
西北植物学报，２０１４，３４（１０）：１９８１－１９９１
Ａｃｔａ　Ｂｏｔ．Ｂｏｒｅａｌ．－Ｏｃｃｉｄｅｎｔ．Ｓｉｎ．

　　文章编号：１０００－４０２５（２０１４）１０－１９８１－１１　　　　　　　　　　　　　　　ｄｏｉ：１０．７６０６／ｊ．ｉｓｓｎ．１０００－４０２５．２０１４．１０．１９８１

收稿日期：２０１４－０５－２７；修改稿收到日期：２０１４－０８－３１
基金项目：国家自然科学基金（３１２７０２７０）；青海省国际科技合作项目（２０１４－ＨＺ－８１２）
作者简介：王久利（１９９１－），男，在读硕士研究生，主要从事系统与进化植物学研究。Ｅ－ｍａｉｌ：ｗａｎｇ＿ｊｉｕｌ＠１６３．ｃｏｍ
＊通信作者：张发起，博士，助理研究员，主要从事高山植物的进化与适应研究。Ｅ－ｍａｉｌ：ｆｑｚｈａｎｇ＠ｎｗｉｐｂ．ｃａｓ．ｃｎ

青藏高原及其毗邻山区蒙古

绣线菊谱系地理学研究
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摘　要：以青藏高原及其毗邻山 区 的 蒙 古 绣 线 菊２３个 居 群３２４个 个 体 为 研 究 对 象，选 取 叶 绿 体ＤＮＡ非 编 码 区

ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ和ｒｐｓ１５－ｙｃｆ１片段对蒙古绣线菊进行谱系地理学研究。结果表明：（１）该研究区域中蒙古绣线菊亲缘关

系相近的单倍型多发生于同 一 居 群 中，存 在 着 明 显 的 谱 系 地 理 学 关 系。（２）所 检 测 得 到 的３５个 单 倍 型 中，大 约

７１．４％是居群内特有的单倍型，而出现频率 最 高 的 Ｈ１是 最 古 老 的 单 倍 型，贝 叶 斯 分 析 和 单 倍 型 简 约 网 状 图 显 示

３５个单倍型聚为地理分布范围各不相同的３个分支。（３）歧点分布分析得到分布图呈多峰曲线，说 明 蒙 古 绣 线 菊

居群在较长的时间内发展稳定，没有经历突然的近期扩张。（４）ＢＥＡＳＴ分析结果显示，在４５Ｍｙａ左右开始出现蒙

古绣线菊的谱系分支的分化。研究认为，蒙古绣线菊在 青 藏 高 原 及 其 毗 邻 山 区 可 能 至 少 存 在３个 冰 期 避 难 所，其

在青藏高原及其毗邻山区的分布格局主要是第四纪冰期－间冰期气候动荡、青藏高原隆升的共同作用的结果。
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　　谱系 地 理 学（ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ）自１９８７年 首 次

由Ａｖｉｓｅ提出，现已成为研究物种进化历史的重要手

段，其通过描述物种现存遗传分布格局和谱系关系来

推测物种的冰期进化历史，揭示气候和环境变化对现

存类群生物 地 理 分 布 格 局 的 影 响［１－４］。已 有 研 究 表

明，对现存类群的分布格局影响最大的是第四纪冰期

与间冰期的交互引起的气候变化，极大地改变了物种

的现代生物地理分布格局及遗传结构［５－６］。
青藏高原是世界上最大、最高、最年轻 的 高 原，

海拔高度平均４　０００ｍ以上，有“世界屋脊”、“地球

第三极”之称［７］。青藏高原地区是全球生物多样性

热点之一，具有极高的生物多样性，包含很多的高原

特有物种［８］。青藏高原地区还是受到全球气候与环

境变化影响最为强烈的地区之一，也成为全球气候变

化的“放大器”［９］。青藏高原经历过几次大规模的隆

升，其中在３．６～１．２百万年（Ｍｙａ：ｍｉｌｌｉｏｎ　ｙｅａｒｓ　ａｇｏ；
约处于晚第三纪至第四纪）发生的隆升速度快且规模

大，其对高原物种的影响也最大［７，１０］。青藏高原隆升

及第四纪冰期气候变化对中国西部乃至东亚地区的

气候、环境及 生 态 等 都 产 生 了 深 远 的 影 响［１１］，因 此

该地区已成为谱系地理研究的热点地区。
近年来青藏高原地区植物谱系地理学的研究得

到了较快的发展，研究发现各个物种的谱系地理结

构各有不同，按照避难所位置可将其分为２种不同

的谱系地理模式［１２］。其中对青海云杉（Ｐｉｃｅａ　ｃｒａｓ－
ｓｉｆｏｌｉａ）、长花马先蒿（Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ　ｌｏｎｇｉｆｌｏｒａ）等多

数研究结果支持青藏高原边缘避难所模式，冰期时

植物退缩至高原边缘的低海拔区域的避难所中，冰

期结束后从这些边缘避难所向高原台面回迁形成现

今生 物 地 理 分 布 格 局［１３－１４］。但 是 在 对 露 蕊 乌 头

（Ａｃｏｎｉｔｕｍ　ｇｙｍｎａｎｄｒｕｍ）、西 川 红 景 天（Ｒｈｏｄｉｏｌａ
ａｌｓｉａ）等研究 中 发 现，耐 寒 物 种 在 冰 期 时 并 未 完 全

退缩至高原边缘的避难所内，在高原台面上也存在

微型避难所，即高原台面微型避难所模式［１５－１７］。青

藏高原地区的植物物种的演化历史不尽相同，对分

布于该地区的建群种等物种的谱系地理学研究尚需

要进一步大力开展，从而为探讨高山植物演化历史

与高原隆升、第四纪冰期的关系提供依据，揭示现存

生物地理分布格局形成的主要历史成因［１２，１８］。
绣线 菊 亚 科（Ｓｐｉｒａｅｏｉｄｅａｅ）是 蔷 薇 科（Ｒｏｓａｃｅ－

ａｅ）中最古老的亚科，共有２２属２６０余种，中国有８
属１００余种，全为落叶性（本亚科包括常绿和落叶两

大类群，后者为进 化 类 群），绣 线 菊 属（Ｓｐｒｉａｅａ　Ｌ．）
又是绣线菊亚科中最原始的属，在系统进化过程中，
衍生出形态各异而亲缘关系紧密的绣线菊种类［１９］。
蒙古绣线 菊（Ｓｐｉｒａｅａ　ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）为 蔷 薇 科 绣 线 菊

属落叶灌木，多见于海拔１　５００～４　７００ｍ的山坡灌

丛等处，是青藏高原地区高山灌丛的主要建群种，对
维持高 寒 草 甸 生 态 系 统 的 稳 定 具 有 重 要 意 义［２０］。
在之前对同属异域分布的近缘种高山绣线菊的研究

中发现，高山绣线菊在青藏高原台面、东南边缘横断

山区等地存在多个冰期避难所，并且没有表现出大

规模的种群集体扩张和迁移的现象［２１－２２］。为了验证

青藏高原地区的绣线菊属物种是否存在类似高山绣

线菊的谱系地理格局，本研究选取叶绿体ＤＮＡ（ｃｐ－
ＤＮＡ）非编码区ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ和ｒｐｓ１５－ｙｃｆ１片段对青

藏高原及其毗邻山区的蒙古绣线菊进行谱系地理学

研究，以期揭示该物种居群内与居群间的遗传分布

式样，进而推测其在青藏高原地区的冰期避难所与

冰期后扩散历史，探讨蒙古绣线菊现今生物地理分

布格局的主要历史成因，为青藏高原地区物种的谱

系地理学研究提供一个新的案例。

１　材料和方法

１．１　实验材料

研究材料采自青海、川西、滇西北等青藏高原及

其毗邻山区。每个居群随机采集４～３５个个体，个

体之间至少间隔１００ｍ，共采集到蒙古绣线菊２３个

居群３２４个个体（表１）。此外，同时选择华北珍珠梅

（Ｓｏｒｂａｒｉａ　ｋｉｒｉｌｏｗｉｉ；凭 证 号ｃｈｅｎ２０１２０３４，四 川 若 尔

盖，１０３°２７′４９．１″Ｅ，３３°４０′５０．６″Ｎ，海拔高度３　１５０ｍ）
作为研究中的外类群，一并在野外进行采集。采集植

物生长良好的新鲜、幼嫩叶片后，迅速用硅胶干燥并

带回实验室于－２０℃保存备用。所采集的凭证标本

存于中国科学院西北高原生物研究所青藏高原生物

标本馆（ＨＮＷＰ）。
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表１　蒙古绣线菊居群采集信息

Ｔａｂｌｅ　１　Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ　ｓａｍｐｌｉｎｇ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｓ．ｍｏｎｇｏｌｉｃａ

编号
Ｃｏｄｅ

采集地
Ｌｏｃａｌｉｔｙ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ／Ｎ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ／Ｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ／ｍ

采样数
Ｎ

Ｐ１ 青海湟中 Ｈｕａｎｇｚｈｏｎｇ，Ｑｉｎｇｈａｉ　 ３６°２３′ １０１°３３′ ３　０８０　 １７

Ｐ２ 甘肃渭源 Ｗｅｉｙｕａｎ，Ｇａｎｓｕ　 ３５°０１′ １０３°５９′ ２　５３０　 １３

Ｐ３ 四川松潘Ｓｏｎｇｐａｎ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３２°５６′ １０３°４２′ ３　３００　 ２０

Ｐ４ 四川茂县 Ｍａｏｘｉａｎ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３２°０５′ １０３°４３′ ２　２４０　 １５

Ｐ５ 四川泸县Ｌｕｘｉａｎ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３１°２５′ １０５°０８′ １　９００　 １３

Ｐ６ 四川红原 Ｈｏｎｇｙｕａｎ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３２°４６′ １０２°２１′ ３　６５４　 ３５

Ｐ７ 四川红原 Ｈｏｎｇｙｕａｎ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３１°５２′ １０２°４０′ ３　９７０　 ２１

Ｐ８ 四川丹巴Ｄａｎｂａ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３０°３２′ １０１°３７′ ３　４１０　 １９

Ｐ９ 云南中甸Ｚｈｏｎｇｄｉａｎ，Ｙｕｎｎａｎ　 ２７°３４′ ９９°５１′ ３　４５０　 ４

Ｐ１０ 四川乡城Ｘｉａｎｇｃｈｅｎｇ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ２９°０７′ ９９°５８′ ３　９１０　 １１

Ｐ１１ 四川雅江Ｙａｊｉａｎｇ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３０°０９′ １００°４０′ ４　２９０　 ９

Ｐ１２ 四川炉霍Ｌｕｈｕｏ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３１°３７′ １００°４３′ ３　４６０　 ５

Ｐ１３ 青海门源 Ｍｅｎｙｕａｎ，Ｑｉｎｇｈａｉ　 ３７°２４′ １０１°５７′ ３　１５０　 １３

Ｐ１４ 青海互助 Ｈｕｚｈｕ，Ｑｉｎｇｈａｉ　 ３６°２０′ １０１°５４′ ２　６９０　 １３

Ｐ１５ 四川若尔盖Ｒｕｏｅｒｇａｉ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３３°３６′ １０３°１３′ ２　９７０　 ２１

Ｐ１６ 四川阿坝Ａｂａ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３２°４８′ １０２°０２′ ３　３８０　 １５

Ｐ１７ 四川壤塘Ｒａｎｇｔａｎｇ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３２°１９′ １００°４９′ ３　４３０　 ７

Ｐ１８ 青海平安Ｐｉｎｇ’ａｎ，Ｑｉｎｇｈａｉ　 ３６°１７′ １０１°５８′ ３　１６０　 ５

Ｐ１９ 云南玉龙Ｙｕｌｏｎｇ，Ｙｕｎｎａｎ　 ２７°０２′ １００°１１′ ３　４２０　 ６

Ｐ２０ 云南香格里拉Ｓｈａｎｇｒｉｌａ，Ｙｕｎｎａｎ　 ２７°３７′ ９９°４０′ ３　５８０　 １０

Ｐ２１ 云南德钦Ｄｅｑｉｎ，Ｙｕｎｎａｎ　 ２８°２３′ ９８°５９′ ４　２１０　 １５

Ｐ２２ 四川乡城Ｘｉａｎｇｃｈｅｎｇ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ２９°０７′ ９９°３７′ ３　７４０　 ２３

Ｐ２３ 四川沙贡Ｓｈａｇｏｎｇ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ２９°０８′ １００°０２′ ４　６１０　 １４

１．２　ＤＮＡ的提取与ＰＣＲ扩增

采用 改 良 的ＣＴＡＢ法 从 硅 胶 干 燥 的 叶 片 中 提

取蒙古绣线 菊 总ＤＮＡ［２３］，采 用 通 用 引 物 对 所 有 个

体的ｃｐＤＮＡｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ 和ｒｐｓ１５－ｙｃｆ１片 段 进 行

ＰＣＲ扩增［２４－２５］。ＰＣＲ扩 增 反 应 体 系 为２５μＬ：２．５

μＬ的１０×ＰＣＲ　Ｂｕｆｆｅｒ（含１．５ｍｍｏｌ／Ｌ　ＭｇＣｌ２），

０．３μＬ　１０ｍｍｏｌ／Ｌ　ｄＮＴＰ，正 反 引 物 各１．０μＬ（５

ｐｍｏｌ／Ｌ），Ｔａｑ　ＤＮＡ聚合酶（ＴａＫａＲａ，大连）１个单

位，１５～３０ｎｇ总ＤＮＡ模板，用双蒸水补足２５μＬ。

ＰＣＲ扩增反应程序：９４℃预变性４ｍｉｎ；３０个循环

的９４℃加热变性１ｍｉｎ，５４℃退火４５ｓ，７２℃延伸

４５ｓ；最 后７２ ℃延 伸１０ｍｉｎ。ＰＣＲ 扩 增 产 物 用

０．７％琼脂糖凝胶电泳进行电泳检测，然后用ＴａＫａ－
Ｒａ　ＤＮＡ　Ｆｒａｇｍｅｎｔ　Ｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ　Ｋｉｔ　Ｖｅｒ．２．０试 剂

盒（ＴａＫａＲａ，大连）纯化，在中国科学院高原生物适

应与进化实验室用ＡＢＩ　３７３０ｘｌ型基因测序仪（Ａｐ－
ｐｌｉｅｄ　Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍｓ，加拿大）正反测序。

１．３　数据分析

运用ＣＬＵＳＴＡＬ　Ｘ测序序列进行对位排列［２６］，

并加以手工校 对。利 用 ＭＥＧＡ　６．０．４软 件 统 计 序

列的碱基组成［２７］，利用ＤｎａＳＰ软件统计ｃｐＤＮＡ联

合序列 的 变 异 位 点 并 确 定 单 倍 型［２８］。运 用 Ａｒｌｅ－
ｑｕｉｎ　ｖｅｒ　３．５计算单倍型多样性（Ｈｅ）和核苷酸多样

性（π）［２９］，中性检验中的Ｔａｊｉｍａ’ｓ　Ｄ与歧点分布分

析也在Ａ　ｒｌｅｑｕｉｎ中完成。

利用Ａｒｌｅｑｕｉｎ软 件 包 中 的 分 子 变 异 分 析 方 法

（ＡＭＯＶＡ）检测居群内和居群间的遗传变异水平，并
对单倍型分布的ＦＳＴ进行评价（１　０００次重复置换检

测）［３０］。运用ＰＥＲＭＵＴ软件计算居群内平均遗传多

样性（ｈＳ）、总遗传多样性（ｈＴ）、居群间遗传分化系数

（ＧＳＴ）和（ＮＳＴ）［３１］。其 中ＧＳＴ仅 考 虑 单 体 型 频 率，而

ＮＳＴ则考虑了单体型频率及其遗传差异。使用 Ｕ－统

计方法对ＧＳＴ和ＮＳＴ进行比较（１　０００次重复置换检

测）以检测单倍型变异的地理分布模式。本研究中，
假设ｃｐＤＮＡ变异处 于 漂 变－迁 移 平 衡（ｄｒｉｆｔ－ｍｉｇｒａ－
ｔｉｏｎ　ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ），对于 单 倍 体 数 据，物 种 水 平 上 居

群 间 的 平 均 基 因 流 Ｎｍ ＝ （１－ＦＳＴ）／２ＦＳＴ［３２－３３］。

Ｔａｊｉｍａ’ｓ　Ｄ、Ｆｕ和Ｌｉ’ｓ　Ｄ＊ 两种无限突变位点模型

的中性检 验 方 法 检 测 及 歧 点 分 布 都 在 ＤｎａＳＰ　４．０
程序中完成［３４－３６］。
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单倍 型 之 间 的 网 络 关 系 通 过 软 件 ＮＥＴ－
ＷＯＲＫ［３７］以最大简 约 法 为 原 则 构 建 了 单 倍 型 中 央

连接 网 状 图（ｍｅｄｉａｎ－ｊｏｉｎｉｎｇ　ｎｅｔｗｏｒｋ）［３８］。在 运 行

该软件时，对于多碱基的插入、缺失或突变位点，被

认为是通过一步突变（ｏｎｅ　ｓｔｅｐ　ｍｕｔａｔａｔｉｏｎ）形成，之
后该谱系 图 进 行 手 工 调 整。在 单 倍 型 Ｎｅｔｗｏｒｋ图

中，近代起源的单倍型发生在网络图的边缘位置，原
始的单倍型多存在于网络图的内部［３９－４０］。通过 Ｍｒ－
Ｍｏｄｅｌｔｅｓｔ　２．３检测 进 行 贝 叶 斯 分 析 的 最 优 核 苷 酸

替代模型［４１］，以随 机 树 为 起 始 树，同 时 起 始４条 马

尔科夫链，３条热链和１条冷链，每隔１００代保存１
棵树，共运算３　０００　０００代，弃 去 前２５％的 预 热 树，
剩余的树用来计算一致树，各分支的后延概率。软

件ＢＥＡＳＴ　１．７．１利用贝叶斯马尔可夫链—蒙特卡

罗链方 法（ｂａｙｅｓｉａｎ　ＭＣＭＣ）同 时 估 算 分 支 演 化 关

系和各分支 分 化 年 龄［４２］。在 核 苷 酸 替 代 模 型 选 用

ＧＴＲ＋Ｒ、分支模型选用Ｙｕｌｅ　ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ　ｐｒｏｃｅｓｓ的

情况下，核 苷 酸 替 代 速 率 使 用 植 物ｃｐＤＮＡ的 平 均

替换速率１．５×１０－９　ｓ／ｓ／ｙ进行计算，以珍珠梅属的

化石时间（６５Ｍｙａ）［４３］标定外类群的共同祖先时间。

所有计算均 采 用２次 平 行 的 ＭＣＭＣ运 算 进 行，每

个平行运算１０　０００　０００代，每隔１　０００代取１棵树，
弃去前１０％预热树，保留剩余的９０％为有效树。利

用Ｔｒａｃｅｒ　Ｖ１．５［４４］计算有效采样规模（ＥＳＳ）；同时，
通过ＴｒｅｅＡｎｎｏｔａｔｏｒ　１．７．１（包含在ＢＥＡＳＴ软件包

中）基于有效树产生１颗分支分化时间树并计算相

关 参数及其后延分布。最后，利用ＦｉｇＴｒｅｅ　１．３．１［４５］

查看分支分化时间树、各分支的分化时间及其９５％
可信区间（９５％ ＨＰＤ）等计算结果。

２　结果与分析

２．１　蒙古绣线菊的单倍型分布

对 ２３ 个 居 群 ３２４ 个 个 体 的ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ 和

ｒｐｓ１５－ｙｃｆ１片段进行测序，Ｃｌｕｓｔａｌ　Ｘ软件对位排列

后的矩阵长度为１　５１４ｂｐ，通过ＤｎａＳＰ软件鉴定出

３５个单倍型（表３）。在检测出的３５个单倍型中，单
倍型 Ｈ１出现的 频 率 最 高，有１０５个 个 体 拥 有 此 单

倍型。每个居群的遗传多样性（Ｈｅ）、核苷酸多样性

指数（π）、单倍型组成及频率见表２。

表２　蒙古绣线菊２３个居群的单倍型组成、单倍型多样性和核苷酸多样性

Ｔａｂｌｅ　２　Ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ，ｇｅｎｅ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（Ｈｅ）ａｎｄ　ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（π）ｏｆ　Ｓ．ｍｏｎｇｏｌｉｃａｉｎ　ｔｈｅ　２３ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

编号
Ｃｏｄｅ

单倍型（个体数）
Ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ（Ｎｕｍｂｅｒ　ｏｆ　ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ）

单倍型多样性
Ｇｅｎｅ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（Ｈｅ）

核苷酸多样性
Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（π；１００Ｘ）

Ｐ１ Ｈ１（１７） ０．００００ ０．００００

Ｐ２ Ｈ１（４）；Ｈ２（１）；Ｈ３（２）；Ｈ４（４）；Ｈ５（２） ０．８２０　５　 ０．２０２　９

Ｐ３ Ｈ２（３）；Ｈ５（７）；Ｈ６（３）；Ｈ７（１）；Ｈ８（１）；Ｈ９（１）；Ｈ１０（４） ０．８２６　３　 ０．２１２　５

Ｐ４ Ｈ１（１２）；Ｈ１１（３） ０．３４２　９　 ０．１８３　０

Ｐ５ Ｈ１（３）；Ｈ１１（１０） ０．３８４　６　 ０．２０５　３

Ｐ６ Ｈ２（３３）；Ｈ５（１）；Ｈ１１（１） ０．１１２　６　 ０．０４９　６

Ｐ７ Ｈ１（１６）；Ｈ１２（１）；Ｈ１３（２）；Ｈ１４（１）；Ｈ１５（１） ０．４２３　８　 ０．０３７　７

Ｐ８ Ｈ１（１２）；Ｈ１２（１）；Ｈ１４（４）；Ｈ１６（１）；Ｈ１７（１） ０．５７８　９　 ０．０５１　８

Ｐ９ Ｈ１７（４） ０．００００ ０．００００

Ｐ１０ Ｈ１（１）；Ｈ１２（９）；Ｈ１８（１） ０．３４５　５　 ０．０６８　３

Ｐ１１ Ｈ１（６）；Ｈ１９（３） ０．５００　０　 ０．０３３　５

Ｐ１２ Ｈ２０（２）；Ｈ２１（１）；Ｈ２２（２） ０．８００　０　 ０．２０１　２

Ｐ１３ Ｈ１（６）；Ｈ４（３）；Ｈ２３（４） ０．６９２　３　 ０．０５６　８

Ｐ１４ Ｈ１（７）；Ｈ４（５）；Ｈ２４（１） ０．６０２　６　 ０．０５５　０

Ｐ１５ Ｈ１（５）；Ｈ２（１０）；Ｈ４（４）；Ｈ２５（１）；Ｈ２８（１） ０．７０９　５　 ０．１８３　６

Ｐ１６ Ｈ１（７）；Ｈ２（７）；Ｈ２６（１） ０．６００　０　 ０．１６９　１

Ｐ１７ Ｈ１（２）；Ｈ４（１）；Ｈ２７（４） ０．６６６　７　 ０．０５７　５

Ｐ１８ Ｈ１（１）；Ｈ４（４） ０．４００　０　 ０．０２６　８

Ｐ１９ Ｈ２９（３）；Ｈ３０（２）；Ｈ３１（１） ０．７３３　３　 ０．１３４　１

Ｐ２０ Ｈ１（１）；Ｈ３０（９） ０．２００　０　 ０．０１３　４

Ｐ２１ Ｈ１２（１３）；Ｈ３０（２） ０．２４７　６　 ０．０４９　８

Ｐ２２ Ｈ１（３）；Ｈ１２（５）；Ｈ３０（３）；Ｈ３２（１）；Ｈ３３（１） ０．７１９　４　 ０．１０４　４

Ｐ２３ Ｈ１（２）；Ｈ１２（９）；Ｈ３４（２）；Ｈ３５（１） ０．５８２　４　 ０．０９５　１
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２．２　居群遗传结构特征

通过ＰＥＲＭＵＴ程序计算得出蒙古绣线菊居群

内平均遗传多样性ＨＳ 值（０．４９１）、总的遗传多样性

ＨＴ 值（０．８８４）、居 群 间 遗 传 分 化ＧＳＴ值（０．４４４）和

ＮＳＴ值（０．５３９）。使用 Ｕ－统计方法对蒙古绣线菊单

倍型变异的地理结构进行检验后发现ＮＳＴ极显著大

于ＧＳＴ（Ｐ＜０．０１），表明本研究区域中蒙古绣线菊亲

缘关系相近的单倍型发生于同一居群中，存在着明

表４　蒙古绣线菊２３个居群的分子遗传变异分析结果

Ｔａｂｌｅ　４　Ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　ｖａｒｉａｎｃｅ（ＡＭＯＶＡ）

ｆｏｒ　ｔｈｅ　２３ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ　ｏｆ　Ｓ．ｍｏｎｇｏｌｉｃａ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ　ｏｆ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ

自由度
Ｄｅｇｒｅｅ　ｏｆ
ｆｒｅｅｄｏｍ

总方差
Ｓｕｍ　ｏｆ
ｓｑｕａｒｅｓ

变异成分
Ｖａｒｉａｎｃｅ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

变异比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ　ｏｆ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ／％

居群间
Ａｍｏｎｇ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ
２２　 ２８４．７７　 ０．８７　 ５４．５０

局群内
Ｗｉｔｈｉｎ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ
３０１　 ２２０．２７　 ０．７３　 ４５．５０

总计Ｔｏｔａｌ　 ３２３　 ５０５．０４　 １．６０

固定指数
Ｆｉｘａｔｉｏｎ　ｉｎｄｅｘ ＦＳＴ＝０．５４５　０４（Ｐ＜０．００１）

显的 谱 系 地 理 学 关 系［４６］。分 子 变 异 分 析（ＡＭＯ－
ＶＡ）的结果表明，居群间的遗传变异为５４．５０％，而

居群内的遗传变异为４５．５０％，ＦＳＴ＝０．５４５　０４（Ｐ＜
０．００１，表４）。假 设 该 片 段 变 异 处 于 漂 变－迁 移 平

衡，则基于ＦＳＴ值 估 算 出 物 种 水 平 上 居 群 间 的 平 均

基因流值（Ｎｍ）为０．４１。

图１　蒙古绣线菊３２４个体２个叶绿体ＤＮＡ
片段数据的歧点分布分析

Ｆｉｇ．１　Ｍｉｓｍａｔｃｈ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｆｏｒ　３２４ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ　ｏｆ

Ｓ．ｍｏｎｇｏｌｉｃａ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　ｔｗｏ　ｃｐＤＮＡ　ｆｒａｇｍｅｎｔｓ

图２　蒙古绣线菊３５种单倍型的贝叶斯系统演化树和中央连接网状图

分支上的数字为贝叶斯后验概率

Ｆｉｇ．２　Ｐｈｙｌｏｇｅｎｔｉｃ　ｔｒｅｅ　ａｎｄ　ｍｅｄｉａｎ－ｊｏｉｎｉｎｇ　ｎｅｔｗｏｒｋ　ｏｆ　３５ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ　ｆｒｏｍＳ．ｍｏｎｇｏｌｉｃａ
Ｂａｙｅｓｉａｎ　ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ　ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｉｅｓ　ａｒｅ　ｓｈｏｗｎ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｂｒａｎｃｈｅｓ
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２．３　ｃｐＤＮＡ联合序列的歧点分布

对蒙古绣线菊ｃｐＤＮＡ联合序列所有个体进行

歧点分布分析的结果表明，在整个蒙古绣线菊的整

个分布范围 内，观 测 到 的 歧 点 分 布 呈 多 峰 曲 线（图

１），表明在较长的时间内居群大小相对稳定，并处于

个体平衡中，没有经历突然的近期扩张。中性检验

表明Ｔａｊｉｍａ’ｓ　Ｄ值不显著（－１．２２５　５０；Ｐ＞０．１０），
符合中性假说，说明种群呈现一个稳定的状态，与歧

点分布分析的结果相一致。

２．４　不同单倍型之间的谱系关系

以华北珍珠梅为外类群对蒙古绣线菊的３５种

单倍型进行贝 叶 斯 分 析 产 生 的５０％多 数 一 致 树 如

图２左图所示。在贝叶斯系统演化树中，所有的３５
种 单倍型聚为３个分支（Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ）。用ＮＥＴＷＯＲＫ
构建的单倍型简约网状图结果与贝叶斯分析产生的

系统演化树拓扑结构相似，但是显示单倍型之间的

关系更清晰（图２右图）。单倍型的网状结构分别以

单倍型 Ｈ１和 Ｈ２为中心形成２个“星状”系统发育

结 构。在 贝 叶 斯 分 析 中，分 支Ⅲ中 有 相 当 数 量 的 单

图３　基于ｃｐＤＮＡ　２个片段估算蒙古绣线菊

３５种单倍型的分歧时间

Ｆｉｇ．３　Ｅｓｔｉｍａｔｅｓ　ｏｆ　ｄａｔｅｓ　ｏｆ　ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ　ａｍｏｎｇ
３５ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ　ｆｒｏｍＳ．ｍｏｎｇｏｌｉｃａ　ｂａｓｅｄ

ｏｎ　ｔｗｏ　ｃｐＤＮＡ　ｆｒａｇｍｅｎｔｓ

倍型，如 Ｈ１、Ｈ３、Ｈ４等，系统位置不能确定。但是

在ＮＥＴＷＯＲＫ分析中可以清晰地看到单倍 型 Ｈ１
是一个较古老的单倍型，经过一步突变分别形成了

Ｈ４，而 Ｈ３是由 Ｈ１经过多步突变产生而来。
以珍珠梅属的华北珍珠梅为外类群对蒙古绣线

菊的３５种单倍型各分支进行分子钟模型的分歧时

间估算（图３）。ＢＥＡＳＴ分析的２次平行 ＭＣＭＣ运

算结果十分相近，因此，为了提高计算精确度，通过

Ｔｒａｃｅｒ　１．５将２次运算结果合 并；合 并 后 所 有 相 关

参数（如：支长、分支支持率和分支年龄）的有效采样

范围均大于３００，这 表 示 相 关 参 数 的 后 延 分 布 采 样

已经充足。惩罚似然方法计算时进行了１００次重复

以计算每个分支年龄的９５％置信区间。ＢＥＡＳＴ分

析结果显示，在４　５００万 年 左 右 开 始 出 现 蒙 古 绣 线

菊的谱系分支的分化。

３　讨　论

基因流分析显示蒙古绣线菊居群间基因交流不

够频繁，表明蒙古绣线菊的居群内和居群间都存在

明显的基因流 限 制，这 与 叶 绿 体ＤＮＡ的 传 播 方 式

有关，叶绿体ＤＮＡ遗传属于母系遗传，通过种子随

风传播。青藏高原和横断山区千沟万壑的复杂地形

造就了居群间的地理隔离，同时也严重影响了种子

的随风传播距离［４７］，从而在一定程度阻隔了居群间

的基因交流。
新衍生出的单倍型往往与原始单倍型形成“星

状”结 构，原 始 单 倍 型 一 般 处 于“星 状”结 构 的 中

心［２］。蒙古绣线菊的单倍型中央连接网状图呈现以

单倍型 Ｈ１为中心的 典 型 的 星 状 结 构，表 明 单 倍 型

Ｈ１可能是 这３５个 单 倍 型 中 最 原 始 的 单 倍 型。在

所有的单倍型中，Ｈ１出现的频率最高，且发现于大

多数的居群中，说明其有共同起源。蒙古绣线菊的

３５个单 倍 型 中，大 约７１．４％是 居 群 内 特 有 的 单 倍

型，这可能是由于气候的强烈浮动导致居群反复收

缩和扩张以及种群爆发产生［２，４８］。然而本研究结果

显示蒙古绣线菊在历史上曾连续分布，由于青藏高

原隆升和冰期－间冰期的交替作用使居群片段化，或

形成多个避难所，瓶颈效应（ｂｏｔｔｌｅｎｅｃｋ　ｅｆｆｅｃｔ）使得

不同单倍型在居群中随机固定，从而形成大量居群

特有单倍型。
蒙古绣线菊的单倍型系统演化树显示单倍型分

别形成３个分支（图２），这３支 的 地 理 分 布 范 围 各

不相同，而这一拓扑结构和单倍型的中央连接网络

图结果相一致。单倍型的分歧时间结果显示，分支
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Ⅰ与另外２支（Ⅱ和Ⅲ）的分歧时间大概在４５Ｍｙａ，
而这也是印度板块和亚欧板块相撞的时间［４９］，两大

板块的碰撞导致地理的剧烈变化，并引起了气候的

大幅波动，这些变化可能引起了蒙古绣线菊的生境

片段化，形成地理隔离，制约了基因流，导致遗传多

样性分化，进 而 促 成 了 不 同 单 倍 型 出 现，并 保 留 下

来。分支Ⅱ和Ⅲ这２支的分歧时间大概在３５Ｍｙａ，
张克 信 等 综 述 了 前 人 工 作，认 为４５Ｍｙａ到３４Ｍｙａ
间，青藏高原和全球气候基本都由温热到逐步降温，
青藏高原在３４Ｍｙａ达到最冷［５０］，而３５Ｍｙａ的低温

气候环境对蒙古绣线菊的生存是一种挑战，这也促

成了不同单倍体的形成和保留，最终导致分支Ⅱ和

Ⅲ在这个阶段发生分歧。青藏高原的隆起过程很复

杂，这期间也 经 历 多 次 冰 期 与 间 冰 期 的 反 复［５１］，复

杂而历时久长的过程可能是蒙古绣线菊现今的分布

格局和居群遗传多样性形成的一个主要因素。
对蒙古绣线菊单倍型变异的地理结构检验结果

为ＮＳＴ极显著的大于ＧＳＴ（Ｐ＜０．０１），表明本研究中

蒙古绣线菊亲缘关系相近的单倍型发生于同一居群

中，存在着明显的分子系统地理学关系。在本研究

区域 主 要 存 在３个 相 对 独 立 的 特 有 单 倍 型 分 布 地

区，分别是北部（Ｐ１、Ｐ１３、Ｐ１４和Ｐ１８所在的青海省

东北部 地 区）、中 部（Ｐ３、Ｐ６、Ｐ１５和Ｐ１６所 在 的 地

区）以及南部（Ｐ７、Ｐ１７、Ｐ２２、Ｐ２３、Ｐ１０、Ｐ２１、Ｐ２０、Ｐ１９
和Ｐ９所在的横断山区）。这３个区域的居群的单倍

型都很丰富，且均发现一定数量的特有单倍型。冰

期避难所假说认为，高遗传多样性的且有古老单倍

型和较多特有单倍型的区域可能是该物种的冰期避

难所，而不 是 简 单 的 交 融 与 混 合（ａｄｍｉｘｔｕｒｅ）［５２－５３］。
单避难所假说认为，扩散地区不管是在居群间还是

居群内部都有着较低的遗传多样性，而且距离避难

所越远，遗 传 多 样 性 和 单 倍 型 的 数 量 越 低［４８，５４－５５］。
本研究结果显然不支持蒙古绣线菊在冰期只有一个

避难所，前文所述的３个区域可能是蒙古绣线菊的

冰期避难所。多避难所假说得到青藏高原没有大冰

盖的事实的支持，在没有被冰覆盖的呈片段化存在

的地方可以让物种延续下来。这与之前青藏高原地

区同属植物高山绣线菊（Ｓｐｉｒａｅａ　ａｌｐｉｎａ）的研究结

果相一致［５６－５７］。北部和中部避难所同属青藏高原东

部边缘，青藏高原东部边缘存在蒙古绣线菊的冰期

避难所这 一 结 果 与 窄 叶 鲜 卑 花（Ｓｉｂｉｒａｅａ　ａｎｇｕｓｔａ－
ｔａ）［５８］、祁连圆柏（Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ　ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ）［５９］、全缘

叶绿绒蒿（Ｍｅｃｏｎｏｐｓｉｓ　ｉｎｔｅｇｒｉｆｏｌｉａ）［６０］等研究结果

相吻合。蒙古绣线菊的３个避难所中，分支Ⅱ上的

单倍型仅分布在中部，而中部的众居群中也存在分

支Ⅲ和分支Ⅰ上的一些单倍型，而这些单倍型也有

偏向地分布于南部或北部，这表明蒙古绣线菊在冰

期分别分布在３个避难所中，在冰期过去之后，各居

群有并不迅猛的扩张，生境有所扩大，中部避难所也

成了３个避难所的蒙古绣线菊的交融地带，最终形

成现在的分布格局。
蒙古绣线菊在青藏高原地区的这种谱系地理结

构与偏 花 报 春（Ｐｒｉｍｕｌａ　ｓｅｃｕｎｄｉｆｌｏｒａ）［６１］、高 山 绣

线菊［５６］等研究相一致，表明青藏高原地区的多个物

种在第四纪冰期时存在不止一处且相互隔离的避难

所。蒙古绣线菊现今的生物地理分布格局是第四纪

冰期－间冰期气候 动 荡 和 青 藏 高 原 隆 升 的 共 同 作 用

的结果。这一研究提供了青藏高原地区一个新的谱

系地理学研究案例，丰富了对第四纪冰期青藏高原

生物避难所和生物地理分布格局成因的理解。
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［３］　ＳＣＨＮＳＷＥＴＴＥＲ　Ｐ，ＳＴＥＨＬＩＫ　Ｉ，ＨＯＬＤＥＲＥＧＧＥＲ　Ｒ，ｅｔ　ａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　ｅｖｉｄｅｎｃｅ　ｆｏｒ　ｇｌａｃｉａｌ　ｒｅｆｕｇｉａ　ｏｆ　ｍｏｕｎｔａｉｎ　ｐｌａｎｔｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｅｕｒｏｐｅａｎ

Ａｌｐｓ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００５，１４（１１）：３　５４７－３　５５５．
［４］　ＪＡＲＡＭＩＬＬＯ－ＣＯＲＲＥＡ　Ｊ　Ｐ，ＢＥＡＵＬＩＥＵ　Ｊ，ＢＯＵＳＱＵＥＴ　Ｊ．Ｖａｒｉａｔｉｏｎ　ｉｎ　ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ　ＤＮＡ　ｒｅｖｅａｌｓ　ｍｕｌｔｉｐｌｅ　ｄｉｓｔａｎｔ　ｇｌａｃｉａｌ　ｒｅｆｕｇｉａ　ｉｎ

ｂｌａｃｋ　ｓｐｒｕｃｅ（Ｐｉｃｅａ　ｍａｒｉａｎａ），ａ　ｔｒａｎｓｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ　Ｎｏｒｔｈ　Ａｍｅｒｉｃａｎ　ｃｏｎｉｆｅｒ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００４，１３（９）：２　７３５－２　７４７．
［５］　ＨＥＷＩＴＴ　Ｇ　Ｍ．Ｐｏｓｔ－ｇｌａｃｉａｌ　ｒｅ－ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｅｕｒｏｐｅａｎ　ｂｉｏｔａ［Ｊ］．Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ　Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｌｉｎｎｅａｎ　Ｓｏｃｉｅｔｙ，１９９９，６８（１－２）：８７－１１２．
［６］　ＨＥＷＩＴＴ　Ｇ　Ｍ．Ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ，ｈｙｂｒｉｄ　ｚｏｎｅｓ　ａｎｄ　ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ—ｏｒ　ｓｅｅｉｎｇ　ｇｅｎｅｓ　ｉｎ　ｓｐａｃｅ　ａｎｄ　ｔｉｍｅ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００１，１０（３）：５３７

－５４９．

［７］　施雅风，李吉均，李炳元．青藏高原晚新生代隆升与环境变化［Ｍ］．广州：广东科技出版社，１９９８．

［８］　ＭＹＥＲＳ　Ｎ，ＭＩＴＴＥＲＭＥＩＥＲ　Ｒ　Ａ，ＭＩＴＴＥＲＭＥＩＥＲ　Ｃ　Ｇ，ｅｔ　ａｌ．Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｈｏｔｓｐｏｔｓ　ｆｏｒ　ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ　ｐｒｉｏｒｉｔｉｅｓ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２０００，４０３
（６　７７２）：８５３－８５８．

９８９１１０期　　　　　　　　　　　王久利，等：青藏高原及其毗邻山区蒙古绣线菊谱系地理学研究



［９］　ＰＡＮ　Ｂ　Ｔ（潘保田），ＬＩ　Ｊ　Ｊ（李吉均）．Ｑｉｎｇｈａｉ－Ｔｉｂｅｔａｎ　Ｐｌａｔｅａｕ：Ａ　ｄｒｉｖｅｒ　ａｎｄ　ａｍｐｌｉｆｉｅｒ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｇｌｏｂａｌ　ｃｌｉｍａｔｉｃ　ｃｈａｎｇｅ：Ⅲ．Ｔｈｅ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｔｈｅ

ｕｐｌｉｆｔ　ｏｆ　Ｑｉｎｇｈａｉ－Ｔｉｂｅｔａｎ　Ｐｌａｔｅａｕ　ｏｎ　Ｃｌｉｍａｔｉｃ　Ｃｈａｎｇｅｓ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｌａｎｚｈｏｕ　Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ（Ｎａｔ．Ｓｃｉ．Ｅｄｉ．）（兰州大学学报·自然科学版），

１９９６，３２（１）：１０８－１１５．
［１０］　李吉均，方小敏，朱俊杰．青藏高原形成演化，环境变迁与生态系统研究［Ｍ］．北京：科学出版社，１９９５，５３：４１－５３．
［１１］　ＣＨＡＮＧ　Ｄ　Ｈ．Ｔｈｅ　Ｔｉｂｅｔａｎ　Ｐｌａｔｅａｕ　ｉｎ　ｒｅｌａｔｉｏｎ　ｔｏ　ｔｈｅ　ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ［Ｊ］．Ａｎｎａｌｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｍｉｓｓｏｕｒｉ　Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｇａｒｄｅｎ，１９８３：５６４－５７０．
［１２］　ＱＩＵ　Ｙ　Ｘ，ＦＵ　Ｃ　Ｘ，ＣＯＭＥＳ　Ｈ　Ｐ．Ｐｌａｎｔ　ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ　ｉｎ　Ｃｈｉｎａ　ａｎｄ　ａｄｊａｃｅｎｔ　ｒｅｇｉｏｎｓ：ｔｒａｃｉｎｇ　ｔｈｅ　ｇｅｎｅｔｉｃ　ｉｍｐｒｉｎｔｓ　ｏｆ　Ｑｕａｔｅｒｎａ－

ｒｙ　ｃｌｉｍａｔｅ　ａｎｄ　ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ　ｃｈａｎｇｅ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｗｏｒｌｄ’ｓ　ｍｏｓｔ　ｄｉｖｅｒｓｅ　ｔｅｍｐｅｒａｔｅ　ｆｌｏｒａ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｓ　ａｎｄ　Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１１，５９
（１）：２２５－２４４．

［１３］　ＭＥＮＧ　Ｌ，ＹＡＮＧ　Ｒ，ＡＢＢＯＴＴ　Ｒ　Ｊ，ｅｔ　ａｌ．Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ　ａｎｄ　ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ　ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ　ｏｆ　Ｐｉｃｅａ　ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ　Ｋｏｍ．（Ｐｉｎａｃｅａｅ）ｉｎ　ｔｈｅ

Ｑｉｎｇｈａｉ－Ｔｉｂｅｔａｎ　Ｐｌａｔｅａｕ　ａｎｄ　ａｄｊａｃｅｎｔ　ｈｉｇｈｌａｎｄｓ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００７，１６（１９）：４　１２８－４　１３７．
［１４］　ＹＡＮＧ　Ｆ　Ｓ，ＬＩ　Ｙ　Ｆ，ＤＩＮＧ　Ｘ，ｅｔ　ａｌ．Ｅｘｔｅｎｓｉｖｅ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ｅｘｐａｎｓｉｏｎ　ｏｆ　Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ　ｌｏｎｇｉｆｌｏｒａ（Ｏｒｏｂａｎｃｈａｃｅａｅ）ｏｎ　ｔｈｅ　Ｑｉｎｇｈａｉ－Ｔｉｂｅｔａｎ

Ｐｌａｔｅａｕ　ａｎｄ　ｉｔｓ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ｗｉｔｈ　ｔｈｅ　Ｑｕａｔｅｒｎａｒｙ　ｃｌｉｍａｔｅ　ｃｈａｎｇｅ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００８，１７（２３）：５　１３５－５　１４５．
［１５］　ＷＡＮＧ　Ｌ，ＡＢＢＯＴＴ　Ｒ　Ｊ，ＺＨＥＮＧ　Ｗ，ｅｔ　ａｌ．Ｈｉｓｔｏｒｙ　ａｎｄ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ａｌｐｉｎｅ　ｐｌａｎｔｓ　ｅｎｄｅｍｉｃ　ｔｏ　ｔｈｅ　Ｑｉｎｇｈａｉ－Ｔｉｂｅｔａｎ　Ｐｌａｔｅａｕ：Ａｃｏｎｉｔｕｍ

ｇｙｍｎａｎｄｒｕｍ（Ｒａｎｕｎｃｕｌａｃｅａｅ）［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００９，１８（４）：７０９－７２１．
［１６］　ＧＡＯ　Ｑ，ＺＨＡＮＧ　Ｄ，ＣＨＥＮ　Ｓ，ｅｔ　ａｌ．Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ　ＤＮＡ　ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ　ｏｆ　Ｒｈｏｄｉｏｌａ　ａｌｓｉａ（Ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｅ）ｉｎ　ｔｈｅ　Ｑｉｎｇｈａｉ－Ｔｉｂｅｔ　Ｐｌａｔｅａｕ［Ｊ］．

Ｂｏｔａｎｙ，２００９，８７（１１）：１　０７７－１　０８８．
［１７］　ＧＡＯ　Ｑ，ＺＨＡＮＧ　Ｄ，ＤＵＡＮ　Ｙ，ｅｔ　ａｌ．Ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ　ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅｓ　ｏｆ　Ｒｈｏｄｉｏｌａ　ａｌｓｉａ（Ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｅ）ｂａｓｅｄ　ｏｎ　ｐｌａｓｔｉｄ　ＤＮＡ　ａｎｄ　ｉｎｔｅｒｎａｌ　ｔｒａｎ－

ｓｃｒｉｂｅｄ　ｓｐａｃｅｒ　ｆｒａｇｍｅｎｔｓ［Ｊ］．Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｌｉｎｎｅａｎ　Ｓｏｃｉｅｔｙ，２０１２，１６８（２）：２０４－２１５．
［１８］　ＬＩＵ　Ｊ　Ｑ，ＳＵＮ　Ｙ　Ｓ，ＧＥ　Ｘ　Ｊ，ｅｔ　ａｌ．Ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ　ｓｔｕｄｉｅｓ　ｏｆ　ｐｌａｎｔｓ　ｉｎ　Ｃｈｉｎａ：ａｄｖａｎｃｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｐａｓｔ　ａｎｄ　ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｆｕｔｕｒｅ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ

ｏｆ　Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ　ａｎｄ　Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１２，５０（４）：２６７－２７５．
［１９］　ＬＵ　Ｌ　Ｄ（陆玲娣）．Ｔｈｅ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ｓｕｂｆａｍ．Ｓｐｉｒａｅｏｉｄｅａｅ（Ｒｏｓａｃｅａｅ）ｏｆ　Ｃｈｉｎａ，ｗｉｔｈ　ｓｐｅｃｉａｌ　ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ　ｔｏ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ

ｓｕｂｆａｍｉｌｙ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｗｏｒｌｄ［Ｊ］．Ａｃｔａ　Ｐｈｙｔｏｔａｘｏｎｏｍｉｃａ　Ｓｉｎｉｃａ（植物分类学报），１９９６，３４（４）：３６１－３７５．
［２０］　ＬＵ　Ｌ　Ｄ，ＧＵ　Ｃ　Ｚ，ＬＩ　Ｃ　Ｌ，ｅｔ　ａｌ．Ｒｏｓａｃｅａｅ　ｉｎ　Ｆｌｏｒａ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ［Ｍ］．Ｂｅｉｊｉｎｇ：Ｓｃｉｅｎｃｅ　Ｐｒｅｓｓ　＆ Ｍｉｓｓｏｕｒｉ：Ｍｉｓｓｏｕｒｉ　Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｇａｒｄｅｎ　Ｐｒｅｓｓ，

２００３：４６－４３４．
［２１］　ＺＨＡＮＧ　Ｆ　Ｑ，ＧＡＯ　Ｑ　Ｂ，ＺＨＡＮＧ　Ｄ　Ｊ，ｅｔ　ａｌ．Ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ　ｏｆ　Ｓｐｉｒａｅａ　ａｌｐｉｎａ（Ｒｏｓａｃｅａｅ）ｉｎ　ｔｈｅ　Ｑｉｎｇｈａｉ－Ｔｉｂｅｔａｎ　Ｐｌａｔｅａｕ　ｉｎｆｅｒｒｅｄ　ｆｒｏｍ

ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ　ＤＮＡ　ｓｅｑｕｅｎｃｅ　ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ　ａｎｄ　Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１２，５０（４）：２７６－２８３．
［２２］　ＺＨＡＮＧ　Ｆ　Ｑ（张发起），ＧＡＯ　Ｑ　Ｂ（高庆波），ＤＵＡＮ　Ｙ　ＺＨ（段 义 忠），ｅｔ　ａｌ．Ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ　ｏｆ　Ｓｐｉｒａｅａ　ａｌｐｉｎａ（Ｒｏｓａｃｅａｅ）ｉｎ　Ｈｅｎｇｄｕａｎ

Ｍｏｕｎｔｉｎｓ［Ｊ］．Ｇｕｉｈａｉａ（广西植物），２０１２，３２（５）：６１７－６２３．
［２３］　ＤＯＹＬＥ　Ｊ，ＤＯＹＬＥ　Ｊ．Ａ　ｒａｐｉｄ　ＤＮＡ　ｉｓｏｌａｔｉｏｎ　ｐｒｏｃｅｄｕｒｅ　ｆｏｒ　ｓｍａｌｌ　ｑｕａｎｔｉｔｉｅｓ　ｏｆ　ｆｒｅｓｈ　ｌｅａｆ　ｍａｔｅｒｉａｌ［Ｊ］．Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ　Ｂｕｌｌｅｔｉｎ，１９８７，１９：１１

－１５．
［２４］　ＴＡＢＥＲＬＥＴ　Ｐ，ＧＩＥＬＬＹ　Ｌ，ＰＡＵＴＯＵ　Ｇ，ｅｔ　ａｌ．Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ　ｐｒｉｍｅｒｓ　ｆｏｒ　ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｒｅｅ　ｎｏｎ－ｃｏｄｉｎｇ　ｒｅｇｉｏｎｓ　ｏｆ　ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ　ＤＮＡ［Ｊ］．

Ｐｌａｎｔ　Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｂｉｏｌｏｇｙ，１９９１，１７（５）：１　１０５－１　１０９．
［２５］　ＳＣＡＲＣＥＬＬＩ　Ｎ，ＢＡＲＮＡＵＤ　Ａ，ＥＩＳＥＲＨＡＲＤＴ　Ｗ，ｅｔ　ａｌ．Ａ　ｓｅｔ　ｏｆ　１００ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ　ＤＮＡ　ｐｒｉｍｅｒ　ｐａｉｒｓ　ｔｏ　ｓｔｕｄｙ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ｇｅｎｅｔｉｃｓ　ａｎｄ

ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ　ｉｎ　ｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ［Ｊ］．ＰｌｏＳ　Ｏｎｅ，２０１１，６（５）：ｅ１９９５４．
［２６］　ＴＨＯＭＰＳＯＮ　Ｊ　Ｄ，ＧＩＢＳＯＮ　Ｔ　Ｊ，ＰＬＥＷＮＩＡＫ　Ｆ，ｅｔ　ａｌ．Ｔｈｅ　ＣＬＵＳＴＡＬ＿Ｘ　ｗｉｎｄｏｗｓ　ｉｎｔｅｒｆａｃｅ：ｆｌｅｘｉｂｌｅ　ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ　ｆｏｒ　ｍｕｌｔｉｐｌｅ　ｓｅｑｕｅｎｃｅ　ａ－

ｌｉｇｎｍｅｎｔ　ａｉｄｅｄ　ｂｙ　ｑｕａｌｉｔｙ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｔｏｏｌｓ［Ｊ］．Ｎｕｃｌｅｉｃ　Ａｃｉｄｓ　Ｒｅｓｅａｒｃｈ，１９９７，２５（２４）：４　８７６－４　８８２．
［２７］　ＴＡＭＵＲＡ　Ｋ，ＳＴＥＣＨＥＲ　Ｇ，ＰＥＴＥＲＳＯＮ　Ｄ，ｅｔ　ａｌ．ＭＥＧＡ６：ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　ｇｅｎｅｔｉｃｓ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｖｅｒｓｉｏｎ　６．０［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｂｉｏｌｏｇｙ

ａｎｄ　Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２０１３，３０（１２）：２　７２５－２　７２９．
［２８］　ＲＯＺＡＳ　Ｊ，ＲＯＺＡＳ　Ｒ．ＤｎａＳＰ，ＤＮＡ　ｓｅｑｕｅｎｃｅ　ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ：ａｎ　ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ　ｐｒｏｇｒａｍ　ｆｏｒ　ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ｇｅｎｅｔｉｃｓ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ｆｒｏｍ

ＤＮＡ　ｓｅｑｕｅｎｃｅ　ｄａｔａ［Ｊ］．Ｃｏｍｐｕｔｅｒ　Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓ：ＣＡＢＩＯＳ，１９９５，１１（６）：６２１－６２５．
［２９］　ＥＸＣＯＦＦＩＥＲ　Ｌ，ＬＩＳＣＨＥＲ　Ｈ　Ｅ．Ａｒｌｅｑｕｉｎ　ｓｕｉｔｅ　ｖｅｒ　３．５：ａ　ｎｅｗ　ｓｅｒｉｅｓ　ｏｆ　ｐｒｏｇｒａｍｓ　ｔｏ　ｐｅｒｆｏｒｍ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ｇｅｎｅｔｉｃｓ　ａｎａｌｙｓｅｓ　ｕｎｄｅｒ　Ｌｉｎｕｘ

ａｎｄ　Ｗｉｎｄｏｗｓ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｃｏｌｏｇｙ　Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ，２０１０，１０（３）：５６４－５６７．
［３０］　ＷＥＩＲ　Ｂ　Ｓ，ＣＯＣＫＥＲＨＡＭ　Ｃ　Ｃ．Ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ　Ｆ－ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ［Ｊ］．Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，１９８４：１　３５８－１　３７０．
［３１］　ＧＲＩＶＥＴ　Ｄ，ＰＥＴＩＴ　Ｒ．Ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｃｏｍｍｏｎ　ｉｖｙ（Ｈｅｄｅｒａｓｐ．）ｉｎ　Ｅｕｒｏｐｅ：ｇｅｎｅｔｉｃ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ　ｔｈｒｏｕｇｈ　ｓｐａｃｅ　ａｎｄ　ｔｉｍｅ［Ｊ］．

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００２，１１（８）：１　３５１－１　３６２．
［３２］　ＮＥＩ　Ｍ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　Ｇｅｎｅｔｉｃｓ［Ｍ］．Ｎｅｗ　Ｙｏｒｋ：Ｃｏｌｕｍｂｉａ　Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ　Ｐｒｅｓｓ，１９８７．
［３３］　ＳＬＡＴＫＩＮ　Ｍ．Ｇｅｎｅ　ｆｌｏｗ　ｉｎ　ｎａｔｕｒａｌ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ａｎｎｕａｌ　Ｒｅｖｉｅｗ　ｏｆ　Ｅｃｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ，１９８５，１６：３９３－４３０．
［３４］　ＴＡＪＩＭＡ　Ｆ．Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ　ｍｅｔｈｏｄ　ｆｏｒ　ｔｅｓｔｉｎｇ　ｔｈｅ　ｎｅｕｔｒａｌ　ｍｕｔａｔｉｏｎ　ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ　ｂｙ　ＤＮＡ　ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ［Ｊ］．Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，１９８９，１２３（３）：５８５－５９５．
［３５］　ＦＵ　Ｙ　Ｘ，ＬＩ　Ｗ　Ｈ．Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ　ｔｅｓｔｓ　ｏｆ　ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙ　ｏｆ　ｍｕｔａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，１９９３，１３３（３）：６９３－７０９．
［３６］　ＲＯＧＥＲＳ　Ａ　Ｒ，ＨＡＲＰＥＮＤＩＮＧ　Ｈ．Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　ｇｒｏｗｔｈ　ｍａｋｅｓ　ｗａｖｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ｐａｉｒｗｉｓｅ　ｇｅｎｅｔｉｃ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｂｉｏｌ－

ｏｇｙ　ａｎｄ　Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，１９９２，９（３）：５５２－５６９．
［３７］　ＷＥＩＲ　Ｂ　Ｓ，ＯＴＴ　Ｊ．Ｇｅｎｅｔｉｃ　ｄａｔａ　ａｎａｌｙｓｉｓⅡ［Ｊ］．Ｔｒｅｎｄｓ　ｉｎ　Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，１９９７，１３（９）：３７９．

０９９１ 西　北　植　物　学　报　　　　　　　　　　　　　　　　　　　３４卷



［３８］　ＢＡＮＤＥＬＴ　Ｈ　Ｊ，ＦＯＲＳＴＥＲ　Ｐ，ＲＨＬ　Ａ．Ｍｅｄｉａｎ－ｊｏｉｎｉｎｇ　ｎｅｔｗｏｒｋｓ　ｆｏｒ　ｉｎｆｅｒｒｉｎｇ　ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ　ｐｈｙｌｏｇｅｎｉｅｓ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｂｉｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　Ｅ－

ｖｏｌｕｔｉｏｎ，１９９９，１６（１）：３７－４８．
［３９］　ＧＯＬＤＩＮＧ　Ｇ．Ｔｈｅ　ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ｄｅｌｅｔｅｒｉｏｕｓ　ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ　ｕｓｉｎｇ　ａｎｃｅｓｔｏｒｓ　ｉｎｆｅｒｒｅｄ　ｆｒｏｍ　ａ　ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ　ｈｉｓｔｏｒｙ［Ｊ］．Ｇｅｎｅｔｉｃａｌ　Ｒｅｓｅａｒｃｈ，１９８７，４９

（１）：７１－８２．
［４０］　ＣＲＡＮＤＡＬＬ　Ｋ　Ａ，ＴＥＭＰＬＥＴＯＮ　Ａ　Ｒ．Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ　ｔｅｓｔｓ　ｏｆ　ｓｏｍｅ　ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ　ｆｒｏｍ　ｃｏａｌｅｓｃｅｎｔ　ｔｈｅｏｒｙ　ｗｉｔｈ　ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ　ｔｏ　ｉｎｔｒａｓｐｅｃｉｆｉｃ　ｐｈｙ－

ｌｏｇｅｎｙ　ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，１９９３，１３４（３）：９５９－９６９．
［４１］　ＮＹＬＡＮＤＥＲ　Ｊ．ＭｒＭｏｄｅｌｔｅｓｔ　ｖ２．Ｐｒｏｇｒａｍ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ　ｂｙ　ｔｈｅ　ａｕｔｈｏｒ［Ｍ］．Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　Ｂｉｏｌｏｇｙ　Ｃｅｎｔｒｅ，Ｕｐｐｓａｌａ　Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２００４，２．
［４２］　ＤＲＵＭＭＯＮＤ　Ａ　Ｊ，ＲＡＭＢＡＵＴ　Ａ．ＢＥＡＳＴ：Ｂａｙｅｓｉａｎ　ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｂｙ　ｓａｍｐｌｉｎｇ　ｔｒｅｅｓ［Ｊ］．ＢＭＣ　Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ　Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００７，７

（１）：２１４．
［４３］　ＴＯＮＧ　Ｘ　Ｄ（佟希达），ＹＡＮＧ　Ｘ　Ｊ（杨秀娟），ＬＩ　ＺＨ（李　珍），ｅｔ　ａｌ．Ａ　ｇｅｎｅｒｒａｌ　ｒｅｖｉｅｗ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｈｅｉｌｏｎｇｊｉａｎｇ　Ｐｒｏｖｉｎｃｅ　ｆｒｏｍ　ｌａｔｅ

ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ　ｔｏ　ｃｅｎｏｚｏｉｃ［Ｊ］．Ｂｕｌｌｅｔｉｎ　ｏｆ　Ｂｏｔａｎｉｃａｌ　Ｒｅｓｅａｒｃｈ（植物研究），１９９５，（２）：２６９－２７４．
［４４］　ＲＡＭＢＡＵＴ　Ａ　Ａ．Ｄｒｕｍｍｏｎｄ．Ｔｒａｃｅｒ　ｖ１．５．ｈｔｔｐ：／／ｔｒｅｅ．ｂｉｏ．ｅｄ．ａｃ．ｕｋ／ｓｏｆｔｗａｒｅ／ｔｒａｃｅｒ，２００７．
［４５］　ＲＡＭＢＡＵＴ　Ａ．ＦｉｇＴｒｅｅ　ｖ１．３．１．ｈｔｔｐ：／／ｔｒｅｅ．ｂｉｏ．ｅｄ．ａｃ．ｕｋ／ｓｏｆｔｗａｒｅ／ｆｉｇｔｒｅｅ，２００９．
［４６］　ＰＯＮＳ　Ｏ，ＰＥＴＩＴ　Ｒ．Ｍｅａｓｗｒｉｎｇ，ｔｅｓｔｉｎｇ　ｇｅｎｅｔｉｃ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ　ｗｉｔｈ　ｏｒｄｅｒｅｄ　ｖｅｒｓｕｓ　ｕｎｏｒｄｅｒｅｄ　ａｌｌｅｌｅｓ［Ｊ］．Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，１９９６，１４４（３）：１　２３７－

１　２４５．
［４７］　ＥＨＲＩＣＨ　Ｄ，ＧＡＵＤＥＵＬ　Ｍ，ＡＳＳＥＦＡ　Ａ，ｅｔ　ａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃ　ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ　ｏｆ　Ｐｌｅｉｓｔｏｃｅｎｅ　ｒａｎｇｅ　ｓｈｉｆｔｓ：ｃｏｎｔｒａｓｔ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｔｈｅ　Ａｒｃｔｉｃ，ｔｈｅ　Ａｌｐｓ

ａｎｄ　ｔｈｅ　Ｅａｓｔ　Ａｆｒｉｃａｎ　Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００７，１６（１２）：２　５４２－２　５５９．
［４８］　ＨＥＷＩＴＴ　Ｇ．Ｔｈｅ　ｇｅｎｅｔｉｃ　ｌｅｇａｃｙ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｑｕａｔｅｒｎａｒｙ　ｉｃｅ　ａｇｅｓ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２０００，４０５（６　７８９）：９０７－９１３．
［４９］　ＧＡＲＺＡＮＴＩ　Ｅ，ＶＡＮ　Ｈ　Ｔ．Ｔｈｅ　Ｉｎｄｕｓ　ｃｌａｓｔｉｃｓ：ｆｏｒｅａｒｃ　ｂａｓｉｎ　ｓｅｄｉｍｅｎｔａｔｉｏｎ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｌａｄａｋｈ　Ｈｉｍａｌａｙａ（Ｉｎｄｉａ）［Ｊ］．Ｓｅｄｉｍｅｎｔａｒｙ　Ｇｅｏｌｏｇｙ，

１９８８，５９（３）：２３７－２４９．
［５０］　ＺＨＡＮＧ　Ｋ　Ｘ（张克信），ＷＡＮＧ　Ｇ　Ｃ（王国灿），ＨＯＮＧ　Ｈ　Ｌ（洪汉烈），ｅｔ　ａｌ．Ｔｈｅ　ｓｔｕｄｙ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｃｅｎｏｚｏｉｃ　ｕｐｌｉｆｔ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｔｉｂｅｔａｎ　Ｐｌａｔｅａｕ：Ａ　ｒｅ－

ｖｉｅｗ［Ｊ］．Ｇｅｏｌｏｇｉｃａｌ　Ｂｕｌｌｅｔｉｎ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ（地质通报），２０１３，３２（１）：１－１８．
［５１］　ＬＩ　Ｊ　Ｊ（李吉均），ＦＡＮＧ　Ｘ　Ｍ（方小敏）．Ｓｔｕｄｙ　ｏｎ　ｔｈｅ　Ｔｉｂｅｔ　Ｐｌａｔｅａｕ　ｕｐｌｉｆｔ　ａｎｄ　ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ　ｅｈａｎｇｅｓ［Ｊ］．Ｃｈｉｎｅｓｅ　Ｓｃｉｅｎｃｅ　Ｂｕｌｌｅｔｉｎ（科学通

报），１９９８，４３（１５）：１　５６８－１　５７４．
［５２］　ＰＥＴＩＴ　Ｒ　Ｊ，ＡＧＵＩＮＡＧＡＬＤＥ　Ｉ，ＤＥ　ＢＥＡＵＬＩＥＵ　Ｊ　Ｌ，ｅｔ　ａｌ．Ｇｌａｃｉａｌ　ｒｅｆｕｇｉａ：ｈｏｔｓｐｏｔｓ　ｂｕｔ　ｎｏｔ　ｍｅｌｔｉｎｇ　ｐｏｔｓ　ｏｆ　ｇｅｎｅｔｉｃ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，

２００３，３００（５　６２５）：１　５６３－１　５６５．
［５３］　ＰＲＯＶＡＮ　Ｊ，ＢＥＮＮＥＴＴ　Ｋ．Ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ　ｉｎｓｉｇｈｔｓ　ｉｎｔｏ　ｃｒｙｐｔｉｃ　ｇｌａｃｉａｌ　ｒｅｆｕｇｉａ［Ｊ］．Ｔｒｅｎｄｓ　ｉｎ　Ｅｃｏｌｏｇｙ　＆Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ，２００８，２３（１０）：５６４

－５７１．
［５４］　ＨＥＵＥＲＴＺ　Ｍ，ＦＩＮＥＳＣＨＩ　Ｓ，ＡＮＺＩＤＥＩ　Ｍ，ｅｔ　ａｌ．Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ　ＤＮＡ　ｖａｒｉａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｐｏｓｔｇｌａｃｉａｌ　ｒｅｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｃｏｍｍｏｎ　ａｓｈ（Ｆｒａｘｉｎｕｓ　ｅｘ－

ｃｅｌｓｉｏｒ　Ｌ．）ｉｎ　Ｅｕｒｏｐｅ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００４，１３（１１）：３　４３７－３　４５２．
［５５］　ＰＥＴＩＴ　Ｒ　Ｊ，ＤＵＭＩＮＩＬ　Ｊ，ＦＩＮＥＳＣＨＩ　Ｓ，ｅｔ　ａｌ．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ　ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ，ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ　ａｎｄ　ｎｕｃｌｅａｒ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ　ｉｎ　ｐｌａｎｔ　ｐｏｐｕ－

ｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００５，１４（３）：６８９－７０１．
［５６］　ＺＨＡＮＧ　Ｆ　Ｑ（张发起），ＧＡＯ　Ｑ　Ｂ（高庆波），ＤＵＡＮ　Ｙ　ＺＨ（段 义 忠），ｅｔ　ａｌ．Ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ　ｏｆ　Ｓｐｉｒａｅａ　ａｌｐｉｎａ（Ｒｏｓａｃｅａｅ）ｉｎ　Ｈｅｎｇｄｕａｎ

Ｍｏｕｎｔｉｎｓ［Ｊ］．Ｇｕｉｈａｉａ（广西植物），２０１２，３２（５）：６１７－６２３．
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