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摘要：目前，生态学家越来越关注深入的生物学问题，例如，1）理解生态和进化过程的互作和关系；

2）种群中一个重要的表型特征，受遗传基因影响多大？即其可遗传程度，表示该性状的进化潜能；3）

基因是怎样影响表型性状，及其对应的个体适合度以及种群动态？4）决定多个重要表型性状的基因之

间关系和互作如何？随着生物统计软件尤其是线性混合模型的发展，结合经典数量遗传学的理论，发

展出了针对上述问题的动物模型（Animal Model），使得我们可以对野外种群进行上述研究。本文首先

介绍了经典数量遗传学的重要概念，随后在其理论框架下，举例介绍了动物模型的操作和使用，最后

探讨和展望了利用数量遗传学方法进行进化生态学研究的前景。 
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Abstract: Over the last decades field ecologists are more and more interested in understanding deeper 

biological questions, for instance: 1) the links between evolutionary and ecological dynamics. 2) For an 

important trait, to what extent determined by genes (as the degree of heritable reflecting the trait′s 

evolutionary potential)? 3) How do genes influence phenotypes, fitness and population dynamics? 4) How is 

the genetic correlation between important traits? As the development of biological statistics, especially the 

mixed effect model, combined classical theory of quantitative genetics, a professional model (Animal Model) 
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provided us opportunity to carry out robust studies on wild populations. In this review, we introduce some 

basic conceptions of classical quantitative genetics, and then, by using typical examples, we focus on how to 

use the Animal Model. Finally, we discuss the future of integrating quantitative genetics and evolutionary 

ecology in the wild. 

Key words: Heritability; Genetic correlation; Mixed effects model; Quantitative genetics; Evolutionary 

ecology; Natural selection; Fitness 

 

生态学家一直以来关注种群内（间）个体

间的变异，正如达尔文所述：“这些个体变异

（individual differences）为自然选择的作用提

供了基质模板”（Darwin 1859）。传统的生态

学往往只涉及到这些差异的表型（表型变异：

phenotypic variance）层面，例如，测量一个重

要的适合度表型性状在种群内的分布，或者寻

找多个重要表型性状之间的相关性。然而，进

化学家不仅仅关注某一性状在个体间的表型变

异，还要深入到其基因层面，即更加侧重这个

性状的可遗传性（可遗传变异： genetic 

variance）。因为可遗传变异是决定一个性状在

选择（包括自然和人工选择）下是否进化，以

及进化速度和潜能的关键，而且只有理清影响

种群生活史、适合度等各种性状的可遗传性，

才能真正理解该种群的进化过程（Ellegren et 

al. 2008，Kruuk et al. 2008，Johnston et al. 

2013）。近年来，研究种群动态中自然选择的作

用以及小尺度的进化成为热点（Hairston et al. 

2005，Saccheri et al. 2006，Kasada 2014）。 

数量遗传学是一门定量研究个体可遗传变

异的学科。自 Fisher（1918，1958）建立该学

科理论框架，再经 Haldane（1932）和 Wright

（1921）等的总结和完善以来，该学科在进化

生物学和动植物育种研究中发挥了重要作用。

它不仅能够建立种群性状的遗传结构，还能预

测表型性状的进化潜能（Falconer et al. 1996，

Lynch et al. 1998，Wilson et al. 2016）。例如，

如果想研究某种鸟类的一个重要生活史性状

“窝卵数”，在确认该种群遗传家系背景下，

运用数量遗传学方法可以定量计算出这个性状

变异在多大程度上是可遗传的（遗传力：

heritability），又有多少是受母性作用（maternal 

effect）的，以及环境作用在决定这个性状表型

中占有的分量。 

数量遗传学有着近 100 年的历史，但由于

性状的遗传参数计算必须在确认该种群的遗传

家系后才能完成，所以过去一直局限在动植物

育种相关研究中。进入 21 世纪以来，随着分子

生态学的发展，特别是亲本鉴定技术，加上计

算机庞大的统计和模拟计算能力（如贝叶斯统

计），使得数量遗传学方法在野外进化生态学的

运用成为可能。近年来，国外一些拥有长期积

累数据的课题组已经成功地运用数量遗传学，

解决了在自然条件下种群进化动态的一些难

题。经典的例子有：欧洲马鹿（Cervus elaphus）

研究（Kruuk et al. 2000，Kruuk 2004，Kruuk et 

al. 2008，Stopher et al. 2012）及白领姬鹟

（Ficedula albicollis）研究（Merila et al. 2000，

2001a，b，Garant et al. 2004，Brommer et al. 

2005）。这些研究突破了传统进化生态学的研究

瓶颈，使得宏观生态学深入到基因遗传层次。

野外数量遗传学在进化生态学中的应用从此成

为新的研究热点，并广泛扩展到其他物种：如

绵羊（Ovis aries）（Hayward et al. 2009，Robinson 

et al. 2009，Wilson et al. 2009，Hayward et al. 

2013）、青山雀（Cyanistes caeruleus）（Hadfield 

et al. 2006a，b，2007，2013a，b）、歌带鹀

（Melospiza melodia）（Reid et al. 2011a，b，

2012，2014）、斑胸草雀（Taeniopygia guttata）

（Forstmeier et al. 2009，Schielzeth et al. 2010，

Forstmeier et al. 2011，Husby et al. 2013）。上述

研究有一个共同点，大都以野外种群为研究对

象，运用一个特殊的混合统计模型，即动物模
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型（animal model），利用已知的遗传家系，将

一个性状的表型变异分解成遗传（genetic）和

环境（environmental）变异两大部分，进而这

两大部分各自又可以分解成相应的小部分，如，

遗传变异接着可以分解成加性遗传变异

（additive genetic component，其定义和解释见

本文后文）、母系遗传变异（maternal effect）、

基因显性变异（dominance）等。上述研究与传

统的动植物育种有着很大的差别，首先，动植

物育种者主要关注其研究对象的经济价值，利

用人工选择的方法改良品种，而上述研究着重

于自然选择条件下种群的进化动态；其次，动

植物育种研究是在稳定的环境条件下，种群的

遗传家系很容易得到，而对于野外进化学生态

学研究，获得一个研究种群的遗传家系充满着

挑战，且其所在环境也在不停地变动。以上这

些差异，使得野外生态学家发展了自己的理论

和研究工具，产生一个新的学科，称之为野外

数量遗传学（wild quantitative genetics） 

本文将重点介绍动物模型的研究方法，包

括介绍数量遗传学的基本理论和重要的概念，

以及应用动物模型所需的数据，即野外数据收

集类型。我们将以模拟数据为例，介绍几款代

表软件的操作，包括数据的输入，软件代码，

以及结果分析，并讨论如何在实际中利用动物

模型去验证假说，同时探讨该模型的延伸和未

来的发展方向。 

1  数量遗传学基本理论和重要概念 

1.1  基本理论 

经典数量遗传学内容主要是在已知种群个

体间遗传关系（家系）和某个表型性状（直接

测量获得）的情况下，对该性状的遗传强度和

进化潜能进行推算（Wilson et al. 2010）。具体

来讲，对于某一个表型特征，如果发现具有亲

缘关系的个体（共有很多基因）的相似度比一

些没有亲缘关系的个体（几乎不共有基因）明

显大，则认为在这个表型特征的表达中，基因

可能起着很强的作用，也就是说这个表型性状

在某种程度上是可遗传的。孟德尔的豌豆实验

其实就是最简单的例子。豌豆种子的形状（圆

形还是皱形）是二项分布（仅仅只有两种表型），

而且决定该表型性状的基因也很简单（单基因

调控）。然而，自然界中大部分的表型性状是连

续分布的，而决定这些连续性状的又往往是很

多基因的共同作用。针对以上情形，数量遗传

学应运而生（Falconer et al. 1996，Lynch et al. 

1998），其本质是孟德尔遗传定律的延伸和扩展

（从单个基因决定的离散变量性状扩展到多个

基因决定的连续变量性状），在其基础上再整合

自然种群的进化动态（自然选择），可以说，数

量遗传学是经典进化生物学（达尔文）和经典

遗传学（孟德尔）的完美结合。 

1.2  遗传力（heritability，h2） 

对于单个表型性状，我们能计算出相对于

整个表型变异（phenotypic variance，VP）中由

遗传决定的部分（VG）（Falconer et al. 1996）。

继而，VG 可以接着分解为加性遗传部分

（additive genetic variance，VA，决定该性状的

所有基因所起的线性作用总和，称为加性遗传

变异），基因显性效应部分（dominance，VD，

除了线性作用，在一个座位子内，存在基因间

显性作用，这些显性作用的总和即 VD），基因

相互效应部分（epistatic，VI，座位基因型之间

存在的相互作用总和）。在实际情况中，后两部

分很难计算出来，其需要庞大而且完整平衡的

家系和人工育种操作，而且一般占 VP的比重不

大，因此，不管是生态学家还是动植物育种者，

都关注于通过测量具有亲缘关系的个体表型来

推算 VA的大小比重（Falconer et al. 1996，Kruuk 

2004）。为了简单起见，一般将 VD、VI 和环境

决定的部分（VE）归为残差（residual，VR），

因而，整个表型变异简单的分解方程为 VP = VA 

+ VR。狭义的遗传力（heritability，h2）即是指

VA占总体表型变异 VP 的比重， 

h2 = VA / VP            公式 1 

这是数量遗传学的一个最重要的概念，遗传力

描述了具有亲缘关系个体之间的相似程度，表
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示一个性状的可遗传强度，也反映出该性状的

进化潜能（在自然选择作用下的反应强度）。 

1.3  遗传相关（genetic correlation，rG） 

表型变异的分解可以扩展到多个性状，我

们可以分解这些性状间的表型协变异（COVP），

得出加性遗传协变异（COVA）所占比重，即

性状间遗传相关（genetic correlation，rG），这

是数量遗传学的另一个重要概念。遗传相关表

示几个性状间表型下的基因联系，正的遗传相

关可以认为这些性状间有一部分是由相同的基

因决定的（基因的多重作用：pleiotropy）或者

决定这些性状的基因连锁在一起（linkage）。 

遗传相关可以验证很多的生物学问题，例

如，以性二型的雄性孔雀鱼（Poecilia reticulata）

为研究对象，验证性选择和自然选择之间的冲

突和权衡（conflict and trade-off）的研究中发现，

雄性孔雀鱼的性选择特征如雄性吸引力（sexual 

attractiveness）与存活寿命存在一个负遗传相关

关系（Brooks 2000）。传统的种群生态学往往

热衷于寻找重要适合度性状间的相关性，或者

一个表型性状与适合度特征的相关性。这种方

法其实存在较大的缺陷，这种表型的相关关系

会因为环境因子而造成很大的偏差。例如性状

X 与 Y 存在一个表型相关 rP，有公式（Willis 

1991）： 

rp = rG hX hY + rE eX eY       公式 2 

其中，rG 为 X 与 Y 之间的遗传相关，hX和 hY

分别为性状 X 和 Y 的遗传力 hX
2 和 hY

2的平方

根，rE为由于环境因子而造成 X 与 Y 之间的相 

关性（可正可负）， e X  =  √1﹣hX
2
， e Y  = 

√1﹣hY
2
。Kruuk 等（2008）总结和比较了来自 

24 个研究的 282 个表型相关值（rp）和遗传相

关值（rG），得出其相差值 D（|rp﹣rG|）平均值

为 0.245（SD = 0.222）。由此可见，由环境引

起的表型相关是影响较大的干扰因素，数量遗

传学家建议应该对性状的表型相关表示警惕

（Willis 1991，Hadfield et al. 2007），研究中需

想办法排除。因此，在进化生态学研究中，不

应只简单测量几个性状之间的表型相关，而是

应该尽可能得出这些性状之间的遗传相关关

系。 

1.4  重复力（repeatability，R） 

重复力是一个很简单但是很重要的概念，

主要是针对种群中每个个体有多次测量的情

况。在数量遗传学中，重复力的计算公式为

（Falconer et al. 1996）： 

R = 
VG +VEg

VP
=

VA +VD +VI +VEg

VP
     公式 3 

其中，VG 表示个体遗传变异部分（包括 VA、

VD、VI），VEg 为个体的永久环境效应（也可理

解为种群一般环境效应），VP 为表型值。简单

地说，对于每个个体，对其表型值多次测量，

我们希望搞清这几次测量值中不变的部分（即

可重复部分）的比重，而这种可重复的部分包

括其遗传变异部分（VG）和永久的环境效应部

分 VEg，后者这部分不是由基因决定，但是也

不会随着环境的改变而改变，因而称其为永久

环境效应。 

最简单的重复力计算方法即对种群中每个

个体测量 2 次，然后计算第一次测量值与第二

次测量值的相关系数即可，该相关系数即为重

复力值。重复力是一个极其重要的概念，其意

义可概括为两方面：第一，从数量遗传学角度

上来说，重复力可以视为遗传力的一个上限值，

从公式 3 中可以看出，遗传力 h2 = VA / VP 不可

能大于重复力。对于一个重要的性状，计算其

遗传力可能比较困难（需要提供遗传家系信

息），但是计算重复力却非常简单，只需多次测

量即可，因此，野外生态学家尤其行为生态学

家非常关注每一个性状的重复力，因为一旦知

道该性状重复力大小，即可近似估算出其遗传

力的大小。第二，从研究的可重复角度来说，

重复力也是一个非常重要的概念。近期以来，

研究的可重复性一直受到科学家的广泛关注，

以生物医药研究为例，美国每年大概有 250 亿

美元的生物医药研究是不可重复的（Freedman 

et al. 2015）。在生态学和进化生物学领域，研
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究统计发现，效应量（effect size）一般都偏小

（Jennions et al. 2002），推断该领域研究的可重

复性较低。因此应该重视生态进化学研究的可

重复性，对于某一个重要的研究表型性状，第

一步需确认的是其重复力大小如何。如果重复

力很低，即意味着该性状受环影响很大，可遗

传度不高（低遗传力），也就意味着其进化潜能

较低。 

2  遗传力和遗传相关计算方法，动物模 

型（Animal Model） 

2.1  经典计算方法 

计算遗传力 h2 和遗传相关 rG 的方法有多

种，根据遗传家系和孟德尔分离定律，来推算

这些参数。这里只介绍最简单直接的一种，用

于了解动物模型的计算原理：父母表型平均值-

子代表型值回归（Falconer et al. 1996）。根据孟

德尔分离定律，对于二倍体生物，父本和母本

各传给子代 1/2 基因。因此，在一个种群中只

需测量每一个家庭父母本的表型平均值[（父亲

表型值 + 母亲表型值）/ 2]和相应子代的表型

值，然后进行线性回归，即可知遗传力 h2。因

为在线性回归过程中，环境因子等造成的偏差

会分离掉。对于这种计算方法，笔者认为其实

可以用一个极端的例子来理解：在符合哈-温平

衡的种群中，其中具体某一代的某个性状，设

其表型平均值 VP1 为 P1，其加性遗传变异值 VA1

为 A1，其环境部分变异平均值相对该表型性状

平均值 VE1 为 0（因为环境对于某一个个体表型

值影响可正可负，对于该代的所有个体来讲，

总平均值 VE1 = 0）。如果这一代子代的表型值

平均值 VP2（P2）等于其亲本一代 VP1（P1），即

P2 = P1（也就是回归斜率等于 1），则该性状 h2 

= 1，表示该性状的可遗传强度达 100%。 

2.2  动物模型（animal model） 

动物模型作为一个混合模型，最先在动物

育种中使用（Henderson 1953，1984，Thompson 

2008），因而称其为动物模型。进化生态学在野

外种群研究中引进动物模型比较晚（Shaw 

1987），进入 21 世纪才开始大量关注和使用动

物模型。动物模型能利用种群中所有的亲缘关

系，还允许种群中一些亲缘关系不明的个体存

在，而且还允许加入其他随机变量和固定变量

（例如年龄、性别、生境类型等），在验证一些

特定假说的同时也排除了一些相对不重要的因

子，使遗传参数计算更为准确（Wilson et al. 

2010），因此动物模型成为在野外进化生态学研

究中最普及的方法。 

动物模型的算法和统计与普通的线性混合

模型一样，如限制性最大似然法（ restricted 

maximum likelihood，REML）、贝叶斯统计

（Markov chain Monte Carlo，MCMC），为避免

繁琐的数学算法，这里不详细论述。其计算遗

传参数（遗传力、遗传相关等）的统计原理，

其实与上述经典的计算方法相同，而且更为强

大：上述经典的计算方法需利用特定的家系关

系，如父母亲平均值-子代，而动物模型能整合

各种亲缘信息，例如，祖父母与第三代关系、

全胞（ full-sibling ）兄弟姐妹关系、半胞

（half-sibling）关系、表亲关系等等，该模型

自动将研究种群的所有家系信息整合，存入到

一个独立的空间，再和另一个所需数据文件（即

该种群某个性状的表型值）整合。最后算出该

种群某一个或多个性状的遗传参数。 

动物模型分为单变量和多变量动物模型。

单变量动物模型主要为了测量种群某一个性状

（作为因变量）的遗传力和其他参数，例如，

除了该模型自动整合遗传家系后将每个个体

ID（个体的编号）作为随机自变量，还可以添

加其他的随机变量，例如母亲的 ID 来测量该性

状母系遗传作用（见电子版附件 1）。而多变量

动模型是指多个表型性状作为因变量的动物模

型，它不仅可以计算得出其中每一个表型性状

的遗传力，还可以计算出这些表型性状间的遗

传相关（见电子版附件 2）。 

3  应用动物模型所需的数据 

动物模型运行所需要的数据分两部分，第

一部分是研究种群的遗传家系，举个简单例子，

假如研究的某个种群有如图 1 家系。  
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图 1  某个种群的家系图谱示意图 

Fig. 1  The pedigree information of one population 

圆形表示雌性个体，方形为雄性个体。Females as circles and males as squares. 
 

动物模型要求的数据储存文件格式在R 语

言中.txt 即可（可以先在 excel 中输入数据，再

转为.txt 格式输入到 R）。在这个例子中，excel

的数据表格为 3 列，第一列为个体 ID，第二列

为父本 ID，第三列为母本 ID，不确定其父母

的个体视为数据缺失 NA。上述的家系转换为

可输入数据表格形式见表 1。 

第二部分即为该种群某个性状的表型测量

值，这部分数据跟一般的野外研究所需数据一

样，没有太大的差异。值得一提的是，每个个

体的表型值应该多次测量，因为个体 ID 将作为

动物模型的随机变量，另外，多次测量可以使

动物模型运算更加精确，也可以从这个性状的

重复力预估其遗传力的大小。 

4  可用软件 

野外数量遗传学家们已经编码了使用动物

模型专门的软件，如 ASReml 和 VCE 等，或者

依托强大的 R 语言平台，设计了专用的软件包

（如 MCMCglmm 和 ASReml_R 等）。参照

Wilson 等（2009）在表 2 中列出了能运行动物

模型的常用软件。该表列出的所有软件对于动 

表 1  图 1 家系图谱信息相应的表格数据形式 

Table 1  data structure as repuired by software 

packages in R (correspongding to Fig. 1)  

ID Father Mother 

1 NA NA 

2 NA NA 

3 NA NA 

4 NA NA 

5 2 1 

6 2 1 

7 2 1 

8 NA NA 

9 3 4 

10 5 4 

11 NA NA 

12 8 7 

13 NA NA 

14 11 10 

15 12 13 

16 12 13 

在此表格中，ID 为个体标号，Father 为该个体的父本标号，

Mother 为该个体母亲标号。NA. 不确定其父母的个体。 

Here, ID means the identidy of individual, father referred the 

individual′s father and mother referred its mother.   



·696· 动物学杂志 Chinese Journal of Zoology 52 卷 

 

表 2  动物模型分析的常用的软件 

Table 2  List of software packages that can be used to perform animal models  

软件 

Software packages 

是否免费 

Free or not 

软件算法 

Inference 

软件网站 

Website 

ASReml 否 no REML http://www.vsni.co.uk/software/asreml/ 

ASReml-R 否 no REML http://www.vsni.co.uk/software/asreml/ 

DMU 是 yes REML or MCMC http://www.dmu.agrsci.dk/ 

MCMCglmm 是 yes MCMC http://cran.rproject.org/web/packages/MCMCglmm/index.html 

WOMBAT 是 yes REML http://agbu.une.edu.au/~kmeyer/wombat.html 

VCE 是 yes REML or MCMC http://vce.tzv.fal.de/software 

REML. 限制性最大似然估计；MCMC. 贝叶斯统计。 

REML. Restricted maximum likelihood; MCMC. Markov chain Monte Carlo sample. 
 

物模型来讲，原则上计算得出的结果应该相似。

这些软件内部统计原理各有优劣，例如限制性

最大似然法的优点在于运行速度快，但是结果

误差可能较大；而贝叶斯方法统计运行时间比

较长，且对于其先验 prior 的设置需要比较专业

的知识，但是得出的结果更加精确。本文将采

用代表性的 MCMCglmm（贝叶斯）为例（此

软件免费使用，且相比于 VCE 等更容易设置模

型参数），结合具体的例子，来介绍动物模型的

使用。其他软件可在其网站下载和查询使用教

程。另外，还推荐一个维基网站（名称为动物

模型维基）http://www.wildanimalmodels.org/tiki- 

index.php，这个网站由野外数量遗传学家

Alastair J. Wilson 等建立，详细介绍了表格中所

有软件的使用教程，同时提供了具体的数据和

详细的代码。 

4.1  单变量动物模型 

这里直接采用 Wilson 等（2010）的一个虚

拟例子：一个狮鹫（西方世界传说中的一种神

兽）种群，假设已经测量了该种群每个个体的

出生体重，也了解该种群的遗传家系信息（这

两个数据表格详见电子版附件 1）。根据其数

据，首先，可以计算该性状（出生体重）的遗

传力；第二，因为也知道每个个体的母亲，可

以在该模型（混合模型）中加入另一个随机因

变量，即母亲的 ID，来计算该性状的母系遗传；

第三，整合该种群的性别信息，将其作为一个

固定的因变量，这样不仅可以得出该性状在两

性间是否有差异，同时在控制性别对出生体重

的影响下，还能更加精确地计算以上所述遗传

参数。软件具体使用和代码以及计算结果详见

电子版附录 1。 

4.2  多变量动物模型 

例如，进化学家希望了解动物生长速率和

免疫功能之间的关系，这两者是否存在一个权

衡（trade-off）？以野外一个田鼠种群作为研究

对象，预测这两个性状都是可遗传的，而且受

到自然选择的正驱动作用，但是种群在快速的

生长率和更好的免疫功能这两者间可能有一个

权衡，因此会有一个负遗传相关关系。 

为了验证这个假说，通过调查该种群的遗

传家系（可以利用亲本分析加以辅助），同时测

量每个个体这两个性状的表型值，利用

MCMCglmm 来运行动物模型。软件具体使用

和代码以及计算结果详见电子版附件 2。 

4.3  模型参数设置，随机还是固定？ 

动物模型归根结底是一个特殊的混合模

型，其特殊性在于同时整合了另外一个专门的

家系数据，并自动将表型数据中的个体 ID 作为

随机变量（这个随机变量是动物模型所必须的，

动物模型就是基于这个随机变量同时整合该种

群的家系结构来计算遗传力等参数）。除了这个

特殊的随机变量外，既然是混合模型，还可以

根据需要或者结合要验证的假说来相应地设置

http://cran.rproject.org/web/packages/MCMCglmm/index.html
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或者增加其他的因变量。例如，上述单变量模

型例子中增加了另一个随机变量母亲 ID，来计

算母系遗传变异，同时增加了性别作为固定变

量来检验该性状性别间的差异。将一个因变量

视为随机变量还是固定变量，应该视具体情况

而定，没有固定的原则，一般认为，如果数据

包含该因子的所有水平，而且研究目的是比较

该因子不同水平下平均值的差异，则视为固定

因变量（例如性别、不同的实验施加水平），如

果该因子只是从总体中取样而获得（例如，个

体 ID），则视为随机因变量（Pinheiro et al. 2000，

Galwey 2014）。但是，有些因子变量则很灵活，

例如年份，如果要比较不同年份间某个性状的

平均值差异，则可以视为固定变量，而要了解

该性状年际间的波动情况时，则应该将其视为

随机变量。 

5  动物模型的应用及延伸 

5.1  动物模型不仅仅是“动物模型” 

动物模型不仅适用于动物生态学研究，它

完全适合于植物种群生态学，对于一个植物种

群，如果知道该种群遗传家系结构，同样可以

测量该种群某些重要特征的遗传参数（Lamy et 

al. 2012，Hernández-Serrano et al. 2014，Zenni et 

al. 2014）。当然，植物的繁殖系统很复杂，要

理清一个野生植物种群可能更复杂。 

5.2  直接的假说验证 

动物模型还可以帮助直接的假说验证。对

于一个研究种群，要测量该种群某个表型性状

的遗传力，其零假说则可认为：该表型性状遗

传力 h2 = 0。如果得出的遗传力显著大于 0，就

说明该表型性状的加性遗传部分很显著，有较

强的进化潜能（参见选择预测方程）。对于多个

表型性状，则其零假说为：这些性状之间不存

在遗传相关，rG = 0。如果 rG 显著大于或者小

于 0，则认为这些性状之间存在显著的遗传相

关，其生物学意义可以根据具体的表型性状来

解释。一般认为，负遗传相关表示个体在其生

活史中不能都兼顾，存在一个权衡，而正遗传

相关则意味着，决定这些表型性状的基因具有

很强的连锁性，或者这些表型性状本身就是由

相同的基因决定的（基因的多重作用：

pleiotropy）。 

5.3  遗传力的时空动态（种群的进化动态） 

由于一个表型变异的遗传部分 VA 是自然

选择作用的基质和模板，而自然选择或者进化

又是一个随时发生的过程。因此，从时间维度

上，可以测量一个重要表型性状（例如某生活

史或者适合度特征）的遗传力在个体水平或者

种群水平上随时间的变化度。从空间的维度，

也可以比较同一个物种同一表型性状在不同种

群间的遗传力差异。如果种群间某一个表型性

状的遗传力相差较大，可以尝试从环境差异、

自然选择差异以及环境和基因的相互作用等角

度去解释，这样可以从基因水平上更好地了解

种群的进化动态（Charmantier et al. 2005，

Blumstein et al. 2013）。 

5.4  性选择方面的应用 

我们知道，在性选择理论中有一个重要而

尚未得到完全解决的问题，即为什么有些物种

（尤其是鸟类）中雌性与雄性一样拥有绚丽多

彩的羽色？目前主要有两种假说，第一种是

“进化副产品假说”（by-product hypothesis），

该假说认为，雌性鲜艳的羽色是由于雄性的羽

色基因受到强大的正选择驱动，这些基因最开

始由父亲传给女儿，即使在雌性中没有进化生

物学意义，但是也会在雌性个体中表达。第二

种假说认为，雌性鲜艳的羽色也受到正选择驱

动，有其独立的进化生物学意义，因为双向选

择在动物中也是比较普遍的，即不仅仅只有雌

性选择雄性，雌性鲜艳的羽色是雌性个体质量

和适合度的一个指标，雄性个体可能偏向于选

择鲜艳羽色的雌性个体作为繁殖配偶。这两种

假说利用动物模型能很好地加以验证。我们可

以分别把雄性和雌性的羽色作为两个独立的表

型性状，利用多变量动物模型，如果得出这两

个性状存在很强的正遗传相关（例如 rG > 0.9），

则可认为这原则上属于同一个性状，即支持上
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述第一种假说。如果这两性状的遗传相关程度

不高，则可以认为它们确实是由不同的基因决

定的两个独立性状，甚至受到不同的选择驱动，

支持第二种假说。 

5.5  系统比较学研究 MCMCglmm：进化谱系

遗传力 phylogenetic heritability 

在系统比较学研究中，可以巧妙地利用动

物模型，来进行更大尺度（时间和空间）的进

化学研究，一个种群的遗传家系数据，可以用

某一个分类单元谱系树来代替。例如，可以利

用已知的鸡形目系统发生树作为动物模型的

“种群家系”，将每一个物种视为“种群中的

个体”，来计算鸡形目中某个共有性状的变异

在多大程度上是由谱系关系决定的（类似遗传

力的概念：phylogenetic heritability‘进化谱系

遗传力’）。具体可以参考 Hadfield（2010）研

发的 R 软件程序包 MCMCglmm 的使用指南，

以及网上公开的关于该程序包的课堂笔记。

MCMCglmm 程序包不仅仅用来运行动物模

型，而且也用来进行系统比较学研究，二者其

实本质上一样，只是尺度不同。具体例子可参

照 Cooney 等（2016）和 Benson-Amrama 等

（2016）。 

6  注意事项  

动物模型对于数据的需求永远是“饥饿”

的，因此，使用动物模型最大的注意事项是数

据量不足而导致参数估算的偏差。例如，想准

确地测量某个性状的母系遗传（母系效应），则

要求数据提供每一个母亲都有多个子代，而且

最好是比较多的同母异父这样的半胞关系存在

（Kruuk et al. 2007）。对于动物模型具体的样本

量需求（能够提供较为可靠的结论），这里举两

个具体成功的例子：1）歌带鹀种群（Reid et al. 

2011a，b），该种群（一个小型岛屿）每年约有

11 ~ 49 繁殖对，研究者自 1975 年开始研究和

监测该种群，该种群确切完整的家系信息是从

1993 年开始；2）青山雀种群 （Hadfield et al. 

2006a，b），该种群当时在运用动物模型的样本

量条件为：3 年（2002 ~ 2004 年）共 450 繁殖

对数的数据。另外增加或者减少某一个因变量

可能会导致遗传参数的偏差，例如，在测量某

一个表型性状的遗传力时，通常会根据生物学

背景，相应地增加随机因变量和固定变量，以

剔除影响遗传力计算的偏差因子。如果没有考

虑到这些因素，会使遗传力相应偏大（Wilson et 

al. 2010）。 

种群的配对方式也可能会导致遗传参数的

偏差，例如，选型互配（positive assortative 

mating）会使性状的遗传力偏大，原因是由于

父母亲之间的这种选型互配会“人为”地增加

具有亲缘关系个体间的相似度，从而导致遗传

力的计算误差偏大。关于选型互配影响遗传参

数的估算以及解决方法可详见 Falconer 等

（1996）。 

目前国内野外生态学、进化生物学研究中

还很少涉及野外数量遗传学的相关内容。动物

模型实现的一个前提条件就是必须提供该种群

的家系信息，而国内生态学研究起步较晚，很

难拥有一个稳定研究种群的长期数据积累，特

别是还要清楚该种群基本的遗传家系。随着中

国生态学的发展和研究的深入，加上国家对基

础研究的重视和投入的增加，我们建议国内生

态学家重视对稳定研究种群的长期研究，并注

意积累相关的遗传家系数据（见本文举例家

系），为应用数量遗传学方法（动物模型）来研

究种群的进化动态提供条件，这样可以突破传

统野外生态学研究瓶颈，将其上升到基因层次

（如遗传力、母系遗传效应、环境比重等）。 
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