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摘要  苋科(Amaranthaceae sensu lato)是石竹目(Caryophyllales)第二大科, 目前被普遍接受的苋科为其广义概念, 

含狭义苋科(Amaranthaceae sensu stricto)和藜科(Chenopodiaceae)。然而到目前为止, 藜科是否应作为独立的科还存

在争议。此外, 广义苋科内部各亚科之间的系统关系也尚未厘清。对广义苋科所有13个亚科代表类群进行取样(共59种), 

基于8个叶绿体序列片段重建其系统发育关系, 并结合分子钟估算, 对该科及其主要分支的起源与分化时间进行推测。

结果表明, 广义苋科与狭义苋科都是很好的单系, 但藜科并非单系, 因此不支持藜科在科级水平的地位, 支持广义苋科

的观点。除了多节草亚科(Polycnemoideae)之外, 其它亚科的系统位置均得到很好的分辨。分子钟估算结果表明, 广义

苋科于白垩纪晚期约69.9 Ma分化出该科的2个主要分支, 且该科在白垩纪-古近纪边界附近时期(约66.0 Ma)可能发生

过快速辐射分化事件。 
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苋科(Amaranthaceae sensu lato)隶属石竹目核

心分支(core Caryophyllales), 其与玛瑙果科(Acha-

tocarpaceae)是姐妹群(Yao et al., 2019)。目前所接

受的苋科为其广义概念 (Stevens, 2001; APG IV, 

2016; Yao et al., 2019), 包含传统界定的狭义苋科

(Amaranthaceae sensu stricto)和藜科(Chenopodia-

ceae)两大类群, 共有约165属2 040种, 是石竹目中

仅次于石竹科(Caryophyllaceae)的第二大科(Chris-

tenhusz and Byng, 2016)。苋科是包含众多作物及蔬

菜等具有重要经济价值的植物类群, 如苋菜(Ama-

ranthus tricolor L.)、甜菜(Beta vulgaris L.)、藜麦

(Chenopodium quinoa Willd.)、菠菜(Spinacia ole-

racea L.) (中国科学院中国植物志编辑委员会, 1979; 

Stevens, 2001; Hernández-Ledesma et al., 2015)。

在传统分类系统中, 狭义苋科与藜科通常基于苞片、

花被及雄蕊的特征被处理为2个独立的科(中国科学院

中国植物志编辑委员会 , 1979; Cronquist, 1988; 

Takhtajan, 1997), 其中藜科苞叶及花被常为草质或肉

质, 雄蕊常分离; 而苋科苞叶及花被常为干膜质, 雄蕊

基部常合生(中国科学院中国植物志编辑委员会, 1979)。

在地理分布上, 苋科主要分布于热带、亚热带地区; 而

藜科则主要分布于温带至亚热带地区, 且常见于干旱、

半干旱甚至盐碱地等生境(中国科学院中国植物志编

辑委员会, 1979; Hernández-Ledesma et al., 2015)。 

在分子系统学研究中, 狭义苋科的单系性获得了

很好的支持, 然而藜科被认为并非单系(Kadereit et 

al., 2003; Sukhorukov et al., 2015; Yao et al., 

2019)。藜科多节草亚科(Polycnemoideae)与狭义苋

科是姐妹群关系, 而藜科核心类群(core Chenopo-

diaceae) (藜科除多节草亚科以外的其它所有类群)

形成1个单系, 并与多节草亚科-狭义苋科分支组成

姐妹群, 但相关节点支持率很低或未能获得支持率

(Kadereit et al., 2003; Sukhorukov et al., 2015)。基

于这一结果, 有学者支持将多节草亚科归入狭义苋
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科, 而将藜科核心类群依然保留为藜科(Hernández- 

Ledesma et al., 2015; Sukhorukov et al., 2015)。但

也有分子系统学研究表明, 多节草亚科与狭义苋科-

藜科核心类群分支组成支持率较低的姐妹群(Pratt, 

2003; Müller and Borsch, 2005)。Soltis等(2011)的研

究甚至支持藜科核心类群也非单系, 但该研究对藜科

取样较少(2种 )且相关节点支持率很低。在Yao等

(2019)开展的石竹目叶绿体基因组系统发育研究中, 

基于83个叶绿体基因序列片段的分析结果也表明藜

科核心类群并非单系, 但该研究以石竹目系统学研究

为主, 所取藜科代表类群有限。在众多分子系统学研

究中, 由狭义苋科与藜科共同形成的分支获得了很好

的支持, 并被称为“苋科-藜科联盟”(Amaranthaceae- 

Chenopodiaceae alliance), 且被认为是石竹目中一

个理想的进化分支(Cuénoud et al., 2002; APG IV, 

2016; Yang et al., 2018; Yao et al., 2019)。该分支具

有一系列共源性状: 小花近无柄并排列成聚伞花序

状; 花被片5, 单列, 覆瓦状排列; 胚珠常单个基生; 

花粉具散孔; 筛管分子质体无中央内含晶体; 具有异

黄酮类化合物(Kadereit et al., 2003)。基于以上研究

结果, 考虑到狭义苋科与藜科分支复杂的内部系统关

系, 大多数学者支持将二者合并从而建立广义苋科

(Stevens, 2001; Brockington et al., 2009; Yao et al., 

2019), 并被APG (Angiosperm Phylogeny Group)系

统所采纳(APG IV, 2016)。基于分子系统学结果并结

合一系列形态特征, Stevens (2001)将目前所界定的

广义苋科划分为13个亚科 : 多节草亚科、苋亚科

(Amaranthoideae)、白花苋亚科(Aervoideae)、牛膝

亚科(Achyranthoideae)、青葙亚科(Celosioideae)、

千日红亚科(Gomphrenoideae)、碱蓬亚科(Suaedoi-

deae)、盐角草亚科(Salicornioideae)、樟味藜亚科

(Camphorosmoideae)、猪毛菜亚科(Salsoloideae)、

虫实亚科(Corispermoideae)、藜亚科(Chenopodioi-

deae)和甜菜亚科(Betoideae)。赤珠苋属(Bosea L.)

与炬苋树属(Charpentiera Gaudichaud)在亚科水平

的归属地位待定。在广义苋科内部, 部分亚科之间的

系统关系, 尤其是多节草亚科的系统位置还存在争议。 

本研究在对广义苋科主要进化分支进行广泛取

样的基础上, 基于8个叶绿体序列片段对其进行了系

统发育关系重建, 基于所得系统发育框架并结合分子

钟估算, 对该科及其主要分支的起源与分化时间进行

推算, 以期为进一步揭示该科各亚科之间系统进化关

系以及类群演化历史提供依据。 

1  材料与方法 

1.1  类群取样及分子序列数据来源 

对广义苋科在亚科水平进行广泛取样, 包含目前该科

中所有亚科以及亚科系统位置归属待定的赤珠苋属

与炬苋树属, 共涉及广义苋科44属59种(附表1)。基于

已发表的分子系统学研究结果(Yao et al., 2019), 选

取玛瑙果科与石竹科为外类群(附表1)。本研究选取

atpB、ndhF、psbB、rbcL、rpoC2、rps4、rps16和

matK/trnK共8个叶绿体基因序列片段构建苋科系统发

育框架。其中部分序列数据为前期研究所得(Yao et al., 

2019), 其它序列从NCBI网站(https://www.ncbi.nlm. 

nih.gov/)下载。序列详细信息见附表1; 部分个体序列

不全, 其缺失的序列数据在相关序列矩阵中以缺失数

据形式补齐。 

1.2  系统发育树构建 

采 用 MAFFT v.7.221 软件 (Katoh and Standley, 

2013)并用默认参数设置单独对每个片段进行序列比

对, 然后构建联合矩阵。对所得联合矩阵分别采用贝

叶斯分析法(Bayesian inference, BI)与最大似然法

(maximum likelihood, ML)构建系统发育树。在贝叶

斯分析前 , 基于 Jmodeltest v.2.1.7软件 (Posada, 

2008)按照赤池信息量准则(Akaike Information Cri-

terion, AIC)对所有序列片段单独进行碱基替代模型

筛选。贝叶斯分析基于MrBayes v.3.2软件(Ronquist 

and Huelsenbeck, 2003), 从1棵随机选择的系统发

育树开始分析, 运算 2 000 000代, 每100代取样1次

构建系统树, 结果表明运行的链之间分离频率平均标

准差小于0.01 (SD<0.01); 将最初所得5 000棵系统

树作为老化(burn-in)样品舍弃, 基于所剩其它系统树

构建一致性树(consensus tree), 并计算相关节点支

持率; 所得后验概率值(posterior probability, PP)小于

0.99视为支持率较低, PP0.99视为支持率很高。最大

似然法分析基于RAxML v.8.1.24软件 (Stamatakis, 

2006)在CIPPRES平台(Miller et al., 2010)进行, 运

算基于模型GTR+Γ展开, 以此获得得分最高的最大似

然树; 快速自展分析基于GTR-GAMMA模型进行, 重
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复1 000次以获得各分支节点的自展支持率(bootstrap 

value, BS) 。所得系统树在 Figtree v1.4.2 软件

(Rambaut, 2012)中查看。 

1.3  分化时间估算 

为揭示广义苋科及其主要分支的起源分化时间, 采用

BEAST v. 1.8.4软件(Drummond et al., 2012)对其进

行分化时间估算。基于广义苋科中所报道的化石记录

以及前期研究所得苋科与其近缘类群间的分化时间

对相关节点进行时间校准。具体如下: (1) 参考Ka-

dereit等 (2003, 2005)用化石物种Parvangula ran-

deckensis Hiltermann & Schmitz的中新世早期种子

化石对藜属(Chenopodium)所代表的藜族第1分支

(Chenopodieae I clade)干群(stem node)的起源时间

进行校准, 化石时间的使用采用对数正态分布模型

(lognormal distribution model), 最小时间限定在

16.0百万年前(offset=16.0 Million-years ago (Ma)), 

平均值限定为1.0 (mean=1.0), 标准差限定为0.5 

(standard deviation (SD)=0.5); (2) 参考Kadereit等

(2003, 2005)、Yao等(2019)及Li等(2019)的研究, 用

化石物种Polyporina cribaria Srivastava的白垩纪晚

期花粉化石对广义苋科冠群(crown node)起源时间

进行校准, 化石时间同样采用对数正态分布模型, 最

小时间限定为66.0 Ma, 平均值限定为1.0, 标准差限

定为0.5; (3) 参考Yao等(2019)所得结果, 对苋科与

玛瑙果科分化时间采用均匀分布模型(uniform dis-

tribution model), 时间上限限定为82.5 Ma, 下限限

定为77.9 Ma; (4) 参考Yao等(2019)所得结果, 对石

竹科与苋科-玛瑙果科分支分化时间采用均匀分布模

型, 时间上限限定为92.2 Ma, 下限限定为85.7 Ma。

分化时间在“出生-灭绝”物种形成模型(birth-death 

speciation process)之下, 基于对数正态分布的松散分

子钟(lognormal relaxed molecular clock)进行估算; 各

序列碱基替代模型参考1.2节序列最佳碱基替代模型筛

选结果; 马尔科夫链蒙特卡洛(Markov chain Monte 

Carlo, MCMC)运算300 000 000代, 每5 000代取样1

次, 该运算步骤重复3次独立运算; 基于Tracer v. 1.6

软件(Rambaut et al., 2014)对所得参数进行检查, 确

认所有参数的有效居群规模(effective sample sizes, 

ESS)数值均超过200, 结果可靠; 基于BEAST软件包

中TreeAnotator v. 1.8.4软件, 将最初所得15 000棵

系统树作为老化样品舍弃, 对剩下的所有系统树进行

总结并计算其一致性树, 统计相关节点的分化时间。在

Figtree v1.4.2软件(Rambaut, 2012)中查看所得结果。 

2  结果与讨论 

2.1  序列片段矩阵及其碱基进化模型 

本研究所用8个序列片段的长度及筛选出的最佳碱基

替代模型等信息详见表1。所有序列串联联合矩阵全

长15 521 bp。 

 
表1  本研究所用DNA序列相关信息 

Table 1  Information of DNA sequences used in the study 

Name of DNA 
sequences 

Length of DNA  
sequences (bp) 

Model selected

atpB 1497 GTR+I+Γ 

ndhF 2242 TVM+I+Γ 

psbB 1527 GTR+I+Γ 

rbcL 1344 TVM+I+Γ 

rpoC2 4147 GTR+I+Γ 

rps4 606 TVM+Γ 

rps16 1401 GTR+I+Γ 

matK/trnK 2757 GTR+I+Γ 
 

2.2  广义苋科系统发育关系 

贝叶斯分析与最大似然法所得系统发育关系拓扑结

构高度一致。结果表明, 广义苋科的单系性获得了很

高支持率(MLBS=100%, PP=1.00), 该科进一步分为

2个获得高度支持的分支, 其中藜亚科、虫实亚科、

甜菜亚科、多节草亚科与狭义苋科共同形成获得很高

支持率的一支(分支A; MLBS=94%, PP=1.00); 而碱

蓬亚科、盐角草亚科、樟味藜亚科及猪毛菜亚科共同

形成获得很高支持率的另一支(分支B; MLBS=100%, 

PP=1.00) (图1)。 

在分支A中, 传统藜科中的藜亚科、虫实亚科、

甜菜亚科及多节草亚科共同构成的分支A1支持率较

低(MLBS=70%, PP=0.86), 即位于最基部的多节草

亚科系统位置未能获得很高支持, 但前3个亚科之间

的系统关系均获得很高支持率(MLBSs99%, PPs= 

1.00)。狭义苋科单独形成一支, 即分支A2, 其单系性

获得了很高支持率(MLBS=100%, PP=1.00), 该分支

中千日红亚科与牛膝亚科的姐妹群关系在最大似然

法分析中支持率很低, 但在贝叶斯分析中获得很高的
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支持率(MLBS=58%, PP=1.00), 这2个亚科所形成的

分支与白花苋亚科组成支持率很高的姐妹群(MLBS= 

100%, PP=1.00), 这3个亚科共同形成的分支再与苋

亚科-青葙亚科分支构成获得很高支持率的姐妹群

(MLBS=100%, PP=1.00), 而赤珠苋属与炬苋树属则

在该分支最基部依次分出, 且均获得很高的支持率

(MLBSs99%, PPs=1.00) (图1)。 

分支B涉及4个亚科, 均为传统藜科类群。其中, 

樟味藜亚科与猪毛菜亚科组成支持率很高的姐妹群

(分支B1; MLBS=100%, PP=1.00), 该分支与由碱蓬

亚科及盐角草亚科组成的分支(分支B2; MLBS=100%, 

PP=1.00)构成支持率很高的姐妹群(图1)。 
 

 
 

图1  基于8个叶绿体DNA序列片段构建的广义苋科系统发育树 

各分支节点上方数字分别代表ML树自展支持率/BI树后验概率。 
 

Figure 1  Phylogeny of Amaranthaceae sensu lato inferred from the combined matrix of eight plastid DNA regions  
Bootstrap support value and posterior probability of each node are indicated above branches.  
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2.3  分化时间估算 

分子钟估算结果表明(附表2; 图2), 广义苋科与其姐 

妹群玛瑙果科在白垩纪晚期约80.5 Ma (95%最大后

验密度(the 95% highest posterior density, HPD)=  
 

 
 

图2  基于8个叶绿体DNA序列片段及4个时间键准点采用BEAST分析所得广义苋科分化时间 

黑色圆点表示时间键准点所在位置。空心箭头示广义苋科冠群节点。Ach: 牛膝亚科; Aer: 白花苋亚科; Ama: 苋亚科; Bet: 甜菜

亚科; Cam: 樟味藜亚科; Cel: 青葙亚科; Che: 藜亚科; Cor: 虫实亚科; Gom: 千日红亚科; Pol: 多节草亚科; Sali: 盐角草亚科; 

Sals: 猪毛菜亚科; Sua: 碱蓬亚科 
 

Figure 2  Chronogram based on the BEAST analysis of the combined matrix of eight plastid DNA regions and four calibrations 

Calibration points are depicted with black circles. The crown node of Amaranthaceae sensu lato is shown by a hollow arrow-
head. Ach: Achyranthoideae; Aer: Aervoideae; Ama: Amaranthoideae; Bet: Betoideae; Cam: Camphorosmoideae; Cel: Celo-
sioideae; Che: Chenopodioideae; Cor: Corispermoideae; Gom: Gomphrenoideae; Pol: Polycnemoideae; Sali: Salicornioideae; 
Sals: Salsoloideae; Sua: Suaedoideae 

© 植物学报 Chinese Bulletin of Botany



462  植物学报  55(4)  2020   

 

82.5–78.3 Ma)分开; 并于白垩纪末期约69.9 Ma (73.3– 

67.0 Ma)分化出分支A和分支B。其中, 前者于白垩纪

/古近纪边界(Cretaceous-Paleogene (K-Pg) boundary, 

约66.0 Ma)附近时期约67.3 Ma (71.6–63.5 Ma)开始

分化形成分支A1与A2, 而后者则于古新世(Paleoce-

ne)晚期约59.2 Ma (65.9–51.8 Ma)开始分化形成分

支B1和B2。此外, 分支A于白垩纪/古近纪边界附近时

期明显发生过快速分化事件。例如, 分支A1干群节点

分化(约67.3 Ma (71.6–63.5 Ma))与冠群节点分化

(约65.3 Ma (70.1–60.7 Ma))、甜菜亚科与其姐妹群

分支的分化(约62 Ma (67.6–56.4 Ma))均位于这一

时间节点附近。其它相关分支及众多亚科的分化时

间见附表2。 

2.4  讨论 

2.4.1  苋科与藜科的系统学归属 

分子系统学的应用对苋科、藜科系统关系的理解起到

了极大的促进作用, 亚科、族、属等类群范围的界定

不断完善(Kadereit et al., 2003; Müller and Borsch, 

2005; Masson and Kadereit, 2013; Sukhorukov et 

al., 2015; Walker et al., 2018; Yao et al., 2019)。对

于苋科与藜科的系统学归属, 目前主要有两派观点。

一派以APG系统为主, 即支持广义苋科的观点(APG 

IV, 2016; Yao et al., 2019); 另一派则支持将传统藜

科中的多节草亚科并入狭义苋科, 而将藜科核心类群

依然接受为藜科(Hernández-Ledesma et al., 2015; 

Walker et al., 2018)。本研究基于8个叶绿体基因序列

分析结果表明, 藜科核心类群中的藜亚科、虫实亚科、

甜菜亚科、多节草亚科与狭义苋科共同形成一支, 而

藜科核心类群中其它4个亚科共同形成另一支, 且这

2个分支均获得很高的支持率。这意味着藜科核心类

群并非单系, 因此将其依然接受为藜科的观点在本研

究中未能获得支持。基于此, 我们支持APG系统将狭

义苋科与藜科合并为广义苋科的分类处理。 

在Walker等(2018)基于转录组数据构建的石竹

目系统发育关系中, 传统界定的藜科(含多节草亚科)

形成一个单系分支, 且与狭义苋科成姐妹群关系。该

研究还表明, 在藜科系统关系拓扑结构的主干靠基部

连续3个节点, 均有约75%的基因树并不支持所呈现

的拓扑结构, 这说明该研究获取的转录组数据中相关

基因之间系统发育信号冲突明显, 因此所呈现的拓扑

结构可能并未揭示出相关类群真实的进化关系。此外, 

在Yang等(2018)基于转录组数据所构建的石竹目系

统发育关系中, 猪笼草科与茅膏菜科关系较近, 而与

露松科关系较远, 且相关节点均获得很高的支持率, 

这与基于叶绿体基因组数据所得结果一致(Yao et al., 

2019)。但Walker等(2018)的研究结果则支持猪笼草

科与露松科关系更近, 与茅膏菜科关系相对较远, 相

关节点支持率同样很高。在基于转录组数据的系统发

育分析中, 猪笼草科、茅膏菜科及露松科之间的系统

关系在不同研究中出现明显冲突, 可能与相关研究在

转录组数据分析背景下所筛选出来用于系统发育树

构建的“直系同源基因”存在差异有关, 这意味着基

于转录组数据筛选出的大量“直系同源基因”所构建

的系统发育关系仍然值得商榷。另一方面, 在系统发

育分析中, 基于叶绿体基因序列数据所得结果与核基

因序列数据所得结果存在冲突的先例在被子植物类

群中普遍存在, 这一现象通常被认为可能与杂交、叶

绿体捕获以及不完全的谱系分选等进化事件有关

(Gurushidze et al., 2010; Yi et al., 2015; Guo et al., 

2018)。因此, 阐释广义苋科中基于叶绿体数据与核

基因数据所得结果存在冲突的原因, 将是后期研究中

需要关注和探讨的重要问题。 

在传统藜科的分类处理中 , Scott (1977a, 

1977b)还曾建议将猪毛菜科(Salsolaceae Moq.)和盐

角草科(Salicorniaceae J. Agardh)等类群提升至科的

水平, 但并未被后来学者承认, 相关类群在本研究中

被证实仍然属于广义苋科的范畴, 且嵌套在该科内

部。此外, 曾被置于藜科的肉叶刺茎藜属(Sarcobatus 

Nees)以及滨藜叶属(Halophytum Speg.)均从藜科中

分出并独立成科, 且与广义苋科系统位置较远。其中

肉叶刺茎藜科(Sarcobataceae)隶属石竹目商陆分支

(Phytolaccoid clade), 与萝卜藤科(Agdestidaceae)

成姐妹群关系(Walker et al., 2018; Yao et al., 2019); 

而滨藜叶科(Halophytaceae)则隶属石竹目马齿苋亚

目分支(Portulacineae clade), 与龙树科-落葵科分支

(Basellaceae-Didiereaceae clade) 成姐妹群关系

(Yao et al., 2019)。 

 

2.4.2  广义苋科内部系统发育关系 

前人针对广义苋科类群开展过广泛的分子系统学研

究。目前, 基于分子系统学研究结果, 该科被界定为
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13亚科及2个亚科位置待定的属(见前言部分), 然而

到目前为止该科内部主要分支间的系统关系还存在

较多问题。基于对该科主要分支进行全覆盖取样并选

取8个叶绿体基因序列片段, 本研究表明狭义苋科是

很好的单系, 而传统藜科类群形成2个独立分支。针

对目前的取样, 除了猪毛菜亚科的单系性支持率很低

(MLBS=45%; PP=0.57)以及千日红亚科的单系性获

得中度支持(MLBS=81%; PP=0.98)以外, 其它所有

亚科的单系性均获得很高的支持 (MLBSs99%; 

PPs=1.00)。对于亚科之间的系统关系, 除了多节草

亚科与(藜亚科-虫实亚科)-甜菜亚科分支间的姐妹群

关系支持率较低以外, 其它所有亚科之间的系统关系

均获得很高的支持。与前人研究结果(Sukhorukov et 

al., 2015)相比, 本研究所得广义苋科主要分支间系统

发育节点的支持率也有很大提升。尤其在Yao等

(2019)基于叶绿体系统发育基因组学手段所构建的石

竹目系统发育关系中, 狭义苋科与藜亚科-甜菜亚科分

支的姐妹群关系支持率较低(MLBS=69%)。而本研究增

加类群取样之后, 狭义苋科与((藜亚科-虫实亚科)-甜

菜亚科)-多节草亚科分支的姐妹群关系则获得了很高

的支持(MLBS=94%; PP=1.00)。这一结果说明在系统

发育关系构建中, 一定程度增加取样类群可能比增加

分子序列片段更有助于厘清类群间的系统发育关系。 

多节草亚科的系统位置在传统分类处理中历来争

议很大, 其系统学位置的确定对于广义苋科系统发育

关系的理解非常重要。在传统处理中, 该类群曾被置

于传统藜科(Ulbrich, 1934; Kühn et al., 1993)或狭义

苋科(Soriano, 1944), 甚至石竹科(Moquin-Tandon, 

1837)之中。从形态特征上, 该亚科类群花被常干膜

质或纸质, 花丝基部合生成管状, 这与狭义苋科类群

相似而与藜科不同, 但其花常单生于枝上部的叶腋处

又与传统藜科及狭义苋科其它类群均不同(Masson 

and Kadereit, 2013)。该类群常分布于亚热带至暖温

带地区的干旱或盐碱地等开阔生境, 与传统藜科类群

极为相似(Masson and Kadereit, 2013)。因此, 多节

草亚科曾被认为是联系传统藜科与狭义苋科的中间

过渡类群(Bentham and Hooker, 1880)。有时也被认

为是联系石竹科指甲草族(Paronychieae)与苋科-藜

科联盟的中间过渡类群(Ulbrich, 1934; Kühn et al., 

1993)。在分子系统学研究中, 多节草亚科的系统位

置也存在争议(见前言部分), 且相关研究揭示的该类

群系统位置的支持率通常较低(Kadereit et al., 2003; 

Pratt, 2003; Müller and Borsch, 2005; Sukhorukov 

et al., 2015)。在本研究中, 多节草亚科与狭义苋科以

及传统藜科中的藜亚科、虫实亚科、甜菜亚科共同形

成一个支持率很高的分支(图1, 分支A), 并与后3个

亚科成姐妹群关系(图1, 分支A1), 但该姐妹群关系

的支持率较低(MLBS=70%; PP=0.86)。多节草亚科

系统关系未能得到很好地解决可能与相关节点经历

过快速辐射分化有关, 这不仅从系统发育树所呈现出

的该亚科干群节点处存在明显的长短分支情况可以

看出(图1), 而且从分子钟估算结果中也不难发现(图

2)。建议今后增加取样类群并从基因组层面开展广义

苋科类群的系统发育关系研究, 可能有助于确立多节

草亚科的系统位置。 

赤珠苋属共3种 , 主要分布于密克罗尼西亚群

岛、塞浦路斯及西喜马拉雅地区; 炬苋树属共6种, 主

要分布于夏威夷及土布艾群岛(Stevens, 2001)。然而

在亚科水平位置的归属方面, 这2属还有待确定。本

研究得出的系统发育关系表明, 赤珠苋属与炬苋树属

在广义苋科之中均占据独立的系统位置并在狭义苋

科基部依次分出, 且相关节点均获得很高的支持(图

1)。从生活型上, 赤珠苋属与炬苋树属均为木本类型, 

而狭义苋科则以多年生草本为主, 仅有极少数类群为

木本 (如青葙族 (Celosieae)及鸽苋属 (Chamissoa 

Kunth)类群之中的大部分物种) (Müller and Borsch, 

2005)。赤珠苋属果实为浆果, 这与狭义苋科浆果苋属

(Deeringia R. Br.)和多脉苋属(Pleuropetalum Hook. 

f.)等类群相似, 而狭义苋科其它类群及传统藜科类群

则以胞果为主(Müller and Borsch, 2005)。因此, 基于

本研究得出的系统关系, 结合生活型及形态特征等多

方面证据, 我们认为赤珠苋属与炬苋树属都有必要提

升为独立的亚科。 

 

2.4.3  苋科及其主要分支的起源与分化 

对于广义苋科的起源时间, 前人多项研究均有涉及。

Wikström等(2001)研究表明, 该科干群节点起源可

能发生在约28、38或40 Ma; 而Kadereit等(2012)认

为该科干群起源时间发生在87–47 Ma; Magallón

等 (2015)则认为该科干群节点可能发生在64.2 Ma 

(81.8–43.6 Ma)或76.4 Ma (80.5–72.0 Ma)。本研究

表明, 该科干群节点起源可能发生在白垩纪晚期约
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80.5 Ma (82.5–78.3 Ma)。在广义苋科中, 目前已知

最早的可信化石记录为Polyporina cribraria Srivas-

tava, 该化石物种为发现于白垩纪晚期马斯里奇特阶

(Maestrichtian, 72.1–66.0 Ma)的花粉化石。在形态特

征上 , 该化石与传统藜科类群 (尤其是现存物种

Salicornia australis Sol. ex F. Muell.)的花粉化石非

常相似。该化石发现于加拿大海洋环境向陆地环境的

过渡地带, 与现存众多藜科类群的生境也非常相似。

此外, 自马斯里奇特阶之后在相似生境中也发现过一

系列类似的花粉化石(Muller, 1981; Kadereit et al., 

2003)。基于形态特征及其发现地的生境特征, 该花

粉化石被广泛接受为广义苋科类群并多次用于该科

类群分化时间校准分析(Kadereit et al., 2005; Yao et 

al., 2019; Li et al., 2019)。因此, 从化石证据角度看, 

Wikström等(2001)所得结果在时间尺度上明显偏早。

而本研究结果在时间区间上与Kadereit等(2012)及

Magallón等(2015)所得结果存在很大重叠, 较为一

致。另外, 本研究得出广义苋科类群冠群节点分化时

间(约69.9 Ma (73.3–67.0 Ma))也与该科中可信的最

早化石记录所在地层时间较为一致。 

本研究表明, 在广义苋科中, 分支A早期在白垩

纪-古近纪边界附近时期(约66 Ma)可能发生过明显的

快速分化。该分支于67.3 Ma (71.6–63.5 Ma)开始分

化出分支A1与A2, 而分支A1中紧接着在65.3 Ma 

(70.1–60.7 Ma)分化出多节草亚科及其姐妹群。从显

示支长的系统树(图1)上能明显看出, 相关节点存在

明显的长短支现象, 意味着此处可能发生过快速辐射

演化。在白垩纪-古近纪边界附近时期, 小行星撞击地

球使地球环境发生巨大变化, 导致众多生物类群走向

灭绝(Schulte et al., 2010), 但同时也为其它幸存者

提供了广阔的生存空间, 为众多新的生物物种爆发提

供了重要的生态机会。前人研究结果表明众多被子植

物类群(如防己科(Menispermaceae) (Wang et al., 

2012)、兰科(Orchidaceae) (Givnish et al., 2015)和

楝科(Meliaceae) (Koenen et al., 2015))在此时可能

都经历过明显的分化。苋科相关分支类群的起源与分

化极有可能也与这一事件有关。 
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Phylogenetic Study of Amaranthaceae sensu lato Based on  
Multiple Plastid DNA Fragments 

Jiuxiang Huang1, Wenna Chen2, Yuling Li1, Gang Yao1* 
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Agricultural University, Guangzhou 510642, China; 2College of Landscape and Ecological Engineering, Hebei  
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Abstract  Amaranthaceae sensu lato, including Amaranthaceae sensu stricto and Chenopodiaceae, is the second 

largest family in Caryophyllales. However, the family status of Chenopodiaceae is disputable and phylogenetic relation-

ships among all of the subfamilies circumscribed within Amaranthaceae s.l. have not been well resolved to date. In the 

present study, phylogeny of Amaranthaceae s.l. was reconstructed based on a comprehensive taxonomic sampling of all 

13 subfamilies (59 species) circumscribed using eight plastid DNA fragments, and a molecular dating analysis of the 

family was also conducted. Results revealed that, the monophyly of Amaranthaceae both in broad and narrow sense was 

strongly supported, but the monophyly of Chenopodiaceae was rejected. Thus the concept of Amaranthaceae s.l. is ac-

cepted here. Phylogenetic positions of all subfamilies were all resolved with strong support values, except that the position 

of the subfamily Polycnemoideae was weakly supported. Additionally, the crown age of Amaranthaceae s.l. was esti-

mated at ca. 69.9 million years ago (Ma) in the late Cretaceous, and a period of rapid divergence may have occurred near 

the Cretaceous-Paleogene (K-Pg) boundary (ca. 66.0 Ma). 
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附表 1  本研究所用类群名称及 DNA 序列信息 
Appendix table 1  Information of taxa name and DNA sequences used in the study 
  
附表 2  采用 BEAST 分析所得广义苋科分化时间 
Appendix table 2  Molecular dating results of Amaranthaceae sensu lato derived from the BEAST analysis 
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