
利用结构方程模型（SEM）
揭示啄羽与相关行为
之间的因果关系

概述
对于家禽生产行业，啄羽是一种严重问
题。啄羽行为会造成巨大的经济损失，也
会给受影响的禽类带来痛苦，尤其是在禁
止断喙的国家。

尽管进行了深入研究，但这种破坏性行
为的原因仍未完全明确。大多数解决问
题的方法将重点放在营养和管理方面。
对于啄羽行为，所有措施只能起到缓解
作用或没有效果。遗传学研究表明，对
于这种破坏性行为，充分的遗传变异能
够实现遗传选育。

然而，啄羽是一种复杂行为，如果需要通
过育种计划成功体现这一性状，还需要了
解更多关于动机遗传背景的详细信息。主
流假说认为啄羽是定向错误的觅食行为，
但也可能涉及如食羽癖、攻击性行为、恐
惧和常规自发活动等其他动机。

通过两个F2杂交品系的900多只禽类（根
据啄羽行为表现强弱进行选育）研究了上
述行为之间的相互关系。使用标准统计模
型对于这些性状之间的遗传性以及遗传和
表型相关性进行了估测。此外，同时应用
了结构方程模型（SEM）以估测啄羽与其
他性状之间的因果关系。

遗传相关性和作为因果联系参数的λ系数
表明，食羽癖和啄羽行为之间具有很强的
因果关系。这证实了食羽癖是啄羽主要原
因的假说。

攻击性行为和常规自发活动也对啄羽产生
很大的因果影响。相反，旷场行为（恐
惧）和觅食对于啄羽行为并未产生明显影
响。
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引言
对于工业化国家的家禽生产行业，动
物福利已成为一个重要的问题。有人
认为集约化管理体系和生产性状选育
会损害动物福利。例如，快速生长肉
鸡的软腿病、腹水和猝死（Besse i和
Gerken，2006年）以及蛋鸡的骨折
（Moinard等，1998年），都说明业
绩和动物福利相关性状之间存在对立关
系。基因组工具的开发有助于开展这
样的讨论，而这种工具应用于商业育种
将进一步提升业绩。过去，高业绩一
直被视为动物福利的间接标准。然而，
人们日益意识到，针对生长率或产蛋
率的选育可能会导致动物福利问题，
尤其是“精准动物育种”框架（Fl in t和
Woolliams，2007年）和SEFABAR项目
（“欧洲农场动物的可持续育种和繁殖”
，SEFABAR，2003年），体现了科学
家对于农场动物福利的责任感。

经济标准和动物福利标准并不一定是对
立的。例如，对于家禽类，破坏性的啄
羽行为和同类相残行为是严重的动物福
利问题，可能对经济业绩产生重要影
响。如果出于动物福利原因禁止断喙，
这个问题将变得更加重要。最近针对未
断喙鸡的实验表明，管理流程可减少啄
羽现象，但不能杜绝啄羽。由于啄羽具
有很强的遗传因素，业界正在寻找将这
种行为纳入选育计划的方法。了解啄羽
的原因是解决问题的前提条件。

下 面 ， 我 们 将 利 用 G i a n o l a 和
Soerensen（2004年）提出的结构方程
模型，对于啄羽行为以及啄羽行为和选
定行为标准之间的因果关系进行定量遗
传分析。
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破坏性啄羽是一种复杂的行为。尽管
在过去几十年中进行了大量研究，但
其根本原因仍不得而知。不过，关于
其动机存在各种假说。主流理论认为
啄羽与喂食和饲料搜寻（觅食）有关
（Blokhuis，1986年；Huber-Eicher和
Wechsler，1998年）。觅食理论认为觅
食行为会转向群体同伴的羽毛。但是，在
多项研究中，觅食理论都无法解释啄羽
现象（Hocking等，2004年；Newberry
等，2007年）。Bessei和Kjaer（2015
年）认为食羽癖是主要的潜在动机。目
前纳入讨论范围的啄羽动机还包括攻击
性行为（Bessei等，2013年）、恐惧
（Rodenburg等，2010年）和自发性活动
（Kjaer，2009年）。啄羽行为取决于沙
浴的假说（Vestergaard和Lisborg，1993
年）在后来的实验中没有得到证实，因此
不再考虑。

关于啄羽行为与其他行为之间的上述关联
性假设，主要基于群体平均值对比和常规
相关性估测，而常规相关性估测并不能揭
示因果关系。然而，同样有一些方法能
够估测性状之间的因果效应（Gianola和
Soerensen，2004年），例如结构方程
模型（SEM）。在一个来自两个根据啄羽
行为表现强弱进行选育的品系的大型F2
杂交种群（大于900只鸡）中，观察到了
啄羽（FP）、食羽癖（FE）、攻击性啄
羽（AP）、旷场行为（恐惧）（OFA）
、常规自发活动（GLA）和觅食（FOR）
（图1）。采用标准多性状模型（SMS）
和结构方程模型（SEM）对于遗传参数进
行了估算，以揭示上述行为之间的因果关
系。如果应用SEM，需要了解假说的精确
先验定义。因此，我们采用了每组三种行
为的测试方法。只选择存在假定的因果关
系的行为进行研究。

信息状况和实验方法

图1：
通过视频观测方式记录在案的
现象：直接观察到而且记录在
案的啄羽行为（a）、通过食羽
癖测试判定的食羽癖行为（b）
、直接观察到而且记录在案的
攻击性行为（c）、通过射频识
别技术和探测方式判定的常规
自发活动（d）、在旷场测试
中观察到的旷场行为（e）。

(a)

(d)

(b)

(e)

(c)
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FE FP

AP
λ AP, FE

 0,11 λ
FP, AP  0,23

λFP, FE 5,94

先前研究表明，啄羽和食羽癖密切相关。
研究发现，对同伴有严重啄羽倾向的禽
类在单独饲养时，会吃掉塑料盘中的更
多羽毛（McKeegan和Savory，2001
年）。在选择实验中，啄羽表现较强的
蛋鸡更喜欢羽毛而不是刨花，而且从
塑料盘中吃掉的羽毛比啄羽表现较弱
的蛋鸡更多（Harlander-Matauschek
和Häus ler，2009年）。根据这些结
果，我们认为食羽癖是影响啄羽的主
要动机。人们普遍认为，攻击性啄羽
和啄羽在表型模式上明显不同，其动
机也不同（Savory，1995年；Bilcik和
Keeling，1999年）。定量遗传研究和
选择实验证明攻击性行为具有遗传性
（Craig等，1965年）。

Bennewitz等（2014年）和Grams等
（2014年）对结果进行了详细报告。根据
统计模型的不同，FP的遗传率估算值在
0.11和0.20之间。FE 的遗传率要高得多
（0.36至0.57）。对于FE和AP，FP具有
非常高的遗传相关性。所有表型相关性均
为正相关，但水平低于遗传相关性。根据
以往信息，我们认为FE会对FP和AP产生
影响，而AP会影响FP。FE对于FP的估测
因果效应系数λ（FP、FE）为5.94（图2
）。关于食羽癖对于攻击性啄羽的影响系
数λ（AP、FE）和攻击性啄羽对于啄羽的
影响系数λ（FP、AP），λ-值均为正值
（0.11和0.23），但大大低于食羽癖对于
啄羽的影响。结果证实了我们的假设，即
FE是FP的主要动机。FE对于AP的影响也
很小。啄羽和攻击性啄羽之间的高度遗传
相关性以及正值λ系数（FP、AP）表明，
攻击性行为的影响在过去估计不足。在运
动模式和潜在动机上，虽然攻击性行为与
啄羽有所不同，但攻击性行为可能会强化
FP的表达。

啄羽、食羽癖和攻击性啄羽

图2：
HFP和LFP品系的F2杂交种群中食羽癖（FE）、啄羽（FP）和攻
击性啄羽（AP）之间的因果关系（Grams等，2014年）。

食羽癖（FE）对于啄羽（FP）有较高的直接影响；通过攻
击性啄羽（AP），食羽癖对于啄羽有较小的间接影响
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YGLA
YFE

YFP

λ FP, FE
=5,71 (0,72) λ

FP, GLA =1,20 (0,42)

λGLA, FE=0,02 (0,06)

自发活动通常是由多种不同的动机激发
的，例如探索、攻击性行为、产蛋和飞
行。恐惧会抑制自发活动，具体情况请参
考下文。在实际条件下，不可能确定潜
在的动机。动物的自发活动水平存在个
体差异，这与特定的动机无关。这种“常
规自发活动”（GLA）可认定为基因决定
的自发性活动的结果。McClearn（1961
年 ） （ 使 用 小 鼠 ） 以 及 J e z i e r s k i 和
Bessei（1978年）报告了GLA的遗传估
算值。Kjaer（2009年）使用相同的记录
体系，分别选择了GLA表现强和弱的鸡品
系。遗传系数的估算值为0.20至0.30（
个人通信）。作者认为，啄羽可能是多动
症的结果。生理学研究支持了这一假说，
研究表明，啄羽和过度活跃都受到多巴
胺系统的影响（Kjaer等，2004年；van 
Hierden等，2005年）。使用了上述F2杂
交小母鸡的自发活动长时间记录，以验证
这一假说（Lutz等，2016年）。

18周龄时，使用RFID技术连续9天记录自
发活动的情况。GLA的遗传率为0.29，与
FP之间的表型和遗传相关性均呈正相关
（0.16和0.47）。关于性状之间的因果关
系，我们认为GLA会影响FP，而FE会影
响FP和GLA。通过SEM获得的结果如图
3所示。结构系数显示，GLA对于FP有因
果影响（λFP、GLA = 1.20），FE对于
FP有因果影响（λ = 5.71）。FE对于GLA
的影响较小。结果证实了GLA会影响FP
的假说。

然而，FE（作为主要动机）对于FP的影
响并不是通过GLA介导的。GLA对于FP
的影响明显小于FE对于FP的影响。这两
种影响似乎是相互独立的。

啄羽、食羽癖和
常规自发活动

图3：
食羽癖（FE）、啄羽（FP）和常规自发活动（GLA）
之间的因果关系（Lutz等，2015年）。

食羽癖对于啄羽的影响很大。GLA对于啄羽（FP）有中等程度的影响
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啄羽
（FP）

旷场行为
（OFA）

λ=0,004 (0,005)λ=-0,012 (0,01)

λ=-0,02 (0,02)

探索（EXP）
(Küken)

图4：
孵HFP和LFP品系F2杂交种群中啄羽（FP）、探索（EXP）和旷场
行为（OFA）之间的因果关系（Bessei等，正在撰写中）。

对于野生动物的生存策略，觅食（FOR）
和恐惧是非常重要的因素。高度恐惧会抑
制动物对于未知饲料资源的探索和利用。
然而，在捕食者的高压下，恐惧是生存的
必要条件。因此，在自然条件下观察到的
觅食活动可认定为探索和恐惧之间的折衷
方案。最近观察表明，这种机制在自由放
养的家禽中仍然存在。在惊吓瘫痪测试中
表现出高度恐惧的母鸡，在自由放养环境
中花费的时间较少（Hartcher等，2016
年）。多种测试均能对动物的恐惧感进行
评估。对于实验室动物和家禽，旷场测试
是常用的测试方法。使动物暴露在旷场环
境中，会引起动物的初始恐惧反应，即一
动不动，随后会出现自发活动。高旷场行
为（OFA）表明恐惧程度较低，可认定为
探索性活动（Jones，1989年）。因矿场
测试对探索行为产生影响，旷场测试适用
于本研究。此外，据报道，若雏鸡OFA发
生率较高，那么啄羽的发生率很可能较低
（Rodenburg等，2004年）。

因此，对于啄羽表现强和表现弱的选育
品系，我们使用SEM对于F2杂交种群的
FP、OFA和FOR数据进行了分析。在7和
8日龄时，以3分钟测试中的步数记录衡量
OFA。FOR指的是：3周龄和4周龄时，在
20分钟的观察时间内，在家庭围栏内行
走和啄垃圾的时间。假设OFA和FOR影响
FP，而FOR会影响OFA。FOR的遗传率为
零。因此，无法估测这一性状的遗传相关
性。OFA的遗传率为 0.21。

FP、OFA和FOR之间的表型相关性以及
FP和OFA之间的遗传相关性均接近于零
（Grams等，2014年）。所有λ系数均接
近于零（图4）。

结果表明，高估了觅食和恐惧对啄羽的影
响。与主流假说相反，FOR和OFA均未显
示出对于FP的相关因果效应。

啄羽、觅食和恐惧
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