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數量性狀之遺傳模式 

 數量性狀的變異是連續的，且有易受環境影

響的特性。一般相信數量性狀是由多個基因

所控制。 

 

 傳統上的 QTL 研究是經由特殊的雜交試

驗，將數量性狀的總變異劃分為遺傳和非遺

傳成分，再估計遺傳變異在總變異所佔的比

例（遺傳率）來推測 QTL 對數量性狀的影響

程度（Cockerham 1961；Eberhart 等

1966;Falconer & Mackay 1996）。 
 

             EIDAp VVVVV +++=  

 

 Mather（1941）稱這些控制數量性狀的基因

們為微效基因（polygenes）。Geldermann

（1975）又稱這些微效基因為數量性狀基因

座（QTL）。 
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 數量性狀的外表形值（phenotypic value） 

一般認為是 QTL 的作用（genotypic value）

加上環境作用（environmental effect）的

結果(Falconer & Mackay 1996)。 

 

               外表型值 

         P  =  G  +  E          

             基因型值     環境作用 
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 基因型值與基因型關係的遺傳模式 

以 F2族群為例，遺傳模式為： 

   基   因   型     bb        Bb BB

   基 因  型 值                    0G 1G 2G

   期望分離比例     4
1     2

1     4
1  

 

   bb                        Bb BB

                   d  
          a             a 
一般定義 

  累加性作用（additive effect）a=
2

02 GG −
 

  顯性作用（dominance effect）d =
2

02
1

GGG +
−  

在符合以上定義下的幾種常用的遺傳模式 

基因型                   bb Bb BB

模式一    a−µ     d+µ      a+µ   

模式二     µ     da ++µ     a2+µ  

模式三  da
2
1

−−µ   d
2
1

+µ     da
2
1

++µ  
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    以上模式可寫成 

         G =μ +  + a x d z 

  模式一： 

 =  =  x
⎪⎩

⎪
⎨

⎧

− bb
Bb
BB

如果基因型為

如果基因型為

如果基因型為

,1
,0
,1

z
⎩
⎨
⎧

型因基他其

如果基因型為

,0
,1 Bb

    

  模式二： 

  =  =  x
⎪⎩

⎪
⎨

⎧

bb
Bb
BB

如果基因型為

如果基因型為

如果基因型為

,0
,1
,2

z
⎩
⎨
⎧

型因基他其

如果基因型為

,0
,1 Bb

   

  模式三： 

  =  =x
⎪⎩

⎪
⎨

⎧

− bb
Bb
BB

如果基因型為

如果基因型為

如果基因型為

,1
,0
,1

z
⎪
⎩

⎪
⎨

⎧

− 基因型他其

如果基因型為

,
2
1

,
2
1 Bb
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以 EDG += µ1 的矩陣方式表示這三種遺傳模

式如下： 

   模式一： 

⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

0

1

2

G
G
G
 =  μ+ 

⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

1
1
1

⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

− 01
10
01
 ⎥

⎦

⎤
⎢
⎣

⎡
d
a
 

 

   模式二： 

⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

0

1

2

G
G
G
 =  μ+ 

⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

1
1
1

⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

00
11
02
 ⎥

⎦

⎤
⎢
⎣

⎡
d
a
 

 

   模式三： 

⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

0

1

2

G
G
G
 =  μ+ 

⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

1
1
1

⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

−−

−

2
1

2
1

2
1

1
0
1

 ⎥
⎦

⎤
⎢
⎣

⎡
d
a
 

 

定義 為遺傳設計矩陣(genetic design 

matrix)，因其主要描述基因型值

D

G與遺傳參

數E的關係。 
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 三種模式中的µ , 和 在遺傳上所代表的

意義 

a d

  模式一： 

   
2

02 GG +
=µ  , 

2
02 GGa −

=  , 
2

2 201 GGGd −−
=  

 

  模式二： 

   0G=µ  , 
2

02 GGa −
=  , 

2
2 201 GGGd −−

=  

 

  模式三： 

   
424

012 GGG
++=µ  , 

2
02 GGa −

= ,
2

2 201 GGGd −−
=  

 

  除了µ外，三種模式的a和d分別代表累加  

  性和顯性效應。 

 

何種模式較合適？ 
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 Cockerham 的兩基因交感遺傳模式 

Fisher(1918)利用最小平方法將遺傳變 

異劃分成累加性、顯性和交感變異。 

  Cockerham(1954)進一步利用正交對比的 

  概念將交感變異劃分成更細的四個成分。  

  有關的基因型值、頻度和正交係數如下： 
Scale AABB AABb AAbb AaBB AaBb Aabb aaBB aaBb aabb 

Y G22 G21 G20 G12 G11 G10 G02 G01 G00

F f22 f21 f20 f21 f11 f10 f02 f01 f00

W1 2v 2v 2v v-u v-u v-u -2u -2u -2u 

W2
.2

1
f
 

.2

1
f
 

.2

1
f
 

.1

2
f

−
.1

2
f

−
.1

2
f

−
.0

1
f
 

.0

1
f
 

.0

1
f
 

W3 2y y-x -2x 2y y-x -2x 2y y-x -2x 

W4
.2

1
f
 

.1

2
f

−  
.0

1
f
 

.2

1
f
 

.1

2
f

−
.0

1
f
 

.2

1
f
 

.1

2
f

−  
.0

1
f
 

W5 4vy 2v(y-x) -4vx 2y(v-u)
(v-u) 
(y-x) 

-2x(v-u) -4uy -2u(y-x) 4ux 

W6
2.

2
f
v  

1.

4
f
v

−  
0.

2
f
v  ( )

2.f
uv − ( )

1.

2
f

uv −
−

( )
0.f
uv −

2.

2
f
u

−
1.

4
f
u  

0.

2
f
u

−

W7
.2

2
f
y  ( )

.2f
xy −

−  
.2

2
f
x

−  
.1

4
f
y

− ( )
.1

2
f

xy −
−

.1

4
f
x

−
.0

2
f
y  ( )

.0f
xy −  

.0

2
f
x

−

W8
22

1
f
 

21

2
f

−  
20

1
f
 

12

2
f

−
11

4
f
 

10

2
f

−
02

1
f
 

01

2
f

−  
00

1
f
 

xyffxuvffu −=+=−=+= 1,2,1,2
1.

2.
.1

.2  
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 Cockerham的F2族群兩未連鎖基因交感遺傳

模式 

  F2族群中，九種不同基因型的頻度分別為 

    
16
1,

8
1,

16
1,

8
1,

4
1,

8
1,

16
1,

8
1,

16
1

 

  Cockerham 的直交表可修改成 

Scale AABB AABb AAbb AaBB AaBb Aabb aaBB aaBb aabb

Y G22 G21 G20 G12 G11 G10 G02 G01 G00

f f22 f21 f20 f2 f11 f10 f02 f01 f00

W1 1 1 1 0 0 0 -1 -1 -1 

W2
2
1

−  
2
1

−  
2
1

−  
2
1
 

2
1
 

2
1
 

2
1

−  
2
1

−  
2
1

−  

W3 1 0 -1 1 0 -1 1 0 -1 

W4
2
1

−  
2
1
 

2
1

−  
2
1

−  
2
1
 

2
1

−  
2
1

−  
2
1
 

2
1

−  

W5 1 0 -1 0 0 0 -1 0 1 

W6
2
1

−  
2
1
 

2
1

−  0 0 0 
2
1
 

2
1

−  
2
1

−  

W7
2
1

−  0 
2
1
 

2
1
 0 

2
1

−  
2
1

−  0 
2
1
 

W8
4
1
 

4
1

−  
4
1
 

4
1

−  
4
1
 

4
1

−  
4
1
 

4
1

−  
4
1
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 Cockerham F2族群模式所定義的基因型值與

遺傳參數關係： 

 

⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢

⎣

⎡ µ

⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

−−−−
−−−−

−−−−−
−−−−

−−
−−−−−

−−
−−−−

=

⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥
⎥

⎦

⎤

⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢
⎢

⎣

⎡

dd

da

ad

aa

i
i
i
i
d
a
d
a

G
G
G
G
G
G
G
G
G

2

2

1

1

4
1

2
1

2
1

2
1

2
1

4
1

2
1

2
1

2
1

4
1

2
1

2
1

2
1

2
1

4
1

2
1

2
1

2
1

4
1

2
1

2
1

4
1

2
1

2
1

2
1

4
1

2
1

2
1

2
1

2
1

4
1

2
1

2
1

2
1

4
1

2
1

2
1

2
1

2
1

00

01

02

10

11

12

20

21

22

1111
00011

1111
00101

000001
00101

1111
00011

1111

 

 

描述以上G與E關係之遺傳設計矩陣 為何？ D
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 Cockerham 族群模式中遺傳參數的義意 2F

2122 8
1

16
1 GGG +== ⋅⋅µ 111220 4

1
8
1

16
1 GGG +++    

          00010210 16
1

8
1

16
1

8
1 GGGG ++++  

2
02

1
⋅⋅ −=

GG
a  

2
2 021

1
⋅⋅⋅ −−

=
GGG

d
2

02
1

••
•

+
−=

GGG  

2
02

2
⋅⋅ −

=
GG

a  

2
2 021

2
⋅⋅⋅ −−

=
GGG

d
2

02
1

••
•

+
−=

GGG  

( ) ( )
=

−−−
=

4
00200222 GGGG

iaa
( ) ( )

4
00022022 GGGG −−−
 

( ) ( )
4

22 000201202221 GGGGGGiad
−−−−−

=  

( ) ( )
4

22 002010022212 GGGGGGida
−−−−−

=  

( ) ( ) ( )
4

2222 002010022212012111 GGGGGGGGGidd
−−−−−−−−

=

( ) ( ) ( )
4

2222 000201202221101211 GGGGGGGGG −−−−−−−−
=
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 Cockerham 的 F2族群模式 

 AA Aa aa   Mean 

 G22 G12 G02   

BB 
422

2221
21

dddaad iii
aa

dd

i

aa

+−−+

−+−+µ

42

222
21

ddda ii

dd a

−+

−++µ

422

2221
21

dddaad iii
aa

dd

i

aa

+−+−

−+−−µ
  

22
2da −+µ  

 G21 G11 G01 1•G  

Bb 
42

221
21

ddad ii

dda

−+

+−+µ

4

22
21

ddi

dd

+

++µ

42

221
21

ddad ii

dda

−−

+−−µ
   

2
2d+µ  

 G20 G10 G00 0•G  

bb 
422

2221
21

dddaad iii
aa

dd

i

aa

++−−

−−−+µ

42

222
21

ddda ii

dd a

−−

−−+µ

422

2221
21

dddaad iii
aa

dd

i

aa

++++

−−−−µ
  

22
2da −−µ  

 Mean •0G•2G •1G    

 21
1da −+µ  2

1d+µ  21
1da −−µ   

 

或 

( )2122221111 xxizdxazdxaG aaij +++++= µ  

( ) ( ) ( )212121 zzixzizxi dddaad +++  

⎪
⎩

⎪
⎨

⎧

−
=

aa
Aa
AA

x
為如果

為如果

為如果

Α,1
Α,0
Α,1

1 ，
⎪
⎩

⎪
⎨

⎧

−
=

aaAA

Aa
z

或為如果

為果如

Α,
2
1

Α,
2
1

1  

 

⎪
⎩

⎪
⎨

⎧

−
=

bb
Bb
BB

x
為如果

為如果

為如果

Β,1
Β,0
Β,1

2 ，
⎪
⎩

⎪
⎨

⎧

−
=

bbBB

Bb
z

或為如果

為果如

Β,
2
1

Β,
2
1

2  
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 其他的一些遺傳模式 

 （一）F2測量模式（F2- metric model） 

 AA Aa aa Mean 

 G22 G12 G02 2•G  

BB 
422

2221
21

dddaad iii
aa

dd

i

aa

+−−+

−+−+µ
 

42

222
21

ddda ii

dd a

−+

−++µ
 

422

2221
21

dddaad iii
aa

dd

i

aa

+−+−

−+−−µ
22
2da −+µ  

 G21 G11 G01 1•G  

Bb 
42

221
21

ddad ii

dda

−+

+−+µ
 

4

22
21

ddi

dd

+

++µ
 

42

221
21

ddad ii

dda

−−

+−−µ
 

2
2d+µ  

 G20 G10 G00 0•G  

bb 
422

2221
21

dddaad iii
aa

dd

i

aa

++−−

−−−+µ
 

42

222
21

ddda ii

dd a

−−

−−+µ
 

422

2221
21

dddaad iii
aa

dd

i

aa

++++

−−−−µ
22
2da −−µ  

Mean •0G•2G •1G    

 21
1da −+µ  2

1d+µ  21
1da −−µ   

 

 

F2測量模式為 Cockerham 模式（1954）的一個

特例。F2測量模式的參數在 F2族群內兩基因為

連鎖平衡下（九種基因型的期望分離比為 1：

2：1：2：4：2：1：2：1）具有正交性

（orthogonality）。 
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(二) 測量模式（∞F ∞F -metric model, Mather 

& Jinks 1982） 

 AA Aa aa Mean 

 G22 G12 G02 2•G  

BB aaiaa +++µ 21  daiad +++µ 21  aaiaa −+−µ 21  222
1 daida +−+µ  

 G21 G11 G01 1•G  

BB adida +++µ 21  ddidd +++µ 21  adida ++−µ 21  222
1 ddid d +++µ  

 G20 G10 G00 0•G  

bb aaiaa −−+µ 21  aaiad −−+ 21µ  aaiaa +−− 21µ  222
1 daid a −−+µ  

Mean •0G•2G •1G    

 221
2 adida +++µ  221

2 ddidd +++µ  221
2 adida −−−µ   

 

 

  測量模式的參數在∞F ∞F 族群內（異質結合 

  體的頻度幾近零）兩基因連鎖平衡下為正交。 
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(三)混合測量模式（mixed-metric model,  

    Hayman & Mather 1955） 

 AA Aa aa Mean 

 G22 G12 G02 2•G  

BB 
422

21

dddaad iii
aai

aa

+−−+

++µ
 

42

21

ddda ii

ad

−+

++µ
 

422

21

dddaad iii
aai

aa

+−+−

+−µ
 

22
1da ++µ  

 G21 G11 G01 1•G  

Bb 
42

21

ddad ii

da

−+

++µ
 

4

21

ddi

dd

+

++µ
 

42

21

ddad ii

da

−−

+−µ
 

22
1dd ++µ  

 G20 G10 G00 0•G  

bb 
422

21

dddaad iii
aai

aa

++−−

−+µ
 

42

21

ddda ii

ad

−−

−+µ
 

422

21

dddaad iii
aai

aa

++++

−−µ
 

22
1da +−µ  

Mean •0G•2G •1G    

 21
2da ++µ  21

2dd ++µ  21
2da +−µ   

 

 

混合測量模式在減去平均 ⎟
⎠
⎞

⎜
⎝
⎛ +

2
21 dd
後，即為 F2

測量模式。 
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 和混合測量模式中之遺傳參數的意義 ∞F

∞F  測量模式： 

⋅⋅≠
+++

= GGGGG
4

00022022µ   

4
00022022

1
GGGGa −−+

=  

( ) ( ) ( )
4

2 000220221012
1

GGGGGGd +−+−−
=  

4
00022022

2
GGGGa −+−

=     

( ) ( ) ( )
4

2 002002220121
2

GGGGGGd +−+−−
=  

( ) ( )
=

−−−
=

4
00200222 GGGG

iaa
( ) ( )

4
00022022 GGGG −−−
 

( ) ( )
4

22 000201202221 GGGGGGiad
−−−−−

=  

( ) ( )
4

22 002010022212 GGGGGGida
−−−−−

=  

( ) ( ) ( )
4

2222 002010022212012111 GGGGGGGGGidd
−−−−−−−−

=

( ) ( ) ( )
4

2222 000201202221101211 GGGGGGGGG −−−−−−−−
=
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 混合測量模式： 

⋅⋅≠ Gµ   

2
02

1
⋅⋅ −=

GG
a  

2
2 021

1
⋅⋅⋅ −−

=
GGG

d  

2
02

2
⋅⋅ −=

GG
a  

2
2 021

2
⋅⋅⋅ −−

=
GGG

d  

( ) ( )
=

−−−
=

4
00200222 GGGG

iaa
( ) ( )

4
00022022 GGGG −−−
 

( ) ( )
4

22 000201202221 GGGGGGiad
−−−−−

=  

( ) ( )
4

22 002010022212 GGGGGGida
−−−−−

=  

( ) ( ) ( )
4

2222 002010022212012111 GGGGGGGGGidd
−−−−−−−−

=

( ) ( ) ( )
4

2222 000201202221101211 GGGGGGGGG −−−−−−−−
=
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 當兩基因處於連鎖不平衡時，F 族群中九種基

因型的分離比已非 1:2:1:2:4:2:1:2:1，故

Cockerham 模式中的遺傳參數的意義已不適

當，另定義統計參數(statistical 

parameters)解釋之(Kao & Zeng 2000)。 

2

統計參數： 

       
GGPGPGP

GPGPGPGPGPGP
=+++

+++++=

000001010202

1010111112122020212122000β
 

       
( ) ( )

( )++++++
++−++

=
000102202122

000001010202202021212222
1 PPPPPP

GPGPGPGPGPGP
β

2
02 •• −=

GG
 

       
( ) ( )
( ) 2/)2( 012000001010202

2020212122221010111112122

••• −−=++−

++−++=

GGGGPGPGP
GPGPGPGPGPGPβ

 

       
( ) ( )

( )++++++
++−++

=
000210122022

000010102020020212122222
3 PPPPPP

GPGPGPGPGPGP
β

2
02 •• −

=
GG

 

       
( ) ( )
( ) 2/)2( 012000010102020

0202121222220101111121214

••• −−=++−

++−++=

GGGGPGPGP
GPGPGPGPGPGPβ

 

       
00022022

0000020220202222
5 PPPP

GPGPGPGP
+++

−+−
=β  
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 基因作用的遺傳參數與統計參數的關係 
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則遺傳參數E與統計參數 有以下關係 B
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  為一可逆矩陣，故遺傳參數與統計參數有一  

  對一的關係，可互相轉換。矩陣T由不平衡 

  係數 決定。在逢機交配的假設 4/)21( rD −=

  下，在世代t  ( )時之不平衡係數為 tF

               DrD t
t

2)1( −−= 。 

  當t夠大時， ，統計參數會近似遺傳 0→tD

  參數，故在 的遺傳參數可視為KK  2F KKK
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 Cockerham 模式的優點： 

  當基因處於連鎖平衡時， 

  (一)遺傳總變異可被劃分成八個獨立成份。 
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  (二)一基因座之邊際平均（marginal means） 

      不摻雜有另一基因座之遺傳參數。 

(三)遺傳參數適合描述九種基因的作用義。 

(四)單獨對某個參數的估計並不受其他參數 

的影響。例如，在 族群中單獨對基因 2F

A( )的估計為 1x

  adyx irarab 2

AB2AB1 )21(
2
1)21(

1
−−−+=  

       dair 2

AB )21(
2
1

−− 。 

當 A與 B 未連鎖( 5.0AB =r )時， 為      
1yxb 1a

的無偏估式。 

 

其他模式並不具有這些性質。如果基因 

連鎖，另有統計參數描述基因作用。 
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 例子：Doebley 等（1995）對 Terosinte-M1L

和 Terosinte-M3L 雜交的 161 F 子代的莖節

長度資料。 

2

Frequency  AA Aa aa Marginal  

BB n 8(9) 20(21) 11(10) 39 

 mean 101.65 83.62 47.80 77.21 

Bb n 22(17) 42(45) 21(22) 85 

 mean 66.50 47.55 54.57 54.19 

bb n 3(8) 24(20) 10(10) 37 

 mean 61.11 40.94 17.98 36.37 

Marginal n 33 86 42 161 

  mean 74.52 54.09 44.08 55.67 

 

 

兩基因變方分析結果 

Source Df Sum of Square Mean Square F-value p-value

A 2 16995.08 8497.54 6.89 0.0014

B 2 19227.48 9613.74 7.80 0.0006

A*B 4 10921.70 2730.42 2.21 0.0701

Error 152 187440.72 1233.16  

Total 160 245527.72  
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Cockerham 模式分析結果 

Source Df 
Parameter 

Estimate 

Standard 

Error 

Test for H0

Parameter=0 
p-value 

Intercept 1 56.87 2.92 19.84 0.0001

a1 1 15.11 4.47 3.14 0.0008

d1 1 -3.92 5.84 -0.67 0.5035

a2 1 19.46 4.42 4.40 0.0001

d2 1 -5.66 5.84 -0.97 0.3336

aai  1 2.86 7.07 0.38 0.7054

adi  1 -18.28 8.87 -2.06 0.0411

dai  1 3.75 8.85 0.42 0.6725

ddi  1 -18.13 11.68 -1.55 0.1227
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交感作用示意圖 
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 Cockerham 回交族群模式 

  Cockerham 的回交族群正交係數表及兩基因交 

  感遺傳模式 

Scale AABB AABb AaBB AaBb 

G  11G  10G       01G 00G  

f 1/4 1/4 1/4 1/4 

W1 1/2 1/2 -1/2 -1/2 

W2 1/2 -1/2 1/2 -1/2 

W3 1/4 -1/4 -1/4 1/4 

 

 

AA         Aa     Mean 

11 01G                        G 1•G  
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2
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  模式可寫為 
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 另一個常用的回交族群遺傳模式 

        ( )21122211 xxwxaxaGij +++= µ  
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  遺傳參數意義： 

        00G=µ  

         00101 GGa −=

         00012 GGa −=

        0001101112 GGGGw +−−=  

 

 Cockerham 回交族群的統計參數為何？ 

 

 Cockerham 的多基因交感模式 
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 Cockerham遺傳模式不只可以正確地描述基

因的作用，而且因為具有正交性質使得所延伸

出的 QTL定位統計模式在估計上有較好的性

質，這對整個 QTL定位的策略有極大幫助。 
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