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中甸灯台报春与鹅黄灯台报春的系统演化
张华杰ꎬ 李庆军∗

( 中国科学院西双版纳热带植物园ꎬ 昆明 ６５０２０１ )

摘　 要: 中甸灯台报春和鹅黄灯台报春在形态上较为相似ꎬ通常被认为是亲缘关系较近的物种ꎮ 该研究选取

核基因 ＩＴＳ 序列和叶绿体 ｔｒｎＬ￣Ｆ 为分子标记ꎬ利用贝叶斯的方法构建系统树ꎬ在用两种分子标记构建的系统

树中ꎬ两种报春均以 ０.８１ 的支持率聚成一个分支ꎬ明确了两种报春的姐妹种关系ꎮ 首先ꎬ通过选取两个物种

的五个形态学性状ꎬ进行主成分分析ꎬ聚类结果中两种报春各自的个体分别聚在两块区域ꎬ表明两种报春的形

态学性状产生了明显的分化ꎬ且中甸灯台报春的花部各性状值明显大于鹅黄灯台报春ꎬ表明花部综合征和繁

育系统间的相关联系ꎮ 然后ꎬ通过用 ８ 对 ＳＳＲ 分子标记对两种报春进行 ＳＴＲＵＣＴＵＲＥ 聚类分析ꎬ结果检测 Ｋ
的最适值为 ２ꎬ此时中甸灯台报春和鹅黄灯台报春的个体各自以不同颜色聚成界限清晰的两块区域ꎬ揭示了

两种报春在分子水平上也产生了显著而稳定的分化ꎬ通过 Ｉｍａ２ 软件ꎬ依据叶绿体联合序列ꎬ计算了两种报春

的分化时间大约是在更新世ꎬ推测这两个姐妹种的物种分化受更新世气候动荡和一些地质历史事件的影响ꎮ
最后ꎬ运用 ｍａｘｅｎｔ 软件分析两个物种的生态位差异ꎬ结果表明最干季节降水量、年均降水量和季节性降水量

对中甸灯台报春的分布有重要影响ꎬ最冷季节平均温度、最干月降水量、年均降水量和季节性降水量对鹅黄灯

台报春的分布有重要影响ꎬ两个物种间的生态位产生了分化ꎮ 由此推测ꎬ这种生态位的差异是物种分化的结

果ꎬ同时也是物种间系统演化的重要驱动力ꎮ
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　 　 物种形成是基本的进化过程ꎬ是指一个物种通

过适应不同生境分化出新物种的过程ꎬ也是生物多

样性产生的基本机制(Ｃｒａｃｒａｆｔꎬ １９８３)ꎮ 在探究物

种形成过程中ꎬ界定物种间的系统位置及其相互关

系ꎬ对于认识生物多样性的形成过程具有重要意义ꎬ
而物种分化的机制和过程ꎬ一直是进化生物学领域

研究的热点和难点(Ｍｉｃｈａｌｋｅꎬ ２０１２)ꎮ 物种间的分

化程度、进化状况都强烈地受到过去历史事件的影

响ꎬ因此对物种分化现状的分析ꎬ可用于推测过去的

气候、地质历史事件(Ｓｔｒａｓｂｕｒｇ ｅｔ ａｌꎬ ２０１２)ꎮ 对物

种或种群进化历史的揭示ꎬ可为分析物种的进化潜

能提供重要信息ꎬ从而能对稀有或濒危物种采取科

学有效的保护措施(Ｎｏｓｉｌ ＆ Ｆｅｄｅｒꎬ ２０１２)ꎮ
报春花属(Ｐｒｉｍｕｌａ Ｌ.)是报春花科(Ｐｒｉｍｕｌａｃｅａｅ)

的第一大属ꎬ共有 ２５ 个组ꎬ近 ５００ 余种(胡启明ꎬ
１９９０)ꎮ 广布于欧亚大陆温带地区ꎬ沿东喜马拉雅山

两侧到云南、四川西部是本属的现代分布中心(吴之

坤等ꎬ２００６)ꎮ 报春花是世界著名的观赏花卉ꎬ灯台报

春组(ｓｅｃｔ. Ｐｒｏｌｉｆｅｒａｅ)花色艳丽ꎬ花序独特ꎬ具有很高

的观赏价值(Ｒｉｃｈａｒｄｓꎬ２０１４)ꎮ Ｐａｘ(１８８８)基于显著的

轮状花序将 ２５~３０ 个物种归并为灯台报春组ꎮ 灯台

报春组拥有原始的轮状花序和三沟型花粉ꎬ种间容易

杂交ꎬ种间关系比较复杂(Ｗｉｌｋｉｎｓꎬ ２０１１)ꎮ Ｍａｒｔｉｎｓ ｅｔ
ａｌ(２００３)用 ＩＴＳ 序列构建过报春花科的系统树ꎮ Ｖｏｓ
ｅｔ ａｌ(２０１４)为了探究花部综合征和花柱繁育系统的

关系ꎬ构建了报春花属 １２４ 种报春的系统树ꎬ然而灯

台报春组内的系统进化关系很少有学者探究ꎬ物种内

的进化历史也值得深入探讨ꎮ

中甸灯台报春(Ｐｒｉｍｕｌａ ｃｈｕｎｇｅｎｓｉｓ)是灯台报春

组多年生的草本植物ꎬ根茎极短ꎻ叶椭圆形、矩圆形

或倒卵状短圆形ꎬ先端圆形ꎬ基部楔状渐窄ꎬ边缘具

不明显的波状浅裂和不整齐的小牙齿ꎬ中脉和侧脉

宽扇ꎬ在下面稍隆起ꎬ叶柄不明显或长达叶片的１ / ４ꎻ
花葶通常 １ 枚ꎬ自叶丛中抽出ꎬ节上微被粉ꎬ具伞形

花序ꎮ 花期 ５－６ 月ꎬ单花花期 ４~６ ｄꎬ每个植株花期

约 １ 个月ꎮ 模式标本采于云南香格里拉县ꎬ主要分

布于云南西北部、四川西南部和西藏东南部ꎮ
鹅黄灯台报春(Ｐ. ｃｏｃｋｂｕｒｎｉａｎａ)是二年生草本

植物ꎬ具极短的根茎和成丛的支根ꎻ叶矩圆形至矩圆

状倒卵形ꎬ先端圆形ꎬ基部近圆形或阔楔形ꎬ几乎不

下延ꎬ因而叶片与叶柄具明显的界限ꎬ边缘呈不明显

的浅波状ꎬ具细密的小牙齿ꎬ上面绿色ꎬ下面淡绿色ꎬ
被粉质腺体ꎻ花期 ６－７ 月ꎬ果期 ８ 月ꎮ 主要产于四

川西部ꎮ 生长于高山潮湿草地和林缘ꎬ海拔２ ９００ ~
４ ２００ ｍꎮ 模式标本采自康定ꎮ

中甸灯台报春和鹅黄灯台报春的形态学差异在

于:鹅黄灯台报春花深橙黄色至橙红色ꎬ叶片基部钝

圆或阔楔形几不下延ꎬ与叶柄有明显的界限ꎬ中甸灯

台报春花浅橙黄色ꎬ叶片基部楔状渐狭窄(胡启明ꎬ
１９９０)ꎮ 除了花色和叶片的差异外ꎬ两个物种间最显

著的差异在于:中甸灯台报春存在花柱异型的现象ꎬ
异型花柱是指被子植物中一种特殊的花多态现象和

雌雄异位形式ꎬ即在一个居群内ꎬ根据雌蕊和雄蕊的

高度ꎬ可以区别出两种或两种以上花的表型ꎬ而表型

之间雌雄蕊的高度是互补的(Ｄａｒｗｉｎꎬ １８７７ꎻ Ｇａｎｄｅｒｓꎬ
１９７９ꎻ Ｂａｒｒｅｔｔ ＆ Ｒｉｃｈａｒｄｓꎬ１９９０)ꎮ 在中甸灯台报春

４５１ 广　 西　 植　 物 ３７ 卷



中ꎬ有三种花柱形态ꎬ即长花柱型、短花柱型和等高花

柱型ꎬ而鹅黄灯台报春只有一种花柱类型ꎬ即等高花

柱类型(图 １)ꎮ 两个物种间的差异如表 １ 所示ꎬ然而

由于花色变异和叶片与叶柄的过渡程度的差异ꎬ在野

外鉴定中很容易将这两个种混淆ꎮ
本研究试图通过构建系统树来阐明中甸灯台报

春和鹅黄灯台报春的关系ꎮ 通过对其形态学性状的

测量ꎬ生境的考察以及分子方面的分析鉴定ꎬ对这两

个物种进行深入的调查研究ꎬ这对其引种及资源保

护具有重要的参考意义ꎬ并且对研究报春花的起源

和进化提供重要的参考价值ꎮ 通过对其分化时间的

计算ꎬ以及生态位的模拟检测ꎬ探讨了促进物种形成

的驱动力ꎬ并且推测了在物种形成过程中ꎬ不同的选

择压力对植物形态学性状的影响ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

中甸灯台报春采样居群集中在西藏东南部ꎬ
鹅黄灯台报春主要集中分布在四川西部ꎬ每个居

群采集 ２０ ~ ３０ 个植株新鲜、完整的叶片ꎬ植株间隔

至少 １０ ｍꎬ采集的叶片用硅胶迅速干燥后带回实

验室进行总 ＤＮＡ 提取ꎮ 共采集中甸灯台报春 ４ 个

居群和鹅黄灯台报春 ９ 个居群ꎮ 此外ꎬ还采集了

灯 台 报 春 组 的 粉 被 灯 台 报 春 ( Ｐｒｉｍｕｌａ
ｐｕｌｖｅｒｕｌｅｎｔａ)ꎬ桔红灯台报春(Ｐ. ｂｕｌｌｅｙａｎａ)ꎬ霞红

灯台报春(Ｐ. ｂｅｅｓｉａｎａ)ꎬ橙红灯台报春(Ｐ. ａｕｒａｎｔｉ￣
ａｎａ)ꎮ 采样点信息见表 ２ꎮ

表 １　 中甸灯台报春和鹅黄灯台报春的形态学性状差异
Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｐｒｉｍｕｌａ ｃｈｕｎｇｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｐ. ｃｏｃｋｂｕｒｎｉａｎａ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

花色
Ｃｏｌｏｒ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒ

叶片形状
Ｓｈａｐｅ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ

花柱类型
Ｐａｔｔｅｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｙｌｅ

中甸灯台报春
Ｐｒｉｍｕｌａ ｃｈｕｎｇｅｎｓｉｓ

浅橙黄色
Ｌｉｇｈｔ ｏｒａｎｇｅ￣ｙｅｌｌｏｗ

叶片基部楔状渐狭窄
Ｂａｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｉｓ ｗｅｄｇｅ￣ｓｈａｐｅｄ ａｎｄ
ｇｒａｄｕｌｌｙ ｎａｒｒｏｗ

长花柱型、短花柱型和等高花柱型
Ｌｏｎｇ￣ｓｔｙｌｅｄ ｍｏｒｐｈꎬ ｓｈｏｒｔ￣ｓｔｙｌｅｄ
ｍｏｒｐｈ ａｎｄ ｈｏｍｏ￣ｓｔｙｌｅｄ ｍｏｒｐｈ

鹅黄灯台报春
Ｐ. ｃｏｃｋｂｕｒｎｉａｎａ

深橙黄色至橙红色
Ｄｅｅｐ ｏｒａｎｇｅ￣ｙｅｌｌｏｗ ｔｏ ｏｒａｎｇｅ￣ｒｅｄ

叶片基部钝圆或阔楔形几不下延ꎬ与叶
柄有明显的界限
Ｂａｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｉｓ ｏｂｔｕｓｅ ｏｒ ｗｉｄｅ ｗｅｄｇｅ￣
ｓｈａｐｅｄꎬ ｔｈｅｒｅ ｉｓ ａ ｆｉｎｅ ｌｉｎｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ
ｌｅａｆ ａｎｄ ｌｅａｆｓｔａｌｋ

只有同型花柱
Ｈｏｍｏ￣ｓｔｙｌｅｄ ｍｏｒｐｈ

１.２ 花形态特征观测

在野外居群采样过程中ꎬ随机采集鹅黄灯台报

春 ３０ 朵完全开放的花ꎬ鉴于中甸灯台报春有三种花

柱表型ꎬ每种表型选择 ３０ 朵ꎬ共选择 ９０ 朵进行形态

学性状测量ꎮ 对采集的报春花进行纵向解剖ꎬ用标

尺放一旁做比例尺ꎬ照相后保存ꎬ通过软件 ＩｍａｇｅＪ
(Ａｂｒàｍｏｆｆꎬ ２００４)测量关键的花形态学性状ꎮ 包括

花冠檐直径、花冠管长度、花冠口直径、花药长度、柱
头宽 ５ 个性状(图 ２)ꎮ 从这 ５ 个性状里提取出两条

最主要的轴 ａｘｉ.１ꎬａｘｉ.２ꎮ 先用 Ｒ 软件里的 ｋｎｎ 包里

的 ｋｍｅａｎｓ 函数进行聚类分析ꎬ再用 ｇｇｐｌｏｔ２ 包里的

ｇｅｏｍ＿ｐｏｉｎｔ 函数绘制聚类图ꎮ
１.３ 系统分析与 ＳＳＲ 分析

植物总 ＤＮＡ 的提取采取改良的 ＣＴＡＢ 的方法

(Ｄｏｙｌｅꎬ１９８７)ꎮ ＩＴＳ(ｉｎｔｅｒｎａｌ ｔｒａｎｓｃｒｉｂｅｄ ｓｐａｃｅｒ)序列

和叶绿体序列是构建物种系统树常用的分子标记

(Ｎｇａｍｒｉａｂｓａｋｕｌ ｅｔ ａｌꎬ ２０００ꎻ Ｍａｒｔｉｎｓ ｅｔ ａｌꎬ ２００３)ꎮ

ＩＴＳ 序列扩增采用的引物为 ＩＴＳ１ (５′￣ＡＧＡＡＧＴＣＧ￣
ＴＡＡＣＡＡＧＧＴＴＴＣＣＧＴＡＧＧ￣３′) 和 ＩＴＳ４ ( ５′￣ＴＣＣＴＣ￣
ＣＧＣＴＴＡＴＴＧＡＴＡＴ ＧＣ￣３′) ( Ｗｈｉｔｅ ｅｔ ａｌꎬ １９９０ )ꎮ
ｔｒｎＬ￣Ｆ 序列扩增采用通用引物为(５′￣ＣＧＡＡＡＴＣＧＧ￣
ＴＡＧＡＣＧＣＴＡＣＧ￣３′)和通用引物(５′￣ＡＴＴＴＧＡＡＣＴＧ￣
ＧＴＧＡＣＡＣＧＡＧ￣３′)(Ｔａｂｅｒｌｅｔ ｅｔ ａｌꎬ １９９１)ꎮ 每个物

种选取 ２~３ 个个体进行目的条带扩增ꎬＰＣＲ 的反应

体系为 １５ μＬꎬ在反应过程中ꎬ设置 ９４ ℃ 预变性 ４
ｍｉｎꎬ ９４ ℃变性 １ ｍｉｎꎬ退火 ５２ ~ ５５ ℃ １ ｍｉｎꎬ７２ ℃
延伸 １.５ ｍｉｎꎬ设置 ３５ 个循环ꎬ７２ ℃终延伸 １０ ｍｉｎꎬ
扩增产物进行聚丙烯酰胺凝胶电泳ꎬ经银染后观察

结果ꎬ产物送公司进行测序ꎮ 我们选取了灯台报春

组的 １６ 个近缘种基于 ＩＴＳ 序列构建系统发育树ꎬ以
报春花属钟花组的锡金报春(Ｐｒｉｍｕｌａ ｓｉｋｋｉｍｅｎｓｉｓ)作
为外类群ꎮ 其中ꎬ８ 种报春的 ＩＴＳ 序列在 Ｇｅｎｅｂａｎｋ
下载ꎬ包括日本灯台报春(Ｐ. ｊａｐｏｎｉｃａ)、川东灯台报

春(Ｐ. ｍａｌｌｏｐｈｙｌｌａ)、滇缅灯台报春(Ｐ. ｂｕｒｍａｎｉｃａ)、

５５１２ 期 张华杰等: 中甸灯台报春与鹅黄灯台报春的系统演化



表 ２　 鹅黄灯台报春(Ｅ)和中甸灯台报春(Ｚ)居群的采样信息
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｒｉｍｕｌａ ｃｏｃｋｂｕｒｎｉａｎａ ａｎｄ Ｐ. ｃｈｕｎｇｅｎｓｉｓ

居群编码
Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｄｅ

采集地点
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

经纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ＆ Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ
(ｍ)

Ｅ１ 木里县 ９１２ 林场
Ｍｕｌｉ Ｃｏｕｎｔｙ ９１２ ｆｏｒｅｓｔ ｆａｒｍ

１０１°１０′３.５０４″ Ｅꎬ ２８°１２′２６.０５３″ Ｎ ３ ３５３

Ｅ２ 木里县鸭嘴
Ｍｕｌｉ Ｃｏｕｎｔｙ Ｙａｚｕｉ

１０１°８′１７.０２５″ Ｅꎬ ２８°１３′５１.７５２″ Ｎ ３ ３５４

Ｅ３ 木里县 ９１６ 林场
Ｍｕｌｉ Ｃｏｕｎｔｙ ９１６ ｆｏｒｅｓｔ ｆａｒｍ

１００°５９′８.６０２″ Ｅꎬ ２８°３１′１.５９７″ Ｎ ３ ３５４

Ｅ４ 雅江县到道孚县途中
Ｓｉｔｅ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｙａｊｉａｎｇ Ｃｏｕｎｔｙ ａｎｄ Ｄａｏｆｕ Ｃｏｕｎｔｙ

１０１°２１′４４.３７９″ Ｅꎬ ３０°４３′０９.６３５″ Ｎ ３ ８０９

Ｅ５ 康定县老榆林
Ｌａｏｙｕｌｉｎ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｋａｎｇｄｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙ

１０１°５７′４９.３７４″ Ｅꎬ ２９°５６′５５.０３８″ Ｎ ３ １１８

Ｅ６ 康定县雅佳梗
Ｙａｊｉａｇｅｎｇ ＴｏｗｎｓｈｉｐꎬＫａｎｇｄｉｎｇ Ｃｏｕｎｔｙ

１０１°５９′０３.０１２″ Ｅꎬ ２９°５５′３６.７８６″ Ｎ ３ ７３８

Ｅ７ 九龙县汤古乡
Ｔａｎｇｇｕ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｊｉｕｌｏｎｇ Ｃｏｕｎｔｙ

１０２°１４′０３.０９１″ Ｅꎬ ２８°４４′１５.９７９″ Ｎ ２ ３８２

Ｅ８ 九龙县瓦灰山
Ｗａｈｕｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎬ Ｊｉｕｌｏｎｇ Ｃｏｕｎｔｙ

１０１°２８′１８.３７６″ Ｅꎬ ２９°１６′２０.３３１″ Ｎ ３ ８６４

Ｅ９ 九龙县伍须海伍须村
Ｗｕｘｕ ＶｉｌｌａｇｅꎬＪｉｕｌｏｎｇ Ｃｏｕｎｔｙ

９９°３５′３７.３５５″ Ｅꎬ ２６°３４′３９.８１５″ Ｎ ３ ４９８

Ｚ１ 林芝县鲁朗生态站附近
Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｓｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｌｕｌａｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｌｉｎｚｈｉ Ｃｏｕｎｔｙ

９４°４４′３７.６７５″ Ｅꎬ ２９°３３′６７５″ Ｎ ３ ３２８

Ｚ２ 林芝县鲁朗兵站
Ｍｉｌｉｔａｒｙ Ｄｅｐｏｔ ｉｎ Ｌｕｌａｎｇ Ｔｏｗｎꎬ Ｌｉｎｚｈｉ Ｃｏｕｎｔｙ

９４°４３′５２.６８″ Ｅꎬ ２９°４１′２２.２″ Ｎ ３ ４５０

Ｚ３ 林芝县色季拉山
Ｓｈｅｒｇｙｌａ ＭｏｕｎｔａｉｎꎬＬｉｎｚｈｉ Ｃｏｕｎｔｙ

９４°３３′１２.４８″ Ｅꎬ ２９°３３′４０.５″ Ｎ ３ ７２９

Ｚ４ 波密县
Ｂｏｍｉ Ｃｏｕｎｔｙ

９５°４１′２９.８２″ Ｅꎬ ２９°４７′１４.４６″ Ｎ ３ ６８９

图 １　 报春花花部解剖图　 Ａ. 中甸灯台报春长花柱型花朵ꎻ Ｂ. 中甸灯台报春短花柱型花朵ꎻ
Ｃ. 中甸灯台报春同型花柱类型ꎻ Ｄ. 鹅黄灯台报春ꎬ只有一种同型的花柱类型ꎮ

Ｆｉｇ. １　 Ａｎｔｏｍｙ ｐｉｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｉｍｒｏｓｅ　 Ａ. Ｆｌｏｗｅｒ ｏｆ ｌｏｎｇｓｔｙｌｅ ｏｆ Ｐ. ｃｈｕｎｇｅｎｓｉｓꎻ Ｂ. Ｆｌｏｗｅｒ ｏｆ ｓｈｏｒｔｓｔｙｌｅ ｏｆ
Ｐ. ｃｈｕｎｇｅｎｓｉｓꎻ Ｃ. Ｆｌｏｗｅｒ ｏｆ ｈｏｍｏｓｔｙｌｅ ｏｆ Ｐ. ｃｈｕｎｇｅｎｓｉｓꎻ Ｄ. Ｆｌｏｗｅｒ ｏｆ Ｐ. ｃｏｃｋｂｕｒｎｉａｎａꎬ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒ ｉｓ ｈｏｍｏｓｔｙｌｅ.

橙红灯台报春、芒齿灯台报春(Ｐ. ｓｅｒｒａｔｉｆｏｌｉａ)、小花

灯台报春(Ｐ. ｐｒｅｎａｎｔｈａ)、泽地灯台报春(Ｐ. ｈｅｌｏ￣
ｄｏｘａ)、玉山灯台报春(Ｐ. ｍｉｙａｂｅａｎａ)ꎮ 选取灯台报

春组的 １２ 个近缘种基于叶绿体 ｔｒｎＬ￣Ｆ 序列构建系

统 发 育 树ꎬ 以 点 地 梅 属 的 点 地 梅 ( Ａｎｄｒｏｓａｃｅ
ｕｍｂｅｌｌａｔａ)作为外类群ꎮ 其中ꎬ７ 种报春的叶绿体序
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图 ２　 报春花花部解剖模式图

Ｆｉｇ. ２　 Ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｍｏｄｅｌ ｐｉｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｉｍｒｏｓｅ

列在 Ｇｅｎｅｂａｎｋ 下载ꎬ包括橙红灯台报春(Ｐ. ａｕｒａｎｔｉ￣
ａｎａ)、齿叶灯台报春(Ｐ. ｓｅｒｒａｔｉｆｏｌｉａ)、小花灯台报春

(Ｐ. ｐｒｅｎａｎｔｈａ)、灯台报春(Ｐ. ｐｒｏｌｉｆｅｒａ)、泽地灯台报

春(Ｐ. ｈｅｌｏｄｏｘａ)、玉山灯台报春(Ｐ. ｍｉｙａｂｅａｎａ)、香
海仙报春(Ｐ. ｗｉｌｓｏｎｉ)ꎮ ＰＣＲ 后的产物进行测序ꎬ测
序结果导入软件 Ｓｅｑｕｅｎｃｈｅｒ ４.１４(Ｃｏｄｅｓꎬ ２０００)进

行编辑ꎬ用 ＭｅｇＡｌｉｇｎ (Ｃｌｅｗｌｅｙꎬ １９９７)将碱基序列调

成矩阵的模式ꎬ用 ＭＥＧＡ４.０ (Ｔａｍｕｒａ ｅｔ ａｌꎬ２００７)打
开调整编辑序列ꎬ用 ｊｍｏｄｅｌｔｅｓｔ ０.１ (Ｐｏｓａｄａꎬ ２００８)
选取合适的模型ꎬ用 ｍｅｓｑｕｉｔｅ(Ｍａｄｄｉｓｏｎꎬ２００１)将矩

阵调整成 ｎｅｘ 的模式ꎬ 用 ＭｒＢａｙｅｓ ( Ｒｏｎｑｕｉｓｔ ＆
Ｈｕｅｌｓｅｎｂｅｃｋꎬ ２００３)软件分别对 ＩＴＳ 序列和 ｔｒｎＬ￣Ｆ
序列进行贝叶斯建树ꎮ

ＳＳＲ(ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｔａｇｇｅｄ ｍｉｃｒｏｓａｔｅｌｌｉｔｅ ｓｉｔｅ)序列是

广泛存在于真核生物基因组中的较短重复序列ꎬ在
研究居群的遗传结构和物种间的亲缘关系等方面有

重要作用(Ｂａｒｋｅｒꎬ １９９７ꎻ Ｍａｔｅｕｓ ｅｔ ａｌꎬ ２００４)ꎮ 吴之

坤和张长芹(２０１０)基于转录组开发了海仙报春的

５４ 对 ＳＳＲ 引物ꎬ本研究从中筛选出 ８ 对容易扩增多

态性较好的 ＳＳＲ 引物序列(表 ３)ꎮ 将扩增产物先进

行荧光标记后殖民再进行峰值的测定ꎮ 选取中甸灯

台报春 ４ 个居群共 １５４ 个个体ꎬ鹅黄灯台报春 ９ 个

居群共 ２０３ 个个体进行分析ꎬ荧光标记 ＰＣＲ 的反应

条件为巢式 ＰＣＲ(Ｓｃｈｕｅｌｋｅꎬ２０００)ꎮ 设置 ９４ ℃预变

性 ４ ｍｉｎꎬ退火 ５２~５５ ℃ꎬ７２ ℃延伸 １.５ ｍｉｎꎻ设置 ３０
个循环ꎬ９４ ℃变性 １ ｍｉｎꎬ退火 ５２~５５ ℃ꎬ７２ ℃延伸

１.５ ｍｉｎꎻ设置 ８ 个循环ꎬ结果用软件 ＧｅｎｅＭａｋｅｒ
ｖ２.２.０(Ｌｕｋａｓｈｉｎ ＆ Ｂｏｒｏｄｏｖｓｋｙꎬ１９９８)进行峰值测定ꎮ
１.４ 物种分化时间的计算及生态位的比较

Ｉｍａ(ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ)是基于隔

离－迁移模型ꎬ对基因位点间的差异性进行分析ꎬ描
述两个关系紧密的群体或物种关系的软件(Ｈｅｙ ＆
Ｎｉｅｌｓｅｎꎬ ２００７)ꎬ针对不同的位点ꎬ可以采用不同的

核苷酸替代模型和进化速率ꎬ我们选取叶绿体片段

进行 Ｉｍａ 分析ꎮ 其中ꎬ鹅黄灯台选 １４ 个个体ꎬ中甸

灯台选 ２１ 个个体ꎬ联合叶绿体 ｐｓｂＡ￣ｔｒｎＨꎬ ａｔｐＢ￣
ｒｂｃＬꎬｔｒｎＬ￣Ｆ 片段ꎮ 设置叶绿体每个位点每年的突

变率平均为 １.５２×１０￣９(Ｙａｍａｎｅ ｅｔ ａｌꎬ ２００６)ꎬ置信区

间设置为(０.０００ ００１ꎬ０.０００ １) (Ｌｉ ＆ Ｇｒａｕｒꎬ １９９１ꎻ
Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ ｅｔ ａｌꎬ ２００１)ꎮ Ｍａｘｅｎｔ 即最大熵模型

(ｍａｘｉｍｕｍ ｅｎｔｒｏｐｙ ｍｏｄｅ)ꎬ通过对物种已知分布数

据和环境数据ꎬ探究对物种分布影响最大的气候因

子(Ｐｈｉｌｌｉｐｓ ｅｔ ａｌꎬ ２００６)ꎮ 将实地采集的物种信息及

在 ＣＶＨ 中查到的信息进行搜集ꎬ联合在标本馆中搜

集的信息进行整理归纳ꎬ从 ｗｏｒｄｃｌｉｍ 里下载 １９ 个生

态因子ꎬ运用现有物种分布信息监测物种生态位的

差异ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 中甸灯台报春和鹅黄灯台报春的系统发育关系

核基因 ＩＴＳ 序列排列后片段长度为 ６３１ ｂｐꎬ 用

ｊＭｏｄｅｌＴｅｓｔ ０.１ 寻找用于 Ｂａｙｅｓｉａｎ 分析的模型ꎬ通过

ＡＩＣ 方法算出最适模型为 ＴＰＭ１ｕｆ＋Ｉ＋Ｇꎬ叶绿体基因

序列排列后片段长度为 ６５７ ｂｐꎬ 用 ＡＩＣ 方法算出最

适模型为 ＧＴＲꎮ 在用贝叶斯构建的两个系统树(图
３)中ꎬ中甸灯台报春和鹅黄灯台报春都以较高的支

持率 ０.８１ 聚成一个分支ꎬ故认为ꎬ中甸灯台报春和

鹅黄灯台报春为亲缘关系很近的姐妹种ꎮ
２.２ 两种报春的形态学差异

从图 ４ 中的散点分布可以看出ꎬ中甸灯台报春

和鹅黄灯台报春的个体分别聚在两块区域ꎬ且两块

区域间区分较明显ꎬ这从形态学上来说ꎬ两个姐妹种

间的差异明显且稳定ꎬ两个姐妹种之间产生了形态

学上稳定的分化ꎮ 从各解剖结构测量值上ꎬ可以知

道中甸灯台报春的花朵显著大于鹅黄灯台报春ꎬ我
们推测这种花部特征与交配系统密不可分ꎬ 花部形
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图 ３　 用贝叶斯方法构建系统进化树　 (Ａ)基于 ＩＴＳ 序列构建的进化树ꎻ (Ｂ)基于 ｔｒｎＬ￣Ｆ 序列构建的进化树ꎮ
在这两个系统树中ꎬ中甸灯台报春和鹅黄灯台报春都以 ０.８１ 的支持率聚成一个分支ꎮ

Ｆｉｇ. ３　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ Ｂａｙｅｓｉａｎ ｍｅｔｈｏｄ　 (Ａ) Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＩＴＳ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ. (Ｂ) Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ
ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｒｎ Ｌ￣Ｆ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ. Ｉｎ ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅꎬ Ｐ. ｃｈｕｎｇｅｎｓｉｓ ａｎｄ Ｐ. ｃｏｃｋｂｕｒｎｉａｎａ ｉｎ ａ ｂｒａｎｃｈ ｗｉｔｈ ０.８１ ｓｕｐｐｏｒｔ ｒａｔｅ.

态对访花昆虫对花部的拜访有重要影响ꎮ 鹅黄灯台

报春有很高的自交亲和性ꎬ而通过对中甸灯台报春

进行套袋实验表明ꎬ传粉昆虫对中甸灯台报春的繁

殖成功具有很高的贡献率ꎬ且在野外实验和观测中ꎬ
熊蜂为其有效的传粉者ꎬ故相对于鹅黄灯台报春来

说ꎬ中甸灯台报春对花设计的资源投入相对较多ꎬ拥
有更大的花展示ꎬ表明交配系统在塑造花部性状过

程中的重要作用ꎮ
２.３ ＳＳＲ 的 ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ 聚类分析

通过对这两个物种共 ３５７ 个个体进行 ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
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表 ３　 ＳＳＲ 引物信息
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＳＳＲ ｐｒｉｍｅｒｓ

序号
Ｎｕｍｂｅｒ

正向引物(５′→ ３′)
Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ (５′→ ３′)

反向引物(５′→ ３′)
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ (５′→ ３′)

１ ＴＧＴＡＡＡＡＣＧＡＣＧＧＣＣＡＧＴＣＡＴＧＴＴＣＣＣＡＣＡＧＧＧＡＡＡＴＴＡＴ ＧＧＴＧＴＴＴＧＧＴＴＧＧＧＡＡＡＧＡＡ

２ ＴＧＴＡＡＡＡＣＧＡＣＧＧＣＣＡＧＴＣＡＧＣＴＧＴＣＧＣＣＡＴＣＡＡＴＴＡＧ ＴＧＧＡＡＧＣＧＡＡＧＧＧＡＴＡＡＡＴＧ

３ ＴＧＴＡＡＡＡＣＧＡＣＧＧＣＣＡＧＴＴＴＴＴＴＧＧＡＡＡＴＴＣＡＣＴＴＧＣＴＣＡ ＡＧＡＣＣＣＴＴＴＧＡＴＣＴＧＣＴＣＣＡ

４ ＴＧＴＡＡＡＡＣＧＡＣＧＧＣＣＡＧＴＴＣＧＧＡＧＡＧＧＧＴＴＣＡＣＴＴＴＴＧ ＣＴＡＧＣＧＣＣＧＡＧＧＡＧＣＴＴＡＴ

５ ＴＧＴＡＡＡＡＣＧＡＣＧＧＣＣＡＧＴＧＧＣＣＡＡＡＣＴＴＴＡＧＴＴＴＣＴＧＴＴＴＴＴ ＧＡＡＧＡＡＧＧＴＴＧＡＴＧＧＧＧＴＧＡ

６ ＴＧＴＡＡＡＡＣＧＡＣＧＧＣＣＡＧＴＡＣＡＣＣＡＣＡＧＡＡＧＣＧＡＧＡＧＴＧ ＡＧＡＧＡＴＧＡＧＣＣＧＧＴＧＡＡＧＡＡ

７ ＴＧＴＡＡＡＡＣＧＡＣＧＧＣＣＡＧＴＴＧＡＣＧＣＡＧＴＴＧＴＧＡＡＡＧＴＣＴＣ ＧＧＧＧＴＧＧＡＴＣＧＣＴＣＡＧＡＡ

８ ＴＧＴＡＡＡＡＣＧＡＣＧＧＣＣＡＧＴＴＣＣＣＣＡＴＣＴＣＴＣＴＣＴＣＡＡＡＣＴＣ ＧＣＧＡＣＧＡＧＣＣＣＡＴＡＡＧＡＣＴＡ

图 ４　 两种报春花的主成分分析　 ３０ 个三角形代表

鹅黄灯台报春ꎬ９０ 个圆点代表中甸灯台报春ꎮ
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｗｏ
ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｉｍｒｏｓｅｓ　 Ｔｈｅ ３０ ｔｒｉａｎｇｌｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ
Ｐ. ｃｏｃｋｂｕｒｎｉａｎａꎬ ｔｈｅ ９０ ｄｏｔｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ Ｐ. ｃｈｕｎｇｅｎｓｉｓ.

聚类分析ꎬ我们看到ꎬ无论是 Ｌ′(Ｋ)值还是 Ｄｅｌｔａ Ｋ
值ꎬ都是在 Ｋ 值为 ２ 时ꎬ其值具有明显的转折点ꎬ即
Ｋ 的最适值为 ２ꎬ当 Ｋ ＝ ２ 时ꎬ可以看到聚类结果形

成颜色分明的两个分支ꎬ其中绿色的是中甸灯台报

春的个体ꎬ红色的是鹅黄灯台报春的个体ꎮ 从聚类

结果(图 ５)可以看出ꎬ中甸灯台报春和鹅黄灯台报

春在分子水平上是聚类明显的两个物种ꎮ 即两个物

种间的分子组成成分相差较明显ꎬ在分子方面ꎬ两个

物种间也产生了稳定的分化ꎮ
２.４ 物种间的分化时间

联合的叶绿体的序列长度为 １ ６５０ ｂｐꎬ通过

Ｉｍａ２ 计算ꎬ两个物种间的分化时间大约在１３.０５８ ２
万年前ꎬ处于更新世时期ꎬ更新世时期地球经历了剧

烈的气候动荡和地质形成过程ꎮ 对动植物来说ꎬ更

新世时期气候的动荡对物种的形成和分化以及分布

格局有重要的影响ꎬ特别是对今天的姐妹种之间的

形成和分化有重要的作用( Ｓｏｌｔｉｓꎬ ２０１３)ꎮ 这种冰

期间冰期气候的剧烈变化可能对这两种报春的形成

和分化产生了重要的影响ꎮ
２.５ 物种间生态位的差异

共收集了中甸灯台报春 ９ 个地理分布信息ꎬ鹅
黄灯台报春 １８ 个地理分布信息ꎮ 通过软件对生态

位进行检测ꎬ从气候因子的贡献率可以看出来ꎬ在中

甸灯台报春中ꎬｂｉｏ１７、ｂｉｏ７、ｂｉｏ３、ｂｉｏ１２ 即最干季节

降水量、年均温变化范围、等温性和年均降水量对其

分布有重要的影响 (表 ４)ꎮ 在鹅黄灯台报春中ꎬ
ｂｉｏ１１、ｂｉｏ１４、ｂｉｏ１２、ｂｉｏ１５ 即最冷季节平均温度、最
干月降水量、年均降水量和季节性降水量对其分布

有重要的影响(表 ５)ꎮ 由此可见ꎬ两种报春的生态

位发生了一定程度的分化ꎮ

３　 讨论

报春花属灯台报春组拥有较原始的轮状花序和

三沟型花粉ꎬ组间物种因为形态和生境上的相似性ꎬ
种间易杂交(Ｗｉｌｋｉｎｓꎬ ２０１１)ꎮ 因此ꎬ通过多方面探

究理清组内的物种关系ꎬ对报春花属的起源和进化

有重要意义ꎮ 本研究通过用贝叶斯的方法构建关于

核糖体和叶绿体的系统树ꎬ两棵树一致表明了中甸

灯台报春和鹅黄灯台报春的姐妹种关系ꎮ 除去花柱

异型的特征ꎬ我们用另外五组形态学性状进行主成

分聚类分析ꎬ发现两种报春的性状产生了稳定的分

化ꎬ即中甸灯台报春的各花部性状大于鹅黄灯台报

春的ꎮ 而通过 ＳＳＲ 的分析数据表明ꎬ 在分子上两个
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图 ５　 基于 ＳＳＲ 序列的遗传结构分析

Ｆｉｇ. ５　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ＳＳＲ ｄａｔａ

表 ４　 环境变量在中甸灯台报春分布中的贡献率
Ｔａｂｌｅ ４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｂｌｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐ. ｃｈｕｎｇｅｎｓｉｓ

生态因子变量
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒ

ｖａｒｉａｂｌｅ
贡献率

Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ
变量排列重要值

Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ
ｖａｌｕｅ

ｂｉｏ１７ ３４.１ ３６.８

ｂｉｏ７ ２８.７ ４３.５

ｂｉｏ３ １２.５ １.７

ｂｉｏ１２ １２.２ １４.３

ｂｉｏ１５ １１.８ ３.８

ｂｉｏ１３ ０.６ ０

ｂｉｏ１９ ０ ０

ｂｉｏ１８ ０ ０

ｂｉｏ１６ ０ ０

ｂｉｏ１４ ０ ０

ｂｉｏ９ ０ ０

ｂｉｏ８ ０ ０

ｂｉｏ６ ０ ０

ｂｉｏ５ ０ ０

ｂｉｏ４ ０ ０

ｂｉｏ２ ０ ０

ｂｉｏ１１ ０ ０

ｂｉｏ１０ ０ ０

ｂｉｏ１ ０ ０

姐妹种的遗传背景也发生了稳定而显著的分化ꎮ 通

过对两种报春种间关系的界定ꎬ为物种的引种和保

护提供了参考价值ꎮ Ｉｍａ 的分析表明ꎬ这两个分化

较为稳定的姐妹种ꎬ其分化时间大约是在更新世时

期ꎬ故我们推测更新世时期气候的动荡ꎬ地质历史的

形成时期ꎬ特别是冰期间冰期的反复震荡对全球气

候的影响ꎬ对姐妹种的分化产生了一定的促进作用ꎮ
花柱异型是由一对等位基因控制的性状(Ｗｅｄ￣

ｄｅｒｂｕｒｎ ＆ Ｒｉｃｈａｒｄｓ １９９２ꎻ Ｎｏｗａｋ ｅｔ ａｌꎬ ２０１５)ꎮ 我们

推测在更新世时期ꎬ两个物种的共同祖先产生了基

因突变ꎬ这种突变基因型由于适合特定的生境ꎬ故在

适合自身生境范围进行扩散ꎮ 两种报春的分布范围

产生了一定分化ꎮ 而不同生境内由于生态位的不

同ꎬ选择压力不同ꎬ物种交配系统受到影响ꎬ产生了

不同的交配系统ꎮ 花作为被子植物的繁殖器官ꎬ具
有很高的变异性ꎬ为适应不同的环境以利于植物的

繁殖延续ꎬ花部性状易产生适应性的进化 ( Ｄａｆｎｉ
１９９６ꎻ Ｂｙｎｕｍ ＆ Ｓｍｉｔｈꎬ ２００１ꎻ Ｇａｌｅｎꎬ ２００５)ꎮ 基于

鹅黄灯台报春同型的花柱系统ꎬ且自交亲和性较高ꎬ
可能对传粉昆虫的依赖性较小ꎬ而在中甸灯台报春

中ꎬ传粉昆虫对中甸灯台报春的繁殖成功有很高的

贡献率ꎬ故相对于鹅黄灯台报春来说ꎬ对花展示的资

０６１ 广　 西　 植　 物 ３７ 卷



表 ５　 环境变量在鹅黄灯台报春分布中的贡献率
Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｂｌｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｐ. ｃｏｃｋｂｕｒｎｉａｎａ

生态因子变量
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒ

ｖａｒｉａｂｌｅ
贡献率

Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｔｅ
变量排列重要值

Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ
ｖａｌｕｅ

ｂｉｏ１１ ７０.３ ４０.２

ｂｉｏ１４ ９.６ ０.７

ｂｉｏ１２ ５.７ ２４.７

ｂｉｏ１５ ４ ２.８

ｂｉｏ６ ３.９ ０

ｂｉｏ１９ ３.１ １３.９

ｂｉｏ１３ １.９ １.３

ｂｉｏ１８ １.１ １５

ｂｉｏ７ ０.２ ０.１

ｂｉｏ２ ０.１ １.５

ｂｉｏ１６ ０.１ ０

ｂｉｏ９ ０ ０

ｂｉｏ８ ０ ０

ｂｉｏ５ ０ ０

ｂｉｏ４ ０ ０

ｂｉｏ３ ０ ０

ｂｉｏ１７ ０ ０

ｂｉｏ１０ ０ ０

ｂｉｏ１ ０ ０

源投入相对较多ꎬ中甸灯台报春拥有更大的花展示ꎮ
通过对这两种报春的分化历史进行探究ꎬ为更新世

时期气候的动荡促进物种的分化提供了新的参考ꎬ
同时揭示了花部综合征和繁育系统间的相互联系ꎮ
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