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译文

数量遗传学方法应用于国家猪育种计划

IgnacyMISZTAL
(UniversityofGeorgia, Athens, GA30605 USA)

摘要:利用 BLUP对猪进行遗传选择非常成功.不过 , 由于对猪生长和产活仔数的高度选择降低了适应性 ,削弱了个

体在不良环境下的应变能力.此外 , 还面临包括纯种(育种群)和杂种(商品群)间的遗传差异 ,以及这些群体所处环

境差异等方面的挑战.目前 , 成功的遗传改良需要利用金字塔育种体系中所有群体的综合信息 , 包括不同性状的多

性状模型 , 如分类性状和生存性状 , 以及可以处理各种大批量数据为基础的复杂模型的软件.在乔治亚大学已经开

展了多个猪遗传改良计划研究 ,这些研究所用的软件称为 BGF90系列软件.

关键词:数量遗传学;育种软件;国家猪育种计划

　　长期以来 ,对核心群纯种猪进行评估的性状包

括生长性状 、肉质性状和繁殖性状 ,如生长速度 、背

膘厚和窝初生活仔猪数等
[ 1]
.BLUP把所有性状当

作线性来处理 ,而且假定它们服从正态分布.金字塔

下层的个体是不进行评定的 ,这时假定几乎所有的

核心群选择进展都传递到了商品群.利用这种方式

评估基本上是成功的 ,因为所有性状都得到了改良.

猪育种中最常用的软件可能是 PEST
[ 2]
.这种软件可

以利用多性状 BLUP模型处理大量数据.

随后 ,评估时增加了其他的性状 ,比如 ,与肉质

有关的性状.还有 ,可以利用与主要性状相关联的

QTL信息
[ 3]
.众所周知大规模利用标记的组织是 PIC

集团.因为遗传评定的性状数量增加了 ,以及结合了

遗传标记的信息 ,计算比以前更为复杂 ,因此性状和

标记数据是分组进行分析的.

最近 ,人们开始怀疑 ,无论是传统方法还是增加
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分子标记 ,只在核心群进行选种对于商品群是否足

够.在 Smithfield公司 (Culbertson, 个人通讯 ,

2004),随着生长速度和仔猪数量增加 ,死亡率上升 、

肉质下降 、母猪使用年限降低 ,对疾病也变得敏感 ,

这是商品猪场的生产环境不如核心群猪场(Roths-

child, 个人通讯 , 2004).在丹麦所看到的情况同样

支持这一观点(Berg,个人通讯 , 2004),他们发现 ,由

于丹麦商品群和核心群的环境相似 ,因此商品群的

遗传进展与核心群的遗传进展十分接近.不过 ,利用

法国的一个实验数据分析的结果却十分有趣 ,他们

利用冷冻精液技术将 1977年和 1998年出生的公猪

精液进行配种 ,结果表明这些青年公猪的女儿总产

仔数可以提高 1.6头 ,但产活仔数却只提高了 0.4

头.

有许多原因可以造成核心群的遗传进展不能完

全传递到商品群中.第一 ,核心群和商品群的环境可

能不一样 ,这里所说的环境不仅包括地理位置 ,也包

括管理 、饲养方式 、饲养员素质和原料周转速度 ,因

此通常不是在商品猪生产的环境条件下进行猪的选

育 ,尤其是对于那些在核心群不重要和未选择 ,但对

于商品群却可能很重要的性状.第二 ,商品猪一般是

三元或者多元杂种 ,纯种和杂种中显性效应和上位

效应的相关可能不高 ,而且可能是相反的
[ 4]
.在肉

牛或奶牛中 ,性能差异大的品种之间杂交后生产性

能很好 ,而其他的杂交则不然
[ 5, 6]
.这可能是由于重

组造成的.据估计 ,纯种和杂种的生产性能之间的相

关为 0.20 ～ 0.99之间
[ 7, 8]
.

猪育种中有些问题可能是只选择部分主要性状

而忽略了其他性状 ,特别是低遗传力性状.Waaij等
[ 9]

的资料显示 ,由于主要对生产性状进行选择 ,导致一些

主要品种的适应性下降.根据他们的研究结果 ,由于

动物的选择目标是往高生产性能的选择 ,因而导致越

来越少的 “能量”用于 “适应性”,当应付生存环境的改

变需要较多 “能量 ”而又不能获得时 ,生产性能最高的

动物可能会死亡或者生产性能反而较低.

Eitan和 Soller
[ 10]
的肉鸡实验显示 ,遗传上 “改

良的”动物需要较好的生存环境.在过去 50年里 ,肉

鸡的屠宰日龄从 120d下降到 40d,平均饲料转化率

大幅度提高.可是 ,这一结果的代价是繁殖性能下

降 ,不同性别的性成熟不同 ,对疾病的抵抗力下降.

这些新出现的问题可通过人工光照 ,增加种公鸡数

量 ,日粮中添加抗生素等管理措施进行改善.在不良

环境中 , “现代”鸡的生产性能不能很好地发挥.

Napel
[ 11]
指出 ,应该培育较健壮的猪 ,使这些猪

在各种不同的外部变化环境中 ,其生产性能都能正

常发挥.有人提出了选择这种猪的理论
[ 12]
.可是 ,

与在特殊环境下选择的 “特殊”基因型的猪相比 , “健

壮 ”基因型的猪的生产性能可能不高.

1　有经济效益种猪的选择

如果选择的目标是商品猪的经济效益 ,则要满

足下面的条件:(1)遗传评估需要包括目前所有经济

上重要的性状 ,如死亡率 、疾病发生率和存活率.

(2)遗传评估也需要在商品群中进行.(3)纯种选择

的条件应该与商品群相似 ,否则 ,基因型应该足够多

样 ,以适应不同的环境.

后面两条是相关的 ,如果商品群和核心群动物

的饲养条件不同 ,则商品群个体和纯种个体性状间

的遗传相关会降低.

要知道上述不同条件 ,需要收集大量数据 ,应该

包括金字塔育种结构中不同水平的数据 ,可能的话

还应包括不同环境的数据.还有 ,要分析如此复杂的

数据资料 ,需要新的统计工具 ,这些统计方法应能对

各种不同情况下的多性状进行评估 ,即使某些性状

不服从正态分布 ,或是经过校验的 ,这些方法还应该

能够估计纯种和各种杂种之间的差异.

2　乔治亚大学的研究现状

在进行遗传分析和遗传评定需要有适当的分析

软件.通常情况下 ,我们要用到 2类软件.第一类用

于开发研究和参数估计 ,这类软件一般只能处理数

据量小的情况.另一类用于遗传评定 ,它可以处理的

数据量大 ,但却不太适宜参数估计.当需要建立新的

模型时 ,很重要的一方面就是软件要容易修改 ,通常

只有提供了源代码的软件才能修改.根据对软件的

设计情况 ,在软件修改方面可能分为容易 、较难 、甚

至不能修改等 3个层次.大型的软件分析系统如

SAS,不适合用作遗传分析.

2.1　BGF90软件包

称为 BFG90或 BLUPF90的软件包是乔治亚大

学(UGA)开发的系列软件 ,可以用于动物育种研究

和遗传评估.开发该软件的目的是提供大量的模型

用于分析大批量的数据和遗传评定 ,使用简单 ,易于

修改 , 计算效率较高 (Misztal, 1999;Misztal等 ,

2002).多数软件可免费用于研究目的 , 可以在

http://nce.ads.uga.edu/ ～ ignacy下载.为了能够适

应最新的研究计划 ,该软件不断进行修改 ,这样 ,可

满足 UGA的科学家和其他同行新的需要.目前该软

件可以满足许多特殊的要求.例如 ,对于常规分析来

说 , AIREML速度快 、精确性好.可是 ,有时需要分
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析的性状遗传力低 ,性状间存在高的遗传相关 ,这时

AIREML就不能进行正常分析.而速度较慢的 EM

REML则能够得到结果.如果性状太多或者数据量

太大 ,通常情况下 REML方法不能进行正常分析 ,这

时 ,可以应用基于 Gibbs抽样的贝叶斯方法.

针对数据量特别大的情况 ,如需要估计非加性

效应 , REML和贝叶斯方法的计算代价都太高.这时

可以用 R方法来计算 ,只是结果的标准误高一些.

BGF90的独特之处是所有程序的参数文件都是一致

的 ,而且可以对数据利用迭代计算 ,因此可以处理大

量的数据资料 ,附录中列出了该软件更详细的信息.

2.2　乔治亚大学有关猪育种的研究和应用

本节着重说明在 UGA应用的新评定方法 ,特别

讨论与分析方法有关的几个问题.

2.2.1　纯种群和杂种群的联合评定　Lo等
[ 4]
提出

了可以同时分析纯种和杂种的理论 ,包括杂种 F1 ,回

交群 , F2等 ,其分析模型很复杂.然而 ,当只有纯种

和 F1时 ,分析模型简化成只包括终端杂交数据
[ 13]
.

这时 ,每种纯种都有自己本身的加性效应 ,杂种有 2

个亲本品系.另外 ,可以拟合显性效应.该方法可以

估计各纯种之间和 F1的遗传相关 ,并且能够在各品

种或 F1的每个亲本效应的方差不等情况下使用.设

计的软件应该能够处理模型中包括多性状加性效应

和显性效应的情况 , BLUPF90可以满足这些要求.

在 Lutaaya等
[ 7]
的研究中 ,把这个模型应用到长白猪

(品种 A)和大白猪(品种 B),纯种和杂种的遗传相

关(rpc)在全期日增质量 (即:日增重)分别为 0.99

(A-C)和 0.62(B-C),在背膘厚分别为 0.30(A-

C)和 0.70(B-C).因此 ,品种 A传递到 F1的主要

是日增质量 ,而品种 B传递的主要为背膘厚.在

Lutaaya等
[ 14]
的研究中 ,分别单独用纯种成绩和包括

纯种和 F1成绩 2种情况进行了个体遗传评估.评估

的排序结果非常类似 ,这是因为纯种数据很少.这 2

个研究结果均表明 ,需要收集除了纯种以外的数据.

由于商品猪一般是三元杂交 ,因此 ,需要开发可以同

时估计纯种和包括 F1在内的其他杂种的方法.

2.2.2　初生仔猪死亡的遗传分析　因为仔猪的死

亡率越来越高 ,人们不禁要问 ,这个现象是否与对生

长速度和繁殖力的选择有关.Arango等
[ 15]
研究了

大白母猪的死胎率 、总产仔数和性能测定结果的遗

传参数.因为初生仔猪死亡的分布不是正态分布 ,该

性状当作分类性状处理 ,分析时用的是阈性状模型 ,

其他性状按正态分布处理.结果证实对背膘厚和生

长速度的高度选择使仔猪初生死亡率升高.为了研

究仔猪死亡与存活在不同胎次是遗传上相似 ,他们

对另一个包括 6个性状的模型进行了分析:3个胎次

的死亡仔猪数作为分类性状 , 3个胎次的产活仔猪数

作为线性性状.利用阈性状模型对分类性状的分析

考虑了不同时间和猪场的差异 ,从而能够更切合实

际地估计选择遗传进展.所有的分析都由 THRG-

IBBSF90完成.

2.2.3　个体竞争效应的估计　核心群的遗传进展

无法传递到商品群的一个原因 ,可能是竞争力效应

的结果.在商品猪生产的环境下 ,猪舍中猪只的密度

较高.对生长速度的选择结果 , 可能是最强壮的中

选.限饲时 ,这些猪可能会强化自己在群体中的优势

地位 ,造成同一圈其他猪只的生长受到阻碍.这样 ,

同一圈的平均生产性能不佳.Muir和 Schinckel
[ 16]

提出了可以评定常规和竞争(或合作)效应的理论.

好的猪应该定义为自己本身生长快而又不影响其他

猪的生长.Arango等
[ 17]
利用这一模型研究了大白后

备母猪测定期的平均日增质量 ,该模型不仅包括有

每只猪本身的成绩 ,还包括同一圈中其他猪的成绩 ,

每圈中猪的数量不等 ,最多达到 16头 ,模型中包括

16个加性效应.另外 ,不同圈大小的竞争效应加权

值也不同.用 BLUPF90, REMLF90和 GIBBSF90软

件不需要修改就可以分析竞争效应.对于太大的猪

圈 ,竞争效应的估计误差很大.如果猪圈较小 ,并且

对竞争效应模型进行适当改进 ,则可能提高估计的

准确度.Muir和 Schinckel所用的模型假定竞争效应

服从正态分布.事实上 ,这些效应应该属于分类变

量:竞争力最强的猪最有可能占有优势地位 ,而其余

的猪则处于被动地位.目前这方面的深入研究正在

继续进行.

2.2.4　母猪淘汰分析　母猪现在的使用年限较以

前为短.有多种原因可造成母猪淘汰 ,问题是这些原

因是否在遗传上是独立的 ,还是由于适应性整体下

降造成的.Arango等
[ 18]
将 40多个因素归纳为繁殖

疾病等 3大类 ,提出了 3个性状:由于繁殖障碍造成

淘汰的胎次(R),由于疾病造成淘汰的胎次(D),由

于其他原因造成淘汰的胎次(O).只要其中一个原

因 ,母猪就被淘汰 ,因此每头母猪只记录有 1个性

状.可是 ,如果 1头母猪由于某种原因被淘汰 ,表明

该母猪不是因其他原因被淘汰 ,但事实上也可能会

由于其他原因而稍后被淘汰.例如 ,如果 1头母猪因

为有病 ,在第 3胎时被淘汰 ,说明这头母猪没有在第

1 ～ 2胎因为其他原因被淘汰 ,但是 ,可能会在第 3胎

(由于疾病被淘汰)或以后由于其他原因被淘汰.因

此 ,只观察到 1个性状 ,其他 2个为诊断性状:

R≥ 3, D =3, O≥ 3.
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　　即使诊断性状没有观察值 ,也可以利用诊断性状

的信息提高估计结果的准确性.这样做的另外一个好

处是可以估计遗传相关.在 Arango等
[ 18]
的研究中 ,应

用的是多性状程序 GIBBS2F90,该程序经过修改后可

以考虑诊断性状 ,最新的程序称为 GIBBSC90.估计结

果表明 ,性状间的遗传相关较高 ,说明导致母猪淘汰的

原因一般为适应性下降所造成.

一般地 ,像使用年限这样的性状最好是用生存

分析
[ 19]
.该模型考虑了每单位时间淘汰的可能性 ,

本身就考虑了诊断性状.可是 ,该生存模型用于多性

状模型或包含动物个体效应的模型分析还不太容

易 ,除非数据量较小
[ 20]
.

2.2.5　随时间变化遗传参数的改变 　在绝大多数

的遗传评定体系中 ,假定遗传参数不随时间变化而

改变 ,即遗传方差和遗传相关是不变的.Tsuruta

等
[ 21, 22]

分析了黑白花奶牛的 25个性状 ,所用的程序

是 GIBBS2F90,该程序可以分析很多性状.在 20年

的时间里 ,许多遗传参数变化较大 ,有一些遗传相关

由正变为负.20年前 ,年龄最大的个体产奶量高 ,身

高也较高.而现在 ,年龄较大的个体则较矮 ,产奶量

也不一定是最高的 ,但是繁殖力好.这是因为过去多

年的选择使生产母牛的体高超过了最佳的高度 ,另

外 ,高产奶量的选择也使奶牛繁殖力变差 ,健康问题

一般也较多.

环境随时发生变化 ,这些变化使一些性状变得

更加重要 ,另一些性状的重要性却下降.比如 ,随着

农场规模的扩大 ,每头动物受到的关心越来越少 ,随

之而来的健康问题可能不能及时检测出来 ,动物发

情难于发现 ,这些问题使免疫力及繁殖力的重要性

上升.

由于遗传参数随时间变化而变化 ,因此 ,对现有

个体进行遗传评定时 ,时间较久的数据价值就较低 ,

因此遗传评估模型中需要考虑时间这个校正因素.

如果不进行特殊的试验 ,可能意识不到要进行这方

面的校正.比如 ,许多奶牛品种用 Interbull(http://

www.interbull.org)进行全球性的遗传评定.该组织

把各个国家的数据结合起来 ,进行单一国家内与所

有国家间的遗传评估 ,为保证每个国家的评估质量 ,

Interbull要求对这些评估进行多次检查核实.如果

没有对复杂的时间因素进行校正 ,许多国家的数据

在一起的评定就无法通过检查核实.如果没有对目

前进行的选择进行最佳评价 ,对遗传趋势的估计经

常会减半甚至为零
[ 23]
.

3　建议

如果本地的生产环境与引进国的相同 ,引进品

系是合理的.否则 ,需要有适应本地生产环境的遗传

选择计划.性状记录应该包括主要的重要经济性状 ,

重点为那些在本地限制生产力的性状.所记录的性

状应该用特定的模型进行分析 ,模型要充分考虑性

状的复杂性.选择之前要研究了解目前要解决的主

要问题 、对分析模型的修改 、并提出新的遗传评定方

法.

致谢　真心感谢 JohnMabry对本文的审阅.

附录

表 1列出了乔治亚大学可用于数量遗传 、分子遗传学和遗

传评估分析的计算机程序.所有的程序都是用 FORTRAN95

写成的.多数程序是在称为 BLUPF90的 BLUP程序基础上修

改而成的.这些程序的设计方法在 “动物育种的计算方法”课

程讲义中有详细的说明 ,在 UGA的课程编号为 ADSC8200;本

课程由 I.Misztal在五大洲讲授过.多数程序可在 http://nce.

ads.uga.edu/ ～ignacy/newprograms.html下载.

表 1　计算机程序

类型 1) 程序名　　　 描　　述 功　　能

Ⅰ

BLUPF90
利用多性状模型计算 BLUP育种值;可以有

丢失性状 , 不同性状的模型不同

矩阵贮存在内存中;通过迭代或稀疏矩阵分

解的方法求解;适合于小到中型的数据量

REMLF90 通过 EMREML进行方差组分估计
收敛慢 , 但可靠;使用于初值大的随机回归分

析 , 初值太低时不适合.

AIREMLF90 利用 AIREML进行方差组分估计
通常情况下收敛速度比 REMLF90快很多;有

些模型不太可靠

AIREMLRES 与前同 , 但是可以考虑残差的异质性 由 T.Druet编写

QXPAK 同时分析多基因和 QTL效应 由 M.Perez-Enciso编写

CBLUP90 求解二元线性阈模型 不计算出阈值
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续表 1

类型 1) 程序名 描　　述 功　　能

Ⅰ

CBLUP90THR 可分析多性状模型 , 有一个分类性状 计算出阈值

GIBBSF90
利用贝叶斯法和 Gibbs抽样进行方差组分估

计;分块抽样

每个循环产生新的矩阵 , 计算简单但是收敛

很慢

GIBBS1F90 如前 ,经过修改已提高速度
只建立矩阵 1次;比 GIBBSF90快得多 , 尤其

是多性状时

GIBBS2F90 如前 ,不过增加了相关效应的联合抽样 母体效应和随机效应快速混合回归模型

GIBBS3F90 如前 ,可计算残差方差的异质性

POSTGIBBSF90 根据 GIBBS程序的分析结果 ,进行图解分析 图形版本只适用于 Linux操作系统

Ⅱ MRF90 利用 R方法进行方差组分估计 由 T.Druet编写;可求解非常大的数据集

Ⅲ

THRGIBBSF90
可进行任何数量的分类性状和线性性状分

析;贝叶斯方法
由 D.K.Lee编写;是对 GIBBS2F90的改写

THRGIBBS1F90 上述程序的简化版
由 S.Tsuruta编写;与上述程序相比 , 非常容

易校正 , 但是没有上述程序的所有功能

GIBBSCF90 多性状线性诊断模型的方差组分估计 由 J.Arango编写

RENUMF90 对动物个体效应和大数据集重新编号
支持多重加性效应 , 可删除不必要的系谱 , 网

上只提供单阈模型程序

Ⅳ

BLUP90IOD 与 BLUPF90相似 , 可以求解非常大的数据集 由 S.Tsuruta编写

CBLUP90IOD
与 CBLUP90THR相似 , 可以求解非常大的数

据集

ACCF90
在数据集非常大时 , 可计算多性状模型的近

似精确性
支持母体效应

　1)类型Ⅰ为网上可下载的程序;类型Ⅱ为作者可提供的程序;类型 Ⅲ为正在编写的程序;类型Ⅳ为在有研究协议时可以提

供的程序

参数卡文件例子(程序见原文)

参考文献(见原文)

【译者　张　豪;责任编辑　柴　焰】
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