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摘要: 生长和抗逆是水产动物遗传育种工作中最重要的农艺性状, 虹鳟的生长性状关乎虹鳟规模化养殖的生产经

济效益 , 为了从遗传上精细解析虹鳟的生长性状 , 我们从渤海、丹麦、挪威、唐纳森和加利福尼亚 5 个虹鳟

(Oncorhynchus mykiss)种系间的双列杂交开始, 进行了连续 4 代的继代选育。本研究测量了第 4 代总共 4368 个实

验个体在 516 日龄、608 日龄、668 日龄、883 日龄和 1036 日龄 5 个时间点的生长数据。采用随机回归测定日模

型, 对虹鳟生长性状进行了动态遗传分析。根据贝叶斯信息准则, 确定 3 阶勒让德多项式为拟合体重和体长的加性

遗传效应和永久环境效应变化的最优子模型。利用双变量随机回归模型同时分析体重和体长两个生长性状。它们

的遗传力在 400~1000 日龄之间呈现递减趋势, 分别从 0.288 下降到 0.164 和从 0.469 下降到 0.186, 并且在该生长

区间内体长的遗传力始终高于体重的遗传力。无论体重还是体长性状, 在不同日龄之间的遗传相关都随着生长间

隔的增大而降低, 但是两个性状在生长初期和后期之间的遗传相关较高(遗传相关系数 0.75 以上), 尤其是体重(遗

传相关系数 0.85 以上), 该研究结果为虹鳟早期的遗传选育提供了理论支撑。两个性状之间在相同日龄之间的遗传

相关均在 0.75 以上, 在不同日龄之间的遗传相关随着生长间隔的增大由 0.83 下降到 0.63。以上的研究结论为虹鳟

生长性状(主要是体长和体重)的遗传选育提供了理论基础, 同时也为虹鳟的体长和体重两个性状的联合选育提供了精

确的遗传分析结果, 由于两性状在前期有较高的遗传相关, 因此建议在虹鳟生长前期(400 日龄)进行联合选择。 
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在现代水产养殖中, 抗病、生长、性别决定

和性成熟是几个主要的育种方向。在诸多的生长

性状中, 体重和形态特征, 可以在不同的尺度下

(重量、长度和面积)进行评估。由于生长性状是

在连续的时间以及空间点上表现出来的[1], 因此

它们属于动态的数量性状[2]。这些性状也被称为

无限维性状[3], 其在任何时间和空间点上评估的

表型都被视为不同的性状。虹鳟 (Oncorhynchus 

mykiss)作为引进种在中国广泛养殖。通常销售的

都是较大尺寸的虹鳟, 并且绝大多数以生鱼片的

形式售卖, 因此在收获时体重被视为最重要的经

济性状。如果在虹鳟性成熟之前, 它的体重超过

了 1 kg, 就可以提前上市销售。虹鳟的收获期则

有可能从 1.5 年龄持续到性成熟期(3 年龄)。因此

在虹鳟 1.5 年龄至 3 年龄这段时间, 要努力维持虹

鳟的加速生长并确保其群体生长过程的均匀性。 

目前, 国内的研究者对虹鳟生长性状的遗传

分析有较多的研究。王炳谦等[4]应用重复力模型 
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对 5 个虹鳟品系后代进行了生长性状的遗传力和

育种值估计, 结果表明, 虹鳟体重、体长和肥满度

的表型趋势和遗传趋势基本一致, 且 3 个性状都

属于中等遗传力; 刘宗岳等[5]的研究中也得出虹

鳟体重和体长均属于中等遗传力。实际上, 要对

虹鳟的生长过程进行遗传分析, 需要在该过程中

的特定阶段(在某几天、几周或几个月)对生长性

状进行反复测量。在早期的研究中, 利用单变量

动物模型分别分析了特定年龄段的生长性状[6-15]。

同时, 多变量动物模型被用来估计一段时间内生

长性状的遗传相关[8, 10, 14, 16-24]。这些分析很大程

度上受到可变的和无规律的测定时间的限制[25]。 

当对同一个体进行反复测量时, 可以为该个

体绘制一条随时间变化的生长曲线。在 20 世纪

90 年代, 研究者推出了奶牛产奶日期的随机回归

模型[3], 该模型也常用于评估水产养殖中生长曲

线的遗传参数[15, 26-28]。随机回归模型可以灵活地

计算任何年龄的生长性状遗传力以及一段时间内

的遗传相关。特别是多变量随机回归模型, 还可

以估计成对性状之间的遗传相关, 并且改进每个

性状的遗传力估计值。与将不同年龄的表型视为

同一性状进行分析的简单重复力模型相比, 随机

回归模型有利于动态性状的遗传分析, 同时还可

以提高育种值的预测准确度[3, 29]。 

本研究选择中国渤海、丹麦、挪威、美国唐

纳森和加州 5 个虹鳟种系的幼苗, 在中国进行选

育。在虹鳟的养殖中, 体重(body weight, BW)是研

究者最感兴趣的性状, 而体长(body length, BL)则

作为辅助性状。在不同的生长时期, 会反复测量

这两个性状。我们利用生长曲线来表征虹鳟的生

长过程, 评估所有可能收获期内体重和体长的遗

传参数, 并且比较遗传变异的变化。通过分析体

重在成对日龄之间以及体重和体长(作为体重的

一个指示性状)在任意日龄之间的遗传相关, 可以

对这两个性状的早期选择进行遗传评估。 

1  材料和方法 

1.1  实验群体  

在 2001 年从日本和韩国、丹麦、挪威、美国

分别引进渤海、丹麦、挪威、唐纳森和加利福尼

亚 5 种虹鳟幼苗[30]。2005 年至 2017 年, 在中国

水产科学研究院黑龙江水产研究所冷水鱼实验站

进行虹鳟杂交育种。首先通过亲鱼间双列杂交育

种获得第一代, 随后采用因子交配系统对接下来

的三代进行闭锁繁育, 由此得到本实验中的第四

代实验个体。 

每一代 70 个家系的鱼苗都分别在一个直径

为 1 m, 水深为 0.8 m 的贮水池中单独饲养。一年

后, 选择 35 个家系, 从各家系中随机选择 100 尾

鱼进行 PIT 标记, 将所有标记后的鱼混养在 3 个

相邻的矩形水泥池里(5 m×30 m×0.7 m), 尽可能

保证每个水池中鱼的数量相同。在循环水系统中, 

所有的鱼都用北京 BioMar 公司的标准商业化饲

料手动喂食过量。在自然光周期下, 水的温度波

动范围在 5℃至 16℃。定期检测水中溶解氧水平, 

使其保持在 7.5 mg/L 以上。 

使用上海耀华公司的电子秤(13 版 XK3190- 

A12+Ek)称量注射过标记的鱼的体重, 并用卡尺

测量其体长。在每次测量之前, 用 0.5 ml/L 苯氧

乙醇将它们麻醉。在 3 年的生长期内, 共测量过 5

次第 4 代虹鳟的体重和体长, 在给虹鳟注射标记

时进行了第一次测量。 

去掉异常值和错误记录后, 共获得 4368 尾个

体的 19299 条记录。其中, 拥有 3 次测量记录的

有 233 个个体, 4 次记录的有 2075 尾个体, 5 次记

录的有 2060 尾个体。表 1 列出了 5 个不同时间点

的两种生长性状表型值的平均值和标准差。收集

了 4499 尾个体的系谱信息, 它们都源于 67 尾雄

鱼和 66 尾雌鱼。 

 
表 1  不同日龄虹鳟的体重和体长 

Tab. 1  Body weights and body lengths of Oncorhynchus 
mykiss at different days of age    x ±SD 

时间
time 

日龄 
days of age

样本量大小 
sample size 

体重/g 
body weight 

体长/cm 
body length

2015-05 516 4362 98.68±29.86 19.71±1.86

2015-08 608 2252 432.55±94.79 30.06±1.83

2015-10 668 4168 662.82±213.41 35.26±3.27

2016-05 883 4159 1748.78±384.04 48.46±3.39

2016-10 1036 4358 2624.09±684.41 54.70±4.29
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1.2  随机回归模型 

对于重复测量直到性成熟的表型数据而言 , 

测定日、性别和代次被考虑为固定效应, 家系效

应、加性遗传效应和永久环境效应作为随机效应。

不同阶次的勒让德多项式常用于表征性别和世代

效应以及 3 个随机效应随着日龄的变化情况。根

据 Schaeffer [3]提出的随机回归模型, 我们构建了

体重或体长的单性状随机回归模型如下:  
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式中, ( )ijkhly t 是指在第 l 个测定日, 第 k 代, 第 h

个家系, 第 j 个性别的第 i 个个体的体重或体长; 

Tdl 是指第 l 个测定日的效应; jms 是指第 j 个性别

的固定效应回归系数; kmg 是指第 k 个代次的固

定效应回归系数; hmf 是指第 h 个家系的随机效

应回归系数; ima 是指系谱中每个特定个体的加

性遗传效应的随机回归系数; peim 是相应的永久

环境效应的随机回归系数; ( )ijkhle t 是指每个观测

值的误差效应; q0、q1、q2 和 q3 分别是勒让德多项

式中性别、家系、加性遗传和永久环境效应的阶

次。勒让德多项式的前 5 个协变量是 0 ( ) 1,P t   

2 2
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体重或体长的随机模型用矩阵形式可以表示

如下:  

eb p e    y X Wf Za Q  

其中, y 是包含 n 个个体重复观测值的矩阵; b 表示

包括测定日、性别和代次在内的所有固定效应的

向量; f 是家系效应随机回归系数的 n×q1 向量; a
是系谱中加性遗传效应随机回归系数的 n×q2 向

量; pe 是永久环境效应随机回归系数的 n×q3 向量; 

e 是误差效应的向量, X、W、Z 和 Q 是相应的指

示变量和协变量矩阵。 

该模型满足 

| , , , , ~ ( , )e ey b f a p R N p R  Xb Wf Za Q  

和 
T( ) ~ (0, )efap N V  

式中 
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其中 F 是家系效应随机回归系数的 q1阶协方差矩

阵; G 是加性遗传效应随机回归系数的 q2 阶协方

差矩阵, 对所有个体赋值相同; A 是系谱中个体之

间的加性遗传相关矩阵; I 是单位矩阵; PE 是永久

环境效应回归系数的 q3 阶协方差矩阵; R 是一个对

角矩阵, 对角线上的元素为误差方差, 不同时间间

隔赋予不同的值, 可以表示为 2
342 565( ,ediag  R  

2 2 2 2
566 660 661 774 775 928 929 1036, , , )e e e e       。表 2 列出

了不同时间间隔误差方差的估计值。不同日龄的

误差效应在个体内和个体间均是独立的。 
 

表 2  不同时间间隔内虹鳟样本量大小及误差方差估计值 
Tab. 2  The sample sizes and estimates of residual error variances within age intervals 

误差方差 residual variance 误差协方差 residual covariance日龄区间 
day of age interval 

样本量大小 
sample size 体重 body weight 体长 body length 体重–体长 BW–BL 

516–565 8724 0.29 (39.97) 0.23 (0.10) 0.11 (0.05) 

566–776 12840 1598.26 (52.99) 0.79 (0.03) 15.02 (6.85) 

777–1000 8318 10003.90 (1099.14) 1.31 (0.22) 48.42 (26.37) 

1001–1036 8716 3305.38 (1962.10) 2.83 (0.24) 40.90 (16.04) 
 

为了估计两个生长性状之间的遗传相关, 采

用双变量遗传分析对这两个性状的随机回归模型

同时进行求解。体重和体长加性遗传效应和永久

环境效应的随机回归系数的协方差矩阵, 以及误

差方差可以通过 WOMBAT 软件包, 采用约束最

大似然法求解随机回归模型来获得[31]。每个固定

效应的起始值被设置为 0, 每个随机效应协方差

矩阵被设置为单位矩阵, 误差方差被设置为 1。限
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制性最大似然法的收敛标准被设定为 10–6。 

基于估计的协方差矩阵, 通过协方差函数计

算任一日龄的性状遗传力和不同日龄之间的遗传

相关[32]。家系效应、加性遗传效应和永久环境效应的

第 i日龄和第 j日龄之间的协方差可以分别被估计

为 T
i jz Fz 、 T

i jw wA 和 T
i jPEs s 。因此, 第 i 日龄和第

j日龄之间的遗传相关用
( )( )

T
i j

T T
i i j j

w w

w w w w

A

A A
评估, 

表型相关性用 ij

ii jj

P

P P
评估 , 其中表型协方差

2 ( )T T T
ij i j i j i j e i j    P F w w PEz z A s s I , 第 i 日

龄的遗传力用
T

i i

ii

w w

P

A
评估。 

1.3  模型选择 

最优随机回归模型是根据贝叶斯信息准则选

择的[33]:  

BIC 2ln(ML ) log( )k k kp n    

其中, log(ML )k 是模型 k 中最大似然值的对数; pk

是模型 k 中对似然值有贡献的自由参数的数量。

通常情况下, BIC 值越小则模型越优。 

zi 是指第 i 日龄家系效应的勒让德多项式的

协变量; 

zj 是指第 j 日龄家系效应的勒让德多项式的

协变量; 

wi 是指第 i 日龄加性遗传效应的勒让德多项

式的协变量; 

wj 是指第 i 日龄加性遗传效应的勒让德多项

式的协变量; 

si 是指第 i 日龄永久环境效应的勒让德多项

式的协变量; 

sj 是指第 j 日龄永久环境效应的勒让德多项

式的协变量; 

贝叶斯信息准则选择的 BIC 公式里 log 是以 e

为底，即 ln。 

2  结果与分析 

2.1  多变量随机回归模型优化 

通过分别优化每个性状的单变量随机回归模

型来确定体重和体长的最优多变量随机回归模

型。根据种群的生长曲线, 采用三阶勒让德多项

式拟合性别和代次这两个固定效应。随机回归模

型的选择就是根据贝叶斯信息准则选择拟合家

系、加性遗传和永久环境这 3 个随机效应的勒让

德多项式的阶次。阶次的范围是 0~3。随机回归

模型可以被指定为 LPm1m2m3; 例如, LP121 表示

该模型中家系效应、加性遗传效应和永久环境效

应的勒让德多项式阶次分别为 1, 2 和 1。对每个

性状而言, 总共需要对 64(43)个随机回归模型进

行比较。然而, 考虑家系效应时, 随机回归模型收

敛不佳, 因此在 WOMBAT 软件包中运行随机回

归模型时, 只需要比较 16(42)个竞争模型即可。 

表 3 呈现了体重和体长 16 个竞争随机回归模

型的贝叶斯信息准则的计算值。在被比较的 16 个

随机回归模型中, 体重和体长的最优随机回归模

型均为 LP33, 即加性遗传效应和永久环境效应的

勒让德多项式阶次都是 3。 
 

表 3  基于贝叶斯信息准则的体重和体 

长随机回归模型的选择 
Tab. 3  Choice of RRM for BW and BL based on BIC criterions 

体重 body weight 体长 body length模型
model

参数数量
no of 

parameter −2lg(ML) BIC −2lg(ML) BIC 

LP00 6 211103.36 211162.56 47252.56 47311.77

LP11 8 201265.39 201344.33 43711.19 43790.13

LP12 11 198640.42 198748.96 43073.48 43182.02

LP13 15 198572.24 198720.25 42909.53 43057.54

LP21 8 200464.89 200543.83 43107.90 43186.84

LP22 10 200463.19 200561.86 43065.53 43164.20

LP23 13 197824.46 197952.73 42458.66 42586.94

LP31 17 197790.75 197958.50 42253.76 42421.50

LP32 11 197645.43 197773.70 42298.25 42406.79

LP33 13 197660.87 197769.41 42248.73 42377.00

注: 表中带下划线的模型为选出的最优随机回归模型. 

Note: The underlined values represent results of the selected 
RRMs. 

 

2.2  遗传参数估计 

2.2.1  协方差矩阵  在 5 个不同的年龄段内估计

了体重和体长的误差协方差。如表 2 所示, 日龄

间隔越高, 其估计值越大。表 4 列出了体重和体

长随机回归系数的方差/协方差(标准误差)。除了

一些较高和较低阶次的随机回归系数之间的协方

差外, 其余所有随机回归系数的协方差均差异显 
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著。一般来说, 低阶随机回归系数的遗传方差估

计值大于高阶随机回归系数的, 截距也是一样规

律。加性遗传效应的大部分随机回归系数之间的

遗传相关为正值, 那些负遗传相关主要集中在截

距与三元回归系数之间或单项式与三元回归系数

之间。尤其是对于体重而言, 遗传相关和永久环

境效应相关的性质(正负性)几乎相同。此外, 两个

生长性状之间的所有同阶随机回归系数的遗传协 

方差和永久环境协方差都是正的。除了体重的截

距和体长的二次项以及体重的三次项和体长的截

距之间的遗传相关外, 不同日龄体重的随机回归

系数与体长的随机回归系数之间呈现正遗传相关。 

2.2.2  遗传力  图 1 展示了由双变量随机回归模

型估计的遗传力和永久环境效应方差与表型方差

的比例随日龄变化的规律。从 400~1000 日龄, 体

重和体长的遗传力持续下降, 而且体长的遗传力

相对于体重要高很多。在给定的日龄间隔内, 体

重的遗传力变化非常平缓, 范围在 0.164~0.288。

在 400 日龄到 1000 日龄之间, 体长的遗传力由

0.469 变化到 0.186, 775 日龄之前呈现迅速下降的

趋势, 此后保持相对稳定。永久环境效应方差与

表型方差的比例变化形式与遗传力相反, 也就是

说, 对体重而言初期上升随后趋于稳定, 而对体

长而言初期上升而后略有下降。 
 

 
 

图 1  虹鳟两个生长性状的遗传力和永久环境效应方差与表型方差的比例在不同日龄的变化 

Fig. 1  Changes in heritabilities and ratios of permanent environmental variances to phenotypic  
variances with days of age for the two growth traits of Oncorhynchus mykiss  

 

2.2.3  遗传相关、表型相关和永久环境相关  图

2 显示了 400~1000 日龄间, 两个生长性状的成对

日龄之间的遗传相关的三维图。体重和体长遗传

相关的变化模式是相似的。连续日龄之间的遗传

相关接近于 1, 而间隔较大的两个日龄之间的遗

传相关小于 1, 并且随着日龄间隔的增加遗传相

关持续降低。这两个性状在生长初期日龄之间的

遗传相关比后期日龄之间的遗传相关高。在

400~1000日龄, 体重的最小遗传相关为 0.856, 体

长的为 0.772。在生长初期, 体重在成对日龄之间

的遗传相关大于表型相关。表 5 和表 6 分别列出

了体重和体长的成对生长日龄之间的表型相关和

永久环境效应相关。在 400~1000 日龄, 体重的表

型相关和遗传相关都超过了 0.80, 体重的所有永

久环境相关均超过 0.90, 而体长的永久环境相关

最小值为 0.89。 

两个生长性状之间的遗传相关模式与单个性

状在成对日龄之间的遗传相关模式相似; 然而图

3 中两个性状之间在所选日龄的遗传相关三维图

的脊比图 2 中两个三维图的脊低, 因为单性状在

同一日龄的遗传相关值为 1。相同日龄之间, 体重

和体长的遗传相关从 800 日龄的 0.773 变化至 400

日龄的 0.828。反之, 在不同日龄之间, 遗传相关

的最小值发生在体重的 400 日龄和体长的 1000 日

龄之间。如表 7 和表 8 所示, 与遗传相关相比, 两

个生长性状之间的永久环境效应相关和表型相关

表现出与遗传相关相同的模式, 尽管同一日龄之

间的相关系数大小不同。永久环境相关一致高于

遗传相关和表型相关。在相同日龄之间, 两个性

状的大部分表型相关一致高于遗传相关。 



1222 中国水产科学 第 25 卷 

 

 
图 2  虹鳟两个生长性状在两两日龄间的遗传相关 

Fig. 2  Genetic correlations of the two growth traits between pairwise days of age of Oncorhynchus mykiss 
 

表 5  虹鳟在两两日龄间, 体重的表型(下三角)相关和永久环境(上三角)相关 
Tab. 5  Phenotypic (lower triangle) and permanent environmental (upper triangle)  

correlations of body weight between pairwise days of age
 

日龄 days of age 400 450 500 550 600 650 700 750 800 850 900 950 1000

400 1.0000 0.9998 0.9994 0.9976 0.9939 0.9885 0.9819 0.9746 0.9667 0.9580 0.9477 0.9345 0.9171

450 0.9996 1.0000 0.9996 0.9977 0.9937 0.9878 0.9806 0.9726 0.9639 0.9542 0.9429 0.9287 0.9102

500 0.9982 0.9992 1.0000 0.9992 0.9963 0.9914 0.9849 0.9772 0.9686 0.9587 0.9467 0.9315 0.9116

550 0.9945 0.9960 0.9987 1.0000 0.9989 0.9958 0.9907 0.9842 0.9763 0.9667 0.9546 0.9388 0.9177

600 0.9760 0.9779 0.9824 0.9865 1.0000 0.9989 0.9958 0.9909 0.9842 0.9754 0.9637 0.9478 0.9262

650 0.9693 0.9712 0.9776 0.9842 0.9767 1.0000 0.9990 0.9959 0.9908 0.9833 0.9725 0.9572 0.9358

700 0.9607 0.9627 0.9704 0.9792 0.9744 0.9806 1.0000 0.9990 0.9958 0.9899 0.9806 0.9666 0.9462

750 0.9515 0.9532 0.9619 0.9723 0.9697 0.9783 0.9837 1.0000 0.9989 0.9951 0.9878 0.9757 0.9571

800 0.9149 0.9162 0.9250 0.9362 0.9352 0.9454 0.9527 0.9575 1.0000 0.9986 0.9939 0.9844 0.9684

850 0.9098 0.9106 0.9193 0.9309 0.9309 0.9424 0.9515 0.9585 0.9354 1.0000 0.9983 0.9920 0.9796

900 0.9032 0.9033 0.9114 0.9227 0.9230 0.9353 0.9459 0.9549 0.9345 0.9440 1.0000 0.9977 0.9896

950 0.8939 0.8931 0.9000 0.9104 0.9103 0.9228 0.9344 0.9452 0.9277 0.9408 0.9512 1.0000 0.9970

1000 0.8802 0.8785 0.8837 0.8923 0.8913 0.9033 0.9154 0.9278 0.9135 0.9301 0.9452 0.9572 1.0000
 

表 6  在两两日龄间, 体长的表型(下三角)相关和永久环境(上三角)相关 
Tab. 6  Phenotypic (lower triangle) and permanent environmental (upper triangle)  

correlations of body length between pairwise days of age of Oncorhynchus mykiss 

日龄 days of age 400 450 500 550 600 650 700 750 800 850 900 950 1000

400 1.0000 0.9991 0.9975 0.9946 0.9895 0.9813 0.9701 0.9565 0.9414 0.9260 0.9113 0.8979 0.8863

450 0.9635 1.0000 0.9994 0.9970 0.9921 0.9839 0.9726 0.9589 0.9438 0.9286 0.9141 0.9013 0.8906

500 0.9568 0.9676 1.0000 0.9990 0.9955 0.9888 0.9788 0.9664 0.9525 0.9383 0.9249 0.9129 0.9029

550 0.9476 0.9626 0.9705 1.0000 0.9987 0.9942 0.9866 0.9764 0.9645 0.9520 0.9399 0.9291 0.9197

600 0.9105 0.9280 0.9393 0.9462 1.0000 0.9984 0.9937 0.9862 0.9767 0.9663 0.9560 0.9463 0.9377

650 0.8992 0.9188 0.9331 0.9435 0.9241 1.0000 0.9984 0.9939 0.9871 0.9791 0.9706 0.9623 0.9544

700 0.8857 0.9069 0.9236 0.9372 0.9214 0.9297 1.0000 0.9985 0.9946 0.9889 0.9824 0.9756 0.9685

750 0.8707 0.8929 0.9118 0.9281 0.9157 0.9272 0.9347 1.0000 0.9987 0.9955 0.9909 0.9856 0.9794

800 0.8391 0.8618 0.8820 0.9004 0.8911 0.9052 0.9154 0.9220 1.0000 0.9990 0.9963 0.9925 0.9874

850 0.8247 0.8482 0.8698 0.8901 0.8832 0.8997 0.9123 0.9212 0.9097 1.0000 0.9992 0.9969 0.9930

900 0.8110 0.8352 0.8581 0.8799 0.8750 0.8931 0.9077 0.9185 0.9089 0.9144 1.0000 0.9992 0.9967

950 0.7981 0.8234 0.8473 0.8701 0.8665 0.8858 0.9016 0.9138 0.9058 0.9130 0.9180 1.0000 0.9991

1000 0.7856 0.8123 0.8371 0.8605 0.8575 0.8772 0.8935 0.9065 0.8997 0.9083 0.9152 0.9204 1.0000
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表 7  在所选虹鳟日龄时, 体长和体重之间的表型相关性 
Tab. 7  Phenotypic correlations between body weight and body length on the selected days of age of Oncorhynchus mykiss 

日龄 days of age 400 450 500 550 600 650 700 750 800 850 900 950 1000

400 0.8991 0.8963 0.8910 0.8823 0.8598 0.8473 0.8331 0.8184 0.7805 0.7699 0.7583 0.7447 0.7280

450 0.9107 0.9102 0.9064 0.8995 0.8786 0.8678 0.8551 0.8417 0.8042 0.7946 0.7838 0.7709 0.7544

500 0.9171 0.9174 0.9161 0.9115 0.8930 0.8847 0.8742 0.8628 0.8262 0.8180 0.8080 0.7955 0.7789

550 0.9196 0.9208 0.9214 0.9200 0.9042 0.8989 0.8912 0.8821 0.8468 0.8400 0.8311 0.8188 0.8019

600 0.8936 0.8951 0.8977 0.8990 0.9051 0.8849 0.8804 0.8741 0.8414 0.8363 0.8286 0.8171 0.8003

650 0.8913 0.8930 0.8975 0.9017 0.8927 0.9097 0.8924 0.8888 0.8577 0.8544 0.8477 0.8367 0.8197

700 0.8857 0.8875 0.8936 0.9004 0.8945 0.8988 0.9141 0.8992 0.8701 0.8685 0.8632 0.8528 0.8360

750 0.8775 0.8791 0.8867 0.8957 0.8926 0.8997 0.9039 0.9177 0.8783 0.8787 0.8748 0.8655 0.8491

800 0.8515 0.8528 0.8613 0.8720 0.8712 0.8806 0.8872 0.8911 0.9000 0.8688 0.8666 0.8588 0.8438

850 0.8418 0.8428 0.8519 0.8639 0.8650 0.8764 0.8851 0.8911 0.8686 0.9028 0.8726 0.8665 0.8531

900 0.8317 0.8324 0.8418 0.8546 0.8570 0.8698 0.8801 0.8881 0.8676 0.8739 0.9029 0.8720 0.8608

950 0.8217 0.8221 0.8313 0.8442 0.8471 0.8608 0.8723 0.8818 0.8634 0.8718 0.8763 0.8999 0.8671

1000 0.8112 0.8112 0.8198 0.8321 0.8348 0.8486 0.8608 0.8715 0.8551 0.8659 0.8732 0.8756 0.8937

  
表 8  在所选虹鳟日龄时, 体长和体重之间的永久环境相关性 

Tab. 8  Permanent environmental correlations between body length and body weight on the selected days of age of Oncorhynchus mykiss 

日龄 days of age 400 450 500 550 600 650 700 750 800 850 900 950 1000

400 0.9737 0.9761 0.9765 0.9740 0.9683 0.9596 0.9487 0.9362 0.9222 0.9065 0.8886 0.8673 0.8412

450 0.9754 0.9777 0.9779 0.9753 0.9696 0.9609 0.9501 0.9377 0.9239 0.9086 0.8911 0.8702 0.8447

500 0.9772 0.9793 0.9800 0.9783 0.9736 0.9661 0.9565 0.9451 0.9323 0.9178 0.9010 0.8806 0.8554

550 0.9785 0.9801 0.9816 0.9815 0.9786 0.9731 0.9653 0.9556 0.9443 0.9310 0.9150 0.8952 0.8702

600 0.9778 0.9789 0.9815 0.9832 0.9827 0.9795 0.9740 0.9664 0.9568 0.9450 0.9301 0.9110 0.8862

650 0.9744 0.9749 0.9785 0.9823 0.9842 0.9837 0.9806 0.9753 0.9677 0.9575 0.9439 0.9256 0.9013

700 0.9681 0.9679 0.9726 0.9784 0.9828 0.9848 0.9843 0.9814 0.9759 0.9674 0.9552 0.9380 0.9143

750 0.9594 0.9585 0.9641 0.9717 0.9785 0.9830 0.9850 0.9843 0.9809 0.9743 0.9637 0.9477 0.9249

800 0.9491 0.9476 0.9540 0.9632 0.9719 0.9787 0.9830 0.9845 0.9832 0.9784 0.9695 0.9549 0.9332

850 0.9384 0.9363 0.9432 0.9536 0.9641 0.9728 0.9790 0.9826 0.9832 0.9804 0.9731 0.9602 0.9400

900 0.9283 0.9255 0.9327 0.9440 0.9557 0.9659 0.9739 0.9792 0.9817 0.9807 0.9753 0.9643 0.9459

950 0.9195 0.9161 0.9232 0.9349 0.9474 0.9588 0.9680 0.9749 0.9790 0.9799 0.9765 0.9676 0.9515

1000 0.9123 0.9083 0.9151 0.9267 0.9394 0.9512 0.9614 0.9695 0.9752 0.9779 0.9767 0.9703 0.9568

 

 
 

图 3  虹鳟两个性状之间在所选日龄的遗传相关 

Fig. 3  Genetic correlations between the two growth traits on 
the selected days of age of Oncorhynchus mykiss 

3  讨论 

与之前的罗非鱼多家系模型相比[15, 28], 本研

究中构建的随机回归模型考虑了家系、加性遗传

效应和永久环境效应对体重和体长的影响。勒让

德多项式用于拟合这些随机效应随着年龄的变

化。我们的模型选择不考虑家系对生长性状的影

响, 这可能是由高强度的家系选择导致的。选择

三阶勒让德多项式去拟合加性遗传效应和永久环

境效应对体重和体长的影响, 表明多达六次的重

复数据记录也没有获得较高的拟合度。巧合的是, 

体重的最佳随机回归模型与 McKay 等[27]所构建

的完全相同, 尽管他们并没有对模型进行选优。 
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本研究利用双变量随机回归模型, 估计出虹

鳟体重的遗传力从 0.16 到 0.29, 其在生长周期内

变化稳定, 与 McKay 等[27]用单变量随机回归模

型估计的虹鳟体重遗传力(0.08~0.49)相比, 我们

估计的遗传力在最初和最后的生长天内相对较高, 

但总体变化趋势相同, 都是在 400 日龄左右时遗

传力最高, 随后呈下降趋势。多变量随机回归模

型也被应用于罗非鱼生长性状的遗传评估研究中, 

He 等[26]对尼罗罗非鱼体重、体长和体厚进行遗传

分析研究, 三者遗传力的变化趋势为先上升后平

缓, 与虹鳟有所区别。相同日龄的遗传力和遗传

相关的估计值与之前在虹鳟上报道过的非常接  

近[34-42]。利用随机回归模型估计水产生物的生长

性状的结果显示[3], 单个性状或者两个性状成对

日龄之间的遗传相关随年龄间隔的增加而降低。

然而, 成对日龄之间一致高的遗传相关使得我们

可以在虹鳟的生长初期对体重性状进行选择。 

当利用随机回归模型进行生长性状的遗传解

析时, 生长过程中的重复数据测量是衡量随年龄

变化的固定效应和随机效应所必需的。多次纵向

的个体测量有助于更优地拟合生长曲线和更稳健

地评估随机回归的遗传参数。然而, 过多的测量

会增加试验成本并且影响鱼的生长, 尤其是当所

有的实验个体同时测量时。在我们的研究中, 同

时测量 4368 尾虹鳟个体花费了很高的劳动成本。

未来的测试中, 大的实验群体将被分成几个独立

的亚群体, 在多个生长点随机从每个亚群体抽取

一定数量的实验个体进行测量。此外, 像这样多

个家系的扩大测量将在多变量随机回归模型框架

中帮助我们鉴定出虹鳟早期生长中的母体效应。 

参考文献:  

[1] Yang Y Q, Li R J, Li S L. An estimation method for genetic 

parameters of dynamic traits[J]. Acta Veterinaria et Zootech-

nica Sinica, 1996, 27(5): 412-416. [杨运清, 李仁杰, 李淑

玲 . 动态性状遗传参数的估计方法[J]. 畜牧兽医学报 , 

1996, 27(5): 412-416.] 

[2] Kirkpatrick M, Heckman N. A quantitative genetic model for 

growth, shape, reaction norms, and other infinite-dimensional 

characters[J]. Journal of Mathematical Biology, 1989, 27(4): 

429-450. 

[3] Schaeffer L R. Application of random regression models in 

animal breeding[J]. Livestock Production Science, 2004, 

86(1-3): 35-45. 

[4] Wang B Q, Liu Z Y, Gao H J, et al. Estimation of genetic 

parameters for growth traits in rainbow trout (Oncorhynchus 

mykiss) with different models[J]. Journal of Fisheries of 

China, 2009, 33(2): 182-187. [王炳谦, 刘宗岳, 高会江, 等. 

应用重复力模型估计虹鳟生长性状的遗传力和育种值[J].

水产学报, 2009, 32(2): 182-187.] 

[5] Liu Z Y, Gao H J, Bai X J, et al. Estimation of genetic pa-

rameters for growth trait in rainbow trout with different 

model[J]. Chinese Journal of Fisheries, 2009, 22(1): 10-14. 

[刘宗岳, 高会江, 白秀娟, 等. 应用不同模型估计虹鳟生

长性状的遗传参数[J]. 水产学杂志, 2009, 22(1): 10-14.] 

[6] Bolivar R B, Newkirk G F. Response to within family selec-

tion for body weight in Nile tilapia (Oreochromis niloticus) 

using a single-trait animal model[J]. Aquaculture, 2002, 

204(3-4): 371-381. 

[7] Charo-Karisa H, Komen H, Rezk M, et al. Heritability esti-

mates and response to selection for growth of Niletilapia 

(Oreochromis niloticus) in low-input earthen ponds[J]. 

Aquaculture, 2006, 261(2): 479-486. 

[8] Eknath A E, Bentsen H B, Ponzoni R W, et al. Genetic im-

provement of farmed tilapias: Composition and genetic pa-

rameters of a synthetic base population of Oreochromis niloticus 

for selective breeding[J]. Aquaculture, 2007, 273(1): 1-14. 

[9] Gall G A E, Bakar Y. Application of mixed-model tech-

niques to fish breed improvement: analysis of breeding-value 

selection to increase 98-day body weight in tilapia[J]. 

Aquaculture, 2002, 212(1-4): 93-113. 

[10] Maluwa A O, Gjerde B, Ponzoni R W. Genetic parameters 

and genotype by environment interaction for body weight of 

Oreochromis shiranus[J]. Aquaculture, 2006, 259(1-4): 47-55. 

[11] Nguyen N H, Khaw H L, Ponzoni R W, et al. Can sexual 

dimorphism and body shape be altered in Nile tilapia (Oreo-

chromis niloticus) by genetic means?[J]. Aquaculture, 2007, 

272(Supplement 1): S38-S46. 

[12] Ponzoni R W, Hamzah A, Tan S, et al. Genetic parameters 

and response to selection for live weight in the GIFT strain 

of Nile tilapia (Oreochromis niloticus)[J]. Aquaculture, 2005, 

247(1-4): 203-210. 

[13] Rutten M J M, Bovenhuis H, Komen H. Modeling fillet traits 

based on body measurements in three Nile tilapia strains 

(Oreochromis niloticus L.)[J]. Aquaculture, 2004, 231(1): 

113-122. 

[14] Rutten M J M, Bovenhuis H, Komen H. Genetic parameters 

for fillet traits and body measurements in Nile tilapia (Oreo-

chromis niloticus L.)[J]. Aquaculture, 2005, 246(1-4): 125-132. 

[15] Rutten M J M, Komen H, Bovenhuis H. Longitudinal genetic 

analysis of Nile tilapia (Oreochromis niloticus L.) body 

weight using a random regression model[J]. Aquaculture, 

2005, 246(1-4): 101-113. 

[16] Akar M, Baylan M, Sangün L. A quantitative genetic analy-

sis of six phenotypes in Oreochromis niloticus in different 

olds[J]. Bı̇bad Biyoloji Bilimleri Araştırma Dergisi, 2013: 62-66. 

[17] Bentsen H B, Gjerde B, Nguyen N H, et al. Genetic im-



第 6 期 王悦玲等: 虹鳟双列杂交试验生长性状的动态遗传分析 1225 

 

provement of farmed tilapias: Genetic parameters for body 

weight at harvest in Nile tilapia (Oreochromis niloticus) 

during five generations of testing in multiple environ-

ments[J]. Aquaculture, 2012, 338-341: 56-65. 

[18] Khaw H L, Ponzoni R W, Danting M J C. Estimation of 

genetic change in the GIFT strain of Nile tilapia (Oreo-

chromis niloticus) by comparing contemporary progeny 

produced by males born in 1991 or in 2003[J]. Aquaculture, 

2008, 275(1-4): 64-69. 

[19] Khaw H L, Bovenhuis H, Ponzoni R W, et al. Genetic analy-

sis of Nile tilapia (Oreochromis niloticus) selection line 

reared in two input environments[J]. Aquaculture, 2009, 

294(1-2): 37-42. 

[20] Luan T D, Olesen I, Kolstad K. Genetic parameters and 

genotype by environment interaction for growth of Nile tila-

pia in low and optimal temperature[C]//Proceedings of the 

9th World Congress on Genetics Applied to Livestock Pro-

duction, Leipzig, Germany, 2010. 

[21] Luan T D, Olesen I, Ødegård J, et al. Genotype by environ-

ment interaction for harvest body weight and survival of Nile 

tilapia (Oreochromis niloticus) in brackish and fresh water 

ponds[C]//From the Pharaohs to the Future Eighth Interna-

tional Symposium on Tilapia in Aquaculture, 2008: 231-240. 

[22] Nguyen N H, Ponzoni R W, Abubakar K R, et al. Correlated 

response in fillet weight and yield to selection for increased 

harvest weight in genetically improved farmed tilapia (GIFT 

strain), Oreochromis niloticus[J]. Aquaculture, 2010, 305(1-4): 

1-5. 

[23] Rezk M A, Ponzoni R W, Khaw H L, et al. Selective breed-

ing for increased body weight in a synthetic breed of Egyp-

tian Nile tilapia, Oreochromis niloticus: Response to selec-

tion and genetic parameters[J]. Aquaculture, 2009, 293(3-4): 

187-194. 

[24] Thodesen J, Rye M, Wang Y X, et al. Genetic improvement 

of tilapias in China: Genetic parameters and selection re-

sponses in growth of Nile tilapia (Oreochromis niloticus) af-

ter six generations of multi-trait selection for growth and fil-

let yield[J]. Aquaculture, 2011, 322-323: 51-64. 

[25] Valente B D, Silva M A, Silva L O C, et al. Covariance 

structure of body weight in function of age for Nellore ani-

mals from Southeast and Center West of Brazil[J]. Arquivo 

Brasileiro de Medicina Veterinária e Zootecnia, 2008, 60(2): 

389-400. 

[26] He J, Zhao Y F, Zhao J L, et al. Multivariate random regres-

sion analysis for body weight and main morphological traits 

in genetically improved farmed tilapia (Oreochromis niloti-

cus)[J]. Genetics Selection Evolution, 2017, 49(1): 80. 

[27] Mckay L R, Schaeffer L R, Mcmillan I. Analysis of growth 

curves in rainbow trout using random regression[C]// Pro-

ceedings of World Congress on Genetics Applied to Livestock 

Production Montpellier France August Session, 2002. 

[28] Turra E M, Valente B D, Teixeira E D A, et al. Estimation of 

genetic parameters for body weights of Nile tilapia Oreo-

chromis niloticus using random regression models[J]. Aqua-

culture, 2012, 354-355(2): 31-37. 

[29] Meyer K. Scope for a random regression model in genetic 

evaluation of beef cattle for growth[J]. Livestock Production 

Science, 2004, 86(1-3): 69-83. 

[30] Griffing B. Concept of general and specific combining abil-

ity in relation to diallel crossing systems[J]. Australian Jour-

nal of Biological Sciences, 1956, 9(4): 463-493. 

[31] Madsen P, Jensen J. A users guide to DMU, version 6, Re-

lease 5.0[M]. Arhusiensis, 2010. 

[32] Meyer K, Hill W G. Estimation of genetic and phenotypic 

covariance functions for longitudinal or ‘repeated’ records by 

restricted maximum likelihood[J]. Livestock Production 

Science, 1997, 47(3): 185-200. 

[33] Schwarz G. Estimating the dimension of a model[J]. Annals 

of Statistics, 1978, 6(2): 15-18. 

[34] Brieuc M S, Purcell M K, Palmer A D, et al. Genetic varia-

tion underlying resistance to infectious hematopoietic necro-

sis virus in a steelhead trout (Oncorhynchus mykiss) popula-

tion[J]. Diseases of Aquatic Organisms, 2015, 117(1): 77. 

[35] Hu G, Wang F, Zhou J S, et al. Study on genetic diversity 

and germplasm sources of wild Yadong salmon popula-

tion[J]. Journal of Northeast Agricultural University, 2016, 

47(1): 58-65. [户国, 王芳, 周建设, 等. 野生亚东鲑群体

遗传多样性及其种质来源研究[J]. 东北农业大学学报, 

2016, 47(1): 58-65.] 

[36] Hecht B C, Hard J J, Thrower F P, et al. Quantitative genet-

ics of migration related traits in rainbow and steelhead 

trout[J]. Genes, Genomes, Genetics, 2015, 5(5): 873-889. 

[37] Janhunen M, Kause A, Vehvilinen H, et al. Genetics of mi-

croenvironmental sensitivity of body weight in rainbow trout 

(Oncorhynchus mykiss) selected for improved growth[J]. 

PLoS ONE, 2012, 7(6): e38766. 

[38] Janhunen M, Kause A, Vehviläinen H, et al. Accounting for 

early rearing density effects on growth in the genetic evalua-

tion of rainbow trout, Oncorhynchus mykiss[J]. Journal of 

Animal Science, 2013, 91(11): 5144-5152. 

[39] Janhunen M, Koskela J, Ninh N H, et al. Thermal sensitivity 

of growth indicates heritable variation in 1-year-old rainbow 

trout (Oncorhynchus mykiss)[J]. Genetics Selection Evolu-

tion, 2016, 48(1): 94. 

[40] Kause A, Kiessling A, Martin S A, et al. Genetic improve-

ment of feed conversion ratio via indirect selection against 

lipid deposition in farmed rainbow trout (Oncorhynchus 

mykiss Walbaum)[J]. British Journal of Nutrition, 2016, 

116(9): 1656-1665. 

[41] Sae-Lim P, Kause A, Janhunen M, et al. Genetic (co)variance of 

rainbow trout (Oncorhynchus mykiss) body weight and its 

uniformity across production environments[J]. Genetics Se-

lection Evolution, 2015, 47(1): 46. 

[42] Tibshirani R. Regression shrinkage and selection via the 

lasso: a retrospective[J]. Journal of the Royal Statistical So-

ciety, 2011, 73(3): 273-282. 



1226 中国水产科学 第 25 卷 

 

Random regression analysis for growth traits in rainbow trout (On-
corhynchus mykiss) 
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Abstract: Growth and resistance are the most important agricultural traits for genetic breeding in aquaculture 
animals. The growth trait of Rainbow trout is central to the economic development in scaled production. Launched 
from strains of Bohai, Denmark, Norway, Donaldson and California, family selection of the rainbow trout was 
performed for four consecutive generations based on biallele crossing design. Only data from the fourth generation 
was selected for this study. Dynamic genetic analysis was conducted using 19299 records repeated body weight 
(BW) and body length (BL) measurements, which were obtained to genetically evaluate the growth traits of 4368 
samples for the fourth generation at their 516 days of age, 608 days of age, 668 days of age, 883 days of age and 
1036 days of age. According to the Bayesian information criterion (BIC), Legendre polynomials of three orders 
were selected as the most optimized submodel to fit changes in additive genetic and permanent environmental 
effects on both BW and BL. With a bivariate random regression model (RRM), both traits were analysed simulta-
neously. The heritabilities were estimated to exhibit a downward tendency between 400 and 1000 days of age, 
from 0.288 to 0.164 and from 0.469 to 0.186 for BW and BL, respectively, while BL was inherited in a consis-
tently higher manner than BW. The genetic correlation of BW and BL showed a tendency towards the decrease of 
heritabilities with the enlarged growth space. However, the traits in the initial and later days of age showed higher 
correlation for both traits which are all above 0.75, especially for BW, which is higher than 0.85. The genetic cor-
relations in the same growth days of age for both traits are equal to or above 0.75, but decreased from 0.83 to 0.63 
in different growth days of age. In summary, the genetic correlation of a single trait or both traits between paired 
day-ages decreased with the increasing age-interval. However, the consistent genetic correlation between paired 
day-ages makes the genetic selection for BW feasible at an early stage. These results provide the theoretical basis 
for breeding selection focused on BW and BL growth traits. At the same time, this research also provides accurate 
genetic analysis results which is most fitted for the combined selection. Due to the existing higher genetic correla-
tions between early and later stage for BW and BL, the combined selection is suggested from early 
400-growth-day. In addition, the big population with couple families will be artificially divided into several indi-
vidual subpopulations and repeated random measurements for growth points series will be executed for every 
subpopulation. This technique will satisfy the requirements for an improved fitting with the growth curve and also 
save money, including from decreased labour costs. 
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