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摘要:【目的】分析遗传效应和气候变量对日本落叶松木材微纤丝角的影响，建立预测模型，预测终端收获木材的质量，旨

在提高遗传材料的选育效率和促进目标材种的定向培育。【方法】以 20个日本落叶松无性系为研究对象，通过木芯取样

测定了林龄从 4年到 15年连续 12个年轮的微纤丝角，分析了微纤丝角与林龄和年轮宽度的关系，建立了微纤丝角基础

预测模型，然后对微纤丝角和气候变量进行相关性分析，采用混合效应模型构建了含有遗传效应和气候变量的日本落叶

松微纤丝角预测模型。【结果】（1）微纤丝角随着林龄的增加呈减小趋势，随年轮宽度的增加呈增加趋势，不同无性系间微

纤丝角变化规律明显不同。（2）含有林龄和年轮宽度的基础模型确定系数（R2）为 0.43，均方根误差（RMSE）为 4.391；加

入平均年降水量和冬季平均降水量后模型 R2 为 0.54，RMSE为 4.039；采用混合模型建立的含遗传效应和平均年降水

量、冬季平均降水量的微纤丝角预测模型 R2 为 0.81，RMSE为 3.061。（3）平均年降水量和冬季平均降水量增加会增大日

本落叶松微纤丝角，两个气候变量解释了微纤丝角变异的 11%；遗传效应对日本落叶松微纤丝角变异有重要影响，可解

释微纤丝角变异的 27%。【结论】相较于平均年降水量和冬季平均降水量，遗传效应对木材微纤丝角影响更大。而且不同

无性系的微纤丝角对气候因素变化的响应不同，无性系 I6-7-075、I8-4-30和 J28-6对于气候变化更钝化，是生态适应性

更强的无性系，适合进一步在日本落叶松适生区推广应用。
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Abstract: [Objective] This paper analyzes the effects of genetic and climate changes on wood microfibril
angle  of Larix  kaempferi  and  establishes  predictive  models  of  wood  microfibril  angle,  it  can  be  used  to
predict  the  quality  of  harvested  wood  at  the  end,  intending  to  improve  the  breeding  efficiency  of  genetic
materials and promote targeted cultivation of target species. [Method] 20 clones of Larix kaempferi were
selected as the research objects. The microfibril angle of 12 consecutive annual rings of the forest aged from
4 to 15 years was measured by wood core sampling, the relationship between microfibril angle and tree age
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and  ring  width  was  analyzed.  A  basic  prediction  model  for  microfibril  angle  was  established,  and  the
correlation between microfibril angle and climate variables was analyzed, a mixed effect model was used to
establish  a  prediction  model  for  microfibril  angle  of Larix  kaempferi,  which  includes  genetic  effects  and
climate  variables. [Result] The  microfibril  angle  decreased with  the  increase  of  tree  age,  while  increased
with  the  increase  of  width  of  annual  ring,  the  change  of  microfibril  angle  was  obviously  different  among
varied clones.  The basic model containing tree age and ring width had an R2 of  0.43 and RMSE of 4.391.
After adding average annual precipitation and winter average precipitation, the model had an R2 of 0.54 and
RMSE of 4.039. The prediction model of microfibril angle with genetic effects, average annual precipitation,
and winter average precipitation was established using a mixed model, with R2 of 0.81 and RMSE of 3.061.
[Conclusion] An increase in average annual precipitation and winter average precipitation will increase the
microfibril  angle  of  Larix  kaempferi,  and  two  climate  variables  explain  11%  of  the  microfibril  angle
variation. Genetic effects have a greater impact on microfibril angle of Larix kaempferi, accounting for 27%
of  microfibril  angle  variation.  Moreover,  the  microfibril  angles  of  different  clones  exhibite  different
responses to climate changes. Clone I6-7-075, I8-4-30 and J28-6 are more passivity towards climate change,
making  them  more  ecologically  adaptable  and  suitable  for  further  application  in  suitable  areas  of  Larix
kaempferi.
Key words: Larix kaempferi; clone; microfibril angle; climate factor; genetic effect; mixed effect model

木材质量是影响木材利用的最重要因素。微纤

丝角作为衡量木材质量的一个重要指标，影响木材

的刚度、强度、干缩性和尺寸稳定性，进而是决定木

材性能的关键因素之一[1]。木材微纤丝角和其他微

观特征会影响针叶材管胞大小和细胞壁厚度，与木

材力学强度呈负相关关系[2−3]。在树木中，微纤丝角

通常在髓心附近较高，然后迅速下降，在成熟材时接

近稳定的值[4−5]。但微纤丝角会受到树木特征[6]、遗

传效应[7−9]、经营措施[10−11]等影响。此外，环境条件如

立地质量、海拔高度、无霜天数、温度和降雨等可影

响树木的生长率，进而也影响微纤丝角的变化[12−13]。

国内外学者已经从定性的角度分析了不同环境条件

下木材微纤丝角的变异规律，但是对于木材微纤丝

角的定量模拟预测研究还不够深入，建立微纤丝角

等木材特征预测模型可使森林经营者得到终端木材

产品质量的一些信息，有助于进行更加合理的森林

经营决策[14−15]。在国外，一些重要商品材的木材质

量模型已经建立，可以来预估终端收获木材的质

量[16−18]，国内这方面研究还存在明显不足，仅李耀翔

等[19]、张亚朝[20]采用混合模型和支持向量回归建立

了兴安落叶松（Larix gmelinii）微纤丝角模型，费本华

等 [21]建立了银杏（Ginkgo  biloba）微纤丝角预测模

型。但这些模型仅考虑微纤丝角和形成层年龄的关

系，并未将其他因素（环境条件、遗传效应等）加入到

模型中。

日本落叶松（Larix kaempferi）在我国引种已有

100多年历史，是我国引种最成功的树种之一，由于

其具有适应性强、早期速生、产量高、材质好、用途

广等优点，已成为我国温带（吉林、辽宁、内蒙古、河

北、山东等）、暖温带（山西、河南、陕西、甘肃等）及

中北亚热带（湖北、湖南、重庆、四川等）亚高山区

营造速生丰产林的主要树种，在我国面积已达到

30万 hm2 以上。但长期以来的研究仅关注日本落叶

松的生长性状，而对材性性状的研究较少，随着人工

林木材的多功能利用，其材性性状越来越受到重视，

这就亟需我们深入了解其材性性状，开展基于木材

材性性状的定向培育技术研发。因此，本研究以日

本落叶松为研究对象，利用林龄、年轮宽度建立预测

微纤丝角的基础模型，并将遗传效应和环境变量引

入模型中，分析遗传效应和环境因素对微纤丝角变

异的影响，以期为日本落叶松定向选育和木材利用

提供理论支撑。 

1   研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况

试验地点在河南省嵩县五马寺林场，该林场位

于伏牛山脉腹地，是暖温带与北亚热带过渡带，海拔

1 400 ~ 1  600 m，年平均气温  8.4 ℃，最高气温在

7月份达 24.7 ℃，最低气温在 1月份达−15.5 ℃，
年降水量 800 ~ 1 200 mm，相对湿度 80%，无霜期

178 d，土壤为棕壤。 

1.2    研究方法 

1.2.1    不同无性系微纤丝角、林龄、年轮宽度的测定

日本落叶松无性系评比试验林建于 1998年，参
试无性系 80 个，造林采用完全随机区组设计，4 次
重复，4 株小区，造林后逐年对生长数据进行调查。
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2013年树龄 15年时，在 80个无性系中随机选取

20个无性系，每个无性系选 3个单株，在胸径处采

用内径 12 mm生长锥进行木芯取样，然后将木芯委

托澳大利亚联邦科学与工业研究院（CSIRO）采用

SilviScan进行材性指标测定，测定指标包括年轮宽

度、微纤丝角，共测定了林龄从 4年到 15年连续

12个年轮数据[7]。20个无性系的基本信息见表 1。 

1.2.2    气象数据获取

文中气象因子数据采用 ClimateAP（3.10）进行

获取，通过输入试验地经纬度坐标、海拔高度和年份

来获取与林分年龄相对应的每年气象因子数据，共

获得林龄从 4年到 15年连续 12年的气象数据，具体

气象变量包括年平均温度、平均最暖月温度、平均最

冷月温度、最暖月与最冷月平均温差、年平均降水量、

年热湿指数、夏季热湿指数以及冬季、春季、夏季和

秋季的平均温度和降水量，气象因子变量统计见表 2。 

1.2.3    基础模型建立

由于常见的基础模型为微纤丝角与林龄的相关
 

表 1    日本落叶松 20个无性系生长与微纤丝角统计

Tab. 1    Statistics of growth and microfibril angle of 20 Larix kaempferi clones

无性系
Clone

胸径
DBH/cm

树高
Tree height/m

微纤丝角
Microfibril angle/ (°)

年轮宽度
Ring width/mm

Ⅱ0-01 10.83 ± 2.79 10.86 ± 1.77 30.06 ± 2.82 6.21 ± 1.14
Ⅱ5-9-30 10.33 ± 2.86 10.69 ± 2.07 22.12 ± 4.48 5.64 ± 2.23
ck-5 5.88 ± 2.74 6.88 ± 2.08 21.08 ± 3.49 4.81 ± 2.23
F0-19 12.00 ± 2.73 11.43 ± 2.06 28.83 ± 3.47 8.96 ± 2.22
F0-4 9.40 ± 2.78 8.89 ± 2.14 27.63 ± 1.94 5.47 ± 1.37
I5-1-011 6.52 ± 2.81 6.68 ± 2.17 29.18 ± 5.01 3.45 ± 1.32
I6-7-075 9.57 ± 2.87 8.85 ± 2.24 29.90 ± 5.14 5.35 ± 1.61
I8-4-30 8.82 ± 2.87 9.22 ± 2.26 26.46 ± 4.90 4.89 ± 0.75
J11-7 7.86 ± 2.83 8.28 ± 2.20 32.55 ± 4.70 7.41 ± 2.17
J11-9 7.67 ± 2.68 8.79 ± 2.04 25.09 ± 5.69 4.32 ± 0.80
J21 9.95 ± 2.70 9.71 ± 2.06 28.66 ± 5.25 6.43 ± 1.47
J28-6 12.22 ± 2.83 11.94 ± 2.08 32.73 ± 2.08 5.85 ± 1.23
J50-5 6.50 ± 2.82 8.02 ± 2.16 24.96 ± 3.28 3.84 ± 0.56
J50-9 6.18 ± 2.81 6.68 ± 2.17 26.48 ± 3.55 3.44 ± 0.83
中 1-12 8.64 ± 2.79 8.20 ± 2.17 29.24 ± 2.61 5.24 ± 0.95
中 1-2 9.93 ± 2.73 10.96 ± 2.17 24.55 ± 3.20 5.06 ± 1.36
中 1-3 10.10 ± 2.84 9.69 ± 2.20 31.21 ± 2.98 7.86 ± 2.35
中 3-1 9.72 ± 2.74 9.51 ± 2.09 24.10 ± 5.32 6.68 ± 2.04
中 3-10 6.41 ± 2.84 7.01 ± 2.20 28.53 ± 3.59 3.67 ± 1.24
中 4-3 8.61 ± 2.81 8.89 ± 2.17 23.61 ± 3.42 3.85 ± 0.76
总计 Total 8.86 ± 1.90 9.06 ± 1.58 27.35 ± 5.10 5.42 ± 2.12

注：数值为平均值 ± 标准误差。Note: values are mean ± standard error.

 

表 2    气候变量连续 12年统计数据

Tab. 2    Statistical data of climate variables for 12 consecutive years

气候变量
Climate variable

平均值
Mean value

最小值
Min. value

最大值
Max. value

标准差
Standard deviation

年平均温度 Annual mean temperature/℃ 15.60 15.00 16.20 0.37
平均最暖月温度 Mean warmest monthly temperature/℃ 27.18 26.10 28.00 0.54
平均最冷月温度 Mean coldest monthly temperature/℃ 2.20 −0.10 3.40 1.04
最暖月与最冷月平均温差
Average temperature difference between the warmest and coldest month/℃ 24.97 23.10 27.30 1.18

年平均降水量 Annual mean precipitation/mm 1 202.16 899.00 1 526.00 169.13
年热湿指数 Annual heat and humidity index/% 21.75 16.40 28.10 3.19
夏季热湿指数 Summer heat and humidity index/% 294.33 113.00 374.00 66.13
冬季平均温度 Winter mean temperature/℃ 4.03 2.90 5.60 0.92
春季平均温度 Spring mean temperature/℃ 16.26 14.80 17.30 0.71
夏季平均温度 Summer mean temperature/℃ 26.21 25.30 27.20 0.54
秋季平均温度 Autumn mean temperature/℃ 15.87 15.20 16.90 0.50
冬季平均降水量 Winter mean precipitation/mm 62.16 28.00 109.00 22.32
春季平均降水量 Spring mean precipitation/mm 253.16 155.00 364.00 61.44
夏季平均降水量 Summer mean precipitation/mm 671.33 473.00 912.00 158.79
秋季平均降水量 Autumn mean precipitation/mm 219.50 129.00 441.00 95.56
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模型，所以我们首先根据微纤丝角随林龄的径向变

化趋势，选用以下 6种模型建立微纤丝角与林龄的

基础模型[19]。然后，在获得的微纤丝角与林龄最优

模型的基础上，再考虑年轮宽度与微纤丝角的相关

性，将年轮宽度加入到模型中。

直线方程：y = a1+a2x+ε (1)

对数方程：y = a1+a2lnx+ε (2)

多项式方程：y = a1+a2x+a3x2+ε (3)

乘幂式方程：y = a1xa2 +ε (4)

单分子式：y = a1
(
1− e−a2 x)+ε (5)

Logistic方程：y =
a1

1+ ea2 x +ε (6)

式中： y 为微纤丝角；x 为林龄；a1，a2，a3 为模型参

数；ε 为模型误差项。

然后根据预测模型的确定系数（R2）和均方根误

差（RMSE）选取最合适的基础模型，R2 越大、RMSE
越小的模型的预测效果越好。

R2 = 1−
n∑

i=1

(yi− ŷi)2/

n∑
i=1

(yi− y)2 (7)

RMSE =

√√√√√√√ n∑
i=1

(yi− ŷi)2

n
(8)

yi y
ŷi

式中：  是因变量的观测值；   是因变量观测值的平

均值； 是模型预测值；n 是样本数。 

1.2.4    混合模型建立

在建立微纤丝角最合适的基础模型后，采用

R软件中的 cor函数包对微纤丝角和上述获取的气

候变量进行相关性分析，获取相关性显著的气候变

量，采用逐步回归法将相关性显著的气候变量加入

基础模型中，并根据方差膨胀因子（VIF）判定多重共

线性。在建立了耦合气候变量的微纤丝角预测模型

后，通过引入随机效应来描述无性系间的变异，构建

预测微纤丝角的非线性混合模型，分析遗传效应对

木材材性指标微纤丝角的影响。非线性混合模型一

般形式[22]如下。
yi j = f

(
φi j, xi j

)
+εi j, i = 1,2, · · · ,M, j = 1,2, · · ·Mi

φi j = Ai jβ+Bi jbi，
bi ∼ N (0,D) , εi j ∼ N(0,Ri j)

yi j

Mi

xi j β

bi

Ai j Bi j

式中： 是第 i 个无性系第 j 次微纤丝角观测值，

M 是无性系数量， 是第 i 个无性系木材微纤丝角

观测值； 是对应于微纤丝角观测值的林龄； 是

（p × 1）维固定参数向量； 是（q × 1）维随机参数向

量； 和 是包含有 0和 1的设计矩阵；D 是随机

Ri j

εi j φi j

参数的方差协方差矩阵； 是无性系内方差协方差

结构； 是模型的误差项； 为回归参数向量。 

1.3    数据分析

文中应用 R软件的 nls、nlme函数包拟合日本

落叶松微纤丝角的基础模型和含有气候变量的非线

性混合模型，估计微纤丝角模型参数值。作图采用 R
软件中 ggplot函数和 Excel制作。基础模型和混合

模型的拟合精度均采用 R2 和 RMSE指标来评价。 

2   结果与分析
 

2.1    日本落叶松不同无性系微纤丝角

日本落叶松不同无性系微纤丝角的平均值为

27.35°。微纤丝角随着林龄的增加呈减小趋势，林

龄 4年到 15年，平均值从 29.67°逐渐下降到 24.24°
（图 1）。微纤丝角随年轮宽度则呈增加趋势，即年轮

越宽微纤丝角越大（图 2），表明树木生长越快会导

致微纤丝角增加。虽然微纤丝角随林龄的总体变化

趋势一样，但是在不同无性系间微纤丝角的变化趋

势不同，如无性系Ⅱ5-9-30随林龄增加微纤丝角下

降趋势较快，而无性系 F0-4则下降平缓。同样，微

纤丝角随年轮宽度的变化趋势在不同无性系间表现

不同。因此，应用混合模型建立含有无性系效应的

微纤丝角模型是必要的。 

2.2    微纤丝角基础模型建立

基于树木年龄、年轮宽度和微纤丝角的关系，采

用研究方法中列出的 6个基础模型建立了微纤丝角

的预测模型，通过对 6个基础模型拟合后的 R2 和

RMSE比较得出，其中 Logistic方程（模型 6）表现最

优（表 3），其 R2 为 0.43，RMSE为 4.391，可解释微纤

丝角变异的 43%。所以我们以模型 6为基础模型。 

2.3    耦合遗传效应和气候变量的日本落叶松微纤丝

角预测模型

林龄从 4年到 15年连续 12年的气象数据如表 2
所示。通过对表 2中的气候变量与微纤丝角进行相

关性分析，发现微纤丝角与平均最暖月温度、平均最

冷月温度、最暖月与最冷月平均温差、年平均降水

量、年热湿指数、夏季热湿指数、冬季平均温度、夏

季平均温度、冬季平均降水量、夏季平均降水量显著

相关（表 4），将相关性显著的气候变量逐个以及不

同组合加入到上述建立的微纤丝角基础模型（模型

6）中，由于相关性显著的气候变量较多，以及超过两

个气候变量加入后出现多重共线性，所以仅在表 5
中列出单个和两个气候变量加入后的最优模型结

果。最终年平均降水量和冬季平均降水量加入到微

纤丝角基础模型中预测效果最优（模型 8），且模型

的预估参数均有意义（p  <  0.01），模型 R2 提高到
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0.54，RMSE降低到 4.039，气候变量加入的微纤丝

角模型（模型 8）比基础最优模型（模型 6）的 R2 提高

了 11%，表明气候变量可解释微纤丝角变异的 11%。
由于无性系间微纤丝角存在显著差异，因此，在

模型 8的基础上考虑无性系间的差异作为随机效

应，建立了耦合遗传效应和气候变量的微纤丝角混

合效应模型（模型 9）（表 6），模型的 R2 提高到 0.81，
RMSE降低到 3.061，与模型 8相比，加入遗传效应

模型 9的 R2 提高了 27%，表明无性系间的遗传效应

解释了微纤丝角变异的 27%，遗传效应对日本落叶

松微纤丝角变异有重要影响。应用模型 9得到日本

落叶松不同无性系微纤丝角预测效果见图 3，从图

中可以看出，模型的总体拟合效果较好，体现了不同

无性系间的差异，但当林龄小的时候拟合精度较差，

这可能与林龄小的时候主要靠近髓心处，取样难度

大导致测量不准确有关。通过模型拟合后更直观的
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图 1    日本落叶松微纤丝角随林龄的变化规律

Fig. 1    Variation law of microfibril angle of Larix kaempferi with forest age
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图 2    日本落叶松微纤丝角随年轮宽度的变化规律

Fig. 2    Variation law of microfibril angle of Larix kaempferi with annual ring width
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表 3    微纤丝角基础模型参数和统计量

Tab. 3    Basic model parameters and statistics of microfiber angle

模型序号
Model No.

模型形式
Model form

模型参数 Model parameter
R2 RMSE

a1 a2 a3 a4

模型1 Model 1 y = a1 +a2T +a3WR 27.33 −0.47 0.83 0.24 4.597

模型2 Model 2 y = a1 +a2lnT +a3lnWR 30.72 −4.54 4.03 0.26 4.572

模型3 Model 3 y = a1 +a2T +a3T 2 +a4WR 28.89 −0.87 0.02 0.84 0.27 4.537

模型4 Model 4 y = (a1+a2WR)T a3 31.14 1.10 −0.14 0.30 4.502

模型5 Model 5 y = (a1 +a2WR)
(
1− e−a3T

)
21.99 0.98 3.80 0.35 4.445

模型6 Model 6 y = (a1 +a2WR)/
(
1+ ea3T

)
53.79 1.82 0.03 0.43 4.391

注：y表示微纤丝角，T表示林龄，WR表示年轮宽度。下同。Notes: y is microfibril angle, T is tree age, and WR is ring width. The same below.

 

表 4    气候变量与微纤丝角相关性

Tab. 4    Correlations between climate variables and microfibril angle

变量 Variable 微纤丝角 Microfibril angle
年平均温度 Annual mean temperature 0.032 5
平均最暖月温度 Mean warmest monthly temperature −0.166 8*
平均最冷月温度 Mean coldest monthly temperature 0.143 3*
最暖月与最冷月平均温差
Average temperature difference between the warmest and coldest month −0.198 8*

年平均降水量 Annual mean precipitation 0.185 6*
年热湿指数 Annual heat and humidity index −0.178 8*
夏季热湿指数 Summer heat and humidity index −0.256 3*
冬季平均温度 Winter mean temperature 0.117 3*
春季平均温度 Spring mean temperature 0.013 8
夏季平均温度 Summer mean temperature −0.181 3*
秋季平均温度 Autumn mean temperature −0.005 2
冬季平均降水量 Winter mean precipitation 0.322 8*
春季平均降水量 Spring mean precipitation −0.016 6
夏季平均降水量 Summer mean precipitation 0.119 0*
秋季平均降水量 Autumn mean precipitation 0.073 7

注：*表示相关系数在p < 0.01水平显著。Note: * means correlation coefficient is significant at p < 0.01 level.

 

表 5    含有气候变量的微纤丝角模型参数和统计量

Tab. 5    Parameters and statistics of microfiber angle model with climate variables

模型序号
Model No.

模型形式
Model form

模型参数 Model parameter
R2 RMSE

a1 a2 a3 a4 a5

模型7 Model 7 y = (a1 +a2WR +a3PMADJF)/
(
1+ ea4T

)
51.39 1.81 0.022 61 0.026 9 0.48 4.232

模型8 Model 8 y = (a1 +a2WR +a3PMA +a4PMADJF)/
(
1+ ea5T

)
51.49 1.81 −0.000 079 0.022 7 0.026 9 0.54 4.039

注：PMADJF表示冬季平均降水量，PMA表示年平均降水量。下同。Notes: PMADJF is winter mean precipitation, PMA is mean annual precipitation. The
same below.
 

表 6    含有遗传效应和气候变量的日本落叶松微纤丝角预测模型

Tab. 6    Prediction model of Larix kaempferi microfibril angle with genetic effects and climate variables

模型 9
Model 9

参数
Parameter

估计值
Estimated value RMSE R2

y = (a0 +µ1i +a1WR +a2PMA +a3PMADJF)/(1+ exp((b+µ2i)T ))

a0 51.594 7

3.061 0.81

a1 2.048 7
a2 −0.000 3
a3 0.011 9

b 0.027 8

σ (µ1i) 8.212 6
σ (µ2i) 0.022 1

注：μ1i和μ2i表示在模型不同参数条件下的第i个无性系的遗传效应。Note: μ1i and μ2i represent the genetic effect of ith clone in different parameters of
model.
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看出，一部分无性系微纤丝角随年龄增加表现出快

速下降趋势 （如无性系Ⅱ5-9-30、 I5-1-011、 J11-9
等），而另一部分无性系微纤丝角则表现的较为稳

定，下降趋势较缓（如无性系 F0-19、F0-4、无性系 I8-
4-30、无性系中 1-3等），这为我们针对微纤丝角的

性状开展无性系早期选择提供了重要的支撑。

此外，通过模型 9的拟合结果，分析了不同无性

系微纤丝角对年平均降水量和冬季平均降水量的响

应规律（图 4、5），除了无性系 I6-7-075、 I8-4-30和
J28-6的微纤丝角较为稳定外，大部分无性系微纤丝

角均表现出随着年平均降水量和冬季平均降水量的

增加而增加，表明不同无性系微纤丝角对降水量变

化的响应有差异，无性系 I6-7-075、I8-4-30和 J28-6
对于气候变化更钝化。 

3   讨论与结论

本研究中日本落叶松不同无性系微纤丝角的范

围为 15.78° ~ 41.97°，平均值为 27.35°，略高于其他

针叶树种，如欧洲赤松（Pinus sylvestris）[1]、火炬松

（Pinus taeda）[4]、云杉（Picea asperata）[15]和兴安落叶

松（Larix gmelinii）[19]。这可能是由于本文使用的日

本落叶松无性系材料林龄偏小、幼龄材较多的原因，

已有研究表明幼龄材的微纤丝角更大，范围从 25° ~
35°，在靠近髓心部分可接近 50°[23]。本文的研究也

发现随着林龄的逐渐增大微纤丝角呈现降低的趋

势，与樟子松、火炬松、辐射松（Pinus radiata）等树

种的研究结果一致[1,4,17]。这种变化趋势的原因可能

是幼中龄树木需要更大的微纤丝角来减少风载荷降

低树干折断的风险[24−26]；另外一种补充性解释认为

可能与幼树需要维护水力学安全有关，幼树的根系

不太发达，蓄水能力较低[27]，在这种情况下，需要较

高的负压将水运输到叶片，幼龄材细胞必须保持较

高的微纤丝角防止在高的压强下树木折断或破坏[24]。

微纤丝角随着每年年轮宽度的增加而增加，与以往

的研究结果相一致[13,28−29]。因此，本文的模型中也包

括了每年年轮宽度这个变量，该指标有助于理解相
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图 3    日本落叶松不同无性系微纤丝角拟合结果

Fig. 3    Fitting results of microfibril angles for different clones of Larix kaempferi
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同林龄的树木在不同的生长速率下微纤丝角的变化

情况，如同一林分中相同年龄时优势木可能要比劣

势木有更大的微纤丝角，该差异可能是由于早晚材

比例变化造成的[30]。Lasserre等[31]也发现辐射松微

纤丝角与树干高径比成负相关，密度大的林分生长

速率慢导致微纤丝角显著低于密度小的林分。

木材的微纤丝角也受到气候因子的影响。王莹[32]

对大青杨（Populus ussuriensis）人工林纤维形态的研

究表明年均降水量和冬季降水量正向影响早晚材微纤

丝角；Xu等[33]对青藏高原的云杉研究结果得出降水

与微纤丝角呈正相关关系；Reza等[34]对枫木（Maple）
的研究认为每月降水的差异显著影响微纤丝角的变

化，降水量增加会增大微纤丝角。Giantomasi等[35]研

究也表明木材微纤丝角与 11月到 2月的降水有显

著的正相关。这与本文的研究结果相似，日本落叶

松微纤丝角也与年均降水量以及冬季平均降水量呈

正相关关系。这可能因为微纤丝角与年轮宽度是正

相关，适当增加降水会促进树木形成层生长、年轮宽

度增加，进而影响微纤丝角，此外，冬季降水充足有

利于缓解早春干旱，促进树木生长，增加当年的年龄

宽度，因此也会增大微纤丝角 [13,36]。Wimmer等 [13]

对云杉、 Jordan等 [4]对火炬松、郭明辉 [37]对红松

（Pinus koraiensis）的研究结果认为温度升高对微纤

丝角有负向影响，他们认为可能是由于气温是胞壁

率增加的主导促进因子，而胞壁率增加则会限制微

纤丝角。但本文的研究中温度对日本落叶松微纤丝

角的影响不显著，这也与 David等[1]对樟子松的研究

结果一致，这可能与研究区的温度变化较小有关，本

文的研究区 14年间年温度变化仅从 15°到 16.2°。
徐金梅等[38]认为温度和降雨对木材细胞结构影响是

正面、负面或不影响的，会因地域和树种而不同，主

要决定于该地域该树种的生理活动规律以及研究地

的气候条件。

在本研究的日本落叶松 20个无性系中，平均微

纤丝角在 20° ~ 25°之间的有 6个（无性系号：Ⅱ5-9-
30、ck-5、J50-5、中 1-2、中 3-1和中 4-3），在 25°  ~
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图 4    年均降水量对不同无性系日本落叶松微纤丝角的影响

Fig. 4    Effects of annual mean precipitation on microfibril angle of different clones of Larix kaempferi

第 7 期 陈东升等：基于遗传效应和气候变量的日本落叶松微纤丝角预测 51



30°间的有 10个（无性系号：F0-19、F0-4、I5-1-011、
I6-7-075、I8-4-30、J11-9、J21、J50-9、中 1-12和中 3-
10），在 30°以上的有 4个（无性系号：Ⅱ0-01、J11-7、
J28-6和中 1-3），不同无性系间微纤丝角差异较大，

且随着林龄的变化规律不一致（图 1、2和 3），模型

的结果也表明无性系间的遗传效应可解释微纤丝角

变异的 27%。赖猛[7]使用与本文相同的数据研究发

现日本落叶松生长轮微纤丝角、早材微纤丝角和晚

材微纤丝角无性系重复力随年龄的变动范围分别为

0.217 ~ 0.714、0.161 ~ 0.755 和  0.328 ~ 0.691，具有

较高的遗传效应和变异性。Patrick 等[39]对云杉的研

究发现早材微纤丝角遗传力为 0.28，晚材微纤丝角

遗传力为 0.34，晚材微纤丝角的遗传效应更高。总

之，对樟子松、火炬松、辐射松和杨树等树种的研究

均表明微纤丝角有较高遗传效应[40−41]。此外，本文

研究还发现无性系 I6-7-075、I8-4-30和 J28-6对气

候变化的反应更钝化，表明其可能具有更好的生态

适应性，无性系 I6-7-075和 I8-4-30微纤丝角处于

25° ~ 30°间，而无性系 J28-6微纤丝角在 30°以上。

微纤丝角的大小对木材硬度、弹性模量、干缩性能等

特征有重要影响[42]，通常微纤丝角越小，木材的硬度

越好，弹性模量越大；但对干缩性能影响则存在轴向

和横向的差异，微纤丝角与轴向干缩性能呈正相关，

当微纤丝角小于 30°时较为恒定；当微纤丝角大于

30°时，轴向干缩率明显增加，致使板材等易发生翘

曲现象，而横向干缩率与微纤丝角则呈负相关关系[43]。

因此从定向培育结构材来看，无性系 I6-7-075和 I8-
4-30应更加适合推广应用。该结果为依据材性定向

选育适应性强的无性系提供了重要支撑。

随着我国林木遗传改良进程的加快，人工林培

育中遗传材料的广泛应用已显著提高了树木生长

量，缩短了轮伐期，由于生长的加快也会造成木材材

性上产生较大变异，如本研究中微纤丝角在不同无

性系间差异较大，而且对气候变化的响应也不同。

这就需要根据培育目标选择合适的遗传材料加以利

用，如培育结构材则要考虑材性力学强度好的遗传
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图 5    冬季年均降水量对不同无性系日本落叶松微纤丝角的影响

Fig. 5    Effects of winter mean precipitation on microfibril angle of different clones of Larix kaempferi
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材料，培育纸浆材则需考虑纤维长的遗传材料。遗

传材料生长和材性等特征还受到环境条件的影响，

在推广应用方面还需选择生态适应性强的家系（无

性系）材料。因此，还需进一步深入研究遗传、环境

和生长与材性特征的相互作用，从而为依据培育目

标选育生长、材质优良和适应性强的品系提供支

撑。此外，本研究中还建立了定量化的日本落叶松

微纤丝角预测模型，对微纤丝角的预测精度达到了

81%，而且模型中包含有自变量年轮宽度来体现生

长量的变化，可以分析相同年龄下不同生长量树木

微纤丝角的变化规律。因此，该模型可以耦合到生

长模型系统中来预测不同营林措施下微纤丝角以及

木材特征的变化。
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