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横断山地区六叶龙胆复合群的遗传分化与种群动态历史

付鹏程ꎬ 谭金舟ꎬ 王宏宇ꎬ 孙姗姗∗

(洛阳师范学院生命科学学院ꎬ 河南洛阳 ４７１９３４)

摘　 要: 以六叶龙胆(Ｇｅｎｔｉａｎａ ｈｅｘａｐｈｙｌｌａ Ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚ ｅｘ Ｋｕｓｎｅｚｏｗ)复合群的 ２１ 个居群为材料ꎬ 首先通过居

群内关键形态性状的统计对复合群加以区分ꎬ 随后以叶绿体片段 ｔｒｎＳ￣ｔｒｎＧ 为分子标记ꎬ 对其遗传分化与种群动

态历史进行研究ꎮ 结果显示: 六叶龙胆复合群 ２１ 个居群共鉴定出 ２０ 个单倍型ꎬ 居群平均单倍型多样性、 核苷

酸多样性和核苷酸多样性指数分别为 ０􀆰４４４、 ０􀆰００７３２ 和 ３􀆰７３ꎬ 表现出较高的遗传多样性水平ꎻ 居群间共享单倍

型少ꎬ 遗传变异主要发生在居群间(７２􀆰７４％)ꎮ 贝叶斯分析结果表明复合群内的遗传分化主要发生在近两百万年

以内ꎮ 歧点分布分析和中性检验结果均显示ꎬ 复合群近期未经历明显的居群扩张ꎮ 因此ꎬ 六叶龙胆复合群的遗

传分化可能是横断山地区第四纪环境与气候变化以及高山峡谷地貌的地理隔离两者共同作用的结果ꎮ
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　 　 横断山地区是我国生物多样性最高的地区ꎬ 也

是世界生物多样性热点区域之一[１]ꎮ 该地区不仅

孕育了数目众多的植物类群ꎬ 同时也是多个类群的

起源中心和分化中心[２]ꎬ 如龙胆属(Ｇｅｎｔｉａｎａ) [３]、
虎耳草属(Ｓａｘｉｆｒａｇａ) [４] 等ꎮ 因此ꎬ 该地区一直是

植物物种形成研究的热点区域[５－１０]ꎮ
龙胆属是典型的高山类群ꎬ 广布于全世界的高

山地区[１１]ꎮ 青藏高原及其毗邻区域是龙胆属的分

化和分布中心ꎬ 并由该地区扩散到全世界[３ꎬ １１]ꎻ
然而龙胆属在该地区的分化历史并不清楚ꎮ 六叶龙

胆(Ｇ. ｈｅｘａｐｈｙｌｌａ Ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚ ｅｘ Ｋｕｓｎｅｚｏｗ) 是

多年生草本植物ꎬ 隶属于龙胆属多枝组( ｓｅｃｔｉｏｎ
Ｋｕｄｏａ ( Ｍａｓａｍｕｎｅ ) Ｓａｔａｋｅ ＆ Ｔｏｙｏｋｕｎｉ ｅｘ
Ｔｏｙｏｋｕｎｉ)轮叶系(ｓｅｒｉｅｓ Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａｅ Ｍａｒｑｕａｎｄ)ꎬ
生于海拔 ２７００ ~ ４４００ ｍ 的山坡草地、 山坡路旁、
高山草甸及灌丛中ꎬ 集中分布于横断山区ꎬ 是该地

区的特有类群[１１]ꎮ 其花色艳丽ꎬ 具有较高的园艺

观赏价值ꎬ 目前已用于园艺栽培与育种[１２]ꎮ 轮叶

系共包含 ８ 个物种ꎬ 以茎生叶 ３ ~ ７ 枚轮生为主要

特征ꎬ 区别于龙胆属其他类群的叶对生性状[１３]ꎮ
以轮生叶数目为主要特征ꎬ 轮叶系中的三叶龙胆

(Ｇ. ｔｅｒｎｉｆｏｌｉａ Ｆｒａｎｃｈｅｔ)、 四叶龙胆(Ｇ􀆰 ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌａ
Ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚ ｅｘ Ｋｕｓｎｅｚｏｗ)、 五叶龙胆(Ｇ. ｖｉａｔｒｉｘ
Ｈ. Ｓｍｉｔｈ)和六叶龙胆虽在茎生叶数目上存在差异ꎬ
但其并不是稳定的性状ꎬ 在种内、 居群内甚至是同

一个植株上都存在变异ꎮ 例如ꎬ 六叶龙胆的茎生叶

可能为 ５ ~ ７ 枚[１３]ꎬ 其中 ６ 枚占绝大多数ꎮ 而四

叶龙胆和五叶龙胆自发表以来ꎬ 标本记录极少ꎬ 其

分类地位仍存在争议[１４]ꎬ 分类学研究有待进一步

开展ꎮ 本研究在野外考察中发现ꎬ 六叶龙胆居群中

常分布有三叶龙胆、 四叶龙胆和五叶龙胆ꎬ 因此暂

将其按六叶龙胆复合群处理ꎮ 目前关于六叶龙胆复

合群进化遗传学方面的研究仅包括叶绿体基因组结

构分析、 系统发育关系重建等[１５]ꎬ 尚未见其群体

遗传学研究的报道[１６]ꎮ
叶绿体在被子植物中主要为母系遗传ꎬ 因此可

以反映植物随种子传播而发生的扩散与迁移过

程[１７]ꎬ 常用于种群历史研究[１８]ꎻ 加之其在不同植

物类群间易于扩增ꎬ 且变异速率较高ꎬ 是遗传多样

性研究常用的分子标记[１９ꎬ ２０]ꎮ 因此ꎬ 本研究首先

基于形态形状ꎬ 尝试在居群水平对六叶龙胆复合群

加以区分ꎻ 随后以母系遗传的叶绿体片段为分子标

记ꎬ 通过群体遗传学分析探讨其在横断山地区的遗

传分化与种群动态历史ꎬ 以期为六叶龙胆复合群的

多样性保护和可持续开发利用提供理论指导ꎬ 并为

横断山地区的植物进化遗传学研究提供参考ꎮ

１　 材料和方法

１􀆰 １　 材料

在横断山地区采集六叶龙胆 １３ 个居群共 １３９
个个体ꎬ 及其近缘类群 ８ 个居群共 １３０ 个个体(表
１)ꎮ 由于茎生叶数目变异大ꎬ 采集后对每个植株

所有茎的轮生叶数目进行统计ꎮ 采集的新鲜叶片用

硅胶快速干燥ꎬ 密封保存在－２０℃中ꎮ
１􀆰 ２　 ＤＮＡ提取、 片段扩增与测序

采用改良的 ＣＴＡＢ 法[２１] 提取叶片总 ＤＮＡꎬ 通

过片段筛选ꎬ 选用有效信息位点较多的 ｔｒｎＳ￣
ｔｒｎＧ[２２]片段对所有个体进行 ＰＣＲ 扩增ꎮ 扩增体系

为 ２０ μＬꎬ 包括: ２􀆰０ μＬ １０ × Ｂｕｆｆｅｒ(含 Ｍｇ２＋)、
１􀆰 ０ μＬ ｄＮＴＰ(２􀆰５ ｍｍｏｌ / Ｌ)、 ０􀆰８ μＬ 正、 反向引

物( １０ ｍｍｏｌ / Ｌ)、 ０􀆰２ μＬ Ｔａｑ 聚合酶、 ０􀆰５ μＬ
ＤＮＡ 模板(约 １５ ｎｇ)ꎮ 反应条件为: ９４℃预变性

５ ｍｉｎꎬ ９４℃变性 ４５ ｓꎬ ５３℃退火 ４５ ｓꎬ ７２℃延伸

３０ ｓꎻ 扩增 ３３ 个循环ꎬ 最后 ７２℃延伸 ６ ｍｉｎꎮ
ＰＣＲ 扩增产物经纯化后送测序ꎮ
１􀆰 ３　 数据分析

测序结果采用Ｇｅｎｅｉｏｕｓ ＰＲＯ ３􀆰５􀆰６ 软件[２３]进

行比对ꎬ 随后用 ＤｎａＳＰ５􀆰１ 软件[２４] 统计单倍型

(ｈａｐｌｏｔｙｐｅ)个数ꎮ 在 ＡＲＬＥＱＵＩＮ ３􀆰５􀆰１􀆰３ 软件[２５]

中计算基因多态性(ｈ)、 核苷酸多态性(π)和遗传

多样性指数(Ｐｉ)ꎮ 用 ＰＥＲＭＵＴＣｐＳＳＲ 软件[２６]计算

居群内平均遗传多样性(ａｖｅｒａｇｅ ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｈＳ)、 总遗传多样性( ｔｏｔａｌ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｄｉ￣
ｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｈＴ)以及居群遗传分化系数 ＧＳＴ和 ＮＳＴꎬ 并

对算得的 ＧＳＴ和 ＮＳＴ进行 １０００ 次重复置换检验ꎬ
以检测单倍型的分布是否具有显著的谱系地理结
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构ꎮ 运用 ＡＲＬＥＱＵＩＮ ３􀆰５􀆰１􀆰３ 软件包中的分子变异

分 析 软 件 ( ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｖａｒｉａｎｃｅꎬ
ＡＭＯＶＡ) [２７]检测遗传变异在居群间和居群内的分

布情况ꎮ 中性检测 ( ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙ ｔｅｓｔ) 的 Ｆｕ􀆳ｓ Ｆｓ 和

Ｔａｊｉｍａ􀆳ｓ Ｄ[２８]ꎬ 以及歧点分布(ｍｉｓｍａｔｃｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕ￣
ｔｉｏｎ) [２９]分析也在 ＡＲＬＥＱＵＩＮ ３􀆰５􀆰１􀆰３ 软件中完成ꎮ
中性检验中若 Ｔａｊｉｍａ􀆳ｓ Ｄ 或 Ｆｕ􀆳ｓ Ｆｓ 显著性地为负

值ꎬ 认为群体近期发生了居群扩张[２８]ꎮ
基于最大似然法ꎬ 在 ＰｈｙＭＬ ３􀆰０ 软件[３０] 中采

用 ＳＰＲ 方法建构单倍型之间的系统发育关系ꎬ 由

ｊＭｏｄｅｌＴｅｓｔ ２􀆰１􀆰７ 软件[３１] 计算的核苷酸替换模型

为 ＨＫＹꎮ 根据龙胆属的系统发育关系[３]ꎬ 以麻花

艽 (Ｇ. ｓｔｒａｍｉｎｅａ Ｍａｘｉｍｏｗｉｃｚꎬ ＫＪ６５７７３２)、 Ｇ.
ｐａｒｒｙｉ Ｅｎｇｅｌｍａｎｎ(ＤＱ３９８７６５)和东俄洛龙胆(Ｇ.
ｔｏｎｇｏｌｅｎｓｉｓ Ｆｒａｎｃｈｅｔꎬ ＭＫ２５１９８５)为外类群ꎮ 通

过 ＮＥＴＷＯＲＫ ４􀆰６􀆰１􀆰１ 软件[３２] 以最大简约法为原

则构建单倍型的中央连接网络图(Ｍｅｄｉａｎ￣Ｊｏｉｎｉｎｇ
Ｎｅｔｗｏｒｋ) [３２]ꎮ

采用 ＢＥＡＳＴ ２􀆰４􀆰６ 软件[３３]ꎬ 基于贝叶斯方法

(Ｂａｙｅｓｉａｎ)估算六叶龙胆复合群各分支演化关系

和分化时间ꎮ 采用 ｊＭｏｄｅｌＴｅｓｔ ２􀆰１􀆰７ 软件[３１] 计算

ＨＫＹ 模型 ( ｋａｐｐａ ＝ ２􀆰８)、 严格分子钟模型和

Ｙｕｌｅ 模型ꎮ 采用龙胆属秦艽组( ｓｅｃｔｉｏｎ Ｃｒｕｃｉａｔａ
Ｇａｕｄｉｎ)化石记录进行校正ꎬ 化石参数设置同

Ｆａｖｒｅ 等[３]的方法ꎮ 进行 ３ 次独立运算ꎬ 每次运算

１０ ０００ ０００ 代ꎬ 每隔 １０００ 代取一棵树ꎬ 去掉前

１０％的预热树ꎮ 采用 Ｔｒａｃｅｒ１􀆰５ ( ｈｔｔｐ: / / ｔｒｅｅ. ｂｉｏ.
ｅｄ.ａｃ. ｕｋ / ｓｏｆｔｗａｒｅ / ｔｒａｃｅｒ / ) 查看有效采样规模

(ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅꎬ ＥＳＳ)ꎬ 保证均大于 ２００ꎮ
采用 ＴｒｅｅＡｎｎｏｔａｔｏｒ １􀆰７􀆰５ 软件[３４] 基于有效树产生

一棵分支分化时间树ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 居群内关键形态性状统计

六叶龙胆花枝多数丛生ꎬ 每个花枝上的茎生叶

数目变异大ꎬ 因此本研究对每个植株所有花枝的轮

生叶数目逐一进行计数ꎬ 统计不同轮生叶数目的茎

的数量ꎮ 结果表明(图 １)ꎬ 虽然茎生叶轮生数目在

不同物种间存在重叠ꎬ 但该性状在居群内呈正态分

布ꎬ 可以将不同物种区分开ꎮ
２􀆰 ２　 居群的遗传多样性水平与遗传分化

本研究中ꎬ ｔｒｎＳ￣ｔｒｎＧ 片段比对后的序列长度

为 ５３２ ｂｐꎬ 包含 ７９ 个碱基插入 /缺失、 １２ 个碱基

突变ꎬ 这些变异在六叶龙胆复合群中共鉴定到 ２０
种 单 倍 型 ( ＧｅｎＢａｎｋ 号 为 ＭＮ１６２１０６ ~
ＭＮ１６２１２５)ꎮ 仅有 ３ 个居群的遗传多样性为 ０
(Ｐ１２、 Ｒ２、 Ｒ３)(表 １)ꎮ 居群平均单倍型多样性、
核苷酸多样性和核苷酸多样性指数分别为 ０􀆰４４４、
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图 １　 茎生叶轮生数在六叶龙胆复合群居群中的统计结果
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０􀆰００７３２ 和 ３􀆰７３ꎬ 在居群内表现出较高的遗传多

样性水平ꎬ 且未发现遗传多样性水平明显高于其他

地区的区域(图 ２)ꎮ 在六叶龙胆的近缘类群中并未

鉴定出特有单倍型ꎬ 其遗传组成与同域分布的六叶

龙胆相同ꎮ 居群内平均遗传多样性 ｈＳ为 ０􀆰４４３ꎬ 总

的遗传多样性 ｈＴ 为 ０􀆰８６０ꎬ 遗传分化系数 ＮＳＴ 和

ＧＳＴ分别为 ０􀆰７５２ 和 ０􀆰４８４ꎬ 且 ＮＳＴ 显著大于 ＧＳＴ

(Ｐ < ０􀆰０１)ꎬ 说明六叶龙胆复合群具有显著的谱

系地理结构ꎮ ＡＭＯＶＡ 分析结果表明ꎬ 大部分遗传

变异(７２􀆰７４％)发生在复合群的居群间ꎬ 少量变异

(２７􀆰２６％)发生在居群内ꎻ 六叶龙胆与近缘类群间

的分析结果说明ꎬ 仅有 ５􀆰３５％的遗传变异存在于

类群间ꎬ 大部分遗传变异存在于类群的居群间

(６８􀆰１３％)和居群内(２６􀆰５２％)(表 ２)ꎮ

N

Ａ: 基于最大似然法构建的单倍型系统发育关系图ꎮ Ｂ: 单倍型地理分布式样ꎮ 饼图为不同采样点中各
单倍型的频率ꎮ Ｐ: 六叶龙胆(Ｇｅｎｔｉａｎａ ｈｅｘａｐｈｙｌｌａ)ꎻ Ｔ: 三叶龙胆(Ｇ. ｔｅｒｎｉｆｏｌｉａ)ꎻ Ｖ: 五叶龙胆(Ｇ.
ｖｉａｔｒｉｘ)ꎻ Ｒ: 四叶龙胆(Ｇ. ｔｅｔｒａｐｈｙｌｌａ)ꎮ
Ａ: Ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｏｆ ２０ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ.ꎻ Ｂ: Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｈａｐｌｏ￣
ｔｙｐｅｓ ａｃｒｏｓｓ ｓａｍｐｌｅｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ. Ｐｉｅ ｃｈａｒｔｓ ｄｉｓｐｌａｙ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｌｏｃａｌｉｔｙ.

图 ２　 六叶龙胆复合群 ２０ 种叶绿体单倍型的地理分布式样与系统发育关系
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ２０ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ

ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｉｎ Ｇｅｎｔｉａｎａ ｈｅｘａｐｈｙｌｌａ ｃｏｍｐｌｅｘ

表 ２　 六叶龙胆复合群 ＡＭＯＶＡ分析
Ｔａｂｌｅ ２　 ＡＭＯＶＡ ｏｆ Ｇｅｎｔｉａｎａ ｈｅｘａｐｈｙｌｌａ ｃｏｍｐｌｅｘ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

自由度
ｄｆ

平方和
Ｓｕｍ ｏｆ ｓｑｕａｒｅｓ

变异组成
Ｖａｒｉａｎｃｅ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

变异百分比(％)
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

复合群

　 居群间 Ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ２０ １７６６.２４５ ５.１５ ７２.７４
　 居群内 Ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ３３７ ６４９.７１６ １.９３ ２７.２６
　 总计 Ｔｏｔａｌ ３５７ ２４１５.９６１ ７.０７
六叶龙胆与其他类群

　 组间 Ａｍｏｎｇ ｇｒｏｕｐｓ １ １７９.５２ ０.３９ ５.３５
　 组内居群间 Ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈｉｎ ｇｒｏｕｐｓ １９ １５８６.７３ ４.９５ ６８.１３
　 居群内 Ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ３３７ ６４９.７２ １.９３ ２６.５２
　 总计 Ｔｏｔａｌ ３５７ ２４１５.９６ ７.２７
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　 　 系统发育关系分析结果表明ꎬ 六叶龙胆复合群

２０ 种单倍型分布在两个大的支系中ꎬ 其内部分支

的支持率均较低(< ６０％)ꎮ 两个支系在地理分布

上有一定的规律ꎬ 即一个支系主要集中在该复合群

分布区的北部ꎬ 另一个支系集中在分布区的南部

(图 ２: Ａ)ꎮ 中央连接网络图的拓扑结构与系统发

育树相同ꎬ 说明复合群内存在两个支系ꎬ 同时表明

六叶龙胆复合群并不存在明显的中央单倍型(图
３)ꎮ 分化时间分析结果显示ꎬ 六叶龙胆复合群两

个支系的分化时间为 ２􀆰１７ Ｍａ (９５％置信区间:
１􀆰０６ ~ ４􀆰７７ Ｍａ)ꎬ 支系内的遗传分化主要发生在

０ ~ ２􀆰０ Ｍａ(图 ４)ꎮ
２􀆰 ３　 种群历史

歧点分布的分析结果表明ꎬ 在两种扩张模型假

设下ꎬ 六叶龙胆复合群均为多峰曲线(图 ５)ꎬ 说明

在较长时间段内种群大小相对稳定ꎬ 未发生明显的

扩张[２９]ꎮ 六叶龙胆复合群的中性检验结果显示ꎬ
Ｆｕ􀆳ｓ Ｆｓ 为 １５􀆰４５８ ( Ｐ ＝ ０􀆰９５９)ꎬ Ｔａｊｉｍａ􀆳ｓ Ｄ 为

－０􀆰４９８(Ｐ ＝ ０􀆰３５０)ꎬ 说明群体近期未发生明显的

居群扩张ꎮ 因此两种分析结果均表明六叶龙胆复合

群近期并未经历明显的居群扩张ꎮ

３　 讨论

龙胆属轮叶系物种以其枝上茎生叶轮生数目为

主要分类特征ꎬ 但在野外考察中发现存在大量的过

渡类型ꎮ 因此ꎬ 基于居群的物种概念[３５]ꎬ 本研究

统计了采样点居群内各个植株的茎生叶数目ꎬ 结果

发现虽然茎生叶的轮生数目在不同物种间存在重

叠ꎬ 但在每个物种内仍然呈正态分布ꎬ 从形态上可

以区分不同的类群ꎮ 因此ꎬ 对于在居群或种间存在

连续性状的类群ꎬ 基于居群的物种概念是从形态学

对其进行分类的有效手段ꎮ

饼图大小表示单倍型数量ꎮ
Ｐｉｅ ｃｈａｒｔｓ ｄｉｓｐｌａｙ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅａｃｈ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ.

图 ３　 基于叶绿体片段数据的六叶龙胆复合群的中央网络连接图
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｍｅｄｉａｎ￣ｊｏｉｎｉｎｇ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ Ｇｅｎｔｉａｎａ ｈｅｘａｐｈｙｌｌａ ｃｏｍｐｌｅｘ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｃｐＤＮＡ ｄａｔａ
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枝上数值表示贝叶斯后验概率ꎬ 主要节点的分化时间用箭头表示ꎬ 灰条表示 ９５％的置信区间ꎮ
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图 ４　 基于贝叶斯算法的六叶龙胆复合群叶绿体单倍型一致树及支系间的分化时间
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｍａｊｏｒｉｔｙ ｒｕｌｅ ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ

ｉｎ Ｇｅｎｔｉａｎａ ｈｅｘａｐｈｙｌｌａ ｃｏｍｐｌｅｘ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ
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图 ５　 六叶龙胆复合群歧点分布分析曲线
Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｍｉｓｍａｔｃｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｇｅｎｔｉａｎａ ｈｅｘａｐｈｙｌｌａ ｃｏｍｐｌｅｘ
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　 　 本研究以居群的形态性状为分类依据ꎬ 采用叶

绿体基因片段对六叶龙胆复合群进行群体遗传学分

析ꎬ 结果表明该复合群不能被区分开来ꎬ 同域分布

的不同类群间遗传组成基本相同ꎮ 这种遗传相似性

可能与本研究采用的分子标记数量较少有关ꎬ 因而

无法检测到足够多的遗传变异ꎻ 也可能是由于同域

分布的近缘物种间的杂交或渐渗所致ꎬ 尤其是近缘

类群间容易发生杂交 [３６ꎬ ３７]ꎮ 此外ꎬ 六叶龙胆复合

群物种间的单倍型共享现象ꎬ 也有可能是由于物种

近期发生分化ꎬ 导致了不完全的谱系筛选( ｉｎｃｏｍ￣
ｐｌｅｔｅ ｌｉｎｅａｇｅ ｓｏｒｔｉｎｇ)ꎬ 而龙胆属刚好属于典型的

近期分化类群[３]ꎮ 因此ꎬ 该复合群中的物种分类

地位仍需通过如单拷贝核基因数据或者全基因组的

高通量数据分析进一步确定ꎮ
横断山地区因其独特的深切峡谷地貌和适宜的

水热条件ꎬ 孕育了丰富且别具特色的动植物类群ꎮ
而在历史上的冰期ꎬ 横断山地区是我国高山植物最

重要的冰期避难所[５ꎬ ６ꎬ ９]ꎬ 是诸多类群的汇集地与

间冰期时再次扩张的起点ꎮ 基于叶绿体基因片段的

六叶龙胆复合群的群体遗传学分析结果表明ꎬ 该复

合群居群内的遗传多样性水平较高ꎬ 没有明显的遗

传多样性中心与分化中心ꎻ 此外ꎬ 特有单倍型散布

于不同居群内ꎮ 这种岛屿状的遗传分布式样与冰缘

植物绵参(Ｅｒｉｏｐｈｙｔｏｎ ｗａｌｌｉｃｈｉｉ Ｂｅｎｔｈａｍ)、 石砾唐

松草(Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ｓｑｕａｍｉｆｅｒｕｍ Ｌｅｃｏｙｅｒ)、 拟耧斗

菜(Ｐａｒａｑｕｉｌｅｇｉａ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ (Ｒｏｙｌｅ) Ｊ. Ｒ. Ｄｒｕｍ￣
ｍｏｎｄ ＆ Ｈｕｔｃｈｉｎｓｏｎ )、 垫 紫 草 ( Ｃｈｉｏｎｏｃｈａｒｉｓ
ｈｏｏｋｅｒｉ (Ｃ􀆰 Ｂ􀆰 Ｃｌａｒｋｅ) Ｉ􀆰 Ｍ. Ｊｏｈｎｓｔｏｎ) [３８] 和高山

栎组植物(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｅｃｔ. Ｈｅｔｅｒｏｂａｌａｎｕｓ) [１９] 等比

较相 似ꎻ 与 部 分 高 山 植 物 如 鲜 卑 花 属 ( Ｓｉｂｉ￣
ｒａｅａ) [３９]、 绣线菊属(Ｓｐｉｒａｅａ) [４０]等在避难所遗传

多样性高、 高原台面遗传组成单一的遗传分布式样

有所不同ꎮ 虽然本研究检测到六叶龙胆复合群内存

在明显的谱系地理结构ꎬ 但无法鉴定出一个明显的

冰期避难所ꎻ 其分布区南部与北部固定的叶绿体单

倍型之间存在较明显的遗传分化ꎬ 形成了两个亚支

系ꎬ 因此该复合群在横断山脉地区可能存在至少两

个微型避难所ꎮ 这种多个微型避难所格局与高山植

物山地虎耳草(Ｓａｘｉｆｒａｇａ ｓｉｎｏｍｏｎｔａｎａ Ｊ. Ｔ. Ｐａｎ ＆
Ｇｏｒｎａｌｌ) [４１]比较相似ꎬ 但后者在青藏高原台面上

也存在微型避难所ꎮ 六叶龙胆复合群的遗传分化主

要发生在第四纪ꎬ 此时青藏高原和横断山脉已基本

隆升到现代高度[４２] ꎬ 造山运动对其遗传分化的影

响可能小于第四纪的冰川作用ꎬ 尽管横断山脉的

隆升促进了该地区的物种分化[１０] ꎮ 青藏高原和横

断山脉地区已有研究表明[５－７ꎬ ９] ꎬ 该地区第四纪

的环境与气候变化是物种在种水平或居群水平上

遗传分化的主要因素[４３] ꎮ 此外ꎬ 横断山地区特殊

的高山峡谷地貌易于形成片段化的生境ꎬ 起到了

降低居群间基因流的作用ꎬ 从而促进了种内的遗

传分化ꎮ 与此相对应是六叶龙胆复合群的遗传变

异主要发生在种群间ꎬ 这与该地区的其他植物如

绵参(９５􀆰６５％)、 石砾唐松草(９０􀆰４０％)、 拟耧斗

菜(９６􀆰１９％)和垫紫草(９８􀆰０７％) [３８] 以及印度块菌

(Ｔｕｂｅｒ ｉｎｄｉｃｕｍꎬ ９３􀆰７１％) [４４] 相似ꎬ 而有别于遗

传变异主要发生在种群内的青藏高原广布种如山地

虎耳草(２２􀆰０６％) [４１]等ꎮ 因此ꎬ 六叶龙胆复合群岛

屿状的遗传结构很可能是冰川运动导致的环境与气

候变化和横断山地区特有的地形共同作用的结果ꎮ
与此岛屿状的遗传结构相对应ꎬ 六叶龙胆复合

群的种群进化历史分析结果表明其在近期并未经历

明显的扩张ꎬ 种群稳定ꎬ 中央网络图也提示该类群

没有发生整体扩张ꎻ 这一结果也与上述冰缘植

物[３８]及高山栎[１９]的歧点分布分析结果相同ꎬ 但与

经历了明显居群扩张的山地虎耳草[４１]不同ꎮ 此外ꎬ
已有研究表明ꎬ 横断山地区高山植物的分布范围会

随着气候变暖而增大[４５]ꎻ 据此ꎬ 六叶龙胆复合群

在冰期过后将发生扩张ꎬ 但与本研究结果不一致ꎮ
考虑到复杂的遗传结构可能会对歧点分布分析产生

影响ꎬ 加之横断山地区的地形和地质历史复杂ꎬ 六

叶龙胆复合群的种群进化历史还有待进一步研究ꎮ
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在样品采集和分子生物学实验中的帮助ꎮ
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ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ Ｈｅｎｇｄｕａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ Ｒｅｇｉｏｎ (ＨＭＲ) ｕｐｌｉｆｔ ｔｏ ｅｎ￣
ｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ＨＭＲ ａｎｄ ｉｔｓ ｅａｓｔｅｒｎ ａｄｊａｃｅｎｔ

ａｒｅａ: Ｔｒａｃｉｎｇ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｈｉｓｔｏｒｙ ｏｆ Ａｌｌｉｕｍ ｓｅｃｔｉｏｎ Ｓｉｋ￣

ｋｉｍｅｎｓｉａ ( Ａｍａｒｙｌｌｉｄａｃｅａｅ ) [ Ｊ ] . Ｍｏｌ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔ Ｅｖｏｌꎬ
２０１９ꎬ １３０: ３８０－３９６.

[２１] 　 Ｄｏｙｌｅ ＪＪꎬ Ｄｏｙｌｅ ＪＬ. Ａ ｒａｐｉｄ ＤＮＡ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｄｕｒｅ ｆｏｒ
ｓｍａｌｌ ｑｕａｎｔｉｔｉｅｓ ｏｆ ｆｒｅｓｈ ｌｅａｆ ｍａｔｅｒｉａｌ[ Ｊ] . Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍ Ｂｕｌ￣

ｌｅｔꎬ １９８７ꎬ １９(１): １１－１５.

[２２] 　 Ｈａｍｉｌｔｏｎ ＭＢ. Ｆｏｕｒ ｐｒｉｍｅｒ ｐａｉｒｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ ｒｅｇｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｅｃｏｌꎬ １９９９ꎬ ８(３): ５２１－５２３.
[２３] 　 Ｋｅａｒｓｅ Ｍꎬ Ｍｏｉｒ Ｒꎬ Ｗｉｌｓｏｎ Ａꎬ Ｓｔｏｎｅｓ￣Ｈａｖａｓ Ｓꎬ Ｃｈｅｕｎｇ

Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｉｏｕｓ ｂａｓｉｃ: Ａｎ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ａｎｄ ｅｘｔｅｎｄａｂｌｅ

ｄｅｓｋｔｏｐ ｓｏｆｔｗａｒｅ ｐｌａｔｆｏｒｍ ｆｏｒ ｔｈｅ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｄａｔａ [ Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２０１２ꎬ ２８ ( １２):

１６４７－１６４９.
[２４] 　 Ｌｉｂｒａｄｏ Ｐꎬ Ｒｏｚａｓ Ｊ. ＤｎａＳＰ ｖ５: ａ ｓｏｆｔｗａｒｅ ｆｏｒ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎ￣

ｓｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＤＮＡ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ ｄａｔａ[ Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａ￣

ｔｉｃｓꎬ ２００９ꎬ ２５(１１): １４５１－１４５２.
[２５] 　 Ｅｘｃｏｆｆｉｅｒ Ｌꎬ Ｌｉｓｃｈｅｒ ＨＥＬ. Ａｒｌｅｑｕｉｎ ｓｕｉｔｅ ｖｅｒ ３􀆰５: ａ ｎｅｗ ｓｅ￣

ｒｉｅｓ ｏｆ ｐｒｏｇｒａｍｓ ｔｏ ｐｅｒｆｏｒｍ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｅｓ
ｕｎｄｅｒ Ｌｉｎｕｘ ａｎｄ Ｗｉｎｄｏｗｓ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｅｃｏｌ Ｒｅｓｏｕｒꎬ ２０１０ꎬ １０
(３): ５６４－５６７.

[２６] 　 Ｐｏｎｓ Ｏꎬ Ｐｅｔｉｔ ＲＪ. Ｍｅａｓｕｒｉｎｇ ａｎｄ ｔｅｓｔｉｎｇ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎ￣
ｔｉａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｏｒｄｅｒｅｄ ｖｅｒｓｕｓ ｕｎｏｒｄｅｒｅｄ ａｌｌｅｌｅｓ [ Ｊ] . Ｇｅｎｅ￣

ｔｉｃｓꎬ １９９６ꎬ １４４(３): １２３７－１２４５.

[２７] 　 Ｅｘｃｏｆｆｉｅｒ Ｌꎬ Ｓｍｏｕｓｅ ＰＥꎬ Ｑｕａｔｔｒｏ ＪＭ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕ￣
ｌａｒ ｖａｒｉａｎｃｅ ｉｎｆｅｒｒｅｄ ｆｒｏｍ ｍｅｔｒｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ＤＮＡ

ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ: ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｈｕｍａｎ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ＤＮＡ ｒｅ￣
ｓｔｒｉｃｔｉｏｎ ｄａｔａ[Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ １９９２ꎬ １３１(２): ４７９－４９１.

[２８] 　 Ｆｕ ＹＸ. Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｔｅｓｔｓ ｏｆ ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙ ｏｆ ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ａｇａｉｎｓｔ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈꎬ ｈｉｔｃｈｈｉｋｉｎｇ ａｎｄ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ
[Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ １９９７ꎬ １４７(２): ９１５－９２５.

[２９] 　 Ｒｏｇｅｒｓ ＡＲꎬ Ｈａｒｐｅｎｄｉｎｇ Ｈ. Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｍａｋｅｓ
ｗａｖｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｅｖｏｌꎬ １９９２ꎬ ９(３): ５５２－５６９.

[３０] 　 Ｇｕｉｎｄｏｎ Ｓ. Ｇａｓｃｕｅｌ Ｏ. Ａ ｓｉｍｐｌｅꎬ ｆａｓｔ ａｎｄ ａｃｃｕｒａｔｅ ｍｅ￣
ｔｈｏｄ ｔｏ ｅｓｔｉｍａｔｅ ｌａｒｇｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｉｅｓ ｂｙ ｍａｘｉｍｕｍ￣ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ

[Ｊ] . Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ２００３ꎬ ５２(５): ６９６－７０４.
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[３１] 　 Ｄａｒｒｉｂａ Ｄꎬ Ｔａｂｏａｄａ ＧＬꎬ Ｄｏａｌｌｏ Ｒꎬ Ｐｏｓａｄａ Ｄ. ｊＭｏｄｅｌＴｅｓｔ

２: ｍｏｒｅ ｍｏｄｅｌｓꎬ ｎｅｗ ｈｅｕｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｐａｒａｌｌｅｌ ｃｏｍｐｕｔｉｎｇ

[Ｊ] . Ｎａｔ Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ ２０１２ꎬ ９(８): ７７２.

[３２] 　 Ｂａｎｄｅｌｔ ＨＪꎬ Ｆｏｒｓｔｅｒ Ｐꎬ Ｒöｈｌ Ａ. Ｍｅｄｉａｎ￣ｊｏｉｎｉｎｇ ｎｅｔｗｏｒｋｓ

ｆｏｒ ｉｎｆｅｒｒｉｎｇ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｐｈｙｌｏｇｅｎｉｅｓ [ Ｊ] . Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｅｖｏｌꎬ

１９９９ꎬ １６(１): ３７－４８.

[３３] 　 Ｂｏｕｃｋａｅｒｔ Ｒꎬ Ｈｅｌｅｄ Ｊꎬ Ｋüｈｎｅｒｔ Ｄꎬ Ｖａｕｇｈａｎ Ｔꎬ Ｗｕ ＣＨꎬ

ｅｔ ａｌ. ＢＥＡＳＴ ２: ａ ｓｏｆｔｗａｒｅ ｐｌａｔｆｏｒｍ ｆｏｒ Ｂａｙｅｓｉａｎ ｅｖｏｌｕ￣

ｔｉｏｎａｒｙ ａｎａｌｙｓｉｓ [ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｃｏｍｐｕｔ Ｂｉｏｌꎬ ２０１４ꎬ １０ ( ４):

ｅ１００３５３７.

[３４] 　 Ｄｒｕｍｍｏｎｄ ＡＪꎬ Ｓｕｃｈａｒｄ ＭＡꎬ Ｘｉｅ Ｄꎬ Ｒａｍｂａｕｔ Ａꎬ Ｎｏｔｅｓ

Ａ. Ｂａｙｅｓｉａｎ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｓ ｗｉｔｈ ＢＥＡＵｔｉ ａｎｄ ｔｈｅ ＢＥＡＳＴ １􀆰７

[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｅｖｏｌꎬ ２０１２ꎬ ２９(８): １９６９－１９７３.

[３５] 　 洪德元. 生物多样性事业需要科学、 可操作的物种概念[Ｊ] .

生物多样性ꎬ ２０１６ꎬ ２４(９): ９７９－９９９.

Ｈｏｎｇ ＤＹ. Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐｕｒｓｕｉｔｓ ｎｅｅｄｓ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ａｎｄ

ｏｐｅｒａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｎｃｅｐｔ [ Ｊ ] . Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ

２０１６ꎬ ２４(９): ９７９－９９９.

[３６] 　 Ａｂｂｏｔｔ Ｒꎬ Ａｌｂａｃｈ Ｄꎬ Ａｎｓｅｌｌ Ｓꎬ Ａｒｎｔｚｅｎ ＪＷꎬ Ｂａｉｒｄ ＳＪＥꎬ

ｅｔ ａｌ. Ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｊ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ Ｂｉｏｌꎬ

２０１３ꎬ ２６(２): ２２９－２４６.

[３７] 　 Ｎｏｌｔｅ ＡＷꎬ Ｔａｕｔｚ Ｄ. Ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｏｎｓｅｔ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄ

ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ Ｇｅｎｅｔꎬ ２０１０ꎬ ２６(２): ５４－５８.

[３８] 　 Ｌｕｏ Ｄꎬ Ｙｕｅ ＪＰꎬ Ｓｕｎ ＷＧꎬ Ｘｕ Ｂꎬ Ｌｉ ＺＭꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ

ｈｉｓｔｏｒｙ ｏｆ ｔｈｅ ｓｕｂｎｉｖａｌ ｆｌｏｒａ ｏｆ ｔｈｅ Ｈｉｍａｌａｙａ￣Ｈｅｎｇｄｕａｎ

Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ: Ｆｉｒｓｔ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｆｒｏｍ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａ￣

ｐｈｙ ｏｆ ｆｏｕｒ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂｓ [ Ｊ] . Ｊ Ｂｉｏｇｅｏｇｒꎬ ２０１６ꎬ ４３

(１): ３１－４３.

[３９] 　 Ｆｕ ＰＣꎬ Ｇａｏ ＱＢꎬ Ｚｈａｎｇ ＦＱꎬ Ｘｉｎｇ Ｒꎬ Ｋｈａｎ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅ￣

ｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ Ｑｉｎｇｈａｉ￣Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

ａｎｄ ｇｌａｃｉａｔｉｏｎｓ: Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ ａ Ｓｉｂｉ￣

ｒａｅａ (Ｒｏｓａｃｅａｅ) ｃｏｍｐｌｅｘ[Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍ Ｓｙｓｔ Ｅｃｏｌꎬ ２０１６ꎬ

６５: ７２－８２.

[４０] 　 Ｋｈａｎ Ｇꎬ Ｚｈａｎｇ ＦＱꎬ Ｇａｏ ＱＢꎬ Ｆｕ ＰＣꎬ Ｚｈａｎｇ Ｙꎬ Ｃｈｅｎ ＳＬ.

Ｓｐｉｒｏｉｄｅｓ ｓｈｒｕｂｓ ｏｎ Ｑｉｎｇｈａｉ￣Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ: Ｍｕｌｔｉｌｏｃｕｓ

ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ ａｎｄ ｐａｌａｅｏｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎａｌ ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ

Ｓｐｉｒａｅａ ａｌｐｉｎａ ａｎｄ Ｓ. Ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ( Ｒｏｓａｃｅａｅ) [ Ｊ] . Ｍｏｌ

Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔ Ｅｖｏｌꎬ ２０１８ꎬ １２３: １３７－１４８.

[４１] 　 Ｌｉ Ｙꎬ Ｇａｏ ＱＢꎬ Ｇｅｎｇｊｉ ＺＭꎬ Ｊｉａ ＬＫꎬ Ｗａｎｇ ＺＨꎬ Ｇａｏ ＱＢ.

Ｒａｐｉｄ ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ａｌｐｉｎｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｓａｘｉｆｒａｇａ ｓｉｎｏｍｏｎｔａｎａ ( Ｓａｘｉｆｒａｇａｃｅａｅ) ｉｎ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ￣

Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ ａｎｄ Ｈｉｍａｌａｙａｓ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔ Ｇｅｎｅｔꎬ ２０１８ꎬ ９:

３８１.

[４２] 　 Ｆａｖｒｅ Ａꎬ Ｐäｃｋｅｒｔ Ｍꎬ Ｐａｕｌｓ ＳＵꎬ Ｊäｈｎｉｇ ＳＣꎬ Ｕｈｌ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ｕｐｌｉｆｔ ｏｆ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ￣Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ ｆｏｒ ｔｈｅ

ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｔｉｂｅｔａｎ ｂｉｏｔａｓ [ Ｊ] . Ｂｉｏｌ Ｒｅｖꎬ ２０１５ꎬ ９０(１):

２３６－２５３.

[４３] 　 Ｍｕｅｌｌｎｅｒ￣Ｒｉｅｈｌ ＡＮ. Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ａｓ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ａｒｅｎａｓ: ｐａｔ￣

ｔｅｒｎｓꎬ ｅｍｅｒｇｉｎｇ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓꎬ ｐａｒａｄｉｇｍ ｓｈｉｆｔｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ

ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｎ ｔｈｅ
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