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摘　 要: 杂交和多倍化是蕨类植物物种形成的主要机制ꎬ往往导致多倍体复合群的出现ꎮ 同一复合群的成员

在形态上具有明显的连续性与过渡性ꎬ复合群内部往往存在复杂的亲缘关系ꎬ给分类带来很大困难ꎮ 傅氏凤

尾蕨复合群是凤尾蕨属中分类学问题最为突出的复合群之一ꎬ成员间仅以植株的高度、羽片的大小、裂片间隙

的大小、裂片先端的形状或孢子囊群的长短等细小的特征相区别ꎮ 为确定该复合群某些成员的分类学位置ꎬ
并理清成员间的亲缘关系ꎬ该研究选取了 ３ 个叶绿体 ＤＮＡ 片段 ａｔｐＢ、ｍａｔＫ 和 ｔｒｎＬ￣Ｆ 构建傅氏凤尾蕨复合群的

系统发育树ꎬ并结合孢粉学证据ꎬ探讨该复合群成员间的亲缘关系ꎮ 结果表明:百越凤尾蕨和傅氏凤尾蕨的关

系最为密切ꎬ建议把百越凤尾蕨归并到傅氏凤尾蕨中ꎻ硕大凤尾蕨与傅氏凤尾蕨的关系较远ꎬ但其孢子形态与

傅氏凤尾蕨有一定重叠ꎬ两者的亲缘关系待深入研究ꎻ线裂凤尾蕨是一独立的种ꎬ与该复合群其它成员明显不

同ꎻ隆林凤尾蕨都较早分化出来ꎬ单独作为一支ꎬ但其孢子形态多变ꎬ暗示其可能是杂种起源ꎮ
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　 　 杂交和多倍化是蕨类植物物种形成的主要机

制(Ｇｒａｎｔꎬ１９８１ꎻＲｉｅｓｅｂｅｒｇ ＆ Ｗｉｌｌｉｓꎬ２００７)ꎮ 由于自

然杂交和多倍化的频繁发生(Ｃｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ｂ)ꎬ
凤尾蕨属(Ｐｔｅｒｉｓ Ｌ.)种类丰富ꎬ约有 ２５０ 种ꎬ而且

类型多样ꎬ广泛分布于热带、亚热带及温带地区

(Ｔｒｙｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９０)ꎮ 杂交和多倍化往往导致多

倍体复合群的出现ꎮ 蕨类植物中同一复合群成员

间的孢子体形态虽然有所区别ꎬ常常被鉴定为不

同的种ꎬ但整体上却具有明显的连续性与过渡性ꎬ
而且成员间存在复杂的亲缘关系(杨东梅ꎬ２０１１ꎻ
Ｃｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０ꎬ２０１２ａꎬ２０１４ꎻ张良ꎬ２０１３ꎻＣｈａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１３ꎻＪａｒｕｗａｔｔａｎａｐｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ 理清复合

群成员间的亲缘关系不仅有助于解决分类学问

题ꎬ还有助于理解复合群的形成机制ꎬ从而推动凤

尾蕨属植物的物种起源与分化规律的研究ꎮ
傅氏凤尾蕨复合群是凤尾蕨属中分类学问题

最为 突 出 的 复 合 群 之 一ꎮ Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ. ( ２００６ꎬ
２００７)、杨东梅(２０１１)和张良(２０１３)的研究表明ꎬ
该复合群包括傅氏凤尾蕨(Ｐｔｅｒｉｓ ｆａｕｒｉｅｉ)、小傅氏

凤尾蕨 ( Ｐ. ｆａｕｒｉｅｉ ｖａｒ. ｍｉｎｏｒ)、百越凤尾蕨 ( Ｐ.
ｆａｕｒｉｅｉ ｖａｒ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ)、线裂凤尾蕨(Ｐ. ａｎｇｕｓｔｉｐｉｎｎｕ￣
ｌａ)、硕大凤尾蕨 ( Ｐ. ｍａｊｅｓｔｉｃａ)、隆林凤尾蕨 ( Ｐ.
ｓｐｌｅｎｄｉｄａ)、江西凤尾蕨(Ｐ. ｏｂｔｕｓｉｌｏｂａ)、贵州凤尾

蕨(Ｐ. ｇｕｉｚｈｏｕｅｎｓｉｓ)等ꎮ 除傅氏凤尾蕨和小傅氏凤

尾蕨外ꎬ其余 ５ 种均原产我国ꎬ与傅氏凤尾蕨形态

相近ꎬ仅以植株的高度、羽片的大小、裂片间隙的

大小、裂片先端的形状或孢子囊群的长短等细小

的特征而区别于傅氏凤尾蕨(秦仁昌和吴兆洪ꎬ
１９８３)ꎮ 如硕大凤尾蕨以高大的形体、宽大的羽片

而异于傅氏凤尾蕨ꎬ但杨东梅(２０１１)通过孢粉学

研究发现硕大凤尾蕨与傅氏凤尾的孢子形态特征

重叠明显ꎬ而且硕大凤尾蕨的孢子形态多变ꎬ暗示

其可能是杂种起源ꎮ 另外ꎬ傅氏凤尾蕨是广布种ꎬ
在华南、华中、华东、西南等地可见ꎬ日本、东南亚

也产ꎬ可生于海拔 ５０ ~ ２ ３００ ｍ 处ꎬ几乎覆盖了其

它 ７ 种的分布区域 ( Ｓｈｉｅｈꎬ１９７５ꎬ１９９４ꎻ吴兆洪ꎬ
１９９０)ꎮ 形态学及生物地理学的证据初步表明ꎬ该
复合群成员间的亲缘关系密切ꎬ但种间界限模糊ꎮ
另外ꎬ百越凤尾蕨、江西凤尾蕨及贵州凤尾蕨三者

的分类学位置仍有待确定ꎮ 百越凤尾蕨以侧生羽

片较宽较长ꎬ裂片较宽较长而区别于傅氏凤尾蕨ꎬ
但杨东梅(２０１１)认为其羽片形态特征均在傅氏凤

尾蕨的变化范围之内ꎮ 秦仁昌和吴兆洪(１９８３)认
为江西凤尾蕨的裂片短ꎬ两侧边缘平行ꎬ先端圆ꎬ
羽轴上有针状长刺而异于傅氏凤尾蕨ꎬ但丁明艳

(２００６)发现江西凤尾蕨的模式标本为幼体植株ꎬ
无成熟孢子囊ꎬ鉴于其部分裂片顶端变狭ꎬ有钝

头ꎬ基部扩大ꎬ而把其处理为斜羽凤尾蕨(Ｐ. ｏｓｈｉ￣
ｍｅｎｓｉｓ)的异名ꎮ 秦仁昌和吴兆洪(１９８３)认为贵州

凤尾蕨以叶柄远短于叶片ꎬ羽片披针形ꎬ不呈镰刀

状ꎬ裂片上部 １ / ３ 至 ３ / ５ 不育ꎬ而异于傅氏凤尾蕨ꎮ
杨东梅(２０１１)发现其他凤尾属植物的标本也存在

羽片高度不育的情况ꎮ 因此ꎬ杨东梅(２０１１)认为

贵州凤尾蕨具有如此高度不育的裂片ꎬ可能与叶

片的成熟度有关ꎬ而并非其独有的特征ꎮ 杨东梅

(２０１１)查阅贵州凤尾蕨的模式标本时发现ꎬ其叶

柄稍短于叶片或与叶片等长ꎬ而并非远短于叶片ꎮ
尽管傅氏凤尾蕨复合群存在以上突出的分类

学问题ꎬ但是专门针对该复合群的分类学研究寥

寥无几ꎮ 除了台湾学者 Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ. (２００６ꎬ２００７)

２８５ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



先后从细胞学、生物地理学角度深入研究了傅氏

凤尾蕨、小傅氏凤尾蕨的分类学关系外ꎬ其他相关

研究都集中在傅氏凤尾蕨一个种上ꎬ并未涉及该

复合群的其他成员 (翁若芬ꎬ １９８５ꎻ Ｋａｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９２ꎻ李春香等ꎬ２００４ꎻ戴锡玲等ꎬ２００５ꎻ丁明艳ꎬ
２００６ꎻＳｃｈｕｅｔｔｐｅｌｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７ꎻＺｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ
纵有涉及该复合群其他成员ꎬ如硕大凤尾蕨、隆林

凤尾蕨ꎬ也是从属的水平讨论属下种类的关系(张
良ꎬ２０１３ꎻＣｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 因此ꎬ傅氏凤尾蕨复

合群成员间的亲缘关系仍有待澄清ꎮ
为确定该复合群某些成员的分类学位置ꎬ理

清成员间的亲缘关系ꎬ在前人研究的基础上ꎬ本研

究以居群生物学的理论为基础ꎬ主要运用孢粉学、
分子生物学等手段ꎬ分析该复合群形态特征的变

异规律ꎬ综合评价各特征的分类学意义ꎬ并选取 ３
个叶绿体 ＤＮＡ 片段 ａｔｐＢ、ｍａｔＫ 和 ｔｒｎＬ￣Ｆ 构建系统

发育树ꎬ结合孢粉学数据ꎬ探讨该复合群成员间的

亲缘关系ꎮ 孢粉学方面的研究结果已经有发表

(王佳玫等ꎬ２０１６)ꎬ本文着重阐述分子生物学的研

究结果ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 样品采集

根据傅氏凤尾蕨复合群的分布范围ꎬ赴广东、
广西、海南、贵州、云南等主要分布区进行野外采

样ꎬ共采集 １２ 个居群ꎬ各居群个体间距在 ５ ｍ 以

上ꎮ 每个个体采集新鲜、干净的叶片(首选嫩叶)
放入茶包袋中ꎬ做好标记ꎬ再放入装有硅胶的自封

袋中保存ꎮ 凭证标本存放在海南大学热带农林

学院ꎮ
按照«中国植物志» (第 ３ 卷) (吴兆洪ꎬ１９９０)ꎬ

把野外采集的凤尾蕨属植物进行分类处理(表 １)ꎮ
１.２ ＤＮＡ 片段测序

使用改良的 ＣＴＡＢ ＤＮＡ 提取方案提取叶片总

ＤＮＡꎮ 对得到的 ＤＮＡ 进行 ３ 个叶绿体片段 ａｔｐＢ、
ｍａｔＫ 和 ｔｒｎＬ￣ＦＰＣＲ 扩增ꎮ 用 ３ 对引物(表 ２)分别

扩增 ａｔｐＢ、ｍａｔＫ 和 ｔｒｎＬ￣Ｆ 叶绿体基因 ３ 个区域ꎮ
ＰＣＲ 反应体积为 ３０ μＬꎬ包括每种引物(５ ｐ)(１.２±
１.２)μＬꎬ样品 ＤＮＡ ４.２ ~ ６ ｎｇꎬＴａｑ ＤＮＡ 聚合酶 ０.６

μＬꎬ１０×缓冲液(包括 Ｍｇ２ ＋)ꎬ２.５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ｄＮＴＰꎬ
超纯水(ｄｄＨ２Ｏ)等ꎮ

ａｔｐＢ ＰＣＲ 反应的条件:先 ９５ ℃预变性 ２ ｍｉｎꎻ
然后 ９５ ℃ 变性 ２０ ｓꎬ５２ ℃ 退火 ３０ ｓꎬ７２ ℃ 延伸

１００ ｓꎬ循环 ３４ 次ꎻ最后 ７２ ℃ 延伸 １０ ｍｉｎꎮ ｔｒｎＬ￣Ｆ
ＰＣＲ ＰＣＲ 反应的条件:先 ９４ ℃预变性 ５ ｍｉｎꎻ然后

９４ ℃变性 ４５ ｓꎬ５１ ℃退火 １ ｍｉｎꎬ７２ ℃延伸 ９０ ｓꎬ
循环 ３４ 次ꎻ最后 ７２ ℃延伸 ７ ｍｉｎꎮ ｍａｔＫ ＰＣＲ 反应

的条件:先 ９４ ℃ 预变性 ２ ｍｉｎꎻ然后 ９４ ℃ 变性

４５ ｓꎬ５１ ℃退火 １ ｍｉｎꎬ７２ ℃延伸 ９０ ｓꎬ循环 ３４ 次ꎻ
最后 ７２ ℃ 延伸 １０ ｍｉｎꎮ ＰＣＲ 产物经 ＩｎｖｉｔｒｏｇｅｎＴＭ

(ＳｈａｎｇｈａｉꎬＣｈｉｎａ)纯化并测序ꎮ ｍａｔＫ 和 ａｔｐＢ 用两

个引物双向测序ꎬｔｒｎＬ￣Ｆ 用一个引物单向测序ꎮ

２　 结果与分析

叶绿体基因的联合数据包含 ３ 个基因及基因

间隔区片段ꎬ串联顺序依次为 ｍａｔＫ、ａｔｐＢ 和 ｔｒｎＬ￣
Ｆꎮ 各基因片段的序列依次为 ８９８、１ １４１、３６０ ｂｐꎬ
联合矩阵序列的长度为 ２ ３９９ ｂｐꎮ 本文对 ３ 个叶

绿体 ＤＮＡ 片段的数据矩阵采用最大简约法(ｍａｘｉ￣
ｍｕｍ ｐａｒｓｉｍｏｎｙ ｍｅｔｈｏｄꎬＭＰ)进行分析ꎬ采用贝叶斯

分析法(Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅꎬＢＩ)对单个基因片段进

行逐个分析ꎮ
本研究中ꎬ设置狭眼凤尾蕨(Ｐｔｅｒｉｓ ｂｉａｕｒｉｔａ)为

外类群( ｏｕｔｇｒｏｕｐ)ꎬ狭眼凤尾蕨(Ｐ. ｂｉａｕｒｉｔａ) 的 ３
条相关序列来自 ＮＣＢＩ ＧｅｎＢａｎｋꎬ序列号分别为

ＫＦ２８９５４６、ＺＬ２１３ 和 ＡＹ５４５５０８ꎮ
２. １ 最大简约法 (ｍａｘｉｍｕｍ ｐａｒｓｉｍｏｎｙ ｍｅｔｈｏｄꎬ
ＭＰ)分析结果

在单个叶绿体片段的 ＭＰ 树中ꎬｍａｔＫ 基因构

建的进化树(图 １)结果表明ꎬ来自云南景东的硕

大凤尾蕨(ＹＪ)分化相对较晚ꎬ支持其作为一个种ꎮ
除硕大凤尾蕨外的傅氏复合群的其它成员作为一

大支ꎬ自展支持率达 ９９％ꎮ 其中ꎬ来自贵州赖子山

的傅氏凤尾蕨( ＧＬ) 聚在一支ꎬ其自展支持率为

８７.２％ꎻ来自其他采集地的傅氏凤尾蕨和百越凤尾

蕨基本聚在一支ꎬ自展支持率为 ８５.２％ꎻ虽然线裂

凤尾蕨和隆林凤尾蕨从傅氏凤尾蕨一支分出来的

自展支持率只有 ３２.５％ꎬ但之后有 ９０.１％的自展支
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表 １　 傅氏凤尾蕨复合群植物样品采集情况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓａｍｐｌｅ ｓｏｕｒｃｅｓ ｏｆ Ｐｔｅｒｉｓ ｆａｕｒｉｅｉ ｃｏｍｐｌｅｘ

种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

采集地编号
Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ

ｌｏｃａｔｉｏｎ ｃｏｄｅ

样本份数
Ｎｏ. ｏｆ ｓａｍｐｌｅｓ

凭证标本
Ｖｏｕｃｈｅｒ ｓｐｅｃｉｍｅｎ

线裂凤尾蕨
Ｐｔｅｒｉｓ ａｎｇｕｓｔｉｐｉｎｎｕｌａ

ＸＢ ３ Ｗａｎｇ ＪＭ ５ꎬＷａｎｇ ＪＭ ６ꎬＷａｎｇ ＪＭ ７

ＸＸ ２ Ｗａｎｇ ＪＭ ９ꎬＷａｎｇ ＪＭ １０

傅氏凤尾蕨
Ｐ. ｆａｕｒｉｅｉ

ＨＮ １ Ｌｕｏ ＷＱ ２０１５０２０２

ＸＮ ３ Ｗａｎｇ ＪＭ ４ꎬＷａｎｇ ＪＭ ８ꎬＷａｎｇ ＪＭ １１

ＸＸ １ Ｗａｎｇ ＪＭ １５

ＧＬ ４ Ｗａｎｇ ＪＭ １６ꎬＷａｎｇ ＪＭ １７ꎬＷａｎｇ ＪＭ １９ꎬＷａｎｇ ＪＭ ２０

ＧＦ ２ Ｗａｎｇ ＪＭ ２１ꎬＷａｎｇ ＪＭ ２３

ＧＨ １ Ｗａｎｇ ＪＭ ２４

ＬＬ ４ Ｗａｎｇ ＪＭ ２７ꎬＷａｎｇ ＪＭ ３０ꎬＷａｎｇ ＪＭ ３５ꎬＷａｎｇ ＪＭ ４０

ＬＤ ３ Ｗａｎｇ ＪＭ ４３ꎬＷａｎｇ ＪＭ ４５ꎬＷａｎｇ ＪＭ ４９

ＬＳ ６ Ｗａｎｇ ＪＭ ６０ꎬＷａｎｇ ＪＭ ６１ꎬＷａｎｇ ＪＭ ６３ꎬＷａｎｇ ＪＭ ６６ꎬＷａｎｇ ＪＭ ６９ꎬＷａｎｇ ＪＭ ７１

ＹＪ １ Ｗａｎｇ ＪＭ ８８

百越凤尾蕨
Ｐ. ｆａｕｒｉｅｉ ｖａｒ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ

ＸＮ ５ Ｗａｎｇ ＪＭ １ꎬＷａｎｇ ＪＭ ２ꎬＷａｎｇ ＪＭ ３ꎬＷａｎｇ ＪＭ １３ꎬＷａｎｇ ＪＭ １４

硕大凤尾蕨
Ｐ. ｍａｊｅｓｔｉｃａ

ＹＪ ３ Ｗａｎｇ ＪＭ ７７ꎬＷａｎｇ ＪＭ ７８ꎬＷａｎｇ ＪＭ ７９

隆林凤尾蕨
Ｐ. ｓｐｌｅｎｄｉｄａ

ＸＸ １ Ｗａｎｇ ＪＭ １２

ＬＬ １ Ｗａｎｇ ＪＭ ３７

ＬＤ ２ Ｗａｎｇ ＪＭ ４９ꎬＷａｎｇ ＪＭ ５０

　 注: ＸＮ. 广西龙州弄岗保护区弄岗保护站附近ꎻ ＸＢ. 广西龙州板闭村ꎻ ＸＸ. 广西大新下雷保护区ꎻ ＨＮ. 海南五指山水满乡五指
山ꎻ ＧＬ. 贵州册亨赖子山ꎻ ＧＦ. 贵州册亨福尧村ꎻ ＧＨ. 贵州册亨花冗ꎻ ＬＬ. 贵州荔波保护区三岔河保护站漏斗森林ꎻ ＬＤ. 贵州荔
波保护区翁昂保护站洞羊山ꎻ ＬＳ. 贵州荔波保护区翁昂保护站石上森林ꎻ ＹＪ. 云南景东无量山自然保护区ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＸＮ. Ｎｏｎｇｇａｎｇ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ Ｓｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｌｏｎｇｇａｎｇ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ Ａｒｅａꎬ Ｌｏｎｇｚｈｏｕꎬ Ｇｕａｎｇｘｉꎻ ＸＢ. Ｂａｎｂｉ Ｖｉｌｌａｇｅꎬ Ｌｏｎｇｚｈｏｕꎬ Ｇｕａｎｇｘｉꎻ
ＸＸ. Ｄａｘｉｎ Ｘｉａｌｅｉ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ Ｒｅｓｅｒｖｅ ｉｎ Ｇｕａｎｇｘｉꎻ ＨＮ. Ｗｕｚｈｉｓｈａｎꎬ Ｓｈｕｉｍａｎ Ｔｏｗｎｓｈｉｐꎬ Ｈａｉｎａｎꎻ ＧＬ. Ｌａｉｚｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎬ Ｃｅｈｅｎｇ Ｇｕｉｚｈｏｕꎻ
ＧＦ. Ｆｕｙａｏ Ｖｉｌｌａｇｅꎬ Ｃｅｈｅｎｇꎬ Ｇｕｉｚｈｏｕꎻ ＧＨ. Ｈｕａｒｏｎｇꎬ Ｃｅｈｅｎｇꎬ Ｇｕｉｚｈｏｕꎻ ＬＬ. Ｆｕｎｇａｌ Ｆｏｒｅｓｔꎬ Ｓａｎｃｈａ Ｒｉｖｅｒ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ Ｓｔａｔｉｏｎꎬ Ｇｕｉｚｈｏｕ
Ｌｉｂｏ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅꎻ ＬＤ. Ｄｏｎｇｙａｎｇ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｉｎ Ｗｅｎｇａｎｇ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ Ｓｔａｔｉｏｎꎬ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｌｉｂｏ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅꎻ ＬＳ. Ｓｈｉｓｈａｎｇ Ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ
Ｗｅｎｇ􀆳ａｎｇ Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ Ｓｔａｔｉｏｎꎬ Ｇｕｉｚｈｏｕ Ｌｉｂｏ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅꎻ ＹＪ. Ｗｕｌｉａｎｇｓｈａｎ Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｓｅｒｖｅꎬ Ｊｉｎｇｄｏｎｇꎬ Ｙｕｎｎａｎ.

表 ２　 ＰＣＲ 扩增及测序的引物
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ

扩增片段
Ｒｅｇｉｏｎ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

引物序列
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′￣３′)

引物参考来源
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ａｔｐＢ ＡＴＰＢ６７２Ｆ ＴＴＧＡＴＡＣＧＧＧＡＧＣＹＣＣＴＣＴＷＡＧＴＧＴ Ｐｒｙｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４

ＡＴＰＥ３８４Ｒ ＧＡＡＴＴＣＣＡＡＡＣＴＡＴＴＣＧＡＴＴＡＧＧ Ｐｒｙｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４

ｍａｔＫ ＦＥＲｍａｔＫ ｆＥＤＲ ＡＴＴＣＡＴＴＣＲＡＴＲＴＴＴＴＴＡＴＴＴＨＴＧＧＡＲＧＡＹＡＧＡＴＴ Ｋｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１

ＦＥＲｍａｔＫ ｒＡＧＫ ＣＧＴＲＴＴＧＴＡＣＴＹＹＴＲＴＧＴＴＴＲＣＶＡＧＣ Ｋｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１
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图 １　 基于傅氏凤尾蕨复合体的叶绿体基因
ｍａｔＫ 所得的最大简约树

Ｆｉｇ. １　 Ｍａｘｉｍｕｍ ｐａｒｓｉｍｏｎｙ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｐｔｅｒｉｓ ｆａｕｒｉｅｉ
ｃｏｍｐｌｅｘ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅ ｍａｔＫ

持率支持线裂凤尾蕨作为一支ꎬ有 ７４.９％的自展

支持率支持隆林凤尾蕨作为一支ꎮ ３ 个叶绿体基

因片段的联合数据分析结果(图 ２)与 ｍａｔＫ 基因

的 ＭＰ 树的拓扑结构类似(ＭＰ 的自展支持率大于

７０％)ꎬ虽然受 ａｔｐＢ 基因和 ｔｒｎＬ￣Ｆ 基因间隔区的影

响ꎬ但总体的自展支持率相对较低ꎮ
两个 ＭＰ 树都表明ꎬ来自云南景东的硕大凤尾

蕨与该复合体其他成员的亲缘关系最远ꎬ聚合成

一支ꎻ百越凤尾蕨与傅氏凤尾蕨亲缘关系最近ꎬ两
者聚合成一支ꎻ线裂凤尾蕨和隆林凤尾蕨各单独

聚成一支ꎮ 与王佳玫等(２０１６)的孢粉学结论相一

致ꎬ具体为线裂凤尾蕨的孢子具有远极脊、近极脊

及脊状或拟网状纹饰ꎬ能清晰地从傅氏凤尾蕨复

合体其它成员中区分出来ꎻ傅氏凤尾蕨和百越凤

尾蕨的孢子形态具有脊状或拟网状纹饰但不具远

极脊ꎬ两者形态则较为相近ꎬ难以区别ꎻ隆林凤尾

蕨的部分孢子只具有远极脊ꎬ推测其可能是杂种

起源ꎻ硕大凤尾蕨的孢子以其均具有远极脊和近

极脊而区别于其他孢子(图 ２)
２.２ 贝叶斯分析法 ( ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅꎬＢＩ)分析

结果

由于傅氏凤尾蕨复合体的 ３ 个叶绿体基因片

段 ｍａｔＫ、ａｔｐＢ 和 ｔｒｎＬ￣Ｆ 的最优碱基替代模型各不

相同ꎬ因此本文分别对这 ３ 个叶绿体基因片段建

立 ＢＩ 树ꎮ 建树结果经 Ｔｒａｃｅｒ ｖ１.５ 软件检验ꎬＥＳＳ
值大于 ２００ꎬ且 Ｅｓｔｉｍａｔｅｓ 呈正态分布ꎬ说明本次运

行的 ＢＩ 树结果可靠ꎮ
ｍａｔＫ 基因的 ＢＩ 树(图 ３)表明ꎬ虽然存在来自

海南的样品(ＨＮ)嵌合到某个分支中ꎬ但是傅氏凤

尾蕨基本按居群聚集为三大支ꎬ分别是来自广西

的傅氏凤尾蕨(ＸＮ、ＸＸ)ꎬ来自贵州册亨县赖子山

的傅氏凤尾蕨(ＧＬ)和来自贵州其他地区的傅氏

凤尾蕨(ＧＦ、ＧＨ、ＬＬ、ＬＤ、ＬＳ)ꎬ另外ꎬ有很高的后验

概率分别支持线裂凤尾蕨、隆林凤尾蕨分别作为

单独一支ꎮ
ａｔｐＢ 基因的 ＢＩ 树(图 ４)支持傅氏凤尾蕨和百

越凤尾蕨作为一支(ＢＩ ＰＰ 为 ９８％)ꎬ线裂凤尾蕨、
隆林凤尾蕨、硕大凤尾蕨各自单独为一支ꎮ ｔｒｎＬ￣Ｆ
基因间隔区的 ＢＩ 树型并不理想ꎬ几乎为梳子结构

(图 ５)ꎮ 其结果支持百越凤尾蕨和傅氏凤尾蕨聚

成一支ꎬ线裂凤尾蕨所有样本都聚成一支ꎮ
此外ꎬ在 ＭＰ 树和 ＢＩ 树中ꎬ来自贵州册亨县赖

子山的傅氏凤尾蕨(ＧＬ)都独立成一系ꎮ 这应该是

特殊的生境造成的ꎮ 赖子山位于贵州黔西南地区

册亨县ꎬ是一片山群的统称ꎬ位置偏僻ꎬ来自该地的

样本生长在被石灰岩包围的一小片土壤中ꎮ 可见ꎬ
该样本的生境类似孤岛ꎮ 孤岛效应导致赖子山的

样本与外界缺少基因交流ꎬ而自成一支ꎮ
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图 ２　 基于傅氏凤尾蕨复合体的 ３ 个叶绿体基因所得的最大简约树 (左边)ꎬ右边为孢子图
Ｆｉｇ. ２　 Ｍａｘｉｍｕｍ ｐａｒｓｉｍｏｎｙ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｐｔｅｒｉｓ ｆａｕｒｉｅｉ ｃｏｍｐｌｅｘ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｍｂｉｎｅｄ

ｔｈｒｅｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅｓ (ｌｅｆｔ)ꎬ ｒｉｇｈｔ ｉｓ ｔｈｅ ｓｐｏｒｅ ｐｉｃｔｕｒｅ

３　 傅氏凤尾蕨复合群成员间的

亲缘关系讨论

由于未采集到小傅氏凤尾蕨、贵州凤尾蕨和

江西凤尾蕨的样本ꎬ因此这三者与傅氏凤尾蕨的

亲缘关系ꎬ本文不作讨论ꎮ
３.１ 百越凤尾蕨与傅氏凤尾蕨的关系

在单个叶绿体片段或联合叶绿体序列矩阵得

到的 ＭＰ 树和 ＢＩ 树中ꎬ百越凤尾蕨和傅氏凤尾蕨

都聚在一起ꎮ 这表明在傅氏凤尾蕨复合群中ꎬ百

越凤尾蕨和傅氏凤尾蕨的关系最为密切ꎮ
百越凤尾蕨因羽片宽度和长度稍大于傅氏凤

尾蕨ꎬ而作为傅氏凤尾蕨的变种发表ꎮ 杨东梅

(２０１１)发现百越凤尾蕨的羽片大小在傅氏凤尾蕨

的变化范围之内ꎬ建议把百越凤尾蕨归并到傅氏凤

尾蕨中ꎮ 张良(２０１３)的研究结果与杨东梅(２０１１)
一致ꎮ 他发现ꎬＰ. ｆａｕｒｉｅｉ 复合亚群在形羽片对数、侧
生羽片与叶轴的角度、裂片的数目和轴刺的长短等

特征上变异较大ꎬ而且这些特征都具有明显的过渡

性ꎮ 根据王佳玫等(２０１６)的发现ꎬ除了孢子体形

态ꎬ百越凤尾蕨与傅氏凤尾蕨在孢子形态上区别甚
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图 ３　 基于傅氏凤尾蕨复合体的叶绿体基因
ｍａｔＫ 的所得的贝叶斯树

Ｆｉｇ. ３　 Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｐｔｅｒｉｓ ｆａｕｒｉｅｉ
ｃｏｍｐｌｅｘ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅ ｍａｔＫ

微ꎬ本研究建议把百越凤尾蕨归并到傅氏凤尾蕨

中ꎬ把 Ｐ. ｆａｕｒｉｅｉ ｖａｒ. ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 作为 Ｐ. ｆａｕｒｉｅｉ 的异名

处理ꎮ
３.２ 硕大凤尾蕨与傅氏凤尾蕨的关系

单个基因片段的 ＭＰ 树和 ＢＩ 树都表明ꎬ硕大

凤尾蕨远离傅氏凤尾蕨复合群其它成员组成的那

一大支ꎬ表明硕大凤尾蕨与傅氏凤尾蕨的关系较

远ꎮ 杨东梅(２０１１)发现其孢子形态多变ꎬ与傅氏

凤尾蕨有一定的重叠ꎬ推测其可能是杂种起源ꎬ与
傅氏凤尾蕨具有相同的祖先ꎮ 王佳玫等(２０１６)通
过扫描电镜发现ꎬ硕大凤尾蕨的孢子具有近极脊

和远极脊ꎬ异于该复合群其它成员ꎮ 因此ꎬ两者的

亲缘关系还有待深入研究ꎮ
３.３ 线裂凤尾蕨与傅氏凤尾蕨的关系

叶绿体片段得到的 ＭＰ 树和 ＢＩ 树都表明ꎬ线
裂凤尾蕨单独作为一支ꎬ 与王佳玫等(２０１６)的结

论一致ꎮ 王佳玫等(２０１６)发现ꎬ线裂凤尾蕨的孢

图 ４　 基于傅氏凤尾蕨复合体的叶绿体基因
ａｔｐＢ 的所得的贝叶斯树

Ｆｉｇ. ４　 Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｐｔｅｒｉｓ ｆａｕｒｉｅｉ
ｃｏｍｐｌｅｘ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅ ａｔｐＢ

子形态稳定而且特殊ꎬ只有一种瘤刺状纹饰ꎬ能清

晰地从傅氏凤尾蕨复合体其它成员中区分出来ꎮ
因此ꎬ本研究认为线裂凤尾蕨是一独立的种ꎬ与该

复合群其它成员明显不同ꎮ
３.４ 隆林凤尾蕨与傅氏凤尾蕨的关系

隆林凤尾蕨以裂片羽裂几乎达羽轴ꎬ羽轴上

面有较多的长刺ꎬ裂片顶端有一短尖刺ꎬ裂片基部

一对叶脉几以直角开展并与羽轴近平行而区别于

傅氏凤尾蕨(秦仁昌和吴兆洪ꎬ１９８３)ꎮ 在叶绿体

片段得到的 ＭＰ 树和 ＢＩ 树中ꎬ隆林凤尾蕨都较早
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图 ５　 基于傅氏凤尾蕨复合体的叶绿体基因间隔区
ａｔｐＬ￣Ｆ 的所得的贝叶斯树

Ｆｉｇ. ５　 Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｐｔｅｒｉｓ ｆａｕｒｉｅｉ
ｃｏｍｐｌｅｘ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｇｅｎｅ ａｔｐＬ￣Ｆ

分化出来ꎬ单独作为一支ꎬ与张良(２０１３)的研究结

果一致ꎮ 而且ꎬ隆林凤尾蕨的孢子形态多变ꎬ暗示

其可能是杂种起源(王佳玫等ꎬ２０１６)ꎮ
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