
　 Ｇｕｉｈａｉａ　 Ｏｃｔ. ２０２２ꎬ ４２(１０): １６８４－１６９３ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｇｕｉｈａｉａ－ｊｏｕｒｎａｌ.ｃｏｍ

ＤＯＩ: １０.１１９３１ / ｇｕｉｈａｉａ.ｇｘｚｗ２０２２０３０２１

焦贝贝ꎬ 王希胤. 基于 Ｋｓ 分布的被子植物演化的时间尺度研究 [Ｊ]. 广西植物ꎬ ２０２２ꎬ ４２(１０): １６８４－１６９３.
ＪＩＡＯ ＢＢꎬ ＷＡＮＧ ＸＹ. Ｔｉｍｅｓｃａｌｅ ｏｆ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｋｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ [Ｊ]. Ｇｕｉｈａｉａꎬ ２０２２ꎬ ４２(１０): １６８４－１６９３.

基于 Ｋｓ 分布的被子植物演化的时间尺度研究

焦贝贝ꎬ 王希胤∗

( 华北理工大学 生命科学学院ꎬ 河北 唐山 ０６３２１０ )

摘　 要: 物种演化时间估算是生命演化研究的重要部分ꎮ 近年来ꎬ许多研究发现由于不同基因和不同物种的

进化速率差异显著ꎬ因此需要新的方法对进化事件发生时间进行重新估计ꎮ 为了对被子植物演化时间的重新

估计ꎬ该研究基于共享多倍化事件或共享分歧事件应该有共同同义突变率(Ｋｓ)峰值的理念ꎬ建立了基于基因

组数据的进化速率矫正模型ꎮ 结果表明:(１)对获取 Ｋｓ 分布三种常见方式进行比较分析ꎬ明确了通过提取共

线性区块上 Ｋｓ 值的中位数的方式最优ꎮ (２)模拟了 Ｋｓ 值随时间累积系数( ｖ)变化过程下的 Ｋｓ 分布ꎬ当假设

ｖ 服从正态分布时ꎬＫｓ 分布出现了长尾现象ꎮ (３)将矫正方法应用到被子植物中ꎬ发现不同谱系的被子植物具

有同步的辐射进化和适应性进化现象ꎮ 并且ꎬ被子植物的进化速率虽然差异显著ꎬ但不同分支间的进化速率

仍具有部分一致性ꎬ如木兰类植物进化速率最慢ꎬ真双子叶植物次之ꎬ单子叶植物进化速率最快ꎮ 最终得到了

相对可靠的物种同义突变率演化时间轴ꎬ为植物研究提供了系统发育和演化的支撑ꎮ
关键词: 同义突变率(Ｋｓ)分布ꎬ 被子植物ꎬ 时间矫正ꎬ 系统发育树ꎬ 进化速率
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　 　 被子植物的起源和早期快速演化及其发生时

间一直是生物学的研究热点ꎮ 当前估算物种演化

时间的方法主要是基于分子钟假设ꎬ即以某几个

特定类群的化石时间作为校正点ꎬ然后通过部分

基因序列间的相似性ꎬ假设不同的物种拥有相同

或相近的进化速率ꎬ来估算系统发育树上某一节

点的时间ꎬ从而推断出该类群的起源时间(唐先华

等ꎬ ２００２ꎻ Ｄｏｎｏｇｈｕｅ ＆ Ｙａｎｇꎬ ２０１６ꎻ Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２０)ꎮ 然而ꎬ近年的研究表明ꎬ不同物种的分子

钟通常具有显著差异ꎬ即不同物种的进化速率有

显著不同(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ꎻ２０１９)ꎬ不同年代具有

不同的进化速度 (罗静和张亚平ꎬ２０００ꎻ Ｓｍｉｔｈ ＆
Ｄｏｎｏｇｈｕｅꎬ ２００８)ꎬ且在不同研究中ꎬ对分子进化速

率的估算有很大的差异(Ｌａｎｆｅａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 此

外ꎬ引入的化石时间对估算的时间影响很大ꎬ随着

更多化石且更准确的年份测定ꎬ被子植物演化的

时间尺度会随之变动(Ｈｕｇ ＆ Ｒｏｇｅｒꎬ２００７ꎻＷａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１５ꎻＳｉｌｖｅｓｔｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ

基因组测序揭示了历史上反复的多倍化事件

(Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎬ多倍化事件使基因组内所有

基因发生重复ꎬ且基因组中的古老同源区域通常

有相当数目的重复基因保留下来ꎬ从而形成目前

基因组内或者基因组间的共线性同源基因( Ｊｉａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 对共线性同源基因的分析ꎬ是揭示古

代的多倍化或物种分歧事件并推定其发生时间和

规模的重要途径ꎮ 多倍化发生后植物基因组通常

会变得很不稳定ꎬ进化速率也变得显著不同ꎮ 由

于减少了选择性约束ꎬ因此这些重复基因通常以

更快的速度进化(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 例如ꎬ在葫

芦科植物基因组的研究中发现ꎬ甜瓜的进化速度

最慢ꎬ西瓜和黄瓜的进化速度分别快 ２３. ６％ 和

２７.４％(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
一般认为ꎬ同义突变率( ｓｙｎｏｎｙｍｏｕｓ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ

ｒａｔｅꎬＫｓ)往往不会改变氨基酸的组成ꎬ不受自然选

择的影响ꎮ 因此ꎬＫｓ 分布常常作为判定物种历史上

发生的多倍化或物种分歧事件的依据(Ｖａｎｎｅｓｔｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 依据共享的演化事件应该有相同的 Ｋｓ
峰值ꎬＷａｎｇ 等(２０１５)首次提出了基于 Ｋｓ 峰值的矫

正方法用以估算物种演化的时间尺度ꎬ得到了其他

研究工作者的认可ꎬ还被广泛应用于他们的研究中

(Ｚｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９ꎻＳｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０ꎻＳｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１ꎻＷａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 例如ꎬ两个团队分别对睡

莲(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ａ)和芡实(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)
基因组分析ꎬＹａｎｇ 等(２０２０)通过 Ｋｓ 峰值矫正的方

式估算的芡实古老多倍化(被证实为睡莲目共享)
与另外的团队基于睡莲目的转录组数据估算的时

间尺度基本一致ꎮ 基于 Ｋｓ 峰值的矫正方法中ꎬ获得

准确的 Ｋｓ 峰是准确估算时间尺度的关键ꎮ 然而ꎬ当
前获取 Ｋｓ 分布的方式不统一且通常带有长尾现象

(Ｔａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)ꎮ 为何 Ｋｓ 分布会有长尾现象?
长尾现象对 Ｋｓ 峰是否有重要影响等问题ꎬ也尚未有

清晰的表述ꎮ
目前ꎬ已有 ４００ 余种被子植物的基因组得到

不同水平的测定ꎬ便于在全基因组的尺度上理解

这些被子植物的演化历程 ( Ｋｒｅｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ
全基因组数据能有效消除横向基因转移和类群间

基因进化速率差异等因素对系统发育树的影响ꎮ
因此ꎬ急需在全基因组数据层面上ꎬ利用新方法对
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被子植物的演化时间进行重新估计ꎮ 本文拟对三

种获取 Ｋｓ 分布的方式进行比较ꎬ明确哪种方式获

得的 Ｋｓ 峰值更接近真实情况ꎻ对于 Ｋｓ 分布中常

见的长尾现象ꎬ采用模拟仿真的方式ꎬ探究出现长

尾现象的原因ꎻ区分共享多倍化和共享早期分化

两种情况ꎬ创建基于全基因组数据的 Ｋｓ 分布矫正

模型ꎬ对 ４４ 个代表性被子植物基因组演化事件的

时间尺度进行重新估计ꎬ得到相对可靠的被子植

物演化时间轴ꎮ 这有助于更深层地了解被子植物

多样性和系统发育以及被子植物基因组的进化

模式ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 基因组数据材料

收集 ４４ 个高质量染色体水平的被子植物基因

组(主要来自 ＮＣＢＩ 和 ＰＨＹＴＯＺＯＭＥ)ꎬ共包含 ４３
科 ３９ 目(表 １)ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 共线性分析　 使用 ＷＧＤＩ ｖ０.５.３( Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)软件进行共线性分析ꎮ 首先ꎬ使用 ＢＬＡＳＴＰ
来识别基因组内或基因组间的基因相似性ꎮ 随

后ꎬ用 ＷＧＤＩ 软件的‘ ￣ｄ’子程序绘制同源点阵图ꎬ
并运行‘ ￣ｉｃｌ’子程序获得共线性基因ꎮ
１.２.２ Ｋｓ 分布　 Ｋｓ 分布主要是通过 ＷＧＤＩ 软件完

成的ꎮ 首先ꎬ使用 ＷＧＤＩ 软件的 ‘ ￣ｋｓ’ 子程序调

用 ＰＡＭＬ(Ｙａｎｇꎬ ２００７) 软件计算共线性基因对

的 Ｋｓ 值ꎮ 通过‘ ￣ｂｉ’子程序整合共线性和 Ｋｓ 值

的结果ꎬ并使用 ＷＧＤＩ 软件的‘ ￣ｂｋ’ 子程序查看

共线基因的 Ｋｓ 值的分布ꎬ结果以点图的形式展

示(图 １:Ａ) ꎮ 根据物种内或种间已知的多倍化

或分歧事件ꎬ通过 ＷＧＤＩ 的‘ ￣ｃ’子程序对共线性

片段进行过滤ꎬ只保留多倍化事件或分歧事件产

生的共线性片段ꎮ 然后ꎬ通过 ＷＧＤＩ 的 ‘ ￣ｋｐ’ 子

程序获取 Ｋｓ 分布 (图 １:Ｂ) ꎮ 最后ꎬ使用 ＷＧＤＩ
中的“ ￣ｐｆ”子程序对不同事件分别进行拟合并获

取 Ｋｓ 分布(图 １:Ｃ) ꎮ

２　 结果与分析

２.１ Ｋｓ 分布和长尾现象解析

Ｋｓ 分布常常用来判定物种历史上发生的多倍

化或物种分歧事件的依据ꎮ 目前获取 Ｋｓ 分布主

要有三种方式ꎮ 方式一:先通过 ＯｒｔｈｏＭＣＬ( Ｌｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００３)等聚类软件获取旁系同源基因对ꎬ再计

算这些同源基因对的 Ｋｓ 值并绘制 Ｋｓ 分布图ꎮ 方

式二:先进行基因组共线性分析ꎬ再计算共线性基

因对 Ｋｓ 值并绘制 Ｋｓ 分布ꎮ 方式三:在方式二的

基础上ꎬ提取共线性区块上 Ｋｓ 值的中位数并绘制

Ｋｓ 分布ꎮ 三种方式中ꎬ方式一由于没有共线性分

析ꎬ因此所获取的旁系同源基因对通常会有大量

串联重复基因从而影响 Ｋｓ 分布ꎮ 方式二和三都

经过了共线性分析ꎬ当把共线性区块(长度大于

５)上同源基因对的 Ｋｓ 值以点图的形式展示出来

时(图 １:Ａ)ꎬ这里以水稻为例ꎬ可以看到大部分由

绿色的点组成的片段ꎬ如 ８ 号与 ９ 号染色体ꎬ这与

水稻近期的一次多倍化事件相符ꎮ Ｋｓ 点图中大部

分点的颜色相近ꎬ说明 Ｋｓ 值波动很小ꎮ 对共线性

区域的 Ｋｓ 值的中位数(方式三)、平均值和所有的

基因对(方式二)进行正态分布拟合(带宽为 ０.０１ꎬ
ｈｏｍｏ 范围 ０.３ ~ １)(图 ２:Ｂ)ꎬ可以看到方式二并没

有产生明显的峰ꎬ而且 Ｋｓ 分布整体带有长长的尾

巴ꎮ 方式三和区块的平均值的 Ｋｓ 分布有明显峰

值ꎬ数据更为集中ꎮ 由于中位数是对总体中心很

好的估计ꎬ且稳健性更强ꎬ中位数的峰值颜色和 Ｋｓ
点图的颜色更为接近ꎬ因此区块的 Ｋｓ 值的中位数

更接近 Ｋｓ 真正的峰值ꎬ对方式三的 Ｋｓ 分布按照

正态分布拟合来提取 Ｋｓ 峰值(图 １:Ｃ)ꎮ
为了进一步解析长尾现象ꎬ模拟了 Ｋｓ 分布随

进化速率的演变过程ꎮ 假设最初的 Ｋｓ 分布服从

正态分布 Ｘ~Ｎ(μꎬσ２)ꎬ其中期望 μ(峰值)和标准

差 σ 为常数ꎮ 分子钟理论认为由于基因的进化速

率是相对恒定的ꎬ因此定义 ｖ( ｖ>１)ꎬ代表 Ｋｓ 值的

时间累积系数ꎬ表示初始 Ｋｓ 值随时间演化不断累

积ꎬ模拟真实情况下的恒定进化速率ꎮ 然而ꎬ其他

研究表明分子钟并非等速进行ꎬ同时假设 ｖ 服从正

态分布 Ｘ ｖ ~ Ｎ(μｖꎬσ２
ｖ )ꎬ对这两种假设分别进行了

数据仿真模拟ꎮ Ｋｓ 值随着时间的推移进行迭代ꎬ
为 Ｘ′ꎬ迭代次数为 ｎꎮ

当 ｖ 为常数值时ꎬＸ′＝Ｘ×ｖｎꎻ
当 ｖ 服从正态分布时ꎬＸ′＝Ｘ×Ｘ ｖ

ｎꎮ
当假设 Ｋｓ 值的时间累积系数 ｖ 为一个常数值

时ꎬ设置假设的 Ｋｓ 分布为 Ｘ~Ｎ(μꎬσ２)ꎬ依据 Ｋｓ 分

布数据特征ꎬ设定 μ ＝ ０.２ꎬσ ＝ ０.０１ꎬｖ ＝ １.０２ꎬｎ ＝ １００ꎮ
每迭代 １０ 次ꎬ绘制 Ｋｓ 分布结果(图 ２:Ａ)ꎮ 随着进

化事件的推移ꎬＫｓ 峰值也逐渐变大ꎬ Ｋｓ 分布依旧完
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表 １　 研究所用的 ４４ 个被子植物及基因组数据来源
Ｔａｂｌｅ １　 Ｌｉｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ４４ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅ ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

目
Ｏｒｄｅｒ

科
Ｆａｍｉｌｙ

数据来源
Ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅ

无油樟
Ａｍｂｏｒｅｌｌａ ｔｒｉｃｈｏｐｏｄａ

无油樟目
Ａｍｂｏｒｅｌｌａｌｅｓ

无油樟科
Ａｍｂｏｒｅｌｌａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｆｔｐ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅｓ / ａｌｌ / ＧＣＦ / ０００ / ４７１ / ９０５ /
ＧＣＦ＿０００４７１９０５.２＿ＡＭＴＲ１.０ /

蓝星睡莲
Ｎｙｍｐｈａｅａ ｃｏｌｏｒａｔａ

睡莲目
Ｎｙｍｐｈａｅａｌｅｓ

睡莲科
Ｎｙｍｐｈａｅａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ￣ｎｅｘｔ. ｊｇｉ.ｄｏｅ.ｇｏｖ / ｉｎｆｏ / Ｎｃｏｌｏｒａｔａ＿ｖ１＿２

鹅掌楸
Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｉｎｅｎｓｅ

木兰目
Ｍａｇｎｏｌｉａｌｅｓ

木兰科
Ｍａｇｎｏｌｉａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ４５４６６

牛樟
Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｋａｎｅｈｉｒａｅ

樟目
Ｌａｕｒａｌｅｓ

樟科
Ｌａｕｒａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ５７１５８

卷毛马兜铃
Ａｒｉｓｔｏｌｏｃｈｉａ ｆｉｍｂｒｉａｔａ

胡椒目
Ｐｉｐｅｒａｌｅｓ

马兜铃科
Ａｒｉｓｔｏｌｏｃｈｉａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｎｇｄｃ.ｃｎｃｂ.ａｃ.ｃｎ / ｓｅａｒｃｈ / ? ｄｂＩｄ ＝ ｇｗｈ＆ｑ＝
Ａｒｉｓｔｏｌｏｃｈｉａ＆ｐａｇｅ ＝ １

柳叶蜡梅
Ｃｈｉｍｏｎａｎｔｈｕｓ ｓａｌｉｃｉｆｏｌｉｕｓ

樟目
Ｌａｕｒａｌｅｓ

蜡梅科
Ｃａｌｙｃａｎｔｈａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ８２０６６? ｇｅｎｏｍｅ＿
ａｓｓｅｍｂｌｙ＿ｉｄ ＝ １６５１６５６

紫萍
Ｓｐｉｒｏｄｅｌａ ｐｏｌｙｒｈｉｚａ

泽泻目
Ａｌｉｓｍａｔａｌｅｓ

天南星科
Ａｒａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｄａｔａ.ｊｇｉ.ｄｏｅ.ｇｏｖ / ｒｅｆｉｎｅ￣ｄｏｗｎｌｏａｄ / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ? ｏｒｇａｎｉｓｍ＝
Ｓｐｏｌｙｒｈｉｚａ＆ｅｘｐａｎｄｅｄ ＝ ２９０

水稻
Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ

禾本目
Ｐｏａｌｅｓ

禾本科
Ｐｏａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ￣ｎｅｘｔ. ｊｇｉ.ｄｏｅ.ｇｏｖ / ｉｎｆｏ / Ｏｓａｔｉｖａ＿ｖ７＿０

菠萝
Ａｎａｎａｓ ｃｏｍｏｓｕｓ

禾本目
Ｐｏａｌｅｓ

凤梨科
Ｂｒｏｍｅｌｉａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ￣ｎｅｘｔ. ｊｇｉ.ｄｏｅ.ｇｏｖ / ｉｎｆｏ / Ａｃｏｍｏｓｕｓ＿ｖ３

椰子
Ｃｏｃｏｓ ｎｕｃｉｆｅｒａ

棕榈目
Ａｒｅｃａｌｅｓ

棕榈科
Ａｒｅｃａｃｅａｅ

Ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅ ｄｒａｆｔ ｏｆ ｃｏｃｏｎｕｔ (Ｃｏｃｏｓ ｎｕｃｉｆｅｒａ)

油棕
Ｅｌａｅｉｓ ｇｕｉｎｅｅｎｓｉｓ

棕榈目
Ａｒｅｃａｌｅｓ

棕榈科
Ａｒｅｃａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｆｔｐ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅｓ / ａｌｌ / ＧＣＦ / ０００ / ４４２ / ７０５ /

小果野蕉
Ｍｕｓａ ａｃｕｍｉｎａｔａ

姜目
Ｚｉｎｇｉｂｅｒａｌｅｓ

芭蕉科
Ｍｕｓａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ? ｔｅｒｍ＝ＨＥ８１３９７５％Ｅ２％
８０％９３ＨＥ８１３９８５

鼓槌石斛
Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ ｃｈｒｙｓｏｔｏｘｕｍ

天门冬目
Ａｓｐａｒａｇａｌｅｓ

兰科
Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ４１８３３

文竹
Ａｓｐａｒａｇｕｓ ｓｅｔａｃｅｕｓ

天门冬目
Ａｓｐａｒａｇａｌｅｓ

天门冬科
Ａｓｐａｒａｇａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｄａｔａｄｒｙａｄ.ｏｒｇ / ｓｔａｓｈ / ｄａｔａｓｅｔ / ｄｏｉ:１０.５０６１ / ｄｒｙａｄ.
１ｃ５９ｚｗ３ｒｍ

金鱼藻
Ｃｅｒａｔｏｐｈｙｌｌｕｍ ｄｅｍｅｒｓｕｍ

金鱼藻目
Ｃｅｒａｔｏｐｈｙｌｌａｌｅｓ

金鱼藻科
Ｃｅｒａｔｏｐｈｙｌｌａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｇｅｎｏｍｅｖｏｌｕｔｉｏｎ.ｏｒｇ / ＣｏＧｅ / ＧｅｎｏｍｅＩｎｆｏ.ｐｌ? ｇｉｄ ＝ ５６５６９

莲
Ｎｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ

山龙眼目
Ｐｒｏｔｅａｌｅｓ

莲科
Ｎｅｌｕｍｂｏｎａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｆｔｐ. ｎｃｂｉ. ｎｌｍ. ｎｉｈ. ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅｓ / ａｌｌ / ＧＣＦ / ０００ / ３６５ / １８５ /
ＧＣＦ＿０００３６５１８５.１＿Ｃｈｉｎｅｓｅ＿Ｌｏｔｕｓ＿１.１ /

昆栏树
Ｔｒｏｃｈｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｒａｌｉｏｉｄｅｓ

昆栏树目
Ｔｒｏｃｈｏｄｅｎｄｒａｌｅｓ

昆栏树科
Ｔｒｏｃｈｏｄｅｎｄｒａｃｅａｅ

ｈｔｔｐ: / / ｇｉｇａｄｂ.ｏｒｇ / ｄａｔａｓｅｔ / ｖｉｅｗ / ｉｄ / １００６５７ / Ｆｉｌｅ＿ｐａｇｅ / ５

洛杉矶耧斗菜
Ａｑｕｉｌｅｇｉａ ｃｏｅｒｕｌｅａ

毛茛目
Ｒａｎｕｎｃｕｌａｌｅｓ

毛茛科
Ｒａｎｕｎｃｕｌａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｄａｔａ.ｊｇｉ.ｄｏｅ.ｇｏｖ / ｒｅｆｉｎｅ￣ｄｏｗｎｌｏａｄ / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ? ｏｒｇａｎｉｓｍ＝
Ａｃｏｅｒｕｌｅａ＆ｅｘｐａｎｄｅｄ ＝ ３２２

油蜡树
Ｓｉｍｍｏｎｄｓｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

石竹目
Ｃａｒｙｏｐｈｙｌｌａｌｅｓ

油蜡树科
Ｓｉｍｍｏｎｄｓｉａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｎｇｄｃ.ｃｎｃｂ.ａｃ.ｃｎ / ｓｅａｒｃｈ / ? ｄｂＩｄ ＝ ｇｗｈ＆ｑ＝
ＧＷＨＡＡＳＱ００００００００

中华猕猴桃
Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

杜鹃花目
Ｅｒｉｃａｌｅｓ

猕猴桃科
Ａｃｔｉｎｉｄｉａｃｅａｅ

ｆｔｐ: / / ｗｗｗ.ｗｈｉｔｅｆｌｙｇｅｎｏｍｉｃｓ.ｏｒｇ / ｐｕｂ / ｋｉｗｉｆｒｕｉｔ / Ａ＿ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ /
Ｒｅｄ５ / ｖ１.０ / Ｒｅｄ５＿ｇｅｎｏｍｅ＿ｖ１.０.ｆａ.ｇｚ

杜鹃
Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ

杜鹃花目
Ｅｒｉｃａｌｅｓ

杜鹃花科
Ｅｒｉｃａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ? ＬｉｎｋＮａｍｅ＝ ｂｉｏｐｒｏｊｅｃｔ＿
ｇｅｎｏｍｅ＆ｆｒｏｍ＿ｕｉｄ ＝ ５８８２９８

油橄榄
Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ

唇形目
Ｌａｍｉａｌｅｓ

木樨科
Ｏｌｅａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ? ｔｅｒｍ＝Ｏｌｅａ＋ｅｕｒｏｐａｅａ

大星牵牛
Ｉｐｏｍｏｅａ ｔｒｉｆｉｄａ

茄目
Ｓｏｌａｎａｌｅｓ

旋花科
Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｄａｔａｄｒｙａｄ.ｏｒｇ / ｓｔａｓｈ / ｄａｔａｓｅｔ / ｄｏｉ:１０.５０６１ / ｄｒｙａｄ.ｂ９ｍ６１ｃｇ

中粒咖啡
Ｃｏｆｆｅａ ｃａｎｅｐｈｏｒａ

龙胆目
Ｇｅｎｔｉａｎａｌｅｓ

茜草科
Ｒｕｂｉａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ? ｔｅｒｍ＝Ｃｏｆｆｅａ＋ｃａｎｅｐｈｏｒａ
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续表 １

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

目
Ｏｒｄｅｒ

科
Ｆａｍｉｌｙ

数据来源
Ｄａｔａ ｓｏｕｒｃｅ

红花
Ｃａｒｔｈａｍｕｓ ｔｉｎｃｔｏｒｉｕｓ

菊目
Ａｓｔｅｒａｌｅｓ

菊科
Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｓａｆｆｌｏｗｅｒ.ｓｃｕｅｃ.ｅｄｕ.ｃｎ / ｄｏｗｎｌｏａｄ.ｈｔｍｌ

芹菜
Ａｐｉｕｍ ｇｒａｖｅｏｌｅｎｓ

伞形目
Ａｐｉａｌｅｓ

伞形科
Ａｐｉａｃｅａｅ

ｈｔｔｐ: / / ｃｅｌｅｒｙｄｂ.ｂｉｏ２ｄｂ.ｃｏｍ

葡萄
Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ

葡萄目
Ｖｉｔａｌｅｓ

葡萄科
Ｖｉｔａｃｅａｅ

ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｇｒａｐｅｇｅｎｏｍｉｃｓ.ｃｏｍ / ｐａｇｅｓ / ＶｖＣａｂＳａｕｖ / ｄｏｗｎｌｏａｄ.ｐｈｐ

野黄瓜
Ｃｕｃｕｍｉｓ ｈｙｓｔｒｉｘ

葫芦目
Ｃｕｃｕｒｂｉｔａｌｅｓ

葫芦科
Ｃｕｃｕｒｂｉｔａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｆｉｇｓｈａｒｅ.ｃｏｍ / ａｒｔｉｃｌｅｓ / ｄａｔａｓｅｔ / Ｇｅｎｏｍｅ＿ａｓｓｅｍｂｌｙ＿ｏｆ＿
Ｃｕｃｕｍｉｓ＿ｈｙｓｔｒｉｘ / １３３７７６７１

菜豆
Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ

豆目
Ｆａｂａｌｅｓ

豆科
Ｆａｂａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ? ｔｅｒｍ＝Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ＋
ｖｕｌｇａｒｉｓ

雷公藤
Ｔｒｉｐｔｅｒｙｇｉｕｍ ｗｉｌｆｏｒｄｉｉ

卫矛目
Ｃｅｌａｓｔｒａｌｅｓ

卫矛科
Ｃｅｌａｓｔｒａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / １２８７４

苹果
Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ

蔷薇目
Ｒｏｓａｌｅｓ

蔷薇科
Ｒｏｓａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ? ｔｅｒｍ＝Ｍａｌｕｓ＋ｄｏｍｅｓｔｉｃａ

欧洲大叶杨
Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ

金虎尾目
Ｍａｌｐｉｇｈｉａｌｅｓ

杨柳科
Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ? ｔｅｒｍ＝Ｐｏｐｕｌｕｓ＋
ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ

垂枝桦
Ｂｅｔｕｌａ ｐｅｎｄｕｌａ

壳斗目
Ｆａｇａｌｅｓ

桦木科
Ｂｅｔｕｌａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｇｅｎｏｍｅｖｏｌｕｔｉｏｎ.ｏｒｇ / ＣｏＧｅ / ＧｅｎｏｍｅＩｎｆｏ.ｐｌ? ｇｉｄ ＝ ３５０８０

杨桃
Ａｖｅｒｒｈｏａ ｃａｒａｍｂｏｌａ

酢浆草目
Ｏｘａｌｉｄａｌｅｓ

酢浆草科
Ｏｘａｌｉｄａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｎｇｄｃ.ｃｎｃｂ.ａｃ.ｃｎ / ｓｅａｒｃｈ / ? ｄｂＩｄ ＝ ｇｗｈ＆ｑ＝
ＧＷＨＡＢＫＥ００００００００

可可树
Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ

锦葵目
Ｍａｌｖａｌｅｓ

锦葵科
Ｍａｌｖａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ? ｔｅｒｍ＝Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ＋
ｃａｃａｏ

大桉
Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ

桃金娘目
Ｍｙｒｔａｌｅｓ

桃金娘科
Ｍｙｒｔａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ? ｔｅｒｍ＝Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ＋
ｇｒａｎｄｉｓ

漾濞槭
Ａｃｅｒ ｙａｎｇｂｉｅｎｓｅ

无患子目
Ｓａｐｉｎｄａｌｅｓ

无患子科
Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ

ｈｔｔｐ: / / ｇｉｇａｄｂ.ｏｒｇ / ｄａｔａｓｅｔ / １００６１０

珙桐
Ｄａｖｉｄｉａ ｉｎｖｏｌｕｃｒａｔａ

山茱萸目
Ｃｏｒｎａｌｅｓ

蓝果树科
Ｎｙｓｓａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｎｇｄｃ.ｃｎｃｂ.ａｃ.ｃｎ / ｓｅａｒｃｈ / ? ｄｂＩｄ ＝ ｇｗｈ＆ｑ＝
％２０ＰＲＪＣＡ００１７２１＆ｐａｇｅ ＝ １

伯乐树
Ｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉｄｅｒａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

十字花目
Ｂｒａｓｓｉｃａｌｅｓ

叠珠树科
Ａｋａｎｉａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ? ｔｅｒｍ＝ＧＣＡ＿
０１８１０５７５５.１

连香树
Ｃｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ

虎耳草目
Ｓａｘｉｆｒａｇａｌｅｓ

连香树科
Ｃｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｄｏｉ.ｏｒｇ / １０.１１１１ / ｎｐｈ.１６７９８

四川金粟兰
Ｃｈｌｏｒａｎｔｈｕｓ ｓｅｓｓｉｌｉｆｏｌｉｕｓ

金粟兰目
Ｃｈｌｏｒａｎｔｈａｌｅｓ

金粟兰科
Ｃｈｌｏｒａｎｔｈａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｇｉｔｈｕｂ.ｃｏｍ / ｙｏｎｇｚｈｉｙａｎｇ２０１２ / Ｃｈｌｏｒａｎｔｈｕｓ￣ｓｅｓｓｉｌｉｆｏｌｉｕｓ￣
ｇｅｎｏｍｅ / ｔｒｅｅ / ｍａｉｎ / Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ

参薯
Ｄｉｏｓｃｏｒｅａ ａｌａｔａ

薯蓣目
Ｄｉｏｓｃｏｒｅａｌｅｓ

薯蓣科
Ｄｉｏｓｃｏｒｅａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ￣ｎｅｘｔ. ｊｇｉ.ｄｏｅ.ｇｏｖ / ｉｎｆｏ / Ｄａｌａｔａ＿ｖ２＿１

芒苞草
Ａｃａｎｔｈｏｃｈｌａｍｙｓ ｂｒａｃｔｅａｔａ

露兜树目
Ｐａｎｄａｎａｌｅｓ

翡若翠科
Ｖｅｌｌｏｚｉａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / ? ｔｅｒｍ＝ＰＲＪＮＡ７０３８２８

滇南黄杨
Ｂｕｘｕｓ ａｕｓｔｒｏｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

黄杨目
Ｂｕｘａｌｅｓ

黄杨科
Ｂｕｘａｃｅａｅ

ｈｔｔｐｓ: / / ｄａｔａｄｒｙａｄ.ｏｒｇ / ｓｔａｓｈ / ｄａｔａｓｅｔ / ｄｏｉ:１０.５０６１ / ｄｒｙａｄ.ｃｊｓｘｋｓｎ６ｄ

美符合正态分布且没有明显的长尾分布现象ꎮ
当假设 Ｋｓ 值的时间累积系数( ｖ)服从正态分

布时ꎬ最初设置假设的 Ｋｓ 分布为 Ｘ ｖ ~Ｎ(μｖꎬσｖ
２)ꎬ

其中 μ＝ ０.２ꎬσ ＝ ０.０１ꎬμｖ ＝ １.０２ꎬσｖ ＝ ０.０１ꎬｎ ＝ １００ꎮ
每迭代 １０ 次ꎬ绘制 Ｋｓ 分布结果(图 ２:Ｂ)ꎮ 随着

进化事件的推移ꎬＫｓ 峰值逐渐变大ꎬＫｓ 分布不再

是正态分布ꎬ并带有明显的长尾现象ꎮ 由于这种

假设所得到的结果更接近于真实情况ꎬ因此基因

的进化速率不是相对恒定的ꎬ它可能并非等速进

行ꎬ而是在不同年代具有不同的进化速度ꎬ这可能

符合正态分布ꎮ 对模拟的 Ｋｓ 分布通过高斯拟合

获取峰值时ꎬ发现 Ｋｓ 峰值与进化速率匀速时的没

有明显差异(表 ２)ꎮ 因此ꎬＫｓ 分布中长尾现象对

提取到的 Ｋｓ 峰值的影响较小ꎮ

８８６１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



Ａ. 水稻基因组的共线性区块ꎻ Ｂ. 共线性区块上 Ｋｓ 值的拟合分布ꎻ Ｃ. 共线性区块 Ｋｓ 值的核密度估计ꎮ
Ａ. Ｓｙｎｔｅｎｙ ｂｌｏｃｋｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ ｇｅｎｏｍｅꎻ Ｂ. Ｆｉｔｔｅｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｋｓ ｖａｌｕｅｓ ｆｏｒ ｓｙｎｔｅｎｙ ｂｌｏｃｋｓꎻ Ｃ. Ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ Ｋｓ ｖａｌｕｅｓ ｆｏｒ
ｓｙｎｔｅｎｙ ｂｌｏｃｋｓ.

图 １　 Ｋｓ 分布
Ｆｉｇ. １　 Ｋｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

Ａ. Ｋｓ 分布在恒定进化速率下的模拟ꎻ Ｂ. Ｋｓ 分布在进化速
率服从正态分布的模拟ꎮ
Ａ. Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｋｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｔ ａ ｃｏｎｓｔａｎｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｒａｔｅꎻ
Ｂ. Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｋｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ａ ｎｏｒｍａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ.

图 ２　 Ｋｓ 分布在不同进化速率下的模拟结果
Ｆｉｇ. ２　 Ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ Ｋｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ

表 ２　 不同进化速率模拟下的 Ｋｓ 峰值
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｋｓ ｐｅａｋｓ ｕｎｄｅｒ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｓ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ

迭代次数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｉｔｅｒａｔｉｏｎｓ

匀速分布
Ｕｎｉｆｏｒｍ

ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

正态分布
Ｎｏｒｍａｌ

ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

差异
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ

０ ０.２００ ０.２００ ０.０００
１０ ０.２４４ ０.２４３ －０.００１
２０ ０.２９７ ０.２９７ ０.０００
３０ ０.３６２ ０.３５５ －０.００７
４０ ０.４４２ ０.４３１ ０.０１０
５０ ０.５３８ ０.５３１ ０.００８
６０ ０.６５６ ０.６５０ －０.００６
７０ ０.８００ ０.７９２ －０.００８
８０ ０.９７５ ０.９６１ －０.０１４
９０ １.１８９ １.１８０ －０.００９
１００ １.４４９ １.４４２ －０.００７

２.２ Ｋｓ 分布矫正方法

被子植物基因组常常经历不止一次多倍化事

件ꎬ不同物种的进化速率显著不同ꎬ从而导致共享

的多倍化事件的 Ｋｓ 峰值也大不相同ꎮ 而 Ｋｓ 分布矫

正方法的核心理念就是将这些共享事件的 Ｋｓ 峰矫

正到一起ꎮ 根据共享事件的不同ꎬＫｓ 分布矫正方法

可分为共享多倍化和共享分化两种情况ꎮ
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如果物种 Ａ、Ｂ 存在共享的多倍化事件ꎬ那么

这次多倍化事件在不同物种中发生的时间应该是

相同的ꎬＫｓ 峰值也应该是相等的(图 ３:Ａ)ꎮ 黄色

方块代表两个物种共享的多倍化ꎬ即 ＫｓＡＡ ＝ ＫｓＢＢꎬ
对应的时间范围为物种 Ａ、Ｂ 从多倍化事件到当前

的时间点(绿色的大括号)ꎮ 由于物种不同的进化

速率ꎬ因此现实情况下的 ＫｓＡＡ和 ＫｓＢＢ并不相等ꎮ 假

设多倍化事件之后物种 Ａ 和 Ｂ 有各自的进化速率

分别为 ｖＡ 和 ｖＢꎬＯ 是物种 Ａ、Ｂ 的分化节点ꎬ从多倍

化事件到分歧点 Ｏꎬ物种 Ａ、Ｂ 的祖先拥有的进化速

率为 ｖꎮ 那么ꎬ物种 Ａ 的进化速率 ｖＡ 要想恢复到 ｖ

就要乘以它的矫正系数为 λＡ ＝ ｖ
ｖＡ

ꎮ 同理ꎬ物种 Ｂ 的

矫正系数为 λＢ ＝
ｖ
ｖＢ

ꎮ 因而ꎬ物种 Ａ、Ｂ 间分化的 ＫｓＡＢ

矫正后为 ＫｓＡＢ－ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ ＝ＫｓＡＢλＡλＢ(Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
如果两个物种 Ａ、Ｂ 虽不存在共享的多倍化事

件但存在共享的早期分化事件ꎬ就通过寻找外类

群来辅助矫正(图 ３:Ｂ)ꎮ 物种 Ｃ、Ｄ、Ｅ 是外类群ꎬ
物种 Ｃ 和 Ｄ 的祖先在 Ｐ 点与物种 Ａ、Ｂ 的祖先分

化ꎬ所以物种 Ｃ 与 Ａ、Ｂ 间的 Ｋｓ 峰值应该相等ꎬ物
种 Ｄ 与 Ａ、Ｂ 间的 Ｋｓ 峰值也应该相等ꎬ即 ＫｓＣＡ ＝
ＫｓＣＢꎬＫｓＤＡ ＝ＫｓＤＢꎮ 同样ꎬ由于物种间不同的进化速

率ꎬ因此现实情况下它们大多不相等ꎮ 按照前面

的假设ꎬ
ＫｓＣＡ－ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ

ＫｓＣＢ－ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ
＝
ＫｓＣＡλＣλＡ

ＫｓＣＢλＣλＢ

＝
ＫｓＣＡλＡ

ＫｓＣＢλＢ

＝ １ꎬ即
λＡ

λＢ

＝
ＫｓＣＢ
ＫｓＣＡ

ꎮ

同理ꎬ
ＫｓＤＡ－ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ

ＫｓＤＢ－ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ

＝
ＫｓＤＡλＤλＡ

ＫｓＤＢλＤλＢ

＝
ＫｓＤＡλＡ

ＫｓＤＢλＢ

＝ １ꎬ即
λＡ

λＢ

＝
ＫｓＤＢ

ＫｓＤＡ
ꎮ

当选取的外类群越多ꎬ获取的 λＡ 和 λＢ 的关

系越准确ꎮ 取平均值表示它们之间的关系
λＡ

λＢ
＝

ｍｅａｎ(
ＫｓＣＢ
ＫｓＣＡ

ꎬ
ＫｓＤＢ

ＫｓＤＡ
ꎬ.. .)ꎮ

２.３ 被子植物系统发育树时间矫正

目前ꎬ很多用系统发育树的方法推测被子植

物的演化时间ꎬ认为被子植物的起源为三叠纪 ２２５
百万年至 ２４０ 百万年前(Ｍａｇａｌｌóｎꎬ ２０１０)ꎬ这与起

传粉作用的核心植食性鳞翅目昆虫的起源时间

(约 ２３０ 百万年前)一致(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 由于无

油樟目和睡莲目、核心被子植物五大分支之间的

关系仍然没有完全解析ꎬ且已有多个证据暗示核

Ａ. 共享多倍化事件ꎻ Ｂ. 共享早期分化ꎮ
Ａ. Ｓｈａｒｅｄ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ ｅｖｅｎｔｓꎻ Ｂ. Ｓｈａｒｅｄ ｅａｒｌｙ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ.

图 ３　 Ｋｓ 分布矫正方法的原理
Ｆｉｇ. ３　 Ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｋｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄ

心被子植物祖先可能发生了快速辐射分化(Ｙａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 因此ꎬ在矫正过程中ꎬ以无油樟目

为作为参考ꎬ不讨论它和睡莲目的关系ꎬ认为五大

分支的分化时间尺度在同一个时间范围内ꎮ 基于

核心真双子叶植物共享的 γ 事件ꎬ时间范围为

１１５ ~ １３０ 百万年(Ｍｉｌｌｉｏｎ ｙｅａｒｓ ａｇｏꎬＭｙａ)ꎬ对 ４４ 个

被子植物基因组(表 １)进行了时间尺度矫正(图

４)ꎮ 从矫正后的时间尺度来看ꎬ被子植物在 １３０
百万年前附近ꎬ单子叶植物、真双子叶植物、木兰

类植物祖先都发生了快速辐射进化ꎬ与 Ｚｈａｎｇ 等

(２０２０ｂ)的结论一致ꎮ 此外ꎬ在早白垩世(１３０ 百

万年)时期ꎬ白垩纪－古新世(Ｋ－Ｐｇ)边界时期(６６
百万年)和中新世(２０ 百万年ꎬ靠近冰川期)很多

被子植物发生的多倍化事件ꎬ研究发现 ＷＧＤ 的时

间在被子植物的系统发育中并不是随机分布与

Ｗｕ 等(２０２０)的结论一致ꎮ
尽管不同物种的进化速率数值显著不同ꎬ但

是同一类群中的进化速率往往具有部分一致性ꎮ
由矫正方法可知ꎬ矫正后的 Ｋｓ 峰值应该相等ꎮ 因

此ꎬＫｓ 峰值越大ꎬ表明进化速率越快ꎮ 对木兰类植

物、真双子叶植物和单子叶植物与无油樟的 Ｋｓ 峰

值的比较发现ꎬ木兰类植物(大多数为木本)进化

速率最慢ꎬ真双子叶植物(大多数为灌木)次之ꎬ单
子叶植物(大多数为草本)进化速率最快(表 ３)ꎬ
这与多年生木本植物比草本植物的分子进化速率

慢的结论相符(Ｌａｎｆｅａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 此外ꎬ对多

倍化事件发生的时间与矫正前后的 Ｋｓ 峰值比较

(图 ５)发现ꎬ矫正前的 Ｋｓ 峰值与时间并不是线性

关系ꎮ 随着 Ｋｓ 峰值的增大ꎬ多倍化事件发生的时

间并没有更古老ꎻ 由于矫正后的 Ｋｓ 峰值与时间成

０９６１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



图 ４　 时间矫正后的被子植物系统发育树
Ｆｉｇ. ４　 Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｆｔｅｒ ｔｉｍｅ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ

图 ５　 矫正前后 Ｋｓ 峰值与时间的关系
Ｆｉｇ. ５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｋｓ ｐｅａｋｓ ａｎｄ ｔｉｍｅ

ｂｅｆｏｒｅ ａｎｄ ａｆｔｅｒ ｃｏｒｒｅｃｔｉｏｎ

正比ꎬ因此对 Ｋｓ 峰值进行矫正之后估算物种演化

事件的时间是十分必要的ꎮ

３　 讨论与结论

长期以来ꎬ估算被子植物演化的时间尺度主

要是基于分子钟假设ꎬ然而分子进化异速现象的

广泛存在严重影响其准确性ꎬＷａｎｇ 等(２０１５)提出

的基于 Ｋｓ 分布的矫正方法ꎬ获得了令人信服的时

间尺度ꎮ 本文对获取 Ｋｓ 分布三种常见的方式进

行了比较分析ꎬ 明确了通过提取共线性区块上 Ｋｓ
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表 ３　 部分核心被子植物与无油樟之间的 Ｋｓ 峰值
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｋｓ ｐｅａｋｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｍｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ
ｍｅｓａｎｇｉｏｓｐｅｒｍａｅ ａｎｄ Ａｍｂｏｒｅｌｌａ ｔｒｉｃｈｏｐｏｄａ

核心被子植物
Ｍｅｓａｎｇｉｏｓｐｅｒｍａｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｋｓ 峰值
Ｋｓ
ｐｅａｋ

平均值
Ａｖｅｒａｇｅ
ｖａｌｕｅ

真双子叶植物
Ｅｕｄｉｃｏｔｓ

昆栏树
Ｔｒｏｃｈｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｒａｌｉｏｉｄｅｓ

１.６７１

连香树
Ｃｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ

１.７００

滇南黄杨
Ｂｕｘｕｓ ａｕｓｔｒｏｙｕｎｎａｎｅｎｓｉｓ

１.７５０

葡萄
Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ

１.８０４

洛杉矶耧斗菜
Ａｑｕｉｌｅｇｉａ ｃｏｅｒｕｌｅａ

１.７８９ １.７４３

木兰类植物
Ｍａｇｎｏｌｉｉｄｓ

鹅掌楸
Ｌｉｒｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｉｎｅｎｓｅ

１.６２８

牛樟
Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｋａｎｅｈｉｒａｅ

１.６４２

柳叶蜡梅
Ｃｈｉｍｏｎａｎｔｈｕｓ ｓａｌｉｃｉｆｏｌｉｕｓ

１.６８４ １.６５１

单子叶植物
Ｍｏｎｏｃｏｔｓ

水稻
Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ

２.２７３

紫萍
Ｓｐｉｒｏｄｅｌａ ｐｏｌｙｒｈｉｚａ

２.２１０

椰子
Ｃｏｃｏｓ ｎｕｃｉｆｅｒａ

１.８３４

菠萝
Ａｎａｎａｓ ｃｏｍｏｓｕｓ

２.１０６

芒苞草
Ａｃａｎｔｈｏｃｈｌａｍｙｓ ｂｒａｃｔｅａｔａ

２.１１７

参薯
Ｄｉｏｓｃｏｒｅａ ａｌａｔａ

１.９５０ ２.０８２

值的中位数更能代表真实的 Ｋｓ 峰值ꎮ 此外ꎬ还进

一步解析了 Ｋｓ 分布中常见的长尾现象ꎬ本研究模

拟结果表明基因的进化速率并非相对恒定和等速

进行ꎮ 当假设进化速率并非相对恒定ꎬ而是符合

正态分布的时候ꎬＫｓ 分布出现了有明显的长尾现

象ꎬ但这并不影响提取到的 Ｋｓ 峰值的准确性ꎮ
Ｖａｎｎｅｓｔｅ 等(２０１３)研究表明ꎬ当 Ｋｓ 值大于 １ 时ꎬ
容易受到饱和效应的影响ꎬ并且随着 Ｋｓ 值增大ꎬ
这种效应越明显ꎮ 模拟的 Ｋｓ 峰值范围接近于 １ꎬ
随着 Ｋｓ 峰值增大ꎬ估计的 Ｋｓ 峰值可能会受到饱

和效应的影响ꎮ
本研究还详细描述了基于 Ｋｓ 峰值的矫正方法

的矫正过程ꎮ 先前的研究只对共享多倍化和共享

早期分化两种情况分开进行了描述ꎬ这是首次全面

的描述ꎬ有助于深入理解和传播ꎮ 基于该方法ꎬ还
对 ４４ 个高质量的被子植物基因组演化事件的时间

尺度进行了重新估计ꎬ估计结果与近期发表的时间

尺度基本一致(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻＷｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ
本研究结果还表明ꎬ被子植物基因组的进化速率虽

然差异显著ꎬ但不同分支间的进化速率仍具有一致

性ꎮ 并且ꎬ不同谱系的被子植物具有同步的辐射进

化和适应性进化现象ꎮ 随着更多高质量的被子植

物基因组的公布和有效化石年份的准确测定ꎬ被子

植物演化的时间尺度会越来越清晰ꎬ更有利于植物

系统发育的构建和更深层次的理解物种的演化

历程ꎮ
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