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沿海岛屿与内陆藓类植物遗传多样性和分化的比较研究
———以真藓(Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ Ｈｅｄｗ.)为例
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摘　 要: 基于 １１ 个内陆居群和 ３２ 个岛屿居群的 ２５２ 份标本ꎬ 采用 ＩＳＳＲ 分子标记技术对真藓(Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ

Ｈｅｄｗ.)的遗传多样性进行了研究ꎮ 结果显示: 岛屿与内陆居群间的遗传多样性差异显著ꎬ 岛屿居群间的分化程

度(Ｇｓｔ ＝ ０􀆰４５３)大于内陆居群(Ｇｓｔ ＝ ０􀆰３８７)ꎬ 岛屿居群的遗传分化与地理来源间存在极显著相关性( ｒ ＝ ０􀆰４７８ꎬ
ｎ ＝ １７５ꎬ Ｐ < ０􀆰００１)ꎮ 地理隔离效应是导致岛屿居群间遗传分化的重要因素ꎮ 岛内居群间的遗传分化水平较

低ꎬ 仅有 ２９􀆰４％ ~ ２９􀆰７％的遗传多样性存在于居群间ꎮ 聚类分析表明ꎬ ４３ 个居群可划分为 １０ 大类群ꎬ 真藓遗

传关系受地理因素和生境异质性的影响ꎬ 水域隔离影响了真藓繁殖体在岛屿间的传播ꎮ
关键词: 真藓ꎻ ＩＳＳＲ￣ＰＣＲꎻ 遗传多样性ꎻ 岛屿
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　 　 岛屿由于长期受到海水隔绝ꎬ 加之面积相对狭

小ꎬ 生境异质化程度高等影响ꎬ 其生物多样性与内

陆不尽相同ꎮ 因此岛屿是生态、 生物进化及生物地

理学研究的理想场所[１]ꎮ
有关岛屿苔藓植物遗传多样性的研究ꎬ 常存在

不同观点ꎮ 由于受地理隔绝、 基因流、 瓶颈效应和

繁育系统等因素的影响ꎬ 导致岛屿居群遗传多样性

水平低下[２－７]ꎬ 因此灭绝风险较高[２]ꎮ 但是也有相

反的观点[８－１０]ꎬ 例如ꎬ Ｗｏｌｆ 等[１１] 认为岛屿生物遗

传多样性变化复杂ꎮ 前人对岛屿植物居群遗传多样

性的研究多集中于特有种及濒危物种[５ꎬ ７ꎬ １２]ꎬ 而对

常见种的研究较少ꎮ
苔藓植物分布广泛ꎬ 生活史特殊ꎬ 单倍体占优

势ꎬ 对生境敏感ꎬ 是研究生境片段化对物种生态和

进化影响的理想材料[１３]ꎮ 然而ꎬ 关于岛屿苔藓植

物的研究相对较少ꎮ 我国有数量众多的沿海岛屿ꎬ
面积 ５００ ｍ２以上的就多达 ７３７２ 个ꎬ 目前对我国沿

海岛屿植物的研究不多ꎬ 且主要为种子植物ꎬ 我国

绝大部分岛屿没有任何苔藓资料报道ꎬ 已报道的岛

屿苔藓植物多为区系研究[１３－１７]ꎮ
舟山群岛是中国沿海最大的群岛ꎬ 位于北纬

２９°３２′~３１°０４′、 东经 １２１°３０′ ~１２３°２５′ꎬ 于第

三纪浙东地层沉降时与内陆分离形成ꎬ 共 １８１４
个岛礁ꎬ 陆域面积 １２９９ ｋｍ２ꎬ 海岛岸线总长

２３８８ ｋｍꎬ 其中舟山岛面积 ４９１ ｋｍ２ꎬ 是我国第 ４
大岛[７] ꎮ 这些岛屿大小、 隔离程度和生境特点高

度多样化ꎬ 是研究地理隔离对苔藓植物遗传多样

性的理想场所ꎮ
真藓(Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ Ｈｅｄｗ.)ꎬ 是真藓科

(Ｂｒｙａｃｅａｅ)真藓属(Ｂｒｙｕｍ)植物ꎮ 该种分布广泛ꎬ
在田边、 房屋周围和人迹所及的低山坡、 坟墓、
薄土岩面均能生长ꎮ 真藓的配子枝端可以轻易地

断裂并传播ꎬ 进而完成其繁殖[１８] ꎬ 是世界广布

种ꎮ 而且该种形态特殊ꎬ 取材容易ꎬ 特征明显ꎬ
容易鉴定ꎬ 是比较岛屿和内陆环境藓类植物遗传

分化特点的理想材料ꎮ 本文以该种为对象ꎬ 采用

ＩＳＳＲ 标记ꎬ 对舟山群岛范围内 ３２ 个岛屿的真藓

居群和 １１ 个内陆真藓居群的遗传多样性进行比

较和分析ꎬ 旨在揭示岛屿和内陆环境真藓遗传多

样性特点、 分化情况及影响其遗传结构的环境因

素ꎬ 丰富人们对岛屿环境苔藓植物多样性的

认识ꎮ

１　 材料和方法

１􀆰 １　 材料采集

２５２ 份真藓样本ꎬ 分别来自舟山群岛 ２６ 个

岛屿(表 １) 和中国内陆浙江、 贵州、 上海、 江

苏、 云南、 四川、 江西等地区(表 ２) ꎬ 包括 ３２
个岛屿居群和 １１ 个内陆居群ꎮ 居群内的样本采

样间距在 ５ ｍ 以上ꎬ 将新鲜植株放入标本袋风

干保存ꎮ
１􀆰 ２　 总 ＤＮＡ提取

采用改良的 ＣＴＡＢ 法 [１９] 提取真藓基因组

ＤＮＡꎮ 采用岛津 Ｕｖ１８００ 微量分光光度计测定

所提 ＤＮＡ 的浓度和纯度ꎬ ＯＤ２６０ / ＯＤ２８０ 比值皆

在 １􀆰９ 左右ꎬ 说明 ＤＮＡ 样品纯度较高ꎬ 适合进

一步的 ＰＣＲ 扩增反应ꎮ 将 ＤＮＡ 样品稀释成统

一浓度后－２０℃贮存ꎬ 作为后续的 ＰＣＲ 扩增反

应模板ꎮ
１􀆰 ３　 ＰＣＲ 扩增与引物筛选

采用 ＰＣＲ 正交实验设计方法ꎬ 对影响 ＩＳＳＲ￣
ＰＣＲ 实验的模板 ＤＮＡ、 引物、 ｄＮＴＰｓ、 Ｍｇ２＋ 和

Ｔａｑ ＤＮＡ 聚合酶 ５ 个因素在 ４ 个水平上进行优化ꎬ
优化的 ２０ μＬ ＩＳＳＲ￣ＰＣＲ 反应体系包括: ２０ ｎｇ
ＤＮＡ 模 板ꎬ ０􀆰４５ μｍｏｌ / Ｌ 引 物ꎬ ２􀆰６５ ｍｍｏｌ / Ｌ
Ｍｇ２＋ꎬ ０􀆰４ Ｕ Ｔａｑ ＤＮＡ 聚合 酶ꎬ ０􀆰４５ ｍｍｏｌ / Ｌ
ｄＮＴＰｓꎮ 扩增反应程序为: ９４℃预变性 ４ ｍｉｎꎻ
９４℃变性 １ ｍｉｎꎬ 退火 ２ ｍｉｎꎬ ７２℃延伸 １ ｍｉｎꎬ
４０ 个循环ꎻ 最后 ７２℃延伸 ７ ｍｉｎꎻ ４℃保存ꎮ ＰＣＲ
扩增产物用含有 ＥＢ 核酸染料的 ２％琼脂糖凝胶电

泳分离(电压 １００ Ｖꎬ ６０ ｍｉｎ)ꎬ 用全自动数码凝胶

成像分析系统(Ｔａｎｏｎ ２５００)进行观察和拍照ꎮ 对

哥伦比亚大学公布的 １００ 条引物(上海生工生物工

程技术服务有限公司提供)进行筛选ꎬ 选取扩增条

带稳定、 清晰、 重复性好的 ２０ 个引物对全部样品

进行扩增(表 ３)ꎮ
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表 １　 真藓 ３２ 个岛屿居群采集地信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ３２ ｉｓｌａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ

种群代码
Ｃｏｄｅ

样品数
Ｎｏ. ｏｆ
ｓａｍｐｌｅｓ

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ
ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

采样点
Ｓａｍｐｌｉｎｇ

ｓｉｔｅ

种群代码
Ｃｏｄｅ

样品数
Ｎｏ. ｏｆ
ｓａｍｐｌｅｓ

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ
ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

采样点
Ｓａｍｐｌｉｎｇ

ｓｉｔｅ

ＱＸＳ ６ ３０°４４′５９″Ｎꎬ １２２°２３′１８″Ｅ 北鼎星岛前小山 ＪＴＧ ６ ３０°０５′４２″Ｎꎬ １２１°５８′１７″Ｅ 富翅岛井潭跟

ＪＰＷ ３ ３０°４２′４２″Ｎꎬ １２２°４５′４４″Ｅ 枸杞岛江爿湾 ＴＡＭ ６ ３０°０５′４３″Ｎꎬ １２１°５６′４４″Ｅ 册子岛桃夭门村

ＤＹＷ ５ ３０°４３′０２″Ｎꎬ １２２°４９′３４″Ｅ 嵊山岛大玉湾 ＢＳ ７ ２９°５５′５９″Ｎꎬ １２２°２２′４８″Ｅ 朱家尖岛白山景区

ＤＴＣ ６ ３０°５０′５５″Ｎꎬ １２２°４０′４４″Ｅ 花鸟岛灯塔村 ＨＸＣ ７ ３０°０１′２１″Ｎꎬ １２２°２３′２３″Ｅ 普陀山岛合兴村

ＬＨＣ ５ ３０°４９′１４″Ｎꎬ １２２°３７′２４″Ｅ 西绿华岛绿华村 ＹＹ ５ ３０°０９′５４″Ｎꎬ １２２°０８′３６″Ｅ 秀山岛原野造船

ＧＹＳ ６ ３０°２５′４３″Ｎꎬ １２２°１８′３９″Ｅ 衢山岛观音山 ＳＪＣ ５ ２９°４５′４８″Ｎꎬ １２２°０７′０９″Ｅ 六横岛邵家村

ＰＴＳ ９ ３０°１５′３９″Ｎꎬ １２２°１７′４０″Ｅ 小长涂炮台山 ＤＴＺ ５ ２９°４４′３９″Ｎꎬ １２２°０１′４７″Ｅ 佛渡岛道头咀

ＧＣＫ ７ ３０°１５′８０″Ｎꎬ １２２°２３′４７″Ｅ 大长涂棺材坑 ＬＳＷ ５ ２９°４２′０１″Ｎꎬ １２２°１２′５５″Ｅ 悬山岛连山湾

ＳＥＳ ５ ３０°１９′４６″Ｎꎬ １２２°１２′３０″Ｅ 岱山岛石鹅山 ＡＱＦ ５ ２９°４８′４０″Ｎꎬ １２２°１７′０３″Ｅ 桃花岛安期峰

ＤＳＺ ４ ３０°１８′５１″Ｎꎬ １２２°０８′３０″Ｅ 岱山岛东沙镇 ＺＰＣ ５ ２９°４６′２５″Ｎꎬ １２２°１２′５７″Ｅ 虾峙岛栅棚村

ＤＸＺ ４ ３０°１７′２３″Ｎꎬ １２２°０５′５２″Ｅ 岱山岛岱西镇 ＭＹ ５ ２９°５２′０２″Ｎꎬ １２２°１５′３７″Ｅ 蚂蚁岛旅游区

ＱＬＳ ６ ２９°５７′０５″Ｎꎬ １２２°１８′３０″Ｅ 舟山岛青龙山公园 ＨＪＤ ５ ３０°１１′５６″Ｎꎬ １２２°０２′３３″Ｅ 长白岛洪脚洞山嘴

ＨＳ ５ ３０°０１′３５″Ｎꎬ １２２°０５′５２″Ｅ 舟山岛海山公园 ＹＹＣ ６ ２９°５７′５１″Ｎꎬ １２２°０９′１２″Ｅ 岙山岛渔业村

ＺＪＪ ５ ３０°０２′４２″Ｎꎬ １２２°１２′０２″Ｅ 舟山岛竺家尖 ＰＹ ６ ２９°５９′４２″Ｎꎬ １２２°０４′２７″Ｅ 盘峙岛盘屿大山

ＳＳＳ ５ ３０°０７′５４″Ｎꎬ １２１°５９′４３″Ｅ 舟山岛双狮山 ＡＪＧ ５ ２９°５７′０６″Ｎꎬ １２２°０２′５９″Ｅ 大猫岛庵基岗村

ＤＸＧ ５ ３０°０５′１７″Ｎꎬ １２２°０３′２７″Ｅ 舟山岛东海大峡谷 ＸＲＳ ６ ３０°０１′４６″Ｎꎬ １２１°５４′３１″Ｅ 金塘岛仙人山

表 ２　 真藓 １１ 个内陆居群采集地信息
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ １１ ｉｎｌａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｂ. ａｒｇｅｎｔｅｕｍ

种群代码
Ｃｏｄｅ

样品数
Ｎｏ. ｏｆ ｓａｍｐｌｅｓ

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

采样点
Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅ 所属省市

ＴＭＳ ８ ３０°１８′５３″Ｎꎬ １１９°２６′３５″Ｅ 天目山 浙江省临安市

ＮＴＳ ５ ２８°４０′２８″Ｎꎬ １１９°３０′５５″Ｅ 牛头山 浙江省金华市

ＷＹＬ ５ ２７°４２′３８″Ｎꎬ １１９°４０′２５″Ｅ 乌岩岭 浙江省温州市

ＷＨ １０ ２６°５９′０７″Ｎꎬ １００°０９′４９″Ｅ 文海 云南省丽江市

ＣＤ ６ ３０°４６′０２″Ｎꎬ １０４°０７′４１″Ｅ 成都植物园 四川省成都

ＣＨＺ ９ ２８°２３′２２″Ｎꎬ １００°２２′５８″Ｅ 草海子 四川省甘孜州

ＦＪＳ ８ ２７°５４′３８″Ｎꎬ １０８°４１′３４″Ｅ 梵净山 贵州省铜仁市

ＬＳ ６ ２９°３３′３８″Ｎꎬ １１５°５７′０２″Ｅ 庐山 江西省九江市

ＳＱＳ ４ ２８°５４′０９″Ｎꎬ １１８°０３′４４″Ｅ 三清山 江西省上饶市

ＯＪＣ ８ ３２°４６′０２″Ｎꎬ １２０°０９′１８″Ｅ 欧家村 江苏省泰州

ＫＪＹ ８ ３１°０９′５７″Ｎꎬ １２１°２４′５３″Ｅ 上海康健园 上海市

１􀆰 ４　 数据统计与分析

电泳图谱中每一扩增条带代表引物的一个结合

位点ꎮ 同一引物的扩增产物中电泳迁移率一致的条

带被认为具有同源性ꎬ 依据 Ｍａｒｋｅｒ 判读电泳图谱

中扩增产物的有无及分子量大小ꎬ 将电泳图谱中清

晰的条带记作“１”ꎬ 否则记作“０”ꎬ 建立 ０ / １ 数据

矩阵ꎮ 基于 ４３ 个居群ꎬ 用 ＰＯＰＧＥＮＥ ( Ｖｅｒｓｉｏｎ
１􀆰３１)软件获取相关遗传参数ꎬ 包括多态性位点百

分比(ＰＰＢ)、 Ｎｅｉ 基因多样性(Ｈ)、 Ｓｈａｎｎｏｎ 多态

性信息指数( Ｉ)、 居群总基因多样性(Ｈｔ)、 居群内

基因多样性(Ｈｓ)、 各居群间遗传分化系数(Ｇｓｔ)、
基因流(Ｎｍ)和遗传距离等ꎻ 应用单因素方差分析ꎬ
比较多态性位点百分比(ＰＰＢ)、 Ｎｅｉ 基因多样性

(Ｈ)、 Ｓｈａｎｎｏｎ 多态性信息指数( Ｉ)在岛屿和内陆

居群间的差异程度ꎮ 基于 ＩＳＳＲ 的 ０ / １ 数据矩阵和

采样地坐标信息的地理矩阵ꎬ 分析真藓遗传分化和

地理来源之间的相关性ꎮ 同时基于 ０ / １ 数据矩阵ꎬ
基于 Ｊａｃｃａｒｄ 相似系数和离差平方和法聚类策略ꎬ
建立 ２５２ 个样本的聚类分析图ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 居群及物种水平的遗传多样性

用筛选出的 ２０ 个引物对 ２５２ 份标本进行 ＰＣＲ
扩增ꎬ 结果共检测到 ６１９ 个位点ꎬ 全为多态性位

点(表 ４)ꎮ 其中ꎬ 丽江市文海(ＷＨ)和临安市天目

山(ＴＭＳ)两个内陆居群的多态位点百分率(ＰＰＢ)

７９２　 第 ３ 期　 马晓英等: 沿海岛屿与内陆藓类植物遗传多样性和分化的比较研究———以真藓(Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ Ｈｅｄｗ.)为例
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表 ３　 ＩＳＳＲ引物序列及其对真藓样品的扩增结果
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ＩＳＳＲ ａｎｄ ＰＣＲ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｂ. ａｒｇｅｎｔｅｕｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

引物
Ｐｒｉｍｅｒ

扩增位点数
Ｔｏｔａｌ ｏｆ ｌｏｃｉ

多态性位点数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｌｏｃｉ

序列
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ

退火温度(℃)
Ａｎｎｅａｌｉｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

８０８ ３１ ３１ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＣ ５２
８１０ ２９ ２９ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＴ ５０
８１１ ２７ ２７ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＣ ４５.３
８２５ ２９ ２９ ＡＣＡ ＣＡＣ ＡＣＡ ＣＡＣ ＡＣＡ ＣＴ ４８
８２６ ２９ ２９ ＡＣＡ ＣＡＣ ＡＣＡ ＣＡＣ ＡＣＡ ＣＣ ５２
８２７ ２７ ２７ ＡＣＡ ＣＡＣ ＡＣＡ ＣＡＣ ＡＣＡ ＣＧ ５２
８３４ ３８ ３８ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＹＴ ５１
８３５ ３９ ３９ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＹＣ ５２
８４０ ３４ ３４ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＹＴ ４９
８４１ ３３ ３３ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＹＣ ５０
８４２ ３２ ３２ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＹＧ ５５
８５６ ３５ ３５ ＡＣＡ ＣＡＣ ＡＣＡ ＣＡＣ ＡＣＡ ＣＹＡ ５６
８５８ ２５ ２５ ＴＧＴ ＧＴＧ ＴＧＴ ＧＴＧ ＴＧＴ ＧＲＴ ４６.３
８５９ ２７ ２７ ＴＧＴ ＧＴＧ ＴＧＴ ＧＴＧ ＴＧＴ ＧＲＣ ４７.５
８７８ ２６ ２６ ＧＧＡ ＴＧＧ ＡＴＧ ＧＡＴ ＧＧＡ Ｔ ４６.３
８８０ ３７ ３７ ＧＧＡ ＧＡＧ ＧＡＧ ＡＧＧ ＡＧＡ ４９.１
８８５ ２９ ２９ ＢＨＢ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡＧ ＡＧＡ ＧＡ ４６.１
８８９ ２８ ２８ ＤＢＤ ＡＣＡ ＣＡＣ ＡＣＡ ＣＡＣ ＡＣ ５３.９
８９０ ３１ ３１ ＶＨＶ ＧＴＧ ＴＧＴ ＧＴＧ ＴＧＴ ＧＴ ５１.６
８９１ ３３ ３３ ＨＶＨ ＴＧＴ ＧＴＧ ＴＧＴ ＧＴＧ ＴＧ ５５

平均值 ３０.９５ ３０.９５ － －
总和 ６１９ － －

表 ４　 基于 ＩＳＳＲ标记的真藓遗传多样性
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｂ. ａｒｇｅｎｔｅｕｍ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＩＳＳＲ ｍａｒｋｅｒｓ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

多态性位点数
(ＰＰＬ)

多态性位点
百分率
(ＰＰＢ)

Ｎｅｉ 基因
多样性
(Ｈ)

Ｓｈａｎｎｏｎ
信息指数

( Ｉ)

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

多态性位点数
(ＰＰＬ)

多态性位点
百分率
(ＰＰＢ)

Ｎｅｉ 基因
多样性
(Ｈ)

Ｓｈａｎｎｏｎ
信息指数

( Ｉ)

ＱＸＳ １９２ ３１.０２％ ０.１１５２ ０.１７２０ ＴＡＭ ２４１ ３８.９３％ ０.１４９４ ０.２２１１
ＪＰＷ １６７ ２６.９８％ ０.１１９９ ０.１７１７ ＢＳ ２３８ ３８.４５％ ０.１３７５ ０.２０６８
ＤＹＷ ２０１ ３２.４７％ ０.１３０５ ０.１９１２ ＨＸＣ ２１９ ３５.３８％ ０.１２９９ ０.１９４０
ＤＴＣ ２５０ ４０.３９％ ０.１５３８ ０.２２８１ ＹＹ １８３ ２９.５６％ ０.１１５３ ０.１７０２
ＬＨＣ ２０１ ３２.４７％ ０.１２８７ ０.１８９３ ＳＪＣ １５０ ２４.２３％ ０.０９５９ ０.１４１１
ＧＹＳ ２３１ ３７.３２％ ０.１４１４ ０.２０９８ ＤＴＺ １５８ ２５.５３％ ０.０９８５ ０.１４５９
ＰＴＳ ２７１ ４３.７８％ ０.１４９４ ０.２２６４ ＬＳＷ １８０ ２９.０８％ ０.１１１７ ０.１６５６
ＧＣＫ ２３２ ３７.４８％ ０.１３７５ ０.２０５３ ＡＱＦ １９１ ３０.８６％ ０.１１９２ ０.１７６４
ＳＥＳ １８７ ３０.２１％ ０.１１７６ ０.１７３８ ＺＰＣ １７６ ２８.４３％ ０.１１３５ ０.１６６５
ＤＳＺ １６８ ２７.１４％ ０.１１３７ ０.１６５１ ＭＹ １８２ ２９.４０％ ０.１１４８ ０.１６９４
ＤＸＺ １４４ ２３.２６％ ０.０９６７ ０.１４０８ ＴＭＳ ３２５ ５２.５０％ ０.１８８６ ０.２８２６
ＱＬＳ ２２９ ３７.００％ ０.１３４９ ０.２０２３ ＮＴＳ ２６６ ４２.９７％ ０.１７０６ ０.２５０７
ＨＳ ２３３ ３７.６４％ ０.１４９９ ０.２２０１ ＷＹＬ ２３１ ３７.３２％ ０.１４４５ ０.２１３８
ＺＪＪ １９６ ３１.６６％ ０.１２４６ ０.１８３５ ＷＨ ３３０ ５３.３１％ ０.１７０７ ０.２６１８
ＳＳＳ ２２９ ３７.００％ ０.１４５０ ０.２１３８ ＣＤ ２０２ ３２.６３％ ０.１２２３ ０.１８２２
ＤＸＧ １８０ ２９.０８％ ０.１１４０ ０.１６８１ ＣＨＺ ２６３ ４２.４９％ ０.１５１４ ０.２２７２
ＪＴＧ ２１８ ３５.２２％ ０.１３３２ ０.１９７９ ＦＪＳ ２３６ ３８.１３％ ０.１３７９ ０.２０６４
ＨＪＤ ２０１ ３２.４７％ ０.１２７７ ０.１８８１ ＬＳ １７１ ２７.６３％ ０.１０２９ ０.１５３４
ＹＹＣ ２５９ ４１.８４％ ０.１５９８ ０.２３６８ ＳＱＳ １７０ ２７.４６％ ０.１１２７ ０.１６４６
ＰＹ ２５０ ４０.３９％ ０.１５３５ ０.２２７７ ＯＪＣ ２５９ ４１.８４％ ０.１４６９ ０.２２１３
ＡＪＧ ２３４ ３７.８０％ ０.１４６８ ０.２１７１ ＫＪＹ ２８９ ４６.６９％ ０.１６３１ ０.２４６２
ＸＲＳ ２４９ ４０.２３％ ０.１５６５ ０.２３０８ Ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｅｖｅｌ ６１９ １００％ ０.２４３１ ０.３８６８
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较高ꎬ 分别为 ５３􀆰３１％和 ５２􀆰５０％ꎻ 六横岛邵家村

(ＳＪＣ)和岱山岱西镇(ＤＸＺ)两个岛屿居群的多态

位点百分率较低ꎬ 分别仅为 ２４􀆰２３％和 ２３􀆰２６％ꎮ
居群 Ｎｅｉ 遗传多样性以临安市天目山居群(ＴＭＳꎬ
Ｈ ＝ ０􀆰１８８６ ) 和 丽 江 市 文 海 居 群 ( ＷＨꎬ Ｈ ＝
０􀆰１７０７)较高ꎬ 六横岛邵家村(ＳＪＣꎬ Ｈ ＝ ０􀆰０９５９)
最低ꎮ

真藓内陆居群总 Ｎｅｉ 基因多样性 ( Ｈｔ ) 为

０􀆰２３９１ꎬ Ｓｈａｎｎｏｎ 信息指数(Ｈｓｐ) 为 ０􀆰３７９０ꎬ 居

群内基因多样性(Ｈｓ)为 ０􀆰１４６５ꎬ 均大于岛屿居群

(Ｈｔ ＝ ０􀆰２３６４ꎬ Ｈｓｐ ＝ ０􀆰３７４４ꎬ Ｈｓ ＝ ０􀆰１２９３)ꎮ 单因

素方差分析结果表明ꎬ 岛屿和内陆居群的多态性位

点百分比(ＰＰＢ)、 Ｎｅｉ 基因多样性(Ｈ)、 Ｓｈａｎｎｏｎ
多态性信息指数 ( Ｉ) 均存在显著差异 ( ＰＰＰＢ ＝
０􀆰００５ꎬ ＰＨ ＝ ０􀆰０２ꎬ Ｐ Ｉ ＝ ０􀆰０１４)ꎮ
２􀆰 ２　 居群的遗传分化

真藓 ４３ 个自然居群总基因多样性 (Ｈｔ ) 为

０􀆰２４３１ꎬ 居群内基因多样性(Ｈｓ)为 ０􀆰１３３７ꎬ 居群

间遗传分化系数(Ｇｓｔ)为 ０􀆰４４９ꎬ 说明总的遗传变

异中 ４４􀆰９％存在于居群间、 ５５􀆰１％存在于居群内

(表 ５)ꎮ
表 ５　 基于 ＩＳＳＲ标记的 ４３ 个真藓居群的遗传分化系数
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｏｆ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ４３

Ｂ. ａｒｇｅｎｔｅｕｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＩＳＳＲ

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数
Ｓｈａｎｎｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

居群内遗传多样性(Ｈｐｏｐ) ０.１９８３
居群总的遗传多样性(Ｈｓｐ) ０.３８６８
居群内遗传多样性比率(Ｈｐｏｐ / Ｈｓｐ) ０.５１３
居群间遗传多样性比率( Ｈｓｐ－Ｈｐｏｐ / Ｈｓｐ) ０.４８７

Ｎｅｉ 基因多样性指数
Ｎｅｉ ｇｅｎｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

居群内基因多样性比率( Ｈｓ / Ｈｔ) ０.５５０
居群内基因多样性(Ｈｓ) ０.１３３７
居群总的基因多样性(Ｈｔ) ０.２４３１
遗传分化系数(Ｇｓｔ) ０.４５０
基因流(Ｎｍ) ０.６２０９

以岛屿为单位ꎬ 岱山岛和舟山岛岛内真藓居群

间的遗传分化系数(Ｇｓｔ)分别为 ０􀆰２９４ 和 ０􀆰２９７(表
６)ꎬ 表明岛内仅有 ２９􀆰４％ ~ ２９􀆰７％的遗传多样性

由居群间的差异产生ꎬ 基因流 Ｎｍ> １ꎬ 岛屿内居群

间存在较高的基因流ꎮ
从真藓岛屿居群和内陆居群的遗传分化情况来

看(表 ７)ꎬ 分别有 ４５􀆰３％和 ３８􀆰７％的遗传变异存在

表 ６　 岛屿内真藓居群的遗传分化
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｓｌａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

ｏｆ Ｂ. ａｒｇｅｎｔｅｕｍ

居群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

Ｈｔ Ｈｓ Ｇｓｔ Ｎｍ

岱山岛 ３ 个居群 ０.１５４９ ０.１０９３ ０.２９４ １.２２７４
舟山岛 ５ 个居群 ０.１９０１ ０.１３３７ ０.２９７ １.１８４９

表 ７　 岛屿及内陆居群的遗传分化
Ｔａｂｌｅ ７　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｓｌａｎｄ ａｎｄ ｉｎｌａｎｄ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｂ. ａｒｇｅｎｔｅｕｍ

居群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

Ｈｓ Ｈｔ Ｇｓｔ Ｎｍ

岛屿居群 ０.１２９３ ０.２３６４ ０.４５３ ０.６０９９
内陆居群 ０.１４６５ ０.２３９１ ０.３８７ ０.８０６９

于岛屿居群间和内陆居群间ꎬ 前者的分化程度大于

后者ꎮ 内陆真藓居群的基因流(Ｎｍ)为 ０􀆰８０６９ꎬ 大

于岛屿真藓居群的基因流(Ｎｍ ＝ ０􀆰６０９９)ꎮ
２􀆰 ３　 真藓居群遗传距离和地理距离的相关性

４３ 个居群间的遗传距离变化较大ꎬ 其中枸杞

岛江 爿 湾 居 群 ( ＪＰＷ ) 与 嵊 山 岛 大 玉 湾 居 群

(ＤＹＷ)ꎬ 以及富翅岛井潭跟居群(ＪＴＧ)与长白岛

洪脚洞山嘴居群(ＨＪＤ)间的遗传距离很小ꎬ 均为

０􀆰０３７５ꎮ 北鼎星岛前小山居群(ＱＸＳ)与虾峙岛栅

棚村居群(ＺＰＣ)的遗传距离最大ꎬ 为 ０􀆰２５１２ꎬ 这

两个岛屿间的遗传距离大于任意岛屿居群与内陆居

群之间的两两遗传距离ꎮ
对遗传和地理距离系数矩阵间的相关性研究发

现ꎬ １１ 个真藓内陆居群的遗传分化与地理来源之

间存在显著相关性 ( ｒ ＝ ０􀆰３５７ꎬ ｎ ＝ ７７ꎬ Ｐ <
０􀆰００２)ꎮ ３２ 个真藓岛屿居群的遗传分化与地理来

源之间存在极显著相关性( ｒ ＝ ０􀆰４７８ꎬ ｎ ＝ １７５ꎬ
Ｐ < ０􀆰００１)ꎮ
２􀆰 ４　 真藓居群聚类分析

基于 ６１９ 个多态位点ꎬ 应用聚类分析可将 ２５２
份样本分成 １０ 组(图 １):

组 １: 舟山岛的 ５ 个居群、 普陀山岛合兴村居

群、 册子岛桃夭门村居群、 朱家尖岛白山景区居

群、 长白岛洪脚洞山嘴居群、 富翅岛井潭跟居群、
岙山岛渔业村居群部分样本ꎻ 组 ２: 泰州欧家村居

群、 上海康健园居群ꎻ 组 ３: 丽江市文海居群、 成

都植物园居群ꎻ 组 ４: 小长涂炮台山居群、 大长涂

棺材坑居群、 岱山岛的 ３ 个居群、 秀山岛原野造船

居群ꎻ 组 ５: 六横岛邵家村居群、 佛渡岛道头咀居
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图 １　 基于 ＩＳＳＲ数据应用 Ｊａｃｃａｒｄ系数和组平均法策略的 ２５２ 份样本聚类图
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｄｅｎｄｒｏｇｒａｍ ｏｆ ２５２ Ｂ. ａｒｇｅｎｔｅｕｍ ｓａｍｐｌｅｓ ｕｓｉｎｇ ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｗｉｔｈ ＩＳＳＲ ｄａｔａ

群、 悬山岛连山湾居群、 桃花岛安期峰居群、 虾峙

岛栅棚村居群、 蚂蚁岛旅游区居群ꎻ 组 ６: 盘峙岛

盘屿大山居群、 大猫岛庵基岗村居群、 金塘岛仙人

山居群、 岙山岛渔业村居群部分样本ꎻ 组 ７: 枸杞

岛江爿湾居群、 嵊山岛大玉湾居群、 花鸟岛灯塔村

居群、 西绿华岛绿华村居群、 衢山岛观音山居群ꎻ
组 ８: 临安市天目山居群、 金华市牛头山居群、 温

州市乌岩岭居群、 九江市庐山上饶市三清山居群ꎻ
组 ９: 甘孜州草海子、 贵州梵净山居群ꎻ 组 １０: 北

鼎星前小山居群ꎮ
聚类结果表明ꎬ 采自同一地理区域的样本ꎬ 在

聚类图上多数处于相同或相近的区域ꎬ 一定程度上

反映出真藓遗传关系受地理因素的影响ꎮ 同一岛屿

内的居群(如舟山岛、 岱山岛)聚为一小支ꎬ 这是

由于他们无明显的地理与生境隔离ꎬ 基因交流频

繁ꎬ 遗传分化程度较小ꎮ 岛屿居群和内陆居群虽出

现一定程度的分化ꎬ 但内陆居群并没有聚为一大

类ꎬ 这可能与不同居群间环境异质性存在一定差异

有关ꎮ

３　 讨论

研究发现ꎬ 真藓岛屿居群的遗传多样性显著低

于内陆居群ꎬ 岛屿居群总的 Ｎｅｉ 基因多样性、 信息

指数、 居群内基因多样性也均小于内陆居群ꎮ 造成

这种情况的原因可能是ꎬ 真藓岛屿居群多采自岛屿

山脚村落中ꎬ 生境较为单一ꎬ 居群遗传背景较为相

似ꎮ 此外ꎬ 片断状分布的真藓岛屿居群长期维持在

较小规模ꎬ 近交频度增加ꎬ 产生的遗传漂变有可能

导致了居群内等位基因的流失ꎬ 加剧了遗传多样性

的丧失ꎮ 内陆地区真藓居群多采自城市街道、 山脚

村落、 景区ꎬ 虽生境与岛屿居群有相似之处ꎬ 但生

境较岛屿居群丰富ꎬ 故遗传多样性较岛屿居群

丰富[１８]ꎮ
基因流受阻、 遗传漂变以及近交等被认为是导
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致居群间遗传分化的主要原因[２０]ꎮ Ｍａｎｅｌ 等[３] 认

为岛屿地理隔离阻碍基因交流成为海岛中物种居群

遗传分化程度较高的重要原因ꎮ 本研究中真藓岛屿

居群遗传分化系数大于内陆居群ꎬ 表明岛屿居群间

的遗传分化程度大于内陆居群间ꎬ 而遗传分化程度

高暗示基因流受限制ꎬ 例如内陆真藓居群的基因流

大于岛屿真藓居群ꎮ
居群的遗传结构是基因流和遗传漂变两种力量

相互作用的结果[２０]ꎮ 基因流在一定程度上可以减

少居群间的遗传分化ꎬ 但是基因流必须达到一定程

度才能阻止遗传漂变所致的居群分化[１３]ꎮ 真藓居

群的遗传分化程度高ꎬ 而居群之间的基因流较低ꎬ
这可能与其繁殖方式有关ꎮ 藓类植物无性繁殖体的

传播对基因流的贡献可能与有性生殖的孢子传播相

类似[１８]ꎮ 真藓繁殖体的传播又与人类活动有关ꎬ
与内陆环境相比ꎬ 岛屿相对较弱的人类活动可能造

成了岛屿间真藓遗传分化程度高于内陆居群ꎮ 真藓

３２ 个岛屿居群的遗传分化与地理来源之间存在极

显著相关性ꎬ 一定程度上说明岛屿地理隔离显著影

响真藓居群间的遗传分化ꎮ
另外ꎬ 岛屿与内陆环境下真藓生境相似ꎬ 多分

布于人为干扰强烈的环境ꎬ 例如村落、 路边等相对

开阔的生境ꎬ 对相似生境的适应产生遗传上的“趋
同”是影响内陆和岛屿真藓居群遗传分化特点的因

素之一ꎮ 真藓以配子体占优势ꎬ 适应不同片断化的

生境所产生的各种突变容易积聚并进而通过无性繁

殖方式传递给后代ꎮ 尽管采集地不同ꎬ 但真藓样本

的生境存在相似之处ꎬ 相似生境条件下的真藓样

本ꎬ 在分子水平上具有较高的相似性ꎬ 使得不同居

群间的遗传分化水平较低ꎮ 这也是聚类图上岛屿居

群和内陆居群没有完全分化为独立的两大类的

原因ꎮ
岛屿内不同居群的真藓植株(样品)ꎬ 在基于

ＩＳＳＲ 的聚类图上常聚在同一分支或组内ꎬ 这可能

与岛屿范围较小、 岛屿物种生境单一以及短距离居

群间基因交流频繁有关ꎮ 例如ꎬ 相对于不同岛屿居
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