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摘要：中国亚热带地区因丰富的植物物种多样性备受生物地理学研究关注，丰富的多样性与中新世以来的地质气候变化密切相

关。 谱系地理学已成为探讨植物分布模式和遗传格局受地质气候变化影响的主要手段。 总结了该地区阔叶林植物对中新世以

来地质气候变化的响应模式和种群分化的历史成因。 在中新世和上新世时，由于全球变冷、青藏高原抬升和亚洲内陆干旱，阔
叶林植物被迫向南退缩，形成不同的谱系。 同时，亚洲季风的增强为遗传多样性的增加提供了良好的环境。 在更新世冰期和间

冰期时，大部分落叶阔叶林和常绿阔叶林植物在多个避难所间存在长期隔离，不同的避难所种群各自经历局部地区的收缩和扩

张。 长期的隔离使不同谱系间进一步分化，形成高水平的遗传多样性和遗传分化。 少部分植物在冰期时向南退缩，并在间冰期

时明显向北扩张。 最后，就分化时间的准确估计和探究遗传格局背后的机制两方面展望了未来的研究趋势。
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现代北半球温带植物区系的地理分布和遗传格局等受新生代以来地质事件和气候变化的深刻影响［１⁃４］。
北半球温带植物区系中物种多样性最高的是东亚中国⁃日本植物区系，物种数约是面积和环境相似北美东部

植物区系的两倍［５］。 中国⁃日本植物区系的核心部分为中国亚热带地区，即秦岭⁃淮河（３４°Ｎ）与南部热带

（２２°Ｎ 以南）之间的区域［６］。 该地区作为世界生物多样性的热点地区，既是中新世和上新世时演化谱系在更

新世时重要的避难所，也是植物丰富度和特有性程度极高的地区［７⁃９］。 亚热带地区丰富的植物物种多样性与

中新世以来复杂的地质气候历史密切相关。
中新世以来东亚主要经历的地质气候变化有全球变冷、青藏高原抬升以及亚洲季风和亚洲内陆干旱的形

成和增强，给植物的分布和演化带来了巨大的影响。 第一，全球气温在 １７—１５ Ｍａ（ｍｉｌｌｉｏｎ ｙｅａｒｓ ａｇｏ， 百万年

前）经历气候适宜期，小幅度变冷持续到上新世早期，气温的持续下降迫使植物向南退缩。 在渐新世晚期和

中新世时高纬度地区连续分布的混交中生林即向南退缩，在亚洲东部、北美东部、北美西部、亚洲西部和欧洲

的东南部避难，形成第三纪孑遗植物区系［２］。 在上新世轻微回升后，北半球冰期（３．６—２．４ Ｍａ）将东亚的气候

变成“冰窖” ［１０⁃１１］，进入更新世。 更新世时最典型特征为冰期和间冰期的周期性交替，这种交替极大的影响了

植物的分布［１， ３］。 在冰期时，植物向南退缩或向低海拔地区迁移，在间冰期时，植物向北扩张或向高海拔地区

迁移。 其中，末次冰盛期（２３０００—１８０００ 年前）对植物分布区的影响最大［１，３，１２］。 第二，多项证据表明，青藏高

原自早中新世以来经历了 ４ 次抬升（２２、１０、３．６、１．１—０．６ Ｍａ） ［１３⁃１６］。 作为海拔最高、地域最广的高原，青藏高

原是植物分区的自然边界和地理隔离的主要因素［１７］，同时也是中国西高东低三级阶梯地形形成的重要原因，
自西向东复杂的地形结构使植物的分布在经度上存在明显差异［１８］。 尽管 Ｒｅｎｎｅｒ［１９］ 通过地质构造学、同位

素、化石和气候模拟证据的收集，对青藏高原抬升的时间及青藏高原在地质和气候带来的影响有了新的认识，
但无论哪种观点都认为青藏高原的隆起对植物分布和演化有着重要影响。 第三，亚洲季风在渐新世和中新世

交界时（２５—２２ Ｍａ）形成，在 １５—１３、８ Ｍａ 和 ３ Ｍａ 时增强［２０⁃２２］，在更新世时逐渐增强［２３⁃２４］。 夏季季风给亚热

带地区带来了足够的降雨，改变了中新世前干旱的气候条件，对遗传多样性增加有重要的影响［２５］。 亚热带西

部地区（约 １０５°Ｅ 以西的高原地区）主要受印度季风影响，东部主要受太平洋季风影响，季风的不同可能与东

西部不同的地形一起，使西部地区的植物物种多样性比东部的低［２６］。 第四，亚洲内陆干旱在渐新世和中新世

交界时（２６—２２ Ｍａ）开始，在 １５—１３、８—７、３．５、２．６、０．９—０．８、０．５ Ｍａ 时增强［２１， ２７⁃２８］。 与全球变冷一起，亚洲

内陆干旱也是植物分布区向南退缩的重要驱动力［２９］，还可能作为气候屏障，阻碍干旱带南北地区植物的基因

交流，触发东亚第三纪孑遗植物区系南北两个亚区的形成［３０⁃３１］。
通过地质气候变化对植物进化历史影响的研究，可更好地理解该地区丰富植物物种多样性的起源和维持

机制。 近年来，谱系地理学是主要的研究方法，其重点是研究种内或近缘种内基因谱系的空间格局及其形成

过程，可探讨生物类群对地质气候变化的响应模式，理解生物类群地理分布和种群分化的历史成因［３２⁃３３］。 在

２０１１ 年，Ｑｉｕ 等［２６］对中国⁃日本植物区系中的谱系地理研究进行了综述。 在亚热带地区，通过落叶阔叶林植

物银杏（Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ）、八角莲（Ｄｙｓｏｓｍａ ｖｅｒｓｉｐｅｌｌｉｓ）和常绿阔叶林植物西藏红豆杉（Ｔａｘｕｓ ｗａｌｌｉｃｈｉａｎａ）、伞花木

（Ｅｕｒｙｃｏｒｙｍｂｕｓ ｃａｖａｌｅｒｉｅｉ）等的研究，指出该地区阔叶林历史主要受更新世冰期间冰期的影响，响应模式主要是

局部地区高低海拔的迁移。 自 ２０１１ 年以来，有更多的研究阐述了地质气候变化对亚热带地区阔叶林植物进

化历史的影响，已呈现较清晰的谱系地理历史模式。 以下两方面内容需要进一步总结，以便全面了解该地区

阔叶林植物的进化历史。 一方面是更新时前地质气候变化对阔叶林植物分布区和谱系分化的影响，很多植物

的共祖时间可追溯到中新世，则其进化历史不仅仅受更新世冰期间冰期交替的影响，还受到中新世和上新世

时地质气候变化的影响。 另一方面是南退北进模式对遗传格局的重要性，在更新世间冰期或冰期后，并不是

所有植物都在避难所周边经历局部扩张（ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ），少部分植物存在明显的向北分布区扩张（ｒａｎｇｅ
ｅｘｐａｎｓｉｏｎ） ［３４⁃３５］。

总结近几年的谱系地理研究，在中新世和上新世时，由于全球变冷、青藏高原抬升以及亚洲内陆干旱的形

成和增强，阔叶林植物的分布区向南退缩，在不同区域间形成不同的谱系，形成分化。 在更新世冰期间冰期的

５９８５　 １７ 期 　 　 　 叶俊伟　 等：中国亚热带地区阔叶林植物的谱系地理历史 　
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交替过程中，阔叶林植物主要经历局部地区的收缩和扩张，在多个避难所中存在长期隔离，不同谱系进一步分

化，形成单系群，形成较高的遗传多样性和遗传分化。 少部分植物经历明显的向北分布区扩张，南北走向的山

脉为扩张路线。 因此，本文将首先介绍中新世和上新世地质气候变化对阔叶林植物分布区和谱系分化的影

响。 然后，分别探讨落叶阔叶林和常绿阔叶林植物如何响应更新世冰期和间冰期的交替。 最后，从分化时间

的准确估计和探讨遗传格局背后机制两个方面展望未来的研究趋势。

１　 中新世和上新世时地质气候变化对阔叶林植物分布区和谱系分化的影响

中新世和上新世是亚热带地区植物分布区变化和不同谱系形成的重要时期［２］。 青藏高原抬升是中新世

以来重要的地质事件，不仅改变了地形，还可能与亚洲内陆干旱和亚洲季风的形成与增强相关。 亚洲内陆干

旱与全球变冷一起，迫使阔叶林分布区向南退缩到亚热带地区，并触发不同谱系的形成。 与此同时，亚洲季风

为亚热带地区带来了足够的降雨，提供了有利的环境，是遗传多样性增加的重要驱动力［２５］。
首先，中新世时地质气候变化迫使阔叶林植物向南退缩。 在谱系地理研究中，主要是使用叶绿体基因，通

过化石校准点估测分化时间，从而建立进化历史与历史事件的相关性。 如 Ｋｏｕ 等［２５］ 使用叶绿体基因估算青

钱柳（Ｃｙｃｌｏｃａｒｙａ ｐａｌｉｕｒｕｓ）共祖时间在中新世中期（１６．６９ Ｍａ），表明气候适宜期（１７—１５ Ｍａ）后的全球变冷可

能迫使青钱柳从高纬度地区向南退缩到亚热带地区。 Ｚｈａｎｇ 等［３６］ 使用叶绿体基因对光叶水青冈（Ｆａｇｕｓ
ｌｕｃｉｄａ）和水青冈（Ｆ． ｌｏｎｇｉｐｅｔｉｏｌａｔａ）的谱系地理结构进行了比较，认为两种植物的起源时间大约是 ６．３６ Ｍａ，正
好与全球变冷和亚洲内陆干旱增强的时间相一致，全球温度的骤降和亚洲内陆干旱的增强可能迫使两种植物

向南迁移［３７］。 其次，中新世和上新世时地质结构变化触发了物种或种内不同谱系的形成。 青藏高原在中新

世间断性的抬升就是典型的地质事件，抬升的山脉不仅使植物在地理分布上形成差异，同时也可阻碍物种内

的基因交流，遗传结构和遗传多样性也会随之改变［３８⁃４０］。 如水青树 （ Ｔｅｔｒａｃｅｎｔｒｏｎ ｓｉｎｅｎｓｅ）、蓖子三尖杉

（Ｃｅｐｈａｌｏｔａｘｕｓ ｏｌｉｖｅｒｉ）、青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ）的谱系分化时间分别为 ９． ６ Ｍａ［４１］、９． １５ Ｍａ［４２］ 和 ９． ０７
Ｍａ［４３］，这些可能都与青藏高原在上述时间的地质结构改变相关。 同样，发生在上新世的青藏高原抬升与三

叶崖爬藤（Ｔｅｔｒａｓｔｉｇｍａ ｈｅｍｓｌｅｙａｎｕｍ）的隔离事件［４４］ 及珙桐（Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ）西部谱系（四川盆地西部）的
分化相关［４５］。 同时，亚洲季风的形成和增强给中新世前干旱的亚热带地区带来了足够的降雨（现在年降雨量

大于 １０００ ｍｍ），为植物的生存和等位基因多样化提供了适宜的环境［２５， ３６］。 水分是植物生长的必要条件，影
响了环境温度的调节和植物的扩散，从而影响植物的进化历史。 如水龙骨科瓦韦属（Ｌｅｐｉｓｏｒｕｓ）植物在 １５ Ｍａ
左右经历了分化和首次扩张事件［４６］，青钱柳则在 ９．６ Ｍａ 和 ３．６ Ｍａ 时有两次等位基因多样化增加的阶段［２５］，
均与亚洲季风增强的时间高度一致。

２　 更新世时气候变化对阔叶林植物遗传结构的影响

在更新世时，亚热带地区虽没有大面积冰盖，冰期间冰期的交替同样使气候产生了巨大变化。 如末次冰

盛期时，气温比现在低 ４—６℃，降雨量低 ４００—６００ ｍｍ［４７⁃４８］，这些变化对植物的遗传结构产生了深刻影响。
通过化石孢粉数据可对植被分布模式进行重建，在末次冰盛期时，常绿阔叶林向南退缩至中国华南的沿海地

区（２４°Ｎ 以南），冰期后明显向北扩张至现在的纬度，南部的常绿阔叶林（２４°Ｎ 以南）被热带森林替代。 同

时，向北扩张的常绿阔叶林迫使落叶阔叶林向高海拔或者更高纬度的地区迁移［４９⁃５１］。
基于以上化石孢粉数据对植被分布的模拟，常绿阔叶林和落叶阔叶林植物有不同的遗传预期。 对于落叶

阔叶林植物，在冰期和间冰期时，持续的长期隔离使其保持了较高的种群间遗传多样性和遗传分化，种群内的

遗传多样性会因遗传漂变而逐渐降低；高水平遗传分化使不同的谱系分布于不同地理区域中，二次接触时在

不同谱系间会形成接触带。 常绿阔叶林植物则会保留向北扩张的遗传信号。 南方避难所种群因更长的进化

历史，会有更多的古老和私有等位基因及更高的遗传多样性。 冰期后扩张种群往往由避难所种群的子集构

成，因此有更低的遗传多样性和更多的衍生等位基因。 除此之外，在扩张的方向上，连续的奠基者效应会使种

６９８５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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群内遗传多样性逐渐降低［１， ３］。
２．１　 落叶阔叶林植物的谱系地理历史

自 ２０１１ 年以来，越来越多的研究揭示了更新世时落叶阔叶林植物在多个避难所内原地（ ｉｎ ｓｉｔｕ）避难的

模式［２６］。 在冰期间冰期的气候波动中，隔离的冰期避难所种群在避难所周边经历周期性的收缩和扩张，由于

漂变的随机作用和瓶颈效应，种群内部的遗传多样性逐渐降低，种群间有限的基因流提高了种群间遗传分化

和遗传多样性［５２］。 因此，多个避难所假说预期低的种群内遗传多样性、高的种群间遗传多样性和高的遗传分

化。 在以往的谱系地理研究中，遗传多样性模式与多个避难所假说的预期一致。 首先，在叶绿体基因中，１３
个落叶阔叶林植物的种群内遗传多样性（ｗｉｔｈｉｎ⁃ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ，ｈＳ）的平均值（ｈＳ ＝ ０．１８０）比总遗传多

样性（ｔｏｔａｌ ｇｅｎｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ，ｈＴ）的平均值（ｈＴ ＝ ０．７８２）小的多（表 １），总的遗传多样性（ ｈＴ ＝ ０．７８２）也比 Ｐｅｔｉｔ
等［６０］汇编的 １７０ 种植物的平均值（ｈＴ ＝ ０．６７０）高。 此模式可能也反映了该地区植物有较长演化时间［６１］，因为

在这 １３ 种植物中，很多是第三纪孑遗植物。 在核微卫星标记中，种群内遗传多样性（ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙ，
ＨＯ）同样比总的遗传多样性（ ｔｏｔａｌ ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ，ＨＴ ） 小，如珙桐（Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ） （ＨＯ ＝ ０． ３７３，ＨＴ ＝

０．７４７） ［４５］和瘦椒树（Ｔａｐｉｓｃｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）（ＨＯ ＝ ０．５１３，ＨＴ ＝ ０．８１６） ［５９］。 野核桃（Ｊｕｇｌａｎｓ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ）为一个特例，
种群内遗传多样性（ＨＯ ＝ ０．６８２）与总的遗传多样性（ＨＴ ＝ ０．７８２）相似，可能是有效的花粉基因流（风媒）阻碍

了不同避难所种群间的分化［５７］。 其次，遗传分化模式也符合多个避难所假说的预期。 １２ 个落叶阔叶林植物

叶绿体基因遗传分化（ ｉｎｔｅｒ⁃ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ，ＧＳＴ）的平均值（ＧＳＴ ＝ ０． ７９９）比 Ｐｅｔｉｔ 等［６０］ 中的（ＧＳＴ ＝

０．６３７）高。 微卫星标记中的遗传分化（ｉｎｔｅｒ⁃ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ，ＦＳＴ）同样很高，如珙桐（ＦＳＴ ＝ ０．２３９） ［４５］和

瘦椒树（ＦＳＴ ＝ ０．３７３） ［５９］。 当然，除了多个避难所相互隔离外，植物间不同的生活史特征，如雌雄异株的繁殖系

统［６２⁃６３］及有限的花粉和种子扩张能力［６４］等，也会有助于高水平遗传分化的保持。
多个避难所假说认为局部扩张是间冰期时主要的种群动态历史［４１， ５４， ６５⁃６６］。 然而，近期研究发现部分植

物经历了明显的分布区扩张。 如木质藤本大血藤（Ｓａｒｇｅｎｔｏｄｏｘａ ｃｕｎｅａｔａ），分布在海拔 １３０—２４００ ｍ 的林缘灌

丛中，浆果由鸟传播［６７］。 Ｔｉａｎ 等［３４］认为大血藤丰富的生境和有效的扩散方式使其在更新世时经历了多次分

布区扩张。 首先，叶绿体单倍型的错配分析表明种群在 ９５．９８ ｋａ（ ｔｈｏｕｓａｎｄ ｙｅａｒｓ ａｇｏ，千年前）经历了一次扩

张，可能由末次间冰期时 （ ７５—１００ ｋａ） 温暖湿润的气候触发。 第三纪孑遗林冠树种青檀 （ Ｐｔｅｒｏｃｅｌｔｉｓ
ｔａｔａｒｉｎｏｗｉｉ）也在该时期（９０ ｋａ）经历了向北扩张［５６］。 其次，大血藤大多数叶绿体单倍型起源于 ０．６３—１．２ Ｍａ，
表明气候过渡期（ｍｉｄ⁃Ｐｌｅｉｓｔｏｃｅｎｅ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ，０．８—１．２ Ｍａ）后冰期时的恶劣气候可能迫使分布区向南退缩，为冰

期后分化和向北扩张提供了大量的机会。 祖先单倍型（Ｈ５）周围星状（ｓｔａｒ⁃ｌｉｋｅ）的单倍型网络图也支持气候

过渡期后的扩张事件。 最后，多个避难所模式在亚热带地区已普遍存在。 但是，多个避难所间却共享着相同

或密切相关的单倍型，如大血藤中的 Ｈ５，Ｇａｏ 等［６８］ 中的单倍型 Ｈ１４ 和 Ｈ１８，Ｑｉｕ 等［６６］ 中的单倍型 Ｈ８，Ｌｅｉ
等［５４］中的单倍型 Ｈ４，Ｚｈａｎｇ 等［３６］中的单倍型 Ｊ 等。 在相互隔离的避难所中有祖先单倍型共享的现象看似相

悖，但存在两种可能的解释：长距离扩散和不完全的谱系分选。 前者需要稀有的长距离扩散事件发生多次，是
一个可能性很低的情景。 不完全的谱系分选则是更有可能的解释，这种情景下，祖先种群必然在破碎化前广

布于亚热带地区，祖先种群的扩张事件不可避免。 多个避难所模式在大血藤中同样适用（私有单倍型 Ｈ１２、
Ｈ１８、Ｈ１９ 分别分布在亚热带地区东部、西北和西南部），估测的共祖时间（１．１８ Ｍａ）显示大血藤祖先种群的扩

张事件可能发生在更新世中期。 所以，大血藤在更新世中期后经历了多次分布区扩张事件，３ 条可能的扩张

线路为武夷山⁃天目山、南岭⁃罗霄山脉⁃九岭山⁃大别山、南岭西部⁃云贵高原 ／南岭西部⁃三峡地区⁃秦岭［３４］。 因

此，亚热带落叶阔叶林植物的分布区扩张可能被低估了。
２．２　 常绿阔叶林植物的谱系地理历史

在谱系地理研究中，与基于化石孢粉数据的植被重建不同，亚热带地区的常绿阔叶林植物在更新世冰期

时并没有完全退到南方避难所（２４°Ｎ 以南）中，而是在预期南方避难所的北方（２４°—３３°Ｎ）存在多个“隐形避

难所” ，即多个避难所模式［２６， ６９］ 。如葡萄科攀援藤本三叶崖爬藤，Ｗａｎｇ等［４４］ 通过遗传数据和潜在分布区

７９８５　 １７ 期 　 　 　 叶俊伟　 等：中国亚热带地区阔叶林植物的谱系地理历史 　



htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

表
１　

落
叶
阔
叶
林
植
物
谱
系
地
理
研
究
中
的
遗
传
多
样
性
，遗

传
分
化
，共

祖
时
间
和
避
难
所

Ｔａ
ｂｌ
ｅ
１　

Ｇ
ｅｎ
ｅｔ
ｉｃ

ｄｉ
ｖｅ
ｒｓ
ｉｔｙ

，
ｇｅ
ｎｅ
ｔｉｃ

ｄｉ
ｆｆｅ

ｒｅ
ｎｔ
ｉａ
ｔｉｏ

ｎ，
ｃｏ
ａｌ
ｅｓ
ｃｅ
ｎｃ
ｅ
ｔｉｍ

ｅ
ａｎ

ｄ
ｒｅ
ｆｕ
ｇｉ
ａ
ｉｎ

ｐｈ
ｙｌ
ｏｇ

ｅｏ
ｇｒ
ａｐ

ｈｙ
ｓｔ
ｕｄ

ｉｅ
ｓ
ｏｆ

ｄｅ
ｃｉ
ｄｕ

ｏｕ
ｓ
ｂｒ
ｏａ
ｄ⁃
ｌｅ
ａｖ
ｅｄ

ｆｏ
ｒｅ
ｓｔ

ｐｌ
ａｎ

ｔｓ

物
种

Ｓｐ
ｅｃ
ｉｅ
ｓ

遗
传

多
样

性
Ｇｅ

ｎｅ
ｔｉｃ

ｄｉ
ｖｅ
ｒｓ
ｉｔｙ

遗
传

分
化

Ｇｅ
ｎｅ

ｔｉｃ
ｄｉ
ｆｆｅ

ｒｅ
ｎｔ
ｉａ
ｔｉｏ

ｎ

ｈ Ｔ
／（

Ｈ
Ｔ
）

ｈ Ｓ
／
（Ｈ

Ｏ
）

Ｎ
ＳＴ
（Ｆ

ＳＴ
）

Ｇ Ｓ
Ｔ

共
祖

时
间

（９
５％

置
信

区
间

，Ｍ
ａ）

Ｃｏ
ａｌ
ｅｓ
ｃｅ
ｎｃ

ｅ
ｔｉｍ

ｅ
（９

５％
Ｈ
ＰＤ

，
Ｍ
ａ）

标
记

Ｍ
ａｒ
ｋｅ

ｒｓ
推

测
的

避
难

所
Ｐｕ

ｔａ
ｔｉｖ

ｅ
ｒｅ
ｆｕ
ｇｉ
ａ

文
献

Ｒｅ
ｆｅ
ｒｅ
ｎｃ

ｅｓ

化
香

树
Ｐｌ
ａｔ
ｙｃ
ａｒ
ｙａ

ｓｔｒ
ｏｂ
ｉｌａ

ｃｅ
ａ

０．
９６

２
０．
２３

１
０．
８６

２∗
０．
７６

２
ＮＣ

ｃｐ
ＤＮ

Ａ
云

贵
高

原
，秦

岭
山

脉
，庐

山
，湖

南
省

通
道

侗
族

自
治

县
［５

３］

米
心

水
青

冈
Ｆａ

ｇｕ
ｓｅ

ｎｇ
ｌｅｒ
ｉａ
ｎａ

０．
６５

９
０．
１１

２
０．
８５

５
０．
８３

１
ＮＣ

ｃｐ
ＤＮ

Ａ
多

个
（＞

５）
［５

４］

杜
鹃

花
Ｒｈ

ｏｄ
ｏｄ
ｅｎ
ｄｒ
ｏｎ

ｓｉｍ
ｓｉｉ

０．
７４

９
０．
１０

２
０．
８９

７∗
０．
８６

５
ＮＣ

ｃｐ
ＤＮ

Ａ
多

个
［５

５］

（０
．２
０３

）
（０

．１
８１

）
（０

．２
３６

）
ＡＦ

ＬＰ

青
檀

Ｐｔ
ｅｒ
ｏｃ
ｅｌｔ
ｉｓ
ｔａ
ｔａ
ｒｉｎ

ｏｗ
ｉｉ

０．
７１

０．
０８

０．
９３

８∗
０．
８３

８
ＮＣ

ｃｐ
ＤＮ

Ａ
云

贵
高

原
东

部
，南

岭
山

脉
，武

夷
山

脉
［５

６］

野
核

桃
Ｊｕ
ｇｌ
ａｎ

ｓｃ
ａｔ
ｈａ

ｙｅ
ｎｓ
ｉｓ

０．
７９

６
０

ＮＣ
ＮＣ

ＮＣ
ｃｐ

ＤＮ
Ａ

多
个

（＞
９）

［５
７］

（０
．７
８２

）
（０

．６
８２

）
（０

．１
１）

ｎＳ
ＳＲ

ｓ

麻
栎

Ｑｕ
ｅｒ
ｃｕ
ｓａ

ｃｕ
ｔｉｓ
ｓｉｍ

ａ
０．
７９

１
０．
６７

０．
６８

９
０．
６３

ＮＣ
ｃｐ

ＤＮ
Ａ

中
国

中
部

（秦
岭

、大
别

山
、大

别
山

脉
），

云
贵

高
原

［５
８］

青
钱

柳
Ｃｙ

ｃｌｏ
ｃａ
ｒｙ
ａ
ｐａ
ｌｉｕ

ｒｕ
ｓ

０．
８７

５
０．
０６

６
０．
９４

８
０．
９２

４
１６

．６
９
（８

．４
２—

２７
．８
６）

ｃｐ
ＤＮ

Ａ
多

个
［２

５］

０．
６８

４
０．
６２

３
０．
０９

８
０．
０８

７
ＮＣ

ｎＤ
ＮＡ

水
青

树
Ｔｅ
ｔｒａ

ｃｅ
ｎｔ
ｒｏ
ｎ
ｓｉｎ

ｅｎ
ｓｅ

０．
９３

１
０．
１９

４
０．
９４

５∗
０．
７９

２
９．
６
（２

．２
—

２７
）

ｃｐ
ＤＮ

Ａ
云

南
，大

娄
山

脉
，峨

眉
山

，武
陵

山
［４

１］

光
叶

水
青

冈
Ｆａ

ｇｕ
ｓｌ
ｕｃ
ｉｄ
ａ

０．
８８

７
０．
２６

２
０．
７９

０．
７０

５
６．
３６

（２
．２
９—

１３
．２
５）

ｃｐ
ＤＮ

Ａ
多

个
［３

６］

水
青

冈
Ｆａ

ｇｕ
ｓｌ
ｏｎ
ｇｉ
ｐｅ
ｔｉｏ
ｌａ
ｔａ

０．
９２

７
０．
０６

０．
９２

６
０．
９３

６

珙
桐

Ｄａ
ｖｉｄ

ｉａ
ｉｎ
ｖｏ
ｌｕ
ｃｒ
ａｔ
ａ

０．
８９

３
０．
２１

５
０．
９１

３∗
０．
７６

５
４．
８１

（３
．４
３—

６．
３４

）
ｃｐ

ＤＮ
Ａ

中
国

西
北

部
（峨

眉
山

），
中

国
中

部
（三

峡
地

区
）

［４
５］

（０
．７
４７

）
（０

．３
７３

）
（０

．２
３９

）
ｎＳ

ＳＲ
ｓ

大
血

藤
Ｓａ

ｒｇ
ｅｎ
ｔｏ
ｄｏ
ｘａ

ｃｕ
ｎｅ
ａｔ
ａ

０．
５６

４
０．
２６

９
０．
６０

３
０．
６３

３．
９９

（２
．８
６—

９．
２９

）
ｃｐ

ＤＮ
Ａ

南
岭

，武
夷

山
，罗

霄
山

南
部

［３
４］

瘦
椒

树
Ｔａ

ｐｉ
ｓｃ
ｉａ

ｓｉｎ
ｅｎ
ｓｉｓ

０．
８９

６
０．
０８

３
０．
９４

６∗
０．
９０

７
１．
３３

（１
．０
２—

１．
７４

）
ｃｐ

ＤＮ
Ａ

云
贵

高
原

，中
国

中
部

［５
９］

（０
．８
１６

）
（０

．５
１３

）
（０

．３
２６

）
ｎＳ

ＳＲ
ｓ

　
　

ｈ Ｓ
（ｗ

ｉｔｈ
ｉｎ
⁃ｐ
ｏｐ

ｕｌ
ａｔ
ｉｏ
ｎ
ｇｅ
ｎｅ

ｄｉ
ｖｅ
ｒｓ
ｉｔｙ

）：
种

群
内

遗
传

多
样

性
；ｈ

Ｔ（
ｔｏ
ｔａ
ｌｇ

ｅｎ
ｅ
ｄｉ
ｖｅ
ｒｓ
ｉｔｙ

）：
总

的
遗

传
多

样
性

；Ｈ
Ｏ
（ｏ

ｂｓ
ｅｒ
ｖｅ
ｄ

ｈｅ
ｔｅ
ｒｏ
ｚｙ
ｇｏ
ｓｉｔ

ｙ）
：观

测
杂

合
度

；Ｈ
Ｔ（

ｔｏ
ｔａ
ｌｇ

ｅｎ
ｅｔ
ｉｃ

ｄｉ
ｖｅ
ｒｓ
ｉｔｙ

），
总

的
遗

传
多

样
性

；Ｆ
ＳＴ

／Ｇ
ＳＴ
（ｉ

ｎｔ
ｅｒ
⁃

ｐｏ
ｐｕ

ｌａ
ｔｉｏ

ｎ
ｄｉ
ｆｆｅ

ｒｅ
ｎｔ
ｉａ
ｔｉｏ

ｎ）
：基

于
等

位
基

因
／单

倍
型

频
率

的
遗

传
分

化
；Ｎ

ＳＴ
（ｉ
ｎｔ
ｅｒ
⁃ｐ
ｏｐ

ｕｌ
ａｔ
ｉｏ
ｎ
ｄｉ
ｆｆｅ

ｒｅ
ｎｔ
ｉａ
ｔｉｏ

ｎ
ｔａ
ｋｉ
ｎｇ

ｉｎ
ｔｏ

ｓｉｍ
ｉｌａ

ｒｉｔ
ｉｅ
ｓ
ｂｅ

ｔｗ
ｅｅ
ｎ
ｈａ

ｐｌ
ｏｔ
ｙｐ

ｅｓ
）：

基
于

单
倍

型
频

率
和

相
似

度
的

遗
传

分
化

；∗
：表

示
遗

传
分

化
系

数

Ｎ
ＳＴ
显

著
大

于
Ｇ Ｓ

Ｔ
；Ｍ

ａ
（Ｍ

ｉｌｌ
ｉｏ
ｎ
ｙｅ
ａｒ
ｓ
ａｇ
ｏ）

：百
万

年
前

；ｎ
ＳＳ

Ｒｓ
（ｎ

ｕｃ
ｌｅ
ａｒ

ｍ
ｉｃ
ｒｏ
ｓａ
ｔｅ
ｌｌｉ
ｔｅ
ｓ）

：核
微

卫
星

；ｃ
ｐＤ

ＮＡ
（ｃ

ｈｌ
ｏｒ
ｏｐ

ｌａ
ｓｔ

ＤＮ
Ａ）

：叶
绿

体
基

因
；ｎ

ＤＮ
Ａ（

ｎｕ
ｃｌ
ｅａ
ｒＤ

ＮＡ
）：

核
基

因
；Ｎ

Ｃ：
没

有
计

算
；Ｎ

Ｇ：
没

有
给

出
；

：无
法

做

出
估

测

８９８５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

模表明其在末次冰盛期时有多个避难所。 首先，种群内遗传多样性在研究区域内平均分布，没有随纬度的增

加而降低，并不支持向北扩张假说［３，７０］，错配分析也没发现冰期后扩张信号。 其次，明显的谱系地理结构（叶
绿体基因：ＮＳＴ ＝ ０．８４６ ＞ ＧＳＴ ＝ ０．８０３，Ｐ ＜ ０．０５；核微卫星：ＲＳＴ ＝ ０．３３６ ＞ ｐｅｒｍｕｔｅｄ ＲＳＴ，Ｐ ＜ ０．０１）和地理隔离

（ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｂｙ ｄｉｓｔａｎｃｅ）的缺失表明严重的“岛屿化”现象，即种群间遗传分化主要由突变 ／漂变引起的，而不是

由基因流的减少 ／缺失造成［７１］，不同“岛屿”的种群存在长期隔离，在原地产生分化。 第三，叶绿体基因和核

微卫星在西北、华中以及华南和华东谱系间相似的谱系地理隔离（ｐｈｙｌｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｂｒｅａｋ）也支持多个避难所模

式。 最后，虽然生态位模型显示末次冰盛期时的分布区减少了约 １０％，片段化也更严重，但适宜的生境仍遍

布整个分布区。 因此，三叶崖爬藤对冰期间冰期气候变化的响应符合多个避难所模式。 虽然化石孢粉证据强

调南方避难所的重要性［７２⁃７３］，但越来越多谱系地理研究发现中高纬度地区的北方存在冰期避难所，揭示了北

方避难所在冰期后群落动态中扮演着很重要的作用，如鄂报春（Ｐｒｉｍｕｌａ ｏｂｃｏｎｉｃａ） ［７４］，蓖子三尖杉［４２］，栲
（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｒｇｅｓｉｉ） ［７５］，青冈［４３］等（表 ２）。

在揭示常绿阔叶林植物符合多个避难所模式的同时，在部分植物中也发现了南方大型避难所，避难所种

群在冰期后经历明显的向北扩张，如优势种甜槠（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｅｙｒｅｉ） ［３５］和檵木（Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ） ［７６］。 在甜

槠中，生态位模型显示末次冰盛期时主要分布在华南地区一条适宜的生境带中（约 ２４°Ｎ），与现在分布存在有

限的重叠，该生境带可能为南方大型避难所。 核微卫星数据揭示了分布区西部和东部存在两个基因库（ｇｅｎｅ
ｐｏｏｌ），基因库中的遗传多样性都随着纬度的增加而显著降低，表明现生种群是由两个南方避难所中的种群向

北扩张形成。 在两个基因库中还存在明显的亚结构，表明存在多个“避难所中的避难所” ［８２］，不同区域中都

有叶绿体私有单倍型分布也支持了多个避难所模式。 在檵木中，南岭地区同样是冰期南方避难所，种群经两

条路线向北扩张［７６］。 首先，生态位模型预测檵木在末次冰盛期时适宜的生境位于华南和西南地区，与古时候

的植被分布模拟相一致［４９⁃５１］。 南岭地区更高的遗传多样性、单倍型多样性和私有单倍型同样与南退北进模

式的遗传预期一致［１， ３］，表明了南岭地区为末次冰盛期时檵木的南方避难所。 南岭地区有很高的地形异质

性，保持了极高的物种多样性和特有性［９］。 因此，南岭地区受更新世冰期的影响很小，是常绿阔叶林重要的

避难所。 在末次冰盛期后，错配分析和 ＢＳＰ（ｂａｙｅｓｉａｎ ｓｋｙｌｉｎｅ ｐｌｏｔ）分析进一步表明檵木种群在 １０．６ ｋａ 时经历

了扩张。 根据古老 ／衍生单倍型和遗传多样性分布，南岭－武夷山和南岭－雪峰山－罗霄山脉为两条可能的扩

张路线。 当然，与甜褚一致，檵木在 ２４°Ｎ 以北也存在多个避难所（三峡地区，大巴山和重庆省）。 因此，常绿

阔叶林的谱系地理历史为：冰期时，部分植物可退缩到南方大型避难所中生存，同时，北方复杂的地形和微环

境可提供“隐形避难所”，供残存的种群原地避难；在间冰期时，避难所中的种群经历局部扩张或分布区扩张。
总结以上的研究，常绿阔叶林植物的谱系地理历史与利用化石孢粉预测的植被分布模式并不一致，而是

与落叶阔叶林植物一致，在亚热带地区的各大山脉中存在多个避难所，如横断和大雪山脉、云贵高原、南岭和

华中地区山脉等等。 这些地区同时扮演古老谱系“博物馆”和新物种形成“摇篮”的角色［８３］，在冰期和间冰期

的交替过程中较小的气候波动有利于保持较高的植物物种多样性［８４］。 这些山脉同样可以作为谱系地理隔

离，阻碍不同谱系间的基因流，使植物主要通过局部地区高低海拔的迁移来度过冰期间冰期的交替，促进了不

同遗传谱系间的进一步分化，形成高的遗传多样和遗传分化。 部分植物经历了明显的向北分布区扩张，南北

方向的山脉为扩散的廊道。 在落叶阔叶林植物中，Ｔｉａｎ 等［３４］ 认为大血藤经历了多次分布区扩张的原因是丰

富的生境（海拔 ３００—２６００ ｍ）和有效的种子扩散方式（以鸟传播）。 而在常绿树种檵木和甜褚中，两者都为分

布海拔较低（海拔上限＜ １５００ 米）的优势种，种子也并没有有效的扩散方式（以重力传播）。 因此，尚不能总结

出一般规律，需要更多研究来总结经历明显向北扩张事件植物的生态学特征。

３　 展望

首先，虽然已有部分研究中植物的共祖时间可追溯到中新世和上新世，但仍相对较少，且分化时间估测基

本是基于叶绿体基因。 叶绿体基因为母系遗传的单基因座遗传标记，只可代表随机溯祖过程中的一次，不完
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全的谱系分选会影响分化时间估测［８５］。 核基因则储存了更多的遗传信息，如核微卫星可提供相互独立的多

位点分析，高度的多态性可精确推断种群的分化时间和分化历史［８６］。 随着测序技术的发展，多位点的核单拷

贝基因或全基因组信息也将更多的应用于谱系地理研究。 同时，相应的多基因座溯祖理论（ｍｕｌｔｉ － ｌｏｃｕｓ
ｃｏａｌｅｓｃｅｎｔ ｔｈｅｏｒｙ）必须要建立起来，以解决多个基因座间不同的突变速率和迁移历史及基因重组等问题［８７］。

其次，亚热带地区阔叶林植物对历史地质气候变化的响应模式已较清晰，但不同谱系间的显著分化和有

限的基因流是因为地理隔离还是在不同环境中已形成适应性分化尚不清晰。 生态分化种群间基因流的下降

会提高中性标记的分化［８８］，使得其与不同环境之间的差别存在显著的相关性，即适应隔离（ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｂｙ
ａｄａｐｔａｔｉｏｎ） ［８９］。 要全面了解生态适应需要掌握两方面信息：形成适应性分化的特征和环境因子的相对重要

性［９０］。 交互移植实验可判断适应性分化的强度，推测适应性分化的特征和环境选择因子。 通过实验植物在

不同生活史阶段的性状表达和适合度之间的相关性可推测形成适应的性状，通过环境因子和基因型相对性能

之间的相关性可推测可能的选择因子［９１⁃９２］。 在未来的谱系地理工作中，探寻谱系地理格局背后的遗传机制

也是一个发展方向。
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