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摘要:大多数重要的生物学 、生化和农学性状是数量性状 ,受 1个基因网络控制 ,且易受环境因素

影响 。近 20年来 ,随着统计学和分子生物学的迅猛发展 ,对数量性状的研究也逐渐深入 ,提出了很

多研究方法 。文中综述了 Q TLs的检测方法进展 ,评价了各种方法的优劣 ,着重介绍了目前国际

上最新提出的多维数量性状的研究方法 ———功能作图的思想。
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　　作物中大多数重要的农艺 、生化 、经济性状是典

型的数量性状(Q TLs),是受众多基因和环境因素

所构成的 1个基因网络控制 ,在这个基因网络中 ,每

个基因的效应很小[ 1] 。由于这个原因 ,对这些所谓

的数量性状或称之为复杂数量性状的研究成为植物

数量遗传学中重要的课题 。长期以来 ,只能借助于

经典数理统计方法 ,将复杂的基因网络作为一个整

体 ,用平均值和方差来描述数量性状的遗传特征 ,无

法对构成基因网络中的每个效应微小的基因进行单

独分析 ,不了解单个基因的效应 、基因间的互作效

应 ,从而限制了植物育种中对数量性状的遗传操作

能力 。20世纪 80年代以来迅速发展的分子标记技

术为深入研究数量性状的遗传机制提供了可能 ,统

计学与分子生物学相结合 ,世界各国科学家相继开

展了数量性状的遗传分析和 Q TLs定位研究 ,提出

了多种 QT Ls定位方法和遗传模型 ,对复杂数量性

状的遗传剖析能力也在逐渐提高。

最近几年 , Q TLs定位所依赖的计算技术和统

计学均得以迅猛发展 ,新提出的 QT Ls 分析方法 ,

可以研究之前不能分析的基因的各种互作效应;作

图群体也从 F2 , RIL , DH 等扩展到永久 F2 和用系

谱有清楚记载的品种群体 。文中介绍了 Q TLs 定

位的各种方法 ,重点介绍动态发育性状的遗传分析

方法 ,即功能作图。

1　作图群体

构建一个特定的群体 ,并获得该群体的标记基

因型数据和数量性状表型数据是开展 QT Ls 研究

工作的前提 。根据分离群体的特点 ,作图群体分为

临时性分离群体 、永久性分离群体和近等基因系群

体三大类。临时性分离群体包括单交组合产生的

F 2及其衍生的 F3 ～ F4 家系 ,以及回交群体 ,它的显

著特征是群体中的每一个个体其后代均可发生分

离 。除非自交不亲和植物 , F2 容易配制 ,而且提供

给遗传分析的信息最为丰富 ,可以同时估计加性效

应和显性效应。但是由于 F2 植株存在分离 ,很难进

行多年多点研究 。由于临时性群体容易获得 ,早期

Q TLs研究常用这类群体。永久性分离群体主要包

括重组自交系群体(Recombinant inbred lines ,

RIL)和加倍单倍体群体(Doubled haploid lines ,

DH),它的显著特征是群体中每一个体后代稳定 ,

不发生分离 ,可以连续不断地提供家系内遗传上一

致的种子。因此 ,可以进行重复区组试验 ,把区组效

应 、重复效应和随机误差最小化或分解开来 ,增加检

测 Q TLs的准确性和效力。但是 ,构建 RIL 群体需

要很长的时间。构建DH 群体 ,受基因型限制 ,难度

较大 ,而且不能估计显性效应。临时性分离群体和

永久性分离群体在 Q TLs 定位方面存在共同的局

限性 ,即对 Q T Ls 的精确定位能力不强 ,对效应小

的 Q TLs检测能力有限 ,增加群体大小和分子标记

数目也只能在一定程度上缓解这种局限性 。近等基

因系(Near isogenic lines , NI L)基本特征是整个染

色体组的绝大部分区域完全相同 ,只在少数几个甚

至 1个区段彼此存在差异。因此 ,它能使基因组中

·19·

河南农业科学
DOI :10.15933/j.cnki .1004-3268.2006.11.005



只存在 1个或几个 QT Ls 分离 ,消除其他背景干扰

和消去主效 QT Ls对微效 Q TLs效应的掩盖作用 ,

对 QT Ls的精确定位很有帮助 。尽管近等基因系

构建时间长 、工作量大 ,但近等基因系对 Q TLs 分

解和精确定位的独特优越性使其成为分离和克隆

QT Ls的理想群体。特别是现在 ,近等基因系的构

建和应用已经成为 Q TLs的粗定位工作之后的重

点研究内容。

近几年 ,用于Q T Ls作图又提出了永久 F2 群体

(Immo rtalized F2 Populat ion , IF2)和用系谱和性状

有清楚记载的品种群体
[ 2]
。

异交植物构建永久 F2 群体的方法是:将 F2 的

每个植株在 F3 代以及以后世代中进行自由随机授

粉 ,因为 F2 基因型在每个 F 2 家系中得到维持 ,因

此 ,可以消除用 F 2 世代进行分子作图的障碍 。

应用 IF2 植株花粉产生混合种子保持了 F2 群

体的基因型组成 ,不会有大的遗传漂变 ,这样就克服

了单纯 F2 群体作图的缺陷 , IF 2 群体作图允许多点

(相对于两点)方法进行 ,这样共显性分子数据可以

得到充分的利用 。

对于自花植物 ,永久 F2 群体的组建方法是
[ 3]
:

将 RIL 或 DH 群体各家系分成 2组 ,进行组间随机

交配 ,获得系间交配的 F1 品系。这些 F 1 品系组成

的群体 ,与 F 2 具有相同的遗传结构 ,每年配制同样

的组合满足重复试验的需要 ,使得群体的遗传结构

得以长期保持。通过 RIL 或 DH 群体系间随机交

配获得的 F1 构建的永久 F2 群体 ,既具有信息量大 ,

可以估计显性效应以及与显性有关的上位性效应的

优点 ,又能为多单位合作研究或多环境研究 QE 互

作研究源源不断提供大量试验材料 ,有助于进一步

揭示复杂数量性状的遗传结构。由 RIL 群体系间

随机交配构建的永久 F 2 群体有利于鉴别紧密连锁

的标记和 Q TLs。然而 ,永久 F 2 群体在实施上仍有

以下困难:(1)杂交组合配制工作量大 ,难度高 ,很多

组合难于得到足够的种子 ,造成数据缺失;(2)不同

RIL 或 DH 系的抽穗期很不一致 ,对于大量配组来

说 ,很难做到完全随机。这些因素会导致构建的永

久 F2 群体往往偏离正常的理论比 ,从而导致 Q TLs

位置效应的估计出现偏差 。

Yuan Min Zhang 等[ 2] 提出用系谱和性状有清

楚记载的自然群体作为 Q TLs作图群体的新方法 。

Yuan Min Zhang 用一套具 70年记载的玉米自交系

系谱 ,该系谱包括 404个自交系 ,其中 103个是基础

亲本 。通过 M onte Carlo 模拟估算 IBD(Ident ity-

by-descent)矩阵 ,定位了玉米的开花性状的 Q TLs。

2　QTLs定位方法

2.1　单一标记分析法

单标记分析法就是通过方差分析 、回归分析或

似然比检验 ,比较不同标记基因型数量性状均值的

差异[ 4] 。如存在显著差异 ,则说明控制该数量性状

的 Q TLs与标记有连锁 。由于单一标记分析法不

需要完整的分子标记连锁图谱 ,因而早期的 QT Ls

定位研究多采用这种方法
[ 5]
。方差分析法和简单线

性回归法只能检测标记与 QT Ls 的连锁 ,无法估计

它们之间的重组率 。传统的单个标记分析方法存在

许多缺点 ,例如:(1)不能确定标记是与 1个 QT Ls

连锁还是与几个 QT Ls 连锁;(2)无法确切估计

Q TLs的可能位置;(3)由于遗传效应与重组率混合

在一起 , 导致低估了 QT Ls 的遗传效应(m1-m0 =

(1-2r)×a);(4)容易出现假阳性;(5)检测效率不

高 ,所需的个体数较多 。

2.2　区间作图法(IM)

鉴于传统的单标记分析方法存在的问题 , Lan-

der 和 Bostein等[ 6] 提出了基于 2 个侧邻标记的区

间作图法。其遗传假设是 ,数量性状遗传变异只受

1对基因控制 ,表型变异受遗传效应(固定效应)和

剩余误差(随机效应)控制 ,不存在基因型与环境的

互作 。区间作图法可以估算 Q TLs加性和显性效

应值。与单标记分析法相比 ,区间作图法具有以下

特点:能从支撑区间推断 Q T Ls 的可能位置;可利

用标记连锁图在全染色体组系统地搜索 Q TLs ,如

果 1条染色体上只有 1个 Q TLs ,则 Q TLs的位置

和效应估计趋于渐进无偏;QT Ls 检测所需的个体

数大大减少 。但 IM 也存在不足:回归效应为固定效

应;无法估算 Q ×E互作 、无法检测复杂的遗传效应

(如上位效应等);当相邻 QTLs相距较近时 ,由于其

作图精度不高 , QTLs间相互干扰导致出现 Ghost

QTLs;1次只应用 2个标记进行检查 ,效率很低 。

2.3　复合区间作图法(CIM)

为了解决区间作图法存在的问题 , Rodolphe和

Lefo rt
[ 7]
提出了一种利用整个基因组上的标记进行

全局检测的多标记模型。笔者证明 ,染色体上不同

类型效应的参数分解是相互独立的 ,与一个标记相

关联的效应估计值只与侧邻标记的同类型效应相

关 。进而提出用区间作图法对 1条染色体进行检测

的同时 ,在模型中保留其他染色体上的标记 ,以减少

剩余误差。但是他们的模型不能提供 Q TLs数目 、
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位置和效应的准确估计 ,特别是当多个 QT Ls之间

无连锁时 ,该法估计的精度和效率会降低。

Zeng[ 8] 提出的结合了区间作图和多元回归的

一种 Q TLs是作图方法(CIM)。其遗传假定是数量

性状受多基因控制 。该方法中拟合了其他遗传标

记 ,即在对某一特定标记区间进行检测时 ,将与其他

QT Ls连锁的标记也拟合在模型中以控制背景遗传

效应 。CIM 主要优点是:由于仍采用 Q TLs似然图

来显示 QT Ls的可能位置及显著程度 ,从而保证了

IM 作图法的优点;假如不存在上位性和 Q T Ls 与

环境互作 , Q TLs的位置和效应的估计是渐进无偏

的;以所选择的多个标记为条件(即进行的是区间检

测),在较大程度上控制了背景遗传效应 ,从而提高

了作图的精度和效率 。存在的不足是:由于将两侧

标记用作区间作图 ,对相邻标记区间的 QT Ls估计

会引起偏离;同 IM 一样 ,将回归效应视为固定效

应 ,不能分析基因型与环境的互作及复杂的遗传效

应(如上位效应等);当标记密度过大时 ,很难选择标

记的条件因子。

2.4　QT Ls定位的混合线性模型方法(MCIM)

近年 ,一些学者采用两向方差分析法和多元回

归方法分析了基于遗传标记的数量性状的上位性 。

1998年 ,朱军
[ 9]
提出用随机效应的预测方法获得基

因型效应及基因型×环境互作效应的预测值 ,然后

再用区间作图法或复合区间作图法分别进行遗传主

效应及基因型×环境互作效应的 QT Ls定位分析 。

该方法的遗传假定是数量性状受多基因控制 ,它将

群体均值及 QT Ls 的各项遗传效应看作为固定效

应 ,而将环境 、Q TLs与环境 、分子标记等效应看作

为随机效应。由于 MCIM 将效应值估计和定位分

析相结合 ,既可无偏地分析 Q T Ls与环境的互作效

应 ,又提高了作图的精度和效率 。此外该模型可以

扩展到分析具有加×加 、加×显 、显×显上位的各种

遗传主效应及其与环境互作效应的 QT Ls 。利用这

些效应值的估计 ,可预测基于 Q TLs主效应的普通

杂种优势和基于 QT Ls 与环境互作效应的互作杂

种优势 ,因而其具有广阔的应用前景。

3　功能作图(Functional mapping)

传统的 QT Ls统计作图方法尽管很实用 ,但是

却忽略了性状形成的发育特性。因此 ,性状的遗传

控制也应该是一个独立变量的函数 。现代发育遗传

研究表明 ,基因的表达有一定的时序性和选择性 。

借助分子标记连锁图和 Q TLs定位技术 ,在分子水

平研究特定发育时段内基因的表达 ,有助于揭示单

个基因在性状发育过程中的作用模式 ,阐明性状的

发育遗传规律和进化机制。

传统的 QT Ls 分析往往是对数量性状在测定

末期的最终表型值进行定位 ,这种静态的 Q TLs分

析方法不能充分反映发育过程中基因的真实作用方

式 ,也不能精确 、完整地定位显著影响植株性状的众

多 Q TLs。因而 ,基于最终表型值定位的 Q TLs分

子标记辅助选择 , 其有效性还有待商榷 。结合

Q TLs作图和发育分析方法对数量性状进行动态

Q TLs作图 ,能检测到更多的数量性状位点 ,对分子

标记辅助选择 、数量性状的遗传操作有重要的参考

价值。

动态性状的遗传分析给统计学提出了一个挑

战 。复杂性状的全基因组作图方法 ,为解决这一问

题提供了通用的统计框架 ,美国 Flo rida大学统计系

Rong ling Wu 提出了一种全新的作图方法 ,这就是

功能作图[ 10] 。功能作图将动态性状的数学特性与

Q TLs作图理论组装在一起。功能作图能够分解发

育性状的遗传控制因子 ,还可以利用高通量的 SNP

数据去定位 Q TNs数量性状核苷酸。

3.1　遗传控制的动态模式

各种动态性状的表现形式是不同的。因此 ,这

些动态性状的遗传控制模式在某一特定时间点的表

现也不同
[ 11]
。例如 ,有些 Q TLs是永久表达的 ,而

有些 QT Ls则在早期发育阶段开启 ,有些在特定的

发育阶段开启。

3.2　功能作图的优势

功能作图用数学模型将基因的活动(或环境影

响)与发育联系在一起 ,建立了几个数学公式去描述

一个表型的发育和阐明得到的生长进程模式的特

征 。例如 ,从描述株高 、大小和体重的 S型生长曲线

可以推导出一系列生长公式
[ 11]
。最近 ,West 等

[ 12]

解释了为什么一个生物体的生长遵循 S 型曲线 ,其

基本规律是由于代谢能量会在保持现有组织和生成

新的生物量之间进行分配。

功能作图将数学公式整合到 Q TLs作图的统

计框架之中 ,估计决定一个性状发育进程的特定基

因型的参数 ,而不是去直接估计基因在所有时间点

的基因效应 。由于结合了生物学规律(用数学模型

定义的),而且需要估计的遗传参数更少 ,因此 ,功能

作图增加了检测到显著 Q TLs的效力。另外 ,通过
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功能作图对数学公式的估计 ,会加深我们对控制发

育变化的遗传 、生化和生理途径的理解。这些信息

对药物的治疗和预防(例如 ,基因设计治疗)、选择育

种和 M AS是有用的。

3.3　功能作图的前景

随时间或其他独立变化而变化的性状在农业 、

生物和医学研究中是很重要的。正是这个原因 ,对

这些所谓的纵向的或动态的性状的遗传分析 ,已经

成为统计学和遗传学研究的焦点 ,目的是在基因型

水平上预测遗传控制的动态改变[ 13] 。

功能作图的框架建立在模拟全基因组分布的

QT Ls和 Q TNs之间的遗传互作。功能作图整合了

全基因组的遗传信息 ,通过统计方法 ,例如:模型选

择或收敛估计
[ 14]
,对一个动态性状所有可能的基因

所构成的基因互作网络作完全的刻画。

功能作图作为孟德尔遗传 、统计学和发育的结

合 ,优于仅结合统计和遗传的传统的作图方法 。功

能作图在农学 、进化遗传学和医学遗传学研究中有

一定的应用价值
[ 15 ～ 17]

。

4　小结

研究数量性状的遗传结构和遗传控制模式 ,是

研究控制数量性状基因的基础 。只有搞清楚这些问

题 ,数量性状才能逐渐在实践中应用。近 20 年来 ,

相继提出了多种研究方法 ,对 Q TLs的检测能力也

在逐渐增强 ,但仅有几个 QT Ls 被克隆 。因此 ,研

究实践需要更精确 、更有效力的检测方法。现代统

计遗传学一个很重要的发展方向是研究有多个时间

序列的动态性状 ,因为这更接近生物学本质。从这

个意义上论 ,功能作图的思想值得关注 。
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