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摘  要 

与日俱增的基因组数据不仅能够解决生命之树分支上的疑难节点，而且还

有助于揭示诸如基因水平转移、不完全谱系筛选、古杂交及渐渗等复杂的生物

进化过程。COM 支（Celastrales-Oxalidales-Malpighiales clade）是被子植物蔷薇

类（Rosidae）内系统发育关系尚未确定的重要分支之一。前人分别用不同基因

组和形态特征的数据不同程度地支持 COM 支分别与蔷薇类内两大亚支 Fabidae

（豆类）和 Malvidae（锦葵类）近缘。为了进一步确认 COM 支的系统位置，并

探讨上述系统关系分歧的原因，本研究设计了代表植物三个基因组的、且取样

近等同的矩阵：叶绿体 82 类群 78 基因矩阵、线粒体 79 类群 4 基因矩阵以及核

92 类群 5 基因矩阵；然后对上述三个矩阵运用了多种性状编码和数据筛除的分

析方法（如，RY 编码、快速进化位点移除法）来检测 COM 支系统位置的冲突

是与取样偏差或系统误差有关，还是与生物进化过程有关。之后，基于 COM 支

所有可能的系统位置及核基因的双亲遗传和非连锁的特性，我们又对两个核基

因组矩阵（8,445 个单拷贝矩阵和 3,748 个多拷贝矩阵）进行了分析以探讨 COM

支在核基因组内系统位置以及可能与此关联的进化事件。最后，三个基因组小

矩阵的分析结果，重现了 COM 支两种冲突的系统位置，并表明此冲突是客观存

在的，不是由取样偏差或系统误差造成的。单拷贝和多拷贝核基因组矩阵的分

析结果与前人基于线粒体和核基因的结论一致，也支持 COM 支与 Malvidae 更

近缘。而且，在两个核基因组矩阵分析中，我们均检测到了一定比例的少数基

因支持 COM 支与 Fabidae 近缘的系统发育信号，但对 Fabidae 与 Malvidae 聚类

之后，COM 支再为其姊妹群的系统位置几乎没有支持。最后，从核基因组内对

COM 支系统位置支持基因的比例来看，基本排除了不完全谱系筛选的造成冲突

的可能性，暗示了三个类群间可能存在着 COM 支以 Fabidae 和 Malvidae 为亲本

的遗传关系。 

综上所述，本研究认为 COM 支与 Malvidae 的姊妹关系代表了 COM 支真实

系统发育关系，不支持取样偏差或者系统误差造成 COM 支在三个植物基因组间

系统位置冲突，并进一步揭示了蔷薇类早期快速辐射分化过程中，Fabidae 和

Malvidae 谱系的祖先间可能发生了古杂交并随叶绿体基因组渐渗的进化事件，
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从而造成了关于 COM 支的叶绿体与核、线粒体基因树间的冲突，最终形成了核

基因组内两种相互冲突且代表亲本遗传信息的系统发育信号共存的格局。尽管

有待于扩大类群和核基因组的取样来进一步确认这些网状进化事件的发生，但

本研究不仅为验证、解决不同基因组间生命之树其他分支系统位置冲突的问题

提供了借鉴和示范，而且还着重体现了基因组数据在揭示生命之树深层次系统

发育关系的冲突及复杂生物过程方面的重要意义。 

 

关键词：古杂交；渐渗；不完全谱系筛选；COM 支；冲突；系统发育基因组学
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Exploring deep phylogenetic incongruence 

of the COM clade in Rosidae: 

Phylogenomics approach 

Miao Sun (Botany) 

Directed by Prof. Zhiduan Chen 

Abstract 

Analysis of large data sets can help resolve difficult nodes in the tree of life and 
also concomitantly reveal complex evolutionary histories, including instances of 
lateral gene transfer, hybridization, or incomplete lineage sorting. The placement of 
the Celastrales-Oxalidales-Malpighiales (COM) clade within the large Rosidae clade 
remains one of the most difficult deep-level phylogenetic questions in angiosperms, 
with previous analyses placing it with either Fabidae (suggested by chloroplast genes) 
or Malvidae (suggested by mitochondrial and nuclear genes, as well as morphological 
data). To elucidate the underlying cause of this phylogenetic discordance, we 
assembled taxonomically comparable multi-gene matrices of chloroplast, 
mitochondrial, and nuclear sequences (82 taxa for 78 chloroplast genes, 79 taxa for 4 
mitochondrial genes, and 92 taxa for 5 nuclear genes), as well as large single- and 
multi-copy nuclear gene data sets (8,445 single-copy ortholog sets and 3,748 
multi-copy nuclear gene families). Analyses of multi-gene data sets demonstrate 
incongruence between the chloroplast and both nuclear and mitochondrial data sets, 
and the results are robust to various character-coding and data-exclusion treatments, 
not due to systematic biases or sampling errors. Analyses of single- and multi-copy 
nuclear genes indicate that most loci support the placement of COM with Malvidae, 
with a notable number of genes supporting COM with Fabidae, and almost no 
support for COM outside a clade of Malvidae and Fabidae. The proportion of genes 
supporting each hypothesis suggests that the phylogenetic incongruence is not due to 
incomplete lineage sorting, remaining ancient introgressive hybridization as a 
plausible explanation for the conflict among genes. 

In summary, our analyses demonstrate that the placement of COM clade with 
Malvidae better reflects organismal phylogeny, the conflicting phylogenetic 
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placements for COM clade might be caused by ancient hybridization and chloroplast 
transmission occurred during the early and rapid radiation of Rosidae, and 
consequently resulted in conflict between chloroplast and mitochondrial gene trees, as 
well as a mixture of two underlying signals derived from its ancestral parents in the 
nuclear genome. Although greater taxon and nuclear genome sampling are necessary 
to evaluate such hypothesis fully, our study provides an example for examination of 
other deep nodes of the tree of life where conflict occurs among data sets from 
different subcellular compartments, and also emphasizes the importance of genomic 
data sets for revealing deep incongruence and potentially complex patterns of 
evolution in organismal phylogeny. 

 

Key Words: Hybridization; introgression; incomplete lineage sorting; COM clade; 

incongruence; phylogenomics
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第一章 前言 

物种及其以上分类阶元（属、科、目、纲、门、界）生物类群或谱系之间

的系统发育关系是理解和认识地球生物起源和进化的基础，是系统与进化生物

学和其他相关学科需要解决的核心问题之一（Rokas et al. 2003; Delsuc et al. 2005; 

Whitfield and Lockhart 2007; Zou and Ge 2008; Zhang et al. 2012）。早在 19 世纪中

叶，Darwin（1859）就认为地球上的一切生命形式都有一个共同的起源，物种

之间有着一种树状结构的关联，即“the great Tree of Life”。此后，诸多生物学

家、系统学家都致力于利用形态、分子、化学等方面的证据来追溯物种间的亲

缘关系和进化格局（见 Hong et al. 2008），其中分子系统学证据在生物学领域逐

渐受到青睐并被广泛应用。尤其是近些年来，随着 PCR 和测序技术的日趋发展

进步，植物系统发育关系的研究经历了由最初的若干类群单基因测序到更大规

模类群的多基因、转录组，再到整个基因组规模的系统发育分析（如，Chase et al. 

1993; Goloboff et al. 2009; Jansen et al. 2007; Moore et al. 2010, 2011; Burleigh et al. 

2011; Lee et al. 2011; Smith et al. 2011; Ruhfel et al. 2014）。可见，人们在了解和认

识植物的起源和分化、澄清生命之树各大分支的亲缘关系方面取得了重大的进

展（APG 1998; APG II 2003; Judd and Olmstead 2004; Soltis and Soltis 2004; Chase 

et al. 2006; Frohlich and Chase 2007; APG III 2009; Soltis et al. 2005, 2007, 2008, 

2009, 2010, 2011）。如，单子叶植物分支（Monocotyledonae, monocots；Chase et al. 

2000; Jerrold et al. 2004; Graham et al. 2006; Givnish et al. 2006, 2010; Saarela et al. 

2008），菊类分支（Asteridae, asterids；Baldwin 1992; Olmstead et al. 2000; Albach 

et al. 2001; Bremer et al. 2001, 2004; Hilu et al. 2003），蔷薇类分支（Rosidae, rosids; 

Hilu et al. 2003; Jasen et al. 2007; Soltis et al. 2007, 2011; Zhu et al. 2007; Wang et al. 

2009; Moore et al. 2010; Qiu et al. 2010）。而另一方面，人们在重建生命之树过程

中也会遇到一些棘手的问题。比如，随机的一棵基因树可能与普遍接受的物种

树不一致（Degnan and Rosenberg 2006; Huang and Knowles 2009）；而联合多个

基因的系统发育分析又会因各个基因具有不同的进化历史而可能产生高度支持

但错误的拓扑关系（Mossel and Vigoda 2005; Kubatko and Degnan 2007; Matsen 

and Steel 2007; Beiko et al. 2008; Penney et al. 2008; Salichos and Rokas 2013）。如
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今，与日俱增的基因组数据及针对于此的生物信息分析方法不仅是解决生命之

树重建过程中上述疑难问题的有效工具（Dunn et al. 2008; Lee et al. 2011; Smith et 

al. 2011; Simon et al. 2012; Yoder et al. 2013），也是揭示潜藏在系统发育关系冲突

背后生物过程（如，基因重复和丢失 gene duplication and loss、不完全谱系筛选

incomplete lineage sorting、基因水平转移 horizontal gene transfer、基因重组 gene 

recombination、杂交 hybridization）的强而有力的手段（Goodman et al. 1979; 

Hudson 1983; Doyle 1992; Maddison 1997; Degnan and Rosenberg 2009; Cui et al. 

2013; Oliver 2013）。 

尽管目前被子植物系统发育关系的基本骨架已经确立，但在此大尺度上的

研究工作主要是依据叶绿体基因组数据来开展的，而在此尺度上线粒体基因的

研究较少（Zhu et al. 2007; Qiu et al. 2010），核基因由于其自身的重复/丢失及多

拷贝的限制也未能被广泛应用（Soltis et al. 1997; Morton 2011; Zhang et al. 2012; 

Zeng et al. 2014），多与叶绿体片段结合使用（如，Wang et al. 2009; Soltis et al. 

2011）。下一代测序（next-generation sequencing, NGS）技术的诞生和发展，使得

利用核基因数据评估、验证叶绿体基因组及其他数据所建立的系统发育框架和

其间冲突的关系成为可能（如，Duarte et al. 2010; Shulaev et al. 2010; Burleigh et al. 

2011; Lee et al. 2011; Zhang et al. 2012）。 

另一方面，在植物进化过程中渐渗杂交（introgressive hybridization）事件很

普遍（Rieseberg and Soltis 1991），且起着非常关键的作用（Tsitrone et al. 2003; 

Linder and Rieseberg 2004; Chang et al. 2011）。早在 20 多年前，在被子植物中叶

绿体基因渐渗现象的报道就有 100 多例（Rieseberg et al. 1996a）。越近缘或分化

时间越短的物种间（快速辐射分化的类群间），发生杂交或基因渐渗事件就会越

频繁；杂交在其本质上是基因渐渗的延伸（Simpson 2012）。双亲遗传的核基因

树与细胞质单亲遗传的叶绿体（或线粒体）基因树之间的冲突往往是物种杂交

造成的。在短时间内的快速辐射进化过程中，不完全谱系筛选（也称 deep 

coalescence）同样也极易发生，造成基因树与物种树冲突（Maddison 1997; Page 

and Charleston 1998; Maddison and Knowles 2006）。特别是分化时间间隔越短，

有效种群越大，不完全谱系筛选事件发生的可能性越大（Pamilo and Nei 1998; 

Rokas and Carroll 2006; Galtier and Daubin 2008; Degnan and Rosenberg 2009）。如

此一来，在植物系统发育关系重建中则不乏叶绿体与核基因树相冲突的研究报
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道（Soltis and Kuzoff 1995; Wendel et al. 1995; Rieseberg et al. 1995, 1996a; Tsitrone 

et al. 2003; Okuyama et al. 2005; Soltis and Soltis 2009; Acosta and Premoli 2010）。 

在通常情况下，核基因与叶绿体基因重建的系统发育关系是相吻合的。但

被子植物蔷薇类中的 COM 支（Celastrales-Oxalidales-Malpighiales clade; Endress 

and Matthews 2006）却是例外，因为无论是形态，还是线粒体与核基因的数据获

得的 COM 支的系统位置都与叶绿体基因的分析结果相冲突（表 1-1；详见本章

1.1.2）。由于前人研究的取样策略与分析方法大不相同（表 1-1），故我们并不清

楚 COM 支系统位置的冲突是由实验或分析过程中的系统误差所为，还是生物过

程导致；而且，核基因组内 COM 支的系统位置如何也尚不清楚。因此，对被子

植物蔷薇类的这一重要分支—COM 支的系统发育关系展开深度的剖析，分析其

冲突的原因，并解决此冲突，是本研究所关注的核心问题。 

以下我们将阐述 COM 支的名称来源，简要回顾 COM 支系统发育关系的研

究历史，总结可能造成系统关系冲突的原因及对应的分析策略和解决办法，并

在此基础之上，提出 COM 支系统位置冲突的解决方案和本研究目的、意义。 

1.1 COM 支的系统发育研究概述 

1.1.1 COM 支的概念 

COM 支的概念是由 Endress 和 Matthews（2006）在为蔷薇类分子系统发育

关系提供形态性状支持而对该类群花结构特征进行调查研究时首次提出的。随

后，此概念在后来的研究中一直沿用（如，Zhu et al. 2007; Zhang et al. 2012; Ruhfel 

et al. 2014）。COM 支隶属于蔷薇类，包括卫矛目（Celastrales）、酢浆草目

（Oxalidales）和金虎尾目（Malpighiales），约有 48-50 科，870 属，19,105 种，

占蔷薇类的三分之一（图 1-1; APG III 2009; Steven 2001 onwards）。在分子系统

发育研究中，COM 支的单系性得到了叶绿体、线粒体和核基因单独或联合分析

的一致支持（Hilu et al. 2003; Soltis et al. 2005, 2011; Jansen et al. 2007; Zhu et al. 

2007; Burleigh et al. 2009; Moore et al. 2011；Qiu et al. 2010; Zhang et al. 2012）；

在花形态结构研究中，珠心（nucellus）较薄和珠被绒毡层（endothelium）的出

现是支持 COM 支单系性的共近裔特征（Endress and Matthews 2006; Endress et al. 

2013）。
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表 1-1 历史研究中 COM 支系统位置概览 

Table1-1 Summary of the placement of the COM clade in previous phylogenetic studies 

基因组

类  型 
系统位置 a 分析方法/支持率 b 分子标记 c 

类群 

总取样 

COM

支取样
参考文献 

叶
绿
体 

Nr Character-state weighting/– rbcL 499 – Chase et al. 1993 

COM + Fabidae 
Parsimony/52% JK; 

BI/1.0 PP 
matK 374 16 Hilu et al. 2003 

COM + Fabidae 
Parsimony jackknifing/77% JK; 

BI/1.0 PP 
rbcL, atpB, 18S rDNA 560 64 

Soltis et al. 2000; 

Soltis et al.2007 

COM + Fabidae ML/100% BS; MP/79% BS; BI/1.0 PP 81 cp 64 3 Jansen et al. 2007 

COM + Fabidae ML/89% BS 
rbcL, atpB, matK, 

18S rDNA, 26S rDNA 
567 59 Burleigh et al. 2009 

COM + Fabidae ML/100% BS 10 cp, 2 nu 117 33 Wang et al. 2009 

COM + Fabidae ML/53% BS 83 cp 86 5 Moore et al. 2010 

COM + Fabidae ML/99% BS IR 244 14 Moore et al. 2011 

COM + Fabidae ML/57% BS 11 cp, 2 nu, 4 mt 640 154 Soltis et al. 2011 

 COM + Fabida 
ML/81% BS, 70% BS, 82% BS, 69% BS 

(ntAll, ntNo3rd, RY, AA) 
78 cp 360 9 Ruhfel et al. 2014 

线
粒
体 

COM + Malvidae ML/54% BS; MP/– matR 174 21 Zhu et al. 2007 

COM + Malvidae ML/99% BS atp1, matR, nad5, rps3 380 26 Qiu et al. 2010 
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核 

Nr – 18S rDNA 233 / Soltis et al. 1997 

Oxalidales-M ML/55% BS Xdh 247 19 Morton 2011 

COM + Malvidae ML/>95% BS; BI/1.0 PP 
SMC1, SMC2, MCM5, 

MLH1, MSH1 
94 5 Zhang et al. 2012 

Malpighiales-M 
GTP-ML/18% BS (136 taxa); 

GTP-ML/75% BS (54 taxa) 
18,896 gene trees 136 15 Burleigh et al. 2010 

COM + Malvidae ML/>95% BS; MP/≤65% BS nuclear genome 101 7 Lee at al. 2011 

注：a、Nr = 未得到解决；COM + Fabidae = COM 支与 Fabidae 聚类；COM + Malvidae = COM 支与 Malvidae 聚类；Oxalidales-M = 酢浆

草目与 Malvidae 成姊妹关系；Malpighiales-M = 金虎尾目与 Malvidae 成姊妹关系； 

b、JK = Jackknife value; BI = Bayesian inference; BS = Bootstrap value; PP = Posterior probabilities; GTP = Gene tree parsimony，基因树简约法； 

c、81 cp = 81 个叶绿体基因（Jansen et al. 2007）；10 cp, 2 nu = 10 个叶绿体基因，包括 rbcL、atpB、matK、psbBTNH 区域（4 个基因）、rpoC2、

ndhF、rps4 以及两个核核糖体基因 18S rDNA 和 26S rDNA；83 cp = 83 个叶绿体基因（Moore et al. 2010）；IR = 25,000 bp 的质体反

向重复区；11 cp, 2 nu, 4 mt = 11 个叶绿体基因，包括 rbcL、atpB、matK、psbBTNH 区域（4 个基因）、rpoC2、ndhF、rps4、rps16，

以及两个核核糖体基因 18S rDNA 和 26S rDNA，四个线粒体基因，即 atp1、matR、nad5 和 rps3；ntAll, ntNo3rd, RY, AA = 分别为核

苷酸，第一、二密码子，RY 编码和氨基酸四种不同性状编码矩阵；78 cp= 78 个叶绿体基因（Ruhfel et al. 2014）。
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图 1-1 COM 支在蔷薇类中的系统位置（APG III 2009） 

Figure 1-1 Phylogenetic placement of the COM clade in Rosidae (APG III 2009) 

在以叶绿体基因为主所建立的被子植物系统发育框架中，蔷薇类包含了基

部类群、豆类（Fabidae）和锦葵类（Malvidae），而 COM 支就是构成 Fabidae

的其中一支，与另一固氮支（N-fixing clade）成姊妹关系（图 1-1; APG III 2009; 

Ruhfel et al. 2014）。然而，线粒体、核基因的分子系统学研究结果以及形态结构

的研究结果一致支持 COM 支与 Malvidae 更近缘（Endress and Matthews，2006；

Zhu et al. 2007; Qiu et al. 2010; Zhang et al. 2012）。至此，COM 支系统位置成为

蔷薇类内部一级分支中系统发育关系不确定而备受关注的类群。 

1.1.2 COM 支的研究历史及存在问题 

早期的被子植物系统发育研究工作，虽然在取样范围上涉及 COM 支，但由

于类群和基因取样的局限，COM 支并没有得到清晰的分辨（图 1-2-1；Chase et al. 

1993; Källersjö et al. 1998; APG 1998）。Savolainen et al.（2000a）利用 589 条叶绿

体单基因 rbcL 且取样上几乎涵盖了真双子植物所有科的系统发育研究中，也仅

从拓扑结构上识别了 COM 支及其成员，并表明 COM 支与 Fabidae 近缘，但 BS

（Bootstrap）支持率不足 50%。同年，Savolainen et al.（2000b）在叶绿体基因
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rbcL 基础上增加了 atpB 基因，对 357 个有花植物类群进行了系统发育重建，此

二基因无论是单独或联合分析均显示了类似上述的 COM 支格局，BS 支持率依

然不足 50%。此后，随着取样物种数目和基因数目的增加，Soltis et al.（2000）

联合 18S rDNA，rbcL 和 atpB 基因用最大简约法对 560 种被子植物进行了系统

发育重建，在此分析中，COM 支的单系性仅得到 51% JK（Jackknife）支持，而

其与 Fabidae 的近缘关系得到了 77% JK 支持。就 COM 支的系统位置而言，APG 

II（2003）的研究结论与上述分析结果并无异同（图 1-2-2）。Hilu et al.（2003）

在基于叶绿体基因matK的被子植物系统发育重建中，COM支的单系性得到 60% 

JK 支持，与 Fabidae 的聚类关系分别得到 52% JK 与 1.0 的 PP（Posterior 

probabilities）支持。此外，Soltis 实验室的另外两个类群取样等同、算法不同、

且基因取样逐渐增加的系统发育研究结果一致支持 COM 支聚在 Fabidae 内，且

BS 支持率高达 89%（Soltis et al. 2007; Burleigh et al. 2009；表 1-1）。而在 APG III

（2009）中，COM 支包含类群的范围更大，各目之间的关系趋稳定。此时，COM

支与 Fabidae 内的固氮支成姊妹关系，而后 Fabidae 与 Malvidae 再呈姊妹关系，

一起构成蔷薇类的两大亚支（图 1-1）。此结果与 Wang et al.（2009）利用 12 个

基因（2 核基因和 10 个叶绿体基因）117 个类群的分析结果基本相同，但后者

BS 支持率达到 100%（表 1-1）。Jansen et al.（2007）和 More et al.（2010, 2011）

利用叶绿体基因组数据的分析中，COM 支的位置未有大的变化，支持率却各有

差别；而 Soltis et al.（2011）联合叶绿体、线粒体、核三个基因组的 17 个基因

联合分析中，COM 支与 Fabidae 近缘关系的 BS 支持率却显著降低（57%；表

1-1）。 

 

 

 

 

 

 

 

图 1-2 早期 COM 支的系统位置（1：APG 1998；2：APG II 2003） 

Figure 1-2 Phylogenetic placement of COM clade in early studies (1: APG 1998; 2: APG II 2003) 
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由此可见，叶绿体基因组的数据单独（如，Hilu et al. 2003; Moore et al. 2010 

2011），或与核基因联合（如，Soltis et al. 2000, 2004; Wang et al. 2009），或叶绿

体、线粒体、核的三基因组的联合（Soltis et al. 2011）分析都代表了以叶绿体基

因为主导的结论，一致支持 COM 支与 Fabidae 的聚类关系（图 1-1），但支持并

不稳定（表 1-1）。 

Zhu et al.（2007）在基于线粒体 matR 基因的蔷薇类系统发育研究中，不支

持以往的 COM 支与固氮支的姊妹关系，提出 COM 支应从 Fabidae 中分离出来，

而与 Malvidae 成姊妹关系（图 1-3-1），但此结论仅得到 54% BS 支持。Qiu et al.

（2010）利用四个线粒体基因（atp1，matR，nad5 和 rps3）对被子植物系统发

育关系重建中，进一步加强了 Zhu et al.（2007）的观点，且 BS 支持率达到了

99%（图 1-3-1）。尽管目前基于线粒体在大、中尺度上的系统发育研究比较少，

但是线粒体关于 COM 支系统发育位置的结论却与形态性状的研究吻合。Endress 

和 Matthews（2006）从花形态结构角度首次提出原被认为属于 Fabidae 的 COM

支与 Malvidae 有着潜在姊妹群关系，不支持原豆类的单系性，然而这在此前的

分子研究中并没有发现。此外，他们从花结构特征上还发现所取样的 COM 支

22 个科的类群与 Malvidae 中 18 个科的类群具有一个最显著的共近裔性状—“珠

被的内层在受精时比外层更厚”（图 1-4）。还有一些特征在 Malvidae 和金虎尾目

中比较常见，而在卫矛目和酢浆草目却不普遍，如花瓣扭转状、多雄蕊化、多

心皮化，以及珠被与珠被、珠被与珠心之间呈现出彼此分离的趋势。此后，Endress 

et al.（2013）在金虎尾目的花形态结构的研究中再次认为 COM 支与 Malvidae

的姊妹群关系能够更真实地反映蔷薇类内次级分支的系统发育关系。 

核基因由于其自身的基因重复与丢失、多拷贝等属性，在被子植物系统发

育研究工作中未能得到广泛的开发和应用。先前，被子植物大尺度系统发育分

析选用最多的核核糖体 18S rDNA 和 26S rDNA，但往往单独分析分辨不足或与

多数的叶绿体基因联合分析而导致核基因结论的独立性不足（表 1-1; Burleigh et 

al. 2009; Wang et al. 2009; Soltis et al. 1997, 2000, 2007, 2011）。尽管取样没有完全

涵盖 COM 支类群，但 Lee et al.（2011）利用核基因组数据的种子植物系统发育

分析也显示了 COM 支与 Malvidae 的近缘关系（表 1-1）。Zhang et al.（2012）利

用五个单拷贝核基因（SMC1、SMC2、MCM5、MLH1 和 MSH1）对种子植物进

行系统发育关系重建时，也得到了同样的 COM 支系统位置，且得到了 BS>95%

高度支持（表 1-1；图 1-3-2）。尽管取样和研究目标不同，另外一些研究也直接
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或间接地表明 COM 支与 Malvidae 存在更为密切的系统发育关系（表 1-1; Duarte 

et al. 2010; Finet et al. 2010; Shulaev et al. 2010; Burleigh et al. 2011; Morton 

2011）。 

显然，以往基于叶绿体基因的大多数研究都认为 COM 支与 Fabidae 近缘，

而基于线粒体、核基因的系统发育研究则认为 COM 支与 Malvidae 更近缘，且

得到形态性状的支持。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

图 1-3 线粒体与核基因系统发育分析中 COM 支的系统位置 

Figure 1-3 Phylogenetic placements of the COM clade inferred from mitochondrial and nuclear 

genes 

注：1：线粒体基因系统发育分析支持 COM 支与 Malvidae 成姊妹关系（Qiu et al. 2010）；2：

核基因系统发育分析支持 COM 支与 Malvidae 成姊妹关系（Zhang et al. 2012）。 
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图 1-4 COM 支与 Malvidae 花结构上的形态共近裔特征（Endress and Matthews 2006） 

Figure 1-4 Morphological synapomorphous shared between the COM clade and Malvidae in 

floral structure (Endress and Matthews 2006) 

注：棕色区域代表“珠被的内层在受精时比外层更厚”的共衍征。 

1.2 系统发育关系冲突的研究概述 

随着系统发育研究的不断发展，人们已经意识到仅依靠单基因或单一来源

的数据重建的系统发育关系可靠性不足，甚至还有可能被误导（Wendel and Doyle 

1998; Philippe et al. 2005; Salichos and Rokas 2013）。因此，多基因、基因组以及

其他源数据的系统发育重建受到系统学家们的一致推荐（Delsuc et al. 2005; Lee 

et al. 2011; Soltis et al. 2011; Ruhfel et al. 2014）。与此同时，随着下一代测序技术

（如，Roche 454, Illumina Solexa, ABI SOLiD）繁荣发展以及系统发育基因组时

代的到来，海量转录组、基因组的数据成倍俱增（Soltis et al. 2009b; Soltis and 

Soltis 2013）。系统发育基因组学的在重建生命之树澄清各大支及深层的系统发
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育关系的作用和威力日益显现，但同时也面对着巨大的挑战，即大量基因序列

数据各自所反映的复杂进化历史之间、及其与物种本身的进化历史间、以及与

局限的建树分析方法之间的冲突越来越突出，越来越普遍（Rokas et al. 2003; 

Rokas and Carroll 2006; Galtier and Daubin 2008）。在一些情况下，将数据异质的

或具有不同进化历史的多基因序列联合用于系统发育重建分析，会得到支持率

高但错误的系统发育树（Phillips et al. 2004; Delsuc et al. 2005; Penny et al. 2008; 

Salichos and Rokas 2013）。比如，诸多研究指出“ANITA”（Amborellaceae, 

Nymphaeaceae, Illiciaceae, Trimeniaceae 和 Austrobaileyaceae 的缩写）为被子植物

的基部类群（Qiu et al. 1999; Mathews and Donoghue 1999; Soltis et al. 2004; 

Stefanovic et al. 2004; Drew et al. 2014），而 Goremykin 等基于叶绿体全基因组序

列提出单子叶植物（禾本科为代表物种）为被子植物的最基部类群（Goremykin 

et al. 2003, 2004, 2009, 2013），并指出 ANITA 位置受到进化速率异质性的影响

（Goremykin et al. 2013）。然而 Soltis 夫妇和 Stefanovic 等分别发现在增加关键

类群后，ANITA 依然是被子植物的最基部类群（Soltis and Soltis 2004; Stefanovic 

et al. 2004），此结论在增加取样量后的叶绿体系统发育基因组学研究中，及针对

快速变异位点的分析的结果中，也得到了验证（Jansen et al. 2007; Moore et al. 

2007; Drew et al. 2014），而 Goremykin 等的结论很大程度上是由于取样上仅以长

枝的禾本科植物作为单子叶植物的代表，和以买麻藤属（Gnetum）植物为外类

群，而造成单子叶被吸引到基部的假象（Soltis and Soltis 2004; Stefanovic et al. 

2004; Drew et al. 2014）。 

1.2.1 基因树和物种树的概念 

根据系统发育树所反映的是物种间真实的进化关系还是某个（些）基因的

进化历史，又有物种树（species tree）和基因树（gene tree）之分。利用某一基

因或若干基因所承载的系统发育信息重建的系统发育树，称之为基因树（gene 

tree），它代表了这些基因的进化历史；而反应物种之间真实进化关系的系统发

育树，称之为物种树（species tree），它代表了物种水平上的进化历史（Maddison 

1997）。虽然基因树不等同于物种树，但是基因树是可以看作是各基因进化历史

的“马赛克（mosaic）”，它反应物种树。无论是基因树间的冲突还是基因树与物

种树间冲突，均表明基因树没有正确反映物种树。尽管物种的进化历史难以再
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现，我们很难获取绝对的物种树，但我们可以利用现有的数据，探讨各基因进

化历史，寻找冲突的根源，调和基因树与物种树的矛盾，最大限度地缩小基因

树与物种树间的差异，重建可靠的系统发育关系。 

1.2.2 冲突原因以及解决策略 

目前已有不少探讨系统发育关系冲突原因及其解决方法的研究和综述（如，

Maddison 1997; Wendel and Doyle 1998; Delsuc et al. 2005; Zou and Ge 2008; 

Degnan and Rosenberg 2009）。Seelanan et al.（1997）根据冲突的显著与不显著认

为造成系统发育关系冲突的原因可分为软冲突（soft incongruence；数据不足、

支持率较低等原因）和硬冲突（hard incongruence；生物过程）。Wendel and Doyle

（1998）将系统关系冲突归纳为三类：技术原因，生物过程以及基因和基因组

进化过程（gene and genome-level processes）。Rokas et al.（2003）认为分析因素

（analytical factors；数据不足、取样偏差和模型错配等）和生物因素（biological 

factors；自然选择或基因漂变的作用）是造成系统发育关系冲突原因，而 Galtier 

and Daubin（2008）将造成不同基因树之间存在冲突的主要原因归纳为人为原因

（artefactual reasons；建树错误、随机误差、系统误差等）和生物原因（biological 

reasons；不完全谱系筛选、旁系同源 paralogous 和基因水平转移）。鉴于上述关

于系统发育关系冲突的归纳和总结各有侧重，我们综合考虑引起冲突的原因、

能否产生正确的基因树以及对应解决策略等方面的因素，沿用 Seelanan et al.

（1997）的概念，但将其发展并总结为新的软冲突（或假冲突）和硬冲突（表

1-2）。软冲突通常是指由于各种分析方法或实验设计（如取样不足）的缺陷所引

起的，导致数据内部存在异质性、系统发育信息存在大量非同源相似（homoplasy）

等系统发育“噪音”而得出错误的、不稳定的或者支持率低的拓扑关系，即错

误的基因树。反之，如果能够得出正确的基因树，但是基因树彼此不一致，或

与物种树也存在冲突，那么这种冲突类型定义为硬冲突。 

一、软冲突主要包括：人为因素和序列因素。 

（一）、人为因素，包括数据不足、取样偏差、基因选择不当、测序错误等

（Seelanan et al. 1997; Wendel and Doyle 1998; Delsuc et al. 2005）。显然，分子系

统发育研究早期出现的一些基因树冲突往往是由于测序技术的限制使得所用基

因片段较短或信息量不足而产生的，而这种冲突现象会因取样偏差会更突出。
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但是，下一代测序技术与基因组时代的到来，基因片段的长度与信息量不再成

为问题。因此，增加基因信息位点的容量是降低上述随机误差的有效方法（Delsuc 

et al. 2005; Wortley et al., 2005; Jian et al., 2008）。 

表 1-2 导致系统发育关系冲突的原因与解决方案 

Table 1-2 Causes and resolutions to phylogenetic incongruence 

冲突

原因 
原因阐述 解决方案 

软
冲
突 

人
为
因
素 

数据不足 下一代测序技术 

系统发育基因组学 

取样的代表性与合理密度 

基因选择 

合理的进化模型 

取样偏差 

基因选择不当 

测序错误 

序
列
因
素 

碱基替代模式偏差 第三密码子排除 

氨基酸序列建树 

RY 编码 

快速进化位点移除 

一致网络分析法 

长枝吸引 

进化速率异质性 

进化饱和 

硬
冲
突 

生
物
过
程 

快速辐射分化 

最小遗传距离法 

融合法 

基因树简约法 

网状进化网络分析法 

杂交/渐渗 

不完全谱系筛选 

基因水平转移 

旁系同源 

基因重复与丢失 

基因重组 

 

在选择取样时，尽可能地利用现行的系统发育信息和类群分类学知识来有

代表性地覆盖类群的多样性。被子植物的各属的物种从单种属到多达 1000 种的

大属而不等。生物多样性主流研究显示，在众多属中，一个属一般包含 10 或者

更少的种，多达 300 种的大属并不常见（Dial and Marzluff 1989; Scotland and 

Sanderson 2004）。因此，建议如下取样原则：当属内种数在 1–25 时，可选取 1

个代表物种来取样；当 25–100 时，2 个物种代表；当 101–250 时，3 种代表，
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以此类推。但如果研究类群的尺度较小，可根据当前分类阶元之下各亚阶元依

据分类学代表性（或者地理分布）适当地增加取样。 

同样，基因的选择及其进化速率是重建可靠系统发育关系的关键因素。如

果所选基因的进化速率太慢，所能提供的系统发育信息不足，那么系统发育关

系将不能很好的解决；如果所选基因的进化速率太快，那么正确的系统发育信

息又会被大量的非同源相似信号给淹没，会导致长枝吸引（Felsenstein 1978）。

总的来说，如何选择合适的基因或 DNA 片段进行系统发育关系重建一直是个颇

具争议的问题（de Queiroz et al. 1995; Wendel and Doyle 1998），也没有很好地能

够推选出有效信息位点基因的参数（Rokas et al. 2003）。Rokas et al.（2003）通

过矩阵的模拟分析建议至少选用 20 个非连锁的基因才能够得出具有相当高支持

率、可靠的物种树，才能避免个别或者少数的基因得出的系统发育关系的风险。

一般来说，用于建树的序列应该满足：1）、碱基替换速率能提供足够的系统发

育信号；2）、足够长度的核苷酸序列所包含的信息位点足以克服取样错误。Hillis

（1996）通过矩阵模拟探讨核苷酸的数量与重建系统发育准确性的关系，他指

出应用与 rbcL相近长度的 5000多个核苷酸信息位点的矩阵就能让 90%的建树模

型正确地推导出系统发育关系。目前普遍认为，通过增加数据量和应用更合适

的分析方法能够消除人为因素对系统发育重建的影响（Rokas et al. 2003; Delsuc 

et al. 2005; Wortley et al. 2005; Yang and Rannala 2012）。 

（二）、序列因素，即序列本身的组成成分、替换饱和以及进化速率的不一

致性导致分子数据与建树模型错配得出错误的拓扑结构（Jeffroy et al. 2006）。常

见的序列因素包括碱基替代模式偏差（compositional bias）、长枝吸引（long-branch 

attraction）、碱基位点进化速率异质性（heterotachy）、进化饱和（evolutionary 

saturation）等（表 1-2；Wendel and Doyle 1998; Delsuc et al. 2005）。 

碱基替代模式偏差。不同生物物种间核苷酸组成成份或碱基的替代模式是

具有差异的。而目前我们常用的建树模型都基于同一假设，即所有生物类群在

进化时都遵循相同的碱基替换模式，当类群因突变发生偏性或者显著异质时，

那么相似的核苷酸组成或替代模式，就会导致不相干的类群依据模型中的算法

机械地聚在一起，得出支持率高，但是错误的拓扑关系。 

长枝吸引。主要是由于谱系间的进化速率高度不一致，一些进化速率较快

的类群由于频繁的突变会在许多碱基位点随机地被替换上相同的碱基，这就形

成了非同源相似。在建树过程中，非同源相似会使得不是来自于共同祖先的序
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列的代表性分类群相互“吸引”聚在一起，造成了长枝吸引，从而掩盖真实的

系统发育关系，得到错误的拓扑结构。 

碱基位点进化速率异质性。不同碱基位点因选择压力不同而使得基因具有

不同的进化速率。随着时间推移，选择压及基因或者蛋白给定位点上的进化速

率亦随之变化。然而，目前我们常用的建树模型都假设特定碱基位点的替代速

率随着时间推移在类群之间保持恒定，这种假设与实际的分子进化过程并不完

全吻合。而相反另一些不相关类群因具有相当比例的恒定位点而有可能聚在一

起，这种现象会导致潜藏较深、假的系统发育关系，且极其不容易在序列上检

测到（Delsuc et al. 2005）。 

另外，基因组尺度上的突变事件—稀有基因组变化（Rare genomic changes, 

RGCs），如逆转录组整合、编码序列的插入和缺失、内含子的获得与丢失等，尽

管这些变化没有独立、精确的发生方式，但也能在一定程度上造成非同源相似，

（Delsuc et al. 2005; Rokas and Carroll 2006）。 

目前针对于数据异质性和非同源相似等序列因素造成的冲突，除了多基因

联合外，有效可行的方法还有第三密码子移除法、RY 编码法、快速进化位点移

除法等（表 1-2）。这些方法可以降低核苷酸序列中的置换饱和、进化速率和碱

基组成成份的异质性。针对长枝吸引，可以通过增加类群取样和分子性状来打

破长枝，从而建立正确的系统发育树（Xiang et al. 2002）。对于编码蛋白的基因，

相对于第一、二位密码子，第三位密码子受功能制约较小，进化速率通常较快。

因此通过排除第三密码子，有时是能够建立正确的系统发育树的简单有效方法。

同时，受基因功能和选择的制约，碱基间发生转换的频率要高于颠换，因此将

四种核苷酸状态，归为 purines（A, G = R）和 pyrimidines（C, T = Y）两类，即

RY 编码法，也能够有效减少置换饱和给系统发育分析带来的噪音（Delsuc et al. 

2003; Phillips and Penny 2003; Phillips et al. 2004; Gibson et al. 2005）。移除快速进

化位点也是排除快速位点给系统发育关系带来误导的另一种行之有效的方法

（Brinkmann and Philippe 1999; Lopez et al. 2002; Burleigh and Mathews 2004; 

Pisani 2004; Phillips et al. 2005）。该方法是先对矩阵所有位点的进化速率进行计

算、排序，然后按照进化速率快慢的顺序逐渐移除快速进化的位点，利用剩余

位点反复建树，直至拓扑结构不再发生变化，从而得出稳定而可靠的系统发育

关系（Goremykin et al. 2010）。 

此外，还有系统发育网络分析法（phylogenetic networks）概念下的分支网
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络分析法（splits networks；表 1-2），它可以反映数据中冲突、系统位置不稳定

等与一致性不兼容的信号（Huson and Bryant 2006）。其中，一致网络分析法

（consensus networks）比较常用（Holland et al. 2004, 2006; Huson and Bryant 2006; 

Zou et al. 2008）。其本质是一个在最大似然或最大简约的原则下参与系统发育分

析所有基因的基因树的统计集合，基因树的分支模式与网络中类群的分支格局

（网络的边分支方式）相对应。它体现所有基因树传递的系统发育关系，包括

冲突的、不稳定的分支结构（Holland and Moulton 2003; Holland et al. 2004; Huson 

and Bryant 2006）。根据其分支某个节点分歧可能性的基数会出现一个对应基数

维的超立方体以表示该节点有多少种拓扑结构被一定比例的基因树支持；网络

中边的长度代表支持该分支的支持率或者与该分支模式一致的基因树的比例

（或遗传距离）。一致网络分析法优点在于它比单纯地将多基因数据联合给出一

个最优拓扑结构的传统做法更具有信息，它更能展现参与分析基因支持的所有

拓扑关系（包括软冲突和硬冲突中的因素），它能把数据内潜藏的不确定性可视

化（Holland and Moulton 2003; Holland et al. 2004）。常见的用于该分析的软件为

SplitsTree4（http://ab.inf.uni-tuebingen.de/software/splitstree4/welcome.html）。 

另外，如果数据与模型不匹配的话，会产生与真实系统发育信号相抗衡的

错误信号。这些噪音通常会在序列中随机分布，现行的建树方法可以从中提取

更多的信息位点。但是，如果生物进化信息位点的信号很微弱，那么重建系统

发育关系时，噪音就会占主导。这样的话，也会产出错误的系统发育关系。故

加大基因数据量以及数据来源，熟悉掌握各建树模型的优点与不足，有针对性

地将不同的建树方法和模型用于系统发育重建（Yang and Rannala 2012）。 

二、硬冲突主要指不同的基因可能揭示或反映不同的进化过程，是具有遗

传 基 础 的 ， 包 括 快 速 辐 射 分 化 （ rapid radiation ）、 杂 交 / 渐 渗

（hybridization/introgression）、不完全谱系筛选、基因水平转移、旁系同源、基

因重复和丢失和基因重组等（表 1-2；Doyle 1992; Maddison 1997; Linder and 

Rieseberg 2004; Galtier and Daubin 2008）。物种在相对短的分子进化尺度内快速

分化，那么通过此类群的系统发育重建就会得到内部分支较短且置信度较低的

基因树。因此，快速物种分化造成较短的内部分支也是误导系统发育的因素之

一（Wendel and Doyle 1998）。越近缘或分化时间越短的物种间（快速辐射分化

的类群间），发生杂交或基因渐渗事件就会越频繁；杂交其本质上是基因渐渗的

延伸（Simpson 2012）。双亲遗传的核基因树与细胞质单亲遗传的叶绿体（或线
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粒体）基因树之间冲突往往是物种间杂交事件造成的格局。Rieseberg 和 Soltis

（1991）已经指出杂交/渐渗事件在植物中很普遍。此后，在被子植物中就有叶

绿体基因渐渗现象报道 100 多例（Rieseberg et al. 1997）。谱系筛选一般发生在祖

先类群在很短时间内经历连续物种分化事件的类群中，就是说，具多态性祖先

还没有足够的时间持续分化为该谱系的单系类群，第二次物种分化事件就开始

了，此时极可能产生该谱系的基因树与物种树冲突。特别是分化时间间隔越短，

有效种群越大，不完全谱系筛选越可能发生（Pamilo and Nei 1998; Rokas and 

Carroll 2006; Galtier and Daubin 2008; Degnan and Rosenberg 2009）。基因水平转

移是相隔较远的物种间的非有性生殖的基因交流，尤其是寄生类群之间（Davis 

and Wurdack 2004）。其冲突效果与杂交/渐渗事件类似，所以各个基因所得的基

因树会因基因间交流的次数和性质不同而不同（Galtier and Daubin 2008）。类似

地，基因由于基因重复事件产生了两或多个拷贝；进化过程中某些拷贝在部分

类群中丢失，导致不完全的拷贝在后代中保留下来，那么利用这个基因建树就

会得到与物种本身的进化历史不一致的基因树（Page and Charleston 1997）。基因

重组通常发生在物种各世代的减数分裂期间的核基因组内，若干世代之后，该

基因组内就会富集各种复杂的进化历史（Wang et al. 2002）。而且在重组的过程

中常常伴随着基因漂变和自然选择，从而导致不同的谱系遗传定位到等位基因

的不同位点上，因此造成的冲突效果与不完全谱系筛选类似（Linder and 

Rieseberg 2004）。但叶绿体和线粒体属于细胞器单亲遗传，通常它们不经历有性

生殖或者减数分裂的基因重组（Linde and Rieseberg 2004）。 

上述各种原因给重建可靠的生命之树带来了很大挑战，如果不深入细致地

探讨基因或者基因组间冲突的原因，而盲目地进行多基因联合分析，有时产生

的不可信的、甚至是错误的拓扑关系，更不能真实地反应物种关系。事实上，

硬冲突（生物过程）更具有重要的进化意义，我们需要分析影响拓扑结构变化

的数据源，分析其可能发生的生物过程来调节并且解释基因树与物种树之间的

冲突（Page and Charleston 1997）。硬冲突一般出现在来自不同基因组的基因之间，

或者非连锁的核基因之间。基因水平转移比较容易鉴别，通常发生在关系非常

远的类群之间，尤其是寄生类群之间（Davis and Wurdack 2004）。可杂交和不完

全谱系筛选造成的冲突很容易通过网状进化网络展现出来，但二者均能产生相

似的拓扑结构而难以相区别。为此近年来提出了如下几种统计分析方法。根据

谱系筛选发生在物种分化事件之前，而杂交发生在物种分化事件之前或者之后，
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Joly et al.（2009）提出了基于统计参数的最小遗传距离法（minimum genetic 

distance method）。融合理论（coalescent theory）认为祖先的多态性经历 5×Ne

代（Ne 是有效群体大小）以后就融合在一起，从而得到一致的基因树（Rosenberg 

2003; Degnan and Rosenberg 2009; Rosenberg and Degnana 2010）。Pelser et al.

（2010）根据此融合理论提出了融合法（Coalescence-based methods）。Burleigh et 

al.（2011）应用基因树简约法整合了核基因的重复和丢失事件，基于包含 510,922

条蛋白序列的核基因组数据重建了 136 个植物类群的 18,896 棵核基因树。该研

究对于调和物种树与基因树间的冲突具有一定指导和参考作用。检测基因重组

事件是种群遗传研究很重要的一个环节，是重建祖先基因组和后代谱系关系的

核心（Posada and Crandall 2001; Zhang et al. 2002; Wall and Pritchard 2003）。 

通过基因树简约法法和网状进化网络分析法（reticulation networks）是目前

解决硬冲突、探讨生物进化过程常用的方法（Huson and Bryant 2006; Burleigh et 

al. 2011）。近来算法和软件的更新使基因树简约法的搜树速度大大提升，此方法

是首次针对基因组数据进行运算（Bansal et al. 2007; Wehe et al. 2008）。基因树简

约法就是根据导致基因树冲突的生物事件（基因重复和丢失、不完全谱系筛选、

基因水平转移等）发生最少的次数来推测物种树（Goodman et al. 1979; Maddison 

1997）。如，调和在基因重复和丢失的进化事件下造成的系统发育关系冲突，就

需要在所有基因树的集合中寻找一棵即能代表所有取样的物种还能指示基因重

复和丢失事件发生次数最少的基因树来代表物种树（Page and Charleston 1997; 

Slowinski and Page 1999; Page 2000）。系统发育网络分析法中的一致网络分析法

和网状进化网络分析法都可分析、展现生物网状进化造成的拓扑结构分歧、不

一致的系统发育现象，比基因树简约法更直观、更具有信息。网状进化网络分

析法主要是针对生物过程（硬冲突）的分析，如杂交、基因水平转移等，其内

部节点代表祖先类群，分支样式代表网状进化事件（Linde and Rieseberg 2004; 

Gusfield and Bansal 2005; Holland et al. 2006）。SplitsTree4 也可用于该分析方法。

一致网络分析法，能充分展现参与分析基因支持的所有拓扑关系，可将数据内

潜藏的不确定性可视化（Holland et al. 2004），它能暗示进化历史，但并不能代

表物种所经历过；内部节点也不代表祖先类群（Holland et al. 2006）。 

随着测序技术的日趋繁荣，测序成本极大地降低（Soltis et al. 2009a, 2010; 

Hamilton and Buell 2012）。据统计，从 1982 年距今，在 GenBank 的数据库中存

储了近 2 亿条 DNA 序列，而这些序列每 18 个月内就会翻倍（NCBI Website: 
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http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/statistics）。基于如此海量的数据，在重建生

命之树的过程中，产生系统发育关系的软冲突和硬冲突是不可避免的。被子植

物的遗传背景复杂，因此，有时利用单一基因、多基因和基因组数据，不能完

全揭示被子植物的进化历史；有时应用了整个叶绿体基因组数据，被子植物某

些关键类群的系统位置仍然无法确定（Moore et al. 2010）。这就要求我们广泛地

利用多源生物信息数据，不局限于单亲遗传叶绿体和线粒体细胞器基因，更要

关注蕴含丰富系统发育信息的、双亲遗传的、直系同源的核基因；而且，核基

因还有助于研究和发现被子植物进化过程中的不完全谱系筛选、杂交/渐渗等现

象（Zeng et al. 2014）。此外，还需要结合形态、化石等非分子数据来佐证、支

持系统发育关系。唯此才可以进一步验证前人的研究成果以及解决生命之树疑

难的分支节点，并揭示潜在系统发育关系冲突背后的生物进化事件，最终以共

同联合、相互验证、追根溯源的模式来重建准确的、可靠的生命之树。 

1.3 研究目的意义 

以上我们综述了 COM 支的研究历史和造成系统发育关系冲突的各种因素，

了解到线粒体、核基因以及形态研究结果都支持 COM 支与 Malvidae 近缘，这

与叶绿体基因支持 COM 支和 Fabidae 近缘的结论相冲突（表 1-1），又考虑前人

研究的取样策略、建树方法、以及选用的基因也不尽相同（表 1-1），所以 COM

支系统发育关系的冲突可能来自软冲突（取样、序列者建树方法中的系统误差），

也可能是硬冲突（不完全谱系筛选、渐渗杂交等生物过程）。因此，围绕 COM

支的系统位置，我们提出如下两个科学问题： 

1）、COM 支系统位置的冲突是否真实存在？如果存在，这种冲突是系统误

差或取样偏差造成的还是生物过程造成的？ 

2）、如何利用核基因组数据理解 COM 支的系统位置冲突？ 

基于上述科学问题，本研究设计了代表植物基因组（叶绿体、线粒体、核

基因组）的、类群取样能够代表被子植物系统发育框架各大分支的三个矩阵；

然后运用多种性状编码和数据筛除的分析方法来验证 COM 支的冲突的系统发

育关系是否由系统误差所致。另外，我们还设计了单拷贝（single-copy）和多拷

贝（multi-copy）核基因组矩阵，进一步探讨了 COM 支系统位置是否与上面提

到的硬冲突中的不完全谱系筛选或渐渗杂交生物进化事件有关。具体研究分析
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流程见图 1-5。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 1-5 COM 支系统发育研究分析流程 

Figure 1-5 The analytical framework in this study on COM clade 

本研究围绕目前生命之树分支疑难节点上争论的系统发育关系的焦点展

开，旨在解决蔷薇类一级分类上的重大分歧，为构建可靠的蔷薇类系统发育框

架奠定基础，COM 支系统位置冲突问题的解决对于理解蔷薇类，以至整个被子

植物的系统发育与进化都是极为关键的。本研究不仅为验证、解决不同基因组

间物种类群系统发育关系冲突的问题提供了借鉴和参考作用，而且还展示出了

基因组数据在揭示生命之树深层次系统发育关系的分歧、复杂生物过程方面的

重要意义。 
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此外，COM 支类群（如，卫矛科 Celastraceae、酢浆草科 Oxalidaceae、大

戟科 Euphorbiaceae 等植物）具有较高的经济、药用价值和园林观赏价值。卫矛

科一些类群在全世界范围内作为抗癌药物的研究对象，已引起了人们极大的关

注；卫矛科的巧茶属（Catha）植物在非洲和阿拉伯半岛作为兴奋剂和抗疲劳药

用植物被广泛栽培（Simmons et al. 2008）。COM 支的物种还包含了丰富的形态

和生态多样性，如：叶状体半沉水植物（川苔草科 Podostemaceae），全寄生植物

（大花草科 Rafflesiaceae），风媒类群（杨柳科 Salicaceae），仙人掌状无叶肉质

植物（大戟科）（Wurdack and Davis 2009）。故搞清楚 COM 支类群的系统发育关

系，也可以为合理保护与有效地利用这些植物资源提供理论基础。 
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第二章 材料与方法 

为了方便分析和讨论 COM 支的系统位置，在本研究中，我们将蔷薇类内的

COM 支、Fabidae、Malvidae 分别作为三个不同的类群来处理，尽管在现行的分

子系统学分类系统中，COM 支被认为是 Fabidae（或 fabids）内的一个亚分支

（Cantino et al. 2007; APG III 2009）。 

同样地，为了方便后面章节的讨论，我们把目前理论上 COM 支的三种系统

位置归纳为：一，代表叶绿体基因数据所支持的 COM 支聚于 Fabidae 内聚类关

系（以下简称 COM + Fabidae；图 2-1-1）；二，代表线粒体与核基因，还有形态

性状分析结论所支持得 COM 支与 Malvidae 的聚类关系（以下简称 COM + 

Malvidae；图 2-1-2）；三、理论上的第三种可能，即 Malvidae 与 Fabidae 成姊妹

关系，而 COM 支再聚于二者之外的拓扑关系（以下简称 Fabidae + Malvidae；

图 2-1-3）。 

 

 

 

 

 

 

图 2-1 COM 支三种可能的拓扑关系 

Figure 2-1 Three hypothetical placements for the COM clade 

2.1 取样策略和矩阵装配 

分子系统学研究表明，不同的取样策略、不同的取样范围以及选用的基因

不同，都会对重建系统发育关系的拓扑结构和分辨率产生影响。鉴于前人研究

的取样策略、建树方法、以及所采用基因数据也不尽相同（表 1-1），因此，为

了真实反映 COM 支的系统位置在不同基因组间冲突问题，我们从已公开发表的

数据库中抽取并装配了分类学上取样相当、且代表植物基因组的三个矩阵：叶

COM

Fabidae

Malvidae COM

COM + Fabidae

COM

COM + Malvidae Fabidae + Malvidae

Fabidae

Malvidae

Malvidae

Fabidae
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绿体 82 类群 78 基因矩阵（Ruhfel et al. 2014）、线粒体 79 类群 4 基因矩阵（Qiu 

et al. 2010）以及核 92 类群 5 基因矩阵（Zhang et al. 2012）。 

基于三个矩阵源自的研究都是在大尺度上针对整个被子植物的系统发育关

系的工作，故其取样策略本身已经代表性地覆盖了包括蔷薇类和 COM 支在内被

子植物各大主要分支。如，依据 APG III（2009）系统，Zhang et al.（2012）取

样的 92 个类群来自 75 科 46 目覆盖了被子植物 73%（46/63）的目。本研究中的

取样类群所在各大分支的目和科的名称与范围均依据 APG III（2009），各大分

支的名称依据 Cantino et al.（2007）。在矩阵的装配过程中，我们最大限度地满

足三个基因组的数据来自同一科、同一属或同一种；同时也最大限度地匹配取

样的系统发育代表性，备选取样类群尽可能来自同一科或目，而对于 COM 支以

外的类群则保证至少在同一系统发育分支上。 

考虑到叶绿体和线粒体通常基因连锁且单亲遗传，故有必要再增加双亲遗

传的非连锁的核基因，来加强对细胞器基因冲突的观察和判别能力。另外，我

们还想知道核基因组内 COM 支的系统位置如何。基于这样的认识，本研究装配

了两个核基因组矩阵：8,445 个单拷贝核基因直系同源矩阵（orthologs sets）和

3,748 个多拷贝核基因矩阵。其中，单拷贝核基因矩阵来自 Lee et al.（2011）的

种子植物的系统发育基因组学研究（BIGPLANT 网站：http://nybg.bio.nyu.edu/），

它是目前规模最大的直系同源核基因组矩阵。尽管此矩阵仅包括了 COM 支金虎

尾目的 7 个属（木榄属 Bruguiera，大戟属 Euphorbia，橡胶树属 Hevea，木薯属

Manihot，杨属 Populus 和蓖麻属 Ricinus），未能包括卫矛目和酢浆草目，但它是

目前能够为 COM 支的系统位置分析提供独立的核基因位点的最佳数据。多拷贝

核基因矩阵是从 OrthMCL（Chen et al. 2006）数据库中提取的 22 个陆地植物类

群的全基因组数据。22 个陆地植物类群包括卷柏（Selaginella moellendorffii），

小立碗藓（Physcomitrella patens）和另外 20 个被子植物（其中，毛果杨 Populus 

trichocarpa 代表 COM 支；野草莓 Fragaria vesca，蒺藜苜蓿 Medicago trunculata

和野大豆 Glycine max 代表 Fabidae；拟南芥 Arabidopsis thaliana，条叶盐芥

Thellungiella parvula，番木瓜 Carica papaya 和可可 Theobroma cacao 代表

Malvidae），从而装配了 3748 个多拷贝核基因矩阵。尽管取样稀疏，但是来自全

基因组的序列的信息位点比不完整的转录组数据更能够准确评估诸如基因丢失

等生物进化过程。 
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2.2 序列比对 

鉴于取样相当的三个矩阵均来自已发表的数据，故其矩阵本身比对状况已

经良好，所以大部分矩阵经过人工检验和编辑后直接使用。仅对因取样设计需

要个别调整的类群用 MUSCLE（Edgar 2004）进行自动比对；自动比对后，再用

Geneious（http://www.geneious.com）进行手动校正。 

对从 BIGPLANT 网站（http://nybg.bio.nyu.edu/）获得的单拷贝核基因矩阵

（Lee et al. 2011），经过人工检验、确认后直接进行使用。 

对来自陆地植物全基因组数据库中的 22 个物种 3,748 个多拷贝核基因矩阵

使用 MAFFT（Katoh et al. 2005）以默认参数自动比对后，再手动调整使用。 

2.3 系统发育分析 

2.3.1 核苷酸序列系统发育重建 

本研究中对所有矩阵的最大似然法（Maximum Likelihood, ML）分析都是应

用 RAxML 7.2.8（Stamatakis 2008）软件在 GTRCAT 模型下进行的。 

对三个基因组核苷酸小矩阵，都使用 100 次重复的无参数自展分析来获得

最优 ML 树。此外，我们对三个矩阵中各个单基因以同样的方法进行了 ML 分

析，并统计和归纳各个单基因中 COM 支系统位置情况。 

2.3.2 RY 编码分析 

RY编码被认为可以有效地降低核苷酸序列中的置换饱和以及进化速率和碱

基组成成份的异质性，并提高树的可信度（Phillips and Penny 2003; Harrison et al. 

2004; Phillips et al. 2004; Delsuc et al. 2005; Gibson et al. 2005）。因此，我们将三

个矩阵中的四种核苷酸类型分别编码为 R\Y 两种类型，即将所有的嘌呤编码为 R

（A,G = R），将所有嘧啶编码为 Y（C,T = Y），随后对 RY 矩阵以 GTRCAT 模型

进行 ML 建树分析。 

在进行 RY 编码时，只需要在 nexus 格式文件的 format 命令后添加

“equate="G=A T=C"”，模型参数设置为 nst=1。 
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举例如下： 

#NEXUS 

Begin data; 

Dimensions ntax=10 nchar=1000; 

Format equate="G=A T=C" datatype=dna missing=? gap=-; 

2.3.3 快速进化位点移除分析 

移除核苷酸序列中的快速变异位点可以缓解长枝吸引和模型匹配错误对系

统发育分析造成的误导（Brinkmann and Philippe 1999; Philippe et al. 2005; Zhong 

et al. 2011; Goremykin et al. 2013），此方法已成为重建系统发育关系研究中常用

的方法（如，Delsuc et al. 2005; Regier and Zwick 2011; Rajan 2013）。因此，为了

进一步验证这些快速变异位点是否与 COM 支系统位置的冲突有关，我们也对三

个基因组的矩阵分别进行快速变异位点移除分析。首先，根据 Goremykin et al.

（2010）描述的方法将矩阵的进化速率依据观测变异值（observed variability, OV）

进行排序；然后对每个排序好的矩阵进行 5%，10%，20%，30%，40%，到 50%

的快速位点移除；最后对每次快速位点移除之后的矩阵应用 GTRCAT 模型进行

ML 建树分析。 

2.3.4 氨基酸序列分析 

用氨基酸序列代替核苷酸序列来建树，能够缓减或避免序列间碱基组成的

异质性以及核苷酸序列中碱基位点的转换和颠换带来的非同源相似，使得所得

到的系统发育关系更可靠（Loomis and Smith 1990; Hasegawa and Hashimoto 1993; 

Hashimoto et al. 1995）。故我们还把叶绿体、线粒体以及核基因的核苷酸矩阵转

换为氨基酸（Amino Acide, AA）矩阵应用 PROTCATJTT 模型（Jones et al. 1992）

以最大似然法进行 ML 分析。 

2.3.5 单拷贝核基因分析 

Lee et al.（2011）首次利用 22,833 个核基因组的直系同源矩阵来重建 101

属种子植物的系统发育关系。尽管这个矩阵的取样并没有完全覆盖 COM 支的类
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群，但它是目前能够为 COM 支的系统位置分析提供独立的单拷贝核基因位点的

最佳数据。我们对此矩阵的每一棵基因树都进行搜索和评估以检验其对 COM 支

的系统位置是否具有系统发育信息。 

首先，我们将 Lee et al.（2011）整个核苷酸矩阵分割为 26,986 个不同的小

矩阵，每个矩阵代表一个单拷贝直系同源核基因。之后，我们依据它们对 COM

支系统位置的是否具有系统发育信息而进行鉴定和筛选：这些矩阵至少应包含

一个 COM 支的物种，一个来自 Fabidae 的物种，一个来自 Malvidae 的物种，和

一个上述类群之外的物种。最后，我们获得了对 COM 系统位置有系统发育信息

的 8,445 个小矩阵（即相当于 8,445 单拷贝直系同源核基因），并对每一个小矩

阵都应用 RAxML v.7.2.8 以 GTRCAT 模型进行 100 次重复的最大似然法（ML）

运算，并分别统计支持 COM 支三种拓扑结构（图 2-1）的基因树数。上述针对

COM 支的三种系统位置支持率的统计分析都是通过 Perl 语言和 Newick 应用程

序来实现的（Junier and Zdobnov 2010）。 

2.3.6 多拷贝核基因分析 

围绕 COM 支的系统位置，除了对单拷贝核基因组数据分析外，我们还对多

拷贝核基因家族的数据开展了基因树简约法分析。与上述单拷贝直系同源核基

因组数据不同，多拷贝核基因数据所反映的系统发育关系不是那么的直接、明

朗。比如，来自 COM 支某一物种的多拷贝核基因序列中，可能一条序列支持其

与 Fabidae 聚类，而另一条序列则支持其与 Malvidae 聚类。为了解决这一问题，

我们针对每一给定的 COM 支系统位置（图 2-1），计算其下每一基因树的调和成

本（reconciliation cost）。COM 支每一位置，对应三种不同的调和成本（每一调

和成本即为一种可能的进化事件）：1）、发生最少基因重复事件（gene 

duplications）下的基因树数目；2）、发生最少基因重复和丢失事件（gene 

duplications + losses）下的基因树的数目；3）、发生最少不完全谱系筛选事件（deep 

coalescence）下的基因树的数目（Maddison 1997）。我们用基因树简约法来鉴定

每一基因家族对 COM 支三种不同系统位置的支持，即包含最少进化事件（即，

最低调和成本）所对应的拓扑结构，为该基因家族所支持的 COM 支系统位置。

如果其中两种或三种系统位置具有等量的调和成本（即等量基因树数）支持，

则认为该基因家族对 COM 支的系统位置没有信息。 
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我们从 OrthMCL（Chen et al. 2006）数据库中筛选出 22 个陆地植物类群的

全基因组数据，共装配了 3748 个多拷贝核基因矩阵。对于每一个多拷贝基因的

矩阵，都使用 RAxML 以 GTRCAT 模型进行 100 次重复的 ML 建树分析。然后，

基于上述方法和原理，我们对每一给定的 COM 支系统位置（图 2-1），用 OptRoot

软件（Andre Wehe：http://www.wehe.us/optroot.html.）统计每一基因家族的基因

树在三种模拟进化事件下的调和成本。 

另外，基因树的置根很大程度上能够影响到调和成本的评估。而且，通常

情况下，对于多拷贝基因树置根比较困难。因此，我们用调和成本最低（包含

的进化事件最少）原则给每一多拷贝核基因树置根。
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第三章 COM 支系统发育关系分析结果 

3.1 多基因数据 

尽管我们的取样范围涉及整个种子植物，但本研究结果主要针对蔷薇类内

COM 支与其他各成员的系统发育关系展开。我们通过对三个取样相当的叶绿体、

线粒体和核基因矩阵的 ML 分析重现了 COM 支冲突的系统位置（图 3-1–图 3-3，

图 A1）。 

其中，82 类群 78 基因的叶绿体矩阵的系统发育分析，结果与前人基于叶绿

体基因分析的结论一致（APG III 2009; Wang et al. 2009; Moore et al. 2010; Soltis 

et al. 2011; Ruhfel et al. 2014; 图 3-1）。COM 支自身以及 COM 支与 Fabidae 聚类

关系都得到了 100% BS 支持。但 COM 支的准确系统位置并不确定，仅 52% BS

支持 COM 支与除 Bulnesia（维腊木属，Zygophyllaceae，Zygophyllales）以外的

Fabidae 类群成姊妹关系，而 Bulnesia 再为上述二者成姊妹群（图 3-1）。叶绿体

78 个基因单独分析中，32 个基因对 COM 支的系统位置没有信息位点，46 个基

因对 COM 支的系统位置有信息位点（表 3-1；附录 B）：36 个基因支持 COM + 

Fabidae 的聚类关系（其中，仅 5 个基因的 BS 支持率高于 60%）；5 个基因支持

COM + Malvidae，BS 支持率都不足 50%；5 个基因支持 Fabidae + Malvidae（仅

一个基因的 BS 支持率大于 50%；附录 B）。RY 编码分析 100% BS 支持 COM + 

Fabidae 的聚类关系（图 A2-1）。而在氨基酸矩阵建树分析中，COM 支与除

Bulnesia 以外的 Fabidae 类群的成姊妹关系（BS 支持率仅为 47%），而且以弱支

持率将 Bulnesia 置于 Malvidae 中（图 A2-1）。在快速进化位点移除分析中，随

表 3-1 叶绿体 78 个单基因分析结果 

Table 3-1 Results from 78 chloroplast individual genes analysis 

COM 支系统位置 基因数量 注解 

COM + Fabidae 36 BS > 60% 5 个 
COM + Malvidae 5  BS > 50% 0 个 
Fabidae + Malvidae 5 BS > 50% 1 个（81%） 
无信息 32  — 
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着快速进化位点的逐渐移除，COM + Fabidae 的拓扑关系很快被打破。如，分别

移除快速进化位点的 5%，10%至 20%，那么 COM + Fabidae 的支持率会从 98%

降到 48%直至 1%。如果移除更多的快速进化位点，则对 COM + Fabidae 的拓扑

关系没有支持。总之，在叶绿体矩阵的快速进化位点移除分析中，没有发现任

何信息位点支持 COM + Malvidae 或者 Fabidae + Malvidae 的拓扑关系。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 3-1 叶绿体 78 基因矩阵的多数一致 ML 树（COM 支与 Fabidae 聚类） 

Figure 3-1 Maximum likelihood majority-rule consensus bootstrap tree inferred from the 

nucleotide matrix of 78 chloroplast genes (The COM clade is placed with Fabidae) 
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注：枝上的数字表示 BS 支持率；图中所涉及的科目名称及范围与 APG III（2009）一致；

各分支的名称与 Cantino et al.（2007）一致（下同）。 

79 类群 4 个线粒体基因的分析结果整体表明 COM 支与 Malvidae 类群更近

缘的系统发育关系（图 3-2；图 A3）。在线粒体 4 基因的核苷酸矩阵分析中，95% 

BS 支持 COM 支与 Malvidae 大部分类群聚在一起，但不包括 Stachyurus（旌节

花属，Stachyuraceae，Crossosomatales）和 Oenothera（月见草属，Onagraceae，

Myrtales）（图 3-2）。此外，Guaiacum（愈疮木属，Zygophyllaceae，Zygophyllales）

与 Stachyurus（Stachyuraceae，Crossosomatales）成姊妹关系（图 3-2）；此系统

发育关系与 Qiu et al.（2010）的研究结果一致，而不与前人基于叶绿体基因的研

究结论一致。在四个线粒体单基因分析中，仅 matR 和 rps3 弱支持（BS < 60%）

COM + Malvidae 的聚类关系，而余下两基因对 COM 支，甚至整个蔷薇类都没

有支持（附录 B）。在线粒体氨基酸矩阵分析中，74% BS 支持 COM 支与除

Stachyurus 和 Oenothera 以外的大部分 Malvidae 类群成姊妹关系（图 A3）。在线

粒体 RY 编码矩阵分析中，蔷薇类并没有得到很好的支持，COM 支亦无分辨。

而在快速进化位点移除分析中，移除 5%的快速进化位点，COM支与除 Stachyurus

和 Oenothera 以外的大部分 Malvidae 类群的姊妹关系得到 100% BS 支持。但如

果移除更多的快速进化位点，整棵树各分支关系的支持率将降低。如，移除快

速进化位点的 10%，COM 支的 BS 支持率将降为 23%。 

92 类群 5 个核基因的矩阵分析结果与线粒体的分析结果类似（图 3-3）。COM

支与 Malvidae 的大部分类群的姊妹关系获得 100% BS 支持，但不包括

Pelargonium（天竺葵属，Geraniaceae，Geraniales）、Oenothera（Onagraceae，

Myrtales）和 Lagerstroemia（紫薇属，Lythraceae，Myrtales）。此结论与核基因

的 RY 编码和氨基酸序列分析完全一致（图 A4-1，图 A4-2）。在核矩阵的单基因

分析中，5 个单拷贝基因都分别支持 COM + Malvidae 的关系，但 BS 支持率各

自不同（附录 B）。当移除快速进化位点的 5%和 10%后，均 100% BS 支持 COM

支与 Malvidae 的大部分类群的姊妹关系获得支持，但不包括 Pelargonium、

Oenothera 和 Lagerstroemia。当移除快速进化位点的 20%和 30%后，COM + 

Malvidae 的支持率将分别降为 96%和 94%。但移除更多的进化位点，对蔷薇类

以及 COM 支的支持率将大为降低。 
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图 3-2 线粒体 4 基因矩阵的多数一致 ML 树（COM 支与 Malvidae 聚类） 

Figure 3-2 Maximum likelihood majority-rule consensus bootstrap tree inferred from the 

nucleotide matrix of 4 mitochondrial genes (The COM clade is placed with Malvidae) 
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图 3-3 核 5 基因矩阵的多数一致 ML 树（COM 支与 Malvidae 聚类） 

Figure 3-3 Maximum likelihood majority-rule consensus bootstrap tree inferred from the 

nucleotide matrix of 5 nuclear genes (These data place the COM clade with Malvidae) 
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3.2 核基因组数据 

3.2.1 单拷贝核基因分析结果 

尽管 Lee et al.（2011）研究中的大部分单拷贝核基因对于 COM 支系统位置

没有信息，但在那些对 COM 支系统关系有信息位点的基因（8,445）中，61–75%

单拷贝核基因支持 COM + Malvidae 的拓扑关系（表 3-2；图 A5-1），25–39%单

拷贝核基因支持 COM +Fabidae，但没有任何基因支持 Fabidae + Malvidae 拓扑

关系（表 3-2；图 A5-1）。 

表 3-2 基于 Lee et al.（2011）直系同源矩阵的单拷贝核基因分析结果 

Table 3-2 Results from the single-copy nuclear gene analysis based on the ortholog alignments 

from Lee et al. (2011) 

% BS 支持率 Fabidae Malvidae Fabidae + Malvidae 

10 746 (39%) 1178 (61%) 0 

20 449 (39%) 704 (61%) 0 

30 283 (38%) 471 (62%) 0 

40 171 (35%) 321 (65%) 0 

50 115 (36%) 208 (64%) 0 

60 68 (34%) 131 (66%) 0 

70 49 (36%) 89 (64%) 0 

80 29 (38%) 48 (62%) 0 

90 15 (35%) 28 (65%) 0 

100 3 (25%) 9 (75%) 0 

 

注：a、表中数字表示在给定 BS 支持率下支持 COM 支对应系统位置的单拷贝核基因数； 

b、括号内的数字表示此基因数占所有 8,445 个对 COM 支系统位置有信息位的单拷贝核基

因的百分比； 

c、“Fabidae”代表 COM + Fabidae 拓扑关系，“Malvidae”代表 COM + Malvidae 拓扑关系，

“Fabidae + Malvidae”为 COM 支与 Fabidae + Malvidae 成姊妹群的拓扑关系（图 2-1）。 
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整体上，随着 BS 支持率的递增，支持 COM 支三种系统位置的单拷贝核基

因的数量都在减少，但是对于支持 COM + Malvidae 和 COM +Fabidae 拓扑结构

的单拷贝核基因相对数量各自均变化不大。详细结果描述如下：1）、随着 BS 支

持率的增加，支持前两种拓扑关系（即 COM + Fabidae 和 COM + Malvidae）的

单拷贝基因数目在减少（表 3-2；图 A5-1）；2）、当 BS 值从 10%递增至 90%，

支持 COM + Malvidae 拓扑关系的单拷贝基因的比例从 61%增加到 65%，而支持

COM + Fabidae 拓扑关系的单拷贝基因的比例从 39%减少到 35%（图 A5-1）；3）、

当支持率为 100%时，在这些所有的有信息位点的单拷贝基因中，75%的单拷贝

核基因支持 COM + Malvidae 拓扑关系，而仅有 25%的基因支持 COM + Fabidae 

的关系（表 3-2；图 A5-1）。 

综上所述，在所有对 COM 支系统位置有信息的单拷贝核基因中，绝大部分

单拷贝核基因支持 COM + Malvidae 系统发育关系，尽管也有小部分一定比例的

单拷贝核基因支持 COM + Fabidae，而对 Fabidae + Malvidae 拓扑关系没有任何

支持。 

3.2.2 多拷贝核基因分析结果 

多拷贝核基因的分析结果与单拷贝的分析结果相似：大部分多拷贝核基因

对 COM 支的系统位置没有信息，但在那些对 COM 支的系统发育关系有信息的

基因中，绝大部分支持 COM + Malvidae 的系统发育关系（表 3-3；图 A5-2–A5-4）。

在所有三种不同的调和成本（三种进化事件模型）下，71–98%的多拷贝核基因

支持 COM + Malvidae 的系统关系，而支持 COM + Fabidae 和 Fabidae + Malvidae

的多拷贝基因百分比分别为 1–27%和 0–6%（表 3-3；图 A5-2–A5-4）。 

在基因重复事件模型下，91–98%的基因支持 COM + Malvidae 的拓扑关系，

而仅有 1–6%的基因支持 COM + Fabidae（表 3-3；图 A5-2），不足 6%的基因支

持 Fabidae + Malvidae。从图 A5-2 很容易看出，随着支持率从 10%增至 90%，

支持 COM + Fabidae 基因的百分比降到 1%，而支持 COM + Malvidae 的基因的

百分比增至 98%。当 BS 支持率为 100%时，支持 COM + Fabidae 和 COM + 

Malvidae 的基因的百分比分别为 6%和 94%，而没有任何基因支持 Fabidae + 

Malvidae 的拓扑关系。 
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表 3-3 基于 22 个陆地植物全基因组的多拷贝核基因分析结果 

Table 3-3 Results from the multi-copy gene tree analysis based on genome sequences of 22 land 

plant taxa 

进化事件 
% BS 
支持率 

Fabidae Malvidae Fabidae + Malvidae

基
因
重
复 

50 38 (3%) 973 (91%) 62 (6%) 
60 17 (2%) 723 (94%) 29 (4%) 
70 12 (2%) 515 (96%) 11 (2%) 
80 4 (1%) 308 (98%) 3 (1%) 
90 2 (1%) 155 (98%) 1 (1%) 
100 1 (6%) 15 (94%) 0 (0%) 

基
因
重
复
与
丢
失

50 446 (20%) 1718 (76%) 82 (4%) 
60 267 (16%) 1390 (81%) 47 (3%) 
70 149 (12%) 1049 (86%) 26 (2%) 
80 72 (9%) 715 (90%) 11 (1%) 
90 30 (8%) 371 (91%) 5 (1%) 
100 7 (11%) 54 (89%) 0 (0%) 

不
完
全
谱
系
筛
选 

50 547 (27%) 1468 (71%) 40 (2%) 

60 358 (23%) 1160 (75%) 25 (2%) 

70 229 (20%) 884 (79%) 13 (1%) 

80 114 (16%) 598 (83%) 8 (1%) 

90 58 (16%) 299 (83%) 4 (1%) 

100 7 (13%) 44 (85%) 1 (2%) 

 

注：a、此分析方法是首先对 3,784 多拷贝核基因矩阵进行 ML 分析以获得多拷贝核基因树，

然后对这些树在三种进化事件（基因重复、基因重复与丢失和不完全谱系筛选）发生

次数最少条件下来统计，并得出调和成本； 

b、表中数字表示在 ≥50% BS 支持率和三种不同调和成本下，支持对应 COM 支系统位置

的多拷贝核基因数； 

c、括号内的数字表示此基因数占所有 3,784 个对 COM 支系统位置有信息位的多拷贝核基

因的百分比； 

d、“Fabidae”代表 COM + Fabidae 拓扑关系，“Malvidae”代表 COM + Malvidae 拓扑关系，

“Fabidae + Malvidae”为 COM 支与 Fabidae + Malvidae 成姊妹群的拓扑结构（图 2-1）。 

在不完全谱系筛选事件模型下，同样地随着 BS 支持率的增加，71–85%的
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基因支持 COM + Malvidae，13–27%的基因支持 COM + Fabidae，而仅 1–2%的

基因支持 Fabidae + Malvidae（表 3-3；图 A5-4）。类似地，随着支持率从 50%

递增至 90%，支持 COM + Fabidae 的基因的百分比从 27%降至 13%；相比之下，

支持 COM + Malvidae 的基因的百分比从 71%增至 85%。尽管在支持率为 50%BS

时，不完全谱系筛选模型下支持 COM + Fabidae 的基因数目最多，但仅占全部

有信息基因的 27%（图 A5-2–A5-4）。 

在基因重复和丢失事件模型下，随着 BS 支持率的增加，76–91%的基因支

持 COM + Malvidae，8–20%的基因支持 COM + Fabidae，而支持 Fabidae + 

Malvidae 基因的百分比不足 4%（表 3-3；图 A5-3）。类似地，随着支持率从 50%

递增至 90%，支持 COM + Fabidae 的基因的百分比从 20%减至 8%，而支持 COM 

+ Malvidae 的基因的百分比增至 91%。当 BS 支持率为 100%时，支持 COM + 

Fabidae 和 COM + Malvidae 的基因的百分比分别为 11%和 89%，而对 Fabidae + 

Malvidae 没有任何支持。基因重复和丢失事件模型下，支持 COM + Malvidae 的

基因数目最多，但随着支持率的变化，其百分比在 76%与 91%之间变动（表 3-3；

图 A5-3）。 

3.3 总结 

通过以上各项数据的分析，我们发现： 

1）、在取样近等同的三个矩阵中，叶绿体数据支持 COM + Fabidae 的系统

发育关系（图 3-1；图 A2），而线粒体和核基因的数据支持 COM + Malvidae 的

系统关系（图 3-2，图 3-3；图 A3，图 A4）。三个矩阵的各单基因分析结果也与

上述结论整体一致（附录 B），尽管部分基因对 COM 支的系统位置或没有信息，

或与所在的矩阵支持的系统位置有差别（附录 B）。在 RY 编码和快速进化位点

移除分析中，叶绿体数据均支持COM + Fabidae的拓扑关系，而核矩阵支持COM 

+ Malvidae；尽管线粒体的 RY 矩阵对 COM 支的系统位置没有支持，但在移除

快速进化位点分析中，移除 5%的快速位点后，线粒体矩阵也是 100% BS 支持

COM + Malvidae 的关系。线粒体与核的氨基酸矩阵分别以 74% BS 和 100% BS

支持 COM + Malvidae，而叶绿体的氨基酸矩阵仅 47% BS 支持 COM + Fabidae。 

2）、单拷贝和多拷贝核基因数据的分析结果基本一致，均支持支持 COM + 

Malvidae（表 3-2，表 3-3）。虽然大部分基因对 COM 支的系统位置没有信息，



蔷薇类 COM 支深层次系统关系冲突探讨：系统发育基因组学方法 

38 
 

但是对其位置有信息的基因分析中，61–75%单拷贝核基因支持 COM + Malvidae

的拓扑关系，而 71–98%的多拷贝核基因在所有的进化事件模型下都一致支持

COM + Malvidae；而支持 COM + Fabidae 的基因虽占少数但比列显著，此类单

拷贝与多拷贝的基因比列区间分别为 25–39%和 1–27%；对 Fabidae + Malvidae

关系几乎没有支持，不足 6%（图 A5）。 

3）、在多拷贝核基因中，三种进化事件模型都显著支持 COM + Malvidae 的

系统位置（图 A5-2–A5-4）。其中，基因重复事件模型对 COM + Malvidae 的支持

率最高。尽管在基因重复事件模型中，对支持 COM + Fabidae 基因的百分比不

足 6%，但是在另外两个模型中，支持 COM + Fabidae 基因的百分比有所增加。

这些数据表明 COM + Fabidae 的系统发育信号不能忽略（图 A5-2–A5-4）。
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第四章 COM 支系统发育关系冲突原因探讨 

4.1 冲突原因非取样和系统误差 

尽管前人在其研究中单独或联合地应用了不同基因各种组合的数据，也产

生了许多新的数据，采用了不同的取样策略、不同的分析方法，但是 COM 支的

系统位置仍然不确定（表 1-1）。因此很难判断 COM 支系统位置的冲突是来自系

统误差还是生物过程。针对此，本研究设计了代表植物三个基因组的、取样近

等同的矩阵（82 类群 78 基因的叶绿体矩阵，79 类群 4 基因的线粒体矩阵和 92

类群 5 基因的核矩阵）以降低取样偏差的影响；用氨基酸和 RY 编码矩阵可以有

效地降低核苷酸序列中的置换饱和、进化速率和碱基组成成份的异质性，以提

高树的可信度（Hashimoto et al. 1995; Phillips and Penny 2003; Harrison et al. 2004; 

Delsuc et al. 2005; Gibson et al. 2005）；还采用了快速进化位点移除法以减少长枝

吸引和模型错配对所得拓扑结构的影响（Goremykin et al. 2010; Philippe et al. 

2005）。尽管应用了上述多种性状编码和“噪音”排除的方法来消除系统误差的

影响，但我们的最终研究结果仍重现了两种相互冲突的 COM 支系统位置（图

A1），即叶绿体基因支持 COM + Fabidae（图 3-1），而线粒体与核基因支持 COM 

+ Malvidae（图 3-2，图 3-3）。此结论进一步加强了对叶绿体基因与线粒体和核

基因的结论冲突的观察（图 A1；表 1-1），而且，在对三个基因组的矩阵分别进

行快速变异位点的移除时，我们发现随着快速变异位点的移除，要么使拓扑结

构的支持率降低，要么使得整个棵树的结构倒塌，并没有新的拓扑结构出现。

这说明，矩阵中不存在大量的导致非同源相似的快速进化位点，相反，矩阵中

的大部分位点对 COM 支系统位置是有信息的。 

针对上述取样偏差和系统误差的检测和分析，我们认为所得到三个基因组

的系统发育关系结果是可靠的。尽管上述一系列性状编码和“噪音”排除的方

法没有找到系统误差，但也不能绝对排除它的存在。事实上，在连锁的叶绿体

单基因分析中，COM 支系统位置出现一些弱支持的变化，这反映出叶绿体数据

中有少量误差。另外，在本研究的线粒体与核基因数据分析结果中，我们观察

到 Stachyurus，Pelargonium，Lagerstroemia 和 Oenothera 出现在孤立且弱支持的
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系统位置上，导致 Malvidae 不总为单系，但这些类群在本研究中系统位置，分

别与它们在 Qiu et al.（2010）和 Zhang et al.（2012）研究中对应的系统位置是一

致的。而且，在目前叶绿体、线粒体以及核基因的单独或联合的研究中，这四

个属分别所在的桃金娘目（Myrtales）、Geraniales（牻牛儿苗目）以及流苏子目

（Crossosomatales）本身的系统位置在蔷薇类内并没有最终固定（如，Morton 2011; 

Qiu et al. 2010; Soltis et al. 2011; Zhang et al. 2012; Zhu et al. 2007）。总之，三个矩

阵的分析结果仍然重现了两种 COM 支拓扑关系，这种与前人研究所揭示的冲突

是一致的，说明关于 COM 支系统位置在叶绿体与线粒体和核基因间的冲突是客

观存在的。这暗示在叶绿体、线粒体和核三个基因组的基因座间潜藏着以生物

过程为基础的冲突。 

4.2 冲突信号与核基因组数据分析 

关于 COM 支的系统位置，如果说叶绿体、线粒体以及核基因数据间的冲突

是由生物进化事件导致的话，那么这种冲突也会在双亲遗传、非连锁且独立的

核基因组内观察到。 

事实上，在 Lee et al.（2011）单拷贝直系同源核基因矩阵的分析中，我们发

现 61–75%的单拷贝基因支持 COM + Malvidae 的系统发育关系，而 25–39%的单

拷贝基因支持 COM + Fabidae 的系统发育关系（表 3-2）。基于三种拓扑结构（图

2-1），我们对 8,445 个单拷贝核基因矩阵分析发现，随着支持率从 10%到 100%，

支持COM + Fabidae的拓扑关系的基因比例在 25–39%范围内变化，而支持COM 

+ Malvidae 的系统发育关系的基因比例在 61–75%范围内变化（图 A5-1）。二者

的相对比例并没有明显的差异。因此，我们认为这两种相互冲突的系统发育信

号并存的现象可能与不完全谱系筛选或与蔷薇类内古杂交事件有关，而核基因

组内 COM + Fabidae 的系统发育信号可能是其中一个亲本遗传信息的残留（详

见 4.3 节）。 

在多拷贝核基因矩阵，我们也同样发现了 COM 支冲突的系统位置。在这些

多拷贝核基因中，至少 71%的多拷贝核基因支持 COM + Malvidae 的系统发育关

系，而仅有 1–27%的多拷贝基因支持 COM + Fabidae，对 Fabidae + Malvidae 关

系几乎没有支持（表 3-3；图 A5-2–A5-4）。这种核基因组内 COM + Malvidae 的

系统发育关系占主导的结论，与 Burleigh et al.（2011）和 Górecki et al.（2012）
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的基因树简约分析法结论一致。而且在核基因组内，在所有的进化事件模型下，

都支持 COM + Malvidae 的系统发育关系，也说明此 COM 支系统关系是可靠的。 

总之，单拷贝与多拷贝核基因组数据分析中，多数对 COM 支有信息位点的

核基因一致支持 COM + Malvidae 的系统发育关系，尤其是只考虑对拓扑结构支

持率最高的基因时，这种一致性更显著。而且，在单拷贝和多拷贝核基因的分

析结果一致显示，不管 BS 支持率在哪个区间变化，而支持 COM 支三种可能拓

扑结构基因的总体比例是相对稳定的（图 A5）。另外，在核基因组分析中，还表

明基因重复事件也可能是造成核基因组中存在两种不同系统发育信号的原因

（旁系同源）。核基因组通常被认为是由包含不同进化历史的核苷酸序列组成的

“马赛克”，而且核基因组的基因重复和/或丢失事件使得旁系同源基因的存在在

也很普遍。故，在核基因中检测到不同的系统发育信号也是很有可能的。当然，

鉴于取样有限以及基因组注释或基因家族界定的错误的原因，也可能导致潜在

的基因序列的遗漏和基因树拓扑结构估计错误。所以，精确估计出基因重复、

基因重复和丢失以及谱系筛选事件发生的次数几乎是不可能的（Hahn 2007; 

Rasmussen and Kellis 2011）。 

4.3 生物过程导致 COM 支系统位置冲突 

通过上一节的分析，我们知道 COM 支系统位置冲突如果不是由取样和系统

误差的引起的话，那就是能够引起叶绿体、线粒体和核三个基因组的基因座间

产生差异的生物过程造成的。基于 COM 支系统位置，叶绿体与线粒体数据的冲

突说明二者在此类群的遗传上不连锁，分别具有不同遗传历史。一般来说，两

种进化过程最有可能造成线粒体和叶绿体不同的遗传历史，从而影响到 COM 支

的系统位置：不完全谱系筛选和伴随叶绿体渐渗的古杂交事件。那么在蔷薇类

快速分化的早期，在 4–5 Mya 的相对狭窄时间范围内，是古杂交还是不完全谱

系筛选事件造成 COM 支的系统发育位置在三个基因组间的不一致呢？ 

4.3.1 不完全谱系筛选假说 

一般来说，祖先物种的全部基因都会传递给后续分化的所有后代。但随着

时间的推移，祖先的基因由于自然选择或遗传漂变等因素未能完全地传递给其
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所有后代，部分基因在某些谱系中丢失了，造成不同谱系间的基因不一致，即

不完全谱系筛选。由此，导致基于这些基因的推导的系统发育关系产生冲突，

而且不同基因造成冲突的格局也不一样。类群的快速辐射分化能够加速因不完

全谱系筛选造成的基因或者基因组间的进化历史不一致（Enard and Paabo 2004; 

Pollard et al. 2006; Whitfield and Lockhart 2007; Oliver 2013），而且当有效种群相

当大时，不完全谱系筛选更容易发生（Pamilo and Nei 1988）。尽管不完全谱系筛

选主要会影响近期的辐射分化事件，但早期的快速辐射分化也有可能诱发不完

全谱系筛选，从而影响到系统发育关系更高阶元的、更深次的系统发育关系的

解决（Whitfield and Lockhart 2007; Murphy et al. 2007; Degnan and Rosenberg 

2009）。比如，在哺乳动物中深层次的系统发育关系冲突就与此有关（McCormack 

et al. 2012; Song et al. 2012）。蔷薇类中的两大亚支 Fabidae 和 Malvidae 估计的最

早分化时间分别为 108–91 Mya 与 107–83 Mya，而且在不到 4–5 Mya 短暂的时

间内，蔷薇类迅速完成了物种分化（Wang et al. 2009），那么蔷薇类内 COM 支

系统位置的冲突就有可能是蔷薇类在快速辐射分化早期的不完全谱系筛选事件

导致的。 

目前已有相当多的研究表明，区分不完全谱系筛选和杂交事件很具挑战性

（如，Sang and Zhong 2000; Holder et al. 2001; Buckley et al. 2006; Holland et al. 

2008; Joly et al. 2009）。再者，本研究中核基因组数据的取样稀疏、不完整以及

久远的蔷薇类分化时间（Wang et al. 2009; Bell et al. 2010）等这些因素，使得区

别上述二者更加困难。不完全谱系筛选在物种或居群水平上通常发生的概率更

大一些（Comes and Abbott 2001; Xiang et al. 2005; Maddison and Knowles 2006; 

Pollard et al. 2006; Zou et al. 2008; Yu et al. 2011）。而且，我们若把 COM 支与

Fabidae和Malvidae之间的系统发育关系简化为三个分类群有根的系统发育关系

问题来看的话（图 2-1），则依据 Huson et al.（2005）的模型理论，如果发生了

不完全谱系筛选事件，那么在仅有的三种拓扑结构中，除物种树的拓扑结构之

外，支持另外两种拓扑结构的核基因数应该是等量的。然而，我们的分析结果

却与此恰恰相反，大部分基因支持 COM + Malvidae，仅少数基因支持 COM + 

Fabidae，而对 Fabidae + Malvidae 几乎没有支持（表 3-2，表 3-3）。从支持这三

种可能拓扑关系的基因比例来看，此格局并不支持用不完全谱系筛选的假说来

解释不同基因间的系统发育关系冲突。不过，鉴于 Malvidae 和 Fabidae 在我们

的某些分析中并没有完全聚为一支（图 3-1–图 3-3），也有可能 Huson et al.（2005）
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的“三个类群有根的系统发育关系”理论在这里并不完全适用。而大于三个类

群的不完全谱系筛选理论远比此复杂（如，Rosenberg and Nordberg 2002; Degnan 

and Rosenberg 2006）。且近期 Reid 等基于模型匹配的分析表明多类群的不完全

谱系筛选原理并不适用于大多数系统发育数据的分析（Reid et al. 2013）。 

4.3.2 古杂交假说 

许多植物类群在其繁衍史中都经历过多次杂交或者叶绿体渐渗事件

（Okuyama et al. 2005），而蔷薇类植物在 20 多年前就有 100 多例叶绿体 DNA

渐渗事件的报道（Rieseberg and Soltis 1991; Rieseberg et al. 1996a）。物种间叶绿

体基因或基因组渐渗现象在植物各分类阶元水平上均有可能发生，尤其是在种、

属级水平上，物种杂交并伴随叶绿体渐渗事件造成叶绿体基因与其他基因间所

得系统发育关系不一致的案例很普遍（Soltis and Kuzoff 1995; Wendel et al. 1995; 

Rieseberg et al. 1995, 1996a, 1996b; Raamsdonk et al. 1997; Peters et al. 2007）。 

伴随叶绿体渐渗现象的古杂交事件同样也会造成独立基因座间的系统发育

关系冲突。基于 COM 支的系统位置，从目前分析来看，叶绿体基因支持 COM + 

Fabidae，而线粒体支持 COM + Malvidae，说明该类群这两个亚细胞器单元

（subcellular compartments）在遗传上并不关联，而且具有各自不同遗传进化历

史，即叶绿体基因组源自 Fabidae 的祖先谱系，而线粒体是来自 Malvidae 的祖

先谱系。但这样的结论有些意外，因为，众所周知，在被子植物中叶绿体和线

粒体基因组都是典型的母系遗传（Birky 1995, 2001; Corriveau and Coleman 1988; 

Mogensen 1996）。虽然，我们目前很难评估蔷薇类祖先类群的叶绿体与线粒体基

因组的遗传模式，但目前已有不少叶绿体与线粒体分别遗传自两个不同亲本的

研究报道（如，Fauré et al. 1994; Havey et al. 1998; Testolin and Cipriani 1997; Yang 

et al. 2000），而且还有一些蔷薇类内叶绿体基因组父系遗传的报道，如来自 COM

支类群（时钟花 Turnera ulmifolia; Shore et al. 1994; Shore and Triassi 1998）和

Fabidae 类群（紫苜蓿 Medicago sativa; Schumann and Hancock 1989; Masoud et al. 

1990; 石碳酸灌木属 Larrea; Yang et al. 2000）。另外，还有实验证据表明，植物

在其杂交后代中会体现出显著的叶绿体父系遗传而线粒体严格母系遗传的现象

（Schumann and Hancock 1989; Masoud et al. 1990; Shore et al. 1994; Xu 2005）。因

此，通过蔷薇类内的古杂交事件导致叶绿体与线粒体基因组具有不同的进化历
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史假说是非常有可能的。 

在这个古杂交假说中，Fabidae 的祖先谱系（或其直接祖先）充当了父本与

母本 Malvidae 的祖先谱系进行了杂交。在此杂交过程中伴随着叶绿体父系遗传

现象，即其父本 Fabidae 将其叶绿体基因组传递给 COM 支的祖先（F1）。此生

物过程使得 COM 支（F1）的叶绿体和线粒体具有不同的进化历史，导致了 COM

支（F1）内来自两基因组的基因树相互冲突，同样也导致了核基因组内因双亲等

位基因的存在而引起的冲突（图 4-1；图 A-1）。然而上述类群间单纯的杂交或自

交事件并不能解释核基因组内高比例的核基因支持 COM + Malvidae 系统关系

（表 3-2，表 3-3），这是因为早期杂交后的子代又与其原来的母本 Malvidae 发生

了回交（backcrosse）事件，最终致使 COM 支内 COM + Malvidae 的遗传信息得

到了累积，而支持 COM + Fabidae 得到了稀释或消减。所以，这样最终造成了

COM 类群中的叶绿体与线粒体基因的冲突，以及核基因组内不等比例且代表着

两个亲本遗传信息的系统发育信号的存在（图 4-1）。 
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图4-1 蔷薇类内辐射分化早期Fabidae与Mavidae的祖先谱系杂交产生COM支的假说图示 

Figure 4-1 Hypothetical reticulation scenario for the origin of the COM clade from the ancestral 

Fabidae and Malvidae lineages 

注：图中的大圆代表植物谱系；小圆代表不同谱系的核DNA（红色代表Fabidae祖先谱系的

核DNA，蓝色代表Mavidae祖先谱系的核DNA）；椭圆代表叶绿体细胞器（绿色代表来自

Fabidae祖先谱系，灰色代表来自杂交前的Mavidae祖先谱系）；菱形代表线粒体细胞器（灰

色代表来自Fabidae祖先谱系，橙色代表来自Mavidae祖先谱系）；绿色箭头表示在杂交过程

叶绿体父系遗传（叶绿体渐渗）；虚线箭头代表杂交子代与其母本数代的回交。在此杂交过

程中，线粒体为母系遗传，故COM支的祖先（F1）的线粒体直接来自其母本Mavidae的祖先；

而其叶绿体为父系遗传，故COM支的祖先（F1）的叶绿体来自其父本Fabidae的祖先。此后，

F1代与其母本Mavidae多次回交。因此，这最终导致了COM支的后代中的叶绿体来自

Fabidae，线粒体来自Mavidae，而大部分的核基因来自Mavidae，而小部分（约25%）来自

Fabidae。这样复杂的网状进化历程最终导致了图底部三个基因组间冲突的系统发育关系。 

4.4 结论与展望 

本研究利用代表植物基因组的三个矩阵进行分析说明造成COM支叶绿体与

线粒体和核基因数据冲突的根本原因是复杂的生物过程，即在蔷薇类起源和分

化的早期，Fabidae和Malvidae的祖先谱系可能发生了杂交并伴随叶绿体基因组

渐渗的进化事件。此生物事件最终导致了COM支类群在叶绿体和线粒体内蕴含

了不一致的遗传信息，以及核基因组内不等比例地保存两亲本不同的遗传信息。 

诸多的植物系统学研究表明利用基因组数据能够揭示一些传统的若干基因

研究不能够捕获的、深层次的被子植物系统发育信息（Finet et al. 2010; Moore et 

al. 2010, 2011; Burleigh et al. 2011; Lee et al. 2011）。本研究正是基于多个不连锁

的基因组数据分析再次揭示了被子植物系统发育关系中不明晰、甚至冲突的节

点，并挖掘了潜藏在冲突背后复杂进化历史。大部分单拷贝及多拷贝核基因和

线粒体基因都持COM支与Malvidae的近缘关系，与形态性状的进化模式也相吻

合（Endress and Matthews 2006; Endress et al. 2013），但与叶绿体数据高度支持的

结论相悖（图A-1; Jansen et al. 2007; Moore et al. 2010, 2011; Ruhfel et al. 2014）。

由此说明，与其仅依靠叶绿体基因组的数据来寻求唯一的系统发育关系，强行

把COM支的系统位置定在一棵二歧分支的物种树上，还不如结合其他源数据来

尝试探讨COM支不同的起源，这样才更具信息量、更有进化意义。尽管目前的

类群和基因的取样，还不足以对COM支来源和所涉及的进化事件下定论，但本
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研究着重体现了利用基因组数据揭示被子植物深层次的系统发育关系冲突的重

要意义，并为本领域将来开展的其他研究提供了参考。 

联合大量基因的系统发育分析方法可能会掩盖导致系统发育关系冲突的信

号，人们长期以来一直受此困扰。因为这种信号往往可能是生物过程导致的

（Soltis et al. 2004; Pollard et al. 2006; Beiko et al. 2008; Maureira-Butler et al. 2008; 

Salichos and Rokas 2013）。尽管不完全谱系筛选、杂交等网状进化过程被认为是

在植物种和居群水平上最要的进化动力，但是本研究表明它们的潜在影响力还

涉及到被子植物的更深层次。类似地，Oliver（2013）利用谱系建模的方法也揭

示了微进化在生命之树上也起着相似的作用，但未得人们到充分关注。蔷薇类

是被子植物重要的分支之一，其进化背景复杂，它可能在不到4–5 Mya短暂的时

间内产生了快速辐射分化（Wang et al. 2009）。本研究首次在被子植物系统发育

关系的深层次上提出了古老的进化事件造成系统发育关系冲突的假说，可为被

子植物其他类群经历不完全谱系筛选、杂交等生物过程造成的系统发育关系冲

突的揭示有一定的参考作用。 

通过本文前面各章节分析、总结可见，揭示生物进化的动态过程可能是澄

清生命之树疑难节点所面临的首要课题，而且有些类群所涉及的进化事件可能

不是单一的。杂交/渐渗、不完全谱系筛选往往是造成物种系统发育关系冲突的

两大主要因素。本研究不仅对解决生命之树上其他疑难节点的系统发育关系方

面具有一定的借鉴意义；而且还展示了系统发育基因组学方法在检测、识别以

及解决生物进化事件导致基因树的冲突方面是行之有效的。与此同时，在利用

海量的分子数据解析类群系统发育关系时，我们还应当更谨慎一些。鉴于叶绿

体、线粒体与核三个植物细胞器基因组不同的遗传模式和进化背景，仅仅依赖

于少数基因或个别基因组来重建系统发育关系有时是不可靠的（如，COM 支），

即使 100%支持率的单基因树也并不能保证真实、可靠的系统发育关系，更重要

的是还可能会遗漏潜藏的生物进化过程。 

毫无疑问，随着测序技术蓬勃发展和基因组时代的到来，不同来源的数据

海量增加，利用这些数据得出的系统发育关系的冲突现象会越来越频繁，且不

可避免。存在系统发育关系冲突，就暗示着这些数据可能没有真实地反应类群

的系统发育关系。理论上讲，来自不同基因、基因座的数据得出的系统发育关

系越相似，越能反映真实的物种系统发育关系，越接近物种树（Qiu et al. 2010）。

因此，选用不同基因组的、进化速率均衡的数据，以及采用不同的方法来重建
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系统发育关系很重要。而且，结合不同基因组的数据、非分子数据（如形态、

化石等）来相互验证也很必要。唯有如此，才能进一步揭露数据可能存在的错

误、或非同源相似、或潜藏的生物进化过程，而最终获得真实、可信的系统发

育关系。
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图 A1 COM 支系统位置的叶绿体基因树分别与线粒体、核基因树冲突对比图 

Figure A1 The comparison of phylogenetic positions of the COM clade inferred from Chloroplast, 

Mitochondrial, and Nuclear data sets 

注：本图中的拓扑结构分别取自叶绿体、线粒体及核基因核苷酸矩阵 ML 树（图 3-1–图 3-3）；

枝上的数字表示支持率。 
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图 A2-1 叶绿体 78 基因 RY 编码矩阵多数一致 ML 树（枝上的数字表示支持率） 

Figure A2-1 Maximum likelihood majority-rule bootstrap consensus tree inferred from the 

RY-coded (RY) matrix of 78 chloroplast genes (Numbers above the branches are Bootstrap value)
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图 A2-2 叶绿体 78 基因氨基酸矩阵多数一致 ML 树 

Figure A2-2 Maximum likelihood majority-rule bootstrap consensus tree inferred from the amino 

acid (AA) matrix of 78 chloroplast genes
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图 A3 线粒体 4 基因氨基酸矩阵多数一致 ML 树 

Figure A3 Maximum likelihood majority-rule bootstrap consensus tree inferred from the amino 

acid (AA) matrix of 4 mitochondrial genes 
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图 A4-1 核 5 基因 RY 编码矩阵多数一致 ML 树 

Figure A4-1 Maximum likelihood majority-rule bootstrap consensus tree inferred from the RY 

coded (RY) matrix of 5 nuclear genes 
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图 A4-2 核 5 基因氨基酸矩阵多数一致 ML 树 

Figure A4-2 Maximum likelihood majority-rule bootstrap consensus tree inferred from the amino 

acid (AA) matrix of 5 nuclear genes 
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图 A5 核基因组中支持 COM 支三种拓扑关系对应基因数的百分比随支持率变化趋势图 

Figure A5 Diagrams show the percentage of informative genes supporting the three putative 

hypotheses of the COM clade with the BS support increasing. 

注：图 A5-1 单拷贝核基因分析中支持三种拓扑关系的基因数的百分比随支持率变化的趋势

图（与表 3-2 对应）；图 A5-2–图 A5-4 多拷贝核基因分析中，依次在基因重复、基因重复与

丢失以及不完全谱系筛选三种进化事件下，支持三种拓扑关系的基因数的百分比分别随支

持率变化的趋势图（与表 3-3 对应）。
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附录 B 

叶绿体、线粒体和核基因组矩阵的单基因分析 

Individual gene analyses of Chloroplast, Mitochondrial, and Nuclear matrices 

基因组 基因 系统位置 BS 支持率 

C
h

lorop
last 

accD COM + Fabidae 16% 

atpA COM + Fabidae 18% 

atpB COM + Fabidae 17% 

atpE COM + Fabidae 6% 

atpF COM + Malvidae 3% 

atpH Nr / 

atpI Fabidae + Malvidae 64% 

ccsA COM + Fabidae 16% 

cemA COM + Fabidae 47% 

clpP COM + Malvidae 21% 

infA Nr / 

matK COM + Fabidae 93% 

ndhA COM + Fabidae 63% 

ndhB COM + Fabidae 32% 

ndhC Nr / 

ndhD COM + Fabidae 83% 

ndhE Nr / 

42% ndhF COM + Malvidae 

ndhG Nr / 

ndhH COM + Fabidae 9% 

ndhI Nr / 

ndhJ COM + Fabidae 29% 

ndhK COM + Fabidae 2% 

petA COM + Fabidae 35% 

petB COM + Malvidae 13% 

petD COM + Fabidae 8% 

petG Nr / 

petL Nr / 

petN Nr / 

psaA COM + Fabidae 19% 

39% 

/ 

psaB COM + Fabidae 

psaC Nr 



蔷薇类 COM 支深层次系统关系冲突探讨：系统发育基因组学方法 

72 
 

psaI Nr / 

/ psaJ Nr 

psbA Nr / 

psbB COM + Fabidae 10% 

psbC COM + Fabidae 32% 

psbD COM + Fabidae 14% 

psbE Nr / 

psbF Nr / 

psbH Nr / 

/ psbI Nr 

psbJ Nr / 

psbK Nr / 

psbL Nr / 

psbM Nr / 

psbN Nr / 

psbT Nr / 

psbZ Nr / 

14% rbcL COM + Fabidae 

rpl14 Nr / 

rpl16 COM + Fabidae 7% 

rpl2 Fabidae + Malvidae 1% 

/ rpl20 Nr 

rpl22 COM + Fabidae 4% 

/ rpl23 Nr 

rpl32 COM + Fabidae 15% 

rpl33 Fabidae + Malvidae 1% 

/ rpl36 Nr 

rpoA COM + Fabidae 37% 

rpoB COM + Fabidae 35% 

rpoC1 COM + Fabidae 70% 

rpoC2 COM + Fabidae 40% 

rps11 COM + Fabidae 1% 

/ rps12 Nr 

rps14 Fabidae + Malvidae 2% 

rps15 COM + Fabidae 1% 

rps16 Fabidae + Malvidae 8% 

rps18 Nr / 

rps19 COM + Fabidae 1% 

rps2 COM + Fabidae 38% 

rps3 COM + Malvidae 25% 
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rps4 COM + Fabidae 15% 

/ rps7 Nr 

rps8 Nr / 

91% ycf2 COM + Fabidae 

ycf3 COM + Fabidae 3% 

ycf4 COM + Fabidae 10% 

M
itoch

ord
ria

atp1 Nr / 

nad5 Nr / 

matR COM + Malvidae 34% 

rps3 COM + Malvidae 51% 

N
u

clear 

SMC2 COM + Malvidae 24% 

MCM5 COM + Malvidae 30% 

MSH1 COM + Malvidae 50% 

MLH1 COM + Malvidae 50% 

SMC1 COM + Malvidae 80% 

注：a、Nr 表示对 COM 支没有支持，甚至整个蔷薇类都没有得到分辨； 

b、表中加粗的数字表示 BS 支持率大于 60%。 
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青老师、梁荣花老师、乐寅婷老师和李哲老师的帮助，谢谢你们辛苦的工作为

我完成学业创造了良好的条件！ 
感谢系统中心的王师傅，感谢植物园的王英伟、刘永刚老师，感谢外事处

冷静、葛凤娟老师，感谢图书馆的韩芳桥老师，文献中心的刘凤红老师，感谢

研究生部的赵宣、李蕊梅、张文娟、吴海燕、赵剑峰老师以及感谢研究生宿舍

管理员王玉柱师傅，没有他们的种种的帮助，我也不可能顺利、安心地完成博

士学业！ 
感谢中科院植物所足球队和所工会游泳俱乐部组织的各种活动，丰富并调

节了我枯燥的科研和求学生活，同时也使我获得了健康的体魄和业余技能！ 
感谢刘冰、叶建飞、陈彬、卫然、张彩飞、赖阳均等对植物分类学兴趣浓

厚的挚友们，曾多次有幸与你们一起进行野外考察和植物分类交流，受益颇多！

更感谢在植物所期间学习和生活中给予我极大的支持、帮助、温暖和友谊的兄

弟姊妹们，与你们朝夕相处的日子令我终生难忘！还有那些由于篇幅未列出的

朋友、同学们，请原谅我的割爱，请接受我难于言表的感激！ 
最后，感谢家人和亲戚朋友们在生活上的理解、鼓励和支持！ 
 
 
 
 
 

2014 年 3 月 21 日于北京香山 
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