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专栏: 海岛与海岸植物研究
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封面说明:红树植物(ｍａｎｇｒｏｖｅ ｐｌａｎｔｓ)是指生长在热带和亚热带海岸潮间带ꎬ周期性被海水浸淹的木本植物ꎮ 红树植物在全球有 ２９
科 ８６ 种ꎬ可分为真红树植物和半红树植物ꎮ 生长在红树林中所有的草本及藤本植物被称为伴生红树植物ꎮ 中国有红树植物 ２１ 科
４２ 种ꎬ主要分布在海南、广西、广东、福建和台湾等省(区)沿海滩涂ꎮ 亚洲热带和亚热带国家的沿海地区有把红树植物当做民间药
物的传统ꎮ 现代研究证明ꎬ红树植物及其内生微生物因处于特殊生存环境ꎬ促使其产生大量萜类、生物碱、黄酮类、多糖等结构新颖
的次级代谢产物ꎬ具有良好的抗菌、抗氧化、抗肿瘤、抗炎、增强机体免疫力等功效ꎮ
照片示: 部分代表性红树植物ꎮ １. 厚藤ꎻ ２. 木榄ꎻ ３. 木榄胚轴ꎮ 封面照片由易湘茜提供ꎮ 相关内容详见本期正文 １２５９~１２７２ 页高程海等的文章ꎮ
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北部湾海洋植物及其共附生微生物
次级代谢产物研究进展

高程海ꎬ 夏家朗ꎬ 梁考云ꎬ 刘永宏ꎬ 易湘茜∗

( 广西中医药大学 海洋药物研究院 / 药学院ꎬ 南宁 ５３０２００ )

摘　 要: 海洋植物及其共附生微生物是海洋生物的重要组成部分ꎬ能够产生许多结构新颖、活性独特的次

级代谢产物ꎬ承担多种生理生态功能ꎮ 北部湾海洋植物物种资源丰富ꎬ据统计ꎬ海洋植物有 ３ 门 ４３ 种ꎮ 该

文综述了从 ２００２ 年起北部湾海洋植物及其共附生微生物次级代谢产物的研究进展ꎬ从 １１ 种红树植物和 ７
种共附生微生物中获得 ５９ 个新化合物和 ３５ 个已知活性化合物ꎬ从 ３ 种海草植物中获得 ３ 个新化合物和 ７
个已知活性化合物ꎬ从 ６ 种海藻植物和 １ 种共附生微生物中获得 ２５ 个新化合物和 ８ 个已知活性化合物ꎬ主
要涉及结构类型有萜类、生物碱、黄酮类、甾醇ꎬ多数具有良好的抗菌、抗氧化、抗肿瘤、抗炎、增强机体免疫

力等功效ꎮ 在此基础上ꎬ进一步提出了北部湾海洋植物研究方向及后续的研究建议ꎮ 该综述为深入研究和

开发利用北部湾海洋植物及其共附生微生物提供了参考ꎮ
关键词: 北部湾ꎬ 海洋植物ꎬ 海洋微生物ꎬ 次级代谢产物ꎬ 生物活性
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ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ. Ｔｈｅ Ｂｅｉｂｕ Ｇｕｌｆ ｉｓ ｒｉｃｈ ｉｎ ｍａｒｉｎｅ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ. Ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓꎬ ｔｈｅｒｅ ａｒｅ ４３
ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｒｉｎｅ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｐｈｙｌａ. Ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒ ｒｅｖｉｅｗｓ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｏｆ ｍａｒｉｎｅ
ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏ￣ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｂｅｉｂｕ Ｇｕｌｆ ｓｉｎｃｅ ２００２. Ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ５９ ｎｅｗ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ａｎｄ ３５ ｋｎｏｗｎ
ａｃｔｉｖｅ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｆｒｏｍ １１ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｓｅｖｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｃｏ￣ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓꎬ
ａｎｄ ｔｈｒｅｅ ｎｅｗ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ａｎｄ ｓｅｖｅｎ ｋｎｏｗｎ ａｃｔｉｖｅ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｓｅａｇｒａｓｓ ｐｌａｎｔｓ. Ａ ｔｏｔａｌ
ｏｆ ２５ ｎｅｗ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ａｎｄ ｅｉｇｈｔ ｋｎｏｗｎ ａｃｔｉｖｅ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ ｗｅｒｅ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｆｒｏｍ ｓｉｘ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ａｌｇａｅ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｏｎｅ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｏｆ ｃｏ￣ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍꎬ ｗｈｉｃｈ ｍａｉｎｌｙ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓꎬ ａｌｋａｌｏｉｄｓꎬ ｆｌａｖｏｎｏｉｄｓ ａｎｄ ｓｔｅｒｏｌｓꎬ ｍｏｓｔ ｏｆ ｗｈｉｃｈ ｈａｄ
ｇｏｏｄ ａｎｔｉ￣ｂａｃｔｅｒｉａｌꎬ ａｎｔｉ￣ｏｘｉｄａｔｉｏｎꎬ ａｎｔｉ￣ｔｕｍｏｒꎬ ａｎｔｉ￣ｉｎｆｌａｍｍａｔｏｒｙ ａｎｄ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｔｈｅ ｂｏｄｙ ｉｍｍｕｎｉｔｙ. Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ａｂｏｖｅ
ｒｅｓｕｌｔｓꎬ ｆｕｒｔｈｅｒ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｓｕｇｇｅｓｔｉｏｎｓ ａｒｅ ｐｕｔ ｆｏｒｗａｒｄ. Ｔｈｅ ｒｅｖｉｅｗ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｓｔｕｄｙ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
ｍａｒｉｎｅ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏ￣ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｂｅｉｂｕ Ｇｕｌｆ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｂｅｉｂｕ Ｇｕｌｆꎬ ｍａｒｉｎｅ ｐｌａｎｔꎬ ｍａｒｉｎｅ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍꎬ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅꎬ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ

　 　 海洋总面积约占地球总面积的 ７１％ꎮ 海洋环

境多具有低温、高压、低氧、寡营养、高盐等极端环

境特性ꎮ 海洋环境特殊性使得海洋生物拥有巨大

的生物多样性ꎬ种类有 ２０ 多万种ꎮ 同时ꎬ海洋生

物也具有独特的化学多样性ꎬ截至 ２０１９ 年年底ꎬ
从海洋生物中分离鉴定超过 ３２ ０００ 个新化合物ꎬ
部分为新结构化合物(Ｃａｒｒｏｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 海洋

植物及其共附生微生物作为海洋生物中重要的组

成部分ꎬ产生的新化合物一直占有相当的数量ꎮ
海洋天然产物特有结构及特异高效的生物活性为

创新药物的设计和开发提供了思路ꎮ 基于海洋天

然产物或其衍生物开发而成功上市的国际一类创

新药物有 １７ 个ꎬ进入Ⅰ期、Ⅱ期和Ⅲ期临床研究

的创新药物分别有 ８ 个、１２ 个和 ８ 个ꎬ即将进入临

床试验的有 ４ 个(王成等ꎬ２０１９)ꎮ 中国食品药品

监督管理局批准国内研发上市海洋药物有 ９ 个ꎬ
其中 ７ 个来源于海洋藻类ꎬ分别为藻酸双酯钠片、
海麒舒肝、海昆肾喜、甘糖酯、甘露醇烟酸酯片、降
糖宁片、螺旋藻片ꎮ 在中国食品药品监督管理局

批准进入临床的 １３ 个海洋类药物中ꎬ８ 个药物来

源于藻类 (张善文等ꎬ ２０１８ꎻ冯贻东和冯汉林ꎬ
２０２１)ꎮ 因此ꎬ海洋植物及其共生微生物来源活性

化合物的研究是当下海洋天然产物研究的热点ꎬ
为开发创新药物提供了坚实的物质基础ꎮ

北部湾位于中国南海的西北部ꎬ东临中国广东

雷州半岛和海南岛ꎬ北临中国广西壮族自治区ꎬ西
临越南ꎬ通过中国的琼州海峡和南海相连ꎮ 北部湾

地处热带和亚热带ꎬ既是我国生物多样性最丰富的

海域之一ꎬ也是我国海洋药用资源最丰富的区域之

一ꎬ具有开展海洋药物研究与开发得天独厚的资源

优势ꎮ 在北部湾民间ꎬ具有多种海洋植物的药用经

验ꎮ 红树因生长在潮间带而成为沿海居民最常用

的海洋植物ꎬ其中以京族使用红树最具代表性ꎬ多
用于抗炎、 清热解毒、 治扭伤和止泻 (杜钦等ꎬ
２０１６)ꎮ 海草用于治疗发热、皮肤病、肌肉疼痛和甲

状腺肿大等疾病(Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ而海藻多用于

化痰、利水、消肿(龚世禹等ꎬ２０２０)ꎮ 北部湾海洋植

物主要包括红树、海草、海藻等 ３ 个种群ꎬ共附生微

生物的主要研究对象为细菌和真菌ꎮ 多年来ꎬ针对

北部湾海洋植物及其共附生微生物次级代谢产物

已有大量的研究ꎬ但综述性的文献报道尚未发现ꎬ
仅见对国内外或北部湾某个区域的海洋化学成分

的综述性报道(王友绍等ꎬ２００４ꎻ高程海ꎬ２０１１ꎻ徐新

亚等ꎬ２０２０)ꎬ并且没有涉及近几年的最新研究成

果ꎮ 为了更全面和深入了解北部湾海洋植物及其

共附生微生物次级代谢产物的研究进展ꎬ本文对北

部湾海洋植物及其共附生微生物中结构新颖、活性

显著的次级代谢产物的文献进行整理、分析和探

讨ꎬ为后续研究和有效开发北部湾海洋植物及其共

附生微生物资源提供参考依据ꎮ

１　 北部湾红树及其共附生微生物

次级代谢产物

红树是指生长在热带和亚热带海岸潮间带ꎬ周
期性被海水浸淹的木本植物ꎮ 北部湾滩涂分布着

大片的红树林ꎬ主要区域包括中国海南西部的临高

０６２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



县、儋州市和东方市ꎬ中国广东的雷州半岛ꎬ中国广

西沿海以及与中国广西相邻的越南北部临海区域ꎮ
北部湾红树林保护区主要有广西的山口红树林国

家级自然保护区和北仑河口国家级自然保护区、海
南的彩桥红树林县级自然保护区和新英湾红树林

市级自然保护区、广东湛江红树林国家级自然保护

区等ꎮ 由于红树林处于高盐、强风、高温、强紫外辐

射和缺氧污泥的特殊环境ꎬ因此促使红树植物及其

共附生微生物中产生大量与治疗人类重大疾病有

关的结构新颖的次级代谢产物(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｌｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ
１.１ 真红树植物及其共附生微生物次级代谢产物

１.１. １ 桐花树次级代谢产物 　 桐花树 ( Ａｅｇｉｃｅｒａｓ
ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔｕｍ)属于紫金牛科蜡烛果属ꎬ是常见的优

势红树植物ꎬ常被用来镇痛、驱虫、抗菌(宁小清

等ꎬ２０１３)ꎮ 王继栋等(２００６ａ)从广西北海采集的

桐花树枝叶中获得的镰叶芹二醇(１)对Ⅱ型糖尿

病的靶标分子蛋白酪氨酸酯酶 １Ｂ (ＰＴＰ１Ｂ)显示

较好的抑制活性ꎬ ＩＣ５０ 值为 ( ９. １５ ± ２. ４８) ｍｍｏｌ􀅰
Ｌ￣１ꎮ 化合物 １ 与镰叶芹醇联用治疗组与对照组相

比ꎬ大于 ３ ｍｍ 的肿瘤数量减少了约 ８３％ꎬ具有较

好的抗肿瘤活性ꎬ对防治肠癌有积极作用(Ｍｏｒｔｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 白藜芦醇(２)是王继栋等(２００６ａ)
从桐花树中获得的又一个代表性活性成分ꎬ是一

种天然抗氧化剂( Ｓａｌｅｈｉｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ具有预防

冠心病、缺血性心脏病和抑制肿瘤作用(Ｓｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９ꎻ Ａｌｒａｆａｓｈｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 近年来ꎬ许多研究

者通过化学和生物等技术来进行白藜芦醇的全合

成研究ꎮ 如图 １ 所示ꎬ丁华平等(２０２０)以对甲氧

基肉桂醛为起始原料ꎬ先在碱性条件下和丙酮发

生羟醛缩合反应ꎬ脱去甲基ꎬ上苄基保护基ꎬ再环

合、水解、脱羧、脱氢和脱保护得到白藜芦醇ꎮ 该

化学合成路径总收率达 ４０％ꎬ具有较高的工业化

生产潜在价值ꎮ 植物细胞悬浮培养技术因其生产

成本低、产品质量高、不破坏自然资源而成为现阶

段工业生产白藜芦醇的方法(李燕等ꎬ２００９)ꎮ
Ｖｉｎｈ 等(２０２０)从采自越南广宁省的桐花树叶

子中获得 １ 个新皂苷 ３￣Ｏ￣ [α￣Ｌ￣ｒｈａｍｎｏｐｙ￣ｒａｎｏｓｙｌ￣
( １ → ２ )￣α￣Ｌ￣ｒｈａｍｎｏｐｙ￣ｒａｎｏｓｙｌ￣( １ → ２ )￣β￣Ｄ￣
ｇａｌａｃｔｏｐｙｒａｎｏｓｙｌ￣( １ → ３ )￣β￣Ｄ￣ｇｌｕｃｏｐｙ￣ｒａｎｏｓｙｌ￣( １ →
２)￣β￣Ｄ￣( ６′￣Ｏ￣ｍｅｔｈｙｌ ) ｇｌｕｃｕｒｏｎｏｐｙｒａｎｏｓｙｌ ]￣１３βꎬ ２８￣
ｅｐｏｘｙ￣３βꎬ１６α￣ｄｉｈｙｄｒ￣ｏｘｙｏｌｅａｎ (３)和 ３ 个已知化合

物(３βꎬ１６αꎬ２０α)￣ ３ꎬ１６ꎬ２８￣ｔｒｉｈｙｄｒｏｘｙｏｌｅａｎ￣１２￣ｅｎ￣２９￣

ｏｉｃ ａｃｉｄ ３￣{Ｏ￣β￣Ｄ￣ｇｌｕｃｏｐｙｒａｎｏｓｙｌ ( １→２)￣Ｏ￣[ β￣Ｄ￣
ｇｌｕｃｏｐｙｒａｎｏｓｙｌ ( １→４)]￣α￣ｌａｒａｂｉｎｏｐｙｒａｎｏｓｉｄｅ} ( ４)、
ａｅｇｉｃｏｒｏｓｉｄｅ Ａ (５)、ｓａｋｕｒａｓｏｓａｐｏｎｉｎ (６)ꎮ 化合物 ４、
５ 是细胞炎症因子 ＩＬ￣１２ｐ４０、ＩＬ￣６、ＴＮＦ￣α 的有效抑

制剂ꎬＩＣ５０值分别为 ２.３７±０.４６、５.１２±０.５８、２.３８±０.３１
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１以及 ２. ３７ ± ０. ４６、５. １２ ± ０. ５８、２. ３８ ± ０. ３１
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎮ 化合物 ３、６ 在 １０ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１时能显著促

进 Ｂ１６Ｆ１０ 黑色素瘤细胞凋亡ꎬ具有开发成治疗黑

色素瘤新药的潜力ꎮ 化合物 ５、６ 具有抗肿瘤活性ꎬ
对 ＭＣＦ７、Ａ５４９ 和 ＨＣＴ１１６ 细胞系具有较强的细胞

毒性ꎬＩＣ５０值范围为(２.８９ ± ０.０２) ~ (９.８６ ± ０.２１)
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１(Ｖｉｎｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ
１.１.２ 老鼠簕共附生微生物次级代谢产物 　 老鼠

簕(Ａｃａｎｔｈｕｓ ｉｌｉｃｉｆｏｌｉｕｓ)为爵床科老鼠簕属植物ꎬ主
要分布在我国海南、广西、福建等地ꎬ具有消炎、消
肿、治疗胃痛和咳嗽等作用 (宁小清等ꎬ２０１３)ꎮ
Ｃａｉ 等 (２０１７) 从广西山口红树林自然保护区老鼠

簕叶片的内生真菌 Ｔａｌａｒｏｍｙｃｅｓ ｓｔｉｐｉｔａｔｕｓ 中获得 ２
个新化合物 ｔａｌａｒｏｍｙｏｎｅｓ Ａ￣Ｂ (７－８)和 ２ 个已知化

合物 ｐｕｒｐａｃｔｉｎ Ａ (９)和 ｔｅｎｅｌｌｉｃ ａｃｉｄｓ Ａ (１０)ꎮ 化

合物 ８、９、１０ 显示中等抑制 α￣葡糖苷酶活性ꎬＩＣ５０

值范围为 ４８.４ ~ ９９.８ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎮ 化合物 ８ 对枯草

芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｕｂｔｉｌｉｓ)具有抗菌活性ꎬＭＩＣ 值

为 １２.５ μｇ􀅰ｍＬ￣１ꎮ 化合物 ９ 是 ＴＭＥＭ１６Ａ 介导的

Ｃｌ￣通道的抑制剂ꎬＩＣ５０值约为 ２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎬ可能有

助于治疗与黏液高分泌相关的疾病( Ｃｈａｎｔａｐｏｌ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 化合物 １０ 具有抗人肝癌细胞活性ꎬ
ＩＣ５０值为 ６２.１ μｇ􀅰ｍｌ￣１(温露等ꎬ２００６)ꎮ
１.１.３ 白骨壤及其共附生微生物次级代谢产物　 白

骨壤(Ａｖｉｃｅｎｎｉａ ｍａｒｉｎａ)又名海榄雌ꎬ为马鞭草科

海榄雌属植物ꎬ具有避孕作用ꎬ还可用于治疗感

冒、痢疾和喉咙痛ꎮ 易湘茜研究组对广西北海市

的白骨壤果实中抗氧化成分进行了深入研究ꎬ从
中获得 ４ 个新苯乙醇苷 ｍａｒｉｎｏｉｄｓ Ｆ￣Ｉ (１１－１４) (Ｙｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)和 ４ 个新酚类化合物 ｍａｒｉｎｏｉｄｓ Ｊ－Ｍ
(１５－１８)(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ１ 个新咖啡酸衍生物

ｍａｒｉｃａｆｆｅｏｌｙｌｉｄｅ Ａ ( １９ ) 和 １ 个 新 甾 烷 衍 生 物

ｍａｒｉｃｙｃｌｏｈｅｘｅｎｅ Ａ (２０) (Ｘｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 运用

细胞法(ＣＡＡ)测试抗氧化活性发现ꎬ化合物 １４、
１６、１７、１９ 显示出中等抗氧化活性ꎬＥＣ５０值分别为

２６、２３.０±０.７１、３６.２±１.８３、２４±０.３ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎮ 活

性研究发现ꎬ 化合物 １５ 可有效改善 ＶＤ 大鼠的认
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图 １　 白藜芦醇的化学合成路线 (丁华平等ꎬ ２０２０)
Ｆｉｇ. １　 Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｒｅｓｖｅｒａｔｒｏｌ

知障碍ꎬ在 ５００ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１ 治疗 ＶＤ 大鼠后ꎬ大鼠

ＭＤＡ 水平降低 ２７. ５３％、ＮＯ 水平降低 ２０. ４１％、
ＧＳＨ￣Ｐｘ 活性提高 １１.２６％、ＳＯＤ 活性提高 ２０.３８％
(Ｙｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ｂ)ꎮ

林永成研究组(Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)从广西山口的

白骨壤根部分离出真菌 Ｐｈｏｍａ ｓｐ.中获得 １ 个新内

酯 １ꎬ８￣ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ￣１０￣ｍｅｔｈｏｘｙ￣３￣ｍｅｔｈｙｌｄｉｂｅｎｚｏ [ ｂꎬ ｅ]
ｏｘｅｐｉｎｅ￣６ꎬ１１￣ｄｉｏｎｅ (２１)和 ２ 个新呫吨酮类化合物

１￣ｈｙｄｒｏｘｙ￣８￣(ｈｙｄｒｏｘｙｍｅｔｈｙｌ)￣６￣ｍｅｔｈｏｘｙ￣３￣ｍｅｔｈｙｌ￣９Ｈ￣
ｘａｎｔｈｅｎ￣９￣ｏｎｅ (２２)、１￣ｈｙｄｒｏｘｙ￣８￣( ｈｙｄｒｏｘｙｍｅｔｈｙｌ)￣３￣
ｍｅｔｈｏｘｙ￣６￣ｍｅｔｈｙｌ￣９Ｈ￣ｘａｎｔｈｅｎ￣９￣ｏｎｅ ( ２３ )ꎮ 化 合 物

２１、２２ 对人口腔表皮样癌细胞 ＫＢ 和 ＫＢｖ２００ 均无

细胞毒活性ꎮ
１.１.４ 木榄及其共附生微生物次级代谢产物　 木榄

(Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍｎｏｒｈｉｚａ)为红树科木榄属植物ꎬ常用

于治疗咽喉肿痛、泄泻腹痛、出血、疟疾(谢雷卉等ꎬ
２０１８)ꎮ 郭跃伟研究组对从广东湛江、广西山口红

树林保护区等地采集的木榄茎叶中获得了木榄二

硫醇(２４)、木榄八硫醇(２５)、ｔｒａｎｓ￣３ꎬ３′￣ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ￣１ꎬ
５ꎬ１ꎬ５￣ｔｅｔｒａｔｈｉａｃｙ￣ｃｌｏｄｅｃａｎｅ(２６)、 ｃｉｓ￣３ꎬ３′￣ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ￣
１ꎬ ５ꎬ １′ꎬ ５′￣ｔｅｔｒａｔｈｉａｃｙｃｌｏｄｅｃａｎｅ ( ２７ )、 ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚｏｌ

(２８)(Ｓｕｎ ＆ Ｇｕｏꎬ ２００４ꎻ 刘海利等ꎬ２００８ꎻＨｕａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９)等一系列结构新颖的含硫化合物ꎮ 化合

物 ２４、２８ 为新型 ＰＴＰ１Ｂ 抑制剂ꎬＩＣ５０值分别为 １７.５、
１４.９ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎮ 通过对化合物 ２８ 的全合成进行研

究ꎬ使用 Ｂｕｎｔｅ 盐和硫醇的金属盐反应最终成功制

备了化合物 ２８ꎬ合成反应见图 ２ꎮ 同时ꎬ开展构效关

系和改变环上的二硫键为单硫键ꎬ采用四步法合成

了木榄二硫醇(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ具体见图 ３ꎮ 郭

跃伟团队在合成化合物 ２８ 的过程中得到了一系列

衍生物ꎬ其中 ５ａ 对包括 ＴＣＰＴＰ 在内的其他 ＰＴＰ１Ｂ
表现出较强的选择性ꎬ７ｊ 表现出最强的 ＰＴＰ１Ｂ 抑制

活性ꎬＩＣ５０值为 ４.５４ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１(Ｇｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７) ꎮ
尚随胜(２００６)从广西合浦县采集的木榄皮中

获得的甜菊醇(２９)具有较好的抗肿瘤活性ꎬＩＣ５０为

９２ μｇ􀅰ｍＬ￣１ꎮ 化合物 ２９ 能抑制 α￣葡萄糖苷酶和

ＨＭＧ￣ＣｏＡ 还原酶ꎬ对 α￣葡萄糖苷酶和 ＨＭＧ￣ＣｏＡ 还

原酶的 ＩＣ５０值分别为 ６８.７５ 、４４.９９ μｇ􀅰ｍＬ￣１(张军

等ꎬ２０２１)ꎮ
高程海研究组从广西北仑河口采集的木榄胚

轴中获得的新生物碱 ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚｉｎ Ａ (３０) 对乙肝

病毒表面抗原(ＨｂｓＡｇ)和乙型肝炎 ｅ 抗原 (ＨｂｅＡｇ)

２６２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



图 ２　 ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚｏｌ 的合成路线
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚｏｌ (Ｇｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)

图 ３　 木榄二硫醇的合成路线
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ｂｒｕｇｕｉｅｓｕｌｆｕｒｏｌ (Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)

的 ＩＣ５０值分别为 ４. ３７、４. ８９ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎬ治疗指数

(ＴＩ)值分别为 ２.６８、２.４０(陈志勇等ꎬ２０１６)ꎮ 获得

的已知化合物莨菪亭 ( ３１)、开环异落叶松脂素

(３２)、 ｌｙｏｎｉｒｅｓｉｎｏｌ￣３α￣Ｏ￣β￣Ｄ￣ｇｌｕｃｏｐｙｒａｎｏｓｉｄｅｓ ( ３３)
对肿瘤细胞株 Ａ５４９ 显示出弱抑制活性ꎬＩＣ５０值分

别为 ２９０. ２、３２３. ０、２０９. ３ μｇ􀅰ｍＬ￣１ (易湘茜等ꎬ
２０１３ａ)ꎮ ｂｒｕｇｙｍｎｏｓｉｄｅ Ａ (３４)显示出高抗氧化活

性ꎬＥＣ５０值为(１１.７９ ± ０.７８)μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１(Ｙａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ ４ 个新环己基乙腈衍生物 ｍｅｎｉｓｄａｕｒｉｎｓ Ｂ－Ｅ
(３５ － ３８) 有显著抗乙肝病毒活性ꎬＥＣ５０ 值范围为

(５.１ ± ０. ２) ~ (８７. ７ ± ５. ８) μｇ􀅰ｍＬ￣１( Ｙｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎮ

林永成研究组从广西木榄枝条分离的内生真

菌 Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ｔｅｒｒｅｕｓ 中获得 １ 个新化合物 ８￣ｈｙｄｒｏｘｙｌ￣
２￣[ １￣ｈｙｄｒｏｘｙｅｔｈｙ ]￣５ꎬ ７￣ｄｉｍｅｔｈｏｘｙｎａｐｈｔｈｏ [ ２ꎬ ３￣ｂ ]
ｔｈｉｏｐｈｅｎｅ￣４ꎬ ９￣ｄｉｏｎｅ ( ３９ ) 和 ５ 个 已 知 化 合 物

ａｎｈｙｄｒｏｊａｖａｎｉｃｉ (４０)、８￣Ｏ￣ｍｅｔｈｙｌｂｏｓｔｒｙｃｏｉｄｉｎ (４１)、

３βꎬ５α￣ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ￣(２２Ｅꎬ２４Ｒ)￣ｅｒｇｏｓｔａ￣７ꎬ２２￣ｄｉｅｎ￣６￣ｏｎｅ
(４２)、 ＮＧＡ０１８７ (４３)、 ｂｅａｕｖｅｒｉｃｉｎ (４４)ꎮ 化合物

４０－４１ 和化合物 ４３－４４ 对 α￣乙酰胆碱酯酶起显著

抑制作用ꎬ ＩＣ５０ 值分别为 ２. ０１、 ６. ７１、 １. ８９、 ３. ０９
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎮ 化合物 ４２、４４ 对 ＭＣＦ￣７、Ａ５４９、Ｈｅｌａ 和

ＫＢ 细胞有细胞毒性ꎬＩＣ５０值分别为 ４.９８ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１

和 ２.０２ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１(ＭＣＦ￣７)、１.９５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１和 ０.８２
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１(Ａ５４９)、０.６８ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１和 １.１４ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１

(Ｈｅｌａ)、１. ５０ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ 和 １. １０ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ( ＫＢ)
(Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ａ )ꎮ 后续研究获得 １ 个新化合物

ｂｏｔｒｙｏｓｐｈａｅｒｉｎ Ｆ (４５)ꎬ化合物 ４５ 对 ＭＣＦ￣７ 和 ＨＬ￣６０
癌细胞生长有抑制作用ꎬＩＣ５０值为 ４.４９、３.４３ μｍｏｌ􀅰
Ｌ￣１(Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ｂ )ꎮ Ｃｈｅｎ 等(２００７)从广西木

榄的根部青霉属内生真菌 Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ ｔｈｏｍｉ 中获得

１ 个新联苯类化合物 ４′５￣ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ￣２ꎬ３￣ｄｉｍｅｔｈｏｘｙ￣４
(ｈｙｄｒｏｘｙｐｒｏｐｙｌ)￣ｂｉｐｈｅｎｙｌ ( ４６)ꎬ其对肿瘤细胞株

Ａ５４９、ＨｅｐＧ２ 和 ＨＴ２９ 有细胞毒活性ꎬＩＣ５０值分别为
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１０.１、１２.２、８.９ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎮ 孙承航研究组从广西山

口红树林采集的木榄叶片中分离的一株白色链霉

菌(Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ａｌｂｉｄｏｆｌａｖｕｓ)中获得化合物(２Ｒꎬ３Ｓꎬ
６Ｓꎬ ７Ｒꎬ ８Ｒ)￣８￣ｂｕｔｙｌ￣３￣( ３￣ｆｏｒｍａｍｉｄｏ￣２￣ｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚａ￣
ｍｉｄｏ ) ￣２ꎬ ６￣ｄｉｍｅｔｈｙｌ￣４ꎬ ９￣ｄｉｏｘｏ￣１ꎬ ５￣ｄｉｏｘｏｎａｎ￣７￣
ｙｌａｃｅ￣ｔａｔｅ ( ４７ )ꎬ 化 合 物 ４７ 对 烟 草 赤 星 病 菌

(Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ )、 番 茄 灰 霉 病 菌 ( Ｂｏｔｒｙｔｉｓ
ｃｉｎｅｒｅａ)和番茄早疫病菌(Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ｓｏｌａｎｉ)的 ＭＩＣ
值分别为 ０.０１、０.０６、０.０３ ｍｇ􀅰ｍＬ￣１ꎬ优于商品杀

菌剂杀芽素 (Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 后续从该菌中获

得的 ５ꎬ８￣二烯十四酸(４８)有强杀线虫活性ꎬ剂量

为 ２７.３ ｍｇ􀅰Ｌ￣１时对秀丽隐杆线虫有活性ꎬＩＣ５０值

为 １６２.８ ｍｇ􀅰Ｌ￣１(Ｔａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ
１.１.５ 海漆及其共附生微生物次级代谢产物　 海漆

(Ｅｘｃｏｅｃａｒｉａ ａｇａｌｌｏｃｈａ)为大戟科海漆属植物ꎬ常用于

治疗便秘、皮肤溃疡、手足肿毒ꎬ此外还具有壮阳功

效(宁小清等ꎬ ２０１３)ꎮ Ｗａｎｇ 和 Ｇｕｏ ( ２００５) 以及

Ｗａｎｇ 等(２００５ꎬ２００６)从广西山口红树林国家级自

然保护区的海漆中获得 １０ 个新的二萜类化合物为

ａｇａｌｌｏｃｈａｏｌｓ Ａ － Ｊ ( ４９ － ５８ )ꎮ 李 泳 新 等 ( ２０１０ )
从广西北海采集的海漆中获得 １ 个新酚苷 １￣
(３ꎬ５￣ｄｉｍｅｔｈｏｘｙ￣４￣ｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚｙｌ)￣６￣Ｏ￣ｇａｌｌｏｙｌ￣１￣Ｏ￣β￣
Ｄ￣ｇｌｕｃｏｐｙｒａｎｏｓｉｄｅ (５９)ꎮ

Ｌｉ 等(２０１６)从广东湛江红树林国家级自然保

护区采集的海漆中所分离出的 １ 株二孢属内生真菌

Ｌａｓｉｏｄｉｐｌｏｄｉａ ｓｐ.中获得了 ４ 个新大环内酯 １３￣ｈｙｄｒｏｘｙ￣
１５￣ｍｅｔｈｏｘｙ￣３￣ｍｅｔｈｙｌ￣３ꎬ ４ꎬ ５ꎬ ６ꎬ ９ꎬ １０￣ｈｅｘａｈｙｄｒｏ￣１Ｈ￣
ｂｅｎｚｏ[ｃ][１] ｏｘａｃｙｃｌｏｄｏｄｅｃｉｎｅ￣１ꎬ７(８Ｈ)￣ｄｉｏｎｅ(６０)ꎬ
１５￣ｈｙｄｒｏｘｙ￣１７￣ｍｅｔｈｏｘｙ￣３￣ｍｅｔｈｙｌ￣３ꎬ ４ꎬ ５ꎬ ６ꎬ ９ꎬ １０￣
ｏｃｔａｈｙｄｒｏ￣１Ｈ￣ｂｅｎｚｏ [ ｃ ] [ １ ] ｏｘａｃｙｃｌｏｄｏｄｅｃｉｎｅ￣１ꎬ １１
(１２Ｈ)￣ｄｉｏｎｅ(６１)ꎬ１５￣ｍｅｔｈｏｘｙ￣３￣ｍｅｔｈｙｌ￣３ꎬ４ꎬ５ꎬ６ꎬ７ꎬ８ꎬ
９ꎬ１０￣ｏｃｔａｈｙｄｒｏ￣１Ｈ￣ｂｅｎｚｏ [ｃ][１]ｏｘａｃｙｃｌｏｄｏｄｅｃｉｎｅ￣ １ꎬ
１２ꎬ １３￣ｔｒｉｏｎｅ ( ６２ )ꎬ ｅｔｈｙｌ￣２ꎬ ４￣ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ￣６￣( ８′￣
ｈｙｄｒｏｘｙｎｏｎｙ ｌ)￣Ｂｅｎｚｏａｔｅ (６３)ꎮ 化合物 ６３ 对人单核

细胞型淋巴瘤细胞株 ＴＨＰ１、人转移性乳腺导管腺

癌细胞株 ＭＤＡ￣ＭＢ￣４３５、人非小细胞肺癌细胞株

Ａ５４９、人肝细胞癌细胞株 ＨｅｐＧ２ 和人结直肠癌细

胞株 ＨＣＴ￣１１６ 有中等细胞毒活性ꎬ其他化合物无

明显的细胞毒活性ꎮ
１.１.６ 秋茄及其共附生微生物次级代谢产物 　 秋

茄(Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎｄｅｌ)为红树科秋茄属植物ꎬ是最耐

寒的红树植物种类ꎬ在越南以及中国广东、广西、
海南等地均有广泛分布ꎬ常用于治疗止血、烫伤和

风湿性关节炎(宁小清等ꎬ２０１３)ꎮ 陈铁寓和龙盛

京(２００６)从广西山口镇的秋茄茎皮中分离出的化

合物白桦脂酸(６４)、齐墩果酸(６５)对 ＣＮＥ￣１ 细胞

具有弱细胞毒活性ꎬ ＩＣ５０ 值分别为 ８ １９２、 ３ ５３２
μｇ􀅰ｍＬ￣１ꎮ

Ｌｉｕ 等(２０２０)从广西山口镇的秋茄胚轴分离

的内生真菌 Ｔａｌａｒｏｍｙｃｅｓ ｓｐ.中获得了 ２ 个新化合

物 ｔａｌａｎａｐｈｔｈｏｑｕｉｎｏｎｅ Ａ－Ｂ ( ６６ꎬ６７) 和 １ 个已知

化 合物 ６￣[ １￣( ａｃｅｔｙｌｏｘｙ ) ｅｔｈｙｌ ] ￣５￣ｈｙｄｒｏｘｙ￣２ꎬ ７￣
ｄｉｍｅｔｈｏｘｙ￣１ꎬ４￣ｎａｐｈｔｈａｌｅｎｅｄｉｏｎｅ (６８) ꎮ 化合物 ６８
能降低促炎因子白细胞介素 １、白细胞介素 ６ 和

肿瘤坏死因子( ＴＮＦ) ￣α 的基因水平ꎮ Ｈｕａｎｇ 等

(２０１３)从广西山口国家级红树林保护区采集的

秋茄叶内生真菌 Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ ｓｐ.中获得 １ 个新化

合物 α￣吡喃酮混源萜烯 ａｒｉｇｓｕｇａｃｉｎ Ｉ ( ６９)以及 ２
个已知化合物 ａｒｉｇｓｕｇａｃｉｎｓ Ｆ ( ７０) 和 ｔｅｒｒｉｔｒｅｍ Ｂ
(７１) ꎮ ３ 个化合物都有抗乙酰胆碱酯酶活性ꎬ
ＩＣ５０值分别为 ０.６４±０.０８、０.３７±０.１１、７. ０３ ± ０. ２０
μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ꎮ
１.１. ７ 榄 李 次 级 代 谢 产 物 　 榄 李 ( Ｌｕｍｎｉｔｚｅｒａ
ｒａｃｅｍｏｓａ)为使君子科榄李属植物ꎬ常被用于治疗

糖尿病、腹泻、疟疾(宁小清等ꎬ２０１３)ꎮ 王继栋等

(２００６ｂ)从榄李中分离到的 ２ 个活性次级代谢产

物 ２￣ｍｅｔｈｙｌ￣１ꎬ３￣ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ￣５￣ｔｒｉｄｅｃｙｌｂｅｎｚｅｎｅ (７２)和
１ꎬ３￣ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ￣５￣ｕｎｄｅｃｙｌｂｅｎｚｅｎｅ ( ７３) 对蛋白酪氨

酸磷酸酶 １Ｂ ( ＰＴＰｌＢ)显示抑制活性ꎬＩＣ５０值分别

为 １３.３８±１.９８、１０.４０±０.８８ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎮ
１.１. ８ 海桑属次级代谢产物 　 拟海桑( Ｓｏｎｎｅｒａｔｉａ
ｐａｒａｃａｓｅｏｌａｒｉｓ)和无瓣海桑( Ｓ. ａｐｅｔａｌａ)为桃金娘目

海桑科海桑属植物ꎮ 民间将海桑果实捣烂成糊状ꎬ
用来止血或治疗扭伤ꎬ其叶、花和果实用水煎可作

为内科用药(易湘茜等ꎬ２０１３ｂ)ꎮ Ｃｈｅｎ 等 (２０１１)
从广东湛江采集的红树科拟海桑茎皮的甲醇萃取

物获得 α￣丁烯酸内酯的二聚体(７４)ꎬ其对双特异性

磷酸酶表现出很好的抑制活性ꎬ ＩＣ５０ 值为 ６. ４４
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎮ 易湘茜研究组从广西北仑河口采集的

无瓣海桑果实中分离鉴定的异鼠李素(７５)、木栓酮

(７６)、熊果酸(７７)对 ＨｅｐＧ２ 显示出抗氧化活性ꎬ其
ＥＣ５０值分别为 ２５.８±１.３、６２.１±３.５、４５.２±２.８ ｍｍｏｌ􀅰
Ｌ￣１(易湘茜等ꎬ２０１３ｂ)ꎮ 无瓣海桑果实提取物能有

效延缓小鼠的衰老和提高其记忆能力(李家怡等ꎬ
２０１９ꎻ易湘茜等ꎬ２０１９)ꎬ通过对无瓣海桑果实中起

４６２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



延缓衰老的部位进行深入挖掘ꎬ发现了 ４ 个新化合

物 ｓｏｎｎｅｒａｄｏｎｓ Ａ－Ｄ (７８－８１)ꎬ化合物 ７８ 对线虫具

有最显著的抗衰老作用ꎬ在浓度为 １００、３００ μｍｏｌ􀅰
Ｌ￣１时ꎬ分别增加线虫的生存时间为 ３０.８３％±０.７４％、
３４.４８％±０.９２％ꎮ 此外ꎬ化合物 ７８ 还能显著减轻线

虫因衰老引起的泵送和弯曲减少ꎬ表明化合物 ７８ 在

抗衰老方面具有很大的应用潜力ꎮ 分子对接

(ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｄｏｃｋｉｎｇ)表明ꎬＨＳＦ￣１ 通路可能是化合物

７８ 抗衰老作用的关键通路(Ｙｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ａ)ꎮ
１.２ 半红树植物及其共附生微生物次级代谢产物

１. ２. １ 海 芒 果 次 级 代 谢 产 物 　 海杧果 ( Ｃｅｒｂｅｒａ
ｍａｎｇｈａｓ)ꎬ又名海芒果ꎬ属于夹竹桃科海杧果属ꎬ主
要分布于我国的广东、广西和台湾ꎬ常被用于催吐、
泻下以及制作外科膏药和麻醉药ꎮ Ｄｅｎｇ 等(２０１４)
从广西防城港采集的海芒果中提取出 １ 种强心甙

(￣)￣１７β￣Ｎｅｒｉｉｆｏｌｉｎ (８２)ꎬ化合物 ８２ 对红蜘蛛的雌成

虫、蛹、幼虫、卵具有高度的触杀活性ꎬ２４ ｈ 内的 ＩＣ５０

值分别为 ０.２８、０.２９、０.２８、１.４５ ｍｇ􀅰ｍＬ￣１ꎮ
１.２.２ 苦槛蓝及其共附生微生物次级代谢产物　 苦

槛蓝(Ｍｙｏｐｏｒｕｍ ｂｏｎｔｉｏｉｄｅｓ)为多年生灌木或乔木ꎬ
具有驱风、解毒等作用(叶慧娟ꎬ２０１４)ꎮ 谷文祥研

究组从采自广东省雷州半岛的苦槛蓝叶中鉴定的

化合物 ５ꎬ７￣二羟基二氢黄酮(８３)对大肠杆菌和金

黄色葡萄球菌有一定的抑制作用ꎬＭＩＣ 值为 ６２.５０
μｇ􀅰ｍＬ￣１(戴航ꎬ２０１３ꎻ叶慧娟等ꎬ２０１４)ꎮ 桔皮素

(８４)、甜橙素( ８５)、二氢山柰酚( ８６)、木犀草素

(８７)对香蕉炭疽菌具有较好的抑菌活性ꎬＩＣ５０值分

别为 ２７１.９９、１５９.２２、１９２.６７、８１.１０ μｇ􀅰ｍＬ￣１ꎮ
Ｗａｎｇ 等(２０１５)从中国雷州半岛的苦槛蓝根

部分离得到的 １ 株内生真菌 Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ｓｐ.中获得

新的环己烯酮( ±) ￣(４Ｒ �ꎬ５Ｓ �ꎬ６Ｓ �) ￣３￣ａｍｉｎｏ￣４ꎬ５ꎬ
６￣ ｔｒｉｈｙｄｒｏｘｙ￣２￣ｍｅｔｈｏｘｙ￣５￣ｍｅｔｈｙｌ￣２￣ｃｙｃｌｏｈｅｘｅｎ￣１￣ｏｎｅ
(８８ ) 和 环 戊 烯 酮 衍 生 物 ( ± ) ￣( ４Ｓ �ꎬ ５Ｓ �) ￣
ｔｒｉｈｙｄｒｏｘｙ￣３￣ｍｅｔｈｏｘｙ￣４￣ｍｅｔｈ￣ｏｘｙｃａｒｂｏｎｙｌ￣５￣ｍｅｔｈｙｌ￣２￣
ｃｙｃｌｏｐｅｎｔｅｎ１￣ｏｎｅ (８９)ꎬ２ 个新的呫吨酮衍生物 ４￣
ｃｈｌｏｒｏ￣１ꎬ ５￣ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ￣３￣ｈｙｄｒｏｘｙｍｅｔｈｙｌ￣６￣ｍｅｔｈｏｘｙｃａｒ￣
ｂｏｎｙｌ￣ｘａｎｔｈｅｎ￣９￣ｏｎｅ ( ９０ ) 和 ２ꎬ ８￣ｄｉｍｅｔｈｏｘｙ￣１ꎬ ６￣
ｄｉｍｅｔｈｏｘｙ￣ｃａｒｂｏｎｙｌ￣ｘａｎｔｈｅｎ９￣ｏｎｅ (９１)ꎮ 化合物 ８８、
８９ 显示出有效的 ＡＢＴＳ 清除活性ꎬＥＣ５０ 值分别为

８.１９±０.１５、１６.０９±０.０１ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎬ化合物 ８９、９０
对禾谷镰孢菌的 ＭＩＣ 值分别为 ２１５. ５２、１０７. １４
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎬ化合物 ９０ 抗香蕉炭疽病菌的 ＭＩＣ 值为

２１４.２９ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎮ

１.２.３ 水黄皮共附生微生物次级代谢产物　 水黄皮

(Ｐｏｎｇａｍｉａ ｐｉｎｎａｔａ)属于蝶形花科水黄皮属ꎬ常被用

于催吐、藓疥和治疗疙疮、糖尿病等 (宁小清等ꎬ
２０１３)ꎮ 谭德超等(２０１８)研究发现水黄皮醇提物有

抑制前列腺癌 ＤＵ１４５、ＰＣ３ 细胞增殖的作用ꎮ 从广

西水黄皮茎组织内生真菌 Ｎｉｇｒｏｓｐｏｒａ ｓｐ.中获得 ３ 个

新的化合物 ６￣Ｏ￣ｄｅｓｍｅｔｈｙｌｄｅｃｈｌｏｒｏｇｒｉｓｅｏｆｕｌｖｉｎ (９２)、
６′￣ｈｙｄｒｏｘｙｇｒｉｓｅｏｆｕｌｖｉｎ ( ９３ ) 和 ２ꎬ ３￣ｄｉｄｅｈｙｄｒｏ￣１９ａ￣
ｈｙｄｒ￣ｏｘｙｌ￣１４￣ｅｐｉｃｏｃｈｌｉｏｑｕｉｎｏｎｅ Ｂ(９４)ꎮ 化合物 ９４ 对

人乳腺癌细胞株 ＭＣＦ￣７、胰腺癌细胞株 ＳＷ１９９０、肝
癌细胞株 ＳＭＭＣ７７２１ 均具有强细胞毒活性ꎬＩＣ５０值

分别为 ４、５、７ μｇ􀅰ｍＬ￣１(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ

２　 北部湾海草次级代谢产物

海草(ｓｅａｇｒａｓｓ)是生长于热带和温带海域浅水

中的单子叶植物ꎬ全球海草有 ７２ 种(Ｄｕｆｆｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎬ中国现有海草 ２２ 种ꎬ隶属于 ４ 科 １０ 属ꎬ约
占全球海草种类数的 ３０％ꎮ 海草次级代谢产物具

有抑菌、抗氧化和防污损生物附着等生物活性

(Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 目前ꎬ主要对北部湾海草中

眼子菜科的大叶藻属、针叶藻属、二药藻属ꎬ水鳖

草科的喜盐草中次级代谢产物进行了研究(郑凤

英等ꎬ２０１３)ꎮ 步琳(２０１５)从广西北海采集的喜盐

草中获得 ２ 个黄酮类化合物芹菜素￣７￣Ｏ￣β￣葡萄糖

苷(９５)、柯伊利素￣７￣Ｏ￣β￣葡萄糖苷(９６)ꎮ 化合物

９５、９６ 都具有清除羟基自由基的能力ꎬＩＣ５０值分别

为０.５３、０.４４ μｇ􀅰ｍＬ￣１ꎮ Ｌｉ 和 Ｐｅｎｇ(２０１３)研究表

明ꎬ化合物 ９５ 还能抑制 ＨＩＶ 病毒复制ꎬ具有抗

ＨＩＶ 病毒的生物活性ꎮ 漆淑华研究组从海南省采

集的海菖蒲(Ｅｎｈａｌｕｓ ａｃｏｒｏｉｄｅｓ)中获得的木犀草素

(８７)、胡萝卜苷(９７)和二十六醇(９８)显示出细胞

毒性ꎬ化合物 ９７、９８ 有抑制海洋细菌 Ｌｏｋｔａｎｅｌｌａ
ｈｏｎｇｈｏｎｇｅｎｓｉｓ 的活性ꎬ抑菌圈分别为 ３. １０ ± ０. ５９、
４.２５±０.６７ ｍｍꎮ 化合物 ８７、９８ 和木犀草素￣４′葡萄

糖醛酸苷(９９)对 Ｐｓｅｕｄｏａｌｔｅｒｏｍｏｎａｓ ｐｉｓｃｉｄａ、Ｒｈｏｄｏｖｕｌｕｍ
ｓｐ.、 Ｒｕｅｇｅｒｉａ ｓｐ.、 Ｖｉｂｒｉｏ ａｌｇｉｎｏｌｙｔｉｃｕｓ、 Ｖ. ｆｕｒｎｉｓｓｉ、 Ｖ.
ｈａｌｉｏｔｉｃｏｌｉ、Ｖ. ｈａｒｖｅｙｉ ７ 株海洋污损指示菌显示出弱

抑制活性ꎬ抑菌圈范围在(２.００ ± ０.１７) ~ (３.３４ ±
０.４４)ｍｍ 之间ꎮ 化合物 ９９ 显示出显著抑制苔藓

虫活性ꎬＥＣ５０值为 ０.５２ μｇ􀅰ｍＬ￣１(Ｑｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ
此外ꎬ从海南省陵水县采集的泰来草中分离出了 １
种新苯乙烷衍生物( Ｓ) ￣ｍｅｔｈｏｘｙ￣(３′ꎬ５′￣ｄｉｍｅｔｈｏｘｙ￣
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４′￣ｈｙｄｒｏｘｙｐｈｅｎｙｌ ) ｅｔｈａｎｅｉｏｌ ( １００ ) ( Ｑｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎮ Ｗａｎｇ 等(２０１９)从海菖蒲中分离到 ２ 个新

型二萜 ｅｎｈｏｉｄｉｎ Ａ(１０１)和 ｅｎｈｏｉｄｉｎ Ｂ(１０２)ꎬ化合

物 １０１ 具有较低的细胞毒活性ꎬＩＣ５０值范围为 ４０ ~
１００ μｇ􀅰ｍＬ￣１ꎬ化合物 １０２ 无细胞毒活性ꎬＩＣ５０值>
７７ μｇ􀅰ｍＬ￣１ꎮ Ｚｈｕ 等(２０１９)从海菖蒲中分离得到

的 ｌｕｔｅｏｌｉｎ￣７￣Ｏ￣ｇｌｕｃｕｒｏｎｉｄｅ ( １０３) 具有杀藻活性ꎬ
ＥＣ５０值为 ３４.２９ μｇ􀅰ｍＬ￣１ꎬ具有作为新型杀藻剂的

潜在应用价值ꎮ

３　 北部湾藻类及其共附生微生物

次级代谢产物

北部湾海藻种类多、资源丰富ꎬ拥有褐藻门、
红藻门、绿藻门 ３ 门ꎬ其中红藻的物种最丰富ꎬ绿
藻的种类最少(丁兰平等ꎬ２０１４)ꎮ
３.１ 褐藻门藻类及其共附生微生物次级代谢产物

马尾藻(Ｓａｒｇａｓｓｕｍ ｃｏｎｆｕｓｕｍ)属于褐藻门圆子

纲墨角藻目马尾藻科ꎬ具有止血、消痰、清除体热

等功能ꎬ有较高药用价值( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 汤海

峰等( ２００２) 从广西北海的褐藻果叶马尾藻 ( Ｓ.
ｃａｒｐｏｐｈｙｌｌｕｍ)中分离得到戈米辛 Ｎ(１０４)、１３ ~ ２Ｓ￣
羟基脱镁叶绿素 ａ(１０５)、脱镁叶绿素 ａ(１０６)ꎮ 化

合物 １０４－１０６ 都有诱导稻瘟霉菌丝变形活性ꎬ最
小表形浓度分别为 １５７、２８２、２８７ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎮ １０４
能抑制人早幼粒细胞白血病 ＨＬ￣６０ꎬＩＣ５０值为 ４.８
μｇ􀅰ｍＬ￣１ꎮ 化合物 １０５、１０６ 在 ２０ μｇ􀅰ｍＬ￣１时对人

乳腺癌细胞株 ＭＣＦ￣７ 抑制率分别为 ４３％、１０％ꎬ对
人肿瘤癌细胞株 Ａ５４９ 的抑制率为 ２４％、９％ꎮ 化

合物 １０６ 可抑制多种人癌细胞生长ꎬ在 １４ Ｊ􀅰ｃｍ ￣ ２

光辐射下ꎬ不同类型的癌细胞均存在光动力效应ꎬ
ＩＣ５０值为 ７０ ~ ２００ ｎｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎬ特别是在抗前列腺癌

方面表现出很大的潜力ꎬ联合 ＰＤＴ 治疗处理人前

列腺癌细胞 ＰＣ￣３Ｍꎬ其存活率显著降低到约 １０％
(谢立国等ꎬ２０２１)ꎮ 徐石海等(２００２)从广西北海

匐枝马尾藻(Ｓ. ｐｏｌｙｃｙｓｔｃｕｍ)中获得新化合物豆甾￣
３β￣羟 基￣５ꎬ ２３ꎬ ２５￣三 烯 ( １０７ )ꎮ 鼠 尾 藻 ( Ｓ.
ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ)为北太平洋西部特有的暖带性海藻ꎬ在
我国的辽东半岛南至雷州半岛常见分布ꎮ 金京等

(２０１１ ) 从 海 南 临 高 新 盈 镇 海 域 鼠 尾 藻 ( Ｓ.
ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ)乙醇提取物中分离得到有卤虫致死活

性的化合物 ２￣ [(３Ｓꎬ７Ｓꎬ１１Ｓ) ￣３￣ｈｙｄｒｏｘｙ￣３ꎬ７ꎬ１１ꎬ

１５￣ｔｅｔｒａｍｅｔｈｙｌｈｅｘａｄｅｃｙｌ ] ￣３ꎬ ５ꎬ ６￣ｔｒｉｍｅｔｈｙｌｃｙｃｌｏｈｅｘａ
２ꎬ５￣ｄｉｅｎｅ￣１ꎬ４￣ｄｉｏｎｅ (１０８)、盐藻甾酮(１０９)、过氧

化麦角甾醇(１１０)ꎮ ３ 个化合物在浓度为 ２５ μｇ􀅰
ｍＬ￣１时卤虫致死率分别为 ５４.３％、４４.５％、４５.５％ꎮ
化合物 １１０ 还有中强度的斑马鱼胚胎致死毒性ꎬ
７２ ｈ 的 ＥＣ５０值为 ２１.７ μｇ􀅰ｍＬ￣１ꎮ Ｐｅｎｇ 等(２０１８)
从雷州半岛北部湾沿岸的褐藻( Ｓ. ｎａｏｚｈｏｕｅｎｅｓ)分

离出 １ 个新异戊二烯衍生物 ｓａｒｇａｓｓｕｍｏｎｅ (１１１)
和已知结构的降异戊二烯 ( ＋) ￣ｅｐｉｌｏｌｉｏｌｉｄ (１１２)ꎬ
化合物 １１１ 对 ＤＰＰＨ 自由基的 ＥＣ５０值为 １７±０.３５
ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎬ且对白色念球菌(Ｃａｎｄｉｄａ ａｌｂｉｃａｎｓ)、耐
氧西 林 金 黄 色 葡 萄 球 菌 ( ＭＲＳＡ)、 大 肠 杆 菌

(Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｉｌ) 的抑菌圈分别为 ６. ５０ ± ０. ２０、
８.２０±０.１１、７.００±０.２０ ｍｍꎮ

Ｙａｎｇ 等(２００６)从中国广东湛江 １ 株褐藻马尾

藻(Ｓａｒｇａｓｓｕｍ)内生真菌( Ｓａｒｇａｓｓｕｍ ｓｐ.)中获得 ２
个 新 大 环 内 酯 ６￣ｏｘｏ￣ｄｅ￣Ｏ￣ｍｅｔｈｙｌｌａｓｉｏｄｉｐｌｏｄｉｎ
(１１３)和(Ｅ) ￣９￣ｅｔｈｅｎｏ￣ｌａｓｉｏｄｉｐｌｏｄｉｎ (１１４)ꎮ
３.２ 红藻门藻类次级代谢产物

关灼斌(２０２０)从广东湛江市徐闻海域刺枝鱼

栖苔(Ａｃａｎｔｈｏｐｈｏｒａ ｓｐｉｃｉｆｅｒａ)中获得新吡咯酮生物碱

(ＲꎬＥ)￣４￣ｅｔｈｙｌｉｄｅｎｅ￣３￣ｈｙｄｒｏｘｙ￣３￣ｍｅｔｈｙｌｐｙｒｒｏｌｉｄｉｎｅ￣２ꎬ
５￣ｄｉｏｎｅ (１１５)和新单萜内酯 ｉｓｏｌｏｌｉｏｌｉｄｅ Ａ (１１６)ꎮ
化合物 １１６ 具有细胞毒性ꎬ能够通过激活 ｃａｓｐａｓｅ￣３、
降低 Ｂｃｌ￣２ 水平、增加 ｐ５３ 表达和 ＰＡＲＰ 切割诱导

肝癌 细 胞 凋 亡 ( Ｃａｔａｒｉｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ )ꎮ Ｌｉｎ 等

(２０２０)从同一地点的刺枝鱼栖苔中获得新吡咯酮

生物碱 ａｃａｎｔｈｏｐｈｏｒａｉｎｅ Ａ (１１７)ꎮ
３.３ 绿藻门藻类次级代谢产物

刘定权等(２０１２)从中国广东湛江南海海域采

集的总状蕨藻(Ｃａｕｌｅｒｐａ ｒａｃｅｍｏｓｅ)中获得 ｒａｃｅｍｏｓｏｌｓ
Ａ－Ｃ (１１８－１２０)、ｒａｃｅｍｏｓｏｌ Ｄ (１２１)、ｒａｃｅｍｏｓｉｎｓ Ａ－
Ｃ (１２２－１２４)、ｃａｕｌｅｒｃｈｌｏｒｉｎ (１２５)、(２３Ｅ)￣Ｂ Ｓｉｔｏｓｔ￣
２３￣ｅｎｅ￣２８￣ｏｎｅ (１２６)、(８Ｅꎬ１２Ｚꎬ１５Ｚ)￣１０￣ｈｙｄｒｏｘｙ￣８ꎬ
１２ꎬ １５￣ｏｃｔａｄｅｃａｔｒｉｅｎ￣４ꎬ ６ ｄｉｙｎｏｉｃ ａｃｉｄ ( １２７ )、
ｃａｕｌｅｒｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ Ａ－Ｂ(１２８－１２９)１２ 个新化合物ꎮ 化

合物 １２５ 对新型隐球菌(Ｃｒｙｐｔｏｃｏｃｃｕｓ ｎｅｏｆｒｍａｎｓ)有

一定的抑制活性ꎮ 李代春等(２０２０)从广东省湛江

市徐闻县总状蕨藻中分离得到 ６ 个新化合物

ｃａｕｌｅｒｐａｌｉｄｅ Ａ ( １３０)、 ( ＋)￣ｃａｕｌｅｒｐａｌｉｄｅ Ｂ ( １３１)、
( － )￣ｃａｕｌｅｒｐａｌｉｄｅ Ｂ ( １３２ )、 ｃａｕｌｅｒｉｎｅ Ａ ( １３３ )、
ｃａｕｌｅｒｓｐｉｒｏ Ａ－Ｂ (１３４－１３５)ꎮ ｕｒｓｏｌｉｃ ａｃｉｄ (１３６)对

粪肠球菌(Ｅｎｔｅｒｏｃｏｃｃｕｓ ｆａｅｃａｌｉｓ)和金黄色葡萄球菌

６６２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



( Ｓｔａｐｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓ ａｕｒｅｕｓ) 有 显 著 抑 制 增 殖 作 用ꎬ
ＭＩＣ 值分别为 ８、３２ μｇ􀅰ｍＬ ￣１ꎮ

４　 结论

北部湾海域是我国生物多样性最丰富的海域

之一ꎬ其海洋植物及其共附生微生物资源是我国海

洋资源的重要组成部分ꎮ 本文通过综述北部湾海

洋植物及其共附生微生物次级代谢产物的研究进

展ꎬ共获得 １３６ 个化合物ꎬ从 １１ 种红树植物中获得

３７ 个新化合物和 ２４ 个已知化合物ꎬ从 ７ 株红树共

附生微生物中获得 ２２ 个新化合物和 １１ 个已知活性

化合物ꎬ从 ３ 种海草植物中获得 ３ 个新化合物和 ７
个已知活性化合物ꎬ从 ６ 种海藻中获得 ２３ 个新化合

物和 ８ 个已知化合物ꎬ从海藻共附生微生物中获得

２ 个新化合物ꎮ 如图 ４ 所示ꎬ对北部湾海洋植物及

其共附生次级代谢产物数量统计表明ꎬ红树及其共

附生微生物是近年来的研究热点ꎬ其次级代谢产物

占比最高ꎬ这与物种数量相对丰富、位于滩涂采摘

便利、拥有广泛的民间药用基础有关ꎮ 海草和海藻

及其共附生微生物的研究相对较少ꎬ原因可能为海

草和海藻具有季节性、采集样品较困难、需配备特

殊的交通工具和采集工具ꎬ以上原因都会对开展研

究工作有一定的影响ꎮ 通过对海藻及其共附生微

生物的次级代谢产物数量统计发现ꎬ虽然其研究较

晚ꎬ但新代谢产物数量占比最高ꎬ现阶段对海藻及

其共附生微生物的研究主要在大型藻类ꎬ而微型藻

类及其共附生微生物较少涉及ꎮ 可见ꎬ这是今后海

洋天然产物研究的一个重要方向ꎮ
通过对北部湾海洋植物及其共附生微生物次

级代谢产物结构及其数量统计发现(图 ５ꎬ图 ６)ꎬ
次级代谢产物以萜类、黄酮类、内脂类、甾体、生物

碱、酚酸类等居多ꎬ同时一些结构新颖和活性显著

的化合物陆续被挖掘出来ꎬ这与海洋植物及其共

附生微生物所处高盐、高温及其低氧的海洋环境

有关ꎬ丰富的次级代谢产物结构为新药发现提供

了更多可能ꎮ 由关注海洋植物及其共附生微生物

的次级代谢产物结构与活性相关性可知ꎬ以上次

级代谢产物大多数具有良好的抗菌杀菌、抗炎、抗
氧化、抗肿瘤、治疗心血管疾病以及免疫调节功能

等功效ꎮ 红树次级代谢产物活性较丰富ꎬ追溯原

因为红树植物在北部湾民间多有药用记载ꎬ科研

人员以此对其进行目的更加明确的研究ꎬ如木榄

１. 红树ꎻ ２. 红树共附生微生物ꎻ ３. 海草ꎻ ４. 海藻ꎻ ５. 海藻

共附生微生物ꎮ
１. Ｍａｎｇｒｏｖｅꎻ ２. Ｍａｎｇｒｏｖｅ ｃｏ￣ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓꎻ ３.
Ｓｅａｇｒａｓｓꎻ ４. Ａｌｇａｅꎻ ５. Ａｌｇａｅ ｃｏ￣ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ.

图 ４　 海洋植物及其共附生微生物次级代谢产物数量
Ｆｉｇ. ４　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｏｆ ｍａｒｉｎｅ ｐｌａｎｔｓ

ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏ￣ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ

在民间具有清热解毒之功ꎬ京族医书有其主治乙型

肝炎的记录ꎬ从中分离出具抗乙型肝炎活性的生物

碱和腈类化合物ꎮ 榄李在民间有治疗糖尿病的功

效ꎬ从榄李中分离到对 ＰＴ１Ｂ 起抑制活性的甾体化

学成分ꎮ 白骨壤在民间有预防感冒、提高免疫力的

功效ꎬ从中分离出了起抗氧化和抗炎作用的苯乙醇

苷类和新酚类化合物等ꎮ 红树的化学成分及其药

理活性的研究为许多药物的研究与开发提供了参

考依据ꎬ如从桐花树中分离出的天然抗氧化剂白藜

芦醇ꎬ从木榄中分离出的 ＰＴＰ１Ｂ 抑制剂ꎬ白骨壤中

能有效改善 ＶＤ 大鼠的新酚类化合物和能治疗心血

管性痴呆的苯乙醇苷片剂等ꎮ 海草的次级代谢产

物主要为黄酮类、酚类、脂类化合物ꎬ活性为抑菌和

清除自由基等ꎮ 海藻主要含多糖类、多酚类、萜类

等次级代谢产物ꎬ具有抗氧化、抗菌、调节免疫、抗
肿瘤、抗凝血、降血糖等活性ꎮ 海洋植物共附生微

生物的次级代谢产物是近些年开始研究的热点ꎬ以
真菌、细菌和放线菌为主ꎬ其次级代谢产物主要包

括生物碱、萜类、酚酸类、甾醇类等ꎬ具有抗肿瘤、抗
菌、抗炎、杀虫等活性ꎮ 丰富的次级代谢产物结构

类型呈现出多种药理活性ꎬ现阶段对起显著活性化

合物的构效关系研究及其成药性评价也是一大热

点ꎬ从中获得化合物的最佳结构类型为研制新型药

物提供了先导化合物ꎮ
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图 ５　 海洋植物及其共附生微生物次级代谢产物结构类型
Ｆｉｇ. ５　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｏｆ ｍａｒｉｎｅ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏ￣ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ

１. 黄酮ꎻ ２. 苯乙醇苷ꎻ ３. 酚ꎻ ４. 酚酸环醚ꎻ ５. 苷ꎻ ６. 褐藻

素ꎻ ７. 环己基乙腈衍生物ꎻ ８. 苯丙素ꎻ ９. 灰黄霉素ꎻ １０. 硫
化物ꎻ １１. 醌ꎻ １２. 木脂素ꎻ １３. 内酯ꎻ １４. 生物碱ꎻ １５. 萜ꎻ
１６. 呫吨酮ꎻ １７. 烯酮ꎻ １８. 香豆素ꎻ １９. 甾体ꎻ ２０. 皂苷ꎻ
２１. 脂肪族化合物ꎻ ２２. 其他类ꎮ
１. Ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄｓꎻ ２. Ｐｈｅｎｙｌｅｔｈｙｌ ａｌｃｏｈｏｌ ｇｌｙｃｏｓｉｄｅｓꎻ ３.
Ｐｈｅｎｏｌꎻ ４. Ｅｔｈｅｒ ｐｈｅｎｏｌｉｃ ａｃｉｄｓ ｒｉｎｇꎻ ５. Ｇｌｙｃｏｓｉｄｅｓꎻ ６.
Ｐｈｅｏｐｈｙｔｉｎꎻ ７. Ｃｙｃｌｏｈｅｘｙｌ ａｃｅｔｏｎｉｔｒｉｌｅ ｄｅｒｉｖａｔｉｖｅꎻ ８. Ｆｌａｖｏｎｅꎻ
９. Ｆｕｌｖｉｃｉｎꎻ １０. Ｓｕｌｆｉｄｅꎻ １１. Ｑｕｉｎｏｎｅꎻ １２. Ｌｉｇｎａｎｓꎻ １３. Ｌａｃｔｏｎｅꎻ
１４. Ａｌｋａｌｏｉｄꎻ １５. Ｔｅｒｐｅｎｅꎻ １６. Ｋｅｔｏｎｅꎻ １７. Ｋｅｔｅｎｅꎻ １８.
Ｃｏｕｍａｒｉｎꎻ １９. Ｓｔｅｒｉｄｅｓꎻ ２０. Ｓａｐｏｎｉｎꎻ ２１. Ａｌｉｐｈａｔｉｃꎻ ２２. Ｏｔｈｅｒｓ.

图 ６　 海洋植物及其共附生微生物次级代谢
产物结构与活性关系统计

Ｆｉｇ. ６　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ
ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｏｆ ｍａｒｉｎｅ ｐｌａｎｔｓ

ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｏ￣ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ

５　 展望

北部湾地处热带和亚热带区域ꎬ拥有国内面

积最大红树林区和多个海草床生长区ꎮ 红树林和

海草床生态系统都拥有丰富的海洋微生物类群ꎮ
目前ꎬ国际上海洋药物领域重点关注海洋微生物

来源的结构新颖活性化合物ꎬ已经成为研究热点

(马丽丽等ꎬ２０２１)ꎮ 中国在海洋大型藻类来源寡

糖类化合物及其创新药物领域领先全球ꎬ而北部

湾海洋植物寡糖研究基本未见文献报道ꎮ 南方医

科大学吴军研究员从中国南海前沟藻属底栖甲藻

新物种中发现了超级碳链化合物的新家族成员

ｂｅｎｔｈｏｌ Ａ (Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ表明海洋微藻的中

分子化合物领域具有巨大研究空间ꎮ
海洋生物医药产业是向海经济的重要组成部

分ꎬ是潜力巨大的战略性新兴产业ꎬ复合增速是海

洋生产总值增速的 ２ 倍ꎬ是近十年来海洋产业中

增长最快的领域ꎮ 北部湾海洋植物及其共附生微

生物中活性次级代谢产物研究是海洋生物医药产

业的基础和核心ꎬ虽然学者们在此研究过程中已

获得了较多的研究成果ꎬ但在探索过程中仍然存

在许多不足和面临着艰难的挑战ꎬ如样品采集过

程困难、样品量稀缺、因化合物量缺乏而导致药理

学研究停止、未见成药性或临床研究、理论研究与

８６２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



实际应用脱节、运用新技术较少等ꎮ 因此ꎬ将北部

湾海洋可持续植物资源优势合理地利用起来ꎬ从
中挖掘出更多有价值的海洋新药尤为重要ꎮ

建议从以下 ７ 个方面继续开展研究:(１)对北

部湾海洋植物合理开发利用ꎬ继续扩大北部湾海

洋植物深度挖掘其次生代谢产物的范围ꎬ获得更

多结构新颖的次级代谢产物ꎬ扩大活性筛选范围ꎬ
加深活性探测层次ꎬ开展作用机理研究ꎻ(２)开展

活性显著、结构新颖、机理清晰的次级代谢产物的

化学合成或生物合成研究ꎬ完全解决后续临床前

研究或临床试验的药源不足问题ꎻ(３)充分挖掘海

洋植物共附生微生物种类ꎬ通过深入研究海洋微

生物活性次级代谢产物ꎬ扩大北部湾海洋药库规

模ꎬ增加候选药物种类ꎻ(４)整合区内外研究单位、
药厂和医院资源ꎬ产学研用单位充分协作ꎬ加大北

部湾来源且活性显著次级代谢产物成药性和临床

研究的力度ꎻ(５)寡糖类药物现在为国际研究热

点ꎬ北部湾海洋植物中寡糖类次级代谢产物研究

方兴未艾ꎬ建议更多关注北部湾海洋植物中寡糖

类活性次级代谢产物研究ꎻ(６)开展北部湾海洋微

藻分类学研究ꎬ建立海洋微藻实验室内养殖体系ꎬ
开启北部湾海洋微藻中分子化合物研究序幕ꎻ(７)
人工智能(ＡＩ)已经广泛应用在靶点药物研发、药
物挖掘、化合物筛选、预测 ＡＤＭＥＴ 性质、药物晶型

预测、病理生物学研究、药物再利用等医药研发重

点研究领域ꎬ应用 ＡＩ 开展药物研究事半功倍ꎮ 因

此ꎬ应该借助 ＡＩ 深度参与北部湾海洋植物及其共

附生微生物中新型次级代谢产物的发现与创新药

物成药性和临床研究ꎬ加快创新药物研究进度ꎮ
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上海大金山岛植被分类与制图———基于网格化清查方法
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摘　 要: 网格化清查方法有助于准确诊断一个地区的植被性质ꎬ并为探索植被分类方法提供支持ꎮ 该研究

以上海大金山岛为对象ꎬ借助航拍影像等间距地将其划分为 １４０ 个清查网格(４０ ｍ × ４０ ｍ)ꎬ按照统计样方

法逐网格调查植物群落特征ꎬ综合运用列表法和双向指示种法ꎬ进行植被分类并绘制现状植被图ꎮ 按照新

修订的植被三级分类系统进行分类:一级单位根据植被型ꎬ大金山岛植被划分为落叶阔叶林、常绿落叶阔叶

混交林、常绿阔叶林、落叶阔叶灌丛、常绿落叶阔叶混交灌丛、常绿阔叶灌丛和草丛ꎻ二级单位根据优势种和

植物区系特征ꎬ可划分出 １５ 种群丛或群落类型ꎻ三级单位根据群落年龄和外貌可划分为 ２２ 种群落类型ꎮ
以上结果表明ꎬ大金山岛不仅是上海市物种多样性最高的区域ꎬ也拥有华东海岛最典型、最多样的自然半自

然森林群落ꎮ 就植被状态而言ꎬ地带性森林群落处于演替中后期ꎬ但少数次生植被处于演替前期ꎬ且面临着

猴群干扰导致的植被发育停滞不前等生态问题ꎮ 关于植被分类方法ꎬ网格化清查方法可充分揭示植物群丛

连续性中包含间断性和过渡性群落的现象ꎮ
关键词: 群落多样性ꎬ 统计样方法ꎬ 物种组成ꎬ 植被群丛ꎬ 植被性质
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ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｔｏ ｃｏｎｄｕｃｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｆ Ｔａｂｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｔｗｏ￣Ｗａｙ
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒ Ｓｐｅｃｉｅｓ Ａｎａｌｙｓｉｓ. Ｗｅ ｄｉｖｉｄｅｄ ｔｈｉｓ ｉｓｌａｎｄ ｉｎｔｏ １４０ ｒｅｇｕｌａｒ ｇｒｉｄｓ (４０ ｍ × ４０ ｍ) ｂａｓｅｄ ｏｎ ａｎ ｕｎｍａｎｎｅｄ ａｅｒｉａｌ
ｖｅｈｉｃｌｅ ｉｍａｇｅꎬ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｓｕｒｖｅｙｅｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ Ｂｒａｕｎ￣Ｂｌａｎｑｕｅｔ ｍｅｔｈｏｄ ａｎｄ ｑｕａｄｒａｔ￣ｂａｓｅｄ ｃｅｎｓｕｓ
ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ ｇｒｉｄｓ. Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｎｅｗｌｙ ｒｅｖｉｓｅｄ ｔｈｒｅｅ￣ｌｅｖｅｌ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍꎬ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
(ｉ.ｅ.ꎬ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ) ｉｎｃｌｕｄｅｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔꎬ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｓｈｒｕｂｌａｎｄꎬ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ
ｓｈｒｕｂｌａｎｄꎬ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｓｈｒｕｂｌａｎｄꎬ ａｎｄ ｇｒａｓｓｌａｎｄ. Ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｆｌｏｒｉｓｔｉｃ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓꎬ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎｃｌｕｄｅｄ １５ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｏｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ. Ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｌｅｖｅｌ
ｉｎｃｌｕｄｅｄ ２２ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｐｈｙｓｉｏｇｎｏｍｙ ａｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｇｅ. Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ Ｄａｊｉｎｓｈａｎ Ｉｓｌａｎｄ
ｉｓ ｎｏｔ ｏｎｌｙ ａ ｓｐｅｃｉｅｓ￣ｒｉｃｈｅｓｔ ｒｅｇｉｏｎ ｉｎ Ｓｈａｎｇｈａｉꎬ ｂｕｔ ａｌｓｏ ｐｏｓｓｅｓｓｅｓ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｔｙｐｉｃａｌ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｅ ｎａｔｕｒａｌ ｏｒ ｓｅｍｉ￣ｎａｔｕｒｅ
ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｃｒｏｓｓ ｉｓｌａｎｄｓ ｉｎ Ｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ. Ｉｎ ｔｅｒｍｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｓｔａｔｕｓꎬ ｚｏｎａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｄｅｖｅｌｏｐ ｔｏ ｔｈｅ
ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ ｌａｔｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓꎬ ｂｕｔ ａ ｆｅｗ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｓｔｉｌｌ ｓｔｏｐ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅꎬ ｗｈｉｃｈ
ｅｎｃｏｕｎｔｅｒ ｔｏ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｂｌｅｍｓ ｓｕｃｈ ａｓ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｎａｔｉｏｎ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｍｏｎｋｅｙ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ. Ｗｉｔｈ ｒｅｓｐｅｃｔ ｔｏ ｔｈｅ
ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄｓꎬ ｔｈｅ ｇｒｉｄ ｉｎｖｅｎｔｏｒｙ￣ｂａｓｅｄ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ ｃａｎ ｆｕｌｌｙ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｍｅｎａ ｏｆ ｉｎｔｅｒｍｉｔｔｅｎｔ ａｎｄ
ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｉｎｕｉｔｙ ｏｆ ｆｌｏｒａ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｂｒａｕｎ￣Ｂｌａｎｑｕｅｔ ｍｅｔｈｏｄꎬ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎꎬ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎꎬ
ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

　 　 植被分类对认识植被性质和群落结构特征与

环境关系等非常重要( Ｊｅｎｎｉｎｇｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ宋永

昌ꎬ２０１７)ꎮ 长期以来ꎬ植被分类存在“连续性”和

“间断性”的争论ꎬ主要形成了以 Ｃｌｅｍｅｎｔｓ 为代表的

机体论学派(ｏｒｇａｎｉｓｍｉｃ ｓｃｈｏｏｌ)和 Ｇｌｅａｓｏｎ 为代表的

个体论学派(ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｉｓｔｉｃ ｓｃｈｏｏｌ)ꎮ 至今为止ꎬ各地

植被分类方案还未就群落边界和属性等问题达成

一致(田广红等ꎬ２０１５)ꎮ 不过ꎬ总体而言ꎬ诸如中国

植被分类方案(８０ 年分类方案)所提出ꎬ植被分类遵

循植物群落学ꎬ即以植物群落本身特征作为分类依

据ꎬ同时兼顾群落间的生态关系ꎮ 宋永昌等(２０１７)
指出ꎬ植被分类的高级单位以生态外貌原则为主ꎬ
而中、低级单位则注重种类组成和群落结构ꎬ对于

复杂的植被ꎬ必须兼顾外貌、优势种和特征种ꎬ但无

论从理论还是实践出发ꎬ植被分类应坚持生态学原

则(丁涛等ꎬ２０１１ꎻ阎恩荣等ꎬ２０１７)ꎮ
无论如何ꎬ植被调查的全面性和完整性决定

了分类的准确性ꎮ 但是ꎬ对一个地区的植被进行

全面清查是不可能的ꎮ 因缺乏详细的植被调查资

料ꎬ在植被分类中ꎬ通常不能全面反映群落类型的

多样性ꎮ 同时ꎬ一般采用的典型样地抽样调查通

常基于研究者的主观判断ꎬ若经验不足ꎬ可能会划

分出错误的植被类型(张晓丽ꎬ２００７ꎻ杨筑筑等ꎬ
２０１７)ꎮ 更为重要的是ꎬ由于缺乏充分的植被样地

调查资料ꎬ也会导致植被分类结果无法客观评价

具体群落类型的代表性和典型性 (孙小伟等ꎬ
２０１８ꎻ陈惠君等ꎬ２０１９)ꎮ

海岛具有清晰的边界和较小的面积等自然属

性ꎬ为植被的网格化全面清查提供了便利ꎬ从而是

研究植物群落“连续性”和“间断性”关系的理想

对象ꎬ有助于全面揭示一个具体地点植物群落的

多样性ꎬ并准确划分群落类型ꎮ 当前ꎬ还没有应用

网格化清查方法研究整个海岛植被分类的案例ꎬ
尤其缺乏基于连续植物群落划分植被和群落类型

的工作(蔡红燕等ꎬ２０１６ꎻ许洺山等ꎬ２０１８)ꎮ
大金山岛是上海地区野生植物资源与乡土植

物基因最为丰富的区域ꎬ拥有上海唯一的地带性

自然植被———常绿落叶阔叶混交林ꎬ该植被类型

在北亚热带区域具有典型性和代表性(杨永川等ꎬ
２００２)ꎮ 本研究基于无人机遥感影像ꎬ将大金山岛

划分为小班网格ꎬ结合典型样地法和统计样方法

对全岛植被进行连片调查ꎬ并采用简化的植被三

级分类系统:一级单位结合了新分类系统中的植

被纲和植被型组ꎬ二级单位采用群丛或群落ꎬ三级

单位考虑演替阶段群落的差异ꎬ即群落的年龄问

题ꎬ对大金山岛植被进行分类并制图ꎮ 此外ꎬ针对

大金山岛的植被现状ꎬ提出切实的保护方案ꎮ 本

研究旨在探讨植被分类的“连续性”和“间断性”

４７２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



问题ꎬ也为大金山岛的植被保护与管理提供理论

支撑ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究区域概况

大金山岛(１２１°２４′２５″ Ｅ、３０°４１′４２″ Ｎ)位于杭

州湾东北部ꎬ距上海市金山嘴 ６.２ ｋｍꎬ是金山三岛

海洋生态核心保护区最大的海岛 (靳亚丽等ꎬ
２０１７)ꎮ 大金山岛外部形态呈菱形ꎬ中部宽阔ꎬ西
部狭窄ꎬ最长处 ９６３ ｍꎬ最宽处 ４３７ ｍꎬ陆域面积约

０.２３ ｋｍ２ꎬ海岸线长 ２ ３９０ ｍꎬ最高海拔 １０３.４ ｍꎮ
大金山岛是上海市海拔最高的基岩岛ꎬ岩性以酸

性石英斑岩为主ꎬ其中夹杂有流纹岩、英安岩、火
山角砾岩等ꎮ 属亚热带海洋性气候ꎬ主要受东亚

季风和太平洋暖湿气团影响ꎬ温暖湿润ꎬ四季分

明ꎬ年均温度和降雨量分别为 １６ ℃ 和 １ ０２０ ｍｍ
(朱春玲等ꎬ２００８)ꎮ 土壤为褐色山地黄壤ꎬｐＨ 值

为 ４.５ ~ ４. ７ꎮ 大金山岛自 １９７８ 年驻岛部队撤离

后ꎬ植被逐渐恢复并进入次生演替阶段ꎮ １９９３ 年ꎬ
建立上海市金山三岛海洋生态自然保护区ꎬ由于

长期保护ꎬ大金山岛自然植被生长良好ꎬ植物资源

丰富(王万胜ꎬ２０１７)ꎮ
１.２ 植被调查

２０１７ 年 ７—１０ 月ꎬ全面开展大金山岛植被调

查ꎮ 首先ꎬ根据高精度的无人机影像ꎬ规则地、等间

距地将全岛划分为 １４０ 个网格(４０ ｍ × ４０ ｍ) (图
１)ꎮ 其次ꎬ采用法瑞学派的典型样地法 ( Ｂｒａｕｎ￣
Ｂｌａｎｑｕｅｔ)记录每个网格中的植物群落名称、中心位

置坐标、群落垂直结构、物种组成、多优度－聚集度、
多盖度等级和平均高度等ꎮ 最后ꎬ选取 １３ 个典型植

物群落建立固定样地 (图 １)ꎬ森林样地面积为

２０ ｍ × ２０ ｍꎬ灌丛面积为 １０ ｍ × １０ ｍꎬ按照统计样

方法(ｑｕａｄｒａｔ￣ｂａｓｅｄ ｃｅｎｓｕｓ)ꎬ调查样地内所有株高

大于 ０.５ ｍ 的木本植物ꎬ记录胸径、树高、枝下高、叶
下高、冠幅等ꎬ典型群落的基本特征见表 １ꎮ 全岛共

发现种子植物 ３３８ 种ꎬ隶属于 １０５ 科、２３８ 属ꎮ
１.３ 植被分类

首先ꎬ计算 １３ 个典型植物群落的重要值ꎬ其
中物种相对盖度用相对胸高断面积表示(叶涛等ꎬ
２０１４)ꎬ具体计算如下:

重要值 ＝ (物种相对多度＋相对盖度＋相对树

高) / ３×１００％ (１)
其次ꎬ对于典型样地法获得的数据ꎬ将多优

度－聚集度 ( ５ 级) 量化为相对重要值ꎬ每级占

２０％ꎮ 在 １４０ 个样地中ꎬ按群落的垂直结构分为乔

木层、灌木层、草本层ꎬ计算各层内物种的重要值ꎬ
得到样地水平上的物种重要值矩阵ꎮ

最后ꎬ结合群落特征ꎬ按 Ｅｌｌｅｎｂｅｒｇ 列表法进行

植被分类ꎬ同时结合双向指示种分析法划分群落

类型(张峰和张金屯ꎬ２０００ꎻ陶楚等ꎬ２０１４)ꎬ因涉及

１４０ 个样地ꎬ文中仅列出 １３ 个典型植物群落样地

木本植物种的重要值排序 (包括乔木层和灌木

层)ꎬ详见表 ２ꎮ
１.４ 植被制图

植被制图指按照一定的群落生态学原理和方

法ꎬ将一个地区的植被分布状况按比例绘制成图ꎬ
能够揭示植被和环境间的生态关系ꎬ反映植被的历

史发展进程ꎮ 现状植被制图以现存植被为对象ꎬ将
原生群落和代偿群落按一定比例尺绘制成图(宋永

昌ꎬ２０１７)ꎮ 本文根据植物群落的局域坐标ꎬ按照植

被分类基本单位ꎬ并根据一定比例尺及各分类单位

的布局确定单位等级ꎮ 虽然在植被调查时将全岛

分为 １４０ 个等间距的网格调查ꎬ但实际的群落边界

并不规则ꎬ因此在处理群落边界时ꎬ应参照以无人

机拍摄的群落外貌差异ꎬ结合实地调查以及地形地

貌和明显的道路等ꎬ尽可能将低级单位群丛或群落

绘制在地图上ꎬ并结合实地验证ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 植被类型和群落结构特征

大金山岛植被组成中ꎬ乔木和灌木主体以落叶

树种占优势ꎬ常绿阔叶树种在部分地段作为建群种

出现(青冈栎和红楠)ꎬ或在落叶林灌木层成为优势

种(柃木)ꎬ既反映了典型的地带性特征ꎬ又表明了

植被向演替顶级阶段发展的良好潜能和态势ꎮ 如

表 ３ 所示ꎬ大金山岛植被的一级单位可划分为以下

７ 种:落叶阔叶林、常绿落叶阔叶混交林、常绿阔叶

林、落叶阔叶灌丛、常绿落叶阔叶混交灌丛、常绿阔

叶灌丛和草丛ꎮ 根据优势种和植物区系特征ꎮ 二

级单位可划分出 １６ 种群丛或群落ꎻ三级单位按照演

替阶段和群落年龄可划分 ２２ 种群落ꎮ
２.１.１ 落叶阔叶林

(１)柃木－紫金牛 /椿叶花椒＋朴树群丛

落叶阔叶林中ꎬ柃木－紫金牛 /椿叶花椒＋朴树

群丛分布面积最大ꎬ主要沿山脊线和北坡分布ꎬ 紫

金牛是该群丛草本层的指示种ꎮ 野桐 (Ｍａｌｌｏｔｕｓ

５７２１８ 期 许洺山等: 上海大金山岛植被分类与制图———基于网格化清查方法



表 １　 大金山岛 １３ 个典型植物群落的基本特征
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ １３ ｔｙｐｉｃａｌ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｎ Ｄａｊｉｎｓｈａｎ Ｉｓｌａｎｄ

植物群落
Ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ
(Ｎ)

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

(Ｅ)

面积
Ａｒｅａ
(ｍ２)

乔木层
平均
高度

Ａｖｅｒａｇｅ
ｈｅｉｇｈｔ
ｏｆ ｔｒｅｅ
ｌａｙｅｒ
(ｍ)

灌木层
平均
高度

Ａｖｅｒａｇｅ
ｈｅｉｇｈｔ
ｏｆ ｓｈｒｕｂ
ｌａｙｅｒ
(ｍ)

物种密度
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｄｅｎｓｉｔｙ

( ｓｐｅｃｉｅｓ􀅰
ｍ￣２)

物种
丰富度
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｒｉｃｈｎｅｓｓ

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

ｔｙｐｅ

青冈栎群落 １
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ １

３０°４１′３４.４０″ １２１°２５′００.２３″ ２０×２０ ６.０５ ２.４１ ０.７７ １７ 常绿阔叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ
青冈栎群落 ２
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ２

３０°４１′３１.７５″ １２１°２５′０９.１７″ ２０×２０ ９.０９ ２.２８ ０.１７ ８ 常绿阔叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ
青冈栎群落 ３
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ３

３０°４１′３１.２９″ １２１°２５′１３.６５″ ２０×２０ ５.５２ ２.３７ ０.５５ １０ 常绿阔叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ
天竺桂群落
Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

３０°４１′３１.４２″ １２１°２５′１２.７１″ １０×２０ ５.８３ ２.８９ ０.３９ ７ 常绿阔叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ
麻栎群落
Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

３０°４１′３３.３７″ １２１°２４′５６.０１″ １０×１０ ６.６７ ２.２２ ０.３４ ２８ 落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ
野桐群落 １
Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ １

３０°４１′３４.１０″ １２１°２４′５６.９４″ ２０×２０ ５.５１ ２.２３ ０.３６ １３ 落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ
野桐群落 ２
Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ２

３０°４１′３４.５７″ １２１°２４′５８.７１″ ２０×２０ ５.９６ ２.２８ ０.４８ ２１ 落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ
野桐群落 ３
Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ３

３０°４１′３２.０２″ １２１°２４′５８.７２″ １０×４０ ５.５５ ２.００ ０.５４ ２０ 落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ
椿叶花椒－柃木群落
Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ａｉｌａｎｔｈｏｉｄｅｓ￣Ｅｕｒｙａ
ｊａｐｏｎｉｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

３０°４１′３４.２３″ １２１°２５′０３.４１″ ２０×２０ ６.３５ ２.３４ ０.６１ １８ 落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ
朴树群落
Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

３０°４１′３２.４０″ １２１°２５′０７.６５″ ２０×２０ ７.７７ ２.００ ０.４２ １７ 落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ
小叶女贞群落
Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｑｕｉｈｏｕｉ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

３０°４１′３１.４７″ １２１°２５′０５.６９″ １０×１０ ５.３２ ２.３６ ０.３６ １１ 常绿灌丛
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｓｈｒｕｂｌａｎｄ

红楠群落
Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

３０°４１′３４.８７″ １２１°２５′０５.６９″ ２０×２０ ８.９３ ２.２９ ０.２１ ８ 常绿阔叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣

ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ
丝绵木群落
Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｍａａｃｋｉｉ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

３０°４１′２９.２５″ １２１°２５′１６.１２″ ２０×２０ ６.０６ ２.３１ ０.３７ １５ 落叶灌丛
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｓｈｒｕｂｌａｎｄ

ｊａｐｏｎｉｃｕｓ)多占据该群丛的亚乔木层或灌木层ꎬ分
布范围较大ꎬ在成熟落叶林不能成为乔木层优势

种ꎮ 椿叶花椒和朴树为优势种的群落类型在大金

山岛最为典型ꎬ根据两者的个体组成比例ꎬ可形成

４ 种群落类型ꎬ其主要特征如下ꎮ ①椿叶花椒群

落:是大金山岛典型的崩塌地群落ꎬ主要分布于山

坡基部近海崩塌地ꎬ群落内砾石较多ꎮ 乔木层平

均高度 为 ６. ５ ｍꎬ 伴 生 有 野 桐、 山 合 欢 ( Ａｌｂｉｚｉａ
ｋａｌｋｏｒａ)、丝绵木(Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｍａａｃｋｉｌｌ)等ꎮ 灌木层

优势种有柘木、算盘子(Ｇｌｏｃｈｉｄｉｏｎ ｐｕｂｅｒｕｍ)、厚叶

石斑木(Ｒｈａｐｈｉｏｌｅｐｉｓ ｕｍｂｅｌｌａｔａ)、柃木和小叶女贞

等ꎬ平均高度为 ３.５ ｍꎮ 林下伴生少量柃木和小叶

女贞等ꎬ该群落处于演替中后期ꎮ ②椿叶花椒＋朴
树群落:集中在北坡边缘ꎬ乔木层平均高度为 ７ ｍꎬ
优势种为椿叶花椒和朴树ꎻ灌木层高度为 ２.６ ｍꎬ
有柘木、海桐和薜荔(Ｆｉｃｕｓ ｐｕｍｉｌａ)等ꎻ草本层主要

有贯众(Ｃｙｒｔｏｍｉｕｍ ｆｏｒｔｕｎｅｉ)和络石等ꎮ ③朴树＋桑
群落: 分布面积较小ꎬ主要在中部坡面ꎮ 其分层结

６７２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ２　 大金山岛 １３ 个典型植物群落中木本植物的重要值
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｗｏｏｄｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ １３ ｔｙｐｉｃａｌ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｎ Ｄａｊｉｎｓｈａｎ Ｉｓｌａｎｄ

青冈栎
群落 １
Ｃｙｃｌｏｂａ￣
ｌａｎｏｐｓｉｓ
ｇｌａｕｃａ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ １

青冈栎
群落 ２
Ｃｙｃｌｏｂａ￣
ｌａｎｏｐｓｉｓ
ｇｌａｕｃａ
ｃｏｍ￣

ｍｕｎｉｔｙ ２

青冈栎
群落 ３
Ｃｙｃｌｏｂａ￣
ｌａｎｏｐｓｉｓ
ｇｌａｕｃａ
ｃｏｍ￣

ｍｕｎｉｔｙ ３

天竺桂
群落

Ｃｉｎｎａｍｏ￣
ｍｕｍ

ｊａｐｏｎｉｃｕｍ
ｃｏｍ￣
ｍｕｎｉｔｙ

麻栎
群落

Ｑｕｅｒｃｕｓ
ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ

ｃｏｍ￣
ｍｕｎｉｔｙ

野桐
群落 １
Ｍａｌｌｏｔｕｓ
ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ

ｃｏｍ￣
ｍｕｎｉｔｙ １

野桐
群落 ２
Ｍａｌｌｏｔｕｓ
ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ

ｃｏｍ￣
ｍｕｎｉｔｙ ２

野桐
群落 ３
Ｍａｌｌｏｔｕｓ
ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ

ｃｏｍ￣
ｍｕｎｉｔｙ ３

椿叶花椒－
柃木群落

Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ
ａｉｌａｎｔｈｏｉｄｅｓ￣

Ｅｕｒｙａ
ｊａｐｏｎｉｃａ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

朴树
群落
Ｃｅｌｔｉｓ
ｓｉｎｅｎｓｉｓ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

小叶女贞
群落

Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ
ｑｕｉｈｏｕｉ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

红楠
群落

Ｍａｃｈｉｌｕｓ
ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

丝绵木群落
Ｅｕｏｎｙｍｕｓ
ｍａａｃｋｉｉ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

白檀
Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ

０.０４４ ０.１９５ ０.０３８ ０.０９６ ０.０４８ ０.１７６ ０.０３４ — — — ０.０２８ — —

臭椿
Ａｉｌａｎｔｈｕｓ ａｌｔｉｓｓｉｍａ

— — ０.０２６ — — — — — — — — — —

椿叶花椒
Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ａｉｌａｎｔｈｏｉｄｅｓ

— — ０.１８３ ０.１１８ — — ０.０３０ — ０.４１７ ０.１０３ ０.２４０ — —

楤木
Ａｒａｌｉａ ｅｌａｔａ

— — — — — — — — — — ０.１８１ — —

豆梨
Ｐｙｒｕｓ ｃａｌｌｅｒｙａｎａ

— — — — — ０.０４７ ０.１４８ — — — ０.０５３ — —

海桐
Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｔｏｂｉｒａ

— — — — — — — ０.２７９ — ０.２８８ — — —

海州常山
Ｃｌｅｒｏｄｅｎｄｒｕｍ ｔｒｉｃｈｏｔｏｍｕｍ

— — — — — — ０.０２８ — — — ０.０３０ — ０.０９３

红楠
Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ

— — — — — — — ０.１４０ — ０.２０６ — ０.２１０ —

胡颓子
Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ｐｕｎｇｅｎｓ

— — — — ０.２３９ — ０.１２９ — — — ０.１１２ — —

黄连木
Ｐｉｓｔａｃｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

— — — ０.４３９ — — — — — — — — ０.１３６

黄檀
Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｈｕｐｅａｎａ

０.０６９ — ０.１４８ — ０.２６２ ０.２０５ ０.１２４ — — — ０.０６３ — —

柃木
Ｅｕｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ

０.１２０ ０.１９７ ０.０４７ ０.０９７ — — — — — — — ０.１６７ —

麻栎
Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ

— — — — ０.０９５ — ０.１３３ — — — — — —

牛奶子
Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ｕｍｂｅｌｌａｔａ

— — — — — — — — — — — — ０.０９３

朴树
Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

— ０.１６５ ０.０２７ — — ０.０４９ ０.０２６ — — ０.１１５ — — ０.１８５

青冈栎
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ

０.１０９ ０.２３０ ０.０９２ ０.０５５ — — — — — — — — —

桑
Ｍｏｒｕｓ ａｌｂａ

０.１４３ — — — — — ０.１２８ — ０.１６７ — — — ０.０９３

石栎
Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｇｌａｂｅｒ

— — ０.０３２ — — — — — — — — — —

丝绵木
Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｍａａｃｋｉｉ

— — — — — ０.０９９ — — ０.２５０ — — — ０.１４８

算盘子
Ｇｌｏｃｈｉｄｉｏｎ ｐｕｂｅｒｕｍ

— — — — — ０.１３５ ０.０４９ — — — ０.０４５ — —

天仙果
Ｆｉｃｕｓ ｅｒｅｃｔａ

— — — — — — — — — — — ０.０４８ —

天竺桂
Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ

０.１５９ ０.０６５ ０.１１６ ０.１２２ ０.２３９ — — — — — — ０.２１３ —

香樟
Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ

０.０５１ — — — — — — — — — — — —

小蜡
Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｓｉｎｅｎｓｅ

０.０９８ ０.０９２ — — — — — — — — — —

小叶女贞
Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｑｕｉｈｏｕｉ

— — ０.１６９ — ０.０４８ — ０.０２２ — — — ０.１２０ ０.１３０ ０.０９３

盐肤木
Ｒｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

０.１５９ — — — — — ０.０４６ — — — — — —

野桐
Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ

０.１４６ ０.０５１ ０.０３０ ０.０７３ ０.０７１ ０.１６８ ０.１０２ ０.５８１ ０.１６７ ０.２８８ ０.０６４ ０.２３３ ０.０９３

构明显ꎬ乔木层平均高度为 ６ ｍꎬ伴生有白檀和楝

(Ｍｅｌｉａ ａｚｅｄａｒａｃｈ)ꎻ灌木层优势树种较多ꎬ有胡颓子

(Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ｐｕｎｇｅｎｓ)、构树、海州常山(Ｃｌｅｒｏｄｅｎｄｒｕｍ
ｔｒｉｃｈｏｔｏｍｕｍ)和丝绵木等ꎬ平均高度为 ２.６ ｍꎮ ④朴

树群落:是大金山岛典型的地形顶极群落ꎬ分布面

积最大ꎬ主要在东坡及中坡以南ꎬ林内湿润并且有

基岩裸露ꎮ 群落处于演替中后期ꎬ物种组成多样ꎬ
乔木层 平 均 高 度 为 ６. ５ ｍꎬ混 生 有 野 桐、乌 桕

( Ｓａｐｉｕｍ ｓｅｂｉｆｅｒｕｍ) 等ꎻ灌木层主要有楝、金樱子

(Ｒｏｓａ ｌａｅｖｉｇａｔａ)、白檀、构树和小叶女贞等ꎻ草本层

主要有鸭跖草、龙葵(Ｓｏｌａｎｕｍ ｎｉｇｒｕｍ)、酢浆草、海
金沙、贯众等ꎮ

７７２１８ 期 许洺山等: 上海大金山岛植被分类与制图———基于网格化清查方法



表 ３　 大金山岛植被类型分类结果
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｄａｊｉｎｓｈａｎ Ｉｓｌａｎｄ

一级单位
Ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｃｌａｓｓ

二级单位
Ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｃｌａｓｓ

三级单位
Ｔｈｅ ｔｈｉｒｄ ｃｌａｓｓ

植被型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

群丛或群落
Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

演替阶段群落
Ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

落叶阔叶林
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

柃木－紫金牛 / 椿叶花椒＋朴树群丛
Ｅｕｒｙａ ｊａｐｏｎｉｃａ－Ａｒｄｉｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ / Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ
ａｉｌａｎｔｈｏｉｄｅｓ ＋ Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

椿叶花椒群落
Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ａｉｌａｎｔｈｏｉｄｅｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

椿叶花椒＋朴树群落
Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ａｉｌａｎｔｈｏｉｄｅｓ＋Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

朴树＋桑群落
Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ＋Ｍｏｒｕｓ ａｌｂａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

朴树群落
Ｃｅｌｔｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

柘木－鸭跖草 / 丝绵木＋黄连木群丛
Ｃｕｄｒａｎｉａ ｔｒｉｃｕｓｐｉｄａｔａ－Ｃｏｍｍｅｌｉｎａ ｃｏｍｍｕｎｉｓ /
Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｍａａｃｋｉｉ＋Ｐｉｓｔａｃｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ

丝绵木＋野桐群落
Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｍａａｃｋｉｉ＋Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

丝绵木＋野桐幼林
Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ｍａａｃｋｉｉ＋Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｙｏｕｎｇ ｆｏｒｅｓｔ

黄连木＋野桐群落
Ｐｉｓｔａｃｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ＋Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

黄连木幼林
Ｐｉｓｔａｃｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｙｏｕｎｇ ｆｏｒｅｓｔ

麻栎群落
Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

麻栎群落
Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

黄檀群落
Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｈｕｐｅａｎａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

黄檀群落
Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｈｕｐｅａｎａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

野桐群落
Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

野桐群落
Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

常绿落叶阔叶混交林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ
ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

小叶女贞＋野桐群落
Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｑｕｉｈｏｕｉ＋Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

小叶女贞＋野桐群落
Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｑｕｉｈｏｕｉ＋Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

青冈栎＋野桐群落
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ＋Ｍａｌｌｏｔｕｓ
ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

青冈栎＋野桐群落
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ＋Ｍａｌｌｏｔｕｓ
ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

常绿阔叶林
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ

青冈栎群落
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

青冈栎群落
Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

天竺桂群落
Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

天竺桂群落
Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

红楠群落
Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

红楠群落
Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

樟群落
Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

樟群落
Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

落叶阔叶灌丛
Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｓｈｒｕｂｌａｎｄ

小果蔷薇群落
Ｒｏｓａ ｃｙｍｏｓｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

小果蔷薇群落 Ｒｏｓａ ｃｙｍｏｓｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

常绿落叶阔叶混交灌丛
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ａｎｄ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ
ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｓｈｒｕｂｌａｎｄ

野桐＋海桐群落
Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ＋Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｔｏｂｉｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

野桐＋海桐群落
Ｍａｌｌｏｔｕｓ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉｕｓ＋Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｔｏｂｉｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

常绿阔叶灌丛
Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｓｈｒｕｂｌａｎｄ

海桐群落
Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｔｏｂｉｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

海桐群落
Ｐｉｔｔｏｓｐｏｒｕｍ ｔｏｂｉｒａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

草丛
Ｇｒａｓｓｌａｎｄ

五节芒群落
Ｍｉｓｃａｎｔｈｕｓ ｆｌｏｒｉｄｕｌｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

五节芒群落
Ｍｉｓｃａｎｔｈｕｓ ｆｌｏｒｉｄｕｌｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

滨旋花群落
Ｃａｌｙｓｔｅｇｉａ ｓｏｌｄａｎｅｌｌａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

滨旋花群落
Ｃａｌｙｓｔｅｇｉａ ｓｏｌｄａｎｅｌｌａ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

８７２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



　 　 (２)柘木－鸭跖草 /丝绵木＋黄连木群丛

该群丛主要以黄连木和丝绵木为优势树种形

成不同群落类型ꎬ在东坡及南坡较为集中ꎬ其中鸭

跖草是该群丛草本层的指示种ꎮ 黄连木和丝绵木

均为喜光落叶树种ꎬ生境适应性强ꎮ 根据两者与

野桐的不同比例ꎬ也可形成 ４ 种群落类型ꎬ其主要

特征如下ꎮ ①丝绵木＋野桐群落:主要分布在岛体

中坡和南坡ꎬ乔木层伴生椿叶花椒、楝和朴树等ꎬ
平均高度为 ６ ｍꎻ灌木层平均高度为 ２.５ ｍꎬ有海州

常 山、 构 树、 算 盘 子、 小 叶 女 贞 等ꎮ 蛇 葡 萄

(Ａｍｐｅｌｏｐｓｉｓ ｓｉｎｉｃａ)作为层外伴生种ꎬ多呈攀援状缠

绕在乔木上ꎻ草本层种类较单一ꎬ以络石和酢浆草

为主ꎮ ②丝绵木＋野桐幼林:是丝绵木＋野桐群落

的演替前期类型ꎬ分布在东坡和南坡ꎮ 平均高度

为 ３ ｍꎬ主要物种为丝绵木、野桐、酢浆草、络石、金
樱子等ꎮ ③黄连木＋野桐群落:主要分布在山脊坡

面上部及南部近海边缘ꎬ林内干燥ꎮ 乔木层优势

种为野桐和黄连木ꎬ平均高度为 ７ ｍꎬ伴生有朴树、
构树、丝绵木、柘木等ꎻ灌木层有少量青冈栎ꎻ草本

层有酢浆草、络石、鸭跖草等ꎮ ④黄连木幼林:分
布区较散乱ꎬ由于海风干扰ꎬ林分发育较慢ꎬ处于

演替前期ꎮ 平均高度为 ５.５ ｍꎬ优势种为黄连木ꎬ
伴生有小叶女贞、柘木和薜荔等ꎻ草本层有狗牙根

(Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎ)、沿阶草(Ｏｐｈｉｏｐｏｇｏｎ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ)
和贯众等ꎮ

(３)麻栎群落

大金山岛的麻栎为人工栽植ꎬ分布在栈道两

侧及营房周围ꎬ抗风性强ꎮ 麻栎群落层次结构明

显ꎬ乔 木 层 平 均 高 度 为 ８ ｍꎬ 以 麻 栎、 无 患 子

(Ｓａｐｉｎｄｕｓ ｍｕｋｏｒｏｓｓｉ)和臭椿(Ａｉｌａｎｔｈｕｓ ａｌｔｉｓｓｉｍａ)为
主ꎬ伴生有野桐ꎻ灌木层平均高度 ４.５ ｍꎬ主要有小

果蔷薇、小叶女贞、黄檀和海州常山ꎬ伴生有野葡

萄和蛇葡萄ꎻ草本层物种较单一ꎬ以络石、鸭跖草

和红盖鳞毛蕨(Ｄｒｙｏｐｔｅｒｉｓ ｅｒｙｔｈｒｏｓｏｒａ)为主ꎮ
(４)黄檀群落

分布于岛体中部ꎬ林内干燥ꎬ有裸露的基岩ꎮ
乔木层平均高度为 ６.５ ｍꎬ混生有野桐、朴树、楝和

椿叶花椒等ꎻ灌木层平均高度为 ２.５ ｍꎬ小果蔷薇

和小叶女贞优势度显著ꎬ同时层外分布野葡萄和

蛇葡萄等ꎻ草本层有酢浆草、鸭跖草、络石和滨海

前胡(Ｐｅｕｃｅｄａｎｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ)等ꎮ
(５)野桐群落

该群落类型分布面积较大ꎬ尤其在北坡、灯塔

四周和栈道入口最为典型ꎬ处于演替中前期ꎬ林内

较湿润ꎮ 群落结构层次清晰ꎬ乔木层平均高度为 ５
ｍꎬ伴 生 有 构 树 ( Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ )、 白 檀

(Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｐａｎｉｃｕｌａｔ)和小叶女贞等ꎻ灌木层平均

高 度 为 ２.６ ｍꎬ 伴 生 种 有 野 葡 萄 ( Ａｍｐｅｌｏｐｓｉｓ
ｂｒｅｖｉｐｅｄｕｎｃｕｌａｔａ)ꎮ 草 本 层 常 见 酢 浆 草 ( Ｏｘａｌｉｓ
ｃｏｒｎｉｃｕｌａｔａ)、络石(Ｔｒａｃｈｅｌｏｓｐｅｒｍｕｍ ｊａｓｍｉｎｏｉｄｅｓ)、海
金沙(Ｌｙｇｏｄｉｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ)等ꎮ
２.１.２ 常绿落叶阔叶混交林 　 该植被类型属于上

海地区的典型地带性森林ꎬ大致有以下两个群落

类型ꎮ ①小叶女贞＋野桐群落:分布在岛体东坡ꎬ
群落可分为两层ꎬ乔木层平均高度为 ５.５ ｍꎬ以黄

连木和小叶女贞为优势种ꎻ灌木层平均高度为 ２.５
ｍꎬ有白檀、天竺桂等ꎻ草本层除络石、红盖鳞毛蕨

等常见种外ꎬ还有小叶女贞、白檀的幼苗ꎮ ②青冈

栎＋野桐群落:该群落类型零星分布在岛体北坡ꎬ
群落结构简单ꎬ树种单一ꎮ 该林分可分为两层ꎬ乔
木层平均高度为 ６ ｍꎬ以野桐和青冈栎为优势种ꎻ
灌木层以白檀为主ꎬ平均高度为 ２.３ ｍꎮ
２.１.３ 常绿阔叶林 　 大金山岛的常绿阔叶林是上

海市唯一存留的半自然地带性植被ꎬ主要类型包

括青冈栎群落、红楠群落、天竺桂群落和樟群落ꎮ
各群落特征如下:①青冈栎群落:分布在岛体东部

和中部山脊及其北坡顶部ꎬ林内阴暗ꎬ岩石裸露ꎮ
乔木层平均高度为 ７.７ ｍꎬ青冈栎占绝对优势ꎻ灌
木层平均高度为 ２. ５ ｍꎬ伴生有柃木、天竺桂、野
桐、黄连木和小果蔷薇等ꎻ草本层主要有沿阶草、
海金沙、络石等ꎬ同时有许多青冈栎幼苗ꎮ ②红楠

群落:集中在北坡地形较陡的坡面ꎬ林内阴湿ꎬ存
有巨大岩石ꎮ 群落结构层次非常明显ꎬ乔木层平

均高度为 １２.５ ｍꎬ有高大的红楠ꎻ灌木层平均高度

为 ２.６ ｍꎬ主要有小叶女贞、柃木、朴树和野桐等ꎻ
草本层主要有芙蓉菊(Ｃｒｏｓｓｏｓｔｅｐｈｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ)、五
节芒和红盖鳞毛蕨等ꎮ ③天竺桂群落:分布面积

较小ꎬ群落结构简单ꎬ物种单一ꎮ 乔木层平均高度

为 ６.５ ｍꎬ天竺桂占绝对优势ꎬ混生有少量野桐ꎻ灌
木层平均高度为 ２.９ ｍꎬ柃木和白檀为优势种ꎻ几
乎没有草本ꎮ ④樟群落:在岛上呈小块分布ꎬ主要

在东部坡面顶部ꎮ 林分单一ꎬ乔木层平均高度为 ８
ｍꎬ樟占绝对优势ꎻ没有灌木层ꎬ草本层平均高度为

０.４５ ｍꎬ物种有络石、红盖鳞毛蕨等ꎮ
２.１.４ 落叶阔叶灌丛 　 落叶阔叶灌丛分布在岛体

脊线中部ꎬ受人类干扰较少ꎮ 落叶阔叶灌丛以小

果蔷薇为优势种ꎬ分布在南坡中部ꎬ林相较乱ꎬ植
株稠密ꎮ 灌木层平均高度为 ２.８ ｍꎬ伴生有乌桕、
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野桐、丝绵木、厚叶石斑木、海桐和金樱子ꎮ
２.１.５ 常绿落叶阔叶混交灌丛 　 常绿落叶阔叶混

交灌丛以海桐和野桐为优势种ꎬ分布于东坡近岸ꎬ
受海风影响较大ꎬ土层较薄ꎬ长期处于灌丛状态ꎮ
群落平均高度为 ４.５ ｍꎬ伴生丝绵木和乌桕等ꎻ草
本层有芙蓉菊、酢浆草、石竹(Ｄｉａｎｔｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)和
加拿大一枝黄花等ꎮ
２.１.６ 常绿阔叶灌丛 　 常绿阔叶灌丛主要以海桐

群落为代表ꎬ分布在岛体东部近岸基岩ꎬ对恶劣生

境有很好的适应性ꎮ 群落结构比较简单ꎬ偶有乔

木散生ꎬ植株生长密集ꎮ 群落平均高度为 １.６ ｍꎬ
伴生小果蔷薇、滨柃(Ｅｕｒｙａ ｅｍａｒｇｉｎａｔａ)、厚叶石斑

木等ꎻ草本层以络石、芙蓉菊、狗牙根为主ꎮ
２.１.７ 草丛　 大金山岛草丛类型分布不多ꎬ主要见

于海边礁石附近ꎬ有五节芒草丛和滨旋花草丛ꎮ
其中ꎬ五节芒草丛生长在东部山脚岩石附近ꎬ上层

为五节芒ꎬ下层伴生山莓(Ｒｕｂｕｓ ｃｏｒｃｈｏｒｉｆｏｌｉｕｓ)、白
茅( Ｉｍｐｅｒａｔａ ｃｙｌｉｎｄｒｉｃａ) 等ꎬ也常见其他禾本科植

物ꎬ一般平均高度为 ０.５ ｍꎮ 滨旋花草丛以滨旋花

为优势种ꎬ伴生厚叶石斑木和芙蓉菊等ꎬ在南坡及

北坡岩石附近均有分布ꎮ
２.２ 大金山岛植被图

如图 ２ 所示ꎬ大金山岛形似蝌蚪ꎬ落叶阔叶林

主要分布于山顶周围和北坡靠近尾部ꎬ以柃木－紫
金牛 /椿叶花椒＋朴树群丛为主ꎻ麻栎和黄檀群落

分布在下坡ꎬ该区域土壤较贫瘠ꎬ地形不稳定ꎮ 常

绿落叶阔叶混交林分布在南坡和北坡的山坳中ꎬ
地势较陡ꎬ但土壤条件较好ꎮ 常绿阔叶林分布在

岛的东侧ꎬ地势较平坦ꎬ土壤肥沃ꎻ常绿阔叶灌丛

有小果蔷薇群落ꎬ分布稀少ꎬ集中在南坡较陡的区

域ꎮ 常绿落叶阔叶混交灌丛集中在南坡端ꎬ岩石

风化严重ꎬ土壤贫瘠ꎬ常年受大风侵袭ꎬ植被较矮ꎮ
常绿阔叶灌丛海桐群落非常稀少ꎬ仅分布在岛体

东侧小片区域ꎮ 草丛极少ꎬ仅分布于岛边礁石

周边ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 大金山岛植被性质诊断

大金山岛是上海市物种多样性最高的区域ꎬ
每平方千米达 １ ４７０ 种ꎮ 其中ꎬ被子植物 ７２ 科 ２６７
种ꎬ苔藓植物 １９ 科 ３５ 种ꎬ蕨类植物 １４ 科 ２６ 种ꎮ
根据这次基于网格化清查ꎬ发现大金山岛拥有华

东海岛最典型、最多样的自然半自然森林群落ꎬ中

生生境顶极群落为常绿落叶阔叶混交林ꎬ北坡湿

润地段和山脊地段为常绿阔叶林ꎮ 大金山岛还有

华东海岛唯一的天然古树群落———红楠群落、丝
绵木群落、椿叶花椒群落等ꎮ 总体来看ꎬ地带性顶

极植物群落多处于半原始状态ꎬ如红楠、椿叶花

椒、朴树群落ꎬ但青冈栎林由于历史砍伐和猕猴干

扰ꎬ处于萌生更新阶段ꎬ群落不稳定ꎮ 天竺桂、小
叶女贞、丝绵木处于干扰后的次生演替中后期阶

段ꎮ 与之相比ꎬ大金山岛绝大部分地段的植被处

于演替中前期ꎬ野桐群落分布面积最大ꎮ
从植被结构和功能方面考虑ꎬ大金山岛植被也

面临以下 ５ 个方面的生态问题:第一ꎬ地带性顶极植

被加速消失ꎮ 红楠群落、椿叶花椒群落、天竺桂群

落、小叶女贞群落、樟群落等ꎬ由于修筑防波堤和猕

猴干扰等影响而加速消失ꎮ 通过对比 ２０００ 年、２０１２
年、２０１８ 年的植物调查结果(杨永川等ꎬ２００２ꎻ达良

俊等ꎬ２０１４)ꎬ发现丝绵木－算盘子群落、黄檀群落、
豆梨群落、黄连木群落和樟群落已经消失ꎮ 第二ꎬ
稀有种群加速消失ꎮ 大金山岛有非常珍贵的稀有

物种ꎬ但与前期调查相比ꎬ如野生樟、扁萼疣鳞苔

(Ｃｏｌｏｌｅｊｅｕｎｅａ ｒａｄｕｌｉｌｏｂａ)等几乎消失殆尽ꎬ唯一的 １
株野生舟山新木姜子(Ｎｅｏｌｉｔｓｅａ ｓｅｒｉｃｅａ)由于山体崩

塌而死亡ꎮ 野生樟也只剩下为数不多的几株ꎬ且没

有幼苗更新ꎮ 天竺桂、红楠等稀有种群的规模在逐

渐缩小ꎮ 第三ꎬ次生灌丛严重影响植被质量ꎮ 大金

山岛因猕猴和人为干扰ꎬ植被演替进程过慢ꎬ林间

布满藤本和夹杂阳性树种ꎬ以及岛体东侧山坡布满

金樱子ꎬ整体植被质量较低ꎮ 第四ꎬ古树及其后续

资源受损严重ꎮ 大金山岛因常年受东南季风、台
风、地质灾害影响ꎬ古树及其后续资源有枯死、断
枝、树皮开裂的现象ꎬ且周边杂草丛生ꎮ 第五ꎬ植物

入侵现象依然存在ꎮ 从调查结果来看ꎬ大金山岛面

临毛竹、花竹、加拿大一枝黄花等入侵风险ꎬ尤其加

拿大一枝黄花规模在扩大ꎮ
３.２ 大金山岛植被分类的一些思考

本研究基于网格化清查方法ꎬ将大金山岛植

被划分为 ７ 种植被型ꎬ１６ 种群丛或群落和 ２２ 种演

替阶段群落类型ꎬ基本精确揭示了大金山岛植被

的全面特征和群落多样性ꎮ 在本次分类中ꎬ将群

丛和群落作为植被类型划分的基本单位ꎬ是以特

征种、 鉴 别 种 ( ｄｉａｇｎｏｓｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ) 或 标 志 种

( ｉｎｄｉｃａｔｉｖｅ ｓｐｅｃｉｅｓ)为低级单位的分类依据ꎮ 这与

«美国植被分类规范»中的群丛定义基本相符(宋
永昌ꎬ２０１１ꎻ宋永昌等ꎬ２０１３)ꎬ 也与宋永昌等(２０１７)
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图 １　 大金山岛 １４０ 个植被网格及 １３ 个典型植物群落
Ｆｉｇ. １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ １４０ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｇｒｉｄｓ ａｎｄ １３ ｔｙｐｉｃａｌ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｎ Ｄａｊｉｎｓｈａｎ Ｉｓｌａｎｄ

所建议的将中国植被分类单位中的群丛修订为

“层片结构相同ꎬ优势层片优势种相同ꎬ种类组成

基本一致ꎬ并具有相同标志种组的群落联合”是完

全相同的ꎮ 这种强调标志种一致的划分方法可保

证最小分类单位群丛具有一致的生态特征、生境

条件和动态特点(宋永昌ꎬ２０１７)ꎮ 以大金山岛分

布面积最大的两大群丛类型为例ꎬ柃木－紫金牛 /
椿叶花椒＋朴树群丛所包含的椿叶花椒群落、椿叶

花椒＋朴树群落、朴树＋桑群落和朴树群落四种类

型ꎬ虽然各群落物种组成比例不同ꎬ但椿叶花椒和

朴树始终是各群落的优势层片ꎬ群落垂直结构基

本相似ꎬ柃木始终是灌木层的优势种ꎬ草本层的紫

金牛指示该群丛分布在潮湿生境ꎮ 相类似ꎬ柘木－
鸭跖草 /丝绵木＋黄连木群丛体现了在碱性土壤

中ꎬ以不同比例丝绵木和黄连木为优势层片ꎬ以野

桐为灌木优势种所形成不同群落类型ꎮ

本次植被分类还考虑了群落年龄在分类中的

意义ꎮ 以往对于亚热带山地灌丛通常按其外貌划

分为灌丛类型ꎬ但事实上ꎬ很多次生灌丛是时间演

替序列上的森林幼林ꎬ隶属森林群落的早期时间

序列类型(吴征镒ꎬ１９８０ꎻ孙小伟等ꎬ２０１８)ꎮ 因此ꎬ
本次植被分类着重就此问题就行了区别对待ꎬ将
处于演替序列早期的次生灌丛划分为幼林ꎬ如丝

绵木＋野桐幼林和黄连木幼林ꎮ 与之对照ꎬ对于确

属典型生态意义ꎬ即:其外貌永远为灌丛的类型才

划分为灌丛ꎬ在华东海岛ꎬ最具典型意义的灌丛并

不是各森林演替阶段的前期类型ꎬ而是以海桐、滨
柃等为优势种的常绿阔叶灌丛和以小果蔷薇、野
桐等为优势种的落叶阔叶灌丛ꎮ

另外ꎬ本研究所采用的网格化连续清查方法

也为讨论植被群落的连续性和间断性问题提供了

机会ꎮ 通过比较本次和以往的大金山岛植被分类
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图中数字为等高线ꎮ
Ｎｕｍｂｅｒ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｃｏｎｔｏｕｒ ｌｉｎｅ ｉｎ ｔｈｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｍａｐ.

图 ２　 大金山岛植被类型
Ｆｉｇ. ２　 Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｄａｊｉｎｓｈａｎ Ｉｓｌａｎｄ

结果来看(程浚洋ꎬ２０１７)ꎬ基于网格化清查数据的

植被分类结果基本可以充分反映植物群落连续性

中存在间断性的客观事实ꎬ即在连续中也有间断

(宋永昌等ꎬ２０１７)ꎮ 对于森林植被而言ꎬ连续分布

中的过渡群落是客观存在的(孙小伟等ꎬ２０１８)ꎮ
本研究结果表明ꎬ植被分类的基本单位群丛可以

基本反映植被的连续性ꎬ即在较大尺度ꎬ以若干优

势种为优势层片所形成的群丛保持连续ꎬ但随微

环境变化ꎬ优势物种组成比例ꎬ特别是灌木层物种

组成会发生一定程度更替ꎬ从而形成不同的群落

类型ꎬ甚至不同的群落年龄ꎬ从而反映了连续性中

包含间断性的现象ꎮ 同时ꎬ本研究也发现ꎬ在不同

的连续群丛中也存在过渡群落ꎬ如野桐群落等ꎬ这
种群落的优势种由于适应性广ꎬ因此既可参与组

成其他群丛ꎬ又可在特殊生境形成单优群落ꎮ 由

此可见ꎬ自然界中植物群落的连续性和间断性并

非完全独立ꎬ而是相互兼容ꎮ 总之ꎬ基于网格化清

查数据的植被分类研究启示我们ꎬ在未来的研究

中ꎬ尽可能的全面调查有助于掌握一个地区植被

的全貌和多样性ꎮ
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滨海沙地植物厚藤叶片生理特征的季节变化

金　 贇ꎬ 朱栗琼ꎬ 招礼军∗ꎬ 化　 彬ꎬ 权佳惠ꎬ 刘金炽

( 广西大学 林学院ꎬ 广西森林生态与保育重点实验室ꎬ 南宁 ５３０００４ )

摘　 要: 滨海沙地条件恶劣ꎬ季节气候环境差异较大ꎬ植物生存困难ꎮ 厚藤是南方滨海沙地广泛分布的重要

固沙植物ꎮ 为探究厚藤对不同季节环境变化的适应机制ꎬ研究其叶片生理性状的季节变化ꎬ该文以广西滨海

沙地自然生长的厚藤为实验材料ꎬ分别测定了不同季节厚藤叶片的叶绿素含量、渗透物质含量、抗氧化酶活

性、叶绿素荧光参数等生理指标ꎬ并进行相关性分析和主成分分析ꎮ 结果表明:(１)叶绿素含量随季节变化的

趋势一致ꎬ春季均显著大于其他三个季节ꎬ但叶绿素 ａ / ｂ 在各季节间无显著变化ꎮ (２)叶绿素荧光参数的 Ｆｖ /
Ｆｍ和 Ｆｖ / Ｆｏ具有相同的变化趋势ꎬ整体表现为夏冬季显著高于春秋季ꎮ (３)脯氨酸含量随季节逐渐增大ꎬ冬季

时含量最高ꎻ可溶性糖含量冬季显著高于其他三个季节ꎻ丙二醛(ＭＤＡ)含量各季节间差异不显著ꎮ (４)春季

的超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)活性和过氧化氢酶(ＣＡＴ)活性显著高于其他季节ꎬ夏秋冬季节间无显著差异ꎻ过氧

化物酶(ＰＯＤ)活性在各季节间差异不显著ꎮ (５)相关性分析和主成分分析显示ꎬ各生理指标与气候因子间存

在一定的关联ꎮ 温度和日照数显著影响可溶性糖含量ꎻ叶绿素含量和抗氧化酶活性能够较好地反映厚藤对季

节气候变化的响应ꎮ 综上可知ꎬ厚藤可通过调节叶绿素 ａ 与叶绿素 ｂ 含量使叶绿素 ａ / ｂ 保持稳定ꎬ同时提高

渗透调节物质含量和抗氧化酶活性以适应季节变化ꎬ其中光合作用和抗氧化酶系统是影响其季节性适应能力

的关键ꎮ
关键词: 厚藤ꎬ 叶片ꎬ 生理指标ꎬ 季节变化ꎬ 适应性
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ａｎｄ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ｃａｎ ｉｍｐｒｏｖｅ ｉｔ ｔｏ ａｄａｐｔ ｔｏ ｓｅａｓｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓꎬ ａｍｏｎｇ ｗｈｉｃｈ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ｓｙｓｔｅｍ ａｒｅ ｔｈｅ ｋｅｙ ｆａｃｔｏｒｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｉｔｓ ｓｅａｓｏｎａｌ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｉｐｏｍｏｅａ ｐｅｓ￣ｃａｐｒａｅꎬ ｌｅａｆꎬ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘꎬ ｓｅａｓｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓꎬ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ

　 　 滨海沙地处于海陆交界地带ꎬ物质与能量变化

剧烈ꎮ 在全球气候变暖的背景下ꎬ滨海沙地气候变

化异常、极端天气频发ꎬ极端易变的环境限制了大

部分植物在该地区定居生长 ( Ｇｒｉｆｆｉｔｈｓ ＆ Ｏｒｉａｎｓꎬ
２００３ꎻＬｕｍ ＆ Ｂａｒｔｏｎꎬ ２０２０)ꎮ 季节更替引起温度、水
分及光照等多个环境因子改变ꎬ植物生理特征在季

节变化中受环境因子影响会做出适应性变化ꎬ其变

化程度和规律反映了植物适应能力的强弱和对环

境的适应策略(蒋志荣等ꎬ２００８)ꎮ 沙生植物作为滨

海沙地生态系统的重要组成部分ꎬ在海岸带生态稳

定中发挥重要作用(赵艳云等ꎬ２０１４)ꎬ其对环境变

化的响应和适应策略成为了生态学研究的热点问

题之一ꎮ 研究发现ꎬ滨海沙地植物长期适应环境变

化ꎬ在生理上形成了对季节性环境变化的适应机

制ꎬ如在夏秋季节受强光胁迫ꎬ滨海沙地植物光合

作用效率降低ꎬ气孔逐渐关闭保护植物避免过多失

水和高光灼伤(蔡水花等ꎬ２０１４ꎻ葛露露等ꎬ２０１８)ꎻ
冬季低温干旱下ꎬ植物叶片养分含量和酶促代谢物

ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 的活性增高ꎬ叶片能够积累更多

养分并提高细胞活性抵御低温伤害 ( Ｆｅｒｎａｎｄａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ张秋芳等ꎬ２０１９ꎻＣａｒｌｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)等ꎮ 这

些生理性适应机制主要表现为光合作用、渗透调

节、酶系统保护作用的功能调节ꎬ使滨海沙地植物

能够在极端恶劣生境中得以存活繁衍(吴锡麟等ꎬ
２０１３ꎻ童升洪等ꎬ２０２０)ꎮ

厚藤( Ｉｐｏｍｏｅａ ｐｅｓ￣ｃａｐｒａｅ)又名马鞍藤ꎬ系旋花

科(Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌａｃｅａｅ)番薯属( Ｉｐｏｍｏｅａ)多年生匍匐

藤本植物ꎬ广布于全球热带及亚热带沿海地区ꎬ是
广西海岸沙生植物区系中的优势种和建群种ꎮ 研

究表明ꎬ厚藤拥有大量不定根且匍匐茎延伸可长

达 １０ ｍꎬ有防风固沙和恢复生态等重要生态功能ꎬ
在滨海生态恢复和重建过程具有重要应用价值

(Ｊｕｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 近年来ꎬ有关厚藤耐旱策略

(Ｋａｍａｋｕｒａ ＆ Ｆｕｒｕｋａｗａꎬ ２００８)、耐盐机理(杜月青

等ꎬ２０１１ꎻＬｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)及自身药用价值等方面

的研究均有报道 (冯小慧等ꎬ ２０１８ꎻ杜成智等ꎬ
２０１９)ꎮ 但是ꎬ关于厚藤对滨海沙地这一特殊生境

的生理生态适应性研究尚未见报道ꎮ 叶片是植物

进行光合作用的场所ꎬ对环境的变化较为敏感ꎬ其
生理性状能较好地反映植物对环境的高度适应能

力和在复杂生境下的自我调控能力 (李旭等ꎬ
２０２０)ꎮ 鉴于此ꎬ本文以原生境下的厚藤为研究对

象ꎬ在测定分析厚藤叶片的生理学特征在自然环

境下季节变化规律的基础上ꎬ探讨厚藤叶片各生

理指标与环境因子间的关系ꎬ拟回答科学问题“厚
藤在适应不同季节水热变化过程中具有怎样的生

理生化响应特征?”ꎬ从而阐明厚藤在滨海沙地特

殊生境下应对环境变化的适应策略ꎬ为其开发利

用及滨海沙地植被恢复提供理论指导和科学

依据ꎮ
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１　 材料与方法

１.１ 研究区域概况

研究地位于广西防城港东兴市江平镇万尾金

滩(１０８°１２′—１０８°１８′ Ｅꎬ２１°５１′—２１°５３′ Ｎ)ꎬ属南

亚热带海洋性季风气候ꎬ年平均气温 ２２.６ ℃ ꎬ历年

最高气温为 ３６.５ ℃ ꎬ最低气温为 ２.８ ℃ ꎬ年降水量

约为 ２ ８９０.５ ｍｍꎬ集中于 ６—８ 月ꎬ约占全年降雨

量 ６８％ꎬ年均日照数约为 １ ４９４.３ ｈꎮ 土壤类型主

要为滨海盐土(砂质)ꎬｐＨ ６.６９ꎬ含有机质 ３.９６ ｇ􀅰
ｋｇ￣１ꎬ全氮 ０. １９ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ全磷 ０. １１ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ全钾

３.０９ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎮ 区内植被以草本及灌木为主ꎬ群落

优势种有厚藤、老鼠艻( Ｓｐｉｎｉｆｅｘ ｌｉｔｔｏｒｅｕｓ)、单叶蔓

荆 ( Ｖｉｔｅｘ ｒｏｔｕｎｄｉｆｏｌｉａ)、绢 毛 飘 拂 草 ( Ｆｉｍｂｒｉｓｔｙｌｉｓ
ｓｅｒｉｃｅａ)等ꎮ
１.２ 样品采集

根据华南地区气候季节划分(简茂球ꎬ１９９４)ꎬ
分别于 ２０１７ 年 ４ 月(春季)、７ 月(夏季)、９ 月(秋
季)、１１ 月(冬季)进行样品采集ꎬ不同采样季节气

象条件见表 １ꎮ 在研究区域内选择具有代表性的

厚藤群落设置 ３ 个 １０ ｍ × １０ ｍ 的样地ꎬ每个样地

内选择 ５ 株生长状况相似ꎬ长势一致的厚藤成熟

植株ꎬ对植株近顶端的成熟叶片进行叶绿素荧光

测定ꎬ并采集 ５ ~ ８ 片放入冰袋保存ꎬ迅速带回实验

室测定各生理指标ꎮ

表 １　 ２０１７ 年防城港环境因子季节性平均值及变化范围
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ａｖｅｒａｇｅｓ ａｎｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ｆａｎｇｃｈｅｎｇｇａｎｇ ｉｎ ２０１７

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

ｆａｃｔｏｒ

春季 Ｓｐｒｉｎｇ

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ

变化范围
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ
ｒａｎｇｅ

夏季 Ｓｕｍｍｅｒ

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ

变化范围
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ
ｒａｎｇｅ

秋季 Ａｕｔｕｍｎ

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ

变化范围
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ
ｒａｎｇｅ

冬季 Ｗｉｎｔｅｒ

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ

变化范围
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ
ｒａｎｇｅ

降水
Ｒａｉｎｆａｌｌ (ｍｍ)

５５.１ ３４.０ ~ ７６.２ ５４２.２ １７４.０ ~ ８４９.０ ２１３.２ ２０３.０ ~ ２２３.３ ４６.４ ２０.３ ~ ６９.２

平均气温
Ａｖｅｒａｇｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ (℃)

２０.７ １８.６~２２.７ ２７.３ ２５.９~２７.８ ２５.９ ２３.９~２８.０ １７.０ １５.２~１９.６

日照数
Ｓｕｎｓｈｉｎｅ ｄｕｒａｔｉｏｎ (ｈ)

７６.９ ４０.３~１１３.４ １５０.７ １３５.９~１６８.７ １８８.０ １８３.７~１９７.２ ８９.３ ６１.９~１０５.８

　 注: 数据资料来源于防城港市统计年鉴ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｄａｔａ ｃｏｍｅ ｆｒｏｍ Ｆａｎｇｃｈｅｎｇｇａｎｇ Ｃｉｔｙ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ Ｙｅａｒｂｏｏｋ.

１.３ 叶片生理指标测定

在野外样地采用 Ｈａｎｓａｔｅｃｈ 叶绿素荧光仪
(ＰＥＡ)测定待测叶片的最小荧光(Ｆｏ )、最大荧光
(Ｆｍ)ꎬ计算 ＰＳ Ⅱ最大光能转化效率 [Ｆｖ / Ｆｍ ＝(Ｆｍ－
Ｆｏ) / Ｆｍ]以及 ＰＳ Ⅱ光化学潜在活性 [Ｆｖ / Ｆｏ ＝(Ｆｍ－
Ｆｏ) / Ｆｏ ]ꎮ 将样品带回实验室后ꎬ 参照李合 生

(２０００)的方法ꎬ采用研磨－分光光度计法测定叶绿

素含量ꎬ酸性茚三酮法测定脯氨酸含量ꎬ蒽酮比色

法测定可溶性糖的含量ꎬ硫代巴比妥酸法测定丙二

醛(ＭＤＡ)含量ꎬ愈创木酚比色法测定过氧化物酶

(ＰＯＤ)活性ꎬ氮蓝四唑(ＮＢＴ)法测定超氧化物歧化

酶(ＳＯＤ)活性ꎬ高锰酸钾滴定法测定过氧化氢酶

(ＣＡＴ)活性ꎮ 各项生理指标重复测定 ３ 次ꎮ
１.４ 数据处理

数据采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 软件进行数据统计和图

表绘制ꎬ采用 ＳＰＳＳ ２５.０ 软件进行显著性检验、相
关性分析、主成分分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 不同季节厚藤叶片叶绿素含量变化

叶绿素作为光合主要色素ꎬ其含量决定了植
物光合过程中对光能的获取能力ꎬ受环境因子变

化影响ꎮ 由图 １ 可知ꎬ厚藤叶绿素含量随季节更
替整体呈现出递减趋势ꎬ即春季>夏季>冬季>秋

季ꎮ 厚藤叶片叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、叶绿素 ａ＋ｂ 含量

均在春季显著高于其他三个季节(Ｐ<０.０５)ꎬ而自

夏季开始下降ꎬ随后保持稳定趋势(Ｐ>０.０５)ꎮ 可

见在春季ꎬ厚藤具有较强的捕光能力ꎮ 由于叶绿

素 ａ 和叶绿素 ｂ 的光合特性略有不同ꎬ其含量变化
及比值会对植物的光合作用产生不同影响ꎮ 图 １:
ＡꎬＢ 结果显示ꎬ夏季叶绿素 ａ 和叶绿素 ｂ 显著下

降ꎬ叶绿素 ａ 的下降幅度是叶绿素 ｂ 的 ３ 倍ꎬ叶绿

素 ａ / ｂ 虽有变化但整体在 １.４８~２.１８ 之间波动 (图

６８２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



不同小写字母表示不同季节间存在显著差异(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 厚藤叶片叶绿素含量季节变化
Ｆｉｇ. １　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ Ｉｐｏｍｏｅａ ｐｅｓ￣ｃａｐｒａｅ ｌｅａｖｅｓ

１:Ｄ)ꎬ始终低于理论值 ３ ∶ １ꎬ未达显著水平(Ｐ>
０.０５)ꎮ 表明厚藤叶片对光能的捕获方式受季节

变化发生改变ꎬ但始终保持较强的光能利用效率ꎮ
２.２ 厚藤叶片叶绿素荧光参数的季节变化

ＰＳ Ⅱ最大光能转化效率(Ｆ ｖ / Ｆｍ)和 ＰＳ Ⅱ潜

在活性(Ｆ ｖ / Ｆｏ) 是衡量光抑制程度的重要指标ꎮ
有研究认为ꎬ植物 Ｆ ｖ / Ｆｍ在非胁迫状态下为 ０.７５ ~
０.８５ꎬ０.４４ 可作为 ＰＳ Ⅱ是否受损的临界值ꎬ该值

越低ꎬ反映植物受到光抑制的程度越高(Ｋａｌａｊｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 由 图 ２ 可 知ꎬ 厚 藤 叶 片 不 同 季 节

Ｆ ｖ / Ｆｍ和 Ｆ ｖ / Ｆｏ变化趋势一致ꎬ夏季和冬季间无显

著差异 ( Ｐ > ０. ０５)ꎬ显著高于春季和秋季 ( Ｐ <
０.０５)ꎬＦ ｖ / Ｆｍ在春季和秋季分别为 ０.４９ 和 ０.４８ꎬ接
近受损临界值ꎬ而夏季和冬季分别为 ０.７５ 和 ０.７４ꎬ
接近于非胁迫状态区间最低值ꎮ Ｆ ｖ / Ｆｏ在春季和

秋季分别为 １. ０１ 和 ０. ９６ꎬ而夏季和冬季分别为

２.９４ 和２.８６ꎮ 表明厚藤春季和秋季ＰＳ Ⅱ反应中心

受到抑制ꎬＰＳ Ⅱ潜在活性较低ꎮ
２.３ 不同季节厚藤叶片渗透物质含量及抗氧化酶

活性变化

渗透调节物质的累积可以增加植物细胞溶质

浓度ꎬ降低渗透势保持膨压ꎬ维持细胞正常形态和

生理代谢ꎬ对植物抵抗非生物胁迫有着重要作用ꎮ
研究结果显示ꎬ厚藤叶片脯氨酸含量随季节变化

呈上升趋势(图 ３:Ａ)ꎬ冬季含量显著高于其他三

季(Ｐ < ０. ０５)ꎬ分别为春季的 ４. ３ 倍、夏季的 ３. ７
倍、秋季的 １.２ 倍ꎬ秋季含量显著高于春季、夏季ꎬ
且春夏之间无显著差异(Ｐ> ０. ０５)ꎮ 可见叶片在

秋、冬季节开始合成积累脯氨酸ꎬ在冬季含量达到

顶峰ꎬ表现较高渗透调节能力ꎮ 冬季可溶性糖含
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图 ２　 厚藤叶片叶绿荧光素参数季节变化
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ Ｉｐｏｍｏｅａ ｐｅｓ￣ｃａｐｒａｅ ｌｅａｖｅｓ

量显著高于其他三个季节(Ｐ<０.０５) (图 ３:Ｂ)ꎬ分
别是春季的 １.６６ 倍、夏季的 ２.４４ 倍、秋季的 ２.９２
倍ꎬ说明可溶性糖在冬季大量合成并累积ꎬ而其他

三个季节的消耗速度大于合成速度ꎮ ＭＤＡ 是膜质

过氧化的产物ꎬ由图 ３:Ｃ 可知ꎬＭＤＡ 含量随季节

变化差异不大ꎬ整体在 ０.２１ ~ １.４８ ｎｍｏｌ􀅰ｇ￣１之间浮

动ꎬ未达到显著水平(Ｐ>０.０５)ꎬ表明各季节厚藤叶

片内活性氧的产生与清除处于动态平衡ꎬ细胞膜

脂过氧化作用较弱ꎬ膜脂未受到严重活性氧毒害ꎮ
抗氧化酶是植物活性氧(ＲＯＳ)清除系统中的

重要酶ꎬ能维持活性氧自由基产生与清除系统的平

衡(耿东梅等ꎬ２０１４)ꎬ当植物受到逆境伤害时ꎬ抗氧

化酶活性被激发以清除植物体内多余的 ＲＯＳꎬ保护

植物膜系统ꎮ 研究结果显示:厚藤叶片中过氧化物

酶(ＰＯＤ)活性随季节变化而呈现上升趋势(图 ４:
Ａ)ꎬ各季节间差异不显著(Ｐ>０.０５)ꎬ在春季活性最

低ꎬ为 ６５.２６ Ｕ􀅰ｇ￣１􀅰ｍｉｎ￣１ꎬ夏季、秋季、冬季 ＰＯＤ 活

性分别为 ９３.００、１３７.６６、１６０.２６ Ｕ􀅰ｇ￣１􀅰ｍｉｎ￣１ꎬ冬季

达到最高值ꎻ超氧化物歧化酶( ＳＯＤ)活性夏季、秋
季、冬季间差异不显著(Ｐ>０.０５) (图 ４:Ｂ)ꎬ春季显

著高于其他三个季节(Ｐ<０.０５)ꎬ是夏季的 ８.６１ 倍、
秋季的 ４.２５ 倍、冬季的 ８.３ 倍ꎻ过氧化氢酶(ＣＡＴ)活
性变化趋势与 ＳＯＤ 活性一致ꎬ春季活性最高ꎬ达到

２９８.０７ Ｕ􀅰ｇ￣１􀅰ｍｉｎ￣１ꎬ是其他季节的 ５ 倍左右ꎮ 可

见厚藤叶片组织中 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 较 ＰＯＤ 对植物的保

护作用明显ꎬ且叶片抗氧化能力在春季最强ꎬ说明

厚藤叶片在春季受到逆境胁迫压力较大ꎬ叶片组织

中 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活性被激发ꎬ共同保护厚藤细胞膜

系统免受环境伤害ꎮ

２.４ 厚藤生理指标与环境因子相关性分析及主成

分分析

将厚藤叶片各项生理指标与气候因子进行相

关性分析ꎬ得到相关系数矩阵(表 ２)ꎮ 由表 ２ 可

知ꎬ厚藤叶片各生理指标之间存在相关性ꎬ叶绿素

含量与脯氨酸呈显著负相关(Ｐ<０.０５)ꎬ与 ＣＡＴ 和

ＳＯＤ 活性呈极显著正相关(Ｐ<０.０１)ꎬ表明厚藤叶

绿素含量与渗透调节和抗氧化作用紧密相关ꎮ
ＳＯＤ 与 ＭＤＡ 有显著正相关(Ｐ< ０. ０５)ꎬ且与 ＣＡＴ
有极显著正相关关系(Ｐ<０.０１)ꎬ与 Ｆ ｖ / Ｆｍ和 Ｆ ｖ / Ｆｏ

有显著负相关关系(Ｐ<０.０５)ꎬ说明抗氧化酶活性

对细胞膜脂化程度和植物光合作用产生影响ꎮ 温

度和日照数与可溶性糖有极显著负相关关系ꎬ说
明对可溶性糖含量产生显著影响ꎮ

植物对环境变化的响应是多个生理生化机制

综合作用的结果ꎬ单个指标无法准确反映植物对

环境变化的响应情况ꎮ 因此ꎬ本研究对厚藤季节

变化影响下的 １０ 个生理指标进行主成分分析(表
３)ꎮ 由表 ３ 可知ꎬ１０ 项生理指标可转化为 ３ 项综

合指标ꎬ即成分 １、成分 ２、成分 ３ꎬ贡献率累积达

８８.０５０％(大于 ８５％)ꎬ能反映各生理指标的相对

重要性和相互关系ꎮ 在主成分因子载荷分析中ꎬ
因子载荷高ꎬ说明对其所在主成分影响较大ꎮ 在

主成分 １ 中ꎬＳＯＤ 活性、ＣＡＴ 活性和叶绿素 ｂ 含量

因子载荷高ꎬ对主成分 １ 影响较大ꎬ主要包含抗氧

化酶系统和光合作用系统的相关特征指标ꎮ 在主

成分 ２ 中ꎬ脯氨酸含量、可溶性糖含量及 ＰＯＤ 活性

影响较大ꎬ主要为渗透调节物质含量ꎬ反映叶片渗

透调节能力ꎮ 在主成分 ３ 中ꎬＦ ｖ / Ｆｍ和 Ｆ ｖ / Ｆ ｏ以及
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图 ３　 厚藤渗透物质含量季节变化
Ｆｉｇ. ３　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｏｓｍｏｔｉｃ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ Ｉｐｏｍｏｅａ ｐｅｓ￣ｃａｐｒａｅ ｌｅａｖｅｓ

图 ４　 厚藤抗氧化酶活性季节变化
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ Ｉｐｏｍｏｅａ ｐｅｓ￣ｃａｐｒａｅ ｌｅａｖｅｓ

可溶性糖含量因子载荷较高ꎬＦ ｖ / Ｆｍ和 Ｆ ｖ / Ｆｏ与植

物光合作用强弱有关ꎬ可溶性糖是植物光合作用

重要产物ꎬ集中反映了植物光合作用情况ꎮ 因此ꎬ
抗氧化酶系统、光合作用与渗透调节在厚藤的季

节性适应机制中都起着重要作用ꎬ其中光合作用

和抗氧化酶系统作用显著ꎬ是影响厚藤季节性适

应能力的关键ꎮ

３　 讨论与结论

广西滨海沙地属南亚热带海洋性季风气候ꎬ
季节更替所带来的温度、湿度及光强变化剧烈ꎬ影
响植物的生长发育ꎮ 当环境因子的变化引起植物

不适应时ꎬ植物生理特征会做出适应性改变以适

应环境变化ꎮ
叶绿素具有能量转换和捕捉光能的作用ꎬ叶

绿素含量与光合作用紧密相关 ( Ｉｌｚｅ ＆ Ａｎｔｏｎｓꎬ
２０１７ꎻ吕丹等ꎬ２０１９)ꎮ 大多数植物在受到逆境胁

迫时ꎬ叶绿素酶活性提高ꎬ促进叶绿体的降解和抑

制其合成ꎬ使得叶绿素含量降低ꎬ光合作用减弱

(周余华和梁宇翔ꎬ２０２１)ꎬ也有研究表明ꎬ一些抗

逆性较强的树种如沙木蓼( Ａｔｒａｐｈａｘｉｓ ｂｒａｃｔｅａｔａ)、
多花柽柳(Ｔａｍａｒｉｘ ｈｏｈｅｎａｃｋｅｒｉ)等在干旱胁迫下叶

片叶绿素含量升高ꎬ表现出较强抗旱能力(罗青红

等ꎬ２０１４ꎻ孙龙等ꎬ２０１４)ꎮ 尽管叶绿素在光合作用

过程中的重要性已被承认ꎬ 但其与光合作用能力之
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表 ２　 厚藤叶片生理指标间的相关性分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ Ｉｐｏｍｏｅａ ｐｅｓ￣ｃａｐｒａｅ ｌｅａｖｅｓ

脯氨酸
Ｐｒｏｌｉｎｅ

可溶
性糖
Ｓｏｌｕｂｌｅ
ｓｕｇａｒ

过氧化
物酶
ＰＯＤ

丙二醛
ＭＤＡ

过氧化
氢酶
ＣＡＴ

超氧化物
歧化酶
ＳＯＤ

叶绿
素 ａ
Ｃｈｌａ

叶绿
素 ｂ
Ｃｈｌｂ

叶绿素
ａ＋ｂ

Ｃｈｌａ＋ｂ

叶绿素
ａ / ｂ

Ｃｈｌａ / ｂ
Ｆ ｖ / Ｆｍ Ｆ ｖ / Ｆｏ

降水
Ｒａｉｎｆａｌｌ

平均气温
Ａｖｅｒａｇｅ
ｔｅｍｐｅ￣
ｒａｔｕｒｅ

日照数
Ｓｕｎｓｈｉｎｅ
ｄｕｒａｔｉｏｎ

脯氨酸 Ｐｒｏｌｉｎｅ １

可溶性糖
Ｓｏｌｕｂｌｅ
ｓｕｇａｒ

０.４６０ １

过氧化物酶
ＰＯＤ ０.５４５ ０.２９８ １

丙二醛
ＭＤＡ －０.２９６ ０.２０６ －０.０５２ １

过氧化氢酶
ＣＡＴ

－０.６０７� ０.０３８ －０.３１１ ０.５３４ １

超氧化物
歧化酶
ＳＯＤ

－０.５５６ －０.０４３ －０.３６７ ０.５９６� ０.９４２�� １

叶绿素 ａ
Ｃｈｌａ

－０.７２５�� ０.００２ －０.３７４ ０.５２２ ０.９２２�� ０.８３０�� １

叶绿素 ｂ
Ｃｈｌｂ

－０.６８７� －０.００１ －０.３１２ ０.６３５� ０.９６２�� ０.９３５�� ０.９５４�� １

叶绿素 ａ＋ｂ
Ｃｈｌａ＋ｂ

－０.７２１�� ０.００１ －０.３６１ ０.５５７ ０.９４１�� ０.８６５�� ０.９９７�� ０.９７５�� １

叶绿素 ａ / ｂ
Ｃｈｌａ / ｂ －０.５７０ ０.０２３ －０.３６０ ０.０９４ ０.５１７ ０.３１６ ０.７５６�� ０.５２８ ０.７０３� １

Ｆ ｖ / Ｆｍ ０.１５２ ０.４１３ ０.１１２ －０.５４７ －０.４２５ －０.５９６� －０.３１２ －０.４５７ －０.３５３ ０.１３６ １

Ｆ ｖ / Ｆｏ ０.１５７ ０.４１９ ０.０８３ －０.４９５ －０.４５９ －０.６４４� －０.３２８ －０.４８９ －０.３７４ ０.１４９ ０.９７６�� １

降水
Ｒａｉｎｆａｌｌ －０.４３０ －０.４９７ －０.１１０ －０.４０６ －０.３７５ －０.４８９ －０.１６７ －０.３０４ －０.２０５ ０.１９４ ０.４６６ ０.５１０ １

平均气温
Ａｖｅｒａｇｅ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
－０.３５９ －０.９１９�� －０.１１１ －０.２１２ －０.３０８ －０.２１９ －０.２０２ －０.２０２ －０.２０４ －０.１２９ －０.２３５ －０.２３６ ０.６５３� １

日照数
Ｓｕｎｓｈｉｎｅ
ｄｕｒａｔｉｏｎ

－０.２０８ －０.８９８�� －０.０６８ －０.０９２ －０.２４３ －０.０７７ －０.２０９ －０.１４６ －０.１９４ －０.２７５ －０.４９６ －０.５１６ ０.３４３ ０.９３４�� １

　 注: �� 表示在 ０.０１ 水平(双尾)相关性显著ꎻ � 表示在 ０.０５ 水平(双尾)相关性显著ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: �� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ０.０１ ｌｅｖｅｌ ( ｔｗｏ￣ｔａｉｌｅｄ)ꎻ � ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ０.０５ ｌｅｖｅｌ ( ｔｗｏ￣ｔａｉｌｅｄ) .

间的关系仍然存在争议ꎬ黄丽(２０１３)认为叶绿素

含量不能完全反映光合能力差异ꎮ 本研究发现ꎬ
厚藤在干旱低温的春季ꎬ叶绿素含量升高ꎬ但与光

合作用相关的 Ｆ ｖ / Ｆｍ、Ｆ ｖ / Ｆｏ和可溶性糖含量指标

降低ꎬ说明春季叶绿素含量的增加可能不会加强

厚藤的光合作用ꎬ而是由于胁迫环境下ꎬ植物渗透

压增大抑制了叶绿素降解有关基因的表达ꎬ加上

细胞失水导致叶绿素浓度上升ꎬ与靳月等(２０１８)
和张曦等(２０１６)的研究结果相类似ꎮ 叶绿素 ａ 和

叶绿素 ｂ 在光合作用中功能不同ꎬ潘昕等(２０１３)
提出叶绿素 ａ / ｂ 的值可以用来判断植物的抗旱能

力ꎬ干旱胁迫下叶绿素 ａ / ｂ 的值变化幅度越小ꎬ植
物抗旱能力越强ꎮ 在季节变化过程中ꎬ随着夏、
秋、冬季节降雨增多ꎬ日照数增大ꎬ叶绿素含量下

降ꎬ叶绿素 ａ 的下降幅度是叶绿素 ｂ 的 ３ 倍ꎬ可能

由于是逆境下光合系统的还原端产生 ＲＯＳꎬ在

ＲＯＳ 作用下叶绿素 ａ 比叶绿素 ｂ 更易被分解破坏

(陈士超等ꎬ２０１７)ꎮ 而叶绿素 ａ / ｂ 始终保持稳定

且低于阳生植物理论值(３ ∶ １)ꎬ表现出厚藤具有

较强的抗旱性和适应性ꎬ可保护光合作用反应中

心免受过剩光能的伤害(张金玲等ꎬ２０１７ꎻＡｙｕｍｉ ＆
Ｒｙｏｕｉｃｈｉꎬ ２０１９)ꎮ

叶绿素荧光是光合作用的探针ꎬ任何环境因

子对光合作用的影响都可以通过叶绿素荧光动力

学参数快速、灵敏且无损伤地反映出来(耿东梅

等ꎬ２０１４)ꎮ Ｆ ｖ / Ｆｏ代表了 ＰＳ Ⅱ潜在活性ꎬＦ ｖ / Ｆｍ是

表征植物是否受到环境胁迫的重要指标(Ｋａｌａｊｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 在自然环境中ꎬ厚藤 Ｆ ｖ / Ｆｍ在春季和

秋季降幅明显ꎬ接近 ＰＳ Ⅱ受损临界值ꎬ可见厚藤

春季和秋季 ＰＳ Ⅱ反应中心受到抑制ꎬＰＳ Ⅱ潜在

活性较低ꎬ但 ＰＳ Ⅱ仍未受到损害ꎮ 这可能是由于

春季较高含量的叶绿素对 ＰＳ Ⅱ反应中心的结构
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表 ３　 厚藤叶片生理指标初始因子载荷矩阵
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｉｎｉｔｉａｌ ｆａｃｔｏｒ ｌｏａｄｉｎｇ ｍａｔｒｉｘ ｏｆ ｌｅａｆ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ

ｉｎｄｅｘｅｓ ｆｏｒ Ｉｐｏｍｏｅａ ｐｅｓ￣ｃａｐｒａｅ

生理指标
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ

ｉｎｄｅｘ
成分 １

Ｉｎｇｒｅｄｉｅｎｔ １
成分 ２

Ｉｎｇｒｅｄｉｅｎｔ ２
成分 ３

Ｉｎｇｒｅｄｉｅｎｔ ３

Ｆｖ / Ｆｍ －０.７０７ －０.２７０ ０.６３５
Ｆｖ / Ｆｏ －０.７１９ －０.２７７ ０.６２５

脯氨酸 Ｐｒｏｌｉｎｅ －０.６２１ ０.６７８ －０.１２６

可溶性糖 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ －０.１６４ ０.５９０ ０.７５７

过氧化物酶 ＰＯＤ －０.３９２ ０.６７２ －０.０４６

丙二醛 ＭＤＡ ０.６９７ ０.４３９ ０.１０６

过氧化氢酶 ＣＡＴ ０.９１２ －.０３４ ０.３０８

超氧化物歧化酶 ＳＯＤ ０.９６４ ０.０３１ ０.０８８

叶绿素 ａ Ｃｈｌａ ０.８５５ －０.１８９ ０.３７８

叶绿素 ｂ Ｃｈｌｂ ０.９２９ ０.２６６ ０.１７７

贡献率
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ (％) ５４.２０８ １７.１００ １６.７４１

累积贡献率
Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ｒａｔｅ (％)
５４.２０８ ７１.３０９ ８８.０５０

和功能有一定的保护作用ꎬ但严峻的干旱环境条

件仍然使 ＰＳ Ⅱ反应中心处于抑制状态(肖瑞雪

等ꎬ２０１８)ꎮ 在秋季降雨量增加ꎬ干旱胁迫得到缓

解的同时ꎬ高温强光条件下厚藤叶绿素循环机制

发生改变ꎬ引起叶绿素 ａ / ｂ 的值下降ꎬ厚藤捕获有

效光组成变化进而抑制了光系统作用ꎬ与葛露露

等(２０１８)研究结果相一致ꎮ
脯氨酸和可溶性糖是重要的有机渗透调节物

质ꎬ其含量积累可以提高植物细胞液的渗透压ꎬ增
强细胞的吸收保水能力ꎬ是植物抵御逆境胁迫的

重要生理调节机制(车韦才等ꎬ２０２０)ꎮ 研究发现ꎬ
短枝木麻黄(Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ)通过增强渗透

调节能力和降低膜脂过氧化作用来适应外界环境

变化(李楠等ꎬ２０１９)ꎬ单叶蔓荆叶片在逆境下积累

的脯氨酸在抑制细胞膜脂过氧化和维护细胞膜稳

定上起重要作用(周瑞莲等ꎬ２０１３)ꎮ 在本研究中ꎬ
厚藤叶片中脯氨酸和可溶性糖含量随季节变化明

显ꎬ而 ＭＤＡ 质量摩尔浓度无显著变化ꎬ说明厚藤

可通过调整渗透调节物质含量避免细胞膜系统膜

脂过氧化ꎬ对自然生境下环境变化表现出较强适

应性ꎻ而脯氨酸含量随季节变化上升ꎬ在冬季达到

最高ꎬ即水分严重亏缺和气温较低的季节ꎬ此时植

物体内累积大量脯氨酸ꎬ一方面发挥渗透调节作

用缓解水分散失保护植物体内原生质ꎬ另一方面

可以调节活性氧的产生和清除ꎬ保护细胞膜结构

完整ꎮ 由此可见ꎬ叶片中脯氨酸的累积是厚藤应

对低温干旱逆境的有效防护措施ꎬ与朱军涛等

(２０１１)的研究结果相同ꎮ 厚藤叶片可溶性糖含量

与温度和日照数呈极显著负相关关系ꎬ在冬季显

著增高ꎬ春、夏、秋季节呈下降趋势ꎬ表明可溶性糖

含量在这三个季节逐渐被消耗ꎬ而在冬季合成积

累ꎮ 可能是由于厚藤在冬季合成和储存更多可溶

性糖为越冬做准备ꎬ而到了春季ꎬ随季节变化气温

回升ꎬ光照数增加ꎬ植物呼吸作用增强ꎬ消耗了大

量可溶性糖ꎮ 这与李培广等(２０１２)对梭梭树的研

究结果一致ꎮ
保护酶系统 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 作为植物内源的

ＲＯＳ 清除剂ꎬ可通过协同作用减少 ＲＯＳ 对植物细

胞造成的伤害ꎬＭＤＡ 是植物细胞质膜过氧化物的

最终产物ꎬ可用于衡量细胞受活性氧类物质伤害

的程度(梁芳等ꎬ２０２１)ꎮ 在本研究中ꎬ厚藤叶片

ＭＤＡ 含量四季无显著差异ꎬ其 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 酶活性

在春季显著高于其他季节ꎬ结合叶绿素含量变化

以及厚藤叶片生理指标间的相关性分析ꎬ发现

ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活性与叶绿素含量之间存在极显著正

相关关系ꎬ认为是在春季厚藤失水引起叶绿素含

量上升但未发生有效光合作用ꎬ导致 ＲＯＳ 增多激

发 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活性ꎬ使得细胞中 ＭＤＡ 保持较低

水平ꎬ维护细胞膜的完整性ꎮ 随着降雨量增加ꎬ植
物干旱胁迫解除ꎬ植物细胞维持相对稳态ꎬＲＯＳ 对

细胞膜的胁迫程度下降ꎮ 因此ꎬ尽管 ＳＯＤ、ＣＡＴ 活

性相较春季有所下降ꎬ但 ＭＤＡ 含量依然保持较低

水平ꎮ 此外ꎬ本研究还发现 ＰＯＤ 活性随季节呈上

升趋势ꎬ与 ＣＡＴ、 ＳＯＤ 活性变化趋势不同ꎬ可见

ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性相互此消彼长ꎬ使抗氧化酶

活性总体维持较高水平ꎬ说明厚藤具有极其强大

的抗 氧 化 酶 系 统 以 适 应 环 境 变 化ꎬ 与 荩 草

(Ａｒｔｈｒａｘｏｎ ｈｉｓｐｉｄｕｓ)抗氧化酶系统对干旱和遮阴的

响应机制相似(孙帅等ꎬ２０１８)ꎮ
相关性和主成分分析显示ꎬ各指标和气候因

子间存在相关性ꎬ温度和日照数对可溶性糖含量

影响显著ꎬ叶绿素含量和抗氧化酶活性能够较好

地反映厚藤对季节变化的响应情况ꎮ 厚藤可通过

抗氧化酶系统、光合作用与渗透调节作用来适应

环境季节性变化ꎬ其中光合作用和抗氧化酶系统

作用是厚藤适应季节变化的关键ꎮ
综上所述ꎬ厚藤叶片生理指标具有显著的季

节变化特征ꎮ 随着季节变化ꎬ厚藤可通过调整叶

绿素 ａ 与叶绿素 ｂ 下降速度使叶绿素 ａ / ｂ 保持稳

定ꎬ同时提高渗透调节物质含量和抗氧化酶活性

１９２１８ 期 金贇等: 滨海沙地植物厚藤叶片生理特征的季节变化



以适应季节变化ꎬ因此可作为沙地生态恢复前期

建群种ꎮ
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广西三种真红树植物可培养细菌
多样性及其生物活性初筛

黎芳婷ꎬ 李　 蜜ꎬ 徐淑芬ꎬ 王慧敏ꎬ 刘永宏ꎬ 高程海∗

( 广西中医药大学 海洋药物研究院 / 药学院ꎬ 南宁 ５３０２００ )

摘　 要: 为了挖掘真红树植物潜在细菌新物种和生物活性物质ꎬ丰富红树林微生物多样性ꎬ为新型活性产

物开发提供菌株资源ꎮ 该文从秋茄、木榄和红海榄三种广西来源的真红树植物及其生境中ꎬ按根、茎、叶、
花、果实和泥土分成 ２２ 份样品ꎬ选用 ８ 种不同培养基分离可培养细菌ꎬ通过 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因序列鉴定ꎬ分析

其多样性ꎬ采用纸片法筛选细菌发酵粗提物的抑菌活性ꎬ点植法测试其酶活性ꎮ 结果表明:(１)共分离获得

可培养细菌 ３５ 株ꎬ隶属于 ２３ 个科 ２８ 个属ꎬ芽孢杆菌属占细菌总数的 １４.３％ꎬ为优势菌属ꎬ同时发现 １１ 株潜

在的新细菌资源ꎮ (２)活性筛选获得 ４ 株细菌具有抑菌活性ꎬ１６ 株细菌具有酶活性ꎬ芽孢杆菌属是酶活性

优势菌属ꎮ 综上所述ꎬ广西真红树植物可培养细菌多样性丰富ꎬ部分细菌具有抑菌活性和酶活性ꎬ在新型抗

生素和酶应用方面具有一定的开发潜力ꎮ
关键词: 真红树植物ꎬ 细菌ꎬ 物种多样性ꎬ 抑菌活性ꎬ 酶活性
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Ｆｏｕｄａｔｉｏｎ Ｉｎｎｏｖａｔｉｖｅ Ｔｅａｍ Ｐｒｏｊｅｃｔ (２０２０ＧＸＮＳＦＧＡ２９７００２)ꎻＤｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ Ｐｒｏｇｒａｍ ｏｆ Ｈｉｇｈ￣ｌｅｖｅｌ Ｔａｌｅｎｔ Ｔｅａｍ ｕｎｄｅｒ Ｑｉｈｕａｎｇ Ｐｒｏｊｅｃｔ ｏｆ
Ｇｕａｎｇｘｉ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｍｅｄｉｃｉｎｅ (２０１８００６)ꎻ Ｓｐｅｃｉａｌ Ｆｕｎｄ ｆｏｒ Ｂａｇｕｉ Ｓｃｈｏｌａｒｓ ｏｆ Ｇｕａｎｇｘｉꎻ Ｓｐｅｃｉａｌ Ｐｒｏｇｒａｍ ｆｏｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｓｅａｒｃｈ
Ｐｒｏｊｅｃｔ ｕｎｄｅｒ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅｓ ｏｆ Ｍａｒｉｎｅ Ｄｒｕｇｓ ｏｆ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｍｅｄｉｃｉｎｅ (２０１８ＺＤ００５)]ꎮ
第一作者: 黎芳婷(１９９６－)ꎬ硕士研究生ꎬ主要从事海洋中药物质基础与产品开发研究ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)１１８３９６９２４２＠ ｑｑ.ｃｏｍꎮ

∗通信作者: 高程海ꎬ博士ꎬ研究员ꎬ硕士研究生导师ꎬ主要从事海洋药用微生物资源与应用研究ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)１１７８７４００４３＠ ｑｑ.ｃｏｍꎮ



ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａꎬ Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｓｔｙｌｏｓａꎬ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｈａｂｉｔａｔｓꎬ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉ ｃｏａｓｔａｌ ａｒｅａ. Ｔｈｅｎ ２２ ｓａｍｐｌｅｓ ｗｅｒｅ ｄｉｖｉｄｅｄ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｓｕｃｈ ａｓ ｒｏｏｔｓꎬ ｓｔｅｍｓꎬ ｌｅａｖｅｓꎬ ｆｌｏｗｅｒｓꎬ ｆｒｕｉｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌｓ. Ｅｉｇｈｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｌｔｕｒｅ ｍｅｄｉａ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｉｓｏｌａｔｅ
ｃｕｌｔｕｒａｂｌｅ ｂａｃｔｅｒｉａꎬ ａｎｄ １６Ｓ ｒＲＮＡ ｇｅｎｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｗｅｒｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ ａｎａｌｙｚｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ. Ｆｏｒ ｃｕｌｔｕｒｅｄ
ｂａｃｔｅｒｉａꎬ ｔｈｅ ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｆｅｒｍｅｎｔｅｄ ｃｒｕｄｅ ｅｘｔｒａｃｔｓ ｗｅｒｅ ｓｃｒｅｅｎｅｄ ｗｉｔｈ Ｋｉｒｂｙ￣Ｂａｕｅｒ ｍｅｔｈｏｄ ａｎｄ
ｓｐｏｔ ｐｌａｎｔｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ:(１)Ｂａｓｅｄ ｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ １６Ｓ ｒＲＮＡ ｇｅｎｅꎬ ａ
ｔｏｔａｌ ｏｆ ３５ ｓｔｒａｉｎｓ ｏｆ ｃｕｌｔｕｒａｂｌｅ ｂａｃｔｅｒｉａ ｗｅｒｅ ｉｓｏｌａｔｅｄꎬ ｂｅｌｏｎｇｉｎｇ ｔｏ ２８ ｇｅｎｅｒａ ａｎｄ ２３ ｆａｍｉｌｉｅｓ. Ｂａｃｉｌｌｕｓ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ
１４.３％ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｂａｃｔｅｒｉａꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｂａｃｔｅｒｉａ. Ｍｅａｎｗｈｉｌｅꎬ １１ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｎｅｗ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｗｅｒｅ
ｆｏｕｎｄ. (２)Ｆｏｕｒ ｓｔｒａｉｎｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａ ｓｈｏｗｅｄ ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓꎬ １６ ｓｔｒａｉｎｓ ｈａｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓꎬ ａｎｄ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｗａｓ ｔｈｅ
ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｔｒａｉｎ ｉｎ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ. Ｔｈｅ ａｂｏｖｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗ ｔｈａｔ Ｇｕａｎｇｘｉ ｔｒｕｅ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｐｌａｎｔｓ ａｒｅ ｒｉｃｈ ｉｎ ｂａｃｔｅｒｉａｌ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ａｎｄ ｓｏｍｅ ｂａｃｔｅｒｉａ ｓｈｏｗ ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ. Ｔｈｅ ｎｅｗ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ａｃｔｉｖｅ
ｓｔｒａｉｎｓ ｈａｄ ｃｅｒｔａｉｎ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｉｎ ｔｈｅ ｎｅｗ ａｎｔｉｂｉｏｔｉｃｓ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｔｒｕｅ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｐｌａｎｔｓꎬ ｂａｃｔｅｒｉａꎬ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

　 　 红树林生境同时兼备海陆特质ꎬ具有高湿度、
高盐、缺氧、强辐射及潮汐等环境特征ꎮ 为了获得

生存必需的营养ꎬ红树林生境中的微生物被迫与

红树植物共生ꎬ导致微生物易产生遗传变异从而

使其物种多样性丰富ꎬ代谢产物活性独特ꎮ 真红

树植物作为红树林生境中的优势种 (姜舒等ꎬ
２０２０)ꎬ是挖掘新菌种和活性菌株的理想载体ꎮ 广

西红树林资源丰富ꎬ其面积为全国红树林面积的

三分之一ꎬ其中真红树植物有 １２ 种(廖宝文和张

乔民ꎬ２０１４)ꎬ是巨大的微生物资源宝库ꎮ 长期以

来关于广西海域微生物活性物质的研究主要集中

在红树林生境的放线菌ꎬ关于红树植物内生细菌

的报道相对较少ꎮ 姜明国课题组 (吴家法等ꎬ
２０１７ꎻ石松标等ꎬ２０１８ꎻ王聪等ꎬ２０１９)和黄大林课

题组(黄大林ꎬ２０１３ꎻ陈建宏等ꎬ２０１８ꎻ郑红芸等ꎬ
２０１９)主要致力于对广西红树林生境中放线菌多

样性及其生物活性研究ꎮ Ｊｉａｎｇ 等(２０１８)从广西

北仑河口多种真红树植物中分离到 １０１ 株内生放

线菌中ꎬ一株被鉴定为新种ꎬ３５ 株具有显著的抑菌

活性ꎮ 近年来研究发现ꎬ红树植物及其根际淤泥

中可培养细菌也可产生抑菌、抗肿瘤(Ｇｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)和延缓衰老等生物活性的代谢产物ꎮ 李菲

等(２０１６)从茅尾海无瓣海桑中分离得到 ３８ 株内

生细菌ꎬ其中 ５ 株为潜在新物种ꎬ５ 株具有较强的

细胞毒活性ꎮ 李家怡等(２０１７)从广西山口分离得

到 １７ 株红海榄内生细菌ꎬ发现 ３ 株潜在新菌ꎬ２ 株

对副溶血弧菌具有较强抑菌活性ꎮ 李蜜等(２０２０)
从徐闻分离到 ３３ 株真红树植物内生细菌ꎬ其中 １０
株为潜在新种或新属ꎬ２ 株有显著杀线虫活性ꎮ 李

蜜等(２０２０)从海南西海岸的 １４ 份真红树样品中

分离到内生细菌 ３８ 株ꎬ３ 株对秀丽隐杆线虫有显

著延缓衰老活性ꎮ 由此可见ꎬ真红树植物可培养

细菌物种多样性丰富ꎬ代谢产物活性独特ꎬ值得我

们深入挖掘ꎮ 研究广西沿海真红树可培养细菌多

样性ꎬ挖掘新型活性菌株ꎬ对完善该海域微生物多

样性及新型活性化合物开发具有重要意义ꎮ
由于抗生素的滥用ꎬ导致多种超级细菌产生ꎬ

出现越来越多的难治性感染ꎮ 细菌耐药性已经成

为一场国际性的公共卫生危机ꎬ是亟须解决的全

球性问题(刘丹华等ꎬ２０１９)ꎬ研发新型抗耐药菌抗

生素迫在眉睫ꎮ 细菌是产生抗生素及生物活性物

质重要微生物资源ꎮ 蛋白酶、纤维素酶和淀粉酶

是高效的生物活性酶ꎬ影响生物体的生理活动ꎬ在
食品、医药和化工等生物技术方面有巨大的应用

价值(马军等ꎬ２０１６)ꎮ 红树植物共生细菌多样性

丰富ꎬ能产生多种酶活性类物质和抗生素类化合

物(Ｎｔａｂｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ是潜在酶活性物质及新型

抗生素的重要来源ꎮ 因此ꎬ本实验设计合适的分

离培养基ꎬ以期从广西三种真红树植物及其根际

淤泥中分离获得更多未培养细菌ꎬ并分析其可培

养细菌多样性ꎮ 通过筛选可培养细菌的抑菌和酶

活性ꎬ为新型抗生素和酶活性物质提供菌株资源ꎬ
并为后续广西真红树植物资源开发利用提供科学

依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

１.１.１ 样品采集 　 为了探究不同地点及植物部位

对真红树植物可培养细菌的影响ꎬ课题组于 ２０１９

５９２１８ 期 黎芳婷等: 广西三种真红树植物可培养细菌多样性及其生物活性初筛



年 １２ 月 ２１ 日在广西沿海区域采集三种真红树植

物的根、茎、叶、花、果实和泥土ꎬ按照不同地点分

成 ２２ 份样品ꎮ 具体信息见表 １ꎬ根部位样品 ４ 份ꎬ
茎部分 ６ 份ꎬ叶部分 ６ 份ꎬ花部分 １ 份ꎬ果实 ２ 份ꎬ

泥土 ３ 份ꎮ 经北仑河口红树林自然保护区吴志鹤

鉴定ꎬ３ 种真红树分别为秋茄(Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎｄｅ)、木
榄( Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａ) 和 红 海 榄 ( Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ
ｓｔｙｌｏｓａ)ꎮ

表 １　 样品采样信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ｓａｍｐｌｅｓ

样品编号
Ｓａｍｐｌｅ ｃｏｄｅ

植物类型
Ｐｌａｎｔ ｔｙｐｅ

样品部位
Ｓａｍｐｌｅ ｐａｒｔ

经纬度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｌａｔｉｔｕｄｅ

Ｆ１ 秋茄 １
Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎｄｅ １

根、叶、茎、泥土
Ｒｏｏｔꎬ ｌｅａｆꎬ ｓｔｅｍꎬ ｓｏｉｌ

１０８°４２′０６ Ｅ、２１°３９′０４ Ｎ

Ｆ２ 秋茄 ２
Ｋ. ｃａｎｄｅ ２

根、叶、茎、泥土
Ｒｏｏｔꎬ ｌｅａｆꎬ ｓｔｅｍꎬ ｓｏｉｌ

１０８°３１′２５ Ｅ、２１°５３′１５ Ｎ

Ｆ３ 木榄 １
Ｂｒｕｇｕｉｅｒａ ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａ １

果、叶、茎
Ｆｒｕｉｔꎬ ｌｅａｆꎬ ｓｔｅｍ

１０８°１３′４７ Ｅ、２１°３６′５７ Ｎ

Ｆ４ 木榄 ２
Ｂ. ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａ ２

花、叶、茎
Ｆｌｏｗｅｒꎬ ｌｅａｆꎬ ｓｔｅｍ

１０８°１３′４７ Ｅ、 ２１°３６′５７ Ｎ

Ｆ５ 木榄 ３
Ｂ. ｇｙｍｎｏｒｒｈｉｚａ ３

果、根、叶、茎、泥土
Ｆｒｕｉｔꎬ ｒｏｏｔꎬ ｌｅａｆꎬ ｓｔｅｍꎬ ｓｏｉｌ

１０８°１３′４７ Ｅ、２１°３６′５７ Ｎ

Ｆ６ 红海榄
Ｒｈｉｚｏｐｈｏｒａ ｓｔｙｌｏｓａ

叶、茎、根
Ｌｅａｆꎬ ｓｔｅｍꎬ ｒｏｏｔ

１０８°１３′４７ Ｅ、２１°３６′５７ Ｎ

１.１.２ 试剂 　 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因扩增引物对 ２７Ｆ(５′￣
ＡＧＡＧＴＴＴＧＡＴＣＣＴＧＧＣＴＣＡＧ￣３′) 和 １４９２Ｒ ( ５′￣
ＧＧＴＴＡＣＣＴＴＧＴＴＡＣＧＡＣＴＴ￣３′) 购于全式金生物技

术有限公司 (中国ꎬ北京)ꎻ Ｃｈｅｌｅｘ￣１００ 树脂ꎬ ２ ×
Ｅａｓｙ Ｔａｑ Ｓｕｐｅｒｍｉｘ ＢｉｏＲａｄ 购于 ＢｉｏＲａｄ 公司 (美

国)ꎻ５％的次氯酸钠溶液购于朗索医用消毒剂有

限公司(中国ꎬ杭州)ꎻ其他试剂均为国产分析纯ꎮ
１.１.３ 培养基　 分离培养基:参考李蜜等(２０２０)方
法配制培养基 Ｐ３、 Ｐ７、 ＡＧＧ、Ｍ５、 Ｍ７、 Ｍ９、 Ｍ１０、
Ｍ１１ꎮ 发酵培养基:改良 ＩＳＰ２ 液体培养基ꎮ 酶活

性筛选培养基:参考赵雅慧等(２０１８)方法制作ꎮ
纤维素酶筛选培养基:ＬＢ 培养基中加入 １％的羧

甲基纤维素钠和 １.５％的琼脂ꎮ 淀粉酶筛选培养

基:ＬＢ 培养基中加入 １％淀粉和 １.５％琼脂ꎮ 蛋白

酶筛选培养基:脱脂奶粉 １％ꎬ葡萄糖 １％ꎬ琼脂

１.５％ꎮ
１. １. ４ 指 示 菌 　 无 乳 链 球 菌 ( Ｓｔｒｅｐｔｏｃｏｃｃｕｓ
ａｇａｌａｃｔｉａｅ)ＮＣＴＣ ８１８１、海豚链球菌(Ｓ. ｉｎｉａｅ)ＣＡＩＭ
５２７、沙门氏菌( Ｓａｌｍｏｎｅｌｌａ)ꎮ 以上指示菌均由华

南农业大学张晓勇课题组提供ꎮ
１.２ 实验方法

１.２.１ 样品的处理　 参考李蜜等(２０２０)的方法ꎬ真
红树植物样品用 ５％次氯酸钠溶液浸泡 ８ ｍｉｎꎬ无

菌水冲洗干净ꎬ ７５％乙醇中浸泡 ５ ｍｉｎꎬ无菌水冲

洗至无乙醇味ꎮ 取以上样品约 ２ ｇ 于无菌研钵中ꎬ
加入 ２ ｍＬ 无菌海水研匀即得原液ꎮ 参考李菲等

(２０１８)的方法ꎬ泥土样品除去杂质ꎬ取约 ２.０ ｇ 于

装有 ２０ ｍＬ 无菌水(内有玻璃珠)的锥形瓶中ꎬ放
入摇床摇匀ꎬ充分均质即得原液ꎮ 所有样品原液

置于 ４ ℃冰箱保存ꎮ 选取 Ｍ７、Ｐ７、Ｍ１１、Ｍ１０、Ｍ５、
ＡＧＧ、Ｐ３、Ｍ９ ８ 种分离培养基ꎬ取样品的 １０ ￣４悬液

１００ μＬ 涂布(李蜜等ꎬ２０２０)ꎮ
１.２.２ 可培养细菌的分离纯化、鉴定、保藏　 参考吴

家法等(２０１７)的方法ꎬ将分离培养平板置于 ２８ ℃
恒温培养箱培养 ２~８ 周ꎮ 长出细菌后ꎬ挑取质地光

滑的单菌落ꎬ三线法在 ＩＳＰ２ 纯化培养基分离纯化ꎬ
直至获得纯净菌株ꎬ记录菌株数量及其形态特征ꎮ
参考 Ｃｈｅｌｅｘ￣１００ 法(周双清等ꎬ２０１０)提取已纯化细

菌的基因组 ＤＮＡꎬ参照 Ｗａｌｓｈ 等(１９９１)的方法对细

菌基因组 ＤＮＡ 进行 ＰＣＲ 梯度扩增ꎮ １％琼脂糖凝

胶电泳检测阳性扩增产物委托上海美吉生物医药

技术有限公司广州分公司进行测序ꎮ 经 ＤＮＡ Ｓｔａｒ
软件 整 理 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基 因 测 序 结 果ꎬ 用 数 据 库

ＥｚＢｉｏＣｌｏｕｄ(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｚｔａｘｏｎ.ｏｒｇ / )(２００９)及 Ｂｌａｓｔ
网站进行相似性比对ꎮ 纯化的菌株保藏于 ２０％(Ｖ /
Ｖ)甘油管中ꎬ置于－８０ ℃超低温冰箱中保存ꎮ

６９２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



１.２.３ 细菌发酵粗提物的活性筛选

１.２. ３. １ 细菌发酵及粗提物提取 　 参考李蜜等

(２０２０)的方法发酵可培养细菌ꎬ离心收集的发酵

液用等体积的乙酸乙酯萃取ꎬ减压蒸干乙酸乙酯

层ꎬ用甲醇溶解收集ꎬ挥干甲醇即得细菌发酵粗提

物ꎬ置于 ４ ℃冰箱保存备用ꎮ
１.２.３.２ 细菌抑菌实验 　 检定板的制备:参考许敏

等(２０１６)的方法ꎬ将生长良好的指示菌接种于装

有 ５０ ｍＬ 已灭菌 ＬＢ 液体培养基的三角瓶中ꎬ１８０
ｒ􀅰ｍｉｎ￣１摇床培养 ９ ｈ 得到对数生长期的指示菌混

悬液ꎬ取混悬液加入灭菌后低于 ５５ ℃的 ＬＢ(Ａ)培
养基中ꎬ稀释成 ０.３％的浓度ꎮ 灭菌的 ＬＢ 固体培

养基倾注到培养皿中ꎬ凝固后ꎬ再倾注一层加有指

示菌的培养基ꎬ待其凝固即得检定板ꎮ
纸片扩散法进行抑菌活性检测:参考曾臻和

谭强来(２０１９)的方法ꎬ用甲醇溶解配成 ２０ ｍｇ􀅰
ｍＬ￣１的细菌发酵粗提物ꎬ吸取 ５ μＬ 至直径为 ６ ｍｍ
的无菌滤纸片上(加入 ５ μＬ 甲醇的滤纸片作阴性

对照)ꎬ挥干甲醇ꎬ贴于检定板表面ꎬ于 ３７ ℃ 培养

２４ ｈꎬ观察并记录抑菌圈的大小ꎬ实验重复 ３ 次ꎬ计
算抑菌圈平均值ꎮ
１.２.３.３ 细菌酶活性实验 　 酶活性菌株的筛选:参
考杨桂柳等(２０１５)的方法ꎬ点植法将对数生长期

的细菌接种于相应的酶活性平板培养基上ꎬ２８ ℃
恒温培养 ４ ~ ６ ｄꎬ观察细菌生长情况和菌落周围是

否出现透明圈ꎬ实验重复 ３ 次ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 三种真红树植物可培养细菌多样性分析

经菌落形态排重和 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因测序比对

分析ꎬ共获得 ３５ 株可培养细菌ꎮ ３５ 株菌株分布在

２３ 个科 ２８ 个属ꎬ３５ 株可培养细菌物种组成如表 ２
所示ꎮ 其中ꎬ芽孢杆菌属 ( Ｂａｃｉｌｌｕｓ) 占菌株总数

１４.３％ꎬ属于优势菌属ꎬ此结果与其他学者研究相

同(韩敏敏等ꎬ２０２０)ꎬ这表明芽孢杆菌属占红树植

物微生物统治地位ꎮ Ｋｉｍ 等(２０１４)认为 １６Ｓ ｒＲＮＡ
基因序列相似性小于９８.６５％的菌株有 ８０％为潜在

新物种ꎮ 对三种真红树植物可培养细菌进行新颖

性分析ꎬ发现 ３５ 株细菌中有 １１ 株细菌的 １６Ｓ
ｒＲＮＡ 基 因 序 列 相 似 性 低 于 ９８. ６５％ꎬ 分 别 为

ＧＸＩＭＤ ７４６２、ＧＸＩＭＤ ７０６６、ＧＸＩＭＤ ７４７７、ＧＸＩＭＤ ７０６４、
ＧＸＩＭＤ ７０６３、ＧＸＩＭＤ ７１１５、ＧＸＩＭＤ ７７６１、ＧＸＩＭＤ ７４９８、

ＧＸＩＭＤ ７１２１、ＧＸＩＭＤ ７４６３、ＧＸＩＭＤ ７５１８ꎬ可能为潜在

新物种ꎬ图 １ 为潜在新菌与相似度最高对照菌的

Ｎ￣Ｊ 系统进化树ꎮ １１ 个潜在新物种隶属于 ９ 科 １１
属ꎬ其中 ＧＸＩＭＤ ７４７７ 和 ＧＸＩＭＤ ７７６１ 分别与纤维

单胞菌属的巴基斯坦纤维单胞菌 ( Ｃｅｌｌｕｌｏｍｏｎａｓ
ｐａｋｉｓｔａｎｅｎｓｉｓ ) 和 Ｍａｒｍｏｒｉｃｏｌａ 属 的 Ｍａｒｍｏｒｉｃｏｌａ
ｋｏｒｅｃｕｓ 相似度最高ꎬ可能为稀有放线菌ꎮ 说明真

红树植物可培养细菌多样性丰富ꎬ可为研究生物

活性物质提供良好的菌株资源ꎮ
２.２ ３５ 株细菌在不同真红树植物、植物部位及培养

基中的分布

不同植物种类及不同植物生境影响其可培养

细菌的丰富程度ꎮ 如图 ２ 所示ꎬ从不同样品中分

离得到细菌多样性依次是木榄 ３>红海榄>秋茄 ２>
秋茄 １>木榄 ２>木榄 １ꎮ ３ 株木榄均采集于防城

港ꎬ但分离到的菌株种类及数量不同ꎬ可能由于植

物采集时的老嫩程度及所取的植物组织部位差异

所致ꎮ 两株秋茄分别采样于北海海域两个采样

点ꎬ采集地点不一致ꎬ分离到的细菌种属数量和物

种完全不同ꎮ 秋茄 １(Ｆ１)分离得到的 ８ 株细菌为

喜盐噬冷菌(Ａｌｇｏｒｉｐｈａｇｕｓ ｈａｌｏｐｈｉｌｕｓ)、Ａｕｒａｎｔｉｍｏｎａｓ
ｃｏｒａｌｉｃｉｄａ、特基拉芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｅｑｕｉｌｅｎｓｉｓ)、越
南芽孢杆菌(Ｂ. ｖｉｅｔｎａｍｅｎｓｉｓ)、海水纪氏菌( Ｊｉｅｌｌａ
ａｑｕｉｍａｒｉｓ )、 Ｌａｂｒｅｎｚｉａ ｓｐ.、 植 物 内 微 球 菌

(Ｍｉｃｒｏｃｏｃｃｕｓ ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃｕｓ)、 杀 珊 瑚 橙 色 单 胞 菌

(Ａｕｒａｎｔｉｍｏｎａｓ ｃｏｒａｌｉｃｉｄａ)ꎬ秋茄 ２(Ｆ２)分离获得的

细菌为拉氏无色杆菌 ( Ａｃｈｒｏｍｏｂａｃｔｅｒ ｒｕｈｌａｎｄｉｉ)、
Ａｓｔｉｃｃａｃａｕｌｉｓ ｓｏｌｉｓｉｌｖａｅ、 暹 罗 芽 孢 杆 菌 ( Ｂａｃｉｌｌｕｓ
ｓｉａｍｅｎｓｉｓ)、枯草芽孢杆菌(Ｂ. ｖａｎｉｌｌｅａ)、Ｆｉｃｔｉｂａｃｉｌｌｕｓ
ｈａｌｏｐｈｉｌｕｓ、 Ｍａｒｍｏｒｉｃｏｌａ ｋｏｒｅｃｕｓ、 Ｍｙｃｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ｃｏｎｃｅｐｔｉｏｎｅｎｓｅ、 Ｐａｅｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｕｒｉｎａｌｉｓ、 Ｓｈｉｎｅｌｌａ
ｄａｅｊｅｏｎｅｎｓｉｓꎬ两株秋茄植物共有细菌属为芽孢杆菌

属ꎬ其余均为各自的特有属ꎮ 由此可见ꎬ真红树植

物生长不同阶段及植物生境差异可显著影响其可

培养细菌物种多样性ꎮ
不同部位的细菌多样性不同ꎮ 由图 ３ 可知:从

６ 份植物组织茎中分离获得 １１ 株可培养细菌ꎬ隶
属于 ９ 个属ꎻ４ 份植物组织根中分离得到的 １０ 株

细菌隶属于 ９ 个属ꎻ３ 份泥土样品分离得到的 １０
株细菌隶属于 ７ 个属ꎻ６ 份植物组织叶中分离得到

的 ８ 株细菌隶属于 ８ 个属ꎻ１ 份植物组织花中分离

得到的 ２ 株细菌隶属于 ２ 个属ꎻ２ 份果实中分离得

到 １ 株细菌ꎮ 本研究从植物组织茎中分离得到的

７９２１８ 期 黎芳婷等: 广西三种真红树植物可培养细菌多样性及其生物活性初筛



表 ２　 ３５ 株可培养细菌的物种组成
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ３５ ｓｔｒａｉｎｓ ｏｆ ｃｕｌｔｕｒａｂｌｅ ｂａｃｔｅｒｉａ

菌株编号
Ｓｔｒａｉｎ ｃｏｄｅ

来源
Ｏｒｉｇｉｎ

培养基
Ｃｕｌｔｕｒｅ ｍｅｄｉｕｍ

相近种
Ｓｉｍｉｌａｒ ｓｐｅｃｉｅｓ

相似度
Ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ (％)

ＧＸＩＭＤ ７４６２ Ｆ２ 根 Ｆ２ ｒｏｏｔ Ｍ１０ Ａｓｔｉｃｃａｃａｕｌｉｓ ｓｏｌｉｓｉｌｖａｅ ９６.８８
ＧＸＩＭＤ ７０６６ Ｆ１ 茎 Ｆ１ ｓｔｅｍ Ｐ３ Ａｕｒａｎｔｉｍｏｎａｓ ｃｏｒａｌｉｃｉｄａ ９８.０５
ＧＸＩＭＤ ７４７７ Ｆ３ 叶 Ｆ３ ｌｅａｆ ＡＧＧ 巴基斯坦纤维单胞菌

Ｃｅｌｌｕｌｏｍｏｎａｓ ｐａｋｉｓｔａｎｅｎｓｉｓ
９６.７２

ＧＸＩＭＤ ７０６４ Ｆ１ 茎 Ｆ１ ｓｔｅｍ ＡＧＧ、Ｐ３ 柠檬色赤杆菌
Ｅｒｙｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ ｃｉｔｒｅｕｓ

９８.５８

ＧＸＩＭＤ ７０６３ Ｆ１ 茎 Ｆ１ｓｔｅｍ Ｐ３ 海水纪氏菌
Ｊｉｅｌｌａ ａｑｕｉｍａｒｉｓ

９６.６１

ＧＸＩＭＤ ７１１５ Ｆ６ 根 Ｆ６ ｒｏｏｔ Ｐ７ 解脂科迪单胞菌
Ｋｏｒｄｉｉｍｏｎａｓ ｌｉｐｏｌｙｔｉｃａ

９４.７２

ＧＸＩＭＤ ７７６１ Ｆ２ 叶 Ｆ２ ｌｅａｆ Ｐ３ Ｍａｒｍｏｒｉｃｏｌａ ｋｏｒｅｃｕｓ ９８.５６
ＧＸＩＭＤ ７４９８ Ｆ５ 茎 Ｆ５ ｓｔｅｍ Ｍ９ Ｍａｓｓｉｌｉａ ｏｃｕｌｉ ９７.９１
ＧＸＩＭＤ ７１２１ Ｆ６ 根 Ｆ６ ｒｏｏｔ Ｍ９、Ｍ１０、Ｍ１１ Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ｈｅｌａｎｓｈａｎｅｎｓｅ ９６.６２
ＧＸＩＭＤ ７４６３ Ｆ２ 根 Ｆ２ ｒｏｏｔ Ｐ３ Ｓｈｉｎｅｌｌａ ｄａｅｊｅｏｎｅｎｓｉｓ ９６.３３
ＧＸＩＭＤ ７５１８ Ｆ４ 叶 Ｆ４ ｌｅａｆ Ｍ５ 鞘氨醇单胞菌

Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ ｐａｎｎｉ
９６.６６

ＧＸＩＭＤ ７７８９ Ｆ４ 花 Ｆ４ ｆｌｏｗｅｒ Ｍ７ Ａｃｈｒｏｍｏｂａｃｔｅｒ ｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｎｓ ９９.８７
ＧＸＩＭＤ ７７６２ Ｆ１ 叶 Ｆ１ ｌｅａｆ Ｍ１１ 拉氏无色杆菌

Ａ. ｒｕｈｌａｎｄｉｉ
９９.８７

ＧＸＩＭＤ ７１４７ Ｆ１ 泥土、Ｆ５ 泥土 Ｆ１ ｓｏｉｌꎬ Ｆ５ ｓｏｉｌ Ｐ３ 喜盐噬冷菌
Ａｌｇｏｒｉｐｈａｇｕｓ ｈａｌｏｐｈｉｌｕｓ

９９.２２

ＧＸＩＭＤ ７１４６ Ｆ５ 泥土 Ｆ５ ｓｏｉｌ ＡＧＧ 食环氧化物交替赤细菌
Ａｌｔｅｒｅｒｙｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ ｅｐｏｘｉｄｉｖｏｒａｎｓ

９９.２２

ＧＸＩＭＤ ７８３８ Ｆ４ 茎 Ｆ４ ｓｔｅｍ Ｍ９ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｑｉｎｇｓｈｅｎｇｉｉ ９９.３４
ＧＸＩＭＤ ７１３２ Ｆ５ 泥土、Ｆ２ 茎、Ｆ６ 根

Ｆ５ ｓｏｉｌꎬ Ｆ２ ｓｔｅｍꎬ Ｆ６ ｒｏｏｔ
Ｐ７、Ｍ７、Ｐ３ 暹罗芽孢杆菌

Ｂ. ｓｉａｍｅｎｓｉｓ
９９.６１

ＧＸＩＭＤ ７０１７ Ｆ１ 泥土 Ｆ１ ｓｏｉｌ Ｍ１１ 特基拉芽孢杆菌
Ｂ. ｔｅｑｕｉｌｅｎｓｉｓ

９９.８７

ＧＸＩＭＤ ７７４３ Ｆ６ 茎 Ｆ６ ｓｔｅｍ Ｍ１０ 枯草芽孢杆菌
Ｂ. ｖａｎｉｌｌｅａ

９９.０４

ＧＸＩＭＤ ７０２７ Ｆ１ 泥土 Ｆ１ ｓｏｉｌ Ｐ３ 越南芽孢杆菌
Ｂ. ｖｉｅｔｎａｍｅｎｓｉｓ

９８.７

ＧＸＩＭＤ ７１１７ Ｆ６ 泥土 Ｆ６ ｓｏｉｌ Ｍ１０ 大洋金色球菌
Ｃｒｏｃｅｉｃｏｃｃｕｓ ｐｅｌａｇｉｕｓ

９９.３５

ＧＸＩＭＤ ７７９２ Ｆ４ 花、Ｆ２ 泥土 Ｆ４ ｆｌｏｗｅｒꎬ Ｆ２ ｓｏｉｌ Ｍ１０、ＡＧＧ Ｆｉｃｔｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｈａｌｏｐｈｉｌｕｓ １００
ＧＸＩＭＤ ７１４３ Ｆ１ 茎、Ｆ５ 泥土 Ｆ１ ｓｔｅｍꎬ Ｆ５ ｓｏｉｌ Ｍ５ Ｌａｂｒｅｎｚｉａ ｓｐ. １００
ＧＸＩＭＤ ７６１５ Ｆ６ 根、Ｆ５ 泥土 Ｆ６ ｒｏｏｔꎬ Ｆ５ ｓｏｉｌ ＡＧＧ、Ｍ１１、Ｍ１０ 白色拉布伦茨氏菌

Ｌ. ａｌｂａ
９９.０９

ＧＸＩＭＤ ７１２０ Ｆ６ 根 Ｆ６ ｒｏｏｔ Ｍ１１ 盐拉布伦茨氏菌
Ｌ. ｓａｌｉｎａ

９９.２２

ＧＸＩＭＤ ７１２３ Ｆ６ 根 Ｆ６ ｒｏｏｔ Ｍ９ 沉积物苍黄球菌
Ｌｕｔｅｏｃｏｃｃｕｓ ｓｅｄｉｍｉｎｕｍ

９８.７１

ＧＸＩＭＤ ７１３０ Ｆ５ 泥土 Ｆ５ ｓｏｉｌ Ｍ７ 微杆菌
Ｍｉｃｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｈａｌａｓｓｉｕｍ

９９.３４

ＧＸＩＭＤ ７８３４ Ｆ１ 叶 Ｆ１ ｌｅａｆ Ｍ９、Ｐ７ 植物内微球菌
Ｍｉｃｒｏｃｏｃｃｕｓ ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃｕｓ

９９.７４

ＧＸＩＭＤ ７４４２ Ｆ２ 泥土 Ｆ２ ｓｏｉｌ ＡＧＧ Ｍｙｃｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｃｏｎｃｅｐｔｉｏｎｅｎｓｅ ９８.９７
ＧＸＩＭＤ ７７４４ Ｆ６ 茎 Ｆ６ ｓｔｅｍ Ｍ１１ Ｐａｅｎｉｂａｃｉｌｌｕｓ ｕｒｉｎａｌｉｓ ９９.５９
ＧＸＩＭＤ ７４０２ Ｆ５ 叶 Ｆ５ ｌｅａｆ Ｍ１１ 马氏副球菌

Ｐａｒａｃｏｃｃｕｓ ｍａｒｃｕｓｉｉ
９９.７４

ＧＸＩＭＤ ７４９９ Ｆ５ 茎、叶 Ｆ５ ｓｔｅｍꎬ ｌｅａｆ Ｍ５、Ｍ１１ 恶臭假单胞菌
Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｐｕｔｉｄａ

９９.６１

ＧＸＩＭＤ ７７４７ Ｆ５ 果 Ｆ５ ｆｒｕｉｔ Ｍ１０ 海雪嗜冷杆菌
Ｐｓｙｃｈｒｏｂａｃｔｅｒ ｎｉｖｉｍａｒｉｓ

９９.８７

ＧＸＩＭＤ ７５１６ Ｆ５ 茎 Ｆ５ ｓｔｅｍ Ｍ１０ 食吡啶红球菌
Ｒｈｏｄｏｃｏｃｃｕｓ ｐｙｒｉｄｉｎｉｖｏｒａｎｓ

９９.７４

ＧＸＩＭＤ ７１１６ Ｆ６ 根 Ｆ６ ｒｏｏｔ Ｍ１０ 光滑链霉菌
Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ｌｅｖｉｓ

９９.０９
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图 １　 潜在新菌的 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因序列 Ｎ￣Ｊ 系统发育树
Ｆｉｇ. １　 Ｎ￣Ｊ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ １６Ｓ ｒＲＮＡ ｇｅｎｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｎｅｗ ｂａｃｔｅｒｉａ

图 ２　 不同植物分离得到的可培养细菌分布情况
Ｆｉｇ. ２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｕｌｔｕｒａｂｌｅ ｂａｃｔｅｒｉａ

ｉｓｏｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ

细菌数量及多样性均最多ꎬ从果实中分离得到的

细菌最少ꎮ
不同培养基分离得到的细菌多样性依次是

Ｍ１０ > Ｍ１１ ＝ Ｐ３ > ＡＧＧ > Ｍ９ > Ｐ７ >Ｍ５ > Ｍ７
(图 ４)ꎮ 由此可见ꎬＭ１０(棉籽糖－Ｌ－组氨酸培养

基)和 Ｍ１１(葡萄糖－酸水解酪素培养基)培养基分

离获得的细菌数量和物种多样性均有较明显的优

势ꎬ可能是 Ｌ－组氨酸和酸水解酪素等物质能满足

图 ３　 不同部位分离得到的可培养细菌分布情况
Ｆｉｇ. ３　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｕｌｔｕｒａｂｌｅ ｂａｃｔｅｒｉａ

ｉｓｏｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ

细菌生长的营养需求ꎮ 此结果与其他学者的研究

有所区别ꎬ李蜜等(２０２０)从海南西海岸红树林伴

生植物分离到的放线菌中ꎬＭ７ 培养基得到的放线

菌数量最多ꎬ而 Ｍ１１ 培养基分离到的放线菌最少ꎮ
可能由于放线菌和细菌生长所需的必要营养成分

不同ꎬ今后可选用 Ｍ７、Ｍ１０ 和 Ｍ１１ 培养基作为分

离培养红树可培养细菌的主要参考培养基ꎮ
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图 ４　 不同培养基分离得到的可培养细菌分布情况
Ｆｉｇ. ４　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｕｌｔｕｒａｂｌｅ ｂａｃｔｅｒｉａ

ｉｓｏｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅｄｉａ

表 ３　 ４ 株有抑菌活性细菌的抑菌检测结果

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ ｔｅｓｔ ｏｆ ｆｏｕｒ
ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｃｔｉｖｅ ｂａｃｔｅｒｉａ

指示菌
Ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｂａｃｔｅｒｉａ

活性菌株
Ａｃｔｉｖｅ ｓｔｒａｉｎ

抑菌圈大小
Ｓｉｚｅ ｏｆ

ａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌ
ｃｉｒｃｌｅ (ｍｍ)

无乳链球菌
Ｓｔｒｅｐｔｏｃｏｃｃｕｓ ａｇａｌａｃｔｉａｅ

ＧＸＩＭＤ ７０２７ １２.１±０.２６３

ＧＸＩＭＤ ７７４７ １２.２±０.２８９

ＧＸＩＭＤ ７５１８ １１.３±０.２５２

海豚链球菌
Ｓｔｒｅｐｔｏｃｏｃｃｕｓ ｉｎｉａｅ

ＧＸＩＭＤ ７０２７ １１.４±０.１１６

ＧＸＩＭＤ ７４９８ １２.３±０.２５２

ＧＸＩＭＤ ７７４７ １６.４±０.１５３

ＧＸＩＭＤ ７５１８ １７.４±０.１１５

沙门氏菌 Ｓａｌｍｏｎｅｌｌａ ＧＸＩＭＤ ７４９８ １０.２±０.０５８

２.３ 三种真红树植物可培养细菌粗提物生物活性

分析

２.３.１ 可培养细菌的抑菌活性分析 　 无乳链球菌

和海豚链球菌是人畜共患的致病菌ꎬ可给水产养

殖业造成巨大损失ꎬ感染人体可导致脑膜炎等疾

病ꎬ病死率较高ꎮ 由于抗生素的滥用ꎬ无乳链球菌

对青霉素、磺胺二甲基嘧啶和链霉素等普遍耐药ꎬ
这一问题亟须解决ꎮ 用滤纸片扩散法对细菌发酵

粗提物ꎬ进行抑菌活性筛选ꎬ共筛选获得 ４ 株可培

养细菌的发酵粗提物ꎬ其中至少对一种指示菌有

抑制活性ꎬ阳性率为 １１. ４％ꎮ 如表 ３ 所示ꎬ菌株

ＧＸＩＭＤ ７７４７、ＧＸＩＭＤ ７０２７ 和 ＧＸＩＭＤ ７５１８ 同时对

无 乳 链 球 菌 和 海 豚 链 球 菌 有 抑 制 作 用ꎬ
ＧＸＩＭＤ ７４９８同时对沙门氏菌和海豚链球菌有抑制

作用ꎮ 活性菌株 ＧＸＩＭＤ ７４９８ 与菌株 Ｍａｓｓｉｌｉａ ｏｃｕｌｉ
最高相似度分别为 ９７.９１％ꎬ来源于木榄 ３( Ｆ５)的

茎ꎻ ＧＸＩＭＤ ７５１８ 与 菌 株 鞘 氨 醇 单 胞 菌

(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ ｐａｎｎｉ) 最高相似度为 ９８.３１％ꎬ来源

于木榄 ２(Ｆ４)的叶子ꎮ 这两株活性菌株可能为潜

在新物种ꎬ说明新型菌株在挖掘新化合物领域具

有重要的开发价值ꎮ
２.３.２ 可培养细菌的酶活性分析 　 蛋白酶、淀粉酶

和纤维素酶是生物活性物质ꎬ与人类生活密切相

关ꎬ在医药食品及化工业等领域具有巨大的市场

潜力ꎮ 通过选育酶活性的细菌ꎬ可大规模发酵制

备蛋白酶、纤维素酶和淀粉酶活性物质ꎮ 真红树

植物可培养细菌酶活性结果如表 ４ 所示ꎬ共获得

１６ 株至少有一种酶活性的可培养细菌ꎬ阳性率为

４５.７％ꎬ芽孢杆菌属对酶活性比较敏感ꎮ 菌株暹罗

芽孢杆菌、枯草芽孢杆菌、特基拉芽孢杆菌和微杆

菌(Ｍｉｃｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｈａｌａｓｓｉｕｍ)同时具有淀粉酶、蛋
白酶和纤维素酶活性ꎬ占酶活性总菌株数的 ２５％ꎮ
１６ 株酶活性菌株中ꎬ２ 株同时具有蛋白酶和淀粉

酶活性ꎬ占酶活性菌株的 １２.５％(图 ５)ꎮ １ 株同时

具有淀粉酶和纤维素酶活性ꎬ占酶活性菌株的

６.２５％ꎻ有 ２ 种以上酶活性的菌株有 ７ 株ꎬ占酶活

性菌株的 ４３. ７５％ꎻ具有纤维素酶活性的菌株最

多ꎬ有 １３ 株ꎬ占酶活性菌株的 ８１.２５％ꎻ具有蛋白酶

和淀粉酶活性的菌株均为 ７ 株ꎬ占酶活性菌株

４３.７５％ꎮ 以上结果表明真红树植物可培养细菌具

有显著的酶活性ꎬ以纤维素酶活性尤为突出ꎮ 后

续通过优化发酵条件ꎬ可以生产酶活性物质应用

于医药、食品及化工领域ꎮ

３　 讨论与结论

随着陆地资源的不断开发ꎬ普通环境下筛选

具有独特活性的新菌种越来越困难ꎮ 因此ꎬ红树

林特殊生境中的微生物资源逐渐引起研究者的关

注ꎮ 本研究利用 ８ 种不同营养成分的分离培养基

对 ２２ 份真红树植物组织及根际淤泥可培养细菌

进行分离纯化ꎬ 尽可能丰富未培养和难培养红树
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表 ４　 红树植物可培养细菌酶活性结果
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｃｕｌｔｕｒａｂｌｅ

ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｐｌａｎｔｓ

菌株编号
Ｓｔｒａｉｎ ｃｏｄｅ

相似物种
Ｓｉｍｉｌａｒ ｓｐｅｃｉｅｓ

蛋白酶
Ｐｒｏｔｅａｓｅ

淀粉酶
Ａｍｙｌａｓｅ

纤维素酶
Ｃｅｌｌｕｌａｓｅ

ＧＸＩＭＤ ７０６３ 海水纪氏菌
Ｊｉｅｌｌａ ａｑｕｉｍａｒｉｓ

－ － ＋

ＧＸＩＭＤ ７５１６ 食吡啶红球菌
Ｒｈｏｄｏｃｏｃｃｕｓ
ｐｙｒｉｄｉｎｉｖｏｒａｎｓ

－ ＋ ＋

ＧＸＩＭＤ ７４９９ 恶臭假单胞菌
Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ

ｐｕｔｉｄａ

－ － ＋

ＧＸＩＭＤ ７１２３ 沉积物苍黄球菌
Ｌｕｔｅｏｃｏｃｃｕｓ
ｓｅｄｉｍｉｎｕｍ

－ － ＋

ＧＸＩＭＤ ７７４３ 枯草芽孢杆菌
Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｖａｎｉｌｌｅａ

＋ ＋ ＋

ＧＸＩＭＤ ７１３２ 暹罗芽孢杆菌
Ｂ. ｓｉａｍｅｎｓｉｓ

＋ ＋ ＋

ＧＸＩＭＤ ７１２０ 盐拉布伦茨氏菌
Ｌａｂｒｅｎｚｉａ ｓａｌｉｎａ

－ － ＋

ＧＸＩＭＤ ７５１８ 鞘氨醇单胞菌
Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ
ｈａｎｋｏｏｋｅｎｓｉｓ

－ － ＋

ＧＸＩＭＤ ７０１７ 特基拉芽孢杆菌
Ｂａｃｉｌｌｕｓ
ｔｅｑｕｉｌｅｎｓｉｓ

＋ ＋ ＋

ＧＸＩＭＤ ７１１６ 光滑链霉菌
Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ｌｅｖｉｓ

－ － ＋

ＧＸＩＭＤ ７１２１ Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ
ｈｅｌａｎｓｈａｎｅｎｓｅ

－ － ＋

ＧＸＩＭＤ ７１３０ 微杆菌
Ｍｉｃｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ｔｈａｌａｓｓｉｕｍ

＋ ＋ ＋

ＧＸＩＭＤ ７４４２ Ｍｙｃｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ｃｏｎｃｅｐｔｉｏｎｅｎｓｅ

－ － ＋

ＧＸＩＭＤ ７０２７ 越南芽孢杆菌
Ｂａｃｉｌｌｕｓ

ｖｉｅｔｎａｍｅｎｓｉｓ

＋ ＋ －

ＧＸＩＭＤ ７７９２ Ｆｉｃｔｉｂａｃｉｌｌｕｓ
ｈａｌｏｐｈｉｌｕｓ

＋ ＋ －

ＧＸＩＭＤ７１４３ Ｌａｂｒｅｎｚｉａ ｓｐ. ＋ － －

　 注: ＋表示阳性ꎻ －表示阴性ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＋ ｍｅａｎｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅꎻ － ｍｅａｎｓ ｎｅｇａｔｉｖｅ.

微生物资源ꎬ共获得 ３５ 株菌株ꎬ分布在 ２３ 个科 ２８
个属ꎮ 两株秋茄分别采样于北海海域两个采样

点ꎬ分离到的细菌种属数量和物种完全不同ꎮ 原

因是红树林特殊的环境迫使细菌与红树植物共

生ꎬ地点不同ꎬ红树林生境会有所差别ꎬ因此不同

地点的同一种红树植物可培养细菌具有地点特异

性ꎮ 本研究中从植物组织茎中分离得到的细菌数

量及多样性均最多ꎬ从果实中分离得到的细菌最

少ꎬ此结果与魏玉珍等(２０１０)、李家怡等(２０１７)

图 ５　 酶活性结果分析维恩图
Ｆｉｇ. ５　 Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｒｅｓｕｌｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

及李蜜等(２０２０)研究结果有所差别ꎬ可能是由于

样品采集地点和季节影响不同植物组织细菌的多

样性(解修超ꎬ２００７)ꎬ也可能与选取的植物组织数

量差异及样品处理方式有关ꎮ 针对广西沿海同一

种真红树植物组织对其可培养细菌的分布及生物

学特征是否有特异性影响ꎬ还需进一步探索ꎮ 就

物种新颖性分析ꎬ分离获得 １１ 株细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ
基因序列相似性低于 ９８.６５％的潜在新菌种ꎬ分布

于秋茄的根和茎、木榄的叶以及红海榄的根部位ꎬ
分别在 Ｍ７、Ｐ７、Ｍ１１、Ｍ１０、Ｍ５、ＡＧＧ、Ｐ３、Ｍ９ 培养

基上培养出来ꎬ其中有 ５ 株从寡营养的燕麦粉琼

脂培养基 Ｐ３ 上培养获得ꎬ说明红树林特殊生境

中ꎬ共生较多寡营养细菌ꎬＰ３ 培养基可以作为发现

真红树植物潜在新菌的主要参考培养基ꎮ 后续对

潜在新菌进行多项分类鉴定ꎬ可为挖掘新的活性

化合物提供菌源ꎮ
菌株 ＧＸＩＭＤ ７４７７、ＧＸＩＭＤ ７０２７ 和 ＧＸＩＭＤ ７５１８

发酵粗提物同时对无乳链球菌和海豚链球菌有抑

制作用ꎬＧＸＩＭＤ ７５１８ 同时具有抑菌和酶活性ꎬ这
说明细菌的代谢产物中可能同时存在具有多种活

性化合物ꎬ也可能是一种化合物有多种活性ꎬ后续

可以进一步探究ꎮ 活性菌株 ＧＸＩＭＤ ７４９８ 与菌株

Ｍａｓｓｉｌｉａ ｏｃｕｌｉ 最高相 似 度 为 ９７. ９１％ꎬ从 木 榄 ３
(Ｆ５)茎组织的 Ｍ９ 培养基中分离得到ꎬ抑菌活性

菌 株 ＧＸＩＭＤ ７５１８ 与 菌 株 鞘 氨 醇 单 胞 菌

(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ ｐａｎｎｉ)最高相似度为 ９８.３１％ꎬ从木

榄 ２(Ｆ４)叶组织的 Ｍ５ 培养基中分离到ꎬ这两株活
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性菌株可能为潜在新物种ꎮ 说明针对细菌生长所

必需养分ꎬ通过设计多种不同成分的培养基分离

纯化不同样品的可培养细菌ꎬ更容易分离得到未

培养的潜在活性新菌种ꎮ 前人研究发现ꎬ酶活性

菌株 ＧＸＩＭＤ ７１３２ 暹罗芽孢杆菌能产生促进植物

生长的吲哚乙酸( Ｓｕｌｉａｓｉｈ ＆ Ｗｉｄａｗａｔｉꎬ ２０２０)ꎬ可
用作消毒剂ꎬ对抗浮游细菌和生物膜驻留细菌

(Ａｗａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 由此可见ꎬ本研究分离得到

的活性菌株有开发成药物和生物技术产品的潜

力ꎮ 广西真红树植物可培养细菌的物种多样性丰

富ꎬ后续通过优化活性菌株发酵条件ꎬ运用化学分

离方法ꎬ分离粗提物中类抗生素和酶活性物质ꎬ可
为研究新型抗生素及开发水产养殖药物提供新的

药效基础物质ꎬ在食品、医药以及化工业等方面有

一定开发潜能ꎮ
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木麻黄原生境种子萌发及幼苗存活的影响因素分析
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摘　 要: 木麻黄无法天然更新已严重影响了海南岛木麻黄海防林发挥其永续的防护效能ꎮ 该文以海口木

麻黄海防林为原生境试验基地ꎬ采用 ５ 因素 ２ 水平的因子试验设计方法ꎬ共设计 ３６ 个处理组合ꎬ探究木麻

黄种子萌发及幼苗存活的影响因素及障碍因子ꎮ 结果表明:(１)木麻黄种子发芽率最高的处理组合为林

窗－不浇水－沙土－保水－盖土(ＧＪ０ＳＢＭ)ꎬ发芽率为 ３７.３３％ꎬ显著高于其他处理组合(Ｐ<０.０５)ꎻ平均株高最

高的处理组合为林窗－浇水－红土－不保水－不盖土(ＧＪＲＢ０Ｍ０)ꎬ平均株高为 ６.４３ ｃｍ / ５３ ｄꎬ显著高于其他处

理组合(Ｐ<０.０５)ꎻ存活率最高的组合为林窗－浇水－沙土－保水－盖土(ＧＪＳＢＭ)ꎬ存活率为 ７９.００％ / ７３ ｄꎬ显
著高于其他处理组合(Ｐ<０.０５)ꎮ (２)林分光照条件和盖土方式是木麻黄种子发芽率及发芽势的影响因素ꎬ
保水方式对种子发芽速度有显著影响ꎮ (３)林分光照条件是影响木麻黄幼苗株高的影响因素ꎮ (４)浇水方

式是影响木麻黄幼苗存活率的主要影响因素ꎮ 综上所述ꎬ木麻黄自身无法天然更新的障碍机制不在于种子

萌发ꎬ而是因为木麻黄幼苗在海南旱季因缺乏必要的水分而无法存活ꎬ从而导致其自身无法天然更新ꎮ
关键词: 木麻黄海防林ꎬ 原生境试验ꎬ 种子萌发ꎬ 幼苗存活ꎬ 海南岛

中图分类号: Ｑ９４５　 　 文献标识码: Ａ　 　 文章编号: １０００￣３１４２(２０２２)０８￣１３０４￣１１

Ｉｍｐａｃｔ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ
ｉｎ Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｎａｔｕｒａｌ ｈａｂｉｔａｔ

ＷＡＮＧ Ｙｕꎬ ＨＡＯ Ｑｉｎｇｙｕ∗

( Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ Ｅｄｕｃａｔｉｏｎ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｆｏｒ Ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｉｓｌａｎｄｓꎬ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ａｎｉｍａｌ ａｎｄ Ｐｌａｎｔ
Ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｈａｉｎａｎ Ｐｒｏｖｉｎｃｅꎬ Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ Ｈａｉｎａｎ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｈａｉｋｏｕ ５７１１５８ꎬ Ｃｈｉｎａ )

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｔｈｅ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｃｏａｓｔａｌ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｆｏｒｅｓｔ (ＣＣＰＦ) ｉｎ Ｈａｉｎａｎ
Ｉｓｌａｎｄ ｈａｓ ｂｅｅｎ ｓｅｒｉｏｕｓｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ａｓ Ｃ. ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｉｔｓｅｌｆ ｃａｎ ｎｏｔ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｅ ｎａｔｕｒａｌｌｙ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒꎬ Ｈａｉｋｏｕ ＣＣＰＦ ｗａｓ
ｔａｋｅｎ ａｓ ｔｈｅ ｔｅｓｔ ａｒｅａ ｏｆ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｈａｂｉｔａｔꎬ ａｎｄ ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ３６ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｄｅｓｉｇｎｅｄ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ５￣ｆａｃｔｏｒ ２￣
ｌｅｖｅｌ ｆａｃｔｏｒ ｔｅｓｔ ｍｅｔｈｏｄ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｂａｒｒｉｅｒ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ Ｃ. ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ
ｓｕｒｖｉｖａｌ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ Ｃ.

收稿日期: ２０２１－０１－２６
基金项目: 国家自然科学基金(３１７６０２０２) [Ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ｂｙ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｎａｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｈｉｎａ (３１７６０２０２)]ꎮ
第一作者: 王玉 (１９９４－)ꎬ硕士研究生ꎬ研究方向为植物生态学ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)ｗａｎｇｙｕ６３６９＠ １６３.ｃｏｍꎮ

∗通信作者: 郝清玉ꎬ博士ꎬ教授ꎬ研究方向为恢复生态学ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)ｈｎｈａｏｑｙ＠ １２６.ｃｏｍꎮ



ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｗａｓ ｃａｎｏｐｙ ｇａｐ－ｎｏｔ ｗａｔｅｒｉｎｇ－ｓａｎｄｙ ｓｏｉｌ－ｗａｔｅｒ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ－ｃｏｖｅｒｉｎｇ ｓｏｉｌ (ＧＪ０ＳＢＭ)ꎬ ｗｉｔｈ ３７.３３％ ｏｆ ｔｈｅ
ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ａｖｅｒａｇｅ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ｗａｓ ｃａｎｏｐｙ ｇａｐ－ｗａｔｅｒｉｎｇ－ｒｅｄ ｓｏｉｌ－ｎｏ ｗａｔｅｒ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ－ｎｏｔ ｃｏｖｅｒｉｎｇ ｓｏｉｌ
(ＧＪＲＢ０Ｍ０)ꎬ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ６.４３ ｃｍ ｉｎ ５３ ｄꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ｗａｓ ｃａｎｏｐｙ ｇａｐ－ｗａｔｅｒｉｎｇ－ｓａｎｄｙ ｓｏｉｌ－
ｗａｔｅｒ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ－ｃｏｖｅｒｉｎｇ ｓｏｉｌ (ＧＪＳＢＭ)ꎬ ｗｉｔｈ ７９.００％ ｏｆ ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ｆｏｒ ７３ ｄꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ
ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ (Ｐ<０.０５). (２) Ｓｔａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｃｏｖｅｒｉｎｇ ｓｏｉｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ
ｆａｃｔｏｒｓ ｆｏｒ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ Ｃ. ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ꎬ ｗｈｉｌｅ ｗａｔｅｒ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｈａｄ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｓｐｅｅｄ. (３) Ｓｔａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｆａｃｔｏｒｓ ｆｏｒ Ｃ. ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ
ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ. ( ４) Ｗａｔｅｒｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗａｓ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｆａｃｔｏｒ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ｏｆ Ｃ. ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ. Ｉｎ ｓｕｍｍａｒｙꎬ ｔｈｅ ｂａｒｒｉｅｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ Ｃ. ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｕｎａｂｌｅ ｔｏ ｓｕｒｖｉｖｅ ｉｎ Ｈａｉｎａｎ ｄｒｙ
ｓｅａｓｏｎ ｉｓ ｎｏｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎꎬ ｂｕｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｌａｃｋ ｏｆ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｗａｔｅｒꎬ ｒｅｓｕｌｔｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｆａｉｌｕｒｅ ｏｆ Ｃ. ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｉｔｓｅｌｆ
ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｃｏａｓｔａｌ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｆｏｒｅｓｔ (ＣＣＰＦ)ꎬ ｎａｔｕｒａｌ ｈａｂｉｔａｔ ｔｅｓｔꎬ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎꎬ ｓｅｅｄｌｉｎｇ
ｓｕｒｖｉｖａｌꎬ Ｈａｉｎａｎ Ｉｓｌａｎｄ

　 　 木麻黄(Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ)是海南岛人工

防护林的建群树种ꎬ在 １ ８２３ ｋｍ 的海岸线中ꎬ由木

麻黄为主构建的沿海防护林带长约 １ ４５０ ｋｍꎬ面积

达 ５.６ 万 ｈｍ２(刘强和张亚辉ꎬ２００２)ꎬ木麻黄海防林

当之无愧成为海南岛防风固沙及生态安全的天然

屏障ꎮ 木麻黄生长迅速(张勇等ꎬ２０１７)ꎬ抗风力强ꎬ
耐土壤贫瘠ꎬ不惧沙埋ꎬ具有相当好的地域适应性

及抗风沙能力ꎬ已成为我国南方滨海防风固沙的优

良先锋树种(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 然而ꎬ木麻黄作为

外来树种也存在一些生态风险及天然更新质量不

佳等问题ꎮ 例如:林下积累较厚的凋落物层ꎬ不易

分解ꎬ易引起森林火灾等(郝清玉等ꎬ２０２０)ꎻ木麻黄

自身未见有天然更新ꎬ局部其他树种天然更新良好

的比例较低ꎬ仅为 １５.１％(杨彬等ꎬ２０２０ｂ)ꎮ
天然更新是林木通过自身繁殖能力形成新一

代幼林的过程ꎬ包括植物开花和结实、种子扩散和

萌发、幼苗建成和生长等过程(Ｈａｒｐｅｒꎬ１９７７)ꎬ其
中种子萌发和幼苗建成是植物生活史最为关键和

脆弱的系列过程(Ｎａｔｈａｎ ＆ Ｍｕｌｌｅｒ￣Ｌａｎｄａｕꎬ２０００)ꎮ
天然更新是森林近自然经营的重要原则ꎬ也是森

林可持续经营的有效途径(唐继新等ꎬ２０２０)ꎮ 木

麻黄是外来植物ꎬ人工种子育苗和无性繁殖技术

都比较成熟ꎬ但在海南岛无法实现天然更新ꎬ因此

迫切需要揭示木麻黄海防林无法实现天然更新的

障碍机制ꎬ以便更好发挥其永续的防护效能ꎮ 森

林自然更新过程极为复杂ꎬ树种成功天然更新(种
子繁殖)必须同时满足三个条件:(１)种源数量充

足ꎬ质量良好ꎻ(２)适宜种子萌发的微生境(彭闪江

等ꎬ２００４)ꎻ(３)幼苗和幼树成功存活的生态条件

(王玉等ꎬ２０２０)ꎮ 研究表明ꎬ木麻黄种子雨雨量充

足(７１２.６０ ~ １ ７６５ ｇｒａｉｎ􀅰ｍ ￣２􀅰ａ￣１)ꎬ散播时间较长

(９ Ｍ)ꎬ新鲜种子质量良好ꎬ发芽率为 ５８.４３％ꎬ因
此条件(１)种源不是木麻黄天然更新的限制因子

(杨彬等ꎬ２０１９ꎻＹａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎮ 为了进一步探

究条件(２)微生境条件是否存在限制种子萌发的

可能性ꎬ在实验室进行了种子萌发限制生态因子

的实验ꎬ结果表明: ｐＨ、盐度、温度对木麻黄种子

发芽率均无显著影响ꎬ但 ＰＥＧ 溶液浓度及浇水频

度对木麻黄种子发芽率具有显著影响ꎬ表明水分

是影响种子萌发的重要因素之一(王玉等ꎬ２０２０)ꎮ
光照时间、光照强度和光质均对木麻黄种子萌发

也有影响(管康林ꎬ１９８４)ꎮ 杨彬等( ２０２０ａ)研究

表明ꎬ气候因子、木麻黄林分密度和木麻黄凋落物

积累量是影响木麻黄海防林林下植物(幼苗、幼
树)天然更新的主要因素ꎮ 木麻黄含有多种化感

物质ꎬ对不同植物种子萌发及幼苗的生长具有抑

制和促进双重作用ꎮ 例如:木麻黄水浸液对青皮

(Ｖａｔｉｃａ ｍａｎｇａｃｈａｐｏｉ) 种子的萌发具有抑制作用

(王春晴等ꎬ２０１２)ꎬ对木麻黄自身种子则无抑制作

用(王玉等ꎬ２０２０)ꎻ木麻黄水浸液对潺槁( Ｌｉｔｓｅａ
ｇｌｕｔｉｎｏｓａ)苗的生长有促进作用(陈旭阳等ꎬ２０１３)ꎬ
但小枝提取物则显著抑制木麻黄幼苗的生长(邓

兰桂等ꎬ１９９６)ꎮ 这些研究结果表明ꎬ木麻黄化感

对自身天然更新的抑制作用有限ꎬ尽管会影响到
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木麻黄幼苗的生长ꎬ但并非是制约木麻黄自身无

法天然更新的障碍因子ꎮ 综上所述ꎬ光照和水分

是影响木麻黄种子萌发的主要影响因素ꎮ
上述关于木麻黄种子萌发的研究均在实验室

条件下进行ꎬ然而在木麻黄原生境条件下ꎬ木麻黄

种子是否能够顺利萌发? 幼苗是否能够存活? 还

未见报道ꎮ 本文以木麻黄原生境为试验基地ꎬ采
用因子试验设计方法ꎬ分为容器和林地对照试验

组ꎬ研究光照、盖土、保水、浇水、基质处理对种子

萌发及幼苗生长的影响ꎬ分析木麻黄种子萌发和

幼苗存活的最佳生态条件和影响因素ꎬ从而进一

步揭示木麻黄自身无法天然更新的障碍机制ꎬ为
木麻黄海防林的永续经营及人工林向“近自然林”
方向转化提供理论基础和技术支持ꎮ

１　 研究区概况与研究方法

１.１ 研究区概况

研究区域位于海南省海口市后尾村附近的木

麻黄沿海防护林ꎬ１１０°２６′３０. ７１″ Ｅ、２０°０２′３６. ７３″
Ｎꎬ属于热带季风气候ꎮ 全年日照时间长ꎬ辐射能

量大ꎬ年平均日照时数为２ ０００ ｈ 以上ꎬ太阳辐射量

可达４６０ ５４８ ~ ５０ ２４１.６ Ｊ􀅰ｃｍ ￣２􀅰ａ￣１ꎮ 年平均气温

为 ２４.３ ℃ ꎬ最高平均气温为 ２８ ℃左右ꎬ最低平均

气温为 １８ ℃左右ꎮ 年平均降水量为 ２ ０６７ ｍｍꎬ年
平均蒸发量为 １ ８３４ ｍｍꎬ常年风向以东南风和东

北风为主ꎬ年平均风速为 ３.４ ｍ􀅰ｓ￣１ꎮ 试验期间ꎬ
平均温度为 ２５.３ ~ １９.０ ℃ ꎬ极端最高温度为 ３４.５ ~
３１.２ ℃ ꎬ平均月降水量为 ２２４.４ ~ ３４.９ ｍｍꎬ降水天

数为 １２.５ ~ ７.３ ｄꎬ平均风速为 ２.５ ~ ２.４ ｍ􀅰ｓ￣１(海
口历史天气预报查询ꎬ２０１９)ꎮ 试验初期为雨季ꎬ
降雨量较多ꎬ试验后期为旱季ꎬ降雨量则较少ꎮ 土

壤为滨海沙土ꎬ贫瘠ꎬｐＨ 值为 ６. １ꎮ 土壤养分含

量:氨态氮为 １６. ５５９ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ有效磷为 １１. ６０６
ｍｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ速效钾为 １０.７４２ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１ꎮ 木麻黄林分

密度为 １ ７５０.００ ｐｌａｎｔ􀅰ｈｍ ￣２ꎬ平均胸径为 ７.２７ ｃｍꎬ
平均树高为 ９.３３ ｍꎬ凋落物厚度为 ６.００ ｃｍꎬ郁闭

度为 ０.８０ꎬ光照度为１１ ５２４ ｌｘꎮ
１.２ 试验设计及研究方法

为探究木麻黄原生境种子萌发及幼苗存活的

最佳生态条件及影响因素ꎬ本试验采用因子试验

设计方法ꎬ选择对木麻黄种子萌发具有潜在影响

的光照、浇水、保水、基质和盖土作为处理因素ꎬ其

中保水、基质和盖土处理是影响种子微生境土壤

水分的间接因素ꎮ 本试验采用容器和林地 ２ 个试

验组ꎬ其中林地(沙地)为对照组ꎬ模拟种子的自然

萌发及幼苗生长情况ꎬ容器组为试验处理组ꎮ 容

器组指种子萌发试验是在木麻黄原生境林地上设

置的容器内进行的ꎬ而林地对照组试验是指木麻

黄种子直接撒播到林地上ꎮ 试验容器为高 １８ ｃｍꎬ
口径为 ９ ｃｍ 的塑料杯ꎮ 杯内基质的深度约为 １２
ｃｍꎮ 容器组设计为 ５ 因素 ２ 水平ꎮ (１)光照条件:
林窗中和林冠下ꎬ其中林窗中的处理组合完全暴

露在强光下ꎬ林窗直径约 ８ ｍꎬ林冠下的处理组合

则处于木麻黄林冠的庇荫条件下ꎮ (２)种子盖土

处理:盖土和不盖土ꎬ其中盖土厚度为 ０. ３ ~ ０. ５
ｃｍꎮ (３)保水处理:保水和不保水ꎬ其中试验容器

底部扎孔为不保水处理ꎬ不扎孔则为保水处理ꎮ
保水性从小到大依次为林地(滨海沙土)、容器不

保水和容器保水ꎮ (４)浇水处理:浇水和不浇水ꎬ
其中不浇水处理完全依靠自然降雨ꎬ试验过程不

进行任何浇水ꎻ浇水处理除了自然降雨外ꎬ还定期

补充水分ꎬ试验初期每 ３ 天前往木麻黄原生境试

验地一次ꎬ发现基质干燥则补充水分ꎬ补水量以基

质浇透为准ꎮ (５)基质:沙土和红土ꎬ其中沙土与

沙地土相同ꎬ保水性红土好于沙土ꎮ 林地对照组

不进行任何浇水和保水处理ꎬ设计为 ２ 因素 ２ 水

平ꎬ分别为光照条件和种子盖土处理ꎬ２ 个水平同

上ꎬ其中基质为沙地ꎬ因此在浇水和保水处理分析

中ꎬ林地处理组分别属于沙地不浇水和沙地不保

水ꎮ 容器组为 ２５ ＝ ３２ 个处理组合ꎬ林地组为 ２２ ＝ ４
个处理组合ꎬ２ 个试验组共计 ３６ 个处理组合ꎬ试验

处理组合详见表 １ꎮ 每处理组合设置 ３ 个重复ꎬ每
重复播散 ５０ 粒种子ꎮ 供试种子于 ２０１９ 年 １０ 月初

采自海口后尾村附近的木麻黄海防林ꎮ
另外ꎬ为了避免雨量过大ꎬ将试验容器内的种

子冲走ꎬ在容器上壁距离杯口 ２ ｃｍ 处扎漏水小孔ꎬ
用于排除容器内过量的雨水ꎮ ２ 个试验组上方安

置白色塑料网ꎬ以防止林内种子雨散播到试验组

影响试验结果ꎮ
１.３ 数据收集、处理与分析

种子萌发及幼苗生长试验开始于 ２０１９ 年 １０
月 １３ 日ꎬ至 ２０１９ 年 １２ 月 ２５ 日结束ꎬ共计 ７３ ｄꎬ一
般每 ３ 天记录一次种子萌发或幼苗存活数量ꎬ但
试验末期ꎬ间隔期长达 ２０ ｄꎬ以分析较长时间不进

行人工浇水干预对幼苗存活率的影响ꎮ
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表 １　 种子萌发试验处理因素及试验组合
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｅｓｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｔｅｓｔ

处理
编号

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｃｏｄｅ

处理组合
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ

光照
Ｌｉｇｈｔ

林窗
Ｇ

林冠
Ｃ

浇水 Ｗａｔｅｒｉｎｇ

浇水
Ｊ

不浇水
Ｊ０

基质
Ｍａｔｒｉｘ

沙土
Ｓ

红土
Ｒ

沙地
Ｄ

保水
Ｗａｔｅｒ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ

保水
Ｂ

不保水
Ｂ０

盖土 Ｃｏｖｅｒｉｎｇ ｓｏｉｌ

盖土
Ｍ

不盖土
Ｍ０

备注
Ｎｏｔｅ

１ ＧＪＳＢＭ √ √ √ √ √ 容器组
Ｃｏｎｔａｉｎｅｒ
ｇｒｏｕｐ２ ＧＪＳＢＭ０ √ √ √ √ √

３ ＧＪＳＢ０Ｍ √ √ √ √ √
４ ＧＪＳＢ０Ｍ０ √ √ √ √ √
５ ＧＪＲＢＭ √ √ √ √ √
６ ＧＪＲＢＭ０ √ √ √ √ √
７ ＧＪＲＢ０Ｍ √ √ √ √ √
８ ＧＪＲＢ０Ｍ０ √ √ √ √ √
９ ＧＪ０ＳＢＭ √ √ √ √ √
１０ ＧＪ０ＳＢＭ０ √ √ √ √ √
１１ ＧＪ０ＳＢ０Ｍ √ √ √ √ √
１２ ＧＪ０ＳＢ０Ｍ０ √ √ √ √ √
１３ ＧＪ０ＲＢＭ √ √ √ √ √
１４ ＧＪ０ＲＢＭ０ √ √ √ √ √
１５ ＧＪ０ＲＢ０Ｍ √ √ √ √ √
１６ ＧＪ０ＲＢ０Ｍ０ √ √ √ √ √
１７ ＣＪＳＢＭ √ √ √ √ √
１８ ＣＪＳＢＭ０ √ √ √ √ √
１９ ＣＪＳＢ０Ｍ √ √ √ √ √
２０ ＣＪＳＢ０Ｍ０ √ √ √ √ √
２１ ＣＪＲＢＭ √ √ √ √ √
２２ ＣＪＲＢＭ０ √ √ √ √ √
２３ ＣＪＲＢ０Ｍ √ √ √ √ √
２４ ＣＪＲＢ０Ｍ０ √ √ √ √ √
２５ ＣＪ０ＳＢＭ √ √ √ √ √
２６ ＣＪ０ＳＢＭ０ √ √ √ √ √
２７ ＣＪ０ＳＢ０Ｍ √ √ √ √ √
２８ ＣＪ０ＳＢ０Ｍ０ √ √ √ √ √
２９ ＣＪ０ＲＢＭ √ √ √ √ √
３０ ＣＪ０ＲＢＭ０ √ √ √ √ √
３１ ＣＪ０ＲＢ０Ｍ √ √ √ √ √
３２ ＣＪ０ＲＢ０Ｍ０ √ √ √ √ √
３３ ＧＪ０ＤＢ０Ｍ √ √ √ √ √ 林地组

Ｆｏｒｅｓｔ ｌａｎｄ
ｇｒｏｕｐ３４ ＧＪ０ＤＢ０Ｍ０ √ √ √ √ √

３５ ＣＪ０ＤＢ０Ｍ √ √ √ √ √
３６ ＣＪ０ＤＢ０Ｍ０ √ √ √ √ √

　 注: Ｇ. 林窗ꎻ Ｃ. 林冠ꎻ Ｊ. 浇水ꎻ Ｊ０. 不浇水ꎻ Ｓ. 沙土ꎻ Ｒ. 红土ꎻ Ｄ. 沙地ꎻ Ｂ. 保水ꎻ Ｂ０. 不保水ꎻ Ｍ. 盖土ꎻ Ｍ０. 不盖土ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｇ. Ｃａｎｏｐｙ ｇａｐꎻ Ｃ. Ｃｒｏｗｎ ｃａｎｏｐｙꎻ Ｊ. Ｗａｔｅｒｉｎｇꎻ Ｊ０. Ｎｏｔ ｗａｔｅｒｉｎｇꎻ Ｓ. Ｓａｎｄｙ ｓｏｉｌꎻ Ｒ. Ｒｅｄ ｓｏｉｌꎻ Ｄ. Ｓａｎｄꎻ Ｂ. Ｗａｔｅｒ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎꎻ
Ｂ０. Ｎｏｔ ｗａｔｅｒ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎꎻ Ｍ. Ｃｏｖｅｒｉｎｇ ｓｏｉｌꎻ Ｍ０. Ｎｏｔ ｃｏｖｅｒｉｎｇ ｓｏｉｌ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

　 　 发芽率 ＧＲ(％)＝ Ｎ１ / Ｎ×１００ꎬ其中 Ｎ１为供试种

子发芽粒数ꎬＮ 为供试种子总粒数ꎮ 发芽速度

ＧＶ ＝􀰐(Ｄ×ｎ) / 􀰐ｎ( ｄ)ꎬ其中 ＧＶ为平均发芽速度ꎬ

即种子发芽所需要的平均时间ꎬＤ 为从种子种植

算起的天数ꎬｎ 为相应各日正常发芽粒数ꎮ 发芽势

ＧＰ(％)＝ Ｎｍ / Ｎ×１００ꎬ其中 Ｎｍ为种子发芽达到最高
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峰时种子发芽粒数ꎮ 相对发芽率 Ｇ ｒ(％)＝ Ｎ ｔ / Ｎ１ ×
１００ꎬ其中 Ｎ ｔ为 ｔ 时刻种子发芽粒数ꎮ 幼苗存活率

与相对发芽率公式相同ꎬＮ１含义也相同ꎬ但 Ｎ ｔ为 ｔ
时刻幼苗存活的数量ꎮ

差异性检验均使用 ＧＩＭ 单变量方差分析

(Ｄｕｎｃａｎ 多重比较)ꎮ 上述统计过程均在 Ｅｘｃｅｌ
２０１９ 和 ＳＰＳＳ １７.０ 软件中完成ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 木麻黄原生境种子萌发的影响因素

由图 １ 可知ꎬ３６ 个处理组合中ꎬ发芽率从低到

高变化明显ꎬ其中发芽率最高组合(ＧＪ０ＳＢＭ)比最

低组合(ＣＪＲＢＭ０)高５ ４７１.６４％ꎮ 根据方差分析结

果ꎬ３６ 个处理组合可分为 ３ 组ꎬ即与发芽率最低组

合无显著差异组(１５ 个处理组合)、与发芽率最高

组合无显著差异组(１７ 个处理组合)和与发芽率

最低、最高组合均有显著差异组(４ 个处理组合)ꎮ
其中ꎬ在这 １５ 个发芽率较低的处理组合中ꎬ林冠

占 ８８.００％ꎬ不浇水占 ７３.３３％ꎬ沙地占 ２６.６７％(林
地对 照 组 全 部)ꎬ 沙 土 和 红 土 各 占 ４０. ００％ 和

３３.３３％ꎬ不保水占 ６０.００％ꎬ不盖土占 ７３.３３％ꎮ 在

１７ 个发芽率较高的处理组合中ꎬ林窗占 ８２.３５％ꎬ
浇水、沙土、保水 处 理 分 别 占 ５２. ９４％ꎬ盖 土 占

６４.７１％ꎮ
由图 ２ 至图 ４ 可知ꎬ在各种处理中ꎬ沙地均显

著低于容器的种子发芽率和发芽势ꎬ但发芽速度

沙地则更快ꎮ 此外ꎬ林地种子平均发芽率很低ꎬ仅
为 ２.８３％ꎬ显著低于容器不浇水种子平均发芽率

(２０.７９％)(Ｐ<０.０１)ꎮ 在容器试验组中ꎬ光照条件

和盖土方式是影响种子发芽率和发芽势的 ２ 个因

素ꎬ保水方式则影响发芽速度ꎬ其中发芽率和发芽

势为林窗中显著高于林冠下ꎬ盖土显著高于不盖

土ꎮ 在发芽速度方面ꎬ仅不同保水方式存在显著

差异ꎬ其中保水方式显著慢于不保水方式ꎮ
２.２ 木麻黄原生境幼苗生长的影响因素

由表 ２ 可知ꎬ试验历经 ５３ ｄ 后ꎬ３６ 个处理组合

中ꎬ幼苗仍存活的处理组合仅剩 １５ 个ꎬ存活的处

理组合数仅为 ４１.６７％ꎮ 在存活的 １５ 个处理组合

中ꎬ平均株高最高的处理组合(ＧＪＲＢ０Ｍ０)显著高

于平均株高最小的处理组合(ＣＪ０ＲＢＭ)ꎬ两者相差

２.８８ 倍ꎮ 其中ꎬ在与平均株高最高的处理组合无

显著差异的 ５ 个处理组合中ꎬ浇水处理占 １００％ꎬ

红土基质和林窗条件各占 ８０％ꎮ 在不同的处理组

合中ꎬ存活株数也存在差异显著ꎬ其中在与存活株

数最多的组合(ＧＪＳＢＭ)无显著差异的 ５ 个处理组

合中ꎬ林窗和浇水处理各占 １００％ꎬ红土基质和不

保水处理各占 ６０％ꎬ盖土处理占 ８０％ꎮ
方差分析结果表明ꎬ在 ５ 个处理因素中ꎬ仅光

照条件和保水处理是影响幼苗株高的 ２ 个因素ꎬ
其中平均株高为林窗中显著高于林冠下ꎬ不保水

处理显著高于保水处理(图 ５)ꎮ
２.３ 幼苗存活率的影响因素

２.３.１ 幼苗存活率最佳组合 　 截止到试验末期ꎬ３６
个处理组合中ꎬ仅剩 ８ 个组合的木麻黄幼苗保持存

活ꎬ平均存活率为 ３９.７９％ꎬ其中存活率最低的组合

为林窗－浇水－沙土－不保水－盖土(ＧＪＳＢ０Ｍ)ꎬ存活

率仅为 ９.３３％ꎬ存活率最高的组合为林窗－浇水－沙
土－保水－盖土(ＧＪＳＢＭ)ꎬ存活率为 ７９.００％ꎬ两者相

差 ８.４７ 倍(图 ６)ꎮ 在这 ８ 条存活率曲线中ꎬ存活率

最高的 ＧＪＳＢＭ 曲线变化最为平稳ꎬ一直保持较高的

幼苗存活率ꎬ仅在试验末期出现一次明显递减ꎮ 存

活率最低的 ＧＪＳＢ０Ｍ 曲线则出现 ３ 次递减ꎮ 其他存

活曲线则基本上介于存活率最高和最低的 ２ 条曲线

之间ꎬ呈波动变化ꎮ ８ 个存活的处理组合中ꎬ浇水方

式占 １００％ꎬ沙土基质和盖土方式各占 ７５％ꎬ林冠下

占 ６２.５％ꎬ保水和不保水各占 ５０％ꎮ 另外ꎬＣＪＲＢ０Ｍ、
ＣＪＳＢＭ 和 ＣＪＲＢＭ 与存活率最高的处理组合 ＧＪＳＢＭ
均无显著差异ꎬ这 ４ 个处理组合的幼苗存活率显著

高于其他 ４ 个组合(Ｐ<０.０５)ꎬ浇水和盖土方式均占

１００％ꎬ林冠和保水各占 ７５％ꎬ沙土和红土基质各

占 ５０％ꎮ
２.３.２ 浇水处理对幼苗存活率的影响　 在图 ７ 和图

８ 中ꎬ每条曲线的峰值是种子相对发芽率和幼苗存

活率的临界点ꎬ峰值左侧为种子相对发芽率ꎬ呈逐

渐增加趋势ꎬ峰值右侧为幼苗存活率ꎬ呈逐渐递减

趋势ꎬ且不同处理方式容器组的幼苗存活率显著

高于沙土的(Ｐ<０.０５)ꎮ 由图 ７ 幼苗存活率变化曲

线可知ꎬ截止 １１ 月 ６ 日ꎬ沙地幼苗存活率已经为

０ꎬ容器组 ２ 种浇水方式的幼苗存活率则保持在

６０％以上ꎮ 容器组中ꎬ不浇水处理的幼苗存活率

分别在 １１ 月 ６—１０ 日期间及 １１ 月 ２０ 日至 １２ 月

２５ 日期间出现 ２ 次快速递减ꎮ 浇水处理的幼苗存

活率则仅在试验末期出现一次快速递减ꎬ其原因

是试验末期浇水间隔期较长ꎬ为 ２０ ｄꎮ 方差分析

结果表明ꎬ 浇水处理下幼苗存活率显著高于不浇
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不同字母表示不同处理组合在 ０.０５ 水平上呈显著差异ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｓｈｏｗ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌ.

图 １　 不同处理组合种子发芽率
Ｆｉｇ. １　 Ａｖｅｒａｇｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ

不同处理中不同小写字母表示在 ０.０５ 水平上呈显著差异ꎮ
下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｓｈｏｗ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ０.０５ ｌｅｖｅｌ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 不同处理方法种子平均发芽率
Ｆｉｇ. ２　 Ａｖｅｒａｇｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄｓ

水处理的(Ｐ<０.０５)ꎮ 因此ꎬ容器组与否和浇水方

式是影响幼苗存活率的 ２ 个因素ꎮ

图 ３　 不同处理方法种子平均发芽势
Ｆｉｇ. ３　 Ａｖｅｒａｇｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌｓ ｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄｓ

２.３.３ 其他处理因素对幼苗存活率的影响 　 总体

而言ꎬ光照对种子相对发芽率有显著影响 ( Ｐ <
０.０５)ꎬ但对最终的幼苗存活率则无显著影响ꎮ 从

２ 条曲线的变化趋势来看ꎬ林窗中幼苗的存活率曲

线递减迅速ꎬ林冠下变化则较为平缓ꎬ 但截止到试
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图 ４　 不同处理方法种子平均发芽速度
Ｆｉｇ. ４　 Ａｖｅｒａｇｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｓｐｅｅｄｓ ｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄｓ

表 ２　 木麻黄幼苗历经 ５３ ｄ 的生长情况

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ａｆｔｅｒ ５３ ｄ

处理组合
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ

平均株高
Ａｖｅｒａｇｅ ｐｌａｎｔ
ｈｅｉｇｈｔ ( ｃｍ)

存活株数
Ｓｕｒｖｉｖａｌ
ｐｌａｎｔ

ｎｕｍｂｅｒ

重复样本数
Ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ

ｓａｍｐｌｅ
ｎｕｍｂｅｒ

ＣＪ０ＲＢＭ ２.２３ａ ３.５０ａｂ ２
ＣＪＲＢＭ ２.６２ａ ６.３３ａｂｃｄ ３

ＧＪＳＢ０Ｍ０ ２.７６ａｂ ６.３３ａｂｃｄ ３
ＣＪＳＢＭ ２.７８ａｂ ６.００ａｂｃ ３
ＧＪＳＢＭ０ ２.９５ ２.００ １
ＣＪＳＢＭ０ ３.３３ａｂｃ １.５０ａ ２
ＣＪＲＢ０Ｍ ３.５９ａｂｃ ６.００ａｂｃ ３
ＣＪ０ＲＢＭ０ ３.８２ａｂｃ ２.００ａ ２
ＧＪＳＢ０Ｍ ４.０３ａｂｃ ６.００ａｂｃ ２
ＧＪＳＢＭ ４.０６ａｂｃ １２.３３ｅ ３
ＧＪＲＢＭ０ ４.３８ａｂｃｄ ６.３３ａｂｃｄ ３
ＧＪＲＢＭ ４.８８ｂｃｄ １２.００ｄｅ ３
ＣＪＳＢ０Ｍ ５.０６ｃｄ ８.００ｂｃｄｅ ２
ＧＪＲＢ０Ｍ ６.２３ｄ １０.００ｃｄｅ ３
ＧＪＲＢ０Ｍ０ ６.４３ｄ ９.００ｂｃｄｅ ２
合计 Ｔｏｔａｌ ３.９６ ６.９７ ３７

　 注: 各列中不同处理组合的不同字母表示在 ０.０５ 水平上呈
显著差异ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｅａｃｈ
ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ｔｈｅ ０.０５ ｌｅｖｅｌ.

图 ５　 不同处理方式的幼苗平均株高
Ｆｉｇ. ５　 Ａｖｅｒａｇｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｈｅｉｇｈｔｓ ｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄｓ

验末期ꎬ林窗和林冠下的幼苗的存活率已逐渐接

近ꎬ且两者之间无显著差异(Ｐ>０.０５) (图 ８:Ａ)ꎮ
沙土和红土基质的种子相对发芽率和幼苗存活率

均显著高于沙地基质ꎬ但沙土和红土 ２ 种基质的

种子的相对发芽率和幼苗的存活率均无显著差异

(Ｐ>０.０５)(图 ８:Ｂ)ꎮ
盖土处理对种子相对发芽率有显著影响(Ｐ<

０.０５)ꎬ但对后期幼苗存活率基本没有影响ꎬ因为

盖土和不盖土方式的 ２ 条幼苗存活率曲线基本是

平行递减的ꎬ二者之间的差异是由种子相对发芽

率存在显著差异而造成(图 ８:Ｃ)ꎮ 由图 ８:Ｄ 可

知ꎬ容器组 ２ 种保水处理的种子相对发芽率和幼

苗存活率均显著高于沙地不保水处理(Ｐ<０.０５)ꎮ
保水处理的 ２ 条曲线在峰值点左侧的种子相对发

芽率出现交替上升的变化ꎬ２ 条曲线虽然彼此相接

近ꎬ但在交叉点之前和之后ꎬ不同保水方式的种子

相对发芽率呈显著差异(Ｐ<０.０５)ꎮ 从峰值点右侧

的存活率曲线上来看ꎬ保水处理较不保水处理的

幼苗存活率曲线变化更为平缓ꎬ但在试验末期ꎬ保
水与不保水处理的幼苗存活率已无显著差异(Ｐ>
０.０５)ꎮ 虽然保水处理对幼苗存活率的影响效果

并不明显ꎬ但仍好于不保水处理ꎮ
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图 ６　 不同处理组合的种子相对发芽率及历经 ７３ ｄ 幼苗的存活率
Ｆｉｇ. ６　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ａｎｄ ｓｅｅｄｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ７３ ｄ

图 ７　 浇水处理对种子相对发芽率及幼苗存活率的影响
Ｆｉｇ. ７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｅｄｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅｓ

３　 讨论与结论

３.１ 不同处理的综合作用显著影响木麻黄种子萌

发和幼苗存活

种子萌发的影响因素很多ꎬ但因植物种类及生

境不同ꎬ其制约因素也不同ꎬ其中侧柏种子萌发受

制于土壤水分的有效性和适度的光照条件(王斐

等ꎬ２０１５)ꎮ 干旱区种子在飞播后的成活率低ꎬ主要

受制于温度、土壤水分和种子埋藏深度(郑坚等ꎬ
２０１６)ꎮ 木麻黄种子萌发的最佳处理组合为林窗－
不浇水－沙土－保水－盖土(ＧＪ０ＳＢＭ)ꎬ而种子萌发的

最差处理组合为林冠－浇水－红土－保水－不盖土

(ＣＪＲＢＭ０)ꎬ二者的处理方式几乎相反ꎬ表明不同处

理的组合方式显著影响木麻黄种子发芽率ꎮ 另外ꎬ
从 １７ 个发芽率较高的处理组合中ꎬ可以发现有利于

木麻黄种子萌发的因子从大到小依次为林窗、盖
土、浇水或保水或沙土ꎮ 木麻黄幼苗存活的最佳处

理组合与种子萌发的最佳处理组合有所不同ꎬ其主

要区别是浇水方式的不同ꎬ表明浇水处理的不同影

响种子的萌发和存活ꎮ 其主要原因是种子萌发期

为海南雨季ꎬ水分不是种子萌发的制约因子ꎬ因此ꎬ
不需要浇水ꎬ而幼苗生长期则为旱季ꎬ水分成为了

幼苗存活的制约因子ꎬ因此需要浇水ꎮ 另外ꎬ基于 ４
个幼苗存活率较高的处理组合ꎬ便会发现有利于木

麻黄幼苗存活的因子从大到小依次为浇水或盖土、
林冠或保水、沙土或红土ꎮ
３.２ 木麻黄原生境林地基质不利于木麻黄种子萌

发及幼苗存活

由于容器不浇水与林地对照组仅在保水性方
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Ａ. 光照处理对种子相对发芽率及幼苗存活率的影响ꎻ Ｂ. 三种基质对种子相对发芽率及幼苗存活率的影响ꎻ Ｃ. 盖土处理对种子

相对发芽率及幼苗存活率的影响ꎻ Ｄ. 保水处理对种子相对发芽率及幼苗存活率的影响ꎮ
Ａ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅꎻ Ｂ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｍａｔｒｉｘ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｅｅｄ
ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅꎻ Ｃ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｃｏｖｅｒｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅꎻ
Ｄ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｔｅｒ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ.

图 ８　 不同处理方式对种子相对发芽率及幼苗存活率的影响
Ｆｉｇ. ８　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｅｄｉｎｇ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅｓ

面存在不同ꎬ因此林地对照组的发芽率显著低于

容器不浇水控制组ꎬ说明基质的保水性对种子的

发芽率具有显著影响ꎬ这与王玉等(２０２０)和苌伟

等(２００７)的研究结果一致ꎮ 木麻黄原生境林地为

滨海沙土ꎬ其保水性较差ꎬ因此不利于木麻黄种子

的萌发及幼苗存活ꎮ 然而ꎬ保水处理对容器组种

子萌发率无显著差异ꎬ其主要原因可能是容器组 ２
种保水方式的保水性差异较小的缘故ꎮ
３.３ 林分光照条件、盖土方式是影响木麻黄种子发

芽率及发芽势的影响因素

光照是植物种子萌发过程中的重要生态环境

影响因子之一(黄振英等ꎬ２００１)ꎮ 林窗和林冠不

同光照条件下ꎬ木麻黄种子发芽率差异显著ꎬ并且

林窗中更有利于种子萌发ꎬ这与木麻黄发芽率随

光照时间和光照强度的增加而提高 (管康林ꎬ
１９８４)的研究结果相一致ꎬ表明光照条件是调控木

麻黄种子萌发的重要条件之一ꎮ 盖土与否及盖土

深度对种子萌发率也具有较大影响ꎮ 刘永辉等

(２０１６)研究表明ꎬ杜松种子萌发率、萌发势和发芽

指数随埋土深度的增加均呈先增加后下降的趋

势ꎮ 本研究表明ꎬ盖土方式显著提高木麻黄种子

的发芽率及发芽势ꎬ其原因是盖土方式为种子萌

２１３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



发提供了相对恒定的湿度环境ꎮ 容器组保水及浇

水处理对种子发芽率没有显著影响ꎬ其原因可能

是种子萌发期间的 １０ 月份是海南的雨季ꎬ月降雨

天数较多 ( １２. ５ ｄ)ꎬ月降雨量较为充足 ( ２２４. ４
ｍｍ)的缘故(海口历史天气预报查询ꎬ２０１９)ꎮ
３.４ 林分光照条件是影响木麻黄幼苗株高的主要因素

植物幼苗期对光照的需求复杂敏感ꎬ不同树

种对光照的需求有所不同 (王雁等ꎬ２００２)ꎮ 木麻

黄幼苗平均株高在林窗中显著高于林冠下ꎬ表明

木麻黄种子萌发有需光性ꎬ且幼苗生长具有喜光

性ꎮ 这与降香黄檀(Ｄａｌｂｅｒｇｉａ ｏｄｏｒｉｆｅｒａ)幼苗期宜

在全光照环境下生长相一致(郑坚等ꎬ２０１６)ꎮ 当

浇水频繁(１ ｔｉｍｅ􀅰３ ￣１􀅰ｄ￣１)时ꎬ由于水分充足ꎬ因
此保水处理基本上对株高无显著影响ꎮ 平均株高

最高的 ５ 个组合中ꎬ全部为浇水处理ꎬ且 ８０％为红

土基质ꎬ表明浇水和红土基质对幼苗株高具有一

定影响ꎮ 另外ꎬ在仅剩的 ２ 个不浇水的组合中ꎬ全
部为林冠－红土－保水组合ꎬ表明在不浇水情况下ꎬ
水分成为限制因子ꎬ只有在水分蒸发较慢的林冠

下ꎬ保水相对较好的红土基质中ꎬ并通过保水方式

的综合作用ꎬ才能最大限度地保留有限的水分ꎬ使
幼苗得以存活生长ꎮ 这符合遮荫能缓解部分干旱

对植株的负面影响ꎬ支持“促进理论”学说(刘翠菊

等ꎬ２０１８)ꎮ 因此ꎬ在雨水不足的情况下ꎬ保水方式

有利于幼苗的存活ꎬ并会影响其株高ꎮ
３.５ 浇水方式是影响幼苗存活率的主要因素

在幼苗定居阶段ꎬ土壤水分通常是影响植物

幼苗存活的主要限制因子ꎬ土壤水分的缺乏经常

是导致幼苗死亡的首要原因(龙立群和李欣荣ꎬ
２００３)ꎮ 各种处理方式中ꎬ盖土方式对后期幼苗存

活率基本没有影响ꎬ基质、光照条件和保水处理对

其影响均不明显ꎬ但浇水方式则有显著影响ꎬ且试

验末期存活的处理组合全部为浇水方式ꎬ表明土

壤水分是木麻黄幼苗存活的主要限制因子ꎮ 在林

冠下、红土和沙土不同基质对幼苗存活率无显著

影响(Ｐ>０.０５)ꎻ在林窗中ꎬ幼苗存活率则为沙土基

质显著高于红土基质(Ｐ<０.０５)ꎮ 该结果表明ꎬ基
质对幼苗存活率的影响与光照条件有关ꎮ 此外ꎬ
幼苗较高存活率的组合中ꎬ沙土占 ７５％ꎬ其原因可

能是在连续多天不下雨的情况下ꎬ幼苗在疏松的

沙土中比在板结的红土中更易于吸收环境中的空

气水分ꎮ 浇水方式影响木麻黄幼苗存活率主要是

因为后期幼苗生长期间(１１—１２ 月)处于海南的

旱季ꎬ降雨量和降雨天数锐减ꎬ分别为 ８１.３ ~ ３４.９
ｍｍ 和 ７.９ ~ ７.３ ｄ(海口历史天气预报查询ꎬ２０１９)ꎮ
结合气象资料和存活率曲线的变化过程可以看

出ꎬ幼苗存活率的快速递减均与期间连续多日不

下雨密切相关(海口历史天气预报查询ꎬ２０１９)ꎮ
这表明木麻黄幼苗抗干旱胁迫能力较弱ꎬ安全度

过海南旱季间断性的连续 ６ ~ １５ ｄ 的无雨期十分

困难ꎮ
综上所述ꎬ沙地的保水性显著影响原生境种

子的萌发率ꎬ光照条件显著影响幼苗的株高ꎬ浇水

方式则显著影响幼苗的存活率ꎮ 由此可以推测ꎬ
木麻黄自身无法天然更新的障碍机制不是种子萌

发的问题ꎬ而是幼苗在旱季无法存活ꎮ
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ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ２０２２ꎬ ４２(８): １３１５－１３２４.

木麻黄纯林及其混交林对土壤剖面理化性质的影响

王小燕１ꎬ 薛　 杨１ꎬ 宿少锋１ꎬ 林之盼１ꎬ 雷湘龄１ꎬ 王耀山２∗

( １. 海南省林业科学研究院(海南省红树林研究院)ꎬ 海口 ５７１１００ꎻ ２. 海南省农业学校ꎬ 海口 ５７１１００ )

摘　 要: 为明确混交林对木麻黄林地土壤肥力的改善作用ꎬ该文选取海南岛北部滨海沙地木麻黄纯林、木麻黄－
琼崖海棠混交林、木麻黄－大叶相思混交林 ３ 种林分类型ꎬ通过采集土壤剖面样品ꎬ分析腐殖质层、０~１００ ｃｍ 土

壤各层次的理化性质、分布特征及其林分间差异ꎮ 结果表明:(１)与纯林相比ꎬ木麻黄－琼崖海棠混交林可显著

提高腐殖质层以及 ２０~４０ ｃｍ 土壤层 ｐＨꎬ增幅分别为 ６.１１％和 ５.９７％ꎮ (２)与纯林相比ꎬ木麻黄－琼崖海棠混交

林和木麻黄－大叶相思混交林均可显著提高各层土壤的有机碳和全氮含量ꎬ有机碳含量增幅分别为 ６９.８％ ~
３５８.３％和 ９０.２％~９０８.３％ꎬ全氮含量增幅分别为 ４４.１％~１６０.７％和 ３１.４％~２１０.７％ꎻ另外ꎬ木麻黄－琼崖海棠混交

林还可显著提高 ０~１００ ｃｍ 各土层的全磷含量ꎬ增幅为 ２０.８％ ~３９.６％ꎬ而木麻黄－大叶相思混交林可显著提高

２０~１００ ｃｍ 各土层的全磷含量ꎬ增幅为 ２５.０％~３９.６％ꎻ木麻黄－大叶相思混交林对腐殖质层速效养分的改善效果

较好ꎬ而两种混交林均可显著提高各土层的速效钾含量ꎮ (３)方差分析表明ꎬ林分类型和土层深度对林下有机

碳、全氮、全磷、有效磷、硝态氮和铵态氮含量均有极显著的交互作用影响ꎮ 综上结果认为ꎬ木麻黄混交林对林下

土壤肥力具有明显的改善作用ꎮ 建议在构建木麻黄防风林时应重点考虑混交林模式ꎬ尤其是与大叶相思混交林

的种植模式来更好地提升土壤肥力ꎬ以保障可持续生产ꎮ
关键词: 木麻黄ꎬ 混交林ꎬ 海南岛ꎬ 土壤剖面ꎬ 理化性质
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　 　 木麻黄(Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ)原产于澳大利

亚、越南等地ꎬ自 ２０ 世纪 ５０ 年代被引入我国以

来ꎬ已成为我国东南沿海防护林的主栽树种ꎬ从福

建至广东、海南ꎬ其种植面积达 ３０ 万 ｈｍ２(仲崇禄

等ꎬ２００５)ꎮ 木麻黄具有生长迅速、防风固沙强、抗
御海潮及风暴、改善沿海生态环境、提供用材等作

用ꎬ经过多年的栽培ꎬ已显现出相当好的地域适应

性(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ杨彬和郝清玉ꎬ２０２０)ꎬ并且

有力地推动了沿海地区经济稳步发展ꎬ保障了沿

海居民的稳定生活(杜建会等ꎬ２０１４)ꎮ 海南岛位

于我国南海北部ꎬ具有 １ ５２８.４ ｋｍ 的海岸线ꎬ其中

宜林海岸线长达 １ １０５ ｋｍꎬ约占总海岸线长的

７２.０３％(姚晓静等ꎬ２０１３)ꎮ 木麻黄防护林在海南

岛海岸线的大面积构建ꎬ全岛风沙危害问题基本

得到了解决(刘成路等ꎬ２０１３)ꎮ
由于木麻黄人工林树种组成单一化严重、结

构配置重视不足ꎬ多代连栽和林分结构较为简单ꎬ
木麻黄林逐渐出现了较多的生态问题ꎬ如林带稳

定性和生物多样性下降、自身遗传多样性降低、病
虫害频发、林地碳汇功能减弱、土壤整体地力衰

退、防护效能减弱ꎬ甚至造成生态环境的恶化

( Ｌｅｅｌａｍａｎｉｅꎬ ２０１６ꎻ 王 璇 等ꎬ ２０１７ꎻ 徐 志 霞 等ꎬ
２０１８)ꎮ 冯剑等(２０１６)通过研究榄仁树与木麻黄

的混交林型ꎬ发现木麻黄的根系、凋落物等化感物

质均降低了榄仁树幼苗的存活率ꎬ并影响其幼苗

生长发育ꎮ 黄舒静等(２００９)研究发现ꎬ木麻黄化

感物质对自身幼苗的生长也有明显的抑制作用ꎬ
这种化感物质积累、林地土壤养分耗竭等也是造

成木麻黄自身更新困难的主要原因ꎮ Ｚｈｏｕ 等

(２０１９)研究表明ꎬ长期纯林的种植模式加剧了木

麻黄根际土壤的微生态失衡ꎬ并显著降低了土壤

微生物群落结构ꎬ造成土壤退化ꎮ 目前普遍认为ꎬ
营造良好的混交林是提高人工林生物多样性和生

态稳定性的有效措施ꎬ而且还在地力衰退的防治

方面发挥重要作用(盛炜彤ꎬ２０１８ꎻＰｅｒｅｉｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 综上所述ꎬ针对目前木麻黄林分结构单一

造成的土壤肥力衰退等问题ꎬ本研究在海南北部

海岸线选取了 ３ 种林分类型(木麻黄纯林ꎬ木麻黄

和琼崖海棠混交林ꎬ木麻黄和大叶相思混交林ꎬ其
中琼崖海棠和大叶相思已被证实是具有较强更新

潜力的树种)ꎬ通过分析林下土壤剖面理化性质分

布特征及其林分间的差异ꎬ探讨防护林结构对土

壤肥力指标的影响ꎬ以期达到增强林带稳定性和

防护功能连续性、改善土壤肥力的目的ꎬ最终为我

国东南沿海木麻黄防护林体系建设提供树种选择

和配置依据ꎮ

６１３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



１　 材料与方法

１.１ 研究区概况

研究区域为海南省海口市灵山镇后尾村ꎬ位
于海南省东北部海岸带ꎬ地理位置为 １１５°５８′３１.０″
Ｅ、４０°２７′３５.５″ Ｎꎬ该区域地势平坦ꎬ海拔高度在

８ ~ １０ ｍ 之间ꎮ 属热带海洋性季风气候ꎬ为湿润气

候区ꎬ干湿季节明显ꎬ年均降雨量为 １ ６８４ ｍｍꎬ多
集中于 ５—９ 月ꎬ年均气温为 ２３.８ ℃ ꎮ 土壤类型为

海风、海水搬运后形成的砂质砖红壤ꎬ土壤疏松且

水肥条件较差ꎮ
１.２ 样地布设、土样采集及测定

试验选取该区域代表性的 ３ 种林分类型ꎬ分别

为木麻黄纯林(Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａꎬ Ｃａｓ.)、木麻

黄 － 琼 崖 海 棠 混 交 林 ( Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ×
Ｃａｌｏｐｈｙｌｌｕｍ ｉｎｏｐｈｙｌｌｕｍꎬ Ｃａｓ. × Ｃａｌ.)、木麻黄－大叶

相 思 混 交 林 ( Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ × Ａｃａｃｉａ

ａｕｒｉｃｕｌｉｆｏｒｍｉｓꎬ Ｃａｓ. × Ａｃａ.)ꎮ 样地基本概况如表 １
所示ꎬ林下主要草本植被类型如表 ２ 所示ꎮ 采用典

型取样方法ꎬ如图 １ 所示ꎬ在以上 ３ 种林分中各设置

３ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的代表性方形样方ꎬ在每个样方中

选择代表性的土壤调查地段ꎬ各挖取 １ 个 ０~１００ ｃｍ
的土壤剖面ꎬ除去凋落物层后ꎬ按照 Ｏ 层(腐殖质

层)、０~２０ ｃｍ、２０ ~ ４０ ｃｍ、４０ ~ ６０ ｃｍ 和 ６０ ~ １００ ｃｍ
土层分层取混合土样ꎬ共计 ４５ 个土样ꎬ其中通过观

察确定土壤腐殖质层(色暗、疏松)ꎬ其与表层土壤

具有明显差异ꎮ 将所有样品带回实验室ꎬ经风干、
磨细过筛后ꎬ用于土壤理化性状的测定(鲁如坤ꎬ
２０００)ꎮ 分别采用电位法测定 ｐＨꎬ重铬酸钾－外加

热法测定有机碳ꎬ半微量定氮法测定全氮ꎬ酸溶－钼
锑抗比色法测定全磷含量ꎬ碱溶－火焰光度计法测

定全钾含量ꎬＢｒａｙⅠ提取－钼锑抗吸光光度法测定有

效磷含量ꎬ乙酸铵浸提－火焰光度计法测定速效钾

含量ꎬ氯化钾浸提－连续流动分析仪法测定硝态氮

和铵态氮含量ꎮ

表 １　 样地基本概况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｇｅｎｅｒａｌ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｓｉｔｅｓ

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

种植
时间

Ｐｌａｎｔｉｎｇ
ｔｉｍｅ

平均胸径
Ａｖｅｒａｇｅ
ｄｉａｍｅｔｅｒ
( ｃｍ)

平均高度
Ａｖｅｒａｇｅ
ｈｅｉｇｈｔ
(ｍ)

平均冠幅
Ａｖｅｒａｇｅ
ｃｒｏｗｎ
ｗｉｄｔｈ

(ｍ × ｍ)

草本盖度
Ｈｅｒｂａｇｅ
ｃｏｖｅｒａｇｅ
(％)

凋落物
厚度
Ｌｉｔｔｅｒ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ
( ｃｍ)

木麻黄纯林
Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ (Ｃａｓ.)

木麻黄科
Ｃａｓｕａｒｉｎａｃｅａｅ

木麻黄属
Ｃａｓｕａｒｉｎａ

木麻黄
Ｃａｓｕａｒｉｎａ
ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ

２００９ １７.２ １１.３ ４.０×３.７ ５０~ ５５ ５.１

木麻黄－琼崖海棠混交林
Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ×
Ｃａｌｏｐｈｙｌｌｕｍ ｉｎｏｐｈｙｌｌｕｍ
(Ｃａｓ.× Ｃａｌ.)

木麻黄科
Ｃａｓｕａｒｍｃｅａｅ

木麻黄属
Ｃａｓｕａｒｉｎａ

木麻黄
Ｃａｓｕａｒｉｎａ
ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ

２００４ ２０.５ １０.０ ３.８×３.５

藤黄科
Ｃａｌｏｐｈｙｌｌａｃｅａｅ

红厚壳属
Ｃａｌｏｐｈｙｌｌｕｍ

琼崖海棠
Ｃａｌｏｐｈｙｌｌｕｍ
ｉｎｏｐｈｙｌｌｕｍ

２００５ ２.０ ２.２ ０.６×１.１ ７５~ ８０ ８.１

木麻黄－大叶相思混交林
Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ×
Ａｃａｃｉａ ａｕｒｉｃｕｌｉｆｏｒｍｉｓ
(Ｃａｓ.× Ａｃａ.)

木麻黄科
Ｃａｓｕａｒｍｃｅａｅ

木麻黄属
Ｃａｓｕａｒｉｎａ

木麻黄
Ｃａｓｕａｒｉｎａ
ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ

２００７ １２.５ ９.２ ３.０×３.２

豆科
Ｆａｂａｃｅａｅ

金合欢属
Ａｃａｃｉａ

大叶相思
Ａｃａｃｉａ

ａｕｒｉｃｕｌｉｆｏｒｍｉｓ

２００７ １０.５ ８.０ ３.５×３.８ ５０~ ５５ ６.２

１.３ 统计分析

采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 软件进行数据整理ꎬ
ＳＰＳＳ １８.０ 软件对数据进行统计分析ꎬ用单因素方差

分析比较 ３ 种林分类型同一土层土壤理化性质的差

异性ꎬ利用最小差异显著性法(ＬＳＤ)对各水平间的

差异进行分析ꎬ用双因素方差分析 ３ 种林分类型、不
同土层对土壤理化性质的交互影响ꎬ用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相

关性对土壤理化性质间的相关性进行分析ꎬ显著性

水平设置为 Ｐ<０.０５ꎮ 统计图使用 Ｏｒｉｇｉｎ ８.０ 软件进

行制作ꎮ
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表 ２　 样地林下主要草本层植被类型
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｓｉｔｅｓ ｕｎｄｅｒ ｆｏｒｅｓｔ

木麻黄纯林
Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

木麻黄－琼崖海棠混交林
Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ × Ｃａｌｏｐｈｙｌｌｕｍ ｉｎｏｐｈｙｌｌｕｍ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

木麻黄－大叶相思混交林
Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ × Ａｃａｃｉａ ａｕｒｉｃｕｌｉｆｏｒｍｉｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

属
Ｇｅｎｕｓ

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

菊科
Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ

胜红蓟属
Ａｇｅｒａｔｕｍ

胜红蓟
Ａｇｅｒａｔｕｍ
ｃｏｎｙｚｏｉｄｅｓ

菊科
Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ

胜红蓟属
Ａｇｅｒａｔｕｍ

胜红蓟
Ａｇｅｒａｔｕｍ
ｃｏｎｙｚｏｉｄｅｓ

禾本科
Ｐｏａｃｅａｅ

狗牙根属
Ｃｙｎｏｄｏｎ

狗牙根
Ｃｙｎｏｄｏｎ ｄａｃｔｙｌｏｎ

泽兰属
Ｃｈｒｏｍｏｌａｅｎａ

飞机草
Ｃｈｒｏｍｏｌａｅｎａ

ｏｄｏｒａｔａ

地毯草属
Ａｘｏｎｏｐｕｓ

地毯草
Ａｘｏｎｏｐｕｓ ｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓ

泽兰属
Ｃｈｒｏｍｏｌａｅｎａ

飞机草
Ｃｈｒｏｍｏｌａｅｎａ

ｏｄｏｒａｔａ

大戟科
Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ

地杨桃属
Ｓｅｂａｓｔｉａｎｉａ

地杨桃
Ｓｅｂａｓｔｉａｎｉａ
ｃｈａｍａｅｌｅａ

黍属
Ｐａｎｉｃｕｍ

铺地黍
Ｐａｎｉｃｕｍ ｒｅｐｅｎｓ

斑鸠菊属
Ｖｅｒｎｏｎｉａ

夜香牛
Ｖｅｒｎｏｎｉａ ｃｉｎｅｒｅａ

油柑属
Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ

叶下珠
Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ
ｕｒｉｎａｒｉａ

鸭嘴草属
Ｉｓｃｈａｅｍｕｍ

鸭嘴草
Ｉｓｃｈａｅｍｕｍ ｃｉｌｉａｒｅ

一点红属
Ｅｍｉｌｉａ

一点红
Ｅｍｉｌｉａ ｓｏｎｃｈｉｆｏｌｉａ

茜草科
Ｒｕｂｉａｃｅａｅ

鸡屎藤属
Ｐａｅｄｅｒｉａ

鸡屎藤
Ｐａｅｄｅｒｉａ
ｆｏｅｔｉｄａ

豆科
Ｆａｂａｃｅａｅ

刀豆属
Ｃａｎａｖａｌｉａ

海刀豆
Ｃａｎａｖａｌｉａ ｍａｒｉｔｉｍａ

禾本科
Ｐｏａｃｅａｅ

黍属
Ｐａｎｉｃｕｍ

短叶黍
Ｐａｎｉｃｕｍ ｂｒｅｖｉｆｏｌｉｕｍ

丰花草属
Ｂｏｒｒｅｒｉａ

丰花草
Ｂｏｒｒｅｒｉａ ｓｔｒｉｃｔａ

黄眼草科
Ｘｙｒｉｄａｃｅａｅ

黄眼草属
Ｘｙｒｉｓ

黄眼草
Ｘｙｒｉｓ ｉｎｄｉｃａ

结缕草属
Ｚｏｙｓｉａ

结缕草
Ｚｏｙｓｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ

禾本科
Ｐｏａｃｅａｅ

狗牙根属
Ｃｙｎｏｄｏｎ

狗牙根
Ｃｙｎｏｄｏｎ
ｄａｃｔｙｌｏｎ

茅膏菜科
Ｄｒｏｓｅｒａｃｅａｅ

锦地罗属
Ｄｒｏｓｅｒａ

锦地罗
Ｄｒｏｓｅｒａ ｂｕｒｍａｎｎｉ

茜草科
Ｒｕｂｉａｃｅａｅ

丰花草属
Ｂｏｒｒｅｒｉａ

丰花草
Ｂｏｒｒｅｒｉａ ｓｔｒｉｃｔａ

西番莲科
Ｐａｓｓｉｆｌｏｒａｃｅａｅ

西番莲属
Ｐａｓｓｉｆｌｏｒａ

龙珠果
Ｐａｓｓｉｆｌｏｒａ ｆｏｅｔｉｄａ

茅膏菜属
Ｄｒｏｓｅｒａ

茅膏草
Ｄｒｏｓｅｒａ ｐｅｌｔａｔａ

豆科
Ｆａｂａｃｅａｅ

含羞草属
Ｍｉｍｏｓａ

含羞草
Ｍｉｍｏｓａ ｐｕｄｉｃａ

苋科
Ａｍａｒａｎｔｈａｃｅａｅ

牛膝属
Ａｃｈｙｒａｎｔｈｅｓ

牛膝
Ａｃｈｙｒａｎｔｈｅｓ
ｂｉｄｅｎｔａｔａ

莎草科
Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ

莎草属
Ｃｙｐｅｒｕｓ

莎草
Ｃｙｐｅｒｕｓ ｒｏｔｕｎｄｕｓ

锦葵科
Ｍａｌｖａｃｅａｅ

黄花棯属
Ｓｉｄａ

黄花棯
Ｓｉｄａ ａｃｕｔａ

鸭跖草科
Ｃｏｍｍｅｌｉｎａｃｅａｅ

鸭跖草属
Ｍｕｒｄａｎｎｉａ

水竹叶
Ｍｕｒｄａｎｎｉａ
ｔｒｉｇｕｅｔｒａ

鸭跖草科
Ｃｏｍｍｅｌｉｎａｃｅａｅ

鸭跖草属
Ｍｕｒｄａｎｎｉａ

水竹叶
Ｍｕｒｄａｎｎｉａ ｔｒｉｇｕｅｔｒａ

大戟科
Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ

油柑属
Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ

叶下珠
Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ
ｕｒｉｎａｒｉａ

大戟科
Ｅｕｐｈｏｒｂｉａｃｅａｅ

油柑属
Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ

叶下珠
Ｐｈｙｌｌａｎｔｈｕｓ ｕｒｉｎａｒｉａ

鸭跖草科
Ｃｏｍｍｅｌｉｎａｃｅａｅ

鸭跖草属
Ｍｕｒｄａｎｎｉａ

水竹叶
Ｍｕｒｄａｎｎｉａ
ｔｒｉｇｕｅｔｒａ

２　 结果与分析

２.１ 不同林分类型土壤 ｐＨ 分布特征

由图 ２ 可知ꎬ不同林分下土壤 ｐＨ 随剖面深度

的增加呈逐渐增加的趋势ꎬ其中木麻黄纯林、木麻

黄－琼崖海棠混交林、木麻黄－大叶相思混交林 ｐＨ
变幅分别为 ４.４７~５.５０、４.７５~５.９０、４.６０~５.６５ꎮ ３ 种

林分类型间 ｐＨ 大小顺序为木麻黄－琼崖海棠混交

林>木麻黄－大叶相思混交林、木麻黄纯林ꎮ 其中ꎬ
在腐殖质层和 ２０~ ４０ ｃｍ 土层下各林分 ｐＨ 间差异

显著(Ｐ<０.０５)ꎻ在腐殖质层ꎬ木麻黄－琼崖海棠混交

林显著高于其他两种林分ꎬ较木麻黄纯林高 ０.２７ 个

单位ꎬ增幅达 ６.１１％ꎬ较木麻黄－大叶相思混交林高

０.１５ 个单位ꎬ增幅达 ３.２６％ꎻ２０ ~ ４０ ｃｍ 土层ꎬ木麻

黄－琼崖海棠混交林较木麻黄纯林高 ０.３２ 个单位ꎬ
增幅为 ５.９７％ꎮ 通过方差分析发现ꎬ林分类型和剖

面深度均对 ｐＨ 有极显著的影响(Ｐ<０.０１)ꎬ林型和

剖面深度的交互作用则对 ｐＨ 无显著影响ꎮ
２.２ 土壤剖面有机碳和全氮分布特征

不同林分土壤剖面有机碳和全氮含量以及Ｃ / Ｎ
分布特征如图 ３ 所示ꎮ 由图 ３ 可知ꎬ土壤有机碳和

全氮含量均随剖面深度的增加呈显著降低的趋势ꎬ
其中木麻黄纯林、木麻黄－琼崖海棠混交林、木麻
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分别代表木麻黄、琼崖海棠和大叶相思ꎻ▲代表土壤剖面采样点ꎮ

ｉｎｄｉｃａｔｅ Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａꎬ Ｃａｌｏｐｈｙｌｌｕｍ ｉｎｏｐｈｙｌｌｕｍ ａｎｄ Ａｃａｃｉａ ａｕｒｉｃｕｌｉｆｏｒｍｉｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ ▲ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｐｒｏｆｉｌｅ
ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ.

图 １　 不同林分类型种植示意图

Ｆｉｇ. １　 Ｐｌａｎｔｉｎｇ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ

Ｔ 表示林分类型ꎻ Ｄ 表示土壤剖面深度ꎮ �和 ��分别表示在
０.０５ 和 ０.０１ 水平上差异显著ꎮ 下同ꎮ
Ｔ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅꎻ Ｄ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｓｏｉｌ ｐｒｏｆｉｌｅ ｄｅｐｔｈ. � ａｎｄ
�� ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ０. ０５ ａｎｄ ０. ０１ ｌｅｖｅｌｓꎬ
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｔｙ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 不同林分类型土壤剖面 ｐＨ 分布特征
Ｆｉｇ. ２　 ｐＨ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ

ｐｒｏｆｉｌｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ

黄－大叶相思混交林土壤有机碳含量变幅分别为

０.０８~８.８０、０.３７~２０.８０、０.７９~２４.６２ ｇ􀅰ｋｇ￣１ꎬ全氮含

量变幅分别为 ０.０３~０.４８、０.０５~０.６９、０.０８~０.８３ ｇ􀅰
ｋｇ￣１ꎮ ３ 种林分类型间土壤有机碳和全氮含量的大

小顺序标线为木麻黄－大叶相思混交林>木麻黄－琼
崖海棠混交林>木麻黄纯林ꎬ其中ꎬ不同土层各林分

间差异均达到显著水平(Ｐ<０.０５)ꎮ 与木麻黄纯林

相比ꎬ木麻黄－琼崖海棠混交林各层土壤有机碳和

全氮含量增幅范围分别为 ６９. ８％ ~ ３５８. ３％ 和

４４.１％~１６０.７％ꎬ木麻黄－大叶相思混交林增幅范围

分别为 ９０.２％ ~ ９０８.３％和 ３１.４％ ~ ２１０.７％ꎬ有机碳

含量增幅高于全氮增幅ꎮ 从 Ｃ / Ｎ 比来看ꎬ依然为腐

殖质层高于其他土层ꎬ木麻黄－大叶相思混交林显

著高于木麻黄纯林ꎮ 从方差分析可以看出ꎬ林分类

型、剖面深度以及二者的交互作用对土壤有机碳含

量、全氮含量以及 Ｃ / Ｎ 均有极显著影响ꎮ
２.３ 土壤剖面全磷和全钾分布特征

由图 ４ 可知ꎬ土壤全磷和全钾含量均随剖面深

度的增加呈降低的趋势ꎮ 木麻黄纯林、木麻黄－琼
崖海棠混交林、木麻黄－大叶相思混交林剖面土壤

全磷含量变幅分别为 ０.１０７ ~ ０.２８７、０.１３７ ~ ０.３００、
０.１４９ ~ ０. ３３７ ｇ 􀅰 ｋｇ￣１ꎬ 全 钾 含 量 变 幅 分 别 为

０.０９８％~ ０. １３３％、 ０. １１２％ ~ ０. １４２％、 ０. １２０％ ~
０.１５０％ꎬ３ 种林分类型间土壤全磷和全钾含量的大
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图 ３　 不同林分类型土壤剖面有机碳含量、
全氮含量和 Ｃ / Ｎ 分布特征

Ｆｉｇ. ３　 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓꎬ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ Ｃ / Ｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｆｉｌｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ

小顺序基本表现为木麻黄纯林小于木麻黄－大叶相

思混交林和木麻黄－琼崖海棠混交林ꎮ 就全磷含量

而言ꎬ０~ ２０ ｃｍ 土层下ꎬ木麻黄－琼崖海棠混交林显

著高于木麻黄纯林和木麻黄－大叶相思混交林ꎬ增
幅分别为 ３９.６％和 ２３.４％ꎬ而在 ２０ ~ １００ ｃｍ 各土层

下木麻黄混交林均显著高于木麻黄纯林ꎬ木麻黄－
琼崖海棠混交林增幅为 ２０.８％ ~ ２８.２％ꎬ木麻黄－大
叶相思混交林增幅为 ２５.０％~３９.６％ꎻ就全钾含量而

言ꎬ４０ ~ ６０ ｃｍ 土层下ꎬ木麻黄－大叶相思混交林显

著高于木麻黄纯林ꎬ增幅为 ２０.６％ꎮ 从方差分析结

果来看ꎬ林分类型、剖面深度均对全磷和全钾含量

有极显著影响ꎬ而二者交互作用均对全磷含量有极

显著影响(Ｐ<０.０１)ꎮ
２.４ 土壤剖面速效养分分布特征

不同林分下土壤剖面速效养分分布特征如图 ５
所示ꎮ ３ 种林分类型有效磷含量变幅分别为木麻黄

纯林 １.３０~１.７４ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１、木麻黄－琼崖海棠混交林

１.６６~２.０９ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１、木麻黄－大叶相思混交林１.２９~
２.２１ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１ꎮ 其中ꎬ木麻黄纯林的腐殖质层有效

磷含量低于其他土层ꎬ而两种混交林的腐殖质层则

高于其他土层ꎬ且随剖面深度的增加呈降低的趋

势ꎮ 同时ꎬ两种混交林腐殖质层显著高于木麻黄纯

林ꎬ增幅分别为 ６０. ５％ 和 ７０. ２％ꎬ然而较深层次

(２０~１００ ｃｍ)土壤下ꎬ木麻黄－大叶相思混交林有效

磷含量相对于其他两种林型较低ꎮ 方差分析表明ꎬ
林分类型、剖面深度以及二者交互作用均对有效磷

含量有极显著影响(Ｐ<０.０１)ꎮ
随剖面深度的增加ꎬ各林分速效钾含量均呈降

低的趋势ꎮ ３ 种林分类型土壤速效钾含量变幅为木

麻黄纯林 ２.０５ ~ １３.５８ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１、木麻黄－琼崖海棠

混交林 ２.４７ ~ １４.２３ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１、木麻黄－大叶相思混

交林 ３.７０~ １６.２２ ｍｇ􀅰ｋｇ￣１ꎻ各土层速效钾含量均表

现为木麻黄－大叶相思混交林>木麻黄－琼崖海棠混

交林>木麻黄纯林ꎬ与木麻黄纯林相比ꎬ木麻黄－琼
崖海棠混交林和木麻黄－大叶相思混交林各土层速

效钾含量增幅分别为 ４. ８％ ~ ８７. ２％ 和 １９. ４％ ~
９８.２％ꎮ 方差分析显示ꎬ林分类型和剖面深度均对

速效钾含量有极显著影响(Ｐ<０.０１)ꎬ而二者交互作

用对其无显著影响ꎮ
随剖面深度的增加ꎬ硝态氮和铵态氮含量均呈

明显降低的趋势ꎬ腐殖质层显著高于其他土层ꎮ 腐

殖质层下的各林分间土壤硝态氮和铵态氮含量差

异显著ꎬ其中木麻黄－大叶相思混交林均显著高于

木麻黄纯林和木麻黄－琼崖海棠混交林ꎬ硝态氮含

量增幅分别为 ２１.８％和 ２１.０％ꎬ铵态氮含量增幅分

别为 １６２.６％和 ６６.８％ꎮ 方差分析表明ꎬ林分类型、
剖面深度以及二者交互作用均对硝态氮和铵态氮

含量有极显著影响(Ｐ<０.０１)ꎮ
２.５ 土壤剖面理化性状相关分析

通过分析 ３ 种林分条件下不同理化性状之间的

相关关系发现(表 ３) ꎬ土壤 ｐＨ 与有机碳、全氮、全

０２３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



ｎｓ表示无显著性差异ꎮ
ｎｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ.

图 ４　 不同林分类型土壤剖面全磷含量和全钾含量分布特征
Ｆｉｇ. ４　 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｆｉｌｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ

图 ５　 不同林分类型土壤剖面有效磷、速效钾、硝态氮和铵态氮含量分布特征
Ｆｉｇ. ５　 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎬ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍꎬ ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｆｉｌｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ
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表 ３　 不同林分类型土壤理化性质间的相关关系
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏ￣ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ

项目
Ｉｔｅｍ ｐＨ 有机碳

ＳＯＣ
全氮
ＴＮ

全磷
ＴＰ

全钾
ＴＫ

有效磷
ＡＰ

速效钾
ＡＫ

硝态氮
ＮＩＮ

铵态氮
ＡＭＮ

ｐＨ １

有机碳 ＳＯＣ －０.７４９�� １

全氮 ＴＮ －０.８０７�� ０.９６８�� １

全磷 ＴＰ －０.７７３�� ０.８３０�� ０.８９５�� １

全钾 ＴＫ －０.４３６�� ０.５８２�� ０.６６４�� ０.６８７�� １

有效磷 ＡＰ －０.２９５� ０.６３９�� ０.５８２�� ０.４７６�� ０.３８７�� １

速效钾 ＡＫ －０.７８５�� ０.９１７�� ０.９３４�� ０.８６８�� ０.６０４�� ０.４１０�� １

硝态氮 ＮＩＮ －０.８３２�� ０.９３７�� ０.９３９�� ０.８３２�� ０.５３２�� ０.４６２�� ０.９６２�� １

铵态氮 ＡＭＮ －０.７６９�� ０.９７３�� ０.９６２�� ０.８４３�� ０.６００�� ０.６４１�� ０.９０４�� ０.９２５�� １

　 注: �和 ��分别表示在 ０.０５ 和 ０.０１ 水平显著相关ꎮ ＳＯＣ. 土壤有机碳ꎻ ＴＮ. 全氮ꎻ ＴＰ. 全磷ꎻ ＴＫ. 全钾ꎻ ＡＰ. 有效磷ꎻ ＡＫ. 速效钾ꎻ
ＮＩＮ. 硝态氮ꎻ ＡＭＮ. 铵态氮ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: � ａｎｄ �� ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ａｔ ０. ０５ ａｎｄ ０. ０１ ｌｅｖｅｌｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. ＳＯＣ. Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎꎻ ＴＮ. Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎻ
ＴＰ. Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｕｓｐｈｏｒｕｓꎻ ＴＫ. Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍꎻ ＡＰ. Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｕｓｐｈｏｒｕｓꎻ ＡＫ. Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍꎻ ＮＩＮ. Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎻ ＡＭＮ.
Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ.

磷、全钾、有效磷、速效钾、硝态氮和铵态氮含量均

呈显著或极显著的负相关关系ꎬ其他土壤养分含量

间均呈显著或极显著的正相关关系ꎬ其中ꎬ有机碳

含量与全氮、硝态氮以及铵态氮含量间的相关系数

高于其他指标ꎮ

３　 讨论与结论

本研究结果表明ꎬ与木麻黄纯林相比ꎬ木麻黄－
琼崖海棠混交林可有效改善土壤酸度ꎬ提高各层土

壤 ｐＨꎬ而木麻黄－大叶相思混交林与木麻黄纯林间

无显著差异ꎮ 总的来看ꎬ混交林模式改善土壤 ｐＨ
的作用机制可能有以下三方面原因ꎮ 第一ꎬ酚酸类

是土壤最具化感潜力的化学物质之一ꎬ纯林根系分

泌物中各类酚酸物质的含量均显著高于混交林ꎬ而
酚酸含量又与土壤 ｐＨ 呈负相关ꎬ因此ꎬ与纯林相

比ꎬ混交林根系间的相互作用减弱了根系分泌物的

酚酸物质含量ꎬ进而改善土壤 ｐＨ(柴旭光ꎬ２０１６)ꎻ
第二ꎬ混交林枯落物产量和丰富度高于纯林(赵燕

波等ꎬ２０１５)ꎬ从而产生更多的中间产物和腐殖质ꎬ
而有机质中的酸性基团(－ＣＯＯＨ)提供了大量的阳

离子交换位点ꎬ枯落物物通过释放更多的阳离子ꎬ
进而中和土壤氢离子ꎬ减缓土壤的酸化(汪思龙和

陈楚莹ꎬ１９９２)ꎻ第三ꎬ有学者认为混交林种植会通

过提升土壤 ｐＨ 进而抑制土壤铝有效性ꎬ对缓解植

物铝毒有改善作用(雷波等ꎬ２０１４)ꎮ 综上所述ꎬ合

理的混交林模式在一定程度上可以减缓木麻黄林

地土壤的酸化ꎮ
土壤有机质是衡量森林土壤肥力的重要指标ꎬ

其主要来源于植物地上枯落物和地下根系的输入ꎬ
是指示土壤肥力与健康的关键指标 (杨承栋ꎬ
２０１６)ꎮ 本研究表明ꎬ不同木麻黄林分类型土壤有

机碳和全氮含量总体随土层加深呈下降趋势ꎬ腐殖

质层有机碳和全氮含量明显高于其他各层土壤ꎬ表
现明显的“表聚”现象ꎬ且琼崖海棠、大叶相思与木

麻黄混交林的这种现象较木麻黄纯林更明显ꎮ 一

方面ꎬ森林枯落物归还到土壤中后ꎬ主要覆盖在地

表ꎬ而枯落物中主要成分为碳ꎬ其次为氮ꎬ二者在地

表逐年富集进而造成了明显的层次性ꎻ另一方面ꎬ
混交林与纯林相比ꎬ混合枯落物的非加和效应加速

了其分解和转化速率ꎬ进而有效提升了土壤有机碳

含量ꎬ增强林地容蓄能力ꎬ更有利于混交林植物的

生长和林分的稳定(熊勇等ꎬ２０１２)ꎮ 两种混交林相

比ꎬ木麻黄－大叶相思混交林的层次性更明显ꎬ一方

面与大叶相思混交林枯落物产量高于琼崖海棠混

交林有关(薛杨等ꎬ２０１４)ꎻ另一方面可能是由于大

叶相思的根瘤菌固定氮气ꎬ对土壤的增氮效果和改

土效果较好(唐国勇等ꎬ２０１２)ꎮ 以往研究表明ꎬ大
叶相思人工林的树冠较高ꎬ叶面积大ꎬ枯落物产量

高且分解快ꎬ养分元素能够较快地进行系统内循

环ꎬ维持土壤肥力ꎬ同时还可有效降低风速ꎬ削弱强

风影响ꎬ提高林分防护功能(高成杰等ꎬ２０１４)ꎮ 生

２２３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



产中值得注意的是ꎬ大叶相思树冠开展ꎬ在木麻黄

和大叶相思混交造林时ꎬ最好将两个树种交接行的

行距适当加大ꎬ以避免木麻黄受到庇荫而影响生

长ꎬ或者在生长后期对大叶相思做适当修剪ꎬ减少

种间树冠过度重叠(陈德旺ꎬ２００３)ꎮ
本研究发现ꎬ与木麻黄纯林相比ꎬ两种混交林

对土壤全磷含量的改善效果均较好ꎬ对全钾含量亦

有一定的提升作用ꎮ 主要由于滨海沙地保水保肥

能力差ꎬ加之降雨量集中且大ꎬ造成土壤中钾离子

径流、淋洗损失严重(丁效东等ꎬ２０１６)ꎬ通过混交林

种植可以增加植被覆盖度ꎬ起到抗侵蚀作用ꎻ另外ꎬ
还可通过产生大量枯落物增加输入到土壤中的磷

和钾含量ꎬ进而提高土壤全磷和全钾贮量ꎮ 从土壤

速效养分来看ꎬ速效钾、硝态氮和铵态氮含量在不

同林分类型下均表现出明显的“表聚”现象ꎬ主要原

因为腐殖质层和上层土壤中有机质含量较高ꎬ降低

了速效养分随降雨向下层土壤淋洗ꎮ 通过分析土

壤理化性质之间的相关性发现ꎬ土壤 ｐＨ 与有机碳、
全氮、全磷、全钾以及速效养分含量均呈显著或极

显著负相关ꎬ而土壤养分间均呈显著或极显著正相

关ꎮ 以往研究认为ꎬ在适当降低土壤 ｐＨ 的情况下ꎬ
提高养分含量ꎬ可以增加人工林的土壤微生物数

量ꎬ进而改善林地土壤微生态环境 (梁国华等ꎬ
２０１５)ꎮ 综上所述ꎬ木麻黄不同林分类型下的土壤

理化性质存在差异ꎬ生产实践中ꎬ可以通过合理的

混交林种植来改善林内枯落物的组成及性质ꎬ不断

提高土壤中有机质含量ꎬ改善土壤理化性质和土壤

肥力ꎬ进而促使滨海沙地木麻黄防风林的可持续生

产和发展ꎮ
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贵州省国家公园选址及其植物多样性保育研究

谢　 波１ꎬ２ꎬ 杨广斌１ꎬ２∗ꎬ 李　 蔓１ꎬ２ꎬ 李亦秋１ꎬ２

( １. 贵州师范大学 地理与环境科学学院ꎬ 贵阳 ５５０００１ꎻ ２. 贵州省山地资源与环境遥感应用重点实验室ꎬ 贵阳 ５５００００ )

摘　 要: 贵州省生态资源丰富ꎬ建立国家公园有利于集中规范化管理生态资源ꎮ 为了分析贵州省国家级自然保

护地的空间分布特征ꎬ筛选出优势景观资源聚集区作为国家公园候选区ꎬ该文借助 ＡｒｃＧｉｓ 空间分析工具对现有

的 ５ 类 １１３ 处保护地进行空间分布特征分析ꎬ筛选出国家公园试点候选区并对其进行资源评价ꎮ 结果表明:(１)
贵州省国家级自然保护地总体呈凝聚型分布ꎬ重叠度高ꎬ将保护地聚集区作为景观优势聚集区划定了 ８ 个国家

公园试点候选区ꎮ (２)通过对聚集区主要代表性资源分析和专家评分得出ꎬ分值排在前列的聚集区可以考虑作

为国家公园试点区进行推荐ꎬ分值最高的赤水－习水区可优先选为国家公园试点区ꎮ (３)赤水－习水区资源的国

家代表性、适宜性、国有性和社会可行性等ꎬ满足设立国家公园优先整合交叉重叠保护地的基本原则ꎬ其植物多

样性保育价值重大ꎮ 该研究结果为国家公园的选址提供了新的思路ꎬ并为以国家公园为主体的自然保护地体系

建立以及国家公园植物多样性保育提供了参考依据ꎮ
关键词: 贵州省ꎬ 国家公园选址ꎬ 国家级自然保护地ꎬ 空间分布ꎬ 植物多样性保育ꎬ 层次分析法
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ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｎａｔｉｏｎａｌ ｐａｒｋｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅꎬ ｎａｔｉｏｎａｌ ｐａｒｋ ｓｉｔｅꎬ ｎａｔｉｏｎａｌ ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａꎬ ｓｐａｃｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎꎬ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎꎬ ａｎａｌｙｔｉｃ ｈｉｅｒａｒｃｈｙ ｐｒｏｃｅｓｓ (ＡＨＰ)

　 　 自然保护地是由各级政府划定ꎬ通过法律和

其他有效手段对重要自然生态系统、自然遗迹、自
然景观及其所承载的自然资源、生态功能和文化

价值等进行长期保护管理的特定区域(唐小平等ꎬ
２０１９)ꎬ为我国野生动物种群和高等植物群落的多

样性保育发挥了重要作用(严重玲ꎬ１９９４)ꎮ 然而ꎬ
大多数保护地在建立之初ꎬ主要以抢救式保护为

主ꎬ管理水平滞后ꎬ出现了建而不管、管而不力、人
地关系突出等问题(欧阳志云等ꎬ２００２)ꎮ 中共中

央办公厅、国务院办公厅 ２０１９ 年 ６ 月发布的«关

于建立以国家公园为主体的自然保护地体系的指

导意见»(以下简称«方案»)中提出ꎬ要建立以国

家公园为主体ꎬ自然保护区为基础的自然保护地

体系ꎬ为自然保护地的优化管理指引方向ꎮ 一些

学者从宏观、定性的角度ꎬ以国家尺度和流域空间

为基础ꎬ分析自然保护地的空间分布特征和自然

人文条件建设国家公园的可行性(王连勇和霍伦

贺斯特􀅰斯蒂芬ꎬ２０１４)ꎮ 朱里莹等(２０１９)以热点

探测为基础ꎬ对省域尺度的国家公园试点进行了

研究和分析ꎻ薛冰洁等(２０１７)和王恒等(２０１３)通

过对单个国家公园的评价分析ꎬ确定其选址范围

的大小及其功能分区状况ꎻ赵勇等(２００９)和黄春

华等(２０１２)根据植物濒危的原因和保护区的实际

情况对植物多样性保育提出了相应的对策ꎮ
贵州省位于中国南方喀斯特地区ꎬ特殊的自

然条件使其呈现生态环境多样、生物种类丰富、生
态系统服务价值巨大的现状(金勇等ꎬ２０１９)ꎮ 贵

州省自然保护地体系相对较为成熟ꎬ拥有世界级

和国家级保护地 ５ 类共 １１３ 处(侯伟ꎬ２０１９)ꎮ 本

研究以贵州省省域范围为单元、国家级自然保护

地为基础ꎬ将保护地优势景观资源聚集区作为国

家公园候选区ꎬ综合候选区主要代表性景观资源

与潜在资源的评价分析和专家评分进行国家公园

的选址ꎬ并对国家公园试点区植物多样性的保育

提出建议ꎬ能够使自然资源、生态系统、植物多样

性等在被保护的同时ꎬ充分发挥其优势作用ꎬ进一

步推动区域的可持续发展ꎬ以期为国家公园的选

址提供新的思路和参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 数据来源及数据处理

国家级自然保护地保护区的范围和主要保护

物种来源于贵州省林业局官方网站 ( ｈｔｔｐ: / / ｌｙｊ.
ｇｕｉｚｈｏｕ.ｇｏｖ.ｃｎ / ꎬ数据统计截止时间为 ２０２０ 年 １ 月

１ 日)ꎬ通过提取保护地的质心ꎬ得到保护地的点要

素(图 １)ꎮ 贵州省各类区划图来源于贵州省地图

集(贵州省国土资源厅ꎬ２００５)ꎬ通过扫描、配准、矢
量化整理得到各类型的区划图ꎻ区域生产总值和

人口数据来自贵州省 ２０１８ 年统计年鉴ꎮ
１.２ 研究方法

１.２.１ 最邻近点指数 　 最邻近点指数用于表达点

状数据在空间上的分布类型ꎬ分布结构有均匀、随
机和集聚 ３ 种形式ꎮ 贵州省国家级自然保护地经

过质心抽取后呈点状分布ꎬ由 ＡｒｃＧｉｓ 中最邻近点

指数工具进行判断(吴佳雨ꎬ２０１４)ꎮ 公式如下:

ｒＥ ＝
１

２ｎ / Ａ
(１)

６２３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



Ｒ ＝ 􀭰ｒ
ｒＥ

(２)

式中: ｒＥ为预期平均距离ꎻＡ 为区域面积ꎻｎ 为

区域内点的数量ꎻＲ 为最邻近点指数ꎬ􀭰ｒ 为实际上

的平均观测距离ꎮ 当最邻近点指数 Ｒ<１ 时ꎬ表明

点状要素为集聚分布ꎻＲ ＝ １ 时ꎬ为随机分布ꎻＲ>１
时ꎬ为均匀分布ꎮ
１.２.２ 核密度指数 　 用于描述点状数据的密度大

小在区域内的空间聚集特征(李全林等ꎬ２０１２)ꎮ
运用 ＡｒｃＧｉｓ 中 Ｋｅｒｎｅｌ 工具ꎬ对自然保护地点要素

及面要素分别进行核密度分析ꎮ 假定各类保护地

的重要性一致ꎬ认为区域内保护地的聚集程度可

以代表优质景观资源的聚集性ꎬ对其进行整合ꎬ选
定为国家公园的候选区ꎮ 公式如下:

ｆ(ｘꎬｙ)＝ １
ｎｈ２􀰐

ｎ
ｊ＝ １Ｌ

ｄ ｊ

ｎ
æ

è
ç

ö

ø
÷ (３)

式中: ｆ(ｘꎬｙ)是指位置( ｘꎬｙ)的核密度值ꎻｎ
为保护地数量ꎻｈ 为带宽ꎻＬ 为核函数ꎻｄ ｊ为位置距

第 ｊ 个观测位置的距离ꎮ 该值越高ꎬ表明国家级自

然保护地空间分布密度越大ꎬ反之则越小ꎮ
１.２. ３ 层 次 分 析 法 ( ＡＨＰ 法 ) 　 层 次 分 析 法

(ａｎａｌｙｔｉｃ ｈｉｅｒａｒｃｈｙ ｐｒｏｃｅｓｓꎬ简称 ＡＨＰ 法)是一种对

定性问题进行定量分析的多准则决策方法(王恒

等ꎬ２０１３)ꎮ 首先ꎬ根据国家公园候选区潜在资源

评价指标ꎬ分别邀请林业管理、土地管理、风景园

林规划和自然地理共 １０ 位专家进行了两轮的专

家意见征询和打分ꎻ然后ꎬ通过 ＡＨＰ 法得出候选

区的分值和位次ꎮ 公式如下:

Ｅ ＝􀰐
ｎ

ｉ＝ １
Ｑ ｉＰ ｉ (４)

式中:Ｅ 为国家公园候选区的综合评价结果ꎻ
Ｑ ｉ为第 ｉ 个评价因子的权重ꎻＰ ｉ为第 ｉ 个评价因子

的评价分值ꎻｎ 为评价因子的数目ꎮ

２　 国家公园候选区选址

２.１ 国家公园候选区选定

２.１.１ 保护地空间分布类型 　 通过 ＡｒｃＧｉｓ １０.２ 中

最邻近点指数工具对自然保护地空间分布类型进

行计算(表 １)ꎮ 由表 １ 可知ꎬ单个类别保护地的最

邻近点指数 Ｒ 都大于 １ꎬ趋于均匀分布ꎬ总保护地

平均观测距离 􀭰ｒ ＝ ０.１７ꎬ预期平均距离 ｒＥ ＝ ０.２０ꎬ最
邻近比率(最邻近点指数)Ｒ ＝ ０.８４ꎬ即各保护地之

间实际观测距离与预期观测距离的均值之比 Ｒ 小

于 １ꎬ表明贵州省国家级自然保护地总体上呈集聚

分布状态ꎮ

表 １　 贵州省国家级自然保护地最邻近点指数
Ｔａｂｌｅ １　 Ｎｅａｒｅｓｔ ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｎａｔｉｏｎａｌ ｎａｔｕｒａｌ

ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａｓ ｉｎ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

保护地类型
Ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａ
ｔｙｐｅ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ

面积
Ａｒｅａ

(ｋｍ２)
􀭰ｒ ｒＥ Ｒ

自然保护地
Ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ
ａｒｅａ

１１３ ９ ５０７.１７ ０.１７ ０.２０ ０.８４

自然保护区
Ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｓｅｒｖｅ

１１ ３ ０７０.９３ ０.８ ０.５６ １.４２

风景名胜区
Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ａｎｄ
ｆａｍｏｕｓ ｓｃｅｎｅｒｙ

１８ ３ ７７３.８９ ０.７１ ０.４８ １.４９

地质公园
Ｇｅｏｐａｒｋ

９ １０８.８６ ０.９４ ０.５４ １.７６

森林公园
Ｆｏｒｅｓｔ ｐａｒｋ

３０ １ ８７０.２２ ０.３７ ０.３３ １.１０

湿地公园
Ｗｅｔｌａｎｄ ｐａｒｋ

４５ ６８３.２７ ０.４０ ０.３０ １.３１

２.１.２ 保护地空间分布聚集度分析 　 自然保护地

质心核密度分布格局(图 ２)显示ꎬ贵州省自然保

护地在空间分布上形成 ６ 个比较密集的中心ꎬ并
向四周扩散ꎮ 整体上ꎬ以北部赤水－习水一带的质

心核密度最高ꎻ中部较为集聚ꎬ以安顺、贵阳黔中

地区到黔东南州以“一”字形排开ꎬ其余四周核密

度值都相对较为稀疏ꎮ 自然保护地面积核密度分

布格局(图 ３)显示ꎬ贵州省自然保护地在空间分

布上主要有 ５ 个密集区ꎮ 赤水－习水一带密度最

高ꎬ其次是黔东南和铜仁分布有 ３ 个密集区ꎬ以及

黔西南的马岭河峡谷密集区ꎮ
２.１.３ 保护地空间分布聚集度分析　 贵州省国家级

自然保护地整体呈聚集分布ꎬ且主要集中聚集在一

定范围的区域ꎬ满足以聚集区作为优势景观资源聚

集区的条件ꎮ 根据现有 １１３ 个国家级自然保护地的

空间分布特征ꎬ结合自然保护地质心核密度和面积

核密度的聚集区ꎬ筛选出聚集度高的区域ꎬ并进行

适当的收缩ꎬ最终划定了 ８ 个贵州省自然保护地聚

集区作为国家公园候选区ꎮ 为了方便命名ꎬ以聚集

区主要县域单元名称组合或主要地级市与县域单

元名称组合作为国家公园候选区的名称ꎮ 如图 ４ 所

示(利用罗马数字表示候选区的名称ꎬ下同)ꎮ
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２.２ 国家公园候选区潜在资源评价指标

根据«方案»中对国家公园选址的要求ꎬ参考

前人(陈鑫峰ꎬ２００２ꎻ张希武ꎬ２０１８ꎻ舒旻ꎬ２０１８ꎻ侯
伟ꎬ２０１９)对于国家公园选点的研究选定若干个评

价指标及评分标准ꎬ并参考王恒(２０１３)层次分析

评价模型的方法ꎬ对各指标因子进行权重分配ꎬ得

到各评价指标的权重值(表 ２)ꎮ
２.３ 国家公园候选区潜在资源指标分析

２.３.１ 候选区景观资源 　 根据贵州省国家级自然

保护地名录和贵州植被(黄威廉和屠玉麟ꎬ１９８３)
等相关资料ꎬ对国家公园候选区具有代表性和独

特性的景观资源进行筛选ꎬ具体如表 ３ 所示ꎮ

表 ２　 国家公园试点区选址的评价指标
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｓｉｔｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｉｎ ｎａｔｉｏｎａｌ ｐａｒｋ ｐｉｌｏｔ ａｒｅａｓ

一级指标
Ｆｉｒｓｔｌｙ￣ｌｅｖｅｌ ｉｎｄｅｘ

二级指标
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ￣ｌｅｖｅｌ

ｉｎｄｅｘ

评价内容
Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ

权重
Ｗｅｉｇｈｔ

Ｉ１
资源的国
家代表性

Ｎａｔｉｏｎａｌ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ
ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ

Ｉ１１
自然景观

Ｎａｔｕｒａｌ ｌａｎｄｓｃａｐｅ

具有不存在人为扰动或退化的自然景观
Ｔｈｅｒｅ ｉｓ ｎｏ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｏｒ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｌａｎｄｓｃａｐｅ

０.０５１ ５

Ｉ１２
生物多样性
Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

生态系统、群落、生境以及动植物物种的种类或丰富度高的区域
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓꎬ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓꎬ ｈａｂｉｔａｔｓꎬ ａｎｄ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｒ ａｒｅａｓ ｗｉｔｈ
ｈｉｇｈ ａｂｕｎｄａｎｃｅ

０.０８２ ０

Ｉ１３
特殊物种保护

Ｓｐｅｃｉａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ

珍稀、濒危生物物种的集中分布区域
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｅｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｒｅａ ｏｆ ｒａｒｅ ａｎｄ ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ

０.０９１ ７

Ｉ１４
地质地貌

Ｇｅｏｌｏｇｉｃａｌ ｌａｎｄｓｃａｐｅ

地质地貌全球或全国范围内具有重要保护和研究价值的区域
Ｇｅｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｇｅｏｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｒｅａｓ ｗｉｔｈ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｖａｌｕｅ
ｇｌｏｂａｌｌｙ ｏｒ ｎａｔｉｏｎｗｉｄｅ

０.０３１ ２

Ｉ１５
古生物遗迹

Ｐａｌｅｏｎｔｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｌｉｃｓ

具有代表地球与生物的演化进程古生物遗迹的区域
Ｉｔ ｈａｓ ａｎ ａｒｅａ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｉｎｇ ｔｈｅ ａｎｃｉｅｎｔ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｌｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｅａｒｔｈ ａｎｄ ｌｉｖｉｎｇ ｔｈｉｎｇｓ

０.０５０ ３

Ｉ１６
科学研究

Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｒｅｓｅａｒｃｈ

具有科学研究价值的区域
Ａｒｅａｓ ｗｉｔｈ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｖａｌｕｅ

０.０９２ ０

Ｉ１７
历史纪念价值
Ｈｉｓｔｏｒｉｃａｌ ｖａｌｕｅ

具有历史纪念价值和意义的区域
Ａｎ ａｒｅａ ｗｉｔｈ ｈｉｓｔｏｒｉｃａｌ ｍｅｍｏｒｉａｌ ｖａｌｕｅ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

０.０６１ ５

Ｉ２
资源的适宜性

Ｓｕｉｔａｂｉｌｉｔｙ
ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ

Ｉ２１
面积 Ａｒｅａ

总面积不小于 １００ ｋｍ２

Ａｒｅａ ｎｏｔ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ １００ ｋｍ２
０.０７３ ３

Ｉ２２
保护地类型

Ｔｙｐｅ ｏｆ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａ

保护地类型丰富ꎬ功能完整的区域
Ａｎ ａｒｅａ ｗｉｔｈ ｒｉｃｈ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａｓ ａｎｄ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ

０.０８２ ８

Ｉ２３
空间 Ｓｐａｃｅ

范围完整ꎬ相对集中连片的区域
Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｒａｎｇｅꎬ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｅｄ ｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ａｒｅａ

０.０４３ ３

Ｉ２４
边界 Ｂｏｕｎｄａｒｙ

边界易于识别和确定的区域
Ｂｏｕｎｄａｒｙ ｅａｓｙ ｔｏ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｆｙ

０.０６３ ４

Ｉ３
资源的国有性
Ｎａｔｉｏｎａｌｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ

Ｉ３１
资源权属

Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｔｅｎｕｒｅ

权属清楚ꎬ不存在纠纷
Ｔｈｅ ｏｗｎｅｒｓｈｉｐ ｉｓ ｃｌｅａｒ ａｎｄ ｔｈｅｒｅ ｉｓ ｎｏ ｄｉｓｐｕｔｅ

０.０８２ ８

Ｉ３２
国有土 / 林地

Ｓｔａｔｅ ｓｏｉｌ / ｆｏｒｅｓｔ ｌａｎｄ

占国家公园总面积在 ６０％以上
Ｉｔ ａｃｃｏｕｎｔｓ ｆｏｒ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ６０％ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ａｒｅａ ｏｆ ｔｈｅ ｎａｔｉｏｎａｌ ｐａｒｋ

０.０７８ ２

Ｉ４
资源的社
会可行性

Ｓｏｃｉａｌ ｆｅａｓｉｂｉｌｉｔｙ
ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ

Ｉ４１
人口 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

人口密度每平方千米不高于 ２００ 人ꎬ无县级以上城市
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｓ ｎｏｔ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ２００ ｐｅｒｓｏｎ􀅰ｋｍ￣２ꎬ ｎｏ ｃｉｔｙ ａｂｏｖｅ ｃｏｕｎｔｙ ｌｅｖｅｌ

０.０２３ ７

Ｉ４２
产业 Ｉｎｄｕｓｔｒｙ

无大型重工业、农业建设
Ｎｏ ｌａｒｇｅ ｈｅａｖｙ ｉｎｄｕｓｔｒｙꎬ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ

０.０２０ ３

Ｉ４３
交通 Ｔｒａｆｆｉｃ

交通便利
Ｃｏｎｖｅｎｉｅｎｔ ｔｒａｎｓｐｏｒｔａｔｉｏｎ

０.０２１ ０

Ｉ５
附加项

Ａｄｄｉｔｉｏｎａｌ ｉｔｅｍ

公园有其他较为独特之处ꎬ可以加分项
Ｔｈｅ ｐａｒｋ ｈａｓ ｏｔｈｅｒ ｍｏｒｅ ｕｎｉｑｕｅ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｔｈａｔ ｃａｎ ａｄｄ ｐｏｉｎｔｓ

０.０５１ ０
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图 １　 贵州省国家级自然保护地空间分布
Ｆｉｇ. １　 Ｓｐａｔｉａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｎａｔｉｏｎａｌ ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａｓ ｉｎ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

图 ２　 国家级自然保护地质心核密度分布
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｏｒｅ ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｎａｔｉｏｎａｌ ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａｓ ｉｎ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ
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图 ３　 国家级自然保护地面积核密度分布
Ｆｉｇ. ３　 Ａｒｅａｓ ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｎａｔｉｏｎａｌ ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａｓ ｉｎ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

Ｉ. 赤水－习水区ꎻ ＩＩ. 施秉－石阡区ꎻ ＩＩＩ. 雷山－台江区ꎻ ＩＶ. 关岭－西秀区ꎻ Ｖ. 都匀－贵定－福泉区ꎻ ＶＩ. 贵阳－清镇区ꎻ ＶＩＩ. 江口－
印江区ꎻ ＶＩＩＩ. 兴义－马岭河区ꎮ 下同ꎮ
Ｉ. Ｃｈｉｓｈｕｉ￣Ｘｉｓｈｕｉ ａｒｅａꎻ ＩＩ. Ｓｈｉｂｉｎｇ￣Ｓｈｉｑｉａｎ ａｒｅａꎻ ＩＩＩ. Ｌｅｉｓｈａｎ￣Ｔａｉｊｉａｎｇ ａｒｅａꎻ ＩＶ. Ｇｕａｎｌｉｎｇ￣Ｘｉｘｉｕ ａｒｅａꎻ Ｖ. Ｄｕｙｕｎ￣Ｇｕｉｄｉｎｇ￣Ｆｕｑｕａｎ ａｒｅａꎻ
ＶＩ. Ｇｕｉｙａｎｇ￣Ｑｉｎｇｚｈｅｎ ａｒｅａꎻ ＶＩＩ. Ｊｉａｎｇｋｏｕ￣Ｙｉｎｊｉａｎｇ ａｒｅａꎻ ＶＩＩＩ. Ｘｉｎｇｙｉ￣Ｍａｌｉｎｇｈｅ ａｒｅａ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ４　 贵州省国家公园候选区
Ｆｉｇ. ４　 Ｃａｎｄｉｄａｔｅ ａｒｅａｓ ｏｆ ｎａｔｉｏｎａｌ ｐａｒｋ ｉｎ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ
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图 ５　 贵州省国家重点保护野生植物物种数量县域分布图
Ｆｉｇ. ５　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｎａｔｉｏｎａｌ ｋｅｙ ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｃｏｕｎｔｙ ｕｎｉｔｓ ｏｆ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

图 ６　 贵州省 ２０１８ 年 ＧＤＰ 数量分布图
Ｆｉｇ. ６　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ’ｓ ＧＤＰ ｉｎ ２０１８
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图 ７　 贵州省 ２０１８ 年人口密度分布图
Ｆｉｇ. ７　 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ ｉｎ ２０１８

　 　 贵州省动植物资源十分丰富ꎬ据«贵州省国土

资源资料汇编»中的初步调查和统计ꎬ全省有脊椎

动物 ８０７ 种ꎬ其中两栖类 ６０ 种、爬行类 ９９ 种、鸟类

４０３ 种、哺乳类 １３４ 种ꎻ全省种子植物有 １９６ 科、
１ ４００余属、近 ５ ０００ 种ꎮ 候选区作为国家级自然

保护地的主要聚集区ꎬ汇集了大量的优势动植物

资源ꎮ 从表 ３ 可以看出ꎬ候选区代表性景观资源

丰富ꎬ各类自然景观和生态系统完整ꎬ生物多样性

丰富ꎬ特殊动植物物种种类多ꎬ黔中地区的 ＩＶ(关
岭－西秀区)、Ｖ(都匀－贵定－福泉区)和 ＶＩ(贵阳－
清镇区)候选区的代表性景观资源明显要低于其

他的公园候选区ꎬ资源优势相对较弱ꎮ
２.３.２ 候选区的植物多样性 　 根据贵州省国家重

点保护野生植物物种数量分布数据 (金勇等ꎬ
２０１９)ꎬ按照县域进行统计ꎬ具体见图 ５ꎮ 由图 ５ 可

知ꎬ贵州省国家重点保护野生植物数量丰富ꎬ目前

已知的重点保护野生植物物种有 ４２ 科、６６ 属、８５
种ꎮ 其中ꎬ南部县域以及北部道真县的重点保护

野生植物物种分布数量整体较高ꎬ并向中部逐渐

减少ꎬ望谟、独山、荔波和黎平县的物种数量都在

２５ ~ ３３ 种之间ꎻ而贵阳和安顺一带ꎬ以及北部遵义

汇川、仁怀、播州和东部天柱、玉屏等县的重点保

护野生植物物种分布数量最低ꎬ分布数量在 １ ~ ６
种之间ꎮ 值得注意的是ꎬ有的保护植物物种较多

的县域并不在国家公园候选区内ꎬ主要原因在于

其分布的县域内国家级自然保护地的聚集程度较

低ꎬ不符合优势景观资源聚集区的原则ꎬ可以考虑

在重点保护植物物种较多的县域建立相应的植物

保护优先区ꎬ加强对植物多样性的保育ꎮ 从国家

公园候选区的范围来看ꎬ ＩＶ(关岭 －西秀区)、ＶＩ
(贵阳－清镇区)候选区范围内的重点保护野生植

物数量最少ꎬ在 １ ~ ６ 种之间ꎮ 其余候选区所分布

的县域重点保护植物物种都在 １５ 个以上ꎬ其中都

匀－贵定－福泉区范围内县域的保护植物物种共

６５ 种ꎬ施秉－石阡区范围内共 ６２ 种ꎬ江口－印江区

和雷山－台江区范围内均为 ３８ 种ꎬ赤水－习水区范

围内共 ３７ 种ꎬ兴义－马岭河区范围内保护植物物

种最低(为 ３１ 种)ꎮ
２.３.３ 候选区的经济发展水平 　 以贵州省县级行

政单位 ２０１８ 年 ＧＤＰ 总量为基础ꎬ进行分层设色并

２３３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ３　 国家公园候选区的主要代表性景观资源 (部分)
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｎａｔｉｏｎａｌ ｐａｒｋ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ａｒｅａ (Ｐａｒｔ)

候选区
Ｃａｎｄｉｄａｔｅ ａｒｅａ

主要代表性和独特性景观资源
Ｍａｉｎ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅ ａｎｄ ｕｎｉｑｕｅ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ

Ｉ “中国丹霞”世界自然遗产地、同纬度最广常绿阔叶林带、桫椤、福建柏、红豆杉、三尖杉、鹅掌楸等
“Ｃｈｉｎａ Ｄａｎｘｉａ” ｗｏｒｌｄ ｎａｔｕｒａｌ ｈｅｒｉｔａｇｅ ｓｉｔｅꎬ ｔｈｅ ｗｉｄｅｓｔ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｂｅｌｔ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌａｔｉｔｕｄｅꎬ Ａｌｓｏｐｈｉｌａ
ｓｐｉｎｕｌｏｓａꎬ Ｆｏｋｉｅｎｉａ ｈｏｄｇｉｎｓｉꎬ Ｔａｘｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓꎬ Ｃｅｐｈａｌｏｔａｘｕｓ ｆｏｒｔｕｎｅｉꎬ Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｉｎｅｎｓｅꎬ ｅｔｃ.

ＩＩ “南方喀斯特”世界自然遗产地、喀斯特森林生态系统、银杏、桢楠、金钱槭、苏门羚、大鲵、灵猫等珍稀动植物
“Ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｋａｒｓｔ” ｗｏｒｌｄ ｎａｔｕｒａｌ ｈｅｒｉｔａｇｅ ｓｉｔｅꎬ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍꎬ Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａꎬ Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎꎬ Ｄｉｐｔｅｒｏｎｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ
Ｃａｐｒｉｃｏｒｎｉｓ ｓｕｍａｔｒａｅｎｓｉｓꎬ Ａｎｄｒｉａｓ ｄａｖｉｄｉａｎｕｓꎬ Ｖｉｖｅｒｒｉｄａｅ

ＩＩＩ 森林生态系统、苗族圣地、秃杉、香果树、翠柏、马尾树、猕猴、穿山甲、林麝等
Ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍꎬ ｈｏｌｙ ｌａｎｄ ｏｆ Ｍｉａｏꎬ Ｔａｉｗａｎｉａ ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉｏｉｄｅｓꎬ Ｅｍｍｅｎｏｐｔｅｒｙｓ ｈｅｎｒｙｉꎬ Ｃａｌｏｃｅｄｒｕｓ ｍａｃｒｏｌｅｐｉｓꎬ Ｒｈｏｉｐｔｅｌｅａ
ｃｈｉｌｉａｎｔｈａꎬ Ｍａｃａｃａꎬ Ｍａｎｉｓ ｐｅｎｔａｄａｃｔｙｌａꎬ Ｍｏｓｃｈｕｓ ｂｅｒｅｚｏｖｓｋｉｉꎬ ｅｔｃ.

ＩＶ 湿地生态系统、森林生态系统、化石群
Ｗｅｔｌａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍꎬ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍꎬ ｆｏｓｓｉｌ ｇｒｏｕｐ

Ｖ 湿地生态系统、森林生态系统 Ｗｅｔｌａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍꎬ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

ＶＩ 湿地生态系统 Ｗｅｔｌａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

ＶＩＩ “梵净山”世界自然遗产地、佛教名山、森林生态系统、珙桐、钟萼木、梵净山冷杉、黔金丝猴、华南虎、云豹等
“Ｍｏｕｎｔ Ｆａｎｊｉｎｇ” Ｗｏｒｌｄ ｎａｔｕｒａｌ ｈｅｒｉｔａｇｅ ｓｉｔｅꎬ Ｂｕｄｄｈｉｓｔ ｍｏｕｎｔａｉｎｓꎬ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍꎬ Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａꎬ Ｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉｄｅｒａ
ｓｉｎｅｎｓｉｓꎬ Ａｂｉｅｓ ｆａｎｊｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓꎬ Ｒｈｉｎｏｐｉｔｈｅｃｕｓ ｂｒｅｌｉｃｈｉꎬ Ｐａｎｔｈｅｒａ ｔｉｇｒｉｓ ａｍｏｙｅｎｓｉｓꎬ Ｎｅｏｆｅｌｉｓ ｎｅｂｕｌｏｓａꎬ ｅｔｃ.

ＶＩＩＩ 喀斯特峡谷地貌、喀斯特峰林、沟谷季雨林、血桐、贵州苏铁
Ｋａｒｓｔ ｃａｎｙｏｎ ｌａｎｄｆｏｒｍꎬ ｋａｒｓｔ ｆｅｎｇｌｉｎꎬ ｖａｌｌｅｙ ｒａｉｎｆｏｒｅｓｔꎬ Ｍａｃａｒａｎｇａ ｔａｎａｒｉｕｓꎬ Ｃｙｃａｓ ｇｕｉｚｈｏｕｅｎｓｉｓ

表 ４　 贵州省国家公园候选区潜在资源专家评分表
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｘｐｅｒｔ ｒａｔｉｎｇ ｆｏｒｍ ｆｏｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｉｎ ｃａｎｄｉｄａｔｅ ａｒｅａｓ ｏｆ ｎａｔｉｏｎａｌ ｐａｒｋｓ ｉｎ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ

一级指标
Ｆｉｒｓｔｌｙ￣ｌｅｖｅｌ

ｉｎｄｅｘ

权重
Ｗｅｉｇｈｔ

二级指标
Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ￣ｌｅｖｅｌ

ｉｎｄｅｘ

权重
Ｗｅｉｇｈｔ Ｉ ＩＩ ＩＩＩ ＩＶ Ｖ ＶＩ ＶＩＩ ＶＩＩＩ

Ｉ１ ０.４６０ ２ Ｉ１１ ０.０５１ ５ ０.２３ ０.２３ ０.２１ ０.１９ ０.１９ ０.１９ ０.２０ ０.１９
Ｉ１２ ０.０８２ ０ ０.５９ ０.５７ ０.５４ ０.４８ ０.４８ ０.４７ ０.５０ ０.４８
Ｉ１３ ０.０９１ ７ ０.７４ ０.７１ ０.６８ ０.６０ ０.６０ ０.５９ ０.６３ ０.６１
Ｉ１４ ０.０３１ ２ ０.０９ ０.０８ ０.０８ ０.０７ ０.０７ ０.０７ ０.０７ ０.０７
Ｉ１５ ０.０５０ ３ ０.２２ ０.２２ ０.２０ ０.１８ ０.１８ ０.１８ ０.１９ ０.１８
Ｉ１６ ０.０９２ ０ ０.７４ ０.７２ ０.６９ ０.６０ ０.６０ ０.５９ ０.６３ ０.６１
Ｉ１７ ０.０６１ ５ ０.３３ ０.３２ ０.３１ ０.２７ ０.２７ ０.２６ ０.２８ ０.２７

Ｉ２ ０.２６２ ８ Ｉ２１ ０.０７３ ３ ０.４７ ０.４６ ０.４４ ０.３８ ０.３８ ０.３８ ０.４０ ０.３９
Ｉ２２ ０.０８２ ８ ０.６０ ０.５８ ０.５６ ０.４９ ０.４９ ０.４８ ０.５１ ０.４９
Ｉ２３ ０.０４３ ３ ０.１６ ０.１６ ０.１５ ０.１３ ０.１３ ０.１３ ０.１４ ０.１３
Ｉ２４ ０.０６３ ４ ０.３５ ０.３４ ０.３３ ０.２９ ０.２９ ０.２８ ０.３０ ０.２９

Ｉ３ ０.１６１ ０ Ｉ３１ ０.０８２ ８ ０.６０ ０.５８ ０.５６ ０.４９ ０.４９ ０.４８ ０.５１ ０.４９
Ｉ３２ ０.０７８ ２ ０.５４ ０.５２ ０.５０ ０.４３ ０.４３ ０.４３ ０.４６ ０.４４

Ｉ４ ０.０６５ ０ Ｉ４１ ０.０２３ ７ ０.０５ ０.０５ ０.０５ ０.０４ ０.０４ ０.０４ ０.０４ ０.０４
Ｉ４２ ０.０２０ ３ ０.０４ ０.０４ ０.０３ ０.０３ ０.０３ ０.０３ ０.０３ ０.０３

Ｉ４３ ０.０２１ ０ ０.０４ ０.０４ ０.０４ ０.０３ ０.０３ ０.０３ ０.０３ ０.０３

Ｉ５ ０.０５１ ０ Ｉ５ ０.０５１ ０ ０.２３ ０.２２ ０.２１ ０.１８ ０.１８ ０.１８ ０.２０ ０.１９

总分值 Ｔｏｔａｌ ｖａｌｕｅ １ ６.０４ ５.８３ ５.５６ ４.８７ ４.８７ ４.８１ ５.１５ ４.９４

叠加自然保护地聚集区和国家公园候选区ꎬ具体

见图 ６ꎮ 由图 ６ 可知ꎬ贵州省 ２０１８ 年的 ＧＤＰ 总量

在空间上的分布极不均匀ꎬ总体来说呈东南向西

北逐渐增加的趋势ꎬ全省县域的平 均 ＧＤＰ 为

３３３１８ 期 谢波等: 贵州省国家公园选址及其植物多样性保育研究



１６８.３８ 亿元ꎮ ２０１８ 年ꎬＧＤＰ 总量最高的分别是云

岩区、南明区、仁怀市、花溪区和盘州市ꎬ均在 ５００
亿元以上ꎮ 从国家公园候选区所在范围内县域的

平均 ＧＤＰ 来看ꎬ国家公园候选区与经济发展的相

关性不大ꎬ国家公园候选区大多分布在 ２００ 亿元

以下的县域ꎮ 其中ꎬ贵阳－清镇区的平均 ＧＤＰ 最

高ꎬ为 ４５９.３７ 亿元ꎻ其次是兴义－马岭河区ꎬ平均

ＧＤＰ 为 ２６７.６８ 亿元ꎻ关岭－西秀区、赤水－习水区

和都匀－贵定－福泉区平均 ＧＤＰ 都在 １００ 亿元以

上ꎬ分别为 １７２.９０、１４０.８６、１１５.５９ 亿元ꎻ最小的是

江口－印江区、施秉－石阡区和雷山－台江区ꎬ平均

ＧＤＰ 都在 １００ 亿元以下ꎬ分别为 ９２. ９７、７０. ４９、
３２.８１ 亿元ꎮ
２.３.４ 候选区的人口密度 　 以贵州省县级行政单

位 ２０１８ 年人口总量为基础ꎬ除以县域面积得到贵

州省县域人口密度ꎬ进行分层设色并叠加自然保

护地聚集区和国家公园候选区ꎬ具体见图 ７ꎮ 由图

７ 可知ꎬ贵州省 ２０１８ 年人口密度高值分布主要集

中在贵州中部和西北部ꎬ东南部、南部和东北部相

对较低ꎬ全省县域的平均人口密度每平方千米为

３９３.９３ 人ꎮ ２０１８ 年ꎬ人口密度最高的分别是云岩

区、南明区、中山区、白云区ꎬ每平方千米均在１ ０００
人以上ꎬ其中云岩区最高(每平方千米为１０ ３５９.１９
人)ꎮ 从国家公园候选区所在范围内县域的平均

人口密度来看ꎬ人口密度与国家公园候选区的分

布呈负相关关系ꎬ从生态保护的角度来看ꎬ人地关

系的比例小ꎬ更有利于保护地的建立和管理ꎮ 其

中ꎬ贵阳－清镇区的平均人口密度最高ꎬ每平方千

米为 １ ６１０.９７ 人ꎻ其次是关岭－西秀区和兴义－马
岭河区ꎬ平均人口密度每平方千米分别为 ２５７.１５、
２２４.１１ 人ꎻ平均人口密度每平方千米在 １００ ~ ２００
人之间的有赤水－习水区、施秉－石阡区、都匀－贵
定－福泉区、江口－印江区和雷山－台江区ꎬ每平方

千米 分 别 为 １５１. ４８、 １４４. ２２、 １３８. ３８、 １３７. １４９、
１００.４４ 人ꎮ

３　 贵州省国家公园试点选择

基于贵州省各类自然、人文、生态区划的分布

和文献查阅(贵州省国土资源厅ꎬ２００５)ꎬ以及国家

公园候选区的潜在资源条件ꎬ共邀请 １０ 位专家进

行了两轮的专家意见征询ꎬ并按照表 ２ 中的评价

指标对候选区进行打分ꎬ以优(１０ ~ ９)、良(８ ~ ７)、

中(６ ~ ５)、差(４ ~ ０)四个等级作为评价指标的评

判标准ꎬ最终根据评价指标的权重计算出候选区

的量化分值ꎬ结果见表 ４ꎮ 由表 ４ 可知ꎬ分值在 ５
分以上的有赤水－习水区、施秉－石阡区、雷山－台
江区、江口－印江区ꎬ可以作为国家公园试点区进

行推荐ꎬ其中排分最高的是赤水－习水区ꎬ可以考

虑选为国家公园试点区ꎮ
赤水－习水国家公园试点区内国家级自然保

护地分布聚集程度最高、优势景观资源的聚集程

度好ꎮ 从国家代表性来看ꎬ试点区内国家级自然

保护地成立时间早ꎬ自然景观受到人为因素的破

坏和扰动较少ꎻ在地貌上跨越了赤水低山河谷区

和习水－务川中山峡谷区ꎬ区域内以丹霞地貌为

主ꎬ地势起伏大、地形复杂多样ꎻ试点区森林覆盖

率高ꎬ具有全球同纬度最广阔的常绿阔叶林带ꎬ植
物多样性丰富ꎬ分布有桫椤( Ａｌｓｏｐｈｉｌａ ｓｐｉｎｕｌｏｓａ)、
福建 柏 ( Ｆｏｋｉｅｎｉａ ｈｏｄｇｉｎｓｉｉ ) 和 红 豆 杉 ( Ｔａｘｕｓ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)等 ３７ 种重点保护植物和 ２０ 多种稀有或

特有植物种、２９ 种珍稀濒危动物(孙亚莉和屠玉

麟ꎬ２００４)ꎮ 风景名胜区的景观组合配合好ꎬ观赏

价值极高ꎬ丹霞地貌作为世界自然遗产地ꎬ具有极

为重要的科学研究价值和保护意义ꎮ
从适宜性来看ꎬ国家级自然保护地种类分布

齐全ꎬ共有 ５ 类 ９ 处ꎬ能够发挥国家公园的多种功

能ꎻ保护地基本上呈连片分布ꎬ核密度高ꎬ重叠度

大(约 ４５％)ꎬ边界易于识别和确定ꎻ在各类自然区

划中分布密集度都较高ꎬ保护地总面积高达１ ３００
ｋｍ２ꎬ可划入国家公园的保护地范围较广ꎮ

从国有性来看ꎬ保护地建立时间早ꎬ基础设施

建设已相对成熟ꎬ后期建设投入会较少ꎻ保护地集

中分布在赤水、习水两县内ꎬ同属于遵义市ꎬ资源

权属清楚ꎬ土地和林地的国有性高ꎬ便于国家公园

的建立和后期统一管理ꎮ
从社会可行性来看ꎬ人口密度在全省范围内

较小ꎬ每平方千米均在 １００ ~ ２００ 人之间ꎬ经济水平

处于 １００ ~ ２００ 亿元之间ꎬ建设国家公园能够免受

频繁人为活动的影响并与经济相协调ꎮ

４　 讨论与结论

４.１ 讨论

４.１.１ 关于选址　 近年来ꎬ建立以国家公园为主体

的自然保护地体系是一个全新的课题ꎬ在贵州省

４３３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



从资源价值方面关于国家公园试点区选址的研究

和讨论中ꎬ梵净山、大苗岭、赤水－习水一带的丹霞

地貌等地呼声都比较高ꎬ与评分结果排名靠前的

候选区基本符合ꎬ但目前具体的选址还未有定论ꎮ
本文从自然保护地的空间分布出发ꎬ以保护

地优势景观资源聚集区作为国家公园候选区ꎬ综
合候选区主要代表性景观资源与潜在资源的评价

分析和专家评分进行国家公园的选址ꎬ得出赤水－
习水区可优先选为国家公园试点区ꎮ 赤水－习水

国家公园试点区的建立ꎬ对于世界遗产地“中国丹

霞”的研究价值和全球自然生态系统的保护具有

重要意义ꎬ有利于解决赤水－习水区内多个保护地

交叉重叠、多头管理的问题ꎬ有利于对该区域常绿

阔叶林森林生态系统和植物多样性的保护、保育

进行集中规范化管理ꎬ进一步丰富群落的植物多

样性ꎬ提高其生态、社会及经济效益ꎮ 但是ꎬ仅以

空间分布的密集程度作为优势景观资源区来进行

国家公园的选址还存在一定的局限性ꎬ在具体选

址工作的实施中还需要对相应的指标进行细化ꎮ
国家公园试点区选址及植物多样性保育所受的影

响因素颇多ꎬ如跨省域合作、公园结构组成、景观

资源整合、公园管理、统筹人地关系、政府决策以

及建设资金来源等问题仍有待进一步的讨论ꎮ
４.１.２ 关于植物多样性保育 　 赤水－习水国家公园

试点区范围内植物多样性丰富ꎬ建立国家公园对

植物多样性保育研究具有极为重要的生态价值和

意义ꎮ 为维持赤水－习水区植物物种的多样性ꎬ在
国家公园建设的总体规划中要将植物多样性保育

考虑进去ꎬ建议采取以下措施:(１)从赤水－习水国

家公园试点区植物物种的生存现状、分布、面积、
种群个体数量、群落结构、生长习性、生境状况、濒
危程度、面临的主要问题及其成因等方面ꎬ对植物

物种进行普查ꎬ建立植物物种数据库ꎬ为植物多样

性保育的规划和管理提供科学的依据ꎮ (２)建立

赤水－习水国家公园试点区的管理法规ꎬ通过地方

课程教育和社区宣传等多种方式传播植物多样性

的价值和意义ꎻ扩大公园试点区周边对“非植物资

源”和“非消耗性植物资源”使用价值的开发和利

用ꎬ改变单一以种植为主的生产格局ꎬ杜绝垦荒种

植ꎬ推进退耕还林还草进程ꎬ发展珍贵中药材种

植ꎬ打造生态旅游品牌ꎬ将旅游资源优势转化为经

济和环境优势ꎮ (３)加强赤水－习水区植物生长环

境的改善和修复ꎬ提高植物生存环境的质量ꎬ控制

毛竹生长对其他珍稀植物群落优势地位的威胁ꎬ
对分布面积小的濒危植物ꎬ可专门设立保护点进

行管理ꎻ在赤水－习水区建立全国性质的桫椤、楠
木和水青树等珍稀濒危植物迁地保存中心和繁殖

圃ꎬ采集植物的遗传物质进行迁地和离体保护ꎻ在
试点区周边建立珍稀濒危植物实验圃或展览园ꎬ
保护和繁育珍稀濒危植物的同时ꎬ还可以对植物

多样性保育进行展览、宣传ꎮ (４)进一步加大对赤

水－习水区植物物种的生长繁殖特点、生境需求和

病虫害的研究ꎬ以便合理地选择甚至创造适宜植

物生长的环境ꎬ更有效地实现植物多样性保育和

资源可持续利用ꎬ从而促进经济社会和谐发展ꎮ
４.２ 结论

通过对贵州省国家级自然保护地的空间分布

特征进行分析ꎬ筛选出国家公园候选区ꎬ并以候选

区为基础单元ꎬ对各候选区潜在资源进行分析评

价ꎬ结合专家评分选出国家公园的试点区ꎮ (１)贵
州省国家级自然保护地总体呈凝聚型分布ꎬ可以

将保护地聚集区视为优势景观资源区进行国家公

园试点进行筛选ꎮ (２)优势景观资源聚集区主要

代表性资源分析和专家评分得出:分值排在前列

的聚集区可以考虑作为国家公园试点区进行推

荐ꎬ分值最高的赤水－习水区可优先选为国家公园

试点区ꎮ (３)赤水－习水区自然条件优越、植物多

样性丰富ꎬ珍稀濒危动植物物种分布数量多ꎬ保护

地类型齐全、面积广、基础设施成熟、资源权属清

楚ꎬ满足设立国家公园优先整合交叉重叠保护地

的基本原则ꎮ
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海南主要陆域自然保护地兰科植物
多样性与生境的关联分析

周　 康ꎬ 张　 哲ꎬ 宋希强∗ꎬ 李大程ꎬ 陈枳衡ꎬ 张中扬ꎬ 李霖明

( 海南省热带特色花木资源生物学重点实验室 / 海南大学 林学院ꎬ 海口 ５７０２２８ )

摘　 要: 为了掌握海南主要陆域自然保护地内野生兰科植物的物种多样性现状以及制约其发展的关键生境

因子ꎬ对该地区进行兰科植物资源调查并分析兰科植物多样性的空间分布格局ꎬ进一步采用典范对应分析

(ＣＣＡ)探索生境因子对兰科植物组成的影响ꎬ最后运用广义线性模型(ＧＬＭ)框架下的负二项回归拟合兰科

植物丰富度和多度对生境变异的响应ꎮ 结果表明:(１)共发现兰科植物 ６７ 属 １９３ 种ꎬ为海南兰科植物分布的

绝对中心ꎮ (２)水平方向上ꎬ霸王岭兰科植物丰富度高但居群相对拥挤ꎬ而五指山最大的海拔落差带来了更加

多样化的小生境类型和宽阔的生存空间ꎬ孕育了种类丰富且分布均匀的兰科植物资源ꎮ (３)垂直方向上ꎬ中海

拔地区兰科植物种类最为丰富且种间竞争较为激烈ꎬ高海拔地区则存在明显的优势类群ꎮ (４)海拔变化对兰

科植物物种组成变异有着非常高的解释率ꎬ而喀斯特和河谷地貌的显著影响也不容忽视ꎮ (５)多因子综合作

用共同影响着兰科植物的多样性ꎬ其中坡度、河谷地貌、喀斯特地貌的显著正效应和枫香林的显著负效应受其

他协变量的影响较小ꎬ是驱动兰科植物丰富度和多度变化的关键生境因子ꎮ 综上所述ꎬ中高海拔地区以及特

殊地貌(如河谷和喀斯特地貌)应作为兰科植物多样性的优先保护区域ꎮ
关键词: 兰科植物多样性ꎬ 生境ꎬ 典范对应分析ꎬ 广义线性模型ꎬ 自然保护地
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ｍｏｒｅ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｅｄ ｎｉｃｈｅ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｗｉｄｅ ｌｉｖｉｎｇ ｓｐａｃｅｓꎬ ｇｉｖｉｎｇ ｂｉｒｔｈ ｔｏ ａ ｒｉｃｈ ａｎｄ ｅｖｅｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ. (３) Ｉｎ ｔｈｅ
ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎꎬ ｏｒｃｈｉｄｓ ａｒｅ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｒｉｃｈ ｉｎ ｍｉｄ￣ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｒｅａ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒ￣ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｓ ｆｉｅｒｃｅꎬ ｗｈｉｌｅ ｈｉｇｈ￣
ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｒｅａ ｈａｖｅ ｏｂｖｉｏｕｓ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｇｒｏｕｐｓ. (４) Ｔｈｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｈａｓ ａ ｖｅｒｙ ｈｉｇｈ ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｒａｔｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ
ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｋａｒｓｔ ａｎｄ ｒｉｖｅｒ ｖａｌｌｅｙ ｌａｎｄｆｏｒｍ ｃａｎ ａｌｓｏ ｎｏｔ ｂｅ ｉｇｎｏｒｅｄ. (５) Ｔｈｅ
ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｆａｃｔｏｒｓ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄꎬ ａｍｏｎｇ ｔｈｅｍꎬ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ
ｓｌｏｐｅꎬ ｖａｌｌｅｙ ｌａｎｄｆｏｒｍꎬ ａｎｄ ｋａｒｓｔ ｌａｎｄｆｏｒｍ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｆｏｒｅｓｔ ａｒｅ ｌｅｓｓ
ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｏｔｈｅｒ ｃｏｖａｒｉａｔｅꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｔｈｅ ｋｅｙ ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ ｔｈａｔ ｄｒｉｖｅｓ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ. Ｉｎ
ｓｕｍｍａｒｙꎬ ｍｉｄｄｌｅ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｒｅａｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉａｌ ｌａｎｄｆｏｒｍｓ (ｓｕｃｈ ａｓ ｒｉｖｅｒ ｖａｌｌｅｙ ａｎｄ ｋａｒｓｔ) ｓｈｏｕｌｄ ｂｅ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ
ａｓ ｐｒｉｏｒｉｔｙ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｒｅａ ｆｏｒ ｏｒｃｈｉｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｏｒｃｈｉｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｈａｂｉｔａｔꎬ ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ (ＣＣＡ)ꎬ ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｉｎｅｒ ｍｏｄｅｌ (ＧＬＭ)ꎬ
ｎａｔｕｒｅ ｒｅｓｅｒｖｅ

　 　 兰科植物一般分布于温暖、湿润、通风且具散

射光的环境中ꎬ生境特点决定了其地理分布的不均

匀性ꎬ水平方向主要集中在热带及亚热带地区ꎬ垂
直方向上以山地为分布中心ꎬ而低海拔平原地区则

零星分布(Ｃｒａｉｎ ＆ Ｍｅｌａｎｉａꎬ ２０２０)ꎮ 此外ꎬ兰科植物

拥有高等植物中最全的生活类型ꎬ在大范围上ꎬ种
类丰富且分布广泛ꎻ但在小尺度上ꎬ由于独特的生

活型、生活史特征和特殊的生境需求 (Ｍｉｃｈａｅ ＆
Ｍａｒｋꎬ ２００９ꎻ Ｓｃｈöｄｅｌｂａｕｅｒｏｖａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ多以小

种群或小区域分布ꎬ较其他植物类群更容易遭受生

境退化与丧失的威胁(Ｎｉｇｅｌ ＆ Ｋｉｎｇｓｌｅｙꎬ ２００９)ꎮ
生存环境的差异ꎬ导致不同区域的兰科植物

种类组成和数量多寡有显著的差别ꎬ简单的分析

推测对野生兰花资源的保护极其不利ꎮ 因此ꎬ系
统全面地分析兰科植物多样性与具体生境因子的

关系将有助于了解影响其多样性变化的关键因

素ꎬ进而提出更有针对性的保护策略ꎮ 近年来ꎬ探
索影响植物多样性的关键因子的研究逐渐成为热

点ꎬ其中区域面积、隔离程度、地形地貌、气候等因

子成为主要研究对象(Ｔｒａｘｍａｎｄｌｏｖá ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
研究表明ꎬ在大尺度水平上ꎬ区域面积是物种数量

的决定性因素ꎬ其次是隔离程度、温度和降水ꎬ但
针对某一特定类群ꎬ植物多样性的驱动因素可能

会偏离这样的模式(Ｋｒｅｆｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 有学者指

出ꎬ物种分布面积本身不太可能驱动物种的形成ꎬ

地理隔离程度被认为是主要驱动因素 ( Ｐｒｉｃｅ ＆
Ｗａｇｎｅｒꎬ ２００４ꎻ Ｋｉｓｅｌ ＆ Ｂａｒｒａｃｌｏｕｇｈꎬ ２０１０ꎻ
Ｆｒａｎｋｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ也就是说面积本身或生境

地多样性是驱动物种与面积关系的主要因素

(Ｔｒｉａｎｔｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 在岛屿兰科植物多样性与

生境的关系研究中ꎬ面积与气候和地形预测因素

的高度解释力以及这些变量之间的强相关性表

明ꎬ随着面积的增加ꎬ由气候和地形地貌共同组成

的生境多样性的增加可能是物种与面积关系的主

要驱动力(Ｋｅｐｐｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 越来越多的证据

指出ꎬ生境多样性驱动了兰科植物多样性的变化ꎬ
在小尺度水平上将各生境因素细化ꎬ比较各因素

之间的相对重要性成为研究兰科植物多样性生境

驱动因素的重要方向( Ｔｒｉａｎｔｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 目

前ꎬ研究最深入的生境因子是海拔(Ｔｒａｖｅｓｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ而全球性的开放数据

库的建立使得地形地貌和气候因子同样易于量化

获取ꎬ二者也成为研究热点( Ｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ
上述研究共同促成了更加精细化的兰科植物多样

性与生境多样性的相关关系ꎬ为野生兰科植物资

源的保育提供了颇具实际意义的信息ꎮ
海南野生兰科植物资源多样性研究指出ꎬ绝

大多数兰花都分布在岛屿的中部和南部山区ꎬ通
常集中生长于海拔 ５００ ~ １ ５００ ｍ 潮湿的热带森林

中(Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 有研究者运用除趋势对应

８３３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



分析(ＤＣＡ)等方法ꎬ对霸王岭林区不同森林类型

中的附生兰科植物的多样性和分布情况进行了研

究ꎬ比较分析发现分布海拔范围相近的森林类型

中的附生兰相似性更高ꎬ山地常绿林和山顶矮林

附生兰科植物的相似性高达 ８８.９％ꎬ较高海拔的 ３
种森林类型(山地雨林、山地常绿林、山顶矮林)
中ꎬ附生兰科植物的丰富度和多度均显著高于较

低海拔的 ３ 种森林类型(热带季雨林、低地雨林、
热带针叶林)ꎬ这表明海拔和森林类型的变化对该

地区附生兰科植物多样性具有显著影响ꎬ同时也

反映了二者的显著相关性(刘广福等ꎬ２０１０)ꎮ 宁

瑶(２０１８)结合 ３Ｓ 技术和 ＭａｘＥｎｔ 物种分布模型ꎬ
初步 探 究 了 珍 稀 濒 危 种 华 石 斛 ( Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ
ｓｉｎｅｎｓｅ)对部分气候和地形地貌因子的适应性ꎬ并
以此预测出其潜在适宜分布地为较为凉爽、暖季

气温不高且海拔在 １ ０００ ｍ 以上的中山山地ꎮ 但

整体来看ꎬ海南关于生境与兰科植物多样性的关

系的研究资料相对不足ꎬ且研究对象不全面ꎬ范围

狭窄ꎬ方法单一ꎬ缺少大范围内多因素作用机理和

关联分析的综合研究ꎮ
近年来ꎬ生物多样性面临生境破坏带来的巨

大威胁ꎬ保护工作迫在眉睫ꎮ 研究区域涵盖了海

南岛中南部 ６ 个主要自然保护地ꎬ整合了全海南

最为宝贵的生物资源ꎬ由于长期受到人类活动干

扰及自身生境的特殊性与脆弱性等因素的影响ꎬ
该区域的生物多样性逐年减少ꎬ随着热带雨林国

家公园建设的方兴未艾ꎬ此地的生物多样性保护

工作迫在眉睫ꎬ而兰科植物的多样性可在一定程

度上反映区域性的生物多样性维持和保护状况

(金效华等ꎬ２０１１ꎻ田怀珍等ꎬ２０１３)ꎮ 在这样的大

背景下ꎬ该研究针对海南主要陆域自然保护地的

野生兰科植物开展实地资源调查ꎮ 拟回答以下科

学问题:(１)兰科植物资源的物种多样性和分布格

局现状ꎻ(２)影响兰科植物多样性的关键生境因子

有哪些ꎮ 上述研究结果将有助于深入掌握该区域

的兰科植物的种群大小、资源分布、生存环境适应

规律等ꎬ为相关单位制定兰科植物保育策略提供

本底资料和科学依据ꎮ

１　 研究方法

１.１ 研究区概况

研究样方全部位于海南中南部的霸王岭国家

级自然保护区( ＢＷ)、尖峰岭国家级自然保护区

(ＪＦ)、鹦哥岭国家级自然保护区(ＹＧ)、五指山国

家级自然保护区(ＷＺ)以及吊罗山国家级自然保

护区(ＤＬ)和黎母山省级自然保护区( ＬＭ)６ 个主

要自然保护地内ꎮ 其内海拔超过 １ ４００ ｍ 的山峰

有五指山(１ ８６７ ｍ)、鹦哥岭(１ ８１２ ｍ)、猴猕岭

(１ ６５５ ｍ)、黑岭(１ ５６０ ｍ)、三角山(１ ４９９ ｍ)、尖
峰岭(１ ４１２ ｍ)、黎母山(１ ４１１ ｍ)等ꎮ 气候类型

为热带海洋性季风气候ꎬ干湿季较为分明ꎬ年均气

温 ２２.５ ~ ２６.０ ℃ ꎬ年均降雨量为 １ ７５９ ｍｍꎮ 土壤

类型以砖红壤为主ꎬ随海拔的上升逐渐过渡为赤

红壤、山地黄壤和山顶草甸土ꎬ王下乡部分地区为

喀斯特溶岩地质ꎮ 研究区是我国分布最集中、保
存最完好、连片面积最大的热带雨林的主要组成

部分ꎬ复杂的地质和气候因素共同造就了丰富的

生物多样性ꎬ众多海南特有的生物资源分布于此ꎬ
其中不乏极其珍稀、濒危的兰科植物ꎮ
１.２ 野外调查

１.２.１ 样线和样方设置 　 ２０２０ 年 ７ 月至 ２０２０ 年 １２
月开展了为期半年的野外调查工作ꎮ 在课题组长

达二十年的调查基础上ꎬ综合考虑兰科植物的生物

学特性、生活型、生境特点和植被类型等ꎬ选择具有

代表性的地段设置样线ꎮ 基本要求如下:(１)样线

长度依实际情况而定ꎬ一般不小于 １ ０００ ｍꎻ(２)样
方、样木均设置在样线两侧各 ２０ ｍ 内的位置ꎬ各样

方之间的距离不小于 １０ ｍꎻ(３)也可选择一些孤立

的大树、残存的自然植被、特殊的物种等单独设置

样方ꎻ(４)样方大小为 ５ ｍ × ５ ｍꎬ样木为冠幅不小

于 ５ ｍ × ５ ｍ 的乔木ꎮ 最终在黎母岭、斧头岭、雅加

大岭、东五石峰、王下、俄贤岭、尖峰岭、叉河口、南
开、鹦哥嘴、青介、五指山主峰、青春岭、什坡、三角

山、吊罗后山、枫果山等地共布设 ９２ 条样线ꎬ１ ８４０
个样方(图 １)ꎬ样方垂直分布范围 １１１~１ ８６７ ｍꎮ
１.２.２ 调查内容 　 记录兰科植物种名、个体数量、
生活型以及物候期ꎻ样方植被类型、经纬度、海拔、
地形地貌、坡位、坡向、坡度、郁闭度以及外界干扰

程度等信息ꎻ进行疑难种的少量标本采集、照片拍

摄ꎬ用于种类鉴定ꎬ数据记录标准如下ꎮ (１)根据

生活基质的不同ꎬ分为 ４ 种生活类型:地生、地生 /
石生、附生、附生 /石生ꎬ腐生兰计入地生类ꎮ (２)
海拔梯度:Ｈ１(１００ ~ ３００ ｍ)、Ｈ２(３００ ~ ５００ ｍ)、Ｈ３

(５００ ~ ７００ ｍ)、Ｈ４(７００ ~ ９００ ｍ)、Ｈ５(９００ ~ １ １００
ｍ)、Ｈ６(１ １００ ~ １ ３００ ｍ)、Ｈ７(１ ３００ ｍ~１ ５００ ｍ)、

９３３１８ 期 周康等: 海南主要陆域自然保护地兰科植物多样性与生境的关联分析



蓝色区域表示研究区范围ꎬ白色区域表示非保护区ꎮ
Ｂｌｕｅ ａｒｅａ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｓｃｏｐｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａｓꎬ ｗｈｉｔｅ ａｒｅａ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｎｏｎ￣ｐｒｏｔｅｃｔｅｄ ａｒｅａｓ.

图 １　 研究区域样方示意图
Ｆｉｇ. １　 Ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌｏｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

Ｈ８( >１ ５００ ｍ)ꎮ (３)植被类型:热带季雨林、热带

低地雨林、枫香林、热带山地雨林、热带山地常绿

林、山顶矮林ꎮ (４)地形地貌:低山丘陵、中山山

地、河谷地貌、喀斯特地貌ꎮ (５)坡位:谷地、下部、
中下部、中部、中上部、上部、山脊、山顶ꎮ ( ６) 坡

向:阴坡(北)、半阴坡 (东北、西北、东)、半阳坡

(西、东南、西南)、阳坡(南)、无坡向ꎮ (７)外界干

扰程度:无干扰、轻微干扰、中度干扰、强度干扰ꎮ
(８)计数困难的部分生于树上或岩石上的兰科植

物ꎬ具有假鳞茎的计算活的假鳞茎数量ꎬ否则按照

植株或茎或根状茎的数量进行计算ꎮ (９)兰科植

物命名和分类系统参考«中国野生兰科植物原色

图鉴»(金效华等ꎬ２０１９)ꎮ
１.３ 数据分析

１.３.１ 多样性指数　 首先运用软件 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 进行

各海拔段兰科植物种类和数量的统计分析ꎬ计算

Ｇｌｅａｓｏｎ 丰富度指数(ＤＭＧ)、Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 多样性

指数(Ｈ′)、Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数(Ｅ)、Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度

指数(λ)(马克平ꎬ１９９４)ꎬ计算公式如下:

(１) ＤＭＧ ＝ Ｓ － １
ｌｎＮ

ꎻ

(２) Ｈ′ ＝ － ∑
Ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎ Ｐ ｉ ꎻ

(３) Ｅ ＝ Ｈ′
ｌｎＳ

ꎻ

(４) λ ＝ ∑
Ｓ

ｉ ＝ １

Ｎ ｉ(Ｎ ｉ － １)
Ｎ(Ｎ － １)

ꎮ

式中: Ｓ 为物种数目ꎻＰ ｉ 为 Ｎ ｉ / ＮꎻＮ ｉ 表示第 ｉ
个种的个体数ꎻＮ 表示所有兰科植物的个体总数ꎮ
１.３.２ 物种组成与生境因子的关系 ＣＣＡ 排序 　 采

用单峰模型中的约束性排序 － 典范 对 应 分 析

(ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ＣＣＡ)探索生境

因子与物种组成之间的关系ꎮ 物种数据矩阵由

１９３ 种兰科植物在 １ ８４０ 个样方内的存在与否(０ꎬ
１)组成ꎬ矩阵为 １ ８４０ 行×１９３ 列ꎮ 生境数据矩阵

由野外调查中记录的样方和其对应的实测生境因
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子数据组成ꎬ考虑到植被类型和海拔的显著相关

性ꎬ选择连续性较好的海拔因子ꎬ另外ꎬ外界干扰

程度由自然环境和人为活动共同构成ꎬ对物种组

成的塑造存在较大偶然性ꎬ也不考虑在内ꎬ最终选

择了海拔、地形地貌、坡位、坡向、坡度、郁闭度 ６
个生境因子ꎬ矩阵为 １ ８４０ 行 × ６ 列ꎮ 该分析的数

据处理和出图均采用 Ｃａｎｏｃｏ ５ 软件ꎮ
１.３.３ 物种丰富度及多度与生境因子的 ＧＬＭ 回归

分析　 基于广义线性模型( ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｉｎｅｒ ｍｏｄｅｌꎬ
ＧＬＭ)的多元扩展的方法可以明确地解释物种丰

度数 据 (包 括 多 度) 的 超 分 散 现 象 ( Ｂｅｎｅｓｈ ＆
Ｋａｌｂｅꎬ ２０１６)ꎮ 本研究采用 Ｒ 语言 Ｍｖａｂｕｎｄ 包来

拟合广义线性模型ꎬ从而探究生境因子对研究区

域野生兰科植物丰富度和多度变异的影响ꎮ 选取

１ ８４０ 个样方的物种丰富度和多度数据ꎬ二者皆为

计数数据ꎬ假设其符合负二项分布ꎬ它与生境因子

之间可用对数函数连接ꎬ之后用 ７ 种生境因子(植
被类型、海拔、地形地貌、坡向、坡度、郁闭度、干扰

程度)共同拟合模型ꎮ 为了获得准确的结果ꎬ本次

分析基于９ ９９９次自检验估计显著性ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 兰科植物的物种组成情况

本次野外调查共发现了分属于 ４ 个亚科的 ６７
属 １９３ 种兰科植物(除去未鉴定出的种ꎬ详细名录

见附表)ꎬ分别占到了海南岛野生兰科植物总数

(１０２ 属 ３１７ 种)的 ６５.７％和 ６０.９％ꎮ 图 ２ 统计结

果显示ꎬ万代兰族和柄唇兰族( Ｐｏｄｏｃｈｉｌｅａｅ)都超

过了 １０ 个属ꎬ其内绝大多数种属于典型的热带亚

热带附生型兰科植物ꎬ在海南岛处于优势地位ꎻ沼
兰族虽然只有 ３ 属ꎬ但在种类数上却占有绝对优

势ꎬ有 ５５ 种之多ꎮ 从表 １ 的种属组成结果来看ꎬ
寡种属占比高达 ４７. ８％ꎬ主要集中在贝母兰族

(Ａｒｅｔｈｕｓｅａ)以及万代兰族ꎻ种类数占比最大的是

２ ~ ５ 种的小属ꎬ以粉药兰族(Ｃｒａｎｉｃｈｉｄｅａｅ)和柄唇

兰族为主ꎻ包括石豆兰属(Ｂｕｌｂｏｐｈｙｌｌｕｍ)、石斛属、
兰属(Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ)和隔距兰属(Ｃｌｅｉｓｏｓｔｏｍａ)等在内

的几个传统大属在本次调查中仍然占比最大ꎬ占
到总种类数的 ３７.８％ꎮ

Ａ. 拟兰属ꎻ Ｂ. 兜兰属ꎻ Ｃ. 粉药兰族ꎻ Ｄ. 双尾兰族ꎻ Ｅ. 红门兰族ꎻ Ｆ. 鸟巢兰族ꎻ Ｇ. 竹茎兰族ꎻ Ｈ. 芋兰族ꎻ Ｉ. 贝母兰族ꎻ Ｊ. 沼兰

族ꎻ Ｋ. 兰族ꎻ Ｌ. 树兰族ꎻ Ｍ. 吻兰族ꎻ Ｎ. 柄唇兰族ꎻ Ｏ. 万代兰族ꎮ
Ａ. Ａｐｏｓｔａｓｉａꎻ Ｂ. Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍꎻ Ｃ. Ｃｒａｎｉｃｈｉｄｅａｅꎻ Ｄ. Ｄｉｕｒｉｄｅａｅꎻ Ｅ. Ｏｒｃｈｉｄｉｎａｅꎻ Ｆ. Ｎｅｏｔｔｉｅａｅꎻ Ｇ. Ｔｒｏｐｉｄｉｅａｅꎻ Ｈ. Ｎｅｒｖｉｌｉｅａｅꎻ Ｉ. Ａｒｅｔｈｕｓｅａｅꎻ
Ｊ. Ｍａｌａｘｉｄｅａｅꎻ Ｋ. Ｃｙｍｂｉｄｉｅａｅꎻ Ｌ. Ｅｐｉｄｅｎｄｒｅａｅꎻ Ｍ. Ｃｏｌｌａｂｉｅａｅꎻ Ｎ. Ｐｏｄｏｃｈｉｌｅａｅꎻ Ｏ. Ｖａｎｄｅａｅ.

图 ２　 兰科植物在各族中的属和种数量分布
Ｆｉｇ. ２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅｒａ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ ｒａｃｅｓ

２.２ 兰科植物多样性水平分布格局

采用 ４ 种多样性指数来描述研究区域兰科植

物多样性的水平变化规律ꎮ 从表 ２ 可以看出ꎬ
Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度指数(ＤＭＧ)与简单物种数量呈明显

正相关ꎬ对于全部种类而言ꎬ霸王岭的兰科植物丰

富度指数达到了 １３.４３２ １ꎬ此地生境异质性极强ꎬ
拥有五花八门的小生境区块ꎬ十分有利于兰科植

物的遗传分化ꎮ 附生型兰科植物则有所不同ꎬ 鹦
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表 １　 兰科植物属和种数量的统计结果
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｎｕｍｂｅｒｓ ｏｆ ｇｅｎｅｒａ

ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ

属的分级
Ｇｒａｄｅ ｏｆ ｇｅｎｕｓ

属数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｇｅｎｅｒａ

种数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ

含 １ 种
Ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ １ ｓｐｅｃｉｅｓ

３２(４７.８％) ３２(１６.６％)

含 ２~ ５ 种
Ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ２－５ ｓｐｅｃｉｅｓ

２９(４３.３％) ８１(４２.０％)

含 ６~ １０ 种
Ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ６－１０ ｓｐｅｃｉｅｓ

１(１.５％) ７(３.６％)

含 １１~ ２０ 种
Ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ １１－２０ ｓｐｅｃｉｅｓ

５(７.５％) ７３(３７.８％)

含 ２１ 种及以上
Ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ２１ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ

０(０％) ０(０％)

合计 Ｔｏｔａｌ ６７(１００.０％) １９３(１００.０％)

　 注: 括号中的百分数分别表示各级的属数(或种数)占调查
到的兰科植物总属数(或总种数)的比例ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｂｒａｃｋｅｔｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｇｅｎｕｓ
ｎｕｍｂｅｒ (ｏｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ) ｉｎ ｅａｃｈ ｇｒａｄｅ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｇｅｎｕｓ ｎｕｍｂｅｒ
(ｏｒ ｔｏｔａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ) ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ.

哥岭的丰富度指数最大(ＤＭＧ ＝ ３.７９０ ７)ꎬ鹦哥岭山

脉是海南岛最长的一条山脉ꎬ自西南向东北延伸ꎬ
成为海南岛东西部的分界岭ꎬ热带季风在吊罗山

和五指山的阻挡下到达这里变得微弱ꎬ但正是这

微弱的水汽资源却深受兰花的喜爱ꎬ相对干燥的

空气和平行密布的开阔河谷成为附生兰科植物的

天堂ꎮ ‘附生 /石生’型兰科植物种类最多ꎬ丰富度

指数自然也比其他生活型更高ꎬ其中黎母山和尖

峰岭相对较小ꎬ黎母山纬度最高ꎬ温度条件不适合

部分热带‘附生 /石生’型兰科植物的生存ꎬ而尖峰

岭地区处于海南岛西部最干燥的地区ꎬ加之近年

来极端气候频发ꎬ中低海拔地区时常遭遇极端干

旱天气ꎬ造成大量兰花的死亡ꎮ 地生型兰科植物

丰富度指数最大值出现在海拔落差最大的五指

山ꎬ达到了 ３. ８３９ ２ꎬ明显高于其他保护地ꎮ ‘地

生 /石生’型兰科植物丰富度指数最大值仍然出现

在霸王岭ꎬ这里有广阔的热带针叶林带ꎬ被松针覆

盖的薄土层ꎬ拥有兰科植物需要的丰富的养分和

水分ꎬ且排水良好ꎬ斑叶兰属(Ｇｏｏｄｙｅｒａ)、带唇兰属

(Ｔａｉｎｉａ)、虾脊兰属(Ｃａｌａｎｔｈｅ)等属的部分兰科植

物适宜在此生长繁殖ꎮ
Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数(Ｈ′)不仅能够体

现某一群落内兰科植物的多寡ꎬ还能测量群落的

异质性ꎬ因此是一个内涵丰富的指标ꎬ其与均匀度

指数呈明显正相关ꎬ即多样性指数越大ꎬ群落物种

的异质性就越大ꎬ分布更为均匀ꎬＰｉｅｌｏｕ 均匀度指

数(Ｅ)也会更大ꎮ 从研究结果来看ꎬ五指山的兰科

植物多样性指数最高(Ｈ′ ＝ ３.７０５ ７)ꎬ鹦哥岭次之

(Ｈ′＝ ３.６２５ ３)ꎬ尖峰岭明显小于其他保护地ꎬ只有

２.４９５ ５ꎬ由此推断尖峰岭的兰科植物异质性较低ꎬ
存在明显的优势种ꎬ据实地调查结果可知ꎬ尖峰岭

中海拔段河谷拥有丰富多样的兰科植物ꎬ部分克隆

繁殖的 ‘附生 /石生’ 型兰科植物如戟唇石豆兰

(Ｂｕｌｂｏｐｈｙｌｌｕｍ ｄｅｐｒｅｓｓｕｍ)、芳香石豆兰(Ｂｕｌｂｏｐｈｙｌｌｕｍ
ａｍｂｒｏｓｉａ)通常在裸露的岩石上或者枯木上成片集

中生长ꎬ数量惊人ꎬ因此造成多样性指数和均匀度

指数都较低ꎬ这从该地‘附生 /石生’型兰科植物的

多样性指数和均匀度指数便能看出(Ｈ′ ＝ ２.２２６ ２ꎬ
Ｅ ＝ ０.５５０ ６)ꎮ

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数(λ)与均匀度指数呈明显

负相关ꎬ用来测度群落优势种的优势程度ꎬ一般优

势度较大的群落均匀度不会太高ꎮ 本次调查结果

显示ꎬ霸王岭地生型兰科植物的优势度指数(λ ＝
０.６３５ １)明显高于其他保护地ꎬ究其原因ꎬ主要是

因为在石灰岩地区有极大的红花斑叶兰(Ｇｏｏｄｙｅｒａ
ｒｕｂｉｃｕｎｄａ)居群ꎬ成为所在小群落的优势类群ꎮ 而

吊罗山大吊罗中高海拔的林缘山坡上有不计其数

的竹叶兰(Ａｒｕｎｄｉｎａ ｇｒａｍｉｎｉｆｏｌｉａ)居群分布ꎬ另外二

裂叶虾脊兰(Ｃａｌａｎｔｈｅ ｓｐｅｃｉｏｓａ)等喜爱生长在高海

拔阴湿沟谷下石壁薄土层的兰科植物也占据了一

定的草本生态位优势ꎬ因此在‘地生 /石生’种类中

拥有较高的优势度指数(λ ＝ ０.６０５ ９)ꎮ
２.３ 兰科植物多样性垂直分布格局

对各海拔段兰科植物的多样性进行比较以探

究兰科植物组成的多样性、均匀度以及优势度随

海拔的动态变化趋势(表 ３)ꎮ 从表 ２ 可以看出ꎬ全
部种类和两种生活型大类的兰科植物的丰富度指

数都在 Ｈ４海拔段出现峰值ꎬ向两侧延伸则出现缓

慢下降ꎬ这与简单种类数量的变化趋势一致ꎮ 无

论是全部兰科植物还是附生大类的兰科植物ꎬＨ４

海拔段的多样性指数均为最高 ( Ｈ′ ＝ ３.６８６ ５、
３.４６１ ３)ꎮ 值得注意的是ꎬＨ２海拔段比相邻的 Ｈ３

海拔段的多样性指数更高ꎬ这与丰富度指数的大

小关系不同ꎬ暗示 Ｈ２ 比 Ｈ３ 的物种异质性要小一

些ꎮ 而地生大类的兰科植物则在更高的 Ｈ６海拔段

拥有多样性指数的最大值(Ｈ′ ＝ ２.６６９ ８)ꎬ说明此

类兰科植物虽然也在中海拔段最丰富ꎬ 但是更高
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表 ２　 不同保护地兰科植物多样性指数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｅｒｖｅｓ

生活型
Ｌｉｆｅ ｔｙｐｅ

保护地
Ｒｓｅｒｖｅ

样方数
Ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｐｌｏｔｓ

物种数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ

个体数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

丰富度指数
ＤＭＧ

多样性指数
Ｈ′

均匀度指数
Ｅ

优势度指数
λ

总体
Ｔｏｔａｌ

ＬＭ ８１ ９４ ４１ ０６４ ８.７５４ ７ ３.１３９ ４ ０.６９１ ０ ０.０８５ １

ＢＷ ３２３ １５６ １０２ ６９７ １３.４３２ １ ３.５７８ １ ０.７０８ ６ ０.０４６ ７

ＪＦ ２３４ １２２ ８４ ８８２ １０.６６１ ７ ２.４９５ ５ ０.５１９ ５ ０.２０７ ６

ＹＧ ５６６ １３８ ６０ ３９４ １２.４４４ ８ ３.６２５ ３ ０.７３５ ８ ０.０５４ ０

ＷＺ ３９４ １２７ ２９ ８４８ １２.２２８ ４ ３.７０５ ７ ０.７６５ ０ ０.０４５ ３

ＤＬ ２４７ １１２ ３８ ３４３ １０.５１７ ０ ３.２８６ ３ ０.６９６ ５ ０.０５９ １

附生
Ｅｐｉｈｙｔｉｃ

ＬＭ １３ ２２ ４ ４８４ ２.４９７ ５ １.９７８ ３ ０.６４０ ０ ０.１９６ ４

ＢＷ ４８ ３２ ５ ０５９ ３.６３４ ７ ２.８４９ ９ ０.８２２ ３ ０.０７８ １

ＪＦ １６ ２８ １ ３５７ ３.７４３ ２ ２.２１６ ６ ０.６６５ ２ ０.１８９ ２

ＹＧ ７３ ３３ ４ ６３６ ３.７９０ ７ ２.４７５ ６ ０.７０８ ０ ０.１２２ ６

ＷＺ ４８ ２５ ２ ３１４ ３.０９８ １ ２.５８１ ６ ０.８０２ ０ ０.１０６ ７

ＤＬ ２３ ２２ １ ４４７ ２.８８５ ７ ２.０８１ ２ ０.６７３ ３ ０.１８２ ２

‘附生 / 石生’
‘Ｅｐｉｈｙｔｉｃ / Ｌｉｔｈｏｐｈｙｔｉｃ’

ＬＭ ５２ ４６ ３４ ２５７ ４.３０９ ７ ２.６７５ ５ ０.６９８ ８ ０.１１８ ２

ＢＷ １９１ ６５ ８６ ９１３ ５.６２７ ５ ３.１７１ ６ ０.７５９ ８ ０.０６１ ５

ＪＦ １６６ ５７ ７９ ７４８ ４.９６１ ６ ２.２２６ ２ ０.５５０ ６ ０.２３４ ８

ＹＧ ３１０ ６０ ５０ ７６４ ５.４４５ ３ ３.１５５ ７ ０.７７０ ８ ０.０７４ ４

ＷＺ ２３３ ５５ ２５ ３６２ ５.３２４ ９ ３.２４２ １ ０.８０９ ０ ０.０６１ ３

ＤＬ １５３ ５７ ３４ ７４０ ５.３５６ ０ ３.０２７ ９ ０.７４８ ９ ０.０６９ ９

地生
Ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ

ＬＭ ７ ９ ３８７ １.３４２ ６ １.７７１ ７ ０.８０６ ３ ０.２０７ ７

ＢＷ ３７ ２８ ５ ８７３ ３.１１１ ３ ０.９５９ ４ ０.２８７ ９ ０.６３５ １

ＪＦ ２０ １８ ４６１ ２.７７１ ７ ２.４０９ １ ０.８３３ ５ ０.１１３ ９

ＹＧ ９０ ２１ ２ ０５４ ２.６２２ １ ２.３７０ ０ ０.７７８ ４ ０.１１７ ８

ＷＺ ５０ ２６ ６７３ ３.８３９ ２ ２.６２７ ７ ０.８０６ ５ ０.１０６ ７

ＤＬ ２７ １７ ３１２ ２.７８６ ０ ２.３４２ ２ ０.８２６ ７ ０.１２０ ２

‘地生 / 石生’
‘Ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ / Ｌｉｔｈｏｐｈｙｔｉｃ’

ＬＭ ９ １７ １ ９３８ ２.１１３ ８ １.９８５ ９ ０.７００ ９ ０.２００ ６

ＢＷ ４７ ３１ ４ ８５２ ３.５３４ ８ ２.１５１ ８ ０.６２６ ６ ０.１７９ ８

ＪＦ ３２ １９ ３ ３１６ ２.２２０ ４ １.９３８ ０ ０.６５８ ２ ０.１９３ ８

ＹＧ ９３ ２４ ２ ９４０ ２.８８０ ０ １.９９１ １ ０.６２６ ５ ０.２５０ ０

ＷＺ ６３ ２１ １ ４９９ ２.７３５ ０ ２.３７３ ３ ０.７７９ ５ ０.１２２ ０

ＤＬ ４４ １６ １ ８４４ １.９９４ ８ ０.９８４ ４ ０.３５５ １ ０.６０５ ９

的 Ｈ６海拔段有相当的物种丰富度ꎬ且种类之间异

质性更低ꎬ相互竞争关系较弱ꎬ形成了比较温和的

群落生态ꎮ
对于全部或者附生大类的兰花而言ꎬ均匀度

指数与优势度指数这对负相关的指数都在 Ｈ３海拔

段有各自的最小值( ０. ５８２ ８、０. ５９５ ９) 和最大值

(０.１６６ ７、０.１８７ ４)ꎬ即该海拔段的兰科植物群落

异质性较高ꎬ不同种之间差异明显ꎬ且竞争十分激

烈ꎬ具有明显的优势种ꎬ附生大类的兰科植物这一

特征最为明显ꎮ 结合实际情况可知ꎬＨ３海拔段的

开阔 河 谷 拥 有 成 片 分 布 的 多 花 脆 兰 ( Ａｃａｍｐｅ
ｒｉｇｉｄａ)、海南石斛(Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ ｈａｉｎａｎｅｎｓｅ)、剑叶石

斛(Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ ｓｐａｔｅｌｌａ)等ꎬ它们完全占据了石生

草本层和附生层的优势生态位ꎬ制约了其他兰花

甚至非兰花种类的生长ꎮ 而二者的均匀度指数最

大值(０.７５５ ３、０.８０２ １)都出现在最高的 Ｈ８ 海拔

段ꎬ这里的兰科植物丰富度都较低ꎬ优势度最小值

(０.０４１ ０、０.０４８ ４)则同为 Ｈ４海拔段ꎬ前述结果已

经表明该海拔段兰科植物最为丰富ꎬ复杂的种类

构成削弱了部分优势种的作用ꎮ

３４３１８ 期 周康等: 海南主要陆域自然保护地兰科植物多样性与生境的关联分析



表 ３　 不同海拔段兰科植物多样性指数
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｂａｎｄｓ

生活型
Ｌｉｆｅ ｔｙｐｅ

海拔段
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｂａｎｄ

样方数
Ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｐｌｏｔｓ

物种数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓｐｅｃｉｅｓ

个体数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ

丰富度指数
ＤＭＧ

多样性指数
Ｈ′

均匀度指数
Ｅ

优势度指数
λ

总体
Ｔｏｔａｌ

Ｈ１ ９３ ５７ ６ ６００ ６.３６７ ４ ２.９２１ ３ ０.７２２ ５ ０.０９４ １
Ｈ２ ３２６ １１６ ４６ ９９３ １０.６９０ ０ ３.２５２ ７ ０.６８４ ３ ０.０８８ ４
Ｈ３ ５２４ １４７ １０８ ４７５ １２.５９２ ４ ２.９２０ ６ ０.５８５ ２ ０.１６６ ７
Ｈ４ ３５１ １６０ ６３ ７６６ １４.３７２ ３ ３.６８６ ５ ０.７２６ ４ ０.０４１ ０
Ｈ５ ２６６ １２２ ４７ ７３５ １１.２３１ ３ ３.４０６ ７ ０.７０９ １ ０.０６１ ０
Ｈ６ １９８ ８６ ５０ ６９４ ７.８４６ ０ ２.９４５ ４ ０.６６１ ２ ０.０８５ ４
Ｈ７ ７２ ６０ ３１ ０４５ ５.７０４ ２ ２.５３６ ０ ０.６１９ ４ ０.１２０ ４
Ｈ８ １５ １５ １ ９２０ １.８５１ ８ ２.０４５ ５ ０.７５５ ３ ０.１６４ １

附生、‘附生 / 石生’
Ｅｐｉｈｙｔｉｃꎬ ‘Ｅｐｉｈｙｔｉｃ /

Ｌｉｔｈｏｐｈｙｔｉｃ’

Ｈ１ ８７ ４４ ５ ３８８ ５.００４ ７ ２.６４８ ０ ０.６９９ ７ ０.１２６ ２
Ｈ２ ２７９ ８４ ４３ ５２３ ７.７７０ ８ ３.０２８ ３ ０.６８３ ５ ０.１０２ ２
Ｈ３ ４２６ ９４ １０ ２１７５ ８.０６２ ８ ２.７０７ ４ ０.５９５ ９ ０.１８７ ４
Ｈ４ ２６６ １００ ５７ １８３ ９.０３７ ８ ３.４６１ ３ ０.７５１ ６ ０.０４８ ４
Ｈ５ １９８ ８２ ４２ ４５０ ７.６０１ ３ ３.１６８ １ ０.７１８ ９ ０.０７３ ７
Ｈ６ １５６ ５２ ４８ ４６５ ４.７２７ ２ ２.７６９ ５ ０.７００ ９ ０.０９３ ２
Ｈ７ ５３ ４３ ３０ １１２ ４.０７２ ７ ２.４０７ ２ ０.６４０ ０ ０.１２７ ９
Ｈ８ ９ １０ １ ７９７ １.２０１ ０ １.８４６ ９ ０.８０２ １ ０.１８５ ７

地生、‘地生 / 石生’
Ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌꎬ
‘Ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ /
Ｌｉｔｈｏｐｈｙｔｉｃ’

Ｈ１ １８ １３ １ ２１２ １.６９０ １ １.５３９ ５ ０.６００ ２ ０.２９７ ０
Ｈ２ １０５ ３２ ３ ４７０ ３.８０２ ８ ２.４９９ ３ ０.７２１ １ ０.１３４ ０
Ｈ３ １９６ ５３ ６ ３００ ５.９４４ ０ ２.５６３ ３ ０.６４５ ６ ０.１４６ ３
Ｈ４ １５４ ６０ ６ ５８３ ６.７１０ ５ ２.４２５ ４ ０.５９２ ４ ０.１９５ ５
Ｈ５ １２０ ４０ ５ ２８５ ４.５４９ ４ ２.１７９ ５ ０.５９０ ８ ０.２１９ ６
Ｈ６ １０１ ３４ ２ ２２９ ４.２８０ ５ ２.６６９ ８ ０.７５７ １ ０.１０３ ５
Ｈ７ ４３ １７ ９３３ ２.３３９ ７ ２.２０４ ４ ０.７７８ １ ０.１３２ １
Ｈ８ ７ ５ １２３ ０.８３１ ２ １.２３２ ４ ０.７６５ ７ ０.３５５ ６

　 　 地生大类的兰科植物的均匀度和优势度分布

格局有所不同ꎮ 首先ꎬ各海拔段之间兰花均匀度

指数的差异并不明显ꎬ因为偏地生型的兰科植物

丰富度不及附生大类ꎬ而且它们通常位于植物群

落的底部ꎬ对由海拔梯度变化带来的环境变化的

敏感性相对较低ꎮ １ ５００ ｍ 以上的山顶矮林地带

地生兰种类不多ꎬ其中以绒叶斑叶兰 ( Ｇｏｏｄｙｅｒａ
ｖｅｌｕｔｉｎａ)、小舌唇兰 ( Ｐｌａｔａｎｔｈｅｒａ ｍｉｎｏｒ)、云叶兰

(Ｎｅｐｈｅｌａｐｈｙｌｌｕｍ ｔｅｎｕｉｆｌｏｒｕｍ)等种类的植株数量最

为丰富ꎬ它们的多度远超其他兰花ꎬ这导致 Ｈ８海拔

段拥有最高的生态优势度(λ ＝ ０.３５５ ６)ꎮ
２.４ 兰科植物组成与生境因子的关系

从表 ４ 可以看出ꎬＣＣＡ 排序结果解释了物种

组成总变异的 ６.２％ꎬ基于所有典范特征值之和的

蒙特卡洛随机置换检验为极显著(Ｐ ＝ ０.００２)ꎬ这
暗示兰科植物组成格局与所选生境因子之间强烈

的相关关系ꎮ ＣＣＡ 前两轴有比第 ３ 和第 ４ 轴更高

的特征值(０.６５８ ３、０.３７０ ９)ꎬ表明前两轴在对物

种组成变异的解释中起主导作用ꎬ它们分别解释

了物种组成总变异的 １.１９％和 ０.６７％ꎮ 从生境因

子与典范轴之间的相关系数可以清晰地看到ꎬ海
拔、中山山地地形以及中下部坡位与第 １ 轴显著

负相关( －０.８９１ ０、－０.７３７ ４、－０.４７４ ０)ꎬ而河谷、
低山丘陵地形和喀斯特地貌则与之显著正相关

(０.４８６ ８、０.３１５ ７、０.２００ ６)ꎬ说明该轴综合反映了

海拔、地形地貌以及坡位的梯度ꎬ但主要是海拔和

地形地貌(高的相关系数)ꎻ喀斯特地貌、西北坡向

以及坡度与第 ２ 轴显著正相关(０.６８３ ６、０.２７６ ５、
０.２４４ ７)ꎬ河谷地貌和谷地坡位则与第 ２ 轴负相关

( －０.４０５ ９、 －０.２６１ ４)ꎬ说明该轴主要反映了地形

地貌梯度ꎬ同时也反映了坡位、坡向和坡度梯度ꎮ
基于蒙特卡洛随机置换的检验结果表明ꎬ除部分

坡位和坡向因子对兰科植物组成变异的解释率未

达到显著水平外ꎬ 其余生境因子均较显著地解释

４４３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ４　 生境因子与 ＣＣＡ 前 ４ 排序轴的

相关系数及排序概要
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈａｂｉｔａｔ

ｆａｃｔｏｒ ａｎｄ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｆｏｕｒ ＣＣＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ
ａｘｉｓ ａｎｄ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｓｕｍｍａｒｙ

生境因子及排序概要
Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ
ａｎｄ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ

第 １ 轴
Ａｘｉｓ １

第 ２ 轴
Ａｘｉｓ ２

第 ３ 轴
Ａｘｉｓ ３

第 ４ 轴
Ａｘｉｓ ４

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

－０.８９１ ０ ０.１５２ ９ －０.０７８ ２ ０.０２０ ６

河谷
Ｒｉｖｅｒ ｖａｌｌｅｙ

０.４８６ ８ －０.４０５ ９ －０.２４０ ６ －０.２２３ ２

中山山地
Ｍｉｄｄｌｅ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ

－０.７３７ ４ －０.０３４ ６ ０.２０４ ３ ０.０７４ ８

低山丘陵
Ｌｏｗ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ

０.３１５ ７ ０.０４９ ４ ０.３５３ ５ ０.３１３ １

喀斯特
Ｋａｒｓｔ

０.２００ ６ ０.６８３ ６ －０.２０９ １ ０.００８ ０

中部
Ｍｉｄｄｌｅ

－０.０７２ ７ ０.１９７ ４ ０.１３２ ７ －０.３０７ ２

平地
Ｆｌａｔ ｇｒｏｕｎｄ

０.１４０ １ －０.１９６ ０ －０.１２８ ２ －０.０６３ ６

中下部
Ｌｏｗｅｒ ｍｉｄｄｌｅ

－０.４７４ ０ ０.１８４ ８ －０.０４０ ２ ０.２０４ ８

中上部
Ｕｐｐｅｒ ｍｉｄｄｌｅ

０.１１０ ５ ０.０２１ １ ０.１３２ ０ ０.０１３ ８

山顶
Ｈｉｌｌｔｏｐ

－０.０９０ ５ ０.２３４ ５ －０.２３０ １ ０.２２６ ０

山脊
Ｒｉｄｇｅ

－０.０５７ １ －０.０４０ ３ ０.０２３ ７ －０.０４１ ７

下部
Ｌｏｗｅｒ

０.２９７ ９ ０.０１６ ２ ０.１２３ ５ ０.２７８ ４

谷地
Ｖａｌｌｅｙ

０.２５０ ６ －０.２６１ ４ ０.０４８ ８ －０.１８２ ７

西方
Ｗｅｓｔ

－０.０５２ ７ ０.１３６ ６ －０.０９４ ７ ０.１６５ ２

东北方
Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ

０.００１ ６ ０.００９ ９ －０.２１３ ６ ０.１３２ ７

东南方
Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ

０.０８４ ７ －０.０１９ ７ ０.１３２ ８ ０.１１４ ６

南方
Ｓｏｕｔｈ

０.０３９ ２ －０.０７２ ４ ０.１４６ ４ －０.００６ ５

东方
Ｅａｓｔ

０.００１ ５ －０.０９３ ７ －０.０６３ ７ －０.１０２ １

西南方
Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ

－０.１８６ ４ －０.０３６ ６ ０.０９４ ３ －０.００３ ７

西北方
Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ

－０.０１９ １ ０.２７６ ５ ０.０６２ ５ －０.２４２ ３

北方
Ｎｏｒｔｈ

０.０５９ ４ －０.０９８ ６ ０.０２０ ０ －０.０１５ ３

无方向
Ｎｏｎ￣ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ

０.０６０ ５ －０.１４５ ９ －０.１３７ ４ －０.０２７ ５

坡度
Ｓｌｏｐｅ

－０.０７６ ２ ０.２４４ ７ ０.０７９ ３ ０.０７５ ７

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ ｄｅｎｓｉｔｙ

－０.０７８ ２ ０.０７９ ４ ０.３３２ １ －０.１１１ ８

特征值
Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅｓ

０.６５８ ３ ０.３７０ ９ ０.２８０ ９ ０.２５５ ５

物种组成变异累积解释率
Ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ( ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ)
ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

１.１９ １.８６ ２.３６ ２.８２

典范轴的相关性
Ｐｓｅｕｄｏ￣ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ

０.９１９ １ ０.７６９ ８ ０.６９９ １ ０.６６０ ５

物种－环境关系累积解释率
Ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｆｉｔｔｅｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ
( ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ) ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ￣
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

１９.１５ ２９.９４ ３８.１１ ４５.５４

　 注: 所有典范轴的显著性测验为 Ｐｓｅｕｄｏ￣Ｆ ＝ ２.０ꎬ Ｐ ＝ ０.０００ ２ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｔｅｓｔｓ ｏｆ ａｌｌ ｃａｎｏｎｉｃａｌ ａｘｅｓ ａｒｅ Ｐｓｅｕｄｏ￣Ｆ ＝ ２.０ꎬ
Ｐ ＝ ０.０００ ２.

了兰科植物组成的变异ꎬ其中解释变异量最多的

是海拔(１.２％)ꎬ其次为喀斯特和河谷地貌(０.６％ꎻ
０.４％)ꎬ另外两种地形、郁闭度以及中部和谷地坡

位也解释了一定的物种组成变异(表 ５)ꎮ
在进行排序分析的 １９３ 种兰科植物中ꎬ分布

较广的种有石仙桃(Ｐｈｏｌｉｄｏｔａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、密花石斛

(Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ ｄｅｎｓｉｆｌｏｒｕｍ)、海南石斛、纯色万代兰

( Ｖａｎｄａ ｓｕｂｃｏｎｃｏｌｏｒ )、 大 叶 寄 树 兰 ( Ｒｏｂｉｑｕｅｔｉａ
ｓｐａｔｕｌａｔａ)等ꎬ发生样方数都超过了 １００ 个ꎬ分别占

到总样方数的 ８. ９７％、８. ０４％、６. ３６％、６. ０９％ 和

５.６５％ꎮ 但分布样方数仅为 １ 的稀有种类也达到

了 ３１ 种ꎬ包括坛花兰(Ａｃａｎｔｈｅｐｈｉｐｐｉｕｍ ｓｙｌｈｅｔｅｎｓｅ)、
莫氏曲唇兰(Ｐａｎｉｓｅａ ｍｏｉ)、三色槌柱兰(Ｒｏｂｉｑｕｅｔｉａ
ｉｎｓｅｃｔｉｆｅｒａ)、心叶带唇兰(Ｔａｉｎｉａ ｃｏｒｄｉｆｏｌｉａ)、五指山

石豆兰(Ｂｕｌｂｏｐｈｙｌｌｕｍ ｗｕｚｈｉｓｈａｎｅｎｓｅ)、中华坛花兰

(Ａｃａｎｔｈｅｐｈｉｐｐｉｕｍ ｇｏｕｇａｈｅｎｓｅ)等ꎮ 双序图(图 ３)中
展示的受生境因子影响最显著的 ３０ 种兰科植物

可以明显划分为四个小组:第一组包括绒叶斑叶

兰、乐东石豆兰(Ｂｕｌｂｏｐｈｙｌｌｕｍ ｌｅｄｕｎｇｅｎｓｅ)、虎斑卷

瓣兰(Ｂ. ｒｅｔｕｓｉｕｓｃｕｌｕｍ ｖａｒ. ｔｉｇｒｉｄｕｍ)等ꎬ其类群主要

分布在海拔较高的中山山地ꎬ坡度和郁闭度适中且

坡向靠西南方向时有最适值ꎻ第二组包括橙黄玉凤

花 ( Ｈａｂｅｎａｒｉａ ｒｈｏｄｏｃｈｅｉｌａ )、 火 焰 兰 ( Ｒｅｎａｎｔｈｅｒａ
ｃｏｃｃｉｎｅａ)、大尖囊蝴蝶兰(Ｐｈａｌａｅｎｏｐｓｉｓ ｄｅｌｉｃｉｏｓａ)、大
叶寄树兰等ꎬ它们偏向于分布在中低海拔的开阔河

谷地区ꎬ郁闭度和坡度都相对较小ꎻ第三组包括纯

色万代兰、钗子股(Ｌｕｉｓｉａ ｍｏｒｓｅｉ)、多花脆兰、长茎羊

耳蒜(Ｌｉｐａｒｉｓ ｖｉｒｉｄｉｆｌｏｒａ)和流苏金石斛(Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ
ｐｌｉｃａｔｉｌｅ)ꎬ主要分布在海拔不高的低山丘陵地带的

较陡的崖壁上ꎬ且周围有一定乔灌丛遮挡ꎻ第四组

则对喀斯特地貌有强烈的偏好性ꎬ主要包括云南石

仙桃(Ｐｈｏｌｉｄｏｔａ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ)、红花斑叶兰、泽泻虾脊

兰 ( Ｃａｌａｎｔｈｅ ａｌｉｓｍａｔｉｆｏｌｉａ )、 卵 叶 带 唇 兰 ( Ｔａｉｎｉａ
ｌｏｎｇｉｓｃａｐａ)、海南蝴蝶兰(Ｐｈａｌａｅｎｏｐｓｉｓ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)
等ꎮ 其他未展示的大部分种类出现在排序图中心

点附近ꎬ他们的分布受到生境因子的综合影响相对

较小ꎮ
２.５ 兰科植物丰富度与生境因子的关系

针对 １ ８４０ 个样方中的 １９３ 种兰科植物ꎬ首先

分析了生境因子与兰科植物丰富度的简单数量关

系(图 ４)ꎮ 较高海拔的 ３ 种(热带山地常绿林、山
地雨林、山顶矮林)植被类型中兰科植物丰富度差

异不明显ꎬ 但位于热带山地常绿林中的样方的兰

５４３１８ 期 周康等: 海南主要陆域自然保护地兰科植物多样性与生境的关联分析



表 ５　 生境因子对物种组成的解释率
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｉｎｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ

ｆａｃｔｏｒ ｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

生境因子
Ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ

解释率
Ｉｎｔｅｒｐｒｅ￣
ｔａｔｉｏｎ
ｒａｔｅ
(％)

贡献率
Ｃｏｎｔｒｉ￣
ｂｕｔｉｏｎ
ｒａｔｅ
(％)

Ｐｓｅｕｄｏ￣Ｆ Ｐ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

１.２ １８.６ ７.６ ０.００２

喀斯特
Ｋａｒｓｔ

０.６ １０.４ ４.３ ０.００２

河谷
Ｒｉｖｅｒ ｖａｌｌｅｙ

０.４ ６.９ ２.８ ０.００２

中部
Ｍｉｄｄｌｅ

０.３ ５.５ ２.３ ０.００２

低山丘陵
Ｌｏｗ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ

０.３ ５.１ ２.１ ０.００４

中山山地
Ｍｉｄｄｌｅ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ

０.３ ５.１ ２.１ ０.００２

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ ｄｅｎｓｉｔｙ

０.３ ４.９ ２.０ ０.００２

谷地
Ｖａｌｌｅｙ

０.３ ５.０ ２.１ ０.００２

下部
Ｌｏｗｅｒ

０.２ ４.０ １.７ ０.０３０

西北方
Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ

０.２ ３.９ １.６ ０.００２

坡度
Ｓｌｏｐｅ

０.２ ３.８ １.６ ０.００４

山顶
Ｈｉｌｌｔｏｐ

０.２ ３.７ １.６ ０.０６８

中上部
Ｕｐｐｅｒ ｍｉｄｄｌｅ

０.２ ３.６ １.５ ０.０５２

中下部
Ｌｏｗｅｒ ｍｉｄｄｌｅ

０.２ ３.２ １.３ ０.０３

西南方
Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔ

０.２ ３.３ １.４ ０.０６

东北方
Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ

０.２ ３.２ １.３ ０.０８２

东南方
Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ

０.２ ３.１ １.３ ０.０７２

无方向
Ｎｏｎ￣ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ

０.２ ３.０ １.２ ０.０６４

北方
Ｎｏｒｔｈ

０.１ ２.４ １.０ ０.４７８

西方
Ｗｅｓｔ

０.１ ２.２ ０.９ ０.７００

山脊
Ｒｉｄｇｅ

０.１ ２.２ ０.９ ０.４７８

东方
Ｅａｓｔ

０.１ ２.２ ０.９ ０.５６２

南方
Ｓｏｕｔｈ

０.１ ２.２ ０.９ ０.６６６

全部
Ｔｏｔａｌ

６.２ １００ ２.０ ０.０００ ２

　 注: 解释率的显著性分别由 ＣＣＡ 和偏 ＣＣＡ 排序时 ９ ９９９ 次
蒙特卡洛随机置换检验决定ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｉｓ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ｂｙ
ｔｈｅ ９ ９９９ Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｔｅｓｔｓ ｗｈｅｎ ｒａｎｋｉｎｇ ＣＣＡ ａｎｄ
ｐａｒｔｉａｌ ＣＣＡ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

Ａ. 海拔ꎻ Ｂ. 坡度ꎻ Ｃ. 郁闭度ꎻ Ｄ. 中山山地ꎻ Ｅ. 河谷ꎻ
Ｆ. 喀斯特ꎻ Ｇ. 低山丘陵ꎻ Ｈ. 山顶ꎻ Ｉ. 中上部ꎻ Ｊ. 中部ꎻ
Ｋ. 中下部ꎻ Ｌ. 下部ꎻ Ｍ. 平地ꎻ Ｎ. 山脊ꎻ Ｏ. 谷地ꎻ Ｐ. 东
方ꎻ Ｑ. 西方ꎻ Ｒ. 南方ꎻ Ｓ. 北方ꎻ Ｔ. 东北方ꎻ Ｕ. 东南方ꎻ
Ｖ. 西南方ꎻ Ｗ. 西北方ꎻ Ｘ. 无方向ꎮ １. 泽泻虾脊兰ꎻ ２. 红
花斑叶兰ꎻ ３. 毛葶玉凤花ꎻ ４. 海南蝴蝶兰ꎻ ５. 卵叶带唇
兰ꎻ ６. 叠鞘石斛ꎻ ７. 云南石仙桃ꎻ ８. 无茎盆距兰ꎻ ９. 纯色
万代兰ꎻ １０. 多花脆兰ꎻ １１. 长茎羊耳蒜ꎻ １２. 流苏金石斛ꎻ
１３. 钗子股ꎻ １４. 火焰兰ꎻ １５. 大叶寄树兰ꎻ １６. 大尖囊蝴蝶
兰ꎻ １７. 橙黄玉凤花ꎻ １８. 戟唇石豆兰ꎻ １９. 剑叶石斛ꎻ
２０. 匙萼卷瓣兰ꎻ ２１. 流苏贝母兰ꎻ ２２. 美花隔距兰ꎻ ２３. 华
石斛ꎻ ２４. 绒叶斑叶兰ꎻ ２５. 厚唇兰ꎻ ２６. 钟兰ꎻ ２７. 粗茎苹

兰ꎻ ２８. 虎斑卷瓣兰ꎻ ２９. 黄兰ꎻ ３０. 乐东石豆兰ꎮ 代表
物种ꎬ箭头和▲代表生境因子ꎮ
Ａ. Ｅｌｅｖａｔｉｏｎꎻ Ｂ. Ｓｌｏｐｅꎻ Ｃ. Ｃａｎｏｐｙ ｄｅｎｓｉｔｙꎻ Ｄ. Ｍｉｄｄｌｅ ｍｏｕｎｔａｉｎꎻ
Ｅ. Ｒｉｖｅｒ ｖａｌｌｅｙꎻ Ｆ. Ｋａｒｓｔꎻ Ｇ. Ｌｏｗ ｍｏｕｎｔａｉｎ ａｎｄ ｈｉｌｌꎻ Ｈ. Ｈｉｌｌｔｏｐꎻ
Ｉ. Ｕｐｐｅｒ ｍｉｄｄｌｅꎻ Ｊ. Ｍｉｄｄｌｅꎻ Ｋ. Ｌｏｗｅｒ ｍｉｄｄｌｅꎻ Ｍ. Ｆｌａｔ ｇｒｏｕｎｄꎻ
Ｎ. Ｒｉｄｇｅꎻ Ｏ. Ｖａｌｌｅｙꎻ Ｐ. Ｅａｓｔꎻ Ｑ. Ｗｅｓｔꎻ Ｒ. Ｓｏｕｔｈꎻ Ｓ. Ｎｏｒｔｈꎻ
Ｔ. Ｎｏｒｔｈｅａｓｔꎻ Ｕ. Ｓｏｕｔｈｅａｓｔꎻ Ｖ. Ｓｏｕｔｈｗｅｓｔꎻ Ｗ. Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔꎻ
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图 ３　 兰科植物组成与生境因子的 ＣＣＡ 双序图
Ｆｉｇ. ３　 ＣＣＡ ｂｉ￣ｐｌｏｔ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

ａｎｄ ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ
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科植物的丰富度显著高于较低海拔的热带低地雨

林、枫香林、热带季雨林ꎮ 喀斯特溶岩地区兰科植

物的丰富度最高且样方之间差异较小ꎬ河谷地区

兰科植物的丰富度也很高ꎬ低山丘陵和中山山地

之间无显著差异ꎬ且丰富度水平均显著低于前两

者ꎮ ９ 种坡向类型下的丰富度分布结果显示位于

东南坡、东坡和南坡几类阳坡条件下的样方中兰

科植物丰富度凸显出一定优势ꎬ而无坡向的样方

兰科植物丰富度显著低于其他坡向ꎮ 不同干扰程

度下样方的兰科植物丰富度差异不明显ꎬ合理的

解释是一定程度的外界干扰并不能短时间内完全

毁灭某些兰科植物ꎬ而且适度的干扰可能有利于

部分兰花的生长ꎮ 值得注意的是ꎬ以上统计结果

均显示丰富度数据存在较多离群值ꎬ降低了简单

方差分析结果的准确性ꎮ 针对连续变量散点图的

线性拟合情况也不乐观(Ｒ２值都很小)ꎬ说明这 ３
种生境因子与兰科植物丰富度之间同样不能完全

用简单的一元线性关系来解释ꎮ 另外ꎬ简单方差

分析只能进行各生境因子影响下样方兰科植物丰

富度的差异比较ꎬ而无法判断生境因子对样方兰

科植物丰富度变异的影响程度和趋势ꎮ
因此ꎬ采用基于 ＧＬＭ 框架下的负二项回归来

分别拟合生境因子对兰科植物丰富度的独立效

应ꎮ 从表 ６ 可以看出ꎬ植被类型、地形地貌、坡向

以及坡度 ４ 个因子的独立效应都是极显著的

(Ｗａｌｄ ＝ ５.８９６ꎬ Ｐ ＝ ３ｅ－０４ꎻ Ｗａｌｄ ＝ ９.４０７ꎬ Ｐ ＝ １ｅ－
０４ꎻ Ｗａｌｄ ＝ ５.８１１ꎬ Ｐ ＝ ３ｅ－ ０４ꎻ Ｗａｌｄ ＝ ４. ３７２ꎬ Ｐ ＝
１ｅ－０４)ꎬ这表明在忽略其他任何协变量的影响下ꎬ
兰科植物丰富度都与它们相关ꎮ 除低山丘陵外的

其他 ３ 种地形地貌因子对兰科植物丰富度存在明

显的正效应ꎬ以喀斯特地貌最为显著ꎬ回归系数达

到了 ０.８５ꎮ 东南方坡向带了的充足光照适合更多

种兰科植物定殖于此ꎬ这与简单方差分析结果类

似ꎮ 陡坡同样能够促进样方中兰科植物丰富度的

增加ꎮ ４ 种有显著效应的植被类型中ꎬ只有山地常

绿林拥有正回归系数 ( ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔꎬ ＲＣꎬ
ＲＣ＝ ０.１７)ꎬ枫香林、热带季雨林、热带山地雨林都

存在一定的负效应ꎬ猜测与后三者人为破坏程度

更大有关ꎮ 值得注意的是ꎬ海拔变化在独立模型

中对兰科植物丰富度的影响不显著ꎬ暗示了海拔

梯度的显著效应可能要依赖其他因子的共同参

与ꎮ 仍然使用负二项回归来拟合生境因子的多元

线性回归模型ꎬ以探究多因素共同作用的结果ꎮ

由表 ７ 可以看出ꎬ与一元回归模型不同ꎬ海拔因子

的影响效应达到了显著水平(Ｗａｌｄ ＝ ２. １６０ꎬ Ｐ ＝
０.０４０４ꎬ ＲＣ ＝ ３.３１９ １ｅ－０４)ꎬ说明在野外实际条件

下ꎬ海拔梯度的变化会对兰科植物的丰富度变异

产生显著影响ꎬ这与前文猜测吻合ꎬ也符合实际观

测情况ꎮ 郁闭度和外界干扰程度无论是在独立模

型还是在全模型中ꎬ都未表现出对丰富度变化的

显著影响ꎬ这可能是因为调查的 １９３ 种兰科植物

生活型全面、生态习性千差万别ꎬ对光条件的要求

并非梯度变化而是更复杂的相互选择过程ꎬ另外ꎬ
适当的外界干扰例如人为非过度采挖活动对兰科

植物丰富度的影响并不大ꎮ
２.６ 兰科植物多度与生境因子的关系

对于兰科植物而言ꎬ当居群以某些克隆繁殖

习性强的附生兰为主时ꎬ多度数据具有比丰富度

更明显的离散特征ꎬ它们完全偏离正态性ꎬ常规的

统计方法如 ｔ 检验、一般线性模型等都难以适用ꎮ
因此ꎬ本研究直接采用广义线性模型框架下的负

二项回归进行二者的关系拟合ꎮ 表 ８ 中针对单一

变量的拟合结果显示ꎬ除了郁闭度(Ｗａｌｄ ＝ ３.１０２ꎬ
Ｐ ＝ ０.０６５ ４)和干扰程度(Ｗａｌｄ ＝ ３.９３６ꎬ Ｐ ＝ ０.１２３)
的效应不显著以外ꎬ其他生境因子的全模型均达

到了极显著水平ꎮ 其中ꎬ植被类型的变化能够极

显著得影响兰科植物多度大小ꎬ山地常绿林和山

顶矮林的回归系数分别为 ０.６８ 和 ０.７５ꎬ随着这两

种植被类型中样方数增多ꎬ会促进兰科植物多度

的上升ꎬ与之相反的是枫香林(Ｗａｌｄ ＝ ８.１９１ꎬ Ｐ ＝
０.０００ １ꎬ ＲＣ ＝ －２.２３８ ６)ꎬ在五指山和鹦哥岭的中

高海拔河谷或者山地ꎬ会有成片的枫香林存在ꎬ其
内分布较多的兰科植物包括纯色万代兰、大序隔

距兰(Ｃｌｅｉｓｏｓｔｏｍａ ｐａｎｉｃｕｌａｔｕｍ)等万代兰族附生兰ꎬ
底层则以带唇兰属部分种为主ꎬ这里林分组成单

一ꎬ而且受到放牧、采挖等人为活动的严重干扰ꎬ
兰科植物多度普遍较低ꎮ 除低山丘陵外的 ３ 种地

形地貌因子都对多度变化存在极显著的正效应ꎬ
喀斯特地貌极其多样化的小生境类型ꎬ中低海拔

河谷充足的水热资源ꎬ高海拔山地通风良好且空

气湿润ꎬ都存在适合部分兰科植物的大量繁殖扩

散的条件ꎮ 坡向因子的高影响力(Ｗａｌｄ ＝ ５. ３４３ꎬ
Ｐ ＝ ０.０００ ４ꎬ ＲＣ ＝ －０.８５０ ４)则是由无坡向的平缓

区域带来的ꎬ由此可见低海拔丘陵台地或者山脉

间的过渡缓坡带兰科植物多度都很低ꎬ 相对单一

的垂直林冠结构不利于兰花种子的扩散繁殖ꎮ 另
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中位数和第 ２５ / ７５ 百分位数ꎬo和★表示离群值ꎮ 图中的大写字母相同与否表示二者是否有显著性差异ꎮ
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ＮＤ. Ｎｏｎ￣ｄｉｒｅｃｔｉｏｎꎻ ＩＩ. Ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅꎻ ＳＩ. Ｓｌｉｇｈｔｌｙ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅꎻ ＮＩ. Ｎｏ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅꎻ ＭＩ. Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ. Ｂｏｘｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ
ｍｅｄｉａｎ ａｎｄ ｔｈｅ ２５ｔｈ / ７５ｔｈ ｐｅｒｃｅｎｔｉｌｅꎬ oａｎｄ ★ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｏｕｔｌｉｅｒｓ. Ｗｈｅｔｈｅｒ ｔｈｅ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ａｒｅ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｏｒ ｎｏｔ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｗｈｅｔｈｅｒ
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图 ４　 生境因子与兰科植物丰富度的关系
Ｆｉｇ. ４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ

外ꎬ两个连续变量(海拔和坡度)具有显著的独立

效应ꎬ即海拔差异能够带来明显的适宜生境变异ꎬ
陡坡则能增加兰科植物的生存空间和受光照质

量ꎬ从而促进兰科植物的大量繁殖ꎮ
对于生境因子的多元线性回归拟合结果显示

(表 ９)ꎮ 首先ꎬ全模型为极显著 (Ｗａｌｄ ＝ ２２. ８８ꎬ
Ｐ ＝ ０.００１ １)ꎬ这说明所选生境因子的综合作用能

够显著影响兰科植物的多度ꎬ而且对多度变异的

解释量要高于对丰富度变异的解释量ꎮ 但与单因

素模型拟合结果不同的是ꎬ热带季雨林、 山顶矮林、
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表 ６　 兰科植物丰富度一元回归模型中生境因子的显著性
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ ｉｎ ｔｈｅ ｕｎｉｖａｒｉａｔｅ ＧＬＭ ｏｆ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ

生境因子
Ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ

Ｗａｌｄ 统计量
Ｗａｌｄ ｖａｌｕｅ

Ｐｒ
( >ｗａｌｄ)

回归系数
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

全模型
Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ

５.８９６ ３ｅ－０４���

枫香林
Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｆｏｒｅｓｔ

３.４９７ ０.００３ ０�� －０.６０２ ３

热带季雨林
Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ

２.５３５ ０.０２４ ９� －０.１１１ ２

热带山地常绿林
Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｆｏｒｅｓｔ

２.３９６ ０.０２９ ７� ０.１６８ ６

热带山顶矮林
Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｅｌｆｉｎ ｆｏｒｅｓｔ

０.３２２ ０.７７３ １ ０.０３２ ３

热带山地雨林
Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｎｔａｎｅ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ

２.４９８ ０.０２２ ３� －０.１３１ ２

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ １.７７４ ０.１１２ ０.０００ １

地形地貌
Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ９.４０７ １ｅ－０４���

河谷 Ｒｉｖｅｒ ｖａｌｌｅｙ ４.９５２ ０.０００ １��� ０.３７１ ２

喀斯特 Ｋａｒｓｔ ７.６５３ ０.０００ １��� ０.８５２ ９

中山山地 Ｍｉｄｄｌｅ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ２.３３２ ０.０３４ ２� ０.１７４ ０

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ５.８１１ ３ｅ－０４���

东北方 Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ ０.７２９ ０.５０６ ８ ０.０６８ ４

东方 Ｅａｓｔ １.８８８ ０.０８５ ０○ ０.２２６ ３

东南方 Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ ３.５４８ ０.００１ ０��� ０.３１４ ６

南方 Ｓｏｕｔｈ １.２１４ ０.２７０ １ ０.１０２ ０

无方向 Ｎｏｎ￣ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ ０.１５５ ０.８８９ ４ －０.０１３ ５

西北方 Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ ０.７７４ ０.４８３ ０ ０.０６７ ９

西方 Ｗｅｓｔ １.４１５ ０.２０８ ６ ０.１３６ ９

坡度
Ｓｌｏｐｅ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ４.３７２ １ｅ－０４��� ０.００３ １

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ ｃｌｏｓｕｒｅ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ０.７７ ０.４５２ ０ －０.０００ ３

干扰程度
Ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ２.２５５ ０.２４８

轻微干扰 Ｓｌｉｇｈｔｌｙ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ２.００８ ０.０７４ ９○ ０.１２３ ２
无干扰 Ｎｏ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ０.３３９ ０.７５９ ５ －０.０４９ ９

中度干扰 Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ １.６８０ ０.１３１ ８ ０.０８２ ５

　 注: ○表示 Ｐ<０.１ꎻ �表示 Ｐ<０.０５ꎻ ��表示 Ｐ<０.０１ꎻ ���表示 Ｐ<０.００１ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ○ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.１ꎻ � ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.０５ꎻ �� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.０１ꎻ ��� ｉｎｄｉｃａｔｅｓ Ｐ<０.００１. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

中山山地以及坡向因子的效应不再显著ꎬ而坡度

和海拔仍然是不可或缺的多度主导因素ꎮ 以上结

果说明在野外实际生境条件下ꎬ多因素之间综合

作用共同影响兰科植物的多度ꎬ部分因子的影响

被其他决定性更强的因子包含在内ꎬ不再具有显

著性ꎬ而且海拔、坡度的显著正效应(ＲＣ ＝ ０.０００ ９ꎻ
０.００８ ７)和枫香林的显著负效应(ＲＣ ＝ －２.５５４ ２)
受其他生境因子影响较小ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 兰科植物物种多样性

本研究通过半年不间断的实地资源调查ꎬ初
步对海南岛主要陆域自然保护地内的野生兰科植

物资源状况进行了一次摸底ꎮ 发现了镰叶盆距

兰(Ｇａｓｔｒｏｃｈｉｌｕｓ ａｃｉｎａｃｉｆｏｌｉｕｓ) 、保亭羊耳蒜( Ｌｉｐａｒｉｓ

９４３１８ 期 周康等: 海南主要陆域自然保护地兰科植物多样性与生境的关联分析



表 ７　 兰科植物丰富度多元回归模型中生境因子的显著性
Ｔａｂｌｅ ７　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ ｉｎ ｔｈｅ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ＧＬＭ ｏｆ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ

生境因子
Ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ

Ｗａｌｄ 统计量
Ｗａｌｄ ｖａｌｕｅ

Ｐｒ
( >ｗａｌｄ)

回归系数
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ １５.０３ １ｅ－０４���

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

枫香林 Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｆｏｒｅｓｔ ４.４５６ ０.０００ １��� －７.５７７ ７

热带季雨林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ３.０２９ ０.００６ ６�� －１.６６２ ７

热带山地常绿林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｆｏｒｅｓｔ １.６６１ ０.１１５ ７ １.７２５ ５

热带山顶矮林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｅｌｆｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ０.２８７ ０.７９１ ７ －３.９８４ ９

热带山地雨林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｎｔａｎｅ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ２.１５９ ０.０４４ ９� －１.５１６ ７

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

２.１６０ ０.０４０ ４� ３.３１９ １

地形地貌
Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ

河谷 Ｒｉｖｅｒ ｖａｌｌｅｙ ４.４１３ ０.０００ ２��� ３.４１０ １

喀斯特 Ｋａｒｓｔ ６.６３７ ０.０００ １��� ７.８４７ ５

中山山地 Ｍｉｄｄｌｅ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ０.７７２ ０.４７５ ０ －６.９７４ ８

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

东北方 Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ ０.３２４ ０.７６０ ７ ２.９８６ ０

东方 Ｅａｓｔ １.３７５ ０.２０１ ２ １.６０４ １

东南方 Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ ３.５９４ ０.００１ ０��� ３.１１０ ８

南方 Ｓｏｕｔｈ １.３５２ ０.２０３ ３ １.１０５ ２

无方向 Ｎｏｎ￣ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ ０.０８６ ０.９３３ ３ －７.６９８ ６

西北方 Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ ０.０１２ ０.９９１ ２ －９.９００ ０

西方 Ｗｅｓｔ ０.３６５ ０.７３０ ９ ３.４６５ ６

坡度
Ｓｌｏｐｅ

２.８７４ ０.００８ ０�� ２.３０６ ９

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ ｃｌｏｓｕｒｅ

０.１０７ ０.９１３ ４ ３.１７５ ３

干扰程度
Ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ

轻微干扰 Ｓｌｉｇｈｔｌｙ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ １.２３４ ０.２５２ １ ７.６４７ ６

无干扰 Ｎｏ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ０.４４８ ０.６７３ ５ ６.４７４ ８

中度干扰 Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ０.３３５ ０.７５８ ６ －１.６５４ ５

ｂａｕｔｉｎｇｅｎｓｉｓ)、黎氏兰(Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ｌｉｉ)等海南特有

和中国仅海南有分布的兰科植物共 １９ 种ꎬ占到目

前有记载的海南特有类群的将近一半 (翟俊文

等ꎬ ２０１６ ) ꎬ 其 中 还 不 乏 独 占 春 ( Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ
ｅｂｕｒｎｅｕｍ) 、 美 花 兰 ( Ｃ. ｉｎｓｉｇｎｅ ) 、 珍 珠 矮 ( Ｃ.
Ｎａｎｕｌｕｍ) 、兰屿芋兰(Ｎｅｒｖｉｌｉａ ｌａｎｙｕｅｎｓｉｓ) 、卵叶带

唇兰等珍稀濒危种ꎮ 种属分布以中小型属为主ꎬ
但种类数量却集中分布在几个大属中ꎬ石豆兰属

共发现 １９ 种ꎬ石斛属和兰属都为 １６ 种ꎬ与全海

南岛的情况差距不大(余文刚ꎬ２０１４) ꎮ 这一方面

说明上述几个属的兰科植物分布范围较广ꎬ另一

方面也反映了研究区域为海南岛兰科植物分布

的绝对中心ꎬ需要重点关注和保护ꎮ
与海南岛以往调查历史资料相比ꎬ此次调查

结果是除鹦哥岭和尖峰岭以外其他保护地关于

兰科植物资源数量与分布等信息最新最全的记

载(施国政ꎬ２００８ꎻ卢刚等ꎬ２０１８) ꎮ 另外ꎬ与我国

东南部热带亚热带地区的部分自然保护地记载

的兰科植物资料对比发现(程志全ꎬ２０１５) ꎬ研究

区域的兰科植物丰富度显著高于除玉山外的其

他保护地ꎬ虽然一定程度得益于整个区域的面积

较大ꎬ但即使是单一保护地的兰科植物丰富度同

样名列前茅ꎮ 综上所述ꎬ研究区域不仅是海南岛

兰科植物分布的绝对中心ꎬ同样是我国热带亚热

带兰科植物最为丰富的地区之一ꎮ
３.２ 海拔对于兰科植物多样性的影响

物种多样性与海拔之间的关系一直是生物

多样性研究的热点问题ꎬ因为在如此小的距离变

异下却有较大的气候变化出现 ( Ａｃｈａｒｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１) ꎮ 已有许多研究表明海拔梯度是包含光照、

０５３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ８　 兰科植物多度一元回归模型中生境因子的显著性
Ｔａｂｌｅ ８　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ ｉｎ ｔｈｅ ｕｎｉｖａｒｉａｔｅ ＧＬＭ ｏｆ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ

生境因子
Ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ

Ｗａｌｄ 统计量
Ｗａｌｄ ｖａｌｕｅ

Ｐｒ
( >ｗａｌｄ)

回归系数
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ １０.７５ １ｅ－０４���

枫香林 Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｆｏｒｅｓｔ ８.１９１ ０.０００ １��� －２.２３８ ６

热带季雨林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ０.１０３ ０.９５１ ２ －０.００８ ７

热带山地常绿林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｆｏｒｅｓｔ ４.７５９ ０.００５ ５�� ０.６７８ ８

热带山顶矮林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｅｌｆｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ３.８３６ ０.０２１ ６� ０.７５４ ６

热带山地雨林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｎｔａｎｅ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ０.３６０ ０.８３３ ９ ０.０３５ ８

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ８.１５４ １ｅ－０４��� ０.０００ ９

地形地貌
Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ８.１６７ １ｅ－０４���

河谷 Ｒｉｖｅｒ ｖａｌｌｅｙ ７.７０８ １ｅ－０４��� １.０３１ ０

喀斯特 Ｋａｒｓｔ ５.８５４ ３ｅ－０４��� １.３８４ ６

中山山地 Ｍｉｄｄｌｅ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ６.２６５ ３ｅ－０４��� ０.８２５ ３

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ８.６４３ １ｅ－０４���

东北方 Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ １.４０１ ０.３８１ ８ －０.２４３ ４

东方 Ｅａｓｔ １.６７９ ０.２８６ ２ －０.３８８ １

东南方 Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ ０.４４６ ０.７７７ １ ０.０７５ ０

南方 Ｓｏｕｔｈ １.２８５ ０.４２３ ７ －０.１９９ ６

无方向 Ｎｏｎ￣ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ ５.３４３ ０.０００ ４��� －０.８５０ ４

西北方 Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ ２.３３２ ０.１３９ ７ －０.３７８ ０

西方 Ｗｅｓｔ ２.１１９ ０.１７７ ２ －０.３８３ ６

坡度
Ｓｌｏｐｅ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ６.２３ ６ｅ－０４��� ０.００８ ７

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ ｃｌｏｓｕｒｅ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ３.１０２ ０.０６５ ４○ －０.００１ ９

干扰程度
Ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ３.９３６ ０.１２３ ０

轻微干扰 Ｓｌｉｇｈｔｌｙ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ０.１０３ ０.９５４ ４ －０.０１２ １

无干扰 Ｎｏ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ０.０１１ ０.９９４ １ －０.００３ ０

中度干扰 Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ２.９６６ ０.０７１ ８○ ０.２７３ ３

温度、湿度等多种环境因子的综合气候轴(李晓

芳ꎬ２０１７)ꎬ另有学者指出海拔在一定范围内还反

映了植物受到外界人为干扰的种类和强度大小

(Ｋｅｖｉｎꎬ ２０００)ꎮ 研究区域的兰科植物丰富度在海

拔梯度上的变化呈现的“驼峰”形式已经被广泛证

实是一种基本分布格局 ( Ｌｏｒｅｎｚｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ
Ｓｈｅｒｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ中海拔

地区拥有较为适宜的温度、降水、光照ꎬ适合大多

数兰科植物的生长( Ｔａｎｇ ＆ Ｏｈｓａｗａꎬ １９９７)ꎬ因此

种类最丰富(常学向等ꎬ２００４)ꎮ 我们还发现ꎬ不同

生活类型的兰科植物均具有该种分布形式ꎬ只是

强弱程度存在一定差异ꎬ这可能是因为中海拔段

林分层次最为丰富ꎬ从而具备了适宜各种生活型

兰科植物生长的水分、光照、土壤以及植被条件ꎬ
但各种生活型兰科植物对于小生境要求不尽相

同ꎬ加之基础种群数量的差异导致变化强弱有所

不同(田怀珍和邢福武ꎬ２００８)ꎮ 值得注意的是ꎬ基
于 ＧＬＭ 回归分析的结果显示海拔对于兰科植物丰

富度的影响并非独立存在ꎬ而是在其他地形地貌

因子存在的情况下才有显著影响ꎬ这进一步说明

了海拔对于兰科植物丰富度的影响是一个复杂的

综合作用过程ꎬ目前对于物种丰富度沿海拔梯度

变化的单峰模型的解释假说除了气候 (水分和能

量) 外ꎬ 还主要包括面积、 几何限制 (Ｇｅｏｍｅｔｒｉｃ
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表 ９　 兰科植物多度多元回归模型中生境因子的显著性
Ｔａｂｌｅ ９　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ ｉｎ ｔｈｅ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ＧＬＭ ｏｆ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ

生境因子
Ｈａｂｉｔａｔ ｆａｃｔｏｒ

Ｗａｌｄ 统计量
Ｗａｌｄ ｖａｌｕｅ

Ｐｒ
( >ｗａｌｄ)

回归系数
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

全模型 Ｆｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ２２.８８ ０.００１ １

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

枫香林 Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ ｆｏｒｅｓｔ ９.７００ ０.０００ ９��� －２.５５４ ２

热带季雨林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｎｓｏｏｎ ｆｏｒｅｓｔ ０.６８５ ０.６６１ ３ －０.０７０ ４

热带山地常绿林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｆｏｒｅｓｔ ０.３７８ ０.７９７ ６ －０.０７５ ３

热带山顶矮林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｅｌｆｉｎ ｆｏｒｅｓｔ １.１２４ ０.４５２ ８ －０.２９７ ４

热带山地雨林 Ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｎｔａｎｅ ｒａｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ２.６１６ ０.０８０ ８○ －０.３３２ １

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

８.２３４ ０.００１ １�� ０.００２ ４

地形地貌
Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ

河谷 Ｒｉｖｅｒ ｖａｌｌｅｙ ６.１１８ ０.００１ ３�� ０.８１１ ８

喀斯特 Ｋａｒｓｔ ３.７０７ ０.０１３ ２� ０.８７６ １

中山山地 Ｍｉｄｄｌｅ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ２.０６１ ０.１７２ ２ －０.３２２ ８

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

东北方 Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ １.５４２ ０.３０７ ９ －０.２５５ ５

东方 Ｅａｓｔ ０.９８７ ０.５０７ ６ －０.２１６ ４

东南方 Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ ２.３３８ ０.１１８ ６ ０.３７２ ７

南方 Ｓｏｕｔｈ １.２３２ ０.４１６ ２ －０.１８０ ７

无方向 Ｎｏｎ￣ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ ２.９１５ ０.０５０ ２○ －０.４６４ ９

西北方 Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ ２.１１９ ０.１５３ ９ －０.３２６ ４

西方 Ｗｅｓｔ ２.５６４ ０.０９０ ０○ －０.４４３ ８

坡度
Ｓｌｏｐｅ

５.７５５ ０.００１ ２�� ０.００８ ８

郁闭度
Ｃａｎｏｐｙ ｃｌｏｓｕｒｅ

２.４７５ ０.０５４ １○ －０.００１ ４

干扰程度
Ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ

轻微干扰 Ｓｌｉｇｈｔｌｙ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ０.７９４ ０.５９９ １ ０.０９１ ０

无干扰 Ｎｏ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ １.５８５ ０.２９８ ０ ０.４０９ ５

中度干扰 Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ０.３６１ ０.８１２ ５ －０.０３２ ４

ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ)等(Ｔａｎｇ ＆ Ｏｈｓａｗａꎬ １９９７ꎻ李巧燕和王

襄平ꎬ２０１３)ꎬ由此推断地形地貌因子可能和面积

存在一定的相关关系ꎮ 除丰富度之外ꎬ兰科植物

组成也存在明显海拔变异ꎬＣＣＡ 排序结果显示不

同海拔段的样方内兰科植物组成存在明显不同ꎬ
海拔较低时ꎬ温度较高ꎬ但降雨和通风不足ꎬ是部

分万代兰族兰花适应的闷热环境ꎬ高海拔地区温

度较低、湿度大、光照充足且十分通风ꎬ沼兰族和

粉药兰族的部分种类钟爱此环境ꎬ而中海拔段植

被类型最为复杂多样ꎬ以山地雨林为主ꎬ还包括部

分热带针叶林等ꎬ典型的生境特征是温度和湿度

都很高ꎬ光照和通风条件都适中ꎬ适合最多种类兰

科植物的生长ꎮ ＧＬＭ 回归分析显示兰科植物多度

也受到海拔因子的显著影响ꎬ且该种影响在一定

程度上不受其他生境因子的限制ꎬ表明兰科植物

多度和海拔之间的关系可能相对简单一些ꎬ但兰

科植物多度受到计数方法、主观臆测、计数精度等

多种因素的影响ꎬ且数据过于离散不服从正态性

(Ｂｅｎｅｓｈ ＆ Ｋａｌｂｅꎬ ２０１６)ꎬ因此可能需要更广的取

样范围和更统一的计数方法运用其中才能得出更

准确的结果ꎮ
３.３ 生活型对兰科植物多样性的影响

生活型的差异使不同兰科植物对生境条件的

要求有显著的差异ꎬ二者的相互选择共同决定了

各生活型兰科植物在地理分布上的偏好性和不均

匀性ꎮ 从前人研究结果可以发现ꎬ在垂直方向上 ４
种生活型的兰科植物虽然都在中海拔地区拥有较

高的丰富度和多度ꎬ但附生 /石生类型在各海拔段

都为优势类群ꎬ它们多属于石斛属、石豆兰属、羊
耳蒜属、沼兰属(Ｍａｌａｘｉｓ)、隔距兰属以及广义的毛

２５３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



兰属(Ｅｒｉａ)ꎬ一般生长在裸露岩石或其他植物上

而不吸收其营养ꎬ生活史全部或部分时期生长在

空气中不与地面接触(Ｂｅｎｚｉｎｇꎬ １９９０)ꎬ这导致其

附载基质的稳定性较低ꎬ很容易受到营养和水分

供应缺乏的威胁ꎬ因此能够适应这一生态位的兰

花对附生环境的要求非常高ꎬ而一旦适应下来就

能成为明显的优势种(刘强等ꎬ２０１０)ꎮ 本次调查

中ꎬ中低海拔地区的河谷和喀斯特地貌光照充足ꎬ
水气资源丰富ꎬ既能为兰花提供充足的水分ꎬ又避

免了大量水分累积导致的涝害ꎬ这里的裸露岩石

或者树干中上部以及树冠层生长着大量的‘附生 /
石生’型兰花ꎬ例如纯色万代兰、多花脆兰、大叶寄

树兰、 火 焰 兰、 大 尖 囊 蝴 蝶 兰、 直 唇 卷 瓣 兰

(Ｂｕｌｂｏｐｈｙｌｌｕｍ ｄｅｌｉｔｅｓｃｅｎｓ)等ꎬ而在远离河谷的低山

丘陵ꎬ兰花的多样性相对较低ꎬ只有钗子股、金塔

隔距兰(Ｃｌｅｉｓｏｓｔｏｍａ ｆｉｌｉｆｏｒｍｅ)等种分布较广ꎻ中高

海拔地区温度低ꎬ但空气更加湿润ꎬ各种石斛和石

豆兰集中高密度分布ꎬ通过假鳞茎进行的克隆繁

殖成为主要的繁殖方式ꎬ假鳞茎是附生兰科植物

的特化专一的营养贮藏器官ꎬ在附生兰科植物的

生长和更新中具有重要作用(Ｋｈｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)ꎻ
山地常绿林和山顶矮林地区温度较低ꎬ长期受到

台风的侵扰ꎬ钟兰(Ｃａｍｐａｎｕｌｏｒｃｈｉｓ ｔｈａｏ)、流苏贝母

兰(Ｃｏｅｌｏｇｙｎｅ ｆｉｍｂｒｉａｔａ)、华石斛、芳香石豆兰、丛
生羊耳蒜(Ｌｉｐａｒｉｓ ｃｅｓｐｉｔｏｓａ)等种类因为株体小且拥

有假鳞茎ꎬ抗性较强ꎬ通常成片密集分布ꎬ成为这

一区域的优势类群ꎮ 以粉药兰族、红门兰族、兰属

为主的地生型兰科植物呈现出完全不同的分布格

局ꎬ这类兰花无明显分布偏好性ꎮ 针对某一特定

种属例如兰属ꎬ寒兰 ( Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ｋａｎｒａｎ)、墨兰

(Ｃ. ｓｉｎｅｎｓｅ)、建兰(Ｃ. ｅｎｓｉｆｏｌｉｕｍ)主要分布在中高

海拔松针较多的薄腐殖土层中ꎬ美花兰、莎叶兰

(Ｃ. ｃｙｐｅｒｉｆｏｌｉｕｍ)等则喜欢生长在更加凉爽且湿度

充足的高海拔山脊或者山顶薄土层中ꎮ 粉药兰族

的斑叶兰属和翻唇兰属(Ｈｅｔａｅｒｉａ)兰科植物为较

为广布的种类ꎬ对海拔和地形地貌没有专性要求ꎬ
而金线兰属(Ａｎｏｅｃｔｏｃｈｉｌｕｓ)基本分布在中高海拔阴

湿凉爽的林下腐殖土或岩石上ꎬ血叶兰 ( Ｌｕｄｉｓｉａ
ｄｉｓｃｏｌｏｒ)则集中分布在中低海拔闷热的河谷边岩

石苔藓层上ꎮ
３.４ 其他生境因子对兰科植物多样性的影响

植被类型与海拔的关系尤为密切ꎬ不同植被

类型分布在不同的海拔段内ꎬ一定程度上可以说

是海拔变化塑造了植被类型的多样化(刘广福等ꎬ
２０１０)ꎮ 但植被类型带来的差异不仅限于由海拔

因素驱动的温度、水分等ꎬ还意味着由植物物种组

成成分、林冠层结构引起的光照、生存竞争强度的

变化(李德志和臧润国ꎬ２００４)ꎮ 因此在本研究中ꎬ
植被类型在兰科植物的丰富度和多度中都存在由

枫香林引起的显著负效应ꎬ而且是不依赖海拔独

立存在的ꎮ 总而言之ꎬ植被类型对于兰科植物多

样性的影响不能简单归结于海拔变化ꎬ更加复杂

的综合作用过程值得深入探究ꎮ 喀斯特地貌作为

研究区域十分重要的地形地貌组成部分ꎬ具有极

其复杂多样的小生境类型(钟云芳等ꎬ２０１４)ꎬ这使

之成为兰花生长的天堂ꎬ兰科植物的种类、密度、
多度都令人叹为观止ꎬ调查中喀斯特溶岩地区一

个样方最多能达到 １７ 种兰科植物ꎬＣＣＡ 排序和

ＧＬＭ 回归分析的结果都显示了其在兰科植物组

成、丰富度、多度中的显著影响ꎮ 河谷对于兰科植

物丰富度和多度的影响程度都超过了喀斯特地

貌ꎬ究其原因ꎬ河谷两侧拥有充足的光照ꎬ河流水

分的蒸发为附生兰科植物提供了恰当的水分供

应ꎬ而不间断的微风和水流增加了种子传播距离ꎬ
另外ꎬ河谷还能一定程度上抵挡台风的侵扰ꎬ成为

大批附生型兰科植物的“避难所”ꎮ 坡位主要用于

描述成坡的相对位置ꎬ各种坡位的土壤水肥条件

有很大差别(田迅等ꎬ２０１５)ꎬ这可能是影响植物多

样性的重要因素ꎬ但在多数研究中ꎬ坡位因素一直

由于获取较为困难且误差较大的原因ꎬ被作为次

要因子考虑ꎮ 本研究对于生境因子的 ＣＣＡ 排序结

果显示ꎬ除山脊之外的其他坡位类型对兰科植物

组成变异的解释率和贡献率都达到了显著水平以

上ꎬ有力地说明了不同的成坡位置所形成的独特

的水肥小生境条件对兰科植物组成变化较强的驱

动性ꎮ 坡向和坡度通过影响生境的温度和湿度进

而影响物种组成ꎬ一般情况下阳坡比阴坡光照条

件更好ꎬ但土壤含水量和湿度相对较低( Ｌｅｐｓ ＆
Ｓｍｉｌａｕｅｒꎬ ２００３)ꎮ 该研究针对兰科植物丰富度和

多度的 ＧＬＭ 回归分析中指出了坡向的显著效应ꎬ
其中东南方坡向对兰科植物丰富度的正向影响是

很稳定的ꎬ即在一元模型和多元模型中ꎬ具有东南

坡向样方的增加都有利于形成更高的兰科植物丰

富度ꎮ 东南方坡向属于半阳坡ꎬ光照条件适中ꎬ且
时常受到东南方暖湿气流的光顾ꎬ为兰科植物提

供了极佳的条件ꎬ相较于其他坡向适合更多兰科
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植物的定殖ꎮ 但在多度分析的多元模型中ꎬ坡向

因子受其他协变量影响较大ꎬ并未体现出显著效

应ꎬ猜测可能是受到海拔等因子的影响ꎬ海拔过高

存在台风侵扰ꎬ海拔太低暖湿气流被阻隔ꎬ因此对

多度的影响力有所下降ꎮ 陡坡的土壤或砂石水分

含量较少但排水良好ꎬ适合大多数地生或石生兰

科植物生长ꎬ而对于附生型兰科植物来说ꎬ坡度越

大意味着能获得更多光照(李成俊等ꎬ２０１３)ꎬ在我

们的研究中ꎬ坡度对兰科植物丰富度和多度的影

响都是显著的ꎬ在物种组成变化中也有显著的解

释率ꎬ由此可见坡度的增加不但具有因促进了独

特小生境形成而带来的物种选择作用ꎬ而且有利

于兰科植物的大量繁殖ꎮ 光照条件是海拔、地形

地貌、土壤养分等立地条件中影响林下植物组成

的主要因素之一(Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｔｉｎｙａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９)ꎬ郁闭度则是影响光照强度和持续时间最直

接的因素ꎬ郁闭度对林下植物多样性的显著影响

已经被广泛证实(曹梦等ꎬ２０１８ꎻ王媚臻等ꎬ２０１９)ꎮ
本研究中郁闭度确实对兰科植物的组成具有一定

影响ꎬ但对于丰富度和多度的效应均不显著ꎬ可能

是因为不同郁闭度大小作某一小生境中兰科植物

定殖重要的环境选择依据ꎬ但达不到精细的兰花

种类和数量选择水平ꎮ
３.５ 基于关键生境因子的兰科植物资源保育策略

本研究中用于解释物种多样性的生境因子之

间可能存在复杂的相互作用ꎬ这使得他们对于兰

科植 物 多 样 性 的 解 释 存 在 一 定 的 重 叠 效 应

(Ｔｓｉｆｔｓｉｓꎬ２０２０)ꎬ但这并不能否定文中指出的相关

生境因子的重要性ꎮ 通过此次调查和分析ꎬ我们

发现 ８ 种生境因子对兰科植物多样性都有不同侧

重点的显著影响ꎬ其中以植被类型、海拔和地形地

貌因子的效应最为显著ꎮ 根据兰科植物多样性与

生境因子的相互适应结果ꎬ提出一下资源保育策

略:(１)研究区域拥有海南岛几乎全部的植被类

型ꎬ丰富的植被类型为不同的兰科植物营造了与

之相适应的生存环境ꎬ中高海拔段的山地雨林拥

有极其丰富的兰科植物资源ꎬ而高海拔段的山地

常绿林和山顶矮林中则存在例如美花兰、卷萼兜

兰(Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ ａｐｐｌｅｔｏｎｉａｎｕｍ)、五指山石豆兰等

珍稀濒危类群ꎮ 因此ꎬ在今后的保育工作中应重

点关注中高海拔地区的生境保护ꎮ (２)喀斯特溶

岩山地同样存在着丰富的兰科植物资源ꎬ本研究

指出该地貌是驱动兰科植物生长和分化的关键生

境因子ꎬ但由于这一地区长期处于保护区的一般

控制区ꎬ生境破坏严重ꎬ历史因素如上世纪的金矿

开采活动ꎬ人居活动干扰如经济林栽植、挖掘野生

花梨的炸山挖石ꎬ以及附近水泥厂的采矿活动等ꎬ
导致部分石灰岩山地轻则寸草不生ꎬ重则直接被

夷为平地ꎬ这不仅使兰科植物资源多样性遭受到

巨大破坏ꎬ更是对石灰岩专性植物的毁灭性打击ꎮ
应该加强对当地村民的正确管理、引导及宣传ꎬ并
且通过各类扶贫战略的实施使当地村民摆脱靠山

吃山的窘境ꎬ这对于兰科植物重要自然栖息地的

恢复和就地保护十分必要ꎮ (３)兰科植物保护不

是盲目的一刀切ꎬ应该理清轻重缓急ꎬ而且保护工

作最好是在防止人为破坏的基本要求下通过改善

生境条件来进行ꎬ因为与生境的长期相互适应使

得兰科植物对其原生境有高度的依赖性ꎬ这种关

系一旦被打破ꎬ就难以恢复到其最初的良好生长

状况ꎮ
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ａｌ.ꎬ ２０１８. Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔｓ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｗｏｒｌｄ
ｉｓｌａｎｄｓ [Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２１７(１): １２－１５.

ＴＲＩＡＮＴＩＳ ＫＡꎬ ＧＵＩＬＨＡＵＭＯＮ Ｆꎬ ＷＨＩＴＴＡＫＥＲ ＲＪꎬ
２０１２. Ｔｈｅ ｉｓｌａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ￣ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ: ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ
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毕浩杰ꎬ 金锁ꎬ 等ꎬ ２０１９. 林分密度对云顶山柏木人工林
林下物种多样性和土壤理化性质的影响 [Ｊ]. 生态学报ꎬ
３９(３): ９８１－９８８.]
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附表　 海南主要陆域自然保护地兰科植物名录
Ａｔｔａｃｈｅｄ ｔａｂｌｅ　 Ｌｉｓｔ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ ｉｎ ｍａｉｎ ｌａｎｄ ｎａｔｕｒｅ ｒｅｓｅｒｖｅｓ ｉｎ Ｈａｉｎａｎ

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

特有性
Ｅｎｄｅｍｉｃ

ＩＵＣＮ
濒危等级
ＩＵＣＮ

ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ
ｃａｔｅｇｏｒｙ

生活型
Ｌｉｆｅ ｔｙｐｅ ＬＭ ＢＷ ＪＦ ＹＧ ＷＺ ＤＬ

拟兰 Ａｐｏｓｔａｓｉａ ｏｄｏｒａｔａ — ＬＣ Ｔ １ — — １ — １

卷萼兜兰 Ｐａｐｈｉｏｐｅｄｉｌｕｍ ａｐｐｌｅｔｏｎｉａｎｕｍ — ＥＮ Ｔ / Ｌ １ １ １ １ — —

红花斑叶兰 Ｇｏｏｄｙｅｒａ ｇｒａｎｄｉｓ — ＮＴ Ｔ — １ — — — —

绿花斑叶兰 Ｇ. ｖｉｒｉｄｉｆｌｏｒａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — １ — — １ １

高斑叶兰 Ｇ. ｐｒｏｃｅｒａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — １ １ １ １ １

绒叶斑叶兰 Ｇ. ｖｅｌｕｔｉｎａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ １ １ １ — １ １

歌绿斑叶兰 Ｇ. ｓｅｉｋｏｏｍｏｎｔａｎａ — ＶＵ Ｔ / Ｌ １ — — — — —

烟色斑叶兰 Ｇ. ｆｕｍａｔａ — ＮＴ Ｔ — — — — １ —

血叶兰 Ｌｕｄｉｓｉａ ｄｉｓｃｏｌｏｒ — ＬＣ Ｔ / Ｌ １ １ １ １ １ １

中华叉柱兰 Ｃｈｅｉｒｏｓｔｙｌｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ — ＬＣ Ｔ / Ｌ １ １ — １ — —

云南叉柱兰 Ｃ. ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — １ — — — —

雉尾叉柱兰 Ｃ. ｃｏｃｈｉｎｃｈｉｎｅｎｓｉｓ — ＥＮ Ｔ / Ｌ — — — — — １

细小叉柱兰 Ｃ. ｐｕｓｉｌｌａ — ＮＴ Ｔ / Ｌ １ — — — — —

和社叉柱兰 Ｃ. ｔｏｒｔｉｌａｃｉｎｉａ — ＮＥ Ｔ / Ｌ — １ — １ １ —

斜瓣翻唇兰 Ｈｅｔａｅｒｉａ ｏｂｌｉｑｕａ Ⅱ ＬＣ Ｔ — １ １ １ １ １

滇南翻唇兰 Ｈ. ｒｕｂｅｎｓ — ＬＣ Ｔ １ — — — １ —

四腺翻唇兰 Ｈ. ｂｉｌｏｂａ — ＬＣ Ｔ — — — — １ —

小片菱兰 Ｒｈｏｍｂｏｄａ ａｂｂｒｅｖｉａｔｅ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — １ — — １ —

黄花线柱兰 Ｚｅｕｘｉｎｅ ｆｌａｖａ — ＬＣ Ｔ — — — — — １

宽叶线柱兰 Ｚ. ａｆｆｉｎｉｓ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — — — — １ —

白花线柱兰 Ｚ. ｐａｒｖｉｆｏｌｉａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ １ — — １ １ —

金线兰 Ａｎｏｅｃｔｏｃｈｉｌｕｓ ｒｏｘｂｕｒｇｈｉｉ — ＥＮ Ｔ / Ｌ １ １ １ １ １ １

海南金线兰 Ａ. ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ Ⅰ ＬＣ Ｔ / Ｌ — １ １ １ １ —

隐柱兰 Ｃｒｙｐｔｏｓｔｙｌｉｓ ａｒａｃｈｎｉｔｅｓ — ＬＣ Ｔ １ — １ — １ １

小舌唇兰 Ｐｌａｔａｎｔｈｅｒａ ｍｉｎｏｒ — ＬＣ Ｔ — １ １ — １ １

长须阔蕊兰 Ｐｅｒｉｓｔｙｌｕｓ ｃａｌｃａｒａｔｕｓ — ＬＣ Ｔ — １ １ — — —

橙黄玉凤花 Ｈａｂｅｎａｒｉａ ｒｈｏｄｏｃｈｅｉｌａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ １ １ １ １ — —

南方玉凤花 Ｈ. ｍａｌｉｎｔａｎａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — — １ — — —

毛葶玉凤花 Ｈ. ｃｉｌｉｏｌａｒｉｓ Ⅲ ＬＣ Ｔ / Ｌ — １ — １ — —

无叶兰 Ａｐｈｙｌｌｏｒｃｈｉｓ ｍｏｎｔａｎａ — ＬＣ Ｔ — — １ — — —

短穗竹茎兰 Ｔｒｏｐｉｄｉａ ｃｕｒｃｕｌｉｇｏｉｄｅｓ — ＮＴ Ｔ — １ １ １ １ １

竹茎兰 Ｔ. ｎｉｐｐｏｎｉｃａ — ＮＴ Ｔ — １ — １ — １

阔叶竹茎兰 Ｔ. ａｎｇｕｌｏｓａ — ＮＴ Ｔ — １ — １ — —

白点天麻 Ｇａｓｔｒｏｄｉａ ｐｕｎｃｔａｔａ Ⅱ ＮＥ Ｔ — １ — — — —

兰屿芋兰 Ｎｅｒｖｉｌｉａ ｌａｎｙｕｅｎｓｉｓ — ＣＲ Ｔ — １ — — １ —

竹叶兰 Ａｒｕｎｄｉｎａ ｇｒａｍｉｎｉｆｏｌｉａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ １ １ １ １ — １

流苏贝母兰 Ｃｏｅｌｏｇｙｎｅ ｆｉｍｂｒｉａｔａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

石仙桃 Ｐｈｏｌｉｄｏｔａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

云南石仙桃 Ｐ. ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ — ＮＴ Ｅ / Ｌ — １ — — — —

莫氏曲唇兰 Ｐａｎｉｓｅａ ｍｏｉ Ⅰ ＤＤ Ｅ １ — — — — —

曲唇兰 Ｐ. ｔｒｉｃａｌｌｏｓａ — ＬＣ Ｅ — — — １ — １

１８ 期 周康等: 海南主要陆域自然保护地兰科植物多样性与生境的关联分析



续附表

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

特有性
Ｅｎｄｅｍｉｃ

ＩＵＣＮ
濒危等级
ＩＵＣＮ

ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ
ｃａｔｅｇｏｒｙ

生活型
Ｌｉｆｅ ｔｙｐｅ ＬＭ ＢＷ ＪＦ ＹＧ ＷＺ ＤＬ

石斛 Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ ｎｏｂｉｌｅ — ＶＵ Ｅ / Ｌ — １ １ １ — １

美花石斛 Ｄ. ｌｏｄｄｉｇｅｓｉｉ — ＶＵ Ｅ / Ｌ — １ — １ — —

聚石斛 Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ ｌｉｎｄｌｅｙｉ — ＬＣ Ｅ — １ — １ — —

钩状石斛 Ｄ. ａｄｕｎｃｕｍ — ＶＵ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

海南石斛 Ｄ. ｈａｉｎａｎｅｎｓｅ Ⅰ ＶＵ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

黑毛石斛 Ｄ. ｗｉｌｌｉａｍｓｏｎｉｉ — ＥＮ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

叠鞘石斛 Ｄ. ｄｅｎｎｅａｎｕｍ — ＶＵ Ｅ — １ — — １ —

厚唇兰 Ｄ. ｍａｒｉａｅ — ＶＵ Ｅ / Ｌ １ １ — — １ —

华石斛 Ｄ. ｓｉｎｅｎｓｅ — ＥＮ Ｅ １ １ １ — １ １

剑叶石斛 Ｄ. ａｃｉｎａｃｉｆｏｒｍｅ — ＶＵ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ — １

流苏金石斛 Ｄ. ｆｉｍｂｒｉａｔａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

狭叶金石斛 Ｄ. ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ — ＶＵ Ｅ １ １ １ １ １ １

密花石斛 Ｄ. ｄｅｎｓｉｆｌｏｒｕｍ — ＶＵ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

重唇石斛 Ｄ. ｈｅｒｃｏｇｌｏｓｓｕｍ — ＮＴ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

竹枝石斛 Ｄ. ｓａｌａｃｃｅｎｓｅ — ＶＵ Ｅ / Ｌ １ １ — １ １ １

束花石斛 Ｄ. ｃｈｒｙｓａｎｔｈｕｍ — ＶＵ Ｅ / Ｌ — — — １ — —

藓叶卷瓣兰 Ｂｕｌｂｏｐｈｙｌｌｕｍ ｒｅｔｕｓｉｕｓｃｕｌｕｍ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

直唇卷瓣兰 Ｂ. ｄｅｌｉｔｅｓｃｅｎｓ — ＶＵ Ｅ / Ｌ — １ １ １ １ １

虎斑卷瓣兰 Ｂ. ｒｅｔｕｓｉｕｓｃｕｌｕｍ ｖａｒ. ｔｉｇｒｉｄｕｍ — ＥＮ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

芳香石豆兰 Ｂ. ａｍｂｒｏｓｉａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

赤唇石豆兰 Ｂ. ａｆｆｉｎｅ — ＬＣ Ｅ / Ｌ — １ １ １ １ １

戟唇石豆兰 Ｂ. ｈａｓｔａｔｕｍ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ — １

乐东石豆兰 Ｂ. ｌｅｄｕｎｇｅｎｓｅ Ⅰ ＤＤ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ — １

匍生石豆兰 Ｂ. ｒｅｐｔａｎｓ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ — — １ —

齿瓣石豆兰 Ｂ. ｌｅｖｉｎｅｉ — ＬＣ Ｅ １ １ — １ １ １

密花石豆兰 Ｂ. ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍｕｍ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

广东石豆兰 Ｂ. ｋｗａｎｇｔｕｎｇｅｎｓｅ Ⅲ ＬＣ Ｅ １ — — １ １ —

匙萼卷瓣兰 Ｂ. ｓｐａｔｈｕｌａｔｕｍ — ＶＵ Ｅ / Ｌ — １ １ １ １ １

窄苞石豆兰 Ｂ. ｒｕｆｉｎｕｍ — ＶＵ Ｅ — １ １ — — —

南方卷瓣兰 Ｂ. ｌｅｐｉｄｕｍ — ＤＤ Ｅ / Ｌ １ — １ １ １ １

五指山石豆兰 Ｂ. ｗｕｚｈｉｓｈａｎｅｎｓｅ Ⅰ ＶＵ Ｅ — — — — １ —

双叶卷瓣兰 Ｂ. ｗａｌｌｉｃｈｉｉ — ＶＵ Ｅ — — — — １ —

斑唇卷瓣兰 Ｂ. ｐｅｃｔｅｎｖｅｎｅｒｉｓ — ＬＣ Ｅ １ — — — — １

紫纹卷瓣兰 Ｂ. ｍｅｌａｎｏｇｌｏｓｓｕｍ — ＮＴ Ｅ — — — — — １

莲花卷瓣兰 Ｂ. ｈｉｒｕｎｄｉｎｉｓ — ＮＴ Ｅ １ — — — — —

小巧羊耳蒜 Ｌｉｐａｒｉｓ ｄｅｌｉｃａｔｕｌａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ — １ １ １ — —

镰翅羊耳蒜 Ｌ. ｂｏｏｔａｎｅｎｓｉｓ — ＬＣ Ｅ / Ｌ — １ １ １ １ １

丛生羊耳蒜 Ｌ. ｃｅｓｐｉｔｏｓａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

扇唇羊耳蒜 Ｌ. ｓｔｒｉｃｋｌａｎｄｉａｎａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

大花羊耳蒜 Ｌ. ｄｉｓｔａｎｓ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — — １ — — —

保亭羊耳蒜 Ｌ. ｂａｕｔｉｎｇｅｎｓｉｓ Ⅰ ＶＵ Ｅ / Ｌ — — １ — — １

长茎羊耳蒜 Ｌ. ｖｉｒｉｄｉｆｌｏｒａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ — １ １ １ １ １
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续附表

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

特有性
Ｅｎｄｅｍｉｃ

ＩＵＣＮ
濒危等级
ＩＵＣＮ

ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ
ｃａｔｅｇｏｒｙ

生活型
Ｌｉｆｅ ｔｙｐｅ ＬＭ ＢＷ ＪＦ ＹＧ ＷＺ ＤＬ

紫花羊耳蒜 Ｌ. ｎｉｇｒａ — ＶＵ Ｔ / Ｌ １ — — — — —

黄花羊耳蒜 Ｌ. ｌｕｔｅｏｌａ Ⅱ ＶＵ Ｅ / Ｌ — — １ — １ １

浅裂沼兰 Ｍａｌａｘｉｓ ａｃｕｍｉｎａｔａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — １ １ １ １ —

二脊沼兰 Ｍ. ｆｉｎｅｔｉｉ Ⅱ ＥＮ Ｔ / Ｌ — １ １ — １ —

美叶沼兰 Ｍ. ｃａｌｏｐｈｙｌｌａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ １ — — １ １ —

无耳沼兰 Ｄｉｅｎｉａ ｏｐｈｒｙｄｉｓ — ＬＣ Ｔ １ — １ １ — —

长苞鸢尾兰 Ｏｂｅｒｏｎｉａ ｌｏｎｇｉｂｒａｃｔｅａｔａ Ⅱ ＮＴ Ｅ / Ｌ １ １ — １ — １

短耳鸢尾兰 Ｏ. ｆａｌｃｏｎｅｒｉ — ＬＣ Ｅ — — １ — — —

长裂鸢尾兰 Ｏ. ａｎｔｈｒｏｐｏｐｈｏｒａ Ⅱ ＬＣ Ｅ １ — — — — —

鸢尾兰 Ｏ. ｉｒｉｄｉｆｏｌｉａ — ＬＣ Ｅ — — １ — １ １

密苞鸢尾兰 Ｏ. ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ — ＬＣ Ｅ — — — — — １

红唇鸢尾兰 Ｏ. ｒｕｆｉｌａｂｒｉｓ — ＥＮ Ｅ — — — １ — —

莎叶兰 Ｃｙｍｂｉｄｉｕｍ ｃｙｐｅｒｉｆｏｌｉｕｍ — ＶＵ Ｔ — １ — — — １

冬凤兰 Ｃ. ｄａｙａｎｕｍ — ＶＵ Ｅ １ １ １ １ １ １

多花兰 Ｃ. ｆｌｏｒｉｂｕｎｄｕｍ — ＶＵ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

寒兰 Ｃ. ｋａｎｒａｎ — ＶＵ Ｔ １ １ — １ １ １

秋墨兰 Ｃ. ｈａｅｍａｔｏｄｅｓ — ＮＥ Ｔ — １ — １ １ —

珍珠矮 Ｃ. ｎａｎｕｌｕｍ — ＥＮ Ｔ — １ — — — —

美花兰 Ｃ. ｉｎｓｉｇｎｅ Ⅱ ＣＲ Ｔ / Ｌ １ １ — １ １ —

墨兰 Ｃ. ｓｉｎｅｎｓｅ — ＶＵ Ｔ １ １ １ １ １ —

硬叶兰 Ｃ. ｍａｎｎｉｉ — ＮＴ Ｅ — — １ １ — —

兔耳兰 Ｃ. ｌａｎｃｉｆｏｌｉｕｍ — ＬＣ Ｔ １ １ １ １ １ １

独占春 Ｃ. ｅｂｕｒｎｅｕｍ — ＥＮ Ｅ / Ｌ １ １ — — １ １

纹瓣兰 Ｃ. ａｌｏｉｆｏｌｉｕｍ — ＮＴ Ｅ — — — １ — —

椰香兰 Ｃ. ａｔｒｏｐｕｒｐｕｒｅｕｍ Ⅱ ＬＣ Ｅ — — — １ １ —

黎氏兰 Ｃ. ｌｉｉ Ⅰ ＣＲ Ｅ １ — — — — —

建兰 Ｃ. ｅｎｓｉｆｏｌｉｕｍ — ＶＵ Ｔ １ — １ — １ —

贵州地宝兰 Ｇｅｏｄｏｒｕｍ ｅｕｌｏｐｈｉｏｉｄｅｓ — ＬＣ Ｔ — １ — — — —

多花地宝兰 Ｇ. ｒｅｃｕｒｖｕｍ — ＬＣ Ｔ — １ — １ — —

禾叶兰 Ａｇｒｏｓｔｏｐｈｙｌｌｕｍ ｃａｌｌｏｓｕｍ — ＮＴ Ｅ / Ｌ — １ １ — １ １

美丽云叶兰 Ｎｅｐｈｅｌａｐｈｙｌｌｕｍ ｐｕｌｃｈｒｕｍ Ⅱ ＤＤ Ｔ / Ｌ — — １ １ １ １

云叶兰 Ｎ. ｔｅｎｕｉｆｌｏｒｕｍ — ＶＵ Ｔ / Ｌ — １ １ — １ １

卵叶带唇兰 Ｔａｉｎｉａ ｏｖｉｆｏｌｉａ — ＣＲ Ｔ / Ｌ — １ — — — —

南方带唇兰 Ｔ. ｒｕｙｂａｒｒｅｔｔｏｉ — ＥＮ Ｔ — — １ — １ —

带唇兰 Ｔ. ｄｕｎｎｉｉ — ＮＴ Ｔ — １ １ １ １ —

阔叶带唇兰 Ｔ. ｌａｔｉｆｏｌｉａ — ＶＵ Ｔ — — — １ １ —

心叶带唇兰 Ｔ. ｃｏｒｄｉｆｏｌｉａ — ＥＮ Ｔ — — １ — — —

绿花安兰 Ａｎｉａ ｐｅｎａｎｇｉａｎａ — ＮＴ Ｔ / Ｌ — １ — １ １ —

香港安兰 Ａ. ｈｏｎｇｋｏｎｇｅｎｓｉｓ — ＮＴ Ｔ / Ｌ １ １ １ １ — —

黄兰 Ｃｅｐｈａｌａｎｔｈｅｒｏｐｓｉｓ ｇｒａｃｉｌｉｓ — ＮＴ Ｔ １ １ — — １ １

黄花鹤顶兰 Ｐｈａｉｕｓ ｆｌａｖｕｓ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — １ — — — —

海南鹤顶兰 Ｐ. ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ Ⅰ ＣＲ Ｔ / Ｌ １ — — — １ １
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续附表

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

特有性
Ｅｎｄｅｍｉｃ

ＩＵＣＮ
濒危等级
ＩＵＣＮ

ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ
ｃａｔｅｇｏｒｙ

生活型
Ｌｉｆｅ ｔｙｐｅ ＬＭ ＢＷ ＪＦ ＹＧ ＷＺ ＤＬ

鹤顶兰 Ｐ. ｔａｎｋｅｒｖｉｌｌｉａｅ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — １ — — — —

三褶虾脊兰 Ｃａｌａｎｔｈｅ ｔｒｉｐｌｉｃａｔａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ １ １ — １ １ —

泽泻虾脊兰 Ｃ. ａｌｉｓｍａｅｆｏｌｉａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — １ — １ — —

狭叶虾脊兰 Ｃ. ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ — ＮＴ Ｔ — — — — １ １

南方虾脊兰 Ｃ. ｌｙｒｏｇｌｏｓｓａ — ＬＣ Ｔ — １ — — １ １

二列叶虾脊兰 Ｃ. ｓｐｅｃｉｏｓａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ １ １ １ １ １ １

中华坛花兰 Ａｃａｎｔｈｅｐｈｉｐｐｉｕｍ ｓｉｎｅｎｓｅ — ＥＮ Ｔ — — — — —１

坛花兰 Ａ. ｓｙｌｈｅｔｅｎｓｅ — ＶＵ Ｔ １ — — — — —

吻兰 Ｃｏｌｌａｂｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ — ＬＣ Ｔ — — １ １ １ —

金唇兰 Ｃｈｒｙｓｏｇｌｏｓｓｕｍ ｏｒｎａｔｕｍ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — — — １ — —

半柱毛兰 Ｅｒｉａ ｃｏｒｎｅｒｉ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ —

香港毛兰 Ｅ. ｇａｇｎｅｐａｉｎｉｉ — ＬＣ Ｔ / Ｌ １ １ １ １ １ １

足茎毛兰 Ｅ. ｃｏｒｏｎａｒｉａ — ＬＣ Ｔ / Ｌ — １ — １ — —

钟兰 Ｃａｍｐａｎｕｌｏｒｃｈｉｓ ｔｈａｏ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

菱唇蛤兰 Ｃｏｎｃｈｉｄｉｕｍ ｒｈｏｍｂｏｉｄａｌｅ — ＮＴ Ｅ / Ｌ — １ １ — １ １

蛤兰 Ｃ. ｐｕｓｉｌｌｕｍ — ＬＣ Ｅ / Ｌ — — １ — １ １

指叶拟毛兰 Ｍｙｃａｒａｎｔｈｅｓ ｐａｎｎｅａ — ＮＴ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

绒兰 Ｄｅｎｄｒｏｌｉｒｉｕｍ ｔｏｍｅｎｔｏｓｕｍ — ＶＵ Ｅ / Ｌ — １ １ １ — —

白绵绒兰 Ｄ. ｌａｓｉｏｐｅｔａｌｕｍ — ＶＵ Ｅ / Ｌ — １ １ １ １ １

长苞苹兰 Ｐｉｎａｌｉａ ｏｂｖｉａ — ＶＵ Ｅ / Ｌ — １ — １ １ １

粗茎苹兰 Ｐ. ａｍｉｃａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ — １ １ —

拟石斛 Ｏｘｙｓｔｏｐｈｙｌｌｕｍ ｃｈａｎｇｊｉａｎｇｅｎｓｅ Ⅰ ＥＮ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

管叶牛角兰 Ｃｅｒａｔｏｓｔｙｌｉｓ ｓｕｂｕｌａｔａ — ＶＵ Ｅ １ １ １ １ １ １

集束牛角兰 Ｃ. ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ Ⅰ ＶＵ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

玫瑰宿苞兰 Ｃｒｙｐｔｏｃｈｉｌｕｓ ｒｏｓｅｕｓ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

小花牛齿兰 Ａｐｐｅｎｄｉｃｕｌａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ — — １ １

牛齿兰 Ａ. ｃｏｒｎｕｔａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

矮柱兰 Ｔｈｅｌａｓｉｓ ｐｙｇｍａｅａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ — １ １ １

馥兰 Ｐｈｒｅａｔｉａ ｆｏｒｍｏｓａｎａ — ＶＵ Ｅ １ — — １ １ １

扁根带叶兰 Ｔａｅｎｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｃｏｍｐｌａｎａｔｕｍ — ＤＤ Ｅ — — — １ — １

兜唇带叶兰 Ｔ. ｐｕｓｉｌｌｕｍ — ＬＣ Ｅ — — １ — — —

小囊兰 Ｍｉｃｒｏｐｅｒａ ｐｏｉｌａｎｅｉ Ⅱ ＮＴ Ｅ / Ｌ — — １ １ — —

蛇舌兰 Ｄｉｐｌｏｐｒｏｒａ ｃｈａｍｐｉｏｎｉｉ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ — １ １ １ １

窄果脆兰 Ａｃａｍｐｅ ｏｃｈｒａｃｅａ — ＮＴ Ｅ / Ｌ — — １ １ — —

多花脆兰 Ａ. ｒｉｇｉｄａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ — １ １ １ １ —

火焰兰 Ｒｅｎａｎｔｈｅｒａ ｃｏｃｃｉｎｅａ — ＥＮ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ — —

匙唇兰 Ｓｃｈｏｅｎｏｒｃｈｉｓ ｇｅｍｍａｔａ — ＬＣ Ｅ １ １ １ １ １ １

虾尾兰 Ｐａｒａｐｔｅｒｏｃｅｒａｓ ｅｌｏｂｅ — ＮＴ Ｅ — １ １ — １ １

勐海隔距兰 Ｃｌｅｉｓｏｓｔｏｍａ ｍｅｎｇｈａｉｅｎｓｅ — ＶＵ Ｅ — １ １ １ — —

金塔隔距兰 Ｃ. ｆｉｌｉｆｏｒｍｅ — ＬＣ Ｅ — １ — １ １ —

大序隔距兰 Ｃ. ｐａｎｉｃｕｌａｔｕｍ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

毛柱隔距兰 Ｃ. ｓｉｍｏｎｄｉｉ ｖａｒ. ｇｕａｎｇｄｏｎｇｅｎｓｅ ＮＥ Ｅ / Ｌ １ １ — — — １
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续附表

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

特有性
Ｅｎｄｅｍｉｃ

ＩＵＣＮ
濒危等级
ＩＵＣＮ

ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ
ｃａｔｅｇｏｒｙ

生活型
Ｌｉｆｅ ｔｙｐｅ ＬＭ ＢＷ ＪＦ ＹＧ ＷＺ ＤＬ

红花隔距兰 Ｃ. ｗｉｌｌｉａｍｓｏｎｉｉ — ＬＣ Ｅ １ １ — １ １ １

尖喙隔距兰 Ｃ. ｒｏｓｔｒａｔｕｍ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

美花隔距兰 Ｃ. ｂｉｒｍａｎｉｃｕｍ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

短茎隔距兰 Ｃ. ｐａｒｉｓｈｉｉ — ＬＣ Ｅ １ １ １ １ １ １

短序隔距兰 Ｃ. ｓｔｒｉａｔｕｍ — ＶＵ Ｅ / Ｌ １ １ — １ １ １

花蜘蛛兰 Ｅｓｍｅｒａｌｄａ ｃｌａｒｋｅｉ — ＶＵ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

窄唇蜘蛛兰 Ａｒａｃｈｎｉｓ ｌａｂｒｏｓａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

海台白点兰 Ｔ. ａｎｎａｍｅｎｓｅ — ＮＴ Ｅ １ １ — １ １ １

台湾白点兰 Ｔ. ｆｏｒｍｏｓａｎｕｍ — ＬＣ Ｅ / Ｌ — — １ — １ １

白点兰 Ｔｈｒｉｘｓｐｅｒｍｕｍ ｃｅｎｔｉｐｅｄａ — ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ —

琴唇万代兰 Ｖａｎｄａ ｃｏｎｃｏｌｏｒ — ＶＵ Ｅ / Ｌ — １ １ １ １ —

纯色万代兰 Ｖ. ｓｕｂｃｏｎｃｏｌｏｒ — ＥＮ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

矮万代兰 Ｖ. ｐｕｍｉｌａ — ＶＵ Ｅ — １ １ １ — —

海南钻喙兰 Ｒｈｙｎｃｈｏｓｔｙｌｉｓ ｇｉｇａｎｔｅａ Ⅱ ＥＮ Ｅ — １ — １ — —

三色槌柱兰 Ｒｏｂｉｑｕｅｔｉａ ｉｎｓｅｃｔｉｆｅｒａ Ⅱ ＤＤ Ｅ — — １ — — —

槌柱兰 Ｒ. ｄｅｎｔｉｆｅｒａ — ＥＮ Ｅ — — １ — — —

大叶寄树兰 Ｒ. ｓｐａｔｕｌａｔａ Ⅱ ＬＣ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ １

寄树兰 Ｒ. ｓｕｃｃｉｓａ — ＬＣ Ｅ １ １ — １ １ —

大尖囊蝴蝶兰 Ｐｈａｌａｅｎｏｐｓｉｓ ｄｅｌｉｃｉｏｓａ Ⅱ ＶＵ Ｅ / Ｌ １ １ １ １ １ —

五唇兰 Ｐ. ｐｕｌｃｈｅｒｒｉｍａ Ⅱ ＮＥ Ｔ / Ｌ — １ １ — — —

海南蝴蝶兰 Ｐ. ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ — ＣＲ Ｅ — １ — — — —

钗子股 Ｌｕｉｓｉａ ｍｏｒｓｅｉ — ＬＣ Ｅ / Ｌ — １ １ １ — —

无茎盆距兰 Ｇａｓｔｒｏｃｈｉｌｕｓ ｏｂｌｉｑｕｕｓ — ＶＵ Ｅ — １ １ — — １

镰叶盆距兰 Ｇ. ａｃｉｎａｃｉｆｏｌｉｕｓ Ⅰ ＶＵ Ｅ １ １ １ １ １ １

凹唇槽舌兰 Ｈｏｌｃｏｇｌｏｓｓｕｍ ｋｉｍｂａｌｌｉａｎｕｍ — ＥＮ Ｅ １ — — — — —

火炬兰 Ｇｒｏｓｏｕｒｄｙａ ａｐｐｅｎｄｉｃｕｌａｔａ Ⅱ ＶＵ Ｅ — １ １ — １ —

　 注:Ⅰ. 海南特有种ꎻⅡ. 中国仅海南有分布ꎻⅢ. 中国特有种ꎮ ＥＸ. 绝灭ꎻ ＥＷ. 野外灭绝ꎻ ＣＲ. 极危ꎻ ＥＮ. 濒危ꎻ ＶＵ. 易危ꎻ ＮＴ. 近危ꎻ ＬＣ. 低危ꎻ
ＤＤ. 数据缺乏ꎻ ＮＥ. 未评估ꎮ Ｔ. 地生ꎻ Ｔ / Ｌ. 地生或石生ꎻ Ｅ. 附生ꎻ Ｅ / Ｌ. 附生或石生ꎮ 数字“１”代表本次调查中ꎬ此种在该保护地有分布ꎮ 表中
的兰科植物命名和系统发育顺序均参考金效华等人(２０１９)编写的«中国野生兰科植物原色图鉴»ꎮ
　 Ｎｏｔｅ:Ⅰ. Ｅｎｄｅｍｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ＨａｉｎａｎꎻⅡ. Ｏｎｌｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎ Ｈａｉｎａｎ ｉｎ Ｃｈｉｎａꎻ Ⅲ. Ｅｎｄｅｍｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ. ＥＸ. Ｅｘｔｉｎｃｔꎻ ＥＷ. Ｅｘｔｉｎｃｔ ｉｎ ｔｈｅ ｗｉｌｄꎻ
ＣＲ. Ｃｒｉｔｉｃａｌｌｙ ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄꎻ ＥＮ. Ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄꎻ ＶＵ. Ｖｕｌｎｅｒａｂｌｅꎻ ＮＴ. Ｎｅａｒ ｔｈｒｅａｔｅｎｅｄꎻ ＬＣ. Ｌｏｗ ｃｏｎｃｅｒｎꎻ ＤＤ. Ｄａｔａ ｄｅｆｉｃｉｅｎｔꎻ ＮＥ. Ｎｏｔ ｅｖａｌｕａｔｅｄ. Ｔ.
Ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌꎻ Ｔ / Ｌ. Ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｏｒ ｌｉｔｈｏｐｈｙｔｉｃꎻ Ｅ. Ｅｐｉｐｈｙｔｉｃꎻ Ｅ / Ｌ. Ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｏｒ ｌｉｔｈｏｐｈｙｔｉｃ. Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ “１” ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈａｔ ｔｈｉｓ ｔｙｐｅ ｏｆ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｉｓ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｒｅｓｅｒｖｅ. Ｔｈｅ ｎａｍｉｎｇ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｏｒｃｈｉｄ ｉｎ ｔｈｅ ｔａｂｌｅ ｒｅｆｅｒ ｔｏ ｔｈｅ Ａｔｌａｓ ｏｆ Ｎａｔｉｖｅ Ｏｒｃｈｉｄｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ ｃｏｍｐｉｌｅｄ ｂｙ ＪＩＮ Ｘｉａｏｈｕａ
ｅｔ ａｌ. (２０１９).

５８ 期 周康等: 海南主要陆域自然保护地兰科植物多样性与生境的关联分析



　 Ｇｕｉｈａｉａ　 Ａｕｇ. ２０２２ꎬ ４２(８): １３５７－１３６６ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｇｕｉｈａｉａ－ｊｏｕｒｎａｌ.ｃｏｍ

ＤＯＩ: １０.１１９３１ / ｇｕｉｈａｉａ.ｇｘｚｗ２０２１０４０４６

史卫东. 利用 Ｆ￣ＭＳＡＰ 分析菜心表观遗传多样性 [Ｊ]. 广西植物ꎬ ２０２２ꎬ ４２(８): １３５７－１３６６ꎮ
ＳＨＩ ＷＤ. Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｃａｂｂａｇｅ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ Ｆ￣ＭＳＡＰ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ２０２２ꎬ ４２(８): １３５７－１３６６.

利用 Ｆ￣ＭＳＡＰ 分析菜心表观遗传多样性

史卫东∗

( 广西壮族自治区农业科学院蔬菜研究所ꎬ 南宁 ５３０００７ )

摘　 要: 菜心杂交除了引起 ＤＮＡ 序列变化ꎬ还可能引起不依赖于 ＤＮＡ 序列的表观遗传变化ꎬ为揭示菜心表观

遗传多样性形成机理ꎬ该文利用 Ｆ￣ＭＳＡＰ 检测 ４９ 份菜心的 ＤＮＡ 甲基化水平和模式变化ꎮ 结果表明:(１) Ｆ￣
ＭＳＡＰ 检测效率较高ꎬ菜心 ＤＮＡ 甲基化多态性较高ꎬ杂交可以提高 ＤＮＡ 甲基化多态性ꎮ (２)菜心表观遗传多

样性较低ꎬ均质化严重ꎬ大部分遗传变异来源于种内ꎬ自交增加自交系的表观遗传差异ꎬ杂交增加杂种的表观

遗传差异ꎮ (３)４９ 份菜心的 ＤＮＡ 甲基化水平较高ꎬ以全甲基化模式为主ꎬ自交降低 ＤＮＡ 甲基化水平ꎬ杂交通

过 ＤＮＡ 甲基化模式变化增加自交系杂种的 ＤＮＡ 甲基化水平ꎮ (４)４９ 份菜心分成五类ꎬ聚类分析和主成分分

析结果基本一致ꎬ杂种倾向于按照母本亲缘关系分类ꎮ 该研究利用 Ｆ￣ＭＳＡＰ 检测菜心表观遗传多样性ꎬ提高

了菜心的鉴定效率和准确性ꎬ为进一步开展杂交育种提供了理论基础和技术支持ꎮ
关键词: 菜心ꎬ 自交ꎬ 杂交ꎬ 表观遗传多样性ꎬ Ｆ￣ＭＳＡＰꎬ ＤＮＡ 甲基化
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Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ
ｃａｂｂａｇｅ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ Ｆ￣ＭＳＡＰ

ＳＨＩ Ｗｅｉｄｏｎｇ∗

( Ｖｅｇｅｔａｂｌｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ Ｎａｎｎｉｎｇ ５３０００７ꎬ Ｃｈｉｎａ )

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｏ ＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｃｈａｎｇｅｓꎬ ｔｈｅ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｃａｂｂａｇｅ ｍａｙ ａｌｓｏ ｃａｕｓｅ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ
ｃｈａｎｇｅｓ ｔｈａｔ ａｒｅ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｏｆ ＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ. Ｉｎ ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ
Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｃａｂｂａｇｅꎬ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ａｎｄ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ４９ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｃａｂｂａｇｅｓ
ｗｅｒｅ ｔｅｓｔｅｄ ｂｙ Ｆ￣ＭＳＡＰ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｔｈｅ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ Ｆ￣ＭＳＡＰ ｗａｓ ｈｉｇｈꎬ ｔｈｅ ＤＮＡ
ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ ｏｆ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｃａｂｂａｇｅ ｗａｓ ｈｉｇｈꎬ ａｎｄ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｃｏｕｌｄ ｉｍｐｒｏｖｅ ｔｈｅ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ. (２) Ｔｈｅ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｃａｂｂａｇｅｓ ｗａｓ ｌｏｗꎬ ｔｈｅ ｈｏｍｏｇｅｎｉｚａｔｉｏｎ ｗａｓ ｓｅｒｉｏｕｓꎬ ａｎｄ ｍｏｓｔ ｏｆ ｔｈｅ
ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｗａｓ ｏｒｉｇｉｎａｔｅｄ ｆｒｏｍ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｓｅｌｆｉｎｇ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｂｒｅｄ
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ｐａｒｅｎｔｓꎬ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄｓ. (３) Ｔｈｅ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ４９ Ｃｈｉｎｅｓｅ
ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｃａｂｂａｇｅｓ ｗａｓ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｈｉｇｈꎬ ｔｈｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ｆｕｌｌ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ. Ｓｅｌｆｉｎｇ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ
ｌｅｖｅｌꎬ ａｎｄ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｉｎｂｒｅｄ ｈｙｂｒｉｄｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ
ｐａｔｔｅｒｎ. (４) Ｔｈｅ ４９ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｃａｂｂａｇｅｓ ｗｅｒｅ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ ｆｉｖｅ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ
ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｗｅｒｅ ｂａｓｉｃａｌｌｙ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ. Ｈｙｂｒｉｄｓ ｔｅｎｄｅｄ ｔｏ ｂｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｆｅｍａｌｅ ｐａｒｅｎｔ ｇｅｎｅｔｉｃ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｔｈｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ａｃｃｕｒａｃｙ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ
Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｃａｂｂａｇｅꎬ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ａｎｄ ｔｅｃｈｎｉｃａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｃｒｏｓｓ￣ｂｒｅｅｄｉｎｇ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｃａｂｂａｇｅꎬ ｓｅｌｆｉｎｇꎬ ｈｙｂｒｉｄｉｚａｔｉｏｎꎬ ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｆ￣ＭＳＡＰꎬ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ

　 　 菜心是起源于中国南方的十字花科蔬菜ꎬ复
种指数高ꎬ种植面积大ꎬ品种繁多ꎮ 菜心种质资源

狭窄ꎬ开展种质创新及鉴定对品种选育很重要ꎮ
目前ꎬ基因组分子标记广泛应用于菜心遗传多样

性分析ꎬＩＳＳＲ、ＳＣｏＴ 和 ＡＦＬＰ 分析表明菜心遗传多

样性较低(孙雪梅等ꎬ２０１０ꎻＳｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ史卫

东等ꎬ２０１５)ꎬＡＦＬＰ 和 ＳＣｏＴ 分析表明菜心遗传变

异主要来源于种内( Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ史卫东等ꎬ
２０１５)ꎮ 菜心分子标记分类与传统分类的一致性

和差异性并存ꎬＳＲＡＰ 多态性的聚类分析结果与基

于表型特征的分类结果基本一致 (李桂花等ꎬ
２０１２)ꎬＳＣｏＴ 标记的分类结果与熟期分类结果比

较一致(史卫东等ꎬ２０１５)ꎬ但分子标记聚类分析与

表型分类也存在不一致的情况(孙雪梅等ꎬ２０１０ꎻ
李桂花等ꎬ２０１２)ꎬ说明菜心除了具有 ＤＮＡ 序列变

化之外ꎬ还具有不依赖于 ＤＮＡ 序列的表观遗传变

化ꎬ这种表观遗传变化并不能被基因组标记检测

出来ꎬ因此ꎬ有必要开展菜心表观遗传多样性的研

究ꎬ以提高鉴定效率和准确性ꎮ
ＤＮＡ 甲基化不改变 ＤＮＡ 序列的遗传修饰ꎬ在

减数分裂和有丝分裂阶段可以稳定遗传(Ｋａｋｕｔａｎｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎬ因而成为植物最重要的表观遗传标

记ꎮ ＤＮＡ 甲基化可以发生在所有序列环境中ꎬ包
括对称的 ＣＧ 和 ＣＨＧ 序列以及非对称的 ＣＨＨ 序

列(Ｃｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ检测 ＣＧ 序列的甲基化状

态常 用 甲 基 化 敏 感 扩 增 多 态 性 ( ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ￣
ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍꎬＭＳＡＰ)ꎬＭＳＡＰ
技术以其简单可靠及费用较低等优点ꎬ已广泛应

用于拟南芥、甘蓝、芥蓝和油菜等十字花科植物的

ＤＮＡ 甲基化分析(Ｃｅｒｖｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ陆光远等ꎬ
２００５ꎻＳａｌｍｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ史卫东等ꎬ２０１２ꎻＺｈａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ基于荧光标记引物扩增的 Ｆ￣ＭＳＡＰ
也已应用于辣椒、鸡和牡蛎等动植物的 ＤＮＡ 甲基

化分析(徐青等ꎬ２００５ꎻ姜群等ꎬ２０１４ꎻ徐小万等ꎬ
２０２１)ꎮ

本研究旨在通过检测 ４９ 份菜心的 ＤＮＡ 甲基

化水平和模式变化ꎬ揭示菜心表观遗传多样性形

成的机理ꎬ为进一步提高杂交育种鉴定准确性和

效率提供了理论基础和技术支持ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

４９ 份菜心为广西壮族自治区农业科学院蔬菜

研究所收集和创制的品种资源和自交系ꎬ包括 ７ 份

自交系亲本 (１ 号、２ 号、３ 号、５ 号、６ 号、７ 号、１４
号)ꎬ８ 份双自交系杂种(２１ 号、２４ 号、２６ 号、３１ 号、
３４ 号、３６ 号、４７ 号、４８ 号)ꎬ１７ 份单自交系杂种(１５
号、１８ 号、１９ 号、２０ 号、２２ 号、２３ 号、２５ 号、２９ 号、３０
号、３２ 号、３３ 号、３５ 号、３７ 号、３９ 号、４３ 号、４４ 号、４９
号)ꎬ７ 份商品种(４ 号、８ 号、９ 号、１０ 号、１１ 号、１２
号、１３ 号)ꎬ１０ 份商品种杂种(１６ 号、１７ 号、２７ 号、２８
号、３８ 号、４０ 号、４１ 号、４２ 号、４５ 号、４６ 号)ꎬ共计 １４
份品种和 ３５ 份杂种ꎮ 田间试验于 ２０１４ 年在广西壮

族自治区农业科学院里建科学研究基地进行ꎬ每份

资源小区面积 ５ ｍ２ꎬ采收期随机选取 ５ 株ꎬ调查记

载形态指标ꎬ取嫩叶混合冻存于－２０ ℃ꎮ
１.２ 方法

基因组 ＤＮＡ 的提取:采用 ＣＴＡＢ 法提取基因

组总 ＤＮＡꎮ Ｆ￣ＭＳＡＰ:Ｔａｑ ＤＮＡ 聚合酶、缓冲液、
ｄＮＴＰ 和荧光引物均由北京鼎国昌盛生物技术有

限责任公司提供ꎮ 酶切连接一步法反应体系:
ＤＮＡ(５０ ｎｇ􀅰μＬ￣１) ４ μＬꎬＡｄａｐｔｅｒ １ μＬꎬＥｃｏＲ Ｉ /
ＭｓｐⅠ或 ＥｃｏＲⅠ / ＨｐａⅡ ２ μＬꎬ１０ Ｘ Ｒｅａｃｔｉｏｎ ｂｕｆｆｅｒ
２.５ μＬꎬ１０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＡＴＰ ２.５ μＬꎬＴ４ Ｌｉｇａｓｅ １ μＬꎬ
Ｈ２Ｏ ７ μＬꎮ 分别用 ＥｃｏＲⅠ / ＭｓｐⅠ组合、ＥｃｏＲⅠ /

８５３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



ＨｐａⅡ组合对同一基因组 ＤＮＡ 酶切ꎬ混匀后离心

数秒ꎬ３７ ℃保温 ５ ｈꎬ８ ℃保温 ４ ｈꎬ４ ℃过夜ꎮ 预选

扩增反应:反应体系 ２５ μＬ 为 ＤＮＡ ２ μＬ、预扩增引

物 １ μＬ、ｄＮＴＰｓ ０.５ μＬ、１０ Ｘ ＰＣＲ ｂｕｆｆｅｒ ２. ５ μＬ、
Ｔａｑ 酶 ０.５ μＬ、ｄｄＨ２Ｏ １８.５ μＬꎮ 离心数秒ꎬ反应条

件:９４ ℃ ２ ｍｉｎꎻ９４ ℃ ３０ ｓꎬ５６ ℃ ３０ ｓꎬ３０ 个循环ꎻ
７２ ℃ ８０ ｓꎬ７２ ℃ ５ ｍｉｎꎻ４ ℃ꎮ 选择性扩增反应:预
选扩增产物１ ∶ ２０ 稀释后作为选扩增模板ꎮ 反应

体系 ２５ μＬ:ＤＮＡ ２ μＬꎬ１０ Ｘ ＰＣＲ ｂｕｆｆｅｒ ２. ５ μＬꎬ
ｄＮＴＰ ０.５ μＬꎬＥｃｏＲ Ｉ 引物 １ μＬꎬＨｐａⅡ / ＭｓｐⅠ引

物 １ μＬꎬＴａｑ 酶 ０.５ μＬꎬｄｄＨ２Ｏ １７.５ μＬꎮ 反应条

件:９４ ℃ ３０ ｓꎬ６５ ℃ ３０ ｓꎬ７２ ℃ ８０ ｓꎻ每轮循环温

度递减 ０.７ ℃ ꎬ１２ 个循环ꎻ９４ ℃ ３０ ｓꎬ５５ ℃ ３０ ｓꎬ
７２℃ ８０ ｓꎬ２３ 个循环ꎻ７２ ℃ １０ ｍｉｎꎬ４ ℃ꎮ 接头及

引物序列见表 １ꎮ
数据读取及统计分析:将选择性扩增产物进

行聚丙烯酰胺凝胶电泳ꎬ使用 ＡＢＩ３７７ 测序仪检

测ꎬ通过 ＧＥＮＥＳＣＡＮ 软件分析ꎬ按照“无带为 ０ꎬ有

带为 １”记录数据矩阵ꎮ 利用软件 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 计算

甲基化多态性比例和甲基化类型ꎬ将 ＤＮＡ 甲基化

模式分为四种类型:Ⅰ型为 ＨｐａⅡ和 ＭｓｐⅠ双酶切

的(１ꎬ１)ꎬ表示 ＣＣＧＧ 位点未甲基化ꎻⅡ型为ＨｐａⅡ
酶切ꎬＭｓｐⅠ不能酶切的(１ꎬ０)ꎬ表示 ＣＣＧＧ 位点 Ｃ
外侧半甲基化ꎻⅢ型为 ＨｐａⅡ不能酶切ꎬＭｓｐⅠ酶

切的(０ꎬ１)ꎬ表示 ＣＣＧＧ 位点内侧 Ｃ 全甲基化ꎻⅣ
型为 ＨｐａⅡ和 ＭｓｐⅠ都不能酶切的(０ꎬ０)ꎬ表示抑

制全甲基化 ＣＣＧＧ 位点酶切ꎬ也可能是突变位点ꎮ
利用软件 ＰＯＰＧＥＮＥ １.３２ 进行表观遗传多样性分

析ꎬ统计多态性位点百分率(Ｐ％)、Ｎｅｉ’ ｓ 基因多样

性指数、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数、Ｎｅｉ’ ｓ 遗传距离、遗
传相似系数和基因流等ꎮ 利用软件 ＭＥＧＡ ４.０ 按

照 ＵＰＧＭＡ 方 法 进 行 聚 类 分 析ꎮ 利 用 软 件

ＧｅｎＡｌＥｘ ６.４１ 进行主成分分析和 ＡＭＯＶＡ 分析ꎮ
引 物 多 态 信 息 量 ( ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＰＩＣ)ꎬ公式为 ＰＩＣ ＝ １－∑ｆｉ ２ꎬ式中 ｆｉ表示第

ｉ 个基因型频率ꎮ

表 １　 ＭＳＡＰ 扩增接头和引物序列(ＨＭ: Ｈｐａ ＩＩ / Ｍｓｐ Ｉ)
Ｔａｂｌｅ １　 Ａｄａｐｔｏｒｓ ａｎｄ ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ＭＳＡＰ ａｍｐｌｉfiｃａｔｉｏｎｓ (ＨＭ: Ｈｐａ ＩＩ / Ｍｓｐ Ｉ)

接头序列
Ａｄａｐｔｏｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

选扩增引物
Ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ ａｍｐｌｉfiｃａｔｉｏｎ ｐｒｉｍｅｒ

ＥｃｏＲ Ｉ￣ａｄａｐｔｅｒ Ｉ ＣＴＣＧＴＡＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣ Ｅ１ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡＡＣ

ＥｃｏＲ Ｉ￣ａｄａｐｔｅｒ ＩＩ ＡＡＴＴＧＧＴＡＣＧＣＡＧＴＣ Ｅ２ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡＡＧ

ＨｐａⅡ / ＭｓｐⅠ￣ａｄａｐｔｅｒ Ｉ ＧＡＴＣＡＴＧＡＧＴＣＣＴＧＣＴ Ｅ４ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡＣＴ

ＨｐａⅡ / ＭｓｐⅠ￣ａｄａｐｅｔｅｒ ＩＩ ＣＧＡＧＣＡＧＧＡＣＴＣＡＴＧＡ Ｅ５ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡＣＧ

预选扩增引物
Ｐｒｅ￣ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ ａｍｐｌｉfiｃａｔｉｏｎ ｐｒｉｍｅｒｓ Ｅ７ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡＴＣ

ＥｃｏＲ Ｉ ＋Ａ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡ Ｈ１ ＡＴＣＡＴＧＡＧＴＣＣＴＧＣＴＣＧＧＴＣＧ

ＨｐａⅡ / ＭｓｐⅠ＋０ ＧＡＣＴＧＣＧＴＡＣＣＡＡＴＴＣＡ Ｈ２ ＡＴＣＡＴＧＡＧＴＣＣＴＧＣＴＣＧＧＴＴＡ

Ｈ３ ＡＴＣＡＴＧＡＧＴＣＣＴＧＣＴＣＧＧＴＧＡ

２　 结果与分析

２.１ ＤＮＡ 甲基化多态性分析

利用 ８ 对条带清晰和多态性较好的引物进行

４９ 份菜心的 Ｆ￣ＭＳＡＰ 扩增ꎬ一共扩增出 １ ７２８ 条带ꎬ
其中多态性条带 １ ４７９ 条ꎬ多态性比例为 ８６％ꎮ ８ 对

引物的多态性条带分别为 １９６、１８６、２００、１７３、１８８、
２００、２００、 １７８ 条ꎬ平均为 １９０ 条ꎬ多态性比例为

８８％ꎬＰＩＣ 值分别为 ０. ２３０ ４、 ０. ２０１ ２、 ０. ２４７ ８、

０.２３７ ３、０.２４４ ７、０.２４１ ８、０.２３４ ０、０.２２４ ６ꎬ均值为

０.２３２ ７ꎬ多态性位点的 ＰＩＣ 值均位于 ０ ~ ０.５ 之间ꎮ
按照总平均、自交系、品种和杂种进行分类分析ꎬ４９
份菜心、７ 份自交系亲本、８ 份双自交系杂种、１７ 份

单自交系杂种、７ 份商品种、１０ 份商品种杂种的平均

多态性分别为 ６８. １５％、６５. ３３％、６８. ５５％、６７. ２５％、
６９.５４％、７０.０９％ꎬ表明 Ｆ￣ＭＳＡＰ 检测效率较高ꎬ菜心

ＤＮＡ 甲基化多态性较高ꎬ商品种的 ＤＮＡ 甲基化多

态性比自交系及其杂种高ꎬ杂种的 ＤＮＡ 甲基化多态

性比亲本高ꎬ杂交可以提高 ＤＮＡ 甲基化多态性ꎮ

９５３１８ 期 史卫东等: 利用 Ｆ￣ＭＳＡＰ 分析菜心表观遗传多样性



２.２ 表观遗传多样性分析

遗传多样性分析显示ꎬ４９ 份菜心的平均表观

观察等位基因数、有效等位基因数、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样

性指数、期望杂合度分别为 １. ７０２ ０、 １. ２０１ ０、
０.１４２ ７、０.２４１ ０ꎬ７ 份自交系亲本分别为 １.６６８ ０、
１.１９０ ０、０.１３５ ４、０.２２８ ９ꎬ８ 份双自交系杂种分别

为１.６８２ ９、１.１８８ ９、０.１３５ ４、０.２３０ １ꎬ１７ 份单自交

系杂种分别为 １.７０７ ５、１.２１２ ０、０.１４８ ７、０.２４９ １ꎬ７
份商 品 种 分 别 为 １.７２９ ５、 １. ２０２ ０、 ０. １４３ ５、
０.２４３ ４ꎬ１０ 份商品种杂种分别为 １.７１２ １、１.２００ ０、
０.１４３ ４、 ０.２４３ ２ꎮ 结 果 显 示ꎬ 双 自 交 系 杂 种 的

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数和期望杂合度分别等于和大

于自交系亲本ꎬ单自交系杂种两者均大于自交系

亲本ꎬ商品种与商品种杂种两者变化很小ꎬ表明菜

心表观遗传多样性较低ꎬ自交系杂种的表观遗传

多样性比亲本高ꎬ单自交系杂种的表观遗传多样

性比双自交系杂种高ꎬ杂交能够增加自交系杂种

的表观遗传差异ꎮ ４９ 份菜心、７ 份自交系亲本、８
份双自交系杂种、１７ 份单自交系杂种、７ 份商品

种、１０ 份商品种杂种的表观遗传距离 分 别 为

０.００９ ４、０. ００９ ５、 ０. ００９ ４、 ０. ００９ ４、 ０. ００８ ６ 和

０.００９ ６ꎬ结果显示ꎬ自交系亲本之间的表观遗传距

离大于自交系杂种和商品种ꎬ单、双自交系杂种之

间相同ꎬ但均小于商品种ꎬ商品种杂种大于商品

种ꎬ表明自交增加自交系亲本的表观遗传距离ꎬ杂
交增加商品种杂种的表观遗传距离ꎮ ＡＭＯＶＡ 分

析表明ꎬ表观遗传变异主要来源于种内(９６％)ꎬ种
间较少(４％)(Ｐ ＝ ０.０３６)ꎮ 基因流为８.６８１ ５ꎬ大于

１ꎬ表明菜心均质化严重ꎬ遗传分化受到抑制ꎬ大部

分遗传变异来源于种内ꎬ只有少量的遗传变异存

在于种间ꎮ
２.３ ＤＮＡ 甲基化分析

由表 ２ 可知ꎬＤＮＡ 甲基化水平分析显示的 ４９
份菜心、７ 份自交系亲本、８ 份双自交系杂种、１７ 份

单自交系杂种、７ 份商品种、１０ 份商品种杂种的甲

基化率分别为 ６８.１４％、６５.２６％、６８.９９％、６７.３９％、
６９.８６％、６９.２９％ꎮ ＤＮＡ 甲基化模式分析显示的未

甲基 化 率 分 别 为 ３１. ８６％、 ３４. ７４％、 ３１. ０１％、
３２.６１％、３０. １４％、 ３０. ７１％ꎬ 半 甲 基 化 率 分 别 为

３３. １８％、 ３２. ５４％、 ３７. ８０％、 ３１. ０９％、 ３３. ０１％、
３３.６７％ꎬ全 甲 基 化 率 分 别 为 ３４. ９６％、 ３２. ７２％、
３１.２０％、３６.３０％、３６.８５％、３５.６２％ꎮ 结果显示ꎬ４９
份菜心的 ＤＮＡ 甲基化水平较高ꎬ全甲基化水平高

于未甲基化和半甲基化ꎬ以全甲基化模式为主ꎬ自
交系杂种的 ＤＮＡ 甲基化水平比亲本高ꎬ其中 ７ 份

自交系未甲基化水平升高导致甲基化水平降低ꎬ８
份双自交系杂种去甲基化水平升高ꎬ１７ 份单自交

系杂种全甲基化升高造成甲基化水平升高ꎬ７ 份商

品种和 １０ 份商品种杂种的 ＤＮＡ 甲基化水平和模

式变化很小ꎬ表明自交能够降低 ＤＮＡ 甲基化水

平ꎬ杂交通过 ＤＮＡ 甲基化模式变化增加了自交系

杂种的 ＤＮＡ 甲基化水平ꎮ
２.４ 聚类分析

如图 １ 所示ꎬ利用 ＵＰＧＭＡ 聚类分析方法ꎬ约
在 Ｎｅｉ’ ｓ 遗传距离 ０.４２ 处将 ４９ 份菜心分成五类ꎮ
第一类 ７ 份包括 １ 号、１６ 号、１８ 号、１９ 号、２０ 号、
２１ 号和 ２２ 号ꎬ其中 １ 号是 １９ 号、２０ 号、２１ 号、２２
号的母本ꎬ‘特青 ６０ 天粗条菜心’是 １６ 号、１８ 号的

母本ꎮ 第二类 ２ 份包括 ３８ 号和 ４４ 号ꎬ‘绿宝 ７０１’
分别是 ３８ 号的父本和 ４４ 号的母本ꎮ 第三类 １４ 份

包括 ２ 号、５ 号、６ 号、８ 号、９ 号、１０ 号、１１ 号、１５
号、２３ 号、３５ 号、３６ 号、３９ 号、４６ 号和 ４７ 号ꎬ其中

２ 号是 ２３ 号的母本ꎬ６ 号是 ３５ 号、３６ 号的母本ꎬ
‘桂柳十月柳叶菜心’是 １５ 号和 ４７ 号的父本ꎮ 第

四类 １１ 份包括 １２ 号、１４ 号、１７ 号、２４ 号、３７ 号、
４０ 号、４１ 号、４２ 号、４３ 号、４５ 号和 ４８ 号ꎬ其中‘绿
宝 ７０１’是 ４１ 号、４２ 号、４３ 号和 ４５ 号的母本ꎬ‘绿
宝 ７０１’是 １７ 号、４０ 号和 ３７ 号的父本ꎬ１４ 号是 ４８
号的母本ꎮ 第五类 １５ 份包括 ３ 号、４ 号、７ 号、１３
号、２５ 号、２６ 号、２７ 号、２８ 号、２９ 号、３０ 号、３１ 号、
３２ 号、３３ 号、３４ 号和 ４９ 号ꎬ其中 ３ 号是 ２５ 号、２６
号的母本ꎬ４ 号是 ２７ 号的母本ꎬ５ 号是 ２９ 号、３０
号、３１ 号、３２ 号、３３ 号和 ３４ 的母本ꎬ‘绿宝 ７０１’是
２８ 号、３３ 号和 ４９ 号的父本ꎮ

１４ 个品种分散在各类中ꎬ３５ 份杂种倾向于按

照母本亲缘关系分类ꎬ表明杂种更多地遗传了母

本的 ＤＮＡ 甲基化状态ꎬ母本 ＤＮＡ 甲基化对杂种表

观遗传多样性具有较大影响ꎮ
２.５ 主成分分析

利用 ＧｅｎＡｌＥｘ ６.４１ 软件包中的 ＰＣＡ 模块进行

主成分分析(图 ２)ꎬ结果显示 ４９ 份菜心明显分为

Ｉ、ＩＩ、ＩＩＩ、ＩＶ 和 Ｖ 五组ꎬ五组分布与聚类分析的五

类结果基本一致ꎬ表明 Ｆ￣ＭＳＡＰ 检测效率很高ꎬ准
确性也很高ꎮ 第一和第二主坐标的贡献率分别为

１９.４４％ 和 １１. ８１％ꎬ可解释 ３１. ２５％ 的表观遗传

变异ꎮ

０６３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ２　 ４９ 份菜心的表观遗传多样性以及 ＤＮＡ 甲基化模式和水平
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ＤＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ４９ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｃａｂｂａｇｅｓ

编号
Ｃｏｄｅ
/ 类型
Ｔｙｐｅ

品种 / 亲本 / 杂种
Ｖａｒｉｅｔｙ / Ｐａｒｅｎｔ / Ｈｙｂｒｉｄ

Ｉ 型
Ｔｙｐｅ Ｉ

ＩＩ 型
Ｔｙｐｅ ＩＩ

ＩＩＩ 型
Ｔｙｐｅ ＩＩＩ

总带数
Ｔｏｔａｌ

ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｂａｎｄｓ

甲基化
总带数

Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ

ｂａｎｄｓ

甲基化敏感
扩增多态性

ＭＳＡＰ
(％)

１ ‘澳洲 ００８ 全年油绿甜菜心’
‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ ００８’

２０１ １７５ １６２ ５３８ ３３７ ６２.６４

２ ‘澳洲超级 ６０８’
‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ ６０８’

１１０ １２６ １１２ ３４８ ２３８ ６８.３９

３ ‘香港 ４５ 天油青甜菜心’
‘Ｈｏｎｇ Ｋｏｎｇ ４５ Ｄａｙｓ’

１１０ １４０ １６２ ４１２ ３０２ ７３.３０

４ ‘油青 １２ 号早菜心’
‘ｙｏｕｑｉｎｇ Ｎｏ.１２’

１４４ １２７ １４２ ４１３ ２６９ ６５.１３

５ ‘新西兰黄叶四九菜心’
‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’

１１２ ７７ １３２ ３２１ ２０９ ６５.１１

６ ‘名优 ３０８ 超冠甜菜心王’
‘ｍｉｎｇｙｏｕ ３０８ ｓｗｅｅｔ’

９１ １０５ ７５ ２７１ １８０ ６６.４２

７ ‘澳洲菜心’
‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ’

１４５ ９０ １０５ ３４０ １９５ ５７.３５

８ ‘菜兴利国际新一代碧绿油菜心 ４９’
‘ｃａｉｘｉｎｇｌｉ ｓｉｊｉｕ’

１１５ １１３ １１８ ３４６ ２３１ ６６.７６

９ ‘三九油青甜早菜心’
‘ ｓａｎｊｉｕ ｙｏｕｑｉｎｇ’

１４５ １２３ １３０ ３９８ ２５３ ６３.５７

１０ ‘８１１ 甜菜心’
‘８１１ ｓｗｅｅｔ’

１３５ １７５ １７５ ４８５ ３５０ ７２.１６

１１ ‘油青四九甜菜心’
‘ｙｏｕｑｉｎｇ ｓｉｊｉｕ’

６０ １５０ ２２６ ４３６ ３７６ ８６.２４

１２ ‘油青甜菜心 ５０ 天’
‘ｙｏｕｑｉｎｇ ５０’

１１１ １７９ １９０ ４８０ ３６９ ７６.８８

１３ ‘柳尖叶 ３５ 天甜菜心’
‘ ｌｉｕｊｉａｎｙｅ ３５’

１９４ １２３ １２４ ４４１ ２４７ ５６.０１

１４ ‘桂柳十月柳叶菜心’
‘Ｇｕｉ Ｌｉｕ Ｏｃｔｏｂｅｒ’

１７９ １７５ １４５ ４９９ ３２０ ６４.１３

１５ ‘东莞 ４５ 天油青菜心’ ×‘桂柳十月柳叶菜心’
‘Ｄｏｎｇ Ｇｕａｎ ４５ Ｄａｙｓ’ × ‘Ｇｕｉ Ｌｉｕ Ｏｃｔｏｂｅｒ’

３６ ３２ ６７ １３５ ９９ ７３.３３

１６ ‘特青 ６０ 天粗条菜心’ ×‘四九－１９ 号菜心’
‘ ｔｅｑｉｎｇ ６０ Ｄａｙｓ’ × ‘ ｓｉｊｉｕ￣１９’

１６３ ２０３ １９７ ５６３ ４００ ７１.０５

１７ ‘特青 ６０ 天粗条菜心’ ×‘绿宝 ７０１’
‘ ｔｅｑｉｎｇ ６０ Ｄａｙｓ’ × ‘ ｌｖｂａｏ ７０１’

１２１ １４９ １３２ ４０２ ２８１ ６９.９０

１８ ‘特青 ６０ 天粗条菜心’ ×‘桂柳十月柳叶菜心’
‘ ｔｅｑｉｎｇ ６０ Ｄａｙｓ’ × ‘Ｇｕｉ Ｌｉｕ Ｏｃｔｏｂｅｒ’

１７６ １７９ ２２０ ５７５ ３９９ ６９.３９

１９ ‘澳洲 ００８ 全年油绿甜菜心’ ×‘东莞 ４５ 天油青菜心’
‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ ００８’ × ‘Ｄｏｎｇ Ｇｕａｎ ４５ Ｄａｙｓ’

１８４ ２１２ １９３ ５８９ ４０５ ６８.７６

２０ ‘澳洲 ００８ 全年油绿甜菜心’ ×‘四九－１９ 号菜心’
‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ ００８’ × ‘ ｓｉｊｉｕ￣１９’

１８０ １７６ １８０ ５３６ ３５６ ６６.４２

２１ 澳洲 ００８ 全年油绿甜菜心’ ×‘新西兰黄叶四九菜心’
‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ ００８’ × ‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’

１６５ １９７ ２０１ ５６３ ３９８ ７０.６９

２２ ‘澳洲 ００８ 全年油绿甜菜心’ ×‘绿宝 ７０１’
‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ ００８’ × ‘ ｌｖｂａｏ ７０１’

１６９ １５６ ２０８ ５３３ ３６４ ６８.２９

２３ ‘澳洲超级 ６０８’ ×‘东莞 ４５ 天油青菜心’
‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ ６０８’ × ‘Ｄｏｎｇ Ｇｕａｎ ４５ Ｄａｙｓ’

１１７ ７１ ８８ ２７６ １５９ ５７.６１

２４ ‘澳洲超级 ６０８’ ×‘新西兰黄叶四九菜心’
‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ ６０８’ × ‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’

１８０ １８６ １４１ ５０７ ３２７ ６４.５０

２５ ‘香港 ４５ 天油青甜菜心’ ×‘东莞 ４５ 天油青菜心’
‘Ｈｏｎｇ Ｋｏｎｇ ４５ Ｄａｙｓ’ × ‘Ｄｏｎｇ Ｇｕａｎ ４５ Ｄａｙｓ’

１３３ １５２ １８３ ４６８ ３３５ ７１.５８
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续表 ２

编号
Ｃｏｄｅ
/ 类型
Ｔｙｐｅ

品种 / 亲本 / 杂种
Ｖａｒｉｅｔｙ / Ｐａｒｅｎｔ / Ｈｙｂｒｉｄ

Ｉ 型
Ｔｙｐｅ Ｉ

ＩＩ 型
Ｔｙｐｅ ＩＩ

ＩＩＩ 型
Ｔｙｐｅ ＩＩＩ

总带数
Ｔｏｔａｌ

ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｂａｎｄｓ

甲基化
总带数

Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ

ｂａｎｄｓ

甲基化敏感
扩增多态性

ＭＳＡＰ
(％)

２６ ‘香港 ４５ 天油青甜菜心’ ×‘新西兰黄叶四九菜心’
‘Ｈｏｎｇ Ｋｏｎｇ ４５ Ｄａｙｓ’ × ‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’

１１４ １７７ １７０ ４６１ ３４７ ７５.２７

２７ ‘油青 １２ 号早菜心’ ×‘东莞 ４５ 天油青菜心’
‘ｙｏｕｑｉｎｇ Ｎｏ.１２’ × ‘Ｄｏｎｇ Ｇｕａｎ ４５ Ｄａｙｓ’

９６ １２０ １７１ ３８７ ２９１ ７５.１９

２８ ‘四九－１９ 号菜心 ×‘绿宝 ７０１
‘ ｓｉｊｉｕ￣１９’ × ‘ ｌｖｂａｏ ７０１’

１４０ １４７ １８４ ４７１ ３３１ ７０.２８

２９ ‘新西兰黄叶四九菜心’ ×‘东莞 ４５ 天油青菜心’
‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’ × ‘Ｄｏｎｇ Ｇｕａｎ ４５ Ｄａｙｓ’

１３６ １３９ １９４ ４６９ ３３３ ７１.００

３０ ‘新西兰黄叶四九菜心’ ×‘特青 ６０ 天粗条菜心’
‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’ × ‘ ｔｅｑｉｎｇ ６０ Ｄａｙｓ’

１３１ １７２ １５１ ４５４ ３２３ ７１.１５

３１ ‘新西兰黄叶四九菜心’ ×‘名优 ３０８ 超冠甜菜心王’
‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’ × ‘ｍｉｎｇｙｏｕ ３０８ ｓｗｅｅｔ’

１６１ １２７ １４５ ４３３ ２７２ ６２.８２

３２ ‘新西兰黄叶四九菜心’ ×‘快大 ２８ 天油青甜菜心’
‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’ × ‘ｋｕａｉｄａ ２８ Ｄａｙｓ’

１６２ １３７ １５７ ４５６ ２９４ ６４.４７

３３ ‘新西兰黄叶四九菜心’ ×‘绿宝 ７０１’
‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’ × ‘ ｌｖｂａｏ ７０１’

１３３ １２６ １２６ ３８５ ２５２ ６５.４５

３４ ‘新西兰黄叶四九菜心’ ×‘桂柳十月柳叶菜心’
‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ Ｓｉｊｉｕ’ × ‘Ｇｕｉ Ｌｉｕ Ｏｃｔｏｂｅｒ’

８１ １５５ １０１ ３３７ ２５６ ７５.９６

３５ ‘名优 ３０８ 超冠甜菜心王’ ×‘东莞 ４５ 天油青菜心’
‘ｍｉｎｇｙｏｕ ３０８ ｓｗｅｅｔ’ × ‘Ｄｏｎｇ Ｇｕａｎ ４５ Ｄａｙｓ’

９１ １００ ７９ ２７０ １７９ ６６.３０

３６ ‘名优 ３０８ 超冠甜菜心王’ ×‘新西兰黄叶四九菜心’
‘ｍｉｎｇｙｏｕ ３０８ ｓｗｅｅｔ’ × ‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’

７１ ７３ ６０ ２０４ １３３ ６５.２０

３７ ‘名优 ３０８ 超冠甜菜心王’ ×‘绿宝 ７０１’
‘ｍｉｎｇｙｏｕ ３０８ ｓｗｅｅｔ’ × ‘ ｌｖｂａｏ ７０１’

１６８ １３８ １８９ ４９５ ３２７ ６６.０６

３８ ‘澳洲 ５０ 短柄粗条菜心’ ×‘绿宝 ７０１’
‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ ５０ Ｄａｙｓ’ × ‘ ｌｖｂａｏ ７０１’

２１４ １５０ １６６ ５３０ ３１６ ５９.６２

３９ ‘快大 ２８ 天油青甜菜心’ ×‘新西兰黄叶四九菜心’
‘ｋｕａｉｄａ ２８ Ｄａｙｓ’ × ‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’

８２ ９５ １８４ ３６１ ２７９ ７７.２９

４０ ‘快大 ２８ 天油青甜菜心’ ×‘绿宝 ７０１’
‘ｋｕａｉｄａ ２８ Ｄａｙｓ’ × ‘ ｌｖｂａｏ ７０１’

１４７ １３９ １９１ ４７７ ３３０ ６９.１８

４１ ‘绿宝 ７０１’ ×‘东莞 ４５ 天油青菜心’
‘ ｌｖｂａｏ ７０１’ × ‘Ｄｏｎｇ Ｇｕａｎ ４５ Ｄａｙｓ’

１３５ ２０４ １３８ ４７７ ３４２ ７１.７０

４２ ‘绿宝 ７０１’ ×‘特青 ６０ 天粗条菜心’
‘ ｌｖｂａｏ ７０１’ × ‘ ｔｅｑｉｎｇ ６０ Ｄａｙｓ’

１４９ １５５ １０２ ４０６ ２５７ ６３.３０

４３ ‘绿宝 ７０１’ ×‘澳洲 ００８ 全年油绿甜菜心’
‘ ｌｖｂａｏ ７０１’ × ‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ ００８’

１３２ １４９ １８６ ４６７ ３３５ ７１.７３

４４ ‘绿宝 ７０１’ ×‘名优 ３０８ 超冠甜菜心王’
‘ ｌｖｂａｏ ７０１’ × ‘ｍｉｎｇｙｏｕ ３０８ ｓｗｅｅｔ’

１９２ １４２ ２０６ ５４０ ３４８ ６４.４４

４５ ‘绿宝 ７０１’ ×‘澳洲 ５０ 短柄粗条菜心’
‘ ｌｖｂａｏ ７０１’ ×‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ ５０ Ｄａｙｓ’

１５０ １２３ １５８ ４３１ ２８１ ６５.２０

４６ ‘绿宝 ７０１’ ×‘快大 ２８ 天油青甜菜心’
‘ ｌｖｂａｏ ７０１’ ×‘Ｋｕａｉｄａ ２８ Ｄａｙｓ’

３３ ８３ ３６ １５２ １１９ ７８.２９

４７ ‘澳洲菜心’ ×‘桂柳十月柳叶菜心’
‘Ａｕｓｔｒａｌｉａ’ × ‘Ｇｕｉ Ｌｉｕ Ｏｃｔｏｂｅｒ’

７２ ８１ ４６ １９９ １２７ ６３.８２

４８ ‘桂柳十月柳叶菜心’ ×‘新西兰黄叶四九菜心’
‘Ｇｕｉ Ｌｉｕ Ｏｃｔｏｂｅｒ’ × ‘Ｎｅｗ Ｚｅａｌａｎｄ ｓｉｊｉｕ’

１４７ ２１２ １３３ ４９２ ３４５ ７０.１２

４９ ‘桂柳十月柳叶菜心’ ×‘绿宝 ７０１’
‘Ｇｕｉ Ｌｉｕ Ｏｃｔｏｂｅｒ’ × ‘ ｌｖｂａｏ ７０１’

１５３ １０５ １２５ ３８３ ２３０ ６０.０５

４９ 份菜心
４９ Ｃｈｉｎｅｓｅ
ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ
ｃａｂｂａｇｅｓ

平均带数
Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

１３４ １４０ １４７ ４２１ ２８７ —

总带数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

６ ５６６ ６ ８４０ ７ ２０６ ２０ ６１２ １４ ０４６ —
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续表 ２

编号
Ｃｏｄｅ
/ 类型
Ｔｙｐｅ

品种 / 亲本 / 杂种
Ｖａｒｉｅｔｙ / Ｐａｒｅｎｔ / Ｈｙｂｒｉｄ

Ｉ 型
Ｔｙｐｅ Ｉ

ＩＩ 型
Ｔｙｐｅ ＩＩ

ＩＩＩ 型
Ｔｙｐｅ ＩＩＩ

总带数
Ｔｏｔａｌ

ｎｕｍｂｅｒ
ｏｆ ｂａｎｄｓ

甲基化
总带数

Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ

ｂａｎｄｓ

甲基化敏感
扩增多态性

ＭＳＡＰ
(％)

甲基化百分率
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ (％)

３１.８６ ３３.１８ ３４.９６ — ６８.１４ ６８.１５

７ 份自交
系亲本

Ｓｅｖｅｎ ｉｎｂｒｅｄ
ｐａｒｅｎｔｓ

平均带数
Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

１３５ １２７ １２８ ３９０ ２５４ —

总带数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

９４８ ８８８ ８９３ ２ ７２９ １ ７８１ —

甲基化百分率
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ (％)

３４.７４ ３２.５４ ３２.７２ — ６５.２６ ６５.３３

８ 份双自交系
杂种

Ｅｉｇｈｔ ｄｏｕｂｌｅ
ｉｎｂｒｅｄ ｈｙｂｒｉｄｓ

平均带数
Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

１２４ １５１ １２５ ４００ ２７６ —

总带数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

９９１ １ ２０８ ９９７ ３ １９６ ２ ２０５ —

甲基化百分率
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ (％)

３１.０１ ３７.８０ ３１.２０ — ６８.９９ ６８.５５

１７ 份单自交系
杂种

１７ ｓｉｎｇｌｅ
ｉｎｂｒｅｄ ｈｙｂｒｉｄｓ

平均带数
Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

１４３ １３７ １６０ ４３９ ２９６ —

总带数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

２ ２９３ ２ １８６ ２ ５５２ ７ ０３１ ４ ７３８ —

甲基化百分率
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ (％)

３２.６１ ３１.０９ ３６.３０ — ６７.３９ ６７.２５

７ 份商品种
Ｓｅｖｅｎ ｃｏｍｍｅｒｃｉａｌ

ｖａｒｉｅｔｉｅｓ

平均带数
Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

１２９ １４１ １５８ ４２８ ２９９ —

总带数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

９０４ ９９０ １ １０５ ２ ９９９ ２ ０９５ —

甲基化百分率
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ (％)

３０.１４ ３３.０１ ３６.８５ — ６９.８６ ６９.５４

１０ 份商品种
杂种

Ｔｅｎ ｃｏｍｍｅｒｃｉａｌ
ｈｙｂｒｉｄｓ

平均带数
Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

１３０ １４３ １５１ ４２３ ２９３ —

总带数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂａｎｄｓ

１ ４３０ １ ５６８ １ ６５９ ４ ６５７ ３ ２２７ —

甲基化百分率
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ (％)

３０.７１ ３３.６７ ３５.６２ — ６９.２９ ７０.０９

３　 讨论与结论

３.１ ＤＮＡ 甲基化多态性分析

经典的 ＭＳＡＰ 利用聚丙烯酰胺凝胶电泳检测

ＤＮＡ 甲基化多态性ꎬＦ￣ＭＳＡＰ 则是利用荧光标记引

物结合毛细管电泳检测ꎬ因此检测效率和灵敏度

得以较大提高ꎬ徐青等(２００５)利用 Ｆ￣ＭＳＡＰ 检测

发现鸡 Ｆ１代的甲基化多态模式约有 ９５％来自亲

本ꎬ变异的甲基化位点约 ５％ꎬ姜群等(２０１４)发现

Ｆ￣ＭＳＡＰ 检测牡蛎的效率是 ＭＳＡＰ 的 ２ 倍以上ꎬ多
态性检测率提升了 ９％ꎮ Ｆ￣ＭＳＡＰ 不足之处是只能

识别基因组的 ＣＣＧＧ 位点ꎬ不能检测 ＣＨＧ 序列以

及非对称的 ＣＨＨ 序列ꎬ实际的甲基化水平有所低

估(ＭｃＣｌｅｌｌａｎｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９４ꎻ Ｓａｌｍｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ
另外 ＭＳＡＰ 基于 ＡＦＬＰ 技术开发ꎬ检测的多态性片

段大小有所限制ꎮ 与十字花科亲缘植物相比ꎬ４９
份菜心的 ＤＮＡ 甲基化多态性较高ꎬ高于拟南芥

(２４％ ~ ３４％)、白 菜 幼 苗 茎 尖 ( ３０. ４２％)、甘 蓝

(５３. ３％ ~ ６０. ７％)、 油 菜 种 子 ( １５. ７％)、 芥 蓝

(４７％)、甘蓝型油菜基因渗入系(３３.４％ ~ ３９.８％)
的 ＤＮＡ 甲基化多态性 (Ｃｅｒｖｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻＬｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ陆光远等ꎬ２００５ꎻＳａｌｍｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ史
卫东等ꎬ２０１２ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ也高于菜心

ＩＳＳＲ(５６.３１％)、ＳＲＡＰ(４０.２％)、ＳＣｏＴ(３６％)的基

因组多态性(孙雪梅等ꎬ２０１０ꎻ李桂花等ꎬ ２０１２ꎻ史

３６３１８ 期 史卫东等: 利用 Ｆ￣ＭＳＡＰ 分析菜心表观遗传多样性



具体编号见表 ２ꎮ 下同ꎮ
Ｓｅｅ Ｔａｂｌｅ ２ ｆｏｒ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｎｕｍｂｅｒｓ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 基于遗传距离的 ４９ 份菜心的 ＵＰＧＭＡ 聚类图
Ｆｉｇ. １　 ＵＰＧＭＡ ｄｅｎｄｒｏｇｒａｍ ｏｆ ４９ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ

ｃａｂｂａｇｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｎｅｉ’ｓ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ

卫东等ꎬ２０１５)ꎮ 与菜心 ＡＦＬＰ 和 ＳＣｏＴ 分析相比ꎬ
Ｆ￣ＭＳＡＰ 进一步提高了鉴定效率和准确性( Ｓｈｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１１ꎻ史卫东等ꎬ２０１５)ꎬ主成分分析也比较一

致ꎬ表明 Ｆ￣ＭＳＡＰ 可以作为一种检测菜心 ＤＮＡ 甲

基化的有效方法ꎬ极大地提高菜心 ＤＮＡ 甲基化的

检测效率和灵敏度ꎮ
３.２ 表观遗传多样性分析

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数是评价种内和种间遗传

图 ２　 ４９ 份菜心主成分分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ ａｎａｌｙｓｅｓ(ＰｃｏＡ) ｏｆ

４９ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｃａｂｂａｇｅｓ

多样性水平的指标ꎬ其值越大表示遗传多样性越

高ꎬ ４９ 份 菜 心 的 表 观 Ｓｈａｎｎｏｎ 多 样 性 指 数

( ０.１４２ ７ ) 小 于 基 因 组 ＩＳＳＲ ( ０. ２２９ )、 ＡＦＬＰ
(０.４７２)和 ＳＣｏＴ(０. ２１７) 的 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数

(孙雪 梅 等ꎬ ２０１０ꎻ Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ 史 卫 东 等ꎬ
２０１５)ꎬ表观遗传距离(０.００９ ４)小于 ＩＳＳＲ(０.０２９ ~
０.３４４)、ＡＦＬＰ(０. １１２)、ＳＣｏＴ(０. ４２８)等基因组标

记的遗传距离(孙雪梅等ꎬ２０１０ꎻＳｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ
史卫东等ꎬ２０１５)ꎬ据此推测菜心表观遗传多样性

较低且低于基因组遗传多样性ꎬ与芥蓝的表观遗

传多样性水平较低的结果相一致 (史卫东等ꎬ
２０１２)ꎬ与西瓜、水稻和辣椒的基因组甲基化多样

性高于遗传多样性的结果不同 ( Ｎｉｍｍａｋａｙａｌａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ彭海等ꎬ２０１４ꎻ徐小万等ꎬ２０２１)ꎬ这可能

与不同的比较方法有关ꎬ也可能与不同物种之间

表观遗传多样性和基因组遗传多样性存在较大的

差异有关ꎮ 本研究还发现菜心自交系亲本的表观

遗传距离大于商品种ꎬ表明自交增加了表观遗传

多样性水平ꎬ丰富了遗传背景ꎬ商品种表观遗传多

样性最低ꎬ但商品种杂交增加了表观遗传多样性ꎮ
３.３ ＤＮＡ 甲基化分析

研究表明在不同生态型拟南芥上 ３５％ ~ ４３％
的 ＣＣＧＧ 位点为 ＤＮＡ 甲基化敏感位置ꎬ而在同一

生态型内则高度保守(Ｃｅｒｖｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ甘蓝

品种或品系具有更多的甲基化片段(Ｓａｌｍｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
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２００８)ꎬ甘蓝型油菜基因渗入系呈现高频率的高甲

基化(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 本研究菜心自交系亲

本、自交系杂种、商品种和商品种杂种的未甲基

化、半甲基化和全甲基化比例各占 １ / ３ 以上ꎬ但全

甲基化在商品种较高ꎬ表明菜心以全甲基化模式

为主ꎬ菜心与拟南芥、甘蓝具有相似的甲基化变

化ꎬ这是否是十字花科植物的普遍现象ꎬ还有待

研究ꎮ
菜心自交系的 ＤＮＡ 甲基化水平降低ꎬ与大白

菜自交系的 ＤＮＡ 甲基化水平降低相一致( Ｌｉｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ从甲基化组角度说明菜心与大白菜亲

缘关系较近ꎬ因而具有相似的表观遗传变化ꎮ 拟

南芥杂种的甲基化模式变化经常发生在亲本之间

的差异甲基化区域(Ｇｒｅａｖｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ亲本之

间的甲基化差异可能是亲本和杂种之间甲基化差

异的主要原因(Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 菜心单自交系

杂种和双自交系杂种的甲基化水平都比亲本高ꎬ
与拟南芥 Ｃ２４ / Ｌａｎｄｓｂｅｒｇ Ｆ１杂种的甲基化水平增

加相一致 ( Ｇｒｅａｖｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ但两个杂种的

ＤＮＡ 甲基化模式变化有所不同ꎬ因此造成亲本自

交系和商品种的 ＤＮＡ 甲基化差异ꎮ 菜心自交系

随着不断自交纯合ꎬ基因组杂合性减低ꎬ表现为

ＤＮＡ 甲基化水平降低和未甲基化水平升高ꎬ菜心

商品种为开放授粉种子ꎬ基因组杂合性较高ꎬ表现

为全甲基化水平较高ꎮ 据此推测菜心单自交系杂

种的全甲基化水平较高可能是由于自交系与商品

种杂交造成的ꎬ与拟南芥正反交 Ｆ１中一个亲本等

位基因的甲基化水平改变为另一个亲本甲基化水

平有相似之处(Ｇｒｅａｖｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 菜心双自

交系杂种表现为高水平的去甲基化ꎬ与小麦黑麦

远缘杂交后代的半甲基化水平极显著高于双亲本

的半甲基化水平有相似之处(朱朝阳等ꎬ２０１８)ꎮ
ＤＮＡ 去甲基化的功能和机制是生物学倍受争议的

研究领域ꎬ活跃的 ＤＮＡ 去甲基化对修剪基因组的

甲基化模式很重要ꎬ甲基化和去甲基化的动态调

控对于保持植物表观基因组的可塑性也很重要

(Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 菜心亲本差异、自交或杂交引

起后代 ＤＮＡ 甲基化模式和水平变化ꎬ表明菜心基

因组可塑性可能很强ꎬ表观遗传多样性形成机理

还有待深入研究ꎮ
３.４ 杂交对表观遗传多样性的影响

表型与分子标记都可以检测菜心亲缘关系ꎬ
但两者的鉴定结果并不十分相符ꎬ可能的原因包

括品种资源的遗传背景比较复杂ꎬ基因组分子标

记优化不足或不适合ꎬ以及不能检测出表观遗传

变化等ꎮ 本研究 ４９ 份菜心的聚类结果清晰可靠ꎬ
１４ 份菜心品种呈现较大的表观遗传变化ꎬ其中 ７
份自交系亲本分散在各类中ꎬ与自交增加了表观

遗传距离相一致ꎬ说明自交增加了自交系亲本的

表观遗传差异ꎮ 研究表明拟南芥互交杂种具有完

全相同的遗传构成ꎬ杂交后母本和父本基因组可

能不会平等地影响杂种 ＤＮＡ 甲基化的变化ꎬ杂种

的甲基化重塑可能有利于杂种优势( Ｓｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎮ 本研究 ３５ 份自交系杂种和商品种杂种分

布在各类中ꎬ倾向于按照母本亲缘关系分类ꎬ与杂

交稻甲基化状态与母本较近的结果相同(彭海等ꎬ
２０１４)ꎬ与拟南芥不同基因型的甲基化多态性不相

关ꎬ亲缘关系紧密的拟南芥并不归为一类的结果

不同(Ｃｅｒｖｅｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ与拟南芥的基因甲基

化与亲缘关系聚类分析结果不相关的结果不同

(Ｍａｔｔｈｅｗ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎬ菜心母本亲缘关系可能对

杂种表观遗传多样性具有较大影响ꎬ因此在利用

不同菜心亲本配组时ꎬ要注重对母本的选择ꎬ依据

母本亲缘关系对杂种后代分类可能会起到事半功

倍的效果ꎬ对菜心种质资源研究和育种具有极其

重要的指导意义ꎮ
综上所述ꎬ通过 Ｆ￣ＭＳＡＰ 检测菜心 ＤＮＡ 甲基

化变化ꎬ揭示了菜心表观遗传多样性形成机理ꎬ分
析和预测了杂种后代的表观遗传差异ꎬ提高了鉴

定效率和准确性ꎬ为进一步开展杂交育种提供了

理论基础和技术支持ꎮ
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基于 ＳＳＲ 标记的大明松天然群体遗传多样性分析

罗群凤ꎬ 冯源恒ꎬ 吴东山ꎬ 杨章旗∗

( 广西壮族自治区林业科学研究院ꎬ 国家林业局马尾松工程技术研究中心ꎬ 广西马尾松工程技术研究中心ꎬ 南宁 ５３０００２ )

摘　 要: 大明松是广西和贵州特有的高山松类ꎬ具有很高的经济价值和生态价值ꎬ其自然种群长期没有得

到充分的保护和利用ꎬ不利于该树种长期稳定发展ꎮ 为了合理保护和开发利用大明松天然遗传资源ꎬ该文

利用 １２ 个 ＳＳＲ 分子标记对大明松 ３ 个天然群体进行遗传多样性研究ꎬ分析其群体间的遗传分化和基因流ꎬ
为该物种的保护策略提供参考ꎮ 研究结果表明:(１)１２ 对引物共检测到 ３７ 个等位基因ꎬ多态位点百分率为

１００％ꎮ 每个位点平均观察等位基因数(Ｎａ)为 ３.０８ꎬ平均有效等位基因数(Ｎｅ)为 １.６８ꎬ 不同位点间有效等

位基因数差异较大ꎻ每个位点平均观察杂合度(Ｈｏ)为 ０.３５ꎬ平均期望杂合度(Ｈｅ)为 ０.４０ꎬ平均多态信息含

量(ＰＩＣ)为 ０.３１ꎮ (２)３ 个群体的 Ｓｈａｎｎｏｎ’ｓ 多样性指数变化范围为 ０.４８~ ０.６５ꎬＮｅｉ’ｓ 基因多样度的变化范

围为 ０.２７~ ０.３９ꎬ与其他近缘种松类相比遗传多样性偏低ꎮ 群体平均观察杂合度为 ０.４０ꎬ平均期望杂合度为

０.３３ꎬ平均有效等位基因数为 １.５８ꎮ 群体间基因分化系数(Ｇｓｔ)为 ０.１０ꎬ群体间的遗传分化水平较低ꎬ大部分

变异均存在群体内ꎮ 群体间的基因流(Ｎｍ)为 ２.７４ꎬ说明大明松群体间的基因交流比较充分ꎮ 该研究可为

大明松生物多样性保护提供重要参考依据ꎬ为科学利用大明松资源打下基础ꎮ
关键词: 大明松ꎬ 天然群体ꎬ 遗传多样性ꎬ 遗传分化ꎬ ＳＳＲ 分子标记
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１００％. Ｆｏｒ ｅｖｅｒｙ ｓｉｔｅꎬ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ａｌｌｅｌｅｓ (Ｎａ) ｗａｓ ３.０８ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ
ａｌｌｅｌｅｓ (Ｎｅ) ｗａｓ １. ６８. Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ａｌｌｅｌｅｓ ｖａｒｉｅｄ ｇｒｅａｔｌｙ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｃｉ. Ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｏｂｓｅｒｖｅｄ
ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙ (Ｈｏ) ｗａｓ ０.３５ꎬ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙ (Ｈｅ) ｗａｓ ０.４０ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ
ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＰＩＣ) ｗａｓ ０.３１ ｆｏｒ ｅｖｅｒｙ ｓｉｔｅ. (２) Ｔｈｅ Ｓｈａｎｎｏｎ’ｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｒａｎｇｅｄ
ｆｒｏｍ ０.４８ ｔｏ ０.６５ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ Ｎｅｉ’ｓ ｇｅｎｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｒａｎｇｅｄ ｆｒｏｍ ０.２７ ｔｏ ０.３９. Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｏｔｈｅｒ ｒｅｌａｔｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｐｉｎｅｓꎬ
ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｗａｓ ｌｏｗ. Ｆｏｒ ｅａｃｈ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎꎬ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙ ｗａｓ ０.４０ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ
ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙ ｗａｓ ０.３３ꎬｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ａｌｌｅｌｅｓ ｗａｓ １.５８. Ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
(Ｇｓｔ) ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｗａｓ ０.１０. Ｍｏｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｅｘｉｓｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌ
ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｗａｓ ｌｏｗ. Ｔｈｅ ｒａｎｇｅ ｏｆ ｇｅｎｅ ｆｌｏｗ (Ｎｍ) ｗａｓ ２.７４ꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｇｅｎｅ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ
ｉｓ ｓｕｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ Ｐ. ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄａｍｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｃａｎ ｐｒｏｖｉｄｅ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ａｎｄ ｌａｙ ａ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐ. ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄａｍｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｐｉｎｕｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄａｍｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓꎬ ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎꎬ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎꎬ ＳＳＲ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒ

　 　 大明松(Ｐｉｎｕｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄａｍｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓ)
为松科(Ｐｉｎａｃｅａｅ)松属(Ｐｉｎｕｓ)植物ꎬ因 １９７４ 年首

次在广西大明山发现而得名ꎬ１９７５ 年由中国裸子

植物分类学家郑万钧、傅立国等鉴定并发表于«植
物分类学报» (郑万钧等ꎬ １９７５)ꎮ 它是黄山松

(Ｐｉｎｕｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ)在我国西南分布区的一个变种

(中国科学院中国植物志编辑委员会ꎬ１９７８ꎻ梁盛

业ꎬ１９９４)ꎬ它们之间的区别在于大明松叶内兼有

中生与边生树脂道ꎬ而黄山松只有中生树脂道(樊
国盛和薛纪如ꎬ１９９３)ꎮ 大明松主要分布于广西、
贵州海拔 １ ０００ ｍ 以上的高山ꎬ自南向北分别是广

西的大明山、大瑶山、银竹老山以及贵州的雷公

山、云台山、梵净山、大沙河等地ꎬ总体呈不连续点

状分布ꎮ 大明松喜光ꎬ适应凉爽、空气湿度较大的

高山气候ꎬ在土层深厚、排水良好的酸性土及向阳

山坡生长良好ꎬ耐瘠薄ꎬ但生长迟缓ꎮ 大明松材质

坚实ꎬ富含树脂ꎬ可制作家具、器具、板材等ꎬ也可

作建筑、矿柱及木纤维工业原料等ꎬ为西南高海拔

地区重要的用材造林树种ꎬ且其树形姿态优美ꎬ亦
是重要的景观树种ꎮ

由于长期被人们忽视ꎬ大明松没有被系统地

利用与保护ꎬ种群分布状况、遗传多样性水平、自
然更新能力都缺乏系统、针对性的调查与研究ꎮ
目前ꎬ对大明松的研究报道很少ꎬ仅贾婕等(２０１９)

通过比较研究大明松、马尾松、细叶云南松、拉雅

松的种实性状ꎬ分析了这 ４ 种松树的繁育对策及

交配系统状况ꎻ冯源恒等(２０１９)对广西和贵州的

大明松种质资源进行调查ꎬ摸清了黔桂两省(区)
大明松种质资源的分布特征ꎬ但没有对其群体遗

传多样性水平进行分析与评价ꎮ 因此ꎬ亟须对现

存的大明松天然群体遗传资源进行多样性研究ꎮ
遗传多样性是生物群体长期进化的产物ꎬ是

其生存适应和发展的前提ꎮ 遗传多样性越高ꎬ遗
传变异越丰富ꎬ对环境变化的适应能力就越强ꎮ
因此ꎬ对其进行研究有助于生物群体的保护与利

用ꎮ 目前ꎬ遗传标记是研究遗传多样性最常用的

手段ꎬ其中 ＳＳＲ( ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔ)标记是多

态性最高ꎬ也是应用最广泛的遗传标记之一ꎮ 周

海兰等(２０２１)用 ２３ 对 ＳＳＲ 多态性引物对收集的

５４ 份油梨种质材料进行 ＰＣＲ 扩增ꎬ分析了这些种

质资 源 的 遗 传 多 样 性 和 亲 缘 关 系ꎻ 臧 明 月 等

(２０２１)利用 ＳＳＲ 分子标记对白栎天然居群进行遗

传多样性分析ꎬ为其种质资源的合理开发与保护

提供指导ꎻ陈罡等(２０２０)利用 １０ 对新开发的蒙古

栎特异的核 ＳＳＲ 分子标记ꎬ分析了辽宁省境内分

布蒙古栎天然群体的遗传多样性水平ꎻ陈林杨等

(２０２０)利用 ＳＳＲ 分子标记技术对取自不同地方的

３５ 份柚种质资源进行遗传多样性分析ꎬ为柚资源

８６３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



的保护、品种鉴定及遗传改良提供借鉴与依据ꎮ
鉴于此ꎬ本文利用 ＳＳＲ 分子标记对大明松天

然群体开展遗传多样性研究ꎬ分析其多样性水平

及遗传分化情况ꎬ将有力加强对稀有树种的保护

力度ꎬ促进生物多样性保护与生态环境建设ꎬ为科

学利用稀有松类资源打下坚实基础ꎮ 因此ꎬ研究

我国黔桂地区大明松天然群体遗传多样性具有重

要理论和意义ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

实验材料包括 ３ 个天然群体ꎬ分别为广西大明

山群体、贵州梵净山群体、贵州大沙河群体 (表

１)ꎮ 其中ꎬ大明山群体(ＤＭ)取自广西大明山国家

级自然保护区仙人台(１０８°２５′５４″—１０８°２５′５８″ Ｅ、
２３°３０′１２″—２３°３０′１３″ Ｎ)ꎬ属南亚热带湿润山地

季风气候ꎮ 无霜期 ２９２ ~ ３１２ ｄꎬ日照时间长ꎬ光热

充足ꎮ 夏湿冬干ꎬ干冷同期ꎬ湿热同季ꎬ气候垂直

变化明显(冯源恒等ꎬ２０１９)ꎮ
梵净山群体(ＦＪ)取自贵州梵净山国家级自然

保 护 区 棉 絮 岭 ( １０８° ３９′ ４６″—１０８° ３９′ ５２″ Ｅ、
２７°５４′４５″—２７°５４′４６″ Ｎ)ꎬ属中亚热带湿润山地

季风气候ꎮ 无霜期 ２７０ ~ ２７８ ｄꎬ相对湿度平均达

８０％(冯源恒等ꎬ２０１９)ꎮ
大沙河群体(ＤＳ)取自贵州大沙河国家级自然

保 护 区 甑 子 岩 ( １０７° ３５′ ０４″—１０７° ３５′ ０９″ Ｅ、
２９°０８′１３″—２９°０８′２２″ Ｎ)ꎬ属北亚热带湿润季风

气候ꎮ 大沙河地形北高南低ꎬ最高海拔 １ ９３９.９ ｍꎬ
最低海拔 ５６０ ｍꎬ平均海拔 １ ４００ ｍꎬ相对湿度 ８８％
(冯源恒等ꎬ２０１９)ꎮ

每个群体按照株距 ３０ ｍꎬ采集 ３０ 株以上样本ꎮ
因大明山群体空间较小ꎬ仅采集到 ２６ 株ꎮ 将采集的

针叶装入离心管ꎬ填充硅胶进行干燥处理ꎬ便于保存ꎮ

表 １　 大明松群体样本信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｓａｍｐｌｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄａｍｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓ

群体名称
Ｇｒｏｕｐ ｎａｍｅ

采样地点
Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｌｏｃａｔｉｏｎ

采样数目
Ｓａｍｐｌｉｎｇ
ｎｕｍｂｅｒ

平均胸径
Ａｖｅｒａｇｅ ＤＢＨ

(ｃｍ)

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ

ｈｅｉｇｈｔ (ｍ)

年均气温
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

(℃ )

年降水量
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ

ｒａｉｎｆａｌｌ
(ｍｍ)

ＤＭ 广西大明山
Ｇｕａｎｇｘｉ Ｄａｍｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ２６ １８.４６ ６.１０ １２.４ ~ １９.７ ２ ６３０

ＦＪ 贵州梵净山
Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｆａｎｊｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ３５ ２１.４７ ６.２１ １３.１ ~ １４.７ １ １００~ ２ ６００

ＤＳ 贵州大沙河
Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｄａｓｈａｈｅ ３３ ２３.３５ １２.９６ ８.０ ~ １６.４ １ ２００~ １ ３６０

　 注: ＤＭ. 大明山群体ꎻ ＦＪ. 梵净山群体ꎻ ＤＳ. 大沙河群体ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＤＭ. Ｄａｍｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｇｒｏｕｐꎻ ＦＪ. Ｆａｎｊｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｇｒｏｕｐꎻ ＤＳ. Ｄａｓｈａｈｅ ｇｒｏｕｐ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

１.２ 方法

１.２.１ 大明松 ＤＮＡ 提取方法 　 采用改良的 ＣＴＡＢ
裂解—硅珠吸附法( Ｄｏｙｌｅ ＆ Ｄｏｙｌｅꎬ１９９０)提取大

明松针叶 ＤＮＡ 并纯化ꎬ通过琼脂糖凝胶电泳(１％
浓度)抽样检测样本 ＤＮＡ 质量ꎬ采用紫外分光光

度计测定各样本 ＤＮＡ 浓度ꎬ稀释至统一浓度后置

于－２０ ℃环境保存备用ꎮ
１.２.２ 大明松 ＳＳＲ 引物来源及 ＰＣＲ 反应条件 　 研

究所使用的 ＳＳＲ 引物是根据马尾松基因组 ＤＮＡ
测序所得序列设计开发获得(冯源恒等ꎬ２０１６)ꎬ并
使用 ８ 个大明松 ＤＮＡ 样品进行引物筛选ꎬ选取主

带清晰且有多态性的引物 １２ 对ꎬ用于本实验的群

体遗传多样性研究ꎮ 引物设计由上海捷瑞基因技

术有限公司合成ꎬＴａｑ 酶、ｄＮＴＰｓ 等也购自该公司ꎮ
ＰＣＲ 反 应 体 系 为 １０ μＬ: １０ ｍｍｏｌ 􀅰 Ｌ￣１ ｐＨ

８. ０Ｔｒｉｓ￣ＨＣＩꎬ ５０ ｍｍｏｌ 􀅰 Ｌ￣１ ＫＣＩꎬ ２. ５ ｍｍｏｌ 􀅰 Ｌ￣１

Ｍｇ２＋ꎬ０.２ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ｄＮＴＰｓꎬ２.５ ｐｍｏｌ 引物ꎬ０.０８ Ｕ
Ｔａｑ 聚合酶ꎬ１０ ~ ２０ ｎｇ ＤＮＡꎮ 扩增反应程序:９４ ℃
４ ｍｉｎꎻ９４ ℃ １５ ｓꎬ ５５ ~ ６０ ℃ １５ ｓꎬ ７２ ℃ ３０ ｓꎬ ２５
ｃｙｃｌｅｓꎻ ７２ ℃延伸 ２０ ｍｉｎ 结束 ＰＣＲ 反应(冯源恒

等ꎬ２０１６)ꎮ
将 ＰＣＲ 扩增产物进行 ８％聚丙烯酰胺凝胶电

泳ꎬ并银染检测ꎬ实验方法参照杨章旗等(２０１４)方
法进行ꎮ
１.２.３ 遗传多样性分析　 ＳＳＲ 条带判读参照杨章旗

等(２０１４)方法进行ꎮ 获得 ＳＳＲ 分型数据后ꎬ采用

９６３１８ 期 罗群凤等: 基于 ＳＳＲ 标记的大明松天然群体遗传多样性分析



ＰＯＰＧＥＮＥ３２ 软件(Ｙｅｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７)计算 １２ 个位点

的下 列 遗 传 多 样 性 参 数: 多 态 位 点 百 分 率

(ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｌｏｃｉꎬＰＰＬ)ꎻ多态信息含量

(ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ＰＩＣ)ꎻ观察等位基

因数(ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ａｌｌｅｌｅｓꎬＮａ)ꎻ有效等位基因

数( ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ａｌｌｅｌｅｓꎬ Ｎｅ) ( Ｈａｒｔｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９８９)ꎻＳｈａｎｎｏｎ’ ｓ 信息指数( Ｓｈａｎｎｏｎ’ ｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｉｎｄｅｘꎬ Ｉ ) ( Ｓｈａｎｎｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９４９ )ꎻ 观 察 杂 合 度

(ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙꎬＨｏ)ꎻ期望杂合度( ｅｘｐｅｃｔｅｄ
ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙꎬＨｅ)(Ｎｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９７３)ꎻＮｅｉ’ ｓ 基因多

样度(ｈ)ꎮ 并基于上述参数进一步计算大明松群体

的固定指数 (Ｆ)、基因分化系数 (Ｇｓｔ) 和基因流

(Ｎｍ)及遗传距离(ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬＧＤ)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 基于种间通用性的大明松 ＳＳＲ 引物筛选

根据引物筛选结果获得用于大明松遗传多样

性检测的 ＳＳＲ 引物 １２ 对ꎮ 比较这 １２ 对引物在大明

松和马尾松(冯源恒等ꎬ２０１６)群体间的观察等位基

因数可知ꎬ大明松有 ６ 对引物的等位基因数比马尾

松少ꎬ有 ３ 对引物与马尾松相同ꎬ只有 ３ 对引物的等

位基因数比马尾松多ꎬ平均观察等位基因数大明

松、马尾松分别为 ３.０８ 和 ３.５０ꎬ说明马尾松在这些

位点上具有更为丰富的遗传变异(表 ２)ꎮ
２.２ 大明松天然群体遗传多样性分析

由表 ３ 可知ꎬ１２ 对引物在 ３ 个群体 ９４ 个样本

中共检测到等位基因 ３７ 个ꎬ多态位点百分率为

１００％ꎮ １２ 个 ＳＳＲ 位点平均观察等位基因数为

３.０８ꎬ有效等位基因数在 １.１６ ~ ２.８７ 之间ꎬ平均为

１.６８ꎬ不同位点间有效等位基因数差异较大ꎮ 观察

杂合度的值范围在 ０.１４ ~ ０.６６ 之间ꎬ平均为 ０.３５ꎻ
期望杂合度的值在 ０.１２ ~ ０.９２ 之间ꎬ平均为 ０.４０ꎬ
不同位点的杂合度也存在较大差异ꎮ １２ 个 ＳＳＲ 位

点 Ｓｈａｎｎｏｎ’ ｓ 信息指数平均为 ０.６２ꎬＮｅｉ’ ｓ 基因多

样度平均为 ０. ３５ꎮ 多态信息含量的值在 ０. １３ ~
０.５８ 之间ꎬ平均为０.３１ꎬ最高为 ＰＦ６９５ 位点ꎬ最低

为 ＰＦ４６４ 位点ꎮ
由表 ４ 可知ꎬ分别统计 ３ 个大明松群体的遗传

多样性参数ꎬ比较群体间遗传多样性水平ꎮ ３ 个群

体的观察等位基因数高到低排序为大沙河群体>
梵净山群体>大明山群体ꎮ 而 ３ 个群体的有效等

位基因数、期望杂合度、 Ｓｈａｎｎｏｎ’ ｓ 信息指数与

Ｎｅｉ’ ｓ 基因多样度由高到低排序均为大沙河群体>
大明山群体>梵净山群体ꎮ 说明大沙河群体遗传

多样性最为丰富ꎬ其次为大明山群体ꎬ梵净山群体

最低ꎮ
２.３ 大明松群体遗传结构与基因流分析

大明松群体的种群平均近交系数 ( Ｆｉｔ) 为

－０.１６ꎬ复合种群平均近交系数(Ｆｉｓ)为－ ０. ２６ꎬ说
明大明松群体偏离哈迪－温伯格平衡ꎬ表现出杂合

子过剩现象ꎮ 大明松群体有亲缘关系种群间的平

均近交系数(Ｆｓｔ)为 ０.０８ꎬ群体间不存在明显的遗

传分化ꎮ 基于 Ｆｓｔ 值计算大明松群体间基因流

(ｇｅｎｅ ｆｌｏｗꎬＮｍ)ꎬＮｍ 值在不同位点的变化范围为

０.４３ ~ ３１.６８ꎬ平均为 ２.７４ꎬ可知大明松 ３ 个群体间

的基因交流比较充分ꎮ
通过分析大明松群体的遗传分化情况可知

(表 ５)ꎬ大明松群体内的遗传多样性占 ８７.６４％ꎬ群
体间遗传多样性占 １２.３６％ꎻ由基因多样度计算出

的群体间的基因分化系数为 ０.１０ꎬ而群体内基因

多样性比值为 ０.９０ꎮ 这表明ꎬ大明松群体间的遗

传分化水平较低ꎬ大部分变异均存在群体内ꎮ
２.４ 大明松天然群体遗传距离分析

大明松天然群体间遗传距离( ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ
ＧＤ<０.０７７ ０)偏小ꎬ且大明山和大沙河群体遗传距

离相对较近 ( ＧＤ ＝ ０. ０２６ ９)ꎻ群体遗传一致度

(ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｄｅｎｔｉｔｙꎬＧＩ>０.９２５ ９)较高(表 ６)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 大明松总体遗传多样性评价

基于 １２ 个位点 ３７ 个等位基因的遗传多样性

结果显示ꎬ大明松天然群体观察等位基因数在

２.３３ ~ ２.８３ 之间ꎬ平均为 ２.６１ꎻ观察杂合度和期望

杂合度分别介于 ０.３２ ~ ０.４９、０.２８ ~ ０.４０ꎬ平均分别

为 ０.４０ 和 ０.３３ꎻＳｈａｎｎｏｎ’ ｓ 信息指数为 ０.５４ꎬＮｅｉ’ ｓ
基因多样度为 ０. ３２ꎮ 而 Ａｌ￣Ｒａｂａｂ′ ａｈ 和 Ｗｉｌｌｉａｍｓ
(２００２)研究火炬松(Ｐｉｎｕｓ ｔａｅｄａ)的观察等位基因

数、观察杂合度、期望杂合度分别为 ７. ７５、０. ５２、
０.６５ꎬＭｅｈｅｓ 等(２００９)研究白松(Ｐｉｎｕｓ ｍｏｎｔｉｃｏｌａ)
时的这三个值分别为 ６. ５０、０. ７２、０. ８１ꎬＫａｒｈｕ 等

(２００６)研究辐射松(Ｐｉｎｕｓ ｒａｄｉａｔａ)的观察等位基

因数、观察杂合度分别为 ８.１９ 和 ０.７３ꎮ 与以上同

属植物相比较ꎬ大明松群体各项指数都较低ꎬ遗传

多样性水平偏低(表 ７)ꎮ

０７３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ２　 大明松与马尾松等位基因数比较
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａｌｌｅｌｉｃ ｎｕｍｂｅｒ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｐｉｎｕｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄａｍｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｐ. ｍａｓｓｏｎｉａｎａ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ ＰＪ２４７ ＰＦ４０２ ＰＦ４０８ ＰＦ４６３ ＰＦ４６４ ＰＦ５６９ ＰＦ６１５ ＰＦ６４８ ＰＦ６５３ ＰＦ６９５ ＰＦ７２７ ＰＦ７６４

大明松
Ｐｉｎｕｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ.
ｄａｍｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓ

２.００ ４.００ ３.００ ４.００ ３.００ ３.００ ２.００ ３.００ ２.００ ４.００ ４.００ ３.００

马尾松
Ｐ. ｍａｓｓｏｎｉａｎａ

３.００ ５.００ ５.００ ４.００ ２.００ ３.００ ４.００ ２.００ ３.００ ５.００ ３.００ ３.００

表 ３　 大明松天然群体的遗传多样性参数
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄａｍｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓ

扩增位点
Ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｌｏｃｕｓ

观察等位基因数
Ｎａ

有效等位
基因数

Ｎｅ

Ｓｈａｎｎｏｎ’ ｓ
信息指数

Ｉ

观察杂合度
Ｈｏ

期望杂合度
Ｈｅ

Ｎｅｉ’ ｓ
基因多样度

ｈ

多态信息
含量
ＰＩＣ

ＰＪ２４７ ２.００ １.２６ ０.３６ ０.２１ ０.１２ ０.２０ ０.１８

ＰＦ４０２ ４.００ １.４３ ０.６１ ０.３０ ０.２８ ０.３０ ０.２８

ＰＦ４０８ ３.００ １.６８ ０.６６ ０.４１ ０.５４ ０.４０ ０.３４

ＰＦ４６３ ４.００ １.２８ ０.４８ ０.２２ ０.２４ ０.２２ ０.２１

ＰＦ４６４ ３.００ １.１６ ０.３１ ０.１４ ０.１２ ０.１４ ０.１３

ＰＦ５６９ ３.００ １.２６ ０.４２ ０.２１ ０.２３ ０.２１ ０.１９

ＰＦ６１５ ２.００ １.６９ ０.６０ ０.４１ ０.５７ ０.４１ ０.３２

ＰＦ６４８ ３.００ １.１８ ０.３３ ０.１６ ０.１７ ０.１５ ０.１５

ＰＦ６５３ ２.００ １.７８ ０.６３ ０.４４ ０.５１ ０.４４ ０.３４

ＰＦ６９５ ４.００ ２.８７ １.１２ ０.６６ ０.５２ ０.６５ ０.５８

ＰＦ７２７ ４.００ １.９６ ０.９０ ０.４９ ０.６４ ０.４９ ０.４４

ＰＦ７６４ ３.００ ２.５７ １.００ ０.６２ ０.９２ ０.６１ ０.５３

平均值 Ｍｅａｎ ３.０８ １.６８ ０.６２ ０.３５ ０.４０ ０.３５ ０.３１

表 ４　 大明松天然群体间遗传多样性比较
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｉｅｓ ａｍｏｎｇ ｎａｔｕｒａｌ
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄａｍｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓ

群体名称
Ｇｒｏｕｐ
ｎａｍｅ

观察
等位

基因数
Ｎａ

有效
等位

基因数
Ｎｅ

Ｓｈａｎｎｏｎ’ ｓ
信息
指数
Ｉ

观察
杂合度
Ｈｏ

期望
杂合度

Ｈｅ

Ｎｅｉ’ ｓ
基因

多样度
ｈ

ＤＭ ２.３３ １.５７ ０.４９ ０.４０ ０.３０ ０.２９

ＦＪ ２.６７ １.４７ ０.４８ ０.３２ ０.２８ ０.２７

ＤＳ ２.８３ １.７０ ０.６５ ０.４９ ０.４０ ０.３９

平均值 Ｍｅａｎ ２.６１ １.５８ ０.５４ ０.４０ ０.３３ ０.３２

　 　 另外ꎬ欧洲云杉(Ｐｉｃｅａ ａｂｉｅｓ) 杂合度为 ０. ７９
(Ｐｆｅｉｆｆｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７)ꎬ黄杉(Ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａ ｍｅｎｚｉｅｓｉｉ)
杂合度为 ０.６７(Ａｍａｒａｓｉｎｇｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ欧洲栓

皮栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｕｂｅｒ)杂合度为 ０.６５(Ｈｏｒｎｅｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１)ꎮ 与以上不同属树种比较ꎬ大明松群体杂合

度指数也较低ꎮ 一方面ꎬ这可能与大明松片段化

的地理分布特点有关ꎮ 本次调查的 ３ 个大明松群

体规模均较小ꎬ分布范围也相对狭小ꎬ不同群体间

地理间隔大ꎮ 因而其遗传变异水平低于火炬松、
辐射松等种群规模且大面积连续分布的松类ꎮ 另

一方面ꎬ本研究采用的 ＳＳＲ 引物是从马尾松基因

组中开发的ꎬ种间通用性较好的分子标记其所在

序列往往较为保守ꎬ从而导致标记的多态性较低ꎮ
３.２ 大明松群体遗传结构特征

研究 中 发 现 大 明 松 群 体 内 的 遗 传 变 异

(８７.６４％)远远大于群体间的遗传变异(１２.３６％)ꎬ
群体间的遗传分化水平偏低ꎬ大部分变异均存在

于群体内ꎮ 群体间的基因流平均为 ２. ７４ꎬ表明 ３
个大明松群体之间基因交流比较充分ꎮ 由于松树

属于风媒传粉ꎬ花粉具有很强的远距离散播能力ꎬ
因此ꎬ 远距离地理隔离虽然对大明松群体间的基
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表 ５　 大明松群体遗传分化
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｉｎｕｓ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｄａｍｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓ

指标
Ｉｎｄｅｘ

Ｓｈａｎｎｏｎ’ ｓ
信息指数

Ｉ
指标
Ｉｎｄｅｘ

Ｎｅｉ’ ｓ
多样性指数

ｈ

群体内遗传多样性 Ｈｐｏｐ ０.５４ 群体内的基因多样性 Ｈｓ ０.３２

群体总的遗传多样性 Ｈｓｐ ０.６２ 群体总的基因多样性 Ｈｔ ０.３５

群体内遗传多样性所占比值 Ｈｐｏｐ / Ｈｓｐ ０.８８ 群体内基因多样性所占比值 Ｈｓ / Ｈｔ ０.９０

群体间遗传多样性所占比值(Ｈｓｐ￣Ｈｐｏｐ) / Ｈｓｐ ０.１２ 遗传分化系数 Ｇｓｔ ０.１０

表 ６　 群体间的 Ｎｅｉ’ ｓ 遗传距离和遗传一致度
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｎｅｉ’ ｓ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ

ｉｄｅｎｔｉｔｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

群体名称
Ｇｒｏｕｐ ｎａｍｅ ＤＭ ＦＪ ＤＳ

ＤＭ — ０.９２５ ９ ０.９７３ ５

ＦＪ ０.０７７ ０ — ０.９２８ ４

ＤＳ ０.０２６ ９ ０.０７４ ３ —

　 注: Ｎｅｉ’ｓ 遗传距离(下三角)、遗传一致度(上三角)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｎｅｉ ’ ｓ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ ( ｂｅｌｏｗ ｄｉａｇｏｎａｌ ) ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ
ｉｄｅｎｔｉｔｙ(ａｂｏｖｅ ｄｉａｇｏｎａｌ) .

表 ７　 松属树种间遗传多样性参数比较
Ｔａｂｌｅ ７　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

ａｍｏｎｇ Ｐｉｎｕｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

树种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

观察等位基因数
Ｎａ

观察杂合度
Ｈｏ

期望杂合度
Ｈｅ

大明松
Ｐ. ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ.
ｄａｍｉｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓ

２.６１ ０.４０ ０.３３

火炬松
Ｐ. ｔａｅｄａ

７.７５ ０.５２ ０.６５

白松
Ｐ. ｍｏｎｔｉｃｏｌａ

６.５０ ０.７２ ０.８１

辐射松
Ｐ. ｒａｄｉａｔａ

８.１９ ０.７３ —

因交流具有一定的限制作用ꎬ但还未导致群体间

明显的遗传分化ꎮ 许玉兰等(２０１６)对云南松天然

群体遗传多样性研究及武文斌等(２０１８)对油松群

体遗传多样性研究时也得出近似结论ꎮ 由此推

论ꎬ大明松不同群体间的表型多样性差异在很大

程度上是因环境差异而形成ꎬ在遗传水平还未发

生明显分化ꎮ 因此ꎬ大明松种质资源的选择、收集

及保存策略ꎬ应以在各群体内选择、保存具有优良

性状的单株为主ꎮ

研究中还发现大明松群体的观测杂合度大于

期望杂合度ꎬ表现出杂合子过剩的现象ꎬ说明大明

松群体可能发生过外来基因的迁入或渐渗ꎮ 大明

松与黄山松一样ꎬ都和马尾松是垂直方向的替代

种(冯源恒等ꎬ２０１９)ꎮ 而黄山松与马尾松间存在

基因渐渗现象(罗世家等ꎬ２００１ꎻ翟大才等ꎬ２０１８)ꎬ
因此ꎬ大明松极有可能与本区域内马尾松发生基

因渐渗ꎮ
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香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 标记开发及种间通用性研究

安　 琪１ꎬ 冯源恒２ꎬ 杨章旗２∗ꎬ 胡　 拉２

( １. 广西师范大学 生命科学学院ꎬ 广西 桂林 ５４１００６ꎻ ２. 广西壮族自治区林业科学研究院

广西马尾松工程技术研究中心ꎬ 南宁 ５３０００２ )

摘　 要: 香合欢是我国南方特有的珍贵用材树种ꎮ 为了对其种质资源开展群体遗传学研究ꎬ该研究根据香合

欢转录组测序结果设计开发 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物ꎬ并在黄豆树、南洋楹、黑木相思、格木等近缘树种中进行通用性分

析ꎮ 结果表明:(１)所开发的 ２４３ 对引物有 １７１ 对能够成功扩增出目的条带ꎬ在香合欢、黄豆树、南洋楹、黑木

相思、格木中的有效扩增率分别为 ６３.７９％、３３.７５％、４５.６８％、４１.５６％、１４.８１％ꎻ多态性比率分别为 ２３.８７％、
１２.２０％、９.０１％、３.９６％、２.７８％ꎻ５ 个物种间均通用的引物有 １８ 对ꎮ (２)通过验证共获得香合欢 ＳＳＲ 多态性标

记 ３７ 个ꎬ黄豆树和南洋楹多态性标记均为 １０ 个ꎬ黑木相思多态性标记 ４ 个ꎬ格木多态性标记 １ 个ꎮ (３)所开

发的香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 标记ꎬ可以满足开展香合欢群体遗传学相关研究的需要ꎬ并在黄豆树、南洋楹等近缘树种

中具有较好的通用性和研究实用性ꎮ 综上认为ꎬＥＳＴ￣ＳＳＲ 标记可在香合欢、黄豆树、南洋楹、黑木相思、格木等

树种的种质资源遗传多样性评价、育种材料指纹图谱构建、群体交配系统分析等方面提供可靠的研究工具ꎬ对
香合欢种质资源的保护和利用具有重要意义ꎮ
关键词: 香合欢ꎬ ＥＳＴ￣ＳＳＲꎬ 分子标记ꎬ 通用性ꎬ 多态性
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ｆｏｕｒ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ ｍａｒｋｅｒｓ ｏｆ Ａｃａｃｉａ ｍｅｌａｎｏｘｙｌｏｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｏｎｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ ｍａｒｋ ｏｆ Ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｌｏｅｕｍ ｆｏｒｄｉｉ. (３)
Ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ＥＳＴ￣ＳＳＲ ｍａｒｋｅｒｓ ｃａｎ ｍｅｅｔ ｔｈｅ ｎｅｅｄｓ ｏｆ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｆ Ａｌｂｉｚｉａ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａꎬ ａｎｄ ｈａｖｅ ｇｏｏｄ
ｔｒａｎｓｆｅｒａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｐｒａｃｔｉｃａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ Ａ. ｐｒｏｃｅｒａ ａｎｄ Ａ. ｆａｌｃａｔａｒｉａ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎꎬ ＥＳＴ￣ＳＳＲ
ｍａｒｋｅｒｓ ｃａｎ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｒｅｌｉａｂｌｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｔｏｏｌ ｆｏｒ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ ｆｉｎｇｅｒｐｒｉｎｔ
ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｍａｔｅｒｉａｌｓꎬ ａｎｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｍａｔｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ａｌｂｉｚｉａ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａꎬ Ａ. ｐｒｏｃｅｒａꎬ Ａ.
ｆａｌｃａｔａｒｉａꎬ Ａｃａｃｉａ ｍｅｌａｎｏｘｙｌｏｎ ａｎｄ Ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｌｏｅｕｍ ｆｏｒｄｉｉ. Ｉｔ ｉｓ ｏｆ ｇｒｅａｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
Ａｌｂｉｚｉａ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｒｅｓｏｕｒｃｅ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ａｌｂｉｚｉａ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａꎬ ＥＳＴ￣ＳＳＲꎬ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒꎬ ｔｒａｎｓｆｅｒａｂｉｌｉｔｙꎬ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ

　 　 遗传多样性作为保护生物学研究的核心内容

之一ꎬ是生物经长期进化的产物ꎮ 群体遗传多样

性研究对于评价一个群体对环境变化的适应能

力ꎬ揭示该物种生物多样性和生态系统功能的维

持机制及受威胁因素ꎬ对该物种种质资源有效保

护相关策略的制定至关重要(孟艺宏等ꎬ２０２０)ꎮ
香合欢(Ａｌｂｉｚｉａ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａ)为豆科( Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ)
含羞草亚科(Ｍｉｍｏｓａｃｅａｅ)合欢属( Ａｌｂｉｚｉａ Ｄｕｒａｚｚ)
常绿大乔木ꎬ在我国福建、广东、广西、贵州、云南、
四川、海南等省(区)均有分布(韦铄星等ꎬ２０２０)ꎮ
香合欢具有生长迅速、出材率高、天然更新能力强

等优点ꎬ是具有巨大发展潜力的高价值造林树种ꎮ
此外ꎬ香合欢还具有极高的药用价值ꎮ 以根入药ꎬ
可用于治疗风湿关节痛、跌打损伤、创伤出血、疮
癣、失眠等症状(蔡永敏ꎬ１９９６ꎻ蒋升湧ꎬ２００３)ꎮ 香

合欢作为高经济价值树种ꎬ虽然自 ２０ 世纪 ９０ 年代

起吸引了不少学者的目光ꎬ但大多集中在群落组

成特征、药用价值探讨、培育栽培技术等方面ꎬ有
关该树种种质资源的群体遗传学却研究较少ꎬ并
缺乏可用的分子标记ꎮ

除香合欢外ꎬ合欢属及其近缘树种中有许多

优质 的 用 材 树 种ꎬ 如 合 欢 属 的 黄 豆 树 ( Ａｌｂｉｚｉａ
ｐｒｏｃｅｒａ)、金合欢属 ( Ａｃａｃｉａ) 的黑木相思 ( Ａｃａｃｉａ
ｍｅｌａｎｏｘｙｌｏｎ)、 南 洋 楹 属 ( Ｆａｌｃａｔａｒｉａ ) 的 南 洋 楹

(Ｆａｌｃａｔａｒｉａ ｆａｌｃａｔａ)、格木属 (Ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｌｅｕｍ) 的格

木(Ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｌｅｕｍ ｆｏｒｄｉｉ)ꎮ 对这些树种的相关研究

同样集中在栽培技术、群落组成和分布特征、药用

价值研究等方面ꎬ而群体遗传学方面却十分薄弱ꎮ

目前ꎬ仅金合欢属公开发表过 ８２ 对 ＳＳＲ 引物ꎬ而
合欢属、南洋楹属、格木属尚未有相关 ＳＳＲ 引物的

报道ꎬ从而限制了对各树种分子遗传方向的深入

研究ꎮ 若想开展各树种遗传多样性评价、比较基

因组学、基因表达图谱的构建等分子遗传方面的

研究ꎬ适宜分子标记的开发势在必行ꎮ 简单重复

序列(ｓｉｍｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｐｅａｔｓꎬＳＳＲ)指由 １ ~ ６ 个核

苷酸为重复单元串联组成的长达几十个核苷酸的

重复序列ꎬ也叫微卫星标记(ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅ) ( Ｔａｕｔｚꎬ
１９８９)ꎬ因其数量丰富、遍布真核生物整个基因组、
多态性高、重复性好、共显性遗传、特异性强等优

点而被广泛应用于物种遗传多样性、遗传连锁图

谱的构建、基因定位和分子标记辅助育种等研究

(Ｐｏｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６)ꎮ 按其来源可分为基因组

ＳＳＲ(Ｇ￣ＳＳＲ) 和表达序列标签 ＳＳＲ( ＥＳＴ￣ＳＳＲ) 两

类ꎮ 其中ꎬＧ￣ＳＳＲ 标记基于基因组序列ꎬ其开发过

程繁复、成本高、效率低ꎻＥＳＴ￣ＳＳＲ 是基于表达序

列标签开发微卫星的一种新型分子标记ꎬ除具有

Ｇ￣ＳＳＲ 标记的优点外ꎬ还具有序列保守性较高、在
植物物种之间通用性的优点(张利达和唐克轩ꎬ
２０１０ꎻ 王 丹 丹 和 杨 东 霞ꎬ ２０１７ꎻ Ｐｒｅｅｔｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 鉴于此ꎬ本文基于香合欢转录组测序结果

开发相关分子标记ꎮ
近年来ꎬ众多研究表明ꎬＳＳＲ 引物在物种及其

近缘物种间ꎬ甚至在该物种与某些远缘物种间均

具有一定的通用性 (钟敏等ꎬ２０１２)ꎮ 张燕梅等

(２０２０)发现剑麻 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物在龙舌兰属、丝兰

麻属和中美麻属中的通用性分别为 ６８％、５２％ 和

５７３１８ 期 安琪等: 香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 标记开发及种间通用性研究



５２％ꎮ 张勇等(２０１９)发现 ６６. ６７％ 的桃 ＥＳＴ￣ＳＳＲ
引物在蔷薇科物种中扩增出多态性ꎮ 方书生等

(２０１８)发现棉花 ＳＳＲ 标记在红麻中的通用性为

５３.５％ꎮ 可见ꎬ在近缘物种间探讨 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物的

通用性有效且可行ꎮ 本研究基于香合欢转录组测

序结果设计开发 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物ꎬ对其在香合欢、黄
豆树、黑木相思、南洋楹、格木中的通用性进行研

究ꎬ将现有引物转移到黄豆树、黑木相思、南洋楹、
格木等近缘树种上ꎬ既可有效节约引物开发成本ꎬ
提高引物的利用效率ꎬ也可为香合欢、黄豆树、黑
木相思、南洋楹、格木及其他一些近缘物种的种质

资源保护、遗传多样性等相关研究提供可靠分子

标记ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

选取 ３０ 份香合欢种质作为香合欢引物多态性

研究的材料ꎮ 另外ꎬ选取香合欢、黄豆树、黑木相

思、南洋楹、格木种质资源各 ４ 份ꎬ作为引物通用性

研究的材料(表 １)ꎮ 其中ꎬ格木和黑木相思材料均

采自南宁市林业科学研究所ꎬ４ 份香合欢材料分别

为广西百色市田东县地方种、广西百色市西林县地

方种、海南省尖峰岭地方种、海南省霸王岭地方种ꎬ４
份南洋楹材料中 ２ 份采自广东省林科院树木园、２
份采自广西壮族自治区林业科学研究院ꎬ４ 份黄豆

树材料采自广西壮族自治区林业科学研究院ꎮ 格

木、黑木相思、黄豆树材料由于取样地距离较近且

取材较方便ꎬ因此采样后立即放入采样箱中ꎬ随后

将样品放入－８０ ℃冰箱进行保存ꎻ而香合欢和南洋

楹材料因为取样地距离较远且取材较难ꎬ所以采集

新鲜样品后立即放入硅胶中干燥保存ꎮ
１.２ ＳＳＲ 标记开发

对香合欢叶子进行转录组测序ꎬ根据测序结

果ꎬ使用 Ｎｏｖｏｆｉｎｄｅｒ 软件对香合欢转录组 ３８ １０７
条 Ｕｎｉｇｅｎｅ 中的 ＳＳＲ 位点进行搜索ꎬ筛选的标准

是三至五核苷酸重复基元的次数为 ５ 次或大于 ５
次ꎬ序列长度的范围为 １８ ~ ２６ ｂｐꎮ 引物均由广

州艾基生物技术有限公司合成ꎮ
１.３ ＤＮＡ 提取

植物基因组 ＤＮＡ 的提取是使用液氮将香合欢

及其近缘物种的叶片研磨成粉末状ꎬ采用 Ｅｚｕｐ 柱

式植物基因组 ＤＮＡ 抽提试剂盒提取 ＤＮＡꎬ 使用微

表 １　 ５０ 份供试材料的种质信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ５０ ｔｅｓｔｅｄ ｍａｔｅｒｉａｌｓ

编号
Ｎｏ.

供试材料
Ｔｅｓｔｅｄ ｍａｔｅｒｉａｌ

种质来源地
Ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｓｏｕｒｃｅ

１－３０ 香合欢
Ａｌｂｉｚｉａ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａ

广西百色隆林县
Ｌｏｎｇｌｉｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｂａｉｓｅꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ

３１－３４ 黄豆树
Ａ. ｐｒｏｃｅｒａ

广西壮族自治区林业科学研究院
Ｇｕａｎｇｘｉ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｒｅｇｉｏｎ
Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ

３５－３８ 格木
Ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｌｅｕｍ ｆｏｒｄｉｉ

南宁市林业科学研究所
Ｎａｎｎｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ

３９ 香合欢
Ａｌｂｉｚｉａ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａ

广西百色田东县
Ｔｉａｎｄｏｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｂａｉｓｅꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ

４０ 香合欢
Ａ. ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａ

广西百色西林县
Ｘｉｌｉｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｂａｉｓｅꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ

４１ 香合欢
Ａ. ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａ

海南尖峰岭
Ｊｉａｎｆｅｎｇｌｉｎｇꎬ Ｈａｉｎａｎ

４２ 香合欢
Ａ. ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａ

海南霸王岭
Ｂａｗａｎｇｌｉｎｇꎬ Ｈａｉｎａｎ

４３－４４ 南洋楹
Ｆａｌｃａｔａｒｉａ ｆａｌｃａｔａ

广东林科院树木园
Ｔｒｅｅ Ｇａｒｄｅｎ ｏｆ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ Ａｃａｄｅｍｙ
ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ

４５－４６ 南洋楹
Ｆ. ｆａｌｃａｔａ

广西壮族自治区林业科学研究院
Ｇｕａｎｇｘｉ Ａｕｔｏｎｏｍｏｕｓ Ｒｅｇｉｏｎ
Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ

４７－５０ 黑木相思
Ａｃａｃｉａ ｍｅｌａｎｏｘｙｌｏｎ

南宁市林业科学研究所
Ｎａｎｎｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ

量分光光度计对提取好的 ＤＮＡ 的浓度进行检测ꎬ
置于－２０ ℃冰箱保存ꎮ
１.４ ＰＣＲ 扩增

ＰＣＲ 扩增反应总体积 １０ μＬꎬ含 １ μＬ ＤＮＡ(６０
ｎｇ􀅰μＬ￣１)ꎬ０.２ μＬ ｄＮＴＰｓꎬ上下游引物各 ０.２５ μＬꎬ
１ μＬ 的 １０ × ＰＣＲ Ｂｕｆｆｅｒꎬ ０. １ μＬ 的 Ｔａｑ ＤＮＡ
Ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ (５ Ｕ􀅰μＬ￣１)ꎬ７.２ μＬ 的 ｄｄＨ２Ｏꎬ扩增反

应在 ＰＣＲ 仪上进行ꎮ 扩增程序为 ９４ ℃ 预变性 ４
ｍｉｎꎬ９４ ℃变性 １５ ｓꎬ５８ ℃ 复变性 １５ ｓꎬ７２ ℃ 延伸

３０ ｓꎬ２５ 个循环ꎻ７２ ℃ 延伸 ２０ ｍｉｎꎬ１２ ℃保存ꎮ
１.５ 扩增产物的检测

用 ８％的聚丙烯酰胺凝胶电泳分离扩增产物ꎬ
在 ２４０ Ｖ 恒压下电泳(一般为 ５０ ~ ５５ ｍｉｎ)ꎬ可根据

溴酚蓝指示剂的位置调整电泳时间ꎮ 首先ꎬ将凝

胶用 ｄｄ Ｈ２Ｏ 清洗 ２ 次后ꎬ在固定液中固定 １０ ｍｉｎꎬ
随后取出凝胶用蒸馏水清洗 ２ 次ꎬ每次清洗 ２
ｍｉｎꎻ然后ꎬ将凝胶放入 ０.１５％ ＡｇＮＯ３溶液中染色

６ ~ ７ ｍｉｎꎬ用 ｄｄ Ｈ２Ｏ 清洗 ２ 次ꎬ每次 ２ ｍｉｎꎬ随后将

凝胶放入显影液中至条带清晰ꎬ用 ｄｄ Ｈ２Ｏ 清洗 ２
次后读带并拍照ꎮ
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１.６ 数据统计与处理

用人工读带的方法读取条带ꎬ同一引物扩增
产物中用 ＡꎬＢꎬＣꎬ􀆺按条带长度从大到小进行编
号ꎬ利用 Ｐｏｐｇｅｎｅ １.３２ 软件计算 ３０ 份样品的遗传
多样性指数ꎮ

计 算 所 用 ＳＳＲ 引 物 的 ＰＩＣ ( ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ
ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ)(杨国忠等ꎬ２００４)ꎮ 计算公式如下:

ＰＩＣ ＝ １－􀰐
ｎ

ｉ＝ １
Ｐ２

ｉ －􀰐
ｎ－１

ｉ＝ １
􀰐２Ｐ２

ｉ Ｐ２
ｊ (１)

式中: ＰＩＣ 为多态信息含量ꎻＰ ｉ和 Ｐ ｊ分别为第
ｉ 个和 ｊ 个等位基因频率ꎻｎ 为等位基因数ꎮ

引物的有效扩增率为能够有效扩增的引物的
数量与引物总数量的比值ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 香合欢转录组中 ＳＳＲ 重复单元类型

通过对香合欢 ９ 个样本进行 ＲＮＡ 转录组测序

获得 ３３ ３３５ 个 ＳＳＲ 位点ꎬ对 ＳＳＲ 的重复基元类型

进行统计ꎬ发现主要有单核苷酸和二至六核苷酸

等 ６ 种重复基元类型(表 ２)ꎮ 其中ꎬ单核苷酸重复

类型占 ＳＳＲ 位点总数的 ６４.７３％ꎬ二核苷酸重复类

型占 ＳＳＲ 位点总数的 ２０.６４％ꎬ三核苷酸重复类型

占 ＳＳＲ 位点总数的 １２.３０％ꎬ四至六核苷酸重复类

型分别占 ＳＳＲ 位点总数的 １.６２％、０.２８％、０.４２％ꎮ

表 ２　 香合欢转录组中 ＳＳＲ 重复单元的分布特征
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＳＳＲ ｒｅｐｅａｔ ｍｏｔｉｆｓ ｉｎ Ａｌｂｉｚｉａ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

核苷酸重复类型
Ｔｙｐｅ ｏｆ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ

ＳＳＲ 数量
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＳＳＲ

所占比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ (％)

主要重复基元 (数目)
Ｍａｉｎ ｒｅｐｅａｔ ｍｏｔｉｆ ( ｎｕｍｂｅｒ)

单核苷酸 Ｍｏｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ２１ ５７８ ６４.７３ Ｔ / Ａ(９ ７２６) 　 Ａ / Ｔ(９ ６５２)

二核苷酸 Ｄｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ６ ８８２ ２０.６４ ＡＴ / ＡＴ(１ １６８) 　 ＴＡ / ＴＡ(９８７) 　 ＡＧ / ＣＴ(８５５)

三核苷酸 Ｔｒｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ４ ０９９ １２.３０ ＡＡＴ / ＡＴＴ(１９９) 　 ＧＡＡ / ＴＴＣ(１８８) 　 ＴＴＣ / ＧＡＡ(１７４)

四核苷酸 Ｔｅｔｒａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ５４１ １.６２ ＡＡＡＴ / ＡＴＴＴ(５４) 　 ＴＴＴＡ / ＴＡＡＡ(４９)

五核苷酸 Ｐｅｎｔａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ９５ ０.２８ ＡＡＡＡＴ / ＡＴＴＴＴ(８) 　 ＡＡＡＡＧ / ＣＴＴＴＴ(８)

六核苷酸 Ｈｅｘａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ １４１ ０.４２ ＧＣＣＡＣＣ / ＧＧＴＧＧＣ(２) 　 ＴＧＣＣＧＣ / ＧＣＧＧＣＡ(２)

总计 Ｔｏｔａｌ ３３ ３３５

　 　 从表 ２ 可以看出ꎬ在单核苷酸重复类型中 Ｔ / Ａ
(４５.０７％)最多ꎬＡ / Ｔ(４４.７３％)稍次之ꎻ二核苷酸重

复类型中出现频率最高的为 ＡＴ(１６.９７％)ꎬ其次是

ＴＡ(１４.３４％)和 ＡＧ / ＣＴ(１２.４２％)ꎻ三核苷酸重复类

型中 ＡＡＴ / ＡＴＴ(４.８５％)出现的频率最高ꎬＧＡＡ / ＴＴＣ
(４.５９％)和 ＴＴＣ / ＧＡＡ(４.２４％)稍次之ꎻ四核苷酸重

复类型中 ＡＡＡＴ / ＡＴＴＴ(９.９８％)出现的频率最高ꎬ其
次为 ＴＴＴＡ / ＴＡＡＡ(９.０６％)ꎮ 核苷酸重复类型一共

有 ３９９ 种ꎬ除去单核苷酸重复类型的四种ꎬ二核苷酸

重复类型、三核苷酸重复类型、四核苷酸重复类型、
五核苷酸重复类型、六核苷酸重复类型分别有 １２、
６０、１２３、６５、１３５ 种ꎮ

ＳＳＲ 的重复次数在 ５ ~ ６８ 之间(表 ３)ꎮ 其中ꎬ
５ ~ １１ 次重复最多ꎬ占 ＳＳＲ 位点总数的 ５４. ９５％ꎻ
１２ ~ １８ 次重复排在第二位ꎬ占 ＳＳＲ 位点总数的

３４.４８％ꎻ１９ ~ ２５ 次重复占 ＳＳＲ 位点总数的 ７.７４％ꎻ

重复次数高于 ２５ 数量较少ꎬ仅占总位点数量的

２.８３％ꎮ 在所有重复次数中ꎬ１０ 次重复最多有

５ ７９２(１７.３８％)个ꎬ其次为 １１ 次重复和 ６ 次重复ꎬ
分别有 ３ ４４１ 个(１０.３２％)和 ２ ９２６ 个(８.７８％)ꎮ
２.２ 香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物的有效性

从表 ４ 可以看出ꎬ在 ２４３ 对香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引

物中ꎬ有 １５５ 对能够在香合欢中有效扩增ꎮ 并且ꎬ
不同核心重复类型的 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物的有效扩增率

有所不同ꎬ其中三核苷酸重复类型引物的扩增成

功率 (为 ６６. ３４％) 高于五核苷酸重复类型 (为

６４. ７１％) 和四核苷酸重复类型 (为 ６１. １１％) 的

ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物ꎮ
２.３ ＳＳＲ 标记多态性信息

２４３ 对引物中ꎬ有 ３７ 对能够在香合欢中扩增

出多态性条带ꎬ多态性比率为 ２３.８７％ꎮ 筛选出 １０
对条带清晰、重复性好、多态性高的引物ꎬ 对 ３０ 份

７７３１８ 期 安琪等: 香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 标记开发及种间通用性研究



表 ３　 ＳＳＲ 重复次数
Ｔａｂｌｅ ３　 ＳＳＲ ｒｅｐｅｔｉｔｉｏｎ ｔｉｍｅｓ

项目
Ｉｔｅｍ

５~ １１ 次
５－１１
ｔｉｍｅｓ

１２~ １８ 次
１２－１８
ｔｉｍｅｓ

１９~ ２５ 次
１９－２５
ｔｉｍｅｓ

>２５ 次
>２５
ｔｉｍｅｓ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ

１８ ３１７ １１ ４９３ ２ ５８１ ９４４

所占比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ (％)

５４.９５ ３４.４８ ７.７４ ２.８３

香合欢种质进行鉴定ꎬ结果表明 １０ 对引物共扩增

出 ２６ 条条带(图 １)ꎬ平均每对引物扩增出 ２.６ 条ꎮ
使用 Ｐｏｐｇｅｎｅ １.３２ 软件分析 １０ 对引物的多样性指

数(表 ５)ꎬ其有效等位基因数的范围为 １.１４９ ７ ~
２.４５５ ７ꎬ平均值为 １.８１６ ４ꎻＮｅｉ’ ｓ 基因多样性指数

(Ｈ)的范围为 ０.１３０ ２ ~ ０.５９２ ８ꎬ平均值为０.４２０ ９ꎻ
Ｓｈａｎｎｏｎ 指数( Ｉ)的范围为 ０.２８９ ７ ~ ０.９８４ ０ꎬ平均

值为 ０.６７７ １ꎻ 根据 Ｂｏｔｓｔｅｉｎ 等 (１９８０)首次提出的

表 ４　 香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物在 ５ 个树种中的扩增结果
Ｔａｂｌｅ ４　 Ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＥＳＴ￣ＳＳＲ ｐｒｉｍｅｒｓ ｏｆ Ａｌｂｉｚｉａ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａ ｉｎ ｆｉｖｅ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＳＳＲ 核心类型
Ｃｏｒｅ ｍｏｔｉｆ ｏｆ ＳＳＲ

引物数目
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｐｒｉｍｅｒｓ

有效引物数目
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｐｒｉｍｅｒｓ

香合欢
Ａｌｂｉｚｉａ

ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａ
黄豆树
Ａ. ｐｒｏｃｅｒａ

南洋楹
Ａ. ｆａｌｃａｔａｒｉａ

黑木相思
Ａｃａｃｉａ

ｍｅｌａｎｏｘｙｌｏｎ

格木
Ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｌｅｕｍ

ｆｏｒｄｉｉ

三核苷酸 Ｔｒｉｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ １０１(７２) ６７ ３５ ４３ ４５ １６

四核苷酸 Ｔｅｔｒａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ １０８(７６) ６６ ３５ ４８ ４５ １３

五核苷酸 Ｐｅｎｔａｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ３４(２３) ２２ １３ １８ １２ ７

总计 Ｔｏｔａｌ ２４３ １５５ ８３ １０９ １０２ ３６

表 ５　 １０ 对引物多态性信息
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｎ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ ｏｆ １０ ｐａｉｒｓ ｏｆ ｐｒｉｍｅｒｓ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

引物序列 (５′￣３′)
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′￣３′)

Ｎｅｉ’ ｓ 基因
多样性指数
Ｎｅｉ’ ｓ ｇｅｎｅ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ
(Ｈ)

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数
Ｓｈａｎｎｏｎ
ｉｎｄｅｘ
( Ｉ)

有效等位基因数
Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ

ｏｆ ａｌｌｅｌｅ
(Ｎｅ)

多态信息含量
Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ
ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｃｏｎｔｅｎｔ
(ＰＩＣ)

ＡＯ￣３９ Ｆ:ＴＡＡＧＡＡＡＡＧＧＣＡＡＧＧＣＡＴＣＧ
Ｒ:ＴＴＡＴＡＧＣＧＴＧＡＧＡＧＴＧＧＧＧＧ

０.５９２ ８ ０.９８４ ０ ２.４５５ ７ ０.５１８ ４

ＡＯ￣５３ Ｆ:ＡＧＧＡＧＧＡＧＧＡＧＧＣＧＴＴＧＴＡＴ
Ｒ:ＴＴＣＡＧＣＴＣＡＧＣＣＣＴＧＡＴＴＴＴ

０.４８６ １ ０.８２４ ０ １.９４５ ９ ０.４２３ ４

ＡＯ￣６２ Ｆ:ＴＧＣＣＴＣＡＣＡＣＴＡＣＡＣＧＣＴＴＣ
Ｒ:ＧＣＧＴＴＧＣＴＴＧＡＧＧＡＣＴＡＡＧＧ

０.３１２ ８ ０.５８３ ８ １.４５５ １ ０.２８５ ６

ＡＯ￣７５ Ｆ:ＡＴＧＣＡＴＧＡＧＧＡＡＴＧＧＡＧＧＡＧ
Ｒ:ＣＣＴＣＴＣＣＴＴＡＴＧＣＣＴＴＴＣＣＣ

０.５１５ ０ ０.８２３ ７ ２.０６１ ９ ０.４２４ ４

ＡＯ￣１３０ Ｆ:ＡＧＣＴＣＴＡＡＡＡＧＣＡＧＧＴＧＧＣＡ
Ｒ:ＧＣＣＴＧＴＧＴＣＡＴＣＡＴＣＧＣＴＴＡ

０.１３０ ２ ０.２８９ ７ １.１４９ ７ ０.１２４ ９

ＡＯ￣１３３ Ｆ:ＡＧＧＡＴＴＡＡＧＣＡＡＡＧＣＧＣＴＧＡ
Ｒ:ＣＧＧＡＧＴＴＧＧＣＡＧＴＧＧＡＴＡＴＴ

０.２３１ １ ０.３９２ ７ １.３００ ６ ０.２０４ ４

ＡＯ￣１６６ Ｆ:ＡＧＣＣＴＧＧＡＧＣＴＧＴＡＣＡＧＧＡＡ
Ｒ:ＣＧＡＡＣＡＴＧＡＡＣＣＡＣＡＧＡＴＧＧ

０.４３６ ２ ０.６２７ ９ １.７７３ ８ ０.３４１ １

ＡＯ￣１８４ Ｆ:ＴＧＧＧＧＧＡＡＣＡＧＴＧＧＴＴＡＴＧＴ
Ｒ:ＴＣＴＣＴＧＴＴＣＧＴＣＡＴＴＣＧＴＣＧ

０.５１７ ８ ０.８７２ ０ ２.０７３ ７ ０.４５１ ３

ＡＯ￣１８８ Ｆ:ＡＴＧＣＡＧＧＴＴＧＣＡＡＴＣＡＡＴＣＡ
Ｒ:ＴＴＴＧＧＧＡＡＴＴＧＧＧＧＡＴＴＡＣＡ

０.４８７ ２ ０.６８０ ３ １.９５０ １ ０.３６８ ５

ＡＯ￣１９９ Ｆ:ＴＣＡＴＣＡＡＴＧＴＧＣＴＴＣＣＣＡＡＡ
Ｒ:ＡＧＣＴＣＡＡＧＣＡＧＣＴＣＡＧＧＡＡＣ

０.４９９ ４ ０.６９２ ６ １.９９７ ８ ０.３７４ ７

平均值 Ｍｅａｎ ０.４２０ ９ ０.６７７ １ １.８１６ ４ ０.３５１ ７
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１－３０. 供试的 ３０ 份香合欢材料ꎮ
１－３０. ３０ ｔｅｓｔｅｄ ｍａｔｅｒｉａｌｓ.

图 １　 利用引物 ＡＯ￣５３ (Ａ) 和 ＡＯ￣６２ (Ｂ) 对 ３０ 份香合欢种质扩增条带图
Ｆｉｇ. １　 Ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂａｎｄｓ ｏｆ ３０ Ａｌｂｉｚｉａ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａ ｇｅｒｍｐｌａｓｍｓ ｕｓｉｎｇ ｐｒｉｍｅｒｓ ＡＯ￣５３ (Ａ) ａｎｄ ＡＯ￣６２ (Ｂ)

ＰＩＣ>０.５ 时ꎬ引物具有高度多态性ꎻ０.５<ＰＩＣ<０.２５
时ꎬ引物具有中度多态性ꎻＰＩＣ<０.２５ 时ꎬ引物具有

低度多态性ꎮ １０ 对引物 ＰＩＣ 值的范围为 ０. １２４
９ ~ ０.５１８ ４ꎬ平均值为 ０.３５１ ７ꎬ除 ＡＯ￣１３０ 和 ＡＯ￣
１３３ 为低度多态性引物外ꎬ其他均属于中高度多态

性引物ꎬ表明所筛选引物可以用于香合欢种质遗

传多样性分析和指纹图谱构建ꎮ
２.４ 香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物的通用性分析

由表 ４ 可知ꎬ在成功扩增的 １７１ 对引物中ꎬ三
核苷酸重复类型在黄豆树、南洋楹、黑木相思、格
木中 的 有 效 扩 增 率 分 别 为 ３４. ６５％、 ４２. ５７％、
４４.５５％、１５.８４％ꎻ四核苷酸重复类型在黄豆树、南
洋楹、黑木相思、格木中的有效扩增率分别为

３２.４１％、４４.４４％、４１.６７％、１２.０４％ꎻ五核苷酸重复

类型在黄豆树、南洋楹、黑木相思、格木中的有效

扩增率分别为 ３８.２４％、５２.９４％、３５.２９％、２０.５９％ꎮ
此外ꎬ五个树种均通用的引物有 １８ 对ꎬ香合欢、黄

豆树、黑木相思、格木特异性标记分别有 ２６ 对、８
对、５ 对和 １ 对ꎬ未发现南洋楹特异性标记ꎮ

有 １０ 对能够在黄豆树中扩增出多态性条带ꎬ
多态性比率为 １２.２０％ꎬ有 １０ 对能够在南洋楹中扩

增出多态性条带ꎬ多态性比率为 ９.０１％ꎬ有 ４ 对能

够在黑木相思中扩增出多态性条带ꎬ多态性比率

为 ３.９６％ꎬ有 １ 对能够在格木中扩增出多态性条

带ꎬ多态性比率为 ２.７８％ꎮ 有 ２ 对引物能够在 ３ 个

以上树种中扩增出多态性条带ꎮ 部分引物在各树

种的扩增结果见图 ２ꎮ
香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物在香合欢及其他树种的

通用性比率三核苷酸重复类型引物平均为７１.２９％ꎬ
四核苷酸重复类型引物平均为 ７０.３７％ꎬ五核苷酸重

复类型引物平均为 ６７.６５％ꎮ 可见ꎬ不同核心重复类

型的香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物的通用性有所不同ꎬ三核

苷酸重复类型 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物的通用性比率高于四

核苷酸重复类型引物和五核苷酸重复类型引物ꎮ
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１－４. 黄豆树ꎻ ５－８. 格木ꎻ ９－１２. 香合欢ꎻ １３－１６. 南洋楹ꎻ １７－２０. 黑木相思ꎮ
１－４. Ａｌｂｉｚｉａ ｐｒｏｃｅｒａꎻ ５－８. Ｅｒｙｔｈｒｏｐｈｌｅｕｍ ｆｏｒｄｉｉꎻ ９－１２. Ａｌｂｉｚｉａ ｏｄｏｒａｔｉｓｓｉｍａꎻ １３－１６. Ｆａｌｃａｔａｒｉａ ｆａｌｃａｔａꎻ １７－２０. Ａｃａｃｉａ ｍｅｌａｎｏｘｙｌｏｎ.

图 ２　 引物 ＡＯ￣６３ (Ａ) 和引物 ＡＯ￣１９６ (Ｂ) 在不同树种的扩增条带图
Ｆｉｇ. ２　 Ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｂａｎｄｓ ｏｆ ｐｒｉｍｅｒｓ ＡＯ￣６３ (Ａ) ａｎｄ ＡＯ￣１９６ (Ｂ) ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

３　 讨论与结论

３.１ 香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物的通用性

在植物中三核苷酸重复类型的 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物

的通用性比率高于其他核心单元重复类型的引物

(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ 文 明 富 等ꎬ
２０１１ꎻ)ꎮ 本研究中ꎬ三核苷酸重复类型的香合欢

ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物通用性比率(为 ７１. ２９％)高于四核

苷酸重复类型(为 ７０.３７％)和五核苷酸重复类型

引物(为 ６７.６５％)ꎬ表明在香合欢中ꎬ三核苷酸重

复类型 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物的通用性也最高ꎮ
本研究对所设计的 ２４３ 对香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引

物进行通用性筛选ꎬ发现有效扩增率为 ７０.３７％ꎬ
这与 Ｇａｏ 等 ( ２００３)ꎬ祁雅等 ( ２００４) 和魏利斌等

(２００８)研究指出的ꎬ所设计 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物的有效

扩增率应在 ６０％ ~ ９０％之间相吻合ꎮ 其原因可能

有以下几个方面:一是实验中所用引物均根据二

代测序结果所得ꎬ二代测序在拼接过程中可能会

存在一些错误ꎬ导致引物设计不合理ꎬ因而不能有

效扩增ꎻ二是根据转录组测序结果设计和筛选

ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物时ꎬ可能会出现所设计引物 ＧＣ 含量

过高ꎬ形成二聚体或发卡结构等情况ꎬ从而影响聚

合酶链式反应使引物不能扩增出有效的目的片段

(钟敏等ꎬ２０１２)ꎮ
本研究发现在成功扩增出目的条带的 １７１ 对

引物中ꎬ有 ２６ 对引物在其他 ４ 种树种中不具备通

用性ꎬ这与钟敏等(２０１２)发现有 ２１６ 对引物仅在

绿豆种中能够有效扩增的结果相似ꎬ其原因可能

是这些 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 位点为香合欢特有ꎬ这些香合欢

特异性引物可为香合欢野生种或是近缘物种的分

类和鉴别研究提供参考ꎮ
ＳＳＲ 引物的通用性与近缘分类群之间微卫星

侧翼序列的保守性和进化过程中微卫星的稳定性

息息相关ꎮ 基因组编码区序列的保守性高于非编

码区ꎬＥＳＴ￣ＳＳＲ 来源于编码区序列ꎬ与功能基因相

０８３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



关ꎬ由于 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 序列保守性较基因组 ＳＳＲ 高ꎬ因
此 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 较基因组 ＳＳＲ 的通用性高ꎬ且一般遗

传距 离 越 近 的 物 种 间 引 物 的 通 用 性 越 高

( Ｌｉｅｗｌａｋｓａｎｅｅｙａｎａｗｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ 洑 香 香 等ꎬ
２０１１ꎻ文明富等ꎬ２０１１)ꎮ 李春和孙晔(２０１２)发现

１２４ 对中国板栗多态性 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物在栲树中通

用性和多态性分别为 ４２. ７％和 ５６. ６％ꎮ Ｆｅｎｇ 等

(２０１４)发现 ３１８ 对马尾松 ＳＳＲ 引物分别有 １５ 对、
１０ 对和 １０ 对在湿地松、加勒比松、云南松中扩增

出了多态性条带ꎮ 徐杨等(２０１６)通过研究发现云

南松 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物在细叶云南松、马尾松、高山

松、油松等近缘物种中具有较高的通用性ꎮ 本研

究中香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物在各树种的通用性比率

香合欢( ６３. ７９％) >南洋楹 ( ４５. ６８％) >黑木相思

(４１.５６％) >黄豆树 ( ３３. ７５％) >格木 ( １４. ８１％)ꎮ
其原因可能是黄豆树、南洋楹和黑木相思同属于

含羞草亚科(Ｍｉｍｏｓａｃｅａｅ)植物ꎬ而格木为苏木亚

科(Ｃａｅｓａｌｐｉｎｉｏｉｄｅａｅ)植物ꎬ黄豆树、南洋楹和黑木

相思与香合欢之间的亲缘关系较格木更近ꎬ因而

同源序列更多ꎬ扩增成功率相对更高ꎮ 但是ꎬ在南

洋楹和黑木相思中的通用性比率高于黄豆树ꎬ在
一定程度上预示着香合欢与南洋楹、黑木相思的

转录组信息更为近似ꎬ这与分类学上的亲缘关系

远近并不完全一致ꎬ此种表型分类学与基因组学

上的亲缘差异值得进一步深入探讨ꎮ 由于本研究

所设计引物数量有限ꎬ并未包含香合欢全部 ＥＳＴ￣
ＳＳＲ 序列ꎬ可能会对引物通用性结果造成一定影

响ꎮ 为准确验证引物间的通用性规律ꎬ得到更加

科学客观的结论ꎬ还需做大量研究ꎬ今后可在本研

究的基础上采用更多引物在同种、同科、同属植物

中进行广泛测试ꎮ
３.２ 香合欢 ＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物的多态性

一般来说ꎬＥＳＴ￣ＳＳＲ 引物的多态信息含量的值

会因物种、供试材料数量以及标记数目的变化而

有所不同(魏利斌等ꎬ２００８)ꎮ 本研究发现ꎬ在香合

欢中扩增出多态性条带的引物有 ３７ 对(２３.８７％)ꎬ
选用 ３０ 份香合欢种质对 １０ 对多态性高、重复性好

的 ＳＳＲ 引物的多态性进行分析ꎬ平均每对引物扩

增出多态性条带 ２.６ 条ꎬ仅引物 ＡＯ￣１３０ 和 ＡＯ￣１３３
为低度多态性引物ꎮ 其原因可能与本研究所用 ３０
份香合欢种质均为广西百色市隆林县地方种ꎬ材
料间遗传背景差异较小且材料数量较少有关ꎮ 在

未来的工作中要加强对不同的地域、类型的香合

欢种质的搜集和利用ꎮ 此外ꎬ在黄豆树、南洋楹、
黑木相思和格木中扩增出多态性条带的引物分别

有 １０ 对(１２.２０％)、１０ 对(９.０１％)、４ 对(３.９６％)、
１ 对(２. ７８％)ꎮ 本研究可基本满足香合欢、黄豆

树、南洋楹的种质资源遗传多样性等研究需要ꎬ若
想进一步分析香合欢引物在黑木相思和格木的多

态性ꎬ可进一步增加筛选引物所用材料的数量ꎬ且
最好选择不同省份或是不同国家来源的野生群体

等差异较大的材料ꎮ
目前ꎬ对于香合欢、黄豆树、南洋楹、黑木相

思、格木等豆科高经济价值、生态效益树种的基因

信息的了解和研究还很缺乏ꎬ本研究获得的通用

性引物将为继续深入开展香合欢遗传多样性与种

质资源保护等研究提供帮助ꎬ也将进一步促进香

合欢的一些近缘物种甚至一些远缘物种尤其是黄

豆树、南洋楹、黑木相思、格木 ４ 个树种的种质资

源的收集、保护、鉴定、遗传多样性分析等研究的

开展ꎮ
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四个竹秆变异毛竹变型的全基因组序列分析

牟少华∗ꎬ 李　 娟ꎬ 李雪平ꎬ 高　 健

( 国际竹藤中心 竹藤科学与技术重点实验室ꎬ 北京 １００１０２ )

摘　 要: 毛竹是我国重要的经济竹种ꎬ在长期栽培适应过程中产生了丰富的变异ꎮ 为揭示毛竹竹秆变异变

型的全基因组突变类型ꎬ以黄皮毛竹、金丝毛竹、绿皮花毛竹和花毛竹 ４ 个毛竹变型为实验材料ꎬ采用高通

量重测序技术获得全基因组序列ꎬ进行单核苷多态性(ＳＮＰ)、小片段插入缺失(ＩｎＤｅｌ)和结构变异(ＳＶ)检测

和注释ꎬ并将变异基因进行功能注释ꎮ 结果表明:花毛竹基因组检测得到的基因变异数最多ꎬ为 １２ ５５５ 个ꎻ
金丝毛竹样品变异位点数最少ꎬ为 １１ ９２３ 个ꎻ４ 个样品都有 ７ ０００ 多个变异基因得到功能注释ꎮ ＧＯ 注释分

类包括细胞组件、分子功能和生物过程三个基因功能分类体系的 ５６ 个功能组ꎮ 在细胞组件方面ꎬ叶绿素合

成相关基因有 ２ ４３１ 个ꎻ在生物过程方面ꎬ参与类胡萝卜素合成过程的基因有 ７５ 个ꎬ参与花青素合成过程中

的调控以及紫外光下组织中花青素积累的相关基因有 ８０ 个ꎮ ＣＯＧ 分类表明参与复制、重组和修复的基因

数为 ３６９ 个ꎬ信号转导机制的基因数为 ２９１ 个ꎬ转录的相关基因为 ２２２ 个ꎮ 通过 ＫＥＧＧ 数据库系统地分析

变异基因参与的黄酮类、类胡萝卜素等物质代谢合成途径ꎮ 深入研究这些差异基因的调控途径ꎬ从 ＤＮＡ 水

平上解释竹秆的变异机制ꎬ可为深入研究毛竹种内丰富的多态性和遗传变异提供数据支持ꎬ阐析不同变异

类型的基因家族、功能基因等遗传基础ꎮ
关键词: 毛竹ꎬ 变型ꎬ 全基因组重测序ꎬ 基因注释
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ａｎｄ ｅｌｕｃｉｄａｔｅ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ (Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ)ꎬ ｖａｒｉａｎｔꎬ ｗｈｏｌｅ ｇｅｎｏｍｅ ｒｅ￣ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇꎬ ｇｅｎｅ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

　 　 毛竹 (Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ) 是我国独有的传

统经济竹种(江泽慧ꎬ２００２)ꎬ分布范围较广ꎬ现有

毛竹变型 ２０ 多种(马乃训等ꎬ２０１４)ꎮ 毛竹变型在

形态上表现出丰富的多态性ꎬ尤其是秆色性状方

面差异表现显著ꎬ例如花毛竹秆为黄色ꎬ有宽窄不

等的绿色纵条纹ꎻ而绿皮花毛竹秆为绿色ꎬ但节间

有淡黄色细纵条纹ꎮ 秆色的变异大大丰富了园林

观赏种类ꎬ提高了园林观赏价值ꎮ 毛竹竹秆性状

的遗传变异是遗传育种工作关注的重点ꎮ
目前ꎬ高通量测序技术可以分析一个物种的

基因组的全貌ꎬ已经在谷子 (Ｂａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ 贾

小平等ꎬ２０１９)、水稻 ( Ｔａｋａｇｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)、大豆

(Ｑｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ 张彦威等ꎬ
２０１６)、黄秋葵 (张少平等ꎬ２０１７)、厚朴 (尹彦棚

等ꎬ２０２０)、菜豆 (Ｊｅｒｅｍｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)和番茄 (Ｌｉｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)等植物上得到了广泛应用ꎮ

近年来ꎬ随着分子生物学和组学技术的发展ꎬ
毛竹全基因组序列获得公布 (Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ
一些与毛竹性状相关的基因家族ꎬ如 ＡＰ２ / ＥＲＦ
(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)、ＳＡＵＲ( Ｂａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)、ＡＱＰ
(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)、ＳＢＰ￣ｌｉｋｅ( Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)、
ＨＤ￣Ｚｉｐ ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ )、 Ｈｓｐ ( Ｘｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)、ＣＯ￣Ｌｉｋｅ (Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)等已进行鉴定和

功能验证ꎬ但是在基因组层面上的研究较少ꎬ特别

是毛竹变型秆色相关的研究薄弱ꎬ仅对黄槽毛竹

和黄皮花毛竹两个毛竹变型基因组序列变异进行

初步探索 (牟少华等ꎬ２０２０)ꎬ这在一定程度上限

制了毛竹遗传育种的应用发展ꎮ 从基因水平上揭

示毛竹的变异程度ꎬ是分析毛竹变型形态差异产

生原因的重要手段之一ꎮ 因此ꎬ开展毛竹变型基

因组研究ꎬ揭示毛竹变型全基因组突变类型ꎬ探究

黄酮类和硝酸还原酶等代谢途径相关基因ꎬ对解

析毛竹丰富的遗传多样性以及性状相关的遗传变

异具有重要意义ꎮ
本研究以黄皮毛竹等 ４ 个有代表性的竹秆变

异毛竹变型为研究对象ꎬ毛竹全基因组作为参考

基因组ꎬ采用高通量测序技术ꎬ构建全基因组数据

库ꎬ并利用生物信息学的方法对获得的核酸序列

组装ꎬ 检 测 并 注 释 其 单 核 苷 酸 多 态 性 ( ｓｉｎｇｌｅ
ｎｕｃｌｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓꎬＳＮＰ)、结构变异( ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｖａｒｉａｔｉｏｎꎬＳＶ) 和 小 片 段 插 入 缺 失 ( ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ ａｎｄ
ｄｅｌｅｔｉｏｎꎬＩｎＤｅｌ)等ꎬ注释变异基因功能ꎬ积累基因

组序列数据ꎬ以便为从全基因组水平上深入地分

析毛竹的遗传变异ꎬ为遗传育种提供遗传基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

供试材料选自国际竹藤中心安徽太平试验中

心种质资源圃ꎮ 选取 ４ 个毛竹变型(表 １)适量新

鲜幼嫩的叶片ꎬ经液氮罐中速冻后ꎬ放入－８０ ℃冰

箱冻存备用ꎮ
１.２ 方法

１. ２. １ 基 因 组 测 序 　 毛竹变型叶片 ＤＮＡ 提取

(Ｚｉｄａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)后ꎬ经过打断、损伤修复及连

接接头、ＰＣＲ 富集、文库质量检测ꎬ建成测序文库ꎬ

４８３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 １　 四个毛竹变型样品简表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂｒｉｅｆ ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｆｏｕｒ
ｖａｒｉａｎｔ ｓａｍｐｌｅｓ ｏｆ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ

编号
ＩＤ

变型
Ｖａｒｉａｎｔ

拉丁名
Ｌａｔｉｎ ｎａｍｅ

形态特征
Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

Ｒ０１ 黄皮毛竹 Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ
ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ

秆和枝金黄色
Ｃｕｌｍｓ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ
ｇｏｌｄｅｎ ｙｅｌｌｏｗ

Ｒ０２ 金丝毛竹 Ｐ. ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｇｒａｃｉｌｉｓ 竹株小ꎬ秆壁较厚ꎬ基
部的节间较长
Ｈｅｉｇｈｔ ｓｈｏｒｔꎬ ｃｕｌｍ ｗａｌｌｓ
ｔｈｉｃｋꎬ ｂａｓａｌ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅｓ
ｌｏｎｇｅｒ

Ｒ０３ 绿皮花毛竹 Ｐ. ｅｄｕｌｉｓ ｆ.
ｎａｂｅｓｈｉｍａｎａ

秆绿色ꎬ但节间有淡黄
色细纵条纹
Ｃｕｌｍｓ ｇｒｅｅｎꎬ ｉｎｔｅｒｎｏｄｅｓ
ｗｉｔｈ ｌｉｇｈｔ ｙｅｌｌｏｗ ｓｔｒｉｐｓ

Ｒ０４ 花毛竹 Ｐ. ｅｄｕｌｉｓ
ｆ. ｈｕａｍｏｚｈｕ

秆黄色ꎬ有宽窄不等的
绿色纵条纹
Ｃｕｌｍｓ ｙｅｌｌｏｗ ｗｉｔｈ ｇｒｅｅｎ
ｓｔｒｉｐｓ

在 Ｉｌｌｕｎｉｍａ Ｈｉｓｅｑ ２５００ 测序平台上运行获得原始

数据ꎬ将数据过滤后得到高质量数据ꎮ
１.２.２ 比对统计 　 使用 ＢＷＡ 软件 ( Ｌｉ ＆ Ｄｕｒｂｉｎꎬ
２００９) 将测序数据比对定位到已测序的毛竹基因

组的位置ꎬ统计测序深度和基因组覆盖度等信息ꎮ
１.２. ３ 检测 ＳＮＰ、 ＩｎＤｅｌ 和 ＳＶ 　 使用 Ｐｉｃａｒｄ 软件

(Ｇｏｒｄｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ ) 去 重 复 和 ＧＡＴＫ 软 件

(Ｍｃｋｅｎｎａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０) 预处理后ꎬ检测 ＳＮＰ 和

ＩｎＤｅｌ 变异ꎮ 使用 ＢｒｅａｋＤａｎｃｅｒ 软件 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９) 检测 ＳＶ 变异ꎬ具体方法参照牟少华等

(２０２０)ꎮ
１.２. ４ 注释 ＳＮＰ、 ＩｎＤｅｌ 和 ＳＶ 　 运用 ＳｎｐＥｆｆ 软件

(Ｃｉｎｇｏｌａｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)注释 ＳＮＰ、ＩｎＤｅｌ 和 ＳＶꎬ具
体方法参照牟少华等(２０２０)ꎮ
１.２.５ 注释功能基因　 运用 ＢＬＡＳＴ 软件ꎬ对筛选得

到的 功 能 可 能 变 异 基 因 的 基 因 序 列 与 ＧＯ
(Ａｓｈｂｕｒｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００ )、 ＣＯＧ ( Ｔａｔｕｓｏｖ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０００)和 ＫＥＧＧ (Ｍｉｎｏｒｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)三大功能数

据库ꎬ进行 ＢＬＡＳＴ 比对ꎬ得到基因注释ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 与毛竹基因组比对

４ 个竹种通过高通量测序得到测序数据ꎮ 金

丝毛竹样品(Ｒ０２)过滤后的 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ 最少ꎬ为

８２ ２７６ ８８４ ｂｐꎻ花毛竹样品 (Ｒ０４) 的 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ
最多ꎬ为 １１２ ０５４ ７２８ ｂｐꎮ 定位到毛竹参考基因组

的占所有 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ 数的百分比在 ９９.４５％以上ꎬ
双端均定位到毛竹参考基因组上并且距离符合测

序片段的长度分布的占所有 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ 数的百分

比在 ８８％左右ꎬ说明参考基因组选择合适ꎬ且相关

实验过程不存在污染ꎬ测序 Ｒｅａｄｓ 的比对率会高于

７０％ꎮ 另外ꎬ比对率的 ４ 个毛竹变型与毛竹参考基

因组亲缘关系较近、基因组组装质量高ꎬ而且

Ｒｅａｄｓ 测序质量高ꎮ ４ 个样品平均覆盖深度均在

１０×左右(表 ２)ꎮ
２.２ ＳＮＰ 的检测与注释

２.２.１ ＳＮＰ 检测　 ４ 个毛竹样品检测后获得 ＳＮＰ 位

点统计表(表 ３)ꎮ 其中ꎬ花毛竹样品(Ｒ０４)的 ＳＮＰ
数量最多ꎬ为 １ ６９１ ７１５ꎻ绿皮花毛竹样品(Ｒ０３)的

ＳＮＰ 数量最少ꎬ为 １ ５３４ ６４８ꎮ ４ 个样品中ꎬ转换类型

(ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎꎬ Ｔｉ) ＳＮＰ 数量与颠换类型( ｔｒａｎｓｖｅｒｓｉｏｎꎬ
Ｔｖ) ＳＮＰ 数量的比值 Ｔｉ / Ｔｖ 在３.０５ ~ ３.１０ 之间ꎬ说
明这些毛竹变型转换比颠换更容易发生ꎮ 杂合类

型 ( ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙꎬ Ｈｅｔ) ＳＮＰ 数 量 为 纯 合 类 型

(ｈｏｍｏｚｙｇｏｓｉｔｙꎬ Ｈｏｍｏ) ＳＮＰ 数量的 １０ 倍左右ꎬ杂
合比率为 ８８. ５３％ ~ ９２. ０１％ꎮ 其中ꎬ花毛竹样品

(Ｒ０４)杂合比率最高ꎬ为 ９２.０１％ꎬ说明其杂合程度

最高ꎮ 绿皮花毛竹样品(Ｒ０３)杂合比率最低ꎬ为
８８.５３％ꎮ

根据 ４ 个毛竹样品与参考基因组的比对结果ꎬ
汇总样品间 ＳＮＰ 的统计结果见表 ４ꎬ表中各数值为

对应的横纵两样品之间的 ＳＮＰ 数ꎮ 从表中可以看

出ꎬ金丝毛竹(Ｒ０２)与绿皮花毛竹样品(Ｒ０３)间的

ＳＮＰ 数最多ꎮ
２.２.２ ＳＮＰ 注释 　 对 ４ 个样品 ＳＮＰ 进行注释ꎬ获得

其变异位点发生的区域或类型(图 １)ꎮ ４ 个毛竹变

型发生在编码区( ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬＣＤＳ)区域内的

ＳＮＰ 数量占比均为 ２％左右ꎬ其中同义突变占 ４８％
左右ꎬ非同义突变占 ５１％左右ꎮ 非同义突变率与同

义突变率的比值大于 １ꎬ预示着有正向选择效应ꎮ
２.３ ＩｎＤｅｌ 检测与注释

２.３.１ ＩｎＤｅｌ 检测 　 对 ４ 个毛竹变型 ＩｎＤｅｌ 进行统

计(表 ５)ꎬ可以发现 ４ 个样品全基因组范围检测出

的 ＩｎＤｅｌ 总数范围为 ２７１ ６４８ ~ ２９２ ２５３ꎬ其中插入

类型的突变总数略低于缺失突变总数ꎻ编码区检

测出的 ＩｎＤｅｌ 总数为 ４ ７１１ ~ ４ ８７７ꎬ其中插入突变

总数为缺失突变的 ６７％左右ꎮ 各样品中ꎬ全基因

５８３１８ 期 牟少华等: 四个竹秆变异毛竹变型的全基因组序列分析



表 ２　 四个样品数据产出统计表
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｏｕｔｐｕｔ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ａｍｏｎｇ ｆｏｕｒ ｓａｍｐｌｅｓ

编号
ＩＤ

过滤后的
Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ

(ｂｐ)

定位比
Ｍａｐｐｅｄ
(％)

双端定位比
Ｐｒｏｐｅｒｌｙ ｍａｐｐｅｄ

(％)

覆盖深度
Ａｖｅ＿ｄｅｐｔｈ

覆盖度
Ｃｏｖ＿ｒａｔｉｏ＿１Ｘ

(％)

覆盖度
Ｃｏｖ＿ｒａｔｉｏ＿５Ｘ

(％)

覆盖度
Ｃｏｖ＿ｒａｔｉｏ＿１０Ｘ

(％)

Ｒ０１ １０３ ４９０ ４９５ ９９.６ ８８.９１ １１ ９７.０２ ８０.７４ ５５.１１

Ｒ０２ ８２ ２７６ ８８４ ９９.４５ ８８.０３ ９ ９７.２２ ７８.７４ ４６.８９

Ｒ０３ ８３ ３１６ ２４５ ９９.５０ ８７.９２ ９ ９５.４０ ７１.６４ ４４.０６

Ｒ０４ １１２ ０５４ ７２８ ９９.４９ ８９.２１ １３ ９７.２５ ８５.４０ ６４.５５

表 ３　 四个样品 ＳＮＰ 位点统计表
Ｔａｂｌｅ ３　 ＳＮＰ ｌｏｃｉ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｆｏｕｒ ｓａｍｐｌｅｓ

编号
ＩＤ ＳＮＰ

转换
Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ

(Ｔｉ)

颠换
Ｔｒａｎｓｖｅｒｓｉｏｎ

(Ｔｖ)

转换 / 颠换
Ｔｉ / Ｔｖ

杂合
Ｈｅｔ

纯合
Ｈｏｍｏ

杂合比率
Ｈｅｔ￣ｒａｔｉｏ
(％)

Ｒ０１ １ ６２８ ６２４ １ ２２７ ６７４ ４００ ９５０ ３.０６ １ ４７６ ４２２ １５２ ２０２ ９０.６５

Ｒ０２ １ ６０１ ７４８ １ ２０７ ３０８ ３９４ ４４０ ３.０６ １ ４４４ ２３５ １５７ ５１３ ９０.１６

Ｒ０３ １ ５３４ ６４８ １ １６１ ２３２ ３７３ ４１６ ３.１０ １ ３５８ ７７０ １７５ ８７８ ８８.５３

Ｒ０４ １ ６９１ ７１５ １ ２７４ ８９０ ４１６ ８２５ ３.０５ １ ５５６ ７１３ １３５ ００２ ９２.０１

表 ４　 四个样品间的 ＳＮＰ 统计表

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ＳＮＰｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｏｕｒ ｓａｍｐｌｅｓ

编号 ＩＤ Ｒ０１ Ｒ０２ Ｒ０３ Ｒ０４

Ｒ０１ ０

Ｒ０２ ５９８ ９７３ ０

Ｒ０３ ６０８ ６７１ ６１６ ９８６ ０

Ｒ０４ ５５８ ３５７ ５８７ ０３５ ６０４ ４７３ ０

组范围内纯合突变数约为杂合突变数的 ２ 倍ꎬ编
码区纯合突变数略低于杂合突变数ꎮ

对 ４ 个样品各区域的 ＩｎＤｅｌ 长度进行统计发

现ꎬ编码区存在较多的＋１、－１、＋ ３、－３ 类型突变ꎬ
而基因组范围存在较多的＋１、－１、＋ ２、－２ 类型突

变ꎮ 其中ꎬ数值代表 ＩｎＤｅｌ 的长度(１０ ｂｐ 以内)ꎻ大
于 ０ 为插入ꎻ小于 ０ 为缺失ꎮ

将 ４ 个样品的 ＩｎＤｅｌ 进行两两比较ꎬ统计结果

见表 ６ꎮ 表中各数值为对应的横纵两样品之间的

ＩｎＤｅｌ 数ꎮ
２.３.２ ＩｎＤｅｌ 注释 　 对比毛竹参考基因组的基因、
ＣＤＳ 位置等信息ꎬ注释各样品 ＩｎＤｅｌ 位点的发生位

置以及是否为移码突变等ꎬ具体注释结果如图 ２

所示ꎮ ４ 个毛竹变型发生在编码区的 ＩｎＤｅｌ 数量均

在 １.７％左右ꎮ 移码突变的 ＩｎＤｅｌ 有可能会引起基

因功能的改变ꎮ
２.４ ＳＶ 检测与注释

２.４.１ ＳＶ 检测　 检测 ４ 个样品与参考基因组间的

插入( ｉｎｓｅｒｔｉｏｎꎬＩＮＳ)、缺失( ｄｅｌｅｃｔｉｏｎꎬＤＥＬ)、反转

( ｉｎｖｅｒｓｉｏｎꎬ ＩＮＶ )、 染 色 体 内 部 易 位 ( ｉｎｔｒａ￣
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎꎬ ＩＴＸ )、 染 色 体 间 易 位

( ｉｎｔｅｒ￣ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎꎬＣＴＸ)ꎬ得到的各类

型 ＳＶ 数量统计见表 ７ꎮ 其中ꎬ４ 个毛竹变型都表

现为缺失类型的 ＳＶ 数量最多ꎬ其次为染色体内易

位类型ꎮ
２.４.２ ＳＶ 注释　 检测 ４ 个样品 ＳＶ 发生位置信息ꎬ
并对缺失、插入和反转 ３ 种类型的结构变异进行

注释ꎮ 结果表明ꎬ４ 个毛竹变型在各区域分布的

ＳＶ 总体情况一致ꎬ注释到的变异基因数目以基因

间区的缺失类型最多ꎬ其次为基因间区的插入类

型(表 ８)ꎮ
２.５ 变异基因功能注释与分析

２.５.１ 变异基因挖掘　 分别统计 ４ 个样品的非同义

突变的 ＳＮＰ 以及 ＣＤＳ 区发生 ＩｎＤｅｌ 和 ＳＶ 的基因

(表 ９)ꎬ寻找可能存在功能变异的基因ꎮ 在 ４ 个毛

竹样品中ꎬ花毛竹(Ｒ０４)基因组存在 １２ ５５５ 个基

６８３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ５　 四个样品 ＩｎＤｅｌ 统计表
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ＩｎＤｅｌｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ ｆｏｕｒ ｓａｍｐｌｅｓ

编号 ＩＤ

编码区 ＣＤＳ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

杂合
Ｈｅｔ

纯合
Ｈｏｍｏ

总数
Ｔｏｔａｌ

基因组 Ｇｅｎｏｍｅ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

杂合
Ｈｅｔ

纯合
Ｈｏｍｏ

总数
Ｔｏｔａｌ

Ｒ０１ ２ ９９１ １ ７２７ ２ ５４６ ２ １７２ ４ ７１８ １３９ ５３８ １４３ ２２９ ９４ ４３９ １８８ ３２８ ２８２ ７６７

Ｒ０２ ３ ００７ １ ７２９ ２ ５６８ ２ １６８ ４ ７３６ １３９ ０２３ １４２ ２２１ ９４ ８１０ １８６ ４３４ ２８１ ２４４

Ｒ０３ ２ ９９６ １ ７１５ ２ ５７２ ２ １３９ ４ ７１１ １３４ ６４１ １３７ ００７ ９６ １１７ １７５ ５３１ ２７１ ６４８

Ｒ０４ ３ ０７１ １ ８０６ ２ ５５３ ２ ３２４ ４ ８７７ １４４ ６８７ １４７ ５６６ ９２ ９７６ １９９ ２７７ ２９２ ２５３

表 ６　 毛竹变型间的 ＩｎＤｅｌ 统计表
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ＩｎＤｅｌｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ

ｖａｒｉａｎｔｓ ｏｆ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ

编号 ＩＤ Ｒ０１ Ｒ０２ Ｒ０３ Ｒ０４

Ｒ０１ ０

Ｒ０２ ８６ ５２３ ０

Ｒ０３ ８７ ７００ ８８ ８１３ ０

Ｒ０４ ８０ ４５０ ８３ ２０４ ８６ ６６０ ０

因变异ꎬ其中ꎬ非同义突变 ＳＮＰ 基因为 ５ ５６３ 个ꎬ
ＩｎＤｅｌ 基因为 ４ ００６ 个ꎬＳＶ 突变的基因为 ２ ９８６ 个ꎬ
差异基因总数和 ＳＶ 突变基因数最多ꎮ 在 ３ 类变

异基因中ꎬ非同义突变 ＳＮＰ 基因数最多ꎬＩｎＤｅｌ 基
因数量次之ꎬＳＶ 突变的基因最少ꎮ
２.５.２ 变异基因的功能注释 　 黄皮毛竹、金丝毛

竹、绿皮花毛竹和花毛竹注释到数据库中的变异

基因数分别为 ７ ５７５、７ ５３８、７ ４７６ 和 ７ ７２８ꎮ 变异

基因 ＧＯ 分类统计结果图(图 ３)中ꎬ显示出在 ３ 大

基因功能分类体系(分子功能、细胞组件和生物过

程)的 ５６ 个分类内容中所对应的基因数和基因占

比ꎮ 其中ꎬ在细胞组件分类中ꎬ与叶绿素合成相关

的基因有 ２ ４３１ 个ꎻ在生物过程分类中ꎬ参与类胡

萝卜素合成过程的基因有 ７５ 个ꎻ在分子功能分类

中ꎬ与花青素合成调控以及紫外光下组织中花青

素积累的相关基因有 ８０ 个ꎮ ４ 个毛竹变型在相应

的基因功能中的变异基因数目有差异ꎬ例如:花毛

竹有 ２１ 个与类胡萝卜素合成相关的基因ꎻ绿皮花

毛竹有 １７ 个相关基因ꎻ而黄皮毛竹有 １８ 个相关基

因ꎬ基因数量和种类的差异ꎬ可能引起相应的功能

变化ꎮ 深入研究叶绿素、类胡萝卜素和花青素合

成相关基因以及这些差异基因的调控途径ꎬ有利

于从 ＤＮＡ 水平上解释秆色的变异ꎮ

变异基因 ＣＯＧ 注释分类图(图 ４)直观显示出

ＣＯＧ 功能分类条目上分别对应的频率ꎬ其中涉及

到功能注释、转录、复制重组修复和信号转导机制

的对应数值高ꎮ 获得的功能注释基因为 １ ６３０ 个ꎬ
参与复制、重组和修复的基因数为 ３６９ 个ꎬ信号转

导机制的基因数为 ２９１ 个ꎬ转录的相关基因为

２２２ 个ꎮ
ＫＥＧＧ 数据库系统地分析 ４ 个毛竹变型的基

因产物在生物学过程中的功能ꎮ 以黄皮毛竹

(Ｒ０１)的缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸生物合成通

路为例(图 ５)ꎬ注释到 ５７ 个基因参与该通路ꎬ其中

２３ 个变异基因ꎮ 整个通路涉及不同的酶连接一系

列生化反应形成ꎬ其中ꎬ框内的数字代表 ｅｎｚｙｍｅ 的

号码ꎬ红色的框代表通路相关变异基因ꎮ

３　 讨论

全基因组重测序可以在已知植物的基因组序

列基础上ꎬ对其不同品种的基因组序列进行测序ꎬ
从而找出个体与该物种间的差异性 ( Ｌｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８)ꎮ 随着毛竹全基因组序列的公开发表(Ｐｅｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎬ研究毛竹不同变种或变型基因组序

列差异成为可能ꎮ 全基因组重测序可以检测个体

的全部基因组序列ꎬ扫描出一些与该个体生长性

状密切相关的变异位点(宋志芳等ꎬ２０１７)ꎮ 毛竹

的地下茎中单轴散生ꎬ其不同变异类型也都是散

生竹ꎮ 在毛竹自身的遗传基因漂移ꎬ以及长期的

栽培措施和自然环境变迁等因素的影响下ꎬ毛竹

种内产生了很多遗传变异ꎬ产生各种独特的结构

形态ꎬ表现出丰富的园林观赏性状ꎮ 其中ꎬ黄皮毛

竹、花毛竹、绿皮花毛竹在竹秆颜色方面表现出不

同程度的变异ꎬ使其具有更高的园林观赏价值ꎮ
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表 ７　 四个样品 ＳＶ 数量统计
Ｔａｂｌｅ ７　 Ｑｕａｎｔｉｔｙ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＳＶｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ ｆｏｕｒ ｓａｍｐｌｅｓ

编号
ＩＤ

总数
Ｔｏｔａｌ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

反转
Ｉｎｖｅｒｓｉｏｎ

染色体内易位
Ｉｎｔｅｒｎａｌ

ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ
ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ

染色体间易位
Ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ

ｂｅｔｗｅｅｎ
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅｓ

其他
Ｏｔｈｅｒ

Ｒ０１ ８３ ９０１ １７ ２１２ ３３ ０７８ ２ ３４６ ４ ８５３ ２６ ２６２ １５０

Ｒ０２ ７７ ２７５ １５ １８３ ３２ ９４６ １ ４９９ ４ ７３５ ２２ ７８９ １２３

Ｒ０３ ８０ ４７９ １８ ０２０ ３１ ７０６ ２ ０００ ４ ６７６ ２３ ９４７ １３０

Ｒ０４ ８９ ７５４ １９ ５４１ ３４ ６１３ １ １６６ ５ １３３ ２９ １４２ １５９

表 ８　 四个毛竹变型 ＳＶ 注释结果统计表
Ｔａｂｌｅ ８　 ＳＶ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｆｏｕｒ ｖａｒｉａｎｔｓ ｏｆ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ

编号
ＩＤ

外显子区 Ｅｘｏｎ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

反转
Ｉｎｖｅｒｓｉｏｎ

内含子区 Ｉｎｔｒｏｎ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

反转
Ｉｎｖｅｒｓｉｏｎ

基因间区 Ｉｎｔｅｒｇｅｎｉｃ

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

反转
Ｉｎｖｅｒｓｉｏｎ

Ｒ０１ ２ ２５８ ８３７ ２３７ ９６１ ３８９ ６６ ２９ ８５９ １５ ９８６ ２ ０４３

Ｒ０２ ２ １２９ ７０７ １７６ ９９０ ３３３ ４２ ２９ ８２７ １４ １４３ １ ２８１

Ｒ０３ ２ １１４ ９５３ ２０５ ９４２ ４２７ ４４ ２８ ６５０ １６ ６４０ １ ７５１

Ｒ０４ ２ ３０３ ９６８ １９３ ９８４ ４３７ ３０ ３１ ３２６ １８ １３６ ９４３

表 ９　 四个毛竹变型的变异基因统计表

Ｔａｂｌｅ ９　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
ｆｏｕｒ ｖａｒｉａｎｔｓ ｏｆ Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ

编号
ＩＤ

非同义突变
ＳＮＰ 基因
Ｇｅｎｅ ｗｉｔｈ

ｎｏｎ￣
ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ

ＳＮＰ

插入缺失
基因
Ｇｅｎｅ
ｗｉｔｈ
ＩｎＤｅｌ

ＳＶ 基因
Ｇｅｎｅ

ｗｉｔｈ ＳＶ
总数
Ｔｏｔａｌ

Ｒ０１ ５ ４０５ ３ ９０５ ２ ９０３ １２ ２１３

Ｒ０２ ５ ３４４ ３ ９２０ ２ ６５９ １１ ９２３

Ｒ０３ ５ ３１３ ３ ８９９ ２ ８７０ １２ ０８２

Ｒ０４ ５ ５６３ ４ ００６ ２ ９８６ １２ ５５５

　 　 对 ４ 个毛竹变异类型全基因组重测序ꎬ初步

统计分析了其基因组数据ꎬ与毛竹参考基因组进

行比对ꎬ检测其 ＳＮＰ、ＩｎＤｅｌ 和 ＳＶꎮ ＳＮＰ 类型的变

异分为转换和颠换两种ꎬ４ 个毛竹样品的转换 /颠
换(Ｔｉ / Ｔｖ)的比值均约等于 ３ꎬ说明转换类型比颠

换类型更容易发生ꎮ ＳＮＰ 杂合比例约为 ９０％ꎬ说
明样品有很高的杂合度ꎬ即同源染色体上 ＳＮＰ 位

点含不同类型的碱基比例高ꎮ ＩｎＤｅｌ 位点数同样

能反映不同样品与毛竹基因组之间的差异ꎬ并且

编码区的 ＩｎＤｅｌ 会引起移码突变ꎬ影响基因功能ꎮ
ＳＶ 中缺失、插入、反转、易位 ４ 种类型的数量ꎬ反映

出基因组水平上大片段的缺失、插入、倒置、易位

等序列差异ꎮ 通过生物信息学分析ꎬ比较不同秆

色的变异类型在全基因组水平上的结构差异ꎬ并
进行差异注释ꎬ从而为毛竹选育提供遗传基础ꎬ也
为重要基因的功能研究提供有利依据ꎮ

颜色变异是植物中较常见的表型变异ꎬ其中

关于水稻、拟南芥、菊花等多种植物均有叶色变异

的报道ꎮ 据不完全统计ꎬ水稻叶绿体含量基因超

过 １４０ 个(赵绍路等ꎬ２０１８)ꎮ 竹子中的色素分为 ３
大类:叶绿素、花青素和类胡萝卜素ꎮ 通过功能数

据库比对ꎬ对 ４ 个毛竹变型的变异基因ꎬ进行基因

功能注释和分析ꎮ ＧＯ 数据库注释聚类反映了毛

竹变型在不同功能组分类中基因数目和基因产物

的属性ꎬ其中与秆色变异有关的叶绿素、类胡萝卜

素和花青素等色素合成相关基因作为重点关注对

象进行分析ꎮ ＣＯＧ 数据库注释了基因产物的直系

同源分类ꎬ不同分类对应的基因数目差别很大ꎬ反
映了不同条件下的生理或者代谢偏好等ꎮ ＫＥＧＧ

８８３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



图 １　 黄皮毛竹(Ｒ０１)的 ＳＮＰ 注释图

Ｆｉｇ. １　 ＳＮＰ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎｓ ｐｉｅ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ (Ｒ０１)

图 ２　 黄皮毛竹(Ｒ０１) ＩｎＤｅｌ 注释图
Ｆｉｇ. ２　 ＩｎＤｅｌ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎｓ ｐｉｅ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ (Ｒ０１)

数据库将基因和多种酶形成通路ꎬ有氨基酸生物

合成、类胡萝卜素生物合成、类黄酮生物合成、 萜

类化合物的生物合成、植物激素信号转导、参与卟

啉和叶绿素代谢等显著富集ꎮ 其中ꎬ叶绿体、类胡

萝卜素和花青素等色素合成相关通路ꎬ是与秆颜

色相关的主要代谢通路ꎮ
结合不同秆色毛竹变型的生物学和生理学特

性ꎬ研究全基因组序列色素合成相关基因ꎬ有助于

从基因水平上解析其秆色变异原因ꎮ 有研究表

明ꎬ毛竹不同变异类型在叶绿素含量、β 胡萝卜素

含量等生理指标中存在显著性差异(陈建华等ꎬ
２０１１)ꎬ株型较大的花毛竹生理指标值比较小型的

龟甲竹、绿槽毛竹大(晏育存ꎬ２０１１)ꎮ 毛竹变型

ＩＳＳＲ 和 ＡＦＬＰ 分子标记分析表明ꎬ变型间的遗传

变异程度较小(阮晓赛ꎬ２００８)ꎮ 在参考黄槽毛竹

和黄皮花毛竹两个秆色变异毛竹变型的研究结果

９８３１８ 期 牟少华等: 四个竹秆变异毛竹变型的全基因组序列分析



横坐标为 ＧＯ 的分类内容ꎬ纵坐标的左侧为基因数占比ꎬ右侧为基因数量ꎮ １. 代谢过程ꎻ ２. 细胞过程ꎻ ３. 对刺激的反应ꎻ ４. 生物
调节ꎻ ５. 定位ꎻ ６. 定位确立ꎻ ７. 细胞组成或生物形成ꎻ ８. 分化过程ꎻ ９. 多细胞生物过程ꎻ １０. 繁殖ꎻ １１. 生殖过程ꎻ １２. 信号ꎻ
１３. 多组织过程ꎻ １４. 生长ꎻ １５. 免疫系统过程ꎻ １６. 死亡ꎻ １７. 细胞增殖ꎻ １８. 生物粘附ꎻ １９. 节律过程ꎻ ２０. 病毒繁殖ꎻ ２１. 色素沉
着ꎻ ２２. 运动ꎻ ２３. 细胞死亡ꎻ ２４. 碳利用ꎻ ２５. 细胞部分ꎻ ２６. 细胞ꎻ ２７. 细胞器ꎻ ２８. 膜ꎻ ２９. 细胞器部分ꎻ ３０. 膜部分ꎻ ３１. 高分子
复合物ꎻ ３２. 细胞外区域ꎻ ３３. 膜内腔ꎻ ３４. 细胞连接ꎻ ３５. 细胞外基质ꎻ ３６. 类核ꎻ ３７. 病毒粒子ꎻ ３８. 细胞外基质部分ꎻ ３９. 细胞
外区部分ꎻ ４０. 病毒粒子部分ꎻ ４１. 绑定ꎻ ４２. 催化活性ꎻ ４３. 运输活动ꎻ ４４. 核酸结合转录因子活性ꎻ ４５. 结构分子活性ꎻ ４６. 电子
载体活性ꎻ ４７. 酶调节活性ꎻ ４８. 活动分子传感器ꎻ ４９. 抗氧化活性ꎻ ５０. 受体活性ꎻ ５１. 蛋白结合转录因子活性ꎻ ５２. 营养库活
性ꎻ ５３. 翻译调节活性ꎻ ５４. 金属伴侣活性ꎻ ５５. 蛋白质标记ꎻ ５６. 通道调节活性ꎮ
Ａｂｓｃｉｓｓａ ｉｓ ＧＯ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｌｅｆｔ ｓｉｄｅ ｏｆ ｔｈｅ ｏｒｄｉｎａｔｅ ｉｓ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｇｅｎｅｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ ｓｉｄｅ ｉｓ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｇｅｎｅｓ. １. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ２. Ｃｅｌｌｕａｒ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ３. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｔｉｍｕｌｕｓꎻ ４. Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎻ ５. Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎꎻ ６. Ｅｓｔａｂｌｉｓｈｍｅｎｔ ｏｆ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎꎻ ７. Ｃｅｌｌｕｌａｒ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｒ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓꎻ ８. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ ９. Ｍｕｌｔｉｃｅｌｌｕｌａｒ ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ ｐｒｏｃｅｓｓꎻ １０. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎻ １１. Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ
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图 ３　 黄皮毛竹(Ｒ０１)变异基因的 ＧＯ 注释分类图
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ (Ｒ０１) ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＧＯ ｄａｔａｂａｓｅ ｂｙ ＢＬＡＳＴ

图 ４　 黄皮毛竹(Ｒ０１)变异基因的 ＣＯＧ 注释分类图
Ｆｉｇ. ４　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ (Ｒ０１) ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＣＯＧ ｄａｔａｂａｓｅ
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图 ５　 黄皮毛竹(Ｒ０１)变异基因的 ＫＥＧＧ 通路代谢图
Ｆｉｇ. ５　 Ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ｆ. ｈｏｌｏｃｈｒｙｓａ (Ｒ０１) ｍｕｔａｎｔ ｇｅｎｅｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ＫＥＧＧ ｄａｔａｂａｓｅ ｂｙ ＢＬＡＳＴ

(牟少华等ꎬ２０２０)基础上ꎬ通过对黄皮毛竹等 ４ 个

毛竹变异类型重测序ꎬ 进行 ＤＮＡ 水平的变异基因

功能注释ꎬ可以分析基因产物在细胞中的代谢途

径及功能ꎬ尤其是对黄酮类、类胡萝卜素、硝酸还

原酶等合成通路的深入分析ꎬ为揭示相关代谢通

路有关基因提供重要理论依据ꎬ对于探究毛竹变

型秆色变异有重要意义ꎮ 另外ꎬ颜色变异通常是

一个不稳定的性状ꎮ 例如ꎬ花毛竹在不同的生境

条件下有可能变回全部绿色或者变成绿皮花毛

竹ꎬ这表明竹类植物的颜色变异在遗传上不是一

个稳定的性状ꎮ 因此ꎬ从分子机制上探索颜色变

异有其复杂性ꎬ其代谢调控还需要进一步研究ꎮ

４　 结论

采用第二代高通量重测序技术ꎬ对 ４ 个毛竹变

型材料进行全基因组重测序研究ꎬ对其单核苷多

态性、小片段插入缺失和结构变异进行分析和注

释ꎬ筛选可能发生功能变异的基因ꎮ 将变异基因

与 ＧＯ、ＣＯＧ、ＫＥＧＧ 等功能数据库进行比对ꎬ每样

品都有 ７ ０００ 多个变异基因得到功能注释ꎮ ＧＯ 注

释分类包括细胞组件、分子功能和生物过程 ３ 个

基因功能分类体系的 ５６ 个功能组ꎬ在细胞组件分

类中ꎬ叶绿素合成相关基因有２ ４３１个ꎻ在生物过程

１９３１８ 期 牟少华等: 四个竹秆变异毛竹变型的全基因组序列分析



分类中ꎬ参与类胡萝卜素合成过程的基因有 ７５
个ꎻ在分子功能分类中ꎬ参与花青素合成调控以及

紫外光下组织中花青素积累的相关基因有 ８０ 个ꎮ
ＣＯＧ 分类表明参与复制、重组和修复的基因数为

３６９ 个ꎬ信号转导机制的基因数为 ２９１ 个ꎬ转录的

相关基因为 ２２２ 个ꎮ 通过 ＫＥＧＧ 数据库系统地分

析变异基因参与的黄酮类、类胡萝卜素等物质代

谢合成途径ꎮ 后续数据的深入分析将解析不同变

异类型的基因家族和基因功能ꎬ初步阐析不同竹

秆变异毛竹变型的分子遗传基础ꎮ
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三种厚朴叶绿体基因组的比较研究

张　 敏１ꎬ 尹彦棚１ꎬ 周罗静１ꎬ 任　 波１ꎬ 王　 丽２ꎬ 时小东３ꎬ 侯飞侠１ꎬ 彭　 成１ꎬ 高继海１∗

( １. 成都中医药大学 药学院 西南特色中药资源国家重点实验室ꎬ 成都 ６１１１３７ꎻ
２. 四川省林业科学研究院ꎬ 成都 ６１００６５ꎻ ３. 成都大学ꎬ 成都 ６１０１０６ )

摘　 要: 为了深入发掘日本厚朴、厚朴、凹叶厚朴叶绿体基因组差异ꎬ筛选厚朴优良性状候选基因ꎬ开展三种

厚朴的分子遗传研究ꎬ该文利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 高通量测序平台首次对日本厚朴叶绿体进行测序、组装ꎬ并与

已有的厚朴、凹叶厚朴叶绿体基因组共同注释ꎬ获得三个物种叶绿体基因图谱ꎬ筛选出三个基因组中的差异基

因ꎬ又与同科中 １１ 个亲缘物种进行叶绿体基因组比对ꎬ构建 ＮＪ 遗传树ꎮ 结果表明:(１)日本厚朴叶绿体基因

组的 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ 为 １９ ７９１ ０１９ꎬＱ３０ 为 ９１.３３％ꎬ组装后基因组全长 １６０ ０５１ ｂｐꎬＧＣ 含量为 ３９.２％ꎬ含 ｔＲＮＡ ３７
个ꎬｒＲＮＡ ８ 个ꎮ (２)比对分析发现三种厚朴具有相似的 ＩＲ、ＬＳＣ 和 ＳＳＣ 结构ꎬ以及 ＧＣ 含量和 ｔＲＮＡ 数量ꎬ但编

码基因种类和数量、内含子和外显子的数量和结构等存在差异ꎮ (３)日本厚朴的功能基因数目较厚朴、凹叶厚

朴分别多 ６ 个和 ４ 个ꎬ主要分布于 ＬＳＣ 区和 ＩＲ 区ꎬ涉及核糖体大亚基、核糖体小亚基和未知功能基因类群ꎮ
(４)系统发育分析结果进一步显示日本厚朴与凹叶厚朴亲缘关系较近ꎬ其次是厚朴ꎮ 该研究表明日本厚朴具

有更丰富的叶绿体基因组结构、组成和变异特征ꎬ是其适应高纬度地区弱光、低温环境的分子机制ꎬ这为厚朴

类优良品种的分子选育提供有力的指导ꎮ
关键词: 厚朴ꎬ 凹叶厚朴ꎬ 日本厚朴ꎬ 叶绿体基因组ꎬ 系统发育树
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ｖａｒｉｅｔｉｅｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｍａｇｎｏｌｉａ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓꎬ Ｍａｇｎｏｌｉａ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ ｓｕｂｓｐ. ｂｉｌｏｂａꎬ Ｍａｇｎｏｌｉａ ｈｙｐｏｌｅｕｃａꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅꎬ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ

　 　 厚 朴 ( Ｍａｇｎｏｌｉａ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ)、 凹 叶 厚 朴 ( Ｍ.
ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ ｓｕｂｓｐ. ｂｉｌｏｂａ)及日本厚朴(Ｍ. ｈｙｐｏｌｅｕｃａ)
均为木兰科药材两用经济林阔叶树种ꎬ广泛分布

于韩国、日本和中国等地区ꎬ具有水土保持、绿化、
美化环境和药用等多种应用价值(彭梦婕ꎬ２０２０)ꎮ
目前三种厚朴的相关研究主要集中在化学成分、
临床应用及资源调查等方面(胥爱丽等ꎬ２０２１)ꎮ
然而ꎬ日本厚朴非我国原产资源ꎬ生长于相对低温

环境中ꎬ具备许多优于另两者的生物学性状ꎬ如其

耐寒能力相比于其他木兰属植物更强 ( Ｋｗｏｎ ＆
Ｏｈꎬ ２０１５)ꎬ生长速度和成熟率都比同类植物更

快ꎬ尤其是在生长幼期ꎬ以每年 ６０ ~ ９０ ｃｍ 的速度

成长(Ｏｇｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ是解析和培育厚朴类

物种优良性状的理想材料ꎮ 然而ꎬ日本厚朴的分

子遗传学研究资料匮乏ꎬ且三种厚朴的生长速度

和抗寒能力差异的形成原因缺乏分子生物学机制

研究ꎬ进而影响了厚朴类优良品种的选育ꎮ
叶绿体是植物细胞中必不可少的细胞器ꎬ在光

合作用、固碳以及氨基酸的合成中起到重要作用ꎬ
其全基因组包含大量遗传信息ꎬ结构高度保守ꎬ被
广泛应用于植物分子进化及系统发育研究ꎬ并在药

用植物的遗传转化、基因工程和分子选育等方面发

挥着重要作用(赵祺等ꎬ２０２１)ꎮ 目前ꎬ厚朴和凹叶

厚朴已有叶绿体基因组报道ꎬ而具有更多生物特性

的日本厚朴却缺乏叶绿体基因组的研究ꎮ 鉴于此ꎬ
本研究利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 高通量测序技术ꎬ对日本

厚朴进行了叶绿体基因组测序ꎬ与既有的厚朴、凹
叶厚朴叶绿体基因组比对ꎬ筛选出了诸多差异的核

苷酸序列ꎬ破译三种厚朴之间的亲缘关系ꎬ找出三

种厚朴具有更强生长发育能力和耐寒性等功能的

相关基因ꎬ在一定程度上为以更强的生长速度和抗

寒能力为优良性状的目标物种提供了依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料及预处理

日本厚朴新鲜、幼嫩、健康的叶片于 ２０１９ 年

１０ 月 １０ 日采自四川省成都市温江区成都中医药

大学药用植物园(３０°４２′ Ｅꎬ１０３°４９′ Ｎ)ꎬ经国家中

药种质资源库专家高继海副教授鉴定所有样品均

来 源 于 木 兰 科 木 兰 亚 属 日 本 厚 朴 ( Ｍａｇｎｏｌｉａ
ｈｙｐｏｌｅｕｃａ)ꎮ 三种厚朴的命名参考于中国植物物种
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信息数据库( ｈｔｔｐ: / / ｄｂ. ｋｉｂ. ａｃ. ｃｎ / )ꎮ 叶片使用无

菌水擦拭干净ꎬ迅速冻存备用ꎮ 凭证标本(馆藏序

列号为 ＺＹＣ１９０９１０)保存于成都中医药大学中医

药传统文化博物馆ꎮ
叶绿体提取步骤如下:新鲜叶片于液氮中研

磨后 悬 于 一 定 量 Ａ 液 ( ５０ ｍｍｏｌ 􀅰 Ｌ￣１ Ｔｒｉｓꎬ ２５
ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＥＤＴＡꎬ１.２５ ｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＮａＣｌꎬ０.２５ ｍｍｏｌ􀅰
Ｌ￣１ Ｖｃꎬ１.５％ ＰＶＰꎬｐＨ ３.６)中ꎬ４ 层纱布过滤ꎬ４ ℃
下 ２００ ｇ 离心 ２０ ｍｉｎꎬ取上清ꎬ加入常温缓冲液 Ｂ
(５０ ｍｍｏｌ 􀅰 Ｌ￣１ Ｔｒｉｓꎬ ２５ ｍｍｏｌ 􀅰 Ｌ￣１ ＥＤＴＡꎬ １. ２５
ｍｏｌ􀅰 Ｌ￣１ ＮａＣｌꎬ ０. ２５ ｍｍｏｌ􀅰 Ｌ￣１ Ｖｃꎬ １ ｍｍｏｌ􀅰 Ｌ￣１

ＤＴＴꎬ０.１％牛血清蛋白 ＢＳＡꎬｐＨ ８.０)ꎬ常温静置ꎬ
４ ℃下 ２ ０００ ｇ 离心 １０ ｍｉｎꎬ弃上清ꎬ叶绿体沉淀于

４ ℃保存备用ꎮ
１.２ 叶绿体基因组提取和测序

针对 叶 绿 体 材 料ꎬ 采 用 改 良 的 ＣＴＡＢ 法

(Ｍａｔｔｈｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)分离提取 ＤＮＡꎮ ＤＮＡ 经检测

合格后ꎬ先用超声波机械打断ꎬ再进行片段纯化、末
端修复、３′端加 Ａ、连接测序接头ꎬ进行 ＰＣＲ 扩增形

成测序文库ꎬ最后使用高通量测序平台 Ｉｌｌｕｍｉｎａ
ＨｉＳｅｑ ＰＥ１５０ 进行测序ꎮ 测序得到的原始测序序列

(Ｒａｗ Ｒｅａｄｓ)ꎬ里面含有带接头的、低质量的 Ｒｅａｄｓꎬ
为了保证信息分析质量ꎬ对 Ｒａｗ Ｒｅａｄｓ 进行过滤、质
控ꎬ得到 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓꎬ用于后续信息分析ꎮ 数据过

滤的主要步骤如下:(１)去除带接头的 Ｒｅａｄｓꎻ(２)过
滤 Ｎ 含量超过 １０％的 Ｒｅａｄｓꎻ(３)去除质量值低于

１０ 的碱基超过 ５０％的 Ｒｅａｄｓꎮ 对过滤后的高质量数

据随机抽取 ２ ０００ 条 Ｒｅａｄｓ 数据ꎬ通过 ＢＬＡＳＴ 软件

比对 ＮＴ 库检测样品是否受到污染ꎮ
１.３ 叶绿体基因组的组装和注释

原始序列上传于国家生物信息中心数据库

(序列号 ＰＲＪＣＡ００４３４８)ꎮ 先利用 Ｇａｌａｘｙ 在线平

台(ｈｔｔｐｓ: / / ｕｓｅｇａｌａｘｙ. ｏｒｇ)对日本厚朴叶绿体基因

组测序结果进行组装(Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ且下载

厚朴 ( Ｍ. ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓꎬ ＮＣ ＿ ０２０３１６ ) 和 凹 叶 厚 朴

(Ｍ. ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ ｓｕｂｓｐ. ｂｉｌｏｂａꎬ ＪＮ８６７５８１)的叶绿体

基因组 ＦＡＳＴＡ 文件ꎬ合并后作为日本厚朴的参考

基因文件ꎮ 再通过 ＣＰＧＡＶＡＳ２ 在线平台( ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ.ｈｅｒｂａｌｇｅｎｏｍｉｃｓ.ｏｒｇ / ｃｐｇａｖａｓ２)完成厚朴、凹叶

厚朴、日本厚朴叶绿体基因组的注释ꎮ
１.４ 聚类分析

除厚朴、凹叶厚朴外ꎬ又于 ＮＣＢＩ 数据库中下

载荷花玉兰(Ｍａｇｎｏｌｉａ ｇｒａｎｄｉｆｌｏｒａꎬ ＪＮ８６７５８４)、星

花玉兰( Ｙｕｌａｎｉａ ｓｔｅｌｌａｔａꎬ ＮＣ＿０３９９４１)、望春玉兰

(Ｙ. ｂｉｏｎｄｉｉꎬ ＫＹ０８５８９４)、武当玉兰 ( Ｙ. ｓｐｒｅｎｇｅｒｉꎬ
ＪＸ２８０４０１)、 玉 灯 玉 兰 ( Ｙ. ｄｅｎｕｄａｔａ ‘ Ｌａｍｐ ’ꎬ
ＪＮ２２７７４０)、宝华玉兰(Ｙ. ｚｅｎｉｉꎬ ＭＨ６０７３７８)、紫玉

兰( Ｙ. ｌｉｌｉｉｆｌｏｒａꎬ ＪＸ２８０３９７ )、 天 女 木 兰 ( Ｏｙａｍａ
ｓｉｅｂｏｌｄｉｉꎬ ＮＣ ＿ ０４１４３５ )、 云 南 拟 单 性 木 兰

( Ｐａｒａｋｍｅｒｉａ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓꎬ ＫＦ７５３６３８ )、 鹅 掌 楸

(Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｉｎｅｎｓｅꎬ ＮＣ＿０３０５０４)、北美鹅掌楸

(Ｌ. ｔｕｌｉｐｉｆｅｒａꎬ ＮＣ＿００８３２６)共 １１ 种木兰科植物的

叶绿体基因组数据ꎬ其中包括 ２ 种鹅掌楸属植物

和其他 ９ 种木兰科植物ꎮ 利用 ＭＥＧＡ Ｘ 软件ꎬ基
于邻接法(ＮＪ 法)构建日本厚朴在内的 １４ 种木兰

科植物的系统发育树ꎬ观察并分析它们之间的亲

缘关系(Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 叶绿体基因组信息

通过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 高通量测序平台测序共获

得日本厚朴叶绿体 １９ ８１６ ７０８ 条原始数据ꎬ移除

接头 和 低 质 量 的 Ｒｅａｄｓꎬ 共 获 得 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ
１９ ７９１ ０１９条ꎬＱ３０ 为 ９１. ３３％ꎮ 通过在线组装发

现日本厚朴全长 １６０ ０５１ ｂｐꎬ符合目前已知的木兰

类植物叶绿体基因组大小范围(１５９ ４２９ ~ １６０ １８３
ｂｐ)ꎬ厚朴叶绿体拥有目前已知木兰类植物的最大

基因组(１６０ １８３ ｂｐ)ꎬ而凹叶厚朴的叶绿体基因组

为 １６０ ０９９ ｂｐꎮ
三种厚朴叶绿体基因均具有典型的四分区域

结构ꎬ其中 ＬＳＣ 分别为 ８８ ２１０ ｂｐ(厚朴)、８８ １４５ ｂｐ
(凹叶厚朴)和 ８８ １５６ ｂｐ(日本厚朴)ꎬＳＳＣ 分别为

１８ ８４３、１８ ８３２ 和 １８ ７７１ ｂｐꎬ２ 段反向互补重复的 ＩＲ
区(ＩＲＡ 和 ＩＲＢ)分别为 ２６ ５６５、２６ ５６６ 和２６ ５６２ ｂｐꎮ
三种厚朴 ＩＲ、ＬＳＣ 和 ＳＳＣ 区域的 ＧＣ 值存在一定的

差异ꎬ其中 ＧＣ 含量最高的区域都为 ＩＲ 区ꎬ分别为

４３.２％、４３.１％和 ４３.２％ꎬＬＳＣ 区次之ꎬ均为 ３７.９％ꎬ而
ＳＳＣ 区域的 ＧＣ 值最小ꎬ仅分别为 ３４.２％、３４.３％和

３４.３％ꎮ 与其他物种叶绿体基因组相似的是ꎬ三种

厚朴的 ｙｃｆ１ 也跨越了 ＳＳＣ 和 ＩＲＡ 区ꎬ其中位于 ＩＲＡ
区域长度均为 １ ２７９ ｂｐꎬ厚朴、凹叶厚朴位于 ＳＳＣ 区

域长度为４ ３１１ ｂｐꎬ比日本厚朴长 ５１ ｂｐꎮ 除此之

外ꎬ日本厚朴特有的 ｙｃｆ１ 基因还跨越了 ＳＳＣ 和 ＩＲＢ
区ꎬ其序列长度分别为 ２９、１ ２７９ ｂｐꎮ

通过基因组结构比较ꎬ发现三种厚朴叶绿体

６９３１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



的 ｒＲＮＡ 和 ｔＲＮＡ 数量相同(表 １)ꎮ 在基因数量方

面ꎬ凹叶厚朴相比厚朴多 ２ 个单拷贝基因ꎬ而两者

又较日本厚朴分别少了 ４ 个和 ６ 个ꎮ 在编码区数

量方面ꎬ凹叶厚朴与厚朴相比多 ２ 个编码区ꎬ而日

本厚朴数量最多ꎬ比前两者分别多 ８ 个和 １０ 个ꎮ
这揭示了厚朴与凹叶厚朴的叶绿体基因组可能存

在较小的结构和功能差异ꎬ而日本厚朴的叶绿体

基因组结构和功能可能较其他两者更为丰富ꎮ

表 １　 三种厚朴叶绿体基因基本信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅｓ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｍａｇｎｏｌｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ

名称
Ｎａｍｅ

全长
Ｏｖｅｒａｌｌ ｌｅｎｇｔｈ

(ｂｐ)

ＧＣ 含量
ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ

(％)

单拷贝基因总数
Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓｉｎｇｌｅ ｃｏｐｙ ｇｅｎｅｓ

编码区
Ｃｏｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ ｒＲＮＡ ｔＲＮＡ

厚朴
Ｍ. ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ

１６０ １８３ ３９.２ １２６ ８２ ８ ３７

凹叶厚朴
Ｍ. ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ ｓｕｂｓｐ. ｂｉｌｏｂａ

１６０ ０９９ ３９.２ １２８ ８４ ８ ３７

日本厚朴
Ｍ. ｈｙｐｏｌｅｕｃａ

１６０ ０５１ ３９.２ １３２ ９２ ８ ３７

２.２ 叶绿体内含子、外显子比较

对三种厚朴的叶绿体基因组注释文件进行分

析ꎬ发现在近百个木兰类叶绿体基因组编码基因

中ꎬ１９ 个存在内含子、外显子的差异而 ３ 个基因的

内含子、外显子数量和长度完全一致(表 ２)ꎮ 在

这 １９ 个差异片段中ꎬ厚朴与凹叶厚朴的差异主要

表现在 １１ 个ꎬ其中 ９ 个片段的差异区在 Ｉ 类内含

子( Ｉｎ Ｉꎬ核苷酸数量差异在 ２０ 以内)ꎬ２ 个在Ⅱ类

内含子( ＩｎⅡꎬ核苷酸数量差异在 ２ 以内)ꎬ还有 １
个差异片段存在Ⅱ类外显子( ｒｐｌ２ｂ的 ＥＰⅡꎬ４０ ｂｐꎬ
此区域也为厚朴、凹叶厚朴叶绿体基因组差异最

大的区域)ꎮ 相较于前两个厚朴物种ꎬ日本厚朴存

在更多差异ꎬ尤其是 ｔｒｎＩ￣ＧＡＵ 基因的 Ｉ 类内含子比

前两者多 ９２０ 个核苷酸ꎬ甚至还多了三种全表达

的功能基因( ｒｐｓ２２Ｌ、ｙｃｆ１ ｓ￣ｂ和 ｙｃｆ１５ａꎬｂ) (表 ２)ꎬ这些

结果再次显示厚朴与凹叶厚朴的叶绿体基因组之

间的差异较小ꎬ而日本厚朴的叶绿体基因组在结

构和功能方面较其他两者更为丰富ꎮ
在三种厚朴叶绿体的 ２ 个 ｒｐｓ１２ 基因中ꎬ一个

正常含有 ３ 个外显子ꎬ而另一个缺失了 Ｉ 类外显

子ꎬ无法正常表达ꎬ可能为假基因ꎮ 植物叶绿体基

因普遍具有保守性与突变性(转移或损失等)并存

的现象ꎬ其转录涉及到复杂的反向剪接等过程ꎬ本
研究发现三种厚朴中 ｒｐｓ１２ 的几个外显子为反向

排列ꎬ且为非顺序式ꎮ 核糖体小亚基基因的假基

因转化在物种进化过程中起到重要作用( Ｌｉｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ因此 ｒｐｓ１２ 核苷酸序列的差异可为厚

朴类亲缘关系研究提供重要参考ꎮ 三种厚朴叶绿

体差异最大的 ｙｃｆ３ 基因ꎬ其差异区域数达 ４ 个( Ｉ
类、Ⅱ类内含子和 Ｉ 类、Ⅲ类外显子)ꎬ日本厚朴的

Ｉ 类外显子增加了 １０２ 个核苷酸ꎮ 此外ꎬ与木兰类

植物的叶绿体基因组条形码 ｔｒｎＫ￣ＵＵＵ、 ｔｒｎＬ 等相

似ꎬ本研究针对三种厚朴的比较分析发现 ｔｒｎＩ￣
ＧＡＵ、ｒｐｓ１６、ｒｐｏＣ１、ｃｌｐＰ、ｎｄｈＡ、ｒｐｌ２ 等基因的变异位

点率、信息位点率较高ꎬ也具备开发为少数木兰植

物鉴定条形码的潜力ꎮ
２.３ 叶绿体功能基因比较

在叶绿体四大类基因组成中ꎬ厚朴含有光合作

用相关基因 ４６ 个、基因表达相关基因 ６９ 个、其他基

因 ６ 个及未知功能基因 ５ 个ꎮ 凹叶厚朴的基因表达

相关基因多 ２ 个( ｒｐｓ３ 和 ｒｐｓ１５)ꎮ 而日本厚朴相比

于前两者ꎬ存在 ６ 个差异基因ꎬ主要集中于基因表达

相关基因及未知功能基因ꎬ即 ｒｐｓ３、ｒｐｓ１５、ｙｃｆ１、ｙｃｆ１５ａꎬｂ

及 ｒｐｌ２２(表 ３)ꎬ部分参与多肽形成(Ｐｓｚｃｚółｋｏｗｓｋａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)功能外ꎬ其他基因的作用还存在一定争

论ꎬ如 ｙｃｆ１５ 基因在龙葵属 ( Ａｍｂｏｒｅｌｌａ)、萍蓬草属

(Ｎｕｐｈａｒ)、单子叶和蔷薇类等原始被子植物中是无

功能的ꎬ甚至在八角属( Ｉｌｌｉｃｉｕｍ)、菖蒲属(Ａｃｏｒｕｓ)、
金鱼藻属(Ｃｅｒａｔｏｐｈｙｌｌｕｍ)、毛茛属(Ｒａｎｕｎｃｕｌｕｓ)等

植物的进化过程中已经完全丢失了 ( Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎬ而木兰属(Ｍａｇｎｏｌｉａ)和胡椒属(Ｐｉｐｅｒ)植物

基本保留了这类基因ꎮ
综合本文内含子与外显子、功能基因的结构

分析结果ꎬ 三种厚朴叶绿体基因组的差异主要分
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表 ２　 三种厚朴叶绿体基因组内含子、外显子比较
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｉｎｔｒｏｎｓ ａｎｄ ｅｘｏｎｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｍａｇｎｏｌｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ

基因
Ｇｅｎｅ

厚朴
Ｍ. ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ

Ｅｐ Ｉ Ｉｎ Ｉ ＥｐⅡ ＩｎⅡ ＥｐⅢ

凹叶厚朴
Ｍ. ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ ｓｕｂｓｐ. ｂｉｌｏｂａ

ＥＰ Ｉ Ｉｎ Ｉ ＥｐⅡ ＩｎⅡ ＥｐⅢ

日本厚朴
Ｍ. ｈｙｐｏｌｅｕｃａ

Ｅｐ Ｉ Ｉｎ Ｉ ＥｐⅡ ＩｎⅡ ＥｐⅢ

ｔｒｎＫ￣ＵＵＵ ３７ ２ ４９８ ３５ — — ３７ ２ ４９２ ３５ — — ３７ ２ ４９３ ３５ — —
ｒｐｓ１６ ４２ ８２４ ２４６ — — ４２ ８２４ ２４６ — — ４０ ８２３ ２２１ — —
ａｔｐＦ １４５ ７０９ ４１０ — — １４５ ７０７ ４１０ — — １４４ ７０９ ４１１ — —
ｒｐｏＣ１ ４３２ ７４０ １ ６１４ — — ４３２ ７３４ １ ６１４ — — ４３２ ７３４ １ ６１４ — —
ｙｃｆ３ １２４ ７３３ ２３２ ７２９ １５１ １２４ ７３４ ２３２ ７２７ １５１ ２２６ ７３２ ２３２ ７２７ １５３

ｔｒｎＬ￣ＵＡＡ ３５ ４９１ ５０ — — ３５ ４９１ ５０ — — ３５ ４９１ ５０ — —
ｔｒｎＶ￣ＵＡＣ
ｒｐｌ２ ｂ

３９
３９１

５８４
６６１

３７
４３１ — —

３９
３９１

５８５
６６１

３７
３９１ — —

３９
３９７

５８４
６６１

３７
４３１ — —

ｒｐｓ１２ ｂ １１４ ５３６ ２３２ — ２６ １１４ ５２６ ２３２ — ２６ １１４ ５３６ ２３２ — ２６
ｃｌｐＰ ７１ ７８６ ２９１ ６２９ ２４６ ７１ ７８１ ２９１ ６２８ ２４６ ７１ ７８１ ２９１ ６２８ ２４６
ｐｅｔＢ ６ ７８４ ６４２ — — ６ ７８４ ６４２ — — ６ ７９２ ６４２ — —
ｐｅｔＤＬ ８ ７０１ ４７５ — — ８ ７０１ ４７５ — — ８ ７０１ ４７５ — —
ｒｐｌ１６ ９ ９６９ ３９９ — — ９ ９６９ ３９９ — — ９ ９６９ ３９９ — —
ｎｄｈＢｂ ７７５ ７００ ７５８ — — ７７５ ７００ ７５８ — — ７７６ ７００ ７５５ — —

ｔｒｎＩ￣ＧＡＵａ ４２ ９３７ ３５ — — ４２ ９３６ ３５ — — ４２ ９３６ ３５ — —
ｔｒｎＡ￣ＵＧＣｂ ３８ ８００ ３５ — — ３８ ８００ ３５ — — ３８ ７９９ ３５ — —

ｎｄｈＡ ５５３ １ ０８２ ５３９ — — ５５３ １ １０２ ５３９ — — ５５２ １ １０３ ５４０ — —
ｔｒｎＡ￣ＵＧＣａ ３８ ８００ ３５ — — ３８ ８００ ３５ — — ３８ ７９９ ３５ — —
ｔｒｎＩ￣ＧＡＵｂ ３６ １６ ３６ — — ３６ １６ ３６ — — ４２ ９３６ ３５ — —
ｎｄｈＢａ ７７５ ７００ ７５８ — — ７７５ ７００ ７５８ — — ７７６ ７００ ７５５ — —
ｒｐｌ２ａ ３９１ ６６１ ４３１ — — ３９１ ６６１ ４３１ — — ３９７ ６６１ ４３１ — —

ｔｒｎＧ￣ＵＣ /
ｔｒｎＧ￣ＧＣＣ

２４ ７７０ ４８ — — ２４ ７６７ ４８ — — ２３ ７６８ ４７ — —

　 注: ｔｒｎ. 转运 ＲＮＡꎻ ａｔｐ. ＡＴＰ 合成酶ꎻ ｒｐｓ. 核糖体小亚基ꎻ ｒｐｏ. ＲＮＡ 聚合酶ꎻ ｙｃｆ. 开放阅读框ꎻ ｃｌｐ. 酪蛋白水解蛋白酶ꎻ ｐｅｔ. 多
肽ꎻ ｎｄｈ. ＮＡＤＨ 脱氢酶ꎻ ｒｐｌ. 核糖体大亚基ꎻ Ｅｐ. 外显子ꎻ Ｉｎ. 内含子ꎻ ａ. ＩＲＡ 区ꎻ ｂ. ＩＲＢ 区ꎻ Ｌ. ＬＳＣ 区ꎮ 下同ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ｔｒｎ. Ｔｒａｎｓｆｅｒ ＲＮＡꎻ ａｔｐ. ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅꎻ ｒｐｓ. Ｓｍａｌｌ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｕｂｕｎｉｔꎻ ｒｐｏ. ＲＮＡ ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅꎻ ｙｃｆ. Ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅꎻ ｃｌｐ.
Ｃａｓｅｉｎｏｌｙｔｉｃ ｐｒｏｔｅａｓｅꎻ ｐｅｔ. Ｐｏｌｙｐｅｐｔｉｄｅꎻ ｎｄｈ. ＮＡＤＨ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎻ ｒｐｌ. Ｌａｒｇｅ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｕｂｕｎｉｔꎻ Ｅｐ. Ｅｘｏｎꎻ Ｉｎ. Ｉｎｔｒｏｎꎻ ａ. ＩＲＡ ｒｅｇｉｏｎꎻ
ｂ. ＩＲＢ ｒｅｇｉｏｎꎻ Ｌ. ＬＳＣ ｒｅｇｉｏｎ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

布于 ＬＳＣ 区和 ＩＲ 区ꎬ涉及核糖体大亚基、核糖体

小亚基和未知功能基因类群ꎬ尤其是诸多未知功

能的基因ꎬ而木兰属中这类疑似非功能基因的结

构特征、变异原因ꎬ以及与适生环境差异的关联

性ꎬ有待进一步深入研究ꎮ
２.４ 部分木兰科植物的亲缘关系

由图 １ 可知ꎬ在 １４ 种近缘物种叶绿体基因组

构建的 ＮＪ 发育树(节点支持率均在 ７５％以上)中ꎬ
鹅掌楸属和其他属是木兰科中的两个独立的谱

系ꎬ这与之前报道的结果一致(陈凯ꎬ２０１９)ꎮ 在其

他属的 ２ 个次级类群中ꎬ三种厚朴、天女木兰、荷
花玉兰聚类在一起ꎬ其中日本厚朴与凹叶厚朴亲

缘关系最为密切ꎬ其次是厚朴ꎮ 其他属中另外一

个次级类群包括云南拟单性木兰、玉灯玉兰、紫玉

兰、武当玉兰、望春玉兰、星花玉兰、宝华玉兰ꎬ它
们与三种厚朴亲缘关系由近及远ꎮ

３　 讨论与结论

本研究使用全基因组测序来组装和比较三种

厚朴的叶绿体基因组ꎬ以此来推测三种厚朴之间

多种生物学性状差异的形成原因ꎮ 低温环境下ꎬ
植物最先受到抑制的生理代谢过程是光合作用ꎬ
低温能显著降低光合效率、ＣＯ２同化作用和光系统

Ⅱ活性ꎬ从而影响植物的正常生长发育(王璐等ꎬ
２０２０)ꎮ 通过三种厚朴叶绿体的功能基因比较ꎬ发
现日本厚朴 ｐｓｂＣ 基因在数量上较另两者增加了一

个ꎬ这可能缘于 ｐｓｂＣ 基因的自我复制ꎮ ｐｓｂＣ 和

ｐｓｂＤ 是光合系统Ⅱ的关键基因ꎬ例如小麦成熟叶

绿体 ｐｓｂＣ 蛋白的合成发生于含 ｐｓｂＤ 序列的转录

本上ꎬ形成 ｐｓｂＤ￣ｐｓｂＣ 复合物ꎬ它们的转录水平受

到光诱导ꎬ 通过增强光合系统Ⅱ亚基的合成和维
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表 ３　 三种厚朴叶绿体的功能基因比较
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ Ｍａｇｎｏｌｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ

基因功能
Ｇｅｎｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

基因种类
Ｇｅｎｅ ｔｙｐｅ

日本厚朴
Ｍ. ｈｙｐｏｌｅｕｃａ

厚朴
Ｍ. ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ

凹叶厚朴
Ｍ. ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ ｓｕｂｓｐ. ｂｉｌｏｂａ

光合作用
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ＡＴＰ 合酶亚基
ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ

ａｔｐＡꎬ ａｔｐＢꎬ ａｔｐＥꎬ ａｔｐＦꎬ
ａｔｐＨꎬ ａｔｐＩ

ａｔｐＡꎬ ａｔｐＢꎬ ａｔｐＥꎬ ａｔｐＦꎬ
ａｔｐＨꎬ ａｔｐＩ

ａｔｐＡꎬ ａｔｐＢꎬ ａｔｐＥꎬ ａｔｐＦꎬ
ａｔｐＨꎬ ａｔｐＩ

光合系统Ⅰ亚基
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍ Ｉ
ｓｕｂｕｎｉｔ

ｐｓａＡꎬ ｐｓａＢꎬ ｐｓａＣꎬ ｐｓａＩꎬ
ｐｓａＪ

ｐｓａＡꎬ ｐｓａＢꎬ ｐｓａＣꎬ ｐｓａＩꎬ
ｐｓａＪ

ｐｓａＡꎬ ｐｓａＢꎬ ｐｓａＣꎬ ｐｓａＩꎬ
ｐｓａＪ

光合系统Ⅱ亚基
Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍⅡ
ｓｕｂｕｎｉｔ

ｐｓｂＡꎬ ｐｓｂＢꎬ ｐｓｂＣＬꎬ ｐｓｂＣＬꎬ
ｐｓｂＤꎬ ｐｓｂＥꎬ ｐｓｂＦꎬ ｐｓｂＩꎬ
ｐｓｂＪꎬ ｐｓｂＫꎬ ｐｓｂＬꎬ ｐｓｂＭꎬ
ｐｓｂＴꎬ ｐｓｂＺꎬ ｐｓｂＨ

ｐｓｂＡꎬ ｐｓｂＢꎬ ｐｓｂＣＬꎬ ｐｓｂＤꎬ
ｐｓｂＥꎬ ｐｓｂＦꎬ ｐｓｂＩꎬ ｐｓｂＪꎬ
ｐｓｂＫꎬ ｐｓｂＬꎬ ｐｓｂＭꎬ ｐｓｂＮꎬ
ｐｓｂＴꎬ ｐｓｂＺꎬ ｐｓｂＨ

ｐｓｂＡꎬ ｐｓｂＢꎬ ｐｓｂＣＬꎬ ｐｓｂＤꎬ
ｐｓｂＥꎬ ｐｓｂＦꎬ ｐｓｂＩꎬ ｐｓｂＪꎬ
ｐｓｂＫꎬ ｐｓｂＬꎬ ｐｓｂＭꎬ ｐｓｂＮꎬ
ｐｓｂＴꎬ ｐｓｂＺꎬ ｐｓｂＨ

基因表达
Ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ＮＡＤＨ 脱氢酶亚基
ＮＡＤＨ
ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ

ｎｄｈＡꎬ ｎｄｈＢａꎬ ｎｄｈＢｂꎬ ｎｄｈＣꎬ
ｎｄｈＤꎬ ｎｄｈＥꎬ ｎｄｈＦꎬ ｎｄｈＧꎬ
ｎｄｈＨꎬ ｎｄｈＩꎬ ｎｄｈＪꎬ ｎｄｈＫＬꎬ
ｎｄｈＫＬ

ｎｄｈＡꎬ ｎｄｈＢａꎬ ｎｄｈＢｂꎬ ｎｄｈＣꎬ
ｎｄｈＤꎬ ｎｄｈＥꎬ ｎｄｈＦꎬ ｎｄｈＧꎬ
ｎｄｈＨꎬ ｎｄｈＩꎬ ｎｄｈＪꎬ ｎｄｈＫ

ｎｄｈＡꎬ ｎｄｈＢａꎬ ｎｄｈＢｂꎬ ｎｄｈＣꎬ
ｎｄｈＤꎬ ｎｄｈＥꎬ ｎｄｈＦꎬ ｎｄｈＧꎬ
ｎｄｈＨꎬ ｎｄｈＩꎬ ｎｄｈＪꎬ ｎｄｈＫ

细胞色素 ｂ / ｆ 复合体
Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｂ / ｆ ｃｏｍｐｌｅｘ

ｐｅｔＡꎬ ｐｅｔＢꎬ ｐｅｔＤＬꎬ ｐｅｔＤＬꎬ
ｐｅｔＧꎬ ｐｅｔＬꎬ ｐｅｔＮ

ｐｅｔＡꎬ ｐｅｔＢꎬ ｐｅｔＤＬꎬ ｐｅｔＧꎬ
ｐｅｔＬꎬ ｐｅｔＮ

ｐｅｔＡꎬ ｐｅｔＢꎬ ｐｅｔＤＬꎬ ｐｅｔＧꎬ
ｐｅｔＬꎬ ｐｅｔＮ

二磷酸核酮糖羧化酶亚基
Ｒｉｂｕｌｏｓｅ ｄｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ
ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ

ｒｂｃＬ ｒｂｃＬ ｒｂｃＬ

核糖体大亚基
Ｌａｒｇｅ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｕｂｕｎｉｔ

ｒｐｌ１４ꎬ ｒｐｌ１６ꎬ ｒｐｌ２ａꎬ ｒｐｌ２ｂꎬ
ｒｐｌ２０ꎬ ｒｐｌ２３ａꎬ ｒｐｌ２３ｂꎬｒｐｌ３２ꎬ
ｒｐｌ３３ꎬ ｒｐｌ３６

ｒｐｌ１４ꎬ ｒｐｌ１６ꎬ ｒｐｌ２ａꎬ ｒｐｌ２ｂꎬ
ｒｐｌ２０ꎬ ｒｐｌ２３ａꎬ ｒｐｌ２３ｂꎬｒｐｌ３２ꎬ
ｒｐｌ３３ꎬ ｒｐｌ３６

ｒｐｌ１４ꎬ ｒｐｌ１６ꎬ ｒｐｌ２ａꎬ ｒｐｌ２ｂꎬ
ｒｐｌ２０ꎬ ｒｐｌ２３ａꎬ ｒｐｌ２３ｂꎬ
ｒｐｌ３２ꎬ ｒｐｌ３３ꎬ ｒｐｌ３６

核糖体小亚基
Ｓｍａｌｌ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｓｕｂｕｎｉｔ

ｒｐｓ１１ꎬ ｒｐｓ１２ａꎬ ｒｐｓ１２ｂꎬ ｒｐｓ１２Ｌꎬ
ｒｐｓ１４ꎬ ｒｐｓ１５ꎬ ｒｐｓ１６ꎬ ｒｐｓ１８ꎬ
ｒｐｓ１９ꎬ ｒｐｓ２ꎬ ｒｐｓ３ꎬ ｒｐｓ４ꎬ
ｒｐｓ７ａꎬ ｒｐｓ７ｂꎬ ｒｐｓ８

ｒｐｓ１１ꎬ ｒｐｓ１２ａꎬ ｒｐｓ１２ｂꎬ ｒｐｓ１４ꎬ
ｒｐｓ１６ꎬ ｒｐｓ１８ꎬ ｒｐｓ１９ꎬ ｒｐｓ２ꎬ
ｒｐｓ４ꎬ ｒｐｓ７ａꎬ ｒｐｓ７ｂꎬ ｒｐｓ８

ｒｐｓ１１ꎬ ｒｐｓ１２ａꎬ ｒｐｓ１２ｂꎬ ｒｐｓ１４ꎬ
ｒｐｓ１５ꎬ ｒｐｓ１６ꎬ ｒｐｓ１８ꎬ ｒｐｓ１９ꎬ
ｒｐｓ２ꎬ ｒｐｓ３ꎬ ｒｐｓ４ꎬ ｒｐｓ７ａꎬ
ｒｐｓ７ｂꎬ ｒｐｓ８

依赖于 ＤＮＡ 的 ＲＮＡ
聚合酶亚基
ＤＮＡ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ＲＮＡ
ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ

ｒｐｏＡꎬ ｒｐｏＢꎬ ｒｐｏＣ１ꎬ ｒｐｏＣ２Ｌꎬ
ｒｐｏＣ２Ｌ

ｒｐｏＡꎬ ｒｐｏＢꎬ ｒｐｏＣ１ꎬ ｒｐｏＣ２ ｒｐｏＡꎬ ｒｐｏＢꎬ ｒｐｏＣ１ꎬ ｒｐｏＣ２

核糖体
ＲＮＡ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ＲＮＡｓ

ｒｒｎ１６ａꎬ ｒｒｎ２３ａꎬ ｒｒｎ４.５ａꎬ
ｒｒｎ５ａꎬ ｒｒｎ５ｂꎬ ｒｒｎ２３ｂꎬ ｒｒｎ１６ｂꎬ
ｒｒｎ４.５ｂ

ｒｒｎ１６ａꎬ ｒｒｎ２３ａꎬ ｒｒｎ２３ａꎬ
ｒｒｎ４.５ａꎬ ｒｒｎ５ａꎬ ｒｒｎ５ｂꎬ
ｒｒｎ２３ｂꎬ ｒｒｎ２３ｂꎬ ｒｒｎ１６ｂꎬ
ｒｒｎ４.５ｂ

ｒｒｎ５ｂꎬ ｒｒｎ２３ｂꎬ ｒｒｎ２３ｂꎬ
ｒｒｎ１６ｂꎬ ｒｒｎ４.５ｂꎬ ｒｒｎ１６ａꎬ
ｒｒｎ２３ａꎬ ｒｒｎ２３ａꎬ ｒｒｎ４.５ａꎬ
ｒｒｎ５ａꎬ

其他基因
Ｏｔｈｅｒ ｇｅｎｅｓ

乙酰辅酶 Ａ 羧化酶亚基
Ａｃｅｔｙｌ￣ＣｏＡ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ

ａｃｃＤ ａｃｃＤ ａｃｃＤ

Ｃ 型细胞色素合成酶
Ｃ￣ｔｙｐｅ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ

ｃｃｓＡ ｃｃｓＡ ｃｃｓＡ

膜蛋白 Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｅｍＡ ｃｅｍＡ ｃｅｍＡ

蛋白酶 Ｐｒｏｔｅａｓｅ ｃｌｐＰ ｃｌｐＰ ｃｌｐＰ

翻译起始因子
Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

ｉｎｆＡ ｉｎｆＡ ｉｎｆＡ

成熟酶 Ｍａｔｕｒｅ ｅｎｚｙｍｅ ｍａｔＫ ｍａｔＫ ｍａｔＫ

未知功能基因
Ｕｎｋｎｏｗｎ
ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅ

保守的开放阅读框
Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ
ｆｒａｍｅ

ｙｃｆ１ｓ￣ａꎬ ｙｃｆ１ ｓ￣ｂꎬ ｙｃｆ２ａꎬ ｙｃｆ２ｂꎬ
ｙｃｆ３ꎬ ｙｃｆ４ꎬ ｙｃｆ１５ａꎬ ｙｃｆ１５ｂ

ｙｃｆ１ｓ￣ａꎬ ｙｃｆ２ａꎬ ｙｃｆ２ｂꎬ ｙｃｆ３ꎬ
ｙｃｆ４

ｙｃｆ１ｓ￣ａꎬ ｙｃｆ２ａꎬ ｙｃｆ２ｂꎬ ｙｃｆ３ꎬ
ｙｃｆ４

　 注: ｐｓａ. 光合器ꎻ ｐｓｂ. 光合系统Ⅱ蛋白ꎻ ｒｒｎ. 核糖体 ＲＮＡꎻ ａｃｃ. 乙酰辅酶 Ａ 羧化酶ꎻ ｒｂｃ. 二磷酸核酮糖羧化酶ꎻ ｃｃｓ. Ｃ 型细胞色素合成
基因ꎻ ｃｅｍ. 叶绿体包膜蛋白ꎻ ｉｎｆ. 翻译起始因子ꎻ ｍａｔ. 成熟酶基因ꎻ ａ. ＩＲＡ 区ꎻ ｂ. ＩＲＢ 区ꎻ ｓ￣ａ. 横跨 ＳＳＲ 区和 ＩＲＡ 区ꎻ ｓ￣ｂ. 横跨 ＳＳＲ 区和
ＩＲＢ 区ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ｐｓａ. Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｐｐａｒａｔｕｓꎻ ｐｓｂ. Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ Ⅱ ｐｒｏｔｅｉｎꎻ ｒｒｎ. Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ＲＮＡꎻ ａｃｃ. Ａｃｅｔｙｌ￣ＣｏＡ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅꎻ ｒｂｃ. Ｒｉｂｕｌｏｓｅ
ｄｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅꎻ ｃｃｓ. Ｃ￣ｔｙｐｅ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｇｅｎｅꎻ ｃｅｍ. Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｅｎｖｅｌｏｐｅ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎻ ｉｎｆ. Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎻ
ｍａｔ. Ｍａｔｕｒｅ ｅｎｚｙｍｅ ｇｅｎｅꎻ ａ. ＩＲＡ ｒｅｇｉｏｎꎻ ｂ. ＩＲＢ ｒｅｇｉｏｎꎻ ｓ￣ａ. Ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ ＳＳＲ ａｎｄ ＩＲＡ ｒｅｇｉｏｎｓꎻ ｓ￣ｂ. Ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ ＳＳＲ ａｎｄ ＩＲＢ ｒｅｇｉｏｎｓ.
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图 １　 部分木兰科物种系统发育树
Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｐａｒｔｉａｌ Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ ｐｌａｎｔｓ

持能力ꎬ提高叶绿体的合成速度 ( Ｇａｍｂｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９８８ꎻ Ｇａｍｂｌｅ ＆ Ｍｕｌｌｅｔꎬ １９８９)ꎬ从而提高叶绿体

的光合作用强度ꎬ进而加快植物的生长发育ꎮ 此

外ꎬｐｓｂＤ￣ｐｓｂＣ 基因协同转录的 ｍＲＮＡｓ 可以翻译产

生 Ｄ２ 和 ＣＰ４３ 蛋白ꎬ与反应中心 Ｄ１、ＣＰ４７、放氧

复合体蛋白及捕光复合体Ⅱ等蛋白ꎬ共同参与叶

绿体光合系统Ⅱ的光合电子传递ꎬ在强光条件下

维持光合系统Ⅱ的功能 (庄焜扬ꎬ２０２０)ꎮ ｐｓｂＤ￣
ｐｓｂＣ 复合体直接参与光合系统Ⅱ亚基的形成ꎬ在
生长旺盛和存在颜色差异的叶片中发挥着保护光

合系 统、 减 少 强 光 伤 害 的 作 用 ( Ａｄａｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１２)ꎬ这在花叶矢竹叶等光合系统Ⅱ中 ｐｓｂＤ 基

因的研究中也得到证实(许冰清等ꎬ２０１５)ꎮ 因此ꎬ
日本厚朴叶绿体增加的 ｐｓｂＣ 基因表明其具备合成

更多 ｐｓｂＤ￣ｐｓｂＣ 复合体与 Ｄ２ 蛋白的潜力ꎬ这可能

是日本厚朴生长速度更快、适应较北纬度地区低

温和强光胁迫环境的原因之一ꎮ
在高变异位点率的功能基因中ꎬｒｐｌ２２ 为日本

厚朴中特有ꎬ其位于 ＬＳＣ 区ꎬ属于基因表达相关功

能基因ꎬ可用于物种鉴定( Ｆｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 此

外ꎬ本研究发现三种厚朴的差异基因主要分布于

ｒｐｌ２２ 所属的基因簇中ꎬ它们组成 ｒｐｌ２３ 操纵子的大

转录单元ꎬ翻译为核糖体大蛋白亚基ꎮ 本研究发

现ꎬ此操纵子在三种厚朴中存在显著的结构差异:
ｒｐｌ２３￣ｒｐｌ２￣ｒｐｓ１９￣ｒｐｌ２２(日本厚朴) ￣ｒｐｓ３(凹叶厚朴、

日 本 厚 朴 ) ￣ｒｐｌ１６￣ｒｐｌ１４￣ｒｐｓ８￣ｉｎｆＡ￣ｒｐｌ３６￣ｒｐｓ１１￣ｒｐｏＡꎮ
通过三个物种的亲缘关系可知ꎬ凹叶厚朴、日本厚

朴与厚朴分化的过程中ꎬ该操纵子 ｒｐｓ１９￣ｒｐｌ１６ 之

间原有的核苷酸空隙逐次被 ｒｐｓ３、ｒｐｌ２２ 基因填充ꎬ
同时造成操纵子中多个功能基因的内含子、外显

子核苷酸发生了增减(减少为主)ꎬ功能蛋白的数

量和活性也发生了改变ꎮ 植物叶绿体除了光合作

用外ꎬ还部分参与氨基酸、核苷酸、脂类和淀粉等

各类成分的生物合成ꎬ支撑起该植物的生物学性

状(Ｎａｍｇｕｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎬ日本厚朴具备更丰富

的核糖体基因簇ꎬ这无疑形成了其更丰富的生物

学特性ꎮ
ｔＲＮＡ 作为核酸信息水平和蛋白质功能水平

的适配器ꎬ在蛋白质翻译中起着核心作用ꎬ其结构

修饰影响植物体的温度适应能力( Ｌｏｒｅｎｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 本研究发现日本厚朴 ｔＲＮＡ￣ＡＬＡ 比其他

两种厚朴多 ３ 个ꎬ具有快速转运和积累丙氨酸的

潜力ꎬ而游离态的丙氨酸能抵抗多种外界环境刺

激(Ｍｕｓｔｒｏｐｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ如寒冷因子ꎮ 除了数

量因素外ꎬ三种厚朴叶绿体中 ｔＲＮＡ 对应的氨基酸

种类也不同ꎮ 日本厚朴为本属植物中分布较为北

端(如千岛群岛)的物种ꎬ其生境中弱光和低温信

号交叉影响着植物的生长发育ꎬ在这种光温胁迫

条件下ꎬ ｔＲＮＡ 可能一方面积累更多的游离丙氨

酸ꎬ另一方面降低正常蛋白质翻译速率ꎬ将正常蛋

白质合成转向应激反应蛋白质的合成(冯德江等ꎬ
２００２)ꎬ最终使得植株具备更强的耐寒性ꎬ这又为

厚朴优良品种的分子筛选和培育提出了参考ꎮ
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Ｇｕｉｈａｉａꎬ ２０２２ꎬ ４２(８): １４０２－１４１６.

北美鹅掌楸 ＬｔＡＧＯ１ 基因的克隆、表达及其启动子分析

魏灵敏ꎬ 温少莹ꎬ 马际凯ꎬ 夏　 辉ꎬ 李嘉昱ꎬ 吴栩佳ꎬ 李火根∗

( 南京林业大学 林木遗传与生物技术教育部重点实验室ꎬ 南京林业大学 南方现代林业创新中心ꎬ 南京 ２１００３７ )

摘　 要: 为深入探究叶原基分化成叶器官的形态建成机制ꎬ该研究以北美鹅掌楸为材料ꎬ采用 ＲＴ￣ＰＣＲ 和

ＲＡＣＥ 克隆技术获得 ＬｔＡＧＯ１ 的 ｃＤＮＡ 全长和启动子序列并预测其功能ꎬ通过 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 分析 ＬｔＡＧＯ１ 在鹅掌楸

属中的组织表达模式ꎮ 同时ꎬ经抗性筛选和 ＤＮＡ 鉴定获得 ＰｒｏＡＧＯ１ ∷ ＧＵＳ 的转基因拟南芥株系ꎬ并进一步

对 Ｔ２ 代阳性植株进行表型和 ＧＵＳ 组织化学染色分析ꎮ 结果表明:(１) ＬｔＡＧＯ１ 基因包含 ３ ３００ ｂｐ 的开放阅读

框ꎬ编码 １ １００ 个氨基酸ꎬ分子量为 １２２.１４ ｋＤꎬ理论等电点(ｐＩ)为 ９.３６ꎮ (２)氨基酸序列分析显示 ＬｔＡＧＯ１ 含

Ｇｌｙ￣ｒｉｃｈ￣ＡＧＯ１ 和 Ｐｉｗｉ 两个典型的 ＡＧＯ 基因结构域ꎬ同源性分析显示 ＬｔＡＧＯ１ 蛋白与沉水樟 ＡＧＯ１ 蛋白

(ＲＷＲ８４６０８.１)亲缘关系最近ꎮ (３)组织表达特异性分析显示 ＬｔＡＧＯ１ 在北美鹅掌楸不同组织间的相对表达

量为雄蕊>花芽>花瓣>花萼>叶片>雌蕊>叶芽>茎ꎬＬｔＡＧＯ１ 在北美鹅掌楸叶片不同发育阶段的相对表达量为

叶芽萌动期>幼叶期>衰老期>成熟期ꎬＡＧＯ１ 在鹅掌楸属叶缘的表达量高于叶片的其他部位且北美鹅掌楸叶

凹陷部位的表达量高于叶尖部位ꎮ (４)获得叶中－侧轴向和基－顶轴向的极性缺失、叶缘锯齿、重瓣花型的转

化株系ꎬＧＵＳ 组织染色显示 ＰｒｏＡＧＯ１ 启动 ＧＵＳ 基因在叶芽顶端稳定表达且在新分化的叶柄上表达较强ꎬ在成

熟期的茎、叶、花和果的维管束中均特异表达ꎮ ＬｔＡＧＯ１ 启动子的 ＧＵＳ 活性强度为叶顶芽>花>维管束ꎬ这与实

时定量 ＰＣＲ 结果相一致ꎮ 综上认为ꎬＬｔＡＧＯ１ 基因在顶端分生组织特异表达且受到多种途径的调控而参与到

叶和花器官的发育进程中ꎮ 该研究结果为进一步了解北美鹅掌楸 ＬｔＡＧＯ１ 基因的基本功能及其调控叶形发育

机制提供了理论基础ꎮ
关键词: 北美鹅掌楸ꎬ ＡＧＯ１ꎬ 叶极性ꎬ ＧＵＳꎬ 组织表达
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｔｏ ｓｔｕｄｙ ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｌｅａｆ ｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎꎬ ｗｅ ｕｓｅｄ Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｔｕｌｉｐｉｆｅｒａ ｔｏ
ｃｌｏｎｅ ２ ００１ ｂｐ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｒｅｇｉｏｎ ｏｆ ＬｔＡＧＯ１ ＣＤＳ ａｓ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｂｙ ＲＴ￣ＰＣＲ ａｎｄ ＲＡＣＥ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｉｔｓ
ｆｕｎｃｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｗｅ ａｌｓｏ ｕｓｅｄ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲ ｔｏ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎꎬ ｏｂｔａｉｎｅｄ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｏｆ ＰｒｏＡＧＯ１∷ＧＵＳ ｂｙ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｓｃｒｅｅｎｉｎｇ ａｎｄ ＤＮＡ ｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｍｏｎｉｔｏｒｅｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ
ａｎｄ ＧＵＳ ｈｉｓｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｔａｉｎｉｎｇ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｔｈｅ ＬｔＡＧＯ１ ｇｅｎｅ ｉｎｃｌｕｄｅｄ ａｎ ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅ ｆｏｒ
３ ３００ ｂｐ ꎬ ｅｎｃｏｄｉｎｇ １ １００ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ꎬ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｗｅｉｇｈｔ ｗａｓ １２２.１４ ｋＤ ａｎｄ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ ｐｏｉｎｔ (ｐＩ) ｗａｓ
９.３６. (２)Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ＬｔＡＧＯ１ ｃｏｎｓｉｓｔｅｄ ｏｆ Ｇｌｙ￣ｒｉｃｈ￣ＡＧＯ１ ａｎｄ Ｐｉｗｉ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎｓ ｏｆ
ＡＧＯ ｆａｍｉｌｙ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ＬｔＡＧＯ１ ｗａｓ ｃｌｏｓｅｄ ｔｏ Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｍｉｃｒａｎｔｈｕｍ (ＲＷＲ８４６０８. １) ｉｎ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｌ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ. (３)Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｉｓｓｕｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｒｄｅｒ ｗａｓ ｓｔａｍｅｎ>
ｆｌｏｒａｌ ｂｕｄ>ｐｅｔａｌ>ｃａｌｙｘ>ｌｅａｆ>ｐｉｓｔｉｌ>ｌｅａｆ ｂｕｄ>ｓｔｅｍ ａｍｏｎｇ ｔｉｓｓｕｅｓꎬ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｒｄｅｒ ｗａｓ ｌｅａｆ ｂｕｄ ｓｐｒｏｕｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ >
ｙｏｕｎｇ ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ>ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ｓｔａｇｅ >ｍａｔｕｒｅ ｓｔａｇｅ ａｍｏｎｇ ｓｔａｇｅｓꎬ ｉｔ ｗａｓ ｈｉｇｈｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｍａｒｇｉｎ ｏｆ Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ
Ｌ.ꎬ ａｎｄ ＬｔＡＧＯ１ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ｔｏｏｔｈ ｓｉｎｕｓ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｉｎ ｌｅａｆ ｔｏｏｔｈ ｔｉｐ ｏｆ Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｔｕｌｉｐｉｆｅｒａ. (４)
Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｓｔｒａｉｎｓ ｌｅａｆ ｐｏｌａｒｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｄｉｏ￣ｌａｔｅｒａｌ ａｎｄ ｐｒｏｘｉｍｏ￣ｄｉｓｔａｌ ａｘｉｓ ｗｅｒｅ ａｂｓｅｎｔ ｗｉｔｈ ｓｅｒｒａｔｅｄ ｌｅａｆ ｍａｒｇｉｎ ａｎｄ
ｄｏｕｂｌｅ ｐｅｔａｌ ｆｌｏｗｅｒ. Ｉｔ ｗａｓ ｆｏｕｎｄ ｔｈａｔ ＧＵＳ ｓｔａｉｎｉｎｇ ｗａｓ ｓｔａｂｌｙ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ａｔ ｔｈｅ ｔｉｐ ｏｆ ｌｅａｆ ｂｕｄ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓꎬ ａｎｄ
ｈｉｇｈｅｒ ＧＵＳ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｗａｓ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ａｔ ｎｅｗｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｅｄ ｐｅｔｉｏｌｅｓ. ＰｒｏＡＧＯ１ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｄｒｏｖｅ ＧＵＳ ｇｅｎｅ ｔｏ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅ
ｓｐｅｃｉｆｉｃａｌｌｙ ｉｎ ｔｈｅ ｖａｓｃｕｌａｒ ｂｕｎｄｌｅ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｌｅａｆꎬ ｆｌｏｗｅｒꎬ ｐｏｄ ａｎｄ ｓｔｅｍꎬ ａｎｄ ＧＵＳ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｒｄｅｒ
ｗａｓ ｌｅａｆ ｔｉｐ ｂｕｄ> ｆｌｏｗｅｒ >ｖａｓｃｕｌａｒ ｂｕｎｄｌｅ ａｍｏｎｇ ｔｉｓｓｕｅｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｉｎ ａｃｃｏｒｄａｎｃｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲ ｒｅｓｕｌｔｓ.
Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｔｈｅ ＬｔＡＧＯ１ ｇｅｎｅ ｉｓ ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ａｐｉｃａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ａｎｄ ｉｓ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｖａｒｉｏｕｓ ｐａｔｈｗａｙｓ ｄｕｒｉｎｇ
ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｆ ｔｈｅ ＬｔＡＧＯ１
ｇｅｎｅ ｉｎ Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｔｕｌｉｐｉｆｅｒａ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｌｅａｆ ｓｈａｐｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｔｕｌｉｐｉｆｅｒａꎬ ＡＧＯ１ꎬ ｌｅａｆ ｐｏｌａｒｉｔｙꎬ ＧＵＳꎬ ｔｉｓｓｕｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

　 　 叶是高等植物进行光合作用和蒸腾作用的主

要器官ꎬ叶原基起源于茎顶端分生组织(ｓｈｏｏｔ ａｐｉｃａｌ
ｍｅｒｉｓｔｅｍꎬ ＳＡＭ)的周边区ꎮ 在控制细胞由分裂转入

生长的形态建成过程中ꎬ叶原基发生了极性分化

(Ｂｏｗｍａｎ ＆ Ｅｓｈｅｄꎬ ２０００)ꎮ ＡＧＯ１ 基因的突变将会

影响叶原基分化及器官极性的选择等一系列发育

进程(Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９ꎻ Ｌｉｕ ＆ Ｎｏｎｏｍｕｒａꎬ ２０１６)ꎮ 王

永益(２０１９) 通过点突变能获得拟南芥针状叶的

ａｇｏ１￣２７ 突变体和卷曲芽状复叶的 ａｇｏ１￣３８ 突变体ꎮ
李素芬等(２０１４)对 ＡｔＡＧＯ１ 超表达得到了叶缘呈锯

齿状的拟南芥ꎮ 在模式植物水稻和玉米中ꎬ采用敲

除、过表达 ＡＧＯ１ 基因及互补缺陷突变体的方法ꎬ初
步明确 ＡＧＯ１ 基因的缺失会降低水稻的结实率和花

粉育性ꎬ而 ＡＧＯ１ 基因的过表达能使叶片正面卷曲、
株高降低 (徐东东ꎬ ２０１４ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 番茄

ＳｌｍｉＲ１６８ 靶向调控 ＳｌＡＧＯ１ａ 基因的表达ꎬ增强了番

茄对低钾胁迫的抗性 ( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎻ拟南芥

ａｇｏ１￣２７ 比野生型对淹水更敏感ꎬ且在低氧条件下

和 ＡＧＯ４ 共同调控该胁迫信号的的传递(Ｅｌｅｎａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０２０)ꎮ 姚晓华等(２０２１)发现ꎬ青稞 ＨｖｔＡＧＯ１ 编

码的蛋白在抗条纹病的调控通路中发挥重要作用ꎮ

近期研究发现ꎬＡＧＯ１ 是通过诱导茉莉酸(ＪＡ)信号

通路中相关基因的产生并激活 ＪＡ 反应来响应胁迫

(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 可见ꎬＡＧＯ１ 通过多种途径参与

植物抗逆的响应及调节过程ꎮ 此外ꎬＡＧＯ１ｄ 参与小

麦花药和花粉粒的发育(冯楠ꎬ２０１８)ꎬ拟南芥根分

生组织需要 ＡＧＯ１ 的活性 来 维 持 细 胞 的 增 殖

(Ａｄｒｉｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ ＡＧＯ１ 基因在植物器官极性

选择、分生组织分化、花器官发育和胁迫响应等多

方面起重要调控作用ꎮ
北美鹅掌楸与鹅掌楸都是以叶形奇特、干型

优美为特色的具有观赏价值的园林树种ꎬ其叶片

具有三裂和五裂的形态差异ꎬ是研究观叶树种叶

形多样性及品种改良的理想材料ꎮ 近年来ꎬ杨颖

等(２０１４)证实北美鹅掌楸中有 ９ 个 ＬｔＮＡＣ 基因参

与叶片的衰老进程ꎮ Ｍａ 等(２０１８ꎬ２０１９)探明鹅掌

楸从叶原基分化成叶片 ４ 个阶段的形态发育过

程ꎬ从转录组中筛选验证 １０ 条与叶发育相关的差

异基因ꎬ发现 ＬｃＫＮＯＸ６ 基因可使拟南芥叶序紊乱、
叶片深裂及不育ꎮ 然而ꎬ目前对于北美鹅掌楸奇

特叶形的形成机制仍不清楚ꎬＡＧＯ１ 基因是否参与

了叶形发育的调控进程ꎬ与北美鹅掌楸叶芽和花

３０４１８ 期 魏灵敏等: 北美鹅掌楸 ＬｔＡＧＯ１ 基因的克隆、表达及其启动子分析



芽孕育的关系也尚未明确ꎮ
高等植物的生长发育过程受基因的表达量控

制ꎬ基因的转录水平受包含顺式作用元件的启动

子影响(Ｄｅｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 拟南芥 ＡｔＡＤＲ 和 ＡｔＡＩＦ
启动子可调控花和花药的发育 ( Ｓｈｉｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４ꎻ
Ｄａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎬ表明启动子在影响植物的性状和

调控方式上发挥重要作用ꎮ 本研究采用 ＲＡＣＥ 克

隆技 术 获 得 北 美 鹅 掌 楸 ＬｔＡＧＯ１ 基 因 的 全 长

ｃＤＮＡꎬ并对其进行生物信息学预测及组织差异表

达分析ꎬ初步了解该基因功能ꎬ并重点关注 ＬｔＡＧＯ１
基因启动子序列的分析和组织表达特异性ꎬ旨在

为 ＬｔＡＧＯ１ 基因启动子对相关基因的调控机制研

究奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

１.１.１ 不同组织的取样 　 在南京林业大学的鹅掌

楸种源试验林中ꎬ选取物候期基本一致的北美鹅

掌楸(美国南卡罗来纳州种源)和鹅掌楸(中国武

夷山种源)作为供试材料ꎮ ２０１８ 年 ４ 月ꎬ分别采集

长势良好的 ３ 个株系幼嫩叶片的 ３ 个部位(叶缘、
叶基部和叶中部)ꎬ具体参考沈宗根等(２００３)的方

法ꎮ 同时ꎬ采集北美鹅掌楸同一时期的 ８ 个组织

样品(叶片、茎、雄蕊、雌蕊、花芽、花萼、叶芽和花

瓣)ꎮ ２０１８ 年 ３—８ 月期间ꎬ分别采集北美鹅掌楸

叶芽萌动期、幼叶期、叶成熟期和叶衰老期的叶

片ꎬ具体参考肖怀娟(２０１４)的方法ꎮ 可将其划分

为 ７ 个部分ꎬ即 ａ、ｃ 和 ｅ 为叶缘凸出部分ꎬｂ 和 ｄ
为叶缘凹陷部分ꎬｆ 为叶柄ꎬｇ 为叶中间部分ꎮ 据前

期的物候观察发现ꎬ在 ７ 月ꎬ北美鹅掌楸叶片的形

态变异最大ꎮ 因此ꎬ本研究于 ２０１８ 年 ７ 月采集北

美鹅掌楸不同大小的叶片ꎬ用消毒的剪刀分离样

品至 １ ｇꎬ具体参考李四游(２０１５)的方法ꎮ 所有样

品重复取样 ３ 次ꎬ置于－８０ ℃超低温冰箱中保存ꎬ
用于提取 ＲＮＡꎮ
１.１.２ 生化试剂　 植物总 ＲＮＡ 提取试剂盒购自天

根( ＴＩＡＮＧＥＮ) 生物公司ꎬＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴ Ｍａｓｔｅｒ
Ｍｉｘ ( Ｐｅｒｆｅｃｔ Ｒｅａｌ Ｔｉｍｅ) 反 转 录 试 剂 盒、 ３′￣Ｆｕｌｌ
ＲＡＣＥ Ｃｏｒｅ Ｓｅｔ ｗｉｔｈ ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴａｓｅ 试 剂 盒、
ＳＭＡＲＴｅｒ® ＲＡＣＥ ５′ / ３′ Ｋｉｔ 反 转 录 试 剂 盒、
ＰｒｉｍｅＳＴＡＲ® Ｍａｘ ＤＮＡ Ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ 高保真酶、ＤＬ ２
０００ ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒ 和 ＳＹＢＲ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ Ｔａｑ 酶均购自

Ｔａｋａｒａ 公司ꎬ核酸染料 Ｇｅｌ Ｓｔａｉｎ、Ｅａｓｙ Ｐｕｒｅ Ｑｕｉｃｋ
Ｇｅｌ Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ Ｋｉｔ 凝胶回收试剂盒和 Ｂｌｕｎｔ 载体均

购自北京全式金生物技术有限公司ꎬＣｌｏｎＥｘｐｒｅｓｓ®

Ｕｌｔｒａ Ｏｎｅ Ｓｔｅｐ Ｃｌｏｎｉｎｇ Ｋｉｔ 重组酶购自诺唯赞生物

公司ꎬ 大 肠 杆 菌 ( Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ) Ｔ１ 与 农 杆 菌

(Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ) ＧＶ３１０１ 购自上海唯地生物公司ꎬ
过表达载体 ＰＢＩ１２１￣ＧＵＳ 由本实验室提供ꎬ引物合

成由南京金斯瑞公司完成ꎬ其编号及序列见表 １ꎮ
１.２ 方法

１.２. １ 目 的 基 因 的 克 隆 　 根据北美鹅掌楸 ( Ｌ.
ｔｕｌｉｐｉｆｅｒａ)转录组数据库( ｈｔｔｐ: / / ａｎｃａｎｇｉｏ. ｕｇａ. ｅｄｕ /
ｃｏｎｔｅｎｔ / ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ￣ｔｕｌｉｐｉｆｅｒａ)ꎬ 筛 选 出 注 释 名 为

ＡＧＯ１ 基因的 ＥＳＴ 序列ꎬ通过 Ｏｌｉｇｏ ７ 软件设计

ＰＣＲ 扩增引物ꎬ以北美鹅掌楸叶芽的 ｃＤＮＡ、３′￣
ＲＡＣＥ 和 ５′￣ＲＡＣＥ 为模板ꎬ扩增 ＬｔＡＧＯ１ 基因的 ３
个目的片段ꎮ ＰＣＲ 体系为 ５０ μＬꎬ扩增程序:９８ ℃
３ ｍｉｎꎻ９８ ℃ １０ ｓꎬ５８ ℃ ３０ ｓꎬ７２ ℃ １ ｍｉｎꎬ共 ３５ 个

循环ꎻ７２ ℃ 彻底延伸 ５ ｍｉｎꎮ 将目的片段连接至

Ｂｌｕｎｔ 载体后转化大肠杆菌 Ｔ１ 感受态细胞ꎬ挑菌送

测ꎮ 利用 ＤＮＡＭＡＮ 软件拼接后获得全长 ｃＤＮＡ 序

列ꎬ使 用 ＮＣＢＩ ＯＲＦ Ｆｉｎｄｅｒ 在 线 软 件 ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｏｒｆｆｉｎｄｅｒ / )预测开放阅读框

并设计引物ꎬ验证基因克隆的正确性ꎮ 依据验证

成功的 ＡＧＯ１ 基因 ＣＤＳ 序列ꎬ查找其上游启动子

序列ꎮ 该启动子序列信息来自鹅掌楸(庐山种源)
ＮＪＦＵ￣Ｌｃｈｉ￣２. ０ 基 因 组 测 序 结 果 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎬ利用同源克隆法设计验证引物ꎬ引物序列

见表 １ꎮ 使用改良 ＣＴＡＢ 法(马明等ꎬ２００７)提取采

样组织的 ＤＮＡꎬ以此为模板扩增出约 ２ ０００ ｂｐ 的

启动子序列并测序确认ꎮ
１.２.２ ＬｔＡＧＯ１ 基因的生物信息学分析　 使用 ＮＣＢＩ
ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎ 在 线 软 件 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ.
ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｃｄｄ) 预测 ＬｔＡＧＯ１ 蛋白的保守结构

域ꎮ 使用 ＥｘＰＡＳｙ 中的 Ｐｒｏｔｐａｒａｍ 工具 ( ｈｔｔｐｓ: / /
ｗｅｂ.ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / ) 在线分析蛋白质理化

性 质ꎬ 使 用 ＳＯＰＭＡ 在 线 软 件 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａ￣
ｐｒａｂｉ. ｉｂｃｐ. ｆｒ / ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｎｐｓａ＿ａｕｔｏｍａｔ. ｐｌ? ｐａｇｅ ＝ ｎｐｓａ＿
ｓｏｐｍａ. ｈｔｍｌ ) 和 Ｐｈｙｒｅ２ 在 线 软 件 ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.
ｓｂｇ.ｂｉｏ. ｉｃ. ａｃ. ｕｋ / ｐｈｙｒｅ２ / ｈｔｍｌ / ｐａｇｅ. ｃｇｉ? ｉｄ ＝ ｉｎｄｅｘ)
分别预测蛋白质二、三级结构ꎬ使用 ＳｉｇｎａｌＰ ５. ０
Ｓｅｒｖｅｒ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｂｓ. ｄｔｕ. ｄｋ / ｓｅｒｖｉｃｅｓ / ＳｉｇｎａｌＰ / )
预测蛋白是否含信号肽ꎬ使用 ＰＳＯＲＴ 在线软件

(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｏｌｆｐｓｏｒｔ.ｈｇｃ.ｊｐ / )预测蛋白亚细胞的定位

４０４１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 １　 引物序列
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

序列 (５′－３′)
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′－３′)

用途
Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

ＬｔＡＧＯ１－Ｆ ＣＧＴＧＧＴＧＧＴＧＧＡＧＧＡＴＡＴＣＡ 中间片段扩增
Ｆｒａｇｍｅｎｔ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ＬｔＡＧＯ１－Ｒ ＡＧＣＡＧＴＧＧＧＡＧＴＴＧＴＡＡＣＡＧ

ＬｔＡＧＯ１－３Ｏｕｔｅｒ ＣＴＧＣＴＣＴＣＡＡＧＧＡＣＡＡＴＧＴＧＡＡ ３′ＲＡＣＥ

ＬｔＡＧＯ１－３Ｉｎｎｅｒ ＡＣＴＣＴＴＴＧＣＴＧＧＡＣＴＴＣＴＧＣＴＡＴＣＣＴＧＡＴＧ

ＬｔＡＧＯ１－５Ｏｕｔｅｒ ＧＴＧＣＡＧＣＴＣＧＧＧＡＴＣＡＧＡＣＧＧＣＣＴＡＴＧＡＧＡ ５′ＲＡＣＥ

ＬｔＡＧＯ１－５Ｉｎｎｅｒ ＴＧＡＣＡＣＣＡＣＴＧＧＡＡＴＧＴＴＧＡ

ＬｔＡＧＯ１－ｑＲＴ－Ｆ ＡＧＧＧＣＣＡＡＴＴＴＴＡＴＣＡＧＧＴＣ 荧光定量
Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ

ＬｔＡＧＯ１－ｑＲＴ－Ｒ ＴＣＡＡＣＡＧＡＡＴＡＧＣＧＡＴＣＣＧＡＡ

ＬｃＡｃｔｉｎ９７－Ｆ ＴＴＣＣＣＧＴＴＣＡＧＣＡＧＴＧＧＴＣＧＴＧ 内参
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ＬｃＡｃｔｉｎ９７－Ｒ ＧＴＣＧＣＡＣＡＡＣＴＧＧＴＡＴＣＧ

Ｈｉｎｄ ＩＩＩ－Ｆ ＣＡＣＴＣＡＴＴＡＧＧＣＡＣＣＣＣＡＧＧ 鉴定
Ｔｅｓｔｉｎｇ

ＧＵＳ－Ｒ ＡＴＣＣＡＧＡＣＴＧＡＡＴＧＣＣＣＡＣ

ＬｔＡＧＯ１－ＱＣ－Ｆ ＡＴＧＧＴＧＡＧＡＡＡＧＡＧＧＡＧＡＡ 开放阅读框扩增
ＯＲＦ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ＬｔＡＧＯ１－ＱＣ－Ｒ ＴＣＡＧＣＡＧＴＡＧＡＡＣＡＴＣＡＣＣ

ＬｔＡＧＯ１－Ｐｒｏ－Ｆ ＡＴＡＣＣＣＡＧＣＡＧＡＴＡＡＣＧＡＡ 启动子克隆
Ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｃｌｏｎｉｎｇ

ＬｔＡＧＯ１－Ｐｒｏ－Ｒ ＧＡＴＴＡＣＴＣＴＣＧＣＴＴＡＧＴＣＡ

ｐｒｏＬｔＡＧＯ１－ＧＵＳ－Ｆ ＧＡＣＣＡＴＧＡＴＴＡＣＧＣＣＡＡＧＣＴＴＡＴＡＣＣＣＡＧＣＡＧＡＴＡＡＣＧＡＡ 载体构建
Ｖｅｃｔｏｒ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ

ｐｒｏＬｔＡＧＯ１－ＧＵＳ－Ｒ ＡＣＣＡＣＣＣＧＧＧＧＡＴＣＣＴＣＴＡＧＡＧＡＴＴＡＣＴＣＴＣＧＣＴＴＡＧＴＣＡ

情况ꎮ 在 ＮＣＢＩ 数据库 ＢＬＡＳＴｘ 中查找同源序列ꎬ
使用 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｘ 软件分析 ＬｔＡＧＯ１ 蛋白同源性和

ＭＥＧＡ ７ 软件构建 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣Ｊｏｉｎｉｎｇ 系统进化树ꎮ
使 用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 数 据 库 ( ｈｔｔｐ: / / ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ.
ｐｓｂ.ｕｇｅｎｔ. ｂｅ / ｗｅｂｔｏｏｌｓ / ｐｌａｎｔｃａｒｅ / ｈｔｍｌ) 对克隆得到

的启动子序列进行顺式作用元件分析ꎮ
１.２.３ ＬｔＡＧＯ１ 基因的表达分析 　 使用植物总 ＲＮＡ
提取试剂盒分别提取鹅掌楸属不同发育时期的叶

片及不同组织的总 ＲＮＡꎬ并反转录合成 ｃＤＮＡ 的

第一链ꎬ稀释 ２０ 倍后作为 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 模板ꎮ 通过

Ｏｌｉｇｏ ７ 软件设计荧光定量 ＰＣＲ 引物ꎬ参考本实验

室鹅掌楸内参基因 Ａｃｔｉｎ９７(Ｔｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)进行实

时定量 ｑＰＣＲ 反应ꎬ引物序列见表 １ꎮ 反应体系为

２０ μＬꎬ分别为 ＳＹＢＲ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ Ｔａｑ Ⅱ１０ μＬꎬ上下

游引物各 ０. ４ μＬ( ５ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ )ꎬＲＯＸ Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ
Ｄｙｅ ｏｒ Ｄｙｅ Ⅱ０.４ μＬꎬ模板(１００ ｎｇ)２ μＬꎬＲＮＡａｓｅ￣
ｆｒｅｅ ｄｄＨ２０ ６.８ μＬꎮ 扩增程序:９５ ℃ 预变性 ３０ ｓꎻ
９５ ℃变性 ５ ｓꎬ６０ ℃退火 ３４ ｓꎬ４０ 个循环ꎮ 试验进

行 ３ 次生物学重复ꎬ用 ２－△△ｃｔ法(Ｌｉｖａｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１)

计算并分析基因的相对表达量ꎮ
１.２.４ 构建载体及转化、筛选　 使用 Ｘｂａｒ Ｉ 和 Ｈｉｎｄ
Ⅲ 酶分别酶切超表达载体 ＰＢＩ１２１ 质粒ꎬ经电泳跑

胶确 定 目 标 产 物 后 切 胶ꎬ 并 回 收 目 的 片 段

ＰｒｏＡＧＯ１ꎮ 利用诺唯赞同源重组酶将带酶切位点

的 ＰＣＲ 目 的 产 物 构 建 到 酶 切 后 的 表 达 载 体

ＰＢＩ１２１ 上ꎬ并转入大肠杆菌中扩增ꎬ 获得 ＧＵＳ 表

达载体 ＰＢＩ１２１￣ＰｒｏＡＧＯ１￣ＧＵＳꎮ 将经 ＰＣＲ、酶切及

测序后鉴定正确的 ＧＵＳ 表达载体质粒转进农杆菌

ＧＶ３１０１ꎬ并 通 过 花 序 浸 染 法 ( Ｃｌｏｕｇｈ ＆ Ｂｅｎｔꎬ
１９９８)转染到野生型拟南芥中ꎮ 将收种得到的 Ｔ０
代拟南芥种子播种在含有 ５０ ｍｇ􀅰Ｌ￣１ 卡那霉素

(Ｋａｎａｍｙｃｉｎ)的 １ / ２ＭＳ 培养基上ꎬ筛选出具有抗卡

那霉素的转基因植株ꎬ利用启动子测序引物对 Ｔ１
代拟南芥叶片的 ＤＮＡ 进行 ＰＣＲ 鉴定ꎬ以野生型植

株为阴性对照ꎮ 将符合预期结果的转基因植株继

代筛选至 Ｔ２ 代ꎬ用于 ＧＵＳ 染色分析ꎮ
１.２.５ 转基因拟南芥植株表型观察 　 转基因株系

和野生型拟南芥的种子先后经 ７５％酒精、１０％次

５０４１８ 期 魏灵敏等: 北美鹅掌楸 ＬｔＡＧＯ１ 基因的克隆、表达及其启动子分析



氯酸钠消毒和 ３ 次无菌水洗涤ꎬ之后播种在１ / ２ＭＳ
培养基(ｐＨ＝ ５.８)中ꎬ４ ℃春化 ２ ｄ 后ꎬ置于温度为

２５ ℃、光周期为 １６ ｈ 光照 / ８ ｈ 黑暗、光照强度为

５ ０００ ｌｘ 的人工光照培养箱内ꎮ 光照培养 １０ ｄ 后ꎬ
测量拟南芥幼苗根长并记录ꎬ５ 次重复ꎮ
１.２.６ 转基因拟南芥植株 ＧＵＳ 组织化学染色 　 参

照 Ｓｏｌａｒｂｉｏ 公司即用型 ＧＵＳ 试剂盒说明书ꎬ分别选

取在 １ / ２ＭＳ 培养基上生长 ４、６、９、１２、１６、２０、２５ ｄ
等不同时期及不同组织的转 ＰｒｏＡＧＯ１∷ＧＵＳ 的 Ｔ２
代拟南芥转化株ꎬ按 Ｊｅｆｆｅｒｓｏｎ(１９８７)的方法放到染

色液中染色ꎬ３７ ℃ 过夜孵育ꎬ７５％酒精洗涤脱色

５ ~ ６ 次后在体视显微镜下拍照ꎮ 以 ＧＶ３１０１ 空菌

株浸染野生型拟南芥为阴性对照ꎬ３５Ｓ∷ＧＵＳ 空载

体浸染的拟南芥为阳性对照ꎮ

２　 结果与分析

２.１ ＬｔＡＧＯ１ 基因全长 ｃＤＮＡ 的获得

从北美鹅掌楸叶芽中获得 ＡＧＯ１ 中间片段长

度为 ３ ５９２ ｂｐꎬ利用 ＲＡＣＥ 克隆获得长度为 ４４０ ｂｐ
和 ６３６ ｂｐ 的 ５′端和 ３′端序列(图 ２:Ａ)ꎬ经拼接得

到４ ２５８ ｂｐ 的 ｃＤＮＡ 全长序列ꎮ 经 ＯＲＦ ｆｉｎｄｅｒ 预

测到 ５′ ￣ＵＴＲ 序列长度为 ７８ ｂｐꎬ３′￣ＵＴＲ 序列长度

为 ８８０ ｂｐꎬ含 １３ 个 ｐｏｌｙＡꎬＯＲＦ 长度为 ３ ３００ ｂｐꎬ共
编码 １ １００ 个氨基酸ꎮ 对 ＯＲＦ 两端设计引物扩增

并测序验证ꎬ结果显示开放阅读框序列长度大小

与拼接序列一致ꎬ且无变异位点ꎮ 蛋白结构分析

得到该蛋白包含 ２ 个保守结构域ꎬ即 Ｇｌｙ￣ｒｉｃｈ￣
ＡＧＯ１ 和 Ｐｉｗｉꎮ 其中ꎬＰｉｗｉ 结构域位于 ＡＧＯ１ 的 Ｃ
端ꎬ含有 ＲＮＡ ５′ 端结合位点和对 ｍＲＮＡ 有切割作

用的活性位点(图 ２:Ｂ)ꎮ 以上结果验证了所得

ｃＤＮＡ 序列的正确性ꎬ故将该基因命名为 ＬｔＡＧＯ１ꎮ
２.２ ＬｔＡＧＯ１ 蛋白二级、三级结构和功能预测

图 ２: Ｃ 显 示ꎬ 该 蛋 白 由 延 伸 链 ( ｅｘｔｅｎｄｅｄ
ｓｔｒａｎｄ)、α 螺旋(ｈ)、β 转角( ｔ)和无规则卷曲( ｃ)
组成ꎬ其中无规则卷曲最多ꎬ占 ５２.１４％ꎻ此外ꎬ占
氨基酸序列较多的是 α 螺旋(２８.５７％)和延伸链

(１３.８３％)ꎬβ 转角最少(５.４６％)ꎮ 为深入了解蛋

白结构ꎬ对 ＬｔＡＧＯ１ 预测并模拟蛋白三级结构(图
２:Ｄ)ꎬ结果显示 ＬｔＡＧＯ１ 蛋白结构与 ＡＧＯ２ 蛋白

最为相似ꎬ且置信度达 １００％ꎮ 利用 ＳｉｇｎａｌＰ ５. ０
Ｓｅｒｖｅｒ 预测得到 Ｄ 值(信号肽均值与 Ｙ￣ｍａｘ 的平

均值)较小(０.００１ ６)ꎬ推测该基因编码的蛋白不

含信号肽ꎬ为非分泌蛋白ꎮ 对 ＬｔＡＧＯ１ 蛋白亚细胞

定位的预测结果显示ꎬＬｔＡＧＯ１ 蛋白位于微体、细
胞核、细胞质和细胞膜的分值分别为 ０.３、０.３、０.１
和 ０ꎬ说明该蛋白可能定位于细胞核和微体中ꎮ
２.３ ＬｔＡＧＯ１ 蛋白同源性比对及进化树分析

将 ＬｔＡＧＯ１ 编码的氨基酸序列与 ＮＣＢＩ 数据库

中的 序 列 比 对 发 现ꎬ 与 沉 水 樟 ( Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ
ｍｉｃｒａｎｔｈｕｍ)、海枣(Ｐｈｏｅｎｉｘ ｄａｃｔｙｌｉｆｅｒａ)和小果野蕉

(Ｍｕｓａ ａｃｕｍｉｎａｔａ)等的 ＡＧＯ１ 蛋白同源ꎬ且相似性

较高 ( ７２. ９７％ ~ ７６. ３３％)ꎮ 经多序列比对发现

ＬｔＡＧＯ１ 蛋白与其他物种 ＡＧＯ１ 同源蛋白总体表

现为 Ｃ 端较保守ꎬＮ 端保守性较差ꎬ且同源序列中

均存在一个保守的 Ｐｉｗｉ 结构域(图 ３)ꎮ ＬｔＡＧＯ１
蛋白与不同种类植物 ＡＧＯ１ 蛋白序列一致性较

高ꎬ说明该基因在植物进化过程中比较保守ꎮ 通

过与其他物种 ＡＧＯ１ 同源蛋白比对及构建的进化

树发现ꎬ北美鹅掌楸与樟科的沉水樟 ＡＧＯ１ 蛋白

(ＲＷＲ８４６０８.１)聚在一起ꎬ亲缘关系最近ꎬ与海枣

(ＸＰ＿００８８１２７９２.１)、小果野蕉(ＸＰ＿００９３８６４２９.１)
的亲缘关系较近ꎬ与麻风树(ＸＰ＿０１２０７９２４４.１)和

橡胶树 ( ＸＰ ＿ ０２１６７０５０５. １) 的亲缘关系相对较

远(图 ４)ꎮ
２.４ ＬｔＡＧＯ１ 的时空表达差异分析

利用 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 检测分析 ＬｔＡＧＯ１ 在北美鹅掌

楸 ８ 个组织中的表达量ꎬ结果如图 ５: Ａ 所示ꎬ
ＬｔＡＧＯ１ 在北美鹅掌楸所有的组织中均有表达ꎬ但
表达量存在一定差异ꎮ 其中ꎬ雄蕊和花芽的相对

表达量较高ꎬ显著高于其他组织ꎬ其次是花瓣ꎬ在
花萼、花芽、叶片、叶芽和雌蕊中的表达量较低ꎬ
ＬｔＡＧＯ１ 在北美鹅掌楸不同组织间的相对表达量为

雄蕊>花芽>花瓣>花萼>叶片>雌蕊>叶芽>茎ꎮ 该

基因在花器官中特异表达ꎬ推测 ＬｔＡＧＯ１ 可能在花

器官发育过程中发挥着重要作用ꎮ
对叶基部、叶中部和叶缘进行 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 检测ꎬ

结果如图 ５:Ｂ 所示ꎬ在北美鹅掌楸中ꎬＡＧＯ１ 的相

对表达量为叶缘>叶中部>叶基部ꎻ在鹅掌楸中ꎬ
ＡＧＯ１ 的相对表达量为叶缘>叶基部>叶中部ꎮ 由

此可见ꎬＡＧＯ１ 主要在鹅掌楸和北美鹅掌楸叶片中

的叶缘部位表达ꎬ且该基因在鹅掌楸叶片所有部

位的相对表达量均高于北美鹅掌楸的相对表达

量ꎬ尤其是鹅掌楸叶中部和叶基部的表达量是北

美鹅掌楸的 ４.５ ~ ７.５ 倍ꎬ说明 ＡＧＯ１ 在两个种间叶

片的空间分布上存在差异ꎮ

６０４１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



对叶芽萌动期(时期 １ 和时期 ２)、幼叶期(时
期 ３)、成熟期(时期 ４ 至时期 ６)和衰老期(时期

７)的叶片进行 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 检测ꎬ结果如图 ５:Ｃ 所

示:在叶芽萌动期至展叶期ꎬＬｔＡＧＯ１ 的表达量随着

叶芽的逐渐膨大而降低ꎻ在生长期ꎬＬｔＡＧＯ１ 的表达

量与叶片大小呈负相关的关系ꎬ且在叶面积最大

时达到最低值ꎻ当叶片进入衰老期ꎬＬｔＡＧＯ１ 的表达

量比生长后期的表达量高ꎬ但比展叶期的低ꎬ且在

叶原基形成的过程中ꎬＬｔＡＧＯ１ 的表达量远高于叶

成熟期的表达量ꎮ ＬｔＡＧＯ１ 在北美鹅掌楸叶片不同

发育阶段的相对表达量为叶芽萌动期>幼叶期>衰
老期>成熟期ꎬ说明 ＬｔＡＧＯ１ 在北美鹅掌楸分生组

织生长较旺盛的时期表达ꎮ
对叶缘凸出部分(即叶尖ꎬａꎬ ｃ 和 ｅ)和凹陷部

分(ｂ 和 ｄ)进行 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 检测ꎬ结果如图 ５:Ｄ 所

示ꎬＬｔＡＧＯ１ 在叶柄的相对表达量远高于其他部位

的表达量ꎬ相较而言ꎬ该基因在凹陷部位( ｂ)的相

对表达量高于凸出部位( ｃ)ꎬ此外在其他部位基本

不表达ꎮ 因此ꎬＬｔＡＧＯ１ 在北美鹅掌楸叶片中的相

对表达量为叶柄>叶凹陷>叶尖ꎬ说明 ＬｔＡＧＯ１ 可能

在叶柄的形成中起着重要作用ꎮ
２.５ ＬｔＡＧＯ１ 蛋白共表达网络

ＬｔＡＧＯ１ 蛋白共表达网络显示(图 ６)ꎬＡＧＯ１
不仅与逆境应激响应基因 ＤＣＬｓ、ＲＤＲ６ 和 ＳＧＳ３ 发

生互作ꎬ 还与介导 ｍｉＲＮＡ 叶极性分化的 ＨＥＮ１ 和

ＨＹＬ１ 基因发生互作ꎮ 据报道ꎬ长度 ２０ ~ ２４ ｎｔ 的小

ＲＮＡ( ｓＲＮＡ) 能响应多种逆境胁迫 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２ꎻＺｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎬ其 ｓＲＮＡ 的产生主要依

赖 ＤＣＬ、 ＡＧＯ 和 ＲＤＲ 基 因 家 族 所 编 码 的 蛋 白

(Ｓａｉｔｏ ＆ Ｓｉｏｍｉ ꎬ ２０１０ )ꎮ ＳＧＳ３ 与 ＲＤＲ６ 协同作用

能将单链 ＲＮＡ 转录为 ｄｓＲＮＡꎬ诱导产生转录后基

因沉默ꎬ降低病原菌的危害 ( Ｙｏｓｈｉｋａｗａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 此外ꎬＲＤＲ６ 还与 ＡＧＯ７、ＳＧＳ３ 和 ＤＣＬ４ 共

同调控 ｔｒａｎｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｓｉＲＮＡ 通路ꎬ其下游靶基因是参

与叶形远轴化的生长素响应因子( Ｐｅｒａｇｉｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４)ꎮ 在烟草中ꎬＮｂＤＣＬ１ 的沉默导致植株矮小ꎬ
叶片 畸 形ꎮ ＨＹＬ１ 通 过 介 导 ｍｉＲＮＡ 来 调 节

ＨＤ￣ＺＩＰⅢ基因的表达ꎬ从而维持叶的平展发育

(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ ＨＥＮ１ 最早被发现和花器官发

育相关 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎬ拟南芥中绝大部分

ｍｉＲＮＡ 均受到 ＨＥＮ１ 的调控(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６)ꎬ和
ＤＣＬ１￣３ 一样ꎬＨＥＮ１ 既能调控发育ꎬ又能参与 ＡＢＡ
信号通路的调控( Ｐａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２)ꎮ ＡＧＯ１ 与这

些基因相互作用ꎬ协同发挥抗逆及发育的调控

作用ꎮ
２.６ ＬｔＡＧＯ１ 启动子克隆、表达载体的构建及鉴定

以北美鹅掌楸基因组 ＤＮＡ 为模板进行 ＲＴ￣
ＰＣＲ 扩增ꎬ将扩增产物进行测序ꎬ得到 ２ ００１ ｂｐ 的

ＬｔＡＧＯ１ 启动子序列(图 ７:Ａ)ꎮ 将启动子扩增产物

ＰｒｏＡＧＯ１ 连接到植物表达载体 ＰＢＩ１２１ 上(图 ７:
Ｄ)ꎬ连接产物经菌落 ＰＣＲ 发现ꎬ大肠杆菌 ＰＣＲ 扩

增产物大小为 ２ ０００ ｂｐ 左右ꎬ与阳性对照条带大

小相一致(图 ７:Ｂ)ꎬ检测后的测序结果与数据库

序列一致ꎮ 经双酶切电泳后的结果(图 ７:Ｃ) 显

示ꎬ重组的质粒被酶切成两条条带ꎬ一条大小为 １２
７５８ ｂｐ 的条带ꎬ另一条几乎与 ＰｒｏＡＧＯ１ 大小一致

的序列条带ꎬ说明 ＬｔＡＧＯ１ 启动子成 功 构 建 到

ＰＢＩ１２１ 表达载体中ꎮ
２.７ ＬｔＡＧＯ１ 启动子顺式作用元件分析

利用 ＰｌａｎｔＣＡＲＥ 软件对 ＬｔＡＧＯ１ 启动子序列

进行分析ꎬ结果如表 ２ 所示ꎬＬｔＡＧＯ１ 启动子中含有

ＲＮＡ 聚 合 酶 Ⅱ 起 始 转 录 所 必 需 的 ＣＡＡＴ￣ｂｏｘ、
ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ 元件和较多的光响应元件(如 Ｂｏｘ ４ 、
Ｇ￣ｂｏｘ、ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ 和 ＭＹＢ 等)ꎬ此外还包含与防御

相关的 响 应 元 件 ( 如 防 御 与 应 激 元 件 ＴＣ￣ｒｉｃｈ
ｒｅｐｅａｔｓꎬ茉 莉 酸 甲 酯 响 应 调 节 元 件 ＣＧＴＣＡ /
ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆꎬ水杨酸响应元件 ＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔꎬＡＢＡ
响应元件 ＭＹＣꎬ冷胁迫相关元件 ａｓ￣１ꎬ厌氧诱导调

控元件 ＡＲＥ)和生长调控相关元件(如分生组织

表达调控元件 ＣＣＧＴＣＣ￣ｂｏｘ、玉米醇溶蛋白代谢

调控元件Ｏ２ ￣ｓｉｔｅ) ꎮ
２.８ 转基因植株的检测及表型观察

经 ＰＣＲ 检测后ꎬ共获得 ＰｒｏＡＧＯ１∷ＧＵＳ 转基

因阳性植株 １１ 株(图 ８:Ｃ)ꎮ 收种并播下 Ｔ２ 代转

基因植株ꎬ发现野生型的根长为(１.５±０.２) ｃｍꎬ转
基因的根长为(０.５±０.２)ｃｍꎬ且须根和主根一样发

达(图 ８:Ｄ)ꎬ叶面积较野生型小ꎬ第二对真叶的顶

端出现凹形缺刻和白化ꎮ ３０ ｄ 时ꎬ鉴别出两种表

型的株系ꎬ主要特征如下:植株矮小(图 ８:Ｆ)ꎬ抽
薹较晚ꎬ且出现不育的重瓣花ꎬ大部分莲座叶表面

积较野生型小(图 ８:Ｅ)ꎮ 其中ꎬ株系 １ 有 １ 片向

中－侧轴方向延伸生长的叶片ꎬ叶基部狭窄ꎬ叶形

呈扇形ꎬ其他叶片表面积是野生型的一半ꎬ且呈叶

基歪斜、叶柄弯曲、中－侧轴向和基－顶轴向的不对

称发育ꎮ 株系 ２ 的莲座叶数量较野生型少 ２ 片ꎬ叶
形缺刻程度较株系 １ 更深ꎬ其中有 １ 片叶的叶面积
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表 ２　 ＬｔＡＧＯ１ 启动子中的顺式作用元件预测
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ＬｔＡＧＯ１

顺式作用元件
Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ

核心序列
Ｃｏｒｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

数量
Ｎｕｍｂｅｒ 　 　 　 　 　 　 功能 Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

Ａ￣ｂｏｘ ＣＣＧＴＣＣ ５ 顺式调控元件 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔ

ＡＢＲＥ ＧＣＡＡＣＧＴＧＴＣ ８ ＡＢＡ 响应元件 ＡＢＡ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ

ＡＲＥ ＡＡＡＣＣＡ ５ 厌氧诱导调控元件 Ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔ ｆｏｒ ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ

ＡＴ￣ｒｉｃｈ ＡＴＡＧＡＡＡＴＣＡＡ １ 富含 ＡＴ 的结合位点 ＡＴ￣ｒｉｃｈ ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

Ｂｏｘ ４ ＡＴＴＡＡＴ ２ 光响应元件 Ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ

ＢｏｘⅡ ＴＣＣＧＴＧＴＡＣＣＡ １ 顺式调控元件 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔ

ＣＡＡＴ￣ｂｏｘ ＣＡＡＴ / ＣＡＡＡＴ ２２ 启动子和增强子区常见顺式作用元件 Ｃｏｍｍｏｎ ｃｉｓ￣ａｃｔｉｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ａｎｄ
ｅｎｈａｎｃｅｒ ｒｅｇｉｏｎｓ

ＣＣＧＴＣＣ￣ｂｏｘ ＣＣＧＴＣＣ ５ 分生组织表达调控元件 Ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｍｅｒｉｓｔｅｍ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ＣＧＴＣＡ￣ｍｏｔｉｆ ＣＧＴＣＡ ６ 茉莉酸甲酯响应调节元件 ＭｅＪＡ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔ

Ｇ￣ｂｏｘ ＣＡＣＧＴＴ １２ 光响应元件 Ｌｉｇｈｔ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ

ＧＴ１￣ｍｏｔｉｆ ＧＧＴＴＡＡＴ １ 光响应元件 Ｌｉｇｈｔ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ

ＭＹＢ ＡＡＣＣＴＡＡ １ 光响应的 ＭＹＢ 结合位点 ＭＹＢ ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｌｉｇｈｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

ＭＹＣ ＣＡＴＧＴＧ １ ＡＢＡ 响应元件 ＡＢＡ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ

Ｏ２ ￣ｓｉｔｅ ＧＡＴＧＡＣＡＴＧＧ １ 参与玉米醇溶蛋白代谢调节的顺式调节因子 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｚｅｉｎｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

ＴＡＴＡ￣ｂｏｘ ＴＡＴＡ ２５ 转录启始元件 Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｅｌｅｍｅｎｔ

ＴＣ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ ＡＴＴＣＴＣＴＡＡＣ １ 参与防御和协迫响应的元件 Ｅｌｅｍｅｎｔ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｄｅｆｅｎｓｅ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ

ＴＣＡ￣ｅｌｅｍｅｎｔ ＣＡＴＧＣＡＴＧ １ 参与 水 杨 酸 反 应 的 顺 式 作 用 元 件 Ｃｉｓ￣ａｃｔｉｎｇ ｅｌｅｍｅｎｔ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ
ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓ

ＴＧＡＣＧ￣ｍｏｔｉｆ ＴＧＡＣＧ ６ 茉莉酸甲酯响应调节元件 ＭｅＪＡ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｌｅｍｅｎｔ

ａｓ￣１ ＴＧＡＣＧ ６ 冷胁迫相关元件 Ｅｌｅｍｅｎｔ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃｈｉｌｌｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ

是其他叶片的 ５ ~ １０ 倍ꎬ叶基楔形ꎬ叶顶端凹陷呈

心形ꎬ其他叶基歪斜ꎬ叶的主要生长方向由基部至

顶端方向延伸生长ꎬ叶形态呈线形或条状发育ꎬ叶
柄较短ꎮ 推测 ＬｔＡＧＯ１ 启动子从叶原基分化期就

开始影响拟南芥的叶片在中－侧轴及基－顶轴两个

方向上发生程度各异的极性分化ꎬ且随着时间而

加深变异的程度ꎬ最终使叶缘缺刻的表型得以

维持ꎮ
２.９ ＬｔＡＧＯ１ 启动子活性分析

图 ９ 显示ꎬ由 ＬｔＡＧＯ１ 启动子控制的 ＧＵＳ 基因

在植株发育过程中呈阶段性表达ꎮ 在萌发后的第

４ 天和第 ６ 天ꎬ幼苗的 ＧＵＳ 活性不表达(图 ９:Ｂ１－
Ｂ２)ꎻ在叶芽分化期(第 ９ 天至第 ２５ 天)ꎬＬｔＡＧＯ１
启动子驱动 ＧＵＳ 在叶芽顶端稳定表达ꎬ且在新分

化的叶柄上启动活性最强(图 ９:Ｂ３－Ｂ７)ꎮ 在生殖

生长阶段ꎬ其在主叶脉、叶缘锯齿尖、果柄、花萼及

雌蕊等部位表达ꎬ说明 ＬｔＡＧＯ１ 在成熟的花、果荚、

叶和茎的维管束中均表达(图 ９:Ｂ８－Ｂ１１)ꎮ 因此ꎬ
ＬｔＡＧＯ１ 启动子的 ＧＵＳ 活性强度为叶顶芽 >花器

官>维管束ꎬ属于分生组织特异性启动子ꎮ

３　 讨论与结论

本研究克隆得到北美鹅掌楸 ＬｔＡＧＯ１ 基因ꎬ通
过生物信息学分析发现 ＬｔＡＧＯ１ 和其他物种 ＡＧＯ１
的相似性很高ꎬ亚细胞定位于细胞核ꎬ这些信息与

李红英等(２０１８)在胡杨中的研究结果相吻合ꎮ 组

织特异性分析发现ꎬＬｔＡＧＯ１ 在叶原基分化期的表

达量明显高于成熟期和衰老期ꎬ且在幼叶的叶缘

部位高含量表达ꎬ而在成熟叶中只在叶柄表达ꎻ
ＺｍＡＧＯ１ａ 在玉米的幼叶及吐丝期的雌穗中表达量

最高(徐东东ꎬ２０１４)ꎬ且在玉米新生叶中的表达量

高于老叶(许鑫等ꎬ２０１４)ꎮ 在北美鹅掌楸生殖生

长过程中ꎬＬｔＡＧＯ１ 在雄蕊的表达量最高ꎬ其次是花
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图 １　 北美鹅掌楸和鹅掌楸的叶片和采样部位
Ｆｉｇ. １　 Ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐａｒｔｓ ｏｆ Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｉｎｅｎｓｅ ａｎｄ Ｌ. ｔｕｌｉｐｉｆｅｒａ

Ａ. ａ. ５′￣ＲＡＣＥꎻ ｂ. ３′￣ＲＡＣＥꎻ ｃ. 中间片段ꎻ ｄ. 开放阅读框ꎻ Ｍ１. Ｍａｋｅｒ ２ ０００ꎻ Ｍ２. Ｍａｋｅｒ ５ ０００ꎻ Ｂ. 保守结构域ꎻ Ｃ. 二级结构ꎻ
Ｄ. 三级结构ꎮ
Ａ. ａ. ５′￣ＲＡＣＥ ｓｅｇｍｅｎｔꎻ ｂ. ３′￣ＲＡＣＥ ｓｅｇｍｅｎｔꎻ ｃ. Ｍｉｄｄｌｅ ｓｅｇｍｅｎｔꎻ ｄ. Ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅ(ＯＲＦ) ｆｒａｇｍｅｎｔꎻ Ｍ１. Ｍａｋｅｒ ２ ０００ꎻ Ｍ２ . Ｍａｋｅｒ
５ ０００ꎻ Ｂ. Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｄｏｍａｉｎꎻ Ｃ. Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎻ Ｄ. Ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ.

图 ２　 ＬｔＡＧＯ１ 的克隆与结构分析
Ｆｉｇ. ２　 Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＬｔＡＧＯ１ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
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图 ３　 ＬｔＡＧＯ１ 蛋白同源性分析
Ｆｉｇ. ３　 Ｈｏｍｏｌｏｇｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＬｔＡＧＯ１ ｐｒｏｔｅｉｎ

芽ꎬ与龙眼(杨曼曼ꎬ２０１５)、苹果(鹿游等ꎬ２０１３)
的组织特异性研究结果类似ꎬ说明 ＡＧＯ１ 在幼苗期

参与叶原基的分化ꎬ而在生殖期普遍存在于细胞

分裂生长较旺盛的花器官中ꎮ
启动子是基因转录的调控中心ꎬ本研究预测

到 ＬｔＡＧＯ１ 基因启动子上含有多个光响应、激素诱

导、分生组织表达及多个非生物胁迫响应元件ꎬ进
一步研究发现 ＰｒｏＡＧＯ１ 能成功启动 ＧＵＳ 表达ꎬ其

表达具有时空特异性:ＧＵＳ 在幼苗期的顶端分生

组织表达ꎬ随着顶端逐渐分化出新的叶片ꎬ该启动

子仅在新分化的叶柄处表达ꎬ后期在成熟的花、果
荚、叶和茎的维管束中表达ꎮ Ｖａｕｃｈｅｒｅｔ 等(２００６)
对转 ＰｒｏＡＧＯ１∷ＧＵＳ 的拟南芥分析发现ꎬＡＧＯ１ 在

整个发育过程中表达ꎬ尤其在分生组织和维管束

组织中的表达丰度最高ꎮ 这说明 ＡＧＯ１ 的表达不

仅在顶端分生组织ꎬ 也在侧生分生组织中的其他
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图 ４　 ＬｔＡＧＯ１ 蛋白系统进化分析
Ｆｉｇ. ４　 Ｈｏｍｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＬｔＡＧＯ１ ｐｒｏｔｅｉｎ

Ａ. ＡＧＯ１ 在北美鹅掌楸不同组织中的表达ꎻ Ｂ. ＡＧＯ１ 在鹅掌楸属不同组织中的表达ꎻ Ｃ. ＡＧＯ１ 在北美鹅掌楸不同发育时期叶中
的表达ꎻ Ｄ. ＡＧＯ１ 在北美鹅掌楸叶不同部位中的表达ꎮ ��表示差异极显著(Ｐ<０.０１)ꎮ
Ａ. ＡＧＯ１ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｉｎ Ｌ.ｔｕｌｉｐｉｆｅｒａꎻ Ｂ. ＡＧＯ１ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｉｎ Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎꎻ Ｃ. ＡＧＯ１ ｇｅｎｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｉｎ Ｌ.ｔｕｌｉｐｉｆｅｒａꎻ Ｄ. ＡＧＯ１ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｉｎ Ｌ.ｔｕｌｉｐｉｆｅｒａ. �� ｍｅａｎｓ ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ(Ｐ<０.０１) .

图 ５　 ＡＧＯ１ 基因在鹅掌楸属不同组织中的表达模式
Ｆｉｇ. ５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ＡＧＯ１ ｇｅｎｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ Ｌ.
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图 ６　 ＬｔＡＧＯ１ 蛋白共表达网络
Ｆｉｇ. ６　 Ｃｏ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ＬｔＡＧＯ１ ｐｒｏｔｅｉｎ

部位ꎬ但目前有关相应的表达机理还未见报道ꎮ
叶极性分化是原基细胞感受极性分化信号并

作出相应反应的过程ꎬ而沿着近－远轴、基－顶轴和

中－侧轴 ３ 个极性方向分化的过程又决定了叶形

态的建成过程(Ｄｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 本研究通过转

ＰｒｏＡＧＯ１∷ＧＵＳ 表达载体得到叶柄弯曲、叶中－侧
轴向和基－顶轴向极性丧失的拟南芥株系ꎮ 在番

茄中下调 ＳｌＡＧＯ１ 的表达ꎬ会导致远轴面出现与近

轴面相同的毛状体ꎬ且叶片小叶柄出现发育缺陷

(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 此外ꎬＬｔＡＧＯ１ 启动子的表达

能促使拟南芥在发育过程中发生异位分生组织的

活动ꎬ致使拟南芥叶基楔形、叶顶端缺刻呈心形ꎮ
在对 ＡＧＯ１ 功能缺失突变体的其他研究中ꎬ发现

ＡＧＯ１ 的缺失会促使植物体的叶卷曲、植株矮化及

结实率下降 (Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｌｉｕ ＆ Ｎｏｎｏｍｕｒａꎬ
２０１６)ꎬＫｉｄｎｅｒ 等(２００５)对过表达 ＡＧＯ１ 和双突变

的拟南芥分析发现ꎬＡＧＯ１ 是通过激活 ＳＴＭ 基因调

节干细胞功能从而影响叶的极性效应ꎮ 由此可

知ꎬＡＧＯ１ 基因的缺失和过表达都会不同程度地影

响叶极性的丧失ꎬ推测 ＡＧＯ１ 可能是通过两种不同

的调控途径参与到叶的形态建成中ꎮ 目前ꎬ 对这

Ａ. Ｍ. ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒ ＤＬ５ ０００ꎻ ＰｒｏＡＧＯ１. ＬｔＡＧＯ１ 启动子序列ꎻ Ｂ. 菌液 ＰＣＲ 检测ꎻ Ｃ. Ｍ１. ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒ ＤＬ１５ ０００ꎻ １. Ｈｉｎｄ Ⅲ 单酶

切ꎻ ２. Ｈｉｎｄ Ⅲ和 ＸｂａｒⅠ双酶切ꎻ ＋ . ＬｔＡＧＯ１ 启动子序列ꎻ Ｄ. ＰＢＩ１２１￣ＰｒｏＡＧＯ１￣ＧＵＳ 表达载体的构建ꎮ
Ａ. Ｍ. ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒ ＤＬ５ ０００ꎻ ＰｒｏＡＧＯ１. ＬｔＡＧＯ１ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎻ Ｂ. ＰＣＲ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉꎻ Ｃ. Ｍ１. ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒ ＤＬ１５ ０００ꎻ
１. Ｓｉｎｇｌｅ￣ｄｉｇｅｓｔｉｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ｂｙ Ｈｉｎｄ Ⅲꎻ ２. Ｄｏｕｂｌｅ￣ｄｉｇｅｓｔｉｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ｂｙ Ｈｉｎｄ Ⅲ ａｎｄ ＸｂａｒⅠꎻ ＋. ＬｔＡＧＯ１ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎻ Ｄ. ＰＢＩ１２１￣
ＰｒｏＡＧＯ１￣ＧＵＳ ｖｅｃｔｏｒ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ.

图 ７　 ＬｔＡＧＯ１ 启动子的克隆及载体构建
Ｆｉｇ. ７　 Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｖｅｃｔｏｒ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ＬｔＡＧＯ１ ｐｒｏｍｏｔｅｒ
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Ａ. 拟南芥叶片和花的表型ꎻ Ｂ. 拟南芥花不育的表型ꎻ Ｃ. Ｍ 为 ＤＬ ５ ０００ ＤＮＡ 分子标准量ꎻ ＋. ＬｔＡＧＯ１ 启动子序列ꎻ １－１１. 转

ＰｒｏＡＧＯ１∷ＧＵＳ 拟南芥植株ꎻ － . 阴性对照ꎻ Ｄ. 拟南芥幼苗根的发育ꎻ Ｅ. 拟南芥莲座叶的发育ꎻ Ｆ. 拟南芥花的发育ꎮ
Ａ. Ｌｅａｆ ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ ꎻ Ｂ. Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｓｔｅｒｉｌｉｔｙ ｉｎ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａꎻ Ｃ. Ｍ. ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒ ＤＬ ５ ０００ꎻ ＋. ＬｔＡＧＯ１
ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎻ １－ １１. Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ＰｒｏＡＧＯ１∷ＧＵＳ ｉｎ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ ｐｌａｎｔｓꎻ － . Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｏｌꎻ Ｄ. Ｒｏｏｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓꎻ Ｅ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｒｏｓｅｔｔｅ ｌｅａｆ ｉｎ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ ꎻ Ｆ. Ｆｌｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ.

图 ８　 转 ＰｒｏＡＧＯ１∷ＧＵＳ 拟南芥植株的 ＰＣＲ 鉴定和表型观察
Ｆｉｇ. ８　 ＰＣＲ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ＰｒｏＡＧＯ１∷ＧＵＳ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｐｌａｎｔｓ

一分子机制的研究普遍认为ꎬ叶原基和叶发育的

过程皆需要 ＳＴＭ 处于激活状态ꎬ且 ＫＮＯＸ Ｉ 家族其

他基因处于沉默状态ꎮ Ｙａｎｇ 等(２００６)发现 ＡＧＯ１
是通过正向调控 ＳＴＭ 和抑制 ＫＮＯＸ Ｉ 的表达而决

定叶片和花瓣近－远轴的发生ꎮ Ａｒｕｎｉｋａ 等(２００４)
研究认为ꎬ叶片的形态建成(如叶中孔洞的形成、

叶缘的裂痕)均与关键部位的细胞发生程序性死

亡(ＰＣＤ)相关ꎬ而 Ｚｈａｎｇ 等(２００９)的研究也证实

正向卷曲叶片的发生是因为背面叶肉细胞的程序

性死亡ꎮ 那么ꎬＡＧＯ１ 是否也是通过调控细胞的分

化方向和速度而影响叶形的多样性ꎬ且该基因如

何响应叶原基分化的起始信号ꎬ其具体调控机制

３１４１８ 期 魏灵敏等: 北美鹅掌楸 ＬｔＡＧＯ１ 基因的克隆、表达及其启动子分析



Ａ１－Ａ９. 生长 ４、６、９、１２、１６、４５ ｄ 的野生型植株ꎻ Ｂ１－Ｂ１１. 生长 ４、６、９、１２、１６、２０、２５、４５ ｄ 的转 ＰｒｏＡＧＯ１∷ＧＵＳ 植株ꎻ Ｃ１－Ｃ９. 生

长 ４、６、９、１２、１６、４５ ｄ 的转 ３５Ｓ∷ＧＵＳ 植株ꎮ
Ａ１－Ａ９. Ｗｉｌｄ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ ４ꎬ ６ꎬ ９ꎬ １２ꎬ １６ꎬ ４５￣ｄａｙ￣ｏｌｄꎻ Ｂ１－Ｂ１１. Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ＰｒｏＡＧＯ１∷ＧＵＳ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ ４ꎬ ６ꎬ ９ꎬ １２ꎬ
１６ꎬ ２０ꎬ ２５ꎬ ４５￣ｄａｙ￣ｏｌｄꎻ Ｃ１－Ｃ９. Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ３５Ｓ∷ＧＵＳ Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｏｆ ４ꎬ ６ꎬ ９ꎬ １２ꎬ １６ꎬ ４５￣ｄａｙ￣ｏｌｄ .

图 ９　 转基因拟南芥组织 ＧＵＳ 染色分析
Ｆｉｇ. ９　 Ｐｒｏｍｏｔｅｒ￣ＧＵＳ ａｓｓａｙ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ

有待进一步研究ꎮ 在生殖发育方面ꎬ该研究的表

达株系抽薹较晚ꎬ花大而重瓣且不育ꎬ这一现象与

Ｌｉ 等(２０１９)的研究结果相吻合ꎮ 究其原因ꎬ可能

是花器官由顶端分生组织分化形成ꎬＡＧＯ１ 在顶端

分生组织中持续而稳定的表达ꎬ从而能参与到叶

与花器官的形态建成中ꎮ 但是ꎬ两者之间有无相

关的基因共同被 ＡＧＯ１ 所调控ꎬ还有待于进一步

研究ꎮ

本研究以北美鹅掌楸为研究对象ꎬ首次分析

了 ＬｔＡＧＯ１ 在不同组织部位的时空表达谱ꎬ明确了

其启动子在拟南芥分生组织中的表达模式ꎬ初步

探索了 ＬｔＡＧＯ１ 对北美鹅掌楸叶形发育的调控作

用ꎮ 下一步我们将会构造 ＬｔＡＧＯ１ 超表达载体转

化杨树ꎬ并将 ＬｔＡＧＯ１ 与叶形发育的 关 键 成 员

ＫＮＯＸ Ｉ 家族基因进行蛋白互作研究ꎮ 本研究结果

将为进一步分析 ＡＧＯ１ 基因在木本植物生长发育
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过程中的作用提供理论参考ꎬ也为促进观叶树种

的叶形态遗传改良研究提供良好的实践意义ꎮ
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摘　 要: ＵＤＰ￣类黄酮 ３￣Ｏ￣葡萄糖基转移酶(３ＧＴ)是花青素生物合成途径的重要催化酶之一ꎮ 为研究其在紫

玉兰花青素苷合成途径中的作用ꎬ该文以紫玉兰品种‘红元宝’(Ｍａｇｎｏｌｉａ ｌｉｌｉｆｌｏｒａ ‘Ｈｏｎｇｙｕａｎｂａｏ’)为材料ꎬ根
据转录组测序获得的 ３ＧＴ 序列设计引物ꎬ利用 ＲＴ￣ＰＣＲ 技术克隆花青素苷生物合成途径中的结构基因

Ｍｌ３ＧＴ１ꎬ并对其进行生物信息学和表达模式分析ꎮ 结果表明:(１)Ｍｌ３ＧＴ１ 基因的 ｃＤＮＡ 序列长度为 １ ８６３ ｂｐꎬ
其中最长开放阅读框(ＯＲＦ)为 １ ３７４ ｂｐꎬ编码一条 ４５７ ａａ 的肽链ꎬ相对分子质量为 ４９.３７ ｋＤａꎬ理论等电点(ｐＩ)
为 ６.０４ꎮ (２)氨基酸序列比对显示其具备典型的植物次生产物糖基转移酶信号序列(ＰＳＰＧ ｂｏｘ)ꎮ (３)系统发

育分析结果表明ꎬＭｌ３ＧＴ１ 蛋白与小苍兰、矮牵牛、番薯等物种的 ３ＧＴ 蛋白聚在一支ꎮ (４)ｑＲＴ￣ＰＣＲ 结果显示

Ｍｌ３ＧＴ１ 基因的表达具有时空特异性ꎬ在花中的表达量最高ꎬ在嫩叶和老叶中有少量表达ꎬ而在根和茎中几乎

不表达ꎻ随着花的发育ꎬＭｌ３ＧＴ１ 基因的表达量呈现先降低后升高的趋势ꎬ并在盛花期达到最高ꎮ 上述结果表

明ꎬＭｌ３ＧＴ１ 可能参与类黄酮 ３￣Ｏ 的糖基化修饰ꎬ本研究结果将为木兰属植物花色育种研究奠定基础ꎮ
关键词: 紫玉兰ꎬ 花色ꎬ 糖基转移酶ꎬ 基因克隆ꎬ 表达分析
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ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｄａｔａｂａｓｅ ｏｆ Ｍ. ｌｉｌｉｆｌｏｒａ ‘Ｈｏｎｇｙｕａｎｂａｏ’ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｇｅｎｅ Ｍｌ３ＧＴ１ ｉｎ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｐａｔｈｗａｙ ｗａｓ ｃｌｏｎｅｄ ｂｙ ＲＴ￣ＰＣＲ ( ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ￣ＰＣＲ)ꎬ ａｎｄ ｉｔｓ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｗｅｒｅ
ａｎａｌｙｚｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｔｈｅ ｃＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｌｅｎｇｔｈ ｏｆ Ｍｌ３ＧＴ１ ｗａｓ １ ８６３ ｂｐꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ
ｆｒａｍｅ ｗａｓ １ ３７４ ｂｐꎬ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ４５７ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｒｅｓｉｄｕｅｓ. Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ Ｍｌ３ＧＴ１ ｗａｓ ４９.３７ ｋＤａꎬ ａｎｄ ｉｔｓ
ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ ｐｏｉｎｔ ｗａｓ ６. ０４. (２) Ｔｈｅ ｄｅｄｕｃｅｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ Ｍｌ３ＧＴ１ ｃｏｎｔａｉｎｓ ａ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｐｌａｎｔ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ
ｐｒｏｄｕｃｔ ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｓｉｇｎａｔｕｒｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ( ＰＳＰＧ ｂｏｘ). ( ３) Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ
Ｍｌ３ＧＴ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｗａｓ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｔｏ ３ＧＴ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ Ｆｒｅｅｓｉａ ｈｙｂｒｉｄａꎬ Ｐｅｔｕｎｉａ × ｈｙｂｒｉｄａꎬ ａｎｄ Ｉｐｏｍｏｅａ ｂａｔａｔａｓ. (４)
Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ (ｑＲＴ￣ＰＣＲ) ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ Ｍｌ３ＧＴ１ ｈａｓ ｓｐａｔｉｏ￣ｔｅｍｐｏｒａｌ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙꎬ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ｈｉｇｈｅｓｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｓꎬ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｙｏｕｎｇ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｏｌｄ ｌｅａｖｅｓꎬ ａｎｄ ｌｉｔｔｌｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ
ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｓｔｅｍｓꎻ Ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｓꎬ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ Ｍｌ３ＧＴ１ ｇｅｎｅ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｆｉｒｓｔꎬ ｔｈｅｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄꎬ
ａｎｄ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ａｔ ｔｈｅ ｆｕｌｌｙ￣ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ. Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔ Ｍｌ３ＧＴ１ ｍａｙ ｂｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ
ｉｎ ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３￣Ｏ￣ｇｌｙｃｏｓｙｌａｔｉｏｎ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｗｉｌｌ ｌａｙ ａ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒ ａｎｄ ｃｏｌｏｒ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ Ｍａｇｎｏｌｉａ ｐｌａｎｔｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｍａｇｎｏｌｉａ ｌｉｌｉｆｌｏｒａꎬ ｆｌｏｗｅｒ ｃｏｌｏｒꎬ ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬ ｇｅｎｅ ｃｌｏｎｉｎｇꎬ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

　 　 花色是观赏植物重要的品质性状之一ꎬ花青素

苷(ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ)是由花青素苷元( ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ)和
糖组成的糖苷ꎬ是影响花色的一类重要色素物质

(戴思兰和洪艳ꎬ２０１６)ꎮ 目前ꎬ关于花青素的生物

合成途径的研究已经比较深入ꎮ 图 １ 显示花青素生

物合成通路上的 ３ 条主链产生矢车菊素(ｃｙａｎｉｄｉｎ)、
天竺葵素(ｐｅｌａｒｇｏｎｉｄｉｎ)以及飞燕草素(ｄｅｌｐｈｉｎｉｄｉｎ)ꎬ
矢车菊素甲基化生成芍药色素(ｐｅｏｎｉｄｉｎ)ꎬ矮牵牛色

素(ｐｅｔｕｎｉｄｉｎ)和锦葵色素(ｍａｌｖｉｄｉｎ)则由飞燕草素

不同程度的甲基化而来ꎬ共同构成了自然界中 ６ 种

主要花色素(朱丽娟等ꎬ２０１２)ꎮ 对花青素苷元进行

糖基化修饰ꎬ可形成稳定的花青素苷并对呈色具有

重要作用(招雪晴等ꎬ２０１７)ꎮ
在植物花色形成过程中ꎬＵＤＰ￣类黄酮 ３￣Ｏ￣葡萄

糖基转移酶(ＵＤＰ￣ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３￣Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬ
３ＧＴ)通常作用于花青素苷合成途径的最后一步ꎬ能
够催化 ＵＤＰ￣葡萄糖中的糖分子转移到花色素的 Ｃ３
羟基位点上ꎬ将花青素转化生成该通路上第一个稳

定的花青素苷(Ｓｕｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 花青素在自然条

件下性质不稳定ꎬ易通过糖苷键与糖形成花青素苷

(Ｎａｋａｔｓｕｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ构成花青素苷的单糖主要

有葡萄糖、鼠李糖、半乳糖、木糖和阿拉伯糖(庄维

兵等ꎬ２０１８)ꎮ 从化学的角度来看ꎬ糖的结合增加了

花青素苷的稳定性和水溶性ꎬ花青素最常在 Ｃ３ 位

发生 Ｏ￣糖基化ꎬ其次是 Ｃ５ 位的糖基化ꎬ糖基化使花

青素很容易从细胞质的生产部位转移到液泡

(Ｎａｋａｔｓｕｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎬ从而使颜色稍微向红色转

变(Ｔａｎａｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 由此可见ꎬ糖基化对花色

的形成起到关键作用ꎮ
第一个被发现可以催化花青素 Ｃ３ 羟基糖基

化的酶是玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ) Ｂｒｏｎｚｅ￣１ (Ｘ１３５００)ꎬ由
于花青素的积累较少ꎬＢｒｏｎｚｅ 突变体呈现出苍白的

色 粒 ( Ｄｏｏｎｅｒ ＆ Ｎｅｌｓｏｎꎬ １９７７ꎻ Ｌａｒｓｏｎ ＆ Ｃｏｅꎬ
１９７７)ꎮ 迄 今 为 止ꎬ ３ＧＴ 基 因 已 经 在 矮 牵 牛

(Ｐｅｔｕｎｉａ ｈｙｂｒｉｄａ)(Ｊｏｎｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８４)、三花龙胆

(Ｇｅｎｔｉａｎａ ｔｒｉｆｌｏｒａ)(Ｔａｎａｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６)、荷兰鸢尾

( Ｉｒｉｓ ｈｏｌｌａｎｄｉｃａ) (Ｙｏｓｈｉｈａｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)、小苍兰

(Ｆｒｅｅｓｉａ ｈｙｂｒｉｄａ ) ( Ｓｕｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ )、 滇 牡 丹

(Ｐａｅｏｎｉａ ｄｅｌａｖａｙｉ) (王毅等ꎬ２０１７)、葡萄风信子

(Ｍｕｓｃａｒｉ ａｒｍｅｎｉａｃｕｍ) (杜灵娟等ꎬ２０１７)等观赏植

物中克隆得到ꎮ 在大多数植物中ꎬ３ＧＴ 的表达常

常与花青素的积累正相关ꎬ如 Ｆｈ３ＧＴ 和 ＭｄＵＦＧＴꎬ
然而在有的植物中ꎬ如 Ｚｅ３ＧＴꎬ其表达并不呈现正

相关的趋势(Ｂａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻＳｕｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻＨｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｑｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ ＰｅＵＦＧＴ３ 在蝴蝶

兰(Ｐｈａｌａｅｎｏｐｓｉｓ ｅｑｕｅｓｔｒｉｓ)红色形成中起着重要作

用ꎬ抑制 ＰｅＵＦＧＴ３ 的表达导致花青素含量的显著

下降(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 舒庆艳等(２０１８)利用

ＶＩＧＳ 技 术 沉 默 紫 斑 牡 丹 ( Ｐａｅｏｎｉａ ｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａ)
ＰｓＵＦ３ＧＴ 基因ꎬ３Ｇ 型糖苷和 ３Ｇ５Ｇ 型糖苷都有不

同程度的降低ꎮ 由此可见ꎬ３ＧＴ 基因在植物花色

形成中具有重要作用ꎮ
紫 玉 兰 ‘ 红 元 宝 ’ ( Ｍａｇｎｏｌｉａ ｌｉｌｉｆｌｏｒａ

‘Ｈｏｎｇｙｕａｎｂａｏ’) 为木兰科 ( Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ) 木兰属

(Ｍａｇｎｏｌｉａ)的多年生落叶灌木ꎬ是紫玉兰(Ｍａｇｎｏｌｉａ
ｌｉｌｉｆｌｏｒａ)的栽培品种ꎬ该品种花色深于紫玉兰ꎮ 课题

８１４１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



组前期研究显示ꎬ紫玉兰和紫玉兰‘红元宝’花被片

中均含有 ４ 种在 Ｃ３ 位芸香糖苷修饰的花青素苷ꎬ
即 矢 车 菊 素 ３￣Ｏ￣芸 香 糖 苷￣５￣Ｏ￣葡 萄 糖 苷

(Ｃｙ３Ｒｕ５Ｇ)、矢车菊素 ３￣Ｏ￣芸香糖苷(Ｃｙ３Ｒｕ)、芍
药素 ３￣Ｏ￣芸香糖苷￣５￣Ｏ￣葡萄糖苷(Ｐｎ３Ｒｕ５Ｇ)、芍药

素 ３￣Ｏ￣芸香糖苷(Ｐｎ３Ｒｕ) (Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 花

青素的 Ｃ３ 位芸香糖苷化修饰分两步完成ꎬ首先在

３ＧＴ 作用下 Ｃ３ 位发生 Ｏ￣葡萄糖基化ꎬ随后鼠李糖

转移酶(３￣Ｏ￣ｒｈａｍｎｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬ３ＲＴ)才可以转移

Ｏ￣鼠李糖苷与 Ｏ￣葡萄糖苷相连形成芸香糖苷基团

(Ｙａｍａｚａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 由此推测紫玉兰‘红元

宝’花色形成过程中ꎬ３ＧＴ 基因对 ４ 种花青素苷的合

成具有重要作用ꎮ 为进一步揭示其功能ꎬ本研究基

于转录组数据ꎬ筛选出 ３ＧＴ 基因ꎬ并对其进行克隆

和表达分析ꎬ研究结果为木兰属植物花色形成机理

研究提供重要依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验材料

紫玉兰‘红元宝’十年生实生苗种植于浙江农

林 大 学 平 山 试 验 基 地 ( １１９° ４２′ ５４. ６７″ Ｅ、
３０°１５′５０.０９″ Ｎ)ꎬ选择生长健壮且无病虫害的植

株ꎬ于 ２０１９ 年 ４ 月采取花蕾期(ｂｕｄ ｐｅｒｉｏｄ) ( Ｓ１)、
露色 期 ( ｄｅｗ ｃｏｌｏｒ ｐｅｒｉｏｄ) ( Ｓ２)、初 开 期 ( ｉｎｉｔｉａｌ
ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ ) ( Ｓ３ )、 半 开 期 ( ｈａｌｆ￣ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ
ｐｅｒｉｏｄ)(Ｓ４)、盛开期( ｆｕｌｌｙ￣ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄ) ( Ｓ５) ５
个时期的最外轮花瓣(图 ２)ꎬ锡纸包裹ꎬ液氮速冻

固样ꎮ 由于紫玉兰‘红元宝’为花叶同放ꎬ同时采

集根、茎、老叶、嫩叶等组织部位的样品ꎬ保存于

－８０ ℃冰箱ꎬ用于 ＲＮＡ 提取和荧光定量分析ꎮ
１.２ 总 ＲＮＡ 的提取、检测与 ｃＤＮＡ 的合成

使用诺禾致源 ＵｌｔｒａＣｌｅａｎ Ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ａｎｄ
ｐｈｅｎｏｌ Ｐｌａｎｔ ＲＮＡ Ｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ Ｋｉｔ ( ＤＮＡ ｆｒｅｅ) ＲＮＡ
提取试剂盒(ＮＨＵＣ００２Ｓ)ꎬ提取紫玉兰 ‘红元宝’
Ｓ１~ Ｓ５ 时期花瓣和根、茎、老叶、嫩叶等组织部位的

总 ＲＮＡꎮ 使用 ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ (Ｐｅｒｆｅｃｔ
Ｒｅａｌ Ｔｉｍｅ) (ＴａＫａＲａ ｃｏｄｅ: ＲＲ０３６Ａ)进行反转录反

应ꎮ 反转录后得到的 ｃＤＮＡ 保存在－２０ ℃冰箱备用ꎮ
１.３ Ｍｌ３ＧＴ１ 基因克隆

利用本课题组前期构建的紫玉兰‘红元宝’花

瓣转录组数据库(结果未发表)ꎬ以 ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｄｉｎ /
ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３￣Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ 为检索词ꎬ对注释到

Ｎｒ(ｎｏｎ￣ｒｅｄｕｎｄａｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｄａｔａｂａｓｅ)数据库的基因注

释进行筛选ꎬ对得到的序列 ＣＬ３３８８.Ｃｏｎｔｉｇ１ 进一步

通 过 ＮＣＢＩ 的 ＢＬＡＳＴ 功 能 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｂｌａｓｔ. ｎｃｂｉ.
ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / Ｂｌａｓｔ.ｃｇｉ) 进行 ｂｌａｓｔ 比对ꎮ 在开放阅读

框( ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅꎬ ＯＲＦ)框的两侧使用 Ｐｒｉｍｅ
Ｐｒｉｍｅ ５.０ 软件设计引物(表 １)ꎬ引物由杭州有康生

物技术有限公司合成ꎮ 将紫玉兰‘红元宝’花发育

的 Ｓ１~ Ｓ５ 共 ５ 个时期的 ｃＤＮＡ 等量混匀ꎬ稀释 １０ 倍

作为模板ꎬ进行 ＲＴ￣ＰＣＲ 扩增ꎮ ２０ μＬ ＰＣＲ 反应体

系如下:上下游引物(１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)各 １ μＬꎬｃＤＮＡ
模板 １ μＬꎬＰｒｅｍｉｘ Ｔａｑ １０ μＬꎬｄｄＨ２Ｏ ７ μＬꎮ 反应程

序:９５ ℃预变性 ５ ｍｉｎ 后运行 ３５ 个循环(９５ ℃变性

３０ ｓꎬ５９.６ ℃ ３０ ｓꎬ７２ ℃ ２ ｍｉｎ)ꎻ７２ ℃ １０ ｍｉｎꎬ１０ ℃
５ ｍｉｎꎮ ＰＣＲ 反应结束后ꎬ通过 １％(ｗ / ｖ)琼脂糖凝

胶电 泳 分 离 目 的 片 段ꎮ 切 胶 后ꎬ 使 用 ＴａＫａＲａ
ＭｉｎｉＢＥＳＴ Ａｇａｒｏｓｅ Ｇｅｌ ＤＮＡ Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ Ｋｉｔ Ｖｅｒ. ４. ０
(ＴａＫａＲａ ｃｏｄｅ: Ｎｏ.９７６２)试剂盒按照使用说明书进

行胶回收ꎮ 回收后ꎬ取适量的回收产物连接至

ｐＭＤＴＭ１８￣Ｔ Ｖｅｃｔｏｒ( ＴａＫａＲａ ｃｏｄｅ: Ｎｏ. ６０１１)ꎮ 连接

产物转化大肠杆菌 Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｉｌ ＤＨ５α Ｃｏｍｐｅｔｅｎｔ
Ｃｅｌｌｓ(ＴａＫａＲａ ｃｏｄｅ: Ｎｏ. ９０５７)ꎬ蓝白斑筛选后挑单

克隆进行菌落 ＰＣＲ 鉴定ꎬ条带正确的送至杭州有康

生物技术有限公司进行 ＤＮＡ 测序ꎮ

表 １　 紫玉兰‘红元宝’Ｍｌ３ＧＴ１ 基因

克隆及实时荧光定量引物
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｆｏｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ＰＣＲ ｏｆ Ｍｌ３ＧＴ１ ｉｎ Ｍａｇｎｏｌｉａ ｌｉｌｉｆｌｏｒａ ‘Ｈｏｎｇｙｕａｎｂａｏ’

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ
ｎａｍｅ

序列(５′￣３′)
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′￣３′)

用途
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

Ｍｌ３ＧＴ１￣Ｆ
Ｍｌ３ＧＴ１￣Ｒ

ＴＡＣＣＣＣＡＡＡＣＣＣＣＡＴＣＣＣＡＣＣ
ＣＴＴＣＴＴＣＣＧＣＴＴＣＴＴＧＣＣＣＡＴ

扩增 ＯＲＦ
Ｔｏ ａｍｐｌｉｆｙ ＯＲＦ

Ｍｌ３ＧＴ１￣
ｑＰＣＲ￣Ｆ
Ｍｌ３ＧＴ１￣
ｑＰＣＲ￣Ｒ

ＧＡＣＣＧＣＴＴＣＧＣＣＣＡＣＡＡＡ

ＣＡＡＴＣＣＣＴＣＣＣＴＣＧＣＣＴＴＣＴ

实时荧光定量
Ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ
ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ

ＰＣＲ

ＭｂＴＥＦ￣Ｆ
ＭｂＴＥＦ￣Ｒ

ＡＧＧＴＴＧＡＧＡＡＴＧＧＴＧＡＧＡＣＴＧＴ
ＴＣＡＣＧＣＡＣＧＧＡＡＴＣＡＴＴＡＣＡＴＴ

扩增内参基因
Ｔｏ ａｍｐｌｉｆｙ

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｅ

１.４ Ｍｌ３ＧＴ１ 基因的生物信息学分析

使用 ＳｎａｐＧｅｎｅ ４.１.８ 软件去除载体序列ꎬ获得

目的基因序列ꎻ使用 ＤＡＮＭＡＮ ７.０ 软件将核苷酸

序列翻译成蛋白质序列ꎻ利用 ＮＣＢＩ 提供的 ＯＲＦ
ｆｉｎｄｅｒ (ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｏｒｆｆｉｎｄｅｒ / )分

９１４１８ 期 王卓为等: 紫玉兰‘红元宝’Ｍｌ３ＧＴ１ 基因的克隆及表达分析



析序列的编码区ꎻ利用 ＣＤＤ 蛋白保守结构域数据

库 ( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ / ｃｄｄ /
ｗｒｐｓｂ. ｃｇｉ) 分 析 蛋 白 的 保 守 域ꎻ 利 用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ
(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｐａｒａｍ / ) 在线软件对

紫玉兰‘红元宝’Ｍｌ３ＧＴ１ 蛋白序列的分子量、等电

点、不稳定系数、脂肪指数和亲疏水性等理化性质

进行预测ꎻ利用 ｐｒｏｔｓｃａｌｅ 在线网站分析该蛋白质

的亲 /疏水性( ｈｔｔｐｓ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ / ｐｒｏｔｓｃａｌｅ / )ꎻ
利用 ＳＯＰＭＡ 在线软件(ｈｔｔｐｓ: / / ｎｐｓａ￣ｐｒａｂｉ. ｉｂｃｐ. ｆｒ /
ｃｇｉ￣ｂｉｎ / ｓｅｃｐｒｅｄ＿ｓｏｐｍａ. ｐｌ) 预测 Ｍｌ３ＧＴ１ 蛋白序列

的 二 级 结 构ꎻ 利 用 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ 在 线 网 站

(ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ. ｅｘｐａｓｙ. ｏｒｇ)预测 Ｍｌ３ＧＴ１ 蛋白的三级

结构ꎻ使用 ＤＮＡＭＡＮ ７.０ 软件进行多序列比对ꎬ并
使用 ＭＥＧＡ ６.０ 软件构建系统发育进化树ꎬ系统发

育进化树的构建在序列比对后ꎬ采用邻接法建树

(ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇꎬＮＪ)ꎬｂｏｏｔｓｔｒａｐ 重复 １ ０００ 次获得

分支可信度ꎮ
１.５ Ｍｌ３ＧＴ１在花开放的不同时期与组织的表达分析

使用 Ｌｉｇｈｔ Ｃｙｃｌｅｒ ４８０ Ⅱ ( Ｒｏｃｈｅ) 实时定量

ＰＣＲ 仪进行基因表达相对定量分析ꎮ 反应体系:模
板 ２ μＬꎬ上下游引物各 ０.８ μＬꎬ荧光染料 ＢＣＧ Ｑｐｃｒ
Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ(２×) １０ μＬ 和 ６.４ μＬ ｄｄＨ２Ｏꎮ 通过两步

法进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲꎬ扩增程序为 ９５ ℃预变性 ３０ ｓ 后

运行 ４０ 个循环(９５ ℃ ５ ｓꎬ６０ ℃ ３０ ｓ)ꎬ然后再运行

(９５ ℃ ５ ｓꎬ６０ ℃ １ ｍｉｎꎬ９５ ℃ １５ ｓ)ꎮ 对反转录得到

的 ｃＤＮＡ 分别进行 ５ 倍数梯度稀释ꎬ以 ＭｂＴＥＦ 为内

参基因(王宁杭等ꎬ２０１９)ꎬ每个样品设置 ３ 个生物

学重复ꎮ 采用 ２－△△Ｃｔ计算目的基因的相对表达量ꎮ
使用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １４.０ 软件进行数据分析和绘图ꎮ

２　 结果与分析

２.１ Ｍｌ３ＧＴ１ 基因克隆及序列分析

紫玉兰‘红元宝’的 ＲＴ￣ＰＣＲ 结果显示ꎬ扩增

产物长 １ ８６３ ｂｐ(图 ３)ꎬ将测序得到的序列通与转

录组序列 ＣＬ３３８８. Ｃｏｎｔｉｇ１ 进行比对ꎬ核苷酸序列

相似性为 ９９.８４％ꎮ 利用 ＮＣＢＩ 的 ＯＲＦ ｆｉｎｄｅｒ 分析

发现其最长开放阅读框 １ ３７４ ｂｐꎬ编码 ４５７ 个氨基

酸ꎬ推导的氨基酸序列与转录组序列相似性为

１００％ꎮ 将该基因命名为 Ｍｌ３ＧＴ１ꎬ在 ＧｅｎＢａｎｋ 登录

号为 ＭＷ４５４８６２ꎮ
通过 ＮＣＢＩ 的 ＣＤＤ 蛋白保守结构域数据库ꎬ对

紫玉兰‘红元宝’Ｍｌ３ＧＴ１ 蛋白保守区进行预测ꎬ结

果表明ꎬＭｌ３ＧＴ１ 具备尿嘧啶二磷酸￣糖基转移酶结

构域(ＰＬＮ０２６７０)ꎬＵＤＰ￣葡萄糖醛酸基 /葡萄糖基转

移酶保守域(ＵＤＰＧＴ)ꎬ表明 Ｍｌ３ＧＴ１ 属于糖基转移

酶超家族ꎬ具有 ＧＴ１＿Ｇｔｆ￣ｌｉｋｅ 结构域ꎬ表明其属于植

物界中最大的家族 １ 糖基转移酶(ＧＴ１ｓ)ꎮ 按照蛋

白质的三维折叠模式ꎬ糖基转移酶可以大致划分为

ＧＴ￣Ａ、ＧＴ￣Ｂ 和 ＧＴ￣Ｃ 三大类(Ｃｏｕｔｉｎｈｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎬ
预测结果显示ꎬＭｌ３ＧＴ１ 为 ＧＴ￣Ｂ 类的糖基转移酶ꎮ

利用 ＮＣＢＩ 的在线 Ｂｌａｓｔｐ 功能ꎬ将 Ｍｌ３ＧＴ１ 的

氨基酸序列与其他植物的氨基酸序列进行在线比

对ꎬ结 果 表 明ꎬ Ｍｌ３ＧＴ１ 与 沉 水 樟 ( Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ
ｍｉｃｒａｎｔｈｕｍ)３ＧＴ 的相似性最高ꎬ达 ６０. ３５％ꎬ与荷

花(Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ)、杨梅(Ｍｏｒｅｌｌａ ｒｕｂｒａ)、海枣

(Ｐｈｏｅｎｉｘ ｄａｃｔｙｌｉｆｅｒａ)、美洲葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｌａｂｒｕｓｃａ)、蓖
麻(Ｒｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ)等物种 ３ＧＴ 的相似性较高ꎬ
为 ４９.００％ ~５４.２７％ꎮ

使用 ＤＮＡＭＡＮ ７.０ 软件将 Ｍｌ３ＧＴ１ 推导的氨

基酸序列与其他物种已发表的 ３ＧＴ 氨基酸序列进

行多序列比对ꎮ 图 ４ 结果显示ꎬＭｌ３ＧＴ１ 与拟南

芥、苹果、玉米、矮牵牛、葡萄、三花龙胆 ３ＧＴ 蛋白

的相 似 性 分 别 为 ４６. ２０％、 ４４. ２０％、 ４１. ６０％、
３８.４０％、４７.２０％、４１.８０％ꎬ且 Ｍｌ３ＧＴ１ 与其他 ３ＧＴ
蛋白类似ꎬ其 Ｃ 端具备典型的由 ４４ 个氨基酸组成

的保守序列ꎬ即植物次生产物糖基转移酶信号序

列(ＰＳＰＧ ｂｏｘ)ꎬ表明 Ｍｌ３ＧＴ１ 具备植物糖基转移

酶特征ꎬ可能参与次生代谢产物的糖基化修饰ꎮ
Ｍｌ３ＧＴ１ 的 ＰＳＰＧ 基序为 ＷＡＰＱＴＭＶＬＧＨＶＡＬＧＡＦＶ
ＴＨＣＧＷＮＳＶＭＥＳＩＴＡＧＶＰＭＩＣＲＰＦＦＧＤＱꎬ已有的研

究表明ꎬ糖供体特异性部分由 ＰＳＰＧ 盒中的最后氨

基酸残基确定ꎬ当为 Ｑ 时使用葡萄糖作为糖供体ꎬ
当为 Ｈ 时则使用半乳糖 ( Ｋｕｂｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎬ
Ｍｌ３ＧＴ１ 的 ＰＳＰＧ 基序最后一个残基为 Ｑꎬ表明

Ｍｌ３ＧＴ 可能属于 ＵＤＰ￣类黄酮糖基转移酶ꎬ使用

ＵＤＰ￣葡萄糖作为糖供体ꎮ
２.２ Ｍｌ３ＧＴ１ 基因的生物信息学分析

通过 ＰｒｏｔＰａｒａｍ 在线软件分析 Ｍｌ３ＧＴ１ 氨基酸

的理化性质ꎬ结果表明:Ｍｌ３ＧＴ１ 编码 ４５７ 个氨基

酸ꎬ分子式为 Ｃ２２１６Ｈ３４５７Ｎ６０１Ｏ６３８ Ｓ２０ꎬ相对分子质量

为 ４９.３７ ｋＤａꎬ理论等电点( ｐＩ)为 ６.０４ꎬ小于 ７ꎬ说
明其 为 酸 性 蛋 白ꎻ 其 中 带 负 电 荷 氨 基 酸 残 基

(Ａｓｐ ＋ Ｇｌｕ)数为 ５０ꎬ带正电荷氨基酸残基(Ａｒｇ ＋
Ｌｙｓ)数为 ４５ꎬ丙氨酸含量最多ꎬ占 １０.９％ꎬ 酪氨酸

含量最少ꎬ 占 ０.９％ꎻ 该蛋白不稳定系数为 ４０.７１ꎬ

０２４１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



ＣＨＳ. 查尔酮合成酶ꎻ ＦＬＳ. 黄酮醇合成酶ꎻ ＣＨＩ. 查尔酮异构酶ꎻ Ｆ３Ｈ. 黄烷酮 ３￣羟基化酶ꎻ Ｆ３′Ｈ. 类黄酮￣３′￣羟基化酶ꎻ
Ｆ３′５′Ｈ. 类黄酮￣３′ꎬ５′￣羟基化酶ꎻ ＤＦＲ. 二氢黄酮醇还原酶ꎻ ＡＮＳ. 花青素合成酶ꎻ ＵＦ３ＧＴ. ＵＤＰ￣类黄酮 ３￣Ｏ￣葡萄糖基转移酶ꎻ
ＬＡＲ. 无色花青素还原酶ꎻ ＡＮＲ. 花青素还原酶ꎮ
ＣＨＳ. Ｃｈａｌｃｏｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎻ ＦＬＳ. Ｆｌａｖｏｎｏｌ ｓｙｎｔｈａｓｅꎻ ＣＨＩ. Ｃｈａｌｃｏｎｅ ｉｓｏｍｅｒａｓｅꎻ Ｆ３Ｈ. Ｆｌａｖａｎｏｎｅ ３￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅꎻ Ｆ３′Ｈ. Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ￣３′￣
ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅꎻ Ｆ３′５′Ｈ. Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ￣３′ꎬ５′￣ｈｙｄｒｏｘｙｌａｓｅꎻ ＤＦＲ. Ｄｉｈｙｄｒｏｆｌａｖｏｎｏｌ ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎻ ＡＮＳ. Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｓｙｎｔｈａｓｅꎻ ＵＦ３ＧＴ. ＵＤＰ￣ｆｌａｖｏｎｏｉｄ ３￣
Ｏ￣ｇｌｕｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎻ ＬＡＲ. Ｌｅｕｃｏａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎻ ＡＮＲ. Ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ.

图 １　 花青素生物合成途径
Ｆｉｇ. １　 Ｔｈｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎ(Ｐｅｔｒｏｎｉ ＆ Ｔｏｎｅｌｌｉꎬ ２０１１ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)

图 ２　 不同开花阶段的紫玉兰‘红元宝’
Ｆｉｇ. ２　 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ Ｍａｇｎｏｌｉａ ｌｉｌｉｆｌｏｒａ ‘Ｈｏｎｇｙｕａｎｂａｏ’

不稳定系数大于 ４０ꎬ表明其为不稳定蛋白ꎻ总平均

亲水性的负值表示亲水性ꎬ正值表示疏水性ꎬ且正

值越大表示疏水性越强ꎬＭｌ３ＧＴ１ 总平均亲水性为

０.０９０ꎬ说明该蛋白是疏水性蛋白ꎮ
通过 ＳＯＰＭＡ 在线网站对紫玉兰‘红元宝’３ＧＴ１

蛋白的二级结构预测 (图 ５)ꎬ 结构表明 Ｍｌ３ＧＴ１ 蛋

Ｍ. ＤＬ２０００ ＤＮＡ Ｍａｒｋｅｒꎻ １. Ｍｌ３ＧＴ１ꎮ

图 ３　 紫玉兰‘红元宝’Ｍｌ３ＧＴ１ 基因克隆
Ｆｉｇ. ３　 Ｇｅｎｅ ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ Ｍｌ３ＧＴ１ ｆｒｏｍ Ｍａｇｎｏｌｉａ

ｌｉｌｉｆｌｏｒａ ‘Ｈｏｎｇｙｕａｎｂａｏ’
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黑色阴影和其他阴影框分别表示相同和相似的氨基酸ꎬ下划线表示 ＰＳＰＧ 保守基序ꎮ
Ｂｌａｃｋ ｓｈａｄｅｄ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｓｈａｄｅｄ ｂｏｘｅｓ ｓｈｏｗ ｉｄｅｎｔｉｃａｌ ａｎｄ ｓｉｍｉｌａｒ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｌｉｎｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ＰＳＰＧ
ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｍｏｔｉｆ.

图 ４　 推导的 Ｍｌ３ＧＴ１ 氨基酸序列与其他物种 ３ＧＴ 氨基酸序列比对
Ｆｉｇ. ４　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｄｅｄｕｃｅｄ Ｍｌ３ＧＴ１ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ａｎｄ ３ＧＴ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｆｒｏｍ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ

蓝线. α￣螺旋ꎻ 紫线. 无规则卷曲ꎻ 红线. 延伸链ꎻ 绿线. β￣转角ꎮ
Ｂｌｕｅ ｌｉｎｅ. α￣ｈｅｌｉｘꎻ Ｐｕｒｐｌｅ ｌｉｎｅ. Ｒａｎｄｏｍ ｃｏｉｌꎻ Ｒｅｄ ｌｉｎｅ. Ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｓｔｒａｎｄꎻ Ｇｒｅｅｎ ｌｉｎｅ. β￣ｔｕｒｎ.

图 ５　 Ｍｌ３ＧＴ１ 蛋白二级结构预测结果
Ｆｉｇ. ５　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｍｌ３ＧＴ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ
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图 ６　 Ｍｌ３ＧＴ１ 蛋白三级结构预测结果
Ｆｉｇ. ６　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｍｌ３ＧＴ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

白中 α￣螺旋(３９.３９％)和无规则卷曲(３８.２９％)含

量最多ꎬ而延伸链和 β￣转角含量分别为 １６.８５％和

５.４７％ꎮ 将 Ｍｌ３ＧＴ１ 序列提交到 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ 在

线网站预测编码蛋白质的三维结构ꎬ３Ｄ 预测结果

显示(图 ６)ꎬＱＭＥＡＮ 分值在－４~ ０ 之间ꎬ越接近于

０ꎬ表明待测蛋白与模板蛋白的匹配度越好ꎬ可信

度越高ꎬＭｌ３ＧＴ１ 的 ＱＭＥＡＮ 分值为 － ０. ８８ꎬ表明

Ｍｌ３ＧＴ１ 与模板蛋白 ＵＤＰ￣葡萄糖类黄酮 ３￣Ｏ 糖基

转移酶(２ｃ１ｘ.１. Ａ )匹配度较好ꎬ相似性较高ꎬ达
５２. ６７％ꎬ推测其可能为类黄酮 ３￣Ｏ 糖基转移酶ꎻ
ＧＭＱＥ 可信度评分为 ０.８３ꎬ介于 ０ ~ １ 之间ꎬ且较接

近 １ꎬ说明以上述蛋白模板构建的模型质量较好ꎻ
Ｍｌ３ＧＴ１ 具备 ＧＴ￣Ｂ 家族典型的 Ｒｏｓｓｍａｎｎ 折叠结

构域ꎬ表明其为 ＧＴ￣Ｂ 家族成员ꎬ这也与 ＣＤＤ 的预

测结果一致ꎮ
２.３ Ｍｌ３ＧＴ１ 氨基酸序列系统发育分析

将紫玉兰‘红元宝’Ｍｌ３ＧＴ１ 与其他植物中已

报道的参与类黄酮途径的糖基转移酶共同构建系

统发育进化树ꎬ图 ７ 结果显示ꎬＧＴｓ 分为 ５ＧＴｓ、
７ＧＴｓ、３ＧＴｓ 进化分支ꎬＭｌ３ＧＴ１ 与小苍兰 Ｆｈ３ＧＴ１
亲缘关系较近聚为一支ꎬ属于 ３ＧＴｓ 进化大支ꎬ该
分 支 还 有 葡 萄 Ｖｖ３ＧＴ、 草 莓 Ｆａ３ＧＴ、 矮 牵 牛

Ｐｈ３ＧＴ、番薯 Ｉｂ３ＧＴꎬ且与其他类黄酮糖基转移酶

５ＧＴｓ、７ＧＴｓ 的 亲 缘 关 系 较 远ꎬ 表 明 其 可 能 与

Ｆｈ３ＧＴ１ 功能类似ꎬ属于 ３ＧＴ 糖基转移酶家族成

员ꎬ参与类黄酮 ３￣Ｏ 的糖基化ꎮ

２.４ Ｍｌ３ＧＴ１ 基因在花开放的不同时期与不同组织

中的表达分析

以紫玉兰‘红元宝’花开放不同时期(Ｓ１ ~ Ｓ５)
以及老叶、嫩叶、根、茎等组织部位的 ｃＤＮＡ 为模

板ꎬ探究 Ｍｌ３ＧＴ１ 基因在紫玉兰‘红元宝’中的表达

模式 (图 ８ )ꎮ 结 果 表 明ꎬ随 着 花 的 开 放 进 程ꎬ
Ｍｌ３ＧＴ１ 基因的表达量呈现先降低后升高的趋势ꎬ
其表达量在盛花期(Ｓ５)达到峰值ꎮ 各组织部位的

荧光定量结果显示ꎬＭｌ３ＧＴ１ 基因具有组织特异

性ꎬ在花中的表达量最高ꎬ在老叶和嫩叶中有少量

表达ꎬ而在根和茎中几乎不表达ꎬ且其在花朵开放

的各个时期中的表达量均高于其他组织部位ꎮ

３　 讨论与结论

本文克隆得到紫玉兰‘红元宝’Ｍｌ３ＧＴ１ 基因ꎬ
生物信息分析发现 Ｍｌ３ＧＴ１ 序列具有植物次生产物

糖基转移酶信号序列———ＰＳＰＧ ｂｏｘꎬ推测其可能参

与次生代谢产物的糖基化修饰ꎮ ＧＴｓ 根据其催化位

点的不同ꎬ可分为 ３￣Ｏ￣糖基转移酶(３ＧＴｓ)、５￣Ｏ￣糖
基转移酶(５ＧＴｓ)、７￣Ｏ￣糖基转移酶(７ＧＴｓ) (王应丽

等ꎬ２０１４)ꎮ 系统发育树聚类结果显示 Ｍｌ３ＧＴ１ 和小

苍兰 Ｆｈ３ＧＴ１ 亲缘关系较近ꎬ聚为一支ꎬ进一步表明

其可能和 Ｆｈ３ＧＴ１ 功能类似ꎬ具有参与类黄酮 ３￣Ｏ
的糖基化修饰的功能(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ

有研究结果表明ꎬ３ＧＴ 具有花器官组织特异表

达模式(王毅等ꎬ２０１７)ꎮ 滇牡丹(王毅等ꎬ２０１７)
和葡萄风信子(杜灵娟等ꎬ２０１７)中 ３ＧＴ 基因在花

青素苷大量积累的组织中高表达ꎬ而在少量积累

和无花青素苷的组织中ꎬ３ＧＴ 表达量极低甚至不

表达ꎮ 与前人研究结果一致ꎬ在本研究中ꎬＭｌ３ＧＴ１
基因在花中大量表达ꎬ 而在其他营养器官组织中

几乎不表达或者表达量很低ꎬ表明 Ｍｌ３ＧＴ１ 可能参

与花青素苷的生物合成ꎮ
３ＧＴ 参与小苍兰和葡萄风信子花瓣中花青素

苷的生物合成ꎬ 其表达量往往与花瓣中花青素苷

的积累呈正相关 ( Ｓｕｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ梁 沛 雯 等ꎬ
２０１９)ꎮ 但是 Ｍｌ３ＧＴ１ 基因表达模式与小苍兰和葡

萄风信子不同ꎬ其表达量随着花的开放呈现先下

降后上升的趋势ꎬ这可能与不同植物花瓣中花青

素苷的糖苷类型不同有关ꎮ 葡萄风信子花瓣中花

青素苷糖苷类型均为葡萄糖苷(梁沛雯等ꎬ２０１９)ꎬ
因此葡萄风信子花青素苷的积累与 ３ＧＴ 基因表达

３２４１８ 期 王卓为等: 紫玉兰‘红元宝’Ｍｌ３ＧＴ１ 基因的克隆及表达分析



图 ７　 Ｍｌ３ＧＴ１ 蛋白与其他植物的 ＧＴ 蛋白的系统进化树
Ｆｉｇ. ７　 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｍｌ３ＧＴ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｎｄ ＧＴ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ ｏｔｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ

图 ８　 Ｍｌ３ＧＴ１ 在紫玉兰‘红元宝’花开放的
不同时期以及组织部位的表达分析

Ｆｉｇ. ８　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｍｌ３ＧＴ１ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｅｒｉｏｄｓ ａｎｄ ｔｉｓｓｕｅ ｐａｒｔｓ ｏｆ Ｍａｇｎｏｌｉａ

ｌｉｌｉｆｌｏｒａ ‘Ｈｏｎｇｙｕａｎｂａｏ’

量紧密相关ꎮ 在紫玉兰‘红元宝’花瓣中ꎬ４ 种花

青素苷 Ｃ３ 位均发生芸香糖基化修饰ꎬ其中 Ｐｎ３Ｒｕ
含量最高(约占总花青素苷含量的 ７１％)(Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 由于花青素的 Ｃ３ 位芸香糖苷化修饰

依次由 ３ＧＴ 和 ３ＲＴ 催化完成 ( Ｙａｍａｚａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)ꎬ紫玉兰‘红元宝’芸香糖苷型花青素苷的合

成不仅受 ３ＧＴ 基因的调控ꎬ同时还与 ３ＲＴ 基因的

表达有关ꎮ 由此表明 Ｍｌ３ＧＴ１ 参与调控紫玉兰‘红
元宝’的花青素苷的生物合成ꎬ但是该基因不是紫

玉兰‘红元宝’花青素苷生物合成的限速酶基因ꎮ
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紫九牛叶绿体基因组密码子偏好性分析
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摘　 要: 为确定瑶药紫九牛叶绿体基因组密码子的使用模式及其成因ꎬ该研究以紫九牛叶绿体基因组 ５０ 条蛋

白质编码序列为研究对象ꎬ利用 Ｃｏｄｏｎ Ｗ １.４.２ 和在线软件 ＣＵＳＰ 和 Ｃｈｉｐｓ 分析其密码子偏好性ꎮ 结果表明:(１)
ＲＳＣＵ>１ 的密码子有 ２９ 个ꎬ其中有 ２８ 个以 Ａ / Ｕ 结尾ꎬ说明叶绿体基因组的同义密码子中偏好以 Ａ / Ｕ 结尾ꎮ
(２)紫九牛叶绿体基因组密码子的 ＧＣ 含量 ＧＣ１(４７.３８％)>ＧＣ２(３９.８１％)>ＧＣ３(２９.６０％)ꎬＥＮＣ 值大于 ４５ 的有 ４０
个ꎬ说明紫九牛叶绿体基因组存在较弱的偏性ꎮ (３)中性绘图分析和 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析说明了紫九牛叶绿体基因组

密码子的偏好性既受到选择的作用ꎬ又受到突变因素的影响ꎮ (４)通过构建的高低基因表达库最终确定了 １５ 个

最优密码子ꎬ分别为 ＵＵＧ、ＡＵＵ、ＧＵＵ、ＧＵＡ、ＵＣＵ、 ＣＣＵ、ＡＣＵ、ＡＣＡ、ＧＣＵ、ＣＡＡ、ＡＡＣ、ＧＡＡ、ＵＧＵ、ＣＧＵ 和 ＧＧＵꎮ
该研究为紫九牛叶绿体基因组的确定以及遗传多样性分析提供了依据ꎮ
关键词: 紫九牛ꎬ 叶绿体基因组ꎬ 密码子ꎬ 偏好性分析ꎬ 最优密码子

中图分类号: Ｑ７５　 　 文献标识码: Ａ　 　 文章编号: １０００￣３１４２(２０２２)０８￣１４２６￣０７

Ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ
ｏｆ Ｖｅｎｔｉｌａｇｏ ｌｅｉｏｃａｒｐａ

ＧＵＯ Ｓｏｎｇ１ꎬ２ꎬ ＬＩＡＮＧ Ｘｉａｎｇｌａｎ１ꎬ ＨＵＡＮＧ Ｑｉｎｇｑｉｎｇ１ꎬ ＬＵ Ｘｉａｎｇ１ꎬ２ꎬ
ＹＡＮ Ｑｉｗｅｉ１ꎬ２ꎬ ＺＨＡＮＧ Ｐｅｎｇ１ꎬ２ꎬ ＱＩＮ Ｙｉｍｉｎｇ１ꎬ２∗

( １. Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｆｏｏｄ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇꎬ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｓｃｉｅｎｃｅ ＆ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｌａｉｂｉｎ ５４６１１９ꎬ Ｇｕａｎｇｘｉꎬ
Ｃｈｉｎａꎻ ２. Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｆｏｒ Ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｎｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ Ｙａｏ Ｍｅｄｉｃｉｎｅ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓꎬ

Ｇｕａｎｇｘｉ Ｓｃｉｅｎｃｅ ＆ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｌａｉｂｉｎ ５４６１１９ꎬ Ｇｕａｎｇｘｉꎬ Ｃｈｉｎａ )

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｔｏ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｖｅｎｔｉｌａｇｏ ｌｅｉｏｃａｒｐａꎬ ａ ｔｏｔａｌ ｏｆ ５０ ｓｅｌｅｃｔｅｄ
ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ ｕｓｉｎｇ Ｃｏｄｏｎ Ｗ １.４.２ ａｎｄ ｏｎｌｉｎｅ ｓｏｆｔｗａｒｅｓ ｏｆ ＣＵＳＰ ａｎｄ Ｃｈｉｐｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ
ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ: (１) Ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ２９ ｃｏｄｏｎｓ ｗｉｔｈ ＲＳＣＵ > １ꎬ ａｎｄ ２８ ｏｆ ｔｈｅｍ ｅｎｄｅｄ ｗｉｔｈ Ａ / Ｕꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ
ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｔｅｎｄ ｔｏ ｅｎｄ ｗｉｔｈ Ａ / Ｕ. (２) ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｃｏｄｏｎ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｖ. ｌｅｉｏｃａｒｐａ ｗａｓ

收稿日期: ２０２０－０２－２７
基金项目: 广西科技师范学院高层次人才启动经费(ＧＸＫＳ２０２０ＧＫＹ００９)ꎻ广西科技师范学院特色瑶药资源研究与开发校级重点实验室
经费 ( ＫＪ５ＣＳＨ０００００５ ) [ Ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ｂｙ Ｓｔａｒｔ￣Ｕｐ Ｆｕｎｄ ｆｏｒ Ｈｉｇｈ￣Ｌｅｖｅｌ Ｔａｌｅｎｔｓ ｏｆ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｓｃｉｅｎｃｅ ＆ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ
(ＧＸＫＳ２０２０ＧＫＹ００９)ꎻ Ｆｕｎｄ ｏｆ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｆｏｒ Ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｎｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ Ｙａｏ Ｍｅｄｉｃｉｎｅ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｓｃｉｅｎｃｅ ＆
Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｎｏｒｍａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ (ＫＪ５ＣＳＨ０００００５)]ꎮ
第一作者: 郭松(１９８７－)ꎬ博士ꎬ助理研究员ꎬ研究方向为分子生药学ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)ｇｕｏｓｏｎｇ０８０４＠ １６３.ｃｏｍꎮ

∗通信作者: 覃逸明ꎬ博士ꎬ教授ꎬ研究方向为民族医药资源开发ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)５１００７９４７３＠ ｑｑ.ｃｏｍꎮ



ＧＣ１(４７.３８％) > ＧＣ２(３９.８１％) > ＧＣ３(２９.６０％)ꎬ ａｎｄ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ４０ ｗｉｔｈ ＥＮＣ ｖａｌｕｅ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ４５ꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ
ｔｈａｔ ｔｈｅｒｅ ｉｓ ｗｅａｋ ｂｉａｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｖ. ｌｅｉｏｃａｒｐａ. (３) Ｎｅｕｔｒａｌ ｍａｐｐｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｃｏｄｏｎ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ Ｖ. ｌｅｉｏｃａｒｐａ ｗａｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｂｏｔｈ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｕｔａｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒｓ. (４) Ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｌｏｗ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｉｂｒａｒｉｅｓꎬ １５ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ ｗｅｒｅ ｆｉｎａｌｌｙ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄꎬ
ｗｈｉｃｈ ｗｅｒｅ ＵＵＧꎬ ＡＵＵꎬ ＧＵＵꎬ ＧＵＡꎬ ＵＣＵꎬ ＣＣＵꎬ ＡＣＵꎬ ＡＣＡꎬ ＧＣＵꎬ ＣＡＡꎬ ＡＡＣꎬ ＧＡＡꎬ ＵＧＵꎬ ＣＧＵ ａｎｄ
ＧＧＵ. Ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙ ｔｏｏｋ ｓｏｍｅ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｖｅｎｔｉｌａｇｏ ｌｅｉｏｃａｒｐａꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅꎬ ｃｏｄｏｎꎬ ｕｓａｇｅ ｂｉａｓ ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ

　 　 密码子是联结生物体内遗传物质和蛋白质翻

译的纽带(谢平ꎬ２０１７ꎻ柳燕杰等ꎬ２０２０)ꎬ在生物体

内起着重要作用ꎮ ２０ 种常见氨基酸ꎬ除了蛋氨酸

(ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅꎬＭｅｔ)和色氨酸( ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎｅꎬＴｒｐ)具有

单一密码子外ꎬ其余氨基酸均由 ２~６ 个同义密码子

编码(胡晓艳等ꎬ２０１９)ꎮ 同义密码子的使用具有非

均一性的特点(梁菲菲ꎬ２０１０)ꎮ 某一物种或者某一

基因倾向使用一种或者使用几种特定的同义密码

子的现象称为密码子的使用偏好性 ( ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ
ｂｉａｓꎬＣＵＢ)(吴宪明等ꎬ２００７)ꎮ 密码子偏好性是生

物长期进化过程中所形成ꎬ不同物种间密码子使用

的偏好性不同(赵森等ꎬ２０２０)ꎮ 随着高通量测序技

术的发展ꎬ目前已经有多种药用植物叶绿体基因组

完成了密码子偏好性的分析ꎬ对于探索物种进化及

提高外源基因的表达水平起到了推动作用ꎮ
紫九牛为传统老班瑶药“虎牛钻风”中的“牛”

类药物ꎬ来源于鼠李科属植物翼核果 ( Ｖｅｎｔｉｌａｇｏ
ｌｅｉｏｃａｒｐａ)的根和茎ꎬ别名血风藤、铁牛入石、红穿

破石、青筋藤、牛参等ꎮ 瑶医认为紫九牛具有养血

祛风、舒筋活络、固肾益精等功效 (覃迅云等ꎬ
２００１)ꎬ民间常用其治疗慢性肝炎、肝风化、风湿筋

骨疼痛、风湿性关节炎、腰肌劳损等疾病(林明琛

等ꎬ２０２０)ꎮ 现代医药学研究表明ꎬ紫九牛中富含

翼核果醌和大黄素等活性化合物 (应百平等ꎬ
１９８８ꎻ王雪芬等ꎬ１９９３)ꎬ具有抗菌、止咳、抗肿瘤等

活性(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８ꎻ梁冰等ꎬ２０１２ꎻＨｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 作为一种经典瑶药ꎬ已经开始被广泛应用

于多种疾病的开发治疗ꎬ但是对于紫九牛叶绿体

基因组密码子偏好性的分析ꎬ尚未有研究ꎮ
本文利用 Ｃｏｄｏｎ Ｗ １.４.２、在线软件 ＣＵＳＰ 和

Ｃｈｉｐｓ、Ｒ 语言等软件和程序ꎬ对紫九牛叶绿体基因

组的密码子进行分析ꎬ研究其密码子的偏好性以

及偏好性形成的因素ꎬ并确立最优密码子ꎬ为紫九

牛叶绿体基因组基因的改良ꎬ目标基因的优化提

供依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 叶绿体基因组序列的获得

紫九牛叶绿体基因组序列信息由本实验室测

序获得ꎬ已上传 ＮＣＢＩ 数据库(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号为

ＭＴ９７４４９６)ꎬ共有 ９１ 条可以编码蛋白质的基因序

列(ｃｏｄｉｎｇ ＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬＣＤＳ)ꎮ 选择其中长度大

于 ３００ ｂｐ 的蛋白质编码序列为分析样本ꎬ最终得

到 ５０ 条 ＣＤＳ 用于后续的分析ꎮ
１.２ 分析方法

１.２.１ 密码 子 偏 好 性 相 关 参 数 分 析 　 使用软件

Ｃｏｄｏｎ Ｗ １.４.２ 计算紫九牛叶绿体基因组同义密码

子的相对使用度( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅꎬ
ＲＳＣＵ)ꎮ 根据 ＲＳＣＵ 分析的结果:当 ＲＳＣＵ ＝ １ 时ꎬ
该密码子不存在偏性(吴妙丽等ꎬ２０１９ꎻ梁晓静等ꎬ
２０２０)ꎻ当 ＲＳＣＵ>１ 时ꎬ同义密码子中偏好使用该密

码子ꎬ并将该密码子确定为高频密码子(林涛等ꎬ
２００２)ꎬ反之亦然ꎮ 使用在线软件 Ｃｈｉｐｓ 可以分析各

ＣＤＳ 的有效密码子数 ( ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓꎬ
ＥＮＣ)ꎬＥＮＣ 值可以反映密码子偏倚性的强弱ꎬ其取

值范围为 ２０ 到 ６１ꎬ当 ＥＮＣ 值为 ２０ 时ꎬ同义密码子

完全处于偏倚状态ꎬ当 ＥＮＣ 值为 ６１ 时ꎬ则表明同义

密码子没有偏倚(赵森等ꎬ２０２０)ꎻＥＮＣ 值从大到小

偏倚性由弱变强ꎬ通常 ＥＮＣ 值 ４５ 作为区分偏倚性

强弱的标准 (吴宪明等ꎬ ２００７)ꎮ 通过在线软件

ＣＵＳＰꎬ分析各 ＣＤＳ 的 ＧＣ 含量ꎬ分别用 ＧＣ１、ＧＣ２、
ＧＣ３来表示密码子第一、第二、第三位的 Ｇ / Ｃ 含量ꎬ
用 ＧＣａｌｌ来表示三个密码子的平均 ＧＣ 含量ꎮ
１.２.２ 影响密码子偏好性的因素 　 使用软件 ＳＰＳＳ
１９.０ 对各 ＣＤＳ 中不同位置的 ＧＣꎬ即 ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３、
ＧＣａｌｌꎬ以及密码子数目(Ｎ)和 ＥＮＣ 进行相关性分

析ꎬ判断各参数之间的相关性ꎬ进而判断密码子偏

好性受到的因素影响ꎮ 通过中性绘图ꎬ分析 ＧＣ１和

ＧＣ２的平均值 ＧＣ１２和 ＧＣ３的相关性ꎮ 将各 ＣＤＳ 同义
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密码子的第三位碱基 ＧＣ(用 ＧＣ３ｓ表示)和 ＥＮＣ 利

用 Ｒ 语言作 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析ꎬ标准曲线方程为 ＥＮＣ ＝
２＋ＧＣ３ｓ＋{２９ / [ＧＣ３ｓ

２＋(１－ＧＣ３ｓ) ２]}(罗洪等ꎬ２０１５)ꎮ
并利 用 标 准 方 程 求 出 ＥＮＣ期望ꎬ 根 据 ＥＮＣ比值 ＝
(ＥＮＣ实际－ＥＮＣ期望) / ＥＮＣ期望ꎬ根据数据分析 ５０ 个基

因中 ＥＮＣ 的期望值与实际值的相差程度ꎮ
１.２.３ 最优密码子的确定　 以 ＥＮＣ 为基准ꎬ从两端

各选 １０％的基因ꎬ即两端各选 ５ 条 ＣＤＳꎬ以 ＥＮＣ 值

较小的 ５ 条 ＣＤＳ 确定为高基因表达库ꎬＥＮＣ 数值

较大的 ５ 条 ＣＤＳ 确定为低基因表达库ꎬ将从两端

筛选出来的两个高低基因库的基因序列分别整合

到两个 ｆａｓｔａ 文件中ꎬ通过软件 Ｃｏｄｏｎ Ｗ １.４.２ 来分

析其 ＲＳＣＵ 值ꎬ以得到高低基因库的△ＲＳＣＵꎬ将

△ＲＳＣＵ≥０.０８ 的密码子确定为高表达的优越密

码子(林涛等ꎬ２００２)ꎮ 若一密码子既符合高表达

优越密码子的条件ꎬ又符合高频密码子的条件ꎬ则
将该密码子确定为最优密码子(刘慧等ꎬ２０１７)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 偏性

２.１.１ ＲＳＣＵ 分析　 通过软件 Ｃｏｄｏｎ Ｗ １.４.２ 分析了

紫九牛叶绿体基因组 ５０ 条 ＣＤＳ 中的各同义密码子

的相对频率ꎬ结果如表 １ 所示ꎮ 各同义密码子中

ＲＳＣＵ>１ 的有 ２９ 个ꎬ其中以 Ａ / Ｕ 结尾的有 ２８ 个ꎬ说
明了紫九牛叶绿体基因偏好以 Ａ / Ｕ 结尾ꎮ

表 １　 紫九牛叶绿体基因组中各氨基酸的 ＲＳＣＵ 分析
Ｔａｂｌｅ １　 ＲＳＣＵ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ Ｖｅｎｔｉｌａｇｏ ｌｅｉｏｃａｒｐａ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ 氨基酸

Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
密码子
Ｃｏｄｏｎ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

苯丙氨酸 Ｐｈｅ ＵＵＵ ６９２ １.３２ 酪氨酸 Ｔｙｒ ＵＡＵ ５５５ １.５８
ＵＵＣ ３６０ ０.６８ ＵＡＣ １４８ ０.４２

亮氨酸 Ｌｅｕ ＵＵＡ ６２４ １.８９ 组氨酸 Ｈｉｓ ＣＡＵ ３４７ １.４６
ＵＵＧ ４２８ １.２９ ＣＡＣ １２８ ０.５４
ＣＵＵ ４２６ １.２９ 谷氨酰胺 Ｇｌｎ ＣＡＡ ５１３ １.５４
ＣＵＣ １１０ ０.３３ ＣＡＧ １５５ ０.４６
ＣＵＡ ２６２ ０.７９ 天冬酰胺 Ａｓｎ ＡＡＵ ６４０ １.５０
ＣＵＧ １３５ ０.４１ ＡＡＣ ２１２ ０.５０

异亮氨酸 Ｉｌｅ ＡＵＵ ７８５ １.４７ 赖氨酸 Ｌｙｓ ＡＡＡ ６７４ １.５３
ＡＵＣ ３１３ ０.５９ ＡＡＧ ２０８ ０.４７
ＡＵＡ ５０１ ０.９４ 天冬氨酸 Ａｓｐ ＧＡＵ ６１５ １.６１

缬氨酸 Ｖａｌ ＧＵＵ ４００ １.５０ ＧＡＣ １４９ ０.３９
ＧＵＣ １０５ ０.３９ 谷氨酸 Ｇｌｕ ＧＡＡ ７４８ １.５０
ＧＵＡ ４１２ １.５４ ＧＡＧ ２４８ ０.５０
ＧＵＧ １５０ ０.５６ 半胱氨酸 Ｃｙｓ ＵＧＵ １５６ １.４９

甘氨酸 Ｇｌｙ ＧＧＵ ４７１ １.３５ ＵＧＣ ５３ ０.５１
ＧＧＣ １５７ ０.４５ 精氨酸 Ａｒｇ ＣＧＵ ２５９ １.３７
ＧＧＡ ５０９ １.４６ ＣＧＣ ９０ ０.４７
ＧＧＧ ２５８ ０.７４ ＣＧＡ ２６１ １.３８

脯氨酸 Ｐｒｏ ＣＣＵ ３００ １.４９ ＣＧＣ ９６ ０.５１
ＣＣＣ １７３ ０.８６ ＡＧＡ ３１８ １.６８
ＣＣＡ ２１２ １.０６ ＡＧＧ １１３ ０.６０
ＣＣＧ １１８ ０.５９ 丝氨酸 Ｓｅｒ ＵＣＵ ３７６ １.６３

苏氨酸 Ｔｈｒ ＡＣＵ ３８６ １.６２ ＵＣＣ ２１８ ０.９５
ＡＣＣ １８５ ０.７８ ＵＣＡ ２５５ １.１１
ＡＣＡ ２７５ １.１５ ＵＣＧ １５２ ０.６６
ＡＣＧ １０７ ０.４５ ＡＧＵ ２７７ １.２０

丙氨酸 Ａｌａ ＧＣＵ ４９５ １.８０ ＡＧＣ １０５ ０.４６
ＧＣＣ １８０ ０.６６
ＧＣＡ ２８０ １.０２
ＧＣＧ １４４ ０.５２

　 注: 下划线表示高频密码子ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｕｎｄｅｒｓｃｏｒｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｈｉｇｈ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｃｏｄｏｎｓ.

２.１.２ ＧＣ 含量及 ＥＮＣ 分析 　 通过在线软件 ＣＵＳＰ
和 Ｃｈｉｐｓ 分析了紫九牛各 ＣＤＳ 不同位置的 ＧＣ 含

量ꎬ结果如表 ２ 所示ꎮ 可以看出 ＧＣ 平均含量:ＧＣ１

(４７.３８％)>ＧＣ２(３９.８１％) >ＧＣ３(２９.６０％)ꎬＧＣ１含

８２４１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



量最高ꎬＧＣ３含量最低ꎬ不同位置的 ＧＣ 含量存在较

大差 异ꎮ 而 此 处 ＥＮＣ 值 的 范 围 为 ３７. ３５０ ~
５５.５４７ꎬ平均值为 ４８.２２７ꎬ其中 ＥＮＣ 值大于 ４５ 的

有 ４０ 个ꎬ小于 ４５ 的仅有 １０ 个ꎬ进一步说明了紫九

牛叶绿体基因组密码子具有较弱的偏好性ꎮ
２.２ 影响偏性的因素

２.２.１ 相关性分析及中性绘图分析 　 利用软件

ＳＰＳＳ １９.０ 对 ５０ 条 ＣＤＳ 序列密码子不同位置的

ＧＣ、密码子数量 Ｎ 以及 ＥＮＣ 值进行相关性分析ꎬ
结果如表 ３ 所示ꎮ ＧＣ３与 ＧＣ１、ＧＣ２没有显著相关

性ꎬ而与 ＧＣａｌｌ、Ｎ 以及 ＥＮＣ 呈显著相关性ꎬ三位碱

基的组成存在差异ꎬ初步说明了紫九牛叶绿体基

因受到选择作用的影响ꎮ ＥＮＣ 与 ＧＣ２、ＧＣ３达到显

著相关的水平ꎬ说明了紫九牛叶绿体基因的后两

位密码子的碱基会影响密码子的使用偏好性ꎮ
以 ＧＣ１和 ＧＣ２的平均值 ＧＣ１２为纵坐标ꎬＧＣ３为

横坐标进行中性绘图分析ꎬ结果如图 １ 所示ꎮ 结

果表明ꎬ相关系数 ｒ＝ ０.１３１ꎬ相关性不显著ꎬ密码子

偏好性主要受到选择的影响ꎮ
２.２.２ ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析 　 由图 ２ 可知ꎬ紫九牛叶绿体

基因主要分布于标准曲线附近ꎬ密码子偏好性主

要受到突变的影响ꎮ 通过表 ４ 分析可知ꎬ密码子

基因组限在－０.０５ ~ ０.０５ 附近的基因占 ５２％ꎬ组限

在其以外的占 ４８％ꎮ
２.３ 最优密码子的确定

利用软件 Ｃｏｄｏｎ Ｗ １.４.２ 来计算高低基因库中

各同义密码子的 ＲＣＳＵ 值ꎬ进而得到△ＲＳＣＵꎬ结果

如表 ５ 所示ꎮ 由表 ５ 可知ꎬ△ＲＳＣＵ≥０.０８ 的密码子

有 ２２ 个ꎬ其中大于 ０.３ 的有 １４ 个ꎬ大于 ０.５ 的有 ５
个ꎮ 由表 １ 可知ꎬＲＳＣＵ>１ 的密码子有 ２９ 个ꎮ 将两

者共有的密码子确定为最优密码子ꎬ最终得到密码

子 １５ 个ꎬ分别为 ＧＡＡ、ＵＵＧ、ＡＵＵ、ＧＵＵ、ＣＡＡ、ＡＡＣ、
ＧＣＵ、ＵＣＵ、 ＣＣＵ、 ＡＣＵ、 ＡＣＡ、 ＵＧＵ、 ＧＵＡ、 ＣＧＵ 和

ＧＧＵꎬ其中有 １４ 个以 Ａ / Ｕ 结尾ꎮ

３　 讨论与结论

在紫九牛叶绿体基因组的 ＲＳＣＵ 分析中ꎬ由于

ＴＡＧ、ＴＡＡ 和 ＴＧＡ 为叶绿体通用密码子表 ６４ 种密

码子中的终止密码子ꎬ不编码任何氨基酸ꎬ而 ＡＴＧ
是蛋氨酸唯一密码子ꎬＴＧＧ 是色氨酸唯一密码子ꎬ
没有偏性ꎬ在 ＲＳＣＵ 分析中被剔除 (柳燕杰等ꎬ
２０２０)ꎮ 剩下的 ５９ 种密码子中ꎬＲＳＣＵ>１ 的有 ２９
个ꎬＲＳＣＵ<１ 的有 ３０ 个ꎬ约各占一半ꎬ 且并未发现

表 ２　 紫九牛叶绿体基因组 ５０ 条 ＣＤＳ 序列

密码子不同位置的 ＧＣ 含量
Ｔａｂｌｅ ２　 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ

ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ５０ ＣＤＳ ｏｆ Ｖｅｎｔｉｌａｇｏ ｌｅｉｏｃａｒｐａ

基因
Ｇｅｎｅ

ＧＣ１

(％)
ＧＣ２

(％)
ＧＣ３

(％)
ＧＣａｌｌ

(％) ＥＮＣ

ｐｓｂＡ ５０.００ ４３.２２ ３３.３３ ４２.１８ ４１.１５５
ｍａｔＫ ４０.１２ ３２.２９ ２８.５７ ３３.６６ ５０.７４２
ａｔｐＡ ５４.５５ ４０.１２ ２８.０６ ４０.９１ ４７.７３７
ａｔｐＦ ４６.４９ ３６.２２ ３３.５１ ３８.７４ ４６.５７２
ａｔｐＩ ４８.７９ ３５.８９ ２７.４２ ３７.３７ ４６.６１２
ｒｐｓ２ ４５.１５ ４２.６２ ２９.１１ ３８.９６ ５０.８４９
ｒｐｏＣ２ ４５.８７ ３６.６７ ３０.０７ ３７.５４ ５１.０３６
ｒｐｏＣ１ ５０.４４ ３７.６８ ２９.０３ ３９.０５ ５０.４５０
ｒｐｏＢ ５０.１４ ３８.１０ ２８.２０ ３８.８１ ４８.１４１
ｐｓｂＤ ５２.２６ ４３.２２ ３３.９０ ４３.１３ ４６.０３６
ｐｓｂＣ ５４.２２ ４６.２ ３５.０２ ４５.１５ ４８.００４
ｒｐｓ１４ ４２.５７ ４８.５１ ３３.６６ ４１.５８ ４１.０２５
ｐｓａＢ ４８.５７ ４３.２７ ３１.７０ ４１.１８ ４８.６２６
ｐｓａＡ ５２.４６ ４３.４１ ３２.３６ ４２.７４ ５０.６２８
ｙｃｆ３ ４６.７５ ３８.４６ ３１.３６ ３８.８６ ５５.２６４
ｒｐｓ４ ５０.９９ ３８.１２ ２４.７５ ３７.９５ ４５.８１６
ｎｄｈＪ ４９.６９ ３７.７４ ３１.４５ ３９.６２ ５０.０６３
ｎｄｈＫ ４４.４４ ４８.００ ２８.４４ ４０.３０ ５０.３５４
ｎｄｈＣ ４７.９３ ３３.８８ ２９.７５ ３７.１９ ４６.１２８
ａｔｐＥ ５０.７５ ３９.５５ ３６.５７ ４２.２９ ５５.５４７
ａｔｐＢ ５６.７１ ４１.６８ ３０.２６ ４２.８９ ４９.４０２
ｒｂｃＬ ５８.４０ ４３.７０ ３１.９３ ４４.６８ ４８.４３０
ａｃｃＤ ４０.９７ ３８.２５ ２８.９３ ３６.０５ ４７.６７３
ｙｃｆ４ ４４.３２ ４２.１６ ３３.５１ ４０.００ ５２.７９１
ｃｅｍＡ ３７.８３ ２８.７０ ３０.８７ ３２.４６ ５２.１４１
ｐｅｔＡ ５４.８３ ３６.１４ ３３.９６ ４１.６４ ５５.２３２
ｒｐｓ１８ ３４.３１ ４２.１６ ２６.４７ ３４.３１ ３７.５８８
ｒｐｌ２０ ３８.９８ ４４.０７ ２５.４２ ３６.１６ ５０.３６９
ｃｌｐＰ ５７.６５ ３７.２４ ３１.１２ ４２.０１ ５３.６１４
ｐｓｂＢ ５４.８１ ４６.１７ ３１.０４ ４４.０１ ４６.８８３
ｐｅｔＢ ４７.６９ ４１.２０ ３０.５６ ３９.８１ ４５.０５８
ｐｅｔＤ ５０.９３ ３９.１３ ３０.４３ ４０.１７ ４６.１０１
ｒｐｏＡ ４７.０９ ３１.１９ ２９.３６ ３５.８８ ５１.６７９
ｒｐｓ１１ ５１.８０ ５６.８３ ２５.１８ ４４.６０ ４７.９２５
ｒｐｓ８ ３９.２６ ３６.３０ ２７.４１ ３４.３２ ４０.８７３
ｒｐｌ１４ ５６.１０ ３８.２１ ２４.３９ ３９.５７ ４３.６４６
ｒｐｌ１６ ４９.２６ ５４.４１ ２５.７４ ４３.１４ ３７.３５０
ｒｐｓ３ ４７.４７ ３３.６４ ２２.５８ ３４.５６ ４９.９６０
ｒｐｌ２２ ４４.９６ ３５.６６ ２９.４６ ３６.６９ ４４.３１９
ｒｐｌ２ ５１.６４ ４８.３６ ３２.３６ ４４.１２ ５４.３４８
ｙｃｆ２ ４１.７８ ３４.００ ３６.８９ ３７.５６ ５３.３８７
ｎｄｈＢ ４１.４９ ３８.７５ ３１.３１ ３７.１８ ４７.７４２
ｒｐｓ７ ５２.５６ ４４.８７ ２４.３６ ４０.６０ ４２.９６６
ｎｄｈＦ ３８.２７ ３６.１３ ２６.１３ ３３.５１ ４６.８７６
ｃｃｓＡ ３４.２６ ３８.２７ ２９.６３ ３４.０５ ５３.４５０
ｎｄｈＥ ３９.２２ ３４.３１ ２６.４７ ３３.３３ ５１.３７４
ｎｄｈＧ ４２.９４ ３３.９０ ２７.６８ ３４.８４ ４７.８９５
ｎｄｈＩ ４４.７９ ３７.４２ ２５.７７ ３５.９９ ４４.０５３
ｎｄｈＡ ４５.０８ ３８.２５ ２３.７７ ３５.７０ ４３.９０７
ｎｄｈＨ ５１.２７ ３６.２９ ３０.９６ ３９.５１ ５３.５３２

平均值 Ａｖｅｒａｇｅ ４７.３８ ３９.８１ ２９.６０ ３８.９３ ４８.２２７

　 注: ＧＣ１、ＧＣ２、ＧＣ３分别表示密码子第一、第二和第三位碱基
ＧＣ 含量ꎻ ＧＣａｌｌ表示密码子总 ＧＣ 含量ꎮ
　 Ｎｏｔｅｓ: ＧＣ１ꎬ ＧＣ２ꎬ ＧＣ３ ｍｅａｎ ＧＣ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔꎬ ｓｅｃｏｎｄꎬ
ｔｈｉｒｄ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｄｏｎｓꎬｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ ＧＣａｌｌ ｍｅａｎｓ ｔｏｔａｌ ＧＣ ｖａｌｕｅ ｏｆ
ｅａｃｈ ｇｅｎｅ.

９２４１８ 期 郭松等: 紫九牛叶绿体基因组密码子偏好性分析



表 ３ 密码子各位置ＧＣ含量、数量Ｎ及ＥＮＣ值相关性分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｎｕｍｂｅｒ (Ｎ)
ａｎｄ ＥＮＣ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ Ｖｅｎｔｉｌａｇｏ ｌｅｉｏｃａｒｐａ

ＧＣ１ ＧＣ２ ＧＣ３ ＧＣａｌｌ Ｎ

ＧＣ２ ０.３０６�
ＧＣ３ ０.１８７ ０.０１８
ＧＣ ０.８０７�� ０.７２０�� ０.４４４��
Ｎ －０.０１７ －０.１６６ ０.３１３� ０.００３

ＥＮＣ ０.０８９ －０.２９９� ０.４００�� ０.０２２ ０.２５２

　 注: ��表示在 ０.０１ 水平上极显著相关ꎻ�表示在 ０.０５ 水平上显

著相关ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: �� ｍｅａｎｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ｔｈｅ ０.０１ ｌｅｖｅｌꎻ � ｍｅａｎｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ ｔｈｅ ０.０５ ｌｅｖｅｌ.

图 １　 紫九牛叶绿体基因中性绘图分析
Ｆｉｇ. １　 Ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙ ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ｖｅｎｔｉｌａｇｏ ｌｅｉｏｃａｒｐａ

图 ２　 紫九牛叶绿体基因组的 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析
Ｆｉｇ. ２　 ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ Ｖｅｎｔｉｌａｇｏ ｌｅｉｏｃａｒｐａ

表 ４　 ＥＮＣ 比值频数分布
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｎｕｍｂｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＥＮＣ ｒａｔｉｏ

组限
Ｃｌａｓｓ ｂｏｕｎｄａｒｙ

中值
Ｃｌａｓｓ ｍｉｄｄｌｅ

ｖａｌｕｅ

频数
Ｎｕｍｂｅｒ

频率
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

－０.１５~ －０.０５ －０.１ ７ ０.１４

－０.０５~ ０.０５ ０ ２６ ０.５２

０.０５~ ０.１５ ０.１ １０ ０.２０

０.１５~ ０.２５ ０.２ ７ ０.１４

ＲＳＣＵ>２ 的密码子ꎬ初步说明了紫九牛的密码子存

在较弱的偏好性ꎮ 而且ꎬ在 ５０ 个基因中ꎬ表示密码

子偏倚程度的 ＥＮＣ 值小于 ４５ 的仅有 １０ 个ꎬＥＮＣ 的

平均值为 ４８.２７７ꎬ大于 ４５ꎬ这进一步说明紫九牛密

码子的偏好性较弱ꎮ ２９ 个 ＲＳＣＵ>１ 的密码子当中ꎬ
有 ２８ 个密码子以 Ａ / Ｕ 结尾ꎬ这与已经发表的大多

数物种例如美国红梣(Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｐｅｎｎｓｙｌｖａｎｉｃａ)(柳燕

杰等ꎬ２０２０)、云南蓝果树(Ｎｙｓｓａ ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ) (原晓

龙等ꎬ２０２０)、蒺藜苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ) (杨国

锋等ꎬ２０１５)等叶绿体密码子偏好性较弱且偏好以

Ａ / Ｕ 结尾的结果一致ꎮ
密码子是生物体内联结核酸和蛋白质的钥

匙ꎬ而密码子的使用频率在不同植物和基因中存

在差异ꎬ这种密码子偏好性是物种在长期进化和

对环境的适应过程中形成的(赵洋等ꎬ２０１６)ꎮ 密

码子的偏好性是多个因素共同作用的结果ꎬ中性

选择影响和方向突变影响是两个主要因素ꎬ关于

二者在密码子偏好性形成中的作用大小是当下关

于密码子偏好性研究所关注的热点ꎮ 生物在进化

过程中形成稳定的密码子偏好性ꎬ即相对固定的

密码子使用模式ꎬ其中 ＧＣ 含量是生物基因组中碱

基组成的一个重要指标(杨国锋等ꎬ２０１５)ꎬ在基因

组的演变中具有重要意义ꎮ 方向性突变的强弱可

以通过 ＧＣ 含量判断ꎬ尤其是密码子的第三位碱

基ꎮ 由于密码子第三位受到的选择压力比前两位

小ꎬ故 ＧＣ３常常被用来衡量密码子偏好性的指标

(柳燕杰等ꎬ２０２０)ꎮ 紫九牛叶绿体基因组中 ＧＣ３

与 ＧＣ１ꎬＧＣ２没有显著相关性ꎬ说明偏好性受到选

择的影响ꎬ这与已经报道了的美国红梣 (Ｆｒａｘｉｎｕｓ
ｐｅｎｎｓｙｌｖａｎｉｃａ)(柳燕杰等ꎬ２０２０)、黄芩 ( Ｓｃｕｔｅｌｌａｒｉａ
ｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓ)(王文斌等ꎬ２０１８)、普通油茶 (Ｃａｍｅｌｌｉａ
ｏｌｅｉｆｅｒａ) (王鹏良等ꎬ ２０１８)、樟树 ( Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ
ｃａｍｐｈｏｒａ)(秦政等ꎬ２０１８)的叶绿体特征相同ꎮ 而

ＥＮＣ￣ｐｌｏｔ 分析中ꎬ密码子大部分都位于标准曲线

附近ꎬ只有少量基因的 ＥＮＣ 值离标准曲线较远ꎬ表

０３４１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ５　 紫九牛叶绿体基因组最优密码子分析
Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｏｐｔｉｍａｌ ｃｏｄｏｎｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ

ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ Ｖｅｎｔｉｌａｇｏ ｌｅｉｏｃａｒｐａ

氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达基因
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ｇｅｎｅ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

低表达基因
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ｇｅｎｅ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

△ＲＳＣＵ
氨基酸
Ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄ

密码子
Ｃｏｄｏｎ

高表达基因
Ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ｇｅｎｅ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

低表达基因
Ｌｏｗ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ｇｅｎｅ

数目
Ｎｕｍｂｅｒ ＲＳＣＵ

△ＲＳＣＵ

Ｐｈｅ ＵＵＵ １７ ０.８５ ２３ １.４８ －０.６３ Ａｌａ ＧＣＵ��� ３３ ２.４４ ２８ １.３２ １.１２
ＵＵＣ��� ２３ １.１５ ８ ０.５２ ０.６３ ＧＣＣ ４ ０.３０ １８ ０.８５ －０.５５

Ｌｅｕ ＵＵＡ １９ １.６５ ２６ １.７５ －０.１０ ＧＣＡ １３ ０.９４ ２４ １.１３ －０.１９
ＵＵＧ��� １８ １.５７ １５ １.０１ ０.５６ ＧＣＧ ４ ０.３０ １５ ０.７１ －０.４１
ＣＵＵ １６ １.３９ ２４ １.６２ －０.２３ Ｔｙｒ ＵＡＵ １９ １.５８ ３３ １.６１ －０.０３
ＣＵＣ ０ ０ ６ ０.４０ －０.４０ ＵＡＣ ５ ０.４２ ８ ０.３９ ０.０３

ＣＵＡ��� １３ １.１３ ７ ０.４７ ０.６６ Ｈｉｓ ＣＡＵ １１ １.２２ １３ １.４４ －０.２２
ＣＵＧ ３ ０.２６ １１ ０.７４ －０.４８ ＣＡＣ� ７ ０.７８ ５ ０.５６ ０.２２

Ｉｌｅ ＡＵＵ�� ３９ １.５６ ４２ １.２６ ０.３０ Ｇｌｎ ＣＡＡ�� １７ １.７０ ２９ １.３２ ０.３８
ＡＵＣ １３ ０.５２ ２２ ０.６６ －０.１４ ＣＡＧ ３ ０.３０ １５ ０.６８ －０.３８
ＡＵＡ ２３ ０.９２ ３６ １.０８ －０.１６ Ａｓｎ ＡＡＵ ２６ １.２１ ４３ １.４８ －０.２７

Ｖａｌ ＧＵＵ�� １９ １.９５ ２８ １.５６ ０.３９ ＡＡＣ� １７ ０.７９ １５ ０.５２ ０.２７
ＧＵＣ ３ ０.３１ ６ ０.３３ －０.０２ Ｌｙｓ ＡＡＡ� ３４ １.７０ ４４ １.４７ ０.２３

ＧＵＡ�� １６ １.６４ ２７ １.５０ ０.１４ ＡＡＧ ６ ０.３０ １６ ０.５３ －０.２３
ＧＵＧ １ ０.１０ １１ ０.６１ －０.５１ Ａｓｐ ＧＡＵ １０ １.１１ ３５ １.５６ －０.４５

Ｓｅｒ ＵＣＵ�� ２１ １.８８ １２ １.２６ ０.６２ ＧＡＣ�� ８ ０.８９ １０ ０.４４ ０.４５
ＵＣＣ １０ ０.９０ ９ ０.９５ －０.０５ Ｇｌｕ ＧＡＡ� ３３ １.５３ ４５ １.３０ ０.２３
ＵＣＡ ４ ０.３６ ６ ０.６３ －０.２７ ＧＡＧ １０ ０.４７ ２４ ０.７０ －０.２３
ＡＧＵ １３ １.１６ １４ １.４７ －０.３１ Ｃｙｓ ＵＧＵ�� ５ １.６７ ６ １.３３ ０.３４
ＡＧＣ� １０ ０.９０ ６ ０.６３ ０.２７ ＵＧＣ １ ０.３３ ３ ０.６７ －０.３４
ＵＣＧ ９ ０.８１ １０ １.０５ －０.２４ Ａｒｇ ＣＧＵ�� １９ １.３９ １３ １.０４ ０.３５

Ｐｒｏ ＣＣＵ� １６ １.７８ ２４ １.５７ ０.２１ ＣＧＣ ７ ０.５１ ６ ０.４８ ０.０３
ＣＣＣ ８ ０.８９ １８ １.１８ －０.２９ ＣＧＡ ２０ １.４６ １９ １.５２ －０.０６
ＣＣＡ ７ ０.７８ １６ １.０５ －０.２７ ＣＧＧ ５ ０.３７ ６ ０.４８ －０.１１

ＣＣＧ�� ５ ０.５６ ３ ０.２０ ０.３６ ＡＧＡ ２４ １.７６ ２３ １.８４ －０.０８
Ｔｈｒ ＡＣＵ�� １６ １.４９ １４ １.１２ ０.３７ ＡＧＧ ７ ０.５１ ８ ０.６４ －０.１３

ＡＣＣ １３ １.２１ １７ １.３６ －０.１５ Ｇｌｙ ＧＧＵ� ３６ ２.２５ ３０ １.３０ ０.９５
ＡＣＡ� １４ １.３０ １４ １.１２ ０.１８ ＧＧＣ ４ ０.２５ １２ ０.５２ －０.２７
ＡＣＧ ０ ０ ５ ０.４０ －０.４０ ＧＧＡ ２０ １.２５ ３３ １.４３ －０.１８

ＧＧＧ ４ ０.２５ １７ ０.７４ －０.４９

　 注: �表示△ＲＳＣＵ≥０.０８ꎻ ��表示△ＲＳＣＵ≥０.３ꎻ ���表示△ＲＳＣＵ≥０.５ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: � ｍｅａｎｓ △ＲＳＣＵ≥０.０８ꎻ �� ｍｅａｎｓ △ＲＳＣＵ≥０.３ꎻ ��� ｍｅａｎｓ △ＲＳＣＵ≥０.５.

明密码子偏好性还受到突变作用的影响ꎬ与蒺藜苜

蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ)(杨国锋等ꎬ２０１５)相类似ꎮ
我们此次将 ＲＳＣＵ>１ 且△ＲＳＣＵ≥０.０８ 的密

码子确定为最优密码子ꎬ得到 １５ 个最优密码子为

ＧＡＡ、 ＵＵＧ、 ＡＵＵ、 ＧＵＵ、 ＣＡＡ、 ＡＡＣ、 ＧＣＵ、 ＵＣＵ、
ＣＣＵ、ＡＣＵ、ＡＣＡ、ＵＧＵ、ＧＵＡ、ＣＧＵ 和 ＧＧＵꎮ 其中ꎬ
以 Ａ / Ｕ 结尾有 １４ 个ꎬ这与上述中的紫九牛叶绿体

基因组密码子偏好以 Ａ / Ｕ 结尾的结论一致ꎮ
在紫九牛叶绿体基因工程的外源基因载体设

计时选用以 Ａ / Ｕ 结尾的最优密码子可以提高外源

基因的表达效率ꎮ 紫九牛叶绿体基因组偏好性的

研究以及最优密码子的确立ꎬ为优化目标基因ꎬ通

过基因工程来改良紫九牛的性状提供了科学的依

据ꎮ 同时ꎬ对于物种的进化ꎬ以及提高外源基因表

达水平具有重大意义ꎮ
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葡萄 ＣＢＦ４ 基因生物信息学及其对
低温和硅酸钾响应分析
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摘　 要: 为探究葡萄 ＣＢＦ４ 基因的结构和表达特征ꎬ该研究以葡萄为材料ꎬ对葡萄 ＣＢＦ４ 基因进行生物信息

学及低温和硅酸钾响应分析ꎮ 结果表明:(１)ＣＢＦ４ 蛋白定位在细胞核ꎬ有 ５ 个磷酸化位点和 １４ 个糖基化位

点ꎬ无信号肽ꎬ是一个亲水的、脂溶性较差的膜外蛋白ꎮ 二级结构以无规则卷曲为主ꎬ比例为 ５６.８８％ꎮ 该蛋

白包含一个 ＡＰ２ / ＥＲＥＢＰ 结构域ꎮ (２)ＣＢＦ４ 蛋白的多序列和系统进化分析表明酿酒葡萄与美洲葡萄的同

源性最高、亲缘关系最近ꎮ (３)荧光定量 ＰＣＲ 分析显示ꎬ低温胁迫后 ＣＢＦ４ 基因在葡萄叶片中表达水平上

调ꎬ说明 ＣＢＦ４ 基因可能参与了葡萄叶片低温胁迫的响应ꎮ 低温条件下ꎬ施加硅酸钾 ＣＢＦ４ 基因表达具有差

异性ꎬ说明该基因在不同的葡萄组织中对硅酸钾的响应机制可能不同ꎮ 以上结果为进一步研究葡萄 ＣＢＦ４
基因的功能和机理奠定了基础ꎮ
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　 　 葡萄是世界最古老的落叶果树之一ꎬ各地均

有栽培ꎬ已成为重要的果树经济作物ꎬ种植面积和

产量居世界首位ꎬ是我国的重要果树ꎮ 中国北方

的葡萄由于低温冻害使得产量减少ꎬ造成巨大的

经济损失ꎮ 因此ꎬ研究葡萄的低温响应机理ꎬ提高

葡萄对低温的适应性是十分必要的ꎮ
作为 ＡＰ２ / ＥＲＥＢＰ 转录因子群的一个亚科ꎬ

ＤＲＥＢ / ＣＢＦ 基因在对非生物胁迫的耐受性中发挥

核心作用ꎬ植物在低温胁迫下表现出 ＣＢＦ 依赖的应

答通 路ꎮ ＣＢＦ 能 够 与 启 动 子 中 的 核 心 片 段

(ＣＣＧＡＣ) 相结合从而调控该基因的转录水平

(Ｈａａｋｅꎬ ２００２)ꎮ 研究表明拟南芥 ＣＢＦ１、ＣＢＦ２ 和

ＣＢＦ３ 都位于Ⅳ染色体上ꎬ且紧密分布于短臂 ７２.８
ｃＭ 处ꎬ它们编码与 ＡＰ２ / ＥＲＦ 家族密切相关的转录

因子ꎬ这些转录因子与 ＣＢＦ 调控基因启动子中存在

的 ＣＲＴ / ＤＲＥ ＤＮＡ 调控元件结合ꎮ ＣＢＦ２ 基因能够

负调控 ＣＢＦ１ 和 ＣＢＦ３ꎬ从而调控下游 ＣＯＲ 等抗寒

基因的表达来提高植物抗寒性(Ｎｏｖｉｌｌｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ
吕胜男等ꎬ２０１１ꎻ董亚茹等ꎬ２０１７)ꎮ 而 ＣＢＦ４ 则位于

拟南芥的Ⅴ号染色体上ꎬ是唯一已知的 ＣＢＦ 基因参

与脱落酸(ＡＢＡ)依赖的信号通路(沙丽娜ꎬ２００９)ꎮ
这些研究成果说明 ＣＢＦ 转录因子对植物的抗寒、抗
旱和抗盐碱等胁迫过程发挥着重要作用ꎮ 研究表

明ꎬ硅(Ｓｉ)可以提高水稻(任学坤等ꎬ２００７)、小麦

(郑世英等ꎬ２０１５)、高粱(刘朋等ꎬ２０１４)等植物的抗

逆性ꎬ施加外源硅能够提高低温胁迫下葡萄叶片渗

透调节物质含量ꎬ促进蔗糖转运速率ꎬ缓解活性氧

积累ꎬ增强耐寒性(郑凯翔等ꎬ２０１９)ꎮ
目前ꎬ 国 内 ＣＢＦ 基 因 主 要 集 中 于 拟 南 芥

(Ｍｉｃｈａｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ )、 大 豆 ( Ｋｉｄｏｋｏｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２０１４)、玉米( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)、番茄( Ｙｕａｓａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１４)等植物的研究ꎬ对葡萄中 ＣＢＦ 基因的抗

寒作用等方面研究较少ꎬ尤其对 ＣＢＦ４ 在外源硅与

低温协同作用下的表达未见报道ꎮ 本研究对

ＣＢＦ４ 基因编码的蛋白进行全面的生物信息学分

析ꎬ对葡萄幼苗进行低温和硅酸钾处理ꎬ并对

ＣＢＦ４ 基因进行实时荧光定量分析ꎬ以期为 ＣＢＦ４
基因的表达特性及其功能研究奠定理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 序列来源

利用 ＮＣＢＩ 数据库获取酿酒葡萄基因 ＣＢＦ４
(ＧｅｎＢａｎｋ:ＤＱ４９７６２４.１)ꎮ
１.２ 蛋白质结构预测

１.２.１ 一级结构 　 通过 Ｅｘｐａｓｙ 进行氨基酸残基的

数目和组成以及蛋白质的一级结构在线分析ꎮ
１.２.２ 二级结构　 利用 ＳＯＰＭＡ 进行二级结构的预

测ꎻ利用 ＰｒｏｔＳｃａｌｅ 预测蛋白的 亲 疏 水 性ꎻ利 用

ＴＭＨＭＭ Ｓｅｒｖｅｒ ｖ.２. ０ 预测蛋白的跨膜结构ꎻ利用

ＳｉｇｎａｌＰ ４.０ 预测蛋白的信号肽ꎮ
１.２.３ 磷酸化位点和糖基化位点预测 　 分别使用

ＫｉｎａｓｅＰｈｏｓ 和 ＮｅｔＯＧｌｙｃ ４. ０ 预测蛋白的磷酸化和

糖基化位点ꎮ
１.２.４ ＣＢＦ４ 蛋白的细胞定位　 使用 ＰＳＯＲＴ Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ
预测蛋白的细胞定位ꎮ
１.２.５ 结构域预测 　 使用 ＮＣＢＩ 中的 ＣＤＤ 数据库

对蛋白的结构域进行分析ꎮ
１.２.６ 三级结构　 通过 ＳＷＩＳＳＭＯＤＥＬ 对葡萄 ＣＢＦ４
基因编码蛋白的三维结构进行同源建模ꎮ

４３４１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



１.３ 同源性比对及系统进化树构建

通过 ＮＣＢＩ 在线比对ꎬ找出与该蛋白同源性较

高的其他植物的氨基酸序列ꎬ再利用 ＭＥＧＡ Ｘ 软

件进行系统进化树的构建ꎮ
１.４ 低温胁迫对葡萄组织 ＣＢＦ４ 基因的荧光定量

ＰＣＲ 分析

以酿酒葡萄试管苗贝达为试验材料ꎬ当植株长

至 ５ 片叶时ꎬ选取长势一致的幼苗炼苗 ３ ｄ 后移入

装有 １ / ２ 强度 Ｈａｏｇｌａｎｄ 营养液的水培盆(１０ ｃｍ ×
１０ ｃｍ × ９ ｃｍ)ꎬ用泡沫板固定ꎬ在人工气候培养箱

中培养(温度 ２５ ℃ꎻ湿度 ６０％ꎻ光照强度 ５ ０００ ｌｘ)
６０ ｄꎬ营养液每 ２ ｄ 更换 １ 次ꎮ 外源硅处理一周后ꎬ
按实验设计分别进行常温(２５ ℃)及室内模拟低温

(５ ℃)处理ꎬ各处理过程持续光照ꎬ对照为不加硅酸

钾的葡萄水培苗ꎬ且其他条件相同ꎮ 低温处理 ３ ｈ
和 ９ ｈ 后分别取各组幼苗的中部幼嫩叶片和根部ꎬ
提取 ＲＮＡꎬ反转录得到 ｃＤＮＡꎬ以葡萄管家基因

ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ(ＡＹ６８４１３１.１)为内参基因对葡萄叶片和根

部的 ＣＢＦ４ 基因表达水平进行分析ꎬ根据 ＴＡＫＡＲＡ
ＳＹＢＲ ＧＲＥＥＮ 试剂盒说明书进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 反应液

的配制ꎬ在定量 ＰＣＲ 仪器上进行试验ꎬ所有试样重

复 ３ 次ꎬｑＲＴ￣ＰＣＲ 生成的数据由定量分析软件读

取ꎬ采用 ２－ΔΔＣＴ法对所得数据进行分析ꎮ 根据基因

序列设计引物ꎬ得到引物序列如下:ＣＢＦ４(正向:５′￣
ＡＡＧＴＧＧＧＴＡＴＧＣＧＡＧＧＴＡＡＧ￣３′ꎬ反向:５′￣ＴＴＣＴＧＡＡ
ＴＧＴＣＣＴＴＧＧＣＧ￣３′)ꎬ退火温度为 ６０ ℃ꎻｕｂｉｑｕｉｔｉｎ(正
向: ５′￣ＧＧＣＴＴＧＧＧＡＧＡＴＧＧＧＡＡＡＣ￣３′ꎬ 反 向: ５′￣
ＴＣＣＴＡＣＡＡＴＡＣＣＡＣＣＡＡＡＣＡＴＡＧＣＡ￣３′)ꎬ退火温度

为 ６０ ℃ꎮ
１.５ 数据处理

采用 Ｏｒｉｇｉｎ ９ 和 ＳＰＳＳ ２２.０ 软件进行数据处理

和分析ꎬ运用 Ｄｕｎｃａｎ 双因素方差分析每个处理之间

的差异显著性(α＝ ０.０５)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 蛋白质结构分析

２.１.１ 一级结构 　 对 ＣＢＦ４ 蛋白的理化性质分析得

到葡萄 ＣＢＦ４ 蛋白的分子式为 Ｃ１０４５Ｈ１６３１Ｎ３１１Ｏ３２６Ｓ１４ꎻ
相对分子量为 ２４.２２ ｋＤꎻ理论等电点(ｐＩ)为 ５.４２ꎻ不
稳定系数为 ５１.８９ꎬ总平均亲水性为－０.６２１ꎬ表明该

蛋白为不稳定的亲水性蛋白ꎻ脂肪系数为 ６１.８３ꎬ表
明脂溶性比较差ꎻ正电荷残基数(Ａｒｇ＋Ｌｙｓ)和负电

荷残基数(Ａｓｐ＋Ｇｌｕ)分别为 ２７ 和 ３４ꎮ
由表 １ 可知ꎬ葡萄 ＣＢＦ４ 蛋白的 ２０ 种氨基酸

中ꎬ丙氨酸(Ａｌａ)含量最多(１１.０％)ꎬ其次为精氨酸

(Ａｒｇ)(８.７％)与天冬氨酸(Ａｓｐ) (８.３％)ꎬ氨基酸含

量最小的是谷氨酸胺(Ｇｌｎ) (０.９％)ꎮ 其中极性氨

基酸占 ５６.９％ꎬ非极性氨基酸占 ４３.１％ꎮ

表 １　 ＣＢＦ４ 蛋白氨基酸组成分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｓ
ｏｆ ＣＢＦ４ ｐｒｏｔｅｉｎ

氨基酸组成
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

氨基酸组成
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

丙氨酸
Ａｌａ (Ａ)

１１.０ 缬氨酸
Ｖａｌ (Ｖ)

６.４

精氨酸
Ａｒｇ (Ｒ)

８.７ 酪氨酸
Ｔｙｒ (Ｙ)

１.８

天冬酰胺
Ａｓｎ (Ｎ)

４.１ 色氨酸
Ｔｒｐ (Ｗ)

２.３

天冬氨酸
Ａｓｐ (Ｄ)

８.３ 苏氨酸
Ｔｈｒ (Ｔ)

３.７

半胱氨酸
Ｃｙｓ (Ｃ)

１.４ 丝氨酸
Ｓｅｒ (Ｓ)

７.３

谷氨酰胺
Ｇｌｎ (Ｑ)

０.９ 脯氨酸
Ｐｒｏ (Ｐ)

７.３

谷氨酸
Ｇｌｕ (Ｅ)

７.３ 苯丙氨酸
Ｐｈｅ (Ｆ)

２.８

甘氨酸
Ｇｌｙ (Ｇ)

６.９ 甲硫氨酸
Ｍｅｔ (Ｍ)

５.０

组氨酸
Ｈｉｓ (Ｈ)

２.８ 赖氨酸
Ｌｙｓ (Ｋ)

３.７

异亮氨酸
Ｉｌｅ (Ｉ)

１.４ 亮氨酸
Ｌｅｕ (Ｌ)

６.９

２.１.２ 二级结构　 蛋白二级结构预测(图 １)ꎬ该蛋

白二级结构主要是无规则卷曲ꎬ其次是 α￣螺旋ꎬ其
中所占比例分别为 ５６.８８％和 ２７.５２％ꎬ延伸链占比

为 １３.７６％ꎬβ￣转角占比最小(１.８３％)ꎮ
通过 ＰｒｏｔＳｃａｌｅ 分析 ＣＢＦ４ 蛋白质亲 /疏水性(图

２)ꎬ预测结果说明整条多肽链没有明显的疏水区

域ꎮ 跨膜域的预测结果(图 ３)显示ꎬＣＢＦ４ 蛋白是一

个膜外蛋白ꎬ没有发现跨膜螺旋区域ꎬ这与没有明

显疏水区域的预测结果一致ꎮ 利用 ＳｉｇｎａｌＰ ４.０ 在

线工具预测分析信号肽ꎬ对于 ＣＢＦ４ 蛋白ꎬ总结分析

得到预测的目的蛋白中不存在信号肽(图 ４)ꎮ
２.１.３ 磷酸化位点和糖基化位点预测 　 分别通过

ＫｉｎａｓｅＰｈｏｓ 和 ＮｅｔＯＧｌｙｃ ４.０ 预测葡萄 ＣＢＦ４ 蛋白的

磷酸化和糖基化位点ꎬ表明该蛋白含有 ５ 个磷酸

化位点(图 ５)和 １４ 个糖基化位点ꎮ

５３４１８ 期 张红梅等: 葡萄 ＣＢＦ４ 基因生物信息学及其对低温和硅酸钾响应分析



２. １. ４ ＣＢＦ４ 蛋 白 的 细 胞 定 位 　 通 过 ＰＳＯＲＴ
Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ 预测葡萄 ＣＢＦ４ 蛋白的细胞定位ꎬ结构

显示该蛋白定位在细胞核内ꎬ因此可以推断葡萄

ＣＢＦ４ 基因主要在细胞核内发挥生物学作用ꎮ
２.１.５ 结构域预测 　 应用 ＮＣＢＩ 中的 ＣＤＤ 数据库

预测葡萄 ＣＢＦ４ 蛋白的保守结构域ꎬ预测结果(图
６)显示葡萄 ＣＢＦ４ 蛋白的氨基酸序列的第 ５７ 位至

第 １１５ 位为 ＡＰ２ 超家族结构域ꎬ在进化上非常保

守ꎬ该结构域对蛋白功能的发挥非常重要ꎮ
２.１.６ 三级结构预测 　 通过同源建模方法构建葡

萄 ＣＢＦ４ 基因蛋白的三级结构(图 ７)ꎬ结果显示该

蛋白三级结构主要由 α￣螺旋和无规则卷曲折叠形

成ꎬ其预测结果和二级结构相一致ꎮ
２.２ ＣＢＦ４ 蛋白进化树构建及多序列比对分析

将葡萄 ＣＢＦ４ 基因的序列与同一物种及其他相

近物种的序列进行比对分析(图 ８)ꎬ结果显示酿酒

葡萄与美洲葡萄同源性最高ꎬ为 ９９.６２％ꎬ与洋蓟、短
脚草、爬山虎、猕猴桃、白桦、花生、茶花、赤藓和咖

啡同源性分别为 ９９.６４％、９２.７８％、９３.３１％、８５.７１％、
８１.５５％、８１.２３％、８０.１３％、７８.５１％和 ７５.４９％ꎮ

葡萄 ＣＢＦ４ 基因与 １３ 种同物种和相近物种同

源序列的系统进化树如图 ９ 所示ꎬ酿酒葡萄与美洲

葡萄的关系最密切ꎬ其次是河岸葡萄、山葡萄、沙地

葡萄、洋蓟、爬山虎、短脚草ꎬ与猕猴桃、茶花、白桦、
花生、赤藓、咖啡关系较远ꎬ遗传距离也随之增加ꎮ
２.３ 葡萄 ＣＢＦ４ 基因在低温胁迫下的表达

葡萄水培苗经低温胁迫处理后ꎬＣＢＦ４ 基因的

表达结果显示ꎬ低温胁迫下葡萄叶片 ＣＢＦ４ 基因随

低温处理时间延长相对表达水平显著上调ꎬ低温

胁迫 ３ ｈ 和 ９ ｈ 的上调幅度分别为对照的 １. ２０９
倍、１３.８１２ 倍ꎻ施加外源硅后常温条件下 ＣＢＦ４ 基

因表达水平上调但差异不显著ꎬ低温条件下 ＣＢＦ４
基因表达水平下调(图 １０:Ａ)ꎮ 在相同处理时间

内ꎬ低温胁迫相对常温比较ꎬ葡萄根部相对表达水

平下调ꎬ３ ｈ 和 ９ ｈ 的下调幅度分别为对照的 ０.５７３
倍和０.４２２倍ꎬ在常温及低温条件下ꎬ施硅处理较对

照ꎬＣＢＦ４ 基因表达均上调(图 １０:Ｂ)ꎮ

３　 讨论与结论

植物受到逆境胁迫会使植物在生长发育、形
态建成、物质和能量代谢等方面发生一系列的变

化ꎮ 相比于传统育种ꎬ利用生物信息学能够快速

准确地探索植物抗逆基因资源ꎬ克隆相关基因并

且利用相关基因提高植物抗逆性(贾翠翠ꎬ２０１５)ꎮ
酿酒葡萄的种植会受到冷冻、干旱和高盐的限制ꎬ
低于－２０ ℃的温度会对葡萄树造成不可逆转的损

害ꎬ影响许多葡萄栽培种的产量ꎬ降低种植者收

入ꎬ若将相关抗性基因克隆并转入酿酒葡萄中ꎬ则
可以显著提高酿酒葡萄的产量ꎮ 目前ꎬ对于 ＣＢＦ
转录因子的研究较为深入和广泛ꎬ该转录因子在

植物非生物胁迫方面发挥着重要作用(Ｆｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１ꎻＮｏｖｉｌｌｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 研究发现 ＡｔＣＢＦ１ 基

因在马铃薯中超表达ꎬ能够增强马铃薯的抗寒性

(Ｐｉｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 将欧洲越桔中的 ＣＢＦ１ 基因

在拟南芥中超表达可增强其抗寒性(Ｏａｋｅｎｆｕｌｌ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 综上所述ꎬＣＢＦ 基因参与了植物体低

温胁迫的响应ꎬ这与本研究结果保持一致ꎮ
通过分析可知ꎬ葡萄 ＣＢＦ４ 蛋白氨基酸组成中

极性氨基酸占 ５６. ９％ꎬ非极性氨基酸占 ４３. １％ꎬ
ＣＢＦ４ 蛋白无信号肽ꎬ是一个不稳定的、亲水的、脂
溶性较差的膜外蛋白ꎬ与极性氨基酸所占比例一

致ꎮ 采 用 ＳＯＰＭＡ 及 ＳＷＩＳＳ￣ＭＯＤＥＬ 分 别 预 测

ＣＢＦ４ 蛋白二级结构和三级结构ꎬ表明该蛋白主要

结构单元是无规则卷曲ꎬ其次是 α￣螺旋ꎬ其中所占

比例分别为 ５６. ８８％ 和 ２７. ５２％ꎬ该结果为研究

ＣＢＦ４ 基因及其编码产物的结构和功能提供了更

多的信息ꎮ ＣＢＦ４ 蛋白的多序列和系统进化分析

表明ꎬ酿酒葡萄与美洲葡萄的同源性最高、亲缘关

系最近ꎬ这种同源性一方面体现出各物种间亲缘

关系的远近ꎬ另一方面也表明多个不同物种的

ＣＢＦ４ 基因编码产物在结构特征中比较稳定ꎬ保守

性较高ꎮ 通过对葡萄 ＣＢＦ４ 蛋白的结构域分析得

到ꎬ葡萄 ＣＢＦ４ 包含一个 ＡＰ２ / ＥＲＥＢＰ 结构域ꎬ属
于 ＡＰ２ 型 ＤＮＡ 保守结合大家族中的 ＣＢＦ / ＤＲＥＢ
家族ꎬ具有该家族典型的特征ꎬ含有 ＹＲＧ 元件和

ＷＬＧ 基序ꎬ具有高度保守性ꎬ该结构域对编码蛋白

功能发挥着极其重要的作用ꎬ可调节植物抵御低

温和干旱相关基因的表达ꎬ推测 ＣＢＦ４ 基因与植物

逆境胁迫可能密切相关(韩志萍等ꎬ２００６ꎻ邵文靖

等ꎬ２０２０)ꎬ这说明 ＣＢＦ４ 在葡萄的抗逆性中有着

非常重要的作用ꎬ具有深入研究的价值ꎮ
低温能够诱导大多数植物体内的 ＣＢＦ 基因表

达ꎬ如山葡萄在寒冷、盐度、脱落酸和水杨酸处理

下ꎬＣＢＦ４ 转录本积累增加 ( Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
在葡萄树中ꎬ ＣＢＦ４ 基因通常通过冷处理诱导ꎬ低温
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图 １　 ＣＢＦ４ 基因编码蛋白二级结构预测结果
Ｆｉｇ. １　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＣＢＦ４ ｇｅｎｅ ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ

图 ２　 ＣＢＦ４ 蛋白亲疏水性分析
Ｆｉｇ. ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｆｆｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｈｙｄｒｏｐｈｏｂｉｃｉｔｙ

ｏｆ ＣＢＦ４ ｐｒｏｔｅｉｎ

图 ３　 ＣＢＦ４ 蛋白质跨膜区结果
Ｆｉｇ. ３　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＣＢＦ４ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅｇｉｏｎ

图 ４　 ＣＢＦ４ 蛋白信号肽结果
Ｆｉｇ. ４　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＣＢＦ４ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅｓ

图 ５　 磷酸化位点预测结果
Ｆｉｇ. ５　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｓｉｔｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

图 ６　 结构域预测结果
Ｆｉｇ. ６　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｄｏｍａｉｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ
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图 ７　 蛋白三级结构的预测
Ｆｉｇ. ７　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｅｒｔｉａｒｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ

条件下葡萄 ＣＢＦ４ 转录水平相对快速地增加ꎬ并且

可以在叶片中保持很多天(Ｘｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 本

研究分析表明ꎬ发现 ＣＢＦ４ 基因低温胁迫 ３ ｈ 和 ９
ｈ 在葡萄叶片中表达水平显著上调ꎬ可能是因为

ＣＢＦ 转录激活因子与 ＣＲＴ / ＤＲＥ 调控元件特异性

结合ꎬ激活启动子中目的基因表达ꎬ说明 ＣＢＦ４ 基

因可能参与了葡萄叶片响应外界冷胁迫的信号途

径ꎬ因此推测出 ＣＢＦ４ 基因可能参与了葡萄叶片低

温胁迫的响应ꎮ 低温条件下施加硅酸钾ꎬ 在葡萄

图 ８　 多序列比对结果
Ｆｉｇ. ８　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ

图 ９　 系统进化树构建结果
Ｆｉｇ. ９　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓｙｓｔｅｍ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｔｒｅｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ

叶片中的表达下调ꎬ而在葡萄根部表达上调ꎬ可能

是因为葡萄根部对低温和硅酸钾交互作用比较敏

感ꎬ揭示了该基因在不同的葡萄组织中对硅酸钾

的响应机制可能不同ꎮ 目前ꎬ应对低温伤害的方

法中使用外源物质提高作物抗性更为简单ꎬ并且

效果显著ꎬ为了防止葡萄受到低温伤害ꎬ应该在根

部追施硅肥ꎬ本研究进一步为施用外源硅提高葡

萄抗寒性提供理论依据ꎮ
本研究对 ＣＢＦ４ 基因编码的蛋白进行全面的

生物信息学及低温和硅酸钾响应分析ꎬ结果显示

低温胁迫后 ＣＢＦ４ 基因在葡萄叶片中表达水平上

调ꎬ说明 ＣＢＦ４ 基因可能参与了葡萄叶片低温胁迫

的响应ꎮ 低温条件下施加硅酸钾后ꎬＣＢＦ４ 基因在

不同的葡萄组织中对硅酸钾的响应不同ꎬ说明该

基因表达具有组织特异性ꎮ 本研究对深入了解

ＣＢＦ４ 基因在葡萄非生物逆境胁迫中的功能ꎬ分析

ＣＢＦ４ 蛋白对植物抗逆的分子机制ꎬ以及深入探究

外源硅对葡萄抗寒调节机理ꎬ为甘肃乃至北方酿

酒葡萄抗寒栽培提供理论基础和实践指导ꎮ
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Ａ. 叶片ꎻ Ｂ. 根部ꎮ 不同小写字母代表差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
Ａ. Ｌｅａｖｅｓꎻ Ｂ. Ｒｏｏｔｓ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５).

图 １０　 ＣＢＦ４ 基因在低温胁迫下的表达分析
Ｆｉｇ. １０　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣＢＦ４ ｇｅｎｅ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ
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