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切叶蚁亚科七属十二种的分子系统学研究
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摘要：测定了切叶蚁亚科 ( 属 3& 种的线粒体 JK3、JK& 的部分基因及完整的 5H0!L:4基因 M0! 序列，对 M0! 序列进

行了分析，对 5H0!L:4基因进行了二级结构分析；根据 M0! 序列数据和氨基酸序列数据，以臭蚁亚科的 -’./)+01

"2$)34$/01 作为外群，采用最大似然法（NL）、最大简约法（NO）、邻接法（0P）、未加权组对算术平均法（QORN!）构建分

子系统树，通过自举检验，得到自举置信水平，以此检验该分子系统树的可靠性。研究结果显示，基于以上基因的

分子系统分析与传统分类分析的结果基本一致，且在属级的一致性高于种级的一致性。
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蚂 蚁 隶 属 于 膜 翅 目 蚁 科（ UA?:<7"5:#@：
]7#?$9$=@:），是典型的社会性昆虫。据估计，全世界

的蚂蚁有 3) ’’’ 种，形成庞大的动物群体，在陆地

生态系统中占有优势地位（^$%;7<，3,,&）。蚂蚁体

现出高度的社会行为，使其在进化生物学研究中显

得相当重要（U_%%=7D%:# @<= ^$%;7<，3,,’；‘74#[: @<=
]#@<[;，3,,)；J7#$B:# @<= O@?$%7，3,,2）。国 外 学 者

J#7B$:# 等（3,,+，3,,)，3,,2，3,,(）对蚂蚁进行过大

量的分子系统发育研究，根据线粒体 M0! 序列进行

亚科级水平上的分子系统发育研究，还用细胞色素

D M0! 序列分析了澳大利亚跳蚁 53.(/"+$ 6+)’10)$

种组之间的亲缘关系，所得结果与核型研究的结果

十分吻合。

到目前为止我国尚未有过蚂蚁分子系统学研究

的报道。切叶蚁亚科是蚁科中最大的亚科，通过分

子手段从微观上探索其系统发育关系，找到适合于

不同分类阶元的分子生物学方法和合适的基因片

段，可以为研究我国切叶蚁亚科昆虫的分子系统学

研究积累资料。本研究以 ( 属 3& 种切叶蚁亚科昆

虫为研究对象，应用 M0! 序列测定技术获得样本的

线粒 体 细 胞 色 素 氧 化 酶 亚 基 3 和 & 及 完 整 的

5H0!L:4 基因 M0! 序列；运用 N>R!、M0!/O、

"""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""

O6A%$"



软件对这些基因序列数据进行处理分析，以臭蚁亚

科的 !"#$%&’( )*+%,-+$’( 作为外群，构建系统树，从分

子水平上探讨它们之间的分类地位和亲缘关系。

! 材料与方法

!"! 样本来源

本研究所用样本采自广西壮族自治区，共 ! 属

"# 种，所有标本均保存于无水乙醇中，置于 $ !%&
条件下保存（表 "）。

!"# 基因组 $%& 的提取与检测

挑选保存完整的无水乙醇浸制标本，去其腹部

后迅速研磨粉碎，匀浆液浸泡于水浴中，然后按传统

的酚’氯仿法提取总 ()*，溶解后分装，于 $ #%&保

存备用。对于所提取的 ()* 样品用凝胶电泳检测

法和紫外分光光度计检测法进行定量检测。

!"’ 目的基因扩增

!"’"! +,- 扩增引物：+,- 扩增引物参照 ,./01/2
等（#%%%）所用引物（表 #）。

表 ! 研究样本

()*+, ! -.,/01,23 43,5 )25 67,08 .89:,2)2/,3

属 345467 种名 894:/42
采样地点及时间

;0:7</1= 75> :0<<4:1/5? >714

,@"，,@#，1-)*;4A基因

345B75C 登录号
345B75C 7::422/05 50D 0E ,@"，

,@# 75> 1-)*;4A ?4542
大头蚁属

.*$&/"%$
卡氏大头蚁 . D )+0$%%&1&& 广西兴安县，"#’!’#%%F

G/5?’75 ,0A51=，3A75?H/，"# IA<=，#%%F *J!K#KLM

史氏大头蚁 . D (2,3*&$(&&
广西兴安县，"#’!’#%%F

G/5?’75 ,0A51=，3A75?H/，"# IA<=，#%%F *J!K#KM"

宽结大头蚁 . D 1"/+
广西兴安县，"#’!’#%%F

G/5?’75 ,0A51=，3A75?H/，"# IA<=，#%%F *J!K#KM%

盘腹蚁属

40*+$1"5+(3$#
史氏盘腹蚁 4 D (2,3*&$(&& 广西兴安县，"#’!’#%%F

G/5?’75 ,0A51=，3A75?H/，"# IA<=，#%%F *J!K#KLK

盘腹蚁 4 D 29 D
广西环江县，#’"’#%%F

NA75O/75? ,051=，3A75?H/，# *A?A21，#%%F *J!K#KMM

红蚁属

6,#2&)+
中华红蚁 6 D (&1$1(&( 广西兴安县，"#’!’#%%F

G/5?’75 ,0A51=，3A75?H/，"# IA<=，#%%F *J!K#KM#

角红蚁 6 D +15’%+3+
广西罗城县，#K’!’#%%F

;A0:.45? ,0A51=，3A75?H/，#K IA<=，#%%F *J!K#KMK

铺道蚁属

7$3#+2"#&’2
铺道蚁 7 D )+$(0&3’2 广西兴安县，"#’!’#%%F

G/5?’75 ,0A51=，3A75?H/，"# IA<=，#%%F *J!K#KL!

双脊铺道蚁 7 D -&)+#&1+3’2
广西罗城县，#K’!’#%%F

;A0:.45? ,0A51=，3A75?H/，#K IA<=，#%%F *J!K#KMF

棱胸切叶蚁属

.#&(3"2,#2$8
棱胸双针蚁 . D 0’15$1( 广西兴安县，"#’!’#%%F

G/5?’75 ,0A51=，3A75?H/，"# IA<=，#%%F *J!K#KLP

举腹蚁属

9#$2+3"5+(3$#
游举腹蚁 9 D :+5’%+ 广西兴安县，"#’!’#%%F

G/5?’75 ,0A51=，3A75?H/，"# IA<=，#%%F *J!K#KLQ

巨首蚁属

.*$&/"%"5$3"1
黑沟巨首蚁 . D 2$%+("%$1’( 广西兴安县，"#’!’#%%F

G/5?’75 ,0A51=，3A75?H/，"# IA<=，#%%F *J!K#KM!

表 # ;<= 所用引物

()*+, # ;801,83 43,5 02 ;<=
I#!P" *R*,,R,3*,3RR*RR,*3* F%PF $ F""#!
NFKKM ,,*,***RRR,R3**,*RR3 "L"PL $ L#"F

,#’)’FKK"（B76S767） ,,*,***RRR,R3**,*RR3*,,* "L"P% $ L#"F
注：根据实验情况，引物 ,#’)’FKK"（B76S767）可被引物 NFKKM 所代替。

)0142：R.4 96/T46 ,#’)’FKK"（B76S767）T7= S4 649<7:4> S= 1.4 96/T46 NFKKMU

!"’"# +,- 反应体系：每一样品的 +,- 反应总体

积为 #M#;，#% V M% 5? 模板 ()*，# W R7X 酶，" Y +,-
BAEE46，#U% TT0<Z; [?,<#，%U# TT0<Z; >)R+2，%UM

#TT0<Z; +,- 引物。+,- 反应条件：运行 FL 个循

环，每一个循环包括 PL&变性 " T/5，根据实际情况

和不同物种，退火温度在 L%& V M#&范围内调整，

退火时间在 F% 2 V " T/5 LM 2 范围内调整，!#&延伸

# T/5，在正式循环前进行 PL&预变性 M T/5，循环完

毕后 !#&延伸 M T/5。+,- 产物用 "UM\的琼脂糖

凝胶电泳进行检测。
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!"# $%& 产物回收、测序

对于扩增效果良好且足量的样品进行回收。回

收产物浓度达到 !"" #$%!& 的样品委托大连宝生物

有限公司进行 ’() 测序。序列分析仪为 )*+ 公司

,-- 型全自动序列分析仪。

!"’ 数据处理

使用 ./0123/4 软件对上述测定的 ’() 序列进行

连配，然后向 (.*+ 提交 ’() 序列，登录号如表 ! 所

示。通过 25()163#789 来确定 25()&:0 序列，用分子

进化遗传分析软件 ;9<) 和 =>?&+= 软件包，用已

发表的 !"#$%&’( )*+%,-+$’(（.@AB2A1 $. +% C，D"""）的线

粒体 基 因（E2’()）中 相 关 的 ’() 序 列（<:#*3#F
366:11AB# #BC )G!H-"H-）作为分类外群，采用最大似

然法（;&）、最大简约法（;=）、邻接法（(I）、未加权组

对算术平均法（J=<;)）构建分子系统树，并通过自

举检验，得到自举置信水平，以此来检验该分子系统

树的可靠性。

( 结果与分析

("! )*+ 序列组成

通过对研究所得的 ’() 序列进行碱基成分分

析，.K! 基因部分片段：< L . 占 DMND,O，) L P 占

-HN--O；.KD 基因部分片段：< L . 占 DHNMQO，) L
P 占 -MNHHO，整个 ’() 序列 < L . 占 DHNDMO，) L P
占 -MN-MO，总体上明显表现出 )P 偏倚特征，这与

其他昆虫类似。

("( )*+ 片段中包含的 ,-.（/0123420/5 678523）区

研究中有些物种存在 +<8 区，并且 +<8 区位于

.K! 和 25()&:0之间（表 ,）。

表 9 )*+ 片段中包含的 ,-.（/0123420/5 678523）区

:8;<2 9 ,0123420/5 678523 324/=0 /05<>?2? /0 )*+ 62@>2052
属 <:#:R3 种名 8S:6A:1 序列 8:T0:#6: 长度 &:#$2@（US）

大头蚁属 /*$&0"%$ 卡氏大头蚁 / C )+1$%%&2&& ))P))PPP<P)P))))PPP).PP)) DM
宽结大头蚁 / C 2"0+ PPP)PPPP)P)PP)P)PPP).PP)) DM

史氏大头蚁 / C (3,.*&$(&& PPPPPPPP)).PP)P)P)PP)) DD
棱胸切叶蚁属 /#&(."3,#3$4 双针蚁 / C 1’25$2( PP))P)PP)PP)P))PP).)P)) D,

红蚁属 6,#3&)+ 中华红蚁 6 C (&2$2(&( )<)PPPP)) V
角红蚁 6 C +25’%+.+ )<)PPPP)) V

盘腹蚁属 71*+$2"5+(.$ 史氏盘腹蚁 7 C (3,.*&$(&& )P D
盘腹蚁 7 C 1S C )P D

("9 )*+ 序列多样性分析

同义（或沉默替代）：.KD 基因的同义或沉默替

代其位点数目为 !"-NQH，大于 .K! 基因的同义或沉

默替 代 其 位 点 数 目 为 ,,NQ-；.KD 基 因 的 =A（ 1）

（"N,V,HQ，"NMW"QQ）大于 .K! 基因的 =A（1）（"N"WH-W，

"N"V!MQ），.KD 基因的 P@:23（1）"N,"-QH 大于 .K! 基

因的 P@:23（1）"N"HV!W；.KD 基因发生的突变数目

（#0EU:R BX E0232AB#1）!""，远大于 .K! 基因发生的突

变数目 M。

非同义（或氨基酸更换替代）：.KD 基因的同义

或沉默替代其位点数目为 HHHN,Q，大于 .K! 基因的

同义或沉默替代其位点数目为 !H"N,,；.KD 基因的

=A（1）（"N!,--,，"N!M,QD）大 于 .K! 基 因 的 =A（ 1）

（"ND,---，"NDV!WH），.KD 基因的 P@:23（1）"N"MVQD 大

于 .K! 基因的 P@:23（1）"N"VH,V；.KD 基因发生的突

变数目 W"，大于 .K! 基因发生的突变数目 H"。

("# 密 码 子 使 用 频 率［%A］和 相 对 使 用 频 率

［&.%A］分析

富含 )P 的密码子：=@:（G）的 .G 值和 58.J
值范围为 !!N-（"NWQ）Y !MN,（!N!H）；&:0（&）的 .G 值

和 58.J 值范围为 "N-（"N!"）Y !WN,（DN-Q）；+/:（+）的

.G 值和 58.J 值范围为 QN-（"NQ"）Y !MNH（!NH"）；

;:2（;）的 .G 值和 58.J 值范围为 -N,（"N--）Y !!NQ
（!ND,）；PZR（?）的 .G 值和 58.J 值为 DNH（"N,D）Y
!DNM（!NQW）；)1#（(）的 .G 值和 58.J 值范围为 DN-

（"N,,）Y !,NQ（!NQ-）；&Z1（[）的 .G 值和 58.J 值范

围为 DNW（"NH"）Y !!N"（!NQ"）。

富含 <. 的密码子 =RB（=）的 .G 值和 58.J 值范

围为 "NH（"N!Q）Y HN!（!NM,）；)/3（)）.G 值和 58.J
值范围为 "N"（"N""）Y !N!（DN"W）；</Z（<）的 .G 值

和 58.J 值范围为 "ND（"NDH）Y !N!（!NM,）；)R$（5）

的 .G 值和 58.J 值范围为 "ND（"N!-）Y DNH（DNH-）。

通过对 .K! 基因和 .KD 基因密码子使用频率

［.J］和相对使用频率［58.J］分析，其结果显示富含

)P 的密码子的使用频率（包括相对使用频率）都远

大于富含 <. 的密码子使用频率（包括相对使用频

率）。

("’ 种群间转换（13806/1/=0）与颠换（13806B236/=0）

分析

基 因 突 变 中 的 转 换（ 2R3#1A2AB# ）或 颠 换
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（!"#$%&"’()$）在属内，即种间差异很小，甚至是没有

差异，如史氏盘腹蚁 ! * "#$%&’("’’ 对盘腹蚁 ! * ’+*的
转换或颠换值均为 ,-,,,，而转换或颠换值在属间差

异比较明显。黑沟巨首蚁 ) * #(*+",*(-." 对游举腹蚁

/ * 0+1.*+ 转换偏相关距离值为 ,-./.，黑沟巨首蚁

) * #(*+",*(-." 对中华红蚁 2 * "’-(-"’" 颠换偏相关距

离值为 ,-./,。而且从整体上来看，转换大于颠换，其

偏相关距离平均值为 .-,0/。这个特征与其他文献报

道相一致（1(!23 #$4 5#"6)7(#’3，.8/0；9):);)"( (% +* *，
.8<=；>)23&" #$4 ?(7’)$，.88.），并且 @A. 基因的转换

和颠换偏相关距离平均值为 ,-.=B 和 ,-.C<，均高于

@A= 基因的转换和颠换偏相关距离平均值为 ,-.,B 和

,-..8，并且 @A. 基因的 4 值（,-=/C）高于 @A= 基因

的 4 值（,-==D）。但 @A. 基因的 E 值（,-8=8）却低于

@A= 基因的 E 值（.-,D,）。

!"# $%&’()*基因二级结构分析

对 !EFGH&I 基因各个部分的二级结构特征的定

性分析，用于检测拓扑结构的合理性。!EFGH&I 基因

二级结构主要包括四臂四环，它们分 别 是：JKL
（JKL #"M）臂与 JKL 环（JKL 7))+）；N!@ 臂（N!@
#"M）与 N!@ 环（N!@ 7))+）；可变环（O#"(#;7& 7))+）；氨

基 酸 臂（ 其 C’端 为 接 受 氨 基 酸 的 部 位，即

@+@+GAK）；反密码子环（G$!(2)4)$ 7))+）和臂。本研

究物种的 !EFGH&I基因二级结构如图 . 所示。

图 . !EFGH&I基因二级结构

1(6* . N3& ’&2)$4#"P ’!"I2!I"& )Q !3& !EFGH&I 6&$&

<8C 昆虫学报 !3%+ 4-%,#,*,1’3+ 5’-’3+ B, 卷



在所研究的物种中，!"# 的起始密码子大部分

为 $%%，游举腹蚁 ! & "#$%&# 起始密码子为 $%!，通

常这 两 种 密 码 子 都 产 生 异 亮 氨 酸；铺 道 蚁 ’ &
(#)*+,-%. 起始为甲硫氨酸标准的密码子 $%$；对本

研究所用物种的 !"’ 基因的终止密码子分析结果

显示，铺道蚁属的 ’ & (#)*+,-%. 和 ’ & /,(#0,1#-%.、举

腹蚁属的 ! & "#$%&#、红蚁属的 2 & #1$%&#-#、巨首蚁

属的 3 & .)&#*4&)1%* 终 止 密 码 子 为 %，需 要 通 过

()*$ 的 +’端上冗余的 $ 碱基额外补充才能完成

完整的终止密码子；其他的物种则都有完整的终止

密码 %$。

!"# 用 $%&、$%! 和 ’()*+,- . 个基因的 /)* 数据

和氨基酸数据构建并检验分子系统树

基于 !"’、!"# 和 ,)*$-./ + 个基因的 0*$ 数据

和氨基酸数据，用 1-，12，*3，4251$ 方法构建的

分子系统树均采用 %6(/768*.9 模型，并做自举检验

检测分子系统树的可靠性，结果如图 # 和图 + 所示。

1-树结果表明：中华红蚁 2 & *,1)1*,* : 角红

图 # 基于 0*$ 数据用 ; 种方法构建的切叶蚁亚科 < 属 ’# 种的分子系统树

（以臭蚁亚科的 540)&,%* (6#&7/#)%* 作为外群）

=9>& # 2?@AB>.C.,9D ,7..E BF ’# EG.D9.E BF < >.C.76 9C ,?. E/HF6(9A@ 1@7(9D9C6. H6E.I BC 0*$ I6,6
E., J9,? 540)&,%* (6#&7/#)%*，6 EG.D9.E BF ,?. E/HF6(9A@ 0BA9D?BI.79C6. 6E ,?. B/,>7B/G

$：最大似然法树 16K9(/( A9L.A9?BBI ,7..；M：最大简约法树 16K9(/( G67E9(BC@ ,7..；!：邻接法树 *.9>?HB78NB9C.I ,7..；0：未加权组对

算术平均法树 4251$ ,7..& 下同。%?. E6(. FB7 =9>& +O
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蚁 ! ! "#$%&"’" 的 "#$（ 自 举 置 信 水 平 %&&’
(&)*+,-)(- .-/-.，简 称 "#$）值 为 011；铺 道 蚁 ( !
)"*+,-’%. 2 双脊铺道蚁 ( ! /-)"0-#"’%. 的 "#$ 值为

30；红蚁属 2 铺道蚁属 "#$ 值为 45；卡氏大头蚁 1 !
)",*&&-#-- 2 宽结大头蚁 1 ! #23" 的 "#$ 值为 36；史

氏大头蚁 1 ! +.4’5-*+-- 2 卡氏大头蚁 1 ! )",*&&-#-- 2
宽结大头蚁 1 ! #23" 的 "#$ 值只有 75；棱胸切叶蚁

属的双针蚁 1 ! ,%#$*#+ 2 大头蚁属 6 个物种 "#$ 值

为 84；红蚁属 2 铺道蚁属 2 大头蚁属 2 棱胸切叶蚁

属的双针蚁 1 ! ,%#$*#+ 的 "#$ 值为 70；氏盘腹蚁

6 ! +.4’5-*+-- 2 盘腹蚁 6 ! 9: !的 "#$ 值为 011；巨首

蚁属的黑沟巨首蚁 1 ! .*&"+2&*#%+ 2 盘腹蚁属 "#$
值为 73；举腹蚁属的游举腹蚁 7 ! 8"$%&" 2 其他物

种的 "#$ 值为 54；;< 树结果与 =$ 树的结果相比

较，其差异主要是：史氏大头蚁 1 ! +.4’5-*+-- 与棱胸

切叶蚁属的双针蚁 1 ! ,%#$*#+ 在分支上的位置发

生了互换，并引起了卡氏大头蚁 1 ! )",*&&-#-- 2 宽结

大头蚁 1 ! #23" 的 "#$ 值发生变化，由 36 升高到

86；=> 树与 =$ 树区别不大。?>=@A 树与 =$ 树差

异主要是：棱胸切叶蚁属的双针蚁 1 ! ,%#$*#+ 与卡

氏大头蚁 1 ! )",*&&-#-- 的位置发生互换，举腹蚁属

的游举腹蚁 7 ! 8"$%&" 取代了巨首蚁属的黑沟巨首

蚁1 ! .*&"+2&*#%+ 在 =$ 树分支中的位置，但其 "#$
值仅有 65，而巨首蚁属的黑沟巨首蚁 1 ! .*&"+2&*#%+
与红蚁属 2 棱胸切叶蚁属 2 大头蚁属组成一个大分

支，但该分支的 "#$ 值只有 BC。

图 6 基于氨基酸数据通过 7 种方法构建的切叶蚁亚科 5 属 0B 种的分子系统树

D+E! 6 >FG.&E-)-’+( ’H--9 &* 0B 9:-(+-9 &* 5 E-)-HI +) ’F- 9J%*IK+.G =GHK+(+)I- %I9-, &) ’F- IK+)& I(+, ,I’I
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!" 树显示，史氏大头蚁 ! # "#$%&’("’’ $ 宽结大

头蚁 ! # )*+, 的 %&" 值为 ’(；宽结大头蚁 )# *+,- $
史氏大头蚁 ! # "#$%&’("’’ $ 棱胸切叶蚁属的双针蚁

! # -.)/()" 的 %&" 值 只 有 .’；卡 氏 大 头 蚁 ! #
0,-(11’)’’ $ 棱胸切叶蚁属的双针蚁 ! # -.)/()" $ 大

头蚁属的另外 / 个物种的 %&" 值为 ((；双脊铺道蚁

2 # 3’0,4’),%.# $ 铺道蚁 2 # 0,("-’%.# 的 %&" 值为

(.；中华红蚁 5 # "’)()"’" $ 角红蚁 5 # ,)/.1,%, 的

%&" 值为 011；红蚁属 $ 铺道蚁属 %&" 值只有 ’/；大

头蚁属 $ 棱胸切叶蚁属的双针蚁 ! # -.)/()" $ 红蚁

属 $ 铺 道 蚁 属 %&" 值 仅 为 /1；史 氏 盘 腹 蚁 6 #
"#$%&’("’’ $ 盘腹蚁 6 # 23 #）的 %&" 值为 011；巨首蚁

属的黑沟巨首蚁 ! # #(1,"*1()." $ 盘腹蚁属的 %&"
值只有 40；举腹蚁属的游举腹蚁 7 # 8,/.1, $ 其他

物种 %&" 值有 (.。56 树与 !" 树的区别在于：史氏

大头蚁 ! # "#$%&’("’’ 与卡氏大头蚁 ! # 0,-(11’)’’ 的

位置发生了互换，而且其 %&" 值由 (( 升高到 71。

!) 树与 !" 树结果基本一致，只是有些分支的 %&"
值发生了变化。8)9!: 树与 56 树较相似，但史氏

大头蚁 ! # "#$%&’("’’ 与棱胸切叶蚁属的双针蚁 ! #
-.)/()" 位置互换，且使得这些分支的 %&" 值提高到

77，7(。 另 外，巨 首 蚁 属 的 黑 沟 巨 首 蚁 ! #
#(1,"*1()." 不再与盘腹蚁属组成一个小分支，而是

整个大分支的较外侧。举腹蚁属的游举腹蚁 7 #
8,/.1, 在 整 个 系 统 树 最 外 侧（ 分 类 外 群 9 #
0&,1$3,(." 除外）。

! 讨论

本研究显示，&;/ 基因的 : $ < 含量高于 &;0
基因的 : $ < 含量。由于 : $ <=>?@A 区主要位于包

含该基因复制起点的控制区，而对于 BC5: 来说，:
$ <=>?@A 区变异程度最高，即 D5: 片段包含的 : $
<=>?@A 区可能越多，该 D5: 片段进化也就越快（&E->F
-*, G+E2BH*A+EIH， 07J.；K-L>+* -*, G+E2BH*A+EIH，
0771；)-2AEHF -*, MH，077/）。传统分类认为，大头蚁

属和红蚁属是切叶蚁亚科中较进化的类群，而举腹

蚁属、巨首蚁属和盘腹蚁属是较古老的类群。本研

究所涉及的切叶蚁亚科各个属之间的 : $ < 含量存

在差异，其中大头蚁属的 : $ < 含量最高，卡氏大头

蚁、宽结大头蚁和史氏大头蚁的 : $ < 含量分别为

J(N.O、(JNPO和 (.N1O，平均含量达 J1O；史氏大

头蚁过去归属于四节大头蚁属 7(4,%*-&(’+*1(，进化

地位较大头蚁属低，故其 : $ < 含量较低；中华红蚁

和角红蚁外形上十分相似，其 : $ < 含量也非常接

近，分别为 (JN7O和 (JN.O；史氏盘腹蚁和盘腹蚁

的未定名种的外形十分相近，其 : $ < 含量也非常

接近，分别为 (4N(O和 (4N7O；较原始的类群黑沟

巨首 蚁 和 游 举 腹 蚁 的 : $ < 含 量 最 低，分 别 为

(0NJO和 (0N(O。: $ < 含量反映出的进化关系与

传统分类学的结论基本一致。根据以上所述观点推

测，( 个属在系统发育上由原始到进化的顺序为：举

腹蚁属!巨首蚁属 Q 棱胸切叶蚁属 Q 盘腹蚁属 Q 铺

道蚁属 Q 大头蚁属 Q 红蚁属。通过 &;0 与 &;/ 基

因 : $ < 含量对比，根据上述观点推测 &;/ 基因的

进化速率大于 &;0 基因。

R9S（ ?*BH>TH*?@ 23-@H>）区 属 于 5&S（ *+*@+,?*T
2HULH*@H2）中的一种，在某种程度上，5&S 也是生物

从非细胞"单细胞"多细胞进化的重要尺表。在真

核生物的基因组中，基因只占很少的比例，大部分甚

至绝大部分是 5&S，这似乎意味着非编码序列的出

现代 表 了 基 因 组 在 某 种 程 度 上 的 进 化（齐 义 鹏，

077J）。本研究中有些物种存在 R9S 区，位于 &;0 和

BC5:"HL之间，据此推测本研究物种由原始到进化的

排列顺序大致为：举腹蚁属!巨首蚁属!铺道蚁属

Q 盘腹蚁属 Q 红蚁属 Q 棱胸切叶蚁属 Q 大头蚁属。

用两种方法分析所得的结果，铺道蚁属和棱胸

切叶蚁属的进化地位差异较大，其原因还有待于今

后进一步研究。

由于 密 码 子 的 简 并 性（,HTH*H>-@F）和 摆 动 性

（V+WWEH），大多数同义替代发生在密码子的第三位

置上，而只有少量出现在第一位置上。在第二位置

的所有替代不是同义替代就是无义替代。假定基因

组中所有密码子以同一频率出现，且所有核苷酸的

替代概率相同，则同义、非同义和无义替代的百分比

大致为 /.O、(0O和 4O。实际上，这个假设并非事

实，但上述百分比粗略估算了核苷酸水平上各种不

同突变的相对频率（!-2-B+2A? -*, SL,A?>，/11/）。本

研究所得的核苷酸多样性各项分析数据表明，总体

上同义位点的各项参数小于非同义位点，与上述假

设大致相符，而且 &;0 基因发生突变的数目（突变

数分别为 . 和 41），同义和非同义位点数目（’’NP(，

041N’’）都远远小于 &;/ 基因发生突变的数目（突变

数分 别 为 011 和 J1），同 义 和 非 同 义 位 点 数 目

（01(NP4，444N’P），推测 &;/ 基因进化速率高于 &;0
基因进化速率。另外，本研究还发现密码子使用出

现偏倚，这是因为：高表达基因的密码子使用频率

与其 细 胞 内 的 同 功 BC5: 的 丰 度 有 关（ RXHIL>-，
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!"#!，!"#$），除了同功 %&’( 的相对丰度，还有一个

其他因素影响密码子使用，这就是偏倚的突变压

（)*+,-. /0%+%*12 34-,,04-）。当 5 6 7（即 57 含量）的

相对频率发生变化时，人们认为这种变异主要是在

核苷酸水平上 57 至 (8 的正向和回复突变压的差

异造成的（90-1:+，!";<）。当然，为了维持蛋白质的

功能，由突变压决定的平衡频率也会同预期的密码

子第 = 位的 57 含量不同，因为某些密码子第 = 位的

替代导致氨基酸置换而受到净化选择的淘汰作用；

密码子第 < 位的替代，全部是非同义的，所以该替代

主要由功能制约而不是突变压所制约：密码子第 !
位中有一小部分替代是同义的，因而突变压对其作

用介于第 = 位和第 < 位之间。所以，密码子用法受

突变压和净化选择两者双重控制。而且，位于不同

同质区的基因可能有不同的密码子用法偏倚模式。

由于偏倚模式对核苷酸替代速率的影响（>0,2-?1@，
!";=；A-%%-4-4 !" #$ B，!""#），这些基因将以不同速率

发生演变。

通过排列的序列间转换与颠换的比率可以断定

置换的饱和性，对新近分化的序列而言，在核基因组

中转换与颠换的比率约等于 <CD，在动物的线粒体

基因更高。本研究所得数据显示转换E颠换的比值

接近 !CD 左右，可以认为本研究所用的基因序列的

转换基本上达到了饱和。另外，7F< 基因转换E颠换

的比 值（!CDGD），比 7F! 基 因 转 换E颠 换 的 比 值

（DC"<"）更接近 !CD，说明 7F< 基因进化速率比 7F!
基因的进化速率快，因而比 7F< 基因先达到饱和状

态，这也从另一个侧面说明了 7F! 基因相对与 7F<
基因是保守的。

H1I%12 和 (0,%*2（!"""）通过对膜翅目 !$ 个科的

广泛调查研究发现，在一些研究案例中，7F< 基因与

%&’( 基因之间，以及 %&’( 基因之间有重叠现象，而

蚂蚁作为他们研究中的一个种类，却没有出现此现

象。H1I%12 和 (0,%*2 对此的解释是：由于在他们所

研究的 7F! 基因J%&’(K-0 基因中，紧跟着 7F< 基因

的 %&’( 基因被该 7F< 基因相对的那条链转录，从

而降低了对多种腺苷进行酸化作用要求，同时也减

少了对 %&’( 在第一次转录终止后精确脱落的需

要。对于切叶蚁亚科来说，没有重叠的 %&’( 的精

确脱落似乎是一种简约模式，假定如果没有发生多

种腺苷酸化作用和 %&’( 的精确脱落，那么 7F! 的

一些基因长度将会在很大程度上被延长。所以，基

于上述解释，在切叶蚁亚科中观察到的这种翻译终

止在进化过程中产生的分歧现象说明：单一个碱基

8 就可以满足该昆虫线粒体基因的翻译终止需要，

同时，这种情况也同时发生在与该 8 碱基毗邻的

%&’( 基因中。

分析系统树构建结果显示，用 H’( 序列来建

树，LK，’M，NO5L( 方法所构建的分子系统树结果

比较理想而且较一致，如果用氨基酸序列来进行构

建分子系统树，对于 7F! 基因而言，其结果并不理

想，不同系统树的分支之间较混乱。但是，如果仅分

析 P7K 值较高的分支，其结果与用 H’( 序列分析所

得到的结果大致相同；对于 7F< 基因，用氨基酸序

列建树结果要比 7F! 基因显示的结果要好，但是仍

存在许多矛盾的地方。同样，如果仅分析 P7K 值较

高的分支，其结果与用 H’( 序列分析所得到的结果

大致相同；可是，当把 7F! 基因与 7F< 基因的氨基

酸序列合并起来再分析时，G 种方法所得到的结果

比较 理 想，结 果 也 比 较 一 致，而 且 该 结 果 也 与 用

H’( 序列进行分析所得到的结果一致。总体上看，

全序列的分析结果较好，7F< 基因分析结果其次，

7F! 基因分析结果最差，基于前面所提到的分析推

测结果：7F! 基因比 7F< 基因保守。因此，H’( 序

列片段保守程度这一因素很可能影响了系统发育的

分析结果；另一方面，从与转录和翻译有关的真核蛋

白编 码 基 因 的 基 本 结 构 可 以 看 出，从 H’( 到

/&’(，将 会 有 大 量 的 信 息 位 点（如 内 含 子，Q59，

’79 等）会被丢失。这一分析结果显示：在构建分

子系统发育树并进行系统发育分析时，获得较多的

位点信息是十分关键和必要的，如果位点信息太少，

将很有可能得到不同的结论。用氨基酸构建分子系

统发育树时，如果有效的信息位点太少，其分析所得

到的结果差于用 H’( 序列分析所得到的结果。但

是，随着信息位点的增加，用氨基酸序列进行分析所

得到的结果将比用 H’( 序列分析所得到的结果越

来越好，原因有以下几个方面：（!）氨基酸序列可以

反应出同质结构，而核苷酸序列则不能；（<）如果把

核苷酸序列作为物种间进化关系和系统发育研究的

基础，那么，这种固有模式一旦被生物的趋同进化所

打破，在关系较远的种类之间要比关系较近的种类

之间也许将产生更多的相似点，从而导致了物种分

类的依据可以是其基本组织结构而不是亲缘关系；

（=）如果进化关系和系统发育分析是基于核苷酸序

列则可能会产生很大的分歧，这也许是因为受到了

核苷酸密码子位置之间相互关联的影响（K1R:S+4% !"
#$ B，!""G；(.+RS* +2. T+,-U+I+，!"";）。

蛋白质的氨基酸序列重新被用于重建系统发
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育，蛋白质 !" 法通常比 #$% 的 !" 法能获得更好

的结果。另外，当 #$% 序列间关系较近时，#$% 似

然法似乎较好，尤其是数据只使用第一和第二密码

子时。但是，如果是距离较远的蛋白质编码基因，情

况就很复杂，因为同义替代速率通常远高于非同义

替代。位于第三密码子的 & 种核苷酸的相对频率也

可随物种不同而变化。这说明核苷酸的替代的静止

模型并不一定是合适的。相反，蛋白质序列的进化

改变受上述问题的影响并不严重，当序列之间的差

异较 大 时，它 似 乎 比 #$% 序 列 研 究 更 为 简 单

（!’(’)*(+, ’-. /0.+,1，2332）。

通过 !4、!"、$5、6"7!% & 种方法所构建的分

子系统树，其结果都并不相同，这与这 & 种方法本身

差异有关，也与每个方法所选择的取代模型相关。

另外，自举检验计算，在合适的条件下（各种替换速

率基本相等，树枝基本对称），也即自举置信水平大

于 839，那么所得到的系统发育进化树能够反映真

实的系统发生史的可能性要大于 :;9。同理，如果

条件不是很合适，那么如果自引导数值大于 ;39，

则精确性的评估就会过高（<,==,( ’-. >0==，?::@）。

在某些条件下，如果自引导数值较高，可能会使系统

发生史看起来很好，从而得出错误的结论。另外，本

研究的取样数量和取样的不均一性对统计结果产生

了一定影响，这个问题有待今后进一步研究解决。

本研究所用的 AB? 基因、AB2 基因以及 )C$%4D0

基因应适合应用于属间进化关系及系统发育的分

析，而并不合适于对种间，特别是对亲缘关系非常密

切的物种之间的进化及系统发育关系进行分析研究

和探讨。如果涉及的研究问题不仅仅是属间问题，

而是包括了种间问题，这就需要选择和考虑并入更

加合适的基因，如细胞色素 E 基因（AF)E），该基因片

段进化速率要大于 AB?，AB2 基因的进化速率。这

些问题的解决有待于今后深入研究。

此外，通过分析 )C$%4D0基因的二级结构获得了

一些有意义的信息，这意味着研究分析由低级结构

向高级结构发展，由基因结构到其行使的功能，由内

部结构与机制再到表面性状与特征，这将是分子系

统学今后发展的另一个趋势，正如当初传统的系统

发育分析由宏观转入微观而产生了分子系统学，随

着分子系统学研究的不断深入和发展，分子系统学

应该，而且也会由微观向宏观分析研究方向发展，微

观与宏观，此二者之间应该是相辅相成、相互促进

的。
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第十六届摇蚊学国际会议介绍

第 0R 届摇蚊科国际学术会议（bOF F,$’),($%*,(# ;6%)*,*!%A =W!C*-%"!）于 /YYR 年 ^ 月 /Z 2 /< 日在葡萄牙

马德拉岛举行，马德拉大学 N(&()*,’-%( 研究中心的 I"+6’- 博士作为大会主席主持了本届会议，来自 /^ 个国

家的 TY 余名代表参会。本届会议按照古湖沼学、毒理学、生理学、生态学、分类形态系统学、生物地理学、生

物多样性和环境生物监测共 T 个学科进行了交流。会议共交流论文 ^Y 篇，其中包括 3Z 个口头报告，/Z 个墙

报展示，会议论文摘要共涉及 0R0 个作者。加拿大 a)%$%-6 ;*#"!]%( 大学的 F(, 9(#Q’) 教授作了题为“摇蚊：过

去，现在和我们的未来”的传统大会特邀报告（76%’,’!(,, I*,*)()W #’&$")’）。本届会议学术交流的特点表现

在：以摇蚊头壳亚化石作为研究材料探求古气候，古湖沼环境演变成为一个重要热点，以摇蚊作为材料的水

环境生态学和生物监测仍然是交流最多的主要学科领域。此外，跨国的（特别是欧盟国家）合作研究已经成

为趋势。

会议评选出研究生所作的最佳口头报告和最佳墙报展示，并给予奖励。会后安排一天“分类学研讨会”

（$([*,*!W H*)Q-6*C），主要以为各国学者特别是生态学研究者解决种类分类和准确鉴定为目的，共有 1Y 余人

参加，并将各自携带的标本材料进行了显微镜观察、鉴定和交流。南开大学王新华教授出席了会议并交流了

题为“中印区枝摇蚊属修订”的论文，全体代表听取了王新华博士代表中国南开大学，KQ)’! 博士代表挪威

7)*,A6’%! 大学的申办报告，经过推举，下一届（第 0^ 届）摇蚊学国际会议将在三年后的 /YY< 年历史性的首次

在亚洲召开并由中国主办。

（南开大学生命科学学院 王新华供稿）
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