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摘要： 为揭示红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ Ｓｉｅｂ． ｅｔ Ｚｕｃｃ．）不同种群的表型分化程度和变异规律，以吉林省露水河红松种子园 ６ 个种群

红松为研究对象，采用巢式方差分析、多重比较、变异系数和聚类分析等方法对红松的叶片、球果和种子共 １５ 个表型性状进行

了系统分析。 结果表明：（１） 红松 １５ 个表型性状在种群间和种群内均存在着极显著的差异，红松种群遗变异比较丰富，在松属

植物中属于中等水平，其中纬度最低的露水河种群在其中 １０ 个表型性状均值上表现出最高值；（２） 红松种群间的表型分化系

数（Ｖｓｔ）均值为 １２．３９％，种群内的变异（８７．６１％）大于种群间的变异（１２．３９％），种群内的变异是主要变异来源；（３） 各表型性状

平均变异系数为 １３．２８％，变幅为 ６．１６％—３１．４８％，叶片、球果、种子的平均变异系数依次为：球果 １７．８６％＞针叶 １１．１９％＞种子

９．８７％，种子性状最小，成为最稳定的表型性状，带岭和丰林种群表型性状遗传多样性要高于其他种群；（４） 利用欧氏平均距离

对红松种群进行 ＵＰＧＭＡ 聚类分析，红松种群的表型性状按照地理距离而聚类，可将红松种子园 ６ 个种群分为 ４ 类，其表型性

状跟地形（东北山脉）有一定的契合。 红松种群具有中等水平的表型遗传多样性，种群间和种群内均存在丰富的表型变异，研
究结果为顺利开展红松种质资源收集、保存，以及良种选育等工作提供依据。
关键词：红松；种子园；种群；表型性状；表型分化
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遗传多样性为物种涵盖的种群间和种群内个体间遗传变异的总和，包括表型、细胞学、生化和分子等多层

次遗传变异［１］。 其中表型是各种形态特征的组合，是生物受制于生态环境条件的遗传变异的表征［２］，其表型

变异是遗传多样性研究的重要内容［３⁃４］。 同时，利用表型性状研究遗传多样性也最为简便、快速和经济， 可以

直观的揭示种群的遗传结构与变异大小， 是遗传育种工作的基础［５⁃６］。 国内外学者利用表型性状对思茅

松［７］、五角枫［８］、云南松［９］、闽楠［１０］、拟南芥［１１］等植物种群进行了遗传多样性分析与评价， 阐明了种群变异

结构、来源和规律，为相关树种的资源收集、保护或遗传改良奠定了基础。
红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ Ｓｉｅｂ． ｅｔ Ｚｕｃｃ．）隶属于松科（Ｐｉｎａｃｅａｅ）松属（Ｐｉｎｕｓ），是我国东北珍贵而稀少的常绿

乔木［１２］。 近百年来，由于过量采伐红松天然林，致使红松资源锐减［１３］，已被国家二级保护植物［１４］。 因此，为
保护红松种质资源，国家从上个世纪 ８０ 年代中期开始在东北地区不同区域建立红松种子园（例如露水河红松

种子园） ［１５］，然而，这批种子园的建园材料是只经过表型性状初选的优树，其选育的遗传基础鲜有报道。 以往

有人利用分子技术从遗传多样性方面进行了这方面的研究［１６⁃１８］，但从表型性状方面还未开展过相关研究。
因此，本研究采用表型性状，针对种子园收集的不同区域红松的遗传多样性进行评估，为以后红松种子园资源

收集和育种策略提供基础资料。

１　 材料和方法

１．１　 实验地概况

吉林省露水河红松种子园，位于东经 １２７°４７′，北纬 ４２°２８′，海拔 ７６０—８００ ｍ，属季风性中温带气候类型。
该红松种子园于 １９８８ 年定植，种子园内红松由小兴安岭、完达山、张广才岭和长白山地区共 １７ 个种源地的优

良无性系组成。 采用完全随机排列设计，株行距 ３ｍ×３ｍ，建成红松无性系种子园 １ 个大区，１７ 个小区，共 ６６０
个无性系，面积 １６．３３ ｈｍ２。
１．２　 材料来源和样品采集

于 ２０１７ 年 ８ 月和 １０ 月对种子园内 ６ 个种群红松的完整叶片和成熟球果进行采集和形态数据测定工作。
采样种群的原产地分别为：吉林省露水河（ＬＳＨ）和黄泥河（ＨＮＨ）；黑龙江省大海林（ＤＨＬ）、东方红（ＤＦＨ）、带
岭（ＤＬ）和丰林（ＦＬ），该 ６ 个种群代表了我国红松不同的自然分布区，而且能反映出分布区的特点（图 １）。 每

种群选取 ３０ 个单株进行调查和采样，单株间距 ５０ｍ 以上，保证取样均匀性，最大限度降低母树间的亲缘

关系。
１．３　 表型性状的测定

从采样单株上随机采集并测量无病虫害、生长旺盛、完整的两年生针叶 １０ 束和成熟的球果 １０ 个，选择了

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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图 １　 种子园红松 ６ 个种群的原产地分布图

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｍａｐ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｘ Ｐｉｎｕｓ

ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｅｄ ｏｒｃｈａｒｄ

１５ 个易于获取和测定的遗传上相对稳定的表型性状，用游

标卡尺（精确到 ０．０１ ｍｍ）分别测定并记录红松的针叶长

（ＮＬ）、针叶粗（ＮＷ）、针叶束粗（ＦＷ）、球果长（ＣＬ）、球果

宽（ＣＤ）、种子长（ＳＬ）、种子宽（ＳＤ），用电子天平（精确到

０．０ｌｇ）分别称量单个球果重量（ＣＷ）、单果产种量（ＣＳＹ）和
百粒重（ＨＳＷ），其中百粒重随机 ３ 次重复测量 １００ 粒种

子，然后计算出针叶长 ／针叶粗（ＮＬ ／ ＮＷ） 、针叶束粗 ／针叶

粗（ＦＷ ／ ＮＷ）、球果长 ／球果宽 （ ＣＬ ／ ＣＤ）、产种率 （ ＣＳＹ ／
ＣＷ） 和种子长 ／种子宽（ＳＬ ／ ＳＤ），精确到 ０．０１。
１．４　 数据处理与分析

红松种群的表型变异特征采用巢式设计方差分

析［１， ３］，线形模型为：Ｙｉｊｋ ＝μ＋Ｓｉ＋Ｔ（ｉ）ｊ＋e（ｉｊ）ｋ，式中 Ｙｉｊｋ为第

ｉ 个种群第 ｊ 个个体第 ｋ 个观测值，μ 为总均值，Ｓｉ为种群

效应（固定），Ｔ（ｉ）ｊ为种群内个体效应（随机），e（ ｉｊ） ｋ 为试

验误差。 同时进行多重比较和差异性检验， 分别计算 ６ 个

种群各个性状的平均值（Ｘ）、标准偏差（ＳＤ）、和变异系数

（ＣＶ）， ＣＶ＝ＳＤ ／ Ｘ。 为了与基因分化系数（Ｇｓｔ）相对应，按下式计算出了反映种群间表型分化的值定义：Ｖｓｔ
＝（d

２ ｔ ／ ｓ） ／ （d
２ ｔ ／ ｓ＋d

２ｓ），式中d
２ ｔ ／ ｓ 为种群间方差分量、d

２ｓ 为种群内方差分量，Ｖｓｔ 为表型分化系数，表示种群

间变异占遗传总变异的百分比，表明表型变异在种群间贡献的大小［１９］。 基于 １５ 个性状数据，对 ６ 个红松种

群进行非加权组平均法（ＵＰＧＭＡ）聚类分析［２０］。
数据经 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 整理后， 巢式方差分析、表型性状的平均值、标准差和变异系数、差异性检验和多重比

较和表型分化系数均在 Ｒ ３．２．５ 中完成，聚类分析在 ＳＰＳＳ１９．０ 中完成。

２　 结果与分析

２．１　 种群间和种群内的表型变异

对种子园红松 ６ 个种群 １５ 个表型性状进行巢式设计方差分析（表 １），红松 １５ 个表型性状在种群间和种

群内均差异显著（Ｐ＜０．０１），表明红松的表型性状在种群间和种群内存在广泛的变异。 对各种群均值进行

Ｔｕｒｋｅｙ ′ｓ 多重比较，发现红松 １５ 个表型性状在种群间存在广泛的变异，但不同性状在各种群间变异式样不同

（表 ２）。 针叶性状中 ＮＬ、ＮＷ 和 ＦＷ 在种群间差异显著，露水河种群最大，分别为 １２． ６５ｍｍ、０． ９９ ｍｍ、
２．０２ｍｍ；东方红种群 ＮＬ 最小，仅为 １１．１ｍｍ；带岭种群的 ＮＷ 和 ＦＷ 最小。 ＮＬ ／ ＮＷ 和 ＦＷ ／ ＮＷ 代表针叶的叶

型指数，这两种性状最大的是带岭种群，分别为 １４．２４ 和 ２．０８。 ６ 个球果性状中 ＣＬ、ＣＤ 和 ＣＬ ／ ＣＤ 在种群间的

差异都较小，变异的范围分别为 １４．２７—１５．３５ｃｍ、９．４６—１０．０４ｃｍ 和 １．４２—１．５６；然而 ＣＷ 和 ＣＳＹ 这两个球果

的质量性状在种群间的差异较大，露水河种群最大，分别为 ２９８．３３ｇ 和 ８９．１３ｇ；带岭种群最小，分别为 ２３５．９９ｇ
和 ６８．９ｇ。 ＣＳＹ ／ ＣＷ 变异范围为 ２８．７７—３４．０３。 同时， 红松 ４ 个种子性状在种群间的差异也较小，ＳＬ、ＳＤ 和

ＨＳＷ 均值最大的是露水河种群（１７．２９ｍｍ、１１．２９ｍｍ 和 ６９．９３ｇ）。
从各种群的地理分布来看，不同性状在种群间多表现为显著性差异。 在所测的 １５ 个表型性状中，露水河

种群在其中 １０ 个表型性状均值上表现出最高值，其位置为最南端，即纬度最低；而在 ６ 个种群中出现低值的

种群则比较分散。
２．２　 表型性状的分化

根据巢式方差分析结果，各性状方差分量和表型分化系数分析见表 ３，１５ 个表型性状种群间的方差分量

占总变异的百分比波动于 ０．６２％—２９．９５％，平均为 ９．２８％；种群内的方差分量占总变异的百分比为 ３１．８１％—

３　 １７ 期 　 　 　 童跃伟　 等：红松种子园种群的表型多样性研究 　
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８９．０７％，平均为 ６５．１１％；随机误差的方差分量百分比为 ９．０３％—６７．５７％，平均为 ２５．６１％。 各性状种群内的方

差分量均大于种群间的方差分量，说明种群内的变异是红松表型总变异的主要部分。

表 １　 红松种子园种群间和种群内方差分析结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ／ ｗｉｔｈｉｎ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ．

表型性状
ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ

均方（自由度）ＭＳ（ｄｆ） Ｆ 值 Ｆ ｖａｌｕｅ

种群间
Ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群内
Ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

机误
Ｅｒｒｏｒ

种群间
Ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种群内
Ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

针叶长（ＮＬ） ８８．４２（５） １７．０１（１７１） ０．３６（１５９３） ２４３．２３∗∗∗ ４６．７８∗∗∗

针叶粗（ＮＷ） １．３３６６（５） ０．０８８０（１７１） ０．００４５（１５９３） ２９４．０３∗∗∗ １９．３６∗∗∗

针叶束粗（ＦＷ） ５．５６８（５） ０．３２４（１７１） ０．００９（１５９３） ５９５．００∗∗∗ ３４．６５∗∗∗

针叶长 ／ 针叶粗（ＮＬ ／ ＮＷ） ２３１．２８（５） １６．３７（１７１） １．２９（１５９３） １７８．８０∗∗∗ １２．６６∗∗∗

针叶束粗 ／ 针叶粗（ＦＷ ／ ＮＷ） ０．０８３００（５） ０．０６３２４（１７１） ０．０２６２７（１５９３） ３．１５９∗∗∗ ２．４０７∗∗∗

球果长（ＣＬ） １２．６５４（５） ６．９８５（１７２） ０．６９９（３５６） １８．１∗∗∗ １０∗∗∗

球果宽（ＣＤ） ３．２０１（５） １．６７５（１７２） ０．１４１（３５６） ２２．７６∗∗∗ １１．９１∗∗∗

球果长 ／ 球果宽（ＣＬ ／ ＣＤ） ０．１９３０３（５） ０．０３６７７（１７２） ０．００４６６（３５６） ４１．４４６∗∗∗ ７．８９６∗∗∗

球果重（ＣＷ） ５７４１２（５） １３０２１（１７２） ８６３（３５６） ６６．５２∗∗∗ １５．０９∗∗∗

单果产种量（ＣＳＹ） ４２７９（５） １７３４（１７２） １２９（３５６） ３３．２４∗∗∗ １３．４７∗∗∗

产种率（ＣＳＹ ／ ＣＷ） ３３９（５） １１７．９（１７２） ７．２（３５６） ４７．１１∗∗∗ １６．３８∗∗∗

种长（ＳＬ） ２０．６９４（５） ３．１７４（１６１） ０．３２５（３３７） ６３．６８５∗∗∗ ９．７６６∗∗∗

种厚（ＳＤ） ２．７１１９（５） １．１８５１（１６１） ０．３７６１（３３７） ７．２１１∗∗∗ ３．１５１∗∗∗

种长 ／ 种宽（ＳＬ ／ ＳＤ） ０．１７６０１（５） ０．０２２３２（１６１） ０．０１２６９（３３７） １３．８６５∗∗∗ １．７５８∗∗∗

百粒重（ＨＳＷ） ４８５．８（５） ３０９（１６１） １０．１（３３７） ４８．２∗∗∗ ３０．６６∗∗∗

表 ２　 种子园 ６ 个红松种群间表型性状的平均值及其多重比较（Ｔｕｒｋｅｙ， ａ＝０．０５）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｍｅａｎ ｖａｌｕｅ， ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｕｌｔｉ⁃ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ｓｉｘ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｅｅｄ ｏｒｃｈａｒｄ

（Ｔｕｒｋｅｙ， ａ＝０．０５）

表型性状
Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ

露水河
（ＬＳＨ）

黄泥河
（ＨＮＨ）

大海林
（ＤＨＬ）

东方红
（ＤＦＨ）

带岭
（ＤＬ）

丰林
（ＦＬ）

针叶长（ＮＬ） ／ ｃｍ １２．６５±１．３６ ｃ １１．４１±１．１１ ａｂ １１．３３±１．３３ ａｂ １１．１±１．３６ ａ １１．４７±１．６２ ｂ １１．５２±１．５６ ｂ

针叶粗（ＮＷ） ／ ｍｍ ０．９９±０．１２ ｄ ０．９１±０．１１ ｂ ０．９４±０．１２ ｃ ０．９１±０．１ ｂ ０．８１±０．１１ ａ ０．８３±０．１１ ａ

针叶束粗（ＦＷ） ／ ｍｍ ２．０２±０．２１ ｄ １．８７±０．２ ｂ １．９５±０．２３ ｃ １．８７±０．１９ ｂ １．６８±０．１７ ａ １．６９±０．２ ａ

针叶长 ／ 针叶粗（ＮＬ ／ ＮＷ） １２．８４±１．３３ ｃ １２．６６±１．５３ ｂｃ １２．１１±１．３１ ａ １２．３４±１．４６ ａｂ １４．２４±２．０５ ｄ １３．９７±２．０８ ｄ

针叶束粗 ／ 针叶粗
（ＦＷ ／ ＮＷ） ２．０４±０．１３ ａ ２．０７±０．１７ ａｂ ２．０７±０．１４ ａｂ ２．０８±０．１６ ａｂ ２．０８±０．２２ ｂ ２．０５±０．２ ａｂ

球果长（ＣＬ） ／ ｃｍ １５．３５±１．５５ ｂ １４．７±１．７４ ａｂ １４．５９±１．４５ ａ １４．６７±１．５５ ａ １４．２７±１．９２ ａ １４．６３±１．７６ ａ

球果宽（ＣＤ） ／ ｃｍ １０．０４±０．６ ｂ ９．４６±１．０６ ａ ９．８８±０．６２ ｂ ９．９７±０．７６ ｂ １０．０３±０．８７ ｂ ９．９６±０．９２ ｂ

球果长 ／ 球果宽（ＣＬ ／ ＣＤ） １．５３±０．１３ ｃ １．５６±０．１４ ｃ １．４８±０．１１ ｂ １．４７±０．１ ｂ １．４２±０．１２ ａ １．４７±０．１４ ａｂ

球果重（ＣＷ） ／ ｇ ２９８．３３±６５．７４ ｃ ２５０．８３±７２．６ ａｂ ２４５．９２±６２．１５ ａｂ ２６９．２９±６６．２１ ｂ ２３５．９９±７８．６２ ａ ２３７．０１±７２．５７ ａ

单果产种量（ＣＳＹ） ／ ｇ ８９．１３±２７．８２ ｂ ７７．６２±２１．６８ ａｂ ８１．８２±１８．３３ ｂｃ ８３．６５±２２．１４ ｂｃ ６８．９±２９．２７ ａ ７８．３５±３０．０９ ａｃ

产种率（ＣＳＹ ／ ＣＷ） ２９．４８±５．７６ ａ ３１．２３±３．９６ ａｂ ３４．０３±６．４４ ｂ ３１．４５±５．７９ ａｂ ２８．７７±８．４８ ａ ３２．４５±７．６２ ｂ

种长（ＳＬ） ／ ｍｍ １７．２９±０．９２ ｂ １６．３１±１．４ ａ １７．０７±１．０５ ｂ １６．１１±０．１１ ａ １６．９±１．３１ ｂ １７．２５±１．４６ ｂ

种宽（ＳＤ） ／ ｍｍ １１．２９±０．８５ ｂ １１．２１±０．８８ ａｂ １０．９６±０．８８ ａ １０．９３±０．９ ａ １１．０±０．９３ ａ １０．９４±１．０６ ａ

种长 ／ 种宽（ＳＬ ／ ＳＤ） １．５４±０．１３ ｂ １．４６±０．１２ ａ １．５６±０．１２ ｂ １．４８±０．１２ ａ １．５４±０．１４ ｂ １．５８±０．１３ ｂ

百粒重（ＨＳＷ） ／ ｇ ６９．９３±７．２５ ｂ ６２．６５±１１．８４ ａ ６４．６３±８．８ ａ ６５．３２±９．２４ ａ ６５．６４±１０．７ ａｂ ６４．４３±１３．４９ ａ􀆰

同时，针叶、球果和种子性状 Ｖｓｔ 的变异幅度为 ０．９５％—３５．６７％，１５ 个表型性状的平均表型分化系数为

１２．３９％，说明红松种子园种群表型变异在种群间的贡献占 １２．３９％，种群内贡献占 ８７．６１％，种群内多样性大于

种群间多样性。 其中表型分化系数最大的性状为 ＦＷ，为 ３５．６７％；其次为 ＮＷ，为 ３３．２７％，最小的为 ＦＷ ／ ＮＷ，
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为 ０．９５％，１５ 个表型性状均表现为种群间的表型分化系数低于 ５０％，说明红松种子园种群表型变异主要存在

于种群内。

表 ３　 红松种子园种群表型性的方差分量及表型分化系数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｖａｒｉａｎｃｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｍｏｎｇ ａｎｄ ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ

表型性状
ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ

方差分量
Ｖａｒｉａｎｃｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

方差分量百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

种源间
Ａｍｏｎｇ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种源内
Ｗｉｔｈｉｎ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

机误
Ｅｒｒｏｒ

种源间
Ａｍｏｎｇ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

种源内
Ｗｉｔｈｉｎ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

机误
Ｅｒｒｏｒ

表型分化系数
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ
ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ
ｔｒａｉｔｓ （Ｖｓｔ）

针叶长（ＮＬ） ０．２３９４ １．６６４３ ０．３６３５ １０．５５８１ ７３．４０６９ １６．０３４９ １２．５７４４
针叶粗（ＮＷ） ０．００４２ ０．００８３ ０．００４５ ２４．３９９５ ４８．９４０５ ２６．６６００ ３３．２６９１
针叶束粗（ＦＷ） ０．０１７５ ０．０３１５ ０．００９４ ２９．９４７１ ５４．００２３ １６．０５０６ ３５．６７２８
针叶长 ／ 针叶粗
（ＮＬ ／ ＮＷ） ０．７１５７ １．５０７８ １．２９３５ ２０．３４９５ ４２．８７１６ ３６．７７９０ ３２．１８７８

针叶束粗 ／
针叶粗（ＦＷ ／ ＮＷ） ０．０００１ ０．００６０ ０．０００７ ０．８４４２ ８８．４３０７ １０．７２５１ ０．９４５６

球果长（ＣＬ） ０．０６５８ ２．０９１０ ０．６９８５ ２．３０５７ ７３．２３１０ ２４．４６３３ ３．０５２５

球果宽（ＣＤ） ０．０１５５ ０．５１４４ ０．１４０７ ２．３１３９ ７６．７１２２ ２０．９７３９ ２．９２８０

球果长 ／ 球果宽（ＣＬ ／ ＣＤ） ０．００１９ ０．０１０７ ０．００４７ １１．１３６２ ６１．９４０４ ２６．９２３４ １５．２３９０

球果重（ＣＷ） ４６１．０７３３ ４０４８．３５６９ ８６３．０３５７ ８．５８２２ ７５．３５３８ １６．０６４１ １０．２２４６

单果产种量（ＣＳＹ） ２８．５１６９ ５３４．７７４１ １２８．７２４２ ４．１２０８ ７７．２７７８ １８．６０１４ ５．０６２６

产种率（ＣＳＹ ／ ＣＷ） ０．０００２ ０．００３７ ０．０００７ ５．３１５３ ７９．２２４６ １５．４６０１ ６．２８７３

种长（ＳＬ） ０．２０９４ ０．９４８４ ０．３２５０ １４．１２１４ ６３．９６１４ ２１．９１７３ １８．０８５１

种厚（ＳＤ） ０．０１８１ ０．２６７６ ０．３７６１ ２．７４１７ ４０．４３６８ ５６．８２１５ ６．３４９６

种长 ／ 种宽（ＳＬ ／ ＳＤ） ０．０００４ ０．０２１３ ０．０４５２ ０．６２２７ ３１．８０７９ ６７．５６９４ １．９２０２

百粒重（ＨＳＷ） ２．１２５６ ９９．４５９３ １０．０７８０ １．９０３６ ８９．０７１０ ９．０２５４ ２．０９２４

２．３　 表型性状的变异特征

不同性状在 ６ 个种群中的变异情况有显著差别（表 ４），各性状在种群内的总平均变异系数为 １３．２８％，变
幅为 ６．１６％—３１．４８％，在 １５ 个表型性状中球果单果产种量的变异系数最大（ＣＶ＝ ３１．４８％），其次为单果的球

表 ４　 红松 ６ 个种群表型性状的变异系数（ＣＶ）

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｓｉｘ Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

表型性状
ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ

露水河
（ＬＳＨ）

黄泥河
（ＨＮＨ）

大海林
（ＤＨＬ）

东方红
（ＤＦＨ）

带岭
（ＤＬ）

丰林
（ＦＬ） Ｍｅａｎ

针叶长（ＮＬ） １０．７５ ９．７３ １１．７４ １２．２５ １４．１２ １３．５４ １２．０２
针叶粗（ＮＷ） １２．１２ １２．０９ １２．７７ １０．９９ １３．５８ １３．２５ １２．４７
针叶束粗（ＦＷ） １０．４ １０．７ １１．７９ １０．１６ １０．１２ １１．８３ １０．８３
针叶长 ／ 针叶粗（ＮＬ ／ ＮＷ） １０．３６ １２．０９ １０．８２ １１．８３ １４．４ １４．８９ １２．４
针叶束粗 ／ 针叶粗（ＦＷ ／ ＮＷ） ６．３７ ８．２１ ６．７６ ７．６９ １０．５８ ９．７６ ８．２３
球果长（ＣＬ） １０．１ １１．８４ ９．９４ １０．５７ １３．４５ １２．０３ １１．３２
球果宽（ＣＤ） ５．９８ １１．２１ ６．２８ ７．６２ ８．６７ ９．２４ ８．１７
球果长 ／ 球果宽（ＣＬ ／ ＣＤ） ８．５ ８．９７ ７．４３ ６．８ ８．４５ ９．５２ ８．２８
球果重（ＣＷ） ２２．０４ ２８．９４ ２５．２７ ２４．５９ ３３．３１ ３０．６２ ２７．４６
单果产种量（ＣＳＹ） ３１．２１ ２７．９３ ２２．４ ２６．４７ ４２．４８ ３８．４ ３１．４８
产种率（ＣＳＹ ／ ＣＷ） １９．５４ １２．６８ １８．９２ １８．４１ ２９．４８ ２３．４８ ２０．４２
种长（ＳＬ） ５．３２ ８．５８ ６．１５ ０．６８ ７．７５ ８．４６ ６．１６
种厚（ＳＤ） ７．５３ ７．８５ ８．０３ ８．２３ ８．４５ ９．６９ ８．３
种长 ／ 种宽（ＳＬ ／ ＳＤ） ８．４４ ８．２２ ７．６９ ８．１１ ９．０９ ８．２３ ８．３２
百粒重（ＨＳＷ） １０．３７ １８．９ １３．６２ １４．１５ １６．３ ２０．９４ １５．７１
Ｍｅａｎ １１．７９ １３．０６ １１．７９ １１．８４ １５．７７ １５．４１ １３．２８
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图 ２　 种子园红松 ６ 个种群 １５ 表型性状的聚类树形图

　 Ｆｉｇ．２ 　 ＵＰＧＭＡ ｃｌｕｓｔｅｒ ｂａｓｅｄ ｏｎ １５ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｓｉｘ Ｐ．

ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

果重和出种率，变异系数分布为 ２７．４６％和 ２０．４２％，这
三个性状变异程度明显高于其他性状，表明球果性状的

质量性状变异较其他性状变异大，较其他性状的稳定性

差。 此外，分别计算红松种群内针叶、球果和种子 ３ 个

生物学性状的平均变异系数，得出球果的平均变异系数

最大（ＣＶ＝ １７．８６％）、其次为针叶性状 （ＣＶ＝ １１．１９％），
种子性状的变异系数最小（ＣＶ＝ ９．８７％），进一步说明种

子性状较其他性状的稳定性高，而球果性状的稳定性

最差。
此外，种子园红松同一性状在不同种群间的变异系

数也有一定差异，平均变异系数范围为 １１． ７９％—１５．
７７％，带岭和丰林种群的性状平均变异系数要高于其他

种群，说明带岭和丰林种群的表型多样性程度高于其他种群。 由于种子园地处相同的环境，因此可以说明的

是种子园不同种群的基因型不同，从而导致了种群表型变异的差异。 因此，可以推断出带岭和丰林地区的红

松基因型的多样性也高于其他种群。
２．４　 表型性状的聚类分析

采用欧式平均距离 ＵＰＧＭＡ 聚类方法对 ６ 个种群的 １５ 个表型性状数据进行聚类分析（图 ２），当欧式平均

距离的阈值为 ２ 时，６ 个种群明显分化为 ４ 类，第一类为露水河种群，第二类为东方红种群，第三类为黄泥河

种群和大海林种群，第四类为带岭和丰林种群。 聚类结果与种子园 ６ 个种群的地理距离相一致，聚类出 ４ 大

类群与我国东北地区地形有一定程度的契合，露水河种群隶属长白山山脉，东方红种群为完达山山脉，黄泥河

和大海林种群属于张广才岭山脉，而带岭和丰林种群坐落于小兴安岭山脉，当从而验证了山脉形成地理隔离，
从而导致物种遗传变异和分化的理论。

３　 结论与讨论

３．１　 红松不同种群表型变异来源

通过对露水河种子园的 ６ 个种群的针叶、球果和种子的 １５ 个表型性状的研究发现，红松的表型性状在种

群间和种群内都存在极显著的差异。 这种变异在松树中广泛存在，如海岸松［２１］、欧洲赤松［２２］、思茅松［７］ 等，
显著的表型差异暗示红松存在丰富的遗传变异。 表型变异的结论与诸多遗传多样性的分析结论一致，即红松

种群遗传多样性比较丰富［２３⁃２５］，李斌等对松属植物遗传分化进展的研究得出了相似的结果［４］。
红松 １５ 个表型性状的平均分化系数 Ｖｓｔ ＝ １２． ３９％，说明种群内变异（８７． ６１％）显著高于种群间变异

（１２．３９％），种群内变异是红松的主要变异来源，这反映了种群 Ｇ×Ｅ 的复杂性及其适应特殊环境选择压的广

泛程度，由于种子园 ６ 个红松种群地处相同的生态环境，故其表型性状之间的变异主要是来源于遗传方面所

造成。 与其他针叶树种的分化比较，红松表型性状的分化处于中等水平，高于西特喀云杉（１０．１％） ［２６］、花旗

松（１１．１％） ［２７］和马尾松（６．４４％） ［１９］，却低于油松（３８．９７％） ［２８］、云南松（２５．２７％） ［９］和白皮松（２２．８６％） ［３］等。
有研究表明，红松的繁育系统可能是红松种群内变异的主要来源，繁育系统是影响物种种群遗传结构的关键

因素，尤其是交配系统和基因流［２９］。 例如，针叶树花粉的迁移距离很大，外部花粉（基因）的迁入减少了种群

间的差异［３０］；典型的异花授粉植物的交配系统可以促进种群间的基因交流，增加有效种群大小，减少基因漂

变对遗传结构的影响［２９］；红松为风媒异花授粉的裸子植物，具备远距离扩散种子的可能，可以促进基因流的

流动，从而减少种群间的差异［３１］。 尽管种群内的变异远远大于种群间的变异，但种群间变异的意义却大于种

群内变异，因为存在于种群间的变异反映了地理、生殖隔离上的变异，种群间的多样性变异是种内多样性的重

要组成部分［３２］。
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３．２　 红松不同种群表型变异特征

植物种群中变异系数是衡量各观测值离散程度的统计量，变异系数的大小可间接反映出种群的表型多样

性丰富程度，即变异系数大说明该种群的性状变异幅度高，表型多样性丰富，可能存在的遗传变异越丰富，种
群内多种基因型所对应的表型范围越广，可以使种群整体更加适应环境的变化［３３］。 本研究中红松 １５ 个表型

性状中的变异系数幅度为 ６．１６％—３１．４８％，平均 １３．２８％，变化范围较大，说明红松种群内表型性状遗传变异

较丰富。 其中球果变异系数（１７．８６％） ＞针叶变异系数（１１．１９％） ＞种子变异系数 （９．８７％），可以看出营养性

状的变异水平大于繁殖性状的变异水平，营养性状变异更丰富。 研究表明，环境变化容易引起植株的高矮、叶
片的长短等营养性状的变化，而繁殖器官的变异则经历了较为复杂的发育分化后改变较少，环境的不同是导

致营养器官变异的主要原因［８］。 红松种子的稳定性最大，在一定程度上可以反映红松遗传变异的程度越小，
红松种子是传递遗传物质的载体，变异较小，稳定性较高，受到环境影响较小。 同时，单个球果重量、单果产种

量和百粒重的变异幅度明显大于其他表型性状，这 ３ 个表型性状有可能主导红松发生表型变异的方向，球果

质量和千粒重对植物的成功定居有重要的影响［３４］。
３．３　 红松不同种群表型分化的地理变异规律

种群的分布以及 ＵＰＧＭＡ 聚类结果表明，红松表型按照地理距离而聚类，聚类出的 ４ 四大类群与我国东

北地区地形有一定程度的契合，带岭和丰林种群、黄泥河和大海林种群分布区域距离较近，且分别属于小兴安

岭山脉和张广才岭山脉，东方红种群属于完达山山脉，露水河种群属于长白山山脉，因而利用地理区划对红松

表型进行划分是可行的。 一般来说植物表型性状的地理变异规律比较复杂，几乎都是由环境和基因型共同决

定的，因物种的不同而异，如野生玫瑰表型性状主要依地理位置而聚类［３５］，而五角枫性状的表型特征没有依

地理距离而聚类［８］；川西云杉表现出以经度和纬度并存的变异模式［３６］，而浙江楠却呈现出以海拔变异为主的

梯度规律性［５］。 但本研究所选的 ６ 个种群已经排除了环境因素的干扰，其山脉划分的依据主要是遗传方面即

基因型不同导致的原因。 种子园 ６ 个红松种群的产地中，地处相同山脉的水热条件极为相似，基因交流还能

正常进行；而在不同山脉间已经产生地理隔离，造成基因交流障碍，突变成不同的基因型，因此红松表型性状

表现出以山脉变异的规律性。 另外，本研究结果在利用分子手段研究红松的遗传变异方面得到了验证，如红

松各种源在遗传多样性方面的差异与其地理分布明显相关，其中小兴安岭种群的遗传多样性较高，且与张广

才岭种群遗传距离较近，而与长白山种群和老爷岭种群遗传距离较远［２４， ３７］。 但也有研究认为红松不同种源

的遗传距离和地理距离相关性不明显，造成这一现象的原因是与红松不同种群分布区特定的地理、气候等因

子有关，地理距离相近的种群之间可能存在某种特定的隔离机制，阻碍基因交流；此外，还可能与种群之间不

同的形成机制和演化历史有关［１７， ２５］。 因此，有待进一步验证。
３．４　 红松保护对策与建议

红松为我国二级保护珍贵用材树种，通过长期的地理隔离、自然选择和人工选择，产生了极其丰富的表型

变异，这些表型性状的变异都是基因型和环境因子共同作用的结果，表型变异越大，可能存在的遗传变异就越

大。 目前，由于红松天然林面积不断减少，破坏极为严重，因此就红松的保护和发展提出如下建议：（１） 本文

结论之一就是红松种群遗变异比较丰富，在松属植物中属于中等水平。 因此加强现有天然林的保护，禁止采

伐天然林保留林木，同时保护其生境，对维持红松遗传多样性水平至关重要；（２） 根据本文中红松 １５ 个表型

性状在种群间和种群内均存在着极显著的差异，并且遗传变异主要存在于种群内的结论，应以种群为单位，开
展红松种群生态遗传学研究，分析红松种群的遗传多样性，结合分子生物学分析红松濒危的关键因子和濒危

过程；（３） 带岭和丰林种群表型性状遗传多样性要高于其他种群，因此可选择一定数量的林分优先进行原地

保存，同时利用与异地保存相结合的手段，营建红松母树林、种子园和收集圃等，从而对红松基因库保存提供

有利保障。
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