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摘　 要: 为了探索草果(Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏ)的栽培地理起源ꎬ该文检测了草果、拟草果(Ａ. ｐａｒａｔｓａｏｋｏ)的 ｃｐＤＮＡ
序列变化ꎬ并获取了单倍型多态性信息ꎮ 结果表明:(１)２０ 个草果居群 ２７２ 个植株、５ 个拟草果居群 ６２ 个植

株共检测到 ７ 种单倍型ꎮ 其中ꎬ草果有 ３ 种单倍型(Ｈ１、Ｈ３、Ｈ６)ꎬ拟草果有 ６ 种单倍型(Ｈ１、Ｈ２、Ｈ３、Ｈ４、
Ｈ５、Ｈ７)ꎮ Ｈ１ 和 Ｈ３ 为共享单倍型ꎬＨ６ 为草果私有单倍型ꎬＨ２、Ｈ４、Ｈ５、Ｈ７ 为拟草果私有单倍型ꎮ Ｈ１ 为普

通单倍型ꎬＨ２ 为祖先单倍型ꎮ (２)草果居群遗传多样性远小于拟草果居群ꎬ遗传变异主要来源于居群内ꎬ拟
草果居群主要来源于居群间ꎮ 麻栗坡铁厂(ＴＣ)、屏边玉屏(ＹＰ)居群的遗传多样性、单倍型多样性高于其

他 １８ 个草果居群ꎮ (３)进一步分析表明ꎬ包含屏边、马关、西畴、麻栗坡的云南东南部前端地域和邻接的广

西那坡可能共同构成草果栽培驯化起源中心ꎬ以麻栗坡为核心区域ꎬ向周边的西畴、马关、屏边、那坡扩张ꎮ
因此ꎬ结果显示应对 ＴＣ、ＹＰ、那坡下华(ＸＨ)居群加以保护ꎮ 该研究结果为草果种质资源保护、利用提供了
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ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏꎬ Ａ. ｐａｒａｔｓａｏｋｏꎬ ｈａｐｌｏｔｙｐｅꎬ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍꎬ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｏｒｉｇｉｎ ｏｆ ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ

　 　 草果( Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏ)果实入药ꎬ味辛性温ꎬ
具有温中健胃、消食顺气、祛寒湿的功能(中国药

典委员会ꎬ２０２０)ꎬ也被常作辛香料添加于食物中ꎮ
草果主产于中国云南ꎬ在越南亦有分布 (Ｗｕ ＆
Ｒａｖｅｎꎬ２０００)ꎮ 中国云南的栽培历史悠久ꎬ截至

２００４ 年ꎬ种植面积和产量均占全国的 ９０％以上

(明建鸿和胡耀华ꎬ２００４)ꎮ 目前ꎬ草果的栽培起源

尚未明确ꎬ而草果产业发展需要亟待解决其产量

和质量低下的问题ꎮ 通过阐明草果的栽培起源ꎬ
认识其栽培驯化后的遗传结果ꎬ有利于瞄准优良

种质资源并提高品质ꎮ
Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.( ２００４)研究表明豆蔻属( Ａｍｏｍｕｍ)

是一 个 并 系 类 群ꎬ 属 下 的 草 果、 拟 草 果 ( Ａ.
ｐａｒａｔｓａｏｋｏ)和姜味砂仁( Ａ. ｃｏｒｉａｎｄｒｉｏｄｒｏｒｕｍ)共同

组成一个单系ꎮ 拟草果是草果亲缘关系最近的同

属野生植物ꎬ它们的果实光滑、唇瓣顶端全缘而

薄ꎮ 前期资源调查、样品采集中发现云南文山州、
红河州等草果传统产区通常有野生拟草果植株伴

生ꎬ果实偶有混入草果ꎬ是草果药材的混淆品ꎮ 但

是由于它们种子挥发油成分不同ꎬ不能当作同一

药材(徐国钧ꎬ１９９７)ꎮ 广西那坡规六村(原属下华

乡ꎬ后并入百省乡)邻近村 １９６８ 年采收周围野生

拟草果果实育苗种植ꎬ果实食用ꎮ 在海拔≥１ ２００
ｍ 的地方ꎬ草果结果较多ꎻ在海拔 ９００ ｍ 的地方ꎬ
草果开花多ꎬ结果极少或基本不结实ꎬ而拟草果大

量结果ꎮ 干旱、光照多或少ꎬ草果生长不好或死

亡ꎬ而拟草果都生长很好ꎮ 草果果实成熟后不脱

落ꎬ拟草果果实较小ꎬ成熟后脱落而腐烂ꎮ 姜味砂

仁因根茎、叶、果实有芫荽的味道(Ｗｕ ＆ Ｒａｖｅｎꎬ
２０００)而易于识别ꎬ前期研究未发现在草果居群周

围有分布ꎮ 因此ꎬ研究中将拟草果作为外类群ꎮ
居群分化过程是一个遗传和系统发生的过

程ꎮ 一个物种现有的居群结构不仅能反映目前基

因交流的模式ꎬ也能反映谱系分隔的历史ꎬ而阐明

居群分化过程是研究进化多样性的基础(Ｋｅｎｎｅｔｈ ＆
Ｂａｒｂａｒａꎬ１９９９)ꎮ 植物 ｃｐＤＮＡ 具有分子量小、结构

简单且多拷贝的特性ꎬ在大多数被子植物中ꎬ
ｃｐＤＮＡ 为单亲母系遗传ꎬ有自己独立未被干扰的

进化历史ꎬ可用于追溯植物起源和迁移历史ꎻ且
ｃｐＤＮＡ 为单拷贝基因ꎬ后期 ＰＣＲ 扩增、测序和序

列分析的可行度较高 ( Ｂａｄｅｎｅｓ ＆ Ｐａｒｆｉｔｔꎬ １９９５ꎻ
Ｐｅｔｉｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ 探索植物 ｃｐＤＮＡ 序列变化获

得物种演化信息ꎬ可搭建联系居群水平的分化过

程与宏观进化的系统地理学关系之间的桥梁ꎮ 因

此ꎬ我们利用草果、拟草果 ｃｐＤＮＡ 的序列变化ꎬ试
图探寻草果的栽培地理起源ꎬ以期为草果种质资

源的保护、利用奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

样品采自中国云南、广西ꎬ以及越南河江(表

１ꎬ图 １)ꎬ凭证标本存于云南中医药大学ꎮ ８ 个草

果居群( ＬＣ、ＨＳ、ＳＤ、ＴＢＧ、ＬＪ、ＴＹ、ＺＨ、ＪＸ)无拟草

果伴生ꎬＴＢＧ 种源自越南经缅甸而来ꎬ其余 ７ 个由

当地供销社在 ２０ 世纪从云南文山州、红河州引种

栽培ꎮ 每个草果居群随机选取 ７ ~ ２６ 个植株ꎬ植株

之间相距≥５ ｍꎻ生长在草果居群周边(直线距离≤
２００ ｍ)的全部拟草果植株为一个居群ꎬ悉数采样ꎮ
每一植株选取健康叶片ꎬ置于含硅胶的密封袋中

５００２１２ 期 赵小丽等: 基于 ｃｐＤＮＡ 单倍型多态性的草果栽培地理起源证据



干燥ꎬ并于－２０ ℃冰箱中保存ꎮ
１.２ 仪器与试剂

ＰＣＲ 扩增仪 ( ＢＩＯ￣ＲＡＤ Ｃ１０００)、常温离心机

(ＥｐｐｅｎｄｏｒｆꎬＣｅｎｔｒｉｆｕｇｅ ５４１５Ｄ)、凝胶电泳仪 ( ＢＩＯ￣
ＲＡＤꎬＰｏｗｅｒ Ｐａｃ Ｂａｓｉｃ)、凝胶成像系统(ＢＩＯ￣ＲＡＤꎬ
Ｕｎｉｖｅｒｓａｌ ＨｏｏｄＩＩ)ꎮ 植物基因组 ＤＮＡ 提取试剂盒

(北京百泰克ꎬ ＤＰ３１１２)、 ＰＶＰ￣４０、 ＥＤＴＡ、 Ｔｒｉｓ、 Ｔａｑ
ＰＣＲ 等ꎮ
１.３ 总 ＤＮＡ 的提取

采用改良植物基因组 ＤＮＡ 快速提取试剂盒提

取总 ＤＮＡꎮ 对试剂盒说明书操作步骤稍做改动ꎬ
加入 Ｂｕｆｆｅｒ Ｐ１ 和 ＲＮａｓｅ 后水浴 ３０ ｍｉｎꎮ ＤＮＡ 洗脱

时分 ２ 次加入 ＥＢ 洗脱液ꎬ依次为 ３０、２０ μＬꎮ １％
琼脂糖凝胶电泳检测后ꎬ将提取出的 ＤＮＡ 存于

－２０ ℃冰箱ꎬ备用ꎮ
１.４ 引物的筛选

依据文献初步筛选出 ５ 对 ｃｐＤＮＡ 序列 (表

２)ꎮ 其 中ꎬ ｔｒｎＨＧＵＧ￣ｐｓｂＡ、 ｒｐｓ１６Ｆ￣ｒｐｓＲ 与 ｔｒｎＬ￣ｔｒｎＦ
序列能更好地扩增材料总基因组 ＤＮＡꎬ且 ＰＣＲ 产

物双向测序结果较好ꎮ
１.５ ＰＣＲ 扩增

扩增体系:总体积为 ２５ μＬꎮ 其中ꎬＴａｑ ＤＮＡ
聚合酶 ( １. ０ Ｕ􀅰μＬ￣１ ) １２. ５μＬꎬ正反向引物 ( １０
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)各 １. ５ μＬꎬＤＮＡ 模板( ３０ ｎｇ􀅰μＬ￣１) １
μＬꎬｄｄＨ２Ｏ 加至 ２５ μＬꎮ 扩增程序为 ９４ ℃预变性

４ ｍｉｎꎬ９４ ℃变性 ４０ ｓꎻ６４ ℃退火 ３０ ~ ４０ ｓꎬ７２ ℃延

伸 ４０ ｓꎬ循环 ３３ 次ꎻ７２ ℃ 延伸 ６ ｍｉｎꎮ 产物存－４
℃冰箱ꎬ送上海生工(Ｓａｎｇｏｎ Ｂｉｏｔｅｃｈ)双向测序ꎮ
１.６ 数据分析

利用 ＧｅｎｅｓＣｏｄｅ Ｓｅｑｕｅｎｃｈｅｒ ５.４.５ 软件拼接测

序所得的双向序列ꎬ及 ＣｌｕｓｔａｌＸ ２. ０. １０( Ｌａｒｋｉｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００７)自动排列比对ꎬ结果导入 Ｂｉｏｅｄｉｔ ７.０５ 软

件(Ｈａｌｌꎬ１９９９)手工校对调整ꎬ矩阵中有系统发育

信息的空位(Ｇａｐ)按照插入缺失简单编码方法编

码(刘杰ꎬ２０１１)ꎮ
１.６.１ 序列变异与单倍型分布　 利用 Ｂｉｏｅｄｉｔ ７.０５ 软

件分别将比对完成的 ３ 个序列的两端切平ꎬ统计每

一序列长度ꎮ ＭＥＧＡ ７.０.１４ 软件确定 ３ 个序列中碱

基 Ｇ＋Ｃ 含量、特异变异位点、矩阵中包含的碱基插

入 /缺失情况ꎮ 利用 ＤｎａＳＰ ６.１０.０１ 分别计算 ３ 个序

列核苷酸多态性(ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ π)、单倍型多

样性( ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬＨｄ) (Ｎｅｉ ＆ Ｔａｊｉｍａꎬ１９８１ꎻ
Ｂｏｒｏｗｓｋｙꎬ２００１)ꎬ以及单倍型在居群中的分布ꎮ

常用参数 π 和 θ 可以衡量核苷酸多态性(Ｎｅｉ ＆
Ｌｉꎬ１９７９ꎻ刘杰ꎬ２０１１)ꎮ 基于软件 Ｎｅｔｗｏｒｋ ５.０. １. ０
中值连接法(Ｍｅｄｉａｎ￣ｊｏｉｎｉｎｇ ｎｅｔｗｏｒｋ)ꎬ利用最大简

约标准对所有单倍型序列进行种内谱系的单倍型

网络分析ꎬ之后结合采样点经纬度信息将居群单

倍型分布以及共享情况利用 Ａｄｏｂｅ ＩＩｌｕｓｔｒａｔｏｒ ＣＣ
２０１９ 绘制成单倍型地理分布图ꎮ
１.６.２ 居群遗传多样性与遗传结构分析 　 利用

ＰｅｒｍｕｔｃｐＳＳＲ １. ２. １ 计 算 物 种 总 的 遗 传 多 样 性

(ＨＴ)、平均遗传多样性(ＨＳ)ꎮ 联合每一个体的 ３
个序列拼接结果ꎬ利用 Ａｒｌｅｑｕｉｎ ｖｅｒｓｉｏｎ ３.５.１.２ 检

测居群遗传结构ꎮ
１.６.３ 邻接系统进化树构建　 利用 ＭＥＧＡ ７.０.１４ 软

件的系统发育模块 ( ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ) 构建 ＮＪ 邻接树

(ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ ｔｒｅｅ)ꎮ 基于 Ｋｉｍｕｒａ ２ － ｐａｒａｍｅｔｅｒ
(Ｋ￣２Ｐ)模型和自举法(ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｍｅｔｈｏｄ)计算居群

对之间的平均遗传距离 ( ｃｏｍｐｕｔｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒｏｕｐ
ｍｅａｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ)ꎻ自举法重复次数( ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ)设置

为 １ ０００ꎻ替换包括(ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｓ ｔｏ ｉｎｃｌｕｄｅ)设置为

“ｄ:过渡＋横向(ｄ:Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｓ＋Ｔｒａｎｓｖｅｒｓｉｏｎｓ)”ꎻ位点

之间的速率 ( ｒａｔｅｓ ａｍｏｎｇ ｓｉｔｅｓ) 设置为统一速率

(ｕｎｉｆｏｒｍ ｒａｔｅｓ)ꎻ差距 /缺失数据处理( ｇａｐｓ / ｍｉｓｓｉｎｇ
ｄａｔａ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ)设置为完全删除(ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｄｅｌｅｔｉｏｎ)ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 序列特征和单倍型检测

３ 个序列 Ｇ＋Ｃ 含量在 ２９.６％ ~ ３２.７％之间ꎬ符
合叶绿体 ＧＣ 含量低的特点(孙果丽ꎬ２０１５)ꎮ ３ 个

序列均有碱基插入 /缺失ꎬπ 与 θ 的值均小于０.０１ꎮ
联合序列对齐后的长度为 ２ ２５８ ｂｐꎬ多态性信息位

点为 ６６ 个ꎬ共有 １８ 个碱基的插入 /缺失(表 ３)ꎮ
将联合片段应用于单倍型检测ꎬ依据碱基的插入 /
缺失、替换得到 ７ 种单倍型(表 ４)ꎮ
２.２ 单倍型在草果和拟草果中的分布及其关系

Ｈ１ 分布最广ꎬ为普通单倍型ꎻＨ２ 和 Ｈ４ 的个

体数极少ꎬ为稀有单倍型ꎻＨ６ 仅分布于 ＸＨ 居群ꎬ
Ｈ４、Ｈ５、Ｈ７ 分别分布于 ＲＨｙ、ＴＣｙ、ＹＰｙ 居群 (表

５)ꎮ ＴＣ、ＹＰ 居群各有 ２ 个单倍型ꎻ综合观察ꎬ云南

麻栗坡(ＴＣ、ＭＬ、ＴＣｙ)检测到 ４ 种单倍型ꎬ为单倍

型类型最丰富的地区ꎬ其次是西畴 ( ＦＤ１、 ＦＤ２、
ＦＤｙ)、屏边(ＹＰ、ＹＰｙ)、那坡(ＸＨ、ＢＳｙ)ꎬ均有 ３ 种

单倍型(表 １ꎬ表 ５ꎬ图 １)ꎮ 云南麻栗坡、西畴、屏边

６００２ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



表 １　 实验材料的采集信息
Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｍａｔｅｒｉａｌｓ

序号
Ｃｏｄｅ

居群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

采集地
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

经度
Ｌｏｎｇｔｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ
(ｍ)

样本量
Ｓａｍｐｌｅ
ｎｕｍｂｅｒ

１ ＧＬＪ 中国云南马关县古林菁乡
Ｇｕｌｉｎｊｉｎｇ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｍａｇｕａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０３°５９′１５.７２″Ｅ ２２°５１′５７.５４″Ｎ １ ５４０ ２６

２ ＭＢ 中国云南马关县马白镇
Ｍａｂａｉ Ｔｏｗｎꎬ Ｍａｇｕａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０４°２６′０３.６９″Ｅ ２３°０５′０４.７４″Ｎ １ ３６８ １０

３ ＲＨ 中国云南马关县仁和镇
Ｒｅｎｈｅ Ｔｏｗｎꎬ Ｍａｇｕａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０４°１８′１６.１１″Ｅ ２２°５５′１０.８８″Ｎ １ ４７３ １０

４ ＦＤ１ 中国云南西畴县法斗乡
Ｆａｄｏｕ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｘｉｃｈｏｕ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０４°４９′１９.９８″Ｅ ２３°２２′１９.５６″Ｎ １ ６７０ １０

５ ＦＤ２ 中国云南西畴县法斗乡
Ｆａｄｏｕ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｘｉｃｈｏｕ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０４°４９′３９.８４″Ｅ ２４°２２′２２.２６″Ｎ １ ５４０ １５

６ ＭＬ 中国云南麻栗坡县麻栗镇
Ｍａｌｉ Ｔｏｗｎꎬ Ｍａｌｉｐｏ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０４°４３′０６.９２″Ｅ ２３°０３′３３.１２″Ｎ １ ２４５ １０

７ ＴＣ 中国云南麻栗坡县铁厂乡
Ｔｉｅｃｈａｎｇ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｍａｌｉｐｏ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０５°０４′０９.０３″Ｅ ２３°１８′５３.８８″Ｎ １ ６２０ １６

８ ＹＰ 中国云南屏边县玉屏镇
Ｙｕｐｉｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｐｉｎｇｂｉａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０３°４１′５２.９８″Ｅ ２２°５４′５５.９８″Ｎ ２ ０４６ １５

９ ＡＤＢ１ 中国云南金平县阿得博乡
Ａｄｅｂｏ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｊｉｎｐｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０３°１３′０８.８６″Ｅ ２２°５４′１３.０１″Ｎ １ ４７７ １６

１０ ＡＤＢ２ 中国云南金平县阿得博乡
Ａｄｅｂｏ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｊｉｎｐｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０３°１３′５２.８９″Ｅ ２２°５４′０４.９０″Ｎ １ ５８２ １５

１１ ＬＣ 中国云南绿春县大兴镇
Ｄａｘｉｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｌüｃｈｕｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０２°２７′０３.２３″Ｅ ２２°５９′２０.３９″Ｎ １ ９８９ ２０

１２ ＨＳ 中国云南陇川县户撒乡
Ｈｕｓａ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｌｏｎｇｃｈｕａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

９７°４３′０５.３５″Ｅ ２４°２２′３２.２９″Ｎ １ ７７５ １０

１３ ＳＤ 中国云南盈江县苏典乡
Ｓｕｄｉａｎ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｙｉｎｇｊｉａｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

９７°５９′１３.０５″Ｅ ２５°１０′２４.４８″Ｎ １ ８６２ １４

１４ ＴＢＧ 中国云南盈江县铜壁关乡
Ｔｏｎｇｂｉｇｕａｎ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｙｉｎｇｊｉａｎｇ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

９７°４１′１６.３２″Ｅ ２４°４０′５３.４３″Ｎ １ ６７０ １４

１５ ＬＪ 中国云南隆阳区潞江镇
Ｌｕｊｉａｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｌｏｎｇｙａｎｇ Ｄｉｓｔｒｉｃｔꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

９８°４６′３０.０６″Ｅ ２４°５０′１７.３４″Ｎ ２ ０７０ ７

１６ ＴＹ 中国云南腾冲市腾越镇
Ｔｅｎｇｙｕｅ Ｔｏｗｎꎬ Ｔｅｎｇｃｈｏｎｇ Ｃｉｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

９８°３０′０７.７４″Ｅ ２５°０３′４２.１２″Ｎ ２ ２１９ １５

１７ ＺＨ 中国云南腾冲市中和镇
Ｚｈｏｎｇｈｅ Ｔｏｗｎꎬ Ｔｅｎｇｃｈｏｎｇ Ｃｉｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

９８°２０′５６.３８″Ｅ ２５°０７′２６.３２″Ｎ １ ６０７ １０

１８ ＪＸ 中国广西金秀县金秀镇
Ｊｉｎｘｉｕ Ｔｏｗｎꎬ Ｊｉｎｘｉｕ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｇｕａｎｇｘｉꎬ Ｃｈｉｎａ

１１０°１２′１３.６８″Ｅ ２４°０５′５８.９２″Ｎ １ ０６５ １４

１９ ＸＨ 中国广西那坡县百省乡
Ｂａｉｓｈｅｎｇ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｎａｐｏ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｇｕａｎｇｘｉꎬ Ｃｈｉｎａ

１０５°４５′０５.９４″Ｅ ２３°１０′４６.２０″Ｎ ８８０ １５

２０ ＧＢ 越南河江省管箔县
Ｇｕａｎｇｂｏ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｈｅｊｉａｎｇꎬ Ｖｉｅｔｎａｍ

１０４°５７′０５.２１″Ｅ ２３°０９′０５.９２″Ｎ １ ２８１ １０

２１ ＦＤｙ 中国云南西畴县法斗乡
Ｆａｄｏｕ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｘｉｃｈｏｕ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０４°４６′１６.６８″Ｅ ２３°２２′２６.７８″Ｎ １ ４７８ １３

２２ ＲＨｙ 中国云南马关县仁和镇
Ｒｅｎｈｅ Ｔｏｗｎꎬ Ｍａｇｕａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０４°１８′１３.８９″Ｅ ２２°５５′０４.５１″Ｎ １ ４７３ ７

２３ ＴＣｙ 中国云南麻栗坡县铁厂乡
Ｔｉｅｃｈａｎｇ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｍａｌｉｐｏ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０５°０４′１３.４５″Ｅ ２３°１８′５４.０３″Ｎ １ ７００ １５

２４ ＹＰｙ 中国云南屏边县玉屏镇
Ｙｕｐｉｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｐｉｎｇｂｉａｎ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｙｕｎｎａｎꎬ Ｃｈｉｎａ

１０３°４１′５３.６２″Ｅ ２２°５５′４３.２１″Ｎ １ ８８７ １２

２５ ＢＳｙ 中国广西那坡县百省乡
Ｂａｉｓｈｅｎｇ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｎａｐｏ Ｃｏｕｎｔｙꎬ Ｇｕａｎｇｘｉꎬ Ｃｈｉｎａ

１０５°４５′０５.９４″Ｅ ２３°１０′４６.２０″Ｎ ８８０ １５

　 合计 Ｔｏｔａｌ ２７２＋６２

　 注: １－２０ 为草果居群ꎬ２１－２５ 为拟草果居群ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: １－２０ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏꎬ ２１－２５ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ａ. ｐａｒａｔｓａｏｋｏ.

７００２１２ 期 赵小丽等: 基于 ｃｐＤＮＡ 单倍型多态性的草果栽培地理起源证据



表 ２　 预实验中所有 ５对 ｃｐＤＮＡ序列引物信息、引物来源
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ａｎｄ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｆｉｖｅ ｐａｉｒｓ ｏｆ

ｃｐＤＮＡ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅ￣ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

编号
Ｃｏｄｅ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ
ｎａｍｅ

序列 ５′－３′
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ５′－３′

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

１ ｔｒｎＨＧＵＧ ＣＧＣＧＣＡＴＧＧＴＧＧＡＴＴＣＡＣＡＡＴＣＣ Ｔａｔａ ＆
Ｓｉｍｐｓｏｎꎬ
２００３

ｐｓｂＡ ＧＴＴＡＴＧＣＡＴＧＡＡＣＧＴＡＡＴＧＣＴＣ Ｓａｎｇ ＆
Ｓｔｕｅｓｓｙꎬ
１９９７

２ ｒｐｓ１６Ｆ ＡＡＡＣＧＡＴＧＴＧＧＴＡＲＡＡＡＧＣＡＡＣ

ｒｐｓ１６Ｒ ＡＡＣＡＴＣＷＡＴＴＧＣＡＡＳＧＡＴＴＣＧＡＴＡ Ｔａｔａ ＆
Ｓｉｍｐｓｏｎꎬ
２００３

３ ｔｒｎＤ ＡＣＣＡＡＴＴＧＡＡＣＴＡＣＡＡＴＣＣＣ

ｔｒｎＴ ＣＴＡＣＣＡＣＴＧＡＧＴＴＡＡＡＡＧＧＧ Ｄｅｍｅｓｕｒｅꎬ
１９９５

４ ｔｒｎＧ ＧＡＡＣＧＡＡＴＣＡＣＡＣＴＴＴＴＡＣＣＡＣ

ｔｒｎＳ ＧＣＣＧＣＴＴＴＡＧＴＣＣＡＣＴＣＡＧＣ Ｈａｍｉｌｔｏｎꎬ
１９９９

５ ｔｒｎＬ ＣＧＡＡＡＴＣＧＧＴＡＧＡＣＧＣＴＡＣＧ

ｔｒｎＦ ＡＴＴＴＧＡＡＣＴＧＧＴＧＡＣＡＣＧＡＧ Ｔａｂｅｒｌｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９１

属于滇东南小区ꎬ为红河和哀牢山以东的云南南

缘地带(吴征镒和朱彦丞ꎬ１９８７)ꎬ邻接广西那坡ꎮ
Ｈ２ 位于网络图的中央位置ꎬ可能表明其为祖先单

倍型ꎻＨ２ 与 Ｈ３、Ｈ４ 之间亲缘关系较远ꎬＨ３ 和 Ｈ４
需要经过三次突变才能得到 Ｈ１ꎻＨ４、Ｈ５、Ｈ６ 均由

Ｈ２ 分别经过一步突变而来ꎬ它们与 Ｈ２ 的亲缘关

系较近ꎬ又和 Ｈ７ 共同聚为一支(图 １)ꎮ 这表明

Ｈ２、Ｈ４、Ｈ５、Ｈ６、Ｈ７ 是较原始的单倍型ꎬ而与它们

关系较远的 Ｈ１、Ｈ３ 是衍生的单倍型ꎮ 因此ꎬ结果

认为 ＴＣｙ、ＦＤｙ 是在本研究系统中较为原始的居

群ꎬ它们都具有祖先单倍型 Ｈ２ꎮ 比较 Ｈ５、Ｈ３ 与

Ｈ２ 亲缘关系的远近ꎬＴＣｙ 可能比 ＦＤｙ 更为原始ꎬ
更接近祖先居群ꎮ ＲＨｙ、ＢＳｙ、ＸＨ 可能也是比较原

始的居群ꎬ它们分别具有与祖先单倍型亲缘关系

较近的单倍型 Ｈ４、Ｈ５ 和 Ｈ６ꎮ 因此ꎬ云南麻栗坡、
西畴、马关和广西那坡可能是草果的栽培起源中

心ꎬ而麻栗坡(铁厂)可能是这一中心的核心区域ꎬ
向周边的西畴、马关、屏边、那坡扩张ꎮ

Ｈ１、Ｈ３ 在拟草果和草果中共享ꎬＨ１ 主要发生

在草果居群ꎬ１９ 个草果居群均有 Ｈ１ꎬ拟草果仅

ＢＳｙ 的 ４ 个植株有ꎻＨ３ 主要集中在 ＦＤｙꎬ在草果居

群仅 ＹＰ 的 ２ 个植株、ＴＣ 的 ４ 个植株有ꎮ 这反映

Ｈ１ 和 Ｈ３ 发生在草果栽培驯化之前ꎬ栽培驯化后

祖先遗传多态性在两个世系(谱系)中的分选和保

持ꎮ Ｈ６ 经由 Ｈ２ 一步突变而来ꎬ可能是一个古老

单倍型ꎬ发生在栽培驯化之前ꎮ Ｈ６ 经一步突变后

得到 Ｈ７ꎬ Ｈ７ 仅 存 于 ＹＰｙ (图 １ )ꎬ 且 频 率 不 高

(４.６７％)ꎬ与 Ｈ６ 的频率(５.０６％)接近(表 ５)ꎮ 因

此ꎬＨ６ 可能在拟草果中绝迹了ꎬ或是在样品采集

中遗漏了ꎮ 此外ꎬ草果的 ３ 个单倍型(Ｈ１、Ｈ３、Ｈ６)
源于拟草果的单倍型 Ｈ２、Ｈ４ꎮ
２.３ 遗传多样性和遗传结构

草果 ２０ 个居群 ２７２ 个植株共检测到 ３ 种单倍

型ꎬ占单倍型种类的 ４２.８６％ꎬ占植株数量的１.１０％ꎮ
拟草果 ５ 个居群 ６２ 个植株共检测到 ６ 种单倍型ꎬ相
应数值为 ８５.７１％和 ９.６８％ꎮ ２ 个共享单倍型占草果

单倍型频率的 ９２.４６％ꎬ相应地仅占拟草果的２４.１４％
(表 ５)ꎮ 这说明拟草果遗传多样性高于草果ꎮ

草果居群的单倍型多样性指数(Ｈｄ)和核苷酸

多样性指数(π)ꎬ１８ 个居群均为 ０ꎬＴＣ 最高ꎬ其次

是 ＹＰꎬ说明这 ２ 个居群遗传多样性高于其他 １８ 个

居群ꎮ ＦＤｙ 有两种单倍型ꎬＨｄ、π 值最高ꎬ遗传多

样性最高ꎻ遗传多样性较高的还有 ＢＳｙ 和 ＴＣｙꎮ 大

多数草果居群遗传多样性都比较低ꎬ拟草果居群

遗传多样性较高 (表 ５)ꎮ 因此ꎬ云南麻栗坡、西
畴、屏边、马关和广西那坡可能是草果、拟草果遗

传多样性中心ꎬ也可能是草果栽培起源中心ꎮ ＴＣ、
ＹＰ 的遗传多样性高于其他 １８ 个草果居群ꎬ说明

它们经历的人工选择较小ꎬ从而保留了较多的遗

传多样性ꎬ更接近祖先居群ꎮ 因此ꎬ云南麻栗坡、
屏边很可能是草果的栽培起源中心ꎮ

草果、拟草果居群遗传多样性检测表明ꎬ草果

居群总的遗传多样性 ＨＴ ＝ ０.１２１ꎬ居群内平均遗传

多样性 ＨＳ ＝ ０.０２２ꎬ核苷酸多态性 π ＝ ０.００１ ５２ꎬ居
群间遗传分化系数 ＦＳＴ ＝ ０.４１９ １５ꎻ而拟草果居群

ＨＴ ＝ ０. ９６３、 ＨＳ ＝ ０. ２４６、 π ＝ ０.００８ ５２、 ＦＳＴ ＝
０.７１５ ２１ꎻ草果居群的遗传多样性和遗传分化程度

远小于拟草果居群ꎮ ＡＭＯＶＡ 分析ꎬ草果居群的遗

传变异主要来源于居群内(５８.０８％)ꎬ拟草果居群

主要来源于居群间(７１.５２％)ꎻ居群间的遗传分化

程度ꎬ草果(ＦＳＴ ＝ ０.４１９ １５ꎬＰ<０.０１)远小于拟草果

(ＦＳＴ ＝ ０.７１５ ２１ꎬＰ<０.０１)(表 ６)ꎮ
２.４ 居群系统发育关系和草果栽培起源分析

３ 个 ｃｐＤＮＡ 序列联合后ꎬ构建了 ２０ 个草果居

群与 ５ 个拟草果居群间的系统发育关系ꎬ 所有分

８００２ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



表 ３　 三个 ｃｐＤＮＡ 序列和联合序列的序列特征
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｃｐＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

ｃｐＤＮＡ 片段
ｃｐＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

长度
Ｓｉｚｅ(ｂｐ)

Ｇ＋Ｃ 含量
Ｇ＋Ｃ ｃｏｎｔｅｎｔ

(％)
位点
Ｓｉｔｅ

核苷酸多态性
Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ

π θ

碱基插入 / 缺失
Ｂａｓｅ ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ / ｄｅｌｅｃｔｉｏｎ

ｅｖｅｎｔ Ｓｉｔｅ

ｔｒｎＨＧＵＧ ￣ｐｓｂＡ ７０２ ２９.６ １８ ０.００３ ８１ ０.００４ ２１ ７ ３７
ｒｐｓ１６Ｆ￣Ｒ ６７２ ３２.２ ２１ ０.００２ ７７ ０.００４ ５２ ６ ４４
ｔｒｎＬ￣Ｆ ８８４ ３２.７ ２９ ０.００５ ３５ ０.００５ ３８ ５ ３１

Ｃｏｍｂ￣Ｆｒ∗ ２ ２５８ ３３.０ ６６ ０.００４ ２３ ０.００４ ８７ １８ １１２

　 注: Ｃｏｍｂ￣Ｆｒ. 联合片段ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｃｏｍｂ￣Ｆｒ. Ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ.

表 ４　 联合片段所检测到的 ７ 种单倍型的序列多态性
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ ｏｆ ｓｅｖｅｎ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｆｒａｇｍｅｎｔ

单倍型
Ｈａｐｌｏ￣
ｔｙｐｅ

样本量
Ｓａｍｐｌｅ
ｎｕｍｂｅｒ

片段位置
Ｆｒａｇｍｅｎｔ ｌｏｃａｔｉｏｎ

１ １ １ １ １ １ １ １ １ １ １ ２ ２ ２ ２

１ １ ４ ６ ９ ９ ９ ９ ９ ９ ３ ４ ５ ８ ８ ８ ８ ８ ８ ９ ９ ０ １ １ １

５ ５ ９ ０ ２ ２ ２ ２ ２ ３ ８ ７ ８ ２ ９ ９ ９ ９ ９ ４ ４ ７ ７ ７ ８

２ ７ ６ ３ ５ ６ ７ ８ ９ ０ ３ ９ ５ ９ ０ １ ２ ３ ４ １ ２ ５ ５ ８ ９

Ｈ１ １８７ Ｔ Ｇ Ｃ Ｔ － － － － － － Ａ . Ｇ Ｔ Ｔ Ｇ Ａ Ａ Ｔ Ｇ . Ｇ Ａ Ｇ .
Ｈ２ １５ － － － Ｇ Ｃ Ａ Ａ Ｔ Ａ Ｔ Ｇ Ｔ Ｔ Ｃ － － － － － Ｔ Ａ Ａ Ｔ Ｔ Ｃ
Ｈ３ １３ － － － . . . . . . . . . . . － － － － － . . . . . .
Ｈ４ ７ － － － Ｔ . . . . . . . . . . － － － － － . . . . . .
Ｈ５ １０ － － － . . . . . . . . . . . － － － － － . Ｃ . . . .
Ｈ６ １３ － － － . . . . . . . . Ａ . . － － － － － . . . . . .
Ｈ７ １２ － － － . . . . . . . . Ａ . . － － － － － . . . . . Ｔ

　 注: －表示单核苷酸的缺失ꎻ .表示碱基类型与 Ｈ２ 保持一致ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: － ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｍｉｓｓｉｎｇ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅꎻ . ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｂａｓｅ ｔｙｐｅｓ ｗｅｒｅ ｓａｍｅ ａｓ Ｈ２.

支支持率均大于 ５０％ꎮ ＦＤｙ 单独聚为一支ꎬ与其

他 ２４ 个居群的亲缘关系较远ꎮ 种间水平上草果

与拟草果各自分支ꎻ除 ＸＨ 外ꎬ草果 １９ 个居群聚为

一支ꎬ且没有进一步的分支ꎮ ４ 个拟草果居群ꎬ
ＹＰｙ、ＴＣｙ、ＢＳｙ 聚为一支ꎬＲＨｙ 单独聚为一支(图

２)ꎮ 与草果相比ꎬ拟草果则有明确的拓扑结构ꎬ并
且有较高的支持率ꎮ 一方面再次佐证草果种质来

源较为均一ꎬ另一方面也提示基于单亲遗传的

ｔｒｎＨＧＵＧ￣ｐｓｂＡ、 ｒｐｓ１６Ｆ￣ｒｐｓ１６Ｒ 与 ｔｒｎＬ￣ｔｒｎＦ 序列联合

片段的变异多态性分析结果未能有效揭示草果居

群遗传结构、栽培驯化过程中的动态变化情况ꎮ
ＸＨ 与拟草果聚为一支ꎬ并与 ＹＰｙ 聚为一小

支ꎬ提示 ＸＨ 与 ＹＰｙ 的亲缘关系最近ꎬ其次是与

ＴＣｙ、ＢＳｙ 亲缘关系较近ꎮ Ｈ６ 只在 ＸＨ 中发现ꎬＨ６

与 Ｈ２ 亲缘关系较近ꎮ 这提示 ＸＨ 是与拟草果亲

缘关系最近的草果居群ꎬ也是一个较原始的、遗传

结构较接近祖先居群的草果居群ꎬ这与依据单倍

型网络关系图推导的结论一致ꎮ 因此ꎬ广西那坡

可能是草果的一个栽培起源中心ꎮ 基于拟草果和

草果的系统关系 ( Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎬ以及 ＹＰｙ、
ＴＣｙ、ＢＳｙ 与草果居群的亲缘关系较近ꎬ屏边玉屏、
麻栗坡铁厂、那坡百省可能也是草果的栽培驯化

中心ꎮ
ＲＨｙ 单独聚为一小支ꎬ提示该居群可能比

ＹＰｙ、ＴＣｙ、ＢＳｙ 拥有更早的进化关系ꎻ该居群独有

Ｈ４ꎬＨ４ 分别经过 ３ 次突变可得到 Ｈ１、Ｈ３ꎻ而且 Ｈ４
是连接祖先单倍型 Ｈ２ 和草果普通单倍型 Ｈ１ 的桥

梁ꎮ 因此ꎬ马关可能也是草果栽培起源中心ꎮ ＦＤｙ
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Ａ 中圆大小代表居群的个体数ꎮ 地图来源于中华人民共和国自然资源部提供的标准地图ꎬ审图号为 ＧＳ(２０１６)１５８２ 号ꎮ
Ｔｈｅ ｃｉｒｃｌｅ ｓｉｚｅ ｉｎ Ｆｉｇ. １: Ａ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ｓｔａｎｄａｒｄ ｍａｐ ｐｒｏｖｉｄｅｄ ｂｙ ｔｈｅ Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ Ｎａｔｕｒａｌ
Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｅｏｐｌｅ’ｓ Ｒｅｐｕｂｌｉｃ ｏｆ Ｃｈｉｎａꎬ ａｎｄ ｒｅｖｉｅｗ ｎｕｍｂｅｒ ｗａｓ ＧＳ (２０１６) １５８２.

图 １　 草果、拟草果居群和 ７ 个单倍型的地理分布图(Ａ)以及单倍型网络关系图(Ｂ)
Ｆｉｇ. １　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｂｏｔｈ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏꎬ Ａ. ｐａｒａｔｓａｏｋｏ

ａｎｄ ｔｈｅ ｓｅｖｅｎ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ (Ａ)ꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｓｅｖｅｎ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ (Ｂ)

单独聚为一支ꎬ它是唯一既有祖先单倍型 Ｈ２ꎬ又有

衍生单倍型 Ｈ３ 的拟草果居群ꎬ这可能是与其他 ２４
个居群亲缘关系较远的原因ꎻＨ３ 又为共享单倍型ꎮ
因此ꎬ西畴法斗可能是草果栽培地理的起源中心ꎮ

３　 讨论与结论

单倍型网络关系图提示草果的 ３ 种单倍型没

有完全集成一个单系ꎬＨ１ 和 Ｈ３ 分布于网络图的

一端ꎬ私有单倍型 Ｈ６ 混在拟草果单倍型之中ꎮ 因

此ꎬ７ 个单倍型的谱系关系和物种没有明显联系ꎬ
可能是祖先遗传多态性在两个世系(谱系)中分

选、保留的结果ꎬ也可能存在基因流ꎮ 草果、野草

果(Ａ. ｋｏｅｎｉｇｉｉ)间人工杂交已有成功报道(崔晓龙

等ꎬ１９９５ａ)ꎬ草果和拟草果间未见报道ꎮ 种间基因

渗入只发生在同域物种之间(Ｋｅｎｎｅｔｈ ＆ Ｂａｒｂａｒａꎬ
１９９９)ꎮ ＹＰ 和 ＹＰｙ 有植株混杂ꎬ并无共享单倍型ꎻ
ＸＨ 和邻近的 ＢＳｙ 无共享单倍型ꎻＦＤｙ 与 ＦＤ１、ＦＤ２
相邻也无共享单倍型ꎮ 这说明自然状态下草果与

拟草果之间没有基因渗入ꎬ也可能是样本少的缘

故(草果:４０ 株ꎬ拟草果:２５ 株)ꎮ
人类农业起源没有超过 １ 万年 ( Ｋｅｎｎｅｔｈ ＆

Ｂａｒｂａｒａꎬ１９９９)ꎬ因此ꎬ草果栽培起源是一个距今时

间较短的事件ꎮ Ｈ１、Ｈ３ 在拟草果和草果中共享ꎬ
推测它们可能发生在草果栽培驯化之前ꎬ而栽培

驯化后祖先的遗传多态性则在两个世系中进行分

选和保持ꎮ 目前认为豆蔻属起源于喜马拉雅ꎬ通
过南亚向澳大利亚北部扩散ꎬ一直延伸到太平洋

中部 ( Ｋｉｅｗꎬ１９８２ꎻ Ｓｍｉｔｈꎬ１９８５)ꎮ 而豆蔻属是起

源、分化历史不久远的类群ꎬ也支持了拟草果和草

果是新近分化的物种ꎮ 拟草果是草果亲缘关系最

近的同属野生植物ꎬ系统发育分析中又共同构成

单系(Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４)ꎬ它们可能有新近的共同祖

先ꎮ 有新近共同祖先的物种间发生谱系分选的可

能性很大(Ｎｅｖｏ ＆ Ｋａｒｌｉｎꎬ１９８６ꎻＷｕꎬ１９９１)ꎮ 因此ꎬ
基于单亲遗传的 ｔｒｎＨＧＵＧ￣ｐｓｂＡ、 ｒｐｓ１６Ｆ￣ｒｐｓ１６Ｒ 与

ｔｒｎＬ￣ｔｒｎＦ 序列联合片段的变异多态性分析结果ꎬ除
了单倍型 Ｈ６ꎬ草果单倍型是拟草果单倍型的子

集ꎮ 草果栽培驯化过程反映了祖先遗传多态性在

世系间的分选、保留ꎮ １９ 个草果居群都有 Ｈ１ꎬ有

０１０２ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



表 ５　 ｃｐＤＮＡ 单倍型在 ２５ 个居群中的分布情况
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｐＤＮＡ ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ ａｍｏｎｇ ２５ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

居群
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

单倍型多
样性指数
Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ
(Ｈｄ)

核苷酸多
样性指数
Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ
(π)

单倍型频率
Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｆｒｅｎｑｕｅｎｃｙ (％)

Ｈ１ Ｈ２ Ｈ３ Ｈ４ Ｈ５ Ｈ６ Ｈ７

ＡＤＢ１ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ６.２２ — — — — — —
ＡＤＢ２ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ５.０６ — — — — — —
ＦＤ１ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ２.３３ — — — — — —
ＦＤ２ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ５.４５ — — — — — —
ＧＬＪ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ７.３９ — — — — — —
ＨＳ ０.０００ ００ ０.０００ ００ １.１７ — — — — — —
ＬＣ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ５.８４ — — — — — —
ＬＪ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ２.７２ — — — — — —
ＭＢ ０.０００ ００ ０.０００ ００ １.９４ — — — — — —
ＭＬ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ２.３３ — — — — — —
ＲＨ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ０.７８ — — — — — —
ＳＤ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ３.８９ — — — — — —
ＴＢＧ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ３.５０ — — — — — —
ＴＣ ０.２８２ ０５ ０.００７ ３９ ４.２８ — ０.７８ — — —
ＴＹ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ５.０６ — — — — — —
ＹＰ ０.１５３ ８５ ０.００４ ０３ ４.６７ — ０.３９ — — —
ＪＸ ０.０００ ００ ０.０００ ００ ５.４５ — — — — — —
ＺＨ ０.０００ ０００ ０.０００ ０００ １.１７ — — — — — —
ＧＢ ０.０００ ００ ０.０００ ００ １.９５ — — — — — —
ＸＨ ０.０００ ００ ０.０００ ００ — — — — — ５.０６ —
ＦＤｙ ０.３８４ ６２ ０.０１０ ０８ — １.１７ ３.８９ — — —
ＹＰｙ ０.０００ ０００ ０.０００ ０００ — — — — — — ４.６７
ＲＨｙ ０.０００ ００ ０.０００ ００ — — — ２.７２ — — —
ＴＣｙ ０.３８４ ６２ ０.０００ １７ — １.１７ — — ３.８９ — —
ＢＳｙ ０.４６１ ５４ ０.００２ ３０ １.５６ ３.５０ — — — — —

总频率 Ｔｏｔａｌ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ７２.７６ ５.８４ ５.０６ ２.７２ ３.８９ ５.０６ ４.６７

　 注: 表示居群中未检测到对应单倍型ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｒｅｌｅｖａｔｅｄ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｉｓ ｎｏｔ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ.

Ｈ１ 的草果植株可能在早期栽培中农艺性状表现

较好ꎬ例如ꎬ成活率较高、繁殖力较强、果实产量较

高等优势而容易被选择保留ꎮ 和其他栽培植物一

样ꎬ在长期栽培驯化过程中ꎬ这样的人工选择会导

致遗传多样性的大量丢失ꎮ
草果在各地之间相互引种栽培ꎬ又存在以老

株分化替代、发展新株的繁殖方式 (崔晓龙等ꎬ
１９９５ｂ)ꎬ导致个体遗传背景、居群种质趋于均一

化ꎮ 草果在长期的栽培驯化中可能经历了较强的

人工选择压力ꎬ从而引发高频率等位基因的有效

固定和低频率等位基因的严重丢失ꎬ最终导致遗

传多样性严重丢失ꎬ遗传背景愈加狭窄化ꎮ 与拟

草果居群相比ꎬ也可说明草果栽培驯化过程中遗

传多样性大量丢失的事实ꎮ 栽培植物遗传多样性

的减少似乎是栽培植物和野生近缘植物系统

(ｃｒｏｐ￣ｒｅｌａｔｉｖｅ ｓｙｓｔｅｍｓ) 中 的 一 个 规 律 ( Ｄｏｅｂｌｅｙꎬ
１９８９ꎻＨｅｃｈｔꎬ１９９３ꎻＴａｎｋｓｌｅｙ ＆ ＭｃＣｏｕｃｈꎬ１９９７)ꎬ反
映了 在 栽 培 驯 化 过 程 中 人 工 选 择、 建 立 事 件

( ｆｏｕｎｄｅｒ ｅｖｅｎｔ)导致的遗传漂变致使栽培植物遗

传多样性减少 ( Ｌａｄｉｚｉｎｓｋｙꎬ １９８５ꎻ Ｄｏｅｂｌｅｙꎬ １９８９ꎻ
Ｅｙｒｅ￣Ｗａｌｋｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９８)ꎮ 这种模式也提示拟草

果和草果之间是祖先 －衍生者关系 ( ｐｒｏｇｅｎｉｔｏｒ￣
ｄｅｒｉｖａｔｉｖｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ)ꎮ 当然ꎬ栽培植物与其近缘

植物之间的遗传多样性变化反映了许多互相作用

的进化因素而难以简单评价(Ｄｏｅｂｌｅｙꎬ１９８９)ꎮ
基于草果、拟草果的系统关系ꎬ２ 个共享单倍型

发生在 ＦＤｙ 和 ＢＳｙꎬ提示西畴法斗、那坡百省可能是

草果栽培地理起源中心ꎮ 从草果单倍型多样性、居
群遗传多样性的角度ꎬ可考虑加入屏边玉屏和麻栗

坡铁厂ꎻ从拟草果单倍型多样性的角度ꎬ可考虑加
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表 ６　 草果居群与拟草果居群的分子方差分析
Ｔａｂｌｅ ６　 ＡＭＯＶＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ａｎｄ Ａ. ｐａｒａｔｓａｏｋｏ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ
ｖａｒｉａｔｉｏｎ

自由度
ｄｆ

总方差
Ｓｕｍ ｏｆ
ｓｑｕａｒｅｓ

方差分量
Ｖａｒｉａｎｃｅ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

变异百分数
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

ｖａｒｉａｔｉｏｎ (％)

显著性检验
Ｐ ｖａｌｕｅ

草果
Ａ.ｔｓａｏｋｏ

居群间 Ａｍｏｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ １９ ３５４.８４５ １.６６５ ９２ ４１.９２ Ｐ<０.０１
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图 ２　 基于 ｃｐＤＮＡ 非编码区联合序列构建的
草果、拟草果居群邻接(ＮＪ)树

Ｆｉｇ. ２　 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ (ＮＪ) ｄｉｓｔａｎｃｅ ｔｒｅｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｃｐＤＮＡ
ｎｏｎ￣ｃｏｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｆｒａｇｍｅｎｔ ｏｆ Ａｍｏｍｕｍ ｔｓａｏｋｏ

ａｎｄ Ａ. ｐａｒａｔｓａｏｋｏ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ

入马关仁和ꎻ结合居群系统发育关系分析ꎬ由屏边

(玉屏ꎬ大围山范围内)、马关(大围山范围内)、西

畴(法斗)、麻栗坡(铁厂)组成的这个云南东南部

的前端地域ꎬ和邻接的广西那坡(下华ꎬ属百省乡)
共同构成的这一区域可能是草果栽培驯化的地理

起源中心ꎮ 这一结论与毛品、冯国楣先生早期的

草果采集记录吻合ꎬ他们分别采集于屏边、西畴ꎬ
童绍全采集于马关、麻栗坡(童绍全ꎬ１９９８)ꎮ 草果

大量引种发生在 ２０ 世纪 ７０ 年代末至 ８０ 年代ꎬ由
各地供销社组织引种ꎮ 麻栗坡(铁厂)可能是这一

中心的核心区域ꎬ以麻栗坡为核心区域ꎬ向周边的

西畴、马关、屏边、那坡扩张ꎮ 这一结论可为草果

核心种质构建、种质资源收集和保护ꎬ以及种植模

式和栽培管理的研究提供一定的遗传学依据ꎮ
在长期栽培驯化过程中ꎬ草果遗传多样性大

量丢失ꎬ造成现有遗传资源单一化ꎬ表现为草果居

群遗传多样性远小于拟草果居群ꎬ草果居群遗传

变异主要来源于居群内ꎬ而拟草果居群主要来源

于居群间ꎮ ＴＣ、ＹＰ 这 ２ 个草果居群的遗传多样

性、单倍型多样性高于其他 １８ 个草果居群ꎻ而 ＸＨ
具有草果私有单倍型ꎬ建议对它们加以保护和利

用ꎮ ＦＤｙ 是研究系统中遗传多样性最高的居群ꎬ为
促进草果质量和产量的提高而储备野生种质资

源ꎬ对 ＦＤｙ 深入研究、保护、利用可能对草果产业

的发展有重要的意义ꎮ
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