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要$西南地区青杨派杨树种质资源丰富!可为杨树遗传改良提供珍贵的基因资源!但树种之间形态学差异细

微!该研究以山杨作为外类群!测定了西南地区及其他地区杨属青杨派
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个种"杂种#共
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份样本的
%

个叶绿体片

段"
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#和核糖体
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片段!并对其进行系统发育分析!以探讨西南地区青杨派树种的系

统进化关系'结果表明$"

#

#在所有样本中!
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个叶绿体片段
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个片段拼接后的联合序列包含
!2

个变异位点和
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个信息位点&
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片段对齐后的长度

为
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!变异位点
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个!信息位点
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#基于叶绿体联合序列和
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片段的杨属青杨派树种的平均遗传距

离分别为
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系统树树型基本一致!青杨派树种可以划分为
!

组!第
#

组由青杨(三脉青杨(大青杨和辽杨构成&第
!

组中的小叶杨(小青杨(川杨(德钦杨(昌都杨(乡城杨(康定

杨(西南杨(滇杨和藏川杨不能有效区分!且均与缘毛杨的遗传关系较近'"

%

#基于
,-.

的系统树与叶绿体联合片

段构建的系统树差异不大!仅在于第
!

组中的小青杨与小叶杨(川杨等差异明显!与第
#

组中的树种紧密聚拢'
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首次就揭示了杨属"

/0

#

1%

213E*

#的系统发生关系和种间遗传分化!且至今依

然是杨属植物分类学的基础!其系统发育模型包括

三亚属六派)

#

*

'经过一百多年的研究!现通常把杨

属划分为
$

派!即白杨派"

);17;

#(青杨派"
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8!7!

#(黑杨派"
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#(大叶杨派"
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#和

胡杨派"
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'青杨派是杨属中最大的一

个派!中国拥有的青杨派树种最多!分布最广!其天

然种的数量占中国杨树天然种的一半以上)

)

*

'其

中!西南地区"主要包括四川省(云南省和西藏东南

部#为杨属青杨派树种分布的富集区之一!其基因资

源丰富!特有种多!分布广!变异丰富!拥有大量的变

种和天然杂种!这些树种蕴含了许多优良种质资源!

为杨树遗传改良提供了珍贵的基因资源)

$(2

*

'但由

于青杨派树种派内种间极易进行自然杂交!产生了

大量的自然杂交种!而大树上的短枝叶变异大!使其

表型多样性丰富!造成了系统分类上很大的困

难)

#"

*

'另外!西南地区青杨派树种大部分处于野生

状态!其开发和利用尚未受到研究者及公众的普遍

认识!导致其基因资源在杨树遗传改良上应用较少'

因此!开展杨树青杨派树种的系统发育关系研究!不

仅有助于杨属青杨派系统分类!也能够为杨属青杨

派树种资源的开发和利用提供前期基础'

分子生物技术的兴起!为植物系统发育的研究

开辟了新的路径!使其在研究方法和策略上均发生

了变革)

##

*

'在高等植物基因组中!线粒体基因组进

化速率较慢!遗传分化较小!不适合用于系统发育分

析)

#!(#%
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!故在对植物的系统发育研究中!通常从核基

因组和叶绿体基因组中寻找合适的片段'李岩

等)

#)

*以
%

株岩荞菜属"

C;"860(;*!E*

#植株作为外

类群!结合核糖体
,-.

测序结果和
MB/47/̂

数据

库中相应数据分析了同科菘蓝属"

,3!"63E*

#宽翅菘

蓝"

,95602!37;(3

#
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个样的系统关系和分类地位!通

过构建的最大简约树"
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#将样本聚分为

!

个分支!支持将宽翅菘蓝与
,9;*!'

@
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合并为

一个物种'高丽霞等)
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*通过对
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个样地的
#"

种

棘豆属"
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#
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#植物的
$)

个单株的种间关

系和系统进化分析!表明
"'()%$

序列可用于棘豆属

种间系统发育关系的研究'狄红艳等)

#&

*以白花草

木樨"

E;2620"13!2B!

#和黄花草木樨"

E;2620"130

F
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F

676(!263

#的
#0

个地理种群为材料!分析了其
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和
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序列'
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评价了突尼斯沙漠中沙拐枣属"

G!226
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个待定种的
%#

份个体间的系统关系!

%

个待

定种在
%

片段联合后的分支图中均表现出良好的单

系性'

单基因片段序列能提供的信息量有限!很多研

究已不再满足于用单一片段序列来进行系统发育的

研究!如
Z:8S-.

等)

#0

*利用来自叶绿体和核基因组的

%

个基因片段对被子植物进行系统发育的研究&
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个树种叶绿体基因组的

结构特点!并通过构建
?@

树和
47
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B.

树区分了桉

树的主要分支!同时证明了叶绿体基因组变异片段

能应用于低水平遗传距离物种间的研究'这种采用

多基因序列进行系统发育重建的方法逐渐被广泛采
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用!成为分子系统发育研究的一种基本方法)

!"(!!

*

'

目前对西南地区乡土杨树的分类学研究均是基

于表型特征而来!从分子生物学水平获得的依据相

对较少!仅陈珂)

!%

*和
7̀/

等)

!)

*对其系统关系进行

了探讨'基于此!本研究以西南地区杨属青杨派树

种为主体材料!

)

个北方青杨派树种和
#

份小叶杨

材料为补充材料!选取其叶绿体
!"

#
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#
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和
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等
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个片段及核糖体
,-.

片段!以探讨

西南地区杨属青杨派树种间的系统发育关系!为西

南地区杨属青杨派树种的系统分类和遗传改良提供

科学依据'
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材料和方法
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材
!

料

杨属青杨派树种于
!"#!

年
2

月采集于云南省

西北部"香格里拉县(德钦县(维西县#(四川省甘孜

州"乡城县(稻城县(理塘县(雅江县(康定县(汉源

县#和西藏昌都地区"芒康县(昌都县(贡觉县#!

#

份

小叶杨样本来自于北京!小青杨(青杨和辽杨来自于

内蒙古!大青杨采自于吉林!包括青杨派
#+

个种%杂

种以及作为外类群的白杨派山杨!共计
%&

份样本

"表
#

#'鉴于本研究主要研究种间系统发育关系!
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片段分析西南地区青杨派杨树的系统发育与进化关系
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@*@

!

杨树青杨派树种的遗传距离分析

以青杨派
#+

个种和杂种及外类群山杨的
9

>

N(

ID

及
,-.

序列做为数据分析的基础!采用
?5MD

软件的
Q!@

模型计算树种之间的遗传距离"表
)

#'

基于叶绿体联合片段的遗传距离表明!除去疑似种和

外类群!青杨派树种的平均遗传距离较小!为

"*""#%

!可分为
!

组'三脉青杨(青杨(大青杨和辽

杨
)

个树种共同组成第
#

组!组内树种的遗传距离在

"*""""

"

"*""#+

之间&剩余树种为第
!

组!组内遗传

距离较小"

"*""""

"

"*"""&

#&

!

个组树种间的遗传距

离在
"*""!$

"

"*"")"

之间'

,-.

序列间的平均遗

传距离为
"*""%&

!同样可分为
!

组!分组情况与叶绿

体联合片段类似!第
#

组仅多了小青杨!组内遗传距

离较小"

"*""""

"

"*""%!

#!第
!

组"不含小青杨#的

组内遗传距离较大"

"*""""

"

"*"##"

#'

@*C

!

杨属青杨派树种的系统发育分析

单独分析叶绿体
!"

#

$%!"

#

&

(

"'()%$

和
*!"+

片段的系统发育树!其支持率和分辨率均较低!通过

FEN

检测后发现!

%

种片段具有极高的同质性"

/h

#*""

$

"*"$

#!因此!合并后的联合片段可以用于系

统发育分析'其中!

?@

树的一致性指数"

OF

#为

"*2"2#

!保持性指数"

\F

#为
"*2&2!

!存留一致性指

数"

\O

#为
"*00##

&

47

A

B.

树的最佳进化模型为
$0#

f,

'用两种方法得到的系统树树型相似"图
#

和图

!

#!均先分离作为外类群的
%

株山杨!然后将青杨派

树种分为
!

个分支!第
#

分支包括青杨(辽杨(大青

杨(三脉青杨和疑似藏川杨的天然杂种!其置信值达

0%d

"

?@

树#和
#""d

"

47

A

B.

树#!其中!青杨和辽

杨具有极高的相似性!

?@

和
47

A

B.

的置信值分别

为
2)d

和
#""d

&其余
!&

株青杨派树种构成第
!

分

图
#

!

基于
!"

#

$%!"

#

&

(

"'()%$

(

*!"+

片段杨属青杨派树种

的最大简约树

节点处仅显示超过
$"d

的置信值"

4::S.SR7

>

支持率#

U-

P

*#

!

?7]-6Y6

>

7R.-6:/

A

SRBB-/.B9S*-!7!*!8!7!:T

/0

#

1213=7.BV:/!"

#

$%!"

#

&

!

"'()%$7/V*!"+

O:/T-VB/9BW78YB.

"

4::S.SR7

>

.Y

>>

:RSW78YB.

#

7RBRB

>

:RSBVT:R/:VB.

:WBR$"d

图
!

!

基于
!"

#

$%!"

#

&

(

"'()%$

(

*!"+

片段杨属青杨派树种

的贝叶斯树

节点处仅显示超过
$"d

的置信值"后验概率#

U-

P

*!

!

47

A

B.-7/SRBB-/.B9S*-!7!*!8!7!:T/0

#

1213=7.BV
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#
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,-.

片段杨属青杨派树种的贝叶斯树

节点处仅显示超过
$"d

的置信值"后验概率#

U-

P
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!

47
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?@

树和
47

A

B.

树的置信值分别为
&)d

和

2&d

#!其中!缘毛杨(疑似杂交种和
#

株川杨个体位

于第
!

分支的基部!而小叶杨(滇杨(小青杨(川杨"

#

个个体#(藏川杨(乡城杨(康定杨(西南杨(昌都杨和

德钦杨则以姐妹种的形式聚类!其分支互为平行支!

表明这
#"

个种之间的系统关系不够明确'

基于
FJZ

片段的
?@

树"

OFh"*0&%&

!

\Fh

"*2$0%

!

\Oh"*0!++

#和
47

A

B.

树"最佳进化模型

为
-'If,

#的分析表明!两种系统树均表明所有青

杨派树种聚在一起!与外类群山杨明显分离!而青杨

派树种也分为
!

个分支!其中辽杨(青杨(小青杨(大

青杨和三脉青杨为第
#

分支!位于系统树的基部!

?@

树和
47

A

B.

树的置信值分别为
$%d

和
+#d

'

其余的树种构成第
!

分支!位于系统树的顶部!其

?@

树和
47

A

B.

树的置信值分别为
$"d

和
2&d

'

在第
!

分支中!

?@

树"图
%

#和
47

A

B.

树"图
)

#的树

型有一定的差异!其中
?@

树首先分出
!

株小叶杨!

最后分出
%

株昌都杨和
#

株疑似藏川杨的天然杂

种!而
47

A

B.

树中!

!

株小叶杨个体以
+%d

的置信值

聚类后!再与其他杨树个体呈姐妹种关系相聚'由

此可见!基于
,-.

序列依然不能够明确第
!

分支树

种之间的系统关系'

%

!

讨
!

论

CA?

!

青杨派杨树
$

%

&'(

和
120

片段的序列特征

高等植物细胞中具有
%

个基因组!即核基因组(

叶绿体基因组和线粒体基因组!由于陆地植物的线

粒体基因进化速率相对较慢!并不适合用于系统发

育的研究!故而对植物的研究主要集中于核基因组

和叶绿体基因组)

%$(%+

*

'卫尊征等)

%0

*对杨属
)

派
#+

个主要栽培种及杂种共计
!&

个单株的
"'()%$

间隔

区序列进行了研究!其结果显示!

!&

个单株基因
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"'()%$

间隔区序列的长度为
++#

"

0##=

>

!对齐后

长度为
0$+=

>

!具有
)&

个变异位点!

%%

个信息位

点'而本研究中!

"'()%$

片段的长度为
2$+

"

#"#"

=

>

!对齐后为
22$=

>

!变异位点
#!

个!信息位点
0

个!与前者所报道的结构具有一定的差异!主要原因

可能为取材不同"前者包含杨属
)

个派!本研究仅为

青杨派树种#(外类群"前者为同科不同属的蒿柳和

极地柳!本研究为同属不同派的山杨#和序列片段范

围"前者根据序列自行设计
0""=

>

左右的引物!本

研究采用
J7=BR8BS

开发的通用引物#的选择不同'

,-.

为核糖体
NID

"

/RNID

#的转录间隔区序

列片段!由于其进化速率快而被广泛应用于属和属

以下分类阶元的系统发育研究中)

!0

!

%2()#

*

'如
D=(

V:887;<7VB;

等)

)!

*以杨树
!

个种为外类群!构建了柳

树
$$

个种
&!

个样
,-.

片段的
?@

树和
47

A

B.

树'

G:.S

等)

)%

*利用
,-.

片段分析景天科"

OR7..Y879B(

7B

#仙女杯属"

J142;

:

!

#二倍体物种的系统发育和

三倍体物种的进化起源!结果表明二倍体物种虽可

分成
)

个分支!但很多种间关系尚不能确定!三倍体

物种
,-.

片段上的信息量也不足以解决其起源问

题'在杨树的
,-.

研究中!史全良等)

))

*以旱柳和

簸箕柳为外类群!对杨属
$

派
#$

个代表种的
,-.

片段进行了分析!其结果表明!

,-.#

和
,-.!

长度

分别为
!!"

"

!!%=

>

与
!"#

"

!#"=

>

!

$*0Z

为
#&)

=

>

!总长度为
$2)=

>

!共有
2!

个变异位点和
&#

个信

息位点!其中
,-.#

中变异位点
%2

个!信息位点
#+

个!

,-.!

的变异位点和信息位点分别为
)0

个和
))

个'而在本研究中!

,-.

片段的序列长度为
&%$

"

&)$=

>

!平均为
&)!=

>

!对齐后为
&)&=

>

!变异位点

只有
#2

个!信息位点为
#+

个!与前者的报道有一定

的差异!主要也是由于研究材料(外类群选择以及序

列片段范围选择的不同造成的'

C*@

!

西南地区青杨派树种系统进化关系

中国西南地区既有高原平面又有高山峡谷!地

形地貌复杂!立体气候和环境多样!冰川活动!人文

地史条件独特!特别是横断山区以山川骈列!南北走

向!在第四纪冰期来临时!为植物的退避提供了优异

的条件!为主要分布于北半球温带和寒带的杨树退

避提供了通道)

$

*

'因此!使该区孕育了丰富的生物

资源!杨树种类之多!性状变异之丰富!是世界其他

地方少有的)

+

*

'然而!据现有资料报道!西南地区分

布的青杨派乡土杨树既有广布树种!如小叶杨(青

杨(滇杨(川杨(藏川杨等!也有地域性较强的窄布树

种"或称为地方小种#!如德钦杨(康定杨(乡城杨(西

南杨(三脉青杨(昌都杨等!且其形态特征一般与广

布树种十分相似!仅存细微差异!如西南杨与青杨相

似!仅是西南杨的枝(叶(果序和果均密被毛&乡城杨

与川杨相似!仅是乡城杨的小枝(叶柄(叶脉和果序

轴均被毛)

!

!

&

!

)$

*

'

不可否认的是!形态特征的差异是经典分类学

中划分植物不同种类的重要依据!而微小的差异也

可能是同一物种在异质环境条件中长期进化的适应

性表现'尤其是中国西南地区!物种分布区域的山

脉阻隔特点突出!地势高峻!冰川作用强烈)

)&

*

'而

冰川作用更是促进植物演化的主要动力!每次冰期

气候来临!植物在寒冷气候作用下必然不断地产生

适应性!以新的形态(结构和习性适应新的环境'由

此引出的问题是!当前西南地区分布的特有杨树种!

是否由于气候条件的变化(因地理隔离和地域间气

候条件的差异而由原来的广布树种在形态特征等方

面产生适应性+ 赵能等)

0

*依据表型性状将西南杨归

为康定杨的变种'而
7̀/

等)

!)

*利用
DUE@

标记和

叶绿体
"'(-%$

片段对西南地区
%0

份杨树材料的亲

缘关系进行了分析!结果表明西南杨可能并非康定

杨的变种!而是康定杨和青杨的自然杂交种'本研

究对西南地区杨属青杨派树种的研究结果表明!基

于叶绿体基因组
!"

#

$%!"

#

&

(

"'()%$

和
*!"+

联合

片段的
?@

和
47

A

B.

系统树基本一致!小叶杨(小青

杨(川杨(德钦杨(昌都杨(乡城杨(康定杨(西南杨(

滇杨(藏川杨以姐妹种的形式共同聚为一个分支!之

间的系统关系不能确定'他们与缘毛杨的遗传关系

较近!但却与青杨(三脉青杨(大青杨(辽杨所构成的

分支遗传关系较远'基于
,-.

的
?@

和
47

A

B.

系

统树与叶绿体基因组联合片段的系统树差异不大!

其主要不同在于小青杨与青杨(辽杨等杨树紧密聚

在一起!表明小青杨很可能为青杨派
!

个分支树种

所产生的古老自然杂交种'

通过比较形态学特征和系统进化关系发现!有

些形态特征相似的树种在系统树中紧密聚类!如乡

城杨(德钦杨(昌都杨(康定杨(藏川杨(川杨(滇杨

等!但地方小种如德钦杨(康定杨(乡城杨等是否为

广布树种小叶杨(川杨(藏川杨(滇杨等的一种环境

适应型尚不能确定!有待进一步研究'此外!青杨与

川杨(滇杨(西南杨等树种之间!三脉青杨和小叶杨

之间的形态特征相近!但从遗传关系来看!无论是基

于叶绿体基因组(还是核基因组
,-.

片段!都表明

他们之间具有明显的差异!这很可能是杨属派内种

间频繁地自然杂交现象所导致'

"!##

西
!

北
!

植
!

物
!

学
!

报
!!!!!!!!!!!!!!!!!!!

%$

卷



综上所述!西南地区青杨派乡土树种之间的遗

传关系较为复杂!虽然赵能等)

&(2

*经过长期研究!基

于形态特征建立了西南地区乡土杨树的分类系统!

但从分子生物学方面开展的研究却较少'本研究基

于叶绿体基因组
%

个片段的联合和核基因组
,-.

序列分析了该区域青杨派树种的系统进化关系!初

步将西南地区青杨派树种归为
!

个分支!第
#

分支

为采集于该地区的小叶杨(滇杨(川杨(藏川杨(乡城

杨(康定杨(西南杨(昌都杨(德钦杨!第
!

分支为三脉

青杨!但每个分支内的树种系统关系仍不能够明确!

需要借助更多的分子生物学技术深入地开展研究'
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