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珍稀濒危植物半枫荷的遗传多样性及遗传结构
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摘　 要: 利用 １５ 对 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物对半枫荷(Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ Ｈｕｎｇ Ｔ. Ｃｈａｎｇ)的遗传多样性与遗传

结构进行分析ꎮ 结果显示ꎬ 半枫荷的遗传多样性水平较高 (Ｈｅ ＝ ０􀆰８１６)ꎬ 遗传变异主要存在于居群内

(７６􀆰６３％)ꎬ 但不同地区间遗传分化系数较高(Ｆｓｔ ＝ ０􀆰１７６)ꎮ 半枫荷的 １７ 个居群可划分为 ６ 个基因库ꎬ 同时本

研究发现半枫荷遗传背景复杂ꎬ 基因杂合性高ꎮ 半枫荷居群遗传结构不稳定ꎬ 有 ４ 个居群(４０％)经历瓶颈效应ꎮ
研究结果表明半枫荷维持较丰富的遗传变异ꎬ 具有较高的进化潜力ꎮ 繁育系统、 生境破碎化和人为干扰可能是

造成半枫荷濒危的主要原因ꎬ 是其现代地理分布格局和居群遗传结构的主要成因ꎮ
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　 　 我国南方地处气候温暖湿润的亚热带(热带)
季风区ꎬ 分布有多个生物避难所ꎬ 被认为是世界生

物多样性热点地区之一[１]ꎮ 然而随着生产力的提

高和土地利用的变化ꎬ 我国南方的原生植物生境呈

现出片段化和破碎化的格局ꎬ 已出现上百种濒危植

物[２]ꎮ 濒危植物由于居群数目及有效居群大小均

较小ꎬ 这将影响遗传漂变和基因流等进化过程ꎬ 从

而导致植物灭绝或地方性灭绝的风险大增[３－５]ꎮ 而

丰富的遗传变异是物种应对不断变化环境的遗传基

础ꎬ 研究濒危植物的遗传多样性及遗传结构对于制

定保护策略至关重要ꎮ
半枫荷 (Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ Ｈｕｎｇ

Ｔ. Ｃｈａｎｇ)(２ｎ ＝ ３２)为蕈树科半枫荷属半落叶高

大乔木ꎬ 仅存于我国长江以南的常绿阔叶林、 针阔

混交林和竹林中[６]ꎮ 该物种对生境条件要求苛刻ꎬ
分布区狭窄ꎬ 居群规模小ꎬ 大多数呈单株散生的间

断分布ꎬ 现已濒临灭绝ꎬ 已被列为国家二级保护植

物[７]ꎮ 半枫荷是蕈树属(Ａｌｔｉｎｇｉａ)和枫香树属(Ｌｉ￣
ｑｕｉｄａｍｂａｒ)两属的天然杂交种[８ꎬ ９]ꎬ 属雌雄异花

同株ꎬ 以风媒传粉为主ꎮ 具有自交亲和、 树干通

直、 树形优美、 叶型多变等特点ꎬ 是南方少有的

彩叶树种ꎬ 极具园林绿化开发价值ꎮ 半枫荷还具

有较高的药用价值ꎬ 其根的活性成分齐墩果酸

(Ｏｌｅａｎｏｌｉｃ ａｃｉｄ)对病毒性肝炎的抗原具有抑制活

性的作用[１０]ꎻ 其叶片富集了大部分差异黄酮类化

合物[１１]ꎮ 但目前尚无关于半枫荷谱系地理学和居

群保护等方面的报道ꎮ
近年来ꎬ 随着分子标记技术的快速发展ꎬ 利

用分子标记技术评估遗传变异和遗传结构并提出

相关保育策略ꎬ 已成为保护濒危物种的常用方

法[５ꎬ １２－１４] ꎮ 其中ꎬ 简单序列重复ꎬ 即微卫星序列

(Ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔꎬ ＳＳＲ)ꎬ 具有共显性、
高特异性和高重复性等诸多优点[１４]ꎬ 已被广泛应

用于濒危植物遗传多样性的研究ꎮ ＳＳＲ 分子标记

技术可分为核 ＳＳＲ(ｇ￣ＳＳＲ)和表达序列标签 ＳＳＲ
(ＥＳＴ￣ＳＳＲ)ꎬ ＥＳＴ￣ＳＳＲ 相较于传统的 ｇ￣ＳＳＲ 不仅

保有共显性的特点ꎬ 还具有开发成本低、 稳定性好

和来源广等特点[１２－１４]ꎮ
本研究采用 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 标记ꎬ 对半枫荷天然居

群的遗传多样性和遗传结构进行检测ꎬ 并对该物种

可能的致濒原因进行探讨ꎬ 以期为半枫荷天然资源

的保护提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

本研究于 ２０１８ 年 ３－５ 月ꎬ 在对半枫荷天然分

布区进行详细调查的基础上ꎬ 采集来源于福建、 广

东、 湖南和广西等省的 １７ 个自然居群(表 １)ꎮ 在

长汀(ＣＴ)、 周宁(ＺＮ)、 延平(ＹＰ)、 邵武(ＳＷ)、
永定(ＹＤ)、 清流(ＱＬ)、 大余(ＤＹ)、 德化(ＤＨ)

表 １　 １７ 个半枫荷居群的地理分布
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ １７ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

居群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

地理位置　 　
Ｌｏｃａｔｉｏｎ　 　

样本量
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ

经纬度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔 (ｍ)
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

ＤＨ 福建省德化县 ７ ２５°３８′１６″Ｎꎬ １１８°１３′２３″Ｅ ８２９
ＬＣ 福建省连城县 １９ ２５°３５′５３″Ｎꎬ １１７°０２′０６″Ｅ ７５０
ＣＴ 福建省长汀县 ２ ２５°２１′４２″Ｎꎬ １１６°１７′３３″Ｅ ６９０
ＹＤ 福建省永定区 ３ ２４°５２′５２″Ｎꎬ １１６°５６′３１″Ｅ ４５０
ＷＰ 福建省武平县 １１ ２５°１０′５７″Ｎꎬ １１６°２０′２７″Ｅ ５６０
ＲＳ 广西壮族自治县融水县 １０ ２５°０８′２８″Ｎꎬ １０８°４８′５１″Ｅ ７６５
ＳＸ 福建省沙县 ２８ ２６°３９′３８″Ｎꎬ １１７°４９′３２″Ｅ ８３６
ＱＬ 福建省清流县 ４ ２５°５４′３９″Ｎꎬ １１６°４５′３８″Ｅ ８３０
ＹＰ 福建省延平区 ２ ２６°４３′３４″Ｎꎬ １１８°０８′１０″Ｅ ９６０
ＳＷ 福建省邵武市 ３ ２７°３３′４０″Ｎꎬ １１７°３１′１８″Ｅ ７５２
ＳＣ 福建省顺昌县 １６ ２６°５０′１０″Ｎꎬ １１７°４９′０２″Ｅ ４４７
ＮＪ 福建省南靖县 ２ ２４°３４′２６″Ｎꎬ １１７°１３′３０″Ｅ ５７０
ＺＮ 福建省周宁县 ２ ２５°５９′５２″Ｎꎬ １１９°２７′２９″Ｅ ６３０
ＪＨ 湖南省江华县 １７ ２５°００′２１″Ｎꎬ １１２°００′３８″Ｅ ７５０
ＰＹ 广东省平远县 １５ ２４°４２′２０″Ｎꎬ １１５°５３′２０″Ｅ ７５０
ＤＹ 江西省大余县 ５ ２５°３３′２９″Ｎꎬ １１４°２６′０５″Ｅ ７３０
ＬＡ 江西省乐安县 ８ ２７°３１′２０″Ｎꎬ １１５°５０′３３″Ｅ ５７０
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和乐安(ＬＡ)等 ９ 个居群半枫荷数量较少ꎬ 因此采

集到样本量相应也较少ꎮ 采样标准为居群间的地理

距离大于 １０ ｋｍꎬ 株间距大于 １０ ｍꎬ 并且无病虫

害ꎮ 采下叶子立即放入预先准备的冰盒中ꎬ 带回到

实验室后放入超低温冰箱保存ꎮ
１􀆰 ２　 ＤＮＡ提取、 引物筛选及 ＰＣＲ 扩增

采用改良的 ＣＴＡＢ 法ꎬ 提取半枫荷叶片基因

组 ＤＮＡ[８]ꎮ 本研究所用的 １５ 对高多态性引物是根

据叶兴状等[６]开发的半枫荷特异 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物序

列筛选而来(表 ２)ꎮ
以不同地区半枫荷 ＤＮＡ 为模板ꎬ 上、 下游引物

各添加 ０􀆰２ μｍｏｌ / Ｌꎬ 退火温度设置为 ４４℃ ~ ５７℃
进行 ＰＣＲ 扩增ꎮ 本研究发现ꎬ 当退火温度为 ５１℃
时ꎬ ＰＣＲ 扩增结果最好ꎬ 等位基因数量多ꎬ 显示清

晰ꎮ 后续实验采用２５ μＬ 的反应体系ꎬ 包括: １􀆰０ μＬ
ＤＮＡ ( １００ ｎｇ / μＬ)ꎬ ２ × Ｔａｑ ＰＣＲ ＳｔａｒＭｉｘ ｗｉｔｈ
Ｌｏａｄｉｎｇ Ｄｙｅ 混合液 １２􀆰５ μＬ 以及上、 下游引物

(５ ｍｏｌ / Ｌ) 各 １􀆰０ μＬꎮ 反应程序为: ９４℃预变性

５ ｍｉｎꎻ ９４℃变性 ４５ ｓꎬ ５１℃退火 １ ｍｉｎꎬ ７２℃延伸

４５ ｓꎬ 共 ３３ 个循环ꎻ 最后 ７２℃延伸１０ ｍｉｎꎮ
１􀆰 ３　 数据处理

采用 ＰｏｗｅｒＭａｒｋｅｒ ３􀆰２５[１５]软件计算各位点多

态信息含量 ＰＩＣꎮ 利用 ＰＯＰＧＥＮ１􀆰３２[１６] 软件计算

观察等位基因(Ｎａ)、 有效等位基因(Ｎｅ)、 Ｓｈａｎ￣
ｎｏｎ 多样性指数( Ⅰ)、 观察杂合度(Ｈｏ)、 期望杂

合度(Ｈｅ)、 私有等位基因(Ｎｐ)ꎮ 使用 Ｆｓｔａｔ[１７] 软
件计算居群间近交系数(Ｆ ｉｓ)和固定系数(Ｆｓｔ)ꎮ 使

用 ＧＥＮＰＯＰ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｇｅｎｅｐｏｐ􀆰ｃｕｒｔｉｎ􀆰ｅｄｕ􀆰ａｕ) 计

算哈代￣温伯格平衡(Ｈａｒｄｙ￣Ｗｅｉｎｂｅｒｇ)ꎮ 基于 ＵＰ￣
ＧＭＡ 及 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ 方法ꎬ 利用 ＭＥＧＡ ５􀆰０[１８]

软件分别绘制出所有居群和个体聚类图ꎮ 采用

ＧｅｎＡｌＥｘ６􀆰 ５[１９]软件进行分子方差分析(ＡＭＯＶＡ)ꎬ
并进行 Ｍａｎｔｅｌ 相关性检验ꎮ 基于遗传距离矩阵ꎬ
利用 ＧｅｎＡＬＥｘ ６􀆰５ 软件对所有居群的遗传关系进

行主成分分析(ＰＣｏＡ)ꎮ 遗传结构采用 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
２􀆰３􀆰４[２０]软件进行分析ꎬ Ｋ 分别设置为 １ ~ １７ꎬ 每

个 Ｋ 值重复运算 １０ 次ꎮ １００ ０００ 次的马尔科夫链

蒙特卡罗(ＭＣ)重复之后进行 １ ０００ ０００ 次 ｂｕｒｎ￣
ｉｎꎮ 使用 ＣＬＵＭＰＰ２􀆰０[２１] 软件将 １０ 次运算结果合

并ꎬ 然后采用 Ｄｉｓｔｒｕｃｔ１􀆰１[２２] 软件绘制半枫荷居群

遗传结构图ꎮ 采用 ＢＯＴＴＬＥＮＥＣＫ１􀆰２􀆰０２[２３] 软件对

半枫荷居群进行瓶颈效应检测分析(长汀、 永定等

７ 个居群规模太小ꎬ 低于 Ｂｏｔｔｌｅｎｅｃｋ 软件最低使用

标准ꎬ 未对上述 ７ 个居群检测瓶颈效应)ꎮ

表 ２　 基于 ＥＳＴ￣ＳＳＲ标记的半枫荷居群的遗传多样性分析
Ｔａｂｌｅ ２　 ＥＳＴ－ＳＳＲ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

居群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

Ｆ ｉｓ Ｎｐ Ｎａ Ｎｅ Ｉ Ｈｏ Ｈｅ

ＲＳ －０.１５６∗ １ ４.８６７ ３.６８４ １.３５９ ０.６８７ ０.７３４
ＪＨ －０.２９３∗ １ ６.０６７ ３.７１９ １.４４１ ０.８７８ ０.７２７
ＰＹ －０.０５１∗ ０ ６.５３３ ４.３４６ １.６０８ ０.６１８ ０.７７８
ＤＹ －０.１３３ ０ ４.０６７ ３.０４１ １.２１３ ０.６５３ ０.７２７
ＬＡ ０.０８５∗ ２ ４.９３３ ３.４８０ １.３６１ ０.５３３ ０.７３６
ＤＨ －０.００４∗ ０ ５.２６７ ３.８８４ １.４５５ ０.６２９ ０.７７８
ＬＣ －０.０８９∗ ０ ６.４００ ３.７７５ １.５０４ ０.５９３ ０.７３９
ＣＴ －０.３３３ ０ ２.４６７ ２.３０２ ０.７９１ ０.６６７ ０.６５６
ＹＤ －０.２３８ ０ ３.４６７ ３.００９ １.１０８ ０.８２２ ０.７４２
ＷＰ －０.１２４∗ ０ ５.０６７ ３.４０２ １.３０３ ０.５９４ ０.６８３
ＱＬ －０.２８９ ０ ３.８００ ３.０８５ １.１８３ ０.５６７ ０.７３８
ＳＸ －０.０２２∗ ０ ６.８６７ ４.３００ １.６１６ ０.５８１ ０.７６５
ＳＣ －０.０５２∗ ０ ６.２００ ４.１９２ １.５６９ ０.６６７ ０.７７６
ＳＷ －０.２７７ ０ ３.５３３ ３.２０４ １.１７３ ０.６２２ ０.７９１
ＹＰ －０.０３ ０ ２.４６７ ２.２８４ ０.８００ ０.６３３ ０.６６７
ＺＮ －０.１４３ ０ ２.３３３ ２.１７３ ０.６８４ ０.４６７ ０.５４４
ＮＪ －０.０３ ０ ２.９３３ ２.６６２ ０.９８５ ０.６６７ ０.７７８

平均 Ｍｅａｎ －０.１２８ ０.０２６ ４.５４５ ３.３２６ １.２４４ ０.６４０ ０.７２７

　 　 注: 居群名称对应表 １ꎮ Ｆ ｉｓ: 近交系数ꎻ Ｎｐ: 私有等位基因ꎻ Ｎａ: 观察等位基因ꎻ Ｎｅ: 有效等位基因ꎻ Ｉ: Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数ꎻ
Ｈｏ: 观察杂合度ꎻ Ｈｅ: 期望杂合度ꎮ ∗ 表示显著偏离哈代－温伯格平衡ꎮ 下同ꎮ

Ｎｏｔｅｓ: Ｐｌａｃｅ ｎａｍｅｓ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄ ｔｏ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｄｅｓ ｓｈｏｗｎ ｉｎ Ｔａｂｌｅ １. Ｆｉｓ: Ｗｉｔｈｉｎ￣ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔꎻ Ｎｐ: Ｐｒｉｖａｔｅ ａｌｌｅｌｉｃ
ｒｉｃｈｎｅｓｓꎻ Ｎａ: Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｌｅｌｅｓꎻ Ｎｅ: Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ａｌｌｅｌｅｓꎻ Ｉ: Ｓｈａｎｎｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘꎻ Ｈｏ:
Ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙꎻ Ｈｅ: Ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙ. ∗: Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｅｖｉａｔｅｄ ｆｒｏｍ Ｈａｒｄｙ￣Ｗｅｉｎｂｅｒｇ Ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.
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２　 结果与分析

２􀆰 １　 遗传多样性分析

研究结果显示ꎬ １５ 个 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 位点共检测到

半枫荷居群 １３１ 个观察等位基因(Ｎａ)ꎬ 不同位点

上等位基因变化范围为 ５ ~１３ꎬ 平均为 ８􀆰７３３ 个ꎻ
其 中ꎬ 位 点 ＢＦＨ２、 ＢＦＨ９、 ＢＦＨ１４、 ＢＦＨ２２、
ＢＦＨ２６、 ＢＦＨ２９ 和 ＢＦＨ５０ 的扩增结果好ꎬ 提供的

遗传信息较多ꎻ Ｈｏ、 Ｈｅ在 １５ 个位点中的变化趋势

略有不同ꎬ 最高值分别来自 ＢＦＨ２６ 和 ＢＦＨ５０(附
表 １１))ꎮ １７ 个居群的 Ｎａ、 Ｎｅ、 Ｈｏ、 Ｈｅ及 Ｉ 的平均

值分 别 为 ４􀆰５４５１、 ３􀆰３２５９、 ０􀆰６３９８、 ０􀆰７２７ 和

１􀆰２４４２ꎻ 其中平远居群(ＰＹ)的遗传多样性最高、
其次为顺昌(ＳＣ)和沙县(ＳＸ)ꎬ 而周宁(ＺＮ)的遗

传多样性水平最低ꎻ 融水(ＲＳ)、 江华(ＪＨ)、 平远

(ＰＹ)、 连城(ＬＣ)、 乐安(ＬＡ)、 武平(ＷＰ)、 沙县

(ＳＸ)和顺昌 (ＳＣ) 等 ８ 个居群显著偏离 Ｈａｒｄｙ￣
Ｗｅｉｎｂｅｒｇ 平衡ꎬ 表现为杂合子数量过剩ꎬ 且除乐

安(ＬＡ)居群外ꎬ 所有居群近交系数均为负值ꎬ 其

平均值为－０􀆰１２８ꎮ 仅融水(ＲＳ)、 江华( ＪＨ)和乐

安(ＬＡ)等 ３ 个居群存在私有等位基因(表 ２)ꎮ
２􀆰 ２　 遗传分化

由 ＡＭＯＶＡ 分析结果可知(表 ３)ꎬ 半枫荷遗传

变异主要发生在居群内(７６􀆰６３ ％) (Ｐ < ０􀆰００１)ꎬ
地区内居群间遗传变异占 １７􀆰４４ ％(Ｐ < ０􀆰００１)ꎬ
而地区间的遗传变异只有 ５􀆰９３ ％(Ｐ < ０􀆰００１)ꎬ 说

明半枫荷遗传变异主要存在于居群内的个体之间ꎮ
半枫荷居群间的遗传分化系数 ＦＳＴ为 ０􀆰１７６(附表

２２))ꎬ 在种的水平表现出较高的遗传分化ꎬ 表明天

然半枫荷呈现低水平的居群间遗传变异和高水平居

群内遗传变异ꎮ

表 ３　 半枫荷遗传结构的 ＡＭＯＶＡ检验
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＡＭＯＶＡ ｔｅｓｔ ｏｆ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ

ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

变异来源
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ
ｓｏｕｒｃｅ

自由度
ｄｆ

方差和
Ｓｕｍ ｏｆ
ｓｑｕａｒｅｓ

比例
Ｒａｔｉｏ
(％)

Ｐ 值
Ｐ

地区间 ４ ９１.８７９ ５.９３ Ｐ < ０.００１

居群间 １４９ １０４７.４６１ １７.４４ Ｐ < ０.００１

居群内 １５４ ７４４.０００ ７６.６３ Ｐ < ０.００１

１ꎬ ２)如需查阅附表内容请登录«植物科学学报»网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ)查看本期文章ꎮ

２􀆰 ３　 居群遗传结构分析

Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ 分析结果如图 １ 所示ꎬ 在 Ｋ ＝ ２ 时

达到极值ꎮ 值得注意的是ꎬ 之后 Ｋ 值还出现几个

峰值ꎬ 且 Ｋ ＝ ６ 时ꎬ 各个居群划分最清晰ꎻ Ｋ ＝ ７
时ꎬ 连城(ＬＣ)ꎬ 乐安(ＬＡ)和德化(ＤＨ)３ 个居群

划分变的模糊ꎬ 因而 １７ 个半枫荷居群最有可能来

自 ６ 个基因库ꎮ Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ 分析结果也将 １７
个半枫荷居群分成 ２ 类ꎬ 并可进一步划分为 ６ 个亚
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ａ: 基于 １０ 次重复的 Ｄｅｌｔａ Ｋ 的对数似然函数值ꎻ ｂ: 根据 １５ 个
ＥＳＴ－ＳＳＲ 位点变异推断 １７ 个居群的遗传结构ꎮ 居群名称对应表
１ꎮ 下同ꎮ
ａ: Ｌｏｇ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｏｆ ｔｈｅ ｄａｔａ (Ｄｅｌｔａ Ｋ) ａｓ ａ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ Ｋ ｏｖｅｒ １０
ｉｔｅｒａｔｉｏｎｓꎻ ｂ: Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ １７ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｓｅｍｉ￣
ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ １５ ＥＳＴ￣ＳＳＲ ｌｏｃｉ.
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｎａｍｅｓ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄ ｔｏ Ｔａｂｌｅ １. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ遗传结构分析
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ
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群(图 ２: ａ)ꎬ 大余(ＤＹ)和平远(ＰＹ)等 ７ 个绿色

三角形居群聚为一大类ꎬ 可细分为 ３ 个亚群ꎮ 其

中大余(ＤＹ) 和平远(ＰＹ) 聚为 １ 个亚类ꎬ 武平

(ＷＰ)、 长汀(ＣＴ)、 永定(ＹＤ)和融水(ＲＳ)聚为

１ 个亚类ꎬ 江华( ＪＨ)单独聚为 １ 个亚类ꎻ 乐安

(ＬＡ)和邵武(ＳＷ)等 １０ 个红色圆形居群聚为另

一大类ꎬ 也可细分为 ３ 个亚类ꎬ 其中乐安(ＬＡ)、
邵武(ＳＷ)、 德化(ＤＨ)和连城(ＬＣ)聚为 １ 个亚

类ꎬ 沙县(ＳＸ)、 顺昌(ＳＣ) 和清流(ＱＬ) 聚为 １
个亚类ꎬ 延平(ＹＰ)、 南靖(ＮＪ)和周宁(ＺＮ)聚为

１ 个亚类ꎮ ＰＣｏＡ 分析的第 ２、 第 ３ 主成分分别解

释总变量的 ２１􀆰９２％和 ２９􀆰８４％(图 ２: ｂ)ꎮ 此外

ＰＣｏＡ 分析和 ＵＰＧＭＡ 聚类分析的结果也大致将

１７ 个居群的 １５４ 个样本聚为两大类ꎬ 并可进一

步划分为 ６ 个亚类ꎬ 与 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ 分析结果相互验

证(图 ３)ꎮ
２􀆰 ４　 瓶颈效应检测

本研究剔除 ７ 个极小居群后ꎬ 检测了 １０ 个居

群的瓶颈效应(表 ４)ꎮ 其中沙县(ＳＸ)、 顺昌(ＳＣ)
和平远(ＰＹ)居群在双相突变模型(ＴＰＭ)存在杂合

子过剩(Ｐ < ０􀆰０５)ꎻ 沙县(ＳＸ)、 顺昌(ＳＣ)、 平远

(ＰＹ)和融水(ＲＳ)居群在逐步突变模型(ＳＭＭ)存
在杂合子过剩(Ｐ < ０􀆰０５)ꎬ 表明这些种群可能在近

期受到了瓶颈效应的影响ꎮ

a

b

CT

YD
W

P

R
S

PY

DY JH

SC SX

QL

NJ

YP

ZN

LCDH

LA

SW

0.05

!"##$ Principal coordinates (PCoA)

!
"
#

2
C

oo
rd

.2

!"#1 Coord.1

图 ２　 基于 ＮＪ法构建的野生半枫荷 １７ 个居群的聚类图(ａ)以及居群成对遗传距离的主成分聚类分析(ｂ)
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ ｔｒｅｅｓ ｏｆ １７ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ (ａ) ａｎｄ

ＰＣｏＡ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐａｉｒｅｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ (ｂ)
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Ⅰa

Ⅰb

Ⅰc

Ⅱa

Ⅱb

Ⅱc

图 ３　 １５４ 个半枫荷个体的 ＵＰＧＭＡ聚类分析
Ｆｉｇ􀆰 ３　 ＵＰＧＭＡ ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ １５４ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

表 ５　 半枫荷瓶颈效应检测
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｂｏｔｔｌｅｎｅｃｋ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｆｏｒ

Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ

居群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 检验　 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ ｔｅｓｔ

双相突变模型
Ｔｗｏ￣ｐｈａｓｅｄ ｍｕｔａｔｉｏｎ

ｍｏｄｅｌ (ＴＰＭ)

逐步突变模型
Ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｍｕｔａｔｉｏｎ
ｍｏｄｅｌ (ＳＭＭ)

ＲＳ ０.０６２ ０.０１２

ＪＨ ０.６０２ ０.５９９

ＰＹ ０.０２３ ０.００３

ＤＹ ０.３７４ ０.３３０

ＬＡ ０.４５６ ０.８４７

ＤＨ ０.４５７ ０.２７７

ＬＣ ０.３９５ ０.６３９

ＷＰ ０.２４９ ０.１１９

ＳＸ ０.００５ ０.００１

ＳＣ ０.０２６ ０.０３０

３　 讨论

３􀆰 １　 半枫荷遗传多样性

本研究所选 １５ 个位点的多态信息含量(ＰＩＣ)
均大于 ０􀆰８ꎬ 这说明它们均属于高多态性位点ꎬ
其中最大值为 ０􀆰９１７ꎬ 平均值为 ０􀆰８６６ꎬ 为本研

究结果奠定了可靠的基础ꎮ 通常濒危植物分布区

域狭窄ꎬ 居群规模小ꎬ 导致其遗传多样性较低ꎬ 如

水 松[５] (Ｇｌｙｐｔｏｓｔｒｏｂｕｓ ｐｅｎｓｉｌｉｓ ( Ｓｔａｕｎｔ.) Ｋｏｃｈꎬ
Ｈｅ＝ ０􀆰２７２)和大王杜鹃[２４](Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｒｅｘ Ｌｅｖｌ.ꎬ
Ｈｅ＝ ０􀆰５１５)ꎬ 然而本研究得出的半枫荷物种遗传多样

性水平(Ｈｅ＝ ０􀆰８１６、 Ｉ ＝ １􀆰８４０１)比一些广布种的遗

传多样性更高ꎬ 同时也高于许多其他濒危植物ꎬ 这与

其近源的金缕梅科植物长柄双花木[２５] (Ｄｉｓａｎｔｈｕｓ
ｃｅｒｃｉｄｉｆｏｌｉｕｓ ｓｕｂｓｐ􀆰 ｌｏｎｇｉｐｅｓ (Ｈ􀆰 Ｔ. Ｃｈａｎｇ) Ｋ. Ｙ.
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Ｐａｎ) 和 银 缕 梅[２６] ( Ｓｈａｎｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｕｂａｅｑｕａｌｅ
(Ｈｕｎｇ Ｔ. Ｃｈａｎｇ) Ｍ. Ｂ. Ｄｅｎｇꎬ Ｈ. Ｔ. Ｗｅｉ ＆ Ｘ. Ｑ.
Ｗａｎｇ)ＳＳＲ 标记的分析结果类似ꎬ 这可能是与半枫

荷为枫香属与蕈树属的天然杂交种ꎬ 遗传基础丰富

有关ꎬ 说明遗传多样性可能不是导致半枫荷濒危的

主要因素ꎮ 长汀(ＣＴ)、 武平(ＷＰ)、 延平(ＹＰ)和
周宁(ＺＮ)４ 个居群的遗传多样性均低于 ０􀆰７ꎬ 这可

能和这些地区半枫荷数量较少ꎬ 生境单一ꎬ 居群遗

传背景相似有密切关系[２７]ꎮ 野外调查发现ꎬ 半枫

荷多以孤立木存在ꎬ 周围幼苗很少ꎬ 这可能和半枫

荷果实为蒴果ꎬ 具有硬壳ꎬ 种子难以直接接触土

壤ꎬ 导致种子萌发率低、 天然更新困难有关ꎮ 王满

莲等[２８]的研究也认为采取高千粒重、 种子集中萌

发和低生育率的 Ｋ 对策是导致半枫荷濒危的主要

原因ꎬ 进一步说明遗传多样性水平不是半枫荷致濒

的主要原因ꎮ 本研究中ꎬ 大部分位点(８６􀆰６６ ％)偏
离 Ｈａｒｄｙ￣Ｗｅｉｎｂｅｒｇ 平衡ꎬ 绝大多数(９３􀆰３３％)居

群内近交系数为负值ꎬ 呈现出极显著的不平衡状

况ꎬ 表现为杂合子缺失ꎬ 揭示了居群内普遍存在自

交或近交现象ꎬ 这也符合半枫荷自交亲和的生物学

特性ꎮ
３􀆰 ２　 半枫荷遗传结构及遗传分化

本研究发现半枫荷遗传变异主要发生在居群内

(７６􀆰６３％)ꎬ 这可能是由于生境破碎化导致的遗传

漂变造成的ꎮ Ｍａｎｔｅｌ 检验结果表明ꎬ 成对遗传距

离与地理距离的成对差异之间无显著的相关性ꎬ 地

理隔离对半枫荷遗传分化的作用不明显 ( ｒ ＝
０􀆰０７６ꎬ Ｐ ＝ ０􀆰２９０)ꎮ 前人的研究发现ꎬ 半枫荷可

能是多地点属间杂交起源[８]ꎬ 综合 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ 分析

结果可知ꎬ 当 Ｋ ＝ ２ 时ꎬ 虽然 Ｋ 值最大ꎬ 却不能

显示清晰的遗传结构ꎻ 当 Ｋ ＝ ６ 时ꎬ 各地区居群

间的遗传分化变得更明显ꎬ 故可将 １７ 个居群划分

为 ６ 个基因库ꎬ 这与水松[５] 的遗传结构划分类似ꎬ
同时聚类分析(ＮＪ)和主成分分析(ＰＣｏＡ)分析结

果与 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ 分析结果基本一致ꎮ 此外ꎬ 随着 Ｋ
值的增加ꎬ 出现了 ３ 个明显拐点ꎬ 说明半枫荷出现

了新的基因库ꎬ 表明半枫荷杂合性很高ꎬ 遗传背景

复杂ꎬ 这与半枫荷为枫香属与蕈树属天然杂交种的

结论相吻合[１０]ꎮ 半枫荷居群间ꎬ 尤其是不同地区

居群间存在显著的遗传分化(ＦＳＴ ＝ ０􀆰１７６)ꎬ 这与

许多亚热带阔叶树种的遗传变异模式基本一致[２９]ꎮ
本实验室目前已完成半枫荷基因组 ｓｕｒｖｅｙ 测序(结
果未显示)ꎬ 发现其基因组约为 ６８５ Ｍｂꎬ 杂合率

为 ２􀆰９３％ꎬ 重复序列约占 ６８􀆰８７％ꎬ 这进一步验证

了半枫荷的遗传背景复杂ꎬ 杂合性较高ꎮ
值得注意的是ꎬ 本研究聚类分析ꎬ 武夷山脉南

端的武平(ＷＰ)、 长汀(ＣＴ)和永定(ＹＤ)３ 个居群

与广西九万山脉的融水(ＲＳ)居群聚为一类ꎻ 南岭

北侧的江华( ＪＨ)居群与南岭山脉东北侧的大余

(ＤＹ)居群及东南侧的平远(ＰＹ)居群聚为同一亚

类ꎻ 武夷山脉的沙县 ( ＳＸ)、 顺昌 ( ＳＣ) 和清流

(ＱＬ)３ 个居群也聚为同一亚类ꎻ 此外ꎬ 鹫峰山￣戴
云山￣博平岭山系以东的周宁(ＺＮ)、 延平(ＹＰ)和

南靖(ＮＪ)３ 个居群也聚为同一亚类ꎮ 这可能是由

于半枫荷起源时间早于后期形成的武夷山、 南岭、
鹫峰山￣戴云山￣博平岭等山系ꎬ 山体运动及第四纪

冰川的冰期－间冰期反复震荡ꎬ 加大了其居群间的

遗传分化ꎬ 最终构成了现有的居群遗传结构ꎬ 这与

其近 源 的 金 缕 梅 科 植 物 檵 木[３０] ( Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ
ｃｈｉｎｅｎｓｅ (Ｒ􀆰 Ｂｒ􀆰) Ｏｌｉｖｅｒ)的遗传分化情况类似ꎮ
分布在南岭南侧的平远(ＰＹ)、 九万大山山脉腹地

融水(ＲＳ)居群、 武夷山脉东侧支脉的顺昌(ＳＣ)及
沙县(ＳＸ)和戴云山脉腹地的德化(ＤＨ)等居群ꎬ
因山脉形成的山体屏障ꎬ 在历经冰期后依然保存有

较大居群规模(除德化居群较小外)、 遗传多样性

也较高ꎬ 说明上述地点可能是半枫荷的冰期避难

所ꎬ 与 Ｂｏｔｔｌｅｎｅｃｋ 检测结果相互验证ꎬ Ｙｅ 等[３１]的

研究也得出上述地区极可能是半枫荷的冰期避难所

的结论ꎮ 此外ꎬ 上述地区残存的一些半枫荷古树上

可看到许多树瘤ꎬ 而这些树瘤被认为是半枫荷经历

长时间恶劣环境而生存下来的证据[３２]ꎮ
３􀆰 ３　 半枫荷的濒危机制和保护策略

在对福建沙县及连城半枫荷居群进行连续 ３ 年

实地调查的基础上ꎬ 本研究推测造成半枫荷濒危主

要原因如下ꎮ 首先ꎬ 狭域、 破碎化、 居群规模小和

大多数呈单株散生的间断分布ꎻ 其次ꎬ 半枫荷对生

境要求苛刻ꎬ 幼苗怕光耐阴ꎬ 而幼树生长喜光ꎬ 但

半枫荷在群落常处于非优势树种ꎬ 其周围的幼树幼

苗数量少ꎬ 自然更新能力弱ꎬ 导致龄级断层严重ꎻ
第三ꎬ 半枫荷果实为蒴果ꎬ 鸟兽几乎不吃ꎬ 种子不

能依靠动物进行传播ꎬ 同时其传粉方式为主要为风

媒传粉ꎬ 传播距离较近ꎻ 第四ꎬ 半枫荷果实的有效

种子数量少ꎬ 果实坚硬ꎬ 难以吸收水分ꎬ 再加上凋

落物层较厚ꎬ 种子难以接触土壤ꎬ 严重影响种子的

萌发ꎻ 第五ꎬ 半枫荷生境破坏严重ꎬ 再加上全球气

候变暖、 酸雨和人为干扰等原因ꎬ 造成半枫荷生境
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日益破碎化ꎮ 罗仕祥[３３]和徐燕等[３４]也得出类似的

结论ꎮ 因此ꎬ 采取扩大林窗面积、 增加种子接触土

壤机会等有效的措施可提高其居群的自然更新

能力ꎮ
半枫荷居群间遗传分化较大ꎬ 居群中私有基因

较丰富ꎮ 因此ꎬ 保护种群遗传多样性ꎬ 是防止该物

种特异种质流失的关键ꎬ 也是维持居群遗传结构的

前提ꎮ 目前ꎬ 该物种的大多数居群并未分布于自然

保护区内ꎬ 生境受人为干扰较严重ꎬ 但绝大多数居

群无幼苗及幼树ꎬ 呈负增长型结构ꎮ 特别是连城

(ＬＣ)、 德化(ＤＨ)、 平远(ＰＹ)、 顺昌(ＳＣ)和长汀

(ＣＴ)等居群位于村落、 公路旁和竹林中ꎬ 人为干

扰现象更为严重ꎮ 融水(ＲＳ)居群虽然位于天然次

生林中ꎬ 但当地群众常砍其枝叶或挖根用做药浴及

中成药的原材料ꎬ 人为破坏严重ꎬ 因此急需建立半

枫荷自然保护小区ꎮ 结合本研究结果及对半枫荷居

群的跟踪观测ꎬ 表明繁育系统、 长期人为干扰和地

理隔离极有可能是造成半枫荷当前遗传变异模式的

主要原因ꎮ
Ｂｏｔｔｌｅｎｅｃｋ 检测结果显示有 ４０％的半枫荷居

群近期可能经历过瓶颈效应ꎬ 或许是由于当地某

个历史时期的气候、 环境条件或人为过度干扰造

成[５ꎬ ２６]ꎮ 虽然本研究发现半枫荷各种源间遗传变

异水平较高ꎬ 但近年来其野生居群数量却呈下降趋

势ꎮ 小居群、 优良单株和含有私有等位基因的居群

是维持半枫荷遗传多样性不可或缺的重要组成部

分[３５]ꎬ 因此融水(ＲＳ)、 江华(ＪＨ)和乐安(ＬＡ)等
含有私有等位基因及其它小居群应予以优先重点保

护ꎬ 这样将有助于半枫荷遗传多样性的稳步提高ꎬ
从而促进该物种健康发展ꎮ 本研究团队已完成半枫

荷全基因组测序组装工作ꎬ 正在解析其全基因组ꎬ
以期更深入地探讨半枫荷种群历史动态演化及濒危

机制ꎬ 为该物种的保护与利用奠定基础ꎮ 此外ꎬ 通

过建立核心种质资源库、 生殖生态学、 制定保育技

术和自然回归试验等措施ꎬ 对半枫荷的异地保护、
居群恢复和开发利用也具有重要意义ꎮ
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