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基于叶绿体 ＤＮＡ 的黄土高原特有植物蕤核的谱系地理学
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( 西南地区生物多样性保育国家林业和草原局重点实验室(西南林业大学)ꎬ 昆明 ６５０２２４ )

摘　 要: 该文利用母系遗传的叶绿体 ＤＮＡ 片段(ｐｓｂＡ￣ｔｒｎＨꎬｐｓｂＩ￣ｐｓｂＫ 和 ｐｓｂＪ￣ｐｅｔＡ)对黄土高原地区的特有植

物蕤核(Ｐｒｉｎｓｅｐｉａ ｕｎｉｆｌｏｒａ)进行谱系地理学研究ꎬ以揭示其现有的遗传结构和群体历史动态ꎮ 结果表明:(１)
蕤核自然种群总的遗传多样性较高(ＨＴ ＝ ０.７９６)ꎬ而种群内的遗传多样性较低(ＨＳ ＝ ０.２７６)ꎮ (２)分子变异

分析(ＡＭＯＶＡ)表明ꎬ分布区域内蕤核具有较高的遗传分化(ＦＳＴ ＝ ０.６７４)ꎬ且遗传变异主要存在于种群间

(６７.４％)ꎮ (３)Ｍｉｓｍａｔｃｈ 分析和基于 ＭａｘＥｎｔ 的不同历史时期生态位模拟结果表明ꎬ尽管蕤核的核心适生范

围没有经历太大的变化ꎬ但其种群在最后一次大冰期结束后仍存在一定程度上的扩张ꎮ 综上结果认为ꎬ与
大多数分布在我国北方地区的许多植物类群一样ꎬ蕤核很可能是采取冰期在邻近或者就地避难ꎬ冰期过后

局部回迁的方式应对第四纪的气候波动ꎮ
关键词: 蕤核ꎬ 黄土高原ꎬ 叶绿体 ＤＮＡꎬ 谱系地理学
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　 　 伴随地质历史事件的生物类群群体历史动态

变化对理解现今的生物分布和多样性格局ꎬ以及预

测未来气候变化条件下的物种响应有着非常重要

的意义(Ｄａｖｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ 第四纪(约 ２００ 万年

前)以来ꎬ全球范围内出现了多次气候的周期性波

动ꎬ其典型事件是冰期和间冰期交替出现ꎬ对植物

类群现今的地理分布和种群遗传格局造成了深刻影

响(Ｃｏｍｅｓ ＆ Ｋａｄｅｒｅｉｔꎬ１９９８ꎻＰｒｏｖａｎ ＆ Ｂｅｎｎｅｔｔꎬ２００８)ꎮ
越来越多的证据表明ꎬ尽管以黄土高原为代

表的中国北部没有像欧洲和北美那样大规模冰川

发育的自然地理条件ꎬ但是第四纪气候的反复变

化ꎬ也对分布在这一地区的植物地理分布格局和

群体遗传结构产生了一定影响(Ｑｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１ꎻ
Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 其具体表现为种群内遗传多样

性降低ꎬ以及分布范围的反复扩张、收缩或生境破

碎化ꎮ 并且多数研究表明中国北方现存的植物物

种在冰期存在多个避难所ꎬ冰期结束后也仅仅是

在局部范围内回迁( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８ꎻＴｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻＦｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４ꎻＺｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ

蕤核(Ｐｒｉｎｓｅｐｉａ ｕｎｉｆｌｏｒａ)隶属于蔷薇科李亚科

扁核木属ꎬ为中国的特有植物类群ꎮ 在山西、内蒙

古、陕西、甘肃、宁夏等黄土高原地区广泛分布ꎮ 该

物种主要生于山坡、河谷等稀疏灌丛或干旱沙丘ꎬ
海拔 ９００~１ １００ ｍ(Ｇｕ ＆ Ｂａｒｔｈｏｌｏｍｅｗꎬ２００３)ꎮ 由于

该物种具有一定的药用和食用价值ꎬ加之黄土高原

地区频繁人类活动的影响ꎬ使其生存受到了严重的

威胁ꎮ 我们的野外调查发现ꎬ目前该物种自然群体

片段化分布ꎬ并且种群内的植株数量非常有限ꎮ 本

研究拟利用 ３ 套叶绿体 ＤＮＡ 片段去构建黄土高原

特有种蕤核的谱系地理结构ꎬ结合生态位模拟的方

法ꎬ试图为黄土高原地区植被的历史动态提供线

索ꎬ并对该物种的有效保护提供理论支持ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

研究材料于 ２０１０—２０１７ 年采自陕西、甘肃、山

西、青海ꎬ共采集蕤核 １８ 个种群 １４４ 个个体(表 １ꎬ
图 １)ꎮ 每个种群随机采集 ４ ~ １３ 个个体ꎬ个体之间

相隔至少 １００ ｍ 以上ꎮ 采集生长良好植株的新鲜嫩

叶后立即用硅胶干燥ꎬ带回实验室存放于－２０ ℃冰

箱备用ꎮ 凭证标本贮藏于西南林业大学标本馆ꎮ
１.２ ＤＮＡ 提取与 ＰＣＲ 扩增

采用改良的 ＣＴＡＢ 法 ( Ｄｏｙｌｅ ＪＪ ＆ Ｄｏｙｌｅ ＪＬꎬ
１９９０)提取所有采集样本叶片的总 ＤＮＡꎮ 从候选

的 １０ 对 ｃｐＤＮＡ 通用引物筛选出具有多态性的引

物ꎬ最终甄选出 ３ 对 ｃｐＤＮＡ 引物( ｐｓｂＡ￣ｔｒｎＨ、ｐｓｂＪ￣
ｐｅｔＡ、ｔｒｎＬ￣ｔｒｎＦ)进行 ＰＣＲ 扩增ꎬ引物序列见表 ２ꎮ
ＰＣＲ 扩增反应体系为 ２５ μＬꎬ内含 ２Ｔａｑ ＭａｓｔｅｒＭｉｘ
(Ｓａｎｇｏｎ Ｂｉｏｔｅｃｈ)１２.５ μＬ、正反向引物各 １ μＬ(浓
度为 ５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)、植物总 ＤＮＡ 模板 １ μＬ 以及双

蒸水 ９.５ μＬꎮ ＰＣＲ 扩增反应程序为 ９４ ℃预变性 ４
ｍｉｎꎻ９４ ℃变性 ３０ ｓꎬ５２ ℃退火 ４５ ｓꎬ７２ ℃延伸 ６０
ｓꎬ循环 ３５ 次ꎻ７２ ℃延伸 ７ ｍｉｎ 结束ꎬ４ ℃保存ꎮ 多

次实验筛选出 ３ 对引物最佳的退火温度均为 ５２
℃ꎮ ＰＣＲ 产物用 １％琼脂糖凝胶电泳检测后送测

序公司进行双向测序ꎮ
１.３ 数据分析

经 测 序 后 得 到 的 数 据 使 用 ＣｌｕｓｔａｌＸ １. ８３
(Ｔｈｏｍｐｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９７)以及 ＭＥＧＡ ７.０.２６ (Ｋｕｍａｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)进行序列的多重比对ꎬ同时将原始峰

图作为参照进行手工校对ꎮ 所有的序列完全校对

正确后ꎬ再用 ＤｎａＳＰ ５.１０ (Ｌｉｂｒａｄｏ ＆ Ｒｏｚａｓꎬ２００９)
程序来统计叶绿体 ＤＮＡ 单倍型ꎮ

叶绿体 ＤＮＡ 单倍型的关系通过 ＮＥＴＷＯＲＫ
４.１.６.３ (Ｂａｎｄｅｌｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９９)软件来检测ꎮ 我们选

择最大简约法以最小生成树为基础构建单倍型中

央连接网状图ꎮ 在分析过程中点突变和缺失被平

等处理ꎬ并且假设每个突变之间是相对独立的ꎮ
种群内遗传多样性(ＨＳ)、总遗传多样性(ＨＴ)和物

种层面上的种群分化水平 ＧＳＴ 和 ＮＳＴ 值均使用

ＰＥＲＭＵＴ (Ｐｏｎｓ ＆ Ｐｅｔｉｔꎬ１９９６)软件来估测和观察

叶绿体的变异情况ꎮ ＧＳＴ值计算只使用了单倍型频

７９３３ 期 刘家奇等: 基于叶绿体 ＤＮＡ 的黄土高原特有植物蕤核的谱系地理学



表 １　 蕤核 １８ 个种群的采集信息及各个种群叶绿体单倍型分布
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ １８ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｐｒｉｎｓｅｐｉａ ｕｎｉｆｌｏｒａ ａｎｄ ｔｈｅ

ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｅａｃｈ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

种群号
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

ｃｏｄｅ

采集地
Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅｓ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ
(ｍ)

样本数
Ｎｕｍｂｅｒ

单倍型
(个体数)
Ｈｙｐｌｏｔｙｐｅ
(Ｎｕｍｂｅｒ)

ＲＴＣ 陕西省铜川市纸坊村
Ｚｈｉｆａｎｇ Ｖｉｌｌａｇｅꎬ Ｔｏｎｇｃｈｕａｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｓｈａａｎｘｉ

３５°１０′４４.２１″ Ｎ １０９°０４′４２.００″ Ｅ １ ０３７ ７ Ｈ４(５)、Ｈ５(２)

ＲＣＱＧ 陕西省榆林市靖边县长渠沟
Ｃｈａｎｇｑｕｇｏｕꎬ Ｊｉｎｇｂｉａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｌｉｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｓｈａａｎｘｉ

３７°２６′４４.０６″ Ｎ １０８°３５′４４.４０″ Ｅ １ ７１３ １０ Ｈ２(１０)

ＲＧＱ 陕西省延安市甘泉县美水沟
Ｍｅｉｓｈｕｉｇｏｕꎬ Ｇａｎｑｕａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙａｎ􀆳ａｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｓｈａａｎｘｉ

３６°１４′５１.４５″ Ｎ １０９°２０′４９.６５″ Ｅ １ ０６０ ８ Ｈ１(６)、Ｈ２(２)

ＲＪＢ 陕西省榆林市靖边县王渠则镇
Ｗａｎｇｑｕｚｅ Ｔｏｗｎꎬ Ｊｉｎｇｂｉａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｌｉｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｓｈａａｎｘｉ

３７°２７′１９.２０″ Ｎ １０８°３４′００.６２″ Ｅ １ ６８９ ９ Ｈ１(８)、Ｈ２(１)

ＲＡＳ 陕西省延安市安塞县真武洞镇
Ｚｈｅｎｗｕｄｏｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ａｎｓａｉ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙａｎ􀆳ａｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｓｈａａｎｘｉ

３６°５０′５３.８０″ Ｎ １０９°１６′３８.１６″ Ｅ １ ２１９ ５ Ｈ１(１)、Ｈ２(４)

ＲＺＸ 甘肃省定西市漳县
Ｚｈａｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｄｉｎｇｘｉ Ｃｉｔｙꎬ Ｇａｎｓｕ

３４°５０′５７.８９″ Ｎ １０４°２８′７.５０″ Ｅ １ ８７５ １２ Ｈ３(１２)

ＲＫＴＳ 甘肃省平凉市崆峒山
Ｋｏｎｇｔｏｎｇｓｈａｎꎬ Ｐｉｎｇｌｉａｎｇ Ｃｉｔｙꎬ Ｇａｎｓｕ

３５°３３′２６.４１″ Ｎ １０６°３１′１５.５１″ Ｅ １ ８６０ ５ Ｈ１(５)

ＲＴＳ 甘肃省天水市麦积区
Ｍａｉｊｉ Ｄｉｓｔｒｉｃｔꎬ Ｔｉａｎｓｈｕｉ Ｃｉｔｙꎬ Ｇａｎｓｕ

３４°３４′１８.７１″ Ｎ １０５°５３′８.７３″ Ｅ １ ０８９ ６ Ｈ４(３)、Ｈ５(３)

ＲＬＸＸ 甘肃省定西市陇西县
Ｌｏｎｇｘｉ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｄｉｎｇｘｉ Ｃｉｔｙꎬ Ｇａｎｓｕ

３５°０′１８.００″ Ｎ １０４°３７′５６.４０″ Ｅ １ ７４３ １３ Ｈ４(６)、Ｈ５(５)、
Ｈ６(２)

ＲＬＧ 甘肃省陇南市礼县刘沟
Ｌｉｕｇｏｕꎬ Ｌｉ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｌｏｎｇｎａｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｇａｎｓｕ

３４°１１′２３″ Ｎ １０５°１０′４４″ Ｅ １ ４００ ５ Ｈ４(５)

ＲＺＱ 甘肃省甘南藏族自治州舟曲县
Ｚｈｏｕｑｕ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｔｉｂｅｔａｎ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ
ｏｆ Ｇａｎｎａｕꎬ Ｇａｎｓｕ

３３°４７′１０.８９″ Ｎ １０４°２２′７.６０″ Ｅ １ ３６８ ９ Ｈ４(９)

ＲＫＬ 甘肃省临夏回族自治州康乐县
Ｋａｎｇｌｅ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｈｕｉ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｐｒｅｆｅｃｔｕｒｅ ｏｆ
Ｌｉｎｘｉａꎬ Ｇａｎｓｕ

３５°２２′１５.８５″ Ｎ １０３°４２′２１.３１″ Ｅ ２ ００１ １１ Ｈ３(１１)

ＲＬＢ 甘肃省陇南市礼县雷坝乡
Ｌｅｉｂａ Ｔｏｗｎꎬ Ｌｉ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｌｏｎｇｎａｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｇａｎｓｕ

３３°４８′０４″ Ｎ １０５°０１′４９″ Ｅ １ ５００ ６ Ｈ４(６)

ＲＨＳ 甘肃省庆阳市合水县太白镇
Ｔａｉｂａｉ Ｔｏｗｎꎬ Ｈｅｓｈｕｉ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｉｎｇｙａｎｇ Ｃｉｔｙꎬ Ｇａｎｓｕ

３６°０７′４６.１９″ Ｎ １０８°３９′２４.６５″ Ｅ １ １６６ ６ Ｈ１(３)、Ｈ２(３)

ＲＬＦ 山西省临汾市
Ｌｉｎｆｅｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｓｈａｎｘｉ

３６°０５′５０.６５″ Ｎ １１１°３１′２４.５２″ Ｅ ４５６ ７ Ｈ４(４)、Ｈ５(３)

ＲＴＹ 山西省太原市天龙山
Ｔｉａｎｌｏｎｇｓｈａｎꎬ Ｔａｉｙｕａｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｓｈａｎｘｉ

３７°４２′３３.８３″ Ｎ １１２°２３′３８.６６″ Ｅ ９７ ４ Ｈ４(２)、Ｈ５(２)

ＲＨＤ 山西省洪洞县
Ｈｏｎｇｔｏｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｓｈａｎｘｉ

３６°０９′２８.８８″ Ｎ １１２°１７′４２.５０″ Ｅ ４５５ １１ Ｈ２(１１)

ＲＸＨ 青海省海东市循化县
Ｘｕｎｈｕａ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｈａｉｄｏｎｇ Ｃｉｔｙꎬ Ｑｉｎｇｈａｉ

３５°５０′５５.８２″ Ｎ １０２°２９′０１.７６″ Ｅ １ ８７１ １１ Ｈ４(９)、Ｈ７(２)

率ꎬ而 ＮＳＴ值则把单倍型之间的差异也计算在内ꎮ
比较这两个值可以看出单倍型变异在整个地理分

布区的地理格局ꎬ如果 ＮＳＴ值大于 ＧＳＴ值ꎬ且达到显

著水平(Ｐ < ０.０５)ꎬ则表明关系相近的单倍型在相

同的种群出现比在不同种群出现几率大ꎬ说明存

在着明显的谱系地理结构ꎮ 采用 Ａｒｌｅｑｕｉｎ ３. ５. ２
(Ｗｅｉｒ ＆ Ｃｏｃｋｅｒｈａｍꎬ１９８４)软件的分子变异分析

(ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｖａｒｉａｎｃｅꎬＡＭＯＶＡ)对种群间

和种群内的遗传差异进行估算ꎬ其中显著性检验

使用随机参数进行１ ０００次的置换检验ꎮ
１.４ 生态位模拟

本研究通过最大熵模型(Ｐｈｉｌｌｉｐｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６)
(Ｍａｘｉｍｕｍ ｅｎｔｒｏｐｙꎻＭａｘｅｎｔ)对蕤核进行生态位模型

预测来识别该物种在第四纪时的避难所和避难模

８９３ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



表 ２　 ＰＣＲ 扩增引物序列
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ＰＣＲ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ

引物
Ｐｒｉｍｅｒｓ

正向序列 (５′￣３′)
Ｆｏｒｗａｒｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

(５′￣３′)

反向序列(５′￣３′)
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

(５′￣３′)

ｐｓｂＡ￣ｔｒｎＨ ＧＴＴＡＴＧＣＡＴＧＡＡＣ
ＧＴＡＡＴＧＣＴＣ

ＣＧＣＧＣＡＴＧＧＴＧＧＡ
ＴＴＣＡＣＡＡＡＴＣ

ｐｓｂＪ￣ｐｅｔＡ ＡＴＡＧＧＴＡＣＴＧＴＡＲ
ＣＹＧＧＴＡＴＴ

ＡＡＣＡＲＴＴＹＧＡＲＡＡ
ＧＧＴＴＣＡＡＴＴ

ｐｓｂＩ￣ｐｓｂＫ ＴＴＡＧＣＣＴＴＴＧＴＴＴ
ＧＧＣＡＡＧ

ＡＧＡＧＴＴＴＧＡＧＡＧＴ
ＡＡＧＣＡＴ

式ꎬ推测大冰期后至今的历史动态ꎬ以及未来在全

球变暖的趋势下该物种的潜在分布ꎮ 蕤核的当前

分布数据主要来自我们的野外调查采样以及植物

标本馆记录(ｗｗｗ.ｃｖｈ.ａｃ.ｃｎ)ꎮ 在去除重复的分布

点后ꎬ得到 ３５ 个当前的分布位置ꎮ 基于 ４ 个时期

(Ｌａｓｔ ＩｎｔｅｒｇｌａｃｉａｌꎬＬＩＧ、Ｌａｓｔ Ｇｌａｃｉａｌ ＭａｘｉｍｕｍꎬＬＧＭ、
Ｐｒｅｓｅｎｔ ａｎｄ Ｆｕｔｕｒｅ)背景下的各自 １９ 个气候变量

从 ＷｏｒｌｄＣｌｉｍ 数据库下载( ｗｗｗ.ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ. ｏｒｇ)ꎬ分
辨率和大气环流模型分别统一为 ２.５ ａｒｃ￣ｍｉｎ (大

表 ３　 蕤核叶绿体单倍型比对后的变异位点
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｖａｒｉａｂｌｅ ｌｏｃｉ ｏｆ ｔｈｅ ａｌｉｇｎｅｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ＤＮＡ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｐｒｉｎｓｅｐｉａ ｕｎｉｆｌｏｒａ.

变异位点
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｌｏｃｕｓ

单倍型
Ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ

Ｈ１ Ｈ２ Ｈ３ Ｈ４ Ｈ５ Ｈ６ Ｈ７

ｐｓｂＡ￣ｔｒｎＨ ４ ４ ８ － － Ｔ Ｔ Ｔ Ｔ Ｔ

ｐｓｂＪ￣ｐｅｔＡ ６ ５ ５ － Ｅ － － Ｅ Ｅ －

１ ０ ７ ８ Ａ Ａ Ｇ Ｇ Ｇ Ｇ Ｇ

１ １ ２ ９ Ｔ Ｔ Ｔ Ｔ Ｔ Ａ Ｔ

１ ２ １ １ Ａ Ａ Ａ Ａ Ａ Ａ Ｔ

ｐｓｂＫ￣ｐｓｂＩ １ ３ ３ ２ Ａ Ａ － Ａ Ａ Ａ Ａ

　 注: －表示 ｇａｐꎻ Ｅ 表示 ＴＴＴＴＴＡꎮ
　 Ｎｏｔｅ: － ｍｅａｎｓ ｇａｐꎻ Ｅ ｍｅａｎｓ ＴＴＴＴＴＡ.

表 ４　 蕤核种群 ｃｐＤＮＡ 单倍型频率的分子变异分析(ＡＭＯＶＡ)
Ｔａｂｌｅ ４　 Ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｖａｒｉａｎｃｅ(ＡＭＯＶＡ)ｏｆ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｆｏｒ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐｒｉｎｓｅｐｉａ ｕｎｉｆｌｏｒａ ｉｎ ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

自由度
ｄｆ

平方和
Ｓｕｍ ｏｆ ｓｑｕａｒｅｓ

方差成分
Ｖａｒｉａｎｃｅ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

差异百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

固定指数
Ｆｉｘａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ

(ＦＳＴ)

显著性检验
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

ｔｅｓｔ
(Ｐ)

种群间
Ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

１７ １９９.０３４ １.３７９ ７０ ６７.４１ ０.６７４ １２ ０.０００ ００

种群内
Ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

１２７ ８４.７０４ ０.６６６ ９６ ３２.５９

总计
Ｔｏｔａｌ

１４４ ２８３.７３８ ２.０４６ ６６ １ ０６０

　 注: ｄｆ. 自由度ꎻ ＦＳＴ . 种群间单倍型相关性ꎻ Ｐ. 显著性检验ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ｄｆ. Ｄｅｇｒｅｅｓ ｏｆ ｆｒｅｅｄｏｍꎻ ＦＳＴ . Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｔｏ ｔｈｅ ｔｏｔａｌꎻ Ｐ. Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ.

约 ５ ｋｍ)和 ＣＣＳＭ４ꎮ 根据 Ｐｅａｒｓｏｎ’ ｓ 相关系数( ｒ>
０.９)ꎬ对当前 １９ 个气候变量中具有强相关性的变

量排除ꎬ剩下的 ９ 个气候变量用于模型创建ꎮ 生

态位 模 型 创 建 在 Ｍａｘｅｎｔ ３. ３. ３ 中 进 行ꎬ 设 置

Ｒａｎｄｏｍ ｔｅｓｔ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ 为 ２５％ꎬＲｅｐｌｉｃａｔｅｓ 为 １０ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 蕤核的单倍型分布

对蕤核 ｃｐＤＮＡ 的 ３ 个片段 ｐｓｂＡ￣ｔｒｎＨ、 ｐｓｂＪ￣

９９３３ 期 刘家奇等: 基于叶绿体 ＤＮＡ 的黄土高原特有植物蕤核的谱系地理学



ｐｅｔＡ 和 ｐｓｂＫ￣ｐｓｂＩ 进行扩增测序的结果显示:３ 个

片段各出现 １ 个、４ 个、１ 个变异位点(表 ３)ꎮ 经过

序列比对后的 ｐｓｂＡ￣ｔｒｎＨ、ｐｓｂＪ￣ｐｅｔＡ 和 ｐｓｂＫ￣ｐｓｂＩ ３
对引物片段长度分别为 ４９５、８０１、２４４ ｂｐꎬ这 ３ 套

叶绿体 ＤＮＡ 片段的序列拼接在一起可得到１ ５４０
ｂｐ 的长度ꎬ一共识别出 ７ 种叶绿体单倍型 Ｈ(１－
７)ꎬ存在 ５ 个点突变和 ４ 处插入缺失ꎮ

从蕤核叶绿体单倍型的分布图(图 １)可以看

出ꎬ共计 ８ 个种群只存在 １ 种单倍型ꎬ另外有 ９ 个

种群有 ２ 种单倍型ꎬ仅在 １ 个种群中存在 ３ 种单倍

型 ＲＬＸＸ(Ｈ４、Ｈ５、Ｈ６)ꎮ 单倍型 Ｈ４ 出现的频率最

高ꎮ 单倍型网状图显示蕤核的单倍型成多元扩张

分布ꎬ主要是以单倍型 Ｈ４ 和 Ｈ５ 为中心ꎬ由单倍型

Ｈ４ 和 Ｈ５ 向四周发散ꎬ然后衍生出单倍型 Ｈ２、 Ｈ３
这 ２ 个大的分布类型ꎬ并且多数单倍型之间仅有

一步的变异(图 １)ꎮ
２.２ 蕤核遗传多样性和遗传结构分析

从表 ４ 可以看出ꎬ蕤核种群内遗传变异百分比

为 ３２. ５９％ꎬ种群间遗传变异量占总变异量的

６７. ４１％ꎬ 种 群 间 发 生 显 著 的 遗 传 分 化ꎬ ＦＳＴ ＝
０.６７４ １２(表 ４ꎬＰ<０.００１)ꎮ 通过 ＰＲＥＭＵＴ 程序计

算得出其自然种群间遗传多样性 ＨＴ(０.７９６)高于

种群内的遗传多样性 ＨＳ(０.２７６)ꎮ 从所有的 １８ 个

种群地理单元间遗传变异性和分化系数显示出

ＮＳＴ(０.８３４)显著高于 ＧＳＴ(０.６５４)(Ｐ<０.０１)ꎮ 结果

显示ꎬ蕤核叶绿体单倍型有明显的谱系地理学

结构ꎮ
２.３ 蕤核种群历史分析

叶绿体单倍型的种群错配的分布显示单峰型

(图 ２)ꎬ表明了蕤核种群经历了种群的急速扩张

性事件ꎮ 基于计算所得的 τ 值为 ０.５１６ꎬ根据 τ ＝
２ｕｔ 计算扩张经历世代数 ｔꎬ其中 ｕ ＝ ２μｋｇꎮ 通过野

外观察ꎬ我们设定世代长度 ｇ 为 ３ ａꎬμ 代表 ＤＮＡ
平均变异速率ꎬ采用木本植物的进化速率ꎬ取已发

表的平均变异速率的较高值:３ ~ ９ × １０ ￣９ 变异 /位
点 /年(ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ / ｓｉｔｅ / ｙｅａｒ)ꎮ ｋ 表示序列总长度

为１ ５４０ꎮ 计算得到扩张时间为 １８ ６１４ ~ ８ ２７２
年前ꎮ
２.４ 生态位模拟分析

生态位模型创建结果获得了非常高的 ＡＵＣ

( ｔｈｅ Ａｒｅａ Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ Ｃｕｒｖｅ)值( > ０. ９９５)的支持ꎮ
蕤核 ４ 个时期的潜在分布预测图中清晰地展现了

该物种在不同气候背景下的分布格局ꎮ 与现在

(Ｐｒｅｓｅｎｔ)的分布范围相比ꎬＬＩＧ 和 ＬＧＭ 时种群范

围并没有出现较大的变化ꎬ其分布的核心区均在

黄土高原ꎬ只是在最后一次冰期后出现了小幅度

的适生区扩大ꎮ 然而在未来(２０７０ 年)蕤核的分

布范围将会缩小(图 ３)ꎮ
气候因子 Ｂｉｏ６(最冷月最低温)和 Ｂｉｏ１５(降水

季节变化)在生态位建模的 ４ 个时期ꎬ都表现出较

高的贡献率ꎬ尤其是 ＬＩＧꎬＢｉｏ１５ 的贡献百分比达到

了 ３７.４％(图 ４)ꎮ 此外ꎬＢｉｏ１６(最湿季节降水量)、
Ｂｉｏ１３(最湿月降水量)和 Ｂｉｏ１４(最干月降水量)在
现在和未来( Ｆｕｔｕｒｅ)蕤核分布区模拟中占有较高

的贡献百分比(图 ４)ꎮ

３　 讨论与结论

本研究发现蕤核具有明显的谱系地理结构

(ＮＳＴ ＝ ０.８３４ >ＧＳＴ ＝ ０.６５４ꎬ Ｐ < ０.０１)ꎬ并且有显

著的遗传分化(ＦＳＴ ＝ ０.６７４ １２ꎬ Ｐ< ０. ００１)和较低

的种群内遗传多样性(ＨＳ ＝ ０.２７６)ꎮ 分子变异遗

传方差分析(ＡＭＯＶＡ)的结果显示ꎬ蕤核遗传变异

主要以种群间的变异为主ꎬ占 ６７. ４１％ꎮ 总的来

说ꎬ植物种群的遗传结构受到地质历史气候变迁、
环境因素(如地势条件、生境异质性)以及种子基

因交流程度等诸多因素的影响ꎮ 已有的研究表

明ꎬ我国北方分布的植物类群由于第四纪冰期与

间冰期的反复交替造成不同避难所之间的种群产

生强烈的遗传分化ꎬ并且降低了种群内的遗传多

样性(Ｑｉａｎ ＆ Ｒｉｃｋｌｅｆｓꎬ２０００ꎻＣｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８ꎻＱｉｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１ꎻＺｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 此外ꎬ我们在野外

采样过程中发现ꎬ蕤核现存的自然种群大多零星

分布在黄土高原的中高海拔地区ꎬ种群规模相对

较小ꎮ 黄土高原沟壑纵横的地貌和严重的水土流

失可能加剧了蕤核不同种群之间的基因交流困难

性ꎬ使得种群之间具有较大的遗传分化ꎮ 黄土高

原地区长期而剧烈的人类活动可能是造成上述结

果的另一重要原因ꎮ
从蕤核单倍型的 ｎｅｔｗｏｒｋ 分析和地理分布来
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图 １　 蕤核 １８ 个种群的采样图和叶绿体单倍型分布及关系图
Ｆｉｇ. １　 Ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ １８ ｓａｍｐｌｅｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐｒｉｎｓｅｐｉａ ｕｎｉｆｌｏｒａ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ

图 ２　 蕤核种群错配分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｍｉｓｍａｔｃｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｐｒｉｎｓｅｐｉａ ｕｎｉｆｌｏｒａ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

看ꎬ两种古老单倍型 Ｈ４ 和 Ｈ５ 从东到西均有分布ꎬ
其他衍生单倍型则是局限地分布于不同的地理区

域ꎬ如单倍型 Ｈ１、Ｈ３ 和 Ｈ７ 仅分布在分布区西部的

少数几个种群ꎮ 生态位模拟的结果也表明ꎬ在最后

一次大冰期蕤核并没有大规模的分布区范围变化ꎮ
Ｍｉｓｍａｔｃｈ 分析(错配分析)表明蕤核种群经历了近

期的扩张事件ꎮ 经推算的扩张时间为 １.８６ 万~０.８２
万年前ꎬ这与第四纪最后一次大冰期结束的时间

(１.８ 万~１.６ 万年前)相吻合ꎮ 因此ꎬ我们推测该物

种在最后一次大冰期时ꎬ并没有大规模的灭绝事件

发生ꎬ而是在多个冰期避难所就地避难ꎮ 不同地区

避难的种群也很可能没有经历大范围的扩张ꎬ仅仅

回迁到邻近地区ꎮ 这一推测也和在该地区分布的

其他重要树种如虎榛子(Ｏｓｔｒｙｏｐｓｉｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ) (Ｔｉａｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)、 连翘(Ｆｏｒｓｙｔｈｉａ ｓｕｓｐｅｎｓａ) (Ｆｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
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ＬＩＧ. １２０ ０００~ １４０ ０００ ｙｅａｒ ＢＰꎻ ＬＧＭ. ２１ ０００ ｙｅａｒ ＢＰꎻ Ｐｒｅｓｅｍｔ. １ ９６０—１ ９９０ꎻ Ｆｕｔｕｒｅ. ２ ０７０.

图 ３　 蕤核种群在 ４ 个时期的潜在分布预测
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｒｉｎｓｅｐｉａ ｕｎｉｆｌｏｒａ ｉｎ ｆｏｕｒ ｐｅｒｉｏｄｓ

图 ４　 生态位建模的 ９ 个环境气候因子
在不同时期的贡献百分比柱状图

Ｆｉｇ. ４　 Ｈｉｓｔｏｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｓ ｏｆ
ｎｉｎｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｌｉｍａｔｅ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｉｏｄｓ

ｂａｓｅｄ ｏｎ ｎｉｃｈｅ ｍｏｄｅｌｉｎｇ

２０１４)、 文 冠 果 ( Ｘａｎｔｈｏｃｅｒａｓ ｓｏｒｂｉｆｏｌｉｕｍ) ( Ｚｈｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１９)等的研究结果相类似ꎮ 本研究同样支持

了我国北方地区的许多植物类群并没有像同纬度

欧洲分部的植物一样出现大规模的南迁避难ꎬ而
是多采取邻近或者就地避难的方式应对第四纪的

气候波动ꎮ
全球气候变化下ꎬ很多生态敏感地区的动植

物都 有 遗 传 多 样 性 丧 失 甚 至 灭 绝 的 风 险

(Ｖｅｌｌｅｎｄ ＆ Ｇｅｂｅｒꎬ２００５)ꎮ 对于黄土高原这一生

态脆弱地区来说ꎬ分布在这一地区的特有动植物

类群应该备受关注ꎮ 我们对蕤核生态位模拟的结

果显示ꎬ不同的历史时期ꎬ降水相关的生态因子都

表现出较高的贡献率ꎮ 在未来全球气候将会出现

的增温变干的趋势下ꎬ蕤核适生范围有可能急剧

减小ꎮ 加之其生存的黄土高原地区特殊的生境和

强烈的人为干扰ꎬ这一黄土高原特有植物类群将

面临灭绝风险ꎮ 结合蕤核种群遗传结构结果ꎬ该
物种具有较高的遗传分化水平ꎬ并且多个种群均

出现了独有的叶绿体单倍型ꎮ 因此ꎬ我们认为蕤
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核的多数种群均有保护价值ꎬ一方面应对现有的

蕤核群体进行有效的保护ꎬ另一方面应加大对蕤

核遗传资源的收集ꎬ进行入库保存ꎮ
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