
樟科润楠属植物 ITS 序列贝叶斯分析及其系统学意义
�

陈俊秋
1 , 2

, 李  朗
1 , 2

, 李  捷
1��

, 李锡文
3

( 1 中国科学院西双版纳热带植物园 植物系统与保护生物学实验室 , 云南 昆明  650223; 2 中国科学院研究生院 ,

北京  100049; 3 中国科学院昆明植物研究所 标本馆 , 云南 昆明  650204)

摘要 : 应用 nrDNA Internal Transcribed Spacer ( ITS) 序列 , 使用 Bayesian 分析法对樟科润楠属的系统学问题进

行了初步探讨 , 结果表明润楠属在鳄梨属群中本身作为一独立分支 , 是一个自然的单系类群 ; 由于其花被

裂片果期宿存且强烈反转与同产自亚洲的楠属和油丹属存在清晰界线。本研究否定了前人依据花被片外面

被毛情况及果实大小所建立的润楠属属下系统 , 但同时暗示着花序类型可能是解决润楠属下系统演化的关

键性状。本研究对解决润楠属属内种间的系统演化关系尚有不足 , 建议今后补充更多的属内物种以及寻找

新的分子标记进行更深入的研究。
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Abstract: The phylogeny of the genus Machilus was analysed by means of Bayesian Inference of nrDNA ITS sequences .

Our results indicated that Machilus is a monophyletic clade within the Persea group , and its persistent and spreading to re-

flexed tepals on fruit are an important character for its generic delimitation against the related genera Phoebe , Alseodaphne

and Persea . This study rejects the former infrageneric systematic arrangement of Machilus based on the pubescence type of

tepals abaxially and the size of fruit , but suggests that the type of inflorescences may be valuable for the understanding of its

infrageneric evolution . However , the species relationships within Machilus are poorly resolved . Samplings of additional taxa

from Machilus and more powerful markers are needed in further study .
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 润楠属 ( Machilus Nees) 是樟科 ( Lauraceae)

鳄梨属群 ( Persea group ) 的一个重要类群 ( Ro-

hwer 等 , 2009 )。全世界约有 100 余种 , 分布于亚

洲东南部和东部的热带、亚热带地区 , 我国有

83 种 , 其中 66 种为我国特有 (Li 等 , 2008)。

长期以来 , 有关润楠属的属级系统地位问题

一直倍受争议。Kostermans ( 1957 , 1962 , 1990 )

将润楠属置入鳄梨属内作为亚属 ( Persea subg .
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Machilus ( Nees ) Kosterm .) , 这 种 处 理 被 Long

(1984) 和 Chanderbali 等 ( 2001 ) 人所采纳。同

样 , 润楠属和楠属 ( Phoebe Nees) 在形态学特征

上非常相似 , 区分也比较困难 , 其中个别的种类

存在性状交叉现象 ( 韦发南和唐赛春 , 2006 ) ,

二者界线有待确定。近年来 , 由于得到越来越多

形态学方面证据的支持 , 润楠属的属级地位已经

得到了许多学者的肯定 ( 李树刚 , 1982; 庄雪影 ,

1997; 初庆刚和胡正海 , 1999; 韦发南等 , 2001;

王玉国和韦发南 , 2003; 符国瑷和洪小江 , 2004;

韦发南和唐赛春 , 2006 ) ; 在分子系统学方面 ,

Rohwer 等 (2009) 利用 nrDNA 中的 ITS 片段序列

对樟科鳄梨属群进行的分子系统学研究表明 , 润

楠属极有可能是一个单系类群。

依据 《中国 植物 志》 第 31 卷 ( 李 树刚 ,

1982) 的划分 , 润楠属属下系统分为 6 个组 ( 图

1) , 花被裂片被毛状态及果实形状是该润楠属属

下系统建立的重要分类特征。王玉国和韦发南

(2003) 在对润楠属和楠属开展花粉形态的比较

研究中指出 , 在润楠属内各个组间的花粉粒大小

差异较大 , 有些组间的划分难于找到对应明显的

特征对其提供支持 , 并认为现有的润楠属内有些

组级类群的划分仍然需要进一步开展深入研究提

供更有力的证据加以明确。同样近期对樟科鳄梨

属群开展的分子系统学研究 ( Rohwer 等 , 2009)

对润楠属内的一些组或亚组的划分提出了质疑 ,

并认为运用传统的形态特征并不能够有效地解决

润楠属属级以下类群的界定 , 需要更充分的取样

来进一步解决润楠属内各类群间的亲缘关系。

由于 nrDNA ITS 在已有的研究中表现出了较

好的解决鳄梨属群系统发育问题的能力 ( Chand-

erbali 等 , 2001; Rohwer 等 , 2009) , 因此本研究采

用直接测序方法 , 对采集到的润楠属及其鳄梨属

群近缘属植物的核核糖体 ITS ( 包括 5 .8S 编码

区 ) 进行测序与分析 , 用 Bayesian 分析方法 , 对

润楠属在鳄梨属群中的系统地位以及属下系统演

化关系进行探讨。本研究将为进一步深入研究鳄

梨属群内属间亲缘关系提供分子系统学证据。

图 1  润楠属属下系统 ( 李树刚 , 1982)

Fig . 1  Infrageneric system of the genus Machilus by Lee ( 1982 )

811                   云  南  植  物  研  究                 31 卷



1  材料与方法
1 .1  材料

用于提取 DNA 的材料为新鲜叶片 , 凭证标本藏于中

国科学院西双版纳热带植物园标本馆 ( HITBC) , 详细情

况见表 1。其中 , 部分种类的序列来源于 GenBank , 并参

照 Chanderbali 等 (2001) 的研究结果 , 选取 Mezilaurus tri-

unca 和 Sextonia pubescens 作为鳄梨属群的外类群。

1 .2  植物总 DNA 提取

将野外采集的嫩叶用硅胶快速干燥 , 参考 Doyle 和

Doyle (1987) 的总 DNA 提取方法 , 并 加 以 改 进 , 使用

表 1  实验材料来源和 ITS GenBank 序列号

Table 1  Origin of materials and the GenBank accession numbers of ITS sequences of Machilus and related taxa

类群 Taxon 凭证标本 Voucher 产地 Source

序列号
GenBank

Accession

内类群 Ingroups

滇藏组 Machilus Sect . Machilus

滇润楠 Machilus yunnanensis Lec .
Zhong J . S . (钟晋顺 )

2006093 �( HITBC )

中国云南昆明植物所

KIB , Yunnan , China
FJ755415 �

光花组 Sect . Glabrif lorae S . Lee

红楠亚组 Subsect . Elongatae S . Lee

基脉润楠 Machilus decursinervis Chun Li J . ( 李捷 ) 2002195 ^( HITBC ) 中国广西 Guangxi , China AY934893 �

凤凰润楠 Machilus phoenicis Dunn
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2006009 �( HITBC )
中国广东 Guangdong , China FJ755413 �

狭叶润楠 Machilus rehderi Allen Li J . ( 李捷 ) 2002193 ^( HITBC ) 中国广西 Guangxi , China FJ755427 �

红楠 Machilus thunbergii Sieb . et Zucc . Li L . (李朗 ) 20070193 �( HITBC ) 中国浙江 Zhejiang , China FJ755429 �

短序亚组 Subsect . Brach ythyrsae S . Lee

华蓥润楠 Machilus salicoides S . Lee
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2006090 �( HITBC )

中国广东华南植物园

SCBG , Guangdong, China
FJ755433 �

滇黔组 Sect . Multinerviae S . Lee

贡山润楠 Machilus gongshanensis H . W . Li
Chen J . Q . (陈俊秋 ) 2007002 �

( HITBC )

中国云南昆明植物所

KIB , Yunnan , China
FJ755416 �

多脉润楠 Machilus multinervia Liou Li J . ( 李捷 ) 2002162 P( HITBC ) 中国广西 Guangxi , China FJ755417 �

绒毛组 Sect . Tomentosae S . Lee

黄绒润楠 Machilus grijsii Hance
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2006028 �( HITBC )
中国广东 Guangdong , China FJ755420 �

扁果润楠 Machilus platycarpa Chun
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2006073 �( HITBC )

中国广东华南植物园

SCBG , Guangdong, China
FJ755421 �

毛花组 Sect . Pubiflorae S . Lee

黄心树亚组 Subsect . Bombycinae S . Lee

黄心树 Machilus bombycina King ex Hook . f .
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2006001 �( HITBC )
中国广东 Guangdong , China FJ755422 �

广东润楠 Machilus kwangtungensis Yang
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2006027 �( HITBC )
中国广东 Guangdong , China FJ755424 �

薄叶润楠 Machilus leptophylla Hand . -Mazz . Li L . (李朗 ) 20070190 �( HITBC ) 中国浙江 Zhejiang , China FJ755430 �

长梗润楠 Machilus longipedicellata Lec .
Zhong J . S . (钟晋顺 ) 2006094 �

( HITBC )

中国云南昆明植物所

KIB , Yunnan , China
FJ755425 �

闵桂润楠 Machilus minkweiensis S . Lee Li J . ( 李捷 ) 2002194 P( HITBC ) 中国广西 Guangxi , China FJ755419 �

刨花润楠 Machilus pauhoi Kanehira Li L . ( 李朗 ) 20070209 �( HITBC ) 中国浙江 Zhejiang , China FJ755431 �

建润楠亚组 Subsect . Oreophilae S . Lee

短序润楠 Machilus breviflora (Benth .) Hemsl .
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2006013 �( HITBC )
中国广东 Guangdong , China FJ755434 �

建润楠 Machilus oreophila Hance
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2006067 �( HITBC )

中国广东华南植物园

SCBG , Guangdong, China
FJ755423 �

柳叶润楠 Machilus salicina Hance
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2005001 �( HITBC )

中国云南版纳植物园

XTBG , Yunnan , China
FJ755428 �
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续表 1

类群 Taxon 凭证标本 Voucher 产地 Source

序列号

GenBank

Accession

大果组 Sect . Megalocarpae S . Lee

枇杷叶润楠亚组 Subsect . Globosae S . Lee

尖峰润楠 Machilus monticola S . Lee Li L . ( 李朗 ) 20070323 �( HITBC ) 中国海南 Hainan , China FJ755418 �

梨润楠 Machilus pomifera ( Kosterm .) S . Lee
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2006064 �( HITBC )

中国广东华南植物园

SCBG , Guangdong, China
FJ755432 �

粗壮润楠 Machilus robusta W . W . Sm . Li J . ( 李捷 ) 2002116 P( HITBC ) 中国广西 Guangxi , China FJ755426 �

瑞丽润楠 Machilus shweliensis W . W . Sm . Li J . ( 李捷 ) 2002087 P( HITBC ) 中国广西 Guangxi , China FJ755414 �

楠属楠组 Phoebe Sect . Phoebe

披针叶楠 Phoebe lanceolata

( Wall . ex Nees) Nees

Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2006093 �( HITBC )

中国广东华南植物园

SCBG , Guangdong, China
FJ755410 �

楠属毛花组 Sect . Cani florae Meissn .

浙江楠 Phoebe chekiangensis C . B . Shang Li J . ( 李捷 ) 2002175 P( HITBC ) 中国广西 Guangxi , China FJ755407 �

红毛山楠 Phoebe hungmaoensis S . Lee
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2006063 �( HITBC )

中国广东华南植物园

SCBG , Guangdong, China
FJ755442 �

大果楠 Phoebe macrocarpa C . Y . Wu Li J . ( 李捷 ) 2002207 P( HITBC ) 中国广西 Guangxi , China FJ755408 �

滇楠 Phoebe nanmu ( Oliv .) Gamble
Chen J . Q . et al . ( 陈俊秋等 )

2005002 �( HITBC )

中国云南版纳植物园

XTBG , Yunnan , China
FJ755409 �

白楠 Phoebe neurantha ( Hemsl .) Yang Li J . ( 李捷 ) 2002213 P( HITBC ) 中国广西 Guangxi , China FJ755411 �

Phoebe cuneata (Blume ) Blume Arifiani 40 �(MO) 印度尼西亚 Indonesia FJ755441 �

鳄梨亚属 Persea subg . Persea

鳄梨 Persea americana Mill . Li J . ( 李捷 ) 2002001 P( HITBC )
中国云南版纳植物园

XTBG , Yunnan , China
AF272322 �

鳄梨 Eriodaphne 亚属 Persea subg . Eriodaphne C . G . Nees

Persea caerulea (Ruiz & Pav .) Mez van der Werff 14744 �(MO) 秘鲁 Amazonas , Peru FJ755436 �

Persea caerulea (Ruiz & Pav .) MezGB

( GB = from GenBank)
van der Werff 14744 �(MO) 秘鲁 Amazonas , Peru AF272323 �

Persea lingue ( Ruiz & Pav .) Nees Greissl 640 �-99 (MJG) 智利 Chile AF272324 �

Persea meridensis L . E . Kopp Cuello 943 �(MO)
委内瑞拉

Bocono , Trujillo , Venezuela
AF272325 �

Persea palustris ( Raf .) Sarg . J . Miller 9018 E(MO) 美国 U . S . A . FJ755437 �

Persea sp . van der Werff 19517 �(MO) 厄瓜多尔 Ecuador FJ755435 �

毛叶油丹 Alseodaphne andersonii

( King ex Hook . f .) Kosterm .
Li L . ( 李朗 ) 20070074 �( HITBC )

中国云南河口

Hekou , Yunnan , China
FJ755438 �

油丹 Alseodaphne hainanensis Merr . Li L . ( 李朗 ) 20070317 �( HITBC ) 中国海南 Hainan , China FJ755440 �

长柄油丹 Alseodaphne petiolaris (Meissn .)

Hook . f .
Li L . ( 李朗 ) 20070075 �( HITBC )

中国云南河口

Hekou , Yunnan , China
FJ755439 �

Alseodaphne semecarpifolia Nees Malcomber 2753 v(MO )
斯里兰卡

Kandy, Central Prov ., Sri Lanka
AF272252 �

赛楠 Nothaphoebe cavaleriei ( Lévl .) Yang

( = Phoebe cavaleriei ( Levl .) van der Werff ,

nom . nud .)

Li L . ( 李朗 ) 20070260 �( HITBC ) 中国四川 Sichuan , China FJ755412 �

Nothaphoebe umbelliflora (Blume ) Blume
Chen J . Q . (陈俊秋 ) 2007001 u

( HITBC )

中国云南版纳植物园

XTBG , Yunnan , China
FJ719309 �

莲桂 Dehaasia hainanensis Kosterm . Li L . ( 李朗 ) 20070373 �( HITBC ) 中国海南 Hainan , China FJ719308 �

外类群 Outgroups

Mezilaurus triunca van der Werff Vásquez 25227 O( MO) 秘鲁 Iquitos , Amazonas , Peru AF272287 �

Sextonia pubescens van der Werff Vásquez 25229 O( MO) 秘鲁 Iquitos , Loreto , Peru AF268808 �

021                   云  南  植  物  研  究                 31 卷



E.Z. N. A . � Cycle-pure Kit (200) D6493-02 (OMEGA) 对得

到的总 DNA 进行纯化 , 用 1 %的琼脂糖电泳检测总 DNA

的质量和浓度。

1 .3  ITS片段的 PCR 扩增与产物纯化

ITS 全序列片段 (含 5 .8S 编码区 ) 的扩增应用 White

等 (1990) 和 Chanderbali 等 ( 2001 ) 设计的引物 ITS4 和

ITSF 进行配对扩增 , 扩增反应在 ABI Gene Amp 9700
TM

PCR 仪上进行。对于一些总 DNA 模板质量较差 , 很难扩

增出 ITS 全序列片段的样品 , 利用 ITSF�/ITS2 和 ITS3�/ITS4

(White 等 , 1990 ; Chanderbali 等 , 2001 ) 的引物组合 , 分

两段扩增出 ITS 全序列片段。扩增反应程序为 : 94℃ 2

min ; 94℃ 1 min , 39℃ 70 s , 72℃ 1.5 min , 35 个循环 ;

72℃ 10 min。扩增产物用 E. Z. N. A . � Cycle-pure Kit (200)

D6493-02 ( OMEGA) 纯化。

1 .4  序列测定

本研究中的所有测序工作由上海生工生物工程技术

服务有限公司和昆明明技科技有限公司完成。对得到的

目的片段均使用其扩增引物进行双向测序 , 得到互补序

列 , 以保证所得序列的准确性。

1 .5  数据处理

联合从 GenBank 下载的序列 , 采用 Clustal X (Thomp-

son 等 , 1997) 对所测序列进行排序后 , 再使用 BioEdit

(Hall , 1999) 对所得的结果进行人工校正 , 以形成最终

的序列矩阵。使用 MrBayes 3 .1 ( Huelsenbeck and Ronquist,

2001) 进 行 系 统 发 育 分 析 ( Bayesian Inference , BI )。

Bayesian 分析中用到的异质率 ( Rate Heterogeneity) 和位

点间变化 率 ( Among-site Rate Variation ) 使用 Modeltest

3 .06 ( Posada and Crandall, 1998 ) 进行计算 , 应用 HLRT 检

验 (Hierachical Likelihood Ratio Tests) ( Posada and Crandall,

1998; Roalson and Friar , 2004) 计算碱基位点的变异频率

和变异位点的比率 , 并最终确定 Bayesian 分析的最适模

式为 : TrN + I + G。Bayesian 分析起始于一棵随机进化树 ,

然后对 4 个平行进化链进行 100 万代运算。马尔可夫链

(Markov chains ) 每 100 代取样一次 , 最终共获得 10 001

棵系统进化树。去掉最初的 1000 棵系统进化树作为

“burn- in” (通过使用 Microsoft Office Excel 进行分析证实我

们所选取的“ burn- in”是足够长的 ) , 然后利用 PAUP

4 .0b10 软件 ( Swofford 等 , 2001) 对剩下的 9001 棵系统进

化树进行一致性分析 ( 使用 50% majority rule ) , 得到

50%一致性系统进化树。Bayesian 系统树中 , 各个分支的

支持 率 以 后 验 率 ( posterior probability value ) 表 示

(Huelsenbeck 等 , 2001 ) , 大于 50% 的后验率被标注在

50%一致性系统进化树上方。

2  结果
本研究一共获得了 46 个样品的 ITS 序列。润

楠属 23 个物种的 ITS 序列长度为 554～556 bp, G

+ C 含量为 69.86%～70.99% ; 其他属物种的 ITS

序列长度为 510～561 bp , G + C 含量为 67.39%～

74 .53%。ITS 序列矩阵长度为 602 bp, 具有 162 个

变化位 点 ( 26 .91% ) , 其 中 91 个 为信 息 位点

(15 .12% )。图 2 显示 Bayesian 分析的系统进化树。

图 2 显示 Mezilaurus triunca 和 Sextonia pu-

bescens 是分支图的基部类群 , 因此作为指定的外

类群。所有鳄梨属群植物形成一个具 100%后验

率支持的三歧分支 , 所有 23 个润楠属物种构成

一个大的单系分支并得到 96% 的后验率支持。

在润楠属分支的内部 , 由 Machilus minkweiensis 和

一个系统关系解决较差的多节点分支 (86%的后

验率 ) 形成姐妹群。该多节点分支内部 , 除两个

并列的亚分支外 , 其余五个物种均无法形成分

支。其 中 , 位 于 顶 部的 亚 分 支 是由 M . decu-

rsinervis 和 M . phoenicis 形成的姐妹群分支 ( 100%

后验率 )。第二个亚分支最大 , 位于底部 , 共包

含 15 个物种 , 是一个系统演化关系解决较差的

多节点分支 , 仅有 53% 的后验率支持 ; 其中 ,

除未形成分支的 Machilus grijisii 和 M . platycarpa

外 , 有两个并列的分支 , 由上而下 , 第一个分支

有 11 个物种 (79%后验率 ) , 是 Machilus breviflo-

ra 和另一个 10 个种的分支形成姐妹群 ; 该分支

中 M. kwangtungensis、 M . longipedicellata、 M. rob-

usta 和 M. pauhoi、 M. leptophylla 并列 , 且都未能

形成分支 , M. rehderi、 M. salicina 与 M . thunbergi

形成的三岐分支 (后验率为 99% ) 与由 M . bom-

bycina、 M . oreophila 形成 的 姐妹 群 ( 后 验 率为

83% ) 并列; 第二个分支是 M . pomifera 和 M. sa-

licoides 形成的姐妹群 , 得到了 99%的后验率支持。

在所有润楠属物种构成的单系分支上方 , 是

由赛楠属、莲桂属、油丹属、鳄梨属、楠属的物

种混合形成一个大的分支 , 仅得到 57% 的后验

率 , 由两个大小不等的亚分支构成。上方的一个

较大 ( 72% 后验率 ) , 其中 : Dehaasia hainanen-

sis、 Alseodaphne semecarpifolia 形 成 的 姐 妹 群

(58%后验率 ) 和 Nothaphoebe umbelliflora 在一起

构成一个小分支 ( 100%的后验率支持 ) ; Phoebe

cuneata、 P. hungmaoensis 构成一个 姐妹群分 支

(81%后验率 ) ; Nothaphoebe cavaleriei 和其余的五

个楠属物种构成一个分支 , 得到了 94% 的后验
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率支 持。下 方 较 小 的 亚 分 支 中 , Alseodaphne

andersonii 和 A. petiolaris 形成一个姐妹群 , 并得到

了 100%的后验率支持 , 再与 Persea americana 和

Alseodaphne hainanensis 形成的姐妹群分支 (后验

图 2  从对 ITS 序列矩阵进行 Bayesian 分析得到的 10001 棵系统进化树中 , 取第 1000 棵以后的 9001 棵树 ,

形成 50 %一致性系统进化树 , 大于 50 % 的后验率标注在进化枝上面

Fig . 2  Majority consensus of 9001 trees derived from the Bayesian inference of ITS sequences from the genus Machilus .

Posterior probability values greater than 50 % are shown above branches
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率 91% ) 形成一个较大的姐妹群 ( 后 验率为

63% )。

在 Machilus 单系分支的下方 , 剩余的六个鳄

梨亚属 Persea subg . Eriodaphne Nees 的成员形成了

后验率为 94%的姐妹群分支 , 其内部有两个亚分

支: Persea sp . 和 P . meridensis 形 成 的 姐 妹 群

(100%后验率 ) 再与 P . palustris 形成一个具 89%

后验率的姐妹群分支 ; P. caerulea
GB
和 P. caerulea

形成了 一 个具 100% 后 验率 的 姐妹 群 , 再与

P. lingue 形成一个后验率 100%的姐妹群分支。

3  讨论

3 .1  确定樟科润楠属为单系类群

来自 nrDNA ITS 序列的 Bayesian 分析结果显

示 , 鳄梨属群构成一单系分支 , 并得到 100% 后

验率的支持 , 但同时鳄梨属群包含有一个三歧分

支 , 表明属群内的系统演化关系并没有得到很好

地解决 ( 图 2 ) 。然而在这三歧分支中 , 由润楠

属植物种类构成一后验率为 96% 的单系分支 ,

由此我们认为鳄梨属群内的润楠属为一个自然的

单系类群。

近期 , 韦发南和唐赛春 ( 2006 ) 基于形态学

特征讨论了润楠属与鳄梨属的分类界线 , 认为二

者界线清晰 , 不宜合并。润楠属的花被裂片在果

期宿存 , 极少脱落 , 如脱落则内、外轮全部从基

部脱落 , 强烈反转 , 很少张开 , 多为伸长 , 外轮

与内轮花被裂片相等或近相等 , 多为纸质 , 极少

为薄革质 ; 花柱早落 ; 分布于亚洲热带及亚热带

地区。而鳄梨属的花被裂片大多宿存 , 或内轮从

基部的 1�/3～ 1�/2 处脱落 , 极少从基部脱落 , 紧

贴、直立或近于张开 , 大多不伸长 , 花被裂片外

轮明显比内轮短 , 常短于内轮的 1�/2 , 革质到木

质 , 很少为薄革质 ; 花柱有时宿存 ; 分布在美洲

( Bentham and Hooker , 1880 , Kopp , 1966; 李树刚 ,

1982; 韦发南和唐赛春 , 2006 )。因此 , 在早期发

表的 樟 科 系 统 学 研 究 中 ( Kostermans , 1957 ,

1962 , 1973 , 1990; Long, 1984) , 仅凭形态学特征

的相似 , 将润楠属归入鳄梨属的处理方法显然是

不妥当的 , 且造成了很大混乱。

3 .2  润楠属在鳄梨属群中的系统地位

鳄梨属群内各属间的界线与系统演化关系一

直存在有争议。在我们的研究结果中 , 鳄梨属群

内润楠属的近缘类群都形成了两个大的分支 , 其

中楠属分支系统演化关系解决不足 : 楠属、油丹

属、赛楠属、莲桂属的所有成员及鳄梨属鳄梨亚

属 ( Persea subg . Persea) 的鳄梨 ( Persea america-

na) 聚在一起 , 支持莲桂属、油丹属与楠属之间

在形态特征上难以区分 , 亲缘关系密切 , 导致属

间界线模糊的观点 ( van der Werff, 2001)。值得

注意的是油丹属、莲桂属、鳄梨属鳄梨亚属的花

被裂片在果期脱落 , 赛楠属的花被裂片在果期宿

存或脱落 , 若宿存也是极小不易察觉 ( Rohwer

等 , 2009) , 因此我们推测花被裂片在果期脱落

或宿存但微小这一特征对于油丹属、莲桂属、鳄

梨属鳄梨亚属、赛楠属具有较为重要的系统学价

值 , 但鉴于这几个属的取样量不充足 , 有待研

究。所有中南美热带的 Persea subg . Eriodaphne

的种类聚成了另一个分支 , 位于鳄梨属群分支的

基部 , 且其内部形成了很好的两个小分支。这明

显地表 明鳄梨 属是一 多系类 群 , 其 中 Persea

subg . Eriodaphne 为一单系类群 , 而这一类群 Ko-

stermans 在 1993 年另立为一属即 Mutisiopersea Ko-

stermans, 它与 Persea subg . Persea 在鳄梨属群中

的系统亲缘较远 (Kostermans , 1993)。

我们的结果还表明 , 虽然系统演化关系紧

密 , 但是润楠属与近缘属之间的界线是清晰存在

的 , 图 2 中润楠属的单系分支与其余两个大分支

界线清晰 , 且与这两个大分支并列。形态学特征

上 , 润楠属与其近缘属之间虽然有相似之处 , 但

仍然存在明显差异 , 如润楠属和鳄梨属在内外轮

花被裂片长度、果期的花被裂片形态和地理分布

上差异明显 ; 而同是亚洲分布的润楠属和楠属则

在顶芽、花序着生方式、果实形态、内外轮花被

裂片长度以及果期花被裂片形态等方面都存在差

异 ( Kopp , 1966; 李树刚 , 1982; 韦发南和唐赛

春 , 2006) 。我们认为花被裂片在果期宿存、不

坚硬且强烈反转 , 以及果实多为卵球形或近球

形 , 顶芽大且有鳞片是区分润楠属和近缘类群的

形态学性状特征 , 其中果时的花被特征更是一个

关键性状 , 具有更重要的系统学价值。

3 .3  润楠属属内系统演化关系

本研究中的分子序列特征显示 , 润楠属内的

ITS 序列变化位点和信息位点较少 , 在所获得的

系统发育树中 (图 2 ) , 润楠属的单系分支内部 ,

3212 期         陈俊秋等 : 樟科润楠属植物 ITS 序列贝叶斯分析及其系统学意义           



有多个润楠属物种没有形成分支 , 系统演化关系

解决不足。同时各组成员的分布比较混乱 , 分支

结构与 《中国植物志》 第 31 卷 ( 李树刚 , 1982)

中对润楠属内各组的划分相矛盾。其中值得注意

图 3  润楠属花序适应性变异示意图

Fig . 3  Schematic map of adaptative variation ( evolutionary trend) of inflorescences in the genus Machilus
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的是来自毛花组的 Machilus minkweiensis 位于润楠

属单系分支的基部 , 成为最原始的成员 ; 而同组

的 M . bombycina 和 M . oreophila 则形成了较特化

的分支 , 因此我们推测由花被裂片被微柔毛、果

实较小的特征定义的毛花组在系统发育上不是单

系而是复系 , 即由来源于不同祖先的后代组成。

光花组的 Machilus decursinervis 和 M . phoenicis

形成一 个姐妹群 ( 100% 后验率 ) , 而同组 的

M . rehderi 和 M. thunbergii 则和毛花组的 M . sali-

cina 形成三岐分支 , 并且得到了 99%的后验率支

持。因此我们推测依据花被裂片被毛与否而划分

的组并不是自然类群。

同样 , 单型的滇藏组由于其椭圆形的果实与

本属其余各种不同 , 形成了并列分支 , 但其它依

据花被外面被毛与否以及球形果实大小而区分的

各个多型组 , 如大果组的 M . shweliensis 和 M. mon-

ticola、滇黔桂组的 M . gongshanensis 和 M . multi-

nervia , 没有形成各自的独立分支 , 和 M . yun-

nanensis 等分支并列。所以我们认为 , 花被裂片

被毛状态以及球形果实大小等这些特征虽然是很

重要的分类特征 , 却不一定能具有系统发育的价

值。取样最多的毛花组 , 除 M . minkweiensis 外 ,

形成一个较特化的分支 , 但对亚组间的演化关系

解决不足 , 表现为黄心树亚组的 M. bombycina 和

建润楠亚组的 M . oreophila 聚成最进化的一支。

在形态学上润楠属属内各种的花序表现出一

定的演化规律 , 如图 3 所示 : A 型为长梗花序 ,

A1 型 的 花 序 着 生 于 幼 枝 下 部 (如 M. min-

kweiensis) , A2 型的花序着生于幼枝上部 ( 如

M . cicatricosa ) ; B 型为短梗花序 , B1 型的花序着

生于幼枝下部 , B2 型的花序着生于幼枝上部

(如 M . obovatifolia) ; C 型幼枝缩短或不延伸 , 花

序着生在幼枝上 ; D 型幼枝极缩短 , 花序数枚簇

生 ( 如 M . salicoides, M . grijsii ) ; E 型幼枝退化

不发育 , 花序数枚簇生 , 其基部花时有多枚明显

的苞片 (如 : M. decursinervis 和 M. phoenicis)。其

中花序着生于枝条基部或下部的长梗型少分枝而

十分伸长 , 基部无苞片的 A1 型为最原始 , 而基

部具苞片的短梗型多分枝花序的 E 型可能最特

化。这些花序类型的演化路线大致如图 3 所示。

我们推测 , 其属下系统发育可能与圆锥花序着生

部位 , 其下花时是否具苞片 , 花序短小或伸长 ,

其分枝部位 ( 即具长梗或短梗 ) 等密切相关 , 也

就是说可能是与花序类型密切相关。

总之 , 我们认为 ITS 序列在解决润楠属属内

种间的系统演化关系上虽有不足 , 但润楠属属内

系统演化关系是一个值得深入探讨的问题 , 在今

后研究中应注重不同花序型的更多取样 , 探讨花

序特征在润楠属属内系统演化关系上的作用 , 对

于整个鳄梨属群的深入研究也有着重要意义。
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