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佛坪国家级自然保护区秦岭箭竹克隆结构的 ＳＳＲ 分析
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摘要：利用 ＳＳＲ 分子标记技术分析了佛坪国家级自然保护区秦岭箭竹（Ｆａｒｇｅｓｉａ ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ）的克隆多样性和克隆结构，以探讨

小尺度范围内秦岭箭竹自然居群遗传变异的分布特征，对该种开花特性、高山地区生态环境维护和大熊猫的保护提供重要依

据。 结果表明 ７ 对 ＳＳＲ 引物共扩增出 ７９ 个位点，其中多态性位点 ７７ 个，多态位点百分率（ＰＰＢ）为 ９７．４７％。 秦岭箭竹的 １４２ 个

分株共形成 １０７ 个克隆，最大克隆可达 ５ ｍ。 克隆多样性略高于其他克隆植物的平均值（Ｄ＝ ０．６２，Ｇ ／ Ｎ＝ ０．１７，Ｅ＝ ０．６８），基因型

比率（Ｇ ／ Ｎ）、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数（Ｄ）、平均克隆大小（Ｎ ／ Ｇ）和 Ｆａｇｅｒ 均匀性指数（Ｅ）分别为 ０．７５３５、０．９６８０、１．３２７１ 和 ０．５１０９。 克隆空

间结构分析表明秦岭箭竹的克隆构型为密集型，各克隆呈镶嵌性分布，同一克隆的分株排列紧密。 克隆聚类分析表明各克隆之

间聚类不明显，总体上来自同一样地的克隆被聚为一类。 空间自相关分析显示在空间距离为 ３６ ｍ 范围内，分株比基株有更显

著的空间遗传结构，空间自相关系数 ｒ 的取值范围分别为 ０．０８４—０．６２６ 和 ０．０２４—０．２８８，说明克隆繁殖在一定程度上限制了空

间遗传结构的范围。 样地内秦岭箭竹个体在空间距离小于 ４４ ｍ 时存在显著的正相关空间结构，特别是在 ４ ｍ 处表现出最大的

空间自相关系数（ ｒ＝ ０．６２６），表明空间距离相距 ４ ｍ 内的个体最有可能属于同一克隆，４ ｍ 比 ５ ｍ 更能表现出清晰的克隆结构，
Ｘ⁃轴截距为 ５２．２８０，代表了秦岭箭竹不规则克隆的平均最小长度。 秦岭箭竹的克隆多样性和克隆结构与初始苗补充、花粉散播

方式和微环境差异有关。
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ｔｈａｔ ｒａｍｅｔｓ ｗｉｔｈｉｎ ４ ｍ ｍｏｓｔ ｌｉｋｅｌｙ ｂｅｌｏｎｇｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｌｏｎｅ． Ｉｔ ａｌｓｏ ｉｍｐｌｉｅｓ ｔｈａｔ ａ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｃａｌｅ ｏｆ ４ ｍ ｓｈｏｗｓ ａ ｍｏｒｅ
ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｃｌｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ５ ｍ． Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ， ｗｅ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｎｅｇａｔｉｖｅ ａｕｔｏｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ５６ ｍ ｔｏ １１６ ｍ，
ｂｕｔ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｒ⁃ｖａｌｕｅｓ ｗｅｒｅ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｂｅｙｏｎｄ １２０ ｍ． Ａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔ ｌｅｖｅｌ， ｔｈｅ ａｕｔｏｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ３６ ｍ， ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｆｒｏｍ ５６ ｍ ｔｏ １０４ ｍ， ｂｕｔ ｓｈｏｗｅｄ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｕｔｏｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｆｒｏｍ ３６ ｍ ｔｏ ５６ ｍ， ａｎｄ ｂｅｙｏｎｄ １０８ ｍ． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ｃｌｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｃｌｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｏｕｌｄ ｂｅ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ
ｉｎｉｔｉａｌ ｓｅｅｄｉｎｇ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ， ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ， ａｎｄ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｉｔｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ． Ａ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｌａｒｇｅｒ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ ａｎｄ ａ
ｍｏｒｅ ｒｅａｓｏｎａｂｌｅ ｓａｍｐｌｅ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｗｏｕｌｄ ｂｅ ｆａｖｏｒａｂｌｅ ｔｏ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ａ ｍｏｒｅ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｃｌｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｃｌｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｆ．
ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｆａｒｇｅｓｉａ ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ； ｃｌｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｃｌｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ＳＳＲ

在被子植物中，克隆繁殖是一种极其普遍的繁殖方式［１］，导致母本与亲本产生相同的基因，对植物的遗

传结构有重要影响［２］。 克隆植物的克隆大小及空间分布结构已经成为克隆植物生态学和群体遗传学研究的

重要组成部分［３］。 居群克隆多样性和遗传结构的空间分布是物种长期进化过程中自然选择等多种因素共同

作用的结果，因此对克隆多样性和克隆结构的研究有助于了解各种进化因素的作用［４］以及克隆植物的定居、
侵殖和演替机理。 空间自相关分析是研究小尺度范围内种群遗传结构的有效工具［５］，已被广泛的运用于种

群遗传结构领域中［６］。
秦岭箭竹（Ｆａｒｇｅｓｉａ ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ）属禾本科竹亚科箭竹属，具有地下茎合轴丛生的克隆生长方式 ［７］，是一

种典型的克隆植物［８］。 秦岭箭竹耐寒性强，较耐干旱贫瘠土壤，在海拔 ２０００ ｍ 上下有大面积纯林，有的绵延

数公里至数十公里［９］，对水土保持、气候调节和维护竹林野生动物的生物多样性等有重要的生态服务功

能［１０］。 已有研究表明竹子以基株为单位开花，基株交错或镶嵌生长，开花时间不同导致一片区域开花时间可

以持续好几年［１１⁃１２］，在没有区分无性系分株间的遗传结构时，不能确定竹林是否同时开花。 秦岭箭竹是大熊

猫夏季食物的主要来源［１３］，开花周期一般为 ５０ 年［１４］，其大面积开花或死亡会直接造成大熊猫食物短缺。 例

如，１９７０ 年岷山缺苞箭竹和糙花箭竹的开花事件就导致了 １３８ 只大熊猫的死亡［１５］。
为准确了解竹类的遗传结构，分子标记法已经被广泛地运用于竹类克隆多样性和克隆结构的研究中。 如

Ｓｕｙａｍａ 等通过 ＡＦＬＰ 分析了高山地带日本矮竹 Ｓａｓａ ｓｅｎａｎｅｎｓｉｓ 的基株分布，发现在 １０ 公顷范围内至少有 ２２
个克隆，最大的克隆约有 ３００ ｍ，陡坡、岩石、溪流等微环境对克隆多样性和克隆结构都有较大影响［１６］。 Ｉｓａｇｉ

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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等利用 ＡＦＬＰ 分子标记法对同一个居群毛竹开花前和开花后的克隆结构进行了研究，发现起源于上次开花的

不同的基株都有各自的开花时间，开花现象和克隆结构之间的关系以及小面积开花都可能影响野生毛竹居群

克隆的镶嵌性结构［１７］。 Ｆｒａｎｋｌｉｎ 等通过 ＳＳＲ 分子标记对澳大利亚丛生竹 Ｂａｍｂｕｓａ ａｒｎｈｅｍｉｃａ 进行研究，推断

出：野外观察到的一些野生的丛生竹类，一丛不只有一种克隆，而且生长过于密集的分株会导致竞争的加

剧［１８］。 Ｍａ 等利用 ＡＦＬＰ 分子标记法发现四川卧龙保护区内小于 ３０ 岁龄级和大于 ７０ 岁龄级的两个年龄段的

冷箭竹 Ｂａｓｈａｎｉａ ｆａｎｇｉａｎａ 都是多克隆的，最大的克隆可达 ３０ｍ，克隆多样性水平很高［１９］。
目前对于秦岭箭竹的研究主要集中在分类与分布、生物量、种子萌芽、幼苗生长、叶片光谱特性变化、无性

系构件形态等方面［７，２０⁃２２］，利用分子标记法对其克隆多样性和克隆结构的研究还未见报导。 ＳＳＲ 分子标记法

是生物学里最有效的遗传标记法之一，是由 １—６ 个核苷酸为单位组成的多次串联重复的 ＤＮＡ 序列，这种序

列广泛地存在于真核生物中［２３］。 与其他分子标记法相比，ＳＳＲ 分子标记法表现出诸如 ＰＣＲ 筛选过程简单、
能够提供相对丰富的潜在共显性变异等优点［２４］，被认为是更适合用于遗传多样性分析的分子标记法［２５］，并
且已经被运用于多种植物克隆多样性和克隆结构研究中［２６⁃２８］。 因此本研究利用 ＳＳＲ 分子标记，旨在初步探

讨佛坪国家级自然保护区内秦岭箭竹的克隆多样性和克隆结构及其形成原因，以期为该种开花特性、高山地

区生态环境维护和大熊猫的保护提供重要依据。

１　 材料与方法

１．１　 实验材料

样地设在佛坪国家级自然保护区野猪荡的山脊上，地理位置 Ｅ１０７°５０′４０．４″、Ｎ３３°４１′５０．２″，海拔 ２５３０ ｍ
左右，此处秦岭箭竹密集地分布于巴山冷杉⁃牛皮桦混交林下。 秦岭箭竹地下茎合轴丛生，依据 ＭｃＣｌｕｒｅ 以丛

为单位分单株取样的方法采集样品［２９］。 为避免对某一丛竹子重复取样，根据野外观察到的每丛竹子大小确

定取样单株的最小间距为 １ ｍ。 取样分两步进行：第一步，设立 ５ ｍ×５ ｍ 的两个样方 ａ１、ａ２，以 １ ｍ×１ ｍ 为单

位在交叉点上共取样 ４６ 个；第二步，为了得到清晰的克隆结构，设立两个样方 Ａ（３０ ｍ×１０ ｍ）、Ｂ（４０ ｍ×４０
ｍ），根据 ａ１、ａ２ 实验结果最终确定以 ５ ｍ×５ ｍ 为单位在交叉点上取样。 两个样地由长约 １２０ ｍ 宽约 ４０ ｍ 的

裸露岩石带阻隔，其中样地 Ａ 由 ａ１、ａ２ 扩大得到，共计取样 ６１ 个，样地 Ｂ 共取样 ８１ 个（图 １）。 所有个体均经

ＧＰＳ 定位以做小尺度空间自相关分析。 将所取新鲜幼嫩叶片放入装有变色硅胶的塑封袋中于－８０℃保存。
１．２　 研究方法

１．２．１　 ＤＮＡ 的提取和检测

用植物基因组 ＤＮＡ 提取试剂盒（北京天根生化科技有限公司）并按试剂盒提供的流程提取秦岭箭竹的

总 ＤＮＡ。 用 １％的琼脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ 片段大小，用紫外分光光度计检测 ＤＮＡ 的纯度和浓度。 所提取

的 ＤＮＡ 用 ｄｄＨ２Ｏ 稀释至 ５０ ｎｇ ／ μＬ，于－２０℃保存。
１．２．２　 ＳＳＲ 引物设计和合成

从 ＮＣＢＩ 上下载箭竹属的 ＤＮＡ 序列信息（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ ／ ），利用 ＳＳＲＨｕｎｔｅｒ［３０］软件对所得

序列进行 ＳＳＲ 搜索，选取二、三、四、五和六核苷酸重复基序长度大于等于 １２ ｂｐ 的序列，运用 ＯＬＩＧＯ 软件设

计引物，引物长度为 １８—２５ ｂｐ，扩增产物预期片段为 １３０—４００ ｂｐ。 同时选取文献中近缘物种的 ＳＳＲ 引物

（引物 １ 和 ７） ［３１⁃３２］，共合成引物 ５１ 对（生工生物工程（上海）股份有限公司）。
１．２．３　 ＳＳＲ 引物筛选和 ＰＣＲ 扩增

随机选取 ４ 个样品对上述合成的 ５１ 对引物进行首轮筛选，ＰＣＲ 产物用 ３％的琼脂糖凝胶检测。 从剩下

的样品中随机选取 １０ 个进一步筛选扩增条带在目的片段内的引物，用 ８％的非变性聚丙烯酰胺凝胶检测

ＰＣＲ 产物，共筛选出 ７ 对引物（表 １）。
上述筛选的条件如下： ＰＣＲ 反应体系为 ２０ μＬ 反应体系，包括 ２ × ＰＣＲ 缓冲液、５０ ｎｇ 模板 ＤＮＡ、０．１６

ｍｍｏｌ ／ Ｌ ｄＮＴＰ、１．２ ｍｍｏｌ ／ Ｌ Ｍｇ２ ＋、０．２ μｍｏｌ ／ Ｌ 引物和 １．０ Ｕ Ｔａｑ ＤＮＡ 聚合酶。 ＰＣＲ 反应在美国 Ｂｉｏ⁃ＲＡＤ 公司

３　 ２０ 期 　 　 　 马青青　 等：佛坪国家级自然保护区秦岭箭竹克隆结构的 ＳＳＲ 分析 　
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生产的ＭｙＣｙｃｌｅｒ Ｔｈｅｒｍａｌ Ｃｙｃｌｅｒ ＃１７０—９７０１ＥＤＵ 型 ＰＣＲ 仪上进行。 ＰＣＲ 反应程序为，９４℃预变性 ５ ｍｉｎ，各引

物最佳退火温度退火 ４５ ｓ，７２ ℃延伸 ４５ ｓ，进行 ３０ 个循环，７２ ℃延伸 ５ ｍｉｎ 后在 ４ ℃保存。 将筛选出 ７ 对多

态性好且稳定的引物在 ＡＢＩ３７３０ＸＬ９（Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓ，ＵＳＡ）毛细管电泳仪上检测所有样品，用 ＧｅｎｅＭａｐｐｅｒ
４．０ （ＡＢＩ， ＵＳＡ）软件读取扩增片段大小。

表 １　 ７ 对 ＳＳＲ 引物信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ７ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｐｒｉｍｅｒｓ

引物编号
Ｐｒｉｍｅｒ

登录号
ＧｅｎＢａｎｋ

Ａｃｃｅｓｉｏｎ ｎｏ．

重复基序
Ｒｅｐｅａｔ ｍｏｔｉｆ

５′⁃ ３′端引物序列
５′⁃３ Ｐｒｉｍｅｒ
ｓｅｑｕｅｎｃｅ

退火温度
Ａｎｎｅａｌｉｎｇ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

扩增产物
Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ
ｓｉｚｅ ／ ｂｐ

１ ＧＱ２６７７１８ （ＧＡ） １１
Ｆ：ＧＡＧＴＣＣＴＣＣＧＣＴＣＴＧＴＧＣＡＡＴ
Ｒ：ＡＡＴＴＡＡＴＣＡＣＣＣＣＡＴＣＴＣＣＡＡＧＣ ５８ １６６⁃２３２

２ ＧＱ２８１３７５ （ＡＧ） ９
Ｆ：ＴＴＡＣＡＣＣＧＣＧＡＧＣＣＧＴＣＣＡＴＣ
Ｒ：ＡＡＴＧＣＡＣＴＧＴＣＡＴＧＡＴＣＣＧＣＡＡＣ ５９ １６９⁃２２６

３ ＧＱ２８１３７０ （ＴＧ） ９
Ｆ：ＡＧＡＡＡＧＡＴＡＧＧＧＡＴＡＧＴＧＡＴＴＧＴＧＴ
Ｒ：ＴＣＣＧＡＧＧＴＧＡＡＡＡＡＧＧＡＧＧＡＡＣＴ ５７ １８２⁃２０１

４ ＧＱ２８１３６６ （ＡＧ） ９
Ｆ：ＧＡＧＡＧＴＧＣＣＡＡＧＡＧＡＣＣＡＣＴＧ
Ｒ：ＣＴＣＡＣＡＣＡＣＧＣＡＣＡＣＡＡＣＡＣＡＡＡ ５８ １３５⁃１８０

５ ＧＱ２８１３５６ （ＧＡ） １１
Ｆ：ＡＣＧＴＧＴＴＡＧＣＴＣＧＧＴＴＣＧＡＣＴＧ
Ｒ：ＴＴＣＴＣＴＴＣＣＴＣＣＣＴＡＣＡＴＣＧＴＣＴ ５９ １６８⁃２２６

６ ＪＮ１３１９３４ （ＴＡ） ６
Ｆ：ＡＣＧＧＡＡＣＧＧＴＡＣＡＡＴＡＴＡＴＧＣＴ
Ｒ：ＴＣＴＴＧＣＣＴＴＣＴＡＴＧＡＴＧＧＴＧＴＣ ５５ １６２⁃１７２

７ ＥＤＯ１８３０６ （ＴＣ） １１
Ｆ：ＧＣＣＧＴＣＣＡＡＡＣＧＣＴＣＣＴＴ
Ｒ：ＣＡＣＣＣＡＴＣＣＡＴＣＴＴＡＴＧＣＴＡＴ ５２ ２５７⁃２７９

１．２．４　 数据分析

毛细管电泳得到的结果为扩增产物的 ｂｐ 值，所有引物扩增 ｂｐ 值相同的样品为同一个基因型，将原始 ｂｐ
数据转化为 ０、１ 矩阵。

运用下列指数对克隆多样性进行分析［２］：
（１）平均克隆大小（Ｎ ／ Ｇ），即所有样本中基因型相同的为同一基株，Ｇ 是居群中基株总数，Ｎ 是样本总数。

（２） 不同基因型比率 （Ｇ ／ Ｎ），Ｎ 为样本大小，Ｇ 为基株总数。 （ ３） Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数 （Ｄ）， Ｄ ＝ １ －

｛［∑Ｎｉ（Ｎｉ －１）］ ／ ［Ｎ（Ｎ － １）］｝ 式中，Ｎｉ表示第 ｉ 个基因型的总数，Ｎ 表示样本大小。 Ｄ 从 ０ 到 １ 变化，Ｄ 为

０ 表示整个居群是相同的基因型；Ｄ 为 １ 表示居群内样品的基因型各不相同。 （４）Ｆａｇｅｒ 指数（Ｅ） ［３３］，表示种

群 内 不 同 基 因 型 分 布 的 均 匀 度。 Ｅ ＝ （Ｄ － Ｄｍｉｎ） ／ （Ｄｍａｘ － Ｄｍｉｎ） 其 中， Ｄｍｉｎ ＝
（Ｇ － １[ ) （２Ｎ － Ｇ） ] ／ Ｎ（Ｎ － １）[ ] ， Ｄｍａｘ ＝ Ｎ（Ｇ － １） ] ／[ Ｇ[ （Ｎ － １） ] 式中，Ｅ 从 ０ 到 １ 变化，Ｅ 为 ０ 表示整

个种群只有一个基因型或有一个基因型占据主要优势而其他基因型各包含一个样品；Ｅ 为 １ 表示种群内不同

基因型有相同的样本。
用 ＰＯＰＧＥＮＥ ｖ１．３１ 软件［３４］ 计算多态位点百分率（ＰＰＢ）和 Ｎｅｉ′ｓ 遗传距离。 运用 ＰｏｗｅｒＭａｋｅｒ ３．２５［３５］ 对

所有基因型进行 ＵＰＧＭＡ 非加权算术平均聚类分析（Ｕｎｗｅｉｇｈｔｅｄ ｐａｉｒ－ｇｒｏｕｐ ｍｅｔｈｏｄ ａｎａｌｙｓｉｓ）。 运用 ＧｅｎＡｌＥｘ
６．４［３６］软件计算秦岭箭竹所有个体和克隆遗传距离矩阵在相应距离等级下（本研究中距离等级间相隔 ４ ｍ）的
空间自相关系数 ｒ，分析其小尺度克隆结构。

２　 结果与分析

２．１　 秦岭箭竹的克隆多样性

利用筛选出的 ７ 对引物对秦岭箭竹的 １４２ 个样品进行 ＰＣＲ 扩增，共检测到 ７９ 个位点，其中多态性位点

７７ 个，多态位点百分率（ＰＰＢ）为 ９７．４７％，扩增片段大小为 １３５—２７９ ｂｐ。 供试的 １４２ 个秦岭箭竹个体包含

１０７ 个克隆（图 １），基因型比率（Ｇ ／ Ｎ）为 ０． ７５３５，Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数为 ０． ９６８０，平均克隆大小（Ｎ ／ Ｇ）为
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１．３２７１，Ｆａｇｅｒ 均匀度指数（Ｅ）为 ０．５１０９，显示出较高的克隆多样性。
秦岭箭竹居群的克隆空间分布见图 １。 Ａ、Ｂ 两个样地均由多克隆组成，分别有 ３０ 和 ７７ 个克隆，并且没

有相同的基因型。 在较小的取样尺度（ａ１、ａ２，１ ｍ×１ ｍ）和较大的取样尺度下（５ ｍ×５ ｍ）分别有 １６ 个和 ９１ 个

克隆。 克隆 １ 由 ２５ 个分株组成，克隆 ９、３０、４３、１０２、１０６ 和 １０７ 各由 ２ 个分株组成，克隆 １２ 包括 ６ 个分株，其
余克隆都只有一个分株。 秦岭箭竹同一克隆的分株排列紧密（如克隆 １ 和 １２），相邻分株属于同一克隆的可

能性更大，各克隆呈镶嵌性分布，为密集型构型。

图 １　 秦岭箭竹两个样方的克隆空间分布

Ｆｉｇ．１　 Ｃｌｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ ｔｗｏ ｐｌｏｔｓ ｏｆ Ｆａｒｇｅｓｉａ ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ ｉｎｆｅｒｒｅｄ ｆｒｏｍ Ｓｉｍｐｌｅ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｒｅｐｅａｔ （ＳＳＲ） ｆｉｎｇｅｒｐｒｉｎｔｓ

数字代表两个样方所采的分株，共 １４２ 个；相同基因型的分株用相同数字表示；椭圆圈定的是具有相同基因型的分株；虚线是对 ａ１ 和 ａ２ 样

方的放大
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ＵＰＭＧＡ 对所有克隆聚类如图 ２ 所示。 各克隆之间聚类不明显，表现出较高的遗传相似性，总体上来自同

一样地的克隆被聚为一类，但样地 Ａ 的克隆 ５、１８、１９ 和 ２３ 与样地 Ｂ 的克隆 ７１、３９、７５、９６、１０７、３３ 和 １０４ 聚在

一起，起源更为相似。

图 ２　 １０７ 个基因型 ＵＰＧＭＡ 聚类图

Ｆｉｇ．２　 ＵＰＧＭＡ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｄｉｃｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｉｅｓ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ ＳＳＲ ｄａｔａ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ １０７ ｃｌｏｎｅｓ ｏｆ Ｆａｒｇｅｓｉａ ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ

ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ　

蓝色的数字代表来自样地 Ａ 的克隆，黑色的数字代表来自样地 Ｂ 的克隆

２．２　 秦岭箭竹克隆空间自相关分析

秦岭箭竹居群所有分株和克隆的空间自相关分析结果如图 ３ 所示。 当距离等级间隔为 ４ ｍ 时，所有分株

在空间距离小于 ４４ ｍ 时存在显著的正相关空间遗传结构，存在聚集的格局，在 ５６—１１６ ｍ 之间存在显著的负

相关空间遗传结构，而在大于 １２０ ｍ 时不存在显著的空间遗传结构，说明个体在 ５６ ｍ 外个体差别较大，Ｘ－轴
截距为 ５２．２８０，表示不规则克隆的平均大小，空间自相关系数 ｒ 的取值范围为 ０．０８４—０．６２６，在 ４ ｍ 处个体最

为相似，表现出最大的正相关性（ ｒ ＝ ０．６２６）。 所有克隆在空间距离小于 ３６ ｍ 时表现出显著的正相关空间遗

传结构，在 ５６—１０４ ｍ 之间存在显著的负相关空间遗传结构，而在 ３６—５６ ｍ 之间和 １０８ ｍ 以外不存在显著的

空间遗传结构，空间自相关系数 ｒ 的取值范围分别为 ０．０２４—０．２８８。

３　 讨论

本研究中秦岭箭竹的 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数（Ｄ）为 ０．９６８０，不同基因型比率（Ｇ ／ Ｎ）平均值为 ０．７５３５，高于

Ｅｌｌｓｔｒａｎｄ 和 Ｒｏｏｓｅ［２］总结的克隆植物的平均值（Ｄ ＝ ０．６２，Ｇ ／ Ｎ ＝ ０．１７，Ｅ ＝ ０．６８）表现出较高的克隆多样性。
Ｆａｇｅｒ 均匀度指数（Ｅ＝ ０．５１０９）与之相比略低，说明秦岭箭竹居群内基因型分布均匀度处于中等水平，每个克

隆包含的分株数不完全相同。 取样策略（比如网格的规模和大小）和采样个体的选择都会影响秦岭箭竹克隆
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图 ３　 秦岭箭竹居群所有个体和克隆空间自相关曲线图

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｒｒｅｌｏｇｒａｍｓ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ａｕｔｏｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｒ ｏｆ ａｌｌ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ａｎｄ ｃｌｏｎｅｓ ｗｉｔｈ Ｆａｒｇｅｓｉａ ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

ｒ 为空间自相关系数；Ｕ 和 Ｌ 分别表示不存在显著性空间自相关遗传结构的 ９５％置信区间的上限和下限

多样性水平。 如 Ｐｅｎｇ 等对蔷薇科植物（Ｐｌｏｙｌｅｐｉｓ ｒｅｔｉｃｕｌａｔｅ）的克隆多样性研究发现较大取样尺度比较小取样

尺度的克隆多样性更高，克隆多样性受取样大小和空间范围影响［３７］。
克隆多样性由基株的死亡和补充比率来确定［３８］，在最初定居后的短时期内只有一些幼苗能够存活下来

以维持居群的克隆多样性［３９］，随之分株和基株间的竞争排斥或死亡会导致克隆多样性的降低［４０］，如果没有

种苗重复补充，基株就会急剧减少，最后导致几个大的克隆的出现［４１］。 秦岭箭竹无性繁殖期很长，大约每 ５０
年开一次花结一次籽［１４］，因此在建群后发生实生苗补充的机率很低，此外，Ｍａ 等发现同为箭竹属的冷箭竹

（Ｂａｓｈａｎｉａ ｆａｎｇｉａｎａ）很可能是初始苗补充物种［１９］，据此推测初始苗补充对秦岭箭竹的克隆多样性有极大

贡献。
聚类分析表明来自同一样地的克隆先聚在一起，但也有部分来自不同样地的克隆被聚为一类，这可能是

由于采样点位于山脊，地势开阔平坦，在初期种苗补充时，有利于风力、动物等传播花粉或种子，从而使这些克

隆有了更近的起源。
Ｌｏｖｅｔｔ Ｄｏｕｓｔ 把克隆植物的生长型分为为游击型和密集型，认为典型的密集型物种，克隆镶嵌分布而单个

克隆中的分株紧密聚合；典型的游击型物种，克隆混合生长而单个克隆里的分株排列松散［４２］。 实验结果表明

秦岭箭竹居群内不同克隆镶嵌分布，在较小的取样尺度下（克隆 １、１２）单个克隆内的分株紧密聚合，属于密集

型空间分布格局。 这可能是因为本实验恰好处于该地区箭竹人工造林较理想的生境，当环境适宜、养分充足

时，秦岭箭竹人工林表现为节间变短，隔离者长度减小，分株增多［８］，因此分株呈现出密集型克隆结构。
微环境对克隆结构有很大影响。 Ｓｕｙａｍａ 等对日本矮竹（Ｓａｓａ ｓｅｎａｎｅｎｓｉｓ）的克隆结构进行分析发现生长

在地势平坦区域的克隆分布范围较广，大多数生长在地势陡峭区域的克隆生长范围受到限制，一个克隆只包

含 １ 个或 ２ 个分株［１６］。 Ｗａｎｇ 等发现交错的岩石阻碍了华西箭竹（Ｆａｒｇｅｓｉａ ｎｉｔｉｄａ）地下茎的延伸，在贫瘠的土

７　 ２０ 期 　 　 　 马青青　 等：佛坪国家级自然保护区秦岭箭竹克隆结构的 ＳＳＲ 分析 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

壤里无法形成较为密集的种群［４３］。 根据野外观测，样地 Ａ 边缘分布大片的裸露岩石，分布过于密集的岩石限

制了秦岭箭竹的生长空间，种苗只能在较小的空间内进行无性繁殖，地下茎很难延展，无法形成较大克隆，加
之秦岭箭竹地下茎合轴丛生，因而此处出现了多个克隆（克隆 １、２、３、６、７、８、９、１０、１１），而居群内部障碍物较

少，地下茎能有足够的生长空间，克隆 １ 和克隆 １２ 有较多分株。 此外，秦岭箭竹在较小的取样尺度下存在由

单个分株组成的克隆，这可能是因为在长寿命的克隆植物中，体细胞突变是维持其遗传变异的持续来源［２］，
可以使物种更好的适应环境变化。 李钧敏等对小尺度范围内蛇莓（Ｄｕｃｈｅｓｎｅａ ｉｎｄｉｃａ）克隆多样性的研究也得

到类似结果 ［４４］。 在较大尺度下大多数个体基因型各不相同，体现出取样尺度对克隆结构的影响。
物种遗传变异的空间分布格局与繁育系统、花粉和种子散布方式等生殖生物学特性以及种群生境异质性

等有着密切联系［４５⁃４６］。 空间自相关分析表明，在 ３６ ｍ 范围内，可能是由于存在广泛的克隆繁殖，分株比基株

表现出更为显著的正相关空间遗传结构，反映出秦岭箭竹呈密集型分布，在其他克隆植物的小尺度克隆结构

研究中也有类似结果［３７，４７］，本研究以 １ ｍ×１ ｍ 为单位进行预实验，以初步确定克隆大小，结果发现最大克隆

为 ５ ｍ，继而以此为单位扩大样地以较大的样本量验证秦岭箭竹的最大克隆能否超过 ５ ｍ，结果发现大多数克

隆都在 ５ ｍ 范围内，而空间自相关分析表明所有分株在 ４ ｍ 处表现出最大的空间自相关系数（ ｒ ＝ ０．６２６），可
能是因为无性繁殖可以导致短距离内正的空间自相关［４８］，说明相距 ４ ｍ 内的个体最有可能属于同一克隆，在
以后的研究中可以以此为单位取样，以便得到更清晰的克隆结构。 在 １ ｍ×１ ｍ 和 ５ ｍ×５ ｍ 的取样尺度下，秦
岭箭竹最大克隆分别包括 ２５（克隆 １）和 ２（克隆 ３０、４３、１０２、１０６、１０７）个分株，可见单个克隆在较小的取样尺

度下包含更多分株。 正如 Ｈａｒａｄａ［４９］的观点：在一定范围内较小的取样尺度更能清晰地阐明克隆结构，而过大

的取样尺度会错过小尺度的空间遗传结构。
竹子花粉较轻，无粘性，为风媒传粉植物［５０］，空旷的地带有利于花粉和种子的长距离扩散。 秦岭箭竹野

猪荡居群位于山脊，地势开阔，有利于花粉和种子传播到更远区域，但由于其开花结籽周期很长，通过地下茎

合轴丛生的方式进行克隆繁殖的生长习性占据了整个生命周期的绝大部分，因此克隆繁殖在一定程度上限制

了空间遗传结构的范围。
Ｘ－轴截距为 ５２．２８０ ｍ，代表了秦岭箭竹不规则克隆的平均最小长度，明显小于沈晓婷得出的毛竹 Ｘ－轴

截距平均值 ６３．３６ ｍ［５１］。 这可能是因为毛竹“游击型”构型的分株之间的距离可以很大，而秦岭箭竹“密集

型”克隆结构的分株排列更为紧密，各基株呈镶嵌性分布。 综上所述，秦岭箭竹的克隆多样性和克隆结构与

初始苗补充、花粉散播方式和微环境差异有关。 本文仅用 ＳＳＲ 分子标记法初步探讨了秦岭箭竹的克隆多样

性和克隆结构，不同分子标记法和不同取样策略下的相关研究以及克隆结构的动态变化还有待进一步开展。
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