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不同年龄巴山木竹种群克隆结构

余　 鸽１，龙凤来２，刘建军３，∗，马青青１，康永祥１，黄　 建１，曹　 庆４

１ 西北农林科技大学林学院，杨凌　 ７１２１００

２ 杨凌职业技术学院，杨凌　 ７１２１００

３ 西北农林科技大学风景园林艺术学院，杨凌　 ７１２１００

４ 陕西佛坪国家级自然保护区管理局，佛坪　 ７２３４００

摘要：很多竹类植物是典型的克隆植物，也是大熊猫的食物。 研究典型竹子种群克隆结构的形成和发展对竹林的生产和抚育具

有理论和实践意义，可为预测该竹林群落的演替趋势和大熊猫保护提供科学依据。 利用 ＳＳＲ 标记研究不同年龄 Ａ（７ 龄）、Ｂ
（＞３０ 龄）和 Ｃ（＞６０ 龄）巴山木竹种群的克隆结构和多样性，探讨小尺度范围内不同年龄巴山木竹种群的克隆结构及斑块的建

立和发展。 ８ 对 ＳＳＲ 引物共扩增出了 １１８ 个位点，３ 个种群样地的 ２５６ 个样本共检测到了 ４９ 个克隆（基因型），Ａ、Ｂ 和 Ｃ 种群分

别检测出 ３１、１０ 个和 ８ 个克隆。 随着种群年龄的增长，巴山木竹克隆面积增加，克隆数量减少；Ａ 和 Ｂ 样地各克隆分布格局为

团块状，而 Ｃ 样地克隆既有团块状又有离散状。 这一结果显示出在幼苗定居的初期，基株可能以短距离的克隆延伸为主从而

呈现出团块状；而随着年龄的增长，克隆面积不断扩大，当复轴混生型的巴山木竹克隆受到强大的压迫时，基株可能会进行较多

的单轴和长距离克隆延伸，呈现出离散状。 Ｍａｎｔｅｌ 检测和空间自相关分析都支持 ３ 个样地在小尺度范围内存在明显的克隆空

间遗传结构。 ３ 个样地在 １０ ｍ 等级下显著的正相关空间遗传结构距离为 ３．１、２８、４８ ｍ，Ｘ⁃轴截距为 ９．０５１、３０．６９８ 和 ５０．５３６，空
间自相关系数的范围分别为 ０．１—０．１６７、０．００８—０．７０３ 和 ０．００６—０．７３５。 由此可推断，随着年龄的增长，巴山木竹克隆斑块的规

模在不断地扩大，同一克隆的分株数量增加，在均匀取样情况下，正相关空间遗传结构距离范围内取到具有相同基因型的可能

性越大。 Ａ、Ｂ 和 Ｃ ３ 样地的基因型比率（Ｇ ／ Ｎ）为 １、０．１４ 和 ０．０５５， Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数（Ｄ） 分别为 １、０．８７６ 和 ０．７４４。 这说明巴

山木竹幼苗期基因型比例远远高于成年的竹林，随着年龄的增长巴山木竹克隆多样性虽有所降低，但由于有性繁殖的作用仍然

保持了较高的多样性。 聚类和主坐标分析均表明总体上各样地的克隆被聚为一类，但不同样地少数克隆的基因型有重叠和聚

集，可推断出不同巴山木竹种群之间可能存在着基因流动和近似的克隆起源。
关键词：巴山木竹；克隆结构；克隆多样性
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ｕｎｉｆｏｒｍ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ， ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｍｏｒｅ ｓａｍｐｌｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｅｎｏｔｙｐｅ ｃａｎ ｂｅ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｗｉｔｈ ａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｓｐａｔｉａｌ
ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ． Ｉｎ ｏｕｒ ｓｔｕｄｙ， ｔｈｅ ｄｉｓｔｉｎｇｕｉｓｈａｂｌｅ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ （Ｇ ／ Ｎ） ｆｒｏｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ Ａ， Ｂ， ａｎｄ Ｃ ｗｅｒｅ １， ０．１４，
ａｎｄ ０．０５５ ａｎｄ ｔｈｅ Ｓｉｍｐｓｏｎ′ｓ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ （Ｄ） ｗｅｒｅ １， ０．８７６， ａｎｄ ０．７４４， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｔｈｉｓ ｒｅｓｕｌｔ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ
ｄｉｓｔｉｎｇｕｉｓｈａｂｌｅ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｓｅｅｄｉｎｇ ｓｔａｇｅ （Ａ ７ ｙｅａｒｓ） ｗａｓ ｍｕｃｈ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ａｔ ｔｈｅ ａｄｕｌｔ ｓｔａｇｅ （Ｂ ３０ ｙｅａｒｓ ａｎｄ Ｃ
６０ ｙｅａｒｓ） ． Ａｌｔｈｏｕｇｈ ｔｈｅ ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｒｅｄｕｃｅｄ ｗｉｔｈ ｇｅｎｅｔ ａｇｉｎｇ， ｂｅｃａｕｓｅ ｏｆ ｉｎｉｔｉａｌ ｓｅｅｄｌｉｎｇ
ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ， ｔｈｅ ｖａｌｕｅ ｒｅｍａｉｎｅｄ ｈｉｇｈ． Ｔｈｅ ｕｎｗｅｉｇｈｔｅｄ ｐａｉｒ⁃ｇｒｏｕｐ ｍｅｔｈｏｄ ａｎｄ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ
ｔｈａｔ ｃｌｏｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｐｌｏｔ ｗｅｒｅ ａｌｗａｙｓ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｌａｄｅ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ａ ｆｅｗ ｃｌｏｎｅｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌｏｔｓ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ
ａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎ ａｎｄ ｏｖｅｒｌａｐ ｄｕｒｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ． Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ｗｅ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ ｔｈａｔ ｇｅｎｅ ｆｌｏｗ ａｎｄ ａｎ ａｐｐｒｏｘｉｍａｔｅ ｃｌｏｎｅ ｏｒｉｇｉｎ
ｍｉｇｈｔ ｅｘｉｓｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｂａｓｈａｎｉａ ｆａｒｇｅｓｉｉ； ｃｌｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ； ｃｌｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

植物克隆结构及斑块的建立和发展与能量分配、生态对策和遗传多样性等生态学热点问题密切相关［１］。
克隆植物种群的克隆数量、大小、空间格局及其遗传变异的测定［２⁃３］是研究克隆植物种群机制和进化的基础。
研究克隆植物种群克隆结构和遗传多样性对了解克隆植物种群的形成、维持和衰退有重要意义，同时有助于

了解克隆植物的定居、侵殖和演替机理［４］。
植物种群克隆结构和遗传多样性受生物因子和非生物因子共同作用的影响［５⁃７］，其中克隆植物的种苗补

充方式［８⁃１１］、微生境的异质性［１１⁃１２］以及生长策略［４］这几种机理被提出作为影响植物克隆结构和多样性的主要

因素。 在种群的建立、发展、维持以及衰退的不同阶段，植物种群克隆结构和遗传多样性将会随着各种作用因

子的变化而呈现为动态性。 然而，由于许多克隆植物的生活史较长，如竹类植物可长达数十年甚至百

年［１３⁃１４］，使得人们很难对同一种群进行连续的长期监测和研究，而通常将种群克隆结构和遗传多样性的研究

看成是某一时间点的静态分析［１５］。 近年来，为研究克隆结构和多样性的时间动态，一些学者通过模型模拟并

评估不同时间段的植物特性和各环境条件对克隆植物结构发展的影响［１６⁃１７］；刘庆等采用“倒逐龄级累加法”
研究斑苦竹无性系种群克隆生长格局动态，发现复轴型的斑苦竹克隆种群随时间进程表现为聚集程度逐渐降

低的集群分布格局［１８］； Ｌｉａｎ 等用 ＳＳＲ 标记调查 Ｓａｌｉｘ ｒｅｉｎｉｉ 的种群克隆生长动态，发现克隆的面积随着该种

群分布斑块的面积增加而扩大［１９］；Ｍａ 等使用 ＡＦＬＰ 标记证实了两个不同年龄段（小于 ３０ 岁龄级和大于７０ 岁

４４７４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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龄级）的 Ｂａｓｈａｎｉａ ｆａｎｇｉａｎａ 种群都是多克隆的，且克隆多样性水平都较高，说明了该植物的有性繁殖在克隆多

样性中起到的重要作用［１０］。 这些研究方式为研究克隆结构和遗传多样性的动态发展提供了新思路。
巴山木竹为典型的克隆植物，大约每隔 ７０—７５ 年甚至更长时间开一次花［２０］，开花后，幼苗开始更新；地

下根茎为复轴混生型，即通过合轴丛生和单轴散生的生长方式来共同完成新一轮的克隆延伸［２１］。 巴山木竹

是秦岭大熊猫冬春季食物的主要来源［２２］，主要分布于秦岭南坡、大巴山以及米仓山地区的中山地带。 在海拔

１６００—２０００ ｍ 处生长良好，常形成大面积纯林，对生态系统的稳定、水土保持及其动物多样性起着至关重要

的作用［２３］。 已有研究表明部分保护区内巴山木竹林老龄化，随时有开花的危险［２４］，研究不同年龄巴山木竹

种群的克隆结构和多样性，有助于理解巴山木竹种群建立、发展和衰退不同阶段的克隆数量、大小、空间格局

及其遗传变异情况， 从而为巴山木竹林的复壮更新、抚育实践以及保护寻找出路。 目前对于巴山木竹的研究

主要集中在生物学特性、分布、生长发育规律、生物量以及无性系种群生态等方面的研究［２５］，尚未见从遗传角

度研究其克隆结构和多样性的报道。 在众多分子标记中，ＳＳＲ 分子标记具有操作简单及共显性变异等优

点［２６］，被运用于多种植物克隆多样性和克隆结构研究中［３，１９，２７］。 与其它分子标记不同之处在于 ＳＳＲ 分子标

记需要开发研究对象的专用引物，在前期的研究工作中，作者已经成功开发出了巴山木竹的 ＳＳＲ 引物［２８］。 因

此本研究旨在利用 ＳＳＲ 分子标记探讨不同年龄巴山木竹种群的克隆结构和多样性及其形成原因，以期为预

测竹林群落演替趋势和巴山木竹的竹林抚育实践以及大熊猫保护提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 样地设置与采样方法

为研究不同年龄巴山木竹种群的克隆结构，在考虑林分、海拔、坡度、坡向和土壤含水量等生态环境条件

较一致的情况下，在 ２０１４ 年共设置 Ａ、Ｂ 和 Ｃ ３ 块不同种群年龄的样地。 ３ 块样地大小根据各种群实际大小

和生态环境条件而定。 Ａ 和 Ｂ 两块样地设置在镇巴县，该县巴山木竹资源丰富，曾在 １９７８—１９８３ 年有大面积

竹林开花［２９］。 Ａ 样地设置在兴隆镇郑家山一位农户旁边的山上，这片竹林于 ２００７ 年大面积开花后重新形成

稠密的巴山木竹幼苗林，样地大小为 ２０ ｍ×３０ ｍ，地理位置坐标为 １０８°０１′１４．４０″Ｅ、３２°３０′３１．８０″Ｎ，海拔 １６０３
ｍ。 Ｂ 样地设置在星子山朱家坪，该片竹林 １９７８—１９８３ 年大面积开花后经过幼苗更新形成稠密的巴山木竹成

年纯林，竹龄超过 ３０ａ，样地大小 ６０ ｍ×９０ ｍ，地理位置为 １０７°５９′５１．０４″Ｅ、３２°３１′１７．９６″Ｎ，海拔 １６１０ ｍ 左右。
Ｃ 样地设置在佛坪国家级自然保护区，样地大小 １００ ｍ×１２０ ｍ， 经过和保护站的工作人员了解，该竹林年龄大

于 ６０ａ，海拔 １６２１ ｍ，到目前为止仍没有开花迹象，此处巴山木竹生长良好形成稠密的纯林。
３ 块样地均采取均匀（网格法）取样策略，为了得到清晰的克隆结构，对竹林年龄较大的样地 Ｃ 进行了初

步取样间隔检测。 在 Ｃ 样地选取 ２０ ｍ×２０ ｍ 的小样方进行初步取样检测，取样间隔为 ０—１０ ｍ，经过实验最

终确定 ３ 个样地选择一致的取样策略，即在 １０ ｍ×１０ ｍ 为单位的网格交叉点上取样。 由于 Ａ 样地为实生苗，
在 ２０ ｍ×３ ０ｍ 样地中央设置了一块 １ ｍ×１ ｍ 的小样地 ａ，采取 ０—２５ ｃｍ 间隔取样，共取样 ３１ 个，研究实生苗

的克隆生长情况。 ３ 个样地共计取样 ２５６ 个，其中样地 Ａ ４３ 个，样地 Ｂ ７０ 个，样地 Ｃ １４３ 个。 所有采样点均

用 ＧＰＳ 定位记录坐标，取每个分株的新鲜幼嫩叶片装入塑封袋中，并用变色硅胶干燥带回实验室于－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 快速提取试剂盒（北京，百泰克）提取巴山木竹的总 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２５ ｎｇ ／ μＬ，
于－２０℃保存。
１．２．２　 ＳＳＲ 引物和 ＰＣＲ 扩增

经过初筛和复筛，决定选用 ８ 对巴山木竹 ＳＳＲ 引物（ ｌｏｃ２—ｌｏｃ８，ｌｏｃ１０）来鉴定克隆（基因型）。 ８ 对引物

５４７４　 １４ 期 　 　 　 余鸽　 等：不同年龄巴山木竹种群克隆结构 　
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的序列信息、退火温度及其 ＰＣＲ 扩增条件详见关于发展巴山木竹的微卫星引物这一文献［２８］。 ＰＣＲ 反应在美

国 Ｂｉｏ⁃ＲＡＤ 公司生产的 ＭｙＣｙｃｌｅｒ Ｔｈｅｒｍａｌ Ｃｙｃｌｅｒ ＃ １７０⁃ ９７０１ＥＤＵ 型 ＰＣＲ 仪上进行。 所有 ＰＣＲ 产物在

ＡＢＩ３７３０ＸＬ ＤＮＡ 测序仪（Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓ，ＵＳＡ） 上进行毛细管电泳检测，用 ＧｅｎｅＭａｐｐｅｒ ４． ０ （ Ａｐｐｌｉｅｄ
Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓ，ＵＳＡ）软件读取扩增片段大小。
１．２．３　 克隆的鉴别

样地内所有基因型相同的分株被认为是同一个克隆（基株） ［３，１９］。 使用 ＰＯＬＹＳＡＴ 软件的 ａｓｓｉｇｎＣｌｏｎｅｓ 功

能对 ３ 个样地所有个体的基因型进行分析，基因型相同的个体被分配到同一克隆组［３０］。 然而，由于巴山木竹

为四倍体植物［２８，３１⁃３２］，为了确保克隆划分的准确性，需要确认每个基因片段在该位点上出现的频率。 使用

ＭＡＣ⁃ＰＲ （Ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅ ＤＮＡ Ａｌｌｅｌｅ Ｃｏｕｎｔｉｎｇ⁃Ｐｅａｋ Ｒａｔｉｏｓ）方法［３３］来核算每个位点基因片段出现的频率，最终

每个样扩增出的基因位点频率将通过微卫星峰图的面积比来获得。 利用该方法获得的每个位点在该基因型

中出现的频率可以是 ０、 ０．２５、０．５、 ０．７５ 或者是 １， 这些频率被作为特征被记入每个个体［２８，３４］。 仔细比对相同

基因型个体每个位点的频率，最终基因型相同且位点基因频率相同的个体被确认为同一个克隆［２８，３４］（如样地

中部分个体基因型为 ＡＢＣ， 等位基因 Ｃ 在该基因型中出现的频率为 ０．５，即为 ＡＢＣＣ，最终所有为 ＡＢＣＣ 的个

体被确认为是同一个克隆）。 为了方便后续的数据分析，使用 ＰＯＬＹＳＡＴ 软件转化所有具有基因频率特征的

基因型数据为 ０ １ 数据［３０］。
１．２．４　 数据分析

鉴别出所有个体的克隆基因组之后，根据每个采样点的坐标信息绘制出克隆分布图（图 １）。 为了更清楚

的了解克隆的大小和形状，计算了样地 Ｂ 和 Ｃ 克隆分布图（图 １）中除去边缘以及单样克隆以外的每个克隆的

面积 ａ 和最大长宽比率 ｒｍ。 ｒｍ的值等于或大于 １，ｒｍ的值越大，说明该克隆所有分株趋向于离散分布，ｒｍ的值

越接近 １，说明该克隆所有分株趋向于团块分布。
运用不同基因型比率（Ｇ ／ Ｎ），Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数（Ｄ）以及 Ｆａｇｅｒ 指数（Ｅ）这 ３ 个指标来分析 ３ 个样地的

克隆多样性。 这 ３ 个指标的计算公式详见参考文献［２，１０，３５⁃３７］。 Ｄ 和 Ｅ 的范围为 ０—１， Ｄ 为 ０ 表示种群内只有

１ 个独克隆，即所有样品的基因型相同，Ｄ 为 １ 表示种群内每个样品为 １ 个克隆，即每个样品的基因型各不相

同； Ｅ 为 ０ 表示种群内所有样品为不同的克隆或者是有一个优势克隆而其它所有样品为不同的克隆，Ｅ 为 １
所有克隆的样本是相同的［２，１０，３５⁃３７］。

为了说明各种群内和种群间克隆的基因关系，运用 ＮＴＳＹＳＰＣ ２．１０［３８］ 对所有克隆基因型进行 ＵＰＧＭＡ 非

加权算术平均聚类分析（Ｕｎｗｅｉｇｈｔｅｄ ｐａｉｒ⁃ｇｒｏｕｐ ｍｅｔｈｏｄ ａｎａｌｙｓｉｓ）。 为了进一步说明 ３ 个种群间和种群内的克

隆基因关系，运用 ＧｅｎＡｌＥｘ ６．５ 对 ３ 块样地的克隆基因型进行了 ＰＣｏＡ 主坐标分析 （Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ
Ａｎａｌｙｓｉｓ） ［３９］。

运用 ＧｅｎＡｌＥｘ ６．５［３９］软件计算巴山木竹所有分株基因遗传距离矩阵在相应距离等级下的空间自相关系

数 ｒ，分析其克隆结构。 在同一软件下对所有个体遗传距离的线性矩阵和地理距离之间的关系进行 Ｍａｎｔｅｌ
检测［３９］。

２　 结果与分析

２．１　 巴山木竹克隆结构

２．１．１　 不同巴山木竹种群克隆大小及其形状

利用 ８ 对引物对 ３ 个巴山木竹样地的 ２５６ 个样品进行 ＰＣＲ 扩增，共检测到 １１８ 个位点。 Ａ、Ｂ 和 Ｃ ３ 个样

地均由多克隆组成，分别为 ３１、１０ 和 ８ 个克隆，并且没有相同的基因型（图 １）。
Ａ 样地中的小样地 ａ 取样 ３１ 个样，检测到了 １９ 个克隆；１０ ｍ 间隔的 Ａ 样地取样 １２ 个，检测到克隆 １２

个。 小样地 ａ（１ ｍ×１ ｍ）中克隆面积均小于 １ ｍ２， 且从图 １ 中可以看出克隆内的分株主要进行了短距离的密

集型延伸。
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Ｂ 样地取样 ７０ 个，检测到了 １０ 个克隆。 除去边缘克隆 Ｂ１、Ｂ４、Ｂ６、Ｂ７ 和 Ｂ１０ 外，Ｂ２、Ｂ３、 Ｂ５、Ｂ８ 和 Ｂ９ 克

隆面积和形状不同。 其中，Ｂ２、 Ｂ５、Ｂ８ 和 Ｂ９ 这 ４ 个克隆的面积（ａ）较为接近在 ５５０—６５０ ｍ２，而 Ｂ３ 面积最小

为 ２５０ ｍ２（表 １ 和图 １）。 同时，这 ４ 个克隆的最大长宽比率（ ｒｍ）值大小也较为接近，分别为 ２．３６、２．７６、２．１７ 和

２．３６；而 Ｂ３ 的 ｒｍ值为 ４．００ 则略高于 Ｂ２、 Ｂ５、Ｂ８ 和 Ｂ９（表 １）。 结合 Ｂ 样地克隆结构分布图可以得出： Ｂ２、
Ｂ３、Ｂ５、Ｂ８ 和 Ｂ９ 均趋向于团块分布（图 １）。

表 １　 样地 Ｂ 和 Ｃ ９ 个克隆参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｎｉｎｅ ｃｌｏｎｅｓ ｉｎ Ｂ ａｎｄ Ｃ ｐｌｏｔｓ

克隆 Ｃｌｏｎｅ 面积 ａ ／ ｍ２

Ａｒｅａ
最大长宽比率 ｒｍ

Ｍａｘｉｍｕｍ ｌｅｎｇｔｈ⁃ｗｉｄｔｈ ｒａｔｉｏ
克隆 Ｃｌｏｎｅ 面积 ａ ／ ｍ２

Ａｒｅａ
最大长宽比率 ｒｍ

Ｍａｘｉｍｕｍ ｌｅｎｇｔｈ⁃ｗｉｄｔｈ ｒａｔｉｏ

Ｂ２ ５５０ ２．３６ Ｃ１ ２７００ ３．５９

Ｂ３ ２５０ ４．００ Ｃ３ ６００ １６．１７

Ｂ５ ６５０ ２．７６ Ｃ４ ３８００ ２．１１

Ｂ８ ６００ ２．１７ Ｃ７ ９００ ２．２２

Ｂ９ ５５０ ２．３６

　 　 Ｂ２，Ｂ３， Ｂ５，Ｂ８，Ｂ９ 分别代表的是 Ｂ 样地的 ５ 个不同克隆，即克隆 Ｂ２，Ｂ３， Ｂ５，Ｂ８，Ｂ９；面积 ａ 的英文全拼： ；最大长宽比率的英文全拼： ；

Ｒｘｙ，ｘｙ 是 Ｒ 的下标。

Ｃ 样地共 １４３ 个样，检测到了 ８ 个克隆。 除去边缘克隆 Ｃ２、Ｃ５、Ｃ６、Ｃ７ 和 Ｃ８ 外，Ｃ１、Ｃ３ 和 Ｃ４ 克隆面积和

形状各不相同。 其中，Ｃ１ 和 Ｃ４ 克隆面积较大分别为 ２７００ ｍ２和 ３８００ ｍ２，而 Ｃ３ 面积则远小于 Ｃ１ 和 Ｃ４ 仅有

６００ ｍ２（表 １ 和图 １）。 Ｃ１、Ｃ３ 和 Ｃ４ ｒｍ值之间的大小差异较大，Ｃ１ 和 Ｃ４ 的 ｒｍ值分别为 ３．５９ 和 ２．１１，而 Ｃ３ ｒｍ
值则远高于 Ｃ１ 和 Ｃ４ 为 １６．１７（表 １）。 结合 Ｃ 样地克隆结构分布图可以得出， Ｃ１ 和 Ｃ４ 趋向于团块分布，而
Ｃ３ 趋向于离散分布（图 １）。

综上所述，随着年龄的增长 ３ 个样地的克隆数量减少；从克隆大小来分析（不包括样地边缘的克隆），随
着年龄的增长克隆面积增加（表 １ 和图 １）；结合 ｒｍ值和各样地克隆结构分布图分析（不包括样地边缘的克

隆），Ａ 样地中的小样地 ａ 和 Ｂ 样地各克隆趋向于团块状分布，而 Ｃ 样地克隆既有团块状分布又有离散状分

布（表 １ 和图 １）。
２．１．２　 不同巴山木竹种群空间遗传结构

巴山木竹 ３ 个样地所有分株的空间自相关分析结果如图 ２ 所示。 当距离等级间隔为 １０ ｍ 时， ３ 个样地

都存在显著的正相关空间遗传结构。 Ａ、Ｂ 和 Ｃ ３ 个样地所有分株在空间距离分别小于 ３．１、２８、４８ｍ 时存在显

著的正相关空间遗传结构，Ｘ⁃轴截距分别为 ９．０５１、３０．６９８ 和 ５０．５３６，空间自相关系数 ｒ 的取值范围为 ０．１—
０．１６７、０．００８—０．７０３ 和 ０．００６—０．７３５。 Ｍａｎｔｅｌ 检测显示 ３ 个样地的不同克隆的基因遗传距离和空间距离之间

也存在正相关性 （Ａ，Ｒｘｙ＝ ０．３５８， Ｐ ﹤ ０．００６； Ｂ，Ｒｘｙ＝ ０．５２９，Ｐ ﹤ ０．００１； Ｃ，Ｒｘｙ ＝ ０．４８７， Ｐ ﹤ ０．００１）。 因此，
这两种分析都支持 ３ 个样地在小尺度范围内存在明显的克隆结构。
２．２　 巴山木竹克隆多样性分析

２．２．１　 巴山木竹基因型多样性

为了在同一水平上比较 ３ 样地克隆多样性指标的变化，仅对 １０ ｍ 间隔取样的样品进行了多样性分析。
Ａ、Ｂ 和 Ｃ ３ 样地的基因型比率（Ｇ ／ Ｎ）分别为 １、０．１４ 和 ０．０５５， Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数（Ｄ）为 １、０．８７６ 和 ０．７４４，
Ｆａｇｅｒ 均匀度指数（Ｅ）为 １、０．９４５ 和 ０．８２５。 比较 ３ 个样地各指标可以发现，巴山木竹的基因型比率（Ｇ ／ Ｎ）、
Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性 （Ｄ） 和 Ｆａｇｅｒ 均匀度均随着该竹林年龄的增加而下降。
２．２．２　 不同龄级巴山木竹种群聚类和主坐标 ＰＣｏＡ 分析

３ 个样地的克隆聚类结果如图 ３ 所示，各样地内克隆之间聚类明显，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 Ｃ 样地的 Ｃ４、Ｃ７ 和 Ｃ８ 优先于 Ｃ 样地的其他克隆同样地 Ｂ 的克隆聚在一

起。 ３ 个样地 ４９ 个克隆基因型主坐标分析结果显示（图 ４）：３ 个样地的大多数克隆基因型可以被清楚的分

离，仅在 Ｃ 样地的 Ｃ４、Ｃ７ 和 Ｃ８ 和 Ｂ 样地部分区域重合，这与聚类分析有着较为一致的结果。
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图 １　 巴山木竹 ３ 个样方的克隆空间分布

Ｆｉｇ．１　 Ｃｌｏｎａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｐｌｏｔｓ ｏｆ Ｂａｓｈａｎｉａ ｆａｒｇｅｓｉｉ ｉｎｆｅｒｒｅｄ ｆｒｏｍ Ｓｉｍｐｌｅ Ｓｅｑｕｅｎｃｅ Ｒｅｐｅａｔ （ＳＳＲ） ｆｉｎｇｅｒｐｒｉｎｔ
Ａ：７ 龄巴山木竹克隆结构图，Ａ１—Ａ１２：样地 Ａ 的 １２ 个克隆， 虚线样框内是小样方 ａ 的放大，ａ１—ａ１９： 小样方 ａ 的 １９ 个克隆； Ｂ： ﹥ ３０ 龄

巴山木竹克隆结构图，Ｂ１—Ｂ１０： 样地 Ｂ 的 １０ 个克隆；Ｃ： ﹥ ６０ 龄巴山木竹克隆结构图，Ｃ１—Ｃ８： 样地 Ｃ 的 ８ 个克隆

３　 讨论

３．１　 不同年龄巴山木竹的克隆结构

　 　 从 ３ 个样地的克隆大小和数量来分析，随着年龄的增长巴山木竹克隆面积逐渐增加，数量逐渐减少。 从
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图 ２　 Ａ、Ｂ 和 Ｃ ３ 个样地 １０ｍ 等级下的空间自相关分析图

Ｆｉｇ．２　 Ｓｐａｔｉａｌ ａｕｔｏｃｏｒｒｅｌｏｇｒａｍｓ ｆｒｏｍ ｔｈｒｅｅ ｐｌｏｔｓ Ａ、Ｂ ａｎｄ Ｃ ｉｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｃｌａｓｓ ｓｉｚｅｓ ｏｆ １０ ｍ

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

７ 龄竹林到﹥ ３０ 龄的成年竹林克隆数量急剧减少面积急剧增大，而从﹥ ３０ 龄到﹥ ６０ 龄竹林克隆数量减少不

明显，面积增加的倍数同前者相比也少的多。 Ａ 样地为实生苗样地，在大尺度取样下（１０ ｍ×１０ ｍ），未检测到

克隆的延伸；在小尺度取样下（０—２５ ｃｍ）， 由于幼苗稠密，基株无法进行更长距离的延伸，克隆内的分株主要

进行了短距离的密集型延伸（图 １ａ）。 分析 Ｂ 样地的克隆分布图和各克隆的 ｒｍ值可知，除去样地边缘的克隆

外，Ｂ２、 Ｂ５、Ｂ８ 和 Ｂ９ 四个克隆为团块状分布，Ｂ３ 由于处于这 ４ 个团块克隆的包围下，有从团块状向离散状发

展的趋势。 分析 Ｃ 样地的克隆分布图和各克隆的 ｒｍ值可知，两个较大克隆 Ｃ１ 和 Ｃ４ 成团块状，而克隆 Ｃ３ 成

离散状。 一般认为，克隆植物会优先占有有利于自己生存的环境，在生长环境良好的情况下，更容易形成较为

均匀的密集型克隆［４０］。 然而，Ｉｎｇｈｅ 比较了游击型和密集型克隆植物的竞争力，发现当干扰率低的时候密集

型克隆植物占优势，而干扰率较高时游击型植物占优势［４１］。 因此，Ｂ 样地中 Ｂ３ 处于 Ｂ２， Ｂ５，Ｂ８ 和 Ｂ９ ４ 个团

块克隆包围中，受到了一定的压迫，但由于空间和面积的原因仍然为团块状。 Ｃ 样地中，Ｃ３ 受到了 Ｃ１ 和 Ｃ４
两个特大克隆的压迫，呈现为离散状。 由于巴山木竹为复轴混生型的竹子，同时具有合轴丛生和单轴散生的

两种类型的根茎，可推测出，当克隆基株受到强大的压迫时，可能进行更多的单轴和长距离的克隆延伸，从而

呈现为离散状。
３．２　 不同年龄巴山木竹的空间遗传结构

从 Ａ 样地的自相关分析结果看，在 ３．１ ｍ 范围内，所有个体表现为正相关空间遗传结构，但这一相关系数

ｒ 的范围为 ０．１—０．１６７，说明在该范围内进行较长距离延伸的克隆还较少，这同 Ｍｅｎｔａｌ 检测结果 Ｐ ﹤ ０．００６ 时

才有相关性是一致的。 在小尺度取样下（０—２５ ｃｍ），检测到了部分相同的克隆分株，这说明巴山木竹在 ７ 龄

时已经进行了克隆延伸，但仅限于短距离密集型的延伸。 由此可见，对于较小年龄的巴山木竹林，应采取较小
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图 ３　 ３ 个样地的 ４９ 个克隆 ＵＰＧＭＡ 聚类分析图

Ｆｉｇ．３　 ＵＰＧＭＡ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ４９ ｃｌｏｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｐｌｏｔｓ

Ａ１—Ａ１２：Ａ 样地的 １２ 个无性系，ａ１—ａ１９：Ａ 样地中小样地 ａ 的 １９ 个无性系；Ｂ１—Ｂ１０：Ｂ 样地的 １０ 个无性系； Ｃ１—Ｃ８：Ｃ 样地的 ８ 个无

性系

尺度的取样策略才能清晰地阐明克隆结构。 而本研究中 Ｂ 和 Ｃ 样地的 １０ ｍ 间隔取样下的空间分析结果同

Ｍｅｎｔａｌ 检测结果一致显示（Ｐ＜０．００１），可以清楚的得到克隆结构，说明取样策略是合理的。
虽然单独的空间自相关分析数据不能揭示真实的克隆结构［４２］，但是在同一距离 １０ ｍ 等级下比较 ３ 块样

地的空间自相关分析数据，发现 ３ 块样地的正相关空间遗传结构的距离、Ｘ⁃轴截距随着年龄的增加而增加，空
间自相关系数 ｒ 的取值范围随着年龄的增加也在扩大。 为了保证数据的可靠性，还做出了 ５、１５、２０ ｍ 不同距

离等级的空间自相关分析图，正如 Ｐｅａｋａｌｌ 等阐述的那样，改变距离等级 Ｘ⁃轴截距也会随之改变［４２］。 但是，比
较各距离等级下 ３ 个样地的相关数据发现各指标的变化和 １０ ｍ 距离等级下的改变趋势相同。 当一个种群被

检测到显著的正相关空间结构时，Ｘ⁃轴截距指的是基因斑块平均最短长度的相对空间距离［４２］。 由此可见，随
着年龄的增长巴山木竹克隆的面积和规模在不断地扩大，同一克隆的分株数量增加，在均匀取样情况下，正相

关空间遗传结构距离范围内取到具有相同基因型可能性越大。
３．３　 不同年龄巴山木竹克隆多样性的比较及其原因分析

本研究中 Ｂ 和 Ｃ 样地的基因型比率 （ Ｇ ／ Ｎ） 远低于其他竹子的值 （ Ｓａｓａ ｓｅｎａｎｅｎｓｉｓ， Ｇ ／ Ｎ ＝ ０． ４３；
Ｂ． ｆａｎｇｉａｎａ， Ｇ ／ Ｎ＝ ０．９５８３） ［２，１０］。 采样规模和间隔的大小都会影响巴山木竹的基因型比率［２］。 ３ 个样地选择

相同的采样间隔 １０ ｍ， 比之前两种竹子的 ５０ ｍ 和 ３０ ｍ 都要小，这可能是该值远低于其他竹子的原因。 比较
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图 ４　 ３ 个样地 ４９ 个克隆主坐标（ｐｃｏＡ）分析图

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ （ｐｃｏＡ） ｏｆ ｔｈｅ ４９ ｃｌｏｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｐｌｏｔｓ

Ａ１—Ａ３１： Ａ 样地的 ３１ 个无性系， Ｂ１—Ｂ１０： Ｂ 样地的 １０ 个无性系， Ｃ１—Ｃ８： Ｃ 样地的 ８ 个无性系

３ 个样地巴山木竹的 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数（Ｄ）、基因型比率（Ｇ ／ Ｎ）和 Ｆａｇｅｒ 均匀度指数（Ｅ），各指标值随着竹

林年龄的增加而降低。 其中， Ａ 样地与 Ｂ 和 Ｃ 的基因型比率（Ｇ ／ Ｎ）差别最大，说明巴山木竹幼苗期基因型比

例远远高于成年的竹林。 比较样地 Ａ、Ｂ 和 Ｃ 的 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数（Ｄ） 和 Ｆａｇｅｒ 均匀度（Ｅ），发现各指标虽

略有降低，但仍然保持了较高的克隆多样性和基因型均匀分布度，说明了巴山木竹成年后随着年龄的增长克

隆多样性和基因型均匀分布度仍然较高。 这和各样地克隆数量和面积随着年龄变化趋势分析是一致的。
从幼苗更新模式来看，巴山木竹为初始苗补充型（ ＩＳＲ，Ｉｎｉｔｉａｌ Ｓｅｅｄｌｉｎｇ Ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ） 物种［８⁃９］。 巴山木竹

大约 ７０—７５ａ 甚至更长时间开花结实［２０］，结实后可产生大量的幼苗，在 ７ 龄竹林的调查过程中，我们统计了

每平方米的实生苗数可高达 １３０ 株。 从 Ａ 样地来看，实生苗的克隆多样性很高，只有在 ０—２５ ｃｍ 更小尺度取

样下，才检测到了不同分株属于同一克隆的基因型。 关于克隆多样性随时间变化的研究，可以分为两类：一些

研究认为，克隆植物基因型多样性会随着年龄的增长而急剧的降低［４３⁃４４］；相反的，也有一些研究认为不会降

低［４５⁃４６］。 然而，从本实验分析来看，巴山木竹幼苗初始补充量很大，而且基因型多样性很高，随着样地年龄的

增长，分株和基株间的竞争排斥或死亡导致克隆多样性略有降低，但仍然维持在一定的水平上，这说明巴山木

竹的有性生殖对其克隆基因型多样性贡献很大。 此外，Ｍａ 等和马青青等发现冷箭竹（Ｂａｓｈａｎｉａ ｆａｎｇｉａｎａ）和
秦岭箭竹（Ｆａｒｇｅｓｉａ ｑｉｎｌｉｎｇｅｎｓｉｓ）的初始补充苗都对克隆多样性有极大贡献［１０⁃１１］。

另外，本文在聚类和主坐标分析中，发现了不同样地少数克隆基因型的重叠和聚集，说明不同巴山木竹种

群之间存在着基因流动和近似的克隆起源。 竹子花粉较轻，无粘性，为风媒传粉植物，其花粉和种子可在外力

情况下可以进行长距离扩散［１１，４７］，因此有待进一步开展不同巴山木竹种群之间的基因流动研究。
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