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水杉的系统发育地位及恢复评价 

 
摘  要 

 

人类直接或间接的活动对全球环境产生恶劣影响，由此造成生物多样性大量丧失，许

多物种沦为濒危状态。保护生物多样性是全球的热点问题之一，对濒危物种的保护轰轰烈烈

地开展着。现今的保护措施大多只着眼于恢复濒危物种的数量，然而保护的目的是阻止濒危

物种绝灭，使它们脱离濒危状态，并能够自我维持。种群遗传结构是保证物种长期适应环境

变化的基础，体现了物种应对环境变化的潜力。致濒危机制的正确寻找，有助于制定相对完

善的保护措施。 

活化石水杉是重要的珍稀濒危植物，天然水杉只分布于我国湖北、湖南和重庆三省市

交界的一小片区域，总数量只有 4000 多株。现今水杉的人工种植种群的分布范围遍及世界

各地，超过化石记录的分布范围，水杉的数量也已经恢复到相当水平。但是，水杉的遗传结

构是否已得到成功恢复，水杉人工种群是否具有天然更新能力，都是引人深思的问题。本研

究对以上问题进行深入探讨：首先用分子生物学手段对历来有争议的水杉在杉科的系统进化

地位做一探究，也为后续研究提供进化上的参考背景；然后通过种群遗传分析，比较现有水

杉人工种群与自然种群的遗传结构异同，探讨人工种群遗传结构是否得到恢复；随后从繁殖

过程中的种子形成和幼苗生长两个环节，探询水杉人工种群是否具有天然更新能力以及影响

环节；最后通过以上一系列研究，探讨影响水杉人工种群遗传结构的因素以及自我更新能力

的瓶颈，提出实用有效的保护措施，以期为珍稀濒危物种保护提供科学依据。主要结果如下： 

 

(1)应用 4 个叶绿体 DNA 序列(trnL, trnL-trnF, trnV, petG-trnP)和 3 个线粒体 DNA 序列

(atpA, Nad1, CoxⅢ)对杉科 9 属 15 种 1 变种进行系统发育分析，叶绿体和线粒体联合序列重

建的杉科系统发育树，都一致地把杉科分为 5 族：水松属(Glyptostrobus)和落羽杉属(Taxodium)

为落羽杉族；柳杉属(Cryptomeria)为柳杉族；台湾杉属(Taiwania)和杉木属(Cunninghamia)

为杉木族；水杉属(Metasequoia)、巨杉属(Sequoiadendron)和红杉属(Sequoia)为红杉族；密叶

杉属(Athrotaxis)为密叶杉族。叶绿体和线粒体都分为 5 族是一致的，但 5 族的之间的亲缘关

系稍有不同。线粒体是杉木族、落羽杉族和柳杉族、红杉族 4 族的关系较近，然后再是密叶

杉族。而叶绿体是杉木族、红杉族、密叶杉族 3 族关系较近，然后是落羽杉族和柳杉族的组

合。 

 

(2)4 个叶绿体片段与 3 个线粒体的碱基序列变异程度明显不同，叶绿体联合序列 1168

个位点中变异位点有 88 个，占 7.53%，线粒体联合序列 1825 个位点中变异位点有 51 个，

占 2.79%，叶绿体的显著比线粒体大。杉科 4 个叶绿体片段除有大量的碱基置换外，还都有

部分个体连续几个或十几个甚至几十个的碱基插入缺失现象或者出现多个核苷酸重复的现

象。表明线粒体 DNA 的核苷酸替换速率远远低于叶绿体 DNA 的替换速率。水杉的叶绿体

DNA 显示了比较特殊的特征，表明了水杉属进化上比较孤立的系统位置，但依然验证了水



杉与红杉、巨杉较近的亲缘关系。 

 

(3)采用 7 个微卫星多态位点对 9 个自然种群 88 个个体进行遗传结构分析，结果是水杉

自然种群多态位点百分比平均为 57.14%，在 7 个微卫星位点共有等位基因 19 个，平均每位

点 2.71 个等位基因，低于其他物种的水平。种内遗传多样性(HS)为 0.157，同样也低于其它

物种水平。表明水杉自然种群遗传多样性较低，主要是由于冰期和人为活动两方面的影响。 

 

(4)采用7个微卫星多态位点对水杉人工4个种群71个个体和自然种群遗传结构相比较，

结果表明，水杉人工种群平均多态位点百分比为 35.72%低于自然种群，人工种群的遗传多

样性低于自然种群，主要与恢复方法有关，引种时取样效应和小种群效应都会所致，另外，

无性繁殖也导致人工种群的遗传多样性降低。人工种群的平均等位基因数目(13.25)多于自然

种群(13)，但平均常见等位基因数目(10.25)却少于自然种群(11)。说明水杉人工种群有特有

等位基因出现，但频率又不大，这种结果的出现有两方面可能的原因：一是引种的个体含有

这些等位基因，但我们研究中的样本未包含这些个体；二是人工种群作为自然种群后代，有

一部分基因流是由花粉贡献的，因此后代可能比母本的等位基因丰富。人工种群的遗传分化

系数 GST=0.006 小于自然种群的 GST=0.015，说明人工种群的遗传分化程度非常低，他们之

间有着比自然种群更加相似的遗传结构。人工种群与自然种群的比较研究结果表明，水杉引

种过程中存在种源单一而又种质混杂的问题。 

 

(5)对野生水杉原产地两种群(桂花种群、利川其它种群)和两个人工种群(华东师大种群、

黄山种群)的种子形成和幼苗生长进行比较研究，结果是原产地两种群的种子重量和大小大

于两人工种群，人工水杉与野生水杉种子相比发芽率低，表明水杉自然种群出产种子的质量

优于人工种群。人工种群种子的相对适合度大致只相当于自然种群的 1/17 和 1/6，而其幼苗

生长过程却与自然种群几乎无差异，说明人工水杉种子质量低导致适合度降低。人工水杉交

配系统的异交率比自然种群略高，并且人工种群和自然种群的幼苗生长的高度、基径、冠幅

和侧枝数都无差异。说明种子萌发是对人工水杉种子的强烈选择过程，人工水杉败育现象严

重。对水杉种子形成和幼苗生长两个繁殖环节研究，认为影响人工水杉种群繁殖的瓶颈，主

要是人工种植水杉种子质量低。 

 

(6)研究显示，尽管水杉在数量上已经恢复成功，分布上也超过了古代水杉曾经的面积，

但是人工种群的遗传结构并没有完全恢复。同时，对水杉人工种群自我更新能力研究表明，

现有水杉人工种群本身具有繁殖瓶颈，几乎丧失种群自我更新能力。因此，我们认为水杉人

工种群的恢复措施是：①人工水杉种群栽培应考虑合理的密度，以保证提供充足的繁殖力量

所需的营养；②取样时应避免种子来源单一的现象，保持新建种群的遗传多样性；③取样也

要避免种质混杂的问题，保持新建种群间的遗传分化程度。水杉自然种群的栖息环境、遗传

结构同样受到严重威胁，所以恢复人工种群的同时，也要加强自然种群的保护，建议对自然

种群的保护采取人工辅助下的自然更新措施以维持自然种群的生存和繁衍。 

 



(7)我们对水杉的保护研究表明，濒危物种的恢复不仅仅是数量恢复，遗传结构和天然

更新能力也要同时恢复。在考虑濒危物种恢复计划，或者制定濒危物种从红皮书中降级

(downlisting)或去除(delisting)标准时，应该考虑遗传信息和更新能力。这是保证恢复种群具

有与野生种群相似的遗传变异程度的重要因素，也是新种群具有自我维持能力的保证。 

 

关键词：保护、水杉、自然和人工种群、系统发育、遗传结构、种子形成、幼苗生长、交配

系统、更新能力、SSR 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

 
Phylogenetic position and recovery assessment of Metasequoia 

glyptostroboides 
 

Abstract 
 

Biodiversity loss led by human activities is a global environmental problem. An unknown but 

large number of species are already extinct, while many others have reduced population sizes that 

put them at risk. The main aim of conservation is to recover threatened or endangered species to 

the extent they can sustain without human being’s assistance. However, the main concern of the 

conservation focuses on the recovery of the numbers of the threatened and endangered species, 

and few effort has been on their genetic variation, which is critical to cope with environmental 

changes.  

  Dawn Redwood (Metasequoia glyptostroboides), a living fossil, is an important endangered 

plant species with a limited distribution around the borders of Hubei Province, Hunan Province 

and Chongqing Municipality in China. Great conservation efforts, including preservation of large 

trees in the wild, a plantation of grafted trees, and introduction of seeds and/or seedlings to other 

parts of China and throughout the world, have been laid since M. glyptostroboides being 

discovered in 1940s. M. glyptostroboides is successfully recovered in number and distribution 

range now, but whether the genetic structure has been recovered and whether its introduced 

populations can regenerate naturally are unknown. In this dissertation, firstly I determined the 

phylogenetic position of M. glyptostroboides in Taxodiaceae species based on constructing 

phylogenetic tree. Secondly, I compared the genetic structure of artificial populations of M. 

glyptostroboides with the natural populations’ and discuss the genetic consequence of the recovery. 

Thirdly, the natural regeneration ability of recovered populations was assessed from seed quality 

and seedling growth. At last, I discussed the factors that affected the genetic structure of recovery 

populations and provided some suggestions on the recovery of M. glyptostroboides. 

 

  1. Using sequences of 4 chloroplast DNA (cpDNA) regions, including trnL IGS, trnL-trnF IGS 

and trnF gene, trnV gene and petG-trnP gene, as well as 3 mitochondrial DNA (mtDNA) regions, 

including atpA, Nad1, CoxⅢ gene, we explored the phylogenetic relationships of 15 species and 

1 variety of 9 genera in Taxodiaceae. Five sections were classified in Taxodiaceae, i.e. section A 

(Glyptostrobus, Taxodium), section B (Cryptomeria), section C (Taiwania, Cunninghamia), 

section D (Metasequoia, Sequoiadendron, Sequoia) and section E (Athrotaxis). However, sections 

of A, B, C and D were more closely related than E indicated by mtDNA sequence, while cpDNA 

data indicated that A and B are closely related and C, D and E has a closely related relationship.  

 



  (2) There were 88 mutation sites in 1168 sites of cpDNA combined sequence (7.53%), while 

there were 51 in 1825 of mtDNA combined sequence (2.79%). Besides a number of substitutions 

in cpDNA, there were some insertions or indels of several to dozens of bases or poly T, A, or AT 

repeats in cpDNA sequence, which suggested the variation rate of nucleotide of cpDNA is much 

higher than that in mtDNA. Though the difference of M. glyptostroboides of cpDNA sequence is 

significant to the sequences of other species, it still provides the evidence that Metasequoia, 

Sequoiadendron and Sequoia are sister taxa.  

 

  (3)A total of 7 loci of SSRs were used among 88 individuals of 9 wild populations. The 

percentage of polymorphic loci, number of alleles and average alleles per loci were 57.14%, 19 

and 2.71, respectively, which were lower than other plants. A lower genetic variation (HS =0.157) 

than other plants indicating the effects of glaciations, recent habitat loss and fragmentation led by 

human activities.  

 

  (4) Seven SSRs loci were used in comparing the genetic structures of 71 individuals of 4 

artificial populations with that of wild populations. The percentage of polymorphic loci of 

artificial populations (35.72%) was lower than wild populations (57.14%). Expected 

heterozygosity (HE) of artificial population (0.1424) was also lower than wild population (0.1558). 

Biased seed collection, small population size and asexual propagation might lead to it. Mean 

number of alleles in artificial population (13.25) was higher than that of wild population (13), 

might be the results of difference in samples for introduction and the present study, and potential 

higher allele in seeds via sired pollen than in maternal individuals. GST of artificial population was 

0.006, also lower than that of natural populations (0.015), indicating a more similar genetic 

composition among artificial populations. 

 

  (5)Either weight and size or germinate rate of seeds from natural individuals were higher than 

that from introduced individuals, suggesting that seed quality of natural trees was better than the 

introduced ones. The relative fitness of seeds from introduced trees was only approximately 1/17 

or 1/6 of that of natural ones, while there was no significant difference in seedling growth. 

Outcrossing rate of artificial population was a little higher than wild population. There is no 

difference in height, stem base diameter, maximum crown diameter and branch number of 

seedling between seedlings germinated from seeds of natural and artificial populations. Above 

results indicated that poor seed quality is the bottleneck limiting the regeneration of artificial 

populations.  

 

  (6)Our study in M. glyptostroboides indicates that the genetic structure of introduced 

populations has not been successfully recovered as the quantity and distribution did. And there 

was a bottleneck limited propagation of artificial population which led to the failure of natural 



regeneration of the artificial populations. Thus, conservation for natural population is especial 

important. A human-aided natural regeneration is proposed to protect and restore natural 

populations. To maintain genetic variation in recovered populations, we should avoid collecting 

seeds from so-called “better trees”, which may lead to low diversity and inbreeding depression, as 

well as mixing seeds from different population, which may lead to outcrossing depression though 

the diversity may be increased.  

 

  (6)The present study of M. glyptostroboides indicated that recovery of endangered species is not 

merely recovering a species’ numbers, but also genetic composition. Population genetics and 

natural regeneration should be considered in the criteria for downlisting or delisting of endangered 

species, given that the ultimate goal of conserving threatened and endangered species is to 

construct populations that maintain genetic variability and recover their ability to cope with the 

changing environments. 

 

Keywords: conservation, M. glyptostroboides, wild and artificial populations, phylogenetics, 

genetic structure, seed set, seedling growth, mating system, regeneration, SSR 
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第一章 前  言 
 

1.1 濒危物种的保护 
生物的自然栖息地变成工农业用地，最终变成退化的土地，是人类对自然环境的主要

影响，伴随而来的是带来对生物多样性的巨大威胁(Dobson et al. 1997)。现今大量生物种类

减少，而且相当一部分物种濒临灭亡，甚至有些已经灭绝。2004 年 IUCN 的红色名录显示，

全世界已经有 15589 个物种被列入濒危物种，其中包括鸟类的 12%、哺乳动物的 23%、两

栖动物的 32%以及 34%的裸子植物，这 4 个类群达到 4475 种，占 IUCN 红色名录的

29%( IUCN red list 2004)。好在人们已经开始认识到这些“灾难”的来临，意识到生物多样

性带给我们巨大的价值(US Fish and Wildlife Service 2005)。因此，过去几十年里，保护环境

以及保护生物多样性的观点已经赢得许多国家政府和人民的认可(IUCN Overview)。 

然而，保护、维持并恢复物种不是件容易的事，为此许多生物学家、投资家以及社会

学家都在接受着挑战(Morgan et al. 2006)，政府、民间组织都做出了自己的努力。为确定优

先保护的濒危物种，世界自然保护联盟(The World Conservation Union, IUCN)根据一定的标

准把处于危险状态的物种划分成不同等级(IUCN red list 2004)，并每年对红色名录(Red List 

Categories)中的濒危物种进行修订。红色名录的不断变长提醒我们必须加快保护濒危物种的

步伐(Workman 2005)。由联合国环境规划署发起的《生物多样性公约》已于 1993 年正式生

效，公约“旨在保护濒临灭绝的植物和动物，最大限度地保护地球上的多种多样的生物资源，

以造福于当代和子孙后代”(The Convention on Biological Diversity)。我国是签署公约的 188

个成员国之一，于 1992 年和 1998 年相继出版了《中国植物红皮书》、《中国濒危动物红皮书》。 

目前，已对许多物种进行了保护生物学研究，但大多数研究偏重于种群统计学方面的

工作，如 Watthana(2004)对兰科鹿角兰属 Pomatocalpa naevara 的开花、结果、发芽等方面做

了研究，并探讨如何进行保护；Witkowski 等(2001)做了濒危多年生草本植物 Kniphofia 

umbrina 的土壤状况、种群年龄结构方面的研究；Knowles 和 Witkowski(2000)对小型肉质植

物 Euphorbia barnardii 进行了种群大小、种群结构、侧枝死亡情况、遭破坏和病害情况等做

了研究，并进行保护方法的探讨。Kearns 和 Inouye(1997)从传粉者主要是蜜蜂的行为与植物

开花的关系角度对传粉者的保护生物学做了综述。也有为数不少的从遗传角度探讨濒危物种

保护的研究，如 Anders(2002)开展了濒危物种高手鲟(Acipenser transmontanus)种群的结构、

遗传多样性、基因流、系统发育及其保护的工作，Holycross(2002)对两种响尾蛇 Crotalus 

willardi obscurus 和 Sistrurus catenatus edwardsii 的种群遗传变异格局及其保护进行了探讨。 

在众多保护活动开展的同时，保护组织一直面临着一个问题，就是如何证实世界生物

资源得到保护，因此保护过程中的监测与评价越来越重要(Stem et al. 2005)。过去对生物多

样性的保护与评价多侧重于物种多样性的判别标准，对遗传学研究在保护实践中的应用一直

有争议：一方认为，遗传特征影响种群短期和长期适应生存的潜力是众所周知的事实；相反

方认为，物种灭绝和遗传没有直接的稳固关系，其它更加直接关联的方面，如种群统计特征、

种群动态等，应该比遗传学优先考虑(Moyle et al. 2002)。许多学者认为物种通常在遗传因素

还未来得及对其产生影响时就已经趋于灭绝，然而几乎没有研究真正地证明过这种情况

(Spielman et al. 2004)。 



 

1.2 濒危物种的遗传多样性 
生物多样性的三个方面，即遗传多样性、物种多样性和生态系统多样性是相辅相成的。

一方面，任何一个物种都具有其独特的基因库和遗传组织形式，物种的多样性就显示了遗传

多样性(葛颂，洪德元 1994)。遗传多样性是生物多样性中一个重要组成部分，它是物种多

样性和生态系统多样性的前提和条件。另一方面，物种是构成生物群落进而组成生态系统的

基本单元，生态系统多样性离不开物种的多样性，也就离不开物种所具有的遗传多样性(葛

颂，洪德元 1994)。生物进化的基础是遗传变异，因此遗传多样性的高低反映物种的进化潜

力，遗传结构是保证物种长期适应环境变化的重要因素(Frankham 1995, 陈小勇 2000, 张志

勇，葛颂 2005)。低遗传多样性意味着濒危物种繁殖适合度的降低以及灭绝风险的增加

(Frankham et al. 2002, Spielman et al. 2004)，大量研究表明，如果遗传因素对物种不起负作用，

大部分物种都不会趋向灭绝(Spielman et al. 2004)。 

遗传多样性丧失对物种产生严重危害的问题，直到 1970 年北美农庄的一场大灾难发生

人们才真正意识到，这场灾难给人们以严重的警示。当时叶枯病席卷整个北美的玉米，导致

巨大经济损失。在所有办法都无法制止导致叶枯病病菌肆虐的时候，科学家们发现一种野生

玉米种能够抵抗它们。通过野生种与栽培种杂交创造了抗性品种，拯救了数千农场免遭毁灭

性破坏。后来研究发现美国境内 70%的玉米对这种病菌有相同的遗传易感性(genetic 

susceptibility)，从此唤起了全世界对作物遗传多样性的保护(Mann 1997)。 

濒危物种通常存在小的和(或)呈下降趋势的种群大小，由此不可避免的导致近交衰退和

遗传多样性丧失(Frankham et al. 2002, Spielman et al. 2004)。Frankham(1995)对 38 个濒危物

种(包括哺乳动物、鸟类、鱼、昆虫和植物)与其相应的非濒危近缘种遗传多样性对比分析中

得出结论，32 种濒危物种的多样性都相对低，5 个有与其非濒危近缘种相似的遗传多样性，

只有一个高于近缘种。同样，Spielman 等(2004)在对 170 个濒危物种与其分类学上关系相近

的非濒危物种的杂合度进行了比较(表 1.1)，有 78%濒危动物的杂合度低于相应的非濒危近

缘种，濒危植物有 75%低于相应的非濒危近缘种，总体上大部分濒危物种(77%)的遗传多样

性低于其相应的非濒危近缘种。 

 

表 1.1 濒危物种杂合度低于分类学关系相近的非濒危近缘种的比例及差异量(Spielman et al. 2004) 

Table 1.1 Percentages of threatened taxa with lower heterozygosity than taxonomically related nonthreatened taxa 

(Ht<Hnt) and the magnitudes of those differences (Spielman et al. 2004) 

种类 

Taxon 
Ht<Hnt, % 

中数差, % 

Median difference, %

平均值差, % 

Mean difference, % 
n p 

所有物种 77 40 35 170 <0.0005 

动物 78 38 35 134 <0.0005 

 脊椎动物 78 35 35 129 <0.0005 

  恒温动物 81 43 40 94 <0.0005 

   哺乳动物 84 46 42 63 <0.0005 

   鸟类 74 40 35 31 0.001 



  变温动物 69 26 20 35 0.001 

 无脊椎动物 80 67 37 5 0.140 

植物 75 57 38 36 <0.0005 

 被子植物 81 58 40 21 0.005 

 裸子植物 67 51 35 15 0.012 

注：n 表示濒危种类的数量，p 是基于 Wilcoxon 符号秩检验的概率。 

 

举世瞩目的濒危物种大熊猫(Ailuropoda melanoleuca)是遗传多样性低的典型例子。对大

熊猫的 36 种血液同工酶及蛋白质电泳发现，来自 8 个山系及其配种后代的 12 只大熊猫只有

一个位点是两个等位基因，遗传多样性极低。而同样实验条件下的 17 只亚洲黑熊(Selenarctos 

thibetanus)却有丰富的遗传多态性(宿兵等 1994)。濒危物种水松(Glyptostrobus pensilis)的分

布仅限于中国南部和越南。研究显示种群水平和物种水平的遗传多样性都极低，不同地区种

群间的遗传分化非常大(Li & Xia 2005)。在秘鲁和安第斯山脉生长着大型植物莴氏普亚凤梨

(Puya raimondii)是当地的乡土种也是濒危物种，它的分布范围很窄。AFLP 和 cpSSR 标记都

证明该凤梨种群极低的遗传多样性和极高的种间遗传分化(Sgorbati et al. 2004)。木根麦冬

(Ophiopogon xylorrhizus)是我国的珍稀濒危植物，分布仅限于云南西双版纳雨林，遗传多样

性同样很低(Ge et al. 1997)，并且比与具有相似生活史的同属广布种 Ophiopogon intermedius

的遗传多样性低很多(He et al. 2000)。不过，由于存在相对大量的产种率、基因流、以及生

活史特征等等因素，濒危物种也可能保持比较高的遗传多样性，这在鸢尾科植物 Iris aphylla 

(Wroblewska et al. 2003)和兰科濒危物种 Pseudorchis albida(Reinhammar et al. 2002)中都有所

报道。 

在恢复过程中遗传学能够起重要的作用，它可以提供促进物种持续生存的保护和繁育

策略的信息，包括遗传多样性的保护以及减少近交和远交衰退的威胁等等(Hedrick & 

Kalinowski 2000)。人们已经逐渐意识到保护与恢复过程中遗传因素的重要性(McNeely et al. 

1990, Li et al. 2005, Frankham 2005)。所以，尽管一些保护生物学家认为，现代物种灭绝的第

一位原因是确定性的人为因素，尤其是生境丧失、生境破坏以及过度利用对物种生存威胁最

为严重，遗传学概念和技术对物种保护的作用非常有限(Lande 1988)，但是遗传学在保护生

物学中应用的兴趣在最近的 20 年里还是大大提高了(Stem et al. 2005)。基因型多样性促进生

态系统的恢复已经得到证实(Reusch et al. 2005)。对克隆的方法拯救受威胁的物种提出置疑

(Cohen 1997)也是出于对遗传多样性的重视。Stinchcombe 等(2002)建议众多保护生物学的研

究的开展应该注重能否应用于实践之中。 

 

1.3 导致物种濒危的遗传学因素及遗传恢复 
对濒危物种遗传组成实施保护的关键在于对致濒危机制的了解，物种走向濒危乃至灭

绝是确定性因素和不确定性因素的综合作用结果，尽管当前物种灭绝的第一位原因是确定性

因素，如生境丧失、过度利用、污染、迁入物种等，但对于一些特定类群，遗传上的随机因

素，在物种濒危灭绝过程中的作用仍然是不可忽视的，在某些情况下还起到决定性作用(张

志勇，葛颂 2005)。一旦濒危物种种群下降、变小，它们就会遭到遗传多样性的丧失、近交



衰退(后果是繁殖适合度下降)以及有害等位基因的积累，这些因素都会提高灭绝的风险

(Frankham et al. 2002)。 

近交是亲缘关系很近个体间交配，后果是产生的后代比自由交配产生的后代在适合度

上降低，导致近交衰退(Hedrick 2001)，是管理和保护濒危物种中应主要考虑的问题(Hedrick 

& Kalinowski 2000)。当濒危物种种群有效大小被改变随之而来的是近交，它们的遗传变异

也会相应降低(Frankham 1995)。近交的后果主要表现为降低适合度，不过由于适合度的降低

取决于物种或种群的遗传结构以及基因型和环境相互作用方式，因此适合度降低的程度变化

很大(Hedrick & Kalinowski 2000)。近交积累的有害变异在小种群中导致繁殖适合度的降低

(Frankham 1995)。Lande(1994)曾经预测当中度有害变异在种群中积累到有效种群的 1000 个

或更多个体时，将会比统计随机性对灭绝的影响更大，和环境随机性影响程度相似。Keller

和 Waller(2002)最近指出，近交和近交衰退对野生种群的影响可能比以前认识到的更加广泛

深入，是种群生存的重要威胁。不过，如果种群间保持较高的异交率，可以增加濒危物种的

遗传多样性，这在一种桉树 Eucalyptus morrisbyi 中得到证实(Jones et al. 2005)。 

防止小种群近交最有效的途径是从其它种群迁入个体(Frankham 1995)，传入的基因流可

以恢复遭受有害等位基因固定的种群的适合度(Hedrick & Kalinowski 2000)。对佛罗里达美洲

狮(Felis concolor coryi)的遗传恢复是个很好的例子。佛罗里达美洲狮残留种群小，在遗传漂

变作用下，多样性降低，纯合度增加，许多位点固定(或接近固定在)一个等位基因上，它有

一系列以前少见的有害特征，比如隐睾症、精子质量低、弯尾及撮毛现象等，这些特征在佛

罗里达美洲狮种群中存在频率很高，但在其它美洲师亚种中却不常见。另外，微卫星标记也

证明佛罗里达美洲狮种群遗传变异低于其它美洲狮亚种种群，并且其现存种群比 1900 年的

标本遗传变异也低。根据这种情况，一种保护方案就是引入其他种群的个体，增加与其他种

群的基因流。1995 年启动了遗传恢复计划，从临近的德克萨斯引入了 8 头母豹，其中 5 头

与当地豹群生下了小豹。产下的 14 只小豹中，没有一头有弯尾现象，其他有害性状的频率

也极大地降低(Hedrick & Kalinowski 2000)。草原榛鸡(Tympanuchus cupido pinnatus)在美国伊

利诺斯州的残留种群提供了另一个遗传恢复的例子。它的种群从 1962 年的约 2000 只个体下

降到 1994 年的不到 50 只(Westemeier et al. 1998)。与其它州的种群和当地历史样本比较，现

有伊利诺斯州种群的适合度和遗传变异都低。1992 年，从其它州的大种群中引入了 271 只

个体后，对筑巢的检测结果表明该种群的生育率和孵化率都有所恢复(Bouzat et al. 1998)。 

另外，遗传漂变看似对种群遗传组成影响很小，但是在小种群中，由于配子的随机取

样，遗传漂变会对其进化和生存产生重要影响，主要有 3 个后果：等位基因频率在上代和下

代之间随机变化、遗传多样性丧失和有害基因的固定、片断化种群间的分化等(Frankham et al. 

2002)。在自由交配的小种群中，如许多濒危物种，因为遗传漂变的累积作用，所有的个体

都遭受近交衰退，结果是降低了种群中所有个体的适合度(Hedrick & Kalinowski 2000)。辐射

松(Pinus radiata)只在加州和墨西哥存在 5 个分离的自然种群，墨西哥的 1 个岛屿种群推测

为很久以前大陆种群扩散而来。Karhu 等(2006)对其 5 个种群进行微卫星的实验表明岛屿种

群与其它大陆种群遗传分化较大，并且比大陆种群较共同祖先的基因库有更大的分化。他们

认为是岛屿小种群的遗传漂变所致。Chung 等(2004)通过对杜鹃兰(Cremastra appendiculata)

的克隆结构研究建议，对这类物种的长期生存力的保护应该基于对它们克隆结构深入了解的



基础上进行，因为当遗传漂变发生时，种群的遗传多样性和适合度降低，克隆结构能够反映

这种降低的灵敏性。防止植物生境片断化，尽量减少种群变小的概率，一定程度上可以减弱

遗传漂变对种群的影响(Frankham et al. 2002)。 

还有，有限的基因流在自然种群中会产生显著的遗传结构，比如种群内和种群间基因

型和等位基因的空间组成分布(Ishihama et al. 2005)，因此了解基因流在进化中的作用，个体

的迁移情况，以及随之发生的种群间基因的转移，是管理濒危物种的关键(Frankel & Soule 

1981)。Fabiani 等(2003)通过对海象(Miroinga leonina)的研究，认为在一夫多妻或一妻多夫的

交配系统格局的物种中，只要有少量的基因流交流，就有达到种群遗传结构相似的潜力。不

过在着手人工提高基因流计划之前，了解基因流的速率和种群间的生态差异是必要的

(Storfer 1999)。 

最后，物种间的杂交有可能导致后代生活力和繁殖能力下降，这就产生了远交衰退现

象。远交衰退破坏局部适应性而导致种群生存能力降低(Fenster & Galloway 2000)。远交可以

使濒危种的特有基因进入常见种内，但濒危种自身面临灭绝的危险。非常显著的例子是美国

南加州海域的一个岛屿上生长的短叶紫杉(Cercoparpus traskiae)，它的最后一个种群只剩下

11 个个体。Rieseberg 等(1995)通过 RAPD 和等位酶技术检测它们的遗传变异，发现这 11 株

大树中有 5 株是杂种个体。而且，母树周围的幼苗，经分析发现基本上也是种间杂交产生的。 

 

1.4 濒危物种水杉的保护 
水 杉 (Metasequoia glyptostroboides Hu et Cheng) 隶 属 杉 科 (Taxodiaceae) 水 杉 属

(Metasequoia Miki ex Hu et Cheng)(胡先骕，郑万钧 1948)，是世界上珍稀的孑遗植物。在水

杉发现以前，人们普遍认为它已经在第四纪冰川时期绝灭，最早在格陵兰中生代白垩纪至第

三纪距今约六千万至一亿年的地层中发现它的化石。但是当时研究美国红杉的权威人士

Chaney 在对水杉的化石标本鉴定时，认为这是红杉的早期类型(Chaney 1948)。1941 年日本

Miki 博士通过对水杉化石和红杉在球果的鳞片排列方式以及着生位置方面做比较，认为二

者有较大区别，从此建立了水杉的化石属名 Metasequoia。后来，我国科学家在现湖北省利

川市谋道镇发现了第一棵水杉树引起了众多科学家的关注，经多方鉴定，1948 年胡先骕和

郑万钧(1948)正式为水杉定名并公布于世。水杉的发现是 20 世纪植物学界最重大的发现之

一(马金双 2003)，水杉也因此被誉为“活化石”植物。 

水杉是极具重要的科研、经济和文化价值的稀有濒危物种。早在 1982 年我国国家环保

局公布的第一批《中国珍稀濒危保护植物名录》中被列为 8 种国家一级重点保护植物之一；

1992 年，国家林业部公布的第一批《国家珍贵树种名录》中又被列为一级监管树种；在国

务院 1999 年 8 月 4 日批准的《国家重点保护野生植物名录(第一批)》中被列为一级保护植

物；2002 年 8 月在武汉中国地质大学召开的“首届国际水杉会议”呼吁加强对水杉原生种

群及其栖息地生境的保护、恢复与科学研究；2004 年出版的《中国物种红色名录》中，因

其“分布地点少于 5 个，占有面积少于 500km2”被列为濒危物种(汪松，解焱 2004)。 

水杉自发现后，保护工作受到各级政府的重视。1948 年 5 月，在南京中央博物院正式

成立“中国水杉保存委员会”。同年 7 月筹设“川鄂水杉保护区”。新中国成立后，将水杉列

为国家一级保护树种。1974 年国家在湖北省利川县水杉坝建立了“水杉管理站”，1982 年湖



北省设立了利川小河水杉省级保护点，2001 年 10 月，湖北省恩施土家族、苗族自治州人民

政府，将星斗山自然保护区与小河水杉保护点合并成新的星斗山自然保护区，同时设立了湖

北星斗山自然保护区管理局。2003 年 6 月 9 日，国务院正式颁发文件批准建立“湖北星斗

山国家级自然保护区”。 

水杉引种工作自其发现后就在我国各地区及世界各国陆续开展起来。1946 年秋采到第

一批水杉种子后，首先分赠给重庆、成都、武汉、南京、北平、广州、庐山等地的植物园或

园林场及有关科研单位试种，都取得较好效果(张卜阳 2000, 王希群等 2005)。1947 年底，

在水杉新种正式公布之际，我国科学家把水杉种子寄给了美国哈佛大学阿诺德树木园、加州

植物园、丹麦哥本哈根植物园、荷兰阿姆斯特丹植物园、印度 Dehra Dun、爱尔兰伯尔城堡

(Birr Castle)等地，并由阿诺德树木园工作者把水杉种子分发给欧美各地(马金双 2003)，水

杉在我国和世界各地广泛栽种起来。长江中下游地区是水杉大量引种地，水杉在这里生长最

旺盛，已成为农田防护林、公路铁路林的重要树种，也是城镇庭院绿化，村旁、路旁、水旁、

宅旁植树造林的主要树种，在保护生态环境中起到重要作用。 

从水杉的数量和分布范围来看，已经成为世界上恢复最成功的濒危物种之一。但是，

水杉恢复过程中几乎未从遗传学角度考虑。所以，现有大面积的水杉人工种植种群是否存在

遗传多样性低的状况？遗传结构是否恢复到自然种群的水平？人工水杉种群能否适应长期

的环境变化？人工水杉种群能否自我更新？水杉是否已得到成功恢复？等等问题都引起人

们深思。初步研究表明，水杉野生种群由于人为干扰、生境被占、演替压力等因素，处境艰

难，面临消失的危险(李媛媛 2003)；人工水杉种群又表现出遗传多样性较低，且与野生水

杉种群存在明显的遗传分化(Li et al. 2005)等诸多不利生存的现象。因此，迫切需要进一步

对水杉恢复种群的遗传结构和自我更新能力进行深入研究。本研究首先对历来有争议的水杉

分类地位入手，利用 DNA 序列探讨水杉在杉科的系统发生位置，为后续研究提供进化上的

参考背景。然后通过种群遗传分析，比较现有水杉人工种群与自然种群的遗传结构异同，探

讨人工种群遗传结构是否得到恢复。早期引种的水杉树已经到繁殖的生理年龄，但我们对人

工种群的调查中未发现水杉树周围有新生的苗出现，反映出人工栽培的水杉种群自我更新能

力有问题，我们从繁殖过程中的种子形成和幼苗生长两个环节，探询水杉人工种群是否能够

自然更新。最后通过以上一系列研究，探讨影响水杉人工种群遗传结构的因素以及自我更新

能力的瓶颈，提出实用有效的保护措施，期望为珍稀濒危物种制定纳入与删除标准提供参考。 

 

1.5 本研究的技术路线图 
    本研究的技术路线图如下，首先了解水杉在杉科的系统发育地位，在此基础上，从遗传

结构和天然更新能力两方面对水杉恢复进行评价。遗传结构分析选取自然种群和人工种群，

采用 SSRs 标记对种群内的遗传多样性和种群间的遗传分化程度进行对比分析，在结果基础

上探讨影响因素。更新能力也选取自然种群和人工种群进行对比分析，从种子的形态特征、

种子萌发和交配系统 3 方面开展实验工作，在此结果基础上探讨水杉恢复种群的天然更新能

力。最后对水杉恢复进行评价，提出相应的保护和恢复措施。 

 



 

 
 
 

水杉在杉科的系统分类地位 

遗传结构是否已经得到成功恢复 是否具有天然更新能力 

自然种群 人工种群 自然种群 人工种群 

遗传多样性 遗传分化 交配系统参数 种子萌发 种子形态特征

水杉恢复评价 

主要影响因素 

幼苗生长 

天然更新能力 

水杉恢复评价 

水杉保护和恢复措施 

图 1.1 本研究技术路线图 
Figure 1.1 Task flow chart in this study 



第二章 水杉在杉科的系统发育地位 
 

2.1 前言 

2.1.1 系统发育学发展概况 

系统发育学(phylogenetics)是德国昆虫学家 W. Hennig 于 1950 年提出的，用于探索不同

有机体间系谱关系。基于 Hennig(1966)提出的原理建立起来的严谨的系统重建理论对分类学

的发展非常重要，它为分类学领域提供了一个概念基础(Doyle 1993)。 

早期的系统发育分析是依赖于一些表型特征(形态学、生理学、行为学)和古生物学的记

录(Luciano 2001)，但发展起来的某些统计方法至今仍然用于分子数据的系统发育分析(Nei & 

Kumar 2002)。最近一些年来，随着各种分子手段飞速发展，利用分子数据对系统发育学的

研究也稳固地提高着，具体表现在系统发育研究的数量、规模和范围方面(Sanderson & 

Shaffer 2002)。 

系统发育不只是应用于解决分类学问题，对 DNA 或蛋白质序列的系统发育分析已成为

研究各种生物进化历史的重要工具，这类研究包括从细菌至人类许多类群(Nei 1996)。进化

的第一原因是基因突变(Nei & Kumar 2002)，而且不同的基因或 DNA 片段的进化速率存在

较大差异，所以我们可以通过这些基因或 DNA 片段来研究几乎所有分类水平上有机体(包括

界、门、纲、科、属、种和种内个体)的进化关系(Nei 1996)。 

分子钟的观点深深地影响着当今人们对进化历史中重要事件的发生时间的概念

(Arbogast et al. 2002)。分子钟假说是 20 世纪 60 年代提出的，该假说认为基因和基因产物的

进化都是在时间和进化家系中以一个大致恒定的速率进行的(Zuckerkandl & Pauling 1965)。

有了这个假设，就可以利用分子数据来估计物种的分歧时间，就可以用来进行系统发育分析

了。由于不同的基因或 DNA 片段的进化速率不同，在利用分子钟研究中，存在 3 类处理方

法(Rutschmann 2006)：一是用分子钟和总体统一的替换速率的方法；二是对异质性速率进行

矫正的方法；三是整合异质性速率的方法。不过系统发育的研究中，DNA 序列进化的非常

复杂，因此估计分歧时间也是个非常复杂的过程(Arbogast et al. 2002)。 

系统发育学的核心在于建立单系类群(monophyletic group)，只有单系类群才能用于分

析。单系类群是指具有共同祖先和从共同祖先派生的包括所有种的分类群(Bechly 2005)。具

体到基因上，当研究的基因属于一个多基因家族时的会出现下面的情况(Nei & Kumar 2002)。

假定 2 个相关物种(比如物种 1 和物种 2)，各有 2 个基因，分别为 a1、a2、b1、b2。这些重

复基因是通过 2 个物种分歧前的基因重复产生的(图 2.1)。这种情况下，来自不同物种的基

因 a1 与 a2 或者 b1 与 b2 被称为直源同源基因(ortholog)，而基因对 a1 和 b1，a2 和 b2，a1

和 b2，以及 a2 和 b1 被称为并源同源基因(paralog)。为了构建一个不同物种的系统发育树，

我们应当使用直源同源基因而不是并源同源基因，因为只有直源同源基因代表成种事件。 

系统发育研究一直以来是研究的热点，尤其是分子研究方法出现后系统发育的研究更是

如火如荼。2003 年被子植物系统发育研究组(angiosperm phylogeny group, APG)用 DNA 序列

重建了基于目和科水平的被子植物分类系统，在被子植物下建立了单子叶植物(monocots)和

真双子叶植物(eudicots)两大类，真双子叶植物类下又建了蔷薇类(rosids)、菊类(asterids)等类

群(APG 2003)。对植物某个类群的系统发育分析也有专门阐述，如 1998 年 Bateman 等人对



a 

a b 

a1 b1 a2 b2 

              种 1                                种 2 

图 2.1 2 个不同物种的重复基因。基因 a1 与 a2 或者 b1 与 b2 被称为直源同源基因，而基因

对 a1 和 b1，a2 和 b2，a1 和 b2，以及 a2 和 b1 被称为并源同源基因(Nei & Kumar 2002)。 

Figure 2.1 The replicated genes of two different species. a1 and a2, b1 and b2 are ortholog, 

respectively. And a1 and b1, a2 and b2, a1 and b2, a2 and b1 are paralog(Nei & Kumar 2002). 

 

基因重复

陆地植物的系统发育研究做了综述，Doyle(1998)对维管植物的系统发育做了专门的综述。

对系统发育学与其它领域的关系也有所研究，如 1999 年 Weller 和 Sakai 论述了系统发育方

法在研究植物繁育系统进化方面的应用情况，2002 年 Webb 等人论述了系统发育和群落生

态学的关系，阐述了三种把系统发育信息整合到群落组成研究中的方法：调查群落组成的系

统发育结构；探察群落小生境结构的系统发育基础；以及把群落学的内容融合到进化特征和

系统地理学的研究中。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

2.1.2 系统发育学的研究方法 

随着 20 世纪 60 年代遗传学问题从分子基础上得到阐明以及各种分子生物学技术的发

展，研究系统发育的各种各样的操作方法发展并成熟起来，这极大地丰富和改进了其原始思

路。众多原核生物、真核生物和细胞染色体的分子序列数据的快速积累，为剖析进化关系提

供了新的机遇和前景(Luciano 2001)。人们能够利用大量的分子数据(如等位酶数据、限制性

酶数据、核苷酸和氨基酸的序列数据等等)，可以采取更有效的手段分析类群间的关系。 

2.1.2.1 距离法 

非加权组平均法(unweighted pari-group method with arithmetic means，简称 UPGMA)是

一种较常用也较简单的聚类分析方法，最早是用来解决分类问题的。当用来进行系统发育分

析时，其假定的前提条件是：基因替代速率恒定。用基因频率数据重建系统发育树时，这种

方法比其它距离法能构建出更好的树(Nei et al. 1983b)。尽管当基因替代率不稳定且所用基

因或核苷酸数目较小时，经常会出现拓扑学误差，但 UPGMA 仍可用于重建物种树(Nei & 

Kumar 2002)。 

1987 年 Saitou 和 Nei 基于最小进化原理(minimum evolution method)，提出了一种有效

的方法——邻接法(neighbor-joining method，简称 NJ)。邻结法并不检验所有可能的拓扑结构，

但在每一阶段诸物种聚合时，都要应用最小进化原理。在重建系统发育树时，它取消了

UPGMA 法所作的假定，认为在进化分支上，发生趋异的次数可以不同(Nei & Kumar 2002)。 



2.1.2.2 最大简约法 

最大简约法(maximum parsimony method，简称 MP)最早是基于形态性状研究的需要而

发展起来的，因使用的算法不同有着许多版本，其中有些已被广泛地用于分子进化研究中对

离散特征数据的系统发育树的重建，如对 DNA 序列数据分析(Sourdis & Krimbas 1987)。最

大简约法是假设 4 种核苷酸(或 20 种氨基酸)可突变为与自身不同的任何一种(即所有方向)，

这样对于一给定的拓扑结构，可以推断每个位点的祖先状态。对这一拓扑结构，可以计算出

用来解释整个进化过程所需核苷酸(或氨基酸)的最小替代数目。对所有可能正确的拓扑结构

进行这种计算并挑选出所需替代数的最小拓扑结构作为最优系统树(Nei & Kumar 2002)。 

2.1.2.3 最大似然法 

最大似然法(maximum likelihood method，简称 ML)中，以一个特定的替代模型分析既

定的一组序列数据，使所获得的每一个拓扑结构的似然率均为最大，挑出似然率最大的拓扑

结构选为最终树。所考虑的参数不是拓扑结构而是每个拓扑结构的枝长，并对似然率求最大

值来估计枝长(Nei & Kumar 2002)。 

2.1.2.4 不同建树方法的优缺点 

不同的建树方法各有优缺点，也各有最适的应用范围，但没有绝对的界限，选择时应

依据具体情况而定。不过，Brocchieri(2001)指出利用 RNA、DNA 或蛋白质序列进行的系统

发育分析经常会有互相矛盾的结果出现。产生这些矛盾的原因可能是对同源特征鉴别上的模

糊性、不同建树方法对不同进化速率的敏感性、物种取样的偏差、代表长枝或快速进化的系

统发育信息的缺失以及用来推断系统发育关系的假设和近似情况存在困难等(Brocchieri 

2001)。另外，不同的数据所建系统发育树不一致的现象也是系统发育学面临的一个挑战

(Rokas et al. 2003)。 

大多数方法采用单个大分子的序列作为标准，在相应物种中寻找同源序列，比较差异，

以此建立系统树(Felsenstein 1982)。还可以选择多个基因序列建树，能够更好地减小误差，

更接近真实的物种进化顺序。常用是将所选序列直接连在一起，作为一个单个大分子进行处

理，得到系统发育树，运用联合分析可以提高重建系统发育树的准确性(Cunningham 1997, 施

苏华等 2003)。但对于系统发育研究中不同的数据能够分开分析或是联合分析，以及是否能

够同时分析的问题一直在争论不休(Queiroz et al. 1995)。单个基因或少量的联合基因建树都

容易得到有争议的树，一般认为越多的基因联合得到的结果可信度越高。最近，Rokas 等(2003)

以酵母 8 个种为例，用了 106 个基因进行独立的和联合的分析。单独一个基因或者少量的联

合基因序列分析得到的树存在互相矛盾的拓扑结构，相反，全部基因联合只得到一棵树，并

且分支都有最大的支持率。当最少使用 20 个基因时也得到与全部基因联合建树相类似的结

果。除以上方法外，还可以采用整个基因组进行建树(Wolf & Rogozin 2002)。 

 

2.1.3 杉科(Taxodiaceae)系统发育研究进展 

杉科起源于早侏罗纪或晚三叠纪，其各种类型很可能在早白垩纪甚至晚侏罗纪就已分化

出来。起源地位于东亚，在当时劳亚古陆尚未完全解体、气候分带现象尚不明显的情况下跨

越欧亚大陆散布到北美，并扩散到南半球(于永福 1995)。杉科植物目前处于衰退状态，但

在地质史上却曾经经历过极其繁盛的时代。在中生代中晚期和早第三纪，杉科植物种类繁多，



广布于北半球，向北扩散到北极圈内的高纬度地区，是当时的大科。杉科在白垩纪的多样性

达到鼎盛，具所有的现代属和大量的化石器官属，但在以后漫长的历史发展过程中，由于地

质变迁、气候变化，大量类群绝灭。晚第三纪全球性的气温下降迫使杉科逐渐从高纬度地区

撤出。第四纪冰期气候的剧烈恶化使杉科分布区进一步显著退缩至中、低纬度地区，最后在

欧洲全部消失，仅在东亚、北美及澳大利亚的少数几个植物“避难所”中残存下来(于永福 

1995)。 

杉科原有 9 属 14 种(郑万钧, 傅立国 1978)，分别是金松属(Sciadopitys)、柳杉属

(Cryptomeria)、水松属(Glyptostrobus)、落羽杉属(Taxodium)、水杉属(Metasequoia)、红杉属

(Sequoia)、巨杉属(Sequoiadendron)、杉木属(Cunninghamia)、台湾杉属(Taiwania)。后于永福

(1994)认为杉科现有 9 属 12 种 3 变种，比郑万钧和傅立国(1978)少了金松属，加入了密叶杉

属(Athrotaxis)，并且属间种有些变化，并认为柳杉是日本柳杉的变种，池杉是落羽杉的变种，

台湾杉木是杉木的变种。 

杉科各属主要分布于环太平洋地区极为狭窄的局部范围，在分布区内呈现出孤立或星散

的残遗分布式样。落羽杉属(分布自美国东北部至佛罗里达州至墨西哥)、杉木属(从中国北部

至台湾省)、台湾杉属(中国南部省以及缅甸北部)和柳杉属(分布于中国和日本)都是广泛分布

的属。其他的属，红杉属和巨杉属分布于美国的西北部，南半球只分布有 1 属(密叶杉属)，

在澳大利亚的塔斯马尼亚州。中国分布着特有属——水杉属和水松属，二者都是单型属，为

中国特有树种。杉科现存各属均为古老的孑遗或残遗类群(于永福 1994)。 

杉木属原先只有 2 种和 2 栽培变种(郑万钧, 傅立国 1978)，包括杉木(C. lanceolata)和台

湾杉木(C. koniabii)，另外灰叶杉木(C. lanceolata cv. glauca)和软叶杉木(C. lanceolata cv. 

mollifolia)是两个栽培变种。德昌杉木(C. unicandiculata DY.Wang et HL.Liu)是 1982 年在四川

凉山自治州德昌县境内海拔 1950 米处发现的杉木属的一个新种，分布面积很小(王德银，刘

和林 1982)。同年，德昌杉木的变种米德杉木(C. unicandiculata var. pyramidalis)被发现，分

布较德昌杉木广，主要在德昌、米易两县(王德银，刘和林 1982)。徐炳声和方永鑫(1986)

对德昌杉木和米德杉木德胞核学研究认为这两种植物不足以单独列种，主张把杉木分为三个

亚种：杉木亚种、台湾杉木亚种、米德杉木亚种，米德杉木可再分为米德杉木和德昌杉木两

个变种。通过分子遗传标记(RAPD)以及通过对杉木种源试验的研究都表明将德昌杉木单独

列为新种是不确切的，应将其认定为杉木种下的一个地方种(洪菊生 1994，尤勇 1998)。 

由于杉科和柏科(Cupressaceae)较近的亲缘关系，对两科的划分及亲缘关系的研究一直

是热点。传统上，依据形态解剖结构上的差异将杉科和柏科作为各自独立的科，但这种独立

又在形态学和次生化合物某些方面(Eckenwalder 1976, Hart 1987)，以及免疫学数据上(Price 

& Lowenstein 1989)被质疑。近年来，越来越多分子水平上的研究成果也支持将杉科和柏科

合并为一个科。1994 年，Brunsfeld 等对叶绿体 rbcL 区域的研究揭示了杉科和柏科的系统发

育关系，他们的研究结论是：杉科和柏科为一单系群，杉科的主要类群首先分化出来，柏科

是产生于杉科的一个分支。Tsumura 等(1995)用 PCR-RFLP 方法分析了叶绿体 DNA 6 个基因

(frxC, rbcL, psbA, pabD, trnK, 16S rDNA)限制性内切酶酶切片段的长度多样性并构建了系统

发生树，其结果与 Brunsfeld 等的分析相似，证实了杉科和柏科很近的亲缘关系。2000 年

Gadek 等基于 matK 基因和 rbcL 基因分析了两科的所有属，比较全面地阐明了各属之间的关



系：即杉科和柏科为单系群，在这一单系群中，杉科各属首先分离出来，柏科又为一单系群，

与杉科成姊妹群的关系。国内李春香和杨群(2003)用核基因 28S rDNA 序列对杉科和柏科进

行系统发育分析，也支持将杉科、柏科合并为一个科——广义柏科的观点，并且对杉科、柏

科的系统发生关系做了总结(李春香，杨群 2002)。 

还有一个比较有争议的属——金松属(Sciadopitys)，传统分类上把它归为杉科，但其叶

子和短枝的形态上以及在染色体数目和染色体组型上与杉科和柏科植物都有非常大的差异，

并且在胚胎学、解剖学和免疫学数据上也都与两科有很大差异(Kusumi 2000)。近年来， rbcL

序列(Brunsfeld et al. 1994)、28S rDNA 序列(Stefanovic et al. 1998, 李春香，杨群 2003)、

cpDNA 的 PCR-RFLP(Tsumura et al. 1995)的研究，都支持将金松属从杉科柏科中分离出来，

成为独立一科的观点。 

杉科内部的分类学研究也有着悠久的历史。我国学者李林初(1989, 1990)曾从细胞染色

体核型角度对水杉及杉科内物种的系统位置进行了研究，提出一个杉科的新系统，他们支持

先把金松属独立出来，然后把杉科分为柳杉亚科(柳杉属)、落羽杉亚科(水松属、落羽杉属)、

红杉亚科(水杉属、巨杉属、红杉属)、杉木亚科(杉木属、密叶杉属)和台湾杉亚科(台湾杉属)5

个亚科的观点。对球果、叶片和花粉的形态构造特征研究也支持金松科独立出来，但将 9

属分成不同上述观点的三个族：北美红杉族(水杉属、巨杉属、红杉属)、落羽杉族(落羽杉属、

水松属)、杉木族(台湾杉属、密叶杉属、杉木属、水松属)(于永福 1994)。形态学的分支分

析和表征分析又得到了另外一种分类形式：支持金松属独立成科，其余 9 属分为柳杉族(柳

杉属)、落羽杉族(水松属、落羽杉属)、北美红杉族(巨杉属、红杉属)、水杉族(水杉属)、杉

木族(杉木属、密叶杉属、台湾杉属)5 族(于永福, 傅立国 1996)。刘艳菊等(1996, 2003)分别

关注了水杉历史地理分布和环境变迁的关系，并从古生物学角度对水杉化石进行分类地位综

述。 

上述研究得到的多样结果，使杉科的系统分类一直存在很大的争议。但最近从分子标记

角度的研究却得到了相对一致的结果。日本学者 Kusumi 等(2000)基于叶绿体标记做了杉科

系统发育研究，他们通过 4 个叶绿体片段(matK, chlL, trnL-trnF, trnL)，用最大简约法和邻接

法分析得出的结果是：台湾杉属首先被划分出去，然后密叶杉属分离出去，剩下的水杉属、

红杉属、巨杉属形成一支，落羽杉属和水松属形成另一支，柳杉属与他们并列自成一支。其

他对叶绿体 rbcL 序列(Brunsfeld 1994)、叶绿体 6 个基因(frxC, rbcL, psbA, pabD, trnK, 16S 

rDNA)的 PCR-RFLP 分析(Tsumura 1995)、叶绿体 matK 和 rbcL 基因(Gadek 2000)都得出相似

结果。 

水杉属自建立以来，其系统分类位置一直就有争议。胡先骕和郑万钧(1948)从形态学研

究认为水杉属与北美红杉属、巨杉属、落羽杉属和水松属近缘，它介于杉科和柏科之间，应

另立水杉科。但其它形态学研究，以及染色体、花粉超微结构等方面的研究都不支持将水杉

属另立为科(Sterling 1949，李林初 1989, 席以珍 1988)。在水杉属与杉科其它属间关系研究

中，于永福(1995)的形态学分支分析表明水杉属与红杉属、巨杉属近缘。李林初(1990)对染

色体的研究也表明水杉属、红杉属、巨杉属较近的亲缘关系。Kusumi 等(2000)利用分子生

物学研究手段同样得出水杉属、红杉属、巨杉属相近的亲缘关系。 

基于杉科以及水杉属的系统分类争议较大，并且以前多用叶绿体 DNA 序列，线粒体



DNA 序列的分析未见报道。我们采用叶绿体 DNA 和线粒体 DNA 两类染色体序列分析验证

杉科 9 属 15 种 1 变种的系统分类关系。同时，探究水杉在杉科的系统发育地位，从大背景

下定义水杉所处的进化位置。 

 

2.2 材料与方法 
2.2.1 样品及取样地点 

    2004 年 4 月至 2005 年 8 月间收集杉科 9 属所有 15 种 1 变种的样品(表 2.1)。水杉样品

是 2001 年去水杉的野生产地湖北省利川县的小河乡野外调查时所采；2004 年 4 月 7 日在广

州华南植物园采集了落羽杉；2004 年 4 月 29 日在浙江省临安县西天目山采了柳杉、杉木和

日本柳杉三种；2004 年 5 月 1 日在四川省采了德昌杉木和米德杉木；2004 年 5 月 10 日在上

海植物园分别采集了水松、池杉、墨西哥落羽杉三种；巨杉原产自美国，据报道我国杭州市

有引种，但已死亡，所以于 2004 年 6 月在美国购买种子(Whatcom Seed Company)回来进行

发芽，以便实验之用；红杉和台湾杉于 2004 年 9 月在杭州植物园采集；台湾杉木分布于台

湾省，请台湾学者廖培钧博士于 2005 年 8 月 20 日采自台湾雪山山脉，在由武陵农场往雪山

主峰攀登的路上(121°17'3″E, 24°23'2″N, 海拔 2250m)所采；密叶杉属的两种(小枝密叶杉和

黄枝密叶杉)仅分布在澳大利亚的塔斯马尼亚岛(Tasmania)，因此也请澳洲学者 Greg Jordan

博士采集于2005年8月9日，黄枝密叶杉采于距Fenton湖东南700m的Donson湖边(146°38'E, 

42°41'S, 海拔 950m)，小枝密叶杉采于 Donson 湖边的停车场东侧(146°35'40″E, 42°41'15″S, 

海拔 950m)。 

除巨杉外，其他样品均为硅胶干燥的叶片。巨杉种子先 45℃下浸种 48hr，然后移入冰

箱冷藏室内 1℃低温春化 28d，期间注意保持一定的湿度，然后移入土壤中 20℃左右保持湿

度，约 13d 后发芽，待长出叶片后准备提取 DNA。 

选取柏科的龙柏、侧柏、刺柏作为外类群(表 2.2)。 

 

表 2.2 外类群的采样地点与时间 

Table 2.2 Sampling sites of outgroup species in this study 

属 

Genus 

学名 

Scientific name 

中文名

Chinese 

name 

缩写 

Abbreviation

采样地点 

Sampling site 

采样时间

Data 

圆柏属(Sabina) Sabina chinensis cv. Kaizuca 龙柏 Sa. ch 华东师范大学 2005.9.22

侧柏属(Platycladus) Platycladus orientalis (L.) Franco 侧柏 Pl. or 上海植物园 2006.3.31

刺柏属(Juniperus) Juniperus formosana Hayata 刺柏 Ju. fo 上海植物园 2006.3.31

 

2.2.2 植物总 DNA 提取 

    采来植物样品中有些用 QIAGEN 的植物 DNA 提取试剂盒提取，另外一些采用 CTAB

法，在 Doyle & Doyel(1987)的方法基础上修改而成(Fan et al. 2004)。 

2.2.2.1 材料、仪器 

FastPrepTM FP120 型细胞破碎仪(Thermo Electron Corporation, Massachusetts, U.S.A)； 

AG 5417R 型高速冷冻离心机(Eppendorf, Hamburg, Germany)； 



表 2.1 本研究中杉科植物的采样地点与时间 

Table 2.1 Sampling sites of species in Taxodiaceae in this study 

属 

Genus 

学名 

Scientific name 

中文名 

Chinese name 

缩写 

Abbreviation 

采样地点 

Sampling site 

采样时间 

Date 

采集人 

Collector 

柳杉属(Cryptomeria D. Don) Cryptomeria fortunei Hooibernk ex Otto et Dietr. 柳杉 Cr. fo 浙江省临安县西天目山 2004 年 4 月 张欣 

 Cryptomeria japonica (L.f.) D.Don 日本柳杉 Cr. ja 浙江省临安县西天目山 2004 年 4 月 张欣 

水松属(Glyptostrobus Endl.) Glyptostrobus pensilis (Staunt.) Koch 水松 Gl. pe 上海植物园 2004 年 5 月 李媛媛 

落羽杉属(Taxodium Rich) Taxodium distichum (L.) Rich. 落羽杉 Ta. di 华南植物园 2004 年 4 月 李媛媛 

 Taxodium ascendens Brongn. 池杉 Ta. as 上海植物园 2004 年 5 月 李媛媛 

 Taxodium mucronatum Tenore. 墨西哥落羽杉 Ta. mu 上海植物园 2004 年 5 月 李媛媛 

水杉属(Metasequoia Miki ex Hu et Cheng) Metasequoia glyptostroboides Hu et Cheng 水杉 Me. gl 湖北省利川县小河乡 2001 年 8 月 陈小勇 

(北美)红杉属(Sequoia Endl. ) Sequoia sempervirens (Lamb.) Endl. 红杉 Se. se 杭州植物园 2004 年 9 月 张欣 

巨杉属(Sequoiadendron Buchholz) Sequoiadendron giganteum (Lindl.) Buchholz 巨杉 Sd. gi 种子购自美国 2004 年 6 月 沈浪 

杉木属(Cunninghamia R. Br.) Cunninghamia unicandiculata DY.Wang et HL.Liu 德昌杉木 Cu. un 四川省德昌县杉木坪 2004 年 5 月 陈艳 

 
Cunninghamia unicandiculata var. pyramidalis 

DY.Wang et HL.Liu 
米德杉木 Cu. py 

四川省西昌市北山天人

山庄 
2004 年 5 月 陈艳 

 Cunninghamia lanceolata (Lamb.) Hook. 杉木 Cu. la 浙江省临安县西天目山 2004 年 4 月 张欣 

 Cunninghamia konishii Hayata 台湾杉木 Cu. ko 台湾雪山山脉 2005 年 8 月 廖培钧 

台湾杉属(Taiwania Hayata) Taiwania cryptomerioides Hayata 台湾杉 Tw. cr 杭州植物园 2004 年 9 月 张欣 

密叶杉属(Athrotaxis D. Don) Athrotaxis selaginoide D. Don 黄枝密叶杉 At. se 澳大利亚塔斯马尼亚岛 2005 年 8 月 Greg Jordan 

 Athrotaxis cupressoides D. Don 小叶密叶杉 At. cu 澳大利亚塔斯马尼亚岛 2005 年 8 月 Greg Jordan 



 

Gel Doc2000™凝胶图像系统(Bio-RAD, California, U.S.A.)。 

2.2.2.2 所需试剂 

CTAB(十六烷基三甲基溴化铵)购自 Sigma 公司，目录号为 H6269；RNaseA 和 1 kb DNA 

Ladder, NaCl，EDTA，PVP，购自上海 Sangon 公司。 

(1) 洗脱缓冲液 

100 mmol/L Tris-HCl，pH 8.0；1.4 mol/L NaCl；20 mmol/L EDTA，pH 8.0；0.3% 2-巯基

乙醇(V/V)；2% PVP(W/V)(聚乙烯吡咯烷酮 K-30)。2-巯基乙醇和 PVP 在使用前加入。 

(2) 2×CTAB 提取缓冲液 

洗脱缓冲液中加入 2% 的 CTAB(W/V)。 

(3) 1×TE 缓冲液 

1 mol/L Tris-HCl，pH 8.0；1 mmol/L EDTA。 

2.2.2.3 提取程序 

(1)称取约 0.05g 硅胶干燥叶片在磨样机中粉碎 30s，或 0.1g 新鲜叶片用液氮在研钵中研

磨，磨碎后转入 1.5ml eppendorf 管中，加入 1ml 预冷的洗脱缓冲液。将混和液置于冰上冷

却 5 分钟，然后 13,000 rpm，4℃离心 15min，弃上清液。 

(2)加入 750 μl 预热至 60℃的 DNA 提取缓冲液，60℃水浴 90min。期间每隔 15 分钟上

下颠倒几次 eppendorf 管，以便充分反应。水浴结束后取出冷却至室温。 

(3)加入等体积(750 μl)的氯仿－异戊醇(24:1)，上下颠倒 eppendorf 管几次，直到形成乳

浊液为止。在高速冷冻离心机上，以 13,000 rpm，4℃离心 15min，取上清液。重复一次。 

(4)将上清液转移到一标记好的新 eppendorf 管中，加入 4 μl 10 mg/ml 的 RNaseA，37℃

水浴 30min。冷却至室温。 

(5)再加入等体积的氯仿－异戊醇(24:1)，使之形成乳浊液，13,000 rpm，4℃离心 15min。 

(6)取上清液加入 1/3 体积 5M NaCl 溶液和 2 倍体积的冰异丙醇，轻轻地混匀，此时应

可以看到出现白色的絮状沉淀。如果没有明显可见的沉淀产生，将混合物放入-20℃冷冻

30min。 

(7)将冷冻后的溶液 13,000 rpm，4℃离心 15min。将液体从 eppendorf 管中倒出，小心不

要把 DNA 沉淀也一同倒了。 

(8)加入 1 ml 预冷的 70%乙醇以清洗 DNA 沉淀，10,000 rpm，4℃条件离心 5min。重

复一次。 

(9)弃上清液，将 eppendorf 管倒置于铺有吸水纸的工作台上，自然风干，约需 1-2hr。 

(10)加入 150μl TE 缓冲液，以溶解 DNA 沉淀。这是 DNA 储存液，根据 DNA 产率和

后续的实验要求，实际使用时用 ddH2O 将 DNA 储存液稀释 3 倍。 

 

2.2.3 PCR 扩增 

2.2.3.1 通用引物 

本研究选取了 3 种基因组(核基因组、叶绿体基因组和线粒体基因组)常用的通用引物，

以及其它适合科下分类单元系统发育研究的引物进行实验。预实验中选取了 2 个核 DNA 区

域、8 个叶绿体区域和 4 个线粒体区域共 14 对引物进行扩增(表 2.3)。预实验中在有些引物



 

扩增无产物或大部分个体无产物、扩出条带产物低无法测序、或者测序时所有个体出现双峰

等情况下，筛选出扩增效果好、易于进行测序的 4 对叶绿体和 3 对线粒体引物进行正式实验

(表 2.3 中黑体所显示)。 

 

表 2.3 预实验使用通用引物、反应条件、扩增结果 

Table 2.3 Preliminary results showing PCR conditions, sizes of amplified fragment and quality of amplification, 

using nrDNA, cpDNA and mtDNA universal primers in Taxodiaceae 

引物名称 

Primer 

引物序列(5′-3′) 

Sequence 

退火温度(℃)

Annealing 

temperature 

扩增片断

长度(bp) 

Size 

引物来源 

Source 

nDNA     

ITS5- ITS4 ITS5: GAAGTAAAAGTCGTAACAAGG 

ITS4: TCCTCCGCTTATTGATATGC 
60 1200# White et al.1990 

ITS1- ITS2 ITS1: TCCGTAGGTGAACCTGCGG 

ITS2: GCTGCGTTCTTCATCGATGC 
52-60 / White et al.1990 

cpDNA     

trnT-trnL TrnT: CATTACAAATGCGATGCTCT 

TrnL: TCTACCGATTTCGCCATATC 
60 600* Taberlet et al.1995 

trnL IGS TrnL5’: CGAAATCGGTAGACGCTACG 

TrnL3’: GGGGATAGAGGGACTTGAAC 
60 600 Taberlet et al.1995 

trnL-trnF IGS 

and trnF gene 
trnL: CGAAATCGGTAGACGCTACG 

trnF: ATTTGAACTGGTGACACGAG 
60 300-400 Taberlet et al.1995 

atpB-rbcL atpB: ACATCKARTACKGGACCAATAA 

rbcL: AACACCAGCTTTRAATCCAA 
52 1000※ Chiang et al. 1998 

matK matKF: CCAAATTCGTTCTCTCTGTG 

matKR: TATTCCATGAGTCAGGAGAG 
50-60 / Hamilton et al. 1999 

petG-trnP petG: GGTCTAATTCCTATAACTTTGGC 

trnP: GGGATGTGGCGCAGCTTGG 
49 500 Hwang et al. 2000 

psbB- psbF psbB: GTTTACTTTTGGGCATGCTTCG 

psbF: CGCAGTTCGTCTTGGACCAG 
58 800* Hamilton et al. 1999 

trnH-Rpl2 trnH: CGGATGTAGCCAAGTGGATC 

Rpl2: GATAATTTGATTCTTCGTCGCC 
58 200* Vaillancourt et al. 2000

trnV intron trnVF: GCTATACGGGCTCGAACC 

trnVR: TACCTACTATTGGATTTGAACC 
51 800 Petit et al. 1998 

mtDNA     

atpA atpAF: AAGTGGATGAGATCGGTCGAG 

atpAR: GGCATTCGATCACAGA 
60 1200-1500 Palmer et al. 1992 

Nad1 Nad1F: GCATTACGATCTGCAGCTCA 

Nad1R: GGAGCTCGATTAGTTTCTGC 
56 200 Demesure et al. 1995 



 

CoxⅢ coxⅢF: GGTAGATCCAAGTCCATGGC 

coxⅢR: CAGTACCATGCAGCTGCTTC 
60 700 Wang et al. 1996 

注：/表示扩增无产物；*表示产物只在少部分个体中扩出；#表示测序时为双峰；※表示扩增产物浓度低；

黑色字体表示本研究中采用的引物。 
 

2.2.3.2 PCR 扩增程序 

(1) 实验仪器与药品 

PTC220 型 DNA Engine PCR 热循环仪(MJ research, USA)； 

Eppendorf 微量移液器(Eppendorf, Hamburg, Germany)； 

AG 5417R 型高速冷冻离心机(Eppendorf, Hamburg, Germany)； 

Gel Doc2000™凝胶图像系统(Bio-RAD, California, U.S.A.)。 

所有引物均由上海生工生物工程公司在美国 PE 公司 391 型 DNA 自动合成仪上合成，

加 dH2O 至使用浓度 4μM； 

Taq DNA 聚合酶、dNTPs 等均购自上海生工，其中 10×PCR 反应缓冲液和 25mM MgCl2

由 Taq DNA 聚合酶厂家赠送。 

(2) 10×PCR 反应缓冲液 

100 mM KCl；80 mM (NH4)2SO4；100 mM Tris-HCl, pH 9.0；NP-40。 

(3) 1×PCR 反应体系(总反应体积为 50μl) 

Primer1   0.2 μM  

    Primer2   0.2 μM 

    1×PCR 反应缓冲液 

    模板 DNA  50 ng 

    2.5 mM MgCl2 

    200 μM dNTPs 

    2 单位 Taq DNA 聚合酶  

    加 dH2O 至总体积 50μl 

(4) PCR 反应程序 

    94℃        5 min        DNA 模板预变性   1 cycle 

    94℃        40 sec       DNA 模板变性 

    Tm         50 sec       退火，引物与模板结合； 

    72℃        1min30sec   延伸 

    35 cycles 

    72℃        10 min       延伸              1 cycle 

(5) 采用 1.5%的琼脂糖凝胶检测扩增结果 

 

2.2.4 测序 

共有 7 对引物 19 个个体的扩增产物进行测序，19 个体中 16 个为杉科共 9 属的个体，

另外选取 3 个柏科植物——龙柏、侧柏和刺柏，作为系统发育树重建过程中的外类群(表 2.2)。



 

扩增产物送到上海基康生物有限公司纯化，然后进行测序，使用 3700 DNA Analysis 

System(PE Applied Biosystems, USA)对扩增结果进行测序分析。 

trnL IGS、trnL-trnF IGS and trnF gene、petG-trnP、Nad1、CoxⅢ分别使用 PCR 扩增时的

引物测序，atpA 由于片段较长，双向也无法测通，因此除使用 1 对 PCR 扩增引物外，还设

计中间测序引物测通拼接而成。trnV 序列双向测序中反向一端都为双峰，因此也设计中间

测序引物拼接而成(表 2.4)。 

 

表 2.4 引物测序时的中间测序引物序列 

Table 2.4 The sequences of walking primers 

中间测序引物名称 

Walking primer 

序列 

Sequence 

atpA 

FW AACTGATCATTGGGGACC 

RW TTTCAATTACGGGTAACG 

GAATAGAAAACATCCCCTG 

AATAGAAAACATCCCCTGG 

GAGTGCGAATAGAAAACATC 

trnV 

FW TTGTCATGCTATTGTTCTCC 

ATGCACCCGAGATTGAC 

TGTCCCCGAGATTGACC 

GACATTGAATGAAACCGAG 

TTGTCATGCTATTGTTCTCC 

TTGTCATGCTATTGTTCTCC 

 

2.2.5 DNA 序列分析 

序列的编辑用 SeqMan II 完成，边界以烟草(Nicotiana tabacum)的叶绿体和线粒体基因

组作为参照确定。 

采用 ClustalX ver.1.18(Thomopson et al. 1997)进行序列对位排列，进一步对序列中计算

机误读的个别碱基进行人工校对排列。之后，保存为*.nex 格式文件。 

系统发育分析采用 PAUP v.4.0(Swofford 1998)软件中的最大简约法和邻接法(Saitou & 

Nei 1987)对 7 对引物序列进行独立的和联合的系统发育分析。 

最大简约法分析中，所有的空位作为缺失处理，所有的核苷酸等权处理。采用分支-边

界法(branch and bound)的搜索策略，搜索参数设为：TBR 枝长交换，MULPARS，ACCTRAN

优化，500 次随机序列加入。当最大简约树不只一棵时，则计算出他们的严格一致树(strict 

consensus tree)或 50％多数一致树(50％ majority-rule consensus tree)。系统树各分支的相对支

持率采用 bootstrap 分析进行检验，1000 次重复取样，启发性(heuristic)搜索。以柏科龙柏、



 

侧柏、刺柏作为外类群。 

分析后得到的系统树用 Treeview ver.1.6.6(Roderic 2001)形成。 

 

2.3 结果 
2.3.1 杉科物种的各引物 DNA 序列特征 

所测 16 个个体的 cpDNA trnL IGS，trnL-trnF IGS and trnF gene，petG-trnP，trnV 序列和

mtDNA atpA，Nad1，CoxⅢ序列的测序结果见表 2.5。 

 

表 2.5 进行测序的 7 对引物 19 个个体及测序结果 

Table 2.5 19 species and their sequencing sizes in this study 

序列长度(bp) 

Size 物种 

Species 

缩写 

Abbreviation trnL 

IGS 

trnL-trnF IGS 

and trnF gene

petG-trnP 

IGS and gene

trnV 

gene 

atpA 

gene 

Nad1 

gene 

CoxⅢ 

gene

柳杉 Cr. fo 317 234∞ 417∞ 749 1139→ 119 532 

日本柳杉 Cr. ja 317 229∞ 417 749 1139→ 119 532 

水松 Gl. pe 324 207 420 755 1140→ 119 532 

落羽杉 Ta. di 324 207 420 755 1140← 119 532 

池杉 Ta. as 324 207 420 755 1141 119 532 

墨西哥落羽杉 Ta. mu 324 207 420 755 1140 119 532 

水杉 Me. gl 338∞ 208 437∞ 735 1136 119 532 

红杉 Se. se 328 × 517∞ ≈ 1137← 119 532 

巨杉 Sd. gi 328 × 516∞ ≈ 1137→ 119 532 

德昌杉木 Cu. un 333 198 420 750 1136 119 532 

米德杉木 Cu. py 333 198 420 750 1137→ 119 532 

杉木 Cu. la 333 198 420 750 1137← 119 532 

台湾杉木 Cu. ko 334 181 420 ≈ 1140← 119 × 

台湾杉 Tw. cr 317 199 456 ≈ 1137← 119 532 

黄枝密叶杉 At. se 309 × 381 × 1170← 119 532 

小叶密叶杉 At. cu 308 ≈ 382 × 1170← 119 532 

龙柏 Sa. ch 131 198 396 729 1134← 119 532 

侧柏 Pl. or 322 × 432 ≈ 1134→ 119 532 

刺柏 Ju. fo 131 191 397 ≈ 1134→ 119 532 

注：∞表示中间有重复(polyT or polyA)结构，双向测序拼接结果；×表示扩增无产物；≈表示测序有杂峰；

→表示设计中间引物 FW1；←表示设计中间引物 RW1。 

 

2.3.1.1 trnL IGS 序列 

trnL IGS 序列是叶绿体中合成亮氨酸转运 RNA(tRNA-Leu)的基因，位于环状叶绿体的



 

大单拷贝区(large single copy region, LSC)内，烟草中 IGS 区为 49337bp-49839bp(烟草叶绿体

长 155943bp)。该引物的测序情况请见表 2.5。我们测得杉科植物的序列长 308-334bp，外类

群龙柏和刺柏序列长度都只有 131bp，侧柏长度 322bp。序列全部位于 trnL 的非编码区内(图

2.2)。序列中只有水杉在 200bp 左右有一段 polyT 结构，测序时影响后续反应，序列进行反

向测序拼接。 

 

 
trnL trnL IGS 503bp trnL 

49302 49337                                                                   49839    49889 

图 2.2 烟草 cpDNA 的 trnL IGS 位置 

Figure 2.2 The location of trnL IGS in cpDNA of Nicotiana tabacum 

 

trnL IGS 序列对位排列后总长度 361bp，其中 48 个变异位点，占 13.33%。两个密叶杉

属物种在 170-200bp 区域与其它物种差别较大，缺失 27 个碱基；台湾杉在 183-207bp 间缺

失；柳杉和日本柳杉在 241-250bp 间缺失。值得注意的是水杉，在 240bp 附近有一个较长的

polyT 结构，致使测序都需要双向测通，其它物种均无此结构。该序列变异举例如下： 

 

图 2.3 trnL IGS 片段变异 

Figure 2.3 Mutation position of trnL IGS 

注：上图为德昌杉木序列；下图为黄枝密叶杉序列，圆圈示变异位点。 
 

 

2.3.1.2 trnL-trnF IGS and trnF gene 序列 

    trnL-trnF IGS and trnF gene 序列位于环状叶绿体的 LSC 内，是叶绿体中编码 trnL(亮氨



 

酸转运 RNA)的基因和编码 trnF(苯丙氨酸转运 RNA)基因的间隔区域和编码 trnF 基因的一

段。在烟草中这段间隔区是位于第 49890bp 至 50245bp 间的碱基序列(图 2.4)。 

 

trnL-trnF IGS 356bp 

          49890                                                                 50245 

 

图 2.4 烟草 cpDNA 的 trnL-trnF 位置 

Figure 2.4 The location of trnL-trnF IGS in cpDNA of Nicotiana tabacum 

 

表 2.6 trnL-trnF IGS and trnF gene 序列 Genbank 中序列号 

Table 2.6 The accession number in Genbank of trnL-trnF IGS and trnF gene sequence 

物种 

Species 

学名 

Scientific name 

Genbank 序列号 

Accession number in Genbank 

红杉 Sequoia sempervirens  AB029855* 

巨杉 Sequoiadendron giganteum AB029856* 

黄枝密叶杉 Athrotaxis selaginoide  AB029863* 

小叶密叶杉 Athrotaxis cupressoides  AB029862* 

注：*来源为 Kusumi et al. 2000。 

 

引物 trnL-trnF 的测序情况见表 2.5。我们测得杉科植物的序列长 181-229bp，外类群龙

柏为 198bp，刺柏 191bp。序列大部分位于 trnL-trnF IGS 非编码区内，另一小部分位于 trnF

基因编码区。该引物中柳杉和日本柳杉测序中在大约 20-50bp 区域出现 polyAT 结构，影响

后续反应，所以反向测序拼接而成。红杉、巨杉、小叶密叶杉扩增无结果，黄枝密叶杉扩增

结果测序有杂峰，结果不可辨，因此我们采用来自 GenBank 的数据分析，表 2.6 中显示了它

们的序列号。侧柏扩增也无结果，因此外类群只用龙柏和刺柏。 

trnL-trnF IGS and trnF gene 序列对位排列后共 234bp，其中变异位点 22 个，占 9.40%。

所有序列中，作为外类群的龙柏和刺柏差异最大，尤其是前 80bp 中匹配率只有

21.25%(17/80)，80bp 后至 229bp 区域内匹配率约 90%，在 ClastalX 程序初排序时，龙柏、

刺柏序列位于最后。柳杉和日本柳杉两种植物由于 polyAT 结构，差异也比其它物种之间大

些。典型变异请见图 2.5。 

 

2.3.1.3 petG-trnP 序列 

引物 petG-trnP 的结合位点为长度为 114bp 编码 petG(细胞色素 b/f 复合物)的基因和长

度为74bp编码 trnP(脯氨酸转运RNA)的基因上，两段基因间含有两段非编码区和一个长74bp

编码 trnW(色氨酸转运 RNA)的基因区。在模式种烟草的 cpDNA 中，petG 基因位于 68570bp

至 68683bp 之间，中间一段 131bp 的非编码区后在 68815bp 至 68888bp 间为编码 trnW 的基

因区，164bp 长的非编码区后在 69053bp 到 69126bp 为编码 trnP 的基因(见图 2.6)。 

 



 

petG 114bp 131bp trnW 74bp 164bp trnP 74bp

68570          68683                  68815      68888                      69053      69126 

图 2.6 烟草 cpDNA 的 petG-trnP 位置 

Figure 2.6 The location of petG-trnP in cpDNA of tobacco 

 

 

 

图 2.5 trnL-trnF IGS and trnF gene 片段典型变异 

Figure 2.5 Mutation position of trnL-trnF IGS and trnF gene 

注：上图为常见序列、以物种墨西哥落羽杉为例；下图为变异物种柳杉，示 polyAT 结构。 

 

 

 

图 2.7 petG-trnP 片段变异(示 polyT 结构) 

Figure 2.7 Mutation position of petG-trnP 

注：上图为杉木序列；下图为红杉序列。 



 

引物 petG-trnP 的测序情况见表 2.5。测得杉科植物的序列长 381-517bp 不等，外类群龙

柏为 396bp，侧柏为 432bp，刺柏为 397bp。该序列中柳杉、水杉、红杉和巨杉在 320bp 附

近出现 ployT 结构，后续序列由反向测序拼接而成。 

petG-trnP 序列对位排列后共 580bp，不过序列中插入缺失片段极多，影响序列的信息

量。其中变异位点 18 个，占 3.10%。红杉和巨杉在 140-230bp 有一段独特的长序列，其它

物种没有。密叶杉属两种在 370-405bp 间缺失。台湾杉在 435-463bp 段有独特序列，其它物

种缺失。所有序列中，由 ClaustalX 初步比对排序，3 个外类群都位于最后位置。图 2.7 所示

两种不同数目的 ployT 结构。 

2.3.1.4 trnV 序列 

    trnV 序列(缬氨酸转运 RNA)包括两个 trnV 的编码区和中间的非编码区，烟草叶绿体中，

该编码区位于 53760-53794bp 及 54366-54403bp 间，非编码区是 53795-54365bp 间 571bp 的

区域。我们测得杉科该区域为长度从 trnV IGS 一端到另一端 trnV 基因，再覆盖 trnV-trnM IGS

以及 trnM(蛋氨酸转运 RNA)基因，至 trnM 基因后的第四个碱基(图 2.8)。 

 

 

 trnV trnV IGS trnV trnV-trnM IGS trnM 

53760  53794                                          54366  54403           54594   54666 

 

图 2.8 烟草 cpDNA 的 trnV 位置 

Figure 2.8 The location of trnV in cpDNA of tobacco 

 

引物 trnV 的测序情况见表 2.5。杉科各物种序列长 381-517bp 不等，龙柏长 396bp。密

叶杉属两种扩增无产物，红杉、台湾杉、台湾杉木、巨杉和外类群侧柏、刺柏扩增结果测序

都有杂峰，无法辨别碱基，这几个物种该片段 Genbank 数据库中也没有收录。 

该引物其它个体序列的整体匹配率较高，约达到 90%。只在 630-680bp 一段序列中差

别较大，明显的分成两个阵营：德昌杉木、米德杉木、杉木和台湾杉序列相似，水松、落羽

杉、池杉、墨西哥落羽杉、日本柳杉和柳杉序列相似，另外，水杉和外类群龙柏在这一段缺

失较多，不与任一阵营相似。trnV 序列的变异如图 2.9。 

2.3.1.5 atpA 序列 

atpA 序列是线粒体内编码 ATP 合成酶第一亚基的基因，烟草中的位置从 261287bp 至

262816bp 之间(烟草的线粒体长 430597bp)(图 2.10)。 

 

 atpA gene  

         261287                                                           262816 

图 2.10 烟草 mtDNA 的 atpA 位置 

Figure 2.10 The location of atpA in mtDNA of tobacco 

 



 

图 2.9 trnV 片段变异 

Figure 2.9 Mutation position of trnV 

注：上图为德昌杉木序列；下图为落羽杉序列。 

 

本研究中，测出序列全部在 atpA 基因编码区内。序列长 1136-1170bp 之间，外类群龙

柏、侧柏、刺柏长度都为 1134bp。由于一个反应一般只能测序长度约 500bp，因此该引物除

两端测序之外大部分还需要在中间根据 DNA 序列设计一条测序引物，才能把整条序列测完

整。引物设计根据不同个体序列设计了两种：从 5’端延伸过去的 FW1 引物和从 3’端往回延

伸的 RW2 引物，具体个体采用引物情况在表 2.4 中标明。 

 

图 2.11 atpA 片段变异(示插入缺失片段) 

Figure 2.11 Mutation position of atpA 

注：上图为红杉序列；下图为小叶密叶杉序列。 

 

测序结果中该引物的匹配率较高。序列重排后共有 1177bp，变异位点 46 个，占 3.91%，

其中一些变异是：第 6 个碱基，外类群刺柏由 G 变为 A；第 27 碱基杉木、德昌杉木、米德

杉木和台湾杉木由 C 变为 T；第 53 碱基柳杉和日本柳杉由 C 变为 T；57 碱基落羽杉、墨西

哥落羽杉、池杉和水松由 G 变为 A；第 100 碱基，杉木、德昌杉木、米德杉木、台湾杉木

以及台湾杉由 A 变为 G；115 碱基柳杉和日本柳杉由 C 变为 T 等等。 



 

插入缺失比较大的区域是在 230-260bp 段，密叶杉属两种在这段有很大的插入序列，约

20 个碱基。同样这两个物种在 460-480bp 段也有十几个碱基的插入。但尽管如此，使用

ClastalX 程序对所有序列初排序时，龙柏序列还是排在最后一个。该引物的变异例图如图

2.11。 

2.3.1.6 Nad1 序列 

nad1 序列是线粒体内编码 NADH 脱氢氧化酶复合体 8 个亚基的第一亚基的基因，它又

由 5 个单元组成，我们所研究的是第三单元，它在烟草线粒体的位置是 142903-143094bp。

我们测的序列全部在该基因的编码区内(图 2.12)。 

 

 Nad1 gene  

         142903                                                         143094 

图 2.12 烟草 mtDNA 的 nad1 位置 

Figure 2.12 The location of nad1 in mtDNA of toba 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2.13 nad1 片段变异(示颠换) 

Figure 2.13 Mutation position of nad1 

注：上图为水杉序列；下图为日本柳杉序列。 

 

 

 

 
 
 
 
 
 

图 2.15 coxⅢ片段变异(示颠换) 

Figure 2.15 Mutation position of coxⅢ 

注：上图为德昌杉木序列；下图为水杉序列。 

 



 

我们所测得这条引物的序列中，所有序列的长度都是 119bp，包括外类群。119bp 中只

有一个变异，在 29bp 位点柳杉和日本柳杉序列发生一个颠换：由 G 突变成了 A。其它物种

均无差别，包括外类群也无差别。图 2.13 显示了该引物的突变点。 

2.3.1.7 CoxⅢ序列 

CoxⅢ序列是编码细胞色素 C 氧化酶三个大亚基的第三亚基基因。它在烟草中的位置是

258844bp 至 259641bp 之间(请见下图)，我们测的序列全部在该基因的编码区内。 

 

 CoxⅢ gene  

             258844                                                        259641 

图 2.14 烟草 mtDNA 的 coxⅢ位置 

Figure 2.14 The location of CoxⅢ in mtDNA of tobacco 

 

实验中，台湾杉木扩增不出产物，Genbank 数据库中也无此序列的收录，因此无法得到

结果。其它物种测得序列长度全部为 532bp。该引物 4 处碱基发生置换现象：167bp 杉木、

德昌杉木和米德杉木把 T 置换成 C；239bp 台湾杉由 G 变成 A；403bp 巨杉和 3 个外类群龙

柏、侧柏、刺柏由 C 变为 T；438bp 杉木、德昌杉木、米德杉木、水松和小枝密叶杉是 C，

其它都为 T。此序列变异举例如图 2.15。 

 

2.3.2. 系统发育分析 

用 ClustalX 软件分别对每个序列建树分析，分别得到以下结果。 

2.3.2.1 trnL IGS 序列 

在 PAUP 4.0 软件上用 MP 法共得到 2325 棵最大简约树，建树结果如下： 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2.16 trnL IGS 序列的 50%多数一致树 

Figure 2.16 The 50% Majority-rule consensus tree of Taxodiaceae species and outgroup based on trnL IGS 

sequences 

注：分支上的数字表示支持率> 50%的 bootstrap 值，* 表示该分支的支持率<50%。 



 

 

    柳杉属 2 种(柳杉、日本柳杉)首先聚为一支，支持率为 99%，水松和落羽杉属 3 种(落

羽杉、墨西哥落羽杉、池杉)聚成一支，支持率为 51%，这两支再聚在一起，获得支持率 91%。

杉木属 4 个(德昌杉木、米德杉木、杉木、台湾杉木)聚为一类，支持率 100%。密叶杉属两

种聚为一类，支持率同样是 100%。但巨杉、红杉、水杉都没有获得超过 50%的支持率，零

散的与上述 3 大类群聚在一起，以 87%的支持率与台湾杉聚合。杉科获得的总支持率是 90%。

外类群龙柏和刺柏先聚合，再与侧柏和杉科一起聚合。 

该序列中，水杉没有获得超过 50%的支持率，并且未与其它杉科物种聚在一起，不过

在柏科物种作为外类群下，水杉还是在杉科类群中。 

 

2.3.2.2 trnL-trnF IGS and trnF gene 序列 

在 PAUP 4.0 软件上用 MP 法共得到 113 棵最大简约树，建树结果如下： 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2.17 trnL-trnF IGS and trnF gene 序列的 50%多数一致树 

Figure 2.17 The 50% Majority-rule consensus tree of Taxodiaceae species and outgroup based on trnL-trnF IGS 

and trnF gene sequences 

注：分支上的数字表示支持率> 50%的 bootstrap 值，* 表示该分支的支持率<50%。 

 

杉木属 4 个个体(德昌杉木、米德杉木、杉木、台湾杉木)聚为一类，支持率 98%；水松

还是和落羽杉属 3 个种(落羽杉、墨西哥落羽杉、池杉)聚为一类，支持率也是 98%；柳杉属

2 种(柳杉和日本柳杉)仍以 98%的支持率聚为一类；密叶杉属 2 种以 99%的支持率聚类；水

杉和巨杉以 74%的支持率也聚为一类；以上 5 类再与红杉、台湾杉聚为杉科，但红杉和台

湾杉的支持率都不高。杉科所有物种以 100%的支持率与外类群龙柏和刺柏聚合，不过外类

群支持率不到 50%。 

此序列中，水杉和巨杉聚类，再与杉科其它种聚合。 

 



 

2.3.2.3 petG-trnP 序列 

petG-trnP 序列建树共得到 182 棵最大简约树，系统树见下图： 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2.18 petG-trnP 序列的 50%多数一致树 

Figure 2.18 The 50% Majority-rule consensus tree of Taxodiaceae species and outgroup based on petG-trnP 

sequences 

注：分支上的数字表示支持率> 50%的 bootstrap 值，* 表示该分支的支持率<50%。 

 

杉木属 4 个个体(德昌杉木、米德杉木、杉木、台湾杉木)首先聚为一类，支持率 100%。

台湾杉在该序列中与杉木属先聚，再以 92%的支持率与密叶杉属 2 种聚合。另一支由水松

和落羽杉属 3 个种(落羽杉、墨西哥落羽杉、池杉)，以及柳杉属 2 种(柳杉和日本柳杉)都以

99%的支持率聚在一起。巨杉和红杉以 87%的支持率聚为一类。以上 3 支再与水杉聚为杉科，

不过水杉的支持率不到 50%。最后，杉科所有物种以 98%的支持率与外类群龙柏、刺柏、

侧柏聚合。 

此序列中，水杉仍以不高的支持率与杉科其它类群零散聚类。 

2.3.2.4 trnV 序列 

    trnV 序列在扩增测序中遇到很大困难，最后能得出结果的还是只有 11 个个体的序列，

且信息数据库中也少有该序列数据，残缺信息过多，因此不列入研究系统发育树范围之内。 

2.3.2.5 atpA 序列 

将龙柏、侧柏、刺柏序列作为外类群建树，共得到 62 棵最大简约树，bootstrap 1000 次

后的系统树见图 1.20。 

水松和落羽杉属 3 个种(落羽杉、墨西哥落羽杉、池杉)以 97%的支持率聚为一类，再与

柳杉属 2 种(柳杉和日本柳杉)形成的一类聚合，支持率为 66%。另一支由杉木属 4 个个体(德

昌杉木、米德杉木、杉木、台湾杉木)首先聚为一类，支持率 99%，再与台湾杉聚合，形成

一支。水杉、红杉和巨杉以 63%的支持率聚在一起形成第 3 支。以上 3 支聚合，最后与密

叶杉属 2 种聚合。杉科所有物种以 99%的支持率与外类群龙柏、刺柏、侧柏聚合，外类群



 

的支持率都不到 50%。 

此序列中，水杉与红杉、巨杉聚为一类，显示了与北美两种类较近的亲缘关系。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2.19 atpA 序列的 50%多数一致树 

Figure 2.19 The 50% Majority-rule consensus tree of Taxodiaceae species and outgroup based on atpA sequences 

注：分支上的数字表示支持率> 50%的 bootstrap 值，* 表示该分支的支持率<50% 

 

2.3.2.6 Nad1 序列 

    此引物序列比较短，只有 119bp，并且只有 1 个变异，数据不足以建系统发育树分析，

因此不单独建树。 

2.3.2.7 CoxⅢ序列 

    CoxⅢ长度虽然 532bp，但变异位点仅有 4 个，变异信息少不足以分析 18 个物种的系统

发育过程，因此该引物不单独建树。 

2.3.2.8 序列联合建树 

    运用联合分析可以提高重建系统发育树的准确性(Cunningham 1997, 施苏华等 2003)，

因此我们联合所测序列建一个系统发育树。把叶绿体和线粒体序列分别联合建树。 

叶绿体中，由于 trnV 有 5 个物种无序列信息，所以在建树时只采用 trnL IGS、trnL-trnF 

IGS and trnF gene、petG-trnP 三个叶绿体序列共 1168bp 联合建树(见下图)，外类群仍采用龙

柏、刺柏和侧柏(缺少 trnL-trnF IGS and trnF gene 序列的信息)。1168 个位点中变异位点有 88

个，占 7.53%。用 ClustalX 对位排列序列时，外类群位于最后。 

叶绿体序列联合建树时，共得到 421 棵最大简约树，建树图如下： 

杉木属 4 个个体(德昌杉木、米德杉木、杉木、台湾杉木)首先聚为一类，支持率 100%，

再与台湾杉聚合，形成一支。红杉和巨杉以 99%的支持率聚在一起，再与水杉聚合。密叶

杉属 2 个体(黄枝密叶杉和小叶密叶杉)聚合为一类，获得支持率 100%。这 3 类获得 86%的

支持率聚合在一起。 



 

水松和落羽杉属 3 个个体(落羽杉、墨西哥落羽杉、池杉)以 100%的支持率聚为一类，

再与柳杉属 2 种(柳杉和日本柳杉)形成的一类聚合，支持率为 98%。 

以上两大类以 99%的支持率与外类群聚合。 

图 2.20 叶绿体序列联合和线粒体序列联合分别建立的 50%多数一致树 

Figure 2.20 The 50% Majority-rule consensus tree of Taxodiaceae species and outgroup based on the 

sequences of combined trnL IGS、trnL-trnF IGS and trnF gene、petG-trnP and the sequences of combined atpA、

Nad1、CoxⅢ 

注：左边为线粒体 atpA、Nad1、CoxⅢ合并序列的 50%多数一致树，右边为叶绿体 trnL IGS、trnL-trnF IGS 

and trnF gene、petG-trnP 合并序列的 50%多数一致树；虚线所示为没有获得 CoxⅢ数据的物种。 

 

线粒体建树采用 atpA、Nad1 和 CoxⅢ三个序列共 1825bp 联合建树(见上图)，外类群仍

采用龙柏、刺柏和侧柏。1825 个位点中变异位点有 51 个，占 2.79%。 

线粒体序列联合建树时，共得到 77 棵最大简约树。 

水松和落羽杉属 3 个个体(落羽杉、墨西哥落羽杉、池杉)以 97%的支持率聚为一类，再

与柳杉属 2 种(柳杉和日本柳杉)形成的一类聚合，支持率为 83%，形成一支。杉木属 4 个个

体(德昌杉木、米德杉木、杉木、台湾杉木)聚为一类，支持率 99%，再与台湾杉聚合，形成

一支。水杉、红杉和巨杉以 86%的支持率聚为一支。以上 3 大类聚合一起。 

密叶杉属 2 个体(黄枝密叶杉和小叶密叶杉)聚合为一类，获得支持率 99%。再与以上 3

类聚合的一大支聚在一起。最后以 99%的支持率与外类群聚合。 

    叶绿体和线粒体联合建树时，水杉都与超过 50%的支持率与红杉和巨杉聚为一类，显

示了水杉与二者较近的亲缘关系。 

 

2.4 讨论 
杉科的系统发育研究一直是人们关注的热点之一(李林初 1989,1990, 于永福 1994,1996, 

Kusumi 2000)，加之杉科和柏科错综复杂的关系更加成为众多科学工作者研究的焦点

(Eckenwalder 1976; Hart 1987; Price & Lowenstein 1989; Brunsfeld 1994; Tsumura 1995; Gadek 



 

2000; 李春香，杨群 2003)。本研究基于叶绿体、线粒体两种基因组独立地和联合地对杉科

系统发育关系再次进行探究。 

叶绿体与线粒体 DNA 联合重建的杉科系统发育树中，一致地把杉科分为 5 族：水松属

和落羽杉属为落羽杉族；柳杉属为柳杉族；台湾杉属和杉木属为杉木族；水杉属、巨杉属和

红杉属为红杉族；密叶杉属 2 种为密叶杉族。与形态学和细胞学的分类略有差异：李林初

(1989, 1990)从细胞染色体核型角度认为杉木族为杉木属和密叶杉属组成，而台湾杉属自成

一族。于永福和傅立国(1996)的形态学的分支分析和表征分析把水杉属单独成立一族，而台

湾杉属、杉木属和密叶杉属合并成一族。但是，与 Kusumi 等(2000)叶绿体 DNA 序列的最大

简约树基本一致。他们以杉木属作为外类群时，台湾杉属首先分离出去，显示了两属相近的

关系，与我们的结果相一致。 

叶绿体和线粒体 DNA 都分为 5 族是一致的，但 5 族之间的亲缘关系稍有不同。线粒体

DNA 是杉木族、落羽杉族和柳杉族、红杉族 4 族的关系较近，然后再是密叶杉族。而叶绿

体 DNA是杉木族、红杉族、密叶杉族 3族关系较近，然后是落羽杉族和柳杉族的组合。Kusumi

等(2000)叶绿体序列结果是杉木族做外类群时，落羽杉族和柳杉族组合与之关系最远，它们

先与柏科物种聚为一起，然后再和杉科聚合。而与杉木相近的依次是密叶杉族和红杉族。我

们的叶绿体 DNA 系统发育格局与 Kusumi 等(2000)的更接近一些，说明了杉科研究中不同序

列的叶绿体基因组形成的格局还是比叶绿体与线粒体两基因组形成格局更相似。 

研究中，4 个叶绿体 DNA 片段与 3 个线粒体 DNA 的碱基序列变异程度明显不同，叶

绿体 DNA 联合序列 1168 个位点中变异位点有 88 个，占 7.53%，线粒体 DNA 联合序列 1825

个位点中变异位点有 51 个，占 2.79%，叶绿体 DNA 的变异显著比线粒体 DNA 大。杉科 4

个叶绿体 DNA 片段除有大量的碱基置换外，还都有部分个体连续几个或十几个甚至几十个

的碱基插入缺失现象或者出现特殊结构现象。如：trnL IGS 序列中密叶杉两种、台湾杉、柳

杉和日本柳杉在不同位置的十几至二十几碱基的缺失；trnL-trnF IGS and trnF gene 序列中柳

杉和日本柳杉的 polyAT 结构；petG-trnP 序列柳杉、水杉和红杉的 polyT 结构以及 trnV 序列

中水杉在 630-680bp 碱基的大量缺失。而线粒体片段中，几乎只有单个碱基置换现象，如

nad1 序列 119bp 碱基内只有一个置换现象；coxⅢ片段中 532bp 长度只发生了 4 处碱基置换；

atpA 序列 1100 多碱基长度中，也只有密叶杉属的两处十几个碱基的插入，其它零星有些碱

基置换现象。除了与线粒体片段都位于编码区而叶绿体片段有些还位于非编码区有关外，还

证明了线粒体 DNA 核苷酸替换率远远低于叶绿体 DNA 的替换率(Petit et al. 1998)。 

在序列比对中还有一个比较突出的发现是水杉序列的问题，水杉的叶绿体 DNA 显示了

比较特殊的特征。4 个叶绿体 DNA 片段中，petG-trnP 序列柳杉、红杉和水杉都出现了 polyT

的结构，而其它物种都没有。另外一个片段 trnL IGS 序列，在其它杉科物种都没有特殊结构

的情况下，水杉又出现了 polyT 结构。这都不得不说明水杉属进化上比较孤立的系统位置(于

永福 1995)，这种大量出现重复 T 碱基的现象在进化上是否有意义以及有何意义还需进一步

探究。但是，尽管水杉的序列比较特殊，但 DNA 的分析还是验证了水杉与红杉、巨杉较近

的亲缘关系(Kusumi 2000, Gadek 2000, 李春香，杨群 2003, Brunsfeld 1994, Tsumura 1995)，

而形态学分析却更加孤立水杉的地位(于永福，傅立国 1996)。 

4 对叶绿体 DNA 和 3 对线粒体 DNA 引物的序列分析中，外类群龙柏、侧柏和刺柏始



 

终显示了差异性。ClustalX 软件对序列比对时，都是根据匹配的强弱程度依次加入序列，排

列越靠后的序列也是越不匹配的。我们在使用 ClustalX 对各个序列的初排序中，几乎每个序

列中龙柏都是排在最后一位，甚至有一个序列(trnL IGS)在总共 300 多碱基长度的序列中，

龙柏和刺柏竟然缺失碱基达 200 左右，差异之大令人惊异。说明柏科虽然与杉科关系紧密，

但紧密程度到底比杉科内部物种逊色了一些。在 Kusumi 等(2000)叶绿体序列聚类中，5 个

柏科物种与落羽杉族和柳杉族的组合在杉科其它物种之前聚类，不过他们的外类群选用的是

杉木属。 

我们在对测序序列分析中，进行了单独和联合分析两种方法。联合树显示了较清晰的树

型和与以往研究一致的结果，水杉的位置在序列联合建树中也更明确一些，也验证了先前的

有关多基因联合建树有优势的观点(Cunningham 1997, 施苏华等 2003, Rokas et al. 2003)，表

明联合建树还是比单基因效果好。 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

第三章 水杉人工种群和自然种群的遗传结构 
 

3.1 前言 
3.1.1 自然种群和半自然种群的遗传结构 

对遗传结构研究较多的是自然种群(natural population)，这些种群没有受人类有意识的培

育、管理，它们在各自环境中长期进化成了各自的遗传组成和种群结构。有些种群自然生长，

但受人类的干预，比如就地保护或者培育果实，称为半自然种群(semi-natural population)或

管理种群(managed population)。 

种群的遗传结构决定了它对环境长期适应能力的高低。自然种群的遗传结构由多种因素

相互作用决定，如基因流、随机遗传漂变、自然选择、个体或种群的空间分布等等(Sato et al. 

2006)。对种群遗传多样性的研究一般可采用多态位点百分比、每个位点的有效等位基因数

目、多样性指数(Hamrick et al. 1979)以及杂合度(Spielman et al. 2004)等方法。研究种群遗传

分化可通过Wright的 F-统计、AMOVA分析、Nei’s遗传距离等几种方法(Dyer & Nason 2004)。 

植物一般保持了相对较高的遗传变异水平，其遗传多样性相当于无脊椎动物的水平，而

比脊椎动物高许多(Hamrick et al. 1979)。等位酶的数据显示，植物种内遗传多样性指数(HS)

为 0.230(Hamrick & Godt 1989)，与 RAPD 获得的遗传多样性指数相似(0.214)(Nybom & 

Bartish 2000)。基于等位酶数据得出的种群间遗传分化指数(GST)为 0.22(Hamrick & Godt 

1989)，而 RAPD 数据得出的种间遗传分化为 0.35(AMOVA)或 0.29(GST)(Nybom & Bartish 

2000)。等位酶、RAPD 与 STMS(SSRs)标记都显示，长生活史、异交、处于演替后期阶段的

植物种类在种群内保持了大部分的遗传变异水平，相反，一年生、自交和或处于演替早期阶

段的植物种类种群间的遗传变异占的比例大一些(Nybom 2004)。Hamrick(1989)的研究也证明

植物类群中木本植物比草本植物的遗传变异大，热带木本植物由于广泛的传粉和种子传播机

制也保持了与木本植物针叶类相同的较高的遗传变异水平(Hamrick 1989)(表 3.1)。如 Ledig

等(2005)对云杉(Picea breweriana)的种群遗传结构进行了详细的研究，用 26 个等位酶位点分

析了 10 个云杉种群。比起其它乔木树种和草本植物，云杉的遗传多样性很高(Ledig et al. 

2005)。种子植物中，通常裸子植物的遗传多样性比单子叶植物和双子叶植物都高，遗传分

化比其它 2 类植物低(Nybom & Bartish 2000)(表 3.2)。 

 

表 3.1 几个植物类群等位酶的遗传变异(Hamrick 1989) 

Table 3.1 Allozyme variation in several plant groups (Hamrick 1989) 

类群 

Taxon 

研究数目 

Number of studies 

多态位点百分比 

Percent polymorphic loci

等位基因数目 

Number of alleles 

平均杂合度 

Mean heterozygosity

热带树 16 60.9 - 0.211 

针叶树 20 67.7 2.29 0.207 

双子叶植物 74 31.2 1.46 0.113 

所有植物 113 36.8 1.69 0.141 

 

 



 

表 3.2 植物不同种类的遗传变异(Nybom & Bartish 2000) 

Table 3.2 Genetics variance in different taxa of plants (Nybom & Bartish 2000) 

类群 

Taxon 

研究数目 

Number of study 

种群内遗传多样性

Hpop 

研究数目 

Number of study 

遗传分化系数 

GST 

裸子植物 5 0.386 6 0.18 

单子叶植物 9 0.190 6 0.31 

双子叶植物 27 0.191 19 0.32 

 

植物保持较高的遗传多样性是和植物特征分不开的：一是由于植物不能移动，因此它们

用一种粗放的方式响应环境，即多种基因型，也就是高水平的遗传多样性；二是植物种群的

数目通常很大而且相对稳定，特别是处于演替后期的多年生种类，以便最小限度地受遗传漂

变影响；还有就是平衡选择的多种格局导致植物保持了遗传变异水平(Hamrick et al. 1979)。 

濒危物种由于种种原因，遗传变异往往较低。如唇形科沙生植物 Stachys maritima 是生

长在伊比利亚半岛的濒危物种，由于受旅游业和城市化影响，上世纪该种栖息地遭受了严重

的片断化，种群只剩下约 250 个残留个体。Lopez-Pujol 等(2003)证明该植物由于小种群效应

和片断化影响其种群遗传多样性极低，并建议在 IUCN 的濒危物种名录中上升该物种的濒危

等级(Lopez-Pujol et al. 2003)。继水杉之后二十世纪第二个被发现的活化石植物瓦勒迈杉

(Wollemia nobilis)1994 年在澳洲瓦勒迈国家公园被发现时只有不到 100 株个体，Peakall 等

(2003)对其种群进行等位酶、AFLP 和 SSR 分析都得到非常低的遗传多样性，他们认为小种

群效应、无性繁殖是导致其种群低遗传多样性的主要因素(Peakall et al. 2003)。同样，在濒

危植物薯蓣科 2 种 Borderea chouardii 和 Borderea pyrenaica (Segarra-Moragues & Catalan 

2002)、五针白皮松(Pinus squamata)(Zhang et al. 2005)、小勾儿茶(Berchemiella wilsonii)(Kang 

et al. 2005)、显脉金花茶(Camellia euphlebia)(Wei et al. 2005)、独叶草(Kingdonia uniflora)(Ren 

et al. 2005)等都存在遗传多样性低的现象。 

半自然种群受人类选择作用相对较强烈，一些特定的特征被人类所选择，因此某些性状

优于自然种群。比如印度洋边的基林群岛(又叫科科斯群岛)分布着果实巨大的椰子(Cocos 

nucifera)种群，这里椰子树结的果实表现了与野生类型一致的特征。北基林岛上的种群基本

上不受人类影响，但周围的主环礁珊瑚岛上人类开发生产椰肉和椰油已有 160 年的历史。人

们在这里通过人工筛选优良种质品种试图提高种群的遗传特征。所以主岛上产的椰子比较

重，不大但比北基林岛的果实宽，且果核大(Leach et al. 2003)。墨西哥中部生长的一种仙人

掌(Polaskia chichipe)，其果实可食用。Otero-Arnaiz 等(2003)对它的 3 类种群——野生种群、

就地管理种群和栽培种群进行研究发现，管理种群和栽培种群产种快于野生种群，并且人工

干预种群表现出产果量高、产果期长以及产种率快的特征。 

半自然种群在人类的选择作用下，其遗传结构往往有所改变。一些对人类有益的基因型

被选择，造成种群遗传组成单一化，遗传多样性不丰富。Tinoco 等(2005)对一种仙人掌

(Escontria chiotilla)的种群进行了研究。其野生种群生长在墨西哥中部干旱半干旱的土地上，

分布于热带荒漠和常绿森林，果实是经济作物，可食用。但是在墨西哥 Tehuacan 山谷的种

群变成了就地管理种群，人们对结大个果实的表现型进行选择。对这种仙人掌的自然和人工



 

种群进行遗传分析，结果表明野生种群的遗传变异大大高于人工管理种群，人类的选择降低

了人工种群的遗传变异程度(Tinoco et al. 2005)。不过，他们认为，种群间的基因流还比较高，

部分程度上抵消了人类选择对人工种群的影响。 

有时候半自然种群在长期的人工干预下，不仅遗传结构发生变化，而且有与自然种群形

成生殖隔离的趋势。Otero-Arnaiz 等(2003)在 Polaskia chichipe 中发现，种群内人工授粉时，

3 种种群都有相似的杂交成功率(37-49%)，但自花授粉野生种群有约 12%的成功率，就地管

理种群和栽培种群却有约两倍于它的成功率(22-27%)。3 类种群内的异交比种群间更有效，

成功率最小的异交是野生种群和栽培种群间的交配。经证实种群的交配系统和种子发芽格局

在人类管理下有些轻微变化(Otero-Arnaiz et al. 2005)，表明部分生殖隔离已经在人工干预种

群和野生种群之间形成。 

 

3.1.2 人工种群的遗传结构 

人工种群(artificial population)或者栽培种群(cultivated population)是人工栽种形成的种

群。栽培种群格局的形成绝大部分是由人的意志决定的，所以，人工种群不论是种群格局，

种群动态，还是种群遗传结构，种群的自我更新等等方面势必与自然种群有所差别。一般地，

根据不同的目的，人工种群的建立有以下 3 种形式： 

(1)育种：育种是改良物种性状，使物种向某个性状充分发挥的一种人工选育新品种的

方法，包括作物育种、果树蔬菜育种、园林植物育种、动物育种等等方面。由于存在强烈的

人工选择压力，这些培育出新品种所形成的种群在表型和遗传上都与野生种群有或大或小的

差别。例如栽培水稻的核苷酸替换率极显著多于野生稻的替换率，并且约 1/4 的变异是有害

突变，人工选择在获得目标性的同时，也提高了栽培水稻种群有害变异的频率(Lu et al. 

2006)。 

(2)生态恢复中建立的人工种群：生态恢复指恢复受破坏生态系统的合理结构、高效的

功能和协调的关系，其本质是恢复系统的必要功能并使系统能够自我维持(宋永昌 1997)。

生态恢复往往要从其它地点移植种子、幼苗或成体，建立新种群。如果恢复方法得当，这种

把野生种引种到另一个或另几个适宜生长地区的方法，不仅增加了物种新的半自然种群的数

量及分布范围，还有可能增加物种的遗传多样性。 

(3)迁地保护中人工种群的建立：当一个物种受到严峻的威胁时，迁地保护(ex situ 

conservation)途径应该作为整体保护策略的一部分(Hogbin & Peakall 1999)，是对就地保护措

施的一个有效补充，是与就地保护平行的一项重要保护活动(Rogers 2002)，是扩展种群数量

的一项有力措施(Rogers 2002)。迁地保护中建立的新种群也是人工种群，是自然种群的基因

库。建立过程中应更加重视种群遗传学规律，既要强调遗传多样性的扩大，又要考虑种群间

遗传分化，力求新种群的遗传组成最接近野生种群。 

由于受强烈的人工选择压力影响，育种过程的栽培种群某些基因优势会比较明显，但种

群的遗传多样性一般不如其相应的野生种群高。Colunga-Garciamarin 等(1996)在研究灰叶剑

麻的栽培个体(Agave fourcroydes)种群与野生个体(A. angustifolia)种群时，发现栽培种群的遗

传多样性小于自然种群。栽培种群由于遗传多样性单一，存在的近交衰退现象导致生殖能力

等方面一般来说也不如自然种群有优势，Rajaram(1998)证明 3 种苹属植物中，2 种的野生种



 

群生殖能力比栽培种群强，另外一种相等。灰叶剑麻的栽培种群也较自然种群个体大，纤维

长，刺小并且生殖能力弱(Colunga-Garciamarin et al. 1996)。当开花时间等条件一致时，自然

条件下栽培种群和自然种群之间会通过交配产生基因流，Nakatama 和 Yamaguchi(2002)证实

了大豆(G..max ssp. max)的栽培种群向野生大豆(Glydine max ssp. soja)种群传递基因流的结

果。栽培种群的基因流在一定程度上也会对自然种群产生影响，并且这种基因流有可能增加

野生种群的遗传多样性。典型的例子是栽培水稻 (Oryza sativa)的基因流改变野生稻

(O.ruffipogon)的遗传组成。大量的研究表明在自然条件下栽培稻与普通野生稻间存在基因交

流，这种交流不仅使普通野生稻种群的表型上变异显著，而且改变了野生稻种群的遗传组成，

提高了野生稻种群的遗传多样性水平，并改变其遗传结构(宋志平，陈家宽 1994)。Bartsch

等(1999)发现栽培甜菜(Beta vulgaris ssp. vulgaris)种群有一个与瑞士甜菜和红甜菜这些栽培

品种相似的等位基因，该基因在距离栽培种群较远的野生甜菜(B. vulgaris ssp. maritima)种群

中非常稀少，但在靠近它野生种群中却比较普遍。由此证明当生长距离较近时，栽培种群会

有对野生种类的基因流动，并且附近的野生种群遗传多样性高于较远的种群。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
图 3.1 恢复策略中物种 3 种可能来源中干扰程度与大小的关系(Lesica & Allendorf 1999) 

Figure3.1 General relationship to degree and size of disturbance of three possible sources of plants to be used for 

restoration projects (Lesica & Allendorf 1999) 

 

生态恢复中建立新种群要能够在较长时期内应付环境变化，即恢复起来的种群具有生

长、繁殖、迁移和适应进化变化的能力，因此，在生态恢复中建立新种群应该考虑遗传学因

素(陈小勇 2000)。需要建立新种群的生态恢复，有两个阶段对新种群的遗传变异影响较大，

一是引种阶段，一是新种群内部变化(陈小勇 2000)。引种是基础，它对遗传变异的影响主

要是取样误差。引种如果从一个大种群取一部分个体，会有遗传变异程度降低的可能；如果

从几个种群分别取样，然后把种子混在一起建立新种群，虽然增加了该种群的遗传多样性，

但可能由于种质混杂，带来远交衰退。关于生态恢复过程应该如何取样才能达到最优的结果，

Lesica 和 Allendorf(1999)曾详细分析过生态恢复过程中有关取样策略的问题(图 3.1)，新种群

基因型的来源有地方种群 (local population)、远方种群 (distant population)和栽培种群

(cultivars)3 个。有三种途径构成恢复种群的遗传组成：一是地方种群的基因型；二是在恢复

杂交基因型或

基因型混合体 
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栽 培

种 群
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型 

干扰大小 

干
扰
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地域有很强适应能力的基因型；三是具有最大遗传变异的杂交基因型或基因型混合体。引种

时决定选取哪种途径有两个条件：干扰程度(degree of disturbance)和干扰大小(size of 

disturbance)，这里的干扰大小主要强调的是范围。无论干扰范围多大，干扰程度低的时候适

合引种地方种群的基因型，因为这种情况下，即使干扰范围大也对地方基因库的完整性不产

生负面影响。当干扰程度和大小都较强的时候应选择种群间杂交或混合的基因型混合体，因

为这些基因型组合有较高的遗传变异，可以使新种群长期适应多变的环境。当遇有强度大但

波及范围小的干扰时，栽培种群的基因型是最合适的，因为它们具备针对性地适应特殊环境

的能力，但是栽培种群没有长期忍受能力，所以要达到立竿见影的效果时是个不错的选择。 

对植物的建立迁地保护种群的重点一般在已知或有潜在经济价值的物种上面，特别是栽

培物种和它们的相关野生种(Frankham et al. 2002)，虽然后来对濒危植物投入的保护力量越

来越多(Falk & Holsinger 1991)，但对濒危物种的研究大多停留在就地保护的种群中，对迁地

保护所建种群一般是提出建议的比较多。仍有一些研究表明，濒危物种迁地保护中建立的新

种群受取样效应和小种群效应影响，易遭受近交衰退，遗传多样性不比自然种群高。如夏威

夷的乡土植物桔梗科Brighamia insignis和B.rockii处于濒危状态，等位酶分析它们的迁地保护

种群相比于野生种群有较低的遗传变异，可能是随机事件如遭遇多次瓶颈效应，或是生物方

面如小种群和交配系统类型，以及历史影响如引种的时期等方面原因所致(Gemmill et al. 

1998)。不过在合适的取样设计下迁地保护的种群也有较高遗传多样性，比如埃及的乡土种

唇形科3种植物Ballota undulata, B. kaiseri和B. saxatilis (Zaghloul et al. 2006)以及产于我国三

峡库区河滩上的疏花水柏枝(Myricaria laxiflora)(Liu et al. 2006)的迁地种群就保持了高遗传

多样性。 

大多植物迁地保护过程中主要问题是用于储存和繁殖的种子的取样情况(Frankel et al. 

1995)。取样的两个特点是取样大小以及确保所收集的样本具代表性而又要包括该物种的全

部遗传多样性(Frankham et al. 2002)。取样效应造成迁地种群遗传多样性的丧失，尽可能地

减少这种丧失是非常有必要的。但样本的代表性也非常重要，至少在植物中比动物重要，因

为植物有自交现象，各种群间常常分布着较高的遗传多样性，取样时应该保留这种种群间合

适的遗传分化程度(Frankham et al. 2002)。Falk和Holsinger(1991)建议取样时从5个隔离的种

群中分别取10-50个个体，每个体1-20粒种子。 

 

3.1.3 微卫星方法在种群遗传学研究中的应用 

    微卫星或简单重复序列(SSRs)是在原核生物和真核生物染色体中发现的含 1-6 个碱基的

重复序列。它们在编码和非编码区都存在，并且片段长度的多态性很高。造成这种多态性的

原因大多认为是 DNA 复制过程中的滑动事件(Schlotterer & Tautz 1992)，但其真正原因还有

争议。虽然微卫星进化的机制还不明确，然而由于高变异性，在它首次提出后就在许多领域

广泛应用起来。微卫星在许多生物的基因组图谱描述中被证明是一种很有价值的工具，它们

的应用覆盖了从古 DNA 和法医鉴定到种群遗传和生物资源保护与管理的各个领域(Jarne & 

Lagoda 1996)。 

由于它们巨大的应用性，近几年有关微卫星应用的文章大量的发表反映了人们对 SSRs

的兴趣有了极大的提高。在多种种类中描述微卫星引物的筛选的报道越来越多，并且相关刊



 

物《Molecular Ecology Notes》的创建，都表明 SSRs 的普遍应用(Zane et al. 2002)。 

    微卫星的主要缺点是大多数物种中首次筛选的微卫星需要重新分离。这是因为：微卫星

通常在非编码区发现，而非编码区的核苷酸替代率高于编码区。因此，设计匹配保守序列的

通用引物的方法(这对于线粒体 DNA 是很有效的(Kocher et al. 1989))对于微卫星来说很有困

难(Zane et al. 2002)。 

尽管如此，微卫星标记还是经常用于分析种群的遗传结构(Balloux & Lugon-Moulin 2002, 

Selkoe & Toonen 2006)。Marqyardt和Epperson (2004)用7个微卫星位点估计了北美白松(Pinus 

strobus)第一代和第二代栽种种群的遗传结构。SSRs 结果显示每个种群的遗传多样性较高，

自交现象较低，种群之间的遗传分化较小。此外还有十字花科的 Boechera stricta (Song et al. 

2006)、鹰嘴豆属的 Cicer reticulatum (Sethy et al. 2006)、挪威云杉(Picea abies) (Nascimento et 

al. 2005)等研究。 

对濒危物种的研究也大量地应用了 SSRs 分子遗传标记。普通野生稻(Oryza rufipogon)

是重要的农业作物，但是它面临着严重濒危的危险。Gao(2004)用 6 个微卫星多态位点研究

了覆盖中国大部分野生稻分布区的 47 个自然种群 1245 个个体的遗传变异，以便能更好探究

遗传结构如何在物种的保护前景上应用的问题。他们通过研究认为遗传结构的保护和恢复应

重点放在维持种群的历史进程上，比如说保持高水平的异交和基因流，以及大的有效种群数

目。Novick 等(2003)用 SSRs 研究了中美洲的大叶桃花心木(Swietenia macrophylla)种群的遗

传结构。大叶桃花心木是新热带区的一种濒危植物，最近被列入 CITES，在它分布本土区域

有灭绝的危险。他们用了 7 个微卫星位点对 6 个中美洲国家的 8 个种群进行了遗传多样性和

种群遗传结构的估计。结果显示在大多数种群间存在较大的遗传分化。地理距离与遗传分化

有巨大的相关性，说明区域生物地理和距离隔离起了重要作用。他们认为从结果中也可以推

测出大叶桃花心木复杂的生物地理学历史(Novick et al. 2003)。 

 

3.1.4 水杉种群遗传结构研究进展 

自从水杉被发现以来，科学界对水杉的研究不断深入，首先是从水杉的生长环境状况开

始的。1950 年，水杉刚被发现不久，我国科学家曲仲湘先生和美国科学家 Cooper 就特意到

水杉的故乡做过生态调查(Chu & Cooper 1950)；Polman 等(1999)研究报道了 1957 年引种到

荷兰的水杉的生长特征；我国科学工作者刘艳菊等(2003)对水杉的发现、传播以及研究进展

做过综述；Ma(2003)对世界各地有关水杉自发现以来到现今(1943－2003)60 年间的重大活动

做过详细的总结。 

一批国内的科学家和水杉保护区基层工作人员凭借大量的实地种植经验，对水杉的生物

学特性进行了详尽的描述。从水杉的发芽(廖绍忠，周万良 1989)到育苗(马常耕，程长元 1992, 

张素舫，崔泽军 1997, 郭宏伟等 2002, 王定胜 2002)，再到发育特性(张卜阳，张丰云 1980)，

以及解剖学特征(马清温，张金保 2003)都做过大量的研究。另外，还有人对水杉的木材及

病虫害(陈德平 1995, 方升佐等 1995, 李志辉等 1996)等方面进行过报道。同时，对杉科的

系统发育研究一直也在进行着。 

从遗传角度对水杉种群的研究历史有十几年，有关报道也不少，得到的结论大都是水杉

自然种群遗传多样性水平不高。Kuser 等(1997)用等位酶方法分析水杉自然种群和栽培种群



 

的遗传多样性，1990 年采自自然种群的水杉的多态位点百分率为 20%，阿诺德植物园 1947

年种植的水杉多态位点百分率为 13.3%。其它遗传变异参数，自然种群都高。李晓东等(2005)

利用 9 个等位酶系统的 23 个酶位点对 8 个水杉种群的遗传多样性检测，结果表明水杉自然

种群遗传多样性较低，栽培水杉种群的遗传变异比自然种群低。 

李春香等(1999)用 RAPD 方法对水杉自然种群的 27 个个体进行遗传多样性分析，11 条

引物共获得 121 条带，多态性条带比率为 53%，认为有中等变异水平。李晓东等(2003)同样

用 RAPD 方法对水杉自然种群和人工种群的遗传结构进行过研究。他们采用 16 条随机引物

共得到 57 条条带，对水杉 6 个自然种群和 2 个人工栽培种群的 48 个个体进行了遗传多样性

分析。结果表明，水杉种群遗传多样性较低，多态性条带为 38.6%，人工种群比自然种群遗

传多样性低。史全芬等(2005)利用 RAPD 标记，对 9 个水杉种群遗传多样性研究，结果表明，

水杉栽培种群的遗传多样性略低于自然种群，涵盖了自然种群近 80%的遗传多样性，他们

认为人工种群种源是混合的。我们前面也做过水杉遗传结构的分析工作(Li et al. 2005)，利用

RAPD 方法对水杉自然种群 81 个个体和人工种群 64 个个体进行种群遗传分析。结果表明：

水杉自然种群的种内遗传多样性指数 Hs(0.2341)低于一般的裸子植物(0.386)，水杉人工种群

的遗传多样性略低于自然种群。结论是，尽管水杉的数量和分布区域已经成功恢复，但其种

群的遗传结构还未恢复。 

李作洲等(2003)采用空间自相关分析方法对水杉自然种群 AFLP 遗传变异的空间分布特

征及其形成机制，他们认为水杉孑遗种群缺乏空间结构。 

水杉从数量和分布范围来看已经恢复成功，但是它恢复种群的遗传结构是否得到有效恢

复还需进一步证明。尽管对水杉遗传多样性的研究已不鲜见，但大都样本量偏少，对自然种

群和人工种群的对比研究不多，利用微卫星分析未见报道。我们的研究以微卫星为标记对水

杉人工种群和自然种群的遗传结构做一对比。 

 

3.2 材料与方法 
3.2.1 研究材料 

采样工作于 2001 年至 2003 年进行，自然种群在湖北利川县、湖南龙山县和重庆石柱县

采集。 

在利川县北部谋道镇东南凤凰山下生长着该镇唯一一株水杉树，被誉为“天下第一杉”、

“水杉王”，这是我国发现的第一棵水杉树，也是鉴定的模式标本。这株树古老沧桑、龙骨

虬枝、高大挺拔，树高 35 米，胸径 2.5 米，冠幅 22 米，树龄达 500 多年。它是世界上树龄

最大、胸径最粗的水杉母树(http://www.hb28.com/Info/Info_Detail.aspx?Info_Id=1897)。 

利川县中部忠路镇、凉雾乡是野生水杉树生长较为密集的一个地方。采集了忠路镇的桂

花村、小河村、兴国村，凉雾乡狮子坝水杉种群。还采集利川东南毛坝乡杉木村的水杉自然

种群。采样时为了避免采到人工栽培的水杉古树，稻田、道路、居民区附近的小溪旁，排列

整齐的水杉树(Chu & Cooper 1950)不采集。 

湖南省龙山苗族土家族自治县的洛塔镇只分布 3 株古老的野生水杉个体，它们的胸径在

118-178cm 范围间。其中 2 株位于一个村旁的山坡上，相隔约 5 米；另一株在距离 4km 之外

的村子里，这两个村子之间有一座山。我们采集了这里的全部 3 株野生水杉树。 



 

重庆市石柱土家族自治县的黄水国家森林公园内散生着 24 株野生水杉树。但在我们调

查中发现这里的大部分古水杉树有可能是在 1940 年水杉发现前就栽种于此的，不过既然许

多植物学家们把它们作为野生种群，我们暂且这样确定。 

我们又选取了 4 个人工种群，分别是南京、上海、杭州和金华种群。 

所有采集种群分布地点详见下图及下表。采集过程中收集植物鲜嫩的叶片，马上带回实

验室放入-70℃超低温冰箱中待实验，或者路途较远的用硅胶干燥后带回实验室。 

 

图 3.2 水杉的采样地点 

Figure 3.2 Sampling sites of M. glyptostroboides populations 

 

表 3.3 水杉的采样地点 

Table 3.3 Sampling sites of M. glyptostroboides populations 

地点 

Site 

缩写 

Abbreviation

样本数 

Number of samples

坐标 

Latitude and longitude 

自然种群 

湖北利川县谋道镇 MD 1 

湖北利川县忠路镇桂花村 GH 27 

湖北利川县忠路镇小河村 XH 14 

湖北利川县忠路镇兴国村 XG 11 

湖北利川县忠路镇钟灵村 ZL 5 

湖北利川县凉雾乡狮子坝村 SB 3 

湖北利川县毛坝乡杉木村 SM 14 

29°41'～30°39'N, 108°21'～109°18'E

湖南龙山县洛塔镇 LT 3 29°25'N, 109°30'E 

重庆石柱县黄水镇 HS 10 28°10'N, 105°17'E 

人工种群 

江苏省南京市 NJ 17 32°37'N, 118°22'E 

上海市 SH 15 31°14'N, 121°29'E 

浙江省杭州市 HZ 16 30°16' N, 120°12'E 

浙江省金华市 JH 23 28°32'N, 119°14'E 
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3.2.2 总 DNA 提取 

    用鲜样或干样进行 DNA 提取，采用 CTAB 法，在 Doyle & Doyel(1987)的方法基础上修

改而成(Fan et al. 2004)。提取方法和程序与第二章相同。 

 

3.2.3 微卫星分析 

3.2.3.1 引物的选择 

选取水杉近缘种日本柳杉(Cryptomeria japonica)的微卫星引物进行预实验(Moriguchi et 

al. 2003, Tani et al. 2004)，预实验 56 对引物见表 3.4。水杉是古老的树种，进化上也比较独

特，所以日本柳杉的微卫星引物用在水杉上大部分都扩增无结果，有些有结果的效果也不太

好，我们从预实验的 56 对引物中选取了 7 对在水杉中扩增出条带，并且条带清晰可辨且多

态的引物用于水杉的遗传结构实验(表 3.4)。 

3.2.3.2 PCR 扩增程序 

(1) 实验仪器与药品 

PTC220 型 DNA Engine PCR 热循环仪(MJ research, USA)；Eppendorf 微量移液器

(Eppendorf, Hamburg, Germany)；AG 5417R 型高速冷冻离心机 (Eppendorf, Hamburg, 

Germany)；Gel Doc2000™凝胶图像系统(Bio-RAD, California, U.S.A.)。 

 

表 3.4 预实验中微卫星引物的序列及 PCR 扩增条件(Moriguchi et al. 2003, Tani et al. 2004) 

Table 3.4 Primer sequences of microsatellite markers and PCR conditions in pre-experiment (Moriguchi et al. 2003, 

Tani et al. 2004) 

引物名称 

Primers 

重复单元 

Motif 

引物序列(5’-3’) 

Sequence of primer 

退火温度(℃) 

Anneal 

temperature 

片段长度(bp)

Size 

Cjgssr01 (CT)31 TAATGCACCTAGCTAGACTTG 
AAATGAGGGAGTGATAGTTGT 

58 693 

Cjgssr05 (GA)12 CAAGGTGTGGCAGAGCTGAC 
GTCCTTTCTCCTCCACCGAATC 

65 133 

Cjgssr07 (TC)15A(TC)6 ATCAAATGTGAAGCAAACAGT 
AGAGGGAAGAGGAAGATAAAGA 

60 125 

Cjgssr26 (TC)3TG(CT)10 ACTTTTTGCTCTACCTCACAT 
GCAGAAAGTAGAGAACAAGAAC 

60 190 

Cjgssr30 (CT)11 TCAACATGCTACTATCAACACT 
TGGTGGGAGAGACCTAGA 

60 130 

Cjgssr31 (CT)23 TCTCTCAATATCCCCTTATTCT 
GGGGATATAGGGATGTATGG 

60 145 

Cjgssr33 (GT)21 GGTGGTGTAGAGTTGTCACTT 
AATTGTCGTTGATTGCTACTTA 

62(54) 181 



 

Cjgssr39 (GA)15 GGGATAGAGAGCGATAATATAA 
TCCTTGTTTTTAATTCCTTTC 

60 190 

Cjgssr47 (TC)19TT(TC)4 GAAAGAGAGGAAGAGACCATAG 
CCTTGCATCAACCTCACT 

60 235 

Cjgssr77 (CT)10 CCTTGTACACTTATTTGTACCT 
AGGGAGGAGAAATAGACAT 

60 106 

Cjgssr78 (GA)21 AGGGAGGAGAAATAGACAT 
AAGAAGGCATCCAAGAGTGA 

60 157 

Cjgssr81 (TC)10 TTTCCCTCCTATTCTTTCATTA 
TTATGAGAGGTTGAGAGTGTTG 

60 161 

Cjgssr83 (CT)25 GTGGAGTGCTTTCATACTTATT 
GCTCAGACAAGAGACAACA 

60 170 

Cjgssr95 (AG)11G(GA)3G

G(GA)3 

ATGGATAGAGATTGAGAGAAAG 
TCTCCCCCACTCTCTTAC 

60 146 

Cjgssr101 (GA)24GG(GA)9 AGGGATAGAAAATAGAAGAAGG 
GTTCCTCTTGCATGTTAT 

55 167 

Cjgssr120 (CT)21CC(CT)6 GGGACTTCCCTCCTTTTG 
AGGACGAACATCATGTAGAAGA 

60 230 

Cjgssr121 (CT)25 TAGCCATTGTTTTTCATATTTG 
TGCAACTCTGAAATCCTTTTA 

60 205 

Cjgssr122 (TC)25 CCTCATACCCTTTAGTTGACAT 
GGCACTCATACCCAAAGTAAT 

62 198 

Cjgssr123 (AG)3G(AG)22 TCCATATTACTCTTGCTCAATC 
AGATGGAGAGGTAGAGATGAA 

60 172 

Cjgssr125 (CT)18 TCTCTGTATATCTCCCACAATC 
AGGGAAATAGAGGGAAATAGT 

60 142 

Cjgssr130 (CT)13 TCCCTCCCCATCCATCTC 
GGGTATCATCAAGCCAAAACAA 

60(61) 141 

Cjgssr140 (CT)21 GGGAAGAGGGAAAGAGTTCAT 
GGAGTGGGAGAGAGGTGAG 

60(46) 199 

Cjgssr142 (GT)9(GA)21 ACCCAATTTTATAGTGACTCCA 
CGCATCAACTCGACATAATATC 

62(53) 261 

Cjgssr149 (GA)11 GGCAACACTAGGGACAACA 
AGATTGGGAGGAGGAGTATTTA 

60 120 

Cjgssr159 (CT)23(CA)20 CCACCATTTCTCATTTTGTA 
GGGAGGAGATAGCTTGTAAGTA 

60 227 

Cjgssr175 (CT)16 ACCCTTTGAATTATTCCTTGAG 
AGCGGAAAAAACTACATCAGA 

62(46) 186 

Cjgssr177 (TG)10(GA)11A 

(AG)3 

ACCGGTATAACTGTAGTAGGTC 
ATTCTTGGTCTCTCTTCTTTC 

60 163 



 

Cjgssr181 (AG)3G(GA)23 AGAGGGAGGGAGGAATACAT 
GGCTGAGAGTTTAGGGTTTACA 

60 240 

Cjgssr193 (CT)15 CTATCTAGTTCACTGCCAATTC 
ATGGAGAGTAGCAGAGAAGTT 

63 166 

Cjgssr124 (CT)36+α AAAATGGGTCATGTCATGT 
CATTCTCCATCTCACTACCTAT 

60 200 

Cjgssr170 (CT)33+α TGGCGATGTGGTTCTTATGG 
CAACCGCATCTTTCCCTAATTC 

64 219 

Cjgssr13 (CT)13 GTCGGGTCCAAGTCAACTAGAA 
GGGAGACAGGGAGGTATGTAGA 

64 270 

CJS0537 (GA)34(AG)6 ATGAAGGGAATGATTGATGG 
TCTCTCACTTGGGTTCTCTC 

55 163 

CJS0838 (GT)23 TATGTAGAAGCGTGTGATGT 
GATAATTGCCTTTGTTGTCC 

58 170 

CJS0955 (TCT)4(GA)29 CACACTCCCCGTCTCCGACAG 
ACCCTGATTCCCCATACACC 

58(53) 137 

CS1219 (GT)10 AAGGTGTTGTTTTAAGGAGG 
CAGCCATCTATTATTTGTGC 

60 103 

CS1226 (GA)14 CTCTAGTCCTCAATGGTGGT 
TATTAAGCATTTTCCCTCTC 

60 139 

CS1281 (CT)15 CCCCCTCTCATTAGTTACCA 
CAAAAATCAACAAGCCAACC 

60 233 

CS1289 (AC)26(A)26 CATCCACCACTAAATACAAC 
TCGCTATCCCTTGCCTATCC 

60 147 

CS1364 (AC)7 TGATTATGGTCGGTGGTCTT 
GTGATGTGGTGTTATCTTGT 

62 297 

CJS0002 (TC)12(TC)17 CTTTTTTCAAATTTAGTGATGT 
CCCATGCCCCACTGTCCACC 

55 237 

CJS0520 (TG) 18 TCCCTTTTGGTATTTTACAC 
ACTCAAATTGCGATAATCTC 

55 196 

CJS0527 (GA)18 ATAGAAGAAGAGAAGTAGGG 
TCATATCGTGTCATGTGTCC 

55 103 

CJS0091 (GA)43 GAGAGATAAGAGGGTAGAGGT 
CAATGCCAACTTAGAAGAC 

60 298 

CJS0331 (GA)6 GGAGAGATAGACGACAAAAGAG 
CCATCTTGCTAATCTGTCC 

60 245 

CJS0333 (GA)26 AGGAGATTAGGATGGTGGG 
GGTTTGCCTCTTCTATGAG 

60 264 

CJS0336 (GA)11(GA)40 CCTTAGAAAGCTATGCCAC 
GCAACGCATCCATAATACC 

60 259 

CJS0155 (CT)20 GTTACTTTGAAAAATGAGCC 
AACATCAAGATTAAAGGGAC 

58 166 



 

CS1450 (TG)9 GGCATTAAACCATCAAGACA 
AGTTGGGCAGAGATCATAAG 

62 401 

CJS0268 (AC)53 CCTTAGAAAGCTATGCCAC 
GCAACGCATCCATAATACC 

60(43) 352 

CJS0356 (GA)64 CTAAAGAATAGATGACTCCAC 
TATAACGCTTTTGCCCTCA 

60 337 

CJS0401 (CG)8(GA)54 GATCTAAACTTGAGCATAAC 
CAATCCTGTCTCCATACCC 

55 222 

CJS0584 (AG)80 TGGTTTGCCTTTGGTTGCTC 
GGACTTTCTATTTACCTCTTGG 

60 329 

CS1218 (GT)13 CATCACATACAAATAGCACC 
GAAGATTGTCTCACGCACTC 

60 332 

CJS0686 (GA)52 ACATGCAAATATAAGTTCACCC 
TCCACCTCTTTTTCATTCTC 

55 275 

CJS0665 (GA)45(GA)29 CCAAGCATAGGGAAAAAGAG 
GGGGAGTAAGGATGACATTT 

60 367 

注：表中黑体代表所选择用于正式实验的引物；退火温度括号中是水杉实验所用的温度。 

 

所有引物均由上海生工生物工程公司在美国 PE 公司 391 型 DNA 自动合成仪上合成，

加 dH2O 至使用浓度 4μM；Taq DNA 聚合酶、dNTPs 等均购自上海生工，其中 10×PCR 反

应缓冲液和 25mM MgCl2由 Taq DNA 聚合酶厂家赠送。 

(2) 10×PCR 反应缓冲液 

100 mM KCl；80 mM (NH4)2SO4；100 mM Tris-HCl, pH 9.0；NP-40。 

(3) 1×PCR 反应体系(总反应体积为 20μl) 

Primer1   0.3 μM  

    Primer2   0.3 μM 

    1×PCR 反应缓冲液 

    模板 DNA  30 ng 

    1.875 mM MgCl2 

    200 μM dNTPs 

    1 单位 Taq DNA 聚合酶 

    加 dH2O 至总体积 20μl 

(4) PCR 反应程序 

    94℃        5 min        DNA 模板预变性   1 cycle 

    94℃        45 sec       DNA 模板变性 

    Tm         45 sec       退火，引物与模板结合； 

    72℃        1min        延伸 

    35 cycles 

    72℃        10 min       延伸              1 cycle 

 



 

3.2.3.3 电泳检测 

采用 8%的聚丙烯酰胺凝胶(PAGE)电泳检测微卫星产物。 

(1) 实验仪器与药品 

DYY-6B 型稳压稳流电泳仪(北京市六一仪器厂，北京)；DYCZ-28B 型双板夹芯式垂直

电泳槽(北京市六一仪器厂，北京)；Gel Doc2000™凝胶图像系统(Bio-RAD, California, 

U.S.A.)。pUC19 DNA/Mspl Marker(SM0221，上海生工生物工程技术服务有限公司，上海)。 

(2) 8%聚丙烯酰胺凝胶配方(200×125×1.5mm) 

    40％ 丙稀酰胺(39:1)   20ml 

    10×TBE             10ml 

    尿素                 12g 

    10%过硫酸钾         1ml 

dH2O                51.25ml 

TEMED              106μl 

凝胶至少 2 小时后方可使用，使用前先空样预电泳约 10 分钟，使胶预热、跑匀。 

(3) 电泳 

用微量进样器取 6μl 扩增产物至加样孔中，100V 电压下电泳 10 小时。 

(4) 银染 

把胶从电泳槽上拆下后放在蒸馏水中洗两遍，各 5 分钟；放入 1%的硝酸银染色液 15

分钟；拿出后再用蒸馏水洗涤两遍，各 1 分钟；0.5%氢氧化钠和 0.019%四硼酸钠和 0.4ml

甲醛显影至条带出现，放入清水中待判译。 

3.2.3.4 电泳图谱的遗传判译 

微卫星为共显性标记，理论上一个二倍体个体中因只有两条 DNA 链，因此最多只能表

现出两条长短不同的条带。可以以此判断研究个体的两条 DNA 链是否一致，即电泳一条带

时可判断两条 DNA链的序列长度相同(纯合)，两条带时可判断两条 DNA 链序列长度不同(杂

合)。 

 

3.2.4 数据处理 

3.2.4.1 Hardy-Weinberg 平衡检验 

在一个随机交配的种群里，大家共享一个基因库，这个互交繁育的种群被称为“孟德尔

种群”。常用来解释孟德尔种群在遗传学上的种群结构的统计模式即“Hardy-Weinberg 平衡”。

它是由英国数学家GH. Hardy于 1908年和德国医生W. Weinberg于 1909年先后独立证明的，

即在没有选择作用、突变、漂变、迁徙等情况下，在一个很大的随机交配的种群里，各等位

基因的频率将世代保持恒定，或基因型频率至多在第二代以后将达到恒定，即保持一个稳定

的平衡。如果测得的数据与 Hardy-Weinberg 平衡预测的结果不一致，说明种群中的繁殖方

式不是随机交配的，或出现了选择作用、突变、漂变、迁徙等作用。通常用卡方拟合度检测

(chi-square goodness-of-fit test)进行 Hardy-Weinberg 平衡检验(Pasteur 1988)。 
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O——观察到的不同基因型的个体数，E——预期的不同基因型的个体数。 

该参数采用 Genepop v.3.4 (Raymond & Rousset 1995)完成。 

3.2.4.2 平均等位基因数目(A) 
平均等位基因数目即各位点含有的等位基因数目的算术平均值。计算公式为： 

 
 
 
Ai——第i个位点上的等位基因数，N——所测定的位点的总数。 

    该参数采用 FSTAT v.2.9.3.2(Goudet 2001)完成。 

3.2.4.3 等位基因丰富度(Allelic Richness, AR) 

等位基因丰富度又称等位基因多样性(allelic diversity)，或各位点的平均等位基因数

(mean number of allele per locus, MNA)，它是独立于种群大小的一个指标，所以此指标可用

于比较不同种群大小的等位基因数目。AR是某个位点总的 2N基因中，在某样本 2n个基因(一

个特定的取样大小)内取到不同的期望等位基因数目(N>n)(Petit et al. 1998)： 

 

 

 

 

 

Ni——在 2N 基因中第 i 个等位基因出现的次数。 

    该参数采用 FSTAT v.2.9.3.2(Goudet 2001)完成。 

3.2.4.4 杂合度(Heterozygosity) 

观察杂合度(HO)即平均每个位点的实际杂合度，也就是我们观察到的杂合子比例(Nei 

1978)。计算方法： 

 

 

Qij——第i个位点上第j个等位基因纯合基因型的频率，mi——第i个位点上等位基因数目。 

如果有n个基因位点被检测，它们的平均每个位点的观察杂合度(HO)等于所有位点的观

察杂合度之和除以位点总数，计算公式如下： 

 

 

 

HOi——第i个位点上的观察杂合度，n——测定的位点总数，Qij——第i个位点上第j个等位基

因纯合基因型的频率，mi——第i个位点上的测定到的等位基因数目。 

期望杂合度(HE)即平均每个位点的预期杂合度，是常用的衡量种群遗传变异量的指标，

表示在 Hardy-Weinberg 平衡定律下平均每个位点的期望杂合度(Nei 1978)。 

 

 

1

2
2

1
2
2

i
n

R
i

N N
n

A
N
n

=

⎡ − ⎤⎛ ⎞
⎢ ⎥⎜ ⎟

⎝ ⎠⎢ ⎥= −
⎢ ⎥⎛ ⎞
⎢ ⎥⎜ ⎟

⎝ ⎠⎣ ⎦

∑

1
/

n

i
i

A A N
=

= ∑

1
1

mi

Oi ij
j

H Q
=

= −∑

1 1 1
/ 1 /

n n mi

O Oi ij
i i j

H H n Q n
= = =

⎛ ⎞
= = −⎜ ⎟

⎝ ⎠
∑ ∑ ∑



 

2

1 1 1
1

n n mi

E Ei ij
i i j

H H n Q n
= = =

⎛ ⎞
= = −⎜ ⎟

⎝ ⎠
∑ ∑ ∑

 

Qij——第 i 个位点上第 j 个等位基因的频率, mi——第 i 个位点上的等位基因总数。 

如果有 n 个基因位点被检测，它们的平均每个位点的期望杂合度(HE)等于所有位点的期

望杂合度之和除以位点总数，计算公式如下： 

 

 

 

HEi——第 i 个位点上的期望杂合度，n——所分析的位点数，Qij ——第 i 个位点上第 j 个等

位基因的频率，mi——第 i 个位点上等位基因的总数。 

    该参数采用TFPGA v.1.3 (Miller 1997)软件完成。 

3.2.4.5 固定指数和杂合性基因多样度的比率 

近交系数是一个个体在某个基因位点上从上代得到两个等同的等位基因的几率，这两个

等同的等位基因必须是来自同一个亲本的同一个等位基因的两份完全相同拷贝。 

如果一个指定位点只有 2 个等位基因，而且给出了这 2 个等位基因的频率，近交系数 F

可用下公式算出： 

 

这里的 2pq 即为按照 Hardy-Weinberg 平衡期望的杂合子比率，H 指的是观测到的杂合子的

频率。如果有多个位点，有 2 个以上的等位基因，在一个种群中的近交系数 F 的计算公式如

下： 

 

 

HO——实际杂合子比率，HE——期望杂合子比率。 

该系数的平均值被 Wright 称为“固定指数”(fixation index)，由于单态位点无所谓“杂

合”、“纯合”，只有多态位点才能计算固定指数。所以 F 也被称作“多态位点的固定指数”，

或“杂合子缺乏系数”(coefficient for heterozygote deficit)。 

在一个非随机交配的种群里，观察杂合度不等于期望杂合度，实际的等位基因频率就会

偏离 Hardy-Weinberg 平衡。如果杂合子过多，F 就会出现负值，全部杂合时 F=-1；如果杂

合子缺乏，纯合子过多，F 就会大于 0，全部纯合时 F=1。因此，F 值变动于+1 和-1 之间。

如果 F=0，说明实际等位基因频率符合 Hardy-Weinberg 平衡，该种群是随机交配的。这个指

标反映了多态位点的基因频率偏离 Hardy-Weinberg 平衡期望频率的程度(Nei 1987)。 

    F-统计量由 Wrght 首先提出，后 Nei(1977)把其定义为“杂合性基因多样度的比率”。F-

统计量的基本公式是： 

 

 

式中，“FIT”表示个体相对于总种群的固定指数，总体上表示总种群中基因型的实际频率和

理论预期频率的差异。“FIS”表示个体相对于它所在的种群的固定指数，总体上表示一个种

群中基因型的实际频率和理论预期频率的差异。而“FST”则表示随机取自每个种群两个配

子间的相互关系，它用来测量各个种群间的遗传分化程度。FIT和 FIS可以是正值，也可以是
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负值，而 FST总是正值。当种群间没有分化时，FST=0；当 FST=1 时，说明种群间的等位基因

完全不同。 

该参数采用 FSTAT v.2.9.3.2(Goudet 2001)完成。 

3.2.4.6 基因分化系数 

在平均期望杂合度(HE)概念的基础上，Nei(1977,1987)在其基因多样性指数分析中认为，

对每个多态位点来说，一个“种”的所有“种群”的总基因多样性指数(HT)包括各种群内的

基因多样性(HS)和各种群间的基因多样性(DST)，也就是说将总基因多样性(HT)分解为各种群

内基因多样性(HS)和各种群间基因多样性(DST)。对任何一个位点来说，它们之间的关系可表

示为： 

 

存在于各种群间的基因多样性的比率可用下述公式推算： 

 

 

 

Nei(1977)把 GST称为“基因分化系数”(Coefficient of gene differentiation)，GST值的范围

0-1。当种群间几乎没有分化时，GST 的值接近于 0，因为各种群的所有等位基因的频率几乎

相同(HT=HS)；上述公式中的分子 HT－HS=0。当各种群间分化加大时，各种群内的基因多样

性在总种群基因多样性中所占比例变小，上述公式中的分子趋向于 HT－HS=HT，两者相除

后 GST的值越接近于 1，说明总基因多样性几乎全部存在于各种群之间。 

这就是说，GST从 0 到 1 值越大，表示各种群间基因分化的相对量越大。基因分化系数

GST 即种群间基因多样性占总种群基因多样性的比例，一般以 Nei's 遗传多样性测定变异在

种群内和种群间的分配来计算遗传分化程度。 

    Nei 的 GST和 Wright 的 FST关系密切，当一个位点只有 2 个等位基因时，GST和 FST相等；

当有多个等位基因时，GST等于所有等位基因的 FST的加权平均值(Nei 1977)。 

该参数采用 FSTAT v.2.9.3.2(Goudet 2001)完成。 

3.2.4.7 遗传一致度与遗传距离 

    采用 Nei 的无偏差遗传距离计算方法(Nei 1978)。两个种群所有位点的遗传距离可表示

为： 

 

 

 

 

D——X 和 Y 两个种群在所有位点上的遗传距离，n——所有基因位点的数目，i——某指定

位点，di——第 i 个位点的无偏差遗传距离，xi——种群 X 中第 i 个位点的等位基因的频率，

yi——种群 Y 中第 i 个位点的等位基因的频率。 

遗传一致度的计算公式参照 Nei (1978)： 
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遗传一致度与遗传距离由软件 TFPGA v.1.3 (Miller 1997)计算。 

3.2.4.8 聚类分析 

聚类分析采用“UPGMA”法，该法将种群间距离定义为两个种群中成员所有成对距离

的平均值，基于 Nei(1978)的遗传距离数据之上。UPGMA 方法广泛用于距离矩阵。Nei 等

(1983b)进行模拟研究了构树的不同方法，发现用基因频率数据重建系统发育树时，UPGMA

法一般能够得到较好的结果。该法的假定前提条件是基因的突变率相等(或几乎相等)。 

聚类分析由软件 TFPGA v.1.3 (Miller 1997)完成。 

3.2.4.9 配比检验(assignment tests) 

如果知道一个种群亲本大致来源的种群，就可以根据这些种群中个体的基因型进行配比

检验，从而确定每个子代个体最可能的亲本个体。鉴于人工水杉的最终来源都可归为自然种

群，因此我们采用配比检验推测人工水杉最可能的自然亲本个体。 

配比检验采用 GENECLASS v.2.0 (Piry et al. 2004)进行。该软件提供了三种计算方法，

Bayesian 方法、基于频率(Frequencies-based)的方法以及基于距离(Distance-based)的方法。前

两种优于基于距离方法(Cornuet et al. 1999)，因此我们用前两种方法进行配比正确率检验。

Bayesian 方法提供 Rannala & Mountain(1997)和 Baudouin & Lebrun(2001)两种，基于频率方

法采用 Paetkau 等(1995)的方法。 

 

3.3 结果 
采用 7 对微卫星引物扩增了水杉自然和人工 13 个种群共 159 个个体，其中自然种群 9

个，共 88 个个体，人工种群 4 个，共 71 个个体。7 个位点总共得到 23 个等位基因，每位

点等位基因的数量范围由 2(CJS0268、Cjgssr142 和 Cjgssr33)至 7(Cjgssr130)个不等，平均每

位点 3.29±1.80 个等位基因。 

 

3.3.1 Hardy-Weinberg 平衡检验 

    对各种群的各位点进行 Hardy-Weinberg 平衡检验，位点 Cjgssr175、Cjgssr142、Cjgssr33

在种群中常见等位基因为 1 个，不进行检验。其余 4 位点自然种群和人工种群中，只有

CJS0268 位点上南京种群偏离了 Hardy-Weinberg 平衡，其余都与 Hardy-Weinberg 平衡无显

著差异。 

表 3.5 Hardy-Weinberg 平衡检验 

Table 3.5 Chi-square test for Hardy-Weinberg equilibrium 

CJS0268 Cjgssr140 Cjgssr130 CJS0955 

 概率 

p 

显著性 

Significance 

概率 

p 

显著性 

Significance

概率 

p 

显著性 

Significance

概率 

p 

显著性 

Significance

自然种群 

GH 0.4512 n.s. 0.9989 n.s. 1.0000 n.s. 0.9434 n.s. 

XH 0.6519 n.s. 0.9630 n.s. 0.7822 n.s. 0.6519 n.s. 

SM 0.0781 n.s. 1.0000 n.s. 0.9997 n.s. 0.6519 n.s. 

XG 0.2963 n.s. 0.5614 n.s. 0.9524 n.s. 0.3963 n.s. 



 

HS 0.8421 n.s. - - 0.9474 n.s. 0.9474 n.s. 

人工种群 

HZ 0.4351 n.s. 0.9032 n.s. 0.5656 n.s. - - 

NJ 0.0210 <0.05 - - 0.3428 n.s. - - 

SH 0.2815 n.s. 0.9655 n.s. 0.8787 n.s. - - 

JH 0.2076 n.s. 0.9778 n.s. 0.9991 n.s. - - 

注：n.s.表示差异不显著，“-”表示该种群在该位点上常见等位基因为 1 个。 

 

3.3.2 多态位点百分数 

各种群的多态位点百分数请见下表(表 3.6)。因洛塔、狮子坝、谋道和钟灵 4 个种群的

样本数较少，影响结果分析，所以在计算平均值时不把它们考虑在内。其它 5 个自然种群多

态位点百分比都相同，而且 95%和 99%的标准下也都相同，都为 57.14%。4 个人工种群两

标准下度量差别较大，平均为 95%的为 35.72%，99%标准下为 64.29%。若以常见等位基因

95%的标准来看，人工种群平均多态位点百分比(35.72%)低于自然种群(57.14%)，并且各自

然种群多态位点百分比数值都高于各人工种群。 

 

3.3.3 等位基因数目 

各种群在 7 个位点的等位基因数目也见表 3.6。出现的等位基因数目最多的是金华种群，

共有 17 个等位基因。其次是兴国、杉木 2 个种群，等位基因数目都为 14 个。谋道种群和洛

塔种群分别只有 1 个和 3 个个体，等位基因数最少，都是 9 个。各有 3 个和 5 个个体的狮子

坝和钟灵种群等位基因数目也较少，都为 10 个。 

所有出现的等位基因为 23 个，人工种群等位基因数目 20 个，比自然种群(19 个)略多。

但是，以出现 5%以上的概率标准作为常见等位基因统计，人工种群出现 9 个常见等位基因，

少于自然种群的 11 个，人工种群的平均常见等位基因为 10.25 个，也低于自然种群(11.0)。 

 

3.3.4 等位基因丰富度 

等位基因丰富度AR基于最小种群黄水的10个个体计算而得，最高值是兴国种群的1.960

和杉木种群的 1.917。自然种群平均等位基因丰富度为 1.702，高于人工种群的 1.670。 

 

3.3.5 杂合度 

观察杂合度 HO最高值也是兴国种群，为 0.2468，该种群的期望杂合度 HE(0.1942)也最

高。人工种群平均观察杂合度为 0.1648，而自然种群略小，为 0.1607。平均期望杂合度自然

种群(0.1511)大于人工种群(0.1402)。 

 

3.3.6 多态位点的固定指数 

表 3.5 中列出了每个种群的多态位点固定指数 FIS。FIS最大的是桂花种群，为 0.307。自

然种群总固定指数为-0.075，人工种群为-0.130。经检验，所有种群的固定指数都符合哈－

温平衡。 



 

表 3.6 水杉 13 个种群的遗传多样性 

Table 3.6 Measurements of microsatellite DNA genetic diversity in the 13 M. glyptostroboides populations 

种群 

Population 

个体数 

No. of 

samples

多态位点

百分比 

P95(%) 

多态位点

百分比 

P99(%) 

等位基因数 

Number of 

alleles 

常见等位基因数 

Number of common 

alleles (P≥0.05) 

平均等位基

因数 

A 

等位基因丰

富度 

AR 

观察杂合度 

HO 

期望杂合度 

HE 

近交系数 

FIS 

自然种群 

GH 27 57.14 57.14 13 11 1.857 1.679 0.0952 0.1340 0.307 

XH 14 57.14 57.14 13 10 1.857 1.385 0.1633 0.1392 -0.137 

SM 14 57.14 57.14 14 13 2.000 1.917 0.1837 0.1866 0.053 

XG 11 57.14 57.14 14 10 2.000 1.960 0.2468 0.1942 -0.026 

HS 10 57.14 57.14 11 11 1.857 1.571 0.1143 0.1014 -0.075 

LT 3 28.57 28.57 9 9 1.286 - 0.0952 0.0794 0.000 

SB 3 28.57 28.57 10 10 1.429 - 0.1429 0.1111 -0.091 

MD 1 28.57 28.57 9 9 1.286 - 0.2857 0.1429 - 

ZL 5 42.86 42.86 10 10 1.429 - 0.1714 0.1200 -0.333 

平均 15.20 57.14 57.14 13 11 1.914 1.702 0.1607 0.1511 0.024 

小计 88 57.14 57.14 19 12 2.714 1.884 0.1485 0.1558 -0.075 

人工种群 

HZ 16 42.86 71.43 12 10 1.714 1.601 0.1607 0.1339 -0.169 

NJ 17 28.57 57.14 11 9 1.571 1.454 0.1933 0.1352 -0.405 

SH 15 42.86 57.14 13 12 1.857 1.776 0.1810 0.1606 -0.092 

JH 23 28.57 71.43 17 10 2.429 1.850 0.1242 0.1310 0.074 

平均 17.75 35.72  64.29  13.25  10.25  1.893  1.670  0.1648  0.1402  -0.148  

小计 71 42.86 71.43 20 9 2.857 1.901 0.1610 0.1424 -0.130 

总计 159 57.14 57.14 23 10 3.286 2.111 0.1545 0.1510 -0.040 



 

 

3.3.7 基因分化系数 

采用 Nei(1978)的基因分化系数(GST)、各种群内的遗传多样性指数(Hs)、总遗传多样性 

指数(HT)计算结果如下表。水杉自然种群种群内的遗传多样性指数 Hs 为 0.157，总遗传多样

性 HT为 0.159，遗传分化系数 GST为 0.015。遗传变异主要存在于种群内，各种群间的遗传

分化程度小。人工种群的 Hs 为 0.144，HT也为 0.145，遗传分化系数 GST只有 0.006，人工

各种群的遗传分化极小，绝大部分遗传多样度来自于种群内部。 

 

表 3.7 Nei’s 基因分化系数 

Table 3.7 Nei’s gene differentiation coefficient 

种群类型 

Management type 

种群内遗传多样性指数

Hs 

总遗传多样性指数 

HT 

遗传分化系数 

GST 

自然种群 0.157 0.159 0.015 

人工种群 0.144 0.145 0.006 

总计 0.151 0.154 0.022 

     

用Weir & Cockerham(1984)的F-统计量计算种群的遗传分化结果(表3.8)与上述Nei(1978)

法得到相似的结果。 

表 3.8 Weir & Cockerham 的 F-统计量 

Table 3.8 Weir & Cockerham’s F-statistics 

种群类型 

Management type 

种群内杂合基因多样性

FIS 

种群间杂合基因多样性

FIT 

总杂合基因多样性比率

FST 

自然种群 0.038 0.058 0.021 

人工种群 -0.130 -0.121 0.008 

总计 -0.040 -0.018 0.022 

 

3.3.8 遗传一致度与遗传距离 

    遗传一致度和遗传距离的结果如表 3.9。不考虑谋道、狮子坝、洛塔和钟灵种群时，所

有种群遗传一致度最大的是杭州和黄水种群(0.9969)，最小为上海和兴国种群(0.9772)。自然

种群的遗传一致度平均为 0.9902，人工种群为 0.9947，人工种群大于自然种群，人工种群的

遗传相似度比自然种群高。 

遗传距离与遗传一致度是负相关的，遗传距离最大的是兴国和上海种群(0.0230)，最小

的是杭州和黄水种群(0.0031)。 

 

3.3.9 聚类分析 

下图是 UPGMA 对水杉种群的聚类结果。自然种群中重庆石柱县的黄水种群、利川的

桂花种群和利川的小河种群聚合为一类。2 个人工种群分散在其中：杭州种群聚在黄水种群



 

表 3.9 遗传一致度(上三角)和遗传距离(下三角) 

 Table 3.9 Nei's (1978) identity (upper diagonal) and distance (lower diagonal) values based on 7 microsatellite loci. 

 HZ NJ SH JH GH XH SM XG HS LT SB MD ZL 

HZ  0.9939 0.9945 0.9965 0.9965 0.9938 0.9876 0.9848 0.9969 0.9824 0.9828 0.9534 0.9675 

NJ 0.0061  0.9949 0.9931 0.9884 0.9860 0.9889 0.9790 0.9874 0.9661 0.9688 0.9663 0.9556 

SH 0.0055 0.0051  0.9950 0.9945 0.9874 0.9875 0.9772 0.9892 0.9778 0.9831 0.9684 0.9602 

JH 0.0035 0.0070 0.0050  0.9966 0.9927 0.9902 0.9828 0.9953 0.9843 0.9817 0.9644 0.9688 

GH 0.0035 0.0117 0.0055 0.0034  0.9932 0.9873 0.9825 0.9957 0.9866 0.9870 0.9642 0.9734 

XH 0.0062 0.0141 0.0127 0.0073 0.0068  0.9913 0.9930 0.9958 0.9915 0.9886 0.9444 0.9884 

SM 0.0125 0.0112 0.0125 0.0098 0.0128 0.0088  0.9903 0.9859 0.9777 0.9740 0.9654 0.9769 

XG 0.0154 0.0212 0.0230 0.0173 0.0177 0.0070 0.0098  0.9871 0.9788 0.9719 0.9376 0.9840 

HS 0.0031 0.0127 0.0109 0.0047 0.0043 0.0042 0.0142 0.0130  0.9895 0.9857 0.9441 0.9768 

LT 0.0177 0.0345 0.0225 0.0158 0.0134 0.0085 0.0225 0.0214 0.0105  0.9958 0.9247 0.9867 

SB 0.0173 0.0317 0.0170 0.0184 0.0131 0.0114 0.0263 0.0285 0.0144 0.0042  0.9274 0.9799 

MD 0.0477 0.0343 0.0321 0.0363 0.0365 0.0572 0.0352 0.0644 0.0575 0.0783 0.0753  0.9211 

ZL 0.0330 0.0454 0.0406 0.0317 0.0270 0.0117 0.0233 0.0162 0.0235 0.0134 0.0203 0.0822  
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旁边，金华种群聚在桂花种群旁边。然后再与人工种群南京与上海形成的一类聚合。说明人

工种群围绕在桂花、小河、黄水这一带周围。这些种群的聚类再与利川的杉木和兴国形成的

一类聚在一起。自然种群湖北利川的狮子坝种群、湖南龙山的洛塔种群、利川的钟灵种群和

谋道种群由于个体较少，都在最后与其它种群聚合。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 3.3 水杉种群的 UPGMA 聚类(带*的为人工种群) 

Figure 3.3 UPGMA dendrogram of M. glyptostroboides populations 

 

3.3.10 配比检验 

4 个人工种群的配比检验，与自然种群个体的估算匹配情况如下表：南京种群的 17 个

个体有 15 个估计来源于桂花种群的个体 GH27，1 个来自于黄水 HS10 个体，1 个来自于兴

国 XG11 个体。上海种群的 15 个个体中 10 个来自于 GH27，1 个来自于 HS10，2 个来自于

XG11，2 个来自于杉木种群的个体 SM14。杭州种群的 16 个个体也是来自于桂花种群 GH27

的最多，达 14 个，另外 2 个来自黄水种群，也是 HS10 个体。金华种群共有 23 个个体，来

源种群数目最丰富，其中 18个来自于GH27，另外 5个分别来自 5个种群的个体HS10、XG11、

SB03、LT03、XH14。各种群的来源百分比组成构图如图 3.4。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 3.4 人工种群的配比检验 

Table 3.4 Assignment tests for artificial populations 



 

各个种群来源分配最多的都是利川桂花种群的 GH27 个体，并且在每个种群来源都占很

大的比例。南京种群的 88.24%都是分配到此种群的个体。最小的比例上海也达到 66.67%，

占三分之二。黄水种群的个体 HS10 在各人工种群中也都有分配。杭州种群的配比自然种群

最少，只有桂花和黄水种群。南京也只有 3 个，多一个小河种群。上海除了桂花和黄水外，

还有兴国种群也有匹配。分配最多的是金华种群，除桂花外，还在另 5 个种群中有匹配个体。 

 

3.4 讨论 
3.4.1 水杉自然种群的遗传结构 

对水杉的预实验筛选 56 对日本柳杉的微卫星引物，只有 7 对能够应用于水杉分析中，

另外 47 对引物大部分扩增无条带，可以看出，为某一物种设计的微卫星引物应用到同科其

它物种中确实不如原物种合适，设计匹配保守序列的通用引物的方法对于微卫星来说很有困

难(Zane et al. 2002)。另一方面预示着古老的水杉在进化中相当保守的特征，这在对水杉的

其它学科研究中都有较强的体现，如水杉发现之初胡先骕和郑万钧(1948)从它的叶、孢子叶

及种鳞等交互对生特征认为足以把水杉提升为水杉科，李林初(1989,1990)从细胞的核型角度

发现与同科其它植物有较大差异。 

本研究用 SSRs 研究水杉自然种群 88 个个体得到 57.14%的多态位点百分比，低于用

RAPD 方法对自然种群相近样本数(81 个)的研究结果(87.93%)(Li et al. 2005)，与李春香等

(1999)用 RAPD 方法对水杉自然种群 27 个个体的多态性条带比率 53%相近，高于李晓东等

(2003)用 RAPD 方法对水杉 48 个个体遗传多样性分析所得的多态位点百分比(10.53 

-33.33%)。除了方法上 SSR 较 RAPD 不随机性的差异和取样数量的差异外，水杉的微卫星

变异率属较低的。水杉自然种群的多态位点百分比低于挪威云杉(Picea abies)66%的比例(53

个 SSRs 位点中 35 个是多态位点)(Scotti et al. 2002)等。 

水杉 9 个自然种群 88 个个体在 7 个微卫星位点共有等位基因 19 个，平均每位点 2.71

个等位基因，小于这些位点应用于日本柳杉中的等位基因数量 (平均 6.78 个等位基

因)(Moriguchi et al. 2003, Tani et al. 2004)。水杉自然种群的每位点的平均等位基因数目远远

低于其它裸子植物物种平均每位点的数目，如黄杉(Pseudotsuga menziesii)102 个个体 50 个微

卫星位点的平均每位点等位基因数为 7.5 个(Amarasinhe & Carson 2002)，白云杉(Picea 

glauca)32 个个体在 6 个位点上平均等位基因 14.5 个(Rajora et al. 2001)，美国黑松(Pinus 

contorta var 'latifolia')30 个个体平均每位点 21.0 个等位基因(Thomas et al. 1999)，被子植物的

微卫星位点等位基因数目也高于水杉自然种群，如真桦(Betula maximowicziana)54 个个体 11

个位点的平均每位点有 3.0 个等位基因(Goto et al. 2004)，牛油树脂(Vitellaria paradoxa)441

个个体 10 个位点的 4.3 个等位基因(Kelly et al. 2004)，茜草科毛茶属 Antirhea borbonica 植物

366 个体的 7 个位点有 7.14 个等位基因 (Litrico et al. 2005)，浙尖栲 (Castanopsis 

acuminatissima)72个体 5个位点的 10.8个等位基因(Blakesley et al. 2004)，尖叶栲(Castanopsis 

cuspidate)32 个体 7 个位点的 13.9 个等位基因(Ueno et al. 2000)，印加豆(Inga edulis)189 个体

5 个位点的 15.0 个等位基因(Hollingsworth et al. 2005)。 

我们得出的水杉自然种群的种内遗传多样性指数(HS)0.157的结果，也小于以前用RAPD

方法得到的遗传多样性值 (0.2341) (Li et al. 2005)，低于 Polaskia chichipe 种群的



 

HS=0.646(Otero-Arnaiz et al. 2005)。水杉自然种群间遗传多样性 HT=0.159，远远低于赤松

(Pinus resinosa)159 个个体 9 个微卫星位点的遗传多样性(HT=0.618)(Echt et al. 1998)以及

Polaskia chichipe 种群的 0.658(Otero-Arnaiz et al. 2005)。水杉自然种群较低的遗传多样性，

李晓东等(2005)和 Li 等(2005)都有同样结论。冰期和人为活动两方面原因降低了水杉自然种

群的遗传多样性(Li et al. 2005)。 

水杉自然种群遗传分化程度 GST =0.015，远小于 RAPD 方法得出的 GST=0.2442(Li et al. 

2005)，低于赤松(Pinus resinosa)的 GST=0.121(Echt et al. 1998)。同样水杉自然种群的

FST=0.021 低于青栲(Cyclobalanopsis myrsinaefolia)自然种群的 SSRs 位点估算的 FST=0.044 

(Liu et al. submitted)以及牛油树脂(Vitellaria paradoxa)自然种群 10 个 SSRs 位点的 0.026 

(Kelly et al. 2004)，但其它植物也有一些遗传分化程度低的报道，如 Polaskia chichipe 种群的

FST=0.015 (Otero-Arnaiz et al. 2005)，Lychnis flos-cuculi 种群的 0.022 (Galeuchet et al. 2005)，

真桦(Betula maximowicziana)的 FST为 0.0028 至 0.0158 之间(Goto et al. 2004)等。 

 

3.4.2 水杉人工种群和自然种群遗传结构比较 

水杉人工种群 95%标准下的平均多态位点百分比为 35.72%低于自然种群(57.14%)，与

其它对水杉的研究结果相似(Kuser 1997, 李晓东等 2005, 史全芬等 2005, Li et al. 2005)。人

工种群遗传多样性比自然种群低的现象在其它物种中也有报道，如挪威云杉 (Picea 

abies)(Gomory 1992)、白云杉(Picea glauca)(Rajora 1999)、银杏(Ginkgo biloba)(Fan et al. 

2004)、大叶藻(Zostera marina)(Williams & Davis 1996)、梧桐科植物 Scaphium macropodum 

(Ratnam et al. 2000)、印加豆(Inga edulis)(Hollingsworth et al. 2005)等。人工种群的遗传多样

性低与恢复方法有关，比如取样效应和小种群效应都会导致恢复种群的遗传多样性降低(陈

小勇 2000)。另外，水杉引种过程还存在无性繁殖，也使人工种群丢失部分遗传多样性。据

报道，自 1979 年来，利川约 1.6 亿棵扦插水杉苗运往外地(文甲举等 2001)。 

人工种群的平均等位基因数目(13.25)略多于自然种群(13)，但平均常见等位基因数目

(10.25)却少于自然种群(11)。说明水杉人工种群有特有等位基因出现，但频率又不大，这种

结果的出现有两方面可能的原因：一是引种的个体含有这些等位基因，但我们研究中的样本

未包含这些个体；二是人工种群作为自然种群后代，有一部分基因流是由花粉贡献的，因此

后代可能比母本等位基因丰富(Morris et al. 2002)。在青栲的研究中也出现了这种有趣的现象

(Liu et al. submitted)。 

水杉人工种群的平均观察杂合度 HO=0.1648，高于自然种群(0.1607)，但平均期望杂合

度(HE=0.1402)低于自然种群(0.1511)。可能是由于人工种群存在适合度低的一些纯合基因型，

在个体生长早期阶段已被淘汰，在数值中未能体现这些降低观察杂合度的因素，因此人工种

群观察杂合度偏高，而期望杂合度略低于自然种群。 

人工种群的基因分化系数 GST=0.006 小于自然种群的 GST=0.015，说明人工种群的遗传

分化程度非常低，他们之间有着比自然种群更加相似的遗传结构，其它对水杉的研究也得出

同样结论(李晓东等 2005, Li et al. 2005)。青栲(Liu et al. submitted)、大须芒草(Andropogon 

gerardii)和印第安草(Sorghastrum nutans)(Gustafson et al. 2004)的研究都有类似结果。 

 



 

3.4.3 水杉人工种群的种源 

人工种群出现了某些稀有等位基因，反映种源来自于某些特定的“优树”的可能性较大。

聚类分析中人工种群都围绕在黄水、桂花和小河种群间，个体与个体之间的配对检验也表明，

人工个体大部分来自桂花种群的一个个体，说明人工种群的种源大多出自桂花、小河种群。

小河是水杉较集中的分布地带，水杉管理站位于此地，小河和桂花两个村落离的很近，黄水

也和小河只有一山之隔，并且黄水的水杉有可能是小河引种的(Li et al. 2005)，推测可能这一

带的水杉种子输出较多。我们收取来自利川的种子中，出自桂花种群的种子占了总数的一半

之多，都表明人工种群种源单一的现象。非随机取样导致水杉后代种群偏离原生种群(Li et al. 

2005)，这种现象在松树(Pinus coulteri)(Ledig 2000)、挪威云杉(Picea abies)(Gugerli et al. 2001)

等新建种群中都有报道。传统收集水杉种子的方法是采用一些长势良好或容易采集的母树的

种子，偏远地方的种子一般由于交通不便也不易被收集到。这样就使种子缺乏广泛的代表性

(Helenurm & Parsons 1997)，人工水杉种群种源来源单一。上海市不同时代引种的水杉种群

遗传结构相似也说明种源来源单一的现象(Chen et al. 2003)。种源单一造成引种的树木丧失

了水杉基因库中的部分基因，遗传变异程度降低。 

另一方面，人工种群间的遗传分化小于自然种群间遗传分化，人工种群有更加相似的遗

传结构，表明人工种群的种子或种苗来源一致。考虑到种子往往从多个自然种群中收集的，

说明来自不同种群的种子在当地即混合，然后发往各地种植。该结果与其它研究中一致(史

全芬等 2005, Li et al. 2005)，都说明人工种群中存在种质混杂现象，尽管种质混杂可以提高

种群内的多样性，但引起了人工种群的高度相似性，还可能导致远交衰退(Barrett & Kohn 

1991, Waser 1993)。 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

第四章 水杉的种子形成及幼苗生长 
 

4.1 前言 
繁殖是进化过程的核心，也是研究任何生物进化问题的关键，因此植物种群生物学家必

须重视他们所研究对象的繁育系统(breeding system)(张大勇 2004)。了解植物的繁殖生物学

有助于探究植物种群的自我更新能力。 

 

4.1.1 植物的交配系统与近交衰退 

4.1.1.1 繁殖方式和交配系统 

植物的繁殖包括无性繁殖(asexual reproduction)和有性繁殖(sexual reproduction)。广义的

无性繁殖包括两大类：营养繁殖(vegetative reproduction)和无融合生殖(apomixis)，或称无配

生殖(agamospermy)。有性繁殖是高等植物主要的生殖方式，它的生物学意义在于通过减数

分裂形成配子和通过受精实现遗传重组(陈小勇 2004)。有性繁殖的两个最重要特征是：(1)

通过配子体的有性融合、染色体分离、等位基因重组等产生了遗传变异；(2)允许基因迁移，

从而使成功突变能在世代之间、种群之间及种群内部运动、扩散(张大勇 2004)。高等植物

的进化就依赖于有性繁殖中非常短的配子体阶段(gametophytic phase) (Boavida et al. 2005)，

因此有性繁殖可以为植物提供进化潜能——当环境条件变化时，有性繁殖可以使植物更加容

易适应新环境。在二倍体和多倍体生物中，各个能相互交配的个体所携带的遗传信息通过有

性繁殖汇聚于一个种群中(陈小勇 2004)。 

交配系统是生物有机体通过有性繁殖将基因从一代传递到下一代的模式，包括控制配子

结合以及形成合子的所有属性(转引自陈小勇 2004)。测定植物的交配系统不仅可以了解物

种的繁殖格局，交配系统在确定植物种群的遗传组成、遗传结构以及基因流等方面都有重要

作用(陈小勇等 1997, 2001)，对种群间遗传分化的作用十分大(张大勇等 2001，何田华等 

2001)。植物交配系统的研究可以分为两个层次(何田华等 2001)：第一个是研究自交与异交

所产生子代的相对比例，即种群的自交率与异交率。这是植物种群交配系统最重要的参数，

它是植物交配系统的集中反应(陈小勇 2004)。第二个层次是植物基因流的过程与式样，这

也与保护生物学密切相关。 

植物种群结构也会影响交配系统，不同大小的种群的遗传格局存在差异，从而影响到交

配系统，尤其是近交的影响较大；种群密度也与异交率存在相关性，自交亲和的物种中，自

交率一般随种群密度增加而下降，自交不亲和物种中往往相反。另外，一些环境因素如气候

气象因子、地理地形因子等也会影响植物种群的交配系统(陈小勇 2004)。植物的克隆繁殖

也会影响自交率，如由于矮慈姑同株之不同克隆分株间交配的频繁发生，导致其自交率较大

(汪小凡，陈家宽 1999)。另外，传粉者的适应性和活动能力也对交配系统产生影响(葛菁萍，

林鹏 2001)。 

4.1.1.2 研究交配系统的方法 

因为花粉粒太小，存活时间短，很难观察到单个的交配事件，或直接决定单个雄性配子

的基因型，因此植物交配系统的研究必须从母本个体和它们子代的遗传数据来推测交配事件

(何田华等 2001)。自20世纪60年代中期等位酶技术应用于种群遗传分析后，植物交配系统



 

的研究得到快速发展(陈小勇 2004)，后来一些新的分子标记如SSR、RAPD、AFLP等也得到

了广泛的应用(Parker et al. 1998)。研究交配系统的方法大致有下列几种(陈小勇 2004)： 

(1)混交估测模型 

    Clegg(1980)提出了根据后代基因型推断交配系统参数的具两个等位基因的单位点混交

模型。这个模型基于四个基本假设：⑴所有子代都是随机异交(异交率为t)或自交(自交率s=1-t)

形成的；⑵所有母株接触的花粉库基因频率相同；⑶异交率与母株的基因型无关；⑷在交配

和子代基因型调查中不存在选择作用。在这些假设条件下，可以精确计算后代各基因型的比

例。 

单个位点异交率估测模型存在一些问题，比如对异交为主的植物种群，估测的异交率经

常大于1，不同位点估测的结果也存在较大差异等等。鉴于以上问题，Ritland和Jain(1981)基

于单个位点模型导出了多个独立位点异交率估测模型，多位点异交率模型估测的结果受选择

和非随机交配影响较小。Show等(1981)从检测概率入手，也导出了一种多位点异交率估测模

型。Ritland还编写了一个免费的交配系统计算程序MLT(Ritland 1990)，后经过完善成MLTR

程序(Ritland 2002)。 

(2)亲本分析法 

混交模型基于4个假设实行，但自然种群如果不符合假设时这种方法就不能很好的解决

问题。亲本分析可以从另外一个角度对交配系统估测，它主要是通过观察和采用遗传标记构

建种群谱系。自然种群中主要分析种子和幼苗，目的是判定种子和幼苗是由哪个成体自交或

由哪两个成体异交产生的，确定后可以直接计算异交率。自然种群中，分析种子的母本比较

简单，故亲本分析主要是父系分析。而对于自然定居的幼苗来说，亲本分析相对复杂一些，

但方法基本上与父系分析一致。亲本分析的方法主要有遗传排除法(genetic exclusion)、最大

似然分配法(maximum likelihood assignment)和父性拆分法(fractional paternity assignment)3

种。不同方法各有利弊，在存在较多的多态位点且等位基因频率分布适中的小种群中，采用

遗传排除法的结果最可靠；而在较大的种群中，分析目的若是采用后代的贡献率来测定适合

度时，采用父性拆分法误差较小。因此，研究中具体采用什么方法，要根据研究的物种和研

究目的而定(陈小勇 2004)。 

4.1.1.3 近交、远交及其衰退 

(1)近交与近交衰退 

近交包括植物的自交和亲缘个体之间的异交，近交将降低近交后代的相对适合度，称为

近交衰退。自然植物种群中近交衰退程度通过比较自交和异交后代的相对适合度来衡量，

1 s ow wδ = − ，其中 sw 和 ow 分别为自交和异交后代的适合度。理论模型预测，随自交率

的增加，近交衰退的程度将会降低，因为有害隐性等位基因表达出来并被自然选择清除(张

大勇 2004)。 

关于近交衰退陈小勇(2004)总结为以下结论：(1)当经历一定的环境胁迫时，近交导致的

近交衰退效应更明显。环境条件优越时表现为中性或轻微不利的性状，在恶劣的胁迫环境中

却可能变成有害的。Hayes等(2005)利用氮肥的有无对葫芦科的一种瓜Cucurbita pepo进行种

植研究，结果是未施氮肥的瓜近交衰退现象比施肥的严重。(2)近交衰退在生活史较后阶段

比早期阶段更明显(Husband & Schemske 1996)。Weller等(2005)对石竹科一种高度自交植物



 

Schiedea viscosa研究表明，其早期生活史阶段(包括每孢蒴种子数、种子大小和发芽)没有近

交衰退，晚期的生活史阶段结实的时候有近交衰退现象。Hayes等(2005)实验证明，对

Cucurbita pepo进行4年的种植中近交衰退数值从0.16变化到0.53，并且每年都在变，他们认

为对近交衰退的估计只代表了动态环境中一组经常变动的可估计值中的一个单一点值。但情

况也不完全是这样，Andersson和Waldmann(2002)对川续断科蓝盆花属植物 Scabiosa 

canescens研究时认为在其生活史早期和后期阶段，近交衰退没有明显差异。(3)近交衰退的

变化幅度很大。不同种群近交衰退程度不同，异交率低的种类近交衰退相对较低，但也有特

殊情况。(4)近交衰退在经历不同近交史的家系中会有所不同。 

一般认为导致近交衰退有两个主要机制：(1)有害隐性或部分隐性等位基因固定，形成

纯合子，而在杂合状态被显性等位基因所掩盖(Dudash & Carr 1998, Glémin et al. 2001)；(2)

等位基因可能存在超显性，两个纯合子的适合度低于杂合子的。这两种近交衰退的机制在经

历近交种群的长期效应是不同的。由有害等位基因引起的近交衰退可以因选择作用而清除，

而超显性引起的近交衰退除非降低种群的平均适合度，否则不会被消除(Dudash & Carr 

1998)。 

(2)远交与远交衰退 

相距很远的两个个体之间交配有可能也降低相对适合度，这种空间距离较大个体间的交

配比相对较近个体间交配的适合度低的现象，称为远交衰退。 

导致远交衰退现象有两种主要机制(Galloway & Fenster 2000)：一种和局部适应性(local 

adaptation)有关。生态上趋异的两个种群杂交会导致个体表现为中间类型的基因型，而这种

基因型在两个地域都不适应。种群内不适应的个体比例增加，导致种群生存能力降低。另一

种机制是远交衰退将打破位点间的联系，确切地说，打破了不同位点的等位基因间的连锁不

平衡现象(Fenster et al. 1997)。因为特定等位基因的表现形式往往依赖于其它位点的等位基

因。几个位点通过染色体相互作用共同产生功能性的显性性状，即共适应性基因复合体

(coadapted gene complexes)。杂交使共适应性基因复合体分离而有可能导致远交衰退。不管

什么机制，远交衰退反映了部分交配障碍。这种障碍发生在合子形成之后，因为远交衰退是

指后代的行为，然而在某些情况下，中等尺度上合子形成后的障碍可能通过花粉在繁殖成功

率方面的差异而得到加强(陈小勇 2004)。 

 

4.1.2 植物的种子形成及幼苗生长 

种子是种子植物在完成开花、传粉和受精等一系列过程以后产生的，种子是植物个体最

初的浓缩，是植物个体生长的基础，因此种子的质量决定着个体的强弱兴衰。植物种群的密

度影响产种子的质量，密度增大时种子质量降低，种子的千粒重也降低(Rahman et al. 2005)。

植物的交配系统也影响种子质量，赖焕林和王明庥(1997)研究了马尾松种群的交配系统，认

为马尾松林的异交率低影响了后代种子的质量。 

种子质量对植物适合度影响较大。这在 Orellana 等(2005)的实验中得到证实，如果种子

重量大，它的发芽时间可能较早，并且发芽率也较高。生境片断化势必降低植物的适合度，

因为它减少了植物的种子数量(Aizen & Feinsinger 1994)。由于小种群导致种群遗传变异的丧

失以及近交衰退的发生(陈小勇 2000b)，所以片断化也可能通过影响种子质量而降低植物的



 

适合度，比如种子生存力、大小和发芽。Henriquez(2004)报道了生境片断化对智利国花喇叭

其藤(Lapageria rosea)种子质量的影响。他对采自智利中部 Maulino 森林的片断化生境和连

续生境的该植物种子的生存力、大小和发芽能力进行比较。片断生境和连续生境的种子具有

相似的生存力，但是片断森林中的种子小于连续森林的，发芽能力也低于连续森林。并且他

认为，片断化生境中种子质量低会对幼苗生长和种群长期存活产生负作用。Henriouez(2004)

从种子生存力、种子大小和种子发芽率三方面检验了片断化环境对吊钟花(Lapageria rosea)

的种子质量的影响，结果也表明片断化影响种子质量进而影响植物后代的适合度。 

种子发芽是植物发育过程承上启下的阶段，它直接表达了亲本产生种子的质量，又是后

代幼苗生长的第一步，是植物亲代繁殖情况与子代生长情况的重要指示阶段。种子发芽的早

与晚会对植物的适合度有影响。Verdu 和 Traveset(2005)研究证明，植物早期的发芽时间差异

影响植物各个组成的适合度，比如早发芽对幼苗存活没有影响，但对幼苗的生长和繁殖能力

却大有好处。不过这种实验效果与种子大小或生活型等这些遗传因素有关，同时也与实验的

方法有关，比如调查时间以及实验条件等等。Verdu 和 Traveset(2005)认为多年生植物比一年

生植物能够从早发芽中获得更多好处，因为多次繁殖可以使之在每年最适合的条件下发芽。

而对于一年生植物，因其只有一次出苗机会，发芽扩大了它生存风险。Verdu 和 Traveset(2005)

还对人工控制和田间两种条件下，发芽时间和幼苗生长的关系做了研究。结论是它们相关的

程度有所不同，人工控制条件下关系更紧密一些，可能因为人工控制条件下植物能得到充足

的营养和水分。单个果实里包含的种子数量会影响种子发芽时间以及幼苗的适合度。Khan

等(1999)对铁力木(Mesua ferrea)的实验发现，铁力木的一个果实一般含 1-4 粒种子，这 4 个

梯度的种子重量是递减的，种植时，种子发芽时间也是递减的，但种子发芽率却沿梯度上升。

他们证实每果实只产生一粒种子的幼苗比产生多个种子的幼苗生长的强壮。 

近来对植物适合度的分子机制也有些探讨，其中围绕拟南芥(Arabidopsis thaliana)展开

的研究较多，如 Malmberg 等(2005)讨论了与适合度相关的控制数量性状基因的上位效应在

拟南芥的结果实数量、发芽及种子长宽方面的作用。Roux 等(2005)、Luo 等(1999)以及

Alonso-Blanco 等(1999)也在这方面做了一些工作。Giroux 等(1996)报道了在玉米(Zea mays)

中发现了一个能够提高种子重量的基因，他们希望能够提高农作物的产量。 

在植物繁殖过程要经历一系列阶段，众多因素都会对繁殖的成功产生影响，各种影响因

素的作用强度各不相同，找出其中影响作用最大的因素是清除植物繁殖障碍的关键。Pinder

等(1995)就对火炬松做了这方面的工作。火炬松的繁殖成功率不高有多种可能的影响因素：

(1)由于个体隔离出现花粉不充足现象，导致有活力的种子产量低；(2)种子被取食；(3)缺乏

种子发芽合适的生境；(4)植物间的他感作用对发芽的抑制；(5)放牧和其它动物的破坏；(6)

后代死亡；(7)竞争和他感效应影响菌根的相互作用对生长的抑制；(8)干旱对幼苗生长的抑

制。Pinder 等(1995)通过对种子产生、形成幼苗概率和幼苗存活及生长的研究，发现影响火

炬松繁殖成功的主要因素是种子形成幼苗的概率非常低。 

     

4.1.3 水杉的繁殖生物学特性 

水杉在我国的发现引起我国及世界众多科学家的关注，对水杉发育繁殖特性的研究也如

火如荼。水杉单性花，雌雄同株，异花授粉。每雌花有珠鳞多数，每珠鳞具胚珠 5-9 枚，雄



 

花成总状或复总状花序，长 15-30cm，生于一年生枝顶并作穗状下垂，雌花芽略大于叶芽，

并多呈四棱形，越冬的雌雄花芽均包被于苞鳞之中，外观色泽与叶芽枝色一致(张卜阳 

2000)。 

水杉发育迟缓，开始结实的年龄较大，比一般杉、松树结实年龄晚得多，同一棵树的雌

球花先于雄球花成熟。一般，水杉树长到 20 年能产生雌球花，25 年左右才产生雄花序(张

卜阳 2000)。但水杉保持结实的年限很长，原产地数百年的古树仍有结实能力。 

张卜阳等水杉原产地的一批工作者根据长期观察经验，报道了原产地水杉开花结实的全

过程(张卜阳，张丰云 1980，张卜阳 2000)。为了清楚起见，我们将水杉雌雄花的形成过程

整理成下表(表 4.1)。 

 

表 4.1 水杉雌雄花形成及开花过程(根据张卜阳和张丰云(1980)整理) 

Table 4.1 The female and male flower development and flowering process of M. glyptostroboides (summarized 

from Zhang & Zhang(1980)) 

发育期 

Developmental 

stage 

日期 

Time 

雄  花  序 

Male inflorescence 

雌  花  芽 

Female flower bud 

5 月下旬 雌雄花还未长出，只有叶芽 

6 月中旬 新梢上开始出现雄花序  

花芽分化期 6 月下旬 雄花序长 4-6 厘米，有雄花芽 3-5 对(南林和华

农是 7 月)；雄花芽着生方式一般是对生，也

有双个对生、三个轮生、单个互生；雄花序的

花枝一般为 3 个以上的分枝，也有单枝出现 

 

7 月下旬  雌花芽出现 

8 月上旬 雄花芽显著增大，长 2mm，宽 1.6mm 雌花芽增大，四棱，顶端尖，

长 3mm，宽 2.5mm 花芽形成期 
8～9 月 雄花序逐步形成，雄花芽对生或 3 个轮生，贴

生在花轴上 

雌花芽逐步形成，雌花芽单

生或对生，着生在结果枝

上，成散生状 

10 月下旬 

雄花序长 16-22cm，一般有 3-4 个分枝，复总

状花序，成穗状下垂于枝端；雄球花芽的花粉

粒已接近成熟 

雌球花芽长大，成四棱状长

椭圆形，长 5mm，粗 2.5mm

左右，芽鳞呈黄褐色 
花芽成熟期 

11 月下旬 雌雄花芽都为交互对生的芽鳞所包被，形成棕黄色冬芽，呈休眠状态 

休眠    

开花、传粉 

2 月下旬至

3 月上旬 

雄球花开放，芽鳞张开，露出雄蕊，花粉囊开

裂，散发花粉 

雌球花相继开放，芽鳞张

开，露出珠鳞，接受花粉(传

粉期持续 10d 左右) 



 

 

    下表是水杉种子的发育过程和球果的形成过程(表 4.2) 

 

表 4.2 水杉种子和球果的发育(根据张卜阳和张丰云(1980)整理) 

Table 4.2 The seed and cone development of M. glyptostroboides (summarized from Zhang & Zhang(1980)) 

日期 

Time 

雄配子体 

Male gametophyte 

雌配子体 

Female gametophyte 

胚 

Embryo 

球果 

Cone 

3 月上旬至

4 月下旬 
 

花粉粒在珠心上停留

月余后逐渐萌发，形

成花粉管进入珠心组

织 

 

雌球花授粉后不

断增长成为幼

果，具 4 行交互

对生的珠鳞 

5 月上旬  

胚珠内母细胞发育成

雌配子体，大孢子萌

发，进入游离核时期 

 

6 月上旬 
精原细胞发育为雄配

子体，花粉管深入珠心 

雌配子体进入蜂窝状

生长期，细胞壁形成 
 

6 月下旬 
花粉管接近大孢子壁，

精子逐渐形成 
雌配子体颈卵器发育 

精原细胞进入颈卵器

同卵细胞结合，完成受

精作用，原胚发育 

7 月 

球果迅速增长，

幼 果 果 径 达

1.5cm 左右 

8 月 
  

胚细胞不断分裂和分

化，形成具有子叶、胚

芽、胚根的种胚 

9 月   

种胚发育成熟充满胚

乳，种皮形成两侧发育

成膜翅，种子逐渐成熟 

幼果缓慢增长，

并长成 2cm 长的

果柄 

10 月    

球果发育成型，

为四棱形椭圆

形，果径达 1.8

×1.6cm，果鳞逐

渐木质化，球果

转为黄褐色，进

入成熟期 

 

水杉胚胎的发育早在 1964 年就被我国老一代科学工作者王伏雄、钱南芬(1964)进行了

细致的研究。他们指出，从胚胎发育角度来看，水杉具有一系列杉科共同的特征：⑴颈卵器

集合成为复合颈卵器；⑵复沟核存在；⑶花粉粒具有一个乳头状突起；⑷2 个精子相等；⑸

原胚结构基本上与大多数杉科各属一致；⑹裂生多胚现象经常产生，并认为水杉属应保持在

杉科一个单种属的位置。 



 

张卜阳(2000)对原产地水杉生长量的资料分析，总结了自然水杉在各个生长发育阶段的

不同生长水平： 

11-35 年  壮龄时期，是水杉的速生阶段，树高生长旺盛，年平均生长量在 70cm 以上，

胸径年平均生长达 1cm 多； 

20-60 年  进入干材增长阶段直径生长加快，年平均生长量达 1.2cm 左右，林木材积迅

速增长，经济效益显著提高； 

40-80 年  生长成熟阶段，生长速度虽有所下降，但高年平均生长量仍 50cm 左右，直

径生长每年保持 1cm 左右。材质明显变化，心材比例增加，材质变坚实； 

80 年后   过熟阶段，进入老龄时期，生长趋于缓慢，高年生长量下降到 40cm 以下，

直径生长年平均在 0.7cm 左右，但生长发育未衰。 

水杉可以有性繁殖，也可无性繁殖。自水杉发现后，原产地就成为种源输出地，为国内

及世界各地提供种子。湖北省利川市小河村是水杉种子的主要产地，方圆 800km2 范围内的

5426 棵水杉母树供应了全国 90%以上的水杉种子，种子年产量形成了“丰—平—歉—歉”

的周期过程(王希群 1994)。据多年经验，树冠阳面的壮龄母树采的种子质量较高，初结实

的母树种子质量较低。水杉种粒小，含胚乳少，有效胚低，发芽率不高，所以一般不容易成

苗。一些学者对水杉种子的发芽条件有过探索，如廖绍忠和周万良(1989)、辛霞等(2004)。

我国许多一线工作者同样对水杉的室外育种积累了大量经验。王定胜(2002)报道他们采取

“温床播种，芽苗移栽”的综合技术路线对水杉进行室外播种经验，能够使水杉种子发芽早

出苗快、产苗量高、长势好。 

水杉的无性繁殖是用幼枝扦插育苗，已成为我国各地育苗的另一主要途径，积累了许多

成功的经验。水杉的扦插育苗一般是分为春季硬枝扦插和夏季嫩枝扦插(张卜阳 2000，王定

胜 2002)。对水杉推行无性系选种是快速而高效的途径，选择母株个体的优良与无性系生长

状况关系密切(马常耕，程长元 1992)。利用水杉造林时，环境因素中土壤的质地是最关键

的指标，堆积土、砂壤土对造林有利(虞沐奎 1994)。生产上，水杉无性繁殖常用露地扦插

的方法，但存在成活率低，苗期管理成本较高，苗木质量一般，当年出苗率低等问题。王鸣

凤等(2002)报道采用地膜覆盖扦插育苗，能较好的解决上述问题，可以显著提高苗木质量。 

我国老一辈科学家和原产地利川具多年经验的工作者们对水杉自然种群的繁殖生物学

开展了很多研究，但是人工水杉种群的自我更新能力如何？限制人工水杉的繁殖成功最主要

的因素是什么？此方面研究未有报道。本章从植物繁殖过程中交配系统、种子形成和幼苗生

长等方面把人工水杉种群与自然种群做一比较，探讨人工种群的自我更新能力。 

 

4.2 材料与方法 
华东师范大学位于上海市市中心区西面(图 4.1)，北面金沙江路段长约 830m，西面枣阳

路段长约 1260m，东面中山北路段长约 1000m，南面苏州河段长约 850m，四条路内包围的

地方就是我们的研究地，面积约为 937,900m2，其中华东师范大学占地面积 714,824 m2。 

为了便于详细的调查水杉人工种群的生长、繁殖情况，选取了我们周围——上海华东师

范大学及附近的水杉栽培种群作为代表种群研究。另外，还选取了第一批水杉引种地并且现

今长势较好的黄山汤口镇水杉种群做了一般调查。 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4.1 水杉人工种群研究地点和范围 

Figure 4.1 The location of an artificial M. glyptostroboides population in East China Normal University (ECNU) 

 

4.2.1 人工种群水杉个体的分布与年龄结构调查 

为了更好的了解华东师大水杉种群的情况，我们对水杉的个体分布做了调查。于 2004

年 2 月 16 日至 20 日间对华东师大水杉种群进行所有个体的定位调查，范围从东面华东师大

正门中山北路起，西至华东师大后门枣阳路，南起华东师大校园外的苏州河，北至金沙江路

所覆盖的地方。 

因为是人工种植种群，所以地段内水杉个体分布较为集中，各个小种群的界限明显，小

种群内个体排列整齐。因此，我们将研究地点分为 15 部分，编号分别为 A-O 区(表 4.3)。定

位同时统计每个分区内水杉的个体数，并且对 4 个水杉林(E、G、H、M 区)进行面积测量，

计算水杉林中个体密度。 

 

表 4.3 华东师大种群 15 个分区 

Table 4.3 The 15 districts of the study in ECNU 

区域 

Subarea 

地点 

Site 

A 区 长风一村 

B 区 环境科学系和网球场 

C 区 河西食堂周围 

D 区 游泳池周围 

E 区 老图书馆周围 

F 区 化学系东面一带 



 

G 区 办公楼西面一带 

H 区 地理馆周围 

I 区 丽娃河南段的两侧，从数学馆、科学会堂到研究生宿舍楼一带 

J 区 文科大楼前 

K 区 幼儿园周围 

L 区 师大一村 

M 区 工会附近 

N 区 校外枣阳路南段 

O 区 原师大二附中内外 

 

另外还于 2004 年 11 月测量华东师大所有水杉个体的胸高周长，换算成胸径(the diameter 

at breast height, DBH)。从 0 开始按胸径大小每 5cm 为一等级分级，每等级的胸径范围见表

4.4。 

表 4.4 胸径大小及年龄等级划分 

Table 4.4 The size-class of DBH of M. glyptostroboides populations 

胸径等级 

Size-class 

胸径大小(cm) 

DBH 

胸径等级 

Size-class 

胸径大小(cm) 

DBH 

胸径等级 

Size-class 

胸径大小(cm) 

DBH 
1 0-5 13 60-65 25 120-125 
2 5-10 14 65-70 26 125-130 
3 10-15 15 70-75 27 130-135 
4 15-20 16 75-80 28 135-140 
5 20-25 17 80-85 29 140-145 
6 25-30 18 85-90 30 145-150 
7 30-35 19 90-95 31 150-155 
8 35-40 20 95-100 32 155-160 
9 40-45 21 100-105 33 160-165 
10 45-50 22 105-110 34 165-170 
11 50-55 23 110-115 35 170-175 
12 55-60 24 115-120 36 175-180 

 

4.2.2 花的发育与结实情况调查 

分别于 2004 年 2 月、2004 年 11 月和 2006 年 3 月三次调查了华东师大所有水杉花的发

育情况。这时水杉当年的雄花序已经发育成熟，处于进入休眠或者即将结束休眠的时期，这

一时期较长，一般持续到来年春天传粉授精，然后再长成次年的果实。雄花复总状花序一般

长 20cm 左右，长在枝顶，一般容易辨别。并对雄球花进行解剖观察。水杉的雌花芽单个着

生在枝上，约为 5mm 长，2.5mm 粗，用高倍望远镜也难以观测到。因此只记录了雄花序的

分布个体。计算每个小种群具有雄花序的个体数目和比例。 

三次调查同时还进行球果的生长观测，记录当年具球果的个体分布。计算每个小种群具

有球果的个体数目及比例。 

因为当年的球果是当年的花春天传粉授精，冬天才形成的球果，所以调查期间果实都是

上年调查的花形成的。因此我们调查的开花结实情况是，2003 年的果实数目(2004 年 2 月的

球果)，2004 年的花序和果实数目(2004 年 2 月的花序和 2004 年 11 月的球果)，2005 年的花



 

序和果实数目(2004 年 11 月的花序和 2006 年 3 月的球果)，2006 年的花序数目(2006 年 3 月

的花序)。 

数据采用 χ2 (Chi-square)检验，统计分析使用 SPSS 软件。 

 

4.2.3 种子采集 

于 2004 年 10 月下旬在华东师大采种，共采集 18 棵水杉树的种子(HSD04)，其中 B 区

环境科学系周围 3 株、C 区河西食堂周围 2 株、I 区丽娃河南段 1 株、L 区师大一村 12 株，

每株树采集球果 10 个左右(表 4.5)。2004 年 12 月中旬在黄山市汤口镇采集 14 棵水杉树球果

(TK04)。当年，请水杉的原产地的工作人员帮助采集利川县野生水杉母树种子，于 2004 年

11 月 16 日收到利川寄来的水杉球果(LC04)。共采集忠路镇水杉母树 20 株，其中拱桥村 5

株、桂花村 10 株、钟灵村 4 株、红沙村 1 株，每棵约 10 个球果。种子数据处理时，为了平

衡各种群个体数，我们把利川种群分成桂花种群(GH04)和其它种群(QT04)两个。 

2005 年 11 月上旬在华东师大采种，采集 L 区师大一村 16 株、I 区科学会堂附近 3 株、

B 区环境科学系周围 2 株共 21 株水杉树的球果(HSD05)。2005 年 10 月中旬黄山汤口镇采集

24 株水杉树的球果(TK05)。 

采集时注意不要让球果掉到地上，采集回来的球果先放在空气中自然风干，球果果皮开

裂，这时拿着球果轻轻的敲击里面的种子就可以掉落下来。用信封收集种子。 

 

表 4.5 水杉种子的采集地点及采集个体数目 

Table 4.5 The locations and tree numbers of M. glyptostroboides had been collected 

华东师大(HSD) 

East China Normal University

利川县忠路镇(LC) 

Zhonglu town in Lichuan county 

 

B 区 C 区 I 区 L 区

黄山市汤口镇

(TK) 

Tangkou town in 

Huangshan city 

拱桥村

(GQ) 

桂花村

(GH) 

钟灵村

(ZL) 

红沙村

(HS) 

2004 年 3 2 1 12 14 5 10 4 1 

小计 18 14 20 

总计 52 

2005 年 2 - 3 16 24 - - - - 

小计 21 24 - 

总计 45 

 

4.2.4 种子重量和大小 

水杉的种子较小，因此用千粒重表示种子的重量。所有采到的两年的水杉种子分株测量，

每株以 200 粒为单位，用电子天平称量。求出每株水杉母树 200 粒种子的平均数，再用平均

数换算成 1000 粒种子的重量作为该株树的千粒重，即 

千粒重＝200 粒种子的平均重量×5 

每个种群以每棵水杉树个体的千粒重作为样本，进行统计分析，比较不同种群的种子重

量差异。 

地 
点 Site 

个 

数 

Number 时 
间 

Time 



 

2004 年采到的水杉树，测量种子大小华师大 17 株，汤口 8 株，利川 20 株。每株随机

抽取 20 粒进行种子大小检测样本。由于水杉种子的厚度较小，且不在一个平面上，平放时

有皱褶上下起伏，故无法测量厚度，故假设水杉各个体种子厚度无差异，因此只通过检测长

和宽来代表种子大小。用螺旋测微尺测量种子的长度和宽度，水杉种子平面近似椭圆型，故

用椭圆面积作为种子的大小指标。椭圆面积公式为： 

 

 

其中 a 是长半径，b 是宽半径。取 20 粒种子面积的平均数作为该母树个体的大小指标，

每种群以每个个体指标为样本，比较不同种群水杉种子的大小差异，进行统计分析。 

数据采用成组数据平均数的 t 检验进行假设检验，并做种子重量和大小的相关分析。分

析使用 SPSS 软件。 

 

4.2.5 水杉种子的发芽 

采集后的种子经过一冬天的低温(室温)保存，于 2005 年 3 月 23、24 日种下。种之前先

经过 48 小时的 45℃浸种，然后在华东师大生物站玻璃大棚温室中发芽。水杉的种子每 200

粒种于 10×20cm 的长方形花盆里，花盆内装土，种子就播在上面一层，上再覆盖一点沙土。 

共栽种 51 个水杉母树的种子，其中华师大 18 个，利川桂花种群 10 个，利川其它种群

10 个，汤口 13 个。桂花、利川其它种群和华师大种群每母树个体分别播 400 粒种子，汤口

种群一般每母树个体播种 200 粒。 

种子萌发阶段，4 月 5 日开始观察到种子出芽。后于 4 月 8 日、4 月 15 日、4 月 22 日、

4 月 30 日分别记录发芽个体数和芽的高度。由此计算萌发的母树比例和每株母树的种子萌

发率，即 

 

 

 

 

 

 

至 4 月 30 日，发芽的水杉幼苗已经长到约 5cm 高，花盆中密度较大，限制了幼苗的进一步

长大，故 4 月 30 日把部分个体移栽到直径 7cm 的花盆中，每盆一株苗，确保幼苗有足够的

生长空间和营养补充。移栽后的苗仍然放在温室大棚中。分别于 4 月 30 日、5 月 6 日、5

月 13 日、5 月 20 日、5 月 27 日、6 月 13 日、7 月 9 日、8 月 4 日、9 月 8 日、10 月 10 日、

11 月 11 日和 12 月 10 日对苗的生长情况做记录。生长期间，6 月 21 日气温比较高的时候把

苗从温室中移到了室外。过夏天后，小花盆的空间已经不够水杉苗生长，于 9 月 17 日再次

移苗，把幼苗从花盆中移入地下的土中，直接生长在土地上，使幼苗提前适应，准备过冬。    

幼苗长大，种群基本稳定后，10 月 10 日、11 月 11 日和 12 月 10 日测量了幼苗的其它特征，

包括幼苗基径(靠地面径基部的直径，stem base diameter(SBD)，用游标卡尺测定)、冠幅(地

上部分的最大直径，maximum crown diameter(MCD))和侧枝数(branch number(BN))。 

S abπ=

100×
母树萌发个体数

萌发母树比例＝ ％
播种母树总个体数

100×
发芽个体数

种子萌发率＝ ％
播种总数



 

 

4.2.6 水杉种群的交配系统 

4.2.6.1 研究材料 

    在发芽实验的 3 个种群中，选取能够发芽，且发芽幼苗的个数达到交配系统实验标准的

个体，取幼嫩的新鲜叶片作为研究对象。华东师大种群 5 个个体，汤口种群 3 个个体，利川

种群 19 个个体。 

4.2.6.2 幼苗总 DNA 提取 

    幼苗从生物站采来后直接用鲜样进行 DNA 提取，采用 CTAB 法，在 Doyle & Doyel(1987)

的方法基础上修改而成(Fan et al. 2004)。提取第一步是鲜样用液氮快速在研钵里搅成粉末

状，以后的方法和程序与第二章的提取方法相同。 

4.2.6.3 微卫星实验 

4.2.6.3.1 引物的选择 

    选取水杉近缘种日本柳杉(Cryptomeria japonica)的微卫星引物进行预实验(Moriguchi et 

al. 2003, Tani et al. 2004)，预实验引物与上章相同。我们从中选取了 6 对在水杉中扩增条带

清晰可辨且多态的引物用于水杉的交配系统实验(表 4.6)。 

 

表 4.6 实验中微卫星引物的序列及 PCR 扩增条件(Moriguchi et al. 2003, Tani et al. 2004) 

Table 4.6 Primer sequences of microsatellite markers and PCR conditions in experiment (Moriguchi et al. 2003, 

Tani et al. 2004) 

引物名称 

Primers 

重复单元 

Motif 

引物序列(5’-3’) 

Sequence 

退火温度(℃) 

Anneal 

temperature 

片段长度(bp) 

Size 

Cjgssr33 (GT)21 
GGTGGTGTAGAGTTGTCACTT 
AATTGTCGTTGATTGCTACTTA 62(54) 181 

Cjgssr125 (CT)18 
TCTCTGTATATCTCCCACAATC 
AGGGAAATAGAGGGAAATAGT 60(54) 142 

Cjgssr130 (CT)13 
TCCCTCCCCATCCATCTC 
GGGTATCATCAAGCCAAAACAA 60(61) 141 

Cjgssr140 (CT)21 
GGGAAGAGGGAAAGAGTTCAT 
GGAGTGGGAGAGAGGTGAG 60(46) 199 

Cjgssr142 (GT)9(GA)21 
ACCCAATTTTATAGTGACTCCA 
CGCATCAACTCGACATAATATC 62(53) 261 

CJS0955 (TCT)4(GA)29 
CACACTCCCCGTCTCCGACAG 
ACCCTGATTCCCCATACACC 58(53) 137 

注：退火温度括号中是水杉实验所用的温度。 

 

4.2.6.3.2 PCR 扩增、检测与判译 

实验的仪器、药品和反应程序都与第三章相同。 

4.2.6.3.3 遗传数据分析 



 

交配系统的遗传分析软件一般用 MLT(Ritland 1990)，但近两年 Ritland 又改进了这个程

序的一些功能，把程序升级为 MLTR(for multilocus t and r)(Ritland 2002)。该程序可以免费从

Ritland 的网站上获得。我们亦用 MLTR v. 3.0 程序进行交配系统的分析。 

采用多位点混合交配系统模型测定水杉种群的交配系统。分别采用该模型测定多位点异

交率(tm)和单位点异交率(ts)，tm－ts 是多位点异交率与单位点异交率平均值的差值，若大于

零，表示双亲存在着近交(自交)。该模型通过最大似然程序可以同时得到 3 个参数：牛顿迭

代法(Newton-Raphson, NR)估算异交率、期望值最大法(Expectation maximization, EM)估算花

粉库等位基因频率、后代矩阵法估算母株基因型(Ritland 2002)。异交率的估计如下(Ritland & 

Jain 1981)：  

 

 

 

p——亲代中某一等位基因纯合型频率，r——亲代该等位基因与其它等位基因的杂合型的频

率，h——这种纯合型母本的子代杂合型频率。 

近交衰退是对适合度变化的一种反映，适合度包含许多成分，近交衰退可以直接对适合

度成分进行测定。由于近交衰退可能发生在生活史任一阶段，且生活史后期阶段受的影响可

能更大，因此直接测定长寿命木本植物的适合度是非常困难的(陈小勇，林鹏 2002)。

Ritland(1990)提出一种利用自交率和近交系数估测近交衰退程度的方法，将近交衰退定义为

1 减去自交种子相对于异交种子的相对适合度，即： 

 

 

 

其中，t 为异交率，s 为自交率，Ft、Ft－1 分别为 t 和 t－1 世代的近交系数。当不同世代间种

群的近交系数基本不变时，上式可以简化为： 

 

 

 

计算时各参数选择如下：初始异交率为 0.5，双亲近交系数设为 0.2，计算异交率时最大

迭代次数采用建议的 25 次，自展(bootstrap)次数为 100 次，重复取样设为家系间。花粉库与

胚珠库基因频率假设相等。采用概率法(修改自 Brown & Allard(1970)方法)选择亲本。 

 

4.3 结果 
4.3.1 华东师大水杉的分布与年龄结构 

4.3.1.1 水杉的分布 

在研究面积约 937,900m2 的华东师大一带，共生长水杉树 2086 株，平均密度为 0.002

株/ m2。有些树下、林下种植了草本植物；有些水杉单独种植，人们活动比较多的地方树下

是裸露的土壤，人们活动相对少的树下有灌木、杂草出现，但都未见有水杉幼苗。15 个分

区的水杉分布情况如下表(表 4.7)。 
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A 区长风一村和 L 区师大一村是两片居民住宅区，居民楼之间种的主要乔木就是水杉，

整齐的排列成一排。师大一村平均一幢楼前有十几或二十几棵水杉树，比长风一村种的稍密

一些，树下其它植物都不多，不成群落，只有零星的一些草本出现。两片区域水杉树的高度

约 20m，胸高粗度一般在 20-30cm。师大一村在某两幢居民楼间有几棵较大的树，大树与大

树之间挨的都比较近，大致每两棵间 5m 距离。 

 

表 4.7 华东师大水杉分布情况 

Table 4.7 The distribution of M. glyptostroboides individuals in ECNU 

分布形式 

Form 区域 

Subarea 

地点 

Site 

个体数(株)

Number 成林 

Forest 

成行 

Row 

面积(㎡) 

Area 

密度 

(株/10 ㎡) 

Density 

A 区 长风一村 47  √   

B 区 环科系、网球场 45  √   

C 区 河西食堂 17  √   

D 区 游泳池 32  √   

E 区 图书馆 272 √  1,770 1.537 

F 区 化学系 63  √   

G 区 办公楼 114 √  1,030 1.107 

H 区 地理馆 241 √  2,220 1.086 

I 区 丽娃河南段 253  √   

J 区 文科大楼 15  √   

K 区 幼儿园 6  √   

L 区 师大一村 529  √   

M 区 工会 153 √  750 2.040 

N 区 枣阳路 53  √   

O 区 原师大二附中 246  √   

总计  2086   5770 1.352 

注：面积只包括水杉成林分布的区域。 

 

水杉作为行道树栽种的地方一般是办公楼附近和道路、河流一侧。这些地点有 B 区的

环境科学系周围、D 区游泳池附近(不远是一个学生宿舍楼，栽种有几行水杉树)、F 区化学

系楼前的丽娃河北段边上、I 区丽娃河南段两侧、N 区枣阳路一侧和 O 区原师大二附中的一

带。这些地方的水杉树也种植的非常整齐，成一排或几排排列，树下一般都种有单一草本植

物麦冬草(Ophiopogon japonicus)。枣阳路上由于管理不多，水杉树下已经长满了灌木和其它

杂草。环境科学系周围的水杉树下主要长有常绿灌木八角金盘(Fatisia japanica)，另外夏秋

季节还稀疏的长有马兰(Kalimeris indica)、蒲公英(Taraxacum mongolicum)、婆婆纳(Veronica 

didyma)、一年蓬(Erigeron annuus)等草本植物。 

E 区图书馆周围、G 区办公楼西面靠近丽娃河边、H 区的地理馆西面和 M 区一村工会

北面丽娃河边都是成林的水杉树，环境优美。这些地方水杉成林，我们测量了林地的面积，

计算出水杉林的密度，如表 4.7所示。E区图书馆附近共有水杉树 272株，所占面积为 1770m2，



 

平均每 10 m2 有 1.537 棵树；G 区办公楼西面有树 114 株，面积为 1030 m2，平均每 10 m2 1.107

棵；H 区地理馆后 241 株，面积 2220 m2，平均 10 m2 有 1.086 棵；M 区工会北面 153 株，

面积 750 m2，密度 2.040 株每 10 m2。工会附近水杉林的密度最大，办公楼和地理馆的水杉

林密度相似。 

C 区河西食堂、J 区文科大楼和 K 区幼儿园三地点都只有零星的几株水杉树。 

4.3.1.2 水杉的径级结构 

师大 15 个分区水杉树胸径等级的个体数见表 4.8。测量水杉总个体 1997 株，分属于 1-9

等级，即师大种群内所有水杉树的胸径都在 0-45cm 之间，平均胸径为 21.24cm。但在 O 区

原师大二附中校门外的枣阳路上，有一株胸径级 14 的大水杉树，胸径达 68.98cm，是华东

师大水杉种群中最大的一株。除此之外，该区胸径等级几乎在 2-6 之间。 

 

表 4.8 各个胸径等级的个体数 

Table 4.8 The tree numbers of each size-class 

胸径等级 

Size-class 区域 

Subarea 

总个体

数 

Number 

平均胸

径(cm) 

Mean 

DBH 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10-13 14

A 区 47 20.69 - 1 9 9 16 12 - - - - - 

B 区 45 24.31 - 5 2 7 8 12 5 5 1 - - 

C 区 17 25.56 - 1 - 1 5 7 2 1 - - - 

D 区 32 23.30 1 - 1 8 9 7 5 1 - - - 

E 区 195 19.41 - 3 42 62 62 19 6 1 - - - 

F 区 63 23.19 - 1 8 11 18 17 7 - 1 - - 

G 区 114 19.88 - 4 15 44 30 14 5 2 - - - 

H 区 241 18.98 - 9 29 115 83 13 2 - - - - 

I 区 253 23.04 - 6 21 45 82 68 25 3 3 - - 

J 区 15 18.69 - - 6 3 3 3 - - - - - 

K 区 6 23.60 - - 1 1 2 1 1 - - - - 

L 区 517 20.76 1 22 71 104 196 86 20 5 2 - - 

M 区 153 16.44 3 27 40 37 32 9 4 1 - - - 

N 区 53 23.65 - - 5 6 22 15 3 2 - - - 

O 区 246 17.16 - 28 77 62 56 20 2 - - - 1 

总计 1997 21.24 5 107 327 515 624 303 87 21 7 - 1 

注：L 区共有 529 株，由于 12 株被私宅挡住，故测量 517 株树胸径；E 区共有 272 株，由于 77 株被围墙

围住，故测量 195 株；共 2086 株树，89 株未测到，测量胸径树 1997 株。 

 

华东师大水杉种群中胸径最小的水杉树是 M 区工会附近的一株，胸径只有 3.85cm，高

度约 6 米。M 区是一片水杉林，其间水杉种植的较密，该区 153 株树的胸径几乎都分布在

2-5 等级。师大种群内属于第一等级的总共只有 5 株树，而该区就有 3 株。此区水杉个体密

度是四个林中最大的，胸径都较小。 

E 区在老图书馆的北面一带，这里水杉树较多，共 272 株。成两个水杉林分布，另外在



 

路边上还有一些成行分布，其中一个林子在“几”字形的楼中间，三面环楼，另一面被铁丝

网围住，无法测量胸径，但据观测其胸径大小和外面的林子的树相似。该区共测量 195 株树

的胸径，大都位于 3-6 等级间。这一带虽然个体数不少，但胸径却不是很大。 

同为水杉林的办公楼西面的 G 区水杉个体数虽多，但胸径等级不大，在 3-6 间，4、5

等级的个体数占种群的 65%；H 区地理馆西面的两片水杉林和 G 区相似，胸径也大都在 3-6

间，4、5 等级居多，占 78%。这两片林子的密度也相仿。 

B 区环境科学系和网球场一带的水杉树成行道树分布，胸径范围较宽，从 2-9 等级都有，

并且大树较多，第 6 等级(25-30cm)有 12 株，占 27%，另外 7、8、9 等级共有 11 株，是含

有大树较多的一个区；F 区化学系东边沿河一线成行的水杉树胸径几乎在 3-7 等级间；丽娃

河南段的 I 区沿河分布的水杉树胸径等级相对稍大一些，5、6 等级的树较多，值得一题的

是该区有几棵较大的树，第 9 等级的 7 棵树中该区就有 3 棵；枣阳路上的 N 区的行道树径

级分布主要也在 5、6 上。 

位于住宅区的水杉树也作为行道树分布：师大一村 L 区水杉树分布较多，有 529 株。

能测量到的 517 株个体，分布在 3-6 等级间，第 5 等级的树最多。该区有几株大树，第 9 等

级的 7 棵树中该区有 2 棵，第 8 等级 21 棵该区占了 5 棵。A 区长风一村的树胸径除一株属

于 2 等级外，其余也全部在 3-6 等级之间，但没有大树。 

C 区河西食堂有水杉树不多，大部分分布在 5、6、7 等级；D 区游泳池周围水杉树大部

分在 4-7 等级间，但有株第 1 等级的树，夹在几棵大树中间，胸径为 4.94cm；J 区、K 区树

较少，胸径在 3-6 等级间。 

华东师大水杉种群总测量的 1997 株树的胸径，几乎分布在 2-7 等级间，其中 4、5 两等

级共有 1139 株，占总个体数的 57%，说明师大种群以胸径 15-25cm 的树为主。胸径分布图

如下(图 4.2)。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4.2 华东师大水杉种群个体数在各个年龄等级的分布 

Table 4.2 Size-class distribution of the M. glyptostroboides population in ECNU 

 

4.3.2 华东师大水杉开花与结实情况 

分别调查了 2003 年、2004 年、2005 年和 2006 年四年华东师大种群水杉的开花和结实
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情况(表 4.9)。华东师大种群共有水杉树 2086 棵，2003 年具有球果的水杉树共有 188 棵，占

9.01%；2004 年具有雄花序的树共 50 棵，占 2.40%，具有球果的共 134 棵，占 6.42%；2005

年具有雄花序共 26 棵，占 1.25%，具有球果 133 棵，占 6.38%；2006 年具有雄花序的水杉

树共有 40 棵，占 1.92%。 

 

表 4.9 华东师大水杉种群 2003、2004、2005 和 2006 年开花及结实情况 

Table 4.9 Flowering and fruit set in 2003, 2004, 2005 & 2006 of ECNU M. glyptostroboides population 
个体数 

Number of trees 

2003 年 

Year 2003 

2004 年 

Year 2004 

2005 年 

Year 2005 

2006 年 

Year 2006
区域 

Subarea 

个体数

(株) 

Number 

胸径 

(cm)

DBH
具球果 

Setting cone 

具雄花序 

Setting male 

inflorescence

具球果 

Setting cone

具雄花序 

Setting male 

inflorescence 

具球果 

Setting 

cone 

具雄花序

Setting male 

inflorescence

A 区 47 20.69 9(19.15%) 1(2.13%) 7(14.89%) 7(14.89%) 5(10.64%) 1(2.13%) 

B 区 45 24.31 8(17.78%) 6(13.33%) 9(20.00%) 2(4.44%) 7(15.56%) 3(6.67%) 

C 区 17 25.56 8(47.06%) 6(35.29%) 12(70.59%) 3(17.65%) 6(35.29%) 4(23.53%)

D 区 32 23.30 9(28.13%) 1(3.13%) 5(15.63%) 1(3.13%) 6(18.75%) 1(3.13%) 

E 区 272 19.41 1(0.37%) 2(0.74%) 2(0.74%) - 5(1.84%) 5(1.84%) 

F 区 63 23.19 4(6.35%) 2(3.17%) 9(14.29%) - 2(3.17%) 1(1.59%) 

G 区 114 19.88 2(1.75%) 3(2.63%) 2(1.75%) - - 2(1.75%) 

H 区 241 18.98 1(0.41%) 1(0.41%) 2(0.83%) - - - 

I 区 253 23.04 38(15.02%) 4(1.58%) 13(5.14%) - 21(8.30%) 8(3.16%) 

J 区 15 18.69 - - - - - - 

K 区 6 23.60 - - - - - - 

L 区 529 20.76 83(15.69%) 22(4.16%) 50(9.45%) 8(1.51%) 68(12.85%) 15(2.84%)

M 区 153 16.44 - - - - - - 

N 区 53 23.65 4(7.55%) - 4(7.55%) 1(1.89%) 5(9.43%) - 

O 区 246 17.16 21(8.54%) 2(0.81%) 19(7.72%) 4(1.63%) 8(3.25%) - 

总计 2086 21.24 188(9.01%) 50(2.40%) 134(6.42%) 26(1.25%) 133(6.38%) 40(1.92%)

注：表中括号中为该值在该区所占的比例，“总计”括号中为该值在总数中占的比例；“-”代表 0。 

 

4.3.2.1  03-05 年结果实和 04-06 年开花的比较 

对 03、04、05 年三年具有球果和 04、05、06 年具有雄花序进行 χ2 检验，球果 03 年极

显著多于 04、05 年，04 和 05 年无差异。03 年结的球果最多，04 和 05 年结果数一样。但

雄花序 04 年极显著多于 05 年，但和 06 年无差异，05 和 06 年也无差异。 

各区情况不一致，雄花序比例大部分区域 04 年比 03 年低，甚至有些区域 03 年有 04

年整个种群中都没有雄花序的个体，如 E、F、G、H、I 区，但个别区域(A、N、O 区)04 年

却比 03 年高一些。具有球果的比例虽然有 5 个区(B、C、E、F、H 区)04 年都比 03 年高一

些，但其它区域要么与上年持平，要么就低于上年，而且有些区域如 D、I 和 L 区 04 年比

03 年大幅度降低，导致总体具球果个体数不如上年多的情形。并且有些区域的雄花序和球



 

果的变化并不一致，雄花序比例增大的区域球果比例不一定增大，甚至反而减少(如 A 区)。 

 

表 4.10 各年间球果和雄花序的 χ2检验 

Table 4.10 χ2-test for cones and male inflorescences between years 

球果 

Cone 

雄花序 

Male inflorescence  

χ2 p χ2 p 

2004 9.813** 0.002 - - 
2003 

2005 10.209** 0.001 - - 

2005 0.004 0.950 7.720** 0.005 
2004 

2006 - - 1.136 0.287 

2005 2006 - - 3.017 0.082 

注：*表示差异显著(p<0.05)；**表示差异极显著(p<0.01)。 

 

4.3.2.2 具雄花序数和具球果数之间的比较 

华东师大水杉种群 2004 年和 2005 年具雄花序数目和球果数目比较请见下图。华东师大

种群长有雄花序的个体 04 和 05 年分别是 50 和 26 个，结有球果的个体数两年分别为 134

和 133 个，结有球果的个体数达具雄花序的个体数的 2.68(134/50)和 5.12(133/26)倍之多。 

图 4.3 华东师大水杉种群胸径及 2004 年和 2005 年开花及结实情况 

Figure 4.3 DBH and flowering and fruit set of ECNU M. glyptostroboides population in 2004 and 2005 

 

经 χ2 检验，各区 2004 年和 2005 年长有球果的水杉个体数量和长有雄花序的个体有极

显著差异(p<0.01)，球果比雄花序的数量多，几乎无一例外，有些区域就干脆只有结球果的

个体却未发现长有雄花序的个体。具雄花序的个体数量比例一般在 10%以下，而有球果的

个体数量比例一般在 10%上下浮动。 
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具雄花序和球果数最多的是 C 区，也就是河西食堂附近，这里虽然水杉树只有 17 棵，

但具雄花序的比例 2004 年和 2005 年分别是 35.29%和 17.65%，具球果的比例两年分别可达

70.59%和 35.29%。 

G 区办公楼西边一片的水杉具有雄花序和球果的个体比例都较小，分别只有百分之一或

二点多。E 区图书馆和 H 区地理馆两区有雄花序和球果的比例则更小，几乎不到百分之一。

而 M 区的工会西边水杉林内无一开花结实的。 

J 区和 K 区的水杉数量比较少，个体基本上未到成熟年龄，因此都未有开花结实现象。 

4.3.2.3 与胸径的关系 

以各区域的胸径值和雄花序及球果的百分比分别做相关分析(表 4.11)。各区域的胸径的

平均值和各年具球果的个体数都显著相关，胸径也与 2004、2006 年具雄花序的个体数也显

著相关，说明年龄较大的种群产生雄花序和球果的个体比例较多。直观地从图 4.3 上也可以

看出来，可以看出雄花序和球果的多度大致随胸径的大小而变化，具有雄花序和球果比例最

大的区域是 C 区河西食堂周围一片水杉树，这个区域的水杉平均胸径值在左右区域也是最

大值 25.56cm。 

胸径与 05 年具雄花序的个体比例呈不显著相关，可能是因为一半的种群雄花序值为零

所影响。总体来看，水杉人工种群的开花结实与年龄大小有显著关系。 

 

表 4.11 各区域平均胸径与雄花序和结实的相关分析 

Table 4.11 Correlations between averaged DBH and the male inflorescences and fruit set 

个体比例 

Proportion of trees 

2003 年 

Year 2003 

2004 年 

Year 2004 

2005 年 

Year 2005 

2006 年 

Year 2006 
胸径 

DBH 
具球果 

Setting cone 

具雄花序 

Setting male 

inflorescence

具球果 

Setting cone

具雄花序 

Setting male 

inflorescence

具球果 

Setting cone 

具雄花序 

Setting male 

inflorescence

0.614* 0.552* 0.586* 0.393 0.664** 0.558* 相关系数 r 

概率 p 0.015 0.033 0.022 0.147 0.007 0.031 

注：*表示显著相关(p<0.05)；**表示极显著相关(p<0.01)。 

 

4.3.3 水杉种子形态特征 

4.3.3.1 水杉种子重量 

2004 年和 2005 年两年采种，称量、计算 6 个种群(HSD04、TK04、GH04、QT04、HSD05、

TK05)的平均千粒重如图 4.4。千粒重最大的种群是原产地利川的桂花种群(GH04)，为 2.6272

±0.3508g；其次是利川的其它种群，2.5265±0.5432g；然后是黄山汤口种群，TK05 为 2.1039

±0.3704g 以及 TK04 为 1.8257±0.6103g；千粒重最小的是华东师大种群，分别为 HSD04

的 1.0557±0.3138g 和 HSD05 的 0.8659±0.2957g。各种群变异系数分别为 GH04 13.35%，

QT04 21.50%，TK05 17.60%，TK04 33.43%，HSD04 29.72%，HSD05 34.15%，华东师大种

群种子重量变异最大，桂花种群变异最小。 



 

水杉原产地利川两种群的种子重量极显著地大于人工种群。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4.4 每种群的平均千粒重 

Figure 4.4 Seed weight(×1000g) of M. glyptostroboides population 

注：a 与 b 有极显著差异(p<0.01)，a 与 c 有极显著差异(p<0.01)，b 与 c 有极显著差异(p<0.01)。 

 

4.3.3.2 水杉种子大小 

通过测量种子的长度和宽度值计算面积大小，结果如图 4.5。桂花种群、利川其它种群

和汤口种群的大小分别为 0.147±0.016 cm2、0.145±0.011 cm2 和 0.140±0.017 cm2。华东师

大种群种子大小为 0.101±0.022 cm2。各种群的变异系数分别为 GH04 10.88%，QT04 7.59%，

TK04 12.14%，HSD04 21.78%，种子大小变异最大的还是华东师大种群，最小的是利川其它

种群。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4.5 每种群种子的平均大小 

Figure 4.5 Seed size of M. glyptostroboides populations 

注：a 与 b 有极显著差异(p<0.01)。 

 

由于黄山汤口种群水杉种子的种翅较大，因此其种子重量与利川两种群有极显著差异，

但大小却与利川两种群无差异，说明汤口种群种胚的大小小于利川种群。华东师大种群的种

子无论从重量还是大小方面，都极显著小于原产地利川两个种群，表明华东师大的水杉种子

质量还远远落后于野生水杉种群的种子质量。 
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4.3.3.3 水杉种子重量和大小的相关分析 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4.6 种子大小和重量的关系图 

Figure 4.6 Correlations between size and weight of seeds 

注：*表示显著相关(p<0.05)，**表示极显著相关(p<0.01)。 

 

对 04 年 4 个种群各自的种子重量和大小分别做相关分析。华东师大种群的两指标相关

性最大，为极显著相关。黄山种群为显著相关。利川的桂花种群的种子重量和大小显著相关，

但利川其它种群的种子重量和大小不呈相关关系。4 个种群种子重量和大小散点图如下(图

4.6)。图中也可看出利川其它种群偏离直线较远，两指标不成线性相关。 

种子重量和大小(面积)除利川其它种群外，另 3 个都相关。说明利川其它种群种子大小

变异不大的情况下，种子厚度等方面也对重量有影响，各个个体之间差异也比较大。 

 

4.3.4 水杉种子发芽 

2004 年采于 51 个水杉个体的种子进行发芽实验，其中华东师大种群 18 棵，汤口种群

13 棵，桂花种群 10 棵，利川其它种群 10 棵。 

4.3.4.1 种子的萌发 

从 3 月 23 日种子种下，至 4 月 30 日移苗，为水杉种子的萌发期。在此期间，种子种下

第 14 天(4 月 5 日)开始观察到出芽现象。我们于 4 月 8 日、4 月 15 日、4 月 22 日、4 月 30

日分别记录了每个水杉母树种子发芽的个体数及芽的高度。萌发情况如表 4.12。 

4 个水杉种群的萌发比例原产地利川的两个种群优势最明显，都为 100%，其次为汤口

种群，为 53.8%，华东师大种群萌发比例较少，为 44.4%。经检验，种子萌发率也是利川两

种群最高，各为 32.85%和 27.78%，桂花种群最高个体的萌发率达到 49%。其次是汤口种群

8.94%，最后是华东师大种群为 4.34%，华东师大和汤口种群萌发率无差异。从下图中可以

更加直观的看出，华东师大和汤口种群的萌发率比较平缓上升，而原产地利川两种群的萌发

率上升相对幅度大一些，说明利川两种群的萌发速度较快，且萌发率明显高于两人工种群。 
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表 4.12 水杉萌发母树比例和种子萌发率 

Table 4.12 Germinated trees proportions and germination rate of each population of M. glyptostroboides 

 

栽种个体数 

Nunber of 

planted trees 

萌发个体数 

Germinate of 

trees 

萌发比例 

Proportion of 

germinate 

平均萌发率

Mean 

germinate rate

最高萌发率

Highest 

germinate rate

最低萌发率 

Lowest 

germinate rate 

平均高度(cm)

Mean height

HSD 18 8 44.4% 1.93% 10.00% 0.00% 2.92±0.25 

TK 13 7 53.8% 5.75% 21.21% 0.00% 3.57±0.55 

GH 10 10 100% 32.85% 49.00% 19.50% 3.29±0.37 

QT 10 10 100% 27.78% 46.75% 2.50% 2.98±0.28 

注：平均高度为 4 月 30 日萌发期末测得的高度平均值。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4.7 水杉种子的萌发率 

Table 4.7 Germinated rates of each population of M. glyptostroboides 

注：a 与 b 差异为极显著(p<0.01)。 

 

4.3.4.2 幼苗的生长——高度变化 

从 4 月 30 日，把部分水杉幼苗转移，使每株小苗单独生长在一个花盆里，直至长大，

再移到土里。分别于 4 月 30 日、5 月 6 日、5 月 13 日、5 月 20 日、5 月 27 日、6 月 13 日、

7 月 9 日、8 月 4 日、9 月 8 日、10 月 10 日、11 月 11 日和 12 月 10 日对苗的生长高度记录。

对 4 个种群各阶段的平均高度做趋势图如下。 

图中可以看到，6 月 13 日前幼苗生长都较缓慢，此后至 10 月份幼苗生长速度加快，冬

季来临的 11 月到 12 月间，幼苗的高度生长又趋于平缓。 

从 4 月 30 日起至 6 月 13 日约一个半月的时间里，4 个种群的平均高度相似。此后，汤

口种群平均高度比自身前期有所降低，主要是由于个别生长高度较高的个体死亡造成(该水

杉母树 6 月 13 日的幼苗为 28 个，到 7 月 9 日只剩 19 个幼苗)，此后虽然汤口种群的死亡率

基本稳定，但该种群的平均高度仍然一直低于师大和利川两种群(差异显著)。师大和利川两

种群高度基本持平，但在 9 月 8 日之后利川两种群的平均高度开始有偏高的趋势，但 3 个种

群高度无差异。 
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图 4.8 幼苗生长期 4 个种群平均高度变化图 

Figure 4.8 Average heights of seedlings of 4 populations 

注：*表示与其它有显著差异(p<0.05)。 

 

4.3.4.3 幼苗的其它特征 

10 月 10 日、11 月 11 日、12 月 10 日分别测量幼苗的基径、冠幅和侧枝数。平均侧枝

数华东师大种群 10 月至 12 月分别为 12.16±1.91 个、14.63±2.88 个和 14.63±2.88 个；汤

口种群三个月分别为 11.90±1.95、14.96±2.89 和 14.96±2.89 个；桂花种群分别为 12.84±

1.27、14.80±1.54 和 14.80±1.54 个；利川其它种群分别为 12.04±2.65、14.24±2.92 和 14.24

±2.92 个。4 个种群的 11 月和 12 月侧枝数都没有变化。经检验，4 个种群基径、冠幅、侧

枝数之间均无差异(图 4.9)。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 4.9 幼苗基径和冠幅变化 

Figure 4.9 Changes of SBD and MCD of seedlings 
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4.3.5 交配系统 

    交配系统分析中，华东师大种群分析的植株数为 5 个，分别是 1、2、16、17、18 号个

体，共 35 个种子萌发成幼苗的基因型，平均每个个体分析的种子数为 7 个；利川桂花种群

共分析植株数 10 个，102 个幼苗的基因型，平均每个体种子数 10.2 个；利川其它种群分析

植株数 9 个，88 个幼苗基因型，平均 9.78 个；汤口种群由于可供分析的个体太少，无法分

析。 

表 4.13 用于交配系统分析的个体及幼苗数 

Table 4.13 Individual and the number of seedlings for the analysis of mating system 

种群 

Population 

植株数 

No. of trees

个体编号 

Seedling 

幼苗个数 

No. of seedlings

幼苗总数 

Total no. of 

seedlings 

平均每个体幼苗数

No. of seedlings per 

trees 

1、18 6 

2 7 HSD 5 

16、17 8 

35 7 

1、4、6 10 

2 9 

3 7 

5、7、8、10 11 

GH 10 

9 12 

102 10.20 

1、9 9 

5 10 

2、6、7、8 11 
QT 9 

3、4 8 

88 9.78 

 

4.3.5.1 等位基因频率 

用 MLTR 程序采用最大似然法算出的各种群花粉库和胚珠库各位点常见等位基因的频

率见下表。6 个位点共有等位基因 15 个，平均每个位点 2.5 个。但是 4 个种群没有一个种群

包含所有 15 个等位基因。所有等位基因的频率分布几乎全部在 0-0.100 和 0.900-1.000 之间，

也就是说每个位点都存在一个等位基因为主的现象。 

桂花种群的常见等位基因最多为 14 个，比全部等位基因只少 Cjgssr140 位点的一个，

而这个等位基因是华东师大种群独有的。6 个位点中 5 个是多态位点，只有一个为单态，最

多一个位点含有 4 个等位基因(Cjgssr130)，特有等位基因最多，有 4 个。另一个原产地种群

常见等位基因为 9 个，6 个位点有 3 个多态 3 个单态，无特有等位基因。华东师大种群有 10

个等位基因，6 个位点有 3 个是多态位点。其中一个位点还有一个特有等位基因，但频率不

高，只有 0.025。黄山种群由于只有两个母树个体，只有一个位点有两个等位基因，其余位

点都只有一个等位基因。 

 

 



 

表 4.14 4 个种群的花粉库和胚珠库各位点等位基因频率 

Table 4.14 Pollen and ovule frequencies of the alleles of 4 populations 

位点 

Locus 

等位基因

Allele 

HSD 种群 

Population of HSD

TK 种群 

Population of TK

GH 种群 

Population of GH 

QT 种群 

Population of QT

Cjgssr33 A 1.000(0.000) 1.000(0.000) 0.969(0.015) 0.992(0.008) 

 B - - 0.031(0.015) 0.008(0.008) 

Cjgssr142 A 1.000(0.000) 1.000(0.000) 0.988(0.008) 1.000(0.000) 

 B - - 0.012(0.008)  

Cjgssr125 A 1.000(0.000) 1.000(0.000) 0.994(0.006) 1.000(0.000) 

 B - - 0.006(0.006)  

CJS0955 A 0.041(0.033) 0.113(0.003) 0.059(0.112) 0.005(0.006) 

 B 0.021(0.016)  0.008(0.008)  

 C 0.938(0.031) 0.887(0.003) 0.933(0.111) 0.995(0.005) 

Cjgssr130 A 0.022(0.020) - 0.047(0.081) 0.032(0.016) 

 B - - 0.022(0.011)  

 C 0.978(0.020) 1.000(0.000) 0.898(0.131) 0.968(0.016) 

 D - - 0.032(0.115)  

Cjgssr140 A 0.025(0.038) -  - 

 B 0.975(0.038) 1.000(0.000) 1.000(0.000) 1.000(0.000) 

注：“-”表示位点的该等位基因频率为 0；花粉库和胚珠库的等位基因相等；括号中为标准差。 

 

4.3.5.2 异交率 

    用MLTR程序分别估计了 4个种群的单位点异交率(ts)和由多位点联合估测的异交率(tm)

以及近交系数(表 4.15)。 

表 4.15 3 个种群的异交率 

Table 4.15 Outcrossing rates of 3 populations 

位点 

Locus 

HSD 种群 

Population of HSD 

GH 种群 

Population of GH 

QT 种群 

Population of QT 

Cjgssr33 - 1.005±0.431 - 

Cjgssr142 - - - 

Cjgssr125 - - - 

CJS0955 1.171±0.143 1.063±0.340 - 

Cjgssr130 0.660±0.596 1.091±0.298 1.081±0.340 

Cjgssr140 0.780±0.572 - - 

ts 0.870±0.437 1.053±0.356 1.081±0.340 

tm 1.200±0.002 1.185±0.109 - 

注：ts 是由多位点联合估测时得到的单位点异交率；tm 是由 CJS0955、Cjgssr130 两位点估测的多位点异交

率；“-”为纯合或最常见等位基因的频率大于 0.98 的位点。 



 

 

华东师大种群 3 个多态位点的单位点异交率从 0.660±0.596 至 1.171±0.143。桂花种群

3 个多态位点的单位点异交率比较均匀，分别为 1.005±0.431、1.063±0.340 和 1.091±0.298。

利川其它种群 1 个多态位点的单位点异交率为 1.081±0.340。黄山种群由于个体数较少，不

足以进行异交率的计算。 

由 CJS0955、Cjgssr130 两位点估测的华东师大和桂花种群的多位点异交率，华东师大

种群为 1.200±0.002，略高于桂花种群(1.185±0.109)。 

4.3.5.3 相对适合度 

    从播种至种子萌发阶段结束(4 月 30 日)，各种群的相对适合度如下表： 

 

表 4.16 各种群个体的相对适合度 

Table 4.16 Relative fitness of seeds of 4 populations 

 
HSD 种群 

Population of HSD

TK 种群 

Population of TK 

GH 种群 

Population of GH 

QT 种群 

Population of QT 

播种种子数 7200 1932 4000 4000 

萌发末期幼苗数 139 111 1314 1111 

存活力 0.0193 0.0575 0.3285 0.2778 

相对适合度 0.059 0.175 1 0.846 

 

    桂花种群存活力最高，以其相对适合度为 1，利川其它种群的相对适合度为 0.846。两

个人工种群相对适合度极小，汤口种群为 0.175，大致相当于桂花种群的 1/6，而华东师大种

群大致只有桂花种群的 1/17，仅为 0.059。 

 

4.4 讨论 
4.4.1 水杉人工种群的种子形成和幼苗生长 

我们以上海华东师范大学和黄山汤口两人工水杉种群为例，从开花、交配系统、结实、

产种、幼苗生长等一系列过程把水杉人工种群与湖北利川水杉自然种群进行对比。 

经调查，华东师大种群 2003 年具球果数 188 株，多于 2004 年的 134 株和 2005 年的 133

株。2004 年具有雄花序的个体数 50 株，多于 2005 年的 26 株，但 2006 年的又比 05 年多，

为 40 株。虽然具有雌花芽的数量难以统计，但结球果的数量一定程度上也可以代表具雌花

芽的情况。从以上几年的情况来看，华东师大的水杉开花和结实情况各年间不同，开花呈“多

—少—多”的趋势，结实有“多—少—少”的趋势。黄山的水杉生长旺盛，年年开花结实(方

德年等 2002)，但据我们观察，黄山的近两年结实情况也有多少之分，黄山汤口镇种群水杉

树都集中长在马路的两侧，长约 3000 米，树木较大，胸径大都约 50cm。据观察，黄山种群

2004 年几乎有一半的水杉个体都结有种子，据说这还是结果较少的一年。但 05 年再观察时

结果实的形式更差，只有少数的树上结果，并且每棵树结球果的数量的也比上年少。据估计，

04 年黄山种群每棵树大约结球果 500-600 个，而 05 年只有 50 个左右。原产地水杉的结实

有“丰—平—歉—歉”的规律(王希群 1994)，有明显的丰歉年(王希群等 2005)，水杉人工



 

种群也沿袭了这些规律，结种有大小年之分。而且一个种群内的每个个体结实也有大小年之

分，因此华东师大种群各区域各年间的开花结实情况也不尽一致，形成了有些区域比上年高

而有些区域比上年低的形式。结实大小年的情况在植物中属于常见现象，比如侧柏中也有结

实大小年的情况，大小年间隔一般为 1-2 年，株间结实大小年出现的时间也不一致(李书靖

等 2000)。火炬松经调查也有此现象，Pinder 等(1995)报道 1985 年的种子产量远远少于 1986

和 1987 年。 

原产地利川种群的种子无论重量还是大小都明显大于华东师大种群，黄山汤口种群的种

子重量与利川两种群有极显著差异，但大小却与利川两种群无差异。从萌发实验中得出人工

种群种子的相对适合度大致只相当于自然种群的 1/17 和 1/6。尽管产生种子的数量很大，野

生水杉的发芽率很低已有报道(张卜阳 2000, 廖绍忠，周万良 1989, 辛霞等 2004)，但人工

水杉与野生水杉相比发芽率更加低。无论是形态特征还是发芽率，水杉人工种群的种子都小

于自然种群，表明自然种群的种子质量高。人工水杉种群的幼苗生长过程与自然种群几乎无

差异，说明限制人工种群自我更新能力的问题出在种子质量上，种子质量低导致植物的适合

度下降(Orellana et al. 2005)。火炬松也有类似情况发生，不管产种量大还是小的年份，在种

子形成幼苗的过程中效率非常低。但是火炬松有两方面原因，一是出苗率很低，另外还有一

个原因是新生苗的死亡率很高(Pinder et al. 1995)。黄山松种子发芽率不高，种子活力低，也

是影响其种群繁殖和更新的因素(罗世家，易咏梅 2000)。种质库——是植物现存个体储存

遗传变异的仓库，种质库的优良可揭示物种的遗传潜力(Tanksley & McCouch 1997)，对一个

物种的生存至关重要，特别是野生物种。水杉的野生种群保存种质资源优于人工种群，人工

种群生存潜力值得置疑。 

人工水杉交配系统的异交率比自然种群略高，并且人工种群和自然种群的幼苗生长除高

度上汤口种群略有偏低外，其它种群无论从高度，还是基径、冠幅和侧枝数都无差异。基因

有“噪音繁殖”的现象(Pedraza & Oudenaarden 2005)，人工水杉种群的繁殖过程存在大量的

“噪音繁殖”，大量败育种子的产生不仅浪费植物用于繁殖的资源，还给人以“兴旺”的假

象。萌发即是对噪音繁殖的一个强烈选择过程，败育种子经淘汰，只有质量过关的种子才能

萌发并生长。种子经选择后，人工水杉种群的幼苗生长与自然种群无差别。大量自交后代死

亡或适合度低导致了人工种群表现出高度的异交率。 

 

4.4.2 人工水杉种群的繁殖瓶颈 

比较来看，水杉的人工种群尽管数量上远远多于野生水杉，甚至比曾经自然分布的水杉

种群范围都大，但人工种群繁殖能力远未达到野生水杉的水平。本研究是在人工环境中提供

了良好条件下进行的，种子萌发率较高，水杉自然种群的萌发率(32.85％和 27.78%)高于原

产地播种水杉种子的发芽率(12±3%)(张卜阳 2000)，可以想象若是完全天然状态下种子的

萌发率还要低很多。本研究中人工种群的种子萌发率为 1.93%和 5.75%，在天然状态下将会

更低，这也是为什么尽管许多人工水杉林的年龄已进入繁殖阶段，但未见天然更新的幼苗的

主要原因。 

正由于种子被当作植物的“遗传资源”(Charles 2001)，所以植物的种质问题是个难题(hot 

potato)(Stokstad 2002)，水杉人工种群问题也恰恰出在这里。影响人工水杉种群繁殖的瓶颈，



 

主要在于连接亲本和后代的枢纽——种子质量的好坏。从种子的物理性质和发芽情况，都可

反映水杉人工种群与自然种群的差距。在火炬松的繁殖影响因素研究中也得到同样结论，在

种子产生、种子发芽、幼苗存活以及幼苗生长一系列环节中，限制火炬松繁殖成功的最重要

因素是由种子形成幼苗的概率很低(Pinder et al. 1995)。植物繁殖的成功率取决于健康种子的

生产状况(Sundaresan 2005)，而且，环境差异的作用相比于植物本身特征(如种子的质量)是

微不足道的(Moles et al. 2005)。水杉人工种群种子的质量低影响个体后代的适合度，影响整

个种群的自我更新能力。因此，水杉人工种群的繁殖正受到严重威胁。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

第五章 水杉保护建议 
 

5.1 水杉人工种群的恢复建议 
水杉是重要的活化石植物，也是全球性的濒危物种。保护水杉，不仅保护自然种群，迁

地保护的新种群也应该建立并且保护(Rogers 2002)，新种群的建立是对野生物种基因的储存

方式(Hedrick 1995)。我们的研究显示，尽管水杉在数量上恢复了，在分布上也超过了古代

水杉曾经的面积，但是人工种群的遗传结构并没有完全恢复。微卫星对水杉自然种群的遗传

结构分析，比我们以前用 RAPD 分析结果(Li et al. 2005)更加令人感到保护水杉的紧迫性。

无论从种内遗传多样性，还是从种间遗传分化角度，微卫星研究结果更加深入的提示我们水

杉种群严重的濒危程度，以及我们加强正确保护措施的必要性。同时，对水杉人工种群自我

更新能力研究表明，现有水杉人工种群本身具有繁殖瓶颈，并且繁殖环境不利，几乎丧失种

群天然更新能力。 

种群的恢复不仅是生态环境的恢复，还要恢复种群本身的遗传结构和生存能力。遗传变

异在应对环境变化时起了重要的作用。在遗传因素没有影响物种之前，大部分物种都不会趋

向灭绝(Spielman et al. 2004)。但很少有濒危物种的恢复涉及到遗传结构角度。由于恢复过程

未考虑遗传背景，濒危物种莫纳罗亚山的玄参科植物 Cordylanthus maritimus(Helenurm & 

Parsons 1997)和大叶藻(Zostera marina)(Williams & Orth 1998)的恢复种群遗传多样性都出现

较低的后果。所以，对水杉人工种群遗传结构的恢复非常迫切。 

同时，对物种保护的遗传途径，要利用自然和种子库中所提供的遗传变异这笔财富

(Tanksley & McCouch 1997)。水杉人工种群繁殖的瓶颈是种子质量低，对繁殖力的恢复关键

在于提高种子质量，以便恢复水杉人工种群的天然更新能力。 

首先，人工水杉种群栽培应考虑合理的密度，以保证提供充足的繁殖力量所需的营养。

可利用的资源是生物生长和繁殖的保障。每个生物都只能在生长、存活和繁殖的各种可能组

合中寻找一个最佳方案，以最大限度地实现其繁殖成效(张大勇 2004)。植物在有限的资源

下，如果分配给生长、存活的资源量增加，势必影响到繁殖。如果分配给繁殖的资源量增加，

用于存活、生长的减少，也会影响到植物未来的生长与繁殖活动(张大勇 2004)。种群密度

对植物产种、结实，进而对后代适合度的影响已有许多报道(Pinder et al. 1995, Lazcano et al. 

1997, Ali & Zaman 1997, Arango et al. 1998)。因此，提高人工水杉种群的繁殖，要尽可能地

给以人工种植水杉可利用资源，使之自身合理地分配各部分资源利用量，最大限度实现繁殖

成效。人工水杉种群栽培过程中，不仅选择合适的生长环境，还要考虑合理的种群密度。 

其次，取样时应避免种子来源单一的现象，保持新建种群的遗传多样性。人工水杉种群

遗传多样性低于自然种群，引种时存在取样单一的问题，传统林业育种方法一般是从一些“优

树”中收集种子。这种方法可能对获得某些特别性状有利，但是不太适合物种遗传特性的恢

复。更加适当的方法是种子的收集要考虑遗传背景，并且尽可能地有遗传代表性(Guerrant 

1992)，避免仅从一些性状优良、长势良好的“优树”采种。在栖息地破坏非常严重以致短

期存活都成问题的种群中，提高种群的遗传多样性尤为重要(Haig 1998)。甚至，在水杉古树

数量只有 5 千多株这种数量相当小的种群中，把每个野生个体都取样建立新种群也是可能的

(Li et al. 2005, McKay et al. 2005)。 



 

第三，取样也要避免种质混杂的问题，保持新建种群间的遗传分化程度。如上所述，水

杉人工种群的遗传恢复应该适当增加种群的遗传多样性，避免取样单一，但也不要种质混杂。

在经历了漫长的进化过程后，不管是由于较弱的基因流(Qiu 2004)，还是遗传漂变(Bucci 

1997)，或者是由于特殊的环境原因，每个种群都会形成自己独立的“特性”，具有适应当地

环境条件的独特基因(McKay et al. 2005)，种群间自然有一定程度的遗传分化。为了使异地

保护种群尽可能的避免驯化，保持其原有的遗传特性，迁地引种时要考虑种群遗传分化的问

题，否则会磨灭种群间的界线，丢失部分特色基因，使各个种群基因混杂。尽管种质混杂可

以增加恢复种群的遗传多样性，但这种方法不适合濒危物种新种群的重建(Lesica & Allendorf 

1999)。基因型混杂导致恢复种群不能保持野生种群的遗传变异，并且可能导致远交衰退

(Barrett & Kohn 1991, Waser 1993)。植物种群恢复的主要挑战之一是如何达到一种既避免近

交衰退，同时又要阻止远交衰退的平衡状态(McKay et al. 2005)。因此，濒危物种恢复时不

仅要适当增加种群的遗传多样性，还要注意保持各恢复种群间一定的遗传分化程度。人工种

群最好有与自然种群相对应的遗传分化格局(李媛媛 2003)，遗传分化程度越大，该种群越

有独立的保护价值(Bucci 1997)，越应该在种群水平上保护物种(Rogers 2002)。 

鉴于以上情况，对水杉野生种群采种时应对不同种群的种子实行分区管理，避免不同种

群的混杂；同时，找到匹配的气候和环境条件地点(McKay et al. 2005)，对来自不同种群的

种子或种苗实行分区配送，这样才可以保存原生种群的遗传结构。所以，每一个自然种群最

好有本身类似的多个恢复种群，尽量避免与其它自然种群种质混合。 

 

5.2 水杉自然种群的保护建议 
水杉人工种群遗传结构的不成功恢复，天然更新能力差，更加暗示给我们保护水杉自然

种群的必要性和迫切性。水杉自然种群自其发现以来就一直得到保护，但它的生存状况仍然

不容乐观(李媛媛 2003, 王希群等 2005)。 

1972-1974 年对利川水杉普查时，共编号原生水杉母树(胸径 20cm 以上)5069 株；十年

后再次普查原生水杉母树为 5746 株；再过二十年后(2002-2004 年)的调查只剩 5360 株(王希

群等 2005)。20 年间水杉古树死亡 386 株，占 6.72%。水杉古树的径级结构呈倒金字塔型，

为衰退型种群(李媛媛 2003)。原生水杉种群 1980 年时已经没有天然更新的幼苗、幼树，与

1948 年水杉大树下的灌木丛中存在水杉幼苗的状况截然不同(Bartholomew et al. 1999)。群落

变化由混交林变为纯林、结构趋于简单、生物多样性减少、天然更新困难(王希群等 2005)。

水杉古树病虫害依然存在，至 2001 年已由 684 株水杉树遭受色卷蛾的危害(文甲举等 2001)。

水杉树木与当地居民的房屋非常近，受人为活动影响强烈(李媛媛 2003)。可见，水杉自然

种群趋于衰退，面临消失的危险。 

鉴于上述水杉自然种群的生存现状，不仅要对现有水杉自然种群进行较好的保护，如消

灭病虫害，教育居民避免进行危害水杉树的活动等，还应人为的帮助其建立适合幼苗生长的

生境。为此，我们提出保护野生水杉的如下两条措施： 

⑴退耕还林。洪水冲积下形成的小台地是水杉合适的生境，但基本上变成了耕地，种植

了以水稻为主的粮食作物，可将耕地废弃，供水杉自然更新用。但是，该项措施将触及当地

居民的根本生活来源，甚至会涉及到移民等问题，花费巨大资金，实施有较大难度。 



 

⑵人工辅助下的自然更新措施。水杉为演替前期种类，在自然演替下，以及人为种植其

他植物，自然水杉林下郁闭度高，不适合幼苗幼树生长。因此，应禁止人们种植竹子、黄连

等植物，并且定期砍伐清理林下灌木丛，形成透光生境，任种子自然散布，为种子萌发、幼

苗幼树生长提供合适的环境，从而达到自然更新的目的。 

我们对水杉的保护研究表明，濒危物种的恢复不仅仅是数量恢复，遗传结构和天然更新

能力也要同时恢复。在考虑濒危物种恢复计划，或者制定濒危物种从红皮书中降级

(downlisting)或去除(delisting)标准时，应该考虑遗传信息和更新能力。这是保证恢复种群具

有与野生种群相似的遗传变异程度的重要因素(McGlaughlin et al. 2002)，也是新种群具有自

我维持能力的保证(Pavlik et al. 1993)。至于恢复种群与自然种群之间到底需要多大的遗传相

似和遗传变异程度，应该具体物种具体分析。 
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