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要$以青藏高原及其毗邻山区的蒙古绣线菊
!%

个居群
%!$

个个体为研究对象!选取叶绿体
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片段对蒙古绣线菊进行谱系地理学研究'结果表明$"

#

#该研究区域中蒙古绣线菊亲缘关

系相近的单倍型多发生于同一居群中!存在着明显的谱系地理学关系'"

!

#所检测得到的
%*

个单倍型中!大约

,#+$L

是居群内特有的单倍型!而出现频率最高的
2#

是最古老的单倍型!贝叶斯分析和单倍型简约网状图显示

%*

个单倍型聚为地理分布范围各不相同的
%

个分支'"

%

#歧点分布分析得到分布图呈多峰曲线!说明蒙古绣线菊

居群在较长的时间内发展稳定!没有经历突然的近期扩张'"

$

#
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分析结果显示!在
$*P

Q

6

左右开始出现蒙

古绣线菊的谱系分支的分化'研究认为!蒙古绣线菊在青藏高原及其毗邻山区可能至少存在
%

个冰期避难所!其

在青藏高原及其毗邻山区的分布格局主要是第四纪冰期
)

间冰期气候动荡)青藏高原隆升的共同作用的结果'

关键词$蒙古绣线菊&谱系地理学&冰期避难所&青藏高原&叶绿体
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谱系地理学"
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年首次

由
F\/0W

提出!现已成为研究物种进化历史的重要手

段!其通过描述物种现存遗传分布格局和谱系关系来

推测物种的冰期进化历史!揭示气候和环境变化对现

存类群生物地理分布格局的影响+

#)$

,

'已有研究表

明!对现存类群的分布格局影响最大的是第四纪冰期

与间冰期的交互引起的气候变化!极大地改变了物种

的现代生物地理分布格局及遗传结构+

*)-

,

'

青藏高原是世界上最大)最高)最年轻的高原!

海拔高度平均
$"""5

以上!有-世界屋脊.)-地球

第三极.之称+

,

,

'青藏高原地区是全球生物多样性

热点之一!具有极高的生物多样性!包含很多的高原

特有物种+

'

,

'青藏高原地区还是受到全球气候与环

境变化影响最为强烈的地区之一!也成为全球气候变

化的-放大器.

+

&

,

'青藏高原经历过几次大规模的隆

升!其中在
%+-

"

#+!

百万年"

P

Q

6

$

5/77/<1

Q

W6Y06

9

<

&

约处于晚第三纪至第四纪#发生的隆升速度快且规模

大!其对高原物种的影响也最大+

,

!

#"

,

'青藏高原隆升

及第四纪冰期气候变化对中国西部乃至东亚地区的

气候)环境及生态等都产生了深远的影响+

##

,

!因此

该地区已成为谱系地理研究的热点地区'

近年来青藏高原地区植物谱系地理学的研究得

到了较快的发展!研究发现各个物种的谱系地理结

构各有不同!按照避难所位置可将其分为
!

种不同

的谱系地理模式+

#!

,

'其中对青海云杉"

3+(-,(",%&

%+

)

/1+,

#)长花马先蒿"

3-4+(51,"+%1/#

0

+

)

1/",

#等多

数研究结果支持青藏高原边缘避难所模式!冰期时

植物退缩至高原边缘的低海拔区域的避难所中!冰

期结束后从这些边缘避难所向高原台面回迁形成现

今生物地理分布格局+

#%)#$

,

'但是在对露蕊乌头

"

6(/#+!5.

0'

.#,#4"5.

#)西川红景天"

78/4+/1,

,1%+,

#等研究中发现!耐寒物种在冰期时并未完全

退缩至高原边缘的避难所内!在高原台面上也存在

微型避难所!即高原台面微型避难所模式+

#*)#,

,

'青

藏高原地区的植物物种的演化历史不尽相同!对分

布于该地区的建群种等物种的谱系地理学研究尚需

要进一步大力开展!从而为探讨高山植物演化历史

与高原隆升)第四纪冰期的关系提供依据!揭示现存

生物地理分布格局形成的主要历史成因+

#!

!
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'

绣线菊亚科"

N

A

/Y6W</[W6W

#是蔷薇科"

G<06;W)

6W

#中最古老的亚科!共有
!!

属
!-"

余种!中国有
'

属
#""

余种!全为落叶性"本亚科包括常绿和落叶两

大类群!后者为进化类群#!绣线菊属"

*

$

"+,-,E+

#

又是绣线菊亚科中最原始的属!在系统进化过程中!

衍生出形态各异而亲缘关系紧密的绣线菊种类+

#&

,

'

蒙古绣线菊"

*

$

+",-,./#

0

/1+(,

#为蔷薇科绣线菊

属落叶灌木!多见于海拔
#*""

"

$,""5

的山坡灌

丛等处!是青藏高原地区高山灌丛的主要建群种!对

维持高寒草甸生态系统的稳定具有重要意义+

!"

,

'

在之前对同属异域分布的近缘种高山绣线菊的研究

中发现!高山绣线菊在青藏高原台面)东南边缘横断

山区等地存在多个冰期避难所!并且没有表现出大

规模的种群集体扩张和迁移的现象+

!#)!!

,

'为了验证

青藏高原地区的绣线菊属物种是否存在类似高山绣

线菊的谱系地理格局!本研究选取叶绿体
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#非编码区
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和
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片段对青

藏高原及其毗邻山区的蒙古绣线菊进行谱系地理学

研究!以期揭示该物种居群内与居群间的遗传分布

式样!进而推测其在青藏高原地区的冰期避难所与

冰期后扩散历史!探讨蒙古绣线菊现今生物地理分

布格局的主要历史成因!为青藏高原地区物种的谱

系地理学研究提供一个新的案例'

#

!

材料和方法

=+=

!

实验材料

研究材料采自青海)川西)滇西北等青藏高原及

其毗邻山区'每个居群随机采集
$

"

%*

个个体!个

体之间至少间隔
#""5

!共采集到蒙古绣线菊
!%

个

居群
%!$

个个体"表
#

#'此外!同时选择华北珍珠梅

"

*/"9,"+,:+"+1/;++

&凭证号
;@W1!"#!"%$

!四川若尔

盖!

#"%a!,b$&+#c4

!

%%a$"b*"+-cJ

!海拔高度
%#*"5

#

作为研究中的外类群!一并在野外进行采集'采集植

物生长良好的新鲜)幼嫩叶片后!迅速用硅胶干燥并

带回实验室于
(!"d

保存备用'所采集的凭证标本

存于中国科学院西北高原生物研究所青藏高原生物

标本馆"
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经度
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采样数
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的提取与
$B.
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法从硅胶干燥的叶片中提

取蒙古绣线菊总
IJF

+
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!采用通用引物对所有个
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A
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和
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'
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延伸

$*0

&最后
,! d

延伸
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单倍 型 之 间 的 网 络 关 系 通 过 软 件
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SUGH

+

%,
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?+?

!

居群遗传结构特征

通过
V4GPDO

程序计算得出蒙古绣线菊居群

内平均遗传多样性
>

N

值"

"+$&#

#)总的遗传多样性

>

O

值"

"+''$

#)居群间遗传分化
@

NO

值"

"+$$$

#和

A

NO

值"

"+*%&

#'使用
D)

统计方法对蒙古绣线菊单

倍型变异的地理结构进行检验后发现
A

NO

极显著大

于
@

NO

"

3

#

"+"#

#!表明本研究区域中蒙古绣线菊亲

缘关系相近的单倍型发生于同一居群中!存在着明

表
D

!

蒙古绣线菊
?C

个居群的分子遗传变异分析结果

O6B7W$

!

F167

Q

0/0<=5<7W;:76Y\6Y/61;W

"

FPUgF

#

=<YZ@W!%

A

<

A

:76Z/<10<=*2./#

0

/1+(,

变异来源

N<:Y;W<=

\6Y/6Z/<1

自由度

IW

9

YWW<=

=YWW[<5

总方差

N:5<=

0

>

:6YW0

变异成分

g6Y/61;W

;<5

A

<1W1Z0

变异比例

VWY;W1Z6

9

W<=

\6Y/6Z/<1

%

L

居群间

F5<1

9

A

<

A

:76Z/<10

!! !'$+,, "+', *$+*"

局群内

S/Z@/1

A

<

A

:76Z/<10

%"# !!"+!, "+,% $*+*"

总计
O<Z67 %!% *"*+"$ #+-"

固定指数

K/̀6Z/<1/1[Ẁ

?

NO

h"+*$*"$

"

3

#

"+""#

#

显的谱系地理学关系+

$-

,

'分子变异分析"

FPU)

gF

#的结果表明!居群间的遗传变异为
*$+*"L

!而

居群内的遗传变异为
$*+*"L

!

?

NO

h"+*$*"$

"

3

#

"+""#

!表
$

#'假设该片段变异处于漂变
)

迁移平

衡!则基于
?

NO

值估算出物种水平上居群间的平均

基因流值"

A

5

#为
"+$#

'

图
#

!

蒙古绣线菊
%!$

个体
!

个叶绿体
IJF

片段数据的歧点分布分析

K/

9

+#

!

P/056Z;@[/0ZY/B:Z/<1=<Y%!$/1[/\/[:670<=

*2./#

0

/1+(,B60W[<1Z8<;

A

IJF=Y6

9

5W1Z0

图
!

!

蒙古绣线菊
%*

种单倍型的贝叶斯系统演化树和中央连接网状图

分支上的数字为贝叶斯后验概率

K/

9

+!

!

V@

Q

7<

9

W1Z/;ZYWW61[5W[/61)

.

</1/1

9

1WZ8<Y_<=%*@6

A

7<Z

QA

W0=Y<5*2./#

0

/1+(,

M6

Q

W0/61

A

<0ZWY/<Y

A

Y<B6B/7/Z/W06YW0@<81<1Z@WBY61;@W0

,'&#
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?>C

!

0

,

@A8

联合序列的歧点分布

对蒙古绣线菊
;

A

IJF

联合序列所有个体进行

歧点分布分析的结果表明!在整个蒙古绣线菊的整

个分布范围内!观测到的歧点分布呈多峰曲线"图

#

#!表明在较长的时间内居群大小相对稳定!并处于

个体平衡中!没有经历突然的近期扩张'中性检验

表明
O6

.

/56

*

0I

值不显著"

(#+!!**"

&

3

$

"+#"

#!

符合中性假说!说明种群呈现一个稳定的状态!与歧

点分布分析的结果相一致'

?+D

!

不同单倍型之间的谱系关系

以华北珍珠梅为外类群对蒙古绣线菊的
%*

种

单倍型进行贝叶斯分析产生的
*"L

多数一致树如

图
!

左图所示'在贝叶斯系统演化树中!所有的
%*

种单倍型聚为
%

个分支"

$

)

%

)

&

#'用
J4OSUGH

构建的单倍型简约网状图结果与贝叶斯分析产生的

系统演化树拓扑结构相似!但是显示单倍型之间的

关系更清晰"图
!

右图#'单倍型的网状结构分别以

单倍型
2#

和
2!

为中心形成
!

个-星状.系统发育

结构'在贝叶斯分析中!分支
&

中有相当数量的单

图
%

!

基于
;

A

IJF!

个片段估算蒙古绣线菊

%*

种单倍型的分歧时间

K/

9

+%

!

40Z/56ZW0<=[6ZW0<=[/\WY

9

W1;W65<1

9

%*@6

A

7<Z

QA

W0=Y<5*2./#

0

/1+(,B60W[

<1Z8<;

A

IJF=Y6

9

5W1Z0

倍型!如
2#

)

2%

)

2$

等!系统位置不能确定'但是

在
J4OSUGH

分析中可以清晰地看到单倍型
2#

是一个较古老的单倍型!经过一步突变分别形成了

2$

!而
2%

是由
2#

经过多步突变产生而来'

以珍珠梅属的华北珍珠梅为外类群对蒙古绣线

菊的
%*

种单倍型各分支进行分子钟模型的分歧时

间估算"图
%

#'

M4FNO

分析的
!

次平行
PXPX

运

算结果十分相近!因此!为了提高计算精确度!通过

OY6;WY#+*

将
!

次运算结果合并&合并后所有相关

参数"如$支长)分支支持率和分支年龄#的有效采样

范围均大于
%""

!这表示相关参数的后延分布采样

已经充足'惩罚似然方法计算时进行了
#""

次重复

以计算每个分支年龄的
&*L

置信区间'

M4FNO

分

析结果显示!在
$*""

万年左右开始出现蒙古绣线

菊的谱系分支的分化'

%

!

讨
!

论

基因流分析显示蒙古绣线菊居群间基因交流不

够频繁!表明蒙古绣线菊的居群内和居群间都存在

明显的基因流限制!这与叶绿体
IJF

的传播方式

有关!叶绿体
IJF

遗传属于母系遗传!通过种子随

风传播'青藏高原和横断山区千沟万壑的复杂地形

造就了居群间的地理隔离!同时也严重影响了种子

的随风传播距离+

$,

,

!从而在一定程度阻隔了居群间

的基因交流'

新衍生出的单倍型往往与原始单倍型形成-星

状.结构!原始单倍型一般处于-星状.结构的中

心+

!

,

'蒙古绣线菊的单倍型中央连接网状图呈现以

单倍型
2#

为中心的典型的星状结构!表明单倍型

2#

可能是这
%*

个单倍型中最原始的单倍型'在

所有的单倍型中!

2#

出现的频率最高!且发现于大

多数的居群中!说明其有共同起源'蒙古绣线菊的

%*

个单倍型中!大约
,#+$L

是居群内特有的单倍

型!这可能是由于气候的强烈浮动导致居群反复收

缩和扩张以及种群爆发产生+

!

!

$'

,

'然而本研究结果

显示蒙古绣线菊在历史上曾连续分布!由于青藏高

原隆升和冰期
)

间冰期的交替作用使居群片段化!或

形成多个避难所!瓶颈效应"

B<ZZ7W1W;_W==W;Z

#使得

不同单倍型在居群中随机固定!从而形成大量居群

特有单倍型'

蒙古绣线菊的单倍型系统演化树显示单倍型分

别形成
%

个分支"图
!

#!这
%

支的地理分布范围各

不相同!而这一拓扑结构和单倍型的中央连接网络

图结果相一致'单倍型的分歧时间结果显示!分支

''&#

西
!

北
!

植
!

物
!

学
!

报
!!!!!!!!!!!!!!!!!!!

%$

卷



$

与另外
!

支"

%

和
&

#的分歧时间大概在
$*P

Q

6

!

而这也是印度板块和亚欧板块相撞的时间+

$&

,

!两大

板块的碰撞导致地理的剧烈变化!并引起了气候的

大幅波动!这些变化可能引起了蒙古绣线菊的生境

片段化!形成地理隔离!制约了基因流!导致遗传多

样性分化!进而促成了不同单倍型出现!并保留下

来'分支
%

和
&

这
!

支的分歧时间大概在
%*P

Q

6

!

张克信等综述了前人工作!认为
$*P

Q

6

到
%$P

Q

6

间!青藏高原和全球气候基本都由温热到逐步降温!

青藏高原在
%$P

Q

6

达到最冷+

*"

,

!而
%*P

Q

6

的低温

气候环境对蒙古绣线菊的生存是一种挑战!这也促

成了不同单倍体的形成和保留!最终导致分支
%

和

&

在这个阶段发生分歧'青藏高原的隆起过程很复

杂!这期间也经历多次冰期与间冰期的反复+

*#

,

!复

杂而历时久长的过程可能是蒙古绣线菊现今的分布

格局和居群遗传多样性形成的一个主要因素'

对蒙古绣线菊单倍型变异的地理结构检验结果

为
A

NO

极显著的大于
@

NO

"

3

#

"+"#

#!表明本研究中

蒙古绣线菊亲缘关系相近的单倍型发生于同一居群

中!存在着明显的分子系统地理学关系'在本研究

区域主要存在
%

个相对独立的特有单倍型分布地

区!分别是北部"

V#

)

V#%

)

V#$

和
V#'

所在的青海省

东北部地区#)中部"

V%

)

V-

)

V#*

和
V#-

所在的地

区#以及南部"

V,

)

V#,

)

V!!

)

V!%

)

V#"

)

V!#

)

V!"

)

V#&

和
V&

所在的横断山区#'这
%

个区域的居群的单倍

型都很丰富!且均发现一定数量的特有单倍型'冰

期避难所假说认为!高遗传多样性的且有古老单倍

型和较多特有单倍型的区域可能是该物种的冰期避

难所!而不是简单的交融与混合"

6[5/̀Z:YW

#

+

*!)*%

,

'

单避难所假说认为!扩散地区不管是在居群间还是

居群内部都有着较低的遗传多样性!而且距离避难

所越远!遗传多样性和单倍型的数量越低+

$'

!

*$)**

,

'

本研究结果显然不支持蒙古绣线菊在冰期只有一个

避难所!前文所述的
%

个区域可能是蒙古绣线菊的

冰期避难所'多避难所假说得到青藏高原没有大冰

盖的事实的支持!在没有被冰覆盖的呈片段化存在

的地方可以让物种延续下来'这与之前青藏高原地

区同属植物高山绣线菊"

*

$

+",-,,1

$

+#,

#的研究结

果相一致+

*-)*,

,

'北部和中部避难所同属青藏高原东

部边缘!青藏高原东部边缘存在蒙古绣线菊的冰期

避难所这一结果与窄叶鲜卑花"
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)祁连圆柏"
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,

)全缘

叶绿绒蒿"

D-(/#/

$

%+%+#!-

0

"+

)

/1+,

#

+

-"

,等研究结果

相吻合'蒙古绣线菊的
%

个避难所中!分支
%

上的

单倍型仅分布在中部!而中部的众居群中也存在分

支
&

和分支
$

上的一些单倍型!而这些单倍型也有

偏向地分布于南部或北部!这表明蒙古绣线菊在冰

期分别分布在
%

个避难所中!在冰期过去之后!各居

群有并不迅猛的扩张!生境有所扩大!中部避难所也

成了
%

个避难所的蒙古绣线菊的交融地带!最终形

成现在的分布格局'

蒙古绣线菊在青藏高原地区的这种谱系地理结

构与偏花报春"

3"+.51,%-(5#4+

)

1/",

#

+

-#

,

)高山绣

线菊+

*-

,等研究相一致!表明青藏高原地区的多个物

种在第四纪冰期时存在不止一处且相互隔离的避难

所'蒙古绣线菊现今的生物地理分布格局是第四纪

冰期
)

间冰期气候动荡和青藏高原隆升的共同作用

的结果'这一研究提供了青藏高原地区一个新的谱

系地理学研究案例!丰富了对第四纪冰期青藏高原

生物避难所和生物地理分布格局成因的理解'
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