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西北太平洋边缘海重要海洋动物分子系统地理学的研
究进展*
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摘要:伴随溯祖理论(coalescenttheory)的日益完善和分子生物学技术的不断创新,具有学科交叉性的分子系统

地理学已成为国际上十分活跃的研究领域,其成果对现今的种内遗传格局、物种形成、生物多样性水平等研究有

重要的启示。西北太平洋的边缘海约占世界边缘海的75%,其显著的历史地理过程和复杂的海洋水文环境为

海洋生物遗传分化和物种系统地理格局的研究提供了良好的模型。本文对近年来西北太平洋边缘海重要海洋

动物门类的分子系统地理学进行简要综述,以期加深对相关物种的遗传多样性水平及种群进化历史的认识,为
海洋生物资源的合理开发利用和保护提供必要的理论指导;同时,本文还对分子系统地理学今后的研究重点及

其所使用的技术手段进行更深层次地展望。
关键词:分子系统地理学暋海洋动物暋西北太平洋边缘海

中图分类号:Q347,Q15暋暋文献标识码:A暋暋文章编号:1005灢9164(2016)04灢0299灢08
Abstract:Accompaniedbytheincreasingimprovementofcoalescenttheoryandcontinuousin灢
novationinmolecularbiologicaltechniques,themolecularphylogeography,hasbecomeactive
internationalresearchfieldswithinterdisciplinarynature.Andtheresearchachievementshave
broughtimportantrevelationtopresentstudiesofintraspecificgeneticpattern,speciationand
biodiversity.Over75%ofthemarginalbasinsinthemodernglobaloceanareconcentratedin
theNorthwesternPacificcontinentalmargin.Thesemarginalseashaveextensivelatitudinal
range,well飊characterizedoceanographyanddramaticgeologicalhistory,whichprovidesoneof
thebestmodelsystemsformarinebiogeographicalresearch.Herewereviewresearchesofthe
intraspecificphylogeographyofmajormarineanimalsinmarginalseasoftheNorthwesternPa灢

cific,withtheaimtodeepentheunderstanding
ofgenetic diversity and population evolution
historyandtoprovidethenecessarytheoretical
guidanceforprotectionandreasonableutilization
ofthelivingmarineanimals.Meanwhile,further
prospectsarehighlightedonthefutureresearch
emphasisandthetechnicalmeansofmolecular
phylogeography.
Key words:molecular phylogeography,marine
animals,marginalseasoftheNorthwesternPa灢
cific
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0暋引言

暋暋分子系统地理学 (molecularphylogeography)
是指采用分子生物学技术,在分子水平上探讨种内系

统地理格局 (phylogegraphicpattern)的形成机制和

演化过程,为揭示种群进化历程和生物地理历史的根

本联系提供途径。该学科突破性地融合群体遗传学

和系统发生学,并综合分子遗传学、统计学、生态学、
古地理学和生物地理学等学科,将种内水平的微进化

(microevolution)和种上水平的大进化 (macroevo灢
lution)有机结合起来[1飊2]。伴随溯祖理论 (coales灢
centtheory)的日益完善和分子生物学技术的不断

创新,具有学科交叉性的分子系统地理学已成为国际

上十分活跃的研究领域,其成果对现今的种内遗传格

局、物种形成、生物多样性水平及分布区演变等研究

有重要的启示[3飊5]。分子系统地理学目前开展的研究

主要有检测种群遗传结构及影响因素;种群历史演化

过程的推断,包括基因交流、地理隔离和瓶颈效应等

事件[6飊7];遗传多样性保护和隐种 (crypticspecies)
的发现[8飊9];寻找生物冰期避难所地点及间冰期物种

的迁移扩张路线等[10飊11]。

暋暋系统地理学所依赖的遗传标记日趋多样化,已经

从传统的形态学、细胞学及生化标记逐步发展至分子

标记。相较于其它类型的标记,分子标记具有数量

多、遗传稳定、多态性高和检测手段准确快捷等优点。

PCR技术的成熟进一步推动分子标记的发展,除

RFLP、RAPD、AFLP、微卫星和SNP外,使用最为广

泛的是序列信息标记。DNA水平的遗传变异多由碱

基替换、插入、缺失、易位、倒位以及不同片段间的重

组造成。DNA序列包含的遗传信息丰富,直接测序

得到的不同位点序列可通过大型数据库实现共享,满
足不同层次的研究需求。基因组各区域往往有不同

的遗传方式和进化速率:线粒体 DNA (mtDNA)是

目前分子系统地理学研究中使用最频繁的区段,其主

要特点是严格遵循母系遗传,几乎不发生重组,进化

速率快[12],在探讨种内微观水平的系统发生关系、研
究物种的群体遗传结构等方面具有明显的优势[13];
核糖体 RNA基因 (NrDNA)为双亲遗传,能更全面

地描绘群体演化的历史轨迹,但鉴于进化速率相对较

慢 (约为 mtDNA的1/10~1/5)、等位基因测序困难

及基因重组带来的溯源问题,目前仅在少量研究中有

所应用[2]。不同突变速率、遗传方式及分辨解析度的

分子标记有助于解决种群结构划分、种类鉴定及高阶

分类单元系统发育关系等各水平的遗传分化问题,目
前基于不同遗传模式的分子标记组合研究正日益

兴起。

1暋西北太平洋边缘海的自然地理环境

暋暋西北太平洋的边缘海约占世界边缘海的75%
(文献[14]),主要包括日本海、渤海、黄海、东海和南

海,共跨越三个气候带,拥有多种类型的海岸、河口、
岛屿及海底地形地貌,海洋生物区系种类丰富。受更

新世冰期飊间冰期气候波动 (大致以10万年为周期)
及其所引起的环境变迁 (温度、洋流模式及涌升流密

度等)的影响,这些边缘海的面积和结构都发生过巨

大的变化[15]。冰盛期 (glacialmaxima),海平面平均

下降120~140m,海洋生物栖息地急剧收缩,当时的

日本海几乎与外界隔绝[16];渤海和黄海海区的陆架

几乎全部露出成为陆地,东海缩减为一狭长的海槽,
面积仅为现在的三分之一,而鉴于上述三个海区共享

一个大陆架,且没有明显的地理阻隔,可将其看做一

个边缘海。南海则变成半封闭的内陆海,仅通过巴士

海峡与太平洋相连。此时,中国大陆飊台湾岛间的陆

桥可能成为阻碍东海和南海海洋生物的地理屏障,台
湾飊冲绳陆桥则阻碍东海与外太平洋间海洋生物的基

因交流,促进异域群体遗传谱系的分化[17]。冰后期

(postglacial),冰川消融,海平面上升引发海侵,边缘

海之间重新连接,各避难所内遗留的海洋生物随之种

群扩张,重新占据栖息地[18]。
暋暋西北太平洋的边缘海有着复杂的洋流体系,包含

源自大洋的高温高盐水流系和沿岸的低盐水流系。
高温高盐水流系主要是指黑潮 (KuroshioCurrent)
及其支流和延伸部分。黑潮是北赤道流北向分支的

延伸,沿菲律宾东岸向北流动,自台湾以东进入东海,
在台湾岛附近分出一支流向西北方向,成为台湾暖流

(TaiwanWarmCurrent);主流继续流向东北方向,
到达东海陡峭的大陆斜坡时,一个分支沿东海大陆架

向上移动,大部分转向东,最终从吐噶喇海峡流出东

海;另一分支进入东海后,又在九州岛以西分为两支,
一支北上经对马海峡进入日本海,称为对马暖流

(TsushimaCurrent),另一支在济州岛南部折向西

北,沿黄海海槽北上,冬季可延伸至渤海海峡,称为黄

海暖流 (YellowSeaCurrent)[19]。沿岸的低盐水流

系则包括日本沿岸流和中国沿岸流,后者是整个海区

环流的重要部分,主要包括黄海沿岸流、东海沿岸流

和南海沿岸流等,流向随季节变化,多是由江河入海

的径流所组成的低盐水系,它们的存在加强了各边缘

海区间的联系[20]。

2暋分子系统地理学的五种格局

暋暋西北太平洋边缘海显著的历史地理过程和复杂
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的海洋水文环境为海洋生物遗传分化和物种系统地

理格局的研究提供了良好的模型[21]。分子系统地理

学的研究核心在于描述种内系统地理格局并探讨其

形成的内在机制,揭示群体水平的进化历史。Avise
等[22]在考察大量物种的系统发育与地理分布的相互

关系后,总结出分子系统地理格局的五种格局。本文

结合 Avise所提出的五种格局,着重阐述近年来西北

太平洋边缘海重要海洋动物门类的分子系统地理学

格局,以期加深对相关物种的遗传多样性水平及种群

进化历史的认识。

2.1暋第一种格局

暋暋系统发育有较大分化的类群,在空间上是异域分

布的。形成该格局的主要原因,一是长期地理隔离造

成基因交流中断,二是扩散能力差、基因交流弱的广

布种的中间过渡类型消失。

暋暋(1)软体动物

暋暋Kong和Li[21]通过 AFLP分析发现东海和南海

西施舌(Coelomactraantiquata)群体间存在大量私

有等位基因,两谱系间的16SrRNA基因序列差异达

6.5%,表明可能存在隐存种,且根据突变速率推算南

北谱系间的分化大概发生于三百万年以前(million
yearsago,Mya)。Ni等[23]采用 mtDNACOI 和 nr
ITS1两种分子标记对日本海、东海和南海三个边缘

海的青蛤 (Cyclinasinensis)群体进行遗传分化研

究,其结果表明三个谱系存在显著分化;基于COI 基

因的分子钟估算认为三个谱系的分化发生于更新世

时期内,东海和南海谱系还经历了明显的群体扩张事

件。他们认为更新世冰期边缘海之间的陆桥成为阻

碍不同海盆间生物基因交流的地理屏障,各避难所的

群体在漫长的进化历程中不断累积突变,最终分化为

遗传差异显著的类群;即使冰期结束,各边缘海间重

新连接,青蛤有限的扩散能力和沿岸的海洋环流局限

也无法改变这种历史格局。另外,在栉江珧 (Atrina
pectinata)、长 蛸 (Octopusvariabilis)和 短 蛸

(Octopusocellatus)等边缘海群体中也检测到类似

的分化[24飊26]。

暋暋(2)甲壳动物

暋暋RFLP、mtDNACOI和ND2等分子标记的研究

表明日本海和冲绳海域的日本绒螯蟹 (Eriocheir
japonica)群体间无共享单倍型,且系统发育存在显

著分化[27]。该作者认为洋流是造成这种遗传格局的

主要原因,日本海受黑潮、对马暖流和亲潮影响较大,
而冲绳海域仅西侧有黑潮流经,不利于日本绒螯蟹浮

游幼虫的扩散[27]。此外,洋流还影响太平洋和印度

洋地区马来小藤壶 (Chthamalusmalayensis)的

分子系统地理格局,使其分化成为中国南海、中国台

湾和印度洋飊马来三个类群[28]。

暋暋(3)头索动物

暋暋形态学的诸多研究均发现中国沿海的白氏文昌

鱼 (Branchiostomabelcheri)存 在 形 态 上 的 分

化[29飊30],mtDNA16SrRNA和COI序列更是显示中

国南北方白氏文昌鱼的遗传距离高达17%,与其它

物种的种间差异一致[31]。Xiao等[32]基于 mtDNA
多个片段的研究认为,中国南北方白氏文昌鱼的分化

已经达到种间水平,根据动物命名法则,应该将北方

的白 氏 文 昌 鱼 命 名 为 青 岛 文 昌 鱼 (B.belcheri
tsingtauense),但这种说法目前在分类学上仍然存

在较大争议。

暋暋(4)海洋鱼类

暋暋Crosetti等[33]对世界范围内9个地点的鲻鱼

(Mugilcephalus)样品进行 mtDNA 限制性酶切,
聚类分析发现其群体内存在7个分化显著的系统发

育类群,并与采样地点有明显的对应关系。针对中国

沿岸海域的鲻鱼,2009年Jamandre等[34]采用 mtD灢
NA控制区开展分子系统地理学研究,发现东海和南

海的鲻鱼拥有完全不同的单倍型类群,分属于两个不

同的世系。同年,Liu等[35]也得出与此类似的结论。
通过 mtDNACOI序列和微卫星标记,Shen等[36]对

采自西北太平洋12个群体的713个鲻鱼样品的分子

地理格局进行系统研究,其结果亦表明鲻鱼在该范围

内存 在 不 同 的 世 系,甚 至 可 以 划 分 为 3 个 隐 种

(NWP1,NWP2和 NWP3;NWP = northwestpa灢
cific),其中 NWP1的分布范围较广,自俄罗斯至台

湾海域,属典型的温带种;NWP2主要沿黑潮流域分

布;NWP3则主要分布于热带海域,是三者中分化最

大的。该作者认为更新世冰期所造成的西北太平洋

边缘海的周期性隔离及复杂的环流体系是导致异域

成种 (allopatricspeciation)的重要原因,而不同类

群间产卵期的时空交错进一步加剧分化的程度。

暋暋Han等[37]通过 mtDNA 细胞色素b和控制区片

段对 西 北 太 平 洋 沿 岸 12 个 白 姑 鱼 (Pennahia
argentata)群体进行分析,认为更新世冰期边缘海

的隔离使得日本和中国的群体分化为两个不同的世

系,而洋流、水温及东海的深海沟为维持当前的分化

提供必要条件。在斑鰶 (Konosiruspunctatus)的

相关研究中也得到类似的结果,高度分化的中日群体

间无基因交流,推算两个世系分化于1.42Mya的更

新世,有限的扩散能力使群体间的差异得以维持[38]。

暋暋西北太平洋海域玉筋鱼(Ammodytespersonat飊
us)的分子系统地理学研究亦表明该区域内的玉筋
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鱼群体分属南北两个类群,相互间无基因交流,线粒

体全基因组的分析甚至认为两者的分化已达到种的

水平[39飊40]。日本群岛中部的仙台湾是南、北类群的分

界线,南方类群主要分布于黑潮和对马暖流经过的海

域,北方群体的分布范围则在寒流流经区域。两个类

群的分化发生于0.92Mya,与更新世冰期循环事件

吻合,此时的日本海成为内海,与其它边缘海间的连

接海峡成为陆桥,日本海域的玉筋鱼群体与太平洋一

侧群体间产生地理隔离,基因交流中断,各自在遗传

上独立进化并适应不同的水温,逐渐形成系统发育树

上分化较大的世系分支[40]。

2.2暋第二种格局

暋暋系统发育有较大分化的类群,在空间上却是同域

分布的,多见于历史上异域分化的类群再次混合后,
即生活在同一区域但由于之前长期的基因交流中断

而导致的群体间生殖隔离。

暋暋Liu等[41]对西北太平洋9个梭鱼 (Chelonhae飊
matocheilus)群体的 mtDNA 控制区序列进行分

析,发现日本海、东海和南海群体于更新世中晚期产

生显著分化,群体间的基因交流非常有限,三个单倍

型类群在不同海域的分布频率也有很大差异,而冰后

期不同海域的梭鱼群体因扩散作用重新混合,出现三

个类群同域分布的现象。

2.3暋第三种格局

暋暋系统发育连续的类群,空间分布也连续,特点是

基因谱系的枝长很短,种群间存在广泛的基因流。

暋暋(1)多毛类

暋暋通过 mtDNACOI 数据分析渤海、黄海、东海和

南海双齿围沙蚕群体的地理格局,发现其在系统进化

树 和 单 倍 型 网 络 图 上 都 没 有 出 现 相 应 的 地 理

分支[42]。

暋暋(2)甲壳动物

暋暋Cheang等[43]采用 mtDNACOI、12SrRNA、

16SrRNA以及nrITS1多种标记,分析西北太平洋

沿岸东方小藤壶 (Chthamaluschallengeri)的地

理格局,发现该物种不存在与海区或者避难所相对应

的遗传分化,但序列及化石证据均支持该物种在更新

世中期经历过种群扩张及迁移,大约是从东海或者日

本太平洋沿岸向日本海迁移。

暋暋(3)海洋鱼类

暋暋Liu 等[44]对 日 本 鳀 (Engraulisjaponicus)

mtDNA 控制区序列的研究显示其在西北太平洋分

布范围内不存在显著的群体遗传结构,不同地理群体

间的单倍型无分化,这可能是该物种浮游性的卵和幼

体 具 有 较 强 扩 散 能 力 所 致。 斯 氏 美 首 鲽

(Glyptocephalusstelleri)与日本鳀的生活史相近,

mtDNA 控制区序列表明其在鄂霍次克海、日本海和

外太平洋的群体间无分化,鉴于斯氏美首鲽的成体缺

乏远距离洄游的能力,洋流和季风成为不同群体间同

质性的主要原因[45]。李宁[40]利用三种 分 子 标 记

(mtDNA 控制区序列、AFLP和微卫星)对中日海域

软骨鱼类赤魟 (Dasyatisakajei)的系统地理格局

进行分析,结果显示赤魟群体间不存在明显的谱系结

构,单倍型在地域上呈连续分布,并经历更新世的群

体扩张事件。但赤魟在近岸连续生境中却具有显著

的遗传结构,群体间的基因交流有限。由于赤魟的基

础生物学资料非常匮乏,生活史特征在塑造群体遗传

结构及系统地理格局中的作用还不清楚,因此未能解

释上述现象。其它如黄海和东海的黄姑鱼 (Nibea
albiflora)[46]、 小 黄 鱼 (Larimichthys

polyactis)[47],西 北 太 平 洋 的 大 头 鳕 (Gadus
macrocephalus)[48],黄 海 和 日 本 海 的 高 眼 鲽

(Cleisthenesherzensteini)[45],东海和南海的带鱼

(Trichiurusjaponicus)[45],中 国 沿 海 的 竹 荚 鱼

(Trachurusjaponicus)[49]也都属于第三种系统地

理格局模式。

2.4暋第四种格局

暋暋系统发育连续的类群,地理分布不同,主要特点

是单倍型间关系紧密,但地域分布却呈现一定格局。
产生这种格局的主要原因是关系很近的种群由于发

生替代 (vicariance)而占据不同的地域,但时间并不

长;种群内部新产生的突变仅局限于局部范围,未在

种群间散布。这种模式或可理解为传统种群遗传学

中的岛屿模型[50]。

2.5暋第五种格局

暋暋系统发育连续的类群,空间分布具有部分连续

性,是第三种格局和第四种格局的中间类型,主要是

由于地理种群间存在中度水平的基因流,使得一些单

倍型具有广泛的地理分布,而稀有单倍型只占据特定

区域。

暋暋从之前的研究结果来看,第四种格局和第五种格

局的系统地理格局在海洋动物中较少见。仅有中国

沿海日本蟳 (Charybdisjaponica)群体的格局属

于第五种格局,mtDNACOI基因研究表明单倍型间

不存在明显的谱系分支,14个单倍型中只有 H1单

倍型为所有群体所共有,并在数量上占明显优势,但
从南至北,H1的频率呈下降趋势,在北部群体中发

现相对本地化的单倍型 H2,可能是大洋环流及长江

口冲淡水限制南北群体间广泛的基因交流[51]。
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3暋海洋动物分子系统地理格局的影响因素

暋暋海洋动物现今的分子系统地理格局是由海洋历

史地理条件变化、海洋环流及自身的生活史特征等多

个进化机制共同塑造的。第四纪剧烈的气候波动和

频繁的冰期循环使许多物种的分布范围经历了收缩

和扩张,并对物种遗传多样性和群体遗传结构都产生

巨大的影响[3]。冰盛期,海平面降幅达百余米,生物

栖息地急剧缩减,各边缘海避难所内的幸存物种因隔

离而产生遗传分化,在足够长的时间内,这些分化不

断累积,逐渐在种、亚种或者群体水平上产生生物地

理上的不连续性甚至中断。例如,Liu等[52]认为更新

世 冰 期 日 本 海 和 东 海 的 隔 离 是 造 成 鲈 鱼

(Lateolabraxjaponicus)和花鲈 (L.maculatus)
分化的主要原因,冰川消融海平面上升后,各边缘海

之间重新连接,多数海洋生物经历种群扩张,产生分

化的不同群体间发生二次连接 (secondarycontact)
而重新混合。群体间重新混合可能会消除之前因隔

离而积累的遗传差异,在毗邻海区形成谱系接触

带[53];亦有可能彼此间产生较大的遗传分化形成系

统发育上不连续的类群甚至形成新种[54]。mtDNA
控制区序列显示,日本鲐 (Scomberjaponicus)在

西北太平洋海域内的群体间存在两个显著分化的系

统发育类群,二次连接后的混合使得这两个类群在不

同地理群体内的分布频率无差异[55]。

暋暋海洋动物自身的生活史特征对于系统地理格局

的形成也有重要作用。对于具有浮游生活史或能够

进行远距离洄游的动物来说,海洋锋面系统和海洋环

流能促进物种的远距离扩散及群体间遗传同质性的

产生。双斑蟳 (Charybdisbimaculata)是黄东海

大型底栖动物群落结构中的优势种,通过 mtDNA
COI序列的分子系统地理格局研究表明两海区的双

斑蟳群体间无显著遗传分化,单倍型间的系统发育连

续,主要原因是该物种浮游期的幼体扩散能力很强,
群体间基因交流水平较高[56]。分子系统地理学研究

表明中日海域的澳洲鲐 (Scomberaustralasicus)
群体间无明显的单倍型类群分化,单倍型在地域分布

上也是连续的,推测主要是因为其成鱼有长距离洄游

习性,扩散能力强,不同地理种群间存在高频率的基

因交流[57]。许氏平鲉 (Sebastesschlegelii)的成体

营恋礁性生活,不进行洄游,但多种分子标记发现西

北太平洋不同地理群体间无明显的谱系分化,这与其

自身生态习性有关:许氏平鲉摄食藻类,利用漂流海

藻群生活,依靠洋流完成基因库的共享[58]。

暋暋在广阔的海洋环境中,地理隔离、栖息地的不连

续性及河口冲淡水等因素也都会对海洋动物的系统

地 理 格 局 产 生 影 响。 通 过 斑 尾 复 鰕 虎 鱼

(Synechogobiusommaturus)的 mtDNA控制区序

列的分析认为,韩国和中国沿海的群体间存在距离隔

离模式 (isolationbydistance,IBD),即遗传差异随

群体间距离的增加而增加[49]。Dong等[59]对采自黄

海、东海和南海的嫁虫戚 (Cellanatoreuma)群体进

行分子系统地理学研究发现,长江冲淡水的地理屏障

作用阻碍其幼体在南北方之间的扩散,从而最终导致

黄海群体与其他群体明显不同。

暋暋海洋动物现今的系统地理格局不仅受上述各因

素的影响,人类活动对其影响也越来越大。近几十年

来,许多经济价值较高种类的人工育苗、养殖及增殖

放流等产业蓬勃发展,养殖群体大量投放到特定海

区,可能会与遗传差异显著的自然群体发生混合,造
成谱系间遗传构成的改变。例如,mtDNACOI和nr
ITS1标 记 表 明 东 海 和 南 海 的 泥 蚶 (Tegillarca
granosa)群体间出现的遗传格局混乱,便极有可能

是人为易位养殖而非自然扩散造成的。双壳类的繁

殖是典型的“sweepstakes暠模式,即很少的引种后成

功生存的个体也可以产生大量的下一代个体,从而极

大地改变当地群体的遗传组成和结构。虽没有完整

的数据记载,但自19 世纪 80 年代起大量泥蚶种苗

和成体便开始频繁的从北方省份 (例如山东)运往

南方,然后在沿岸滩涂进行养殖,造成不同地理群体

在谱系上的迅速混合[60]。

4暋展望

暋暋西北太平洋边缘海已知的海洋生物种类超过两

万种,但研究重点多集中于具有较高渔业价值的鱼

类、虾蟹类和贝类等少数种类。今后应侧重研究一些

分布广泛但经济价值低的物种,它们的分子系统地理

格局或许能够更准确地追溯特定区域生物区系的历

史演化进程,在系统发生、隐存种等方面可能会有新

的发现。同时,可利用获得的分子系统地理学知识来

评估物种的遗传多样性水平,以此来划定合理的保护

区并制定相应的保护策略。此外,应广泛开展比较系

统地理学(comparativephylogeography)的研究,加
强对同域分布物种遗传多样性和遗传结构的比较和

归纳,深入认识物种分子系统地理格局的普遍规律和

形成机制,在地域水平揭示物种进化的历史进程。

暋暋目前国际上基于SNP和高通量测序的分子系统

地理 学 研 究 正 不 断 涌 现,但 国 内 的 分 析 仍 多 以

mtDNA为主。今后应逐步结合核基因标记及古生

物学研究,从单一分子标记发展至互不连锁的多分子
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标记,以检验核基因和细胞器基因进化的一致性,增
加进化事件时间估算的准确性。在采样策略上也应

该覆盖更多的地理群体,每组群体包含足够的个体,
才能全面提升研究层次,得出更为可信的研究结果。
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