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本章的主要内容 

• §11.1 个体选择与遗传进度 
• §11.2 利用亲缘关系的选择与遗传进度 
• §11.3 性状相关和相关遗传进度 
• §11.4 多性状同时选择 



§11.1 个体选择与遗传进度 

• §11.1.1 选择差和遗传进度 
• §11.1.2 选择比例和选择强度 
• §11.1.3 选择强度和遗传进度 
• §11.1.4 选择对等位基因频率的影响 



育种过程中的选择 
• 从自然或人工创建的遗传分离群体中，选择合乎人类需

要的理想基因型，是动植物育种的主要内容。选择效果
的好坏直接影响着育种工作的成败，如何制定有效的选
择方案、提高选择效果，一直是育种中关心的重要课题。 

• 育种家所能观察到的，通常都是个体的表型值，其中包
含遗传和非遗传两方面的因素。这些个体通常都不是孤
立的，它们之间存在着各种各样的亲缘关系。各种表型
性状通常也不是孤立的，它们之间存在着各种各样的相
关关系。 

• 如果我们用前面几章的方法，把遗传方差和环境方差从
表型方差中分离出来，就能够判断出被选择群体各种性
状的变异程度。这样，不但可以预测表型选择所能产生
的遗传效应，预测不同亲缘关系和相关性状所能产生的
遗传效应，而且可以改进选择方案，提高育种成效。 



随机交配群体中的混合选择 
• 最简单的选择形式就是根据表型挑选满足一定
条件的个体，将它们作为亲本进行互交形成下
一世代的育种群体。这样的选择没有利用任何
家系或亲本信息，个体表型是唯一的选择标准。
因此称为个体选择（individual selection），有
时也称混合选择（mass selection）或表型选择
（phenotypic selection）。 

• 控制数量性状的基因个数较多，个体的基因型
不易区分，因此难以研究控制数量性状的基因
频率在上下代之间的变化。但是，选择发生前
后群体平均数的变化还是可以度量的，这就是
遗传进度（genetic gain），也称选择响应。 



遗传进度 
• 等位基因频率定向改变，是最基本、最直接的
选择效应。正是由于基因频率的改变，数量性
状的群体均值才会在上下代之间出现差异。 

• 所不同的是，控制数量性状的基因个数较多，
个体的基因型不易区分，因此难以研究控制数
量性状的基因频率在上下代之间的变化。但是，
选择发生前后群体平均数的变化还是可以度量
的，这就是遗传进度（genetic gain），也称选
择响应（response to selection）。 



遗传进度的公式表示 
• 把中选的亲本个体（x）也看作一个群体，
它们的随机交配后代（y）平均数与未经
选择的随机交配群体平均数μ之差，就是
遗传进度，一般用符号R或ΔG表示。 
 
 

• 遗传进度反映了经过选择之后，子代从亲
代获得的增量，故又称遗传增量或遗传获
得量。 

µ−= yR



选择差 
• 为方便推导遗传进度的估计公式，把中
选个体构成群体的平均数与未选择群体
的平均数之差称为选择差（selection 
differential），用S表示。 

µ−= xS



选择差和选择响应的关系 
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现实遗传进度与现实遗传力 
• 在一些实验群体中，遗传进度还可以从上下代
的平均表现直接进行计算，这样的遗传进度称
为观测或现实遗传进度（observed genetic gain or 
realized genetic gain）。同时，通过预期遗传进
度与观测遗传进度之间的对比，可以对数量遗
传分析中的遗传模型进行适合性检验。 

• 也可以用观测遗传进度与选择差的比值 R/S来估
计遗传力h2。为便于区分，利用 得到的遗传力
称为现实遗传力（realized heritability）。 



截尾选择 
• 较大的选择差说明中选个体离群体均值越远，选择

的标准越高；选择差越小，说明中选个体离群体均
值越近，选择的标准越低。因此，选择差是选择强
弱程度的一种反映，一般由育种家来决定。但在实
际育种群体中，有时更容易确定的是中选个体的比
例或百分数，而不是选择差。 

• 因此，需要研究一定选择比例下的选择差和遗传进
度。在表型服从正态分布的群体中，截尾选择的选
择差可根据选择比例和分布的标准差计算出来。以
高值选择为例，所谓截尾选择（truncation 
selection），就是从育种群体中挑选表型超过一定临
界值的所有个体，作为中选个体，低于这个临界值
的个体则被淘汰。 



截尾选择差、选择比例和表型方差的关系 

20%选

择比例

选择差

20%选

择比例

选择差

5%选择

比例

选择差

5%选择

比例

选择差

A

B



标准化选择差，即选择强度 
• 标准化变换后的选择差，与方差大小没有关系，
只依赖于选择比例的高低。我们把标准化后的
选择差称为选择强度（intensity of selection），
用符号i表示。公式右端，S为标准化前的选择差
（公式11.2），VP为群体的表型方差，开平方后
称为表型标准差。 
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选择强度的计算方法 
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不同选择比例下的选择强度 
选择比例p 0.5 0.4 0.3 0.2 0.1 

x 0  0.2533 0.5244 0.8416 1.2816 

z 0.3989 0.3863 0.3477 0.2800 0.1755 

选择强度i  0.7979 0.9659 1.1590 1.3998 1.7550 

选择比例p 0.05 0.01 0.001 0.0001 

x 1.6449 2.3263 3.0902 3.7190 

z 0.1031 0.0267 0.0034 0.0004 

选择强度i  2.0627 2.6652 3.3671 3.9585 



依赖于性别的选择强度和遗传进度 
• 有时，选择在性别之间还可能存在差异，有时甚
至只能对雌性个体进行选择，或者只能对雄性个
体进行选择。不管两种性别的选择强度如何，中
选雌亲和中选雄亲对后代的贡献各占一半。 

• 因此，选择差等于两种性别选择差（分别用Sf和
Sm表示）的简单平均，选择强度等于两种性别选
择强度（分别用if和im表示）的简单平均。同样可
以利用公式11.5计算后代群体的遗传进度。 
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选择强度和遗传进度 

• 这样，在已知遗传力h2和表型方差VP的育种群体
中，只要育种家提出一个选择比例，就能从公式
11.9计算或表11.1中得到选择强度，代入上面的公
式就得到遗传进度的估计值。 

• 等价公式： 
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提高遗传进度的途径分析 
（1）使用较小的选择比例，即提高选择强度 
• 当选择比例为10%时，选择强度为1.76；选择比例为1%时，

选择强度为2.67。因此，在其它参数一致的情况下，1%的
遗传进度相对于10%的遗传进度的倍数等于2.67/1.76=1.52。
可见，选择比例从10%降低到1%时，遗传进度仅提高了大
约50%。同时，采用较高的选择强度，需要增加被选择的
个体或家系数。 

• 小群体的随机飘变和近交程度较高，如存在近交衰退，也
会严重影响下一代群体的表现和遗传变异。一般来说，用
于重组下一轮群体的个体不应低于30。如需30个个体互交
形成下一轮育种群体，10%的选择比例只需评价300个个体；
如要采用1%的选择比例，则需要评价3000个个体。因此在
实际育种中，选择强度的提高受群体大小的限制，选择强
度不可能被无限地提高。 



提高遗传进度的途径分析 
（2）提高加性方差在遗传方差中所占的比例 

• 从第7和8章我们看到，不同亲缘关系群体中包含
加性方差 的倍数是有差别的，有的家系中只有
1/2或1/4的VA，但有些家系可有1倍甚至超过1倍
的VA 。育种群体中，加性方差的倍数越高，遗传
力就越大。 

• 在动物育种中，可以通过产生全同胞家系的方法，
来提高加性方差的倍数。在植物育种中，可以通
过控制花粉和产生自交家系的方法，来提高加性
方差的倍数。 



提高遗传进度的途径分析 
（3）提高加性方差本身的大小 

• 加性方差VA本身的提高可以通过引入新的种质来
实现。引入新种质的同时，也就引入了新的基因，
从而引起遗传方差的增加。 

• 新种质刚被引入的一段时间内，可能会由于有利
基因与不利基因之间的连锁，造成群体平均数的
下降。因此在开始的几个育种周期中，遗传进度
可能不一定会高。 



提高遗传进度的途径分析 
（4）降低非遗传方差 

• 从表型所包含的方差成分来看，随机误差方差Vε和
互作方差VGE任何程度的降低，都会引起遗传力的
增加，进而提高选择进度。 

• 随机误差方差Vε可通过田间试验设计得以控制，如
区组设计。在第9章我们看到，通过对目标环境群
体的划分，还可以降低基因型×环境互作方差VGE。 

• 另外，增加表型观测的次数，可以降低表型平均数
中的随机误差，进而提高以重复平均数为选择单位
的遗传力。 



提高遗传进度的途径分析 
（5）缩短育种周期 

• 以上4个方面，提高的都是单个育种周期的遗
传进度。有时，不同选择方法完成一个育种周
期的时间存在差异，育种家更关心的可能还是
单位时间所能取得的遗传进度。 

• 单位周期遗传进度除以时间（一般以年为单
位），称为年份遗传进度。育种中的加代，其
实就是试图通过缩短育种周期的方法来提高年
份遗传进度。 



选择对等位基因频率的影响 
• 选择前后群体均值的变化，其实是由被选择座
位上基因频率的变化引起的。当控制性状的基
因较多时，育种群体中难以区分不同个体的基
因型，也难以追踪到选择对数量性状座位上等
位基因频率的改变。 

• 下面在单座位加显性模型的假定下，通过建立
不同基因型的选择系数与遗传效应和选择强度
之间的近似关系，然后利用第2章的相关结论，
从理论的角度简单说明选择对数量性状基因频
率的改变量。 
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基因型aa相对于AA的适合度 

• 选择系数与选择强度的关系 
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等位基因a频率的改变量 

• 完全显性 
 
 

• 加性模型 
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数量性状基因座位的
标准化效应 

• 一个座位解释F2群体12.5%的表型变异，如不考虑

显性效应，标准化加性效应为0.5。50%选择比例对

应的选择强度为0.7979，根据公式11.16得到的选择

系数也是0.7979。起始等位基因a的频率为0.5，利

用公式11.17得到基因频率的改变量为Δq=-0.0499。 
• 大多数数量性状基因，解释的表型变异可能只有百

分之几，甚至更低，标准化效应一般为0.05~0.125。
对QTL的选择系数在s=0.088到s=0.334之间。因此，

对不利纯合基因型的选择系数较低，有利等位基因

的频率提高和被固定是一个缓慢的过程。 
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§11.2 利用亲缘关系的选择与遗传进度 

• §11.2.1 亲缘关系与选择方法 
• §11.2.2 亲缘关系中的遗传力和遗传进度 
• §11.2.3 利用亲缘关系的选择方法 
• §11.2.4 多种亲缘关系的指数选择 
• §11.2.5 指数选择的遗传进度 



亲缘关系与选择方法 

• 除育种值外，个体的表型中还包含显性离差效应
和各种互作效应，当然还有环境效应和随机误差
效应，这些效应都不能传递到下一代。因此，个
体水平的遗传力较低，选择的效果往往较差。 

• 育种群体中，一般都包含各种各样的同胞和亲子
等亲缘关系信息。在对一个育种群体进行选择时，
除了利用被选择个体自身的表型数据外，有时还
有大量的亲缘关系数据可供利用。 

• 这些亲缘关系数据可以是来自全同胞、半同胞或
自交等家系内其他个体的表型，也可以是来自个
体的上一代亲本，甚至是来自个体的后代。 



亲缘关系与选择方法 

• 有时，利用亲缘信息还可以估计个体的育种值。
育种值直接度量了后代群体的平均表现与亲本群
体的差异，根据育种值的选择一般都会优于个体
选择。 

• 在动物育种中，有些性状只能在雌性或雄性个体
中表现出来，如奶牛的产奶量。这时，对公牛产
奶量的选择只能依赖于后代母牛的产奶量。如何
利用各种亲缘关系数据预测育种值，提高选择效
率是育种中的一个现实问题。 



一个随机交配群体中5个全同胞家系的个体表
型数据。只考虑遗传因素，不考虑环境效应、

随机误差和抽样误差等非遗传因素 

个体编号 
全同胞家系编号 
A B C D E 

1 26 23 22 19 20 
2 22 18 19 16 14 
3 20 17 15 12 11 
4 17 14 12 11 8 
5 15 13 12 7 7 
总均值 15.6         
总方差=VA+VD 24.64         



遗传方差的分解 
个体编号 全同胞家系编号 

A B C D E 
家系平均数 20 17 16 13 12 
家系间方差=1/2 VA+ ¼VD  8.24         
家系内方差 14.8 12.4 15.6 17.2 22 
家系内平均方差=1/2 VA+ ¾ VD 16.4         
加性方差=VA 8.32         
显性方差=VD  16.32         



表型效应的分解 
• 表11.2的家系平均数与总平均数的离差，称
为家系间效应，用PbF表示；表型与家系平
均数的离差称为家系内效应，用PwF表示。
因此，表11.2每个个体的表型X与总平均数 
的离差P，就可以分解为家系间效应PbF和
家系内效应PwF两部分之和。 
 µ−= XP wFbF PPP +=



表11.2数据的家系间效应和家系内效应 

效应类型 全同胞家系编号 
A B C D E 

家系间效应（PbF） 4.4 1.4 0.4 -2.6 -3.6 
家系内效应（PwF） 1 6 6 6 6 8 

2 2 1 3 3 2 
3 0 0 -1 -1 -1 
4 -3 -3 -4 -2 -4 
5 -5 -4 -4 -6 -5 



个体表型选择的结果 
• 如果现在要从表11.2的25个个体中，选择5个个体
作为亲本随机交配产生下一代群体，这时就会有
多种可能的选择方法。 

• 一是不考虑表11.2和表11.3的家系结构，只是根据
个体的表型（即公式11.18中的X或P）选择最高的
5个，也就是前一节介绍的个体选择或混合选择。
显然，个体选择也可以被看作是根据PbF+PwF的高

低进行选择。混合选择中选的前4个个体是
A1、A2、B1、C1。A3和E1的表型相同，
如没有家系信息可用时，只能从二者之中
任选一个。 



家系间和家系内选择的结果 
• 二是根据家系的平均表现（即公式11.18中的 ）或

家系间效应（即公式11.18中的PbF）进行选择，这

样的选择称为家系间选择（between-familiy 
selection），中选个体为家系A的全部5个个体。 

• 三是根据个体的家系内效应（即公式11.18中的PwF）

进行选择，这样的选择称为家系内选择（within-
familiy selection），中选个体为每个家系中表

现最高的个体，即A1、B1、C1、D1、E1。 



后代测验的亲本选择 
• 此外，根据表11.2的全同胞家系平均数，还可以

反过来选择亲本。家系A的平均数最高，如只选

择一组全同胞的亲本，中选的是家系A的两个亲

本。当然，实际育种中也可以根据半同胞家系的

平均表现来选择亲本。利用后代表现的亲本选择

方法，称为后代测验（progeny testing）。 

• 在有世代重叠的物种中，有时可以把表型选择的

中选个体与后代测验的中选亲本混合在一起，形

成下一世代的亲本群体。 



后代测验的优缺点 
• 后代测验对亲本的选择其实就是利用育种值进行

选择，预期遗传进度也会比较高。但需要知道的

是，后代测验的选择方法需要更长的育种周期。

育种中除关注周期遗传进度外，更关注单位时间

的遗传进度。有时，后代测验的单位时间遗传进

度不一定是最高的。 

• 因此，如何评价不同的选择方法，如何利用各种

亲缘关系数据获得最好的遗传进度，是育种家经

常面临的一个实际问题。 



半同胞和全同胞家系中，家系间方
差和家系内方差的构成 

遗传参数 
亲缘关系  
半同胞 全同胞 
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家系间遗传力和家系内遗传力 
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家系间选择和家系内选择的遗传进度 
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表11.2数据的家系间选择和家系内
选择相对效率 
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利用亲缘关系的指数选择 
• 从个体表型的育种值预测 

• 家系间效应和家系内效应均包含着个体育种值的
信息。在这两部分效应无相关的条件下，以家系
间和家系内遗传力为权重的线性组合，是个体育
种值的最优估计。 
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利用表11.2的数据得到的选择指数 
公式11.26 A B C D E 
1 30.36  24.39  22.40  16.43  16.43  
2 26.36  19.39  19.40  13.43  10.43  
3 24.36  18.39  15.40  9.43  7.43  
4 21.36  15.39  12.40  8.43  4.43  
5 19.36  14.39  12.40  4.43  3.43  

公式11.25 A B C D E 
1 3.74  2.23  1.72  0.21  0.21  
2 2.73  0.96  0.96  -0.55  -1.31  
3 2.22  0.71  -0.05  -1.57  -2.07  
4 1.46  -0.05  -0.81  -1.82  -2.83  
5 0.95  -0.31  -0.81  -2.83  -3.09  



选择指数的方差、与育种值的协方差 
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选择指数的遗传力和指数选择引起
的遗传进度 
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相同强度下，三种选择方法相对于
混合选择的遗传进度 
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多种亲缘关系数据的利用 

• 实际育种群体中，亲缘关系的种类有很多种。除
上一节介绍的全同胞和半同胞家系外，还有亲子
关系、以及稍远一点的同胞关系和亲子关系等等。 

• 现假定有m个与个体育种值估计有关的观测数据，
这些数据可以来自不同的亲缘关系个体，它们与
群体均值的离差分别用P1、P2、…、Pm表示。这
些数据有时会比个体表型P包含更多的遗传信息，
因此可以获得更准确的个体育种值估计。 

• 同时，对于没有表型的个体，我们也可以对它的
育种值进行估计并进行选择。 



多种亲缘关系的指数选择 

• 利用多种亲缘关系数据的最优选择指数，是满足
一定条件的线性组合，用下面的公式表示最优选
择指数I。 

mmPbPbPbI +++= 2211



选择指数的矩阵表示 

• 推广到n个个体，每个个体都有一个选择指数，联
合起来构成一个阶为n的向量或阶为n×1的矩阵，
用I表示；每个个体都有对应的m种亲缘关系信息
P1、P2、…、Pm，联合起来构成一个阶为n×m的
矩阵，用P表示；m个系数构成的参数向量用b表
示。这时就得到选择指数的矩阵表达式。 

PbI T=



待估计个体的育种值 
• 为避免与亲缘关系数据中包含的育种值混淆，同时又与

后两节的内容保持一致，用H表示待估计个体的育种值。 
• 使得前面公式给出最好的育种值估计，就要求选择指数I

与待估育种值H之间的离差平方和最小。对于育种群体
中的n个个体来说，即要求下面的离差平方和最小，其
中H表示n个个体待估育种值构成的列向量。 
 
 

• 如把H看作因变量、I看作自变量进行回归分析，前面的
离差平方和，与多元回归模型公式6.74或公式6.75的离
回归平方和是完全一致的。 
 

2T2 HPbHI −=−=离差平方和



选择指数中系数的估计 
• 类似正规方程的公式6.76，得到选择指数中系数
向量b的正规方程，其中，P和H均用群体平均数
的离差表示。PTP就是变量P之间的方差协方差矩
阵，用Cov(P, P)表示； PTH就是变量P与待估育
种值H之间的协方差向量，用Cov(P, H)表示。这
样，得到另外一个等价的、用向量和矩阵表示的
正规方程。 

HPPbP TT =

H)Cov(P,P)bCov(P, =



选择指数中系数的估计 
• 由于育种值与非育种值之间的协方差为0，因此 
等于亲缘信息Pi中的育种值Ai与待估育种值H的协
方差。这样就得到正规方程公式11.35的另一种形
式及其展开形式。 
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全同胞家系间和家系内两种亲缘关
系数据的选择指数 
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全同胞家系间和家系内两种亲缘信
息的选择指数 

• 上面的结果与公式11.24完全相同。 
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个体与他的一个亲缘关系个体 

• 假定在一个育种群体中，每个个体除了自身表型外，
还有相同类型亲缘关系个体的表型。两种信息分别
用P1和P2表示，需要估计每个个体的育种值H。 
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无表型雄性个体的系谱 

• 在另一个育种群体中，只有雌性才有表型
数据，亲缘关系如下图，现要估计雄性后
代个体的育种值。 

雌性亲本
表型效应P1

雄性后代
无表型数据

雄性亲代
无表型数据

雌性后代
表型效应P2



无表型雄性个体的育种值估计 
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三种亲缘信息数据的选择指数 
• 在表11.2的全同胞家系中，假定还有每个全同胞
家系的中亲值数据。中亲与群体均值的离差用P1
表示，P2=PbF，P3=PwF，它们包含的育种值分别
用A1、A2和A3表示。现要估计全同胞后代家系中
个体的育种值H。 

PVPPCov
2
1),( 11 = PA VhVPPCov 2

21 2
1

2
1),( == 0),( 31 =PPCov

PbP tVVPPCov ==),( 22 0),( 32 =PPCov

PwP VtVPPCov )1(),( 33 −==



三种亲缘信息数据的选择指数 

• 数据中的育种值A与待估育种值H的斜方差 
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三种亲缘信息数据的选择指数 

• 把表型方差、遗传力、加性方差和家系间相关的
估计值，以及r=0.5带入上面的方程组，就得到最
终的选择指数。从三个系数的估计值可以看出，
家系效应在选择指数中的重要性远高于中亲效应
和家系内效应。  
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选择指数的方差及其与育种值的协方差 
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选择指数的遗传力及其与育种值的
相关系数 
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指数选择引起的遗传进度 
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表11.2的数据为例 

• 选择指数的方差等于3.1554，遗传力等于0.3793，
选择指数与育种值之间的相关系数等于0.6158。
指数选择相对于混合选择的效率为1.0598，与公
式11.30中R前面的系数给出的结果完全相等。 
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§11.3 性状相关和相关遗传进度 

• §11.3.1 遗传相关及相关系数的分解 
• §11.3.2 相关遗传进度的估计 
• §11.3.3 多个相关性状的指数选择 
• §11.3.4 相关遗传进度的育种应用 



表型性状相关的遗传基础 
• 许多表型性状在遗传或育种群体中，都表现出一定程度

的相关。这时，对一个性状的选择，势必会影响到其它
相关的性状。性状在表型上的相关既有遗传因素、也可
能有环境因素，遗传研究中自然更关心的是遗传因素。 

• 引起相关的遗传因素主要有两个，即一因多效和紧密连
锁。一个基因同时影响到两个或多个性状，这样的现象
在遗传上称为一因多效（pleiotropy）。控制两个性状的
基因之间紧密连锁，也会引起这两个性状的相关。 

• 一因多效和紧密连锁在遗传上是有本质区别的，一因多
效引起的相关不受连锁不平衡的影响，连锁引起的相关
随着连锁不平衡的降低而逐渐减弱。但是在很多情况下，
要想从遗传上把一因多效和紧密连锁区分开来，还是相
当困难的。 



表型性状相关的遗传基础 
• 另外需要注意的是，表型相关衡量的是所有基因
的整体效应。当不同基因有着不同方向的一因多
效、基因之间既存在相引又存在互斥连锁时，也
许有时在表型上根本观测不到两个性状的相关。 

• 同时，与方差和遗传力类似，相关也是一个群体
概念。同样两个性状，它们在不同群体中的相关
程度，甚至相关的方向都会有所差异。对于多基
因控制的数量性状来说，表型上的相关还与基因
数目、一因多效的方向、基因之间的连锁状态等
因素有关。 



表型相关和遗传相关 
• 观察到的一般只是表型相关（phenotypic correlation），

为研究相关性状的遗传进度，需要知道两个性状的育
种值引起的遗传相关（genetic correlation），或称加性
遗传相关（additive genetic correlation）。 

• 另外，性状的显性离差之间也可能存在相关，上位性
离差之间也可能存在相关。但它们与环境效应一样，
不会传递给下一代，也不会影响遗传进度的计算。因
此把育种值之外的效应，统称为非加性效应（non-
additive effect），非加性效应与环境效应引起的相关，
笼统地叫做环境相关（environmental correlation）。 

• 没有特别说明的话，下面的遗传相关一般指的是育种
值（即加性效应）引起的相关，环境相关指的是所有
非加性效应和非遗传因素引起的相关。 



遗传相关和环境相关的计算 
• 性状1和性状2的遗传相关和环境相关 
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性状1和性状2表型相关的分解 
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水稻抽穗期、株高的方差分析 
均方期望值中的r表示重复次数，此例中的重复数r=3 

变异来源 自由度 
均方 

期望均方 
抽穗期 株高 

重复间 2 7.61 206.30   
家系间 49 213.52 191.32 VE+rVA 
家系内 98 14.33 5.82 VE  



水稻抽穗期和株高的协方差分析 
协均方期望值中的r表示重复次数，此例中的重复数r=3 

变异来源 自由度 
协均方 

期望协均方 
抽穗期×株高 

重复间 2 65.50   
家系间 49 146.16 CovE12+rCovA12 
家系内 98 0.74 CovE12  



水稻抽穗期和株高的方差成分、协方差成分
和遗传力，以及它们之间协方差和相关系数 

• 本例中，非遗传效应引起的相关很小，表型相关系
数基本上反映了遗传相关系数。 

• 对于两个遗传相关的性状，对一个性状的选择势必
会引起另一个性状的变化。当一个性状遗传力较低
时，通过高度相关、遗传力较高性状的选择，获得
的间接遗传进度还有可能高于直接选择的遗传进度。 

性状 遗传方差 环境方差 表型方差 遗传力 
抽穗期 66.4 14.33 80.73 0.8225 
株高 61.83 5.82 67.65 0.9140 
协方差 48.47 0.74 49.21   
相关系数 0.7565 0.0810 0.6659   



两个性状的直接遗传进度 

• 对两个被选择的性状（称性状1和性状2），上

面的公式是对它们进行直接选择的遗传进度。 

• 可以看出，如果性状（如产量等）的遗传力较

低时，直接选择的效果并不好。 

1111 AVhiR = 2222 AVhiR =



性状1选择对性状2的相关遗传进度 
• 为了与直接选择的遗传进度相区别，把由性状1直
接选择得到性状2的遗传进度称为相关遗传进度

（correlated genetic gain），有时也称间接遗传进

度（indirect genetic gain），用R2
*表示。 

• 为得到性状1选择对性状2产生的间接遗传进度，

首先计算性状2育种值对性状1育种值的回归系数。 
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性状1选择对性状2的相关遗传进度 
• 性状1遗传进度R1乘以回归系数，正好就

是性状2的遗传进度。由此得到性状2间
接遗传进度的计算公式。 
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相关遗传力（co-heritability） 
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相关遗传进度与直接遗传进度的比值 

• 可以看出，在相同选择强度的情况下（即

i1=i2），如果性状1和2之间有较高的遗传相

关，同时性状2有较低的遗传力、性状1有
较高的遗传力，即满足rA12h1>h2的条件时，

上面的比值大于1，选择性状1而对性状2产
生的间接遗传进度，就会超过对性状2进行

直接选择产生的遗传进度。 
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利用表11.7和表11.8数据，计算性状
2（单株穗重）的遗传进度 

76.012 =Ar 82.02
1 =h 91.02

2 =h

65.672 =PV 83.612
222 == hVV PA

11.1165.6791.082.076.006.2*
2 =××××=R

49.1583.6191.006.22 =××=R



多个相关性状的选择指数 
• 假定现有m个相关性状的表型观测数据，它们与群

体均值的离差分别用P1, P2, …, Pm表示。目标性状
的表型效应P也是观察值与群体均值的离差，它可
以包含在m个相关性状中，也可以不含其中。我们
的目标是如何利用m个相关性状的信息，实现对目
标性状的最优选择，以获得最高的遗传进度。用下
面的公式表示多个相关性状的最优选择指数。 
 
 

• 与公式11.31是完全相同的，所不同的只是效应代表
的含义有所差异。公式11.31中的效应来自不同的亲
缘关系个体，这里的效应则来自同一个个体在不同
性状上的表型。 

mmPbPbPbPbI ++++= 332211



4个水稻性状的表型相关和表型方差 
性状 表型相关和表型方差  

抽穗期 株高 百粒重 穗粒重 
抽穗期 1 0.67 -0.38 0.64 
株高 0.67 1 -0.24 0.73 
百粒重 -0.38 -0.24 1 -0.05 
穗粒重 0.64 0.73 -0.05 1 
表型方差 80.73 61.83 15.45 25.24 



4个水稻性状的遗传相关和遗传方差 
性状 遗传相关和遗传方差  

抽穗期 株高 百粒重 穗粒重 
抽穗期 1 0.76 -0.63 0.95 
株高 0.76 1 -0.44 0.94 
百粒重 -0.63 -0.44 1 -0.55 
穗粒重 0.95 0.94 -0.55 1 
遗传方差 66.40 49.21 10.45 15.24 



利用4个相关性状的性状1选择指数 
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相关遗传进度的育种应用 
• 育种中一些目标性状的改良可以通过其他相关性
状的选择来实现。这样的选择又称相关选择
（correlated selection）或间接选择（indirect 
selection），这些受选择的非育种目标性状，有时
也称次级性状（secondary trait）。 

• 显然，当目标性状遗传力较低或难以准确度量时，
直接选择的效果就会很差。这时可以考虑选择与
目标性状高度相关、同时遗传力又较高的性状，
通过相关遗传进度来实现对目标性状的改良。 



相关遗传进度的育种应用 
• 例如，单株产量在育种早期世代的遗传力很低、测

量误差大，直接选择的效果不好。而一些与光合作
用有关的生理性状可能与产量存在一定程度的正相
关、又易于精确测量。因此，在早期分离群体中，
可以通过对这些性状的选择，来间接提高最终的单
株产量和总产量。 

• 产量构成性状的遗传力一般都远高于产量本身的遗
传力，同时又与产量存在一定的正相关。因此，在
育种早期世代，还可以通过对产量构成性状进行选
择，以间接提高最终的产量。 

• 另外，当目标性状的表型鉴定成本较高时，也可以
考虑选择与目标性状高度相关、同时又容易测量的
性状，以提高育种的成本收益。 



相关遗传进度的育种应用 
• 早期世代的选择一般在育种试验田里进行，但最
终的品种需要种植在农民的土地上。如果把产量
在育种试验田中的表现看作性状1，在农民土地里
的表现看作性状2。育种家选择的是性状1，但其
目标其实是希望在性状2上取得较高的遗传进度。 

• 要达到这一目的，就要求性状1和2之间存在较高
的正向遗传相关。如果产量在育种试验田的表现
与在农民土地上的表现没什么关系，即性状1和2
之间没有太大的遗传相关，其结果必然是，育种
试验田中表现很好的基因型，将其种植到农民的
土地上却不一定有很好的产量表现。 



相关遗传进度的育种应用 
• 其实，我们还可以把育种试验田看作一种环境，
农民的土地和种植方式看作另外一种环境。只要
这两个环境之间有较高的相似性，就可以期望一
个育种性状在这两个环境间的表现高度相关。 

• 因此，育种家需要对选育品种的最终种植环境进
行仔细分析，种植育种材料和进行选择的试验环
境条件，要尽可能接近未来品种的种植环境。只
有这样，育种过程中选择产生的遗传进度，才能
在未来的农业生产中体现出来。 
 



§11.4 多性状同时选择 

• §11.4.1多性状同时选择的最优指数 
• §11.4.3 最优选择指数的遗传进度 
• §11.4.3 选择指数的应用以及与其他
类型的指数 



 多性状选择方法 
• 单项选择（tandem selection）：对于所要改良的性
状，一个世代一个世代地依次进行选择、改良，改
良完一个性状后再来改良下一个。 

• 独立水平选择（independent culling level）：每一个
世代中，对所有目标性状同时进行选择，对每一个
性状制订出一个独立的中选（或淘汰水平），某个
性状达到它的水平就予以保留，否则就被淘汰。 

• 指数选择（index selection）：每一个世代中，利用
所有性状的遗传力、遗传和表型相关关系、以及经
济权重，构造出一个综合选择指数，对这一指数进
行单项指标的选择。 



 多性状的综合改良 
• 构成优良品种的条件是综合性的，除产量外，
还要注意到早熟、优质、抗逆、适应性等特性。
这些特性在育种实践中的重要性，也因作物、
生态区域、育种材料等而有所不同，应分轻重
缓急综合考虑。特别是一些性状间存在着负相
关时，尤应如此。 

• 在考虑对多个性状的综合改良时，就会牵涉到
多个性状同时选择（multiple trait selection）的
问题。 



综合改良的育种目标 
• 现有m个有待同时改良的性状，表型观测值与群
体均值的离差分别用P1, P2, …, Pm表示。这些性
状在加性遗传效应和环境效应上，可以存在各种
各样的相关关系。 

• 这些性状的育种值分别用A1, A2, …, Am表示，权
重分别用w1, w2, …, wm表示。性状的权重可以用
它们在育成品种中的相对重要性表示，也可以用
这些性状的经济价值表示。 

• 例如，在大豆育种中，需要同时提高籽粒油分和蛋白质含量，如果
高油分的重要性超过高蛋白，这时可把油分含量的权重设为1、蛋白
质含量的权重设为0.6或其他小于1的数值。如果大豆籽粒加工后，
豆油制品的市场价格是5元/kg、豆蛋白制品的市场价格是10元/kg，
这时可把两个性状的权重分别设为5和10。 



综合改良的育种目标 
• 多个性状的同时改良，其实是期望在下面的综合
指标H上取得最大增益。多性状同时选择的问题，
就变成如何利用m个相关性状的信息，构造出一
个最优选择指数I，使得选择指数I与综合指标H
之间有最高的遗传相关关系。 
 
 
 

• 由于选择指数I与综合指标H之间的高度遗传相关，
利用指数I进行选择时，就能保证在指标H上取得
最好的遗传或经济效益。 

AwT
2211 =+++= mm AwAwAwH 

PbT
332211 =++++= mmPbPbPbPbI 



多性状选择指数的计算 
• 因此，选择指数系数的估计问题，就变成求解离
差平方和的最小二乘估计，也是综合指标H对表
型数据多元回归模型的系数估计问题。 

2TT2 AwPbHI −=−=离差平方和

AwPPbP TT =



多性状选择指数的计算 
• 正规方程中，PTP就等于表型方差协方差矩阵， 

PTA就等于表型与育种值的协方差矩阵，又等于
育种值方差协方差矩阵。这样就得到另外一个更
常用的估计系数向量b的公式。 
 
 
 
 

• 利用I进行选择时，可以在综合指标H上取得最高
的遗传增益，有时又称最优选择指数（optimum 
selection index）。 

P)Cov(P,PP =T A)Cov(A,)ACov(P,AP == TT
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4个水稻性状的最优选择指数 
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4个水稻性状的最优选择指数 

• 矩阵B的4个列向量分别对应于抽穗期、株高、百
粒重和穗粒重这4个性状的选择指数。例如，矩阵
B第1列为抽穗期单独作为育种目标的选择指数向
量，已在§11.3.3中给出。 
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两种权重向量的最优选择指数 

• 4个性状等权重 
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• 抽穗期权重设为-0.5 
• 株高权重设为0 
• 穗粒重权重设为1 
• 百粒重权重设为0.3 



最优选择指数的遗传进度 
• 利用最优指数进行选择之后，我们关心的遗传进
度有两种类型。一是对综合指标H产生的遗传进
度，二是对单个构成性状产生的遗传进度。 

• 首先考虑综合指标H的遗传进度，用RH表示。用S
表示最优指数I的选择差，即中选个体的平均指数
与未选择群体的平均指数之差。这样，如果能够
估计出综合指标H对选择指数I的回归系数bHI，显
然就可以利用下面的公式计算H的遗传进度。 

IHIH SbR =



综合指标H对选择指数I的回归系数bHI 
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单个性状的遗传进度 
• 与综合指标H的计算方法类似，如果能够得
到每个性状的育种值对最优选择指数I的回归
系数，也就可以计算每个性状的遗传进度。 
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单个性状的遗传进度 
• 与综合指标H的计算方法类似，如果能够得到每个
性状的育种值对最优选择指数I的回归系数，也就
可以计算每个性状的遗传进度。 
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综合指标H的方差、遗传力 
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4个性状权重均为1的最优选择指数 
• 假定选择出指数最高的10%个体，即选择强度i=1.755。 
• 从公式11.61得到选择指数I的方差VI=234.74，从公式

11.64得到综合指标H的遗传进度为26.89。 
• 选择指数I对4个构成性状育种值的协方差分别为

113.11、94.60、-30.01、57.03，从公式11.67得到抽穗
期、株高、百粒重、穗粒重的遗传进度分别为12.97、
10.84、-3.43、6.53。因此，如果性状之间有比较复杂
的相关关系，在利用最优指数进行选择时，正的权重
不一定代表在这个性状上就一定会有正的遗传进度。 

• 从公式11.68得到综合指标H的方差等于273.08，选择
指数I的方差等于234.74。因此，选择指数的遗传力等
于0.86，选择指数与综合指标的相关系数等于0.93。 



选择指数的育种应用 
• 前面介绍的最优选择指数主要是Hazel和Lush
（1942）以及Hazel（1943）的工作。最优选择指
数自然有其理论上的优越性，但从前面的例子来
看，计算最优选择指数的过程还相当繁琐。 

• 一方面，最优选择指数依赖于性状的权重，育种
家对大多数目标性状的相对重要性一般都会心里
有数，但要给出一个具体的权重数值可能还很困
难。另外，性状的权重还可能因时间而发生变化。
当一个性状经过一段时间的有效改良后，它的重
要性可能就会下降，原来不太重要的性状随着时
间和环境的变化可能会变得重要起来。 



选择指数的育种应用 

• 同时，选择既引起单个性状遗传方差和遗传力的
改变，又会引起性状之间相关关系的改变。在多
基因的情况下，同时选择会降低性状间的相关，
并使得原来的正相关逐步变为负相关。构建最优
选择指数时，需要利用育种群体的遗传参数。选
择指数的优良性质是针对特定群体而言。 

• 一个育种群体构建出的最优指数不一定适用于其
它群体，不同的育种群体需要构建出不同的指数，
以用于选择。 



选择指数的育种应用 

• 同时还要注意，单个性状的遗传进度不一定与权
重的方向完全一致。当构成性状较多、性状间相
关关系比较复杂时，构成性状不一定能够在预期
的方向上发生改变。 

• 尽管具有理论上的优越性，但由于上述的这些原
因，最优选择指数只是在少数大型动物的育种过
程中得以应用。植物育种群体具有个体多、单个
个体经济价值低、世代短、选择强度高等特点，
最优指数选择并没有得到普遍的应用。很多时候，
育种家采用的选择方法仍以独立水平选择为主，
但同时注重家系间和家系内两种水平的选择。 



其他类型的指数 
• 最优选择指数的构建，需要估计遗传协方差矩阵。育种中

真正要利用它开展选择并不是一件容易的事。同时，选择
后的群体要重建最优选择指数。鉴于此，人们随后又提出
了一些计算简便的指数。 

• Williams（1962）提出一个基础指数（base 
index），它直接用性状的经济权重表示出来。w1, 
w2, …, wm为m个性状的经济权重，由育种家根据
目标性状的重要性来确定；P1, P2, …, Pm表示表型
观测值与群体均值的离差。 
 
 

• 在基础指数中，一般把最重要性状的权重设为1。根据相
对重要性，其他性状的权重在0和1之间取值。 

mmPwPwPwI +++= 2211



其他类型的指数 
• 最优指数和基础指数都需要知道性状的经济权重，

Elston（1963）提出一个无权重的乘积指数，见公
式11.73。其中， 对应于第i个性状的最低可接收
的性状值，X1, X2, …, Xm表示表型观测值。 
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其他类型的指数 
• 在正规方程（公式11.59）中，如果忽略不同性状
之间的表型协方差和遗传协方差，表型方差协方
差就变成一个对角阵，对角线元素为性状的表型
方差；遗传方差协方差也变成一个对角阵，对角
线元素为性状的加性方差。公式11.74给出这种情
况下的选择指数，从而避免了协方差的估计和计
算逆矩阵。 
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