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蕨类植物 ｐｓａＡ 基因的分子进化研究
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摘　 要: 采用“放松分子钟”模型、 氨基酸位点正选择模型和分子内共进化网络估算方法ꎬ 对蕨类植物光合系

统Ⅰ核心蛋白 ＰＳＡＡ 编码基因 ｐｓａＡ 的进化趋势进行了研究ꎮ 结果显示ꎬ 叶绿体基因 ｐｓａＡ 编码区全序列具备成

为蕨类植物系统发育关系重建位点的潜力ꎬ 与 ｒｂｃＬ 基因联合后能构建高后验概率的系统发育树ꎻ 蕨类植物的

ＰＳＡＡ 蛋白中存在一些曾经历正选择的氨基酸位点ꎬ 其中 ２９ 个位点聚合成为 １６ 个共进化组ꎬ 通过共进化网络的

方式协同影响光合系统Ⅰ的内部调整ꎬ 提升其在被子植物兴起后光合环境下的适应能力ꎮ 本文对蕨类植物进化

潜能与分子机理的研究结果为揭示蕨类植物适应新生境提供了科学依据ꎬ 也为植物系统分类学研究提供了分子
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　 　 新近植物分类学对原归于蕨类植物门(Ｐｔｅｒｉ￣
ｄｏｐｈｙｔａ)的物种开展了重排研究[１]ꎬ 并以石松类

植物(Ｌｙｃｏｐｈｙｔｅｓ)与蕨类植物(Ｍｏｎｉｌｏｐｈｙｔｅｓꎬ 即

ｆｅｒｎｓ)为名将物种进行重新区分ꎬ 从而对传统意义

上的蕨类植物分类认识进行了修订[２]ꎮ 新分类系

统的蕨类植物包括: 松叶蕨(Ｗｈｉｓｋ ｆｅｒｎｓ)、 木贼



(Ｈｏｒｓｅｔａｉｌｓ)、 厚囊蕨 (Ｅｕｓｐｏｒａｎｇｉａｔｅ)、 薄囊蕨

(Ｌｅｐｔｏｓｐｏｒａｎｇｉａｔｅ) ４ 大类群ꎬ 其中厚囊蕨并不是

一个单系类群[３]ꎮ 有研究认为自从地球上被子植

物兴起后ꎬ 薄囊蕨出现了物种辐射ꎬ 以应对高大木

本植物冠盖带来的光合作用环境改变[４]ꎮ 然而ꎬ
其他蕨类植物的进化潜力及薄囊蕨物种辐射现象所

蕴藏的分子机理尚未完全厘清ꎮ
为达到适应新光合环境的目标ꎬ 陆生植物的基

因会经历分子水平的正选择[５ꎬ６]ꎮ Ｒａｎ 等[７] 对陆生

植物气孔研究时发现被子植物和裸子植物 ＳＰＣＨ
基因的进化趋势各异ꎻ 周媛和森林等[８ꎬ９] 对凤尾蕨

科(Ｐｔｅｒｉｄａｃｅａｅ)植物的研究表明ꎬ 水生分支、 附

生分支和旱生分支物种的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶大亚基编码

ｒｂｃＬ 基因呈现各自不同的进化趋势ꎻ Ｋａｐｒａｌｏｖ
等[１０]针对陆生植物 ｒｂｃＬ 基因的大规模扫描研究表

明ꎬ 该基因曾伴随 ＣＯ２ 含量的变化而发生微调ꎻ
Ｓｅｎ 等[１１]对裸子植物罗汉松科(Ｐｏｄｏｃａｒｐａｃｅａｅ)、
红豆杉科 ( Ｔａｘａｃｅａｅ) 及三尖杉科 ( Ｃｅｐｈａｌｏｔａ￣
ｘａｃｅａｅ)的研究也印证了上述结论ꎻ Ｓｅｎ 等[１２ꎬ１３]

对裸子植物的研究表明ꎬ 裸子植物光合系统Ⅱ核心

蛋白编码 ｐｓｂＡ 基因和蕨类植物单拷贝 ｐｓｂＡ 基因

也曾在正选择作用下发生了改变ꎮ 物种类群的更替

是环境改变的外因与遗传历程的内因共同作用的结

果ꎮ 对遗传内因的探究不仅有利于理解物种进化潜

力及进化机理ꎬ 还有助于物种资源的人工利用ꎮ
光合系统Ⅰ自从被发现后一直是光合作用研究

的热点[１４]ꎮ 作为光合系统Ⅰ跨膜复合物的中心蛋

白ꎬ ＰＳＡＡ 蛋白与 ＰＳＡＢ 蛋白相互结合ꎬ 共同承担

着重要的生物学功能[１５]ꎮ 其中ꎬ ＰＳＡＡ 蛋白的编

码基因 ｐｓａＡ 和 ｒｂｃＬ 基因均位于叶绿体基因组的

大单拷贝区(Ｌａｒｇｅ ｓｉｎｇｌｅ ｃｏｐｙꎬ ＬＳＣ 区)ꎬ 而且

前者编码区长度比后者更长[１６]ꎮ 有研究报道ꎬ
ｒｂｃＬ 基因作为分子标记在一些较低的分类单位中

的辨识度较低[１７]ꎬ 引发了利用更多位点组成联合

数据集参与系统发育关系重建的研究热潮ꎮ 虽然我

国在观赏植物矢竹属(Ｐｓｅｕｄｏｓａｓａ)物种[１８]、 栽培

植物紫菜属(Ｐｏｒｐｈｙｒａ)物种中[１９] 已有 ｐｓａＡ 基因

的克隆测序报道ꎬ 但该基因是否具备成为蕨类植物

系统发育关系重建位点的潜力ꎬ 尚少有研究探讨ꎮ
为了明晰蕨类植物对陆生环境响应的分子机

制ꎬ 我们利用 １８ 科 ２４ 属 ２７ 种具有代表性的蕨类

植物 ｐｓａＡ 基因编码区进行系统发育关系重建、 适

应性进化分析及共进化关系研究ꎬ 以阐明 “放松分

子钟”模型下ꎬ 基于光系统Ⅰ重要编码基因 ｐｓａＡ
核苷酸序列信息能否正确描绘出蕨类植物 ４ 大类群

的分化式样ꎬ 并比较与 ｒｂｃＬ 基因编码区全序列及二

基因序列联合数据集间的构树效率ꎻ 探讨伴随薄囊

蕨类群兴盛ꎬ ｐｓａＡ 基因内部是否存在适应性进化ꎻ
并估算 ＰＳＡＡ 蛋白氨基酸位点间的共进化关系ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 序列数据

本研究所选取的蕨类植物 ４ 大类群 １８ 科 ２４
属 ２７ 种植物及其由 ＧｅｎＢａｎｋ 获得的 ｐｓａＡ 基因及

ｒｂｃＬ 基因编码区全长序列见表 １ꎮ 使用 ＭＡＦＦＴ 软

件进行序列比对[２０－２２]ꎬ 经手工校正后单条 ｐｓａＡ
基因序列包括 ７５０ 个氨基酸编码密码子和 １ 个终

止密码子ꎬ 单条 ｒｂｃＬ 基因包括 ４７５ 个氨基酸编码

密码子和 １ 个终止密码子ꎮ 为便于比较ꎬ 密码子位

点的编号参照桫椤(Ａｌｓｏｐｈｉｌａ ｓｐｉｎｕｌｏｓａ (Ｗａｌｌ. ｅｘ
Ｈｏｏｋ.) Ｒ. Ｍ. Ｔｒｙｏｎꎬ ＮＣ＿０１２８１８)的基因序列ꎮ
构建 ３ 个数据集: (１)仅包括 ｐｓａＡ 编码区的序列ꎻ
(２)仅包括 ｒｂｃＬ 编码区的序列ꎻ (３)将来自相同叶

绿体基因组的 ｐｓａＡ 基因与 ｒｂｃＬ 基因的编码区全

长逐一首尾相连后由 ｐｓａＡ 编码区与 ｒｂｃＬ 编码区

构成的联合序列ꎮ
１􀆰 ２　 统计分析

将上述 ３ 个数据集的结果导入 ｊＭｏｄｅｌｔｅｓｔ
Ｖ２􀆰１􀆰４ 软件ꎬ 选取该数据集对应的核苷酸进化模

型[２３－２５]ꎮ 分别利用 ＢＥＡＳＴ Ｖ１􀆰８􀆰４ 软件的 ＵＣＬＤ
( Ｕｎｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｌｏｇｎｏｒｍａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｒｅｌａｘｅｄ
ｃｌｏｃｋ ｍｏｄｅｌ)分子钟模型估算系统树每个节点的分

歧时间[２６]ꎮ 参照 Ｓｅｎ 等[１２]估算的蕨类植物系统发

育关系ꎬ 用最近共同祖先时间( ｔＭＲＣＡ)值校正主要

分支的分歧时间: 薄囊蕨类植物总体类群 ｔＭＲＣＡ值

为 ２９９􀆰９ Ｍｙａ(百万年前ꎬ 下同)ꎻ 松叶蕨￣瓶尔小

草(Ｐｓｉｌｏｔａｃｅａｅ￣Ｏｐｈｉｏｇｌｏｓｓａｃｅａｅ)支系 ｔＭＲＣＡ 值为

１３５􀆰７ Ｍｙａ[１２]ꎮ 根据 ｊＭｏｄｅｌｔｅｓｔ Ｖ２􀆰１􀆰４ 软件所选取

的ＧＴＲ ＋Ｇ ＋ Ｉ 模型ꎬ 在ＢＥＡＵｔｉ Ｖ１􀆰８􀆰４ 软件中设置

贝叶斯迭代模型ꎬ 迭代计算 ２ × １０７代ꎬ 每 １０００ 代

保存 １ 株样本ꎻ 将输出结果导入 Ｔｒａｃｅｒ Ｖ１􀆰６􀆰０ 软件

检测各参数后验概率的收敛程度ꎬ 所有参数的有

效取样大小(Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｚｅꎬ ＥＳＳ)值均大

于 ５００ 时ꎬ 确定运行达到收敛终点ꎮ 将树结果导入
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表 １　 本研究所选取的植物及其 ＧｅｎＢａｎｋ登录号
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓａｍｐｌｅｄ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ＧｅｎＢａｎｋ ａｃｃｅｓｓｉｏｎ ｎｕｍｂｅｒｓ

类别
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

科名
Ｆａｍｉｌｙ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

中文名
Ｃｈｉｎｅｓｅ
ｎａｍｅ

ＧｅｎＢａｎｋ
登录号

ＧｅｎＢａｎｋ
Ａｃｃ. Ｎｏ.

ｐｓａＡ
基因碱基数目
Ｂｐ ｎｕｍｂｅｒｓ
ｉｎ ｐｓａＡ(ｂｐ)

ｒｂｃＬ
基因碱基数目
Ｂｐ ｎｕｍｂｅｒｓ
ｉｎ ｒｂｃＬ(ｂｐ)

薄囊蕨
Ｌｅｐｔｏｓｐｏｒａｎｇｉａｔｅ

Ｄｉｃｋｓｏｎｉａｃｅａｅ Ｄｉｃｋｓｏｎｉａ ｓｑｕａｒｒｏｓａ (Ｆｏｒｓｔ.) Ｓｗ. ＫＪ５６９６９８ ２２５３ １４２８
Ｌｙｇｏｄｉａｃｅａｅ Ｌｙｇｏｄｉｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｓｗ. 海金沙 ＮＣ＿ ０２２１３６ ２２５３ １４２８

Ｃｙａｔｈｅａｃｅａｅ Ａｌｓｏｐｈｉｌａ ｓｐｉｎｕｌｏｓａ (Ｗａｌｌ. ｅｘ Ｈｏｏｋ.)
Ｒ. Ｍ. Ｔｒｙｏｎ 桫椤 ＮＣ＿ ０１２８１８ ２２５３ １４２８

Ｐｔｅｒｉｄａｃｅａｅ
Ｃｈｅｉｌａｎｔｈｅｓ ｌｉｎｄｈｅｉｍｅｒｉ Ｈｏｏｋ. 碎米蕨 ＮＣ＿ ０１４５９２ ２２５３ １４２８
Ａｄｉａｎｔｕｍ ｃａｐｉｌｌｕｓ￣ｖｅｎｅｒｉｓ Ｌ. 铁线蕨 ＮＣ＿ ００４７６６ ２２５３ １４２８
Ｃｅｒａｔｏｐｔｅｒｉｓ ｒｉｃｈａｒｄｉｉ Ｂｒｏｎｇｎ. ＫＭ０５２７２９ ２２５３ １４２８

Ｗｏｏｄｗａｒｄｉｏｉｄｅａｅ Ｗｏｏｄｗａｒｄｉａ ｕｎｉｇｅｍｍａｔａ (Ｍａｋｉｎｏ) Ｎａｋａｉ 顶芽狗脊 ＮＣ＿ ０２８５４３ ２２５３ １４２８
Ｄｅｎｎｓｔａｅｄｔｉａｃｅａｅ Ｐｔｅｒｉｄｉｕｍ ａｑｕｉｌｉｎｕｍ (Ｌ.) Ｋｕｈｎ 欧洲蕨 ＮＣ＿ ０１４３４８ ２２５３ １４２８

Ｄｒｙｏｐｔｅｒｉｄａｃｅａｅ
Ｃｙｒｔｏｍｉｕｍ ｄｅｖｅｘｉｓｃａｐｕｌａｅ (Ｋｏｉｄｚ.) Ｃｈｉｎｇ 披针贯众 ＮＣ＿ ０２８５４２ ２２５３ １４２８
Ｃｙｒｔｏｍｉｕｍ ｆａｌｃａｔｕｍ (Ｌ. ｆ.) Ｃ. Ｐｒｅｓｌ 全缘贯众 ＮＣ＿ ０２８７０５ ２２５３ １４２８

Ｍａｒｓｉｌｅａｃｅａｅ Ｍａｒｓｉｌｅａ ｃｒｅｎａｔａ Ｃ. Ｐｒｅｓｌ 南国田字草 ＮＣ＿ ０２２１３７ ２２５３ １４２８
Ｇｌｅｉｃｈｅｎｉａｃｅａｅ Ｄｉｐｌｏｐｔｅｒｙｇｉｕｍ ｇｌａｕｃｕｍ Ｔｈｕｎｂ. ｅｘ Ｈｏｕｔｔ. ＮＣ＿ ０２４１５８ ２２５３ １４２８

Ｏｓｍｕｎｄａｃｅａｅ Ｏｓｍｕｎｄａｓｔｒｕｍ ｃｉｎｎａｍｏｍｅｕｍ ( Ｌ.) Ｃ.
Ｐｒｅｓｌ ＮＣ＿ ０２４１５７ ２２５３ １４２８

Ｃｙｓｔｏｐｔｅｒｉｄａｃｅａｅ Ｃｙｓｔｏｐｔｅｒｉｓ ｐｒｏｔｒｕｓａ (Ｗｅａｔｈ.) Ｂｌａｓｄｅｌｌ ＫＰ１３６８３０ ２２５３ １４２８
Ｐｏｌｙｐｏｄｉａｃｅａｅ Ｐｏｌｙｐｏｄｉｕｍ ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａ Ｄ. Ｃ. Ｅａｔｏｎ ＫＰ１３６８３２ ２２５３ １４２８
Ｐｌａｇｉｏｇｙｒｉａｃｅａｅ Ｐｌａｇｉｏｇｙｒｉａ ｇｌａｕｃａ (Ｂｌｕｍｅ) Ｍｅｔｔ. ＫＰ１３６８３１ ２２５３ １４２８
Ｄｉｐｔｅｒｉｄａｃｅａｅ Ｄｉｐｔｅｒｉｓ ｃｏｎｊｕｇａｔａ Ｒｅｉｎｗ. 双扇蕨 ＫＰ１３６８２９ ２２５３ １４２８

厚囊蕨
Ｅｕｓｐｏｒａｎｇｉａｔｅ

Ｏｐｈｉｏｇｌｏｓｓａｃｅａｅ

Ｍａｎｋｙｕａ ｃｈｅｊｕｅｎｓｉｓ Ｂ. Ｙ. Ｓｕｎꎬ Ｍ. Ｈ. Ｋｉｍ
＆ Ｃ. Ｈ. Ｋｉｍ ＮＣ＿ ０１７００６ ２２５３ １４３４

Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｓｔａｃｈｙｓ ｚｅｙｌａｎｉｃａ (Ｌ.) Ｈｏｏｋ. 七指蕨 ＫＭ８１７７８８ ２２５３ １４３１
Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｔｅｒｎａｔｕｍ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｓｗ. 阴地蕨 ＫＭ８１７７８９ ２２５３ １４２８
Ｏｐｈｉｏｇｌｏｓｓｕｍ ｃａｌｉｆｏｒｎｉｃｕｍ Ｐｒａｎｔｌ ＮＣ＿ ０２０１４７ ２２５３ １４２８

Ｍａｒａｔｔｉａｃｅａｅ
Ａｎｇｉｏｐｔｅｒｉｓ ｅｖｅｃｔａ (Ｇ. Ｆｏｒｓｔ.) Ｈｏｆｆｍ. 观音座莲 ＮＣ＿ ００８８２９ ２２５３ １４２８
Ａｎｇｉｏｐｔｅｒｉｓ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ Ｃ. Ｐｒｅｓｌ ＮＣ＿ ０２６３００ ２２５３ １４２８

木贼类
Ｈｏｒｓｅｔａｉｌｓ Ｅｑｕｉｓｅｔａｃｅａｅ

Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ ａｒｖｅｎｓｅ Ｌ. 问荆 ＮＣ＿ ０１４６９９ ２２５３ １４２８
Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ ｈｙｅｍａｌｅ Ｌ. 木贼 ＮＣ＿ ０２０１４６ ２２５３ １４２８

松叶蕨类
Ｗｈｉｓｋ ｆｅｒｎｓ Ｐｓｉｌｏｔａｃｅａｅ

Ｔｍｅｓｉｐｔｅｒｉｓ ｅｌｏｎｇａｔａ Ｄａｎｇｕｙ ＫＪ５６９６９９ ２２５３ １４２８
Ｐｓｉｌｏｔｕｍ ｎｕｄｕｍ (Ｌ.) Ｂｅａｕｖ. 松叶蕨 ＮＣ＿ ００３３８６ ２２５３ １４２８

ＴｒｅｅＡｎｎｏｔａｔｏｒ Ｖ１􀆰８􀆰４ 软件去除最初的 ２ ０００ ０００
代后ꎬ 用剩余样本中后验概率大于 ９５％的拓扑结

构重建时间尺度下的一致树ꎮ 利用 Ｆｉｇｔｒｅｅ Ｖ１􀆰４􀆰２
软件展开 ３ 个数据集各自一致树的拓扑结构ꎮ

运行 ＰＡＭＬｘ Ｖ１􀆰３􀆰１ 软件提供的正选择模型

(Ｍ２ａ、 Ｍ５、 Ｍ８)与对照模型(Ｍ１ａ、 Ｍ７、 Ｍ８ａ)
开展位点适应性进化分析[２７]ꎮ 模型 Ｍ５ 假设蛋白质

序列存在 ３ 类位点: 保守位点(０ < ω < １)、 中性位

点(ω ＝ １)和正选择位点(ω > １)ꎬ 满足γ 分布ꎬ 估

算上述位点的 ω 值和概率 Ｐ 值ꎮ 模型 Ｍ７ 假设无正

选择位点存在ꎬ 所有位点的 ω 值满足 β 分布ꎬ 且介

于 ０~１ 之间ꎮ 模型 Ｍ８ 在 Ｍ７ 基础上增加一类正选

择位点ꎬ 其概率由数据估计得出ꎬ 位点 ω 取值可大

于 １ꎮ 模型Ｍ８ａ 同Ｍ８ 类似ꎬ 只是将ω１值固定为 １ꎮ
最终经过似然率检测(Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｒａｔｉｏ ｔｅｓｔꎬ ＬＲＴ)ꎬ
比较模型Ｍ７ 和Ｍ８、 模型Ｍ８ 和Ｍ８ａ 即可确定是否

存在正选择位点ꎮ 上述正选择模型中ꎬ Ｍ２ａ 最为原

始和保守ꎬ 分别估算 ３ 类位点的比例与 ω 值ꎬ 需要

比较 Ｍ１ａ 及 Ｍ２ａ 间的模型似然率ꎮ
利用 ＣＡＰＳ 软件分析蛋白质 ＰＳＡＡ 内部的共进

化氨基酸位点ꎮ

２　 结果

２􀆰 １　 ３种数据集估测的蕨类植物系统发育关系

利用贝叶斯法重建的蕨类植物系统发育关系显

示(图 １)ꎬ ３ 种数据集估测的蕨类植物系统发育关
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ａ: 基于 ｐｓａＡ 基因编码区全序列数据集ꎮ ｂ: 基于 ｒｂｃＬ 基因编码区全序列数据集ꎮ ｃ: 基于 ｐｓａＡ ＋ ｒｂｃＬ 基因联合数据集ꎮ 粗实线表示该
分支后验概率大于 ９５％ꎬ 实线表示该分支后验概率在 ９０％~９５％之间ꎬ 虚线表示该分支后验概率低于 ９０％ꎮ
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｉｎ Ｆｉｇ. １ａ ｒｅｓｕｌｔｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｓａＡ ｇｅｎｅ ｉｎ ２７ ｆｅｒｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ
ｗｈｅｒｅａｓ Ｆｉｇ. １ｂ ａｎｄ Ｆｉｇ. １ｃ ｒｅｓｕｌｔｅｄ ｆｒｏｍ ｒｂｃＬ ａｎｄ ｐｓａＡ ＋ ｒｂｃＬ ｄａｔａｓｅｔｓ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｈｅａｖｉｌｙ ｔｈｉｃｋｅｎｅｄ ｌｉｎｅｓꎬ ｒｅａｌ ｌｉｎｅｓꎬ ａｎｄ ｄｏｔｔｅｄ
ｌｉｎｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ９５％ꎬ ｂｅｔｗｅｅｎ ９０％ ａｎｄ ９５％ꎬ ａｎｄ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ９０％ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 １　 基于贝叶斯算法根据 ３ 种数据集分别构建的蕨类植物系统发育树
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｔｈｒｅｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｄａｔａｓｅｔｓ ｖｉａ Ｂａｙｅｓｉａｎ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ
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系中ꎬ 瓶尔小草科(Ｏｐｈｉｏｇｌｏｓｓａｃｅａｅ)的 ４ 个成员

(Ｍａｎｋｙｕａ ｃｈｅｊｕｅｎｓｉｓꎬ Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｓｔａｃｈｙｓ ｚｅｙｌａｎｉ￣
ｃａꎬ Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｔｅｒｎａｔｕｍ 和 Ｏｐｈｉｏｇｌｏｓｓｕｍ ｃａｌｉ￣
ｆｏｒｎｉｃｕｍ)均以较高的后验概率聚为一支ꎬ 其中

ｐｓａＡ 基因编码数据集的后验概率为 １􀆰００(图 １: ａ
节点 ６)ꎬ 分歧时间估测值为 １０３􀆰４７ Ｍｙａꎻ ｒｂｃＬ 基

因编码数据集的后验概率为 １􀆰００(图 １: ｂ 节点

２１)ꎬ 分歧时间估测值为 １１６􀆰６７ Ｍｙａꎻ ｐｓａＡ ＋
ｒｂｃＬ 联合数据集的后验概率为 １􀆰００(图 １: ｃ 节点

２１)ꎬ 分歧时间估测值为 １１０􀆰９９ Ｍｙａꎮ 这 ３ 个分

歧时间估算值均指向瓶尔小草科在白垩纪早白垩纪

世阿尔布期后发生了较大规模的物种分化ꎮ
从图 １ 可看出ꎬ 在蕨类植物系统发育关系重建

过程中ꎬ ｐｓａＡ ＋ ｒｂｃＬ 联合数据集具有最高的可信

度: ｒｂｃＬ 基因编码区数据集估测的系统发育关系中

有 ８ 个节点后验概率不足 ９０％(节点 ２、 ４、 ７、 １３、
１７、 １８、 １９、 ２２)ꎻ ｐｓａＡ 基因编码区数据集估测的

系统发育关系中后验概率不足 ９０％的节点减少到 ７
个(节点 ２、 ７、 ８、 １６、 ２０、 ２１、 ２５)ꎻ 而 ｐｓａＡ ＋
ｒｂｃＬ 联合数据集则仅有 ４ 个后验概率不足 ９０％的节

点(节点 １２、 １６、 １７、 ２３)ꎮ 此结果表明: (１) ｐｓａＡ
基因编码区全长序列具备作为蕨类植物系统发育关

系构建位点的潜力ꎬ 甚至有时比传统的 ｒｂｃＬ 基因编

码区全长表现更好ꎻ (２) 两个位点(ｐｓａＡ 和 ｒｂｃＬ)
的联合能够显著提高系统发育关系构建的可信度ꎮ
２􀆰 ２　 蕨类植物 ｐｓａＡ基因的正选择位点的估算

利用图形化的 ＰＡＭＬｘ Ｖ１􀆰３􀆰１ 软件ꎬ 针对来自

蕨类植物 ４ 大类群 １８ 科 ２４ 属 ２７ 个物种 ｐｓａＡ 编

码区全序列数据集ꎬ 对不同模型对应的对数似然值

( ｌｎＬ)以及参数估测值进行了测算ꎮ 模型 Ｍ２ａ(选
择)、 Ｍ５(γ)和 Ｍ８(β 和 ω)均假定编码区位点存

在正选择的情况ꎬ 并通过估算寻找其位置(表 ２)ꎮ
经过 ＬＲＴ 检测后发现ꎬ Ｍ２ａ 和 Ｍ８ 均比其对照模

型更符合所分析的数据(表 ３)ꎬ 其原假设模型在显

表 ２　 ＰＳＡＡ蛋白中的正选择氨基酸位点及其参数估测值
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｓｉｔｅｓ ａｍｏｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ＰＳＡＡ

模型
Ｍｏｄｅｌｓ ｌｎＬ 参数估计值

Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
正选择位点

Ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｓｉｔｅｓ∗

Ｍ１ａ: 近中性
Ｎｅａｒ ｎｅｕｔｒａｌ

－８２５０.９３
ｐ０ ＝ ０.７１４２ꎬ ω０ ＝ ０ꎻ
ｐ１ ＝ ０.２８５８ꎬ ω１ ＝ １ 不允许 Ｎｏｔ ａｌｌｏｗｅｄ

Ｍ２ａ: 选择
Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

－７９８７.８９
ｐ０ ＝ ０.６５２５ꎬ ω０ ＝ ０ꎻ
ｐ１ ＝ ０.１８１９５ꎬ ω１ ＝ １ꎻ
ｐ２ ＝ ０.１６５５５ꎬ ω２ ＝ １０.０００１６

１６Ｋ、 ２０Ｋ、 ２５Ｋ、 ３４Ｒ、 ３５Ｎ、 ６３Ｌ、 ７０Ｉ、 ８２Ｆ、 ８４Ｒ、 １００Ｓ、
１０８Ｖ、 １３５Ｖ、 １４４Ｌ、 １４８Ｓ、 １６５Ｖ、 ２０９Ｇ、 ２１５Ｉ、 ２４０Ｌ、
２４７Ｌ、 ２５０Ｔ、 ２５５Ａ、 ２６５Ｎ、 ２６７Ｓ、 ２７０Ｓ、 ２７３Ｌ、 ２９６Ｌ、
３０４Ｖ、 ３１９Ｔ、 ３３６Ｋ、 ３４４Ｓ、 ３５１Ａ、 ３７０Ａ、 ３９９Ｉ、 ４７６Ｌ、
４８４Ｉ、 ４９０Ｌ、 ４９３Ｇ、 ４９４Ｓ、 ５００Ｔ、 ５０１Ａ、 ５０２Ｇ、 ５１０Ｓ、
５１１Ｄ、 ５１３Ｖ、 ５１４Ａ、 ５１６Ａ、 ５２２Ａ、 ５３２Ｌ、 ５４８Ｌ、 ５４９Ｌ、
５５３Ｌ、 ６１９Ｓ、 ６２０Ｖ、 ６２５Ａ、 ６２６Ｖ、 ６３８Ｓ、 ６９２Ｗ、 ７０１Ｗ、
７０７Ｋ、 ７２０Ｉ

Ｍ５: γ －７７６９.２６ ａ ＝ ０.１０９６５ꎬ ｂ ＝ ０.０２８３

１６Ｋ、 ２０Ｋ、 ２５Ｋ、 ３４Ｒ、 ３５Ｎ、 ５６Ｆ、 ６３Ｌ、 ７０Ｉ、 ７９Ａ、 ８２Ｆ、
８４Ｒ、 １００Ｓ、 １０８Ｖ、 １３５Ｖ、 １４４Ｌ、 １４８Ｓ、 １５２Ｓ、 １６３Ａ、
１６５Ｖ、 １８６Ａ、 ２０９Ｇ、 ２１５Ｉ、 ２３２Ｅ、 ２４０Ｌ、 ２４７Ｌ、 ２５０Ｔ、
２５５Ａ、 ２６５Ｎ、 ２６７Ｓ、 ２７０Ｓ、 ２７３Ｌ、 ２９６Ｌ、 ３０４Ｖ、 ３１９Ｔ、
３２７Ｋ、 ３３６Ｋ、 ３３８Ｉ、 ３４４Ｓ、 ３５１Ａ、 ３５６Ｔ、 ３７０Ａ、 ３９９Ｉ、
４７６Ｌ、 ４８４Ｉ、 ４９０Ｌ、 ４９３Ｇ、 ４９４Ｓ、 ５００Ｔ、 ５０１Ａ、 ５０２Ｇ、
５１０Ｓ、 ５１１Ｄ、 ５１３Ｖ、 ５１４Ａ、 ５１６Ａ、 ５２２Ａ、 ５３２Ｌ、 ５４８Ｌ、
５４９Ｌ、 ５５３Ｌ、 ６１９Ｓ、 ６２０Ｖ、 ６２５Ａ、 ６２６Ｖ、 ６３８Ｓ、 ６９２Ｗ、
７０１Ｗ、 ７０７Ｋ、 ７２０Ｉ

Ｍ７: β －８２５１.２１ ｐ ＝ ０.００５ ꎬ ｑ ＝ ０.０１１７３ 不允许 Ｎｏｔ ａｌｌｏｗｅｄ

Ｍ８: β 和 ω －７９８８.０４
ｐ０ ＝ ０.９８２ꎬ ｐ ＝ ０.００５ꎻ
ｑ ＝ ０.０１９３６ꎬｐ１ ＝ ０.１６８１６ꎬ
ω ＝ ９.８３３８３

１６Ｋ、 ２０Ｋ、 ２５Ｋ、 ３４Ｒ、 ３５Ｎ、 ６３Ｌ、 ７０Ｉ、 ８２Ｆ、 ８４Ｒ、 １００Ｓ、
１０８Ｖ、 １３５Ｖ、 １４４Ｌ、 １４８Ｓ、 １６５Ｖ、 ２０９Ｇ、 ２１５Ｉ、 ２４０Ｌ、
２４７Ｌ、 ２５０Ｔ、 ２５５Ａ、 ２６５Ｎ、 ２６７Ｓ、 ２７０Ｓ、 ２７３Ｌ、 ２９６Ｌ、
３０４Ｖ、 ３１９Ｔ、 ３３６Ｋ、 ３４４Ｓ、 ３５１Ａ、 ３７０Ａ、 ３９９Ｉ、 ４７６Ｌ、
４８４Ｉ、 ４９０Ｌ、 ４９３Ｇ、 ４９４Ｓ、 ５００Ｔ、 ５０１Ａ、 ５０２Ｇ、 ５１０Ｓ、
５１１Ｄ、 ５１３Ｖ、 ５１４Ａ、 ５１６Ａ、 ５２２Ａ、 ５３２Ｌ、 ５４８Ｌ、 ５４９Ｌ、
５５３Ｌ、 ６１９Ｓ、 ６２０Ｖ、 ６２５Ａ、 ６２６Ｖ、 ６３８Ｓ、 ６９２Ｗ、 ７０１Ｗ、
７０７Ｋ、 ７２０Ｉ

　 　 ∗仅后验概率大于 ９９％的正选择位点被列入表 ２ 中ꎬ 估算结果以 Ｎａïｖｅ Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ (ＮＥＢ)分析为准ꎮ
∗Ｏｎｌｙ ｓｉｔｅｓ ｗｉｔｈ ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｉｅｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ９９％ ａｒｅ ｌｉｓｔｅｄ ｉｎｔｏ Ｔａｂｌｅ ２. Ａｌｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｎａïｖｅ Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ

(ＮＥＢ) ａｎａｌｙｓｉｓ.
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表 ３　 各正选择模型与原假设模型间的似然
比值检验统计量(２ΔｌｎＬ)

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｒａｔｉｏ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ
ｍｏｄｅｌｓ ａｇａｉｎｓｔ ｔｈｅｉｒ ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌｓ (２ΔｌｎＬ)

模型比较
Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｏｄｅｌｓ ２ΔｌｎＬ ｄ.ｆ. χ２

１％

Ｍ１ａ ｖｓ. Ｍ２ａ ５２６.０８ ２ ９.２１
Ｍ７ ｖｓ. Ｍ８ ５２６.３４ ２ ９.２１
Ｍ８ａ ｖｓ. Ｍ８ ４３６.８ １ ６.６３５

著水平 Ｐ ＝ １％之下被极显著拒绝ꎮ
从表 ２ 可看出ꎬ 在 ９９％水平上ꎬ 模型 Ｍ２ａ

及 Ｍ８ 中均发现了一致的 ６０ 个正选择位点ꎬ 在模

型 Ｍ５ 中发现有另外 ９ 个正选择位点的后验概率

大于 ９９％ꎬ 即: ５６Ｆ、 ７９Ａ、 １５２Ｓ、 １６３Ａ、 １８６Ａ、
２３２Ｅ、 ３２７Ｋ、 ３３８Ｉ、 ３５６Ｔꎮ 经过 Ｍ８ 模型中的

Ｎａïｖｅ Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ ( ＮＥＢ ) 分 析 ( 图 ２ ) 及

Ｂａｙｅｓ Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ (ＢＥＢ)分析(图 ３)ꎬ 各自

发现了 １２９ 个和 １３０ 个潜在的正选择位点ꎮ 其中

有 ７ 个位点 ( ５６Ｆ、 ７９Ａ、 １５２Ｓ、 １６３Ａ、 ２３２Ｅ、

３３８Ｉ 和 ３５６Ｔ)ꎬ 既出现在 Ｍ５ 模型估算结果中又在

模型 Ｍ８ 的 ＢＥＢ 分析中的后验概率大于 ９９％ꎮ
２􀆰 ３　 蕨类植物光合系统Ⅰ反应中心 ＰＳＡＡ 蛋白的

重要共进化位点

从表 ２ 可看出ꎬ 与 ｒｂｃＬ 基因和 ｐｓｂＡ 基因编

码区相比ꎬ 蕨类植物类群的 ｐｓａＡ 基因编码区有较

多的正选择位点ꎮ 这些位点不仅两两之间形成共进

化对(Ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｐａｉｒｓ)ꎬ 而且还多点聚合形成

了共进化组(Ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ)(表 ４)ꎬ 这种现

象表明ꎬ 这些正选择位点并非单独影响 ＰＳＡＡ 蛋白

的适合度ꎬ 而是通过多点协动共同影响蛋白的空间

构象ꎬ 进而影响蛋白的整体适合度ꎮ

３　 讨论

本研究中单独的 ｐｓａＡ 编码区或者 ｒｂｃＬ 编码

区构建的蕨类植物系统发育关系都存在较多后验

概率低的节点ꎮ 例如ꎬ 图 １: ｂ、 ｃ 中的节点 ２ 与

图 １: ａ 中的节点 １２ 一致ꎬ 均代表薄囊蕨的祖先分
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ａ: １２９ 个位点 ω 值大于 １ 时(即正选择)的后验概率ꎻ ｂ: １２９ 个位点的 ω 估测值ꎮ
Ｆｉｇ􀆰 ２ａ: Ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ω ｖａｌｕｅｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ １ (ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ)ꎻ Ｆｉｇ􀆰 ２ｂ: Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ω ｖａｌｕｅｓ ｆｒｏｍ ＮＥＢ
ａｎａｌｙｓｉｓ.

图 ２　 Ｍ８ 模型中 Ｎａïｖｅ Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ (ＮＥＢ)分析的参数估测值
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ Ｎａïｖｅ Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ (ＮＥＢ) ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ｍｏｄｅｌ Ｍ８
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ａ: １３０ 个位点 ω 值大于 １ 时(即正选择)的后验概率ꎻ ｂ: １３０ 个位点的 ω 估测值及置信区间ꎮ
Ｆｉｇ􀆰 ３ａ: Ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ω ｖａｌｕｅｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ １ (ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ)ꎻ Ｆｉｇ􀆰 ３ｂ: Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ω ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ｉｎｔｅｒｖａｌｓ ｆｒｏｍ ＢＥＢ ａｎａｌｙｓｉｓ.

图 ３　 Ｍ８ 模型 Ｂａｙｅｓ Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ(ＢＥＢ)分析的参数估测值
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｆｒｏｍ Ｂａｙｅｓ Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ (ＢＥＢ) ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ｍｏｄｅｌ Ｍ８

表 ４　 极显著正选择氨基酸位点构建的共进化组
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ ｗｉｔｈｉｎ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｉｔｅｓ

共进化组
Ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ

组内位点
Ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｓｉｔｅｓ
ｉｎ ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ

共进化组
Ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ

ｇｒｏｕｐ

组内位点
Ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｓｉｔｅｓ
ｉｎ ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ

１ ２０Ｋ、 １０８Ｖ、 ４９４Ｓ、 ５１０Ｓ ９ １３５Ｖ、 ５０１Ａ、 ５１Ｄ１、 ６１９Ｓ、 ７０７Ｋ
２ ２０Ｋ、 ４９４Ｓ、 ５１０Ｓ、 ５１１Ｄ １０ １４４Ｌ、 ２０９Ｇ、 ２４０Ｌ、 ３９９Ｉ
３ ２０Ｋ、 ５１０Ｓ、 ６２６Ｖ １１ ２４７Ｌ、 ２６５Ｎ、 ５０２Ｇ
４ ２０Ｋ、 ５１１Ｄ、 ５１４Ａ １２ ２４７Ｌ、 ５０１Ａ、 ５０２Ｇ、 ５１０Ｓ、 ６１９Ｓ、 ７０７Ｋ
５ ３４Ｒ、 １４４Ｌ、 ３９９Ｉ １３ ２６５Ｎ、 ２９６Ｌ、 ３３６Ｋ、 ３４４Ｓ、 ５０２Ｇ
６ １００Ｓ、 ３９９Ｉ、 ４８４Ｉ １４ ３４４Ｓ、 ５０２Ｇ、 ５１４Ａ
７ １３５Ｖ、 １６５Ｖ、 ５１１Ｄ、 ５１６Ａ、 ６１９Ｓ、 ７０７Ｋ １５ ４８４Ｉ、 ４９３Ｇ、 ６３８Ｓ
８ １３５Ｖ、 ２４７Ｌ、 ２６５Ｎ、 ５０１Ａ、 ６１９Ｓ、 ７０７Ｋ １６ ４９０Ｌ、 ５１０Ｓ、 ６２６Ｖ

　 　 注: 表中所有共进化组来自 ＣＡＰＳ２ 分析结果ꎬ 且组内仅包含表中显示的正选择位点ꎮ
Ｎｏｔｅｓ: Ａｌｌ ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ ｒｅｓｕｌｔｅｄ ｆｒｏｍ ＣＡＰＳ２ꎬ ｗｉｔｈ ｅｖｅｒｙ ｓｉｔｅ ｉｎ ｅａｃｈ ｇｒｏｕｐ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ.

支ꎬ 图 １: ｃ 中该节点的后验概率具备统计学显著

性(Ｐ ＝ １００％)ꎬ 而图 １: ａ、 ｂ 中的后验概率均低

于 ７０％ꎮ 将来在这些后验概率较低的节点附近的

物种应增加叶绿体基因组测序并扩大取样ꎬ 这将有

助于深入了解其物种辐射的真实历史ꎮ 本研究中厚

囊蕨类植物出现了多歧分化ꎬ 印证了之前被认为不

是单系类群的研究结果[３]ꎮ
较 ｒｂｃＬ 基因而言ꎬ ｐｓａＡ 编码区数据集虽然显

示出较好的可作为系统发育关系位点的潜力ꎬ 但是

ｐｓａＡ ＋ ｒｂｃＬ 基因联合数据集的系统发育关系构建
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能力更优越ꎮ 将来利用联合数据集比单独仅依靠某

一个数据集更有助于明晰蕨类植物的进化动态ꎮ 本

研究结果表明 ｐｓａＡ 基因编码区全长具备作为蕨类

植物系统发育关系重建位点的潜力ꎬ 建议在以后的

研究中应更多地取样ꎬ 深入探讨ꎮ
早先的研究针对真叶植物(蕨类植物、 裸子植

物和被子植物)的叶绿体基因组曾经有过大规模的

筛选ꎬ 确定了存在正选择信号的编码基因[２８]ꎬ 为

本研究提供了帮助ꎮ 当时选取的对象包括蕨类植物

的 ７ 个物种(桫椤、 铁线蕨、 欧洲蕨、 松叶蕨、 观

音座莲、 问荆和碎米蕨)ꎬ 它们分别来自薄囊蕨类

(桫椤、 铁线蕨、 欧洲蕨和碎米蕨)、 厚囊蕨类(观
音座莲)、 木贼类(问荆)和松叶蕨类(松叶蕨)ꎮ 然

而ꎬ 本研究增加蕨类植物物种数目后 (增至 ２７
种)ꎬ 发现原本没有正选择信号的 ｐｓａＡ 基因中也

出现了具备统计学显著性的正选择信号ꎮ 出现这种

状况的原因是: 第一ꎬ 正选择信号检测手段可能依

赖于研究对象物种数目的多少ꎬ 物种过少时会因为

数据集中包含的信号过于微弱而出现假阴性结果ꎻ
第二ꎬ ｐｓａＡ 基因中的正选择信号可能来自本研究

新增加的物种ꎬ 特别是瓶儿小草科的 ４ 个物种

(Ｍａｎｋｙｕａ ｃｈｅｊｕｅｎｓｉｓꎬ Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｓｔａｃｈｙｓ ｚｅｙｌａｎｉ￣
ｃａꎬ Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｔｅｒｎａｔｕｍ 及 Ｏｐｈｉｏｇｌｏｓｓｕｍ ｃａｌｉ￣
ｆｏｒｎｉｃｕｍ)ꎮ 上述情况有望将来进一步对瓶儿小草

科其它成员的叶绿体基因测序而得到揭示ꎮ
先前的研究表明[４]ꎬ 在被子植物冠盖之下ꎬ

蕨类植物特别是薄囊蕨植物不仅没有趋于灭亡ꎬ 相

反出现了大规模的物种辐射ꎮ 随着对 ｒｂｃＬ 基

因[８ꎬ ９]和 ｐｓｂＡ 基因[１２] 等多种光合系统重要基因

的分子进化研究ꎬ 已经发现了蕨类植物出现适应性

进化的多种分子证据ꎮ 本研究结果表明ꎬ 蕨类植物

类群的 ＰＳＡＡ 蛋白中存在着 ６０ 个曾经受正选择的

氨基酸位点分布在蛋白的各个结构中ꎬ 占蛋白氨基

酸位点总数的 ８％ꎻ 与 ｒｂｃＬ 基因[９](模型 Ｍ８ꎬ 约

１􀆰８％)及 ｐｓｂＡ 基因[１２] (模型 Ｍ８ꎬ 约 １􀆰７８％) 相

比ꎬ ｐｓａＡ 基因编码产物 ＰＳＡＡ 蛋白中具有更多的

氨基酸位点经历了正选择ꎮ 今后借助已知叶绿体基

因组提供的大量基因编码区全长信息ꎬ 将可以推断

光合系统Ⅰ在蕨类植物获得进化优势动态过程中的

重要程度ꎮ 本研究结果表明通过 ｐｓａＡ 基因的适应

性进化ꎬ 蕨类植物的部分类群对光合系统Ⅰ进行了

内部调整ꎬ 这是蕨类植物类群为寻求自身物种繁衍

而积极响应环境改变的又一重要分子证据ꎮ 此结果

一方面印证了前人对蕨类植物进化潜力的推测ꎬ 另

一方面也为探讨上述潜力提供了新思路ꎬ 即广泛开

展对真叶植物各种光系统的分子进化研究ꎮ
仅由诸模型共同认定的正选择位点所组成的共

进化组(Ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐｓ)是 ＰＳＡＡ 蛋白质内

部氨基酸位点协同进化的分子证据ꎮ 如本研究中由

２９ 个正选择位点构成的 １６ 个共进化组(表 ４)所代

表的“共进化网络”揭示了蕨类植物类群中的光合

系统Ⅰꎬ 为了适应高大种子植物兴起而改变的光合

作用环境所呈现的进化动态ꎮ 今后随着对特定蕨类

植物类群ꎬ 如由被子植物兴起后幸存的合囊蕨科

(Ｍａｒａｔｔｉａｃｅａｅ)、 瓶尔小草科阴地蕨属(Ｂｏｔｒｙｃｈｉ￣
ｕｍ)等早期蕨类植物的深入研究ꎬ 将进一步揭示上

述适应性进化的内在规律ꎮ
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