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I 

摘要 

栎属（Quercus L.）物种在北半球广泛分布且在森林生态系统中占据重要地位，

中国是栎属物种的多样性中心之。栎树中的白栎组物种分布广泛，具有重要的生态和

经济价值。本研究对七个中国白栎组物种的种群遗传学、叶片表型性状及其与环境的

关系进行了综合分析，研究结果如下： 

（1）通过 12 对微卫星位点研究了七个中国白栎组物种，122 个种群的种群遗传学。

遗传多样性分析显示大叶栎和云南波罗栎的遗传多样性较低；遗传结构分析显示广布

种（槲栎、槲树、枹栎和蒙古栎）之间可以清楚区分开，而局域种（白栎、大叶栎和

云南波罗栎）在遗传结构上聚为一体。遗传分化和基因流分析显示云南波罗栎的遗传

分化系数最高且种内基因流最小；槲栎和槲树之间以及白栎、大叶栎和云南波罗栎之

间的基因流高。遗传变异主要存在于种群内部，且局域种的遗传分化水平低于广布种。 

（2）通过九个传统形态学指标进行叶片形态变异系数和可塑性指数分析显示叶柄长、

叶重和叶面积的叶片形态变异系数和可塑性较大；而叶宽、窦宽、叶最宽处到叶基部

的距离和裂叶数量较稳定。基于个体水平对七个物种的 5481 片叶片标志点进行几何

形态学分析，典型变量分析和判别分析结果显示三个局域种的种间性状差异小于四个

广布种，最小偏二乘分析（Two Blocks Partial Least Squares, 2B-PLS）结果得出叶片结

构显著影响叶片大小。 

（3）遗传与环境因子的线性分析结果显示局域种的遗传多样性随纬度和气候因子的

变化显著。叶形变异与环境因子的线性分析结果显示叶形态变异受到纬度、海拔、温

度和降水的综合影响。广布种的叶长、叶宽、叶面积等性状随纬度增加而增加，随海

拔升高而降低；局域种则表现相反。叶片几何形态学变异受气候变化影响显著。 

本研究通过对中国白栎组物种的种群遗传学与叶形态变异的研究，揭示了广布种

和局域种在其各自的分布范围内的遗传和叶形变异模式，不仅为白栎组物种的保护和

管理提供理论依据，并为未来相关研究提供重要参考。 

关键词：白栎组，核微卫星，种群遗传学，叶形态变异 
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Population Genetics and Leaf Morphological Variation of the White 

Oaks in China 

Master Candidate Jing Wang 

(Ecology) 

Diiected by Prof. Dr. Fang Du 

Abstract 

Quercus species are widely distributed in the northern hemisphere and occupy an important 

position in forest ecosystems, and white oaks are widely distributed and have important ecological 

and economic value in China. In this study, the population genetics, leaf shape variation and their 

relationship with the environment of seven white oaks were comprehensively analyzed. The main 

results were as follows: 

(1) 122 populations of seven species of white oaks in China were analyzed by 12 pairs of microsatellite 

loci, and the results showed that Quercu griffithii and Quercus yunnanensis with low genetic diversity. 

The genetic structure analysis showed that There is a clear distinction among the four widely 

distributed species (Quercu aliena, Quercu dentata, Quercu serrata and Quercu mongolica), while 

the genetic structure of three endemic species (Quercu fabri, Q.griffithii and Q. yunnanensis) was 

clustered into one. Genetic differentiation and gene flow analysis showed that the genetic 

differentiation coefficient and gene flow was smallest in Q. yunnanensis, and the gene flow was higher 

between Q. aliena and Q. dentata, and between Q. fabri, Q.griffithii and Q. yunnanensis. Genetic 

variation mainly existed within the population, and the genetic differentiation level of the three 

endemic species was lower than that of the four widely distributed species. 

(2) The coefficient of variation and plasticity index with leaf shape of nine traditional morphological 

indexes of seven species were analyzed. The coefficient of moropgological variation and plasticity 

index of petiole Length, Leaf Weight and Leaf Area were larger, while Leaf Width, Sinus Width, 

Length of the lamina base to the widest part and Lobes were relatively stable. The geometric 

morphological analysis（GMS） based on individuals level showed that the leaf shape interspecific 

differences of the three endemic species were smaller than four widely distributed species, and the 
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results of Two Blocks Partial Least Squares（2B-PLS） showed that leaf structure significantly 

affected leaf size. 

(3) The results of the linear analysis of leaf shape variation and environmental factors showed that 

leaf morphological variation were comprehensively affected by latitude, altitude, temperature and 

precipitation. The leaf traits such as leaf length, leaf width and leaf area of widely distributed species 

increased with the increase of latitude and decreased with the increase of altitude, however, the 

endemic species behave the opposite; The geometric morphological variation of leaves is significantly 

affected by climate change.  

This study, by investigating the population genetics and leaf shape variation of the Chinese white 

oaks, reveals the genetic and leaf shape variation patterns of widespread and endemic species within 

their respective distribution ranges. It not only provides a theoretical basis for the conservation and 

management of the white oaks but also offers important references for future related research. 

Keywords: white oaks，nSSR，population genetics，leaf morphological variation
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1 引言 

1.1 种群遗传学 

种群遗传学是一门研究种群遗传结构和动态变化的学科，通过数学和统计学方法

来分析种群中基因频率和基因型频率的分布特点、变化规律以及影响这些变化的因素 

[1, 2]。其中遗传多样性和遗传结构是种群遗传学研究中最重要的两个指标。遗传多样

性反映了生物进化的潜力[3, 4]，物种的遗传多样性水平在一定程度上可以表现物种适

应环境变化的能力[5-7]。物种的遗传多样性受到繁殖方式、自然选择、遗传漂变、基因

突变以及基因流等多种因素的共同作用[8]。全球变化因素，包括气候变化、生境破碎

化和人为干扰等，不仅可能影响特定区域内的物种多样性，还可能影响群落内物种的

遗传多样性。遗传多样性的减少可能会降低其适应能力[10]，进而增加物种局域灭绝的

风险。通过研究遗传多样性，可以揭示影响其多样性的潜在机制以及驱动种群结构变

化的因素，从而更好地理解物种的进化过程。常用的遗传多样性指标包括等位基因数

目、多态信息含量、杂合度以及 Shannon’s 遗传多样性指数等，这些指标常用于评估

遗传多样性水平[9]。一般来说，多态信息含量越高、等位基因数目越多、杂合度越大、

Shannon’s 遗传多样性指数越高，表明种群或物种的遗传多样性越丰富。 

种群遗传结构描述的是遗传变异的数量及其在种群内部或不同种群之间的分布

情况，一般使用遗传分化系数 FST 来衡量物种的遗传结构，能够反映不同物种或者种

群之间的遗传分化程度。FST 的取值范围在 0 到 1 之间，其中 1 表示等位基因在物种

或者种群间完全分化，0 表示群体间无分化。种群遗传结构受多种因素影响，如利用

种子和花粉传播的基因流、自然选择等[11]。基因流一定程度上能够增加种群内的遗传

变异，减轻种群的近交衰退，提高种群的适应性和稳定性[12]。而基因流屏障会增加物

种的遗传分化系数，导致种群结构更加显著。例如，当种群的遗传漂变的时间不充足

时，基因流通过基因重组来抑制种群遗传分化，从而提高种群适应性和稳定性[13]。另

一方面，对于地理分布范围有限，即存在地理隔离（Isoloation by distance, IBD）的物

种而言，随着种群距离的增加，基因交流的机会减少，导致种群适应不同的环境而产

生不同的基因频率，增加遗传漂变，促进了种群遗传分化。研究表明自然地理障碍（如

山脉、河流）以及人类活动（如道路和桥梁建设）均会导致栖息地破碎化，进而减少

种群间的基因流和遗传多样性，最终影响种群的遗传结构和动态[14]。 

1.2 植物叶片形态 

1.2.1 叶片传统形态 

表型性状是遗传变异以及遗传与环境共同作用的结果[15]，表型性状变异受遗传

与环境因素共同影响[16-18]。 
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早期研究发现，环境差异会导致表型多样性，在不同的区域尺度上，植物叶片表

型会因环境变化而在不同程度上产生差异[19]一个物种的表型变异越丰富，表明它对

环境的适应性就越强[20]。研究植物叶片形态变异有助于阐明物种的稳定性和进化潜

力[21]。Li 等人在对濒危植物四数木（Tetracentron sinense Oliv.）叶片表型性状变异及

其与地理和气候因素的关系的研究时发现，四数木叶片表型特征在种群间差异显著且

与地理气候因素密切相关，种群间变异系数高于种群内，表明变异主要发生在种群间
[22]。中国鹅耳枥（Carpinus turczaninovii Hance）叶片表型性状特征在种群间和种群内

均存在显著变异，叶片表型性状变异与气候地理因素密切相关[23]。同一物种的叶片表

型性状变异主要受以下三个因素影响：种群内部的遗传多样性、叶片表型性状对生长

环境的可塑性反应以及不同种群间叶片表型可塑性反应的差异[24]。 

叶片表型性状特征往往具有较强的可塑性，其变化会直接作用于植物的生理生化

过程，进而影响植物获取和利用资源的效率[25]。可塑性是生物体通过改变其形态和生

理机能以响应不同的环境条件来调整其性能的能力[26]，而植物叶片表型性状的可塑

性是指它们响应环境差异而塑造叶片表型的能力[27]是叶片表型适应的进化结果[28]，

也是植物适应环境变化的关键机制。研究发现比叶面积（Specific Leaf Area, SLA）与

植物在生物量分配、和生理学方面的表型性状可塑性呈正相关，但不同功能组间存在

差异[29]。例如珙桐（Davidia involucrata Baillon）叶片通过改变形状和大小来适应环

境[30]；地中海灌木群落中三种常绿物种（Quercus ilex、Phillyrea latifolia 和 Pistacia 

lentiscus）中 Quercus ilex 表现出最高的叶型可塑性，可能与其更广泛的生态分布有

关，这种高可塑性使其能够更好地适应环境变化[31]。 

近年来，受全球气候变化的影响，植物叶片性状对环境的响应逐渐成为研究热点。

相关研究指出，温度、降水、经纬度、海拔、土壤类型以及光照强度等众多因素对叶

片形态产生了显著的影响[32]。例如：杜仲叶片的大小会随着海拔的升高而减小[33]；麻

栎叶片表型性状受海拔、纬度以及气气候因子（温度、降水量等）的综合作用影响[34]；

长白山阔叶木本植物随着温度降低，植物叶片会逐渐变长[35]。  

1.2.2 植物叶片几何形态学 

在过去的十几年中，几何形态测量技术（Geometric Morphometrics, GMM）逐渐

受到关注[36, 37]。与传统形态学测量方法不同，GMM 可以根据一组形态标志（这些标

志是位于研究对象上的点的笛卡尔坐标）来分别分析一组物体的大小和形状变化[38-

40]。这个技术通过分析解剖标志和其中的点集的相对位置来量化叶子的大小和形状，

并且与其他形态特征有很强的关系[41]。具体而言，通过 Procrustes 叠加去除大小、位

置和方向等非形状的变化，从而比较不同的形状变化[42]。之后，利用叠加标志的形状

坐标，可以对形状进行多变量分析，以探索各种生物学问题[39, 43]，例如采用几何形态

学方法分析植物叶片形态，能够有效揭示不同属、种之间的差异，进而有助于探索物
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种变异并实现物种鉴定。 

在几何形态学方法的应用过程中，标志点法因其普遍性、高效性以及精确性而成

为主要的的测量手段[44]。Eric 以枫叶翅果（Acer campestre）为研究对象，对比了形态

计量学、线性形态计量学以及基于界标的几何形态计量学的优劣，结果表明形态上的

同源点是区分不同个体的最佳选择[45]。庞丁玮等人借助几何形态测量技术对“冀洪 1

号”黑枣（Diospyros lotus）与普通黑枣的叶形差异进行了分析表明：两个物种的叶形

性状存在较大的种间差异，“冀洪１号”黑枣的叶片较大，但其变异幅度较小[46]。曾卫

东运用几何形态测量技术构建了星果草属（Asteropyrum）两个物种的鉴定体系[47]。 

1.3 栎属物种的研究现状 

1.3.1 栎属物种的重要性 

栎属（Quercus L.）物种是森林生态系统的重要组成部分，大约包含 430-435 个

不同的种[48, 49]。Denk 等人提出栎属 Quercus 和 Cerris 两个亚属。其中 Quercus 亚属

包含 5 个组：Ponticae 组、Virentes 组、Protobalanus 组、Quercus 组和 Lobatae 组；

而 Cerris 亚属包含 3 个组：Cerris 组、Ilex 组和 Cyclobalanopsis 组[2]。Quercus 亚属

广泛分布在北半球，是北半球温带森林中的生态优势物种，包括温带落叶林、云雾林、

热带山地森林和地中海植被[50]。他们为其他物种提供了栖息地和食物资源，影响着生

态系统的结构和功能[51, 52]。 

1.3.2 栎属物种的种群遗传学研究进展 

栎属物种进化历史复杂[53] ，在国外的研究开展得较早，以欧美地区最为突出。

Hipp 等人研究发现虽然栎属物种之间存在广泛的杂交，而且局部基因流和生态独立

性维持了物种的遗传一致性，但在广泛地理和生态范围内仍保持独立进化[54]。随后探

索美洲栎属物种的多样化、适应性、群落组装以及生态进化整合，发现栎属植物作为

模式种在生态学和进化生物学研究中的重要性。研究表明美洲栎属植物起源于北美洲

温带，扩散至墨西哥和中美洲，白栎组和红栎组物种在墨西哥表现出更高的物种分化

速率，山区环境中的生态异质性高快速物种分化，导致较高的多样性，生态位快速进

化与物种多样性增加同步发生[52]。在研究北美东部白栎组物种时揭示了物种在基因

组水平上的遗传一致性和物种界限，尽管白栎组物种之间存在广泛的基因流和杂交现

象，但研究发现它们在基因组的某些区域仍然保持了遗传上的独特性和物种间的分化
[55]。 

欧洲对栎属物种的研究主要集中在叶绿体 DNA（cpDNA），Petit 研究涉及了欧

洲白栎组的 8 个物种（2613 个种群），揭示了显著的系统发育地理结构，这种结构在

物种间是相对独立的，尽管存在广泛的基因流，但物种在 cpDNA 多样性的分布上存

在差异，这可能与它们的生态和生活史属性有关[56]。随后又对法国境内四种栎树的叶
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绿体DNA变异及变异和森林破碎化对遗传多样性的影响进行研究，发现 11个 cpDNA

单倍型存在显著的地理分布差异。尽管存在广泛的基因流，不同物种在共生时的

cpDNA 多样性分布仍存在差异，这与它们的生态需求和杂交能力有关，同时森林破

碎化对 cpDNA 多样性的影响小但显著[57]。在瑞士瓦莱地区，环境因素显著影响欧洲

白栎组物种无梗花栎（Quercus petraea（Matt.）LieBlume）和柔毛栎（Quercus pubescens 

Willd.）的分类组成和遗传混合水平，其中海拔和土壤 pH 值是关键因素，地形位置指

数的变异促进遗传混合[58]。欧洲白栎物种间存在广泛的杂交和基因流，导致核基因组

和质体基因组中基因共享。通过对斯洛伐克的三种白栎物种夏栎（Quercus robur L.）、

无梗花栎和柔毛栎进行叶片形态测量、基于核基因组的微卫星标记（nuclear Simple 

Sequence Repeats, nSSR）和扩增片段长度多态性（Amplified Fragment Length 

Polymorphism, AFLP）标记评估遗传分化和基因交流[59]。 

近年来，亚洲栎属的研究逐渐增加，尽管与欧洲和北美相比，相关研究仍相对较

少。在东亚，栎属物种的遗传学和叶片形态研究近年来逐渐受到关注。日本和韩国的

研究者们通过 nSSR 标记和形态学分析，揭示了东亚栎属物种的遗传多样性和适应性

进化。例如，Aizawa 等人通过核微卫星、cpDNA 和叶片形态分析揭示了日本本州蒙

古栎亚种的起源[60]。之后 Nagamitsu 等人发现日本北海道沿海地区的蒙古栎变种

（Quercus mongolica var. crispula）生态型中存在槲树（Quercus dentata Thunb.）的遗

传混合[61]。在日本北部沿海，基于全基因组分析和表型观察，日本槲树向内陆蒙古栎

变种的沿海生态型发生了基因渐渗，这种渐渗可能促进了蒙古栎变种对沿海环境的适

应[62]。韩国对 3 个槲树种群的空间遗传结构分析，发现种群内个体分布和遗传结构差

异[63]，通过核微卫星标记分析了韩国栓皮栎（Quercus variabilis Blume）的 20 个种群
[64]发现其遗传多样性处于中等水平，种群间遗传分化极低且未形成明显遗传聚类，表

明其遗传特征可能受多种动态因素影响[65]。 

1.3.3 栎属物种的叶片形态学研究进展 

栎属物种的叶片形态的变异也被广泛研究，科学家特别关注叶片大小和形状与环

境的适应性关系。在传统形态学方面的研究 Kusi 等人研究量化了三种栎属物种的叶

片性状可塑性，发现外叶比内冠叶子更小、更裂、更密集，叶面积和单位面积叶质量

的可塑性取决于分枝位置，而裂片可塑性不受此影响，表明树木可通过改变叶片形状

适应树冠内的小气候，个体植物可通过营养器官的改造来应对环境压力[66]。 

科学家通过遗传和形态测量相结合的方法，对意大利中部混交林中三个白栎组物

种匈牙利栎（Quercus frainetto Ten.）、无梗花栎和柔毛栎的叶形和大小进行研究，发

现叶片异速生长在物种分化和杂交中起重要作用 [67]；揭示了叶片异速生长和发育不

稳定性在适应环境和进化中的作用，强调了几何形态测量方法在研究叶片不对称性和

异速生长模式中的重要性[68]。Aissi 等人基于几何形态测量学对地中海区域的阿尔及
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利亚的两种栎树（Quercus canariensis 和 Quercus faginea）进行研究，以评估这两个

物种之间的叶片形状的变异，寻找两种物种之间的形态学差异以及中间形态。并发现

叶片形状的变异主要与叶片大小有关，叶片的变化趋势可能是由于环境和气候因素的

影响[69]。而美洲对于栎属物种的叶型研究相对较少，例如研究叶片形状与叶柄机械性

能之间的关系，以及这些特性如何帮助植物在风力等自然条件下生存和优化光合作用
[70]。近几年亚洲关于栎属物种叶型的研究已经逐渐增多，其中 Tamaki 等人探究了两

种栎树（Quercus crispula varieties—crispul and mongolicoides）在其接触区的叶片形态

变异主要由环境压力（海拔梯度）而非持续的杂交所影响[71]。Nagamitsu 等人探讨日

本北海道沿海地区的蒙古栎变种（Quercus mongolica var. crispula）和槲树（Quercus 

dentata Thunb.）之间的遗传混合和沿海环境压力对这两个物种的叶片和枝条性状的

影响[62]。 

1.3.4 中国白栎组物种的形态学特性及其分布 

中国白栎组共有 7 个物种[55, 72]，分别是： 

（1）白栎（Quercus fabri Hance）的叶片呈倒卵形或倒卵状椭圆形，长 7-15 厘

米，叶基部窄楔形或窄圆，锯齿波状或粗钝，侧脉 8-12 对，叶柄长 3-5 毫米；主要分

布在四川东部，以及雪峰山、南岭以北、武夷山脉以东地区[73]。 

（2）槲栎（Quercus aliena Blume）的叶片呈椭圆状倒卵形或倒卵形，长 10-20(-

30)厘米，叶基部宽楔形或近圆，具波状钝齿，侧脉 10-15 对，叶柄长 1-1.3 厘米；广

泛分布在中国秦岭以南、南岭与武夷山脉以及中国陕西南部、湖北西部地区以北的地

区，在日本中南部、韩国南部也有分布[73]。 

（3）槲树（Quercus dentata Thunberg）的叶片呈倒卵形或长倒卵形，长 10-30 厘

米，宽 6-20 厘米，叶基部耳形，叶缘波状裂片或粗锯齿，侧脉每边 4-10 条，叶柄长

2-5 毫米；广泛分布在中国陕西及山西以南、河南以北、河北东南还有朝鲜西南、韩

国以及日本中部地带，在西南地区的喜马拉雅山脉南麓、横断山以东、秦岭山脉、朝

鲜中部、山东省等地区也有分布[73]。 

（4）枹栎（Quercus serrata Murray）的叶片呈倒卵形或倒卵状椭圆形，长 7-14

厘米，叶基部宽楔形，具腺齿，侧脉 7-12 对，叶柄长 1-3 厘米；广泛分布在中国巫山

山脉、秦岭以南、浙江及安徽西南部地区，在日本西南部也有分布[73]。 

（5）蒙古栎（Quercus mongolica Fischer ex Ledebour）的叶片呈倒卵形或倒卵状

长椭圆形，长 7-19 厘米，叶基部楔圆或耳状，粗钝齿 7-10 对，侧脉 7-11 对；叶柄长

2-8 毫米；在以中国大兴安岭及松花江以南、阴山山脉以南的大部分地区均有分布，

并在武夷山东部、大巴山、巫山四川横断山脉等地区以及日本中北部、日本海沿岸地

区也有着一定的分布[73]。 

（6）大叶栎（Quercus griffithii J. D. Hooker & Thomson ex Miquel）叶片呈革质，
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倒卵形或倒卵状椭圆形，长 10-20(30)厘米，宽 4 厘米，叶基部窄圆或宽楔形，具粗

齿，侧脉 12-18 对，叶柄长 0.5-1 厘米；大叶栎主要分布在在中国西南地区，并在喜

马拉雅山及横断山脉附近，如中国云南、西藏等地有着一定的分布[73]。 

（7）云南波罗栎（Quercus yunnanensis Franchet）的叶片呈倒卵形或宽倒卵形，

长 12-25 厘米，宽 6-20 厘米，叶基部楔形，具 8-10 对粗圆齿，侧脉 8-13 对，叶柄长

5-8 毫米，其分布区域集中在横断山脉以东、云贵高原以西，分布区面积较小[73]。 

1.3.5 中国白栎组物种种群遗传学与叶片形态学研究 

中国作为栎属物种的多样性中心之一，特别是白栎组物种在中国分布广泛，具有

重要的生态和经济价值。然而，与北美和欧洲相比，中国白栎组的种群遗传学和叶片

形态研究相对滞后。而且种群遗传学的研究主要集中在遗传多样性和基因流模式上。

例如，Li 利用 17 个核微卫星标记探讨中国亚热带地区四种栎树（麻栎（Quercus 

acutissima Carruth.）、栓皮栎、白栎和枹栎）之间的杂交和基因流，以及其对物种遗

传多样性和进化的影响发现四种栎树具有较高的遗传多样性，遗传变异主要发生在种

群内部，它们之间存在广泛的杂交现象，基因流强度较高，存在频繁的基因交流[74]。

Pei 等人使用 SSR 标记研究北京地区四种落叶栎树（蒙古栎、槲树、槲栎和栓皮栎）

的遗传变异和基因流现象，研究表明 SSR 标记在 400 个橡树个体样本中表现出高多

态性，栓皮栎杂合度最低且不同地区种群间存在遗传分化，并且其他三种橡树的遗传

距离较远，而其他三个物种之间存在更频繁的基因渗透，遗传关系也更为密切[75]。其

中白栎物种的研究较多，例如，Xiong 等人利用基因分型测序（Genotyping-by-

Sequencing, GBS）技术研究中国白栎的遗传多样性和种群结构以及不同种群之间的

关系，其遗传结构和系统发育分析显示可以分为两大组，主要受地理隔离的影响，东

部沿海地区基因向内陆流动明显，种群内遗传变异大于种群间，其遗传多样性水平较

低[76]。同一年，Chen 等人通过分子数据和生态位模型（ENM）揭示中国亚热带地区

特有白栎进化历史以及对过去地理和气候变化的响应，表明白栎的 cpDNA 单倍型和

ITS 核糖型数量丰富，具有较高的遗传多样性，并且 cpDNA 单倍型分为三个地理群

组，有效种群大小在冰期-间冰期期间呈现先收缩后扩张趋势[77]。基于分子数据和生

态位模型分析白栎物种的种群的遗传结构和种群历史，发现白栎的遗传多样性和种群

结构受到历史气候事件（如青藏高原隆起）和生态因素的共同影响，种群的初始分化

可能由地理隔离驱动，而后续的生态适应进一步加剧了种群间的分化[78]。在中国亚热

带区域的物种研究中，目前主要集中在对单个物种的谱系地理学分析，而缺乏对多个

近缘物种的对比研究，这使得难以揭示基因渐渗对谱系分化的影响。中国北方分布白

栎组物种种群遗传学研究有：Guo 等人基于 19 个微卫星分子标记研究辽东栎（Quercu 

liaotungensis）种群的遗传多样性和遗传结构分析发现，其存在较高的遗传多样性与

较低的遗传分化，并且基因流动频繁，遗传结构将种群分为 3 个亚群，气候条件可能
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影响辽东栎的遗传结构[79]。随后对中国两种近缘栎树蒙古栎和辽东栎之间的历史分

化和杂交现象，以及杂交在它们扩散过程中的作用进行研究，发现这两个物种之间的

杂交率很高[80]。 

关于白栎组物种的形态学的研究，Lai 等人通过分子标记和形态学测量研究中国

北方地区辽东栎和蒙古栎之间的杂交现象及其对形态特征和物种分类的影响，辽东栎

和蒙古栎在近期杂交区保持形态差异，但杂交种表现出优势性状表达，导致在近期杂

交区区分这两个物种存在分类学困难[81]。也有利用几何形态测量法和深度学习技术

来识别两种近缘的栎树槲栎和槲树，其中主坐标分析（Principal coordinate analysis, 

PCoA）显示槲栎和槲树之间存在显著的遗传分化，而且在叶片形状上也存在显著差

异，并比较了这两种方法在物种识别中的准确性和效率[82]。中国对于白栎组物种的研

究主要集中在白栎、槲栎、槲树、枹栎和蒙古栎，而仅分布在西南地区的大叶栎和云

南波罗栎几乎没有关于其遗传和叶片形态学的研究。 

1.4 本文的研究内容、研究目的与意义 

1.4.1 研究内容 

本研究以七个白栎组物种为研究对象，基于分子标记，揭示中国白栎组物种的遗

传多样性、遗传分化、遗传结构以及物种间基因流，并探讨了环境因子对局域种和广

布种遗传多样性的影响，然后利用几何形态学和传统形态学分析相结合，揭示形态学

变异和遗传变异之间的联系，并讨论了叶片性状对环境变化的响应： 

（1）物种遗传多样性和遗传分化研究：基于核微卫星分子标记，分析中国白栎

组 7个物种 122个种群的种群遗传多样性水平和遗传分化，观察七个物种的遗传多样

性和遗传变异，比较局域种和广布种的遗传多样性与遗传分化的差异。对遗传结构和

种间基因流进行分析，观察遗传结构与种间基因流是否存在联系。 

（2）叶片传统形态学和几何形态学分析：利用七个中国白栎组物种的九个叶片

性状进行传统形态学分析，观察物种内和物种间的形态学变异以及变异主要存在于哪

些性状；利用 13个标志点进行几何形态学分析以观察物种之间的几何形态学差异。 

（3）遗传、叶型和环境之间的分析：探究叶型变异和遗传是否存在密切联系，

影响局域种遗传多样性的环境因子有哪些，观察叶片形态对环境变化的响应。 

1.4.2 研究目的与意义 

目的：（1）探究白栎组物种的遗传分化以及空间遗传结构；（2）研究广布种

和局域种的遗传多样性以及种间基因交流情况；（3）利用叶片几何形态学和传统形

态学分析探究 7个中国白栎组物种间的形态学变异以及变异主要存在于那些性状；

（4）探究叶型和遗传是否存在密切联系，影响局域种遗传多样性的环境因子有哪

些，探索叶片形态对环境变化的响应。 
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意义：本研究通过结合种群遗传学与叶片形态变异分析，为中国白栎组的物种

保护提供科学依据；丰富了中国白栎组物种遗传多样性同叶片形态变异相结合的研

究内容。 
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2 材料与方法 

2.1 样品采集 

根据中国数字标本馆关于七个白栎组物种分布点和已发表的有关文献进行整理，

然后对在中国分布的 7 个白栎组物种进行采样，为了保证采样的科学性和代表性，所

采集的样品需满足以下条件：（1）两个不同自然种群之间的地理直线距离相隔 30km

以上；（2）种群内的个体之间在采样时需间隔 10m 以上；（3）同一种群内根据树木

分布密度进行个体的采集，个体采集数量至少 4 棵；（4）每棵树应采集 5-7 片的成

熟叶片以便于后续叶型分析，以及 1-2 片幼嫩的叶片和新生枝条以便于后续 DNA 的

提取，叶片需健康、完整、无明显病虫害。所采个体皆保存在装有变色硅胶干燥剂的

信封内，并对每个信封进行编号记录，以方便后续分析；并将采集好的每个种群分别

放在每个对应的塑料密封袋内，做好种群记。使用全球定位系统（Global Positioning 

System, GPS）对每个种群记录其经纬度、海拔等地理信息。最终共采集槲栎种群 22

个，270 个个体；槲树种群 30 个，共 491 个个体；枹栎种群 27 个，208 个个体；蒙

古栎种群 7 个，69 个个体；白栎种群 18 个，180 个个体；大叶栎种群 12 个，97 个

个体；云南波罗栎种群 6 个，39 个个体。所采集种群以及个体数见表 2.1，采样图详

见附录 A。 

 

表 2.1 中国白栎组物种样品采集信息表 

Table 2.1 Sample information of white oaks in China 

物种 

Species 

种群数量 

Populations 

遗传个体 

Individuals 

叶形个体 

Individuals 

白栎（Q. fabri） 18 180 180 

槲栎（Q. aliena） 22 270 208 

槲树（Q. dentata） 30 491 335 

枹栎（Q. serrata） 27 208 199 

蒙古栎（Q. mongolica） 7 69 69 

大叶栎（griffithii） 12 97 97 

云南波罗栎（Q. yunnanensis） 6 39 39 

合计 122 1354 1127 
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2.2 种群遗传 

2.2.1 植物基因组 DNA 的提取 

本研究使用 TIANGEN 试剂盒提取所采集样品的 DNA，当使用叶片无法提取出

质量合格的 DNA 时，则通过刮取细嫩枝条的形成层进行 DNA 提取。提取 DNA 的具

体操作步骤如下：（1）首先使用电子天平称取 0.015±0.005g 的样品，并将其放入 2ml

的离心管中，接着加入直径为 0.5cm 的钢珠（用于后续研磨）；（2）实验开始前，

开启水浴锅，将 GP1 置于 65℃的恒温水浴锅中预热 30 分钟；间隔 15 分钟后将装有

样品的离心管放入液氮中冷冻 15 分钟；（3）液氮冷冻结束后，将离心管放入研磨仪

中，以 50r/s 的速度研磨 5 分钟；（4）取出研磨好的样品放置在小板上，随即从水浴

锅中取出 GP1，在通风橱中迅速向每个样品中加入 700μL 的 GP1 和 0.7μL 的 β-巯基

乙醇；（5） 将离心管中的液体充分摇匀混合，再放入 65℃的水浴锅中水浴 20 分钟，

在水浴过程中，每隔 5 分钟摇晃一次离心管；（6）水浴结束后，在通风橱中向离心

管中加入 700μL 的三氯甲烷后摇晃 10 分钟，使液体充分混合；（7）混合完成后，将

样品放入离心机（12000rpm, 4℃）中离心 5 分钟；（8）取一组新的 2ml 离心管，将

离心后的样品上清液转移至其中，再加入 0.7μL 的 RNA 酶，在室温下静置 10 分钟；

（9）静置完成后，在通风橱中向离心管中加入 700μL 三氯甲烷，摇晃 10 分钟，使液

体充分混合；（10）混合完成后，将样品放入离心机（12000rpm, 4℃）中离心 5 分钟；

（11）取一组新的 2ml 离心管，将离心后的样品上清液转移至其中，加入 700μL 的

GP2，摇晃 5min，使液体混匀；（12）使用移液枪将液体分两次转移至吸附柱（一次

无法加完），在离心机（12000rpm，4℃）中离心 30s 后，倒掉吸附柱下方废液；（13）

在吸附柱中加入 500μL 的 GD（缓冲液），离心 30s 后，倒掉吸附柱下方废；（14）

在吸附柱中分两次加入 600μL 的 PW（漂洗液），离心 30s 后，倒掉吸附柱下方废液

瓶中的废液；（15）将未另加溶液且已倒掉废液的吸附柱放入离心机（12000rpm, 4℃）

中离心 2 分钟，取出吸附柱；（16）将吸附柱在室温下放置 10 分钟，随后加入 80μL

的 TE（缓冲液），放入烘箱中，在 37℃的条件下烘干 10f 分钟；（17）将烘干后的

吸附柱放入离心机（12000rpm, 4℃）中离心 2 分钟；（18）离心后的溶液再次加入吸

附柱后重新在离心机(12000rpm, 4℃)中离心 2 分钟后得到的 DNA 产物保存在-20℃冰

箱中。 

2.2.2 植物基因组 DNA 质量检测 

使用电泳仪对提取的所有个体的 DNA 质量进行初步判断。具体的实验操作如下： 

使用琼脂糖和 TAE 配置浓度为 1%的琼脂糖凝胶，用微波炉加热到混合液变成透明液

体，取出锥形瓶直至温度降低后加入 1μL 的核酸染料（TS-GelRed），并摇晃使颜色

均匀[83]。随后将溶液倒入制胶平板中并插入电泳梳子，等待液体凝固后将琼脂糖凝胶
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放入电泳槽。点样时每个个体取 3μl 的 DNA 并加入 2μl 的 Loading buffer 溶液混合

均匀后再进行点样，最后在胶板的第一个小槽内加入 2μl 1kb 的 DNA Ladder Marker

作为参照。接通电源，130V 电压下电泳 25 分钟，最后利用凝胶成像仪(TJY04S-3C)

扫描查看跑胶条带的质量并保存图片。 

2.2.3 微卫星扩增  

对有关白栎组植物的核微卫星引物进行筛选。对七个白栎组物种分别挑选各 3 个

种群 4 个个体的 DNA 进行试扩增，具体的实验方法如下：采用 4 种荧光标记，分别

为：ROX（红色）, FAM（红色）, TAMRA（黑色）和 HEX（绿色）进行扩增实验[84]。

每个个体扩增的 PCR 反应体系共 15 μL（1μL DNA、7.5μL Mix、0.06μL 正引物-F、

0.24μL 反引物-R、0.24μL 荧光染料以及 5.96μL ddH2O），PCR 扩增的程序为：1. 在

94℃条件下预变性 8 分钟；2. 在 95℃条件下变性 30 s；3. 在 56℃/54℃条件下退火

30 s；4. 在 72℃条件下延伸 30 s；5. 对步骤 2-4 重复 8 次；6. 在 72℃条件下延伸 8 

分钟[85]。使用 2％琼脂糖凝胶对扩增后产物的进行质量判断，最终使用 12 对具有多

态性的位点，引物的序列信息见表 2.2。利用选好的 12 对引物所有种群的个体 DNA

进行 PCR 扩增，最终，将条带清晰的 PCR 产物送往北京擎科生物科技有限公司进行

毛细管电泳分析。 
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表 2.2 12 对核微卫星引物的详细信息 

Table 2.2 Detailed information for the 12 selected pairs of nrSSR primers 

引物位点 

退火温

度

（°C） 

核心

序列 
引物序列（5'-3'） 

等位基因长度

（bp） 
参考文献 

GOT021 56 AT 
AGAAAGTTCCAGGGAAAGCA 

111-128 
Durand et 

al., 2010 CTTCGTCCCCAGTTGAATGT 

FIR026 56 TC 
CTTCATGCACCAATTCCTCA 

208-217 
Durand et 

al., 2010 GGCCATGTATGTGTGCAAAA 

QmC00716 56 TC 
AAGAGAACCCATTCCATCCCTGA 

261-287 
Ueno et 

al., 2008 GTTTCCCGAACAGTGGTTTCTTGA 

POR017 54 CT 
CCCATATCCCTCTACGAAAGAA 

140-169 
Durand et 

al., 2010 CTGGAGATGACATAGTGTCTCAA

A 

FIR015 56 AC 
ACCCTAAAACCCCAATCACC 

128-138 
Durand et 

al., 2010 CGGATCTTCGGCTATTCTTG 

QmC00932 54 TC 
AGGCTCAAAACAAAACCAAACCG 

247-260 
Ueno et 

al., 2008 GTTTCCCCTTTCCCATAATCAAAC

CCT 

DN950446 56 AG 
TCTCTTTCTCCGTCCATTATCGC 

155-185 
Ueno et 

al., 2008 GTTTCTCCACAGACCCCATTTCC 

WAG068 56 AG 
TCTGCAACAAAACCAAAACAC 

165-195 
Durand et 

al., 2010 CGGAGGAGAGAGTCAGCAAC 

PIE271 56 TC 
CACACTCACCAACCCTACCC 

197-247 
Durand et 

al., 2010 GTGCGGTTGTAGACGGAGAT 

QmC02052 56 AG 
CACACCCAGATCCACAAAACTCC 

250-300 
Ueno et 

al., 2008 GTTTGCCTCTACGGTCTCCCTCTT 

GOT011 56 TC 
CCCCACCGTCTACTCTCAAA 

197-255 
Durand et 

al., 2010 GCGTTCACCACGTCCATAAT 

WAG066 56 AG 
AACCTGTTTGGCTTCGTGTG 128-244 Durand et 

al., 2010 
AACAAAAGATTGGGAGGTGC                       al., 2010 

 

2.2.4 原始数据处理  

对毛细管电泳检测的结果首先使用 GeneMarker （SoftGenetics）软件进行峰图的

读取[86]。打开软件后，载入公司返回的毛细电泳的数据后运行，设置参数，根据引物

情况编辑并创建新的 Panel，命名引物的名称，从左到右依次编辑每一个峰（注意杂

峰干扰），直至编辑完所有的荧光标记颜色；接着运用 Excel 的宏插件 FlexiBinv2 对
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读取的数据进行归一化处理，得到数据后再使用 Convert 软件进行格式转换，用于后

续种群遗传学分析。 

2.3 种群遗传学分析  

2.3.1 遗传多样性分析  

运用 Convert 软件将数据转化为 genepop 格式后用 GenAlEx V6.5 软件[87]对中国

白栎组 7 个物种的种群进行遗传多样性的分析，通过不同等位基因数（number of 

different alleles, Na）、有效等位基因数（number of effective alleles, Ne）、观测杂合度

（observed heterozygosity, Ho）、期望杂合度（expected heterozygosity, He）以及自交

系数（inbreeding coefficient, FIS）来评估种群的遗传多样性。 

2.3.2 遗传分化分析  

在 Arlequin V3.5 软件[88]输入 Convert 软件转化为.arp 格式的数据进行分层分子

方差（Analysis of molecular variance, AMOVA）分析检测 7 个物种的物种间，物种内

部种群之间以及种群内部的遗传分化水平。遗传分化程度使用遗传分化系数 FST 来解

释，0＜FST＜1 表示种群之间存在一定程度的遗传分化。FST 值越高，种群间的基因频

率差异越大，分化程度越高。使用基于遗传的距离矩阵的 GenAlEx V6.5 软件，输入

由 Convert 软件转化为 genepop 格式的数据，在种群水平上对七个物种的种群进行主

坐标分析，主坐标分析主要对所研究的种群或者个体进行聚类分析。 

2.3.3 遗传结构分析  

根据种群中等位基因频率在个体间的差异，采用基于贝叶斯模型的 STRUCTURE 

V2.3.4 软件[89]探究 7 个物种的种群遗传结构。输入由 Convert 软件转化为.str 格式的

数据，预热（Burn-in）值和马尔可夫链蒙特卡洛（MCMC）值均设置为 100,000[90]，

接着设置代表进化枝数目的参数 K 为 1-10，其中对于每一个 K 值，迭代（Iterations）

次数可选择 20 次。程序运行完成后会产生一个包含所有结果的文件夹，压缩文件夹

为 zip 格式，利用在线工具 Structure Selector 将 zip 数据输入后运行得到 Delta K 值的

概率分布，选择 Delta K 最大时所对应的 K 值，最后使用 distruct v.1.1 软件绘制种群

遗传结构柱状图[91, 92]根据 STRUCTURE 的结果统计混合系数 Q 值，根据 Q 值获得每

个种群的分组情况和各个组分所占的比例。 

2.3.4 基因流分析  

使用 Migrate-n V3.6 软件来评估物种间基因流和有效种群大小,它结合了最大似

然法（Maximum Likelihood）和贝叶斯推断（Bayesian Inference），基于谱系理论

（Coalescence Theory）来估计种群遗传参数[93]。通过估计种群间的迁移率（Migration 
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Rates）和有效种群大小（Effective Population Sizes）来推断基因流，本研究设置了 3

种可能的迁移模型探究物种间基因流的方向：（1）基因流从物种 A 到物种 B；（2）

基因流从物种 B 到物种 A；（3）基因流在两个物种之间双向流动。最后分别依据三

种模型得到给定模型的数据对数概率（Log-Probability of the data given the model, Prob），

通过计算贝叶斯因子（Bayes Factors, BF）值来确定最佳模型: BF = e [ln (Prob (Model 

1) - ln(Prob (Model 2)]，也就是模型的数据对数概率越大，模型的收敛效果越好，计

算最佳模型的 θ×M 即为所得到的基因流[94,95]。  

2.4 叶片表型性状变异 

2.4.1 叶形数据获取 

使用 CanoScan 5600F 扫描仪于七个中国白栎组物种的叶片进行扫描(背面朝上)，

分辨率为 600 dpi，将图片命名好后放在相应的文件夹。然后利用 Image J 软件对扫描

得到的叶片图像进行传统叶形指标的测量和几何形态学标志点（Landmarks）的标定，

本研究测量的 9 个传统指标分别为叶长（Lamina Length，LL）、叶柄长（Petiole Length, 

PL）、叶宽（Lobe Width，LW）、窦宽（Sinus Width, SW）（最宽叶片下边的凹陷

点）、叶面积（Leaf Area）、裂叶数量（Lobe）和叶最宽处到叶基部的距离（Length 

of the lamina base to the widest part, WP）、叶重（Leaf Mass）和比叶面积（叶重和叶

面积的比值）。几何形态学标志点的选取参考 Liu 等人对两种中国白栎组物种( Q. 

aliena 和 Q. dentate)的叶型标点位置[96]。9 个传统叶形指标和几何形态学测量学的标

志点见图 2.1。 

 

 

图 2.1 传统叶形指标（a）与几何形态学标志点的标定（b） 

Figure 2.1 Traditional leaf shape indicators（a）and the geometric morphometry of landmarks

（b） 
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2.4.2 传统形态学数据分析 

(1) 表型变异系数 

对七个中国白栎组物种的 9 个传统性状指标数据进行表型变异系数分析

（Phenotypic Coefficient of Variation Analysis，CV）。计算 9 个传统性状的平均值

和标准差（SD）计算变异系数（CV）：CV = SD/平均值[97]。在表型研究中，CV 通

常用于描述性状分散的程度，CV 越大，性状分散程度越高，表型变异程度越大[98]。

计算所有种群中叶片表型性状的 CV，并使用所有群体的平均值来确定局部性状和群

体变异。 

(2) 表型可塑性 

对 7个中国白栎组物种的 9个传统性状指标数据进行表型可塑性分析（Phenotypic 

plasticity Analysis，PI）。可塑性指数在自然种群对可变环境中选择压力的响应中起关

键作用，并且可能有助于解释密切相关的分类群的生态和地理分布差异[99]。表型可塑

性是指同一基因型在不同环境条件下能够表现出不同表型的特性或能力[100,101]。植物

功能性状的种内变异主要来源于遗传变异和表型可塑性[102,103]。表型可塑性指数的计

算方法是每个特征的最小平均值和最大平均值之间的差值除以最大平均值。表型可塑

性指数从 0 到 1 不等[104]。 

(3) 主成分分析 

利用 R 语言中的“ggplot2”包可以更快、更直观地将数据进行可视化[105]。将中国

白栎组 4 个广布种和 3 个局域种的 9 个传统性状指标数据用 R 语言的“ggplot2”包对

传统形态学数据进行主成分分析，首先计算数据集的相关系数矩阵，然后对相关系数

矩阵进行特征值分解，得到特征值和特征向量。先提取特征值（即各主成分方差）并

计算方差贡献率，随后提取特征向量进行矩阵乘法，从而达到降维的效果。 

2.4.3 几何形态学分析 

(1) 主成分分析  

主成分分析（Principal Component Analysis, PCA）用线性变换把高维数据降维，

同时保留原始数据的方差信息，通过转换原始叶形数据，尽可能多地提取能够解释数

据变异的成分，以揭示样本间的差异。在进行主成分分析时，Procrustes 坐标不考虑

弯曲能量的权重，也不考虑形状变化的均匀分量[106]。基于个体水平的协方差矩阵，

对几何形态学得到的标志点进行线性组合，筛选出对叶片形态变异有显著贡献的组合

变量。利用 90%的置信区间对所有叶片形态进行分类，探讨 7 个物种的叶片形状是否

存在差异。同时，根据前两个主成分（PCs）在左右极值状态下生成对应的叶片形态
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变化网格和线框图，以直观展示叶片形状的变化范围。 

(2) 典型变量分析 

典型变量分析（Canonical Variate Analysis, CVA）是一种几何形态学分析常用的

方法，通过马氏距离（Mahalanobis distance）和普氏距离（Procrustes distance）进行排

序分析，并结合置换测试测（T2 statistics; 10000 permutations per test）来进行评估运

算。通过检测组间差异并在同一坐标系中用置信椭圆来区分各组，置信区间设定为

90%。CVA 生成的散点图可在 MorphoJ 软件中添加等频率的椭圆（Equal frequency 

ellipses），这些椭圆是通过计算所有个体分类的平均概率值而绘制的，它们包含了样

本中与设定概率相对应的部分数据。针对 CV 轴的不同位置，生成相应位置的叶片形

状。利用 CVA 散点图的结果来评估这 7 个物种的叶形差异是否显著，并在 CV 轴的

左右机制处生成相应的网格和线框图。通过这种方式，可以清晰地展示这 7 个物种的

叶片形状差异。 

(3) 判别分析  

判别分析（Discriminant analysis, DA）是通过十字交叉函数（cross-validated scores）

和判别函数（discriminant scores）两种方法分别为组间差异进行分析(T2 P-value for tests 

with 1000 permutations < 0.0001)。与 CVA 的不同之处在于，DA 只对两个组的组间进

行比较，当存在两个以上的组进行比较时，DA 分析会对每两个组进行单独的分析并

且分析结果用条形图表示。 

(4) 偏最小二乘分析  

偏最小二乘法（Two Blocks Partial Least Squares, 2B-PLS）是一种几何形态测量学

中的多变量测量工具，用于检验两个定量数据源之间的协方差[107]。这种方法可用于

分析植物的异速生长。异速生长是指由于大小的变化而引起的形状变化[108]。叶片的

大小和形状是相互作用相互影响的，通过回归分析 2B-PLS 将叶片的形状性状映射到

叶片的大小性状上，随即生成相应极值时的网格和线框图，来确认不同的形态变异是

否由叶片大小的变化引起，通过观察结果得到的 P-value 值以及 RV 值来确定结果是

否显著。 

2.5 遗传、叶型和环境之间的关系 

2.5.1 气候因子的提取  

在 WorldClim Version2 数据库获取了 1970-2000 年的全球 19 个生物气候变量作

为气候因子，包括 11 个温度因子和 8 个降水因子（表 2.5）。使用 ArcMap 软件提取

每个采样点（每个种群）的气候因子。利用 R 语言中的“usdm”包进行方差膨胀因子
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（Variance Inflation Factor, VIF），当 VIF 值大于 5 时，表明气候因子之间的相关性较

强。因此，我们仅保留 VIF 值小于 5 的气候因子，以用于后续的气候因子对遗传和叶

型影响的分析[109]。 

 

表 2.5 使用主成分分析的气候方差总结 

Table 2.5 Summary of climate variance using principal component analysis 

 

2.5.2 遗传、叶型和环境数据的处理和分析 

（1）利用 R 语言中自带的“pca_prcomp”函数将每个种群的气候因子数据、每个个

体的遗传数据和传统形态学测量数据分别进行主成分分析后得到 PCA；（2）每个个

体的几何形态学 PCA 数据在 MorphoJ 中做完主成分分析分析后导出；（3）提取得到

的 PCA 数据的 PC1 成分以及 PC1 所占比例以作后续的线性混合效应模型分析。 

数据分析：（1）利用 R 语言中的“lme4 包[110]对中国白栎组 4 个广布种和 3 个

局域种的每个种群遗传多样性指数 Ho 和 He 和每个种群的纬度和剔除共线性后的 4

个气候因子做线性混合效应模型分析；（2）分析得到的遗传 PC1、传统形态学 PC1

和以及几何形态学 PC1，用线性混合效应模型以检验遗传对叶片表型性状的影响；（3）

利用 R 语言中的“ggplot2”包[111]做相关性热图以解释白栎组 4 个广布种和 3 个局域

种的 9 个传统形态学指标同其经纬度、剔除共线性后的 4 个气候因子、4 个气候因子

Climate factors 

气候因子 

第一主成分 

PC1 

第二主成分 

PC2 

年平均温（BIO1）（℃） 0.28 0.01 

平均温度日较差（BIO2）(℃) -0.20 -0.003 

等温性(BIO2/BIO7)（BIO3）(×100) -0.02 -0.40 

温度季节性变化（BIO4）(℃) -0.13 0.45 

最热月最高温（BIO5）(℃) 0.17 0.36 

最冷月最低温（BIO6）(℃) 0.27 -0.19 

年温度变化范围（BIO7）(℃) -0.17 0.40 

最湿季度均温（BIO8）(℃) 0.07 0.28 

最干季度均温（BIO9）(℃) 0.28 -0.17 

最暖季度均温（BIO10）(℃) 0.19 0.33 

最冷季度均温（BIO11）(℃) 0.26 -0.21 

年平均降水量（BIO12）(mm) 0.29 0.02 

最湿月降水量（BIO13）(mm) 0.24 0.10 

最干月降水量（BIO14）(mm) 0.28 0.12 

降水量变异系数（BIO15）(mm) -0.23 0.003 

最湿季度降水量（BIO16）(mm) 0.26 0.003 

最干季度降水量（BIO17）(mm) 0.28 0.13 

最暖季度降水量（BIO18）(mm) 0.22 -0.06 

最冷季度降水量（BIO19）(mm) 0.28 0.13 
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PC1 和 19 个气候因子的 PC1 之间的相关显著性关系。本文的技术路线可见图 2.2。 

 

   图 2.2 技术路线 

       Figure 2.2 Technology roadmap of this article 
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3 研究结果 

3.1 白栎组物种的种群遗传学分析 

3.1.1 遗传多样性 

使用 GenAlEx V6.5 软件，基于 12 对 SSR 位点计算了 7 个中国白栎组物种的遗

传多样性指数，如表 3.1 所示。白栎的观测杂合度（Ho=0.66），期望杂合度（He=0.67）；

槲栎的观测杂合度（Ho=0.622），期望杂合度（He=0.63）；槲树的观测杂合度（Ho=0.61），

期望杂合度（He=0.64）；枹栎的观测杂合度（Ho=0.59），期望杂合度（He=0.65）；

蒙古栎的观测杂合度（Ho=0.47），期望杂合度（He=0.67）；大叶栎的观测杂合度

（Ho=0.55），期望杂合度（He=0.54）；云南波罗栎物种的观测杂合度（Ho=0.60），

期望杂合度（He=0.53），广布种的观测杂合度（Ho=0.60），期望杂合度（He=0.64），

局域种观测杂合度（Ho=0.62），期望杂合度（He=0.61）；7 个种的观测杂合度（Ho=0.60），

期望杂合度（He=0.63）。 

 

Table 3.1 Genetic diversity of white oaks in China estimated based on 12 microsatellite loci. 

表 3.1 根据 12 对微卫星位点估算的中国白栎组物种的遗传多样性 

物种 

Species 

不同等位基因

数 

Na 

有效等位基因

数 

Ne 

观察杂合度 

Ho 

期望杂合度 

He 

自交系数 

FIS 

槲栎（Q. aliena） 5.8 3.9 0.62 0.63 0.01 

槲树（Q. dentata） 6.3 4.0 0.61 0.64 0.04 

枹栎（Q. serrata） 5.1 3.6 0.59 0.65 0.09 

蒙古栎（Q. mongolica） 5.5 3.8 0.47 0.67 0.31 

白栎（Q. fabri） 5.4 3.8 0.66 0.67 0.001 

大叶栎（Q. griffithii） 3.9 2.7 0.55 0.54 -0.02 

云南波罗栎（Q. yunnanensis） 3.7 2.8 0.60 0.53 -0.14 

广布种（Widespread species） 5.7 3.8 0.60 0.64 0.07 

局域种（Endemic species） 4.6 3.3 0.62 0.61 0.03 

总 5.4 3.7 0.60 0.63 0.04 

 

3.1.2 遗传分化  

基于贝叶斯聚类的 STRUCTURE 分析发现在 K=5 时为最佳聚类（图 3.1 a 右）。

其中白栎、大叶栎和云南波罗栎聚为一支，槲栎聚为一支，槲树聚为一支，枹栎聚为

一支和蒙古栎聚为一支（图 3.1 a 右）。为了更清晰的展示 STEUCTURE 结果，按照
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K=5 时对 7 个物种每个个体的混合系数 Q 值进行统计并利用 ArcGIS 制作遗传结构地

理分布图（图 3.1 a 左)。 

基于遗传地理距离的主坐标分析结果与 STRUCTURE 结果一致。其中，槲栎和

槲树与其他 5 个物种在 PC1 轴上差异显著，可以准确将其区分开（图 3.1b, PC1 = 

13％）。（白栎、大叶栎、云南波罗栎）和（枹栎、蒙古栎）之间在 PC2 轴上也存在

较大差异（PC2 = 5％）但个体之间的分布存在重叠现象。 

 

 
图 3.1 中国白栎组物种种群遗传聚类与分化的结果（a）7 个中国白栎组物种的 122 个种群分布

以及遗传结构图。SSR 数据在 K = 5 时 7 个物种的遗传结构的地理分布图（左图）以及遗传结构

的聚类结果（右图）（b）7 个中国种白栎组物种的主坐标分析 

Figure 3.1 Population genetic clustering and differentiation results of white oak species in China. (a) 

Population distribution and genetic structure of 122 populations from 7 species of white oak in China. 

Geographical distribution of genetic structure(leaf) and displayed for the clustering results(right) at K = 

5 using SSR data set of 7 species (b) Principal coordinates analysis with 7 species of white oaks in 

China. 
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基于 12 对核微卫星分子标记数据进行分子方差分析的结果如表 3.2 所示，七个

白栎组物种中白栎（FST=0.05）的遗传分化水平最低，大叶栎（FST =0.13）、槲栎(FST 

= 0.10)、槲树（FST = 0.09）、枹栎（FST = 0.09）和蒙古栎（FST =0.06）的遗传分化水

平属于中等分化水平，但云南波罗栎（FST =0.18）的遗传分化水平最高。对比广布种

（FST = 0.20）、局域种（FST = 0.18）以及七个物种（FST = 0.23）的物种间遗传分化

系数，发现局域种的物种间 FST 最低。 

它们的遗传变异主要存在于种群内部：白栎（94.5%），槲栎（90.4%）,槲树（91.0%），

枹栎（91.2%），蒙古栎（94.1%），大叶栎（89.9%），云南波罗栎（82.4%）。广布

种的物种内种群间的遗传变异为 112.4%，七个物种为 15.6%，但局域种的种群间遗传

变异程度最低为 7.0%与前面得出 3 个局域种的种间遗传分化系数最低相呼应，并且

与主坐标分析的结果一致，主坐标分析在 PC 轴上显示局域种的种间差异最小。 
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表 3.2 7 个中国白栎组物种基于 SSR 数据的分子方差分析（AMOVA） 

Table 3.2 Analysis of molecular variance (AMOVA) based on SSR data for 7 species of white oaks in 

China 

变异的来源 

Source of variation 

自由度 

df 

平方和 

SS 

变异分数 

V% 

遗传分化系数 

FST 

白栎     

种群之间 17 155.1 5.5 0.05 

种群内部 342 1443.4 94.5  

槲栎     

种群之间 21 295.9 9.6 0.10 

种群内部 518 2028.6 90.4  

槲树     

种群之间 29 484.0 9.0 0.09 

种群内部 952 3761.3 91.0  

枹栎     

种群之间 26 269.1 8.8 0.09 

种群内部 389 553.3 91.2  

蒙古栎     

种群之间 6 56.3 5.9 0.06 

种群内部 131 555.3 94.1  

大叶栎     

种群之间 11 108.1 10.1 0.10 

种群内部 182 638.0 89.9  

云南波罗栎     

种群之间 5 66.0 17.6 0.18 

种群内部 72 253.2 82.4  

广布种     

物种之间 3 901.1 12.4 0.20 

物种内部种群之间 82 1105.3 7.9  

种群内部 1990 7966.9 79.7  

局域种     

物种之间 2 129.2 7.0 0.15 

物种内部种群之间 33 342.6 8.0  

种群内部 596 2334.6 85.0  

总     

物种之间 6 1777.5 15.6 0.23 

物种内部种群之间 115 1434.5 7.4  

种群内部 2586 10301.5 77.0  

 

3.1.3 物种间基因流  

七个中国白栎组物种之间基因流的大小和方向如图 3.2 显示（其中七个物种之间

的相互基因流见附表 B，此图只展示单向最强的基因流），流向蒙古栎的物种有槲栎
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（16.2）、大叶栎（12.1）和云南波罗栎（5.0），流向槲栎的物种有大叶栎（15.8）、

白栎（12.7）、枹栎（25.2）、槲树（63.1）和云南波罗栎（13.3）；流向白栎的物种

有大叶栎（35.0）、蒙古栎流（27.8）和云南波罗栎（25.3）；流向枹栎的物种有白栎

（24.3）、大叶栎（20.2）、蒙古栎（11.8）、云南波罗栎（21.4）和槲树（20.2）；

流向槲树的物种有白栎（24.3）、蒙古栎（12.8）、大叶栎（17.8）和云南波罗栎（15.4）；

流向大叶栎的物种有云南波罗栎（15.4）。可以发现：有多个物种的基因流流向白栎、

槲栎、槲树、枹栎和蒙古栎，云南波罗栎的基因流流向大叶栎的物种，没有物种的基

因流流向云南波罗栎。槲栎和槲树(槲树 63.1 流向槲栎)之间存在最强的基因交流，其

次是白栎、大叶栎和云南波罗栎（大叶栎 35.0 和云南波罗栎 25.3 流向白栎）之间存

在较强的基因交流。 

 

图 3.2 中国白栎组物种间的单向基因流（箭头代表基因流动的方向；箭头上方的数字和线的粗细代表基因

流动的强度） 

Figure 3.2 Unidirectional gene flow among species of white oaks in China（The arrows represent the 

direction of gene flow, and the numbers above the arrows and the thickness of the lines indicate the intensity 

of gene flow.） 
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3.2 白栎组物种的叶片表型性状变异 

3.2.1 传统形态学分析 

（1）叶片表型性状变异系数 

基于个体水平对七个物种的 9 个传统形态学指标所做表型变异系数分析结果如

下：7 个物种的 9 个性状的种内变异大小为槲栎（26.0%）＞枹栎（25.0%）＞云南波

罗栎（22.8%）＞蒙古栎（20.3%）＞槲树（17.8%）＞大叶栎（17.5%）＞白栎（14.1%），

槲栎和枹栎的种内性状变异丰富，白栎的种内表型性状最稳定；其中叶柄长、叶重和

叶面积 3 个表型性状在物种内部的变异系数高于平均值，而且这三个表型性状在种间

变异系数非常高。 

表 3.3 七个中国白栎组物种的表型变异系数 

Table 3.3 Phenotypic Coefficient of Variation Analysis with seven species of white oaks in China 

物种 

species 

叶长 

LL 

叶柄长 

PL 

叶宽 

LW 

窦宽 

SW 

叶最宽处

到叶基部 

WP 

裂叶数

量 

Lobes 

叶重 

Mass 

叶面积 

Area 

比叶面

积 

SLA 

平均值 

Average 

白栎 10.3% 18.3% 13.1% 13.7% 10.2% 5.4% 17.4% 21.3% 17.5% 14.1% 

槲栎 17.7% 36.8% 17.9% 17.6% 19.3% 16.0% 46.7% 38.5% 23.2% 26.0% 

槲树 14.2% 17.1% 15.6% 14.0% 15.1% 7.1% 33.8% 28.8% 14.9% 17.8% 

枹栎 16.8% 49.7% 22.8% 23.2% 18.8% 11.8% 34.4% 34.3% 13.2% 25.0% 

蒙古栎 16.1% 24.5% 16.4% 22.6% 15.7% 9.8% 30.7% 32.7% 14.3% 20.3% 

大叶栎 11.9% 28.1% 13.7% 14.2% 13.15% 12.3% 24.7% 23.6% 16.1% 17.5% 

云南波罗栎 16.4% 29.2% 17.7% 18.9% 15.6% 8.2% 47.0% 32.0% 20.5% 22.8% 

总 23.0% 52.75% 29.5% 28.8% 24.1% 15.7% 63.3% 48.0% 15.6%  

 

（2）叶片表型性状可塑性 

本研究选取的 9 个表型性状可塑性结果表明，七个物种种内表型性状可塑性大小

为枹栎（0.60）＞槲栎（0.58）＞云南波罗栎（0.49）=槲树（0.49）＞大叶栎（0.45）

＞蒙古栎（0.42）＞白栎（0.40），也是枹栎和槲栎的种内表型性状可塑性最高，其

中叶柄长、叶重和叶面积这 3 个表型性状在物种内的表型可塑性指数高于平均值，而

且 7 个物种的种间可塑性指数最高的三个性状也是叶柄长、叶重和叶面积。 

表 3.4 七个中国白栎组物种的表型可塑性 
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Table 3.4 Phenotypic plasticity Analysis with seven species of white oaks in China 

物种 

species 

叶长 

LL 

叶柄长 

PL 

叶宽 

LW 

窦宽 

SW 

叶最宽处

到叶基部 

WP 

裂叶数

量 

Lobes 

叶重 

Mass 

叶面积 

Area 

比叶面

积 

SLA 

平均值 

Average 

白栎 0.32 0.48 0.40 0.41 0.32 0.18 0.47 0.55 0.50 0.40 

槲栎 0.49 0.76 0.50 0.52 0.53 0.41 0.72 0.79 0.52 0.58 

槲树 0.42 0.52 0.46 0.47 0.44 0.21 0.68 0.67 0.52 0.49 

枹栎 0.51 0.86 0.61 0.63 0.55 0.35 0.75 0.72 0.44 0.60 

蒙古栎 0.35 0.50 0.36 0.46 0.33 0.21 0.57 0.60 0.38 0.42 

大叶栎 0.35 0.60 0.37 0.38 0.35 0.36 0.61 0.57 0.43 0.45 

云南波罗栎 0.40 0.55 0.47 0.49 0.34 0.20 0.81 0.70 0.44 0.49 

总 0.40 0.61 0.45 0.48 0.41 0.27 0.66 0.66 0.46  

 

（3）传统数据主成分分析 

利用 5521 个个体 9 个叶片性状所作的传统形态学 PCA 分析结果可以看出 PC1

解释变异的 61.2%，PC2 解释总变异的 13.7%，通过 PCA 分析的散点图(图 3.3)可以

看出，无论是在 PC1 还是 PC2，7 个物种都无法区分开。 

 

图 3.3 基于传统形态学的 7 个中国白栎组物种主成分分析的结果 

Figure 3. Results of PCA with 7 species of white oaks in China based on traditional morphology 
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3.2.2 几何形态学分析的结果 

首先在 MorphoJ 软件中根据标志点偏离平均标志点程度以及累积频率

(Cumulative frequency)排除异常值，最终从 5522 片叶片中挑选出 5481 片叶片用于后

续统计分析。 

（1）主成分分析 

基于个体水平进行主成分分析，得出的散点图(图 3.4)可以看出，枹栎和槲树可以

完全区分开，白栎和槲树，大叶栎和槲树，槲栎和槲树在 PC1 轴上可以基本区分开，

而其他物种之间的差异都较小难以用 PCA 区分。随后得到了 22 个主成分(表 3.3)，

其中前两个主成分的变异系数最高，累计贡献率最大。显示 PC1 解释了总的形态变

异的 29.6%，通过 TPS 分析所绘制的网格图可以看出，从 PC1 负到 PC1 正，叶片形

态变化为叶柄变短，叶基部变窄由扩张变为收缩，叶片上半部分变宽由收缩变为扩张，

叶尖部收缩缓慢由渐尖变成短渐尖；PC2 解释了总的形态变异的 27.4%，从 PC2 负到

PC2 正，叶片形态的主要变化为叶片的最宽度处与相邻凹陷点的相对变化趋势由收缩

变为扩张，叶柄变短，叶基部和叶片上半部分变窄由扩张变为收缩，叶尖部收缩快由

短渐尖变成渐尖。 

 

 
图 3.4 七个中国白栎组物种的主成分分析 

Figure 3.4 PCA analysis of seven species of white oaks in China. 
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表 3.5 从个体水平的主成分分析中获得的特征值 

Table 3.3 The eigenvalues obtained from Principal Components Analysis of individuals level 

主成分 

PCA 

特征值 

Eigenvalues 

变异 

Variance% 

累积 

Cumulative 

PC1 0.00343062 29.567 29.567 

PC2 0.00317338 27.35 56.918 

PC3 0.0017905 15.432 72.35 

PC4 0.00098385 8.48 80.829 

PC5 0.00074832 6.45 87.279 

PC6 0.00035874 3.092 90.371 

PC7 0.00026089 2.249 92.619 

PC8 0.00023272 2.006 94.625 

PC9 0.00015169 1.307 95.932 

PC10 0.00011711 1.009 96.942 

PC11 0.00009344 0.805 97.747 

PC12 0.00007195 0.62 98.367 

PC13 0.0000523 0.451 98.818 

PC14 0.00003944 0.34 99.158 

PC15 0.00002848 0.245 99.403 

PC16 0.0000213 0.184 99.587 

PC17 0.00001399 0.121 99.707 

PC18 0.0000108 0.093 99.801 

PC19 0.00000971 0.084 99.884 

PC20 0.00000795 0.069 99.953 

PC21 0.00000284 0.024 99.977 

PC22 0.00000264 0.023 100 

 

（2）典型变量分析 

基于个体水平进行的典型变量分析的结果显示(图 3.5)：CV1 占总变异的 51.7%， 

CV1 轴可以将槲树和槲栎、槲树和白栎、槲树和大叶栎、槲树和枹栎区分开，槲树和

蒙古栎、槲树和云南波罗栎也存在较大的叶型差异。CV2 占总变异的 24.8%，其中枹

栎和蒙古栎、枹栎和白栎、枹栎和大叶栎、枹栎和云南波罗栎可以在 CV2 轴上基本

区分开。CV1 的两个极值所对应的网格图看出，叶片形态从负轴到正轴的叶片形态变

化为：叶柄变长，叶基部变宽由收缩变为扩张，叶片上半部分变窄由扩张变为收缩，

叶尖部收缩加快由短渐尖变成渐尖；与 PC1 观察到的区别相反。CV2 从负轴到正轴

的叶片形态的主要变化为叶片的最宽度处与相邻凹陷点的相对变化趋势由收缩变为

扩张，叶柄变短，叶基部和叶片上半部分变窄由扩张变为收缩，叶尖部收缩快由短渐

尖变成渐尖。 
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图 3.5 七个中国白栎组物种的典型变量分析 

Figure 3.5 CVA analysis of seven species of white oaks in China. 

 

（3）判别分析 

基于七个物种的典型变量分析和判别分析得出的物种间马氏距和普氏距离（见表

3.6），在广布种中，每两个物种之间的差异表现如下：槲栎和槲树(4.85/0.13)，槲栎

和蒙古栎（3.68/0.09）、槲栎和枹栎（4.36/0.13）、槲树和蒙古栎（3.40/0.08）槲树和

枹栎（5.95/0.13）以及蒙古栎和枹栎（5.98/0.11）；另外在局域种中，白栎和大叶栎

（2.70/0.06）、白栎和云南波罗栎（3.53/0.07）以及大叶栎和云南波罗栎（3.07/0.07）。

广布种种间几何形态学差异大于局域种。 
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表 3.6 基于典型变量分析和判别分析对广布种和局域种的种间的马氏距离与普氏距离计算结果 

Table 3.6 Mahalanobis distances and Procrustes distances of Widespread species and Endemic species 

based on CVA and DA 

分组 物种间 马氏距离 普氏距离 

Group 
Between 

species 

Mahalanobis distances Procrustes distances 

CVA DA CVA DA 

广布种 

槲栎-槲树 5.18 4.85 0.13 0.13 

槲栎-蒙古栎 4.21 3.68 0.09 0.09 

槲栎-枹栎 4.28 4.36 0.13 0.13 

槲树-蒙古栎 3.62 3.40 0.08 0.08 

槲树-枹栎 5.51 5.95 0.13 0.13 

蒙古栎-枹栎 5.01 5.98 0.11 0.11 

局域种 

白栎-大叶栎 2.80 2.70 0.06 0.06 

白栎-云南波罗栎 3.72 3.53 0.07 0.07 

大叶栎-云南波罗栎 3.05 3.07 0.07 0.07 

 

将广布种与局域种分别进行判别分析的条形图结果如图 3.6 所示，所有的判别分

析中叶片均存在显著差异(P < 0.0001)。基于交叉验证函数和判别函数的判别分析蒙古

栎（100%）和枹栎（100%）可以准确的区分开，其次是槲树（99.4%）和枹栎（100%），

槲栎（96.6%）和槲树（99.4%）、槲栎（92.8%）和蒙古栎（98.6%）、槲树（93.1%）

和蒙古栎（95.7%）以及槲栎（96.2%）和枹栎（99.0%）可以准确判别(图 3.6a)；在 3

个局域种的 DA 判别中，白栎与云南波罗栎的重叠部分最少，可以将白栎（95.0%）

和云南波罗栎（87.2%）准确的区分开，其次是白栎（86.7%）和大叶栎（92.8%），

大叶栎（90.7%）和云南波罗栎（76.9%）重叠部分较少，可以较为准确区分开(图 3.6b)。 
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图 3.6 中国白栎组广布种和局域种的 DA 分析结果 

Figure 3.6 DA analysis with Widespread species and Endemic species of white oaks in China 

 

（4）偏最小二乘分析 

最小偏二乘分析基于个体水平的分析结果显示在叶片大小与叶片结构之间存在

显著的共变模式（R 值为 0.1179，P＜0.0001）。叶片的形态分析结果显示沿着 Block2 

PLS1 的负轴到正轴，当叶片的大小逐渐变小，叶片的形态特征变化为叶柄变短，叶

片的最宽度处与相邻凹陷点的相对变化趋势由收缩变为扩张，叶基部和叶片上半部分

变窄由扩张变为收缩，叶尖部收缩快由短渐尖变成渐尖（图 3.7）。 

 

 
图 3.7 7 个中国白栎组物种的偏最小二乘分析 

Figure 3.7 2B-PLS analysis of seven species of white oaks in China 
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3.3 遗传、叶型和环境之间的相关性分析 

3.3.1 叶型与遗传 

在叶型和遗传的分析中，遗传 PC1 解释 33%，几何叶片形状 PC1 解释 30%，传

统叶片形状 PC1 解释 62%；无论是广布种还是局域种，几何形态学（图 3.8a）和传

统形态学（图 3.8b）的叶片表型性状都与遗传之间存在显著相关性。 

 

 

图 3.8 中国白栎组广布种和局域种的叶片表型性状（传统和几何）和遗传多样性之间的一般线

性模型 

Figure 3.8 Linear model between Leaf phenotypic traits (traditional and geometric)and Genetic 

diversity for widespread species (Q. aliena, Q. dentata, Q. serrata, and Q. mongolica) and endemic 

species (Q. fabri, Q. griffithii, and Q. yunnanensis) of white oaks in China.（R is the correlation 

coefficient P represents the significance.） 

 

3.3.2 遗传多样性对环境的响应 

通过遗传多样性指数（Ho 和 He）与环境因子（纬度和剔除共线性后的 4 个气候

因子）的相关性分析，得出局域种的 Ho 和随纬度变化显著（R = 0.51, P=0.001），而

广布种的 Ho 和 He 随纬度变化不显著（R = 0.01, P=0.54）（图 3.9a, f）。局域种的

Ho 和 He 随四个气候因子的变化基本也显著，而广布种只有 He 受最暖季降水量（R 

= 0.23, P=0.03）影响显著（图 3.9b-e, g-j）。 

局域种中仅分布在在西南低纬度地区且存在较低 Ho 和 He 的大叶栎和云南波罗

栎（图 3.9a, f）生活地区等温性高，最湿季节平均温较低，降水量变异系数大，最暖

季节降水量多的地区，而广布种的生活条件则较为广泛（图 3.9）。 
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图 3.9 中国白栎组广布种和局域种的遗传多样性和环境因子的一般线性模型 

Figure 3.9 Linear model between genetic diversity and environmental factors for widespread species 

and endemic species of white oaks in China 

 

3.3.3 环境对叶片表型性状的影响 

几何叶片表型性状的 PC1 和气候 PC1 的分析结果显示无论是广布种还是局域种

的几何叶片形状都受环境影响变化显著（图 3.10c）。与广布种相比，局域种的叶片

性状随环境因子的变化更显著（图 3.10a,b）。广布种的大部分叶片性状与纬度（latitude）、

最热月最高温（Bio5）和降水量变异系数(Bio15)基本呈现显著正相关，与海拔呈现显

著负相关；局域种的叶片性状与与海拔（altitude），等温性（Bio3)以及降水量变异系

数（Bio15）呈现显著正相关；与纬度（latitude）和最热月最高温(Bio5)呈现显著负相

关。  
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图 3.10 传统形态学指标同环境因子之间（a, b）以及几何形态学 PC1 同气候 PC1 之间（c）的相

关显著性分析 

Figure 3.10 Correlation significance analysis between traditional morphological traits with 

environmental factor（a, b） and geometric morphology PC1 with climatic PC1 
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4 讨论  

4.1 中国白栎组物种的种群遗传学 

4.1.1 遗传多样性  

遗传多样性可通过多种遗传参数来衡量，在微卫星数据的分析中常用两种多样性

指标：一是等位基因数目和有效等位基因数目；二是基于等位基因频率分布的杂合度
[112]，包括观测杂合度和期望杂合度。本研究的结果显示槲栎、槲树、枹栎、蒙古栎

和白栎的遗传参数都比较高，即遗传多样性高；而大叶栎和云南波罗栎的遗传参数都

很低，即遗传多样性低。遗传多样性的差异可能源于少数几个因素，比如物种的生活

史特征或地理特征[113]。之前有研究表明，分布范围较广的物种具有更高的遗传多样

性[114, 115]，本研究中遗传多样性较高的槲栎、槲树、枹栎、蒙古栎和白栎的种群在我

国的分布范围较广泛，而遗传多样性较低的大叶栎和云南波罗栎仅存在于我国西南地

区，一般来说，地理分布范围较小的物种往往比地理分布广泛的物种拥有更低的遗传

多样性[7, 116]，这通常是因为它们的种群数量有限且与其他种群隔离，适应了特定的栖

息地[117]，这限制了种群间的授粉，导致自交和近交，从而可能导致遗传多样性较低
[118]。 

4.1.2 遗传结构和遗传分化 

对七个中国白栎组物种的 122 个种群进行遗传结构结果表明槲栎、槲树、枹栎和

蒙古栎可以明显分开，而白栎、大叶栎和云南波罗栎在遗传结构上聚为一体。七个物

种之间存在一定的基因渐渗，尤其是槲栎和槲树之间存在更明显的基因渐渗，而且渐

渗的方向是不对称的。同时基于遗传数据所做主坐标分析结果显示槲栎与槲树之间存

在遗传地理重叠，但仍可以看出差异；枹栎和蒙古栎也存在遗传地理差异，而白栎、

大叶栎和云南波罗栎在遗传地理上几乎完全重叠，没有差异，与遗传结构结果一致。 

遗传分化系数和基因流是评价种群遗传结构的重要指标[119]。遗传分化系数 Fst 可

以反映群体间的遗传分化程度，遗传分化系数越大，说明遗传分化程度越高。本研究

的 AMOVA 分析结果显示广布种的种间遗传分化系数和变异分数都比局域种的高，

可以解释遗传结构上局域种的聚类现象。而遗传分化系数和基因流呈负相关[120]。与

种内基因流动态相比，多个物种的种间基因流更为复杂。在本研究中，我们估计了七

个白栎组物种的种间基因流，其中有多个物种的基因流流向白栎、槲栎、槲树、枹栎

和蒙古栎，流向大叶栎的物种只有云南波罗栎，几乎没有基因流流向云南波罗栎，云

南波罗栎存在的基因流最小但遗传分化系数最高，遗传多样性最低，其次就是大叶栎。

槲栎和槲树（槲树 63.1 流向槲栎）之间存在强的基因交流，其次是白栎、大叶栎和云

南波罗栎（大叶栎 35.0 和云南波罗栎 25.3 流向白栎）之间存在较强的基因交流与低
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的遗传分化系数，这或许可以解释槲栎和槲树的遗传结构存在广泛渐渗，并且解释白

栎、大叶栎和云南波罗栎之间的遗传结构。 

4.2 叶片表型性状分析以及物种判定 

4.2.1 传统形态学的表型变异与可塑性分析  

表型性状变异是遗传变异最直接的体现，表型变异越大，可能存在的遗传变异也

越大[121]。本研究以七个白栎组物种的叶片为材料进行表型性状变异的分析，在一定

程度上可以反映物种遗传多样性水平[122, 123]。在本研究中，七个物种内部表型性状变

异系数为 14.1%～26.0%，种内性状存在差异不大，叶柄长、叶重和叶面积 3 个性状

的变异系数高于平均值，表明这三个性状在七个物种的种内变异丰富，其余性状较为

稳定；9 个性状在物种间的表型变异系数范围为 15.6%～63.3%，种间性状差异较大，

其中叶柄长、叶重和叶面积在种间的变异系数非常高，变异丰富，其余性状较为稳定。 

表型性状可塑性是植物根据环境差异塑造其表型的能力，是表型性状对环境变化

的权衡[124,125]。栎树较高的叶片可塑性可能有利于应对不同的环境条件[31]。本研究选

取的 9 个性状表型可塑性结果与叶片形态变异结果一样，七个物种无论是种内还是种

间可塑性指数最高的三个性状都是叶柄长、叶重和叶面积，表明七个中国白栎组物种

主要通过调节叶柄长、叶重和叶面积来适应环境的变化。而叶宽、窦宽、叶最宽处到

叶柄的距离、裂叶数量以及比叶面积作为最稳定的指标可以作为白栎组物种的表型分

类的重要参考指标。而且利用 9 个形状数据做 PCA 分析的结果无法看出这七个物种

在表型性状上的差异。 

4.2.2 几何形态学的形态分化以及物种判定 

本研究中通过个体层次的 PCA 分析显示在 PC1 轴上可以显示小部分物种之间的

形态差异，而其他物种之间的差异都较小难以用 PCA 区分。对前两个主成分的极值

绘制出的网格与线框的重叠图来展示物种叶片形态在主成分轴上的变化，其中前两个

主成分占叶片总的形态变异的 57%，可以较好的用来解释叶片表型性状的变化。 

通过个体层次的 CVA 和种群层次的 DA 分析，可以更好对物种进行判别。CVA

分析很好的将大部分物种按照 CV 轴区分开，前两个主成分占叶片总的形态变异的

76.5%，比 PCA 可以更好地观察物种叶片表型性状在几何形态学方面的差异。DA 的

结果显示白栎（95.0%）和云南波罗栎（87.2%），白栎（86.7%）和大叶栎（92.8%）

可以被区分开，白栎与云南波罗栎叶片形态差异显著，而大叶栎（90.7%）和云南波

罗栎（76.9%）叶片区分不完全，他们的叶片形态存在一定程度的相似之处。其他四

个广布种的叶片 DA 分析都存在显著的形态差异。DA 和 CVA 分析的马氏距离分析

显示广布种种间马氏距离大于局域种，即广布种种间几何形态学差异大于局域种，这

与遗传分化结果一致。通过 2B-PLS 分析表明，七个物种的叶片结构与叶片大小显著
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相关。 

4.3 遗传、叶形和环境之间的关系 

4.3.1 环境变化对种群遗传多样性的影响 

物种的遗传多样性对其适应环境变化和长期生存至关重要[126]，遗传多样性水平

越高，其适应环境变化的能力就越强。物种的遗传多样性可能受到区域和局部尺度环

境条件的影响[127]。本研究表明，局域种的 Ho 和 He 随纬度变化显著，仅在西南低纬

度地区分布的大叶栎和云南波罗栎拥有较低的遗传多样性，而分布范围较广的白栎和

广布种拥有较高的遗传多样性，分布范围小的大叶栎和云南波罗栎值得进行遗传保护。

局域种的 Ho 和 He 随四个气候因子的变化也显著，拥有较低 Ho 和 He 的大叶栎和云

南波罗栎分布在等温性高，最湿季节平均温较低，降水量变异系数大，最暖季节降水

量多地区，这与他们所处西南的地理位置有关，西南山区气温日较差大，夏季平均温

度没有平原高，降水也多，表明大叶栎和云南波罗栎对环境变化的适应能力差，更容

易受到环境变化的影响；而广布种的 Ho 和 He 随四个气候因子的变化并不著，这可

能是广布种的遗传多样性高，对环境适应能力强，不容易受到环境的影响。 

4.3.2 叶型和遗传之间的关系以及对环境变化的响应 

表型性状是遗传变异以及基因与环境相互作用的结果[128, 129]。本研究中无论是广

布种还是局域种，叶片表型性状受遗传显著影响，叶片表型性状的变化受遗传学、环

境以及基因与环境相互作用的调节[130]。叶片几何形态 PC1 和气候 PC1 的分析结果显

示叶片形状受环境显著影响。植物叶片长期适应环境变化，形成了一系列与环境相协

调的表型特征[131]，通过分析叶片表型与环境因子之间的关系，能够揭示植物的生态

适应策略[125]。 

相关性分析结果显示，广布种的叶长、叶宽、窦宽、叶最宽处到叶柄的距离、叶

重和叶面积随纬度的增加显著增加，随海拔升高而显著降低。栎属叶面积的增加有利

于吸收更多的光照，叶片周长增大也增加了边界层阻力,减少叶片热量流失，叶柄也

在增长[132]。有研究发现中国鹅耳枥（Carpinus turczaninovii Hance）自然种群的叶片

表型性状在高纬度低温地区呈现叶片长、周长较大，在降水量少的地区叶柄长[23]。韩

威等人的研究指出，随着温度降低，植物叶片会逐渐变长，因为在低温环境中，植物

通过增加叶片的狭长程度来扩展叶片边缘，进而增强叶片边界层的阻力，减少热量散

失[35]。也有其他研究结果表明，随着海拔的升高，温度会降低、风速也随之增大，为

了降低呼吸作用和蒸腾作用的损耗，植物会通过减小叶片的尺寸来增强自身的抗风能

力[33,35]。例如 Gong 等人研究发现，杜仲叶片的大小会随着海拔的升高而减小[33]。而

且降水量较少地区的植物叶柄较长，可能有利于增加光合作用效率和减少机械损伤[86]。 

先前关于叶片表型的研究发现叶长、叶宽、叶面积均与海拔呈显著正相关[133]。
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例如宋帅帅等人发现珙桐（Davidia involucrata Baillon）叶片的叶面积、叶长、叶宽、

叶锯齿数与经度、纬度负相关，与海拔正相关[30]。这与本研究关于局域种结果一致：

局域种的叶长、叶宽、窦宽、叶最宽处到叶柄的距离、叶重和叶面积随纬度的增加显

著减少，随海拔升高而显著升高。局域种仅分布在我国南方，尤其是大叶栎和云南波

罗栎仅分布在西南地区，跨越纬度小，推测由于本研究中大部分高海拔样点位于西南

地区，而该地区水热条件丰富，即使海拔升高导致环境因子发生变化，这些变化也未

能限制大叶栎和云南波罗栎的正常生长。因此，大叶栎和云南波罗栎通过增大叶面积

来提升自身的生产力，以此适应环境[134]。 

温度和降水是影响植物生长发育的两个关键气候因素[25]，有研究发现麻栎叶片

性状（包括功能和形态性状）之中的叶面积、叶长和叶宽随温度升高先升后降，叶长

随降水量增加先升后降，叶片面积与降水量显著正相关[34]。在本研究中，纬度和海拔

显著影响 4 个广布种的叶长、叶宽、窦宽、叶最宽处到叶柄的距离、叶重和叶面积，

温度与降水（Bio3、Bio5 和 Bio15）显著影响 3 个局域种的叶片性状。 
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5 结论与展望 

5.1 结论 

基于 12 对核卫星分子标记和叶片形态标记（传统指标测定和标志点标定）的方

法，对 7 个中国白栎组物种 122 个种群进行了种群遗传学和叶片形态变异研究，分析

了物种的遗传多样性、遗传分化、遗传结构和物种间的基因流以及 7 个物种的几何形

态学变异和传统形态学变异、表型可塑性分析，探究了遗传、叶型和环境因子之间的

关系，从分子和形态这两个水平上对物种保护提供了科学理论基础。该研究所得结论

有以下几点：  

（1）本研究 7 个中国白栎组物种的遗传多样性的结果显示，槲栎、槲树、枹栎、

蒙古栎和白栎的遗传多样性较高，而大叶栎和云南波罗栎的遗传多样性较低。这种差

异可能源于物种的地理分布范围，分布范围较大的物种通常具有更高的遗传多样性，

而地理分布范围较小的物种则遗传多样性较低。这可能是因为小范围分布的物种种群

数量有限且与其他种群隔离，降低遗传多样性。 

（2）遗传结构分析研究显示槲栎、槲树、枹栎和蒙古栎存在明显的遗传结构，

而白栎、大叶栎和云南波罗栎在遗传结构上聚为一体。遗传分化的结果表明，云南波

罗栎的遗传分化系数最大，其次是大叶栎和槲栎，白栎的遗传分化系数最小。本研究

中，局域种的种间遗传分化系数和变异分数最低，表明它们在遗传结构上较为相似。

而基因流分析显示，多个物种的基因流向白栎、槲栎、槲树、枹栎和蒙古栎，而云南

波罗栎的基因流最小，遗传多样性最低。白栎、大叶栎和云南波罗栎之间的基因交流

频繁，遗传结构也聚为一体，槲栎和槲树之间的基因交流更明显，遗传结构上也存在

最广泛的渐渗。 

（3）本研究发现 7 个物种内部表型性状变异系数为 14.1%～26.0%，种内性状差

异不大，但叶柄长、叶重和叶面积的变异系数较高。种间表型变异系数范围为 15.6%～

63.3%，种间性状差异大，叶柄长、叶重和叶面积的变异系数非常高。表型可塑性结

果显示，7 个物种主要通过调节叶柄长、叶重和叶面积来适应环境变化，而叶宽、窦

宽等性状较为稳定，可作为表型分类的重要参考指标。 

（4）基于个体层次的 PCA 和 CVA 分析，结果显示 PCA 难以区分 7 个物种，同

传统形态学 PCSA 结果一致，而 CVA 分析能更好地将大部分物种区分开。DA 分析

显示，在 3 个局域种中白栎与云南波罗栎叶片形态差异显著，大叶栎与云南波罗栎叶

片区分不完全，而 4 个广布种可以较好区分开。马氏距离分析显示，4 个广布种种间

几何形态学差异大于 3 个局域种，与遗传分化结果一致。2B-PLS 分析表明，叶片结

构与叶片大小显著相关。 

（5）遗传多样性对物种适应环境变化至关重要。本研究表明，局域种的遗传多
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样性随纬度和气候因子的变化显著。分布范围较广的物种遗传多样性较高，而分布范

围小的物种遗传多样性较低。这可能是因为广布种对环境的适应能力强，受环境影响

较小。叶片形状受遗传和环境的显著影响。几何形态学和传统形态学分析显示，叶片

形状受遗传影响显著。叶片表型与环境因子的关系分析表明，叶片性状随纬度和海拔

的变化显著。广布种的叶片性状随纬度增加而增加，随海拔升高而降低；局域种的叶

片性状则相反。温度和降水是影响叶片性状的主要气候因子，叶片表型的变化反映了

植物对环境的适应策略。 

5.2 展望 

日本与韩国也有白栎组物种的分布（槲栎，槲树，枹栎和蒙古栎），以后的分析

可以加上日本和韩国的样品做整个东亚白栎组物种的生态适应性研究.其次，基于

SSR 的遗传 PC1 和叶片表型性状的 PC1 只能简单解释叶片表型性状变化受遗传的影

响。但栎属物种的叶片表现出丰富的变异特征，未来可以将遗传与表型数据更密切地

相结合，来探究影响物种某一叶片表型性状的具体基因。 
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附录 A 中国白栎组物种的采样图 

Appendix A Sampling maps of white oak species in China. 
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附录 B 基于 MIGRATE-N 估计的中国白栎物种之间的历史基因流 

Appendix B Historical gene flow between species of white oaks in China based on MIGRATE-N estimation 

                                                基因流(NeM)  

 广布种  局域种  

  槲栎→ 槲树→ 枹栎→ 蒙古栎→ 白栎→ 大叶栎→ 
云南波罗

栎→ 

广布种 

槲栎  63 [54–73] 25 [19-30] 10 [5-12] 13 [9-16] 16 [11-18] 13 [11-16] 

槲树 38 [33–48]  14 [10-15] 13 [11-13] 21 [15-27] 18 [11-25] 15 [12-17] 

枹栎 11 [7-18] 20 [14-25]  12 [9 - 13] 24 [18-28] 20 [16-21] 21 [17-24] 

蒙古栎 16 [9-26] 10 [5-12] 9 [7-11]  26 [17-35] 12 [9-13] 5 [3-7] 

白栎 10 [4-17] 7 [0-10] 12 [6-18] 18 [15-21]  35 [30-36] 25 [20-28] 

局域种 大叶栎 11 [3-23] 4 [0-5] 3 [0-4] 7 [2-8] 24 [21-25]  29 [21-36] 

 
云南波罗栎 12 [7-16] 11 [5-13] 20 [10-29] 3 [0-3] 22 [16-23] 21 [11-23]  

注：括号内给出了 95%的置信区间; NeM, 每代的有效迁移个体数; →, 基因流方向 
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了许多难忘的时光，共同经历了科研的酸甜苦辣。景雨晴是个非常可爱的女生，我们

在一起总能有很多话题；王荣乐经常和我一起讨论科研和生活上的问题，我们之间的

每一次交流和合作，都让我在科研道路上不断成长；刘维康虽然总是拖延，但这也让

我学会了如何在压力下保持冷静，合理安排时间；赵雯萱学习认真，刻苦努力。同时，

我要感谢我的室友郑紫薇、张倩倩和李雅宁。郑紫薇室友经常在周末带我一起出去玩，

为我枯燥的工作增添了一抹亮色。张倩倩室友则非常耐心，总是细心地帮我修改格式，

解答我的各种问题，让我在学习中少走了很多弯路。虽然李雅宁室友有些懒惰，但她

的这种性格也让我学会了如何在有限的时间内提高效率，挑战自己的极限。 
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最后，我要十分感谢我的家人，是他们用尽全力托举我，支持我一路学习到现在，

他们是我最坚强的后盾。 

这段研究生生活，是我人生中一段宝贵的经历。感谢每一位出现在我生命中的老

师、同学和朋友，是你们让我在这段旅程中不断成长，不断进步。未来，无论我身处

何方，我都会铭记这段经历，铭记你们对我的帮助和支持。我会带着你们的期望，继

续努力，不断前行，争取在未来能够以更好的自己回报你们的关爱。 

再次感谢你们，我的老师、同学和朋友们！ 

 

 


