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基于叶绿体基因组 ＳＮＰ 的天台鹅耳枥
谱系结构与分化分析

陈模舜ꎬ 杨仲毅

( 台州学院 生命科学学院ꎬ 浙江省植物进化生态学与保护重点实验室ꎬ 浙江 台州 ３１８０００ )

摘　 要: 天台鹅耳枥为中国特有的濒危植物ꎬ仅间断分布于浙江省境内ꎬ种群数量稀少ꎬ已处于极危状态ꎮ 该

文通过对 ６ 个自然居群(包含所有居群的母株)叶绿体基因组(ｃｐＤＮＡ)单核苷酸多态性(ＳＮＰ)研究ꎬ探讨天台

鹅耳枥谱系结构与系统分化ꎬ以评估濒危状况ꎬ并提出相应的保护策略ꎮ 使用 ＴＩＡＮＧＥＮ 试剂盒法提取基因组

ＤＮＡꎬ用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＮｏｖａＳｅｑ ６０００ 进行高通量测序ꎬ对获得叶绿体全基因组序列ꎬ使用在线程序 ＯＧＤＲＡＷ 制作

ｃｐＤＮＡ 图谱ꎬ用 ＤｎａＳＰ 分析核苷酸多样性ꎬ用 ＰｏｐＡＲＴ 软件进行单倍型网络构建ꎬ使用 ＲＡｘＭＬ 软件构建极大

似然树(ＭＬ ｔｒｅｅ)ꎬ用 ＭｒＢａｙｅｓ 构建 Ｂａｙｅｓ ｔｒｅｅꎮ 结果表明:(１)通过天台鹅耳枥叶绿体全基因组序列分析ꎬ发现

大多数蛋白质编码基因和氨基酸序列显示出明显的密码子偏好ꎬ检测到 ｃｐＬＴＲ 正向重复 ３２ 个、回文重复 ２５
个、反转重复 ２２ 个ꎻＳＳＲ 重复序列不同类型 ８７ 个ꎬ其中大多数富含 Ａ / Ｔꎬ单核苷酸的数量最多ꎮ (２)在 ｃｐＤＮＡ
中鉴定了 ３１４ 条 ＳＮＰｓꎬ单核苷酸取代显示天台鹅耳枥群体属单系ꎬ分为天台县居群(ＴＨＳ)和景宁县居群

(ＪＳＴ)ꎬ居群单倍型之间演化关系呈现星状中心辐射ꎮ (３)所有居群核苷酸多样性的变异均较低(Ｐｉ<０.００５)ꎬ
ＪＳＴ 居群和 ＴＨＳ 居群单倍型多样性较低(Ｈｄ 为 ０.５~０.６)ꎬ显示出天台鹅耳枥在历史上遇到瓶颈后曾发生局部

扩张ꎬ居群间呈现较大的遗传分化ꎬ居群内具有较低的遗传变异与居群间较高的分化水平ꎮ 通过对 ｃｐＤＮＡ
ＳＮＰ 的研究ꎬ揭示天台鹅耳枥的遗传多样性和谱系分化ꎬ为濒危植物天台鹅耳枥种质资源保护和遗传拯救提
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　 　 天台鹅耳枥(Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ)属于桦木科

(Ｂｅｔｕｌａｃｅａｅ)鹅耳枥属(Ｃａｒｐｉｎｕｓ)ꎬ为中国特有和

濒危的第三纪孑遗植物ꎬ是国家二级重点保护野

生植物(章绍尧等ꎬ１９９３)ꎮ 我国是鹅耳枥属植物

的分布中心ꎬ约有 ３３ 种 ８ 变种(傅立国ꎬ２００３)ꎬ其
中东南沿海是鹅耳枥属植物一个重要的分布区ꎬ
天台 鹅 耳 枥 ( Ｃ. ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ ) 和 普 陀 鹅 耳 枥

(Ｃ. ｐｕｔｏｅｎｓｉｓ)等为浙江地区特有(陈之端ꎬ１９９４)ꎮ
中国植物志曾记载天台鹅耳枥产于浙江东部(中

国科学院中国植物志编辑委员会ꎬ１９７９)ꎬ浙江植

物志统计天台鹅耳枥仅存 ５ 株(章绍尧等ꎬ１９９３)ꎬ
但近年来在磐安县和景宁县等地有所发现ꎬ仅间

断分布于浙江省境内的天台县、磐安县、青田县和

景宁畲族自治县ꎬ野外成年植株不足 ５０ 株ꎬ幼年

个体缺少ꎬ低于野外种群稳定存活界限ꎬ已处于极

危状态ꎮ 生境片断化使得野生居群变小及居群间

的隔离程度增加ꎬ这将会导致遗传变异丧失和近

交衰退ꎬ最终增加物种灭绝的风险(Ａｇｕｉｌａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２００８ꎻ Ｗｅｉ ＆ Ｊｉａｎｇꎬ２０１２)ꎮ 根据 ＩＵＣＮ 物种红色

名录ꎬ天台鹅耳枥属于极危( ｃｒｉｔｉｃａｌｌｙ ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄꎬ
ＣＲ)等级ꎮ 天台鹅耳枥染色体为 １４ 倍体 ( ２ｎ ＝
１４ｘ ＝ １１２)ꎬ是桦木科倍性最高的多倍体植物(陈

模舜等ꎬ２０２０)ꎮ 天台鹅耳枥在研究桦木科分类、
古植物区系、濒危机制等研究中具有很高的科研

价值(章绍尧和丁炳扬ꎬ１９９３ꎻ王昌腾和叶春林ꎬ
２００７)ꎮ

目前ꎬ仅对天台鹅耳枥组织解剖结构、光合特

性对生长光强的响应、群落特征等方面进行了研

究(陈模舜和柯世省ꎬ２０１３ꎻ陈模舜等ꎬ２０２０)ꎮ 但

天台鹅耳枥种群的进化机制与种内系统发育尚未

明确ꎬ必须收集群体样本进行基因组学的分析ꎬ在
基因组水平上加深对这一濒危物种居群动态的了

解ꎮ 叶绿体基因组( ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅꎬｃｐＤＮＡ)由

于其高基因含量和保守的基因组结构ꎬ可用于研

究开 花 植 物 的 母 系 遗 传ꎬ 特 别 是 多 倍 体 植 物

(Ｂｉｒｋｙꎬ １９９５ꎻＳｏｌｔｉｓ ＆ Ｓｏｌｔｉｓꎬ ２０００)ꎮ ｃｐＤＮＡ 通常

４０７１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



包含单亲遗传的 ＤＮＡꎬ由于其自我复制机制和相

对独立的进化ꎬ来自叶绿体的遗传信息经常被用

来探索近缘种间和种内的亲缘关系 (于涛等ꎬ
２０１９)ꎮ 目前ꎬ叶绿体全基因组高通量测序技术为

系统进化分析提供了大量的信息位点ꎬ比较基因

组结构、基因的变异和重复序列排列ꎬ有利于构建

居群遗传结构、居群历史动态和谱系间分化(孙

逸ꎬ２０１２ꎻ王佳慧ꎬ２０１５)ꎮ 本研究通过对天台鹅耳

枥叶绿体基因组高通量测序ꎬ通过对单核苷酸多

态性(ｓｉｎｇｌｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍꎬＳＮＰ)研究ꎬ分
析多态位点和核苷酸变异ꎬ评估居群的遗传多样

性水平ꎬ推断天台鹅耳枥的谱系结构和分化ꎬ为天

台鹅耳枥种质资源的保护与恢复制定策略ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 天台鹅耳枥样地调查及测试材料

天台鹅耳枥自然居群最高海拔相近ꎬ均在 ８９０
ｍ 以上ꎬ同属亚热带山地湿润气候ꎬ土壤 ｐＨ 值为

酸性ꎬ森林植被覆盖率较高ꎬ植被类型为亚热带常

绿阔叶林(陈模舜等ꎬ２０２０)ꎮ 天台鹅耳枥分布范

围狭窄ꎬ仅浙江省的天台县华顶山ꎬ磐安县的大盘

山、高姥山和青明尖ꎬ青田县仰天湖和景宁畲族自

治县上山头存在野生群落ꎮ 其中天台县华顶山共

存 １９ 株ꎬ青田县仰天湖仅存 １ 株ꎬ景宁县大际乡

上山头胸径 ２０ ｃｍ 以上 １８ 株ꎬ磐安县境内的大盘

山共存 ３ 株ꎬ高姥山和青明尖各为 １ 株ꎮ 磐安县每

个居群之间相隔 ２０ ｋｍ 之内ꎬ天台县居群与景宁

县居群直线距离约 ２５０ ｋｍ(表 １)ꎮ
天台鹅耳枥材料采集自 ６ 个自然居群 ２６ 个植

株(包含所有居群的母株) (表 １)ꎮ 其中景宁县上

山头样地 ５０ ｍ × １５ ｍꎬ每隔 ５ ~ ６ ｍ 采集 １ 株ꎬ共 ９
株ꎬ平均胸径 ２５. ２ ｃｍꎻ孤树 １ 株ꎬ分枝最大胸径

１１.１ ｃｍꎮ 磐安县大盘山、高姥山、青明尖共采集 ５
株ꎬ平均胸径 ２０.４１ ｃｍꎮ 青田县仰天湖采集 １ 株ꎬ
胸径 ２８.６６ ｃｍꎮ 天台县华顶山西茅棚采集 ７ 株ꎬ
平均胸径 ４３.０８ ｃｍꎬ公路附近 ３ 株平均胸径 ２０.０７
ｃｍꎮ 野外采集新鲜叶子后将其冷冻在干冰中ꎬ清
洁叶片ꎬ并保存在－８０ ℃ 的冰箱中以备后续实验

研究ꎮ
１.２ ｃｐＤＮＡ 测序、组装与注释

ｃｐＤＮＡ 提取使用 ＴＩＡＮＧＥＮ 的 ＤＮＡｓｅｃｕｒｅ 新

型植物基因组 ＤＮＡ 提取试剂盒(ＤＰ３２０)ꎬ然后在

Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＮｏｖａＳｅｑ ６０００ 平台ꎬ以 １５０ ｂｐ 的对端读数

高通量测序ꎬ每个样本至少 ６ Ｇｂ 的原始序列数据ꎮ
在过滤原始数据并消除数据质量的影响(Ｐｈｒｅｄ 分

数 Ｃｕｔｏｆｆ￣３０)之后ꎬ我们获得了高质量的数据ꎮ 对

获得 ２６ 个天台鹅耳枥叶绿体全基因组序列ꎬ利用

已发表的 ｃｐＤＮＡ 序列(登录号:ＫＹ１７４３３８)作为参

考序列(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ采用 ＤＯＧＭＡ 软件注

释完整的 ｃｐＤＮＡ(Ｗｙｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎬ使用在线

程 序 ＯＧＤＲＡＷ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｃｈｌｏｒｏｂｏｘ. ｍｐｉｍｐ￣ｇｏｌｍ.
ｍｐｇ.ｄｅ / ＯＧＤｒａｗ.ｈｔｍｌ)制作 ｃｐＤＮＡ 图谱ꎬ同时对每

条序列的 ｃｐＤＮＡ 基本信息进行统计ꎬ包括基因组

大小、基因特征和 ＧＣ 含量ꎮ
１.３ 重复序列、ＩＲ 区域与边界的扩张收缩和密码

子偏好性分析

重复序列中散在重复使用 Ｒｅｐｕｔｅｒ 软件分析ꎬ
用 ｃｐＬＴＲ 表示ꎻ简单重复序列( ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｏｆ ｓｉｍｐｌｅ
ｒｅｐｅａｔꎬ ＳＳＲ ) 鉴 定 使 用 ＭＩＳＡ ( ｈｔｔｐ: / / ｐｇｒｃ. ｉｐｋ￣
ｇａｔｅｒｓｌｅｂｅｎ.ｄｅ / ｍｉｓａ / )工具(参数:１ － １０ ２ － ５ ３ － ４
４－３ ５－３ ６－３)分析ꎮ 比较不同序列大单拷贝区

( ｌａｒｇｅ ｓｉｎｇｌｅ ｃｏｐｙꎬＬＳＣ)、小单拷贝区( ｓｍａｌｌ ｓｉｎｇｌｅ
ｃｏｐｙꎬＳＳＣ)和反向重复区( ｉｎｒｅｒｔｅｄ ｒｅｐｅａｔｓꎬＩＲ)长度

及边界ꎬ使用在线工具 ＩＲｓｃｏｐｅ ( ｈｔｔｐｓ: / / ｉｒｓｃｏｐｅ.
ｓｈｉｎｙａｐｐｓ.ｉｏ / ｉｒａｐｐ / )完成 ＩＲ 区域与边界的扩张收

缩分析ꎮ 通过 Ｒ 软件分析密码子偏好并作图ꎮ
１.４ 系统发育树分析

为了检查物种不同区域的系统发育ꎬ根据完

整的 ｃｐＤＮＡ 序列进行系统发育分析ꎬ使用 ＲＡｘＭＬ
８.０ 软件进行极大似然树(ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｔｒｅｅꎬ
ＭＬ ｔｒｅｅ)构建ꎬ结合 ＭｒＢａｙｅｓ ３.３ 软件进行贝叶斯

推断法构建 Ｂａｙｅｓ ｔｒｅｅꎮ 基于 ｃｐＤＮＡ 开发单倍型ꎬ
运用 ＰｏｐＡＲＴ 软 件 构 建 单 倍 型 网 络 ( Ｋｉｍｕｒａꎬ
１９８０ꎻ Ｌｅｉｇｈ ＆ Ｂｒｙａｎｔꎬ ２０１５ )ꎮ 使 用 ＤｎａＳＰ ｖ６
(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｕｂ.ｅｄｕ / ｄｎａｓｐ / )软件分析核苷酸多样

性参数ꎬ通过 ＡＭＯＶＡ 分子方差分析ꎬ评估谱系间

的分子变异程度和遗传分化固定指数 Ｆ ｓｔꎬ分析得

到谱系间的分化程度ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 天台鹅耳枥叶绿体的基本特征

Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＮｏｖａＳｅｑ ６０００ 测序平台ꎬ以 １５０ ｂｐ 的

对端读数ꎬ每个样本平均产生 ３ ０００ 万对配对读

取ꎬ 从 ２６ 个天台鹅耳枥生成的数据中确定每个完

５０７１１０ 期 陈模舜等: 基于叶绿体基因组 ＳＮＰ 的天台鹅耳枥谱系结构与分化分析



表 １　 天台鹅耳枥分布地的基本概况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ

采集编号
Ｃｏｌｌｅｃｔｉｎｇ ｎｕｍｂｅｒ

样本量
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｚｅ

分布地区
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒｅｇｉｏｎ

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ａｎｄ ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

海拔高度
Ａｌｔｉｔｕｄｅ (ｍ)

样本编号
Ｓａｍｐｌｅ ＩＤ

ＪＳＴ １０ 景宁县上山头
Ｓｈａｎｇｓｈａｎｔｏｕꎬ Ｊｉｎｇｎｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙ

１１９°３７′ Ｅꎬ２７°４６′ Ｎ １ ５２０ ＪＳＴ＿１~ １０

ＰＤＳ ３ 磐安县大盘山
Ｄａｐａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎬ Ｐａｎ’ａｎ Ｃｏｕｎｔｙ

１２０°３１′ Ｅꎬ２８°５８′ Ｎ １ １３０ ＰＤＳ＿１~ ３

ＰＧＳ １ 磐安县高姥山
Ｇａｏｍｕ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎬ Ｐａｎ’ａｎ Ｃｏｕｎｔｙ

１２０°３２′ Ｅꎬ ２８°５４′ Ｎ １ １４０ ＰＧＳ＿１

ＰＱＪ １ 磐安县青明尖
Ｑｉｎｇｍｉｎｇｊｉａｎꎬ Ｐａｎ’ａｎ Ｃｏｕｎｔｙ

１２０°２８′ Ｅꎬ２８°４９′ Ｎ １ ２００ ＰＱＪ＿１

ＱＹＨ １ 青田县仰天湖
Ｙａｎｇｔｉａｎｈｕꎬ Ｑｉｎｇｔｉａｎ Ｃｏｕｎｔｙ

１１９°５９′ Ｅꎬ２８°１２′ Ｎ １ ２４６ ＱＹＨ＿１

ＴＨＳ １０ 天台县华顶山
Ｈｕａｄｉｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎬ Ｔｉａｎｔａｉ Ｃｏｕｎｔｙ

１２１°０５′ Ｅꎬ２９°１５′ Ｎ ８９０~ １ ０００ ＴＨＳ＿１~ １０

整的 ｃｐＤＮＡꎮ 天台鹅耳枥完整 ｃｐＤＮＡ 由四部分

组成ꎬ与鹅耳枥属(Ｃａｒｐｉｎｕｓ)其他植物相似(杨霄

月ꎬ２０１９ꎻ 赵 儒 楠 等ꎬ ２０２１ )ꎮ 长 度 为 １５９ ２８１ ~
１５９ ８４１ ｂｐꎬ平均为 １５９ ６１６.２ ｂｐꎬ每个 ｃｐＤＮＡ 由 １
个大单拷贝区( ＬＳＣ) (８８ ３６０ ~ ８８ ７１１ ｂｐꎬ平均为

８８ ５２２.３５ ｂｐ)和 １ 个小单拷贝区( ＳＳＣ) (１８ ４２０ ~
１８ ７９４ ｂｐꎬ平均为１８ ６３４.９２ ｂｐ)组成ꎬ并由 １ 对反

向重复序列 ( ＩＲ) 隔开 (每个 ＩＲ ２６ ０６７ ~ ２６ ４５１
ｂｐꎬ平均为２６ ２２９.４６ ｂｐ)(表 ２ꎬ图 １)ꎮ

经过数据过滤后ꎬ Ｑ２０ 质量评分 ( ９６. ４６％ ~
９７.２１％) 平均 ９６. ９８％ꎬＱ３０ 质量评分 ( ９０. ８１％ ~
９２.４６％)平均 ９１. ９４％ꎮ 基于叶绿体的统计ꎬ总体

ＧＣ 含量平均为 ３６.４１％ꎬＬＳＣ、ＳＳＣ、ＩＲ 对应值分别为

３４.２０％、３０.０９％、４２.３７％ꎬＩＲ 区域的 ＧＣ 含量高于

ＬＳＣ、ＳＳＣ 区域ꎮ ｃｐＤＮＡ 的 １３１ 个基因中ꎬ包含 ８６
个蛋白编码基因、３７ 个 ｔＲＮＡ 基因和 ８ 个 ｒＲＮＡ 基

因ꎮ 其中:ＬＳＣ 区域包含 ６０ 个蛋白质编码和 ２２ 个

ｔＲＮＡ 基因ꎻ ＳＳＣ 区域包含 １２ 个蛋白质编码和 １ 个

ｔＲＮＡ 基因ꎻＩＲ 区域有 ７ 个蛋白质编码ꎬ７ 个 ｔＲＮＡ
和所有 ４ 个 ｒＲＮＡ 基因重复(表 ２ꎬ图 １)ꎮ
２.２ ｃｐＤＮＡ 的重复序列分析

滑动链的不匹配和重复序列的不适当重组可

能 导 致 序 列 变 异 和 ＤＮＡ 重 排 ( Ｗｉｃｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１)ꎮ 重复序列是重要的遗传标记ꎬ和物种的起

源进化息息相关ꎮ 重复序列一般可分为散在重复

和简单重复ꎮ
散在重复使用 Ｒｅｐｕｔｅｒ 软件分析ꎬ这里我们用

ｃｐＬＴＲ 长末端重复序列表示ꎮ 在天台鹅耳枥ｃｐＤＮＡ

表 ２　 天台鹅耳枥 ｃｐＤＮＡ 特征

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｐＤＮＡ ｏｆ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ

基因组特征
Ｇｅｎｏｍｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ

值
Ｖａｌｕｅ

基因组大小 Ｇｅｎｏｍｅ ｓｉｚｅ (ｂｐ) １５９ ６１６.２

大单拷贝区长度 ＬＳＣ ｌｅｎｇｔｈ (ｂｐ) ８８ ５２２.３５

小单拷贝区长度 ＳＳＣ ｌｅｎｇｔｈ (ｂｐ) １８ ６３４.９２

反向重复序列长度 ＩＲ ｌｅｎｇｔｈ (ｂｐ) ５２ ４５８.９２

蛋白质编码基因数量
Ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ

８６

ｔＲＮＡ 基因数量 ｔＲＮＡ ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ ３７

ｒＲＮＡ 基因数量 ｒＲＮＡ ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ ８

基因数 Ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ １３１

ＧＣ 含量 ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ (％) ３６.４１

中检测到正向重复平均 ３２ 个、回文重复 ２５ 个、反
转重复 ２２ 个(图 ２)ꎬ这些重复中的大多数表现出

１０ 到 ３８ ｂｐ 之间的长度ꎮ 简单重复序列( ＳＳＲ)广

泛分布于 ｃｐＤＮＡ 中ꎬ包含长度为 １ ~ ６ ｂｐ 重复序列

的短串联重复ꎬｃｐＤＮＡ 中的这种短串联重复是从

单亲遗传过来的ꎬＳＳＲ 在基因组重组和重排中发

挥重要作用ꎬ在群体遗传和进化研究中ꎬ常被用作

有效的分子标记(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 基于 ＳＳＲ 位

于叶绿体区段类型的数量统计ꎬ天台鹅耳枥蛋白

编码基因平均为 ４８ 个基因、ｔＲＮＡ 为 ３ 个基因、非
编码区为 ４１ 个基因ꎮ 其中ꎬ蛋白编码基因中 ６ 个

基因(ｍａｔＫ、ａｔｐＡ、ｒｐｏＢ、ａｔｐＢ、ｃｅｍＡ、ｒｐｌ２)具有 １ 个

串联重复ꎬ１ 个 ｒｐｏＣ２ 基因具有 ４ 个串联重复ꎬ１ 个

６０７１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



ｙｃｆ１ 基因具有 ２ 个串联重复ꎮ 其中 ＬＳＣ 和 ＳＳＣ 区

域共有 ２５ 个 ｒｐｓ１２ 基因串联重复ꎬ ＩＲ 有 １０ 个

ｒｐｓ１２ 串联重复基因ꎮ
在 ｃｐＤＮＡ 中有 ８７ 个不同的 ＳＳＲ 类型重复了

１０ 次以上ꎬ其中单核苷酸的数量最多ꎬ平均有 ５０
个ꎬ占总数的 ５７.４７％ꎻ其次是四核苷酸ꎬ为 １４ 个ꎬ
二核苷酸为 １２ 个ꎬ三核苷酸、复合核苷酸各为 ４
个ꎬ五核苷酸发现的比较少ꎬ为 ３ 个ꎬ而六核苷酸

没有发现(图 ３)ꎮ 在 ｃｐＤＮＡ 中发现的 ＳＳＲ 通常由

Ａ / Ｔ 重复组成ꎬ很少包含 Ｇ∕Ｃ 串联重复序列ꎬ其中

单核苷酸由 Ａ / Ｔ 碱基组成ꎬ占 ９２％ꎬ这些 ＳＳＲ 丰富

了 ｃｐＤＮＡ 的 ＡＴꎮ ｃｐＳＳＲ 碱基重复序列中 １０ 条占

３１.２０％、１１ 条占 １６.９５％、１２ 条占３４.４４％、１３ 条占

５.６５％、１４ 条以上占 １１.７６％(图 ４)ꎮ ｃｐＳＳＲ 分区

ＩＲＡ、 ＩＲＢ 各 占 ６. ５８％ꎬ ＬＳＣ 占 ６８.５９％ꎬ ＳＳＣ 占

１７.９６％ꎬ其中 ＬＳＣ 重复序列最多(图 ５)ꎮ 在天台

鹅耳枥 ｃｐＤＮＡ 中ꎬ观察到 ＳＳＲ 具有丰富的碱基重

复和重复条数ꎬ可以作为居群进化研究有用的遗

传信息ꎮ
２.３ 密码子偏好性分析

密码子在遗传信息的传递中起着重要作用ꎬ
是核酸和蛋白质之间的联系ꎮ 通过对所有蛋白质

编码的 ｃｐＤＮＡ 和氨基酸序列进行统计分析ꎬ天台

鹅耳枥 ｃｐＤＮＡ 序列的 ６５.６５％是蛋白编码基因ꎬ结
果显示蛋白质密码子的相似性ꎬ其中 ＡＵＧ、ＵＵＡ、
ＡＧＡ、ＧＣＵ、ＵＣＵ 的频率较高ꎬ而 ＣＵＧ、ＧＵＧ、ＡＧＣ、
ＣＵＣ、ＣＵＧ 的频率较低(图 ６)ꎮ 在这些密码子中ꎬ
蛋白质编码基因中最常见的氨基酸是异亮氨酸

(Ｉｌｅ)ꎬ其在 ｃｐＤＮＡ 中出现 １ １４６ 次ꎮ 相对同义密

码子使用( ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅꎬＲＳＣＵ)
值分 析 表 明ꎬ 色 氨 酸 ( Ｔｒｐ ) 蛋 白 质 编 码 基 因

ＲＳＣＵ ＝ １ꎬ 表 示 该 密 码 子 没 有 偏 好 性ꎮ 其 中:
４７.６２％密码子的 ＲＳＣＵ > １ꎬ大多数 ( ２８ / ３０ꎬ ９３.
３３％)以 Ａ 或 Ｔ(Ｕ)结尾ꎻ５０.７９％密码子的 ＲＳＣＵ<
１ꎬ大多数(３０ / ３２ꎬ９３.７５％)以 Ｃ 或 Ｇ 结尾(图 ６)ꎮ

在天台鹅耳枥物种的蛋白质编码 ｃｐＤＮＡ 中ꎬ
２０ 个氨基酸由 ６３ 个密码子编码ꎬ其中除天冬氨酸

(Ａｓｐ)外ꎬ大多数氨基酸都具有密码子偏好性ꎮ 总

共确定了 ４０ 个密码子偏好ꎬ其中涉及 １９ 个氨基

酸ꎮ 在优选的密码子中ꎬ６３.４９％表现出较高的偏

好(图 ７)ꎮ 该结果进一步揭示了天台鹅耳枥

ｃｐＤＮＡ 的相对保守性ꎬ因为高密码子偏好也是高

等植物中的常见现象(喻凤和韩明ꎬ２０２１)ꎮ

２.４ ｃｐＤＮＡ 变异检测

单核苷酸多态性( ＳＮＰ)和基因组结构变异在

进化 过 程 中 至 关 重 要 ( Ｂｒｉｔｔｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ )ꎮ
ｃｐＤＮＡ 结构性变异有插入 /缺失、转换、颠换和基

因组结构重排ꎮ 在 ２６ 个天台鹅耳枥 ｃｐＤＮＡ 中鉴

定了 ３１４ 条 ＳＮＰｓꎬＪＳＴ 居群 ＳＮＰｓ 平均为 １３２ 条、
ＱＹＨ 为 １２６ 条、ＰＤＳ 为 １８ 条、ＰＧＳ 为 １８ 条、ＰＱＪ
为 ８ 条、 ＴＨＳ 为 １２ 条ꎮ 以居群植株与 ＴＨＳ ＿ １
ｃｐＤＮＡ 比 对ꎬ 结 果 表 明 ＪＳＴ 居 群 碱 基 颠 换 数

( ｔｒａｎｓｖｅｒｓｉｏｎꎬＴｖ)平均为 ９５ 个、ＱＹＨ 为 ９０ 个、ＰＤＳ
为 １６ 个、ＰＧＳ 为 １５ 个、ＰＱＪ 为 ６ 个、ＴＨＳ 为 １２ 个

(表 ３)ꎮ 研究的所有成对序列比较表明ꎬ颠换次

数多于转换次数ꎬ这在其他分类群中也被发现

(Ｓｔｏｌｔｚｆｕｓ ＆ Ｎｏｒｒｉｓꎬ ２０１６)ꎮ
２.５ ＩＲ 区域与边界的扩张收缩

被子植物的 ｃｐＤＮＡ 是高度保守的ꎬＩＲ 区域和

单拷贝(ｓｉｎｇｌｅ ｃｏｐｙꎬＳＣ)边界区域的扩展和收缩是

造成高等植物 ｃｐＤＮＡ 长度变化的主要机制( Ｓａｉｎａ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 比 较 ２６ 个 完 整 的 天 台 鹅 耳 枥

ｃｐＤＮＡ 的 ＩＲ∕ＳＣ 边界区域ꎬ发现在连接位置上有

明显差异ꎮ 其中ꎬｒｐｌ２ 基因的长度都是 １ ５１３ ｂｐꎬ
其端点较保守ꎬ离 ＪＬＡ、 ＪＬＢ 基因间隔区都是 ７１
ｂｐꎮ ｔｒｎＮ￣ＧＵＵ 的长度是 ７２ ｂｐꎬ离 ＪＳＢ、ＪＳＡ 基因间

隔区变化为 １ ５１６ ~ １ ８６４ ｂｐꎬ不超过以下基因间隔

区的终点ꎮ ｒｐｓ１９ 基因在 ＪＳＢ∕ＩＲｂ 边界处由 ＪＳＢ 向

ＩＲｂ 延伸 ３ ｂｐꎮ ｙｃｆ１ 基因跨越 ＪＳＡ∕ＩＲａ 区ꎬ４ ２１１~
４ ５５３ ｂｐ位于 ＳＳＣ 区域内ꎬ向 ＩＲｂ 延伸１ １９２~ １ ５４０
ｂｐ(图 ８)ꎮ 这 ４ 个 ｃｐＤＮＡ 中 ＩＲ / ＳＣ 边界处的变异

导致了整个 ｃｐＤＮＡ 序列长度的差异ꎬ并在其他植物

中也已发现(Ｙｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
２.６ 基于完整的 ｃｐＤＮＡ 序列的群体分析

２.６.１ 单倍型网络构建 　 通过天台鹅耳枥 ｃｐＤＮＡ
分析ꎬ运用一段遗传连锁的核酸序列的变异来区

分ꎬ构建单倍型网络( ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｎｅｔｗｏｒｋ)ꎮ 在系统

发育分析时ꎬ核苷酸碱基一个插入或缺失作为一

次进化事件进行编码分析ꎮ 天台鹅耳枥单倍型中

的大多数具有居群单倍型ꎬ几乎没有观察到居群

之间的单倍型共享ꎮ 在地理上接近的天台县

(ＴＨＳ)(Ｈ１ ~ Ｈ３)、景宁县( ＪＳＴ) (Ｈ４ ~ Ｈ６)、磐安

县大盘山(ＰＤＳ) (Ｈ７ ~ Ｈ９)ꎬ各居群内具有相同单

倍型ꎻ而磐安县青明尖( ＰＱＪ) Ｈ１０、磐安县高姥山

(ＰＧＳ)Ｈ１１ 和青田县( ＰＱＪ) Ｈ１２ 是在单个标本中

发现的私有单倍型ꎮ 根据统计单倍型网络图(图
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９)ꎬ揭示了两组单倍型ꎬ在此研究中称为浙东组

ＴＨＳ 居群和浙西组 ＪＳＴ 居群ꎬ由 ９５ 个突变步骤隔

开ꎮ 根据多态位点分析 ＪＳＴ 居群和 ＴＨＳ 居群可变

位点和插入ꎬ在 ｒｐｓ１６－ｔｒｎＱ 序列有 ３ 个核苷酸取代ꎬ
分别为Ｔ→Ｃ(位置 ２７５)、Ａ→Ｇ(位置 ２９９)和 Ｔ→Ｇ
(位置 １２５４)区分了浙东组 ＴＨＳ 居群(Ｔ、Ａ 和 Ｔ)和
浙西组 ＪＳＴ 居群(Ｃ、Ｇ 和 Ｇ)ꎮ 从网络图推测可能的

种群历史ꎬ除来自 ＴＨＳ 居群和 ＪＳＴ 居群单倍型之间

碱基突变为 ９５ 个较远外ꎬ居群组单倍型之间演化关

系呈现星状中心辐射ꎮ ＴＨＳ 居群的单倍型演化出

ＰＤＳ 亚群、ＰＱＪ 亚群和 ＰＧＳ 亚群ꎬ居群组单倍型之

间差异仅 ２~６ 个碱基突变ꎬＴＨＳ 居群与 ＰＤＳ 亚群单

倍型之间的替代链接提示可能存在同源性ꎻＪＳＴ 居

群的单倍型演化出 ＱＹＨ 亚型ꎬ２ 个单倍型之间少量

差异(１~２ 个碱基突变)ꎬ显示出天台鹅耳枥居群在

历史上遇到瓶颈后曾发生局部扩张ꎮ
２.６.２ 系统进化树构建 　 ｃｐＤＮＡ 包含丰富的系统

发育信息ꎬ已被广泛用于近缘种间和种内水平的

系统发育重建ꎮ 使用 ｃｐＤＮＡ 数据ꎬ解决了与各种

系统发育困难群体相关的长期争议ꎮ 为了评估天

台鹅耳枥系统发生关系ꎬ使用 ２６ 个天台鹅耳枥植

株全叶绿体序列进行系统发育分析ꎮ 通过极大似

然树(ＲＡｘＭＬ)和贝叶斯推断法(ＭｒＢａｙｅｓ)生成系

统树ꎬ系统发育分析每个节点数字为极大似然法

(ＭＬ)支持值(Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｓｕｐｐｏｒｔꎬＢＳ)(％)和贝叶斯

(ＢＡ) 后 验 概 率 ( ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙꎬ ＰＰ ) (％)
(Ｓｔａｍａｔａｋｉｓꎬ ２０１４ꎻＸｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ

在完整 ｃｐＤＮＡ 序列中ꎬ通过系统分析ꎬ６ 个自

然 居 群 分 为 ＴＨＳ 居 群 和 ＪＳＴ 居 群 ( １００ＢＳ /
１００ＰＰ)ꎮ ＴＨＳ 居 群 包 含 第 一 分 支 ＴＨＳ ＿ １０ 和

ＴＨＳ＿２ ~ ３(６５ＢＳ / ８３ＰＰ)ꎻ第二分支 ＰＱＪ＿１(６１ＢＳ /
６０ＰＰ)ꎬＰＤＳ＿１(５９ＢＳ / ７３ＰＰ)ꎬＰＧＳ＿１ 和 ＰＤＳ＿２ ~ ３
(７０ＢＳ / １００ＰＰ)ꎬ ＴＨＳ ＿ １ 和 ＴＨＳ ＿ ４ ~ ９ ( ７０ＢＳ /
１００ＰＰ)ꎮ ＪＳＴ 居群包含第一分支 ＪＳＴ＿７ 和 ＪＳＴ＿９ ~
１０(８９ＢＳ / １００ＰＰ)ꎻ第二分支 ＪＳＴ＿１ ~ ６、ＪＳＴ＿８ 和

ＱＹＨ＿１(８５ＢＳ / １００ＰＰ) (图 １０)ꎮ ＬＳＣ、ＳＳＣ 数据集

的拓扑结构与物种 ｃｐＤＮＡ 系统树具有一致性ꎬ在
种内进化枝中仅发生了细微的拓扑差异ꎬ支持形

成单系的群体ꎮ
２.６.３ 谱系结构分析 　 利用 ＤｎａＳＰ 计算遗传多样

性参数ꎬ通过 ＡＭＯＶＡ 分子方差分析ꎬ评估谱系间

的分化变异程度ꎬ遗传分化固定指数 Ｆ ｓｔ分析得到

谱系间的分化程度ꎮ 核苷酸取代和插入 /缺失变

异 揭 示 了 ６ 个 天 台 鹅 耳 枥 分 布 区 中 的 １２ 个

ｃｐＤＮＡ 单倍型(Ｎｈ)ꎬ这些单倍型中的 ２５％是在单

个植株中发现的ꎬ几乎没有观察到居群之间的共

享单倍型ꎮ 谱系间的分化可以通过对单倍型多样

性指数(Ｈｄ)与核苷酸多样性指数(Ｐ ｉ)进行分析ꎬ其
数值越大ꎬ说明其遗传多样性越高(周文漪ꎬ２０１４ꎻ
Ｎｉｋｕｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 其中ꎬＰＧＳ 亚群、ＰＱＪ 亚群和

ＹＨＳ 亚群由单一植株组成ꎬ仅有私有单倍型ꎮ ＪＳＴ
居群 Ｐ ｉ为 ０.０００ ０１ꎬＴＨＳ 居群 Ｐ ｉ为０.０００ ０２ꎬＰＤＳ 居

群 Ｐ ｉ为 ０.０００ ０３ꎬ所有居群核苷酸多样性的变异均

较低(Ｐ ｉ<０.００５)ꎮ 从单倍型多样性指数看ꎬＪＳＴ 居

群 Ｈｄ为 ０.６ꎬＴＨＳ 居群 Ｈｄ为 ０.５１１ꎬ ＪＳＴ 居群和 ＴＨＳ
居群单倍型多样性相对较低ꎬ其中 ＰＤＳ 亚群 Ｈｄ为

１ꎬ由于 ＰＤＳ 居群仅有 ３ 株个体ꎬ单倍型多样性偏高

(表 ４)ꎮ
天台 鹅 耳 枥 ６ 个 居 群 的 分 子 变 异 分 析

(ＡＭＯＶＡ)结果表明ꎬ居群间的遗传分化固定指数

Ｆ ｓｔ为 ０.９７０ ９ꎬ谱系间分化较大ꎬ表明在整个遗传

变异中居群间遗传变异占 ９７.０９％ꎬ居群内遗传变

异占 ２. ９１％ꎬ居群间的遗传变异大于居群内(表

５)ꎮ 这种分布格局的主要原因是生境的片段化ꎬ
地理隔离阻碍了居群间的基因交流(孙逸ꎬ２０１２ꎻ
郑鑫ꎬ２０１５ꎻＮｉｋｕｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ

３　 讨论与结论

完整的 ｃｐＤＮＡ 序列可提供丰富的系统发育信

息来 源ꎬ 天 台 鹅 耳 枥 ｃｐＤＮＡ 的 长 度 平 均 为

１５９ ６１６.２ ｂｐꎬＧＣ 含量相似ꎬ为 ３６.４１％ꎬ说明该物

种 ｃｐＤＮＡ 的高度保守性质ꎮ 重复分析显示在天台

鹅耳枥 ｃｐＤＮＡ 中发现 ＬＴＲ 重复序列包括正向重

复平均 ３２ 个、回文重复 ２５ 个、反转重复 ２２ 个ꎬ
ＳＳＲ 重复序列不同类型 ８７ 个ꎮ 这些重复中的大多

数位于蛋白编码区、非编码区和 ｔＲＮＡ 中ꎮ 在藻类

和被子植物基因组中 ＬＴＲ 重复序列很常见ꎬ是促

进 ｃｐＤＮＡ 重排的主要因素之一ꎬ并且许多重排终

点都与此类重复序列相关( Ｐｏｍｂｅｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５ꎻ
Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 在所有个体中ꎬＳＳＲ 通常由

Ａ / Ｔ 重复组成ꎬ其中单核苷酸由 Ａ / Ｔ 碱基组成ꎬ占
９２％ꎬ大多数蛋白质编码基因都具有高度的密码

子偏好性ꎬ在优选的密码子中ꎬ６３.４９％表现出较高

的偏好ꎬ叶绿体密码子的第三个 Ａ / Ｔ 偏好较高ꎮ
相关研究表明基因组 ＡＴ 含量与重复序列的动力
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不同功能群的基因用颜色编码ꎮ 外圆的基因是顺时针转录的ꎬ而内圆的基因则是逆时针转录的ꎮ 内圆的虚线区域表示 ｃｐＤＮＡ
的 ＧＣ 含量ꎮ
Ｇｅｎｅｓ ｂｅｌｏｎｇｉｎｇ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ ａｒｅ ｃｏｌｏｒ￣ｃｏｄｅｄ. Ｇｅｎｅｓ ｓｈｏｗ ｔｈｅ ｏｕｔｅｒ ｃｉｒｃｌｅ ａｒｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｂｅｄ ｃｌｏｃｋｗｉｓｅ ａｎｄ ｔｈｏｓｅ ｉｎｎｅｒ ｃｉｒｃｌｅ ａｒｅ
ｔｒａｎｓｃｒｉｂｅｄ ｃｏｕｎｔｅｒｃｌｏｃｋｗｉｓｅ. Ｄａｓｈｅｄ ａｒｅａ ｉｎ ｔｈｅ ｉｎｎｅｒ ｃｉｒｃｌｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ＧＣ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｃｐＤＮＡ.

图 １　 天台鹅耳枥 ｃｐＤＮＡ 图谱
Ｆｉｇ. １　 Ｇｅｎｅ ｍａｐ ｏｆ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ ｃｐＤＮＡ

图 ２　 天台鹅耳枥 ｃｐＬＴＲ 的类型数量
Ｆｉｇ. ２　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｐＬＴＲ ｔｙｐｅｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ
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Ｍｏｎｏ￣ꎬ Ｄｉ￣ꎬ Ｔｒｉ￣ꎬ Ｔｅｔｒａ￣ꎬ Ｐｅｎｔａ￣ꎬ Ｈｅｘａ￣表示 １~ ６ 核苷酸 ＳＳＲꎬＣｏｍｐｌｅｘ 表示复合核苷酸 ＳＳＲꎮ
Ｍｏｎｏ￣ꎬ Ｄｉ￣ꎬ Ｔｒｉ￣ꎬ Ｔｅｔｒａ￣ꎬ Ｐｅｎｔａ￣ꎬ Ｈｅｘａ￣ ｉｎｄｉｃａｔｅ １ ｔｏ ６ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲꎬ ａｎｄ Ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｃｏｍｐｌｅｘ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ＳＳＲ.

图 ３　 天台鹅耳枥 ｃｐＳＳＲ 的类型数量
Ｆｉｇ. ３　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｃｐＳＳＲ ｔｙｐｅｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ

图 ４　 天台鹅耳枥 ｃｐＳＳＲ 碱基序列条数分布
Ｆｉｇ. ４　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｐＳＳＲ ｂａｓｅ
ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｉｎ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ

学以及叶绿体蛋白编码基因的密码子偏向性有关

(Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻＷｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
ｃｐＤＮＡ ＳＮＰ 的数量及碱基颠换为物种之间的

系统发育解析提供了有益的标记 (郑鑫ꎬ２０１５ꎻ
Ｎｉｋｕｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 根据溯祖理论ꎬ通过单倍型

网络图ꎬ结合地理信息我们可以推断种群的起源、
扩散历史(Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 通过对 ＳＮＰ 多态

位点和核苷酸变异分析ꎬ单核苷酸取代显示天台

鹅耳枥分为天台县居群 ( ＴＨＳ) 和景宁县居群

(ＪＳＴ)ꎬ亚群间距离相近的优先聚为一支ꎮ 除来自

ＴＨＳ 居群和 ＪＳＴ 居群单倍型关系较远外ꎬ居群组大

部分单倍型之间仅有 ２ ~ ６ 个碱基突变ꎬ某几个同

一或者相近地理居群的单倍型具有聚类现象ꎬ这
可能由于该物种对亚热带湿润气候或暖温带气候

的环境要求较高造成(陈之端ꎬ１９９４)ꎮ 天台鹅耳

枥具有居群组单倍型ꎬ没有居群之间的单倍型共

享ꎬ这种单系进化枝可能是由于地理隔离导致短

时期内居群之间基因交流较少造成的(Ｎｉｋｕｌｉｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 所有居群核苷酸多样性的变异均较

低(Ｐ ｉ<０.００５)ꎬＪＳＴ 居群和 ＴＨＳ 居群单倍型多样

性较低(Ｈｄ为 ０.５ ~ ０.６) ꎬ 表明最近发生过居群瓶
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图 ５　 天台鹅耳枥 ＳＳＲ 在 ＬＳＣ、ＩＲ 和 ＳＳＣ 区域的频率
Ｆｉｇ. ５　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｏｆ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ＳＳＲ ｉｎ ＬＳＣꎬ ＩＲ ａｎｄ ＳＳＣ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ

图 ６　 天台鹅耳枥相对密码子使用(ＲＳＣＵ)值聚类热图
Ｆｉｇ. ６　 Ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｃｏｄｏｎ ｕｓａｇｅ (ＲＳＣＵ) ｖａｌｕｅ ｏｆ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ
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Ａｌａ. 丙氨酸ꎻ Ａｒｇ. 精氨酸ꎻ Ａｓｎ. 天冬酰胺ꎻ Ａｓｐ. 天冬氨酸ꎻ Ｃｙｓ. 半胱氨酸ꎻ Ｇｌｎ. 谷氨酰胺ꎻ Ｇｌｕ. 谷氨酸ꎻ Ｇｌｙ. 甘氨酸ꎻ Ｈｉｓ. 组
氨酸ꎻ Ｉｌｅ. 异亮氨酸ꎻ Ｌｅｕ. 亮氨酸ꎻ Ｌｙｓ. 赖氨酸ꎻ Ｍｅｔ. 甲硫氨酸ꎻ Ｐｈｅ. 苯丙氨酸ꎻ Ｐｒｏ. 脯氨酸ꎻ Ｓｅｒ. 丝氨酸ꎻ Ｔｈｒ. 苏氨酸ꎻ
Ｔｒｐ. 色氨酸ꎻ Ｔｙｒ. 酪氨酸ꎻ Ｖａｌ. 缬氨酸ꎮ
Ａｌａ. Ａｌａｎｉｎｅꎻ Ａｒｇ. Ａｒｇｎｉｎｅꎻ Ａｓｎ. Ａｓｐａｒａｇｉｎｅꎻ Ａｓｐ. Ａｓｐａｒｔａｔｅꎻ Ｃｙｓ. Ｃｙｓｔｅｉｎｅꎻ Ｇｌｎ. Ｇｌｕｔａｍｉｎｅꎻ Ｇｌｕ. Ｇｌｕｔａｍａｔｅꎻ Ｇｌｙ. Ｇｌｙｃｉｎｅꎻ Ｈｉｓ.
Ｈｉｓｔｉｄｉｎｅꎻ Ｉｌｅ. Ｉｓｏｌｅｕｃｉｎｅꎻ Ｌｅｕ. Ｌｅｕｃｉｎｅꎻ Ｌｙｓ. Ｌｙｓｉｎｅꎻ Ｍｅｔ. Ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅꎻ Ｐｈｅ. Ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅꎻ Ｐｒｏ. Ｐｒｏｌｉｎｅꎻ Ｓｅｒ. Ｓｅｒｉｎｅꎻ Ｔｈｒ. Ｔｈｒｅｏｎｉｎｅꎻ
Ｔｒｐ. Ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎꎻ Ｔｙｒ. Ｔｙｒｏｓｉｎｅꎻ Ｖａｌ. Ｖａｌｉｎｅ.

图 ７　 天台鹅耳枥蛋白质编码基因中 ２０ 个氨基酸密码子含量
Ｆｉｇ. ７　 Ｃｏｄｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ２０ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ ｉｎ ａｌｌ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｏｆ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ

表 ３　 天台鹅耳枥叶绿体比较基因组统计表
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｇｅｎｏｍｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｔａｂｌｅ ｏｆ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ

居群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

单核苷酸多态性
Ｓｉｎｇｌｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ

(ＳＮＰｓ)

插入和缺失
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ

ａｎｄ ｄｅｌｅｔｉｏｎ
( ＩＮＳ ａｎｄ ＤＥＬ)

转换
Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ

(Ｔｓ)

颠换
Ｔｒａｎｓｖｅｒｓｉｏｎ

(Ｔｖ)

插入
Ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ
( ＩＮＳ)

缺失
Ｄｅｌｅｔｉｏｎ
(ＤＥＬ)

ＪＳＴ １３２ ９０ ３７ ９５ ４７ ４３

ＱＹＨ １２６ ９９ ３６ ９０ ３９ ６０

ＰＤＳ １８ ２０ ３ １６ ５ １５

ＰＧＳ １８ １８ ３ １５ ４ １４

ＰＱＪ ８ １１ ２ ６ １ １０

ＴＨＳ １２ １７ ０ １２ ５ １２

合计 Ｔｏｔａｌ ３１４ ２５５ ８１ ２３４ １０１ １５４

颈效应(孙逸ꎬ２０１２ꎻ周文漪ꎬ２０１４)ꎮ 由于晚第三

纪及第四纪的气候动荡及冰期更替ꎬ天台鹅耳枥

退缩到狭小区域的避难所ꎬ度过冰期ꎻ或群体局部

扩张到湿润地区的森林中 (陈之端ꎬ１９９４ꎻＱｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ

通过对天台鹅耳枥谱系结构与分化的研究ꎬ
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基因用彩色框表示ꎮ 基因特征上方的数字表示基因末端与边界位点之间的距离ꎮ
Ｇｅｎｅｓ ａｒｅ ｄｅｎｏｔｅｄ ｂｙ ｃｏｌｏｒｅｄ ｂｏｘｅｓ. Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｅｎｄｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｂｏｒｄｅｒ ｓｉｔｅｓ.

图 ８　 天台鹅耳枥 ｃｐＤＮＡ 的 ＩＲ￣ＳＣ 区的边界比较
Ｆｉｇ. ８　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ＩＲ￣ＳＣ ｂｏｒｄｅｒ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ａｃｒｏｓｓ ｃｐＤＮＡ ｏｆ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ

网络图中每个圆圈代表一个单倍型ꎬ每个圆圈的大小与观察到的频率成比例ꎬ圆圈颜色代表不同的居群ꎬ分支上的短线表示单倍

型间的碱基替换数ꎮ
Ｅａｃｈ ｃｉｒｃｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ａ ｈａｐｌｏｔｙｐｅꎬ ｔｈｅ ｓｉｚｅ ｏｆ ｔｈｅ ｃｉｒｃｌｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓꎬ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｉｒｃｌｅ
ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓꎬ ａｎｄ ｓｈｏｒｔ ｌｉｎｅｓ ｏｎ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｂａｓｅ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ.

图 ９　 基于 ｃｐＤＮＡ 的天台鹅耳枥单倍型网络
Ｆｉｇ. ９　 Ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｃａｒｐｉｎｕｓ ｔｉｅｎｔａｉｅｎｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｃｐＤＮＡ

对遗传多样性比较高的居群制定资源保存和引种

驯化策略ꎮ 在 ６ 个自然居群中都检测到了独特的

单倍型ꎬ尤其 ＴＨＳ 居群、ＪＳＴ 居群和 ＰＤＳ 亚群具有

较高的单倍型多样性ꎬ 栖息地面积较大ꎬ内部环境
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Ａ. ｃｐＤＮＡ ＭＬ 系统发育树ꎻ Ｂ. ｃｐＤＮＡ Ｂａｙｅｓ 系统发育树ꎮ 分支数表示 ＭＬ Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 支持值∕Ｂａｙｅｓ 后验概率ꎮ
Ａ. ｃｐＤＮＡ ＭＬ ｓｙｓｔｅｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｔｒｅｅꎻ Ｂ. ｃｐＤＮＡ Ｂａｙｅｓ ｓｙｓｔｅｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｔｒｅｅ. Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ＭＬ Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｓｕｐｐｏｒｔ
ｖａｌｕｅ / Ｂａｙｅｓｉａｎ ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ.

图 １０　 基于完整 ｃｐＤＮＡ 序列的最大似然和贝叶斯推理方法重建 ６ 个分类群的系统发育树
Ｆｉｇ. １０　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｘ ｔａｘａ ｕｓｉｎｇ ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ａｎｄ Ｂａｙｅｓｉａｎ

ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ ｍｅｔｈｏｄｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｃｐＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

表 ４　 谱系多样性参数统计表
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｇｅｎｅａｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

居群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

样本数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｓａｍｐｌｅｓ
(Ｎ)

单倍型个数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ

(Ｎｈ)

位点数目
Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ

ｓｉｔｅｓ
(Ｓ)

单倍型多样性
Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
(Ｈｄ)

平均核苷酸差异
Ａｖｅｒａｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ

(Ｋ)

核苷酸多样性指数
Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ
(Ｐ ｉ)

ＪＳＴ １０ ３ ３ ０.６ １.１３３ ０.０００ ０１

ＰＤＳ ３ ３ ６ １ ４ ０.０００ ０３

ＴＨＳ １０ ３ ９ ０.５１１ ３.８２２ ０.０００ ０２

表 ５　 谱系分子方差检验统计表
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ｔａｂｌｅ ｏｆ ｇｅｎｅａｌｏｇｉｃａｌ

ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｖａｒｉａｎｃｅ ｔｅｓｔ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

自由度
ｄｆ

平方和
Ｓｕｍ ｏｆ
ｓｑｕａｒｅｓ

平方差
Ｖａｒｉａｎｃｅ
ｓｑｕａｒｅｓ

百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

(％)

居群间
Ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

５ ６６２.４ ３６.８０７ ６５ ９７.０９

居群内
Ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

２０ ２２.１ １.１０５ ２.９１

总计 Ｔｏｔａｌ ２５ ６８４.５ ３７.９１２ ６５

固定指数
Ｆｉｘａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ (Ｆ ｓｔ)

０.９７０ ８５

较稳定ꎬ需要加强栖息地保护ꎬ以维持天台鹅耳枥

高的遗传多样性ꎮ 天台鹅耳枥居群规模较小、隔
离程度较高ꎬ居群间呈现较大的遗传分化ꎬ致使种

源不断减少ꎬ是急需保护的濒危植物ꎮ 对繁殖衰

退的居群应开展遗传拯救ꎬ引入以花粉为主导基

因流实验ꎬ移入新个体或基因型而减缓遗传侵蚀

进而提高天台鹅耳枥种群生存力ꎮ
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