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喀斯特耐阴灌木淡黄金花茶的精细空间遗传结构与基
因流

彭国清，唐绍清∗

广西师范大学，生命科学学院，广西珍稀濒危动物生态学重点实验室，桂林　 ５４１００４

摘要：淡黄金花茶（Ｃａｍｅｌｉａ ｆｌａｖｉｄａ）是一种具有淡黄色花瓣的金花茶植物，为喀斯特典型的耐阴灌木。 基于广西弄岗喀斯特季

节性雨林 １５ ｈｍ２（３００ ｍ × ５００ ｍ）监测样地，利用 １３ 对微卫星（ＳＳＲ）标记，探讨喀斯特地貌对淡黄金花茶的精细空间遗传结构

（ＳＧＳ）、基因流和小尺度范围遗传分化的影响。 结果表明：（１）淡黄金花茶在 ５０ ｍ 距离内产生显著的 ＳＧＳ，在灌木类型和依赖

种子传播的物种中具有中等程度的 ＳＧＳ 强度（Ｓｐ＝ ０．０２４８）；（２）淡黄金花茶种子和花粉传播平均距离较短，分别为 １２．４７ ｍ 和

２９．０３ ｍ，７２．２％花粉和 ８１．０％种子的传播距离均主要是在 ２０ ｍ 内；（３） 淡黄金花茶在小尺度范围（种群间距离＜１ ｋｍ）的 ４ 个种

群，甚至相距 １００ ｍ 的两个斑块产生了显著的遗传分化。 喀斯特生境地貌对淡黄金花茶的基因流产生阻碍作用，从而导致淡黄

金花茶在小尺度范围产生遗传分化。
关键词： 喀斯特；淡黄金花茶；空间遗传结构；基因流
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

　 　 中国是世界上喀斯特地貌分布面积最广的国家，占世界岩溶面积的 ６４％，主要分布在广西、云南、贵州和

四川［１］。 典型喀斯特地貌广泛分布着峰丛、槽谷、洼地等，小生境复杂多样，群落结构也复杂多变、物种多样

性从峰丛至洼地变化剧烈［２］。 喀斯特地区生物多样性高，珍稀濒危动植物和地区特有种丰富，显示了喀斯特

地区植物区系和生物多样性极其特殊［３］。 例如，广西弄岗国家级自然保护区具有典型喀斯特地貌，岩溶特有

植物丰富，这种特有化的发展在苦苣苔科和山茶科的金花茶植物尤为显著［５］。 生境异质性可导致物种在不

同的基岩和土壤条件下其叶形、树皮或者花序等产生形态变化［６］，在典型峰丛谷地生态系统中的岩溶区的叶

片解剖旱生结构比非岩溶区更明显［７］。
空间遗传结构（ｓｐａｔｉａｌ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， ＳＧＳ）是指种群在二维空间基因型的分布格局，常利用个体之间的

亲缘系数与地理距离的关系进行空间自相关分析［８⁃９］。 研究 ＳＧＳ 有助于了解种群个体间、个体与环境间的相

互作用以及种群发展动态，能够为濒危植物的原地和迁地保护提供重要的参考［１０⁃１１］。 同时，ＳＧＳ 被认为是决

定种群短期进化的一个关键因子［１２］，现有的 ＳＧＳ 能够影响附近个体交配，产生的后代的适合度可能不一样，
从而对环境异质性的适应不一致［１３⁃１４］。 ＳＧＳ 是植物本身特性与生态因素长期相互作用的结果，影响的因素众

多而复杂，产生的作用也不相同。 一般认为，建立者效应、克隆繁殖、低密度的种子资源、有限的花粉和种子流

等增强 ＳＧＳ［１５⁃１７］，而广泛的花粉和种子传播、重叠种子区（ｏｖｅｒｌａｐｐｉｎｇ ｓｅｅｄ ｓｈａｄｏｗ）、多样的生活史和随机的自

疏效应等则减弱 ＳＧＳ［１３，１６，１８⁃２１］。 其中，影响 ＳＧＳ 的两个主要因素是种子和花粉流，有限的花粉和种子流导致

存在 ＳＧＳ［２２⁃２４］。
目前，喀斯特地区植物 ＳＧＳ 和基因流的研究较少，而林下灌木类型研究更少。 淡黄金花茶（Ｃａｍｅｌｌｉａ

ｆｌａｖｉｄａ Ｃｈａｎｇ）是一种具有淡黄色花瓣的金花茶植物，属于喀斯特典型的常绿耐阴灌木。 它分布狭窄、零散，
生境片段化，常生长于海拔 １００—５００ ｍ 的较荫蔽的沟谷林下或灌丛中［２５］。 种子为蒴果，主要依赖重力传播，
花粉主要为昆虫传粉。 本文以喀斯特地区的耐阴灌木淡黄金花茶为研究对象，基于广西弄岗北热带喀斯特季

节性雨林 １５ ｈｍ２（３００ ｍ × ５００ ｍ）监测样地，利用微卫星（ＳＳＲ）标记，探讨以下问题：（１）淡黄金花茶的 ＳＧＳ 强

度如何？ （２）淡黄金花茶具有怎样的基因流样式？ （３） 喀斯特强烈的生境异质性对淡黄金花茶的 ＳＧＳ、基因

流和遗传分化有着怎样的影响？

１　 材料和方法

１．１　 研究样地

广西弄岗北热带喀斯特季节性雨林 １５ ｈｍ２（３００ ｍ × ５００ ｍ）监测样地（以下简称 １５ ｈｍ２ 样地）是由广西

植物研究所于广西弄岗自然保护区建立，是中国森林生物多样性监测网络 （ Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｆｏｒｅｓｔ Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
Ｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇ Ｎｅｔｗｏｒｋ， ＣＦｏｒＢｉｏ）和全球森林生物多样性监测网络（Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ Ｔｒｏｐｉｃａｌ Ｆｏｒｅｓｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ＣＴＦＳ）重要

组成部分，也是唯一监测热带喀斯特森林的固定样地［２６］。 该样地包括了从山顶、山坡到洼地等一系列 “峰
丛⁃洼地” 典型的桂西南喀斯特地区生境类型［２，２６］。 山顶岩石裸露度高，气候干热；样地中间包含一个洼地，
伴有季节性水淹，气候阴湿，土层也较厚，其中还密生很多藤本植物，再加上四面坡地植被对其郁闭的影响，使
得其小生境与四面坡地也有很大的差异［２，２７］。 １５ ｈｍ２ 样地是依据全球森林生物多样性监测网络（ＣＴＦＳ）固定

样地建设技术规范，测量并记录样地内胸径≥１ ｃｍ 的木本物种名称、胸径、高度、生长状态及坐标等信息［２８］。
该样地内的洼地周围聚集分布了 １ 个淡黄金花茶种群，同时在样地周围分布有因生境异质性而呈间断分布的

数个淡黄金花茶种群，该样地在喀斯特森林群落、生境类型和淡黄金花茶的分布上都具有代表性。 因此，选用

于研究喀斯特生境异质性对淡黄金花茶的精细空间遗传结构、基因流的影响。
１．２　 调查和取样方法

对 １５ ｈｍ２ 样地内所有的淡黄金花茶个体进行调查和采样，每株取 ２—３ 片幼叶，撕成＜２ ｃｍ２碎片，放入含

有变色干燥硅胶的封口袋中干燥，带回实验室提取 ＤＮＡ。 胸径≥１ ｃｍ 的淡黄金花茶个体的坐标依据全球森

林生物多样性监测网络（ＣＴＦＳ）固定样地建设技术规范精确测量，由广西植物研究所李先琨研究组提供，而胸
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径＜１ ｃｍ 的个体坐标通过测量与附近 ３ 株已知坐标植株的距离，经过几何运算获得精确坐标。 根据是否达到

开花年龄将淡黄金花茶分为 ３ 个年龄阶段：幼苗（基径≤１ ｃｍ，均未达到开花年龄）、幼树（１ ｃｍ＜基径＜２．５
ｃｍ，部分达到开花年龄）和成年树（基径≥２．５ ｃｍ，均达到开花年龄）。
１．３　 ＤＮＡ 提取和 ＳＳＲ 分型

植物 ＤＮＡ 的提取采取改良后的 ＣＴＡＢ 法［２９］。 根据已发表的 ３８ 对淡黄金花茶［３０］ 和 ２１ 对近缘种平果金

花茶（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｐｉｎｇｇｕｏｅｎｓｉｓ） ［３１］共 ５９ 对 ＳＳＲ 引物，利用 １０ 个淡黄金花茶个体作为测试样品进行 ＰＣＲ 扩增，
６％变性聚丙烯酰胺凝胶电泳分型，筛选出 １３ 对扩增条带清晰、多态性高的 ＳＳＲ 引物（表 １）。 ＰＣＲ 体系和程

序参考 Ｌｕ 等［３１］。
１．４　 数据分析

１．４．１　 遗传多样性

ＳＳＲ 位点利用在线软件 Ｇｅｎｅｐｏｐ ｏｎ ｔｈｅ Ｗｅｂ［３２］检测 Ｈａｒｄｙ⁃Ｗｅｉｎｂｅｒｇ 平衡，Ｍｉｃｒｏ⁃Ｃｈｅｃｋｅｒ ｖ２．２．３ 软件［３３］检

测是否存在零位点（ｎｕｌｌ ｇｅｎｅ），ＧｅｎＡｌＥｘ ６ 软件［３４］统计等位基因（Ａ）、观测杂合度（ＨＯ）、期望杂合度（ＨＥ）和
固定系数（ＦＩＳ）。
１．４．２　 空间遗传结构

利用 ＳＰＡＧｅＤｉ 软件［３５］中的 Ｌｏｉｓｅｌｌｅ 等［９］的亲缘系数（ｋｉｎｓｈｉｐ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ， Ｆｉｊ）统计淡黄金花茶的空间遗传结

构（ＳＧＳ）。 参数设置如下：距离级（ｄｉｓｔａｎｃｅ ｃｌａｓｓ）为 １０ ｍ，１０００ 次模拟统计 Ｆｉｊ标准差和 ９５％置信区间。 空间遗

传结构强度利用 Ｓｐ 统计，Ｓｐ＝ －ｂＦ ／ （１ －Ｆ１），ｂＦ为 Ｆｉｊ对距离自然对数的斜率，Ｆ１为第一距离级的亲缘系数［３６］。

图 １　 小尺度范围的 ４ 个淡黄金花茶种群卫星分布图

　 Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｓａｔｅｌｌｉｔｅ ｉｍａｇｅｒｙ ｏｆ ｆｏｕｒ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｃ． ｆｌａｖｉｄａ ａｔ

ｓｍａｌｌ ｓｃａｌｅ

１．４．３　 小尺度范围的遗传分化

以分布在广西自然弄岗保护区 １５ ｈｍ２ 样地种群

ＮＧ（１４４ 株），ＣＳ（２１９ 株）， ＰＡ（３５ 株）和 ＰＢ（６２ 株）共
４ 个种群（种群间距离 ０．２９６ — ０．９８２ ｋｍ，平均 ０．６２７
ｋｍ），研究淡黄金花茶在喀斯特地貌小尺度范围内（种
群间距离＜１ ｋｍ）的遗传分化（图 １）。 利用 ＧｅｎＡｌＥｘ ６．５
软件计算种群之间的遗传分化系数 （ＦＳＴ ） 和基因流

（Ｎｍ ），设置 ９９９ 模拟计算检测显著度。 然后利用

ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ ｖ２．２ 软件［３７］研究种群的遗传结构，参数设

置为： Ｂｕｒｎ⁃ｉｎ １０００００ 次， Ｍａｒｋｏｖ′ ｓ ｃｈａｉｎ Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ
（ＭＣＭＣ） ５０００００ 迭代，重复 ２０ 次，分组数目 Ｋ ＝ １—５。
运行结果压缩后利用在线软件 Ｓｔｒｕｔｕｒｅ ｈａｒｖｅｓｔｅｒ［３８］ 分
析，得出最佳遗传学种群数 Ｋ［３９］。
１．４．４　 种子流和花粉流

以 １５ ｈｍ２ 样地的幼苗为子代，幼树和成年树为亲

本， 利 用 ＣＥＲＶＵＳ ３． ０７ 软 件［４０］ 进 行 亲 本 分 析。
ＣＥＲＶＵＳ ３．０７ 软件是基于最大似然法进行亲本分析，通过估计子代和亲本之间的似然值的对数（ＬＯＤ） ［４１］，最
高者为真实亲本，并且通过模拟计算临界值（ＬＯＤ）判断其显著性。 在双亲性别未知的亲本分析中，具有最高

且显著的子代⁃双亲三联 ＬＯＤ 值为最优双亲组合。 亲本分析模拟参数设置为：子代数量为 ２１，候选双亲为

１２３，候选亲本为比例为 ０．９，位点错配率为 ０．０１，置信度水平为 ８０％。 根据 Ｄｏｗ 和 Ａｓｈｌｅｙ［４２］的方法以及淡黄

金花茶的种子主要依赖重力的传播特性，进行两个假设：（１）如果三联 ＬＯＤ 值显著，即找到双亲，其中与子代

较近的为母本，较远的为父本；（２）如果三联 ＬＯＤ 值不显著，只有一个亲本 ＬＯＤ 显著，那就认为该亲本为母

本。 然后根据子代、母本和父本的坐标绘制花粉流和种子流传播样式图，并根据 ＧｅｎＡｌＥｘ ６．０５ 软件［３４］计算花

粉和种子传播距离。

５１３７　 ２１ 期 　 　 　 彭国清　 等：喀斯特耐阴灌木淡黄金花茶的精细空间遗传结构与基因流 　
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２　 结果

图 ２　 １５ ｈｍ２ 样地淡黄金花茶分布图

Ｆｉｇ．２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｃ． ｆｌａｖｄｉａ ｉｎ １５ ｈｍ２ ｐｌｏｔ

两个椭圆表示该样地的两个淡黄金花茶斑块 ＮＧ１ 和 ＮＧ２

２．１　 空间分布

１５ ｈｍ２ 样地分布淡黄金花茶 １４４ 株，其中幼苗、幼
树和成年树分别为 ２１、４８ 和 ７５ 株，聚集分布在洼地周

围约 ３ ｈｍ２（１００ ｍ×３００ ｍ）的区域，且被物种密度较大

和伴有季节性水淹的洼地较明显地分为两个斑块 ＮＧ１
和 ＮＧ２ （图 ２）。 此外，样地外周围无淡黄金花茶分布，
为相对孤立的种群。
２．２　 遗传多样性

利用扩增条带清晰、多态性高的 １３ 对 ＳＳＲ 引物对

１５ ｈｍ２ 样地的 １４４ 株个体进行扩增，等位基因（Ａ）、观
测杂合度（ＨＯ）、期望杂合度（ＨＥ）和固定系数（ＦＩＳ）分

别为 ７．２３，０．７４８，０．７２９ 和－０．０２７ （表 １）。 经在线软件

Ｇｅｎｅｐｏｐ ｏｎ ｔｈｅ ｗｅｂ 检测，Ｂｏｎｆｅｒｒｏｎｉ 矫正后只有引物 ＦＬＡ９ 显著偏离哈迪温伯格平衡（表 １），Ｍｉｃｒｏ⁃Ｃｈｅｃｋｅｒ 检
测 １３ 对引物均不存在零位点。 这表明这 １３ 对 ＳＳＲ 引物具有较高的多态性和可靠性。

表 １　 １５ ｈｍ２ 样地淡黄金花茶的遗传多样性

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｃ． ｆｌａｖｉｄａ ｉｎ １５ ｈｍ２ ｐｌｏｔ

引物
Ｐｒｉｍｅｒ

引物序列
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ（５′⁃３′）

退火温度
Ｔａ （℃）

等位基因
Ａ

实际
杂合度
ＨＯ

期望
杂合度
ＨＥ

固定系数
ＦＩＳ

哈迪温伯格
平衡检测（Ｐ 值）
ＨＷＥＴ （Ｐ ｖａｌｕｅ）

ＴＥＲ４ ＴＧＡＡＣＡＡＣＡＧＣＧＡＡＡＡＡＣＣＧ
ＴＴＣＴＣＡＧＣＣＧＡＡＧＣＧＡＣＡＡＣ ５４ １０ ０．７０８ ０．７０８ －０．００１ ０．９２４７

ＴＥＲ７ ＣＡＡＴＡＡＣＧＣＡＡＣＡＡＣＡＧＡＴＣ
ＡＴＧＣＴＡＣＴＣＣＣＡＣＡＧＡＣＡＡＣ ５２ ５ ０．６９４ ０．６７８ －０．０２４ ０．２７６２

ＴＥＲ１２ ＣＡＴＣＴＣＴＣＡＡＡＡＧＡＣＣＣＡＧＴ
ＡＡＴＧＣＧＡＧＧＡＧＡＧＧＡＧＴＴＡＴ ５４ ９ ０．８１３ ０．７６８ －０．０５８ ０．１１０４

ＴＥＲ２１ ＣＴＣＡＴＴＴＣＣＣＡＴＣＡＡＴＡＣＡＣ
ＴＴＣＴＴＡＣＡＴＴＣＴＣＧＴＣＣＣＴＡ ５２ ８ ０．７７８ ０．７６９ －０．０１２ ０．３５７７

ＦＬＡ４ ＴＣＴＴＡＴＴＧＧＧＣＣＡＣＡＣＴＡＡＡＣＡＴ
ＣＣＡＧＣＣＡＴＡＴＣＡＣＧＡＣＴＴＴＴＡＧＡ ５８ ４ ０．７８５ ０．７３４ －０．０７０ ０．８５５０

ＦＬＡ８ ＴＴＣＧＧＴＴＴＧＴＡＴＧＴＧＴＧＡＧＡＧＴＧ
ＴＡＣＧＡＣＣＣＴＴＣＡＡＡＡＡＣＴＣＴＣＣＴ ５９ ７ ０．７１５ ０．６９３ －０．０３２ ０．０２０４

ＦＬＡ９ ＴＣＣＴＴＴＧＡＡＧＣＡＴＴＣＡＣＡＡＡＡＡＴ
ＴＡＣＴＴＴＧＣＡＡＴＴＣＡＧＣＴＴＧＡＧＧＴ ５８ １３ ０．８６８ ０．８６１ －０．００８ ０．００２１∗

ＦＬＡ１２ ＧＡＡＧＴＣＴＣＡＧＡＡＧＡＡＧＣＡＡＡＣＧＡ
ＣＡＴＡＴＧＣＴＣＧＣＴＡＡＡＡＣＣＴＴＣＡＧ ５８ ４ ０．６１１ ０．５９９ －０．０２０ ０．８７４９

ＦＬＡ１７ ＧＣＴＴＴＣＴＧＡＧＡＣＣＧＡＴＴＡＡＧＴＧＡ
ＧＣＡＴＡＴＴＧＣＣＣＣＡＴＴＴＡＧＧＴＡＴＴ ５８ ４ ０．７４３ ０．６９４ －０．０７０ ０．１５３４

ＦＬＡ２６ ＴＡＡＣＣＡＧＧＴＣＡＧＧＴＧＴＣＡＧＣＴＡＴ
ＣＡＡＧＡＧＴＴＧＧＧＡＡＡＧＧＡＡＡＧＴＣＴ ５８ ７ ０．６８１ ０．６６５ －０．０２４ ０．０５３６

ＦＬＡ２７ ＴＧＡＧＧＴＴＴＡＡＴＣＧＡＡＡＡＡＣＣＡＡＧ
ＧＴＡＣＣＴＴＣＴＴＣＴＴＣＣＴＴＣＴＧＧＧＡ ５８ ７ ０．８４０ ０．８１３ －０．０３４ ０．０２１１

ＦＬＡ３１ ＧＡＴＧＧＡＧＧＡＧＡＡＡＡＴＧＧＧＴＡＣＡＴ
ＧＡＣＧＣＧＴＴＡＡＴＧＡＡＧＧＴＴＡＣＡＡＧ ５８ １０ ０．７８５ ０．７６４ －０．０２７ ０．０２９９

ＦＬＡ３６ ＴＧＣＴＧＡＧＣＧＴＡＧＴＡＴＧＡＧＡＴＧＡＡ
ＣＴＣＣＴＣＴＣＣＡＣＴＣＣＴＴＧＴＣＴＣＴＴ ５８ ６ ０．７０８ ０．７２７ ０．０２５ ０．０１２７

平均 ７．２３ ０．７４８ ０．７２９ －０．０２７

　 　 Ａ， ａｌｌｅｌｅｓ； ＨＯ， ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙ； ＨＥ， ｅｘｐｅｃｔｅｄ ｈｅｔｅｒｏｚｙｇｏｓｉｔｙ； ＦＩＳ， ｉｎｂｒｅｅｄｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ； ＨＷＥＴ， Ｈａｒｄｙ⁃Ｗｅｉｎｂｅｒｇ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｔｅｓｔ； ∗， 经

过 Ｂｏｎｆｅｒｒｏｎｉ 矫正后显著偏离哈迪温伯格平衡

６１３７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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２．３　 空间遗传结构

图 ３　 淡黄金花茶的精细空间遗传结构

Ｆｉｇ．３　 Ｆｉｎｅ⁃ｓｃａｌｅ ｓｐａｔｉａｌ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｃ． ｆｌａｖｉｄａ

实线表示亲缘系数，虚线表示 ９５％置信区间

淡黄金花茶个体间的亲缘系数（Ｆ ｉｊ）在 ５０ ｍ 范围

内存在显著正相关，５０—１３０ ｍ 处于显著或者不显著的

波动状态，而 １３０—２２０ ｍ 处于显著负相关（图 ３）。 在

第一距离级 １０ ｍ，Ｆ ｉｊ为 ０．０５２１，略小于第一表兄弟（ ｔｈｅ
ｆｉｒｓｔ ｃｏｕｓｉｎ）的 Ｆ ｉｊ（０．０６２５），ＳＧＳ 强度 Ｓｐ 为 ０．０２４８。
２．４　 小尺度范围的遗传分化

一般而言，种群的 ＳＧＳ 在某个距离范围后不会一

直都表现出明显的负相关，但是 １５ ｈｍ２ 样地淡黄金花

茶的 ＳＧＳ 在 １３０ ｍ 后（１３０—２２０ ｍ）均产生了明显的负

相关（图 ３），我们推测是由于该种群的 １００ ｍ 的两个斑

块之间存在显著的遗传分化导致的。 Ｆ 统计表明，ＮＧ１
和 ＮＧ２ 两个斑块之间存在显著的遗传分化（ＦＳＴ ＝ ０．０７９，Ｐ ＜ ０．０５）。 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 结果表明，该种群的最佳遗

传学种群分组 Ｋ＝ ２，ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 聚类图显示两个斑块的遗传结构存在一定的遗传分化（图 ４）。 所以，Ｆ 统

计和 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 均证明 １５ ｈｍ２ 样地两个淡黄金花茶斑块间存在显著的遗传分化，导致 ＳＧＳ 在 １３０—２２０ ｍ
产生显著负相关。

此外，喀斯特地貌小尺度范围内（种群间距离＜１ ｋｍ）４ 个淡黄金花茶种群间均发生了显著的遗传分化

（Ｐ＜０．０５），遗传分化系数 ＦＳＴ为 ０．０９９—０．１３３，平均为 ０．１１６；基因流为 １．６３２—２．２８５，平均为 １．９３９（表 ２）。

图 ４　 １５ ｈｍ２样地 ＮＧ１ 和 ＮＧ２ 两个斑块的 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 分析

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＮＧ１ ａｎｄ ＮＧ２ ｐａｔｃｈｅｓ ｉｎ １５ ｈｍ２ ｐｌｏｔ

（ａ）： Ｋ＝ １—５ 时，Ｋ 与 ΔＫ 的关系图；（ｂ）：Ｋ＝ ２ 时，两个斑块的 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 聚类图

表 ２　 小尺度范围淡黄金花茶种群间的遗传分化系数 ＦＳＴ和基因流 Ｎｍ

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ＦＳＴ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｆｌｏｗ Ｎｍ ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｃ． ｆｌａｖｉａ ａｔ ｓｍａｌｌ ｓｃａｌｅ

ＮＧ ＣＳ ＰＡ ＰＢ ＮＧ ＣＳ ＰＡ ＰＢ

ＮＧ － ２．１６１ １．６７９ １．６３２ ＰＡ ０．１３０∗ ０．１０５∗ － １．７５４

ＣＳ ０．１０４∗ － ２．１２０ ２．２８５ ＰＢ ０．１３３∗ ０．０９９∗ ０．１２５∗ －

　 　 下对角线为遗传分化系数 ＦＳＴ，上对角线为基因流 Ｎｍ；“∗”表示产生显著的遗传分化（Ｐ ＜ ０．０５）

２．５　 种子流和花粉流

１５ ｈｍ２ 样地淡黄金花茶幼苗的亲本分析表明，在三联置信度 ８０％水平下，２１ 株幼苗中 １８ 株（８５．７％）找
到双亲，３ 株（１４．３％）只找到单亲（表 ３）。 换而言之，１８ 株幼苗的花粉来源于样地内，３ 株可能来源样地外。
这说明 １５ ｈｍ２ 样地的幼苗的花粉大部分来源样地内，较少来源于样地外。

通过亲本分析发现，子代存在的同胞和半同胞只占所有幼苗的 ３３．３％。 例如，同胞个体 ＮＧ９０ 和 ＮＧ９１ 均

来源与双亲 ＮＧ８９ 和 ＮＧ１０５；同母异父的半同胞 ＮＧ１０９、ＮＧ１１１ 和 ＮＧ１２１ 均来源与母本 ＮＧ９８ （表 ４）。 根据

幼苗、父本和母本的坐标计算出种子传播距离为 ０．６５—５１．０５ ｍ，平均 １２．４７ ｍ；花粉传播的距离为 ３．０６—
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１９４．７３ ｍ，平均 ２９．０３ ｍ （表 ４）。 以 １０ ｍ 为距离级，统计每个距离级淡黄金花茶的花粉和种子传播频率，结果

表明花粉和种子的传播距离均主要是在 ２０ ｍ 范围内，所占比例分别为 ７２．２％和 ８１．０％（图 ５）。

表 ３　 １５ ｈｍ２ 样地幼苗双亲分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐａｒｅｎｔａｇｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｉｎ １５ ｈｍ２ ｐｌｏｔ

子代
（Ｏ）

第一亲本
（ＦＣ）

错配
位点数
（ＰＬＭ）

ＬＯＤ 值
（ＰＬＳ）

成对
置信度
（ＰＣ）

第二亲本
（ＳＣ）

错配
位点数
（ＰＬＭ）

ＬＯＤ 值
（ＰＬＳ）

成对
置信度
（ＰＣ）

三联位点
错配数
（ＴＬＭ）

三联
ＬＯＤ 值
（ＴＬＳ）

三联
置信度
（ＴＣ）

ＮＧ３ ＮＧ３２ ０ ５．９２ ∗ ＮＧ１３７ ０ ３．７３ ∗ ０ １２．２３ ∗

ＮＧ８３ ＮＧ１１５ １ ０．８８ － ＮＧ１０３ ０ ３．８９ ∗ １ ７．５９ ∗

ＮＧ８４ ＮＧ１０８ １ －０．８８ － ＮＧ９４ ０ ５．３６ － １ ７．４６ ∗

ＮＧ９０ ＮＧ８９ ０ ５．４４ ∗ ＮＧ１０５ ０ ８．５４ ∗ ０ １７．２１ ∗

ＮＧ９１ ＮＧ８９ ０ ４．８４ ∗ ＮＧ１０５ ０ ７．０９ ∗ ０ １５．７４ ∗

ＮＧ１１１ ＮＧ９８ １ ３．９５ ∗ ＮＧ９５ １ １．３６ － １ １０．２０ ∗

ＮＧ１２０＃ ＮＧ８０ ２ －５．８４ － ＮＧ１０４ ０ ４．８９ ∗ ３ －１．４８ －

ＮＧ１２１ ＮＧ１０２ ０ ６．５３ － ＮＧ１０８ １ ２．４３ － １ １０．２１ ∗

ＮＧ１２２ ＮＧ９８ ０ ７．７３ ∗ ＮＧ１０３ ０ １．４９ － ０ １５．０５ ∗

ＮＧ１３２＃ ＮＧ１３４ １ １．５４ ∗ ＮＧ１１５ １ －２．４６ － ２ ２．５１ －

ＮＧ１４０ ＮＧ７１ １ －２．１１ － ＮＧ１５ １ ２．４５ ∗ １ ５．３５ ∗

ＮＧ３７ ＮＧ１３０ １ ４．０９ ∗ ＮＧ５７ ０ １０．１８ ∗ １ １２．１０ ∗

ＮＧ７７ ＮＧ７０ ０ ２．８７ － ＮＧ３１ ０ ７．２２ － ０ １３．２２ ∗

ＮＧ８６ ＮＧ１１４ ０ １４．２０ ∗ ＮＧ１１７ １ ８．４３ ∗ １ １７．８８ ∗

ＮＧ８８ ＮＧ１１０ ０ ４．２２ － ＮＧ８２ ０ ７．５０ ∗ ０ １４．７９ ∗

ＮＧ４０ ＮＧ２３ ０ ４．９８ ∗ ＮＧ６９ １ ０．２３ － １ ８．６１ ∗

ＮＧ４８＃ ＮＧ５１ １ ２．４０ ∗ ＮＧ６５ １ －２．２２ － ３ ０．３０ －

ＮＧ５０ ＮＧ５１ ０ ８．０３ ∗ ＮＧ３４ ０ ９．９０ ∗ ０ ２１．３１ ∗

ＮＧ８１ ＮＧ１１２ １ １．９６ － ＮＧ９７ ０ ８．６７ ∗ １ １０．８３ ∗

ＮＧ１０９ ＮＧ９８ ０ ６．０９ ∗ ＮＧ２０ １ ０．１３ － ２ ７．４３ ∗

ＮＧ１１９ ＮＧ９９ ０ ５．９３ － ＮＧ８７ ０ ７．８４ － ０ １４．９０ ∗

　 　 Ｏ， Ｏｆｆｓｐｒｉｎｇｓ； ＦＣ， Ｆｉｒｓｔ ｃａｎｄｉｄａｔｅ； ＰＬＭ， Ｐａｉｒ ｌｏｃｉ ｍｉｓｍａｔｃｈｉｎｇ； ＰＬＳ， Ｐａｉｒ ＬＯＤ ｓｃｏｒｅ； ＰＣ， Ｐａｉｒ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ； ＳＣ， Ｓｅｃｏｎｄ ｃａｎｄｉｄａｔｅ； ＴＬＭ， Ｔｒｉｏ

ｌｏｃｉ ｍｉｓｍａｔｃｈｉｎｇ；ＴＬＳ， Ｔｒｉｏ ＬＯＤ ｓｃｏｒｅ； ＴＣ， Ｔｒｉｏ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ； “∗”和 “－”分别表示在 ８０％置信度下显著和不显著，“＃”表示该幼苗只找到单亲

表 ４　 淡黄金花茶种子和花粉传播距离

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ Ｃ． ｆｌａｖｉｄａ

编号
Ｎｕｍｂｅｒｓ

子代
Ｏｆｆｓｐｒｉｎｇｓ

母本
Ｍｏｔｈｅｒｓ

父本
Ｆａｔｈｅｒｓ

种子传播距离 ／ ｍ
Ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ

花粉传播距离 ／ ｍ
Ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ

１ ＮＧ３ ＮＧ３２ ＮＧ１３７ ３３．４１ １０６．８５

２ ＮＧ８３ ＮＧ１０３ ＮＧ１１５ １１．９２ １６．９９

３ ＮＧ８４ ＮＧ１０８ ＮＧ９４ ６．６６ ５．５７

４ ＮＧ９０ ＮＧ８９ ＮＧ１０５ １．５０ ９．４６

５ ＮＧ９１ ＮＧ８９ ＮＧ１０５ １．４０ ９．４６

６ ＮＧ１１１ ＮＧ９８ ＮＧ９５ ６．２６ ４．６０

７ ＮＧ１２０ ＮＧ１０４ ２３．０５

８ ＮＧ１２１ ＮＧ１０８ ＮＧ１０２ １３．１２ ６．８９

９ ＮＧ１２２ ＮＧ９８ ＮＧ１０３ １２．７２ ７．８０

１０ ＮＧ１３２ ＮＧ１３４ ４３．４９

１１ ＮＧ１４０ ＮＧ７１ ＮＧ１５ １６．９４ ４２．２７

１２ ＮＧ３７ ＮＧ１３０ ＮＧ５７ ０．６５ １７．９７

１３ ＮＧ７７ ＮＧ３１ ＮＧ７０ ６．２２ ２７．５３

１４ ＮＧ８６ ＮＧ１１７ ＮＧ１１４ ５．８８ ５．８８
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续表

编号
Ｎｕｍｂｅｒｓ

子代
Ｏｆｆｓｐｒｉｎｇｓ

母本
Ｍｏｔｈｅｒｓ

父本
Ｆａｔｈｅｒｓ

种子传播距离 ／ ｍ
Ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ

花粉传播距离 ／ ｍ
Ｐｏｌｌｅｎ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ

１５ ＮＧ８８ ＮＧ１１０ 　 　 ＮＧ８２ ４．１７ ４．５７

１６ ＮＧ４０ ＮＧ２３ 　 　 ＮＧ６９ ８．８２ ３８．０３

１７ ＮＧ４８ ＮＧ５１ 　 　 ４．１４

１８ ＮＧ５０ ＮＧ５１ 　 　 ＮＧ３４ ２．２５ １４．７３

１９ ＮＧ８１ ＮＧ９７ 　 　 ＮＧ１１２ ５１．０５ ３．０６

２０ ＮＧ１０９ ＮＧ９８ 　 　 ＮＧ２０ ３．６０ １９４．７３

２１ ＮＧ１１９ ＮＧ９９ 　 　 ＮＧ８７ ４．５３ ６．１４

平均 Ａｖｅｒａｇｅ １２．４７ ２９．０３

　 　 “ ”表示没有找到父本

图 ５　 淡黄金花茶在每个距离级花粉和种子传播频率

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｐｏｌｌｅｎ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ Ｃ． ｆｌａｖｉｄａ ｗｉｔｈｉｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ ｃｌａｓｓｅｓ

此外，分别对两个斑块 ＮＧ１ 和 ＮＧ２ 幼苗的父本来源进行分析发现，除了斑块 ＮＧ１ 的仅有 １ 株幼苗的父

本来源于斑块 ＮＧ２，斑块 ＮＧ１ 幼苗的父本均来源于斑块 ＮＧ１ 内，斑块 ＮＧ２ 幼苗的父本均来源于斑块 ＮＧ２ 内

（图 ６）。 这表明淡黄金花茶的花粉流几乎均存在于斑块内，而较少存在于斑块之间。

３　 讨论

３．１　 空间遗传结构（ＳＧＳ）
影响 ＳＧＳ 的两个主要因素是种子流和花粉流［２２⁃２４］。 当存在较强的花粉流时，往往产生较弱的或者不具

有显著的 ＳＧＳ，如风媒传粉植物板栗和锥栗［４３］、青冈［４４］、巴西松［４５］ 等；当花粉和种子高度局域传播时将会产

生近交，同胞聚集母树周围而导致较强的 ＳＧＳ［２４］，如虫媒传粉、依靠种子传播的植物野生大豆［４６］、黄梅秤锤

树［４７］、黑檀［１１］等。 淡黄金花茶主要依靠昆虫传粉，种子依赖重力传播，且具有生境偏好性，故推测淡黄金花

茶具有较强的 ＳＧＳ。 研究结果表明，淡黄金花茶存在显著的 ＳＧＳ 的距离为 ５０ ｍ，第一距离级 １０ ｍ 范围内的

亲缘系数 Ｆ１为 ０．０５２１，Ｓｐ 为 ０．０２４８，显示较强的 ＳＧＳ，与预测的结果一致。 双亲分析表明，淡黄金花茶种子和

花粉传播距离较短，平均距离分别为 １２．４７ ｍ 和 ２９．０３ ｍ，７２．２％的花粉和 ８１．０％的种子的传播距离在 ２０ ｍ 范

围内。 所以，有限的花粉和种子传播距离导致淡黄金花茶具有较强的 ＳＧＳ。
与同属植物山茶（Ｃ． ｊａｐｏｎｉｃａ）比较，Ｕｅｎｏ 等［４８］利用 ＳＳＲ 研究在 ４ ｈｍ２ 样地中发现山茶只有 ５ ｍ 范围内

存在较弱的 ＳＧＳ，Ｃｈｕｎｇ 等［１９］利用同工酶研究 １ ｈｍ２ 样地的山茶（Ｃ． ｊａｐｏｎｉｃａ）发现存在显著 ＳＧＳ 的距离为 ２１
ｍ，在第一距离 ７ ｍ 范围内 Ｆ１为 ０．０２。 这表明淡黄金花茶产生显著 ＳＧＳ 的距离和强度均明显大于山茶。 然

而，淡黄金花茶的 Ｓｐ 与 Ｈｅ 等［４９］研究的中国西南喀斯特专有乔木掌叶木（Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ）的 Ｓｐ 为

０．０２３３的结果相似，同时与 Ｖｅｋｍａｎ 和 Ｈａｒｄｙ［３６］总结的 ６ 种灌木的 Ｓｐ （０．０２５９）和 ６ 种种子依赖重力传播的物
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图 ６　 １５ ｈｍ２ 样地淡黄金花茶的种子流和花粉流

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｐｏｌｌｅｎ ｆｌｏｗ ｏｆ Ｃ． ｆｌａｖｉｄａ ｉｎ １５ ｈｍ２ ｐｌｏｔ．

（ａ）：两个斑块之间的基因流；（ｂ）：斑块 ＮＧ２ 内的基因流；（ｃ）：斑块 ＮＧ１ 内的基因流

种的 Ｓｐ （０．０２８１）相似。 这表明淡黄金花茶在灌木类型和依赖种子传播的物种中具有中等程度的 ＳＧＳ。
３．２　 小尺度范围的种群遗传分化

典型的喀斯特地貌具有空间、土壤和水分等强烈的异质性，植物对喀斯特地貌特殊且丰富的小生境及其

配置格局具有明显的适应性［５０］。 研究物种在喀斯特地区小尺度范围内的遗传分化有助于了解物种对喀斯特

地区的适应和喀斯特专有种丰富的原因。 本研究发现喀斯特地区的淡黄金花茶在 １５ ｈｍ２ 样地被洼地隔离、
相距只有 １００ ｍ 的两个斑块之间产生了较小但显著的遗传分化（ＦＳＴ ＝ ０．０７９，Ｐ ＜ ０．０５），在小尺度范围（种群

距离＜１ ｋｍ）的 ４ 个淡黄金花茶种群产生了中等而显著的遗传分化（ＦＳＴ ＝ ０．１１６， Ｐ ＜ ０．０５）。 这表明在小尺度

范围喀斯特生境对淡黄金花茶的遗传分化产生显著影响。
Ｌｉｎｈａｒｔ 和 Ｇｒａｎｔ［５２］总结了小尺度范围物种的遗传分化规律，发现木本植物在 １００—３００ ｍ 产生遗传分化，

生境的异质性产生遗传的异质性，基因流和自然选择对遗传分化产生强烈的影响。 同时，Ｇａｏ 等［５３］ 研究表

明，中国南方喀斯特地貌的苦苣苔科牛耳朵（Ｐｒｉｍｕｌｉｎａ ｅｂｕｒｎｅａ）复合群的遗传分化同样是由于遗传漂变和较

少的基因流导致。 淡黄金花茶在小尺度产生遗传分化也符合这样的规律。 首先，喀斯特地区生境异质性强烈

和淡黄金花茶具有生境偏好性导致其分布片段化，一定程度减弱种群的基因交流。 本研究发现 １５ ｈｍ２ 样地

内被单个洼地隔离、相距只有 １００ ｍ 的两个淡黄金花茶斑块之间的花粉流大部分存在于斑块内，而较少存在

于斑块间。 这是由于两个斑块之间为洼地的小生境与四面坡地存在很大差异，洼地在雨季常有雨水浸泡，密
生藤本，种群密度大［２７］，一方面这不利于淡黄金花茶种子的萌发和幼苗的生长，两个斑块不能形成重叠区；另
一方面有效阻止了两个斑块之间的花粉传播。 其次，１５ ｈｍ２ 样地两个淡黄金花茶斑块所处的坡向、光照条件
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和植被类型等不同，存在生境异质性，也会产生不同的自然选择压力，从而产生遗传分化。 单个洼地对淡黄金

花茶的基因流产生了阻碍作用，那么小尺度范围（种群距离＜１ ｋｍ）的种群间包含多个峰丛和洼地，自然对基

因流会产生更为显著的影响，从而导致产生更大的遗传分化。 所以，喀斯特生境的异质性和淡黄金花茶生境

的偏好性导致淡黄金花茶在喀斯特生境小尺度范围产生了遗传分化。
３．３　 花粉流和种子流

种子流和花粉流是种群最基本而最重要的生态过程，决定物种的遗传多样性、进化与适应性。 喀斯特地

区植物具有怎样的花粉传播模式，以及典型的喀斯特峰丛对花粉传播具有怎样的影响是值得研究的问题。 目

前，在植物花粉流的研究中，越来越多结果表明花粉传播距离比想象中更远［５４⁃５５］。 例如许多热带乔木花粉传

播距大部分达几百米至几公里［５４］，喀斯特地区乔木掌叶木（Ｈａｎｄｅｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ）的花粉传播距离可达

７８６—１４００ ｍ［４９］。 然而，喀斯特地区的淡黄金花茶种子和花粉传播距离较短，平均距离分别只有为 １２．４７ ｍ 和

２９．０３ ｍ。 同时，１５ ｈｍ２ 样地的两个斑块和小尺度范围的 ４ 个淡黄金花茶种群间产生了显著遗传分化，种群间

具有较少的基因流。 这均表明喀斯特地貌对淡黄金花茶的基因流具有阻碍作用。 这可能是在乔木层，传粉者

受到的阻碍较少，更容易发现远处的花朵，但林下灌木的淡黄金花茶，其生长在物种丰富、生境异质性强烈的

喀斯特地貌，传粉者不易于发现距离较远花朵，导致传粉仅限于非常小的范围。 其次，淡黄金花茶具有较强的

生境的偏好性，呈片段化不连续分布，使得种群之间的基因流较少。 综上所述，喀斯特地貌对淡黄金花茶的基

因流具有阻碍作用，可能由于强烈的喀斯特生境异质性、淡黄金花茶的灌木特性和生境偏好导致。

４　 结论

典型的喀斯特生境异质性是否对耐阴灌木的基因流存在影响鲜有人研究。 本研究发现，与乔木具有较远

的花粉传播距离不同，喀斯特地区典型耐阴灌木淡黄金花茶的花粉和种子传播距离较短，导致在小尺度范围

甚至在 １００ ｍ 的距离产生了显著的遗传分化，这说明喀斯特生境异质性对淡黄金花茶的基因流产生显著的影

响。 同时，淡黄金花茶的灌木特性和生境的偏好性与基因流存在密切关系。
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