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微生境对鼎湖山锥表观遗传变异的影响 
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植物学重点实验室, 广州 510650) 

 

摘要：为了解种群内水平上影响植物的适应机制与空间格局关系的因素，对鼎湖山 2 个演替阶段林分锥(Castanopsis chinensis)

种群通过 DNA 甲基敏感扩增片段多态性进行表观遗传特征分析，结果表明，微生境对表观遗传变异的贡献由成熟林的 20.2%

降低为过熟林的 15.7%，但地形因素的影响却增大，同时微生境中具体起显著作用的环境因素在两个林分也不同。因此，微

生境特征对种群适应机制和分布格局有显著影响，对演替阶段也有影响。 

关键词：锥；表观遗传；DNA 甲基化；鼎湖山；微环境 
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Effect of Microhabitat on Epigenetic Variation of Dinghu Mountain 

Castanopsis chinensis Hance 
 

LI Wen-qi1,2, JIANG Chu1,2, OUYANG Xue-jun3, LIN Yong-biao1,4, LIAN Jun-yu1*, LIU Wei1* 
(1. South China Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, Guangzhou 510650, China; 2. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, 

China; 3. Administration of Dinghushan National Nature Reserve, South China Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, Zhaoqing 526070, Guangdong, 

China; 4. Guangdong Provincial Key Laboratory of Applied Botany, Guangzhou 510650, China) 

 

Abstract: In order to understand the effect factors on the relationship between plant adaptation mechanism and 

spatial pattern within population, epigenetic variation characteristics of two populations of Castanopsis chinensis 

at different succession stages in Dinghushan were analyzed by using DNA methyl-sensitive amplified fragment 

polymorphism (MSAP). The results showed that the contribution of microhabitats to epigenetic variation 

decreased from 20.2% in mature forests to 15.7% in over-mature forests, but the influence of topographic factors 

increased. At the same time, the environmental factors in microhabitats that played a significant role to methylation 

variation were different between the two forests. So, it was suggested that microhabitat characteristics had partial 

significant effects on population adaptation mechanism and distribution pattern, and did the succession stage. 

Key words: Castanopsis chinensis; Epigenetic; DNA methylation; Dinghushan; Microhabitat 

 

种群是生态学研究各个层次中最重要的一个

层次,它是群落结构和功能的最基本单位, 也是物

种适应的单位。环境条件显著地影响着种群内个体

的表现特征，同时起到环境筛的效果。因此深入研

究种群内个体与物理环境相互作用、以及调节机理

是了解群落和生态系统的结构、功能、动态和调控

的基础[1–2]。植物由于固着生长的特性，发展出以

表型可塑性为主的反应策略应对环境变化，可塑性

极大的扩展了植物物种的生态幅和分布范围，使种

群中个体的分布具有很大的随机性[3], 同时由于不
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同基因型对种群的贡献，从而使得植物种群的分布

特征变得非常复杂。因此，要真正了解植物种群分

布格局的形成和调节机制以及其适应性进化的动

态规律，必须选择能综合反映遗传基础和可塑性调

节的信息指标，才能详实的反映种群特征。 

生物的表型和生理特征对环境的响应(植物表

现为表型、生理等方面的可塑性)来源于其对环境刺

激信号敏感 DNA 位点的表达调控。目前已有充分

的研究表明可塑性特征受 DNA 二级结构所影响, 

并显著影响所在 DNA 区域的遗传变异速率 [4–5]。

DNA 的甲基化作为一种重要的表观遗传修饰，广泛

存在于动植物中，并在维持基因组稳定性[6]、调节

基因表达[7]等方面起着重要作用。植物基因组中, 

大约有超过 30%的胞嘧啶发生甲基化，同一植物的

DNA 甲基化特征存在显著的时空差异[8]。相比于常

用的以生理代谢、形态结构、个别基因功能等指标

对物种的适应机制进行研究的方法[9]，DNA 甲基化

变异分析，如甲基敏感扩增片段多态性(methylation 

sensitive amplified polymorphism, MSAP)不但敏感

性强, 而且由于对试验条件要求不苛刻且蕴含的信

息全面，非常适合于多个体的群体行为研究[10]。为

弥补目前对 DNA 甲基化在小尺度，特别是种群内

土壤环境反应机制研究的不足，我们以鼎湖山

20 hm2 大样地锥(Castanopsis chinensis)种群为材料,

在充分了解其遗传基础的情况下[11]，对其 DNA 甲

基化进行分析，探讨影响种群表观遗传变异的因

素，为研究植物表型遗传变异对微生境的适应机制

提供科学依据。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 采样地概况 

鼎湖山 20 hm2 大样地位于广东省肇庆市鼎湖

山国家级自然保护区内，属于南亚热带常绿阔叶林

(以下简称 DHS)，样地海拔 230~470 m，坡度 30°~ 

50°。土壤以酸性赤红壤为主，海拔 300 m 以上的局

部分布着山地黄壤。样地于 2005 年参照CTFS (Centre 

for Tropical Forest Science)森林动态样地建设技术规

范建立，位于保护区核心区，东西跨度 400 m, 南北

跨度 500 m，划分成 500 个 20 m×20 m 的小样方[12]。

该样地依据史料记载可以明显划分为 2 个不同演替

阶段的群落，成熟林在 1955 年遭受过严重的砍伐

破坏，林分的演替年龄在 60 a 左右, 处于群落演替

的中后期；过熟林自明朝以来属于庆云寺的风水

林，植被保护完好，至少有 400 a 的保护历史，属

于群落演替的顶级阶段(图 1)[13]。 

 

1.2 样品采集和土壤理化性质 

在鼎湖山大样地以20 m×20 m的小样方为单位,

每个样方内随机选择 1 株锥(Castanopsis chinensis), 

采集新鲜、无病虫害、成熟度一致的叶片，液氮保存,

带回实验室提取 DNA，共采集 381 株，308 株来自成

熟林，73 株来自过熟林。2 个演替阶段林分在土壤理

化因子和地形因子上存在显著差异(表 1)。锥所在小样

 

 

图 1 鼎湖山大样地取样分布图 

Fig. 1 Sample individual distribution of large sample plot in Dinghushan 
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方的土壤理化性质、地形因子来源于 2005 年样方建

立时测量的数据，并经过 2015 年的土样分析校正[14]。 

 

1.3 基因组 DNA 提取和 F-MSAP 实验 

用改良的经典 CTAB 法来提取锥基因组 DNA。

MSAP 是在 AFLP (扩增片段长度多态性, amplified 

fragment length polymorphism)的基础上用对甲基化

敏感性不同的两种限制性内切酶 Hap II、Msp I 代

替 Mse I，与对甲基化不敏感的内切酶 EcoR I 对基

因组 DNA 进行双酶切；再将酶切产物连接接头, 

设计筛选引物进行预扩增和选择性扩增，在选择

性扩增阶段使用荧光引物，经由毛细管电泳得到

结果。锥的 F-MSAP 扩增体系参考刘孟等[15]的优

化体系。 

1.4 数据处理 

为保证选取片段的质量，每对引物在100~500 bp

长度内选择 25~30 个片段，各对引物的位点数分别

为 E3-H/M2:26、E5-H/M2:34、E6-H/M1:26、E8-H/ 

M1:27、E8-H/M5:29、E9-H/M2:34，共 176 个片段。

用 R 语言包“msap”分析 MSAP 矩阵，分析 6 对引物

的扩增片段多态性，依据对 EcoRI-HpaII 和 EcoRI- 

MspI 酶切后的表征片段有无的 0,1 数据表所构成的

二进制数据矩阵，进一步统计甲基化敏感位点(MSL)

和不敏感位点(NML)的数量、多态率、香浓多样性

指数，并对两种位点的香农多样性指数进行 Wilcoxon

秩检验，比较表观遗传多样性的差异。结合选择性

扩增条带的特征，将 MSAP 矩阵按照 DNA 甲基化

模式进行分类，检测到 4 种条带类型(表 2)，其中类

 

表 1 成熟林和过熟林土壤理化性质和地形概况 

Table 1 Soil physiochemical characters and topographic status of mature forest and over-mature forest 

 
成熟林 Mature forest 

 
过熟林 Over-mature forest 

P 
平均 Mean 变异系数 Coefficient variation 平均 Mean 变异系数 Coefficient variation 

含水量 Relative water content /% 19.59 0.11   16.89 0.15 0.000 

容重 Bulk density (g/cm3) 1.05 0.07    1.00 0.04 0.000 

酸碱度 pH 3.79 0.02    3.67 0.02 0.000 

有机质 Soil organic matter (g/kg) 55.75 0.13   71.01 0.15 0.000 

全钾 Total potassium (TK, g/kg) 17.05 0.18   20.40 0.17 0.000 

速效钾 Available potassium (AK, mg/kg) 44.63 0.18   64.82 0.23 0.000 

全磷 Total phosphorus (TP, g/kg) 0.25 0.11    0.33 0.13 0.000 

速效磷 Available phosphorus (AP, mg/kg) 2.31 0.40    0.76 0.29 0.000 

全氮 Total nitrogen (TN, g/kg) 0.90 0.26    1.72 0.24 0.000 

速效氮 Available nitrogen (AN, mg/kg) 181.65 0.12  236.02 0.09 0.000 

坡度 Slope /% 33.85 0.26   29.35 0.42 0.846 

坡向 Aspect 58.17 0.71   68.58 0.73 0.000 

海拔 Elevation (m) 344 0.15  341.31 0.15 0.174 

凹凸度 Convex 1.01 5.00    2.57 2.29 0.028 

表 2 不同林分锥的 MSAP 条带类型和甲基化水平 

Table 2 Methylation levels of Castanopsis chinensis in different stand 

 合计 Total % 成熟林 Mature forest % 过熟林 Over-mature forest % 

类型 I Type I (1,1) 48 235 80.22 39 214 80.24  9 021 80.12 

类型 II Type II (1,0)  4 973  8.27  4 133  8.46    840  7.46 

类型 III Type III (0,1)  6 919 11.51  5 520 11.30  1 399 12.42 

总数 Total 60 127  48 867  11 260  

半甲基化率 Hemi methylation rate /%  8.36 ±4.21  8.56 ±4.36a  7.54 ±3.39a 

全甲基化率 Fµll methylation rate /% 11.60±5.05 11.38±4.72a 12.52 ±6.20a 

总甲基化率 Total methylation rate /% 19.97 ±7.30 19.94 ±7.32a 20.06 ±7.23a 

未甲基化率 Unmethylation rate /% 80.03 ±7.30 80.06 ±7.32a 79.94 ±7.23a 

同行数据后相同字母表示差异不显著(P> 0.05)。 

Date followed the same letter at the same line indicate no significance difference at 0.05 level. 
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型 IV 不在本研究的范围，只研究未甲基化、全甲

基化、半甲基化 3 种模式[16]。甲基化率的计算公式

分别为：半甲基化率(%)=II 型 / (I 型 +II 型 +III 型)；

基化率(%)=III 型 /(I 型 +II 型 +III 型)；总的甲基化

率(%)=(II 型 +III 型)/ (I 型 +II 型 +III 型)。统计 3

种类型扩增条带的数量，计算锥种群不同模式、不

同林分的甲基化水平。利用 GenALEX 软件进行 5

种生境的 ANOVA 分析, 并进行显著性检验。使用

距离矩阵用 Mega 6 进行 UPGMA 聚类分析。所有

显著性分析时先检验样本的正态性，当样本都服从

正态分布时，运用独立样本 t 检验，样本不服从正

态分布时，运用非参数 Mann-Whitney U 检验，显

著性水平以 P<0.05 为标准。 

为了量化环境因子对甲基化水平变异的解释,

用方差分解的方法分析土壤和地形因子及其交互

作用对锥甲基化率的解释。个体的甲基化率作为反

应变量，锥所在样方的土壤含水率、容重、pH、有

机质含量、总氮、速效氮、总磷、有效磷、总钾和

有效钾作为土壤变量，运算时用正态转换过的数

据；样本所在样方的凹凸度、坡度、朝向、海拔的

一到三阶函数作为地形变量[14]；方差分解前先用

“packfor”程序包[17]对各组变量进行前向选择，筛选

出与甲基化率显著相关的变量，再将显著变量按土

壤、地形、两类进行方差分解，使用 R 语言的“vegan”

程序包[18]。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 甲基化水平 

表 2 为整个样地和不同林分锥个体的甲基化水

平以及 3 种甲基化类型的条带数。锥种群中 I 型条带

最多，约为 80%，表示大部分片段未发生甲基化现象, 

II 型(7.46%~8.46%)略低于 III 型(11.30%~12.42%),

发生全甲基化的片段比例高于半甲基化。鼎湖山锥

的总体甲基化率为 19.97%，全甲基化率为 11.60%, 

半甲基化率为 8.36%。经 Kolmogorov-Smirnov 检验，

大部分环境因子和甲基化水平不服从正态分布，经

Mann-Whitney U 检验，两林分间的总甲基化率、全

甲基化率、半甲基化率均无显著差异(P>0.05)。成熟

林锥个体的平均总甲基化率 (19.94%)比过熟林

(20.06%)略低；成熟林的平均全甲基化率(11.38%)比

过熟林(12.52%)低，平均半甲基化率(8.56%)比过熟

林(7.54%)高，但两林分间的甲基化水平差异不显著。 

2.2 相关性分析 

Spearman 秩相关分析表明，很多环境因子对甲

基化率产生影响(表 3)。整体而言，土壤的相对含水

量(RSW)、含氧量(TO)、全氮(TN)、全磷(TP)和地形

的凹凸度和海拔与锥的甲基化水平呈负相关关系; 

土壤的容重(VW)、酸碱度(pH)、速效钾(AK)、全钾

(TK)与锥的甲基化水平呈正相关关系，即土壤养分

和光照越丰富，锥的甲基化水平越低。具体来讲RSW

显著负向影响成熟林锥的全甲基化水平和显著正向

影响过熟林锥的半甲基化水平，TN 对两林分的总甲

基化率、成熟林的全甲基化率都有负面的显著性影

响，TO 对过熟林锥的总甲基化率、全甲基化率和

TP 对过熟林锥的半甲基化率都呈显著负相关。VW

和 pH 对整体的甲基化率无显著影响，但在过熟林中

与总甲基化率、全甲基化率呈显著正相关。 

方差分解结果表明, 土壤因子解释了成熟林中

20.2%的全甲基化率和 16.8%的半甲基化率变异(图

2: A, B)。而在过熟林中土壤因子解释率降低，对全

甲基化率和半甲基化率变异的解释分别为 15.1%和

12.3% (图 2: C, D)。与之相反，地形因子在两个林

分之间对全甲基化率变异的解释率由成熟林的1.7%

上升为过熟林的 9.8%。同时方差分解中“packfor”程

序包筛选出显著影响甲基化率的环境因子，成熟林

中 TN、pH、TO、TP、AK、AN、RSW 和 VW 均

对甲基化有显著影响，过熟林中则是 TK 起主要作

用，而 AP 等微生境因子作用不明显。 

基于 MSAP 数据，通过 Structure 软件分析，从

K 与 ΔK 的关系图(图 3)可见，当 K 为 6 时，ΔK 出

现峰值，因此 377 份鼎湖山锥样本可划分为 6 个亚

群体，但除红色和黄色区域外，其余 4 个区域都表

现出高的混杂现象。 

将 MSP 聚类结果标注到鼎湖山大样地的分布图

上(图 4)。背景颜色由浅到深分别代表 5 种不同的生

境，即高山、山脊、高谷、低山、低谷。不同颜色的

圆点代表 377 个样本聚成的不同类群。可以看出，锥

种群的表观遗传特征聚类结果与地形特征并不重合。 

 

3 讨论 
 

从物种的遗传结构入手是长期以来种群生态

学研究的一个重要方面[9,15]。但常用的遗传标记得

出的种群结构虽然能显示物种群体之间以及群体

内个体间亲缘关系的远近，但并不是物种与环境条 
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表 3 土壤因子与甲基化率的相关性 

Table 3 Relation between soil factors and methylation rate  

 
林分 

Forest 

总甲基化率 

Total methylation rate 

全甲基化率 

Methylation rate 

半甲基化率 

Hemi methylation rate 

相对含水量 

Relative soil water content (RSW) 

整体 Total –0.116* –0.175** 0.074 

成熟林 Mature forest –0.163** –0.197** –0.018 

过熟林 Over-mature forest 0.115 –0.015 0.322** 

土壤容重 Bulk density (VW) 整体 Total –0.030 –0.003 –0.052 

成熟林 Mature forest –0.034 0.015 –0.085 

过熟林 Over-mature forest 0.433** 0.440** 0.125 

酸碱度 pH 整体 Total 0.002 –0.019 0.062 

成熟林 Mature forest –0.040 –0.034 –0.002 

过熟林 Over-mature forest 0.426** 0.372** 0.314** 

含氧量 Oxygen content (TO) 整体 Total 0.002 0.003 –0.062 

成熟林 Mature forest 0.010 –0.007 0.012 

过熟林 Over-mature forest –0.380** –0.399** –0.165 

全钾 Total potassium (TK) 整体 Total 0.046 0.045 0.011 

成熟林 Mature forest –0.019 –0.035 0.015 

过熟林 Over-mature forest 0.426** 0.386** 0.300** 

速效钾 Available potassium (AK) 整体 Total 0.108** 0.148** –0.011 

成熟林 Mature forest 0.110* 0.111* 0.09 

过熟林 Over-mature forest 0.140 0.331** –0.258** 

全磷 Total phosphorus (TP) 整体 Total 0.036 0.077 –0.056 

成熟林 Mature forest 0.024 0.025 0.017 

过熟林 Over-mature forest 0.025 0.188 –0.285** 

全氮 Total nitrogen (TN) 整体 Total –0.088* –0.064 –0.099* 

成熟林 Mature forest –0.127** –0.136** –0.072 

过熟林 Over-mature forest –0.222* –0.171 –0.162 

凹凸度 Convex 整体 Total –0.105** –0.108** –0.058 

成熟林 Mature forest –0.078 –0.051 –0.093 

过熟林 Over-mature forest –0.231** –0.347** 0.105 

海拔 Elevation 整体 Total –0.186** –0.224** –0.073 

成熟林 Mature forest –0.105* –0.141** –0.055 

过熟林 Over-mature forest –0.461** –0.542** –0.116 

**: P> 0.05; *: P> 0.01. 

 

件相互作用的直接体现，并且研究结果无法与生理

生态学结果直接相衔接。因此一直以来遗传多样性

分析偏重于物种扩散过程的研究[16,19], 而物种个体

扩散仅是其实现定居的前期步骤，个体最终定居形

成特定分布格局并进一步发生适应性进化与生境

选择适应、个体互作密切相关[20–22]。 

本研究中随着群落的演替，影响 DNA 甲基化

水平的土壤因子发生了变化。成熟林的土壤含水

量、土壤容重、pH 值显著高于过熟林，过熟林土

壤的总有机质、总钾、有效钾、总磷、总氮、有效

氮都显著高于成熟林(P<0.05)，表明随着群落的演

替有机质不断积累，土壤营养物质含量增加。这是

因为土壤有机质能促进土壤微生物的分解和矿化

作用，引起过熟林土壤中的无机营养物质 N、P、K

等含量的增加；氮沉降造成过熟林的 AN 和 TN 都

高于成熟林；土壤有机质的增加使土壤变得更疏松

透气，从而过熟林的土壤容重和土壤含水率更低, 

这与 Chen 等[14]的结果一致。过熟林 pH 值更低, 说

明随着群落的演替，土壤酸性增强。过熟林 N 含量

高而 P 含量低于成熟林，氮磷比高于成熟林，说明

随着群落发育，P 限制进一步加剧，这与酸性土壤

受到 P 限制的研究结果一致。因此所有的这些在成

熟林和过熟林之间土壤特征的差异变化符合亚热

带常绿阔叶林森林群落土壤演替的一般规律[14]。 

对应于锥所在两个演替阶段森林土壤营养条

件的不同，几种重要环境因子在两个林分中与锥的

DNA 甲基化水平相关的显著性不同。RSW 与 DNA

甲基化率的相关性在成熟林中更明显，这可能是因 

javascript:void(0);
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图 2 锥成熟林和过熟林的甲基化率变异方差分解图。数字表示显著解释率，残差表示未解释部分。A: 成熟林甲基化率; B: 成熟林半甲基化率; C: 过

熟林全甲基化率; D: 过熟林半甲基化率。 

Fig. 2 Variance decomposition map of methylation rate variation in mature and over mature forest of Castanopsis chinensis. The number means significant 

interpretation rate, and the residual means unexplained part. A: Methylation rate in mature forest; B: Hemi methylation rate in mature forest; C: Methylation 

rate in over-mature forest; D: Hemi methylation rate in over-mature forest.  

 

 

图 3 Structure 软件对 377 鼎湖山锥样本的聚类分析 

Fig. 3 Clustering results of 377 samples in Castanopsis chinensis by structure software 

 

 
图 4 鼎湖山锥 377 个样本的甲基化敏感聚类图 

Fig. 4 MSP clusters of 377 samples of Castanopsis chinensis in Dinghu 

Mountain  

为 RSW 是群落演替的驱动因子，土壤中的水分与

有机元素是植物生长发育的必要条件。充足的土壤

水分和养分可以促进锥的生长，降低甲基化率。而

过熟林土壤因为TN、TO等有机质积累比过熟林多，

有机质越多，pH 也越低，土壤越疏松透气，土壤

容重越低，越适合植物生长，DNA 甲基化率越低。

综合分析锥 DNA 甲基化水平与环境因子的关系可

以看出，首先环境因子中相对含量更高的林分，对

锥的DNA 甲基化水平呈正或负向的影响更显著, 如

RSW 更高的成熟林中，RSW 对 DNA 甲基化率的影

响更明显；TO、TP、VW、pH、凹凸度更高的过熟

林中，DNA 甲基化率对 TO、TP、VW、pH 和凹凸
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度的响应更显著，这证明了甲基化修饰对环境变化

的敏感适应性响应。 

在两林分中土壤对植株甲基化生理反应变异

的贡献差异传递了非常有意义的生态学含义。首先

从土壤整体的营养条件对DNA甲基化的影响上看，

虽然在半甲基化率变异的贡献上两个样地土壤的

贡献率差异不大，但过熟林中土壤对全甲基化率变

异的贡献要显著小于成熟林(15.1%<20.2%)，尤其

是土壤本身的贡献由成熟林的 18.5%降为过熟林的

5.9%。这与亚热带常绿阔叶林演替过程中土壤养分

增加的规律相对应，由于过熟林中土壤营养限制的

减弱和土壤的均一化，致使土壤所引起的表观遗传

变异减小。 

其次也是更为有意义的是，具体土壤元素对

DNA 甲基化率变异的影响。在过熟林和成熟林中对

甲基化率变异起显著作用的具体土壤元素差异显

著，成熟林中几乎所有的元素都对全甲基化率变异

有贡献，磷和氮对半甲基化率有影响，而在过熟林

中仅钾对全甲基化率有影响，没有土壤元素对半甲

基化率有影响。这为我们重新定义不同植物群落中

养分限制提供了新的思路。以磷为例，理论预测磷

限制应普遍存在于强风化古老土壤，但试验尚未在

物种丰富的低地热带森林中检测到对磷添加的一

致反应，最新的研究表明，磷限制普遍存在于物种

个体水平，未在群落水平得到响应[23]。在本研究中

土壤有效磷的变化遵循成土序列上原生演替的经

典理论假设，即过熟林显著低于成熟林，但相反土

壤有效磷的限制作用却仅发生在成熟林个体上，这

表明影响植株对土壤有效磷的需求除了土壤元素

本身的浓度限制外，尚有其它重要的限制条件存

在，本研究中除了所在微环境有效磷的显著差异,

还存在过熟林中群落内植株密度以及锥的茎级均

高于成熟林的差异[14]。由于植株密度大只会加剧植

株间对土壤有效磷的竞争行为，而植株胸径大小所

表征的生活史阶段不同以及由此引发的植株营养

需求的转变可能成为一个合理的解释，也为我们重

新定义植物群落中养分限制提供了新的思路。 

同时通过方差分解得到的微生境对植株甲基

化率变异贡献的结果也解释了 MSP 的聚类类型并

不与 5 种生境的分布相重合的原因，即微生境特征

和分布格局对种群适应机制和分布格局有显著影

响，但仅起部分作用(本研究中最高为由成熟林贡献

20.2%全甲基化变异率)。 

鼎湖山样地内地形复杂多变，而地形是生境异

质性的重要来源，会导致很多基本生态因子，如光

照、温度、水分和土壤养分等的空间差异，这种差

异即使是在空间很小尺度上也可能导致个体间表

观遗传分化。另外通过 Structure 分析划分的 6 个亚

群体之间表现出高的混杂现象，说明影响表观遗传

变异的因素较为复杂，仅凭土壤微环境无法给出完

整解释，在今后的研究中应进一步关注空间密度、

胸径等因素对 DNA 甲基化的影响。 
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