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摘要 对乌头属 9.$/-&4, 8O "P 个类群的 0?J)( =F2 序列进行了简约法与邻接法分析，两种方法得到的

系统发育树基本一致。乌头亚属 A,C470O 9.$/-&4, 的蔓乌头系 A7? O ;$34#-3-" 不是一个单系类群，显柱乌

头系 A7? O )&’3$*" 与兴安乌头系 A7? O 9,#-<4" 各自作为单系类群也没有得到支持。特产于云南西北部横

断山区的一些种之间存在非常近的系统发育关系，说明这些种可能是近期物种形成的产物。紫乌头 9 :
0+3"2"’- 复合体的不同类群在系统发育树上位于不同的分支中。含西南乌头 9 : +=-*.$="3+ 的分支最为独

特，处于系统发育树靠近基部的位置；松潘乌头 9 : *4/<="/+/*+ 与弯喙乌头 9 : .",=’3$%%7’/.74, 组成一

个分支；另一个分支含土官村乌头 9 : &4<4"/.4/+/*+、紫乌头 9 : 0+3"2"’-、玉龙乌头 9 : *&"=(-"/4, 与黄草
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乌 ! " #$%&’($)$*)+&。上述结果表明，紫乌头 ! " ,-%*#*.$ 复合体不是一个单系类群，可能经历了 ! 次不同

的起源。

关键词 乌头属；紫乌头复合体；横断山区；"#$%& ’() 序列；系统发育

乌头属 !/’)$0+& *+ 是毛茛科中的大属，全世界约 ,-- 种，分布于欧亚和北美大陆的

温带地区（王文采，./0/；123452，./60）。根据地下部分的特征，该属植物被划分为 ! 个亚

属（王文采，./0/；(278#2，.//-），即牛扁亚属 98:;<"+ 1./’/0’)+& =<5<#7+、乌头亚属 98:;<"+
!/’)$0+& 和露蕊乌头亚属 98:;<"+ 2.&)*/’)$0+&（)52>?）@2>2AB9。乌头亚属中乌头组在我

国有 .. 个系，其中的蔓乌头系 9<# + 3’%+4$%$* 为藤本类型，分布于东亚，绝大多数特产于我

国（王文 采，./0/）。在 该 系 中，包 括 黄 草 乌 ! " #$%&’($)$*)+& 147、紫 乌 头 ! " ,-%*#*.$
C#2"BD+、西南乌头 ! " -5$6/’5*%- *EFG +、弯喙乌头 ! " /*&5.%’((7.)/7+& H2"3+ IJ2KK +、土官村

乌头 ! " 0+8+*)/+)-)6- L+ M+ N2";、玉龙乌头 ! " 60*59$*)+& H2"3+ IJ2KK + 和松潘乌头 ! "
6+)85*)-)6- H2"3+ IJ2KK +在内的 0 个二倍体种主要分布于横断山区，均为叶全裂的藤本类

型，形态非常相近，部分种之间存在中间类型，呈现极为复杂的水平替代和分布区重叠（杨

亲二，.///）。这些种可能组成一个复合体，本文称之为紫乌头 ! " ,-%*#*.$ 复合体，是分

类学中很难处理的类群。这种形态性状上的重叠和地理上的替代可能也是导致乌头亚属

中系的划分不太自然的主要原因（杨亲二，.///）。

乌头属最重要的分布和分化中心为我国西南部的横断山区，据记载有 .-, 种、!0 变

种（李良千，./66，.//!），并且大多数为该地区特有种。一般认为横断山区丰富的特有植

物多为新近起源的类群，即新特有和替代现象十分明显，植物区系较为年轻（应俊生，张玉

龙，.//,）。因此，乌头属物种，尤其是主要分布于横断山区的物种，在分类上的困难可能

和该地区特殊的地质历史和植物物种形成方式有关（O8，./66）。

由于 "#$%& 的 ’() 区域具较多的碱基变异信息，在长度上具较好的保守性，因而近十

几年来被广泛地用于植物属间与种间系统关系的研究（P2G3QA" <5 2G +，.//R）。虽然 "#$%&
的 ’() 区属于具串联结构与高拷贝数的 "#$%& 多基因家族，但由于该基因家族经历了快

速的一致性进化（B4"B<#5<3 <F4G85A4"）（*A S T#28#，.//.；P2G3QA"，.//U），而且这种一致性进

化既发生在同一位点内也发生在不同位点间（HAGGA9 <5 2G +，.//.），从而能够被有效地用于

近缘类群的系统发育关系研究（)2"; <5 2G +，.//R；)4G5A9 <5 2G +，.//V；葛颂等，.//0；C#2"BA9B4I
W#5<;2 <5 2G +，U--U 等）。1A52 和 ’54（U---）利用 ’() 序列对产于东亚的乌头亚属一些二倍体

种与四倍体种进行了系统发育分析。X5<GGA 等（U---）为了解释产于欧洲的黄花牛扁 ! "
%./’/0’)+& 复合体的系统关系，测定了产于欧洲与高加索山脉的所有牛扁亚属的种与产于

欧洲的乌头亚属的种的 "#$%& ’() 序列及 B>$%& 的 564&I 0()H 序列，并运用简约性方法，

进行了系统发育分析。这两项研究显示，’() 序列数据均为乌头属植物系统发育关系研

究提供了有意义的信息。

本文试图通过利用 "#$%& 的 ’() 序列对乌头属紫乌头复合体及其近缘的蔓乌头系

9<# + 3’%+4$%$*、显柱乌头系 9<# + :0.%’6* 与兴安乌头系 9<# + !&4$8+* 植物进行系统发育分

析，研究该复合体的起源以及与近缘类群的系统发育关系，同时对蔓乌头系、显柱乌头系

与兴安乌头系划分的合理性进行探讨。

! 期 张富民等：紫乌头复合体 "#$%& 的 ’() 序列与系统发育分析 UU.



! 材料和方法

! !! 材料来源

本研究共涉及 "# 个类群。其中，$ 个欧洲乌头属植物的 %&’ 序列从 ()*+,*- 下载，"
个蔓乌头系 .)/ ! !"#$%#&’ 的叶片材料采自标本。乌头亚属 "$ 个类群为：蔓乌头系 01 个类

群，包括紫乌头 ( ) *+#’,’-& 复合体 2 个类群；显柱乌头系 .)/ ! ./-#"0’ 3 个种；兴安乌头系

.)/ ! (1%&2$’ " 个种；乌头系 .)/ ! 345#’/’、短柄乌头系 .)/ ! 67’89-:"*’、保山乌头系 .)/ !
6$##’/&5"#&’ 各一种，欧洲 1 种。牛扁亚属 " 个种。除从 ()*+,*- 下载的序列及采自标本的

叶片外，其余材料均为保存于硅胶中的干燥叶片。所有用于分析的材料见表 0。

! !" 总 456 提取

对采自标本的叶片与硅胶干燥的叶片，均使用修改的 4789) 和 4789)（02:#）的方法提

取总 456。

! !# 扩增与测序

使用引物 %&’$、%&’3（;<=>) )> ,9 !，022?）扩增全长 %&’（包括 $ !:’）区域。@AB 反应体系

为 "$!C，内含 DEA9"（" FF79 G C）、H5&@（? !" FF79 G C）、引物 %&’$、%&’3（? !"!F79 G C）、聚合酶

? !#$ 单位、总 456 约 0? *E。扩增程序为：循环 0：#?I 3 F=*；循环 "：23I 0 F=*!$"I "?
.!#"I $? . " 个循环；循环 1：23I "? .!$"I "? .!#"I $? . 13 J 1: 个循环；最后，#"I
3 F=*。@AB 产物经用 @<,/F,K=, 系统纯化后，直接用于测序反应。每个材料的 %&’ 序列均

用 %&’$ 与 %&’3 两个引物分别进行测序反应，以进行正反链测序。测序反应体系为 0?!C，

其中 +=E48)D=L 0 !$!C，引物 0!C（$!F79 G C），模板 0 J "!C（约 "? *E 左右）。测序反应程

序为：23I 0$ .，$$I : .，M?I 3!$ F=*，"$ 个循环。序列测定工作在 @N 公司的 6+% @/=.F
1## 456 自动测序仪上完成。

! !$ 序列分析

序列经用互补链校对后，参照 ()*+,*- 上 O>)99= 等（"???）与 P=>, 和 %>7（"???）的序列，

确定非编码的 %&’Q0 与 %&’Q" 的边界。序列排列（,9=E*F)*>）用 A9R.>,9 S（&<7FT.7* )> ,9 !，
022#）初排，进一步用人工核对排列。对排好的序列，所有碱基状态以无序（R*7/H)/）对待，

组成计算矩阵。用运行于 D,K=*>7.< 上的 @6O@ 3! ?3U3,（’V7WW7/H，0222）的简约法（T,/.=Q
F7*8）与邻接法（*)=E<U7/QX7=*=*E）（’,=>7R Y 5)=，02:#）构建 %&’ 树，进行系统发育分析。在

简约法分析中，所有的空位（E,T）作缺失（F=..=*E）处理。

选择牛扁亚属的两个种作为简约法分析中的外类群。这是因为在乌头属 1 个亚属

中，牛扁亚属核型较原始，形态上与乌头亚属更相似（李良千，02::；杨亲二等，0223）。用

&+B 分支交换（+/,*K< .V,TT=*E）与随机类群附加 0??? 次，进行完全启发式（Z)R/=.>=K）搜索。

为进一步检验搜索到的简约树中各分支的支持度，用完全的启发式（Z)R/=.>=K）搜索进行

1??? 次自展（U77>.>/,T）计算。在邻接法分析中，采用 P=FR/, "Q参数距离，构建 %&’ 的邻接

树，并进行 0??? 次自展计算。
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表 ! 用于 !"#$% &’( 序列研究的乌头属类群及 )*!+,!- 检索号
"#$%& ! ’,., /0 !"#$%&’( 1! 2314 42567 ,!6 23*1" )*!+,!- ,88*441/! !59:*"4

分类群;），<）

’,./!
采集地

=/8,>127
凭证标本

?/583*"
)*!+,!- 检索号

%88*441/! !59:*"
(5:@*!A !"#$%&’(

（;）4*" A )#*’+%*%, ! - ./%0"#/,*. =BC> A 云南丽江

=1D1,!@，E5!!,!
孔宏智

（FA GA H/!@）IIJKL
%E;MINIL

! - 1.*,2,3% O",!83A 云南大理

#,>1，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJ;N
%E;MINMR

! - 0&,/4%,$’(
F,!6A QP,SSA

云南大理

#,>1，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJ;M
%E;MINMT

! - &’5’,$"’$.$0.
UA VA E,!@

云南中甸

G3/!@61,!，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJJM
%E;MINM<

! - ",(/3*#6673$"7’(
F,!6A QP,SSA

四川红原

F/!@75,!，(1835,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJ<R
%E;MININ

! - 0’$5/,$.$0. C," A
*.’",$&7’( WA ’A W,!@

重庆城口

X3*!@-/5，X3/!@Y1!
ZV JI;NL;T %E;MINIT

! - 0’$5/,$.$0.
F,!6A QP,SSA

陕西佛坪

O/[1!@，(3,,!.1
孔宏智

（FA GA H/!@）-;JJ;
%E;MINIR

! - 2%*(#6%$%,$’( H/9 云南昆明

H5!91!@，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJ<K
%E;MINMN

! - ",$$,+%4#*%’( O",!83A
*. O1!*2 *2 ),@!*[A

安徽潜山

U1,!43,!，%!351
ZV ;KI;TR< %E;MIMJ;

! - 7.(0*.3,$’( Z"12SA 云南大理

#,>1，E5!!,!
孔宏智

（FA GA H/!@）IIJKI
%E;MINIK

! - "#$&#6&’(
O1!*2 *2 ),@!*[A

云南大理

#,>1，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJ;I
%E;MINMM

! - 2#*’+%*. Z,>> A 吉林长白山

X3,!@:,143,!，\1>1!
葛颂

（(A )*）)(JJL
%E;MIMJ<

! - &0,%% WA ’A W,!@ 云南福贡

O5@/!@，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJ;L
%E;MINML

（<）4*" A 8&3*#0, ! - 4#66.0&%% (2,[0 云南丽江

=1D1,!@，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJJI
%E;MINMK

! - &6,$00."&’( #1*>4 云南丽江

=1D1,!@，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJ;;
%E;MINI;

! - 5.#65.% X/9:*" 云南丽江

=1D1,!@，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJ;<
%E;MINI<

! - +’**.3,$’( #1*>4 云南鹤庆

F*Y1!@，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJ;T
%E;MINIM

（K）4*" A !(+%5’, ! - /%./’$.$0.
F,!6A QP,SSA

云南中甸

G3/!@61,!，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJJ;
%E;MIMJJ

! - 4.$5%% WA ’A W,!@ 云南中甸

G3/!@61,!，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJJK
%E;MINII

（L）4*" A 9$4*,&, ! - (#$,$&7’( $,-,1 吉林长白山

X3,!@:,143,!，\1>1!
葛颂

（(A )*）)(JJM
%E;MIMJK

（R）4*" A :6,"73/#1, ! - +6,"73/#1’( #1*>4 云南丽江

=1D1,!@，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJJN
%E;MINMI

（T）4*" A :’**,&%4#*%, ! - $,5,6’( (2,[0 云南福贡

O5@/!@，E5!!,!
张富民

（OA PA G3,!@）JJQJ;R
%E;MINIJ

]!-!/^! ! - 2,6%.5,&’( =A 欧洲 V5"/[* )*!+,!- %O<;TRLI

]!-!/^! ! - $,/.**’0 =A 欧洲 V5"/[* )*!+,!- %O<;TRLL
]!-!/^! ! - ,$&7#6, =A 欧洲 V5"/[* )*!+,!- %O<;TRLN
(5:@*!A ;3"#"&’$’(

! - *3"#"&#$’( =A 欧洲 V5"/[* )*!+,!- %O<;TRKN
! - 0./&.$&6%#$,*. H/*>>* 欧洲 V5"/[* )*!+,!- %O<;TRRR

;）乌头亚属系的划分采用王文采（;INI）的系统。’3* 4*"1,> 61C141/! /0 45:@*!54 !"#$%&’( 0/>>/^4 W,!@’4 4742*9（;INI）A
<）黑体印刷的分类群属于紫乌头 ! - 1.*,2,3% 复合体。’3* 2,., ["1!2*6 1! :/>6 :*>/!@ 2/ 23* ! - 1.*,2,3% 8/9[>*.A
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! 观察结果

!"# 区域（包括 !"#$% 和 & ’(# !"#$)）的长度在本研究的材料中变化很小，最长 *+% ,-，

最短 *). ,-。具体序列的情况见表 )。!"#$% 区域的长度变化大于 !"#$) 区域。排好的 !"#
区域全长 *+/ ,-。其中，&%0 个位点碱基一致，// 个变异的碱基位点无简约性信息，信息

位点为 .% 个。

表 ! ). 个乌头属植物类群的 12345 !"# 与 &’(# 区域的序列分析
"#$%& ! #6786196 :1:;<=6= >1 12345 !"# :1? &’(# 26@A>1= >B ). C:D: >B !"#$%&’(

!"#$%

长度

E61@FCF
GH 含量

I（G J H）

&’(#

长度

E61@FCF
GH 含量

I（G J H）

!"#$)

长度

E61@FCF
GH 含量

I（G J H）

最长 K:DAL8L )&% *)’* %*/ /&’. )%* */’(

最短 KA1AL8L )/. &0’/ %*/ /&’. )%/ *)’%

平均 K6:1 )/0’*M *% ’+/ %*/ /&’. )%& ’*/ *+ ’*.

标准差 #C:1?:2? 622>2 M ’.0* M ’.)M M M M’&(% M ’.%0

简约法分析中，共发现 0 个同等最简约树，树长均为 %&%，一致性指数（H!）为 M ’()(，保

持性指数（N!）为 M ’(/M。这 0 个树的严格一致树见图 %。

从自展的检验结果看，虽然总的来说各分支（9;:?6）的支持度不算高，但在严格一致树

上，本研究涉及的几个系均不是单系类群。蔓乌头系的近裔性在简约树上没有得到体现。

该系藤本类乌头出现在不同的分支里，从较基部到较顶部的分支里都有该系的类群。显

柱乌头系与兴安乌头系的划分也没有得到支持，这两个系的类群出现在同一分支里，但各

自都没有显示出各系独自的近裔特征。在自展支持度较高（(%I）的分支 5 中（图 %）包含

来自蔓乌头系、显柱乌头系以及兴安乌头系的类群。并且在此分支中，除了黄草乌主要采

自横断山区边缘的昆明外，其余全部产于云南西北部的横断山区，且基本为本地区特有

种。

由分支图还可见，紫乌头 ! ) *+,-.-/% 复合体分散在 + 个不同的分支中，其中西南乌

头最为独特，处于系统发育树基部位置；四川红原的弯喙乌头、陕西佛坪松潘乌头与重庆

城口的白花松潘乌头 ! ) 0’$12-$+$0+ O:2 ’ ,+’"-$&3’( 处于同一分支，其余的处于分支 5 中

（见图 %）。

邻接法分析的结果与简约性分析类似（图 )），各分支自展支持度略高于简约树，蔓乌

头系同样分散在不同的分支里，而显柱乌头系与兴安乌头系的类群虽仍处在同一较大的

分支中，但这两个系的类群不仅未独自形成分支，而且相互或与部分蔓乌头系的类群交错

在一起。在邻接树上，分枝 5 的情况与简约树类似。邻接树上的紫乌头复合体类群仍然

分散在三个不同的分支中，但紫乌头与玉龙乌头的姐妹群关系得到很高的支持。
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图 ! !"# 序列数据 $ 个同等最简约树的严格性一致树（分支下的数字为自展百分比，分支上的数字为分支长度）
"#$% ! % "%& ’()*+( +,-’&-’.’ ()&& /&-&)0(&1 2),3 -*-& &4.0556780)’*3,-*,.’ ()&&’ 2,.-1 96 0 %&.)*’(*+ ’&0)+% 90’&1 ,- (%& -):;< !"#
’&4.&-+&’= ;.3&)05’ 09,>& 9)0-+%&’ *-1*+0(& (%& -.39&) ,2 -.+5&,(*1& +%0-/&’ ’.88,)(*-/ &0+% 9)0-+%= ;.3&)05’ *33&1*0(&56 9&5,?
*-1*+0(& (%& 8&)+&-(0/& ,2 (*3&’ (%0( (%& 9)0-+% ?0’ )&+,>&)&1 *- @AAA 9,,(’()08 )&85*+0(&’=（B）’&) = !"#$%&#&’，*-+5.1*-/ (%& ( )
*+#’,’-& +,385&C 8)*-(&1 *- 9,51=（D）’&) = ./-#"0’ =（@）’&) = (1%&2$’ =（E）’&) = 345#’/’ )（F）’&) = 67’89-:"*’ )（G）’&) =
6$##’/&5"#&’ ) !( ) 0$42:’4+40+ ) > H ( ) 0$42:’4+40+ >0) = #+$8’4/9$1，( ) 8’1:-#"779-4 H ( ) 8’1:-#"779-489$1 =
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图 ! 根据 !"# 序列数据用 $%&’() *+参数距离计算出的邻接树（分支上的数字为自展百分比）
"#$% ! % ",- .-%/,01(+21%.%./ 3(-- ’4%./ $%&’()’4 351+6)()&-3-( 7%43).8-4 0)4-7 1. 3,- .(9:; !"# 4-<’-.8-4= :’&-()>4 1. 3,-
0().8,-4 %.7%8)3- 6-(8-.3)/- 4’661(3 %. ?@@@ 011343()6 (-6>%8)3-4=（?）4-( = !"#$%&#&’，%.8>’7%./ 3,- ( ) *+#’,’-& 81&6>-A 6(%.3-7 %.
01>7=（*）4-( = ./-#"0’ =（B）4-( = (1%&2$’ =（C）4-( = 345#’/’ )（D）4-( = 67’89-:"*’ )（E）4-( = 6$##’/&5"#&’ )
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! 讨 论

从 !"#$ 和 %#&（’(((）与 )#*++" 等（’(((）及本研究的结果来看，就研究乌头属种一级的

系统发育关系而言，,-./0 %12 的分辨率不高。但针对本研究的问题，,-./0 %12 的结果清

楚表明，蔓乌头系 3*- 4 !"#$%&#&’ 不是一个单系类群。显柱乌头系 3*- 4 ()*#"+’ 与兴安乌头

系 3*- 4 ,-%&.$’ 的单系起源也没有得到支持。%12 序列的简约性分析，基本没有提供主要

分布于横断山区的显柱乌头系 3*- 4 ()*#"+’ 与兴安乌头系 3*- 4 ,-%&.$’ 的系统发育信息，

而且在邻接树上，显柱乌头系 3*- 4 ()*#"+’、兴安乌头系 3*- 4 ,-%&.$’ 与蔓乌头系 3*- 4 !"#$/
%&#&’ 的部分类群交错在一起。以上说明乌头亚属中系的划分是有问题的，并且杨亲二

（5666）根据对一些藤本类群的研究也认为乌头亚属内系的划分可能不太自然。

有证据表明，类群分化的时间与分子序列的趋异存在广泛的联系（7$+89",，566’；

)#*++" *# $+ 4，’(((）。事实上，如果分子序列的趋异完全是在祖先种被基因流阻隔成不同

的后裔后通过突变产生的，则可推测出祖先种分裂或后裔种开始积累遗传趋异的时间

（7$+89",，566’）。本研究分支图中多歧结构分支 0 中的类群，分属 : 个不同的系，形态差

别明显，几乎完全特产于云南西北部的横断山区。考虑到横断山区特殊的伴随青藏高原

隆起而高度变化的环境，及青藏高原较短的抬升历史（张荣祖等，566;），可以推测分支 0
中的类群很可能是近期物种形成（-*<*,# 3=*<"$#"&,）的结果，其形态上的明显差异很可能

是对环境急剧变化的一种适应，但这些类群起源时间较晚，从而没有积累足够的 %12 序列

突变。

紫乌头 , 0 12#’3’*& 复合体也不是一个单系类群，可能有 : 个不同的起源。其中，西

南乌头 , 0 24&+5"4’#2 尤显突出，与本复合体其他的类群之间系统关系较远。它与紫乌头

, 0 12#’3’*& 之间形态上的相似，可能是趋同进化造成的（>?$,@ *# $+，’((:）。除了西南乌

头 , 0 24&+5"4’#2 外，紫乌头 , 0 12#’3’*& 复合体明显地处在两个与地理分布相关的分支内，

一个处于云南西北部的横断山区核心地区，一个处于四川北部及横断山区边缘地区。

研究结果同时还显示，横断山区分布的乌头亚属植物既出现在简约树的顶部，如分支

0，也出现在基部，如由 , 0 24&+5"4’#2 与 , 0 )+’&& 组成的分支。这从一定程度上支持中国A
喜马拉雅植物亚区不仅是乌头属植物原始类群的保存中心，而且是活跃的分化中心的观

点（李良千，56BB）。

致谢 杨亲二教授对本研究材料的鉴定、结果与讨论和论文的修改都给予了帮助，孔宏智

博士帮助采集部分研究材料，罗艳博士提出许多宝贵建议，特此表示衷心感谢。
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