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摘要: 基于 ＳＲＡＰ 标记对半枫荷(Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ Ｃｈａｎｇ)１７ 个天然种群 １５４ 个样株的遗传多样性和遗传

结构进行研究ꎮ 结果表明:半枫荷 １７ 个天然种群多态性条带数的均值为 １１３. ６ꎬ多态性条带百分比的均值为

６３.５％ꎮ 半枫荷具有较高的遗传多样性水平〔Ｎｅｉ’ｓ 遗传多样性指数(Ｈ)的均值为 ０.２５０ ４ꎬＳｈａｎｎｏｎ’ ｓ 多态性信息

指数( Ｉ)的均值为 ０.３６６ ２〕ꎬ其中ꎬ福建连城种群的遗传多样性水平最高(Ｈ 值为 ０.３５４ ４ꎬＩ 值为 ０.５２１ ０)ꎮ 半枫荷

种群内遗传变异较高(贡献率 ７５.９５％)ꎬ种群间遗传变异较低(贡献率 ２４.０５％)ꎬ种群间基因流为 １.５７９ꎬ遗传分化

系数为 ０.２４１ꎮ 综合 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ 聚类分析、ＵＰＧＭＡ 聚类分析和 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 分析结果ꎬ半枫荷 １７ 个天然种群

先划分为集群Ⅰ和集群Ⅱꎬ集群Ⅰ进一步划分为 ５ 个亚群ꎬ其中ꎬ亚群Ⅰａ 包括福建的德化和连城种群以及江西的

乐安和大余种群ꎬ广东平远种群单独构成亚群Ⅰｂꎬ亚群Ⅰｃ 包括福建的延平、沙县和清流种群ꎬ亚群Ⅰｄ 包括福建

的南靖和周宁种群ꎬ亚群Ⅰｅ 包括福建的邵武和顺昌种群以及广西融水种群ꎻ集群Ⅱ进一步划分为 ２ 个亚群ꎬ其中ꎬ
湖南江华种群单独构成亚群Ⅱａꎬ亚群Ⅱｂ 包括福建的长汀、永定和武平种群ꎮ Ｍａｎｔｅｌ 检验结果显示:半枫荷种群间

遗传距离和地理距离不存在显著相关性ꎮ 建议结合迁地保护和就地保护对半枫荷进行保护ꎬ在福建的连城、沙县、
武平和顺昌ꎬ湖南江华ꎬ广西融水以及广东平远实行就地保护的同时ꎬ尽快建立半枫荷核心种质资源库ꎮ
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　 　 由于人类活动对生态环境的破坏日益严重[１]ꎬ
加之全球气候变暖[２]ꎬ许多植物的分布区域锐减ꎬ由
连续分布演变成间断分布ꎬ进而成为濒危植物[３]ꎮ
因濒危植物自身适应水平较低ꎬ加之繁殖障碍和地理

隔离ꎬ濒危植物间的基因交流越来越困难ꎬ有的甚至

出现瓶颈效应ꎬ进而导致其遗传多样性丧失ꎬ甚至物

种灭绝[４－５]ꎮ 研究濒危植物的遗传多样性和遗传结

构有助于濒危植物的保护与开发利用ꎮ
半枫荷(Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ Ｃｈａｎｇ)(２ｎ＝

３２)隶属于蕈树科(Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ)ꎬ为稀有种、国家二

级重点保护野生植物ꎬ零星散状分布于中国长江以南

山区ꎬ具有重要的科研价值[６－７]ꎮ Ｗｕ 等[７] 利用分子

标记证明半枫荷为枫香树属(Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ Ｌｉｎｎ.)和蕈

树属(Ａｌｔｉｎｇｉａ Ｎｏｒｏｎｈａ)的属间天然杂交种ꎮ 半枫荷

具有较高的观赏价值ꎬ是中国南方为数不多的彩叶树

种ꎬ春、秋两季叶片部分变为紫红色、红色ꎬ且同株有

２~５ 种叶型ꎬ具有良好的园林绿化应用前景ꎮ 半枫荷

还是药用植物ꎬ为传统苗药ꎬ其根具有祛风除湿、镇痛

消肿和抑制病毒性肝炎抗原活性的功效[８]ꎮ 由于半

枫荷对生长环境要求苛刻ꎬ有效种子少ꎬ在群落内常

为非优势种ꎬ在竞争光热资源时常处于弱势地位ꎬ再
加上人们过度采挖半枫荷根等原因ꎬ导致其遗传资源

大量流失ꎬ濒临灭绝[９]ꎮ 目前ꎬ仅田晓明等[１０]和叶兴

状等[１１]进行了半枫荷转录组测序等分子标记准备工

作ꎬ亟需对半枫荷群体的遗传多样性和遗传结构进行

研究ꎬ这对其遗传资源保护策略的制定具有重要

意义ꎮ
相关序列扩增多态性(ｓｅｑｕｅｎｃｅ￣ｒｅｌａｔｅｄ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ

ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍꎬＳＲＡＰ)标记是显性标记ꎬ具有简便、高

效、重复性好等优点[１２]ꎮ 已有研究结果[１２－１４] 显示:
在研究对象基因型未知的情况下ꎬ采用 ＳＲＡＰ 标记技

术研究其遗传多样性有效可行ꎮ Ｌｉ 等[１４] 利用 ＳＲＡＰ
标记对半枫荷近缘的金缕梅科(Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ)植

物四药门花〔Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｓｕｂｃｏｒｄａｔｕｍ (Ｂｅｎｔｈ.) Ｏｌｉｖ.〕
的遗传多样性进行了研究ꎬ并为其制定了保护策略ꎮ

鉴于此ꎬ本研究采用 ＳＲＡＰ 标记分析来自福建、
湖南、广东、江西和广西的半枫荷 １７ 个天然种群 １５４
个样株的遗传多样性和遗传结构ꎬ探讨半枫荷的分布

特征对其遗传变异的影响ꎬ以期为半枫荷遗传资源保

护及开发利用奠定理论基础ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 材料

于 ２０１８ 年 ３ 月至 ５ 月对半枫荷的天然分布区进

行全面调查ꎬ按照居群间地理距离大于 １０ ｋｍ、株间

距大于 １０ ｍ 的标准ꎬ对分布于福建、湖南、广东、江西

和广西的 １７ 个天然种群进行采样ꎬ各种群的具体地

理分布信息见表 １ꎮ 其中ꎬ分布于福建长汀、永定、清
流、延平、邵武、南靖和周宁 ７ 个种群的半枫荷株数较

少ꎮ 每个种群各样株采集 １００ ｇ 无病虫害的当年生

嫩叶ꎬ剪下后立即放入冰盒ꎬ带回实验室后将嫩叶平

均分成 ３ 份ꎬ擦拭干净后用锡箔纸包好ꎬ然后用液氮

冷冻 ３０ ｍｉｎꎬ最后放入－８０ ℃冰箱保存ꎬ用于提取基

因组 ＤＮＡꎮ
１.２　 方法

参考 Ｍｕｒｒａｙ 等[１５] 的方法从半枫荷叶中提取基

因组 ＤＮＡꎬ使用 Ｎａｎｏ－２００ 微量分光光度计(杭州奥

１６
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表 １　 半枫荷 １７ 个天然种群的地理分布信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ １７ ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ Ｃｈａｎｇ

编号
Ｎｏ.

采集地
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔 / ｍ
Ａｌｔｉｔｕｄｅ

样株数
Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌａｎｔ

ｎｕｍｂｅｒ
ＤＨ 福建省泉州市德化县 Ｄｅｈｕａ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｑｕａｎｚｈｏｕ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１８°１３′２３″ Ｎ２５°３８′１６″ ８２９ ７
ＬＣ 福建省龙岩市连城县 Ｌｉａｎｃｈｅｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｌｏｎｇｙａｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１７°０２′０６″ Ｎ２５°３５′５３″ ７５０ １９
ＣＴ 福建省龙岩市长汀县 Ｃｈａｎｇｔｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｌｏｎｇｙａｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１６°１７′３３″ Ｎ２５°２１′４２″ ６９０ ２
ＹＤ 福建省龙岩市永定区 Ｙｏｎｇｄｉｎｇ Ｄｉｓｔｒｉｃｔꎬ Ｌｏｎｇｙａｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１６°５６′３１″ Ｎ２４°５２′５２″ ４５０ ３
ＷＰ 福建省龙岩市武平县 Ｗｕｐｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｌｏｎｇｙａｎ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１６°２０′２７″ Ｎ２５°１０′５７″ ５６０ １１
ＳＸ 福建省三明市沙县区 Ｓｈａｘｉａｎ Ｄｉｓｔｒｉｃｔꎬ Ｓａｎｍｉｎｇ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１７°４９′３２″ Ｎ２６°３９′３８″ ８３５ ２８
ＱＬ 福建省三明市清流县 Ｑｉｎｇｌｉｕ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｓａｎｍｉｎｇ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１６°４５′３８″ Ｎ２５°５４′３９″ ８２３ ４
ＹＰ 福建省南平市延平区 Ｙａｎｐｉｎｇ Ｄｉｓｔｒｉｃｔꎬ Ｎａｎｐｉｎｇ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１８°０８′１０″ Ｎ２６°４３′３４″ ９６０ ２
ＳＷ 福建省南平市邵武市 Ｓｈａｏｗｕ Ｃｉｔｙꎬ Ｎａｎｐｉｎｇ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１７°３１′１８″ Ｎ２７°３３′４０″ ７５２ ３
ＳＣ 福建省南平市顺昌县 Ｓｈｕｎｃｈａｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｎａｎｐｉｎｇ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１７°４９′２１″ Ｎ２６°５０′１０″ ４４７ １６
ＮＪ 福建省漳州市南靖县 Ｎａｎｊｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｚｈａｎｇｚｈｏｕ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１７°１３′３０″ Ｎ２４°３４′２６″ ５７０ ２
ＺＮ 福建省宁德市周宁县 Ｚｈｏｕｎｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｎｉｎｇｄｅ Ｃｉｔｙꎬ Ｆｕｊｉａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１９°２７′２９″ Ｎ２５°５９′５２″ ６３０ ２
ＪＨ 湖南省永州市江华瑶族自治县 Ｊｉａｎｇｈｕａ Ｙａｏ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｏｎｇｚｈｏｕ

Ｃｉｔｙꎬ Ｈｕｎａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ
Ｅ１１２°００′３８″ Ｎ２５°００′２１″ ７５０ １７

ＰＹ 广东省梅州市平远县 Ｐｉｎｇｙｕａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｍｅｉｚｈｏｕ Ｃｉｔｙꎬ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１５°５３′２０″ Ｎ２４°４２′２０″ ７５０ １５
ＤＹ 江西省赣州市大余县 Ｄａｙｕ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｇａｎｚｈｏｕ Ｃｉｔｙꎬ Ｊｉａｎｇｘｉ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１４°２６′０５″ Ｎ２５°３３′２９″ ７３０ ５
ＬＡ 江西省抚州市乐安县 Ｌｅ’ａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｆｕｚｈｏｕ Ｃｉｔｙꎬ Ｊｉａｎｇｘｉ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ Ｅ１１５°５０′３３″ Ｎ２７°３１′２０″ ５７０ ８
ＲＳ 广西壮族自治区柳州市融水苗族自治县 Ｒｏｎｇｓｈｕｉ Ｍｉａｏ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ

Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｌｉｕｚｈｏｕ Ｃｉｔｙꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｚｈｕａｎｇ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｒｅｇｉｏｎ
Ｅ１０８°４８′５１″ Ｎ２５°０８′２８″ ７６５ １０

盛仪器有限公司)测定 ＤＮＡ 的浓度和质量ꎬ使用质量

体积分数 １.０％琼脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ 条带的完

整性ꎮ 使用 Ｔ１００ 梯度 ＰＣＲ 仪(美国 Ｂｉｏ－Ｒａｄ 公司)
进行扩增ꎮ 参考董蒙蒙[１６]３１的方法ꎬ从 ２２５ 对 ＳＲＡＰ
引物组合中筛选出 １０ 对多态性丰富、条带清晰的引

物组合用于半枫荷 １５４ 个样株的遗传多样性分析ꎮ
ＰＣＲ 反应体系包括:１００ ｎｇμＬ－１ ＤＮＡ １.０ μＬꎬ

２×Ｔａｑ ＰＣＲ ＳｔａｒＭｉｘ ｗｉｔｈ Ｌｏａｄｉｎｇ Ｄｙｅ 混合液 １２.５ μＬꎬ
５ ｍｏｌＬ－１上游和下游引物各 １.０ μＬꎬ加 ｄｄＨ２Ｏ 至

２５.０ μＬꎮ ＰＣＲ 反应程序为:９４ ℃预变性 ７ ｍｉｎꎻ９４ ℃
变性 ４５ ｓ、３５ ℃退火 １ ｍｉｎ、７２ ℃延伸 １ ｍｉｎꎬ７ 个循

环ꎻ９４ ℃变性 ４５ ｓ、３５ ℃退火 １ ｍｉｎ、５２ ℃延伸１ ｍｉｎꎬ
２８ 个循环ꎻ最后 ７２ ℃延伸 １０ ｍｉｎꎮ

ＰＣＲ 反应结束后ꎬ取 １０ μＬ 扩增产物ꎬ加入 １×
ＴＢＥ 电泳缓冲液ꎬ在质量体积分数 ３０％的聚丙烯酰

胺凝胶上进行电泳分离ꎬ然后参考董蒙蒙[１６]３２的方法

银染ꎮ 使用 ＹＧＤ－Ⅱ医用观片灯(冀州市宏光康复器

械厂)观察条带ꎬ并用 ＤＳＣ－ＲＸ１０Ｍ４ 数码相机(日本

ＳＯＮＹ 公司)拍照、保存ꎮ
１.３　 数据处理

统计电泳图中 １００ ~ ２ ０００ ｂｐ 间的条带ꎬ某一位

点上有条带记为“１”ꎬ无条带记为“０”ꎬ其中ꎬ模糊条

带与同区间清晰条带比对ꎬ将数据输入 ＥＸＣＥＬ ２０１０

软件构建原始的“１”、“０”矩阵ꎮ
利用 ＰＯＰＧＥＮ１. ３２ 软件[１７] 计算观察等位基因

数、有效等位基因数、多态性条带百分比、Ｎｅｉ’ ｓ 遗传

多样性指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ’ ｓ 多态性信息指数ꎮ 使用

ＭＥＧＡ５.０ 软件[１８] 绘制半枫荷 １７ 个天然种群和 １５４
个样株的聚类图ꎮ 采用 ＧｅｎＡｌＥｘ ６. ５ 软件[１９] 进行

Ｍａｎｔｅｌ 检验ꎬ检验半枫荷种群间遗传距离与地理距离

的相关性ꎬ并用该软件进行分子方差分析(ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｖａｒｉａｎｃｅꎬＡＭＯＶＡ)ꎬ计算种群间的遗传分化

系数和基因流以及种群内和种群间遗传变异的贡献

率ꎮ 采用 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ２.３.４ 软件[２０] 分析遗传结构ꎬ
分组数(Ｋ)设置为 １ ~ １７ꎬ每个 Ｋ 值重复运算 １０ 次ꎬ
５００ ０００ 次马尔科夫链蒙特卡罗(ＭＣ)重复之后进行

１００ ０００ 次 ｂｕｒｎ－ｉｎꎮ 使用 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ Ｈａｒｖｅｓｔｅｒ 确

定最佳 Ｋ 值ꎮ 使用 ＣＬＵＭＰＰ２.０ 软件[２１]将 １０ 次运算

结果合并ꎬ并采用 Ｄｉｓｔｒｕｃｔ１.１ 软件[２２] 将半枫荷群体

遗传结构以图形方式可视化输出ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 扩增结果及遗传多样性分析

从 ２２５ 对 ＳＲＡＰ 引物中筛选出 １０ 对用于半枫荷

１５４ 个样株基因组 ＤＮＡ 的扩增ꎬ１０ 对 ＳＲＡＰ 引物的

２６



第 ４ 期 叶兴状ꎬ 等: 基于 ＳＲＡＰ 标记半枫荷天然种群的遗传多样性分析

序列及扩增结果见表 ２ꎮ 结果显示:共得到 ２３５ 个条

带ꎬ每对引物扩增的条带数为 １８ ~ ２８ꎬ平均每对引物

扩增出 ２３.５ 个条带ꎬ其中多态性条带 １７９ 个ꎬ平均多

态性条带百分比为 ７７.２％ꎮ

表 ２　 用于半枫荷 １５４ 个样株基因组 ＤＮＡ 扩增的引物序列及扩增结果
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｏｍｉｃ ＤＮＡ ｆｒｏｍ １５４ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ Ｃｈａｎｇ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ

引物编号
Ｎｏ. ｏｆ ｐｒｉｍｅｒ

引物序列(５′→３′) 　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′→３′)

正向引物 Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ 反向引物 Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ

条带数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｂａｎｄｓ

多态性条带数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｂａｎｄｓ

多态性条带百分比 / ％
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ

ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｂａｎｄｓ
Ｍｅ１－Ｅｍ２ ＴＧＡＧＴＣＣＡＡＡＣＣＧＧＡＧＣ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＧＡＡＴＴＧＡＣ ２１ １７ ８１.０
Ｍｅ２－Ｅｍ８ ＴＧＡＧＴＣＣＡＡＡＣＣＧＧＡＣＣ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＧＡＡＴＴＣＴＡ ２５ １８ ７２.０
Ｍｅ４－Ｅｍ５ ＴＧＡＧＴＣＣＡＡＡＣＣＧＧＴＡＡ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＧＡＡＴＴＣＧＡ ２５ １８ ７２.０
Ｍｅ５－Ｅｍ３ ＴＧＡＧＴＣＣＡＡＡＣＣＧＧＴＣＣ ＴＧＡＧＴＣＣＡＡＡＣＣＧＧＴＣＣ ２３ １８ ７８.３
Ｍｅ７－Ｅｍ７ ＴＧＡＧＴＣＣＡＡＡＣＣＧＧＴＧＣ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＧＡＡＴＴＡＴＴ ２４ １８ ７５.０
Ｍｅ８－Ｅｍ４ ＴＧＡＧＴＣＣＡＡＡＣＣＧＧＴＣＡ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＧＡＡＴＴＣＴＡ ２６ １７ ６５.４
Ｍｅ９－Ｅｍ１３ ＴＧＡＧＴＣＣＡＡＡＣＣＧＧＡＧＴ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＧＡＡＴＴＡＡＧ ２４ １８ ７５.０
Ｍｅ１１－Ｅｍ１４ ＴＡＡＡＣＡＡＴＧＧＣＴＡＣＴＣＡＡＧ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＧＡＡＴＴＣＡＧ ２１ １８ ８５.７
Ｍｅ１３－Ｅｍ１ ＣＴＡＡＡＡＣＣＡＧＧＡＡＧＴＧＡＧＡＡ ＧＧＣＴＴＧＡＡＣＧＡＧＴＧＡＣＴＧＡ １８ １８ １００.０
Ｍｅ１５－Ｅｍ６ ＣＴＧＧＴＧＡＡＴＧＣＣＧＣＴＣＴ ＴＴＣＴＴＣＴＴＣＣＴＧＧＡＣＡＣＡＡＡ ２８ １９ ６７.９

均值 Ａｖｅｒａｇｅ ２３.５ １７.９ ７７.２

　 　 基于 ＳＲＡＰ 引物扩增结果ꎬ半枫荷 １７ 个天然种

群的遗传多样性分析结果见表 ３ꎮ 结果显示:基于

ＳＲＡＰ 引物检测出的半枫荷 １７ 个天然种群的多态性

条带数为 ３２~１６７ꎬ均值为 １１３.６ꎬ多态性条带百分比

(ＰＰＢ)为 １７.９％~９３.３％ꎬ均值为 ６３.５％ꎻ观察等位基

因数(Ｎａ)和有效等位基因数(Ｎｅ)分别为 １.２ ~ １.９ 和

１.２~１.６ꎬ均值分别为 １.６ 和 １.５ꎻＮｅｉ’ｓ遗传多样性指

数( Ｈ ) 和 Ｓｈａｎｎｏｎ’ｓ多态性信息指数 ( Ｉ ) 分别为

表 ３　 基于 ＳＲＡＰ 引物扩增结果半枫荷 １７ 个天然种群的遗传多样性分析
Ｔａｂｌｅ ３ 　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ １７ ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ Ｃｈａｎｇ ｂａｓｅｄ ｏｎ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ
ＳＲＡＰ ｐｒｉｍｅｒｓ

种群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

多态性条带数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ

ｂａｎｄｓ

多态性条带
百分比 /％

Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｂａｎｄｓ

观察等位
基因数
Ｏｂｓｅｒｖｅｄ
ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｌｌｅｌｅｓ

有效等位
基因数
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｌｌｅｌｅｓ

Ｎｅｉ’ｓ 遗传多样性
指数

Ｎｅｉ’ｓ ｇｅｎｅｔｉｃ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

Ｓｈａｎｎｏｎ’ｓ 多态性
信息指数
Ｓｈａｎｎｏｎ’ｓ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ

ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ
福建德化 Ｄｅｈｕａ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ １３０ ７２.６ １.７ １.５ ０.２７１ ８ ０.４０４ １
福建连城 Ｌｉａｎｃｈｅｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ １６４ ９１.６ １.９ １.６ ０.３５４ ４ ０.５２１ ０
福建长汀 Ｃｈａｎｇｔｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ ４８ ２６.８ １.３ １.３ ０.１３４ １ ０.１８５ ９
福建永定 Ｙｏｎｇｄｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ ７０ ３９.１ １.４ １.３ ０.１７３ ８ ０.２４８ ９
福建武平 Ｗｕｐｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ １４７ ８２.１ １.８ １.６ ０.３１２ ７ ０.４６１ ０
福建沙县 Ｓｈａｘｉａｎ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ １６６ ９２.７ １.９ １.６ ０.３４９ ６ ０.５１６ ７
福建清流 Ｑｉｎｇｌｉｕ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ １０５ ５８.７ １.６ １.５ ０.２４９ ３ ０.３６０ ６
福建延平 Ｙａｎｐｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ ５８ ３２.４ １.３ １.３ ０.１６２ ０ ０.２２４ ６
福建邵武 Ｓｈａｏｗｕ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ ６２ ３４.６ １.４ １.３ ０.１５３ ９ ０.２２０ ５
福建顺昌 Ｓｈｕｎｃｈａｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ １５２ ８４.９ １.９ １.５ ０.３０８ １ ０.４５８ ９
福建南靖 Ｎａｎｊｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ ７７ ４３.０ １.４ １.４ ０.２１５ １ ０.２９８ ２
福建周宁 Ｚｈｏｕｎｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ ３２ １７.９ １.２ １.２ ０.０８９ ４ ０.１２３ ９
湖南江华 Ｊｉａｎｇｈｕａ ｏｆ Ｈｕｎａｎ １５８ ８８.７ １.９ １.５ ０.３０２ ２ ０.４５３ ５
广东平远 Ｐｉｎｇｙｕａｎ ｏｆ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ １６７ ９３.３ １.９ １.６ ０.３２６ ７ ０.４８９ ５
江西大余 Ｄａｙｕ ｏｆ Ｊｉａｎｇｘｉ １２１ ６７.６ １.７ １.５ ０.２６９ ９ ０.３９６ １
江西乐安 Ｌｅ’ａｎ ｏｆ Ｊｉａｎｇｘｉ １４１ ７８.８ １.８ １.５ ０.３０３ ８ ０.４４７ ７
广西融水 Ｒｏｎｇｓｈｕｉ ｏｆ Ｇｕａｎｇｘｉ １３３ ７４.３ １.７ １.５ ０.２７９ ９ ０.４１４ ２

均值 Ａｖｅｒａｇｅ １１３.６ ６３.５ １.６ １.５ ０.２５０ ４ ０.３６６ ２

３６



植 物 资 源 与 环 境 学 报 第 ３０ 卷　

０.０８９ ４~０.３５４ ４ 和 ０. １２３ ９ ~ ０. ５２１ ０ꎬ均值分别为

０.２５０ ４和 ０.３６６ ２ꎬ其中ꎬ福建连城种群的 Ｎｅｉ  ｓ 遗传

多样性指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ  ｓ 多态性信息指数均最高ꎬ分
别为 ０.３５４ ４ 和 ０.５２１ ０ꎮ

基于 Ｎｅｉ’ｓ 遗传多样性指数对半枫荷 １７ 个天然

种群的遗传多样性进行排序ꎬ从大到小依次为福建连

城种群、福建沙县种群、广东平远种群、福建武平种

群、福建顺昌种群、江西乐安种群、湖南江华种群、广
西融水种群、福建德化种群、江西大余种群、福建清流

种群、福建南靖种群、福建清流种群、福建永定种群、
福建延平种群、福建邵武种群、福建长汀种群和福建

周宁种群ꎮ
２.２　 遗传结构分析

分子方差分析(ＡＭＯＶＡ)结果表明:半枫荷 １７ 个

天然种群间的遗传分化系数为 ０.２４１ꎬ种群间基因流

为 １.５７９ꎬ种群内遗传变异的贡献率高达 ７５.９５％ꎬ而
种群间遗传变异的贡献率仅占２４.０５％ꎬ且种群间和

种群内的差异达到极显著(Ｐ<０.００１)水平ꎮ 说明半

枫荷遗传多样性主要分布在种群内ꎬ种群间仅出现一

定程度的遗传分化ꎮ
Ｍａｎｔｅｌ 检验结果表明:半枫荷 １７ 个天然种群的

遗传距离和地理距离间无显著相关性( ｒ ＝ ０.０６８ꎬＰ ＝
０.３５０)ꎬ表明地理隔离不是导致半枫荷遗传变异高的

主要因子ꎮ
Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ 聚类图(图 １)显示:在遗传距离

０.１８ 处ꎬ半枫荷 １７ 个天然种群划分为Ⅰ和Ⅱ ２ 个集

群ꎮ 集群Ⅰ包括福建的德化、连城、延平、沙县、清流、
南靖、周宁、邵武和顺昌种群ꎬ江西的乐安和大余种

群ꎬ广东平远种群以及广西融水种群共 １３ 个种群ꎬ集
群Ⅱ包括湖南江华种群以及福建的长汀、永定和武平

种群共 ４ 个种群ꎮ 在遗传距离０.１１处ꎬ集群Ⅰ可进一

步划分为Ⅰａ、Ⅰｂ、Ⅰｃ 和Ⅰｄ ４ 个亚群ꎬ其中ꎬ亚群

Ⅰａ包括福建的德化和连城种群ꎬ江西的乐安和大余

种群以及广东平远种群ꎬ亚群Ⅰｂ 包括福建的延平、
沙县和清流种群ꎬ亚群Ⅰｃ 包括福建的南靖和周宁种

群ꎬ亚群Ⅰｄ 包括福建的邵武和顺昌种群以及广西融

水种群ꎻ集群Ⅱ可进一步划分为Ⅱａ 和Ⅱｂ ２ 个亚群ꎬ
其中ꎬ湖南江华种群单独构成亚群Ⅱａꎬ亚群Ⅱｂ 包括

福建的长汀、永定和武平种群ꎮ
ＵＰＧＭＡ 聚类图(图 ２) 显示:在遗传距离 ０. ６５

处ꎬ半枫荷 １７ 个天然种群的 １５４ 个样株分为 ２ 个集

群ꎬ其中ꎬ湖南江华种群中 １６ 个样株单独聚为集群

ＤＨ: 福建德化 Ｄｅｈｕａ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＬＣ: 福建连城 Ｌｉａｎｃｈｅｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ
ＬＡ: 江西乐安 Ｌｅ’ａｎ ｏｆ Ｊｉａｎｇｘｉꎻ ＤＹ: 江西大余 Ｄａｙｕ ｏｆ Ｊｉａｎｇｘｉꎻ ＰＹ: 广
东平远 Ｐｉｎｇｙｕａｎ ｏｆ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇꎻ ＹＰ: 福建延平 Ｙａｎｐｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＳＸ:
福建沙县 Ｓｈａｘｉａｎ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＱＬ: 福建清流 Ｑｉｎｇｌｉｕ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＮＪ: 福建
南靖 Ｎａｎｊｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＺＮ: 福建周宁 Ｚｈｏｕｎｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＳＷ: 福建邵
武 Ｓｈａｏｗｕ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＲＳ: 广西融水 Ｒｏｎｇｓｈｕｉ ｏｆ Ｇｕａｎｇｘｉꎻ ＳＣ: 福建顺昌
Ｓｈｕｎｃｈａｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＪＨ: 湖南江华 Ｊｉａｎｇｈｕａ ｏｆ Ｈｕｎａｎꎻ ＣＴ: 福建长汀
Ｃｈａｎｇｔｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＹＤ: 福建永定 Ｙｏｎｇｄｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＷＰ: 福建武平
Ｗｕｐｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎ.

图 １　 半枫荷 １７ 个天然种群的 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ 聚类图
Ｆｉｇ. １ 　 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ ｄｅｎｄｒｏｇｒａｍ ｏｆ １７ ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ
Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ Ｃｈａｎｇ

Ⅱꎬ其他 １３８ 个样株共同聚为集群Ⅰꎮ 在遗传距离

０.３０处ꎬ集群Ⅰ划分为 ６ 个亚群ꎬ其中ꎬ广东平远种群

中大部分样株聚为亚群ⅠｃꎻＮｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ 聚类图

中福建的长汀、永定和武平种群属于集群Ⅱꎬ而

ＵＰＧＭＡ 聚类图中这 ３ 个种群的样株在集群Ⅰ中ꎬ基
本聚在亚群Ⅰｅꎮ

使用 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 软件检测供试半枫荷 １７ 个天

然种群的遗传结构ꎬ结果(图 ３)显示:Ｋ ＝ ２ 时ꎬΔＫ 值

最大ꎻＫ ＝ ７ 时ꎬΔＫ 值次之(图 ３－Ａ)ꎮ Ｋ ＝ ７ 时ꎬ半枫

荷的遗传结构聚类较清晰 (图 ３ －Ｂ)ꎬ说明半枫荷

１７ 个天然种群可先划分为 ２ 大集群ꎬ再进一步细分

为 ７ 个亚群ꎮ
综合 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ 聚类图、ＵＰＧＭＡ 聚类图和

ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 分析结果ꎬ可将半枫荷 １７ 个天然种群

先划分为 ２ 个集群ꎬ然后在 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ 聚类图

的划分基础上ꎬ将亚群Ⅱａ 中的广东平远种群单独划

分为 １ 个亚群ꎬ共 ７ 个亚群ꎮ

４６
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ＤＨ: 福建德化 Ｄｅｈｕａ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＬＣ: 福建连城 Ｌｉａｎｃｈｅｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＣＴ: 福建长汀 Ｃｈａｎｇｔｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＹＤ: 福建永定 Ｙｏｎｇｄｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＷＰ: 福建
武平 Ｗｕｐｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＳＸ: 福建沙县 Ｓｈａｘｉａｎ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＱＬ: 福建清流 Ｑｉｎｇｌｉｕ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＹＰ: 福建延平 Ｙａｎｐｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＳＷ: 福建邵武 Ｓｈａｏｗｕ ｏｆ
Ｆｕｊｉａｎꎻ ＳＣ: 福建顺昌 Ｓｈｕｎｃｈａｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＮＪ: 福建南靖 Ｎａｎｊｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＺＮ: 福建周宁 Ｚｈｏｕｎｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＪＨ: 湖南江华 Ｊｉａｎｇｈｕａ ｏｆ Ｈｕｎａｎꎻ ＰＹ:
广东平远 Ｐｉｎｇｙｕａｎ ｏｆ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇꎻ ＤＹ: 江西大余 Ｄａｙｕ ｏｆ Ｊｉａｎｇｘｉꎻ ＬＡ: 江西乐安 Ｌｅ’ａｎ ｏｆ Ｊｉａｎｇｘｉꎻ ＲＳ: 广西融水 Ｒｏｎｇｓｈｕｉ ｏｆ Ｇｕａｎｇｘｉ.

图 ２　 半枫荷 １７ 个天然种群 １５４ 个样株的 ＵＰＧＭＡ 聚类图
Ｆｉｇ. ２　 ＵＰＧＭＡ ｄｅｎｄｒｏｇｒａｍ ｏｆ １５４ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ ｆｒｏｍ １７ ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ Ｃｈａｎｇ

ＤＨ: 福建德化 Ｄｅｈｕａ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＬＡ: 江西乐安 Ｌｅ’ａｎ ｏｆ Ｊｉａｎｇｘｉꎻ ＤＹ: 江西大余 Ｄａｙｕ ｏｆ Ｊｉａｎｇｘｉꎻ ＬＣ: 福建连城 Ｌｉａｎｃｈｅｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＣＴ: 福建长汀
Ｃｈａｎｇｔｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＹＤ: 福建永定 Ｙｏｎｇｄｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＷＰ: 福建武平 Ｗｕｐｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＮＪ: 福建南靖 Ｎａｎｊｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＺＮ: 福建周宁 Ｚｈｏｕｎｉｎｇ ｏｆ
Ｆｕｊｉａｎꎻ ＳＸ: 福建沙县 Ｓｈａｘｉａｎ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＱＬ: 福建清流 Ｑｉｎｇｌｉｕ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＹＰ: 福建延平 Ｙａｎｐｉｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＳＣ: 福建顺昌 Ｓｈｕｎｃｈａｎｇ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＳＷ:
福建邵武 Ｓｈａｏｗｕ ｏｆ Ｆｕｊｉａｎꎻ ＲＳ: 广西融水 Ｒｏｎｇｓｈｕｉ ｏｆ Ｇｕａｎｇｘｉꎻ ＪＨ: 湖南江华 Ｊｉａｎｇｈｕａ ｏｆ Ｈｕｎａｎꎻ ＰＹ: 广东平远 Ｐｉｎｇｙｕａｎ ｏｆ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ.

图 ３　 半枫荷 １７ 个天然种群的分组(Ａ)和遗传结构(Ｂ)分析
Ｆｉｇ. ３　 Ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｎ ｃｌｕｓｔｅｒ (Ａ) ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ (Ｂ) ｏｆ １７ ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ Ｃｈａｎｇ
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３　 讨论和结论

３.１　 半枫荷天然种群的遗传多样性

通常情况下ꎬ濒危植物由于瓶颈效应、近亲繁殖、
奠基者效应和遗传漂变等原因ꎬ其遗传多样性较低ꎬ
如细果秤锤树(Ｓｉｎｏｊａｃｋｉａ ｍｉｃｒｏｃａｒｐａ Ｃ. Ｔ. Ｃｈｅｎ ｅｔ Ｇ.
Ｙ. Ｌｉ) 〔 Ｎｅｉ’ ｓ 遗传多样性指数 (Ｈ) 为 ０. １００ ７ꎬ
Ｓｈａｎｎｏｎ’ｓ 多态性信息指数( Ｉ)为 ０.１６５ ８〕 [２３]和水青

树(Ｔｅｔｒａｃｅｎｔｒｏｎ ｓｉｎｅｎｓｅ Ｏｌｉｖ.) (Ｈ 值为 ０. ０７６ꎬ Ｉ 值为

０.１１２) [２４]ꎮ 本研究中ꎬ半枫荷天然种群具有较高水

平的遗传多样性(Ｈ 值为 ０.２５０ ４ꎬＩ 值为 ０.３６６ ２)ꎮ
且半枫荷其他近缘种的遗传多样性也普遍较高ꎬ如银

缕梅〔Ｐａｒｒｏｔｉａ ｓｕｂａｅｑｕａｌｉｓ (Ｈ. Ｔ. Ｃｈａｎｇ) Ｒ. Ｍ. Ｈａｏ ｅｔ
Ｈ. Ｔ. Ｗｅｉ〕(Ｈ 值为 ０.２０３ １ꎬＩ 值为 ０.３１３ ２) [２５] 和檵

木 〔 Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ ( Ｒ. Ｂｒ.) Ｏｌｉｖ.〕 ( Ｈ 值为

０.６５) [２６]ꎮ 蕈树科是超蔷薇类(Ｓｕｐｅｒｏｓｉｄｓ)植物的基

部类群ꎬ半枫荷遗传多样性较高可能是蕈树科植物作

为一个古老树种系统发育的结果ꎬ也可能是半枫荷为

属间天然杂交种ꎬ还可能与第四纪冰期半枫荷种群结

构相对稳定、现存种群为其避难所残迹有关[６－７]ꎮ 遗

传多样性可能与自然环境中种群大小或密度等变量

有关ꎬ但难以定量测定这些变量对遗传多样性的影

响ꎮ 福建的连城、武平、沙县和顺昌种群以及广东平

远种群的遗传多样性较高且种群中半枫荷株数多ꎬ其
中ꎬ福建的连城、武平、沙县和顺昌种群主要分布在高

海拔、陡坡密林处ꎬ生境破坏程度较小ꎬ推测人为干扰

较少是这 ４ 个种群遗传多样性较高的重要原因ꎮ
半枫荷生境总体受人为干扰较大ꎬ其天然种群呈

现破碎化间断分布ꎬ种群规模通常较小ꎬ甚至部分为

孤立木ꎬ迫使半枫荷自交繁殖ꎮ 近亲繁殖会导致濒危

植物种群数量减少ꎬ降低其遗传多样性[２７]ꎮ 半枫荷

在群落内常为非优势种ꎬ在竞争光热资源时常处于弱

势ꎬ加之对光热的需求苛刻ꎬ不利于其生殖生长和种

群规模的扩大ꎬ进而影响其遗传多样性ꎮ
３.２　 半枫荷种群遗传结构和遗传分化

半枫荷遗传变异主要存在于种群内 (贡献率

７５.９５％)ꎬ种群间的遗传变异相对较小 (贡献率

２４.０５％)ꎮ 但其近缘植物四药门花[１４] 仅 １５％的变异

来自种群内ꎬ说明半枫荷种群内的遗传变异较为丰

富ꎬ具有较丰富的可开发利用的遗传资源ꎮ 半枫荷属

于混合交配的繁育系统ꎬ但其种群间遗传分化系数为

０.２４１ꎬ说明其种群内遗传分化水平较高ꎬ可能与该种

对生境要求特殊以及分布区的地形地貌有关ꎮ 半枫

荷零星分布于武夷山脉、戴云山脉、南岭山脉、雩山山

脉、罗霄山脉、十万大山、雪峰山脉、苗岭、大瑶山脉及

黎母山脉ꎬ多生长在空气湿度大的沟谷、密林(阳坡)
及竹林中ꎬ各种群被走向多样的高山阻隔ꎮ Ｋ ＝ ２ ~ ７
时ꎬ半枫荷 １７ 个种群遗传结构的划分均存在较大的

杂合性ꎬＫ＝ ２ 时ꎬ虽然 ΔＫ 值最大ꎬ却不能显示清晰的

遗传结构ꎬＫ ＝ ７ 时ꎬ各种群间的遗传分化更明显ꎬ因
此ꎬ这 １７ 个种群可划分为 ７ 个基因库ꎮ 半枫荷全基

因组杂合率为 ２.９３％ꎬ重复序列约占６８.８７％(未发表

数据)ꎬ表明半枫荷遗传背景复杂、杂合性高ꎬ与半枫

荷为枫香树属与蕈树属天然杂交种的结论相吻

合[７]ꎮ 植物繁育类型是植物种群遗传变异模式的决

定性因子[２８]ꎮ 异交物种的遗传分化系数平均值为

０.１９[２９]ꎬ而自交物种的遗传分化系数平均值为

０.４１４ ０[３０]ꎬ表明半枫荷很可能属于兼性自交的繁育

系统ꎬ这与调查中发现半枫荷多数植株结实率低相吻

合ꎬ且半枫荷极可能是自交亲和ꎮ Ｓｃｈｍｉｔｔ 等[３１] 研究

半枫荷同科植物北美枫香 ( Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｓｔｙｒａｃｉｆｌｕａ
Ｌｉｎｎ.)的自花不育特征ꎬ认为自交会导致果实中种子

数极大减少ꎮ 因此ꎬ半枫荷结实率低可能由于自交率

较高和属间天然杂交亲和性低所致ꎮ 本研究中ꎬ半枫

荷种群间基因流为 １.５７９ꎬ大于 １ꎬ说明种群间基因交

流强度适中ꎬ也说明种群间没有显著的遗传分化ꎬ因
此ꎬ半枫荷天然种群的遗传多样性水平对遗传漂变不

敏感ꎮ
综合 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ 聚类图、ＵＰＧＭＡ 聚类图和

ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 分析结果ꎬ半枫荷 １７ 个天然种群先划

分为Ⅰ和Ⅱ ２ 个集群ꎬ集群Ⅰ进一步划分为 ５ 个亚

群ꎬ其中ꎬ亚群Ⅰａ 包括福建的德化和连城种群以及

江西的乐安和大余种群ꎬ亚群Ⅰｂ 仅包括广东平远种

群ꎬ亚群Ⅰｃ 包括福建的延平、沙县和清流种群ꎬ亚群

Ⅰｄ 包括福建的南靖和周宁种群ꎬ亚群Ⅰｅ 包括福建

的邵武和顺昌种群以及广西融水种群ꎻ集群Ⅱ进一步

划分为 ２ 个亚群ꎬ其中ꎬ湖南江华种群单独构成亚群

Ⅱａꎬ亚群Ⅱｂ 包括福建的长汀、永定和武平种群ꎮ 虽

然采样不均匀时ꎬＳＴＵＣＴＵＲＥ 软件计算结果的可靠性

可能会降低[３２]ꎬ但采用 ３ 种方法对半枫荷 １７ 个天然

种群遗传结构的划分结果基本一致ꎬ只是在部分样株

划分上有差异ꎬ因此ꎬ本研究对半枫荷 １７ 个天然种群

的遗传结构划分结果可信度较高ꎮ 值得注意的是ꎬ尽
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管广西融水种群与福建的邵武和顺昌种群在地理位

置上距离很远ꎬ但聚为同一亚群ꎬ并且广西融水种群

和福建顺昌种群的遗传多样性较高ꎬ这可能是由于这

３ 个种群来自同一祖先ꎮ ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 分析结果显

示:广西融水种群以及福建的邵武和顺昌种群来自同

一个基因池ꎬ也证明这 ３ 个种群的祖先可能相同ꎮ 可

见聚类结果与地理位置有一定相关性ꎬ但并不显著ꎬ
同时 Ｍａｎｔｅｌ 检验结果也表明半枫荷种群间遗传距离

和地理距离无显著相关性ꎮ
本研究中ꎬ１０ 对 ＳＲＡＰ 引物对半枫荷 １５４ 个样株

共扩增出 ２３５ 个条带ꎬ１７９ 个条带具有多态性ꎬ平均

多态性条带百分比为 ７７.２％ꎬ说明本研究可靠性较

高ꎮ 但由于海南、广西、贵州和湖南等省、自治区半枫

荷的具体分布信息未能完全掌握ꎬ加之本研究中 ７ 个

半枫荷种群的半枫荷株数较少ꎬ导致本研究取样存在

不足ꎬ对研究结论的准确性造成一定的影响ꎮ 作者所

在团队将在半枫荷全基因组解析完成后开展半枫荷

基因组重测序工作ꎬ以期全面解析其遗传多样性、遗
传结构和谱系地理ꎬ弥补本研究的不足ꎮ
３.３　 半枫荷遗传资源保护

外业调查发现ꎬ半枫荷生境渐趋恶化、破碎化日

益严重、结实周期长短不一、种子空粒较多、大多数半

枫荷周围未发现小苗、且多为孤立木ꎬ结合本研究结

果ꎬ虽然半枫荷遗传多样性较高ꎬ但自交概率较高ꎬ种
群衰退趋势明显ꎬ半枫荷天然种群亟需保护与复壮ꎮ
具体建议如下:首先ꎬ应加快完成迁地保护ꎬ尽可能收

集所有种群的种子ꎬ保存其遗传资源完整性ꎮ 本研究

团队已在福建省顺昌县建立半枫荷种质资源库ꎬ接下

来还将进一步扩大种质资源收集范围ꎮ 其次ꎬ应立即

实施就地保护ꎬ保护原生境ꎮ 遗传多样性较高的福建

的连城、沙县、武平和顺昌种群ꎬ湖南江华种群ꎬ广西

融水种群以及广东平远种群应给予优先保护ꎮ 此外ꎬ
福建德化、长汀和清流等小种群应严格保护(如采取

建立保护小区、封山育林及回归定植等措施)ꎬ禁止

一切破坏行为ꎮ
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[３] 　 ＲＯＳＥＮＢＬＡＤ Ｋ Ｃꎬ ＰＥＲＲＥＴ Ｄ Ｌꎬ ＳＡＸ Ｄ Ｆ. Ｎｉｃｈｅ ｓｙｎｄｒｏｍｅｓ

ｒｅｖｅａｌ ｃｌｉｍａｔｅ￣ｄｒｉｖｅｎ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ ｔｈｒｅａｔ ｔｏ ｉｓｌａｎｄ ｅｎｄｅｍｉｃ ｃｏｎｉｆｅｒｓ[Ｊ] .
Ｎａｔｕｒｅ Ｃｌｉｍａｔｅ Ｃｈａｎｇｅꎬ ２０１９ꎬ ９(８): ６２７－６３１.

[４] 　 周　 桔ꎬ 杨　 明ꎬ 文香英ꎬ 等. 加强植物迁地保护ꎬ促进植物资

源保护和利用[Ｊ] . 中国科学院院刊ꎬ ２０２１ꎬ ３６(４): ４１７－４２４.
[５] 　 ＷＵ Ｘꎬ ＲＵＨＳＡＭ Ｍꎬ ＷＥＮ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｌａｓｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ｏｆ ｔｈｅ

Ｔｅｒｔｉａｒｙ ｒｅｌｉｃｔ Ｇｌｙｐｔｏｓｔｒｏｂｕｓ ｐｅｎｓｉｌｉｓ ｃｏｎｔａｉｎ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｇｅｎｅｔｉｃ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ[Ｊ] . Ｆｏｒｅｓｔｒｙꎬ ２０１９ꎬ ９３(３): １－１７.

[６] 　 ＹＥ Ｘ Ｚꎬ ＺＨＡＯ Ｇ Ｈꎬ ＺＨＡＮＧ Ｍ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ
ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｐｌａｎｔ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ ( Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ)
ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｌａｓｔ ｉｎｔｅｒｇｌａｃｉａｌ ｐｅｒｉｏｄ[ Ｊ] .
Ｆｏｒｅｓｔｓꎬ ２０２０ꎬ １１(４): ４３４.

[７] 　 ＷＵ Ｗꎬ ＺＨＯＵ Ｒꎬ ＨＵＡＮＧ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ｎａｔｕｒａｌ
ｉｎｔｅｒｇｅｎｅｒｉｃ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ａｎｄ Ａｌｔｉｎｇｉａ [ Ｊ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１０ꎬ １２３(２): ２３１－２３９.

[８] 　 孙　 静ꎬ 郑雪凌ꎬ 崔向珍ꎬ 等. 半枫荷抗乙型肝炎病毒的药理活

性研究[Ｊ] . 时珍国医国药ꎬ ２０１４ꎬ ２５(１０): ２３９１－２３９３.
[９] 　 任朝辉ꎬ 王莲辉ꎬ 田华林ꎬ 等. 贵州半枫荷濒危成因分析[ Ｊ] .

贵州林业科技ꎬ ２０１４ꎬ ４２(２): ３４－３６.
[１０] 　 田晓明ꎬ 曾玲珍ꎬ 颜立红ꎬ 等. 半枫荷叶片转录组特征研究

[Ｊ] . 湖南林业科技ꎬ ２０１８ꎬ ４５(５): ４０－５０.
[１１] 　 叶兴状ꎬ 刘　 丹ꎬ 罗佳佳ꎬ 等. 濒危珍稀植物半枫荷的转录组

分析[Ｊ] . 植物研究ꎬ ２０１９ꎬ ３９(２): ２７６－２８６.
[１２] 　 周冬琴ꎬ 莫海波ꎬ 芦治国ꎬ 等. 基于 ＳＲＡＰ 标记的墨西哥落羽

杉优良单株的遗传多样性分析[ Ｊ] . 植物资源与环境学报ꎬ
２０１２ꎬ ２１(１): ３６－４１.

[１３] 　 ＡＭＡＲ Ｍ Ｈꎬ ＢＩＳＷＡＳ Ｍ Ｋꎬ ＺＨＡＮＧ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｌｏｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ
ＳＳＲꎬ ＳＲＡＰ ａｎｄ ＣＡＰＳ￣ＳＮＰ ｍａｒｋｅｒｓ ｆｏｒ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｉｔｒｕｓ
ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉａ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅꎬ ２０１１ꎬ １２８(３):
２２０－２２７.

[１４] 　 ＬＩ Ｂ Ｊ ꎬ ＷＡＮＧ Ｊ Ｙꎬ ＬＩＵ Ｚ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｘ ｓｉｔｕ
ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｓｕｂｃｏｒｄａｔｕｍꎬ ａｎ ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｅｎｄｅｍｉｃ ｔｏ Ｃｈｉｎａ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２０１８ꎬ １９(１): １２.

[１５] 　 ＭＵＲＲＡＹ Ｍ Ｇꎬ ＴＨＯＭＰＳＯＮ Ｗ Ｆ. Ｒａｐｉｄ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｉｇｈ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｗｅｉｇｈｔ ｐｌａｎｔ ＤＮＡ[Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ １９８０ꎬ ８
(１９): ４３２１－４３２５.

[１６] 　 董蒙蒙. 基于表型性状与分子标记的锥栗主栽农家品种遗传

多样性分析[Ｄ]. 福州: 福建农林大学林学院ꎬ ２０１７.
[１７] 　 ＺＨＡＮＧ Ｘꎬ ＫＯＮＧ Ｗꎬ ＷＡＮＧ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ

ｏｆ ３４ ｆｉｇ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ( Ｆｉｃｕｓ ｃａｒｉｃａ Ｌ.) ｂａｓｅｄ ｏｎ ＩＳＳＲ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｍａｒｋｅｒ[Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｃｒｏｐ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０２０ꎬ ６７(１):
９１３－９２１.

[１８] 　 ＴＡＭＵＲＡ Ｋꎬ ＰＥＴＥＲＳＯＮ Ｄꎬ ＰＥＴＥＲＳＯＮ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. ＭＥＧＡ５:
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｕｓｉｎｇ ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄꎬ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ａｎｄ ｍａｘｉｍｕｍ ｐａｒｓｉｍｏｎｙ ｍｅｔｈｏｄｓ [ Ｊ ] .
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１１ꎬ ２８(１０): ２７３１－２７３９.

[１９] 　 ＰＥＡＫＡＬＬ Ｒꎬ ＳＭＯＵＳＥ Ｐ Ｅ. ＧｅｎＡｌＥｘ ６. ５: ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ
Ｅｘｃｅｌ. Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｏｆｔｗａｒｅ ｆｏｒ ｔｅａｃｈｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｓｅａｒｃｈ: ａｎ
ｕｐｄａｔｅ[Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２０１２ꎬ ２８(１９): ２５３７－２５３９.
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[２０]　 ＥＡＲＬ Ｄ Ａꎬ ＶＯＮＨＯＬＤＴ Ｂ Ｍ. ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ ＨＡＲＶＥＳＴＥＲ: ａ
ｗｅｂｓｉｔｅ ａｎｄ ｐｒｏｇｒａｍ ｆｏｒ ｖｉｓｕａｌｉｚｉｎｇ ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ ｏｕｔｐｕｔ ａｎｄ
ｉｍｐｌｅｍｅｎｔｉｎｇ ｔｈｅ Ｅｖａｎｎｏ ｍｅｔｈｏｄ [ Ｊ ] . Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ
Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ ２０１２ꎬ ４(２): ３５９－３６１.

[２１] 　 ＪＡＫＯＢＳＳＯＮ Ｍꎬ ＲＯＳＥＮＢＥＲＧ Ｎ Ａ. ＣＬＵＭＰＰ: ａ ｃｌｕｓｔｅｒ
ｍａｔｃｈｉｎｇ ａｎｄ ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｐｒｏｇｒａｍ ｆｏｒ ｄｅａｌｉｎｇ ｗｉｔｈ ｌａｂｅｌ ｓｗｉｔｃｈｉｎｇ
ａｎｄ ｍｕｌｔｉｍｏｄａｌｉｔｙ ｉｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ [ Ｊ ] .
Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２００７ꎬ ２３(１４): １８０１－１８０６.

[２２] 　 ＲＯＳＥＮＢＥＲＧ Ｎ Ａ. ＤＩＳＴＲＵＣＴ: ａ ｐｒｏｇｒａｍ ｆｏｒ ｔｈｅ ｇｒａｐｈｉｃａｌ
ｄｉｓｐｌａｙ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ [ Ｊ ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｎｏｔｅｓꎬ
２００４ꎬ ４(１): １３７－１３８.

[２３] 　 ＺＨＯＮＧ Ｔꎬ ＺＨＡＯ Ｇꎬ ＬＯＵ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
Ｓｉｎｏｊａｃｋｉａ ｍｉｃｒｏｃａｒｐａꎬ ａ ｒａｒｅ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｅｎｄｅｍｉｃ ｉｎ Ｃｈｉｎａꎬ ｂａｓｅｄ
ｏｎ ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔ ｍａｒｋｅｒｓ [ Ｊ ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ
Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１９ꎬ ３０(３): ８４７－８５４.

[２４] 　 ＬＩ Ｓꎬ ＧＡＮ Ｘꎬ ＨＡＮ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｏｗ ｗｉｔｈｉｎ￣ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｐｌａｎｔ Ｔｅｔｒａｃｅｎｔｒｏｎ ｓｉｎｅｎｓｅ Ｏｌｉｖｅｒ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｉｎｔｅｒ￣
ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔ ａｎａｌｙｓｉｓ [ Ｊ] . Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２０１８ꎬ ７５(３): ７４.

[２５] 　 ＧＥＮＧ Ｑꎬ ＹＡＯ Ｚꎬ ＹＡＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ Ｙａｎｇｔｚｅ Ｒｉｖｅｒ ｏｎ
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｌｉｃｔ ｐｌａｎｔ Ｐａｒｒｏｔｉａ ｓｕｂａｅｑｕａｌｉｓ
ｉｎ ｅａｓｔｅｒｎ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ] . Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０１５ꎬ ５ ( ２０ ):
４６１７－４６２７.

[２６] 　 ＹＵＡＮ Ｎꎬ ＣＯＭＥＳ Ｈ Ｐꎬ ＣＡＯ Ｙ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｓｔｕｄｙ ｏｎ
ｇｅｎｅｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ａｎｄ ｎａｔｕｒａｌ ｈａｂｉｔａｔ ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｎ
Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ (Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ) ｉｎ Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ[ Ｊ] .
Ｈｅｒｅｄｉｔｙꎬ ２０１５ꎬ １１４(６): ５４４－５５１.

[２７] 　 ＢＵＳＣＨ Ｊ Ｗꎬ ＳＣＨＯＥＮ Ｄ Ｊ. Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｌｆ￣ｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ
ｗｈｅｎ ｍａｔｅｓ ａｒｅ ｌｉｍｉｔｉｎｇ[ Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００８ꎬ １３
(３): １２８－１３６.

[２８] 　 ＷＡＮＧ Ｘ Ｊꎬ ＢＡＲＲＥＴＴ Ｓ Ｃ Ｈꎬ ＺＨＯＮＧ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｉｃ
ｓｅｌｆｉｎｇ ｓｙｎｄｒｏｍｅ ａｃｃｏｍｐａｎｉｅｓ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｂｒｅａｋｄｏｗｎ ｏｆ
ｈｅｔｅｒｏｓｔｙｌｙ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ２０２１ꎬ ３８(１):
１６８－１８０.

[２９] 　 ＦＩＳＣＨＥＲ Ｍꎬ ＭＡＴＴＨＩＥＳ Ｄ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓｉｚｅ ｏｎ
ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｒａｒｅ ｐｌａｎｔ Ｇｅｎｔｉａｎｅｌｌａ ｇｅｒｍａｎｉｃａ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ １９９８ꎬ ８６(２): １９５－２０４.

[３０] 　 ＢＵＳＳＥＬＬ Ｊ Ｄ. Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｒａｎｄｏｍ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ
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