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摘要: 本研究采用空间自相关分析方法对同域分布的中华猕猴桃(Actinidia chinensis)和美味猕猴桃(A. deliciosa)自
然居群SSR遗传变异的空间结构进行了研究, 以探讨猕猴桃自然居群遗传变异的分布特征。选用的9对SSR引物在

两物种中共扩增出104个等位基因。选择频率在20–80%的SSR等位基因, 运用等样本对频率方法分别对同域分布

的中华猕猴桃和美味猕猴桃各1个居群及其中华/美味猕猴桃复合居群进行了空间自相关系数Moran’s I值计算。结

果表明: 中华猕猴桃和美味猕猴桃的遗传变异在居群内均存在着一定程度的空间结构, 尽管近半数或半数以上的

等位基因在居群内表现为随机分布的空间模式, 但也有相当比例(29.6–48.0%)的等位基因在种内居群中和复合居

群中(河南西峡51.0 %, 陕西商南44.7 %)呈现渐变、衰退、双向衰退或侵扰模式。而且其居群内遗传变异的空间分

布规律, 不论是在种内还是复合居群中都基本一致: 相距在100 m以内, 特别是30 m范围内的个体间的等位基因

表现出显著性的正相关, 但随着地理距离的增大逐渐显示出负相关, 说明猕猴桃属植物的有效传粉距离可能在

100 m左右, 种子散播主要集中在30 m的近距离内。猕猴桃自然居群遗传变异的空间结构是其传粉和种子散播等生

物学特性与生境共同作用的结果, 其中种子近距离的散播、花粉传播的有限距离及人为干扰是最主要的因素。本研

究结果揭示了这两个近缘物种居群遗传变异的空间分布特征及相互关系, 有助于进一步探讨猕猴桃属植物的遗传变

异、居群扩散及其地理系统发育进化等方面的规律, 并为制定相应的保育策略和措施提供基础数据和科学依据。 
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Abstract: The spatial structure of genetic variation is an important part of evolutionary and ecological ge-
netic processes in natural populations of plants, and may provide deep insights into the conservation of species. 
In this paper, the spatial distribution patterns of genetic variation of two closely related sympatric species, Acti-
nidia chinensis and A. deliciosa, were investigated using SSR markers. A total of 104 alleles was scored by nine 
pairs of SSR primers in two natural populations, and the alleles with frequency ranging from 20% to 80% were 
chosen and then used to calculate Moran’s I spatial autocorrelation coefficients for the two individual species or 
the species complex (A. chinensis/A. deliciosa) based on equal numbers of paired samples. Over half of the al-
leles were found to have a random distribution pattern within populations, while a large proportion of alleles 
occurred as cline, depression, double depression or intrusion patterns (29.6–48.0% within populations of each 
individual species, 51.0–44.7% for the two species complex, in Xixia of Henan and Shangnan of Shaanxi popu-
lations, respectively). This suggests that a moderate spatial structure of genetic variation occurred within the 
natural populations of the two species. Moreover, a similar spatial distribution pattern of genetic variation was 
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found within the two populations of each individual species and in the species complex at the two sampled loca-
tions. The results showed that allelic variation for individual plants within 100 m (and especially within 30 m) 
distance had significant positive correlation, but changed into a negative correlation with increasing distance, 
which may imply that the distances for pollen dispersal is about 100 m, and seed dispersal might be restricted to 
within 30 m. The different spatial structures of genetic variation of Actinidia natural populations were influ-
enced by a combination of the biological characteristic of pollination, seed dispersal, and natural habitat. The 
restricted seed and pollen dispersal, and intervention of human activities were the main factors influencing the 
spatial pattern. The results should be of importance for further understanding of population genetic structure, 
population spreading and phylogeography in Actinidia, and provide baseline data for the conservation and 
management of these species, especially for sampling strategies for ex situ conservation. 
Key words:  Actinidia chinensis, A. deliciosa, spatial genetic structure, microsatellite, Moran’s I index 

 
猕猴桃原产于我国, 为多年生雌雄异株落叶藤

本植物, 隶属猕猴桃科猕猴桃属(Actinidia)。全世界

现有猕猴桃属植物66种, 约118个分类单位(变种、

变型)(黄宏文等, 2000)。广泛分布于热带赤道0º至
北温带50ºN的亚洲东部区域, 除4个种分布于我国

的周边地区外, 其余62个种均原产我国, 而且多数

种集中分布于我国的秦岭以南、横断山以东的地域

(梁畴芬, 1984; 崔致学, 1993)。该属众多物种果实

富含维生素C, 味道甜美, 倍受人们喜爱。其中最为

著名的是中华猕猴桃(Actinidia chinensis)和美味猕

猴桃(A. deliciosa), 已从中选育出众多的品种用于

商业化栽培。由于这两个物种为遗传近缘种, 有高

度的遗传相似性, 在猕猴桃属植物的种系亲缘关系

处理中通常合并为中华/美味猕猴桃物种复合体

(Huang & Ferguson, 2006)。自1904年新西兰从我国

湖北宜昌引种、驯化栽培猕猴桃以来, 猕猴桃迅速

地成为世界各地竞相发展的新兴果树产业。现全球

栽培面积达12万hm2、年产量达130多万吨(黄宏文, 
2005)。 

然而, 猕猴桃产业的发展面临两个问题: 一是

品种单一、栽培品种的遗传基础狭窄, 这势必给该

产业带来潜在的危机(Huang & Ferguson, 2003)。二

是随着人口的迅速膨胀和经济活动的不断加剧, 大
面积森林被砍伐, 野生猕猴桃的原始生境不断萎缩

和消失, 种质资源严重流失。目前已处在濒危状态

的该属物种已达19种(武显维等, 1995; 张忠慧等, 
1999, 2003)。因此, 猕猴桃植物资源的有效保育成

为了人们关注问题之一。 
物种的科学、有效的保育措施的制定, 应建立

在对物种的自然居群遗传结构、遗传变异空间分布

格局等遗传基础以及相关环境因子作用规律有着

充分了解的基础上(Falk & Holsinger, 1991; Dunham 
et al., 1999)。居群内和居群间遗传变异的空间分布

是居群遗传结构的重要特征之一, 与物种繁育机

制、花粉和种子的散播方式紧密相关, 也反映其生

态适应进化、生境变迁与自然选择效应(Epperson & 
Allard, 1989; Shapcott, 1995)。近十年来植物居群遗

传变异的空间自相关分析已成为保育遗传学研究

的重要工具(Sokal & Oden, 1978a, b; Epperson & 
Allard, 1989; Reusch et al., 1999; Escudero et al., 
2003; Torres et al., 2003; Ng et al., 2004), 但在我国

的相关研究起步较晚(何田华等 , 1999; 陈小勇 , 
2001; 张冬梅等, 2001), 所涉及的物种较少, 不过

近年来也正在逐步增加(李昂等, 2002; 李作洲等, 
2002, 2003; 闫伯前等, 2003; 何敬胜等, 2005; 王瑛

等, 2006)。 
目前, 世界上主要猕猴桃生产国已纷纷建立了

种质资源圃, 收集保存猕猴桃种质资源, 我国也建

立了以武汉植物园猕猴桃种子资源圃为主的资源

圃体系(张忠慧等, 1999; 黄宏文等, 2000)。但有关

猕猴桃属植物保育遗传学方面的研究相对缺乏 (胡
忠荣等, 2003; 王圣梅等, 2003; 张忠慧等, 2003), 
远远不能满足猕猴桃种质资源的综合保育要求。

Huang (2003)提出应从核质基因组完整性方面开展

猕猴桃资源的综合保育, 但目前国内外的相关研究

主要集中在资源圃的种质遗传基础与背景的评价

(Atkinson et al., 1997; Testolin et al., 1995, 1997)、猕

猴桃属植物的分子系统学研究(Huang et al., 2002; 
Li et al., 2002; Chat et al., 2004)以及栽培品种(株系)
的遗传多样性检测与分子指纹鉴定等(Zhen et al., 
2004)。对于猕猴桃野生居群的研究极少, 仅栗琪等

(2004)运用SSR标记对中华/美味猕猴桃的少数自然
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居群开展了遗传多样性的初步研究, 在自然居群的

空间遗传结构方面未见涉及。 
中华猕猴桃和美味猕猴桃野生居群分布于秦

岭淮河以南的广大地区, 中华猕猴桃自然分布略为

偏东或偏向中低海拔, 而美味猕猴桃自然分布偏西

或偏向中高海拔, 但在地域上和海拔上均存在重叠

分布。由于环境的日益恶化和人类干扰的加重, 这
两个猕猴桃属中最重要的经济栽培物种正面临着

日益严重的生境消失和野生资源丧失。以中华猕猴

桃和美味猕猴桃为代表开展猕猴桃属植物的保育

遗传学, 特别是居群遗传变异空间结构方面的研

究, 不仅可以为这两个物种以及整个猕猴桃属植物

的种质资源保育提供参考, 同时还可以为新的种质

发掘或品种遗传改良提供基础数据。本文运用SSR
遗传标记针对我国猕猴桃典型分布的代表性自然

居群, 采用空间自相关分析方法对中华猕猴桃和美

味猕猴桃两物种的居群空间结构进行分析, 目的在

于探讨其居群间、居群内等位基因频率的空间分布

模式; 揭示这两个近缘物种同域分布的遗传结构特

征及其相互关系, 为制定有效的保育措施和保育策

略提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  材料 
材料于2004年10–11月采自河南西峡县和陕西

商南县中华猕猴桃和美味猕猴桃的集中分布区域。

在河南西峡县境内一个自然同域分布区共取样91

个植株, 其中中华猕猴桃为52株, 美味猕猴桃为39
株; 在陕西商南县境内一个自然同域分布区共取样

77个植株, 其中中华猕猴桃为37株, 美味猕猴桃为

40株。每植株取其休眠枝。所有采样株均经

GPS(Garmin eTrex Vista)定位, 用以上材料作小格

局的居群遗传空间结构分析。取样点分布如图1所
示。 
1.2  DNA提取 

所采猕猴桃枝条在实验室进行水培, 使其发

芽, 选取适量幼叶, 按Rogers和Bendich (1985) 改
良CTAB法提取植物总DNA, 按Ausubel等(1987)的
方法, 采用Rnase A 消化除去RNA。模板DNA的质

量和浓度采用紫外分光核酸测定仪(GENEQUANT, 
Eppendorf, Germany)测定, 并应用1%琼脂糖凝胶电

泳检测模板DNA的浓度和质量(λ/Hind III marker), 
模板用于微卫星分析时稀释为50 ng/µL。 
1.3  PCR扩增及产物检测 

按Huang等 (1998) 等报道的微卫星位点, 选
取其中多态性好的23对引物 (由上海博亚生物技术

公司合成) 进行筛选预实验, 挑选出9对稳定性好、

多态性高的SSR引物用于正式实验。扩增反应在

Master Gradient (Eppendorf, Germany)PCR仪上进

行, 反应程序按Huang等(1998)报道的反应条件及

步骤进行。扩增产物采用6%的变性聚丙烯酰胺凝胶 
(6% acrylamide / bisacrylamide 19:1, 7 mol/L urea in 
TBE, pH 8.3) 电泳分离和银染检测。在PCR 产物 
中加入3/4倍体积的变性剂 (98%甲酰氨, 10 mmol/L 

 

 
 
图1  两物种猕猴桃自然居群个体分布图(a: 河南西峡; b: 陕西商南) 
Fig. 1  Spatial distribution of sampled individuals from Actinidia chinensis and A. deliciosa populations. Xixia, Henan region (a); 
Shangnan, Shaanxi region (b). 
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EDTA, 0.25%溴酚蓝, 0.25%二甲苯腈), 在95℃下变

性15 min。在Sequei-Gen GT System (BIORAD) 电
泳仪上进行预电泳和正式电泳。银染程序参照

Sanguinetti等(1994)报道的方法, 略做改动。凝胶在

室温下自然干燥。 
1.4  数据的判读与空间自相关分析 

中华猕猴桃有二倍体和四倍体两种倍性, 美味

猕猴桃为六倍体(黄宏文等, 2000)。实验采用的9对
SSR引物均为单一位点, 尽管可以检测出各个等位

基因, 并可区分杂合体和纯合体, 但对于多倍体却

难以准确判读其基因型, 因此本研究将引物扩增的

等位基因作为“1”或“0” 赋值, 构建二态数据矩

阵, 对其进行空间自相关分析。 
空间自相关分析是一种用来检测与量化从多

个标定点中取值变异的空间依赖性的方法, 它通过

检测一个位置上的变异是否依赖于邻近位置的变

异, 来判断该变异是否存在空间自相关性, 即是否

存在空间结构(Sokal & Oden, 1978a, b; Epperson, 
1990a; 何田华等, 1999)。在此, 我们将SSR等位基

因变异看作绝对型变异(如表型或基因型)进行处

理。在空间自相关分析中, 如果某一等位基因的频

率过高或过低, 则该位点在空间自相关分析中提供

的有效信息将很少(Geburek, 1993)。为了保证数据

具有足够的统计学意义, 在每一个被分析居群中, 
我们统一选取了表型频率在20–80％范围内的等位

基因 , 根据 Sokal 和 Oden(1978a) 的方法 , 使用

SAAP4.3软件(Warternberg, 1989), 依据等样对频率

原则划分了10个距离等级, 尽量使每个距离等级内

的样对数均匀分布。分别对中华猕猴桃和美味猕猴

桃居群及其两物种复合居群进行空间自相关系数

Moran’s I值和期望值(Iexpected = –1/(n–1), n=样点数)
的计算。 

在空间自相关分析中, 当I值显著大于I的期望

值(即I值为正值, 且显著)时, 说明两点存在相似

关系; 而当I值显著小于I的期望值 (即I值为负值, 
且显著 )时 , 说明两点不存在相似关系 (Sokal & 
Oden, 1978a; 何田华等, 1999)。通过统计学检验

来判定上述的相似和不相似是否是由于随机过程

造成的, 进而分析居群在两个不同分布尺度上的

空间结构(Sokal & Oden, 1978a, b; McCauley et al., 
1996)。 

2  结果  

2.1  两猕猴桃物种在各居群内SSR分析结果 
采用9对引物对中华猕猴桃和美味猕猴桃在两

个区域中的168株样本进行PCR扩增, 共检测出104
个清晰可靠的等位基因, 平均每个位点的等位基因

为11.56个。除引物UDK96-013在陕西区域的两物种

中被扩增出单一的两个等位基因外, 其他引物在各

个居群都表现出较高的多态性(表1)。根据多态信息

指数(PIC)公式(Weir, 1996; Rongwen et al., 1995) 
计算各位点在各居群物种的PIC值。 

PIC = 1–∑
=

n

ijf
1j

2 

fij为i位点第j个等位基因的表型频率。在多倍体中, 
PIC常被用来代替预期杂合度(He)近似地估测遗传

多样性水平。中华猕猴桃居群PIC值平均达0.812, 
美味猕猴桃居群PIC值平均达0.831(数据未列), 表
明这两种猕猴桃均具有极高的遗传多样性, 其中美

味猕猴桃的多样性又略高于中华猕猴桃。 
2.2  河南西峡猕猴桃居群遗传变异的空间分布 

对于河南西峡(HX)中华猕猴桃居群, 用于空间

自相关分析的38个等位基因所得到的380个Moran’s 
I值中(表2), 有145个(22.4%)达到显著(P<0.05)或极

显著水平(P<0.01)相关(E(I)= –0.020); 其中累计达显

著相关水平的等位基因有14个(36.8%)(数据未列), 
表明多数等位基因的变化不存在明显的空间结构, 
为随机分布模式或称百纳被模式(crazy quilt)(Sokal 
& Oden, 1978b)。从显著性相关Moran’s I值在各地

理距离等级中的分布看, 在近距离等级内(第1–3距
离等级, 30–69 m), 达显著水平的Moran’s I值均为

正值 ; 随着距离等级的增加 , 达显著正相关的

Moran’s I值的个数逐渐减少 , 显著负相关的

Moran’s I值的个数逐渐增多, 而且从第4距离等级

(89 m)到第5距离等级(117 m)成为明显的变化拐点, 
说明在100 m范围内的个体存在相似关系(表2), 尽
管最远距离等级中又出现少数正显著相关的

Moran’s I值, 但基于平均Moran’s I值的空间模式图

依然反映出渐变(cline)模式(图2a)。平均Moran’s I
值在第1距离等级(30 m)达到显著正相关, 进一步

表明相距30 m以内的个体更为相似。 
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表1  2个猕猴桃近缘种微卫星遗传分析的9对引物、退火温度及等位基因数 
Table 1  Nine pairs of primers and annealing temperature used in the microsatellite analysis of two closely related species in Acti-
nidia chinensis and A. deliciosa 

等位基因数 
Number of alleles 

河南西峡  
HX population 

陕西商南  
SS population 

位点 
Locus 

引物序列 
Primer sequence (5′→3′) 

重复类型 
Repeat motif 

退火温度 
Annealing

temperature
( )℃  

中华/美味 
A. chinensis/A. 

deliciosa 

中华/美味 
A. chinensis/ 
A. deliciosa 

UDK96-001 5′ GAATCGCGTAATGATTGATGG 
5′ GTTTCCCACTCTGCAAAAGC 

(AC)10(TC)16 55 17/20 20/25 

UDK96-009 5′ CACTCACATGCCTTTACACACA 
5′ AAGAGGCCACCAAAAACCTT 

(AC)8 55 16/8 12/11 

UDK96-013 5′ ACGTGACTTGGTTTTTGAAGG         
5′ CACTCCGATCAGCTCTCCTC 

(AC)15 55 12/11 2/2 

UDK96-019 5′ ATACACTTGAAGCGCCGC            
5′ AAGCAGCCATGTCGATACG 

(AG)11(AC)12 55 17/20 22/19 

UDK96-028 5′ TCCCCACACAACAACTCCTC          
5′ CAGATGACCTGCACGTGC 

(AG)19 55 9/7 8/9 

UDK96-039 5′ GGTTTGATCGGTCTTCGAAA          
5′ ATAAATGTGTGCCAGTGCGA 

(AC)10 55 12/12 8/12 

UDK97-404 5′ CGGCATTTTCTTTTTAATGACC        
5′ TTGCCTTGCTCTTGTTCATG 

(TC)20 57 16/11 13/12 

UDK97-408 5′ GTGCTCCTCCGTCCATGTAT          
5′ CGTCCTCTCTTCGCCATTTA 

(AG)21 56 16/16 11/15 

UDK97-420 5′ GAGCGTAGAATGTGGCGG            
5′ CATTTGAAATGAGTCAAGCTGC 

(AG)17 57 15/15 14/15 

 

 
从具显著性相关Moran’s I 值的各等位基因看, 

各等位基因变化的空间模式不尽一致, 其中等位基

因UDK96-028-113、UDK96-039-153表现为渐变模

式, 即在第1–6 距离等级(30–142 m)内的Moran’s I
值多为显著性正值, 随着距离的增加而逐渐表现为

负值, 呈现为有规律的从显著正相关到显著负相关

逐渐变化; 而等位基因UDK96-009-167表现为双向

渐变模式(double cline), 即在第1–6 距离等级的

Moran’s I值由极显著的正相关逐步变为极显著的

负相关, 随后又逐步上升到第10距离等级的显著正

相关。其他大多数具显著性Moran’s I 值的等位基

因则以UDK97-408-111或UDK97-408-85为代表呈

现为衰退(depression)或双向衰退模式(double de-
pression), 即在第1距离等级或第2距离等级 (47 m) 
内的Moran’s I值为显著正相关, 随后迅速下降, 继
而上升再下降, 呈现为循环式的下降曲线, 只是后

者的循环振幅更大些; 相对于UDK97-408-85为代

表的典型双向衰退模式而言 , UDK96-019-151、
UDK97-420-130两等位基因略有不同, 在第9 距离

等级前表现为双向衰退模式, 但在第10距离等级迅

速上升达到显著水平的正相关(数据未列)。此外还

有部分等位基因如UDK97-408-101, 其Moran’s I值
在绝大多数距离等级内差异不显著, 且高低正负交

错, 仅在单个距离等级达到显著水平, 表现为侵扰

模式(intrusion)。 
同中华猕猴桃居群相比, 美味猕猴桃居群的遗

传变异空间结构相对更为明显。在由50个等位基因

分析所得到的500个Moran’s I 值中(表2), 有144个
(28.8%)达到显著(P<0.05)或极显著(P<0.001)相关水

平(E(I)=–0.026), 其中累计达显著或极显著水平的

等位基因有24个(48.0%), 即近一半的等位基因具

有明显的空间结构。同中华猕猴桃居群的距离等级

变化模式相似, 只是明显变化的拐点在第5距离等

级(104 m)到第6距离等级间(134 m)。对于具显著性

相关Moran’s I值的各等位基因而言, 除了其具明显

空间结构的等位基因比例高于中华猕猴桃居群外, 
依然表现为渐变、双向渐变、衰退、双向衰退或侵

扰 等 模 式 类 型 ( 图 2b) 。 其 中 等 位 基 因

UDK96-001-233、UDK96-028-117、UDK97-404-141
呈典型的渐变模式, 等位基因UDK97-404-135为双

向渐变模式, 其他大多数等位基因依然呈衰退或双

向衰退模式(数据未列), 其代表等位基因分别为 



表2  在同域分布的两猕猴桃物种各距离等级中表现出显著相关的等位基因数(等频率间隔) 
Table 2  Number of alleles showing significant correlation in each distance class for two sympatric Actinidia species (equal frequency correlograms) 

中华猕猴桃距离等级 Distance class of A. chinensis (m) 

河南西峡 Xixia, Henan 陕西商南 Shangnan, Shaanxi  

 

30 47 69 89 117 142 165 182 209 286  34 53 83 125 685 744 792 830 878 992

显著正相关的等位基因数  
No. of alleles showing significant positive 
correlation 

10 11 6 6 1 1 0 1 2 3 8 5 2 4 1 2 1 0 1 1 

显著负相关的等位基因数 
No. of alleles showing significant negative 
correlation 

0  0 0 1 4 8 6 8 10 7 1 1 1 2 6 3 2 4 3 1 

呈现显著相关性的等位基因所占比例
Percentage of alleles showing significant 
correlation (%) 

26.3 28.9 15.8 18.4 13.2 23.7 15.8 23.7 31.6 26.3 33.3 22.2 11.1 22.2 25.9 18.5 11.1 14.8 14.8 7.4

美味猕猴桃距离等级 Distance class of A. deliciosa (m) 

河南西峡 Xixia, Henan 陕西商南 Shangnan, Shaanxi 

 

27 52 70 83 104 134 156 174 201 231  30 46 66 83 97 119 138 181 766 927

显著正相关的等位基因数  
No. of alleles showing significant positive 
correlation 

21 16 12 6 8 0 0 2 1 8 17 3 4 4 5 2 4 2 1 7 

显著负相关的等位基因数 
No. of alleles showing significant negative 
correlation 

0 0 0 7 4 9 11 17 15 17 0 3 2 3 2 9 4 7 10 7 

呈现显著相关性的等位基因所占比例
Percentage of alleles which showed sig-
nificant correlation (%) 

42.0 32.0 24.0 26.0 24.0 18.0 22.0 38.0 32.0 50.0 40.5 14.3 14.3 16.7 16.7 26.2 19.0 21.4 26.2 33.3

中华/美味物种复合体距离等级 Distance class of A. chinensis/A. deliciosa complex (m) 

河南西峡 Xixia, Henan 陕西商南 Shangnan, Shaanxi 

 

30 52 72 89 117 143 164 183 207 286  34 58 82 111 145 705 767 817 871 1004

显著正相关的等位基因数  
No. of alleles showing significant positive 
correlation 

23 9 11 12 7 1 1 4 4 4 13 4 5 5 9 0 2 2 1 1 

显著负相关的等位基因数 
No. of alleles showing significant negative 
correlation 

0 0 6 1 2 7 16 12 17 19 2 1 3 5 2 8 5 5 9 10 

呈现显著相关性的等位基因所占比例
Percentage of alleles showing significant 
correlation (%) 

46.9 18.4 34.7 26.5 18.4 16.3 34.7 32.7 42.9 46.9 39.5 13.2 21.1 26.3 28.9 21.1 18.4 18.4 21.1 28.9
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图2  依据微卫星等位基因在10个距离等级上的Moran’I 平均值和代表性等位基因Moran’I 值得出的自相关图(95%置信区

间)。(a)河南西峡-中华猕猴桃居群; (b)河南西峡-美味猕猴桃居群; (c)河南西峡-中华/美味猕猴桃复合居群。 
Fig. 2  Correlogram using mean value of Moran’I of all microsatellite alleles and typical alleles in 10 distance intervals (95% con-
fidence interval). A. chinensis population from Xixia, Henan (a); A. deliciosa population from Xixia, Henan (b); A. chinensis/A. deli-
ciosa complex population from Xixia, Henan (c). 

 
 

UDK96-019-131和UDK97-408-89, 此外还有少数等

位基因, 如UDK96-039-143、UDK96-013-133等呈现

侵扰模式(数据未列)。 
中华猕猴桃和美味猕猴桃具有高度的亲缘关

系, 曾被作为一个物种看待, 在猕猴桃属植物的种

系亲缘关系处理中通常合并为中华/美味猕猴桃物

种复合体。而且在本实验中两居群为同域分布, 花
期较为一致, 所检测到的共有等位基因达62.3%(数
据未列), 两物种间具有一定的基因交流。将两物种

作为复合居群分析可能有助于揭示该自然居群猕

猴桃的遗传变异的空间结构规律。在本区域复合居

群中用于分析的49个等位基因所得到的490个
Moran’s I值, 有156个(31.8%)达到显著(P<0.05)或
极显著(P<0.01)水平(E(I)= –0.011), 其中累计达显著

水平的等位基因有25个(51.0%)(数据未列), 揭示出

复合居群中多数等位基因的遗传变异呈现较明显

的空间结构。在第1距离等级(30 m)内具有显著性

Moran’s I 值达46.9％, 且均为正值, 尽管第2距离

(52 m)等级显著性Moran’s I 值的数目大幅减少, 但
均为正值。随着距离等级的增加, 正显著性Moran’s 
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I值的比例逐渐降低, 而负显著性Moran’s I值的比

例逐步上升, 第5距离等级(117 m)与第6距离等级

(143 m)间依然是明显变化的拐点(表2), 与平均

Moran’s I 值模式图所反映的结果相一致, 并体现

出总体的衰退模式(图2c)。 
对于各等位基因而言, 绝大多数与两物种分开

分析时所体现的模式相一致或相近, 但在中华猕猴

桃居群或美味猕猴桃居群中呈现渐变模式的等位

基因大多转化为衰退或双向衰退模式 , 仅

UDK96-028-113呈现渐变模式(数据未列)。也有少

数在单一物种居群分析中呈现空间结构的等位基

因 , 在合并分析中失去明显的空间结构 , 如

UDK97-404-139、UDK97-404-143、UDK97-404-145
等在美味猕猴桃居群中为衰退或双向衰退模式, 且
在近距离等级中具有显著或极显著水平的正

Moran’s I值, 只因其在中华猕猴桃居群相应的近距

离等级中具有负的Moran’s I值(但不显著), 使得其

在合并分析相应距离等级中的Moran’s I值不再显

著, 体现出随机模式或侵扰模式(数据未列)。但等位

基因UDK96-039-153的变化却较为特殊, 分别在中

华猕猴桃居群和美味猕猴桃居群的近距离等级中

具有极显著的正相关Moran’s I值, 在远距离等级具

有显著或极显著的负Moran’s I值, 但合并分析时多

数距离等级的Moran’s I值均在0值附近波动, 仅在

第3和第10距离等级达到负显著相关, 体现出侵扰

模式。 
2.3  陕西商南猕猴桃居群遗传变异的空间分布 

在陕西商南区域的SSR分析中, 中华猕猴桃居

群中选用27个等位基因所得到的270个Moran’s I值
中 , 仅有49个(18.1%)达到显著(P<0.05)或极显著

(P<0.01)相关水平(E(I)=–0.028)。其中累计达显著水

平的等位基因仅8个(29.6%)(数据未列), 各距离等

级中显著性相关Moran’s I值的变化趋势同河南西

峡区域相一致, 明显变化的拐点也是第4距离等级

(125 m), 但第4距离等级与第5距离等级(685 m)间
的距离跨度大(表2), 说明本区域中华猕猴桃居群遗

传变异的空间结构虽然较弱, 但也表明其分布不连

续。基于平均Moran’s I值模式图呈现出弱衰退模式

(图3a)。在具显著性Moran’s I 值的等位基因中, 
UDK97-420-130在第1、4距离等级显著正相关, 在
第2、5距离等级极显著负相关, 总体上正负交错呈

现为斑块分布模式(patch), UDK97-404-141呈现双

向 渐 变 模 式 , 绝 大 多 数 等 位 基 因 如 同

UDK96-001-273一样呈双向衰退模式, 此外还有少

数等位基因, 如UDK97-408-103仅在个别距离等级

达到显著呈现侵扰模式。 
对于美味猕猴桃物种, 选用了42个等位基因用

于分析 , 结果得到的420个Moran’s I值中有96个
(22.9%)达到显著(P<0.05)或极显著(P<0.01)相关水

平(E(I)=–0.026), 其中累计达显著水平的等位基因

有17个(40.5%), 表明该区域中美味猕猴桃居群遗

传变异的空间遗传结构较中华猕猴桃居群明显。从

各距离等级正负显著性相关的Moran’s I值的分布

看, 第1距离等级(30 m)内所有显著性Moran’s I值为

正相关, 占所分析等位基因的40.5％, 随着距离等

级的增加 , 正显著Moran’s I值的减少和负显著

Moran’s I 值的增加呈现一种循环波动的变化, 但
总趋势依然是正显著Moran’s I值减少 , 负显著

Moran’s I值增加, 主要变化拐点也还是在第5距离

等级(97 m)和第6 距离等级(119 m)间(表2), 表明美

味猕猴桃居群遗传变异空间结构变化依然在30 m
和100 m左右的这两个拐点上, 与基于平均Moran’s 
I 值模式图所揭示的弱衰退模式相一致。 

对比河南西峡美味猕猴桃居群各距离等级显

著Moran’s I 值数目的渐变和本居群的波动衰退变

化, 揭示出美味猕猴桃两居群的遗传变异空间结构

存在一定的区别。在29个具显著性Moran’s I 值的

等 位 基 因 中 , 有 近 半 数 的 等 位 基 因 似

UDK96-001-269(图3b)呈现双向衰退模式, 剩余半

数的等位基因似UDK96-039-149呈现侵扰模式(数
据未列), 仅等位基因UDK97-404-139为近似的渐变

模式。 
在本区域中华/美味猕猴桃物种复合居群中, 

用于分析的38个等位基因所得到的380个Moran’s I
值中(表2), 有92个(24.2%)达到显著(P<0.05)或极显

著(P<0.01)相关水平(E(I)=–0.013)(数据未列), 其中

累计达显著水平的等位基因有19个(44.7%)。各距离

等级中显著性Moran’s I值的数目变化与美味猕猴

桃居群的趋势相同, 平均Moran’s I值模式图也呈现

弱衰退模式。拥有多个显著性Moran’s I 值的等位

基因多数如同UDK96-028-137(图3c)一样呈现双向

衰退模式(数据未列), 仅UDK96-039-143呈现为渐

变模式; 而仅在一个距离等级中具有显著性的等位

基因多呈现为侵扰模式, 如UDK97-408-105。 
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图3  依据微卫星等位基因在10个距离等级上的Moran’s I平均值和代表性等位基因Moran’s I值得出的自相关图(95%置信区

间)。(a)陕西商南-中华猕猴桃居群; (b)陕西商南-美味猕猴桃居群; (c)陕西商南-中华/美味猕猴桃复合居群 
Fig. 3  Correlogram using mean value of Moran’s I of all microsatellite alleles and typical alleles in 10 distance intervals (95% con-
fidence interval). A.chinensis population from Shangnan, Shaanxi (a); A. deliciosa population from Shangnan, Shaanxi (b); A chinen-
sis/A. deliciosa complex population from Shangnan, Shaanxi (c). 
 
 

 
比较两物种单独分析与复合分析中各等位基

因的模式变化, 依然体现河南西峡复合居群的规

律, 即复合分析中大多数等位基因的变化模式与两

物种居群分开分析时的模式相近, 但也有少数在单

一物种居群中呈现空间结构的等位基因如

UDK96-009-165、UDK96-019-149、UDK97-404-149
等在复合分析中转变为随机的百纳被模式或侵扰

模式(数据未列)。 

3  讨论 

Wright’s F-统计量( FST) (Wright, 1978) 、遗传

分化度GST (Nei, 1987) 等参数在一定程度上可以提

供物种居群间遗传结构的信息, 但对于深入了解亚

居群或邻近个体之间遗传变异的空间分布, 有效信

息仍显不足(Dewey & Heywood, 1988; 何田华等, 
1999)。而空间自相关分析作为一种有效的工具, 在 
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居群遗传研究领域有着越来越广泛的应用(Sokal & 
Oden, 1978a; Epperson & Chung, 2001; Chung et al., 
2004),  空间自相关分析既能提供更详细的空间分

布信息, 并且不用做居群结构尺度大小的预先假设

(Dewey & Heywood, 1988)。 
物种遗传变异的空间分布格局往往与物种的

繁育系统、种子散布方式等生殖生物学特性以及居

群生境有着密切联系 (Ellstrand & Elam, 1993; 
Loiselle et al., 1995; Chung et al., 2000; Marquardt & 
Epperson, 2004)。其中, 植物繁育机制和花粉、种子

的散播决定着植物居群内或居群间等位基因频率

或基因型的初始空间分布, 花粉和种子等繁殖体的

有限散布导致遗传变异呈斑块状分布, 使居群内遗

传变异出现一定空间结构的非随机分布, 从而导致

个体间的空间自相关性随距离的增加而降低

(Epperson, 1990b; Kelly, 2004)。研究现实居群遗传

变异的空间结构也可以揭示已发生的花粉、种子散

播和繁育机制等方面的一些规律, 遗传变异的空间

结构分析也常用来推断如突变、迁移、选择和距离

隔离等微进化因子的作用(Hamrick & Allard, 1972; 
Allard et a1., 1977; Sokal & Oden, 1978b; Epperson, 
1990b, 1993; Reusch et al., 1999; 何田华等, 1999)。
本研究通过对于中华猕猴桃和美味猕猴桃两物种

(物种内)居群的空间自相关分析表明, 尽管中华猕

猴桃居群内多数等位基因、美味猕猴桃居群内半数

以上等位基因的遗传变异的空间分布格局呈随机

分布, 但也揭示出两种猕猴桃在两居群内存在程度

不同的弱空间结构, 分别约有29.6–48.0%的等位基

因呈现衰退、双向衰退或渐变等空间分布模式, 还
有部分等位基因在总体上呈现随机分布状态, 而在

个别距离等级偏离随机分布的侵扰模式。 
虽然河南西峡和陕西商南区域中样本分布存

在较明显的区别(图1), 但不论是在各物种居群独立

分析中还是在复合分析中, 都揭示出相同的规律: 
即相距100 m左右以内的大多数个体呈现或多或少

的相似性, 而相距30 m以内的个体更为相似(图2、
3), 而且具有空间结构的等位基因大多表现为衰退

或双向衰退模式, 其次表现为侵扰模式。猕猴桃植

物居群内的这种空间遗传结构可能正是由猕猴桃

属植物的繁殖生物学特性所决定并受着居群环境

的影响。 
两猕猴桃物种在两居群内所呈现的遗传变异

空间结构的共性, 不仅表明其空间结构与猕猴桃植

物雌雄异株、虫媒为主风媒辅助传粉、果实重力带

动种子散播或动物取食传播的繁殖生物学特性(崔
致学, 1993)相一致, 而且进一步揭示出猕猴桃花

粉、种子散播的有效距离范围的一些规律: 相距100 
m左右的猕猴桃植株在遗传变异上的或多或少相

似, 而此距离范围以外的植株遗传变异则越来越不

相似, 说明猕猴桃的有效传粉距离可能主要集中在

100 m左右的范围内; 也就是说, 猕猴桃传粉昆虫

可能多在相距100 m范围以内的邻近植株间活动, 
或者风媒传粉在此距离范围更有效。 

相距30 m左右的植株间的遗传变异更为相似, 
说明除了近距离传粉外, 种子依靠果实重力近距离

散播对猕猴桃居群遗传变异的空间分布格局的形

成也有着重要影响。此外, 猕猴桃遗传变异的空间

分布格局以双向衰退为主体, 同时存在较多的侵扰

模式, 可能与雄株在居群中初始分布有关, 当然也

不排除居群微生境影响或人为活动的干扰作用。 
尽管中华猕猴桃与美味猕猴桃遗传变异的空

间结构模式相一致, 但两者空间结构的强弱程度存

在区别。无论是在河南西峡区域还是在陕西商南区

域, 美味猕猴桃居群的显著性Moran’s I值的比例都

略高于中华猕猴桃居群, 从各距离等级累计显著性

等位基因看, 美味猕猴桃居群的累计显著性等位基

因的比例也明显高于中华猕猴桃居群, 说明美味猕

猴桃的遗传变异空间结构比中华猕猴桃更明显。这

可能是由于美味猕猴桃的倍性(2n=6x)高于中华猕

猴桃(2n=2x、4x)的原因。植物倍性越高, 其个体所

能容纳的等位基因就越多, 不仅使其维持的遗传多

样性水平相应较高(栗琪等, 2004; Ng et al., 2004; 
Zhen et al., 2004), 而且可能更易于体现出空间遗传

变异结构。中华猕猴桃和美味猕猴桃为同一近缘物

种复合体的两个成员, 其亲缘关系极近(Huang et 
al., 2002; Zhen et al, 2004), 曾被作为中华猕猴桃种

下的两个变种(梁畴芬, 1975; 梁畴芬和Ferguson, 
1984), 虽然两者倍性存在差异  (Atkinson et al., 
1997; Huang et al., 1997), 但存在较广区域的同域

分布, 花期也相近。在两者并存的居群中, 相互间

可能通过杂交或基因渗透产生较高基因交流(Nm≈

11.2, 未发表数据), 影响其遗传变异的空间结构。

本研究中复合居群空间自相关分析的结果可能揭

示了这一点, 如中华/美味猕猴桃复合居群遗传变
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异的空间结构要强于两物种各自居群, 具空间结构

的等位基因的比例相对较高。另外, 因部分等位基

因在复合居群中表型频率发生改变, 进而影响到

Moran’s I值在各距离等级中的改变, 使其空间分布

模式发生细微变化, 如等位基因UDK96-039-153(河
南西峡)、UDK96-009-165(陕西商南)等。 

总体而言, 复合居群的空间遗传变异的分布规

律和各物种居群是相一致的, 在近距离范围内(第
1–5 距离等级)Moran’s I 值显著性正相关比例数占

多数(表2、3), 说明相距较近的两物种间个体的遗传

变异也较相似, 可能是两物种间存在频繁基因交流

的结果。 
除了物种的繁育系统、种子散布方式等生殖生

物学特性影响其空间遗传变异结构或分布外, 居群

生境的不同也可能在一定程度上改变其遗传变异

的空间分布(Ellstrand & Elam, 1993; Loiselle et al., 
1995; Chung et al., 2000; Marquardt & Epperson, 
2004)。对于本研究中的两区域 , 河南西峡的

Moran’s I值显著性高于陕西商南。而且随着距离等

级的增加, 河南西峡区域中具显著负相关的等位基

因数呈现逐渐增加的趋势(表2), 同时多数等位基因

的Moran’s I 值随距离等级增加而减少(数据未列), 
渐变、衰退或双向衰退模式为主体(图2); 但陕西商

南区域远距离等级显著性负相关等位基因数为波

动变化(表2), 相当一部分等位基因Moran’s I 值在

远距离等级上下波动(数据未列), 使其遗传变异多

以双向衰退、侵扰模式为主体。导致这种空间结构

差异的原因可能是因为:  
(1)生境的异质性可能影响其传粉或种子散播

进而改变其空间结构。河南西峡猕猴桃居群分布于

Ｕ型山谷两侧山坡上部半环形的连续狭长区域, 山
坡下部坡度较陡且很少见有猕猴桃分布(图1a), 造
成猕猴桃邻近个体间连续, 远距离个体间隔离的分

布格局, 使其传粉和种子散播形成随距离的近似线

性梯度变化, 则在居群内遗传变异分布上体现出以

渐变、衰退或双向衰退模式为主体的空间结构(图
1a、图2)。陕西商南猕猴桃居群位于同一山坡, 但
中间被人工林分隔为两个亚居群, 其中一个亚居群

为方形区域, 而另一亚居群为长带状分布(图1b、图

3)。依据植物遗传分化的距离隔离模式(Slatkin, 
1993; Nason et al., 2002; Moyle, 2006), 其种子的近

距离散播及花粉的传播应主要集中于各亚居群内, 

形成亚居群内的渐变、衰退或双向衰退模式和亚居

群间的斑块模式。虽然本研究结果所揭示的亚居群

空间结构与理论模式相一致(近距离等级), 但在长

距离等级并不是非常明显的负显著相关, 而是一种

波动变化(表2, 图3), 可能是受其长带型亚居群两

端个体间距大于亚居群间距的影响以及人为活动

干扰的结果。 
(2)人类活动的强弱与方式不同可能对居群遗

传变异的空间结构带来不同的影响。本研究中的两

居群都存在不同程度的人类活动, 河南西峡区域主

要受园艺生产活动的影响较大, 果实的采摘可能造

成种子的远距离散播, 附近的栽培居群与相近自然

居群个体间的基因渗透, 使自然居群的空间遗传结

构发生改变, 如少数等位基因所呈现的侵扰模式

(图2)。在陕西商南区域, 我们看到在悬崖峭壁或攀

缘在高大林木上的猕猴桃有着较大的树龄, 说明这

里曾经有过大量的野生猕猴桃生存, 应为连续居

群。但人为活动的破坏, 如开垦农田或营造人工林, 
导致猕猴桃个体数量减少, 有效居群规模降低, 形
成隔离的亚居群结构。这样, 亚居群间存在着历史

基因流的积累, 可能导致亚居群间的一些个体共享

部分等位基因, 使远距离等级存在少部分显著正相

关Moran’s I值(表2, 图3), 该居群中出现较多等位

基因空间分布侵扰模式(图3), 体现出人类活动有时

可能对植物居群遗传变异空间结构带来较大的影

响。 
空间自相关分析极大地拓展了遗传学在保护

生物学研究中的应用范围, 是将居群遗传学理论、

种群统计学方法与景观生态学研究相结合的重要

一环(Manel et al., 2003)。本研究结果表明中华猕猴

桃和美味猕猴桃两个物种的遗传多样性较高, 且在

各个居群中均呈现出一定的空间分布结构, 尽管生

境差异或人为活动的干扰造成其部分等位基因空

间分布模式略有不同, 但两物种分界不明显, 基因

交流频繁, 各居群总体空间分布结构趋势基本一

致。即无论在单一物种还是复合物种划分研究中, 
相距30 m左右个体遗传变异极相似, 在100 m以内

也或多或少存在着相似性, 因此我们在进行迁地保

护和取样策略制定时, 应多采取相距100 m以上的

个体, 适当采取30 m和100 m之间的个体, 以最大

可能地保存其最多的遗传多样性。生境的差异与人

类活动干扰有时会严重影响自然居群遗传变异结
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构或降低遗传多样性, 因而制定就地保护策略时, 
不同生境的居群应兼顾考虑, 限制人为活动是必要

的措施。 
本研究结果不仅揭示出了猕猴桃植物居群遗

传结构及其种子散播、花粉流等方面的规律, 而且

还揭示出生境异质性和人类活动对植物自然居群

空间结构有着重要影响。这有助于进一步探讨猕猴

桃属植物的遗传变异、物种扩散及其地理系统发育

进化等方面的规律, 同时也为猕猴桃属植物综合保

育策略的制定和保育措施的实施提供了基础数据

和科学依据。 
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