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摘 要:广义铃兰族包括6属200余种单子叶植物,具有较为稳定的染色体数目以及明显的核型变化,是研究植物

染色体进化非常理想的类群。该研究采用常规压片法对铃兰族5个物种植物的染色体形态、数目及其核型进行了

观察分析,并全面收集和整理了铃兰族所有已报道的共81种253条的染色体记录,通过综合统计、重建系统发育

树,探讨铃兰族属间以及各属下种间的系统关系,以揭示物种间的亲缘关系和起源演化趋势。结果表明:(1)细胞

学实验观察发现,铃兰族5个物种植物的染色体数目除蜘蛛抱蛋为2n=36外,其余4种均为2n=38,且均为二倍

体,不对称性核型均为Stebbins’-2C型,核型不对称系数As.K%的变化范围为65%~69%,但染色体核型公式有

差别。(2)所收集的铃兰族染色体报道记录中,绝大多数物种的染色体数目为2n=38,只在蜘蛛抱蛋属中有部分物

种为2n=36;根据染色体长度变化核型主要分为单型和三型;统计结果显示,染色体2n=36的类群比2n
 

=38的

类群通常多1
 

对中型染色体,少2对小型染色体,推测可能是由于2对小的染色体融合成为1对中型染色体。(3)

基于4个叶绿体基因片段(rbcL、matK、psbA-trnH
 

和trnL-F)和核基因ITS构建的铃兰族最新分子系统发育树显

示,铃兰族分为三支,第Ⅰ支位于整个族的基部,为首先分化出来的铃兰-白穗花分支,均以x=19为基数;第Ⅱ支为

万年青-吉祥草分支,染色体基数为x=19;第Ⅲ支为蜘蛛抱蛋-长柱开口箭分支,染色体基数为x=18或19;结合铃

兰族染色体基数和核型分析发现,铃兰族染色体低基数的x=18是由x=19通过染色体融合或丢失进化而来,推
测核型则是由比较对称的单型向不对称的三型演化而来。该研究结果为铃兰族属间关系及物种进化关系提供了

细胞学支持证据。
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Abstract:
 

The
 

study
 

adopts
 

the
 

method
 

of
 

conventional
 

tableting
 

of
 

5
 

Convallarieae
 

species.
 

The
 

shapes,
 

chromosome
 

number
 

and
 

karyotype
 

of
 

the
 

observation
 

analysis,
 

and
 

comprehensively
 

collect
 

all
 

the
 

Conva-
llarieae

 

has
 

reported
 

a
 

total
 

of
 

81
 

of
 

the
 

253
 

published
 

of
 

chromosomes,
 

through
 

comprehensive
 

statistics,
 

reconstruction
 

of
 

phylogenetic
 

tree,
 

between
 

the
 

Convallarieae
 

was
 

studied
 

and
 

the
 

subordinate
 

relations
 



between
 

the
 

systems,
 

to
 

reveal
 

the
 

relationship
 

between
 

species
 

and
 

the
 

trend
 

of
 

origin
 

and
 

evolution.
 

The
 

results
 

showed
 

that:
 

(1)
 

the
 

results
 

of
 

cytological
 

experiments
 

showed
 

that
 

the
 

chromosome
 

number
 

of
 

4
 

species
 

of
 

Convallarieae
 

was
 

2n=38,
 

except
 

for
 

Aspidistra
 

elatior,
 

which
 

was
 

2n=36,
 

and
 

all
 

of
 

them
 

were
 

diploid,
 

and
 

the
 

asymmetry
 

karyotype
 

was
 

Stebbins􀆳
 

-2C.
 

The
 

variation
 

range
 

of
 

the
 

asymmetry
 

co-
efficient

 

As.K%
 

was
 

from
 

65%
 

to
 

69%,
 

but
 

the
 

karyotype
 

formula
 

was
 

different.
 

(2)
 

The
 

chromosome
 

number
 

of
 

most
 

species
 

is
 

2n
 

=
 

38,
 

while
 

that
 

of
 

some
 

species
 

in
 

Aspidistra
 

is
 

2n
 

=
 

36;
 

according
 

to
 

the
 

variation
 

of
 

chromosome
 

length,
 

the
 

karyotypes
 

were
 

mainly
 

divided
 

into
 

unimodal
 

and
 

trimodal.
 

The
 

sta-
tistical

 

results
 

show
 

that
 

the
 

group
 

with
 

chromosome
 

2n=36
 

usually
 

has
 

one
 

more
 

pair
 

of
 

medium
 

chro-
mosomes

 

and
 

two
 

less
 

pairs
 

of
 

small
 

chromosomes
 

than
 

the
 

group
 

with
 

chromosome
 

2n=
 

38,
 

which
 

may
 

be
 

due
 

to
 

the
 

fusion
 

of
 

two
 

small
 

pairs
 

of
 

chromosomes
 

into
 

a
 

pair
 

of
 

medium
 

chromosomes.
 

(3)
 

The
 

lat-
est

 

phylogenetic
 

tree
 

of
 

Convallarieae
 

based
 

on
 

four
 

chloroplast
 

gene
 

fragments
 

(rbcL,
 

matK,
 

psba-trnH
 

and
 

trnL-F)
 

and
 

nuclear
 

gene
 

ITS
 

showed
 

that
 

Convallarieae
 

was
 

divided
 

into
 

three
 

clades.
 

The
 

Ⅰ
 

clade
 

was
 

located
 

in
 

the
 

base
 

of
 

the
 

whole
 

clades
 

and
 

was
 

the
 

first
 

to
 

be
 

differentiated
 

from
 

the
 

Convallaria-
Speirantha

 

clades
 

and
 

the
 

chromosome
 

number
 

is
 

x=19;
 

the
 

Ⅱ
 

clade
 

is
 

the
 

Rhodea-Reineckia
 

clades,
 

and
 

the
 

chromosome
 

number
 

is
 

x=19;
 

the
 

Ⅲ
 

clade
 

is
 

the
 

Tupistra-Aspidistra
 

clades
 

and
 

the
 

chromosome
 

number
 

is
 

x=18
 

or
 

19.
 

Based
 

on
 

the
 

analysis
 

of
 

chromosome
 

cardinality
 

and
 

karyotype
 

of
 

Convallarieae,
 

the
 

low
 

number
 

x=18
 

of
 

Convallarieae
 

evolved
 

from
 

x=19
 

through
 

chromosomal
 

fusion
 

or
 

loss.
 

It
 

is
 

spec-
ulated

 

that
 

the
 

karyotype
 

evolved
 

from
 

a
 

relatively
 

symmetrical
 

unimodal
 

to
 

an
 

asymmetrical
 

trimodal.
 

This
 

study
 

provides
 

cytological
 

evidences
 

to
 

reveal
 

the
 

evolutionary
 

relationships
 

between
 

genera
 

and
 

spe-
cies

 

within
 

Convallarieae.
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  广 义 铃 兰 族(Convallarieae)包 括 白 穗 花 属

(Speirantha)、铃 兰 属(Convallaria)、万 年 青 属

(Rhodea)、吉祥草属(Reineckia)、长柱开口箭属

(Tupistra)和蜘蛛抱蛋属(Aspidistra),共约200
余种。铃兰族植物皆为多年生草本,除铃兰属冬季

倒苗外,其余5属皆为常绿。铃兰族中仅铃兰属广

布于北半球,属于典型的北温带分布,其余属集中分

布于东亚和东南亚。中国和日本是铃兰族植物的多

样化中心,该族70%以上的特有种分布在中国和日

本[1]。铃兰族中大多数种具有重要的观赏和药用价

值,如吉祥草属、万年青属和蜘蛛抱蛋属等,其中蜘

蛛抱蛋属药理活性良好,民间应用较多,其在保护心

脑血管、抗菌消炎、抗肿瘤和降血糖等方面具有广阔

的应用前景[2]。
铃兰族传统隶属于百合科,主要特征为叶簇生

在根状茎上,花葶沿叶基部侧生,花序为简单的总状

花序或间断的穗状花序。Krause提出广义铃兰族,
并将百合科分为12亚科35族[3]。在 Krause的百

合科系统中,铃兰族又被分为铃兰亚族(Coralari-
nae)和蜘蛛抱蛋亚族(Aspidistrinae)[3]。Hutchin-
son认为铃兰族具根状茎是百合科最原始的类群,
于是又把Evrardiello 和开口箭属(Compylandra)

2个属纳入铃兰族内,并将广义铃兰族划分为狭义

铃兰族(包括铃兰属、白穗花属、吉祥草属和夏须草

属)和蜘蛛抱蛋族(蜘蛛抱蛋属、万年青属和长柱开

口箭属)。Dalgren基于形态特征的研究结果,提出

将狭义铃兰族、蜘蛛抱蛋族、黄精族(Polygonateae)
与沿 阶 草 族 (Ophiopogoneae)共 同 组 成 铃 兰 科

(Convallariaceae)的 观 点[4]。《中 国 植 物 志》把

Campylandra 并入长柱开口箭属,早期的系统发育

研究通常也将夏须草属和Comospermum 归置于铃

兰族[5]。铃兰族作为一个自然的单系类群,也得到

了分子系统学证据的支持,但该族的系统位置依然

存在争议,分子证据支持将它从百合科分出置于铃

兰科中,后来将铃兰科扩大到假叶树科(Ruscace-
ae),APG

 

IV系统最终将该族归为天门冬科[6]。
染色体数目与核型反映了物种在染色体水平上

的整体特征,细胞学研究有助于揭示物种间的亲缘

关系和起源演化,为植物系统分类提供可靠的细胞

学佐证[7]。国内外学者已经对铃兰族各属植物的染

色体进行了大量的研究工作[8-29]。对于铃兰族的细

胞学研究始于1961年Roy发现广东蜘蛛抱蛋(A.
 

lurida)的染色体为2n=36[28]。中国对铃兰族的研

究比较晚,杨涤清在1983开展了单种属百穗花的染

色体数目为2n=38[23],随后许炳声又报道了吉祥草

的染色体核型[22]。洪德元等[8]综合分析整个铃兰

族各属的染色体结构发现白穗花属核型与蜘蛛抱蛋

核型较一致,认为两属可能起源于一个共同祖先。
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杨涤清等[24]对栽培的万年青与野生的万年青作了核

型研究,发现二者核型很接近,同时认为万年青与开

口箭属的核型无明显区别,万年青的核型与铃兰属也

较为相似,通过对长柱开口箭(T.
 

chinensis)等种的

核型研究得出了长柱开口箭属核型与吉祥草属相近

的结论。黄锦岭在对长柱开口箭属的国产种类进行

了详细研究后,发现长柱开口箭属的核型结构在属类

变异相当大,不仅具有对称性较强的单型性核型,也
有高度不对称的两型性核型[9]。黄锦岭等[12]依据该

属与其可能的近缘类群的核型相似性进行比较,推断

蜘蛛抱蛋属植物染色体原始基数为
 

x
 

=19,但这与其

外部形态结构尤其是花部式样及花粉形态演化趋势

并不相不符。王任翔等[19]的研究发现蜘蛛抱蛋属染

色体数目2n=36和2n=38比率基本相同,在染色体

数目2n=36的种类中,花部式样的形态结构较为简

单,可能代表其原始性状;而染色体数目2n=38的种

类中,花部式样的形态结构较复杂和特化,可能代表

其进化性状。刘安莉等[16]通过研究属内形态特征和

核型进化结果同意上述观点,由此推测蜘蛛抱蛋的核

型可能是由不对称向对称性增强的方向演化。
关于广义铃兰族内各属的分子系统发育关系一

直存在争论,因为相对孤立,连续的变异性状少,所
以难以判断性状的演化方向和属间系统发育关系。

Yamashita等[29-30]基于trnK 和rbcL
 

对铃兰族进行

了系统发育分析,结果表明狭义铃兰族不是单系群,
支持铃兰族和蜘蛛抱蛋族共同构成广义铃兰族,铃
兰属、百穗花属和吉祥草属处于基部位置,开口箭属

Compylandra 与万年青属形成第二支,Tricalistra
 

ochracea 与长柱开口箭属Tupistra 形成的一支与

蜘蛛抱蛋属互为姐妹关系,同时提议将开口箭属归

为万年青属,Tricalistra 归入长柱开口箭属。黄丹

妮通过对65种蜘蛛抱蛋属植物和12个外类群进行

系统发育分析表明,蜘蛛抱蛋属植物是单系类群,与
外类群中的长柱开口箭属关系最近,也支持将开口

箭属并入万年青属[31]。
植物染色体的数目和形态等是最稳定的细胞学

特征之一,在不同的种间染色体有不同的数目、核型

及大小等的特征区别,植物染色体的核型特征也是

表明该种系统演化位置以及和近缘物种之间关系的

重要依据。染色体数目可以体现自然进化的进程及

方向,为植物进化和系统发育研究提供有价值的信

息[7]。铃兰族具有较为稳定的染色体数目以及明显

的核型变化,是研究植物染色体进化非常理想的类

群。关于铃兰族的研究涵盖了形态学、分类学、细胞

学、孢粉学和植物化学成分等[1,
 

11,
 

12,
 

29-35],但是该族

属间以及各属下种间的系统关系一直存在争议,本
研究通过广泛收集铃兰族植物的分子数据来重建系

统发育树,明确属间以及各属下种间的系统关系。
因此本研究全面收集整理铃兰族染色体数目和核

型,结合分子系统发育树推测本族植物的染色体演

化规律,也为铃兰族属间关系及物种进化关系提供

了细胞学证据。

1 材料和方法

1.1 细胞学实验

本实验5种铃兰族植物材料及采集信息见表

1,凭证标本存放于湖南省湘西自治州吉首大学生物

资源与环境科学学院标本馆(JSU)。在天气晴朗的

上午9:00-10:00从活体上取1~2
 

cm长的幼嫩根

尖浸泡于饱和对二氯苯水溶液中,于室温下预处理4
 

h,然后蒸馏水洗净,再用卡诺固定液I(无水乙醇∶冰

醋酸
 

=
 

3∶1)于4
 

℃冰箱中固定30
 

min,然后用1
 

mol·L-1
 

HCl∶45%的冰醋酸
 

=
 

1∶1混合溶液

在60
 

℃的水浴锅中解离1
 

min,1%的地衣红染液

染色,过夜,常规方法压片,显微镜下观察、拍照。每

个物种选择10个以上有丝分裂中期染色体分散良

好的细胞拍照,计数,最后选择最好的细胞图用

Photoshop
 

CS6软件上进行处理,核型分析及命名

按照Levan等[36]的方法进行,核型类型按照Steb-
bins的标准处理[37]。此外,也用Arano提出的不对

称系数As.K%来评估核型不对称性,As.K%值越

高,核型越不对称[38]。

1.2 染色体数据收集与核型划分标准

本研究对铃兰族植物已报道的染色体资料进行

全面的收集整理及核型统计,推测铃兰族植物染色体

非整倍化和多倍化的进化规律和地位,这对全面了解

铃兰族及其各属的起源和演化有积极的推动作用。
染色体数据的收集主要根据《中国有文献报道的植物

染色 体 数 目 索 引》和“Index
 

to
 

Plant
 

Chromosome
 

Numbers”数据库进行查询,前者主要包括发表在国

内外杂志和期刊的资料,后者包括全世界发表的所有

植物的染色体索引,并且可在网站上(http://www.
tropicos.org/Project/IPCN)查询,同时重点查阅最近

分散在国内外各主要出版物上的文章等。
本研究对铃兰族的核型划分标准和方法参考

Yamashita等[29]观点长度上有两种变异模式:单型

(表现为染色体间在长度上没有明显的差异,呈逐渐

过渡的趋势)和三型(由3组不同长度的染色体组
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成,并结合中期染色体的基数和长度变异模式将铃

兰族分为:单型,染色体基数x=19的铃兰型;三型,
基数为x

 

=
 

19时为长柱开口箭型,基数为x
 

=
 

18
时则被称为蜘蛛抱蛋型。

1.3 基于系统发育的染色体进化分析

基于前期铃兰族的分子系统学研究[29],本研究

选取代表铃兰科各个属和主要分支的64个种,天门

冬属Asparagus作为外类群。选取常用于该类群

系统发育分析的基因片段,包括4个叶绿体基因片

段(rbcL、matK、psbA-trnH
 

和trnL-F)和1个核基

因片段(ITS)进行测序分析。本研究对天门冬科10
个种进行PCR及测序,DNA提取、PCR引物及反

应程序和测序方法参考 Wang等[39]。同时从国际

生物数据库(NCBI)下载了54个种的基因序列。所

有用于本研究的类群凭证标本和GenBank登录号

等详细信息见表2和3。分子序列首先用MUSCLE
 

表1 实验材料来源与凭证标本

Table
 

1 Chromosome
 

number,
 

voucher
 

number,
 

locality
 

of
 

the
 

investigated
 

species

种名
Species

染色体数目
Chromosome

 

number

凭证标本
Voucher

 

采集地
Location

蜘蛛抱蛋Aspidistra
 

elatior
 

Blume 2n=36 Zhang
 

Y153
 

(JSU) 湖南吉首Jishou,
 

Hu􀆳nan

海南蜘蛛抱蛋Aspidistra
 

hainanensis
 

Chun
 

et
 

F.
 

C.
 

How 2n=38 Zhang
 

Y150
 

(JSU) 贵州贵阳Guiyang,
 

Guizhou

四川蜘蛛抱蛋Aspidistra
 

sichuanensis
 

K.
 

Y.
 

Lang
 

&
 

Z.
 

Y.
 

Zhu 2n=38 Zhang
 

Y151
 

(JSU) 贵州福泉Fuquan,
 

Guizhou

凤凰蜘蛛抱蛋Aspidistra
 

fenghuangensis
 

K.
 

Y.
 

Lang 2n=38 Zhang
 

Y152
 

(JSU) 湖南凤凰Fenghuang,
 

Hu􀆳nan

万年青Ohdea
 

japonica
 

(Thunb.)
 

Roth 2n=38 Zhang
 

Y154
 

(JSU) 重庆北碚Beibei,
 

Chongqi

表2 实验材料来源与凭证标本

Table
 

2 Voucher
 

number,
 

collection
 

locality
 

of
 

the
 

investigated
 

species

种名
 

Taxon 凭证标本
 

Voucher
 

number 采集地
 

Collection
 

locality

大盖球子草Peliosanthes
 

macrostegia Kress955545(US) 海南省 Hainan
 

Province

舌苞假叶树Ruscus
 

hypophyllum
 

Kress923533(US) 美国加州California,
 

USA

Rohdea
 

aurantica Nicolson2778(US) 尼泊尔Nepal

万年青
 

Tupistra
 

chinensis Nie
 

5443(JSU) 湖南吉首Jishou,
 

Hu􀆳nan

蜘蛛抱蛋
 

Aspidistra
 

elatior Shiu9285(US) 香港 Hongkong

凤凰蜘蛛抱蛋
 

Aspidistra
 

fenghuangensis Nie
 

5442(JSU) 湖南吉首Jishou,
 

Hu􀆳nan

棕叶草
 

Aspidistra
 

oblanceifolia Nie
 

s.n.
 

(JSU) 湖南吉首Jishou,
 

Hu􀆳nan

白穗花Speirantha
 

gardenii Deng012(KIB) 安徽六安Lu􀆳an,
 

Anhui

Tupistra
 

vrceolata Kress996325(SU) 泰国Thailand

铃兰Convallaria
 

majalis Nie201(KIB) 黑龙江 Heilongjiang

表3 本研究从GenBank下载序列的相关信息

Table
 

3 Information
 

for
 

sequences
 

sampled
 

in
 

this
 

study
 

which
 

was
 

obtained
 

from
 

GenBank

取样类群
 

Samples ITS rbcL matK psbA-trnH
 

trnL-F

Asparagus
 

schoberioides KY908604 KC704798 KC704528 KY908958 KY909046

Aspidistra
 

affungilliformis AB089634 AB089622

A.
 

attenuata AB089629 AB029778 KY457678

A.
 

daibuensis KY457597 AB029779 KY457679

A.
 

elatior U24023
 

AB089631 AB029780 AF117044

A.
 

hainanensis MH558160 MH613786

A.
 

longifolia AB089632 AB029781

A.
 

mushaensis KY457659
 

KY457598 KY457630 KY457680

A.
 

sutepensis AB089633 AB029782
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  续表3 Continued
 

Table
 

3
取样类群

 

Samples ITS rbcL matK psbA-trnH
 

trnL-F

A.
 

yingjiangensis JX903265 JX903123 JX903532 JX903684

Campylandra.
 

aff.
 

chinensis AB089638 AB089625

C.aurantiaca JX903267 HM640450 HM640564 JX903686

C.
 

fimbriata HM640677 AB089636 HM640562

C.
 

sp1. AB029835 AB029773

C.sp2. AB089637 AB089624

C.
 

watanabei HM640677 AB093558 AB093557

C.
 

wattii JF976070 JF941120 JF953415 JN044161

Comospermum_yedoense KM266396 HM640494 HM640610

Convallaria
 

keiskei KC903686 KC704931 KC704673 KC704401

C.
 

majalis1. KX375057 KJ745528 KJ745641 KJ745890

Danae
 

racemosa AF355064 MF349670 MF350136 MF348496 JX903260

Dasylirion
 

longissimum U24012 LS420044 JQ421670 KJ196060

D.
 

aspersa EU850002 AB029832 AB029765 EU850209

D.
 

longifolia KX375060 KJ745582 KJ745662 KJ745836

Dracaena
 

concinna KY700568 MG020503 JX080451 JQ904954

Eriospermum
 

bayeri AY225015 Z77277 JQ435534 AJ417577

Heteropolygonatum
 

ginfushanicum KX375062 KJ745621 KJ745698 KJ745782
 

Liriope
 

graminifolia MG595281 KY457605 KY457638 KF671445 KF671375

Maianthemum
 

gongshanensis EU850007 JF942502 EU850246 EU850214 EU850177

Nolina
 

longifolia KC798476 KJ196025 KJ196067

Ophiopogon
 

heterandrus KF671295 KF671504 KF671562 KF671435 KF671366

Peliosanthes
 

macrostegia
 

KJ745599 KJ745647 KJ745796 KF671381

Polygonatum
 

acuminatifolium KX375071 KX375093 KJ745704 KX375112

Reineckea
 

carnea AB455254 GQ436289 GQ434042 GQ434881

Rohdea_chinensis MH711698 MH658790 KY457657 KY082810 KY457704

Rohdea
 

japonica AB454362 GQ436303 MH748909

R.
 

tonkinensis MH558163 MH613789

R.
 

aurantica HM640679 HM640564

Ruscus
 

hypophyllum
 

JQ421571 JX574449 JX574658

Semele
 

androgyna HM640671 HM640442 HM640556 JX903682 JX903263

Speirantha
 

convallarioides MH558168 DQ005610 MH613794

S.
 

gardenii1. MT797212 KJ745584 KJ745743 KJ745891 JQ905024

Theropogon
 

pallidus HM640675 KX527221 HM640560 KX525875 JX903271

Tricalistra
 

ochreata AB029839 AB029777

Tupistra
 

albiflora AB029837.2 AB029775

T.
 

grandistigma JF944727 JF956756 JN047466

T.
 

kressii MH749057 MH748919 MH749251

T.
 

longispica JF978990
 

JF944732 JF956761 JN047471
 

T.
 

pingbianensis JF978994 JF944737 JF956765
 

JN047475
 

T.chinensis
 

MH558164 KY082810
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进行比对,然后用PhyED软件手动调整[40]。预分

析表明叶绿体与核基因序列的结果不存在明显的冲

突,并且与所有序列联合的结果非常相似,故我们最

终将5个片段进行串联进行最大似然法(Maximum
 

likelihood,ML)分析,并且不同序列片段采取单独

的进化模型。ML分析利用RAxML7.2.6进行运

算,进行1
 

000次 Bootstrap搜索,最后得到一致

树[41]。运算产生的树文件使用软件Figtree1.4.2
进行可视化,最后把染色体数目和核型映射到系统

进化树上来探讨它们的进化关系。

2 结果与分析

2.1 细胞学实验观察结果

本研究中铃兰族5个种植物的染色体核型公式

及特征见表4,染色体形态和核型图见图1。结果表

明这5个种中,除蜘蛛抱蛋染色体数目为2n=36
外,其余4种均为2n=38,均为二倍体。这5个种中

染色体均由 m,sm和st的染色体构成,不对称性核

型均为Stebbins􀆳-2C型,核型不对称系数As.K%变

化范围为65%~69%,并没有明显差别。但在染色体

核型公式上有一定差别。其结果分别表述如下。

2.1.1 蜘蛛抱蛋Aspidistra
 

elatior
 

Blume 蜘蛛

抱蛋的染色体数目为2n=36,染色体基数为x=18,
二倍体(图1,

 

A)。在第1对(6.75~6.25
 

μm)与第

2-9对(5.40~2.56
 

μm)之间在长度上有一个明显

的差别(0.85
 

μm),第9对与第10-18对(1.66~
0.80

 

μm)也存在一个明显的差别(0.90
 

μm)。核型

公式为2n=36=16m+14sm+6st,最长染色体长

度为6.75
 

μm,最短染色体长度为0.80
 

μm,最长染

色体与最短染色体的比值为8.4,臂比小于2的染

色体所占比例为61%。Stebbins􀆳不对称核型为

2C。核型不对称系数As.K%为67%。其核型表现

为蜘蛛抱蛋型核型(三型,x=18)。蜘蛛抱蛋染色

体数目有2n=36和2n=38两种,本种不同个体或

不同居群间核型不一样,黄锦岭报道该种染色体数

目为2n=38,其核型公式为2n=38=22m+4sm
(2sat)+12st,第9对染色体短臂具随体[12]。虽然

本研究的染色体数目与王任翔报道的一致,但在核

型公式和随体方面却有所不同(2n=36=16m+
4sm+12st(2sat)+4t,第10对染色体短臂具随

体),具有2对端部着丝点的染色体[19]。本研究中

并没有发现随体染色体的存在,也没有臂比值大于

7的端部着丝点染色体(t)存在。可见,蜘蛛抱蛋在

不同居群之间染色体核型和数目均有变异,是一个

正在分化的类群。

2.1.2 海南蜘蛛抱蛋Aspidistra
 

hainanensis
 

Chun
 

et
 

F.
 

C.
 

How 海南蜘蛛抱蛋染色体数目为2n=
38,染色体基数为x=19,二倍体(图1,B)。核型公

式为2n=38=20m+12sm+8st,在第1对(7.20~
6.98

 

μm)与第2~6对(5.81~3.96
 

μm)之间在长

度上有一个明显的差别(1.17
 

μm),第6对与第7~
19对(2.89~1.10

 

μm)也存在一个明显的差别

(1.07
 

μm)。最长染色体长度为7.20
 

μm,最短染

色体长度为1.10
 

μm,最长染色体与最短染色体的

表4 5种铃兰族植物的染色体核型公式及特征

Table
 

4 The
 

karyotype
 

formulae
 

and
 

characteristics
 

of
 

five
 

species
 

from
 

the
 

tribe
 

Convallarieae

Taxon KF S-L L/S G1 G2 Arm
 

R
<2/% As.K/% KA

图1
Fig.1

蜘蛛抱蛋A.
 

elatior 16m+14sm+6st 0.80~6.75 8.44 0.85 0.9 61 67 2C A

海南蜘蛛抱蛋A.
 

hainanensis 22m+8sm+8st 1.10~7.20 6.54 1.17 1.07 66 69 2C B

四川蜘蛛抱蛋A.
 

sichuanensis 24m+6sm+8st 0.86~7.48 8.7 0.86 1.03 71 65 2C C

凤凰蜘蛛抱蛋A.
 

fenghuangensis 18m+14sm+6st 0.89~7.86 8.83 0.99 0.65 55 65 2C D

万年青R.
 

japonica 12m+24sm+2st 0.88~4.99 5.67 - - 53 67 2C E

注:KF.核型公式;S.最短染色体长度(μm);L.最长染色体长度(μm);L/S.最长染色体与最短染色体长度比值;G1.第1组染色体与第2
组染色体之间的差异;G2.第2组染色体与第3组染色体之间的差异;Arm

 

R<2.臂比值小于2的染色体数占总染色体数的百分比;As.K%.
 

Arano不对称系数=染色体长臂总和/染色体组总长度;
 

KA.Stebbin􀆳s
 

不对称核型

Note:
 

KF.
 

Karyotype
 

formula;
 

S.
 

shortest
 

chromosome
 

length
 

(μm);
 

L.
 

longest
 

chromosome
 

length
 

(μm);
 

L/S.
 

proportion
 

of
 

the
 

lon-

gest
 

chromosome
 

length
 

to
 

the
 

shortest
 

chromosome
 

length;
 

G1.
 

gap
 

between
 

group
 

1
 

and
 

2;
 

G2.
 

gap
 

between
 

group
 

2
 

and
 

3;
 

Arm
 

R<2.
 

the
 

percent
 

of
 

chromosomes
 

arm
 

length
 

ratio
 

less
 

than
 

2;
 

As.K%.
 

Arano
 

=
 

the
 

total
 

length
 

of
 

long
 

arm/
 

the
 

total
 

length
 

of
 

all
 

chromosomes;
 

KA.
 

Stebbin􀆳s
 

type
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比值为6.54,臂比小于2的染色体所占比例为

66%。Stebbins􀆳不对称核型为2C。长柱核型不对称

系数As.K%为69%。其核型表现为开口箭型核型

(三型,x=19)。海南蜘蛛抱蛋染色体数目有2n=
36和2n=38两种报道,其中2n=38的占比为

68%,该种与王任翔[19]报道的2n
 

=36=20m(2sat)

+14st+2t不一致,且我们也没有发现t型染色体。

2.1.3 四川蜘蛛抱蛋Aspidistra
 

sichuanensis
 

K.
 

Y.
 

Lang
 

et
 

Z.
 

Y.
 

Zhu 四川蜘蛛抱蛋的染色体数

目是2n=38,染色体基数为x=19,二倍体(图1,

C)。核型公式为2n=24m+6sm+8st,在第1对

(7.48~6.95
 

μm)与第2-6对(6.09~3.95
 

μm)之
间在长度上有一个明显的差别(0.86

 

μm),第6对

与第7~19对(2.92~0.86
 

μm)也存在一个明显的

差别(1.03
 

μm)。最长染色体长度为7.48
 

μm,最
短染色体长度为0.86

 

μm,最长染色体与最短染色

体的比值为8.7,臂比小于2的染色体所占比例为

71%。Stebbins􀆳不对称核型为2C。核型不对称系

数As.K%为65%。其核型表现为长柱开口箭型核

型(三型,x=19)。洪德元所报道的2n=22m+2sm
+14st(2sat)核型中发现了0~5条数目不等的B
染色体,但是本报道未发现B染色体。本报道与王

任翔所报道2n=38=24m+4sm+10st(2sat),冉志

华所报道的2n=38=24m+2sm+12st(2sat)及黄

锦岭所报道的2n=38=20m+6sm+12st(2ast)颇
为相似[12,

 

18-19],但本研究中并没发现有随体存在。

2.1.4 凤凰蜘蛛抱蛋Aspidistra
 

fenghuangensis
 

K.
 

Y.
 

Lang 凤凰蜘蛛抱蛋为武陵山区特有种,该
种染色体数目是2n=38,染色体基数为x=19,二倍

体(图1,D)。核型公式为2n=18m+14sm+6st,没
有观察到随体,在第1对(7.86~6.95

 

μm)与2-6
对(5.96~3.71

 

μm)之间在长度上有一个明显的差

别(0.99
 

μm),第6对与第7-19对(3.06~0.88
 

μm)也存在一个明显的差别(0.65
 

μm)。最长染色

体长度为7.86
 

μm,最短染色体长度为0.89
 

μm,最
长染色体与最短染色体的比值为8.83,臂比小于2
的染色体所占比例为55%。Stebbins􀆳不对称核型

为2C。核型不对称系数 As.K%为65%。其核型

表现为长柱开口箭型(三型,x=19)。与邓涛[42]所

报道的2n=38=22m+6sm+10st核型公式有所差

别,但核型不对称性一致。

2.1.5 万年青Rohdea
 

japonica
 

(Thunb.)
 

Roth 
本研究中染色体数目为2n=38,染色体基数x=19,
二倍体(图1,E)。核型公式为2n=12m+24sm+

2st,没有观察到随体,在所有染色体中不存在一个

明显的差别,呈从大到小逐渐变化的趋势。最长染

色体长度为4.99
 

μm,最短染色体长度为0.88
 

μm,
最长染色体与最短染色体的比值为5.67,臂比值小

于2的染色体数所占比例为53%。Stebbins􀆳不对

称核型为2C。核型不对称系数 As.K%为67%。
其核型表现为铃兰型(单型,x=19)。本结果与尚

宗燕等[43]和Yamashita等[29]报道的染色体数目一

致,但本研究结果的不对称性核型为更不对称的2C
型,与它们报道的2B型不同。但在本研究中万年

青属的最长与最短染色体之比(5.67)是5个种中最

小的,同时臂比值小于2的染色体所占的比率也是

最低的,仅为53%,总体来说万年青属的对称性比

蜘蛛抱蛋属更为对称。万年青属与开口箭属、铃兰

属和吉祥草属的核型颇为相似,均为铃兰型核型。

2.2 染色体收集结果

本研究共收集铃兰族中7属(包含 Campy-
landra 属)共81个种,253条染色体报道记录(表

5)。这些报道主要集中在蜘蛛抱蛋属(170余种)
内,其中187条染色体报道记录来自于蜘蛛抱蛋属,
代表了48种,其染色体数目有两种(2n=36或2n=
38),

 

染色体基数为x=18或19,绝大多数种为二倍

体,少数为四倍体和六倍体;长柱开口箭属(29种)
的记录有41条,代表21种,染色体数目均为2n=
38,基数为x=19,均为二倍体;Campylandra 属(16
种)的报道有11条记录,代表了6个种,铃兰属7条

记录代表全部2个物种,单种属万年青3条记录、吉
祥草属2条记录、白穗花属1条记录,这5个属的染

色体数目均为2n=38,
 

基数为19,均为二倍体。

2.3 系统发育分析与染色体进化分析

我们把染色体数目和核型类型映射到铃兰族系

统发育树上来探讨它们的染色体进化关系(图2)。
分子发育树的结果表明铃兰族分为三支,第Ⅰ支为

铃兰-白穗花分支,是铃兰族首先分化出来一支,它
们都以x=19为基数;第Ⅱ支为万年表-吉祥草分

支,染色体基数为x=19;第Ⅲ支为蜘蛛抱蛋-长柱

开口箭分支,染色体基数为x=18和19。因此我们

推测x=19铃兰族的原始基数,x=18是由x=19
通过减少1对小染色体得到的。而在核型不对称性

方面基部铃兰-白穗花分支大多具有比较对称的2B
型核型,而处于进化位置上的蜘蛛抱蛋-长柱开口箭

大多具有更不对称的2C或3C型,因此我们推测本

属植物在核型不对称性方面是从对称向不对称的方

向进化的。另外,结合从长度变异和染色体基数来
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看,基于 Yamashita和 Tamura的核型分类法,铃
兰-白穗花分支具有铃兰型核型位于基部,其进化方

向是从铃兰属型向长柱开口箭属型,再到蜘蛛抱蛋

属型的演化。

A.蜘蛛抱蛋;B.
 

海南蜘蛛抱蛋;C.
 

四川蜘蛛抱蛋;D.
 

凤凰蜘蛛抱蛋;E.
 

万年青.
 

标尺=5
 

μm

图1 5种铃兰族植物中期染色体形态图

A.Aspidistra
 

elatior;
 

B.
 

A.
 

hainanensis;
 

C.
 

A.
 

sichuanesis;
 

D.
 

Aspidistra
 

fenghuangensis;
 

E.
 

R.
 

japonica.
 

Bar=5
 

μm

Fig.1 Morphology
 

and
 

karyotype
 

of
 

somatic
 

chromosomes
 

of
 

5
 

species
 

from
 

the
 

tribe
 

Convallarieae
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单型.
 

指染色体间在长度上没有明显的差异,呈逐渐过渡的趋势,染色体基数x=19的铃兰型;三型.
 

指由3组不同长度的染色体组成,

并结合中期染色体的基数和长度变异模式将铃兰族分为:染色体基数为x
 

=
 

19时为长柱开口箭型,染色体基数为x
 

=
 

18时为蜘蛛抱蛋型

图2 基于叶绿体片段rbcL、matK、psbA-trnH
 

和trnL-F 和核基因ITS铃兰族分子分子系统树

Unimodal
 

refers
 

to
 

the
 

Convallaria
 

type
 

which
 

shows
 

Unimodal
 

trend
 

of
 

gradual
 

transition
 

without
 

obvious
 

difference
 

in
 

length
 

between
 

chromosomes,
 

with
 

chromosome
 

number
 

x=19;
 

Trimodal
 

refers
 

to
 

the
 

three
 

groups
 

of
 

chromosomes
 

with
 

different
 

lengths,
 

combined
 

with
 

the
 

base
 

number
 

and
 

length
 

variation
 

pattern
 

of
 

metaphase
 

chromosomes,
 

can
 

be
 

divided
 

into
 

two
 

groups:
 

Tupistra
 

type
 

when
 

the
 

chromosome
 

number
 

is
 

x=19,
 

and
 

Aspidistra
 

type
 

when
 

the
 

chromosome
 

number
 

is
 

x=18

Fig.2 The
 

phylogenetic
 

tree
 

based
 

on
 

4
 

chloroplast
 

gene(rbcL,
 

matK,
 

psbA-trnH
 

and
 

trnL-F)
 

and
 

nuclear
 

gene
 

ITS
 

of
 

Convallarieae
 

and
 

allied
 

tribe
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3 讨 论

3.1 蜘蛛抱蛋属染色体核型特征

蜘蛛抱蛋属是铃兰族中拥有物种数目最多,形
态变异最复杂多样,生长的地理环境也最为广泛的

一个属[13]。结合前人报道的187条记录,加上本研

究对蜘蛛抱蛋、海南蜘蛛抱蛋、四川蜘蛛抱蛋、凤凰

蜘蛛抱蛋的实验结果,共191条记录代表48个物

种。本属植物近年来发表了百余新种,目前为止已

经包括170余种[16,
 

44-50],因此还有大量的物种急需

开展细胞学研究。从现有的染色体数据来看,蜘蛛

抱蛋属的染色体进化表现非常复杂,既有多倍化和

非整倍化的演化,同时还兼具二倍体水平上的结构

变异以及随体,B染色体的有无等特征。在蜘蛛抱

蛋属中二倍体水平上的结构变异占主导地位,多倍

化和非整倍性变异仅在少数种中发现。本属植物的

染色体通常由3种类型的染色体组成:第1对为大

型的中部着丝粒染色体(m),第2至第9或10对为

中等大小的亚中部或亚端部着丝粒染色体(sm 或

st),其余为小型的中部或亚中部着丝粒染色体。李

光照[2]把本属植物的核型分为两类:一类为2n=36
=18(L+M)+18S(2sat),即9对大中型染色体和9
对小型染色体;另一类为2n=38=16(L+M)+22S
(2sat)。本研究中的蜘蛛抱蛋为第一种类型,由9
对大中型染色体和9对小染色体组成,但四川蜘蛛

抱蛋、海南蜘蛛抱蛋、凤凰蜘蛛抱蛋与李光照[2]发现

的规律有所不同,仅有6对大中型染色体,其余皆为

小型染色体,而且在本研究中4个种都没有发现随

体染色体和B染色体。这表明染色体在分裂时可

能受各种因素影响或在减数分裂时染色体互换和重

组过程中发生了不同染色体之间的染色质重组,从
而导致染色体的长度组成比例发生变化。不同物种

之间,甚至在同一物种的不同居群间或同一居群不

同个体间也会发生染色体结构上的变异,而且这种

变异通常与外部形态变异相关。如小花蛛蛛抱蛋、
四川蛛蛛抱蛋中就有不同居群间核型多态性与表型

变异存在密切相关性[2]。
从现有的统计结果来看,染色体2n=36的类群

比2n
 

=38的类群通常都多1
 

对中型染色体,少2
对小型染色体,这可能是由于2对小的染色体融合

成为1对中型染色体。染色体融合与断裂事件在植

物进化的过程中起到了一定的作用,这在许多类群

中也有发现,如陈耀华等[51]发现在石蒜属植物中有

染色体的融合的情况发生。周勇等在研究3种禾本

科植物时发现水稻的12条染色体经过2次染色体

融合事件最终形成了高粱的10条染色体,随后又经

历了染色体融合事件,最终形成了玉米的10条染色

体[52]。当然在蛛蛛抱蛋属中2n=36和2n=38之

间的变异机制有待进一步研究。

3.2 铃兰族染色体核型进化模式

近年来基于分子系统发育结果来探讨染色体进

化机制已经在很多类群中广泛应用[53-58]。中国学

者大多认为蜘蛛抱蛋属为二型性核型,分为大中型

染色体和小型染色体两种[2,
 

8,
 

12-17,
 

19,
 

26],Yamashita
发现第1对大的中部着丝粒的染色体在蜘蛛抱蛋属

中是非常显著的特征,因此把第1对大的染色体单

独分出来,因此从长度上来说定义为三型更为合理,
并结合分子系统发育分析结果,把铃兰族植物的核

型分为3种类型:x=18的三型染色体仅在蜘蛛抱

蛋属中发现,因此命名为蜘蛛抱蛋核型;x=19的三

型染色体命名为长柱开口箭核型;x=19的一型染

色体为铃兰型。本研究基于4个叶绿体基因和ITS
核基因的联合分析,重建铃兰族代表类群的系统发

育关系,并结合染色体数目和核型分析发现:白穗花

属和铃兰属形成一支位于整个族的基部,它们均具

有x=19的基数,染色体在长度上呈逐渐变小的趋

势,也就是铃兰型;族中第二个分支由吉祥草属、开
口箭属和万年青属组成,它们核型特征与第一分支

相似,也是铃兰型;第三支由蜘蛛抱蛋属、长柱开口

箭属和Tricalistra 组成,其中蜘蛛抱蛋属独立构成

一支,而Tricalistra 嵌在长柱开口箭属中。在第三

个分支中蜘蛛抱蛋属的核型既有长柱开口箭型也有

蜘蛛抱蛋型,结合分子系统发育结果来看,铃兰族中

处于基部的类群以及与之亲缘关系最近的开口箭属

的染色体基数均为x=19,因此推测在蜘蛛抱蛋属

中染色体的原始基数应为x=19,而x=18是后来

演生出来的基数。换而言之,铃兰族中染色体核型

进化的趋势是从铃兰型演化为长柱开口箭型,再到

蜘蛛抱蛋型,本研究结果与 Yamashita等[29]基于

rbcL和trnK两个叶绿体片段分析的结果一致,但
本研究中选取更多的序列联合分析,得到更高的支

持率,3个分支的演化关系更为清楚,但要解决蜘蛛

抱蛋属和长柱开口箭属下种间的关系还需要更多分

子数据的进一步研究。
刘安莉等[16]认为染色体基数x=18的种类大

多数种的花被阔钟状或钟状,根状茎小于10
 

mm以

下,花梗较长,花被片反卷,花被内基部无明显突起,
雄蕊着生位置明显高于柱头或与柱头等高,柱头较
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小,表面结构及纹饰简单,果实表面光滑等特征是原

始的类型;染色体基数为x=19的类群中,有诸多演

生性状,如花的形态和结构较复杂,花被坛状,雄蕊

着生位置低于柱头,柱头较大,表面形状及纹饰特化

成蘑菇状等特征。通常认为植物的外部形态特征的

变异是由基因和环境变异共同决定的,受光照、温
度、水分、海拔、营养物质等环境因子影响,具有很强

的表型可塑性[59-62]。因此推测某一个特征是否为

原始性状,不能仅从结构简单或复杂来判断。现代

分子技术手段为推测物种演化方向提供了最为可靠

的证据,因此利用分子系统发育手段综合考虑它与

近缘类群在外部形态、染色体核型特征的区别与联

系,从而对性状和核型的演化方向作出科学合理的

判断。

3.3 铃兰族染色体核型不对称性进化模式

中国学者对于蜘蛛抱蛋属的核型不对称性也进

行了大量的探讨,他们普遍认为蜘蛛抱蛋属植物花

的形态特征与核型进化相关,花形态结构越简单,核
型不对称程度越强,形态结构越复杂特化,核型不对

称程度就越弱,因此推测在蜘蛛抱蛋属内核型不对

称性是由不对称性向对称性的方向演化[2,
 

16]。在

铃兰族中Stebbins􀆳不对称性核型为2B、2C,少数为

3C,仅在长梗开口箭中发现有1A。结合分子系统

发育结果来看,位于铃兰族最基部的铃兰属为2B
型,其次吉祥草属、万年青属也为2B型,其他种类

基本为2C型,因此可以推测铃兰族的染色体核型

不对称性总体表现为由对称向不对称性增强的

趋势。

3.4 铃兰族的染色体数目与核型演化趋势与意义

结合本研究对铃兰族各属的细胞学报道以及对

本族染色体资料进行了统计分析,结果表明在铃兰

族的染色体基数与系统关系方面,铃兰族的染色体

数目变化和分子系统发育相对一致。铃兰族的染色

体基数是x
 

=
 

18、19,根据中期染色体的基本数目

和形态将铃兰族分为单型和三型2种核型类型。单

型主要包括吉祥草属、万年青属、Campylandra、铃
兰属和白穗花属,染色体基数均为x=19,而三型包

括蜘蛛抱蛋属、长柱开口箭属和Tricalistra,染色

体均为x=19,部分蜘蛛抱蛋为x=18。我们认为中

期染色体的三型染色体核型是由单型染色体核型衍

生而来。然而,需要通过更多分类群的系统发育分

析以及更多类群更精确的核型分析来进一步确认。
铃兰族绝大多数种是2n=36、38的二倍体,其核型

具有稳定性,存在少数多倍化现象,铃兰族染色体核

型的差异正是环境因素和结构变异共同作用的结

果。蜘蛛抱蛋属植物的染色体倍性变异多数为2x
和4x两种,泰国蜘蛛抱蛋为2n=114,为染色体基

数x=19的六倍体。西林蜘蛛抱蛋和十字蜘蛛抱蛋

两种为四倍体种2n=4x=76,且为同源四倍体,植
物多倍化可能是对恶劣生存环境适应的结果,在蜘

蛛抱蛋属中发现多倍体的类群在外部形态方面与干

旱环境相适应有一定的相关性[13]。整倍体变异和

非整倍体变异不是该属植物演化的主要趋势,蜘蛛

抱蛋绝大部分类群是二倍体,这表明该属植物的系

统发育主要是在二倍体水平上进行演化。
王任翔等[19-20]认为蜘蛛抱蛋属植物的演化与

高等植物核型的一般进化趋势向不对称性增强的方

向演化的规律正好相反,也与该属的近缘属长柱开

口箭属中的核型演化趋势相反。但是根据蜘蛛抱蛋

属植物染色体不对称系数可以看出,染色体数目不

同的两组间染色体不对称指数的变化相对较小,而

x=
 

18组的染色体不对称指数明显低于x=19组。
我们的结果表明,x=19为族内染色体原始基数,x
=18为派生基数,而x=18是从x=19演化而来。
通过对染色体长度研究表明本族染色体低基数的x
=18由x=19通过染色体融合或丢失进化而来,而
核型则由比较对称的单型向不对称的三型演化。所

以祖先类群的核型对称性高于派生类群,蜘蛛抱蛋

属的核型可能是向对称性增强的方向演化。因此,
从目前已有的核型资料看,铃兰族植物符合Steb-
bins所提出的核型不对称性增加的趋势。长柱开

口箭属中绝大部分种的染色体属于一型,染色体长

短是递增排列的较为对称,伞柱长柱开口箭染色体

中短染色体较明显,但是中长染色体与长染色体的

长度很接近,染色体长度不对称因此属于二型染色

体,伞柱开口箭这个种是能够代表长柱开口箭属向

蜘蛛抱蛋属演化的一个证据,而从染色体的类型来

看开口箭属比蜘蛛抱蛋属更为原始[10]。由研究结

果看来蜘蛛抱蛋属和长柱开口箭属之间的核型演化

关系和系统发育关系很明显较亲密,两属确定为姐

妹类群。本研究揭示铃兰族由高基数向低基数减少

以及单型向三型演化的趋势,按照染色体长度铃兰

族核型演化趋势由对称向不对称演化,核型在属间

和属内都有很大变化。铃兰族的核型的进化趋势表

明铃兰属为拟原始特征,由此衍生出长柱开口箭属,
进而衍生出蜘蛛抱蛋属。
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