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基于序列trnL-trnF和ITS的榉属系统发育与地理分

布格局的初步分析 
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摘  要  榉属(Zelkova)是包含6个种的榆科小属, 呈东亚、西亚和南欧间断分布。该文基于DNA序列trnL-trnF和ITS构建了榉

属的分子系统发育树, 大体上把此属分为3个分支, 分别对应东亚、西亚和南欧的种类, 与前人仅依据ITS序列的结果不同。

生物地理的扩散和隔离分化分析(DIVA)表明, 榉属的原始祖先分布区可能是欧亚北温带, 包括了东亚、西亚和南欧的某个大

的区域。分化过程以隔离分化为主要特征, 即3个分布区域是逐步隔离分化的。由于东亚的物种多样性, 北太平洋有可能是起

源中心。榉属的现代分布格局可能主要是由于渐新世发生的古地中海西退、中新世发生的青藏高原大范围隆升, 以及第四纪

冰川活动引起的分布区的收缩。 
关键词  地理分布格局, 分子系统发育, 榆科, 榉属 

A preliminary study of molecular phylogeny and biogeography distribution pattern of Zelk-
ova inferred from trnL-trnF and nrITS sequences 
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Abstract   

Aims  Zelkova, belongs to the Ulmaceae, consists of only six species and has a disjunct distribution in East Asia, 
West Asia and South Europe. Molecular phylogenetic analysis and dispersal and vicariance analysis (DIVA) were 
employed to analyze phylogenetic relationships and biogeographic pattern of Zelkova. 
Methods  The phylogenetic tree was reconstructed based on DNA sequences of trnL-trnF and ITS regions. The 
analysis of DIVA was used to deduce the biogeographic pattern. 
Important findings  Results showed that three phylogenetic clades exist in Zelkova, and they correspond to 
groups from East Asia, West Asia and South Europe. The present phylogenetic tree is different from that in previ-
ous study based on nrITS region. DIVA analyses of this genus indicated that the ancestral area of Zelkova was a 
larger area including East Asia, West Asia and South Europe. The speciation process was dominant by vicariance. 
Each of the three areas was gradually separated from vicariant events. Based on the high level of species diversity 
of Zelkova in East Asia, the center of origin is probably the northern Pacific, i.e., north of China and Japan. The 
current distribution pattern of this genus was likely shaped by historical geological and environmental events, 
such as the retreat of Tethys, the Qinghai-Xizang Plateau uplift and the Quaternary glaciations that shrank distri-
bution areas. 
Key words  biogeography distribution pattern, molecular phylogeny, Ulmaceae, Zelkova  

 
榉属(Zelkova)是一个东亚、西亚和南欧间断分

布的包含6个种的榆科小属。包括南欧特有的Z. 
abelicea和Z. sicula, 西亚特有的Z. carpinifolia, 以
及东亚的大叶榉树 (Z. schneideriana), 大果榉 (Z. 

sinica)和榉树(Z. serrata), 其中大叶榉树和大果榉

是中国特有种(图1) (Rechinger, 1979; 傅立国和洪

涛, 2000; 萨仁和苏德毕力格, 2003)。 
榉属是由Spach于1841年首先建立的, 当时置 
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图1  榉属的分布格局。 
Fig. 1  Distribution pattern of Zelkova. 
 

 
于荨麻科(Urticaceae)中。该属植物以乔木、雌雄同

株、叶互生具齿、羽状脉、托叶分离、花被4–5裂
片与雄蕊同数、子房无柄、核果等共有形态特征组

成一个明显的单系类群(Wang et al., 2001)。自榉属

建立以来, 榉属植物有效发表的学名众多, Czere-
panov (1957)首先对全世界榉属植物进行过分类修

订, 将榉属归为6种, 分别为: Z. abelicea、榉树、Z. 
carpinifolia、大叶榉树、大果榉, 以及分布于中国

台湾的Z. formosana (Hayata, 1920),  而Z. formo-
sana被后人证实是榉树的变异。此后, di Pasquale等
(1992)根据分布于意大利西西里岛的标本发表了新

种Z. sicula, 使现存榉属植物组成仍为6种。 
该属植物是第三纪温带森林的孑遗成分, 第三

纪末期的喜马拉雅造山运动及第四纪的冰川作用

被推测是榉属植物演化的主要动力(萨仁和苏德毕

力格, 2003)。在早期新生代发现的位于北美西部的

类似于大叶榉树的化石被认为是最老的榉属化石

(Burnham, 1986), 而大叶榉树被认为是榉属比较原

始的种类, 现分布在东亚, 所以推测榉属很可能是

北太平洋起源的(Denk & Grimm, 2005)。在欧亚大

陆西部和东部地区, 此属被报道有始新世到上新世

的化石, 晚新生代更为常见(Tralau, 1963; Liu et al., 
1996)。大多数学者提到榉属化石的叶形态型的特征

与现代东亚榉树化石和亚洲西南部的Z. carpinifolia
化石类似(Mädler, 1939; Tralau, 1963; Mai, 1995; 
Knobloch, 1998)。但对在早期的北美西部新生代

(Tanai & Wolfe, 1977; Burnham, 1986; Manchester, 
1989, 1990; Meyer & Manchester, 1997)发现的榉属

化石的认证仍然存在一些问题, Manchester (1989, 
1990)认为北美发现的化石不是榉属植物, 仅仅是

与榉属植物相似, 因为其叶片更窄, 叶缘锯齿更少, 
且没有果实证据。而现存的榉属植物的果实化石通

常出现在欧洲和亚洲, 在北美没有发现。榉属植物

的现代地理分布特点及化石证据说明该属曾经是

欧亚大陆的古地中海分布属(萨仁和苏德毕力格, 
2003)。Wang等(2001)分析了榉属的叶片形态和表皮

特征, 认为榉属植物叶片特征的变化是适应旱化、

寒化演化的。Nakagawa等(1998)研究发现东亚地区

榉属的花粉粒较小, 而欧洲的较大, 其中Z. sicula
的最大, 花粉直径大于所有其他榆科物种, 而且染

色体为三倍体结构。 
基因间隔序列(ITS)是衔接18S RNA、5.8S RNA

和25S RNA的基因间隔序列(Hemleben et al., 1988), 
trnL-trnF基因位于叶绿体中, 综合这两种序列的分

析结果可以作为样本和分析的考量。Wang等(2001)
根据榉属的形态学将其分成两个部分, 欧亚西部的

Z. abelicea、Z. carpinifolia、Z. sicula, 以及东亚的榉

树、大叶榉树、大果榉。Denk和Grimm (2005)利用

核DNA ITS序列和形态学数据构建榉属的系统发育

树, 得出的结果为东亚的大叶榉树和大果榉这两个

种形成一个分支, 东亚的榉树和地中海两个种——

Z. abelicea和Z. sicula组成一个分支, 而西亚的Z. 
carpinifolia出现在这两个分支之间。这个结果与形

态学结果以及地理分布都有较大差异, 更深入的分

子系统研究是极其必要的。本研究拟基于叶绿体

DNA trnL-trnF和ITS序列, 探讨榉属的系统发育关
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系和生物地理问题。 

1  材料和方法 

1.1  材料选取 
植物材料取自野外、标本馆或植物园, 详见  

表1。 
选取榆科其他几个属的物种作为外类群: 大叶

朴(Celtis koraiensis)、青檀(Pteroceltis tatarinowii)、
刺榆(Hemiptelea davidii)、多脉榆(Ulmus castanei-
folia)、美洲榆(U. americana)、榆树(U. pumila)、脱

皮榆(U. lamellosa)。 
1.2  DNA测序 

对于所有物种, 我们选取了核基因组的ITS和
叶绿体的trnL-trnF片段进行扩增测序和系统发育  
分析。 

本文中绝大部分种类的序列为我们所测, 只有

两个种(Zelkova schneideriana和Z. sicula)以及3个外

类群(刺榆2、青檀2和美洲榆2)的ITS序列下载于

Gen-Bank (表1)。 
总DNA的提取: 改良后的CTAB法提取硅胶干

燥或标本馆藏的叶片总DNA(Doyle & Doyle, 1987)。 
DNA序列的扩增: 对于PCR扩增的rDNA的ITS

区和cpDNA的trnL-trnF非编码区序列所使用的引

物, ITS引物为ITS1-f (5′-AGAAGTCGTAACAAGG- 
TTTCCGTAGC-3′) (Kang et al., 2003) 和 ITS4-r 
(5′-TCCTCCGCTTATTGATATGC-3′) (White et al., 
1990); trnL-trnF 引 物 为 trnL (TabC) (5′-CGAA- 
ATCGGTAGACGCTACG-3′)和trnF (TabF) (5′-ATT- 
TGAACTGGTGACACGAG-3′) (Taberlet et al., 1991)。
相同的引物也用于DNA测序。 

 
 
表1 实验材料来源以及Gen-Bank检索号 
Table 1  List of sampling taxa with vouchers and Gen-Bank accession numbers 

Gen-Bank 物种 Species 来源 Voucher\Source 

ITS trnL-trnF
Zelkova abelicea 1 希腊克里特岛 Crete, Greece, Heinrich and Wagner, 378 (SZU) KC843951 KC843966

Z. carpinifolia 1 德国柏林植物园 Berlin Botanical Garden, Berlin, Germany, 064-92-74-80 KC843945 KC843960

Z. carpinifolia 2 德国美茵兹大学植物园 Mainz University Botanical Garden, Mainz, Germany, 506\1 KC843946 KC843962

大叶榉树1 Z. schneideriana 1 德国柏林植物园 Berlin Botanical Garden, Berlin, Germany, 033-06-89-70 AJ622865.1 KC843959

大叶榉树2 Z. schneideriana 2 中国科学院北京植物园 Beijing Botanical Garden, Institute of Botany, CAS – KC843965

榉树1 Z. serrata 1 重庆市巫溪县 Wuxi, Chongqing, 陈彦生等, 1473; Chen et al., 1473 KC843947 KC843958

榉树2 Z. serrata 2 德国美茵兹大学植物园 Mainz University Botanical Garden, Mainz, Germany, 621\1 KC843949 KC843961

榉树3 Z. serrata 3 中国科学院北京植物园 Beijing Botanical Garden, Institute of Botany, CAS KC843950 KC843964

榉树4 Z. serrata 4 中国科学院北京植物园 Beijing Botanical Garden, Institute of Botany, CAS KC843948  

Z. sicula 1 意大利西西里岛 Sicily, Italy, A. TROIA, 08\7\2002  AJ622883.1 – 

大果榉1 Z. sinica 1 中国科学院武汉植物园 Wuhan Botanical Garden, CAS – KC843963

外类群 Outside species    

大叶朴 Celtis koraiensis 中国科学院北京植物园 Beijing Botanical Garden, Institute of Botany, CAS KC843956 KC843967

刺榆 Hemiptelea davidii 中国科学院北京植物园 Beijing Botanical Garden, Institute of Botany, CAS KC843955 KC843969

刺榆2 H. davidii 2 – AJ622834.1 – 

青檀 Pteroceltis tatarinowii  中国科学院北京植物园 Beijing Botanical Garden, Institute of Botany, CAS KC843957 KC843968

青檀2 P. tatarinowii 2 – – AF501597.1

美洲榆 Ulmus americana  中国科学院北京植物园 Beijing Botanical Garden, Institute of Botany, CAS KC843954 KC843971

美洲榆2 U. americana 2 – – AF501593.1

多脉榆 U. castaneifolia 中国科学院北京植物园 Beijing Botanical Garden, Institute of Botany, CAS – KC843970

脱皮榆 U. lamellosa  中国科学院北京植物园 Beijing Botanical Garden, Institute of Botany, CAS KC843953 KC843973

榆树 U. pumila 中国科学院北京植物园 Beijing Botanical Garden, Institute of Botany, CAS KC843952 KC843972

–, 没有数据。 
–, no data. CAS, Chinese Academy of Sciences. 
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PCR扩增反应体系为30 μL, 包括DNA模板1 
μL, 5 U·μL–1 Taq酶0.5 μL, 10 × Buffer (含Mg2+) 3 
μL, dNTP (2.5 mmol·L–1) 3 μL, 正反向引物 (5 
μmol·L–1)各2 μL, 加双蒸灭菌水补足30 μL。PCR扩
增反应在eppendorf PCR仪 (Eppendorf, Hamburg, 
Germany)上进行。 

PCR循环条件为预变性(80 ℃下5 min), 接下来

30个循环: 变性(94 ℃下1 min), 退火(50 ℃下1 
min), 延伸(65 ℃下2 min), 最后65 ℃延伸5 min 
(Shaw et al., 2007)。 

DNA纯化和测序工作由上海美吉生物医药  
科技有限公司北京分公司完成 , 测序使用       
ABI 3730XL测序仪(Applied Biosystems, Carlsbad, 
USA)。 

DNA数据整理: 使用DNASTAR Lasergene 7.1
分析编辑正反向序列, 拼接好的数据导入Bioedit进
行编辑, 并进行校对和手动调整, 模糊不清的核苷

酸位点在分析中被剔除(Kadereit et al., 2006), 缺口

被认为是丢失数据。所有序列导入Clustal X 
(Thompson et al., 1997)进行对位排列(alignment), 
校正处理后保存为nexus文件。ITS和trnL-trnF序列

的头和尾参照Gen-Bank上已有的相关序列确定。  
1.3  系统发育分析 

ITS和trnL-trnF两组数据集的和谐性分析采用

“不和谐性长度差异” ILD (incongruence length dif-
ference)方法 (Farris et al., 1994)进行 , 用PAUP* 
4.0b1.0程序执行计算。 

数据采用最大简约法 (maximum parsimony, 
MP)和贝叶斯推断(Bayesian inference, BI)分析, MP
在PAUP* 4.0b1.0 (Swofford, 2002)中执行, BI则由

MrBayes (version 3.0b4) (Huelsenbeck & Ronquist, 
2001; Huelsenbeck & Rannala, 2004)执行。 

MP分析使用启发式搜索, 逐步加入随机的类

群, 使用进化树对分重接(tree bisection reconnec-
tion, TBR)分支交换。进化支的支持率是由100次重

复的辅助程序分析来估计的(Felsenstein, 1985; Hil-
lis & Bull, 1993)。 

系统发育树的BI是使用MrBayes version 3.0b4 
(Huelsenbeck & Ronquist, 2001; Huelsenbeck & 
Rannala, 2004)来执行的。一些来自于模型的参数也

包括在分析中。使用的是Markov Chain Monte Carlo 
(MCMC)计算的2 000 000世代和采样频率为1 000

的选项。1 000个世代之后达到饱和。分支支持率使

用贝叶斯后验概率(Huelsenbeck & Rannala, 2004)评
估。 
1.4  生物地理分析 

生物地理学分析采用扩散与隔离分化分析

(dispersal-vicariance analysis, Ronquist, 1997), DIVA 
version 1.1 (Ronquist, 1996)。首先把分布区分为3个: 
东亚(A)、西亚(B)和南欧(C)。基于系统发育树(图2), 
进行扩散与隔离分化分析。 

2  结果 

2.1  系统发育分析结果 
我们对ITS + trnL-trnF数据建立系统发育树, 

包括MP树和BI树。ITS和trnL-trnF两组数据集的和

谐性分析采用ILD分析, 结果表明, ITS和trnL-F两
组数据集不存在显著的不和谐(p = 0.349)。 

ITS + trnL-trnF序列分析中包括了13个种, 矩
阵长度1 657 bp, 在384 (23.17%)个变异位点中, 系
统发育信息位点为212个(12.79%), 对ITS + trnL- 
trnF矩阵进行最大简约分析, 启发式搜索得到的最

大简约树中, 树长475, 一致性指数(CI) = 0.930 5, 
保持性指数(RI) = 0.917 1, 重新调整的一致性指数

(RC) = 0.853 4。 
通过贝叶斯推断对ITS + trnL-trnF数据矩阵进

行分析, 得到一个最佳树(图2), 地中海两种族 Z. 
abelicea和Z. sicula形成姐妹支 (后验概率 (pP) = 
1.00, 自展支持率(bt) = 95%)。高加索的Z. carpini-
folia位于底部, 与地中海种族形成并列群(后验概率

(pP) = 1.00, 自展支持率(bt) = 88%)。东亚的3个种

——榉树以及中国特有种大叶榉树、大果榉形成一

支, 并得到了较高的支持率(后验概率(pP) = 1.00, 
自展支持率(bt) = 87%)。 

根据系统发育树, 榉属和榆属组成一个大的分

支, 位于发育树基部(后验概率(pP) = 1.00, 自展支

持率(bt) = 95%)。 
2.2  生物地理学分析结果 

在图2中, 由于3个不同的系统发育分支分别对

应于3个不相重叠的分布区, 因此扩散与隔离分化

分析和结果是很简单的, 即属的原始分布区为3个
分布区的组合ABC, 先有隔离分化过程A + (BC), 
即东亚先从祖先分布区分化出来, 然后是西亚和南

欧组合的祖先分布区BC再隔离分化B + C (图3)。 
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图2  用贝叶斯推断分析ITS + trnL/F序列所得到的树。分支上的数值表示后验概率, 分支下的数值表示自展支持率。 
Fig. 2  Bayesian inference tree derived from ITS + trnL-trnF sequences. Bayesian posterior probabilities are shown above branches, 
maximum parsimony bootstrap values below. 
 

 

 
 
图3  榉属扩散与隔离分化分析结果。 
Fig. 3  A dispersal and vicariance analysis result of Zelkova. 
 
 

3  讨论 

3.1  榉属属内物种间的系统发育关系 
榉属植物主产于北温带, 为南欧-西亚-东亚间

断分布属, Denk和Grimm (2005)由形态学证据得出

西亚的Z. carpinifolia和东亚的榉树组成一个分支, 
与Z. abelicea和Z. sicula组成的分支以并系存在, 而
中国两个特有种大叶榉树和大果榉独立组成一个

分支; Denk和Grimm (2005)根据ITS序列的进化树

分析认为, 东亚的大叶榉树和大果榉这两个种形成

一个分支, 东亚的榉树和地中海两个种Z. abelicea
和Z. sicula组成一个分支, 而西亚的Z. carpinifolia
出现在这两个分支之间。 

为了进一步揭示榉属的系统位置和属内系统

发育关系, 本文提供ITS和trnL-trnF结合的数据结

果似不支持这个结论。我们的结果表明, 榉属可分

为3个系统发育分支: 1)东亚(中国和日本)分布的榉

树与中国特有种大叶榉树和大果榉的关系是密不

可分的(图2), 为同一分支; 2)地中海两个种Z. abe-
licea和Z. sicula是近缘种, 形成姐妹群; 3)西亚的Z. 
carpinifolia。而此结果是与榉属地理分布(图1)极其

吻合的。 
3.2  榉属地理分布格局的探讨 

由榉属在全球的分布情况(图1)可以看出, 榉属

分成两个或3个大的区域, 南欧和西亚为一区域(或
二者各为一个区域), 东亚为一个区域。因此, 榉属

分子系统发育3个分支的结果与地理分布上的3个
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区域的分化是相对应和相吻合的。即: 东亚的3个种

榉树、大叶榉树和大果榉为一分支; 地中海两个种

Z. abelicea和Z. sicula为一分支; 西亚的Z. carpinifo-
lia为另一分支。地中海和西亚的种类又组合成一个

分支。 
榉属是南欧、西亚、东亚间断分布属(图1)。它

是第三纪温带森林的孑遗成分, 而且榉属植物演化

的主要动力被认为是第三纪末期的喜马拉雅造山

运动及第四纪的冰川作用 (萨仁和苏德毕力格 , 
2003)。目前最老的榉属化石证据(早期新生代)是位

于北美西部的、类似于大叶榉树的化石(Burnham, 
1986), 而此种被认为是榉属比较原始的种类, 所以

推断榉属很可能是北太平洋起源的(Denk & Grimm, 
2005)。而很多学者对于在早期的北美西部新生代发

现的榉属化石存在一些疑问(Tanai & Wolfe, 1977; 
Burnham, 1986; Manchester, 1989, 1990; Meyer & 
Manchester, 1997), 因为北美发现的化石形态存在

更多变异, 其叶片更窄, 叶缘锯齿更少, 叶脉密度

也更少等, 仅仅是与榉属植物相似, 但没有果实证

据。而现存的榉属植物果实的化石, 通常出现在欧

洲和亚洲, 没有来自北美的。榆科最早的花粉化石

是在北美早白垩纪的土伦期的朴属(Celtis)的花粉

化石(Manchester, 1989; Zavada & Kim, 1996), 而且

有大量分布。因此推测在北美发现的榉属的化石可

能是榆科的其他属, 如朴属。 
在欧亚大陆西部和东部地区, 榉属被报道有大

量新生代的化石。许多作者提到叶化石形态的特征

表现出与现代东亚榉树化石和西亚的Z. carpinifolia
化石类似(Mädler, 1939; Tralau, 1963; Mai, 1995; 
Knobloch, 1998)。此外, 在晚中新世到更新世的欧

洲, 化石叶形态类似于现代物种的西西里岛的Z. 
sicula和克里特岛的Z. abelicea。Z. carpinifolia和榉

树的中间型化石在东亚也有发现 (Tralau, 1963; 
Tanai, 1976)。总之, 榉属植物的现代地理分布特点

及化石证据都说明它是欧亚大陆古地中海的孑遗

分布属。 
根据我们的DIVA分析结果(图3), 榉属的原始

祖先分布区可能是欧亚北温带, 包括了东亚、西亚

和南欧的某个大的区域, 3个分布区是逐步隔离分

化的, 它最先分化出东亚分布区, 然后可能是西亚

和南欧的某个次生的祖先分布区, 之后再产生西亚

和南欧的隔离分化。这样, 我们也可以假设北太平

洋的某个地区, 也即中国、日本北部, 是榉属的原

始分布区或起源中心。因而与Denk和Grimm (2005)
北太平洋起源的假设并不矛盾。 

据报道, 在欧亚大陆西部和东部地区有榉属始

新世到上新世的化石, 晚新生代的化石更是常见

(Tralau, 1963; Liu et al.,1996)。欧亚大陆在渐新世发

生的古地中海西退、中新世发生的青藏高原大范围

隆升(Li & Fang, 1999; 张明理, 2000; Guo et al., 
2008), 对亚洲及其邻近地区的气候、环境生态和生

物物种产生了深刻的影响。对榉属而言, 我们推测, 
除了产生如上所述的物种和分布区的分化, 气候、

环境变迁引起了分布区收缩, 古地中海西退引起的

干旱化可能使得西亚的种类退缩到高加索、伊朗和

土耳其的某些山地。而东亚中国的种类主要是受北

方寒冷气候的影响, 退缩到目前中国的亚热带地

区, 这些地区被公认是冰期物种避难所。也如萨仁

和苏德毕力格(2003)所述, 喜马拉雅造山运动对榉

属分布区的收缩的影响也是明显的。因此, 榉属的

物种形成从气候、环境变迁的角度, 似可得到较为

合理的解释。这与水青冈属(Fagus)在欧亚大陆分布

格局(王丽娜等, 2012)有些类似, 古地中海西退、青

藏高原隆升对物种分化和分布区的形成都产生了

显著的影响, 其结果是分布区的收缩。 
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