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摘要: 被子植物系统发育学是研究被子植物及其各类群间亲缘关系与进化历史的学科。从20世纪90年代起, 核苷

酸和氨基酸序列等分子数据开始被广泛运用于被子植物系统发育研究, 经过20多年的发展, 从使用单个或联合少

数几个细胞器基因, 到近期应用整个叶绿体基因组来重建被子植物的系统发育关系, 目、科水平上的被子植物系

统发育框架已被广泛接受。在这个框架中, 基部类群、主要的5个分支(即真双子叶植物、单子叶植物、木兰类、

金粟兰目和金鱼藻目)、每个分支所包含的目以及几个大分支包括的核心类群等都具有高度支持。与此同时, 细胞

器基因还存在一些固有的问题, 例如单亲遗传、系统发育信息量有限等, 因此近年来双亲遗传的核基因在被子植

物系统发育研究中的重要性逐渐得到关注, 并在不同分类阶元的研究中都取得了一定进展。但是, 被子植物系统

发育中仍然存在一些难以确定的关系, 例如被子植物5个分支之间的关系、真双子叶植物内部某些类群的位置等。

本文简述了20多年来被子植物系统发育深层关系的主要研究进展, 讨论了被子植物系统发育学常用的细胞器基因

和核基因的选用, 已经确定和尚未确定系统发育位置的主要类群, 以及研究中尚存在的问题和可能的解决方法。 
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Abstract: Angiosperm phylogenetics investigates the evolutionary history and relationships of angiosperms 
based on the construction of phylogenetic trees. Since the 1990s, nucleotide or amino acid sequences have 
been widely used for this and angiosperm phylogenetic analysis has advanced from using single or a combi-
nation of a few organellar genes to whole plastid genome sequences, resulting in the widely accepted modern 
molecular systematics of angiosperms. The current framework of the angiosperm phylogeny includes highly 
supported basal angiosperm relationships, five major clades (eudicots, monocots, magnoliids, Chloranthales, 
and Ceratophyllales), orders grouped within these clades, and core groups in the monocots or eudicots. 
However, organellar genes have some limitations; these involve uniparental inheritance in most instances and 
a relatively low percentage of phylogenetic informative sites. Thus, they are unable to resolve some relation-
ships even when whole plastid genome sequences are used. Therefore, the utility of biparentally inherited nu-
clear genes with more information about evolutionary history, has gradually received more attention. Never-
theless, there are still some plant groups that are difficult to place in the angiosperm phylogeny, such as those 
involving the relative positions of the five major groups as well as those of several orders of eudicots. In this 
review, we discuss the applications, advantages and disadvantages of marker genes, the deep relationships 
that have been resolved in angiosperm phylogeny, groups with uncertain positions, and the challenges that 
remain in resolving an accurate phylogeny for angiosperms. 
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被子植物也称有花植物, 约起源于一亿八千万

年前的早侏罗纪(early Jurassic)甚至可能更早(Sun 
et al., 2002; Crane et al., 2004; Smith et al., 2010), 并
在短时间内快速分化形成种类繁多、形态各异的类

群(Davies et al., 2004; Magallón & Castillo, 2009)。
早期被子植物的过渡型化石很少被发现, 因此, 被
子植物在演化过程中呈现出的快速起源及其在较

短地质时期内物种多样化的现象被达尔文称为“令
人烦恼之谜”(abominable mystery)(Darwin & Sew-
ard, 1903; Friedman, 2009)。已知的被子植物约有35
万种, 占整个植物界的一半, 在现今陆地生态系统

中占绝对优势, 为人类提供氧气、食物、木材、纤

维、医药和能源等重要生存物资 (Tilman et al., 
2002), 也为其他生物类群如昆虫(Farrell, 1998; Wilf 
et al., 2000; Moreau et al., 2006)、两栖类(Roelants et 
al., 2007)、哺乳动物(Bininda-Emonds et al., 2007; 
Roelants et al., 2007)和蕨类植物(Schneider et al., 
2004)的扩张或再次繁荣带来新的契机。  

被子植物在生长习性、形态特征、解剖构造、

生理性状以及生殖方式等方面均呈现极大的多样

性和适应性 (Crane & Lidgard, 1989; Endress & 
Doyle, 2009)。一个能够真实反映被子植物间亲缘关

系的系统发育树对于了解被子植物的起源、物种扩

张及性状的起源与演化历史(如花的起源与演化)等
都至关重要。同时, 被子植物的繁盛与现代陆地生

态系统密切相关, 可靠的被子植物系统发育树也是

其他生命科学研究的基础, 可为作物改良、疾病预

防、生物多样性保护等提供重要的理论依据。 
由于受研究手段的限制, 早期分类学家主要依

赖于形态学、细胞学和生物化学等方面的证据进行

分类, 但是形态性状有很强的环境可塑性, 以至于

趋同进化(convergent evolution)和平行进化(parallel 
evolution)多次发生, 在一定程度上影响了它们的适

用范围; 而且不同研究者判断形态性状相似性的标

准有差异, 因此存在很多分类关系有争议的物种或

类群。分子生物学和计算科学的快速发展, 使得利

用核苷酸或氨基酸等分子性状阐明被子植物间的

亲缘关系成为可能。经过二十余年的发展, 分子系

统学研究也从最初的基于单个基因 (Hamby & 
Zimmer, 1992; Chase et al., 1993; Hilu & Liang, 
1997)向联合多个基因(Qiu et al., 1999; Soltis et al., 
1999), 乃至整个细胞器基因组的方向发展(Jansen 

et al., 2007; Moore et al., 2007, 2010)。世界各地的植

物系统学家通力合作, 构建了现代的被子植物系统

发育框架(Judd & Olmstead, 2004; Soltis et al., 2005, 
2011; Soltis & Soltis, 2013), 例如提出并不断改善了

被子植物APG(1998, 2003, 2009)分类系统, 并已更

新至APG III(APG, 1998, 2003; Bremer et al., 2009), 
使人们对被子植物主要类群间的亲缘关系以及演

化过程有了全新的认识。 
本文综述了被子植物系统发育研究常用的标

记基因、被子植物系统关系研究的现状及研究中存

在的问题和可能的解决办法等, 以期为国内关注被

子植物系统发育关系研究的学者提供一定的参考。  

1  被子植物系统发育研究的标记基因 

1.1  细胞器基因和其基因间隔区 
被子植物系统发育研究早期, 细胞器(叶绿体、

线粒体)基因或其基因间隔区因为较易获得而被广

泛使用。 
叶绿体是植物特有的细胞器, 其环状基因组

DNA被两个反向重复序列(inverted repeat sequence, 
IR)分为大单拷贝区(large single copy, LSC)和小单

拷贝区(small single copy, SSC)。虽然不同物种中叶

绿体DNA(cpDNA)拷贝数目有差异, 但基因组成和

排列相似, 基因数目几乎相同, 不同物种中的叶绿

体基因是直系同源基因(ortholog), 因此利用叶绿体

基因构建系统发育树时很少像使用核基因那样受

旁系同源基因(paralog)的干扰; 同时, 叶绿体基因

序列相对比较保守, 便于扩增和克隆, 因此在被子

植物系统发育研究中得到广泛应用(Olmstead & 
Palmer, 1994)。例如Chase等(1993)使用叶绿体基因

rbcL分析了代表种子植物各类群的499个物种, 全
面探讨了被子植物主要类群的系统发育关系, 是植

物系统发育研究的典范。在叶绿体基因中, rbcL, 
atpB, ndhF和matK是比较常用的被子植物系统发育

标记基因(Kim & Jansen, 1995; Soltis et al., 2000; 
Hilu et al., 2003; Qiu et al., 2005; Burleigh et al., 
2009), 其中atpB和rbcL长度接近(氨基酸编码区序

列长度大约为1,500 bp), 其核苷酸替换速率(substi- 
tution site/unit time)约为0.068–0.108, 序列易于比对

(alignment); ndhF的序列更长(> 2,000 bp), 进化速

率也相对较快; matK进化速率在叶绿体基因中最快

(≥1,500 bp, ～0.141), 更适用于研究相对近缘物种
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之间的系统关系, 但因其插入/缺失(indel)比较多, 
较其他叶绿体基因更难比对。线粒体基因如mtSSU, 
mtLSU, atpA, cox1, matR, atp1, nad5和rps3等也被经

常使用(Qiu et al., 1999; Meng et al., 2002; Zanis et al., 
2002), 其中atp1, rps3, nad5和matR等的进化速率比

较慢, 核酸替换速率约为0.029–0.044, 对于研究远

缘物种之间的亲缘关系很有帮助(Qiu et al., 2010)。 
然而, 基于不同单基因构建的被子植物系统发

育树之间往往存在分歧, 而且很多分支的支持率并

不高, 这主要是由于单基因的序列较短和信息位点

太少, 造成了随机误差(stochastic error)(Rokas et al., 
2003; Delsuc et al., 2005; Jeffroy et al., 2006)。例如

Savolainen等(2000)使用atpB序列构建被子植物系

统发育树时认为无油樟(Amborella trichocarpa)和睡

莲目(Nymphaeales)是被子植物最基部的类群, 而
Chase等(1993)基于rbcL序列的结果则显示金鱼藻

(Ceratophyllum)位于被子植物最基部。随着数据的

积累, 植物系统学家们联合几个单基因的序列来重

建被子植物系统发育关系, 发现联合基因的系统树

分支间的关系更明确, 各分支的支持率也得到了显

著提高(Qiu et al., 1999; Soltis et al., 1999, 2002; 
Fishbein et al., 2001)。 

测序技术的成熟与计算能力的提高促使越来

越多的植物叶绿体基因组被测序, 叶绿体系统发育

基因组学(phylogenomics)也逐步成为被子植物系统

发育研究的趋势之一(Moore et al., 2010; Jansen et 
al., 2011; Weng et al., 2012)。例如, Jansen等(2007)
利用64个物种的叶绿体基因组的81个基因重建了

被子植物大类群之间的亲缘关系; Moore等(2010)根
据86个物种的83个叶绿体基因重建了真双子叶

(eudicots)植物内部大类群之间的亲缘关系。叶绿体

基因组也开始被应用于被子植物科以下分类阶元

的进化研究。例如Zhang等(2011)成功运用叶绿体基

因组序列研究了竹亚科(Bambusoideae)在禾本科

(Poaceae)中的系统位置, 提出了竹亚科与早熟禾亚

科(Pooideae)为姊妹群的假说; Wu和Ge(2012)利用

22个禾本科植物的叶绿体基因组成功解决了禾本

科三大类群即竹亚科、早熟禾亚科和稻亚科

(Ehrhartoidea)之间的亲缘关系; Xi等(2012)对约占

热带雨林物种数40%的金虎尾目(Malpighiales)进行

了系统发育重建, 并鉴定出了新的12个分支; Sun等
(2013)推断基部真双子叶植物昆栏树科(Trochon- 

dendraceae)在30–44百万年前分化形成昆栏树属

(Trochodendron)和水青树属(Tetracentron)。 
线粒体包含的遗传物质应用于植物系统发育

研究中, 能从另一个细胞器的遗传角度来揭示被子

植物的系统发育关系。例如Zhu等(2007)利用线粒体

基因matR研究蔷薇类各分支的关系, 认为COM分

支与锦葵类为姊妹群, 桃金娘目(Myrtales)与牻牛

儿苗目(Geraniales)依次位于其他蔷薇类的基部, 而
非形成姊妹群 ; Qiu等(2010)应用4个线粒体基因

(atp1, matR, nad5和rps3)也获得了同样的结果, 同
时上述结果也得到了核基因的支持。但是相对于叶

绿体系统发育基因组学的发展, 植物线粒体基因组

的一些特性限制了其在系统发育研究中的应用

(Palmer, 1988)。例如线粒体基因组在不同植物类群

中的大小变异很大(300–600 kb), 且含有很多较短

的同源序列, 这些同源序列之间会通过分子内重组

(intramolecular recombination)而形成小的亚基因组

环状DNA, 与完整的线粒体基因组共存于细胞中

(Lonsdale et al., 1988)。虽然线粒体基因组结构变异

很大, 但是植物线粒体基因的核苷酸替换率比叶绿

体基因组慢4倍(Palmer & Herbon, 1988); 而且, 在
部分寄生类群中存在基因水平转移现象(horizontal 
gene transfer), 这使得线粒体基因组中有核基因的

插入(Bergthorsson et al., 2003; Davis & Wurdack, 
2004; Westwood et al., 2010)。因此, 选取合适的线

粒体基因作为标记基因是植物系统发育研究中需

要仔细考虑的问题。 
1.2  核糖体RNA基因和其基因间隔区及编码蛋白

的核基因 
虽然细胞器基因, 尤其是叶绿体基因组在研究

被子植物不同分类阶元的物种亲缘关系中取得了

极为重要的进展, 但是近年来对于仅使用细胞器基

因研究被子植物间的亲缘关系开始产生争议。在大

多数被子植物类群中, 细胞器基因是单亲遗传的, 
叶绿体为双亲遗传的物种仅占约14%(Corriveau & 
Coleman, 1988)。单亲遗传的细胞器基因只能反映

母系或父系的进化历史(Day & Ellis, 1984; Fauré et 
al., 1994), 不能完全揭示被子植物的进化历史; 在
寄生型的被子植物中, 叶绿体基因可能会部分丢失

(Palmer, 1990), 线粒体基因也存在基因水平转移现

象(Bergthorsson et al., 2003; Won & Renner, 2003; 
Davis & Wurdack, 2004); 而且, 细胞器基因系统发
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育信息有限, 即使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), 因此基于双亲遗传且蕴含丰富

系统发育信息的核基因的系统发育研究结果显得

越来越重要(Sang, 2002; Lee et al., 2011; Zimmer & 
Wen, 2013)。另外, 核基因的使用也有助于发现和分

析被子植物进化过程中的杂交(hybridization)、多倍

化(polyploidization)和渐渗(introgression)等现象, 并
且便于将被子植物系统发育的研究结果整合到整

个生物界从而构建出生命之树(tree of life)。 
被 子 植 物 系 统 发 育 研 究 早 期 , 核 糖 体

DNA(rDNA)(Hamby & Zimmer, 1992)和其内转录间

隔区(internal transcribed spacer, ITS)(Baldwin et al., 
1995)是常用的分子标记。例如Hamby和Zimmer 
(1992)最早基于18S和26S rDNA基因片段构建了包

含60个物种的被子植物系统发育树, 认为原来基于

形态学定义的双子叶植物并不是单系群(monophy- 
letic group), 并提出了真双子叶植物的概念。rDNA
编码区进化速率慢, 例如18S rDNA在植物中的碱

基替换速率约为0.077(Qiu et al., 2010), 适用于目或

科之间分类阶元的系统发育重建, 但在鉴定亲缘关

系近的种属关系时则因太保守而不适用; ITS的进

化速率很快, 在亲缘关系远的物种中因序列差异太

大而难以比对(Álvarez & Wendel, 2003), 但适用于

解决科内或属内分类阶元之间的亲缘关系, 而且是

很好的DNA条形码(barcoding)分子标记(Li et al., 
2011)。然而, 由于在某些物种中协同进化(concerted 
evolution)不完全, 导致同一个体中不同ITS序列之

间出现分化, 必须依靠克隆才能完成测序, 不但增

加了工作量, 而且使选择类群的代表序列成为难题

(Álvarez & Wendel, 2003)。基于上述原因, 寻找更多

核基因来研究被子植物系统关系显得很重要。 
虽然核基因在被子植物系统发育研究中的重

要性不容忽视, 但是编码蛋白质的核基因或核基因

组的使用远远滞后于叶绿体基因的运用。一方面, 
由于核基因组拷贝低, 导致使用传统的PCR扩增和

测序得到序列信息相对困难, 有时不得不依赖于克

隆测序, 工作量增大, 限制了核基因在被子植物系

统发育研究中的应用。另一方面, 由于被子植物在

进化过程中经历多次全基因组加倍(whole genome 
duplication)(Jiao et al., 2011), 近期的多倍化事件更

加频繁, 据保守估计被子植物中约有50%的物种是

由于多倍化形成的(Soltis et al., 2009); 其他机制导

致的基因加倍事件也频繁发生 (Ng & Yanofsky, 
2001; Lin et al., 2006; Xu et al., 2009), 导致不同类

群中存在丢失不同拷贝的现象(Xu et al., 2009)。这

些因素使得同源核基因是直系同源还是旁系同源

的关系难以确定。尽管如此, 研究者们通过利用大

量的测序资源与基因序列数据, 开始在不同亲缘关

系的类群间寻找可能是直系同源关系的单拷贝基

因, 并取得了一定进展。例如, Fulton等(2002)通过

比较番茄(Solanum lycopersicum)的EST序列和拟南

芥(Arabidopsis thaliana)的基因组序列, 鉴定了两者

共有的1,025个保守的低拷贝候选直系同源基因; 
Wu等(2006)比较番茄、土豆(Solanum tuberosum)、
辣椒(Capsicum annuum)和咖啡(Coffea arabica)的
EST序列与拟南芥的基因组序列, 认为真菊类植物

(euasterids)与拟南芥共有2,869个单拷贝候选直系同

源基因; Duarte等(2010)鉴定了拟南芥、杨树(Pop- 
ulus trichocarpa)、葡萄(Vitis vinifera)和水稻(Oryza 
sativa)共有的959个单拷贝候选直系同源基因, 并
发现其中大部分基因在小立碗藓 (Physcomitrella 
patens)和卷柏(Selaginella moellendorffii)中也能找

到 ; Zhang等 (2012)通过比较拟南芥、杨树、桃

(Prunus persica)、葡萄、猴面花(Mimulus guttatus)、
水稻、高粱(Sorghum bicolor)和小立碗藓的序列鉴定

了1,083个高度保守的低拷贝核基因。这些工作为低

拷贝核基因的利用奠定了基础。 
然而, 目前仍只有少数保守的核基因被用于研

究被子植物各大类群间的亲缘关系。例如Mathews
和 Donoghue(1999) 使 用 PHYA(Phytochrome A) 和
PHYC(Phytochrome C)推断Amborella是被子植物的

最基部类群 , 是其他所有被子植物的姊妹分支

(Mathews & Donoghue, 1999)。最近, Zhang等(2012)
从分布在各大类群的73种被子植物中获得了5个十

分保守的与染色体或核酸代谢相关的核基因序列, 
即SMC1(structure maintenance of chromosomes fam-
ily protein), SMC2(structure maintenance of chromo-
somes family protein), MCM5(minichromosome 
maintenance family protein), MSH1(DNA mismatch 
repair MUTS related protein)和MLH1(DNA mis-
match repair protein), 发现它们的序列分化速度比

叶绿体基因快, 可以提供更多的系统发育信息; 结
合已完成全基因组测序的被子植物共91种(代表46
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个目), 他们利用这些物种中5个核基因的信息重建

了被子植物系统发育关系。他们的研究结果高度支

持无油樟目 (Amborellales)、睡莲目和木兰藤目

(Austrobaileyales)为最基部的被子植物类群, 并且

在多个层面与叶绿体基因组的研究结果总体保持

一致, 即被子植物几大分支分别为单系类群, 如单

子叶、真双子叶、木兰类、真双子叶中的蔷薇类和

菊类, 以及各个目的划分等(图1; 细节请见第2节), 
同时在许多之前有争议的分类位置上也得到了有

高支持率的新结果。 
在低等分类阶元系统发育重建过程中, 越来越

多的研究者开始使用核基因或其内含子区域(Strand 
et al., 1997; Sang, 2002; Mort & Crawford, 2004)。
Ness等(2011)利用5个核基因重建了水生植物雨久

花科(Pontederiaceae)的系统发育关系, 解决了叶绿

体基因研究结果中凤眼莲属 (Eichhornia)是并系

(paraphyly)的问题, 并推断出凤眼莲(E. meyeri)位于

该科的基部。Kim等(2008)利用LEAFY的第二个内含

子阐明了蓼科(Polygonaceae)春蓼属(Persicaria)内
复杂的杂交和多倍化事件。Álvarez等(2008)在菊科

千里光族(Senecioneae)中筛选出了9个候选的直系

同源基因 , 并通过实验获得基因序列 , 验证了

CesA(cellulose synthase)、CHS (chalcone synthase)、
DHS(DAHP synthase)和QG8140这4个核基因的可用

性。Small和Wendel(2000)、Alvarez等(2005)利用核

基因Adh(alcohol dehydrogenase)、A1341和CesA1b
研究了棉属(Gossypium)内的物种关系。其他众多核

基因也被用于研究不同类群的亲缘关系, 包括B类

MADS-box 基 因 家 族 中 的 AP3(APETALA3) 和

PI(PISTILLATA)(Bailey & Doyle, 1999; Aoki et al., 
2004), Adc(arginine decarboxylase)(Galloway et al., 
1998), RPB2(RNA polymerase II)(Denton et al., 
1998), Waxy(Mason-Gamer et al., 1998; Fortune et 
al., 2007), GAP3DH(glyceraldehyde-3-phosphate de-
hydrogenase)(Gouy & Li, 1989), ACCase(acetyl-CoA 
carboxylase)(Huang et al., 2002), PGK(plastid 
3-phosphoglycerate kinase)(Huang et al., 2002),  
petD(Löhne & Borsch, 2005), GBSS1(granule-bound 
starch synthase)(Mason-Gamer et al., 1998; Evans et 
al., 2000), Gpat(glycerol-3-phosphate acyltrans-
ferase)(Tank & Sang, 2001), ncpGS(Emshwiller & 
Doyle, 1999), GIGANTEA(Fowler et al., 1999), 

GPA1(G protein α subunit)(Ma et al., 1990), GAI (GA 
Insensitive)(Wen et al., 2007), AGB1(G proteinβsub-
unit)(Weiss et al., 1994)和PPR(pentatricopeptide re-
peat)(Yuan et al., 2009, 2010)等。另外, 为了推动核

基因在被子植物系统发育研究中的应用, 研究者们

在豆科、菊科和唇形科等科中开展了寻找适用的核

基因, 并设计可用于研究相应科的系统发育通用引

物的工作(Choi et al., 2006; Chapman et al., 2007; 
Curto et al., 2012; Krak et al., 2012)。 

虽然核基因在被子植物系统发育研究中越来

越被重视, 但是被子植物的遗传背景复杂, 在不同

类群间, 不同目、科和属间核基因的拷贝数和进化

速率都具有丰富的多样性, 使得目前大部分核基因

的应用仍然面临着适用范围窄、引物通用性不高的

问题。例如Steele等(2008)在蔷薇类亲缘关系较远的

葫芦科(Cucurbitaceae)和牻牛儿苗科(Geraniaceae)
检测了141个低拷贝核基因片段的可用性, 发现其

中仅3个适用于葫芦科的系统发育研究, 2个适用于

牻牛儿苗科, 没有一个能同时适用于这两个科。另

外, 目前用于不同类群亲缘关系研究的核基因的选

择往往有一定的主观性, 适用于不同分类阶元的标

记基因筛选标准也迟迟没有提出, 究竟怎样的核基

因适于作为通用标记基因仍然是一个亟待解决的

难题。被子植物基因组和转录组(transcriptome)测序

计划的开展, 将极大地推动更多的核基因组和转录

组数据应用于寻找不同分类阶元植物共有的直系

同源基因。根据我们的经验, 进化速率较快的低拷

贝核基因可以提供丰富的信息位点, 从而可能作为

低等分类阶元(科、属和种)的分子标记; 进化速率

慢的低拷贝核基因比较保守, 可用于研究高等分类

阶元或分化很早的类群间的亲缘关系。筛选出此类

分子标记, 将大大提高分子系统学研究的效率, 改
善现在通用核基因短缺的局面。 

2  被子植物主要类群内已经确定的系统发

育关系 

从Hamby和Zimmer(1992)首次用18S和26S rDNA
序列片段构建被子植物系统发育树, 到1998年被子

植物系统发育组基于rbcL, atpB和18S rDNA的序列

首次提出APG分类标准并不断修改更新至APG 
III(Bremer et al., 2009), 以及最近运用编码蛋白的

核基因序列研究各分类阶元被子植物的系统发育
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关系, 人们对被子植物各类群间的进化关系有了全

新的认识(Hamby & Zimmer, 1992; Jansen et al., 
2007; Moore et al., 2007; Bremer et al., 2009; Zhang 
et al., 2012)(图1)。 

 
 

 
 
 

图1  被子植物各大类群关系图。除了位于最基部的3个目之外, 其余所有被子植物形成单系群。这个单系群由5个类群组成: 
金粟兰目、木兰类、单子叶植物、金鱼藻目和真双子叶植物, 但是这5个分支的关系没有被确定, 因此五者的关系在树上以梳

子结构来表示。单子叶植物中, 菖蒲目被认为是最基部的类群; 鸭跖草分支则是其核心类群, 包含4个目, 在树上以三角形表

示。木兰类4个目的关系已经确定。毛茛目被认为位于真双子叶植物的最基部; 而在核心真双子叶植物中, 洋二仙草目被认为

位于最基部, 其他的类群形成一个被称为Pentaperalae的单系群, 蔷薇类和菊类是其核心类群, 但是Pentaperalae内部各个类

群的关系并没有被最终确定。蔷薇类中, COM分支与固氮分支还是锦葵类形成姊妹群仍然有争议。 
Fig. 1  The relationships of major lineages of angiosperms. Except for three basal orders, all angiosperms formed a monophyletic 
group composed of five major lineages: Chloranthaceae, magnoliids, monocots, Ceratophyllaceae and eudicots. However, their rela-
tionships are not clear. Among monocots, Acorales is the basal order and commelinids (shown as triangle in this figure) with four 
orders are the core groups. The relationships among four magnoliid orders have been clarified. In eudicots, Ranunculales is sister to 
all other eudicots and Gunnerales is sister to all other core eudicots, which formed a monophyletic group known as Pentapetalae. 
Rosids and asterids are core groups of Pentapetalae, but there are many uncertain relationships in Pentapetalae. In rosids, it is still 
uncertain whether the sister group of the COM clade is the nitrogen-fixing clade or malvids.   
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2.1  被子植物的基部类群 
目前被子植物系统发育框架已经基本形成, 已

知的现存物种隶属于哪个类群已经基本清楚, 另外

无油樟目、睡莲目和木兰藤目依次被认为是现存被

子植物的最基部类群 , 也被称为 “ANITA”( 即
Amborellaceae, Nymphaeaceae, Illiciaceae, Trime-
niaceae和Austrobaileyaceae的缩写)(Qiu et al., 1999; 
Bremer et al., 2009)。大多数研究表明, 无油樟目是

现存被子植物中最先分化出来的类群, 此目仅含1
个物种(Amborella trichopoda), 为单科单属种, 现
存的自然群落只在新喀里多尼亚发现(New Caledo-
nia)。但有少数研究结果也把无油樟目和睡莲目形

成姊妹群放在被子植物最基部 (Barkman et al., 
2000; Soltis & Soltis, 2004; Qiu et al., 2005)。从形态

学上来看, 上述基部被子植物的种子都具2枚子叶。

从系统发育树上看, 单子叶植物作为单系群嵌在传

统意义上的双子叶植物内部, 因此, 传统意义上的

双子叶植物就不再是单系群。这些结果也说明被子

植物祖先的子叶数目可能是2枚, 而后在单子叶植

物起源前后丢失成为1枚, 其他被子植物类群则保

留了祖先中子叶的数目。 
除了ANITA基部类群外, 约占被子植物99.95%

的其他类群聚为单系, 此类群包括数量不等的5个
分支, 即真双子叶植物、单子叶植物(monocots)、木

兰类(magnoliids)、金鱼藻目(Ceratophyllales)和金粟

兰目(Chloranthales)(Cantino et al., 2007)。真双子叶

植物为五个分支中物种多样性最丰富的类群, 包含

了约40个目300余科, 约占整个被子植物的75%, 该
类群的共同形态特征为花粉粒具有三孔沟

(tricolpate pollen), 因 此 也 被 称 为 “ 三 孔 花 粉

组”(Doyle & Hotton, 1991)。真双子叶植物起源古老, 
在中国发现的早白垩纪化石中就存在该类群植物

(Drinnan et al., 1991); Sun et al., 2011), 该类群的主

要物种在约八千多万年前的晚白垩纪桑托期(late 
Santonian)就已经形成(Herendeen et al., 1999)。 
2.2 真双子叶植物的系统发育关系 

真双子叶植物中, 毛茛目(Ranunculales)位于最

基部, 是其他所有真双子叶植物的姊妹群; 清风藤

科(Sabiaceae)、山龙眼目(Proteales)、黄杨目(Buxales)
和昆栏树目(Trochodendrales)是真双子叶植物的其

他基部类群; 其余所有真双子叶物种形成单系, 被
命名为核心真双子叶(core eudicots)植物(Magallón 

et al., 1999)。在核心真双子叶植物中, 洋二仙草目

(Gunnerales)是其他类群的姊妹群; 其他类群的花

多是五基数, 因此也被称为Pentapetalae, 主要由蔷

薇类(rosids)和菊类植物(asterids)两大类群组成, 另
外还包含系统位置尚未完全确定的几个类群, 即虎

耳草目 (Saxifragales)、葡萄目 (Vitales)、檀香目

(Santalales) 、 五 桠 果 科 (Dilleniaceae) 和 石 竹 目

(Caryophyllales)(Judd & Olmstead, 2004; Worberg et 
al., 2007; Moore et al., 2010)。 

在蔷薇类植物中 , 主要类群为固氮分支

(nitrogen-fixing clade), 包括葫芦目(Cucurbitales)、
壳斗目(Fagales)、蔷薇目(Rosales)和豆目(Fabales), 
是支持率很高的单系群; 另外两个高支持率的分支

是COM分支和锦葵类(malvids)分支, 前者包括卫矛

目(Celastrales)、酢浆草目(Oxalidales)和金虎尾目

(Malpighiales), 后者包括锦葵目(Malvales)、包含模

式植物拟南芥的十字花目(Brassicales)、燧体木目

(Crossosomatales)、无患子目(Sapindales)、十齿花目

(Huerteales)和美洲苦木目(Picramniales)(Bremer et 
al., 2009; Finet et al., 2010; Qiu et al., 2010; Zhang et 
al., 2012)(图2a)。在菊类植物中, 大部分物种组成一

个被称为真菊的单系, 而山茱萸目(Cornales)和杜

鹃花目(Ericales)则是真菊的姊妹群(Bremer et al., 
2009; Zhang et al., 2012)(图2b)。APG III又将真菊植

物分为真菊I类(也被称为唇形类lamiids)和真菊II类
(也被称为桔梗类campanulids); 其中真菊I类的核心

类群是唇形目(Lamiales)、茄目(Solanales)、龙胆目

(Gentianles)、紫草科(Boraginaceae), 而真菊II类的

核心类群是盔瓣花目 (Paracryphiales)、川续断目

(Dipsacales)、伞形目(Apiales)、鳞叶树目(Bruniales)、
菊目(Asterales)和南鼠刺目(Escalloniales)。 
2.3 单子叶植物的系统发育关系 

单子叶植物是五大分支中的第二大类群, 约占

整个被子植物的22%, 为人类提供了主要的粮食作

物 (谷物与其他淀粉类作物等 ) (Bremer,  2000; 
Stevens, 2001)。该类植物绝大多数为草本, 种子仅

有1枚子叶, 平行叶脉, 花基数为3。单子叶植物包

含11个目和1个科(Bremer et al., 2009), 其中兰科植

物约占单子叶物种的34%, 禾本科植物约占17%。几

乎所有的分子证据都表明菖蒲目(Acorales)是单子

叶植物的最基部分支, 泽泻目(Alismatales)紧随  
其后; 另外, 单子叶植物还包含天门冬目(Aspara- 
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图2  蔷薇类植物、菊类植物、单子叶植物和木兰类植物内部关系图。(a)蔷薇类主要包含3个高支持率的分支, 即锦葵类植物、

COM分支和固氮分支, 但是COM分支的姊妹群是固氮分支还是锦葵类植物仍然有争议, 因此在图中以梳齿结构显示。(b)菊
类植物主要分为真菊I类和II类, 杜鹃花目和山茱萸目位于其基部; 真菊I类内部的关系尚不清楚; 绞木目和冬青目曾被认为

分别位于真菊I类和II类的基部, 但最近来自核基因的研究结果表明二者以姊妹群形式位于真菊I类的基部。(c)单子叶类植物

的核心类群是鸭跖草分支, 但该分支内部几个目的关系并不是很清楚; 菖蒲目是单子叶植物的最基部类群。(d)木兰类植物中, 
木兰目与樟目、白桂皮目与胡椒目互为姊妹群。 
Fig. 2 The relationships within rosids, asterids, monocots and magnoliids, respectively. (a) Rosids contain three clades: malvids, 
COM and the nitrogen-fixing clade, but whether the sister group of the COM clade is the nitrogen-fixing clade or malvids remains 
unclear. (b) Asterids are composed of euasterid I, euasterid II and two basal orders: Ericales and Cornales. The relationships among 
euasterids I are not clear. Garryales and Aquifoliales were respectively regarded as the basal group of euasterids I and II; however, 
new evidence based on nuclear genes suggested that these two together formed a sister group of other euasterids I. (c) Commelinids 
is the core group of monocots, and Acorales is the basal order. The relationships among commelinids are not clear. (d) In magnollids, 
Magnoliales and Laurales are sister groups, and Canellales and Piperales are sister groups. 
 
 
gales)、薯蓣目(Dioscoreales)、百合目(Liliales)、露

兜树目(Pandanales)、无叶莲目(Petrosaviales)和鸭跖

草类植物(commelinids)。其中鸭跖草类植物是单子

叶植物的核心类群, 包括棕榈目(Arecales; 木本)、
鸭跖草目 (Commelinales)、禾本目 (Poales)、姜目

(Zingiberales)和多须草科(Dasypogonaceae) (Davis 
et al., 2004; Graham et al., 2006)(图2c)。单子叶植物

是被子植物各大类群中系统发育研究得比较清楚

的类群之一, 除了兰科和禾本科外, 几乎其他单子

叶植物所有属都曾进行了系统发育研究, 大部分研

究基于叶绿体rbcL基因, 这为研究单子叶植物各分

支的起源、扩张、重要形态性状的演化与适应等奠

定了基础(Soltis et al., 2005)。 
2.4 木兰类植物、金粟兰目和金鱼藻目植物的系统

发育关系 

木兰类植物是五大分支中的第三大类群, 现存

物种多为常绿木本, 包含白桂皮目(Canellales)、胡

椒 目 (Piperales) 、 樟 目 (Laurales) 和 木 兰 目

(Magnoliales), 其中白桂皮目与胡椒目, 樟目与木

兰目互为姊妹群(图2d)。该类植物包含很多香料作



第 1 期 曾丽萍等: 被子植物系统发育深层关系研究: 进展与挑战 29 

物, 如胡椒(Piper nigrum)、肉豆蔻(Myristica fra-
grans)和香樟(Cinnamomum camphora)等(Bremer et 
al., 2009)。 

金鱼藻目和金粟兰目这两个小类群十分特别, 
除金粟兰目雪香兰(Hedyosum)的雌花外, 两类植物

的其他种都没有花被。金粟兰目只有1科4属70余种, 
只生长在热带和亚热带, 为芳香植物, 花很简单, 
有些种的花甚至被认为是被子植物最简单的花

(Stevens, 2001)。金鱼藻目只有1科1属约5种, 是全

球广布的水生草本植物, 其形态特征比较特殊, 例
如植株无根, 叶轮生且边缘有散生的刺状细齿, 花
极细小不显眼(Stevens, 2001; Piep et al., 2007)。 

另外, 除了上述五大类群之外, 被子植物较低

等分类阶元的研究也获得了重要进展, 例如目水平

的真双子叶的金虎尾目 (Malpighiales)(Xi et al., 
2012)、虎耳草目(Saxifragales)(Fishbein et al., 2001)
和石竹目 (Caryophyllales)(Cuénoud et al., 2002; 
Crawley & Hilu, 2012)等, 科水平的单子叶植物的

禾本科(Tang et al., 2010; Zhang et al., 2011)和雨久

花科(Ness et al., 2011)等; 属水平的真双子叶植物

菊科(Asteraceae)的大吴风草属(Farfugium)(Nomura 
et al., 2010)和兔儿风属 (Ainsliaea)(Mitsui et al., 
2008)等。 

3  被子植物系统发育研究中存在的问题 

被子植物系统发育研究历经20多年的发展, 虽
然取得了巨大进展, 但是仍然有很多系统发育关系

存在争议, 一些技术问题也亟待解决。 
3.1  被子植物主要类群中尚未确定的亲缘关系 

被子植物在起源和漫长演化过程的不同时期

中经历了若干次不同程度的扩张, 有些分支在较短

地质年代内爆发式形成大类群, 导致了被子植物各

个种群大小不一, 而且产生了丰富的物种多样性 
(Davies et al., 2004)。研究表明, 除了5个分支形成

时经历了快速物种扩张之外(Moore et al., 2007), 现
存真双子叶的主要类群也源自至少1次物种扩张事

件, 蔷薇类(Wang et al., 2009)、金虎尾目(Xi et al., 
2012)、虎耳草目(Fishbein et al., 2001; Jian et al., 
2008)和石竹目(Cuénoud et al., 2002)等在演化过程

中也都经历了物种扩张。被子植物这些古老的物种

扩张事件使各类群在形态和分子序列上的共有祖

征较少, 系统发育信号较少, 从而导致物种亲缘关

系难以解决(Rokas & Carroll, 2006), 在进化树上表

现为“梳齿”(polytomies)结构。 
首先, 被子植物现存各大类群间在物种数量与

形态特征上差异都很大, 真双子叶植物、单子叶植

物、木兰类、金鱼藻目和金粟兰目这5个类群间的

关系一直存在争议(图1)。相比于其他3个类群, 金鱼

藻目和金粟兰目的物种数量很少, 而且金鱼藻目为

较特化的草本植物, 往往在进化树上表现为长枝, 
这些因素都影响了5个类群间亲缘关系的解决。 

关于这5个类群的亲缘关系, 不同研究者根据

不同基因或不同数目的物种得到的结果不尽相同, 
目前已发表的拓扑结构约有15种, 但支持率都不高

(Soltis et al., 1999; Jansen et al., 2007; Moore et al., 
2011; Zhang et al., 2012)。其中, 有研究分别将单子

叶植物、单子叶植物与金鱼藻、金鱼藻和金粟兰、

木兰类、金粟兰、木兰类与金粟兰作为这5个分支

中的最基部类群。例如, Qiu等(1999)联合2个叶绿体

基因、2个线粒体基因和18S rDNA的序列构建了包

含105个种的系统树, 认为真双子叶植物与木兰类

植物是姊妹群, 金粟兰目是两者的姊妹群, 而单子

叶植物与金鱼藻目形成的姊妹群位于最基部。有一

些源于核基因、线粒体和叶绿体基因的证据也曾认

为金鱼藻目与单子叶植物是姊妹群(Soltis et al., 
1997; Savolainen et al., 2000), 但金鱼藻目是比较特

化的类群, 而单子叶植物多为草本, 进化速率快, 
两者在进化树上都表现为长枝, 因此有研究者认为

二 者 聚 为 姊 妹 群 很 可 能 是 因 为 长 枝 吸 引

(long-branch attraction, LBA)(Soltis et al., 2005)。 
有些来自化石方面的资料却似乎仍表明金鱼

藻目可能是比较原始的类群。例如在早期化石中发

现的角状果 (horned fruit)与金鱼藻的果实很像

(Dilcher, 1989); 另外被子植物最早的化石辽宁古果

(Archaefructus liaoningensis)的花很简单, 这与现存

的基部被子植物睡莲目的独蕊草科(Hydatellaeae)、
金粟兰和金鱼藻的花很类似, 因此有研究者推测可

能金鱼藻目与金粟兰目的关系比较近, 且位置都偏

基部(Eklund et al., 2004; Friis et al., 2007; Endress & 
Doyle, 2009)。但是, Moore等(2007)基于叶绿体基因

组的结果以及APG III, 认为金鱼藻目是真双子叶

植物的姊妹群, 然后是单子叶植物, 而木兰类与金

粟兰目形成的姊妹群是五大分支最基部的类群。 
除了化石证据之外(Friis et al., 1986), 现存金
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粟兰目植物保留了很多祖先性状, 例如瓶状心皮

(ascidiate carpel)、梯纹导管孔 (scalariform vessel 
perforation)、unilacunar nodal anatomy和chloranthoid 
leaf teeth, 这些性状也曾让分类学家认为金粟兰目

位于被子植物的基部(Swamy, 1953; Kong, 2001; 
Carpenter, 2006)。木兰类植物也保留了较多的被子

植物祖先性状, 如雄蕊多数、花粉多为单萌发孔、

离生心皮等(Stevens, 2001), 因此早期分类学家曾

认为木兰科(Magnoliaceae)和番荔枝科(Annonaceae)
等木本的木兰类植物很原始(Cronquist, 1968)。但是

某些基部真双子叶植物中也具有很多被子植物的

祖先性状, 例如毛茛科植物也有精油细胞(ethereal 
oil cell)、无导管、镊合状的花药开裂(valvate anther 
dehiscence)和金粟兰叶齿形（chloranthoid leaf teeth）
(Thorne, 1992; Drinnan et al., 1994)。所以, 单从形态

特征来看, 根据保留的祖先性状难以推测五大分支

中的最基部类群。这5大分支的亲缘关系仍将是今

后被子植物系统发育研究中需要重点关注的问题。 
其次, 除了被子植物5个主要分支的亲缘关系

还不能确定外, 各大类群内部主要分支的关系也没

有完全厘清(图2)。真双子叶植物中, 除了最基部的

毛茛目外, 其他基部类群中的清风藤科与山龙眼

目、黄杨目与昆栏树目是否互为姊妹群, 尚需进一

步的研究(Moore et al., 2010; Zhang et al., 2011)。核

心真双子叶植物中除了蔷薇类和菊类植物两大分

支外, 其他重要分支, 即虎耳草目、檀香目、葡萄

目、五桠果科和石竹目的系统发育位置也还没有最

终确定(图1)。蔷薇类内部的很多关系也有争论

(Finet et al., 2010; Moore et al., 2010)(图2a), 例如

COM分支曾被认为与固氮分支形成姊妹群, 这两

支共同被称为真蔷薇I类, 但是最近利用5个核基因

得到的具有高度支持的结果却表明, COM分支中的

卫矛目和金虎尾目与锦葵类植物(原来认为属于真

蔷薇II类)形成姊妹群, 这与线粒体基因的研究结果

一致(Zhu et al., 2007; Finet et al., 2010; Qiu et al., 
2010; Zhang et al., 2012)。菊类植物中(图2b), 叶绿

体证据大都支持山茱萸目和杜鹃花目依次为其他

菊类植物的姊妹群, 但近来基于核基因的结果表明

两者互为姊妹群, 并且支持率高达100%, 而两者合

并的一支则与其他真菊类植物为姊妹群; 绞木目

(Garryales)和冬青目(Aquifoliales)曾被认为分别是

真菊I和II类的最基部类群, 但是近来核基因的结果

则认为二者互为姊妹群, 并位于原来真菊I类的基

部(Zhang et al., 2012)。单子叶植物中, 除了已知菖

蒲目和泽泻目依次位于基部外, 鸭跖草分支内部4
个目1个科的关系尚不明晰; APG III认为天门冬目

与鸭跖草分支关系最近, 而后依次是百合目、薯蓣

目+露兜树目以及无叶莲目, 但是Zhang等(2012)利
用5个核基因得到的结果却认为薯蓣目可能与鸭跖

草分支靠近(图2c)。 
第三, 相比于高等分类阶元, 被子植物低等分

类阶元如目、科和属水平未解决的问题则更多。例

如菊科(Asteraceae或Compositae)是真双子叶植物中

最大的科, 约1,600属, 占开花植物属的10%(Funk 
et al., 2005; Anderberg et al., 2007)。按照头状花序中

小花的构造以及植物有无乳汁等特征, 菊科分为舌

状花亚科(Liguliflorae)和管状花亚科(Tubuliforae), 
但也有研究将菊科分为12个亚科, 其中前4个较大

的亚科为Asteroideae(有16,000多种, 如青蒿、向日

葵 ), Cichoroideae(3,200种 , 如莴苣 ), Carduoideae 
(2,500种, 如大蓟)和Mutisioideae(750种)(Panero & 
Funk, 2008)。另外还有其他一些属的位置无法确定

(Anderberg et al., 2007), 各亚科之间以及亚科内也

有很多关系尚未确定。十字花科(Brassicaceae)中有

44个族(tribe)307属约3,600种, 被分为3个主要的系

(lineage), 但是还有约38个属和71个种无法确定属

于哪个系或哪个族; 3个系间的亲缘关系及系内部

各族间和各属间的问题也仍然很多(Bailey et al., 
2006; Couvreur et al., 2010; Franzke et al., 2011)。 
3.2  基于核苷酸或氨基酸序列的研究方法存在的

问题及可能的解决办法 
系统发育研究中, 可能导致结果不准确的原因

主要分为如下三类(Jeffroy et al., 2006; Philippe et 
al., 2011): (1)使用的分子标记不是真正的直系同源

基因, 即hidden paralogs。被子植物中全基因组加倍

和其他基因重复事件多次发生, 基因重复后不同拷

贝的丢失事件使得直系同源基因的鉴定变得复杂

(Jiao et al., 2011)。(2)用于系统发育分析的基因长度

较短或者信息含量较低时, “噪音”信息例如回复突

变(reverse mutation)和平行突变(parallel mutation, 
也被称为homoplasy)等, 可能会掩盖真实的系统发

育信息, 从而可能引入随机误差。(3)不同物种中核

苷酸成分或碱基替代模式的偏差 (compositional 
signal)、类群之间进化速率的差异(rate signal)以及
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特定碱基位点替换速率的差异(heterotachous signal)
等因素造成的系统误差(systematic error)(Lopez et 
al., 2002; Collins et al., 2005)。由于世代长短、居群

大小和核苷酸替换速率差异等因素, 不同被子植物

类群的进化速率是不同的, 当类群间进化速率差异

很大时, 进化快的类群(在进化树上表现为长枝)可
能因为多重突变在某些碱基位点随机获得了相同

的碱基, 从而使亲缘关系较远的物种在序列的部分

位置上反而相似, 当这些非同源相似过多而足以掩

盖真实的同源信息时, 就会错误地将进化快的类群

聚在一起(即长枝吸引)(Goremykin et al., 2003)。另

外, 虽然目前常用的序列替代模型已经考虑了基因

内部不同碱基位点因选择压力不同而有相异的进

化速率, 但是几乎所有的模型都没有考虑选择压力

会随时间发生变化, 即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, 这与实际的

分子进化过程并不一定相符(Yang, 1994; Gu et al., 
1995; Lopez et al., 2002)。 

目前被子植物系统发育研究主要分为两大类

型 : 第一类是物种数目很多但基因数目较少

(Burleigh et al., 2009; Qiu et al., 2010; Soltis et al., 
2011)。当选取的基因序列较短或包含的系统发育信

息少时, 并不能解决所有关注的问题, 或者很可能

产生随机误差。降低随机误差的方法是选择系统发

育信息充足的直系同源基因 , 加大基因数据量

(Wortley et al., 2005; Jian et al., 2008), 但是当物种

数目太多时, 每增加一个基因片段信息都会增加工

作量和计算时间。第二类研究是物种数量较少但基

因数目很多, 即系统发育基因组学(Delsuc et al., 
2005)。被子植物的叶绿体系统发育基因组学在近几

年取得了很大的进展, 例如Jansen等(2007)用81个
叶绿体基因构建包含64个物种的系统树, Moore等
(2007)用61个叶绿体基因(约42,000 bp)构建包含45
个物种的系统树。 

系统发育分析中随着数据量的增加虽然能尽

可能降低随机误差带来的影响, 但是却可能引入系

统误差; 这些误差在某些情况下还可能被放大, 从
而导致产生统计学上支持率很高但却不能反映真

实物种关系的进化树(Phillips et al., 2004; Jeffroy et 
al., 2006)。因此, 相对于使用较少基因序列构建系

统发育树, 用系统发育基因组学来研究物种间的亲

缘关系时更需要谨慎(Soltis et al., 2004)。被子植物

系统发育基因组学研究中比较典型的反例即由系

统误差带来的长枝吸引假象(Philippe et al., 2011), 
其典型原因就是取样不当或取样量不够。被子植物

基部类群的确定就出现过类似的问题。虽然很多研

究表明Amborella或Amborella和Nymphaeales形成的

姊妹群是被子植物的最基部类群, 但是Goremykin
等(2003)测定Amborella trichopoda和Nymphaea alba
的叶绿体全基因组序列后, 结合公共数据库中12个
叶绿体基因组序列, 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。然而Soltis和
Stefanovic等发现在增加关键类群, 尤其是基部类

群如Nymphaea、Austrobaileya、木兰类或基部单子

叶植物后, Amborella或Amborella + Nymphaeales仍
然是被子植物的最基部类群(Soltis & Soltis, 2004; 
Stefanović et al., 2004), 这一结果在增加取样量后

的叶绿体系统发育基因组学研究结果中也得到了

验证 (Jansen et al., 2007; Moore et al., 2007)。
Goremykin等(2003, 2013)的结果很大程度上是由于

取样不当或不够导致的, 禾本科的进化速率很快, 
因此当仅以长枝的禾本科植物作为单子叶植物的

代表, 以及选用买麻藤属(Gnetum)植物作为外类群

时, 就会造成单子叶被吸引到基部的假象。除了选

取合适的进化模型和分析方法之外, 密集采样以减

少长枝, 目前被认为是降低长枝吸引影响的有效方

法(Graybeal, 1998; Hillis et al., 2003)。但是目前大部

分实验室还是较难对物种密集测序, 而且当数据量

增多时, 系统发育“噪音”也会增多, 从而可能放大

系统误差。无论使用叶绿体基因组还是核基因组, 
系统误差的影响都不容忽视。 

综上所述, 通过仔细筛选直系同源基因(Zhang 
et al., 2012), 选用适当的分子数据, 例如研究起源

较早的类群之间的亲缘关系时使用氨基酸序列以

减少密码子简并性带来的“噪音”, 或者使用系统发

育信号强的基因降低干扰(Goremykin et al., 2009; 
Townsend et al., 2012; Salichos & Rokas, 2013), 使
用核苷酸数据研究亲缘关系较远的类群时去除变

化速率快的第三位密码子或位点 (Jeffroy et al., 
2006; Goremykin et al., 2010), 适当增加物种或选取

进化较慢的物种(Graybeal, 1998), 开发新的符合基

因序列进化过程的替换模型, 寻找其他序列特征例

如插入缺失等策略来尽量降低各种误差的影响显

得非常重要。 
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4  基于核苷酸或氨基酸序列研究被子植物

系统发育关系的未来趋势 

随着被子植物系统发育学的发展, 大量的研究

数据涌现 , TreeBASE(http://www. treebase.org)和
Dryad (http://datadryad.org)等公共数据库即专门收

录此类数据, 以期促进植物系统学家间的数据交

流。目前绝大多数系统发育研究都只包含了较少的

物种, 故许多研究者开始致力于构建包含大量乃至

所有被子植物的系统发育树(“Big Tree”)。一种策略

是涵盖GenBank中所有被子植物的种, 另一种策略

是构建属水平的被子植物系统树 , 例如目前

GenBank中包含的被子植物约15,000属的系统树

(Soltis & Soltis, 2013)。但是迄今为止, 大多数的建

树法仅能处理低于1,000条的序列, 因此开发新的

能处理超量数据的算法与分析软件显得至关重要。

iPlant Collaborative(http://www.iplantcollaborative.org)
即致力于开发构建大规模进化树与后续分析的工

具(Soltis & Soltis, 2013)。最近Smith等(2011)成功利

用RAxML对Genbank中55,473种的种子植物构建进

化树, 研究结果发现此超大树(mega-phylogeny)的
整体拓扑结构与Soltis等(2011)包含640种被子植物

的树的拓扑结构基本一致 , 表明依赖进化模型

(model-based)的建树方法适用于构建被子植物的

“Big Tree”。高效快速的超大型数据量分析软件的研

发将为构建被子植物大系统树带来希望。届时, 能
定期依据GenBank新加入的物种更新被子植物大系

统树软件的产生也将值得期待。 
测序技术的发展使核基因组和转录组测序变

得高效与快速, 测序成本也大大降低, 这为获得多

个物种核基因的数据提供了坚实的技术基础, 将使

得联合大量基因乃至全基因组数据研究被子植物

系统发育关系成为重要趋势, 也将极大地促进核基

因系统发育基因组学的研究。不同于利用PCR方法

扩增少量基因, 利用基因组或转录组测序能快速地

获得大量的基因序列, 可以寻找系统发育信息量和

进化速率等适用于研究不同分类阶元亲缘关系的

直系同源基因, 应用于系统发育分析, 常用的寻找

直系同源基因的分析软件有InParanoid(O'Brien et 
al., 2005), OrthoMCL(Li et al., 2003)和HaMStR 
(Ebersberger et al., 2009)等。动物中应用系统发育基

因组学解决系统发育问题已经有了很多成功的先

例。例如Smith等(2012)获取了15种软体动物的转录

组序列, 联合1,185个基因重建了软体动物系统发

育树; Kocot等(2011)测定了20种软体动物的转录组

序列并联合基因组序列, 利用HaMStR鉴定出308个
共有的直系同源基因后, 得到了高支持率的软体动

物主要分支间的亲缘关系树; Johnson等(2013)利用

基因组数据重建了膜翅目中社会性昆虫蚂蚁、蜜蜂

和黄蜂的系统发育树, 发现蚂蚁与蜜蜂总科(包含

spheciform wasps和bees)是姊妹群。系统发育基因组

学方法也逐步被应用于研究被子植物各类群的亲

缘关系, 如Wen等(2013)测定了葡萄科15个物种的

转录组序列, 联合229个单拷贝的直系同源基因序

列, 确定了葡萄科5个分支间的亲缘关系。 
目前, 系统发育基因组学的策略主要是超级矩

阵(supermatrix)法和超级树(supertree)法。超级矩阵

法是将所有比对后的单基因序列拼接(concatenate)
成一个完整大矩阵后建树, 在叶绿体基因中已经被

成功应用(Jansen et al., 2007; Moore et al., 2007, 
2010), 但在核基因中的应用尚不多。华大基因研究

院(BGI)正在开展测定1,000种植物转录组的计划

(1KP Project)(http://www.onekp.com/), 被子植物系

统发育研究中一直难以解决的重要问题都有望利

用核基因系统发育基因组学得到解决, 例如被子植

物5个主要分支之间的关系, 真双子叶植物内部位

置不确定类群的关系等。如前所述, 超级矩阵法无

法避免系统误差, 很可能会得到统计上支持率很高

的拓扑结构, 实际却不能反映物种之间真实的亲缘

关系, 所以也需要谨慎选择基因。 
超 级 树 法 即 按 照 溯 祖 理 论 (coalescent 

model)(Kingman, 1982, 2000)基于大量单基因树推

断物种树, 常用的分析软件有BEST(Bayesian Esti-
mation of Species Trees)(Liu, 2008)、GLASS(Global 
LAteSt Split)(Liu et al., 2010)、STAR(Species Tree 
Estimation using Average Ranks of Coalescences)(Liu 
et al., 2009)、STEAC(Species Tree Estimation using 
Average Coalescence Times)(Liu et al., 2009) 和
STEM(Species Tree Estimation Using Maximum 
Likelihood for Gene Trees under Coalescence) 
(Kubatko et al., 2009)等。Burleigh等 (2009)联合

18,896个核基因树重建了136种植物的系统发育树, 
拓扑结构框架与前人基本一致, 但是该结果并不支

持基于叶绿体基因划分的真蔷薇I类和II类, 这与其
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他核基因的结果一致(Finet et al., 2010; Zhang et al., 
2012); 并发现经历过基因重复和丢失事件的核基

因可以通过超级树法构建系统发育树, 从而推动了

核基因在系统发育研究中的应用(Burleigh et al., 
2009)。Shaw等(2013)开发了在线分析工具STRAW 
(Species TRee Analysis Web server), 大大方便了使

用者。 
另外, 二代测序技术和RAD(restriction-site as-

sociated DNA)技术相结合, 为群体基因组学提供了

大量数据。最近有研究者将此技术用于低等分类阶

元重建并取得了好的结果。例如Eaton和Ree(2013)
在列当科(Orobanchaceae)植物中使用40,000个RAD
位点鉴定了古老的杂交事件(Eaton & Ree, 2013); 
Wang等(2013)利用此方法鉴定了SNP分子标记, 并
重建了温带竹子的系统发育关系。由此可见, 今后

数年, 测序技术的发展将进一步加速植物基因数据

的产生。结合新的分析方法与工具, 被子植物不同

分类阶元系统发育关系, 乃至所有植物的进化关

系, 将得到全面崭新的认识, 为植物科学的各个领

域奠定坚实的基础。 

致谢: 感谢孔宏智研究员、杨继教授、国春策、钱
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意见。 
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