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自然定居青冈幼苗的亲本分析
�

陈小勇　宋永昌

(华东师范大学环境科学系　上海　200062)

提　要　采用遗传排除法和似然分析法进行青冈幼苗的亲本分析。共采用了 5个等位酶多态

位点, 累积排除概率为 71. 57%。采用遗传排除法仅能为 1 株幼苗确定唯一的亲本,其余幼苗

均有多个亲本。似然分析揭示出各幼苗有 1或 2对亲本, 分析表明由成体自交形成的幼苗占

41. 18% , 与种群个体间交配的概率也较大, 为 17. 65%。成体之间的繁殖成功率变化较大,有

9 个个体的繁殖成功率为 0。个体 24 的繁殖成功率最大,占总的 39. 4% ,种群外花粉和种子

对幼苗的贡献率达 18. 4%。根据幼苗与亲本间的距离计算的种子扩散距离以 5～10 m 最多,

占 62. 5% ; 其次为 10～15 m, 而扩散距离为 0～5 m 的种子比例最小;虽然青冈主要是以重力

扩散种子,但由于坡度较大( 30°) , 加上树冠遮荫对种子萌发和幼苗生长的影响,形成以上种

子扩散格局。
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ANALYSIS OF PARENTAGE FOR NATURALLY ESTAB-

LISHED SEEDLINGS OF CYCLOBALANOPSIS GLAUCA

Chen Xiaoyong　Song Yongchang

( Dep artment of Env i ronmental S cienc es, E ast China Normal Univ er si ty　Shan ghai　200062)

Abstract　Parentage of Cyclobalanop s is glauca seedling s in a small population w as analy zed

by genet ic exclusion and most-likely analy sis using fiv e polymo rphic iso zymic loci. The

cumulativ e exclusion probabilit y w as 71. 57% . Genet ic exclusion only ident ified one parent

pair fo r one seedling , and most seedling s have more than one pair o f par ent. L ikelihood

analy sis identif ied one or two par ent pairs for t he seedling s. 41. 18% of the tota l seedlings

w ere gr ow n from seeds produced by selfing and 17. 65% of the seedling s w ere fr om seeds

fert ilized w it h pollen out of the population. Reproductiv e success ( RS ) o f adult s v aried

gr eatly . RS o f nine adults w as 0, and indiv idual No. 24 had t he highest RS( 39. 4% ) . T he RS

of plant s out of the populat ion w as 18. 4% . Dispersal dist ances of C . glauca seeds calculat ed

according to the distance of seedling to parent wer e mainly 5～10 m( 62. 5% ) , secondly was

10～ 15 m and only 3. 1% was < 5m . Though gr av ity is the m ain mechanism o f seed
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disper sal, ther e were less seeds with shor t-distance disper sal due to high slope ( 30°) and

effects of tr ee canopy on the seed germination and seedling developm ent .

Key words　Genet ic exclusion, L ikelihood analy sis, P arentag e analysis, Seedling , Cycloba-

lanop sis g lauca

交配系统包括控制亲本基因重新组合到子代过程的所有属性,以前的研究主要集中

在异交率的估测,由于种群中亚结构化、近交、个体间繁殖贡献率的差异等因素都影响着

种群的交配系统
〔1, 2〕

,因此,要详尽分析种群的交配系统,必须确定种群内各个体实际参与

交配并形成后代的情况。虽然理论上对这些因素的影响已有分析,然而由于分析后代(种

子和幼苗)的亲本很困难,野外验证很少进行, 虽有一些研究检测种群内花粉流动〔3〕以及

雌性个体的结实
〔4〕

,但并不能有效地反映个体(尤其是雄性)对后代的繁殖贡献率, 这有赖

于对后代进行亲本分析。

通过分析遗传相似性进行谱系构建在人类种群中已得到充分的发展和广泛的应

用〔5, 6〕,这个方法的目的是确定个体间的亲-子关系。由于对个体的母本较易确定, 因而在

自然种群中, 进行较多的是父性分析,这也在一些植物种群中得到应用〔7, 8〕。然而对于植物

幼苗来说,双亲预先均不清楚,有关的亲本分析做得较少
〔9〕
。在植物种群中,植株的空间分

布可以直接测定,计算亲本- 幼苗间的距离可以测定种子的扩散格局; 亲本确定后,种群

内花粉扩散也是可以测定的;另外根据特定成体的交配对数和后代数,可以评价它们的繁

殖成功率,进而估算个体和基因型的适合度。因此, 确定幼苗的双亲是详尽判译种群结构

的基础
〔9〕

,并逐渐成为生态学和种群遗传学交叉研究的一个焦点。然而有关自然植物种群

谱系分析方面的研究在我国尚未见报道。笔者以我国常绿阔叶林的优势树种青冈

( Cycolbalanop sis glauca)为例, 进行了自然定居幼苗亲本分析的探讨。

1　材料和方法

1. 1　研究种群和基因型测定

本文采用的数据来自陈小勇
〔10〕
。研究地点位于安徽省黄山风景管理区( N29°43',

E118°17')西部的小岭,该地是以青冈、甜槠( Castanop si s ey rei )为优势种的常绿阔叶林,海

拔约为 420 m, 坡度 30°, 坡向 SE35°。土壤 pH 值为 4. 21, 含氮量为 0. 602%, 含磷量

0. 111% P 2O 5。研究的目标种群是一个与其他青冈种群相对隔离的小种群, 面积约

600 m 2,共有 26棵成体和 19棵实生幼苗。将各成体和实生幼苗定位,测定两两之间的距

离。由于青冈可以以萌条的形式进行繁殖,定位时以最粗者为准。1994年 11月,取当年萌

生的嫩叶,迅速带回实验室,尽快测定基因型。

基因型的测定采用不连续聚丙烯酰胺凝胶电泳进行。共分析了 10余种酶系统, 有 5

个具清晰可判的酶谱, 其中有 5个是多态位点,它们是过氧化物酶( Pod, 2个多态位点)、

酯酶( Est , 2个多态位点)和谷氨酸草酰乙酸转氨酶( Got , 1个多态位点)。基因型的遗传判

译见文献〔11〕。多态位点的等位基因频率见表 1。

1. 2　遗传排除( genetic exclusion)法

这个方法简单且直接, 主要参照 Ellstand
〔12〕
的方法进行。对每个幼苗来说,根据成体
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表 1　多态位点的等位基因频率和排除概率

T able 1　Exclusion probabilit y and a llelic fr equencies of po lymorphic loci

位点

Locus

等位基因　Allele

1 2 3 4 5

排除概率
Exclus ion
pr ob abil it y

累积概率
C umulat ive
probabil ity

P od-1 0. 077 0. 250 0. 077 0. 596 0. 3259 0. 3259

P od-2 0. 750 0. 250 0. 1523 0. 4286

Est-1 0. 115 0. 289 0. 577 0. 019 0. 3068 0. 6039

Est-2 0. 039 0. 058 0. 846 0. 039 0. 019 0. 1741 0. 6728

Got-2 0. 192 0. 808 0. 1311 0. 7157

基因型产生配子的

组合能否得到该幼

苗的基因型, 将不

能形成幼苗基因型

的个体组合排除在

亲-子关系之外, 其

余的亲本对都有可

能是幼苗的亲本。

排除概率的计算参

照 Smouse和 Meagher〔13〕的方法进行。

1. 3　似然分析( likelihood analysis)法

主要参照 Meagher 和 T hompson
〔9〕
的方法,根据不同基因型间结合形成后代的孟德

尔分离规律, 以及种群中各基因型的频率估计成体与后代间的遗传相似性。对不同亲本对

之间的结果进行比较, 与子代具最高相似性的交配对就作为幼苗的亲本。

2　结果

2. 1　遗传排除法结果

表 2　安徽省黄山风景管理区小岭自然定居幼苗遗传上可能的交配格局

Table 2　Genetically possible mating pat terns for seedling s obser ved under go ing

established in Huangshan Scenic A rea, Anhui Prov ince

幼苗号
No.

s eedling

基因型*

Genotype

交配格局(个体×个体)

Mat ing pat ter n( individual×individu al )

27 bbcd b/ bd cd b ( 8, 9, 12, 13, 14, 17, 21, 26)×( 8, 9, 14, 22, 26)

28 dbcdb/ dbcdb ( 10, 15, 19, 20, 21, 23, 24, 25, 26)×( 10, 15, 19, 20, 21, 23, 24, 25, 26)

29 bbcdb/ bbcd b ( 8, 9, 12, 13, 14, 17, 21, 26)×( 8, 9, 12, 13, 14, 17, 21, 26)

30 bbceb/ cbceb 外来种子

31 d bce b/ ddceb 23×外来花粉
32 bbcdb/ cbcd b ( 8, 9, 12, 13, 14, 17, 21, 26)×( 8, 9, 12, 15)

33 dbcdb/ dbcdb 同 28

34 d bad b/ d bcd b ( 2, 4, 7)×( 10, 15, 19, 20, 21, 23, 24, 25, 26)

35 bbcd b/ bd cd b 同 27

36 d bcd b/ ddcd b ( 10, 15, 19, 20, 21, 23, 24, 25, 26)×( 10, 20, 25, 26)

37 dbcdb/ dbcdb 同 28

38 dbcdb/ dbcdb 同 28

39 dbcdb/ dbcdb 同 28

40 d bcd a/ dbcdb ( 18, 19, 20, 21, 25, 26)×( 10, 15, 19, 20, 21, 23, 24, 25, 26)
41 d bcbb/ ddcbb 外来种子

42 d bbd b/ d bcbb ( 3, 4, 5, 6, 7, 10)×外来花粉

43 d bccb/ dbcdb ( 10, 15, 19, 20, 21, 23, 24, 25, 26)×外来花粉

44 abcdb/ dbbcb ( 13, 14)×3

45 d bcd b/ ddcd b 同 36

　　* 位点的排列顺序为 P od-1, Pod-2, E st-1, Est-2, G ot-2。

　　* T he order of the loci is P od-1, P od-2, Est-1, E st-2, Got-2.

根据 5 个多
态位点可以计

算各位点的排

除概率 (表 1) ,

5个位点的累积

排 除 概 率 为

71. 5% , 其 中

Pod-1的排除概

率 最 高, 为

32. 59%。表 2

是形成各幼苗

遗传上可能的

交配格局, 由表

2 可知, 绝大多

数的幼苗具有

多个亲本。虽然

存在较大的排

除概率, 但幼苗

中仅有 1 个可

以确定唯一的亲本,另有 1个幼苗存在 2个亲本对。进一步分析表明, 17棵幼苗中,含有

11～40个亲本对的幼苗最多, 有 6株,占 1/ 3;有 5棵幼苗的亲本对大于 70(图 1)。
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2. 2　似然分析结果

对各幼苗计算所有亲本对的似然值,得分值最高的确定为唯一的亲本对, 分析结果

见表 3。8棵幼苗具 1个分值最高的亲本对,其余幼苗有 2个亲本对的似然分值最大。亲

本对之间的距离反映了种群内的交配格局,即花粉传播距离, 图 2表明青冈种群内以自交

形式形成的幼苗比例最高,占 41. 18%;其次为距离相隔 10 m 以上的个体间的交配。与种

群外扩散来的花粉交配形成的幼苗占 17. 65%(图 2)。

图 1　形成幼苗遗传上可能的亲本对

Fig. 1　Genet ically poss ible parent

pair for the seed lings

S- 自交( Self ing) ;

F- 与外来花粉交配( M ate w ith foreign pollen)

图 2　似然分析的交配格局

Fig. 2　Mat ing pat tern s from likel ihood analysis

　　根据似然分析结果可以发现,不同个体的繁殖成功率存在很大的差异,繁殖成功率最

个体号　　Individu al code

图 3　青冈个体的繁殖成功率

Fig. 3　Reproductive succes s of dif f erent Cyclobalanopsis glauca individuals

大 的 是 个 体

24,若以所有个

体繁殖成功率

累 积为 100%

计, 个体 24 的

成 功 率 为

39. 4% ,而个体

1、4、8、10、11、

16、17、21、26

的繁殖成功率

为 0(图 3)。种

群外个体以花粉和种子扩散的形式对种群内幼苗的作用也比较大, 占总繁殖成功率的

18. 4%。

根据幼苗与亲本的距离,也可以计算出青冈种子的扩散距离。以幼苗到亲本的平均距

离代表青冈种子的扩散距离,计算结果见图 4。由图 4可知, 扩散距离为 5～10 m 的种子

百分比最大,占 62. 5% ,其次为 10～15 m。青冈虽然主要是由重力扩散种子, 但扩散距离

在 5 m 以内的种子发育成幼苗的比例很低,仅有 3. 1%(图 4)。
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F- 种群外扩散( Fr om out of the populat ion)

图 4　青冈种子的扩散距离

Fig. 4　Dispers al dis tance of s eeds of

Cy clobalanop sis glauca

3　讨论

利用遗传排除法分析幼苗的亲本虽然比

较简单,但不能有效地获得唯一或少数亲本,

效果较差〔14〕。黄山小岭青冈种群虽然只有 19

个实生幼苗, 但仅能为 1株幼苗确定唯一的

亲本对,这与其他植物中的情况基本一致〔7〕。

虽然Ellst rand
〔12〕
在 Rap hanus sat ivus 中成功

地分析出果实中存在多个父本, Bro yles 和

Wyatt
〔15〕在 A sclep ias exaltata 中能判断出

85%种子的父本, 但在自然种群中, 由于很

多个体的交配可以形成幼苗的配子组合,因而排除所有的非亲本仅剩唯一的亲本几乎是

不可能的
〔7, 14〕
。遗传排除法的效果与非连锁多态位点数目和每位点上等位基因数目有关,

数目越多, 效果越好〔16〕。另外, 每个位点上各等位基因的频率也与排除效果有关〔7〕。

Chakraborty 等人〔16〕从理论分析认为, 等位酶分析不能完全满足遗传排除法所需的位点

和等位基因数目。新的 DNA 技术(如 RFLP、RAPD等)也不能达到要求
〔16〕
。

采用似然分析基本上能够确定各幼苗的双亲,确定率高于遗传排除法。在本研究中,

每个青冈幼苗都能找到 1或 2对亲本(表 3) , 由于这种方法优于遗传排除法, 已被不少研

究者应用于植物中。但这种方法也有 2个缺陷: � 不能充分利用数据,因为不是所有的后

代(尤其是幼苗中)都能确定亲本。虽然在本文中基本上能确定亲本,但由于是一个很小的

种群,幼苗和成体数目都比较少。而在大种群中,由于候选个体太多,只有少数个体能被确

定亲本,如在 Chamaeli rium luteum 中取样的 2 255个后代中,只有 1/ 4的后代的数据可

以利用
〔13〕
。� 这种方法对纯合子有利, 在特定基因位点上,纯合子的得分总是高于杂合

子,因而带来一定的偏差,这种现象在位点数目较少时尤为突出〔7〕,青冈也可能受到这种

现象的影响,种群中个体 24为纯合子, 有 10个幼苗的亲本与它有关,而且根据似然分析

结果,有 5个幼苗是由它自交形成的(表 3)。

表 3　各幼苗最可能的亲本

Table 3　Most likely par ent for seedlings

幼苗号
No.

Seedl ing

相似分值最高的亲本对
Paren t pair w ith high es t

value of likelih ood

幼苗号
No.

Seedlin g

相似分值最高的亲本对
Parent pair w ith highest

value of l ikel ihood

幼苗号
No.

S eed ling

相似分值最高的亲本对
Paren t pair with high es t

valu e of likelih ood

27 12×9　12×22 34 2×24　7×24 41 外来种子

28 24×24 35 12×9　12×12 42 5×外来花粉　6×外来花粉

29 12×12 36 20×24　25×24 43 24×外来花粉

30 外来种子 37 24×24 44 3×13　3×14

31 23×外来花粉 38 24×24 45 20×24　25×24

32 12×12　12×15 39 24×24

33 24×24 40 18×24　19×24

178 武汉 植 物学 研究　　　　　　　　　　　　　　　　　第 18卷　



　　青冈是雌雄同株的、风媒传粉的自交亲合物种, 采用多位点分析程序计算的青冈种群

自交率为66. 8% 〔17〕。笔者采用亲本分析得到的自交率为 41. 18% ,低于前面的结果〔17〕。这

可能与笔者测定的是野外自然萌发而来的幼苗,一些近交或自交形成的个体由于近交衰

退等原因存活率低有关,因为青冈种群的近交衰退程度不低
〔17〕
。邻体间的交配不如相隔

一定距离( 10～20 m )的多,这反映了成功的花粉传播以 10～20 m 之间为多。另外,与种

群外传来的花粉间的交配也比较高, 达17. 65% ,远高于虫媒传粉的Rhap hanus sativus 中

的 3%
〔18〕
。这与本文所研究的种群较小,且与其他青冈种群相隔不远有关;另外,青冈是风

媒传粉植物,以花粉为媒介的基因流也比较大〔19〕。在动物传粉的 Chamaelir ium luteum

中,花粉的扩散距离为 10. 4±0. 4 m, 与青冈中差不多。花粉散布距离的分布曲线属于尖

峰分布,与正态分布存在显著的差异
〔9〕

,近距离个体间的交配比较多。

青冈成熟个体间的繁殖成功率存在较大的差异,最高的接近 40% ;同时, 也有 9个个

体的繁殖成功率为 0(图 3) ,这个结论与采用亲本拆分法得到的相同〔20〕,说明了不同个体

之间的适合度也存在较大的差异。同一种群中不同个体适合度的差异在其他一些植物中

早已有发现
〔2, 2 1, 22〕

, 造成这种现象的原因是多方面的, 如不同个体花粉产量的差异、雄性

和雌性竞争和近交、远交衰退或各种交配不育机制等都可以导致个体间繁殖成功率的差

异。

根据幼苗与亲本之间的距离计算青冈种子的扩散距离大多为 5～10 m, 而 5 m 以内

的很少,同时,青冈散布距离很远的成功的种子也不多。青冈种子主要是以重力传播,具贮

存习性的啮齿动物(如松鼠)也能起一定的散布作用,一般来说,重力散布的种子多集中在

母树附近。然而,一方面由于种群所处地点坡度较大( 30°) ,另一方面仅考虑了成功的种子

在树冠下由于遮荫作用对种子萌发和幼苗生长的影响,因而本文得到的结果与最初想象

的种子散布格局并不完全一致。值得一提的是, 5～10 m 的间隔与青冈成体之间的平均距

离差不多, 反映了成体遮荫对种子成功萌发并长成幼苗有很大的影响。Meagher 和

Thompson
〔9〕
在 Chamaelirium luteum 中根据幼苗与母株间的距离计算的种子扩散距离平

均为 10. 1±0. 4 m ,比一般所认为的草本植物中的要高,他们认为也是由于仅考虑了成功

种子的缘故。
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