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　　摘要：采用８对简单重复序列（ｓｉｍｐｌｅｓｅｑｕｅｎｃｅｒｅｐｅａｔ，ＳＳＲ）引物对克隆植物蛇莓３３个野生种群３５３个个体的遗
传多样性及遗传结构进行分析。结果表明，参试的３３个种群中的平均等位基因数（Ａ）为２．８４１，平均多态性位点
（ＰＰＬ）为８８．６％，平均期望杂合度（Ｈｅ）为０．４９４，平均Ｎｅｉ’ｓ遗传多样性指数（ｈ）为０．４６８。所有参试样本中共有２２３

个基因型。该物种的克隆多样性和等位基因水平的变异均较高，各种群的平均基因型数（Ｇ）为６．７５８，平均克隆大小
（Ｎ／Ｇ）为２．０６３，克隆多样性指数Ｓｉｍｐｓｏｎ指数（Ｄ）为０．７６９，基因型均匀度（Ｅ）为０．７６９。基于分子的方差分析结果
表明，蛇莓野生种群间和种群内的分化系数分别为 ０．５５和 ０．４５，这说明蛇莓种群间和种群内遗传分化均显著。
ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ分析和基于Ｎｅｉ’ｓ遗传一致度的ＵＰＧＭＡ聚类结果表明，参试的３３个野生种群可分为四大类群。Ｍａｎｔｅｌ
相关性分析结果表明，种群间遗传距离与其地理距离不存在显著相关关系（ｒ＝０．０５２，Ｐ＝０．１５０）。该研究结果说明蛇
莓野生种群的遗传多样性高，所有种群均为多克隆种群，且基因型的局域性很强，其中８２．６％的基因型为局部基因
型，不存在广布基因型。物种水平的遗传差异主要表现在种群间，但在种群内也较高，这表明该物种在种群间和种群

内在一定程度上能通过有性繁殖进行基因交流。蛇莓种群建群者的奠基者效应和所在位置生态因子对其遗传多样性

和遗传结构的形成和进化具有重要的意义。
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　　遗传结构、遗传多样性和生活史特征等影响物种与其所在
环境间的相互作用，也决定物种的进化潜势［１］。繁育系统是决

定植物种群遗传结构的重要因素之一，而克隆植物一般兼具有

性和无性２种繁殖方式，且这２种繁殖策略在一定程度上有权
衡作用［２－３］。因此，研究克隆植物的遗传结构对深入了解植物

种群遗传多样性的形成及进化机制具有重要意义［４－５］。

克隆生长是克隆植物所特有的生活史过程［６］。很多克

隆植物通过形成根状茎、匍匐茎、鳞茎、珠芽、块茎等，能够迅

速产生大量的无性后代个体即分株［７］。除少数分株可能存

在概率极低的遗传突变以外，绝大多数分株的遗传组成与亲

体分株（母株）完全相同［８］。由于母株可通过克隆整合向后

代分株提供光合产物、水分和养分的支持［９－１２］，使得这些后

代分株能够顺利地度过建立期，并迅速占据局部空间，进而可

能形成由１个或几个基因型占优势的分株种群［１３－１５］。这些

生态过程对克隆植物种群遗传结构和遗传多样性均可产生十

分显著的影响［１６］。

在自然界中，大多数克隆植物除了通过克隆生长进行无

性繁殖之外，还能够通过产生种子等进行有性繁殖［８］。在１
个或几个基因型占优势的分株种群中，由于相同基因型分株

的大量存在，使得相同基因型个体自交的概率极高，从而影响

其遗传多样性水平［８－１６］。由于克隆植物的这些特性，人们最

初普遍认为克隆植物种群的遗传多样性水平很低，遗传结构

简单［１７］。有研究表明，一些克隆植物的遗传多样性的确很

低［１７－１８］。例如，在全球范围内，凤眼莲（Ｅｉｃｈｈｏｒｎｉａｃｒａｓｓｉｐｅｓ）
在非原产地的个体中约８０％属于同一个基因型［１４，１９－２１］。中

国南方地区的空心莲子草（Ａｌｔｅｒｎａｎｔｈｅｒａｐｈｉｌｏｘｅｒｏｉｄｅｓ）很可能
只存在１个基因型［２２］。然而，很多克隆物种具有与非克隆植

物相当的遗传多样性如甜樱桃（Ｐｒｕｎｕｓａｖｉｕｍ）、红球姜（Ｚｉｎ
ｇｉｂｅｒｚｅｒｕｍｂｅｔ）、大苦草（Ｖａｌｌｉｓｎｅｒｉａａｍｅｒｉｃａｎａ）和羊柴（Ｈｅｄｙｓａ
ｒｕｍｌａｅｖｅ）等［２３－２７］。这是因为与非克隆植物相比，克隆植物

生命周期长，所以即使非常少量的实生苗（即种子萌发所产

生的幼苗）更新也能使克隆种群维持较高的遗传多样性［２８］。

蛇莓（ＤｕｃｈｅｓｎｅａｉｎｄｉｃａＦｏｃｋｅ）为蔷薇科（Ｒｏｓａｃｅａｅ）蛇莓属的
多年生草本植物，主要分布在我国辽宁以南各省（市、区），常

生长在山坡、河岸、草地及潮湿的地方［２９］。该物种通过产生

较长的地上匍匐茎表现出旺盛的克隆生长习性。该物种也可

通过有性生殖产生种子，并进一步萌发形成实生苗。蛇莓是

一种典型的游击型克隆植物，能够快速形成单一基因型的大

种群。该物种还具有较强的花展示，即能通过产生花蜜来吸

引传粉者，以增强有性繁殖［３０］。近年来，对蛇莓的研究主要

集中在化学活性成分、药理，克隆构型对环境的可塑性反应和

小尺度克隆结构等方面［３１－３３］。本研究采用简单重复序列

（ｓｉｍｐｌｅｓｅｑｕｅｎｃｅｒｅｐｅａｔ，ＳＳＲ）分子标记技术对全国范围内的
３３个蛇莓野生种群的３５３株个体的遗传多样性水平和遗传
结构进行分析，旨在了解兼性克隆植物蛇莓的种群遗传多样

性与遗传分化，探讨其遗传结构的特点，具体回答以下科学问

题：克隆植物蛇莓种群的遗传多样性水平；蛇莓种群的遗传多
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样性主要发生在种群内还是种群间；蛇莓种群间遗传距离与

其地理距离的相关关系。

１　材料与方法

１．１　植物采集
３３个蛇莓野生种群分别采自广西、浙江、江西、湖南、贵

州、河南、北京和陕西等１０个省（市、区），具体信息见表１和
图１。每个种群根据面积大小各采集５～１７个样本，共３５３
个，采集的植株在北京林业大学科技股份有限公司的温室中

进行培养备用。

表１　３３个蛇莓种群的取样位置、生境特征和取样数

种群

编码
取样位置 生境

东经

（°）
北纬

（°）
海拔

（ｍ）
取样数

（份）

ＣＱ１ 重庆缙云山１ 草地 １０６．４０８ ２９．８４６ ６１８ １５
ＣＱ２ 重庆缙云山２ 草地 １０６．３９６ ２９．８４６ ６０３ １５
ＣＱ３ 重庆西南大学 林下 １０６．４２６ ２９．８３３ ２６５ １５
ＦＳ 北京房山区 林下 １１５．４４７ ３９．３５６ ２２４ ９
ＧＺ１ 贵阳花溪平桥 撂荒地 １０６．６４７ ２６．４３４１１０６ １５
ＧＺ２ 贵阳黔灵公园 撂荒地 １０６．６９４ ２６．６０２１１２７ ８
ＧＺ３ 贵阳天河潭 林下 １０６．５７４ ２６．４４４１１０６ ８
ＨＺ１ 杭州老和山 林下 １２０．１１４ ３０．２７１ １６６ １７
ＨＺ２ 杭州植物园１ 草地 １２０．１１３ ３０．２５９ ６４ １５
ＨＺ３ 杭州植物园２ 林地 １２０．１１８ ３０．２５８ ３５ １５
ＪＡＸ 江西吉安县 林缘 １１４．９１０ ２７．０４３ ５２ ７
ＪＧＳ 江西井冈山 林缘 １１４．１２４ ２６．５６２ ９２３ ７
ＪＧＳＵ 江西井冈山大学 林缘 １１５．０２４ ２７．１１２ ９２ ９
ＪＪ 江西九江市 林地 １１６．２８８ ２９．６５８ ２８ ８
ＪＳ 江西吉水县 林缘 １１５．１０９ ２７．１８４ ６４ １１
ＬＹＷ１河南龙峪湾１ 林地 １１１．７９５ ３３．６７５１６８４ ８
ＬＹＷ２河南龙峪湾２ 草地 １１１．７５８ ３３．７０６１１８５ １５
ＬＹＷ３河南龙峪湾３ 湿地 １１１．７５０ ３３．６９８１０８４ ８
ＬＹＷ４河南龙峪湾４ 林下 １１１．７５２ ３３．７０５１０４０ １５
ＮＪ１ 南京林大林场１ 林下 １１９．２０７ ３２．１２８ ２０４ １２
ＮＪ２ 南京林大林场２ 林下 １１９．２０７ ３２．１３０ ２０６ ８
ＮＪ３ 南京林大林场３ 林下 １１９．２０７ ３２．１２８ ２０７ ５
ＳＣＨ１四川简阳市１ 撂荒地 １０４．７３２ ３０．４３６ ５７８ １５
ＳＣＨ２四川简阳市２ 撂荒地 １０４．７３２ ３０．４４３ ５８０ １５
ＳＣＨ３四川简阳市３ 撂荒地 １０４．７４２ ３０．４４４ ５５８ １５
ＴＺ１ 浙江台州１ 林下 １２１．１６６ ２８．８７６ ４０ ９
ＴＺ２ 浙江台州２ 林下 １２１．１４４ ２８．８８０ ４１ ９
ＸＡ１ 西安１ 撂荒地 １０８．８７０ ３３．９６９ ９４２ ７
ＸＡ２ 西安２ 撂荒地 １０８．８８０ ３３．９７０ ９９２ ７
ＸＬＭ 北京小龙门 林下 １１５．４３８ ３５．９７０ ２３５ ８
ＧＬ１ 桂林雁山镇１ 灌丛 １１０．３２２ ２５．０７３ １４８ ６
ＧＬ２ 桂林雁山镇２ 草地 １１０．２６１ ２５．０９３ １４８ ６
ＧＬ３ 桂林会仙镇 湿地 １１０．２４５ ２５．０８２ １５１ １１

１．２　ＤＮＡ提取和ＰＣＲ扩增
根据ＣＴＡＢ植物基因组ＤＮＡ快速提取试剂盒（艾德莱生

物，ＤＮ１４０１，北京）的说明方法提取幼嫩蛇莓叶片中的总
ＤＮＡ，采用 ＮＡＳ－９９分光光度计（ＡＣＴＧｅｎｅ，美国）确定总
ＤＮＡ的质量和浓度，并稀释至１０ｎｇ／μＬ备用。

蛇莓ＳＳＲ引物的开发由北京阅微基因技术有限公司完
成，从中筛选出８对清晰多态引物用于所有个体的 ＰＣＲ扩
增，引物序列见表２。ＰＣＲ反应体系为：８μＬ２．５×Ｍｕｌｔｉｐｌｅｘ
Ｂｕｆｆｅｒ（ＭＲＰ１７，北京阅微基因技术有限公司，北京），０．４μＬ
１５μｍｏｌ／ＬＴＰ－Ｍ１３荧光接头（北京阅微基因技术有限公

司），２μＬ引物（５μｍｏｌ／Ｌ），０．２μＬ５Ｕ／μＬＦａｓｔＴａｑＤＮＡ聚
合酶，２μＬＤＮＡ模板，７．６μＬ无菌双蒸水。ＰＣＲ扩增程序
为：９５℃ 预变性５ｍｉｎ；９４℃变性３０ｓ，５６℃退火４５ｓ，７２℃
延伸４５ｓ，３０个循环；９４℃变性３０ｓ，５３℃退火４５ｓ，７２℃ 延
伸４５ｓ，１０个循环；７２℃延伸１２ｍｉｎ。ＰＣＲ扩增在９６００ＰＣＲ
扩增仪（美国应用生物系统公司）上完成，ＰＣＲ扩增产物在
３７３０ｘｌＤＮＡ分析仪（美国应用生物系统公司）上进行基因
分型分析。

１．３　数据分析
人工判读ＰＣＲ扩增产物的基因分型结果，记录目的条带

的片段大小以构成 ＳＳＲ分子标记数据矩阵。使用 Ｐｏｐｇｅｎ３２
软件［３４］计算以下遗传多样性指数：每个位点的平均等位基因

数（Ａ）、预期杂合度（Ｈｅ）、Ｎｅｉｓ基因多样性指数（ｈ）及 Ｎｅｉｓ
遗传一致度和遗传距离。计算实际基因型（即基株或克隆，所有

位点基因型相同的植株为１个基株）总数（Ｇ）、平均克隆大小
（Ｎ／Ｇ，基因型数／取样个体数）、局部基因型（只存在于１个
群体中的基因型）比例（ＧＬ）、广布基因型（存在于７５％以上
群体中的基因型）比例（ＧＷ）。种群遗传多样性指数采用
Ｓｉｍｐｓｏｎ指数（Ｄ），其计算公式为：Ｄ＝１－∑｛［ｎｉ（ｎｉ－１）］／
［Ｎ（Ｎ－１）］｝。种群遗传均匀性指数采用 Ｆａｇｅｒ指数（Ｅ）来
表示，计算公式为 Ｅ＝（Ｄ－Ｄｍｉｎ）／（Ｄｍａｘ－Ｄｍｉｎ），其中 Ｄｍｉｎ＝
（Ｇ－１）（２Ｎ－Ｇ）／Ｎ（Ｎ－１），Ｄｍａｘ＝（Ｇ－１）Ｎ／Ｇ（Ｎ－１）。式
中Ｎ为取样个体总数，Ｇ为基因型（基株）总数，ｎｉ为第ｉ基因
型的个体数［２７］。

　　使用ＧｅｎＡｌＥｘ６．５软件［３５］计算种群间遗传分化系数Ｆｓｔ，
并进行分子方差分析（ＡＭＯＶＡ，ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｍｏｌｅｃｕｌａｒｖａｒｉａｎｃｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ），计算种群内和种群间遗传方差分量。遗传方差分
量和成对种群遗传分化系数的统计显著性均采用９９９９次置
换评价。

为了检测参试的蛇莓种群遗传结构，采用 ＳＴＲＵＣ
ＴＵＲＥ［３６］分析参试样本的遗传结构。将ＭＣＭＣ（ｍａｒｋｏｖｃｈａｉｎ
ｍｏｎｔｅｃａｒｌｏ）不作数迭代（ｌｅｎｇｔｈｏｆｂｕｒｎ－ｉｎｐｅｒｉｏｄ）设为１万
次，不作数迭代后的ＭＣＭＣ也设为１万次，组群数（Ｋ）设定为
２～３３（参试种群数目），评价Ｋ值运行２０次。依据每次测试
过程中计算的后验概率ｌｎＰ（Ｄ）值计算 ΔＫ值，绘制 ΔＫ曲线
图。散点曲线最大值对应的Ｋ值视为最合理的组群数［３７］。

　　使用ＮＴＳＹＳ２．１软件［３８］对种群间Ｎｅｉｓ遗传多样性指数
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表２　蛇莓ＳＳＲ引物序列

引物 序列（５′→３′） 重复碱基
片段大小

（ｂｐ） 总期望杂合度

ＳＭ５ Ｆ：ＡＧＧＡＣＴＧＣＣＴＴＧＴＧＴＴＴＣＡ；Ｒ：ＧＴＡＡＴＴＣＡＣＡＴＧＣＣＡＴＴＴＧＣ （ＡＣ）１８ ２３０～２４４ ０．１９９
ＳＭ２１ Ｆ：ＧＴＡＡＴＴＣＡＣＡＴＧＣＣＡＴＴＴＧＣ；Ｒ：ＡＣＣＡＡＡＣＣＴＧＡＣＴＣＡＣＣＣＡＴ （ＴＧ）１８（ＴＡ）４ １２６～１５６ ０．５５７
ＳＭ２７ Ｆ：ＣＴＣＡＡＡＧＴＡＣＣＡＴＣＴＴＣＴＣＡ；Ｒ：ＡＧＣＴＣＴＴＧＡＡＣＴＴＡＧＣＣＧＡＴ （ＣＡ）１８（ＴＡ）３ １１２～１５０ ０．５３７
ＳＭ７１ Ｆ：ＧＴＧＧＴＴＴＴＧＡＴＴＴＣＣＡＣＣＴ；Ｒ：ＧＡＧＴＧＡＴＴＡＧＴＴＧＣＴＡＡＣＧＴ （ＡＣ）１８ １１２～１４６ ０．４３０
ＳＭ７２ Ｆ：ＣＡＧＡＡＡＣＡＣＴＣＣＡＴＴＡＴＴＡＣＣＴ；Ｒ：ＧＡＣＣＡＡＴＧＣＡＴＧＣＴＴＧＡＧＡＴ （ＣＡ）１１ １１４～１３０ ０．５１４
ＳＭ９６ Ｆ：ＧＣＧＧＴＴＣＴＣＣＴＣＡＣＣＡＴＴＡ；Ｒ：ＧＧＡＣＴＡＡＣＣＡＡＴＡＣＴＴＴＧＣＴＣＡ （ＴＡ）７（ＴＧ）２０ １０８～２１４ ０．５７３
ＳＭ１６２ Ｆ：ＣＣＡＧＣＴＴＴＡＧＴＡＡＧＴＣＴＣＴＧＡＴ；Ｒ：ＧＴＧＧＡＣＧＴＣＴＴＧＴＣＡＴＣＡＴＡＡＴ （ＴＡ）３（ＴＧ）１０ １４０～１５４ ０．４８３
ＳＭ１９１ Ｆ：ＣＡＴＴＴＧＴＴＣＴＴＣＴＡＣＡＣＧＣＣＴ；Ｒ：ＧＧＣＧＡＡＡＣＴＴＧＧＡＡＴＣＣＡＴ （ＡＣ）１８ １２４～１５４ ０．４５７

统计量距离进行非加权平均配组（ｕｎｗｅｉｇｈｔｅｄｐａｉｒｇｒｏｕｐｍｅｔｈ
ｏｄｗｉｔｈａｒｉｔｈｍｅｔｉｃ－ｍｅａｎｓ，ＵＰＧＭＡ）聚类分析，绘制树状聚类
图。利用ＧｅｎＡｌＥｘ６．５软件中的Ｄｉｓｔａｎｃｅ计算３３个蛇莓野生
种群间地理距离，Ｍａｎｔｅｌ统计学分别检验分析种群间的地理
距离和遗传距离相关性，并进行显著性检测（９９９９次置换）。

２　结果与分析

２．１　种群遗传变异和克隆多样性
选用８对能扩增出稳定、清晰条带的 ＳＳＲ引物，对３３个

蛇莓种群３５３株个体进行 ＰＣＲ扩增，共扩增出９４个等位基
因，每个位点的等位基因数为７～２３。蛇莓各种群的平均每
个位点的等位基因数（Ａ）为１．５～５，平均２．８４１；期待杂合度
（Ｈｅ）为０．２１３～０．６８２，平均０．４９４；Ｎｅｉｓ基因多样性指数（ｈ）
为０．４６５～０．６４０，平均０．４６８（表３）。蛇莓种群平均遗传多
样性较高（Ａ＝２．８４１，Ｈｅ＝０．４９４，ｈ＝０．４６８），其中，北京小龙
门种群（ＸＬＭ）的遗传多样性最高（Ａ＝４．５５，Ｈｅ＝０．６８２，ｈ＝
０．６４０），而江西九江种群（ＪＪ）的遗传多样性最低（Ａ＝１．５，
Ｈｅ＝０．２１３，ｈ＝０．１９９，表３）。蛇莓物种水平的遗传多样性也
较高（Ａ＝１３．０００，Ｈｅ＝０．６５７，ｈ＝０．６５６）。

所有种群均为多克隆（基因型）种群，克隆（基因型）总数

为２２３，各种群的基因型数为２～１５，平均６．７５８；克隆大小为
１．０～７．５，平均２．０６３；局部基因型比例为８２．６％；广布基因
型比例为０；平均基因型多样性指数 Ｓｉｍｐｓｏｎ指数为 ０．７６９
（表３）。
２．２　种群遗传结构

ＳＲＵＣＴＵＲＥ分析结果表明，当 Ｋ＝４时，ΔＫ散点曲线呈
稳定趋势，可推测出所有参试的３５３株个体最合理的组群数
为４（图２）。图２中纵坐标Ｑ值表示不同植株归属于不同组
群的比例，黑色（组群Ⅰ）、深灰色（组群Ⅱ）、浅灰色（组群
Ⅲ）和白色（组群Ⅳ）分别代表组群的趋向，每个个体在４种
颜色中最长色条的颜色决定该个体所属的组群。组群Ⅰ包括
ＦＳ、ＧＺ２、ＨＺ３、ＪＪ和 ＳＣＨ１，组群Ⅱ包括 ＬＹＷ１、ＬＹＷ２、ＬＹＷ３、
ＬＹＷ４、ＳＣＨ２、ＳＣＨ３、ＴＺ１、ＴＺ２、ＸＡ１、ＸＡ２和 ＸＬＭ，组群Ⅲ包
括ＧＺ１、ＨＺ１、ＨＺ２、ＪＡＸ、ＪＧＳ、ＪＧＳＵ、ＪＳ、ＮＪ１、ＮＪ２、ＮＪ３、ＧＬ１、
ＧＬ２和ＧＬ３，组群Ⅳ包括ＣＱ１、ＣＱ２、ＣＱ３和ＧＺ３。
　　基于种群间遗传分化系数Ｎｅｉｓ遗传一致度指数的ＵＰＧ
ＭＡ聚类结果（图３）表明，在遗传分化系数以０．６２为阈值的
情况下，３３个种群可分为四大类，其中ＣＱ１、ＣＱ２和ＣＱ３为第
１个类群；ＧＺ３为第２个类群；ＨＺ３和 ＪＪ为第３个类群；其他
２７个种群为第４个类群。

表３　３３个蛇莓种群遗传多样性

种群编码 Ｇ Ｎ／Ｇ Ｄ Ｅ Ａ Ｈｅ ｈ
ＣＱ１ ２ ７．５００ ０．１３３ ０ １．８７５ ０．４０４ ０．３９１
ＣＱ２ ４ ３．７５０ ０．５４３ ０．３９７ ２．６２５ ０．４０５ ０．３９１
ＣＱ３ ５ ３．０００ ０．４７６ ０ ２．６２５ ０．４３８ ０．４２３
ＦＳ ３ ３．０００ ０．６３９ ０．６６７ ２．１２５ ０．４４５ ０．４２１
ＧＺ１ ９ １．６６７ ０．８４８ ０．３１３ ３．０００ ０．４８３ ０．４６６
ＧＺ２ ２ ４．０００ ０．２５０ ０ １．７５０ ０．３９９ ０．３７４
ＧＺ３ ４ ２．０００ ０．６４３ ０ ２．６２５ ０．５２９ ０．４９６
ＨＺ１ ６ ２．８３３ ０．６５４ ０．３７７ ３．２５０ ０．５０３ ０．４８８
ＨＺ２ １０ １．５００ ０．９２４ ０．６２２ ５．０００ ０．６３９ ０．６１８
ＨＺ３ １４ １．０７１ １．０００ ０ ３．０００ ０．３８０ ０．３６７
ＪＡＸ ３ ２．３３３ ０．５２４ ０ ２．５００ ０．５１２ ０．４７６
ＪＧＳ ５ １．４００ ０．８５７ ０ ２．３７５ ０．５０７ ０．４７１
ＪＧＳＵ ４ ２．２５０ ０．５８３ ０ ２．１２５ ０．４４６ ０．４２１
ＪＪ ５ １．６００ ０．８５７ ０．５５６ １．５００ ０．２１３ ０．１９９
ＪＳ ４ ２．７５０ ０．６７３ ０．５４４ ２．２５０ ０．４２５ ０．４０６
ＬＹＷ１ ４ ２．０００ ０．６４３ ０ ２．３７５ ０．４７２ ０．４４２
ＬＹＷ２ １４ １．０７１ ０．９９０ ０ ４．０００ ０．６０２ ０．５８２
ＬＹＷ３ ６ １．３３３ ０．９２９ ０．６００ ２．７５０ ０．５７３ ０．５３７
ＬＹＷ４ １４ １．０７１ ０．９９０ ０ ３．３７５ ０．６１５ ０．５９５
ＮＪ１ ３ ４．０００ ０．３１８ ０ ２．７５０ ０．４９６ ０．４７５
ＮＪ２ ８ １．０００ １．０００ — ３．３７５ ０．５６７ ０．５３１
ＮＪ３ ４ １．２５０ ０．９００ ０ ２．５００ ０．５５３ ０．４９８
ＳＣＨ１ １０ １．５００ ０．８９５ ０．３５６ ３．３７５ ０．５４４ ０．５２６
ＳＣＨ２ １５ １．０００ １．０００ — ３．７５０ ０．５３６ ０．５１８
ＳＣＨ３ １５ １．０００ １．０００ — ４．０００ ０．４７７ ０．４６１
ＴＺ１ ９ １．０００ １．０００ — ２．７５０ ０．４４０ ０．４１６
ＴＺ２ ９ １．０００ １．０００ — ２．８７５ ０．４８８ ０．４６１
ＸＡ２ ７ １．０００ １．０００ — ３．２５０ ０．５６５ ０．５２４
ＸＡ３ ７ １．０００ １．０００ — ３．２５０ ０．５５９ ０．５１９
ＸＬＭ ８ １．０００ １．０００ — ４．５００ ０．６８２ ０．６４０
ＧＬ１ ３ ２．０００ ０．７３３ ０．６６７ ２．２５０ ０．５２５ ０．４８１
ＧＬ２ ２ ３．０００ ０．６００ １．０００ １．７５０ ０．３９２ ０．３５９
ＧＬ３ ５ ２．２００ ０．７８２ ０．７８２ ２．２５０ ０．４８７ ０．４６５
平均 ６．７５８ ２．０６３ ０．７６９ ０．７６９ ２．８４１ ０．４９４ ０．４６８
合计 ２２３ ６８．０７９２５．３８４ ６．８１１ ９３．７５０１６．３０１１５．４３８

　　ＡＭＯＶＡ结果（表４）表明，蛇莓种群间遗传变异约占总
变异的５５％，种群内遗传变异占总变异的４５％，种群间遗传
分化显著（Ｆｓｔ＝０．５５，Ｐ＝０．０１）。成对种群间遗传分化系数
在０．０２０～０．４６４之间，各种群间遗传分化达到显著水平
（Ｐ＜０．０５）。其中，ＧＬ２和 ＪＪ种群之间遗传分化系数最大
（Ｆｓｔ＝０．４６４），ＨＺ１与 ＮＪ１种群之间遗传分化系数最小
（Ｆｓｔ＝０．０２０）。在地理距离水平上，北京房山（ＦＳ）与桂林３
（ＧＬ３）种群之间距离最远，为１６６０．１５８ｋｍ；南京种群１与南
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表４　蛇莓种群分子方差分析结果

变异来源 自由度 均方和 方差组分
变异系数

（％） Ｐ值

种群间 ３２ １０１１．８９５ ２．７５６ ５５ ０．０１０
种群内 ３２０ ７１９．８７６ ２．２５０ ４５ ０．０１０
总和 ３５２ １７３１．７７１ ５．００５ １００
Ｆｓｔ ０．５５０

京种群３距离最近，为０．５７ｋｍ。Ｍａｎｔｅｌ相关性矩阵检验结
果表明，种群间遗传距离 Ｆｓｔ与地理距离呈正相关但不显著
（ｒ＝０．０５２，Ｐ＝０．１５０）。

３　结论与讨论

３．１　蛇莓的遗传变异和克隆多样性
很多研究结果表明，克隆植物具有一定的遗传变异水平，

但不同克隆植物的遗传变异程度、基因型多样性有很大的差

异［２７，３９］。本研究结果表明，蛇莓物种水平的遗传多样性（Ａ＝
１３．０００，Ｈｅ＝０．６５７，ｈ＝０．６５６，表３）比２７种克隆植物的平均
值（Ｄ＝０．６２）高，比１００多种多年生木本植物的平均值（Ｎａ＝
１．７６，Ｈｅ＝０．１４８）高

［４０－４１］。这可能是由于蛇莓为一种广布的

草本植物，因此具有较高的物种水平遗传多样性。蛇莓种群

水平的遗传多样性也较高（Ａ＝２．８４１，Ｈｅ ＝０．４９４，ｈ＝
０．４６８），其中以北京小龙门种群（ＸＬＭ）的遗传多样性最高
（Ａ＝４．５５，Ｈｅ＝０．６８２，ｈ＝０．６４０），而江西九江种群（ＪＪ）的遗传

多样性最低（Ａ＝１．５，Ｈｅ＝０．２１３，ｈ＝０．１９９）。这可能与不同生
境中蛇莓种群的有性繁殖与无性繁殖的相对贡献度有关。

蛇莓种群的克隆多样性较高（Ｇ＝６．７５８，Ｎ／Ｇ＝２．０６３，
Ｄ＝０．７６９，Ｅ＝０．７６９）。虽然一些克隆植物的克隆多样性很
低，如水葫芦和空心莲子草等。其他一些研究也发现，有些克

隆植物的克隆多样性非常高，如越橘（Ｖａｃｃｕｎｉｕｍｖｉｔｉｓｉｄａｅａ，
Ｄ＝０．８４）和仙人掌科入侵植物 Ｓｔｅｎｏｃｅｒｅｕｓｅｒｕｃａ（Ｎ／Ｇ＝
１２５）等［４２－４３］。理论研究结果表明，因为克隆植物的生命期

长，所以即使非常少量的幼苗更新也能使克隆种群维持较高

的克隆多样性［２８］。Ｂｅｎｇｔｓｓｏ认为，克隆植物１个世代只要有
３个不同的基因型就可以保持克隆植物的遗传变异水平［４４］。

计算机模拟结果显示，匍枝毛茛（Ｒａｎｎｕｕｌｕｓｒｅｐｅｎｓ）只要每一
代有１个有性幼苗建立（约占总基株的０．５％），就足以维持
１５个基因型的稳定结构［２８］。此外，不同蛇莓种群的基因型

数量差异较大，如ＣＱ１、ＧＺ２和ＧＬ２等３个种群只有２个基因
型组成，但其等位基因水平上的多样性却很高，３个种群的期
望杂合度（Ｈｅ）分别是 ０．４０４、０．３９９、０．３９２，而期望杂合度
（Ｈｅ）相对低的ＪＪ种群（Ｈｅ＝０．２１３）却有多个基因型（Ｇ＝５，
Ｎ／Ｇ＝１６００），这说明蛇莓能很好地维持种群的遗传多样性。
对蛇莓有性繁殖特性的研究结果表明，蛇莓虽然能产生大量的

种子，但种子的萌发率并不高，仅１０％［３１，４５］。而从该研究的结

果来看，较低的种子萌发率并没有影响蛇莓的遗传多样性。与

其他克隆植物相比，有性繁殖对这些植物遗传多样性的维持起
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非常重要的作用［４２，４６－４７］。所以，尽管蛇莓的种子萌发率低，但

只要有很少的幼苗更新就能维持其种群的遗传多样性。

　　然而，在基因型较少的种群中，可能存在克隆繁殖占主导
地位的现象。因为克隆生长产生的分株个体由母体的供养能

够比较顺利地度过建立期，有利于基株对局部空间的快速占

据，而克隆整合、克隆可塑性和克隆器官的存储能力等克隆生

长习性还可以缓解资源的小尺度空间和时间异质性对基株适

合度的影响［１］。克隆繁殖占优势意味着蛇莓对有性繁殖的

资源分配较少［２］，从而可以分配更多的能量进行克隆生长，

从环境中获取更多资源，进而在群落中占领优势地位。此外，

较少的有性繁殖意味着近交衰退的减少，而蛇莓本身具有较

高的等位基因多样性，所以在某种程度上克隆繁殖有利于维

持蛇莓种群的遗传多样性。蛇莓野外种群的有性繁殖和无性

繁殖的相对格局还须要进一步研究。

３．２　蛇莓种群的遗传结构
一般认为，当 Ｆｓｔ＜０．０５时，种群间遗传分化较小；当

０．０５＜Ｆｓｔ≤０．１５时，种群间存在中等程度的遗传分化；当
０．１５＜Ｆｓｔ≤０．２５时，种群间的遗传分化明显；当 Ｆｓｔ＞０．２５
时，遗传分化较大［４８］。蛇莓种群间 Ｆｓｔ＝０．５４７，由此可见蛇
莓种群间存在较大的遗传分化。种群遗传分化系数是评价种

群遗传结构的重要参数，植物种群遗传结构一般解释为交配

系统、传播方式、生活史、分布区大小等因素综合作用的结

果［４９－５１］。与Ｎｙｂｏｍ对１１６种植物种群遗传分化系数统计分
析的平均值比较，蛇莓野生种群遗传分化系数（Ｆｓｔ＝０．５５）高
于异交（０．２７），低于自交（０．６５），且高于混合交配（０．４０）系
统植物［５０］。说明蛇莓在进行克隆繁殖和克隆内自交繁殖外，

还存在一定程度的异交，这可能是种群内不同基因型之间的

基因交流或者不同种群间的基因交流，这与蛇莓是虫媒花以

及鸟类喜食其红色聚花果并通过排泄散布可萌发的种子有

关［３０，５２］，这与蛇莓兼性克隆繁殖和分布区较广的生物学特征

相符合。

　　ＵＰＧＭＡ聚类结果表明，地理距离较近的种群则归属于
同一类群，同一省（市、区）的种群基本属于同一类群，但也有

例外，一些地理距离较近的种群没有归为同一类群，如北京房

山（ＦＳ）和北京小龙门（ＸＬＭ），四川简阳市１（ＳＣＨ１）与四川
简阳市２（ＳＣＨ３）和四川简阳市３（ＳＣＨ２），以及杭州植物园２
（ＨＺ３）与杭州其他２个种群（ＨＺ１和 ＨＺ２），另外贵州３个种
群分别属于不同的类群。ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ分析结果也基本类
似，大部分同省（市、区）种群都率先聚集在一起，然后再依地

理距离由近到远依次聚在一起，但是仍存在一些同省（市、

区）没有优先聚在一起的种群，其中ＧＺ３、ＨＺ３和 ＪＪ即为特殊
的类群。比较ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ和 ＵＰＧＭＡ结果可知，３３个蛇莓
野生种群的聚类大体一致，均可以分为４个组群。说明蛇莓
的遗传距离与地理距离相关，但也有其特殊的复杂性。

Ｍａｎｔｅｌ分析发现，蛇莓的遗传距离与地理距离的相关性
不显著。这些均与蛇莓没有广布基因型，且局部基因型占比

（ＧＬ＝８２．６％）很高有关。葛颂等在兼性克隆植物羊柴
（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍｌａｅｖｅ）中也发现了类似结果，其局部基因型比例
为６０％，广布基因型比例为３．２％。这与 Ｅｌｌｓｔｒａｎｄ等的总结
一致，即克隆植物的大部分基因型都仅存在于１个或很少的
种群内［４０］。这是因为克隆植物的遗传基础来源于建群者，并

且在种群的发展过程中不断变化。克隆植物在不同的环境中

受到不同的选择压力，环境异质性可以促进不同基因型的固

定［５３］，从而占据不同的生境。尽管蛇莓在种群间存在一定的

基因交流，但是该物种一般进行无性繁殖，所以基因型的局域

性很强，而蛇莓在中国是一个广布种，所以其物种水平上的遗

传多样性很高。

本研究结果表明，蛇莓在物种水平上的遗传多样性很高，

基因型存在很强的局域性，且其遗传距离与地理距离不存在显

著相关性。这些发现对研究蛇莓乃至克隆植物的进化潜能及

生态特征具有重要意义。对于克隆植物野生种群的繁殖格局，

遗传多样性对物种繁殖格局的影响，以及克隆植物中有性繁殖

与无性繁殖之间权衡的科学问题仍须要开展相关的研究。
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