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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Ⅱ型内含

子成熟酶蛋白 Ｋ(Ｍａｔｕｒａｓｅ Ｋꎬ ＭＡＴＫ)编码基因ｍａｔＫ 的进化趋势进行研究ꎮ 结果显示: ｍａｔＫ 基因在蕨类植物系

统学研究中具有一定的应用价值ꎬ 与 ｒｂｃＬ 基因和 ｐｓａＡ 基因联合后能显著提升系统发育树的可信度ꎻ 蕨类植物

ＭＡＴＫ 蛋白中存在少数曾经历正选择的位点ꎻ ＭＡＴＫ 蛋白内部有多对氨基酸位点共同构成共进化网络ꎮ 在被子植

物兴起环境改变后ꎬ ＭＡＴＫ 蛋白部分位点发生适应性进化ꎬ 通过位点间共进化网络协同作用方式提升蕨类植物

对新光合环境的适应能力ꎮ
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　 　 传统分类学观点认为蕨类植物一般分为松叶蕨

类(Ｗｈｉｓｋ ｆｅｒｎｓ)、 木贼类 (Ｈｏｒｓｅｔａｉｌｓ)、 石松类

(Ｌｙｃｏｐｏｄｓ)和真蕨类(Ｆｅｒｎｓ)４ 类ꎬ 其中前 ３ 类合

称拟 蕨 类 ( ｆｅｒｎ￣ａｌｌｉｅｓ )ꎬ 真 蕨 类 又 称 为 蕨 类

( ｆｅｒｎｓ) [１]ꎮ 随着分子生物学技术在蕨类植物系统

学研究中的广泛应用ꎬ 传统分类系统受到了分子数

据的冲击和检验ꎮ 基于形态学和分子序列证据ꎬ 植

物分类学家对原归于蕨类植物门(Ｐｔｅｒｉｄｏｐｈｙｔａ)的
物种进行了系统发育重排ꎬ 并以蕨类植物(Ｍｏｎｉｌｏ￣
ｐｈｙｔｅｓ)和石松类植物(Ｌｙｃｏｐｈｙｔｅｓ)为名将物种进

行重新区分[２ꎬ ３]ꎮ 新分类系统将蕨类植物分为 ４ 大

类群: 薄囊蕨(Ｌｅｐｔｏｓｐｏｒａｎｇｉａｔｅ)、 厚囊蕨(Ｅｕｓ￣
ｐｏｒａｎｇｉａｔｅ)、 木贼和松叶蕨[４]ꎮ 一般认为ꎬ 在被

子植物出现后ꎬ 蕨类植物逐渐失去生态上的优势地

位ꎬ 其物种多样性和丰度都急剧下降[５]ꎮ 然而ꎬ
研究发现ꎬ 随着被子植物的兴起ꎬ 部分蕨类植物因

适应阴生环境而出现大规模的物种辐射[６]ꎮ 目前ꎬ
蕨类植物适应新光合环境以及物种辐射现象所蕴藏

的分子机理尚未完全厘清ꎮ
植物适应新的光合环境时ꎬ 其在光合作用中起

关键作用的一些基因可能伴随着物种辐射而发生适

应性进化ꎮ 许可等[７] 研究发现ꎬ 树蕨类和其他蕨

类的 ｐｓｂＤ 基因进化趋势各异ꎻ 森林等[８] 和周媛

等[９]研究发现ꎬ 凤尾蕨科(Ｐｔｅｒｉｄａｃｅａｅ)植物旱生

分支、 水生分支和附生分支的 ｒｂｃＬ 基因受到不同

程度的选择压力ꎻ Ｓｅｎ 等[１０] 和吴筱娉等[１１] 对蕨类

植物光合系统核心蛋白编码基因的研究结果表明ꎬ
蕨类植物光合系统Ⅱ核心蛋白编码 ｐｓｂＡ 基因和光

合系统Ⅰ核心蛋白编码基因 ｐｓａＡ 呈现出不同的进

化趋势ꎻ Ｓｅｎ 等[１２ꎬ １３] 对裸子植物的研究发现ꎬ 其

ｒｂｃＬ 和 ｐｓｂＡ 基因也曾在正选择作用下发生了改

变ꎮ 物种的演化历程即是不断适应生存环境的过

程ꎬ 对其适应性进化的探究有利于理解物种进化潜

力及进化机理ꎮ
ｍａｔＫ 基因位于叶绿体 ｔｒｎＫ 基因的内含子中ꎬ

长约 １５００ ｂｐꎬ 编码一种成熟酶 Ｋꎬ 该成熟酶参与

叶绿体Ⅱ型内含子的剪切ꎬ 涉及对象包括 ｔｒｎＫ、
ｔｒｎＡ、 ｔｒｎＩ、 ａｔｐＦ 等基因的转录本ꎬ 对维持叶绿体

正常功能有重要意义[１４]ꎮ 有研究报道 ｍａｔＫ 基因

在蕨类植物系统学中能解决一些复杂类群的系统关

系问题[１５ꎬ １６]ꎬ 还有人提出将 ｍａｔＫ 和 ｒｂｃＬ 基因共

同作为蕨类植物的核心 ＤＮＡ 条形码[１７]ꎮ 在植物系

统学研究中ꎬ 基因全长序列往往包含更多的演化信

息ꎬ 能反映物种更真实的演化历史ꎮ 虽然目前

ｍａｔＫ 基因在蕨类植物中应用广泛ꎬ 但大多以

ｍａｔＫ 部分序列作为分子标记[１８－２０]ꎬ ｍａｔＫ 全长序

列的应用价值还有待研究ꎮ 另外ꎬ 最近的研究显示

ｐｓａＡ 基因的全序列在蕨类植物系统学研究中具有

应用潜力[１１]ꎬ 而 ｍａｔＫ、 ｒｂｃＬ 及 ｐｓａＡ 基因全序列

在系统发育重建中的效率仍需要进一步研究ꎮ
因此ꎬ 本研究对 ２５ 科 ４０ 种具有代表性的蕨

类植物 ｍａｔＫ 基因的编码区进行系统发育重建、 适

应性进化分析及共进化关系研究ꎬ 探究在“放松分

子钟”模型下ꎬ ｍａｔＫ 基因序列能否正确刻画蕨类

植物 ４ 大类群的演化关系ꎬ 并比较该基因与传统分

子标记 ｒｂｃＬ 基因、 新分子标记 ｐｓａＡ 基因及联合

数据集间所构建的系统发育树的可信度及效率ꎻ
探讨随着部分蕨类植物的物种辐射ꎬ ｍａｔＫ 基因

是否受到选择压力而发生适应性进化ꎻ 估算

ＭＡＴＫ 蛋白氨基酸位点间的共进化关系ꎬ 以期为

明晰蕨类植物适应环境变化的分子机制研究奠定

基础ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 样品情况

本研究选取 ４ 大类群 ２５ 科 ４０ 种蕨类植物的

ｍａｔＫ、 ｒｂｃＬ 及 ｐｓａＡ 基因编码区全长序列(表 １)ꎮ
其中ꎬ 阴地蕨 ( Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｔｅｒｎａｔｕｍ ( Ｔｈｕｎｂ.)
Ｓｗ.)、 华 东 阴 地 蕨 ( Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ
(Ｐｒａｎｔｌ) Ｕｎｄｅｒｗ.) 和蕨萁 ( Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｖｉｒｇｉｎｉａ￣
ｎｕｍ (Ｌ.) Ｓｗ.)共 ９ 条基因序列由测序方法获得ꎬ
测序标本具体信息见表 ２ꎻ 其他序列从 ＧｅｎＢａｎｋ
网站(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / )下载得到ꎮ
１􀆰 ２　 ＤＮＡ提取、 ＰＣＲ 扩增及测序

取新鲜叶片ꎬ 采用改良的 ＣＴＡＢ 法[２１] 提取总

ＤＮＡꎮ 使用 Ｐｒｉｍｅｒ Ｐｒｅｍｉｅｒ ５􀆰０ 软件分别设计

ｍａｔＫ、 ｒｂｃＬ 和 ｐｓａＡ 基因的特异性引物ꎮ ＰＣＲ 反

应体系为 ２５ mＬ 体系ꎬ 其中包括: ２ ×Ｔａｑ ＰＣＲ
Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ １２􀆰５ μＬꎬ 正、 反向引物(２􀆰５ μｍｏｌ / Ｌ)
各 １ mＬꎬ 总 ＤＮＡ １ mＬꎮ 扩增程序为: ９４℃预变性

５ ｍｉｎꎬ ９４℃ 变性 ３０ ｓꎬ ５２℃退火 ３０ ｓꎬ ７２℃延

伸 ６０ ｓꎬ 共 ３５ 个循环ꎻ 最后 ７２℃延伸 ５ ｍｉｎꎮ 对

阳性扩增产物进行测序ꎬ 序列采用ＭＥＧＡ ７􀆰０ 软件

进行拼接以获得相应的基因编码区全序列[２２]ꎮ

１１　 第 １ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 熊哲铭等: ４０ 种蕨类植物 ｍａｔＫ 基因的系统分类及分子进化研究
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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

ｍａｔＫ

ＧｅｎＢａｎｋ
登录号

ＧｅｎＢａｎｋ
ａｃｃ. ｎｏ.

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

ｒｂｃＬ

ＧｅｎＢａｎｋ
登录号

ＧｅｎＢａｎｋ
ａｃｃ. ｎｏ.

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

ｐｓａＡ

ＧｅｎＢａｎｋ
登录号

ＧｅｎＢａｎｋ
ａｃｃ. ｎｏ.

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

薄囊蕨
Ｌｅｐｔｏｓｐｏｒａｎｇｉａｔｅ

Ａｓｐｌｅｎｉａｃｅａｅ 长叶铁角蕨 Ａｓｐｌｅｎｉｕｍ
ｐｒｏｌｏｎｇａｔｕｍ Ｈｏｏｋ. ＮＣ＿０３５８３８ １５０６ ＮＣ＿０３５８３８ １４２８ ＮＣ＿０３５８３８ ２２５３

半边铁角蕨 Ｈｙｍｅｎａｓ￣
ｐｌｅｎｉｕｍ ｕｎｉｌａｔｅｒａｌｅ
(Ｌａｍ.) Ｈａｙａｔａ

ＮＣ＿０３５８５６ １４９７ ＮＣ＿０３５８５６ １４２８ ＮＣ＿０３５８５６ ２２５３

Ａｔｈｙｒｉａｃｅａｅ Ａｔｈｙｒｉｕｍ ｏｐａｃｕｍ (Ｄ.
Ｄｏｎ) Ｃｏｐｅｌ. ＮＣ＿０３５８４１ １５０６ ＮＣ＿０３５８４１ １４２８ ＮＣ＿０３５８４１ ２２５３

单叶对囊蕨 Ｄｅｐａｒｉａ
ｌａｎｃｅａ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｆｒａｓｅｒ￣
Ｊｅｎｋ.

ＮＣ＿０３５８４４ １５０６ ＮＣ＿０３５８４４ １４２８ ＮＣ＿０３５８４４ ２２５３

Ｂｌｅｃｈｎａｃｅａｅ
顶芽狗脊 Ｗｏｏｄｗａｒｄｉａ
ｕｎｉｇｅｍｍａｔａ (Ｍａｋｉｎｏ)
Ｎａｋａｉ

ＮＣ＿０２８５４３ １５０９ ＮＣ＿０２８５４３ １４２８ ＮＣ＿０２８５４３ ２２５３

Ａｕｓｔｒｏｂｌｅｃｈｎｕｍ
ｍｅｌａｎｏｃａｕｌｏｎ ( Ｂｒａｃｋ.)
Ｇａｓｐｅｒ ＆ Ｖ. Ａ. Ｏ. Ｄｉｔ￣
ｔｒｉｃｈ

ＮＣ＿０３５８４０ １５０３ ＮＣ＿０３５８４０ １４２８ ＮＣ＿０３５８４０ ２２５３

Ｃｉｂｏｔｉａｃｅａｅ 金毛狗 Ｃｉｂｏｔｉｕｍ
ｂａｒｏｍｅｔｚ (Ｌ.) Ｊ. Ｓｍ. ＮＣ＿０３７８９３ １５０９ ＮＣ＿０３７８９３ １４２８ ＮＣ＿０３７８９３ ２２５３

Ｃｙａｔｈｅａｃｅａｅ
桫椤 Ａｌｓｏｐｈｉｌａ ｓｐｉｎｕ￣
ｌｏｓａ (Ｗａｌｌ. ｅｘ Ｈｏｏｋ.)
Ｒ. Ｍ. Ｔｒｙｏｎ

ＮＣ＿０１２８１８ １５０３ ＮＣ＿０１２８１８ １４２８ ＮＣ＿０１２８１８ ２２５３

Ｃｙｓｔｏｐｔｅｒｉｄａｃｅａｅ Ｃｙｓｔｏｐｔｅｒｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
Ｃｈｉｎｇ ＮＣ＿０３５８４３ １５０３ ＮＣ＿０３５８４３ １４２８ ＮＣ＿０３５８４３ ２２５３

Ｄｅｎｎｓｔａｅｄｔｉａｃｅａｅ 欧洲蕨 Ｐｔｅｒｉｄｉｕｍ
ａｑｕｉｌｉｎｕｍ (Ｌ.) Ｋｕｈｎ ＮＣ＿０１４３４８ １４９４ ＮＣ＿０１４３４８ １４２８ ＮＣ＿０１４３４８ ２２５３

Ｄｉｐｌａｚｉｏｐｓｉｄａｃｅａｅ
川黔肠蕨 Ｄｉｐｌａｚｉｏｐｓｉｓ
ｃａｖａｌｅｒｉａｎａ (Ｈ.Ｃｈｒｉｓｔ)
Ｃ. Ｃｈｒ.

ＮＣ＿０３５８４７ １５１２ ＮＣ＿０３５８４７ １４２８ ＮＣ＿０３５８４７ ２２５３

Ｈｏｍａｌｏｓｏｒｕｓ ｐｙｃｎｏ￣
ｃａｒｐｏｓ (Ｓｐｒｅｎｇ.) Ｐｉｃ.
Ｓｅｒｍ.

ＮＣ＿０３５８５５ １５２４ ＮＣ＿０３５８５５ １４２８ ＮＣ＿０３５８５５ ２２５３

Ｄｒｙｏｐｔｅｒｉｄａｃｅａｅ
披针贯众 Ｃｙｒｔｏｍｉｕｍ
ｄｅｖｅｘｉｓｃａｐｕｌａｅ
(Ｋｏｉｄｚ.) Ｋｏｉｄｚ. ＆ Ｃｈｉｎｇ

ＮＣ＿０２８５４２ １５０３ ＮＣ＿０２８５４２ １４２８ ＮＣ＿０２８５４２ ２２５３

迷人鳞毛蕨 Ｄｒｙｏｐｔｅｒｉｓ
ｄｅｃｉｐｉｅｎｓ (Ｈｏｏｋ.)
Ｋｕｎｔｚｅ

ＮＣ＿０３５８５４ １５０６ ＮＣ＿０３５８５４ １４２８ ＮＣ＿０３５８５４ ２２５３

Ｄｉｃｋｓｏｎｉａｃｅａｅ Ｄｉｃｋｓｏｎｉａ ｓｑｕａｒｒｏｓａ
(Ｆｏｒｓｔ.) Ｓｗ. ＫＪ５６９６９８ １５０６ ＫＪ５６９６９８ １４２８ ＫＪ５６９６９８ ２２５３

Ｇｌｅｉｃｈｅｎｉａｃｅａｅ
Ｄｉｐｌｏｐｔｅｒｙｇｉｕｍ ｇｌａｕｃｕｍ
(Ｔｈｕｎｂ. ｅｘ Ｈｏｕｔｔ.)
Ｎａｋａｉ

ＮＣ＿０２４１５８ １５１８ ＮＣ＿０２４１５８ １４２８ ＮＣ＿０２４１５８ ２２５３

Ｌｙｇｏｄｉａｃｅａｅ 海金沙 Ｌｙｇｏｄｉｕｍ
ｊａｐｏｎｉｃｕｍ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｓｗ. ＮＣ＿０２２１３６ １５１８ ＮＣ＿０２２１３６ １４２８ ＮＣ＿０２２１３６ ２２５３

小叶海金沙 Ｌｙｇｏｄｉｕｍ
ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌｕｍ ( Ｃａｖ.)
Ｒ. Ｂｒ.

ＮＣ＿０３９３７８ １５１８ ＮＣ＿０３９３７８ １４２８ ＮＣ＿０３９３７８ ２２５３

Ｍａｒｓｉｌｅａｃｅａｅ 南国田字草 Ｍａｒｓｉｌｅａ
ｃｒｅｎａｔａ Ｃ. Ｐｒｅｓｌ ＮＣ＿０２２１３７ １５２７ ＮＣ＿０２２１３７ １４２８ ＮＣ＿０２２１３７ ２２５３

Ｏｎｏｃｌｅａｃｅａｅ 荚果蕨 Ｍａｔｔｅｕｃｃｉａ
ｓｔｒｕｔｈｉｏｐｔｅｒｉｓ (Ｌ.) Ｔｏｄ. ＮＣ＿０３５８５９ １５０６ ＮＣ＿０３５８５９ １４２８ ＮＣ＿０３５８５９ ２２５３

球子蕨 Ｏｎｏｃｌｅａ
ｓｅｎｓｉｂｉｌｉｓ Ｌ. ＮＣ＿０３５８６０ １５００ ＮＣ＿０３５８６０ １４２８ ＮＣ＿０３５８６０ ２２５３

２１ 植 物 科 学 学 报 第 ３８ 卷　
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续表 １

类别
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ

科名
Ｆａｍｉｌｙ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

ｍａｔＫ

ＧｅｎＢａｎｋ
登录号

ＧｅｎＢａｎｋ
ａｃｃ. ｎｏ.

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

ｒｂｃＬ

ＧｅｎＢａｎｋ
登录号

ＧｅｎＢａｎｋ
ａｃｃ. ｎｏ.

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

ｐｓａＡ

ＧｅｎＢａｎｋ
登录号

ＧｅｎＢａｎｋ
ａｃｃ. ｎｏ.

长度
Ｌｅｎｇｔｈ
(ｂｐ)

薄囊蕨
Ｌｅｐｔｏｓｐｏｒａｎｇｉａｔｅ

Ｏｓｍｕｎｄａｃｅａｅ Ｏｓｍｕｎｄａｓｔｒｕｍ ｃｉｎｎａ￣
ｍｏｍｅｕｍ (Ｌ.) Ｃ. Ｐｒｅｓｌ ＮＣ＿０２４１５７ １５４８ ＮＣ＿０２４１５７ １４２８ ＮＣ＿０２４１５７ ２２５３

Ｐｏｌｙｐｏｄｉａｃｅａｅ Ｐｏｌｙｐｏｄｉｕｍ ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａ
Ｄ. Ｃ. Ｅａｔｏｎ ＫＰ１３６８３２ １５０３ ＫＰ１３６８３２ １４２８ ＫＰ１３６８３２ ２２５３

Ｐｔｅｒｉｄａｃｅａｅ 碎米蕨 Ｃｈｅｉｌａｎｔｈｅｓ
ｌｉｎｄｈｅｉｍｅｒｉ Ｈｏｏｋ. ＮＣ＿０１４５９２ １５０３ ＮＣ＿０１４５９２ １４２８ ＮＣ＿０１４５９２ ２２５３

Ｃｅｒａｔｏｐｔｅｒｉｓ ｒｉｃｈａｒｄｉｉ
Ｂｒｏｎｇｎ. ＫＭ０５２７２９ １５０３ ＫＭ０５２７２９ １４２８ ＫＭ０５２７２９ ２２５３

Ｒｈａｃｈｉｄｏｓｏｒａｃｅａｅ 喜钙轴果蕨 Ｒｈａｃｈｉｄｏ￣
ｓｏｒｕｓ ｃｏｎｓｉｍｉｌｉｓ Ｃｈｉｎｇ ＮＣ＿０３５８６２ １４８８ ＮＣ＿０３５８６２ １４２８ ＮＣ＿０３５８６２ ２２５３

Ｓｃｈｉｚａｅａｃｅａｅ Ｓｃｈｉｚａｅａ ｐｅｃｔｉｎａｔａ (Ｌ.)
Ｓｗ. ＮＣ＿０３５８０８ １４７３ ＮＣ＿０３５８０８ １４２８ ＮＣ＿０３５８０８ ２２５３

Ｔｈｅｌｙｐｔｅｒｉｄａｃｅａｅ
普通针毛蕨 Ｍａｃｒｏｔｈｅ￣
ｌｙｐｔｅｒｉｓ ｔｏｒｒｅｓｉａｎａ (Ｇａｕ￣
ｄｉｃｈ.) Ｃｈｉｎｇ

ＮＣ＿０３５８５８ １５０６ ＮＣ＿０３５８５８ １４２８ ＮＣ＿０３５８５８ ２２５３

耳状紫柄蕨 Ｔｈｅｌｙｐｔｅｒｉｓ
ａｕｒｉｔａ (Ｈｏｏｋ.) Ｃｈｉｎｇ ＮＣ＿０３５８６１ １５０６ ＮＣ＿０３５８６１ １４２８ ＮＣ＿０３５８６１ ２２５３

Ｗｏｏｄｓｉａｃｅａｅ
耳羽岩蕨 Ｗｏｏｄｓｉａ
ｐｏｌｙｓｔｉｃｈｏｉｄｅｓ Ｄ. Ｃ.
Ｅａｔｏｎ

ＮＣ＿０３５８６５ １５０３ ＮＣ＿０３５８６５ １４２８ ＮＣ＿０３５８６５ ２２５３

厚囊蕨
Ｅｕｓｐｏｒａｎｇｉａｔｅ

Ｏｐｈｉｏｇｌｏｓｓｓａｃｅａｅ

七指蕨 Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏ￣
ｓｔａｃｈｙｓ ｚｅｙｌａｎｉｃａ (Ｌ.)
Ｈｏｏｋ.

ＫＭ８１７７８８ １５０３ ＫＭ８１７７８８ １４３１ ＫＭ８１７７８８ ２２５３

Ｍａｎｋｙｕａ ｃｈｅｊｕｅｎｓｉｓ
Ｂ. Ｙ. Ｓｕｎꎬ Ｍ.Ｈ.Ｋｉｍ ＆
Ｃ. Ｈ. Ｋｉｍ

ＮＣ＿０１７００６ １５００ ＮＣ＿０１７００６ １４３４ ＮＣ＿０１７００６ ２２５３

阴地蕨 Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｔｅｒ￣
ｎａｔｕｍ (Ｔｈｕｎｂ.) Ｓｗ. ＭＮ０３０１７０ １５００ ＭＮ０３０１７２ １４２８ ＭＮ０３０１７１ ２２５３

华东阴地蕨 Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ
ｊａｐｏｎｉｃｕｍ (Ｐｒａｎｔｌ)
Ｕｎｄｅｒｗ.

ＭＮ０３０１６７ １５００ ＭＮ０３０１６９ １４２８ ＭＮ０３０１６８ ２２５３

蕨萁 Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ
ｖｉｒｇｉｎｉａｎｕｍ (Ｌ.) Ｓｗ. ＭＮ０３０１７３ １５００ ＭＮ０３０１７５ １４２８ ＭＮ０３０１７４ ２２５３

Ｍａｒａｔｔｉａｃｅａｅ Ａｎｇｉｏｐｔｅｒｉｓ ａｎｇｕｓｔｉｆｏ￣
ｌｉａ Ｃ. Ｐｒｅｓｌ ＮＣ＿０２６３００ １５２１ ＮＣ＿０２６３００ １４２８ ＮＣ＿０２６３００ ２２５３

木贼类
Ｈｏｒｓｅｔａｉｌｓ Ｅｑｕｉｓｅｔａｃｅａｅ

木贼 Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ
ｈｙｅｍａｌｅ Ｌ. ＮＣ＿０２０１４６ １４６７ ＮＣ＿０２０１４６ １４２８ ＮＣ＿０２０１４６ ２２５３

问荆 Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ
ａｒｖｅｎｓｅ Ｌ. ＮＣ＿０１４６９９ １４７３ ＮＣ＿０１４６９９ １４２８ ＮＣ＿０１４６９９ ２２５３

松叶蕨类
Ｗｈｉｓｋ ｆｅｒｎｓ Ｐｓｉｌｏｔａｃｅａｅ

松叶蕨 Ｐｓｉｌｏｔｕｍ
ｎｕｄｕｍ (Ｌ.) Ｐ. Ｂｅａｕｖ. ＮＣ＿００３３８６ １５１２ ＮＣ＿００３３８６ １４２８ ＮＣ＿００３３８６ ２２５３

Ｔｍｅｓｉｐｔｅｒｉｓ ｅｌｏｎｇａｔａ
Ｄａｎｇｕｙ ＫＪ５６９６９９ １５１８ ＫＪ５６９６９９ １４２８ ＫＪ５６９６９９ ２２５３
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表 ２　 测序标本信息
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｓａｍｐｌｅｓ

种名
Ｓｐｅｃｉｅｓ

凭证标本号
Ｖｏｕｃｈｅｒ

ｓｐｅｃｉｍｅｎ ｎｏ.

标本采集地
Ｓａｍｐｌｉｎｇ
ｐｏｓｉｔｉｏｎ

ＮＣＢＩ 数据库信息　 ＮＣＢＩ ｄａｔａｂａｓｅ

基因名
Ｇｅｎｅ

ＧｅｎＢａｎｋ 登录号
Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ ｎｏ.

凭证标本保存处
Ｓｐｅｃｉｍｅｎ ｓｔｏｒａｇｅ

阴地蕨 Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｔｅｒｎａｔｕｍ ＹＪＤ０１ 湖北恩施
ｍａｔＫ ＭＮ０３０１７０
ｒｂｃＬ ＭＮ０３０１７２
ｐｓａＡ ＭＮ０３０１７１

湖北中医药大学

华东阴地蕨 Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ ＨＤ２０１ 湖北恩施
ｍａｔＫ ＭＮ０３０１６７
ｒｂｃＬ ＭＮ０３０１６９
ｐｓａＡ ＭＮ０３０１６８

湖北中医药大学

蕨萁 Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｖｉｒｇｉｎｉａｎｕｍ ＪＱ０１ 湖北荆门
ｍａｔＫ ＭＮ０３０１７３
ｒｂｃＬ ＭＮ０３０１７５
ｐｓａＡ ＭＮ０３０１７４

湖北中医药大学

１􀆰 ３　 序列数据

使用 ＭＥＧＡ ７􀆰０ 软件包中 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｗ(密码子)
方式进行序列比对ꎬ 比对后 ｍａｔＫ 基因数据集长度

为 １６２０ ｂｐꎬ ｒｂｃＬ 数据集长度为 １４３４ ｂｐꎬ ｐｓａＡ
数据集长度为 ２２５３ ｂｐꎮ 为了方便比较ꎬ 密码子位

点的编号参照欧洲蕨 (Ｐｔｅｒｉｄｉｕｍ ａｑｕｉｌｉｎｕｍ ( Ｌ.)
Ｋｕｈｎ.ꎬ ＮＣ＿０１４３４８)的基因序列ꎮ 构建以下 ７ 个

数据集: (１) 仅包括 ｍａｔＫ 编码区ꎻ (２) 仅包括

ｒｂｃＬ 编码区ꎻ (３)仅包括 ｐｓａＡ 编码区ꎻ (４)ｍａｔＫ
及 ｒｂｃＬ 编码区全长序列ꎻ (５)ｍａｔＫ 及 ｐｓａＡ 编码

区全长序列ꎻ (６) ｒｂｃＬ 及 ｐｓａＡ 编码区全长序列ꎮ
(７)联合 ｍａｔＫ、 ｒｂｃＬ 及 ｐｓａＡ 编码区全长序列ꎮ
多序列联合数据集通过将多基因编码区全序列首尾

相连得到ꎮ
１􀆰 ４　 统计分析

采用 ｊＭｏｄｅｌｔｅｓｔ ｖ２􀆰１􀆰１０ 软件分别选取上述 ７
个数据集的最适核苷酸进化模型[２３－２５]ꎮ 分别利用

ＢＥＡＳＴ ｖ１􀆰８􀆰４ 软件的 ＵＣＬＤ(ｕｎｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｌｏｇｎｏｒ￣
ｍａｌ 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 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)ꎻ 松叶蕨 (Ｐｓｉｌｏｔａｃｅａｅ) 和瓶尔小草 (Ｏｐｈｉｏ￣
ｇｌｏｓｓａｃｅａｅ) 的 ｔＭＲＣＡ 值为 １３５􀆰７ Ｍｙａ[１０]ꎮ 根据

ｊＭｏｄｅｌｔｅｓｔ ｖ２􀆰１􀆰１０ 软件所选取的 ＧＴＲ ＋ Ｉ ＋Ｇ 模

型ꎬ 在 ＢＥＡＵｔｉ ｖ１􀆰８􀆰４ 软件中设置贝叶斯迭代模

型ꎬ ｍａｔＫ、 ｒｂｃＬ 及 ｐｓａＡ 编码区数据集迭代计算

３ × １０８代ꎻ ｍａｔＫ ＋ ｒｂｃＬ、 ｍａｔＫ ＋ ｐｓａＡ 及 ｒｂｃＬ ＋
ｐｓａＡ 数据集迭代计算 ４ × １０８代ꎻ ｍａｔＫ ＋ ｒｂｃＬ ＋
ｐｓａＡ 联合数据集迭代计算 ５ × １０８代ꎬ 所有迭代运

算中每 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 ２００ 时ꎬ 确定运行达到收敛

终点ꎮ 将树结果导入 ＴｒｅｅＡｎｎｏｔａｔｏｒ ｖ１􀆰８􀆰４ 软件去

除最初 １０％的样本后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􀆰３ 软件展开 ７ 个数据集各自一致树

的拓扑结构ꎮ
利用 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)
进行位点适应性进化分析[２７]ꎮ 通过 ６ 个不同模型

估算 ｍａｔＫ 基因各位点的选择压力(ω 值)和后验概

率(Ｐ 值)ꎬ 检测各模型下 ｍａｔＫ 基因的正选择位点

(ω > １)、 中性位点(ω ＝ １)和负选择位点(ω <
１)ꎬ 再将正选择模型与相应的对照模型进行似然

率检测( ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｒａｔｉｏ ｔｅｓｔꎬ ＬＲＴ)ꎬ 通过比较模型

间差异的显著性来确定更合适的模型ꎬ 从而确定是

否存在正选择位点ꎮ 为了保证适应性进化分析的准

确性ꎬ 将 ｍａｔＫ 编码数据集中比对模糊及无法分析

的区域移除后ꎬ 得到包含 ５０２ 个氨基酸位点的

ｍａｔＫ 数据集ꎬ 再进行适应性进化分析ꎮ
利用 ＣＡＰＳ 软件分析蕨类植物蛋白质 ＭＡＴＫ

内部的共进化氨基酸位点ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 序列长度

本研究中 ｒｂｃＬ 和 ｐｓａＡ 基因较为保守ꎬ 而

ｍａｔＫ 基因长度差异较大ꎮ 除七指蕨(Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｓ￣
ｔａｃｈｙｓ ｚｅｙｌａｎｉｃａ (Ｌ.) Ｈｏｏｋ.)和 Ｍａｎｋｙｕａ ｃｈｅｊｕｅ￣
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ｎｓｉｓ Ｂ. Ｙ. Ｓｕｎꎬ Ｍ. Ｈ. Ｋｉｍ ＆ Ｃ. Ｈ. Ｋｉｍ 以外ꎬ 所

有物种的 ｒｂｃＬ 基因长均为 １４２８ ｂｐꎻ 所有物种的

ｐｓａＡ 基因长为 ２２５３ ｂｐꎻ 半数 ｍａｔＫ 基因的全长

序列为 １５０６ ｂｐꎬ 木贼(Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ ｈｙｅｍａｌｅ Ｌ.)的
ｍａｔＫ 基因长度最短(１４６７ ｂｐ)ꎬ Ｏｓｍｕｎｄａｓｔｒｕｍ
ｃｉｎｎａｍｏｍｅｕｍ (Ｌ.) Ｃ. Ｐｒｅｓｌ 的 ｍａｔＫ 基因长度最

长(１５４８ ｂｐ)ꎬ 说明蕨类植物 ｍａｔＫ 基因可能在进

化过程中发生了某种程度的插入或缺失事件ꎬ 可能

与部分蕨类植物 ｔｒｎＫ 基因的丢失有关ꎮ
２􀆰 ２　 基于 ７种数据集构建的蕨类植物系统发育关系

本研究利用贝叶斯法重建了蕨类植物系统发育

关系ꎬ 结果显示(图 １、 图 ２)ꎬ 不同数据集构建的

系统发育树的拓扑结构基本一致ꎬ 薄囊蕨、 木贼类

和松叶蕨类分别聚为一支ꎬ 而厚囊蕨出现了多歧分

Ｔ１: 普通针毛蕨(Ｍａｃｒｏｔｈｅｌｙｐｔｅｒｉｓ ｔｏｒｒｅｓｉａｎａ)ꎻ Ｔ２: 耳状紫柄蕨 ( Ｔｈｅｌｙｐｔｅｒｉｓ ａｕｒｉｔａ)ꎻ Ｂ２: 单叶对囊蕨 (Ｄｅｐａｒｉａ ｌａｎｃｅａ )ꎻ Ｂ１:
Ａｔｈｙｒｉｕｍ ｏｐａｃｕｍꎻ Ｎ１: 荚果蕨(Ｍａｔｔｅｕｃｃｉａ ｓｔｒｕｔｈｉｏｐｔｅｒｉｓ)ꎻ Ｎ２: 球子蕨(Ｏｎｏｃｌｅａ ｓｅｎｓｉｂｉｌｉｓ)ꎻ Ｃ２: Ａｕｓｔｒｏｂｌｅｃｈｎｕｍ ｍｅｌａｎｏｃａｕｌｏｎꎻ
Ｃ１: 顶芽狗脊(Ｗｏｏｄｗａｒｄｉａ ｕｎｉｇｅｍｍａｔａ)ꎻ Ｕ: 耳羽岩蕨(Ｗｏｏｄｓｉａ ｐｏｌｙｓｔｉｃｈｏｉｄｅｓ)ꎻ Ｒ: 喜钙轴果蕨(Ｒｈａｃｈｉｄｏｓｏｒｕｓ ｃｏｎｓｉｍｉｌｉｓ)ꎻ
Ｈ２: Ｈｏｍａｌｏｓｏｒｕｓ ｐｙｃｎｏｃａｒｐｏｓꎻ Ｈ１: 川黔肠蕨(Ｄｉｐｌａｚｉｏｐｓｉｓ ｃａｖａｌｅｒｉａｎａ)ꎻ Ａ２: 半边铁角蕨(Ｈｙｍｅｎａｓｐｌｅｎｉｕｍ ｕｎｉｌａｔｅｒａｌｅ)ꎻ Ａ１:
长叶铁角蕨 (Ａｓｐｌｅｎｉｕｍ ｐｒｏｌｏｎｇａｔｕｍ)ꎻ Ｆ: Ｃｙｓｔｏｐｔｅｒｉｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓꎻ Ｉ１: 披针贯众(Ｃｙｒｔｏｍｉｕｍ ｄｅｖｅｘｉｓｃａｐｕｌａｅ)ꎻ Ｉ２: 迷人鳞毛蕨
(Ｄｒｙｏｐｔｅｒｉｓ ｄｅｃｉｐｉｅｎｓ)ꎻ Ｐ: Ｐｏｌｙｐｏｄｉｕｍ ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａꎻ Ｇ: 欧洲蕨(Ｐｔｅｒｉｄｉｕｍ ａｑｕｉｌｉｎｕｍ)ꎻ Ｑ２: Ｃｅｒａｔｏｐｔｅｒｉｓ ｒｉｃｈａｒｄｉｉꎻ Ｑ１: 碎米蕨
(Ｃｈｅｉｌａｎｔｈｅｓ ｌｉｎｄｈｅｉｍｅｒｉ)ꎻ Ｄ: 金毛狗(Ｃｉｂｏｔｉｕｍ ｂａｒｏｍｅｔｚ)ꎻ Ｅ: 桫椤(Ａｌｓｏｐｈｉｌａ ｓｐｉｎｕｌｏｓａ )ꎻ Ｊ: Ｄｉｃｋｓｏｎｉａ ｓｑｕａｒｒｏｓａꎻ Ｍ: 南国田
字草(Ｍａｒｓｉｌｅａ ｃｒｅｎａｔａ)ꎻ Ｋ: Ｄｉｐｌｏｐｔｅｒｙｇｉｕｍ ｇｌａｕｃｕｍꎻ Ｌ１: 海金沙(Ｌｙｇｏｄｉｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ)ꎻ Ｌ２: 小叶海金沙(Ｌｙｇｏｄｉｕｍ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌ￣
ｌｕｍ)ꎻ Ｓ: Ｓｃｈｉｚａｅａ ｐｅｃｔｉｎａｔａꎻ Ｏ: Ｏｓｍｕｎｄａｓｔｒｕｍ ｃｉｎｎａｍｏｍｅｕｍꎻ Ｖ５: 蕨萁(Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｖｉｒｇｉｎｉａｎｕｍ)ꎻ Ｖ４: 华东阴地蕨(Ｂｏｔｒｙｃｈｉ￣
ｕｍ ｊａｐｏｎｉｃｕｍ)ꎻ Ｖ３: 阴地蕨(Ｂｏｔｒｙｃｈｉｕｍ ｔｅｒｎａｔｕｍ)ꎻ Ｖ１: 七指蕨(Ｈｅｌｍｉｎｔｈｏｓｔａｃｈｙｓ ｚｅｙｌａｎｉｃａ)ꎻ Ｖ２: Ｍａｎｋｙｕａ ｃｈｅｊｕｅｎｓｉｓ ꎻ Ｙ１:
松叶蕨(Ｐｓｉｌｏｔｕｍ ｎｕｄｕｍ)ꎻ Ｙ２: Ｔｍｅｓｉｐｔｅｒｉｓ ｅｌｏｎｇａｔａꎻ Ｗ: Ａｎｇｉｏｐｔｅｒｉｓ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａꎻ Ｘ２: 问荆(Ｅｑｕｉｓｅｔｕｍ ａｒｖｅｎｓｅ)ꎻ Ｘ１: 木贼(Ｅｑ￣
ｕｉｓｅｔｕｍ ｈｙｅｍａｌｅ)ꎮ
① ~ 􀃊􀁋􀁛代表通过贝叶斯算法得到的节点序号ꎬ 详见表 ３ꎮ 粗实线表示该分支后验概率大于 ９０％ꎬ 蓝色实线表示该分支后验概率在
７０％~９０％之间ꎮ
Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｉｒｃｌｅｓ ( ｉ􀆰 ｅ. ①－􀃊􀁋􀁛) ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｎｏｄｅｓ ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｆｒｏｍ Ｂａｙｅｓｉａｎ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ａｓ ｓｈｏｗｎ ｉｎ Ｔａｂｌｅ ３.
Ｔｈｉｃｋ ｌｉｎｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ９０％ ａｎｄ ｂｌｕｅ ｌｉｎｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ７０％ ａｎｄ ９０％.

图 １　 基于 ｍａｔＫ ＋ ｒｂｃＬ ＋ ｐｓａＡ联合数据集构建的蕨类植物系统发育树
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｆｒｏｍ ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｍａｔＫ ＋ ｒｃｂＬ＋ ｐｓａＡ ｄａｔａｓｅｔ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｂａｙｅｓｉａｎ ａｎａｌｙｓｉｓ
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A

B

C

D

E

F

Ａ: ｍａｔＫꎻ Ｂ: ｐｓａＡꎻ Ｃ: ｒｂｃＬꎻ Ｄ: ｍａｔＫ ＋ ｐｓａＡꎻ Ｅ: ｍａｔＫ ＋ ｒｂｃＬꎻ Ｆ: ｒｂｃＬ＋ ｐｓａＡꎮ 物种编号同图 １ꎮ 数字(例如ꎬ 图 ２: Ａ 中的 １ ~
７)代表各系统发育树中后验概率低于 ７０％的分支ꎮ 粗实线表示该分支后验概率大于 ９０％ꎬ 蓝色实线表示该分支后验概率在 ７０％~
９０％之间ꎬ 红色虚线表示该分支后验概率低于 ７０％ꎮ
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｎｕｍｂｅｒ ｉｓ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｗｉｔｈ Ｆｉｇ. １. Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒｓ (ｅ􀆰 ｇ. １－７ ｉｎ Ｆｉｇ. ２: Ａ) ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ
ｗｈｏｓｅ ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｉｓ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ７０％ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｉｃｋ ｌｉｎｅｓꎬ ｂｌｕｅ ｌｉｎｅｓꎬ ａｎｄ ｒｅｄ ｄｏｔｔｅｄ ｌｉｎｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ
ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ９０％ꎬ ｂｅｔｗｅｅｎ ７０％ ａｎｄ ９０％ꎬ ａｎｄ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ ７０％ꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 ２　 基于贝叶斯算法根据 ６ 个数据集分别构建的蕨类植物系统发育树
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｓｉｘ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅｓ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｆｒｏｍ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｄａｔａｓｅｔｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｂａｙｅｓｉａｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

化ꎬ 提示厚囊蕨可能不是单系类群ꎮ 在蕨类植物系

统发育关系重建过程中ꎬ 低后验概率分支可能会产

生错误的分类结果ꎬ 如同属于蹄盖蕨科 (Ａｔｈｙｒｉ￣
ａｃｅａｅ)的单叶对囊蕨(Ｄｅｐａｒｉａ ｌａｎｃｅａ (Ｔｈｕｎｂ.)
Ｆｒａｓｅｒ￣Ｊｅｎｋ.) 和 Ａｔｈｙｒｉｕｍ ｏｐａｃｕｍ ( Ｄ. Ｄｏｎ )
Ｃｏｐｅｌ. 并未聚为一支(图 ２: Ａ)ꎮ ７ 个数据集中ꎬ
ｍａｔＫ ＋ ｒｂｃＬ ＋ ｐｓａＡ 构建的系统发育关系具有最

高的可信度 (图 １ꎬ 所有分支后验概率均大于

７０％)ꎬ 其余 ６ 个数据集包含后验概率较低分支

(后验概率低于 ７０％)的个数由多到少依次为 ｒｂｃＬ
(图 ２: Ｃꎬ ８ 个分支)、 ｍａｔＫ (图 ２: Ａꎬ ７ 个分

支)、 ｐｓａＡ (图 ２: Ｂꎬ ５ 个分支)、 ｍａｔＫ＋ｐｓａＡ
(图 ２: Ｄꎬ ４ 个分支)、 ｍａｔＫ ＋ ｒｂｃＬ (图 ２: Ｅꎬ ２
个分支)和 ｒｂｃＬ＋ｐｓａＡ 数据集(图 ２: Ｆꎬ ２ 个分

支)ꎮ 结果说明: (１)ｍａｔＫ 在蕨类植物系统发育关

系构建中潜力可能不如新分子标记基因 ｐｓａＡꎬ 但
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相对传统的 ｒｂｃＬ 基因更有开发价值ꎻ (２)多基因

位点联合(ｍａｔＫ ＋ ｒｂｃＬ ＋ ｐｓａＡ)能显著提高系统

发育关系构建的可信度ꎮ
研究发现ꎬ 瓶尔小草科阴地蕨属 (Ｂｏｔｒｙｃｈｉ￣

ｕｍ)的 ３ 个成员(Ｂ. ｔｅｒｎａｔｕｍ、 Ｂ. ｊａｐｏｎｉｃｕｍ、 Ｂ.
ｖｉｒｇｉｎｉａｎｕｍ)在各个数据集构建的系统发育关系中

均以较高的后验概率聚为一支ꎬ 其分歧时间估算值

分别为: ５３􀆰４６ Ｍｙａ(ｍａｔＫ)、 ５６􀆰３９ Ｍｙａ( ｒｂｃＬ)、
４８􀆰１８ Ｍｙａ(ｐｓａＡ)、 ５０􀆰６４ Ｍｙａ(ｍａｔＫ ＋ ｐｓａＡ)、
５３􀆰０６ Ｍｙａ (ｍａｔＫ ＋ ｒｂｃＬ)、 ５０􀆰８４ Ｍｙａ ( ｒｂｃＬ ＋
ｐｓａＡ)、 ５１􀆰９７ Ｍｙａ (ｍａｔＫ ＋ ｒｂｃＬ ＋ ｐｓａＡ) (表

３)ꎮ 分歧时间估算值均指向阴地蕨属植物在古近

表 ３　 依据“放松分子钟”ＵＣＬＤ模型估算各节点的参数值
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｖａｌｕｅｓ ａｔ ｅａｃｈ ｎｏｄｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＵＣＬＤ ｒｅｌａｘｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｃｋ ｍｏｄｅｌ

节点
Ｎｏｄｅ

最近共同祖先时间
ｔＭＲＣＡ

地质年代　 Ｇｅｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｉｍｅｓｃａｌｅ

纪 Ｐｅｒｉｏｄ 世 Ｅｐｏｃｈ 期 Ａｇｅ

后验概率
Ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ

(％)
１ ３１８.５９ 石炭纪 Ｃａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓ 宾夕法尼亚世 Ｐｅｎｎｓｙｌｖａｎｉａｎ 巴什基尔期 Ｂａｓｈｋｉｒｉａｎ １００
２ ２９９.８９ 石炭纪 Ｃａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓ 宾夕法尼亚世 Ｐｅｎｎｓｙｌｖａｎｉａｎ 格舍尔期 Ｇｚｈｅｌｉａｎ １００
３ ２４１.９０ 三叠纪 Ｔｒｉａｓｓｉｃ 中三叠纪 Ｍｉｄｄｌｅ 拉丁期 Ｌａｄｉｎｉａｎ １００
４ ２３１.７３ 三叠纪 Ｔｒｉａｓｓｉｃ 晚三叠纪 Ｌａｔｅ 卡尼期 Ｃａｒｎｉａｎ ９６.７３
５ ２１１.０６ 三叠纪 Ｔｒｉａｓｓｉｃ 晚三叠纪 Ｌａｔｅ 诺利期 Ｎｏｒｉａｎ １００
６ ２００.１６ 侏罗纪 Ｊｕｒａｓｓｉｃ 早侏罗纪 Ｅａｒｌｙ 赫塘期 Ｈｅｔｔａｎｇｉａｎ ７３.７２
７ １６３.３４ 侏罗纪 Ｊｕｒａｓｓｉｃ 晚侏罗纪 Ｌａｔｅ 牛津期 Ｏｘｆｏｒｄｉａｎ １００
８ １４３.８６ 白垩纪 Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ 早白垩纪 Ｅａｒｌｙ 贝利阿斯期 Ｂｅｒｒｉａｓｉａｎ １００
９ １４１.４９ 白垩纪 Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ 早白垩纪 Ｅａｒｌｙ 贝利阿斯期 Ｂｅｒｒｉａｓｉａｎ １００

１０ １３５.７１ 白垩纪 Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ 早白垩纪 Ｅａｒｌｙ 凡兰吟期 Ｖａｌａｎｇｉｎｉａｎ １００
１１ １１１.８４ 白垩纪 Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ 早白垩纪 Ｅａｒｌｙ 阿尔布期 Ａｌｂｉａｎ １００
１２ １０３.２６ 白垩纪 Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ 早白垩纪 Ｅａｒｌｙ 阿尔布期 Ａｌｂｉａｎ ９２.２９
１３ ７７.８１ 白垩纪 Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ 晚白垩纪 Ｌａｔｅ 坎帕期 Ｃａｍｐａｎｉａｎ １００
１４ ７７.４７ 白垩纪 Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ 晚白垩纪 Ｌａｔｅ 坎帕期 Ｃａｍｐａｎｉａｎ １００
１５ ６７.５１ 白垩纪 Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ 晚白垩纪 Ｌａｔｅ 马斯特里赫特期Ｍａａｓｔｒｉｃｈｔｉａｎ １００
１６ ６４.９２ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 古新世 Ｐａｌｅｏｃｅｎｅ 丹尼期 Ｄａｎｉａｎ ８０.８５
１７ ６１.６２ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 古新世 Ｐａｌｅｏｃｅｎｅ 丹尼期 Ｄａｎｉａｎ ９９.３９
１８ ５７.５６ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 古新世 Ｐａｌｅｏｃｅｎｅ 坦尼特期 Ｔｈａｎｅｔｉａｎ １００
１９ ５７.１１ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 古新世 Ｐａｌｅｏｃｅｎｅ 坦尼特期 Ｔｈａｎｅｔｉａｎ ９９.９９
２０ ５６.４５ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 古新世 Ｐａｌｅｏｃｅｎｅ 坦尼特期 Ｔｈａｎｅｔｉａｎ １００
２１ ５２.６９ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 始新世 Ｅｏｃｅｎｅ 伊普雷斯期 Ｙｐｒｅｓｉａｎ １００
２２ ５１.９７ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 始新世 Ｅｏｃｅｎｅ 伊普雷斯期 Ｙｐｒｅｓｉａｎ １００
２３ ４９.０３ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 始新世 Ｅｏｃｅｎｅ 伊普雷斯期 Ｙｐｒｅｓｉａｎ ９８.４１
２４ ４５.５８ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 始新世 Ｅｏｃｅｎｅ 鲁帝特期 Ｌｕｔｅｔｉａｎ ９８.８１
２５ ４４.７５ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 始新世 Ｅｏｃｅｎｅ 鲁帝特期 Ｌｕｔｅｔｉａｎ １００
２６ ３８.３７ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 始新世 Ｅｏｃｅｎｅ 巴尔通期 Ｂａｒｔｏｎｉａｎ １００
２７ ３６.７６ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 始新世 Ｅｏｃｅｎｅ 普利亚本期 Ｐｒｉａｂｏｎｉａｎ ９９.９９
２８ ３６.２５ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 始新世 Ｅｏｃｅｎｅ 普利亚本期 Ｐｒｉａｂｏｎｉａｎ １００
２９ ３５.７６ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 始新世 Ｅｏｃｅｎｅ 普利亚本期 Ｐｒｉａｂｏｎｉａｎ ８６.６７
３０ ３５.５７ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 始新世 Ｅｏｃｅｎｅ 普利亚本期 Ｐｒｉａｂｏｎｉａｎ １００
３１ ３２.４４ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 渐新世 Ｏｌｉｇｏｃｅｎｅ 鲁培尔期 Ｒｕｐｅｌｉａｎ １００
３２ ３０.５３ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 渐新世 Ｏｌｉｇｏｃｅｎｅ 鲁培尔期 Ｒｕｐｅｌｉａｎ １００
３３ ２７.０５ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 渐新世 Ｏｌｉｇｏｃｅｎｅ 夏特期 Ｃｈａｔｔｉａｎ １００
３４ ２６.７２ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 渐新世 Ｏｌｉｇｏｃｅｎｅ 夏特期 Ｃｈａｔｔｉａｎ １００
３５ ２４.２１ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 渐新世 Ｏｌｉｇｏｃｅｎｅ 夏特期 Ｃｈａｔｔｉａｎ １００
３６ ２３.１６ 古近纪 Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ 渐新世 Ｏｌｉｇｏｃｅｎｅ 夏特期 Ｃｈａｔｔｉａｎ １００
３７ １４.１９ 近新纪 Ｎｅｏｇｅｎｅ 中新世 Ｍｉｏｃｅｎｅ 兰哥期 Ｌａｎｇｈｉａｎ １００
３８ ０.４６ 第四纪 Ｑｕａｔｅｒｎａｒｙ 更新世 Ｐｌｅｉｓｔｏｃｅｎｅ 卡拉布里期 Ｃａｌａｂｒｉａｎ １００
３９ ０.０６ 第四纪 Ｑｕａｔｅｒｎａｒｙ 更新世 Ｐｌｅｉｓｔｏｃｅｎｅ 卡拉布里期 Ｃａｌａｂｒｉａｎ ９９.１５

　 　 注: 节点序号如图 １ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｎｏｄｅ ｎｕｍｂｅｒ ｓｅｅ Ｆｉｇ􀆰 １.

７１　 第 １ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 熊哲铭等: ４０ 种蕨类植物 ｍａｔＫ 基因的系统分类及分子进化研究

© Plant Science Journal    http://www.plantscience.cn



纪始新世伊普雷斯期发生了较大规模的物种分化

(图 １、 图 ２)ꎮ
２􀆰 ３　 蕨类植物 ＭＡＴＫ蛋白正选择位点的估算

本研究对蕨类植物 ４ 大类群 ２５ 科 ４０ 个物种

的 ｍａｔＫ 基因数据集ꎬ 估算了不同模型对应的对数

似然值( ｌｎＬ) 和参数估测值ꎮ 模型 Ｍ２ａ (选择)、
Ｍ５(γ)和 Ｍ８(β 和 ω)均允许 ω 取值大于 １ꎬ 并通

过估算寻找其位置(表 ４)ꎮ 经 ＬＲＴ 检验后发现ꎬ
Ｍ２ａ 和 Ｍ８ 均比其对照模型更符合所分析的数据

(表 ５)ꎬ 其原假设模型在显著性水平 Ｐ ＝ １％之下

被极显著拒绝ꎮ
在后验概率大于 ９５％的水平上ꎬ 模型 Ｍ２ａ 及

Ｍ８ 中均发现了一致的 ４ 个正选择位点ꎬ 即: ２２Ｉ、
２４Ｓ、 ２６７Ｙ 和 ４６５Ｖ(表 ４)ꎮ 模型 Ｍ２ａ、 模型 Ｍ５
及模型 Ｍ８ 的 ＮＥＢ(Ｎａïｖｅ Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ)分析

结果如图 ３、 图 ４ 所示ꎮ 模型 Ｍ２ａ、 模型 Ｍ５ 及模

型 Ｍ８ 均认为 ８９Ｑ 存在正选择ꎬ 模型 Ｍ２ａ 认为其

受到选择压力的概率为 Ｐ ＝ ０􀆰９５９ꎬ ω ＝ １􀆰９６ꎻ 模

型 Ｍ５ 认为该位点受到选择压力的概率为 Ｐ ＝
０􀆰９９１ꎬ ω ＝ １􀆰６５ꎻ 模型 Ｍ８ 认为该位点受选择压

力的概率为 Ｐ ＝ ０􀆰９４６ꎬ ω ＝ １􀆰５２ꎮ
２􀆰 ４　 蕨类植物 ＭＡＴＫ蛋白的重要共进化位点

本研究通过共进化分析鉴定到 ２ 个共进化组和

１９ 个共进化对(表 ６)ꎮ ２ 个共进化组分别为: ４３~
３８３~４１７ 和 ４３~４１７~４２４ꎮ 所有共进化对中有 ８
个的 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值大于 ９５％ꎬ 其中共进化对 ４５ ~
４５８ 和 １４５ ~２６４ 的 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值大于 ９９％ꎮ 共进

化对 １３３~３６７ 有较高的相关系数(大于 ９９􀆰９％)ꎬ
表明这两个位点联系非常紧密ꎬ 一个位点发生改变

后ꎬ 另一个位点可以通过共进化方式进行补偿突

表 ４　 ＭＡＴＫ蛋白中的正选择氨基酸位点及其参数估测值
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｓｉｔｅｓ ｏｆ ＭＡＴＫ ｐｒｏｔｅｉｎ

模型
Ｍｏｄｅｌ

参数数量
Ｎｏ. ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

对数似然值
ｌｎＬ

参数估计值
Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒ

正选择位点
Ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｓｉｔｅ

Ｍ１ａ: 近中性 Ｎｅａｒ ｎｅｕｔｒａｌ ４２ －３２ ４５６.５６
ｐ０ ＝ ０.３３７４２ꎬ ω０ ＝ ０.２２６７８ꎻ
ｐ１ ＝ ０.６６２５８ꎬ ω１ ＝ １ 不允许 Ｎｏｔ ａｌｌｏｗｅｄ

Ｍ２ａ: 选择 Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ４４ －３２ ４３６.０５
ｐ０ ＝ ０.３０９０５ꎬ ω０ ＝ ０.２１８２１ꎻ
ｐ１ ＝ ０.６３０５３ꎬ ω１ ＝ １ꎻ
ｐ２ ＝ ０.０６０４１ꎬ ω２ ＝ ２.００１９２

２２Ｉ、 ２４Ｓ、 ８９Ｑ、 ２６７Ｙ、 ４６５Ｖ

Ｍ５: γ ４２ －３２ ３７９.２０ ａ ＝ １.６７５７５ꎬ ｂ ＝ ２.４６５９６
２２Ｉ、 ２４Ｓ、 ８９Ｑ、 １１６Ｄ、
２００Ｑ、 ２３８Ｖ、 ２６７Ｙ、 ４６５Ｖ、
４７２Ｄ、 ４９１Ｇ、 ４９２Ａ

Ｍ７: β ４２ －３２ ３７０.３６ ｐ ＝ ０.７３６３８ꎬ ｑ ＝ ０.４４９２２ 不允许 Ｎｏｔ ａｌｌｏｗｅｄ

Ｍ８: β 和 ω ４４ －３２ ３５７.６７
ｐ０ ＝ ０.９０３６９ꎬ ｐ ＝ ０.７０９２９ꎻ
ｑ ＝ ０.５３０６１ꎬ ｐ１ ＝ ０.０９６３１ꎬ
ω ＝ １.５５７１４

２２Ｉ、 ２４Ｓ、 ２６７Ｙ、 ４６５Ｖ

Ｍ８ａ: β 和 ωꎬ且 ω＝１ ４３ －３２ ３７０.６５
ｐ０ ＝ ０.６７１４８ꎬ ｐ ＝ ０.８５１７４ꎻ
ｑ ＝ １.０３９６３ꎬ ｐ１ ＝ ０.３２８５２ꎬ
ω ＝ １

不允许 Ｎｏｔ ａｌｌｏｗｅｄ

　 　 注: 仅列入后验概率大于 ９５％的正选择位点ꎬ 估算结果以 Ｎａïｖｅ ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ(ＮＥＢ)分析为准ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｏｎｌｙ ｓｉｔｅｓ ｗｉｔｈ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｉｅｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ９５％ ａｒｅ ｌｉｓｔｅｄ. Ａｌｌ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｎａïｖｅ ｅｍｐｉｒｉｃａｌ Ｂａｙｅｓ (ＮＥＢ) ａｎａｌｙｓｉｓ.

表 ５　 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 ５　 Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｒａｔｉｏ ｔｅｓｔ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅａｃｈ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｎｕｌｌ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ｍｏｄｅｌ (２ΔｌｎＬ)

模型比较
Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｏｄｅｌｓ ２ΔｌｎＬ ｄ􀆰 ｆ. c２

１％

Ｍ１ａ ｖｓ. Ｍ２ａ ４１.０２ ２ ９.２１０３
Ｍ７ ｖｓ. Ｍ８ ２５.３８ ２ ９.２１０３
Ｍ８ａ ｖｓ. Ｍ８ ２５.９６ １ ６.６３４９
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图 ３　 ３ 种模型 ＮＥＢ算法下估算 ＭＡＴＫ蛋白各位点的 ω值
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图 ４　 ３ 种模型 ＮＥＢ算法下估算 ＭＡＴＫ蛋白各位点 ω值大于 １(即正选择)的后验概率
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｉｅｓ ｏｆ ω ｖａｌｕｅｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ １ (ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｓｅｌｅｃｔｅｄ) ａｔ ｅａｃｈ ｓｉｔｅ ｏｆ ＭＡＴＫ

ｐｒｏｔｅｉｎ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＮＥＢ ａｎａｌｙｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｒｅｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｄｅｌｓ
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表 ６　 ＭＡＴＫ蛋白内部共进化对位点及参数
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｐａｉｒｓ ｏｆ ＭＡＴＫ ｐｒｏｔｅｉｎ

共进化对
Ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｐａｉｒ

１ 号氨基酸位点
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｉｔｅ １

２ 号氨基酸位点
Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｉｔｅ ２

相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ (％)

Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ
(％)

１ ２７Ｆ １２４Ｎ ８１.４２ ９４.４７
２ ４０Ｙ ２８５Ｉ ９２.７２ ９５.７３
３ ４１Ｓ ７０Ｇ ７６.７９ ９１.０２
４ ４３Ａ ３８３Ｓ ８２.７８ ９５.５５
５ ４３Ａ ４１７Ｓ ８１.８５ ９３.７０
６ ４３Ａ ４２４Ｇ ７５.６７ ９２.２９
７ ４５Ｋ ４５８Ｅ ８２.６４ ９９.３１
８ ８４Ｅ ３８３Ｓ ８３.８６ ９５.１９
９ １０１Ｇ ４５２Ｑ ７８.９１ ９２.８９

１０ １２１Ｋ ３３０Ｆ ７２.３８ ９１.８６
１１ １３３Ｈ ３６７Ｐ ９９.９８ ９５.０９
１２ １３５Ｌ ４５８Ｅ ７１.４５ ９４.８８
１３ １４５Ｋ ２６４Ｖ ７７.７５ ９９.０７
１４ １８３Ｖ ２６１Ａ ７０.２６ ９０.２２
１５ ２４８Ｋ ４２２Ｒ ６７.０３ ９２.４３
１６ ２８２Ｋ ３０９Ｆ ７５.７２ ９１.７９
１７ ３８３Ｓ ４１７Ｓ ８６.０７ ９１.８０
１８ ４１７Ｓ ４２４Ｇ ７１.１６ ９５.１８
１９ ４２２Ｒ ４２３Ｄ ８０.９６ ９８.１６

变ꎬ 以维持蛋白质特定的功能ꎮ

３　 讨论

在系统发育关系的构建中ꎬ ｍａｔＫ 虽不如

ｐｓａＡ 基因ꎬ 但要优于传统的 ｒｂｃＬ 基因ꎬ 具有一

定的应用价值ꎮ 另外ꎬ 联合数据集进行系统发育关

系重建的可信度比单基因数据集更高ꎬ 将来利用多

基因联合数据集对蕨类植物系统发育关系进行研究

能更加真实的了解蕨类植物的进化动态ꎮ
本研究中ꎬ 阴地蕨属的 ３ 个成员 (Ｂ. ｔｅｒｎａ￣

ｔｕｍ、 Ｂ. ｊａｐｏｎｉｃｕｍ 和 Ｂ. ｖｉｒｇｉｎｉａｎｕｍ)以较高后验

概率聚为一支ꎬ 其中阴地蕨先发生分歧ꎬ 该分支后

验概率为 Ｐ ＝ １００％(图 １ꎬ 节点 ３８)ꎬ 分歧时间为

０􀆰４６ Ｍｙａ(第四纪更新世卡拉布里期)ꎬ 华东阴地

蕨与蕨萁互为姊妹群ꎬ 后验概率为 Ｐ ＝ ９９􀆰１５％
(图 １ꎬ 节点 ３９)ꎬ 分歧时间为 ０􀆰０６ Ｍｙａ(第四纪

更新世卡拉布里期)ꎮ 阴地蕨属 ３ 个物种的分化事

件均发生在第四纪更新世卡拉布里期ꎬ 说明该时期

的环境因素可能导致阴地蕨属植物发生物种分化ꎬ
今后有望通过对其他阴地蕨属物种深入研究来进行

验证ꎮ
研究表明ꎬ ｍａｔＫ 基因在被子植物、 裸子植

物、 石松类植物和苔藓类植物中均发生过适应性进

化[２８ꎬ ２９]ꎬ 而王博等[３０] 未在蕨类植物中发现 ｍａｔＫ

基因的正选择信号ꎮ 本研究发现ꎬ 蕨类植物 ｍａｔＫ

基因存在具备统计学显著性的正选择信号ꎬ 出现这

种差异的原因可能和早先有关蕨类植物 ｐｓａＡ 基因

的研究类似: 第一ꎬ 之前关于 ｍａｔＫ 适应性进化研

究的物种数目太少而出现假阴性结果ꎻ 第二ꎬ
ｍａｔＫ 基因中的正选择信号可能来自本研究中新增

加的物种ꎬ 特别是阴地蕨属的 ３ 个物种ꎮ 上述情况

有望将来进一步对阴地蕨属其他成员的叶绿体基因

组测序而得到揭示ꎮ
研究表明ꎬ ＭＡＴＫ 蛋白处于强烈的进化限制

中ꎬ 其二级结构非常保守[３１]ꎮ 与其他光合作用重

要基因相比ꎬ 蕨类植物 ｍａｔＫ 基因中经历正选择的

氨基酸位点较少ꎬ 这可能与 ＭＡＴＫ 蛋白的结构和

功能高度保守有关ꎮ 将来对这些正选择位点(模型

Ｍ８ꎬ 位点 ２２、 ２４、 ２６７ 和 ４６５)的研究可望能解释

叶绿体Ⅱ型内含子剪切酶结构和功能的变化ꎮ
氨基酸位点协同进化是在蛋白质中和蛋白质间

普遍存在的现象ꎮ 本研究发现 ＭＡＴＫ 蛋白内存在

的 １８ 对共进化氨基酸位点ꎬ 其中共进化对 ４５ ~
４５８ 和 １４５~２６４ 在蕨类植物 ＭＡＴＫ 蛋白的进化历

程中可能起到重要作用(Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 值大于 ９９％)ꎮ
值得注意的是ꎬ ＭＡＴＫ 蛋白并没有像 ＰＳＡＡ 蛋白一
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样通过正选择位点形成共进化组来调整蛋白的适合

度( ｆｉｔｎｅｓｓ)ꎬ 这可能与 ｍａｔＫ 基因进化速率有关ꎮ
随着今后对特定蕨类植物类群ꎬ 如阴地蕨属的深入

研究ꎬ 将进一步揭示叶绿体基因适应性进化的内在

规律ꎮ
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