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2.4　遗传距离、遗传多样性和群体分化分析结果

2.4.1　遗传距离分析

基于 Mega 11 软件分析结果，发现崇明采集

的 CM-1-4、CM-1-5、CM-5-1、CM-5-2、CM-5-3、
CM-5-4和CM-5-5 共7个样品，遗传距离为0。

基于 ITS序列的遗传距离矩阵显示（表 6），3

个地理区域盐地碱蓬群体间遗传距离值均为

0.001 0~0.001 4，属于种群间遗传距离（0<D<

0.05），崇明群体与浦东群体的遗传距离最远（D=

0.001 3），亲缘关系远；崇明群体与奉贤群体的遗

传距离最近（D=0.001 1），亲缘关系近。浦东群体

与奉贤群体的遗传距离为0.001 1。

1. 崇明； 2. 浦东南汇堤坝内； 3. 浦东南汇堤坝外； 4. 奉贤。
1. Chongming District； 2. Within the embankment of Nanhui Town， Pudong New Area； 3. Outside the embankment of Nanhui Town， 

Pudong New Area； 4.  Fengxian District.

图 3　上海市滨海湿地碱蓬属植物种群
Fig. 3　Suaeda plant populations along the coastal wetland of Shanghai

1. 盐地碱蓬； 2. 盐地碱蓬的果实； 3. 盐地碱蓬的叶； 4. 盐地碱
蓬的茎； 5. 盐地碱蓬的根。
1.  S.  salsa； 2.  Fruits of S.  salsa； 3.  Leaves of S.  salsa； 4.  Stem 

of S.  salsa； 5.  Roots of S.  salsa.

图 4　盐地碱蓬的形态学特征
Fig. 4　Morphological characteristics of S.  salsa

1. 碱蓬； 2. 碱蓬的果实； 3. 碱蓬的叶； 4. 碱蓬的茎； 5. 碱蓬的根。
1.  S.  glauca； 2.  Fruits of S.  glauca； 3.  Leaves of S.  glauca； 

4.  Stem of S.  glauca； 5.  Roots of S.  glauca.

图 5　碱蓬的形态学特征
Fig. 5　Morphological characteristics of S.  glauca
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1，2为CM-1采集的样品；3-6依次为CM-2、CM-3、CM-4、CM-5采集的样品；7-9依次为PD-1、PD-2、PD-3采集的样品；10-12依次为FX-
1、FX-2、FX-3采集的样品。
1，2 Samples collected for CM-1； 3-6 Samples collected for CM-2， CM-3， CM-4 and CM-5 in turn； 7-9 Samples collected for PD-1， PD-2 

and PD-3 in turn； 10-12 Samples collected successively for FX-1， FX-2 and FX-3.

图 6　不同采样点的样品图
Fig. 6　Photos of samples at different sampling points

1. 基于 ITS序列构建的上海碱蓬属植物系统发育树； 2. 基于matK序列构建的上海碱蓬属植物系统发育树。
1.  Phylogenetic tree of Suaeda in Shanghai based on ITS sequence； 2.  Phylogenetic tree of Suaeda in Shanghai based on matK sequence.

图 7　NJ 法构建的系统发育树
Fig. 7　The phylogenetic tree constructed by NJ method
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基于matK序列的遗传距离矩阵显示（表 7），

3个地理区域盐地碱蓬群体间遗传距离为0.000 6~

0.002 7，属于种群间遗传距离（0<D<0.05），崇明

群体与浦东群体的遗传距离最远（D=0.002 6），亲

缘关系远；崇明群体与奉贤群体的遗传距离最近

（D=0.000 6），亲缘关系也最近。浦东群体与奉贤

群体的遗传距离为 0.002 5。该结果与 ITS 序列

分析结果相一致。

2.4.2　遗传多样性分析

基于 ITS序列遗传多样性结果显示（表8）：上

海市沿岸盐地碱蓬总群体的单倍型多样性 Hd=

0.513±0.054，核苷酸多样性 Pi=0.001 1，平均核苷

酸差异数 k=0.551，表明该种群遗传多样性较低。

进一步比较发现奉贤群体的单倍型多样性相对较

低（Hd=0.419±0.113，Pi=0.000 9，k=0.419），而崇明

群体（Hd=0.542±0.086，Pi=0.001 2，k=0.582）和浦东

群体（Hd=0.629±0.086，Pi=0.001 5，k=0.724）较高。

基于matK序列遗传多样性结果显示（表 9）：

上海市沿岸盐地碱蓬总群体的 Hd=0.378±0.078，

Pi值为 0.001 8，k 值为 1.320，表明存在一定的遗

传多样性。进一步分析同样也发现奉贤群体的

遗传多样性相对较低（Hd=0.133±0.112，Pi=0.000 4，

k=0.267），而浦东群体（Hd=0.475±0.141，Pi=0.004 

3，k=3.219）和 崇 明 群 体（Hd=0.471±0.082，Pi=

0.000 6，k=0.428）较高。

2.4.3　群体分化指数分析

基于 ITS 序列的 FST 均为负值（-0.055 4，

-0.047 3，-0.028 6），无生物学意义，需进行数据

修正见表 6。进一步采用 AMOVA 分子变异分

析，结果显示 3 个盐地碱蓬群体的 FST为-0.045 0

（P>0.05）。其中绝大多数为各群体内部遗传变

异（99.99%），极少数为各群体间的遗传变异

（0.01%）。中性检验采用Tajima's D测试显示DT=

0.409 6，P=0.001，说明群体进化为平衡选择，且

发生了群体收缩［36］。

基于matK序列的FST值显示，CM-PD的FST值

为0.067 2，Nm为3.470 2；PD-FX的FST值为0.071 4，

Nm 为 3.251 4；CM-FX 的 FST 值为 0.210 1，Nm 为

0.939 9（表 7）。进一步AMOVA分子变异分析显

示，3个盐地碱蓬群体的FST为0.088 9（P<0.05）。其

中大多数为各群体内部遗传变异（91.11 %），少数

为各群体间的遗传变异（8.89%）。中性检验

Tajima's D测试显示DT=-1.870 0，P=0.001，说明盐

地碱蓬群体存在扩张迹象。

表 8　上海市 3 个盐地碱蓬群体细胞核 ITS 基因的遗传多样性
Tab. 8　Genetic diversity of nuclear ITS gene of 3 S. salsa populations in Shanghai

群体
Population

CM

PD

FX

CM＋PD＋FX

样本量
N

18

15

15

48

变异位点
S

2

2

1

2

单倍型数
Nh

3

3

2

3

单倍型多样性
Hd

0.542±0.086

0.629±0.086

0.419±0.113

0.513±0.054

核苷酸多样性
Pi

0.001 2

0.001 5

0.000 9

0.001 1

平均核苷酸差
异数ｋ

0.582

0.724

0.419

0.551

表6　基于 ITS基因的3个盐地碱蓬群体的群体间遗传距离D（左下部分）、群体内遗传距离πS（对角线）和FST（右上部分）
Tab. 6　Genetic distance between populations D（lower left part）， genetic distance within populations πS（diagonal 

line） and FST （upper right part） of 3 S. salsa populations based on ITS gene

群体Population

CM

PD

FX

CM

0.001 3

0.001 3

0.001 1

PD

-0.055 4

0.001 5

0.001 1

FX

-0.047 3

-0.028 6

0.000 8

表7　基于matK基因的3个盐地碱蓬群体的群体间遗传距离D（左下部分）、群体内遗传距离πS（对角线）和FST（右上部分）
Tab. 7　Genetic distance between populations D（lower left part）， genetic distance within populations πS（diagonal 

line） and FST （upper right part） of 3 S. salsa populations based on matK gene

群体Population

CM

PD

FX

CM

0.000 6

0.002 6

0.000 6

PD

0.067 2

0.004 3

0.002 5

FX

0.210 1

0.071 4

0.000 4
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2.5　单倍型分析结果

ITS单倍型关系图谱显示（图 8），共检测到 3

个单倍型，单倍型网络呈现链状结构。CM 群体

和 PD 群体中均包含 Hap_1、Hap_2 和 Hap_3，而

FX 群体中包含 Hap_1，Hap_2。其中 Hap_3 是最

大的单倍型，它在 3个群体中为共享单倍型，位于

网络图的中心位置，表明可能是上海沿岸地区盐

地碱蓬的原始单倍型。

matK单倍型关系图谱显示（图 8），共检测到

3个单倍型：CM群体包含Hap_1和Hap_2。来源

于浦东新区的样品包含Hap_2和Hap_3。来源于

奉贤区的样品包含 Hap_1和 Hap_2。Hap_3为群

体内独有单倍型。

3　讨论

3.1　关于上海市滨海湿地碱蓬属植物种类分布

及条形码分子鉴定

葛振鸣等 ［37］在 2003年对崇明东滩湿地生态

示范区的植被进行生态学研究时，发现北部秋

塘内出现碱蓬。张建锋等［38］曾对上海滨海滩涂

盐生植物分布及其生物量开展过调查研究，其

中包括了碱蓬属的盐地碱蓬。魏亚男等和姚鹏

程开展了中国海岸带耐盐植物分子鉴定技术的

建立，采集到藜科植物（碱蓬、盐地碱蓬、南方碱

蓬等样品）的站位包括广东（惠州、南澳、湛江、

雷州）、福建（漳州、宁德）、浙江（温岭、舟山、慈

溪）、上海（奉贤）、江苏（盐城、连云港）、山东（荣

成、东营、蓬莱）、河北（秦皇岛）和辽宁（大连、葫

芦岛），值得注意的是，在上海奉贤采集到了盐

地碱蓬，而后研究者进行了多种条形码序列筛

选，比较了 1 个核基因（ITS）和 3 个叶绿体基因

（matK、rbcL 和 trnH-psbA）的获得率、识别率和

物种识别差异性，发现单个片段 ITS在种层面上

物种识别率最高，NJ 方法下 matK 识别表现最为

突出，确定 ITS + matK 可作为碱蓬属的 DNA 条

形码，从而建立了藜科植物分子鉴定技术［11-12］。

本研究则在以上研究基础上，对上海市沿海滨

海湿地（包括堤坝外和堤坝内）开展碱蓬属植物

资源调查，发现崇明区、浦东新区（南汇）和奉贤

区等沿岸具有碱蓬属植物分布，并存在 2种不同

形态的植物，进一步采用 ITS 和 matK 序列分析，

确认为盐地碱蓬（S. salsa）和碱蓬（S. glauca）2个

物种。

表 9　上海市 3 个盐地碱蓬群体叶绿体 matK 基因的遗传多样性
Tab. 9　Genetic diversity of chloroplast matK gene of 3 S. salsa populations in Shanghai

群体
Population

CM

PD

FX

CM＋PD＋FX

样本量
N

18

15

15

48

变异位点
S

3

2

13

15

单倍型数
Nh

2

2

2

3

单倍型多样性
Hd

0.471±0.082

0.475±0.141

0.133±0.112

0.378±0.078

核苷酸多样性
Pi

0.000 6

0.004 3

0.000 4

0.001 8

平均核苷酸差
异数ｋ

0.428

3.219

0.267

1.320

1. 为基于 ITS基因构建的上海市沿岸的盐地碱蓬单倍型关系；2.
基于 matK 基因构建的上海市沿岸的盐地碱蓬单倍型关系。图
中，圆圈符号表示一个单倍型，圆圈面积大小反映了该单倍型的
频数，不同颜色表示不同来源获得的单倍型。各单倍型连线上
的短竖线表示一个发生突变的位点。
1.  The haplotype relationship of Suaeda salsa along the coast of 

Shanghai based on ITS gene； 2.  the haplotype relationship of 

Suaeda salsa （L.） Pall.  along the coast of Shanghai based on 

matK gene.  In the figure， the circle represents a haplotype.  The 

size of the circle reflects the frequency of the haplotype.  Different 

colors represent haplotypes obtained from different sources.  The 

short vertical line on each haplotype line represents a mutation site.

图 8　基于 Median joining network 方法构建的盐地碱蓬
单倍型网络图

Fig. 8　The haplotype network of Suaeda salsa  based 
on the method of Median joining network
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现场调查发现，高程较低的潮滩地区多为盐

地碱蓬分布，而高程较高靠近堤坝处，仅碱蓬可

以生长，表明与 2种碱蓬属植物耐干旱、耐盐能力

有关，李劲松等［39］研究发现盐地碱蓬种子耐干旱

程度强于碱蓬种子，盐地碱蓬幼苗耐盐程度强于

碱蓬幼苗。

3.2　关于上海市滨海湿地碱蓬属植物遗传多样

性分析

我国碱蓬属植物主要分布区为长江口以北地

区，基于遥感技术测算的总面积约为 12 030 hm2，

其中面积最大的省份为山东省（61.9%），依次是辽

宁省和江苏省，且物种多样性较单一。上海市碱

蓬属植物的面积极小，难以在遥感数据上体现［40］。

核苷酸多样性（Pi）和平均核苷酸差异数（ｋ）

和单倍型多样性（Hd）均是种群遗传多样性分析

重要指标。其中，核苷酸多样性（Pi）和平均核苷

酸差异数（ｋ）反映群体中核苷酸多态性的强弱

程度，Pi值越大则核苷酸多态性越强。单倍型多

样性（Hd），表示在群体中随机抽取到两个不同单

倍型的频率，Hd值高的群体遗传多样性高，说明

该群体的遗传资源丰富。本研究中开展的遗传

关系分析，结合形态学和分子生物学鉴定结果，

发现碱蓬各样本间遗传距离为 0，即没有遗传差

异。上述样本地理区位都在崇明区，地理距离较

近。据此推测，因崇明岛为长江口入海处的冲积

岛，与本研究其他区域相对隔离，且在洋流、沙土

运输等人为传播途径和动物迁徙过程中均未携

带种质，即没有外源输入。最终导致崇明碱蓬群

体没有形成基因交流，种内遗传多样性较低。盐

地碱蓬的遗传多样性分析发现 3个盐地碱蓬种群

存在一定遗传差异，其中奉贤群体的遗传多样性

相对较低，浦东群体表现出较高的核苷酸多样

性。而碱蓬仅在崇明滨海湿地采集到，且碱蓬种

群内没有遗传差异，表明碱蓬群体间几乎没有基

因交流，这需要引起高度重视。本次调查仅在崇

明 CM-2 和 CM-5 站位采集到碱蓬，可能与采集

到的站位数及样品数有限有关，应该在上海区域

再扩大范围采集更多的样品并进行更深入的遗

传多样性分析，如果仍然是无遗传差异，表明该

种群存在较大的退化和灭绝潜在风险，该物种保

护刻不容缓。

种群分化指数（FST）、中性检测（Tajima's D）

和基因流（Nm）是群体遗传分化分析重要指标。

其中，种群分化指数（FST）反映了群体间遗传分化

的程度，取值范围为 0~1，FST越接近 1，分化程度

越高。FST越接近 0，分化程度越低［36］。通常认为

FST <0.05表示种群存在轻度分化，0.05< FST <0.15

表示种群存在中度分化，0.15< FST <0.25 表示种

群存在高度分化［41-42］，另外，FST
 为负值时，并没有

合理的生物学解释，本研究采用常见的修正方

法，即将负FST值视为 0，解释为种群间无显著遗

传，反映出群体间基因交流非常普遍，遗传结构

几乎完全一致。基因流（Nm）表示不同群体之间

基因流动的过程，与种群分化指数（FST）密切相

关，计算公式为Nm=（1-FST）/（4×FST）， 其中FST>0。

WRIGHT认为 Nm<1表示群体间存在基因交流受

限，群体分化程度高；Nm>1表示群体间基因交流

频繁，群体分化程度低［43］。本研究群体分化指数

分析发现基于 ITS序列的FST均为负值，说明上海

3 个盐地碱蓬群体没有出现遗传分化，反映出群

体间基因交流非常普遍，遗传结构几乎完全一

致。基于 matK 序列的分析结果显示，浦东与崇

明、奉贤的群体间存在中度分化（0.05< FST <

0.15， P <0.05； Nm >1），表示群体间的基因交流较

频繁，发挥均质化作用；由于崇明与奉贤地理距

离相对较远，故崇明与奉贤群体间存在高度分化

（0.15< FST <0.25，P <0.05；Nm <1），表明群体间基

因交流受限，发生遗传漂变［44］。

如果中性检测Tajima's D > 0时，表示序列进

化方式为平衡选择，存在一些单倍型分化；DT<0

时，则为负向选择或群体扩张。本研究基于盐地

碱蓬 ITS序列分析，显示中性检验采用Tajima's D

为正值，说明群体曾经发生过群体收缩；而基于

matK 序列分析，显示中性检验 Tajima's D 为负

值，说明群体存在扩张迹象。这种差异可能是由

于采用核基因和叶绿体基因分析而导致的［36］。

谢平等［45］推测核基因与叶绿体基因的遗传方式

可能是导致遗传多样性差异的原因。ITS序列可

展示亲缘很近的种之间的差异，而 matK 序列不

仅可展示种间的差异，甚至还可以展示某些类群

种内的差异［46］。本研究显示，上海市沿岸盐地碱

蓬的种群内变异丰富，核基因 ITS遗传自亲本植

株，来源较为复杂，并且该基因的杂合度较高；而

高等植物叶绿体基因matK不会通过花粉受精而

扩散，单倍型遗传到子代较为保守，不会产生基

因重组的问题［47］。
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3.3　关于上海市滨海湿地碱蓬属植物种群保护

与恢复

2009年，黄华梅等［48］对上海滩涂盐沼植被的

分布和动态进行研究，仅在崇明东滩自然保护区

高潮带上半部分发现一些散生的碱蓬斑块状群

落；2015 年，张建锋等［38］对上海滨海滩涂盐生植

物分布和生物量调查时发现，中潮位以上防潮堤

内侧分布有小面积的碱蓬植物群落，盖度一般为

20% ~30%。在前人调查中，上海市碱蓬属植物

总体呈现面积小、生物量少、群落破碎等特征。

为了填补上海市滨海湿地碱蓬属植物调查的空

缺，本研究通过对上海市沿岸碱蓬属植物的 ITS

基因和matK基因开展物种鉴定和遗传多样性分

析，较为全面和深入地探究了上海市沿岸碱蓬属

植物的种类和遗传关系，并给出了科学解释。对

碱蓬属植物的鉴定和系统发育进化树的构建提

供了一定的参考。另外，本研究发现上海市沿岸

受到自然灾害（如台风等）影响和人为因素干扰

较为频繁［49］，发现局部有些种群退化甚至全部消

失了，表明碱蓬属植物资源受到严重的威胁，种

群的保护和恢复刻不容缓。

上海地区碱蓬属植物的分布区域较窄，生态

环境因子对其生长和分布的影响是值得进一步

研究的问题。盐度因素和水文因素通常与盐沼

植物生长和分布的关联性较大。有研究表明，随

着盐度升高会抑制盐地碱蓬的种子萌发，同时会

降低盐地碱蓬的株高、叶面积、冠面积、生物量，

进而导致种群密度、生产力的下降。而水淹对个

体形态影响并不明显，但会改变生物量分配，促

进根部和叶部的生物量生长，同时水淹会降低种

群密度、减弱种内竞争强度。

若想更加全面和精准地了解上海市碱蓬属

植物的种群发展历史和遗传关系，则需要进一步

扩大取样范围和延长时间尺度，有助于对碱蓬属

植物的 DNA 条形码数据库进行补充，进而可以

为上海市植物保护和生物资源利用提供数据支

持。当前已有一些应用盐地碱蓬开展滨海生态

修复的成功案例［50-51］，出于对本地植物遗传资源

保护的考虑，推荐上海市沿岸种植本地生长的盐

地碱蓬，本研究发现崇明区存在规模较大、质量

较高的盐地碱蓬种群，建议选取该地的盐地碱蓬

亚种应用于上海市盐沼的生态修复，以避免种质

资源演替进程加快，同时更好地保护和提高本地

盐地碱蓬亚种的扩散度。该种群具有一定的生

态恢复空间和形成“红海滩”景观的潜力，应当开

展适宜的生态恢复工作。生态恢复工作应聚焦

碱蓬属植物群落的植被结构、生物多样性和生态

过程 3个核心问题，挑选适宜恢复的样地，对影响

碱蓬属植物生长的关键性生态环境因子进行综

合性评估，规划阶段性恢复计划，科学、系统地恢

复植被。
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Genetic diversity analysis of Suaeda plants in Shanghai coastal wetlands 

based on DNA barcode

ZHAO Zitao1，2， LI Min1，2， WU Tingjian1，2， ZHANG Meijing1，2， SHEN Xiyu1，2， MA Shaozu1，2， LIU 

Jinlin1，2， HE Peimin1，2，3

（1.College of Oceanography and Ecological Science， Shanghai Ocean University， Shanghai 201306， China； 2.Environment 

and Ecology Engineering Research Center of Shanghai Iinstitution of Higher Education， Shanghai 201306， China；               

3.Department of Marine Sciences， Co-Innovation Center of Jiangsu Marine Bio-industry Technology， Lianyungang 222005， 

Jiangsu，  China）

Abstract: For exploring the species and genetic diversity of Suaeda plants in Shanghai coastal wetlands， 

this paper investigated and studied the species resources and genetic diversity of Suaeda plants collected 

from 11 stations in three coastal wetlands， including the Nanhui east tidal flat in Pudong New Area， 

Fengxian tidal flat， and Chongming east tidal flat. The results showed that： （1） By the morphological 

identification and molecular identification based on ITS and matK sequence barcode analysis， the collected 

Suaeda plants in Shanghai coastal wetlands were two species： Suaeda salsa and Suaeda glauca. （2） In this 

study， we found only S. glauca distributed in Chongming east tidal flat， and the genetic distance between 

these seven samples collected was 0， indicating there was no gene exchange between the population and the 

outside area. （3） According to ITS and matK sequence analysis of S. salsa distributed in Chongming 

District， Pudong New Area， and Fengxian District， there are 2-3 haplotypes， respectively， and genetic 

distances （D） between populations of different districts are smaller than 0.05， indicating that most of them 

are genetic variations within the population. We further found that the genetic diversity of Fengxian S. salsa 

population was the lowest on ITS and matK sequences （Hd=0.419±0.113， Pi=0.000 9 and Hd=0.133±0.112， 

Pi=0.000 4）， while the genetic diversity of Pudong S. salsa population was the highest （Hd=0.629±0.086， 

Pi=0.001 5 and Hd=0.475±0.141， Pi=0.004 3）. There is moderate differentiation between the S. salsa 

population of Pudong New Area and both S. salsa populations of Chongming District and Fengxian District 

（0.05<FST<0.15， P<0.05； Nm>1）， while there is high differentiation between the Chongming S. salsa 

population and the Fengxian S. salsa population （0.15<FST<0.25， P<0.05； Nm<1）. This study laid a solid 

foundation for the protection and population restoration of Suaeda plants in Shanghai coastal wetlands.

Key words: Suaeda； genetic diversity； molecular identification； ITS； matK； Shanghai
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