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摘要 

I 

摘要 

生态特征替代（Ecological character displacement）指物种在同域（Sympatry）时由于对

资源的竞争导致性状分化增强，但在异域（Allopatry）分布时其性状分化不明显。生态特

征替代被认为是生物多样性形成的重要基础，通过改变资源利用策略，进而促进物种的形

成与分化，最终影响群落构建和生态系统稳定。然而，迄今为止，植物尤其是在树木类群

中，生态特征替代的实证研究极为有限。主要原因在于，植物中与特征替代相关的性状较

难确定；其次，植物中广泛存在的基因流使得物种同域与异域分布的界定更加困难。因此，

本研究选取叶片性状作为探究植物特征替代的切入点，因为叶片作为植物进行光合、蒸腾

与资源交换的主要器官，能够反映植物在光、水分和养分利用上的权衡，是表征植物资源

利用策略、环境适应及生态位分化的关键功能性状。本论文进一步聚焦于栎类的叶片性状，

因为该类群具有丰富的叶型变异、较弱的生殖隔离及频繁种间杂交与渐渗，是研究生态适

应与进化过程的模式类群。 

本论文以栎属（Quercus L.）白栎组（Section Quercus）物种为研究对象，通过整合微

卫星分子标记和叶片性状数据，检验种间（以槲栎（Quercus aliena）和槲树（Q. dentata）

为代表）和种内（以枹栎（Q. serrata）及其变种短柄枹栎（Q. serrata var. brevipetiolata）

为代表）的遗传和叶性状变异模式，并开展生态特征替代检验。在揭示生态特征替代空间

分布格局的基础上，进一步整合全基因组重测序数据与环境变量，解析槲栎和槲树中特征

替代是由遗传趋同还是遗传冗余造成的，并从基因组水平上筛选与特征替代适应相关的关

键位点并挖掘其功能。主要结论如下：  

（1）基于 12 对微卫星分子标记，对 47 个中国分布的槲栎和槲树的自然种群，778 个

个体进行种群遗传学分析。结果表明，与异域种群相比，同域分布的槲栎和槲树表现出更

高的种间遗传分化，杂合个体比例较低（29% vs. 33%）；两个物种的种间历史基因流在同

域种群（34 vs. 50）中显著低于异域种群（59 vs. 68）。此外，基于几何形态（geometric 

morphometric method, GMM）的叶片性状分析表明，两物种在同域种群中的叶片性状分化

显著高于异域种群，而且槲栎在同域环境中表现出更强的性状变异；在控制相关环境差异

后，上述结论仍成立。两个物种的进化动态历史分析表明槲栎和槲树之间存在不对称的历

史基因流，基因流方向主要由槲树流向槲栎（64 vs. 49），暗示槲树可能为祖先种，槲栎为

后来种；叶功能性状研究表明槲树为资源获取型，槲栎为资源保守型。综合以上研究结果，
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槲栎和槲树在同域种群中表现出非对称的性状分化，这一模式可能源于物种种群动态的不

对称性所导致的差异化种间选择压力，从而驱动了非对称的种间生态特征替代。 

（2）同一物种往往在资源利用上相似性更高，种内竞争可能比种间竞争更更容易发

生，因此产生种内特征替代。本论文以中国和日本共同分布的枹栎及仅在中国分布的变种

短柄枹栎为研究对象，基于 12 对微卫星分子标记对 27 个枹栎和短柄枹栎自然种群，208

个个体进行种群遗传学分析。结果表明，中国与日本枹栎种群之间首先分化，其次枹栎种

内分化形成短柄枹栎；枹栎和短柄枹栎在同域和异域种群中的遗传分化差异不显著（FST: 

0.10 vs. 0.11）。但枹栎和短柄枹栎在同域种群中的叶片几何形态及八个传统叶片性状（叶

片长度、叶柄长度、叶片宽度、窦宽、最大叶宽处的叶片长度、裂片数量、叶干重和叶面

积）的分化均高于异域种群。然而枹栎和短柄枹栎的比叶面积在同域种群中差别不显著，

检测出叶面积与叶干重之间存在显著的异速生长关系：同域种群中短柄枹栎的叶面积与叶

干重的异速生长关系显著高于枹栎（α: 0.5 vs. 0.9）。说明短柄枹栎可能正处于早期生态分

化过程中，并揭示了种内特征替代在种内形态多样化与资源利用策略中的作用。 

（3）生态特征替代的形成可能由相同位点、基因或通路的重复利用所驱动主导，即

遗传趋同；或由多位点、多通路的组合共同驱动，即遗传冗余。基于 90 个槲栎和槲树个

体，平均测序深度为 30×的全基因组重测序数据显示，所有槲栎异域与同域种群间检测到

的受选择区域数量高于槲树异域与同域种群间（442 vs. 344 个），且槲栎的南谱系与同域

种群间检测到了最多的受选择区域（556 个）。进一步比较同域和异域种群中最小等位基

因频率发现遗传趋同和遗传冗余位点均存在，冗余位点数量和比例高于趋同位点（冗余位

点：3567 - 6976 个，占 56% - 70%；趋同位点：2403 - 3928 个，占 30% - 44%）。功能注释

与富集结果表明趋同和冗余位点主要富集到与形态构建和发育相关过程中，冗余位点富集

到与代谢和运输调控过程相关的基因数量普遍高于趋同位点。此外，槲栎中检测出更多的

受选择区域并富集到更多候选基因。 

综上，本论文整合遗传和叶片性状数据对以槲栎和槲树、枹栎及短柄枹栎为代表的栎

属植物开展研究，在种间和种内水平系统检验了栎属植物的生态特征替代模式，并从基因

组层面揭示了遗传趋同和遗传冗余在适应性进化中的作用，为深入理解栎属植物的共存机

制与适应性进化过程提供了理论基础。 

关键词：栎属，种群遗传学，叶片性状变异，遗传趋同，遗传冗余 
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Abstract 

Ecological character displacement (ECD) refers to increased trait divergence among specie in 

sympatry caused by competition for resources, whereas such divergence is weak or absent in allopatry. 

ECD is considered an important basis for the generation and maintenance of biodiversity because it can 

shape resource use strategies, promote species formation and divergence, and ultimately influence 

community assembly and ecosystem stability. However, empirical studies of ECD in plants, especially in 

trees, remain extremely limited. This is mainly because traits directly associated with ECD are difficult 

to identify in plants, and the widespread occurrence of gene flow further complicates the delimitation of 

sympatric and allopatric distributions. Therefore, this study uses leaf traits as an entry point to investigate 

ECD in plants. 

As the primary organs of photosynthesis, transpiration, and resource exchange, leaves can reflect 

plant trade-offs in the use of light, water, and nutrients, and therefore represent key functional traits for 

understanding resource-use strategies, environmental adaptation, and niche differentiation. This study 

focuses on leaf traits in oaks, because oaks exhibit substantial leaf morphological variation, weak 

reproductive isolation, and frequent interspecific hybridization and introgression, making it an important 

model system for studying ecological adaptation and evolutionary processes.  

This study focuses on white oaks (section Quercus). By integrating microsatellite molecular markers 

and leaf trait data, this study examines genetic and leaf morphological variation patterns at both the 

interspecific level, represented by Quercus aliena and Q. dentata, and the intraspecific level, represented 

by Q. serrata and its variety Q. serrata var. brevipetiolata, and tests for ECD. Furthermore, after 

characterizing the spatial distribution patterns of ECD, whole-genome resequencing data and 

environmental variables were integrated to determine whether character displacement was associated with 

genetic convergence or genetic redundancy. Genomic regions and key loci potentially involved in 

adaptive differentiation related to ECD were then identified, and their possible functions were further 

explored. The main findings are as follows:  

(1) Based on 12 pairs of microsatellite molecular markers, population genetic analysis of 778 

individuals from 47 natural populations of Q. aliena and Q. dentata showed that, compared with allopatric 

populations, sympatric populations of Q. aliena and Q. dentata exhibited higher interspecific genetic 

differentiation and a lower proportion of admixed individuals (29% vs. 33%). Historical interspecific gene 

flow between the two species was significantly lower in sympatric populations (34 vs. 50) than in 

allopatric populations (59 vs. 68). In addition, leaf trait analysis based on the geometric morphometric 

method (GMM) showed that leaf trait divergence between the two species was significantly greater in 
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sympatric populations than in allopatric populations, and Q. aliena exhibited stronger trait variation in 

sympatry. These conclusions remained unchanged after controlling for relevant environmental differences. 

Combined with the demographic history of the two species, asymmetric historical gene flow was detected 

between Q. aliena and Q. dentata, with gene flow occurring mainly from Q. dentata to Q. aliena (64 vs. 

49), suggesting that Q. dentata may represent the early species, whereas Q. aliena may represent the later 

species. Based on leaf functional traits, Q. dentata exhibited a resource-acquisitive strategy, whereas Q. 

aliena exhibited a resource-conservative strategy. These results indicate that Q. aliena and Q. dentata 

showed an asymmetric pattern of trait divergence in sympatric populations. This pattern may have resulted 

from differential interspecific selection pressures caused by asymmetry in the demographic dynamics of 

the two species, thereby driving asymmetric interspecific ECD. 

(2) Intraspecific competition may be more frequent than interspecific competition because same 

species often show greater similarity in resource use, giving rise to intraspecific ECD. This study focused 

on Quercus serrata (in China and Japan) and Q. serrata var. brevipetiolata (found only in China). Based 

on 12 pairs of microsatellite molecular markers, population genetic analysis of 208 individuals from 27 

natural populations of Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata showed that Chinese and Japanese 

populations of Q. serrata diverged first, followed by intraspecific differentiation within Q. serrata, 

leading to the formation of Q. serrata var. brevipetiolata. Genetic differentiation between Q. serrata and 

Q. serrata var. brevipetiolata did not differ significantly between sympatric and allopatric populations 

(FST: 0.10 vs. 0.11). However, variation in eight leaf traits (lamina length, petiole length, lobe width, sinus 

width, WP, lobe number, leaf mass, leaf area,) of Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata was greater 

in sympatric populations than in allopatric populations. However, specific leaf area (SLA) did not differ 

significantly between Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata in sympatry. A significant allometric 

relationship was detected between leaf area and leaf mass: in sympatric populations, the allometric 

relationship between leaf area and leaf dry mass was significantly stronger in Q. serrata var. brevipetiolata 

than in Q. serrata. An allometric growth relationship between leaf size and leaf mass of Q. serrata and Q. 

serrata var. brevipetiolata was found, with the allometric relationship between leaf area and leaf dry mass 

in sympatric populations of Q. serrata var. brevipetiolata being significantly stronger than that in Q. 

serrata (α: 0.5 vs. 0.9). These results suggests that Q. serrata var. brevipetiolata is progressing towards 

ecological divergence from Q. serrata and reveals the potential role of intraspecific ECD in intraspecific 

morphological diversification and resource-use strategies. 

(3) The causes of ecological character displacement may be dominated by the repeated use of the 

same loci, genes, or pathways, namely genetic convergence; or may be jointly driven by combinations of 

multiple loci and multiple pathways, namely genetic redundancy. Based on whole-genome resequencing 

data from 90 individuals of Q. aliena and Q. dentata, with sequencing depth of 30×, selection scans 

revealed that Allopatry_QA vs. Sym detected more regions under selection than Allopatry_QD vs. Sym 

(442 vs. 344 regions), and Allopatry_QAL2 vs. Sym detected the greatest number of genomic regions 

under selection (556 regions). Comparisons of minor allele frequency between sympatric and allopatric 

populations showed that both convergent and redundant signals occur within highly differentiated regions, 
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and the number and proportion of redundant loci were higher than those of convergent loci (3567-6976 

redundant loci accounting for 56%-70%, 2403-3928 convergent loci accounting for 30%-44%.). 

Functional annotation and enrichment analyses showed that both convergent and redundant loci were 

mainly enriched in processes related to morphogenesis and development, while redundant loci were 

generally associated with a higher number of genes involved in metabolism and transport regulation than 

convergent loci. 

In summary, this study integrates genetic and leaf trait data to investigate the diversity and 

differentiation of oaks represented by Q. aliena, Q. dentata, Q. serrata, and Q. serrata var. brevipetiolata. 

It systematically examined ECD patterns in oaks at both interspecific and intraspecific levels, and further 

revealed the roles of genetic convergence and genetic redundancy in adaptive evolution at the genomic 

level. These findings provide a theoretical basis for a deeper understanding of coexistence mechanisms 

and adaptive evolutionary processes in oaks. 

Key Words: Quercus, Population genetics, Leaf trait variation, Genetic convergence, 

Genetic redundancy 
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1 前言 

1.1 特征替代研究范畴 

特征替代（Character displacement），其核心观点是指同域（Sympatry）分布的近

缘种由于竞争导致资源利用或繁殖相关的性状分化，即种间特征发生了替代，但在异

域（Allopatry）分布时分化不明显[1]。特征替代自 20 世纪 50 年代由 William L. Brown

和 Edward O. Wilson[1]首先在动物中提出以来，引起了生态、进化学家的广泛关注，

因为特征替代是自然选择的直接结果，影响到物种形成、分化、多样性并最终影响群

落构建和生态系统的稳定[2, 3]。特征替代中最经典的例子来自 Grant 等[3-5]对两种达尔

文雀（Darwin's Finches）的喙形态进行长达 30 年的研究发现，共存的两个物种为了

获取有限的资源，喙形态会发生变化，并且这种变化在极端干旱时最强烈。近期研究

人员通过基因组重测序分析在 Science 期刊发表论文证明这一“特征”，即喙大小的替

代是由基因控制[6]，表明特征替代不仅是生态现象，更具遗传基础。比如若某些变异

在多个发生特征替代的种群中共享，则性状分化可能由相同的遗传改变驱动，即存在

遗传趋同；若不同种群的特征替代由各自独特的变异引起，则性状分化可能是由多种

不同的遗传途径实现，即遗传冗余[7]。 

除达尔文雀外，特征替代的证据还广泛见于其他动物类群。例如，在在林地蝾螈

属（Plethodon Tschudi）中，种间共存可导致头骨和取食相关形态发生分化[8]；在三刺

鱼（Gasterosteus Linnaeus）中，不同生态型的个体在体型、取食结构及生殖相关性状

上表现出明显分化[9]；在蜥蜴属（Anolis Daudin）中，同域共存物种之间会通过形态

分化与栖息地分化降低生态位重叠[10]；在旱掘蟾属（Spea Cope）中，繁殖相关性状

的分化则表明，特征替代不仅发生于资源利用性状，也可作用于与生殖隔离相关的性

状[11]。然而，植物中所涉及的表型性状则更为复杂，具有丰富的形态特征。例如，花

结构与植物—传粉者的相互作用有关，并且很可能发生替代，以防止生殖干扰和杂交；

另一方面，种子大小也可能影响幼苗竞争的结果，较大的种子通常增强幼苗的建立和

竞争能力，而较小的种子则更有利于扩散和定殖，因而种子大小所反映的竞争—定殖

权衡也可能是构成植物特征替代的重要形式[2, 12, 13]。 

除种间层面外，竞争驱动的分化同样可能发生于种内[14]。理论上，物种分布往往

容易受到扩散距离的局限，种内发生竞争可能性比种间竞争更普遍[15]。而且，当分化

发生较近且生殖隔离尚不完全时，资源竞争通常更为激烈[16]。因此，选择作用会通过

促进物种内部的分化来减少种内资源竞争，由此产生的进化来源于物种内部的相互作

用，类似于物种间的相互作用，这一过程被称为种内特征替代[2, 17]。长期以来，种内

对资源竞争产生的歧化选择导致性状的快速分化，也就是当极端表型比中间表型具有

适应性优势时，通过偏好极端表型，维持甚至增加自然种群的变异[18, 19]，最终同一物

种内在资源利用上出现不同的替代表型，促进表型多样性的进化，也就是在单一的种
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群中出现离散的种内形态，表现出不同的资源利用[20, 21]。大部分的研究集中于表型变

异对两个不同物种共存的影响，对单一物种的内部表型变异研究有限[22-24]。单一物种

的种内变异研究尤其适用于植物，因为植物的固着性以及强的种群结构性，是研究种

内特征替代的理想物种[25]。 

1.2 特征替代类型 

特征替代通常可表现为两种不同形式：生态特征替代和生殖特征替代。生态特征

替代是指由于选择压力导致的性状进化，旨在减少物种间的资源竞争，主要作用于与

资源利用相关的性状（例如喙和颌等形态结构）[26, 27]。生殖特征替代是指由于选择压

力减少物种间的性相互作用而导致的性状进化，作用于与生殖相关的性状（例如性信

号和雌性配偶偏好）[14, 28]。 

由于资源竞争的物种很可能在交配过程中相互作用，因此生态特征替代和生殖特

征替代在自然系统中并非彼此独立[29, 30]。当资源利用性状的转变同时改变了生殖信

号的产生时，生态特征替代可以促进生殖特征替代的发生。例如，由资源利用方式转

变所导致的鸟喙和鸣管形态变化，能够引起性信号，即鸟鸣的相应变化，而这种性信

号能够直接影响物种识别[3, 30, 31]。在中嘴地雀（Geospiza fortis）中，由大喙型和小喙

型组成的种群分别取食大种子和小种子，会发出不同类型的鸟鸣，雌性会在配偶选择

过程中利用这些不同的鸟鸣类型，选择倾向于相同喙型的雄性交配[32, 33]。因此，生态

选择也能够以影响配偶选择的方式改变性信号，并且潜在地影响生殖隔离[3, 31, 33, 34]。

尽管上述例子聚焦于声学信号，但资源利用的转变也可能在其他用于性信号传递中促

成类似变化。例如，在许多鱼类中，雄性的体色取决于其食物来源[35]，而体色在物种

识别中也能够发挥重要作用[36]。此外，通过生态特征替代所导致的栖息地或资源利用

变化，也可能会促进选择作用，引起雌性配偶偏好的改变，从而促进生殖特征替代。

以三刺鱼为例，不同物种在栖息地的分化可进一步影响配偶偏好与生殖分化。底栖生

态型主要在近岸浅水区觅食和交配，而该环境中红色信号较难被有效识别；相比之下，

远洋生态型生活于开阔水域，在这一环境下红色更易被感知[36]。因此，底栖型雌性对

红色差异的敏感性低于远洋型雌性，且通常并不表现出对更红雄性的明显偏好，而远

洋型雌性则更倾向于选择红色更鲜明的雄性[36-38]。相应地，雄性的红色体色表达与雌

性对红色信号的感知能力呈协同变化，即在雌性对红色更敏感，并偏好更红色雄性的

种群中，雄性的红色体色也更为显著[36, 38]。更重要的是，远洋型与底栖型三刺鱼之间

的生殖隔离程度，与种群中雌性对红色的敏感性及偏好呈负相关关系，表明与不同栖

息地相联系的感觉差异和配偶偏好转变，能够在很大程度上决定生殖分化的强弱[36]。

因此，生态特征替代引起的资源利用或栖息地利用转变，不仅能够改变个体所处的信

号传播环境，还可能进一步影响感觉系统、配偶偏好及性信号表达，从而在减少种间

生殖相互作用的同时，推动生殖特征替代的发生与强化。 
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在植物中，生态特征替代和生殖特征替代的相互作用往往更难直接从表型加以区

分。在植物中，同域种间性状分化增强除了可能由资源竞争驱动导致的生态特征替代

外，也可能与二次接触背景下生殖隔离的加强导致强化作用有关。强化作用通常是指，

先前发生地理隔离的种群在恢复接触后，由于杂交后代适合度降低，自然选择促使其

进化出更强的合子前生殖隔离，从而减少不利杂交的过程[39, 40]。已有研究表明，近缘

种群间杂交率及杂交带结构的地理变异可为理解生殖隔离的演化提供重要窗口；强化

理论进一步预测，长期接触区的合子前生殖隔离应强于近期接触区，因此旧接触带更

可能表现为以亲本型为主、杂交个体较少的双峰型杂交带，而新近接触区则更可能形

成杂交个体较多的单峰型杂交带[41]。Zeng 等[42]对辽东栎（Quercus liaotungensis）与

蒙古栎（Q. mongolica）的研究发现，东北地区具有历史接触现象的种群形成了更清

晰的双峰型杂交带，而华北近期接触区则更多表现为单峰型杂交带，其结果与长期接

触区中针对杂交个体的不利选择已有足够时间加强生殖隔离的强化假说相一致。另一

方面，Lagache 等[43]对欧洲两种栎树夏栎（Q. robur）和无梗花栎（Q. petraea）的研

究表明，种间合子前生殖隔离在两物种中均较强，且在无梗花栎中更强，该研究在空

间交配模型中同时纳入了花期重叠和种间生殖隔离，说明物候重叠与可杂交是评估合

子前生殖隔离不可忽视的两个重要方面。基于此，在检验植物中性状分化是由生态特

征替代还是生殖特征替代驱动时，仅比较叶片性状本身不足以区分两种过程的相对作

用，因此有必要进一步结合花期物候观察和控制授粉实验，分别从开花时间重叠和可

杂交性两个方面进一步评估合子前生殖隔离的潜在作用，以判断同域性状分化增强是

否同时受到强化作用的影响。 

1.3 特征替代判别标准 

在特征替代的发展过程中，如何将真正由种间相互作用驱动的性状分化，与其他

能够形成相似表型格局的过程区分开来，一直是该领域研究的热点问题[2, 29]。尽管同

域近缘种之间的性状分化常被视为特征替代的潜在证据，但仅凭表型差异本身并不足

以证明特征替代的存在，因为随机过程、环境差异、表型可塑性以及生态过滤等机制，

同样可能导致类似的观察结果[29, 44, 45]。因此，要科学判定某一性状分化模式是否构成

特征替代，必须建立严格而系统的判别标准。Schluter 和 McPhail[46]在 1992 年提出了

用于检验特征替代的经典标准框架，为后续研究从描述性推断走向机制性验证提供了

重要依据，也成为评估特征替代的核心参考[46]。具体而言，Schluter 和 McPhail[46]提

出的判别依据并不依据同域表型分化的直观特征直接认定为特征替代，而是强调应系

统排除其他可能导致相似模式的替代性机制。也就是说，只有当性状差异能够被证明

是源于同域条件下的性状分化，而不是随机过程、表型可塑性、物种筛选或环境异质

性等其他作用时，才能将其视为特征替代的有力证据。该依据主要包括六项核心标准，

分别涉及排除表型可塑性、排除随机性、原位进化、性状变化与资源利用的一致性、
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环境背景的可比性，以及种间资源竞争的直接证明。 

特征替代的检验必须正视表型可塑性的作用。表型可塑性能够使个体对环境刺激

产生快速表型响应[17]，并为后续的遗传变异与分化提供“可被选择筛选”的变异来源。

已有研究指出，个体在面对强竞争时，往往会通过可塑性调整资源利用相关性状，从

而降低与其他个体的资源利用重叠[14]。如果这种可塑性反应能提高适合度，并在种群

中存在遗传差异，那么自然选择就可能进一步强化这种反应，使差异更加稳定，甚至

逐渐不再依赖外界刺激[16, 44]。因此，在检验特征替代时，可塑性既可能造成表型差异，

也可能参与遗传分化的形成过程。研究中需要同时关注性状差异是否只在特定环境下

出现，还是在不同环境背景下都能保持；并结合遗传信息，判断这些差异更可能反映

短期的可塑性响应，还是较稳定的遗传分化结果[14, 16]。因此，在判别特征替代时，一

个关键步骤是检验同域与异域分布种群之间的性状差异是否具有遗传基础。最直接的

方法是开展同质园实验：将同一物种来自同域与异域分布的种群的个体置于相同环境

中栽培，若性状差异在共同环境中仍能保持，则表明性状差异更可能反映稳定分化，

而非单纯环境诱导。如果研究进一步关注可塑性性状是否也发生了替代，可以通过开

展同质园实验比较同域与异域分布的种群中的个体在有无竞争者处理的条件下性状

是否存在差异；此外，互惠移植实验同样可用于检验这种与环境相关的表型分化。植

物具有固着生长、易于栽培与操控处理等特点，使其尤为适合采用同质园与互惠移植

实验进行分离环境效应与遗传效应。Armbruster[47]将来自自然种群中不同种源的黄蓉

花（Dalechampia scandens）的种子种植在同一温室环境中，发现温室条件下的关键生

殖性状差异与自然种群中的差异一致，从而进一步支持了特征替代发生在植物中的证

据。总体而言，将可塑性引入判别框架并通过实验检验其遗传基础，是提高植物特征

替代研究证据强度的重要途径。 

在证明特征替代时，需要排除一种常见的替代解释，即观察到的同域分化增强可

能只是由抽样造成的随机性，而非竞争驱动的进化。目前已经有同样适用于植物和动

物研究的模型，可帮助区分特征替代与偶然形成的模式。例如，当一对物种存在多个

同域和异域种群时,可以将同域种群中两个物种的表型差异与一个零模型进行比较，

该零模型通过随机抽取两个物种的异域分布的种群生成无特征替代过程假设下的表

型差异分布[48]。当存在多个表现出性状均值过度离散的群落时，也可以将这些同域物

种在群落中性状离散程度的平均值与另一个零模型比较，该模型将物种种群随机分配

到不同群落，得到随机情况下的离散程度分布[49, 50]。这些模型已经在多个植物系统中

得到应用，如黄蓉花属（Dalechampia L.）、合欢属（Acacia Mill.）和蚺齿花属

（Burmeistera Karst.）等，排除了“性状分化模式仅由随机过程导致”的替代假说[13, 

50]。 

种间竞争可能只允许表型差异较大的物种共存，但同域分布的物种之间的这种差

异未必一定是在原位替代过程中形成。相反，这类模式也可能源于生态过滤，同域分
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布的物种之间的性状差异本身可能早已在异域分布阶段形成，随后由于物种间的二次

接触在同域分布的环境中共存[51, 52]。如果生态过滤是物种共存的主要机制，那么同域

分布的种群和异域分布的种群之间应该存在相似的性状分化[48]。为排除这一可能，研

究者通常关注同域分布的种群是否表现出超出异域种群表型范围的性状分化；如果同

域种群的表型范围扩展到所有异域种群之外，那么就可以排除这一替代假说[48, 49]。植

物中关于特征替代的许多案例都表现出这一模式，例如，小天蓝绣球（Phlox 

drummondii）仅在与天蓝绣球（Phlox cuspidata）接触时表现出红色花冠[53]，而银棘

仙人掌（Opuntia echinocarpa）也仅在与其他仙人掌物种共存时才会变得更矮更窄[54]。 

性状变化需与资源利用相关。特征替代理论认为物种间表型分化是在竞争介导的

资源利用变化下所产生的，因此，被替代的性状与资源获取方式或繁殖相互作用之间

存在功能联系[45]。此外，由于物种会同时响应环境中的多种生物和非生物因子，若同

域分布的和异域分布的种群在资源可利用性上存在未被识别的差异，例如水分、光照、

土壤条件或传粉者多样性与丰度等，那么种群间出现的表型分化甚至生殖差异，也可

能只是对局地环境的适应结果，而非由竞争者存在所驱动的性状替代[55]。 

生态特征替代过程需建立在种间资源竞争驱动表型分化这一前提上。然而，还有

若干其他种间相互作用同样可能导致表型差异的进化。因此，必须通过证明资源竞争

的存在及其随表型差异增大而减弱，来排除其他可能导致性状分化的机制[56, 57]。常见

的检验方式是通过同质园实验比较相似表型与较分化表型之间的竞争强度，以模拟物

种对有限资源展的竞争[25]。 

尽管很少有研究能够满足全部这些标准，但动物中越来越多的研究已经满足其中

四项及以上的标准，在三刺鱼的特征替代研究中已满足全部六项标准[46]。动物中尤其

是移动性强、生活史短、实验可操作性较高的类群更容易系统检验竞争、性状分化及

其适应性，因此经典的特征替代案例更集中。然而，对于植物而言，由于固着性、分

布广泛、生活史长以及杂交渐渗普遍等特点，使得研究更常停留在“同域/异域性状差

异”的宏观对比和统计描述上，能够同时满足特征替代标准的案例相对较少[25]。 

1.4 特征替代空间尺度 

传统野外研究在比较物种分化时，通常将研究区域按大尺度分布格局划分为同域

和异域分布，并在此基础上比较性状或生殖障碍的差异。这种比较在动物研究中较为

常见，但其局限也很明显，如果不能对同域分布程度做出精确、严格的描述，那么环

境差异、地形区系差异、历史过程以及采样尺度等未被充分控制的因素都可能会使结

果的解释变得复杂，使同域分布种群表现出的更强的分化模式，难以直接解释为竞争

驱动的特征替代过程。正如 Butlin 等[58]强调，相比进行过于粗略的空间分类，在物种

形成与适应研究中，理解局地适应与基因流之间的当前平衡往往更具有解释力。 

这一问题在植物研究中尤为突出。由于植物固着生长、繁殖高度依赖传粉与扩散
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过程，即使在大尺度上分布重叠，也不一定意味着个体之间存在稳定的直接接触和互

作机会；甚至在所谓同域内，花粉传递也可能因空间结构、传粉者行为或微生境隔离

而受到限制，从而削弱竞争与繁殖相互作用的发生。Schluter 和 McPhail[46]提出的特

征替代检验标准强调如果同域和异域种群在气候、土壤、群落背景上本就不同，那么

“同域分化更强”很可能只是生态过滤或环境差异造成的结果，而非竞争驱动的原位

分化。也正因此，近年来的植物特征替代研究越来越倾向于在更精细空间尺度上定义

同域和异域分布范围，以尽可能让是否能发生竞争成为同域和异域的主要差别，避免

环境差异成为主要区别[45]。 

在明确了特征替代的空间尺度后，还需要进一步考虑其表型分化在空间上的具体

表现。特征替代中经典的空间表型特征分布格局是同域分布条件下物种间的性状差异

大于异域分布条件下的差异，即特征替代的经典模式[59]。这一模式通常对应于环境中

最适表型在空间上相对稳定的情形，此时物种在同域中因竞争而发生对称性的性状分

化。然而，若最适表型沿空间环境梯度连续变化，即使特征替代真实存在，物种间的

性状差异也可能在异域中大于同域，从而使经典模式被掩盖[60]。这说明特征替代并不

一定总是表现为简单的同域性状差异增大，其空间表型往往受到环境梯度的影响。但

特征替代在空间上的表型响应也未必总是呈现对称现象。理论上，只要两个物种在共

存过程中发生资源竞争或生殖干扰，在与资源利用相关的性状或生殖性状上与平均表

型最不相似的个体，通常将因竞争减弱或杂交风险降低而获得更高适合度[61]。在这一

过程中，如果两个物种在遗传变异水平、物种丰富度或对环境梯度的响应方式上存在

差异，那么它们对自然选择的响应可能是不一致的，即一个物种表现出沿环境梯度更

明显的性状分化，而另一个物种的变化较弱，甚至基本保持稳定，从而形成非对称的

特征替代。因此，在环境梯度背景下，特征替代不仅可能偏离同域分化增强的经典模

式，还可能进一步表现为不同物种沿环境梯度发生幅度不同、方向不同的表型分化模

式[59]。 

1.5 栎属的生态适应研究 

1.5.1 栎属的杂交渐渗 

壳斗科（Fagaceae）栎属（Quercus L.）是北半球森林生态系统树木组成中最大的

属，也是全球分布最为广泛的森林组成成分之一[62-64]。最新的研究表明栎属分为两个

亚属和八个组[64]。其中，栎亚属（Subgenus Quercus）包括广泛分布于北美洲和欧亚

大陆的白栎组（Section Quercus），分布于北美洲和欧洲的本都栎组（Section Ponticae），

仅分布于北美洲的中间栎组（Section Protobalanus）、红栎组（Section lobatae）和活

栎组（Section Virentes）[64]。土耳其栎亚属（Subgenus Cerris）包括仅分布于东亚的青

冈组（Section Cyclobalanopsis），分布于欧亚大陆的冬青栎组（Section Ilex）和土耳其

栎组（Section Cerris）[64]。目前，栎属约有 600 个物种，是北半球物种最多的森林类
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群之一[64]。 

栎属植物的最显著的特征之一是物种间的生殖隔离不完全，种间杂交与渐渗频繁，

同时叶形变异也极为丰富，其物种形成及维持方式吸引了包括达尔文[65]在内的许多

科学家的关注。栎属也因此被视为研究杂交与渐渗现象的经典类群之一[65, 66]。从宏观

的中间形态个体的发现[67]，到微观进化层面的全基因组研究[68-70]，大量证据都表明杂

交和渐渗在栎属的近缘物种之间是持续且广泛存在的现象。 

早在《物种起源》中，达尔文[65]就曾指出，对英国栎树的持续研究并未使其分类

关系更加清晰，反而加深了混乱。此后，Burger[71]在研究北美大果栎（Q. macrocarpa）

及其近缘种时，虽然同样面对复杂而连续的表型变异格局，却提出了更具建设性的认

识，他认为栎属中经典物种概念界定了一个非常真实的种群系统，这一系统一方面表

现为各物种持续适应与近缘种存在差异的生态位，另一方面这些近缘种又共享更广泛

的进化历史，并共同构成在遗传上相互隔离的生物学物种。也就是说栎属物种虽然保

留了一定程度的可交配性，从而有助于维持较大的有效种群大小，但种间基因流相较

于种内基因流仍显著较低，因此各物种得以持续存在。 

尽管栎属物种杂交现象频繁，但通常仍具有清晰的界限，而且这种边界并非由单

一、固定的隔离机制维持，而往往表现出明显的方向性、可塑性和生态背景依赖性，

这得益于其高结实率以及强烈的歧化选择共同作用[72-74]。而且共存物种之间的亲缘关

系往往比随机预期更为疏远[74]。在欧洲的四种白栎组物种的夏栎（Q. robur）、无梗花

栎（Q. petraea）、柔毛栎（Q. pubescens）和比利牛斯山栎（Q. pyrenaica）的实验授粉

结果显示，不同物种对之间的生殖隔离强度差异极大，从几乎完全隔离到有利于形成

中间种都可能出现[75]。夏栎花粉无法有效完成对无梗花栎的受精过程，而柔毛栎的花

粉在某些情况下甚至比无梗花栎的同种花粉更容易完成受精。更重要的是，虽然同种

花粉优先能够降低杂交发生率，但其作用强弱受物种局部丰度、林分组成、土壤条件

以及开花物候等因素共同影响[75, 76]。值得注意的是，当某一栎属物种进入已被近缘栎

属物种占据的林分进行定殖时，在其种群密度仍较低的初期往往具备了大规模杂交的

条件[43, 77]。这种情况可能导致对种间交配事件形成强烈且不对称的选择压力，类似于

果蝇中所描述的情形[78]。受栎属研究的启发，Van Valen[79]提出生态学物种概念：物种

是一个或一组亲缘紧密的谱系，与其分布范围内的任何其他谱系都在各自占据的适应

带上存在微小差异，而与分布范围外的所有谱系都是分别进化的，强调了适应带/区

域在物种形成过程中的重要作用[80]，也使栎属物种成为研究生态适应的模式类群[81]。

但在微生境中，即适应带相同或相似时，栎属物种是如何共存的，其对资源竞争的过

程与机理仍然是亟待解决的问题。 

1.5.2 栎属表型变异及对环境的响应 

影响植物适应性的表型性状通常被称为功能性状[82]。植物功能性状是植物在长

期进化过程中与环境相互作用的结果，能够反映其资源获取、能量分配及对环境胁迫
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的响应策略[83, 84]。在诸多功能性状中，叶片是植物进行光合作用、蒸腾作用和资源交

换的重要营养器官，其结构、化学组成和生理特征共同决定了植物对环境资源的获取

和利用能力，成为植物生态适应研究中最常用的指标之一。[85, 86]。植物在长期进化过

程中形成了多样化的叶片结构，是植物适应不同的光照、水分和温度条件的重要功能

性状，其分化不仅体现了植物在资源利用上的权衡，也反映了物种间生态位分化的重

要过程。基于这种资源利用权衡，不同植物可沿着从快速投资到缓慢投资的连续分化，

形成不同的叶经济策略[86, 87]。在这一背景下，栎属由于物种丰富、生态分布广泛且叶

片形态变异显著等特点，已成为研究叶片性状变异与环境适应的重要模式类群，其功

能性状不仅影响物种分布和群落构建，也反映了物种的进化历史[88]。 

栎属植物的叶片性状对环境的适应并不是单一路径，而是在不同生活型和系统发

育背景下形成了多样化的叶片结构。在跨物种尺度上，Sancho-Knapik 等[89]对 85 个北

半球栎属物种的同质园实验研究表明，不同栎属物种在叶片结构和对气候的响应存在

显著差异。栎属植物叶片性状不仅能反映物种间的形态差异，也能够在种内尺度上响

应气候变化[90, 91]。Royer 等[92]通过对加州黑栎（Q. kelloggii）沿海拔梯度进行取样，

系统检验了叶片大小和形状对气候的敏感性，表明即使在单一物种内部，叶片性状也

会沿气候和资源梯度发生显著变化，因此在解释区域尺度适应时，不能忽视种内变异

及其生态意义。此外，栎属叶片的大小和形状也受到局部微环境的影响。Zwieniecki

等[78]在北美红栎（Q. rubra）中研究发现，同一树冠不同高度的叶片在萌发初期形态

几乎一致，但在后续扩展过程中会因局部蒸腾需求和叶脉输水能力差异而发生分化，

树冠上层的叶片可能更适应高蒸腾环境，而下层叶片则在较低蒸腾需求下形成不同的

大小和裂叶程度，说明栎属叶片的形成是在发育过程中对微环境条件持续响应的结果。 

尽管已有研究表明，栎属叶片在跨物种、种内以及微环境尺度上均表现出显著变

异，但如何全面地量化这种复杂叶形差异，仍是开展适应性研究的重要前提。传统叶

片性状测量方法利用线性距离、数量性状和角度等来描述叶片形态[93, 94]，能够反映叶

片部分结构特征，但对整体轮廓变异的描述仍存在一定局限性。新近发展出来的几何

形态学方法不依赖于任何先验假设，综合考虑所有叶型变异，通过标志点揭示叶片的

轮廓，量化叶形状和大小差异，为揭示叶形变异的生态适应研究提供了新思路[90, 95-

100]。 

1.5.3 栎属白栎组物种的生态适应研究 

白栎组是栎亚属中最大的组，广泛分布于北美和欧亚大陆，在最新分类体系中包

含约 146 个物种[64]。尤其是在北美地区，白栎组物种已成为研究生态位分化、群落构

建、生态适应与长期共存机制的经典类群。对北美白栎组物种的生态适应研究表明，

栎属植物在资源获取、胁迫耐受和生长权衡相关的功能性状上表现出较强的变异与调

节能力，即使在较强的系统发育保守背景下，仍可能提高其在种内和种间适应广泛环

境的能力，并维持较高的丰富度和多样性[88, 101]。此外，北美栎属植物通常具有较强
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的抗旱能力，这与其根系特征和水力结构有关，不同物种还沿水分梯度形成了与生长

速率和抗旱能力相关的功能性状权衡策略，从而适应不同的生境条件[88]。而且北美白

栎组和红栎组在大尺度上经历了平行进化，不同类群内部分化以及类群间沿资源获取

轴的生态位分化，共同促进了栎属植物的长期共存[101, 102]。欧洲白栎组的研究更集中

于物种的杂交渐渗以及进化历史研究。欧洲的白栎组物种如夏栎（Q. robur）、无梗花

栎（Q. petraea）等在末次冰期后沿不同避难所向北扩张，并在这一过程中保留了明显

的遗传地理结构[103, 104]。随着高通量测序技术的发展，基因组水平研究进一步指出，

欧洲白栎组物种的气候适应并非完全依赖新突变积累，种间基因流和适应性渐渗也可

能为其适应温度和降水梯度提供了重要遗传来源[81]。因此，白栎组物种的生态适应并

不能简单理解为地理隔离后的独立分化，而是由历史迁移、环境筛选与基因交流共同

塑造的过程。 

白栎组物种在东亚广泛分布，包括七个物种，分别为槲栎（Q. aliena）、槲树（Q. 

dentata）、枹栎（Q. serrata）、蒙古栎（Q. mongolica）、白栎（Q. fabri）、大叶栎（Q. 

griffithii）和云南波罗栎（Q. yunnanensis），并且东亚白栎组物种在栎属的系统发育树

中聚为单系[69]。近年来，有关东亚白栎组物种的界定[97, 105, 106]、种群进化历史[107]和

种间杂交渐渗[108]等研究也取得了一些进展。已有研究表明，尽管槲栎和槲树之间存

在一定叶绿体共享现象，但核基因交流总体有限，其物种边界仍较为清晰[105]。此外，

叶片几何形态分析显示，槲栎和槲树两个近缘种之间表现出较明显的叶片形态分化，

而杂交个体通常表现出中间型特征，且叶形变异与环境因子密切相关，揭示其叶型分

化不仅受遗传影响，也可能是对不同生境条件的适应性响应[97]。进一步的种群遗传学

研究表明，部分白栎组物种在中国不同地区及日本之间已形成较清晰的谱系分化格局，

反映了第四纪气候波动和地理隔离对栎属植物进化历史的重要作用[42, 99]。然而，关于

东亚白栎组物种在自然群落中的共存机制，目前仍缺乏深入研究。特别是在秦巴山区

等白栎组物种多样性较高、分布重叠的区域，不同物种往往长期共存于相似生境中。

在有限资源条件下，不同物种如何进行资源分配和利用进而维持稳定共存，其具体过

程与机理仍有待进一步阐明。 

1.6 研究目的与内容  

1.6.1 研究目的 

栎属白栎组植物广泛分布于北半球温带和亚热带森林生态系统中，是研究物种分

化、杂交渐渗以及环境适应的重要材料。白栎组物种间普遍存在形态相似、分布重叠

和潜在基因交流等，为探讨自然种群中近缘种的遗传分化和表型分化提供了理想体系。

本论文以栎属白栎组物种中的槲栎和槲树、枹栎及短柄枹栎为代表，综合叶片性状、

微卫星分子标记和全基因组重测序数据，对同域和异域分布条件下的遗传分化、基因

流、叶片性状分化及基因组适应性分化开展研究，旨在揭示栎属物种在不同分布条件
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下的分化格局及其潜在遗传背景。首先以槲栎和槲树为研究对象，利用微卫星分子标

记结合叶片性状数据，比较两个物种在同域和异域种群中的遗传分化、潜在基因流和

叶片性状分化格局，评估其叶片性状分化是否存在种间生态特征替代；其次以枹栎和

变种短柄枹栎为研究对象，比较两者在同域和异域种群中的遗传分化和叶片性状分化，

并进一步探究叶片性状分化沿环境梯度的响应模式；最后基于全基因组重测序数据，

从基因组水平上识别受选择的基因组区域和候选基因，探究近缘种适应性分化过程中

遗传趋同和遗传冗余的相对作用。 

1.6.2 研究内容 

（1）种间生态特征替代：以槲栎和槲树的自然种群为研究对象，在局域尺度上

根据物种是否直接接触界定同域和异域种群。基于微卫星分子标记数据分析两物种的

遗传结构和基因流，并探究两物种在同域和异域种群中的叶形变异，检验同域种群中

的叶片性状分化是否高于异域种群，并评估是否存在种间生态特征替代，进一步结合

环境数据探究叶片性状变异的环境响应模式。 

（2）种内生态特征替代：以中国和日本分布的枹栎及中国特有变种短柄枹栎为

研究对象，基于微卫星分子标记数据探究中国和日本枹栎种群之间的遗传分化格局及

历史基因流。进一步聚焦于中国同域和异域分布的枹栎和短柄枹栎种群，探究遗传和

叶形态分化的差异，评估是否存在种内生态特征替代，并结合环境因子解析叶片性状

变异沿环境梯度的响应模式及其在同域和异域种群中的差异。 

（3）生态特征替代的分子机理：基于槲栎和槲树的全基因组重测序数据，从基

因组水平上识别受选择的基因组区域和候选基因，解析适应性分化是由遗传趋同还是

遗传冗余所驱动。并对候选基因进行功能注释，识别可能参与资源利用、胁迫响应与

生长发育调控的关键生物学过程。 
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1.7 技术路线 
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 2 栎属种间生态特征替代研究 

2.1 引言  

生态特征替代强调当近缘物种在空间上发生接触并共存时，资源竞争所导致的选

择压力可能推动与资源利用相关的性状在同域条件下发生更强的分化，从而促进物种

稳定共存[1]。尽管该理论框架在生态与进化研究中具有重要地位，并在动物研究中积

累了大量经典案例，但在植物中，尤其是对于生长周期长、世代更替慢且性状变异常

受环境变化的影响的树木而言，生态特征替代的证据的获取相对较难[25]。生态特征替

代的研究首先需要确定物种的同域和异域分布尺度。经典生物地理学方法认为物种在

大尺度共存即为同域，但此经典方法可能并不适用于研究固着生长的植物的物种形成

或者适应能力[58]，因为即使大范围共存，物种间也存在着无法受精产生后代的可能。

因此，本研究提出在研究植物物种适应性分化时应以物种间是否有直接接触为标准，

使用局域方法代替经典大尺度方法。在植物中，尤其是对于存在频繁杂交和渐渗现象

的栎属物种而言[65]，同域共存时既可能由于竞争增强选择作用，也可能通过基因流和

中间型个体在表型层面上弱化差异，从而掩盖分化信号，同时也应该排除环境差异和

随机过程的干扰。 

槲栎和槲树作为白栎组的两个近缘种，主要分布在中国、日本和朝鲜等地区。尽

管遗传组成相近[63, 105]，但两个近缘种叶型存在显著差异：槲栎叶柄长 1-1.3 cm，叶片

具有较宽的叶基部，叶片上半部渐窄，顶端钝渐尖；而槲树叶柄长 2-5 mm，叶片基

部较狭窄，背面具有浓密的浅褐色星状绒毛，叶尖较短；且槲树的裂叶程度较槲栎大
[109]。应用几何形态测量法可通过叶型差异将槲树和槲栎的分辨率能达到 90%以上，

高于微卫星分子标记[97]。槲栎和槲树是组成中国北方山地植被的主要森林树种之一，

分布区域总的呈东北—西南走向：北起辽河流域沿 400 mm 等降水量线一直到西南端

的横断山脉处，延伸至东部海岸线，气候梯度横跨温带、暖温带、北亚热带，多生长

于海拔 100-2,000 m 的向阳坡地，通常与其他树种混生，形成混交林，部分区域也可

出现小片纯林[109]。值得注意的是，两个近缘种在秦巴地区存在分布范围重叠的现象，

为在自然种群中开展种间生态特征替代检验提供了理想研究物种。 

本研究基于槲栎和槲树自然种群的同域和异域分布格局，利用微卫星分子标记和

叶片性状数据，解析两物种在同域和异域种群中的遗传分化、基因流和叶片性状分化

格局。探究在同域和异域种群中两物种的遗传和叶片性状分化是否一致，这种分化在

物种间是否表现出非对称模式，并进一步结合环境因子探究两个物种叶片性状分化的

环境响应模式在同域和异域种群中是否存在差异。 
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2.2 材料与方法 

2.2.1 同域/异域种群界定及样品采集 

与经典方法（图 2.1a）相比，本论文提出了一种更适用于特征替代研究的局域尺

度方法。在大范围同域分布区域内，进一步区分“微同域”和“微异域”（图 2.1b），即以

两个物种是否存在直接接触为标准，建立更能反映局地相互作用情况的模式。具体而

言，到达每个采样点后，首先进行约 1 h 的野外踏查，步行调查范围约为 3-5 km，并

依据野外可识别的形态特征对物种进行初步判定。若在同一局域调查范围内同时发现

槲栎和槲树个体，则划为同域种群；若在相同调查范围内仅发现其中一个物种，而未

观察到另一个物种共同出现，则划为异域种群。 

 

图 2.1 检验特征替代假说的经典方法和局域（微地理）方法示意图。（a）经典方法：在较大区

域尺度上通过比较同域种群和异域种群进行性状分化检验。（b）局域方法：在局域尺度上即在

两个物种可能发生直接相互作用的情况下进行性状分化检验 

Fig. 1 Schematic model showing the classical and local (microgeographical) approaches to test 

character displacement hypotheses. (a) Classical approach: divergence of traits is tested by contrasting 

sympatric vs allopatric populations at a broad regional scale. (b) Local approach: divergence of traits is 

tested by contrasting allopatric vs sympatric populations defined at a local scale, i.e. in situations where 

the two species can potentially directly interact 

主要通过查阅中国数字标本馆（CVH, https://www.cvh.ac.cn/）、地方植物志及各类

已发表的文献，统计整理槲栎和槲树在中国的野外分布情况。根据《中国植物志》（黄

成就等，1999）中对槲栎变种的分类处理，本章所涉及的槲栎均指槲栎原变种（Q. 

aliena var. aliena），不包括锐齿槲栎（Q. aliena var. acutiserrata）和北京槲栎（Q. aliena 

var. pekingensis）。为避免不同变种之间潜在的形态和遗传差异对种间生态特征替代分

析产生影响，本章仅选取槲栎原变种与槲树作为种间比较对象。实地考察共收集了 47

个自然种群，包括 8 个同域种群和 39 个异域种群，共 778 株成年个体的叶片（图 2.2；

表 2.1）。同域种群中两个物种的采样比例总体接近均衡，平均槲栎为 47%，槲树为

53%，具体信息见附表 1。采样时随机选择胸径大于 10 cm 的个体，并尽量保证不同
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个体之间的距离不少于 10 m，以尽可能避免克隆繁殖植株的影响；在同域分布范围

中，两个物种常混生，个体间距有时较近。每个个体用于叶片性状分析的样品为树冠

中层沿东、南、西、北四个方位共采集的 4-5 片成熟叶；用于 DNA 提取的样品为 1-

2 片嫩叶或新生枝条。所有叶片采集后立即放于硅胶中干燥保存。使用 Garmin 621sc 

GPS（北京，中国）记录每个采样点的经纬度与海拔信息。 

 
图 2.2 槲栎（a）和槲树（b）在中国的地理分布及采样地点。绿色区域表示物种分布范围。采

样地点的详细信息见附表 1 

Figure 2.2 Geographical distribution and sampling location of Q. aliena (a) and Q. dentata (b) in China. 

Green colors indicate the species range. For the details of sampling locations see Appendix Table 1 

表 2.1 槲栎和槲树采样点信息表 

Table 2.1 Sample information of Q. aliena and Q. dentata 

物种 

Species 

群落类型 

Community 

代码 

Code 

位置 

Location 

经度

Longitude 

纬度 

Latitude 

个体数 

Individuals 

槲栎 

Q. aliena 

同域 DL 河南省鲁山县大乐坛 112.69 33.87 8 

同域 GL 山西省吕梁市古树林 111.32 37.09 14 

同域 GS 河南省三门峡市甘山 111.25 34.48 14 

同域 LP 陕西省商洛市罗坡村 110.18 34.03 17 

同域 LZ 湖北省襄阳市隆中 112.03 31.99 6 

同域 SF 北京市房山区上方山 115.83 39.68 18 

同域 WL 河北省兴隆县雾灵山 117.49 40.66 18 

同域 ZG 陕西省商洛市资峪沟村 110.37 33.67 14 

异域 HH 陕西省宝鸡市眉县红河

谷 

107.75 34.06 9 

异域 HP 陕西省眉县蒿坪寺 107.71 34.09 23 

异域 KA 山东省烟台市昆嵛山 121.64 37.28 12 

异域 LG 江西省九江市龙宫洞 116.47 29.7 6 

异域 LY 四川省南充市凌云山 106.2 30.75 4 

异域 QA 河南省南阳市桥端镇 112.08 33.55 17 

异域 SB 陕西省西安市石砭峪 108.96 35.02 9 

异域 SL 贵州省贵阳市十里河滩 106.68 26.45 5 

异域 SP 河南省沁阳市石板坡 112.83 35.22 18 
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物种 

Species 

群落类型 

Community 

代码 

Code 

位置 

Location 

经度

Longitude 

纬度 

Latitude 

个体数 

Individuals 

异域 SX 浙江省台州市神仙居 120.61 28.7 10 

异域 TJ 陕西省西安市铁甲树 107.76 33.87 9 

异域 TS 江苏省淮安市铁山寺 118.48 32.73 12 

异域 WX 河南省新乡市辉县万仙

山 

113.6 35.73 9 

异域 YF 陕西省平利县药妇山 108.87 32.13 5 

异域 ZA 陕西省西安市秦岭子午

峪 

108.55 33.56 12 

异域 ZJ 河南省南阳市紫茎岭 111.84 33.06 10 

槲树 

Q. dentata 

同域 DL 河南省鲁山县大乐坛 112.69 33.87 19 

同域 GL 山西省吕梁市古树林 111.32 37.09 8 

同域 GS 河南省三门峡市甘山 111.25 34.48 11 

同域 LP 陕西省商洛市罗坡村 110.18 34.03 18 

同域 LZ 湖北省襄阳市隆中 112.03 31.99 13 

同域 SF 北京市房山区上方山 115.83 39.68 19 

同域 WL 河北省兴隆县雾灵山 117.49 40.66 19 

同域 ZG 陕西省商洛市资峪沟村 110.37 33.67 16 

异域 AS 山东省济宁市安山寺林

场 

117.38 35.56 21 

异域 DG 湖北省广水市大贵寺 114.08 31.82 7 

异域 DS 陕西省宝鸡市大散关 107.01 34.27 23 

异域 GU 陕西省太白县关山 107.24 34.04 20 

异域 JJ 辽宁省丹东市锦江山 124.36 40.13 11 

异域 JL 河南省焦作市金岭坡村 113.33 35.71 24 

异域 KD 山东省烟台市昆嵛山 121.64 37.28 20 

异域 LH 河南省登封林场莲花寺 112.95 34.46 15 

异域 LJ 四川省达州市罗家山 105.58 32.45 14 

异域 LS 安徽省淮北市龙脊山 116.97 33.9 12 

异域 LT 山东省济南市莲台山 116.93 36.44 14 

异域 LW 陕西省安康市梁子湾 108.27 33.33 5 

异域 MS 山东省临沂市蒙山 117.97 35.55 20 

异域 MT 陕西省留坝县庙台子 106.85 33.69 22 

异域 QD 河南省南阳市桥端镇 112.08 33.55 20 

异域 SC 辽宁省大连市石城岛 122.98 39.52 16 

异域 SS 河北省秦皇岛市上平山

村 

119.52 40.07 21 

异域 SY 陕西省留坝县桑园坝乡 107.14 33.7 21 

异域 XT 河南省安阳市林州仙台

山 

113.75 36.17 16 

异域 ZD 陕西省西安市秦岭子午

峪 

108.55 33.56 16 

异域 ZL 辽宁省铁岭市钟楼沟 124.03 42.06 10 

异域 ZS 河南省平顶山市支鼓山 113.51 33.32 20 

异域 ZY 重庆市巫溪县张家垭子 109.77 31.4 8 
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2.2.2 样品基因组 DNA 的提取及检测 

每份样品取 15-20 mg，使用天根生化科技（北京）有限公司提供的植物基因组

DNA 提取试剂盒进行样品 DNA 的提取。严格按照说明书操作从叶片或枝条的形成

层中提取 DNA。提取后的 DNA 样品主要通过琼脂糖凝胶电泳对其完整性和纯度进

行检测，使用超微量紫外分光光度计（Nanodrop 8000）基于检测吸光度 OD 值（260/280

比值）检测 DNA 的纯度和浓度。 

2.2.3 基因分型 

用于基因分型的引物来自已经在其他栎属物种研究中应用的核微卫星引物，共筛

选出 25 对引物进行试扩增[105, 110, 111]。使用 MICRO-CHECKER v2.2[112]对无效等位基

因进行检测，剔除存在无效等位基因的位点。最终选取 12 对多态性较高的引物对全

部 778 个个体进行基因分型，具体引物信息见附表 2。PCR 反应体系与扩增条件参考

Lyu 等[105]。扩增产物使用 ABI Prism 3730 基因分析仪（Applied Biosystems, Foster City 

CA, USA）进行毛细管电泳检测。采用 GeneMarker v2.2（Softgenetics LLC, State College，

PA, USA）读取等位基因数据，并转换为归一化格式。 

2.2.4 叶形数据获取 

将采集的叶片压平并干燥后使用 CanoScan 5600 F 扫描仪对其叶背（脉络清晰）

进行扫描获取图像。本研究共获得 3,391 张叶片扫描图片。对于每片叶片，本研究选

取 13 个标志点（Landmark, LM），重点关注叶片主脉、对称结构及同源部分。其中 3

个标志点沿叶片中轴分布（LM1-LM3），其余 9 个标志点对称分布在叶片的其他部分

（LM4-LM13）[94, 96, 97, 113]（表 2.2）。使用 Image J v1.5 软件[114]对叶片扫描图片按照

图 2.3 所示的标志点进行标定，从而构建槲栎和槲树叶形的几何轮廓。随后，将每片

叶片的标志点原始数据整理为 13对二维笛卡尔坐标（x, y），并将坐标数据导入Morpho 

J 软件作为后续叶形分析的输入数据。并利用 Image J v1.5 软件测量每片叶片的叶面

积，随后称量对应叶片的干重，并计算比叶面积（Leaf area per unit of dry leaf weight; 

cm2 g-1, SLA），比叶面积=叶面积/叶干重（cm² g⁻¹）。 

表 2.2 13 个标志点的描述 

Table 2.2 The description of 13 landmarks 

标志点
Landmark 

描述 
Description 

Landmark 1 Junction of the petiole and branch 

Landmark 2 Junction of the blade and petiole 

Landmark 3 Apex of the leaf 

Landmark 4 The first sinus of the right-hand leaf apex 

Landmark 5 The first lobe immediately above the apex of the right-hand leaf apex 

Landmark 6 Tip of the lobe at the largest width of the right-hand leaf 

Landmark 7 The sinus immediately above the lobes of landmark 6 
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标志点
Landmark 

描述 
Description 

Landmark 8 The first basal lobe of the right-hand leaf starting from the petiole 

Landmark 9 The first sinus of the left-hand leaf apex 

Landmark 10 The first lobe immediately above the apex of the left-hand leaf apex 

Landmark 11 Tip of the lobe at the largest width of the left-hand leaf 

Landmark 12 The sinus immediately above the lobes of landmark 11 

Landmark 13 The first basal lobe of the left-hand leaf starting from the petiole 

 

 
图 2.3 槲栎和槲树的标志点位置 

Figure 2.3 Landmark configuration of Q. aliena and Q. dentata 

2.2.5 树木物候观测 

鉴于同域种间性状分化增强除可能由资源竞争驱动的生态特征替代引起外，也可

能受到生殖隔离相关过程（生殖特征替代）的影响，本研究进一步通过物候观测判断

合子前生殖隔离及其可能引起的强化作用是否能够解释种间分化现象，从而区分生态

特征替代与生殖特征替代对种间分化的潜在作用。因此本研究在中国北京市西南部上

方山（115°48′E，39°39′N）的同域分布样地开展连续物候观测。该样地中，槲树主要

分布在山顶的开阔生境；槲栎则多见于山脚及山坡地带，且个体密度较高，树形整体

更为挺直。参照 Crawley 和 Akhteruzzaman[115]物候记录方法，本研究对 15 株槲栎和

10 株槲树进行物候监测，记录其萌芽期、展叶期、开花期以及果实发育期。尤其在开

花期，每天对每棵树的花序进行观察，并记录花粉释放持续时间。两个物种的开花物

候过程使用 SigmaPlot v12.5 软件[116]进行绘图展示。若同域种群内两物种间花期高度

重叠，则说明物种间的合子前生殖隔离较弱，强化作用可能不是驱动分化的主要因素；

反之，若花期重叠较低，则表明生殖隔离可能参与了同域分化过程。 

2.2.6 数据分析 

（1）遗传多样性、遗传结构以及基因流分析 

基于 12 对核微卫星位点的基因分型数据，使用 GenALEX v6.5 软件[116]计算各种
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群的不同等位基因数（NA）、有效等位基因数（NE）期望杂合度（HE）、观察杂合度

（HO）以及近交系数（FIS）。运用 SPSS v22（SPSS Inc., Chicago, IL, USA）进行两个

独立样本 Mann-Whitney U 检验来比较同域种群和异域种群之间遗传多样性水平的差

异。 

使用 Arlequin v3.5 软件进行分层分子方差分析（AMOVA）来检测同域和异域种

群间和种群内的遗传分化水平。并采用 10,000 次置换检验评估遗传分化的显著性。 

为识别个体的遗传聚类结构，本研究使用 STRUCTURE v2.3.4 软件[117]开展基于

贝叶斯模型的聚类分析，不引入采样地点或个体分类等先验信息。设定聚类数 K 从 1

到 10，每个 K 值独立重复运行 20 次；每次运行采用 100,000 次马尔可夫链蒙特卡洛

迭代（MCMC），并设置 100,000 次 burn-in[105]。通过 STRUCTURE HARVESTER[118]

在线工具计算 Pr (X|K)与 ΔK 指标确定最优聚类数[119]。根据 STRUCTURE 输出的混

合系数 Q 值进行纯合个体和杂合个体的判定，以 0.9 作为阈值（即 Q ≥ 0.9 或 Q ≤ 0.1

为纯合个体；0.1 < Q < 0.9 为杂合个体），该阈值在栎属研究中被广泛采用[77, 120]。使

用 distruct v.1.1 软件进行聚类结果的可视化，并基于最佳 K 值将每个个体的遗传成分

比例映射到地理分布图上。此外，本研究使用 GENALEX v6.5 软件，基于遗传距离矩

阵对全部样本进行主坐标分析（Principal coordinate analysis, PCoA），并分别对同域和

异域个体进行展示，以直观反映个体间遗传相似性。为进一步量化两个物种在同域和

异域条件下的种间分化程度，本研究还采用一种不依赖阈值的新方法，基于主坐标分

析结果，在 R v4.0.2 中使用 MIXSMSN 包[121]提取两个物种间分化信息，从而比较两

物种在同域和异域条件下的遗传重叠程度。 

本研究使用 Migrate-n v4.4.3 软件基于连续布朗运动模型来评估同域和异域条件

下槲栎和槲树的历史基因流大小和方向[122, 123]。分析前，将所有个体按物种×分布情

况划分为四个组：同域槲栎、同域槲树、异域槲栎和异域槲树，物种分类依据野外形

态鉴定结果。采用贝叶斯方法进行参数计算，每次运行设置 3 条长链，每个链设置

10,000 迭代，Burn-in 设置为 10,000，突变模型采用恒定突变率模型。通过检查结果

的收敛性后，提取参数值 θ（有效种群大小乘以每代的突变率）和 M（迁移率除以突

变率）及其 95%最高后验密度区间。同时构建了三种不同基因流方向的模型（双向基

因流、从槲栎到槲树的基因流和从槲树到槲栎的基因流模型），并通过比较边际似然

值选择最优模型。 

（2）叶形变异分析 

叶片几何形态数据的预处理与标准化在 Morpho J 软件中完成。首先，对所有叶

片的标志点坐标进行广义普氏分析[124]，通过平移、旋转和缩放最大限度地减少标志

点之间的差异，最大化叶片坐标数据的重合度[125]。随后，参考 Klingenberg[125]的建议，

计算同一个个体的 4-5 片叶片对应标志点的均值，以代表该个体的平均叶形。最终导

出每个个体平均标志点的普氏坐标矩阵作为后续叶形分析的输入[94]。已有研究表明，
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与直接使用单叶片数据相比，使用个体均值数据并不会在后续分析中造成显著信息缺

失[95]。在分类与杂交鉴定方面，判别分析是检验组间分类差异的高效方法[125]。因此，

基于所有个体的普氏坐标，使用 R v4.0.2 中的 MASS 包[126]进行线性判别分析（Linear 

discriminant analysis, LDA）。根据得到的线性判别得分（LD scores），估计各种群中纯

合个体与杂合个体的比例，并将判别结果在地理分布图上进行可视化展示[127]。为进

一步直观展示两个物种在叶形上的差异，本研究还对所有个体的普氏坐标进行主成分

分析（Principal component analysis, PCA），并利用 R v4.0.2 中的 vegan 包[128]绘制各主

成分得分的分布频率。同时，参照遗传分析的思路，基于叶形 PC1 的结果，使用 R 

v4.0.2 中的 MIXSMSN 包[121]采用不依赖阈值的方式，比较同域和异域条件下两个物

种叶形分化与重叠程度。 

此外，使用 R v4.0.2 中 ggplot2 包[129]对同域和异域条件下两个物种的叶形变异、

叶面积以及比叶面积进行可视化比较与统计展示。为研究两个物种的叶面积与叶干重

是否遵循可量化的尺度关系，验证 Niklas[130]提出的假说：叶面积的变化是否独立于

叶干重的变化。本研究计算了同域和异域条件下两个物种的叶面积与叶干重的标准化

主轴斜率及截距。初步回归分析表明所有双变量关系均呈对数线性，因此统计分析均

采用经 log10 转换的数据，使用 R v4.0.2 计算这些参数及其 95%置信区间。 

（3）叶形变异对气候的响应以及生态特征替代检测 

为 评 估 叶 片 性 状 对 气 候 因 子 的 响 应 ， 本 研 究 首 先 从 WorldClim v2

（https://worldclim.org/data/worldclim21.html）的栅格数据中提取了 19 个生物气候变

量，空间分辨率为 30 秒[131]。使用 R v4.0.2 中 vegan 包进行主成分分析[128]，采用 z-

score 转换对这些气候变量进行标准化处理。接着基于几何形态测量数据比较两个物

种在同域和异域条件下的叶形对气候因子的响应，分析分别在两类数据集上进行：一

是包含全部采样个体的数据集，二是仅包含遗传/形态判定为纯合个体的数据集。为

避免同域和异域种群所处气候背景不同导致的偏差，本研究在两种气候范围下分别开

展比较：一是全气候范围，即所有研究种群所覆盖的整体气候范围；二是共同气候范

围，即仅保留同域和异域种群都能覆盖到的气候区间，排除在同域种群中未出现的气

候范围下的异域种群。通过将比较限制在相同的气候范围内，可提高同域和异域种群

结果的可比性。 

按照 Adams[132]的方法，分别估计两个物种在同域种群与异域种群中的平均叶形

分别为 Dsym 和 Dallo，并进一步计算二者差值 Dsym - allo。若同域种群的种间分化大于异

域种群，则 Dsym - allo 为正值，表明同域种群中存在更强的种间表型分化趋势。此外，

为检验物种类型（槲栎/槲树）、群落类型（同域/异域）及二者交互作用对各性状的影

响，在 R v4.0.2 中使用 lme4 包进行线性混合效应模型分析[133]，并通过 car 包中的

ANOVA 检验评估模型的显著性[27]。其中，若物种类型与群落类型交互项显著，通常

意味着性状分化具有物种特异性[132]。本研究进一步聚焦于形态纯合和遗传纯合个体，



栎属物种种间和种内生态特征替代分布格局及适应机制研究 

20 

利用线性混合模型检验以下假设：（1）性状对环境梯度的响应在同域和异域种群中是

否存在差异；（2）两个物种在同域和异域种群中的性状分化程度是否取决于环境因子，

上述模型同样通过 ANOVA 评估效应显著性。 

2.3 结果 

2.3.1 遗传多样性、遗传分化以及基因流 

基于 12 对核微卫星位点的基因分型结果显示，所有位点均呈多态性，同域种群

的观测杂合度（HO）与期望杂合度（HE）分别为 0.58 和 0.63，而异域种群的观测杂

合度与期望杂合度分别为 0.63 和 0.64，总体上，同域种群的遗传多样性低于异域种

群（表 2.3）。此外，同域种群的杂合子缺失明显高于异域种群，表明同域种群中可能

存在更强的近交现象（表 2.3）。 

表 2.3 基于 12 对核微卫星位点估计同域和异域种群的遗传多样性  

Table 2.3 Estimation of genetic diversity in sympatric and allopatric populations based on 12 nSSR loci 

分组 

Group 

不同等位
基因数量 

NA 

有效 等位
基因数量 

NE 

香农指数 

I 

观测杂合度 

HO 

期望杂合度 

HE 

近交系数 

FIS 

Sympatry 6.07  3.94  1.35  0.58  0.63  0.08  

Allopatry 5.97  3.93  1.35  0.63  0.64  0.00  

All 6.00  3.93  1.35  0.62  0.64  0.02  

分层分子方差分析结果进一步表明，同域和异域种群中的遗传变异主要来源于种

群内部，同域种群中 86%的遗传变异分布于种群内，异域种群中该比例为 88%（表

2.4）。在遗传分化方面，两个物种的种间遗传分化系数（FST）在同域种群中显著高于

异域种群（P < 0.001）（表 S6）。 

表 2.4 基于 12 对核微卫星位点进行的同域和异域种群的分层分子方差分析 

Table 2.4 Analysis of molecular variance (AMOVA) for sympatric and allopatric populations based on 

12 nSSRs 

变异来源 

Source of variation 

自由

度 

df 

平方

和 

SS 

方差

分量 

VC 

变异

分数 

V% 

种群间遗传

分化系数 

FST 

显著性 

P 

Sympatry 
     

 

Between species 1 79.9  0.3  6.2  0.14  

Among populations within groups 14 203.

3  

0.4  8.2    

Within populations 448 1739

.4  

3.9  85.7   P < 0.001 

Allopatry       

Between species 1 97.9  0.2  3.8  0.13  
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变异来源 

Source of variation 

自由

度 

df 

平方

和 

SS 

方差

分量 

VC 

变异

分数 

V% 

种群间遗传

分化系数 

FST 

显著性 

P 

Among populations within groups 37 580.

4  

0.4  9.2    

Within populations 1053 4178

.9  

4.0  87.0   P < 0.001 

All       

Between species 1 167.

8  

0.2  4.6  0.14  

Among populations within groups 53 817.

8  

0.4  8.9    

Within populations 1501 5918

.3  

3.9  86.4   P < 0.001 

基于 Migrate-n 的贝叶斯模型结果显示，槲栎和槲树之间存在不对称的历史基因

流，且主要方向为槲树向槲栎（63.7 vs. 48.7；表 2.4）。此外，两个物种的种间历史基

因流在同域种群中显著低于异域种群（表 2.5）。 

表 2.5 槲栎和槲树在同域和异域分布下的历史基因流 

Table 2.5 Historical gene flow between Q. aliena and Q. dentata in sympatry versus in allopatry 

注：后验分布的众数以粗体表示，方括号中的数值表示 95%的置信区间；θ：4×有效种群

大小×每位点每世代突变率；→：源种群。 

Note: Bold values indicate the posterior mode, and bracketed values represent the 95% credible 

interval; θ: 4 × effective population size × mutation rate per site per generation;→: the source 

populations. 

2.3.2 遗传聚类 

基于 STRUCTURE 的贝叶斯聚类分析结果显示，最优的聚类数为 K=2，表明存

在两个遗传谱系，分别与槲栎和槲树相对应（图 2.4）。 

  每世代有效迁移个体数 Nem 

 θ 槲栎 Q. aliena → 槲树 Q. dentata → 

Sympatry   

Q. aliena 2.6 [0.7, 4.7]  49.9 [40.0, 51.2] 

Q. dentata 2.9 [1.1, 3.6] 34.3 [15.9, 43.7] 

Allopatry   

Q. aliena 3.1 [1.6, 4.4]  67.8 [55.4, 81.8] 

Q. dentata 3.4 [1.9, 4.7] 58.9 [46.2, 66.1] 

All    

Q. aliena 3.2 [1.6, 4.5] 
 

63.7 [45.5, 79.4] 

Q. dentata 3.3 [1.5, 4.8] 48.7 [45.6, 50.4] 
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图 2.4 STRUCTURE 软件的聚类结果。（a）ΔK 随 K 值变化的曲线。（b）对数概率随 K 值变化的

曲线。（c）基于 12 对 nSSRs 位点同域种群中个体在 K=2 的聚类模式。（d）基于 12 对 nSSRs 位

点，异域种群中个体在 K=2 的聚类模式 

Figure 2.4 Population clusters identified with STRUCTURE software. (a) Variation of ΔK as a function 

of K. (b) Logarithmic probability as a function of K. (c) K = 2 for sympatric individuals based on 12 

nrSSR loci (d) K = 2 for allopatric individuals based on 12 nrSSR loci 

进一步以 Q = 0.9 作为阈值区分纯合个体与杂合个体后发现，同域种群中杂合个

体比例略低于异域种群，分别为 29%与 33%（附表 1）。遗传结构的地理分布图表明

同域种群中两个物种表现出更高的种间遗传分化水平（图 2.5a, b）。基于个体水平遗

传距离矩阵的主坐标分析结果与 STRUCTURE 聚类高度一致。在同域种群中，槲栎

和槲树个体沿 PC1 轴呈现清晰的遗传分化，杂合个体比例较低，且个体在 PC1 上的

频率分布呈明显的双峰结构（图 2.5c）。在异域种群中，两个物种的纯合个体与杂合

个体存在一定程度的重叠，个体分布连续，个体在 PC1 上的频率分布趋于单峰结构

（图 2.5d）。 
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图 2.5 同域和异域种群中槲栎和槲树的遗传分化。同域种群（a）和异域种群（b）的

STRUCTURE 结果（K=2）地理分布图。采样地点详见附表 1。同域种群（c）和异域种群（d）

个体水平的主成分分析（principal component analysis, PCA）图，散点图上方与右侧分别绘制了

第一主成分与第二主成分的分布频率及箱线图。括号内标注各主成分解释的总变异百分比 

Figure 2.5 Genetic differentiation between Q. aliena and Q. dentata in sympatry and allopatry. The 

geographic display of the STRUCTURE results with K=2 at population level for sympatric (a) and 

allopatric populations (b). For the details of sampling locations see Appendix Table 1. Principal 

component analysis (PCA) plot at individual level in sympatry (c) and allopatry (d), with the 

distribution frequency and box plots of the first principal component (PC1) and second principal 

component (PC2) values plotted on the top and right sides of the scatter plot. Percentage of total 

variance explained by each axis are noted in brackets 

2.3.3 叶形变异 

按照 Klingenberg[122]的方法，本研究对叶片几何形态数据进行了异常值筛查，并

剔除了 28 片明显偏离总体平均形态的离群叶片。剔除后，最终用于分析的数据集包

含 3,363 片叶片，占全部采集叶片的 99.2%，能够充分代表总体叶形变异水平。从叶

形均值标志点轮廓来看，槲栎在同域和异域条件下的平均叶形差异较为明显；而槲树

在两种分布情形下的差异相对不明显（图 2.6）。 
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图 2.6 几何形态学方法获得同域和异域分布下槲栎（a, c）和槲树（b, d）的平均标志点输出

值。黑色点显示所有叶片 13 个标志点的实际位置，蓝色点表示各标志点的平均位置 

Figure 2.6 The mean landmark output of Q.aliena (a, c) and Q.dentata (b, d) in sympatry and allopatry 

by geometric morphometric methods (GMMs). The black points indicate the actual positions of the 13 

landmarks across all leaves, while the blue points represent the mean position of each landmark. 

总体而言，形态学数据在物种区分上的判别能力强于遗传标记，基于叶形几何形

态学方法结果显示，按 LD 值鉴定 87%的个体为纯合个体（LD < 1 或 LD > 1）；而基

于遗传标记按 STRUCTURE 结果以 Q 为阈值鉴定有 66%的个体为纯合个体（Q < 0.1

或 Q > 0.9）（附表 1），其中有 401 个个体同时符合形态学和遗传学的分类标准（约

65%）（表 2.6）。 

表 2.6 基于形态学和遗传学数据鉴定的纯合个体和杂合个体数量  

Table 2.6 Number of pure or hybrid individuals assigned using morphological and genetic data 

分组 

Group 

数据类型 

Data type 

遗传纯合个体
Genetically pure 

遗传杂合个体
Genetically hybrid 

Sympatry 
Morphologically pure 106 58 

Morphologically hybrid 7 6 

Allopatry 
Morphologically pure 256 111 

Morphologically hybrid 36 33 

All 
Morphologically pure 362 169 

Morphologically hybrid 43 39 

注：粗体字表示形态学与遗传学相一致的个体数。 

Note: The bold indicate that the morphological and genetic criteria matched. 
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主成分分析显示，叶形 PC1 轴解释了 47%的总变异，因此将 PC1 轴作为叶形变

异的指标。值得强调的是无论采用几何形态学还是遗传学分析，对各种群的鉴定结果

均与野外调查时的记录完全一致，说明在野外基于形态特征对个体的判断总体可靠。

然而，杂合个体的识别并不能仅依赖野外观察，需通过具备科学依据的方法（几何形

态学或基因分型）结合统计分析才能实现。各种群的野外鉴定结果、遗传分类与表型

分类信息详见附表 1。 

在表型分化方面，本研究发现同域条件下槲栎和槲树在所有叶片性状上的差异均

大于异域条件下叶片性状的差异，包括叶形、叶面积与比叶面积（图 2.7）。这种同域

分化增强的主要原因为槲栎较槲树在同域种群中比在异域种群中表现出更强的分化

（图 2.7）。 

 

图 2.7 槲栎和槲树在同域和异域条件下叶形（a）、叶面积（b）与比叶面积（SLA）（c）的箱型

图。每个箱线图中的箱体分别代表下四分位数、中位数和上四分位数。基于线性混合效应模型

P < 0.05 

Figure 2.7 Plot of leaf shape (a), leaf area (b) and specific leaf area (SLA) (c) of Q. aliena and Q. 

dentata in sympatry versus allopatry. The box in each boxplot shows the lower quartile, median and 

upper quartile values. P < 0.05 according to a linear mixed-effect model 

基于全部个体数据的线性判别分析进一步证实，两个物种叶形差异显著，槲栎个

体主要分布在 LD < 1 的区域（242 个槲栎个体），槲树主要分布在 LD > 1 的区域（348

个槲树个体）。同时，线性判别分析鉴别的杂合个体比例在同域种群中低于异域种群，

分别为 8%和 16%（图 2.8a, b；附表 1）。值得注意的是，在部分异域种群（KA、SC、

ZS 与 ZY）中，杂合个体比例超过 50%（图 2.8b）。从个体分布形态看，同域种群的

叶形表现出更明显的双峰分布，而异域种群更趋于单峰分布（图 2.8c, d）。 
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图 2.8 叶片几何形态测量分析。通过线性判别分析对同域种群（a）和异域（b）种群的叶形进

行地理展示。采样地点详见附表 1。同域种群（c）与异域（d）种群在个体水平的叶形主成分分

析图，其中第一主成分与第二主成分的分布频率图和箱线图分别绘制于散点图顶部和右侧。括

号内标注各主成分解释的总变异百分比 

Figure 2.8 Leaf geometric morphometric analysis. Geographic display of leaf shape by linear 

discriminant analysis (LDA) in sympatric (a) and allopatric (b) populations. For the details of sampling 

locations see Appendix Table1. Principal component analysis (PCA) plot of leaf shape in sympatry (c) 

and allopatry (d) at individual level, with the distribution frequency and box plots of the first principal 

component (PC1) and second principal component (PC2) values plotted on the top and right sides of the 

scatter plot. Percentage of total variance explained by each axis are noted in brackets 

无论使用遗传标记还是叶形标记，两个物种在同域条件下的重叠程度均显著低于

异域；并且在同域种群中，叶形分化（同域重叠度：0.04，异域重叠度：0.13）显著

强于遗传分化（同域重叠度：0.16，异域重叠度：0.3）（图 2.9）。 



2 栎属种间生态特征替代研究 

27 

 

图 2.9 在同域分布与异域分布条件下，沿遗传标记（a, b）和叶形标记（c, d）第一个主成分分

析轴的种间分化程度。重叠程度（(μ1+3σ1) -(μ2-3σ2)）通过分布函数获得的 μ（位置参数）和 σ

（尺度参数）进行估算。通过方差分析（ANOVA）检验重叠差异 

Figure 2.9 Interspecific divergence along the PC1 axis at genetic markers (a, b) and morphological 

markers (c, d) in sympatry and allopatry. The degree of overlap ((μ1+3σ1) -(μ2-3σ2)) was estimated 

using μ (the location parameter) and σ (the scale parameter) obtained from the distribution 

function. Differences in overlap were tested by analyses of variance (ANOVAs) 

此外，本研究还发现槲栎和槲树的叶面积与叶干重呈显著相关性（0.5 < R² < 0.9），

叶面积与叶干重的回归斜率 α 均小于 1，叶面积随叶干重增加的增长比例通常低于 1:1，

这表明叶面积的增长未能跟上叶干重的增长速度（表 2.7）。在同域种群中，槲栎和槲

树叶面积与叶干重的比例关系的差异大于异域种群，且槲栎表现出更强的递减效应

（回归斜率分别为 0.72 和 0.83）；在异域种群中和所有种群中，槲栎和槲树的叶面积与

叶干重的回归斜率差异较小，分别为 0.83 vs 0.84 和 0.82 vs 0.84（表 2.7）。 
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表 2.7 同域种群和异域种群的槲栎和槲树叶面积与叶干重的对数-对数线性关系中标准化主轴回

归斜率（α）与截距（logβ） 

Table 2.7 Standardized major axis regression slopes and elevations (α and logβ, respectively) for log-log 

linear relationships between leaf area and leaf mass for Q. aliena and Q. dentata in sympatry and 

allopatry 

 同域种群 Sympatry  异域种群 Allopatry  所有种群 All 

 槲栎 

Q. aliena 

槲树 

Q. dentata 
 槲栎 

Q. aliena 

槲树 

Q. dentata 
 槲栎 

Q. aliena 

槲树 

Q. dentata 

α 0.72 0.83  0.83 0.84  0.82 0.84 

95% CI 0.6, 0.9 0.5, 0.7  0.7, 0.9 0.7, 0.9  0.7, 0.9 0.7, 0.8 

logβ 2.0 2.0  2.1 2.1  2.1 2.1 

R2 0.6 0.6  0.8 0.8  0.8 0.8 

P <0.001 <0.001  <0.001 <0.001  <0.001 <0.001 

注：95% CI：95% 置信区间，用于估计 α 值的精确性；R2：决定系数，取值范围为 0–1，

用于衡量统计模型对结果的预测拟合程度；P：统计显著性，当 P < 0.05 时差异显著。 

Note: 95% CI indicates 95% confidence interval, estimated the precision of the α value. R2 is 

coefficient of determination and indicates how well a statistical model predicts an outcome. P value 

indicates statistical significance at P < 0.05. 

2.3.4 叶形变异对气候的响应 

在槲栎和槲树的整体分布范围内，通过对 19 个生物气候变量进行主成分分析结

果显示，第一主成分（PC1）解释了 53%的气候总变异，因此本研究将 PC1 轴作为气

候的代表指标（表 2.8）。 

表 2.8 基于主成分分析的气候变异结果 

Table 2.8 Variance summary of climate using Principal Component Analysis 

  

气候 PC1 轴 

Climate PC1 

气候 PC2 轴 

Climate PC2 

气候 PC3 轴 

Climate PC3 

Standard Deviation 9.6 4.7 2.5 

Proportion of Variance 0.53 0.26 0.11 

Cumulative proportion of variance 0.53 0.79 0.90 

沿这一气候梯度下，槲栎和槲树的叶形分化具有明显的非对称性，槲树的叶片性

状总体表现较为稳定；相比之下，槲栎的叶形与气候梯度之间呈现显著相关关系（图

2.10），揭示槲栎的叶形变异对环境变化更为敏感。在异域种群中，两个物种的叶形变

异均与气候因子存在相关性，其中槲栎在更温暖湿润的环境中呈现显著分化（图

2.10c）。然而，在同域种群中，这种叶形分化与环境因子无关（图 2.10b）。  
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图 2.10 叶形变异与相关系数（R）及显著性（P）值在所有种群（a）、同域种群（b）和异域种

群（c）中的气候数据函数关系。分析对象为同域种群（175 个个体，包括 93 个槲栎个体和 82

个槲树个体）及异域种群（415 个个体，包括 149 个槲栎个体和 266 个槲树个体）的叶型纯合个

体。各图的 P 值均通过线性混合效应模型得出 

Figure 2.10 Leaf shape variation and correlation coefficient (R) and significance (P) value in all (a), 

sympatric (b) and allopatric (c) populations as a function of climatic data. Morphologically pure 

individuals in sympatry (175 individuals, 93 Quercus aliena and 82 Quercus dentata) and allopatry (415 

individuals, 149 Q. aliena and 266 Q. dentata) were used for the analysis. The P-values for each graph 

were calculated using a linear mixed-effect model 

结合槲栎在同域种群中表现出更强叶形变异、而槲树叶形相对稳定的结果，本

研究认为两物种的同域叶形分化并不完全符合经典生态特征替代中对称性分化的预

期（图 2.11a, b），而更接近由单一物种性状偏移主导的非对称型特征替代模式（图

2.11c）。 

此外，本研究发现在叶形中，Dsym - allo 为正值，表明两个物种在同域种群中的叶

形分化强于异域种群中的叶形分化（表 2.9）。值得注意的是，无论是否将遗传与形态

上判定为杂合的个体纳入分析，这一结论均保持一致（表 2.9）。为了排除气候背景差

异带来的干扰，本研究进一步将比较限定在同域和异域种群共同覆盖的气候范围内

（即剔除处于同域种群未覆盖气候条件下的异域种群），在控制气候差异后仍然观察

到同域种群中表现出更高的叶形分化。然而当仅使用遗传纯合个体进行分析时，这一

结果的统计支持有所减弱（表 2.9），表明个体分类与数据的选择可能在一定程度上影

响效应强度，但并不改变总体方向。此外，本研究在线性混合模型中检测到物种与群

落类型的交互作用在六种检验情形中的五种均达到显著水平（表 2.9），表明两个物种

在同域和异域种群中的叶形变异存在显著差异。 
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图 2.11 两个物种在同域与异域条件下的性状分化：（a）性状分化不依赖生态因子，且呈对称模

式，即经典的生态特征替代；（b）沿环境梯度变化的性状分化模式；（c）沿环境梯度变化的非

对称生态特征替代中性状差异在演替晚期物种（粗虚线），而在演替早期物种（粗实线）中不随

环境梯度变化。需要注意的是，在这三个示例中均展示了一个极端情形：在相似环境条件下，

异域状态下两个物种的性状完全一致（细灰线） 

Figure 2.11 Trait differences between two species in sympatry and allopatry: (a) trait divergence does 

not rely on ecological variables and is symmetrical: classical ecological character displacement (ECD); 

(b) trait divergence varies along an environmental gradient; (c) trait varies along an environmental 

gradient in late-successional (thick dashed lines) species but not in resident species (thick solid lines) 

(asymmetric ECD). Note that in all three examples an extreme case is displayed where species traits are 

identical in allopatry under similar environmental conditions (thin gray line) 
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表 2.9 直接检验同域和异域种群在整个气候范围内和共同气候范围内的叶形分化 

Table 2.9 Direct tests of leaf shape divergence between sympatric and allopatric populations for whole and common climatic range 

注：遗传纯合个体：排除 Q 值在 0.1-0.9 之间的杂合个体；叶形纯合个体：排除 LD 值在-1-1 之间的杂合个体。 

Note: Genetically purebred: excluding admixed trees with Q values: 0.1-0.9; morphologically purebred: excluding admixed trees with LD values: -1-1.

气候范围 

Climatic range 

个体类型 

Individual type 

叶形分化 
Leaf shape divergence 

 统计 
Statistics 

Dsym Dallo Dsym - allo 

 Species Community 
Species × 

Community 

 F P F P F P 

Whole climatic range All individuals 0.15 0.1 0.05 
 

350 <0.001 5.7 0.02 5.7 0.03 

Genetically purebred  0.15 0.13 0.02 
 

340 <0.001 4.9 <0.001 3.6 0.05 

Morphologically purebred  0.16 0.12 0.04 
 

427 <0.001 8.1 0.006 3.9 0.04 

Common climatic range All individuals 0.15 0.11 0.04 
 

356 <0.001 6.7 0.01 3.1 0.05 

Genetically purebred  0.14 0.12 0.02 
 

407 <0.001 1.5 0.12 1.8 0.09 

Morphologically purebred  0.14 0.1 0.04 
 

385 <0.001 7.6 0.01 2.7 0.02 
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2.3.5 花期物候 

在上方山同域样地的物候连续观测结果显示，槲栎整体开花期也早于槲树约 1 周

左右（表 2.10）。基于两个物种开花期的时间重叠发现，槲栎雌花开放期间与槲树雄

花散粉期存在重叠，因此槲栎雌花在理论上可能接受来自槲树的花粉（图 2.12），从

而为两个物种的种间潜在的基因交流提供了机会。 

 
图 2.12 同域分布的槲栎和槲树花期物候观测 

Figure 2.12 Line chart of flowering phenology observations of Q. aliena and Q. dentata in one 

sympatric site 

表 2.10 上方山同域分布的槲栎和槲树物候观测 

Table 2.10 Phenology of Q. aliena and Q. dentata in one sympatric site on Shangfang Mountain 

 

物种 

Species 

雄花 

Male flower 

雌花 

Female flower 

 
Stage 

1 

Stage 

2 

Stage 

3 

Stage 

4 

Stage 

5 

Stage 

6 

Stage 

7 

Early 
blooming 

Flower
ing 

period 

Last 
flowering 

period 
 

Q. aliena 
3/28-

4/2 

4/2-

4/5 

4/5-

4/8 

4/8-

4/11 

4/11-

4/16 

4/16-

4/21 

4/21-

4/25 
4/4-4/11 

4/11-

4/18 
4/18-4/25 

Q. dentata 
4/4-

4/9 

4/9-

4/12 

4/12-

4/15 

4/15-

4/18 

4/18-

4/23 

4/23-

4/28 

4/28-

5/2 
4/11-4/18 

4/18-

4/25 
4/25-5/2 
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2.4 讨论 

2.4.1 同域种群中的非对称生态特征替代 

尽管叶片形态受到一定的生物力学约束，叶形仍具有明确的功能意义[134]，并可

通过影响光合作用相关过程进一步作用于个体生长、发育与存活过程[135]。本研究发

现当两个物种共存时，槲栎表现出更明显的形态变异，其裂叶数量增加。已有研究指

出，裂叶数量增多在一定程度上与较干旱生境相关[88]。与此同时，槲栎在同域种群中

还呈现出叶片更小且比叶面积更低的趋势。已有研究表明，无论是对养分、水分还是

光资源利用，小叶与较低的比叶面积常与更偏资源保守型的策略相关[86, 136-138]，表明

槲栎在同域环境中面临更激烈的竞争。 

依据 Adams[132]的方法，通过计算两个物种在同域和异域种群中的叶片性状均值

的差异（Dsym − allo），对特征替代相关的模式进行直接检验。研究发现同域种群中更强

的叶形态分化主要源于槲栎在同域种群中的叶片性状分化程度大于异域种群，而槲树

在同域和异域种群中的叶片性状值相似。虽然许多经典模型在表述上倾向于默认分化

是对称发生的，但没有理由认为在自然系统中两个物种的分化程度相同，尤其当两者

在种群丰度上存在差异时，处于劣势或相对稀少的物种可能承受更强的选择压力。此

外，基于种间历史基因流估计，发现槲栎的基因交流程度高于槲树。这一结果表明，

在同域种群中，竞争驱动的性状分化和接触导致的基因交流可能在同一时空背景下发

生。换言之，本研究所揭示的同域种群中的非对称特征替代，可能是在基因流存在的

条件下，由选择维持或强化的表型分化。 

2.4.2 环境对性状分化的影响 

本研究采用多种分析方法一致发现：同域种群较异域种群中的中间型形态个体比

例更低。考虑到两个近缘种的亲本物种在同域条件下具有更多的接触机会，且栎属具

有频繁杂交与渐渗的特点，若仅由杂交造成形态连续化，直观预期应是在同域分布区

出现更多中间型个体。因此，同域中间型反而更少的结果，并不支持杂交导致中间型

累积的简单解释。相反，它更符合另一种可能性：在同域共存背景下，可能存在更强

的选择压力不利于形态中间型个体，从而使种群在表型上呈现更清晰的分化，与生态

特征替代的预期一致。当然，上述解释仍需面对环境因素可能造成的混淆。一个重要

的替代假设是：两个物种对环境因子的响应不同，性状差异主要由环境驱动，而非由

物种共存与竞争导致，从而混淆了物种共存对性状的影响。为降低这一混淆，本研究

通过将分析限制在同域和异域种群共同覆盖的气候范围内来控制环境差异。结果表明，

在控制共同气候范围之后，同域分化强于异域的信号依然存在；而且这一结论无论是

在使用所有个体分析时，还是仅使用纯合个体进行分析时都保持一致。另一种可能的

替代解释是：歧化选择实际上作用于某些未测量的关键性状，而本研究所分析的性状

（叶形、叶面积或比叶面积）只是与这些未知性状发生协变，从而呈现出表型分化的
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信号。Alexandre 等[139]曾提出类似观点以解释欧洲栎属植物叶片性状的快速分化。然

而，就本研究而言，首先在控制共同气候范围后分化信号仍然存在；其次，所观察到

的性状偏移方向具有较明确的功能含义，已有较可信的适应性情景能够解释其方向性

变化。因此，综合现有证据，基于已测功能性状意义的解释比未测量性状协变模型更

为简约合理。 

2.4.3 非对称生态特征替代的起源 

槲栎和槲树在叶片性状上的非对称分化以及长期非对称的种间基因流，可能源于

在扩散-定殖的过程中形成的种群动态不平衡。具体而言，由于槲栎更适应温暖气候，

本研究推测在历史气候变暖之后，槲树可能首先扩张并定殖到现有分布范围；随后槲

栎才进入该区域，在向槲树已占优势、个体更为丰富的区域扩张时，将面临更强的竞

争环境与选择压力。这样的过程一方面会导致不对称的基因交流，通常从本地种向后

来种更强[140, 141]，另一方面也可能使叶片性状的生态特征替代呈现非对称分化，即在

同域种中，后来种更容易发生明显的特征替代，以降低与优势种群的生态位重叠。从

机制上看，这一推断与竞争-殖民权衡的理论预期相一致。Lagache 等[43]对两种欧洲栎

属植物繁殖策略的比较研究揭示了竞争与定殖能力之间存在此类权衡关系。此外，两

个物种的开花物候存在差异，并且二者均表现出雄花先熟的特性，也可能为非对称的

种间基因交流提供便利条件。 

2.4.4 生殖隔离与生态特征替代 

原则上，在接触区中观察到的表型性状与多位点遗传标记均表现出更大的分化，

可能源于更强的合子后或合子前生殖隔离[142]。然而，本研究在同域分布区和异域分

布区中都观察到了数量可观的中间型个体，因此由合子后隔离导致杂交后代存活率降

低这一解释似乎不太可能成立。另一种解释的可能为：合子前隔离的强化作用导致叶

片性状分化增强。但这一解释同样缺乏充分支持，本研究的开花物候数据揭示两个物

种可能存在一定程度的合子前隔离，槲栎的开花时间早于槲树，从时间上可能降低了

两者的有效受精的机会。然而，本研究发现两个物种在形态性状上的分化程度高于在

中性分子标记上的分化程度；这一点与许多采用类似方法的栎属研究中常见的模式并

不一致，例如 Lagache 等[43]在欧洲栎树中的研究。因此，驱动同域分化的主要力量是

作用于表型性状的生态特征替代，而不是合子前隔离的强化作用。即使强化作用确实

存在，它也更可能是生态特征替代的结果而非原因[143, 144]。总体而言，在本研究的两

种栎属物种中，同域种群中的叶片性状出现非对称分化是最合理解释，是由种间竞争

的不均衡导致的非对称选择压力。未来在植物进化研究中，若能进一步关注由种间竞

争导致的非对称特征替代模式，将有助于深化对植物进化过程的理解。 

2.5 小结 

与基于广泛地理尺度的经典方法不同，本研究提出了在生态特征研究中要考虑物
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种是否有直接接触，并以此提出了“微同域和微异域”的概念模型。考虑到环境因子和

遗传因素均会对物种的性状产生影响，并且这种影响可能是非对称的，而这种非对称

的影响可能与物种的进化历史有关，比如演替早期物种应对环境的变化较为稳定，而

演替晚期物种则能为了获得更多的生态资源，性状分化随环境变化更明显。本研究运

用我国广泛分布的两种栎属物种—槲栎和槲树中证明了以上假设。遗传结果表明同域

种群中两个物种的遗传分化强于异域种群，并推断出历史基因流呈现非对称模式，方

向主要由早期种（槲树）向后来种（槲栎）。叶片性状分析表明同域种群中两个物种

的叶形分化高于异域种群，这主要源于后来种（槲栎）在同域环境中表现出更强的性

状变异。而且控制相关环境差异后，上述结论仍成立。综合遗传与表型证据表明物种

在同域环境中可能发生非对称特征替代，可能源于物种种群动态的不平衡导致了非对

称的种间选择压力。总体而言，本研究为理解东亚白栎组物种在同域分布区的竞争驱

动分化过程及其非对称性提供了可检验的框架与理论支撑。 
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3 栎属种内生态特征替代研究 

3.1 引言 

竞争驱动的分化除了能够导致物种间相互作用产生的生态特征替代外，同样也可

能发生在物种内部[2, 14]。与种间竞争相比，由于个体在自然种群中更可能与同种个体

接触，种内竞争可能比种间竞争更容易发生[15]；而且，同种个体在资源利用上相似性

更高，竞争更加激烈[16]。此外，当处于早期分化阶段且生殖隔离不完全时，对资源的

竞争往往变得更加激烈[16]。在此背景下，歧化选择通过偏好选择具有适应优势的极端

表型而不是中间表型，驱动性状的快速分化，从而维持甚至增加了自然种群的变异[18, 

19]，最终导致了物种内出现资源利用的替代表型，促进了表型多态性的进化[20, 21]。因

此，自然选择通过促进物种内的分化来减少资源竞争，由此产生的进化来源于物种内

部的相互作用，类似于物种间的相互作用，被称为种内特征替代[2, 17]。相较之下，针

对单一物种内部表型变异及其形成机制的研究仍相对有限，大部分的研究集中于种内

变异对两个不同物种共存的影响[22-24]。单一物种内部的变异尤其适用于植物，由于植

物的固着性和强的种群结构性等特点，使其成为了研究种内生态特征替代的理想材料
[25]。 

本研究选取在东亚地区广泛分布的枹栎（Q. serrata）和仅在中国地区分布的短柄

枹栎（Q. serrata var. brevipetiolata）作为研究对象。根据中国植物志（黄成就等，1999）

短柄枹栎为枹栎的变种，短柄枹栎的分布记录主要集中于中国，在东亚其他地区尚未

见明确记载。枹栎和短柄枹栎在叶片形状上接近，通常以短柄枹栎的叶片小和叶柄短

的特征与枹栎进行形态特征的区分[109]。枹栎和短柄枹栎在秦岭地区存在重叠的分布

范围，为比较其不同分布区域内的遗传和表型变异提供了一个良好的研究材料。此外，

局部环境因素能促进物种的适应性分化，有利于同域范围中种内变异的维持，同时对

物种多样性的维持有着重要作用[145]。 

本研究首先在较大地理尺度上解析中国和日本枹栎种群之间的遗传分化格局及

历史基因流，为理解谱系形成和扩散提供基础；随后聚焦于中国同域和异域分布的枹

栎和短柄枹栎种群，检验其遗传和叶形态分化的差异，并进一步探讨性状分化沿环境

梯度的响应模式。 

3.2 材料与方法 

3.2.1 样品采集 

由于中国范围内尚缺乏枹栎全部分布区的遗传数据（目前仅有部分分布区的研究

可供参考[146, 147]），而日本已基于叶绿体 DNA 对枹栎种群开展了系统研究[148]。因此，

本研究在中国和日本采用了不同的取样策略：对于中国种群，尽可能覆盖枹栎及其变

种短柄枹栎的主要分布区；对于日本种群，则依据已有叶绿体谱系研究结果，选择能
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够代表日本枹栎主要谱系的种群作为比较材料。 

对于中国的枹栎种群，首先整合中国数字植物标本馆和全球生物多样性信息机构

（GBIF, https://www.gbif. org/）数据库中关于枹栎及其变种短柄枹栎的分布记录与地

理信息，构建了包含采集点坐标与分布范围的数据库。在野外踏查过程中，依据叶片

形态、叶柄长度、叶缘特征、叶背毛被和枝条形态等可识别特征对枹栎和短柄枹栎进

行初步鉴定。最终在中国范围内共采集 27 个自然种群，208 棵成熟树木样本（图 3.1）。

在中国，枹栎和短柄枹栎在秦岭地区存在同域分布，因此本研究将该区域的种群划为

同域种群。中国的样本包括来自秦巴山区的 8 个同域种群，共 67 个个体，以及来自

其他地区的 19 个异域种群，共 141 个个体（表 3.1）。为避免采集到可能的克隆个体，

在取样时尽量保证不同种群之间的空间距离不小于 30 km；在同一种群内，采样个体

间距至少保持 10 m。采样时优先选择胸径大于 10 cm 的成熟个体。每棵树采集 1 片

嫩叶或新生枝条用于 DNA 提取，同时在树冠中层沿东、南、西、北四个方位共采集

4—5 片成熟健康叶片用于叶形态分析。所有叶片材料采集后立即置于硅胶中干燥保

存。并使用 Garmin 621sc GPS（北京，中国）记录每个种群的经纬度与海拔等地理信

息。对于日本种群，由于已有研究基于叶绿体 DNA 鉴定了日本枹栎的主要谱系[148]，

本论文据此选择了 3 个能够代表主要谱系的日本枹栎种群，共 50 个个体作为日本样

品数据（附表 3）。 

 

图 3.1 中国和日本枹栎（实心黑圈）及其中国的变种短柄枹栎（空心圈）的采样点分布 

Figure 3.1 Sampling sites of Q. serrata (filled black circles) in China and Japan and Q. serrata var. 

brevipetiolata (open circles) in China  
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表 3.1 枹栎和短柄枹栎采样点信息表 

Table 3.1 Sample information of Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata 

物种 群落类型 代码 位置 经度 

Longitude 

纬度 个体数 

Species Community Code Location Latitude Individuals 

枹栎-中国

Q.serrata-

China 

同域 GW 四川省巴中市光雾山 106.8 32.67 10 

同域 XL 四川省巴中市香炉山 106.99 32.72 12 

同域 WX 重庆市城口县卫星村 108.74 31.96 11 

同域 YF 陕西省平利县药妇山 108.87 32.13 9 

异域 BY 四川省南充市白云山 103.54 33.33 8 

异域 JF 甘肃省陇南市鸡峰山 105.68 33.69 7 

异域 FM 甘肃省天水市放马滩 106.1 34.41 11 

异域 FT 四川省雅安市蜂捅寨 102.88 30.57 6 

异域 LB 四川省汶川萝卜寨 103.68 31.5 9 

异域 JJ 甘肃市天水市九江峪 106.54 34.35 4 

异域 TB 四川省广元市塔坝 105.37 32.23 5 

短柄枹栎 

Q. serrata var. 

brevipetiolata 

同域 LY 重庆市巫溪县栗园村 109.36 31.43 5 

同域 TH 河南省洛阳市天河 111.2 33.48 11 

同域 YQ 四川省万源市鱼泉山 108.08 32.17 9 

同域 HQ 河南省汉秋林 111.81 33.81 8 

异域 SX 浙江省台州市神仙居 120.61 28.7 5 

异域 HS 安徽省黄山市黄山 118.22 30.11 7 

异域 HW 江苏省连云港市凰窝 119.47 34.71 6 

异域 SM 浙江省宁波市四明山 121.08 29.72 5 

异域 LS 江西省九江市庐山 115.97 29.59 6 

异域 NJ 浙江省丽水市南尖岩 119.07 28.36 7 

异域 TP 湖南省桑植县天平山 110.09 29.77 9 

异域 QJ 湖南省永顺县千斤塔 110.21 28.89 9 

异域 YZ 湖南省古丈县丫竹坪 110.06 28.63 9 

异域 DT 湖南省湘乡市东台山 112.55 27.72 5 

异域 SJ 湖南省泸溪县水井坪 109.79 28.02 8 

异域 YY 湖南省株洲市云阳山 113.48 26.79 7 

枹栎-日本

Q.serrata-

Japan 

异域 SS 日本北海道石狩市 141.37 43.19 11 

异域 NI 日本津山市 139.57 36.75 20 

异域 TS 日本日光市 134.14 35.06 19 

3.2.2 基因组 DNA 提取与基因分型 

以嫩叶或枝条的形成层为材料，使用植物基因组 DNA 提取试剂盒（Tiangen，北

京，中国）提取全部 258 个个体的总基因组 DNA，具体操作严格按照说明书进行。

选取 12 对核微卫星位点用于基因分型，这些位点最初分别来源于夏栎和无梗花栎[111]、
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蒙古栎[110, 149]，并已在中国白栎组研究中被证明具有良好的物种区分能力[97, 105, 150]。

所选 12 对位点分布在 8 条染色体上（附表 2），且经 Micro-Checker v2.2 检测均未发

现无效等位基因。为评估所选位点是否偏离中性进化假设，进一步采用 FDIST2[151]基

于杂合度条件下 FST 的溯祖模拟分布进行检验。结果未检测到与适应性遗传变异相关

的异常位点（图 3.2）。微卫星扩增与基因分型流程参考 Lyu 等[105]。扩增产物采用 ABI 

Prism 3730 基因分析仪（Applied Biosystems，Foster City, CA, USA）进行毛细管电泳

检测，使用 GeneMarker v2.2（Softgenetics LLC, State College, PA, USA）软件进行等

位基因片段长度与基因型识别。 

 

图 3.2 利用 FDIST2 软件在 95%置信区间下绘制 12 个微卫星位点 FST值随杂合度变化的分布图 

Figure 3.2 Distribution FST values from the 12 SSR loci in function of the heterozygosity using FDIST2 

with the 95% confidence level 

3.2.3 遗传多样性与遗传分化 

使用 GenAlEx v6.5[116]软件计算遗传多样性指标，主要包括不同等位基因数（NA）、

有效等位基因数（NE）、期望杂合度（HE）、观察杂合度（HO）以及 Shannon 多样性

指数（I）。为比较三组物种（中国枹栎、短柄枹栎和日本枹栎）之间遗传多样性水平

的差异，使用 SPSS v22（SPSS Inc., Chicago, IL, USA）软件采用 Mann-Whitney U 检

验进行显著性检验。 

使用 Arlequin v3.5 软件[152]采用分层分子方差分析进行评估种群间遗传分化，并

通过 1,000 次置换检验评估遗传分化的显著性。同时，计算种群间的遗传分化指数

（FST）。 
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使用 STRUCTURE v2.3[9]进行贝叶斯聚类分析来推断种群遗传结构，分析过程中

不引入采样地点或个体分类等先验信息。设定聚类数值从 1 到 10，每个 K 值独立重

复运行 20 次；每次运行包含 100,000 次马尔可夫链蒙特卡洛迭代（MCMC），并设置

100,000 步 burn-in 以保证链的稳定收敛。参照 Evanno 等[119]，通过 STRUCTURE 

HARVESTER[118]计算的 ΔK 确定最优 K 值。为区分纯合个体与杂合个体，依据

STRUCTURE 输出的混合系数 Q 值采用较严格的阈值 0.9 进行判定（Q ≥ 0.9 或 Q ≤ 

0.1 为纯合个体；0.1 < Q < 0.9 为杂合个体），该阈值在栎属种群遗传学研究中被广泛

使用[77, 120]，并采用 DISTRUCT v1.1 绘图可视化聚类结果。 

此外，基于枹栎和短柄枹栎之间的遗传协方差矩阵进行主坐标分析，并在

GenAlEx v6.5 软件[116]中绘制前两个特征向量可视化遗传相关程度。 

3.2.4 基因流与种群历史 

为推断各谱系之间的历史基因流，本研究采用 MIGRATE-N v4.4.3 软件基于连续

布朗运动模型估计历史迁移率[122, 123]。采用切片采样法和均匀先验分布估计两个参数

θ（θ = 4Neμ，即有效种群大小乘以每代每位点突变率）以及 M（M = m/μ，即迁移率

以突变率）。每次运行设置 3 条长链，每个链设置 10,000 迭代，burn-in 设置为 10,000。

为检验估计结果的稳健性，上述流程重复运行 3 次，并获得 θ 与 M 的最大似然估计

值及其 95%置信区间。同时使用贝塞尔近似法与调和平均法计算边际似然值，并进一

步计算对数贝叶斯因子以比较不同模型对数据的拟合度，从而确定最优模型[153]。 

为进一步揭示种群动态历史，使用 DIYABC v2.1 软件进行了近似贝叶斯计算

（Approximate Bayesian Computation, ABC）分析[154]。为简化情景设定，本研究根据

STRUCTURE 聚类结果将样本划分为三个组：中国枹栎（Q. serrata-China）、短柄枹

栎（Q. serrata var. brevipetiolata）和日本枹栎（Q. serrata-Japan）。在此基础上构建了

四种历史分化情景：情景 1、2、3 分别假设最早分化的谱系依次为日本枹栎、短柄枹

栎和中国枹栎；情景 4 则假设三组在同一时间发生分化（图 3.3）。模型的相关参数见

表 3.2。并通过对与观测数据最接近的 1%模拟数据进行逻辑回归，计算各情景的后验

概率及其 95%置信区间，从而识别最可能的分化情景[155]。为评估参数估计的精度，

在最优情景下模拟 500 个伪观测数据集，并计算相对中位绝对误差（Relative median 

of absolute errors, RMAE），以量化参数估计的可靠性。最后，利用 DIYABC v2.1 软件

中的“model checking”功能估计参数的后验分布，并通过比较模拟数据与观测数据

的分布一致性来检验模型合理性与拟合程度[154]。 
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图 3.3 中国枹栎、短柄枹栎和日本枹栎三个组在 DIYABC 软件中设置的四种种群历史情景 

Figure 3.3 The four scenarios for the population history of the three groups (Q. serrata-China, Q. 

serrata var. brevipetiolata and Q. serrata-Japan) in DIYABC 

表 3.2 DIYABC 中先验概率的参数设置 

Table 3.2 Prior distributions of the parameters used by DIYABC 

参数 

Parameter 

分布 

Distribution 

最小值 

Minimum 

最大值 

Maximum 

Effective population size 

NA (ancestral population)  Uniform 10 100000 

N1 Uniform 10 100000 

N2 Uniform 10 100000 

N3 Uniform 10 100000 

Time of events (generations) 

t1 Uniform 10 200000 

t2 Uniform 10 200000 

注：N1：中国枹栎的有效种群大小；N2：短柄枹栎的有效种群大小；N3：日本枹栎的有效

种群大小；NA：祖先种群的有效种群大小；t1：中国枹栎和短柄枹栎之间的分化时间（世代）；

t2：中国枹栎和短柄枹栎的共同祖先和日本枹栎之间的分化时间（世代）。  

Note: N1: effective population size of Q. serrata-China; N2: effective population size of Q. serrata 

var. brevipetiolata; N3: effective population size of Q. serrata-Japan; NA: effective population size of 

ancestral population; t1: the divergence time in generations between Q. serrata-China and Q. serrata 

var. brevipetiolata; t2: the divergence time in generations between Q. serrata-Japan and the ancestor of 

Q. serrata-China and Q. serrata var. brevipetiolata. 

3.2.5 叶片形态测定 

为评估叶片形态变异，本研究同时采用几何形态学与传统形态测量方法对枹栎和

短柄枹栎的 248 个个体的 1,224 片叶片进行分析。所采集的成熟叶片经过压平和干燥

处理后，使用 CanoScan 5600F 扫描仪以 300 dpi 分辨率进行扫描获得图片。在几何形

态学分析中，参照白栎组物种的相关研究的标志点设置[94, 97, 114]，在 ImageJ v1.5 软件

中对每片叶片的扫描图像使用 13 个同源标志点，其中，LM1–LM3 沿叶片中轴线分
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布；其余标志点 LM4–LM13 以成对形式分布在叶片两侧，并呈左右对称对应关系（图

3.4a）[113]。完成标定后，将每片叶片的标志点信息整理为 13 对二维笛卡尔坐标（x, 

y），作为几何形态学后续分析的输入数据。在传统形态测量方面，测量了 6 项传统性

状：叶片长度、叶柄长度、叶片宽度、窦宽、最大叶宽处的叶片长度、裂片数量；同

时测量了 3 项叶片功能性状：叶干重、叶面积和比叶面积（图 3.4b）。其中，比叶面

积 = 叶面积/叶干重。为降低单个叶片差异与测量误差对个体层面比较的影响，每棵

树的性状取值均以同一棵树所选 4–5 片叶片的测定结果取平均，作为该个体的代表值

用于后续分析。 

 

图 3.4 叶片性状的形态测量。枹栎和短柄枹栎叶片 13 个标志点的位置（a），以及传统叶片形态

性状的描述（b）。13 个标志点的描述见表 2.2 

Figure 3.4 Morphological measurements for leaf traits. Landmark configuration of leaves (a), showing 

the locations of the 13 landmarks, and description of the traditional leaf morphological traits in Q. 

serrata and Q. serrata var. brevipetiolata (b). The description of 13 landmarks are shown in Table 2.1 

3.2.6 叶形多变量分析 

在几何形态学分析中，首先使用 Morpho J 软件对所有叶片标志点进行广义普氏

分析[124]，通过平移、缩放和旋转消除叶片大小、位置和方向差异，从而最大化不同

叶片坐标数据的重合度[125]。随后将同一棵树所选的 4–5 片叶片标志点坐标取平均值，

构建个体水平的平均标志点。已有研究表明，与直接使用单叶片的标志点数据相比，

使用个体均值标志点并不会在后续分析中造成显著信息损失[95]。在此基础上，使用进

一步生成个体平均值的协方差矩阵进行后续的组间比较分析。为比较同域和异域条件

下枹栎和短柄枹栎在叶形上的差异，使用遗传鉴别的纯合个体在 Morpho J 软件中进

行典型变量分析（Canonical variate analysis, CVA）和判别分析（Discriminant analysis, 

DA）。其中，典型变量分析基于马氏距离通过最大化组之间的分离程度来检验组间差

异，组间平均叶形差异的显著性通过置换检验评估（T²统计量；每次检验 10,000 次置
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换）。判别分析通过交叉验证的分类得分进行组间判别，并同样以 T²统计量进行显著

性检验（每次检验 1,000 次置换）[125, 156]。 

对于传统形态性状，基于遗传鉴定的纯合个体分别比较枹栎和短柄枹栎在同域和

异域条件下的叶片长度、叶柄长度、叶片宽度、窦宽、最大叶宽处叶片长度、裂片数，

以及叶干重、叶面积和比叶面积的差异，相关绘图与结果展示主要使用 R v4.0.2 中的

“ggplot2”[129]和“ggpubr”[157]包完成。并对六项传统形态性状：叶片长度、叶柄长

度、叶片宽度、窦宽、最大叶宽处叶片长度和裂叶数进行主成分分析，使用 R v4.0.2

中的“vegan”[128]与“ggplot2”[129]包完成分析与可视化。此外，为检验叶面积与叶干

重之间是否存在可量化的尺度关系，本研究验证了 Niklas 等[130]提出的假说：叶面积

是否独立于叶干重差异。基于遗传鉴定的纯合个体，分别计算枹栎和短柄枹栎的叶面

积与叶干重的标准化主轴斜率和截距。初步回归分析表明所有变量关系均呈对数-对

数线性关系，因此后续统计分析均采用经 log10 转换的数据，使用 R v4.0.2 计算斜率

和截距及其 95%置信区间。 

3.2.7 特征替代 

为检验种内特征替代现象（即在同域条件下性状分化更显著），本研究参照

Adams[132]的方法，分别计算枹栎和短柄枹栎在同域种群和异域种群中的平均叶片性

状差异 Dsym 和 Dallo，并进一步计算二者的差值 Dsym - allo。正的 Dsym - allo 值表明同域种

群中存在更强的种内表型分化趋势。为提高同域与异域种群结果比较的可比性，使用

遗传纯合个体来降低杂合个体对性状差异的影响[97]。 

3.2.8 遗传和形态变异对气候的响应 

从空间分辨率为 30 秒的 WorldClim v2 的栅格数据中提取研究种群的 19 个生物

气候变量[131]。使用 R v4.0.2 中“vegan”包对 19 个气候变量进行主成分分析[128]，选

取累计解释率超过 99%的前六个 PC 轴。通过基于各主成分方差贡献度的加权组合，

构建出综合环境轴。该新变量作为各种群的综合环境指数，用于后续的同域和异域分

布的枹栎和短柄枹栎的性状—环境关联分析。以种群为随机变量，分别评估同域和异

域种群中叶片性状沿综合环境轴的变化趋势。固定效应的统计显著性通过 R 包“car”
[158]中的方差分析检验进行评估。 

此外，本研究利用遗传纯合个体评估了种群同域与异域分布下遗传变异对气候的

响应。尽管微卫星分子标记通常被视为中性标记，但可反映受环境因素影响的潜在种

群动态过程。通过分析遗传变量与综合环境轴之间的关系，并采用 R v4.0.2 建立线性

回归模型检验遗传—气候关联的统计显著性，最终计算相关系数以量化这些关系的强

度。 
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3.3 结果 

3.3.1 遗传多样性与遗传分化 

所有 12 个核微卫星位点均呈多态性，不同种群的遗传多样性估计值存在差异（附

表 3）。日本枹栎种群的遗传多样性（HO = 0.61, HE = 0.69）显著高于中国枹栎种群（HO 

= 0.56, HE = 0.64）（P < 0.05）；短柄枹栎的近交系数 FIS 值为 0.01，而中国枹栎与日本

枹栎的近交系数 FIS 值均为 0.08（表 3.3）。进一步聚焦于中国地区分布的枹栎和短柄

枹栎的同域和异域种群时，发现枹栎在同域种群的遗传多样性（HO = 0.53, HE = 0.63）

显著低于异域种群（HO = 0.58, HE = 0.65）（P < 0.05）；相反，短柄枹栎在同域种群中

的遗传多样性（HO = 0.68, HE = 0.69）显著高于异域种群（HO = 0.59, HE = 0.65）（P < 

0.05）（表 3.3）。 

表 3.3 枹栎和短柄枹栎种群的遗传多样性 

Table 3.3 Genetic diversity of Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata populations 

物种 
Species 

采样数量 

N 

不同等位

基因数量 

NA 

有效等位

基因数量 

NE 

香农指数 

I 

观测杂

合度 

HO 

期望杂合

度 

HE 

近交

系数 

FIS 

Q. serrata var. brevipetiolata 116 5.1 3.7 1.3 0.62 0.65 0.01 

Q. serrata-China 92 5.1 3.5 1.3 0.56 0.64 0.08 

Q. serrata-Japan 50 7.4 4.2 1.5 0.61 0.69 0.08 

Q. serrata (China and Japan) 142 5.6 3.6 1.3 0.57 0.66 0.08 

All 258 5.3 3.7 1.3 0.59 0.66 0.06 

Sympatry        

Q. serrata var. brevipetiolata 33 5.8 3.9 1.4 0.68 0.69 0.04 

Q. serrata 34 5.0 3.3 1.3 0.53 0.63 0.16 

Allopatry        

Q. serrata var. brevipetiolata 83 4.8 3.5 1.3 0.59 0.65 0.06 

Q. serrata 58 5.2 3.7 1.3 0.58 0.65 0.11 

根据 AMOVA 分析，不同数据集的遗传变异主要来源于种群内部，种内变异比例

介于 84%（枹栎种群）到 96%（仅日本枹栎种群）之间（表 3.4）。以遗传分化系数

（FST）评估遗传分化强度结果显示，中国枹栎种群的 FST 值（FST = 0.08）显著高于

日本枹栎种群（FST = 0.04）（P < 0.001）。进一步聚焦于中国地区分布的枹栎和短柄枹

栎的同域和异域种群时，发现枹栎和短柄枹栎的遗传分化差异并不明显（FST = 0.10 vs. 

0.11）（表 3.4）。 
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表 3.4 枹栎和短柄枹栎分层分子方差分析结果 

Table 3.4 Result of molecular variance (AMOVA) for Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata  

变异来源 

Source of variation 

自由度 

df 

平方和 

SS 

方差分量 

VC 

变异分数 

V% 

种群间遗传分化系数 

FST 

Q. serrata var. brevipetiolata      

Among populations  15 104.5 0.2 6.4 0.06 

Within populations 216 756.8 3.5 93.4  

Q.serrata-China      

Among populations  10 99.8 0.4 7.9 0.08 

Within populations 173 714.7 4.1 92.1  

Q.serrata-Japan      

Among populations  2 20.6 0.2 4.1 0.04 

Within populations 97 419.4 4.4 95.9  

Q. serrata (China and Japan)      

Between species 1 75.7 0.5 9.7 0.15 

Among populations within species 12 120.4 0.3 6.1  

Within populations 270 1134 4.2 84.2  

All      

Between species 2 111.4 0.3 5.7 0.12 

Among populations within species 27 248.2 0.3 6.3  

Within populations 496 2043 4.2 88  

Sympatry      

Between species 1 16.3 0.09 2 0.10 

Among populations within species 6 56.9 0.3 6.8  

Within populations 126 539.2 4.3 91.2  

Allopatry      

Between species 1 28.6 0.1 3.8 0.11 

Among populations within species 17 133.7 0.3 7.9  

Within populations 263 895.9 3.4 88.3  

3.3.2 遗传结构 

在每个 K 值下进行的 20 次 STRUCTURE 重复运行结果显示，最大似然值在 K = 

2 时最高，表明存在两个遗传谱系，分别对应中国的枹栎种群（蓝色）和日本的枹栎

种群（紫色）（图 3.5a）。当 K=3 时，中国的枹栎进一步分为两个组：枹栎（蓝色）和

短柄枹栎（红色）（图 3.5b）。且在中国枹栎和短柄枹栎种群中存在明显的基因渐渗现

象，日本枹栎种群中的基因渐渗较少。 
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图 3.5 STRUCTURE 软件的聚类结果。（a）ΔK 随 K 值变化的曲线。（b）在 K=2 和 K=3 时，枹

栎和短柄枹栎的遗传聚类 

Figure 3.5 Population clusters identified using STRUCTURE software. (a) Variation of ΔK as a function 

of K. (b) Genetic assignment of Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata at K = 2 and K = 3 

采用严格的 Q = 0.9 值为阈值区分遗传纯合与杂合个体，最终鉴别出 77 个遗传

杂合个体与 181 个遗传纯合个体。基于种群水平遗传距离矩阵的主坐标分析结果与

STRUCTURE 聚类结果高度一致：三个组在前两个主坐标轴上呈现清晰分离（图 3.6）。 

 

图 3.6 通过 GenAlEx v6.5 软件对枹栎和短柄枹栎在种群水平（a）和个体水平（b）进行主坐标

分析结果 

Figure 3.6 Genetic differentiation between Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata by principal 

component analysis (PCoA) among populations (a) and individuals (b) implemented in GenAlEx v6.5 

进一步聚焦于中国地区的枹栎和短柄枹栎的同域和异域种群时，发现同域种群中

遗传杂合个体的比例更高。在 Q 为 0.9 阈值下，同域种群的杂合个体比例为 43%，而

异域种群为 30%（附表 3）。主成分分析结果显示无论在同域（图 3.7a）还是异域（图

3.7b）种群中，纯合个体和杂合个体在遗传空间中均存在一定程度的混合分布。此外，

沿气候梯度的遗传变异模式结果表明，枹栎和短柄枹栎沿气候梯度的遗传变异在同域

和异域种群中并无显著差异（图 3.7c, d）。 
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图 3.7 中国枹栎和短柄枹栎的遗传分化。同域种群（a）和异域种群（b）在个体水平的主成分

分析图。基于遗传纯合个体，中国枹栎和短柄枹栎在同域种群（c）和异域种群（d）的遗传变

异和气候的关系。灰色阴影区域表示回归线的 95%置信区间 

Figure 3.7 Genetic differentiation between Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata in China. 

Principal component analysis (PCA) plot at individual level in sympatry (a) and allopatry (b). 

Relationship between genetic and climatic PC for Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata in China 

in sympatry (c) and allopatry (d) using genetically purebred individuals. The gray shading represents the 

95% confidence interval (CI) of the regression line 

3.3.3 种群动态历史 

基于 Migrate-n 贝叶斯模型的历史基因流分析结果表明，中国枹栎、日本枹栎和

短柄枹栎三组之间存在明显的非对称基因流，主要方向从中国枹栎向短柄枹栎，以及

中国枹栎向日本枹栎流动，Nem 值分别为 42.0 和 14.1；而反向基因流相对较弱，从短

柄枹栎和日本枹栎向中国枹栎的 Nem 值分别为 32.5 和 5.1（表 3.5）。 
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表 3.5 根据 Migrate-n 软件估算枹栎和短柄枹栎种群的历史基因流 

Table 3.5 Historical gene flow inferred by Migrate-n between Q. serrata and Q. serrata var. 

brevipetiolata populations 

  每世代有效迁移个体数 Nem 

 θ 
日本枹栎 
Q. serrata-Japan→ 

中国枹栎 
Q. serrata-China→ 

短柄枹栎 
Q. serrata var. 

brevipetiolata → 

Q. serrata-Japan 1.0 [0.7, 1.3]  14.1 [12.1, 15.8] 10.2 [8.8, 12.9] 

Q. serrata-China 3.4 [2.9, 3.6] 5.1 [3.2, 6.3]  32.5 [26.7, 35.2] 

Q. serrata var. 
brevipetiolata 

2.4 [2.0, 2.5] 6.7 [5.2, 8.1] 42.0 [36.4, 42.4]  

注：后验分布的众数以粗体表示，方括号中的数值表示 95%的置信区间；θ：4×有效种群

大小×每位点每世代突变率；→：源种群。 

Note: Bold values indicate the posterior mode, and bracketed values represent the 95% credible 

interval; θ: 4 × effective population size × mutation rate per site per generation;→: the source 

populations. 

在 DIYABC 的近似贝叶斯计算分析中，在四个假设情景中，根据线性直接回归

与逻辑回归模拟测试，结果发现情景 1 的支持度最高（图 3.8），其后验概率为 0.80

（95%置信区间：0.79，0.81），情景 1 的先验值与后验值均接近观测数据集，且多数

关键参数的相对均方根误差（Relative median of the absolute error, RMAE）值较低，说

明参数估计具有较好的精度与稳定性（表 3.6；图 3.9）。 

最佳种群演化情景 1 表明：中国枹栎种群与日本枹栎种群最初从共同祖先群体中

发生分化，随后短柄枹栎从中国枹栎种群中进一步分化出来（图 3.8）。此外，中国枹

栎、短柄枹栎和日本枹栎的有效种群大小的后验中位数分别为 6.96×103，8.35×103 和

8.28×103，而祖先群体的有效群体大小为 5.09×102，表明这三个组在分化后经历了种

群的扩张（表 3.6；图 3.8）。近似贝叶斯计算分析推断中国枹栎与日本枹栎之间的分

化时间中位数估计值（t2）为 4,390 代之前（95%置信区间：1,640，8,820 代）；短柄

枹栎与中国枹栎的分化的时间（t1）中位数估计值为 429 代之前（95%置信区间：105，

1,380 代）（表 3.6）。参考栎属物种研究中常用的世代时间 80 年[159]，则中国枹栎与日

本枹栎之间的分化时间和短柄枹栎与中国枹栎的分化的时间分别对应约 0.35 百万年

前（Mya；95%置信区间：0.13，0.71Mya）和 0.034 百万年前（95%置信区间：0.008，

0.11 Mya）（表 3.6；图 3.8）。 
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表 3.6 近似贝叶斯计算中支持度最高的场景 1 的后验参数估计值，包括 2.5%和 97.5%分位数对

应的后验概率分布以及相对均方根误差（RMAE）值 

Table 3.6 Posterior parameter estimations for the best-supported scenario 1 in ABC. Distribution of 

posterior probabilities at 2.5% and 97.5% percentiles are indicated. Relative median of the absolute 

error (RMAE) of parameters of scenario 1 are indicated 

参数 

Parameter 

中位数 

Median 

下限（2.5%） 

Lower bound (2.5%) 

上限（97.5%） 

Upper bound (97.5%) 

相对均方根误差 

RMAE 

NA 5.09 × 102 1.86 × 101 2.69 × 103 0.21 

N1 6.96 × 103 3.33 × 103 9.75 × 103 0.14 

N2 8.35 × 103 5.04 × 103 9.90 × 103 0.11 

N3 8.28 × 103 5.15 × 103 9.89 × 103 0.13 

t1 4.29 × 102 1.05 × 102 1.38 × 103 0.27 

t2 4.39 × 103 1.64 × 103 8.82 × 103 0.23 

μ 6.27 × 10-4 3.23 × 10-4 9.64 × 10-4 0.20 

p 1.98 × 10-1 1.10 × 10-1 2.96 × 10-1 0.18 

注：N1，N2，N3 和 NA 分别表示中国枹栎、短柄枹栎、日本枹栎以及祖先种群的有效种

群大小；t1：中国枹栎和短柄枹栎之间的分化时间（世代）；t2：中国枹栎和短柄枹栎的共同祖

先和日本枹栎之间的分化时间（世代）；μ：突变率（每世代每位点）；p：广义逐步突变模型中

多步突变的比例。  

N1, N2, N3 and NA represent the effective population sizes of Q. serrata-China, Q. serrata var. 

brevipetiolata, Q. serrata-Japan and ancestral population; t1 represents the divergence time in 

generations between Q. serrata-China and Q. serrata var. brevipetiolata; t2 represents the divergence 

time in generations between Q. serrata-Japan and the ancestor of Q. serrata-China and Q. serrata var. 

brevipetiolata; μ represents the mutation rate per locus per generation; p represents the proportion of 

multistep mutations under the generalized stepwise mutation model. 

 

图 3.8 使用近似贝叶斯计算从四个假设情景中选出枹栎和短柄枹栎的最优种群历史情景。四个

种群历史情景及其参数设置见图 3.3 和表 3.2。t#表示以世代数表示的时间尺度，N#表示有效种

群大小 

Figure 3.9 Optimal demographic history scenarios of Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata from 

four hypothetical scenarios using approximate Bayesian computation (ABC). Four demographic history 

scenarios and parameter settings are shown in Figure S4 and Table S7. t# represents time scale in terms 

of the number of generations and N# represents the effective population size 
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图 3.9 近似贝叶斯计算（ABC）结果。（a）通过逻辑回归与直接回归获得的四种物种分化模拟

情景后验概率，情景 1 在线性直接回归与逻辑回归测试中均被视为最优情景。（b）情景 1 的先

验值与后验值均接近观测数据集，证实所选情景的可靠性 

Figure 3.8 Results from approximate Bayesian computation (ABC). (a) Comparison of posterior 

probabilities for four simulated scenarios of species differentiation obtained by logistic and direct 

regression. Scenario 1 was found to be the most probable in both the linear direct and logistic regression 

tests. (b) Prior and posterior values estimated for scenario 1 were close to the observed dataset, 

supporting the certainty of the chosen scenario 

3.3.4 叶形态变异 

综合采用几何形态学和传统形态测量方法对叶片性状变异进行评估。基于几何形

态学数据的典型变量分析结果显示，中国枹栎、短柄枹栎和日本枹栎沿 CV1 轴形成

了三个相对清晰的类群，CV1 轴解释了总叶形变异的 89%，且中国枹栎和短柄枹栎

之间重叠较小，中国枹栎与日本枹栎之间存在小范围重叠（图 3.9a）。判别分析进一

步证实中国枹栎、短柄枹栎和日本枹栎之间存在显著的叶形态差异（P < 0.001；图

3.9b,c ,d）。 
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图 3.9 基于遗传纯合个体的中国枹栎、短柄枹栎及日本枹栎的叶片几何形态学分析。（a）个体

水平的典型变量分析散点图，含 90%置信椭圆。（b）短柄枹栎和中国枹栎的叶形判别分析；

（c）中国枹栎和日本枹栎的叶形判别分析；（d）短柄枹栎和日本枹栎的叶形判别分析 

Figure 3.9 Leaf geometric morphometric analysis for Q. serrata-China, Q. serrata var. brevipetiolata 

and Q. serrata-Japan based on the genetically purebred individuals. (a) Scatter plot of the canonical 

variate analysis (CVA) at individual level with 90% confidence ellipses. (b) Discriminant analysis (DA) 

for the leaf shape differentiation of Q. serrata var. brevipetiolata vs. Q. serrata-China, (c) Q. serrata-

China vs. Q. serrata-Japan, and (d) Q. serrata var. brevipetiolata vs. Q. serrata-Japan 

使用传统形态测量法，结果检测到六项传统形态性状以及两项功能性状（叶面积

与叶干重）在中国枹栎、短柄枹栎和日本枹栎三组之间均存在显著差异（图 3.10）。

中国枹栎种群和日本枹栎种群的传统形态性状差异主要体现在叶柄长度这一性状上

（图 3.10b）。短柄枹栎种群与中国枹栎种群的传统形态性状差异主要体现在叶片长

度、叶柄长度、叶片宽度、窦宽、叶最宽处到叶基部的长度、裂叶数量、叶面积和叶

干重上（图 3.10）。 



栎属物种种间和种内生态特征替代分布格局及适应机制研究 

52 

 

图 3.10 使用传统形态测量法基于遗传纯合个体估计短柄枹栎、中国枹栎和日本枹栎叶片性状差

异。（a）叶片长度；（b）叶柄长度；（c）叶片宽度；（d）窦宽；（e）叶最宽处的叶长；（f）裂片

数；（g）叶面积；（h）叶干重；（i）比叶面积。***，P < 0.001；**，P < 0.01；*, P < 0.05 

Figure 3.10 Leaf trait difference estimated by traditional method for Q. serrata var. brevipetiolata, Q. 

serrata-China and Q. serrata-Japan based on the genetically purebred individuals. (a) lamina length; (b) 

petiole length; (c) lobe width; (d) sinus width; (e) WP; (f) number of lobes; (g) leaf area; (h) leaf mass; 

(i) SLA. ***, P < 0.001; **, P < 0.01; *, P < 0.05 
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进一步聚焦于中国分布的枹栎和短柄枹栎的同域和异域种群的叶形态变异研究

发现典型变量CV1和传统叶形特征主成分PC1分别解释了总叶形变异的83%和77%，

因此，分别以叶形 CV1 与传统性状 PC1 作为几何形态学方法和传统形态测量方法下

叶片变异的综合替代指标。几何形态学（图 3.11a, b）和传统形态测量方法（图 3.11c, 

d）结果一致表明，枹栎和短柄枹栎之间的叶片性状分化在同域种群中显著高于异域

种群。 

 

图 3.11 枹栎和短柄枹栎基于遗传纯合个体的叶片性状差异。采用几何形态学方法在同域种群

（a）和异域种群（b）中个体水平的典型变量分析，含 90%置信椭圆。采用传统形态学测量方

法在同域种群（c）和异域种群（d）中个体水平的六项叶片性状主成分分析，含 90%置信椭圆 

Figure 3.11 Leaf trait difference for Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata in China based on the 

genetically purebred individuals. Canonical variate analysis (CVA) plot of leaf shape measured by the 

geometric morphometric method (GMM) in sympatry (a) and allopatry (b) at the individual level with 

90% confidence ellipses. Principal component analysis (PCA) of six multivariate traits measured by the 

traditional method in sympatry (c) and allopatry (d) at the individual level with 90% confidence ellipses 

判别分析结果同样显示，同域种群中枹栎和短柄枹栎的叶形态差异显著高于异域

种群（图 3.12）。此外，在具体性状上，叶片长度、叶柄长度、叶面积以及叶干重在

同域种群中呈现出更强的分化程度（图 3.13）。 
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图 3.12 基于遗传纯合个体的中国枹栎和短柄枹栎在同域种群（a）和异域种群（b）的叶形态判

别分析 

Figure 3.12 Discriminant analysis (DA) of leaf shape in sympatry (a) and allopatry (b) at individual 

level for Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata based on the genetically purebred individuals 

 

图 3.13 基于遗传纯合个体的枹栎和短柄枹栎在同域种群和异域种群的叶片性状差异。（a）叶片

长度；（b）叶柄长度；（c）叶片宽度；（d）窦宽；（e）叶片最宽处的叶长；（f）裂片数量；（g）

叶面积；（h）叶干重；（i）比叶面积。误差棒表示 95%置信区间估计值。蓝色与红色线分别代

表枹栎和短柄枹栎在同域种群和异域种群中的叶片性状差异。***，P < 0.001；*，P  < 0.05；

ns，差异不显著 
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Figure 3.13 Leaf trait difference of Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata in sympatry vs allopatry 

based on the genetically purebred individuals. (a) lamina length; (b) petiole length; (c) lobe width; (d) 

sinus width; (e) WP; (f) number of lobes; (g) leaf area; (h) leaf mass; (i) SLA. Error bars are estimations 

of 95% confidence intervals. The blue and red lines represent the difference of leaf traits between 

sympatry and allopatry for Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata, respectively. ***, P < 0.001; *, 

P < 0.05, ns indicates no significant difference 

在特征替代检验中，除比叶面积外，其余所有性状的 Dsym - allo 均为正值，表明同

域种群中的种内性状差异普遍大于异域种群中；且在严格控制遗传纯合个体后，该结

果仍保持不变（表 3.7）。 

表 3.7 基于遗传纯合个体直接检测同域和异域种群中枹栎和短柄枹栎叶片性状分化 

Table 3.7 Direct tests of leaf traits divergence for sympatric and allopatric populations of Q. serrata and 

Q. serrata var. brevipetiolata based on the genetically purebred individuals 

性状 

Trait 

同域种群 

Sympatry 

异域种群 

Allopatry 

Dsym Dallo Dsym - allo 

枹栎 
Q. serrata 

短柄枹栎 
Q. serrata var. 

brevipetiolata 

枹栎 
Q. serrata 

短柄枹栎 
Q. serrata var. 

brevipetiolata 

Leaf shape CV1 -1.9  1.4  -2.1 2.0 -3.4  -4.1 0.7 

Area (cm2) 35.2 18.7  31.0 19.9  16.6  11.0 5.6 

Mass (mg) 254.8 130.9  214.5 148.2  123.8 66.2 57.6 

SLA (cm2/g) 143.8  142.1  145.6  131.6  1.6  14.1 -12.5 

Lamina length (cm) 11.1  8.1 10.6  8.5 3.0  2.1 0.9 

Petiole length (cm) 0.8 0.3  0.7  0.3 0.6  0.4 0.2 

Lobe width (cm) 2.6  1.8  2.6  1.9  0.9  0.7 0.2 

Sinus width (cm) 2.3  1.5  2.2 1.6  0.8  0.5 0.3 

WP (cm) 6.1  4.4  6.0  4.8 1.7  1.2 0.5 

Number of lobes 11.9  9.8  11.5  11.1  2.1  0.4 1.7 

Traditional trait PC1 1.5  -1.6  1.3  -1.0  3.2  2.3 0.9 

标准主轴回归结果表明，枹栎和短柄枹栎的叶面积与叶干重之间均存在统计显著

的尺度关系（表 3.8）。叶面积与叶干重呈相关性（0.5 < R² < 0.9），且叶面积随叶干重

增加的指数总体小于 1，即叶面积的增长幅度通常低于叶干重的增长幅度。 

进一步比较同域和异域种群中枹栎和短柄枹栎的叶面积与叶干重之间的尺度参

数发现：在同域种群中，枹栎和短柄枹栎的叶面积和叶干重缩放关系存在显著差异；

而在异域种群中，枹栎和短柄枹栎呈现相同的 α 和 logβ 值（表 3.8）。 
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表 3.8 基于遗传纯合个体估计同域种群和异域种群的枹栎和短柄枹栎叶面积与叶干重对数-对数

线性关系中标准化主轴回归斜率（α）和截距（logβ） 

Table 3.8 Estimates of standardized major axis regression slopes (α) and elevations (logβ) for log-log 

linear relationships between leaf area and leaf mass for Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata 

based on the genetically purebred individuals 

 同域种群 Sympatry 异域种群 Allopatry 

 枹栎 
Q. serrata 

枹短柄栎 
Q. serrata var. brevipetiolata 

枹栎 
Q. serrata 

枹短柄栎 
Q. serrata var. brevipetiolata 

α 0.9 0.5 0.7 0.7 

logβ 2.1 1.8 1.9 1.9 

95% CI (0.8, 1.0) (0.3, 0.7) (0.6, 0.9) (0.6, 0.8) 

R2 0.8 0.5 0.7 0.8 

P < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 

注：95% CI：95% 置信区间，用于估计 α 值的精确性；R2：决定系数，用于衡量统计模型

对结果的预测拟合程度；P：统计显著性，当 P < 0.05 时差异显著。 

Note: 95% CI indicates 95% confidence interval, estimated the precision of the α value. R2 is 

coefficient of determination and indicates how well a statistical model predicts an outcome. P value 

indicates statistical significance at P < 0.05. 

3.3.5 沿气候梯度变化的叶形态变异 

气候主成分分析结果显示，枹栎和短柄枹栎所分布的气候条件在总体上少量的重

叠（图 3.14）。 

 

图 3.14 中国地区的枹栎和短柄枹栎种群的 19 个气候变量的主成分分析 

Figure 3.14 Biplot obtained by principal component analysis (PCA) according to the 19 climate 

variables for Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata in China 
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进一步分析叶片性状沿气候梯度的变化幅度与响应模式，发现同域种群中的叶形

态变异高于异域种群（图 3.15），尤其体现在叶片长度、叶柄长度、叶面积和叶干重

上（图 3.16）。此外，枹栎和短柄枹栎的叶片形态变异在同域种群和异域种群中对气

候因子的响应存在差异。在同域种群中，短柄枹栎的叶片形态变异与气候之间的关联

显著强于异域分布区，尤其体现在叶片长度、叶柄长度、叶片宽度、窦宽、叶最宽处

的叶长、裂片数、叶面积和叶片质量方面（图 3.16）。且短柄枹栎沿此气候梯度的叶

片性状变异高于枹栎（图 3.15）。 

 

图 3.15 中国地区的枹栎和短柄枹栎基于遗传纯合个体的叶形态与气候主成分的关系。采用几何

形态学方法分析同域（a）和异域种群（b）的叶形变异随气候主成分的变化趋势。采用传统形

态学方法分析同域（c）和异域种群（d）的叶片性状变异随气候主成分的变化趋势 

Figure 3.15 Relationship between leaf morphology and climatic PC for Q. serrata and Q. serrata var. 

brevipetiolata in China based on the genetically purebred individuals. Variation in leaf shape using the 

geometric morphometric method in sympatric (a) and allopatric (b) populations as a function of climatic 

PC. Variation in leaf traits using traditional morphological methods in sympatric (c) and allopatric (d) 

populations as a function of climatic PC 
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图 3.16 中国地区的枹栎和短柄枹栎种群基于遗传纯合个体的叶形态与气候主成分关系。（a）叶

片长度；（b）叶柄长度；（c）叶片宽度；（d）窦宽；（e）叶片最宽处的叶长；（f）裂片数量；

（g）叶面积；（h）叶干重；（i）比叶面积 

Figure 3.16 Relationship between leaf morphology and climatic PC for Q. serrata and Q. serrata var. 

brevipetiolata in China based on the genetically purebred individuals. (a) lamina length; (b) petiole 

length; (c) lobe width; (d) sinus width; (e) WP; (f) number of lobes; (g) leaf area; (h) leaf mass; (i) SLA 
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3.4 讨论 

3.4.1 种群动态历史 

研究表明中国枹栎种群和日本枹栎种群最初从共同祖先群体中发生分化，随后短

柄枹栎从中国枹栎种群中进一步分化出来。不过，需要指出的是，基于微卫星数据推

断的分化时间可靠性有待检验，由于微卫星位点突变率较高、突变模型复杂，容易产

生同源突变，可能导致分化时间被低估，尤其是在种群扩张或基因流较强的情景下更

为明显[160, 161]。 

在第四纪冰期期间，随着海平面下降，东海曾作为连接中国与日本的陆桥，促进

了两地植物种群之间的基因交流[162]。然而，在更新世晚期较温暖的间冰期（约 4 万

至 2 万年前），海平面回升再次隔绝了这些区域，形成了二次接触的印记，并最终形

成现今所观察到的地理隔离。类似的历史过程也被作为中日植物区系内众多植物类群

的系统发育历史的解释，包括白栎组中的蒙古栎、槲栎和槲树[42, 162]。 

在中国范围内，本研究观察到不对称的历史基因流，主要方向是从枹栎种群向短

柄枹栎种群流动。模拟研究表明，基因交流往往主要从本地（早期定殖）物种流向入

侵（晚期定殖）物种[140]，这一结果在直觉上看似反常，但在动植物的多项实证研究

中均保持一致。一个典型例子是尼安德特人基因组的研究发现基因流主要由本地尼安

德特人流向后进入的现代人类[163]。在此背景下，枹栎作为早期定殖物种，而短柄枹

栎则代表晚期定殖物种，其基因流方向与这一广泛观察到的模式一致，并与针叶树[141, 

164]以及落叶栎树[24]中观察到的模式相吻合。 

3.4.2 同域竞争下的性状分化：环境响应与资源策略权衡 

尽管 Schluter 和 McPhail[46]提出了较为严格的特征替代研究框架，但已有研究指

出直接检验两个物种在同域种群的分化程度高于异域种群，就足以描述特征替代的模

式[45, 132, 165]。本研究使用两种不同的叶片性状测量方法，结果一致表明同域种群中的

叶片性状变异均显著大于异域种群。几何形态学方法更能捕捉叶片整体形状与构型，

而传统形态测量法更侧重于叶片的尺寸与数量特征。两种方法的互补使用能够识别仅

依赖单一方法时可能遗漏的分化模式。统计检验结果表明这些性状差异很可能并非由

随机表型可塑性引起，但需要注意的是表型可塑性本身也可能参与或促进特征替代[14, 

166]。 

此外，短柄枹栎的叶片较小、叶柄较短、裂叶较少以及比叶面积较低，更偏向于

采取资源保守型策略。已有研究表明裂片较多的物种通常与寒冷或干旱等环境相关，

因为裂叶数量的增加有助于减少水分散失和有效叶面积，从而改善水分利用调节[88, 92, 

167]。同时，较短的叶柄会增加叶片重叠程度，可能会降低冠层对光的截获，但有助于

保持叶片水分并缓解热胁迫[168, 169]。这些性状特征符合资源保守型策略，该策略在竞

争激烈或资源更受限的环境中往往更具优势[86, 170]。因此，这表明较晚分化的短柄枹
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栎为应对同域环境中较强的资源竞争压力，进化出更保守的叶片性状。本研究进一步

检验了叶面积与叶干重的关系。结果显示，无论是早期定殖的枹栎还是晚期定殖的短

柄枹栎，同域种群中的叶面积和叶干重的分化程度均高于异域种群。值得注意的是，

叶面积与叶干重之间回归斜率在枹栎和短柄枹栎中表现出相反趋势，枹栎的 α 值由异

域的 0.7 升高至同域的 0.9，而短柄枹栎的 α 值则由 0.7 降低至 0.5。这一结果表明在

同域种群中，短柄枹栎单位叶面积对应更高的叶干重投入，更偏向资源保守型策略；

而枹栎则更偏向资源获取型策略[87]。短柄枹栎在同域种群中表现出的形态分化，可能

代表生态物种形成或物种形成的早期阶段，通过性状分化降低直接竞争。而较早分化

的枹栎更遵循较快的生活史策略，更侧重资源获取。如果这种同域分化过程持续进行，

这些形态差异未来可能通过遗传固定，随时间推移导致枹栎和短柄枹栎之间进一步分

化。 

沿气候梯度的叶形态变异分析进一步表明，较晚定殖且分化时间较短的短柄枹栎

对环境变化表现出更强的响应。枹栎和短柄枹栎在环境梯度上的叶片性状变异差异进

一步揭示短柄枹栎在同域种群中可能面临更激烈的资源竞争。考虑到种群动态历史会

影响种群的进化潜力，本研究推测种群动态历史的不平衡（例如有效种群大小的差异

等）可能在晚期种的扩张与定殖过程中发挥了作用，从而促进了同域种群中叶片性状

的分化[43]。 

值得注意的是，与同域种群中的叶形态分化显著高于异域种群的结果不同，本研

究通过遗传标记并未检测到类似趋势。这种差异可能存在两种解释。第一种解释是观

察到的形态差异主要源于表型可塑性，即同一基因型在不同环境中产生不同的表型[17]。

然而正如前文所述，尽管表型可塑性可能参与特征替代过程，但它难以完全解释多个

种群中一致观察到的分化模式。第二种解释是本研究使用的中性遗传标记可能不足以

捕捉适应性分化，仅反映中性遗传结构。某些与适应性分化相关的基因组区域（即基

因组岛）可能与特定的适应性分化相关，从而导致形态差异[171]。为更深入理解这一

机制，未来需要进一步开展简化基因组测序、全基因组重测序甚至表观遗传学等研究，

以识别相关区域并阐明适应性分化在性状形成中的作用。 

3.5 小结 

本研究以枹栎和短柄枹栎为研究对象，开展了覆盖其在中国-日本主要分布范围

的研究，在跨区域尺度上系统解析了枹栎的遗传分化、历史基因流以及叶片形态变异，

并在此基础上聚焦于中国同域和异域分布的枹栎及其变种短柄枹栎，进一步检验了种

内特征替代。研究结果显示枹栎在中国和日本种群之间存在显著的遗传分化，并检测

到主要由中国种群流向日本种群的基因流。该基因交流很可能发生在第四纪冰期，海

平面下降，东海区域形成陆桥，从而促进了两地之间种群的迁移与扩散。随后，中国

地区的枹栎种群进一步发生分化形成短柄枹栎种群。在此基础上，进一步比较同域和
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异域种群中枹栎和短柄枹栎的遗传和叶形变异，研究结果显示枹栎和短柄枹栎在同域

和异域种群中的遗传分化差异并不显著，表明仅依赖中性标记可能难以捕捉选择驱动

的适应性分化。然而，叶片性状分析研究表明枹栎和短柄枹栎在同域种群中的叶片性

状变异高于异域种群。结合环境因子进一步支持上述同域的表型分化更强。此外，枹

栎和短柄枹栎的叶面积与叶干重之间存在显著的异速生长关系，且短柄枹栎的叶面积

相对于叶干重呈现更不成比例的下降趋势。综上，本研究在中性遗传标记的基础上难

以直接反映适应性分化的情况下，叶片性状仍可在同域背景下呈现更强的分化信号，

表明短柄枹栎可能正处于早期生态分化过程中，并揭示了种内特征替代在种内形态多

样化与资源利用策略中的潜在作用。  
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4 生态特征替代的适应机制 

4.1 引言 

在生态进化研究中，一个长期而核心的问题是：如果把进化过程重演一次，最终

是否会得到相似的适应性结果。美国古生物学家与进化生物学家 Stephen Jay Gould

（1941-2002）[172]提出进化是不可预测的理念，他认为表型受到物种历史的制约[173]，

如果地球历史被重启并再次演化，许多表型可能不会重复出现[174]。这种进化过程中

的偶然性也在大肠杆菌持续 6 万代的实验进化研究中得到了证据支持[175]。然而，在

彼此独立的类群中，相似的选择压力会导致不同进化谱系表型趋同的现象非常普遍，

例如，三刺鱼种群在入侵淡水环境的过程中均表现出体表护甲的减少[49, 176, 177]；不同

岛屿的蜥蜴在占据加勒比海岛屿上的共同生态位空间时，也独立进化出相同的形态特

征[178]。这些研究表明适应性进化既可能具有强烈的偶然性，也可能在近缘类群间表

现出较高的可重复性[179]。 

表型的趋同进一步引出了一个重要问题：相似的适应性表型是否由相同的遗传变

化所驱动。当不同种群或物种在相似选择压力下反复利用相同的基因或等位基因频率

变化时，通常表现为遗传趋同。也就是说当某一适应性性状主要受单效基因控制时，

例如哺乳动物的毛色，不同种群或物种可能反复使用相同的遗传位点[180, 181]。相反，

如果某个表型性状是由多个基因控制的，不同种群可能通过不同的基因组合实现相似

的适应性结果，这种现象则称为遗传冗余[181, 182]。 

特征替代本质上反映了竞争者存在与否所造成的不同选择压力差异，在没有竞争

者存在时即异域种群中，性状变化主要受本地环境和物种自身遗传背景等因素影响；

在有竞争者存在时即同域种群中，种间竞争可能进一步驱动性状发生变化，促进物种

共存。因此，通过比较物种在同域和异域种群中的性状差异，可以判断竞争是否与表

型分化有关。此外，同域种群中，若性状偏移主要发生在其中一个物种中，则表明特

征替代具有不对称性。因此，在本研究的第二章和第三章揭示栎属特征替代的表型和

遗传模式基础上，本章进一步利用全基因组重测序数据，从基因组水平上筛选可能受

选择影响的候选基因组区域（基因组岛），解析造成特征替代的适应性分化是由遗传

趋同还是遗传冗余所驱动。 

4.2 材料与方法 

4.2.1 全基因组重测序 

使用第 2 章中槲栎和槲树中具有代表性的个体用于全基因组重测序，其中槲栎

20 个种群，38 个体；槲树 28 个种群，52 个体（附表 1）。样品筛选主要遵循以下原

则：首先，基于第 2 章的种群遗传结构分析结果，优先选择以 Q 值为 0.9/0.1 判别的

遗传纯合个体；其次，尽量覆盖槲栎和槲树的同域与异域分布区，以保证样品能够代
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表两物种在不同分布条件下的遗传变异；第三，结合 DNA 质量和样品保存状况，筛

选 DNA 浓度满足测序要求的个体。 

为保证文库构建质量，首先对基因组 DNA 进行浓度和纯度的检测。对质检合格

的 DNA 样品在 DNBSEQ 平台进行 DNA 小片段文库构建，并进行全基因组重测序，

采用双端 150 bp 的测序策略，每个个体的测序深度为 30×。然后使用华大基因开发的

SOAPnuker v1.5.4[183]软件对原始测序序列进行质量控制。首先删除包含接头的 reads；

然后去除低质量碱基比例过高的 reads（如质量值 ≤ 5 的碱基占比超过 50%）；最后

去除含未知碱基（N）比例超过 1%的 reads，获得初步质量控制后的有效数据（Clean 

data）。 

使用 Burrow-Wheeler aligner (BWA) v 0.7.17[184]比对软件（参数: mem-R）将质控

后的 clean reads 映射到槲树参考基因组上[185]；在比对生成 SAM 文件后，使用 samtools

（参数：sort）将比对结果从 sam（Sequence Alignment/ MAP）文件转为按基因组坐

标排序后的 bam 文件，这是进行所有下游分析的基础。接着，为获得高质量的变异检

测结果，必须对 bam 文件进行严格预处理，首先标记或移除 PCR 扩增引入的重复

reads，防止过度扩增带来的假阳性变异；接着使用 samtools view -q 30 参数严格过滤，

剔除比对质量值低于 30 的低可信度比对结果，运用这两步处理可以显著提升数据的

信噪比，确保变异检测准确性。最后使用 GATK v4.2.5.0[186]对每个个体进行变异检测

并合并所有样本，得到包含所有个体所有基因型的变异文件。 

由于二代测序 reads 长度较短，且基因组中重复序列较多，容易造成 reads 错误

比对，测序深度分布不均也可能增加变异检测中的假阳性。为降低假阳性率并获得高

质量 SNP，本研究依据 GATK 官方推荐的严格过滤标准，使用 GATK v4.2.5.0 对初步

检测得到的 SNP 进行过滤，具体过滤的参数设置为：gatk VariantFiltration -R Reference 

Genome.fasta -V SNP.vcf.gz -O SNPfiltered.vcf.gz --filter-name “ExcessHetFilter” --filter-

expression “ExcessHet > 13.0” - filter-name “MissingRateFilter” --filter-expression “AN < 

(10*2*0.9)” --genotype-filter name “DPFilter” --genotype-filter-expression “DP < 10.0 || 

DP > 200.0” --genotype-filter name “AF04Filter” --genotype-filter-expression “isHet = 1 & 

(AD[1]/ (AD[0]+AD[1]+0.001)) < 0.4” --genotype-filter-name “AF06Filter” --genotype-

filter expression “isHet = 1 && (AD[1] / (AD[0]+AD[1]+0.001)) > 0.6” --genotype-filter-

name “HomoRefFilter” --genotype-filter-expression “isHomRef = 1 & (AD[0]/ 

(AD[0]+AD[1]+0.001)) < 0.99” --genotype-filter-name “HomoAltFilter” --genotype-filter 

expression “isHomVar = 1 && (AD[1]/ (AD[0]+AD[1]+0.001)) < 0.99” --genotype-filter 

name “ZeroRead” --genotype-filter-expression “AD[0]+AD[1] = 0”。最后运用 PLINK2 命

令对初步过滤的 SNP 数据集再次进行严格的质量控制，主要包括：过滤掉次要等位

基因频率（minor allele frequency, MiAF）低于 0.05 的位点；过滤掉在所有样本中基因

型缺失率高于 5%的位点；为减少连锁位点对后续分析的影响，本研究基于连锁不平

衡（linkage disequilibrium, LD）对 SNP 数据集进行筛选，获得相互独立的变异位点，
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参数设置为：--indep-pairwise 50 10 0.2。利用 SNPEff[187]软件对变异位点进行注释，

根据参考基因组及基因组注释文件构建数据库。 

4.2.2 遗传多样性、连锁不平衡和遗传结构 

使用 VCFTOOLS v0.1.15 软件[188]以 10 kbp 的物理长度为滑动窗口，10 kbp 为步

长，进行非重叠滑动窗口法计算核苷酸多样性（Nucleotide diversity, π），来评估种群

的遗传多样性。 

此外，为了评估槲栎和槲树每个谱系的基因组水平的连锁不平衡（Linkage 

disequilibrium, LD），基于 MaxDist 参数为 100 kb 运用 PopLDdecay v3.40[189]软件计算

任意两个位点之间的等位基因频率相关性（r2），平均所有 100 kbp 窗口内的结果后使

用 PopLDdecay 软件中的 Plot_MultiPop.pl 脚本绘制 LD 衰减曲线图。 

采用 ADMIXTURE v1.3.0 软件[190]对个体的遗传信息进行分析并估计祖先比例。

遗传簇数（K）预先设定为 1-10，每个 K 值重复 20 次，对每一个 K 值均通过交叉验

证（Cross-validation）计算交叉验证误差（CV error），并以 CV 值最低的 K 作为最优

聚类数。为进一步可视化遗传簇的分布格局，使用 EIGENSTRAT 软件中的 smartPCA

模块进行主成分分析（Principal components analysis, PCA）[191]。PCA 输出结果在 R 

v4.0.2 软件中使用 ggplot2 包进行绘图展示（https://cran.r-project.org/ web/packages/ 

ggplot2）。 

4.2.3 种群动态历史 

马尔可夫合并（Sequentially Markovian Coalescent, SMC++）是一种基于贝叶斯推

断的方法，用于推断种群大小随时间变化的历史[192]。本研究使用 SMC++方法来推断

槲栎和槲树有效种群大小的动态变化。对于 SMC++分析，估算范围为 103-107 代前的

历史有效种群大小，并根据假设世代时间为 50 年，每世代每个碱基的突变率为 μ = 1

×10-8。 

4.2.4 基因组岛检测 

基因组岛（genomic islands）是指基因组中相对于中性背景或全基因组平均水平

表现出异常高遗传分化的区域。Nosil 等（2009）将基因组岛定义为分化水平显著高

于中性预期的基因组区域，其尺度可以从单个位点到较大的连续染色体区域不等；在

物种或种群分化研究中，这类区域可能与歧化选择有关，但也可能受基因组结构、种

群历史等因素影响。本论文采用遗传分化指数（FST）和跨群体复合似然比（Cross-

Population Composite Likelihood Ratio, XP-CLR）联合筛选候选基因组岛。FST 可反映

不同种群间等位基因频率差异，用于筛选相对于全基因组背景具有较高遗传分化的窗

口。XP-CLR 通过整合连续基因组区域的多个 SNPs 信息，利用“复合似然比”模型

增强对选择信号的检测能力，有利于捕捉因正选择导致的等位基因频率偏离和连锁不

平衡变化。由于单一方法易受遗传漂变或模型参数的影响，因此采用两者结果的交集
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来筛选候选受选择区域，以提高选择信号检测的准确性和可靠性。首先在 VCFTOOLS 

v0.1.15 软件[188]中基于非重叠的 10 kbp 滑动窗口法计算不同种群对之间的 SNPs 等位

基因频率。接着使用相同滑动窗口大小进行计算 XP-CLR 统计量。FST 和 XP-CLR 均

采用前 5%的窗口作为选择信号区域，将 FST 和 XP-CLR 两种方法鉴别出的交集区域

作为候选受选择区域（基因组岛），根据交集内的区间位置信息从注释文件中提取候

选受选择区域内的位点作为候选位点进行后续分析。 

4.2.5 识别遗传趋同和冗余位点 

本研究参照 Crawford 等[7]的方法，以候选位点在多个同域种群中的（minor allele 

frequency, MiAF）是否呈现跨种群的重复一致性，以及其相对于异域种群的偏离程度

为依据，识别遗传趋同与遗传冗余位点。也就是说对于每个 SNP，基于所有同域种群

的 MiAF 计算 95%置信区间，当同域种群中该位点的 MiAF 落在所有同域种群 MiAF

的 95%置信区间内，同时位于异域种群 MiAF 范围之外时，认为该位点在同域种群中

表现出共同且显著的等位基因频率偏移，即遗传趋同位点。若某个 SNP 至少在一个

同域种群中的 MiAF 落在异域范围内则为遗传冗余位点。根据 ADMIXTURE 推断的

遗传结构，分为四个组：所有异域槲栎种群 vs.同域种群（Allopatry_QA vs. Sym）、异

域槲栎北谱系 vs.同域种群（Allopatry_QAL1 vs. Sym）、异域槲栎南谱系 vs.同域种群

（Allopatry_QAL2 vs. Sym）、所有异域槲树种群 vs.同域种群（Allopatry_QD vs. Sym）。

首先使用 VCFTOOLS v0.1.15 软件[188]计算每个同域种群以及每个分组中的所有异域

种群在每个候选位点的等位基因频率，并提取最小等位基因频率。遗传趋同的判定标

准为同一候选位点在多个同域种群中的最小等位基因频率相似，即某同域种群该位点

的最小等位基因频率落在所有同域种群中该位点最小等位基因频率的 95%置信区间

内。遗传冗余的判定标准为对于每个候选位点，在每个同域种群中计算其最小等位基

因频率与异域种群的差值，并与其他每个同域种群的最小等位基因频率差值进行比较，

若前者更小，则判定该位点更接近异域种群，支持遗传冗余。 

4.2.6 顺式调控元件预测 

顺式调控元件（cis-regulatory elements, CREs）是基因组中参与调控基因表达的非

编码 DNA 序列，主要通过为转录因子等调控蛋白提供结合位点，影响靶基因的转录

活性和时空表达模式。植物基因组中的顺式调控元件在生长发育、形态建成以及环境

响应过程中具有重要作用，其序列变异可通过改变转录因子结合能力或调控强度，进

一步影响基因表达差异，并可能参与植物表型分化和适应性进化。因此，对候选受选

择区域中的潜在顺式调控元件进行预测，有助于从基因表达调控层面解析受选择位点

参与适应性分化的潜在机制。 

本论文对于通过 FST 和 XP-CLR 分析共同检测出的所有候选受选择区域，提取所

有位于基因上游和下游区域的候选受选择区域的位点，从其 5’端和 3’端各提取 10 bp

的碱基序列，构建包含 SNP 位点的 21 bp 序列，用于预测潜在顺式调控元件。提取的
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这 些 序 列 随 后 与 植 物 顺 式 调 控 DNA 元 件 数 据 库 NewPLACE

（http://www.dna.affrc.go.jp/PLACE/）进行序列相似性比对，以识别其中可能存在的已

知植物顺式调控元件序列[193]。 

4.2.7 富集分析 

将受选择区域内的所有候选基因的氨基酸序列通过 BLASTP 程序比对至拟南芥

（Arabidopsis thaliana）基因组注释数据库（TAIR, https://www.arabidopsis.org/）提取

同源基因。接着以拟南芥全基因组基因作为背景，将拟南芥同源基因提交至

PANTHER 数据库（https://www.pantherdb.org/）进行基因本体（Gene Ontology, GO）

富集分析[194]，推断其生物过程与信号通路。富集显著性采用费歇尔精确检验（Fisher’s 

exact tests）计算，并采用错误发现率（False discovery rate, FDR）进行多重检验校正。 

4.3 结果 

4.3.1 全基因组重测序 SNP 位点统计 

本研究采用全基因组重测序技术对槲栎和槲树样本进行测序，测序深度与比对结

果显示，各样本平均测序深度为 43×，并且 95%以上个体的测序深度超过 30×，与参

考基因组的平均比对率为 94%。在严格质量控制与位点过滤后，最终保留 2,492,479

个 SNPs，且 SNPs 在参考基因组的 12 条染色体上分布较为均匀，未见明显的局部富

集或缺失。 

4.3.2 遗传结构、遗传多样性和连锁不平衡 

基于全基因组 SNPs 评估槲栎和槲树的遗传结构，ADMIXTURE 的交叉验证结果

表明，交叉验证误差 CV 值在 K = 2 时达到最低值，说明主要存在两个遗传聚类。在

K = 2 时，槲栎和槲树个体明显分离，但也存在一定程度的遗传成分混合；当 K = 3

时，槲栎内部个体进一步分化成北谱系（Allopatry_QAL1）和南谱系（Allopatry_QAL2），

而槲树的祖先成分保持相对稳定。主成分分析得到与 ADMIXTURE 一致的结果，不

同分组在主成分空间中形成相对独立的聚类，其中槲栎与槲树个体在 PC1 轴上明显

分离。 

遗传多样性与遗传分化的结果显示，同域和异域分布的槲栎和槲树在核苷酸多样

性水平上总体相近但存在差异（图 4.1a）。其中，异域槲栎南谱系遗传多样性最高（π 

= 1.90×10⁻⁵），且同域遗传多样性低于异域遗传多样性（图 4.1a）。遗传分化结果显示，

槲栎在同域和异域种群之间的遗传分化（两个谱系分别 FST 为 0.011 和 0.090）高于槲

树在同域和异域种群之间的遗传分化（FST = 0.006），且同域槲栎和槲树之间的遗传分

化（FST = 0.31）高于异域槲栎和槲树之间的遗传分化（FST = 0.128, 0.091）（图 4.1a）。

连锁不平衡分析表明，同域的槲栎和槲树种群表现出缓慢的 LD 衰减模式，异域的槲

栎和槲树种群表现出快速的 LD 衰减模式（图 4.1b）。 
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图 4.1 同域和异域分布的槲栎和槲树的遗传多样性、遗传分化和连锁不平衡。（a）各分组间的

核苷酸多样性和遗传分化。每个圆圈中的数值代表不同支系的核苷酸多样性，每条线上的数值

表示两两组间的遗传分化。（b）各组的连锁不平衡衰减 

Figure 4.1 Nucleotide diversity, genetic divergence and linkage disequilibrium (LD) between Q. aliena 

and Q. dentata in sympatry and allopatry. (a) Comparison of nucleotide diversity and pairwise genetic 

differentiation among the five groups. The number inside each circle indicates nucleotide diversity (π) 

for a given group, and the number associated with each connecting line represents pairwise FST. (b) 

Linkage disequilibrium decay across the five groups 

4.3.3 种群动态历史 

基于 SMC++的共祖推断结果显示，同域和异域的槲栎和槲树种群经历了相似但

幅度不一的种群动态变化，在一千万年前到十万年前之间，五个组均经历了有效种群

大小收缩-扩张-收缩的历史事件，大约在四万年前，五个组均出现了有效种群大小扩

张事件（图 4.2）。 

 

图 4.2 基于 SMC++推断的槲栎与槲树各分组历史有效种群大小变化，曲线整体反映各组在历史

时期的群体扩张与收缩过程。所有轨迹均使用 50 年的世代时间和每世代每位点突变率为 μ=1×

10-8 进行缩放 

Figure 4.2 Demographic history of Q. aliena and Q. dentata inferred by SMC++ analysis. Colored 

curves represent the inferred demographic trajectories of each group, depicting long-term population 

expansions and/or declines. All trajectories were scaled using a generation time of 50 years and a 

mutation rate of 1×10-8 per site per generation 
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4.3.4 选择性信号检测 

基于 10 kbp 非重叠滑动窗口对全基因组进行扫描，分别使用 FST 和 XP-CLR 两

种方法检测候选选择信号，结果显示在所有异域槲栎种群与同域种群之间的 FST 检测

出 3,714 个高遗传分化区域，XP-CLR 检测出 1,499 个选择信号区域，重叠的区域为

442 个，作为候选受选择区域，提取出 7,291 个 SNPs；在异域槲栎北谱系与同域种群

之间的 FST 检测出 3,664 个高遗传分化区域，XP-CLR 检测出 1,689 个选择信号区域，

候选受选择区域为 354 个，提取出 7,943 个 SNPs；在异域槲栎南谱系与同域种群之

间的 FST 检测出 3,687 个高遗传分化区域，XP-CLR 检测出 2,067 个选择信号区域，

候选受选择区域为 556 个，提取出 10,904 个 SNPs；在所有异域槲树种群与同域种群

之间的 FST 检测出 3,369 个高遗传分化区域，XP-CLR 检测出 1,404 个选择信号区域，

候选受选择区域为 344 个，提取出 6,391 个 SNPs。其中，异域槲栎南谱系与同域种

群对的候选受选择区域数量最多（556），表明该谱系可能存在更强或更广泛的选择扫

荡信号；所有异域槲树种群与同域种群对在两种方法下检测出的候选受选择区域数量

相对较少（FST: 3,369; XP-CLR:1,404），表明其分化信号的强度或范围相对较弱。 

4.3.5 趋同和冗余位点识别 

参照 Crawford 等[13]的方法结果显示，所有异域槲栎种群与同域种群对之间检测

出 2,959 个趋同位点和 4,332 个冗余位点，分别注释到 321 和 344 个基因上；异域槲

栎北谱系与同域种群对之间检测出 2,403 个趋同位点和 5,540 个冗余位点，分别注释

到 253 和 287 个基因上，其冗余比例在四组中最高；异域槲栎南谱系与同域种群对之

间检测出 3,928 个趋同位点和 6,976 个冗余位点，分别注释到 419 和 467 个基因上；

所有异域槲树种群与同域种群对之间检测出 2,824 个趋同位点和 3,567 个冗余位点，

分别注释到 239 和 243 个基因上。参与遗传冗余的高分化位点的数量和比例整体均高

于参与遗传趋同的高分化位点。 

4.3.6 顺式调控元件预测以及功能注释 

通过比对植物顺式调控元件数据库结果显示，40% ~ 65%的 SNPs 位于已知植物

DNA 顺式调控元件中。此外，10% ~ 21%的 SNPs 位于光响应元件（如 G-box）、温度

响应元件（如 LTR）、水分胁迫相关元件（如 ARE）、花粉和花发育相关调控元件（如

AGL1），且冗余 SNPs 的调控元件数量更高。其中，参与温度和水分联合调控的调控

元件包括 ABREZMRAB28 和 ACGTROOT1。 

在所有异域槲栎种群与同域种群对中，参与趋同的 SNPs 约 65%（319 个）被预

测位于已知的植物 DNA 顺式调控元件中，其中约 12%（59 个）与光照、水分、温度

和花发育相关；参与冗余的 SNPs 约 44%（306 个）被预测位于已知的植物 DNA 顺

式调控元件中，其中约 13%（89 个）与光照、水分、温度和花发育相关。在异域槲栎
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北谱系与同域种群对中，参与趋同的 SNPs 约 40%（132 个）被预测位于已知的植物

DNA 顺式调控元件中，其中约 10%（33 个）与光照、温度和花发育相关；参与冗余

的 SNPs 约 48%（336 个）被预测位于已知的植物 DNA 顺式调控元件中，其中约 13%

（91 个）与光照、水分、温度和花发育相关。在异域槲栎南谱系与同域种群对中，参

与趋同的 SNPs 约 50%（342 个）被预测位于已知的植物 DNA 顺式调控元件中，其

中约 14%（96 个）与光照、水分、温度和花发育相关；参与冗余的 SNPs 约 54%（552

个）被预测位于已知的植物 DNA 顺式调控元件中，其中约 16%（163 个）与光照、

水分、温度和花发育相关。在所有异域槲树种群与同域种群对中，参与趋同的 SNPs

约 42%（144 个）被预测位于已知的植物 DNA 顺式调控元件中，其中约 12%（41 个）

与光照、水分、温度和花发育相关；参与冗余的 SNPs 约 65%（307 个）被预测位于

已知的植物 DNA 顺式调控元件中，其中约 21%（99 个）与光照、水分、温度和花发

育相关。 

本论文将显著富集的基因本体（GO）术语根据其 GO 定义和注释功能进行分类。

与器官形成、细胞分化和发育过程相关的术语归为形态建成与发育（morphological 

construction and development）；与生物/非生物胁迫、防御反应、激素响应和氧化胁迫

响应相关的术语归为胁迫响应（stress response）；与代谢过程、生物合成、分解代谢、

物质运输和跨膜运输相关的术语归为代谢与运输调控（metabolism and transport 

regulation）。并分别统计了每组中趋同位点和冗余位点对应的富集基因数量。就富集

条目特征而言，趋同位点注释到的基因主要富集于性状相关的发育通路，如组织和器

官发育及与生殖结构相关过程，而冗余位点注释到的基因主要富集于调控网络与代谢

和运输过程。从富集基因数量来看，富集到与形态构建与发育过程相关的基因在趋同

位点和冗余位点中均最高。冗余位点中与代谢与运输调控过程相关的基因数量整体高

于趋同位点。此外，物种层面比较显示，槲栎在形态构建与发育、胁迫响应以及代谢

与运输调控三类中富集的基因数量整体高于槲树。 

物种特异基因的功能注释结果显示，槲树与槲栎之间存在显著的功能差异。仅在

所有异域槲树种群与同域种群对中检测出的基因（如 LCR、ACC1、UGE3 和 DMR6

等，位于 2、3、8、9 和 12 号染色体）主要与抗逆、角质层蜡质合成及生殖发育相关，

揭示其可能参与对干旱和低温环境的适应。在槲栎与同域种群对中发现的基因（如

TGA9、AGL3、ACA9 和 UBP12 等，位于 1、2、5、6、10 和 12 号染色体）则多与花

器官发育、花粉管生长及光周期调控有关，反映出两者在生殖与发育调控上的分化（表

4.3）。且部分基因，如 LCR 和 DGK3 等，在以往研究中已被报道可响应干旱、低温及

盐胁迫等环境因子。
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4.4 讨论 

4.4.1 特征替代的基因组证据：遗传趋同与遗传冗余 

特征替代强调物种在同域种群中由竞争驱动的适应性分化。近期研究指出，早期

同域形成即可出现方向性选择，并且这种选择过程能够累积为可重复的分化模式，为

从过程到模式的证据提供了关键支撑[195]。本研究以同域和异域种群为切入点，首先

在全基因组水平上检测到了广泛的选择相关的分化信号，基于 10 kbp 非重叠窗口的

扫描显示，四组对比中 FST 检测到 3,369-3,714 个高分化区域，XP-CLR 检测到 1,404-

2,067 个选择信号区域，且分布于 12 条染色体上，表明分化信号呈现多区域分布特

征，并非由少数单一片段主导。 

在同域竞争导致的特征替代过程中，基因组层面的适应性分化至少可以从两种互

补视角来理解：共享的遗传趋同与特异性的遗传冗余。趋同是指在独立的种群或物种

中相似选择压力会反复促成相似的适应结果，体现在核苷酸层面共享的变异上，强调

多个同域种群在相同位点上出现一致的等位基因频率变化[7, 176, 177, 196, 197]。由于选择

可能导致等位基因频率在不同群体间发生可检测的偏移，在起始频率较低等情景下，

频率变化在低频区间更敏感，因此本研究采用最小等位基因频率作为描述位点频率差

异的指标。在四组同域-异域组中，检测到 2,403-3,928（30%-44%）个趋同位点，表

明在同域竞争相关的分化过程中，确实存在一部分位点在多个同域种群上出现一致的

等位基因频率偏移，符合共享位点参与适应性分化的预期。在同一基因或同一基因组

区域出现类似比例的遗传趋同在不同系统中并不罕见，对真核生物趋同进化的综述指

出共享同一基因的趋同概率平均约为 32%[198]，例如三刺鱼的不同种群可共享 37%的

相同基因组窗口[199]。 

第二种观点是遗传冗余，指潜在可用于适应的等位基因数量远多于实现适应所必

需的等位基因数量，因此多种不同的等位基因组合可能产生相似的适应性表型[181, 200-

203]。在本研究结果中，冗余位点的数量（3,567-6,976）和比例（56%-70%）在四组中

均高于趋同位点的数量（2,403-3,928）和比例（30%-44%），表明特征替代的遗传机制

更接近多位点、多路径的冗余适应，但仍包含跨同域种群重复出现的趋同信号。值得

注意的是异域槲栎南谱系与同域种群对中冗余位点最多，且异域槲栎南谱系的遗传多

样性最高。冗余的另外一个重要方面是由于可行组合很多，适应等位基因未必会走向

固定，从而更容易维持遗传多态性[181, 200]。需要指出的是，本章中关于遗传趋同和遗

传冗余的判定主要基于候选受选择区域内的位点在同域和异域种群间的最小等位基

因频率变化。该方法能够从全基因组水平筛选出可能与同域适应性分化相关的候选位

点，但其本质上仍是一种统计推断方法。由于等位基因频率差异可能同时受到种群历

史以及取样范围等的影响，因此，当前结果更适合作为揭示潜在遗传机制的候选证据。

此外，由于本章在分析中将同域槲树和同域槲栎共同作为同域种群（Sym）进行比较，

因此所识别的候选分化位点可能同时包含两类信号：一方面，这些位点可能反映异域
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槲栎与同域槲栎之间的适应性差异；另一方面，也可能代表槲栎与槲树之间的物种间

遗传差异。因此，未来研究有必要在更精细的种群分组基础上，分别开展种内同域和

异域比较和种间分化比较。 

4.4.2 适应性分化的功能基础 

功能富集结果进一步支持趋同和冗余在功能上的差异，趋同位点注释到的基因更

偏向形态构建与发育相关过程，冗余位点更偏向调控代谢与运输过程，且冗余位点富

集到的基因数量最多。表明特征替代并不一定依赖少数关键位点，更可能通过不同遗

传组合产生相似的功能，从而在基因组层面表现为趋同与冗余并存且冗余占主导的总

体格局。遗传冗余与多基因适应研究普遍指出，在多位点适应中，不同种群常常通过

不同等位基因集合产生相近表型或适合度，这会降低位点层面的可重复性，但在功能

层面仍可表现出一致的适应方向[204]。 

GO 富集结果显示，与形态构建和发育相关的基因在四组同域—异域对中均占据

主导，并且在趋同和冗余位点中均数量最多，表明在同域竞争背景下，驱动分化的选

择压力很可能反复作用于形态建成相关的发育调控网络。而且冗余位点富集到代谢和

运输调控过程的基因数量普遍高于趋同位点，表明代谢与运输过程往往由多基因网络

协同调控，存在更多可替代的功能位点，因此更容易通过不同位点组合实现相似的功

能，这与遗传冗余的核心观点一致，即多个不同的基因型组合可以产生相近的表型或

适合度[200, 204]。在植物基因组中，基因重复与旁系同源基因之间的补偿作用能够维持

功能冗余，使不同基因或不同调控单元在适应过程中具有可替代性，为不同遗传路径

实现相似功能提供了分子层面的背景[203]。此外，槲栎呈现更强的选择信号并富集到

更多候选基因，可能与同域竞争强度与基因流方向相关。首先，在同域竞争条件下槲

栎往往承受更强的选择压力[24]，从而对与形态建成及生理调控相关的多基因网络施

加更强或更持续的方向性选择。其次，栎属植物中普遍存在杂交与渐渗现象，已有研

究表明槲栎和槲树之间存在非对称基因流，从槲树向槲栎的基因流更强[24]，可能是由

于等位基因的渗入增加了遗传变异，并与自然选择共同作用的结果，从而筛选出更多

的位点和基因数量。此外，物种特异候选基因筛选发现槲树更多涉及抗逆相关过程、

角质层蜡质合成与生殖发育过程；槲栎则更多涉及花器官发育、花粉管生长与光周期

调控等过程，这些结果与两个物种的生态差异和物候特征具有一致性，槲树多分布于

较干旱、寒冷的地区，其开花时间晚于槲栎；而槲栎具有更光滑的茎和较大的根系倾

斜角，表明抗逆性与生殖发育相关过程可能共同驱动了两个物种间的适应性分化。 

4.5 小结 

基于槲栎与槲树的全基因组重测序数据，运用基因组扫描筛选同域和异域种群中

的受选择区域并鉴定趋同和冗余位点并进行功能富集，系统评估了槲栎和槲树适应性

分化的基因组证据。在选择性信号检测方面，基于 FST 和 XP-CLR 联合扫描到的候选
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受选择区域在四组同域—异域对中存在差异性分布。进一步结合最小等位基因频率识

别趋同和冗余位点，发现参与遗传冗余的位点数量和比例整体高于参与遗传趋同的位

点，表明适应性分化更可能通过多位点、多路径的遗传组合实现，同时存在跨同域点

可重复出现的趋同信号。功能富集结果进一步支持趋同和冗余位点在功能上的差异，

与形态构建和发育相关的基因在四组同域—异域对中均占据主导。而且冗余位点富集

到代谢和运输调控过程的基因数量普遍高于趋同位点。揭示了特征替代并不一定依赖

少数关键位点，更可能通过不同遗传组合产生相似的功能，从而在基因组层面表现为

遗传趋同与冗余并存且冗余占主导的总体格局。  
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5 结论与展望 

5.1 主要结论 

本研究以栎属白栎组物种中的槲栎和槲树、枹栎及短柄枹栎为研究对象，探究栎

属物种在不同分布条件下的分化格局及其潜在遗传机制。首先利用微卫星分子标记数

据结合叶片性状，系统解析不同分布条件下的遗传结构、基因流、叶片性状分化格局，

并评估这些分化模式是否与生态特征替代假说的理论预期相一致，并进一步基于全基

因组重测序数据，从基因组水平上解析与特征替代相关的信号及其潜在调控特征。主

要结论如下： 

（1）基于 47 个槲栎和槲树的自然种群，778 个个体的基因分型与叶片性状数据

的测量和比较分析，并在局域尺度上界定同域与异域种群。种群遗传学分析表明，与

异域种群相比，槲栎和槲树在同域种群中的遗传分化更强，且检测到不对称的历史基

因流，方向主要从槲树到槲栎；同时，同域条件下的种间基因流强度相对较弱。叶片

性状分析表明，两个物种在同域种群中的叶片性状分化显著高于异域种群，而且槲栎

在同域环境中表现出更强的性状变异。进一步在控制相关环境差异后，上述结论仍成

立。槲栎和槲树在同域种群中表现出非对称的性状分化格局，这一模式可能源于物种

种群动态的不对称性所导致的差异化种间选择压力，从而驱动了非对称的种间生态特

征替代。 

（2）以 27 个枹栎和短柄枹栎的自然种群，208 个个体为研究对象，检验栎属物

种的种内遗传和叶片性状分化模式，并结合日本地区的枹栎种群，以阐明更大尺度的

种群分化与历史基因流背景。种群遗传学结果表明，中国和日本枹栎种群之间存在较

高的遗传分化水平，并检测到不对称的基因流，方向主要由中国种群流向日本种群。

该基因交流很可能发生在第四纪冰期，海平面下降，东海区域形成陆桥，从而促进了

两地之间种群的迁移与扩散。随后，中国境内的枹栎种群进一步发生分化形成短柄枹

栎种群。在此基础上，进一步比较同域和异域种群中枹栎和短柄枹栎的遗传和叶形变

异，研究结果显示，枹栎和短柄枹栎在同域和异域种群中的遗传分化差异并不显著，

表明仅依赖中性标记可能难以捕捉选择驱动的适应性分化。然而，叶片性状分析研究

表明枹栎和短柄枹栎在同域种群中的叶片几何形态及八个传统叶片性状（叶片长度、

叶柄长度、叶片宽度、窦宽、最大叶宽处的叶片长度、裂片数量、叶干重和叶面积）

的分化均高于异域种群。然而枹栎和短柄枹栎的比叶面积在同域种群中差别不显著，

检测出叶面积与叶干重之间存在显著的异速生长关系，其中短柄枹栎的叶面积相对于

叶干重呈现更不成比例的下降趋势。综上，在遗传标记难以直接反映枹栎和短柄枹栎

适应性分化的情况下，叶片性状仍可在同域背景下呈现更强的分化信号，表明短柄枹

栎可能正处于生态物种形成的早期阶段，如果这种分化持续积累并在遗传上得以固定，

两个类群将有可能逐步走向独立的进化，并揭示了种内特征替代在种内形态多样化与
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资源利用策略中的潜在作用。 

（3）基于 90 个槲栎和槲树个体的全基因组重测序数据，从基因组水平上解析特

征替代的分子机制。结果显示槲栎异域与同域种群间检测到的受选择区域数量高于槲

树异域与同域种群间。进一步比较同域和异域种群中最小等位基因频率发现冗余位点

数量和比例高于趋同位点。功能注释与富集结果表明趋同和冗余位点主要富集到与形

态构建和发育相关过程中，冗余位点富集到与代谢和运输调控过程相关的基因数量普

遍高于趋同位点。此外，槲栎总体检测出更多的受选择区域并富集到更多候选基因。

综上，本研究从基因组水平揭示了遗传趋同和遗传冗余在特征替代中的作用，表现为

趋同与冗余并存，且冗余占主导的进化路径。 

5.2 创新点 

本研究的创新点体现在以下三个方面： 

（1）多方法整合构建遗传—叶片性状—环境的特征替代检验框架。以物种是否

有直接接触定义同域和异域为基础，并整合遗传和叶片性状数据，通过多变量分析探

究遗传和叶片性状分化，并解析环境对叶片性状分化的影响，使植物特征替代的检验

更具可操作性。 

（2）构建种间—种内证据链。在槲栎和槲树（种间）与枹栎和短柄枹栎（种内）

系统中，检验同域分化增强、分化非对称性及其环境响应差异，揭示特征替代的可重

复性，并阐明表型分化可先于中性遗传分化。 

（3）从基因组水平解析特征替代的分子机理。基于全基因组重测序识别受选择

区域和候选基因，支持特征替代更可能由多位点、多通路组合驱动，为理解基因流背

景下的适应性分化提供分子证据。 

5.3 展望 

未来可以从以下几个方面进行完善：  

（1）扩大白栎组物种及变种的比较范围，检验特征替代模式的普遍性。本研究

以白栎组中具有中日共同分布的槲栎、槲树和枹栎为主要研究对象，并进一步关注了

枹栎变种短柄枹栎。然而，白栎组内仍有部分物种和变种尚未纳入系统比较，例如主

要分布于中国的白栎、大叶栎和云南波罗栎，以及槲栎变种锐齿槲栎等。未来可进一

步扩大白栎组物种和变种的研究范围，比较不同物种组合、不同地理区域以及不同变

种的特征替代模式是否一致，从而检验本论文所发现的表型分化和遗传分化规律在白

栎组内是否具有普遍性。而且除叶片性状外，栎属植物的根系性状、种子性状、生殖

性状以及生理功能性状都可能发生特征替代，后续研究中可以进一步结合根系等其他

性状，探究特征替代是否发生在多个功能维度上。 

（2）结合控制实验进一步区分遗传分化、环境效应和竞争作用。本研究基于自

然种群来检验特征替代的模式和分布格局，但在野外条件下，性状差异往往会受到环
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境条件和种间竞争的影响。未来可通过同质园和交互移植实验，将来自不同地点的材

料在同一环境中共同栽培，并设置有无竞争者的处理，通过交互移植实验比较其在不

同环境和竞争条件下的性状响应。，从而更准确地区分遗传、环境和竞争作用对特征

替代的影响。 

（3）增加种内生态特征替代的分子机制研究。本论文在全基因组水平主要围绕

槲栎和槲树的种间比较开展选择扫描分析，揭示了同域与异域种群之间的受选择区域

及候选基因差异。然而，种内层面的分子机制仍有待进一步解析，尤其是枹栎及其变

种短柄枹栎、槲栎及其变种锐齿槲栎等在同域和异域种群中是否存在相似或不同的遗

传响应模式。未来可进一步开展种内全基因组重测序和种群基因组分析，比较不同变

种之间的选择信号差异，从而揭示种内生态特征替代的遗传机制。 

（4）开展表型关联和功能验证。本论文采用全基因组重测序数据进行选择扫描，

初步识别了与形态构建、抗逆响应和生殖发育等过程相关的候选基因。未来可进一步

结合全基因组关联分析，寻找与特定叶片表型、物候性状或适应性性状显著相关的遗

传位点。同时，可围绕关键候选基因开展表达分析和功能验证，检验与叶形、抗逆和

花期相关基因的表达模式是否与表型差异一致，并结合同质园，比较不同物种、不同

变种以及同域和异域种群中的基因表达差异，进一步验证候选基因的具体生物学功能。 
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附录 

附表 1 槲栎和槲树 47 个自然种群的详细信息 

Appendix Table 1: Details of the 47 natural populations of Q. aliena and Q. dentata 

Populatio

n 

 code 

Identification in the 

filed 

Morphology Assignment 

(Q. aliena: LD < -1; Hybrids: -1 < LD < 1; Q. 

dentata: LD > 1) 

Genetic Assignment 

 (Q. aliena: Q > 0.9; Hybrids: 0.1 < Q < 0.9; Q. dentata: 

Q < 0.1) 

NA HO HE FIS 

Communi

ty 
Species 

Number of 

individuals 

assigned to 

Q. aliena 

Number of 

individuals 

assigned to 

hybrids 

Number of 

individuals 

assigned to 

Q. dentata 

Total 

Numb

er 

Number of 

individuals 

assigned to 

Q. aliena 

Number of 

individuals 

assigned to 

hybrids 

Number of 

individuals 

assigned to 

Q. dentata 

Total 

Number 

(WGRS) 
 

DL Sympatric Q. aliena 9 0 0  9  7 1 0  8 (2)  3.58 0.47 0.47 -0.01  

DL Sympatric Q. dentata 0 1 19 20  0 5 14 19 (2)   7 0.6 0.68 0.12  

GL Sympatric Q. aliena 14 0 0  14  11 3 0  14 (2)   6.5 0.63 0.65 0.09  

GL Sympatric Q. dentata 0 2 6 8  0 1 7 8 (2)   3.42 0.68 0.59 -0.1  

GS Sympatric Q. aliena 10 0 0  10  12 2 0  14  6.75 0.5 0.65 0.14  

GS Sympatric Q. dentata 0 2 10 12  0 4 7 11  6.42 0.61 0.69 0.09  

LP Sympatric Q. aliena 9 1 0  10  16 1 0  17 (2) 8.58 0.6 0.71 0.13  

LP Sympatric Q. dentata 0 0 10 10  0 5 13 18 (2)  7 0.53 0.66 0.1  

LZ Sympatric Q. aliena 4 1 0  5  3 3 0  6 (1) 6.17 0.61 0.72 0.09  

LZ Sympatric Q. dentata 0 1 4 5  0 1 12 13 (2)   6.58 0.56 0.67 0.11  

SF Sympatric Q. aliena 19 0 0  19  8 10 0 18 (2)   7.5 0.6 0.62 -0.03  

SF Sympatric Q. dentata 0 3 10 13  0 6 13 19 (2)   6.42 0.56 0.61 0.03  

WL Sympatric Q. aliena 20 0 0  20  7 11 0 18 (2)   6.58 0.57 0.6 -0.02  

WL Sympatric Q. dentata 0 3 13 16  0 6 13 19 (2)   6.58 0.63 0.63 -0.04  

ZG Sympatric Q. aliena 8 2 0  10  12 2 0 14 (2)   5.67 0.6 0.66 0.1  

ZG Sympatric Q. dentata 0 0 10 10  0 7 9 16 (2)  6 0.48 0.59 0.1  

Total 93 (49%) 16 (8%) 82 (43%) 191 76 (33%) 68 (29%) 88 (38%) 232 (27)      

AS Allopatric Q. dentata 0 3 16 19  0 10 11 21 (2)   6.83 0.62 0.65 0.06  

DG Allopatric Q. dentata 0 3 6 9  0 1 6 7 (1)   5.58 0.64 0.62 -0.06  

DS Allopatric Q. dentata 0 0 19 19  0 2 21 23 (2)   8 0.68 0.7 0.02  

GU Allopatric Q. dentata 0 2 8 10  0 2 18 20 (2)   5.58 0.6 0.64 0.04  

HH Allopatric Q. aliena 11 1 0  12  0 9 0 9 (2)   6.08 0.67 0.64 -0.08  

HP Allopatric Q. aliena 10 0 0  10  22 1 0  23 (2)   7.5 0.58 0.65 0.1  
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JJ Allopatric Q. dentata 0 0 13 13  0 3 8 11 (2)   7.17 0.65 0.66 -0.02  

JL Allopatric Q. dentata 0 1 19 20  0 1 23 24 (2)   7.17 0.56 0.68 0.12  

KA Allopatric Q. aliena 6 7 0  13  2 10 0 12 (2) 4.92 0.66 0.59 -0.15  

KD Allopatric Q. dentata 0 1 18 19  0 5 15 20 (2)   7.67 0.61 0.66 0.04  

LG Allopatric Q. aliena 4 2 0  6  4 2 0 6 (2)   4.5 0.71 0.66 -0.1  

LH Allopatric Q. dentata 0 0 9 9  0 8 7 15 (2)   7.33 0.6 0.65 0.1  

LJ Allopatric Q. dentata 0 4 6 10  0 12 2 14 (1)  5.5 0.6 0.6 -0.02  

LS Allopatric Q. dentata 0 0 10 10  0 3 9 12  5.75 0.61 0.58 -0.03  

LT Allopatric Q. dentata 0 1 13 14  0 6 8 14 (2) 6.08 0.68 0.65 -0.01  

LW Allopatric Q. dentata 0 1 4 5  0 3 2 5 (1)   4.5 0.58 0.64 0.09  

LY Allopatric Q. aliena 10 0 0  10  1 3 0 4  4.58 0.71 0.67 -0.07  

MS Allopatric Q. dentata 0 1 16 17  0 3 17 20 (1)   5.67 0.53 0.61 0.12  

MT Allopatric Q. dentata 0 3 17 20  0 4 18 22 (2)   8.5 0.52 0.69 0.13  

QA Allopatric Q. aliena 13 2 0  15  4 13 0 17 (2)   7.83 0.63 0.63 -0.05  

QD Allopatric Q. dentata 0 4 17 21  0 7 13 20 (2)   7.33 0.62 0.64 0.01  

SB Allopatric Q. aliena 9 0 0  9  9 0 0  9 (2)   4.83 0.63 0.6 -0.01  

SC Allopatric Q. dentata 0 10 7 17  0 7 9 16 (2)   6.75 0.65 0.64 -0.05  

SL Allopatric Q. aliena 8 1 0  9  1 4 0  5  5.83 0.65 0.68 0.02  

SP Allopatric Q. aliena 10 0 0  10  17 1 0 18 (2)   6.67 0.65 0.65 0.08  

SS Allopatric Q. dentata 0 2 18 20  0 2 19 21 (2)   5.67 0.61 0.61 -0.01  

SX Allopatric Q. aliena 7 3 0  10  8 2 0  10 (2)   5.25 0.72 0.66 -0.13  

SY Allopatric Q. dentata 0 1 19 20  0 0 21 21 (2)   7 0.58 0.63 0.01  

TJ Allopatric Q. aliena 10 0 0  10  0 9 0 9 (2)   6 0.68 0.69 -0.05  

TS Allopatric Q. aliena 12 0 0  12  7 5 0 12 (2) 5.08 0.6 0.6 -0.09  

WX Allopatric Q. aliena 10 0 0  10  8 1 0  9 (2) 4.17 0.59 0.56 -0.02  

XT Allopatric Q. dentata 0 1 8 9  0 1 15 16 (2)   7.58 0.64 0.68 0.06  

YF Allopatric Q. aliena 10 0 0  10  2 3 0  5 (1)   4.25 0.71 0.61 -0.15  

ZA Allopatric Q. aliena 14 2 0  16  0 12 0 12  7.75 0.65 0.7 0.03  

ZD Allopatric Q. dentata 0 7 10 17  0 6 10 16 (2) 7.25 0.61 0.63 0.01  

ZJ Allopatric Q. aliena 5 0 0  5  1 9 0  10 (2)   6.75 0.58 0.67 0.13  

ZL Allopatric Q. dentata 0 3 6 9  0 6 4 10 (2) 5.75 0.66 0.64 -0.06  

ZS Allopatric Q. dentata 0 6 4 10  0 2 18 20 (2)   6.83 0.61 0.65 0.02  

ZY Allopatric Q. dentata 0 5 3 8  0 3 5 8  4.42 0.63 0.59 -0.09  

Total 149 (30%) 77 (16%) 266 (54%) 492 86 (16%) 181 (33%) 279 (51%) 546 (63)      

注：NA：不同等位基因数量；HO：观测杂合度；HE：期望杂合度；FIS：近交系数；WGRS：全基因组重测序。 

Note: NA: number of different alleles; HO: observed heterozygosity; FIS: inbreeding index; WGRS, whole genome re-sequencing. 
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附表 2 12 对 SSR 引物的详细信息 

Appendix Table 2: Detailed information of 12 pairs of SSR primers 

SSR locus Tm（°C） Motif Primer sequence（5'-3'） 
Allele size 

rang（bp） 
Location Reference Chromosome Start (bp) End (bp) 

GOT021 56 AT 
AGAAAGTTCCAGGGAAAGCA 

111-128 3'UTR 
Durand et al., 

2010 
GWHBRAD00000003 36342643 36342720 

CTTCGTCCCCAGTTGAATGT 

FIR026 56 TC 
CTTCATGCACCAATTCCTCA 

208-217 3'UTR 
Durand et al., 

2010 
GWHBRAD00000009 4944456 4944627 

GGCCATGTATGTGTGCAAAA 

QmC00716 56 TC 
AAGAGAACCCATTCCATCCCTGA 

261-287 5'UTR Ueno et al., 2008 GWHBRAD00000012 5373449 5373672 
GTTTCCCGAACAGTGGTTTCTTGA 

POR017 54 CT 
CCCATATCCCTCTACGAAAGAA 

140-169 5'UTR 
Durand et al., 

2010 
GWHBRAD00000006 37289039 37289151 

CTGGAGATGACATAGTGTCTCAAA 

FIR015 56 AC 
ACCCTAAAACCCCAATCACC 

128-138 5'UTR 
Durand et al., 

2010 
GWHBRAD00000008 67812081 67812178 

CGGATCTTCGGCTATTCTTG 

QmC00932 54 TC 
AGGCTCAAAACAAAACCAAACCG 

247-260 5'UTR Ueno et al., 2008 GWHBRAD00000002 95212351 95212565 
GTTTCCCCTTTCCCATAATCAAACCCT 

DN950446 56 AG 
TCTCTTTCTCCGTCCATTATCGC 

155-185 5'UTR 
Ueno & 

Tsumura, 2008 
GWHBRAD00000009 42743165 42743299 

GTTTCTCCACAGACCCCATTTCC 

WAG068 56 AG 
TCTGCAACAAAACCAAAACAC 

165-195 5'UTR 
Durand et al., 

2010 
GWHBRAD00000010 61885406 61885542 

CGGAGGAGAGAGTCAGCAAC 

PIE271 56 TC 
CACACTCACCAACCCTACCC 

197-247 5'UTR 
Durand et al., 

2010 
GWHBRAD00000002 90759159 90759345 

GTGCGGTTGTAGACGGAGAT 

QmC02052 56 AG 
CACACCCAGATCCACAAAACTCC 

250-300 5'UTR Ueno et al., 2008 GWHBRAD00000003 25606883 25607114 
GTTTGCCTCTACGGTCTCCCTCTT 

GOT011 56 TC 
CCCCACCGTCTACTCTCAAA 

197-255 5'UTR 
Durand et al., 

2010 
GWHBRAD00000001 41340691 41340867 

GCGTTCACCACGTCCATAAT 

WAG066 56 AG 
AACCTGTTTGGCTTCGTGTG 

128-244 3'UTR 
Durand et al., 

2010 
GWHBRAD00000001 45025949 45026083 

AACAAAAGATTGGGAGGTGC 
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附表 3 枹栎和短柄枹栎 30 个自然种群的详细信息 

Appendix Table 3: Details of 30 natural populations of Q. serrata and Q. serrata var. brevipetiolata 

Populat
ion code 

Community 

Genetic Assignment 
(Q. serrata: Q > 0.9; Hybrids: 0.1 < Q < 0.9; Q. serrata var. brevipetiolata: Q < 0.1) 

Total Number used 
in leaf morphology 

NA HO HE FIS Number of 
individuals 
assigned to Q. 

serrata-China 

Number of 
individuals 
assigned to 

hybrids 

Number of 
individuals assigned 
to Q. serrata var. 

brevipetiolata 

Number of 
individuals 
assigned to Q. 

serrata-Japan 

Total Number 

used in 
genotyping 

Q.serrata-China           

TB Allopatry 6 4 0 0 10 10 6.08 0.64 0.70 0.08 

GW Symaptry 8 4 0 0 12 12 5.75 0.55 0.67 0.08 

BY Allopatry 8 3 0 0 11 11 5.42 0.47 0.66 0.07 

JF Allopatry 8 1 0 0 9 9 4.92 0.55 0.63 0.06 

XL Symaptry 7 1 0 0 8 8 5.58 0.58 0.65 0.09 

FM Allopatry 4 3 0 0 7 7 5.17 0.62 0.65 0.04 

FT Allopatry 11 0 0 0 11 11 5.83 0.62 0.65 0.06 

LB Allopatry 1 5 0 0 6 6 4.92 0.61 0.68 0.09 

WX Symaptry 2 7 0 0 9 9 5.08 0.53 0.65 0.08 

JJ Allopatry 2 2 0 0 4 4 4.08 0.54 0.61 0.05 

YF Symaptry 1 4 0 0 5 5 3.75 0.47 0.55 0.09 

Q. serrata var. brevipetiolata          

HW Allopatry 0 5 1 0 6 6 5.08 0.62 0.69 0.08 

TH Symaptry 0 7 4 0 11 11 6.92 0.73 0.75 0.08 

YQ Symaptry 0 5 4 0 9 6 5.83 0.68 0.70 0.07 

SX Allopatry 0 2 3 0 5 5 4.08 0.73 0.64 0.01 

LY Symaptry 0 0 5 0 5 3 5.00 0.67 0.64 0.08 

HS Allopatry 0 1 6 0 7 7 4.75 0.58 0.67 0.02 

HQ Symaptry 0 1 7 0 8 8 5.25 0.66 0.69 0.09 

SM Allopatry 0 1 4 0 5 5 3.50 0.63 0.56 0.01 

LS Allopatry 0 1 5 0 6 6 4.42 0.76 0.64 0.08 
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NJ Allopatry 0 2 5 0 7 7 4.75 0.58 0.69 0.09 

TP Allopatry 0 0 9 0 9 10 5.25 0.54 0.63 0.09 

QJ Allopatry 0 3 6 0 9 6 5.92 0.64 0.70 0.09 

YZ Allopatry 0 3 6 0 9 9 6.17 0.59 0.69 0.09 

DT Allopatry 0 2 3 0 5 5 3.50 0.42 0.57 0.09 

SJ Allopatry 0 0 8 0 8 8 5.17 0.43 0.63 0.08 

YY Allopatry 0 3 4 0 7 6 5.00 0.59 0.66 0.06 

Q.serrata-Japan           

SS Allopatry 0 5 0 6 11 11 5.75 0.58 0.68 0.07 

NI Allopatry 0 2 0 18 20 18 8.42 0.61 0.73 0.05 

TS Allopatry 0 0 0 19 19 19 8.08 0.60 0.68 0.08 

注：NA：不同等位基因数量；HO：观测杂合度；HE：期望杂合度；FIS：近交系数。 

Note: NA: number of different alleles; HO: observed heterozygosity; HE: expected heterozygosity; FIS: inbreeding index. 
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致谢 

写下致谢时，已快到小满节气。人生小满胜万全，或许正适合此刻的心境。我坐

在电脑前，对着空白的文档，总觉得该写点什么了。一切仿佛终于尘埃落定，可那些

想要感谢的人和事太多，总想着再等等，等自己再沉淀一些，等那些汹涌的情感再平

复一些。可心里也明白，有些谢意是永远沉淀不够的，有些感动是再多文字也载不动

的。那就写吧，笨拙也好，单薄也罢，总归是我在这条路上走了这么久，最想说的话。 

博士生涯于我而言，是一场对意志的漫长磨砺，命运反复考验直到看到一颗坚韧

的心。从 2002 年到 2026 年，二十四年的求学时光，早已凝结成一段珍贵的记忆。从

晋西北的小镇，到北京，直至远赴日本，我似乎也走了很远的路。我从未想过自己能

够读博，更未曾想过有一天能够走出国门，踏上联合培养的旅程。这一路并非坦途，

却因无数人的托举、陪伴与支持，成为我生命中最难忘的一段旅程。 

衷心感谢我的导师杜芳教授，杜老师是我博士生涯中最重要的引路人。回顾求学

的点滴，许多关键的论文思路和研究方向，都是在杜老师的引导下逐渐清晰的。每一

次讨论，杜老师都能敏锐地把握问题的核心，提出深入而独到的见解。她极其注重科

研思维与学术逻辑的训练，不仅关心研究结果是否完整，更关心我是否真正掌握了分

析问题、解决问题的方法。在论文选题、实验设计、结果分析与写作中，杜老师始终

严格要求、认真推敲，哪怕是细微的逻辑漏洞或表达瑕疵，也不轻易放过。正是这种

治学求真的态度，让我深刻理解到，科研并不仅仅是结果的积累，更是思维、耐心与

责任感的反复打磨。在面对科研中的不确定性与挑战时，杜老师始终保持冷静、执着

与坚定。性子急躁的我，曾在数据分析、论文投稿和返修和的日夜里辗转难眠，也曾

在焦虑与自我怀疑中反复挣扎。是杜老师的鼓励与引导，让我在困难中学会冷静思考，

在受挫时仍愿坚持向前。日本联合培养的机会，也离不开杜老师为我搭建桥梁、创造

条件。正是这段经历，让我看见了更广阔的学术世界，也让我体验了不同文化和科研

环境。学术之外，我更感谢杜老师对我人生的引导。她教会我对待每一件事情都要认

真负责，尽力把自己能做的事情做到最好。尤其在精神迷茫的低谷时，杜老师曾以自

己的求学经历鼓励我，让我明白困境是成长的必修课，挺过去便是蜕变。 

感谢中国国家留学基金委的资助，给予我出国看世界的机会。我想特别感谢日本

森林综合研究所 Dr. Saneyoshi Ueno 研究员。在他身上，我看到了一位学者的纯粹初

心与执着坚守。初到日本森林研究所时，我用并不流利的英语介绍自己的研究内容，

Saneyoshi 老师始终面带微笑，眼神里满是鼓励与包容。这一年里，每一次讨论中的

耐心指导，外业采样时的细致帮助，居酒屋里的真诚畅谈，以及临行时留下的鼓励字

条，都是我在日本森林研究所最温暖、最珍贵的回忆。也感谢课题组其他成员在工作

和生活中给予我的关心与帮助，让我在跨文化的科研环境中依然感受到温情。感谢联

培期间一起聚餐、分享生活的伙伴们，感谢蒋文婷、林玉虎和陈强老师在异国生活中
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的陪伴与照顾，他们的优秀、乐观与阳光，温暖了我在日本的求学岁月。 

感谢法国波尔多大学的 Rémy J. Petit 教授，Rémy 老师细致严谨，踏实认真的精

神一直影响着我。感谢厦门大学的张原野教授、中科院植物研究所罗毅波研究员以及

上海辰山植物园宋以刚副研究员在论文撰写过程中的帮助。 

感谢我平凡而伟大的父母。他们一生操劳，以最朴素也最深沉的爱，托举我一路

走到今天。感谢父母始终无条件地尊重并支持我做的每一个选择。二十多年里，我走

得越远，他们的牵挂就越深，而他们在我身后毫无保留地默默付出，只愿我平安顺遂。

也感谢陪我一起成长的妹妹和弟弟，我们在各自的人生道路上慢慢长大，却始终彼此

牵挂、彼此支撑。他们的理解、惦念与陪伴，是我在漫长求学路上最踏实的牵挂，这

份手足情深，我永远感念于心。我向来恋家，却总在不舍中奔赴求学的远方，也正是

在一次次别离与重逢中，我慢慢学会了独立，也更加明白家的意义。 

感谢室友郭佳，方寸寝室里的夜话与长伴，陪我度过了许多疲惫难熬的日子。我

们一起回忆过去，畅想未来，也一起走过了博士阶段最艰难却最有意义的时光。感谢

“大自然研究中心”的各位朋友刘正霄、胡骞、李谦维、华俊钦。人海茫茫，庆幸相

遇，谢谢你们一路走来的理解、关心、聆听与宽容。 

感谢 402 分子实验室的伙伴们：张悦师姐、苏金源师姐、燕语师姐、王瑞师兄、

李月娟师姐、王天瑞师兄、苏蔚、许阳、罗艳君、杨霖、刘可可、康艺馨、张艺、秦

伟、原明星、王静、王荣乐、兰波、张佳文、王奇梦、王晶晶、王雅晴、范涛涛。八

年时光里，我见证了他们每个人的蜕变和成长，而他们也仿佛一面镜子，让我看见了

自己一路走来的点滴变化。我会永远记得一起外业采样时走过的山川、森林与田野，

记得旅途中那些疲惫却充实的时刻。正是因为有他们的研途相伴，这段漫长而有时枯

燥的求索岁月，才有了真实的色彩与生机。 

最后，感谢一路颠簸却始终没有放弃的自己。回首那些因实验数据而焦虑不安的

深夜，那些未能如愿时的自我怀疑与内耗，那些曾让我觉得无法逾越的难关，如今都

已成为过去。我庆幸一路走来，自己始终在成长，始终顽强。事物的发展从不以我的

意志为转移，但我的意志却可以带领我遵循着发展规律前进。过往皆为序章，愿此后

步履从容，岁月安稳，顺遂无忧。 

2026 年 5 月 20 日于北京 

祁敏 
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