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摘要 在植物的系统与进化研究中，相对于叶绿体和核基因片段来说，线粒体基因片段由于其分辨率较

低、结构复杂而较少应用到系统学研究中。本研究选用 /"0! 基因的第 H 内含子序列探讨了稻族 ’D<I2)2
的系统发育关系，并着重分析了单型属 :$%&+%+*-" 的系统学位置，并在此基础上探讨了 /"0! 基因内含子

序列的系统学意义以及空位性状在系统发育重建中的价值。本研究结果支持将稻族分为两个亚族

（’D<I3-)2和 L3I)-33-)2）的处理，稻族中假稻属 !++%*-" 与稻属 =%’>" 最近缘，:$%&+%+*-" .$"%.&"&" 不应该单独

成属而应处理为稻属的成员。本研究表明，/"0! 第 H 内含子具有一定的系统发育信息，尤其是在较高分

类等级的系统发育重建中具有较大价值；同时表明空位的合理利用将在已有序列信息基础上提供更多

的系统发育信息。
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由于分子证据的广泛应用，植物系统学在过去 H" 多年中取得了巨大的进步。迄今，
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在植物系统发育重建中，来自叶绿体基因组的 !"# 片段和来自核基因编码核糖体的 !"#
片段（$%&’()* *+,-.-/)’ !"#）是两个最主要的分子证据来源（0’/.1()2 3 4)’/(*，5667；8-’1+.
3 8-’1+.，5669；#’:)*(; 3 <($2(’，=>>?）。近年来，单拷贝或低拷贝的核基因片段被越来越

多地用于不同等级的系统发育重建研究中，为系统发育重建研究提供了更为重要的信息

来源（@’(AA (1 )’ B，566C；D( (1 )’ B，5666；8)$A，=>>=）。相比之下，利用来自植物线粒体基

因组的 !"# 片段进行系统发育研究仍十分有限，一方面是因为植物线粒体基因组的进化

速率比叶绿体基因组更慢从而提供的进化信息有限（<-’E( (1 )’ B，569C），另一方面由于植

物线粒体基因组在大小和结构上十分不稳定（高频率重排、重复或缺失以及外源 !"# 的

转入等），这些都制约了其在植物系统发育研究中的广泛应用（4)’/(*，566=；#2)/. 3
4)’/(*，=>>?）。但最新的研究表明，植物线粒体基因组中有些片段是相对比较稳定的，如

与呼吸代谢有关的基因（包括 !"#、!"$5、%&’5、%&’7 和 %&’F）（#2)/. 3 4)’/(*，=>>?），而且

植物线粒体中许多基因存在进化较快的内含子，加上被子植物线粒体是母系遗传，因此某

些线粒体 !"# 片段信息同样提供了重要的进化信息（!(/(.%*( (1 )’ B，566F），在植物系统

发育重建、居群生物学和生物地理学研究中有许多成功的报道（G+% 3 4)’/(*，5666；H+11-$
(1 )’ B，=>>>；D%A(*’+ (1 )’ B，=>>5；8)$I%* (1 )’ B，=>>=）。

稻族 0*J;()( 是禾本科 4-)&()( 中与人类生活密切相关的一个族，包括水稻所在的稻

属 ()*+& KB和茭白 ,-+&%-& .&/-0".-&（D*+.(,B）L%*&; B (M 81)NE 所在的菰属 ,-+&%-& KB等大约

5=个属 C> 余种，广泛分布在全球热带和温带地区（@’)J1-$ 3 O($:-+;(，569P；Q)%AR)$，

5667）。尽管迄今对稻族采用不同手 段 进 行 了 一 系 列 研 究（S+1&R&-&T 3 @R).(，56F5；

S%1&R+$.-$，56F6；L(**(’’ 3 O-,+$.-$，56C7；UR)$A 3 8(&-$2，5696；!%:)’’ (1 )’ B，566?；D(
(1 )’ B，=>>=），其作为一个单系类群已不存在疑问（D( (1 )’ B，=>>=），但稻族中一些基本的

分类和系统发育问题仍有待澄清，包括族下的分类处理、属的界限和属间关系等（L(**(’’ (1
)’ B，=>>5；D( (1 )’ B，=>>=）。例如，1")/2)23-& !"&)!/&/&（O-M,B）L)1(-T) 曾经被认为是稻属

的 5 个种（( 4 !"&)!/&/& O-M,B），后来由于形态上的某些差异被处理为单型属（L)1(-T)，
56PF；Q)%AR)$，5696），但近来的分子证据表明这种处理是有疑问的，1 4 !"&)!/&/& 不应该

处理为单型属而应重新置于稻属中（D( (1 )’ B，5666，=>>=），当然这仍需要来自不同方面

证据的验证。

%&’5 基因编码线粒体呼吸传递链的复合体 V———泛醌氧化还原酶（"#!S：%,+W%+$-$(
-M+2-*(2%&1).(；也可称 "#!S 脱氢酶）的 %&’5 亚基，是一个结构较为稳定的线粒体基因，在

迄今已研究过的物种中由 F 个外显子构成（ %&’5 X # Y Z）（D%1+(**(. (1 )’ B，5666）。本文通

过对稻族 55 属 56 个代表种线粒体 %&’5 第 = 内含子序列的测定和系统发育分析，从线粒

体基因组角度探讨了稻族的族下分类和属间关系，尤其是对 1 4 !"&)!/&/& 的系统位置进

行了分析；同时探讨了 %&’5 第 = 内含子在稻族系统发育研究中的价值，为该片段在系统

学研究中的进一步应用提供资料。

! 材料和方法

! "! 实验材料

本研究所选取类群包括 56 个种代表稻族，其中包括与稻属关系较为密切且有争议的
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!"#$%#%&’( !"#$%&" 这一单型属。根据 ’()’（*++,）对禾本科的最新处理，稻族 -./0$"$ 是稻

亚科 12.2".#%34$"$ 三个族之一，而稻亚科和竹亚科 5"6789%34$"$ 是姊妹群关系，因此我们

选取竹亚科刚竹属 !)*++"&$(,)*& :3$7 ; <8==>的 ! - (.#%( ?3@3$.$ ; A> ?3@3$.$ 作为外类群。

本研究所涉及的材料均为硅胶干燥的叶片材料（表 ,），除 / - 0#(1.+($( B$$9 ; C.D> $E
)"##、2’3(1’( +($’4"+’( 和外类群为野外采集外，其余均由菲律宾的国际水稻研究所（F??F）
种质资源库提供。

表 ! 植物样品材料及其基因库序列号
"#$%& ! !2$ 9G$=3$9 89$4 3D #2$ 9#84/ "D4 #2$3. ’$D5"D& "==$993%D D867$.

物种

:G$=3$9
样品编号

C==$993%D D867$.
来源

(.%@$D"D=$
染色体数

*D
基因库序列号

’$D5"D& D867$.

亚洲栽培稻 /#*3( &($’5( H> I+J,K (23L3GG3D$9 *J CMN+OPI+
斑点野稻 / - 6.1,$($( Q%#9=2/ $E :#$84> ,+IRRO A"6$.%%D *J CMN+OPI,
药用野稻 / - "44’,’1(+’& )"LL $E )"## ,+N+RN (23L3GG3D$9 *J CMN+OPI*
长颖野稻 / - +"10’0+.7’& S"D9$D ,+KN*N ("G8" B$T ’83D$" JR CMN+OPII
短花药野稻 / - 8#(,)*(1$)( C> A2$@> ; ?%$2. > ,+N,N, :3$.." H$%D$ *J CMN+OPIJ
!"#$%#%&’( ,"(#,$($(（?%E7>）!"#$%&" ,+JN+* 5"DUL"4$92 JR CMN+OPIN
西来特野稻 / - &,)+%,)$%#’ (3LU$. R*+JO ("G8" B$T ’83D$" JR CMN+OPIK
澳洲野稻 / - (.&$#(+’%1&’& V%63D> ,+,,JJ C89#."L3" *J CMN+OPIO
疣粒野稻 / - 0#(1.+($( B$$9 ; C.D> $E )"## *J** W"3D"D，A23D" *J CMN+OPIR
9%%#&’( $’&&%#(1$$’（C> A2$@>）H"8D$.# ,+NK,+ A"6$.%%D *J CMN+OPIP
9 - )%:(1;#( :)> ,+N*N* (23L3GG3D$9 JR CMN+OPJ+
茭白 2’3(1’( +($’4"+’(（’.39$7>）!8.=0> $E :#"GX ’: +*+* 5$3Y3DU，A23D" IJ CMN+OPJ,
2’3(1’"6&’& 5’++(1%1&’& Z8".3D RNJ*N C.U$D#3D" *J CMN+OPJ*
!#"&6)*$",)+"( 6#%)%1&’+’& :=2T$3=& [ :> CX.3=" *J CMN+OPJI
!"$(7"6)’+( 6(#5’4+"#( ?> 5. > RNJ*J C89#."L3" *J CMN+OPJJ
<)*1,)"#*3( &.8.+($(（B$$9）5"3LL%D ,++P,I C.U$D#3D" *J CMN+OPJN
9.3’"+( +%’",(#6( H3D46> R*+JI C.U$D#3D" *J CMN+OPJK
=*0#"#*3( (#’&$($(（?$#0>）B$$9 ,+NJK+ :.3 H"D&" *J CMN+OPJO
>)’?.&’,)+"( (@.($’,( Q%340863 ,+K,RK S"G"D *J CMN+OPJR
早园竹 !)*++"&$(,)*& (.#%( ?3@3$.$ ; A> ?3@3$.$ [ 5$3Y3DU，A23D" JR CMN+OPJP

! ’( )*+ 提取、,-. 扩增、纯化和测序

总 VBC 的提取参照 ’$ $# "L >（,PPP）的方法。在小麦 A#’$’,.7 (%&$’5.7 H>中 1(;, 的外

显子 *（$E%D *）为 R* 7G，内含子 *（3D#.%D *）为 ,J*I 7G，外显子 I 为 ,P* 7G（A2"G4$L"3D$ ;
5%D$D，,PP,）。本研究选取 1(;, 基因的第 * 内含子进行序列测定。扩增 1(;, 的第 * 内

含子的引物见表 *。1(;, 的扩增体系均为 *N!H，反应体系包括 ,+ [ *+ DU 的总 VBC 模

板，,+ 66%L \ H !.39]WAL（GW R>I），* >+ 66%L \ H ^UAL*，J 种 4B!( 各 *++!6%L \ H，* 个引物各 N
G6%L \ H，+ >ON 单位的 A(@ 聚合酶（宝生物）。扩增反应在 (!A]*++（(1）(A? 扩增仪上进行。

扩增反应程序如下：O+ _ J 63D!PJ _ , 63D，N+ _ *+ 9，O* _ ,>N 63D，* 个循环!PJ _
*+ 9，N+ _ *+ 9，O* _ ,>N 63D，IN 个循环!O* _ ,+ 63D。(A? 的产物在 , >N‘的琼脂糖

胶上电泳分离，目的片段割胶后使用 VBC 纯化试剂盒（(.%6$U"，^"439%D，)F）纯化。

测序的反应体系（,+!H）：参考 C5F (.396 53U4/$!^ !$.63D"#%. A/=L$ :$a8$D=3DU ?$"4/
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!"#$%&’( )&%（*"+,&( -./"+）：0&123"4&5 6 78!9，引物 8 :/’.，模板 ;8 < 8= (1。测序反应的条

件如下：>? @ 68 A，8; @ B A，C= @ ?78 /&(，;> 个循环。测序反应产物的纯化如下：将测

序反应的产物转入含有 ;8!9 无水乙醇 D E /’. F 9 G#HI J ;? D 6 的溶液中，冰浴 6= /&(。?
@ 6;=== + F /&( 离心 ;= /&(，弃上清液，然后加入 68=!9 K=L的乙醇洗涤沉淀。? @ 6;===
+ F /&(离心 6= /&(，弃上清液，避光吹干，加入 E!9 9’#2&(1 MNOO"+，用 H0PQEKK RGH 测序仪收

集数据。

表 ! 所用扩增及测序引物（引物名有下划线表示该引物仅用于测序）

"#$%& ! ST" :+&/"+A NA"2 &( %T&A A%N23（ST" :+&/"+ N(2"+.&("2 &A 2"A&1("2 O’+ A"UN"($&(1 ’(.3）

引物名

*+&/"+ (#/"
方向

R&+"$%&’(
引物序列（8V < EV）

*+&/"+ A"UN"($"（8V < EV）
参考文献

!"O"+"($"

!"#6 "5’( 0 正向 W’+X#+2 YIHSSHIYHSISYIHYISIH R"/"AN+" "% #. 7（6>>8）

!"#6 "5’( I 反向 !"Z"+A" YYHYISIYHSSHYSSSISYI R"/"AN+" "% #. 7（6>>8）

!"#6 "5’( 0QWW 正向 W’+X#+2 YYHSHSHIHIIHYYYIHHI 本文 ST&A :#:"+

’ () 数据处理

所得序列用 I.NA%#. [（ST’/:A’( "% #. 7，6>>?）进行对位排列（#.&1(/"(%）。碱基组成和

YI 含量、序列间成对距离（:#&+X&A" 2&A%#($"A）等均用 4-YH ;7 6（)N/#+ "% #. 7，;==6）计算。

为了解位点变异在序列上的分布，利用 RH40- ?7 6 7 6>（\&# ] \&"，;==6）计算作图。系统

发育分析用 *H^*! ? 7 =（_X’OO’+2，6>>B）中的最大简约（4*）法和最大似然（49）法进行。

对排 好 的 序 列 中 所 有 的 碱 基 同 等 加 权 并 作 为 无 序（N(’+2"+"2）性 状。4* 法 分 析 为

4^9!H!_启发式搜寻（‘"N+&A%&$ A"#+$T），+#(2’/ A%":X&A" #22&%&’( 序列添加方式重复 6===
次，%+""QM&A"$%&’(Q+"$’(("$%&’(（S0!）做 M+#($T AX#::&(1。49 法依据 ‘)a 模式分析（‘#A"1#X#
"% #. 7，6>B8），选择分支限界法（M+#($T #(2 M’N(2 A"#+$T）搜寻 6=== 次。拓扑结构的可靠性

用 6=== 次重复的自展检验来完成（W".A"(A%"&(，6>B8）。

由于序列数据中的空位（1#:）往往含有系统发育信息，曾被作为性状分别处理为不同

的状态（_&//’(A ] b$T’%"+"(#，;===）。但由于 49 法尚没有合适的模型来处理空位性状

（)#X#,&%# "% #. 7，;==E），本研究仅用 4* 法分析空位性状。除按常规将其处理为缺失

（/&AA&(1）以外，还根据 _&//’(A 和 b$T’%"+"(#（;===）的方法将空位编码为有 F无（:+"A"($" F
#MA"($"）性状，即依据相邻空位更可能是 6 次进化事件的结果，把单碱基（占 6 个位点）空

位与多碱基（占多个相邻位点）空位均编码为 6，无空位编码为 =，并同序列数据一并计算。

! 实验结果

! (’ !"#’ 序列的特点

对稻族 6> 种及 6 个外类群 ;= 个物种测序得到 6 7 ?? ,M 左右的 RGH 片段，其中 8V端
从 !"#6 基因第 ; 内含子 EE M: 处起始，不包括第 ; 外显子，这是因为测序起始部分可读性

差，EV端则包括外显子 E 部分 C= M:。最短片段来自 $%&’()" )*’(+",-"（6EK6 M:），最长片段来

自 ./0,(,/&" ",’12"2"、34’5%1’+4)(" "6%"2’+" 和外类群早园竹（6?86 M:）。稻族物种的 YI 含量

都在 8E 7=L < 8?7?L，平均值为 8? 76L。
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变异在序列位点上的分布情况见图 !，图中纵坐标表示某一位点的变异性（"#$%#&%’%(
)*），用熵（+,)$-.*）或信息（%,/-$0#)%-,）来表示，单位是字节（&*)+），其值越大表示变异性越

高（1%# 2 1%+，344!）；横坐标表示序列的位置。由图 ! 可见，!"#! 序列的变异基本上均匀

地分布在整个内含子上，但序列的 56端相对较为保守一些。

图 ! 变异位点在序列上的分布
"#$% ! % 7#$%#&’+ 89&8)%)9)%-, $#)+ -"+$ 8%)+8:

对位排列后的序列长 !;<= &.，不包括外类群时，共有 =< 个核苷酸位点（5 : >?）为多

态位点，其中 3@ 个位点（! :<?）具有系统发育信息。当把空位作为有 A无性状处理后可增

加 !< 个变异位点，其中 < 个具系统发育信息，分别位于序列 !@=（B#.(!）、;@; C ;@<（B#.(
3）、=<! C =<;（B#.(5）、@4> C @!=（B#.(;）、@55（B#.(=）、<=3 C <=;（B#.(D）、<D> C <@3（B#.(@）、

>>D C !444（B#.(<）等位置，使变异位点和信息位点分别增加到 @D 个（= : !?）和 5= 个

（3 :5?）。这些空位性状中包括 3 个单碱基空位和 D 个多碱基空位。

& %& 系统发育分析

将空位作为缺失处理时，EF 法分析得到 !< 棵相同的 EF 树，树长 @>，除去非信息位

点后的一致性指数（$%）为 4 :<5=;，保持性指数（&%）为 4 :<=@!。!< 棵最大简约树的严格一

致树见图 3。EG 法分析所得树的拓扑结构与 EF 法完全一致，但各分支的自展支持率略

有不同（图 3）。由图 3 可见，稻族可分为两大支，第一分支具有很高的支持率（><?），包括

稻属、’()*+)+,-" 和假稻属 5 个属，其中 3 个假稻属物种形成很高支持率的一支（>5?），稻

属和 ’()*+)+,-" .(").*"*" 则形成另一支（=<?）。第二分支包括稻族其他 < 个属，但自展支

持率低于 =4?（;<?）。在该分支中，/01-(2" 2+-(.")3" 和 4-1"!-(3,-, 5-22"!+!,-, 聚为一支（支

持率 ><6），’(*"7(38-2" 3")5-92()" 和 ’)(,38:*(.82(" 3)+8+!,-2-, 聚为一支（支持率为 <D6）。

; 期 郭亚龙等：线粒体 !"#! 基因内含子在稻族系统学研究中的价值 55@



图 ! !"#! 序列最大简约性分析所得到 !" 棵树的严格一致树（空位处理为缺失） 树长 # $%，$% # &’ "()*，&% #
&’")$!。分支上下的数值分别表示置换数目和自展（+,,-.-/01）支持率。
"#$% ! % 234 .-/56- 6,7.47.8. -/44 ,9 -34 !" :,.- 10/.5:,75,8. -/44. ,9 !"#! ;5-3 -34 <01. -/40-4= 0. :5..57<（2/44 >47<-3 # $%；$%
# &’"()*；&% # &’")$!）’ ?8:+4/. 0+,@4 07= +4>,; -34 +/07634. /41/4.47- 786>4,-5=4 .8+.-5-8-5,7. 07= +,,-.-/01 @0>84.，/4.146A
-5@4>B’

当把空位作为有 C无性状同序列数据一并分析时，DE 树从 !" 棵降到 F 棵（图 (），树长

%F，$% 为 & ’"!)F，&% 为 & ’"("!。由图 ( 可见，利用空位信息所得严格一致树的拓扑结构与

将空位作为缺失处理时基本相同，但图 ( 中的一些分支得到了更高的支持率，而且

’()*+)+,-" .(").*"*" 和 / 0 ,.12+.1*+)- 聚为一支（支持率为 )!G）。根据图 ( 中空位信息的分

布可见，<01A) 和 <01A$ 是 平 行 演 化 性 状（3,:,1>0.B），而 其 余 H 个 空 位 均 为 共 有 衍 征

（.B701,:,/13B）。

& 讨 论

& %’ 稻族的系统发育关系和 !"#$%#%&’( )"(#)$($( 的系统位置

本文结果支持稻族分为两大支，第一支由稻属、假稻属和’()*+)+,-"构成，得到了很高
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图 ! !"#! 序列最大简约性分析所得 " 棵树的严格一致树（空位处理为有 #无性状） 树长 $ %"，$% $ &’ (!)"，&% $
&’(*(!。分支上下的数值分别表示间碱基置换数目和自展支持率。空白的和黑色的矩形框分别表示空位是平行演化
性状还是共有衍征，矩形框上的数字表示相应的空位。
"#$% ! % +,- ./012/ 234.-4.5. /0-- 36 /,- /73 83./ 9:0.1834135. /0--. 36 !"#! 71/, /,- ;:9. /0-:/-< :. 90-.-4/ # :=.-4/ 2,:0:2/-0.

（+0-- >-4;/, $ %"；$% $ &’ (!)"；&% $ &’ (*(!）’ ?58=-0. :=3@- :4< =->37 /,- =0:42,-. 0-90-.-4/ 452>-3/1<- .5=./1/5/134. :4<
=33/./0:9 @:>5-.，0-.9-2/1@->A’ +,- 458=-0. :=3@- 0-2/:4;>-. 0-90-.-4/ 2300-.934<14; ;:9’

的支持（%)B）。第二支由稻族其他 ( 个属构成，但统计支持率较低（C(B），这可能反映了

这些属在进化历史上的快速分化。D- 等（"&&"）利用叶绿体 ’"(E 基因构建的系统发育树

也体现了这一特点，并推测稻族是一个快速分化（0:91< 0:<1:/134）的类群。 )*+,-." F5.. ’和
/,+"!,-01,1 G3->> ’ H I.2,’两属以及 2-("’-03,." J’ K0’和 24-1035(-63.-" L2,7-12M’两属关系

非常密切，均得到很高的统计支持（图 "，*）。本研究结果与以往叶绿体 ’"(E 基因片段所

得结果十分吻合（D- -/ :> ’，"&&"），说明稻族被分为两个亚族（N0AO14:- 和 P1O:4114:-）的处
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理是可取的，而 !"##"$$ 和 %&’()*&)（+,-.）把 !"#$%&’ 和 ($#’)$%*+$+ 单列为一个新亚族（/01(2
&$()3"）的建议得不到支持，尽管这两个属关系十分密切（图 4，5）。如果不考虑 ,%-./-/+$’
属，稻族中假稻属与稻属最近缘，这一结果也得到其他方面证据的支持（!"##"$$ 6 %&’()2
*&)，+,-.；7083$$ "9 3$ :，+,,5；;" "9 3$ :，4<<4）。

,%-./-/+$’ 0%’-0.’.’ 曾是稻属中的成员（1-2#’ 0%’-0.’.’），后来依据某些形态上的差异

被作为一个单型属处理（!39"&=3，+,>?）。@A3)B 和 C"D&)E（+,F,）用叶绿体 7GH 限制性片

段分析对稻族系统发育关系进行了初步研究，发现 , 3 0%’-0.’.’ 位于稻属分支中并与 1 3
4/2/-$’)’（@&$$ : 6 I&#: "J C9"0E:）K3($$ :关系密切，而其他 - 个属则形成两个截然不同的

分支。通过 4 个核基因（567+ 和 5674）及 4’.L 的测序分析，;" 等（+,,,）发现 , 3 0%’-0.’8
.’ 无论是在 4 个核基因还是 4’.L 基因树上均嵌入稻属分支中，进一步对稻族 ++ 个属叶

绿体 4’.L 序列的分析表明，, 3 0%’-0.’.’ 以很高的支持率（,?M）嵌入稻属中（;" "9 3$ :，
4<<4）。尽管本研究 )’6+ 基因第 4 内含子在稻族中的系统发育信息有限（4 : 5M），但也很

清楚地表明 ,%-./-/+$’ 0%’-0.’.’ 和 1 3 +07&/07./-$ 关系较近且嵌入稻属其他类群中。因此，

线粒体片段明显不支持将 ,%-./-/+$’ 0%’-0.’.’ 作为单型属的处理。

! "# 线粒体 !"#$ 基因第 # 内含子的系统学价值

在被子植物中，线粒体基因的进化速率要比核基因慢 ? 倍，与哺乳动物线粒体基因比

核基因进化至少快 ? 倍形成巨大的反差（N&$O" "9 3$ :，+,F-）。加上在基因组大小和结构

上的不稳定，植物线粒体基因片段在系统学中的应用远不如动物线粒体。尽管如此，植物

线粒体中仍然存在一些结构及功能上保守的基因，并被用于大尺度的系统发育研究

（N3A$"(9A)"# 6 N&$*9")A&$P"，+,FF；CDA0*9"# "9 3$ :，+,,<；Q(0 6 R3$P"#，+,,,；N3)B "9 3$ :，
4<<<；I")B "9 3$ :，4<<4；HE3P* 6 R3$P"#，4<<5）。由于植物线粒体基因有内含子，如 )’6+
和 )’6. 基因在所有已研究过的物种中都具有内含子，因此 7"P"*0#" "9 3$ :（+,,?）设计了

一系列扩增线粒体片段的引物，并在许多研究中得以应用，其中包括扩增 )’6+ 基因外显

子 K 和外显子 S 之间第 4 内含子的引物对（)’6+ "J&) K 和 )’6+ "J&) S）。

本研究发现，在稻族中线粒体 )’6+ 序列变异在整个第 4 内含子区是均匀分布的，适合

进行系统发育分析。为了探讨这一片段在不同类群水平上的替代速率，我们比较了水稻及

其近缘类群在 )’6 +第4内含子序列上的差异（表5），其中稻族以外的序列从;")K3)=

表 ! 水稻及其近缘类群 )’6+ 第 4 内含子序列的长度、;S 含量和序列差异
%&’() ! C(1"*，;S D&)9")9* &O 3)E T3(#U(*" E(*93)D" ’"9U"") 1-2#’ +’.$9’ 3)E (9* #"$39"E 93J3

物种

CT"D("*

序列间差异

R3(#U(*"
E(*93)D"（M）

序列长度

/")B9A &O
*"V0")D"*

;S 含量

;S D&)9")9（M）
基因库序列号

;")K3)= G&:

1 3 +’.$9’ /: — +..> ?.:4 HW?<-,5<

1 3 :-’)"&’.’ G""* 6 H#): "J N399 < :<<? +..4 ?.:+ HW?<-,5F

!//-+$’ .$++/-’)..$（H: SA"8:）/30)"#9 < :<<F +..5 ?.:+ HW?<-,5,

,72&&%+.’072+ ’"-/’ %(8("#" 6 S: %(8("#" < :<++ +.?+ ?.:? HW?<-,.,

;-$.$0"4 ’/+.$9"4 /: < :<+, +.., ?.:. X?-,>-

</*7’&’).7/-’ 6’4’+%)$"4（I($$ :）7#0D" < :<?- +.?> ?.:> HY5+.F?F

5&%0’+$’ 0"0"&&’.’（/&0# :）;: 7&) <:<-+ +44F ?.:< HW4.5++>
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下载。结果表明，该片段在种间和属间序列差异很小，分别为 ! " !!#$和! "!!%$；亚科和

科间差异明显较大，亚科类群间序列差异从 & "&$到 & "’$，科间差异从( ")$到 ) " &$；而

且分析表明稻族和表 * 中的植物类群的线粒体 !"#& 序列变异在整个第 + 内含子区是均

匀分布的，没有碱基偏好（分析结果图未列出）；说明该片段在较高等级类群的系统发育重

建中有更高的信息量，而且变异水平也更适于进行较高等级类群的系统发育重建。

本研究结果表明，相对于核基因和叶绿体基因来说，虽然线粒体由于变异速度低及其

结构的不稳定在植物系统学研究中应用很少，但只要筛选合适的序列片段，线粒体基因组

仍能为系统学研究提供新的证据。尤其是线粒体基因组在被子植物和裸子植物中均为母

系遗传，同双亲遗传的核基因组序列进行对比分析，可以为进一步揭示系统发育关系和探

讨物种形成机制提供重要信息。

! "! 空位性状的利用及其系统学价值

在进行系统发育分析时，不同物种同一 ,-. 片段序列必须首先进行序列的对位排

列，从而不可避免地出现或长或短的空位。一般情况下，在系统发育分析中空位常常被排

除在系统发育分析之外（均作缺失状态）（/0112 03 45 "，&’’)；,06376 03 45 "，&’’%；84976:
;4<01 03 45 "，&’’%），主要有以下三方面原因。首先，在关系较远的物种中产生空位的

插入 =缺失可能是多次起源的，因此空位性状不同源（>7?6976 @ A753B9，&’’(）。其次，如何

处理空位性状仍存在争议，有人将其作为第 ( 状态来处理（对氨基酸来说作为第 +& 状态

来处理），而另一些研究者则把它们作为不同于 # 个碱基的有 =无（C10906D0 = 4E906D0）性状

来处理（AB<<769 @ FD?7301064，+!!!）。第三，对多碱基空位如何处理仍缺乏一致意见，一

些研究者把多碱基空位分别处理为多个独立性状（G?00501 @ H4249?B，&’’%；;B1BE03 @
G?00501，&’’’），而另一些研究者则把它们处理为单个插入 =缺失性状（如 I572J @ K45J01，
&’’&；L411B05，&’’#；M46 ,BNO 03 45 "，&’’’）。已有的一些研究表明，不管空位出现在编码

区还是非编码区都是很好的性状（以平行演化性状的水平来衡量），即具有很低的平行演

化现象，可用于系统发育分析（L45JPB6 @ 841O79，&’’%；I572J @ K45J01，&’’&；M46 H4< 03
45 "，&’’#；>7?6976 @ A753B9，&’’(；AB<<769 03 45 "，+!!&）。

AB<<769 和 FD?7301064（+!!!）主张，将空位编码为有 =无性状是比较理想的，因为空位

性状与碱基性状的性质完全不同。无论在编码区还是非编码区，多碱基空位通常是一次

插入 =缺失产生的（Q49D410554 @ .1R79，&’’+；;S @ IB，&’’(），故将多碱基空位编码为多个

单独性状，意味着把每个空位均作为独立事件来处理，从而过度加权了一次插入 =缺失事

件。AB<<769 等（+!!&）通过对 *% 个片段（( 个结构 1,-.、( 个 T/A、U 个内含子、++ 个外显

子）的矩阵进行空位处理的比较研究认为，空位性状中有相当大的系统发育信息，空位性

状加入到序列分析中能改变拓扑结构和提高严格一致树的分辨率和分支的支持率。本研

究中利用 AB<<769 和 FD?7301064（+!!!）提出的简单插入缺失编码方法，把单碱基空位与多

碱基空位均编码为 &，无空位则编码为 !，结果表明空位性状确实能够提供一些系统发育

信息，本研究中 &U 个空位性状中，% 个具系统发育信息，只有 + 个出现平行演化现象。其

中，$%&’(&()*" +%"&+’"’" 和, - )+./(+.’(&* 在空位性状加入序列分析后才形成具有统计支持率

的一支，而且空位性状的利用减少最大简约性系统发育树的数目并提高了大多数分支的

支持率。因此，我们认为空位的合理利用将在已有序列信息基础上提供更多的系统发育
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