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摘要: 研究以仙居鸡和隐性白羽鸡为材料，测定亲本 P1、P2、F1 和 F2 4 个世代的 12 周龄体重，应用 4 个世代数

量性状主基因 + 多基因混合遗传分析方法，分析鸡体重遗传规律，可为该性状的 QTL 初级与精细定位、体重的

选育和分子标记辅助选择育种提供基础。结果表明: 以性别和正反交矫正后的鸡 12 周龄体重为 2 对等显性主

基因 + 加性 － 显性多基因混合遗传模型，主基因的遗传率为 0． 610 4，多基因的遗传率为 0． 165 9，且两主基因

的效应相等。
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Abstract: The inheritance for 12 weeks’weight in chicken may provide the foundation for its mecha-
nisms，coarse and fine mapping of quantitative trait loci ( QTL) ，breeding and marker assisted selection to
body weight． Therefore，joint segregation analysis of P1，F1，P2 and F2 populations derived from a cross be-
tween Xianju chicken and Recessive White chicken was used to study the inheritance in this study． The indi-
viduals of the four populations mentioned above were measured for the trait． The observations between cock
and hen and between the direct and reciprocal crosses were corrected． The results showed that 12 weeks’
weight in chicken was controlled by two codominance major － genes with additive － dominan polygene，and the
heritability was 0． 610 4 for major － gene and 0． 165 9 for polygenes．
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过去的几十年里，家禽育种工作者充分利用鸡体重遗传力较高的特点，采用常规育种方法选择肉鸡

的早期生长速度，目前，商品肉鸡 42 日龄体重已达 2． 5 kg; 随着选育程度的提高，常规育种方法对早期
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增重的选择进展有减小的趋势。因此，近年来，人们更关注生长发育性状的分子遗传机理解析［1 － 4］; 但

目前，除了性连锁矮小基因( Dw) 外，至今未发现控制鸡体重的其它主效基因，分子标记辅助选育效果存

在不确定性。
经典数量遗传学认为，数量性状是由数目众多的微效多基因控制的，但后来的研究发现，动植物的

许多性状，如奶牛产奶量［5］、水稻株高［6］和籽粒品质［7］、大豆棕榈酸含量等［8］性状，均表现为主基因和

多基因的混合遗传模式。因此，盖钧镒等［9］提出主基因 + 多基因混合遗传是数量性状遗传的普遍性模

型，并发展了一套可以检测 1 对主基因( A) 、2 对主基因( B) 、多基因( C) 、1 对主基因 + 多基因( D) 等 4
类共 17 种遗传模型的分离分析方法，随后，章元明等［10］在此基础上建立了基于 IECM ( iterated expecta-
tion and conditional maximization，IECM) 算法的多个世代分离分析方法，进一步拓展至 2 对主基因 + 多

基因( E) 遗传模型的情况。IECM 是基于 ECM 算法，将成分分布方差剖分为环境、多基因和主基因( 由

一阶遗传参数表示) 3 种方差组分，推导出 CMi 步骤中估计一阶分布参数、多基因方差和环境方差组分

的迭代公式，有效地避免了采用 EM 和 ECM 算法的缺陷，使结果更加精确。为了研究鸡体重的遗传规

律，本研究以仙居鸡和隐性白羽鸡为素材，利用极大似然法和 IECM 算法进行 4 世代联合分析，确定鸡

12 周龄体重的遗传模型，为该性状的 QTL 初级与精细定位和分子标记辅助选择提供必要基础，为优质

鸡育种实践提供理论指导。

1 材料与方法

1． 1 试验材料

利用仙居鸡( 简称 P1，下同) 和隐性白羽鸡( 简称 P2，下同) 为亲本及 F1 代( P1
♂ × P2♀、P2

♂ × P1♀)

和 F2 代( ( P1
♂ × P2♀) ♂ × ( P1

♂ × P2♀) ♀、( P2
♂ × P1♀) ♂ × ( P2

♂ × P1♀) ♀ ) 群体为试验材料，称取 12
周龄的体重。其中，P1、P2、F1 群体均为 40 只，F2 群体 482 只。
1． 2 数据前处理

数据分析前先检验亲本、F1、F2 群体体重的性别效应及亲本正反交对 F1、F2 群体体重的影响效应;

结果显示，性别间、正反交间体重差异显著，因此需要消除体重的性别效应和正反交效应，具体方法如

下: 性别效应: 公鸡为公鸡群体平均质量 － 群体平均质量，母鸡为母鸡群体平均质量 － 群体平均质量; 正

反交效应: 正交为正交群体平均重 － 群体平均质量，反交为反交群体平均重 － 群体平均质量;。亲本个

体分离分析数据是在原数据基础上减去性别效应; F1、F2 代个体分离分析数据是在原数据基础上分别

减去性别和正反交效应。
1． 3 遗传分析方法

利用 P1、P2、F1 和 F2 世代的主基因 + 多基因混合遗传分析法进行分离分析［11 － 12］。通过极大似然

法和 IECM 算法对混合分布中的有关成分分布参数做出估计，然后通过 AIC( Akaike’s information crite-
rion) 值的判别和适合性检验，确定最优遗传模型，并估计主基因和多基因的效应值、方差和有关遗传参

数，计算主基因及多基因的遗传率。
1． 4 遗传模型简介

1 对主基因遗传模型。主要包括: A － 1 ( 加性 － 显性模型) 、A － 2 ( 加性模型) ; A － 3 ( 完全显性模

型) ; A －4( 负向完全显性模型) 。
2 对主基因遗传模型。主要包括: B －1( 加性 － 显性 － 上位性模型) 、B －2( 加性 － 显性模型) 、B － 3

( 加性模型) 、B －4( 等加性模型) 、B －5( 完全显性模型) 、B － 6 ( 等显性模型) ; 多基因遗传模型，主要包

括: C( 加性 － 显性 － 上位性多基因遗传模型) 、C －1( 加性 － 显性多基因模型) 。
1 对主基因 + 多基因混合遗传模型。主要包括: D( 1 对加性 － 显性主基因 + 加性 － 显性 － 上位性

多基因混合遗传模型) 、D －1( 1 对加性 － 显性主基因 + 加性 － 显性多基因混合遗传模型) 、D － 2 ( 1 对

加性主基因 + 加性 － 显性多基因模型) 、D －3( 1 对完全显性主基因 + 加性 － 显性多基因模型) 、D － 4( 1
对负向完全显性主基因 + 加性 － 显性多基因模型) 。

2 对主基因 + 多基因混合遗传模型。主要包括: E( 2 对加性 － 显性 － 上位性主基因 + 加性 － 显性

－ 上位性多基因混合遗传模型) 、E －1( 2 对加性 － 显性 － 上位性主基因 + 加性 － 显性多基因混合遗传
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模型) 、E －2( 2 对加性 － 显性主基因 + 加性 － 显性多基因模型) 、E － 3 ( 2 对加性主基因 + 加性 － 显性

多基因模型) 、E －4( 2 对等加性主基因 + 加性 － 显性多基因模型) 、E － 5 ( 2 对完全显性主基因 + 加性

－ 显性多基因模型) 、E －6( 2 对等显性主基因 + 加性 － 显性多基因混合遗传模型) 。

2 结果与分析

2． 1 12 周龄体重的次数分布

由表 1 可以看出，P1、P2 为 2 个不同生长类型的鸡种，仙居鸡是我国的地方鸡种，生长速度缓慢，而

隐性白羽鸡为肉鸡品种，它们之间呈两极分布; 它们杂交后的 F1 群体性状趋于一致，介于两个亲本之

间; F2 群体明显体现了分离世代的特点，非常适合进行下一步的分离分析。
表 1 仙居鸡 ×隐性白羽鸡杂交组合各群体 12 周龄体重的次数分布

Tab． 1 Frequency distributions for 12 week’s weight for parents，F1 and F2 populations derived from
the cross between Xianju and recessive white chikens

世代

Generation

体质量 /g Body weight

774 ～ 876 877 ～ 1052 1053 ～ 1 227 1 228 ～ 1 402 1 403 ～ 1 578 1 579 ～ 1 754 1 755 ～ 1 930 1 931 ～ 2 105 2 106 ～ 2 281 2 282 以上

P1 15 20 5

P2 3 12 11 14

F1 3 14 17 6

F2 5 35 78 101 89 79 55 27 9 4

2． 2 联合分离分析的遗传模型及其 AIC 值

利用亲本、F1 和 F2 群体的主基因 + 多基因混合遗传分离分析方法，研究鸡 12 周龄体重的遗传规

律。表 2 为 24 个遗传模型的极大对数似然函数值及其 AIC 值，根据 AIC 值最小原则选择较适宜的遗传

模型，从表 2 可知，E －6( 两对等显性主基因 + 加性 － 显性多基因混合遗传模型) 的 AIC 值较低，可能是

较适合的遗传模型，但最终还须通过适合性检验进一步确定最适遗传模型。
表 2 联合分离分析的遗传模型及其 AIC 值

Tab． 2 Genetic models and their Akaike’s information criterion ( AIC) values in the joint segregation analysis

模型 Model AIC 模型 Model AIC 模型 Model AIC

A － 1 8 637． 14 B － 5 8 674． 03 D － 4 8 495． 79

A － 2 8 651． 20 B － 6 8 672． 03 E 8 487． 52

A － 3 8 740． 25 C 8 495． 75 E － 1 8 481． 55

A － 4 8 803． 62 C － 1 8 493． 78 E － 2 8 473． 99

B － 1 8 504． 13 D 8 483． 90 E － 3 8 488． 00

B － 2 8 504． 51 D － 1 8 482． 05 E － 4 8 486． 32

B － 3 8 519． 70 D － 2 8 495． 78 E － 5 8 489． 99

B － 4 8 517． 69 D － 3 8 495． 79 E － 6 8 468． 68

2． 3 遗传模型的适合性检验

如表 3 所示，表中各列括号内的数字表示显著性检验结果，最好的遗传模型括号内的数字均要大于

0． 05。通过比较 24 个遗传模型的适合性检验( 未全列出) ，发现 E － 6 模型的适合性较好，仅有 2 个统

计量差异显著，因此，可以确定 E －6 为最适遗传模型。
2． 4 估计 E －6 遗传模型的遗传参数

由表 4 可知，E －6 遗传模型中，2 对主基因的加性和显性效应均为 － 204． 50，即 da = db = ha = hb =
d = － 204． 50，多基因的加性效应［d］和显性效应［h］分别为 － 268． 74 和 322． 25。总体方差 σ2

p 为

101 828． 17，主基因方差 σ2
mg为 62 159． 07，主基因遗传率 61． 04%，多基因方差 σ2

pg为 16 890． 56，多基因

遗传率 16． 59%，鸡 12 周龄体重的遗传以主基因为主。
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表 3 E －6 遗传模型的适合性检验

Tab． 3 Tests for goodness － of － fit for genetic model E －6

模型 Model U1
2 U2

2 U3
2 nW2 Dn

E － 6 P1 0． 000( 0． 982 6) 0． 312( 0． 576 4) 5． 378( 0． 020 4) 0． 136 6 ( ＞ 0． 05) 0． 115 6 ( ＞ 0． 05)

P2 0． 024( 0． 876 1) 0． 001( 0． 975 1) 0． 531( 0． 466 3) 0． 031 0 ( ＞ 0． 05) 0． 078 4 ( ＞ 0． 05)

F1 0． 040( 0． 842 2) 0． 528( 0． 467 2) 13． 534( 0． 000 2) 0． 316 2 ( ＞ 0． 05) 0． 176 0 ( ＞ 0． 05)

F2 0． 000( 0． 998 0) 0． 007( 0． 933 8) 0． 117( 0． 732 5) 0． 032 0 ( ＞ 0． 05) 0． 023 4 ( ＞ 0． 05)

表 4 遗传模型 E －6 的遗传参数估计值

Tab． 4 Estimates of genetic parameters under genetic model E －6 of 12 week age weight

一阶参数 1st order parameter 估计值 Estimate 二阶参数 2nd order parameter 估计值 Estimate

m 1 514． 20 σ2
p 101 828． 17

d = da = db = ha = hb － 204． 50 σ2
mg 62 159． 07

［d］ － 268． 74 σ2
pg 16 890． 56

［h］ 322． 25 σ2
e 22 778． 54

h2
mg ( % ) 61． 04

h2
pg ( % ) 16． 59

3 讨 论

自从 Nilsson － Ehle 提出数量性状的多基因假说，数量遗传学和家畜育种的理论和方法都是建立在

微效多基因的假说之上，即数量性状是受许多微效多基因控制并和环境效应共同决定的。由于这些基

因的效应很小，我们不能对个别基因的效应进行观察和测定，但人们不断发现有些数量性状除了受微效

多基因控制外，还受某一个或两个主基因控制。早在 1973 年 Elston 和 Stewart 就提出数量性状的“一对

主基因和多基因”遗传模型［13］。目前，越来越多的主基因和遗传标记被发现，并且在生产上取得了成

效，因此，研究鸡体重的遗传模型可以使分子遗传标记育种更加具有针对性。
在处理来自主基因和多基因混合遗传的数据时，需要相应的鉴别主基因基因型以及确定主基因基

因型的育种值等参数估计的统计方法。Famula( 1986) 把 Karlin 等( 1979 ) 提出的主基因指数用于动物

育种数据分析，但只有当主基因的效应方差超过表型方差的 20% 时这一方法才有效［14 － 15］，Stricker
等［16］( 1995) 提出一个回归方法，可以计算带环家系的似然函数，在计算之前不用确定系谱闭环。随着

计算机的发展，可以通过反复迭代、逐步逼近的方法获得似然性最大的估计。IECM 算法是在 EM( ex-
pectation and maximization，EM) ［17］和 ECM ( expectation and conditional maximization，ECM) 算法的基础

上发展起来的，它由 E( 期望) 步骤和 2 至 3 个 CM( 条件极大化) 步骤组成，每个 CM 步骤均采用迭代方

法; ECM 具有 EM 算法的优点，但 ECM 算法估计样本似然函数中的分布参数时因成分分布不全等，致

使 CM 步骤的实现较困难，IECM 算法将成分分布方差进行剖分，分解为主基因方差组分，多基因方差组

分和环境方差组分，在每一 CMi 步骤中结合迭代方法进行估计，有效地解决了 2 对主 + 多基因混合遗

传分析的主基因存在和多基因存在的鉴定以及联合多个世代分离分析的分布参数的极大似然估计［11］。
IECM 算法在植物上已有大量报道，广泛应用于植物数量性状的遗传模型分析，但是目前在动物上

还没有应用该方法的公开报道。在本研究中，鸡 12 周龄体重的遗传模型为 E －6 模型，即两对等显性主

基因 + 加性 － 显性多基因混合遗传模型。两对主基因的加性和显性效应分别为 － 204． 50，多基因的加

性和显性效应分别为 － 268． 74 和 322． 25。由以上结果可知，主基因的加性和多基因的加性均为负向，

揭示 12 周龄体重较小的亲本对后代体重的影响比较大，在育种实践中需要适当提高亲本的体重。主基

因和多基因的遗传率分别为 61． 04%和 16． 59%，说明鸡 12 周龄体重主要由主基因控制，主基因的遗传

率与国外的报道一致［18］，比国内报道的某些鸡 12 周龄体重遗传力要高［19 － 20］，其原因可能是，单一世代

只能分离出主基因方差，而本研究利用四个世代的分离分析数据，可以从环境方差中剖分出多基因方
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差，因此有效降低了环境误差造成的影响。
在今后的研究中，应增加世代数量，进一步提高遗传分析的准确性，并以此结果指导 QTL 定位，找

到与体重性状相关联的主基因，确定该基因是已知基因还是未知基因，为标记辅助选择奠定基础。
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