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基于空间效应与竞争效应的林木遗传分析模型
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2 广东省林业科学研究院，广东 广州 510520)

摘要: 【目的】建立空间效应与竞争效应的分析模型，以提高林木遗传评估的准确性. 【方法】利用 R 软件及其程序

包 breedR 模拟数据，结合实测数据，采用 XFA1 结构拟合加性效应、近邻竞争效应和 AR1 结构拟合空间效应，建

立随机区组设计模型(RCBM)、空间模型(SM)、空间与测量误差模型(SUM)和空间与竞争模型(SCM)，运行

ASReml 估算遗传参数，进行模型比较。 【结果】对于模拟数据，估计的参数结果均显示 SCM 是最优模型，其大大

降低了随机误差方差，随机误差方差分别由 7.56(RCBM)、5.72(SUM)降低到 3.13(SCM)，分别降低了 58.6%、

45.3%，并估算到四周近邻竞争方差；SCM 模型估算的单株狭义遗传力在 0.40 左右，高于 RCBM(0.24)和 SUM 模

型(0.30)；设置参数的不同初始值，SCM 估计的参数结果均较为稳定；对于实测数据，估算结果与模拟结果比较一

致。 【结论】SCM模型是新的单株混合模型，可用于林木遗传分析。

关键词: 空间效应；竞争效应；单株混合模型；REML；遗传分析
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Genetic analysis model of forest based on space
and competition effects

LIN Yuanzhen1, ZHANG Weihua2, CHENG Ling1, ZHANG Xinfei1, ZHANG Xinxin1,2

(1 College of Forestry and Landscape Architecture, South China Agricultural University/Guangdong Key Laboratory for
Innovative Development and Utilization of Forest Plant Germplasm, Guangzhou 510642, China;

2 Guangdong Academy of Forestry, Guangzhou 510520, China)

Abstract: 【Objective】To improve the accuracy in genetic analysis of forest establishing an analysis model based on

space and competition effects. 【Method】The data was simulated by R software and its package breedR. The

additive effect and neighbor competition effect were fitted using XFA1 structure and the spatial effect was fitted using

AR1 structure for both simulated and measured data. Four models (randomized block design model, RCBM; spatial

model, SM; spatial with measured error model, SUM; spatial and competition model, SCM) were established and

analyzed using ASReml to estimate genetic parameters for comparison. 【Result】The estimated results showed that

SCM was the best model for the simulation data. SCM greatly reduced the random error variance from 7.56 (RCBM)

and 5.72 (SUM) to 3.13 (SCM), decreased by 58.6% and 45.3%, respectively. SCM could estimate the genetic

variance of competition from surrounding neighbors. The individual heritability assessed by SCM was around 0.40,

higher than those of RCBM (0.24) and SUM (0.30). SCM obtained stable estimated results under different settings of

initial values for parameters. Furthermore, for the measured data, the estimated results were consistent with the simulation data.

【Conclusion】SCM is a new individual-tree mixed model and could be used for genetic analysis of forest. 
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林木遗传改良通常需在田间试验基础上，估算

参试样本(种源、家系、单株或无性系)目标性状的遗

传参数，并运用一定的评价方法筛选出具有优异目

标性状的种源、家系或无性系[1]。目前，林木遗传评

估基本采用混合线性模型，即根据观测表型值和设

计的关联矩阵，利用最佳线性无偏估计(Best linear
unbiased estimation, BLUE)方法获得固定效应估计

值，利用最佳线性无偏预测(Best linear unbiased
prediction, BLUP)方法获得随机效应预测值。而育

种值(Breeding value)即属随机效应预测值，且

BLUP值依赖于混合线性模型的关联设计矩阵。然

而，对林木田间试验而言，个体间存在竞争，且基因

型与环境互作较为显著，即空间效应明显。如竞争

效应和空间效应没有被考虑到混合线性模型中，遗

传评估则会产生偏差，其中空间正相关易导致加性

遗传方差偏大，中等竞争效应则抑制偏差[2]。因而，

在林木遗传评估模型中，应纳入竞争效应和空间

效应。

空间效应(或称环境异质性)可以是空间连续

的，其表现为土壤和小气候效应的相似模式，也可

以是不连续的，表现为育林措施和测量方法的不同

效应，此外还可以是随机的，其表现为微环境的异

质性 [ 3 ]。针对空间效应的空间分析 ( S p a t i a l
analysis)已被广泛用于农作物品种田间试验研究。

与传统试验设计相比，空间分析可减少试验误差并

提高农作物品种评估的准确性。空间分析方法通常

有趋势面分析法和空间自相关分析法等。其中，趋

势面分析法是采用空间坐标的多项式函数来模拟

环境的变异[4]，而空间自相关分析法则通过行和列

的空间自相关分析剔除地点内的空间相关误差来

提高遗传试验分析的精确性[5]。

在林木研究上，Costa等[6]利用空间自相关分析

法分析了辐射松 Pinus radiata 等 3个树种的子代和

无性系试验林，发现空间自相关分析可更有效拟合

试验林的空间变异，显著降低了区组和小区的方

差，且极大提高了遗传评估的准确度与遗传增益。

另外，Dutkowski 等[7-8]在更大数据量的树种与试验

林上进一步采用空间分析，也发现空间分析可显著

提高种源、家系、亲本和无性系遗传效应估算的准

确性。但林木是多年生植物，除空间差异外，往往还

存在个体竞争[9]。虽然 Cappa 等[10]采用遗传干预模

型(Genotypic interference model, GIM)评估了林木

遗传加性效应和竞争加性效应，但是没有考虑空间

效应，因此模型比较受限。值得注意的是，Stringer等[11]

提出空间效应与竞争效应的联合模型进行糖蔗品

种试验的遗传分析，模型采用等根二阶自回归法

(Equal-roots second-order autoregressive, EAR2)拟合

环境的空间效应，而遗传的竞争效应则采用处理干

预模型(Treatment interference model, TIM)。此外，

Cappa等[12]提出拟合空间效应与竞争效应的林木单

株混合模型，并采用贝叶斯法估计遗传参数。上述

模型均在一定程度上提高了林木遗传评估的准确

性，但模型涵盖的遗传竞争效应均为单一值，而实

际上林木个体周边的遗传竞争效应可能不同，因此

有必要提出新的单株混合模型，同时拟合不同的遗

传竞争效应和异质的空间效应。基于此，本研究根

据现代线性统计理论，构建了异质空间效应和不同

竞争效应的联合模型，并通过数据模拟的方式，结

合实际测定数据进行验证，同时运用 REML 法估算

遗传参数，对不同模型进行比较，进而探讨异质空

间效应和不同竞争效应的分析模型在林木遗传测

定中的有效性，以期为林木精确的遗传评估和后续

可靠的良种选育提供理论参考和技术支撑。

1   方法

1.1    统计模型

u′g =
(
u′gd
,u′gen ,

u′gwn ,u
′
gsn ,u

′
gnn

)
u′gd
、u′gen、u′gwn、u′gsn和 u′gnn

单株混合模型为：y=Xb+Zgug+e。式中: y 为个

体性状表型值构成的向量; b 为固定效应构成的向

量 ;  u 为随机遗传效应构成的向量，

， 分别为直

接遗传效应、东向近邻效应、西向近邻效应、南向近

邻效应和北向近邻效应；e为剩余误差向量；X为固

定效应的关联矩阵；Zg 为随机效应的关联矩阵。

遗传效应的方差–协方差矩阵为：

var
(
ug
)
=


δ2gd

δgden δgdwn

δgden δ2gen δgewn

δgdwn δgewn δ2gwn

δgdsn δgdnn
δgesn δgenn

δgwsn δgwnn

δgdsn δgesn δgwsn

δgdnn δgenn δgwnn

δ2gsn δgsnn

δgsnn δ2gnn


⊗ Im,

其中，对角线上依次为直接遗传效应、东向近邻效

应、西向近邻效应、南向近邻效应和北向近邻效应

的方差分量，非对角线为上述两两效应之间的协方

差分量。var代表方差，δ2 和 δ 分别代表方差和协方

差，Im 代表单位矩阵。

为减少计算量和促进模型收敛，可通过因子分

析法[1]将遗传效应的方差–协方差矩阵改写为如下
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矩阵：

var (u) =
(
Γ×Γ′+Ψ)⊗ A,

其中，Γ 是因子载荷矩阵，Ψ 是特殊方差矩阵，A 是

加性遗传相关矩阵。

δ2ξ δ2η

在常规的空间分析[7]中，剩余误差(R)可分解为

空间自相关误差方差( )和随机测量误差方差( )，
因此剩余误差的方差协方差矩阵为：

R = δ2ξ
(∑

c
(ρc )⊗

∑
r
(ρr )
)
+δ2ηI,∑

c (ρc )
∑

r (ρr )其中， 、 分别是列、行自回归的相关矩

阵，ρc、ρr 分别是列、行自相关值，I是单位矩阵。∑
(ρ)自回归的相关矩阵，具体如下：

∑
(ρ) =

∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣

1 ρ ρ2 · · · ρn−1

ρ 1 ρ · · ·
...

ρ2 ρ 1 · · ·
...

...
...
...
. . .

...
ρn−1 · · · · · · · · · 1

∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣∣
。

1.2    数据模拟方法

δ2a

δ2e

采用 R 软件[1]和 R 程序包 breedR[13]进行数据

模拟。为简化数据模拟，参考下述松树数据，以该松

树胸径均值(13)和估算的加性方差( 为 2.46)、剩余

残差( 为 3.00)作为模拟初始值，4 次重复，5 株行

式小区，10 个父本，10 个母本，共 30 行、40 列。为

简化不同模型的比较，设置加性遗传效应与竞争遗

传效应相关值[简称竞争相关值(Cr)]为–0.6, 空间

行、列自相关值分别为 0.6、–0.6，比较模型包括随

机完全区组设计模型(RCBM)、空间模型(SM)、空间

与测量误差模型(SUM)和空间与竞争模型(SCM)。
为探究遗传竞争效应和环境空间效应的影响，设置

竞争相关值(Cr= –0.3, –0.6, –0.9)以及空间行相关值

(ρr= 0.3, 0.6, 0.9)、列自相关值(ρc= –0.3, –0.6, –0.9)，
通过正交设计[1]，产生 9组数据。

1.3    实测数据

数据来源于文献[1]中的例 6.4.4.2，该数据有

46 个全同胞家系，采用完全随机区组设计，设 7 个

区组，5 株行式小区，试验林共 35 行 40 列，测定性

状是 10年生胸径。

1.4    模型分析方法

所有模型分析均采用 ASReml软件 V4.0[14]，除
总体均值作为固定因子外，所有其他试验因子均作

为随机因子。空间相关的残差采用行列 AR1 自相

关结构，遗传竞争效应的方差采用单因子 XFA1 结

构。拟合模型的原始数据图和残差图采用 R 包

AAfun[15]生成，空间变异图 variogram由 ASReml运
行生成，所有估计的参数由 ASReml运行获得。

h2
i单株狭义遗传力( )的计算公式如下：

h2
i = δ

2
a/
(
δ2a+δ

2
e

)
,

δ2a δ2e式中，  为加性方差，  为随机误差方差(剩余残

差)。
AIC值的计算公式如下：

AIC = −2× (lnL−P)，

式中，AIC值是赤池信息量准则，lnL 是模型迭代收

敛似然值，P 是模型中随机参数的数量。

2   结果与分析

2.1    不同模型比较

对模拟数据设置随机区组设计模型(RCBM)、
空间模型(SM)、空间与测量误差模型(SUM)和空间

与竞争模型(SCM)4 种模型，模型的拟合结果(表 1)
显示：模型 RCBM 的参数最少(4 个)，收敛似然值

(lnL)最小(–1 927)，AIC 值最大(3 863)，剩余残差

(7.56)也最大，所估算的单株狭义遗传力也最小

(0.24±0.08)；模型 SM 的参数为 6 个，收敛似然值

(lnL)稍微增加，为–1 904，AIC值下降至 3 820，空间
 

表 1   模拟数据不同模型估计参数的比较 1)

Tab. 1    Comparison of estimated parameters from different models for simulated data
 

模型
参数/
个

lnL AIC δ2rep δ2plot δ2e δ2η δ2ξ ρr ρc δ2a δ2gen δ2gwn δ2gsn δ2gnn h2
i

RCBM   4 –1 927 3 863 0.060.85 0.101.03 7.5613.52 2.372.67 0.24±0.08

SM   6 –1 904 3 820 0.080.81 0.070.80 7.048.92 0.258.92 –0.075.87 3.442.52 …

SUM   7 –1 897 3 808 0.070.89 0.080.84 5.729.02 1.834.21 0.615.84 –0.708.00 2.432.70 0.30±0.10

SCM 10 –1 853 3 734 3.134.74 2.204.75 0.535.24 –0.709.63 2.372.81 0.592.22 0.341.60 0.682.39 0.742.54 0.43±0.13

δ2rep δ2plot δ2e δ2η δ
2
ξ

δ2a δ2gen δ
2
gwn δ

2
gsn δ

2
gnn

h2
i

　1) lnL为迭代收敛似然值，AIC 为赤池信息量准则， 为区组方差， 为小区方差， 为剩余残差， 、 分别为随机测量

误差方差和空间自相关误差方差，ρr、ρc 分别为行、列自相关值， 为加性方差， 、 、 、 分别为东向、西向、南向和北

向近邻遗传竞争方差， 为单株狭义遗传力；表中的上标值是 t 检验统计量，为估计值与标准误的比值；…表示单株遗传力因

没有随机测量误差而不能计算。
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自相关误差为 7.04，加性方差为 3.44，比 RCBM 提

高了 45%，但估计的行列相关值远低于模拟设置

值，行自相关值为 0.25，列自相关值为–0.07；模型

SUM 的参数中，随机测量误差方差为 5.72，空间自

相关误差方差为 1.83，行列相关值与模拟设置值一

致，加性方差为 2.43，估计的单株狭义遗传力为 0.30±
0.10；模型 SCM 参数最多(10 个)，似然值( lnL)
最大(–1 853)，但 AIC 值(3 734)和随机测量误差方

差(3.13)均最小，估计的单株狭义遗传力最高，为

0.43±0.13。此外，模型 SCM 估计的 4 个近邻效应

方差在 0.34~0.74，并且均显著。根据似然值 lnL 最

大和 AIC值最小原则，可知 SCM为最佳模型。

残差图显示，RCBM的残差图(图 1C)与原始数

据图(图 1A)非常相似，表明 RCBM 模型未能很好

地拟合空间异质性。虽然 SM 模型比 RCBM 有所

改进，但也只拟合了残差小的空间部分(图 1D)。
SUM 和 SCM 模型，图形比较相似，有明显的行列

空间趋势，但 SCM 模型更能消除部分残差高的区

域(图 1E、1F)。从空间变异图可以看出，SM模型的

图形比较平坦(图 2B)，表明捕获的空间变异很小，

而 SUM 和 SCM 模型的图形比较相似(图 2C、2D)，
在行方向上存在明显的空间变异趋势，在列方向的

突起尖峰表示列相关为负值，存在环境的竞争效

应，表明 SUM和 SCM模型捕获空间变异的效果不

错。此外，残差值与近邻表型均值的散点图(图 2A)
显示两者存在明显的负相关(r= –0.30)，表明存在遗

传竞争效应。上述结果与表 1的结果相一致。
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图 1    不同模型的剩余残差图

Fig. 1    Residual plot of different model
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2.2    SCM 模型拟合结果的稳定性分析

为了解不同初始参数值条件下，SCM模型拟合

的效果，根据竞争相关值、行列自相关值设计了 9
组数据，结果(表 2)表明，所有数据拟合的加性方差

为 2.25~2.52，随机测量误差方差为 2.90~3.96，空间

自相关误差方差为 1.31~2.43，除了列相关值(pc=
–0.3)拟合得一般外，其他均与初始值接近。各近邻

效应方差多数在 0.45~0.80，基本上都显著；此外，估

计的单株狭义遗传力差异不大，均在 0.40 左右。可

见，SCM 模型对于空间效应和竞争效应的拟合效果

稳定性较好。

2.3    真实数据的模型拟合结果比较

真实数据拟合的结果 (表 3 )显示，常规的

RCBM 模型，估计的区组方差为 0.19，加性方差为

2.46，剩余残差为 2.96；仅有空间行列自相关的模

型 SM，加性方差被高估为 7.58；加上区组因子后的

 

表 2   不同参数初始值的 SCM 模型估计结果 1)

Tab. 2    Estimated results of SCM with different initial values for parameters
 

参数初始值 ρr ρc δ2η δ2ξ δ2a δ2gen δ2gwn δ2gsn δ2gnn h2
i

Cr–0.3/ρr0.3/ρc–0.3 0.362.24 –0.675.45 3.965.20 1.312.77 2.472.72 0.742.43 0.241.32 0.562.01 0.652.43 0.38±0.12

Cr–0.3/ρr0.6/ρc–0.9 0.586.00 –0.9133.47 3.285.61 2.395.05 2.452.75 0.652.36 0.331.71 0.492.32 0.762.58 0.43±0.13

Cr–0.3/ρr0.9/ρc–0.6 0.9125.41 –0.738.56 3.245.37 1.803.95 2.522.77 0.912.60 0.472.03 0.522.35 0.832.83 0.44±0.13

Cr–0.6/ρr0.3/ρc–0.9 0.403.35 –0.9131.91 3.356.09 2.375.08 2.252.89 0.532.28 0.411.89 0.602.63 0.622.44 0.40±0.12

Cr–0.6/ρr0.6/ρc–0.6 0.535.24 –0.709.63 3.134.74 2.204.75 2.362.81 0.592.22 0.341.60 0.682.39 0.742.54 0.43±0.13

Cr–0.6/ρr0.9/ρc–0.3  0.9440.34   0.010.04 3.214.77 2.213.69 2.273.29 0.452.12 0.451.88 0.802.61 0.512.18 0.41±0.11

Cr–0.9/ρr0.3/ρc–0.6 0.383.04 –0.687.71 3.965.20 1.312.77 2.472.72 0.742.43 0.241.32 0.562.01 0.652.43 0.44±0.08

Cr–0.9/ρr0.6/ρc–0.6 0.545.36 –0.668.38 2.904.56 2.414.51 2.353.24 0.452.10 0.431.87 0.802.58 0.592.33 0.43±0.13

Cr–0.9/ρr0.9/ρc–0.9 0.9120.45 –0.9224.47 3.246.82 2.433.05 2.383.64 0.512.41 0.572.48 0.652.77 0.532.51 0.42±0.10

δ2η δ
2
ξ δ2a

δ2gen δ
2
gwn δ

2
gsn δ

2
gnn h2

i

　1) Cr为竞争相关值，ρr、ρc分别为行、列自相关值， 、 分别为随机测量误差方差和空间自相关误差方差， 为加性方差，

、 、 、 分别为东向、西向、南向和北向近邻遗传竞争方差， 为单株狭义遗传力；表中的上标值是t检验统计量，为

估计值与标准误的比值。
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图 2    残差与近邻均值的散点图(A)和不同模型的空间变异图(B、C、D)

Fig. 2    Scatter plot of residuals and neighbor(A) means as well as spatial variogram of different models(B, C, D)
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空间模型 SM1，这种偏差被修正，加性方差为 2.74，
空间自相关误差方差为 2.84，但行、列自相关值仅

为 0.11、0.13；“空间+测量”误差模型 SUM，有较

好的拟合结果，加性方差为 2.21，随机测量误差方

差为 2.80，空间自相关误差方差为 0.80；空间与竞

争模型 SCM为最优模型，加性方差为 2.25，随机测

量误差方差和空间自相关误差方差均比 SUM有所

降低，分别为 2.41 和 0.72，所估算的近邻竞争方差

在 0.01~0.13，但没达到显著水平。从似然值 lnL 和

AIC值可知，SCM模型仍是最优。

3   讨论与结论

本研究利用 R 软件及其程序包 breedR 模拟数

据，结合实测数据，采用 XFA1 结构拟合加性效应、

近邻竞争效应和 AR1 结构拟合空间效应，建立了

RCBM、SM、SUM和 SCM 4种模型并进行比较，发

现 SCM 是最优模型，该模型可大大降低随机误差

方差，并估算到四周近邻竞争方差，设置参数的不

同初始值，SCM估计的参数结果均较为稳定。

对林木研究而言，试验林面积一般较大，采用

常规试验设计难以避免环境异质性，传统的分析模

型因忽略环境的异质性而导致遗传参数和育种值

估算的偏差，因此 Dutkowski 等[8]提出林木遗传试

验数据应尽可能采用空间分析。对于环境的空间变

异，一般使用 3 次 B 样条函数(Cubic B spline)或行

列自回归拟合。考虑到残差结构的灵活性，本文采

用行列自回归法进行空间分析。从模拟数据的似然

值 lnL 和 AIC 值结果可以看出，空间分析模型比常

规分析模型拟合的结果更好，但是没有随机误差方

差的空间模型，随机误差被纳入空间相关误差，从

而导致空间相关误差方差被高估，因此，也造成空

间变异趋势被抑制，使得行、列自相关值被低估，这

从残差图和空间变异图也可得到佐证。然而，仅有

行、列自相关的空间模型会导致加性方差被严重高

估[3]，本文也得到一致的结果。Magnussen[2] 指出，环

境异质性一般存在于试验林早期，林木个体周围相

似的微环境会导致个体间存在正相关，但随着林木

生长，个体间的竞争日趋严重，将会导致个体间存

在负相关。因此，对于多年生的林木试验林，个体间

存在竞争效应是必然的，这是造成个体致死率的重

要因素[9]。换言之，林木性状的表型中，会同时存在

空间效应和竞争效应，忽略任何一个因素，都可能

会造成遗传评估的偏差，并进一步影响后续的选择

工作。对于遗传竞争效应，拟合的方法有 GIM[10]、

TIM[11]和 CSM[12]，但上述研究中遗传竞争效应均为

单一值，忽略了林木个体周边的遗传竞争效应可能

不同。本文提出的以加性效应及其四周近邻竞争效

应的方差–协方差矩阵作为 G 结构，替代常规的加

性 G结构，从而达到拟合近邻竞争效应值不唯一的

目的。考虑到降低运算量和模型收敛，采用因子分

析法来拟合 G 结构。模拟数据的拟合结果表明，新

的 SCM模型，拟合方差虽然没有增加，但随机误差

方差大大降低了，分别由 7.56(RCBM)、5.72(SUM)
降低到 3.13(SCM)，分别降低了 58.6%、45.3%，这与

同时考虑竞争效应和空间效应的研究模型结果[12]相

一致。此外，拟合数据的 SCM模型单株狭义遗传力

保持在 0.40 左右，高于 RCBM(0.24)和 SUM 模型

(0.30)。而针对参数不同初始值的模拟数据，SCM
模型的拟合结果都比较稳定，表明其可用于林木的

遗传分析。最后，利用松树的实测数据验证 SCM模

型，估算结果与模拟结果比较一致，笔者认为，新单

株混合模型即 SCM 模型可用于林木遗传分析，在

提高遗传评估的准确性和可靠性方面具有优势。

 

表 3   真实数据不同模型估计参数的比较 1)

Tab. 3    Comparison of estimated parameters from different models for real data
 

模型
参数/
个

lnL AIC δ2rep δ2plot δ2e δ2η δ2ξ ρr ρc δ2a δ2gen δ2gwn δ2gsn δ2gnn h2
i

RCBM   4 –1 605 3 219 0.191.54 0.00 2.968.04 2.463.82 0.45±0.09

SM   4 –1 578 3 165 0.816.84 0.9839.29 0.9842.75 7.5824.29 …

SM1   6 –1 600 3 212 0.191.49 0.00 2.846.84 0.118.92 0.132.69 2.743.69 …

SUM   7 –1 569 3 153 0.010.14 0.00 2.808.37 0.801.26 0.9738.63 0.9839.76 2.213.81 0.44±0.10

SCM 10 –1 559 3 138 2.416.43 0.722.96 0.9120.33 0.9326.38 2.253.75 0.130.75 0.091.13 0.010.32 0.051.00 0.48±0.10

δ2rep δ2plot δ2e δ2η δ
2
ξ

δ2a δ2gen δ
2
gwn δ

2
gsn δ

2
gnn

h2
i

　1) lnL为迭代收敛似然值，AIC为赤池信息量准则， 为区组方差， 为小区方差， 为剩余残差， 、 分别为测量随机

误差方差和空间自相关误差方差，ρr、ρc分别为行、列自相关值， 为加性方差， 、 、 、 分别为东向、西向、南向和北

向近邻遗传竞争方差， 为单株狭义遗传力；表中的上标值是t检验统计量，为估计值与标准误的比值；…表示单株遗传力因没

有随机测量误差而不能计算。
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