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摘
!

要$地黄属是中国准特有属!属内种间关系仍待澄清'该研究基于多个个体的叶绿体与核基因片段对地黄属

进行系统发育重建!探讨属内物种分化与可能历史'结果表明$"

#

#地黄属为单系群!天目地黄为本属原始类群!并

与湖北地黄互为姐妹群或连续姐妹群!裂叶地黄
)

高地黄(地黄
)

茄叶地黄分别组成姐妹群&"

!

#多个个体构建的系统

树更能揭示本属物种关系的复杂性&"

%

#祖先分布区重建表明本属经历过
%

次扩张与
!

次隔离过程!物种形成过程

与历史气候变化密切相关'最后该研究提出了地黄属物种形成研究亟待解决的几个重要问题'

关键词$地黄&分子系统学&进化历史
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地黄属"
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#原隶属于玄参科"

Q;JI)

U

B654J.4;949/,5,

#!研究表明地黄属与中国特有属

崖白菜属"

7+'%"&5

-

#5+%

#为姐妹类群!并和列当科

有较为密切的关系*

#)!

+

'由于分子系统学证明玄参

科是并系类群!因此本属是否独立成科仍有争议'

,中国植物志-记载地黄属有
+

个种!主要分布于中

国'天目地黄"

!()#'&

*

''

#狭域分布于安徽与浙江

交界的天目山及其临近地区&裂叶地黄"

!(

-

'%."/1

0''

#(高地黄"

!("2%3%

#和湖北地黄"

!(#"&+

,

'

#分布

在神农架(巫山附近&中国著名的传统中药...地黄

"

!(

*

243'&5.%

#广泛分布于华北各地并向北延伸到

朝鲜&茄叶地黄"

!(.52%&'

6

52'%

#仅分布于大巴山少

数几个地点"图
#

#'最近的研究认为高地黄与裂叶

地黄表型相似(遗传组成相近!是同一种植物*

%)$

+

&其

它
$

种地黄属物种关系及分化次序在不同研究中相

互矛盾*

#)!

+

'鉴于以前的分子系统学都是采用单一



个体的基因序列进行分析!种内变异可能会对系统

关系构成影响'同时上述研究主要采用最大似然法

"

KB934X.3635.Z95.BII:39KBI:

!

P>

#和最大简约

法"

KB934X.363

U

4J/.3I0

G

39KBI:

!

PY

#进行构

树!有研究认为二者的准确性不如贝叶斯法"

KB9

M4

G

9/.4039KBI:

#

*

*

+

'因此本研究利用
%

种方法通

过多个个体的序列分析对地黄属的系统关系进行重

建!探讨该属的可能进化历史'

#

!

材料和方法

本研究所用地黄属各物种及其近缘属的序列全

部来源于
[90M40Z

数据库"表
#

#!总共得到
$

个叶

绿体基因片段"

JH;>

(

J

U

/!
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J

U

/#+

和
KJ0>)\

#和
#

个

核基因片段"

?]Q

#'这些序列主要来自
T.4

等*

#

+和

=5H4;B

等*

!

+的研究!把源于不同研究的同一物种的

材料当作独立个体进行分析!如果该类群仅有
#

条

序列则所有个体均选择此序列'将所得基因先用

M.I2:.K

*

+

+对位排列!然后用
M2=Q]

*

&

+进行贝叶斯

系统分析'无论叶绿体(核基因单独分析还是合并

分析!均采用
[]L^

E

4334

进化模型和
5I

E

0IJ345

60J954K9:J954X9:;5I;Z

分子钟模型!物种形成方式

按
_659

模型分析'

POPO

链长设置为一千万次!

每
!"""

次记录
#

次参数!总共得到的
*""#

棵树!

摒弃前
!"""

棵!剩余的用于一致树的构建'

PY

和

P>

法采用软件
P2[=

"

`+,"H9K4

#计算分析*

(

+

'

虽然玄参科缺乏可靠的化石记录!但依据科以上水

平的系统学研究!把系统树的根设定在
$"

"

+"

P4

*

1

+

'同时使用
L=QY

*

#"

+中的
M4

G

9/.40M.04J

G

39KBI:

方法重建祖先类群的分布区!以期揭示各物

种的形成历史'

!

!

结果与分析

最大简约法"
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#(最大似然法"

P>

#和贝叶斯

图
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法得到的地黄属系统发育树结果基本一致!但支持

率稍有差异!以下仅以贝叶斯树"图
!

#为例说明不

同类群进化关系'叶绿体基因联合分析"图
!

#表

明!天目地黄(裂叶地黄和高地黄均为单系群!湖北

地黄的
!

个个体存在较大差异!分别聚在不同分支

上'茄叶地黄与地黄彼此不构成独立的单系群!但

二者关系密切'系统发育树显示!天目地黄是地黄

属最原始的类群!随后湖北地黄分化出来!分别与裂

叶地黄
)

高地黄(茄叶地黄
)

地黄的分支构成姐妹群'

核基因
?]Q

贝叶斯系统发育分析则揭示出由

地黄(茄叶地黄
?]Q

序列变异较大!分成两大分支!

并且位于本属系统树的基部'随后是裂叶地黄和高

地黄分支!天目地黄与湖北地黄组成姐妹群"图
%

#'

叶绿体基因与核基因联合分析的系统发育树与

叶绿体的相似!不同点在于湖北地黄的
!

个个体位

于同一分支!构成单系群'依据贝叶斯分析推测地

黄属与崖白菜属的分化时间为
#1,&!P4

!而天目地

黄在
+,(*P4

与其它种分化开来!随后是湖北地黄

图
!

!

基于
$

个叶绿体基因的系统发育树

分支上数值依次为贝叶斯后验概率(

PY

(

P>

的
HIIK/KJ4

U

支持率"

#

*"c

#&物种代号同表
#

&标尺代表每位点替代速率&下同
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图
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基于核基因
?]Q

的系统发育树
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刘占林!等$地黄属分子系统学分析



图
$

!

基于叶绿体基因与核基因的系统发育树

结点旁数值为分支分化时间标
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4J9/BI80H9/.:9HJ40;B9/

图
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地黄属祖先地理分布分析

:,

扩散&

S,

隔离&括号内大写字母代表各物种现有分布区!参见图
#

&

结点上的大写字母与扇形图分别代表祖先分布区及其概率
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"

*,!!P4

#!裂叶地黄
)

高地黄与茄叶地黄
)

地黄两个

分支约在
%,(" P4

分化!其类群内的分化则更晚

"图
$

#'

祖先状态重建分析表明!地黄属的祖先分布区

可能就在神农架
)

巫山一带!属内种间分化经历过
%

次扩散和
!

次隔离事件'第一次是祖先分布区扩散

到浙江一带!随后隔离形成天目地黄&第二次发生在

裂叶地黄
)

高地黄(茄叶地黄
)

地黄类群间!后者的祖

先从本属祖先分布区向西扩散到大巴山西部并隔

离&第三次则是大巴山群体向华北扩张并分化成地

黄与茄叶地黄"图
*

#'

%

!

讨
!

论

8,7

!

地黄属内各物种的关系

通过
P>

(

PY

和贝叶斯分析构建了地黄属的

系统发育关系!在所得各种系统树中绝大部分类群

都拥有较高的支持率'所有的系统树都支持地黄属

是单系群!这与前人研究相一致*

#)!

+

'在叶绿体基因

单独分析和与核基因联合分析的结果中!天目地黄

位于本属系统树的基部!湖北地黄随后分化出来!而

裂叶地黄与高地黄(茄叶地黄与地黄分别组成姐妹

群'李宏庆等*

%

+认为裂叶地黄与高地黄是同种异

名!应予以归并!本研究结果支持此观点'在本研究

中!茄叶地黄始终包含在地黄类群内!与地黄共同形

成一组'在形态学上!茄叶地黄与地黄的差别主要

体现在叶与花的表型上!前者是卵形叶(花生叶腋!

后者是长椭圆形叶(总状花序'但二者花形态很接

近!分布区重叠!并且都是四倍体!类群间的分化时

间也很短!这可能都暗示着
!

个种的分化并不如先

前认为的那样显著'二者是否可以归并值得进一步

研究'

?]Q

分析的结果总体上与
=5H4;B

等*

##

+的研究

相一致!而与
T.4

等的结果*

#

+稍有不同'在后者的

研究中!

?]Q

与叶绿体数据得到的聚类树是相同的'

从本研究分析结果可以看出!地黄
?]Q

的不同拷贝

间序列差异极大!并且分成两类$一类拷贝是地黄
)

茄叶地黄特有类型!另一类则与其它地黄属植物有

密切关系!可能属于祖先类型'这种种内多态性的

产生可能与
?]Q

在
!

个四倍体物种"地黄
)

茄叶地

"(
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黄#内致同进化不完全有关*

#!

+

'

8,9

!

地黄属物种形成的可能历史

通过地黄属祖先状态重建与物种分化时间推

断!本属植物种内分化发生在中新世末期!这与当时

全球气温快速下降(地球气候剧烈波动的历史背景

高度一致*

#%

+

'据此可提出以下假设$本属祖先类群

分布于神农架
)

巫山地区!本区气候较温暖潮湿适合

物种生存!同时兼具多样化的生态环境而成为中国

物种的重要避难所与分化中心*

#$

+

'受全球降温的

影响其中一支地黄属类群向南扩散到更为湿润的浙

江地区!并被长江中下游平原所隔离形成天目地黄'

而后祖先分布区内的地黄类群因环境的异质性!各

自适应并分化出湖北地黄(裂叶地黄"高地黄#(地

黄
)

茄叶地黄'通过标本分析发现湖北地黄与裂叶

地黄虽然同域分布!但生境却存在差异$湖北地黄往

往分布在海拔
$""3

以下的低山温暖地区!而裂叶

地黄则分布在海拔
(""

"

#*""3

的中山地带!生境

适应性差异可能是二者分化的动力'在中新世末期

至上新世早期中国北方总体是干旱性气候*

#*

+

'祖

先分布区的地黄
)

茄叶地黄类群形成多倍体向西向

北扩散!与祖先分布区相隔离并各自独立成种'前

者具有粗大的根茎!具有很强的抗旱性&后者只分布

于大巴山高海拔地区"

#%""3

以上#!可能具有较

强的耐寒能力'

L=QY

分析表明茄叶地黄
)

地黄类

群的形成是祖先类群向西扩张并隔离的结果!据此

推断地黄是从大巴山中西部向北快速扩张而成!原

地类群慢慢形成茄叶地黄'

=5H4;B

等*

##

+认为茄叶

地黄位于地黄分布区边缘!可能是地黄边缘群体隔

离形成的新物种'本研究推论与之并不矛盾!随着

地黄迅速北扩!地黄
)

茄叶地黄祖先分布区可能因为

气候变化导致种群大小降低并发生隔离促使茄叶地

黄成种'当然!这
!

个四倍体的成种历史还需要更

多数据来揭示'

8,8

!

亟待解决的问题

地黄属植物系统学分析基本厘清
+

个物种间的

关系!然而又有新的问题需要进一步分析解决'"

#

#

从叶绿体分析可以看出!湖北地黄的不同个体并不

聚为一支!而是分别与裂叶地黄
)

高地黄类群(地黄
)

茄叶地黄类群聚在一起!这说明少数个体的基因树

往往不能代表整个物种树'湖北地黄与其它地黄类

群究竟是什么关系!不同物种种内是否都存在高度

变异仍然是值得探究的问题'"

!

#多倍体物种形成

的历史$

L=QY

分析只是从祖先类群分布区重建的

角度分析物种形成的可能历史过程!并不代表真实

的历史事件'地黄
?]Q

基因存在高度变异!加上形

态的多样性!由此可以推断地黄
)

茄叶地黄可能是异

源多倍体*

##

+

'湖北地黄可能是一个亲本来源!裂叶

地黄"高地黄#是否参与地黄
)

茄叶地黄的物种形成

仍是疑问'同时茄叶地黄究竟是地黄
)

茄叶地黄祖

先分布区残遗类群还是地黄分布区扩张形成的新类

群也是多倍体历史研究的一个重要问题'以上问题

的解决都需要从群体角度进行分析!只有通过谱系

地理学及物种成种过程的研究!揭示地黄属不同地

理单元间的系统关系!才能更确切地了解地黄属现

有地理分布格局的成因与进化历史'
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