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Abstract 
Dynamic traits are those phenotypic values change with time and other quantifiable factors such 
as age, parities, physiological status, performance level and environment etc. Because of the spe-
cial economic status of the dynamic traits in breeding and production, it is very important to re-
veal the genetic regularity and improvement of these traits. The choice of body shape is beneficial 
to the improvement of the whole health and milk production of dairy cows. On the basis of B- 
spline function, a random regression model (RRM) has been developed to detect the QTLs control-
ling the dynamic traits. A real dataset for China Holstein cows, which contains the records of body 
weight from the local dairy farm, was analyzed and the biological conclusions were derived. 
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摘  要 

随着时间(生命时期、年龄、胎次等)或其他可以量化的因素(生理状态、生产水平、代谢率和环境条件等) 
变化的性状，称为动态性状，如身高、体重、胸围、产奶量等等。由于动态性状在育种和生产中特殊的

经济地位，揭示这类性状遗传及其改良提高的研究工作尤显重要。体型性状的选择有利于奶牛整体健康

和产奶性状的提高。本文基于B样条插值函数，建立检测调控动态性状基因位点的随机回归模型，实际

数据分析表明模型的合理性和适应性。 
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1. 前言 

表型值随着时间(生命时期、年龄、胎次等)或其他可以量化的因素(生理状态、生产水平、代谢率和

环境条件等) 变化的性状称为动态性状。这些性状的表型值有无限个，而且其变化可用一些连续的函数(或
随机过程)来描述，在指定时间点观测动态性状的有限变化点就获得了实验所需的重复记录[1] [2] [3]。 

为检测控制动态类型的数量性状位点(QTL)，学者们采用参数和非参数的模型来描述表型和基因型效

应随时间的变化。大多数采用具有生物学意义的数学模型去拟合数量性状位点(QTL)的表型效应。然而，

这样的参数方法具有局限性，因为数学函数是非线性的。相反，学者们较青睐于将非参数的 Legendre 多

项式嵌入随机回归模型中作为子模型检测动态性状位点。Legendre 多项式的优点除了能够拟合任何性状

的生物曲线之外，更重要的一点是它是线性模型，这样的理论和方法论促使它能够广泛地应用于 QTL 定

位的线性模型用来估计 QTL 参数。高阶的 Legendre 多项式能够很好地拟合均值和方差的变化，但是，

这样的多项式经常在曲线的极值点过高地估计观测值，导致 Runge(龙格)现象，也就是说，由于曲线上极

值点处的震荡,曲线的拟合度随着阶数的升高而显著降低。相反，B-spline [4]能够更广泛地应用于非参数

的数据分析去推断变量的经验分布。样条插值函数应用于检测 QTL 是杨于 2006 提出的[5]。 
目前，奶牛育种的总体趋势是在保持奶牛产奶量以及乳成分等优良遗传性状的同时，兼顾奶牛的躯

体结构、趾蹄健康、使用寿命、繁殖性能等综合遗传性能的选育，以获得奶牛养殖的最大经济效益。有

研究表明-加强体型性状的选择对奶牛产奶量以及乳成分的提高有利，也有利于降低体细胞数，增强个体

乳房炎的抗性，鉴于此，本文研究了检测调控奶牛动态性状基因位点的检测方法[6]。 
应用B-spline函数检测调控动态性状QTL的关键是结点个数、结点位置以及阶次的选择。对于样本容

量较小，观测值较少的数据集仍然是用较简单的多项式作为子模型拟合效果更好。根据文献资料显示，

Open Access

http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/


周晓晶 等 
 

 
585 

对于奶牛的身高、体重这些体尺性状选择5、6、7阶的，结点个数为3个的B-spline拟合效果更好。 

2. 方法 

以 BC 群体为例，动态性状表型值和 QTL 的遗传效应及环境效应的关系可由如下模型描述 

i j jy zµ α ε= + +                                      (1) 

这里 µ 为群体均值， jz 为 QTL 基因型指示变量，取值 1 和−1 分别为对应着 QTL 基因型 QQ 和 Qq. 
α 为加性效应， jε 为剩余误差，服从正态分布 ),0( 2

j
N εσ 记 ( )1,j jX z= ， ( )T,B µ α= ，从而模型(1)记为

矩阵形式如下： 

i j jy X B ε= +                                       (2) 

2.1. Legendre 多项式嵌入随机回归模型中 

用k阶Legendre多项式描述动态性状随时间的变化规律，“从而第i个体在第t个测定日”动态性状表

型值的遗传模型可表示为 

( ) ( ) ( ) ( )1
q

i ij j i ijy t t x t tµ α β ε
=

= + + +∑                          (1) 

其中， 1, 2, ,i n=  ，n为个体数； ( )tµ 为时刻t的群体均值， ijx 为基因型指示变量，当基因型为QQ时，指

示变量为1，当基因型为Qq时，指示变量为−1； ( )j tα  ( 1, 2, ,j q= 
)为第j个QTL的遗传值，q为基因

组上观测到的QTL的最大个数， ( )i tβ 为指定个体依赖于时间的环境效应，服从正态分布 ( )20,N tβσ   ； iε

为指定个体随时间独立的环境效应，服从正态分布 ( )20,N εσ 。可知该模型为固定效应模型， ( )tµ 和 ( )j tα

为固定效应， ( )i tβ 为随机效应。 

2.2. B-spline 函数嵌入随机回归模型中 

模型中的所有参数，除了 2
εσ 都是时间的函数。而参数和时间之间的函数关系可用B样条(B-spline)来

描述。1974年，Gordon和Riesenfeld用B样条基线函数代替了Bernstein基线函数，构造了B-spline样条曲线。

B-spline样条曲线分段组成。每一段的参数t的区间为[0，1]。这样就克服了Bezier曲线的缺点：改变Berier
曲线任意一个控制点，曲线上的所有点都变换。B-Spline曲线的优点：修改某一控制点只引起与该控制点

相邻的曲线形状发生变化，远处的曲线形状不受影响。 
定义 ( ) ( ) ( ) ( )0, 1, ,p p r pt t t tψ ψ ψ =  ψ 为B样条的协变量，带有 k 个节点， p 阶多项式，

2r k p= − − 。定义 [ ]T0 1 rµ µ µ= µ 为随时间独立的群体均值做成的向量。在这里我们可以视B样条

为权重，构造 µ 的线性组合来描述随时间独立的群体均值 ( )tµ 。其他的参数可以用同一个B样条来描述，

具体为 ( ) ( )j jt tα =ψ α ，
T

0 1j j j jrα α α =  α ， 1,2, ,j q=  ； ( ) ( )i it tβ =ψ β ， 

[ ]T0 1i i i irβ β β= β ， 1, 2, ,i n=  。由于 iβ 为随机回归效应，我们可以假设服从正态分布 ( )0,N βΣ ，

βΣ 为指定个体随时间独立的随机回归效应做成的协方差矩阵，这样我们利用B样条重新参数化后，(1)改
写成如下线性模型 

( ) ( ) ( ) ( )1
q

i ij j i ijy t t x t t ε
=

= + + +∑ ψψ µ α ψ β                       (2) 

在t + 1个固定时间点测得每个个体的表型值， 0 1, , , mt t t ，从而这t+1个向量作成向量形式如下 

( ) ( ) ( ) T
0 1i i i i my t y t y t =  y   
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定义 ( ) ( ) ( )T T T
0 1 mt t t =  ψ ψ ψ ψ 为 ( ) ( )1 1r m+ × + 矩阵，这样 iy 的线性模型记为矩阵形式 

T T T
1

p
i ij j i ij x

=
= + + +∑y ψ µ ψ α ψ β ε                           (3) 

这里，
0

T

mi it itε ε =  ε 为 ( )1 1m + × 剩余效应向量，服从正态分布， ( )2~ ,i N εσI0ε 。 

2.3. 参数估计 

模型(3)的数学期望为 

( ) T T
1E , p

i j i ij jj x
=

= = +∑y Uµ α ψ µ ψ α  

协方差矩阵为 

( ) T 2Var ,i j εσ= = +y V Iβµ α ψ ψΣ  

似然函数为 

( ) ( ) ( ) ( ) ( )T1 2 1
11, | , expn mn n

i i i i iiip | p − + −
==

 = ∝ − − ∑∏y M y M V y U V y Uθ θ          (4) 

µ 的先验分布为常数，即为均匀先验。 
所有参数的联合先验分布函数为 

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )2
1 |q

j j jjp p p p p pεσ =
= ∏ A Aβθ µ αΣ                      (5) 

结合数据的条件概率密度和参数的先验分布得到数据和参数的联合分布为 

( ) ( ) ( )| , , |p p p∝y M y Mθ θ θ                              (6) 

与参数的联合后验分布成比例。此联合后验分布即为目标分布函数。 
对似然函数取对数，求偏导，即可得到每个参数的极大似然估计的对数形式，由于每个参数都是待

估计参数的函数，因此需要迭代算出。 

3. 实例分析 

动物资源群体来源于大庆本地牧场-红骥牧场。奶牛品种为中国荷斯坦奶牛，重要经济性状为体重、

体长动态性状，测定时间从 2010 年 1 月至 2013 年 13 月。具体为 2010 年出生的 60 头奶牛、2011 年出

生的 70 头奶牛及 2012 年出生的 80 头奶牛。由于奶牛早期生长发育状况与日后的产奶量、繁殖问题和健

康问题有着密切关系，因此对奶牛生长性状的研究主要针对的是从出生到第一个泌乳期结束这段时间，

分为初生、断奶、周岁和头胎分娩这四个时间点。在实际牛场管理过程中，这几个时间点正是牛只转群

的时间，饲料成分、管理方式、饲养环境都发生了明显变化，这样的划分方式也与生产实际相契合。所

以特别关注初生、断奶、周岁和头胎分娩这四个时间点的体重记录，将它们视为一组。共 4 组数据。处

理数据，去掉异常值后剩余 143 个个体的 4 组数据。 
分别用3，4，5，6阶Legendre多项式和5、6、7阶的B-spline插值函数(结点个数为3)拟合。对体重、

体高的具体分析结果如表1~表3所示。 
表中易见，阶数越高，拟合效果越好，而且 B-spline 函数的拟合效果要比 Legendre 多项式的好。 
由拟合结果可见，一般而言，阶数越高，拟合结果与真值越接近，标准差也越来越小。通过将Legendre

多项式和B-spline函数视为自模型，比较可见，前者的5阶和6阶的估计结果要比后者的估计结果有较大的

标准差，且后者的7阶的估计结果更接近于真值(表2)。 
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由于荷斯坦奶牛的产奶量主要在体高的三个时期最大，所以我们只关注了三个阶段的体高，为

156~167 cm，此时产奶量最高，120~135 cm 时比 136~155 cm 产奶量高。我们只拟合了这三个阶段的体

高的生长轨迹。由于 3 阶 Legendre 多项式的拟合效果不好，所以我们略去了该结果(表 3)。 
表中易见，阶数越高，拟合效果越好，而且B-spline函数的拟合效果要比Legendre多项式的好。 

 
Table 1. Fitting accuracy of body weight growth trajectory for individuals under different models 
表 1. 不同模型下个体的体重增长轨迹的拟合精度 

 最小值 最大值 平均值 标准差 

3阶Legendre多项式 0.7460 0.8380 0.7630 0.0345 

4阶Legendre多项式 0.8190 0.8900 0.8342 0.0217 

5阶Legendre多项式 0.8850 0.9210 0.8990 0.0097 

6阶Legendre多项式 0.9120 0.9350 0.9243 0.0761 

5阶B-spline函数 0.8960 0.9210 0.8970 0.0218 

6阶B-spline函数 0.9140 0.9300 0.9160 0.0196 

7阶B-spline函数 0.9340 0.9680 0.9516 0.0432 

 
Table 2. Results under different models 
表 2. 不同模型的体重检测结果 

模型 QTL位置(cM) µ  α  β  ε  

3阶Legendre多项式 4 - 13.0 38.96 (19.36) 8.45 (2.11) 12.35 (2.58) 3.98 

4阶Legendre多项式 7 - 55.0 37.33 (12.48) 9.63 (1.96) 15.85 (2.47) 3.65 

5阶Legendre多项式 2 - 60 37.96 (13.68) 9.48 (1.57) 17.84 (2.39) 3.44 

6阶Legendre多项式 3 - 28.7 40.68 (11.55) 10.25 (1.26) 19.64 (1.38) 2.48 

5阶B-spline函数 4 - 105.0 36.58 (9.56) 10.87 (0.92) 19.64 (1.14) 3.96 

6阶B-spline函数 6 - 19.4 39.87 (8.28) 8.23 (0.54) 19.28 (0.85) 2..38 

7阶B-spline函数 4 - 67.8 34.33 (5.36) 9.35 (3.48) 18.25 (2.45) 3.78 

 
Table 3. Fitting accuracy of body height growth trajectory for individuals under different models 
表 3. 不同模型下体高的增长轨迹的拟合精度 

 最小值 最大值 平均值 标准差 

4阶Legendre多项式 0.4468 0.7233 0.5652 0.0460 

5阶Legendre多项式 0.5344 0.8791 0.7836 0.0182 

6阶Legendre多项式 0.8743 0.9261 0.8365 0.0562 

5阶B-spline函数 0.8907 0.9397 0.8643 0.0325 

6阶B-spline函数 0.9467 0.9823 0.9543 0.0205 

7阶B-spline函数 0.8798 0.9560 0.476 0.0478 
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4. 总结 

本文应用B-spline函数作为随机回归模型的子模型分析了控制动态性状QTL的检测。比较了B-spline
函数与Legendre多项式在参数估计(包括均值和标准差)上的精确性，从对比结果可见，前者的5阶和6阶的

估计结果要比后者的估计结果有较小的标准差，且前者的7阶的估计结果更接近于真值，说明用B-spline
函数估计模型参数更准确。用所提出的方法分析了来源于当地农场奶牛的关于身高体重的实际数据集，

对实际育种工作者具有一定的指导意义。 
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