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摘   要

分子与依据形态学证据建立的一些当代主要被子植物分类系统在多数情况下是基本一

致的,其中目和科级水平的吻合程度较高,在揭示被子植物分化式样方面有许多共同之处。

分子资料与现有分类系统之间的矛盾提示我们应去死别建立分类系统时所依据的形态学证

据的来源、可塑性质,选择
“
正确

”
的形态学性状:在多数情况下,分子与形态学性状的冲突,实

际上是对不同形态学资料的判定。在利用分子和形态学证据探讨系统发育关系上 ,有 以分子

为主、分子与形态分别建立系统树后折中处理和两类证据直接结合、共同参与分支树的建立

3种观点 ;已 有的研究表明结合分析可以把两种资料的弱信号相互补充从而提供一个说服力

更强的结论。因此,要成功解释一个类群的系统发育,便不能单纯地依靠哪一类证据,而是要

综合从化石和现存生物体中形态学与分子生物学的多方面资料.目 前最为关键的就是如何

增加更多的形态和分子证据 ,剔除其中的不合理成分。

关键词 :分子与形态学证据 ;被子植物系统学 ;评述

根据汪小全和洪德元(1997)及 Oh暾ead和 Pdmer(1994)的综述 ,植物系统学中广

泛利用的分子证据包括两类 :限制性内切酶(RFLP)位点和基因碱基序列。RFLP信息的

获得主要有经典的防uthem转移、探针标记、杂交及检测和近年来基于 PCR技术的℃ R
-RFLP两种手段。用于碱基测序的基因种类或 DNA片段分别来自叶绿体 DNA和核

rDNA。 前者主要包括 rbcL、 matK、 rps4、 I△dhF、 trnK及 atpB等基因,rbcL和 rp茁 等基因

主要用于远缘属间及科级以上分类群的研究 ,而 matK和 ndhF等基因由于进化速率较

快 ,常用于科内、属间关系的研究;后者包括 18s、 5.8s和 26S及这几个基因的转录间隔区

ITS1和 IT显 ,18S和 26s基因广泛用于较高分类阶元的系统发育 ,而 ITS1、5.8S和 ITm

常一起用于属内和属间亲缘关系的研究(陈之端、路安民,1997;汪小全、洪德元 ,1997)。

相对于分子证据,一般认为广义的形态学证据则不仅包括长期用于分类鉴定的外部

形态学特征 ,还应包括胚胎学、染色体、花粉、解剖、植物化学以及古生物学等方面的各种
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性状(陈之端、路安民,1997;路 安民、陈之端 ,1994;路安民,1985)。 近年来分子系统学的

迅速兴起与广泛应用 ,对基于广义形态学证据建立的现存植物类群间系统发育关系(如四

大被子植物分类系统:Thome,1983;Cr()nquist,1981;Dalhgren,1983;Takhtajan,1980)提

出了新的验证途径与新的假设体系。由于分子证据的获取、数据的处理已有详细的讨论

(江小全、洪德元,1997;Olnlstead&Palmer,1994);而 广义形态学证据的系统学价值与其

处理方法(如比较方法、分支分析与综合的加权方案)人们已较为熟悉。因此 ,本文则将重

点放在这两类证据在植物系统发育中的一致性如何9它们之间的矛盾是如何引起的以及

又怎么在构建植物系统发育中对两类证据作出合理利用等方面进行评述。

分子资料与形态学资料的一致性

系统发育研究的核心就是要排出一个自然的生物分类系统。分类系统的建立是以性

状为基础的。新性状的发现必然改变旧的分类系统。新性状与已发现性状的吻合程度实

际上已转化为与已有分类系统的比较。就被子植物的分类系统而言,根据各时期所依据

的性状来源可划分为 3个阶段 :

(1)主要依据分类鉴定用的外部形态学特征及部分解剖特征 ,如 Jussieu(1789)、

Bentham和 H∞ker(1862-1883)、 Wettstein(1935)和 Engler和 Diels(1936)系 统。

(2)综合利用广义的形态学特征 ,特别注重胚胎、花粉以及植化等较为稳定和新近获

得的性状。这一时期的主要代表是出现在 20世纪 80年代的4大著名系统 ,如 TakhtaJan

(1987)、 Cr。nquist(1988)、 T1】ome(1992)和 DaⅡgren(1989a,b,1980)系统。

(3)全面应用广义的形态学性状 ,综合分子证据 ,并借鉴分支理论的合理内核 ,建立

更为综合与自然的分类系统;TakhtaJan(1997)最 新出版的系统虽然提到了分子信息在对

建立被子植物分类系统中的重要作用 ,但他的系统仍以广义形态学为主,很少采用分子资

料 ;吴征镒等(1998)提出被子植物八纲系统的一级分类新方案可以看作是这一尝试的开

拓篇 ,由 于这一方案只在纲一级进行了处理 ,未涉及到纲下科级水平的系统排列 ,因而这

一时期真正的代表系统尚未诞生。

分子资料是在最近 15年 内才大量涌现 ,它与广义形态学性状之间的一致性 ,实际上

只能与第二时期即 20世纪 80年代的 4大分类系统相比较。

在被子植物的起源方面 ,分子与形态学资料趋于一致 ,均支持被子植物是单系,并和

买麻藤目有直接的亲缘关系(陈之端和路安民,1997)。 在被子植物内部 ,分子和形态学的

资料也基本吻合。Chase等 (1993)利用 rbcL基 因序列对整个种子植物进行系统发育重

建 ,涉及 499种种子植物 ,代表了绝大部分种子植物科 ,该文确认某些主要谱系与广义形

态性状建立的一些最新的被子植物分类系统,特别是与 Dalhgren(1987)和 Thome
(1981)的 系统一致;rbcL资料(Chase等 ,1993;Olmstead等 ,1992)确 认被子植物的两大

分支虽与过去划分为双子叶植物和单子叶植物两大分支不吻合 ,但与 Don。ghue和 I、yle

(1989)根据广义形态学特征综合分支分析得出的
“
三沟

”(th∞pate)谱系或后来称为
“
真双

子叶类
”(eudi∞ts)的谱系分支与单萌发孔及衍生类群两大分支是一致的。无论如何 ,分

子和形态资料也支持单子叶植物是单系群。APG(1998)对 462个有花植物科所有能得到

的分子序列(rbcL,aptB和 18rDNA)进行分支分析共获得约 40个单系的目及目以上的一
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些单系群 ,如单子叶植物、
“
真双子叶植物

”
等;这一结果也与Dm。ghue和 I、yle(1989)的

形态学研究结果有许多相似之处。但是,分子和形态证据存在冲突的地方是被子植物的

根 ,广义形态学的综合分支结果支持木兰类为根 ,而分子资料则倾向古草本类群为被子植

物最基部的分支 ,后者却与古植物学研究结果相似(R)yle等 ,1994)。

Wagenitz(1997)在 20世纪 80年代 4大被子植物分类系统取得一致意见的一些主要

目和科的水平上总结了分子资料与广义形态学资料之间的一致性 ,发现凡是根据广义形

态学性状所定义的类群基本上得到了分子资料的证实 ,而只根据外部形态性状特别是花

性状所定义的类群(如虎耳草科⒌xifragaceae)就 得不到分子数据的支持。因而进一步提

出花极易受各种传粉模式的影响,但营养性状 (vegetative characters)相 对稳定 ,更能体现

一些类群间的亲缘与系统发育关系(如 Mynd∞、spindales和 Gentlandes)。

关于科内系统发育中分子与形态数据吻合性方面的文献举不胜举 ,如 Yuan和

Kupfer(1995)对龙胆科 Gentianaceae内 龙胆亚族 Subthb,Gentininae所 做的 ITS序列系

统发育分析 ,结果表明龙胆亚族可分为两条演化路线 :一是由龙胆属 a·″J@ヵ@、 芟龙胆属

0饭刂″〃1口 和双蝴蝶属 Tr幼勿。s'r″仍″ 组成的龙胆支;另 一条路线为由假龙胆属

&″ z@刀e``口 等属组成的假龙胆支 ;这两条演化路线与 Ho和 Liu(1990)等作者根据花冠

褶的有无、腺体着生位置提出的两条演化路线基本一致。

分子证据在揭示被子植物分化的式样方面与广义形态学特征所揭示的也有许多相似

之处。广义形态学资料证实 :现在古老的被子植物(如木兰类植物)中具有许多孤立的类

群 ,现存的种类较少 ;而在比较进化的类群(如菊亚纲)中相互之间的联系紧密 ,种类众多。

吴征镒等(1998)指 出:被子植物大爆发后 ,由 于植物本身内在的和地球上种种外在的原

因,被子植物在进化过程中,有些类群不乏形成十分孤立的成为古老的孑遗类群 ,有些类

群则枝繁叶茂 ,犹如成为多代子孙同堂的局面,若从一个时间的横断面看 ,有些类群成为
“
单系一单期一多域

”
、有些则成为

“
多系一多期一多域

”
发生的类群。从整个被子植物的角度 ,

要用分子资料重演这种不等的进化分歧 ,到 目前为止还未找到合适的基因。但目前的分

子资料证实在比较进化的类群中确实存在明显的不等古老进化分歧 (unequal ancient

spl△s),如菊科 Asteaceae、 禾本科 Gra:nineae和单子叶植物 Monocots。 对这种古老不等的

进化分歧的解释与吴征镫(1998)提 出的整个被子植物存在
“
单系一单期一多域

”
和
“
多系一多

期一多域
”
的演化式样比较一致 :早期二歧分支之后 ,一支物种分化较少 ,存活的种类不多 ;

相反,另一支却物种分化活跃 ,出 现大量的类群 ;衍生出类群较少的一支含有相对较多的

原始特征(Wagenitz,1997)。 因而分子资料从某些
“
点

”
上明显重现了被子植物这个

“
面

”

上为广义形态学资料所证实的演化式样。

分子资料与形态学性状的矛盾冲突 :

分子对不同形态学性状的判定

根据 Wagenhz(1997)、 olmstead和 Pa△ner(1994)、 Pattersc)n等 (1993)、 Chase等

(1993)、 olmstead等 (1992)、 Kadereit(1994)、 Systema(1990)等人的研究与总结 ,认为分子

与形态学资料的重要冲突主要有:rbcL资料确认的被子植物两大分支虽与过去划分为双

子叶植物和单子叶植物两大分支不吻合 ;在被子植物的根方面,广义形态学的综合分支结
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果支持木兰类为根 ,而分子资料则倾向古草本类群为被子植物最基部的分支 ;木兰亚纲、

第论桃亚纲和金缕梅亚纲均为多系,广 义的蔷薇亚纲是菊亚纲和第论桃亚纲的并系 ;

Gemmdes目 、虎耳草科 Saxifragaceae等 类群是多系;十字花科 Cruiferae、 豆科 Fabaceae、

菊科、禾本科、虎耳草属等类群分子资料得出的系统发育与传统的分类系统存在严重的矛

盾冲突。

Patte心 )n等 (199j)指 出,分子性状与形态学性状的矛盾冲突有可能是由于对两套性

状终端类群取样以及所进行分析的方法不一致所造成的。systenla(1990)除认识到这些

操作上所造成的原因之外 ,还认为:①形态性状演化的不同步;②形态性状的趋同演化 ;③

杂交与基因渗人(gene int:。 gress】on);④多倍化是造成分子数据与形态学数据不一致的重

要原因。

Kadereit(19%)总结了分子证据与形态学证据(或者据此建立的分类系统)不吻合的

一些类群 ,如十字花科 Cmiferae、 豆科 Fabaceae和 菊科等分类群中的两类证据的来源、分

布及冲突的原因,发现与分子证据不吻合的形态学证据主要包括生活习性、叶型、花瓣、雄

蕊的形态结构、颜色及果实和种子性状,进而推测同塑性主要基因 (homologotls nlaJOr

genes)的突变导致了这些形态学性状的趋同进化(α〉nvergence),是两套数据矛盾冲突的

主要原因。由于基于形态性状的系统学家对这些性状的同塑性质未得到充分的认识 ,对

同塑主要基因突变造成的形态学变化未予以深人探讨 ,从而有可能误导了对类群亲缘关

系的推测(Kaderelt,1994)。

我们同时还注意到,分子与形态学之间的矛盾有时是由于未对广义形态学特征进行

综合分析所造成的。很多现行的分类系统 ,特别是在科一级水平 ,许多类群均没有进行广

义形态学性状的综合分支分析,Donoghue和 SandeⅡ)n(1992)也指出广义形态学性状的

许多资料都没有综合进现有的分类系统中。考虑一个类群分子与形态学资料的矛盾冲突

时,作者认为必须对这一类群的广义形态学性状进行综合分析 ,有时这样的分析就已经能

证明过去用于建立分类系统时所采用的性状就不是非同塑性性状(如被子植物长期被分

为双子叶和单子叶两大支 ,而 Don。ghue和 I、yle(1989b)根 据广义形态学特征综合分支

分析则得出
“
三沟

”
谱系与单萌发孔及衍生类群两大分支,后者与分子性状吻合。因此 ,

在这种情况下出现的分子资料与分类系统的矛盾就不能简单归结于形态与分子的矛盾 ,

而应是形态学性状选择不够准确、或者过分强调了某些单一的形态学性状 ,未对广义的各

种形态学性状的演化途径进行分析所造成的,从某种意义上讲 ,在这种情况下分子与形态

学性状是一致的。

郑万钧、傅立国(1978)主要依据短枝等性状作为松科划分亚科的标准;Han(1987)
的综合形态性状分支分析发现短枝这一性状在松科起源了三次 ,短枝作为划分亚科的标

准不合适 ;汪小全等(1998)、Tsumura等 (1995)和 Chase等 (1993)的分子分支均不支持依

据短枝划分的冷杉亚科和落叶松亚科为单系群。这说明有时分子资料与形态学性状的矛

盾只是同某一种被过分强调了的形态学性状之间的矛盾,而不是同所有形态学性状均相

矛盾。

在分支理论未出现之前或未被普及与应用的类群 ,分类学家建立的分类系统基本上

是沿用过去的外部形态加地理分布的概念 ,外部形态带有较强的主观性 ,从而导致建立系
统时,采 用 了一些 同塑性状,出 现表面上 的分子与形 态资料 的冲突。菊科 中
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Bamadesioideae亚 科的成立应箅是分子资料最为突出的贡献之一。Jansen和 Palmer

(1987)发 现菊科叶绿体基因组中均有一个 22kb的 倒位,惟独帚目菊族 Mutisieae中 的

Bamadesinae亚 族没有 ,后来的 rbcL和 ndhF基因序列分析也发现这一类群位于菊科基

部 ,不同于其他各类群;Bremer和 Jansen(1992)通 过对形态学特征的全面比较证实

Bamadcsiinae亚 族花冠毛被的性质与来源明显有别于菊科的其他类群,因 而成立

Bamadesid啦 e亚科 ,并指出这一亚科的花冠毛被比其他形态学特征更能反映该类群真实

的亲缘关系。Bremer(1994)进 一步通过广义的形态学分支分析将菊科划分为 3个亚科 ,

这一处理与长期承认的根据管状花与舌状花的组合划分为 2个亚科的概念大不相同,并

得到分子资料的证实(Jansen等 ,1996)。 Ha血s(1995)对 菊科花器官发生的研究结果表

明舌状花的发育有多种起源方式 ,从另一条途径说明过去以管状花与舌状花的组合来划

分亚科本身就是不合理的。

如上所述 ,分子与形态资料的冲突有时是由于建立分类系统所选取的性状错误所致。

如何寻找可靠的非同塑性性状来定义分类群以及推导类群的亲缘关系是长期困扰生物系

统学家的一大难题。在确定性状的极性和演化途径方面同样让系统学家十分为难。

必须承认 ,在利用形态学性状推导类群的亲缘关系时,对性状的极性以及类群起源的

结论常有可能陷人矛盾推理的循环过程(Systema,1990)。 形态学资料的演化极性、演化

途径是植物系统发育研究中的难点之一 ,主要是因为在植物演化过程中不只是单一的前

进性进化 ,还有特化、后退演化以及杂交、趋同与网状进化的存在(TakhtaJan,1976)。 分

支学家提出了以外类群为主要手段确定内类群性状极向的方法(Donoghue,1989)。 然而

分支方法在展示性状的演化途径时都是纯粹的数学方法,因而可能掩盖一些性状真实的

演化途径(svstema,1990)。

尽管分子数据的处理仍然是使用外类群比较的分支手段 ,但是它是独立于形态证据

之外 ,是在不同的演化途径上展开的,因而可以对一些形态学性状模棱两可的演化极性与

演化途径及其可能的来源进行判断 ,避免那些涉及被子植物结构上形态学同源性的各种

相互矛盾的循环论证(Doyle等 ,1992),这样就有助于系统学家选择非同塑性形态学性状

建立分类系统。

上述分析表明分子数据与形态学证据在绝大多数情况下是一致的。分子资料与现有

分类系统之间的差别提示我们应去甄别建立分类系统时所依据的形态学证据的来源、可

塑性质 ,选择
“
正确

”
的形态学性状 ;在多数情况下 ,分子与形态学性状的冲突 ,实际上是对

不同形态学资料的判定。

在蔷薇科 ,传统上将具蒴果的 V曰″g″JJ″ z@归 于绣线菊亚科的 Quill刭 eae族 ,但 ITS

系统发育分析发现它应属于具梨果的苹果亚科(转引自Baldwin等 ,1995)。 这一结果支

持 Sterling(1966)在 花部形态方面的发现 ,也和 Goldblatt(1976)根 据染色体和其他形态性

状得出的结论是一致的。由此暗示蔷薇科的蒴果不是一次起源的,花部与染色体性状有

可能比蒴果更能反映其真实的系统发育关系。

ITS资料对各种形态学矛盾结果判定最著名的例子是对荚迷属 Vz;″r72″″(广义五

福花科 Adoxaceae s,1.)的 研究 ,荚迷属的形态学分析说明产于新大陆 0锪
`2o”

刀″5组的紫

果种类和 CVm矽(,`i″

`s组
的某些成员、主产亚洲的 Opdus组的红果种类和 0do砣缸″“s

组的其他成员分别是姐妹群(Don。ghue,1983)。 但是 cpDNA、 RFLP利 IIs的系统发育
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结果表明紫果种类中的 V.口cⅡ力Ji叨
`99L.和

某些亚洲的红果种类的关系比与其他新大

陆的种类关系还要近(Donoghue和 Systema,1993;D)n魄 hue和 Baldwin,1993)。 这种情

况下 ,在对形态学性状进行重新检查时,发现一些在最初的分析中未包括进的性状 ,如内

果皮性状的细微结构却支持分子结果。这些资料充分说明果实颜色的演化比最初形态分

析的情形更为复杂,存在网状进化 ,而内果皮性状则相对稳定。

菊科大量的分子资料都间接或直接证实了过去过分依赖诸如冠毛、叶形、花颜色等形

态学性状的可塑性质。Morgan(1993)、 Morgan和 Slmp∞n(1992)利用 cpDNA和 RFLP
探讨 M∝而‘zeⅡ@″油.召叼 属群的系统发育关系,发现 :①舌状花上冠毛明显不同而营养器官
近似的 M,sect.Ps扬c`2s(A.Gray)Tumer&H。 me和紫菀属 A5次/L,结合在一起 ;

②黄色舌状花且具冠毛、无茎生叶的 Py·扭″滋 属与黄紫色且无冠毛、有茎生叶的 M.
sect Ar磁z组 成一分支;③ 蓝紫色舌状花、叶齿裂或分裂 的一年生 M.sect.
Mcc切铂。刀油ero、 M.sect.J%.s″ 犯srr″″与舌状花黄色、叶全缘的多年生的 0`,op“ 属

结合在一起。关于菊科植物生活习性、舌状花颜色、冠毛有无等性状的平行与趋同演化现
象同样为来 自其他研究领域的证据所证实(Hanis,1995;JElsen等 ,1996;stu6sy和
S.p《x)ner, 1988; Gottlieb和 Ford, 1987)。

在 Polenloniaceae科 ,长期认为具刺状叶的 N⒄σ砌勿 属与具刺状苞片的属,如
Er叼“

'。

仰 、L。″gJoj沏 和L四|姒叼斑″勿等类群亲缘关系很近(可能认为刺状叶与刺状苞
片同源 ),而 ITS,nlatk序 列以及 cpDNA RFLP分析发现,Ncmr砌叼 被置于包括
A肠加yJ″″、(朔Jo″切 和G杨 种类的分支,而被排除在具刺状苞片的属之外(Johnson

和 Soltis 1995;steele和 Vilga“ 1994;Porter 1993a,b),这一结果说明刺状叶与刺状苞
片这一对性状可能为非同源的,而分子证据却意外提示在该科中叶子对生这一为以前所
忽视的性状可能是一次起源的,因为叶对生的 P叨σ 与L矽h龙￠,Jo,2和 Li″@″腕″s在分
子分支图上结合在一起。

汪小全等(1998a)对 毛茛科 Ranuncdaceae铁破锣属 &召s也 与其相关类群 ITS序列
分析表明,该属应是升麻族 Tnb.Ci茄 cifugeae的成员 ,与植物化学、花粉和染色体性状的
处理结果一致 ,而不支持 Tamura(1966)根据花瓣、花序、叶型等性状将该属置于金莲花族
Tob.TDllieae的 观点。汪小全(1998b〉等对苦苣苔亚科 Cyrta】 1droideae ITS序 列表明,基

于果实与种子性状建立的长蒴苣苔族、芒毛苣苔族和浆果苣苔族不是单系群。
soltis等 (1990)发现虎耳草科的单型属 Co`2zzヵ 扬肠 在 cpDNA和 RFLP系统树上位

于 M氵‘e肠 属内;其中 C.·姒″漉 而、M,历ヵ洗 和M.d姒
^zfo切 结合在一起 ,但三种

植物置于两个属中的理由是它们在花瓣和果实上存在重要区别。soItis等 (1990)进 而检
查了 3种植物的生态分布 ,结果发现花瓣和果实是适应不同生境所形成的生态可塑性性
状。

在确定广义形态性状的演化极性上 ,除上面提到的一些内容之外 ,分子资料在确定染
色体性状的进化方向上有着比其他手段更为明显的优势。龙胆属 Gentielna的染色体基
数从 X=6~23,确定原始染色体基数十分困难,Yuan和 Kupfer(1996,1995)的 ITS分析
表明X=13和 X=10应是原始染色体基数 ,其余基数则是衍生的,而与 Favarger(1987)、

Muller(1982)和 Love和 L°ve(1976,1975)认 为该属的原始基数为 X=5、 6和 7显然不
同。分子证据所推导的染色体进化趋势与其他形态性状的演化存在较强的相关性(Ho
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等,1996)。

Tsunlura等 (1996)对龙脑香科 )pterocarpaceae植 物的 11个 cpDNA基 因进行了

PCR-RFLP分析 ,材料涉及 10属 、30种。在他们构建的系统树中,染色体基数为 7的类

群与染色体基数为 11的类群得到了很好的分辨率 ,并且显示 X=7由 X=11演化而来。

关于紫菀族中存在的X=4-9系列变异基数 ,非整倍性上升与非整倍性下降两种演

化趋势都有可能存在,但 semple等 (1995)利 用 cpDNA和 RFLP证实了基数X=9是原始

的,而其余基数则是通过非整倍性下降而形成的。

上述分析表明分子证据可以对不同形态学资料的系统学价值、形态学性状的演化途

径进行判定。如果将形态学证据进行分类 ,会发现胚胎、花粉、植化、染色体与解剖等性状

与分子证据吻合的程度较高,它们也是长期被证明比较稳定的性状(TakhtaJan,1991);而

果实、种子、花萼、花瓣、生活习性以及叶型则相对较低 ,这些性状也不断为其他途径所证

实为可塑性较强的性状(Kaderet,1994;En山巡 ,1994;Tucker,1987)。 当然 ,哪种形态

性状与分子证据更为吻合要视类群而定。这提示我们在不同的类群中,不同的形态学性

状可能有不同的系统学价值 ,当分子证据与系统学证据发生冲突时 ,如果一味强调分子证

据,而不去检查引起形态学性状同塑性演化的原因,或者说对这种原因没有一个合理的解

释 ,就会陷人
“
分子进化优先论

”
的泥潭。

分子与形态证据的冲突 ,有时是由于未对广义形态学资料进行综合分析所造成的。

而未进行综合分析的最主要的障碍就是对同源性假设的评价存在因难 (Donoghue和

Sanderson,1992〉 ,如今在广义形态学性状同源性以及演化极性诸方面取得的进展必定会

对广义形态学资料的综合分析有所帮助 ,这种分析又将进一步磨合分子与形态证据之间

的矛盾冲突。

利用古生物学、移栽、杂交、协同进化分析等手段检查形态性状的趋同性质与原因已

取得突破性进展 ,如认为果实以及兰科植物的花均是与动物区系协同进化产生的,移栽与

杂交更进一步证实环境对一些形态性状的同塑性影响。

花的发育和功能的研究直接为花部结构的来源、发生与发展提供了清晰的动态过程 ,

为评判花部性状的同源佳质提供了较为直接的证据〈孙坤等,1998)。 如在菊科中长期认

为有系统学价值的舌状花有无、冠毛性状以及花冠等与分子证据存在冲突的形态学性状 ,

经 Hams(1995)对 花器官发生的研究 ,发现这些性状均是较晚发生的,且存在不同的起源

方式 ,从而阐明了这些性状的同塑性质与原因。

花发育基因调控方面的新发现(Coen和 Meyer()wItz,1991)阐明了花结构同源性极

为重要的证据 ,这一领域的研究将帮助我们判别被子植物与其他种子植物以及被子植物

各大类群之间生殖结构在各个部分的同源性(陈之端和路安民,1997),同 时也是解决分子

数据与形态数据矛盾的重要证据之一,R)yh等 (1994)在论及被子植物的根时指出,解释

分子与形态数据对被子植物根的矛盾问题除化石之外 ,可能以花发育遗传调控方面的证

据区别花部演化相关形式是另一极为可能的方案之一 ,如果被子植物在有花植物的基部 ,

而且被子植物的根在木兰类 ,那么被子植物与买麻藤目的花应均由一种花状原型进化而

来(形态学资料,Doyle和 I、noghue,1986),买麻藤目的外珠被应当与被子植物的花被同

源 ,因而控制买麻藤目外珠被的基因也和控制花被的基因同源。如果被子植物与买麻藤

目直接相连 ,而草本类(金粟兰科或胡椒目的类群)位于被子植物基部(Taylor和 H1ckey,
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1992;Nix()n等 ,1994;分子资料支持这一处理,Doyle等 ,1994;Harnby和 Zimmer,

1992),说明典型的被子植物花的确为假花 ,其中心皮来自苞片和腋生单元 ,因 而买麻藤目

的外珠被可能与被子植物的外珠被同源,并且它的发育可能与控制被子植物外珠被发育

的同源基因的活动有联系。

在分子与形态(或现有分类系统)争议最大的虎耳草科 ,实际上也是除外部形态学资

料之外其他广义形态学资料(如染色体、花粉、胚胎和植化性状)积累较为薄弱且这些性状

之间演化式样不清楚的类群 ,至今未见关于虎耳草科所有广义形态学性状综合在一起的

分支分析。作者深信 :随各类广义形态学性状的逐步积累,形态学性状演化途径的逐步明

朗化和建立在正确分析广义形态学性状极性确定上的综合分支分析 ,以及分子数据在取

样类群和基因种类方面的进一步增加 ,虎耳草科分子与形态性状之间的冲突会越来越小。

系统发育构建中分子和形态证据的综合利用

在生物系统发育研究中,除极少数未接触过分子系统学 ,而又极少关心分子系统学的

分类学家,拒绝分子系统学的研究结果之外 ,即使是长期以经典分类为主的系统学家
(TakhtaJan,1997)也 将分子资料作为建立分类系统时必须考虑的证据之一。stuessy

(1997)指 出,没有考虑分子资料的系统不仅得不到广泛承认 ,而且也极可能是不自然的
(unrlatural)。

以Hedges和 MaxⅨ)n(1996)为首的动物分子系统学家坚持在对待生物系统发育的分

子和形态数据时 ,主张应以分子构建的分子树为准 ,将形态学资料优化进(optim协d〉 或去

迎合(mapped)分子系统树;他 们认为形态学资料具有较多的适应性趋同 (adaptive

∞nVergence),不 如分子资料稳定,含有的系统发育信息较少 (les phylogenetic· ally

infomlative)。 这种
“
分子进化优先论

”
的观点显然是未看到形态学性状在揭示生物进化

方面的不可替代的优势(如在生物多样性与生物地理学方面),也忽视了
“
分子进化

”
同样

存在趋同和反向进化的客观事实 ,只是目前人们对此研究不够深人 ,还未全面表现出来而

已(Lockhan等 ,1994)。

相反,Lee(1997)等则认为分子和形态同等重要 ,均应参与生物类群系统发育树的建
立。但是 ,由 于分子数据的信息位点常是形态学数据的几倍甚至数十倍 ,一些作者认为这
两类数据应分别建立系统树 ,然后在两种系统树中折中选择、优化处理,建立最终反映类
群亲缘关系的系统发育树 ;因为他们担心大量的分子数据会在两类数据同时参加的分支

分析中淹没掉形态学性状的系统贡献价值。

D)noghtle和 Doyle(1989b)、 Hillis(1987)等认为分子与形态两套证据对系统树不同
部位的贡献价值与分辨率在程度上有所不同,一些地方是形态学证据清楚 ,分子证据模

糊 ,而另一些地方形态学证据模糊 ,分子证据清楚。两套证据存在互补的优势 ,需同时参
与系统树的建立。D)noghue(1994)将 广义形态学性状与分子性状结合在一起同时分析
的观点 ,认为结合分析可以把两种资料表现出来的弱信号相互补充而提供一个说服力强
的结论 ;并指出,这样的结论不是最后的定论 ,但在一些情况下 ,搜索这样的可能性是非常
必要的。

根据已有广义形态学性状的分支分析 ,广义的五福花科中接骨木属 扬励犭″四s和五
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福花属Ahm形 成一分支 ,拥 有复叶、花药外向(extorse anthers)和 五福花型(Adoxa

type)的 胚褒共有衍征,这 一分支组成五福花亚科 Adoxoldeae,其 姊妹群为荚迷属
(D)noghue,1996;Donoghue和 Syterm,1993)。 进一步对五福花亚科两属广义形态学性

状的分支分析发现接骨木属是并系群 ,其中产自澳大利亚的两种接骨木植物与五福花组

成一分支;而 II·s的分析结果却毫无疑问地支持接骨木属是单系群 ,五福花为其姊妹群。

对五福花科的形态与分子性状综合在一起进行分支分析 ,结果支持分子的结果 ,即接骨木

属的所有种类形成单系分支 ;又在科的水平上对形态性状进行重新分析 ,发现在形态分析

中结合两种接骨木植物与五福花的形态性状如草本、花基数等存在平行演化的状态,此

外,还发现蜜腺、果实颜色等一些形态性状在广义的五福花科中均为同塑性演化(Erik螂Dn

和 I、noghue,1997),这一结论也为器官发生(Erbar,1994)、 解剖学、形态性状相关性与

协同进化分析所证实(Do11oghue,1995)。

关于被子植物的根 ,D)n鳅htle和 D”le(1989)的形态学性状分支分析表明根在古草

本的系统树仅比根靠近木兰目的系统树多一步 ,说明形态学数据存在模棱两可的地方 ,它

们仅仅倾向于木本木兰类为原始类型;而分子数据则强烈支持古草本为根,Doyle等
(1994)通过两套数据的综合分析支持古草本为根 ,而对古草本和被子植物内部所取得的

系统排列比任何一类单一的资料所得的结果都有说服力。这说明大量的分子性状并不能

一下子把形态学的性状淹没过 ,因 为由综合分析得到的系统树上某些因素是和形态学资

料相吻合的,过分强调分子而忽视形态学资料可能会得到相反的结果(Donoghue,1995)。

因而综合的证据可以提供最大的成功希望(systema 1990;I、 noglue和 Sanderson,1990;

Doyle等 ,1994)。

结  论

已有研究结果表明被子植物系统发育中的分子与形态资料是基本一致的,但也存在

矛盾冲突,其原因较多,但最主要的是在分类系统建立时所依据的形态性状的可塑性性

质。而要解释一个生物类群的系统发育和重建其进化过程 ,分子和形态性状均各有优势 ,

相互不可替代 ,但可相互补充。

首先,分子和形态性状在不同类群中揭示的演化式样不同。演化本身的多样化式样

带来了系统发育重建中难以克服的障碍 ,生命史中明显的周期性发生的快速辐射式样说

明随机分子变异的累积结果会渐渐模糊发生辐射时保存在分子记录中的信号 ,因而有些

分子数据看上去合乎要求 ,但当用于解释古老辐射式样时却可能是残缺的,而形态学证据

也许能反映一个间断的变化式样,可能比随机核苷酸置换更为忠实地保存有古老辐射的

证据〈olmstead和 Palmer,1994)。 在被子植物的一些古老类群中,形态学证据发现许多

古老的进化分歧 ,而分子至今还未找到合适的基因重演这种不等的进化分歧 ;但在形态学

上比较连续的高级演化类群中,目 前的分子资料却证实了不等古老进化分歧的存在。

其次 ,分子和形态性状都存在目前尚未解决的许多问题与疑问。在分子性状中,分子

性状的趋同进化 ,各种不同分子资料的系统价值的相关性以及分子进化的理论基础等都

还认识较浅。在形态学性状中,许多类群的形态学性状收集尚不完整 ,对于全面的类群之

间的比较还存在因难 ;许多形态学性状的演化途径、同塑性质与原因不清楚 ,依靠分支理
·9·



论对形态学性状进行综合分析的类群还相对较少。

要成功的解决一个类群的系统发育不能单纯地依靠哪一类证据 ,而是要综合来自多

方面的资料,包括从化石和现存的生物体中得到的,其中有形态学的也有分子生物学的

ωmogh11e,1992)。 Hennig(1966)将 系统发育的具体操作过程比喻为拼粘地图,系统学

各类证据相当于地图碎片上的道路、河流和其他标志 ,理想的结果是地图上所有的标志都

可完美连接在一起 ;事实上 ,对于一条河流或一个证据而言可能是完美的,而当其他标志

或证据加进之后 ,又可能是高度不简约或不协调的。系统学家的任务就是尽量增加各种

标志(证据 :包括分子与形态的),剔除不合理的标志(证据),完整拼接一个生物系统发育
“
地图

”
。
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CONGR1JENCE AND INCONGR1JENCE BET.WEEN EVIDENCE FRO【Ⅵ【

1̌0LECULAR AND「汀ORPⅡ0LOGY IN ANGIOsPER.△ 10Us sYsTEMATICs

Liu Jianquan

(Nolthw6t PLteau Insutute of Blo10gv,the Chulese A∞ demy of sclences,Xining,810001)

Abstract

nsctls。 cd in t1】e paper is the ccngmence,tlle∞ ntradicuon alld the α※nprehem1ve disp∝ al between

molecular alld Ⅱ⒑印hologlcal eⅥ dc11ce in its bload seI溲 .T11e iuolOcdar data征 e basically in oon鲫 ellt mth

rm,or cx1sted allgi∝ pms class1ficatlon systerrls based imit△ y()n nlolphologlcdl evldencc,especla11y at order

and fanily leve1.Both molecular atld m。 rphologlcal data share cO】 1o11011y in revealillg the pattcnls of the

a鸭t∞∝mis dfferenuating.Tllc oontrad1Ctlon beⅡ een them are mai】 △y catsed by h∞ ⒑plasy morphologlcal

characters ω be u义d to岱tablish the classlncati。ns不terrB of哎 t11e taxa or by the lack of d∞ mplehens1、9e

cladi故 ic aFlalysts of all morphologlcal data.Thc ccnoadlction ilfers t%t the m。 rp1⒑ loglcal chaacteFs llsed as

establishing s” tems nll曲 t be№m。plasy,aild other non-h⒄ oplasy cl`aractes sl⒑ tdd be c1】 oscn again.In m∞t

cases,the molectddr evldc1】 cc is the arbitration in a dlspute of the sWematic valtlcs of dlffelent r∞ m1】ologlcal

chalat·te|6.Collcermng thc p1】 yI。gcnetic r∝ onstructi()n bascd()n the molecular alld rl⒑ rpl⒑ loglcal data,tllcrc

函 std tlree difFerent ⅥeWs:(1)based maiⅡ y on the nloleculklr data;(2)complonllsed bemecn tlle cladlstic

trc够 rα)Ⅱ0ucted babed respectively cn the r∞ lecdar md moFphological data;and(3)based dlrcctly on t1△ e
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∞mbinatlon of both n⒑ loctllar and morpllologlm.l data.Thc drect coillbillati()n mght pmMde a nob“ t

∞nd1Isl()n th¤ Jgh replallshng weak sigds of忡 ol【Inds of evldence.At last,it is polnted()ut that a

succ6ful soluoon to thc phylogenv。 f a taxon can not depend surely on a ki11d of evldence;howevσ ,it needs

a∝肛lprchc△ lslve αInbinatlon of all sorts of data including tl鸱 e frα n the f(Bsils and liv】 rlg orgamsrrs,and

including tlme frti11¤⒑I∝dar狙dm°rpllol。 glcal rescarc1】es.The nlost cntiCal poInt noW is llow to augnent

more molecdar and Ⅱlorpllologlcal da吼 and to d“ ard the iⅡ at而al eleInents in them.

Key words∶ E呐dence fmln Molec1iar andˇ Iorphol唿 y;Ailgl∝ pemous s~stematlcs;Re访 ew

·14·


