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质体系统发育基因组解析旋花科系统发育关系
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摘　 要: 旋花科是一个世界广布的类群ꎬ具有丰富的形态特征和重要的经济价值ꎮ 然而ꎬ目前该科主要分支

或族间的系统发育关系问题一直未解决ꎮ 为解析旋花科内系统发育关系ꎬ该研究代表性选取旋花科内 ８ 个族

４０ 个物种ꎬ基于质体全基因组数据ꎬ使用最大似然法和贝叶斯推论进行系统发育分析ꎮ 结果表明:(１)旋花科

质体基因组均为四分体结构ꎬ质体基因组大小为 １１３ ２７３~１６４ １１２ ｂｐꎬ蛋白质编码基因数目为 ６６~７９ 个ꎮ (２)
基于五种 ＤＮＡ 矩阵(即 ＷＣＧ、ＣＤＳ、ＬＳＣ、ＩＲ、ＳＳＣ)的系统发育分析结果显示ꎬＷＣＧ 矩阵和 ＣＤＳ 矩阵的拓扑结

构基本一致ꎬ仅少数分支的支持率略有差异ꎻＬＳＣ 矩阵和 ＷＣＧ 矩阵的拓扑结构差异在于菟丝子族、马蹄金族

和盐帚花族的系统位置ꎻＡＵ 检验和 ＳＨ 检验结果显示ꎬＷＣＧ 矩阵和 ＳＳＣ 矩阵与 ＩＲ 矩阵的拓扑结构有显著冲

突ꎮ (３)所有系统发育分析结果均显示ꎬ菟丝子属和马蹄金族都包括在旋花亚科内ꎬ应处理为族等级ꎮ (４)基
于 ＷＣＧ 矩阵和 ＣＤＳ 矩阵较好地解决了旋花科 ８ 个族之间的系统发育关系ꎬ即心被藤族和丁公藤族聚为一

支ꎬ最先从旋花亚科分化出来ꎬ随后是菟丝子族ꎬ剩下的 ５ 个族分成 ２ 个分支ꎮ (５)系统发育基因组分析证实ꎬ
由于鱼黄草族特别是鱼黄草属是一个多系类群ꎬ因此需重新修订该族的分类地位和鱼黄草属的划分ꎮ
关键词: 旋花科ꎬ 系统发育关系ꎬ 质体基因组ꎬ 菟丝子属ꎬ 鱼黄草族
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　 　 旋花科 ( Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌａｃｅａｅ ) 隶 属 于 茄 目

(Ｓｏｌａｎａｌｅｓ)ꎬ包含 ５６ 属ꎬ约 １ ９００ 种ꎬ广泛分布于世

界热带至温带地区ꎬ集中于美洲和亚洲ꎬ部分属为

热带地区所特有(Ｂｒｕｍｍｉｔ ＆ Ｓｔａｐｌｅｓꎬ ２００７)ꎮ 旋花

科中既有一些物种是重要的食用[如番薯( Ｉｐｏｍｏｅａ
ｂａｔａｔａｓ)]、药用和园林观赏的资源植物ꎬ也有一些在

维持生物群落多样性中扮演了重要的角色(Ｂｒｕｍｍｉｔ
＆ Ｓｔａｐｌｅｓꎬ ２００７ꎻ Ｃｏｓｔｅａ ＆ Ｓｔｅｆａｎｏｖｉｃ'ꎬ ２００９)ꎮ

旋花科作为一个重要类群ꎬ其分类关系较早

引起学者们的关注ꎬＣｈｏｉｓｙ 在 １８３４ 年发表了第一

个分类系统ꎬ随后依据形态分类学方法建立了至

少 １６ 个旋花科的分类系统(Ａｕｓｔｉｎꎬ １９７３)ꎮ 由于

不同学者对分类性状的权重不一ꎬ因此导致分类

系统中旋花科的范畴和等级划分存在诸多差异ꎮ
目前ꎬ广泛使用的范畴分为狭义和广义ꎮ 狭义的

旋花科植物常为一年生或多年生藤本ꎬ茎、叶常有

乳汁ꎬ具双韧维管束ꎬ叶互生、螺旋排列ꎬ花整齐、
两性ꎬ花冠合瓣ꎬ花冠外常有 ５ 条明显的瓣中带ꎬ
子房不分裂ꎬ花柱 １ 或 ２、顶生( Ｓｔｅｆａｎｏｖｉｃ' ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２ꎻ Ｂｒｕｍｍｉｔ ＆ Ｓｔａｐｌｅｓꎬ ２００７ꎻ 李攀ꎬ ２０２０)ꎮ 独

特的生境和生活习性致使属间部分形态性状发生

变异ꎬ这给旋花科范围界定和科内等级划定带来

一定难度ꎬ主要分歧集中在是否纳入茶鹃木属

(Ｈｕｍｂｅｒｔｉａ)、 菟 丝 子 属 ( Ｃｕｓｃｕｔａ) 和 马 蹄 金 族

(Ｄｉｃｈｏｎｄｒｅａｅ)ꎮ 虽然分类学者意识到这 ３ 个类群

与旋花科的密切联系ꎬ但因不共享上述狭义旋花

科的部分性状ꎬ一些学者常将它们各自处理为独

立 的 科 ( Ｂａｉｌｌｏｎꎬ １８９１ꎻ Ｐｉｃｈｏｎꎬ １９４７ꎻ Ａｕｓｔｉｎꎬ
１９７３)ꎮ 例如ꎬ菟丝子属为寄生草本ꎬ有吸器ꎬ无
根ꎬ鳞片状叶片ꎬ茎缠绕且不为绿色等性状与狭义

旋花科差异较大(李攀ꎬ ２０２０)ꎬＲｏｂｅｒｔｙ(１９５２)基

于总状花序和稍肉质的蒴果将其处理为菟丝子

科ꎬ这与 Ａｕｓｔｉｎ(１９７３)依据染色体数目划分结果

一致ꎮ 马蹄金族则因其子房深 ２ 裂或 ４ 裂ꎬ花柱基

生而被独立划分为马蹄金科( Ｄｕｍｏｒｔｉｅｒꎬ １８２９)ꎮ
然而ꎬＡｕｓｔｉｎ(１９９８)基于 １２８ 个性状(包括花部特

征、营养器官特征、解剖结构、胚胎结构和染色体

数目等)进行分支分析ꎬ发现一些性状存在明显的

平行演化ꎮ 因此ꎬ若仅依赖形态性状来界定旋花

科和划分科下等级的分类系统就会不“自然”ꎮ
随着 ＤＮＡ 测序技术的快速发展ꎬ基于分子证

据的系统发育分析可追溯植物的系统发育关系与

演化过程ꎬ为科的划定提供可靠的证据(王伟和刘

阳ꎬ ２０２０)ꎮ 在旋花科内ꎬ目前最新的分子系统学

研究主要基于细胞器和核基因片段ꎬ其结果支持

广义旋花科为一个单系ꎬ并进一步将其划分成 ２
亚科 １２ 族ꎬ即茶鹃木亚科[包含 １ 族 １ 属 １ 种ꎬ茶
鹃木族(Ｈｕｍｂｅｒｔｉｅａｅ)]和旋花亚科[包含 １１ 族:心
被藤族(Ｃａｒｄｉｏｃｈｌａｍｙｅａｅ)、丁公藤族( Ｅｒｙｃｉｂｅａｅ)、
马蹄 金 族、 盐 帚 花 族 ( Ｃｒｅｓｓｅａｅ )、 猴 蜜 藤 族
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(Ｍａｒｉｐｅａｅ)、小牵牛族( Ｊａｃｑｕｅｍｏｎｔｉｅａｅ)、菟丝子族

(Ｃｕｓｃｕｔｅａｅ )、 白 衫 藤 族 ( Ａｎｉｓｅｉｅａｅ )、 旋 花 族

(Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌｅａｅ)、鱼黄草族(Ｍｅｒｒｅｍｉｅａｅ)和番薯族

( Ｉｐｏｍｏｅｅａｅ)](李攀ꎬ ２０２０ꎻ Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎬ
２００３)ꎮ 但是ꎬ旋花亚科内主要分支之间的关系一

直没有解决ꎬ如 Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ 等(２００２)先依据 ４ 个质

体基因数据认为心被藤族为旋花亚科的基部类

群ꎬ后增加的核基因和线粒体基因数据结果显示ꎬ
旋花亚科主要分支形成“梳齿”结构 ( Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ ＆
Ｏｌｍｓｔｅａｄꎬ ２００４ )ꎮ Ｒｅｆｕｌｉｏ￣Ｒｏｄｒｉｇｕｅｚ 和 Ｏｌｍｓｔｅａｄ
(２０１４)基于 １０ 个基因片段的研究结果支持心被

藤族和丁公藤族形成单系群ꎬ为旋花亚科基部类

群ꎮ 此外ꎬ菟丝子属的系统发育位置( Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ ＆
Ｏｌｍｓｔｅａｄꎬ ２００４ꎻ ＭｃＮｅａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)和鱼黄草族

分 类 地 位 也 尚 未 明 晰 ( Ｗｉｌｌｉａｍｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ
Ｓｉｍõｅｓ ＆ Ｓｔａｐｌｅｓꎬ ２０１７)ꎮ

基于基因片段序列(如 ｒｂｃＬꎬｍａｔＫꎬ ｔｒｎＬ￣Ｆ 和

ＩＴＳ 等)的一些分子系统学研究解决了不同分类阶

元的系统发育关系ꎬ极大地促进了对植物类群间

的亲缘关系和演化历史的认识(张韵洁和李德铢ꎬ
２０１１ꎻ曾丽萍等ꎬ ２０１４)ꎮ 然而ꎬ因片段序列所含

系统发育信息位点有限且每个基因的进化速率不

同ꎬ其构建的系统发育树之间往往存在拓扑结构

差异( Ｒｏｋａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ 曾丽萍等ꎬ２０１４)ꎮ 因

此ꎬ为了构建更为可靠的系统发育树ꎬ需要整合更

多的基因或基因组数据ꎮ 随着测序技术的日益成

熟ꎬ越来越多的植物基因组得到测序ꎬ但因核基因

组较大ꎬ组装困难ꎬ又具有复杂性ꎬ使得低拷贝基

因筛选困难ꎬ这些问题使得在系统发育研究中可

用的植物核基因组数据有限ꎮ 相比较而言ꎬ质体

基因组因存在多拷贝、变异速率适中、高度保守、
多数为单亲遗传和不受遗传重组影响等优点ꎬ在
植物系统发育基因组学研究中被广泛使用(曾丽

萍等ꎬ ２０１４ꎻ Ｇｉｔｚｅｎｄａｎｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ｂꎻ 王伟和刘

阳ꎬ ２０２０)ꎮ 例如ꎬ基于 １ ８２７ 个质体基因组内的

７８ 个基因解决了绿色植物主要分支间的系统发育

关系 ( Ｇｉｔｚｅｎｄａｎｎｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ａ)ꎬ 进 一 步 利 用

２ ８８１个质体基因组内的 ８０ 个基因重建被子植物

质体基因组系统发育树ꎬ全面更新了被子植物的

系统发育框架(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
本研究收集了广义旋花科主要分支的代表性

属、种ꎬ基于质体全基因组数据ꎬ旨在探讨广义旋

花科的范畴并准确构建旋花亚科系统发育框架ꎬ

以明确菟丝子属系统发育位置和鱼黄草族分类地

位的合理性ꎮ 该研究结果将有助于加深对旋花科

演化历程的理解ꎬ为菟丝子属寄生习性演变和旋

花科花色起源与演化的研究奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

根据 Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ 等(２００３)重新修订的旋花科系

统框架ꎬ在族水平上对旋花科进行取样ꎬ共收集旋

花科植物 ８ 族 ２１ 属 ４０ 种ꎬ代表了旋花亚科内的主

要分支ꎬ仅缺少茶鹃木亚科材料ꎮ 其中ꎬ１６ 属 ２３
种的二代测序数据从中国科学院昆明植物研究所

中国西南野生生物种质资源库申请获得ꎬ新测序

样品的分子材料和凭证标本分别保存在中国西南

野生植物种质资源库和中国科学院昆明植物研究

所标本馆(ＫＵＮ)中(表 １)ꎮ 另外ꎬ有 ８ 属 １７ 种的

质体基因组数据从 ＧｅｎＢａｎｋ 数据库下载(表 ２)ꎬ
并选取茄科烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍꎬ ＮＣ００１８７９)
作为外类群ꎮ
１.２ 质体基因组测序和组装

利用植物基因组 ＤＮＡ 提取试剂盒 [ＤＰ３２０ꎬ
天根生化科技(北京)有限公司]ꎬ从硅胶干燥的新

鲜材料或蜡叶标本材料中提取总 ＤＮＡꎬ经定量检

测后ꎬ进行浅层基因组测序 ( ｇｅｎｏｍｅ ｓｋｉｍｍｉｎｇ)
(Ｚｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 测序文库大小为 ３５０ ｂｐꎬ采
用 １５０ ｂｐ 或 ２５０ ｂｐ 双端ꎬ使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ 或

ＨｉＳｅｑ ２５００ 软件测序ꎬ每个物种获得的测序数据

为 ２ Ｇ 左右ꎮ 测序原始序列利用 ＧｅｔＯｒｇａｎｅｌｌｅ 软件

包(Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)进行 ｄｅ ｎｏｖｏ 组装ꎬ并自动成环

输出质体全基因组ꎮ 无法自动组装成环的物种则

采取手动拼接策略ꎬ将 ｓｃａｆｆｏｌｄｓ 文件直接导入

Ｇｅｎｅｉｏｕｓ(Ｋｅａｒｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ选取该物种亲缘关

系最 近 且 自 动 成 环 的 序 列 为 参 考 序 列ꎬ 使 用

ＬＡＳＴＺ 插件(Ｈａｒｒｉｓꎬ ２００７)进行 ｃｏｎｔｉｇｓ 排序和串

联ꎬ并进行手动校正和拼接ꎮ 以发表的 Ｉｐｏｍｏｅａ ｎｉｌ
(ＡＰ０１７３０４) 质 体 全 基 因 组 为 参 考 序 列ꎬ 使 用

Ｇｅｎｅｉｏｕｓ 对其他旋花科物种进行批量相似性注释ꎬ
相似性参数设为 ７０％ꎮ 随后对注释结果进行手动

校正ꎬ其中蛋白编码基因的注释依据参考序列和

开放阅读框(ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅꎬ ＯＲＦ)确定起始密

码子和终止子位置ꎮ

２４７１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 １　 旋花科新测序物种的凭证信息和质体基因组特征
Ｔａｂｌｅ １　 Ｖｏｕｃｈｅｒ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｌａｓｔｏｍｅ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｎｅｗｌｙ ｓｅｑｕｅｎｃｅｄ ｗｉｔｈｉｎ Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌａｃｅａｅ

族
Ｔｒｉｂｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

凭证标本
Ｖｏｕｃｈｅｒ

测序编号
Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ

ｃｏｄｅ

质体
基因组
大小

Ｐｌａｓｔｏｍｅ
ｓｉｚｅ
(ｂｐ)

ＬＳＣ 区
长度
ＬＳＣ
ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

ＳＳＣ 区
长度
ＳＳＣ
ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

ＩＲ 区长度
ＩＲ ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

蛋白质
编码基因

含量
Ｐｒｏｔｅｉｎ
ｃｏｄｉｎｇ

ｇｅｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔ

ＧＣ 含量
ＧＣ

ｃｏｎｔｅｎｔ
(％)

心被藤族
Ｃａｒｄｉｏｃｈｌａｍｙｅａｅ

白飞蛾藤
Ｄｉｎｅｔｕｓ ｄｅｃｏｒｕｓ

蔡杰等ꎬ ＫＵＮꎬ
１５ＣＳ１１３１７

Ｓ０８２５６ １５０ ５２９ ８５ ７００ １３ ９０１ ２６ ８１５ ７９ ３７.８

毛果飞蛾藤
Ｄ. ｔｒｕｎｃａｔｕｓ

李永亮等ꎬ ＫＵＮꎬ
ＹＤＤＸＳＢ１０７

Ｓ０３０１４ １４８ ６２８ ８５ ０９２ １３ ３９４ ２９ ０８１ ７９ ３７.７

搭棚藤
Ｐｏｒａｎａ ｄｉｓｃｉｆｅｒａ

张挺等ꎬ ＫＵＮꎬ
１３ＣＳ５９０９

Ｓ０８７８６ １５０ ０９９ ８４ ７４１ １４ ４６４ ２７ ９９０ ７９ ３７.５

搭棚藤
Ｐｏｒａｎｏｐｓｉｓ ｄｉｓｃｉｆｅｒａ

刘成等ꎬ ＫＵＮꎬ
１３ＣＳ６３４３

Ｓ０４５５２ １５０ ５３６ ８４ ９８７ １４ ３８２ ２８ ０８１ ７９ ３７.７

大果三翅藤
Ｔｒｉｄｙｎａｍｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

张挺等ꎬ ＫＵＮꎬ
１２ＣＳ４１３７

Ｊ１５９６ １４６ ４３６ ８６ ７３１ １５ １１６ ２６ ６７４ ７９ ３７.７

旋花族
Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌｅａｅ

欧旋花�
Ｃａｌｙｓｔｅｇｉａ ｓｅｐｉｕｍ

蔡杰等ꎬ ＫＵＮꎬ
１４ＣＳ９５３３

Ｓ０８０９２ １５２ １３２ ８８ ３７３ １３ ９７０ ２８ ９４８ ７９ ３８.２

肾叶打碗花�
Ｃ. ｓｏｌｄａｎｅｌｌａ

卞福花ꎬ ＫＵＮꎬ
ＦＨ￣０２０１

Ｓ０１８４６ １５２ ３６５ ８８ ４３３ １３ ５４２ ２８ １００ ７８ ３７.８

盐帚花族
Ｃｒｅｓｓｅａｅ

美丽须帽藤�
Ｂｏｎａｍｉａ ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓ

张挺等ꎬ ＫＵＮꎬ
１７ＣＳ１６１０７

Ｓ０９４４０ １３５ １７８ ８２ ９０５ １３ ８５９ ２８ １１７ ７８ ３７.５

短梗土丁桂
Ｅｖｏｌｖｕｌｕｓ ｎｕｍｍｕｌａｒｉｕｓ

蔡杰等ꎬ ＫＵＮꎬ
１５ＣＳ１０７３６

Ｓ０９９５３ １５１ ３４５ ８６ １５８ １０ ７４７ ２６ ７０５ ７８ ３８.１

菟丝子族
Ｃｕｓｃｕｔｅａｅ

金灯藤
Ｃｕｓｃｕｔａ ｊａｐｏｎｉｃａ

董栓录等ꎬ ＫＵＮꎬ
ＴｉａｎＸＨ５２１

Ｊ５００４ １２０ ８７３ ７５ ２８０ ３ ０８７ ２６ ００５ ６６ ３８.３

大花菟丝子
Ｃ. ｒｅｆｌｅｘａ

陆露等ꎬ ＫＵＮꎬ
ＷＨ￣２０１３￣２２３

Ｓ０２７８５ １１９ ８７５ ７４ ８５２ １３ ９００ ２７ ５８６ ６６ ３７.８

马蹄金族
Ｄｉｃｈｏｎｄｒｅａｅ

马蹄金
Ｄｉｃｈｏｎｄｒａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ

易思荣ꎬ ＫＵＮꎬ
ＹｉＳＲ３４７

Ｓ０２９９３ １６４ １１２ ８６ ５８７ ３ ３４４ ２５ ５００ ７９ ３８.１

丁公藤族
Ｅｒｙｃｉｂｅａｅ

锈毛丁公藤
Ｅｒｙｃｉｂｅ ｅｘｐａｎｓａ

张挺等ꎬ ＫＵＮꎬ
０９ＣＳ１２７０

Ｓ０３２６７ １１３ ２７３ ７１ ５１８ １４ ９８０ ２６ ５８９ ７９ ３８.９

锥序丁公藤
Ｅ. ｓｕｂｓｐｉｃａｔａ

亚吉东等ꎬ ＫＵＮꎬ
１４ＣＳ９３７１

Ｊ６０８２ １２３ ０９４ ７２ ８７５ １１ ４７６ ２６ ７５１ ７９ ３９.５

番薯族
Ｉｐｏｍｏｅｅａｅ

灰毛白鹤藤
Ａｒｇｙｒｅｉａ ｏｓｙｒｅｎｓｉｓ

ｖａｒ. ｃｉｎｅｒｅａ

亚吉东等ꎬ ＫＵＮꎬ
１５ＣＳ１１４９４

Ｓ０７９９６ １６２ ９７９ ８８ ６２６ １６ ６７８ ２７ ５８６ ７９ ４０.０

亮叶银背藤
Ａ. ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ

张挺等ꎬ ＫＵＮꎬ
０８ＣＳ９３７

Ｓ１０３２１ １５８ ２６９ ８４ ８５１ １３ ６７３ ２７ ８０９ ７９ ３７.７

苞叶藤
Ｂｌｉｎｋｗｏｒｔｈｉａ
ｃｏｎｖｏｌｖｕｌｏｉｄｅｓ

亚吉东等ꎬ ＫＵＮꎬ
１７ＣＳ１６５９６

Ｓ０９４２７ １６１ ８７８ ８８ ２７３ １５ ３４８ ２７ ２７３ ７９ ４０.１

猪菜藤
Ｈｅｗｉｔｔｉａ ｍａｌａｂａｒｉｃａ

蔡杰等ꎬ ＫＵＮꎬ
１３ＣＳ７２４９

Ｓ０３５５８ １５３ ０１６ ８７ ９９１ １１ ３７１ ２２ ４０９ ７９ ３７.２

毛果薯
Ｉｐｏｍｏｅａ ｅｒｉｏｃａｒｐａ

蔡杰等ꎬ ＫＵＮꎬ
１５ＣＳ１１３０８

Ｓ０８４６２ １５３ ６２１ ８８ ８９６ １３ ７６５ ２７ ２５２ ７９ ３９.０

鱼黄草族
Ｍｅｒｒｅｍｉｅａｅ

海南山猪菜
Ｍｅｒｒｅｍｉａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ

杨秀森等ꎬ ＫＵＮꎬ
ＬＷＸ１００３１

Ｊ３９４２ １４５ ４１３ ８３ ７４４ １３ ５９０ ２６ ９２５ ７９ ３８.３

山土瓜
Ｍ. ｈｕｎｇａｉｅｎｓｉｓ

王红等ꎬ ＫＵＮꎬ
ＷＨ￣２０１２￣０６９６

Ｊ５２２６ １５４ ８８７ ８８ ８６０ １４ ６４０ ２８ ４３２ ７９ ３７.７

山猪菜
Ｍ. ｕｍｂｅｌｌａｔａ

杨秀森等ꎬ ＫＵＮꎬ
１２ＣＳ４９１８

Ｊ１７９２ １５２ ５０２ ８８ １７８ １４ ３５４ ２７ ７７２ ７９ ３７.７

地旋花
Ｘｅｎｏｓｔｅｇｉａ ｔｒｉｄｅｎｔａｔａ

张挺等ꎬ ＫＵＮꎬ
１５ＣＳ１０９８７

Ｊ８００１ １５４ ２４５ ８８ ６１５ １４ ５２１ ２８ ２５８ ７９ ３７.７

　 注: �表示该序列为使用 ＬＡＳＴＺ 手动拼接成环的样品ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: � ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｍａｎｕａｌｌｙ ａｓｓｅｍｂｌｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｖｉａ ｕｓｉｎｇ ＬＡＳＴＺ.
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表 ２　 物种及 ＧｅｎＢａｎｋ 登录号
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ＧｅｎＢａｎｋ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

ＧｅｎＢａｎｋ 登录号
ＧｅｎＢａｎｋ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒ

Ｃｒｅｓｓａ ｃｒｅｔｉｃａ ＭＦ０６７３９８
田旋花
Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌｕｓ ａｒｖｅｎｓｉｓ

ＭＷ０５４６２７

Ｉｐｏｍｏｅａ ａｓａｒｉｆｏｌｉａ ＭＫ０８６０４８
五爪金龙
Ｉ. ｃａｉｒｉｃａ

ＫＦ２４２４８０

Ｉ. ｃａｒｎｅａ ＭＫ０８６０４９
Ｉ. ｇｏｙａｚｅｎｓｉｓ ＭＫ０８６０５１
常春藤叶茑萝
Ｉ. ｈｅｄｅｒｉｆｏｌｉａ

ＫＦ２４２４８４

牵牛
Ｉ. ｎｉｌ

ＡＰ０１７３０４

小心叶薯
Ｉ. ｏｂｓｃｕｒａ

ＫＦ２４２４９９

Ｉ. ｐｅｄｉｃｅｌｌａｒｉｓ ＫＦ２４２４８９
刺毛月光花
Ｉ. ｓｅｔｏｓａ

ＫＦ２４２４９２

Ｉ. ｔｒｉｆｉｄａ ＭＨ１７３２６２
Ｍｅｒｒｅｍｉａ ｑｕｉｎｑｕｅｆｏｌｉａ ＫＦ２４２５０１
Ｏｐｅｒｃｕｌｉｎａ ｍａｃｒｏｃａｒｐａ ＫＦ２４２５０２
Ｓｔｉｃｔｏｃａｒｄｉａ ｍａｃａｌｕｓｏｉ ＫＦ２４２５０３
Ｔｕｒｂｉｎａ ｃｏｒｙｍｂｏｓａ ＫＦ２４２５０４
Ｃｕｓｃｕｔａ ｅｘａｌｔａｔａ ＥＵ１８９１３２

１.３ 序列比对和系统发育分析

用于矩阵构建的数据集共有五类:(１)质体全

基因组序列(ＷＣＧꎬ去除一个 ＩＲ 区)ꎻ(２)大单拷贝

区(ＬＳＣ)ꎻ(３)小单拷贝区( ＳＳＣ)ꎻ(４)反向重复区

(ＩＲ)ꎻ(５)蛋白质编码基因(ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬ
ＣＤＳ)ꎮ 以烟草为参考序列ꎬ利用 ＭＡＵＶＥ(Ｄａｒｌｉｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４)检测各条序列共线性ꎬ非共线性的序列采

用手动调整后再次共线性检测ꎮ 使用 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ
(Ｋｅａｒｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)确定质体基因组四分体结构区

域(ＬＳＣ、ＳＳＣ、ＩＲａ 和 ＩＲｂ)边界ꎬ分别提取各分区序

列和蛋白质编码基因片段ꎬ得到用于构建数据矩阵

的基础序列ꎮ ＷＣＧ、 ＬＳＣ、 ＳＳＣ、 ＩＲ 区的数据使用

ＭＡＦＦＴ Ｏｎｌｉｎｅ(Ｋａｔｏｈ ＆ Ｓｔａｎｄｌｅｙꎬ ２０１３)基于默认参

数进行比对ꎬ获得比对矩阵ꎮ ７９ 个蛋白质基因采用

细菌蛋白编码的密码子模式进行比对ꎬ每个基因先

分别使用 Ｇｅｎｅｉｏｕｓ 中的 ＭＡＦＦＴ 插件进行单基因多

序列比对ꎬ再串联构建联合矩阵ꎮ 自动比对矩阵在

Ｇｅｎｅｉｏｕｓ 中进行人工核查和校对ꎬ排除异质性非常

高的区域ꎬ最终得到 ５ 个质体基因组数据矩阵ꎬ包括

ＬＳＣ 和 ＳＳＣ 及 ＩＲ ３ 个分区矩阵、蛋白质编码基因联

合(ＣＤＳ)矩阵、质体全基因组(ＷＣＧ)矩阵ꎬ矩阵文

件与原始序列均已上传到 ｆｉｇｓｈａｒｅ 网站(１０. ６０８４ /
ｍ９. ｆｉｇｓｈａｒｅ. １４３２９９４９)ꎮ 采用 ＭＥＧＡ Ｘ ( Ｓｕｄｈｉｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１８)统计矩阵的长度、变异位点和简约信号位

点等信息ꎮ
使用 ＲＡｘＭＬ 构 建 最 大 似 然 树 ( ｍａｘｉｍｕｍ

ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄꎬＭＬ)(Ａｌｅｘａｎｄｒｏｓꎬ ２０１４)ꎬ５ 个矩阵都选

择 ＧＴＲ＋ＧＡＭＭＡ＋Ｉ 模型ꎬ估算最优的最大似然树

(ｂｅｓｔ￣ｓｃｏｒｉｎｇ ＭＬ ｔｒｅｅ)ꎬ并设置 １ ０００ 次 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ
ｒｅｐｌｉｃａｔｅｓ 估 算 分 支 的 支 持 率 ( ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｓｕｐｐｏｒｔ
ｖａｌｕｅｓꎬ ＢＳ)ꎮ 本研究中ꎬＢＳ≤５０ 为不支持ꎬＢＳ ＝
５１ ~ ７９ 为弱支持ꎬＢＳ≥８０ 为强支持ꎮ

选取 ＷＣＧ 和 ＣＤＳ 矩阵构建贝叶斯推论树

(Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅꎬ ＢＩ )ꎮ 基 于 ＰｈｙｌｏＳｕｉｔｅ 软 件

( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ ) 中 的 ＭｏｄｅｌＦｉｎｄｅｒ 插 件

(Ｋａｌｙａａｎａｍｏｏｒｔｈｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ ) 按 照 ＢＩＣ 准 则

(Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎꎬＢＩＣ)选择最适碱基

替换 模 型ꎮ 选 择 ＭｒＢａｙｅｓ 软 件 ( Ｈｕｅｌｓｅｎｂｅｃｋ ＆
Ｒｏｎｑｕｉｓｔꎬ ２００１ )ꎬ 通 过 在 线 ＣＩＰＲＥＳ Ｓｃｉｅｎｃｅ
Ｇａｔｅｗａｙ (Ｍｉｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０) 或超级计算机上进

行贝叶斯推论分析ꎬ设置 ＭＣＭＣ 运算为２ ０００ ０００
代ꎬ每 １００ 代取样 １ 棵系统发育树ꎮ 先舍弃前 ２５％
的抽样树ꎬ再构建 ５０％的多数原则一致树(ｍａｊｏｒｉｔｙ
ｒｕｌｅ ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ ｏｆ ｔｒｅｅｓ)ꎬ并计算每个节点的后验概率

(ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙꎬ ＰＰ)ꎮ 对所获得的系统发育

树均采用 Ｆｉｇｔｒｅｅ ｖ１.４.０ (ｈｔｔｐ: / / ｔｒｅｅ. ｂｉｏ. ｅｄ. ａｃ. ｕｋ /
ｓｏｆｔｗａｒｅ / ｆｉｇｔｒｅｅ / )可视化结果ꎮ 本研究中ꎬ ＰＰ ＝ ０.
５１~０.９４ 为弱支持ꎬＰＰ≥０.９５ 为强支持ꎮ
１.４ 系统发育冲突检测

采用 ＡＵ 检 验 ( ａｐｐｒｏｘｉｍａｔｅｌｙ ｕｎｂｉａｓｅｄ ｔｅｓｔ )
( Ｓｈｉｍｏｄａｉｒａꎬ ２００２ ) 和 ＳＨ 检 验 ( Ｓｈｉｍｏｄａｉｒａ￣
Ｈａｓｅｇａｗａ ｔｅｓｔ) (Ｈｉｄｅｔｏｓｈｉ ＆ Ｍａｓａｍｉꎬ １９９９)ꎬ以判

断 ＷＣＧ 数据集得到的最优树与其他数据集得到

的最优树(包括 ＬＳＣ 区的 ＭＬ 树、ＩＲ 区的 ＭＬ 树和

ＳＳＣ 区的 ＭＬ 树)是否有统计学差异ꎮ ＳＨ 检验基

于非参数自举法的比较方法ꎬ在拒绝零假设方面

十分保守ꎬ与 ＡＵ 检测一样能够有效控制 Ｉ 型错

误ꎬ但 ＡＵ 检测比 ＳＨ 检测的偏差小ꎮ 两种系统发

育假设检验借助 ＩＱ￣ＴＲＥＥ 软件 ( Ｔｒｉｆｉｎｏｐｏｕｌｏｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ通过最大似然方法ꎬ使用 ＲＥＬＬ 算法进

行 １ ０００ 次重复取样ꎬ任何一种结果的 Ｐ 值小于

０.０５ꎬ即为显著ꎬ表明该拓扑结构与 ＷＣＧ 矩阵结

果为明显冲突ꎬ不支持此拓扑结构ꎮ

４４７１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



枝上数值表示 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值ꎬ 支持率为 １００ 的分支不标注ꎮ 图 Ａ 中ꎬ 枝上的数值表示 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值(ＢＳＷＣＧ / ＢＳＣＤＳ)ꎬ 枝下的数值表示

贝叶斯后验概率(ＰＰＷＣＧ / ＰＰ ＣＤＳ)ꎬ ＢＳＷＣＧ / ＢＳＣＤＳ ＝ １００ / １００ 和 ＰＰＷＣＧ / ＰＰ ＣＤＳ ＝ １.００ / １.００ 的分支不标注ꎮ
Ｎｕｍｂｅｒｓ ａｂｏｖｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｖａｌｕｅ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｗｉｔｈ １００ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｓｕｐｐｏｒｔ ａｒｅ ｕｎｌａｂｅｌｅｄ. Ｉｎ Ａꎬ ｎｕｍｂｅｒｓ ａｂｏｖｅ ａｎｄ ｂｅｌｏｗ ｂｒａｎｃｈ
ｌａｂｅｌｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ(ＢＳＷＣＧ / ＢＳＣＤＳ) ａｎｄ ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ (ＰＰＷＣＧ / ＰＰＣＤＳ)ꎬ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｗｉｔｈ ＢＳＷＣＧ / ＢＳＣＤＳ ＝ １００ / １００ ｏｒ ＰＰＷＣＧ / ＰＰＣＤＳ ＝
１.００ / １.００ ｓｕｐｐｏｒｔ ａｒｅ ｕｎｌａｂｅｌｅｄ.

图 １　 基于不同的质体基因组矩阵构建的旋花科的系统发育树
Ｆｉｇ. １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅｓ ｏｆ Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌａｃｅａｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄａｔａ ｍａｔｒｉｘｅｓ ｏｆ ｐｌａｓｔｏｍｅ

２　 结果与分析

２.１ 质体基因组特征

旋花科新测序物种均为典型的四分体结构ꎬ由
大单拷贝区(ＬＳＣ)、小单拷贝区(ＳＳＣ)和 ２ 个反向

重复序列( ＩＲ)组成ꎮ 质体基因组大小为１１３ ２７３~
１６４ １１２ ｂｐꎬＬＳＣ 区长度为 ７１ ５１８ ~ ８８ ８９６ ｂｐꎬＳＳＣ
区长度为 ３ ０８７ ~ １６ ６７８ ｂｐꎬＩＲ 区长度为 ２２ ４０９ ~
２９ ０８１ ｂｐꎬ且 ＧＣ 含量变化范围为 ３７. ２％ ~ ４０. １％
(表 １)ꎮ 基因注释结果显示ꎬ除菟丝子属外ꎬ旋花科

自养类群的蛋白质编码基因含量保守ꎬ数目为 ７８ ~
７９ 个ꎮ 菟丝子属因其独特的寄生习性导致部分基

因丢失ꎬ仅含 ６６ 个蛋白质编码基因ꎮ
２.２ 矩阵数据特征

在 ５ 个质体基因组比对矩阵中ꎬＷＣＧ 矩阵长

１６６ ６９１ ｂｐꎬ具有 ５３ ０９３ 个变异位点(占序列长度

的 ３１.９％)和 ２８ ６７５ 个简约信号位点(占序列长度

的 １７. ２％)ꎬ序列多样性最高ꎻ ＣＤＳ 区矩阵长为

７６ ８８３ ｂｐꎬ具有 ２１ ７４８ 个变异位点和 １２ ２９２ 个简

约信号位点ꎬ分别占 ＷＣＧ 矩阵变异位点和简约信

号位点的 ４１.０％和 ４２.９％ꎻＩＲ 区矩阵长 ３７ １０７ ｂｐꎬ
具有 ９ ９０８ 个变异位点和 ５ ５７４ 个简约信号位点ꎻ
ＳＳＣ 区矩阵长 ８ ２３２ ｂｐꎬ具有 ３ ５９６ 个变异位点和

１ ９６６ 个简约信号位点ꎻＬＳＣ 矩阵长 １１２ ９２６ ｂｐꎬ具
３７ ０５３ 个变异位点和 １９ ６９９ 个简约信号位点ꎮ
２.３ 系统发育分析

在广义旋花科内 (包含菟丝子属和马蹄金

族)ꎬ除鱼黄草族(鱼黄草属)外ꎬ其他 ７ 个族在所

有分析中均形成单系(图 １ꎬ图 ２)ꎮ 同时ꎬ盐帚花

族和马蹄金族互为姊妹群ꎬ番薯族和鱼黄草族内

的 Ｍｅｒｒｅｍｉａ ｑｕｉｎｑｕｅｆｏｌｉａ 互为姊妹群ꎬ旋花族和部
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枝上数值以 ＢＩＰＰ / ＭＬＢＳ的方式表示后验概率值 / 自展支持率值ꎬ 支持率为 １.００ / １００ 的分支不标注ꎻ 比例尺表示最大似然法分析

下每个位点的核苷酸替代速率ꎮ
Ｂｒａｎｃｈ ｌａｂｅｌｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｆｏｌｌｏｗ ｔｈｅ ｏｒｄｅｒ ＢＩＰＰ / ＭＬＢＳ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｗｉｔｈ １. ００ / １００ ｓｕｐｐｏｒｔ ａｒｅ ｕｎｌａｂｅｌｅｄꎻ Ｓｃａｌｅ ｂａｒｓ ｄｅｎｏｔｅｓ ｔｈｅ
ｅｘｃｅｐｔｅｄ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｓ ｐｅｒ ｓｉｔｅ ｉｎ ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ａｎａｌｙｓｉｓ.

图 ２　 基于 ＷＣＧ 矩阵构建的旋花科系统发育树
Ｆｉｇ. ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌａｃｅａｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＷＣＧ ｍａｔｒｉｘ

分鱼黄草族物种互为姊妹群ꎬ所有分析均强支持

这 ３ 个分支形成单系群ꎮ
基于 ＷＣＧ 和 ＣＤＳ 联合矩阵ꎬＭＬ 和 ＢＩ 分析得

到拓扑基本一致的系统树(图 １)ꎬ仅基于 ＣＤＳ 矩

阵的 ＢＩ 树与 ＭＬ 树存在一个小分支不一致ꎬ即大

果三翅藤(Ｔｒｉｄｙｎａｍｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ)在心被藤族内的系

统位置关系ꎮ 另外ꎬＣＤＳ 矩阵结果在少数分支上

的支持率比 ＷＣＧ 矩阵要略低(图 １)ꎮ 在总体上ꎬ
心被藤族与丁公藤族具有较近亲缘关系在四矩阵

分析中都得到了强支持(ＢＳ≥８６ꎬＰＰ ＝ １.００)ꎬ二者

形成一个分支最早分化出来ꎬ是其他广义旋花科

姊妹群在 ＷＣＧ 矩阵、ＣＤＳ 矩阵和 ＬＳＣ 矩阵分析得

到 了 支 持 ( ＷＣＧ￣ / ＣＤＳ￣ / ＬＳＣ￣ＢＳ ＝ １００ / ８９ / １００ꎻ
ＷＣＧ￣ / ＣＤＳ￣ＰＰ ＝ ０.９９ / １.００)ꎬ而 ＩＲ 矩阵显示它们

与鱼黄草族等 ３ 族 ( Ｃｌａｄｅ Ｉ) 可能是姊妹关系

(ＢＳ＝ ６２)(图 １)ꎮ 在 ＷＣＧ 矩阵和 ＣＤＳ 矩阵中ꎬ菟
丝子族形成一个孤立的单系分支与其余所有旋花

科物种形成姊妹关系 (ＷＣＧ￣ / ＣＤＳ￣ＢＳ ＝ ６８ / ７４ꎻ

６４７１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 ３　 ＡＵ 检验和 ＳＨ 检验的结果

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＡＵ ｔｅｓｔ ａｎｄ ＳＨ ｔｅｓｔ

拓扑结构约束
Ｔｏｐｏｌｏｇｙ
ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔ

最大似然
估计值
－ＬｎＬ

ｄｅｌｔａＬ
近似无
偏检验
ＡＵ ｔｅｓｔ

ＳＨ 检验
ＳＨ ｔｅｓｔ

ＷＣＧ 拓扑结构
ＷＣＧ ｔｏｐｏｌｏｇｙ

７２１ ４９４.３９ — — —

ＬＳＣ 拓扑结构
ＬＳＣ ｔｏｐｏｌｏｇｙ

７２１ ５１６.４８ ３７.２４ ０.０８ ０.４５

ＳＳＣ 拓扑结构
ＳＳＣ ｔｏｐｏｌｏｇｙ

７２３ ７７９.５２ ３３９.４４ ０.００ ０.００

ＩＲ 拓扑结构
ＩＲ ｔｏｐｏｌｏｇｙ

７２６ ７７４.２８ ５１２.９９ ０.００ ０.００

ＷＣＧ￣ / ＣＤＳ￣ＰＰ ＝ １.００ / １.００)ꎬ剩下的 ５ 个族分为 ２
个分支在所有的分析中都得到了强支持ꎬ即旋花

族、鱼黄草族和番薯族组成 Ｃｌａｄｅ Ｉꎬ盐帚花族和马

蹄金族组成 Ｃｌａｄｅ Ⅱꎮ 在 Ｃｌａｄｅ Ｉ 中ꎬ旋花族和番

薯族各自形成单系群ꎬ嵌套在鱼黄草族中ꎬ且 ＬＳＣ
矩阵分析时和菟丝子族聚在一起( ＢＳ ＝ ６０)ꎮ 但

是ꎬＩＲ 矩阵(ＢＳ＝ ９３)和 ＳＳＣ 矩阵(ＢＳ ＝ ６１)支持菟

丝子族与盐帚花族＋马蹄金族为姊妹类群ꎮ 值得

关注的是ꎬ鱼黄草属 ４ 个种分散在 ３ 个不同的分支

上ꎬ即海南山猪菜(Ｍｅｒｒｅｍｉａ ｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ)与旋花族

聚在 一 起 ( ＢＳ ≥ ９６ꎬ ＰＰ ＝ １. ００ )ꎬ 五 叶 鱼 黄 藤

(Ｍｅｒｒｅｍｉａ ｑｕｉｎｑｕｅｆｏｌｉａ)与番薯族聚在一起( ＢＳ≥
９８ꎬＰＰ ＝ １.００)ꎬ剩下 ２ 种和其他 ３ 种鱼黄草族的

属种一起(ＢＳ＝ １００ꎬＰＰ ＝ １.００)ꎮ 番薯属是一个并

系类群ꎬ所有分析都形成了 ２ 个分支( ＢＳ ＝ １００ꎬ
ＰＰ ＝ １.００)ꎬ其中 １ 支包括了另 ４ 属 ５ 种植物ꎮ
２.４ 系统发生冲突检测

由于 ＷＣＧ 矩阵和 ＣＤＳ 矩阵与其他 ３ 个矩阵

构建的系统树存在明显的拓扑结构差异ꎬ因此利

用 ＡＵ 检验和 ＳＨ 检验进行冲突显著性评估(表

３)ꎮ 检测结果表明ꎬＷＣＧ 矩阵与 ＬＳＣ 矩阵的拓扑

结构不存在明显的拓扑结构冲突ꎬ即菟丝子族与

Ｃｌａｄｅ Ｉ 构成姊妹关系存在可能 ( ＰＡＵ ＝ ０.０８３ ７ꎬ
ＰＳＨ ＝ ０.４５１)ꎬ但拒绝 ＩＲ 区和 ＳＳＣ 区的拓扑结构关

系(Ｐ 值均小于 ０.００１)(表 ３)ꎮ

３　 讨论与结论

３.１ 广义旋花科的界定

传统分类上ꎬ研究者们对性状加权不同ꎬ使得

旋花科的界定混乱ꎬ特别是菟丝子属和马蹄金族

(Ａｕｓｔｉｎꎬ １９７３)ꎮ 多数学者主张将寄生习性的菟

丝子属处理为旋花科内单属族 ( Ｃｈｏｉｓｙꎬ １８３４ꎻ
Ｂｅｎｔｈａｍ ＆ Ｈｏｏｋｅｒꎬ １８７３ꎻ Ｐｅｔｅｒꎬ １８９７ꎻ Ａｕｓｔｉｎꎬ
１９９８)或亚科(Ｐｅｔｅｒꎬ １８９１)ꎬ少数学者主张将菟丝

子属处理为单属科(Ｌｉｎｄｌｅｙꎬ １８５３ꎻＲｏｂｅｒｔｙꎬ １９５２ꎬ
１９６４ꎻＡｕｓｔｉｎꎬ １９７３)ꎮ 另外ꎬ还有学者将马蹄金族

作为独立的科 ( Ｄｕｍｏｒｔｉｅｒꎬ １８２９ꎻ Ａｕｓｔｉｎꎬ １９７３ꎻ
Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 本研究的质体基因组系统

发育分析结果表明ꎬ现在划定的旋花科是一个“自
然”类群ꎬ即菟丝子属与马蹄金族均应包括在旋花

科内ꎬ不应独立成科ꎬ这与 Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ 等(２００２)基于

４ 个质体基因组片段系统发育结果一致ꎮ 同时ꎬ该
结果支持 Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ 等(２００３) 对旋花科的科下等

级划分ꎬ即菟丝子科并入旋花科内为菟丝子族ꎬ与
马蹄金族一起被置于旋花亚科内ꎮ
３.２ 旋花亚科的系统发育关系

虽然现有的分子系统学研究已构建了旋花科

２ 亚科 １２ 族的系统框架ꎬ但旋花亚科内主要分支

的系统发育关系尚未厘清ꎬ特别是心被藤族、丁公

藤族 和 菟 丝 子 族 的 系 统 位 置 ( 李 攀ꎬ ２０２０ )ꎮ
Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ 等(２００２)基于 ４ 个质体基因数据推断丁

公藤族和心被藤族各为一个分支ꎬ依次位于其他

旋花亚科的基部ꎮ 随后增加线粒体基因 ａｔｐＡ、核
基因 ＲＰＢ２ 和质体基因 ｒｐｌ２ 后ꎬ心被藤族、丁公藤

族和旋花亚科其他族形成“梳齿”关系(Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ ＆
Ｏｌｍｓｔｅａｄꎬ ２００４)ꎬ 无 法 确 定 系 统 位 置ꎮ Ｒｅｆｕｌｉｏ￣
Ｒｏｄｒｉｇｕｅｚ 和 Ｏｌｍｓｔｅａｄ(２０１４)联合 ９ 个质体基因和

１ 个线粒体基因序列的分析结果较弱地支持心被

藤族和丁公藤族聚为一支ꎬ位于旋花亚科基部ꎮ
由于该研究旋花科取样较少ꎬ这 ２ 个族各仅有 １
种ꎬ支持率较低ꎬ且缺少菟丝子族、盐帚花族等 ６
族的代表ꎬ因此二者的亲缘关系和系统位置没有

完全澄清ꎮ 本研究中的 ４ 组数据矩阵(除 ＩＲ 矩阵

外)分析结果均强支持心被藤族和丁公藤族为姊

妹关系ꎬ且可能是最早从旋花亚科内分化出来ꎮ
由于 ＩＲ 区和 ＳＳＣ 区矩阵的 ＭＬ 树在这些分支的支

持率较弱ꎬ因此 ＡＵ 检验和 ＳＨ 检验均显示两种拓

扑结构与 ＷＣＧ 矩阵的拓扑结构存在明显冲突ꎬ这
可能是 ＩＲ 区和 ＳＳＣ 区基因的核苷酸替换速率不

一致所造成的(Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ
针对菟丝子族在旋花科内的系统位置ꎬ本研

究结果显示ꎬ首先 ＷＣＧ 矩阵和 ＣＤＳ 矩阵强支持
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Ｃｌａｄｅ Ｉ 和 Ｃｌａｄｅ Ⅱ互为姊妹关系ꎬ然后与菟丝子族

聚在一起ꎮ 此结果明显优于之前基于基因片段的

研究ꎬ如 Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ 和 Ｏｌｍｓｔｅａｄ( ２００４)基于多基因

片段分析结果显示ꎬ菟丝子族、Ｃｌａｄｅ Ｉ 和 Ｃｌａｄｅ Ⅱ
聚在 一 起 形 成 “ 梳 齿” 结 构ꎮ 随 后ꎬ ＭｃＮｅａｌ 等

(２００７)使用 ＭＬ 和 ＢＩ 法基于质体和核基因片段联

合矩阵的结果支持 Ｃｌａｄｅ Ｉ 是菟丝子族的姊妹群ꎬ
但该结果仅得到 ｒｐｓ２ 基因矩阵支持ꎮ 值得注意的

是ꎬＭｃＮｅａｌ 等(２００７)研究表明ꎬｒｂｃＬ 基因矩阵的结

果与本研究的 ＬＳＣ 矩阵均支持 Ｃｌａｄｅ Ⅱ和菟丝族

可能为姊妹类群ꎬ且拓扑结构冲突检测的结果无

法拒绝此拓扑结构ꎮ 因此ꎬ以上这些关系的冲突

不仅揭示取样不同的分子数据对菟丝子属系统位

置的影响ꎬ而且表明若想进一步探讨菟丝子族系

统位置ꎬ核基因组数据不可或缺ꎮ
３.３ 鱼黄草族的多系性

鱼黄草族的多系性在以往的研究中多有报道

( Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ ＆ Ｏｌｍｓｔｅａｄꎬ
２００４)ꎬ尤其是其中的鱼黄草属 ( Ｓｉｍõｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎮ 依据单系性的标准ꎬ传统概念的鱼黄草族

得到一定修订ꎬ被移出的属种多归入到白衫藤族ꎬ
但番薯族仍嵌套在广义鱼黄草族内ꎮ 此外ꎬ由于

还有一些鱼黄草属的种分散在鱼黄草族外ꎬ因此

重新修订过的鱼黄草族仍非单系( Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００３)ꎮ Ｓｔｅｆａｎｏｖｉ 和 Ｏｌｍｓｔｅａｄ(２００４)采用 １０ 个单

基因片段联合矩阵结果显示ꎬ番薯族先嵌套在广

义鱼黄草族中ꎬ它们与旋花族共同构成的分支再

与白衫藤族构成姊妹群关系ꎮ Ｓｉｍõｅｓ 等 ( ２０１５)
进行广泛取样ꎬ基于核糖体 ＩＴＳ 和叶绿体 ｍａｔＫ、
ｒｐｓ１６ 和 ｔｒｎＬ￣Ｆ 基因联合矩阵分析表明鱼黄草族确

非单系ꎬ尤其是鱼黄草属分成了 １０ 个分支ꎬ且番

薯族仍嵌套在广义鱼黄草族中ꎮ 因此ꎬＳｉｍõｅｓ 和

Ｓｔａｐｌｅｓ(２０１７)提议废弃鱼黄草族的划分ꎬ改用分

支的概念ꎬ并把一些鱼黄草属的种划入其他属或

建立新属ꎬ这些处理还需更多证据的支持ꎮ 我们

基于质体基因组系统发育分析结果显示ꎬ虽然旋

花族和番薯族分别形成单系群位于 Ｃｌａｄｅ Ⅱ中ꎬ但
鱼黄草族分成了 ３ 个分支ꎬ其中海南山猪菜和五

叶鱼黄藤分别与旋花族和番薯族聚在一起ꎮ 质体

系统发育基因组分析结果与 Ｓｉｍõｅｓ 等(２０１５)的研

究结果有一些出入ꎬ可能是取样偏差、基因数据量

差异大、地区特有种等原因造成系统发育推断的

分歧ꎮ 同时ꎬＳｉｍõｅｓ 等(２０１５)的系统树主干分支

支持率很低ꎬ分支之间的关系存在很多不确定性ꎮ
因此ꎬ对于鱼黄草属的重新修订还需要更深入的

研究ꎬ特别是特有种的收集和新的基因组数据的

使用ꎮ
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