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摘要：【目的】芥酸含量是油菜非常重要的品质性状，研究芥酸含量的遗传模式为低芥酸和高芥酸育种提供

指导。【方法】应用多世代联合分析数量性状主基因和多基因混合遗传的统计方法,分析了甘蓝型油菜组合 1141B

×垦 C1的 5 个世代——亲本 P1,P2,F1,F2和 F2﹕3家系材料芥酸含量的遗传效应。【结果】分离世代 F2及 F2﹕3家系芥酸

含量次数分布均呈混合的正态分布，符合主基因＋多基因的遗传特征；E-1 模型为芥酸含量的最适合性模型，即

芥酸含量遗传是由 2 对加-显-上位性主基因+加-显多基因控制的。2 对主基因加性效应值 da、db分别为-16.26 和

-2.83，表明亲本 1141B 中主基因位点上的等位基因降低芥酸含量，而亲本垦 C1中的等位基因增加芥酸含量。显性

效应值 ha、hb 分别为 10.93 和-4.71，第一对主基因加性效应值和显性效应绝对值均高于第二对主基因显性效应

值。因此，2 对主基因控制芥酸含量，第一对主基因控制的芥酸含量高于第二对主基因。该组合 2 对主基因间互

作效应明显，加性与加性效应互作值（i）为-1.21，显性与显性互作值（l）为-3.27。第一对主基因的加性效应

与第二对主基因的显性效应互作值（jab）为 5.70，第二对主基因的加性效应与第一对主基因的显性效应互作值（jba）

为-7.25。其芥酸含量还受多基因控制，多基因加性效应（[a]）值为-0.08，多基因显性效应（[d]）值为 2.32；

F2的主基因遗传力和多基因遗传力分别为 50.00%和 16.62%；F2﹕3的主基因遗传力和多基因遗传力分别为 89.70%和

6.01%。【结论】芥酸含量是由 2 对加-显-上位性主基因+加-显多基因控制的，第一对主基因控制的芥酸含量高于

第二对主基因。低芥酸和高芥酸育种中在 F2﹕3家系进行选择效率较高。 

关键词：甘蓝型油菜；芥酸含量；主基因和多基因；混合遗传模型；遗传力 
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Abstract: 【Objective】Erucic acid is an important quantitative trait of rapeseed. Genetic analysis of erucic acid will provide a 
very important guidance for breeding of low and high erucic acid rapeseed. 【Method】The joint segregation analysis method of 
mixed major gene plus polygene genetic model was used to study the inheritance of erucic acid in Brassica napus L. Five 
populations from each of the crosses (1141B×Ken C1) were investigated. The five populations were the parents P1, P2, F1, F2 and 
F2:3 (derived from F2) families. 【Result】 The frequency distributions of erucic acid in F2 and F2:3 family populations showed the 
characteristics of mixture normal distribution, which indicated that inheritance of erucic acid followed the major gene plus polygene 
model. Results showed that genetic model E-1 was the most fitted genetic model for the trait. In another word, erucic acid in oilseed 
rape was controlled by two major genes with additive-dominance-epistatic effects plus polygenes with additive-dominance effects. 
The estimated additive effects of the two major genes, da and db were -16.26 and -2.83, respectively. It indicates that loci of the allele 
in parent 1141B decrease the erucic acid content, in parent Ken C1 increase it. The dominant effects of the two major genes, ha and hb 
were 10.93 and -4.71, respectively. The additive and dominance effects of the two major genes were much higher than that of the 
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second one. Therefore, the contribution to erucic acid of the first major gene is much higher than the second one. There is a 
significant interaction between the two major genes. The interaction effect of the first major gene’s additive effect and the second 
major gene additive effect (i) was -1.21. The interaction effect of the first major gene’s dominant effect and the second major gene 
dominant effect (l) was -3.27. The interaction effect of the first major gene’s additive effect and the second major gene dominant 
effect (jab) was -5.70. The interaction effect of the second major gene’s additive effect and the first major gene dominant effect (jba) 
was -7.25. Erucic acid content was also controlled by polygene. The additive and dominant effect of the polygene were -0.08 and 2.32, 
respectively. The major gene and polygene heritabilities in F2 were 50.00% and 16.62%, respectively, and in F2:3 were 89.70% and 
6.01%, respectively. 【Conclusion】Inheritance of erucic acid followed by two major genes with additive- dominance-epistatic effects 
plus polygenes with additive-dominance effects. And the contribution to erucic acid of the first major gene is much higher than the 
second one. It would have a high efficiency when selecting in F2:3 families for high and low erucic acid in breeding. 

Key words: Brassica napus L.; Erucic acid; Mixed major gene and poly-gene genetic model; Heritability 
 

0  引言 

【研究意义】芥酸含量是油菜非常重要的品质性

状，随着生活水平的逐步提高，人们开始注重菜油的

营养成份。作为食用油的菜油，其品质主要由芥酸

（C22﹕1），油酸（C18﹕1），亚油酸（C18﹕2）和

亚麻酸（C18﹕3）等脂肪酸决定。在以前的甘蓝型油

菜品种中，芥酸的含量超过 40%。芥酸作为一种长碳

链的脂肪酸，人体对它不易吸收消化，营养价值低，

同时在脂肪酸总成分中所占比例较大，限制了营养价

值较高的油酸和亚油酸含量的增加，因而影响了油菜

的食用品质，因此降低油菜品种中的芥酸含量成为现

代油菜育种的一个重要目标[1,2]。另一方面，芥酸含量

大于 50%在工业中具有广泛的用途，它可以作为润滑

剂、橡胶、表面活性剂等原料[2,3]。可见芥酸的遗传研

究十分重要。【前人研究进展】国内外研究证实：油

菜中芥酸含量是由胚基因型决定，并受细胞质影响[4,5]。

许多实验分析结果发现芥酸含量的遗传受两个具有加

性效应的基因位点控制，位点间效应相等，这两对基

因表现为加性作用或者符合加显模型[4~11]。基因等位

性测定结果，在甘蓝型油菜中发现 5 个基因控制芥酸

含量[6]，也有报道 3 个控制芥酸含量的复等位基因，

它们分别为 e、Ea、Ed[7,12]。有的研究者认为芥酸含量

除受到主基因的控制外，还受到修饰基因的控制[4]。

但是这种修饰基因是多基因作用，还是环境作用的结

果，经典数量遗传学分析方法无法进行区分，而近年

来发展起来的主基因加多基因混合遗传分析方法，不

仅可以检测主基因和多基因的存在与否，而且可以对

基因效应、遗传力等遗传参数进行估算[13,14]，为育种

提供参考。以前的观点认为数量性状受大量微效基因

的控制，并常假定各位点的遗传效应相同，多个微效

基因的集合构成了一个多基因系统。但在实际工作中

发现，品质、抗病性等性状在分离世代既有分组又存

在组间模糊现象，这类性状在遗传上同时受少数主基

因和大量多基因的控制[13,14]。QTL 作图已广泛地用于

揭示与作物育种有关的农艺和经济性状的遗传，但是

其分析需要分子方面的数据。近年来 QTL 作图的结果

以及利用新的统计工具对已有实验数据的重新分析发

现，控制农作物许多数量性状遗传的基因在效应大小

上是有差异的，效应较大的基因可以表现出主基因的

特性,遗传效应相对较小的基因表现为微效基因，因

此，数量性状的遗传体系同时由主基因和多基因组成，

这种遗传现象称为主基因加多基因混合遗传（体系），

这种遗传模型称为主基因加多基因混合遗传模型或混

合（遗传）模型。由主基因加多基因控制的性状常呈

多峰型或偏态，表现为多个分布混合的特征[13,14]。盖

钧镒、王建康和章元明等在前人研究的基础上，研究

提出了一套完整的分析植物主基因与多基因的存在与

基因效应的方法[13,14]。戚存扣等[12]用 P1、P2、F1、B1:2、

B2:2和F2:3家系6个世代对油菜的芥酸含量进行了遗传

分析。该方法目前已用于大豆的抗病性[16]、棉花品质

性状[17]、小麦 PPO 活性[18]和油菜的含油量[19]等分析。

【本研究切入点】本研究利用主基因加多基因混合遗

传模型或混合（遗传）模型，对双低油菜 1141B 和高

芥酸高硫苷垦 C1的亲本 P1、P2、F1、F2和 F2:3家系的

芥酸含量数据进行 5 世代联合分析。【拟解决的关键

问题】研究芥酸含量基因的遗传及其效应，为油菜的

高芥酸含量育种提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

选择低芥酸低硫苷甘蓝型油菜材料 1141B和高芥 
酸高硫苷垦 C1 为亲本材料，其中 1141B 是中国种植

面积较大的双低油菜杂交种华杂 4 号的保持系，垦 C1
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为陕西省杂交油菜研究中心培育的世界上第一个大面

积应用于生产的高产杂交种秦油 2 号的恢复系，1141B
和垦 C1 均为华中农业大学遗传育种研究所油菜研究

室提供。配置了组合 1141B×垦 C1 的 F1 杂种，自交

分别得到 136 个 F2和 F2:3家系，材料的准备工作在华

中农业大学试验农场进行。 
1.2  试验方法 

田间试验于 2002～2003 年度在河南省农业科学

院试验田（河南省郑州市）进行。参试材料包括母本

P1、父本 P2、F1、F2及 F2:3家系等 5 个世代，P1、P2、

F1、每个 F2:3 家系各种植一个小区，F2 种子全部播种

植 5 个小区。随机区组排列，3 次重复，3 行区，行距

为 0.4 m，行长 2.5 m。田间试验按大田生产进行管理。

芥酸含量的测定用气相色谱仪。P1、P2、测定自交单

株芥酸含量，F1、F2及 F2:3家系测定种胚世代的种子。 
1.3  统计分析 

假设分离世代主基因效应由于多基因和环境的修

饰为一个独立的正态分布，则整个分离世代可以看作

多个独立正态分布的混合分布。对 P1、P2、F1、F2 及

F2:3家系进行联合分析，涉及模型有 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）和 2 对主基因+多基因（E）。Akaike（1977）
根据熵最大原理（principle of entropy maximization），

认为可将统计推断视为观测值概率分布的估计，通过

比较估计分布与与真实分布的适合性程度进行推断，

在这里的应用是选择 AIC（Akaike’s information 
criterion）值最小的模型为最适模型。AIC 值＝-2L
（Y/θ）+2K，其中 L（Y/θ）为对数似然函数，K 为

模型中独立的参数个数。分析软件由南京农业大学大

豆研究所章元明博士提供。遗传参数的估计参照王建

康博士论文的方法进行[20]。 
由于混合遗传模型中，表现型值（p）表示为群体

平均数（m）、主基因效应（g）、多基因效应（c）
和环境效应，即 p = m + g +c + e，因此，表现型方差

（σp
2）可表示为主基因方差（σmg

2）、多基因方差（σpg
2）

和环境方差（σe
2）之和。σp

2＝σmg
2+σpg

2+σe
2。群体的

主基因遗传力 hmg
2（%）=σmg

2/σp
2×100；群体的多基

因遗传力 hpg
2（%）=σpg

2/σp
2 ×100。 

2  结果与分析 

2.1  各世代芥酸含量次数分布 

各世代芥酸含量的频次分布见表 1，组合 1 两个

亲本 P1和 P2的芥酸含量平均分别为 0.18%和 39.90%，

中亲值为 20.04%，F1 为 29.63%，偏向于高值亲本。

F2、F2:3家系芥酸含量的变异范围很广。从图中可以看

出 F2:3 家系均有多个峰，为正态混合分布，呈明显的

主基因＋多基因遗传特征。 
2.2  较优遗传模型的选择 

 
表 1  各世代芥酸含量次数分布结果 

Table 1  Frequency distribution of erucic acid content in five generations 

芥酸含量 Erucic acid content (%) 世代 
Generation 0- 5- 10- 15- 20- 25- 30- 35- 40- 

平均值 
Mean 

P1 5         0.18 

F1      5    29.63 

P2        3 2 39.90 

F2 13 20 18 13 29 13 14 14 2 17.90 

F2:3 17 16 16 15 26 13 15 15 3 22.36 

 

 
 

图  F2和 F2:3仪的芥酸含量频次 
Fig.  Frequency distribution of erucic acid content in F2 and F2:3 
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在分析一个性状的遗传时，应首先确定它是否属

于主-多基因混合遗传模型，然后确定性状的遗传属模

型中的哪一类，最后根据选定的模型估计遗传参数。

从表 2 可以看出，在 A、B、C、D、E 这 5 类模型中，

对于组合 1 E-1 和 E-2 模型的 AIC 值较小，为芥酸含

量的较优模型。 
 

表 2  芥酸 5个世代主基因-多基因遗传模型分析的 AIC 值 

Table 2  AIC value of erucic acid content in major gene and polygene model 

模型代号 
Model code 

模型的含义 
Implication of model 

AIC 值 
AIC value 

模型代号 
Model code 

模型的含义 
Implication of model 

AIC 值 
AIC value 

E-1 MX2-ADI-AD 1451.93 A-2 1MG-A 1639.66 

E-2 MX2-AD-AD 1490.54 B-1 2MG-ADI 1680.98 

B-2 2MG-AD 1498.98 A-4 1MG-AEND 1703.81 

E-6 MX2-EEAD-AD 1500.97 A-3 1MG-EAD 1732.51 

E-3 MX2-A-AD 1510.87 C-0 PG-ADI 1733.75 

E-4 MX2-EAED-AD 1517.52 E-6 MX2-EEAD-AD 1754.51 

E-5 MX2-AED-AD 1558.62 C-1 PG-AD 1754.60 

D-4 MX1-AEND-AD 1569.77 D-2 MX1-A-AD 2202.23 

B-3 2MG-AD 1620.58 D-0 MX1-AD-ADI 2202.85 

D-3 MX1-EAD-AD 1626.58 D-1 MX1-AD-AD 2203.93 

A-1 1MG-A 1629.46    

MG：主基因的遗传模型；MX：主基因+多基因的混合遗传模型；PG：多基因的混合遗传模型；A：加性效应；D：显性效应；I：互作（上位性）；

N：负向；E：相等。如 E-1 模型 MX2-ADI-AD 表示 2 对加-显-上位性主基因+加-显多基因的混合遗传模型 
MG: Major gene model; MX: Mixed major gene and polygene model; PG: Polygene model; A: Additive effect; D: Dominance effect; I: Interaction(epistasis); N: 
Negative; E: Equal. For example, model E-1=MX2-ADI-AD, means mixed model with 2 major genes of additive-dominance-epistasis effects + additive- 
dominance polygene 

 
2.3  较优遗传模型的适合性检验 

通过比较期望分布与观察分布的拟合程度，可以

确定选择的合适模型是否和观察数据相一致。采用均

匀性检验（U1
2、U2

2 和 U3
2）、Smirnov 检验（nW2）

和 Kolmogorov 检验（Dn）确定期望分布与样本分布

间的适合性。从表 3 可以看出，E-1 模型的 25 个统计

量中只有 2 个达到显著水平，而 E-1 模型的 25 个统计

量中有 10 个达到显著水平，说明 E-1 模型的期望分布

与样本分布间的适合性较好，而且其 AIC 值最小。因

此 E-1 模型为芥酸含量的最适合性模型，即芥酸含量

遗传是由 2 对加-显-上位性主基因+加-显多基因控制

的。 
 

表 3  较优遗传模型的适合性检验结果 

Table 3  Tests for fitness in some selected models 

统计量  Statistic 模型 
Model 

世代 
Generation U1

2 U2
2 U3

2 

 

nW2 
 
Dn 

E-1 P1 0.018(0.7140) 0.182(0.4755) 2.152(0.2021) 0.0183 0.2362(＞0.05) 

 F1 0.059(0.6141) 0.215(0.4734) 0.203(0.4535) 0.4227 0.3131(＞0.05) 

 P2 0.013(0.771) 0.103(0.6453) 1.361(0.1872) 0.0413 0.3153(＞0.05) 

 F2 0.207(0.560) 0.106(0.6722) 0.331(0. 4617) 0.1742 0.1431(＞0.05) 

 F2:3 1.271(0.073) 0.267(0.3541) 0.312(0.5232) 0.2765 0.0416(＜0.05) 

E-2 P1 4.510(0.0029) 3.096(0.0063) 2.354(0.0010) 0.1783 0.2644(＜0.05) 

 F1 0.016(0.8681) 0.1314(0.7132) 0.238(0.6031) 0.0798 0.3661(＞0.05) 

 P2 1.001(0.3613) 3.099(0.0001) 1.003(0.3591) 0.1675 0.2514(＜0.05) 

 F2 3.191(0.1514) 0.073(0.7866) 0.403(0.5255) 0.1694 0.1112(＜0.05) 

 F2:3 11.013(0.0001) 3.313(0.0019) 2.763(0.0002) 0.2624 0.0991(＜0.05) 

统计量 U1
2、U2

2、U3
2 后面括号中的数据为概率水平，Dn后面括号中的数据为显著性标准 

The value in parentheses behind U1
2, U2

2 and U3
2 means probability, behind Dn means significance level 
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2.4  最适合模型遗传参数的估算 

芥酸含量遗传是由 2 对加-显-上位性主基因+加-
显多基因控制的。2 对主基因加性效应值 da、db 分别

为－16.26 和－2.83，第一对主基因加性效应绝对值大

大高于第二对主基因显性效应值，是第二对的5.75倍。

显性效应值 ha、hb分别为 10.93 和－4.71，第一对主基

因显性效应绝对值也高于第二对主基因，是第二对的

2.32 倍。显性度两者（ha／da和 hb／db）分别为－0.67
和 1.65。表明由芥酸对无芥酸为显性，背景为无芥酸

时，显性方向为正，背景为有芥酸时，显性方向为正。

该组合 2 对主基因间互作效应明显，加性与加性效应

互作值（i）为－1.21，显性与显性互作值（l）为－3.27。
第一对主基因的加性效应与第二对主基因的显性效应

互作值（jab）为 5.70，第二对主基因的加性效应与第

一对主基因的显性效应互作值（jba）为－7.25。因此，

第一对主基因控制的芥酸含量高于第二对主基因。 
其芥酸含量还受多基因控制，多基因加性效应

（[a]）值为－0.08，多基因显性效应（[d]）值为 2.32；
F2 的主基因遗传力和多基因遗传力分别为 50.00%和

16.62%；F2:3 的主基因遗传力和多基因遗传力分别为

89.70%和 6.01%（表 4）。 

3  讨论 

芥酸含量是油菜品质育种的重要性状，是复杂的

数量性状。国内外对芥酸含量的遗传做了大量研究，

因研究者使用的材料和遗传分析方法的不同，其结果

也有一定的差别。主基因-多基因混合模型的提出为同

时利用多世代分析复杂性状的遗传提供了手段。一个

基因位点是主基因或者是多基因是相对于它产生的表

型效应大小而言的，主基因可以产生较大的表型效应，

使分离世代出现多峰现象。本研究通过亲本 P1、P2和

杂种 F1、F2和 F2:3家系五世代联合分析，结果表明，

各分离世代芥酸含量都存在着丰富的变异，为正态混

合分布，说明芥酸含量呈明显的主基因＋多基因遗传

特征的数量性状，同时出现了超亲优势。说明在油菜

品质育种中选育低芥酸和高芥酸材料都是可行的。 
本研究结果与戚存扣等[12]用 6 个基本世代（P1、

P2、F1、B1:2、B2:1和 F2:3）的结果相同，即 E-1 模型是

芥酸含量的最适遗传模型，芥酸含量遗传是由 2 对加-
显-上位性主基因+加-显多基因控制的。第一对主基因

控制的芥酸含量高于第二对主基因。本研究检测到的

2 对主基因其中 1 对的加性效应和显性效应值是另 1
对的 2 倍以上，但戚存扣等[12]检测到的第二对主基因 

表 4  最适合模型遗传参数估算 

Table 4  Genetic parameters estimated for the best fitness model 

一阶参数 1st order genetic parameter 参数 
Parameter 

估计值 
Value 

参数 
Parameter

估计值 
Value 

参数 
Parameter

估计值 
Value 

µ1 0.38 µ49 40.11 m 15.52 

µ2 26.18 µ51 1.00 da -16.26 

µ3 38.74 µ52 6.41 db -2.83 

µ41 1.92 µ53 8.75 ha 10.93 

µ42 6.26 µ54 21.16 hb -4.71 

µ43 9.67 µ55 24.29 i -1.21 

µ44 22.34 µ56 34.08 jab 5.70 

µ45 24.35 µ57 35.61 jba -7.25 

µ46 42.50 µ58 33.23 l -3.27 

µ47 36.52 µ59 39.19 [a] -0.08 

µ48 27.38   [d] 2.32 

二阶参数  2nd order genetic parameter 

σmg
2 σpg

2 hmg
2 hpg

2 

F2 3.35 1.12 50.00% 16.72%  

F2:3 23.43 1.57 89.70% 6.01%  

m 为群体平均数，[d]为多基因显性效应值，a 为主基因加性效应值，[a]
为多基因加性效值，µ1、µ2、µ3、µ41分别为 P1、P2、F1及 F2 群体平均

值 
m is a mean of population, [d ] means dominant effect of polygene, a means 
additive effect of major gene, [a ]means additive effect of polygene. µ1, µ2, 
µ3 and µ41 mean average values of P1, P2, F1 and F2, respectively 

 
的加性效应值只相当于第 1 对的 53.75%。作者认为本

研究结果的 2 对主基因与 Anand 等[6]在甘蓝型油菜中

发现的 5 个控制芥酸含量的基因，分别控制 1%、10%、

15%、30%和 3.5%左右的芥酸含量的结论有吻合的成

分。也与 Barret 等[21]用分子遗传研究的研究“控制芥

酸含量的两个基因位点 E1、E2 控制的芥酸含量不相

等，分别决定芥酸含量的 56.4%和 28.6%”的结论一

致。刘雪平等[22]用 121 个 DH 系为作图群体，将芥酸

主基因定位在 LG13 上，该结果也证实芥酸含量确实

由主基因控制。另外，该研究与戚存扣等[12]的研究相

比少了 1 个世代，减少了一部分工作量。本研究中还

检测到多基因的存在，该结果与前人对芥酸含量的遗

传除受主基因控制外，还受到其它修饰基因的影  响
[4]一致，本研究的多基因即为修饰基因。由此可以看

出，主基因+多基因遗传分析是有效而且很适合的。

本研究中 F2:3 的主基因遗传力为 89.70%远远高于 F2

的主基因遗传力 50.00%，而多基因遗传力则相反，F2

高于 F2:3，分别为 16.62%和 6.01%。因此笔者认为低
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芥酸和高芥酸育种中在 F2:3 家系进行选择效率较高。

也与王建康等[14]提出的利用 F2:3 家系平均数，可以检

测到在 F2检测不到的主基因，多个世代的联合分析可

以更精确地估计各种遗传参数的研究结果一致。 

4  结论 

对亲本 P1、P2和杂种 F1、F2和 F2:3家系的五世代

联合分析表明，E-1 模型是芥酸含量的最适遗传模型，

即芥酸含量的遗传是由 2 对加-显-上位性主基因和加-
显多基因共同控制的。第一对主基因加性效应值和显

性效应绝对值均高于第二对主基因显性效应值。因此，

第一对主基因控制的芥酸含量高于第二对主基因。 
 

致谢：王建康博士在数据的计算和论文的写作中给予了

指导和帮助，特此致谢。 
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