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摘要  短穗竹(Brachystachyum densiflorum)是中国特有种。近年来, 由于气候变化和人类活动加剧, 短穗竹栖息地遭到破

坏, 破碎化加剧, 居群数量呈减少趋势。该研究对短穗竹6个居群36个个体开展简化基因组测序(RAD-seq), 获得了16 583

个单核苷酸多态性(SNPs)位点, 据此评估短穗竹居群遗传结构, 并整合景观遗传学和物种分布模型, 探讨短穗竹对气候变

化的适应机制。结果表明, 短穗竹具有中等水平的遗传多样性(PIC=0.722 5, Ho=0.087, He=0.284 3, π=0.317 5), 将不同

居群划分为2组, 各居群间存在中度分化(FST=0.102)和较高的基因流(Nm=2.442)。基因型-环境关联分析表明, 短穗竹对气

候的局部适应推动2个组的分化, 温差、低温和降水共同驱动遗传变异, 筛选出544个与温差、低温(Bio2、Bio6、Bio11和

Bio7)和降水量(Bio19)显著相关的适应性位点。物种分布模型显示, 从末次盛冰期到当前, 短穗竹明显向北迁移, 且其分布

面积增加了89.5%。预计在2021–2040年和2041–2060年2个时段适生区波动较小, 2061–2080年适生区范围缩小, 安徽境

内高适生区部分衰退和破碎化。研究结果为短穗竹的保护利用提供了理论依据。 
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全球气候变化导致生态系统物种多样性和功能

多样性下降, 如何应对气候变化直接关系到生态系统

的稳定性及其服务功能(Yuan et al., 2023; Jing et 

al., 2024)。植物如何应对气候变化是其持久生存的基

础, 可通过局部适应或迁移到新的合适地点, 亦或通

过表型可塑性适应气候变化(Alsos et al., 2012; 

Keenan, 2015; Poupon et al., 2021; Yang et al., 

2022c)。然而, 这些应对策略效果有限, 气候的快速变

化打破了基因与环境之间原有的联系, 导致迁徙、局部

适应或新突变速率等无法与持续的气候变化保持 

平衡(Jia et al., 2020; Sang et al., 2022)。遗传多样

性决定了物种适应新环境的能力, 也是生物进化的基

础, 高杂合性可以抵消有害突变的影响, 增强物种的

适应性和抗逆性(Pauls et al., 2013; Exposito-Alonso 

et al., 2022)。然而, 剧烈的气候变化导致物种遗传多

样性大幅降低, 同时降低物种的持久性和进化潜力, 

以及改变居群的遗传结构(Guan et al., 2021; Be- 

ridze et al., 2023; Liu et al., 2024)。景观遗传学

(landscape genetics)为理解物种适应性进化和影响

遗传变异的潜在环境因素提供了新见解(Alvarado et 

al., 2022; Feng and Du, 2022)。景观遗传学研究无需

进行大量的胁迫实验, 仅通过遗传变异信息与环境信

息或地理信息相结合就能揭示景观特征对遗传变异的

影响(Aguirre-Liguori et al., 2021; Haupt and Schmid, 

2022)。基因-环境关联(genotype-environment as-

sociation, GEA)分析和异常位点检验(outlier tests)是

了解遗传变异对整个景观适应模式的2种重要方法, 

通过上述分析可以确定来自不同环境的物种遗传变异

信息中参与环境适应的候选基因和基因组区域(Filipe 

et al., 2022; Haupt and Schmid, 2022)。利用景观遗

传学方法揭示物种在全球环境变化条件下的适应机制, 

已在动植物中广泛运用, 如三色黑鹂(Agelaius trico- 

lor)、小黄鱼(Larimichthys polyactis)、星叶草(Circae-

aster agrestis)、茴芹叶茄(Solanum pimpinellifolium)
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和筒瓣花 (Embothrium coccineum) (Gibson and 

Moyle, 2020; Zhang et al., 2020; Barr et al., 2021; 

Sepúlveda-Espinoza et al., 2022; Wang et al., 

2022b)。 

竹类遗传多样性研究已取得诸多成果, 但多数研

究仅采用传统的分子标记, 如扩增片段长度多态性

(amplified fragment length polymorphism, AFLP)、

相关序列扩增多态性(sequence-related amplified poly- 

morphism, SRAP)、表达序列标签 -微卫星标记

(expressed sequence tags-simple sequence repeat, 

EST-SSR)、简单重复序列间扩增(inter-simple se-

quence repeat, ISSR)、简单重复序列(simple se-

quence repeat, SSR)、随机扩增多态性DNA (ran-

dom amplified polymorphic DNA, RAPD)和序列标

记微卫星(sequence-tagged microsatellite, STMS) 

(李潞滨等, 2008; Tian et al., 2012; Zhu et al., 2014; 

Bhandawat et al., 2019; Ely et al., 2019; Silva et al., 

2020; Meena et al., 2023a)。随着测序技术的发展, 

利用高通量测序可在居群水平上对全基因组范围内

的变异信息进行筛选并提供大量的变异信息, 如单核

苷酸多态性(single nucleotide polymorphism, SNP) 

(Shafer et al., 2015; Wu et al., 2023)。简化基因组测

序 (reduced-representation genome sequencing, 

RRGS)技术作为一种高效标记逐渐发展起来(Davey 

et al., 2011), 其中限制性酶切位点测序(restrictionsite 

associated DNA sequencing, RAD-seq)作为简化基

因组测序, 可获得全基因组范围内的大量SNP位点, 

且所产生的SNP位点在覆盖率、数据质量、稳定性和

准确率方面比传统分子标记高, 适用于群体遗传学和

景观基因组学研究(Morin et al., 2004; Baird et al., 

2008; Ouborg et al., 2010; Lin et al., 2021)。RAD- 

seq技术在评估遗传多样性方面应用广泛, 特别是应

用于珍稀濒危植物, 如荷叶铁线蕨(Adiantum nelum-

boides)、显脉木兰(Magnolia fistulosa)、海南风吹楠

(Horsfieldia hainanensis) 和 云 南 蓝 果 树 (Nyssa 

yunnanensis) (张珊珊等, 2019; 蔡超男等, 2021; 孙

维悦等, 2022; Yang et al., 2022a)。目前, RAD-seq

技术已应用于澜沧梨藤竹(Melocalamus arrectus)和

云南省极小种群独龙江空竹 (Cephalostachyum 

mannii)等竹类的遗传多样性评估(赵虎刚等, 2023; 

张如礼等, 2024)。 

短穗竹(Brachystachyum densiflorum)为竹亚科

(Bambusoideae)短穗竹属 (Brachystachyum)植物 , 

是我国特有种, 其地下茎为细型, 亦称真鞭, 每节有

3–5个分枝, 箨耳发达, 箨片开展易落, 假花序, 花

枝极短缩, 呈短穗状或头状, 主要分布于华东地区(Li 

et al., 2006)。研究表明, 短穗竹可能由苦竹属(Pleio-

blastus)和刚竹属(Phyllostachys)杂交形成, 其分枝

样式与苦竹属相似, 箨耳、花序和假小穗与刚竹属类

似(Zhang et al., 2012)。近年来, 随着经济的快速发

展, 城市化进程加快, 污染物排放量逐年增加(董芳

淑等, 2023), 短穗竹的栖息地遭到破坏, 破碎化加

剧, 种群数量呈减少趋势。目前, 短穗竹已被列入安

徽省重点保护野生植物名录(https://www.ah.gov.cn/ 

public/1681/554202981.html)。同时, 气候变化也加

剧了竹类栖息地退化和破碎化的风险, 特有或稀有的

竹类极易受到栖息地变化的影响(Isik, 2011; Phair et 

al., 2021; Boban et al., 2022)。遗传多样性是开展珍

稀濒危种群保护时需要考虑的重要部分, 而上述环境

风险使植物种群发生基因漂移和近亲繁殖, 从而导致

遗传多样性水平降低(Bonin et al., 2007; Salvado et 

al., 2022)。因此, 开展短穗竹遗传多样性研究, 评估

气候变化对其遗传变异的影响, 对于制定短穗竹的保

护措施具有重要意义。 

本研究针对中国特有种短穗竹, 利用RAD-seq

技术获得了短穗竹6个居群的SNP数据集, 进而评估

短穗竹居群遗传结构和遗传多样性水平, 同时基于景

观遗传学方法, 分析气候变化对短穗竹现有遗传结构

分布格局的影响和驱动因素, 利用物种分布模型(spe-

cies distribution model, SDM)预测短穗竹当前潜在

适生区以及未来气候变化下的分布区变化, 以期为短

穗竹的保护提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  植物材料采集 

2012年6月在安徽、江苏和浙江采集到短穗竹(Bra-

chystachyum densiflorum (Reudle) Keng) 6个居群

的36个个体(表1), 每个个体间隔1 km以上, 以避免

采集到来自同一个克隆的植株。每个居群采集3–10个

个体, 每个个体采集3–5片幼嫩无病虫害的叶片, 置于

分子采集袋中并迅速用硅胶干燥, 用于后续DNA提取。 
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表1  短穗竹居群采集信息 

Table 1  Sampling information of Brachystachyum densiflorum populations 

Population Locality Sample individuals Longitude Latitude 

AHYX Yuexi, Anhui 7 116°14′49″ E 30°55′27″ N 

AHHS Huoshan, Anhui 4 116°26′38″ E 31°24′01″ N 

AHGD Guangde, Anhui 9 119°14′10″ E 30°48′56″ N 

JSLY Liyang, Jiangsu 3 119°28′30″ E 31°14′39″ N 

JSYX Yixing, Jiangsu 10 119°47′54″ E 31°16′49″ N 

ZJCX Changxing, Zhejiang 3 119°52′31″ E 31°07′24″ N 

 

1.2  DNA提取、文库构建及测序 

采用CTAB法(Doyle and Doyle, 1987)提取短穗竹全

基因组DNA, 用1%琼脂糖凝胶电泳检测DNA提取质

量, 确保符合后续建库要求。RAD建库采用单酶切法, 

全基因组DNA用EcoRI (5'-GAATTC-3')限制性内切

酶进行酶切, 在DNA片段的两端添加P1接头, 用超声

波将其打断, 然后选择含有P1接头的片段添加P2接

头, 并进行PCR扩增。将检测合格的PCR产物送至北

京诺禾致源生物信息科技有限公司Illumina Novaseq 

6000平台进行双端测序(PE=150 bp)。测序之后用

Fastp v0.23.4 (https://github.com/OpenGene/fastp)

软件过滤掉低质量的reads, 保留795.5 Mb reads, 

平均GC含量为42.84%, Q30≥91.58%。使用Stacks 

v2.62 (http://catchenlab.life.illinois.edu/stacks/)软

件中的 process-radtag模块将Clean reads截短至

140 bp。 

1.3  SNP筛选和过滤 

以毛竹 (Phyllostachys edulis)基因组 (Zhao et al., 

2018)为参考基因组。首先, 使用BWA v0.7.17软件

(https://github.com/lh3/bwa)的mem模块将 reads比

对到参考基因组 , 平均对比率为98.89%, 用SAM-

tools v1.6软件(https://github.com/samtools/samtools)

的view和sort模块转化格式并进行排序和去除重复。

然后, 利用Stacks软件的gstacks模块合并比对成功

的reads并构建位点, populations模块用于输出SNP。

最后, 利用VCFtools v0.1.16软件(https://vcftools.gi-

thub.io/documentation.html)过滤SNP, 仅保留平均

深度≥5的SNP (–minDP=5), 剔除次数等位基因频率

低于0.05的SNP (–maf=0.05)。 

1.4  遗传多样性和居群遗传结构分析 

利用Stacks软件populations模块计算遗传多样性指

标, 包括多态性信息含量(PIC)、观测杂合度(Ho)、期

望杂合度(He)、核苷酸多样性(π)和近交系数(Fis)。使

用NeEstimator v2.0软件(https://help.rc.ufl.edu/doc/ 

NeEstimator)评估6个居群的当前有效群体大小。基

于最大似然法 (maximum likelihood, ML)利用 IQ- 

TREE v2.2.0.3软件(http://www.iqtree.org/)构建系统

发育树, 靴带值(bootstrap)重复1 000次并进行ASC

矫正, 以减小长枝影响。建树最适模型为GTR+F+I+ 

G, 该模型基于贝叶斯信息准则(Bayesian Information 

Criterion, BIC), 利用IQ-TREE软件自带的ModelFinder

模块筛选得出。随后用R v4.3.1语言LEA包(https:// 

www.r-project.org/)进行遗传结构分析, 假定分群数

K值为2–15, 且每个K值重复运行10次, 交叉检验错

误率(cross-validation error, CV error)最小时即为最

优分群。使用adegenet包进行主成分分析(principal 

component analysis, PCA)和主成分判别分析(discri-

minant analysis of principal components, DAPC)。

遗传分化指数(FST)反映居群间的遗传差异, 使用hier-

fstat包评估居群间的遗传分化指数。利用BayesAss 

v3.0.4软件(https://rannala.org)评估当前短穗竹群体

间的基因流动率。 

1.5  遗传变异与气候关联分析 

从WorldClim v.2.1数据库(Fick and Hijmans, 2017; 

https://www.worldclim.org/data/worldclim21.html)下

载1970–2000年19个生物气候因子数据, 空间分辨

率为30″ (1 km × 1 km)。使用raster包根据每个短穗

竹采样地点的经纬度提取气候数据(附表1), 然后用

皮尔逊(Pearson)相关系数进行相关性检验(附表2), 

保留相关系数小于0.75 (r<|0.75|)的气候因子。最终保

留8个气候因子, 分别为平均气温日较差(Bio2)、最冷

月份最低温度(Bio6)、气温年较差(Bio7)、最湿季度
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平均温度(Bio8)、最冷季度平均温度(Bio11)、降水量

季节性变化(Bio15)、最湿季度降水量(Bio17)和最冷

季度降水量(Bio19)。用基因-环境关联分析确定遗传

结构与地理或气候变量之间的关联性。使用vegan包

进行冗余分析(redundancy analysis, RDA)。为了确

定影响遗传变异的关键气候因子, 需进行冗余分析和

梯度森林(gradient forest, GF)分析, 其中梯度森林分

析用gradientForest包完成。为了识别与遗传局部适

应和气候密切相关的SNP位点, 使用3种方法筛选异

常SNP (outlier SNP)。一是使用BayeScan v2.1软件

(https://github.com/mfoll/BayeScan)进行筛选, 该软

件采用贝叶斯法搜索处于自然选择下的高分化SNP, 

将错误发现率(false discovery rate, FDR)低于0.01的

SNP视为异常SNP, 这些SNP可能与局部适应有关

(Jia et al., 2020)。另2种方法均基于基因-环境关联分

析进行筛选, 分别用vegan包和lfmm包完成。首先进

行冗余分析, 从前3个约束轴中筛选出异常SNP; 然后

设置标准差为3作为分界(two-tailed p-value=0.002 7) 

(DeSaix et al., 2022); 最后用lfmm包中潜在因素混

合模型(latent factor mixed modeling, LFMM)筛选出

异常SNP, 潜在因子数量为遗传结构分析中交叉检

验错误率 (CV error) 最小时的 K值 (Yang et al., 

2022b), 使用q-value包在错误发现率(FDR)为0.01

的条件下识别异常SNP (Jia et al., 2020)。 

1.6  潜在地理分布预测 

物种分布模型广泛用于预测当前和未来气候变化背

景下物种的潜在分布(Yang et al., 2022b)。为明确过

去和当前气候条件下短穗竹的潜在分布区以及预测

未来全球气候变化下其空间分布趋势, 我们根据短穗

竹已知位置进行物种分布建模。通过野外调查和检索

全球生物多样性信息组织(https://www.gbif.org/)、中

国国家标本资源平台(http://www.nsii.org.cn/2017/ 

home.php)、中国数字植物标本馆(https://www.cvh. 

ac.cn/)和相关文献, 共获得175个短穗竹分布地点(附

表3)。为消除采样偏差的影响, 使用spThin包删除距

离小于10 km的分布地点, 最终保留103个分布地点。

末次盛冰期(Last Glacial Maximum)、全新世中期 

(Mid Holocene)、当前和未来的19个生物气候因子均从

WorldClim数据库中下载, 空间分辨率为2.5′ (2.5 km × 

2.5 km)。未来时段(2021–2040年、2041–2060年以 

及2061–2080年)选择BCC-CSM2-MR模型下2种共

享社会经济路径(shared socioeconomic pathways, 

SSPs), 分别为SSP 1–2.6和SSP 5–8.5 (He et al., 

2022)。基于筛选的8个气候因子, 使用ENMeval包筛

选要素类型与正则化乘数, 要素类型为LQ, 正则化

乘数为1 (附表4)。随后, 使用MaxEnt v3.4.4软件

(https://biodiversityinformatics.amnh.org) 预测短穗

竹在不同气候情景下的潜在分布格局, 设置25%的分

布点为测试集, 75%的分布点为训练集, 设置5 000作

为最大迭代次数, 重复训练10次。最后, 将MaxEnt

预测结果导入ArcGIS v10.8.1软件(https://www.esri. 

com)中, 根据自然间断点分级法将分布区域分为非

适生区、低适生区、中适生区和高适生区。 

2  结果与分析 

2.1  SNP位点统计和遗传多样性评估 

研究显示, 经VCFtools软件过滤后保留了16 583个

高质量SNPs (附图1), 其中9 196个SNPs发生了转

换, 转换率为55.5%, 7 387个SNPs发生了颠换, 颠换

率为44.5%, 转换与颠换的比值为1.24。基于16 583个

SNPs评估6个短穗竹居群的遗传多样性(表2), 表明

短穗竹居群具有中等水平遗传多样性(PIC=0.722 5, 

Ho=0.087, He=0.284 3, π=0.317 5), 各居群遗传多

样性水平差异不大 , 安徽广德(AHGD)和江苏宜兴

(JSYX)两居群的遗传多样性较高 , 而浙江长兴

(ZJCX)居群的遗传多样性最低。各居群近交系数(Fis)

均为正值, 平均为0.566 5, 居群存在杂合子缺失且

以近交或自交为主。6个居群当前有效群体大小分析

显示, 江苏溧阳(JSLY)居群无法获得Ne值, 可能其

Ne值为无限大, 也可能由于个体数量较少导致, 其

余5个居群的当前有效群体大小在3.8 (3.6, 4.0)– 9.4 

(8.4, 10.4)之间。当前有效群体大小均值(5.6)极低, 

可能在过去经历了瓶颈效应, 导致短穗竹分布区发生

严重的居群收缩。 

2.2  居群遗传结构 

通过系统发育和遗传结构分析、主成分分析(PCA)和

主成分判别分析(DAPC)明确了短穗竹现有居群遗传

结构分布格局。系统发育树包括2个主要分支(图1A),  
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表2  6个居群遗传多样性指标 

Table 2  Genetic diversity indices of six populations 

Population PIC Ho He π Fis Ne (95% CI) 

AHYX 0.8102 0.0880 0.3051 0.3295 0.6466 5.4 (5.2, 5.7) 

AHHS 0.6412 0.0863 0.2712 0.3099 0.4899 9.4 (8.4, 10.4) 

AHGD 0.8802 0.0885 0.3148 0.3339 0.7123 3.8 (3.6, 4.0) 

JSLY 0.5502 0.0841 0.2492 0.2990 0.4098 Inf (inf, inf) 

JSYX 0.9069 0.0884 0.3183 0.3358 0.7385 4.0 (3.9, 4.2) 

ZJCX 0.5462 0.0865 0.2474 0.2969 0.4017 4.8 (4.5, 5.1) 

Mean 0.7225 0.0870 0.2843 0.3175 0.5665 5.6 (5.1, 5.9) 

AHYX、AHHS、AHGD、JSLY、JSYX和ZJCX同表1。PIC: 多态性信息含量; Ho: 观测杂合度; He: 期望杂合度; π: 核苷酸多样

性; Fis: 近交系数; Ne: 当前有效群体大小; Inf: 无限大 

AHYX, AHHS, AHGD, JSLY, JSYX, and ZJCX are the same as shown in Table 1. PIC: Polymorphism information content; Ho: 

Observed heterozygosity; He: Expected heterozygosity; π: Nucleotide diversity; Fis: Inbreeding coefficient; Ne: Contemporary 

effective population size; Inf: Infinity 
 

安徽霍山(AHHS)和安徽岳西(AHYX)两居群地理位

置相对较近, 最先分离, 表明两居群之间亲缘关系较

近。安徽广德(AHGD)、江苏溧阳(JSLY)、江苏宜兴

(JSYX)和浙江长兴(ZJCX) 4个居群聚为一支, 它们

可能拥有共同的祖先, 但个体间存在交叉混合。 

遗传结构分析表明, 遗传聚类值K=2时交叉检验

错误率(CV error)最低(图2), 说明遗传物质来源于2

个祖先并表现出稳定的遗传结构(图1A)。随着K值

(3–4)的增加, 有不同的遗传信息加入, 并在安徽广

德(AHGD)、江苏溧阳(JSLY)、江苏宜兴(JSYX)和浙

江长兴 (ZJCX) 4个居群中表现最明显 , 安徽霍山

(AHHS)和安徽岳西(AHYX)两居群遗传结构较稳定

(图1A)。主成分分析(PCA)显示, 前2个轴分别解释

3.3%和3.2%的遗传变异, 安徽霍山(AHHS)和安徽岳

西(AHYX) 2个居群与其余4个居群分别形成独立的聚

类且二者之间存在明显的遗传分化(图1B)。利用上述

3种分析方法所得结果一致, 主成分判别分析(DAPC)

进一步验证了短穗竹当前遗传结构的稳定性, 并确定

短穗竹2个组的划分(图1C)。 

短穗竹居群存在中度遗传分化(FST=0.102, 0.05< 

FST<0.15), 遗传分化值 (FST)介于0.048–0.151之间

(表3)。江苏溧阳(JSLY)和浙江长兴(ZJCX)两居群虽

然地理位置相近, 但居群间的遗传分化值(FST=0.151)

是所有群体中最大的。分子方差分析(AMOVA)显示(附

表5), 遗传变异主要发生在居群内(Va=79.71%), 居

群间变异很小(Va=0.45%)。尽管各居群存在中度的遗

传分化(FST=0.102), 但是基因流水平很高(Nm=2.442, 

Nm>1), 说明居群间存在一定的遗传交换, 从而抵消

了基因漂变造成的强烈遗传分化(表3)。但是, 短穗竹

各居群间近期(1–3代)基因流动率较低(附表5), 其范

围在0.020 7–0.037 4之间, 平均值为0.029 4。 

2.3  遗传变异与气候关联分析 

为明确气候与地理是否影响短穗竹现有遗传结构分

布格局, 对地理、气候以及两者混合的影响进行分析。

独立的气候因素占总解释量的35.48%, 独立的地理

因素占22.22%, 气候和地理混合因素占42.30%, 说

明气候因素更能解释短穗竹的遗传变异(附表6)。分别

对地理和气候(图3C)、地理(图3E)、气候(图3A)进行

冗余分析对比, 显示8个气候因子将6个居群划分为2

个类群(图3A), 与遗传结构分析结果一致(图1), 气候

因素比地理因素更能解释遗传变异(附表6; 图3), 局

部适应在推动2个类群的形成和分化过程中发挥重要

作用。 

基于冗余分析和梯度森林分析, 将8个气候因子

与短穗竹的遗传信息联系起来, 进一步确定影响其

居群间遗传变异的因子(图3A, B)。冗余分析表明, 

RDA1和RDA2轴分别解释14.00%和12.88%的遗传

变异(图3A)。RDA1轴中Bio6和Bio2的载荷最高(图

3A), RDA2轴主要受到Bio11和Bio7的影响(附表6), 

表明遗传变异与温差和低温之间密切相关。利用

ordistep函数逐步排除法筛选可解释遗传变异的独立

因子(附表6), 表明Bio19也是显著的预测因子(P< 

0.05, Radj
2=0.004 4), 这有助于解释遗传结构的差

异。梯度森林分析表明, Bio2是最重要的预测因子, 

其次是Bio6 (图3B)。Bio2在8.2–9.0°C时发生变化,  
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图1  短穗竹居群遗传结构分析 

(A) 系统进化树和K=2, 3, 4时每个个体的遗传成分, 分支上方的数字表示靴带值; (B) 主成分分析(PCA); (C) 主成分判别分析

(DAPC)。AHYX、AHHS、AHGD、JSLY、JSYX和ZJCX同表1。 

 
Figure 1  Population genetic structure analysis of Brachystachyum densiflorum 
(A) Phylogenetic tree and individual genetic components at K=2, 3, 4, the numbers above the branch are the bootstrap values; 
(B) Principal component analysis (PCA); (C) Discriminant analysis of principal components (DAPC). AHYX, AHHS, AHGD, JSLY, 
JSYX, and ZJCX are the same as shown in Table 1. 
 

在8.9°C时突然变化(图3D); Bio6在–2.1– –0.7°C时

发生变化, –2.1– –1.4°C变化较为平缓, –1.2– –0.7°C

变化幅度较大(图3F)。此外, 排在前5位的气候因子中

还有最冷季度降水量(Bio19), 说明降水和低温影响

短穗竹的遗传变异。 

综合冗余分析和梯度森林分析, 表明遗传变异与

5个气候因子(Bio2、Bio6、Bio19、Bio11和Bio7)之

间存在显著关联, 共同驱动短穗竹的遗传变异。本研

究筛选出短穗竹居群适应性位点(异常SNPs) 617个, 

去除重复后剩余544个。利用BayeScan软件基于贝叶

斯概率法检测出98个潜在的候选位点(图4A)。通过冗余

分析识别出170个异常SNPs (图4B), 其中57个适应

Bio19, 37个适应Bio2, 26个适应Bio6, 26个适应Bio7, 

24个适应Bio11。基于潜在因素混合模型(LFMM)  
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筛选出349个异常SNPs (图4C), 其中217个与Bio19

相关, 99个与Bio7相关, 23个与Bio11相关, 6个与

Bio2相关, 4个与Bio6相关。冗余分析和偏冗余分析

(pRDA)进一步验证了适应性位点与5个气候因子之

间的关联性(附表7), 结果显示适应性位点与温差、低

温(Bio2、Bio6、Bio11和Bio7)和最冷季度降水量呈

(Bio19)极显著相关(Radj
2=0.034, P<0.01)。 

2.4  潜在地理分布预测 

MaxEnt模型能够准确预测短穗竹不同时期的适生区

域 (AUC值>0.9), 其ROC曲线下方面积AUC值为

0.976, 平均标准偏差为0.006 (附图2)。基于综合贡献

率、置换重要值(附表8)和刀切法检验(附图3), 结果表

明短穗竹的分布和生长主要受Bio6、Bio11、Bio17

和Bio19四个因子的影响。 

通过MaxEnt模型预测短穗竹在末次盛冰期、全

新世中期、当前和未来的潜在分布区, 发现从末次盛

冰期(图5C)、全新世中期(图5B)到当前(图5A)短穗竹

栖息地随着时间的推移发生了巨大变化, 适生区波动 

 

 
 

图2  K值对应的交叉检验错误率 

 
Figure 2  The cross-validation error rate of K value 

明显, 其分布范围不断扩大, 由1.06×105 km2增大到

1.02×106 km2, 分布面积增加了89.5%且明显向北迁

移(附表9; 图5A–C), 说明短穗竹在末次盛冰期和全

新世中期不同气候条件下通过迁移持续进行适应性

生长并延续至今。当前气候条件下, 短穗竹实际分布

点被适生区覆盖, 且集中分布于高适生区内(图5A); 

适生区分布范围在108°–120°E、23°–34°N之间, 其

中高适生区面积为1.9×105 km2 (附表9), 主要位于浙

江、安徽中部至南部和江苏南部, 江西和湖南交界处

也有分布(图5A)。未来气候条件下, 在2021–2040年

(图5D, G)和2041–2060年(图5E, H) 2个时段, 相比

当前适生区面积和分布区波动将较小。在SSP 1–2.6

路径下高适生区有向北迁移的趋势(图5D, E), 在2021– 

2040年高适生区面积将略有增加, 但在2041–2060

年将减小。预计2061–2080年(图5F, I), 高适生区范

围将缩小, 特别是在SSP 5–8.5路径下, 短穗竹在湖

南的适生区将明显收缩, 在安徽高适生区将出现部分

衰退和破碎化(图5I)。 

3  讨论 

3.1  短穗竹遗传多样性 

遗传多样性水平反映了物种短期生态适应和长期进

化所需遗传资源的可用性(Meena et al., 2019)。竹类

的遗传多样性表现在广泛的变异(Perez-Alquicira et 

al., 2021)。本研究中, 短穗竹具有中等水平的遗传多样

性(PIC=0.722 5, Ho=0.087, He=0.284 3, π=0.317 5), 

遗传多样性水平高于RAD测序的2种热带木本竹类澜

沧梨藤竹(Ho=0.160, He=0.162, π=0.174)和独龙江

空竹(Ho=0.217, He=0.252, π=0.257) (赵虎刚 

 
表3  6个居群间遗传分化值(FST, 左下三角)和基因流(Nm, 右上三角) 

Table 3  Genetic differentiation (FST, lower left triangle) and gene flow (Nm, upper right triangle) among six populations 

Population AHGD AHYX AHHS JSLY JSYX ZJCX 

AHGD 0.000 3.596 2.497 2.065 4.958 2.108 

AHYX 0.065 0.000 2.382 1.869 3.848 1.887 

AHHS 0.091 0.095 0.000 1.523 2.591 1.562 

JSLY 0.108 0.118 0.141 0.000 2.154 1.406 

JSYX 0.048 0.061 0.088 0.104 0.000 2.177 

ZJCX 0.106 0.117 0.138 0.151 0.103 0.000 

AHYX、AHHS、AHGD、JSLY、JSYX和ZJCX同表1。 

AHYX, AHHS, AHGD, JSLY, JSYX, and ZJCX are the same as shown in Table 1. 
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图3  冗余分析(RDA)和梯度森林(GF)分析 

(A), (C), (E) 气候和地理与遗传结构之间的关联分析; (B) 梯度森林分析; (D), (F) Bio2和Bio6响应曲线。Bio2: 平均气温日较差; 

Bio6: 最冷月份最低温度; Bio7: 气温年较差; Bio8: 最湿季度平均温度; Bio11: 最冷季度平均温度; Bio15: 降水量季节性变化; 

Bio17: 最湿季度降水量; Bio19: 最冷季度降水量。AHYX、AHHS、AHGD、JSLY、JSYX和ZJCX同表1。 

 
Figure 3  Redundancy analysis (RDA) and gradient forest (GF) analysis 
(A), (C), (E) Association analysis between climate, geography and genetic structure; (B) Gradient forest analysis; (D), (F) Bio2 
and Bio6 response curves. Bio2: Average daily temperature range; Bio6: The lowest temperature in the coldest month; Bio7: 
Annual temperature range; Bio8: The average temperature of the wettest quarter; Bio11: The average temperature of the coldest 
quarter; Bio15: Seasonal variation of precipitation; Bio17: The wettest season precipitation; Bio19: The coldest season precipita-
tion. AHYX, AHHS, AHGD, JSLY, JSYX, and ZJCX are the same as shown in Table 1. 



 张如礼等: 短穗竹居群遗传结构及气候适应性分析  415 

 

 
 

图4  利用3种方法筛选的异常单核苷酸多态性(SNP)位点 

(A) BayeScan软件筛选; (B) 冗余分析(RDA)筛选; (C) 潜在因素混合模型(LFMM)筛选。FST: 遗传分化指数。Bio2、Bio6、Bio7、

Bio11和Bio19同图3。 

 
Figure 4  Screening of outlier single nucleotide polymorphism (SNP) sites by three methods 
(A) Screening by BayeScan software; (B) Screening by redundancy analysis (RDA); (C) Screening by latent factor mixed mode-
ling (LFMM). FST: Fixation index of subdivision. Bio2, Bio6, Bio7, Bio11, and Bio19 are the same as shown in Figure 3. 

 

等, 2023; 张如礼等, 2024)。多种因素决定了物种的

遗传多样性, 多倍体是使竹类保持高水平遗传多样性

的因素之一, 原因是每个基因座的等位基因数量较多

(Perez-Alquicira et al., 2021)。目前, 已在基因组水

平证实木本竹类是不均匀的多倍体, 短穗竹隶属青篱

竹族(Arundinarieae), 是四倍体温带木本竹类(2n=46– 

48)的一员(Guo et al., 2019; Clark, 2023)。地理分布

范围广或多年生的物种保持较高的遗传多样性, 短穗

竹在江苏、浙江、安徽、福建、湖北和江西均有分布(附

表3)。木本竹类也是禾本科乃至单子叶植物中寿命最

长的物种, 其寿命长达15–150年, 广泛而连续的分

布和较长的寿命使得短穗竹具有丰富的遗传多样性

(Meena et al., 2019; Oumer et al., 2020; Poupon et 

al., 2021; Clark, 2023)。此外, 克隆植物居群可能具

有多个多源基因型, 并保持较高的遗传多样性。竹类

繁殖多以克隆为主且进化速率较慢, 基因组变异较

小, 现有居群可能保留了其祖先的高遗传多样性, 尽

管最近的气候变化和人为压力导致居群数量减少, 但

居群仍表现出较高的遗传多样性(Yang et al., 2012; 

Das et al., 2017; Jiang et al., 2017; Li et al., 2020; 

Clark, 2023 )。取样不足或取样范围较小也会影响对遗

传多样性的评估。本研究中短穗竹个体主要采集于当

前的分布中心区域(表1), 且每个居群个体较少(3–10

个)。地理代表性取样不够全面可能会影响等位基因的

获取, 导致评价结果无法反映出居群整体的遗传多样

性水平(Wang et al., 2017; 张如礼等, 2024)。 
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图5  不同时期短穗竹适宜性生境分布 

(A) 当前(1970–2000年)气候条件下; (B) 全新世中期气候条件下; (C) 末次盛冰期气候条件下; (D), (G) 2021–2040年间气候; (E), 

(H) 2041–2060年间气候; (F), (I) 2061–2080年间气候 

 
Figure 5  Distribution of suitable habitats for Brachystachyum densiflorum in different periods 
(A) Current (1970‒2000) climate scenarios; (B) Mid Holocene climate scenarios; (C) Last Glacial Maximum climate scenarios; 
(D), (G) 2021–2040 climate scenarios; (E), (H) 2041–2060 climate scenarios; (F), (I) 2061–2080 climate scenarios 
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3.2  居群遗传结构和遗传分化 

本研究中, 通过遗传结构分析将6个居群划分为2组, 

安徽霍山(AHHS)和安徽岳西(AHYX) 2个居群与其余

4个居群之间有很强的遗传结构分化(图1)。基因流受

限是居群遗传结构形成的主要原因, 而地理距离较远

阻碍了2个组之间的连通性, 如安徽霍山(AHHS)和安

徽岳西(AHYX) 2个居群与其余4个居群地理距离较远

(274.4–346.42 km), 阻碍了2个组之间的基因交流(Har-

dy et al., 2006; Perez-Alquicira et al., 2021; Wang et 

al., 2022a)。此外, 居群的历史事件、自然选择和人

为压力也会促进居群遗传结构的形成(Cheng et al., 

2020)。研究还发现地理分布区域邻近的居群遗传背

景具有较高的相似性, 大多数竹类居群可通过无性繁

殖建立并扩展到附近区域, 共享相同的基因库, 因此居

群间的亲缘关系较近 , 同源性较高(Meena et al., 

2019; Oumer et al., 2020; Silva et al., 2020)。本研

究中短穗竹取样个体并未完全覆盖分布区域内的所

有居群(附表3), 除当前的分布中心(表1)区域外, 尚

缺乏对福建、江西、湖北、江苏北部及浙江南部等地

的取样(图5A), 可能会造成对居群遗传结构评价的偏

差, 从而无法准确判断居群间的遗传关系。因此, 增

加地理代表性分布区域内居群取样并确保每个居群

有足够的个体数量, 从而增加遗传信息数量, 提高物

种居群遗传结构预测的准确性(Perez-Alquicira et al., 

2021)。 

短穗竹居群较大的遗传变异比例局限在居群内

(79.71%), 但依然存在中度遗传分化(FST=0.102), 在

一些竹类中也存在中度遗传分化, 如须弥筱竹(Hima-

layacalamus falconeri) (FST=0.121)、瓜多竹(FST= 

0.098)和Kuruna debilis (FST=0.113) (Attigala et al., 

2017; Perez-Alquicira et al., 2021; Meena et al., 

2023b)。居群间的遗传分化与基因流动呈负相关, 尽

管短穗竹居群之间基因流水平很高(Nm=2.442), 但

地理分布较近的江苏溧阳(JSLY)与浙江长兴(ZJCX)

的居群存在较大分化(FST=0.151>0.15)。即使地理位

置接近的居群, 由于开花时间不同步、开花不频繁及

花的数量少等原因造成花粉传播率低, 可能会阻碍基

因流动, 促进居群间的分化(Nilkanta et al., 2017; 

Perez-Alquicira et al., 2021)。人为压力增大及全球

气候变化等原因导致栖息地退化和破碎化可能加剧

江苏溧阳(JSLY)和浙江长兴(ZJCX)两居群的遗传漂

变, 从而导致基因交流减弱(近期基因流动率为0.029 4), 

因而表现出更强的遗传分化(Nilkanta et al., 2017; 

Meena et al., 2019)。 

3.3  遗传变异与气候关联分析 

气候和地理是影响居群遗传变异的重要驱动力。冗余

分析表明, 与地理因素(22.22%)相比, 气候因素对遗

传变异的解释率(35.48%)更高, 在推动居群分化的

过程中气候因素比地理因素更重要。虽然地理隔离可

能会引起最初的分化, 但气候因素的分化选择会进一

步提高居群的遗传分化(Wang et al., 2017; Bolte et 

al., 2022)。气候推动短穗竹居群分化为2个组(图2A)。

局部适应被认为是导致分化的重要原因, 许多物种存

在对气候变化条件下的局部适应(Harrisson et al., 2017; 

Wang et al., 2022b)。 

冗余分析和梯度森林分析表明, 短穗竹适应性遗

传变异很大程度上与Bio2、Bio6、Bio7、Bio11和Bio19

这5个气候因子紧密关联, 温差和低温是影响短穗竹遗

传变异的关键因子, 此外也与最冷季度降水量(Bio19)

有关。温度是许多物种存在适应性变化的驱动因素, 

其通过影响光合作用、呼吸作用和蒸腾作用影响植物

的生长(Jia et al., 2020; Butler et al., 2022)。温度和

降水是影响植物生长发育、生存和繁殖的重要因素, 

但还需综合考虑其它相关因素, 如土壤特性和光照辐

射, 这可能会改变对适应性遗传变异的认识和理解

(Perez-Alquicira et al., 2021; Filipe et al., 2022)。本

研究基于16 583个SNPs筛选适应性位点(异常SNP), 

但由于大多数SNP是中性的, 仅发现98个高分化的

SNP位点(图4A)。 Wang等(2017)认为利用简化基因

组测序技术在基因组水平上筛选适应性位点有一定

的局限性, 可能无法发现与适应性有关的低频等位基

因。通过冗余分析和潜在因素混合模型筛选, 发现与

降水量(Bio19)有关的异常SNP比各温度因子多(图

4B, C)。气候因子可能不是某些假定的适应性SNP变

异的主要驱动因素, 相关SNP可能具有多效性并受

到其它生物或非生物因素的选择(Filipe et al., 2022)。 

3.4  潜在地理分布预测 

第四纪气候在冰期和间冰期之间振荡对当今物种的

分布格局产生重要影响。许多植物无法适应寒冷干燥

的气候而被迫向南迁移避难, 众多物种被隔离在不同
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的避难所(胡菀等, 2020; Polic et al., 2022)。在末次

冰期许多植物并未完全迁移到24°N以南区域, 在末

次盛冰期大降温背景下短穗竹的分布范围在23°– 

27°N之间, 说明该分布区(图5C)可能是短穗竹在冰

期的避难所(胡菀等, 2020)。全新世中期气候开始变

暖, 一些物种向北迁移并且分布面积增大(胡菀等, 

2020; He et al., 2022)。短穗竹在全新世中期明显向

北扩张且分布范围扩大59.12% (图5B; 附表9)。全新

世中期到当前短穗竹同样向北迁移和扩张(图5A, B), 

此期间温度降低可能是影响短穗竹扩张的原因, 已证

实全新世中期(约6 000年前)到当前发生了5次冷事

件, 分别发生在5.9、4.2、2.8、1.4和0.4 kyr (Wang et 

al., 2013)。在进行短穗竹分布预测时也发现最冷月份

最低温度(Bio6)、最冷季度平均温度(Bio11)和最冷季

度降水量(Bio19)影响短穗竹的分布和生长。未来气候

条件下, 物种的承受能力将受降水和温度等因素的影

响, 物种的分布范围可能会缩小或转移(Yebeyen et 

al., 2022)。2021–2040年和2041–2060年2个时段, 

在SSP 1–2.6路径下短穗竹高适生区有向北迁移的趋

势。此外, 预测江西和湖南交界处的高适生区面积将

减小甚至消失, 以及在2061–2080年间SSP 5–8.5路

径下高适生区会出现部分衰退和破碎化, 短穗竹可能

将受到全球变暖的严重威胁。 
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INTRODUCTION: Genetic diversity is considered as a crucial aspect in assessment and conservation of rare and en-

dangered species. Brachystachyum densiflorum is a species endemic to eastern China. In recent years, with rapid eco-

nomic development, accelerated urbanization, and escalating pollutant emissions, the habitat of B. densiflorum has been 

continuously degraded, habitat fragmentation has intensified, and its populations have shown a tendency to decline. 

RATIONALE: Genetic diversity endows species with abundant genetic resources and plays a pivotal role in shaping their 

capacity to adapt to new environments. To elucidate the genetic diversity of B. densiflorum and evaluate the influence of 

climate change on its genetic variation, reduced-representation genome sequencing technology was employed to obtain 

single nucleotide polymorphisms (SNPs), and subsequently population genetics and landscape genetics together with 

species distribution modelling were analyzed. 

RESULTS: B. densiflorum had a moderate level of genetic diversity. Six populations were divided into two groups, and 

there was moderate differentiation (FST=0.102) and high gene flow (Nm=2.442) between them. Genotype-environment 

association analysis indicated that the two groups were diverged attributable to local adaptation to the climate. Tempera-

ture differences and low-temperature regimes interacting together with precipitation gave rise to genetic variation of this 

species. In total, 544 adaptive loci were identified, which displayed significant correlations with temperature difference, 

low-temperature factors (Bio2, Bio6, Bio11, and Bio7), and precipitation factors (Bio19). B. densiflorum migrated evidently 
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northward from the Last Glacial Maximum to the current, with its distribution area increased by 89.5%. However, during 

the period from 2061 to 2080, the extent of the suitable area for this species will be contracted, and there will be partial 

degradation and fragmentation occurring in highly suitable areas within Anhui Province. 

CONCLUSION: B. densiflorum showed a moderate level of genetic diversity and a moderate degree of genetic differen-

tiation. Local adaptation drove the formation of the current genetic pattern of B. densiflorum, and temperature differences, 

low-temperature, and precipitation led to genetic variation. B. densiflorum has evidently migrated northward from the Last 

Glacial Maximum to the current with increase of distribution area. However, niche modelling indicated that during the 

period from 2061 to 2080, the suitable habitat area of B. densiflorum would be contracted, with partial degradation and 

fragmentation occurring in highly suitable areas within Anhui Province. These results provide the basis for conservation 

and utilization of B. densiflorum. 
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附表1  从短穗竹采样地点经纬度提取的气候数据 

Appendix table 1  Climate data extracted from latitude and longitude of the sampled sites of Brachystachyum densiflorum 

  

 

 

 

 

Longitude ( E) Latitude ( N) Bio1 Bio10 Bio11 Bio12 Bio13 Bio14 Bio15 Bio16 Bio17 Bio18 Bio19 Bio2 Bio3 Bio4 Bio5 Bio6 Bio7 Bio8 Bio9

12040 AHGD 119.4011 30.9003 15.80833340 26.53333282 4.533333302 1220 198 32 50.96058273 498 127 495 143 8.266666412 25.67287636 894.3124390 31.60000038 -0.600000024 32.20000076 24.21666718 6.633333206 

12041 AHGD 119.3391 30.8479 15.59166622 26.18333244 4.483333111 1244 200 33 49.88211823 504 130 494 146 8.416666985 26.13871574 881.3982544 31.29999924 -0.899999976 32.20000076 23.85000038 6.533333302 

12048 AHGD 119.2622 30.6995 15.72083282 26.23333359 4.633333206 1275 207 34 49.42464447 517 132 494 150 8.258333206 25.80729294 877.1168213 31.39999962 -0.600000024 32.00000000 23.95000076 6.683333397 

12050 AHGD 119.2428 30.7687 15.79583359 26.36666679 4.666666508 1255 205 33 50.05082321 512 129 492 145 8.225000381 25.70312500 881.0852051 31.50000000 -0.500000000 32.00000000 24.04999924 6.733333111 

12051 AHGD 119.1466 30.7519 15.72916698 26.33333206 4.533333302 1267 205 33 49.21348190 514 132 490 147 8.475000381 26.31987572 884.8817139 31.50000000 -0.699999988 32.20000076 24.01666641 6.599999905 

12053 AHGD 119.1686 30.7116 15.74583340 26.31666565 4.583333015 1274 206 34 49.15116501 516 132 491 149 8.341666222 25.98649979 881.7839966 31.50000000 -0.600000024 32.09999847 24.00000000 6.650000095 

12056 AHGD 119.1708 30.7891 15.76249981 26.33333397 4.583333492 1257 205 33 49.46453094 511 130 489 146 7.991666794 25.13102722 883.0245361 31.39999962 -0.400000006 31.79999924 24.03333282 6.683333397 

12059 AHGD 119.2115 30.9448 15.87500000 26.60000038 4.599999905 1208 195 32 49.30416489 489 128 477 141 8.250000000 25.54179573 894.4818115 31.70000076 -0.600000024 32.29999924 24.28333282 6.699999809 

12063 AHGD 119.2585 30.9278 15.80416679 26.51666641 4.533333302 1211 195 32 49.45672989 490 128 479 142 8.191666603 25.43995857 893.8259277 31.50000000 -0.699999988 32.20000076 24.18333435 6.633333206 

12065 AHYX 116.3525 30.8475 14.89166641 25.46666718 3.883333206 1530 267 31 56.14744568 659 134 659 134 8.716666222 27.41090202 878.0190430 30.50000000 -1.299999952 31.79999924 25.46666718 3.883333206 

12074 AHYX 116.2825 30.8813 14.52083302 25.01666641 3.566666603 1517 261 31 55.83609009 651 133 651 133 8.658332825 27.31335449 870.8576050 30.00000000 -1.700000048 31.70000076 25.01666641 3.566666603 

12077 AHYX 116.2406 30.9171 13.93750000 24.35000038 3.083333254 1523 260 31 55.91870499 656 134 656 134 8.608333588 27.41507339 863.6000977 29.20000076 -2.200000048 31.40000153 24.35000038 3.083333254 

12079 AHYX 116.1017 31.0654 13.25416660 23.58333397 2.400000095 1504 245 31 55.90260696 655 133 655 133 8.324999809 26.68269157 858.9117432 28.39999962 -2.799999952 31.19999886 23.58333397 2.400000095 

12080 AHYX 116.3548 30.8516 14.89166641 25.43333435 3.900000095 1521 265 31 56.01321030 653 133 653 133 8.733333588 27.46331215 875.7745972 30.50000000 -1.299999952 31.79999924 25.43333435 3.900000095 

12084 AHYX 116.2196 30.9519 13.96666622 24.36666679 3.100000143 1513 256 31 55.75383377 652 133 652 133 8.650000572 27.46031761 862.7264404 29.29999924 -2.200000048 31.50000000 24.36666679 3.100000143 

12087 AHYX 116.1774 30.9559 14.07083321 24.50000000 3.183333397 1503 253 31 55.83724213 649 133 649 133 8.641666412 27.43386269 864.3980103 29.39999962 -2.099999905 31.50000000 24.50000000 3.183333397 

12090 AHHS 116.4765 31.4377 15.73750019 26.48333359 4.483333111 1276 184 28 49.98061752 529 121 529 121 9.058333397 27.61686897 892.8735962 31.70000076 -1.100000024 32.79999924 26.48333359 4.483333111 

12092 AHHS 116.4821 31.427 15.72916698 26.48333359 4.483333111 1281 183 28 49.90797043 530 121 530 121 9.074999809 27.66768265 893.4699097 31.70000076 -1.100000024 32.79999924 26.48333359 4.483333111 

12095 AHHS 116.3424 31.4118 15.90000057 26.68333435 4.549999714 1329 203 32 50.23246765 557 133 557 133 9.349999428 28.16265106 896.9975586 32.00000000 -1.200000048 33.20000076 26.68333435 4.549999714 

12098 AHHS 116.4751 31.3257 14.99166679 25.58333397 4.000000000 1366 205 28 52.06966400 576 122 576 122 8.466667175 26.70872688 875.1696777 30.60000038 -1.100000024 31.70000076 25.58333397 4.000000000 

12105 JSLY 119.499 31.2177 15.46249962 26.14999962 4.300000191 1152 185 31 50.88801575 476 124 476 134 8.008333206 25.10449219 886.6923218 31.10000038 -0.800000012 31.89999962 26.14999962 6.450000286 

12108 JSLY 119.4373 31.2462 15.58749962 26.31666565 4.349999905 1141 182 31 49.96936417 466 123 466 132 8.158333778 25.41536903 891.9109497 31.29999924 -0.800000012 32.09999847 26.31666565 6.483333588 

12110 JSLY 119.4892 31.269 15.26666641 25.93333244 4.083333492 1150 184 31 50.81145477 476 123 476 133 7.949999809 25.00000000 887.0772705 30.79999924 -1.000000000 31.79999924 25.93333244 6.233333111 

12112 JSYX 119.8005 31.2747 15.85000038 26.66666794 4.583333492 1106 181 33 53.72935104 476 122 476 138 7.866666794 24.58333397 897.7218628 31.60000038 -0.400000006 32.00000000 26.66666794 6.799999714 

12114 JSYX 119.7113 31.2797 15.66250038 26.38333321 4.466666698 1102 179 31 52.78942490 468 119 468 133 7.841666698 24.58202744 890.4368896 31.29999924 -0.600000024 31.89999962 26.38333321 6.683333397 

12117 JSYX 119.7123 31.3141 15.49166679 26.18333244 4.333333492 1101 179 31 52.95930099 469 118 469 131 7.633333206 24.15611839 887.5677490 31.00000000 -0.600000024 31.60000038 26.18333244 6.533333302 

12120 JSYX 119.8445 31.2546 15.91666698 26.70000076 4.650000095 1143 185 37 53.50419998 498 128 498 152 7.699999809 24.13792992 897.2086182 31.60000038 -0.300000012 31.89999962 26.70000076 11.750000000 

12122 JSYX 119.8745 31.3205 15.86250019 26.66666603 4.616666794 1079 175 34 53.04386902 463 120 463 139 7.558333397 23.84332275 896.9218140 31.29999924 -0.400000006 31.69999886 26.66666603 11.733333590 

12123 JSYX 119.8708 31.2178 15.78750038 26.46666718 4.599999905 1101 181 33 54.19209671 476 119 476 140 7.324999809 23.32802391 889.6171875 31.20000076 -0.200000003 31.40000153 26.46666718 11.716666220 

12132 JSYX 119.8704 31.1876 15.69999981 26.33333397 4.566666603 1096 181 32 54.63258743 473 117 473 137 7.333333492 23.42918015 885.6020508 31.10000038 -0.200000003 31.30000114 26.33333397 11.633333210 

12133 JSYX 119.7359 31.3788 15.78750038 26.61666679 4.516666889 1076 173 34 50.88619614 450 124 450 135 7.691666126 24.18762970 898.8050537 31.39999962 -0.400000006 31.79999924 26.61666679 6.699999809 

12136 JSYX 119.7789 31.2532 15.65833282 26.43333244 4.449999809 1103 181 32 53.85558701 474 119 474 134 7.883333206 24.71264458 893.7379150 31.29999924 -0.600000024 31.89999962 26.43333244 6.666666508 

12137 JSYX 119.7844 31.324 15.64166641 26.39999962 4.416666508 1094 177 32 53.30795670 470 119 470 134 7.633333206 24.07991600 894.1268921 31.20000076 -0.500000000 31.70000076 26.39999962 6.650000095 

12125 ZJCX 119.8801 31.1483 15.25833321 25.85000038 4.199999809 1118 186 31 56.16527176 488 117 488 134 7.433333397 23.82478714 880.3894653 30.60000038 -0.600000024 31.20000076 25.85000038 11.199999810 

12128 ZJCX 119.8797 31.1215 15.69166660 26.39999962 4.549999714 1111 186 31 56.08693314 484 116 484 135 7.633333206 24.23280334 888.6297607 31.20000076 -0.300000012

Sample Population

 31.50000000 26.39999962 11.550000190 

12130 ZJCX 119.8661 31.1004 15.66666698 26.41666603 4.483333111 1117 188 31 56.16132736 486 117 486 135 7.799999714 24.52830124 891.4960327 31.29999924 -0.500000000 31.79999924 26.41666603 11.500000000 

◦ ◦



附表2  19个气候因子相关性分析 

Appendix table 2  Correlation analysis of 19 climate factors 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



附表3  短穗竹分布位置筛选 

Appendix table 3  Screening of the distribution of Brachystachyum densiflorum 

 



附表 3 （续） 

Appendix table 3 (continued) 

 



附表 3 （续） 

Appendix table 3 (continued) 

 



附表 3 （续） 

Appendix table 3 (continued) 



Note: Information of localities 1-58 was from field investigation; *information of locality 59 was from 
National Specimen Information Infrastructure (NSII), information of localities 60-78 was from Chinese 
Virtual Herbarium (CVH), and information for localities 79-98 was from Global Biodiversity Information 
Facility (GBIF); # information of localities 99-174 was from literature that can be downloaded from China 
National Knowledge Infrastructure (CNKI) and references corresponding to these localities were listed as 
follows: 

 

 

 

 

 



附表4  要素类型与正则化乘数 

Appendix table 4  The feature combinations and the regularization multipliers 

 
 

附表5  分子方差分析 

Appendix table 5  Analysis of molecular variance (AMOVA) 

  

  Df Sum Sq Mean Sq Sigma Rate (%)  

Between population  5 35446.78 7089.3566 17.22669 0.45   

Between samples 
within population 

30 206754.72 6891.8240 3064.57018 79.71   

Within samples 36 27456.61 762.6836 762.6836 19.84   

Total 71 269658.11 3798.0016 3844.48046 100.00   

Current levels of gene flow in Brachystachyum densiflorum 

 Source of migration 

Recipient of migration AHGD AHYX AHHS JSLY JSYX ZJCX 

AHGD 0.8889  0.0221  0.0222  0.0222  0.0222  0.0223  

AHYX 0.0256  0.8721  0.0255  0.0258  0.0255  0.0255  

AHHS 0.0337  0.0337  0.8330  0.0331  0.0330  0.0335  

JSLY 0.0369  0.0370  0.0370  0.8149  0.0371  0.0370  

JSYX 0.0208  0.0212  0.0210  0.0207  0.8951  0.0213  

ZJCX 0.0370  0.0367  0.0371  0.0374  0.0368  0.8149  

 

附表6  地理和气候、气候、地理3组数据对短穗竹遗传结构影响对比 

Appendix table 6  Comparison of the effects on the genetic structure of Brachystachyum densiflorum of 

three data sets: climate and geography, climate, geography 
  

Factor Df R2 Radj
2 

Climate 8 0.23332 0.00616 

Geography 2 0.06196 0.00511 

Climate + Geography 10 0.29137 0.00792 

Climate | Geography 8  0.00281 

Geography | Climate 2   0.00176 

Individual climate: (0.00281/0.00792)*100=35.48% 

Individual geography: (0.00176/0.00792)*100=22.22% 

Climate & Geography: ((0.00792–0.00281–0.00176)/0.00792)*100=42.30% 

Loadings of climate factors in RDA1 and RDA2 axes  



Factor RDA1 RDA2  

Bio6 0.77989635 0.4557206  

Bio2 0.75512569 0.1686344  

Bio19 0.65903421 0.4171224  

Bio11 0.6462801 0.6344097  

Bio17 0.42329286 0.4828083  

Bio15 0.32196423 0.5488604  

Bio7 0.0990923 0.6700309  

Bio8 0.02995758 0.4290794  

   
 

 

 

Stepwise screening of independent factors using the ordistep function 

Factor Df AIC F Pr (>F) Radj
2 

Bio6 1 333.04 1.1008 0.005 0.0029  

Bio19 1 333.91 1.0506 0.045 0.0044  

 
 
 

附表7  适应性位点冗余分析和偏冗余分析 

Appendix table 7  Redundancy analysis and partial redundancy analysis of adaptive loci 

  

 
BayeScan SNPs 

98 
RDA SNPs 

170 
LFMM SNPs 

349 
All outlier SNPs 

544 

Combined fractions 

F-temperature 0.044*** 0.048*** 0.005ns 0.025*** 

F-precipitation 0.019*** 0.020*** 0.005*** 0.012*** 

Individual fractions 

F-temperature | precipitation 0.037*** 0.040*** 0.006ns 0.022*** 

F-precipitation | temperature 0.011*** 0.013*** 0.006** 0.009*** 

Total explained 0.056*** 0.060*** 0.013** 0.034*** 

Total confounded 0.008 0.007 0.001 0.003 

Total unexplained 0.944 0.940 0.987 0.966 

Total 1.000 1.000 1.000 1.000 

数据为调整后的R2值。 * P<0.01; *** P<0.001; ns 表示不显著 

The data are the adjusted R2 value.  * P<0.01; *** P<0.001; ns indicates insignificance 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



附表8  8个气候因子及其重要性参数 

Appendix table 8  Eight climate factors and their importance parameters 

  

Factor Contribution rate (%) Important values (%) 

Bio6 55.7 62 

Bio15 25.2 2.9 

Bio11 6.9 13.5 

Bio19 6.6 18.5 

Bio8 3.1 1.5 

Bio17 1.8 0.6 

Bio2 0.6 0.9 

Bio7 0.1 0.1 

 

 

附表9  不同时期短穗竹的潜在分布面积 

Appendix table 9  The potential distribution area of Brachystachyum densiflorum under different periods 

 

 

 

 

  
 

附图1  SNP转换与颠换统计 

Appendix figure 1  Transition and transversion statistics of SNP 

 

SSP 1-2.6 SSP 5-8.5 SSP 1-2.6 SSP 5-8.5 SSP 1-2.6 SSP 5-8.5

Unsuitable areas 949.38 934.01 858.47 857.50 854.82 857.77 842.80 856.11 897.80

Low suitable areas 4.15 10.60 44.37 50.45 52.43 51.63 71.15 59.41 38.23

Medium suitable areas 3.33 8.34 37.83 31.38 32.79 31.64 30.47 30.64 18.49

High suitable areas 3.15 7.04 19.33 20.67 19.95 18.95 15.58 13.84 5.48

Suitable  area 10.62 25.99 101.53 102.50 105.18 102.23 117.20 103.89 62.20

2021-2040 2041-2060 2061-2080
Area（×10

4
 km

2）
Last

Glacial Maximum

Mid

Holocene
Current



  
 

附图2  MaxEnt模型中的ROC预测 

Appendix figure 2  Prediction of the ROC in the MaxEnt model 

 
 
 
 

 
 

附图3  气候变量对短穗竹潜在分布模型的Jackknife检验得分 

Appendix figure 3  Jackknife test scores of climate variables on potential distribution model of 

Brachystachyum densiflorum 


