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基于叶绿体基因组解析半枫荷系统位置和进化

周　 云∗ꎬ 韦妍妍

( 广西医科大学 药学院ꎬ 南宁 ５３００２１ )

摘　 要: 为明确国家二级保护植物半枫荷与近缘类群的系统发育关系ꎬ分析叶绿体基因的适应性进化ꎮ 该

研究利用 ２２ 个物种的 ２４ 条叶绿体基因组序列构建最大似然树和贝叶斯树ꎬ探讨半枫荷及其近缘类群的系

统发育关系ꎬ并通过不同模型检测半枫荷与近缘类群的叶绿体编码基因的变异位点与选择压力间的关系ꎮ
结果表明:(１)半枫荷叶绿体基因组具有 １３３ 个基因ꎬ包括蛋白质编码基因 ８８ 个(其中 １１ 个具有内含子)、
ｔＲＮＡ 基因 ３７ 个、ｒＲＮＡ 基因 ８ 个ꎮ (２)半枫荷及其近缘属蕈树属、枫香树属 ８ 个物种的叶绿体基因组在序

列长度、基因数量及组成、ＧＣ 含量等方面相对保守ꎬ反向重复区与小单拷贝区边界高度保守ꎮ 小单拷贝区

和大单拷贝区的变异程度较高ꎬ而反向重复区的变异程度较低ꎮ (３)半枫荷与蕈树属、枫香树属物种聚成蕈

树科分支ꎬ并可划分为 ３ 个亚分支ꎬ亚分支间或物种间可能存在杂交或不完全谱系分选ꎮ (４)适应性进化结

果显示ꎬ在不同模型下蕈树科分支的物种在 ｎｄｈＡ 等叶绿体基因受选择约束(纯化选择)ꎬ位点模型也检测

到 １０ 个基因的 ２８ 个位点 Ｐ 大于 ０.９９ꎬ这些编码基因变异可能与蕈树科植物适应性分化有关ꎮ 该研究结果

支持半枫荷隶属于蕈树科ꎬ蕈树科内物种的叶绿体基因可能存在适应性进化ꎬ这为同名异物类药材的资源

保护和民族药的创新研发提供了参考资料ꎮ
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(Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ)的干燥地上部分ꎬ因富

含生物碱、黄酮类、萜类等而具有祛风除湿、活血舒

筋等功效(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ裘硕等ꎬ２０２０)ꎻ其野生

资源少量分布在我国南部和东南部山区ꎬ为国家二

级保护植物ꎮ 目前ꎬ用于研究半枫荷群体遗传多样

性的分子标记主要有 ＩＳＳＲ(黄丽华等ꎬ２０２１)、ＳＳＲ
(叶兴壮等ꎬ ２０２０ꎬ ２０２１ａ ) 和 ＳＲＡＰ ( 叶 兴 壮 等ꎬ
２０２１ｂ)ꎬ表明半枫荷居群结构不稳定ꎬ人为干扰、生
境破坏等因素导致其濒危ꎮ 因此ꎬ对半枫荷的合理

开发和管理都极为重要ꎬ新药源的寻找已非常紧迫

(傅立国ꎬ１９９１ꎻ Ｙｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ｂ)ꎮ 半枫荷因形态

性状上具有异形叶、穗状花序且雌雄同株等特点而

归置于金缕梅科 ( Ｈａｍａｎｅｌｉｄａｃｅａｅ ) 枫香树亚科

(Ｓｕｂｆａｍ. Ｌｉｑｑｕｉｄａｍｂａｒｏｉｄｅａｅ)半枫荷属(广西壮族

自治区、中国科学院广西植物研究所ꎬ２００５)ꎮ 该属

植物在形态上与蕈树科的枫香树属( Ｌｉｇｕｉｄａｍｂａｒ)
和蕈树属(Ａｌｔｉｎｇｉａ)相似ꎬ在某些地区也将蕈树属的

蕈树(Ａｌｔｉｎｇｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)作为药材半枫荷使用ꎮ 由

于以半枫荷同名同用途的植物有 ５ 科 ７ 属 １４ 种(谢
石杨等ꎬ２０１８)ꎬ因此亟需对半枫荷类药材正本溯源

或开源ꎮ 分子系统学研究结果表明半枫荷应归置

于蕈树科(Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ)半枫荷属(Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ)
(Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ Ｇｒｏｕｐꎬ １９９８ꎻ Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎮ

目前ꎬ涉及半枫荷的分子系统学研究侧重于分析金

缕梅科和蕈树科之间或蕈树科属间物种的系统发

育关系(Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８ꎬ ２０１９ꎻ Ｉｃｋｅｒｔ￣Ｂｏｎｄ ＆ Ｗｅｎꎬ
２００６ꎻ Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｔａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｙｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ａꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
半枫荷及其近缘类群种间的系统发育关系尚需进

一步分析ꎬ而探讨半枫荷与蕈树科或金缕梅科植物

的系统发育关系有利于对半枫荷及其混伪品进行

分子鉴定ꎬ从而达到正本清源的目的ꎮ 此外ꎬ蕈树

科 ３ 个属植物主要分布在我国西南地区ꎬ半枫荷及

其近缘类群在基因的结构或进化速率上是否有分

化ꎬ进而对药理疗效存在影响还需进一步分析ꎮ
通过叶绿体基因组序列的比较分析和系统发

育树的构建等方式可评估物种系统发育位置和演

化关系(Ｓｌｏａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｗｉｌｌｉａｍｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
在此基础上ꎬ利用叶绿体编码基因的进化速率差异

评估不同植物类群的基因变异与选择压力间的关

系ꎬ可作为探索新药源的基础 (Ｗａｌｄｖｏｇｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 目前ꎬ半枫荷及近缘类群

的蕈树科、金缕梅科多个物种的叶绿体基因组已有

报道ꎬ鉴于此ꎬ本研究利用公共数据库中已公开发

表的半枫荷及其近缘类群的叶绿体基因组ꎬ拟探

讨:(１)通过构建系统发育树来揭示半枫荷在蕈树

科或金缕梅科的系统发育位置ꎻ(２)分析半枫荷及
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其近缘类群的叶绿体基因的进化位点与选择压力

的关系ꎮ 旨在为半枫荷的鉴定、资源开发提供一定

的借鉴ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 数据收集

通过 ＮＣＢＩ 数 据 库 ( Ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｃｅｎｔｅｒ ｆｏｒ
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ)检索半枫荷、蕈树科和金

缕梅科等近缘类群的叶绿体基因组序列信息ꎬ共
检索到蕈树科半枫荷属的半枫荷 ２ 个个体序列、
蕈树属 ３ 个物种、枫香树属 ４ 个物种(其中枫香树

２ 个个体序列)ꎻ另外ꎬ选择金缕梅、水丝梨等 １０ 个

金缕梅科的物种、虎皮楠科 １ 个物种、连香树科 １
个物种、毛茛科 ２ 个物种ꎬ总共 ２２ 个物种的 ２４ 条

叶绿体基因组序列ꎮ 下载检索到的物种的叶绿体

基因组序列、名称、基因组序列号如表 １ 所示ꎮ
１.２ 叶绿体基因组比较分析

采用 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ Ｒ９(Ｋｅａｒｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)分析并

统计蕈树科 ８ 个物种叶绿体基因组序列的 ４ 个边界

(大单拷贝区 ＬＳＣ、小单拷贝区 ＳＳＣ 和反向重复区

ＩＲ)长度和基因数目类型等信息(表 １)ꎮ 采用 Ｒ 软

件的 ＩＲｓｃｏｐｅ 程序(Ａｍｉｒｙｏｕｓｅｆｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)对蕈树

科 ８ 个物种的 ４ 个边界的收缩与扩张进行可视化分

析ꎮ 利用 ｍＶＩＳＴＡ 软件(Ｆｒａｚｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)基于基

因重排和倒位的全局比对模式(Ｓｈｕｆｆｌｅ￣ＬＡＧＡＮ)对

半枫荷及其近缘类群 ８ 个物种叶绿体基因组序列进

行同源性比较研究ꎬ并利用 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ Ｒ９ 软件中的

Ｍａｕｖｅ 多重基因组比对法对这 ８ 个物种的叶绿体基

因组序列进行共线性比较ꎮ
１.３ 系统发育分析

利用 在 线 ＭＡＦＦＴ ｖ７ ( Ｋａｔｏｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ )
(ｈｔｔｐｓ: / / ｍａｆｆｔ. ｃｂｒｃ. ｊｐ / ａｌｉｇｎｍｅｎｔ / ｓｏｆｔｗａｒｅ / )比对从

ＮＣＢＩ 上检索到的 ２２ 个物种的 ２４ 条叶绿体基因组

序列(表 １)ꎮ 利用 ＤＭＡＢＥ ｖ６.４.２９ 对比对序列是

否适合用于系统发育研究进行序列替代饱和度分

析ꎬ评估观测 Ｉｓｓ值( ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ)
是否显著低于 Ｉｓｓ.ｃ 值 ( ｃｒｉｔｉｃａｌ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ
ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ)(Ｘｉａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｘｉａ ＆ Ｌｅｍｅｙꎬ ２００９)ꎮ
其中ꎬＩｓｓ.ｃ可分为 Ｉｓｓ.ｃＳｙｍ(对称性替代饱和指数)和

ＩｓｓＡｓｙｍ(非对称性替代饱和指数)ꎮ 利用在线网站

ＣＩＰＲＥＳ Ｗｅｂ Ｐｏｒｔａｌ ２. ０ ( ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｐｈｙｌｏ. ｏｒｇ)的

ＲＡ × ＭＬ 进行最大似然树 ( ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄꎬ

ＭＬ)的构建ꎮ 最大似然分析采用 ＧＡＭＭＡ 模型ꎬ快
速自 展 法 １ ０００ 次ꎮ 利 用 ｊＭｏｄｅｌＴｅｓｔ ( Ｐｏｓａｄａ ＆
Ｃｒａｎｄａｌｌꎬ １９９８ꎻ Ｄａｒｒｉｂａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)计算 ＡＩＣ 值ꎬ
并为 每 个 数 据 集 选 取 最 优 建 树 模 型ꎮ 利 用

ＭｒＢａｙｅｓ ｖ３.２.６(Ｒｏｎｑｕｉｓｔ ＆ Ｈｕｅｌｓｅｎｂｅｃｋꎬ ２００３)构
建贝 叶 斯 树 ( Ｂａｙｅｓｉａｎꎬ ＢＩ)ꎬ 运 算 ３００ 万 代ꎬ 每

１ ０００代取样 １ 次ꎬ去掉未达到稳态的前 ２５％的树ꎬ
其余的树用来计算后验概率ꎮ

利用溯祖模拟去检测不完全谱系分选对于核

基因树和叶绿体树的冲突存在多大影响ꎮ 先在溯

祖模型下利用软件 ＤｅｎｄｒｏＰｙ ｖ４.１.０( Ｓｕｋｕｍａｒａｎ ＆
Ｈｏｌｄｅｒꎬ ２０１０)对 ２４ 条叶绿体基因组序列模拟得

到１０ ０００棵叶绿体物种树ꎬ再利用 ＡＳＴＲＡＬ 构建物

种树作为参考ꎬ对这１０ ０００棵模拟树进行汇总ꎬ得
到各个分支频率(ｃｌａｄｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ)ꎮ 在不完全谱系

分选 的 情 况 下ꎬ 由 于 任 何 在 经 验 叶 绿 体 树

(ｅｍｐｉｒｉｃａｌ ｐｌａｓｔｉｄ ｔｒｅｅ)中所得系统发育关系都应

该在模拟的叶绿体树( ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｐｌａｓｔｉｄ ｔｒｅｅ)中体

现ꎬ因此各分支应该具有较高支持率ꎻ而在杂交情

况下ꎬ经验叶绿体树的部分分支在模拟基因树中

支持 率 较 低 甚 至 不 存 在 ( Ｇａｒíａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ
Ｍｏｒａｌｅｓ￣Ｂｒｉｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
１.４ 适应性进化分析

利用 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ Ｒ９ 将 ２４ 条叶绿体基因组的各

个基 因 提 取 后 比 对ꎬ 并 去 掉 终 止 密 码 子ꎬ 用

ＥａｓｙＣｏｄｅＭＬ(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)将基因组比对序列

批量转换成 . ｐｍｌ 格式ꎮ 将基于 ２４ 条叶绿体基因

组构建的最大似然树作为树文件( . ｎｗｋ 格式)ꎬ利
用 ＥａｓｙＣｏｄｅＭＬ 软件分别选择进化枝模型 ( ｃｌａｄｅ
ｍｏｄｅｌ)、枝模型 ( ｂｒａｎｃｈ ｍｏｄｅｌ) 和位点模型 ( ｓｔｉｅ
ｍｏｄｅｌ)进行适应性进化分析ꎮ 进化枝模型可以检

测整个进化枝或重点关注支系上特异位点的选择

约束性ꎻ枝模型可以检测所关注支系的选择约束

强度ꎻ位点模型可以在不考虑支系的情况下检测

受到正选择位点的情况ꎮ 在进化枝模型和枝模型

中ꎬ将蕈树科分支标记为前景枝ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 半枫荷叶绿体基因组结构的基本特征

由表 １ 可 知ꎬ 半 枫 荷 的 叶 绿 体 基 因 组 为

１６０ ４３０~１６０ ４４４ ｂｐꎬＬＳＣ 为 ８８ ９６９~８８ ９９１ ｂｐꎬＳＳＣ
为 １８ ９１３~１８ ９１７ ｂｐꎬ ＩＲ 为 ２６ ２６１~２６ ２８１ ｂｐꎬ ＧＣ

２７６ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



表 １　 本研究所用的叶绿体基因组 ＧｅｎＢａｎｋ 登录号及基本特征
Ｔａｂｌｅ １　 ＧｅｎＢａｎｋ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒｓ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｓｔｕｄｙ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

ＧｅｎＢａｎｋ
登录号
ＧｅｎＢａｎｋ
ａｃｃｅｓｓｉｏｎ
ｎｕｍｂｅｒ

叶绿体基因组
Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ
ｇｅｎｏｍｅ

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

ＧＣ
含量
ＧＣ

ｃｏｎｔｅｎｔ
(％)

大单拷贝区
Ｌａｒｇｅ ｓｉｎｇｌｅ
ｃｏｐｙ (ＬＳＣ)

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

ＧＣ
含量
ＧＣ

ｃｏｎｔｅｎｔ
(％)

小单拷贝区
Ｓｍａｌｌ ｓｉｎｇｌｅ
ｃｏｐｙ(ＳＳＣ)

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

ＧＣ
含量
ＧＣ

ｃｏｎｔｅｎｔ
(％)

反向重复区
Ｉｎｖｅｒｔｅｄ ｒｅｐｅａｔ

( ＩＲ)

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

ＧＣ
含量
ＧＣ

ｃｏｎｔｅｎｔ
(％)

参考
文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

半枫荷
Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ

蕈树科
Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ

ＭＮ８３７６７８ １６０ ４４４ ３７.９ ８８ ９６９ ３６.１ １８ ９１３ ３２.４ ２６ ２８１ ４３.１ Ｔａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０

半枫荷
Ｓ. ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ

蕈树科
Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ

ＭＮ７８２５１２ １６０ ４３０ ３７.９ ８８ ９９１ ３６.１ １８ ９１７ ３２.４ ２６ ２６１ ４３.１ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０

枫香树
Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ

蕈树科
Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ

ＫＣ５８８３８８ １６０ ４１０ ３７.９ ８８ ９４５ ３６.１ １９ ０３７ ３２.４ ２６ ２１４ ４３.１ Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３

枫香树
Ｌ. ｆｏｒｍｏｓａｎａ

蕈树科
Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ

ＭＴ０７９２１３ １６４ ４２６ ３７.９ ８８ ９５８ ３６.１ １８ ９２０ ３２.４ ２６ ２７４ ４３.１ —

缺萼枫香树
Ｌ. ａｃａｌｙｃｉｎａ

蕈树科
Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ

ＭＴ０７９２１２ １６０ ４３３ ３７.９ ８８ ９６３ ３６.１ １８ ９２２ ３２.４ ２６ ２７４ ４３.１ Ｌａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０

苏合香
Ｌ. ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ

蕈树科
Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ

ＭＴ０７９２１４ １６０ ７７１ ３７.９ ８８ ８８２ ３６.１ １８ ９４７ ３２.４ ２６ ４７１ ４３.１ —

北美枫香
Ｌ. ｓｔｙｒａｃｉｆｌｕａ

蕈树科
Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ

ＭＴ０７９２１５ １６０ ７５０ ３７.９ ８８ ８９１ ３６.１ １８ ９７７ ３２.４ ２６ ４４１ ４３.０ —

蕈树
Ａｌｔｉｎｇｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

蕈树科
Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ

ＭＴ１９３６８７ １６０ ４０１ ３７.９ ８９ ９８８ ３６.２ １８ ９１７ ３２.４ ２５ ２２２ ４３.１ Ｙｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０ａ

细青皮
Ａ. ｅｘｃｅｌｓａ

蕈树科
Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ

ＭＮ１０６２４７ １６０ ８６１ ３７.９ ８９ １２６ ３６.０ １９ ０１１ ３２.２ ２６ ３６２ ４３.０ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０

云南蕈树
Ａ. ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

蕈树科
Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ

ＭＮ１０６２４８ １６０ ８６０ ３７.９ ８９ １２６ ３６.０ １９ ００８ ３２.２ ２６ ３２５ ４３.１ Ｑｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０

金缕梅
Ｈａｍａｍｅｌｉｓ ｍｏｌｌｉｓ

金缕梅科
Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ

ＭＨ１９１３８７ １５９ ７３１ ３８.０ ８８ ３０１ ３６.１ １８ ８８２ ３２.５ ２６ ２７４ ４３.１ Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８

水丝梨
Ｓｙｃｏｐｓｉｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

金缕梅科
Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ

ＭＴ３２３１０４ １５９ ０９３ ３８.０ ８７ ８４１ ３６.２ １８ ９１１ ３２.４ ２６ １７１ ４３.１ Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０

牛鼻栓
Ｆｏｒｔｕｎｅａｒｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

金缕梅科
Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ

ＭＫ５３３６１６ １５９ ４４１ ３８.１ ８８ １２４ ３６.３ １８ ７８１ ３２.９ ２６ ２６８ ４３.１ Ｘｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９

山白树
Ｓｉｎｏｗｉｌｓｏｎｉａ ｈｅｎｒｙｉ

金缕梅科
Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ

ＭＦ６８７００３ １５８ ７４１ ３８.２ ８７ ５０７ ３６.４ １８ ７６８ ３２.８ ２６ ２３３ ４３.１ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８

蜡瓣花
Ｃｏｒｙｌｏｐｓｉｓ ｓｐｉｃａｔａ

金缕梅科
Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ

ＭＫ９４２３４１ １５９ ５０７ ３８.０ ８８ ２４３ ３６.１ １８ ８３６ ３２.７ ２６ ２１４ ４３.１ Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９

朝鲜蜡瓣花
Ｃ. ｃｏｒｅａｎａ

金缕梅科
Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ

ＭＧ８３５４４９ １５９ ３９８ ３８.０ ８８ １６８ ３６.１ １８ ８１２ ３２.７ ２６ ２０９ ４３.１ Ｃｈｏｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８

四药门花
Ｌｏｒｏｐｅｔａｌｕｍ ｓｕｂｃｏｒｄａｔｕｍ

金缕梅科
Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ

ＭＧ４５７８０５ １５８ ７０６ ３８.０ ８８ ２１６ ３６.１ １８ ５８６ ３２.７ ２５ ９５２ ４３.１ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９

双花木
Ｄｉｓａｎｔｈｕｓ ｃｅｒｃｉｄｉｆｏｌｉｕｓ

金缕梅科
Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ

ＭＫ４１１７６９ １５８ １４９ ３７.９ ８７ １４０ ３６.０ １８ ２９１ ３２.３ ２６ ３５９ ４３.０ Ｙｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９

壳菜果
Ｍｙｔｉｌａｒｉａ ｌａｏｓｅｎｓｉｓ

金缕梅科
Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ

ＭＮ１０６２５２ １５９ ９４１ ３７.９ ８９ ０１６ ３５.９ １８ １２７ ３２.８ ２６ ３９９ ４３.１ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９

红花荷
Ｒｈｏｄｏｌｅｉａ ｃｈａｍｐｉｏｎｉｉ

金缕梅科
Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ

ＭＫ８３４３２５ １５９ １１５ ３７.７ ８８ １２３ ３５.８ １８ １３１ ３２.３ ２６ ４２０ ４２.９ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９

虎皮楠
Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｏｌｄｈａｍｉｉ

虎皮楠科
Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌａｃｅａｅ

ＭＨ１９１３９０ １６０ １３７ ３７.９ ８８ ０７５ ３６.１ １９ ０８５ ３２.１ ２６ ４８６ ４３.０ Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８

连香树
Ｃｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ

连香树科
Ｃｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌａｃｅａｅ

ＭＫ５６４０６１ １５９ ８７１ ３７.９ ８８ ０２３ ３６.０ １９ １０６ ３２.３ ２６ ３７１ ４３.１ Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９

牡丹
Ｐａｅｏｎｉａ ｓｕｆｆｒｕｔｉｃｏｓａ

毛茛科
Ｒａｎｕｎｃｕｌａｃｅａｅ

ＭＨ１９１３８４ １５３ １１９ ３８.４ ８４ ５６４ ３６.６ １７ ０５９ ３２.６ ２５ ７５１ ４３.２ 张明英等ꎬ
２０２０

芍药
Ｐ. ｌａｃｔｉｆｌｏｒａ

毛茛科
Ｒａｎｕｎｃｕｌａｃｅａｅ

ＭＫ８６０９７１ １５２ ７３１ ３８.４ ８４ ４０２ ３６.７ １６ ９６９ ３２.７ ２５ ６８０ ４３.１ Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９

　 注: — 代表该序列已在 ＮＣＢＩ 上公布但暂时还没有文献发表ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: — ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈａｔ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｉｓ ｏｎｌｙ ｐｕｂｌｉｓｈｅｄ ｉｎ ＮＣＢＩ.
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ＪＬＢ. 大单拷贝区和反向重复 ｂ 区连接区ꎻ ＪＳＢ. 小单拷贝区和反向重复 ｂ 区连接区ꎻ ＪＳＡ. 小单拷贝区和反向重复 ａ 区连接区ꎻ
ＪＬＡ. 大单拷贝区和反向重复 ａ 区连接区ꎮ
ＪＬＢ. Ｊｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ＬＳＣ ａｎｄ ＩＲｂꎻ ＪＳＢ. Ｊｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ＳＳＣ ａｎｄ ＩＲｂꎻ ＪＳＡ. Ｊｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ＳＳＣ ａｎｄ ＩＲａꎻ ＪＬＡ. Ｊｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ＬＳＣ ａｎｄ ＩＲａ.

图 １　 半枫荷及其近缘类群 ８ 个物种叶绿体基因组的 ＩＲ 与 ＳＣ 边界比较
Ｆｉｇ. １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｂｏｒｄｅｒｓ ｏｆ ＩＲ ａｎｄ ＳＣ ｒｅｇｉｏｎｓ ｉｎ ｅｉｇｈｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔａｘａ

含量均为 ３７.９％ꎬ无差异ꎮ 半枫荷与蕈树科 ７ 个物

种的叶绿体基因组相比ꎬ基因总数为 １３３ 个ꎬｒＲＮＡ
为 ８ 个(其中 ４ 个在 ＩＲ 区)ꎬｔＲＮＡ 为 ３７ 个(其中 ７
个在 ＩＲ 区)ꎬ蛋白质编码基因数为 ８８ 个(其中 ７
个在 ＩＲ 区)ꎬ其中共检测到 １１ 个含内含子的蛋白

编码基因ꎬ即 ｒｐｓ１６、 ａｔｐＦ、 ｒｐｏＣ１、 ｙｃｆ３、 ｃｌｐＰ、 ｐｅｔＢ、
ｐｅｔＤ、ｒｐｌ１６、ｒｐｌ２、ｎｄｈＢ、ｎｄｈＡꎬ其中 ｒｐｌ２、ｎｄｈＢ 分布

在 ＩＲ 区ꎬｙｃｆ３ 和 ｃｌｐＰ 有 ２ 个内含子ꎬ而内含子长度

的变化导致基因长度有变化(表 １)ꎮ ８ 个物种中

ｍａｔＫ、ｎｄｈＫ 基因的蛋白质编码区序列长度有变

化ꎮ 与之相比ꎬ金缕梅科 ７ 个物种的基因总数为

１３３ 个ꎬｒＲＮＡ 为 ８ 个(其中 ４ 个在 ＩＲ 区)ꎬｔＲＮＡ 为

３７ 个(其中 ７ 个在 ＩＲ 区)ꎬ蛋白质编码基因数为

８８ 个(其中 ７ 个在 ＩＲ 区)ꎮ
２.２ 半枫荷及其近缘属叶绿体基因组 ＩＲ 与 ＳＣ 边界

半枫荷与近缘类群共 ８ 个物种的叶绿体基因

组在序列长度、基因排序及数量、ＧＣ 含量等相对

保守ꎬＩＲ 区和 ＳＣ 区边界的过渡区域上基因排布无

差异ꎬ仅基因序列长短有差异ꎬ具有高度保守性

(图 １)ꎮ ＩＲｂ 与 ＬＳＣ 边界除半枫荷在 ｒｐｓ１９ 与 ｒｐｌ２
的间隔区之外ꎬ其余 ７ 个物种都在基因 ｒｐｓ１９ 上ꎮ
ＩＲ 区和 ＳＳＣ 区边界均在 ｙｃｆ１ 上ꎮ
２.３ 半枫荷及其近缘属叶绿体基因组序列变异

分析

采用 ｍＶＩＳＴＡ 软件ꎬ对半枫荷及蕈树科 ７ 个物

种的叶绿体基因组序列同源性进行分析ꎬ在全局

对比模式下检测基因重排和倒位(图 ２)ꎮ 图 ２ 结

果表明ꎬ蕈树科 ８ 个物种叶绿体基因组 ４ 个部分排

列顺序保守性高ꎬ在非基因编码区有明显变异ꎬ而
基因编码区变异不明显ꎮ ＳＳＣ 和 ＬＳＣ 均有明显变

异ꎬ尤其在 ＬＳＣ 区域的基因间隔区变异较高ꎬＩＲ 区

变异程度相对较低ꎮ

４７６ 广　 西　 植　 物 ４４ 卷



图 ２　 以半枫荷(参考序列)及其近缘类群 ８ 个物种叶绿体基因组比对
Ｆｉｇ. ２　 Ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｅｉｇｈｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ (ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ) ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔａｘａ

５７６４ 期 周云等: 基于叶绿体基因组解析半枫荷系统位置和进化



每个不同颜色的区块代表不同基因ꎮ 黑色代表的是转运 ＲＮＡꎻ 红色代表的核糖体 ＲＮＡꎻ 白色的是蛋白质编码基因ꎻ 绿色代表具
有内含子的转运 ＲＮＡꎮ
Ｔｈｅ ｓｍａｌｌ ｂｌｏｃｋｓ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｃｏｌｏｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｇｅｎｅｓ. Ｂｌａｃｋ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｒａｎｓｆｅｒ ＲＮＡ (ｔＲＮＡ)ꎻ ｒｅｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ＲＮＡꎻ ｗｈｉｔｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｇｅｎｅꎻ ｇｒｅｅｎ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｉｎｔｒｏｎ￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｔＲＮＡ.

图 ３　 半枫荷及其近缘类群 ８ 个物种叶绿体基因组比对
Ｆｉｇ. ３　 Ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｅｉｇｈｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔａｘａ

２.４ 半枫荷及其近缘属叶绿体基因组共线性分析

利用 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ Ｒ９ 的 Ｍａｕｖｅ 比对法检测半枫

荷及蕈树科 ７ 个物种的叶绿体基因组的重排和共

线性(图 ３)ꎬ通过多重基因组比对法检测出 ８ 个物

种的叶绿体基因组之间有 １ 个局部共线块( ｌｏｃａｌｌｙ
ｃｏｌｌｉｎｅａｒ ｂｌｏｃｋ)ꎬ这表明蕈树科 ８ 个物种之间的基

因组具有高度相似性ꎬ同时并未检测到重排或

倒置ꎮ
２.５ 系统发育分析

使用 ＤＡＭＢＥ 对上述叶绿体基因组序列矩阵

进行碱基替换饱和度检测ꎬ结果表明在随机抽取 ４
个、８ 个、１６ 个、３２ 个类群时ꎬ对称拓扑结构和非对

称拓扑结构中的序列替换饱和指数( Ｉｓｓ)都显著小

于标准替换饱和指数( Ｉｓｓ.ｃ)ꎬ可以用于后续系统发

育树的构建ꎮ 筛选出的最佳模型是 ＧＴＲ＋Ｉ＋Ｇꎬ基
于 ２４ 个叶绿体基因组序列构建的最大似然树

(ＭＬ)和贝叶斯树(ＢＩ)拓扑结构基本一致(图 ４)ꎮ
蕈树科的物种聚为一类ꎬ金缕梅科物种聚为一类ꎮ
其 中ꎬ 蕈 树 科 物 种 中 半 枫 荷 ( Ｓｅｍｉｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ
ｃａｔｈａｙｅｎｓｉｓ) 与 蕈 树 ( Ａｌｔｉｎｇｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、 枫 香 树

( Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ )、 缺 萼 枫 香 树 ( Ｌ.
ａｃａｌｙｃｉｎａ)构成 Ｃｌａｄｅ Ｉ(９９ / １.００)ꎻ细青皮(Ａｌｔｉｎｇｉａ

ｅｘｃｅｌｓａ)和云南蕈树( Ａ. ｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ)构成 Ｃｌａｄｅ ＩＩ
(１００ / １.００)ꎻ苏合香 ( Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｏｒｉｅｎｔａｌｉｓ) 和北

美枫香( Ｌ. ｓｔｙｒａｃｉｆｌｕａ)构成 Ｃｌａｄｅ ＩＩＩ( １００ / １. ００)ꎻ
虎 皮 楠 ( Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌｕｍ ｏｌｄｈａｍｉｉ ) 和 连 香 树

(Ｃｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ)各自单独成一支ꎬ并依

次构成蕈树科物种的姐妹类群ꎻ所取样的金缕梅

科物种可划分为 Ｆｏｔｈｅｒｇｉｌｌｅａｅ 分支、Ｈａｍａｍｅｌｉｄｅａｅ
分支、Ｅｕｓｔｉｇｍｔａｅａｅ 分支和 Ｃｏｒｙｌｏｐｓｉｄｅａｅ 分支ꎮ 基

于溯祖模拟检测不完全谱系分选对于叶绿体树的

拓扑结构的影响ꎬ多个分支的分支频率较低(图

４)ꎬ表明蕈树科内多个分支的系统位置不排除受

到叶绿体不完全谱系分选和杂交的影响ꎮ
２.６ 适应性分化

利用枝模型以蕈树科分支为前景枝ꎬ检测到 ３
个基因受到选择约束 ( ０ < ω < １)ꎬ即 ｎｄｈＡ ( ω ＝
０.０５１ꎬＰ<０.０５)、ｎｄｈＧ(ω ＝ ０.０２４ꎬＰ<０.０１)、 ｒｐｓ１２
(ω＝ ０.０００ １ꎬＰ<０.０１)ꎮ 利用进化枝模型以蕈树

科分支为前景枝ꎬ检测到 １２ 个基因( ａｔｐＥ、ａｔｐＦ、
ｎｄｈＡ、 ｎｄｈＪ、 ｐｓｂＭ、 ｒｐｌ１４、 ｒｐｏＣ２、 ｒｐｓ２、 ｒｐｓ３、 ｒｐｓ４、
ｒｐｓ１２、ｒｐｓ１４)有明显的选择约束性(表 ２)ꎮ 利用位

点模型检测叶绿体基因组上各基因的正选择位

点ꎬ发现 ａｃｃＤ、ａｔｐＥ、ａｔｐＦ、ｃｌｐＰ、ｎｄｈＡ 等 １０ 个基因
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以贝叶斯树为骨架ꎬ 比例尺代表替换率为 ０.０２ꎮ 分支上数值为最大似然法自展支持率、贝叶斯法的后验概率和模拟基因树的分
支频率ꎮ
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｉｓ ｄｒａｗｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＢＩ ｔｒｅｅ. Ｔｈｅ ｓｃａｌｅ ｂａｒ ｓｈｏｗｓ ０.０２ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｓ / ｓｉｔｅ. Ｎｕｍｂｅｒｓ ａｂｏｖｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ａｒｅ ＭＬ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｖａｌｕｅｓꎬ ＢＩ
ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｃｌａｄｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｔｒｅｅｓ.

图 ４　 基于 ２４ 个叶绿体基因组构建的系统发育树
Ｆｉｇ. ４　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ２４ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅｓ

受到选择压力ꎬ其中有 ４５ 个位点受到正选择 Ｐ 值

大于 ０.９５ꎬ２８ 个位点 Ｐ 值大于 ０.９９(表 ３)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 半枫荷属与蕈树属、枫香树属的系统发育关系

本研究基于叶绿体基因组对半枫荷属与蕈树

属、枫香树属的亲缘关系进行分析ꎬ结果表明ꎬ半
枫荷属、蕈树属和枫香树属 ３ 个属的物种均不能

各自构成单系类群ꎬ支持将半枫荷属归置于蕈树

科ꎬ这与基于叶绿体基因数据的分子系统学、花粉

粒形 态 等 研 究 结 果 一 致 ( Ｉｃｋｅｒｔ￣Ｂｏｎｄ ＆ Ｗｅｎꎬ
２０１３)ꎬ但«中国植物志»基于异型叶、花单性等形

态性状将半枫荷属、蕈树属和枫香树属归置于金

缕梅科的枫香树亚科ꎮ 这些属的形态鉴别要点ꎬ
如叶片的长度和形状、叶柄粗细及长度、果序上萼

齿的长度等数量性状在同属植物或近缘属中存在

连续变异ꎬ从而缺少系统性量化标准ꎬ加之半枫荷

属植物具有同科枫香树属和蕈树属植物的过渡形

态性状ꎮ 因此ꎬ很难根据形态性状将半枫荷属植

物与蕈树属、枫香树属植物进行区分ꎮ
Ｉｃｋｅｒｔ￣Ｂｏｎｄ 和 Ｗｅｎ(２０１３)分子系统学结果表

明ꎬ半枫荷属、蕈树属和枫香树属物种为东亚分支

(Ｅ. Ａｓｉａ Ｃｌａｄｅ)ꎬ但分支内各物种亲缘关系模糊不

清ꎬ可能需要进一步开发高分辨率的分子标记来

分析各物种系统发育关系ꎮ 本研究基于叶绿体基

因组比较分析ꎬ发现蕈树科 ８ 个物种的叶绿体基

因组在基因结构、排列和数目ꎬＩＲ 和 ＳＣ 连接区均

具有较高的保守性ꎬ各物种基因组的长度变化主

要体现在内含子或编码区序列的长度变化ꎮ 因

此ꎬ后续可从叶绿体基因组的编码区间隔区等相

对高变异区域开发高分辨率的分子标记用于半枫

荷的分子鉴定、遗传分化等研究ꎮ
３.２ 半枫荷及其近缘类群的系统发育关系

本研究基于叶绿体基因组对半枫荷及其近缘

类群的系统发育关系进行分析ꎬ结果表明所取样半

枫荷个体没有构成单系类群ꎬ半枫荷与蕈树、枫香

树、缺萼枫香树构成 Ｃｌａｄｅ Ｉ(９９ / １.００)ꎬ利用溯祖原

理的叶绿体基因树的检测结果表明ꎬ蕈树科内多个

分支的分支频率较低ꎬ 蕈树科内各分支可能存在杂
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表 ２　 叶绿体基因组 ７５ 个基因基于进化枝模型的选择压力分析
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ７５ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｌａｄｅ ｍｏｄｅｌ

基因
Ｇｅｎｅ

对数似然值
Ｌｎ Ｌ

似然比检验 Ｐ 值
ＬＲＴ Ｐ ｖａｌｕｅ

基因
Ｇｅｎｅ

对数似然值
Ｌｎ Ｌ

似然比检验 Ｐ 值
ＬＲＴ Ｐ ｖａｌｕｅ

ａｔｐＥ －８９８.０７４ １９５

－９０１.３５０ ０８８

０.０１０ ４７７ ８９３ ｒｐｏＣ２ －９ ９５８.８７７ ５２２ ０.０３４ ２２０ ５２４

－９ ９６１.１１９ ３４８

ａｔｐＦ －１ ２９１.３６４ ５６６

－１ ２８８.５５９ １８８

０.０１７ ８５０ ５６０ ｒｐｓ２ －１ ４２７.８９８ ０４２ ０.０２３ ２０２ ３９８

－１ ４３０.４７４ ６８６

ｎｄｈＡ －２ ５１４.００８ ２２１

－２ ５２２.６１０ １５９

０.０００ ０３３ ５７５ ｒｐｓ３ －１ ６２４.３０３ ３３４ ０.０４４ ７１０ ８２０

－１ ６２６.３１８ ０９１

ｎｄｈＪ －９４０.４９２ １２６

－９４４.４０４ ７８０

０.００５ １５１ ９６７ ｒｐｓ４ －１ ３４５.７４９ ０２３ ０.０３８ ０１６ ４９６

－１ ３４７.９０１ １６５

ｐｓｂＭ －１９４.０２９ １３８

－１９６.７２７ ５５９

０.０２０ １７３ ２２２ ｒｐｓ１２ －１ ４３４.５７８ ０８６ ０.００４ ５４９ ２９６

－１ ４３８.６０３ ２９９

ｒｐｌ１４ －７５８.８６３ ４７９

－７６３.３３７ ７６１

０.００２ ７７６ ８７８ ｒｐｓ１４ －６４３.５９５ ４５６ ０.０４１ ７５３ ４６３

－６４５.６６８ ０４１

表 ３　 叶绿体基因组 ７５ 个基因基于位点模型的选择压力分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ７５ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｏｍｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｓｉｔｅ ｍｏｄｅ

基因
Ｇｅｎｅ

似然比检验 Ｐ 值
ＬＲＴ Ｐ ｖａｌｕｅ

正选择位点
Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｓｅｌｃｅｔｉｏｎ ｓｉｔｅ

ａｃｃＤ ５.９３×１０ ￣５ ８６ Ｑ ０.９９８��

ａｔｐＥ <１０ ￣１６ １０４ Ｑ ０.９９９��ꎬ １３４ Ｋ １.０００��

ａｔｐＦ １.８８×１０ ￣４ １０８ Ｗ ０.９９９��

ｃｌｐＰ ２.４×１０ ￣７ １２ Ｎ ０.９９９��ꎬ ３７ Ｅ １.０００��ꎬ ８７ Ｒ ０.９９９��ꎬ １１０ Ｋ ０.９８６�ꎬ １３０ Ｓ ０.９７６�ꎬ １５３ Ｉ ０.９５７�

ｎｄｈＡ ６.８１×１０ ￣６ ３１ Ｌ ０.９８６�ꎬ １１６ Ｇ ０.９８６�ꎬ １１８ Ｈ ０.９９５��ꎬ ２１３ Ｉ ０.９５３�ꎬ ２９４ Ａ ０.９８９�

ｎｄｈＢ １.６９×１０ ￣２ ３６７ Ｒ ０.９７７�

ｒｂｃＬ <１０ ￣１６ ９５ Ｓ ０.９９４��ꎬ １４２ Ｐ ０.９８５�ꎬ １４５ Ｓ １.０００��ꎬ ２５１ Ｉ ０.９９５��ꎬ ２７９ Ｓ ０.９７０�ꎬ ３０９ Ｍ １.０００��ꎬ ３２８ Ａ １.０００��

ｒｐｌ２２ ２.８５×１０ ￣４ ３ Ｐ ０.９９９��ꎬ １２ Ｑ ０.９８１�

ｙｃｆ１ <１０ ￣１６

３ Ｆ ０.９９５��ꎬ ２９５ Ｅ ０.９７６�ꎬ ３６２ Ｗ ０.９９５��ꎬ ３７０ Ｓ ０.９９４��ꎬ ３８９ Ｓ ０.９９１��ꎬ ３９６ Ｓ ０.９９９��ꎬ
４１１ Ｄ ０.９６８�ꎬ ４３１ Ｋ １.０００��ꎬ ４３７ Ｈ ０.９５７�ꎬ ４４０ Ｆ ０.９６９ �ꎬ ４９９ Ｔ ０.９９９ ��ꎬ ５３３ Ｇ ０.９７５ �ꎬ
５６０ Ｓ １.０００��ꎬ ５７２ Ａ ０.９７１�ꎬ ５８０ Ｐ ０.９９９��ꎬ ６３０ Ｉ ０.９７８�ꎬ ６３２ Ｖ ０.９８５�ꎬ ７６５ Ｋ ０.９７１�ꎬ ７７７
Ｇ ０.９６３�ꎬ ７８３ Ｌ ０.９９７��ꎬ ７８９ Ｇ ０.９９１��ꎬ ７９５ Ｋ ０.９７５�ꎬ ７９６ Ｆ ０.９７４�ꎬ ８２６ Ｑ ０.９７５�ꎬ ８５２ Ｉ
０.９８９�ꎬ ９１０ Ｈ ０.９８９�ꎬ ９２９ Ａ ０.９８９�ꎬ ９５７ Ｄ ０.９６６ �ꎬ ９７９ Ｔ ０.９８２ �ꎬ １００７ Ｈ ０.９７０ �ꎬ １０６８ Ｒ
０.９８６�ꎬ １１４１ Ｋ ０.９９９��ꎬ １１６３ Ｔ ０.９８３ �ꎬ １１７６ Ｄ ０.９９６ ��ꎬ １２３０ Ｋ ０.９６２ �ꎬ １２３８ Ｙ ０.９６３ �ꎬ
１２４９ Ｓ ０.９８６�ꎬ １２６０ Ｖ １. ０００ ��ꎬ １２７４ Ｗ ０. ９５５ �ꎬ １２８３ Ｃ ０. ９８５ �ꎬ １３７７ Ｇ ０. ９５３ �ꎬ １４２５ Ｎ
０.９７９�

ｙｃｆ２ ７.９８×１０ ￣６ ４２９Ａ ０.９６２�ꎬ ７７８ Ｗ ０.９７２�ꎬ １１３１ Ｌ ０.９７３�ꎬ １５１６ Ａ ０.９５９�ꎬ １５２７ Ａ ０.９５９�ꎬ １７０５ Ｉ ０.９５５�

　 注: 正选择位点中� Ｐ>９５％ꎬ �� Ｐ>９９％ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｓｉｔｅｓ � Ｐ>９５％ꎬ �� Ｐ>９９％.

交或叶绿体不完全谱系分选ꎬ说明半枫荷的亲本

暂时不能确定ꎮ 这与前人的分子系统学结果一

致ꎬ半枫荷与枫香树、缺萼枫香树构成单系分支ꎬ
但支持率不高ꎬ推测半枫荷可能是个杂交种(Ｓｈｉ ｅｔ

ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｉｃｋｅｒｔ￣Ｂｏｎｄ ＆ Ｗｅｎꎬ ２０１３)ꎮ 由于现有

研究选用了少量基因片段和不同的样本ꎬ半枫荷

与枫香树属和蕈树属物种的杂交程度仍然模糊ꎬ
因此需要在居群水平上研究半枫荷的遗传背景ꎮ
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３.３ 蕈树科植物的适应性分化

由于环境变化可以促使植物基因的适应性进

化(Ｋｅｌｌｙꎬ ２０１９)ꎬ因此本研究采取不同的模型检

测到蕈树科及其近缘类群有多个基因都可能受到

选择压力ꎬ以探讨基因位点的选择压力与近缘物

种、环境是否存在一定相关性ꎮ
基于本研究的进化枝模型结果发现ꎬ以蕈树

科分支作为前景枝时ꎬ多个 ａｔｐ 基因、ｎｄｈ 基因和

ｒｐｓ 基因有明显的选择约束性ꎬ这些基因在其他植

物类群中大多与光合作用、转录翻译等功能相关ꎮ
例如ꎬｎｄｈ 类基因家族在光合作用中有着至关重要

的作用ꎬ同时任何环境改变或是植物受到胁迫等

压力ꎬ该类基因也会敏感的发生变异 ( Ｍａｒｔíｎ ＆
Ｓａｂａｔｅｒꎬ ２０１０ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎻ核糖体蛋白大

小亚基基因 ｒｐｌ 和 ｒｐｓ 是植物转录翻译过程中的重

要基因ꎬｒｐｓ１２、ａｔｐＦ 等基因的转录本参与叶绿体 ＩＩ
型内含子的剪切过程( Ｖｏｇｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９９)ꎬ其中

ＡＴＰ 合酶基因在光合作用中必不可少ꎻ而 ｒｐｏＣ２ 基

因编码叶绿体 ＲＮＡ 聚合酶的 β􀆳 亚基ꎬ在转录工程

中发挥重要作用ꎮ 蕈树科物种大多分布在我国西

南地区ꎬ由此推测其光合作用功能可能为了适应

相对高温高湿的环境ꎬ而与金缕梅科植物存在差

异ꎮ 这与田晓明等(２０１８)基于半枫荷的转录组数

据结果类似ꎬ半枫荷转录组中有 ９２ 个 Ｕｎｉｇｅｎｅ 映

射在光合作用调控通路ꎬ３２ 个 Ｕｎｉｇｅｎｅ 映射到光

合作用—天线蛋白通路ꎮ 因此ꎬ本研究结果可以

为在基因水平上研究半枫荷的光照响应提供

基础ꎮ
本研究基于位点模型分析不同基因的氨基酸

位点是否经历选择压力ꎬ结果表明 ａｃｃＤ、 ｃｌｐＰ、
ｒｂｃＬ、ｙｃｆ１ 和 ｙｃｆ２ 等 １０ 个基因的 ４５ 个位点受到正

选择 Ｐ 值大于 ０.９５ꎬ２８ 个位点 Ｐ 值大于 ０.９９ꎬ而
基因检测到正选择压力的位点数目最多ꎬ说明变

异程度大ꎬ这些基因在植物的光合作用、新陈代谢

等多个环节都发挥作用ꎮ 例如ꎬＳｌａｂａｓ 和 Ｆａｗｃｅｔｔ
(１９９２)研究结果表明 ａｃｃＤ 基因编码乙酰辅酶 Ａ
羧化酶的 β 亚基ꎬ在脂肪酸的生物合成中发挥作

用ꎬ因此在被子植物叶绿体中该基因常会转移或

缺失是植物适应环境的结果之一ꎬ由此本研究推

测该基因的变化可能帮助蕈树科植物适应生境ꎻ
ｃｌｐＰ 基因是叶绿体基因组内编码 ｃｌｐＰ 蛋白酶的基

因家族成员ꎬ能降解多肽ꎬ既能帮助控制植物的代

谢过程正常进行ꎬ又能在植物的生物抗逆胁迫中

发挥重要作用(郑春花等ꎬ２０１６)ꎬ由此本研究推测

其在蕈树科物种适应西南地区相对湿热的环境中

可能起关键作用ꎻ ｒｂｃＬ 在植物光合作用中作为光

合电子传递的调节器ꎬ编码叶绿体中 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的大

亚基ꎬ该大亚基的 Ｃ 末端区域在光合系统中具有

重要意义(Ｃｕｒｍｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９２)ꎻｙｃｆ１ 和 ｙｃｆ２ 基因进

化速率较快ꎬ具有编码叶绿体 ＡＴＰ 酶和调控植物

果实发育的功能ꎬ与其他植物情况类似ꎬ说明 ｙｃｆ
类基因在植物中普遍存在适应性进化的现象

(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 总之ꎬ这些基因可能在蕈树

科植物、半枫荷类原植物适应南方的环境气候过

程中发挥了重要作用ꎮ
目前ꎬ半枫荷属植物主要集中在我国西南地

区ꎬ现有研究的取样范围和分子标记选择受限ꎬ使
得半枫荷属的属间关系仍存在模糊ꎮ 本研究目前

仅基于公开数据库中的叶绿体基因组序列分析了

半枫荷及其近缘类群的叶绿体基因组结构差异、
系统发育关系和基因位点选择压力ꎬ未能很好推

测半枫荷与枫香树、缺萼枫香树、蕈树等物种的关

系ꎮ 因此ꎬ未来应该扩大半枫荷及其近缘类群的

采样范围ꎬ选择分辨率较高的分子标记ꎬ探讨半枫

荷与蕈树属、枫香树属物种的杂交或不完全谱系

分选等问题ꎮ
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