ+σ+σε

pbe

pbbeb
 

特殊配合力  p(p−3)/2 MSS 2
s

2
se

2 σ+σ+σε beb  
一般配合力×环境  (e−1)(p−1) MSG 2

ge
2
se

2 )2( σ−+σ+σε pbb  
特殊配合力×环境  p(e−1)(p−3)/2 MSS 2

se
2 σ+σε b  

机误  dfe MSe 2
εσ  

注:  dfe=e(b－1)[p(p－1)/2－1]。  

也可采用协方差分析的方法，估算成对性状X和Y之间的遗传协方差分

量。  

由表5.12可以估算双列杂交设计中的各项协方差分量，并可进一步估算

各项遗传协方差分量。用获得的协方差分量估计值，可以进一步估算遗传协

方差分量。对于随机交配的遗传群体，加性协方差分量
$CA＝ 4 $σ g(XY)，显性

协方差分量 $CD＝ 4 $σ s(XY)，加性×环境互作协方差分量
$CAE＝ 4 $σ ge(XY)，显

性×环境互作协方差分量 $CDE＝ 4 $σ se(XY)。对于自花授粉植物的纯系材料，

加性协方差分量 $CA＝ 2 $σ g(XY) ,显性协方差分量 $CD＝ $σ s(XY)，加性×环境互
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作协方差分量 $CAE＝ 2 $σ ge(XY)，显性×环境互作协方差分量
$CDE＝ $σ se(XY)。  

 表5.12 双列杂交设计(方法4)的协方差分析表  

变异来源  自由度  均积  期望均积  
环境间  e−1 MCPE          
环境内区组间  e(b−1) MCPB          
一般配合力  p−1 MCP 

g(XY)ge(XY)

s(XY)se(XY)(XY)

)2()2( σ−+σ−+

σ+σ+σε

pbepb
beb

 

特殊配合力  p(p−3)/2 MCPS s(XY)se(XY)(XY) σ+σ+σε beb  
一般配合力×环境  (e−1)(p−1) MCPG ge(XY)se(XY)(XY) )2( σ−+σ+σε pbb  
特殊配合力×环境  p(e−1)(p−3)/2 MCPS se(XY)(XY) σ+σε b  
机误  dfe MCPe (XY)εσ  
注:  dfe＝e(b－1)[p(p－1)/2－1]。  

 
以上所介绍的双列分析方法只适用于平衡数据的分析。采用混合线性模

型的分析方法，可以无偏地估算有不规则缺失的双列杂交试验的各项方差分

量和协方差分量。如果用混合线性模型矩阵形式表示双列杂交设计的遗传模

型，则有  

y = Xb+ U e U e U e U e U e eG G S S GE GE SE SG B B+ + + + + ε  

＝ Xb+ U eu u
u=
∑

1

6

 

~ ( Xb , V = σ u u u
u

2

1

6

U U T

=
∑ )  

其中b是群体均值和环境固定效应向量，X是群体均值和环境效应的系数矩阵;  

eG是一般配合力效应向量， eG ~ ( ,0 σ g
2I) ; 

UG是一般配合力效应的系数矩阵;  

eS是特殊配合力效应向量， eS ~ ( ,0 σ s
2I) ; 

US是特殊配合力效应的系数矩阵;  

eGE是一般配合力×环境互作效应向量， eGE ~ ( ,0 σ ge
2 I) ; 
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UGE是一般配合力×环境互作效应的系数矩阵;  

eSE是特殊配合力×环境互作效应向量， eSE ~ ( ,0 σ se
2 I) ; 

USE是特殊配合力效应的系数矩阵;  

eB是区组效应向量， eB ~ ( ,0 σ B
2 I) ; 

UB是区组效应的系数矩阵;  

eε是剩余效应向量 ,  eε ~ ( ,0 σ ε
2 I)。  

采用MINQUE(1)法，可以无偏估算双列杂交设计的各项方差分量和协

方差分量，从而可以进一步估算遗传方差分量和遗传协方差分量。  
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第六章  加性−显性−上位性遗传模型分析 

第一节  简单加性−显性−上位性遗传模型 

数量性状由微效多基因所控制。根据简单加性 -显性遗传模型的假

设，不同基因座位的遗传效应是累加的，非等位基因之间不存在互作效应

(即上位性效应)。但是有些性状的非等位基因之间可能存在不同程度的互

作效应，因而有必要进一步分析这些性状的上位性效应。当在遗传模型中

包括上位性效应时，总遗传方差可以分解为，  

V V V V
V V V V V

G A D I

A D AA DD AD

= + +
= + + + +

 

上位性遗传方差分量的估算比一般的方差分量估算更困难。数量遗

传分析结果表明，大多数性状的上位性遗传方差不如加性和显性遗传方差

重要(Hallauer和Mirana，1981)。在上位性遗传方差中，加性与加性的上

位性遗传方差 ( VAA )是主要分量。与加性效应一样，加性与加性的上位性

效应是可以通过选择而稳定遗传的。因此估算加性与加性的上位性遗传方

差和遗传协方差，对于育种和选择有重要的意义。  

运用Cockerham(1980)的广义遗传模型，朱军 (1989，1992)提出了

估算加性与加性的上位性遗传方差分量的遗传分析方法。采用MINQUE(1)

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

在估算加性和显性遗传方差分量的同时，无偏地估算加性与加性的上位性

遗传方差分量。  

如果从某遗传群体中随机抽取含有p个纯合亲本的样本，并以这些亲

本作双列杂交，产生一组正交杂交组合F1(组合数≤p(p－1)/2个 )，由F1
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自交而产生F2。当试验材料有亲本(k = 0)和母本 i与父本 j杂交组合的两个

杂种世代 (k = 1，2)，试验采用b个完全随机区组时，不同基因型在第 l个

区组中的平均表现型值可用以下线性模型表示，  

亲本P( ii) (k=0) 

y A D AA B eijkl i ii ii l ijkl= + + + + +µ 2 4  

杂种一代F1(i j) (k=1) 

y A A D AA AA AA B eijkl i j ij ii jj ij l ijkl= + + + + + + + +µ 2  

杂种二代F2(i j) (k=2) 

y A A D D D AA AA AA

B e
ijkl i j ii jj ij ii jj ij

l ijkl

= + + + + + + + +

+ +

µ 0 25 0 25 0 5 2. . .
 

其中μ是群体平均数，固定效应 ;  

A i或 A j是加性效应， A i或 A j ~ ( , )0 σ A
2 ;  

Dii 、 D jj或 Dij 是显性效应， Dii 、 D jj或 Dij ~ ( , )0 σ D
2 ;  

AAii、 AAjj 或 AAij是加性与加性的上位性效应，  

 AAii、 AAjj 或 AAij ~ ( , )0 σ AA
2 ;  

Bl 是区组效应， Bl ~ ( , )0 σ B
2 ;  

eijkl是剩余效应， eijkl ~ ( , )0 σ e
2 。  

在这个线性模型中，除了群体平均数 µ 是固定效应外，其它各项效

应都是随机效应。表现型方差的分量组成为  

σ σ σ σ σ σy
2

A
2

D
2

AA
2

B
2

e
2= + + + +2 4  

对于动物或一些异花授粉植物，F2世代可以由F1的个体随机交配而

产生。但是有时无法获得某些生物群体的F2个体，可以用F1与亲本杂交

产生的回交一代(BC) (k = 3)替代F2。回交一代F1( ij)×P j  (k = 3)的遗传
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模型是  

y A A D D AA AA AA B eijkl i j jj ij ii jj ij l ijkl= + + + + + + + + +µ 0 5 15 0 5 0 5 0 25 2 25 15. . . . . . .
 

由以上分析加性−显性−上位性的遗传模型可见，遗传材料中包括了F2或

BC等基因型分离的世代，因此模型中加性效应、加性×加性的上位性效

应或显性效应的系数出现了小数。凡是系数出现小数的模型，都不能用传

统的方差分析方法进行分析。  

如果用混合线性模型矩阵形式表示加性−显性−上位性遗传模型，则

有  

y 1 U U U U= + + + + +µ εA A D D AA AA B Be e e e e  

＝ 1 U eµ +
=
∑ u
u

u
1

5

 

～ ( , )1 V U Uµ σ=
=
∑ u u u
u

2

1

5
T  

其中 µ 是群体平均数固定效应， 1是常数1的系数向量 ;  

eA 是加性效应向量， eA ~ ( , )0 σ A
2 I ;  

UA是加性效应的系数矩阵;  

eD是显性效应向量， eD ~ ( , )0 σ D
2 I ;  

UD是显性效应的系数矩阵;  

eAA 是加性×加性的上位性效应向量， eAA ~ ( , )0 σ AA
2 I ;  

U AA是加性×加性上位性效应的系数矩阵;  

eB是区组效应向量， eB ~ ( , )0 σ B
2 I ;  

UB是区组效应的系数矩阵;  

e ε 是剩余效应向量， e ε ~ ( , )0 σ ε
2I 。  

采用MINQUE(1)法可以无偏地估算加性−显性−上位性遗传模型中

的各项方差分量 (朱军，1992)，从而获得遗传方差分量的无偏估计值，
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$ $VA A
2= 2σ ， $ $VD D

2= σ ， $ $VAA AA
2= 4σ 。对于成对性状X和Y，也可以采用

MINQUE(1) 法 无 偏 估 算 各 项 遗 传 协 方 差 分 量 ， $ $CA A(XY)= 2σ ，

$ $CD D(XY)= σ ， $ $CAA AA(XY)= 4σ 。在估算方差分量和协方差分量的同时，还

可以采用LUP法或AUP法无偏预测各项遗传效应值。根据遗传效应值的预

测，可以评价亲本及其组合的育种价值。  

 

第二节  加性−显性−上位性及与环境互作的遗传模型 

如果影响数量性状的基因上位性效应在不同环境下表现不一致，即

表明存在上位性与环境的互作效应。这时需要在不同环境条件下重复进行

遗传试验，以便分析上位性与环境的互作效应。加性−显性−上位性与环

境互作的遗传模型也无法用传统的方差分析法进行分析。采用混合线性模

型的分析方法，可以有效地分析上位性与环境的互作效应。  

如果用混合线性模型矩阵形式表示加性−显性−上位性与环境互作的

遗传模型，则有  

y Xb U U U U U
U U

= + + + + +
+ + +

A A D D AA AA AE AE DE DE

AAE AAE B B

e e e e e
e e eε

 

＝ Xb U e+
=
∑ u u
u 1

8

 

～ ( , )Xb V U U=
=
∑σ u u u
u

2

1

8
T

 

其中 b是环境固定效应， X是环境效应的系数矩阵 ; 

eA 是加性效应向量， eA ~ ( , )0 σ A
2 I ;  

UA是加性效应的系数矩阵;  
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eD是显性效应向量， eD ~ ( , )0 σ D
2 I ;  

UD是显性效应的系数矩阵;  

eAA 是加性×加性的上位性效应向量， eAA ~ ( , )0 σ AA
2 I ;  

U AA是加性×加性上位性效应的系数矩阵;  

eAE是加性×环境互作效应向量， eAE ~ ( , )0 σ AE
2 I ;  

U AE是加性×环境互作效应的系数矩阵 ;  

eDE是显性×环境互作效应向量， eDE ~ ( , )0 σ DE
2 I ;  

U DE是显性×环境互作效应的系数矩阵 ;  

eAAE 是 加 性 × 加 性 上 位 性 × 环 境 互 作 效 应 向 量 ，

eAAE ~ ( , )0 σ AAE
2 I ;  

U AA是加性×加性上位性×环境互作效应的系数矩阵 ;  

eB是区组效应向量， eB ~ ( , )0 σ B
2 I ;  

U B是区组效应的系数矩阵;  

e ε 是剩余效应向量， e ε ~ ( , )0 σ ε
2I 。  

采用MINQUE(1)法可以无偏地估算以上模型中的各项方差分量，从

而获得遗传方差分量的无偏估计值，
$ $VA A

2= 2σ ， $ $VD D
2= σ ， $ $VAA AA

2= 4σ ，

$ $VAE AE
2= 2σ ， $ $VDE DE

2= σ ， $ $VAAE AAE
2= 4σ 。对于成对性状X和Y，  也可以

采用MINQUE(1)法无偏地估算各项遗传协方差分量， $ $CA A(XY)= 2σ ，

$ $CD D(XY)= σ ， $ $CAA AA(XY)= 4σ ，
$ $CAE AE(XY)= 2σ ，

$ $CDE DE(XY)= σ ，

$ $CAAE AAE(XY)= 4σ 。在估算方差分量和协方差分量的同时，还能采用LUP

法或AUP法无偏预测各项遗传效应值。根据遗传效应与环境互作的预测分

析，可以评价亲本及其组合的在不同环境条件下的育种价值表现。  
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现以1992和1993年陆地棉衣分的双列杂交资料 (包括1 0个亲本及其

部分F 1和F 2 )遗传研究结果作为分析实例。10个品种或品系分别为 :  无蜜

腺选系 :  ①A226、②A160;无腺体选系 :  ③A17;  我国自育品种 :④鲁棉6

号、⑤中棉所12号、⑥中棉所13号、⑦徐州184、⑧泗棉2号 ;  引种美国

材料 :  ⑨4305、⑩4318。试验在浙江农业大学实验农场进行，随机区组

排列，三次重复。以亲本①～⑤作母本、亲本⑥～⑩作为父本，共配制

了20个组合 (见表6.3)，缺失5个组合，属非平衡数据。采用MINQUE (1)

法估算控制衣分的各项方差分量及其对表现型方差的比率(朱军 , 1992)。

用AUP法(朱军,  1993)预测了各性状的基因效应值。采用Jackknife的方法

(朱军 ,  1992, 1993), 以年份内区组为重复抽样单位，计算各项遗传参数的

估计值(或预测值)及其标准误，然后采用t测验(自由度=5)对遗传参数作统

计检验。  

表6.1 陆地棉衣分方差分量及其对表现型方差的比率的估计值±标准误 
方差 估计值 ±标准误 方差比率 估计值 ±标准误 
VA 3.412 ±0.904 ** VA/VP 0.271 ±0.075 ** 

VD 2.730 ±0.999 * VD/VP 0.217 ±0.081 * 

VAA 2.132 ±0.335 ** VAA/VP 0.170 ±0.024 ** 

VAE 0.000 ±0.000 VAE/VP 0.000 ±0.000
VDE 2.419 ±1.086 * VDE/VP 0.192 ±0.071 * 

VAAE 0.098 ±0.044 * VAAE/VP 0.008 ±0.004 + 

Ve 1.783 ±0.247 ** Ve/VP 0.142 ±0.021 ** 

+、*、** 分别达到0.10准显著水平、0.05显著水平或0.01极显著水

平。 
 

由表6.1列出的陆地棉衣分方差分量及其对表现型方差 (V P )的比率

的估计值结果可以推断，控制棉花衣分性状的主要遗传效应是加性效应

和显性效应，这二种遗传效应对表现型总变异的贡献分别超过20 %。其

它重要的遗传效应包括加×加上位性效应和显性×环境互作效应，它们

对表现型总变异的贡献接近20%左右。在不同环境条件下表现稳定的基

因主效应（加性、显性和加×加上位性效应）的方差比率高达65.8%，而
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随机机误的方差比率为14.2 %。较大的显性×环境互作效应方差分量表

明，一些杂交组合在不同年份的表现可能不一致。  

由于加性、显性和加×加上位性基因主效应是主要的遗传效应，因此

有必要进一步分析其遗传效应值的表现，从而可以推断亲本和组合的遗传

表现。表6.2列出了陆地棉10个亲本的衣分加性效应( Ai )、显性效应( Dii )

和上位性效应 ( AAii )的预测值及其标准误。由表6.2可见，三个推广的当

家品种④鲁棉6号、⑤中棉所12号、和⑦徐州184有较高的加性效应。因

此，从它们的杂种后代中较易获得高衣分的遗传材料。无蜜腺选系①

A226、②A160和美国引种材料⑩4318的加性效应值较低，表明这三个材

料不宜作为高衣分育种的杂交亲本。亲本①A226、②A160和⑧泗棉2号

具有很低的显性效应 ( Dii )预测值，预示这三个亲本的杂种后代将有较大

的自交衰退现象。加×加上位性效应的预测数值一般小于加性或显性效应

的预测值，这表明加×加上位性效应对棉花衣分的作用小于加性效应和显

性效应。  

朱军等 (1993)建议根据统计量 −
=
∑ $Dii
i

n

1
推断显性效应的总体作用方

向。为了使不同性状的基因显性效应有可比性 ,  可以采用标准化的显性方

向  

$
$

$∆ = −
=
∑1

2 1n
Dii

i

n

σ D

 

如果杂合显性效应有增值作用(正向杂种优势) ,  ∆  > 0；杂合显性效应表现

减值作用时(负向杂种优势), ∆  < 0; 如果显性效应方差是零 ,  则所有的显性

效应 Dii  和 Dij  都为零 ,  因而∆  = 0。这种分析显性效应作用方向的方法也

适用于加×加上位性效应： −
=
∑ AAii
i

n
$

1
可用于推断加×加上位性效应的总体

作用方向，其标准化的加×加上位性方向是  
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$
$

$∆AA
AA

= −
=
∑1

2 1n
AAii

i

n

σ
 

如果杂合加×加上位性 ( AAij )有增值作用(正向杂种优势 ), ∆AA > 0;杂合加

×加上位性效应表现减值作用时 (负向杂种优势 ) ,  ∆AA < 0; ;  如果加×加上

位性效应方差是零 ,  加×加上位性效应值也都为零，因此 ∆AA = 0。  

表6.2 所分析的棉花衣分杂种优势结果表明 ∆ ∆和 AA均未显著地偏于

零，因此衣分性状不表现明显的杂种优势。  

表6.2 陆地棉衣分加性效应( Ai )、显性效应( Dii )和上位性效应( AAii )的 
预测值±标准误 
 $Ai

±标准误  $Dii
±标准误  AAii

$ ±标准误  

i=1 −1.018 ±0.197 ** −1.961 ±0.340 ** 0.210 ±0.144  

i=2 −1.459 ±0.160 ** −2.202 ±0.933 + 0.294 ±0.168  

i=3 0.727 ±0.242 * 1.488 ±0.604 + −0.252 ±0.240  

i=4 1.173 ±0.163 ** 0.289 ±0.566  0.440 ±0.064 ** 

i=5 1.315 ±0.258 ** 0.626 ±0.248 + 0.333 ±0.092 * 

i=6 0.668 ±0.127 ** −0.771 ±0.614  0.019 ±0.129  

i=7 1.599 ±0.287 ** −1.015 ±0.762  0.808 ±0.240 * 

i=8 −0.003 ±0.149  −1.929 ±0.885 + 0.603 ±0.180 * 

i=9 −0.558 ±0.210 * 1.509 ±0.537 * −0.689 ±0.145 ** 

i=10 −2.445 ±0.287 ** 0.063 ±0.634  −0.976 ±0.190 ** 

+、*、**分别达到0.10准显著水平、0.05显著水平或0.01极显著水平。 
 

表6.3列出了陆地棉20个杂交组合的衣分显性效应( Dij )和上位性效应

( AAij )的预测值及其标准误，这些效应值是不受环境条件变异影响的基因

主效应。4个杂交组合具有较高的显性效应值，有较强的显性杂种优势。

由于棉花衣分存在较大的显性×环境互作效应，有必要进一步分析各组合

的杂种优势稳定性表现。  
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表6.3 陆地棉组合衣分显性效应 ( Dij )和上位性效应 ( AAij )的预测  

值±标准误 
编号 组合 $Dij ±标准误  AAij

$ ±标准误  

1 (1× 6) 4.038 ±1.069 * −0.861 ±0.100 ** 

2 (1× 7) 0.783 ±0.832  −0.011 ±0.186  

3 (1× 9) 0.210 ±0.446  −0.438 ±0.247  

4 (1×10) −1.626 ±1.096  −0.795 ±0.222 * 

5 (2× 6) −2.839 ±0.803 * 1.467 ±0.152 ** 

6 (2× 7) 1.427 ±0.648 + −0.254 ±0.174  

7 (2× 8) 3.032 ±1.126 * −1.337 ±0.256 ** 

8 (2× 9) −0.883 ±0.632  −0.35 ±0.198  

9 (2×10) 2.946 ±1.394 + −2.497 ±0.398 ** 

10 (3× 7) 2.456 ±1.292  0.129 ±0.411  

11 (3× 9) −0.990 ±0.693  0.190 ±0.429  

12 (3×10) −4.066 ±1.015 * 1.377 ±0.145 ** 

13 (4× 6) 0.682 ±0.659  0.492 ±0.226 + 

14 (4× 8) 0.156 ±0.892  0.440 ±0.195 + 

15 (4× 9) −1.855 ±1.299  0.566 ±0.213 * 

16 (4×10) 1.027 ±0.924  −0.406 ±0.180 + 

17 (5× 7) −1.840 ±0.541 * 1.256 ±0.154 ** 

18 (5× 8) 0.670 ±0.785  −0.259 ±0.252  

19 (5× 9) 0.201 ±0.655  0.381 ±0.160 + 

20 (5×10) 0.376 ±0.791  0.121 ±0.375  

+、*、** 分别达到0.10准显著水平、0.05显著水平或0.01极显著水平。 
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图6.1 陆地棉20个组合衣分显性主效应及显性×环境互作效应。  

 

图 6.1是陆地棉 20个杂交组合的衣分显性主效应 ( Dij )及 1992年、

1993年的显性×环境互作效应的预测值，其中柱状标记是基因的显性主

效应，三角形标记是1992年的显性效应 (包括显性主效应D和显性×环境

互作效应DE)，园形标记是1993年的显性效应 (D+DE)。由图6.1可见，虽

然4个杂交组合 (⑴、⑺、⑼和⑽ ) 的棉花衣分具有较高的显性效应值，但

这些组合的显性优势稳定性表现不完全相同。组合⑴更适用于在1993年

的环境条件(低温多雨)下种植，而组合⑼和⑽正相反，更适和1992年的环

境条件(高温少雨 )。组合⑺具有较好的稳定性，在二种环境下都由较好的

表现。 
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第七章  包括母体效应的遗传模型分析 

第一节  加性−显性−母体效应遗传模型 

1.  Griffing 的双列杂交模型 

无论是动物的幼畜还是植物的种子或幼苗，性状表现除了受其核基因

的遗传效应影响外，还在不同程度上受到母体基因型的影响。有些性状可

能还受到父体效应的影响。所以总的遗传效应(G)可以近一步分解为加性

(A)、显性(D)、和母体(M)、父体(P)效应。总的遗传方差也包括了四项遗

传方差分量，V V V V VG A D M P= + + + 。 

如果双列杂交设计包括全部正反交组合时，正交和反交之间的遗传变

异度量了平均的母体方差和父体方差。Griffing的双列杂交方法1和方法3

可用于分析正反交变异(Griffing，1965)。双列杂交方法3是用p个亲本产

生p(p－1)个正反交杂交组合。如果试验采用b个完全随机区组，母本i与父

本j的杂交组合在第k个区组中的平均表现型值可用以下线性模型表示， 

yijk = µ + gi + g j + sij + rij + bk + eijk  

 (7.

1) 

其中μ是群体平均数，固定效应。 

Griffing的双列杂交分析可以采用固定模型(模型Ⅰ)或随机模型(模型

Ⅱ)。当采用随机模型时，各项随机效应值具有以下分布，一般配合力效应

gi 或 g j ~N( 0 , σ g
2 )；特殊配合力效应 sij ~N( 0 , σ s

2 )；正反交效应 rij ~ 

N(0 , r
2σ )；区组效应 bk ~ N ( 0 , σ b

2 )；剩余效应 eijk ~ N ( 0 , σ e
2 )。因此
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双列杂交组合的表现型方差Var( yijk )为 

σ y
2 = 2σ g

2＋ σ s
2＋ σ r

2＋ σ b
2＋ σ e

2  

对于没有缺失的平衡数据，一般配合力方差、特殊配合力方差和正反

交方差可以用方差分析的方法估算。 

 表7.1 双列杂交设计(方法3)的方差分析表 

变异来源 自由度 平方和 均方 期望均方 

区组间 b－1 SSb MSb  

一般配合力 p－1 SSg MSg σ σ σe
2

s
2

g
2+ + −2 2 2b b p( )

特殊配合力 p(p－3)/2 SSs MSs σ σe
2

s
2+ 2b
 

正反交效应 p(p－1)/2 SSr MSr σ σe
2

r
2+ 2b
 

机误 dfe SSe MSe σ e
2
 

注: dfe＝(b−1)[p(p−1)−1]。 

设S1＝b(p－1)
2/[2(p−2)] (

i

p

=
∑

1
y yi i.. . .+ )2

，表7.1中的各项平方和可按下式

计算: 

区组间平方和SSb＝[p(p−1)] (
k

b

=
∑

1
y..k － y... )2

 

一般配合力平方和SSg＝S1−[2bp(p－1)2/(p－2)]( y... )
2
 

特殊配合力平方和SSs 

 ＝(b/2) (
pp-1

j ii >=
∑∑

1
y yij ji. .+ )2 −S1＋bp2(p－1)/(p－2)]( y... )

2
 

正反交效应平方和SSr＝(b/2) (
pp-1

j ii >=
∑∑

1
y yij ji. .− )2

 

机误平方和SSe＝ yijk
j ii

2

1 k=1

bpp-1

∑∑∑
>=

−SSg−SSs−SSr−SSb 

其中 y...是试验的总平均数， y k.. 是第k个区组的所有杂交组合平均数， yi..
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是以第i个亲本作母本的所有组合平均数， y i. .是以第i个亲本作父本的所有

组合平均数， yij.是组合(i×j)的区组平均数。 

双列杂交设计中的各项方差分量可由解以下等式而求得， 

MSg=SSg/(p－1)= $σ e
2 + b $σ s

2 + 2 ( - 2) g
2b p $σ  

MSs＝2SSs/[p(p－3)]＝ $σ e
2 + 2 s

2b $σ  

MSr＝2SSr/[p(p－1)]＝ $σ e
2 + 2 r

2b $σ  

MSe＝SSe/dfe＝ $σ e
2  

因此方差分量的无偏估计值是 $σ e
2＝MSe， $σ r

2＝(MSr－MSe)/2b， $σ s
2

＝(MSs－MSe)/2b， $σ g
2＝(MSg－MSs)/[2b(p－2)]。如果不存在上位性效

应，遗传方差分量可按下式估算，加性方差分量 $ $ / (V gA F)= +4 12σ ，显性

方差分量 $ $ / (V sD
2F)= +4 12σ ，平均母体和父体方差分量

( / )( $ ) $1 2 V VM P r
2+ = σ 。 

采用协方差分析的方法，也可估算双列杂交设计(方法3)成对性状X和

Y的遗传协方差分量。 

 表7.2 双列杂交设计(方法3)的协方差分析表 

变异来源 自由度 叉积和 均积 期望均积 

区组间 b−1 SCPb MCPb          

一般配合力 p−1 SCPg MCPg σ σ σe(XY) s(XY) g(XY))+ + −2 2 2b b p(
 

特殊配合力 p(p−3)/2 SCPs MCPs σ σe(XY) s(XY)+ 2b
 

正反交效应 p(p−1)/2 SCPr MCPr σ σe(XY) r(XY)+ 2b
 

机误 dfe SCPe MCPe σ e(XY)  

注: dfe＝(b－1)[p(p－1)－1]。 

设C1＝b(p−1)2/[2(p−2)] (
p

i=
∑

1
y yi i..( . .(X) X)+ )( y yi i..( . .( )Y) Y)+  
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C2＝(b/2) (
pp-1

j ii >=
∑∑

1
y yij ji.( .(X) X)+ )( y yij ji.( .( )Y) Y)+  

表7.2中的各项叉积和可按下式计算: 

区组间叉积和SCPb 

＝[p(p－1)] (
b

k=
∑

1
y k.. (X) − y...( )(X) y k.. (Y) − y...( )Y) ， 

一般配合力叉积和SCPg 

＝C1－[2bp(p−1)2/(p－2)] ( y...(X) )( y...( )Y) ， 

特殊配合力叉积和SCPs 

＝C2－C1＋[bp2(p−1)/(p−2)] ( y...(X) )( y...( )Y) . 

正反交效应叉积和SCPr 

＝(b/2) (
-1

j i

p

i

p

>=
∑∑

1
y yij ji.( .(X) X)− )( y yij ji.( .( )Y) Y)− ， 

机误叉积和SCPe 

＝ (
k

b

j i

p

i

p

=>=
∑∑∑

11

-1
yijk (X) )( yijk ( )Y) −SSg−SSs−SSr−SSb 

双列杂交设计中的各项协方差分量可由解以下等式而求得， 

MCPg＝SCPg/(p−1)＝ $σ e(X Y ) + 2 s(X Y )b $σ + 2 g(X Y )b p( ) $− 2 σ  

MCPs＝2SCPs/[p(p−3)]＝ $σ e(X Y ) + 2 s(XY)b $σ  

MCPr＝2SCPr/[p(p−1)]＝ $σ e(X Y ) + 2 r(XY)b $σ  

MCPe＝SCPe/dfe＝ $σ e(X Y )  

协方差分量的无偏估计值为， $σ e(X Y )＝MCPe, $σ r(XY) ＝(MCPr－MCPe)/2b，

$σ s(XY)＝(MCPs－MCPe)/2b， $σ g (X Y )＝(MCPg－MCPs)/[2b(p－2)]。 

遗传协方差分量的估算公式是，加性协方差分量
$CA＝
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4 1$ / (σ g(XY) F)+ ，显性协方差分量 $CD＝ 4 1$ / (σ s(XY)
2F)+ ，平均母体和父体

协方差分量 ( / )( $ $ ) $1 2 C CM P r(XY)+ = σ 。 

有时参与双列杂交的亲本是一组特定的遗传材料，双列分析所获得的

结论只用于推断这一组材料的遗传表现。在这种情况下，Griffing的双列

分析必须采用固定模型。此时可以估算各亲本的一般配合力效应值以及组

合的特殊配合力效应值，但是不能再同时估算各项遗传方差分量。 

2.  Cockerham 和 Weir 的生物模型(Bio-model) 

Griffing的双列分析只能用正反交方差估算平均的母体和父体方差分

量。如果不存在父体效应，正反交方差只估算了一半的母体方差分量。在

实际应用时，无法确定父体效应在正反交效应中所占的分量，因而不能正

确测定实际的母体效应分量。 

Cockerham和Weir(1977)提出了一个具有生物学意义的双列分析模

型，把正反交效应分解为母体效应和父体效应。这个生物模型(Bio-model)

可以用以下线性公式表示， 

y n n t m p b eijk i j ij i j k ijk= + + + + + + +µ   (7.2) 

其中yijk是母本i与父本j的杂交组合在第k个区组中的平均表现型值； 

µ 是群体平均数； 

ni或nj是核基因累加效应，ni或nj ~ N(0， σ n
2
)； 

tij是核基因互作效应，tij ~ N(0， σ t
2 )； 

mi是母体效应，mi ~ N(0， σ m
2 )； 

pj是父体效应，pj ~ N(0， σ p
2 )； 

bk是区组效应，bk ~ N(0， σ b
2 )； 

eijk是剩余效应，eijk ~ N(0， σ e
2 )。 



《遗传模型分析方法》朱军著  中国农业出版社  1997 

 •103• 

在这个线性模型中，群体平均数μ是固定效应，其它效应都是随机效应。

表现型方差Var(yijk)为 

σ σ σ σ σ σ σy
2

n
2

t
2

m
2

p
2

b
2

e
2= + + + + +2  

Cockerham和Weir(1977)给出了无偏估算 σ n
2
和 σ t

2
的方差分析公式。

如果亲本是纯系遗传材料，可以直接估算出加性和显性方差分

量:
$ $VA n

2= 2σ ， $ $VD t
2= σ 。但是他们没能提出分别估算母体方差和父体方差

的公式。朱军(1989)运用蒙特卡罗模拟证明，用MINQUE法可以无偏地估算

这个生物模型中的全部方差分量。 

3.  两个遗传模型的蒙特卡罗模拟比较 

朱军(1989)采用蒙特卡罗模拟比较了Griffing(1956)双列杂交遗传

模型(方法1)与Cockerham和Weir (1977)双列杂交生物模型(Bio-model)

的分析效益。 

对于同一组亲本的双列杂交资料，采用Griffing(1956)的方法及

Cockerham和Weir(1977)的方法分析，其估算的方差分量具有以下可比

性： 

σ σ σ σ σ σ σg n s t r m p
2 2 2 2 2 2 21

2
~ , ~ , ~ ( ).+  

蒙特卡罗模拟的试验群体是三次重复的8×8完全双列杂交(方法1)。

Griffing(1956)的模型采用ANOVA的方法估算方差分量，Cockerham和

Weir(1977)的方法则采用MINQUE(1)的方法与Jackknife抽样技术估算方

差分量。根据100次蒙特卡罗模拟结果，计算了平均的方差估计值( $σ 2 )、

参数估计的偏差和均方误差，其分析结果列于表7.1。 
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 表7.3 两种遗传模型估算方差分量的偏差(Bias)和均方误(MSE)比较 

  Griffing 方法1      生物模型 

参数 真值 Bias MSE  Bias MSE 

     

σ σg n
2 2:  50  7.23 986.9   5.09 1445.4 

σ σs t
2 2:  30  0.70  76.1  −0.53   91.8 

σ σ σr m p
2 1

2
2 2: ( )+ 20 −1.76 131.6  −0.37  148.4 

−:σm
2  20    −1.59  436.1 

−:σ p
2  20     1.12  445.1 

       

σ σg n
2 2:  50 12.10 1509.8   3.14 1418.8 

σ σs t
2 2:  30  0.40  102.2  −0.46   95.1 

σ σ σr m p
2 1

2
2 2: ( )+ 20 −0.85  108.0   2.23  153.9 

−:σm
2  40    −2.49  619.7 

−:σ p
2   0     7.14  182.7 

       

σ σg n
2 2:  50 4.92 977.8   4.68 1051.3 

σ σs t
2 2:  60 1.20 368.4  −0.80  330.7 

σ σ σr m p
2 1

2
2 2: ( )+  0 0.59   1.2   1.69    7.6 

−:σm
2   0    2.05   21.0 

−:σ p
2   0    1.61   10.4 

 
蒙特卡罗模拟结果表明：当存在核外遗传效应( σ σm p

2 2 20= =  

或 σ σm p
2 220 0= =, )时，一般配合力方差 σ g

2
的估算误差较大，而核加性效

应方差 σ n
2
的估算无偏性较好。Griffing(1956)的方法可以无偏地估算平
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均的核外遗传效应方差、即正反交方差
1
2

2 2 2( ) ~σ σ σm p r+ 。当父母本效应都

存在时( σ σm p
2 2 20= = )，Cockerham和Weir (1977)的方法可以无偏地分别

估算其方差分量。但是，如果只存在母体效应而不存在父体效应

( σ σm p
2 220 0= =， )，母体效应方差可以获得较好的估算，可是往往会过高

地估算父体效应方差。因此，此时宜采用不包括父体效应的遗传模型。如

果完全不存在核外遗传效应( σ σm p
2 2 0= = )，Griffing(1956)的方法或

Cockerham和Weir(1977)的方法都能有效地估算核遗传效应的方差分量。 

4.  加性−显性−母体效应遗传模型(ADM 模型) 

朱军等(1993)运用Cockerham (1980)的广义遗传模型原理，提出了

可直接分析数量性状加性、显性和母体遗传效应的模型(简称ADM模型)。如

果从某遗传群体中随机抽取含有p个纯合亲本的样本，并以这些亲本作双列

杂交产生一组杂交组合F1。这个遗传模型可以用以下线性公式表示， 

yijk i j ij i k ijk= + + + + + +µ A A D M B e   (7.3) 

其中yijk是母本i与父本j的杂交组合在第k个区组中的平均表现型值； 

μ是群体平均数； 

Ai或 A j 是累加的加性效应， Ai或 A j ~ ( , )0 σ A
2 ； 

Dij是累加的显性效应， Dij ~ ( , )0 σ D
2 ； 

Mi是累加的母体效应，Mi~ ( , )0 σM
2 ； 

Bk是区组效应， Bk ~ ( , )0 σ B
2 ；  

eijk 是剩余效应， eijk ~ ( , )0 σ e
2 。 

在这个线性模型中，群体平均数μ是固定效应，其它效应都是随机效
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应。表现型方差Var(yijk)为 

σ σ σ σ σ σy
2

A
2

D
2

M
2

B
2

e
2= + + + +2 。 

这个ADM模型中遗传效应可以用混合线性模型的分析方法分析。如果

用混合线性模型矩阵形式表示加性-显性-母体效应的遗传模型，则有 

y 1 U U U U= + + + + +µ εA A D D M M B Be e e e e  (7.4) 

＝ 1 U eµ +
=
∑ u
u

u
1

5

 

～ ( , )1 V U Uµ σ=
=
∑ u u u
u

2

1

5
T  

其中 µ 是群体平均数固定效应， 1是常数1的系数向量; 

eA 是加性效应向量， eA ~ ( , )0 σ A
2 I ; 

UA是加性效应的系数矩阵; 

eD是显性效应向量， eD ~ ( , )0 σ D
2 I ; 

UD是显性效应的系数矩阵; 

eM是母体效应向量， eM ~ ( , )0 σ M
2 I ; 

U M是母体效应的系数矩阵; 

eB是区组效应向量， eB ~ ( , )0 σ B
2 I ; 

U B是区组效应的系数矩阵; 

eε 是剩余效应向量， eε ~ ( , )0 σ ε
2 I 。 

采用MINQUE(1)法可以无偏估算试验设计中的各项随机效应的方差分

量，然后由下式直接估算出加性、显性和母体方差分量: $ $VA = 2σ A
2 ，

$ $VD = σ D
2 ， $ $VM = σ M

2 。 

对于成对性状，采用MINQUE(1)法可以无偏地估算各项协方差分量(朱

军，1992)，然后可以估算加性、显性和母体协方差分量: 
$ $CA A/ A= 2σ ，
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$ $CD D/ D=σ ， $ $CM M/ M= σ 。在估算遗传方差分量和遗传协方差分量的同时，

还能采用LUP法或AUP法无偏预测亲本的加性效应值和母体效应值，以及组

合的显性效应值。根据遗传效应的预测分析结果，可以评价亲本及其组合

的育种价值和杂种优势的表现。 

采用Griffing(1956)的双列杂交模型分析正反交效应，需要有全套

的正反交组合，且尚无法准确地分析母体效应。采用ADM遗传模型，可以无

偏地分析母体效应，而且双列杂交的正反交组合并不是都必需的。在遗传

交配设计中包括全套的正反交组合，可以提高分析母体效应的功效，有利

于鉴别微小的母体效应。如果实验中没有包括反交组合，或只包括不完整

的反交组合，也仍然可以采用ADM遗传模型分析母体效应。 

朱军等(1993)曾以六个陆地棉品种(①徐州142、②中棉所7号、③协

作2号、④岱字棉15号、⑤无腺体的GL-5和⑥无蜜腺的HG-H-12)完全双列

杂交的产量性状资料， 比较了ADM模型、AD模型与Griffing配合力模型的

分析结果。遗传实验包括6个亲本和30个正反交组合，完全随机区组设计，

重复4次。采用Jackknife数值抽样技术对试验区组进行抽样 ，计算方差

分量的估计值、基因效应的预测值以及它们的标准误。由于有4个区组，自

由度为 df= 4−1 = 3。 

配合力方差分量、遗传方差分量和狭义遗传率，其估算结果列于表

7.4。各性状的正反交方差或母体方差均不显著，这表明陆地棉产量性状主

要受核基因控制。因而采用AD模型分析，只需估算较少的参数，可望获得

更有效的估计值。采用Griffing配合力模型，所估算的一般配合力方差的

标准误较大，因而不易检验出显著的一般配合力方差; 此外，按Griffing

的方法还无法直接估算狭义遗传率的标准误。 

ADM模型和AD模型所估算的遗传方差分量和狭义遗传率值很接近，但

是一些估计值的标准误略有差异，因而导致显著性测验的结果不尽一致。

ADM 模型分析结果表明，单株铃数和衣分的加性方差、单铃重的加性方差

和狭义遗传率都达到5%的显著水准。可是AD模型的分析结果表明，单株铃
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数和衣分的加性方差达到1%的极显著水准，而单铃重的加性方差和狭义遗

传率均不显著。四个产量性状的显性方差均为显著或极显著，单株铃数、

衣分和皮棉产量的狭义遗传率极显著。 

表7.4 用Griffing模型、ADM模型和AD模型估算的方差分量及其标准误 

 单株铃数 单铃重  衣分 皮棉产量  

参数 估计

值 

标准误 估计

值 

标准误 估计

值 

标准误 估计

值 

标准误 

Griffing模型        

σ g
2  2.73 ±1.87 0.04 ±0.03 0.63 ±0.47 37.89 ±27.29 

σ s
2
 

1.14 ±0.57 0.05 ±0.03 0.62 ±0.29 32.23 ±13.51 

σ r
2
 

−0.01 ±0.13 −0.01 ±0.01 −0.02 ±0.04 0.20 ±1.65

σ e
2
 

2.79 ±0.39 0.23 ±0.03 1.08 ±0.15 32.50 ±4.49

hN
2 %  

58.20 — 21.55 — 42.96 — 53.86 — 

ADM模型    

σA
2
 

2.48 ±0.67 0.03 ±0.01 0.57 ±0.14 36.58 ±3.32

σD
2
 

1.63 ±0.46 0.08 ±0.02 0.78 ±0.25 43.68 ±6.24

σM
2

 
−0.10 ±0.01 −0.01 ±0.01 −0.08 ±0.04 −0.14 ±2.67

σ e
2
 

2.83 ±0.22 0.23 ±0.05 1.07 ±0.16 32.16 ±6.42

hN
2 %  54.12 ±6.61 15.91 ±5.26 39.73 ±2.49 49.09 ±2.63

AD模型     

σA
2
 

2.55 ±0.38 0.03 ±0.01 0.57 ±0.04 32.12 ±6.90

σD
2
 

1.62 ±0.46 0.08 ±0.02 0.78 ±0.24 43.77 ±6.32

σ e
2
e 

2.80 ±0.21 0.22 ±0.05 1.03 ±0.15 32.04 ±7.44

hN
2 %  53.73 ±4.21 16.32 ±8.22 38.39 ±4.43 46.25 ±7.04

 

采用Griffing模型和AD模型分析所得的6个供试亲本品种的一般配合

力、特殊配合力估计值和加性效应、显性效应预测值列于表7.5。这两种模

型的分析结果表现了一致的趋势，但Griffing模型配合力估计值的标准误

较小。徐州142(品种1)和中棉所7号(品种2)都是高产组合的优良亲本，但
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它们使杂种F1增产的遗传机制不同。徐州142能使后代有较多的成铃数和较

高的衣分，而中棉所7号则主要能使F1增加单铃重。如果进一步利用F2的杂

种优势，则不宜采用中棉所7号的杂交组合。因为中棉所7号的显性效应估

计值 $D22 最小，其F2可能会有较严重的衰退。四个性状的显性方向均为显

著或极显著的正值，这表明陆地棉杂交组合的显性基因在产量性状上起增

值作用，导致产量性状表现正向的杂种优势。所有亲本皮棉产量的纯合显

性效应值 Dii 都是显著或极显著的负值，因此皮棉产量的显性方向为超亲

正向。 

Griffing的配合力模型及其分析方法以方差分析(ANOVA)为基础。该

分析方法具有一些难以克服的局限性。首先它们只能分析平衡数据。对于

育种实践中常出现的不规则缺失的遗传数据无法分析。育种工作者对一组

双列杂交材料进行遗传分析时，既希望能够了解亲本参与杂交的组合能

力，也希望能够认识性状的遗传规律。对某一特定的双列杂交材料，

Griffing的分析方法不能在估算亲本配合力（采用固定模型）的同时再估

算配合力方差分量和遗传率（采用随机模型）。人们一般只能用Griffing

的双列分析方法估算配合力，再用Hayman(1954)的双列分析方法估算遗传

方差分量和遗传率。由于这是两个不同的遗传模型和分析方法，对一组资

料分析的结果可能不尽一致。采用MINQUE(1)的统计方法分析ADM模型或AD

模型，可以在估算遗传方差和遗传率的同时预测遗传效应值，从而可对亲

本和组合的遗传表现进行评估。 
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表7.5 用Griffing模型估算及用AD模型预测的遗传效应值及其标准误 

 单株铃数 单铃重  衣分 皮棉产量  

参数 估计

值 

标准误 估计

值 

标准误 估计

值 

标准误 估计值 标准误 

Griffing模型        

g
1 2.22 ±0.05 −0.06 ±0.01 1.02 ±0.02 6.64 ±0.56

g
2 −0.98 ±0.05 0.18 ±0.01 0.38 ±0.02 5.93 ±0.56

g
3 −0.20 ±0.05 −0.21 ±0.01 −0.20 ±0.02 −2.05 ±0.56

g
4 0.60 ±0.05 −0.09 ±0.01 0.49 ±0.02 2.48 ±0.56

g
5 −2.70 ±0.05 0.37 ±0.01 −1.47 ±0.02 −11.03 ±0.56

g
6 1.07 ±0.05 −0.19 ±0.01 −0.22 ±0.02 −1.96 ±0.56

     

s
11 −2.92 ±0.25 −0.49 ±0.02 0.74 ±0.10 −7.18 ±2.93

s
22 −0.82 ±0.25 −0.79 ±0.02 −1.80 ±0.10 −16.37 ±2.93

s
33 −0.84 ±0.25 −0.19 ±0.02 −0.63 ±0.10 −5.98 ±2.93

s
44 −1.29 ±0.25 −0.61 ±0.02 −0.90 ±0.10 −11.35 ±2.93

s
55 −2.55 ±0.25 −0.33 ±0.02 0.89 ±0.10 −4.78 ±2.93

s
66 −2.31 ±0.25 −0.25 ±0.02 −1.78 ±0.10 −7.62 ±2.93

     

AD模型     

A1 1.85 ±0.21 −0.05 ±0.07 1.05 ±0.17 6.08 ±0.56
A2 −0.77 ±0.40 0.15 ±0.09 0.21 ±0.16 4.46 ±1.72
A3 −0.08 ±0.30 −0.16 ±0.02 −0.18 ±0.19 −1.51 ±0.69
A4 0.58 ±0.10 −0.09 ±0.02 0.40 ±0.16 1.94 ±0.19
A5 −2.48 ±0.18 0.31 ±0.06 −1.15 ±0.05 −9.36 ±0.65
A6 0.90 ±0.31 −0.15 ±0.04 −0.33 ±0.10 −1.61 ±0.65
     

D
11 −1.84 ±0.24 −0.41 ±0.11 0.74 ±0.41 −4.56 ±0.89

D
22 −0.96 ±0.39 −0.58 ±0.08 −1.31 ±0.15 −11.65 ±2.03

D
33 −0.80 ±0.20 −0.22 ±0.15 −0.56 ±0.14 −5.58 ±1.29

D
44 −0.97 ±0.46 −0.50 ±0.17 −0.61 ±0.30 −8.63 ±1.12

D
55 −2.64 ±0.63 −0.20 ±0.04 0.30 ±0.25 −6.65 ±0.87

D
66 −1.63 ±0.34 −0.27 ±0.06 −1.43 ±0.20 −6.80 ±0.61

 

如果存在基因型与环境的互作，需要在多点或多年实验的基础上分析
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加性、显性和母体效应以及这些效应与环境的互作。朱军(1994)列出了包

括基因型与环境互作的ADM遗传模型。在环境h内，由亲本i和亲本j杂交产

生一组杂交组合F1(ij )在区组k中的遗传模型，可以用以下线性公式表示， 

hijkhkhihijhjhi

iijjihhijk

eBMEDEAEAE

MDAAEy

++++++

+++++=

)(

µ
 (7.5) 

其中yhijk是母本i与父本j的杂交组合在环境h内第k个区组中的 

平均表现型值； 

μ是群体平均数， E h 是环境效应，这两个参数均为固定效应； 

Ai或 Aj是累加的加性效应， Ai或 Aj ~ ( , )0 σ A
2 ； 

Dij 是累加的显性效应， Dij ~ ( , )0 σ D
2 ； 

M i是累加的母体效应， Mi ~ ( , )0 σ D
2 ； 

AEhi或 AEhj 是加性×环境互作效应， AEhi或 AEhj ~ ( , )0 σ AE
2 ； 

DEhij是显性×环境互作效应， DEhij ~ ( , )0 σ DE
2 ； 

MEhi是母体×环境互作效应， MEhi ~ ( , )0 σME
2 ； 

Bk h( )是环境内的区组效应， Bk h( ) ~ ( , )0 σ B
2 ； 

ehijk是剩余效应， ehijk ~ ( , )0 σ e
2 。 

表现型方差Var(yhijk)为 

σ σ σ σ σ σ σ σ σy
2

A
2

D
2

M
2

AE
2

DE
2

ME
2

B
2

e
2= + + + + + + +2 2  

如果用混合线性模型矩阵形式表示包括互作效应的加性−显性−母体效

应的遗传模型，则有 

y Xb U U U
U U U U

= + + +
+ + + + +

A A D D M M

AE AE DE DE ME ME B B

e e e
e e e e eε

 (7.6) 
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= +
=
∑Xb U eu
u

u
1

8

 

～ ( , )Xb V U U=
=
∑σ u u u
u

2

1

8
T  

其中 b是群体平均数和环境效应，固定效应参数向量; 
X是固定效应的系数矩阵; 
eA 是加性效应向量， eA ~ ( , )0 σ A

2 I ; 

UA是加性效应的系数矩阵; 

eD是显性效应向量， eD ~ ( , )0 σ D
2 I ; 

UD是显性效应的系数矩阵; 

eM是母体效应向量， eM ~ ( , )0 σ M
2 I ; 

U M是母体效应的系数矩阵; 

eAE是加性×环境互作效应向量， eAE ~ ( , )0 σ AE
2 I ; 

U AE是加性×环境互作效应的系数矩阵; 

eDE是显性×环境互作效应向量， eDE ~ ( , )0 σ DE
2 I ; 

U DE是显性×环境互作效应的系数矩阵; 

eME是母体×环境互作效应向量， eME ~ ( , )0 σ ME
2 I ; 

U ME是母体×环境互作效应的系数矩阵; 

包括基因型与环境互作的ADM可以采用MINQUE(1)法无偏地估算各项遗

传效应的方差分量及成对性状间遗传效应的协方差分量。在估算遗传方差

分量和遗传协方差分量的同时，还能采用LUP法或AUP法无偏预测亲本的加

性效应值和母体效应值、显性效应值，以及这些遗传效应与环境效应的互

作。根据基因型与环境互作效应的预测分析结果，可以评价亲本及其组合

在不同环境下的育种价值和杂种优势表现。 
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第二节  包括性连锁效应和母体效应的动物模型 

1.  ADLM 模型 

动物的正反交差异除了由母体效应控制以外，还可能受到与性染色体

有关的基因效应或性连锁效应(sex-linked effects)的影响。Eisen等

(1966)曾提出了包括常染色体的基因加性效应、显性效应和母体效应、以

及X(或Z)性染色体的基因效应(性连锁效应)的生物模型。虽然模型可以分

析加性、显性、母体效应以及性连锁效应，但其应用受制于模型的二个隐含

假设⑴哺乳动物雌性个体XX或鳞翅目昆虫雄性个体ZZ的二条性染色体都具

有活性；⑵所有组合的雌雄个体总体表现不存在遗传差异。 

第一个隐含假设通常是不成立的。在每个细胞中的两条X(或Z)性染色

体，其中有一条是随机失活的。朱军(1989, 1992)根据性染色体的随机失

活理论，修正了Eisen等(1966)的动物遗传模型，提出了包括加性−显性−

性连锁−母体效应的遗传模型(简称ADLM模型)。 

如果由某遗传群体中随机抽取含p个纯合亲本相互杂交，产生一组杂交

组合F1的雌雄个体。母本i×父本j的异配性别后代(XY或ZW, s = 1)和同配

性别后代(XX或ZZ, s = 2)在区组r中的平均表现可以用以下遗传模型表

示， 

y G B eijsk ijs k ijsk= + + +µ   (7.7) 

其中yijsk是母本i与父本j的杂交组合的s性别的个体在第k个区组中的平均表

现型值；μ是群体平均数，固定效应； Gijs是母本i×父本j性别s的基因型

效应值； B k 是区组效应， Bk B~ ( , )0 2σ ； eijsk 是剩余效应，

eijsk e~ ( , )0 2σ 。 

在这个线性模型中，基因型值 Gijs的定义因性别而异。对于异配性别

后代(XY或ZW, s = 1)， 
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G A A D L M

G A A D L M

ij i j ij i i

ij i j ij j i

1

1

XY

ZW 

=

=

＋ ＋ ＋ ＋

或 ＋ ＋ ＋ ＋
 

而对于同配性别后代(XX或ZZ, s = 2) 

G A A D L L Mij i j ij i j i2
1
2

1
2

XX/ ZZ = ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

其中Ai或Aj是常染色体基因的加性效应，Ai或Aj ~ ( , )0 2σ A ；Dij是常染色体

基因的显性效应，Dij ~ ( , )0 2σ D ；Li或Lj是性连锁效应，Li或Lj 

~ ( , )0 2σ L ；Mi是母体基因效应，Mi ~ ( , )0 2σ M 。 

在许多情况下雌雄个体的总体表现存在明显的遗传差异。Zhu和Weir 

(1996)提出了一个改良的动物遗传模型，该模型不受Eisen等(1966)提出

的动物遗传模型中的二个隐含假设的限制。根据Zhu和Weir (1996)的模

型，(7.7)中的基因型值 G ijs 的定义与朱军(1989)的模型略有不同。对于异

配性别后代(XY或ZW, s = 1)， 

G A A D L M

G A A D L M

ij i j ij i i

ij i j ij j i

1 1

1 1

XY

ZW 

=

=

＋ ＋ ＋ ＋

或 ＋ ＋ ＋ ＋
 

而对于同配性别后代(XX或ZZ, s = 2) 

G A A D L L Mij i j ij i j i2
1
2 2

1
2 2

XX/ ZZ = ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

其中Li1或Lj1是异配性别的性连锁效应，Li2或Lj2是同配性别的性连锁效应，

Li1、Lj1、Li2或Lj2 ~ ( , )0 2σ L 。 

朱军(1989, 1992)的动物遗传模型以及Zhu和Weir (1996)的动物遗

传模型中的性连锁效应的系数均出现了小数，因此各项遗传效应的方差分量

无法采用传统的ANOVA方法估算。 

可以采用混合线性模型的统计分析方法无偏估算各项遗传方差分量及

成对形状的协方差分量，以及无偏预测各项遗传效应值。以上这两个动物模

型(ADLM模型)都可由相同的矩阵形式表示， 

y 1 U U U U U= + + + + + +µ εA A D D L L M M B Be e e e e e  
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= +
=
∑1 U eµ u
u

u
1

6

 

~ ( , )1 V U Uµ σ=
=
∑ u u u
u

2

1

6
T  

其中µ是群体平均数固定效应，1是常数1的系数向量; 

eA 是加性效应向量， e IA A
2~ ( , )0 σ ; 

U A是加性效应的系数矩阵; 

eD 是显性效应向量， e ID D
2~ ( , )0 σ ; 

U D是显性效应的系数矩阵; 

eL是性连锁效应向量， e IL L
2~ ( , )0 σ ; 

U L是性连锁效应的系数矩阵; 

eM是母体效应向量， e IM M
2~ ( , )0 σ ; 

U M是母体效应的系数矩阵; 

eB是区组效应向量， e IB B
2~ ( , )0 σ ; 

U B是区组效应的系数矩阵; 

eε 是剩余效应向量， e Iε εσ~ ( , )0 2 。 

采用MINQUE法可以无偏地估算动物遗传模型中的全部方差分量，从而

可以直接估算出加性、显性、性连锁和母体方差分量: $ $VA = 2σ A
2 ，

$ $VD = σ D
2 ， $ $VL = σ L

2 ， $ $V M = σ M
2 。 

对于成对性状，采用MINQUE(1)法可以无偏地估算各项协方差分量

(Zhu和Weir，1996)，然后可以估算加性、显性、性连锁和母体协方差分

量: $ $ /CA A A= 2σ ， $ $ /CD D D= σ ， $ $ /CL L L= σ ， $ $ /CM M M= σ 。在估算遗传方差分
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量和遗传协方差分量的同时，还能采用LUP法或AUP法无偏预测亲本的加性

效应值和母体效应值，以及组合的显性效应值。根据遗传效应的预测分析结

果，可以评价亲本及其组合的育种价值和杂种优势的表现。 

Zhu和Weir(1996)运用ADLM模型分析了北卡罗来州立大学遗传系W. R. 

Atchley提供的28日龄小鼠体重和尾长遗传实验(7×7双列杂交、方法1)的

资料。亲本和F1表现型值分别为：体重雌性亲本平均16.94g, 雄性亲本平均

19.05g，雌性F1平均16.74g, 雄性F1平均19.36g; 尾长雌性亲本平均77.03mm, 

雄性亲本平均77.65mm，雌性F1平均77.39mm, 雄性F1平均78.11mm。表现型值

的差异表明28日龄小鼠体重和尾长都无明显的杂种优势，但体重存在明显的

性别差异。遗传方差和协方差分量的估算结果列于表7.6。遗传分析结果表

明，体重和尾长均存在较强的加性效应，但显性效应不显著。小鼠体重的性

连锁效应和母体效应也已达到极显著水准。体重与尾长的正向加性协方差显

著，这表明体重与尾长的加性效应存在正相关。 

 

表7.6 出生28日的小鼠的体重和尾长的方差及协方差的估算结果(Zhu和

Weir，1996) 

  体重  尾长   体重与尾长 

方差  估计值±SE  估计值±SE 协方差  估计值±SE 
VA   3.74

**± 0.89  6.02* ± 3.43 CA   3.13*± 1.51 

VD    −0.07 ± 0.27  0.32 ± 2.75 CD   −0.17 ± 0.81 

VL    2.53**± 0.36  −1.03 ± 0.93 CL   0.36 ± 0.93  

VM    2.15**± 0.75  4.22 ± 4.16 CM   1.49 ± 1.57  

Ve    0.68**± 0.23  6.55**± 2.01 Ce   1.75 ± 0.65 

*、** 分别达到0.05显著水平或0.01极显著水平。 
 

如果控制动物数量形状的基因效应与环境存在互作，则在一种环境下

所分析的遗传效应可能导致较大的偏差。当确实存在基因型与环境的互作

时，应采用包括基因型与环境的互作效应的ADLM遗传模型(Zhu和Weir, 

1996)，分析动物的数量形状。 
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在多环境下实施动物遗传实验时，第h个环境内，纯系母本i×纯系父

本j的异配性别后代(XY或ZW, s = 1)和同配性别后代(XX或ZZ, s = 2)在

环境内区组r中的平均表现可以用以下遗传模型表示， 

hijskhkhijsijshhijsk eBGEGEy +++++= )(µ   (7.8) 

其中yhijs k是环境h内母本i与父本j的s性别的个体在第k个区组中的平均表现

型值；群体平均数μ和环境效应 Eh都是固定效应； Gijs是母本i×父本j性

别s的基因型效应值； GEhijs是基因型×环境互作效应值； Bk h( ) 是环境内区

组效应， Bk h B( ) ~ ( , )0 2σ ； ehijsk 是剩余效应， ehijsk e~ ( , )0 2σ 。 

在线性模型(7.8)中，基因型值 Gijs的定义与线性模型(7.7)同。基因

型×环境互作效应值 GEhijs的定义因性别而异。根据Zhu和Weir (1996)的

模型，对于异配性别后代(XY或ZW, s = 1)， 

GE AE AE DE LE ME

GE AE AE DE LE ME

hij hi hj hij hi hi

hij hi hj hij hj hi

1 1

1 1

XY

ZW 

=

=

＋ ＋ ＋ ＋

或 ＋ ＋ ＋ ＋
 

而对于同配性别后代(XX或ZZ, s = 2) 

GE AE AE DE LE LE MEhij hi hj hij hi hj hi2
1
2 2

1
2 2

XX/ZZ = ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

其中 AEhi或 AEhj 是常染色体基因的加性×环境互作效应， AEhi或

AEhj ~ ( , )0 2σ A E ； DEhij是常染色体基因的显性×环境互作效应，

DEhij ~ ( , )0 2σ D E ； LEhi1或 LEhj1是异配性别的性连锁×环境互作效应，

LEhi2或 LEhj2是同配性别的性连锁×环境互作效应， LEhi1、 LEhj1、 LEhi2

或 LEhj2 ~ ( , )0 2σ LE ； MEhi是母体基因效应×环境互作，

MEhi ~ ( , )0 2σ M E 。 

可以采用混合线性模型的统计分析方法无偏估算各项遗传方差分量及

成对形状的协方差分量，以及无偏预测各项遗传效应值。包括基因型与环境

互作的动物模型(ADLM模型)可以由以下矩阵形式表示， 
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y Xb U U U U
U U U U U

= + + + +
+ + + + + +

A A D D L L M M

AE AE DE DE LE LE ME ME B B

e e e e
e e e e e eε

 

= +
=
∑Xb U eu
u

u
1

10

 

~ ( , )Xb V U U=
=
∑σ u u u
u

2

1

10
T  

其中b是群体平均数和环境效应的参数向量，X是固定效应系数向量; 

eA 是加性效应向量， e IA A
2~ ( , )0 σ ; 

U A是加性效应的系数矩阵; 

eD 是显性效应向量， e ID D
2~ ( , )0 σ ; 

U D是显性效应的系数矩阵; 

eL是性连锁效应向量， e IL L
2~ ( , )0 σ ; 

U L是性连锁效应的系数矩阵; 

eM是母体效应向量， e IM M
2~ ( , )0 σ ; 

U M是母体效应的系数矩阵; 

eAE是加性×环境互作效应向量， e IAE AE
2~ ( , )0 σ ; 

U AE是加性×环境互作效应的系数矩阵; 

eDE是显性×环境互作效应向量， e IDE DE
2~ ( , )0 σ ; 

U DE是显性×环境互作效应的系数矩阵; 

eLE是性连锁×环境互作效应向量， e ILE LE
2~ ( , )0 σ ; 

U L是性连锁×环境互作效应的系数矩阵; 

eM是母体×环境互作效应向量， e IM M
2~ ( , )0 σ ; 

U ME是母体×环境互作效应的系数矩阵; 

eB是环境内的区组效应向量， e IB B
2~ ( , )0 σ ; 

U B是环境内的区组效应系数矩阵; 
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eε 是剩余效应向量， e Iε εσ~ ( , )0 2 。 

采用MINQUE(1)法可以无偏地估算动物遗传模型中的全部方差分量，

并可以直接估算出加性×环境互作、显性×环境互作、性连锁×环境互作

和母体×环境互作的方差分量: $ $VAE = 2σ AE
2 ， $ $VDE = σ DE

2 ， $VLE = σ LE
2 ，

$ $V ME = σ ME
2 。 

对于成对性状，采用MINQUE(1)法也可以无偏地估算各项协方差分量

(Zhu和Weir，1995)，然后可以估算加性×环境互作、显性×环境互作、

性连锁×环境互作和母体×环境互作的协方差分量: $ $ /CAE AE AE= 2σ ，

$ $ /CD DE DE= σ ， $ $ /CL LE LE= σ ， $ $ /CM ME ME= σ 。在估算遗传方差分量和遗传协

方差分量的同时，还能采用LUP法或AUP法无偏预测亲本的加性×环境互作

效应值和母体×环境互作效应值，以及组合的显性×环境互作效应值。根据

基因型×环境互作效应的预测分析结果，可以评价亲本及其组合在不同环

境中的育种价值和杂种优势的稳定性表现。 

 

2.  ADLAmDm 模型 

Zhu和Weir(1996)提出的ADLM动物遗传模型，可以分析亲本和F1的双

列杂交遗传资料，把性连锁效应和母体效应从常染色体核遗传效应中区分出

来，但还无法进一步将母体效应区分为母体加性效应和母体显性效应两个分

量。Zhu和Duan(1994)曾提出了一个动物遗传模型，可以把母体效应(M)再

分解为母体加性效应(Am)和母体显性效应(Dm)。朱军和段家龙(1994)的遗

传交配设计是在Zhu和Weir(1996)的遗传交配设计中增加组合的F2个体。动

物的F2个体由F1雌雄个体杂交而获得。 

当不存在基因型与环境互作效应时，可以分析一年一地的实验资料。

由某遗传群体中随机抽取含p个纯合亲本相互杂交，产生一组杂交组合F1的
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雌雄个体，F1雌雄个体相互杂交产生F2的雌雄个体。母本i×父本j的第k种

世代(k = 0 为亲本、k = 1 为F1、k =2 为F2)的异配性别个体(XY或ZW, 

s = 1)和同配性别个体(XX或ZZ, s = 2)在区组l中的平均表现可以用以下

遗传模型表示， 

ijksllijksijksl eBGy +++= µ   (7.9) 

其中yijks l是基因型 Gijks在第l个区组中的平均表现型值；μ是群体平均数，

固定效应； Gijks是母本i×父本j的第k种世代性别s的基因型效应值； Bl 是

区组效应， Bl B~ ( , )0 2σ ； eijksl 是剩余效应， eijksl e~ ( , )0 2σ 。 

在这个线性模型中，基因型值 Gijks的定义因性别而异。对于亲本(k = 

0) 或F1(k = 1)，异配性别后代(XY或ZW, s = 1)， 

G A A D L Am Dm

G A A D L Am Dm

ijk i j ij i i ii

ijk i j ij j i ii

1 1

1 1

2

2

XY

ZW 

= +

= +

＋ ＋ ＋ ＋

或 ＋ ＋ ＋ ＋
 

而同配性别后代(XX或ZZ, s = 2), 

G A A D L L Am Dmijk i j ij i j i ii2
1
2 2

1
2 2 2XX/ ZZ = +＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

对于F2(k = 2)，异配性别后代(XY或ZW, s = 1)， 

G A A D D D L L Am Am Dmijk i j ii jj ij i j i j ij1
1
4

1
4

1
2

1
2 1

1
2 1

XY/ ZW = +＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

同配性别后代(XX或ZZ, s = 2), 

ijjijiijjjiijiijk

ijjijiijjjiijiijk

DmAmAmLLDDDAAG

DmAmAmLLDDDAAG

+=

+=

＋＋＋＋＋＋＋＋或

＋＋＋＋＋＋＋＋

24
3

24
1

2
1

4
1

4
1ZZ

2

24
1

24
3

2
1

4
1

4
1XX

2
 

其中Ai或Aj是常染色体基因的加性效应，Ai或Aj ~ ( , )0 2σ A ；Dij是常染色体

基因的显性效应，Dij ~ ( , )0 2σ D ；Li1或Lj1是异配性别的性连锁效应，Li2

或Lj2是同配性别的性连锁效应，Li1、Lj1、Li2或Lj2 ~ ( , )0 2σ L ；Ami是母体

基因加性效应，Ami或Amj ~ ( , )0 2σ A m ；Dmij是母体基因的显性效应，Dmij 

~ ( , )0 2σ D m 。在该遗传模型中常染色体基因的加性和显性效应与母体基因的

加性和显性效应不完全是相互独立的，可能存在不同程度的协方差：加性协
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方差Cov( A Ami i, ) = Cov( A Amj j, ) = σ A Am. , 显性协方差Cov( D Dmij ij, ) 

= σ D Dm. 。 

由于模型中遗传效应的系数出现了小数，并且遗传效应间不是相互独

立的，因此各项遗传效应的方差分量无法采用传统的ANOVA方法估算。可以

采用混合线性模型的统计分析方法无偏估算各项遗传方差分量及成对形状的

协方差分量，以及无偏预测各项遗传效应值。ADLAmDm模型可由以下矩阵形

式表示， 

y 1 U U U U U U= + + + + + + +µ εA A D D L L Am Am Dm Dm B Be e e e e e e

 = +
=
∑1 U eµ u
u

u
1

7

 

具有方差和协方差矩阵 

Var( ) =
T T T T

T T T T

T T

y V

U U U U U U U U

U U U U U U U U

U U U U I

= + + +

+ + + +

+ + +

σ σ σ σ

σ σ σ

σ σ

A A A D D D L L L Am Am Am

Dm Dm Dm B B B A Am A Am Am A

D Dm D Dm Dm D e

2 2 2 2

2 2

2
.

.

( )

( )

 

其中µ是群体平均数固定效应，1是常数1的系数向量; 

e A 是加性效应向量， e IA A
2~ ( , )0 σ ; 

U A是加性效应的系数矩阵; 

eD 是显性效应向量， e ID D
2~ ( , )0 σ ; 

U D是显性效应的系数矩阵; 

eL是性连锁效应向量， e IL L
2~ ( , )0 σ ; 

U L是性连锁效应的系数矩阵; 

eAm是母体加性效应向量， e IAm Am
2~ ( , )0 σ ; 

U Am是母体加性效应的系数矩阵; 
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eDm是母体显性效应向量， e IDm Dm
2~ ( , )0 σ ; 

U Dm是母体显性效应的系数矩阵; 

eB是区组效应向量， e IB B
2~ ( , )0 σ ; 

U B是区组效应的系数矩阵; 

eε 是剩余效应向量， e Iε εσ~ ( , )0 2 。 

采用MINQUE(0/1)法（朱军，1992; Zhu和Weir，1994a）可以无偏地

估算遗传模型中的全部方差分量和协方差分量。MINQUE(0/1)法是一种

MINQUE方法，它设方差分量的先验值为1、协方差分量的先验值为0。 

对于ADLAmDm遗传模型，表现型方差的估算公式为： 

V V Ve
V V V V V C C Ve

P G

A D L Am Dm A Am D Dm

= +
= + + + + + + +2 2. .

 

其中基因型方差VG的各项分量定义为：VA是加性方差、VD是显性方差、VL是

性连锁方差、VAm是母体加性方差、VDm是母体显性方差，CA.Am是加性效应与

母体加性效应的协方差、CD.Dm是显性效应与母体显性效应的协方差，Ve是剩

余效应方差。 

各项遗传方差分量和协方差分量的估算因遗传世代而异： 

V F e
V F e

P A D L Am Dm A Am

P A D L Am Dm A Am D Dm

( )

( )
.

. .

1
2 2 2 2 2 2

2
2 3

8
2 2 2 2 2

2 4 4

2 2 4

= + + + + + +

= + + + + + + +

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ σ
 

对于成对性状，采用MINQUE(0/1)法也可以无偏地估算各项协方差分

量(朱军，1992；Zhu和Weir，1994a)，然后可以估算成对性状表现型协方

差 

C C Ce
C C C C C C C Ce

P G

A D L Am Dm A Am D Dm

= +
= + + + + + + +2 2/ /

 

其中基因型协方差CG的各项分量定义为：CA是加性协方差、CD是协显性方

差、CL是性连锁协方差、CAm是母体加性协方差、CDm是母体显性协方差，CA/Am
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是一个性状的加性效应与另一个性状的母体加性效应的协方差、CD/Dm是一个

性状的显性效应与另一个性状的母体显性效应的协方差，Ce是剩余效应协方

差。 

成对性状遗传协方差分量的估算公式是： 

C F e e
C F ee

P A A D D L L Am Am Dm Dm A Am

P A A D D L L Am Am Dm Dm A Am D Dm

( ) /
( )

/ / / / / /

/ / / / / / /

1

2
3
8

2 4 4

2 2 4

= + + + + + +

= + + + + + + +

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ σ
 

在估算遗传方差分量和遗传协方差分量的同时，还能采用LUP法或AUP

法无偏预测亲本的加性效应值和母体加性效应值，以及组合的显性效应值和

母体显性效应值。根据遗传效应的预测分析结果，可以评价亲本及其组合的

育种价值和杂种优势的表现。 

段家龙和朱军(1994)采用ADLAmDm遗传模型，分析8个家蚕品种(⒈明

晖、⒉72秋、⒊苏4、⒋苏12、⒌大造、⒍东海、⒎浙一和⒏华1)不完全双

列杂交的亲本、F1和F2的试验资料。分析的家蚕茧质性状是全茧量、茧层量

和茧层率。采用MINQUE (0/1)法估算性状的各项方差和协方差分量(朱军, 

1992)，在估算成对性状遗传协方差的基础上进一步估算了各项遗传相关系

数。用AUP法(朱军, 1993a)预测了各性状的基因效应值。采用Jackknife

的方法(朱军, 1992, 1993a), 计算各项遗传参数的估计值(或预测值)及

其标准误。以每个基因型的世代平均数作为Jackknife的重复抽样单位。采

用t测验对遗传参数作统计检验。 

由表7.7可见，全茧量同时受到直接效应和母体效应的控制，其中直接

显性的作用大于直接加性的作用，母体加性的作用大于母体显性的作用。茧

层量则主要受直接效应控制，直接显性的作用大于直接加性的作用。控制茧

层率的主要遗传效应是母体加性效应，其次为直接加性效应。3个性状的性

连锁效应都达到极显著水准，但方差分量值较小。直接效应与母体效应一般

表现负的相关性。剩余效应方差的值较小，表明除所分析的遗传效应外，其

它效应及误差的干扰较小。 
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 表7.7. 家蚕茧质性状方差分量的估计值及其标准误 

  全茧量 茧层量 茧层率 

参数  估计值±标准误  估计值±标准误  估计值±标准误 

       

VA  970.35
**±138.48 31.34

**± 4.52 3.84
**±0.72 

VD  1253.03
**±231.82 60.59

**±11.76 0.96
**±0.24 

VL   259.60
**± 20.36 1.48

**± 0.28 2.24
**±0.23 

VAm  1822.69
**±300.76 0.00  ± 0.00 8.63

**±2.14 
VDm   232.89

**± 46.33 10.94
**± 2.22 0.99

**±0.20 
CA.Am  −711.68**±129.67 0.00  ± 0.00 −2.76**±0.87 
CD.Dm  −168.54**± 37.41 −7.75**± 1.81 −0.18**±0.05 
Ve   226.56

**±113.41 4.90
**± 1.05 0.88

**±0.15 

** 达到0.01极显著水平。 
相关分析结果（表7.8）表明，除母体加性效应以外，全茧量和茧层量

在其它遗传效应上均存在极显著的正相关。因此，提高杂交组合或选系的全

茧量，可以导致茧层量的增加。全茧量和茧层率的性连锁效应和母体加性效

应之间存在极显著的负相关，选择全茧量高的选系，可能导致茧层率的降

低。由于全茧量和茧层率的直接显性效应之间存在极显著的正相关，可望选

配到全茧量和茧层率均高的杂交组合。茧层量和茧层率之间也存在极显著的

正向直接和母体显性相关，因此也可能同时改良杂交组合的茧层量和茧层

率。 

表7.8. 家蚕茧质性状遗传分量的相关系数估计值及其标准误. 

  全茧量&茧层量  全茧量&茧层率  茧层量&茧层率 

参数  估计值±标准误  估计值±标准误  估计值±标准误  

rA   0.54**±0.06 −0.13  ±0.07 0.09  ±0.07 

rD   0.54**±0.06 0.17**±0.06 0.33**±0.06 

rL   0.43**±0.07 −0.72**±0.05 −0.37**±0.06 

rAm  0.00  ±0.00 −0.26**±0.08 0.00  ±0.00 

rDm  0.39**±0.06 −0.04  ±0.07 0.18**±0.07 

rA/Am   0.00  ±0.00 −0.05  ±0.03 0.00  ±0.00 

rD/Dm   0.22**±0.06 0.02  ±0.05 0.16**±0.05 

re   0.46**±0.07 −0.20**±0.08 0.27  ±0.07 

** 达到0.01极显著水平. 
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表7.9列出了亲本及组合的遗传效应预测值。对于全茧量而言，亲本P3

和P4具有极显著的正向加性效应和雌性性连锁效应, 亲本P6和P7具有极显

著的正向母体加性和显性效应和雌性性连锁效应。因此, 以亲本P6和P7为

母本和亲本P3和P4为父本的F1 雌性个体的产茧量将较高。由于性染色体的

效应 Li
i

1
1

8

=
∑ 为较大的正值，这表明家蚕的雌性个体一般表现较高的产茧量。

全茧量直接效应的标准化显性方向为极显著的正值（ $∆o = 6.19** ±

1.04），而母体效应的标准化显性方向为极显著的负值（ $∆m  = -10.08** 

±1.71），这表明家蚕的F1 在产茧量性状上存在极强的杂种优势，但是F2 

则将表现严重的近交衰退。 

亲本P2、P6、P7和P8的茧层量具有极显著的正向母体加性。因此, 以

这几个亲为母本的F1 个体的茧层量将较高。由于茧层量的 Li
i

1
1

8

=
∑ 为较大的

正值，这表明家蚕的雌性个体一般表现较高的茧层量。茧层量直接效应的标

准化显性方向为极显著的正值（ $∆o  = 5.38** ±1.05），而母体效应的标

准化显性方向为极显著的负值（ $∆m  = -9.10** ±1.45），这表明家蚕的

F1 在茧层量性状上存在极强的杂种优势，而F2 则将表现严重的近交衰退。 

茧层率的直接效应和母体效应的的标准化显性方向均不显著（ $∆o  = 

1.17 ±1.45, $∆m  = 0.48 ±1.37），这表明家蚕F1 的茧层率性状不存在

明显的杂种优势。由于茧层率的 Li
i

1
1

8

=
∑ 为显著的负值，家蚕的雌性个体一般

表现较低的茧层率。亲本P4具有极显著的负向加性效应和正向母体加性效

应, 而亲本P7却表现相反, 具有显著的正向加性效应和负向母体加性效

应。因此选用P4作为母本而P7作为父本有利于提高F1 的茧层率。 
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表7.9. 家蚕茧质性状遗传效应的预测值. 

效应 I=1 i=2 i=3 i=4 i=5 i=6 i=7 i=8 

全茧量         

Ai  4.06   9.13 26.03** 20.34** −19.60** −10.39 −20.25  −9.37 

Dii −45.76 −12.85 −77.54 −56.69 −31.12 −77.18** −81.90** −57.46**

Li1  0.19  20.01**  21.98**  22.71**  18.49**   4.92   2.23  20.97*

Li2 −9.41 −13.73**  −8.35  −6.25 −13.14** −25.78** −27.77**  −7.10 

Ami −10.40 −14.70* −41.36** −30.04  10.54  28.44**  41.32**  16.16 

Dmii  2.28  21.16**  15.09  13.87  29.85*  47.68**  55.77**  25.73*

茧层量         

Ai   3.53  0.99  3.15  1.57 -4.93* -1.71  −2.61  0.01 

Dii −15.20  1.02 -17.06 -8.16 -3.16 -14.41** −12.74** −17.58**

Li1   1.31*  0.68  1.52*  0.33  0.66  0.46   0.06   0.05 

Li2   0.15 −0.93  0.78 −0.87 −0.25 −0.92 −0.99* −2.04* 

Ami — — — — — — — — 

Dmii   2.34  5.59**  4.03  4.33  2.19 13.99**   9.26*  9.03**

茧层率         

Ai  1.38** −0.87 −0.27 −1.42** −1.44**  0.55  1.67*  0.38 

Dii −0.91  1.64 −2.09  0.46  0.83 −0.46  0.62 −0.96 

Li1 −1.30 −1.79** −0.67 −1.73** −1.93** −1.00 −1.72** −0.93 

Li2  0.22  1.25**  2.70**  0.76  1.20*  1.67**  1.75**  1.52**

Ami −0.56  2.16**  0.02  1.37** −0.92  0.01 −2.12*  0.03 

Dmii  0.25  0.02 −0.01  0.29 −2.03*  1.89* −1.40 −0.29 

*、** 分别达到0.05显著水平或0.01极显著水平. 
 

如果基因效应与环境存在互作，则应采用包括基因型与环境的互作效

应的ADLAmDm遗传模型(Zhu和Duan, 1994)，分析动物的数量形状的母体遗

传效应。在多环境下实施动物遗传实验时，第h个环境内，纯系母本i×纯

系父本j的世代k的异配性别后代(XY或ZW, s = 1)和同配性别后代(XX或ZZ, 
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s = 2)在环境内区组l中的平均表现可以用以下遗传模型表示， 

hijkslhlhijksijkshhijksl eBGEGEy +++++= )(µ   (7.10) 

其中yhijk s l是环境h内母本i与父本j的世代k的s性别个体在第l个区组中的平

均表现型值；群体平均数μ和环境效应 Eh都是固定效应； Gijks是基因型

值； GEhijks是基因型×环境互作效应值； B k h( )是环境内的区组效应，

B k h B( ) ~ ( , )0 2σ ； eijksl 是剩余效应， e hijksl e~ ( , )0 2σ 。 

在线性模型(7.10)中，基因型值 Gijks的定义与线性模型(7.9)同。基

因型×环境互作效应值 GEhijks的定义因世代和性别而异。对于亲本(k = 0) 

或F1(k = 1)，异配性别后代(XY或ZW, s = 1)的互作效应， 

GE AE AE DE LE AmE DmE

GE AE AE DE LE AmE DmE

hijk hi hj hij hi hi hii

hijk hi hj hij hj hi hii

1 1

1 1

2

2

XY

ZW 

= +

= +

＋ ＋ ＋ ＋

或 ＋ ＋ ＋ ＋
 

而同配性别后代(XX或ZZ, s = 2) 的互作效应, 

GE AE AE DE LE LE AmE DmEhijk hi hj hij hi hj hi hii2
1
2 2

1
2 2 2XX/ZZ = +＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

对于F2(k = 2)，异配性别后代(XY或ZW, s = 1)的互作效应， 

GE AE AE DE DE DE LE LE

AmE AmE DmE
hijk hi hj hii hjj hij hi hj

hi hj hij

1
1
4

1
4

1
2

1
2 1

1
2 1

XY/ZW =

+

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋
 

同配性别后代(XX或ZZ, s = 2)的互作效应, 

hijhjhi

hjhihijhjjhiihjhihijk

hijhjhi

hjhihijhjjhiihjhihijk

DmEAmEAmE
LELEDEDEDEAEAEGE

DmEAmEAmE
LELEDEDEDEAEAEGE

+

=

+

=

＋＋

＋＋＋＋＋＋或

＋＋

＋＋＋＋＋＋

24
3

24
1

2
1

4
1

4
1ZZ

2

24
1

24
3

2
1

4
1

4
1XX

2

 
 

其中 AEhi或 AEhj 是常染色体基因的加性×环境互作效应， AEhi或

AEhj ~ ( , )0 2σ A E ； DEhij是常染色体基因的显性×环境互作效应，

DEhij ~ ( , )0 2σ D E ； LEhi1或 LEhj1是异配性别的性连锁×环境互作效应，

LEhi2或 LEhj2是同配性别的性连锁×环境互作效应， LEhi1、 LEhj1、 LEhi2
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或 LEhj2 ~ ( , )0 2σ LE ； AmEhi或 AmEhj是母体基因加性×环境互作效应，

AmEhi或 AmEhj  ~ ( , )0 2σ A m E ； DmEhij 是母体基因的显性×环境互作效

应， DmEhij  ~ ( , )0 2σ D m E 。还可能存在互作效应间的协方差：加性×环境

互作协方差Cov( AE AmEhi hi, ) = Cov( AE AmEhj hj, ) = σ AE AmE. , 显性×环

境互作协方差Cov( DE DmEhij hij, ) = σ D Dm. 。 

可以采用混合线性模型的统计分析方法无偏估算各项遗传方差分量及

成对形状的协方差分量，以及无偏预测各项遗传效应值。包括基因型与环境

互作的ADLAmDm模型可由以下矩阵形式表示， 

y Xb U U U U U
U U U U U U

= + + + + +
+ + + + + + +

A A D D L L Am Am Dm Dm

AE AE DE DE LE LE AmE AmE DmE DmE B B

e e e e e
e e e e e e eε

 = +
=
∑Xb U eu
u

u
1

12

 

具有方差和协方差矩阵 

Var( ) =
T T T T T

T T T T

T T T T

T T

y V

U U U U U U U U U U

U U U U U U U U

U U U U U U U U

U U U U U

= + + + +

+ + + +

+ + + +

+ + +

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ

σ σ σ

σ σ

A A A D D D L L L Am Am Am Dm Dm Dm

AE AE AE DE D DE LE LE LE AmE AmE AmE

DmE DmE DmE B B B A Am A Am Am A

D Dm D Dm Dm D AE AmE

2 2 2 2 2

2 2 2 2

2 2
.

. .

( )

( ) ( AE AmE AmE AE

DE DmE DE DmE DmE DE e

U U U

U U U U I

T T

T T

+

+ + +

)

( ).σ σ 2

 

其中b是群体平均数和环境效应的参数向量，X是固定固定效应系数向量; 

eA 是加性效应向量， e IA A
2~ ( , )0 σ ; 

U A是加性效应的系数矩阵; 

eD 是显性效应向量， e ID D
2~ ( , )0 σ ; 

U D是显性效应的系数矩阵; 

eL是性连锁效应向量， e IL L
2~ ( , )0 σ ; 

U L是性连锁效应的系数矩阵; 

eAm是母体加性效应向量， e IAm Am
2~ ( , )0 σ ; 
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U Am是母体加性效应的系数矩阵; 

eDm是母体显性效应向量， e IDm Dm
2~ ( , )0 σ ; 

U Dm是母体显性效应的系数矩阵; 

eAE是加性×环境互作效应向量， e IAE AE
2~ ( , )0 σ ; 

U AE是加性×环境互作效应的系数矩阵; 

eDE是显性×环境互作效应向量， e IDE DE
2~ ( , )0 σ ; 

U DE是显性×环境互作效应的系数矩阵; 

eLE是性连锁×环境互作效应向量， e ILE LE
2~ ( , )0 σ ; 

U LE是性连锁×环境互作效应的系数矩阵; 

eAmE是母体加性×环境互作效应向量， e IAmE AmE
2~ ( , )0 σ ; 

UAmE是母体加性×环境互作效应的系数矩阵; 

eDmE是母体显性×环境互作效应向量， e IDmE DmE
2~ ( , )0 σ ; 

U DmE是母体显性×环境互作效应的系数矩阵; 

eB是环境内的区组效应向量， e IB B
2~ ( , )0 σ ; 

U B是环境内的区组效应系数矩阵; 

eε 是剩余效应向量， e Iε εσ~ ( , )0 2 。 

采用MINQUE(0/1)法可以无偏地估算动物遗传模型中的全部方差分量

和协方差分量。对于包括基因型×环境互作的ADLAmDm遗传模型，表现型方

差的估算公式为： 

V V V Ve
V V V V V C C
V V V V V C C Ve

P G GE

A D L Am Dm A Am D Dm

AE DE LE AmE DmE AE AmE DE DmE

= + +
= + + + + + +
+ + + + + + + +
( )
( )

. .

. .

2 2
2 2

 

其中遗传效应与环境互作方差VGE各项分量的定义为：VAE是加性×环境互作

方差、VDE是显性×环境互作方差、VLE是性连锁×环境互作方差、VAmE是母体

加性×环境互作方差、VDmE是母体显性×环境互作方差，CAE.A m E是加性×环境

互作效应与母体加性×环境互作效应的协方差、CDE.D mE是显性×环境互作效

应与母体显性×环境互作效应的协方差。 

各项方差分量和协方差分量的估算因遗传世代而异： 

V F

e
V F

e

P A D L Am Dm A Am

AE DE LE AmE DmE AE AmE

P A D L Am Dm A Am D Dm

AE DE LE AmE DmE AE AmE DE DmE

( )

( )

.

.

. .

. .

1
2 2 2 2 2

2 2 2 2 2 2

2
2 3

8
2 2 2 2

2 3
8

2 2 2 2 2

2 4 4

2 4 4

2 2 4

2 2 4

= + + + + +

+ + + + + + +

= + + + + + +

+ + + + + + + +

σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ σ
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对于成对性状，采用MINQUE(0/1)法也可以无偏地估算各项协方差分

量(朱军，1992；Zhu和Weir，1994a)，然后可以估算成对性状表现型协方

差 

C C C Ce
C C C C C C C
C C C C C C C Ce

P G GE

A D L Am Dm A Am D Dm

AE DE LE AmE DmE AE AmE DE DmE

= + +
= + + + + + +
+ + + + + + + +
( )
( )

/ /

/ /

2 2
2 2

 

其中遗传效应与环境互作协方差CGE各项分量的定义为：CAE是加性×环境互

作协方差、CDE是显性×环境互作协方差、CLE是性连锁×环境互作协方差、

CAmE是母体加性×环境互作协方差、CDmE是母体显性×环境互作协方差，

CAE/Am E是一个性状的加性×环境互作效应与另一个性状的母体加性×环境互

作效应的协方差、CDE/D m E是一个性状的显性×环境互作效应与另一个性状的

母体显性×环境互作效应的协方差。 

成对性状遗传协方差分量的估算公式是： 

C F

e e
C F

P A A D D L L Am Am Dm Dm A Am

AE AE DE DE LE LE AmE AmE DmE DmE

AE AmE

P A A D D L L Am Am Dm Dm A Am D Dm

AE AE DE DE LE LE AmE AmE

( )

/
( )

/ / / / / /

/ / / / /

/

/ / / / / / /

/ / / /

1

2
3
8

3
8

2 4 4

2 4

4

2 2 4

2 2

= + + + + +

+ + + + +

+ +

= + + + + + +

+ + + + +

σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ

σ σ

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ

σ σ

DmE DmE AE AmE

DE DmE ee

/ /

/

+

+ +

4

 

在估算遗传方差分量和遗传协方差分量的同时，还能采用LUP法或AUP

法无偏预测亲本的加性×环境互作效应值和母体×环境互作效应值，以及

组合的显性×环境互作效应值。根据基因型×环境互作效应的预测分析结

果，可以评价亲本及其组合在不同环境中的育种价值和杂种优势的稳定性表

现。 
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第八章  包括细胞质和母体效应的遗传模型分析 

第一节  植物种子和动物幼畜的遗传模型 

植物种子生长在母体植株上，其营养物质由母体植株所提供。种子

的某些数量性状表现可能会同时受到种子的核基因和母体植株的核基因两

套遗传体系的控制。动物的幼畜由其母畜抚育，因此幼畜的某些性状也可

能会同时受到幼畜的核基因和母畜的核基因两套遗传体系的控制。另外细

胞质基因也可能通过控制叶绿体(或线粒体)的合成而影响植株的光合作

用或动植物的呼吸作用，从而间接控制种子或幼畜的性状表现。 

朱军等(朱军，1992；Zhu和Weir，1994a)运用Cockerham(1980)

的广义遗传模型建模原理，提出了具有生物学意义的、包括种子(或幼畜)

核基因、母体核基因和细胞质基因三套遗传效应的遗传模型。根据所提出

的植物种子和动物幼畜的遗传模型，可以用若干世代的平均数同时分析种

子(或幼畜)、细胞质和母体三套遗传体系的基因效应。这个遗传模型可

以把总遗传效应(G)进一步分解为直接加性效应(A)、直接显性效应(D)、

细胞质效应(C)、母体加性效应(Am)和母体显性效应(Dm)。因而总遗传

方差(V G)分解为直接遗传方差(V G o)、细胞质方差(V C)和母体遗传方差

(V G m)，并可进一步分解为五项遗传方差分量， 

V V V V
V V V V V

G Go C Gm

A D C Am Dm

= + +
= + + + +

 

如果以下假定成立，即⑴不存在父体效应(paternal effect)，⑵

细胞质基因只通过母体稳定遗传，⑶不存在上位性效应，和⑷不存在基因

型与环境的互作效应，双子叶植物种子和动物幼畜的数量性状表现型值可

用以下线性模型表示。一组纯系材料作遗传交配，第i个母本与第j个父
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本的第k种交配类型在第l个区组内的世代平均数表现型值(y i j k l)可以表

示为 

y G B eijkl ijk l ijkl＝μ＋ ＋ ＋  (8.1) 

其中μ是群体平均数，固定效应；B l是区组效应，随机效应； e i j k l是剩

余机误，随机效应；如果试验未设完全随机区组，而只设了重复，则在模

型中应取消区组效应。G i j k是世代平均数的遗传效应。G i j k的遗传组成决

定于不同亲本(i，j)及交配类型(k)。几种常用的交配类型(k = 0，1，

2，…，6)的遗传效应由以下模型确定： 

亲本P i的遗传效应分量 (k ＝ 0) 

G A D C Am Dmii i ii i i ii0 2 2=           ＋ ＋ ＋ ＋  

杂种一代F 1 i j (P i ×P j)的遗传效应分量 (k ＝ 1) 

G A A D C Am Dmij i j ij i i ii1 2  =              ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

杂种二代F 2 i j的遗传效应分量 (k ＝ 2) 

G A A D D D C Am Am Dmij i j ii jj ij i i j ij2 0 25 0 25 0 5  =      .   .   .          ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

回交一代BC i  (F 1 i j ×P i )的遗传效应分量 (k ＝3) 

G A A D D C Am Am Dmij i j ii ij i i j ij3 15 0 5 0 5 0 5  =  .   .   .   .          ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

回交一代BC j (F 1 i j ×P j)的遗传效应分量 (k ＝4) 

G A A D D C Am Am Dmij i j jj ij i i j ij4 0 5 15 0 5 0 5 =  .   .   .   .          ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

反回交一代RBC i (P i ×F 1 i j)的遗传效应分量 (k ＝5) 

G A A D D C Am Dmij i j ii ij i i ii5 15 0 5 0 5 0 5 2  =  .   .   .   .        ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

反回交一代RBC j (P j ×F 1 i j)的遗传效应分量 (k ＝6) 

G A A D D C Am Dmij i j jj ij j j jj6 0 5 15 0 5 0 5 2 =  .   .   .   .        ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

种子(或幼畜)遗传模型中的遗传效应都是随机效应，直接加性效应

A Ai j  或  ~(0， σ A
2
)；直接显性效应 D D Dii jj ij、 或  ~(0， σ D

2 )；细胞质效
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应 Ci ~(0， σ C
2 )；母体加性效应 Am Ami j  或 ~(0， σ Am

2 )；母体显性效应

Dm Dm Dmii jj ij、 或 ~(0， σ Dm
2 )。 

以上各项遗传效应之间并不都是相互独立的。由于二倍体种子(或幼

畜)的基因一半来自其母体，应该存在直接加性效应与母体加性效应的遗

传协方差Cov( A Ami i, ) = σ A.Am ，以及直接显性效应与母体显性效应的

遗传协方差Cov( D Dmij ij， ) = σ D.Dm 。 

虽然列出了7个遗传世代，但在实际分析时采用不低于3个世代的双

列杂交材料，便可获得无偏的分析结果。对于自花授粉作物，F 1植株上结

的种子是F 2世代。因此还可以在遗传分析中包括亲本、杂种一代F 1和杂种

二代F 2。对于异花授粉作物或动物，则可以在遗传分析中包括亲本、杂种

一代F 1和回交一代。 

种子(或幼畜)数量性状表现型方差(V P)应该包括 

V V V V C Ve
V V V V V C C Ve

P Go C Gm Go Gm

A D C Am Dm A Am D Dm

= ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

2
2

.

. .= ( ) ( ) ( )  

其中直接遗传方差(V G o)的分量有直接加性方差(V A)和直接显性方差

(V D)，V C是细胞质方差，母体遗传方差(V G m)的分量有母体加性方差(V A m)

和母体显性方差(V A m)。直接遗传效应与母体遗传效应的协方差由两项协

方差分量组成(加性遗传协方差C A . A m和显性遗传协方差C D . D m)。 

不同遗传世代的表现型方差计算公式如下： 

V F e
V F e

V BC V BC

P A D C Am Dm A Am

P A D C Am Dm A Am D Dm

P i P j

A D C Am Dm A Am

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

( ) ( ) (

.

. .

.

1
2 2 2 2 2 2

2
2 3

8
2 2 2 2 1

2
2

1
2

2 1
2

2 2 2 2 1

2 4 2 2

2 2 2 2

2 2 2 2

= + + + + + +

= + + + + + + +

=

= + + + + + +

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ 2
2σ σD Dm e. ) +

 

对于成对性状，表现型协方差(C P)包括的协方差分量是 

C C C C C C
C C C C C C C

P Go C Gm Go Gm

A D C Am Dm A m D Dm

e

e

= + + + +
+ + + + + + +

2
2

/

/) ( ) ( )= (C / A
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其中直接遗传协方差(C G o)的分量有直接加性协方差(C A)和直接显性协方

差(C D)，C C是细胞质协方差，母体遗传协方差(C M)的分量有母体加性协方

差(C A m)和母体显性协方差(C A m)。一个性状的直接遗传效应与另一个性状

的母体遗传效应的协方差由两项协方差分量组成(加性遗传协方差C A / A m和

显性遗传协方差C D / D m)。 

不同遗传世代的表现型协方差计算公式如下： 

C F e e
C F

e e
C BC C BC

P A A D D C C Am Am Dm Dm A Am

P A A DD C C Am Am Dm Dm

A Am D Dm

P i P j

A A DD C C Am Am

( ) ( ) ( ) ( ) /
( ) ( ) ( )

( ) /
( ) ( )

( ) (

/ / / / / /

/ / / /

/ /

/ / /

1

2
3
8

1
2

1
2

1
2

2 4 2 2

2 2

2 2

2 2

= + + + + + +

= + + + +

+ + +

=

= + + + +

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ

σ σ σ

σ σ σ σ σ Dm Dm

A Am D Dm e e

/

/ /

)

( ) /+ + +2 2 1
2σ σ σ

 

在分析种子(或幼畜)数量性状时要区分两种协方差。 C CA Am D Dm. .、 (或

σ σA Am D Dm. .、 )是控制一个性状的直接加性、显性效应与控制该性状的母

体加性、显性效应的协方差， C CA Am D Dm/ /、 (或 σ σA Am D Dm/ /、 )是控制一

个性状的直接加性、显性效应与控制另一个性状的母体加性、显性效应的

协方差。 

单子叶植物种子的主要组成部分是胚乳。胚乳数量性状同时受到三

倍体胚乳、细胞质和二倍体母体植株的基因控制，其总遗传效应(G)也可

以分解为胚乳直接遗传效应(G o)、细胞质遗传效应(C)和母体植株遗传效

应(G m) (朱军，1992；Zhu和Weir，1994a，1994b)。胚乳直接遗传效

应(G o)又可被进一步分解为直接加性(A)和直接显性(D)遗传分量。母体

植株遗传效应(G m)则可进一步被分解为母体加性(A m)、母体显性(D m)遗传

分量。基于假定⑴不存在父体效应，⑵细胞质基因只通过母体稳定遗传，

⑶不存在上位性效应，⑷不存在高价显性效应(三个等位基因之间的互作)
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和⑸不存在基因型与环境的互作效应，胚乳数量性状表现型值可用以下线

性模型表示。一组纯系材料作遗传交配，第i个母本与第j个父本的第k种

交配类型在第l个区组内的世代平均数值(y i j k l)可以表示为 

y G B eijkl ijk l ijkl＝μ＋ ＋ ＋  (8.2) 

其中μ是群体平均数，固定效应；B l是区组效应，随机效应；e i j k是剩余

机误，随机效应；如果试验未设完全随机区组，而只设了重复，则在模型

中应取消区组效应。G i j k是世代平均数的遗传效应。G i j k的遗传组成决定

于不同亲本(i，j)及交配类型(k)，交配类型不能少于3种(k = 0, 1, 2, 

…, 6)。 

亲本P i的遗传效应分量 (k ＝ 0) 

G A D C Am Dmii i ii i i ii0 3 3 2 =            ＋ ＋ ＋ ＋  

杂种一代F 1 i j的(P i ×P j )的遗传效应分量 (k ＝ 1) 

G A A D D C Am Dmij i j ii ij i i ii1 2 2 2  =               ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

杂种二代F 2 i j的遗传效应分量 (k ＝ 2) 

G A A D D D C Am Am Dmij i j ii jj ij i i j ij2 15 15 =  .   .               ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

回交一代F 1 i j×P i的遗传效应分量 (k ＝ 3) 

G A A D D D C Am Am Dmij i j ii jj ij i i j ij3 2 15 0 5 =      .   .            ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

回交一代F 1 i×P j的遗传效应分量 (k ＝ 4) 

G A A D D D C Am Am Dmij i j ii jj ij i i j ij4 2 0 5 15  =      .   .            ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

反回交一代P i×F 1 i j的遗传效应分量 (k ＝ 5) 

G A A D D C Am Dmij i j ii ij i i ii5 2 5 0 5 2 2 =  .   .            ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

反回交一代P j×F 1 i j的遗传效应分量 (k ＝ 6) 

G A A D D C Am Dmij i j jj ij j j jj6 0 5 2 5 2 2 =  .   .            ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

如果杂交亲本是从一个推断群体中抽取的随机样本，以上各项遗传

效应分量均为随机效应。遗传效应的定义与双子叶植物相同，直接加性效
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应 A Ai j  或 ~(0， σ A
2
)；直接显性效应 D D Dii jj ij、 或 ~(0， σ D

2 )；细胞质效

应 Ci ~(0， σ C
2 )；母体加性效应 Am Ami j  或 ~(0， σ Am

2 )；母体显性效应

Dm Dm Dmii jj ij、 或 ~(0， σ Dm
2 )。同时还存在直接加性效应与母体加性效应

的遗传协方差Cov( A Ami i, )= σ A .A m
，以及直接显性效应与母体显性效应

的遗传协方差Cov( D Dmij ij， )= σ D.Dm 。 

并不需要在一个遗传分析中同时采用以上所列出的7个遗传世代。在

实际分析时，分析亲本、杂种一代F 1和杂种二代F 2三个世代的双列杂交遗

传资料，便可获得无偏的分析结果。 

三倍体胚乳数量性状的表现型方差(V P)包括 

V V V V C Ve
V V V V V C C Ve

P Go C Gm Go Gm

A D C Am Dm A Am D Dm

= ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

2
2

.

. .= ( ) ( ) ( )  

其遗传效应的方差分量估算方法与二倍体种子(或幼畜)的略微不同。不

同遗传世代的表现型方差计算公式如下： 

V F e
V F e

V BC V BC

P A D C Am Dm A Am D Dm

P A D C Am Dm A Am D Dm

P i P j

A D C Am Dm A

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

( ) ( ) (

. .

. .

1
2 2 2 2 2 2

2
1
2

2 2 2 2 2 2

2 1
2

2 2 2 2

5 5 4 2 4

4 3 2 2 3

5 3 2 2 3

= + + + + + + +

= + + + + + + +

=

= + + + + +

σ σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ . . )Am D Dm e+ +σ σ 2

 

对于成对性状，表现型协方差(C P)包括的协方差分量是 

C C C C C C
C C C C C C C

P Go C Gm Go Gm

A D C Am Dm A Am D Dm

e

e

= + + + +
+ + + + + + +

2
2

/

/) ( ) ( )= (C /
 

不同遗传世代的表现型协方差计算公式如下： 
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C F

e e
C F

e e
C BC C BC

P A A D D C C Am Am Dm Dm

A Am

P A A DD C C Am Am Dm Dm

A Am D Dm

P i P j

A A DD C C Am Am Dm

( ) ( ) ( )

( ) /
( ) ( ) ( )

( ) /
( ) ( )

( ) (

/ / / / /

/

/ / / /

/ /

/ / /

1

2
1
2

1
2

5 5 4

2 4

4 3 2

2 3

5 3 2

= + + + +

+ +

= + + + +

+ + +

=

= + + + +

σ σ σ σ σ

σ σ

σ σ σ σ σ

σ σ σ

σ σ σ σ σ /

/ /

)

( ) /

Dm

A Am D Dm e e+ + +2 3σ σ σ

 

二倍体种子(或幼畜)和三倍体胚乳的遗传实验观察值均可以用以下

混合线性模型表示， 

y 1 U e U e U e U e U e U e e

1 U e

= + + + + + + +

= +∑

µ

µ

A A D D C C Am Am Dm Dm B B e

u u
u

7
 

其中常数向量1是系数为常数1的向量， eu是第u项随机效应向量，

e Iu u~ ( , )0 2σ ； Uu是随机效应向量 eu的系数矩阵(u = 1，2，⋯，

6)， U I7 = 是单位矩阵。 

表现型向量y的方差−协方差矩阵为 

Var( ) =y V V V V V V

V V V

V

σ σ σ σ σ σ

σ σ σ

θ

A D C Am Dm B

A Am D Dm

u u
u

e

2
1

2
2

2
3

2
4

2
5

2
6

7 8
2

9

1

9

+ + + + +

+ + +

=
=
∑

. .  

其中 V U Uu u u= T  (u = 1，2，⋯，6)、 V U U U U17 4 4 1= +( )T T ，

V U U U U8 2 5 5 2= +( )T T 、 V I9 = ； θ σ1 = A
2 、 θ σ2 = D

2 、 θ σ3 = C
2 、

θ σ4 = Am
2 、 θ σ5 = Dm

2 、 θ σ6 = B
2 、 θ σ7 = A.Am 、 θ σ8 = D.Dm、 θ σ9 = e

2 。 
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以上混合线性模型可用MINQUE(0/1)法无偏地估算各项方差和协方

差分量，也可用LUP或AUP法无偏预测各项遗传效应。 

如果控制种子数量性状的基因在不同环境条件下表现不一致，则需

要在多种环境条件下分析性状的遗传规律，估算基因效应与环境效应的相

互作用。某一环境下种子性状的表现型值主要由环境效应(E)、基因型效

应(G)和基因型×环境互作效应(GE)所决定。基因型×环境互作效应(GE)

也可作相应的分解，由种子直接遗传效应与环境效应的互作(GoE)、细胞

质遗传效应与环境效应的互作(CE)和母体植株遗传效应与环境效应的互

作(GmE)所组成。GoE可进一步被分解为直接加性×环境互作效应(AE)和

直接显性×环境互作效应(DE)遗传分量。GmE则可被分解为母体加性×环

境互作效应(AmE)、母体显性×环境互作效应(DmE)遗传分量。 

如果假定⑴不存在父体效应(paternal effect)，⑵细胞质基因只

通过母体稳定遗传，⑶不存在上位性效应，种子数量性状表现型值可用以

下线性模型表示。一组纯系材料作双列杂交遗传交配，第i个母本与第j

个父本的第k种交配类型在环境h内第l个区组中的世代平均数值(y h i j k l)可

以表示为 

y E G GE B ehijkl h ijk hijk l h hijkl＝μ＋ ＋ ＋ ＋ ＋( )  (8.3) 

其中μ是群体平均数，固定效应；E h是环境效应，固定效应；B l ( h )是环境

内区组效应，随机效应；e h i j k l是剩余机误，随机效应；G i j k是遗传效应，

GE h i j k是遗传效应与环境效应的互作。 

种子营养物质，双子叶作物主要储存在二倍体的子叶中，而单子叶

作物主要储存在三倍体的胚乳中。因此G i j k和GE h i j k的遗传组成决定于作物

类型、不同亲本(i，j)及交配类型(k)。对于双子叶作物种子数量性状，

各遗传世代基因效应G i j k的定义如(8.1)，而遗传与环境互作效应GE h i j k的

分解如下式所示。 

亲本P i的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 0) 

GE AE DE CE AmE DmEhii hi hii hi hi hii0 2 2 =            ＋ ＋ ＋ ＋  
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杂种一代F 1 i j (P i ×P j )的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 1) 

GE AE AE DE CE AmE DmEhij hi hj hij hi hi hii1 2 =             ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

杂种二代F 2 i j 的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 2) 

  =      .   .   .    

      

GE AE AE DE DE DE CE

AmE AmE DmE
hij hi hj hii hjj hij hi

hi hj hij

2 0 25 0 25 0 5＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋
 

回交一代F 1 i j ×P i 的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 3) 

  =  .   .   .   .    

      

GE AE AE DE DE CE

AmE AmE DmE
hij hi hj hii hij hi

hi hj hij

3 15 0 5 0 5 0 5＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋
 

回交一代F 1 i j ×P j 的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 4) 

GE AE AE DE DE CE

AmE AmE DmE
hij hi hj hjj hij hi

hi hj hij

4 0 5 15 0 5 0 5 =  .   .   .   .    

      

＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋
 

反回交一代P i ×F 1 i j 的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 5) 

  =  .   .   .   .    

    

GE AE AE DE DE CE

AmE DmE
hij hi hj hii hij hi

hi hii

5 15 0 5 0 5 0 5

2

＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋
 

反回交一代P j ×F 1 i j 的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 6) 

  =  .   .   .   .    

    

GE AE AE DE DE CE

AmE DmE
hij hi hj hjj hij hj

hj hjj

6 0 5 15 0 5 0 5

2

＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋
 

而对于单子叶作物胚乳数量性状，各遗传世代基因效应G i j k的定义如

(8.2)，遗传与环境互作效应GE h i j k的分解如下式所示。 

亲本P i 的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 0) 

  =            GE AE DE CE AmE DmEhij hi hii hi hi hii0 3 3 2＋ ＋ ＋ ＋  

杂种一代F 1 i j (P i ×P j )的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 1) 

  =             

  

GE AE AE DE DE CE AmE

DmE
hij hi hj hii hij hi hi

hii

1 2 2 2＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋
 

杂种二代F 2 i j 的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 2) 



《遗传模型分析方法》朱军著  中国农业出版社  1997 

 •140• 

  =   .   .          

      

GE AE AE DE DE DE CE

AmE AmE DmE
hij hi hj hii hjj hij hi

hi hj hij

2 15 15＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋
 

回交一代F 1 i j×P i 的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 3) 

  =       .   .      

      

GE AE AE DE DE DE CE

AmE AmE DmE
hij hi hj hii hjj hij hi

hi hj hij

3 2 15 0 5＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋
 

回交一代F 1 i j×P j 的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 4) 

GEh AE AE DE DE DE CE

AmE AmE DmE
ij hi hj hii hjj hij hi

hi hj hij

4 2 0 5 15 =       .   .      

      

＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋
 

反回交一代P i ×F 1 i j 的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 5) 

  =   .   .        

    

GE AE AE DE DE CE

AmE DmE
hij hi hj hii hij hi

hi hii

5 2 5 0 5 2

2

＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋
 

反回交一代P j ×F 1 i j 的遗传×环境互作效应分量 (k ＝ 6) 

  =   .   .       

    
 GE AE AE DE DE CE

AmE DmE
hij hi hj hjj hij hj

hj hjj

6 0 5 2 5 2

2

＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋
 

虽然列出了7个世代(k ＝ 0，1，2，⋯，6)平均数的遗传效应分量

的公式，在实际分析作物种子数量性状时，并不需要包括全套遗传材料。

最简便的遗传交配设计是采用一组亲本、正反交F 1及其自交后代F 2。采用

这一交配设计只需在田间种植亲本和F 1植株，由其自交产生亲本种子和F 2

种子，亲本间杂交可获得F 1种子。 

包括环境互作效应的二倍体种子(或幼畜)和三倍体胚乳的遗传资

料，可以用以下混合线性模型表示， 

y Xb U e U e U e U e U e
U e U e U e U e U e U e e

Xb U e

= + + + + +
+ + + + + + +

= +∑

A A D D C C Am Am Dm Dm

AE AE DE DE CE CE AmE AmE DmE DmE B B e

u u
u

12

 



《遗传模型分析方法》朱军著  中国农业出版社  1997 

 •141• 

其中 X是固定效应向量 b的系数矩阵， eu是第u项随机效应向量，

e Iu u~ ( , )0 2σ ； Uu是随机效应向量 e u 的系数矩阵(u = 1，2，⋯，

11)， U I12 = 是单位矩阵。 

表现型向量y的方差−协方差矩阵为 

Var( ) =y V V V V V

V V V V V V

V V V V V

V

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ

θ

A D C Am Dm

AE DE CE AmE DmE B

A Am D Dm AE AmE DE DmE

u u
u

e

2
1

2
2

2
3

2
4

2
5

2
6

2
7

2
8

2
9

2
10

2
11

12 13 14 15
2

16

1

16

+ + + +

+ + + + + +

+ + + + +

=
=
∑

. . . .  

其中 V U Uu u u= T (u =1，2，⋯，11)、 V U U U U112 4 4 1= +( )T T ，

V U U U U13 2 5 5 2= +( )T T 、 V U U U U14 6 9 9 6= +( )T T ， V U U U U15 7 10 10 7= +( )T T 、

V I16 = ； θ σ1 = A
2 、 θ σ2 = D

2 、 θ σ3 = C
2 、 θ σ4 = Am

2 、 θ σ5 = Dm
2 、 θ σ6 = AE

2 、

θ σ7 = DE
2 、 θ σ8 = CE

2 、 θ σ9 = AmE
2 、 θ σ10 = DmE

2 、 θ σ11 = B
2 、 θ σ12 = A.Am、

θ σ13 = D.Dm、 θ σ14 = AE.AmE、 θ σ15 = DE.DmE、 θ σ16 = e
2 。 

可用MINQUE(0/1)法无偏地估算以上混合线性模型的各项方差和协

方差分量，也可用LUP或AUP法无偏预测各项遗传效应。 

现以陆地棉5个亲本及其F1、F2棉籽营养品质性状的三年实验资料

分析，作为演示作物种子遗传模型的分析实例。遗传试验于1990～1993

年在浙江农业大学实验场进行，选用5个陆地棉亲本按4×5杂交方式配制

F1。五个陆地棉品种分别为:①:中棉所7号；②:HG-H-12，高棉酚品

种；③:PD0111；④:PD0458；⑤:GL-5，无棉酚品种。于1991、1992和

1993分别种植亲本和F1，随机区组设计，二次重复，小区面积为1.33×

2.5m2。亲本和F1分别自交产生亲本和F2种子，亲本间杂交获得F1当代
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种子。测定了棉籽仁油分含量、油指(百粒棉籽仁油分重量，g)、蛋白质

含量、蛋白质指数(百粒棉籽仁蛋白质重量，g)、赖氨酸含量和赖氨酸指

数(百粒棉籽仁赖氨酸重量，g)。 

采用包括基因型与环境互作效应的作物二倍体种子遗传模型及分

析方法，分析多环境下棉籽仁营养品质的遗传特性。运用MINQUE(0/1)

法无偏地估算各性状的各项遗传效应方差分量及基因效应与环境互作方

差分量；采用调整无偏预测法(AUP法)预测各项遗传效应。采用

Jackknife重复抽样技术计算各估算值和预测值的标准误，并用ｔ测验

对参数进行显著性检验。 

表8.1. 亲本及F1、F2棉籽仁营养品质性状的平均表型值(1991−1993) 

性状  亲本   F1    F2  

 1991 1992 1993 1991 1992 1993 1991 1992 1993 

          

油分含量 34.93 34.60 35.29 35.95 35.47 36.32 36.06 36.35 36.53 

油指 2.65 2.83 2.24 2.63 2.79 2.28 2.55 3.31 2.42 

蛋白质含量 40.74 40.71 39.59 39.29 39.34 38.88 39.06 38.26 38.49 

蛋白质指数 3.13 3.37 2.55 2.86 3.11 2.45 2.76 3.48 2.57 

赖氨酸含量 0.96 0.98 1.04 0.98 0.97 1.01 0.93 0.95 0.98 

赖氨酸指数 7.22 8.04 6.64 6.84 7.61 6.34 6.67 8.17 6.13 

 

5个亲本及其F1、F2棉籽仁营养品质性状在3年中的平均表现型值

列于表8.1。由表8.1可知，各年的F1棉籽仁平均油分含量均高于各自亲

本，表现出一定的正向直接杂种优势。F2平均油分含量也均高于F1，这

表明提供F2种子营养物质的F1母体植株存在一定的正向母体杂种优势。

F1蛋白质平均含量在各年中表现与油分含量相反，均低于亲本，蛋白质

含量具有负向直接杂种优势。F2平均蛋白质含量也低于F1，这说明蛋白

质含量存在负向母体杂种优势。赖氨酸含量存在一定的负向母体杂种优

势。其它性状在杂种优势上表现不明显。综合分析亲本、F1和F2种子3年

的资料，各性状的表现在年份间有一定波动，可能存在基因型与环境的互
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作。 

表8.2. 陆地棉种子仁营养品质性状的遗传方差和协方差分量估值 

参数 油分含量 油指 蛋白质含量 蛋白质指数 赖氨酸含量 赖氨酸指数 

VA  0.000   0.060**  1.678**  0.089**  0.204** 0.300** 

V
D 

 0.363**  0.000  0.541**  0.000  0.000 0.000 

V
C 

 0.000  0.000  1.139**  0.000  0.527** 0.590** 

V
Am 

 1.829**  0.079**  0.000  0.121**  0.000 0.651** 

V
Dm 

 1.117**  0.000  1.269**  0.000  0.133** 0.000 

V
AE 

 2.483**  0.000  1.747**  0.054**  0.319** 0.000 

V
DE 

 0.000  0.023**  0.252**  0.020**  0.125** 0.000 

V
CE 

 1.221**  0.072**  1.766**  0.118**  0.915** 1.212** 

V
AmE 

 1.835**  0.000  0.814**  0.000  0.000 0.000 

V
DmE 

 0.000  0.047**  0.000  0.039**  0.000 0.000 

C
A.Am 

 0.000  0.014  0.000  0.059**  0.000 0.139 

C
D.Dm 

 0.147  0.000  0.101  0.000  0.000 0.000 

C
AE.AmE 

−0.414  0.000 −1.171  0.000  0.000 0.000 

C
DE.DmE 

 0.000 −0.012  0.000 -0.039  0.000 0.000 

V
ｅ 

 1.859**  0.062**  0.199**  0.057**  0.052** 0.425** 

V
P 

10.172**  0.347**  7.263**  0.539**  2.275** 3.457** 

*、** 分别表示达到0.05和0.01的显著水平。 

棉籽仁各性状的基因主效应方差分量、基因效应与环境互作方差分

量及协方差分量估算值列于表8.2。由表8.2可知，各性状的直接遗传方

差分量(VA+VD)和母体遗传方差分量(VAm+VDm)均达到极显著水平，说明

种子直接基因效应和母体基因效应同时控制棉籽仁营养品质，其中油分含

量、油指、蛋白质指数和赖氨酸指数的母体方差分量大于直接方差分量，

表明这些性状主要受制于母体效应。蛋白质含量的遗传以直接效应为主，

受细胞质效应的影响也较大，细胞质方差占基因主效应总方差的

32.65%。赖氨酸含量则以细胞质效应为主。在基因主效应中，各性状均
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以加性效应为主。油分含量和蛋白质含量的直接显性方差和母体显性方差

均达到显著水平，表明种子杂种优势和母体杂种优势会同时存在。以上是

不受环境影响的基因主效应。 

本资料分析结果表明，各性状还不同程度地存在基因型效应与环境

互作的作用。在各品质性状中，基因效应与环境互作方差对总方差的贡献

率为：蛋白质含量63.0%，赖氨酸含量59.7%、油分含量54.5%，最小是

蛋白质指数、油指和赖氨酸指数，分别为40.9%、42.9%和34.7%。其中

直接加性×环境互作效应和母体加性×环境互作效应对油分含量影响较为

明显，互作方差也较大。在互作方差中，以细胞质互作效应对赖氨酸含

量、油指和蛋白质指数影响最为明显，细胞质×环境互作方差分别占总互

作变异的50.7%、38.6%和51.1%左右，油分含量存在一定的细胞质互作

效应。同时这也说明尚不能排除细胞质效应对油分含量、油指和蛋白质指

数的影响。直接显性×环境互作效应和母体显性×环境互作效应对油指和

蛋白质指数影响均达到极显著水平。由此表明，油分含量和蛋白质指数还

可能存在着种子直接和母体互作杂种优势。蛋白质指数的显著加性协方差

( $CA Am. =0.059**)，说明蛋白质指数的种子直接加性效应与母体加性效

应有着较强的遗传正相关，这对蛋白质指数的育种选择是有利的。另外，

各性状的机误方差分量均达到极显著水平，环境误差、抽样误差或测定误

差对各性状也有一定的影响。 

表8.3只列出了5个亲本表现显著的营养品质性状的直接加性效应

(A i)、细胞质效应(C i)和母体加性效应(Am i)的预测值。各亲本互作效应

的表现将在文中讨论。 
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表 8.3. 五个亲本的棉籽仁营养品质性状的遗传效应预测值 

性状 参数 ｉ＝1 ｉ＝2 ｉ＝3 ｉ＝4 ｉ＝5 

油分含量      

 母体加性 Ai  0.29 −0.02 −0.13  0.92 −1.06+
 

油指      

 直接加性 Ai −0.24*
 0.06  0.02 −0.06  0.22

*
 

 母体加性 Ami −0.05 −0.03 −0.13+
 0.11  0.10 

蛋白质含量      

 直接加性 Ai −0.84+
 0.04 −0.29  0.15  0.94

+
 

 细胞质 Ci −0.73  0.87
+
 −1.05 −0.38  1.29 

蛋白质指数      

 直接加性 Ai −0.26*
 0.03 −0.03  0.02  0.25

**
 

 母体加性 Ami −0.05 -0.05 −0.12+
 0.01  0.22

+
 

赖氨酸含量      

 直接加性 Ai  0.03  0.02
+
  0.02 −0.06* −0.01 

 细胞质 Ci  0.09
* −0.08**

 −0.06  0.01  0.03
**
 

赖氨酸指数      

 直接加性 Ai −0.29  0.14  0.04 −0.27  0.38
*
 

 细胞质 Ci  0.98 −1.17 −0.32+ −0.23  0.74 

 母体加性 Ami −0.28 −0.05 −0.27  0.13  0.47
+
 

+、*、**分别表示达到0.10、0.05和0.01的显著水平。 

 

由表8.3可知，5个亲本中，P1(中棉所7号)和P4(PD0458)油分含量

具有较大的母体加性效应值，P5(GL−5)有最小的母体加性效应值。P1的
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赖氨酸含量也具有较大的直接加性效应值和细胞质效应值。各亲本的直接

加性互作效应值、细胞质互作效应值和母体互作加性效应值在各年份表现

都不一致，可能与三年不同的气候环境有关。P1和P5的互作效应值在

1991年均有较好的表现。如以P1作杂交亲本，尤其作母本，有利于提高

后代棉籽仁的油分含量和赖氨酸含量。利用P1作亲本，在环境适宜或特

定年份下(如1991年)，改良棉籽仁的油分含量和赖氨酸含量效果更明

显。虽然P5在某一环境下油分含量会有所提高，但不宜作高油分含量育

种材料。各亲本的直接加性互作效应与母体加性互作效应在多数年份中表

现方式相反。直接加性互作效应与母体加性互作效应可能存在负相关，这

为棉籽仁油分含量的改良工作增加了难度。P5蛋白质含量和赖氨酸指数

的直接加性效应和细胞质效应值均较大，且在3个互作效应中，显著互作

效应预测值均表现为正值。这说明在大多数环境下，它们能有较好的表

现。其它亲本的互作效应值年份间表现不稳定。这表明在多种环境下利用

P5都能选配到高蛋白质含量组合。五个亲本中，P5的油指和蛋白质指数

和赖氨酸指数具有最大的直接加性效应和母体加性效应值。而细胞质互作

效应在各年份作用方向不一致。可见，虽然P5是改良油指和蛋白质指数

较好的亲本材料，但在某些年份如1992年，棉籽仁的油指和蛋白质指数

仍会表现一般。其余亲本不是改良油指和蛋白质指数的理想亲本。此外5

个亲本各性状受环境影响较大，均存在显著的基因型与环境互作效应值。

这与前面遗传方差分量分析的结果是相吻合的。 

可以采用统计量 $ $ / $∆ = −
=
∑D nii D
i

n
σ 2

1

确定直接显性效应作用方向、判

断种子直接杂种优势的大小(朱军等，1993)。同样， $∆M =  

−
=
∑ $ / $Dm nii Dm
i

n
σ 2

1

可确定母体显性效应作用方向和母体杂种优势的存在。

$ $ / $∆OE ii DE
i

n
DE n= −

=
∑ σ 2

1

确定种子直接显性与环境互作效应作用方向和种
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子显性直接与环境互作杂种优势的存在。 $∆ ME =  −
=
∑ $ / $DmE nii DmE
i

n
σ 2

1

确

定母体显性与环境互作效应作用方向和母体显性与环境互作杂种优势的存

在。本文分析结果发现，营养品质性状存在种子直接杂种优势和母体杂种

优势及其与环境互作杂种优势。油分含量的 $∆ =1.275
+

和 $∆ M
=2.218

**

，蛋

白质含量的 $∆ =−2.043
**

和 $∆ M
=−2.418

**

，这表明这两个性状均存在种子

直接杂种优势和母体杂种优势，其油分含量杂种优势是正向的，蛋白质含

量杂种优势是负向的。赖氨酸含量存在显著的母体负杂种优势，其

$∆ M
=−2.739**。显然同时利用油分含量和蛋白质含量的杂种优势有相当大

的困难。这与前面平均表现型值分析结果相符。油指和蛋白质含量均存在

直接与环境互作杂种优势，其分别有 $∆OE
=2.246

*

、 $∆OE
=−1.710

**

。蛋白

质指数存在显著的种子直接杂种优势( $∆ =−3.024
*

)和母体互作杂种优势

( $∆ME
=−4.053

**

)。以上表明，在一定环境下，选配油指和蛋白质含量或蛋

白质指数杂交组合表现出较大的杂种优势。 

在种子品质育种过程中如果能通过选择物理性状间接改良棉籽营养品

质性状，则可减少品质测试工作、提高育种选择效率。因此分析两者的遗

传相关和各项遗传相关在实际工作中有重要的意义。表8.4列出了籽指(百

粒棉籽重，g)、容重、仁 ⁄壳（仁重 ⁄壳重的比值）和仁指(百粒棉籽仁重，g)

分别与含油率、油指、蛋白质含量、蛋白质指数的各项相关系数． 
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 表 8.4.棉籽物理性状与营养品质性状间的遗传相关系数估计值 

性状 参数 含油率 油指 蛋白质含量 蛋白质指数 

籽指 rP −0.11  0.33
**
  0.22

**
  0.39

**
 

 rG −0.14+
  0.24

**
  0.23

**
  0.32

**
 

 rA  0.00  0.17
*
  0.18

*
  0.14

*
 

 rD  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rC  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rAm −0.16*
 −0.07  0.00 -0.00 

 rDm  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rAE  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rDE  0.00  0.23
**
 −0.79**

  0.12
+
 

 rCE −0.06  0.51**  0.21**  0.51** 

 rAmE  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rDmE  0.00 −0.14*  0.00 −0.20** 

 re  0.08  0.86**  0.01  0.91** 

      

容重 rP −0.04  0.16*  0.15**  0.20** 

 rG −0.11+
  0.17**  0.17**  0.23** 

 rA  0.00  0.47**  0.92**  0.67** 

 rD  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rC  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rAm  0.26** −0.57**  0.00 −0.69** 

 rDm  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rAE −0.56**  0.00 −0.12+
 −0.09 

 rDE  0.00  0.30**  0.04  0.30** 

 rCE  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rAmE −0.54**  0.00  0.24**  0.00 

 rDmE  0.00  0.00  0.00  0.00 

 re  0.25**  0.13
+
  0.12

+
  0.05 

+、*、**分别表示达到0.10、0.05和0.01的显著水平。 
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表8.4 (续).棉籽物理性状与营养品质性状间的遗传相关系数估计值. 

性状 参数 含油率 油指 蛋白质含量 蛋白质指数 

仁/壳 rP  0.07  0.30
**
  0.12

*
  0.26

**
 

 rG  0.09  0.26**  0.14
+
  0.22

**
 

 rA  0.00  0.29
**
  0.40

**
  0.47

**
 

 rD −0.22**
  0.00  0.23

**
  0.00 

 rC  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rAm  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rDm  0.49
**
  0.00 −0.33**

  0.00 

 rAE −0.04  0.00  0.75
**
 −0.59**

 

 rDE  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rCE −0.45**
  0.42

**
  0.54

**
  0.60

**
 

 rAmE  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rDmE  0.00  0.12  0.00 −0.02 

 re −0.04  0.50
**
 -0.13

+
  0.58** 

      

仁指 rP −0.08  0.37
**
  0.19

*
  0.40

**
 

 rG −0.10  0.27
**
  0.20

**
  0.32

**
 

 rA  0.00  0.34
**
  0.33

**
  0.35

**
 

 rD  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rC  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rAm −0.10 −0.04  0.00  0.01 

 rDm  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rAE  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rDE  0.00  0.49
**
 −0.57**

  0.38
**
 

 rCE −0.21**
  0.42

**
  0.28

**
  0.49** 

 rAmE  0.00  0.00  0.00  0.00 

 rDmE  0.00 −0.06  0.00 −0.12+
 

 re  0.04  0.91
**
  0.08  0.99

**
 

+、*、** 分别表示达到0.10、0.05和0.01的显著水平。 
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表 8.5. 棉籽营养品质性状与植株产量性状间的遗传协方差估值 

品质性状 协方差分量 产 量 性 状 

  单株产量 单株铃数 单铃重 衣分 

油分指数 CA/Am   0.014   0.002 −0.001 −0.006 
 CD/Dm −0.018 −0.003  0.001  0.008 

 CC/C −0.857 −0.615*
  0.211

**
  0.227

+

 CAm/Am −0.581 −0.448*
  0.154

**
  0.149 

 CDm/Dm −0.379 −0.271*
  0.093

**
  0.101

+

 CAE/AmE −0.015   0.020 −0.008  0.014 

 CDE/DmE   0.006 −0.048  0.018 −0.017 
 CCE/CE −0.936 −0.807+

  0.280
**
  0.219 

 CAmE/AmE −0.568 −0.394*
  0.134

**
  0.154

+

 CDmE/DmE −0.328 −0.295  0.103
*
  0.074 

 Ce/e   0.044  0.014  0.001  0.008 

      

蛋白质指数 CA/Am   0.013   0.003 −0.000 −0.004 
 CD/Dm −0.018 −0.003  0.000   0.005 

 CC/C −0.703 −0.522+
  0.195**   

0.240* 

 CAm/Am −0.480 −0.381  0.144**   

0.164* 

 CDm/Dm −0.314 −0.231+
  0.086**   

0.106* 

 CAE/AmE −0.021   0.014 −0.008   0.004 

 CDE/DmE   0.023 −0.034  0.019 −0.001 
 CCE/CE −0.771 −0.686  0.264**   0.265 

 CAmE/AmE −0.472 −0.336+
  0.124**   

0.158** 

 CDmE/DmE −0.263 −0.248  0.098*   0.094 

 Ce/e −0.045 −0.015 −0.003 −0.008 

+、*、** 分别表示达到0.10、0.05和0.01的显著水平。 

 

采用朱军(1993)提出的统计分析方法可以分析多环境下种子品质性状

与植株产量性状间的遗传相关性。由于控制种子性状的遗传效应(G)由种子

的直接加性效应(A)、直接显性效应(D)、细胞质效应(C)、母体植株加性

效应(Am)和母体植株显性效应(Dm)等各项遗传分量组成，而控制植株的农

艺性状的遗传效应(G)则由细胞质效应(C)、植株加性效应(Am)和植株显性
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效应(Dm)等分量组成。因此存在以下各项遗传协方差分量：种子直接加性

效应与母体加性效应间的加性协方差 CA/Am、种子直接显性效应与母体显

性效应间的显性协方差 CD/ Dm、种子细胞质效应与母体细胞质效应间的细

胞质协方差 CC/C、种子的母体加性效应与农艺性状的加性效应间的母体加

性协方差 CAm/ Am 、种子的母体显性效应与农艺性状的显性效应间的母体显

性协方差 CDm/ Dm 。当存在基因型×环境互作效应(GE)时，所有这些遗传效

应与环境效应都存在相应的互作分量：种子直接加性互作效应(AE)与母体

加性互作效应(AmE)间的加性互作协方差 CAE/ AmE、种子直接显性互作效应

(DE)与母体显性互作效应(DmE)间的显性互作协方差 CDE/ DmE、种子细胞质

互作效应(CE)与母体细胞质互作效应(CE)间的细胞质互作协方差 CCE/CE、

种子的母体加性互作效(AmE)应与农艺性状的加性互作效应间(AmE)的母体

加性互作协方差 CAmE/ AmE、种子的母体显性互作效应(DmE)与农艺性状的

显性互作效应(DmE)间的母体显性互作协方差 CDmE/ DmE。另外，还存在随

机机误之间的协方差 Ce/e。 

棉籽油分指数、蛋白质指数与棉花产量构成因素的遗传协方差分量表

列于8.5。油分指数和蛋白质指数与单株产量不存在显著的各项遗传相关，

它们的各项遗传协方差均未达到显著水平。由此表明，对油分指数和蛋白

质指数与单株产量可分别进行改良。 

油分指数与单株铃数存在较大的遗传相关性，其细胞质协方差、母体

加性协方差、母体显性协方差以及细胞质互作协方差、母体加性互作协方

差均为显著的负值。这说明，控制单株铃数的细胞质效应与影响油分指数

的细胞质效应存在负向的遗传关系，导致单株铃数增加的植株加性效应、

显性效应却可使棉籽油分指数降低，但在某些环境下表现可能有所差异。

蛋白质指数与单株铃数间的主要遗传相关分量与油分指数的表现相似。由

此表明，在杂种早代选择单株铃数较少的植株，有可能获得棉籽油分指数

和蛋白质指数较高的后代。 
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油分指数和蛋白质指数与单铃重存在显著的细胞质相关、母体加性相

关、母体显性相关以及细胞质互作相关、母体加性互作相关。它们间均具

有较强的细胞质和细胞质互作遗传相关。其中油分指数、蛋白质指数与单

铃重的母体显性互作协方差也达到显著水平。这表明加强早代大铃选育，

不难达到对单铃重和油分指数和蛋白质指数的同步改良，改良效果可能会

因环境变化而有所不同。此外，铃重的强优势组合往往具有高油分和蛋白

质指数，在某些环境中，组合优势表现尤为突出。 

衣分与油分指数的母体加性互作协方差达到显著水平。显然，可在特

定环境下通过早代间接选择衣分来改良油分指数，在某些环境下表现为衣

分高的材料，其棉籽油分指数也高。衣分与油分指数的母体显性协方差也

达到显著水平。由于衣分主要以加性遗传为主，存在微弱的杂种优势，因

而利用衣分杂种优势间接改善油分指数的实际意义不大。蛋白质指数与衣

分遗传相关性表现与油分指数的表现相似，但还存在较大的细胞质协方差

和母体加性协方差，选择高衣分材料可望同时改良蛋白质指数。 

第二节  二倍体胚和三倍体胚乳的种子遗传模型 

以上所介绍的二倍体种子遗传模型包括了胚及子叶、细胞质、母体植

株三套遗传体系的基因效应，没有包括胚乳的遗传效应；而胚乳遗传模型

只包括了胚乳、细胞质、母体植株三套遗传体系的基因效应，没有包括种

胚的遗传效应。种子的胚和胚乳是单子叶植物种子的主要组成部分。因

此，有必要发展一个新的种子遗传模型，它包括种子的胚、胚乳、细胞质

和母体植株四套遗传体系的基因效应。这个遗传模型可以把总遗传效应(G)

进一步分解为胚直接加性效应(Ao)和胚直接显性效应(Do)、胚乳直接加性

效应(Ae)和胚乳直接显性效应(De)、细胞质效应(C)、母体加性效应(Am)

和母体显性效应(Dm)。因而总遗传方差(VG)可分解为胚直接遗传方差

(VGo)、胚乳直接遗传方差(VGe)、细胞质方差(VC)和母体遗传方差(VGm)，并

可进一步分解为七项遗传方差分量， 
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V V V V V
V V V V V V V

G Go Ge C Gm

Ao Do Ae De C Am Dm

= + + +
= + + + + + +

 

如果以下遗传假设成立：⑴不存在父体效应，⑵细胞质基因只通过母

体稳定遗传，⑶不存在上位性效应，⑷不存在高价显性效应(三个等位基因

之间的互作)、⑸不存在基因型与环境的互作效应，单子叶植物种子数量性

状表现型值可用以下线性模型表示。一组纯系材料作遗传交配，第i个母本

与第j个父本的第k种交配类型在第l个区组内的世代平均数表现型值(yijkl)

可以表示为 

y G B eijkl ijk l ijkl＝μ＋ ＋ ＋  (8.4) 

其中μ是群体平均数，固定效应；Bl是区组效应，随机效应； eijkl是剩余

机误，随机效应；如果试验未设完全随机区组，而只设了重复，则在模型

中应取消区组效应。Gijk是世代平均数的遗传效应。Gijk的遗传组成决定于

不同亲本(i，j)及交配类型(k)。几种常用的交配类型(k = 0, 1, 2, …, 

6)的遗传效应由以下模型确定： 

亲本Pi 遗传效应分量 (k ＝ 0) 

G Ao Do Ae De C Am Dmii i ii i ii i i ii0 3 3 2 =  2              ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

杂种一代F1ij (Pi ×Pj )遗传效应分量 (k ＝ 1) 

G Ao Ao Do Ae Ae De De C Am Dmij i j ij i j ii ij i i ii1 2 2 2 = + + +  ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋  

杂种二代F2ij 遗传效应分量 (k ＝ 2) 

G Ao Ao Do Do Do Ae Ae

De De De C Am Am Dm
ij i j ii jj ij i j

ii jj ij i i j ij

2 0 25 0 25 0 5 15 15 =   + .  + .＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

. . .
 

回交一代BCi (F1ij ×Pi) 遗传效应分量 (k ＝ 3) 

G Ao Ao Do Do Ae Ae

De De De C Am Am Dm
ij i j ii ij i j

ii jj ij i i j ij

4 0 5 0 5 0 5 2

15 0 5

 =  1.5 .

. .  

＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

. .
 

回交一代BCj (F1ij ×Pj)遗传效应分量 (k ＝ 4) 
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G Ao Ao Do Do Ae Ae

De De De C Am Am Dm
ij i j jj ij i j

ii jj ij i i j ij

3 15 0 5 0 5 2

0 5 15

  =  0.5 .

. .  

＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

. . +
 

反回交一代RBCi (Pi ×F1ij)遗传效应分量 (k ＝ 5) 

G Ao Ao Do Do Ae Ae

De De C Am Dm
ij i j ii ij i j

ii ij i i ii

6 5 0 5 0 5 0 5 2 5 0 5

2 2

 =  1. . . .

 

＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋

. .
 

反回交一代RBCj (Pj ×F1ij)遗传效应分量 (k ＝ 6) 

G Ao Ao Do Do Ae Ae

De De C Am Dm
ij i j jj ij i j

jj ij j j jj

5 0 5 15 0 5 0 5 0 5 2 5

2 2

 =  . . . .

 

＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋

. .
 

其中胚直接加性效应 Ao Aoi j  或 ~ (0  )Ao
2， ；σ 胚直接显性效应 Do Doii jj 、

 

或 D  oij ~ (0  )Do
2， ；σ 胚乳直接加性效应 Ae Aei j  或  ~ (0  )Ae

2， ；σ 胚乳直接

显性效应 De Deii jj ij  De、 或 ~ (0  )De
2， ；σ 细胞质效应 C  ~ (0  )i C

2， ；σ 母体

加性效应 Am Ami j  或 ~ (0  )Am
2， ；σ 母体显性效应

Dm Dmii jj ij  Dm  、 或 ~ (0  )Dm
2， 。σ  

虽然列出了7个遗传世代，但在实际分析时可以只采用一组亲本双列

杂交的遗传材料，包括亲本、杂种一代F1、杂种二代F2和二个回交世代。 

种子数量性状表现型方差(VP)应该包括 

V V V V V C C C Ve
V V V V V V V

C C C C C C Ve

P Go Ge C Gm Go Ge Go Gm Ge Gm

Ao Do Ae De C Am Dm

Ao Ae Do De Ao Am Do Dm Ae Am De Dm

= ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

2 2 2

2 2 2

. . .

. . . . . .

= ( () ) ( )
( ) ( ) ( )

 

其中胚直接遗传方差(VGo)的分量有胚直接加性方差(VAo)和胚直接显性方差

(VDo)，胚乳直接遗传方差(VGe)的分量有胚乳直接加性方差(VAe)和胚乳直接

显性方差(VDe)，VC是细胞质方差，母体遗传方差(VGm)的分量有母体加性方

差(VAm)和母体显性方差(VDm)。胚直接遗传效应与胚乳遗传效应的协方差由

两项协方差分量组成（加性遗传协方差CAo.A e和显性遗传协方差CDo.D e)。胚直

接遗传效应与母体遗传效应的协方差由两项协方差分量组成（加性遗传协

方差CAo.A m和显性遗传协方差CDo.D m)。胚乳直接遗传效应与母体遗传效应的协

方差由两项协方差分量组成（加性遗传协方差CAe.A m和显性遗传协方差
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CDe.D m)。 

不同遗传世代的表现型方差计算公式如下： 

V F

e
V F

P Ao Do Ae De C Am Dm

Ao Ae Do De Ao Am Ae Am De Dm

P Ao Do Ae De C Am Dm

Ao Ae Do De

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )

( )

. . . . .

. .

1
2 2 2 2 2 2 2

2

2
2 3

8
2 1

2
2 2 2 2 2

2 5 5 4

2 3 2 2 2 2 4

2 4 3 2

2 3

= + + + + + +

+ + + + + +

= + + + + + +

+ + +

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ 2 2 2 3

2 5 3 2

2 3 1 2 2

2 3

1
2

2

1
2

2 1
2

2 2 1
2

2 2 2 2

1
2

1
4

1
2

2

( ) ( )

( ) ( )

( ) ( ) ( )

( ) ( )

( )

. . . .

. . . .

. .

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ

σ σ σ

Ao Am Do Dm Ae Am De Dm

P i P j

Ao Do Ae De C Am Dm

Ao Ae Do De Ao Am Do Dm

Ae Am De Dm

e
V BC V BC

e

+ + + +

=

= + + + + + +

+ + + +

+ + +

 

对于成对性状，表现型协方差(CP)包括的协方差分量是 

C C C C C C C C Ce
C C C C C

C C C C
C C Ce

P Go Ge C Gm Go Ge Go Gm Ge Gm

Ao Do Ae De C Am Dm

Ao Ae Do De Ao Am Do Dm

Ae Am De Dm

= ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋

2 2 2

2 2
2

/ / /

/ / / /

/ /

) ) ( )
( ) ( )
( )

= (C (C
 

不同遗传世代的表现型协方差计算公式如下： 

C F

e e
C F

P Ao Ao Do Do Ae Ae De De C C Am Am Dm Dm

Ao Ae Do De Ao Am Ae Am De Dm

P Ao Ao Do Do Ae Ae De De C C Am Am Dm Dm

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) /
( ) ( ) ( ) (

/ / / / / / /

/ / / / /

/ / / / / / /

1

2
3
8

1
2

2 5 5 4

2 3 2 2 2 2 4

2 4 3 2

= + + + + + +

+ + + + + +

= + + + + + +

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ )

( ) ( ) ( ) /
( ) ( )

( ) ( ) ( )

( ) (

/ / / / / ./

/ / / / / / /

/ / / /

+ + + + + + +

=

= + + + + + +

+ + + +

2 3 2 2 2 3

2 5 3 2

2 3 1 2 2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
4

1
2

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ

Ao Ae Do De Ao Am Do Dm Ae Am De m

P i P j

Ao Ao Do Do Ae Ae De De C C Am Am Dm Dm

Ao Ae Do De Ao Am Do Dm

e e
C BC C BC

)

( ) // /+ + +2 3σ σ σAe Am De Dm e e

 

单子叶种子数量性状遗传研究的实验观察值可以用以下混合线性模型

表示， 



《遗传模型分析方法》朱军著  中国农业出版社  1997 

 •156• 

y 1 U e U e U e U e U e
U e U e U e e

1 U e

= + + + + +
+ + + +

= + ∑

µ

µ

Ao Ao Do Do Ae Ae De De C C

Am Am Dm Dm B B e

u u
u

9
 

其中常数向量1是的系数为1的向量， eu是第u项随机效应向量，

e Iu u~ ( , )0 2σ ； Uu是随机效应向量 eu的系数矩阵(u = 1，2，⋯，

8)， U I9 = 是单位矩阵。 

表现型向量y的方差−协方差矩阵为 

Var( ) =y V V V V V

V V V V V

V V V V V

V

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ

θ

Ao Do Ae De C

Am Dm B Ao Ae Do De

Ao Am Do Dm Ae Am De Dm

u u
u

e

2
1

2
2

2
3

2
4

2
5

2
6

2
7

2
8 9 10

11 12 13 14
2

15

1

15

+ + + +

+ + + + +

+ + + + +

=
=
∑

. .

. . . .  

其中 V U Uu u u= T  (u = 1，2，⋯，8)、 V U U U U19 3 3 1= +( )T T ，

V U U U U10 2 4 4 2= +( )T T 、 V U U U U111 6 6 1= +( )T T ， V U U U U12 2 7 7 2= +( )T T 、

V U U U U13 3 6 6 3= +( )T T ， V U U U U14 4 7 7 4= +( )T T 、 V I15 = ； θ σ1 = Ao
2 、

θ σ2 = Do
2 、 θ σ3 = Ae

2 、 θ σ4 = De
2 、 θ σ5 = C

2 、 θ σ6 = Am
2 、 θ σ7 = Dm

2 、 θ σ8 = B
2 、

θ σ9 = Ao.Ae、 θ σ10 = Do.De、 θ σ11 = Ao.Am、 θ σ12 = Do.Dm、 θ σ13 = Ae.Am、

θ σ14 = De.Dm、 θ σ15 = e
2。 

以上混合线性模型可用MINQUE(0/1)法无偏地估算各项方差和协方差

分量，也可用LUP或AUP法无偏预测各项遗传效应。 

如果控制单子叶种子数量性状的基因在不同环境条件下表现不一致，

需要在多种环境条件下分析性状的遗传规律，估算基因效应与环境效应的
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相互作用。某一环境下单子叶种子性状的表现型值主要由环境效应(E)、基

因型效应(G)和基因型×环境互作效应(GE)所决定。基因型×环境互作效应

(GE)可作相应的分解，由胚种子直接遗传效应与环境效应的互作(GoE)、胚

乳种子直接遗传效应与环境效应的互作(GeE)、细胞质遗传效应与环境效应

的互作(CE)和母体植株遗传效应与环境效应的互作(GmE)所组成。GoE可进

一步被分解为胚直接加性×环境互作效应(AoE)和胚直接显性×环境互作效

应(DoE)遗传分量。GeE分解为胚乳直接加性×环境互作效应(AeE)和胚乳

直接显性×环境互作效应(DeE)遗传分量。GmE则可被分解为母体加性×环

境互作效应(AmE)、母体显性×环境互作效应(DmE)遗传分量。 

如果假定⑴不存在父体效应(paternal effect)，⑵细胞质基因只通

过母体稳定遗传，⑶不存在上位性效应，种子数量性状表现型值可用以下

线性模型表示。一组纯系材料作双列杂交遗传交配，第i个母本与第j个父

本的第k种交配类型在环境h内第l个区组中的世代平均数值(yhijkl)可

以表示为 

y E G GE B ehijkl h ijk hijk l h hijkl＝μ＋ ＋ ＋ ＋ ＋( )  (8.5) 

其中μ是群体平均数，固定效应；Eh是环境效应，固定效应；Bl(h)是环境内

区组效应，随机效应；ehijk l是剩余机误，随机效应；Gijk是遗传效应，GEhijk

是遗传效应与环境效应的互作。 

对于单子叶作物种子数量性状，各遗传世代基因效应Gijk的定义如

(8.4)，而遗传与环境互作效应GEhijk的分解如下式所示。 

亲本Pi 遗传效应分量 (k ＝ 0) 

GE AoE DoE AeE DeE CE
AmE DmE

hii hi hii hi hii hi

hi hii

0 3 3
2

 =  2         
     
＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋
 

杂种一代F1ij (Pi ×Pj )遗传效应分量 (k ＝ 1) 

GE AoE AoE DoE AeE AeE DeE DeE

CE AmE DmE
hij hi hj hij hi hj hii hij

hi hi hii

1 2 2

2

  =  +  +

 +  

＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋
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杂种二代F2ij 遗传效应分量 (k ＝ 2) 

GE AoE AoE DoE DoE DoE

AeE AeE DeE DeE DeE

CE AmE AmE DmE

hij hi hj hii hjj hij

hi hj hii hjj hij

hi hi hj hij

2 0 25 0 25 0 5

15 15

 =   +

.  + .

＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋

. . .

 

回交一代BCi (F1ij ×Pi) 遗传效应分量 (k ＝ 3) 

GE AoE AoE DoE DoE

AeE AeE DeE DeE DeE

CE AmE AmE DmE

hij hi hj hii hij

hi hj hii hjj hij

hi hi hj hij

4 0 5 0 5 0 5

2 15 0 5

 =  1.5 .

. .

 

＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋

. .

 

回交一代BCj (F1ij ×Pj)遗传效应分量 (k ＝ 4) 

GE AoE AoE DoE DoE

AeE AeE DeE DeE DeE

CE AmE AmE DmE

hij hi hj hjj hij

hi hj hii hjj hij

hi hi hj hij

3 15 0 5 0 5

2 0 5 15

  =  0.5 .

. .

 

＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋

. .

+  

反回交一代RBCi (Pi ×F1ij)遗传效应分量 (k ＝ 5) 

GE AoE AoE DoE DoE

AeE AeE DeE DeE CE

AmE DmE

hij hi hj hii hij

hi hj hii hij hi

hi hii

6 5 0 5 0 5 0 5

2 5 0 5 2

2

 =  1. .

. .

 

＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋

. .

 

反回交一代RBCj (Pj ×F1ij)遗传效应分量 (k ＝ 6) 

GE AoE AoE DoE DoE

AeE AeE DeE DeE CE

AmE DmE

hij hi hj hjj hij

hi hj hjj hij hj

hj hjj

5 0 5 15 0 5 0 5

0 5 2 5 2

2

 =  . .

. .

 

＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋

. .

 

其中胚直接加性×环境互作效应 AoE AoEhi hj  或 ~ (0  )AoE
2， ；σ 胚直接显性×

环境互作效应 DoE DoE oEhii hjj hij  D  、 或 ~ (0  )DoE
2， ；σ 胚乳直接加性×环境

互作效应 AeE AeEhi hj  或  ~ (0  )AeE
2， ；σ 胚乳直接显性×环境互作效应

DeE DeEhii hjj 、
 
或 DeEhij ~ (0  )DeE

2， ；σ 细胞质×环境互作效应 

CEhi ~ (0  )CE
2， ；σ 母体加性×环境互作效应 AmE AmEhi hj  或 ~ (0  )AmE

2， ；σ

母体显性×环境互作效应 DmE DmE DmEhii hjj hij  、 或 ~ (0  )DmE
2， 。σ
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在实际分析时可以只采用一组亲本双列杂交的遗传材料，包括亲本、

杂种一代F1和杂种二代F2和二个回交世代在多环境下实施试验。 

种子数量性状表现型方差(VP)应该包括 

V V V V V V V V V
C C C C C
C Ve

V V V V V V V
V V V V V V V

C C C C

P Go Ge C Gm GoE GeE CE GmE

Go Ge Go Gm Ge Gm GoE GeE GoE GmE

GeE GmE

Ao Do Ae De C Am Dm

AoE DoE AeE DeE CE AmE DmE

Ao Ae Do De Ao Am Do Dm

= +

+

+

+

+

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋

＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋

2 2 2 2 2
2

2 2

. . . . .

.

. . . .

= ( (
( (

) ) ( )
) ) ( )

( ) ( )＋ ＋

＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋

2
2 2
2

( )
( ) ( )
( )

C C
C C C C
C C Ve

Ae Am De Dm

AoE AeE DoE DeE AoE AmE DoE DmE

AeE AmE DeE DmE

. .

. . . .

. .

+

 

不同遗传世代的表现型方差计算公式如下： 

V FP Ao Do Ae De C Am Dm

AoE DoE AeE DeE CE AmE DmE

Ao Ae Do De Ao Am Ae Am De Dm

AoE AeE DoE DeE AoE AmE

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )
( ) ( ) ( )
( ) ( )

(

. . . . .

. . .

1
2 2 2 2 2 2 2

2 2 2 2 2 2 2

2 5 5 4

2 5 5 4
2 3 2 2 2 2 4
2 3 2 2 2

2

= + + + + + +

+ + + + + + +
+ + + + +
+ + +

+

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ
σ σ σ σ σ
σ σ σ

4 2σ σ σAeE AmE DeE DmE e. . )+ +

 

V FP Ao Do Ae De C Am Dm

AoE DoE AeE DeE CE AmE DmE

Ao Ae Do De Ao Am Do Dm Ae Am De Dm

AoE AeE DoE DeE

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )

(

. . . . . .

. .

2
2 3

8
2 1

2
2 2 2 2 2

2 3
8

2 1
2

2 2 2 2 2

1
2

2 4 3 2

2 4 3 2

2 3 2 2 2 3

2 3

= + + + + + +

+ + + + + + +

+ + + + + +

+ +

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ

σ σ ) ( )

( )

. .

. .

+ +

+ + +

2 2

2 3

1
2

2

σ σ

σ σ σ

AoE AmE DoE DmE

AeE AmE DeE DmE e

 

V BC V BCP i P j

Ao Do Ae De C Am Dm

AoE DoE AeE DeE CE AmE DmE

Ao Ae Do De Ao Am Do Dm Ae Am De

( ) ( )

( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )

( ) ( ) (. . . . . .

=

= + + + + + +

+ + + + + + +

+ + + + + +

2 5 3 2

2 5 3 2

2 3 1 2 2 2 3

1
2

2 1
2

2 2 1
2

2 2 2 2

1
2

2 1
2

2 2 1
2

2 2 2 2

1
2

1
4

1
2

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ Dm

AoE AeE DoE DeE AoE AmE DoE DmE

AeE AmE DeE DmE e

)

( ) ( )

( )

. . . .

. .

+ + + +

+ + +

2 3 1 2 2

2 3

1
2

1
4

1
2

2

σ σ σ σ

σ σ σ
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对于成对性状，表现型协方差(CP)包括的协方差分量是 

C C C C C C C C C
C C C C C
C Ce

P Go Ge C Gm GoE GeE CE GmE

Go Ge Go Gm Ge Gm GoE GeE GoE GmE

GeE GmE

= +

+

+

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋

＋

2 2 2 2 2
2

/ / / / /

/

 

     = (C (C
(C (C
Ao Do Ae De C Am Dm

AoE DoE AeE DeE CE AmE DmE

Ao Ae Do De Ao Am Do Dm Ae Am De Dm

AoE AeE DoE DeE AoE AmE DoE DmE

AeE AmE DeE DmE

C C C C C
C C C C C

C C C C C C
C C C C
C C Ce

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋

) ) ( )
) ) ( )

( ) ( ) ( )
( ) ( )
( )

/ / / / / /

/ / / /

/ /

+

+

+

2 2 2
2 2
2

 

不同遗传世代的表现型协方差计算公式如下： 

C FP Ao Ao Do Do Ae Ae De De C C Am Am Dm dm

AoE AoE DoE DoE AeE AeE DeE DeE CE CE

AmE AmE DmE DmE Ao Ae Do De Ao Am

Ae Am De Dm AoE AeE

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

( ) ( ) ( )
( ) (

/ / / / / / /

/ / / / /

/ / / / /

/ / /

1 2 5 5 4

2 5 5

4 2 3 2 2 2
2 4 2 3 2

= + + + + + +

+ + + + +

+ + + + +

+ + + +

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ
σ σ σ σDoE DeE AoE AmE

AeE AmE DeE DmE e e

/ /

/ /

) ( )

( ) /

+

+ + +

2 2

2 4

σ

σ σ σ

C FP Ao Ao Do Do Ae Ae De De C C

Am Am Dm Dm AoE AoE DoE DoE AeE AeE DeE DeE

CE CE AmE AmE DmE DmE Ao Ae Do De

Ao Am Do Dm Ae Am De

( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )

( ) ( )

( ) (

/ / / / /

/ / / / / /

/ / / / /

/ / / /

2
3
8

1
2

3
8

1
2

1
2

2 4 3

2 2 4 3

2 2 3

2 2 2 3

= + + + +

+ + + + + +

+ + + + +

+ + + +

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ Dm AoE AeE DoE DeE

AoE AmE DoE DmE AeE AmE DeE DmE e e

) ( )

( ) ( ) /

/ /

/ / / /

+ +

+ + + + +

2 3

2 2 2 31
2

σ σ

σ σ σ σ σ

C BC C BCP i P j

Ao Ao Do Do Ae Ae De De CC Am Am Dm Dm

AoE AoE DoE DoE AeE AeE DeE DeE CE CE

AmE AmE DmE DmE Ao Ae Do De Ao Am Do

( ) ( )

( ) ( ) ( )

( ) ( )

( ) ( ) (

/ / / / / /

/ / / / /

/ / / / / /

=

= + + + + + +

+ + + + +

+ + + + + +

2 5 3 2

2 5 3

2 2 3 1 2 2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
4

1
2

σ σ σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ σ Dm

Ae Am De Dm AoE AeE DoE DeE

AoE AmE DoE DmE AeE AmE DeE DmE e e

)

( ) ( )

( ) ( ) /

/ / . .

. . / /

+ + + +

+ + + + +

2 3 2 3 1

2 2 2 3

1
2

1
4

1
2

σ σ σ σ

σ σ σ σ σ

 

单子叶种子数量性状在多环境下的遗传研究实验观察值可以用以下混
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合线性模型表示， 

y Xb U e U e U e U e U e
U e U e
U e U e U e U e U e
U e U e U e e

Xb U e

= + + + + +
+ +
+ + + + +
+ + + +

= + ∑

Ao Ao Do Do Ae Ae De De C C

Am Am Dm Dm

AoE AoE DoE DoE AeE AeE DeE DeE CE CE

AmE AmE DmE DmE B B e

u u
u

16

 

表现型向量y的方差×协方差矩阵为 

Var( ) =y V V V V V

V V V V V

V V V V V
V V V V
V V V

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ

σ σ σ σ σ
σ σ σ σ
σ σ σ σ

Ao Do Ae De C

Am Dm AoE DoE AeE

DeE CE AmE DmE B

Ao Ae Do De Ao Am Do Dm

Ae Am De Dm AoE AeE DoE

2
1

2
2

2
3

2
4

2
5

2
6

2
7

2
8

2
9

2
10

2
11

2
12

2
13

2
14

2
15

16 17 18 19

20 21 22

+ + + +

+ + + + +

+ + + + +
+ + + +
+ + + +

. . . .

. . . .

. . .

.

DeE

AoE AmE DoE DmE AeE AmE

DeE DmE

u u
u

e

V
V V V

V V

V

23

24 25 26

27
2

28

1

28

+ + +

+ +

=
=
∑

σ σ σ

σ σ

θ

 

其中 V U Uu u u= T  (u = 1，2，⋯，15)、 V U U U U116 3 3 1= +( )T T ，

V U U U U17 2 4 4 2= +( )T T  、 V U U U U118 6 6 1= +( )T T ，

V U U U U19 2 7 7 2= +( )T T 、 V U U U U20 3 6 6 3= +( )T T ， V U U U U21 4 7 7 4= +( )T T 、

V U U U U22 8 10 10 8= +( )T T ， V U U U U23 9 11 11 9= +( )T T 、

V U U U U24 8 13 13 8= +( )T T ， V U U U U25 9 14 14 9= +( )T T 、

V U U U U26 10 13 13 10= +( )T T ， V U U U U27 11 14 14 11= +( )T T 、 V I28 = ； 

θ σ1 = Ao
2 、 θ σ2 = Do

2 、 θ σ3 = Ae
2 、 θ σ4 = De

2 、 θ σ5 = C
2 、 θ σ6 = Am

2 、

θ σ7 = Dm
2 、 θ σ8 = AoE

2 、 θ σ9 = DoE
2 、 θ σ10 = AeE

2 、 θ σ11 = DeE
2 、 θ σ12 = CE

2 、

θ σ13 = AmE
2 、 θ σ14 = DmE

2 、 θ σ15 = B
2 、 θ σ16 = Ao.Ae、 θ σ17 = Do.De、

θ σ18 = Ao.Am、 θ σ19 = Do.Dm、 θ σ20 = Ae.Am、 θ σ21 = De.Dm 、 θ σ22 = AoE.AeE、
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θ σ23 = DoE.DeE、 θ σ24 = AoE.AmE、 θ σ25 = DoE.DmE、 θ σ26 = AeE.AmE、

θ σ27 = DeE.DmE、 θ σ28 = e
2。 

以上混合线性模型可用MINQUE(0/1)法无偏地估算各项方差和协方差分

量，也可用LUP或AUP法无偏预测各项遗传效应。 
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第九章  发育性状的遗传分析  

 
第一节  发育性状的净遗传效应及条件方差分量  

发育遗传学中有关数量性状的资料分析，常需要研究某一段时间内 ( t

－1)  →  t  的基因效应的表现。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。  

分析连续发育阶段的遗传规律目前常采用两种方法：  

⑴分析发育性状在 t 时刻的遗传变异性，其方差分量σ ( )t
2

度量了从时

间 0 →  t 全发育阶段的变异性。  

发育遗传常分析数量性状在 t 时刻 ( t  =1，2，… )的观察值向量 y( )t ，

该变量可用以下混合线性模型表达并具有多变量正态分布 :  

y Xb U e

Xb Ue
Xb V

( ) ( ) ( )

( ) ( )

( ) ( )

t t u u t
u

m

t t

t t

= +

= +
=
∑

1

~  MVN( ,  )
 

其中 b ( t )是在 t 时刻的固定效应向量，X 是固定效应的系数矩阵； eu t( ) 是

在 t 时刻第 u 项独立随机变量向量，具有平均数零、方差 σ u t( )
2 I 。 U u 是第

u 项随机效应的系数矩阵。  

采用混合线性模型的分析方法 (朱军，1992)，可以无偏地估算以上统

计模型中的各项随机效应的方差分量 σ u t( )
2

。如果把数量性状在 ( t−1)时刻

的察值向量 y( )t−1 与该性状在 t 时刻的察值向量 y( )t 当作成对性状分析，则

可以无偏估算在 ( t−1)时刻的随机效应 eu t( )−1 与 t 时刻的随机效应 eu t( ) 的协

方差分量 σ σu t t u t t( )( ) ( )( )− −=1 1 。  

⑵分析发育性状在 ( t−1)和 t 两个时间的观察值差值。  
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在发育遗传研究中，常需要分析从 ( t−1)  →  t 这段时间内生物体所表

现的遗传变异性。通常的方法是分析从 ( t−1)  →  t 这段时间内增加的的表现

型值，即前后两个时间的观察值的差值 y y y( ) ( ) ( )d t t= − −1 。由于发育性状

在前后两个阶段的表现存在相关性，变量 y( )t 的变异性在一定程度上受到

变量 y( )t−1 的影响。这两个变量的协方差矩阵为  

Cov( ) = =( ( ( - ) ( )y y C Ct t
T

t t t t) , 　 ) , ,1 1 1−  

差值 y y y( ) ( ) ( )d t t= − −1 的方差是  

Var( Var( Var( Cov(y y y y y
V V C

( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )

) ) ) , )d t t t t
T

t t t t

= + −

= + −
− −

− −

1 1

1 1

2
2

，
 

采用这种方法所分析的方差分量 σ u d( )
2

并未真正度量从 ( t−1)  →  t  这段

时间的变异性，因为  

σ σ σ σu d u t u t u t t( ) ( ) ( ) ( , )
2 2

1
2

12= + −− −  

以上两种传统的方法都不能有效地分析某一段时间的基因表达效应。

在多变量统计分析中，条件方差 (condi t iona l  va r iance)可度量给定某一变

量观察值时的条件变量 (condi t iona l  var iable)的变异性。条件变量

y y( ) ( )|t t−1 与该性状在 ( t−1)时刻的表现型值 y( )t−1 是相互独立的，因此条件

遗传效应及其条件方差度量了从 ( t−1)  →  t 这段时间的净遗传变异性。

Zhu(1995)运用混合线性模型的分析原理，提出了估算条件遗传方差分量

和预测条件遗传效应值的统计分析方法。  

给定 t−1 时刻的表现型值 y( )t−1 ，t 时刻的条件表现型值 y y( ) ( )|t t−1 是条

件随机变量，  
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y y Xb U e

Xb Ue
Xb V

( ) ( ) ( | ) ( | )

( | ) ( | )

( | ) ( | )

|t t t t u u t t
u

m

t t t t

t t t t

− − −
=

− −

− −

= +

= +

∑1 1 1
1

1 1

1 1~  MVN( ,  )
 

其中 b ( t | t - 1 )是在 t 时刻的条件固定效应向量，X 是条件固定效应的系数矩

阵； eu t t( )| −1 是在 t 时刻第 u 项条件随机变量向量，具有平均数零、方差

σ u t t( | )−1
2 I 。 U u 是第 u 项条件随机效应的系数矩阵。  

条件随机变量 y y( ) ( )|t t−1 具有条件方差矩阵，  

V V C V C( | ) ( ) ( , ) ( ) ( , )t t t t t t t t− − −
−

−= −1 1 1
1

1  

该条件方差矩阵可以由下式直接估算  

( | ) ( ) ( , ) ( ) ( , )V V C V Ct t t t t t t t− − −
−

−= −1 1 1
1

1  

其中方差矩阵和协方差矩阵的无偏估计可以由 MINQUE 法算得。但是无

法直接获得各项遗传效应的条件方差分量 σ u t t( | )−1
2

，也不能直接得到条件随

机变量 eu t t( )| −1 的预测值。  

 

第二节  发育性状的遗传分析方法  

Zhu(1995)建议采用间接估算的方法，估算混合线性模型中条件随机

效应的条件方差分量。按下式可得到新的变量，  

y y C V y Xb(*) ( ) ( , ) ( ) ( ) ( )( )= − −− −
−

− −t t t t t t1 1
1

1 1  

新变量 y(*) 的方差等于条件随机变量 y y( ) ( )|t t−1 的条件方差矩阵。  

Var( ) = (*)y V

V C V C
V

(*)

( ) ( )( ) ( ) ( )( )

( | )

= −

=
− −

−
−

−

t t t t t t

t t

1 1
1

1

1
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可以证明 y(*) 与 t−1 时刻的表现型值 y( )t−1 是相互独立的，其协方差

Cov( y(*) ，
y( )t−1 )为零矩阵。  

变量 y(*) 的估算需要知道方差矩阵和协方差矩阵，而这些参数是未知

的。在实际应用时，可用方差矩阵和协方差矩阵的无偏估计值代替参数值

计算变量 y(*) 。然后按以下模型  

y Xb U e

Xb Ue
Xb V

(*) (*) (*)

(*) (*)

(*) (*)

= +

= +
=
∑ u u
u

m

1

~  MVN( ,  )
 

估算模型中的各项条件方差分量 σ u(*)
2

，并可采用 LUP 法 (朱军，1992)或

AUP 法 (朱军，1993)预测条件随机效应值 eu(*) 。  

各项条件方差分量 σ u(*)
2

度量了从时间 ( t−1)  →  t  阶段的净随机效应

eu(*) 的变异程度，即净变异分量。σ u(*)
2  =  σ u t t( | )−1

2  及  eu(*)  =  eu( | )t t−1 是等

量的。  

在数量性状的发育遗传分析中，常需要研究从发育阶段 t 到最终时刻

( f )这一段时间内 ( t  →  f )基因表达的净效应。如果按下式定义新的变量，  

y y C V y Xb(*) ( ) ( , ) ( ) ( ) ( )( )= − −−
f t f t t t

1
 

新变量 y(*) 的方差等于条件随机变量 y y( ) ( )|f t 的条件方差矩阵 ,  

Var( ) = (*)y V

V C V C

V

(*)

( ) ( , ) ( ) ( , )

( | )

= −

=

−
f t f t f t

f t

1
 

其条件方差矩阵中的各项条件方差分量 σ u(*)
2

度量了从时间 t 到最终时刻 f

的净随机效应 eu(*) 的变异程度，即净变异分量。σ u(*)
2  =  σ u f t( | )

2  及  eu(*)  =  
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eu( | )f t 是等量的。  

 

 

第三节  发育性状的分析实例  

棉花最终结铃数是整个花铃期成铃的总和。棉花某一时期的铃数决定

于前一时期的铃数以及当时的遗传和环境影响。本节以陆地棉的两年遗传

实验资料，分析其单株成铃数的发育遗传规律，作为分析应用实例。  
采用包括与环境互作效应的加性—显性遗传模型，分析了陆地棉 4 个

亲本 (P1＝中棉所 7 号、P2＝岱字棉 15、P3＝无腺体的 GL—15、P4＝无

蜜腺的 HG—H—12)的两年 (1981，1985)双列杂交不同时期单株成铃数的

资料，估算了各项遗传方差分量。每年从 7 月 5 日—9 月 3 日每隔五天调

查各小区的单株成铃数。  

棉花单株成铃数在 t 时刻 ( t  =1，2，…，f )的观察值向量 y( )t 的遗传模

型是  

y Xb U U U U U

Xb U

Xb V U U

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )

( ) ( ) ( )~ ( , )

t t t t t t t t

t t
u

t t u t u
T

u

= + + + + + +

= +

=

=

=

∑

∑

A A D D AE AE DE DE B B

u u

6

u

6

e e e e e e

e

MVN

ε

σ

1

2

1

 

其中 b( )t 是 t 时刻的环境固定效应， X 是环境效应的系数矩阵; 

eA(t) 是 t 时刻的加性效应向量， eA(t) ~ ( , )0 σ A(t)
2 I ;  

U A 是加性效应的系数矩阵;  

eD(t) 是 t 时刻的显性效应向量， eD(t) ~ ( , )0 σ D(t)
2 I ;  

U D 是显性效应的系数矩阵;  

eAE(t) 是 t 时刻的加性×环境互作效应向量， eAE(t) ~ ( , )0 σ AE(t)
2 I ;  
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U AE 是加性×环境互作效应的系数矩阵 ;  

eDE(t) 是 t 时刻的显性×环境互作效应向量， eDE(t) ~ ( , )0 σ DE(t)
2 I ;  

U DE 是显性×环境互作效应的系数矩阵 ;  

eB(t) 是 t 时刻的区组效应向量， eB(t) ~ ( , )0 σ B(t)
2 I ;  

U B 是区组效应的系数矩阵;  

e ε (t) 是 t 时刻的剩余效应向量， e ε ~ ( , )0 σ ε (t)
2 I 。  

采用 MINQUE(1)法可以无偏地估算不同时期的遗传方差分量 ( )σ u t
2

以

及间隔五天的遗传协方差分量 ( , )σ u t t−1 。并可进一步估算得到方差矩阵和协

方差矩阵，  

( ) ( )

( , ) ( , ) ( , )

V U U

C C U U

t u t u
T

u

t t t t u t t u
T

u

− −
=

− − −
=

=

= =

∑

∑

1 1
2

1

1 1 1
1

σ

σ

u

6

u

6
 

然后计算新变量  

y y C V y Xb(*) ( ) ( )( ) ( ) ( ) ( )( )= − −− −
−

− −t t t t t t1 1
1

1 1  

其中 b由年份效应的平均数算得。  
按照以下遗传模型  

y Xb U U U U U

Xb U

Xb V U U

(*) (*) (*) (*) (*) (*) (*) (*)

(*) (*)

(*) ( ) (*)~ ( , )

= + + + + + +

= +

=

=

=

∑

∑

A A D D AE AE DE DE B B

u u

6

u

6

e e e e e e

e

MVN

ε

σ

u

t u u
T

u

1

2

1

 

采用 MINQUE 法估算各项遗传方差分量 (*)σ u
2

作为条件方差分量 σ u t t( | )−1
2

的

估计值，并采用 AUP 法获得随机效应预测值 eu(*) 作为条件遗传效应 eu(t|t-1) 的
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预测。  
表 9.1 列出了陆地棉 4 个亲本及其 F 1 不同发育时期的平均单株成铃

数。早熟亲本 P3 及其 F 1 在早期有较多的结铃数，但进入中后期结铃数锐

减。晚熟亲本 P2 及其 F 1 在早期则结铃较少，中后期结铃数增加较多。中

熟亲本及其 F1 的结铃表现也略不同于早、晚熟材料。由此可见，各种遗传

材料在不同时期的基因表达可能不完全相同，有待进一步作遗传分析。  

 

 表 9.1  陆地棉 4 个亲本及其 F 1  不同发育时期的平均单株成铃数  

日期   P1  F 1 ( 1 )   P2  F 1 ( 2 )   P3  F 1 ( 3 )   P4  F 1 ( 4 )  

7 /05  0 .51  0 .73  0 .07  0 .47  0 .96  1 .09  0 .44  0 .73  

7 /10  1 .48  1 .95  0 .73  1 .95  2 .07  1 .95  1 .47  1 .95  

7 /15  2 .65  3 .57  1 .44  3 .49  2 .63  4 .49  2 .43  3 .81  

7 /20  3 .20  5 .03  2 .13  5 .13  3 .16  6 .69  3 .13  5 .64  

7 /25  4 .05  5 .51  2 .87  5 .90  3 .60  7 .49  4 .43  6 .36  

7 /30  5 .25  6 .01  4 .23  6 .60  4 .43  8 .00  6 .34  6 .82  

8 /04  7 .26  7 .67  6 .87  8 .25  5 .02  9 .12  9 .66  8 .55  

8 /09  9 .88  9 .25  10.14  10.06  5 .56  10.38  12.38  10.77  

8 /14  12.34  10.73  12.86  12 .00  6 .89  11.57  14.73  12.59  

8 /19  13.30  11.77  14.67  13 .33  7 .69  12.21  15.90  13.71  

8 /24  14.23  12.11  15.87  13 .80  8 .53  12.50  16.70  14.16  

8 /29  15.10  12.46  16.80  14 .30  9 .10  12.71  17.19  14.45  

9 /03  15.91  12.70  17.58  14 .70  9 .46  12.75  17.55  14.66  

 

陆地棉不同发育时期单株成铃数的方差分量和条件方差分量的估计

值列于表 9.2。  

方差分量的分析结果表明，在不同发育时期基因对单株成铃数的效应

表现不同。在整个发育时期基因型方差 (V G  =  V A  +  V D )明显地大于基因型

×环境互作方差 (V G E  =  V A E  +  V D E )。在初花期 (7 月 5 日 )，显性方差 ( VD = 
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0.17 ±0.04)和加性方差 ( VA  =  0 .11±0.03)是主要的变异分量。V A 逐渐下

降，7 月 15 日已降为零，并且直到 8 月 9 日被测到，然后一直呈上升趋势。

V D 先渐增加，至 7 月 30 日达到最高值 ( VD = 4 .00±1.04)，然后渐渐地下

降。在棉花发育的早期，显性方差是遗传变异的主要分量，但是到了中后

期加性方差成了主要的分量。在立秋前后，存在显著的加性×环境互作方

差，而显性×环境互作方差则在 8 月下旬较明显。  

  

表 9.2  陆地棉不同发育时期单株成铃数的方差和条件方差分量  

月/日 VA  VD VAE VDE VA(t|t−1) VD(t|t−1) VAE(t|t−1) VDE(t|t−1) 

 

7/05 0.11 ** 0.17 ** 0.02 * 0.08 *      

7/10 0.19 * 0.51 * 0.07  0.24 * 0.00 0.03 * 0.02 * 0.00  

7/15 0.00  1.26 ** 0.18 * 0.29 * 0.00 0.06 * 0.01 * 0.00  

7/20 0.00  2.88 ** 0.33 ** 0.13 * 0.01  0.00  0.03 * 0.00  

7/25 0.00  3.79 ** 0.56 * 0.52  0.00 0.03  0.20 * 0.07 * 

7/30 0.00  4.00 ** 1.08 * 0.56  0.11 * 0.00 0.02  0.09 * 

8/04 0.00  3.59 * 1.77 * 0.55  0.60 ** 0.06  0.44 * 0.00  

8/09 2.25 * 3.81 * 2.21 * 0.61 * 0.53 ** 0.07 * 0.17 * 0.15 * 

8/14 4.47 ** 3.73 * 1.18 * 1.82 ** 0.10 * 0.11  0.00 0.07  

8/19 6.27 ** 3.51 * 1.06 * 1.52 ** 0.07 * 0.05 * 0.00 0.04 * 

8/24 7.26 ** 2.90 * 1.28 * 2.72 * 0.00 0.05  0.03 * 0.03 * 

8/29 7.78 ** 2.63 * 1.11 * 2.56 * 0.01 * 0.03 ** 0.03 * 0.00  

9/03 8.18 ** 2.73 * 1.09  1.64 ** 0.02 ** 0.00 0.00 0.08 * 

*、**分别表示达到 0.05 和 0.01 的显著水平。 

 

条件方差分量的分析结果揭示了在某一段时期 (5 天内）基因的遗传效

应表现。在初花期 (7 月 10−15 日 )，未测出条件加性方差 V A ( t | t - 1 )，但是条

件显性方差 V D ( t | t - 1 )  却较强 (7 月 10 日是  0 .03±0.01；7 月 15 日是 0.06  ±  
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0 .02)。这揭示了棉花早期加性方差分量下降而显性方差分量上升的原因。

在 7 月 20 日−8 月 4 日这一段时期内，已检测不到显著的条件显性方差分

量，表明显性效应的基因表达已经关闭。但是显性方差分量 V D 却持续增

加至 7 月 30 日。从 7 月 30 日−8 月 19 日存在显著的条件加性方差 V A ( t | t − 1 )，

表明在这一时期加性效应的基因已经表达。条件加性方差的高峰值出现在

8 月 4 日 ( VA(t|t-1) =  0 .60±0.12)，而此时加性方差 V A 尚无法检测到。  

条件方差分量的分析结果揭示了基因的动态表达过程，也有效地解释

了棉花发育后期显性方差逐渐减小、加性方差持续增加的遗传现象。在能

检测到普通加性方差 V A 以前的 10 天，条件加性方差 V A ( t | t − 1 )已经能被显

著地检测出，这具有重要的发育遗传学的意义。它揭示了发育数量遗传的

一个规律：在控制数量性状的基因效应还未被传统的数量遗传分析方法检

测出以前，基因已经开始表达。而这种特定阶段的基因表达，能够较早地

被条件方差分析检测到。  

在 8 月 4 日单株成铃数的条件加性方差 V A ( t | t − 1 )和条件加性×环境互

作方差 V A E ( t | t − 1 )占总变异的 70%左右，但是这时还未测到普通的加性及互

作方差。条件加性×环境互作方差 V A E ( t | t − 1 )在 7 月下旬至 8 月上旬也达显

著 (7 月 25 日是  0 .20  ±0.08；8 月 4 日是  0 .44±0.17；8 月 9 日是  0 .17±0 .07)。

这表明，在 1981 和 1985,两年不同的环境条件对基因加性效应的表达及对

棉花单株成铃数有影响。  

为了比较陆地棉不同发育时期的基因效应对最终 ( f  =  9 月 3 日 )单株

成铃数的遗传影响，图 9.1 列出了陆地棉单株成铃数在不同发育时期的条

件方差分量 (V( f | t ) )的柱状图以及 9 月 3 日方差分量 (V( f ) )  的柱状图 (最右

边 )。7/05 至 7/30 的条件方差分量 (V ( 9 / 0 3 | 7 / 0 5 ∼ 3 0 ) )逐渐增大 ,  然后急剧地减

小。 8 /14 以后，条件方差分量 (V ( 9 / 0 3 |8 / 1 4 ∼ 2 9 ) )已降至接近零。 这表明 8/14

以后的基因净效应对棉花单株最终成铃数的额外遗传贡献已极小。最大的

条件方差分量值 (V ( 9 / 0 3 | 7 / 2 5 ∼ 3 0 ) )出现在 7/25 至 7/30 这段时期，揭示了用常



《遗传模型分析方法》朱军著  中国农业出版社  1997 

 •172• 

规分析方法所无法获得的遗传现象：在 7 月下旬陆地棉的基因表达对单株

最终成铃数遗传变异的影响很小。综合表 9.2 和图 9.1 的分析结果可以发

现，立秋前后 (8 月上旬 )是棉花发育的一个重要阶段，在这期间有许多新

的基因表达 (较大的条件方差分量 V(t | t - 1 ) )，并且这些基因表达的净遗传效

应对单株最终成铃数有很大的遗传影响 (很小的条件方差分量 V(f | t ) )。  

陆地棉不同发育时期单株成铃数的加性效应 (Ai )和条件加性效应

(Ai ( t | t − 1 ) )的预测值列于 (表 9.3)。在所分析的四个亲本中，早熟亲本 (P3)

在前期单株成铃较多，中后期则明显减少。其加性效应值 7 月 10 日前为

显著的正值，8 月 9 日后为显著的负值。晚熟亲本 (P2)的表现相反，单株

成铃加性效应在 7 月 10 日前为显著的负值，8 月 9 日后为显著的正值。所

有的亲本在 7 月 15 日至 8 月 4 日期间不存在加性遗传效应，但以后 P3 的

加性效应值为极显著的负值，而 P2 和 P4 的加性效应则逐渐增加，并达到

 
图 9.1  陆地棉最终 ( f  =  9 月 3 日 )单株成铃数的方差分量 (V ( f ) )及  
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显著和极显著水准。P1 在整个花铃期都未测到显著的加性效应。  

表 9.3  陆地棉不同发育时期单株成铃数的加性效应和条件加性效应  

的预测值。  

日期 A1  A2  A3  A4 A1(t|t−1) A2(t|t−) A3(t|t−1) A4(t|t−1) 

7/05 -0.02  −0.27 ** 0.30 ** 0.00       

7/10 -0.01  −0.35 * 0.32 * 0.04  0.00 0.00 0.00 0.00  

7/15 0.00  0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00  

7/20 0.00  0.00 0.00 0.00 −0.14 0.04 0.03 0.06  

7/25 0.00  0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00  

7/30 0.00  0.00 0.00 0.00 −0.14 0.12 * −0.29 * 0.30 * 

8/04 0.00  0.00 0.00 0.00 0.01 0.44 ** −0.79 ** 0.35 * 

8/09 -0.14  0.38 * −1.31 ** 1.07  0.17 0.66 ** −0.56 ** −0.27  

8/14 -0.21  0.81 * −2.06 ** 1.46 * 0.09 * 0.27 * −0.14  −0.21  

8/19 -0.30  1.18 ** −2.47 ** 1.60 * −0.04 0.25  −0.03 −0.18 * 

8/24 -0.33  1.40 ** −2.67 ** 1.60 * 0.00 0.00 0.00 0.00  

8/29 -0.29  1.54 ** −2.78 ** 1.52 * 0.04 0.06  −0.02 −0.08 ** 

9/03 -0.21  1.64 ** −2.87 ** 1.44 * 0.13 0.07 −0.05 −0.14 ** 

*、**分别表示达到 0.05 和 0.01 的显著水平。 

 

早在 7 月 30 日至 8 月 4 日期间已测到三个亲本的条件加性效应值

A i ( t | t − 1 )，P3 为显著的负值，而 P2 和 P4 为显著的正值，尽管这时的普通

加性效应值都是零。因此，数量基因的加性效应已经在 P3、P2 和 P4 三个

亲本中表达，并能被条件遗传效应分析所检测，但是却要在 10 天以后才

能被传统的遗传效应分析方法测出。在棉花成铃中后期，P2 和 P4 的普通

加性效应的表现较一致。但是条件加性效应分析结果表明，这两个亲本的

基因表达在中后期也是不同的。A 2 ( t | t − 1 )和 A 4 ( t | t − 1 )在 7 月 30 日至 8 月 4 日

期间的条件加性效应都是正值，但以后 A 2 ( t | t − 1 )继续为正值，而 A 4 ( t | t − 1 )却

为负值。  
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以上分析表明，条件遗传效应和条件遗传方差分量的分析比传统的、

非条件的遗传分析更能有效地揭示数量性状的发育遗传规律。  
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第十章 杂种优势的遗传分析 

第一节 作物农艺性状的杂种优势分析 

1. 加性−显性遗传模型的分析方法 

数量遗传分析的一项重要任务是：通过估算性状的遗传方差分量及

成对性状的遗传协方差分量，了解性状的遗传规律。除此以外，还需要

通过预测遗传效应值及亲本和杂交组合的基因型值，评价亲本育种价值

和杂交组合的杂种优势。  

作物杂种优势利用是提高产量和品质的一项有效的重要措施。杂种

优势的遗传分析以往主要采用 Gri f f ing 的配合力遗传模型，估算亲本的

一般配合力及杂交组合的特殊配合力。但 Gri f fin g 的方法只适用于亲本

和 F 1世代。对 F 2杂种优势的研究，目前主要通过一些间接指标 (如亲本

的亲缘关系、因子距离、中亲值等 )与 F 2表现型值的相关性预测 F 2的杂

种优势，但是这些间接预测的效果并不理想。由于作物农艺性状受环境

机误影响较大，F 2 表现型值并不一定能完全反映组合的基因型值。因而

只有直接对组合的基因型值进行分析，才能排除环境机误的干扰。  

玉米、高粱和水稻等作物已成功地利用雄性不育系制种，在生产上

大面积种植 F 1。但目前有些作物由于尚不能经济地产生大量 F 1种子，因

而在生产上大面积地利用 F 1的杂种优势还有困难。杂种优势的研究结果

表明，陆地棉、冬小麦、大麦、油菜和芝麻等作物的一些重要农艺性状

均存在明显的 F 2杂种优势。如能直接利用杂种 F 2代，可以解决 F 1的供

种问题，从而将能在生产上大面积利用杂种优势。  

分析分离世代 F 2 的杂种优势表现，一般都需要种植 F 2 植株。由于

F 2 是分离世代，需要较大的群体，因而会增加遗传试验的费用和难度。

对其它杂种后代的遗传研究则困难更大。如能由不分离世代 (亲本和 F 1 )

直接预测 F 2或其它杂种后代的基因型值，就可以提高试验效益，缩短试
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验年限。  

朱军 (1993a)提出了杂种优势分析的新方法。该方法以加性−显性遗

传模型分析亲本和 F1 的双列杂交遗传资料，从而无偏预测基因加性效应

值和显性效应值，并进一步预测 F1 和其它杂种后代基因型值及其杂种优

势。  

在随机区组 k 内种植的亲本 i 和亲本 j 交配的后代，其表现型值的平

均数 y i j k 可用以下线性模型表示  

y G B eijkl ij k ijk    =        µ＋ ＋ ＋
 (10 .

1)  

其中μ是群体平均数；  

Gij 是遗传效应值，由不同的基因效应分量所组成；  

B k是区组效应， Bk B  ~  ( )0 2，σ ；   

ei j k 是剩余效应， e eijk  ~  ( )0 2，σ 。  

如果供试材料的遗传表现符合以下四项遗传假设：⑴具有正常二倍

体分离，⑵参与杂交的纯合亲本是遗传群体的一个随机样本，⑶不存在

基因的上位性效应，⑷不存在基因型与环境的互作，则遗传效应值 Gijk

可进一步按以下不同的世代分解为加性效应和显性效应两项基因效应分

量。  

亲本 P i (或 P j )基因效应分量 ( i  =  j )  

G A Dii i ii    =     2 ＋  

杂种一代 F1 i j 基因效应分量  

            G A A Dij i j ij＝ ＋ ＋  

其中 Ai 或 Aj 是累加的加性效应，Ai 或 Aj  ~ (0 )，σ A
2 ；Dii、Dj j 或 Dij

是累加的显性效应，Dii、Djj 或 Di j  ~  (0 )，σ D
2 。  
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根据以上加性−显性遗传模型，可以由只包括亲本和 F 1 世代的双列

杂交，预测加性效应值 (Ai 和 Aj )和显性效应值 (纯合显性 Dii、Djj 和杂

合显性 Dij )。然后用这些基因效应值，再预测亲本、F 1 或其它杂种世代

的基因型值。  

获得基因加性和显性效应的无偏预测值，然后可按下式无偏地预测

各世代的遗传效应值：  

亲本 G P A Di i ii(    ) =   +   2  

杂种一代 G F A A Dij i j ij( 1 ) =    + +  

杂种二代 G F A A D D Dij i j ii jj ij( 2 ) = + + + +  
1
4  

1
4  

1
2   

杂种三代 G F A A D D Dij i j ii jj ij( 3 ) = + +  + 
3
8  

3
8  

1
4  +  

    

各世代的基因型值预测公式是 ( µ + G )，其中群体平均数估计值 µ 可以由

遗传试验的全部观察值的平均数估算。  

假定亲本 i 为优亲，它与劣亲本 j 的遗传差异的绝对值为  

ϖ G i j ii jjA A D D =  | ( )  ( )|   2 − −＋  

那么 F1 的平均优势 ( H (FM 1 ) )和超亲优势 ( H (FB 1) )为：  

H (F  ) [ ( ) + )]

 [  ( + )]

M 1

   

) ( (= −

= −

G F G P G P

D D D

ij i j

ij ii jj

1
1
2

1
2

 

H (F  ( ) )

 [( )  ( )]

H (

B 1

    

M

) (

)

=

= +

= −

G F G P

A A D D

F

ij i

j i ij ii

G

1

1
1
2

－

－ －

ϖ

 

由 F 1 衍生的其它各世代杂种优势的预测值都是 H (FM 1 )和 ϖ 的函

数。杂交种的自交后代平均优势可按以下公式预测。  

杂种二代平均优势 :  
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H (F  (  [ ( )]

[  ( )]

H (

M 2

   

M

) ) ) (

)

= +

= +

=

G F G P G P

D D D

F

i j

ij ii jj

2
1
2

1
2

1
2

1
2 1

－

－  

杂种三代平均优势 :  

H (F  (  [ ( )]

 [   ( )]

 H (

M 3
1
2  

1
4  

1
2   

1
4 M

) ) ) (

)

= +

= +

=

G F G P G P

D D D

F

i j

ij ii jj

3

1

－

－  

杂交种的自交后代超亲优势的预测公式是，  

杂种二代超亲优势 :  

H (F  ( ) )

 [2( )  (  )]

H (

B 2
1
2    

1
2   

1
2 M

1
2

) (

)

=

= + +

= −

G F G P

A A D D D

F

i

j i ij jj ii

G

2
3
2

1

－

－ －

ϖ

 

杂种三代超亲优势 :  

H (F  ( ) )

[4( )  (  )]

H (

B 3
1
4

3
8   

1
4 M 

) (

)

=

= + +

= −

G F G P

A A D D D

F

i

j i ij jj ii

G

3
3
8

1
1
2

－

－ －

ϖ

 

依次类推，可以获得杂种 n 世代 Fn 的优势预测公式  

杂种 Fn 世代的平均优势：  

H (F ) [ ( ) ( )]

 ( ) H (

M

-  
M

n n i j

n

G F G P G P

F

) (

)

= +

=

－ 1
2

1
2

1
1

  

杂种 Fn  世代的超亲优势：  

H (F  ( ) )

 ( ) H (
B

1
2

-  
M

1
2

n n i
n

G

G F G P

F

) (

)

=

= −

－

1
1 ϖ

 

由杂种优势预测公式可见，随着世代数的增加自交后代的平均优势和超

亲优势，每代递减 1
2 M 1H (F )。能否在杂种生产上利用 F 1的自交后代，并
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非完全由杂种优势的递减速率所决定。尽管杂种 F 1自交后代的基因型值

总是不如 F 1的基因型值，但是如果组合的优亲是生产推广品种，并且自

交后代仍然存在一定程度的正向超亲优势，就有可能在生产上继续利用

该组合的自交后代。在实际应用时可以事先确定必须达到的正向超亲优

势程度β，即要求 H (FB n )≥β。然后根据所确定的β值，由以下关系式预测

生产上可利用的杂种世代数 n，  

H (F
2 +

M 1) ( )
β ϖ G

n≥ −2 2  

该关系式表明，杂种后代超亲优势不低于β所维持的世代数 n，取决于 F 1

平均优势和双亲遗传差异。 H (FM 1 )越大，或ϖ 越小，则正向超亲优势维

持的年限越长。为了能获得使用年限较长的杂交组合，宜选用表现较小

差异的优良品种作为双亲。如果 H (FM 1 )  > 0，可以由下式直接预测世代

数 n，  

n G =  log[ H (F
log(2)

M 1) ( )]2 2β ϖ+
+  

当比值 H (FM 1 ) ( )2β ϖ+ 分别达到 1、2、4 或 8 时，正向超亲优势

维持的世代数分别为 2、3、4 或 5。如果某杂交组合的优亲是生产推广品

种，那么根据其产量和品质性状的 F1 平均优势及双亲的差异，便可以预

测该组合可能在生产上连续使用的年限。 H (FM 1 ) ≥ +2β ϖ G 是预测能否

在生产上利用 F 2的一项指标。在实际应用公式计算 n 时，育种者往往只

有为数很少的组合，因而无法作遗传分析预测基因型值。此时可采用以

下简易公式，近似地预测某组合超亲优势大于零的世代数，  

n  
log[ (F MP DP

log(2)
1≈

−
+

) ]
2  

其中 F 1为组合的表型值，MP 为双亲表型平均值，DP 是双亲表型平均差

异值 (正值 )。  

以上所介绍的是杂种优势绝对值的分析方法。由于受到性状测量单
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位的影响，不同性状之间的杂种优势绝对值没有可比性。在实际应用时

常采用杂种优势的相对值，即平均优势  

( ) /F MP MP
 ( +  )

 +   +   +  (  +  )1
  

    
− ≈

−D D D
A A D D

ij ii jj

i j ii jj

1
2

1
2µ

 

或超亲优势  

( ) /F BP BP
+  

 +   +  1
    

  
− ≈

− −（ ） （ ）A A D D
A D

j i ij ii

i iiµ 2
.  

其中 MP 为双亲表型平均值，BP 为优亲表型平均值。由于分母中含有加

性效应，因此这些杂种优势的统计量并不能真正度量杂种优势的基因效

应 [D i j  − (D i i+D j j  ) /2 ]。朱军等 (1993)建议用群体平均优势 ( H PM )来度量

杂种优势的基因效应，  

H H

 [  ( +  )

PM M

   

( )

]

F

D D Dij ii jj

1

1
2

1

1

=

= −

µ

µ

 

它是杂种优势基因效应 ∆G ij ii jjD D D= −[  
1
2   ( +  )]的简单函数。在实际应用

时可用群体平均数μ的无偏估计值 µ  （双列杂交所有亲本和组合的算术

平均数）来估算群体平均优势和群体超亲优势。  

如果用群体超亲优势 ( H P B )，则可以更好地度量超亲优势，  

H  =  1 H

1 H  )

= 1 H

= H

PB B

M

M

PM

( )

(

F

G

1

1
2
1

2
1
2

µ

µ
ϖ

µ µ
ϖ

δ

= −

−

−

 

其中 δ ϖ µG G= /  是亲本的相对遗传差异。 
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群体超亲优势是平均优势基因效应和双亲遗传差异 ϖ G 的函数。群

体平均优势大于群体超亲优势，其差值反映了亲本之间的遗传差异。不

同世代 (n  =  1，2，3，… )群体杂种优势的预测可以按以下公式求得：  

杂种 Fn 世代的群体平均优势：  

H (F  1 H (F

 ( ) H (

PM M

-  
PM 

n n

n F

) )

)

=

=

µ
1
2

1
1

  

杂种 Fn 世代的群体超亲优势：  

H (F  1 H (F

 ( ) H (

PB B

-  
PM 

n n

n
GF

) )

)

=

= −

µ

δ1
2

1
1

1
2

 

可以根据事先确定必须达到的正向群体超亲优势程度 α ，即要求

H (FPB n )≥ α ， α 可以取 0.05(5%正向群体超亲优势 )或 0.10(10 %正向群

体超亲优势 ) .。然后根据所确定的 α 值，由以下关系式预测生产上可利用

的杂种世代数 n，  

H (F
2 +

PM 1) ( )
α δ G

n≥ −2 2  

如果 H (FPM 1 )  > 0，可以由下式直接预测世代数 n，  

n G =  
log[ H (F

log(2)
PM 1) ( )]2

2
α δ+

+  

当比值 H (FPM 1) ( )2α δ+ G 分别达到 1、2、4 或 8 时，正向超亲优势

维持的世代数分别为 2、3、4 或 5。  

朱军 (1993a)按加性−显性遗传模型，分析了 6 个陆地棉品种 (  ⑴  徐

州 142、⑵  中棉所 7 号、⑶  协作 2 号、⑷  岱字棉 1 5 号、⑸  无腺体的

GL-5、⑹  无蜜腺的 HG-H-12  )完全双列杂交的单株铃数和单铃重两个产

量性状。该试验包括 6 个亲本和 30 个正反交组合，完全随机区组设计，

重复四次。采用 Jackkni fe 数值抽样技术对试验区组进行抽样，计算方差
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分量的估计值、基因型值和群体超亲优势的预测值以及它们的标准误。  

棉花产量组成因素单株铃数和单铃重的方差分量分析结果表明，单

株铃数主要受基因加性效应影响，加性遗传方差 V A 约为显性遗传方差

VD 的三倍；单铃重则主要受基因显性效应影响，加性遗传方差 V A 不显

著，显性遗传方差 VD 达到 1%极显著水准。  

单株铃数和单铃重的 15 个组合的 F 2基因型值和超亲优势预测以及

预期的世代数 (α  =  0 .05 时 )列于表 10.1，括号内是各项预测值的标准误

SE。由预测值± t0 .05  SE 可得到关于真实参数的 95%置信区间，从而可

以比较不同组合的参数之间是否存在真实差异。各组合预期的世代数 n

可以大致预测连续种植该组合的杂种 n 代后，群体超亲优势仍将不低于

5%。  

在单株铃数上，F 2群体超亲优势预测值较高的组合是 (4 ×6)和 (1 ×6)，

其 H (FPB 2 ) ( 及 95% 置 信 区 间 ) 分 别 为 0.116(0 .046∼0 .186) 和

0.056(−0.027∼  0 .139)。虽然这两个组合的超亲优势预测值都超过 5%，

但置信区间的分析表明组合 (4×6)的 F 2显著超过优亲 4 .6%以上； 而组合

(1×6)的 F 2 并未显著超过优亲。各组合预期的世代数与群体超亲优势预

测值是吻合的。当 n  ≈2 时，F 2群体超亲优势预测值约为 5%。组合 (4×

6)的预期世代数约为 3，可以推断该组合 F 3  的单株铃数仍可能超过优亲

5%。这两个组合也有较高的基因型值，分别为 16.34(14 .08∼18.60)和

17.27(15 .04∼19.50)。置信区间的分析表明，这两个组合的 F2 基因型值

差异不显著。单铃重 F 2 群体超亲优势预测值较高的组合是 (2×4)和 (1×

2)。这两个组合的预期世代数都不小于 2。单铃重共有 4 个组合的预期世

代数达到了 2，而单株铃数却只有两个组合。这是由于单铃重主要受显性

效应控制，因而表现较强的超亲优势；而单株铃数存在较强的加性效应，

超亲优势相对较弱。15 个组合单株铃数的 F 1平均群体超亲优势为 1.6%，

而单铃重的则高达 6.7%。  
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表 10.1  棉花杂交组合单株铃数和单铃重基因型值和超亲优势的预

测  

以及预期的世代数  

组合    单株铃

数  

         单铃重  

 F 2 i j  (SE) HPB (SE)  n  F2 i j (SE) HPB (SE)  n  

(1×2

)  

15 .5

4  

(0 .56

)  

−0.06

2  

(0 .053

)  

0 .

9  

5 .3

3  

(0 .06

)  

 0 .052 (0 .028

)  

2 .

0  

(1×3

)  

16 .4

3  

(0 .57

)  

 0 .000 (0 .037

)  

1 .

4  

4 .8

8  

(0 .11

)  

 0 .018 (0 .017

)  

0 .

6  

(1×4

)  

17 .1

5  

(0 .22

)  

 0 .049 (0 .017

)  

1 .

9  

5 .0

5  

(0 .07

)  

 0 .049 (0 .017

)  

2 .

0  

(1×5

)  

12 .8

0  

(0 .17

)  

−0.25

0  

(0 .030

)  

0 .

0  

5 .6

0  

(0 .07

)  

−0.02

5  

(0 .032

)  

0 .

9  

(1×6

)  

17 .2

7  

(0 .70

)  

 0 .056 (0 .026

)  

2 .

1  

5 .0

2  

(0 .06

)  

 0 .041 (0 .012

)  

1 .

7  

(2×3

)  

13 .2

7  

(0 .29

)  

−0.03

3  

(0 .050

)  

0 .

5  

5 .1

3  

(0 .07

)  

 0 .028 (0 .024

)  

1 .

4  

(2×4

)  

13 .7

9  

(0 .46

)  

−0.06

4  

(0 .035

)  

0 .

0  

5 .3

8  

(0 .06

)  

 0 .073 (0 .026

)  

2 .

3  

(2×5

)  

 9 .96  (0 .51

)  

−0.12

4  

(0 .047

)  

0 .

2  

5 .6

8  

(0 .14

)  

−0.00

9  

(0 .031

)  

1 .

0  

(2×6

)  

13 .8

0  

(0 .27

)  

−0.08

7  

(0 .059

)  

< 0 5 .2

6  

(0 .21

)  

 0 .049 (0 .025

)  

2 .

0  

(3×4

)  

13 .7

8  

(0 .87

)  

−0.07

4  

(0 .059

)  

0 .

0  

4 .9

7  

(0 .09

)  

 0 .029 (0 .023

)  

1 .

5  

(3×5

)  

11 .2

0  

(0 .55

)  

−0.15

4  

(0 .051

)  

0 .

4  

5 .5

1  

(0 .06

)  

−0.04

1  

(0 .031

)  

0 .

5  

(3×6 15.0 (0 .78  0 .020 (0 .032 1 . 4 .8 (0 .10  0 .024 (0 .012 0 .
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)  4  )  )  5  9  )  )  9  

(4×5

)  

11 .9

2  

(0 .26

)  

−0.19

2  

(0 .029

)  

0 .

3  

5 .3

8  

(0 .07

)  

−0.06

5  

(0 .032

)  

0 .

1  

(4×6

)  

16 .3

4  

(0 .71

)  

 0 .116 (0 .022

)  

3 .

2  

4 .9

1  

(0 .12

)  

 0 .033 (0 .016

)  

1 .

5  

(5×6

)  

12 .0

5  

(0 .57

)  

−0.17

6  

(0 .047

)  

0 .

4  

5 .3

5  

(0 .22

)  

−0.07

1  

(0 .029

)  

< 0

 

由表 10.1 可见，杂种优势最高的组合并不一定是基因型值最高的组

合。单株铃数 F 2  群体超亲优势预测值最高的组合是 (4×6)，其 F 2  基因

型值却位居第四。单铃重 F 2  群体超亲优势预测值最高的组合 (2×4)，其

F 2 基因型值也只位居第四。因此评价组合的优劣，应同时考虑组合的基

因型值和杂种优势。单株铃数和单铃重两个性状 F 2优势的表现不完全一

致。这表明，有必要根据作物产量和品质各项性状的综合分析结果，全

面评价杂交组合的优劣。生产上利用的优势组合必须在主要产量组成因

素和品质性状方面均表现较好。  

 

2. 加性−显性及环境互作的遗传模型分析方法 

如果存在基因型与环境的互作，杂种优势将包括两个分量：其一是

不因环境影响而变的基因型优势，其二是因环境不同而变异的环境互作

优势。  

在环境 h 内，由亲本 i 和亲本 j 杂交产生的后代在区组 k 中的遗传模

型，可以用以下线性公式表示，  

y E G GE B ehijk h ij hij hk hijk= + + + + + +µ
 (10.

2) 

其中 yhi j k是母本 i与父本 j的组合在环境 h内第 k个区组中的平均表现型值；
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μ是群体平均数， E h 是环境效应，这两个参数均为固定效应； Bhk 是环境

内的区组效应， Bhk ～ ( , )0 σ B
2 ； ehijk是剩余效应， ehijk～ ( , )0 σ e

2 。  

G i j的定义如(10.1)，GEh i j的分解如下：  

亲本 P i (或 P j )的基因型×环境互作效应分量 ( i  =  j )  

GE AE DEhij hi hii    =    2 +  

杂种一代 F1 i j 的基因型×环境互作效应分量  

      GE AE AE DEhij hi hj hij= + +  

其中 AE h i 或 AE h j 是加性×环境互作效应，AE h i 或 AE h j~ (0 )，σ AE
2 ；

DE h i i、 DE h j j 或 DE h i j 是累加的显性效应， DE h i i、DE h j j 或 DE h i j  

~ (0 )，σ DE
2 。  

根据以上加性−显性及环境互作的遗传模型，可以由只包括亲本和

F1 世代的双列杂交，预测加性效应值 (Ai 和 Aj )、显性效应值 (纯合显性

Dii、Djj 和杂合显性 Di j )以及加性×环境互作效应值 (AE h i 和 AE h j )、显

性×环境互作效应值 (纯合显性×环境互作 DE h i i、DE h j j 和杂合显性×环

境互作 DE h i j )。然后用这些基因效应值和基因型×环境互作效应值，再

预测亲本、F 1或其它杂种世代的遗传表现。  

获得基因加性×环境互作和显性×环境互作效应的无偏预测值，然

后可按下式无偏地预测各世代的基因型×环境互作效应值 :  

GE P AE DEi hi hii(    ) =  +   2  

GE F AE AE DEij hi hj hij( 1 ) =   + +  

GE F AE AE DE DE DEij hi hj hii hjj hij( 2 ) = + + + +1
4

1
4

1
2   

GE F AE AE DE DE DEij hi hj hii hjj hij( 3 ) = + + +3
8

3
8

1
4  +  

   

假定亲本 i 为优亲，它与劣亲本 j 在环境 h 中的遗传差异绝对值为  
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ϖ GE hi hj hii hjjAE AE DE DE  | (  )  (  )|   ＝ ＋2 − −  

那么 F1 的平均优势互作离差 ( H (FME 1 ) )和超亲优势互作离差  ( H (FBE 1 ) )

为：  

H (F  ) [ ( ) + ( )]

  ( + )

ME 1

 

) (= −

= −

GE F GE P GE P

DE DE DE

ij i j

hij hii hjj

1
1
2

1
2

 

H (F  ( ) )

 ( )  ( )

H (

BE 1

   

ME

) (

)

=

= +

= −

GE F GE P

AE AE DE DE

F

ij i

hj hi hij hii

GE

1

1
1
2

－

－ －

ϖ

 

由 F 1衍生的其它各世代杂种优势互作离差的预测值都是 H (FME 1 )和

ϖ GE的函数。杂交种的自交后代平均优势互作离差可按以下公式预测。  

杂种二代平均优势互作离差 :  

H (F  (  [ ( )]

[  ( )]

H (

ME 2

 

ME

) ) ) (

)

= +

= +

=

GE F GE P GE P

DE DE DE

F

i j

hij hii hjj

2
1
2

1
2

1
2

1
2 1

－

－  

杂种三代平均优势互作离差 :  

H (F  ( [ ( )]

 [  ( )]

 H (

ME 3
1
2  

1
4

1
2  

1
4 ME

) ) ) (

)

= +

= +

=

GE F GE P GE P

DE DE DE

F

i j

hij hii hjj

3

1

－

－  

杂交种的自交后代超亲优势互作离差的预测公式是，  

杂种二代超亲优势互作离差 :  

H (F  ( ) )

 [2( )  ( )]

H (

BE 2
1
2

1
2

1
2 ME

1
2

) (

)

=

= + +

= −

GE F GE P

AE AE DE DE DE

F

i

hj hi hij hjj hii

GE

2
3
2

1

－

－ －

ϖ

 

杂种三代超亲优势互作离差 :  
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H (F  ( ) )

[4( )  ( )]

H (

BE 3
1
4

3
8  

1
4 ME

) (

)

=

= + +

= −

GE F GE P

AE AE DE DE DE

F

i

hj hi hij hjj hii

GE

3
3
8

1
1
2

－

－ －

ϖ

 

依次类推，可以获得杂种 n 世代 Fn 的优势互作离差预测公式  

杂种 Fn 世代的平均优势互作离差：  

H (F ) [ ( ) ( )]

 ( ) H (

ME

-  
ME

n n i j

n

GE F GE P GE P

F

) (

)

= +

=

－ 1
2

1
2

1
1

  

杂种 Fn  世代的超亲优势互作离差：  

H (F  ( ) )

 ( ) H (
BE

1
2

-  
ME

1
2

n n i
n

GE

GE F GE P

F

) (

)

=

= −

－

1
1 ϖ

 

为了便于比较不同性状的杂种优势互作离差，可以采用群体平均优势互

作离差 ( HPME )来度量杂种优势的基因×环境互作效应，  

H H    

 [ ( + )

PME ME( )

]

F

DE DE DEhij hii hjj

1

1
2

1

1

=

= −

µ

µ

 

它是杂种优势基因×环境互作效应 ∆GE hij hii hjjDE DE DE= −[ 1
2  ( + )]的简单

函数。  

如果用群体超亲优势 ( H P B )，则可以更好地度量超亲优势互作离差， 

H  =  H

H  )

= H

= H

PBE BE

ME

ME

PME

( )

(

F

GE

GE

GE

1
1

1 1
2

1 1
2

1
2

µ

µ
ϖ

µ µ
ϖ

δ

= −

−

−

 

其中 δ ϖ µGE GE= /  是亲本在环境 h 中的相对遗传差异绝对值。 
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不同世代 (n  =  1，2，3，… )群体杂种优势互作离差的预测可以按以

下公式求得：  

杂种 Fn 世代的群体平均优势互作离差：  

H (F  1 H (F

 ( ) H (

PME ME

-  
PME

n n

n F

) )

)

=

=

µ
1
2

1
1

  

杂种 F n  世代的群体超亲优势互作离差：  

H (F  1 H (F

 ( ) H (

PBE BE

-  
PME

n n

n
GEF

) )

)

=

= −

µ

δ1
2

1
1

1
2

 

在环境互作的遗传分析中，环境一般是指年份或地点的生态大环境。

这些大环境是人类无法控制的，随年份和地点而有较大的波动。因此，

一般没有必要预测在特定环境下杂交组合可使用的世代数。  

杂种优势的互作离差度量了某一环境条件下 (年份或地点 )优势偏离

平均数的值。某一环境条件下的杂种优势表现由二部分分量组成：平均

优势= HM  + H M E；超亲优势= H B  + HB E。第一部分是由基因主效应决定

的杂种优势，度量了杂种优势在不同环境下的稳定性；第二部分是由基

因型×环境互作效应决定的杂种优势，反映了杂种优势在特定环境下的

波动性。  

现以 1992 至 1993 年 10 个陆地棉亲本的双列杂交的遗传资料分析

实例，说明互作杂种优势的分析及其在育种上的应用。10 个品种或品系

分别为 :  无蜜腺选系 :  ①A22 6、②A160;无腺体选系 :  ③A17;  我国自育品

种 :④鲁棉 6 号、⑤中棉所 1 2 号、⑥中棉所 13 号、⑦徐州 184、⑧泗棉

2 号 ;  引种美国材料 :  ⑨4305、⑩4318。试验在浙江农业大学实验农场进

行。以亲本①～⑤作母本、亲本⑥～⑩作为父本，共配制了 20 个组合。 

4 个 F 2高产组合产量性状的遗传表现列于表 10.2。分析结果表明，

F 2产量性状的表现型值与 F 2基因型值间的表现并不完全一致。其中，F 2
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皮棉产量表现型值与基因型值间存在较大的差异，其它各产量性状的表

现型值与基因型值则较为接近。其原因是表现型值与环境和机误有关，

皮棉产量受环境和机误影响较大。3 个杂交组合 (4×6)、(4×8)和 (5×8)F 2

皮棉产量的群体超亲优势较大，其预计的世代数大于 2，即这 3 个杂交组

合 F 2 皮棉产量在多种环境中群体超亲优势平均表现大于 5%。组合 (4×

6)F 2 皮棉产量群体超亲优势和群体平均优势较为接近，约为 14%，其主

要原因是该组合双亲的相对遗传差异都较小。组合 (4×6 )和 (5×7)F 2单株

铃数基因型值较大，分别为 14.03 和 14.63 个，但这两个组合 F 2单株铃

数杂种优势较小。组合 (4×8 )和 (5×8)F 2单株铃数基因型值也较大，分别

为 14.00 和 13.21 个，且这两个组合 F2 群体平均优势和超亲优势都较大，

平均优势分别为 9 %和 6 %，超亲优势较为接近，约为 5 %左右，预计的世

代数约为 2。(4×6)、(5×7 )和 (4×8)组合 F 2单铃重的基因型值接近，分

别为 4.69g、4.75 g 和 4.70 g。组合 (5×8)F 2单铃重则表现出一定的正向

群体平均优势和群体超亲优势。这 4 个组合 F 2衣分的基因型值均较大，

衣分超过 40 %以上。其中 (4×6)和 (4×8)组合 F 2衣分均表现显著的群体

平均优势，F 2超亲优势显著小于 0。组合 (5×7)和 (5×8 )F 2衣分平均优势

不显著，群体超亲优势显著小于 0。  
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表 10.2 四个单交 F2高产组合的产量性状表现型值、基因型值、杂种优势和世代

数 

性状 参数 组合(4×6) 组合(4×8)组合(5×7) 组合(5×8)

产量 P(F2) (kg) 52.15 50.78 59.12 53.51 

 µ+G (kg) 61.89 64.16 66.77 62.26 

 HPM  0.15**  0.14**  0.13**  0.14** 

 HPB  0.10*  0.14**  0.01  0.11* 

 n  2.53  3.34  1.60  2.78 

      

铃数 P(F2) (个/株) 13.18 12.94 12.61 13.10 

 µ+G (个/株) 14.03 14.00 14.63 13.21 

 HPM  0.02  0.09  0.06  0.06 

 HPB −0.01  0.04 −0.04  0.05 

 n  1.09  1.91  0.55  2.01 

单铃重 P(F2) (g)  4.44  4.59  4.65  4.40 

 µ+G (g)  4.69  4.70  4.75  4.86 

 HPM  0.00 -0.00  0.01  0.04* 

 HPB −0.02 -0.01 -0.02  0.03 

 n  0.00  0.00  0.00  1.85 

衣分 P(F2)(%) 41.11 41.00 43.11 39.72 

 µ+G (%) 40.01 41.11 42.37 40.55 

 HPM  0.02+  0.01+  0.01 −0.01 

 HPB −0.02** −0.02** -0.01** −0.03** 

 n  0.00  0.00  0.00  0.00 

+、*、** 分别表示 0.10、 0.05和 0.01的显著水平。 
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 表 10.3  四个陆地棉 F 2高产组合产量性状在两年中的遗传表现  

  组合(4×6) 组合(4×8) 组合(5×7) 组合(5×8) 

性状 参数 1992 1993 1992 1993 1992 1993 1992 1993

产量 P(F2) (kg) 58.15 46.15 54.12 47.44 62.72 55.52 62.24 44.78

 µ+G+GE (kg) 65.04 60.48 67.16 64.08 67.71 70.21 63.98 62.25

 HPM+HPME 0.32 0.14 0.29 0.14 0.24 0.17 0.30 0.12

 HPB+HPBE 0.27 0.10 0.27 0.14 0.10 0.09 0.22 0.10

          

铃数 P(F2) (个/株) 14.58 11.77 14.70 11.18 14.53 10.69 16.10 10.09

 µ+G+GE ( 个 /

株) 

14.59 13.85 13.55 14.86 15.52 14.92 12.99 13.17

 HPM+HPM 0.01 0.09 0.11 0.16 0.10 0.05 0.10 0.08

 HPB+HPBE 0.00 0.02 0.05 0.10 -0.02 -0.04 0.06 0.05

          

单铃重 P(F2) (g) 4.47 4.42 4.90 4.27 4.91 4.39 4.48 4.32

 µ+G+GE (g) 4.57 4.64 4.72 4.57 4.53 4.93 4.65 5.10

 HPM+HPM −0.01 0.01 0.00 −0.01 0.05 −0.01 0.05 0.08

 HPB+HPBE −0.04 0.00 −0.03 −0.03 0.03 −0.06 0.02 0.07

          

衣分 P(F2) (%) 40.77 41.45 39.72 42.27 41.53 44.69 39.90 39.53

 µ+G+GE (%) 40.72 40.95 40.86 41.23 42.37 42.60 40.34 40.10

 HPM+HPM 0.01 0.04 0.02 0.01 0.01 −0.01 0.01 −0.03

 HPB+HPBE −0.01 −0.02 −0.00 −0.01 0.00 −0.01 −0.01 −0.05
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由于各性状都存在不同程度的基因型×环境的互作，因此各组合 F 2

基因型值和杂种优势在年份间的表现不一致。为进一步分析各高产组合

F 2 杂种优势的稳定性表现，表 10.3 列出了四个高产组合 F 2 产量性状在

两年中的表现型值、基因型值和杂种优势。由于表现型值与环境和机误

效应有关，而基因型值则不包含这些效应，因此，F 2 产量性状在某环境

下的基因型值与表现型值间表现为不同程度的差异 (见表 10.3)。其中皮

棉产量、单株铃数和前期收花率差异较大，衣分和单铃重差异较小。F 2

产量性状基因型值在两年中的表现不完全一致。四个单交组合 F 2皮棉产

量的基因型值在 1992 年的环境条件下一般略大些。其它性状的基因型值

在两年中的表现较不一致。例如，1992 年组合 (4×6)和 (5×7)F 2单株铃

数基因型值大于 1993 年，而组合 (4×8)和 (5×8 )F 2单株铃数基因型值略

小于 1993 年。其它性状表现与单株铃数类似。由表 1 0 .3 可知，F 2产量

性状的杂种优势在两年中的表现也不完全一致。例如，四个组合在 1992

年中 F 2 皮棉产量的杂种优势大于 1993 年。组合 (4×6)和 (4×8)F 2 单株

铃数在 1992 年的杂种优势小于 1993 年，而组合 (5×7 )和 (5×8)F 2单株

铃数的优势在两年间的表现则相反。由此表明，不同组合 F 2在不同环境

中杂种优势的稳定性表现有所不同。因此，对产量性状遗传规律的研究

需要强调在多个环境中进行。  

与表 10.2 相比，组合 F 2在两年中的基因型值或杂种优势的平均值

与基因效应的基因型值和杂种优势并不完全一致。例如，组合 (5×7 )在两

年中的基因型值和杂种优势的平均值都略大于其基因效应的基因型值和

杂种优势。其它 F 2产量性状在不同年份内的平均遗传表现与基因效应的

表现也不完全一致。由此可知，对这些性状杂种优势的遗传规律的研究

还需要在更多的环境中进行。  
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第二节 种子品质性状的杂种优势分析 

如果控制植物种子数量性状遗传表现的遗传体系有三套：种子的直

接基因效应、细胞质基因效应、母体植株基因效应。种子品质性状杂种

优势的表现也将同时受制于这三套遗传体系的基因效应。  

当不存在环境互作效应时，种子的数量性状遗传表现受总遗传效应

控制， -总遗传效应值可以分解为三个分量 ( G G C GO M =   +   + )。双子叶

植物的二倍体种子 ( G G n C GO M =   +   +( )2 )与单子叶植物的三倍体胚乳

( G G n C GO M =   +   +( )3 )在计算遗传效应值时，其直接遗传效应值的计算

方法有很大的不同，但细胞质和母体效应值的计算公式相同。  

采用混合线性模型的分析方法分析种子性状遗传资料，可以获得各

项遗传效应的无偏预测值，然后可进一步预测各种杂交世代的遗传表现

以及杂种优势。  

按以下公式可以预测亲本及母本 i与父本 j杂交不同世代的遗传效应

值：  

G G O (2n )  GO (3n )  C GM 

G Pi( )    +2A Di ii   3 3A Di ii+   Ci   +2Am Dmi ii  

G(F )1   +A A Di j ij+   2 2A A D Di j ii ij+ + +   Ci   +2Am Dmi ii  

G(F )2   +A A D

D D

i j ii

jj ij

+

+ +

1
4

1
4

1
2

  
3
2

3
2A A D

D D
i j ii

jj ij

+ +

+ +
 

 Ci   + +Am Am Dmi j ij  

 

不存在环境互作时，数量性状的杂种优势是杂种优势基因主效应

( ∆ G )和亲本遗传差异值 ( ϖ G )的函数。种子性状的杂种优势基因效应有

二 种 ： 直 接 基 因 效 应 的 ∆O ij ii jjD D D= − +1
2 ( ) 和 母 体 基 因 效 应 的

∆ M ij ii jjDm Dm Dm= − +1
2 ( )。亲本遗传差异值 ( ϖ G i jG P G P= −( ) ( ) )包括
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三个分量 ,  

ϖ ϖ ϖ ϖG O C M

O i O j C i C j M i M jG P G P G P G P G P G P
= + +
= − + − + −[ ( ) ( )] [ ( ) ( )] [ ( ) ( )]  

其遗传组成为  

ϖ

ϖ

ϖ

ϖ

O i j ii jj

O i j ii jj

C i j

M i j ii jj

n A A D D

n A A D D

C C

Am Am Dm Dm

( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )

( ) ( )

2 2

3 3 3

2

= − + −

= − + −

= −

= − + −

 

种子数量性状的杂优分析，常可估算两种优势：平均优势，即杂交

种子遗传表现超过双亲平均数的优势，  

H Fn G Fn G P G P

H H
M i j

MO C MM

( ) ( ) [ ( ) ( )]= − +

= + +

1
2

1
2 ϖ

 

由于母体植株的细胞质基因和核基因对种子性状的影响较大，因此在利

用杂种优势时常采用遗传表现优良的材料作为母本。杂交种子遗传表现

超过母体亲本的优势，可以定义为杂交种子的超亲优势，  

H Fn G Fn G P
H H

F i

FO FM

( ) ( ) ( )= −
= +

 

其中 H M O是归因于直接效应的平均优势、H M M是归因于母体效应的平均

优势；H F O是归因于直接效应的超亲优势、H F M是归因于母体效应的超亲

优势。  

这两种优势都可以用杂种优势基因效应 ( ∆ G )和亲本遗传差异值

( ϖ G )分量的函数表示。平均优势的遗传分量是，  

HM HM O (2n )  HM O (3n )  HM M 

H M (F )1  ∆ O   2∆O + Oϖ6
1  1

2 ϖ M  

H M (F )2  1
2 ∆O  ∆ O  ∆ M  
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H M n(F )  ( )1
2

1n− ∆ O  ( )1
2

2n− ∆ O  ( )1
2

2n− ∆ M  

超亲优势的遗传分量是，  

H F H F O (2n )  H F O (3n )  H F M 

HF (F )1  ∆ O − 1
2 ϖ O   2 1

3∆ O − ϖ O    

HF (F )2  1
2

1
2∆ O − ϖ O  ∆ O − 1

2 ϖ O  ∆ M − 1
2 ϖ M  

    

HF n(F )  ( )1
2

1 1
2

n
O

− −∆O ϖ  ( )1
2

2 1
2

n
O

− −∆O ϖ  ( )1
2

2 1
2

n
M

− −∆ M ϖ

 

当存在环境互作效应时，种子的数量性状遗传表现受遗传效应及环

境互作效应的控制。其中遗传效应是不因环境变化而改变的遗传主效应，

环境互作效应是在特定环境条件下基因表达的遗传效应。基因型×环境

互作效应值也可以分解为三个分量 ( GE GoE CE GmE=  + + )。可以按

以下公式预测亲本及母本 i 与父本 j 杂交的不同世代在环境 h 中的基因型

×环境互作效应值：  

GE GoE(2n )  GoE(3n )  CE GmE 

GE Pi( )   +2AE DEhi hii   3 3AE DEhi hii+   CEhi
  

 +2AmE DmEhi hii  

GE(F )1   +AE AE

DE
hi hj

hij+
  

3

2

AE AE DE

DE
hi hj hii

hij

+ +

+
 

 CEhi
  

 +2AmE DmEhi hii  

GE F( )2   +AE AE

DE DE

DE

hi hj

hii hjj

hij

+ +

+

1
4

1
4

1
2

  

3
2

3
2AE AE

DE DE

DE

hi hj

hii hjj

hij

+

+ +

+

 

 CEhi
  

 +

+

AmE AmE

DmE
hi hj

hij
 

 

种子性状的杂种优势基因×环境互作效应有二种：直接基因×环境

互作效应的 ∆OE hij hii hjjDE DE DE= − +1
2 ( ) 和母体基因×环境互作效应的
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∆ ME hijDmE=  − +1
2 ( )DmE DmEhii hjj 。这种杂合显性效应对于纯合显性效应

的优势度是显性效应在环境 h 中的特定表现，其因环境条件的变异而表

现不同。  

当存在环境互作时，在某一环境中亲本之间的差异包括两部分差异：

一 部 分 是 不 因 环 境 改 变 而 变 化 的 遗 传 主 效 应 的 差 异 ， 即

ϖ G i jG P G P= −( ) ( )；另一部分是只在环境 h 中才表现的遗传差异，即互作

差异值 ϖ GE i jGE P GE P= −( ) ( )，它也包括三个互作分量 ,  

ϖ ϖ ϖ ϖGE OE CE ME

O i O j C i C j M i M jG E P G E P G E P G E P G E P G E P
= + +
= − + − + −[ ( ) ( )] [ ( ) ( )] [ ( ) ( )]  

其遗传组成为  

ϖ

ϖ

ϖ

ϖ

OE hi hj hii hjj

OE hi hj hii hjj

CE hi hj

ME hi hj hii hjj

n AE AE DE DE

n AE AE DE DE

CE CE

AmE AmE DmE DmE

( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )

( ) ( )

2 2

3 3 3

2

= − + −

= − + −

= −

= − + −

 

遗传主效应的杂种优势是不因环境改变而变化的优势表现。当基因

型与环境效应存在互作时，还有一部分的杂种优势是由基因效应在特定

环境影响下的表现所造成的。这部分杂种优势的分量是优势的互作离差。

平均优势互作离差的计算公式是，  

H Fn GE Fn GE P GE P

H H

ME i j

MOE CE MME

( ) ( ) [ ( ) ( )]= − +

= + +

1
2

1
2 ϖ

 

超亲优势互作离差计算公式是，  

H Fn GE Fn GE P
H H

FE i

FOE FME

( ) ( ) ( )= −
= +

 

其中 H M O E是归因于直接效应×环境互作效应的平均优势、H M M E是归因

于母体效应×环境互作效应的平均优势；H F O E 是归因于直接效应×环境

互作效应的超亲优势、H F M E 是归因于母体效应×环境互作效应的超亲优

势。  
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这两种优势都可以用杂种优势的基因×环境互作效应 ( ∆ GE )和亲本

互作差异值 ( ϖ GE )分量的函数表示。平均优势互作离差的分量是，  

 

HM E  HM O E (2n )  HM O E (3n )  HM M E  

H ME (F )1  ∆ OE   2∆OE + OEϖ6
1  1

2 ϖ ME  

H ME (F )2  1
2 ∆ OE  ∆ OE  ∆ ME  

    

H ME n(F )  ( )1
2

1n− ∆ OE  ( )1
2

2n− ∆OE  ( )1
2

2n− ∆ ME  

 

超亲优势互作离差的分量是，  

H F E  H F O E (2n )  H F O E (3n )  H F M E  

HFE (F )1  ∆ OE − 1
2 ϖ OE   2 1

3∆ OE − ϖ OE    

HFE (F )2  1
2

1
2∆ OE − ϖ OE  ∆ OE − 1

2 ϖ OE  ∆ ME − 1
2 ϖ ME  

    

HFE n(F )  ( )1
2

1 1
2

n
OE

− −∆OE ϖ ( )1
2

2 1
2

n
OE

− −∆OE ϖ  ( )1
2

2 1
2

n
ME

− −∆ME ϖ

 

在分析种子数量形状的杂种优势遗传规律时，也可以预测杂交种子

的性状表现超过母体亲本的世代数。这种预测是基于对遗传主效应的分

析，其预测结果适用于对各种环境下杂种优势表现的推断。如果要求超

亲优势达到 HF ≥ β ,  杂种世代数的预测公式为：  

双子叶作物种子的世代数  

n O M O M≤ +
+ + +

2
1
2

1
2

1
2log[

log( )
( ) / ( )]∆ ∆ β ϖ ϖ

β
 

单子叶作物胚乳的世代数  
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n O M O M≤ +
+ + +

2
1
2

1
2log[

log( )
( ) / ( )]∆ ∆ β ϖ ϖ

β
 

 

现以 F 2世代为例，介绍二倍体种子数量性状遗传表现以及杂种优势

的预测方法。如果存在基因型×环境互作效应，分析应该包括二方面：

遗传主效应及其杂种优势的分析，环境互作效应及其杂种优势互作离差

的分析。  

遗传主效应值的预测公式是，  

G F G F C F G F

A A D D D C Am Am Dm
O M

i j ii jj ij i i j ij

( ( ( (

( )
2 2 2 2

1
4

1
4

1
2

1
4

) =  ) +  ) + )

= ( + + + + ) + + ++
 

F 2平均优势的预测公式是，  

H F G F G P G P

D D D C C Dm Dm Dm

M i j

O C M

ij ii jj i j ij ii jj

( ) ( ) [ ( ) ( )]

[ ( )] ( ) [ ( )]

2 2
1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

= − +

= + +

= − + + + + − +

∆ ∆ϖ  

F 2超亲优势的预测公式是，  

H F G F G P

D D D A A D D

Dm Dm Dm Am Am Dm Dm

F i

O O M M

ij ii jj i j ii jj

ij ii jj i j ii jj

( ) ( ) ( )

( ) ( )

{[ ( )] [( ) ( )]}

{[ ( )] [( ) ( )]}

2 2
1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

= −

= − + −

= − + − − − −

+ − + − − − −

∆ ∆ϖ ϖ
 

以上估算的是适用于各种环境条件的遗传效应值和杂种优势值。当

预测在环境 h 中母本 i 与父本 j 杂交的 F 2种子遗传表现和杂种优势表现

时，需要在主效应的预测值上再加互作离差：  

F 2种子遗传表现  =  G(F 2 )  +  GE(F 2 )  

F 2平均优势表现  =  HM (F 2 )  + HM E (F 2 )  

F 2超亲优势表现  =  H F (F 2 )  + HF E (F 2 )  

其中各项互作离差的计算公式是，  
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GE F G E F CE F G E F

AE AE DE DE DE CE

AmE AmE DmE

O M

hi hj hii hjj hij i

hi hj hij

( ( ( (

( )

2 2 2 2
1
4

1
4

1
2

1
4

) =  ) +  ) + )

= ( + + + + ) +

+ ++

 

H F GE F GE P GE P

DE DE DE CE CE

DmE DmE DmE

ME i j

OE CE ME

hij hii hjj hi hj

hij hii hjj

( ) ( ) [ ( ) ( )]

[ ( )] ( )

[ ( )]

2 2
1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

= − +

= + +

= − + + +

+ − +

∆ ∆ϖ
 

H F GE F GE P

DE DE DE

AE AE DE DE

DmE DmE DmE

AmE AmE DmE DmE

FE i

OE OE ME ME

hij hii hjj

hi hj hii hjj

hij hii hjj

hi hj hii hjj

( ) ( ) ( )

( ) ( )

[ ( )]

[( ) ( )]

[ ( )]

[( ) ( )]

2 2
1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

1
2

= −

= − + −

= − +

− − − −

+ − +

− − − −

∆ ∆ϖ ϖ
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现以陆地棉 5 个亲本及其 F 1、F 2和回交后代棉子仁油分含量和蛋

白质含量的三年实验资料分析，作为演示作物种子性状杂种优势的分析

实例。遗传试验于 1990～1993 年在浙江农业大学实验场进行，五个陆

地棉品种分别为 :① :中棉所 7 号；② :HG-H-12，高棉酚品种；

③ :PD0111；④ :PD0458；⑤ :GL-5，无棉酚品种。分析的杂交组合包

括：⒈ (1×3)、⒉ (1 ×4)、⒊ (2×3)、⒋ (2 ×4)、⒌ (3×5)和⒍ (4×5)。采用

包括基因型与环境互作效应的作物二倍体种子遗传模型及分析方法，分

析多环境下棉子营养品质的遗传特性。运用 MINQUE(0/1)法无偏地估

算各性状的各项遗传效应方差分量及基因效应与环境互作方差分量；采

用调整无偏预测法 (AUP 法 )预测各项遗传效应和杂种优势值。采用

Jackkni fe 重复抽样技术计算各估算值和预测值的标准误，并用ｔ测验

对参数进行显著性检验。  

图 10.1 和图 10.2 分别列出了陆地棉 6 个杂交组合 F 2种子仁油分
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含量和蛋白含量的三种群体平均优势， (1 )总的优势、 (2 )直接优势和 (3 )

母体优势。其中柱状标记表示由基因主效应估算的优势，三角形标记表

示杂种优势在 1991 年的遗传表现 (由基因主效应和 GE 互作效应组成 )，

菱形标记表示杂种优势在 1992 年的遗传表现，园形标记表示杂种优势在

1993 年的遗传表现。由图 10.1 和图 10.2 可见，棉花种子仁油分含量和

蛋白含量的群体平均优势同时受到基因主效应和 GE 互作效应的控制，蛋

白含量的直接群体平均优势也受到基因主效应和 GE 互作效应的控制。油

分含量的直接群体平均优势和蛋白含量的母体群体平均优势主要受基因

主效应控制，  油分含量的母体群体平均优势完全受 GE 互作效应控制。

就各组合的群体平均优势而言，组合 (2 ×4)  和 (3 ×5)的油分含量的主效应

优势较高 (≥5%)，但是 (2×4 )的互作优势大于 (3×5)的，表明 (2×4)的杂种

优势稳定性差于 (3×5 )。在所分析的 6 个组合中， (4×5)的杂种优势稳定

性最差，环境条件对其优势的表现影响很大。具体分析该组合的互作优

势可知，环境因素主要通过影响该组合母体植株的基因表达而改变杂种

平均优势的遗传表现。组合 (3×5)  和 (4 ×5)  的蛋白质含量表现较高的群体

平均杂种优势，(4×5 )的群体平均杂种优势稳定性优于 (3×5)。组合 (2 ×3)  

和 (2×4)  的蛋白质含量的直接平均优势为负值，但其母体平均优势则为正

值，这种直接基因效应和母体植株基因效应的不一致表现导致了总平均

优势的降低。  
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第十一章 遗传率和遗传相关在育种上的应用 

第一节 遗传率和选择响应 

运用数量遗传分析的方法，估算性状的各种遗传效应分量的变异量，

了解各种变量的相对大小，对于选择育种有重要的指导意义。对主要受环

境因素影响的性状，采用栽培措施改进环境条件，常能使遗传群体获得较

好的性状表现。一个性状的表现型变异如果主要决定于遗传效应，则运用

遗传育种的手段改良群体的遗传组成，可望取得预期的效果。在遗传的变

异中，如果加性效应的变异是主要分量，在早期分离世代进行选择常能获

得较好的预期效果；如果是非加性效应为主，则杂种优势的利用有较大的

潜力。  

遗传率是度量性状的遗传变异占表现型变异相对比率的重要遗传参

数。广义遗传率 (H2 )是总的遗传方差占表现型方差的比率，H2＝VG/VP。

狭义遗传率 (h2 )一般定义为加性遗传方差占表现型方差的比率，h 2＝

VA/VP。这一定义适用于只受加性效应和显性效应控制的那些性状，而且

假设不存在基因效应×环境互作效应的互作。  

现已明确数量性状不仅受加性、显性效应的控制，还可能受上位性效

应或母体遗传效应的控制。另外，基因的表达也在不同程度上受到环境因

素的调控，而存在基因型×环境的互作效应。因此，为了适应遗传体系的

复杂性和选择育种的实际需要，遗传率的概念也应作相应的修正。  

导致群体表现型发生变异的遗传原因主要有二部分：⑴遗传主效应产

生的普通遗传变异 (general  gen et i c  var i a t ion)，由遗传方差 (VG )来度量；

⑵基因型×环境的互作效应产生的互作遗传变异 (GE in terac t ion  

va r i a t ion)，由基因型×环境的互作方差 (VGE )来度量。因此，遗传率也可

以分解为二个分量：普通遗传率 (gen eral  h eretab i l i t y)和互作遗传率
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( in teract ion  here tab i l i t y)。这种分解适用于广义遗传率 (H 2 )和狭义遗传率

(h 2 )。  

广义遗传率 (H 2 )的组成是，  

H H HG GE
2 2 2= +  

其中 HG
2 是普通广义遗传率 (gen eral  h eretab i l i t y  in  th e  bro ad  sense)，定

义为遗传方差占表现型方差的比率； HGE
2 是互作广义遗传率 ( in teract ion  

here tab i l i t y in  th e  broad  sense)，是基因型×环境互作方差占表现型方差

的比率。  

狭义遗传率 (h 2 )的组成是，  

h h hG GE
2 2 2= +  

其中 hG
2 是普通狭义遗传率 (gen eral  h eret ab i l i t y  in  th e  n ar row sense)，定

义为有累加性遗传效应的方差占表现型方差的比率； hGE
2 是互作狭义遗传

率 ( in te ract ion  h eretab i l i t y  in  the  narro w sense)，定义为有累加性的基

因效应与环境效应互作的方差占表现型方差的比率。有累加性的遗传效应

是可以被选择所固定的遗传效应，除了包括加性效应以外，还可根据遗传

模型的不同，包括加性×加性的上位性效应、母体加性效应等。  

对于选择而言，普通狭义遗传率和互作狭义遗传率都是有效的。根据

普通狭义遗传率 hG
2 而预测的选择效益适用于不同环境条件下的选择，有较

为广泛的应用价值；而根据互作狭义遗传率 hGE
2 预测的选择效果，只度量

了在某一特定环境条件下的选择效益偏差。如果需要估计在某一环境下进

行选择的总效益，应该采用总的狭义遗传率 ( h hG GE
2 2+ )进行预测。  

在实际应用时，由于不可能测得遗传方差分量的真值，因而也不可能

得到遗传率的参数值。但是通过设计遗传试验，采用数量遗传分析的方法，

可以获得遗传率的无偏估计值。由于估算遗传方差分量的遗传模型和分析

方法常不同，遗传率的估算方法也因此而不同。如果遗传方差主要由加性
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和显性方差分量所组成，可以采用巢式交配设计、析因交配设计或双列杂

交设计等遗传试验，估算加性和显性方差分量。然后用下列公式估算遗传

率，  

H V V V

H V V V

h V V

h V V

G A D P

GE AE DE P

G A P

GE AE P

2

2

2

2

＝ ＋

＝ ＋

＝

＝

( ) /

( ) /

/

/

 

其中表现型方差的计算公式是 V V V V V VeP A D AE DE＝ ＋ ＋( ) ( )+ + 。如果不存在

基因型×环境的互作效应，所有的互作方差分量均为零，互作遗传率也为

零。此时总遗传率与普通遗传率是等量的 ( H H h hG G
2 2 2 2= =, )。  

植物种子和动物幼畜性状如果同时受到直接遗传效应和母体遗传效

应的影响，对幼畜和植物种子基因型的选择和对母体基因型的选择都是有

效的。因而遗传率的估算应同时考虑直接基因效应和母体基因效应，以及

它们之间的相互关系。由于植物种子和动物幼畜性状同时受到三套遗传体

系 (种子或幼畜核基因、细胞质基因和母体核基因 )的控制，而且这些遗传

效应可能存在不同程度的环境互作效应，因此遗传率的计算较为复杂。广

义遗传率分量的估算公式是：  

  =  + +  
= ( + ) /   /   (  ) /
=  (   +    ) /   /  

   ) /
. .

. .

H H H H
V C V V V V C V
V V C C V V V
V V C C V

G O C M

Go Go Gm P C P Gm Go Gm P

A D A Am D Dm P C P

Am Dm A Am D Dm P

2 2 2 2

. .

(

＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋+

 

  =  + +  
= ( + ) /   /   (  ) /
=  (   +    ) /   /  

   ) /
. .

. .

H H H H
V C V V V V C V
V V C C V V V
V V C C V

GE OE CE ME

GoE GoE GmE P CE P GmE GoE GmE P

AE DE AE AmE DE DmE P CE P

AmE DmE AE AmE DE DmE P

2 2 2 2

. .

(

＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋+

 

其中 HO
2 是归因于直接遗传效应的普通广义直接遗传率，HC

2 是归因于细胞

质遗传效应的普通细胞质遗传率， HM
2 是归因于母体植株遗传效应的普通
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广义母体遗传率； HOE
2 是归因于直接遗传效应×环境效应的互作广义直接

遗传率， HCE
2 是归因于细胞质遗传效应×环境效应的互作细胞质遗传率，

HME
2 是归因于母体植株遗传效应的互作广义母体遗传率；存在环境互作效

应时，表现型方差的计算公式是：  

V V V V V V V Ve
V V V V V C C
V V V V V C C Ve

P Go C Gm GoGm GoE CE GmE GoE GmE

A D C Am Dm A Am D Dm

AE DE CE AmE DmE AE AmE DE DmE

 = ( + + 2C ) + ( + + 2C ) +  
=  (

+ (
. .

. .

+ +. .

)
)

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋

2 2
2 2

 

狭义遗传率分量的估算公式是：  

h h h h
V C V V V V C V

G O C M

A A Am P C P Am A Am P

2 2 2 2 =  + +  
=  (  +   ) /   /    ) /. .＋ ＋+ (

 

h h h h
V C V V V V C V

GE OE CE ME

AE AE AmE P CE P AmE AE AmE P

2 2 2 2 =  + +  
=  (  +   ) /   /    ) /. .＋ ＋+ (

 

其中 hO
2 是归因于直接加性效应的普通狭义直接遗传率， HC

2 是归因于细胞

质遗传效应的普通细胞质遗传率， HM
2 是归因于母体植株加性效应的普通

狭义母体遗传率； HOE
2 是归因于直接加性效应×环境效应的互作狭义直接

遗传率， HCE
2 是归因于细胞质遗传效应×环境效应的互作细胞质遗传率，

HME
2 是归因于母体植株加性效应的互作狭义母体遗传率。  

如果不存在环境互作效应，所有的互作分量均为零，此时表现型方差

的计算公式是：  

V V V V Ve
V V V V V C C Ve

P Go C Gm GoGm

A D C Am Dm A Am D Dm

 = + + 2C +  
=  +. .

+ .

＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋2 2
 

生物成熟个体的一些性状常不受母体遗传效应影响，但可能受到上位

性效应的影响。在上位性效应的变异中，加性与加性的上位性效应是可以

遗传，并经选择可被固定的变异。在估算狭义遗传力时应包括这一部分的

方差分量。当用简单的加性和显性遗传模型分析数量性状时，估算所得到
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的加性方差分量可能已经包含有加性与加性的上位性方差分量。如果能够

估算得到全部上位性效应的方差分量，遗传率的估算公式是  

H V V V V V V

H V V V V V V

h V V V

h V V V

G A D AA DD AD P

GE AE DE AAE DDE ADE P

G A AA P

GE AE AAE P

2

2

2

2

＝ ＋ ＋ ＋

＝ ＋ ＋ ＋

＝

＝

( + ) /

( + ) /

( + ) /

( + ) /

 

存在环境互作效应时，表现型方差的计算公式是：  

V V V V V V V V V V V VeP A D AA DD AD AE DE AAE DDE ADE = + + ) + + + ) +( (+ + + +
 

当环境互作效应不存在时，所有的互作分量均为零，表现型方差的计算公

式是：  

V V V V V V VP A D AA DD AD e = + + ++ +  

在实际应用时，常假设显性×显性、加性×显性的上位性效应可以忽

略不计，只估算上位性效应中加性×加性的分量，这时遗传率的估算公式

应是  

H V V V V

H V V V V

h V V V

h V V V

G A D AA P

GE AE DE AAE P

G A AA P

GE AE AAE P

2

2

2

2

＝ ＋

＝ ＋

＝

＝

( + ) /

( + ) /

( + ) /

( + ) /

 

表现型方差的计算公式是：  

V V V V V V V VeP A D AA AE DE AAE = + ) + + ) +( (+ +  

如果环境互作效应不存在，表现型方差的计算公式是：  

V V V V VeP A D AA = + ++  

狭义遗传率可用于预测分离世代中对个体进行选择所能获得的选择

响应 ( r espon ce to  se lect ion)。如果分离世代的群体平均数为μ，所有入选

单植的平均数为 µ S ，其差异是 S =    Sµ µ− 。选择响应是入选单株后代的

平均表现与未经选择的群体平均数 µ的差异， R h S =  (   ) 2 µ µ− 。选择差
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( S S= −µ µ )决定于选择强度 i 和群体的表现型变异 V P，即 S i VP =  。因

而 R ih VP =  2 。当狭义遗传率为 0 时，无论当代选择的差异 S 有多大，

后代的性状表现不会有任何改良。狭义遗传率越高，选择的遗传效果就越

好。  

由于遗传率有若干分量，基于遗传率而估计的选择响应也包括响应的

分量：⑴普通选择响应 (gen eral  r esponce,  R G )，这一部分响应是归因于累

加性的遗传主效应的，因此这种选择在各种环境下都是有效的；⑵互作选

择响应 ( in teract ion  r espon ce,  R G E )，这一部分响应是归因于累加性的效应

×环境效应的互作，因此只适用于特定环境下的选择。在某一环境下的总

选择响应为 R R RG GE= + 。如果某性状 R G 的比重大，预示异地 (或异年 )

选择的有效性高，即在一地 (或一年 )的环境下对该性状选择所获得的响应，

也适用于其它环境；反之性状 R G E 的比重大，说明该性状的改良只有在特

定环境下选择才有效，异地 (或异年 )的选择效益较差。  

选择响应的计算方法因遗传模型而异。对于加性和显性的遗传模型，

普通选择响应的估算公式是，  

R ih V

i
V
V

i h V

G P

A

P

G A

G =  2

2

=

=

 

互作选择响应的估算公式是，  

R ih V

i
V
V

i h V

GE P

AE

P

GE A

GE =  2

2

=

=

 

 

由于植物种子和动物幼畜性状同时受到直接加性效应、细胞质效应和
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母体加性效应的影响，对幼畜和植物种子基因型的选择和对母体基因型（包

括细胞质基因和母体植株核基因）的选择都是有效的。因而，这些性状的

选择响应包括了更多的分量。普通选择响应 (R G )由普通直接响应 (R O )、普

通细胞质响应 (R C )和普通母体响应 (R M )三部分组成 (R G = R O + R C + R M)。

互作选择响应 (R G E )也由互作直接响应 (R O E )、互作细胞质响应 (R C E )和互作

母体响应 (R M E )三部分组成 (R G E =  R O E + R C E + R M E )。普通选择响应各项分

量的估算方法如下：  

 

普通直接响应  普通细胞质响应  普通母体响应  

R ih V

iV C
V

i h V C

O P

A A Am

P

O A A Am

O =  2

2

=
+

= +

.

.( )

 

R ih V

i V
V

i h V

C P

C

P

C A

C =  2

2

=

=

 

R ih V

iV C
V

i h V C

M P

Am A Am

P

M Am A Am

M =  2

2

=
+

= +

.

.( )

 

 
互作选择响应各项分量的估算方法如下：  

互作直接响应 互作细胞质响应 互作母体响应 

R ih V

i V C
V

i h V C

OE P

AE AE AmE

P

O AE AE AmE

OE =  2

2

=
+

= +

.

.( )

 

R ih V

i V
V

i h V

CE P

CE

P

CE A

CE =  2

2

=

=

 

R ih V

iV C
V

i h V C

ME P

AmE AE AmE

P

ME AmE AE AmE

ME =  2

2

=
+

= +

.

.( )

 

 

以上选择响应的公式表明：对种子性状的选择效益受到种子直接加性

效应与母体植株加性效应的遗传协方差 CA .Am 的影响。如果协方差为正值，

对种子或母体植株进行选择的效益较高；但是一些性状的协方差 CA .Am 为

负值，对这类性状的选择改良的效益较差。  
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第二节 遗传相关和间接选择 

如果成对性状 X 和 Y 之间存在不同程度的相关 (表现型相关 rP )，这种

相关性是由性状之间的遗传效应相关 (遗传相关 rG )、基因型×环境互作效

应相关 (互作相关 rGE )和环境效应的相关 (环境相关 rE )所决定的。性状 X

和性状 Y 的相关分别定义为，  

表现型相关 rP P P X P YC V V =  / ( ) ( ) ；  

遗传相关 rG G G X G YC V V =  / ( ) ( ) ；  

互作相关 rGE GE GE X GE YC V V =  / ( ) ( ) ；  

环境相关 rE E E X E YC V V =  / ( ) ( ) 。  

正如表现型方差可以被分解为不同效应的方差分量一样，表现型相关

也可被进一步分解。但表现型相关不是各项相关分量的简单相加。它是相

关分量被遗传率加权的和，  

rP G X Y G GE X Y GE

X Y E

H H r H H r

H H r

 =   +   

+  

( ) G( ) ( ) GE( )

E( ) E( )

2 2 2 2

2 2
 

其中 H H H H H HX X XE( ) G( ) GE( ) E(Y) G(Y) GE(Y),  2 2 2 2 2 21 1= − − = − − 。  

当总遗传效应再被进一步分解为加性效应和显性效应分量时，还可以

分析以下相关分量：  

加性相关 rA A A X A YC V V =  / ( ) ( ) ；  

显性相关 rD D D X D YC V V =  / ( ) ( ) ；  

加性×环境互作相关 rAE AE AE X AE YC V V =  / ( ) ( )` ；  

显性×环境互作相关 rDE DE DE X DE YC V V =  / ( ) ( ) 。  
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这时表现型相关的分解包括了 5 项相关分量，  

rP X Y A X X Y Y D

X Y AE X X Y Y DE

X Y E

h h r H h H h r

h h r H h H h r

H H r

 =  

+  

G( ) G( ) G( ) G( ) G( ) G( )

GE( ) GE( ) GE( ) GE( ) GE( ) GE( )

E( ) E( )

2 2 2 2 2 2

2 2 2 2 2 2

2 2

+ − −

+ − −

+

 

其中 H H H H H HX X XE( ) G( ) GE( ) E(Y) G(Y) GE(Y),  2 2 2 2 2 21 1= − − = − − 。  

种子性状间的相关分量则更多，它包括以下各种效应的相关：  

直接加性相关 rA A A X A YC V V =  / ( ) ( ) ；  

直接显性相关 rD D D X D YC V V =  / ( ) ( ) ；  

细胞质相关 rC C C X C YC V V =  / ( ) ( ) ；  

母体加性相关 rAm Am Am X Am YC V V =  / ( ) ( ) ；  

母体显性相关 rDm Dm Dm X Dm YC V V =  / ( ) ( ) ；  

直接加性×环境互作相关 rAE AE AE X AE YC V V =  / ( ) ( )` ；  

直接显性×环境互作相关 rDE DE DE X DE YC V V =  / ( ) ( ) ；  

细胞质×环境互作相关 rCE CE CE X CE YC V V =  / ( ) ( ) ；  

母体加性×环境互作相关 rAmE AmE AmE X AmE YC V V =  / ( ) ( ) ；  

母体显性×环境互作相关 rDmE DmE DmE X DmE YC V V =  / ( ) ( ) ；  

剩余效应相关 re Ce Ve VeX Y =  / ( ) ( ) 。  

不同遗传体系之间的相关效应也可能存在相关性。如种子品质性状 (S)

与植株农艺性状 (P )间可能存在一些遗传相关性：  

种子直接加性与植株加性相关 rA Am A Am A AmC V V/ /= / (S) (P) ；  
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种子直接显性与植株显性相关 rD Dm D Dm D DmC V V/ /= / (S) (P) ；  

种子母体细胞质与植株细胞质相关 rC C C C C CC V V/ /= / (S) (P) ；  

种子母体加性与植株加性相关 rAm Am Am Am Am AmC V V/ /= / (S) (P) ；  

种子母体显性与植株显性相关 rDm Dm Dm Dm Dm S DmC V V/ /= / ( ) (P) 。  

性状之间相关性的遗传分析，对于选择育种具有重要的指导意义。有

些重要农艺性状 (如产量 )的狭义遗传率较低，对这些性状进行直接选择常

不能取得预期的效果。另有一些性状在被选个体上根本无法测得，因此不

可能进行直接选择。如对公畜进行选择是动物改良育种的一项重要内容，

但是在雄性个体上不能对产乳量等性状进行直接选择。在育种实践中可对

以上这两类性状进行间接选择。  

当对性状 X 进行选择时，性状 X 的选择响应是 R ih VX X P X =  ( ) ( )
2 。如

果性状 X 和性状 Y 存在相关性，对性状 X 的选择可能会间接地影响到性

状 Y。性状 Y 的相关响应 ( corre l a t ed  r esponce)决定于性状 X 的选择响应

和两形状间加性协方差占性状 X 加性方差的比率，CRY＝ (CA /VA (X ) )RX。

相关响应还能以不同的方式表示，  

CR h V

h h V

Y A X A Y

A X Y P Y

ir

ir

 =  

 

( ) ( )

( ) ( ) ( )

2

2 2=
 

如果也可以对性状 Y 进行直接选择，其选择响应为 R h VY Y P Yi =  ( ) ( )
2 。

那么间接选择的相对遗传效益决定于相关响应对选择响应的比率可由下式

计算，  
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CR R
h h V

ih V

h

h

Y
A X Y P Y

P Y P Y

A X

Y

ir

r

Y
( ) ( ) ( )

( ) ( )

( )

( )

/  =  

 

2 2

2

2

2
=

 

因此只有当 rA Xh( )
2 大于 h Y( )

2 时，间接选择的遗传效益才能超过直接选择

的。当育种的目标性状遗传率较低时，选择与其有较高加性相关的其它性

状，较易取得育种成果。  
在作物品质性状的改良中，如果农艺性状与种子品质性状之间存在遗

传相关性，可以通过选择农艺性状 (P )而间接种子改良品质性状 (S)。间接

选择的相关响应可以由以下公式估算，  

CR C C VP PP A Am Am Ami =  ( ) // / ( )+  

其中 CA/Am是种子品质性状直接加性效应与农艺性状植株加性效应的协方差，CAm/Am是

种子品质性状母体加性效应与农艺性状植株加性效应的协方差，VP(P)是植株农艺性

状的表现型方差。 
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第十二章 多年份、多试点品种区域试验的分析方法 

第一节 单一性状的分析方法 

数量遗传的分析结果应用于育种改良，可指导品种的选育。品种区域试

验是农作物选育过程中评定参试品种和推广优良品种的一个重要环节。农作

物品种需要通过区域试验鉴定，才能确定其在多年份和多试点的农艺性状表

现。由于作物农艺性状大多是数量性状，其表现除了受品种基因型影响外，

还受环境因素的影响。运用统计分析的方法分析区域试验的资料，可以排除

各种非遗传因素的干扰，从而直接评价品种的基因型效应。区域试验的平衡

资料(balanced data)一般可采用传统的方差分析(ANOVA)的方法进行分析。

这种方法有许多优点：计算简便；可用F测验作统计检验；对平衡数据的分析

能获得最佳无偏估算。但是该方法最大的缺点是不能有效地分析有缺失的非

平衡数据(unbalanced data)。在区域试验实施过程中，由于每年参试品种可能

不同，某些试点的数据可能缺失，传统的ANOVA方法不能对多年份的区域试

验非平衡资料进行综合分析。对于有缺失的非平衡数据，采用一些流行的统

计分析软件(如SAS的GLM)，虽可算得变异的均方值，但因它们不是相互独

立的，因而无法对处理效应作F测验。朱军、许馥华和赖鸣冈 (1993)运用混

合线性模型的分析原理，提出了作物区域试验非平衡资料的统计分析方法。

该分析方法不需要估算均方，通过直接估算各项随机效应的方差分量，并进

一步估算品种平均数间差异或线性对比值及其标准误，从而进行相应的统计

检验。他们还提出了用数值重复抽样方法计算回归参数的估计值及其标准误，

以评价品种的稳定性。 

如果有g个品种参加多年份联合区域试验，各年份和各试点的区组数为r。

每年的参试品种可能不尽相同，某些年份的试点也可能不尽相同(即在某年中

可能缺失了一些试点的资料)，这将导致多年份联合区域试验的资料成为非平

衡数据。根据联合区域试验常规设计，第h个品种在第i年中第j个试点内第k
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个随机区组的表现型值 yhijk 可用以下线性模型表示, 

( h g i n j nh hi=  1 2 1 2 1 2, , , ; , , , ; , , , ;= =   k r=1 2, , , )， 

y G Y L YL GY GL GYL B ehijk h i j ij hi hj hij k ij hijk =   +   +   +   +   +   +   +   +   ( ) (12.1

) 

其中Gh是品种固定效应， 1
g =Gh

h

g

=
∑

1
µ ， µ 为群体平均数； 

Yi是年份随机效应，Yi ~ N(0， σ Y
2 ); 

Lj是试点随机效应，Lj ~ N(0， σ L
2 )； 

YLij是年份×试点互作随机效应，YLij ～ N(0， σ YL
2 )； 

GYhi是品种×年份互作随机效应，GYhi ~ N(0， σ GY
2 )； 

GLhj是品种×试点互作随机效应，GLhj ~ N(0， σ GL
2 )； 

GYLhij是品种×年份×试点互作随机效应，GYLhij ~ N(0， σ GYL
2 )； 

Bk(i j )是年份中试点内随机区组效应，Bk(i j ) ～ N(0， σ B
2 )； 

ehijk是随机机误效应，ehijk ~ N(0， σ e
2 )。 

这是一个混合线性模型，其中除了品种效应为固定效应外，其它效应均

为随机效应。因而第h个品种在第i年中第j个试点内第k个随机区组的表现型值

的正态分布是: 

y Ghijk h Y L YL GY GL GYL B e~  N( + + )，σ σ σ σ σ σ σ σ2 2 2 2 2 2 2 2+ + + + +  

作物品种联合区域试验所调查的各种性状，往往只有产量性状是以小区

为单位的(区组数r>1)，其它性状通常以试验点为单位(区组数r=1)。为了便于

对各性状进行分析，可对所有的性状以试点为单位进行统计分析。当性状有

区组观察值时，可用区组平均数估计该试点观察值。第h个品种在第i年中第j

个试点的表型值(区组数r=1)或试点内r个区组(r > 1)平均数的线性模型是, 

y G Y L YL GY GL GYLhij h i j ij hi hj hij =  +  +  +  +  +  +  * *  (12.2) 
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其中 YL YL Bij ij r k ij
k

r
* = ( )+

=
∑1

1
, YLij YL B

* ,~ N( + )1
r0 2 2σ σ 或 ~ N( )0 2, *σ YL ； 

GYL YL ehij hij r hijk
k

r
* = G +

=
∑1

1
, GYLhij GYL e

* ,~ N( + )1
r0 2 2σ σ 或 ~ N( )0 2, *σ GYL  

因而第h个品种在第i年中第j个试点内的区组平均数具有以下正态分布 

y Ghij h Y L YL GY GL GYL~  N( + + )，σ σ σ σ σ σ2 2 2 2 2 2
* *+ + +  

如果将作物品种在各试点观察值的线性模型以矩阵形式表示，多年份联

合区域试验的资料可以用以下混合线性模型表示， 

y Xg U e U e U e U e U e e

Xg U e U e

= + +

= + +
=
∑

Y Y L L YL YL GY GY GL GL GYL

u u
u

+ + + + ** *

1

5

6 6
 (12.3) 

其中 y是(n×1)的观察值向量， g是品种固定效应的向量( g = [Gh ] )， X是品

种固定效应的系数矩阵； eu 是第u项独立随机变量的向量，具有平均数零、方

差σ u
2I， Uu 是第u项随机效应的系数矩阵； U I6 = 是单位矩阵。 

观察值向量 y具有以下多变量多元正态分布 

y Xg U U~ , )MVN( σ u u u
T

u

2

1

6

=
∑  

采用最小范数二阶无偏估算法(MINQUE法)，可以无偏地估算混合线性

模型中的各项方差分量。估算区域试验混合线性模型中的方差分量，可以揭

示环境效应(年份、试点、年份×试点)和基因型×环境互作效应(品种×年份、

品种×试点)对性状表现的影响。方差分量估计值可直接用于估算品种效应线

性对比的标准误。 

可以采用不同的统计方法估算以上混合线性模型中的品种固定效应

(Gh)。如果观察值向量 y的方差分量真值 σ u
2 是可知的，固定效应的最佳线性

无偏估算值可由广义最小二乘法算得。但是方差分量真值实际上是不可知的。
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如果采用方差分量的估计量 σ u
2 ，则固定效应的广义最小二乘法估算值便失去

了无偏性，也不再是线性的了。最简单的估算方法是采用最小二乘法，由品

种的平均数估算品种固定效应， 

..G y
n n

yh h
h hi

hij
j

n

i

n hih

= ( 1 ) =
==
∑∑1

11
 (12.5) 

其中nh是品种h参试的年份数，nhi是品种h在第i年份中的试点数。第h个品种

在所有年份的总试点数是 n nh hi
i

nh

. =
=
∑

1
。品种h的平均数可以用一个常数转置向

量mh
T 与观察值向量 y的乘积来表示， Gh h

T  ＝m y。常数向量m有n个系数，

其对应于品种h观察值的系数为
1

nh.
，其它系数均为0。品种固定效应的估算值

是线性无偏的。 

参试品种的线性对比(linear contrast)是国际上广泛应用的一种品种间比

较方法，它可以在二个品种间或不同组类的品种之间进行比较。参试品种的

任何线性对比可以用品种平均数的线性函数表示为， 

C c y c ch
h

g

h h h
T

h

g

h h
T

h

g
= = =

= = =
∑ ∑ ∑

1 1 1
.. ( )m y m y  (12.6) 

如果设系数转置向量 c mT
h h

T

h

g
c=

=1
∑ ，则线性对比值C可以用观察值向量 y的线

性函数来表示， C T=  c y。线性对比值C是正态分布，具有平均数 

c XgT  =
=
∑ c Gh h
h

g

1
 

和方差 

σ σ2 2

1

6
( ) ( )C T

u u u
T

u
=

=
∑c U U c  
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如果设 au
T

u u
T= ( )( )c U U c ，则线性对比值C的方差可由下式估算  

σ σ2 2( ) =
=1

6
C au u

u
∑  (12.7) 

当试验数据平衡时(品种数 = g，年份数 = nY，试点数 = nL)，该表达式

便可简化为  

σ σ σ σ2 2 2 2 2

1
( ) =  1 ( + + )*C

n n
n n c

Y L
L GY Y GL GYL h

h

g

=
∑  

该值等于以区组平均数模型(12.2) (品种、年份和试点三因素方差分析)所估计

的品种线性对 比C的方差 

σ 2 2

1
( ) =  1 ( + )*C

n n
MS MS MS c

Y L
GY GL GYL h

h

g
−

=
∑  

其中MSGY是品种×年份互作均方值，MSGL是品种×试点互作均方值，MSGYL* 

是剩余效应均方值。 

由于品种区域试验的群体一般都较大，因而可以采用z测验检验以下广义

统计假设， 

无效假设 H0： c Gh h
h

g

=
∑

1
0=   

备择假设 H1： c Gh h
h

g

=
∑ ≠

1
0  

如果估算值 C C( )σ 2 的绝对值大于z(α)，便可在α显著水平上否定无效假

设H0，从而接受备择假设H1。 

线性对比系数必须附合限定条件 ch
h

g

=
∑

1
0= 。 广义统计假设的具体内容取

决 于线性对比系数ch的选择。现以8个品种的区域试验为例，说明系数ch的选

择方法。8个品种的平均数为[ y y y1 2 8.. .. .., , , ]，它们分别是品种固定效应[G1，

G2，…，G8]的无偏估计。如果要检验品种 h (h≠8)和品种8(对照)之间的差异、
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即检验H0：Gh ＝ G8，可以设ch ＝ 1、c8 ＝−1，而其它系数均为0、因而 

C ＝ y yh.. ..− 8  

如果希望检验所有育成品种(h< 8)的平均表现和对照品种(h ＝ 8)之间是否存

在差异，可以设ch ＝ 1 (h< 8)、c8 ＝ −7，因而 

C y y
h

= −
=
∑ 7

1

7

87.. ..  

由于品种的线性对比包括了品种间或不同品种类别间的比较，品种区域

试验宜采用这种比较方法。采用混合线性模型方法分析平衡数据时，能获得

与传统的方差分析方法一致的分析结果。 

为了评价品种的稳定性表现，常采用简单回归分析的方法估算品种对环

境指数的回归参数。对以模型(12.2)所表示的区域试验非平衡数据，回归分析

的依变量是品种h在各年份和各试点的平均表现 yhij ，自变量则是各年份和各

试点的环境指数(Ii j)。环境指数通常由所有品种在该年份和该试点的平均表现

估算， 

I
n

yij
ij

hij
h

nij

=
=
∑1

1
 (12.8) 

其中nij是第i年中第j个试点内所包括的参试品种，nij ≤  总参试品种数 g。由

于环境指数由品种平均数估计而得，它不再是固定常量，而是随机变量，并

具有正态分布 

Iij Y L YL n GY GL GYLij
~ ,N( + + + ( + ) )*

1
*µ σ σ σ σ σ σ2 2 2 2 2 2+  

随机变量 yhij 和Ii j也不是相互独立的。在这种情况下，不能采用常规的回归分

析方法估算回归参数估计值的方差，从而也无法对回归参数作相应的统计推

断。 

可以采用Jackknife方法计算回归参数的估计值及其标准误。以每个试点

的观察值作为Jackknife的重复抽样单位。对于某项回归参数 Φ (回归截距a、

回归斜率b或相关系数r)，分析所有观察值时可以得到估计值 Φ 。当从资料中
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剔除观察值 yhij 和 Iij 以后，重新估算则可得到新的估计值 ( )Φ ij 。采用此法从

完整的数据中每次剔除一个观察值 yhij 和 Iij  ( i n j nh hi= =1 2 1 2, , , , , ,… ； … )，

可以获得nh.个不同的估计值 ( )Φ ij 。回归参数的Jackknife估计值 ΦJ 和抽样方

差Var( ΦJ )分别为 

( ). . .Φ Φ ΦJ = − −n nh h 1  (12.9) 

Var( ΦJ )=
nh
nh ij

j

n

i

n hih.
. .−

−
==
∑∑1 2

11
( )( )Φ Φ  

其中 .
.

( )Φ Φ=
=
∑∑

1
1nh

ij
j

n

i

n hih

 
=1

。 

回归参数估计值 ΦJ 的标准误SE( ΦJ ) = Var J( )Φ ，统计量 

Φ Φ
Φ

J J

JSE( )
−

 

近似地具有自由度为(nh.− 1)的t分布。从而可以用t测验对回归参数作统计检

验，或者由 ΦJ ± t (α；nh.−1)×SE( ΦJ )确定回归参数的 100(1−α)%置信区间。 

朱军、许馥华和赖鸣冈 (1993)在论文中分析了1989年至1990年黄河流

域棉花品种区域试验(8个品种、24个区试点)的霜前皮棉产量(公斤/亩)资料。

由于1989年临汾试点缺失了一个品种(中206)的资料，1990年因气候异常荷泽

试点资料不能使用，因而这两年的联合区域试验资料属于非平衡数据，不能

用ANOVA方法对两年资料合并分析。通常的方法是：删除1989年临汾试点其

它七个品种的资料，用ANOVA方法分别分析两年的资料；或者删除1989年临

汾和荷泽试点以及删除1989年临汾试点的资料，分析其余22个试点的两年平

衡数据。而采用混合显性模型的分析方法，则不必删除任何数据。 

影响霜前皮棉产量的随机效应的方差分量估计值分别为：年份 σ Y
2  = 
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4.80，试点 σ L
2  = 7.36，年份×试点 *σ YL

2  = 127.06，品种×年份 σ GY
2  = 0.64，

品种×试点 σ GL
2  = 8.67，及剩余效应 *σ GYL

2  = 34.00。其中年份×试点互作方

差分量值最大，这表明24个试点的产量表现在1989年和1990年很不一致。8

个品种及其代号分别为⑴冀84-25、⑵运1729、⑶平28、⑷石3409、⑸冀植17、

⑹中206、⑺鲁155、⑻中12。它们的平均霜前皮棉产量和5%显著性测验结果

如下: 

 

冀84-25 运1729 平28 石3409 冀植17 中206 鲁155 中12(CK)

50.3 58.2 64.9 60.9 59.5 67.0 57.5 65.4 

  A   A  A 

 B  B B    

 C   C  C  

这表明，中206和平28与对照中12的霜前皮棉产量差异不显著，其它参

试品种的霜前皮棉产量都显著低于对照。 

由于8个品种的育种单位不尽相同，通过设置不同的线性对比系数 [c1，

c2，c3，c4，c5，c6，c7，c8]，可以比较不同单位选送品种间的产量差异。如

果要比较平28和鲁155两个品种与中国农科院棉花研究所(中棉所)育成的中

206和中12的平均差异，可设线性对比系数为[0，0，1，0，0，−1，1，−1]。

此时线性对比值C= −10.04，其标准误SE =2.39。估算值C÷SE= −4.20，其绝

对值大于α(0.01)。这表明这两个品种平均霜前皮棉产量极显著地低于中棉所

育成的品种。设线性对比系数为[2，0，0，2，2，−3，0，−3]，可以比较冀

84-25、石3409和冀植17三个品种与中棉所育成品种中206和中12的平均差异。

由于线性对比值C = −55.60，标准误SE= 6.55。估算值C÷SE = −8.48，其绝

对值大于α(0.01)，因此这三个品种平均霜前皮棉产量也极显著地低于与中棉

所育成品种。 

8个参试品种的稳定性分析结果列于表12.1。霜前皮棉产量对环境指数的

回归分析表明:平28和鲁155的回归斜率显著小于1.0(置信区间上限< 1.0)，这
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两个品种对环境指数的反应不敏感。平28的相关系数最低(置信区间上限 < 

0.83)，因而品种平28还表现一致 性较差；其它6个品种的回归截距与0.0无显

著差异(置信区间下限 < 0.0 < 置信区间上限)，回归斜率与1无显著差异(置信

区间下限 < 1.00 < 置信区间上限)，这些品种在稳定 性方面表现相似。 

 

表12.1 棉花8个品种霜前皮棉产量对环境指数回归分析的参数估计值和95%置信区间 

 截距 斜率  相关系数  

品种 估计值 置信区间 估计值 置信区间 估计值 置信区间 

冀84-25 −4.3 −13.3 ~ 4.6 0.90 0.75 ~1.06 0.86 0.77 ~0.94 

运1729 −5.3 −13.3 ~ 2.7 1.04 0.93 ~1.17 0.94 0.91 ~0.97 

平28 21.7 8.5 ~34.9 0.72 0.50 ~0.93 0.70 0.56 ~0.83 

石3409 −7.0 −16.0 ~ 2.0 1.12 0.98 ~1.26 0.94 0.90 ~0.98 

冀植17 −8.0 −16.7 ~ 0.7 1.12 0.98 ~1.25 0.94 0.90 ~0.97 

中206 −1.3 −11.0 ~ 8.5 1.13 0.98 ~1.28 0.94 0.90 ~0.97 

鲁155 7.1 −2.5 ~16.6 0.83 0.68 ~0.99 0.85 0.75 ~0.96 

中12(CK) −3.4 −12.3 ~ 5.4 1.13 0.99 ~1.28 0.94 0.91 ~0.97 

 

 
第二节 综合性状的分析方法 

 
农作物品种的经济价值取决于其产量、生育期、品质和抗性等性状的综

合表现。作物区域试验的规范程序一般都包括了对这些性状的调查，然后借

助于统计分析综合评价参试品种。目前国内主要采用模糊数学的方法，对区

域试验参试品种进行综合分析。区域试验资料的模糊综合评价，可以对参试

品种的综合表现进行位次排列，但无法对品种之间的差异作适当的统计检验。

模糊综合评价方法应用于农艺性状综合评价时，需要人为地将具有连续分布
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的数量性状观察值转换成非连续分布的隶属函数值。这种转换使隶属函数值

丧失了原始数据所具有的统计分布，因而其合理性还有待探讨。国外则主要

采用经典的多变量方差分析(MANOVA)方法，对综合性状表现进行线性对比

(linear contrast)及统计检验。但是这些方法尚不能有 效地分析不规则缺失

的非平衡数据。 

朱军、赖鸣冈和许馥华 (1993)运用混合线性模型的分析原理，提出了

作物多年份区域试验非平衡数据的综合性状分析方法。该分析方法通过直接

估算各项随机效应的方差和协方 差分量，然后估算品种综合性状线性对比

值及其标准误，从而进行相应的统计检验。还提出了用数值重复抽样方法计

算综合性状平均表现对综合环境指数的回归参数的估计值及其标准误，以评

价品种的综合稳定性。 

如果多年份品种区域试验共有g个参试品种，参试品种的评价取决于对t

个农艺性状的综合分析。由于区域试验往往只对产量等少数性状统计各区组

资料，而对品质、抗性等其它农艺性状只分析各试点资料。故对不同性状作

综合分析时，宜以年 份内的各试点为单位分析区域试验资料。当每

个试点有r个区组的数据时，可以将 区组值平均，求得试点平均值。各年

份所有试点都有统一的对照品种，但是每年的其它参试品种可能不尽相同，

某些年份的试点也可能会有缺失资料。首先计算各年份所有试点对照品种的

每个性状总平均数，然后将每个性状的所有观察值转换成统一对照的百分率

(除以该性状对照总平均数，再乘以100)，以消除性状之间的度量差别。如果

把原始数据转换成对其它品种或群体平均数的百分率，预期可以得到相同的

分析结果。由以下线性模型表示性状f的第h个品种在第i年中第j个试点的表型

值(区组数r=1)或试点内r个区组(r≥1)的平均值 

*
)()()(

*
)()()()()(  + + + + + + = fhijfhjfhifijfjfifhfhij GYLGLGYYLLYGy    

(12.10) 

其中Gh(f )是性状f的品种固定效应， 1 =g h f
h

g

fG ( ) ( )
=
∑

1
µ ，µ(f) 为性状f的群体平均
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数；性状f的其它各项随机效应(包括YL*
ij(f )和GYL*

hij(f ))的定义与单一性状分析

模型(12.2)相同。 

随机变量 yhij f( ) 具有以下正态分布 

y Ghij f h f Y f L f YL f GY f GL f GYL f( ) ( ) ( ) ( ) *( ) ( ) ( ) *( )~  N( + + )，σ σ σ σ σ σ2 2 2 2 2 2+ + +  

如果以矩阵形式表示性状f在各试点的平均值，多年份联合区域试验的各性状

资料可以用以下混合线性模型表示， 

y Xg U e U e U e U e

U e e

Xg U e U e

( ) ( ) ( ) ( ) * *( ) ( )

( ) ( )

( ) ( ) )

f f Y Y f L L f YL YL f GY GY f

GL GL f GYL f

f u u f
u

f

= +

+

= + +
=
∑

+ + +

+ *

1

5

6 6(

 (12.11) 

其中g(f )是性状f的品种固定效应向量，X是品种固定效应的系数矩阵；eu(f )是

性状f的第u项独立随机变量向量，具有平均数零、方差 σ u f( )
2 I，Uu 是第u项随

机效应的系数矩阵； U I6 = 是单位矩阵。 

y( )f 具有多变量多元正态分布，其期望值为 

E( y( )f ) = Xg( )f  

方差矩阵为 

Var(y U U( ) ( ))f u f u u
T

u
=

=
∑σ 2

1

6
 

性状f的观察值向量y ( f )与性状f'的观察值向量y ( f ')之间的协方差矩阵为 

Car(y y U U( ) ( ) ( ), )f f u f f u u
T

u
′ ′

=
= ∑σ

1

6
 

其中σ ( )f f ′ 是性状f和性状f′的第u项协方差分量。 

采用最小范数二阶无偏估算法(即MINQUE法)，可以无偏地估算混合线

性模型中的各项方差和协方差分量。估算区域试验混合线性模型中的协方差

分量，可以揭示环境效应(年份、试点、年份×试点)和基因型×环境互作效应

(品种×年份、品种×试点)对性状f和性状f'表现的共同影响。方差分量(f＝f')
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和协方差分量(f≠f') 估计值将用于估算品种综合性状线性对比的

标准误。 

可以采用最小二乘法，由各性状的品种平均数估算其固定效应， 

..( ) ( ) ( )G y
n n

yh f h f
h hi

hij f
j

n

i

n hih

= ( 1 ) =
==
∑∑1

11
 (12.13) 

其中nh是品种h参试的年份数，nhi是品种h在第i年份中的试点数。第h个品种

在所有年份的总试点数是 n nh hi
i

nh

. =
=
∑

1
。第h个品种性状f的平均数可以用一个常

数转置向量mh
T 与观察值向量y ( f )的乘积来表示， 

( ) ( )Gh f h
T

f  ＝ m y  

其中mh是一个(n×1)的向量，其对应于第h个品种分析值的系数为
1

nh.
，其它

系数均为0。 

性状f的品种线性对比可以用该性状各品种平均数的线性函数表示为， 

C c y c cf h
h

g

h f h h
T

f
h

g

h h
T

h

g

f( ) ( ) ( ) ( ).. ( )= = =
= = =
∑ ∑ ∑

1 1 1
m y m y  (12.14) 

其中ch是线性对比系数，必须附合限定条件 ch
h

g

=
∑ =

1
0 。 

如果设系数转置向量 c mT
h h

Tc=
h=1

g

∑ ，则性状f的线性对比值C( f )可以用观

察值向量y ( f )的线性函数来表示，C f
T

f( ) ( )=  c y 。综合性状的线性对比值CW由

各性状的线性对比值C(f)加权和求得， 

C w CW f f
f

t
=

=
∑ ( )

1
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其中wf是对性状f的加权系数， wf
f

t
=

=
∑ 1

1
。CW实际上是加权的综合性状指数 

W w yh f h f
f

t
=

=
∑ ..( )

1
 

的线性对比， 

C w c y

c w y

c W

W f h h f
h

g

f

t

h f h f
h

g

f

t

h h
f

t

=

=

=

==

==

=

∑∑

∑∑

∑

..

( .. )

( )

( )

11

11

1

 (12.15) 

综合性状的线性对比值CW为正态分布，具有平均数 

c w Gh f h f
h

g

f

t
( )( )
==
∑∑

11
 

和方差 

σ σ σ

σ σ

2 2 2

1

1

1

2 2

1

1

2

2

( ) =
=1 =1

=1 =1

C w C w w C C

a w w w

W f f
f

t

f f f f
f f

t

f

t

u
u

g

f u f
f

t

f f f f
f f

t

f

t

( ) ( , )

[ ]

( ) ( ) ( )

( ) ( )

+

= +

∑ ∑∑

∑ ∑ ∑∑

′ ′
′= +

−

=
′ ′

′= +

−
 

其中 σ u f( )
2 是性状f的第u项方差分量， σ u f f( )′ 是性状f和性状f'的第u项协方差

分量， au
T

u u
T= ( )( )c U U c 。用方差分量和协方差分量的估计值代入以上方差

公式，便可获得综合性状线性对比值CW的方差估计值 ( )σ 2 CW 。 

可以采用标准正态分布的z测验检验以下广义统计假设， 

无效假设 H0： c w Gh f h f
f

t

h

g
( )( )

==
∑∑

11
0=   
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备择假设 H1： c w Gh f h f
f

t

h

g
( )( )

==
∑∑ ≠

11
0  

如果 C CW W( )σ 2 的绝对值大于z(α)，便可在α显著水平上否定无效

假设H0，从而接受备择假设H1。广义统计假设的具体内容取决于线性对比系

数ch的选择。 

为了综合评价品种的稳定性表现，可以采用简单回归分析的方法估算品

种综合性状表现对综合环境指数的回归参数。回归分析的依变量是品种h在各

年份和各试点的综合性状平均表现 yhij( ). ， 

y w yhij f hij f
f

t

( ) ( ). =
=
∑

1
 

自变量则是各年份和各试点的综合环境指数(Ii j ( . ))， 

I w I

n
w y

ij f ij f
f

t

ij
f

f

t

hij f
h

nij

( ) ( ) ( )

( )

.

( )

=

=

=

= =

∑

∑ ∑

1

1 1

1
 

其中nij是第i年中第j个试点内所包括的参试品种，nij  ≤ 总参试品种数g。 

由于综合环境指数由品种各性状加权平均估计而得，它不再是固定常量，

而是正态随机变量，具有均值 

wf f
f

t
µ( )

=
∑

1
 

和方差 

w wf f
f

t

f

t

Y f f L f f YL f f n GY f f GL f f GYL f fij
′

′==
′ ′ ′ ′ ′ ′∑∑ +[ ( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )

11
σ σ σ σ σ σ+ + + ( + )] *

1
*

由于随机变量 yhij( ). 和Ii j ( . )不是相互独立的，可以采用Jackknife方法，以各区

试点作为重复抽样单位，计算回归参数的估计值及其标准误。然后用t测验对

 回归参数作统计检验，或者确定回归参数的100(1−α)%置信区间。 
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朱军、赖鸣冈和许馥华 (1993)以黄河流域1989−1990年棉花区域试验的

纤维比强度和霜前皮棉产量为例，比较了单一性状分析与综合性状分析的结

果。纤维比强度是以试点为单位分析的数据，而霜前皮棉产量则是四个区组

的平均数。这两个性状的资料缺失相同。在综合分析以前，首先将原始数据

分别除以联合区域试验对照品种(中12)的 纤维比强度和霜前皮棉产量的

平均值，再乘以100。把原始数据转换成对照的百分率以后分析。 

随机效应的方差和协方差分析结果(表12.2)表明，影响纤维比强度的随

机因素主要是剩余效应，其次是年份与试点的互作；霜前皮棉产量则主要受

年份与试点的互作 影响，其次是剩余效应。1989年和1990年棉花纤维比

强度和霜前皮棉产量在24个试点的产量不一致。两个性状的环境效应(年份、

地点、年份×地点)和剩余效应的协方差分量估计值为负值，这表明环境因素

对两个性状的作用可能不一致。纤维比强度的一项方差分量估计值也是负数

( σGY
2  = −0.85)，可以当作零。 

 

表12.2 纤维比强度(1)与霜前皮棉产量(2)的方差分量和协方差分量估计值 

方差分量 纤维比强度 霜前皮棉产量 协方差分量 强度与产量 

σ Y
2   0.43  11.22 σ Y( )12  −4.70 

σ L
2   2.37  17.20 σ L( )12  −2.85 

σ YL*
2   8.73 297.19 σ YL*( )12  −0.22 

σGY
2  −0.85   1.49 σGY( )12   0.68 

σGL
2   0.63  20.27 σGL( )12   6.05 

σGYL*
2  32.11  79.52 σGYL*( )12  −3.76 

 

经过数据转换以后，品种平均数有了改变，但是平均数间差异的显著性

测验结果不会改变。品种纤维比强度平均数间差异的5%显著性测验结果表
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明，所有7个参试品种的纤维比强度都显著超过了对照品种(中12)，而中206、

平28、冀84-25和鲁155四个品种的强度最高。品种霜前皮棉产量的显著性测

验结果表明，没有一个参试品种的产量显著超过对照品种。当综合评价品种

的品质和产量性状时，两个品种(中206和平28)显著超过了对照品种，一个品

种(冀84-25)显著差于对照品种。综合性状的品种间差异的5%显著性测验结果

如下， 

 

冀84-25 运1729 平28 石3409 冀植17 中206 鲁155 中12(CK)

  A   A   

 B   B  B B 

 C  C C   C 

D D  D     

 

对(平28和鲁155)以及(冀84-25、石3409和冀植17)与中国农科院棉花研

究所育成的(中206和中12)所做的线性对比结果表明(表12.3)，品种平28和鲁

155的平均纤维比强度极显著地超过了中棉所育成的品种，但平均霜前皮棉产

量却极显著地低于中棉所育成的品种。这两组品种之间在纤维强度和皮棉产

量的综合表现上则不存在显著差异。对于冀84-25、石3409和冀植17三个品种，

它们的平均纤维比强度不低于中棉所育成品种中206和中12的，但是平均霜前

皮棉产量以及强度和产量综合表现方面却极显著地低于中棉所的育成品种。 

        

表12.3 纤维比强度、霜前皮棉产量和综合表现的线性对比所估算的z值(C/SE) 

线性对比 强度 产量 强度和产量

(平28、鲁155)    

与(中206、中12) 4.41 −4.20 −0.82 

(冀84-25、石3409、冀植17)    

与(中206、中12) −0.61 −8.48 −6.39 
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表12.4 棉花8个品种纤维比强度和综合性状对环境指数回归分析的参数估计值 

 截距  斜率  相关系数  

品种 估计值 置信区间 估计值 置信区间 估计值 置信区间

冀84-25  25.4 −7.7 ~58.4 0.79 0.48 ~1.10 0.57 0.40 ~0.74

运1729  21.5 −29.1 ~72.0 0.78 0.23 ~1.26 0.47 0.26 ~0.68

平28 −41.2 −76.5 ~-5.8 1.42 1.09 ~1.76 0.74 0.61 ~0.88

石3409  −2.5 −34.7 ~29.7 0.97 0.67 ~1.28 0.66 0.49 ~0.82

冀植17  18.4 −22.4 ~59.3 0.82 0.44 ~1.20 0.57 0.31 ~0.83

中206  14.5 −27.6 ~56.5 0.91 0.51 ~1.31 0.61 0.39 ~0.82

鲁155 −14.2 −65.7 ~37.2 1.16 0.68 ~1.64 0.60 0.39 ~0.82

中12(CK) −19.5 −51.9 ~13.0 1.13 0.83 ~1.43 0.55 0.29 ~0.82

综合性状        

 冀84-25  −1.2 −24.3 ~22.0 0.97 0.73 ~1.20 0.83 0.73 ~0.93

 运1729  −2.5 −22.9 ~17.9 1.00 0.80 ~1.20 0.86 0.77 ~0.95

 平28  21.4 −6.9 ~49.6 0.84 0.55 ~1.11 0.66 0.50 ~0.82

 石3409 −10.1 −24.8 ~ 4.7 1.06 0.93 ~1.22 0.90 0.84 ~0.94

 冀植17  −7.2 −27.4 ~13.0 1.06 0.86 ~1.26 0.89 0.83 ~0.94

 中206 −6.8 −24.0 ~10.4 1.14 0.97 ~1.30 0.90 0.84 ~0.96

 鲁155  18.0  −3.8 ~39.7 0.82 0.61 ~1.03 0.77 0.61 ~0.93

 中12(CK) −12.5 −31.2 ~ 6.1 1.12 0.94 ~1.30 0.87 0.77 ~0.98

 

 

参试品种霜前皮棉产量稳定性分析所估算的回归截距和相关系数值与数

据未转换时的一致，纤维比强度和综合性状的稳定性分析结果列于表12.4。

平28纤维比强度回归斜率显著大于1(置信区间下限 >1)，回归截距显著小于

0(置信区间上限 < 0)，因而表现了与霜前皮棉产量的稳定性完全相反的趋势。
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其它品种在纤维比强度的稳定性表现上不存在显著的差异。综合性状的稳定

性分析表明，所有品种在回归截距和回归斜率两个指标上差异不显著(置信区

间相互重叠)，平28的相关系数 (0.50 ≤ r ≤ 0.82)显著小于石3409、冀植17和

中206的相关系数(r = 0.83)。由于纤维比强度和霜前皮棉产量的年份×试点的

互作方差偏大(表12.2)，试点的环境指数在各年份表现不一致，因而表12.4中

的回归参数置信区间较大，不易测出显著性。 
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附录  A:  矩阵运算的原理和方法  

在现代统计分析方法中常运用矩阵运算，尤其是混合线性模型的统计

分析更是建立在矩阵运算的基础上。以矩阵表示线性模型有较大的通用性，

也便于编写计算机运算程序。在本附录中将简要地介绍矩阵的基本概念及

运算方法。  

A1. 矩阵的简单运算 

以行列安排元素的矩形数组称为矩阵  (mat r ix)。矩阵常用大写黑体字

母 A…Z 或其两维元素［ aij ］…［ zij ］表示。矩阵 A
n m×

具有 n 行和 m 列

元素，  

[ ]A
n m ij

j m

i ij im

n nj nm

a

a a a

a a a

a a a

×
= =























11 1 1

1

1

 

如果矩阵 A 的元素 aij 是常量，则 A 为常量矩阵；当元素 aij 是变量时，A

为变量矩阵。  

行数等于列数的矩阵是方阵。如果方阵的对角线元素 dii 不全为零，

而非对角线的元素 dij ( i j≠ )全为零，则该矩阵为对角矩阵 (d iagonal  

ma t r ix)。对角矩阵 D 可以有以下几种表示方法，  
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[ ]D
n n ij ii

nn

d

d

d

d

×
= =























11 0 0

0 0

0 0

 

对角线元素 dii 全等的对角矩阵，称为纯量矩阵 (scala r  mat r ix)。对角

线元素 dii 全为 1 的纯量矩阵，称为单位矩阵 ( iden t i t y  mat r ix)。单位矩阵

I 的几种表示方法是，  

[ ]I
n n iji
×
= =























1 0 0

0 1 0

0 0 1

 

只有一列元素的数组称为列向量，或简称向量 (vector )。向量常用小

写黑体字母 a…z 或其一维元素［ ai ］…［ zi ］表示。  

[ ]a
n i i

n

a

a

a

a

×
= =























1

1

 

矩阵的简单运算包括加减及乘。  

矩阵相加： [ ] [ ] [ ] [ ]A B C
n m n m ij ij ij ij ij n m

a b a b c
× × ×
+ = + = + = =  

矩阵相减： [ ] [ ] [ ] [ ]A B C
n m n m ij ij ij ij ij n m

a b a b c
× × ×
− = − = − = =  

矩阵相乘： [ ][ ] [ ]A B C
n m m p ij jk ij jk

j

m

ik n p
a b a b c

× × = ×
= =












= =∑

1
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在矩阵相乘运算时， AB BA≠ 。  

一个矩阵的转置 ( t r anspose)也是一个矩阵。矩阵 A 的转置常用 A T 表

示。  

如果 [ ]A
n m ija
×

= ,矩阵 A
n m×

的转置矩阵为 [ ] [ ]A T
m n ij

T
jia a

×
= = 。当

A
3 2

6 1
1 2
4 4

×
=















时，矩阵 A

3 2×
 的转置矩阵为 AT

2 3

6 1 4
1 2 4×

=








。  

如果一个方阵等于它的转置 [ ] [ ]A A= = =a aij
T

ji ，则该方阵为对称矩

阵 (symmet r ic  ma t r ix )。  

列向量 a
n i

n

a

a

a

×
=























1

1

 的转置是一个行向量 [ ]aT
n j na a a

1 1
×

=  

矩阵加减及乘积的转置可按以下公式算得，  

( )A B C A B C+ + = + +T T T T  

[ ][ ]( ) ( )AB B AT
ij jk

T
ij jk

j

T

ji kj
j

kj ji
j

T Ta a a b a b b a= =












=











=











=

= = =
∑ ∑ ∑

1 1 1

 

( )ABC C B AT T T T=  

( )A AT T =  

矩阵对角线元素 a i i 的和，称为矩阵的迹 ( t race)，记为 tr( )A
n n×

，即  

tr( ) =  
=1

A
n n ii

i

n
a

×
∑  

矩阵的求迹运算法则是  
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tr tr tr(A B) (A) +  (B)＋ ＝  

tr tr(AB) (BA)＝  

tr( ) =  AAT
ij

ji
a2

11 ==
∑∑  

 

A2. 线性独立性和矩阵的秩 

如果矩阵 A 由 m 个列向量组成 [ ]A a a a
n m m
×

= 1 2 ，当存在非零

的常数向量 c 0T
mc c c= ≠[ ... ] ¦1 2 ，使得 Aｃ＝０ ,  即 c j j

j

m
a 0=

=
∑

1
,  且 c j 不全

为零，那么矩阵 A 的列向量为线性相关 ( l in ea r  dep endence)。对于矩阵  

[ ]A a a a a
3 4 1 2 3 4

1 2 5 1
2 2 10 6
3 4 15 1

×
=















=  

可以找到一个向量 c (cT =[5 0 -1 0] ) , 使得  

Ac a a a a 0=















−



















= × + × − × + × =















=

1 2 5 1
2 2 10 6
3 4 15 1

5
0
1

0

5 0 1 0
0
0
0

1 2 3 4  

因此矩阵 A 的列向量是线性相关的。  

如果只存在零向量ｃ= ０，使 Aｃ＝０，那么矩阵 A 的列向量为线性

独立  ( l in ear  indep enden ce)。  

矩阵相互独立的向量 (列或行 )数目，称为矩阵的秩 ( r an k o f ma tr ix)。

矩阵的秩是不变的。矩阵 A 的秩以ρ (A )表示。矩阵的秩运算法则是，  

ρ( ) ,A
n m

n m
×

≤ min( )   
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ρ ρ ρ( ) min{ ( ),  ( ) }AB A B≤  

ρ ρ ρ( ) ( ) ( )  ( )]A B A B A B＋ ρ ＋≤ ≤ [  

如果 AA A= ，那么 A 是幂等矩阵 ( idempoten t  mat r i x)。对于幂等矩阵

A ，有以下性质  

tr
k

( ) =  ( )

 =  

A A

A A

ρ
 

I－A 也是幂等矩阵。  

例如  

AA A= =
















05 05 0 0
05 05 0 0
0 0 0 0 10

. . .

. . .

. . .
 

ρ( ) =  2 =  ( )A Atr  

A3. 矩阵求逆和广义逆矩阵 

在矩阵运算中，如果一个矩阵 A−1与矩阵 A 相乘的积是单位矩阵  

A A AA-1 -1 =   

那么 A−1就称为 A 的逆矩阵 ( inver se  o f mat r ix)。例如  

A A AA I=
















=
−

−

















= =
















− −
1 1 0
0 1 0
1 0 1

1 1 0
0 1 0
1 1 1

1 0 0
0 1 0
0 0 1

1 1, ,  

矩阵的其它运算法则是，  

( )

( ) ( )

( )

-1

-1 -1

-1 -1

AB B A

A A

A A

=

=

− −1 1

T T

＝
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D D( )  =  ( 1 )-1d
dii

ii
 

如果 ρ( )A
n n×

 =  r  ＝  n ,  矩阵 A 是满秩 ( fu l l  r ank)矩阵，存在 A - 1。如果

ρ( )A
n n×

= r  <  n ,  A -1
不存在。  

对于任何矩阵，无论是否满秩，都可以找到其广义逆 (general i zed  

inverse)。如果 AA A A− = ，那么 A− 是矩阵 A 的一个广义逆。矩阵 A 的

广义逆数目是无穷的。  

对于任意矩阵 Z ，  

A (I A A)Z− −+ − 也是矩阵 A 的一个广义逆 .  

例如   

A A=
















= −
− −

















−
1 1 0
0 1 0
1 0 1

1
6

1
6

1
3

1
3

1
3

1
3

1
6

1
6

2
3

, , AA− =

















1
2

1
2

1
2

1
2

0
0

0 0 1
 

因此 AA A A− = 。  

如果 Z =
















1 1 1
0 1 0
1 0 1

，

















−−
−=−+ −−

3
2

6
1

2
1

3
1

3
1

3
1

6
1

2
1

0)( ZAAIA   

也是矩阵 A 的一个广义逆。  

对于任何矩阵Ａ，由奇异值分解 ( s ingular  valu e  deco mposi t ion)可以

得到  

A  = P−1 [
D 0
0 0








 ] Q−1  

矩阵 A 的一个广义逆可以由下式得到  
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A− = Q [
D E
B C

−











1
] P  

其中 D 是对角线矩阵，B，C，E 可以是任何值的矩阵。  

对于任何矩阵，都可以找到唯一的一个广义逆，称为 Mose-Penrose

广义逆。对于矩阵 A ，其相应的 Mose-Penro se 广义逆以 A+ 表示。该广

义逆满足以下全部条件：  

AA A A+ = ,  A AA A+ + += ， ( ) ( )A A A A+ +=T
， ( ) ( )AA AA+ +=T 。  

矩阵 A+ 可以由下式求得，  

A+ = Q [
D 0

0 0

−











1
] P  

在线性模型分析中常用到射影矩阵 (p ro j ect ion  mat r ix)。对于任意矩

阵 X，有 P  =  X(X X) XX
T − T ， PX  是 X 的射影矩阵。射影矩阵有以下特

性：  

P X X= X，X T P X  = XT， (P X ) T  = P X，P X  P X = P X。  

 

A4. 随机向量和矩阵 

如果矩阵或向量中的元素都是常量 ( const an t )，则称为常量矩阵或常

量向量。当矩阵或向量中的元素都是变量 ( rando m Var i ab le )时，则是随机

矩阵或随机向量。  

设ｘ、ｙ为随机向量，ａ、ｂ、c 等为常量向量；Ｘ、Ｙ为随

机矩阵，A、B、C 等为常量矩阵。  

对随机矩阵或向量求期望值，就是对其所有元素求期望值，  

E E x E Eij i( ) =  [ ( )] ( ) [ (x )]X x， ＝ 。  
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常量矩阵或向量的期望值就是原矩阵或向量，  

E(A )  =  A，E(a )  =  a。  

以下是对矩阵或向量的函数求期望值，  

E E
E E
E E
E E E
E E E

( ) = ( ) + E( )
( ) = ( )
( ) = ( )
( ) = ( ) + ( )
( ) = ( ) + ( )

X Y X Y
AX A X
XB X B
AX Y A X Y
AX BY A X B Y

+

+
+

 

在多变量分析中，常需对随机向量求方差 (Var i ance)或协方差

(coVari an ce)。对随机向量 x 求方差定义为，  

Var(x )  =  E{[x－E(x ) ] [x－E(x ) ] T } 

  =［ σ ij ］  

  =Ｖ或 V X  

其中 σ ii  =  σ i
2  =  Var( xi )是变量 xi 的方差 ,  σ ij  = σ ji  =  Co v( xi , x j )  =  

Cov( x j , xi )是变量 xi 和 x j 的协方差 (  i  ≠  j )。  

对随机向量 x 和 y 求协方差定义为，  

Cov(x ,y T )  =E{[x－E(x )] [y－E(y ) ] T } 

 =［ σ ij XY( ) ］  

 =C 或 V X Y 

其中 σ ij  = σ ji  =  Cov( xi , y j )  =  Co v( x j , yi )是变量 xi 和 y j 的协方差。  

V 和 C 都是对称矩阵。常量向量的方差和协方差均为零。  

以下是对随机向量的函数求方差或协方差的基本运算法则，  

Var(y  + a)＝Var(y)   

Var(aTy) = aTVa  

Var(Ay) = AVAT  
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Var(x  + y)  = Var(x )  +Var(y )  + 2Cov(x, y) 

  =VX  + VY  + 2C  

Cov(aTx，bTy ) = aTCb  

Cov(Ax，By) = ACBT  

Cov(x，a＋By)  = CBT  

A5. 二次型的分布 

在多元回归分析及方差分析中常用二次型 (qu adr i c  fo rm)表示平方

和。设  

ｘ～  MVN( µX X, V )  

则  

x AxT
ij

j
i

i
ja x x=

==
∑∑

11
 

是随机变量ｘ的二次型，其中 A 是对称常量矩阵。x A yT 是随机变量ｘ和

y 的二次型，常用来表示协方差分析的叉积和。二次型 x AxT 的平均数和

方差分别为，  

E( x AxT )  =  t r (AV X )＋ µ µX X
T A  

E( x AyT )  =  t r (AC )＋ µ µX Y
T A  

Var( x AxT )  =  2 t r (AV X ) 2＋4 µ µX X X
T AV A  

Cov(ｘ， x AxT )  =  2 V AX Xµ  

Cov( x AxT ,  x BxT )  =  2 t r (AV X B VX )＋4 µ µX X X
T AV B  

在多元回归分析及方差分析中常需要辨别平方和的独立性、即随机变

量的二次型独立性。如果 AV X B = ０，那么 x AxT 和 x BxT 相互独立。  
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附录 B: 数量遗传的统计分析软件 

本书所介绍的混合线性模型分析方法可以无偏地分析各种复杂的遗传

模型以及有不规则缺失的非平衡数据，但是这些分析方法需要借助于复杂的

矩阵运算。作者采用C语言编写了本书所介绍的统计方法和遗传模型的电脑

程序，并编译成可以在DOS环境下运行的16位执行程序和在WINDOW’95

环境下运行的32位执行程序。当运用分析软件时，如果直接输入执行文件名，

软件将按英文提示，并输出英文提示的结果。如果在输入执行文件名后，再

带一空格和英文字母 C (如GENVAR1R C)，则可按中文(Chinese)提示 , 并

输出中文提示的结果。 

浙江农业大学农学系对外提供以下三套软件:(1)双列杂交分析和杂种

优势分析；(2) 种子性状遗传分析；(3)多年份、多试点品种区域试验的统计

分析。每套软件优惠价９０元(包括邮费)。需要购买软件者，请直接与浙江

农业大学农学系遗传育种教研组联系。 

 

B1.双列杂交和杂种优势的遗传分析软件 

a 建立原始数据文件 

在实施遗传分析前，必须首先在程序运行的子目录中建立所需分析的原

始数据文件(一般以.TXT 作为后缀)，文件以文本格式存储。如果需要采用

AD 模型、ADM 模型、ADAA 模型, 建立的数据文件文本格式应如下所示： 

环境 母本 父本 世代 区组 皮棉产量 铃数 铃重 衣分 

1 1 1 0 1 28.48 12.1 4.494 36.75 

1 1 1 0 2 30.45 7.86 4.397 36.21 

1 1 1 0 3 47.28 11.22 4.359 38.5 

1 1 6 1 1 73.61 19.3 4.346 39.22 

1 1 6 1 2 62.42 13.67 4.498 38.24 

1 1 6 1 3 83.55 17.1 4.599 40.42 
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2 9 9 0 1 60.32 8.67 5.38 38.7 

2 9 9 0 2 24.14 7.75 4.65 37.21 

2 9 9 0 3 44.21 8.67 3.828 36.38 

2 10 10 0 1 45.87 12.89 5.056 37.32 

2 10 10 0 2 40.63 10.88 4.322 33.51 

2 10 10 0 3 33.25 13 4.175 34.33 

 

数据文件应该包括五列试验设计代号以及若干列所需分析的性状数据。

试验设计代号的前五列分别是：(1)环境、(2)母本、(3)父本、(4)世代、(5)

区组。在世代数代号的第四列中，亲本的代号为 0；F1 的代号为 1；F2 的代

号为 2；其余 4 列中最小的常数为 1。最大的常数值在第一列为总环境数，

第二、三列为总亲本数，第五列为总区组或重复数，这 4 列的代号应以顺序

编排。 

在数据文件中不能有断行。每一列的第一行是描述性的文字，可由中文

或英文字母组成，但不能夹带空格。所有的列与列之间都以空格隔开，空格

数目不限。性状的列数就是所分析的性状数，不能超过 100 个。 

如果需要采用 ADLM 模型或 ADLAmDm 模型分析动物的性连锁效应

和母体效应, 建立数据文件时应在区组列后增列性别列，其格式如下所示： 

环境 母本 父本 世代 区组 性别 14天体重 21天体重 28天体重

1 1 1 0 1 1 7.576 10.269 16.763 

1 1 1 0 1 2 7.571 9.764 15.531 

1 1 2 1 1 1 8.262 11.578 17.843 

1 1 2 1 1 2 9.164 11.732 17.039 

         

1 7 6 1 1 1 10.94 14.575 22.548 

1 7 6 1 1 2 10.713 13.319 17.499 

1 7 7 0 1 1 9.008 12.998 20.454 
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1 7 7 0 1 2 8.72 12.285 16.987 

 

在这个原始数据文件中，环境列和区组列的系数都是 1，表明这个双列

杂交遗传试验只在一个环境中实施，并且未设重复(区组数是 1)。在性别列

中，系数 1 是同配性别(XX 或 ZZ)的代号，系数 2 是异配性别(XY 或 ZW)

的代号。 

 

b 建立遗传模型系数矩阵文件 

在运用遗传分析软件以前，首先需要选定所用的遗传模型，然后根据原

始数据文件建立该遗传模型的系数矩阵文件。 

执行 GENAD 软件可以生成加性−显性(AD)遗传模型的系数矩阵。

GENADM 软件则可以生成加性−显性−母体(ADM)遗传模型的系数矩阵。运

行 GENADE 软件可以生成加性−显性−上位性(ADAA)遗传模型的系数矩

阵。使用 GENSEX 软件可以生成包括性连锁和母体效应的 ADLM 遗传模型

的系数矩阵。 

在电脑中输入“GENAD C”(或“GENADM C”、或“GENADE C”、

或“GENSEX C”)执行命令时，显示器上会出现以下中文提示 (如果运行软

件不带“ C”则显示英文提示)： 

中文提示 英文提示 键盘回应 

请输入数据文件名:  Input Name of Your Data File:  输入数据文件名 

是否需要包括区组效应?是Y/否N Do You Have Block Effects Within Location? Y/N 输入 y或 n 

 

在运行 GENADM 软件时，将根据二倍体种子模型或三倍体胚乳模型生

成加性−显性−母体性遗传模型的系数矩阵。因此在软件运行过程中，显示器

上会出现以下提示： 

中文提示：“ 您是否分析三倍体胚乳性状? Y/N ” 

英文提示：“ Do You Analyze Triploid Endosperm? Y/N ” 
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如果所分析的数据是三倍体胚乳性状，则在键盘上输入“y”,否则输入

“n”。 

系数矩阵建模软件运行完毕后会自动产生 2 个文件。一个是以“.MAT”

为后缀的文本文件，储存了遗传模型系数矩阵的有关信息；另一个是以

“.DAT”为后缀的非文本文件，储存了所分析的性状数据。 

 

c 分析方差分量和遗传效应值 

当分析方差分量和遗传效应时，需要首先选定 Jackknife 的抽样方法，

以基因型为抽样单位还是以区组为抽样单位。如果遗传试验未设重复，只能

以基因型为抽样单位计算方差估计值和遗传效应预测值的标准误。可以运行

“GENVAR1C C”，获得中文的提示和分析结果；或运行“GENVAR1C”，

获得英文的提示和分析结果。 

当采用完全随机区组设计，并具有 3－4 次重复时，可以考虑采用以区

组为抽样单位的 Jackknife 方法，运行“GENVAR1R C”或“GENVAR1R”，

可以获得中文或英文的提示和分析结果。 

当运行方差和遗传效应分析软件时，显示器上会出现一些提示，使用者

可根据提示输入键盘回应。 

中文提示 英文提示 键盘回应 

请输入数据文件名:  Input Name of Your Data File:  输入数据文件名 

您的亲本类型是自交的(输入1)或

异交的(输入0): 

What Kind of Parents Do You Use? Input 1 

for Inbred or 0 for Outbred:  
输入 1或 0 

选择预测遗传效应的方法! 用LUP

法 或 AUP法? L/O  

Chosing Prediction Method! Using LUP or 

AUP? L/O  
输入L或O 

请输入各项线性对比测验的亲本

系数:第一组亲本为1, 第二组亲本

为-1, 其它的亲本为0. 

Input Coefficients for Each Parent: 1 for the 

First Group, -1 for the Second Group, 0 for 

Others. 

输入 1或 0 
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其中 LUP 法是线性无偏预测法，AUP 是调整无偏预测法。线性对比一般是

用于比较二类亲本的主效应，其中一类亲本的系数可选定为 1，另一类亲本

的系数则选为 1，其余不参与比较的亲本系数为 0。如果所比较的二类亲本

数目不一致，电脑软件会自动判别调整其相应的系数。 

如果以基因型为抽样单位(执行 GENVAR1C C 或 GENVAR1C)，还会

出现以下提示： 

中文提示: 每次 Jackknife 抽样的数目 = 请输入一个≥1 的整数，按回车键。 

英文提示：Input Sampling Number for the Jackknife Procedure:  

 

如某试验有 n 次重复观察值(n≥1)，则可输入 n，每次剔除 n 个观察值，

便可以达到每次删除一个基因型的目的。 

方差和遗传效应的分析结果将自动存入以“.VAR”为后缀的文本文件。

现以一个中文输出的结果为例，说明各项分析的排列格式。所分析的原始数

据是 10 个亲本部分双列杂交的 2 年试验资料，存放在“cotdata.txt”文件中。

运行“GENVAR1R C”后，分析结果自动存放在“cotdata.var”文本文件

中。该文件可以直接打印，也可以调入文字编辑软件或数据库软件重新编辑。 

结果文件的第一部分列出了一些描

述性的信息。电脑输出结果 

注解 

性状数 4  所分析的性状数目 

 方差分量数 6  每一个性状的方差分量数目 

 自由度 5  2 年试验，每年 3 次重复，df = (2×3)-1＝5

 文件名是: cotdata.var  存放分析结果的文件名是“cotdata.var” 

 Date and Time for Analysis:  

Thu Apr 18 09:55:13 1996  
分析的日期、时间、年份 

采用MINQUE(1)法估算方差分量

<GENVAR1R.EXE>.  

使用的分析软件是“GENVAR1R.EXE” 
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Jackknifing Over Block Conducted for 

Estimating S.E.  

以区组为抽样单位估算标准误 

采用 AUP 法预测遗传效应值. 预测遗传效应的方法 

结果文件的第二部分列出所采用的统计分析方法的参考文献:  

1. 朱军: 1992 估算遗传方差和协方差的混合模型方法. 生物数学学报 7(1): 1-11.  

2. 朱军: 1993 作物杂种后代基因型值和杂种优势的预测方法. 生物数学学报 8(1): 32-44.  

3. 朱军、季道藩、许馥华: 1993 作物品种间杂种优势遗传分析的新方法. 遗传学报 20(3): 

262-271.  

  

结果文件列出以下遗传主效应的线性对比系数，表明该试验比较了亲本(1，2，

3，4)与亲本(7，8，9，10)的主效应：  

各项线性对比系数:  

 +<1> +<2> +<3> +<4> -<7> -<8> -<9> -<10>  

 

统计分析输出的结果文件，其主体部分是方差分量的估算结果和遗传

效应值的预测结果。这些分析结果以各个性状的先后次序，安排于5列：⑴

参数名、⑵估计值或预测值、⑶由Jackknife方法计算的标准误、⑷显著性测

验的概率值(P-值)、⑸显著性程度(N=不显著，S + = 10％显著，S * = 5％显

著，S ** = 1％显著)。在实际文本文件中，每一列之间都是以逗号“,”分

隔的。当文件读入《Excel》软件时，可以转换成列表形式。 

在本示例所分析的第一个性状是皮棉产量。 

方差分量的分析结果如下： 

方差分量  估计值  标准误  P-值 显著性 

(1): 加性 Var/2 21.6271 14.0983 0.0928  S + 

(2): 显性 Var/1 68.4253 23.7064 0.0172  S * 

(3): 加性×环境 Var/2 9.53654 3.16095 0.0148  S * 
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(4): 显性×环境 Var/1 70.4685 29.3341 0.0307  S * 

(6): 机误 Var/1 124.145 19.1582 0.000652  S ** 

(7): Var(Pheno.) 294.202 20.5885 1.51E-05  S ** 

 

各项方差分量与表现型方差的比率的分析结果如下： 

方差分量比率  估计值  标准误  P-值 显著性 

(1): 加性 Var/Vp 0.073511 0.050279 0.102  NS  

(2): 显性 Var/Vp 0.232579 0.084286 0.0199  S * 

(3): 加性×环境 Var/Vp 0.032415 0.01116 0.0168  S * 

(4): 显性×环境 Var/Vp 0.239524 0.083088 0.0172  S * 

(6): 机误 Var/Vp 0.421971 0.051214 0.000215  S ** 

遗传率的分析结果(狭义遗传率 h V VN A P
2 = / ，广义遗传率 h V V VB A D P

2 = +( ) / ,互作狭

义遗传率 h V VNE AE P
2 = / ，互作广义遗传率 h V V VBE AE DE P

2 = +( ) / )如下： 

 

 遗传率  估计值  标准误  P-值 显著性 

(7): Heritability(N) 0.073511 0.050279 0.102  NS  

(8): Heritability(B) 0.30609 0.068448 0.00328  S ** 

(9): Heritability(NE) 0.032415 0.01116 0.0168  S * 

(10): Heritability(BE) 0.271939 0.075752 0.00786  S ** 

 

以下是各亲本的加性遗传效应值的分析结果， 线性对比是( Ai
i=
∑

1

4
与 Ai

i=
∑

7

10
)： 

 加性 随机效应   预测值  标准误  P-值 显著性 

A 1 -3.46097 1.524053 0.0724  S + 

A 2 -2.20566 1.129524 0.108  NS  
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A 9 -1.5362 1.468908 0.344  NS  

A 10 -4.5971 2.190961 0.09  S + 

线性对比:  -3.89625 4.73581 0.448  NS  

 

以下是亲本和杂交组合的显性遗传效应值的分析结果， 线性对比是

( ∆G ii
i

DD=
=
∑

1

10
210/ σ )： 

 显性 随机效应   预测值  标准误  P-值 显著性 

D 11 -15.5891 3.364966 0.00567  S ** 

D 22 -9.12342 2.495194 0.0146  S * 

     

D 1010 -12.4199 2.772691 0.00652  S ** 

D 16 10.81904 7.082453 0.187  NS  

     

D 59 9.621489 5.013774 0.113  NS  

D 510 4.878508 3.736286 0.248  NS  

线性对比:  4.26043 1.311 0.0227  S * 

 

以下是各亲本在2年环境下的加性×环境互作遗传效应值的分析结果，线性对比是 

( AEhi
ih ==
∑∑

1

4

1

2
与 AEhi

ih ==
∑∑

7

10

1

2
)： 

 加性×环境 随机效应   预测值  标准误  P-值 显著性 

AE 1 in E1 -1.99174 1.199916 0.158  NS  

AE 2 in E1 -4.03367 2.375612 0.15  NS  

     

AE 10 in E1 -1.96789 0.724412 0.0419  S * 

AE 1 in E2 -0.03108 0.862752 0.973  NS  
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AE 2 in E2 3.14068 1.972908 0.172  NS  

     

AE 10 in E2 -0.93733 0.868184 0.33  NS  

线性对比:  -3.25518e-05 1.44E-05 0.073  S + 

 

以下是各亲本和杂交组合在2年环境下的显性×环境互作遗传效应值的分析结

果， 线性对比是( ∆GE
h

hii
i

DEDE=
= =
∑ ∑

1

2

1

10
220/ σ )： 

 显性×环境 随机效应   预测值  标准误  P-值 显著性 

DE 11 in E1 -17.1336 4.760151 0.0156  S * 

DE 22 in E1 -13.0464 5.184964 0.0534  S + 

     

DE 1010 in E1 -20.4783 6.305558 0.0228  S * 

DE 16 in E1 3.308065 4.252789 0.472  NS  

     

DE 59 in E1 11.66291 8.829389 0.244  NS  

DE 510 in E1 8.849879 4.200734 0.089  S + 

     

DE 59 in E2 -2.78511 4.126813 0.53  NS  

DE 510 in E2 -2.8954 5.252942 0.605  NS  

线性对比:  3.04978 1.78762 0.149  NS  

 

各个环境效应的平均数： 

Fixed Effect <1> 66.7211    

Fixed Effect <2> 52.3632    
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d 分析杂种优势 

如果分析方差分量和遗传效应时选用的遗传模型是 AD 模型，可以进一

步运行“GENHET1R”或“GENHET1C”预测杂种后代的杂种优势表现。

运行杂种优势分析软件时，显示器出现的提示及所需要的键盘回应与分析方

差分量和遗传效应时的相似。软件执行完毕后，杂种优势的分析结果将自动

存放在以“.PRE”为后缀的文本文件中。 

现以 10 个亲本部分双列杂交的 2 年试验分析结果为例，说明分析项目

的排列。原始数据存放在“cotdata.txt”文件中。运行“GENHET1R C”后，

分析结果自动存放在“cotdata.pre”文本文件中。该文件可以直接打印，也

可以调入文字编辑软件或数据库软件重新编辑。 

杂种优势的分析结果文件，其前面部分与以上所介绍的方差分量和遗传

效应的分析结果相似，均列出了一些描述性的信息、所需的参考文献，另外

还包括了方差分量的估算结果。 

分析结果的主体部分是杂种优势的分析结果。这些分析结果以各个性

状的先后次序，安排于7列：⑴主效应或互作效应、⑵预测值、⑶由Jackknife

方法计算的标准误、⑷显著性测验的概率值(P-值)、⑸显著性程度(N=不显

著，S + = 10％显著，S * = 5％显著，S ** = 1％显著)、⑹主效应+互作效

应之和、⑺平均数。在实际文本文件中，每一列之间都是以逗号“,”分隔

的。当文件读入《Excel》软件时，可以转换成列表形式。 

现以第一个性状(皮棉产量)为例，说明杂种优势的分析结果排列格式。

当遗传试验在多环境下实施时，杂种优势可以分为互作杂种优势和主效应杂

种优势。分析软件将预测每一个组合的这二种优势以及它们之和。 

如果分析的是多环境下实施的资料，将首先列出每一个组合在各环境

下的互作杂种优势的预测结果。在第一列(互作效应列)中包括了6个项目：

⑴ Pre(F1) (GE) = F1在某环境下的GE预测值；⑵ Pre(F2) (GE) = F2在某环

境下的GE预测值；⑶ Hpm(F1) (GE) = F1在某环境下的群体平均优势互作离

差的预测值；⑷ Delta (GE) = 双亲在某环境中的相对互作差异绝对值；⑸ 
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Hpb(F1) (GE) = F1在某环境下的群体超亲优势互作离差的预测值；⑹ 

Hpb(F2) (GE) = F2在某环境下的群体超亲优势互作离差的预测值。第六列

(主效应+互作效应列)中也包括了6个相应的项目：⑴ Pre(F1) (G+GE) = F1

在某环境下的预测值；⑵ Pre(F2) (G+GE) = F2在某环境下的预测值；⑶ 

Hpm(F1) (G+GE) = F1在某环境下的群体平均优势预测值；⑷ Delta (G+GE) 

= 双亲在某环境中的相对遗传和互作差异绝对值；⑸ Hpb(F1) (G+GE) = F1

在某环境下的群体超亲优势预测值；⑹ Hpb(F2) (G+GE) = F2在某环境下的

群体超亲优势预测值。 

 

以下是组合1(Cross<1>), 即 P1×P6 (Entry <1> * Entry <6>) 在第1年(in Environ. 

<1>)中的分析结果： 

互作效应 预测值 标准误 P－值 显著性 主效应+互作效应 平均数 

Pre(F1) (GE) 1.5213 5.62628 0.798  NS  Pre(F1) (G+GE) 69.6251 

Pre(F2) (GE) -6.76092 3.35076 0.0997  S +  Pre(F2) (G+GE) 49.4333 

Hpm(F1) (GE) 0.277955 0.126026 0.0785  S +  Hpm(F1) (G+GE) 0.679488 

Delta (GE) 0.213748 0.063186 0.0196  S *  Delta (G+GE) 0.461633 

Hpb(F1) (GE) 0.171081 0.147398 0.298  NS  Hpb(F1) (G+GE) 0.448671 

Hpb(F2) (GE) 0.032103 0.085974 0.724  NS  Hpb(F2) (G+GE) 0.108927 

 

分析结果也计算了在环境1类似条件下，超亲优势高于5％的世代数(n ≈ 2)： 

 Generation n for Hpb > .05 in Environ. <1> = 2.274820  

环境1中所有的组合杂种优势分析结束后，接着列出各组合在环境2中的优势表

现。 

以下是组合1(Cross<1>), 即 P1×P6 (Entry <1> * Entry <6>) 在第2年(in Environ. <1>)

中的分析结果： 

互作效应 预测值 标准误 P－值 显著性 主效应+互作效应 平均数 

Pre(F1) (GE) 10.1144 7.65888 0.244  NS  Pre(F1) (G+GE) 78.2182 
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Pre(F2) (GE) 4.9251 3.53571 0.222  NS  Pre(F2) (G+GE) 61.1193 

Hpm(F1) (GE) 0.174243 0.143058 0.278  NS  Hpm(F1) (G+GE) 0.575776 

Delta (GE) 0.0329832 0.017271 0.114  NS  Delta (G+GE) 0.280868 

Hpb(F1) (GE) 0.157752 0.143561 0.322  NS  Hpb(F1) (G+GE) 0.435342 

Hpb(F2) (GE) 0.07063 0.07229 0.373  NS  Hpb(F2) (G+GE) 0.147454 

 

在与第2年类似的环境条件下，该组合的超亲优势高于5％的世代数(n ≈ 2)： 

 Generation n for Hpb > .05 in Environ. <2> = 2.596217 

 

在互作杂种优势的预测结果之后，输出主效应的杂种优势分析结果，

也是安排在以逗号分隔的7列中。在第一列(主效应列)中包括了6个项目：⑴ 

Pre(F1) = F1在各种环境下的基因型预测值；⑵ Pre(F2) = F2在各种环境下

的基因型预测值；⑶ Hpm(F1) = F1在各种环境下的群体平均优势预测值；

⑷ Delta = 双亲在各种环境中的相对遗传差异绝对值；⑸ Hpb(F1) = F1在各

种环境下的群体超亲优势预测值；⑹ Hpb(F2) = F2在各种环境下的群体超亲

优势预测值。第六列(主效应+互作效应列)中也包括了6个相应的项目：⑴ 

Mean of Pre(F1) (G+GE) = F1在所分析的特定环境下的平均预测值；⑵ Mean of 

Pre(F2) (G+GE) = F2在所分析的特定环境下的平均预测值；⑶ Mean of 

Hpm(F1) (G+GE) = F1在所分析的特定环境下的群体平均优势平均预测值；

⑷ Mean of Delta (G+GE) = 双亲在所分析的特定环境中的相对遗传和互作平

均差异绝对值；⑸ Mean of Hpb(F1) (G+GE) = F1在所分析的特定环境下的群

体超亲优势平均预测值；⑹ Mean of Hpb(F2) (G+GE) = F2在所分析的特定环

境下的群体超亲优势平均预测值。 

以下是组合1(Cross<1>), 即 P1×P6 (Entry <1> * Entry <6>) 在2年中的平均杂

种优势分析结果： 

主效应 预测值 标准误 P－值 显著性 主效应+互作效应 平均数 

Pre(F1)  68.1038 10.0833 0.435  NS Mean of Pre(F1) (G+GE) 73.9216 
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Pre(F2)  56.1942 5.59041 0.575  NS Mean of Pre(F2) (G+GE) 55.2763 

Hpm(F1)  0.401533 0.171161 0.0659  S + Mean of Hpm(F1) (G+GE) 0.627632 

Delta  0.247884 0.098417 0.0533  S + Mean of Delta (G+GE) 0.37125 

Hpb(F1)  0.27759 0.207529 0.239  NS Mean of Hpb(F1) (G+GE) 0.442006 

Hpb(F2)  0.076824 0.124181 0.563  NS Mean of Hpb(F2) (G+GE) 0.128191 

 

计算了组合1在2年的超亲优势高于5％的世代数(n ≈ 2)： 

 n for Hpb > .05 = 2.206909 
 

 

e 分析协方差分量及相关系数 

分析了双列杂交遗传资料的方差分量和遗传效应值以后，便可以进一步

估算成对性状之间的遗传协方差分量及其相关系数。此时，不必再重新运行

生成遗传模型系数矩阵的软件。由于计算相关系数需要利用各性状的方差分

量估计值，因此协方差分析一定要安排在方差分析或杂种优势分析以后进

行。 

分析协方差分量前，需要首先选定 Jackknife 的抽样方法。由于协方差

分析是在方差分析的基础上进行的，其抽样方法应该与方差分析时选定的抽

样方法应该一致。 

如果选用以基因型为抽样单位，可以运行“GENCOV1C C”，获得中

文的提示和分析结果。或运行“GENCOV1C”，获得英文的提示和分析结

果。当采用以区组为抽样单位时，运行“GENCOV1R C”或“GENCOV1R”，

可以获得中文或英文的提示和分析结果。 

当运行协方差和遗传相关分析软件时，显示器上会出现一些与方差分析

类似的提示，使用者可根据提示输入键盘回应。 

中文提示 英文提示 键盘回应 

请输入数据文件名:  Input Name of Your Data File:  输入数据文件名 
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您的亲本类型是自交的(输入 1)或

异交的(输入 0): 

What Kind of Parents Do You Use? Input 1 

for Inbred or 0 for Outbred:  
输入 1或 0 

如果以基因型为抽样单位(执行 GENCOV1C C 或 GENCOV1C)，还会

出现以下提示： 

中文提示: 每次 Jackknife 抽样的数目 = 请输入一个≥1 的整数，按回车键。 

英文提示：Input Sampling Number for the Jackknife Procedure:  

如某试验有 n 次重复观察值(n≥1)，则可输入 n，每次剔除 n 个观察值，

便可以达到每次删除一个基因型的目的。 

协方差分量和遗传相关系数的分析结果将自动存入以“.COR”为后缀

的文本文件。现以一个中文输出的结果为例，说明各项分析的排列格式。所

分析的原始数据是 10 个亲本部分双列杂交的 2 年试验资料，存放在

“cotdata.txt”文件中。运行“GENCOV1R C”后，分析结果自动存放在

“cotdata.cor”文本文件中。该文件可以直接打印，也可以调入文字编辑软

件或数据库软件重新编辑。 

结果文件的第一部分列出了一些描述性的信息。 

电脑输出结果 注解 

性状数 4  所分析的性状数目 

 方差分量数 6  每一个性状的方差分量数目 

 自由度 5  2 年试验，每年 3 次重复，df = (2×3)-1＝5

 文件名是: cotdata.corr  存放分析结果的文件名是“cotdata.cor” 

Date and Time for Analysis: Fri Apr 12 

19:01:33 1996 
分析的日期、时间、年份 

采用MINQUE(1)法估算方差分量

<GENCOV1R.EXE>.  

使用的分析软件是“GENCOV1R.EXE” 

 

结果文件的第二部分列出所采用的统计分析方法的参考文献:  

1. 朱军: 1992 估算遗传方差和协方差的混合模型方法. 生物数学学报 7(1): 1-11.  
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2. 朱军: 1993 作物杂种后代基因型值和杂种优势的预测方法. 生物数学学报 8(1): 32-44.  

3. 朱军、季道藩、许馥华: 1993 作物品种间杂种优势遗传分析的新方法. 遗传学报 20(3): 

262-271.  

 

 

协方差分量和遗传相关系数的估算结果以各成对性状的先后次序，安

排于5列：⑴参数名、⑵估计值或预测值、⑶由Jackknife方法计算的标准误、

⑷显著性测验的概率值(P-值)、⑸显著性程度(N=不显著，S + = 10％显著，

S * = 5％显著，S ** = 1％显著)。在实际文本文件中，每一列之间都是以逗

号“,”分隔的。当文件读入《Excel》软件时，可以转换成列表形式。 

在本示例中，分析的第一对性状是皮棉产量与铃数。 

协方差分量的分析结果如下： 

 协方差分量  估计值  标准误  P-值 显著性

加性 Cov 4.6005 3.20194 0.21  NS  

显性 Cov 3.45533 3.42203 0.359  NS  

加性×环境 Cov -2.14329 3.16374 0.528  NS  

显性×环境 Cov 6.11469 5.23638 0.296  NS  

机误 Cov 9.6097 3.65591 0.0466  S * 

     

表现型Cov 2 21.6369 2.99862 0.000797  S ** 

基因型Cov 1 12.0272 3.42249 0.017  S * 
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遗传相关系数的分析结果如下： 

 遗传相关分量  估计值  标准误  P-值 显著性

加性 Cor 0.990147 0.210819 0.00535  S ** 

显性 Cor 0.5275 0.183228 0.0346  S * 

加性×环境 Cor -0.92227 0.258199 0.016  S * 

显性×环境 Cor 0.515504 0.241706 0.0861  S + 

机误 Cor 0.437561 0.108527 0.01  S * 

     

表现型Cor 2 0.443961 0.057074 0.000562  S ** 

基因型Cor 1 0.450667 0.122637 0.0144  S * 
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B2.种子性状的遗传分析软件 

a 建立原始数据文件 

在实施种子性状的遗传分析前，必须首先在程序运行的子目录中建立所

需分析的原始数据文件(一般以.TXT 作为后缀)，文件以文本格式存储。采用

二倍体种子模型或三倍体胚乳模型, 建立的数据文件文本格式都相同，与附

录 B1 所介绍的数据文件相似，一个样板文件“seeddata.txt”的格式如下所

示： 

环境 母本 父本 基因型 区组 油分含量 蛋白质含量 赖氨酸含量

1 1 1 0 1 37.009 37.816 1.197 

1 1 1 0 2 37.708 37.318 1.176 

1 1 3 1 1 36.858 37.222 1.228 

1 1 3 1 2 36.178 37.835 1.32 

1 1 3 2 1 37.359 38.083 1.088 

1 1 3 2 2 34.764 38.515 1.102 

1 1 3 3 1 34.649 38.99 1.101 

1 1 3 3 2 35.242 38.34 1.139 

1 1 3 4 1 35.29 38.69 1.183 

1 1 3 4 2 33.918 39.04 1.122 

1 1 3 5 1 33.622 37.83 1.181 

        

2 4 5 1 2 34.8 39.043 0.96 

2 4 5 2 1 33.775 38.79 0.937 

2 4 5 2 2 35.425 38.322 0.947 

2 4 5 3 1 34.03 40.07 0.972 

2 4 5 3 2 34.925 40.36 0.988 

2 4 5 4 1 35.12 39.32 0.918 

2 4 5 4 2 37.135 39.62 0.938 

2 4 5 5 1 36.855 39.61 0.916 
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2 4 5 5 2 33.335 39.1 1.021 

2 4 5 6 1 31.545 42.4 1.065 

2 4 5 6 2 32.12 42.89 1.048 

2 5 5 0 1 31.205 44.038 1.016 

 

数据文件应该包括五列试验设计代号以及若干列所需分析的性状数据。

试验设计代号的前五列分别是：(1)环境、(2)母本、(3)父本、(4)基因型、(5)

区组。在基因型代号的第四列中，亲本的代号为 0；F1=(Pi×Pj)的代号为 1；

F2=(F1×F1)的代号为 2；BC1=(F1×Pi)的代号为 3；BC2(F1×Pj)的代号为 4；

RBC1(Pi×F1)的代号为 5；RBC2(Pj×F1)的代号为 6；其余 4 列中最小的常数

为 1。最大的常数值在第一列为总环境数，第二、三列为总亲本数，第五列

为总区组或重复数，这 4 列的代号应以顺序编排。 

在数据文件中不能有断行。每一列的第一行是描述性的文字，可由中文

或英文字母组成，但不能夹带空格。所有的列与列之间都以空格隔开，空格

数目不限。性状的列数就是所分析的性状数，不能超过 100 个。 

 

 

b 建立遗传模型系数矩阵文件 

在运用种子性状遗传分析的软件以前，首先需要选定所用的遗传模型，

根据原始数据文件建立该遗传模型的系数矩阵文件。 

执行“GENDIPLD”(或“GENTRIPL”)软件可以生成二倍体种子(或

三倍体胚乳)遗传模型(包括直接遗传效应、细胞质效应、母体遗传效应三套

遗传体系)的系数矩阵文件。运行“GENEMBC”软件可以生成二倍体胚和

三倍体胚乳的遗传模型(包括胚遗传效应、胚乳遗传效应、细胞质效应、母

体遗传效应四套遗传体系)的系数矩阵文件。 

在电脑中输入“GENDIPLD C”(或“GENTRIPL C”)执行命令时，显

示器上会出现以下中文提示 (如果运行软件不带“ C”则显示英文提示)： 



《遗传模型分析方法》朱军著  中国农业出版社  1997 

 •258• 

中文提示 英文提示 键盘回应 

请输入数据文件名:  Input Name of Your Data File:  输入数据文件名 

是否需要包括区组效应?是Y/否N Do You Have Block Effects Within Location? Y/N 输入 y或 n 

 

系数矩阵建模软件运行完毕后会自动产生 2 个文件。一个是以“.MAT”

为后缀的文本文件，储存了遗传模型系数矩阵的有关信息；另一个是以

“.DAT”为后缀的非文本文件，储存了所分析的性状数据。 

 

c 分析方差分量和遗传效应值 

当分析方差分量和遗传效应时，需要首先选定 Jackknife 的抽样方法(以

基因型为抽样单位还是以区组为抽样单位)。如果种子遗传试验未设区组，

只能以基因型为抽样单位计算方差估计值和遗传效应预测值的标准误。可以

运行“GENVAR0C C”，获得中文的提示和分析结果。或运行“GENVAR0C”，

获得英文的提示和分析结果。 

当采用完全随机区组设计，并具有 3－4 次重复时，可以考虑采用以区

组为抽样单位的 Jackknife 方法，运行“GENVAR0R C”或“GENVAR0R”，

可以获得中文或英文的提示和分析结果。 

当运行方差和遗传效应分析软件时，显示器上会出现一些提示，使用者

可根据提示输入键盘回应。 

中文提示 英文提示 键盘回应 

请输入数据文件名:  Input Name of Your Data File:  输入数据文件名 

选择预测遗传效应的方法! 用LUP

法 或 AUP法? L/O  

Chosing Prediction Method! Using LUP or 

AUP? L/O  
输入L或O 

请输入各项线性对比测验的亲本

系数: 第一组亲本为 1, 第二组亲本

为-1, 其它的亲本为 0. 

Input Coefficients for Each Parent: 1 for the 

First Group, -1 for the Second Group, 0 for 

Others. 

输入 1或 0 
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其中 LUP 法是线性无偏预测法，AUP 是调整无偏预测法。线性对比一般是

用于比较二类亲本的主效应，其中一类亲本的系数可选定为 1，另一类亲本

的系数则选为−1，其余不参与比较的亲本系数为 0。如果所比较的二类亲本

数目不一致，电脑软件会自动判别调整其相应的系数。 

如果以基因型为抽样单位(执行 GENVAR1C C 或 GENVAR1C)，还会

出现以下提示： 

中文提示: 每次 Jackknife 抽样的数目 = 请输入一个≥1 的整数，按回车键。 

英文提示：Input Sampling Number for the Jackknife Procedure:  

如某试验有 n 次重复观察值(n≥1)，则可输入 n，每次剔除 n 个观察值，

便可以达到每次删除一个基因型的目的。 

方差和遗传效应的分析结果将自动存入以“.VAR”为后缀的文本文件。

现以一个中文输出的结果为例，说明各项分析的排列格式。所分析的原始数

据是 5 个亲本部分双列杂交的 2 年试验资料，存放在“seeddata.txt”文件中。

运行“GENVAR0R C”后，分析结果自动存放在“seeddata.var”文本文件

中。该文件可以直接打印，也可以调入文字编辑软件或数据库软件重新编辑。 

结果文件的第一部分列出了一些描述性的信息。 

电脑输出结果 注解 

性状数 4  所分析的性状数目 

 方差分量数 16  每一个性状的方差分量数目 

 自由度 3  2 年试验，每年 2 次重复，df = (2×2)-1＝3

 文件名是: seeddata.var  存放分析结果的文件名是“seeddata.var” 

 分析的日期和时间:  

Fri Apr 12 19:46:19 1996  

分析的日期、时间、年份 

采用MINQUE(0/1)法估算方差分量

<GENVAR0R.EXE>.  

使用的分析软件是“GENVAR0R.EXE” 

以区组内的所有基因型作为 以区组为抽样单位估算标准误 
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Jackknifing 抽样单位估算标准误 S.E.

采用 AUP 法预测遗传效应值. 预测遗传效应的方法 

 

结果文件的第二部分列出所采用的统计分析方法的参考文献:  

1. 朱军: 1992 估算遗传方差和协方差的混合模型方法. 生物数学学报 7(1): 1-11.  

2. Zhu J. and Weir B. S. 1994. Analysis of cytoplasmic and maternal effects: I. a genetic model 

for diploid plant seeds and animals. Theoretical and Applied Genetics, 89:153-159. 

3. Zhu J. and Weir B. S. 1994. Analysis of cytoplasmic and maternal effects: II. genetic models 

for triplod endosperms. Theoretical and Applied Genetics, 89:160-166. 

4. 朱军: 1994. 广义遗传模型与数量遗传分析新方法. 浙农大学报, 1994, 20(6)：551-559 

 结果文件列出以下遗传主效应的线性对比系数，表明该试验比较了亲本(1，

2，3，4)与亲本(5)的主效应：  

各项线性对比系数:  

 +<1> +<2> +<3> +<4> -<5> 

方差和协方差分量的估算结果和遗传效应值的预测结果以各个性状的

先后次序，安排于 6 列：⑴参数名、⑵估计值或预测值、⑶由 Jackknife 方

法计算的标准误、⑷显著性测验的概率值(P-值)、⑸试验方差分量转换成遗

传方差分量是的系数、⑹显著性程度(N=不显著，S + = 10％显著，S * = 5

％显著，S ** = 1％显著)。在实际文本文件中，每一列之间都是以逗号“,”

分隔的。当文件读入《Excel》软件时，可以转换成列表形式。 

在本示例中，分析的第二个性状是蛋白质含量。 

方差分量的分析结果如下： 

方差和协方差分量  估计值  标准误   P-值 转换系

数 

显著性

直接加性方差  0 0 0.5  /2  NS  

直接显性方差  0.359292 0.110393 0.0237  /0.375  S * 

细胞质方差  0.464484 0.293978 0.106  /1  NS  



《遗传模型分析方法》朱军著  中国农业出版社  1997 

 •261•

母体加性方差  0.501025 0.193809 0.0407  /2  S * 

母体显性方差  0.194611 0.145471 0.137  /1  NS  

直接加性×环境方差  1.8995 0.726423 0.0397  /2  S * 

直接显性×环境方差  0.014127 0.014127 0.196  /0.375  NS  

细胞质×环境方差  0.322919 0.254568 0.147  /1  NS  

母体加性×环境方差  0 0 0.5  /2  NS  

母体显性×环境方差  0 0 0.5  /1  NS  

直接与母体加性协方差  0 7.40113 0.5  /2  NS  

直接与母体显性协方差  0.235159 0.126107 0.0795  /0.5  S + 

直接与母体加性×环境协方差 0 0 0.5  /2  NS  

直接与母体显性×环境协方差 0 0.708284 0.5  /0.5  NS  

机误方差  0.37263 0.138993 0.0375  /1  S * 

      

Var(Phenotype) 4.59891 0.566978 0.00196  S **  

遗传率的分析结果(直接遗传率 h V C VO A A Am P
2 = +( ) // ，母体遗传率

h V C VM Am A Am P
2 = +( ) // ,细胞质遗传率 h V VC C P

2 = / ；直接环境互作遗传率

h V C VOE AE AE AmE P
2 = +( ) // ，母体环境互作遗传率 h V C VME AmE AE AmE P

2 = +( ) // ，

细胞质环境互作遗传率 h V VCE CE P
2 = / )如下： 

遗传率  估计值  标准误   P-值   

直接遗传率 0 0 0.5  NS  

母体遗传率 0.108944 0 0.5  NS  

细胞质遗传率 0.100999 0 0.5  NS  

直接环境互作遗传率 0.413033 0.186071 0.0565  S + 

母体环境互作遗传率 0 0 0.5  NS  

细胞质环境互作遗传率 0.070217 0.04254 0.0987  S + 
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由于直接加性方差个分量的估计值是零，故未列出直接加性遗传效应值的预测

值。以下是直接显性遗传效应值的分析结果， 线性对比是( ∆O ii
i

DD=
=
∑

1

5
25/ σ )： 

 直接显性效应   预测值  标准误  P-值 显著性

D 11 0.547432 0.18278 0.0579  S + 

D 22 2.180858 0.744069 0.061  S + 

     

D 55 0.480126 0.209982 0.106  NS  

D 13 -0.74064 0.298604 0.0892  S + 

     

D 35 0.436091 0.365388 0.318  NS  

D 45 0.161175 0.260651 0.58  NS  

Heterosis <Delta> -2.46371 1.17553 0.127  NS  

 

细胞质和母体显性的方差分量估计值大于零，分析软件列出了细胞质

效应的母体显性效应的预测值。但是由于这2项方差分量都不显著，因此可

不讨论其遗传效应的表现。母体加性方差的估计值大于零，并达到显著水准，

但是所有的母体加性效应预测值都不显著。这是因为方差分量的显著性测验

采用一尾t检验，而遗传效应采用二尾t检验，因此遗传效应的检验不易测出

显著性。尽管各项效应值不显著，但是母体加性效应的线性对比( Ami
i=
∑

1

4
对

Am5 )达到极显著水准，表明亲本1−4的平均母体加性效应小于亲本5的母体

加性效应。 

母体加性效应   预测值  标准误  P-值 显著性

Am 1 0.099494 0.625297 0.884   NS  

Am 2 -0.44404 0.210127 0.125   NS  
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母体加性效应   预测值  标准误  P-值 显著性

Am 3 0.145227 0.343691 0.701   NS  

Am 4 0.002339 0.150455 0.989   NS  

Am 5 0.196598 0.848744 0.832   NS  

线性对比Cont -0.87866 0.039181 0.000194   S **

 

直接加性×环境互作的方差分量显著大于零，所以可以进一步讨论其遗传效应值

的分析结果，线性对比是( AEhi
ih ==
∑∑

1

4

1

2
与 Ah

h
5

1

2

=
∑ )： 

直接加性×环境机效应  预测值  标准误  P-值 显著性

AE 1 in E1 -2.25038 0.847936 0.0767   S + 

AE 2 in E1 0.842852 0.295491 0.065   S + 

AE 3 in E1 -0.92438 0.298704 0.0535   S + 

AE 4 in E1 -0.31552 0.119913 0.0782   S + 

AE 5 in E1 2.647465 0.935531 0.0662   S + 

AE 1 in E2 1.132239 0.541647 0.128   NS  

AE 2 in E2 -0.24435 0.07294 0.0441   S * 

AE 3 in E2 0.270377 0.149802 0.169   NS  

AE 4 in E2 -0.03184 0.019724 0.205   NS  

AE 5 in E2 -1.12675 0.407051 0.0697   S + 

Cont -2.46734 1.41769 0.180164   NS  

 

其它遗传效应预测值都不显著，因此可不必列表讨论。 

 

 

d 分析杂种优势 

运行“GENHET0R”或“GENHET0C”可以预测种子性状各项效应的

杂种优势表现。运行杂种优势分析软件时，显示器出现的提示及所需要的键
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盘回应，与分析方差分量和遗传效应时的相似。软件执行完毕后，杂种优势

的分析结果将自动存放在以“.PRE”为后缀的文本文件中。 

现以 5 个亲本部分双列杂交的 2 年试验分析结果为例，说明分析项目的

排列。原始数据存放在“seeddata.txt”文件中。运行“GENHET1R C”后，

分析结果自动存放在“seeddata.pre”文本文件中。该文件可以直接打印，

也可以调入文字编辑软件或数据库软件重新编辑。 

杂种优势的分析结果文件前面部分与以上介绍的方差分量和遗传效应

分析结果相似，均列出了一些描述性的信息、所需的参考文献，另外还包括

了方差分量的估算结果。 

运行种子性状遗传效应和杂种优势分析，其结果以各个性状及各杂交

组合的先后次序，安排于50列。在实际文本文件中，每一列之间都是以逗号

“,”分隔的。当文件读入《Excel》软件时，可以转换成列表形式。 

现以棉子仁蛋白质含量的分析结果为例，说明各列的内容。如果遗传

试验在多环境下实施，分析软件将先列出遗传主效应的分析结果，然后是互

作效应的结果。对于主效应和互作效应的分析结果，前2列分别是：⑴杂交

组合的序号、⑵杂交组合的双亲代号。随后是各项效应的分析结果，以4列

为一组，分别为：⑴遗传效应或杂种优势的预测值、⑵由Jackknife方法计算

的标准误、⑶显著性测验的概率值(P-值)、⑷显著性程度(N=不显著，S + = 10

％显著，S * = 5％显著，S ** = 1％显著)。 

在所列出的各项遗传效应预测结果中，第3列是总遗传效应的预测值，

G(total) = Go + C + Gm；第7列是直接遗传效应的预测值，G(o) = Go = A + 

D；第11列是母体遗传效应的预测值，G(m) = Gm = Am + Dm；第15列是

细胞质效应的预测值，G(c) = C， 在本示例中均不显著，故未列出。 

1组合序号 2组合的双亲 3预测值 4标准误 5P−值 6显著性 

No. Cross G(total) S.E. P-value Signif. 

Cross<1> Entry<1*3> -2.68247 0.227101 0.0013 S** 

Cross<2> Entry<1*4> 15.0901 0.480678 7.10E-05 S** 
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Cross<3> Entry<2*3> 22.4081 0.521269 2.77E-05 S** 

Cross<4> Entry<2*4> 48.9093 0.968425 1.71E-05 S** 

Cross<5> Entry<3*5> 32.8641 0.345434 2.56E-06 S** 

Cross<6> Entry<4*5> -5.56417 0.704548 0.00423 S** 

 

7 预测值 8 标准误 9  P−值 10 显著性11 预测值 12 标准误 13 P−值 14 显著性 

G(o) S.E. P-value Signif. G(m) S.E. P-value Signif. 

0.0375377 0.0576178 0.561 NS -2.55192 0.151555 0.000456 S** 

-0.337213 0.133989 0.0864 S+ 15.5954 0.450401 5.30E-05 S** 

-0.449859 0.177461 0.0851 S+ 21.9376 0.238677 2.84E-06 S** 

0.210773 0.0638692 0.0457 S* 47.7781 0.461654 1.99E-06 S** 

0.609075 0.223069 0.0719 S+ 32.9076 0.23419 7.95E-07 S** 

0.475617 0.180932 0.0784 S+ -5.62821 0.597849 0.00254 S** 

分析结果接着列出F2种子各项平均杂种优势的预测结果。第19列是总

平均优势的预测值，Hm(total) = Hm(o) + Hm(c) + Hm(m)；第23列是直接

平均优势的预测值，Hm(o) = Go(F2) − Go(MP)；第27列是母体平均优势的

预测值，Hm(m) = Gm(F2) − Gm(MP)；第31列是细胞质平均优势的预测值，

Hm(c) = C(F2) − C(MP)。 

 

19 预测值 20 标准误 21 P−值 22 显著

性 

23 预测值 24 标准误 25 P−值 26 显著性 

Hm(total) S.E. P-value Signif. Hm(o) S.E. P-value Signif. 

0.0715796 0.0112699 0.0079 S** -0.0199596 0.00651556 0.0548 S+ 

0.583347 0.0162887 4.79E-05 S** -0.0297769 0.00882318 0.0433 S* 

1.22929 0.0124105 2.27E-06 S** -0.0534092 0.0171956 0.053 S+ 

1.96494 0.0160484 1.20E-06 S** -0.0366696 0.0117641 0.0526 S+ 

1.58906 0.0165484 2.49E-06 S** -0.0044369 0.00519674 0.456 NS 

0.659318 0.0213649 7.48E-05 S** -0.0080652 0.00422055 0.152 NS 
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27 预测值 28 标准误 29 P−值 30 显著性31 预测值 32 标准误 33 P−值 34 显著性 

Hm(m) S.E. P-value Signif. Hm(c) S.E. P-value Signif. 

0.0853254 0.00375842 0.000187 S** 0.0062138 0.00560354 0.348 NS 

0.610002 0.00891096 6.87E-06 S** 0.00312258 0.0061189 0.645 NS 

1.26252 0.00636747 2.83E-07 S** 0.0201734 0.00904547 0.112 NS 

1.98453 0.0145554 8.70E-07 S** 0.0170822 0.00691758 0.0901 S+ 

1.60587 0.0106279 6.39E-07 S** -0.0123694 0.00827829 0.232 NS 

0.676661 0.0147393 2.28E-05 S** -0.0092782 0.00745558 0.302 NS 

 

分析结果还列出F2种子各项超母体亲本杂种优势的预测结果。第35列

是总超亲优势的预测值，Hf(total) = Hf(o) + Hf(c) + Hf(m)；第39列是直接

超亲优势的预测值，Hf(o) = Go(F2) − Go(P i)；第43列是母体超亲优势的预

测值，Hm(m) = Gm(F2) − Gm(P i)；第47列是种子杂种优势超过母体亲本的

世代数，Fn > G(P i)。 

35 预测值 36 标准误 37 P−值 38 显著性 39 预测值 40 标准误 41 P−值 42显著性 

Hf(total) S.E. P-value Signif. Hf(o) S.E. P-value Signif. 

-0.301605 0.00809174 4.25E-05 S** -0.0130784 0.00606681 0.12 NS 

0.154249 0.0136497 0.00149 S** -0.0226905 0.00787359 0.0634 S+ 

1.37025 0.0199858 6.84E-06 S** -0.0674761 0.0235055 0.064 S+ 

2.04999 0.0188357 1.71E-06 S** -0.0505313 0.0177591 0.0654 S+ 

1.35651 0.00191024 6.11E-09 S** -0.0121813 0.00389528 0.0522 S+ 

0.482678 0.0157307 7.60E-05 S** -0.0160148 0.00438548 0.0354 S* 
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43 预测值 44 标准误 45 P−值 46 显著性 47 预测值 48标准误 49 P−值 50 显著性 

Hf(m) S.E. P-value Signif. Num of 

Gen. 

S.E. P-value Signif. 

-0.288527 0.00412647 6.45E-06 S** -0.673339 0 2 NS 

0.176939 0.00732419 0.000155 S** 2.28572 0 2 NS 

1.43773 0.00630073 1.86E-07 S** 0 0 2 NS 

2.10052 0.0170427 1.18E-06 S** 0 0 2 NS 

1.36869 0.00334911 3.23E-08 S** 4.44095 0 2 NS 

0.498693 0.0123026 3.30E-05 S** 3.50285 0.24322 0.000726 S** 

 

互作遗传效应分析和互作杂种优势的分析，其结果排列格式与主效应

的相似。各列都对应于其主效应的列，行的安排是按环境或年份列出各杂交

组合的预测结果。以下是种子蛋白质含量的互作效应分析的部分结果。 

1 组合序号 2 组合亲本 3 预测值 4 标准误 5 P−值 6 显著性 

Env. Cross GE(total) S.E. P-value Signif. 

Env.<1> Entry<1*3> -4.28479 1.20092 0.0376 S* 

Env.<1> Entry<1*4> -3.71671 0.99816 0.0337 S* 

Env.<1> Entry<2*3> 0.610528 0.534332 0.336 NS 

Env.<1> Entry<2*4> 1.182 0.325105 0.0358 S* 

Env.<1> Entry<3*5> 2.40498 1.04898 0.106 NS 

Env.<1> Entry<4*5> 1.88274 0.932676 0.137 NS 

Env.<2> Entry<1*3> 1.96818 0.518334 0.0321 S* 

Env.<2> Entry<1*4> 1.89416 0.447302 0.0241 S* 

Env.<2> Entry<2*3> 0.146679 0.277535 0.634 NS 

Env.<2> Entry<2*4> -0.400455 0.203393 0.144 NS 

Env.<2> Entry<3*5> -0.697402 0.398223 0.178 NS 

Env.<2> Entry<4*5> -0.444829 0.341695 0.284 NS 
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7 预测值 8 标准误 9 P−值 10显著性 15 预测值 16 标准误 17 P−值 18 显著性 

GE(o) S.E. P-value Signif. GE(c) S.E. P-value Signif. 

-2.97814 1.18131 0.0861 S+ -1.30664 0.158028 0.00371 S** 

-2.41007 0.986531 0.0923 S+ -1.30664 0.158028 0.00371 S** 

-0.00961975 0.109119 0.935 NS 0.620148 0.448824 0.261 NS 

0.561848 0.226501 0.0892 S+ 0.620148 0.448824 0.261 NS 

1.56899 0.649211 0.0944 S+ 0.83599 0.486179 0.184 NS 

2.0778 0.848092 0.0917 S+ -0.195056 0.168662 0.331 NS 

1.14798 0.414162 0.0695 S+ 0.820199 0.345008 0.0979 S+ 

1.07396 0.430693 0.0882 S+ 0.820199 0.345008 0.0979 S+ 

0.143073 0.141595 0.387 NS 0.00360589 0.140366 0.981 NS 

-0.404061 0.149468 0.0736 S+ 0.00360589 0.140366 0.981 NS 

-0.928936 0.400147 0.103 NS 0.231534 0.0582384 0.0285 S* 

-1.09263 0.41383 0.0776 S+ 0.647798 0.25377 0.0837 S+ 

 

19 预测值 20 标准误 21 P−值 22显著性 23 预测值 24 标准误 25 P−值 26 显著性

HmE(total) S.E. P-value Signif. HmE(o) S.E. P-value Signif. 

-0.0236444 0.00760691 0.053 S+ 0.00383409 0.00161814 0.0986 S+ 

-0.0138134 0.00385147 0.0371 S* 0.00044232 0.000953488 0.674 NS 

0.00253297 0.0114844 0.84 NS 0.00530107 0.00144844 0.0352 S* 

0.012451 0.00749186 0.195 NS 0.00199633 0.00036949 0.0124 S* 

0.0100646 0.00698887 0.245 NS -7.31E-05 0.0025947 0.979 NS 

-0.0080701 0.00625206 0.287 NS -0.00498504 0.00517753 0.407 NS 

0.0110036 0.00457453 0.0954 S+ 0.00345418 0.00156049 0.114 NS 

0.0147041 0.00511948 0.0639 S+ 0.0124931 0.00575505 0.118 NS 

0.0140162 0.00828375 0.189 NS 0.0169393 0.00787799 0.121 NS 

0.00558154 0.00462745 0.314 NS 0.0138431 0.00613663 0.109 NS 

0.0303783 0.00488105 0.00836 S** 0.00556949 0.00269687 0.131 NS 

0.0424555 0.0103998 0.0266 S* 0.0123083 0.00611515 0.138 NS 
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31 预测值 32 标准误 33 P−值 34显著性 35 预测值 36 标准误 37 P−值 38显著性 

 HmE(c)  S.E.  P-value  Signif.    HfE(total)  S.E.  P-value  Signif. 

-0.0274785 0.00763085 0.0367  S * 0.0368884 0.0151163 0.0925  S + 

-0.0142557 0.00410701 0.0403  S * 0.0514591 0.0198579 0.081  S + 

-0.0027681 0.0119467 0.832  NS -0.0363182 0.0157055 0.104  NS 

0.0104547 0.00758079 0.262  NS -0.0216605 0.0100145 0.119  NS 

0.0101377 0.00734431 0.261  NS 0.0874107 0.0349264 0.0875  S + 

-0.00308507 0.0032182 0.408  NS 0.0645362 0.0262955 0.0913  S + 

0.00754943 0.00513833 0.238  NS -0.0207948 0.0100411 0.13  NS 

0.00221099 0.00733549 0.783  NS -0.0226933 0.0088217 0.0823  S + 

-0.0029231 0.0024919 0.325  NS 0.0319505 0.0119852 0.076  S + 

-0.00826154 0.00413758 0.14  NS 0.0179169 0.0070408 0.0843  S + 

0.0248088 0.00307068 0.00396  S ** -0.0255682 0.0105636 0.0941  S + 

0.0301472 0.00459268 0.00719  S ** -0.00789199 0.0065786 0.316  NS 

 

39 预测值 40 标准误 41 P−值 42 显著性 

 HfE(o)  S.E.  P-value  Signif. 

0.0368884 0.0151163 0.0925  S + 

0.0514591 0.0198579 0.081  S + 

-0.0363182 0.0157055 0.104  NS 

-0.0216605 0.0100145 0.119  NS 

0.0874107 0.0349264 0.0875  S + 

0.0645362 0.0262955 0.0913  S + 

-0.0207948 0.0100411 0.13  NS 

-0.0226933 0.0088217 0.0823  S + 

0.0319505 0.0119852 0.076  S + 

0.0179169 0.00704081 0.0843  S + 

-0.0255682 0.0105636 0.0941  S + 

-0.00789199 0.00657863 0.316  NS 
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e 分析协方差分量及相关系数 

分析了种子性状遗传资料的方差分量和遗传效应值以后，还可进一步估

算成对性状之间的遗传协方差分量及其相关系数。此时，不必再重新产生遗

传模型的系数矩阵。由于计算相关系数需要利用各性状的方差分量估计值，

因此协方差分析一定要安排在方差分析或杂种优势分析以后进行。 

分析协方差分量前，需要首先选定 Jackknife 的抽样方法。由于协方差

分析是在方差分析的基础上进行的，其抽样方法应该与方差分析时选定的抽

样方法一致。 

如果选用以基因型为抽样单位，可以运行“GENCOV0C C”，获得中

文的提示和分析结果。或运行“GENCOV0C”，获得英文的提示和分析结

果。当采用以区组为抽样单位时，运行“GENCOV0R C”或“GENCOV0R”，

可以获得中文或英文的提示和分析结果。 

当运行协方差和遗传相关分析软件时，显示器上会出现一些与方差分析

类似的提示，使用者可根据提示输入键盘回应。 

中文提示 英文提示 键盘回应 

请输入数据文件名:  Input Name of Your Data File:  输入数据文件名 

如果以区组为抽样单位(执行 GENCOV0C C 或 GENCOV0C)，还会出

现以下提示： 

中文提示: 每次 Jackknife 抽样的数目 = 请输入一个≥1 的整数，按回车键。 

英文提示：Input Sampling Number for the Jackknife Procedure:  

如某试验有 n 次重复观察值(n≥1)，则可输入 n，每次剔除 n 个观察值，

便可以达到每次删除一个基因型的目的。 

协方差分量和遗传相关系数的分析结果将自动存入以“.COR”为后缀

的文本文件。现以一个中文输出的结果为例，说明各项分析的排列格式。所

分析的原始数据是 5 个亲本部分双列杂交的 2 年试验资料，存放在



《遗传模型分析方法》朱军著  中国农业出版社  1997 

 •271•

“seeddata.txt”文件中。运行“GENVAR0R C”后，分析结果自动存放在

“seeddata.cor”文本文件中。该文件可以直接打印，也可以调入文字编辑

软件或数据库软件重新编辑。 

结果文件的第一部分列出了一些描述性的信息。 

电脑输出结果 注解 

性状数 4  所分析的性状数目 

 方差分量数 16  每一个性状的方差分量数目 

 自由度 3  2 年试验，每年 2 次重复，df = (2×2)-1＝3

 文件名是: seeddata.cor  存放分析结果的文件名是“seeddata.cor” 

 分析的日期和时间:  

Fri Apr 12 19:46:19 1996  

分析的日期、时间、年份 

采用MINQUE(0/1)法估算方差分量

<GENCOV0R.EXE>.  

使用的分析软件是“GENCOV0R.EXE” 

以区组内的所有基因型作为

Jackknifing 抽样单位估算标准误 S.E.

以区组为抽样单位估算标准误 

 

结果文件的第二部分列出所采用的统计分析方法的参考文献:  

1. 朱军: 1992 估算遗传方差和协方差的混合模型方法. 生物数学学报 7(1): 1-11.  

2. Zhu J. and Weir B. S. 1994. Analysis of cytoplasmic and maternal effects: I. a genetic model 

for diploid plant seeds and animals. Theoretical and Applied Genetics, 89:153-159. 

3. Zhu J. and Weir B. S. 1994. Analysis of cytoplasmic and maternal effects: II. genetic models 

for triplod endosperms. Theoretical and Applied Genetics, 89:160-166. 

4. 朱军: 1994. 广义遗传模型与数量遗传分析新方法. 浙农大学报, 1994, 20(6)：551-559 

 

协方差分量和遗传相关系数的估算结果以各成对性状的先后次序，安

排于5列：⑴参数名、⑵估计值或预测值、⑶由Jackknife方法计算的标准误、

⑷显著性测验的概率值(P-值)、⑸显著性程度(N=不显著，S + = 10％显著，
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S * = 5％显著，S ** = 1％显著)。在实际文本文件中，每一列之间都是以逗

号“,”分隔的。当文件读入《Excel》软件时，可以转换成列表形式。 

现以 蛋白质含量 和 赖氨酸含量的相关性分析为例，说明各项结果的排

列格式。协方差分量的分析结果如下： 

 协方差分量   估计值  标准误(S.E.)   P-值 显著

性 

直接加性 Cov -0.1843 0.215691 0.456  NS  

直接显性 Cov 0.066486 0.063008 0.369  NS  

 细胞质 Cov -0.0233 0.033297 0.534  NS  

母体加性 Cov -0.02944 0.048731 0.588  NS  

母体显性 Cov -26.2275 26.2268 0.391  NS  

直接加性×环境 Cov -0.02249 0.056294 0.716  NS  

直接显性×环境 Cov -0.01261 0.006875 0.164  NS  

细胞质×环境 Cov -0.0699 0.08233 0.458  NS  

母体加性×环境 Cov -0.031 0.010384 0.0583  S + 

母体显性×环境 Cov -0.02977 0.024479 0.311  NS  

直接与母体加性 Cov -0.11872 0.084014 0.253  NS  

直接与母体显性 Cov -0.01246 0.018956 0.558  NS  

直接与母体加性×环境 Cov 0.076812 0.028808 0.0759  S + 

直接与母体显性×环境 Cov 0.012806 0.015716 0.475  NS  

机误   Cov -0.75562 0.753783 0.39  NS  

     

表现型Cov 2 -27.4026 27.3984 0.391  NS  

基因型Cov 1 -26.647 28.1522 0.414  NS  
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遗传相关系数的分析结果如下： 

 遗传相关分量   估计值  标准误(S.E.)   P-值 显著性

直接加性 Cor 0 0 1  NS  

直接显性 Cor 0 0 1  NS  

 细胞质 Cor -0.30894 0.227676 0.268  NS  

母体加性 Cor 0 0 1  NS  

母体显性 Cor -1 0.335526 0.0586  S + 

直接加性×环境 Cor -0.28697 0.408248 0.533  NS  

直接显性×环境 Cor -1 0.058874 0.000444  S ** 

细胞质×环境 Cor -1 0.288675 0.0405  S * 

母体加性×环境 Cor 0 0 1  NS  

母体显性×环境 Cor 0 0 1  NS  

机误   Cor 0 0.089705 1  NS  

     

表现型Cor 2 0 0.064576 1  NS  

基因型Cor 1 -1 0.122539 0.00385  S ** 
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B3.发育数量性状的遗传分析软件 

a 建立原始数据文件 

分析数量性状的发育遗传资料前，必须首先在程序运行的子目录中建立

所需分析的原始数据文件(一般以“.TXT”作为后缀)，文件以文本格式存储。

数据文件的格式与 B1 和 B2 中介绍的类似，所不同的是分析的性状一般都

按时间序列排列。一个小鼠 7×7 双列杂交的数据文件“micedata.txt”的格

式如下所示： 

环境 母本 父本 基因型 区组 性别 14天体重 21天体重 28天体重

1 1 1 0 1 1 7.576 10.269 16.763 

1 1 1 0 1 2 7.571 9.764 15.531 

1 1 2 1 1 1 8.262 11.578 17.843 

1 1 2 1 1 2 9.164 11.732 17.039 

1 1 3 1 1 1 7.824 10.947 17.639 

1 1 3 1 1 2 7.645 11.038 15.987 

         

1 7 6 1 1 1 10.94 14.575 22.548 

1 7 6 1 1 2 10.713 13.319 17.499 

1 7 7 0 1 1 9.008 12.998 20.454 

1 7 7 0 1 2 8.72 12.285 16.987 

 

数据文件应该包括 6 列试验设计代号以及若干列所需分析的性状数据。

试验设计代号的前 6 列分别是：(1)环境、(2)母本、(3)父本、(4)基因型、(5)

区组、(6)性别，1＝同配性别(XX 或 ZZ)，2＝异配性别(XY 或 ZW)。在基

因型代号的第四列中，亲本的代号为 0；F1=(Pi×Pj)的代号为 1；F2=(F1×F1)

的代号为 2；其余 5 列中最小的常数为 1。最大的常数值在第一列为总环境

数，第二、三列为总亲本数，第五列为总区组或重复数，第六列为 2。 

在数据文件中不能有断行。每一列的第一行是描述性的文字，可由中文
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或英文字母组成，但不能夹带空格。所有的列与列之间都以空格隔开，空格

数目不限。性状的列数就是所分析的性状数，不能超过 100 个。 

 

 

b 建立遗传模型系数矩阵文件 

在运用发育数量性状遗传分析的软件以前，首先需要选定所用的遗传模

型，根据原始数据文件建立该遗传模型的系数矩阵文件。 

执行 GENAD 软件可以生成加性−显性(AD)遗传模型的系数矩阵。

GENADM 软件则可以生成加性−显性−母体(ADM)遗传模型的系数矩阵。运

行 GENADE 软件可以生成加性−显性−上位性(ADAA)遗传模型的系数矩

阵。使用 GENSEX 软件可以生成包括性连锁和母体效应的 ADLM 遗传模型

的系数矩阵。执行 GENDIPLD(或 GENTRIPL)软件可以生成二倍体种子(或

三倍体胚乳)遗传模型(包括直接遗传效应、细胞质效应、母体遗传效应三套

遗传体系)的系数矩阵文件。 

在电脑中输入“GENAD C”(或“GENADM C”、或“GENADE C”、

或“GENSEX C”、或“GENDIPLD C”、或“GENTRIPL C”)执行命令

时，显示器上会出现以下中文提示 (如果运行软件不带“ C”则显示英文提

示)： 

中文提示 英文提示 键盘回应 

请输入数据文件名:  Input Name of Your Data File:  输入数据文件名 

是否需要包括区组效应?是Y/否N Do You Have Block Effects Within Location? Y/N 输入 y或 n 

 

在运行 GENADM 软件时，将根据二倍体种子模型或三倍体胚乳模型生

成加性−显性−母体性遗传模型的系数矩阵。因此在软件运行过程中，显示器

上会出现以下提示： 

 

中文提示：“ 您是否分析三倍体胚乳性状? Y/N ” 
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英文提示：“ Do You Analyze Triploid Endosperm? Y/N ” 

 

如果所分析的数据是三倍体胚乳性状，则在键盘上输入“y”,否则输入

“n”。 

系数矩阵建模软件运行完毕后会自动产生 2 个文件。一个是以“.MAT”

为后缀的文本文件，储存了遗传模型系数矩阵的有关信息；另一个是以

“.DAT”为后缀的非文本文件，储存了所分析的性状数据。 

然后采用条件变量的分析软件，产生新的条件变量数据文件。对于形态

性状，运行“GENCOND1 C” 或“GENCOND1”，便可按 MINQUE(1)

的方法产生以“.DOC”为后缀的条件变量数据文件；对于种子性状，运行

“GENCOND0 C” 或“GENCOND0”，便可按 MINQUE(0/1)的方法产生

以“.DOC”为后缀的条件变量数据文件。 

运行条件变量分析软件时，显示器上会出现一些提示，使用者可根据提

示输入键盘回应。 

中文提示 英文提示 键盘回应 

请输入数据文件名:  Input Name of Your Data File:  输入数据文件名 

请输入条件性状的步长＝ Input Step for Conditional Trait =  输入 1或大于 1的数

 

 

如果所分析的条件变量是(t |t－c)，输入的步长为 c。在通常情况下 c 的

取值为 1。 

现以小鼠发育性状的分析为示例，先运行“GENSEX”软件分析原始

数据文件“micedata.txt”，建立遗传模型系数矩阵。然后如果运行

“GENCOND1 C”软件，由原始数据文件“micedata.txt”中的 3 个序列性

状，产生 2 个条件变量的数据，并将其与试验设计系数矩阵一起存入名为

“micedata.doc”的条件变量数据文件。其格式与原始数据文件类似，如下

所示： 
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环境 母本 父本 基因型 区组 性别 21天体重|14天体重 28天体重|21天体重

1 1 1 0 1 1 11.7961 18.0367 

1 1 1 0 1 2 11.2503 18.4868 

1 1 2 1 1 1 12.3308 17.5387 

1 1 2 1 1 2 11.5515 16.7771 

1 1 3 1 1 1 12.1425 18.034 

1 1 3 1 1 2 12.3583 17.6551 

        

1 7 6 1 1 1 12.6555 19.1797 

1 7 6 1 1 2 11.6095 18.3046 

1 7 7 0 1 1 13.0576 18.751 

1 7 7 0 1 2 12.5652 18.0486 

其中第 7 列是小鼠的条件体重(给定 14 天体重的表现型值，小鼠 21 天的条件体

重)；第 8 列是给定 21 天体重的表现型值，小鼠 28 天的条件体重。 

条件变量数据文件“micedata.doc”产生以后，必须再运行一次建立遗

传模型系数矩阵的软件。在本示例中运行“GENSEX”，重新产生分析条件

方差所需要的遗传模型系数矩阵。 

 

c 分析条件方差分量和条件遗传效应值 

一旦发育数量遗传分析所需要条件变量数据文件和遗传模型系数矩阵

生成以后(电脑中将产生 3 个新文件，分别以“.DOC”、“.MAT”、“.DAT”

为后缀)，便可以采用 B1 和 B2 中介绍的 MINQUE(1)和 MINQUE(0/1)方法，

分析条件方差分量和条件遗传效应值。 

对于形态性状，可以采用“GENVAR1R”或“GENVAR1C”估算条件

方差分量和预测条件遗传效应值；而对于种子性状，则可采用“GENVAR0R”

或“GENVAR0C”。具体分析步骤参见 B1 和 B2 的有关内容。 

在本示例中，采用“GENVAR1C C”分析了“micedata.doc”的条件
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变量数据。以基因型为抽样单位，每次删除 2 个观察值(即一个基因型的 2

种性别观察值)。条件方差和条件遗传效应的分析结果将自动存入

“micedata.var”文本文件。该文件可以直接打印，也可以调入文字编辑软

件或数据库软件重新编辑。 

条件方差分量的估算结果和条件遗传效应值的预测结果以各个条件性

状的先后次序，安排于6列：⑴参数名、⑵估计值或预测值、⑶由Jackknife

方法计算的标准误、⑷显著性测验的概率值(P-值)、⑸试验方差分量转换成

遗传方差分量是的系数、⑹显著性程度(N=不显著，S + = 10％显著，S * = 5

％显著，S ** = 1％显著)。在实际文本文件中，每一列之间都是以逗号“,”

分隔的。当文件读入《Excel》软件时，可以转换成列表形式。 

在小鼠发育遗传试验中，分析的第一个条件性状是“21天体重 |14天体

重”。由于所分析的是条件变量，其估算的方差分量便自然是条件方差分量。

方差分量的分析结果如下： 

方差分量    估计值    标准误    P−值 显著性 

(1): 加性  Var/2 0.358569 0.0622 2.86E-07   S ** 

(2): 显性  Var/1 0.145085 0.042003 0.000582   S ** 

(3): 性连锁  Var/1 0.141082 0.02329 1.02E-07   S ** 

(4): 母体  Var/1 0.219497 0.043327 3.22E-06   S ** 

(5): 机误 Var/1 0.032656 0.009209 0.000442   S ** 

     

(6): Var(Pheno.) 0.896889 0.089699 1.27E-13  S ** 

各项条件方差分量与条件表现型方差的比率的分析结果如下： 

方差分量比率  估计值    标准误    P−值 显著性 

(1): 加性  Var/Vp 0.399792 0.039301 7.21E-14   S ** 

(2): 显性  Var/Vp 0.161765 0.042266 0.000187   S ** 

(3): 性连锁  Var/Vp 0.157301 0.023682 1.30E-08   S ** 
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(4): 母体  Var/Vp 0.244731 0.030787 1.31E-10   S ** 

(5): 机误 Var/Vp 0.036411 0.020865 0.0437   S * 

 

以下是各亲本条件加性遗传效应值的分析结果， 线性对比是( Ai
i=
∑

1

4
与 Ai

i=
∑

5

7
)： 

 加性 随机效应   预测值  标准误  P-值 显著性 

A 1 -0.028726 0.112744 0.8   NS  

A 2 -0.804693 0.152988 3.31E-06   S ** 

     

A 6 0.404305 0.113754 0.000863   S ** 

A 7 0.254116 0.10399 0.0183   S * 

线性对比/SE -3.81983 1.67582 0.0271   S * 

 

以下是各亲本和杂交组合的条件显性遗传效应值的分析结果， 线性对比是

( ∆ =
=
∑Dii
i

D
1

7
27/ σ )： 

 显性 随机效应   预测值  标准误  P-值 显著性 

D 11 -1.011021 0.609232 0.104  NS  

D 22 -0.448581 0.376608 0.239  NS  

     

D 77 0.526068 0.385318 0.179  NS  

D 12 0.855106 0.418915 0.0467  S * 

     

D 75 1.455256 0.901917 0.113  NS  

D 76 -0.748783 0.425608 0.0849  S + 

线性对比/SE -0.321369 1.56538 0.838   NS  
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以下是条件性连锁遗传效应值的分析结果， 线性对比是( Li
i

1
1

7

=
∑ 与 Li

i
2

5

7

=
∑ )： 

 性连锁 随机效应   预测值  标准误  P-值 显著性 

L 1 for Sex1 0.40394 0.172956 0.0237   S * 

L 2 for Sex1 0.359347 0.088017 0.000168   S ** 

     

L 6 for Sex1 -0.268785 0.116739 0.0257   S * 

L 7 for Sex1 0.347687 0.070943 1.13E-05   S ** 

     

L 6 for Sex2 -0.816437 0.144588 8.65E-07   S ** 

L 7 for Sex2 -0.469901 0.097211 1.42E-05   S ** 

线性对比/SE 3.77967 0.425516 1.06E-11   S ** 

 

以下是各亲本的条件母体遗传效应值的分析结果， 线性对比是( Mi
i=
∑

1

4
与 Mi

i=
∑

5

7
)： 

 母体 随机效应   预测值  标准误  P-值 显著性 

M 1 -0.213643 0.086276 0.0169   S * 

M 2 0.606899 0.161767 0.000473   S ** 

     

M 6 -0.488591 0.195357 0.0158   S * 

M 7 -0.071571 0.187113 0.704   NS  

线性对比/SE 3.08206 2.07216 0.143   NS  
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B4.多年份、多试点品种区域试验的统计分析软件 

 

a 建立原始数据文件 

分析数量性状区域试验资料前，必须首先在程序运行的子目录中建立所

需分析的原始数据文件(一般以“.TXT”作为后缀)，文件以文本格式存储。

建立的数据文件文本格式应如下所示： 

品种 年份 试点 区组 单铃重 衣分 籽指 

1 1 1 1 7.215 39.25 9.95 

1 1 2 1 5.41 42 10.3 

       

1 1 9 1 4.86 39.05 11.6 

1 1 10 1 6.23 40.65 11.65

       

10 4 1 1 5.485 33.05 11.45

10 4 2 1 5.65 35.2 9.3 

       

10 4 5 1 4.38 40.6 10.25

10 4 6 1 5.945 32.8 12 

 

数据文件应该包括 4 列试验设计代号以及若干列所需分析的性状数据。

试验设计代号的前 4 列分别是：(1)品种、(2)年份、(3)试点、(4)区组。在数

据文件中不能有断行。每一列的第一行是描述性的文字，可由中文或英文字

母组成，但不能夹带空格。所有的列与列之间都以空格隔开，空格数目不限。

性状的列数就是所分析的性状数，不能超过 100 个。 
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b 建立区试分析的试验设计系数矩阵文件 

在运用区域试验分析软件以前，首先运行“GENTEST”软件，根据原

始数据文件建立该遗传模型的系数矩阵文件。 

在电脑中输入“GENTEST C”执行命令时，显示器上会出现以下中文

提示 (如果运行软件不带“ C”则显示英文提示)： 

中文提示 英文提示 键盘回应 

请输入数据文件名:  Input Name of Your Data File:  输入数据文件名 

 

系数矩阵建模软件运行完毕后会自动产生 2 个文件。一个是以“.MAT”

为后缀的文本文件，储存了试验设计系数矩阵的有关信息；另一个是以

“.DAT”为后缀的非文本文件，储存了所分析的性状数据。 

 

c 单一性状的分析 

区域试验的资料通常包括若干农艺性状，采用“GENTESTM”可以分

析各单一性状的品种表现。 

在本示例中，采用“GENTESTM C”分析了“testdata.txt”的区试数

据。当运行分析软件时，显示器上会出现一些提示，使用者可根据提示输入

键盘回应。 

中文提示 英文提示 键盘回应 

请输入数据文件名:  Input Name of Your Data File:  输入数据文件名 

是否把参试品种观察值转换成对

照的百分率?  输入Y或N  

Do You Want Ck Transformation? Y/N 输入 y或 n 

您需要作多少次线性对比测验? 

请输入数字 

How Many Linear Contrasing Tests Do 

You Want to Do?  
输入所需的线

性对比测验数 

再输入线性对比测验每个品种  Input Coefficients for Each Variety: 1  
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的系数:  第一组品种为 1, 第二

组品种为-1, 其它的品种为 0.

for the First Group, -1 for the Second 

Group, 0 for Others. 

本软件可以根据个人的需要，确定线性对比测验的数目。线性对比一般是用

于比较二类亲本的主效应，其中一类亲本的系数可选定为 1，另一类亲本的

系数则选为 1，其余不参与比较的亲本系数为 0。如果所比较的二类亲本数

目不一致，电脑软件会自动判别调整其相应的系数。 

在输入各亲本的系数以前，显示器会出现以下提示： 

中文提示: 请稍等片刻, 需要输入线性对比的系数! 

英文提示：Please Waiting for Input Coefficients! 

表明电脑需要运行片刻，以完成矩阵的求逆。如果试验数据很大，可能需要

较长时间。当电脑结束矩阵求逆后，再按显示器提示，输入品种线性对比所

需要的各品种的系数。 

单一性状区试分析结果将自动存入以“.VAR”为后缀的文本文件。现

以一个中文输出的结果为例，说明各项分析的排列格式。所分析的原始数据

存放在“testdata.txt”文件中。运行“GENTESTM C”后，分析结果自动

存放在“testdata.var”文本文件中。该文件可以直接打印，也可以调入文字

编辑软件或数据库软件重新编辑。 

结果文件的第一部分列出了一些描述性的信息。 

电脑输出结果 注解 

性状数 3  所分析的性状数目 

方差分量数 6  年份、试点、年份×试点、品种×年份、品种

×试点、剩余效应等 6 项方差分量 

采用MINQUE(1)法估算方差分量

<GENTESTM.EXE>.  

使用的分析软件是“GENTESTM.EXE” 
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结果文件的第二部分列出所采用的统计分析方法的参考文献:  

 1. 朱军等: 浙江农业大学学报 (1993) 19(1)7-13. 

<作物区域试验非平衡数据的统计分析方法:单一性状的分析> 

 2. 朱军等: 浙江农业大学学报 (1993) 19(3)241-247. 

<作物区域试验非平衡数据的统计分析方法:综合性状的分析> 

 

结果文件列出以下了品种线性对比系数， 

 +<1>  +<2>  -<3>  -<4>  -<5>  

 

表明该试验比较了品种(1，2)与亲本(3，4，5)的平均数。  

 

区试分析的主体部分是各性状的分析结果。首先列出6个随机效应方差的估

算结果。6个随机效应分别是：⑴Y=年份效应、⑵L=试点效应、⑶YL=年份×地点

互作效应、⑷GY=品种×年份互作效应、⑸GL=品种×试点互作效应、⑹e=随机机误

效应。 

性状单铃重的统计分析结果 

Estimate of Var(Y) = 0.0654411 

Estimate of Var(L) = 0.291648 

Estimate of Var(YL) = 0.146901 

Estimate of Var(GY) = 0.00458665 

Estimate of Var(GL) = 0.0109432 

Estimate of Var(e) = 0.113743 
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随后列出了各品种的平均数及其显著性测验结果(小写字母为5％显著水准测验，

大写字母为1％极显著水准测验)： 

位次 品种代号 平均数 显著性测验 

 (10)  V 7  5.5400 a   A     

 ( 9)  V 1  5.5845 ab   AB    

 ( 8)  V 8  5.7746 ab   ABC   

 ( 7)  V 6  5.8167 ab c   ABCD 

 ( 6)  V10  5.8627  b c    BCDE 

 ( 5)  V 4  5.8950  b c d     BCDE 

 ( 4)  V 5  6.0269    c de    BCDE

 ( 3)  V 2  6.2375    c de     CDE 

 ( 2)  V 3  6.3586    c de      DE 

 ( 1)  V 9  6.4317       e       E 

 

对于每一项线性对比测验，首先列出了对比的二组品种代号。对于本示

例，比较了(V1, V2)与(V3, V4, V5)的平均数间的差异，结果如下： 

线性对比   C-值 标准误<S.E>.  u-值 

Contrast 1  -1.095121  0.892828  1.226576 

 

区试分析还列出了品种稳定性测验的分析结果，先是简要的提示： 

品种的稳定性测验: 

截距 a 和相关 r 的置信区间如包括 0.0 则不显著 

斜率 b 的置信区间如包括 1.0 则不显著 
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然后列出了各个品种的稳定性参数的估计量、标准误和 95％置信区间。以下是第

一个品种单铃重的估算结果： 

截距 a= 0.731 标准误 S.E.= 0.345 置信区间从 0.054 到 1.408

斜率 b= 0.856 标准误 S.E.= 0.068 置信区间从 0.722 到 0.989

相关 r= 0.927 标准误 S.E.= 0.063 置信区间从 0.803 到 1.051

 

 

d 综合性状的分析 

采用“GENTESTW”分析区域试验综合性状的品种表现，必须安排在

单一性状分析后立即进行，这样可以直接利用各性状的方差分量计算结果及

生成的逆矩阵。 

在本示例中，采用“GENTESTW C”分析了“testdata.txt”的区试数

据。当运行分析软件时，显示器上会出现一些提示，使用者可根据提示输入

键盘回应。由于是分析综合性状，须输入每一个性状的加权值。在本示例中

3 个性状的加权系数分别是：0.2, 0.4, 0.4。其它提示和键盘输入均与单一性

状分析的类似。 

因为分析单一性状时电脑已经完成了矩阵的求逆，所以综合性状分析的

运行速度很快。 

综合性状区试分析结果将自动存入以“.COV”为后缀的文本文件。现

以一个中文输出的结果为例，说明各项分析的排列格式。运行“GENTESTW 

C”分析原始数据“testdata.txt”，结果自动存放在“testdata.cov”文本文

件中。该文件可以直接打印，也可以调入文字编辑软件或数据库软件重新编

辑。 
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与单一性状的结果文件类似，第一部分列出了一些描述性的信息，第二

部分列出所采用的统计分析方法的参考文献。另外列出了所采用的加权系数： 

<W1>: 0.2, <W2>: 0.4, <W3>: 0.4,  

和品种线性对比系数， 

 +<1>  +<2>  +<3>  -<4>  -<5>  -<6>  

 

表明该试验比较了品种(1，2， 3)与亲本(4，5， 6)的平均数。 

 

综合性状区试分析的主体部分是各性状的方差分量以及成对性状的协方差

分量估算结果： 

性状 单铃重 的方差分析结果 

Estimate of Var(Y) = 0.0654411 

Estimate of Var(L) = 0.291648 

Estimate of Var(YL) = 0.146901 

Estimate of Var(GY) = 0.00458665 

Estimate of Var(GL) = 0.0109432 

Estimate of Var(e) = 0.113743 

 

性状 单铃重 与 衣分％的协方差分析结果 

Estimate of Cov(Y) = 6.75109 

Estimate of Cov(L) = -22.5311 

Estimate of Cov(YL) = 0.388549 

Estimate of Cov(GY) = -0.722389 

Estimate of Cov(GL) = 0.414833 

Estimate of Cov(e) = 2.01136 

 

在方差和协方差分析结果以后，列出了各品种综合性状的的加权平均数及其显著

性测验结果(小写字母为5％显著水准测验，大学字母为1％极显著水准测验)： 
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位次 品种代号 平均数 显著性测验

 (10)  V 7   98.0729 a    A  

 ( 9)  V 1   99.3565 ab   AB 

 ( 8)  V10   100.0000  b   AB 

 ( 7)  V 6   101.9190  b   AB 

 ( 6)  V 8   102.5645  b    B 

 ( 5)  V 5   103.1982  b    B 

 ( 4)  V 4   103.3885  b    B 

 ( 3)  V 9   104.0072  b    B 

 ( 2)  V 2   104.2753  b    B 

 ( 1)  V 3   104.5228  b    B 

 

 

 

对于每一项线性对比测验，列出了对比的二组品种代号。对于本示例，

比较了(V1, V2，V3)与(V4, V5, V6)的综合性状的加权平均数间的差异，结果

如下： 

线性对比   C-值 标准误<S.E>.  u-值 

Contrast 1  -1.053509  120.792450  0.008722 

 

区试分析还列出了品种综合性状稳定性测验的分析结果。在简要的提示后，列出

了各个品种的稳定性参数的估计量、标准误和 95％置信区间。以下是第一个品种

综合性状的估算结果： 

截距 a= 15.724 标准误 S.E.= 6.157 置信区间从 3.656 到 27.793 

斜率 b= 0.836 标准误 S.E.= 0.063 置信区间从 0.713 到 0.959 

相关 r= 0.954 标准误 S.E.= 0.023 置信区间从 0.909 到 0.999 
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