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基于 SSR 分子标记的草果栽培起源分析 
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(1. 云南中医药大学，云南省傣医药与彝医药重点实验室，昆明 650500；2. 德宏州人民医院，云南 潞西 678400) 

 

摘要：为探索草果(Amomum tsaoko)的遗传多样性和栽培起源，对草果和拟草果(A. paratsaoko)在 8 个 SSR 位点上的遗传变异

进行了分析。结果表明，8 个 SSR 位点在 20 个草果居群和 5 个拟草果居群分别检测到 149 和 101 个等位基因，特有等位基

因分别为 44 和 59 个。方差分析(AMOVA)表明，仅 10.43%的遗传变异存在于 2 物种间，8.66%于种内居群间，80.91%于居

群内(P<0.01)。拟草果居群总的遗传分化程度较大(0.15≤ Fst≤ 0.25)，草果的为中度(0.05≤Fst≤ 0.15)。SMM 模式下 2 物种

的遗传分化均加大(Fst<Pst)。因此，草果和拟草果共享祖先的遗传多样性，可能通过随机遗传漂变完成谱系分选后基因突变

的积累形成了现有遗传分化模式；围绕大围山的马关、屏边地区可能是草果栽培起源地理中心。 

关键词：草果；拟草果；SSR 分子标记；遗传多样性；栽培起源 
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Analysis of Cultivation Origin of Amomum tsaoko Based on SSR Marker 
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Abstract: In order to explore the genetic diversity and geographical origin of Amomum tsaoko, the genetic 

variation of A. tsaoko and A. paratsaoko in 8 SSR loci was studied. The results showed that there was 149 and 101 

alleles were detected at 8 SSR loci from 20 populations of A. tsaoko and 5 populations of A. paratsaoko 

respectively, among which 44, 59 were unique alleles. Variance analysis (AMOVA) showed that only 10.43% of 

genetic variation existed between two species, 8.66% between populations, and 80.91% within populations 

(P<0.01). The total genetic differentiation of A. tsaoko was moderate (0.05≤Fst≤ 0.15), and A. paratsaoko was 

high (0.15≤Fst≤ 0.25). The genetic differentiation of the two species increased under SMM model (Fst<Pst). 

Therefore, the genetic diversity of two species shared the same ancestry, and it was possible that the existing 

genetic differentiation pattern had been formed by the accumulation of mutations after lineage sorting through 

random genetic drift. So, Maguan and Pingbian areas around Dawei Mountain might be the geographical origin 

center of A. tsaoko cultivation. 

Key words: Amomum tsaoko; A. paratsaoko; SSR marker; Genetic diversity; Origin of cultivation 

 

草果(Amomum tsaoko)主产云南，越南亦分

布 [1]。果实入药，温中健胃，消食顺气，祛寒湿[2]；

也作食物辛香料。云南是草果主产区，栽培历史悠

久[3]。前期资源调查时在草果传统产区未见姜味砂

仁 (A. coriandriodrorum)，仅有野生的拟草果 (A. 

paratsaoko)，且分布邻接区域未见杂交个体。草果、
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拟草果在生态适应上已有分化：花的行为反应有一定

时间差；草果在海拔≥1 200 m 林中结果较多，在海

拔 900 m 林中开花多结果极少，而同海拔的拟草果则

大量结果；同一海拔，干旱、光照过多或过少，草果

生长不好或死亡，而拟草果生长较好，适应性较强; 草

果果实不脱落，拟草果果实较草果小，中秋前后脱落、

腐烂。这些分化可能是导致2物种无杂交个体的原因。

传统草果产区对二者的认识、利用也不同，拟草果(野

草果、白草果)仅食用，草果(家草果、红草果)入药, 且

种子挥发油成分不同，不能当作同一药材使用[4]。拟

草果是与草果亲缘关系最近的同属野生植物[5]。因此, 

拟草果的分布、遗传多样性和居群遗传结构均能为草

果栽培起源研究提供重要信息。 

阐明物种的栽培起源不仅可认识栽培驯化的

遗传结果，也利于瞄准优良种质资源提高品质[6]。

草果栽培起源是一个迄今未解决的基础问题，本文

基于拟草果与草果的亲缘关系，通过比较分析二者

的遗传多样性、居群遗传结构，探索草果栽培起源，

为其品质提高奠定基础。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 材料 

试验材料草果 (Amomum tsaoko)和拟草果 (A. 

paratsaoko)采自中国云南、广西，越南(表 1)，凭证

标本存于云南中医药大学。共 20 个草果居群和 5

个拟草果居群，其中 TBG 居群的种源从越南经缅

甸引进，LC、HS、SD、TBG、LJ、TY、ZH 和 JX

居群当地供销社在上世纪从云南文山州、红河州引

种栽培，这 7 居群附近无拟草果分布。每个草果居

群随机选取 7~26 株，株距≥5m；草果居群周边的

(直线距离≤200 m)全部拟草果植株作一个居群，悉

数采样。采集健康叶片放入含硅胶的密封袋中干

燥，于–20℃的冰箱中保存。 

 

表 1 材料采集信息 

Table 1 Information of materials 

序号 

No. 

植物 

Species 

居群 

Population 

采集地 

Location 

经度 (E) 

Longitude 

纬度 (N) 

Latitude 

海拔 (m) 

Altitude 

数量 

Number 

 1 草果 

Amomum 

tsaoko 

GLJ 云南马关古林菁乡 Gulinjing, Maguan, Yunnan 103º59′15.72″ 22º51′57.54″ 1 540 12 

 2 MB 云南马关马白镇 Mabai, Maguan, Yunnan 104°26′03.69″ 23°05′04.74″ 1 368 15 

 3 RH 云南马关仁和镇 Renhe, Maguan, Yunnan 104°18′16.11″ 22°55′10.88″ 1 473 15 

 4 FD1 云南西畴法斗乡 Fadou, Xichou, Yunnan 104°49′19.98″ 23°22′19.56″ 1 670 13 

 5 FD2 云南西畴法斗乡 Fadou, Xichou, Yunnan 104º49′39.84″ 24º22′22.26″ 1 540 15 

 6 ML 云南麻栗坡麻栗镇 Malipo, Malipo, Yunnan 104°43′06.92″ 23°03′33.12″ 1 245 15 

 7 TC 云南麻栗坡铁厂乡 Tiechang, Malipo, Yunnan 105°04′09.03″ 23°18′53.88″ 1 620 20 

 8 YP 云南屏边玉屏镇 Yuping, Pingbian, Yunnan 103º41′52.98″ 22º54′55.98″ 2 046 19 

 9 ADB1 云南金平阿得博乡 Adebo, Jinping, Yunnan 103°13′08.86″ 22º54′13.01″ 1 477 20 

10 ADB2 云南金平阿得博乡 Adebo, Jinping, Yunnan 103°13′52.89″ 22°54′04.90″ 1 582 20 

11 LC 云南绿春大兴镇 Daxing, Lüchun, Yunnan 102°27′03.23″ 22°59′20.39″ 1 989 15 

12 HS 云南陇川户撒乡 Husa, Longchuan, Yunnan 97°43′05.35″ 24°22′32.29″ 1 775 15 

13 SD 云南盈江苏典乡 Sudian, Yingjiang, Yunnan 97º59′13.05″ 25º10′24.48″ 1 862 19 

14 TBG 云南盈江铜壁关乡 Tongbiguan, Yingjiang, Yunnan 97°41′16.32″ 24°40′53.43″ 1 670 15 

15 LJ 云南隆阳潞江镇 Lujiang, Longyang, Yunnan 98°46′30.06″ 24°50′17.34″ 2 070  7 

16 TY 云南腾冲腾越镇 Tengyue, Tengchong, Yunnan 98°30′07.74″ 25°03′42.12″ 2 219 20 

17 ZH 云南腾冲中和镇 Zhonghe, Tengchong, Yunnan 98°20′56.38″ 25°07′26.32″ 1 607 15 

18 JX 广西金秀金秀镇 Jinxiu, Jinxiu, Guangxi 110º12′13.68″ 24º05′58.92″ 1 065 14 

19 XH 广西那坡百省乡 Baisheng, Napo, Guangxi 105°45′05.94″ 23°10′46.20″  880 15 

20 GB 越南河江省管箔县 Guanbo, Hejiang, Vietnam 104°57′05.21″ 23°09′05.92″ 1 281 12 

21 拟草果 A. 

paratsaoko 

FDy 云南西畴法斗乡 Fadou, Xichou, Yunnan 104°46′16.68″ 23°22′26.78″ 1 478 15 

22 RHy 云南马关仁和镇 Renhe, Maguan, Yunnan 104°18′13.89″ 22°55′04.51″ 1 473  9 

23 TCy 云南麻栗坡铁厂乡 Tiechang, Malipo, Yunnan 105°04′13.452″ 23°18′54.03″ 1 700 15 

24 YPy 云南屏边玉屏镇 Yuping, Pingbian, Yunnan 103º41′53.628″ 22º55′43.212″ 1 887 10 

25 BSy 广西那坡百省乡 Baisheng, Napo, Guangxi 105°45′05.94″ 23°10′46.20″  880 15 
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1.2 总 DNA 的提取和 PCR 扩增 

采用改良的植物基因组 DNA 快速提取试剂盒

提取草果和拟草果的总 DNA。用本课题组[7]前期筛

选的 8 对多态性位点高的引物进行扩增(表 2)。扩增

体系总体积为 25 μL，包含 Taq DNA 聚合酶(1.0 U/μL) 

12.5 μL，正反向引物(10 μmol/L)各 1.5 μL，DNA 模板

(30 ng/μL) 1.0 μL，用 ddH2O 补足。扩增程序为 94℃

预变性 4 min，94℃变性 40 s；然后 64℃退火 30~40 s，

72℃延伸 40 s，共循环 33 次；最后 72℃延伸 6 min。

产物存于–4℃冰箱。使用 1%琼脂糖凝胶进行电泳检

测，120 V 电泳 25~30 min，挑选具明亮条带的 PCR

产物送上海生工(Sangon Biotech)进行 STR 检测。 

 

表 2 SSR 引物信息 

Table 2 Information ofSSR primer  

位点  

Locus 

引物序列  

Sequence (5ʹ~3ʹ) 

基序  

Motif 

长度  

Length (bp) 

退火温度  

Annealing temperature (Tm) 

At1 F: GCTTCACCTCCAGTTTCC 

R: GTCCTCCTTGTCCACCC 

(GA)14 183 ~209 59 

At4 F: CTTTACTCTGGTGGATGGA 

R: TCATTATTTCACAGCCCTC 

(GAA)5 205 ~295 50 

At5 F: AATGCAAATGGTGGACG 

R: GGATAAATCAAAGAGGAGGA 

(GA)16 202 ~219 58 

At29 F: GAGGAGGCGTGGACTTT 
R: GGGCTGCTTCTATTTCAT 

(GA)8 173 ~197 58 

At30 F: TAACGACGAAGGAAACG 
R: TGAGTAGGAAAGAAGAAAGAA 

(CT)9 
 

156 ~217 55 

At46 F: TAGAAACGCAAATGAACAG 

R: TGCTGCCATGACCTCCT 

(TG)11  86 ~106 58 

At53 F: TAACGCCTGGTTTGTGA 

R: TTGGAACCTTCGCTTGG 

(TG)8 

 

143 ~165 53 

At56 F: AGTTTGAACCTCCCATTT 

R: ATCTTGAGCTTCGTGCC 

(CA)6 171 ~186 55 

 

1.3 数据分析 

采用 GENEMARER V 2.4 软件统计片段长度,

按照 GenALEx V 6.4 软件[8]格式要求对数据进行整

理。用 GenALEx V 6.4、Genepop、Fastat、PIC_CALC 

version 软件统计每个位点等位基因的数目(number of 

allele, A)和特有等位基因数(mumber of unique allele, 

Np)、杂合度、F-统计值、遗传多样性和遗传分化

系数等参数。遗传分化参数 Fis、Fst 与 Fit 为 F-统计

量计算所得，遗传分化参数 Pis、Pst 与 Pit 为 P-统计

量基于逐步突变(stepwise mutation model, SMM)

模型计算所得。SMM 模型下，大小相似的等位基

因意味着有更近的亲缘关系；考虑到居群间遗传

分化源于基因突变的积累，对于分化历史足够长

的居群，基于 SMM 模型的居群遗传分化检测更为

准确[9]。 

采用 Arlequin 软件的分子方差分析(analysis of 

molecular variance, AMOVA)模块对草果、拟草果居

群进行遗传变异来源分布分析。采用 STRUCTURE 

V 2.3 进行多位点的贝叶斯聚类分析[10]，推断居群

最可能的聚类情况(K)。用 Flaush 等推荐的混合模

型(Admixture model)
[11]，选择居群间相关的等位基

因频率模型(correlated alleles frequencies model)；K

值定义为 1~10，每个 K 值设置运行 20 次。采用

Microsatellite Aanlyser V 4.05 (MSA)
[12]计算居群间

Nei’s 遗传距离矩阵，采用 GenALEx V 6.4 软件进行

主坐标分析(principal coordinates analysis, PCoA), 

并计算每个居群 8 个位点的遗传距离，将结果导入

POPTREE V 2.0 软件[13]，根据邻接法(NJ)构建亲缘

关系树(Bootstrap=1 000)。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 遗传多样性 

SSR 位点的遗传多样性    在 20 个草果居群

中，每个 SSR 位点的等位基因数为 8~34 个，平均

18.63 个，其中 At30 和 At4 位点的等位基因最丰富，

分别为 34 和 30 个。每个位点拥有 1~9 个特有等位

基因，平均 5.5 个。At4 位点具有较高的等位基因

丰富度(allelic richness, NR)、平均等位基因数(average 

number of alleles, NA)、有效等位基因数(number of 

effective alleles, NE)和 Shannon’s 信息指数(Shannon’s 

information index, I)值。观测杂合度(observed hetero- 

zygosity, HO)、期望杂合度(expected heterozygosity, 

HE)和无偏差杂合度(unbiased expected heterozygosity, 
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UHE)分别为 0.21~0.73、0.29~0.81 和 0.30~0.84, 以

位点 At4 和 At46 的较高。在 5 个拟草果居群中, 每

个 SSR 位点的等位基因数为 8~19 个，平均 13 个，

以 At4 和 At5 位点的最丰富，分别为 19 和 15 个; 每

个位点拥有 4~11 个特有等位基因，平均 7.4 个; At4

位点具有较高的 NR、NA、NE和 I 值；HO、HE和 UHE

分别为 0.17~0.65、0.35~0.79 和 0.36~0.83, 以 At4

位点的较高(表 3)。 

 

表 3 SSR 位点遗传多样性 

Table 3 Genetic diversity of SSR loci 

 位点 Locus A NP NR NA NE I HO HE UHE Nm Fst 

草果 

Amomum 

tsaoko 

At1 13 4 0.67 4.55 3.08 1.23 0.66 0.67 0.69 3.04 0.08 

At4 30 8 0.91 9.50 6.00 1.92 0.51 0.81 0.84 1.86 0.12 

At5 8 1 0.70 4.25 3.04 1.21 0.63 0.65 0.68 1.79 0.12 

At29 24 3 0.85 8.00 4.57 1.69 0.67 0.75 0.78 1.55 0.14 

At30 34 9 0.79 8.75 4.62 1.69 0.31 0.72 0.75 2.36 0.10 

At46 15 6 0.71 5.30 3.48 1.33 0.73 0.67 0.70 2.95 0.08 

At53 16 8 0.79 5.90 4.13 1.52 0.45 0.74 0.77 2.42 0.09 

At56 9 5 0.27 2.50 1.44 0.50 0.21 0.29 0.30 4.02 0.06 

平均 Mean 18.63 5.5 4.76 6.09 3.8 1.39 0.52 0.66 0.69 2.20 0.10 

拟草果 

A. paratsaoko 

At1 11 4 5.26 5.80 3.54 1.43 0.61 0.71 0.74 1.18 0.18 

At4 19 10 7.06 8.00 4.94 1.79 0.65 0.79 0.83 1.80 0.12 

At5 15 11 4.39 4.80 2.78 1.14 0.41 0.58 0.60 0.73 0.25 

At29 13 8 3.99 4.40 2.42 1.07 0.54 0.56 0.59 0.97 0.20 

At30 14 10 4.35 4.80 3.35 1.30 0.38 0.69 0.72 1.53 0.14 

At46 8 4 3.15 3.60 2.29 0.71 0.17 0.35 0.36 0.34 0.42 

At53 13 8 4.35 4.80 2.99 1.13 0.52 0.56 0.58 0.50 0.33 

At56 8 4 3.51 3.60 2.33 0.99 0.44 0.54 0.56 0.95 0.21 

平均 Mean 12.63 7.38 4.51 4.98 3.08 1.19 0.47 0.6 0.62 0.85 0.23 

A: 等位基因数; NP: 特有等位基因数; NR: 等位基因丰富度; NA: 平均等位基因数; NE: 有效等位基因数; I: Shannon’s 信息指数; HO: 观测杂合度; HE: 

期望杂合度; UHE: 无偏期望杂合度。下表同。 

A: Number of allele; NP: Number of unique allele; NR: Allelic richness; NA: Average number of alleles; NE: Number of effective alleles; I: Shannon’s 

information index; HO: Observed heterozygosity; HE: Expected heterozygosity; UHE: Unbiased expected heterozygosity. The same is following Table. 

 

居群的遗传多样性    从表 4 可见，草果和拟

草果居群的等位基因分别有 34~60和 31~53个, 平

均为 48.55和 39.80个，FD2、MB和 TCy居群的等

位基因数最高，分别为 60、60 和 53 个，MB 和 TCy

居群的NP、NA、NE、HO、HE、UHE值较其他居群

高。拟草果居群的 Np 极显著高于草果居群, 从 Np

来看，拟草果居群遗传多样性极显著高于草果居

群。综合 Np 和 HE、UHE来看，在拟草果居群中, 

TCy 居群的遗传多样性最高，其次是 YPy 和 Fdy, 

BSy 最低，其基因多样性(gene diversity, Gd)的变化趋

势相同。同样地，在草果居群中，MB 居群的遗传多

样性最高, 其次是 TC 居群, 接着依次是 XH、GB、

YP、LC 和 TBG 居群，Gd的变化趋势基本相同。 

 

2.2 遗传结构 

从表 5 可见，25 个居群的群体内近交系数(Fis、

Pis)总体上均大于 0，表明与随机自由交配相比, 近

交在群体中更加频繁，导致杂合子不足。总体上

草果的 Fis 小于拟草果，但 Pis 大于拟草果，提示草

果居群内积累了更多基因突变，遗传分化大于拟

草果。草果居群的总体遗传分化指数 Fst 和 Pst 均为

0.05~0.15，表明其遗传分化为中度，拟草果居群

的遗传分化较大(0.15<Fst=0.22<0.25)，SMM 模型

下遗传分化为显著(Pst=0.28>0.25)。2 物种总体的

Fst<Pst，表明考虑等位基因大小后同种居群间遗传

分化均加大。 

AMOVA 分析表明(表 6), 仅 10.43%的遗传变异

存于 2 物种间，8.66%存在于种内居群间，80.91%于

居群内(P<0.01)。草果居群的遗传变异有 7.1%存在

于居群间，92.9%存在于居群内；拟草果居群分别为

23.26%和 76.74% (P<0.01)。拟草果居群间的遗传分

化指数(Fst=0.23)高于草果居群(Fst=0.07)，草果居群 
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表 4 居群的遗传多样性 

Table 4 Genetic diversity at population level 

 居群 Population A NP NA NE HO HE UHE Fis Gd 

草果 

Amomum 

tsaoko 

ADB1 55 1 6.88 4.04 0.62 0.67 0.68 0.10 0.69 

ADB2 58 1 7.25 4.06 0.58 0.68 0.70 0.17 0.70 

FD1 37 1 4.63 3.31 0.56 0.65 0.69 0.20 0.70 

FD2 60 0 7.50 4.43 0.58 0.68 0.70 0.17 0.70 

GLJ 49 1 6.13 3.89 0.43 0.67 0.70 0.40 0.71 

HS 47 2 5.88 3.47 0.46 0.64 0.66 0.32 0.67 

LC 54 1 6.75 4.33 0.52 0.71 0.73 0.30 0.74 

LJ 34 1 4.25 3.07 0.57 0.63 0.67 0.16 0.68 

MB 60 4 7.50 5.05 0.48 0.73 0.75 0.38 0.76 

ML 34 0 4.25 2.92 0.41 0.60 0.62 0.35 0.63 

RH 44 1 5.50 3.67 0.38 0.67 0.70 0.46 0.71 

SD 59 2 7.38 4.28 0.54 0.68 0.70 0.23 0.70 

TBG 45 3 5.63 3.46 0.49 0.62 0.64 0.24 0.65 

TC 56 2 7.00 3.93 0.58 0.71 0.72 0.20 0.73 

TY 48 1 6.00 3.52 0.58 0.66 0.68 0.16 0.68 

YP 55 3 6.88 3.88 0.53 0.65 0.67 0.22 0.67 

ZH 40 2 5.00 2.67 0.43 0.59 0.62 0.30 0.62 

JX 50 2 6.25 4.10 0.58 0.68 0.70 0.18 0.71 

XH 49 1 6.13 4.06 0.43 0.70 0.72 0.41 0.73 

GB 41 3 5.13 3.77 0.69 0.65 0.68 –0.02 0.68 

平均 Mean   48.55   1.60 6.10 3.79 0.52 0.66 0.69 0.25 0.69 

拟草果 

A. paratsaoko 
FDy 44 7 5.50 3.13 0.41 0.59 0.61 0.33 0.61 

RHy 31 5 3.88 2.73 0.50 0.55 0.58 0.15 0.59 

YPy 41 6 4.13 3.01 0.53 0.64 0.67 0.23 0.68 

TCy 53 6 6.63 4.01 0.49 0.68 0.71 0.31 0.71 

BSy 38 1 4.75 2.51 0.40 0.52 0.54 0.27 0.55 

平均 Mean   39.80   5.00 4.98 3.08 0.47 0.59 0.62 0.26 0.63 

Fis: 近交系数; Gd: 基因多样性。 

Fis: Inbreeding coefficient; Gd: Gene diversity. 

 

表 5 草果(A)、拟草果(B)居群内和居群间的遗传分化 

Table 5 Genetic differentiation within and among populations of Amomum tsaoko (A) and A. paratsaoko (B) 

位点 

Locus 

Fis 
 

Pis 
 

Fst 
 

Pst 
 

Fit 
 

Pit 

A B A B A B A B A B A B 

At1 0.05 0.19  0.04 0.42  0.03 0.15  0.01 0.06  0.08 0.31  0.05 0.46 

At4 0.40 0.21  0.56 0.28  0.08 0.11  0.22 0.27  0.44 0.30  0.66 0.47 

At5 0.07 0.32  0.13 0.00  0.09 0.26  0.06 0.31  0.16 0.50  0.18 0.31 

At29 0.14 0.09  –0.11 0.26  0.11 0.18  0.07 –0.01  0.23 0.25  –0.03 0.25 

At30 0.59 0.53  0.70 0.91  0.04 0.11  0.03 0.37  0.61 0.58  0.71 0.94 

At46 –0.06 0.49  –0.07 0.46  0.05 0.44  0.14 0.31  –0.00 0.71  0.07 0.63 

At53 0.42 0.17  0.51 0.59  0.05 0.39  0.06 0.62  0.45 0.49  0.54 0.84 

At56 0.28 0.21  0.14 –0.05  0.02 0.18  0.02 0.08  0.29 0.35  0.16 0.03 

总体 Total 0.24 0.27  0.34 0.29  0.06 0.22  0.11 0.28  0.29 0.43  0.41 0.49 

 

的基因流(Nm=2.20)大于拟草果居群(Nm=0.85)。 

对草果和拟草果所有居群进行贝叶斯聚类分

析表明，ΔK 值的分布结果支持将所有居群分为两

组(图 1: B, C)。STRUCTURE 分析结果表明, K=2

是比较适合的分组标准(图 1: A)。K=2 时，草果居

群以绿色基因池为主，拟草果居群以红色基因池为

主。K=3 时，草果居群以黄色和橙色基因池为主, 拟

草果居群以蓝色基因池为主，2 物种均无特有基因
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池(图 1: A)。当 K=15 时，草果和拟草果的基因池

种类均相同。PCoA 分析结果表明(图 2)，草果个体

聚为一组，拟草果个体聚为另一组，两组间是连续

的。TC、XH、RH、YP、MB、FD1 和 FD2 居群中

部分个体更靠近拟草果，FDy、TCy 和 BSy 居群中

部分个体更靠近草果。 

 

表 6 基于 8 个 SSR 位点的 AMOVA 分析 

Table 6 AMOVA analysis based on eight SSR loci 

变异来源  

Source of variation 

方差分量  

Variance component 
% P 

种间 Interspecies 组间 Between groups 0.35 10.43 <0.01 

组内 Within groups 0.29  8.66 <0.01 

群体内 Within populations 2.70 80.91 <0.01 

草果 

Amomum tsaoko 
居群间 Among populations 0.21  7.10 <0.01 

居群内 Within populations 2.75 92.90 <0.01 

拟草果 

A. paratsaoko 
居群间 Among populations 0.75 23.26 <0.01 

居群内 Within populations 2.47 76.74 <0.01 

 

 

图 1 基于 STRUCTURE 的 25 个居群聚类分析 

Fig. 1 Clustering analysis of 25 populations based on STRUCTURE 

 

2.3 亲缘关系 

基于遗传距离构建 NJ 系统发育树，结果表明，

2 物种没有表现出完全的单系，呈现一定程度的离

散，拟草果居群 TCy、FDy、BSy 与 RHy、YPy 聚

在一起(图 3)，20 个草果居群分为 4 组：组 II 包括

GB 与 XH 居群；组 III 包括 LC、MB、TBG、GLJ、

ZH、ML、RH、HS、FD2、TC 居群；组 V 包括 LJ

居群，组 IV 包括剩余的 7 个居群，FD2 与 TC 亲缘

关系较近；TY、FD1、SD 与 ADB1、ADB2、LJ 亲

缘关系较近。 

3 结论和讨论 
 

除 GB 居群外，2 物种的 UHE大于 HO，Fis 均 > 

0 (表 4)，说明 24 个居群均杂合子不足而偏离哈迪-

温伯格(HWE)平衡。5 个拟草果居群杂合子不足

(Fis=0.15~0.33)的程度低于草果居群(Fis=0.1~0.46) 

(表 5)。无效等位基因(null allele)可将杂合子标记为

纯合子[9]，本研究中 8 个 SSR 位点均发生杂合子缺

乏，无效等位基因不可能在 8 个位点同时发生；此

外，早期研究中，At1、At4、At29、At46 和 At56 
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图 2 草果和拟草果 25 个居群 375 个体的 PCoA 主成分分析 

Fig. 2 Principal coordinates analysis (PCoA) of 375 individuals from 25 populations of Amomum tsaoko and A. paratsaoko 

 

 

图 3 基于遗传距离的草果、拟草果居群 NJ 系统发育树 

Fig. 3 Phylogenetic relationships among populations of Amomum tsaoko and A. paratsaoko based on genetic distance 

 

位点均未发现无效等位基因[14]。所以，本研究中草

果、拟草果居群杂合子不足，不可能是无效等位基

因引发的。杂合子不足意味着居群内可能非随机交

配[9]。草果、拟草果均有促进杂交的柱头卷曲机

制[15–16]，但是，温湿度变化对草果柱头卷曲的影响

在居群水平上没有完全形成功能上的雌雄异株，影

响草果繁育和降低适合度[17]。2 物种均缺乏自交不

亲和机制[18]，自交亲和机制能强化营养繁殖[19]；草

果繁殖也有老株分化发展新株的方式[15]。这都可能

是草果居群杂合子减少的原因。拟草果果实成熟后

脱落，不及时采摘即腐烂，这不利于种子远距离扩

散，可能是杂合子缺乏的原因，此外，生境受到破
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坏、样本量少(5 个居群 63 个个体)也可能是原因之

一。特有等位基因数(NP)、期望杂合度(HE)可评价

居群遗传多样性的丰富程度[20–21]。据此，我们推测

云南马关、麻栗坡、屏边、广西那坡以及越南管箔

是草果的遗传多样性中心，而云南麻栗坡、屏边、

西畴和马关可能是拟草果的遗传多样性中心，并且

提示云南马关、麻栗坡、屏边可能是草果栽培起源

地理中心。 

在大量野外调查和材料采集中并未发现推定

的杂交个体。草果、拟草果共享等位基因占 40.45%，

这意味着种质渗透，或者是共享祖先的遗传多样

性[9]。AMOVA 分析结果既支持 2 物种共享等位基

因较多，又与豆蔻属分子系统研究结果一致[5]，这

表明 2 物种共享祖先的遗传多样性。 

豆蔻属起源于喜马拉雅[22–23]，其起源、分化历

史较短。草果、拟草果的形态类似、分子系统上亲

缘关系较近[1,5]。目前草果和拟草果间无杂交证据, 

PCoA 结果也说明其分化历史短。因为对于共享较

多等位基因、在亲缘关系树上混杂分布的物种之间

可能发生了种质渗透，也可解释 2 物种分化历史不

久远，无论物种间有无杂交[9]。2 物种亲缘关系树

也支持草果、拟草果分化历史较短。非 SMM 和

SMM 模式皆表明居群分化是由较高的基因流引起

的，而对分化历史短的居群，分化主要由随机遗传

漂变导致[9]。非 SMM 和 SMM 模式下拟草果居群

间的遗传分化均大于草果；考虑等位基因长度的

SMM 分析，遗传分化在种间、同种居群间均加大

(表 5)。因此，草果、拟草果的分化可能是经随机

遗传漂变完成谱系分选后基因突变积累的结果。   

当 K=3 时，基因池占比表明 XH、TC、MB 和

YP 居群与拟草果的亲缘关系较近(图 1: A)，可能提

示这 4 个草果居群所处的那坡、麻栗坡、马关、屏

边可能是草果栽培起源地理中心。考虑基因流，基

于遗传距离构建的 NJ 树(图 3)作为草果居群间亲缘

关系的主要依据。5 个拟草果居群，马关居群和其

西边的屏边居群聚在一起，西畴居群和其东南边的

麻栗坡居群、那坡居群聚在一起。西畴、麻栗坡的

拟草果居群和草果居群聚在一起，说明与草果的亲

缘关系较近，可能提示西畴、麻栗坡是草果栽培起

源的 1 个地理中心。与拟草果居群的亲缘关系较近

的 6 个草果居群(XH、MB、GLJ、ML、FD2 和 TC)，

以及与草果亲缘关系较近的 3 个拟草果居群(FDy、

TCy 和 BSy)所处区域，即麻栗坡、马关、屏边、西

畴、那坡可能是草果栽培起源地理中心。20 个草果

居群分为 4 组：组 II (GB 与 XH)与拟草果亲缘关系

较近，可能代表了草果祖先居群的某些特征；也可

能提示云南马关和越南管箔是草果栽培起源地理

中心。组 III 的 TBG 与 GLJ 亲缘关系较近，ZH 可

能是从马关引种的，越南居群可能是马关居群南迁

的结果，可能提示马关是草果栽培起源的 1 个地理

中心。私有等位基因可以为作物栽培起源中心的研

究提供证据[24]。本研究中 MB 居群的 Np 最高，其

次是 YP、GB 和 TBG 居群(表 4)，提示云南马关、屏

边以及越南河江省可能是草果栽培起源地理中心。 

综上所述，草果栽培起源的地理中心可能是以

云南马关、屏边为中心，向其周边邻近地区扩散而

形成的。马关向麻栗坡(铁厂)、那坡(百省)、西畴(法

斗)、越南(河江省等)扩散，屏边向金平(阿德博)扩

散。YP、MB 居群均在大围山范畴，因此，围绕大

围山的马关、屏边地区可能是草果栽培起源地理中

心。依据《开化府志》, 此区域属于原开化府，麻

栗坡、马关等地已有 300 多年的草果种植历史[25]。

拟草果遗传多样性高于草果，特别在居群间遗传分

化、遗传多样性方面，可能缘于草果是栽培植物, 经

历人工选择后，居群丢失了某些特有的等位基因, 

且多数等位基因的分布频率下降，仅存于少数居

群中。 
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