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基于 !"# $%&’的蝗总科分子系统发育关系研究
及分类系统探讨

刘殿锋，蒋国芳!

（南京师范大学生命科学学院遗传资源研究所，南京 &-’’34）

摘要：将自测的我国直翅目蝗总科 4科 4种和从 H@9I79J中下载的 -4种直翅目昆虫的 -*/ #K0!序列片段进行了同源性比较，
用似然比检验的方法对序列比对结果进行了碱基替代模型的选择，以蚱总科的 -$.$#/##+0 "1"1))$#12和蜢总科的 ,#+34.$ .’512#$作
外群，用 0L、MN、MO和贝叶斯法构建了分子系统树。在获得的 - *)3 P"的序列中，有 &’(个变异位点，4)个简约信息位点；!、
Q、R和 H的碱基平均含量分别为 &+S3T、&)S+T、&+S*T和 &*S’T，碱基组成基本上无偏异。分子系统树表明：所研究的内群
聚为 )支，锥头蝗科、瘤锥蝗科、斑腿蝗科、网翅蝗科、槌角蝗科和剑角蝗科都不是单系。建议将蝗总科分为 )科，即锥头蝗科、
大腹蝗科、癞蝗科和蝗科。

关键词：直翅目；蝗总科；-*/ #K0!；分子系统树；系统发育；分类系统
中图分类号：U323 文献标识码：! 文章编号：’)()12&32（&’’(）’&1’&+&1-’

()*+,-*.$ /01*)2+3+45, .3.*1656 )7 ’,$58)58+. 9.6+8 )3 !"# $%&’ :540 . 856,-665)3
)3 546 4.;)3)<5, 6164+<
O.V K$791W@9E， L.!0H H?C1W79E!（ .9=>$>?>@ C; H@9@>$B F@=C?#B@=，RC%%@E@ C; O$;@ /B$@9B@=，079D$9E 0C#67%
V9$G@#=$>X，079D$9E &-’’34，R8$97）
’964$.,4：Q8@ ;#7E6@9>= C; -*/ #F0! E@9@ Y@#@ =@Z?@9B@: ;C# 4 ="@B$@= ;#C6 4 ;76$%$@= C; !B#$:C$:@7，79: >8@
8C6C%CEC?= =@Z?@9B@= C; -4 ="@B$@= C; [#>8C">@#7 Y@#@ :CY9%C7:@: ;#C6 >8@ H@9I79J :7>7 %$P#7#X < !;>@# >8@ =@Z?@9B@=
Y@#@ 7%$E9@:，%$J@%$8CC: #7>$C >@=> Y7= ?=@: >C ;$9: >8@ P@=> 6C:@% C; 9?B%@C>$:@ =?P=>$>?>$C9 ;$>>$9E >8@ :7>7 CP>7$9@: ;#C6
7%$E96@9>< Q8@ 6C%@B?%7# "8X%CE@9@>$B >#@@= Y@#@ #@BC9=>#?B>@: ?=$9E -$.$#/##+0 "1"1))$#12 C; Q@>#$EC$:@7 79: ,#+34.$
.’512#$ C; 5?67=>7BC$:@7 7= C?>E#C?"= Y$>8 0L，MN，MO 79: I7X@=$79 6@>8C:=< Q8@#@ Y@#@ &’( G7#$7P%@ =$>@= 79: 4)
"7#=$6C9X1$9;C#67>$G@ =$>@= $9 >8@ - *)3 9?B%@C>$:@= C; >8@ :7>7，79: >8@ #@%7>$G@ ;#@Z?@9B$@= C; >8@ ;C?# 9?B%@C>$:@= Y@#@
7""#C\$67>@%X @Z?7%，Y8$B8 =8CY@: >87> >8@ P7=@ BC6"C=$>$C9= Y@#@ 9C> P$7=@:< Q8@ 6C%@B?%7# "8X%CE@9@>$B >#@@= =8CY@:
>87> !B#$:C$:@7 Y7= :$G$:@: $9>C ;C?# B%7:@=，79: >8@ "#@=@9> ;76$%$@= $9B%?:$9E R8#C>CEC9$:7@，NX#EC6C#"8$:7@，
R7>79>C"$:7@，!#BX">@#$:7@，HC6"8CB@#$:7@ 79: !B#$:$:7@，Y@#@ 9C> 6C9C"8X%@>$B < .> $= =?EE@=>@: >87> !B#$:C$:@7 P@
:$G$:@: $9>C ;C?# ;76$%$@=：NX#EC6C#"8$:7@，N76"87E$:7@，N9@?6C#C$:7@ 79: !B#$:$:7@<
=+1 :)$86：[#>8C">@#7；!B#$:C$:@7；-*/ #K0!；6C%@B?%7# "8X%CE@9@>$B >#@@；"8X%CE@9X；>7\C9C6$B =X=>@6

蝗总科（!B#$:C$:@7）昆虫的科级分类一直是一个
存在争议的问题，也是直翅目（[#>8C">@#7）昆虫系统
发育研究中的一个热点。多年来，我国蝗虫分类工

作者对蝗总科的分类和系统发育做了大量的工作，

基于形态特征提出了适合我国蝗虫分类学研究的新

分类系统（夏凯龄，-3(*；印象初，-3*&；刘举鹏，
-33-；郑哲民和乔格侠，-33*；许升全和郑哲民，
-333），现在我国学者一般公认将蝗总科分为 3 个

科，我国分布有 * 个科（郑哲民和乔格侠，-33*；许
升全和郑哲民，-333；郑乐怡等，-333）。但此分类系
统与国外学者所用的分类系统差别较大（W%CCJ 79:
FCY@%%，-334），给我们与国外的同行进行学术交流带
来了很大的障碍，因此有必要进一步从分子水平上

探讨蝗总科 3科的系统发育关系，以期为完善蝗总
科分类系统提供充足的证据。我国一些学者根据线
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平上对蝗总科的系统发育已经作了有益的探讨（任

竹梅等，!""!；印红等，!""#）。
$%& ’()*是真核生物染色体上编码核糖体小

亚基 +)*的基因，由于 $%& ’+)*基因序列及二级
结构高度保守，在蛋白质合成中具有重要的功能，一

般认为它比较适合于研究高级阶元的系统发育（王

瑛等，$,,,）。许多学者已经将 $%& ’()* 序列应用
于昆虫分子系统学的研究，例如，-./’0.12等（$,,3）
用 $%& ’()* 研究了半翅目（4561785’9）蜡蝉亚目
（:/;0.’.6.’7<9）昆虫的系统发育；瑞士学者 :;..=和
+.>5;;（$,,%）测定了 !,种多新翅类（?.;@25.785’9）昆
虫的 $%& ’()*全序列，并从 A52-92=数据库中下载
了 %种其他昆虫的 $%& ’()*全序列，重建了传统的
古翅亚部（?9;95.785’9）和新翅亚部（)5.785’9）昆虫的
系统发育；B9’C9;D1等（!""!）将 $%& ’()*序列数据
和 形 态 数 据 相 结 合，研 究 了 象 甲 总 科

（E/’F/;1.2.1D59）各科之间的系统发育。鉴于 $%&
’()*序列被广泛地用于昆虫的分子系统学研究，
并且在较广的分歧范围内都具有进化信息，E985’12.
等（!"""）主张将 $%& ’+)* 和 EGH、$I& ’+)*、J:K$!
作为昆虫分子系统学研究中的标准标记，以增加同

源序列之间的可比性。在本研究中我们共基于 !!
种蝗总科昆虫（每个科至少包括 !个种）和 !个外群
（蚱总科的 !"#"$%$$&’ ()()**"$)+ 和蜢总科的 ,$&-.#"
#/0)+$"）的 $%& ’()*序列对蝗总科的系统发育进行
了重建。

! 材料和方法

!"! 实验材料
本实验所用蝗虫标本来源见表 $，标本均为无

水酒精保存，实验材料均取自蝗虫的后足股节。

表 ! 样品及其来源
#$%&’ ! #(’ )’*’$)+(’, *$-.&’* $/, 0(’1) 2)131/

总科名

&/75’L961;@
科名

:961;@
种名

&75F15M
编号

E.D5

A52-92=登录号
A52-92= *FF5MM1.2

)/6N5’

参考文献

+5L5’52F5M

蝗总科 癞蝗科 笨蝗 1"-*/$#/-&+ 0#)22%#&"2" <$$ *OI!I,"P Q<1M ?975’

*F’1D.1D59 ?967<901D95 3"$#"(./$%$#&’ M7R <$! S,3T," :;..= ?U，$,,%

4*")&" $%##%" <$# S,3TI% :;..= ?U，$,,%
瘤锥蝗科 印度橄蝗 5"6"+$" &27&(" <!$ *OI!I,"T Q<1M ?975’

E<’.8.0.21D95 金澜沧蝗 8%9/26&%**" 9&267/2& <!! *O#3,3T3 O12 VE，!""P
锥头蝗科 长额负蝗 :$#"($/;/#-." *"$% <#$ *OI!I,"I Q<1M ?975’

?@’0.6.’7<1D95 短额负蝗 :$#"($/;/#-." +&2%2+&+ <#! *O#3,3I" O12 VE，!""P
锥头蝗 !<#6/;/#-." (/2&(" <## S,3T%" :;..= ?U，$,,%

斑腿蝗科 长翅板胸蝗 ,-"$./+$%#2); -#"+&2&=%#); -#"+&2&=%#); <P$ *OI!I,"3 Q<1M ?975’

E98928.71D95 棉蝗 >./27#"(#&+ #/+%" #/+%" <P! *O#3,3TI O12 VE，!""P
中华稻蝗 ?’<" (.&2%2+&+ <P# *O"#3$3# W/92 OV，!""P

斑翅蝗科 红翅踵蝗 !$%#2/+(&#$" +")$%#& <T$ *OI!I,"% Q<1M ?975’

G5D17.D1D95 亚洲小车蝗 ?%7"*%)+ "+&"$&()+ <T! *O#3,3T% O12 VE，!""P
飞蝗 @/()+$" ;&6#"$/#&" <T# *:#3"3,# A1’1N58 A，!""$

网翅蝗科 思茅竹蝗 >%#"(#&+ ="+(&"$" +A%;"/%2+&+ <I$ *OI!I,", Q<1M ?975’

*’F@785’1D95 东方雏蝗 >./#$.&--)+ &2$%#;%7&)+ <I! *O#3,3TP O12 VE，!""P
槌角蝗科 北京棒角蝗 B"+<.&--)+ -%&-&26%2+&+ <3$ *O#3,3T# O12 VE，!""P

A.67<.F5’1D95 红拟棒角蝗 4/;-./(%#&--)+ #)=)+ <3! S,3T,$ :;..= ?U，$,,%
剑角蝗科 僧帽佛蝗 !.*"%/0" &2=);"&" <%$ *OI!I,$" Q<1M ?975’

*F’1D1D95 中华蚱蜢 :(#&7" (&2%#%" <%! *O#3,3T, O12 VE，!""P
大腹蝗科 戟尾蝗 C<#/2/$)+ "A$%()+ <,$ S,3T%% :;..= ?U，$,,,

?25/6.’1D95 3)**"(#&+ ;%;0#"(&/&7%+ <,! S,3TI! :;..= ?U，$,,%
蜢总科 #蜢科 ,$&-.#" #/0)+$" 6$ S,3T%# :;..= ?U，$,,%

J/69M89F.1D59 ?’.MF.711D95

蚱总科

Q58’10.1D59
蚱科 Q58’101D95 !"#"$%$$&’ ()()**"$)+ X$ *O##%3!! G0D52 Q4，!""P
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!"# 基因组 $%&的提取
将保存在无水酒精的标本用无菌双蒸水浸泡 !

天以上，弃双蒸水，剪碎材料，用 "#"$蛋白酶 %消化
液（蛋白酶 %：!&!’$()，"#"：*+）消化 , - *! .，酚$
氯仿抽提法提取基因组 #/0，溶解在 12 中，于 3
!&4保存备用。
!"’ ()*扩增 !+, -$%&片段

567扩增引物设计参照 89::; 和 7:<=99（*>>,）
文 献： ?@#/0AB5 （ CDA10001E0166A1166E60EE
1160AFD）， G7/5 *,"A!（ CDA1161EE11E01661E
660EAFD），引物由上海生工公司合成。每一样品的
567反应总体积为 F&!)，内含 *& ((:9$) 1@H?（IJ
,KF），C& ((:9$) %69，&K&*+ 1@HL:M NA*&&，*KC
((:9$) O’69!，&K, ((:9$) P/15，&KB ((:9$) 引物，

*KC Q 1RS酶以及 *!)（含 *& - !C M’ #/0）模板溶
液。为提高反应产物的特异性，567反应运用梯度
递减 567，共运行 FC个循环，每一个循环包括 >C4
变性 T& ?，退火温度由 CC4降至 C&4，每一循环降
&KC4，降至 C&4后运行 !C个循环，U!4延伸 ! (HM，
在正式循环前进行 >C4预变性 C (HM，循环完毕
U!4延伸 *& (HM。567产物用 *KC+的琼脂糖凝胶
电泳进行检测。

!". ()*产物的回收及测序
567产物由杭州维特洁生化技术有限公司提供

的胶回收试剂盒回收，测序由上海联合基因有限公

司完成。测序引物如表 !所示，其在 *," @#/0上相
应的位置参照 89::;等（*>>,）。

表 # 测序引物
/0123 # ,345367869 :-8;3-<

引物

5@H(=@
序列

"=SV=MW=
?@#/0AB5 CDA10001E01661166E60EE1160AFD
G7/5 *,"A! CDA1161EE11E01661E660EAFD
*,"AO* CDA66066E001600E000E0E61016 AFD
,"AO! CDA1E1EE10E66E1116160E AFD
**,"A5* CDA01006E0106EEE0616016 AFD
*,"A5! CDA 11611E0116EE1EEE16AFD

!"= $%&序列数据的处理及分子系统树的重建
本研究测定了蝗总科 U 科 U 种的 *," @#/0序

列，另从 E=MXRM;中下载了蝗总科 >科 *C种以及蚱
总科 !"#"$%$$&’ ()()**"$)+ 和蜢总科 ,$&-.#" #/0)+$" 的
*," @#/0基因同源序列（表 *），用 69V?LR9 N*K,对其
序列进行比对，其参数设置如下：?9:<$RWWV@RL=，’RI
:I=MHM’ I=MR9LY：*CK&&，’RI =ZL=M?H:M I=MR9LY：BKBB，
P=9RY PH[=@’=ML ?=SV=MW=?： F&+， #/0 L@RM?HLH:M?

<=H’.L： &KC&， M=’RLH[= (RL@HZ： G88， #/0 <=H’.L
(RL@HZ：\QX；参照 *," @#/0的二级结构对比对结果
加以校正，并将比对模糊位点切除。利用 O:P=9L=?L
FK&B（5:?RPR RMP 6@RMPR99，*>>,）对比对结果进行模
型选择，计算相关参数，用 50Q5TK&]*&（"<:^^:@P，
!&&!）和 O2E0!K*（%V(R@ %$ "* _，!&&*）分别分析各物
种间 *," @7/0基因的遗传距离和转换颠换值，用邻
近法（/=H’.]:@A‘:HMHM’ (=L.:P，/a）、最大简约法
（ORZH(V( IR@?H(:MY，O5）、最大似然法（ORZH(V(
9H;=9H.::P (=L.:P，O)）和贝叶斯法（XRY=?HRM (=L.:P）
重建系统发生树。一般认为蚱总科和蜢总科与蝗总

科有较近的亲缘关系，且较蝗总科原始，但究竟是蚱

总科还是蝗总科与蝗总科之间存在姐妹群关系目前

不能确定（89::; RMP 7:<=99，*>>,；89::; %$ "* _，
*>>>），因此在重建系统发生树时，我们用蚱总科的
! _ ()()**"$)+ 和蜢总科的 , _ #/0)+$" 共同作为外群。
/a、O)和O5法应用 50Q5 TK&]*&重建系统发生树，
其中 O)和 O5法采用启发式搜索，/a和 O)法根
据由 O:P=9L=?L FK&B 计算得到的结果设置参数，O5
法采用 50Q5TK&]*& 默认的参数设置（颠换转换权
重比 ! b *），/a树和 O5树用 X::L?L@RI*&&&次检验各
支的置信度，O)树用 X::L?L@RI!&& 次检验各支的置
信度。贝叶斯树用 O@XRY=?FA&]T（JV=9?=M]=W; RMP
7:MSVH?L，!&&*）软件构建，替换模型参数设置为 M?L
c B（E17 模型），位点间速率变异设置为 @RL=? c
HM[’R((R，同时建立 T 个马尔可夫链，以随机树为
起始树，共运行 !&& &&& 代，每 *&& 代抽样 * 次，重
复一次。在舍弃老化样本后，根据剩余的样本构建

一致树，并计算相关参数。

# 结果

#"! !+, -$%&序列组成及变异
本研究所获得的序列已登录 E=MXRM; 中，序列

号为 0dB!B>&T - 0dB!B>*&。所测序列加上从
E=MXRM;中检索到的 *U种直翅目昆虫的同源序列，
经 69V?LR9 N *K,*软件比对，共有 * ,T>个位点（包括
ERI），O=’R 的统计结果表明其中有 !&C 个变异位
点，UT个简约信息位点；0、1、6和 E的碱基平均含
量分别为 !FK>+、!TKF+、!FK,+和 !,K&+，碱基组
成基本上无偏异。不同物种序列间碱基替代情况和

基于 1R(V@RA/=H e \ e E（E c &KUUF!、\ c &KUU,B）模
型校正后遗传距离如表 F 所示。转换$颠换平均值
为 !KF,，转换明显高于颠换。遗传距离在外群和内

TF! 昆虫学报 1($" 23$/4/*/5&(" ,&3&(" T,卷



群之间最小是 !"#$（ ! % "#$%&’( 和笨蝗 ) %
$"%**+",(*( 之间），最大是 &"&$（ - % .%.%//(’%& 和长
额负蝗 0 % /(’+ 之间、- % .%.%//(’%& 和棉蝗 1 % "#&+(
之间），在内群之间最小是 ’，即序列相同（短额负蝗

0 % &,*+*&,& 和锥头蝗 - % .#*,.( 之间，红翅踵蝗 - %
&(%’+",、亚洲小车蝗 2 % (&,(’,.%& 和飞蝗 3 % 4,5"(’#",(
之间），最大是 ’"’(&（棉蝗和长额负蝗之间）。所有
序列的平均遗传距离为 ’"’!)。

表 ! "#种直翅目昆虫的 $%& ’()*序列差异歧异（+,-.’,/)01 2 3,--,模型校正，对角线下）及碱基替代（转换4颠换，对角线上）
+,560 ! &07.0890 :1;0’30890（+,-.’,/)01 2 3,--, -<:06，=’,8>1=1<8> 2 =’,8>;0’>1<8>，506<? :1,3<8,6）,8: 8.-50’> <@

>.5>=1=.=18>（=’,8>1=1<84=’,8>;0’>1<8，,5<;0 :1,3<8,6）@<’ -1=<9A<8:’1,6 $%& ’()* >07.0890> <@ "# >B0910> <@ <’=A<B=0’,8 18>09=>

* ! ) ( + , - & # *’ ** *! *) *( *+ *, *- *& *# !’ !* !! !) !(

* .)! ’/’ ,/* #/’ *,/*’ !!/- !(/- !)/- !&/*’ !#/# !(/& !(/& !(/& !(/& !(/# !+/*’ !-/!* !(/& !)/# !(/*’ !+/*’ !)/& )+/!! (&/)-
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"C" 似然比检验和贝叶斯推论给出的模型参数
利用 3453 ("’6*’和 789:;<:=< )"’对序列比对

结果进行等级似然比检验，结果表明，最适于拟合

该数据集的 >?4进化模型为 @A?:B C D C E（@F0GAFH
?:I *##) JI<. :KGF; 6F=: BA:KG:LMI:=，A:=<AIM<I8L 8B ,N@
E@O 089:;），相关参数共计 *’ 个，包括模型的似然
值自然对数的负值（ 1 ;LP）、碱基的频率!（?）、不变

位点的比例（D）、QF00F分布的形状参数（E）、碱基 R
到 S的 ,种替代速率 ORS，各估计值见表 (，等级似
然比检验的结果直接用于 ?T的距离参数和 7P的
显式模型。利用 7AUFV:=软件分析时根据对贝叶斯
老化曲线的观察，将开始的 !’ ’’’代作为老化数据
舍弃，两次独立贝叶斯分析得到的碱基替代模型参

数如表 +所示。

表 # 等级制似然比检验估计的碱基替代模型参数
+,560 # ).960<=1:0 >.5>=1=.=1<8 -<:06 B,’,-0=0’ 0>=1-,=0> @<’ A10’,’9A19,6 61D061A<<: ’,=1< =0>=（AEF+）

1 ;LP !（?） D E O4W O4E O4@ OWE OW@ OE@

( ’-("!-!- XKGF; ’"--&, ’"--)! *"’’’’ *"++), *"’’’’ *"’’’’ +"*!)+ *"’’’’

"C! 分子系统树
本研究中构建的分子系统树除了常用的 ?T、7P

和 73法外，还利用了近年新发展起来的系统进化

分析方法———贝叶斯法。?T、7P 和 73 树都利用
3453构建，?T 法和 7P 法构树时模型及参数根据
789:;<:=< )"’,的计算结果设置，得到的分子系统树
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表 ! 两次独立贝叶斯分析得到的碱基替代模型参数
（上：分析 "；下：分析 #）

$%&’( ! )*+’(,-./( 0*&0-.-*-.,1 2,/(’ 3%4%2(-(4
(0-.2%-(0 5,4 -6, .1/(3(1/(1- &%7(0.%1 %1%’70(0
（833(4 9%’*(0 .1 (%+: 3%.4 +,44(03,1/ -, %1%’70.0 "；

’,6(4 9%’*(0 +,44(03,1/ -, %1%’70.0 #）

参数

!"#"$%&%#
平均值

’%"(
变异

)"#*"(+%
,-.置信区间

,-. /#%0*12% 3(&%#4"2
树长 56789:9; 56;<;=55 56;5:555 <6:==555
>?&"2 &#%% 2%(@&A（>B） 567-,7:; 56;599,< 56;<5555 ;67=8555
碱基替代速率 <6555555 56555555 <6555555 <6555555
C"&% ?D EF1E&*&F&*?( CG> <6555555 56555555 <6555555 <6555555
碱基替代速率 =65--<8- 76-97=:; 767,7=-, <5679;59;
C"&% ?D EF1E&*&F&*?( C/> -6,<5;<< 76577:,; 7689=-,; ,6957::-
碱基替代速率 56:9;=:- 56<-<-=5 56;<,5:8 <6:85=9,
C"&% ?D EF1E&*&F&*?( C/G 56:9;59; 5659=,79 567-<855 <68:79<;
碱基替代速率 56-:9;5: 565,;-55 56<:=;7, <6;-=,,7
C"&% ?D EF1E&*&F&*?( CH> 56-97=<5 565-95=< 56;;89<- <6<:9-77
碱基替代速率 <678=--8 56;<58,9 56==:8-8 ;68-:;=5
C"&% ?D EF1E&*&F&*?( CHG <67<;,:; 56<:8=98 56:55--= ;677<<89
碱基替代速率 <6;9;=9- 56;;;97, 56-9-:7- ;68<<,::
C"&% ?D EF1E&*&F&*?( CH/ <6;7;9:5 56<:7<87 56=5;:<: ;6<:7889
碱基频率 56;7:-;5 565555,; 56;<98:- 56;-=:,<
I"E% D#%JF%(+*%E!（H） 56;7:-;5 565555,8 56;<:,-: 56;-=559
碱基频率 56;797:5 565555,- 56;<,89- 56;-=:,;
I"E% D#%JF%(+*%E!（/） 56;7,-;5 565555,7 56;;5<:7 56;-:8=;
碱基频率 56;:,,55 56555<57 56;=55-8 56755<9;
I"E% D#%JF%(+*%E!（G） 56;:,;,; 56555<58 56;-97:: 56;,9,,7
碱基频率 56;88;5, 565555,5 56;;8=:- 56;=<-=,
I"E% D#%JF%(+*%E!（>） 56;87==9 565555,< 56;;=55- 56;=7;78
G"$$"形状参数 569<855< 56;,-<58 56<9<;:: ;65,--8=
KA"L% L"#"$%&%# "2LA"（G） 56,55<=: ;6-=:9;: 56<;,579 ;6;9=7=<
不变位点比例 56:-9779 56557<-8 56=7-;,: 569;,:7,
!*(4"#（3） 56:=58:= 5655;--; 56=-989- 569757:,

如图 <和图 ;所示；’!法构建的分子系统树如图 7
所示，’!树的一致性指数（/?(E*E&%(+M *(0%N，/3）为
5695,9，存留指数为（C%&%(&*?( *(0%N，C3）为 56:9:-，
表明整棵树的置信度较高。贝叶斯法得到的分子系

统树如图 8所示。8种方法得到的分子系统树其聚
类结果基本一致，归结起来，可将内群分为 8个聚类
簇，第一个聚类簇包括锥头蝗科 !M#@?$?#LA*0"%的短
额负蝗、锥头蝗和长额负蝗，瘤锥蝗科 /A#?&?@?(*0"%
的印度橄蝗 ! O "#$"%& 和金澜沧蝗 ’ O ("#)$*#"；第
二个聚类簇包括大腹蝗科 !(%F$?#*0"%的戟尾蝗 + O
&,-.%/0 和 1/22&%3"0 4.453&%"*"$.0；第三个聚类簇包括
癞蝗科 !"$LA"@*0"% 的笨蝗、1&-3&%6*-.-3"7 EL 和
82&/"& -.33.&；第 四 个 聚 类 簇 包 括 斑 腿 蝗 科
/"&"(&?L*0"%的长翅板胸蝗 9 O :3&0"#";.3/4、棉蝗和中
华稻蝗 < O %6"#.#0"0，斑翅蝗科 P%0*L?0*0"% 的红翅
踵蝗、亚洲小车蝗和飞蝗，网翅蝗科 H#+ML&%#*0"% 的

东方雏蝗 = O "#-.34.$"/0 和思茅竹蝗 = O ;&0%"&-&，槌
角蝗科 G?$LA?+%#*0"%的北京棒角蝗 > O :.":"#).#0"0、
红拟棒角蝗 8 O 3/;/0，剑角蝗科 H+#*0*0"%的中华蚱
蜢 ? O %"#.3.& 和僧帽佛蝗 @ O "#;/4&"&。

; 讨论

;<= =>? 4@)"序列
根据 ’%@" 软件的统计，;8 种直翅目昆虫 <9K

#QRH的 8 种碱基 H、>、/ 和 G 的平均含量分别为
;76,.、;867.、;769.和 ;965.，表明碱基组成基
本上无偏异，与蝗虫的线粒体核糖体基因 <=K #QRH
和 <;K #QRH富含 H S >的碱基组成明显不同（T2??U，
.- &2 O，<,,,）。碱基组成偏异对系统发育的重建有
很大影响（B?+UA"#& .- &2 O，<,,8），由于 <9K #QRH的
碱基组成无偏异，因此，我们认为本研究中系统发育

的重建没有受到碱基组成偏异的影响或影响甚微。

等级似然比检验对本研究中数据集的 QRH进
化模型估计为 >#R%D S 3 S G，这表明不同的核苷酸位
点的替代速率并不相同，因位点不同而变化，其原因

可能是受 CRH功能制约，CRH二级结构上环和茎的
替代速率并不相同。不变位点的比例很高，这某种

程度上说明 <9K #QRH的高度保守性。
似然比检验和两次独立贝叶斯分析得到的模型

参数基本一致，这表明我们构建系统发生树所用的

模型及其参数是可靠的。从得到的参数上我们可以

看到在 =种碱基替代类型中 />间的转换速率最高，
远远高于其它各种替代类型，大于 8种颠换速率的
总和，HG间的替代速率也高于其它 8种颠换类型。

V(*@A&和 ’*(0%22（<,,7）及陈晓芳等（;557）认为
如果转换颠换比的值小于 ;65，此基因序列的突变
已达到饱和状态，受进化噪音影响的可能性较大，

重建系统发生时如不进行特别加权就可能会得出错

误信息。本研究转换颠换比平均值为 ;679，大于临
界值。另外，经 >"$F#"WR%* S 3 S G模型校正后平均
遗传距离仅为 565;7，表明各物种间 <9K #QRH序列
分歧不大，因此序列突变达到饱和状态的可能性也

不大。基于上述两点原因，我们认为基于 <9K #QRH
对蝗总科重建系统发生时受饱和效应的影响较小，

构建分子系统树时不必对转换和颠换进行特别的加

权。

;<A 构树方法的比较
在分子系统学的研究中，通常用邻接法（RX）、最

大简约法（’!）和最大似然法（’B）构建系统发生树。
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图 ! 基于 !"# $%&’基因序列构建的 ()种直翅目昆虫的 &*树（图中数字为 !+++次
自展检验置信值）

,-./ ! 012 32-.145$675-3-3. 8$22 $29:;8-3. <$5= >3>;?9-9 5< 812 !"# $%&’ .232 92@:23A29 5< () 5$815B82$>3
-392A89（&:=42$9 53 35C29 A5$$29B53C 85 B2$A238>.2 455898$>B D>;:29 <5$ !+++ $2B;-A>829）

图 ( 基于 !"# $%&’基因序列构建的 ()种直翅目昆虫的 EF树（图中数字为 !+++次自展检验置信值）
,-./ ( 012 =>G-=:= B>$9-=53? 8$22 $29:;8-3. <$5= >3>;?9-9 5< 812 !"# $%&’ .232 92@:23A29 5< () 5$815B82$>3

-392A89（&:=42$9 53 35C29 A5$$29B53C 85 B2$A238>.2 455898$>B D>;:29 <5$ !+++ $2B;-A>829）

这 H种方法的优劣，目前尚无公论，现在公认没有哪 种方法能在所有情况下都优于其他任何方法（&2-

IH((期 刘殿锋等：基于 !"# $J&’的蝗总科分子系统发育关系研究及分类系统探讨



图 ! 基于 "#$ %&’(基因序列构建的 )*种直翅目昆虫的 +,树（图中数字为 )--次
自展检验置信值）

./01 ! 234 567/585 9/:49/3;;< =%44 %4>89=/?0 @%;5 6?69A>/> ;@ =34 "#$ %&’( 04?4 >4B84?C4> ;@ )*
;%=3;D=4%6? /?>4C=>（’85E4%> ;? ?;<4> C;%%4>D;?< =; D4%C4?=604 E;;=>=%6D F6984> @;% )-- %4D9/C6=4>）

6?< G856%1，)---）。许多人认为最大似然法在原理
上优于前两种方法，但其计算复杂费时，在处理大数

据集样本（即大于 )H个分类单元）时，用此方法几乎
不可能。新近提出的贝叶斯法既保留了最大似然法

的基本原理，又引进了马尔科夫链的蒙特卡洛方法，

使计算时间大大缩短（徐广等，)--!）。本研究中，除
了采用前 !种方法构建了系统树外，也采用贝叶斯
法构建了系统发生树，通过对 *种树的比较我们可
以发现，+,树和贝叶斯树与 ’I树和 +J树相比，结
果并不理想，大部分节点的自展置信值或后验概率

都比较低，’I 树和 +J 树相对要好得多，这可能与
"#$ %K’(过于保守，序列间的分歧较低有很大关
系。’4/和 G856%（)---）认为当序列间的分歧较低、
核苷酸数目较大时，+J树往往能给出更可靠的系统
树，我们得到的 +J树的一致性指数 LM 为 -N#-O#，
存留指数为 &M 为 -NP#PH，表明整棵树的置信度较
高。

!"! 蝗总科的系统发育及分类
我国的学者现一般将蝗总科分为 O个科，我国

分布有 #个科。从我们的研究结果看，并不支持现

今我国学者公认的蝗总科分类系统。

第一个聚类簇中锥头蝗科的短额负蝗、锥头蝗

和长额负蝗，瘤锥蝗科的印度橄蝗和金澜沧蝗交替

相聚，形成一单系群，并且有较高的 Q;;=>=%6D值和后
验概率的支持。因此我们可以排除锥头蝗科和瘤锥

蝗科各为单系群的可能性。印红等（)--*）用核糖体
"#$ %K’(全序体构建的蝗总科分子系统树上锥头
蝗科和瘤锥蝗科的科类聚在了一起，其结果也不支

持瘤锥蝗科为一单系群。从形态上看，锥头蝗科和

瘤锥蝗科头型一般都为锥型，体型一般呈纺锤形，二

者的主要区别在于触角不同，瘤锥蝗科的触角为丝

状，锥头蝗科的触角为剑状（蒋国芳和郑哲民，

"OO#）。许升全等（)--!）根据 ))个形态学性状对中
国分布的瘤锥蝗科和锥头蝗科 "-属蝗虫的系统发
育关系进行了支序系统学分析，其结果表明：从支

序图来看这 "-个属的关系相互交织在一起，不能区
别为两个科。他们认为在蝗虫分类系统中，将锥头

蝗科和瘤锥蝗科合在一起作为一个科比较妥当。我

国学者印象初根据形态性状、刘举鹏根据蝗卵形态

结构都曾经将二者归为一个科———锥头蝗科（印象

#!) 昆虫学报 !"#$ %&#’(’)’*+"$ ,+&+"$ *#卷



图 ! 基于 "#$ %&’(基因序列构建的 )!种直翅目昆虫的贝叶斯树（图中数字为后验概率）
*+,- ! ./0 12304+25 6%00 %04786+5, 9%:; 252834+4 :9 6/0 "#$ %&’( ,050 40<705=04 :9 )! :%6/:>60%25

+540=64（’7;10%4 :5 5:?04 =:%%04>:5? 6: >:460%+:% >%:121+8+63 @28704）

初，"A#!；刘举鹏，"AA"）。综合分子和形态方面的
证据，我们认为将锥头蝗科和瘤锥蝗科合并为一个

科，即锥头蝗科较为合理。

第二个聚类簇包括大腹蝗科的戟尾蝗 !"#$%$&’(
)*&+,’(和 -’..),#/( 0+01#),/$/2+(，第三个聚类簇包括
癞蝗科的笨蝗、-)&#),3$&+&#/4 4>-和 5.)’/) &+##+)，这
两个科在 !棵树上都能聚为独立的两支，和传统的
形态证据相一致。国外的学者将大腹蝗科和癞蝗科

提升为总科（*8::B +& ). -，"AAC），D+%4/根据形态学性
状将 癞 蝗 科 和 锥 头 蝗 科 都 归 入 癞 蝗 总 科

（E2;>/2,:+?02）（D+%4/ +& ). -，"ACF）。但从 ! 棵分子
系统树上看，癞蝗科与锥头蝗科（包括我国的锥头蝗

科和瘤锥蝗科）并没有形成一个单系群，这一结果与

*8::B 和 &:G088（"AAC）基于 "H$ %D’(和 ")$ %D’(序
列得到的结果相一致，因此我们不支持将此两科归

为一个癞蝗总科。

第四个聚类簇由斑腿蝗科、斑翅蝗科、网翅蝗

科、槌角蝗科和剑角蝗科 F科组成，其中斑腿蝗科、
网翅蝗科、槌角蝗科和剑角蝗科在我们构建的 !种
分子系统树中都不是单系群。印红等（)II!）的结果
也不支持槌角蝗科为一单系群。国外学者现在一般

将上述 F 个科的蝗虫都归入一个科，即蝗科

（(=%+?+?20）（*8::B25? &:G088，"AAC）。另一方面，虽然
该聚类簇包含的种类繁多，但它们的亲缘关系非常

近，例如：斑翅蝗科的红翅踵蝗 6&+#%$(,/#&) ()’&+#/ 和
网翅蝗科思茅竹蝗 7+#),#/( 8)(,/)&) (*+0)$+%(/( 之间
的遗传距离仅为 IJII"，和槌角蝗科的北京棒角蝗
9)("3/::’( :+/:/%;+%(/( 之间的遗传距离仅为 IJIIK，
和剑角蝗科的僧帽佛蝗 63.)+$1) /%8’0)/) 仅为
IJII"。因此，从进化层次方面来看，这 F 个科分别
给予与癞蝗科、锥头蝗科和大腹蝗科相同的分类地

位并不适宜。根据上述两方面的原因，还是采用国

外学者的观点较为合理，即将上述 F个科合并为一
个科———蝗科。

综上所述，我们建议将蝗总科分为 !个科，即锥
头蝗科 E3%,:;:%>/+?20、大腹蝗科 E507;:%:+?20、癞蝗
科 E2;>/2,:+?20和蝗科 (=%+?+?20。我国分布除大腹
蝗科外的其他 K个科。对于蝗科科级以下阶元的具
体划分，应从分子水平进行进一步研究，并与形态数

据相互验证，提出更为科学的分类系统。

!"# 蝗总科各科的进化关系
任竹梅等（)II)）测定了蝗总科 #个科 "I个种

（除斑腿蝗科采用了同一属的 K种外，其它各科均采
用 "种）的 L36 1基因部分序列，用 ’M法构建了分子
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系统树，其结果表明：瘤锥蝗科较为原始，而癞蝗科

与槌角蝗科关系较近，为比较进化的类群，蝗总科 !
科的进化关系为：瘤锥蝗科!斑翅蝗科和锥头蝗科

!斑腿蝗科!剑角蝗科!网翅蝗科!槌角蝗科和癞
蝗科。我们的结果也表明瘤锥蝗科是较为原始的一

类蝗虫，在这一点上与任等的结果基本一致，但在我

们的进化树上瘤锥蝗科和锥头蝗科的物种交替相

聚，二者形成一个单系群，锥头蝗科要比斑翅蝗科原

始；癞蝗科在我们的系统树上也是较为原始的一个

类群，而且癞蝗科和槌角蝗科的关系较远，和任竹梅

的结论截然相反。另外，鉴于我们的分子证据不支

持斑腿蝗科、网翅蝗科、槌角蝗科和剑角蝗科的单系

性，这 "科及斑翅蝗科的进化关系值得商榷。
印红等（#$$%，#$$"）根据线粒体 &’( )*+, 序

列片段和用核糖体 &!( )*+,全序列构建的蝗总科
分子系统树上，锥头蝗科和瘤锥蝗科聚在一起，位于

树的基部，是蝗总科内较原始的一个类群；癞蝗科

位于瘤锥蝗科、锥头蝗科和另外 -个科之间，与另外
-个科相比较为原始。上述结果和我们的结论基本
一致。另外，他们的系统树上槌角蝗科和网翅蝗科

的种类以较高的置信度聚为一支，我们 "种系统树
上槌角蝗科的北京棒角蝗 !"#$%&’’(# ’)&’&*+)*#&# 和
红拟棒角蝗 ,-.’%-/)0&’’(# 0(1(# 与网翅蝗科的东方
雏蝗 2%-03%&’’(# &*3)0.)4&(# 也以很高的置信度聚在
一起，这表明这几种蝗虫有很近的亲缘关系，但比较

遗憾的是我们的系统树中网翅蝗科的思茅竹蝗

2)0"/0&# 1"#/&"3" #5)."-)*#&# 并没有和北京棒角蝗、红
拟棒角蝗和东方雏蝗聚在一起，因此我们也不能断

言槌角蝗科和网翅蝗科有很近的亲缘关系。

刘举鹏（&..&）依据蝗卵的表面结构所建立的
蝗总科的系统发育、奚耕思（&..’）依据精子超微结
构所建立的蝗总科的系统发育，郑哲民和乔格侠

（&..!）在形态学研究的基础上以支序分析建立的蝗
总科的系统发育以及许升全和郑哲民（&...）依据
雌性下生殖板建立的蝗总科的系统发育的结果都表

明，锥头蝗科、瘤锥蝗科、和癞蝗科要比其它科的蝗

虫原始（不含大腹蝗科），在这一点上我们的结果与

之一致，但就这 %科的系统发生关系而言并不相同，
值得今后进一步研究。

致谢 承蒙广西科学院生物研究所曾维铭先生和广
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在此深表谢意！
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