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摘 要：广义锦葵科（Malvaceae s.l.）Malvatheca 分支（含锦葵亚科和木棉亚科）具有重要

经济和生态价值，但其内部系统发育关系存在争议，特别是绵绒树族、轻木族和南瓜榄族的

系统位置。目前，Malvatheca分支的质体基因组多样性演化还缺乏较为全面的研究。该研究

整合了Malvatheca 分支 8族 38 属 142种的质体全基因组数据，包括新组装 77个质体基因

组，开展了质体基因组比较及系统发育分析。结果表明：(1) Malvatheca分支的质体基因组

大小变化范围为 156 701~163 741 bp，其变化主要受反向重复(IR)区长度与重复序列的数量

影响。(2)通过分析 IR和 SC区域边界基因的差异确定了 4种 IR边界类型，其中类型Ⅲa被

推断为Malvatheca分支的祖先结构类型，相似的 IR区收缩和扩张事件在该分支演化过程中

独立发生多次。(3)锦葵亚科和木棉亚科分别检测到 8 个高变区，其中 trnSGCU-trnGUCC、

petA-psbJ、ndhD-ccsA及 ycf1为 2个亚科共有高变区。此外，trnSGCU-trnGUCC、ycf1及常用

分子标记 ndhF在 2 个亚科中均表现出较强的系统发育分辨力。(4)基于质体全基因组矩阵

（WGM）和编码序列矩阵（CDS）的系统发育拓扑结构基本一致，为Malvatheca分支提供

了可靠的系统发育框架。结果显示Malvatheca 分支早期演化形成 4个分支，其中绵绒树族

为最早分化类群，随后为轻木族，锦葵亚科与木棉亚科互为姐妹。此外，猴面包树族、木棉

族、木槿属和黄花稔属均非单系，这些类群的组成和分类学处理仍需进一步研究。该研究利

用迄今为止取样最广泛的质体基因组数据集，揭示了Malvatheca 分支内部的主要系统发育

关系，并为理解该分支质体基因组特征与演化提供了新的见解。
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Abstract: The Malvatheca clade (encompassing Malvoideae and Bombacoideae within

Malvaceae s.l.) possesses significant economic and ecological importance. However, the

phylogenetic relationships within this clade have remained controversial, particularly concerning

the phylogenetic placement of Fremontodendreae, Ochromeae and Matisieae. Moreover,

comprehensive analyses of plastome structural variations and evolution within this clade remain

poorly investigated. To resolve these research gaps, this study incorporated the plastomes from

142 species representing 8 tribes and 38 genera of the Malvatheca clade, including 77 plastomes

newly de novo assembled. We performed comparative genomic and phylogenetic analyses using

the plastome datasets yielding the following key findings: (1) The plastome size in the Malvatheca

clade exhibit variation ranging from 156 701 bp to 163 741 bp, primarily attributed to differential

lengths in the reverse repetition (IR) region and varying numbers of repetitive sequences. (2) Four

IR boundary types were identified through analysis of gene variation at IR/SC junctions. The Type

IIIa is inferred as the ancestral structure of the plastome within the Malvatheca clade, with

identical IR expansion/contraction events evolving convergently multiple times during its

diversification. (3) Eight highly variable regions were detected in both Malvoideae and

Bombacoideae, with trnSGCU-trnGUCC, petA-psbJ, ndhD-ccsA and ycf1 being common to both

clades. Notably, trnSGCU-trnGUCC, ycf1 and the commonly used molecular markers ndhF exhibited

robust phylogenetic resolution. (4) The topologies inferred from both the WGM and CDS datasets

are largely identical and well-resolved. The Malvatheca clade was divided into four lineages, with

Fremontodendreae as the earliest divergent group, followed by Ochromeae, then Bombacoideae s.l

and Malvoideae formed as sister group. Additionally, our results revealed non-monophyly in tribes

Adansonieae and Bombaceae, as well as the genera Sida and Hisbicus. This study clarifies critical

phylogenetic relationships within the Malvatheca clade while providing new perspectives on the

plastome characteristics and evolution through comparative analyses the most extensively sampled

plastome dataset currently available for this clade.
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分子系统学研究建立了广义锦葵科（Malvaceae sensu lato）的系统框架，包含了传统的

木棉科（Bombacaceae）、梧桐科（Sterculiaceae）及椴树科（Tiliaceae）（Alverson et al., 1999；

Bayer et al., 1999）。广义锦葵科内 9个主要分支现已划分为 9个亚科，并得到了广泛的认可

（Stevens, 2001）。值得注意的是，系统发育分析揭示锦葵亚科（Malvoideae）和木棉亚科

（Bombacoideae）构成一个高度支持分支，被命名为 Malvatheca 分支。该分支整合了传统

分类学中的锦葵科与木棉科（Bombacaceae）核心类群（Baum et al., 1998），拥有很多具有

重要的经济价值和生态意义物种，一直备受关注。整体上，锦葵亚科作为一个全球广布的类

群，包括约 78属超过 1 800种（Stevens, 2001），多为灌木或草本，其成员如棉（Gossypium

hirsutum L.）、秋葵 [Abelmoschus esculentus (L.) Moench]是重要的经济作物，而木槿属

（Hibiscus L.）物种是全球广泛栽培的观赏植物。相较之下，木棉亚科约含 17 属 164 种，

多为热带森林中冠层优势物种，典型代表包括具有生态指示意义的木棉（Bombax ceiba L.），

以及具有独特储水结构的猴面包树（Adansonia digitata L.）。

Malvatheca分支的分类组成与单系性毋庸置疑，并且已得到广泛分子系统学研究的确证

（Alverson et al., 1999；Baum et al., 2004；Richardson et al., 2015；Hernández-Gutiérrez &

Magallón, 2019）。形态学层面，单室花药（monothecal anther）是传统锦葵科和木棉科类群

的共近裔特征（van Heel 1966；Judd & Manchester 1997；Bayer & Kubitzki, 2003），现也被

认为是Malvatheca 分支的诊断鉴别特征（Baum et al., 2004）。但值得注意的是，该分支内

部系统发育拓扑结构存在显著分歧，主要体现在锦葵亚科与木棉亚科的界限划定，以及基部

类群的归属问题（ Alverson et al., 1999； Baum et al., 2004； Nyffeler et al., 2005；

Carvalho-Sobrinho & Queiroz, 2011 ） 。 传 统 分 类 中 隶 属 于 梧 桐 科 的 绵 绒 树 族

（Fremontodendreae）呈现特殊的系统定位：早期研究支持其位于锦葵亚科的基部（Alverson

et al., 1999；Baum et al., 2004），亦有证据表明其应归入木棉亚科（Bayer et al., 1999；Bayer

& Kubitzki, 2003）。轻木族（Ochromeae）的位置一直难以确定，不同研究分别将其置于木

棉亚科（Bayer et al., 1999）、锦葵亚科（Duarte et al., 2011）或作为Malvatheca分支的早期

独立支系（Baum et al., 2004）。南瓜榄族（Matisieae）虽曾被划归木棉亚科（Bayer & Kubitzki,

2003），但系统发育持续支持其与锦葵亚科形成姊妹群关系（Alverson et al., 1999；Baum et

al., 2004；Hernández-Gutiérrez & Magallón, 2019）。Carvalho-Sobrinho等（2016）通过核糖

体 ITS与质体片段的联合矩阵分析明确将绵绒树族与轻木族排除在木棉亚科之外，同时结合

形态学证据将木棉亚科细分为 3个族。Hernández-Gutiérrez和Magallón（2019）基于 8个基

因片段开展的系统发育结果显示绵绒树族与轻木族互为姐妹关系，并与木棉亚科聚在一起，

但支持率较低。

早期分子系统发育研究受限于单个或几个基因片段的系统发育信息位点不足，导致难以



解析Malvatheca分支内部早期演化分支关系。系统发育框架的缺失不仅制约了对Malvatheca

分支的系统分类学研究，更导致难以开展关键形态性状演化与生物地理重建。因此，采用高

通量测序技术获取多基因矩阵已成为解决该类群深层系统发育关系的必然选择。当前，利用

质体基因组重建了锦葵科亚科之间的系统发育关系（Cvetković et al., 2021；Wang et al., 2021；

Wu et al., 2023），而Malvatheca 分支的取样较少，分支内部的关系未太多涉及。在核基因

数据方面，Hernández-Gutiérrez等（2022）基于 268个核基因进行的系统发育分析结果表明，

绵绒树族与轻木族分别形成独立的支系，依次位于Malvatheca分支的基部。随后 Colli-Silva

等（2025）通过被子植物 353探针获得的 309个核基因，在锦葵目（Malvales）尺度上重建

了高支持率的系统发育框架，其研究不仅证实绵绒树族是Malvatheca 分支其他类群的姐妹

群，还将南瓜榄族提升为Matisioideae亚科。尽管上述研究极大提升了分支内部关系的解析

度，但由于取样比较少，若干关键科学问题仍需进一步探究。

近年来随着高通量测序技术发展和成本降低，利用浅层基因组测序获取质体基因组数据

已成为植物系统发育研究的常规手段（陈丽琼等，2025）。质体基因组因其高度结构保守，

高拷贝数特性及适中的进化速率，可精准反映母系遗传谱系（Ravi et al., 2008），在解析植

物系统发育关键问题中展现出独特优势（Moore et al., 2007；Gitzendanner et al., 2018；Li et al.,

2021）。同时，质体基因组的结构多样化（如反向重复区的扩张或收缩）可能与适应性演化

相关（Wu et al., 2024），还被证实携带类群特异性系统发育信号（王银环，2017；Chen et al.,

2024）。当前反向重复区（reverse repetition, IR）/单拷贝区（single copy, SC）边界变化已有

在Malvatheca 分支的质体基因组有报道，但由于以往研究样品较少，其质体基因组的结构

演化规律仍未明晰（Wang et al., 2021；Wu et al., 2023）。本研究通过扩大 Malvatheca 分支

的类群取样覆盖度，整合质体全基因组结构比较与系统发育分析，旨在：（1）揭示Malvatheca

分支的质体基因组的结构演化模式；（2）系统解析锦葵亚科、木棉亚科的类群组成，澄清

该分支内争议类群系统位置。

1 材料与方法

1.1研究材料和二代高通量测序

本研究中锦葵科Malvatheca分支物种数据由以下 3部分组成：（1）从野外或植物园活

体采集新鲜叶片，经硅胶干燥处理后进行 DNA 提取、测序和数据组装；（2）从 NCBI 的

SRA数据库（https://www.ncbi.nlm.nih.gov）和国家生物信息中心（https://www.cncb.ac.cn/）

下载已发表的测序原始数据和组装；（3）从数据库 NCBI的 GenBank数据库和国家生物信

息中心获取已发表的完整质体基因组序列。本研究共整合Malvatheca 分支 135个完整质体

基因组（其中 77个为本研究新组装）和 8个部分组装基因组[均至少包含大单拷贝（large single

copy，LSC）区、小单拷贝（small single copy，SSC）区及反向重复（inverted repeat，IR）

区]，涵盖该分支 8个族 38属 142种（含轻木 2份）。Malvatheca分支的族和属的划分和名

称主要参照 Baum等（2004）、Stevens（2001）及多识植物（https://duocet.ibiodiversity.net），



凭证信息详见补充材料附表 1（Lei et al., 2025）。

新采集 DNA 材料采用改良的 CTAB 法（十六烷基三甲基溴化铵）提取高质量总 DNA

（Doyle & Doyle, 1987）。利用超声波破碎仪将 DNA片段化 350 bp左右，随经末端修复、

接头连接和标签索引后构建文库（双端测序，读长为 150 bp）。DNA提取和文库构建在中

国科学院昆明植物研究所中国西南野生生物种质资源库完成，测序工作由天津诺禾致源公司

（NovaSeq 6000平台）完成，每个样本平均获得 4~5 Gb原始数据。

1.2质体基因组数据组装与注释

新测样品数据和 NCBI-SRA的测序数据利用 GetOrganelle 软件包（Jin et al., 2020）进行

de novo组装。使用 Bandage 0.8.1软件（Wick et al., 2015）可视化检查输出结果的成环完整

性；对未自动成环的序列进行手动移除异质性 contigs，然后完成的质体基因组或质体基因

序列。质体基因组注释在 Geseq平台（Tillich et al., 2017）上完成，以 Abelmoschus rhodopetalus

F.Muell.（NC_053354）为参考基因组，注释结果进一步利用 Geneious Prime 2023.2.1（Kearse

et al., 2012）结合开放阅读框（open reading frames）进行手动校正，并统计基因组及各结构

区域（LSC/SSC/IR）的大小、GC含量及基因数量等基本参数。

1.3 质体基因组系统发育分析

质体基因组系统发育分析包括了Malvatheca 分支 143 个样本和 5 个其他亚科的物种，

分部构建质体全基因组（whole genome, WGM）和蛋白质编码区（protein coding sequence, CDS）

2个数据集，并采用最大似然法（maximum likelihood，ML）和贝叶斯推断（Bayesian inference，

BI）进行系统发育重建。为消除重复序列干扰，WGM 数据集仅保留 1个 IR区，CDS数据

集的所有基因只有 1个拷贝。WGM 数据集使用MAFFT 7.49（Katoh et al., 2002）进行多序

列比对（参数设置默认）。比对结果使用软件 trimAl 1.4（Capella-Gutiérrez et al., 2009）进

行矩阵缺失数据修剪（参数：-gt 0.4，即剔除空位缺失覆盖率≥60%的位点），修剪后矩阵

在Geneious中进行可视化校验和人工校正。注释的CDS使用GetOrganelle软件包中的 Python

脚本“get_annotated_regions_from_gb.py”（https://github.com/Kinggerm/PersonalUtilities）进

行提取提取CDS，各基因单独使用MAFFT比对后，经 trimAl修剪后并“concatenate_fasta.py”

将串联成超级矩阵。

最大似然树构建使用 RAxML 8.2.10（Stamatakis, 2014），模型选择 GTRGAMMA并执

行 1 000次自展迭代以评估各个分枝节点支持率（bootstrap，BS）。贝叶斯推论使用Mrbayes

3.2.7（Ronquist et al., 2012），最佳替代模型由 jModelTest 2.1.3（Darriba et al., 2012）基于

贝叶斯信息准则（Bayesian information criterion, BIC）确定。设置四条马尔科夫-蒙特卡洛链

（Markov Chain Monte Carlo, MCMC）分别运行 1 000万代，每 1 000代采样一次，舍弃前

25%样本后生成 50%多数规则一致性树并计算每个节点的后验概率（posterior probability，

PP）。系统发育树使用 FigTree 1.4.3（http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/）进行可视化，

并采用 TVBOT在线工具（Xi e et al., 2023）进行拓扑结构优化与图形渲染。



1.4 质体基因组特征和比较分析

使用 REPuter（Kurtz et al., 2001）检测Malvatheca分支物种的质体基因组中四类散在重

复序列（dispersed repeat sequence, DRS），包括正向（forward）、反向（reverse）、互补

（complementary）和回文（palindromic）重复类群。参数设置为Minimum Repeat Size=30、

Hamming Distance=3、Maximum Computed Repeats=5 000，即设定最小重复长度为 30 bp，

允许最大碱基差异数量为 3个，最大重复计算数量为 5 000个。简单重复序列（simple sequence

repeats，SSR）Misa-Web 2.1在线工具（Beier et al., 2017）识别，参数设置为重复单元/最低

重复次数=1/10、2/5、3/4、4/3、5/3、6/3，即单核苷酸（momonucleotide）重复次数≥10、

二核苷酸（dinucletoide）重复次数≥5、三核苷酸（trinucletoide）≥4、四至六核苷酸

（tetranucletoide，pentanucletoide，hexanucletoide）重复次数≥3。

基于 Kruskal-Wallis（K-W）非参数检验，利用 R 语言 ggplot2 包分别对Malvatheca 分

支各族的基因组特征[基因组大小、LSC/IR区长度、基因间隔区（intergenic space，IGS）长

度，以及 DRS/SSR数量]进行组间差异显著性分析，并通过局部加权回归模型评估基因组大

小与各特征的相关性，并绘制箱线图与散点图。

使用 DNAsp 6.12.03（Rozas et al., 2017）分别计算锦葵亚科与木棉亚科（包括轻木属

（Ochroma Sw.）和绵绒树属（Fremontodendron Coville）质体基因组的核苷酸多态性

（nucleotide diversity，π），参数设置滑动窗口长度（window length）=600 bp，步长（step sizes）

=200 bp，即每间隔 200 bp 计算一次长度为 600 bp 序列进行π值计算。通过 R 语言 ggplot2

包绘制π值分布曲线，筛选锦葵亚科（π=0.037）与木棉亚科（π=0.017）的高变区段

（hypervariable regions），利用 Geneious定位提取目标区段序列。为评估高变区片段的系统

发育解析潜力，同步纳入以往锦葵科系统发育研究中常用 6 个片段（atpB、ndhF、rbcL、

matK、trnHGUG-psbA及 trnLUAA-trnFGAA）进行分析比较。所有基因片段经 MAFFT 进行多

序列比对后，采用 RAxML构建最大似然树，以支持率高于 90且能有效区分主要分支作为

判定基因片段具有系统发育解析潜力的标准。

利用 IRscpoe在线工具（Amiryousefi et al., 2018）解析Malvatheca分支质体基因组 IR/SC

边界动态，根据边界基因差异将 IR 结构划分为 4种类型。使用δ检验（Borges et al., 2019）

评估 IR 类型表型性状的系统发育信号强度，并基于 R 软件包 phytools 的相等替换率模型

（equal-rates model，ER）（Schluter et al., 1997）进行祖先性状重建。

2 结果与分析

2.1 质体基因组基本特征

本研究新组装的Malvatheca分支 77个质体基因组均呈现典型四分体结构，即由大单拷

贝（LSC）区、小单拷贝（SSC）区及 2个反向重复（IR）区组成。质体基因组大小变异在

156 701~163 741 bp之间，其中 LSC区长度 86 817~90 500 bp、SSC区 18 647~22 478 bp、IR



区 24 170~18 162 bp。不同分类群比较显示，锦葵亚科基因组大小变异为 156 701~163 741 bp，

木棉亚科为 157 688~160 664 bp，轻木属为 161 305~161 375 bp，绵绒树属为 160 409~160 831

bp（附表 2，Lei et al., 2025）。Malvatheca 分支物种质体基因组的基因含量、基因次序及

GC含量上呈现高度保守性，即含有 112个不重复基因（78个蛋白编码基因、4个 tRNA 基

因和 30 个 rRNA 基因），GC 含量整体为 36.50%~37.40%（LSC 区 34.10%~35.40%、SSC

区 30.80%~32.50%、IR区 41.90%~43.10%）。重复序列分析显示：77个新组装的质体基因

组共鉴定出 7 272个简单重复序列（SSR），其中单核苷酸重复占主导（4 982个，68.54%），

二核苷酸（1 062个，14.61%）和四核苷酸（613个，8.43%）次之；同时检测到 5 512个散

在重复序列（DRS），以正向重复（2 551 个，46.28%）和回文重复（2 109个，38.26%）

为主要类型（图 1）。

Kruskal-Wallis检验表明，Malvatheca分支各族的质体基因组大小，IR/LSC区长度，及

SSR/DRS 数量上存在显著性差异（P < 0.01），但 IGS 长度无统计学差异（P = 0.49）。木

槿族（Hibisceae）在质体基因组大小，IR/LSC 区长度，及 SSR/DRS 数量等指标均高于

Malvatheca分支的平均值，而锦葵族（Malveae）呈现相反趋势（附图 1，Lei et al., 2025）。

相关性分析表明，Malvatheca分支物种的质体基因组大小与 IR区长度（r = 0.82），LSC区

长度（r = 0.69）及 SSR数量（r = 0.34）和 DRS 数量（r = 0.67）呈显著正相关（P < 0.01），

但与 IGS长度无明显相关性（r = -0.076，P = 0.48）。

图 1 77个新组装的Malvatheca 分支物种质体基因组中的简单重复序列、散在重复序列各类



数量及比例

Fig. 1 The number and percentage of SRR and DRS of 77 newly assembled complete plastomes

from the Malvatheca clade

2.2 质体基因组系统发育分析

WGM数据集矩阵长度为 125 555 bp，包含 19 063个变异位点（其中 11 095个简约信号

位点）；CDS 数据集矩阵长度为 68 174 bp，包含 9 880个变异位点（其中 6 250个简约信号

位点）。2个数据集构建的最大似然树（ML）和贝叶斯推断树（BI）的拓扑结构高度一致，

仅部分分支节点支持率略有差异（图 2）。系统发育分析强烈支持Malvatheca分支为 1个单

系群（BS/PPWGM =100/1.00；BS/PPCDS =100/1.00），内部包含 4个主要谱系分支：最早分化

的是绵绒树属 [代表绵绒树族（Fremontodendreae） ]，紧随的是轻木属 [代表轻木族

（Ochromeae）]，随后是木棉亚科和锦葵亚科构成姐妹群（附图 2和附图 3，Lei et al., 2025）。

在 4个分支关系中，绵绒树族作为轻木族及木棉亚科与锦葵亚科的姐妹群得到较好的支

持（BS/PPWGM =64/0.99；BS/PPCDS =97/0.99），木棉亚科与锦葵亚科的姐妹关系得到强烈支

持（BS/PPWGM =91/1.00；BS/PPCDS =97/1.00）。木棉亚科内部系统发育显示，猴面包树族

（Adansonieae）与木棉族（Bombaceae）均呈并系状态，即猴面包树属（Adansonia L.）与

同属猴面包族的硕人树属（Catostemma Benth.）未聚在一起，而与木棉族的吉贝属（Ceiba

Mill.）、篱木棉属（Pochota Ram. Goyena）及瓜栗属（PachiraAubl.）构成强烈支持的分支

（BS/PPWGM =100/1.00；BS/PPCDS =99/1.00）。锦葵亚科分成 4 个单系族，即南瓜榄族

（Matisieae）、锦葵族、棉族（Gossypieae）和木槿族均获完全支持（BS/PPWGM =100/1.00；

BS/PPCDS =100/1.00）。在 4个族的关系中，南瓜榄族获完全支持最早分化的族（BS/PPWGM

=100/1.00；BS/PPCDS =100/1.00），紧随其后分化出木槿族，随后锦葵族与棉族构建姐妹关

系获得一定的支持（BS/PPWGM =80/1.00；BS/PPCDS =58/0.95）。锦葵族内 3 个（锦葵亚族

Malvinae、缎带木群 Plagianthus Alliance、苘麻亚族 Abutilinae）的单系性均获完全支持

（BS/PPWGM =100/1.00；BS/PPCDS =100/1.00），但三者之间的关系存在数据冲突：WGM 数

据集支持锦葵亚族与缎带木群互为姐妹（BS/PPWGM =83/1.00），而 CDS数据集则显示锦葵

亚族与苘麻亚族形成弱支持姐妹群（BS/PPCDS =46/0.71）。木槿族中的木槿属呈多系，除基

部 9种属于狭义木槿属，其余 10种嵌套在秋葵属（Abelmoschus L.）、梵天花属（Urena L.）、

悬铃花属（Malvaviscus Fabr.）的分支中。锦葵族的黄花稔属（Sida L.）分成 2个谱系，7个

种构成一分支与环角苘属（Allobriquetia Bovini）关系较近（BS/PPWGM =84/1.00，BS/PPCDS

=50/0.99），而另外 4种为狭义黄花稔属，作为隔蒴苘属（WissadulaMedik.）、苘麻属（Abutilon

Mill.）及金玲花属（Callianthe Donnell）分支的姐妹群（BS/PPWGM =96/1.00；BS/PPCDS =63/0.99）。



图 2 基于 WGM和 CDS数据集推断得到的Malvatheca分支最大似然树

Fig. 2 Maximum likelihood trees of the Malvatheca clade inferred from the WGM and CDS

datasets



2.3 质体基因组高变区筛选与评估

在木棉亚科植物的质体基因组中，共鉴定出 8个高变异区，即 trnHGUG-psbA、accD-psaI、

ndhD-ccsA、petA-psbJ、trnLUAG-rpl32-ndhF、trnKUUU-rps16、trnSGCU-trnGUCC和 ycf1（附图

4，Lei et al., 2025）。8个质体基因组高变区域的π值均大于 0.017，其中 trnKGUG-rps16最高

（π = 0.034）（表 1）。锦葵亚科质体基因组也检测到 8个高变异区，即 ndhF、atpB-rbcL、

ndhD-ccsA、petA-psbJ、rpl36-rps8、trnSGCU-trnGUCC、trnKUUU/matK与 ycf1，其π值均大于

0.037，其中 ycf1最高（π= 0.048）。Malvatheca分支的 2个亚科中，trnSGCU-trnGUCC、petA-psbJ、

ndhD-ccsA及 ycf1均被识别为共有的高变区（表 2）。为评估高变区的系统发育解析潜力，

本研究将上述所有区域与 6个常用的 DNA片段的矩阵分别构建最大似然树。系统发育分析

比较结果表明，常用的 DNA片段 matK与 ndhF数据能较好地解析 2个亚科的主要分支和分

支内物种关系，而 atpB、rbcL相对较弱（附图 5和附图 6，Lei et al., 2025）。本研究鉴定的

高变区中，ycf1、trnKUUU-rps16、 trnSGCU-trnGUCC及 trnLUAG-rpl32-ndhF能很好地解析木棉

亚科主要分支关系，尤其 ycf1表现最佳，可明确解析 4个属关系并支持率较高。在锦葵亚

科中，所有高变区片段均能稳定支持锦葵科、木槿族与棉族分支及物种关系。



表 1 木棉亚科常见的质体 DNA分子片段和高变区矩阵信息及系统发育分辨率

Table 1 Characteristics of the matrix of commonly used plastid DNA markers and highly variable regions in Bombacoideae

注：*标注的片段为本研究检测得到的突变热区。下同。

Note: The mutation hotspot regions this study detected are marked by *. The same below.

序列

Sequence

π值

π value

矩阵长度

Matrix length (bp)

变异位点数量(占比)

Number of variable

sites (percentage, %)

有效位点数量(占比)

Number of effective sites

(percentage, %)

主要分支支持率

Bootstrap of major clades

木棉属

Bombax

吉贝属

Ceiba

瓜栗属

Pachira

猴面包树属

Adansonia

atpB 0.003 1 497 17(1.14) 6(0.40) — — — —

matK 0.014 1 515 86(5.68) 46(3.04) 100 87 100 99

ndhF 0.017 2 221 72(3.24) 34(1.53) 100 99 83 100

rbcL 0.009 1 503 43(2.86) 33(2.20) 99 — 66 62

trnHGUG-psbA* 0.017 1 781 76(4.27) 43(2.41) 99 95 — 81

trnLUAA-trnFGAA 0.013 1 209 57(4.71) 29(2.40) 99 89 92 97

accD-psaI* 0.017 2 474 93(3.76) 58(2.34) 100 — 53

ndhD-ccsA* 0.018 2 870 126(4.39) 63(2.20) 100 — 97 —

petA-psbJ* 0.019 2 262 87(3.85) 52(2.30) 99 99 — 97

trnLUAG-rpl32-ndhF* 0.019 5 455 203(3.72) 110(2.02) 100 100 98 100

trnKUUU-rps16* 0.034 4 952 313(6.32) 145(2.93) 100 100 100 100

trnSGCU-trnGUCC* 0.021 1 981 114(5.75) 34(1.72) 100 97 97 100

ycf1* 0.017 5 730 213(3.72) 108(1.88) 100 100 100 100



表 2锦葵亚科常见的质体 DNA分子片段和高变区矩阵信息及系统发育分辨率

Table 2 Characteristics of the matrix of commonly used plastid DNA markers and highly variable regions in Malvoideae

序列

Sequence

π 值

π value

矩阵长度

Matrix length

(bp)

变异位点数量(占比)

Number of variable sites

(percentage, %)

有效位点数量(占比)

Number of effective sites

(percentage, %)

主要分支支持率

Bootstrap of major clades

木槿族

Hibisceae

锦葵族

Malveae

棉族

Gossypieae

atpB 0.024 1 531 176(11.50) 124(8.10) 82 97 100

matK 0.036 1 636 409(25.00) 276(16.87) 100 100 100

ndhF* 0.040 2 265 422(18.63) 299(13.20) 100 95 100

rbcL 0.020 1 495 210(14.05) 160(10.70) 100 100 96

trnHGUG-psbA 0.020 2 454 110(4.48) 84(3.42) 73 73 100

trnLUAA-trnFGAA 0.025 1 828 164(8.97) 107(5.85) 100 100 100

atpB-rbcL* 0.039 5 263 525(9.98) 381(7.24) 100 100 100

ndhD-ccsA* 0.038 3 108 500(16.09) 377(12.13) 100 100 100

petA-psbJ* 0.039 3 171 306(9.65) 214(6.75) 100 100 100

rpl36-rps8* 0.037 1 140 225(19.74) 152(13.33) 99 100 100

trnSGCU-trnGUCC* 0.038 3 211 287(8.94) 200(6.23) 100 100 100

trnKUUU/matK* 0.036 3 190 620(19.44) 422(13.23) 100 100 100

ycf1* 0.048 6 433 1 582(24.59) 1 128(17.53) 100 100 100



2.4 IR区边界比较与祖先性状重建

根据 IR/SC区的边界基因的差异，将Malvatheca分支物种的质体基因组分为 4种类型

（图 3）。类型Ⅰ[包括木棉属及瓜栗属（PachiraAubl.）]：呈现 IR收缩特征，即 IRa/SSC 边

界位于 rrn5-trnRACG之间，IRb/SSC位于 ndhF。类型Ⅱ[包括隔蒴苘属、蜀葵属（Alcea L.）、

药葵属（Althaea L.）、赛葵属（Malvastrum A. Gray）、棯葵属（SidalceaA. Gray）及艳木

葵属（Phymosia Desv. ex Ham.）]：IR轻微收缩，ycf1基因完全位于 SSC区内，IRa/SSC边

界位于 trnNGUU-ycf1之间。类型Ⅲ（Malvatheca分支物种质体基因组中主要类型）：IRa/LSC

边界位于 rps19，IRa/SSC边界位于 ycf1，IRb/SSC 边界位于 ndhF-trnN GUU，IRb/LSC边界

为 rpl2-trnHGUG。根据 ycf1基因 5′端 IR区覆盖长度进一步划分 2个亚型：类型Ⅲa的 IR区

的 ycf1基因约 100 bp，分布于 17个属中发现（包括早期演化 2个分支绵绒树属及轻木属）；

类型Ⅲb的 IR区的 ycf1基因约 1 000 bp，分布于 11个属[集中在木槿族（Hibisceae）及锦葵

亚科基部瓜榄属（QuararibeaAubl.）]。类型Ⅳ（秋葵属特异性结构）：IR/SSC边界同类型

Ⅲb一致，但 IRa区向 LSC方向扩张约 1 800 bp，IRa/LSC 边界位于 rpl16。

祖先性状重建分析表明，Malvatheca分支物种最常见的质体基因组结构类型Ⅲa最有可

能是祖先类型（图 3）。整合系统发育关系重建演化分析揭示 IR区扩张/收缩事件存在趋同

演化现象：类型Ⅰ在瓜栗属及木棉独立演化 3次，是 IRa区发生了收缩；类型Ⅱ在 Wissadula

periplocifolia和锦葵亚族独立收缩 2次；类型Ⅲb是 IRa区向 SSC区分别在瓜榄属、木槿族

的支系Ⅰ及低地缎带木[Plagianthus regius (Poit.) Hochr.，锦葵族]发生了 2次独立的轻微延伸；

类型 IV是秋葵属在类型Ⅲb基础上 IRa 向 LSC延伸了 1次。δ检验证实 IR类型具有强烈的

系统发育信号（P = 0.00）。



A. 4种Malvatheca质体基因组 IR区边界类型；B. 祖先 IR类型重建及系统发育信号检测。

A. Four IR boundary types of Malvatheca plastome; B. Ancestral IR type reconstruction and phylogenetic signal

test.

图 3 Malvatheca 分支物种质体基因组的 IR边界类型及祖先状态重建

Fig. 3 IR boundary types and ancestral state reconstruction of plastomes in the Malvatheca clade



3 讨论与结论

3.1质体基因组多样性

本研究系统地解析了锦葵科 Malvatheca 分支物种质体基因组特征和演化式样，揭示了

该分支物种的基因组兼具高度保守性与动态变异性的双重特征。Malvatheca分支物种质体基

因组为典型四分体结构，并且基因含量、基因排列顺序及 GC含量都表现出高度保守。质体

基因组的简单重复序列（SSR）以单核苷酸重复为主（68.54%），散在重复序列（DRS）则

以正向重复（46.28%）与回文重复（38.26%）两种类型为主，其特征与前期研究结果基本

一致（Wu et al., 2018；Wang et al., 2021；Wu et al., 2023）。值得注意的是，散在重复序列

可能通过介导同源重组影响基因组重排（Yengkhom et al., 2019），其分布特征或可解释部分

类群基因排列的变异现象。

Malvatheca分支物种的质体基因组大小呈现 156 701~163 741 bp的种间变异，主要受 IR

区长度（r = 0.82）、LSC 区长度（r = 0.69）及 DRS 数量（r = 0.67）等因素的协同调控。

该发现验证了前人关于 IR区动态（Weng et al., 2017）与重复序列积累（Wang et al., 2023）

共同驱动基因组大小变异的假说，而基因丢失、IGS长度不是主要因素（Zheng et al., 2017）。

在Malvatheca 分支中 IR 区通过边界扩张/收缩改变基因拷贝数（如 ycf1 部分重复），成为

影响质体基因组大小的核心因素。研究还发现，木槿族的基因组显著大于分支平均水平，可

能与其频繁的 IR扩张事件相关。

通过δ检验（δ = 0.94, P < 0.001），本研究证实 IR边界类型具有显著的系统发育保守性。

尽管鉴定的 4种质体基因 IR边界类型（Ⅰ-Ⅳ）均已被报道（Li et al., 2020；Wang et al., 2021；

Kwon et al., 2023；Wu et al., 2023），但我们基于全面取样的祖先状态重建首次揭示类型Ⅲa

为Malvatheca 分支物种质体基因的祖先类型且广泛存在于该分支的物种中，包括早期分化

的绵绒树属与轻木属。整合系统发育树的演化分析显示，IR 收缩（类型Ⅰ、Ⅱ）与扩张（类

型Ⅲb）事件在瓜栗属（Pachira）、木棉属（Bombax）及木槿族等类群中发生多次独立演化，

暗示Malvatheca分支存在复杂的质体基因组重塑历史。值得注意的是，虽然 IR边界类型在

统计学上显示出强烈的系统发育信号，但其趋同演化历史限制了其作为单一分子鉴定特征的

应用价值，现仅类型 IV是秋葵属的特有类型。

核苷酸多态性分析在锦葵亚科（π≥0.037）与木棉亚科（π≥0.017）各鉴定出 8个高变

区，均位于单拷贝区（LSC/SSC），这与 IR区低核苷酸替代速率的普遍规律相符（Zhu et al.,

2016）。其中， ycf1、trnSGCU-trnGUCC、petA-psbJ、ndhD-ccsA 4个 DNA片段为跨亚科的

共有高变区，特别是 ycf1超变基因在棉属（Wu et al., 2018）、秋葵属（Kwon et al., 2023）、

木槿属（Li et al., 2020）等类群中展现出来良好的物种鉴定和系统发育解析潜力。通过与常

用 DNA分子片段比较分析表明，常用 DNA片段在 2个亚科水平的的变异位点、简约信息

位点的数量和比例与突变区片段相比并不占优，拥有较高简约信息位点比例的 DNA片段具

有更好的系统发育解析和物种区分力。在 6 个常用的 DNA片段中，atpB和 rbcL在 2 个亚



科系统关系解析均较差，这与先前的研究结果一致（Nyffeler et al., 2005），而 ndhF和 matK

表现优异。木棉亚科 8个高变区 ycf1与 trnKUUU-rps16的系统发育解析力最优，能区分所有

的属且具较高支持率，同时 trnSGCU-trnGUCC和 trnLUAG-rpl32-ndhF也表现良好。锦葵亚科所

有 8 个高变区片段均能识别出锦葵族、木槿族及棉族。这些新筛选的高变区为 Malvatheca

分支物种浅层系统发育重建提供了新型分子工具包。

3.2 锦葵科Malvatheca分支系统发育关系

Malvatheca分支是锦葵科物种多样性最丰富的分支，依然还有一些属的系统位置和属内

分类存在诸多问题未解决。本研究通过整合该分支 8族 38属 142种的质体全基因组数据，

基于质体全基因组（WGM）和蛋白质编码基因（CDS）超级矩阵，采用最大似然法（ML）

与贝叶斯推断（BI）确认了 4个核心分支，即绵绒树族、轻木族、木棉亚科与锦葵亚科，并

且明确绵绒树族为最早分化的类群，随后为轻木族，而狭义木棉亚科与锦葵亚科（包括南瓜

榄族）互为姐妹群。本研究结果与最新核基因组系统发育结果（Hernández-Gutiérrez et al.,

2022; Colli-Silva et al., 2025）形成多组学互证，为构建Malvatheca分支稳定系统发育框架奠

定基础。值得一提的是，本研究首次将系统位置不明确的绵绒树族、轻木族及南瓜榄族进行

了质体系统发育基因组学分析。

轻木族 Ochromeae Horan. (1847)和绵绒树族 Fremontodendreae Airy Shaw (1965)在以往

的研究也被关注（Alverson et al., 1999；Baum et al., 2004；Colli-Silva et al., 2025），两者的

分类学地位在本研究得到进一步的确定。轻木族传统上属于木棉科，其位置在不同的分析中

于木棉亚科（Bayer et al., 1999）与锦葵亚科（Duarte et al., 2011）中转移，或为Malvatheca

分支的最早的 1个演化分支（Baum et al., 2004）。在传统分类系统中，绵绒树族曾被归于传

统梧桐科（Hutchinson, 1967）或木棉科（Bentham & Hooker, 1867），甚至作为单独的科（Gray,

1887）。随后的分子系统发育研究将其归入 Malvatheca 分支，但其系统位置一直不明确

（Alverson et al., 1999；Bayer et al., 1999）。Baum等(2004)推测绵绒树族可能为Malvatheca

分支中其他成员的姐妹，因为其 matK缺少 1个其他所有成员共享的插入序列，这一推测在

我们的质体基因组及近期的核基因组系统发育分析（Hernandez-Gutierrez et al., 2022；

Colli-Silva et al., 2025）中得到了证实。

南瓜榄族被认为是传统木棉科成员，当前的分子系统发育分析支持该族是锦葵亚科最早

分化的成员（Alverson et al., 1999；Baum et al., 2004；Hernández-Gutiérrez & Magallón, 2019；

Hernández-Gutiérrez et al., 2022）。近期 Colli-Silva等（2025）在对锦葵目进行分类修订时将

南瓜榄族提升为南瓜榄亚科（Matisioideae），主要依据是具散孔沟和刺状表面纹饰的花粉

是锦葵亚科的共衍征，而南瓜榄族的花粉 3孔沟、圆形和网状表面纹饰且是高大乔木，与锦

葵亚科明显不同。由于 Colli-Silva等（2025）的研究未包括轻木族成员且绵绒树族的位置也

未确定，所以建立南瓜榄亚科后使得整个Malvatheca 分支将需进一步划分出更多的亚科。

在地理分布上，绵绒树族、轻木族、木棉亚科及锦葵亚科的早期分支南瓜榄族的物种多样性



均位于热带美洲，因此，绵绒树族可能是热带美洲起源与演化，其他几个类群的起源中心可

能也是热带美洲（Baum et al., 2004；Hernández-Langford et al, 2020）。

木棉亚科的单系性（BS/PPWGM =100/1.00；BS/PPCDS =100/1.00）及其与锦葵亚科的姐妹

关系（BS/PPWGM =91/1.00；BS/PPCDS =97/1.00）获得良好支持，与以往研究结果一致（Cvetković

et al., 2021；Colli-Silva et al., 2025）。核糖体DNA数据支持木棉亚科分为 3个主要分支（Duarte

et al., 2011；Carvalho-Sobrinho et al., 2016；Hernández-Gutiérrez & Magallón, 2019）。基于内

果皮起源和结构特征，Carvalho-Sobrinho等（2016）将其划分为山鹑树族（Bernoullieae）、

木棉族（Bombaceae）和猴面包树族（Adansonieae），最新的核基因系统发育基因组分析进

一步支持 3个族的划分（Colli-Silva et al., 2025）。然而，基于质体基因的系统发育分析表明

猴面包树属与瓜栗属及吉贝属关系紧密（Baum et al., 2004；Cvetković et al., 2021；Wu et al.,

2023），本研究新增加硕人树属样品后结果保持不变。核基因组数据与质体证据的系统发育

冲突，可能是源于杂交渐渗与不完全谱系分选（Hernández-Gutiérrez et al., 2022），需通过

扩大取样开展核-质联合分析以解析争议。

本研究完全支持狭义锦葵亚科，以及棉族、锦葵族、木槿族 3个族的单系性（BS/PPWGM

=100/1.00；BS/PPCDS =100/1.00），与以往研究结果一致（Baum et al., 2004；Colli-Silva et al.,

2025）。然而，由于棉族与锦葵族的姐妹关系不是非常稳健（BS/PPWGM = 80/1.00；BS/PPCDS

=58/0.95），所以 3个族的关系还存在一些不确定性。研究结果支持将翅果麻族（Kydieae）

归并到木槿族（Pfeil & Crisp, 2005）。此外，锦葵族内部 3个分支关系在WGM 和 CDS 系

统发育分析关系不稳定，WGM数据支持缎带木群与锦葵族为姐妹关系（BS/PPWGM = 83/1.00），

而 CDS数据支持苘麻亚族和锦葵族聚在一起（BS/PPCDS = 46/0.71）。另外，Tate等（2005）

基于核糖体 ITS序列的系统发育分析将缎带木群归于苘麻亚族。此外，木槿属的多系特征（嵌

套于秋葵属等类群）及黄花稔属的分化现象（Pejhanmehr, 2022；Hanes et al., 2024），仍是

锦葵科系统学研究的核心难点，亟待通过扩大类群取样与多学科整合研究予以解决。
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