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摘　要：利用叶绿体基因（ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ和ｒｐｌ１６）对青藏高原地区的１８个唐古特虎耳草（Ｓａｘｉｆｒａｇａ　ｔａｎｇｕｔｉｃａ　Ｅｎｇｌ．）

居群（２０９个个体）进行谱系地理学研究，以揭示唐古特虎耳草的现有遗传结构及其历史演化过程。结果表明：（１）

从２０９个个体中共检测到７４个单倍型，且只有单倍型 Ｈ５在居群中广泛分布，７１．６２％的单倍型为居群特有单倍

型。（２）分子变异分析（ＡＭＯＶＡ）显示，９１．８５％的遗传变异来源于居群内，居群间遗传分化不明显（ＦＳＴ＝０．０８１）；

遗传分化系数ＮＳＴ（０．１０９）大于ＧＳＴ（０．０９７，Ｐ＞０．０５）但不显著，表明唐古特虎耳草在其整个分布范围内没有明显

的谱系地理结构。（３）中性检验表明，Ｔａｊｉｍａ’ｓ　Ｄ（－２．０４５　０７，Ｐ ＜０．０５）和Ｆｕ　＆Ｌｉ’Ｄ＊值（－３．６２９　２７，Ｐ ＜
０．０５）均为显著的负值，结合单峰的错配分布曲线，表明该物种经历过近期扩张。研究推测，唐古特虎耳草在第四

纪冰期时可能存在多个微型避难所，由于第四纪冰期气候的反复波动，使得原来连续的居群片段化，避难所内的居

群单独进化，从而形成了大量特有单倍型；唐古特虎耳草居群对第四纪冰期气候波动的反应可能更多的表现为垂

直海拔高度的迁移，而非大规模的水平迁移。
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　　由于复杂的地理拓扑结构、微环境以及更广泛
的生态位，高山地区往往具有较高的生物多样性，如
高加索山、安第斯山、阿尔卑斯山等［１－３］。青藏高原
及其周边的高山地区包含了３个全球生物多样性热
点地区，即东部的横断山区、南部的喜马拉雅山系及
西部的阿尔泰和天山山脉［４］。一般认为，与造山运
动相关的地理隔离和异域分化是导致青藏高原地区

植物多样性较高的原因之一［５－６］。快速辐射分化在
青藏高原地区的很多植物类群中被检测到，如马先
蒿属 （Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ　Ｌ．）［７］、红 景 天 属 （Ｒｈｏｄｉｏｌａ
Ｌ．）［８］、风毛菊属 （Ｓａｕｓｓｕｒｅａ　ＤＣ．）［９］、虎耳草属
（ＳａｘｉｆｒａｇａＬ．）［１０－１１］、槖吾属－垂头菊属－蟹甲草属
复合群（Ｌｉｇｕｌａｒｉａ　Ｃａｓｓ．－Ｃｒｅｍａｎｔｈｏｄｉｕｍ Ｂｅｎｔｈ．－
Ｐａｒａｓｅｎｅｃｉｏ　Ｗ．Ｗ．Ｓｍ．＆Ｊ．Ｓｍａｌｌ）［１２］等。然
而，与较高分类阶元的分化模式不同，青藏高原地区
植物种内居群间的分化可能更多的受到第四纪冰期

气候波动的影响。更新世晚期以来，青藏高原经历
了至少４次规模较大的冰期，其中聂聂雄拉冰期（第
二冰期，约７２０～５００ｋａ）强度最大，冰川扩张最广，
此后冰期强度逐渐减弱［１３－１４］。而全球末次盛冰期
时青藏高原冰川的扩张程度非常有限，这与欧洲和
北美大陆末次冰期形成统一的冰盖不同［１５］。第四
纪冰期与间冰期交替所引起的气候波动对于现存生

物类群的地理分布格局和遗传结构产生了极大的影

响［１６－１７］。由于复杂的地理地貌特征、未被统一的大
冰盖覆盖以及东亚季风气候和印度季风气候的影

响，青藏高原地区的植物可能具有更复杂的第四纪
冰期进化历史［１８－１９］。一方面，某些植物，如祁连圆
柏（Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ　ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ）［２０］、青海云杉（Ｐｉｃｅａ
ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ）［２１］等，在第四纪冰期时由高原台面退缩
到海拔较低的东南部边缘避难所内，间冰期或冰期
后再从边缘避难所回迁到高原台面，从而形成现有
的地理分布格局。另一方面，由于第四纪冰期时青
藏高原未被统一的大冰盖覆盖，仅有不同程度的山
地冰川发育，高原台面可能存在适宜的局部微环境

而成为某些耐寒植物的避难所。对银露梅（Ｐｏｔｅｎ－
ｔｉｌｌａ　ｇｌａｂｒａ）［２２］、露蕊乌 头 （Ａｃｏｎｉｔｕｍ　ｇｙｍｎａｎ－
ｄｒｕｍ）［２３］和西川红景天（Ｒｈｏｄｉｏｌａ　ａｌｓｉａ）［２４］等的研
究揭示，在第四纪冰期时高原台面的居群并没有退
缩到高原边缘避难所，而是在高原台面上的一个或
几个较大的避难所中保留下来，间冰期或冰期后再
由避难所向附近扩散。此外，对西藏圆柏复合群
（Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ　ｔｉｂｅｔｉｃａ　ｃｏｍｐｌｅｘ）［２５］、西藏沙棘（Ｈｉｐｐ－
ｏｐｈａｅ　ｔｉｂｅｔａｎａ）［２６］、菊叶红景天（Ｒｈｏｄｉｏｌａ　ｃｈｒｙｓａｎ－
ｔｈｅｍｉｆｏｌｉａ）［２７］等的研究发现，这些物种第四纪冰期
时在高原台面存在多个微型避难所，这些微型避难
所在物种的分布范围内呈均匀分布。然而，具有不
同分布范围、生境和生活史特征的植物可能具有不
同的第四纪冰期进化历史。对青藏高原地区更多的
植物进行谱系地理学研究，不但可为高山植物演化
历史与第四纪冰期的关系提供依据，同时对青藏高
原生物多样性保护具有重要启示。
虎耳草属是虎耳草科（Ｓａｘｉｆｒａｇａｃｅａｅ）最大的

属，约有４５０～５００种，主要分布在欧洲和亚洲的高
山地区，某些物种环北极分布，另有一些物种扩散到
南美洲的落基山脉、安第斯山脉和火地岛［１０－１１］。中
国产虎耳草属植物约２２０种，主要分布在青藏高原－
喜马拉雅地区［２８］。虎耳草属植物被广泛地用于谱
系地理学和系统发育学研究，来揭示北极和高山地
区植物的分化式样［１０－１１，２９－３２］。然而，青藏高原作为
虎耳草属物种多样性中心之一，该地区虎耳草属植
物种内分化与第四纪冰期的关系尚不明确。唐古特
虎耳草（Ｓ．ｔａｎｇｕｔｉｃａ　Ｅｎｇｌ．）为多年生草本植物，生
于海拔２　９００～４　６００ｍ的高山草甸、灌丛、石隙，分
布于青海、甘肃、四川、西藏等地，是青藏高原地区高
山草甸的重要组成成分，对维持高寒草甸生态系统
的稳定具有重要意义。本研究选取叶绿体 ＤＮＡ
（ｃｐＤＮＡ）非编码区ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ和ｒｐｌ１６片段对青藏
高原地区的唐古特虎耳草进行谱系地理学研究，目
的在于揭示该物种居群内与居群间的遗传分布式
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样，讨论唐古特虎耳草对于第四纪气候波动的响应，
探讨其现有地理分布格局的历史成因。

１　材料和方法

１．１　实验材料
研究材料于２００７年至２０１４年采自青海、西藏、

四川、甘肃，共采集唐古特虎耳草１８个居群２０９个
个体（表１，图１）。每个居群随机采集２～２４个个
体，个体之间相隔至少１０ｍ以上。采集生长良好
植株的新鲜嫩叶后立即用硅胶干燥，带回实验室存
放于－２０℃冰箱备用。凭证标本由Ｒ．Ｊ．Ｇｏｒｎａｌｌ
教授和高庆波副研究员共同鉴定，馆藏于中国科学

表１　唐古特虎耳草１８个居群的采集信息

Ｔａｂｌｅ　１　Ｓａｍｐｌｉｎｇ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ　ｏｆ　１８ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ　ｏｆ　Ｓ．ｔａｎｇｕｔｉｃａ

编号
Ｃｏｄｅ

凭证标本
Ｖｏｕｃｈｅｒ　ｓｐｅｃｉｍｅｎ

采样地
Ｌｏｃａｌｉｔｙ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ（Ｎ）／°

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ（Ｅ）／°

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ／ｍ

采样数
Ｎｕｍｂｅｒ

Ｐ１ Ｃｈｅｎ２０１４０７４ 四川阿坝Ａｂａ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３３．１９５　３　 １０１．４７　 ３　６８０　 １４

Ｐ２ Ｃｈｅｎ２００７０２０ 青海称多Ｃｈｅｎｇｄｕｏ，Ｑｉｎｇｈａｉ　 ３４．０２０　８　 ９７．５１５　 ４　６００　 １１

Ｐ３ Ｃｈｅｎ２０１４４６６ 西藏错那Ｃｕｏｎａ，Ｘｉｚａｎｇ　 ２８．４２６　６　 ９１．８８０　３　 ５　２８０　 ２２

Ｐ４ Ｃｈｅｎ２００７０６４ 西藏丁青Ｄｉｎｇｑｉｎｇ，Ｘｉｚａｎｇ　 ３１．６９１　１　 ９４．９２３　１　 ４　８８０　 １０

Ｐ５ Ｃｈｅｎ２００７０７７ 西藏定日Ｄｉｎｇｒｉ，Ｘｉｚａｎｇ　 ２８．９３２　８　 ８７．４４　 ５　１６０　 ６

Ｐ６ Ｃｈｅｎ２００８０１０ 青海甘德Ｇａｎｄｅ，Ｑｉｎｇｈａｉ　 ３４．０１６　９　 ９９．９９９　７　 ４　２３０　 ２０

Ｐ７ Ｃｈｅｎ２０１４２１０ 四川甘孜Ｇａｎｚｉ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３１．８２９　１　 １００．２７６　４　 ４　５５０　 ６

Ｐ８ Ｇａｏ２０１５００２ 青海贵德Ｇｕｉｄｅ，Ｑｉｎｇｈａｉ　 ３６．３５９　８　 １０１．４４７　７　 ３　７９５　 ６

Ｐ９ Ｃｈｅｎ２０１４３８２ 西藏隆子Ｌｏｎｇｚｉ，Ｘｉｚａｎｇ　 ２８．６３２　９　 ９２．２１９　２　 ５　１２０　 １３

Ｐ１０ Ｃｈｅｎ２０１４４８２ 西藏洛扎Ｌｕｏｚｈａ，Ｘｉｚａｎｇ　 ２８．４　１０９　 ９０．５　７５４　 ５　１１０　 ３

Ｐ１１ Ｃｈｅｎｓｌ１０９６ 青海玛沁 Ｍａｑｉｎ，Ｑｉｎｇｈａｉ　 ３４．５　６０３　 ９９．４９３　１　 ４　５２０　 １０

Ｐ１２ Ｃｈｅｎ２０１４０５６ 甘肃玛曲 Ｍａｑｕ，Ｇａｎｓｕ　 ３３．７４４　８　 １０１．８７５　２　 ３　７９０　 １０

Ｐ１３ Ｃｈｅｎ２０１４３６１ 西藏乃东Ｎａｉｄｏｎｇ，Ｘｉｚａｎｇ　 ２８．８２９　４　 ９２．０５５　 ５　００４　 ２

Ｐ１４ Ｃｈｅｎ２０１４６８７ 青海曲麻莱Ｑｕｍａｌａｉ，Ｑｉｎｇｈａｉ　 ３３．９６７　５　 ９６．５７７　４　 ４　５７０　 ８

Ｐ１５ Ｃｈｅｎ２０１４１６２ 四川色达Ｓｅｄａ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３２．５０９　７　 １００．３８９　４　 ４　３６０　 １５

Ｐ１６ Ｃｈｅｎ２０１４２４３ 四川石渠Ｓｈｉｑｕ，Ｓｉｃｈｕａｎ　 ３３．０８１　 ９７．９６２　２　 ４　１７０　 １１

Ｐ１７ Ｃｈｅｎ２００７０１３ 青海兴海Ｘｉｎｇｈａｉ，Ｑｉｎｇｈａｉ　 ３５．５１４　４　 ９９．５１１　１　 ４　４３０　 ２４

Ｐ１８ Ｃｈｅｎ２０１４００２ 青海循化Ｘｕｎｈｕａ，Ｑｉｎｇｈａｉ　 ３５．５６３　９　 １０２．７１３　２　 １　８７０　 １８

饼状图表示每个居群中单倍型的频率

图１　唐古特虎耳草１８个居群的采样图以及叶绿体单倍型分布图
Ｐｉｅ　ｃｈａｒｔｓ　ｓｈｏｗ　ｔｈｅ　ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｓ　ｏｆ　ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ　ｗｉｔｈｉｎ　ｅａｃｈ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

Ｆｉｇ．１　Ｍａｐ　ｏｆ　ｔｈｅ　１８ｓａｍｐｌｅｄ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ　ｏｆ　Ｓ．ｔａｎｇｕｔｉｃａａｎｄ　ｔｈｅ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ｃｐＤＮＡ　ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ
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院西北高原植物研究所青藏高原生物标本馆

（ＨＮＷＰ）。

１．２　ＤＮＡ提取与ＰＣＲ扩增
本研究采用改良的ＣＴＡＢ法从硅胶干燥的叶

片中提取总ＤＮＡ［３３］。采用通用引物对所有个体的

ｃｐＤＮＡ　ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ 和 ｒｐｌ１６ 片 段 进 行 ＰＣＲ 扩
增［３４－３５］。ＰＣＲ扩增反应体系为５０μＬ：包含５μＬ的

１０×ＰＣＲ　Ｂｕｆｆｅｒ（含１．５ｍｍｏｌ／Ｌ　ＭｇＣｌ２），２μＬ的

１０ｍｍｏｌ／Ｌ　ｄＮＴＰｓ，正反引物各１．０μＬ（５ｐｍｏｌ／

Ｌ），Ｔａｑ　ＤＮＡ聚合酶（ＴａＫａＲａ，大连）０．４μＬ，１μＬ
的ＤＮＡ模板，用双蒸水补足到５０μＬ。ＰＣＲ扩增
反应程序：９４℃预变性１０ｍｉｎ；９４℃变性１ｍｉｎ，５８
℃退火５０ｓ，７２℃延伸１ｍｉｎ，３２循环；７２℃延伸１０
ｍｉｎ。ＰＣＲ产物用１％的琼脂糖凝胶电泳进行检
测，然后送测序公司进行双向测序。

１．３　数据分析
利用 Ｃｈｒｏｍａｓ　２．６．２ 软 件 （ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．

ｔｅｃｈｎｅｌｙｓｉｕｍ．ｃｏｍ．ａｕ）对测序峰图进行肉眼核对。
利用 ＭＥＧＡ　７．０．２６软件对序列进行对位排列并统
计序列的碱基组成［３６］，发现ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ序列上存在
一段约２０ｂｐ的ｐｏｌｙ　Ａ结构，为了确保碱基变异的
可靠性，ｐｏｌｙ　Ａ及两侧约４０ｂｐ的碱基被删除。同
样，对ｒｐｌ１６序列中出现的大于１１ｂｐ的ｐｏｌｙ　Ａ和

ｐｏｌｙ　Ｔ 结构也进行了类似的删除处理。利用

ＤｎａＳＰ　５．１０软件统计ｃｐＤＮＡ联合序列的变异位点
并确定单倍型［３７］。总遗传多样性（ＨＴ）、居群内平
均遗传多样性（Ｈｓ）、居群间遗传分化系数ＧＳＴ和

ＮＳＴ值均利用ＰＥＲＭＵＴ软件进行计算［３８］。其中

ＧＳＴ仅考虑单倍型的频率，而ＮＳＴ兼顾了单倍型频率
和单倍型之间的相似性。使用 Ｕ－统计方法对ＧＳＴ
和ＮＳＴ进行比较（１　０００次重复的置换检验）以检测
单倍型变异的地理分布模式。ＮＳＴ大于ＧＳＴ且显著，
表明居群在分布范围内具有显著的谱系地理结构。
由于ＰＥＲＭＵＴ软件要求每个居群至少要有３个个
体，所以，居群Ｐ１３（２个个体）在进行ＰＥＲＭＵＴ分
析时未包含在内。
运用Ａｒｌｅｑｕｉｎ　３．５．２计算每个居群的单倍型多

样性（Ｈｅ）和核苷酸多样性（π）［３９］。利用 Ａｒｌｅｑｕｉｎ
软件包中的分子变异分析（ＡＭＯＶＡ）检测居群内和
居群间的遗传变异水平，并对单倍型分布的ＦＳＴ进
行评价（１　０００次置换检验）［４０］。Ｔａｊｉｍａ’ｓ　Ｄ、Ｆｕ　＆
Ｌｉ’ｓ　Ｄ＊两种无限突变位点模型的中性检验及歧点
分布分析都在ＤｎａＳＰ　５．１０程序中完成［４１－４２］。
以最大简约法为原则，利用 ＮＥＴＷＯＲＫ　４．６．

１．３软件构建单倍型中央连接网状图［４３－４４］。在运行
该软件时，对于多碱基的插入、缺失或突变位点，被
认为是通过一步突变形成。在单倍型 Ｎｅｔｗｏｒｋ图
中，原始的单倍型多存在于网络图的内部，而近代起
源的单倍型发生在网络图的边缘位置［４５－４６］。

２　结果与分析

２．１　唐古特虎耳草的单倍型分布
对１８个居群２０９个个体的ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ和ｒｐｌ１６

片段进行测序，ＭＥＧＡ软件对位排列后的矩阵长度
为１　６２６ｂｐ，通过ＤｎａＳＰ软件鉴定出７４个单倍型，
有２５个简约信息位点（表２）。在检测出的７４个单
倍型中，有５３个单倍型是居群特有单倍型，单倍型

Ｈ５出现的频率最高，有４６个个体拥有此单倍型。
表３显示在１８个居群中，１６个居群拥有特有单倍
型。居群的遗传多样性（Ｈｅ）范围为０．４９０　９～１．０００
０，平均为０．８５３　６；居群的核苷酸多样性（π）范围为

０．００７　５０６～０．０４６　４８１，平均为０．０２２　１４５。

２．２　居群遗传结构特征
通过ＰＥＲＭＵＴ程序计算得出唐古特虎耳草居

群内平均遗传多样性ＨＳ 值（０．８４３）、总遗传多样性

ＨＴ 值（０．９３３）、居群间遗传分化ＧＳＴ（０．０９７）和ＮＳＴ
值（０．１０９）。使用Ｕ－统计方法对唐古特虎耳草单倍
型变异的地理结构进行检验后发现 ＮＳＴ大于ＧＳＴ，
但不显著（Ｐ ＞０．０５），且居群间的遗传分化水平很
低，表明唐古特虎耳草在现有分布区域内没有明显
的谱系地理结构。分子变异分析（ＡＭＯＶＡ）的结果
表明，居群间的遗传变异仅为 ８．１５％ （ＦＳＴ ＝
０．０８１　４５；Ｐ ＜ ０．０１），而居群内的遗传变异为

９１．８５％（表４），进一步揭示了唐古特虎耳草遗传变
异主要存在于居群内。

２．３　基于ｃｐＤＮＡ联合序列的居群历史动态分析
对唐古特虎耳草ｃｐＤＮＡ联合序列所有个体进

行中性检验，结果表明，Ｔａｊｉｍａ’ｓ　Ｄ（－２．０４５　０７，Ｐ
＜０．０５）和Ｆｕ　＆Ｌｉ’Ｄ＊（－３．６２９　２７，Ｐ ＜０．０５）
均为显著的负值，推测其分布范围或者个体数近期
经历过扩张。歧点分布分析结果显示，在唐古特虎
耳草整个分布范围内观测到的歧点分布呈单峰曲线

（图２），其ＳＳＤ值（０．００７　２）和Ｒａｇｇｅｄｎｅｓ　ｉｎｄｅｘ值
（０．００７　６）均不显著（Ｐ ＞０．０５），说明该物种在整
个分布范围内经历过近期扩张现象，这与中性检验
结果一致。

２．４　单倍型之间的系统发育关系
最大简约法（ｍａｘｉｍｕｍ　ｐａｒｓｉｍｏｎｙ，ＭＰ）、最大
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表２　唐古特虎耳草７４个单倍型ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ和ｒｐｌ１６片段简约信息位点

Ｔａｂｌｅ　２　Ｐａｒｓｉｍｏｎｙ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｖｅ　ｓｉｔｅｓ　ｏｆ　７４ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ　ｏｆ　Ｓ．ｔａｎｇｕｔｉｃａ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ　ａｎｄ　ｒｐｌ１６ｆｒａｇｍｅｎｔｓ

单倍
型
Ｈａｐ

简约信息位点 Ｐａｒｓｉｍｏｎｙ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｖｅ　ｓｉｔｅ

ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ ｒｐｌ１６

２３０　３５５　４１４　４５６　６１１　７９２　８１３　９２８　９６６　９８８　１０００　１０９０　１１２４　１１９２　１３３４　１３５２　１３５９　１３６０　１４１４　１４５１　１４５７　１４６５　１４７９　１５５１　１５６２

Ｈ１ Ｇ Ｔ　 Ｇ　 Ｔ　 Ａ　 Ｃ　 Ｇ　 Ｔ　 Ｇ　 Ｔ　 Ｇ　 Ｇ　 Ｔ　 Ｃ　 Ｃ　 Ｇ　 Ｇ　 Ａ　 Ｔ　 Ｔ　 Ｃ　 Ｃ　 Ｇ　 Ｔ　 Ｃ

Ｈ２ － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ３ － Ｃ　 Ｔ － － － Ｃ　 Ｃ － Ｃ － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ４ － － － － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － Ａ　 Ａ － Ａ － Ｔ

Ｈ５ － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ６ － － － － － － － － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － －

Ｈ７ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ８ － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ９ － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ１０ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ１１ － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ１２ － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ１３ － － － － － － － － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － Ｔ

Ｈ１４ － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ１５ － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ１６ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ１７ － － － － － － － － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － －

Ｈ１８ － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ１９ － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ２０ － － － － － － － － － － － Ｔ － Ａ － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ２１ － － － － Ｃ － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － Ｇ　 Ｔ

Ｈ２２ － Ｃ － － － － － Ｃ － － － － － － － － － － － － － Ｔ － － －

Ｈ２３ － Ｃ － － － － Ａ － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ２４ － － － － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ２５ － Ｃ　 Ｔ　 Ｃ － － － Ｃ － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ２６ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ２７ － － － － Ｃ － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － Ｇ　 Ｔ

Ｈ２８ － Ｃ　 Ｔ　 Ｃ － － － Ｃ － － － － － － － － － － － － － Ｔ － － －

Ｈ２９ － Ｃ － － － － Ａ － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ３０ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － －

Ｈ３１ － Ｃ　 Ｔ　 Ｃ － － － － － Ｃ － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ３２ － － － － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ３３ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ３４ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ３５ － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ３６ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ３７ － － － － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ３８ － Ｃ　 Ｔ　 Ｃ － － － Ｃ － Ｃ － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ３９ － － － － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － －Ｔ － － Ｔ

Ｈ４０ － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ４１ Ａ － － － － Ｔ － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ４２ － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － Ｇ － － － － － － Ｔ

Ｈ４３ － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － － － Ａ － － － －

Ｈ４４ － － Ｔ － － － － － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － －

Ｈ４５ － Ｃ　 Ｔ　 Ｃ － － － Ｃ － Ｃ － － － － － － － － － － － Ｔ － － －

Ｈ４６ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ４７ － Ｃ　 Ｔ　 Ｃ － － － － － Ｃ － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ４８ － － － － Ｃ － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － Ｇ　 Ｔ

Ｈ４９ － － － － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － Ａ　 Ａ － Ａ － Ｔ

Ｈ５０ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ５１ － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － － － － Ｔ
Ｈ５２ － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － Ｇ　 Ｃ － － － － － Ｔ

４７３ 西　北　植　物　学　报　　　　　　　　　　　　　　　　　　　３８卷



　　续表２　Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ　Ｔａｂｌｅ　２

单倍
型
Ｈａｐ

简约信息位点 Ｐａｒｓｉｍｏｎｙ　ｉｎｆｏｒｍａｔｉｖｅ　ｓｉｔｅ

ｔｒｎＬ－ｔｒｎＦ ｒｐｌ１６

２３０　３５５　４１４　４５６　６１１　７９２　８１３　９２８　９６６　９８８　１０００　１０９０　１１２４　１１９２　１３３４　１３５２　１３５９　１３６０　１４１４　１４５１　１４５７　１４６５　１４７９　１５５１　１５６２

Ｈ５３ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ５４ － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ５５ － － － － － － － － － Ｃ － － Ａ － － － － － － － － － － － －

Ｈ５６ － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － Ｇ　 Ｃ － － － － － Ｔ

Ｈ５７ － － － － － － － － － － － Ｔ － Ａ － － － － － － Ａ － － － Ｔ

Ｈ５８ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ５９ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ６０ － － － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － －

Ｈ６１ － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ６２ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ６３ － － － － － － － － － Ｃ － － Ａ － － － － － － － － － － － －

Ｈ６４ － － － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ６５ － Ｃ － － － － － Ｃ － Ｃ － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ６６ － － － － Ｃ － － － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － Ｇ　 Ｔ

Ｈ６７ － － － － － － － － Ｔ － － Ｔ － － － － － － － Ａ　 Ａ － Ａ － Ｔ

Ｈ６８ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ６９ － Ｃ － － － － Ａ － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ７０ － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － －

Ｈ７１ － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － － －

Ｈ７２ Ａ － － － － Ｔ － － － － － － － － － － － － － － － － － － Ｔ

Ｈ７３ － － － － － － － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － －

Ｈ７４ － － － － － － － － － － Ａ － － － － － － － － － － － － － －

注：－代表与单倍型 Ｈ１ 相同的碱基

Ｎｏｔｅ：－ｓｔａｎｄｓ　ｆｏｒ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ｂａｓｅ　ａｓ　ｈａｐｌｏｔｙｐｅ　Ｈ１

表３　唐古特虎耳草１８个居群的单倍型组成、遗传多样性和核苷酸多样性
Ｔａｂｌｅ　３　Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ，ｇｅｎｅ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（Ｈｅ）ａｎｄ　ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（π）ｏｆ　ｔｈｅ　１８ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ　ｏｆ　Ｓ．ｔａｎｇｕｔｉｃａ

编号
Ｃｏｄｅ

单倍型组成（个体数）
Ｈａｐｌｏｔｙｐｅ　ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ（Ｎｏ．ｏｆ　ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ）

遗传多样性
Ｇｅｎｅ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（Ｈｅ）

核苷酸多样性
Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（π）

Ｐ１ Ｈ１（２）；Ｈ２（１）；Ｈ３（５）；Ｈ４（２）；Ｈ５（２）；Ｈ６（２） ０．８４６　２　 ０．０４０　５７１

Ｐ２ Ｈ５（５）；Ｈ７（１）；Ｈ８（１）；Ｈ９（４） ０．７０９　１　 ０．００７　５０６

Ｐ３ Ｈ２（４）；Ｈ５（３）；Ｈ７（３）；Ｈ９（１）；Ｈ１０（４）；Ｈ１１（３）；Ｈ１２（１）；Ｈ１３（１）；Ｈ１４（２） ０．９０４　８　 ０．０１７　６５９

Ｐ４ Ｈ５（４）；Ｈ１０（３）；Ｈ１５（１）；Ｈ１６（２） ０．７７７　８　 ０．０１２　８２５

Ｐ５ Ｈ５（１）；Ｈ１７（２）；Ｈ１８（２）；Ｈ１９（１） ０．８６６　７　 ０．０１２　０７１

Ｐ６ Ｈ１（１）；Ｈ２（１）；Ｈ８（２）；Ｈ１７（１）；Ｈ２０（１）；Ｈ２１（１）；Ｈ２２（１）；Ｈ２３（３）；Ｈ２４（１）；
Ｈ２５（１）；Ｈ２６（１）；Ｈ２７（２）；Ｈ２８（１）；Ｈ２９（１）；Ｈ３０（２） ０．９６８　４　 ０．０４２　３９４

Ｐ７ Ｈ５（３）；Ｈ２９（１）；Ｈ３０（１）；Ｈ３１（１） ０．８００　０　 ０．０４６　４８１

Ｐ８ Ｈ１８（１）；Ｈ３２（１）；Ｈ３３（２）；Ｈ３４（１）；Ｈ３５（１） ０．９３３　３　 ０．０１６　０３１

Ｐ９ Ｈ２（１）；Ｈ５（５）；Ｈ８（１）；Ｈ３６（１）；Ｈ３７（３）；Ｈ３８（１）；Ｈ３９（１） ０．８３３　３　 ０．０１９　６４５

Ｐ１０ Ｈ５（２）；Ｈ４０（１） ０．６６６　７　 ０．００７　８３２

Ｐ１１ Ｈ１（２）；Ｈ９（１）；Ｈ４１（３）；Ｈ４２（３）；Ｈ４３（１） ０．８４４　４　 ０．０１５　０７１

Ｐ１２ Ｈ５（１）；Ｈ４４（１）；Ｈ４５（２）；Ｈ４６（２）；Ｈ４７（１）；Ｈ４８（１）；Ｈ４９（１）；Ｈ５０（１） ０．９５５　６　 ０．０４３　０２６

Ｐ１３ Ｈ５（１）；Ｈ１７（１） １．０００　０　 ０．００９　７２９

Ｐ１４ Ｈ５（１）；Ｈ１６（２）；Ｈ２０（１）；Ｈ２７（１）；Ｈ３０（２）；Ｈ５１（１） ０．９２８　６　 ０．０１９　６４４

Ｐ１５ Ｈ２（２）；Ｈ３５（１）；Ｈ４２（１）；Ｈ４３（１）；Ｈ５２（１）；Ｈ５３（１）；Ｈ５４（１）；Ｈ５５（１）；Ｈ５６（１）；
Ｈ５７（１）；Ｈ５８（１）；Ｈ５９（１）；Ｈ６０（１）；Ｈ６１（１） ０．９９０　５　 ０．０２４　５５１

Ｐ１６ Ｈ５（８）；Ｈ１６（１）；Ｈ２９（１）；Ｈ６２（１） ０．４９０　９　 ０．０１６　４３６

Ｐ１７ Ｈ５（６）；Ｈ９（４）；Ｈ１７（１）；Ｈ３０（１）；Ｈ４２（２）；Ｈ４６（１）；Ｈ４９（１）；Ｈ５８（２）；Ｈ６３（１）；
Ｈ６４（１）；Ｈ６５（２）；Ｈ６６（１）；Ｈ６７（１） ０．９１３　０　 ０．０２３　７３４

Ｐ１８ Ｈ１（３）；Ｈ３（１）；Ｈ５（４）；Ｈ４３（１）；Ｈ５８（１）；Ｈ６８（１）；Ｈ６９（１）；Ｈ７０（１）；７１（１）；Ｈ７２
（２）；Ｈ７３（１）；Ｈ７４（１） ０．９３４　６　 ０．０２３　４０９

平均 Ｍｅａｎ　 ０．８５３　６　 ０．０２２　１４５
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表４　唐古特虎耳草１８个居群的分子遗传变异（ＡＭＯＶＡ）分析结果

Ｔａｂｌｅ　４　Ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｍｏｌｅｃｕｌａｒ　ｖａｒｉａｎｃｅ（ＡＭＯＶＡ）ｆｏｒ　ｔｈｅ　１８ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ　ｏｆ　Ｓ．ｔａｎｇｕｔｉｃａ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ　ｏｆ　ｖａｒｉａｔｉｏｎ

自由度
Ｄｅｇｒｅｅｓ　ｏｆ　ｆｒｅｅｄｏｍ

总方差
Ｓｕｍ　ｏｆ　ｓｑｕａｒｅｓ

变异成分
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ　ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

变异比例
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ　ｏｆ　ｖａｒｉａｔｉｏｎ／％

居群间Ａｍｏｎｇ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ　 １７　 ７３．５６０　 ０．１９０　６５Ｖａ　 ８．１５

居群内 Ｗｉｔｈｉｎ　ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ　 １９１　 ４１０．６５１　 ２．１５０　００Ｖｂ　 ９１．８５

总计 Ｔｏｔａｌ　 ２０８　 ４８４．２１１　 ２．３４０　６５

固定系数Ｆｉｘａｔｉｏｎ　ｉｎｄｅｘ（ＦＳＴ） ＦＳＴ＝０．０８１　４５（Ｐ ＜０．０１）

图２　唐古特虎耳草２０９个个体叶绿体ＤＮＡ

２个片段联合数据的歧点分布分析

Ｆｉｇ．２　Ｍｉｓｍａｔｃｈ　ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｆｏｒ　２０９ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ　ｏｆ

Ｓ．ｔａｎｇｕｔｉｃａ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　ｔｗｏ　ｃｐＤＮＡ　ｆｒａｇｍｅｎｔｓ

似然 法 （ｍａｘｉｍｕｍ　ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ，ＭＬ）、贝 叶 斯 法
（Ｂａｙｅｓｉａｎ　ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ，ＢＩ）构建的单倍型系统发育树
均呈现“刷子”结构，不能很好地揭示单倍型之间的
系统发育关系，也表明了唐古特虎耳草单倍型的快
速辐射分化（结果未显示）。ＮＥＴＷＯＲＫ软件可更
好揭示遗传分化较浅序列之间的系统发育关系。基
于最大似然法构建７４个单倍型的中央链接网状图，
结果显示（图３），居群共享单倍型，如 Ｈ１、Ｈ２、Ｈ３、

Ｈ５、Ｈ１６等位于网状图的中央位置，而居群特有单
倍型一般位于网状图的边缘。根据溯祖理论，共享
单倍型为较古老的单倍型，而居群特有单倍型可能
是通过近期辐射分化衍生而来的较年轻的单倍型。

３　讨　论

３．１　唐古特虎耳草的居群遗传结构
遗传变异分析表明唐古特虎耳草ｃｐＤＮＡ片段

总遗传多样性水平较高，ＨＴ＝０．９３３。类似的结果
也在青藏高原很多高山植物中被检测到，如偏花报
春（Ｐｒｉｍｕｌａ　ｓｅｃｕｎｄｉｆｌｏｒａ，ＨＴ＝０．９６６）［４７］、西藏
沙棘（Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ　ｔｉｂｅｔａｎａ，ＨＴ＝０．９５６）［２６］、绵参
（Ｅｒｉｏｐｈｙｔｏｎ　ｗａｌｌｉｃｈｉｉ，ＨＴ＝０．９７９）［４８］、西川红景
天（Ｒｈｏｄｉｏｌａ　ａｌｓｉａ，ＨＴ＝０．９５０）［２４］、菊叶红景天
（Ｒｈｏｄｉｏｌａ　ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｉｆｏｌｉａ，ＨＴ＝０．９３７）［２７］等。

然而，这些物种大多数都具有低的居群内平均遗传
多样性。在本研究中，唐古特虎耳草不仅具有较高
的总遗传多样性，居群内的平均遗传多样性也很高
（ＨＳ＝０．８４３），表明唐古特虎耳草较高的遗传变异
主要由居群内遗传变异所致。这一结果也得到了分
子变异分析（ＡＭＯＶＡ）的证实。ＡＭＯＶＡ分析表
明，唐古特虎耳草居群内遗传变异占总变异的

９１．８５％，而居群间遗传变异仅为８．１５％，进一步揭
示了唐古特虎耳草遗传变异主要存在于居群内。如
此高的居群内遗传变异在青藏高原的植物中并不多

见，推测造成该遗传结构的原因如下：一方面，由于
检测到的７４个单倍型中只有少数共享单倍型，但其
个体数所占比例很高（６７．４６％），并且这些共享单倍
型在居群中随机分布，因此降低了居群间的遗传差
异；另一方面，居群特有单倍型比例高（５３／７４），某些
居群固定多个特有单倍型，从而增加了居群内的遗
传变异。特有单倍型比例较高的物种往往不能揭示
出明显的谱系地理格局［２２，２４，２７］。此外，对虎耳草属
山羊臭组（Ｓａｘｉｆｒａｇａｓｅｃｔ．Ｃｉｌｉａｔａｅ　Ｈａｗ．）系统发
育和物种形成的研究表明，唐古特虎耳草所在的唐
古拉亚组（ｓｕｂｓｅｃｔ．Ｈｉｒｃｕｌｏｉｄｅａｅ　Ｅｎｇｌ．＆Ｉｒｍ－
ｓｃｈ．）具有较快的分化速率，该亚组约１１０个物种是
在最近的２．１２百万年（Ｍａ）分化而来［１０］。由此推
测，唐古特虎耳草具有更短的居群分化历史。事实
上，基于ＮＥＴＷＯＲＫ构建的单倍型系统发育关系
表明，大量的特有单倍型位于 ＮＥＴＷＯＲＫ图的边
缘，揭示了唐古特虎耳草单倍型的近期快速分化。
在第四纪冰期前，唐古特虎耳草可能广泛分布于青
藏高原及其周边地区，并广泛固定某些古老单倍型
（如 Ｈ５）。随着第四纪冰期气候的波动，原来连续
的居群片段化，形成了相互隔离的居群，并经历了异
域分化，产生大量特有单倍型。在此过程中，瓶颈效
应和遗传漂变等作用使得特有单倍型在居群中固定

下来，抹去了居群原有的部分遗传结构。由于单独
进化时间较短，特有单倍型之间的差异大多表现在
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圆的大小表示单倍型频率，实心方块代表缺失单倍型

图３　唐古特虎耳草ｃｐＤＮＡ联合片段７４种单倍型的中央连接网状图

Ｃｉｒｃｌｅ　ｓｉｚｅ　ｉｓ　ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎａｌ　ｔｏ　ｈａｐｌｏｔｙｐｅ　ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ，ｐａｒａｌｌｅｌｏｇｒａｍｓ　ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ　ｍｉｓｓｉｎｇ　ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ

Ｆｉｇ．３　Ｍｅｄｉａｎ－ｊｏｉｎｉｎｇ　ｎｅｔｗｏｒｋ　ｏｆ　７４ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ　ｏｆ　Ｓ．ｔａｎｇｕｔｉｃａ　ｂａｓｅｄ　ｏｎ　ｔｗｏ　ｃｐＤＮＡ　ｆｒａｇｍｅｎｔｓ

单个碱基的变异。

３．２　冰期避难所及居群进化历史的推测
第四纪循环的气候波动对生物区系的分布和遗

传结构产生了巨大的影响［４９］。植物对第四纪冰期
的反应可以根据现有的遗传结构进行追溯。于海彬
等［５０］综述了３６种高山植物的谱系地理格局，总结

出高山植物面对青藏高原复杂的地理结构、微气候
和生境条件所呈现出的谱系历史。一部分高山植物
在第四纪冰期时退缩到青藏高原边缘避难所，冰期
后回迁到高原台面。符合这种“退缩－回迁”模式的
物种，其遗传结构表现为遗传多样性较高的居群和
古老单倍型往往集中在高原边缘避难所内，居群遗
传多样性由高原边缘向高原台面递减。此外，一些
耐寒植物，在冰期时没有完全退缩到低海拔的边缘
地区，而是在高原台面形成了一个或几个相互隔离
的避难所，冰期后发生局部扩张。符合这种“高原台

面避难所－局部扩张”模式的物种，其遗传结构表现
为特有单倍型或者遗传多样性较高的居群分布在高

原台面上的一个或几个相互隔离的区域。另外，某
些物种第四纪冰期时在高原台面形成多个微型避难

所，间冰期或冰期后发生小范围的扩张，其遗传多样
性较高的居群和特有单倍型在物种的分布范围内均

匀分布。
本研究没有揭示出唐古特虎耳草遗传多样性较

高的某一地理区域，也没有发现遗传多样性由高原
边缘向高原台面递减。相反，本研究所涉及的唐古
特虎耳草居群普遍具有较高的遗传多样性，特有单
倍型在分布范围内均匀分布。我们推测，由于青藏
高原地形的高度异质性以及复杂的局部微气候和生

境条件，在第四纪冰期时，唐古特虎耳草在高原台面
上未被冰川覆盖的多个微型避难所中存活下来。唐
古特虎耳草居群对第四纪冰期气候波动的反应可能
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更多地表现为垂直海拔高度的迁移，而非大规模的
水平迁移，这与银露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ　ｇｌａｂｒａ）［２２］和西
川红景天（Ｒｈｏｄｉｏｌａ　ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｉｆｏｌｉａ）［２７］的进化
历史相似。居群在垂直迁移的过程中发生了瓶颈效
应和奠基者效应，居群随机固定少量古老单倍型。
随后的异域分化和遗传漂变使得较年轻的衍生特有

单倍型在居群中固定下来，形成了唐古特虎耳草现
有的居群遗传结构。居群历史动态检验结果表明，

Ｔａｊｉｍａ’ｓ　Ｄ和Ｆｕ　＆Ｌｉ’Ｄ＊均为显著的负值，歧点
分布分析呈单峰曲线，说明唐古特虎耳草经历过近
期分布范围或者个体数的扩张［５１－５３］。物种经历分
布范围扩张事件，其原分布中心应具有较高的遗传
多样性和特有单倍型，并且原分布中心的居群包含
扩散区域居群所具有的单倍型。但在本研究中，大
量的特有单倍型在唐古特虎耳草的整个分布范围内

均匀分布，遗传多样性和核苷酸多样性较高的居群
也呈现均匀分布，并未检测到分布范围扩张的信号。
由此推测，该物种可能经历过个体数快速扩张事件，

从而导致了中性检验的负值和错配分布的单峰

曲线。
综上所述，唐古特虎耳草具有较高的遗传变异，

且主要由居群内遗传变异所致，大量特有单倍型是
近期辐射分化的结果。唐古特虎耳草的进化历史与
西藏圆柏复合群（Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ　ｔｉｂｅｔｉｃａ　ｃｏｍｐｌｅｘ）［２５］、
西藏沙棘（Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ　ｔｉｂｅｔａｎａ）［２６］、菊叶红景天
（Ｒｈｏｄｉｏｌａ　ｃｈｒｙｓａｎｔｈｅｍｉｆｏｌｉａ）［２７］相似，第四纪冰期
时在高原台面存在多个微型避难所。第四纪冰期气
候波动使得原来连续的居群片段化，形成了相互隔
离的居群，并发生异域快速分化，形成大量特有单倍
型。唐古特虎耳草居群对第四纪冰期气候波动的反
应可能更多地表现为垂直海拔高度的迁移，而非大
规模的水平迁移。此研究为青藏高原地区谱系地理
学研究提供了一个新的案例，为了解第四纪冰期高
山植物的避难所和现有分布格局的成因提供了参考

依据。
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