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摘要    古丝绸之路是连接古亚洲和古欧洲的纽带. 作为重要媒介, 家蚕和丝绸在其中发挥着

重要作用. 家蚕是目前唯一一种被完全驯化的昆虫. 然而, 利用分子数据研究家蚕起源及进化

历史的研究还很少, 尤其是家蚕及其祖先野桑蚕的分化时间还有待确定. 作为重要的驯化物种, 

家蚕的群体动力学变化历程也鲜有报道. 本研究利用线粒体和核基因 DNA 序列推断了家蚕及

其近缘物种的系统发生关系和进化历史. 所有系统发生分析结果表明, 家蚕和中国野桑蚕具有

更近的亲缘关系. 家蚕的驯化时间大约为 4100 年. 中国野桑蚕大约在 23600 年前与日本野桑蚕

分开, 这个时间与化石证据和历史记载一致. 另外, 研究结果表明, 家蚕在大约 1000 年前经历

了群体扩张. 本文对蚕的分化时间及蚕群体动力学进行研究, 不仅有利于驯化动物的遗传分析

和鳞翅目昆虫的系统发生分析, 而且有利于理解人类文明的传播.  
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丝绸产业在许多发展中国家, 如中国、印度和巴

西仍然是重要的支撑产业. 家蚕(Bombyx mori)是丝

绸产业的基础. 现今, 全世界有超过 1000 个家蚕品

系 . 一般认为 , 家蚕由其祖先野桑蚕(Bombyx man- 

darina)驯化而来 [1~4]. 目前, 存在两种野桑蚕: 一种

生活在中国及俄罗斯远东地区, 通常称为中国野桑

蚕(染色体数目: 2n=56, 和家蚕的染色体数目一致); 

另一种栖息在日本及朝鲜半岛地区, 称为日本野桑

蚕(染色体数目: 2n=54, 比家蚕少一对染色体)[1,5]. 考

古学和细胞遗传学研究表明, 家蚕由中国野桑蚕驯

化而来, 分子系统发生研究也支持这些结论[4,6~9]. 而

后, 家蚕及养蚕技术在大约公元前 200 年传至韩国和

日本, 随后伴随丝绸之路传至中亚和欧洲[10]. 在此期

间, 丝绸和养蚕技术的传播在古代国家之间的贸易

和文化交流方面起着重要作用. 因此, 家蚕从中国传

播至其他国家的历史在一定程度上代表了古亚洲和

古欧洲的贸易和文化交流的历史. 尽管现在有很多

书籍记载这一历史, 但是分子水平的证据仍然十分

缺乏. 最近, Pan 等人[11]利用凤蝶科(Papilionidae)昆虫

线粒体 COI 和 COII 基因的核苷酸替换速率计算了蚕

的分化时间, 表明家蚕的驯化时间大约发生在 1.08~ 

1.41 Ma (million years ago). 另一研究[12]利用鞘翅目

步甲科(Carabidae)昆虫的线粒体 Nd5 基因的核苷酸

替换速率计算家蚕在 7.1 Ma 与野桑蚕的分化. 这两

个研究得到的分化时间远长于化石证据. 因此, 蚕的

分化时间仍需要进一步的研究.  

人类活动, 如人类的迁徙会影响驯化动物的遗

传结构. 人类根据需求培育出了多种表型的驯化动
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物. 在培育过程中, 驯化动物的群体大小经常经历扩

张. 目前, 家蚕有 1000 多个品系, 它们的表型是多种

多样的. 然而, 已有的研究结果则表明, 在驯化过程

中, 家蚕的群体大小保持不变[8,9]. 因此, 需要更多的

研究来揭示家蚕在驯化过程中的群体结构变化.  

本研究利用线粒体 DNA 和核基因 DNA 序列研

究家蚕及其近缘物种的系统发生关系和进化历史 . 

首先, 相对于日本野桑蚕, 本研究的数据支持以下观

点: 中国野桑蚕和家蚕具有更近的亲缘关系. 在放松

的分子钟模型下, 利用贝叶斯法和极大似然法计算

了三种蚕的分化时间. 研究得到的结果与化石证据

和历史记载一致. 结果表明, 家蚕在驯化过程中经历

了群体扩张. 这些结果能帮助人们更好地理解蚕的

进化历史.  

1  材料与方法 

1.1  材料收集与 DNA 提取 

16 个供试家蚕品种由西南大学家蚕基因库提供, 

包括华系、日系、欧系和热带品系等四大地理品系. 13

个中国野桑蚕和 5 个日本野桑蚕分别来自中国和日

本的不同地理区域. 系统发生分析中, 用黑点白蚕蛾

(Ernolatia moorei)和蓖麻蚕(Samia cynthia ricini)作为

外类群 , 前者与家蚕同属于家蚕蛾科(Bombycidae), 

后者属于天蚕蛾科(Saturniidae)(表 1).  

取单一供试家蚕和野桑蚕的蛹或幼虫, 用酚-氯

仿法提取蚕基因组[13].  

1.2  基因的选择、克隆及测序 

本研究选择了 2 个核基因 (Period, Period; 

tyrosine hydroxylase gene, TH). 前人研究表明, 鳞翅

目昆虫 Period 蛋白 PAS 结构域的氨基酸替换速率比

其他核基因编码蛋白质快 (是多巴胺脱羧酶 dopa 

decarboxylase 的 4.9 倍; 是延伸因子 1α elongation 

factor-1α 的 44 倍)[14]. 因此, 本文认为, 该基因具有

较快进化速率, 可用来区分近缘物种. TH 基因在家

蚕驯化过程中经历了人工选择, 因此该基因在本研

究中被用于系统发生分析[15,16]. 另外, 2 个经典的线

粒体基因 COI(cytochorome oxidase I)和 CR(control 

region)也被用于本研究的分析.  

基于家蚕核基因组和线粒体基因组序列分别设 

表 1  家蚕和野桑蚕材料 

物种 编号 品系 采集地 化性 a) 

家蚕 
B. mori 

B. mori S1 诸桂 中国 CV1 

B. mori S2 黄波 中国 CV1 

B. mori S3 四川三眠 中国 CV1 

B. mori S4 黔三眠 中国 CV1 

B. mori S5 印度三眠 印度 T 

B. mori S6 赤熟 日系 JV1 

B. mori S7 欧 18 欧洲 EV1 

B. mori S8 意 16 欧洲 EV1 

B. mori S9 J115 日系 JV2 

B. mori S10 872 日系 JV2 

B. mori S11 大造 N 中国 CVd 

B. mori S13 乌 G 乌克兰 EV2 

B. mori S14 乌 F 乌克兰 EV2 

B. mori S15 柬埔寨 柬埔寨 T 

B. mori S16 白夏 B 中国 CV3 

B. mori S17 C108N 中国 CV2 

中国野桑蚕 
Chinese 

B. mandarina 

B. man-CHN Y1 湖州 浙江 野生型 
B. man-CHN Y2 南充 四川 野生型 
B. man-CHN Y3 安康 陕西 野生型 
B. man-CHN Y4 宜昌 湖北 野生型 
B. man-CHN Y5 泸州 四川 野生型 
B. man-CHN Y6 澧县 湖南 野生型 
B. man-CHN Y7 苏州 江苏 野生型 
B. man-CHN Y8 青木关 重庆 野生型 
B. man-CHN Y9 荣昌 重庆 野生型 

B. man-CHN Y11 资阳 四川 野生型 
B. man-CHN Y12 彭山 四川 野生型 
B. man-CHN Y13 洪雅 四川 野生型 
B. man-CHN Y14 祥云 云南 野生型 

日本野桑蚕 
Japanese 

B. mandarina 

B. man-JPN J2 东区 日本福冈 野生型 
B. man-JPN J7 福冈 日本福冈 野生型 

B. man-JPN J227 福岛 日本福岛 野生型 
B. man-JPN J238 静冈 日本静冈 野生型 
B. man-JPN J341 北海道 日本北海道 野生型 

黑点白蚕蛾 
E. moorei 

E. moorei 东南亚 东南亚 外类群 

蓖麻蚕 
S. c. ricini 

S. c. ricini 广西 广西 外类群 

a) CV1: 华系一化; CV2: 华系二化; CV3: 华系三化; CVd: 

华系多化; JV1: 日系一化; JV2: 日系二化; EV1: 欧系一化; EV2: 

欧系二化; T: 热带品系; Wild: 野桑蚕 

计这 4 个位点的引物(表 2). S. c. ricini的 TH 基因引物

是基于 TH 的 cDNA 序列设计的[17]. 对于 E. moorei

的 TH 基因, 本实验首先下载鳞翅目昆虫 TH 基因编

码序列, 通过寻找保守区域设计引物, 经 PCR 获得

目的产物. PCR 产物经胶回收后克隆到 pMD-19 载体

(TaKaRa, 大连). 随机挑选 2~3个阳性克隆进行测序, 

以避免 PCR 过程产生的假多态性位点[18].  



中国科学: 生命科学   2012 年  第 42 卷  第 6 期 
 

491 

表 2  基因引物、长度及最适核苷酸替换模型 

DNA 类型 位点 引物(5′→3′) 长度(bp)a) 模型 

线粒体 DNA COI 
F: GCCCTAAACAACCAAAAG 

R: GGCGACAAATCATAAAGATA 
718 GTR+I 

 CR 
F: GCAACTGCTGGCACAAAAT 

R: TGAGGTATGAGCCCAAAAGC 
972 TrN+G 

串联线粒体序列   1690 GTR+I 

核 DNA Period 
F: ATAAACGAAGACCATTCGGT 
R: AATCCTTTCGTGATGCGTCA 

1109 HKY+G 

 TH 

BmFb) AAGTGGTAAGGGTTGAGGGT 
BmRb) CGAAGGTTTTGTCTTGCTGT 
ErmFc) TGCATTGGTCTGTTTGCAAT 
ErmRc) GAACGACGGCGAGATGGGT 

SamFd) CATCAGATTCCGTCATTA 
SamRd) GCACCCAAATAAGTTCTA 

969 TVM+I 

a) 比对后序列长度; b) 扩增家蚕及野桑蚕 TH 基因的引物; c) 扩增 E. moore TH 基因的引物; d) 扩增 S. c. ricini TH 基因的引物 

1.3  序列比对 

测序得到的序列用 MUSCLE3.6 进行比对[19]. 2

个线粒体基因序列及 2 个核基因序列分别被连接成 1

个串联序列.  

1.4  系统发生分析 

分别用 3 种不同方法研究 3 种蚕的系统发生关 

系: 极大似然法(maximum likelihood, ML)、最大简约

法 (maximum parsimony, MP)、贝叶斯法 (Bayesian 

inference, BI). E. moorei 和 S. c. ricini 的 2 个核基因及

2 个线粒体基因的同源序列被当作外群. 用 PAUP 中

的 ILD 法(incongruence length-difference)检测序列碱

基组成的异质性, 以探测能否将核基因与线粒体基

因合并起来研究[20,21]. 在 BI 和 ML 分析中, Modeltest 

Server 1.0 用来检测序列最佳的核苷酸替换模型[22].  

用 PAUP*4.0b10 软件构建最大简约树[21]. 通过

TBR(tree bisection-reconnection)交换算法的启发式搜

索(heuristic search)得到最大简约树, 进行 1000 次

Bootstrap 自展法检验 , 空位视为缺失数据 . 用

PHYML 3.0 软件的极大似然法构建系统发生树, 根

据 Modeltest 检测结果设置参数, 用 BioNJ 树作为起

始树, 进行 1000 次 Bootstrap 自展法检验[23].  

用 MrBayes, V3.1.2 软件构建贝叶斯树[24]. 4 条马

尔科夫链(3 条热链和 1 条冷链)独立运行 2 次, 每次

运行 1×107 代, 每 1000 代对系统树抽样 1 次. 用

AWTY 在线程序评估 2 次运行得到的后验概率的收

敛性, 以确定 burn-in 值[25].  

用 Network 4.516 软件进行单倍型网络分析, 该

分析基于 Median-Joining 模型[26].  

1.5  重组位点检测 

用 RDP3 软件检测个体间是否在 Period 基因存

在重组 [27]. 本研究用提到的应用软件中的非参数

RDP, GENECONV, BOOTSCAN, MAXIMUM CHI 
SQUARE, CHIMAERA 及 SISTER SCAN 等不同方法

检测重组. 参数采用默认设置.   

1.6  分化时间的计算 

采用 BEAST v1.5.4 和 r8s v1.7 两种软件计算 3

种蚕的分化时间 [28,29]. 采用不相关松散对数正态分

子钟(uncorrelated relaxed lognormal clock)模型, 用串

联的 2个线粒体基因来计算分化时间. BEAST可以模

拟不同群体的历史变化模型, 并在某一特定模型下

进行分化时间的计算. 本文使用 3 种不同模型: 群体

大小一致模型(constant population size)、群体指数增

长模型(exponential population growth)、群体扩张模型

(expansion population growth). 在每一种群体变化模

型下, 独立运行 2 次, 每次运行 1×107 代. 用 Tracer 

v.1.5 分析 BEAST 抽样产生的结果, 取平均值及 95%

最高后验密度区间 (95% highest posterior density 

interval, HPD)内的值作为几种蚕的分化时间. BEAST

需要 1 个或多个已知的校准点作为先验值, 可以用化

石证据或已知的数据作为校准点. 在西殷村古代遗

址发现半个蚕蛹壳, 该遗址经检测距今约 5000 年[30]; 

在浙江良渚新石器时代文化遗址发现丝线及丝绸残

片, 经鉴定该遗址距今也有 5000 年. 这些结果说明, 

家蚕的驯化及饲养至少发生在距今 5000 年以前[31]. 

由于中国的古代农业从新石器时代开始[30], 本文利

用 0.004~0.011 Ma 作为校准时间来检测蚕的分化时
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间. 另外, Pan 等人[11]的研究表明, 日本野桑蚕和中

国野桑蚕的分化时间大约在 1.11~1.45 Ma, 因此本实

验也用此时间作为校准点来计算家蚕与野桑蚕的分

化时间.  

R8s 软件基于极大似然法计算分化时间. 本实验

采用该软件中的非参数速率平滑法 (nonparametric 

rate smoothing NPRS)及半参数罚分似然法 (semi- 

parametric penalized likelihood PL)[32,33]. 这两种方法

均以线粒体基因构建的 ML 树作为起始树 . 与

BEAST 相似, 分别利用两个校准点(家蚕与中国野桑

蚕的分化时间: 0.004~0.011 Ma; 野桑蚕的分化时间: 

1.11~1.45 Ma). 对 NPRS 和 PL 法, 分别选择 Powell

和 Truncated Newton 法进行枝长优化. 分化时间的

95%置信区间通过 r8s-bootstrap 程序包计算得到[34]. 

这个程序包也需要 Phylip v3.6 内的 SEQBOOT 程序

进行随机抽样处理(http://www.bioinformatics.uthscsa. 

edu/www/phylip/).  

1.7  群体动力学研究 

基于串联线粒体序列, 实验利用 Arlequin 3 中的

2 种方法推测家蚕及中国野桑蚕的群体动力学演化[35]. 

第一种是个体间核苷酸不配对分析(pairwise mismatch 

distribution); 第二种是用 Fu’s Fs 检验来检测稀有碱

基是否过量, 稀有碱基过量反应群体可能经历了扩

张[36]. 由于群体较小(N=5), 没有对日本野桑蚕进行

这项分析. BEAST 中 Bayesian skyline plots 法(BSP)

同样用来计算蚕的群体动力学历史[28].  

2  结果与分析 

2.1  序列特征 

本实验采用了 16 个家蚕, 13 个中国野桑蚕和 5

个日本野桑蚕样本, 基本在所有这些样本内克隆并

测序了 2 个线粒体基因(其中家蚕样本 B. mori S8 和

中国野桑蚕样本 B. man-CHN Y12 的 CR 片段没有扩

增出来)和 2 个核基因的序列(其中家蚕样本 B. mori 

S4, 日本野桑蚕样本 B. man-JPN J341 以及外群 S. c. 

ricini 的 Period 基因片段没有扩增出来). 对这些序 

列进行比对, 发现相对于日本野桑蚕, 家蚕和中国 

野桑蚕具有更高的序列相似性, 并且大部分核苷酸

分化发生在日本野桑蚕与中国野桑蚕/家蚕之间. 另

外, 日本野桑蚕在线粒体基因及核基因上都含有大

量特异的插入 /缺失 (indel), 如在线粒体控制区

(CR)252 bp 的插入, 在 Period 基因内的 2 个插入(285

和 45 bp).  

本文所有序列均已递交至 GenBank(GenBank  

登录号: COI: GQ423211-GQ423244, GU360733, 

HQ132262; CR: GQ423245-GQ423276, GU360735, 
HQ132261; Period: HQ132228-HQ132259, HQ132227; 
TH: GQ423342-GQ423346, GQ415508-GQ415537,  
GU360734, HQ132260).  

2.2  系统发生分析 

多位点序列联合分析有利于获得更准确的系统

发生关系. 因此, 实验用 ILD 法即同质性检验来检测

2 个线粒体基因、2 个核基因及分析 4 个基因能否串

联在一起[20]. 结果表明, 2 个线粒体基因(COI, CR)的

进化速率相似, 可以合并进行联合分析(P=0.349). 而

2 个核基因(Period-TH, P=0.001)及核基因与线粒体基

因(nDNA-mtDNA, P=0.001)均不能合并. 因此, 本文

分别构建了串联线粒体序列、Period 基因和 TH 基因

的系统发生树.  

基于线粒体序列, TH 基因构建的系统发生树有

相似的拓扑结构, 与 Period 基因序列构建的系统发

生树稍有差异. 因此, 正文仅分析线粒体序列(图 1)

和 Period 基因构建的系统发生树(图 2). 由图 1 和 2

可见, 系统发生树均包含 2 个主要的支: 一支只包含

日本野桑蚕(BJ-clade), 另一支包含全部家蚕品系(在

线粒体系统发生树中, 由于 B. mori S8 和 B. man- 

CHN Y12 样本 CR序列缺失, 所以这两个样本未用于

分析)及中国野桑蚕(B.BC-clade), 表明家蚕和中国野

桑蚕具有较近的亲缘关系. 但是, 在用不同基因序列

构建系统发生树时, B.BC-clade 内部的拓扑结构有些

不同. 在 Period 树中, 所有家蚕品系和 3 个中国野桑

蚕样本(B. man-CHN Y3, B. man-CHN Y4 和 B. 

man-CHN Y12)聚类在一起(图 2). 而在线粒体及 TH

树中, 所有家蚕先聚类在一起形成一枝(B clade), 然

后再和中国野桑蚕聚类在一起(图 1 和网络版附图 1). 

另外, 本研究用 Li 等人[8]测得的其他家蚕品系全线

粒体序列中的 CR和COI位点与我们测得的相应序列

共同构建系统发生树, 得到与图 1 相同的结果(网络

版附图 2). 虽然用不同基因构建的系统发生树拓扑

结构有所不同, 但所有分析均表明, 相对于日本野桑

蚕, 家蚕与中国野桑蚕具有更近的亲缘关系, 家蚕由 
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图 1  基于串联线粒体序列的 MP 系统发生树 
进化支左上侧值: ML树的bootstrap值; 右上侧值: MP树的bootstrap

值; 下侧值: BI 树的后验概率; B. man-CHN: 中国野桑蚕; B. man-  

JPN: 日本野桑蚕 

中国野桑蚕驯化而来.  

2.3  分化时间的计算 

用 2 种不同方法: 贝叶斯法(BEAST)和极大似然

法(r8s)计算 3 种蚕的分化时间. 根据历史和化石证 

据, 用家蚕与中国野桑蚕的分化时间(0.004~0.011 

Mya)作为计算蚕分化时间的第一个校准点(表 3, 灰

色背景). 在 BEAST 软件中, 分别用 3 种不同的群体 

动力学参数模型计算蚕的分化时间. 由表 3 可见, 结

果都较为相似. 因此, 正文只展示了在群体大小一致

的模型下计算的分化时间图谱(图 3). 家蚕和中国野

桑蚕最近的共同祖先(most recent common ancestor 

MRCA)出现在 4100 年前. 中国野桑蚕与日本野桑蚕

约在 23600 年前(Years ago, Ya)分开, 95%最高后验密

度区间(95% HPD)的上限和下限分别为 5200和 50200

年前, 这个时间远早于蚕的驯化时间. 群体指数增长

模型(1400 Ya(95% HPD: 4000~28300 Ya))及群体扩

张模型(20900 Ya(95% HPD: 4100~39100 Ya), 也证

实了野桑蚕的分化时间(表 3). 另外, 不同品系的家

蚕的扩张时间约在 2000 Ya(95% HPD: 600~4300 Ya), 

与另外 2 个模型的结果相似. r8s 内两种极大似然法

(PL, NPRS)也分别用于分化时间的分析(表 3, 灰色背

景)[32,33]. 整体来看, r8s 得到的结果与 BEAST 的结果

相似 . NPRS 分析中 , 家蚕的传播时间约在 1540 

Ya(95%置信区间: 716~2811 Ya), 中国野桑蚕与日本

野桑蚕的分化时间为 46373 Ya(95%置信区间 : 

15931~65743 Ya); PL 分析中前者为 2891 Ya(95%置

信区间: 2085~3605 Ya), 而后者为 53798 Ya(95%置

信区间: 21642~78438 Ya). 总体上看, 用 2 种软件计

算的家蚕传播时间及野桑蚕分化时间都相似, 并符

合历史及化石证据[30,31,37].  

Pan 等人 [11]计算了野桑蚕的分化时间 , 约为

1.11~1.45 Ma. 因此, 本实验用该数据作为第二个校

准点计算蚕的分化时间(表 3, 白色背景). BEAST 软

件中, 同样用 3 种不同群体动力学参数模型计算蚕的

分化时间. 如表 3 所示, 家蚕的驯化时间约在 286800 

Ya(95% HPD: 137900~473900), 家蚕的传播时间为

117100 Ya(95% HPD: 46800~217200 Ya). R8s 也用第

二个校准点计算蚕的分化时间 (表 3, 灰色背景 ). 

NPRS 分析中, 家蚕的驯化时间为 750000 Ya(95%置

信区间 : 586919~818598), 传播时间约在 471667 

Ya(95%置信区间: 400933~542400); PL 分析中前者为

410000 Ya(95%置信区间: 331947~544417)), 而后者

为 400000 Ya(95%置信区间: 236644~659218). 以上

所有记过均表明, 用第二个校准点计算出的家蚕驯

化时间明显早于化石证据及历史记载 [4,30,31]. 因此 , 

本文认为, Pan 等人[11]得到的中国野桑蚕与日本野桑

蚕的分化时间不合理.  
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图 2  基于 Period 基因序列的 MP 系统发生树 
进化枝左上侧值: ML树的bootstrap值; 右上侧值: MP树的bootstrap值; 下侧值: BI树的后验概率; B. man-CHN: 中国野桑蚕; B. man-JPN: 日

本野桑蚕 

2.4  群体动力学分析 

基于单倍型数据构建的 median-joining 法网络结

构能提供直接的物种进化历史图谱. 图 4A 大图为用

串联线粒体 CR-COI 序列(包括本研究所用样本所获

序列及 Li 等人[8]所获其他品系蚕的 CR-COI 序列)构

建的网络结构图. 结果显示, 家蚕和 2 种野桑蚕分别

形成了 3 个单倍型群. 与系统发生分析结果一致, 中

国野桑蚕与家蚕的亲缘关系较近. 与野桑蚕群相比, 

家蚕的单倍型群呈现“星状”分布, 有 1 个高频率分布

的单倍型. 前人对其他驯化动物, 如牛和羊的群体动

力学分析也发现星状分布的单倍型群, 并指出在这

些动物的驯化过程中群体经历了扩张[38,39]. 因此, 本 

研究得到的这种放射性结构暗示, 家蚕在进化过程

中可能经历了群体扩张[26,40]. 另外, 本实验利用Li等

人[8]获得的家蚕及中国野桑蚕的全线粒体基因组序

列构建单倍型网络结构(图 4A, 小图), 结果显示, 家

蚕的单倍型之间亲缘关系很近, 由于单倍型频率高

(Haplotype diversity, Hd=1.0), 没有像 CR-COI 得到的

高频率分布的单倍型. 但是, 结果仍表明, 家蚕的单

倍型群有呈现“星状”分布的趋势. 以上结果表明, 在

进化过程中家蚕群体可能经历了扩张, 而前人研究

表明, 家蚕的群体大小在进化过程中保持不变 [8,9]. 

因此, 本文将用更为精确的方法计算蚕的群体动力

学演化. 另外, 基于 Period 基因构建的系统发生树显 
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表 3  两种算法计算出的分支节点的分化时间 a) 

软件 
位点 

模型/方法 
分化时间(Ya)(95% HPD) 

B. man-JPN vs. B. man-CHN B. man-CHN vs. B. mori B. mori vs. B. mori 
R8s 

mtDNA 
NPRS 46373(15931~65743) 5160*(3686~8114) 1540(716~2811) 

PL 53798(21642~78438) 4530*(2142~6810) 2891(2085~3605) 

NPRS 6100000*(4701297~9066110) 750000(586919~818598) 471667(400933~542400) 

PL 5000000*(4413357~6273786) 410000(331947~544417) 400000(236644~659218) 
Beast 

mtDNA 
Constant size 23600(5200~50200) 4100*() 2000(600~4300) 

Exponential growth 14700(4000~28300) 4400*() 2100(600~4300) 

Expansion growth 20900(4100~39100) 4000*() 2300(500~4000) 

Constant size 1258800*(1111800~1428500) 286800(137900~473900) 117100(46800~217200) 

Exponential growth 1258900*(1110200~1423500) 352500(138600~620700) 159600(42000~304200) 

Expansion growth 1276700*(1111900~1431200) 311200(130400~492600) 144600(45000~218800) 
Beast 
TH 

Constant size 13000(4000~24700) 1300*(300~2600) 900(200~1700) 

Exponential growth 9700(4000~18600) 1600*(400~3500) 1100(200~2510) 

Expansion growth 10700(4000~25900) 1000*(400~3100) 700(200~2100) 

a) *: 校准点; 灰色背景内的值是通过第一个校准点(0.004~0.011 Ma)计算出来的结果; 白色背景内的值是通过第二个校准点(1.11~ 

1.45 Ma)计算出来的结果 

示, 3 个中国野桑蚕样本与家蚕混合在一起. 本文用

单倍型网络结构分析它们是否共享单倍型. 如图 4B

所示, 日本野桑蚕具有相似的单倍型, 并与家蚕及中

国野桑蚕的差异较大. 系统发生分析中混合的 3 个中

国野桑蚕与家蚕共享单倍型.  

实验用 Arlequin v3.0 软件中核苷酸不配对分析

及 Fu’s Fs检验来检测家蚕和中国野桑蚕的群体结构[35]. 

核苷酸不配对分析及 Fu’s Fs 检验是检验群体结构动

力学的经典方法, 前者指不同单倍型之间碱基不配

对的相对频率分布, 当种群群体经历扩张时核苷酸

不配对分布呈现单峰或平滑分布[41]; 后者对群体内

突变过量较敏感, 可用来检测近期群体的扩张事件, 

当 Fs 值显著负时暗示存在群体扩张事件[42]. 由于群

体数目太小(N=5), 对日本野桑蚕没有进行这项研究. 

如图 5A 所示, 家蚕的不配对分析结果显示, 种群单

倍型碱基差异分布呈单峰分布, Fu’s Fs 值(Fs=3.769, 

P=0.003)显著负, 表明家蚕在驯化过程中经历了群体

扩张[41,42]. 另外, Tajima’s D 值(D=1.945, P<0.05)及

Fu 和 Li’s D 值(D=2.535, P < 0.05)均显著负也证实

了家蚕群体扩张的存在 [36,40]. 中国野桑蚕的核苷酸

不配对分析中无明显峰出现, 而 Fu’s Fs值(Fs=2.252, 

P=0.110), Tajima’s D 值(D=0.560, P>0.1)及 Fu 和

Li’s D 值(D=0.776, P>0.1)均不显著 负, 表明中国

野桑蚕群体大小在进化过程中无明显变化. BEAST

软件中的 Bayesian skyline plots 法(BSP)同样用来推

算家蚕群体随时间的变化历程, 结果显示, 距今约

1000 Ya 时, 家蚕的群体产生了 1 次扩张(图 5B 虚线

处)[43]. Li 等人[8]用第二代测序法测得了 29 个家蚕品

系及 11 个中国野桑蚕的全线粒体基因组序列, 本文

也用这些数据分析家蚕及中国野桑蚕的群体变化历

程. 如图 5C 所示, 与串联线粒体序列的核苷酸不配

对分析结果相似, 家蚕在第 15 个核苷酸不配对差异

处有 1 个平滑的单一的峰, 且 Fu’s Fs 值显 著负

(Fs=19.131, P<0.001), 表明家蚕经历了群体扩张 . 

BSP 分析同样表明, 家蚕在距今约 1000 年时群体开

始扩增(图 5D). 基于 11 个中国野桑蚕全线粒体基因

组序列的核苷酸不配对分析仍没有单峰出现 , 且

Fu’s Fs 值不显著负(Fs=0.007, P = 0.321), 说明中国

野桑蚕没有经历群体扩张(图 5C).  

3  讨论 

3.1  家蚕起源于中国野桑蚕 

家蚕和中国野桑蚕在测序获得的 2 个线粒体基

因和 2 个核基因上均有较高的序列相似性, 而日本野

桑蚕有很多特异的序列特征, 如日本野桑蚕在线粒体

CR 区有 1 个长 216 bp 片段的插入, 在 Period 基因内

有 2 个独特的插入 , 与之前只在日本野桑蚕的

Arylphorin基因中发现1个转座子的插入[5]的研究结果

相似. 这些结果表明, 本实验选择的分子标记有足够

的核苷酸多态性来区分近缘物种的系统发生关系. 并

且从序列特征看, 家蚕与中国野桑蚕的亲缘关系更近. 
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图 3  BEAST 软件计算的蚕的分化时间图谱 
分支上值: 节点处平均分化时间; 分支下侧括号内值: 95%最高后验密度区间值 

基于串联线粒体序列及 2 个核基因序列分别构

建的系统发生树得到相似的拓扑机构. 结果表明, 日

本野桑蚕首先和另外 2 种蚕分开(图 1), 而后家蚕与

中国野桑蚕聚类在一枝上(图 1, B.BC clade). 该结果

与之前用核基因组及线粒体基因组全序列得到的结

果一致 [8 ,9]. 用不同位点构建系统发生树时 , B.BC 

clade 内枝的拓扑结构会有所不同. 对于串联线粒体

序列和 TH 序列, 所有家蚕先聚类在一起(B clade), 

而后再和中国野桑蚕聚为一枝. 但是, Period 序列构

建的系统发生树则显示, 这两类蚕为混合聚类, 不能

将家蚕与中国野桑蚕区分开; 单倍型网络分析也表

明, 部分中国野桑蚕与家蚕有一致的单倍型(图 4). 

之前有研究发现, 重组会对系统发生分析的准确性

产生很大影响, 本实验用 RDP3 软件内多种重组检测

方法检验 Period 基因是否经历个体间的重组[44~46]. 

结果发现, 家蚕与中国野桑蚕在 Period 基因上无重

组发生. Lau 等人[47]在研究家马和野马的系统发生关

系时, 也得到了与 Period 基因构建的系统发生树相

似的结果—— 家马与野马混合在一起, 并指出这可能

由于种质渗入或 2 个物种在研究的基因共享祖先 
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图 4  线粒体序列和 Period 基因序列单倍型网络图 
A: 粒体序列单倍型网络图(大图为基于串联 CR-COI 序列构建的单倍型网络图; 小图为基于全线粒体基因组序列构建的单倍型网络图);    

B: Period 基因序列单倍型网络图 

多态性. Klein 等人[48]指出, 当分析的 2 个物种的分化

时间少于 1~2百万年时, 祖先多态性会对系统发生树

的准确性产生很大影响. 本研究计算的家蚕与野桑

蚕分化的时间仅为 4100 年, 所以本文推测家蚕和中

国野桑蚕在 Period 位点共享祖先多态性是导致这 2

个物种在系统发生分析中不能分开的原因.  

3.2  蚕的进化历史 

考古学及细胞遗传学研究表明, 家蚕最先在距

今 4600 年前由中国野桑蚕驯化而来[4]. 大约公元前

200 年, 随着人口迁徙, 家蚕及养蚕技术由中国传至

韩国和日本[49]. 汉朝(公元前 206~公元前 220 年)的使

者开通了丝绸之路, 增加了古亚洲和古欧洲的联系,  
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图 5  串联线粒体序列和全线粒体基因组序列的核苷酸不配对分布和 Bayesian skyline plots 分析 
A 和 B: 串联线粒体序列的核苷酸不配对分析和 Bayesian skyline plots 分析; C 和 D: 全线粒体基因组序列的核苷酸不配对分析和 Bayesian 

skyline plots 分析; A 和 C 图中正方形曲线表示家蚕, 菱形曲线表示中国野桑蚕 

为不同国家之间的贸易及文化交流提供了便利. 在

这期间, 养蚕技术及丝绸也从中国经中亚国家传至

欧洲[10]. 因此, 家蚕由中国传至其他国家的历史在一

定程度上代表了古代国家之间贸易和文化交流的历

史. 尽管很多书籍记载了这段历史, 但分子水平的证

据仍然匮乏. 如前文所述, Pan 等人[11]计算出中国野

桑蚕与日本野桑蚕的分化时间为 1.11~1.45 Ma, 家蚕

的驯化时间为 1.08~1.41 Ma, 远远早于人类农业起源

的历史[30]. Yukuhiro 等人[12]计算出家蚕和日本野桑

蚕约在 7.1 Ma 分开. 两个研究得到的结果相差巨大, 

可能是他们用的核苷酸替换速率不同所致. Pan 等人[11]

用的是鳞翅目昆虫凤蝶科(Papilionidae)线粒体基因

COI 和 COII 的核苷酸替换速率, 而 Yukuhiro 等人[12]

用的是鞘翅目昆虫步甲科 (Carabidae) 线粒体 Nd5  

基因的核苷酸替换速率 . 这两个科的昆虫与蚕的  

亲缘关系较远 . 这两篇文章均用直线回归法(linear 

regression method)计算分化时间, 该方法假设在进化

过程中核苷酸替换速率保持不变[28]. 然而, 这种简单

的模型是不现实的, 因为替换速率在种内及种间是

不断变化的[50].  

本研究利用 2 种不同的放松分子钟模型计算蚕

的分化时间. 一种基于贝叶斯蒙特卡洛-马尔科夫原

理, 且在计算过程中可模拟群体变化的模型. 另一种

基于极大似然原理. 表 3 结果表明, 极大似然法得到

的结果稍大于贝叶斯蒙特卡洛-马尔科夫原理得到的

结果, 但总体上较为相似. 家蚕与中国野桑蚕的分化

时间约为 4100 年, 与化石证据一致[4]. 总体上看, 家

蚕的驯化时间晚于其他物种 ,  如家狗、水稻等 . 

Gupta[51]指出, 家狗作为人类狩猎的帮手, 是第一个

被驯化的物种, 而水稻作为食物也被较早驯化, 这些

对原始人类的生存至关重要. 而丝绸并不是原始人

类必不可少的, 所以家蚕的驯化要晚一些[51]. 家蚕有

4 个主要地理品系, 它们的分开时间为 2000 Ya(95% 

HPD: 600~4300 Ya), 本文计算的时间也与历史记载

相似, 大约 2000 年前家蚕由中国传至日本和其他国

家[37,49]. 以上结果表明, 本文计算的蚕的分化时间是

可靠的 .  中国野桑蚕与日本野桑蚕分开的时间为

23600 Ya(95% HPD: 5200~50200 Ya), 稍早于日本群 

岛完全从亚洲大陆分开的时间(约 20000 年前)[51]. 如

前所述, 中国野桑蚕与日本野桑蚕的染色体数目不
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同, 并有研究表明, 朝鲜半岛北部地区可能是两种野

桑蚕的分界区域[52,53]. 因此, 加上来源于朝鲜半岛的

野桑蚕样本有利于野桑蚕分化时间的计算. 遗憾的

是, 目前很难得到该区域的野桑蚕样本. 但是, 前人

的很多研究发现, 来自朝鲜半岛的野桑蚕与日本野

桑蚕拥有相似特征, 如相同的染色体数目、Arylphorin

基因都含有转座子的插入. 所以, 本文认为, 添加朝

鲜半岛的野桑蚕样本可能对计算分化时间的准确性

影响不大. 本实验同样用核基因 TH 计算蚕的分化时

间(表 3), 结果发现, 所有时间都小于用线粒体序列

计算的时间. 由于 BEAST 软件基于系统发生树框架

推演进化时间, 线粒体序列与 TH 基因构建的系统发

生树的拓扑机构的不同可能对分化时间的计算有影

响. Yu 等人[16]发现, TH 基因在驯化过程中经历了很

强的人工选择, 导致 DNA 多态性降低, 也有可能影

响到分化时间的计算.  

基于化石证据, 用 BEAST 软件计算出蚕线粒体

基因 COI 和 CR 的核苷酸替换速率约为 1.024×106 

(95% HPD: 0.358×106~1.872×106)/site/year. 此替换

速率与某些哺乳动物(如人(Homo sapiens): 0.164 × 

106~1.398×106/site/year[54]; 阿德莱企鹅 (Pygoscelis 

adelia): 0.53×106~1.43×106/site/year[55]; 野 牛 (Bos 

primigenius): 0.15×106~1.30×106/site/year[56]) 相近 , 

但远高于其他昆虫(如暗果蝇(Drosophila obscura): 

2.0×108~2.9×108/site/year[57]; 凤 蝶 (Papilio): 7.8× 

109~10.2×109/site/year[58]; 意大利蜜蜂(Apis mellifera): 

3.4×108~4.9×108/site/year[59]). Ho 等人[60]指出, 计算

分化时间较短物种的替换速率时会依赖时间尺度

(time scale dependent), 许多因素会影响替换速率的

计算, 如测序错误、负选择、校准点的选择、突变热

点. 对驯化物种来说, 驯化通常在较短时间内完成, 

因此校准点的选择可能导致过高估计替换速率[61,62]. 

本研究用化石证据作为校准点, 但由于化石推断的

时间只表示距今最近的时间[63], 所以用中国农业起

源时间作为校准点的上限[30]. Ho 和 Phillips[64]指出, 

采用化石数据并给定一个时间上限作为校准点对分

化时间的计算有一定益处. 然而, 本研究利用的校准

点仍然对过高的蚕线粒体替换速率有影响. 家蚕线

粒体基因经历了非常强的负选择(Tajima’s D: 1.945, 

P<0.05)也对核苷酸替换速率的计算有影响. 尽管如

此 , 本研究计算的蚕的替换速率将对家蚕蛾科

(Bombycidae)及相近物种的系统发生分析提供帮助.  

目前, 家蚕在全世界范围内有超过 1000 个品系, 

这些品系通常有多种多样的表型, 如不同体色、不同

化性等. 对其他驯化动物而言, 人类活动会影响它们

的群体结构 [39]. 在驯化过程中, 驯化动物的群体经 

常会经历扩张, 如家牛、山羊及家猪都经历了群体扩

张[38,65]. 然而, Xia 等人[9]及 Li 等人[8]指出, 家蚕的群

体大小在驯化过程中保持不变, 这种与其他驯化动

物不同的群体结构变化很难被理解. 因此, 本文认 

为, 需要更多研究来重塑家蚕的群体动力学历史. 本

文采用了 4 种不同方法: 单倍型网络分析、核苷酸不

配对分析、Fs 检测及 Bayesian skyline plots 检测. 所

有结果都显示, 家蚕在距今约 1000 年左右经历了一

次群体扩张, 而中国野桑蚕的群体大小则保持不变

(图 4, 5A 和 B). 用 Li 等人[8]测序得到的 29 个家蚕和

11 个中国野桑蚕的全线粒体基因组序列做相似的分

析, 发现家蚕群体扩张的信号, 而这与 Li 等人的研

究结果相反, 他们认为在进化过程中家蚕的群体保

持不变, 但是中国野桑蚕群体大小不变(图 5C 和 D). 

以上结果提示, 家蚕与其他驯化动物相似, 在进化过

程中经历了群体扩张 . 本研究的结果与 Li 等人 [8]   

和 Xia 等人[9]的结果不同, 但原因尚不清楚. 一个可

能的原因是 Xia 等人[9]在进行群体动力学模拟时用 

了一个很简单的模型, 该模型并未考虑瓶颈效应的

影响. 不同研究得到相反结果暗示, 家蚕的群体动力

学演化历程还需进一步的分析和探究. 如上所述, 驯

化动物的群体结构会随着人类的需求有所变化, 如

对毛色的喜好、肉质的要求等 [38,39,65]. 对家蚕来说, 

人类的需求, 如对丝品质的要求, 也会影响家蚕的遗

传结构 . 因此 , 本文推测 , 家蚕群体经历扩张的模 

型是合理的. 实验检测出, 家蚕群体扩张大约发生在

距今 1000 年前的中国宋朝(960 A.D.~1279 A.D.). 在

宋朝前, 中国的首都及经济中心大都在中国北部, 随

着南宋(1127 A.D.~1279 A.D.)首都迁移至中国南方, 

人口也随之迁徙至南方, 并携带有先进的农业技术[66]. 

在这个时期, 北方家蚕品系传播至南方后需要适应

新的环境, 如北方比南方冷, 且两个地方的家蚕品系

的杂交同样会改变家蚕的遗传结构. 另外, 南宋时 

期农业技术发生了巨大创新 , 此时期被称为“绿色 

革命”, 先进的农业技术对家蚕品质的改良也有推动

作用[67]. 所有结果表明, 家蚕群体在距今约 1000 年

时的扩张可能与宋朝人口的迁徙及农业技术的改进

有关.  
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附图 1  基于 TH 序列的 BI 系统发生树 
进化枝左上侧值: ML树的bootstrap值; 右上侧值: MP树的bootstrap值; 下侧值: BI树的后验概率; B. man-CHN: 中国野桑蚕; B. man-JPN: 日

本野桑蚕 
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附图 2  基于串联线粒体序列的 ML 系统发生树 

进化枝上侧值: ML 树的 bootstrap 值; B. man-CHN: 中国野桑蚕; B. man-JPN: 日本野桑蚕; Li et al., 2010: 该序列从 Li et al., 

2010 文章内获得 
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