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摘  要：随着分子系统发育研究的普及，真菌各分类类群逐渐被修订为单系发生类群，通常结合形态学特

征为代表的表型特征（“单系+表型特征”）对不同的分类等级命名是最为普遍的方法。历史上存在的大

量多系名称被逐步修订、补充和完善，各个不同等级类群的分类系统变得更加合理、客观和趋于自然，这

是分类学进程中巨大的进步。然而系统发育重建所揭示的单系类群并没有相应的标准来对应于纲目科属等

种上分类等级，所以并不能直接转换为分类系统，且在分类实践中，由于不同分类学家在决定各个单系类

群对应的分类等级时采用的尺度不同、依据不一，严重影响分类系统的科学性和稳定性。随着分子钟分析

方法的出现，实现了对现生生物类群演化时间的估算，所以在系统发育、表型特征研究的基础上，把演化

时间作为真菌分类的新增指标来划分和命名种上分类等级的方法（“单系+表型特征+演化时间”）得以应

用。本文回顾了首次利用这种方法重建蘑菇属分类系统的工作，目前研究所揭示的担子菌门和子囊菌门从

门至科各分类等级的演化时间范围，及利用演化时间为新增指标在分类命名中的应用；分析了影响演化时

间估算可靠性的关键因素及对策。我们认为在构建分类系统的研究中增加演化时间指标，使新分类系统体

现类群进化过程中的时间维度，能更全面反映类群的进化历程，促进分类系统的科学性和稳定性。 

关键词：BEAST，分类学，系统发育，化石标本，校订点 
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Abstract: The flourish and popularity of molecular phylogenetic study greatly promoted the 
systematic study of fungi. Nowadays, naming taxa by “monophyly + phenotypes” is the most 
popular method applied in taxonomic studies, and the taxonomic systems of lots of historically 
problematic groups were thus revised, supplemented or reconstructed. Those more objective 
and natural systems for those monophyletic groups could be the greatest progress we have ever 
made in fungal taxonomy. However, a phylogenetic topology could not correspond to a 
taxonomic system as there do not have a universal criterion in ranking these monophyletic 
groups as genera, families, orders and classes (above species level), and that caused the unstable 
fungal taxonomic system. In practice, different taxonomists have different opinions in choosing 
criterion to rank taxa which greatly influenced the stability of fungal taxonomic system. With the 
advances of molecular clock analyses, estimation of divergence times of living taxa becomes 
available. Thus, based on phylogenetic and phenotypic studies, using divergence time as an 
additional criterion (“monophyly + phenotype + divergence time”) to rank higher-level taxa has 
been practiced. In this paper, the work which firstly rebuilt a standardized taxonomic system for 
the genus Agaricus by using divergence time as an additional criterion was reviewed, and the 
divergence time ranged from family to phylum in Ascomycota and Basidiomycota was revealed 
and the achievements of using divergence time as an additional criterion to rank taxa were 
enumerated. The key factors which influence divergence time estimation were discussed and 
corresponding suggestions were given. Generally, using divergence time as an additional 
criterion to build fungal taxonomic system can make the taxonomic system reflect the temporal 
dimension of evolution, and make the new system approach the evolutionary process and 
greatly promote the stability of related taxonomic system. 
Key words: BEAST, taxonomy, phylogeny, fossil, calibrations 
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生物资源保护及可持续利用的首要任务

是对其准确认知，而选择、修订甚至创建恰

当的、趋于自然的分类系统是准确高效认识

生物资源的必要基础，也是开展系统学研究

的主要任务之一。真菌在自然生态系统中降

解大分子有机物、侵染动植物、与植物或动

物等共生，在全球的物质能量循环中有不可

或缺的作用，然而人们对它的认识还非常欠

缺。近期对真菌、鸟类、哺乳动物、甲虫、

植物等 7 个主要真核生物类群描述率进行了

统计分析，其中真菌是最低的，仅为 3%–6%
（Wang et al. 2020），所以真菌分类和系统学

研究的任务就显得更为紧迫和艰巨。而构建

趋于自然的分类系统是加快并科学开展物种

认识的必要保证。 
随着分子系统发育研究的普及，真菌各

个不同等级的类群逐渐认定为单系发生类

群，这是分类学进程中巨大的进步。真菌分

类方法上，利用分子系统发育分析发现单系

类群，通常结合以形态学特征为代表的表型

特征（“单系+表型特征”）对不同的分类等

级进行划分和命名是最为普遍的方法，这也

使历史上存在的大量多系名称被逐步修订、

补充和完善，各类群的分类系统变得更加合

理、客观和趋于自然（Binder et al. 2005；Aime 
et al. 2006）。 

现有的分子系统发育研究能识别类群的

单系性，而且在很大程度上能指明各个类群

间的进化关系，但并不能直接对应于属、科、

目、纲等高分类等级，所以并不能直接转换

为分类系统。而且，由于不同分类学家在将

各单系类群对应于不同分类等级的时候采用

的尺度不同，对不同表型特征的取舍不同，

导致对种以上分类等级的认定和命名具有不

同的标准，有的遵循大属（或科目纲）观点，

有的遵循小属（或科目纲）观点，最终导致

真菌分类系统在不同类群之间分类“尺度”

不一，经常因为分类学家的观点不同而发生

反复且非必要的调整，极大地影响了分类系

统的稳定性，给名称使用者带来极大的困扰。 
任何生命学科的问题脱离进化的观点都

将毫无意义（Dobzhansky 1973），这对构建趋

于自然的分类系统同样适用，即分类学家构

建的分类系统应最大程度地反映类群的进化

历史。早在 1800 年 Chevalier de Lamarck 首次

提出生物是进化的观念时，时间尺度就被引

入进化过程。现今，对进化历程的描述不仅

包括不同进化谱系间的亲缘关系，还有时间、

空间尺度上的信息（Varga et al. 2019）。以此

来对照目前所构建的任何一个真菌分类系统

就会发现，类群内不同进化谱系之间的亲缘

关系能通过分子系统发育图谱体现，寄主、

生境类型和地理分布信息也有涉及，但时间

尺度（演化时间）并未体现在分类系统中。

然而演化时间作为分类指标恰恰具有其巨大

的优势：1）它具有普遍适用性，即所有的生

物，无论古生物还是现生生物都有它们各自

的演化时间；2）它的可量度性使所有生物的

进化关系具有可比性。所以演化时间就是所

有生物在自然界中天然存在的一个共同纽

带，通过演化时间，所有生物都能在时间尺

度上相互关联。 

1 演化时间作为分类新增指标的

提出 
1966 年，著名的系统学家 W. Henning 曾

建议分类等级的命名应考虑生物的演化时间

（Henning 1966），但当时除了从有限的化石

标本上获得演化时间外，大量现生生物的演

化时间并没有办法获取。直到近 10 余年来使

用 BEAST 软件为代表的分子钟分析方法的出

现（Robinson & Robinson 2001；Drummond et 
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al. 2006；Drummond et al. 2012），可以通过

现生生物 DNA 序列的多态性分析，加以古生

物化石的演化时间为校订点，估算出现生生

物各个单系类群的演化时间。分子钟的分析

方法自从出现以来，已广泛应用于研究物种

扩张、迁移、隔离等科学问题的谱系地理学

（phylogeographics）中（He et al. 2017；Han 
et al. 2018；Zhu et al. 2019）。 

较早的关于使用演化时间来命名不同分

类阶元的文章发表于 1999 年，Avise & Johns
（1999）估算了鱼类（14 个种属于 9 属）、

类人灵长动物（7 个种属于不同科）、果蝇（14
个种来自同一个属）的演化时间，发现不同

类群的相同分类等级存在巨大的差异，如果

蝇属 13 个种的共同祖先首次分化时间至少

是四千万年前（40Mya），而类人的灵长动物

在科级别仅为几个百万年，慈鲷鱼的不同属

却在几千年前分化。不同类群的相同分类等

级在演化时间上拥有如此巨大的差异，这有

悖于基本的科学逻辑，所以作者认为应建立

以演化时间为通用指标来命名不同分类等

级。此外也有研究者在探索以单系谱系之间

的相对演化时间为新增标准构建分类系统的

尝试（Talavera et al. 2013）。 

2 以演化时间为新增指标认定真

菌种上分类阶元的首次实践——

蘑菇属分类系统的重建 
蘑菇属 Agaricus L.物种丰富，世界广布，

是真菌界最早被描述的属之一（Linnaeus 
1753），为蘑菇科的模式属。该属存在大量的

食用种类，一直受到人们的关注。由于物种

形态特征变化大、一些关键表型特征难以固

定（如气味、新鲜子实体菌肉暴露空气中的

变色反应等），不同的分类学家给予不同表型

特征的权重不同，从而构建了许多不同的分

类系统（欧洲有 Möller 1950；Pilat 1951；
Konrad & Maublanc 1952 ； Kühner & 
Romagnesi 1953；Cappelli 1984；Parra 2008，
2013；美国有 Singer 1986；Kerrigan 1986，
2016；非洲 Heinemann 1978；俄罗斯 Wasser 
1980）。混乱的分类系统使蘑菇属物种的分类

鉴定非常困难。在我国虽然蘑菇属物种分布

广泛，但在近期重建该属分类系统之前的 20
多年里，该属没有一个新种发表（李宇 1990；
Li et al. 2014；Zhao et al. 2016）。 

随着分子系统发育研究的推进，真菌中

大量新演化谱系被发现，但均存在对其分类

等级划定和命名困难的挑战，蘑菇属真菌也

不例外。在对世界热带地区蘑菇属的分子系

统发育研究发现该属来自热带的 11 个新的

单系演化谱系，但这些单系谱系内和谱系间

物种的形态特征又相互交叉；一些已知组的

鉴定形态特征明确，但发现为多系，这些都

难以采用常规的“单系+表型特征”的方法

命名（Zhao et al. 2011）。 
基于此，Zhao et al.（2016）引入演化时

间作为新增指标，即采用“单系认定+表型特

征+演化时间”的方法来命名种上分类等级，

构建了蘑菇属的标准化分类系统。在此研究

中，选取以下几个方面作为构建一个标准化

分类体系的基本要素。1）单系类群的发现和

认定：分子系统发育研究中的单系类群认定

是一个分类阶元成立的基本要求，在蘑菇属

的标准化分类体系研究中，这一标准同样适

用。2）单系类群演化时间的确定：在多基因

序列基础上，采用分子钟分析方法，用大型

担子菌的两个化石标本演化时间校订各个单

系类群的演化时间。一个谱系从演化形成到

分化为更多的谱系是一个长期的进化过程。

据此在古生物学中形成两个概念：“冠群”

（crown group）指一个支系中所有现生成员
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的最近共同祖先，以及这个祖先的所有后裔，

所以冠群中也可以包含已绝灭类群；和“干

群”（stem group），指在冠群之外但又与该

冠群有最密切的系统发育关系的生物类群

（Budd & Jensen 2000；Budd 2001）。在演化

过程中，具体一个干群形成的时间总是早于

其所对应的冠群演化时间（Stadler et al. 
2014）。干群到冠群演化时间的长短是依据演

化速率（diversification rate）、物种丰富程度

（species richness）、时标（timescale）的不

同而变化（McPeek & Brown 2007；Stadler et 
al. 2014）。因此我们在分析中采用具体单系

群的干群演化时间作为这个类群的演化时

间，因为冠群的演化时间可能会因为采样的

不同而发生变化。3）分类等级的赋予标准：

在相同分类等级的演化时间应大致相同，高

分类等级类群的演化时间要早于低分类等级

的原则下，确定各个分类等级的演化时间标

准，对各个单系类群赋予恰当的分类等级，

并最终构建特定类群的标准化分类体系。

在确定具体的分类等级演化时间标准时，

在同等条件下，注意承袭原有的被广泛认

可的体系。 
具体而言，在世界范围大量标本的分子

系统发育分析基础上，选择代表性物种展开

分子钟分析，获得了蘑菇属内所有主要进化

谱系的演化时间。依据上述命名要素，把

约三千万年前左右（30Mya）蘑菇属内形

成的 5 个单系分支认定为 5 个亚属；两千万

年前左右（20Mya），这 5 个亚属进一步分化

为 20 个单系分支，于是它们被认定为 20 个

组。据此，新发现的 11 个谱系中，有的被命

名为组，有的由于形成时间明显晚于两千万

年（20Mya），不被命名；而多系的“组”也

依据演化时间指标被拆分为几个单系的组，

被重新修订。结合每个组和亚属的主要形态

特征集，蘑菇属更趋于自然的新分类系统得

以重新构建（Zhao et al. 2016）。 
其他真菌学家采用“单系认定+表型特

征+演化时间”的方法及依据蘑菇属三千万

年（30Mya）左右分亚属，两千万年（20Mya）
左右分组的标准，随后有1个亚属、5个新组

被命名（Parra et al. 1950；Chen et al. 2017；
He et al. 2018）。所以，增加演化时间指标而

构建的蘑菇属标准化分类系统有力地促进了

这个属分类系统的稳定性，同时极大地方便

了对相关物种的识别，大量新物种被报道，

使蘑菇属物种数从2008年200余种，在近几年

来迅速增至500余种，其中包括近5年来自中

国的超过50个新种（Thongklang et al. 2016；
Zhao et al. 2016；Callac & Chen 2018；
Mahdizadeh et al. 2018；Parra et al. 2018；Cao 
et al. 2020；Liu et al. 2020）。 

3 “单系认定+表型特征+演化时

间”在真菌界高分类等级上的应用 
利用演化时间作为新增指标成功构建了

蘑菇属的分类系统后，其他更高等级类群分

类系统的修订及重建也已迅速展开。Zhao et 
al.（2017）、He et al.（2019）在构建担子菌

门 6 个基因（LSU、SSU、5.8S、rpb1、rpb2
和 ef1）的多基因系统发育图谱及 396 个直

系同源基因的系统发育基因组图谱基础

上，开展 771 个种 6 个基因序列的分子钟

分析，估算了目前担子菌门内亚门、纲、

目、科的演化时间范围分别为 406–490Mya、
245–393Mya、120–290Mya 和 27–222Mya。
这为建立担子菌门从门、纲、目和科各个分

类等级的演化时间标准提供了参考，并据此

把 Cystobasidiomycetes 纲的两个科提升为两

个目（Buckleyzymaceae 和 Sakaguchiaceae 分

别提升为 Buckleyzymales 和 Sakaguchiales）；



特约综述  22 April 2021, 40(4): 834-843   Mycosystema  ISSN1672-6472  CN11-5180/Q 

 

菌物学报 839

一个纲提升为亚门 Wallemiomycotina（Zhao 
et al. 2017）；修订了担子菌门完整的分类系

统，提供了担子菌门从亚门到所有属的详细

分类系统（He et al. 2019）。 
而作为真菌界中目前物种描述最多的子

囊菌，也在高阶元分类等级（纲、目、科等）

开展了加入演化时间的分类系统研究。Hyde 
et al.（2017）、Liu et al.（2017）在构建子囊

菌门4个基因（LSU、SSU、TEF和RPB2）的

多基因系统发育图谱时；分别选取子囊菌门

中的座囊菌纲和粪壳菌纲开展分子钟分析，

虽然两个类群分析所选取的演化时间校订

点不同，但结果显示在子囊菌门内纲、目、

科的演化时间范围上基本重合，分别为

300–400Mya、150–300Mya、50–150Mya和
300–400Mya、100–220Mya和20–100Mya，这

和以担子菌门为研究对象得出的结果大致相

符（Zhao et al. 2017；He et al. 2019），此结果

也验证了演化时间作为分类指标的普遍适用

性和可量度性。同时Liu et al.（2017）在分子

钟分析的过程中分别对比了不同的设置，即

分别使用一个和两个演化时间校订点；结果

显示两组数据在目和科等级的平均差异分别

仅为2.2Mya和1.3Mya，在大尺度水平上几乎

可以忽略。 
利用“单系认定+表型特征+演化时间”

的方法，一些真菌中的高分类等级被建立和

修订，如Divakar et al.（2017）以地衣类群中

的Parmeliaceae为研究对象，建议科的演化时

间为102–112Mya，属的则为29–33 Mya；Liu et 
al.（2018）和Zhang et al.（2019）以演化时间

作为参考标准，分别建立了Lentimurisporaceae
（34Mya）和Striatiguttulaceae（39Mya）两

个新科；Dayarathne et al.（2019）通过重建系

统发育关系并依据演化时间将Savoryellaceae
（科）提升为亚纲。 

4 演化时间估算的可靠性及利用

演化时间构建分类系统的展望 
演化时间的可靠性一直是相关研究关注

的核心问题之一。在生物演化历史上，由于

小种群的遗传漂变、调控基因突变和多倍体

化事件等因素都会加快物种形成；生物的适

应辐射进化会造成生物大爆发事件，使类群

形成事件集中于地质学的瞬间。然而虽然存

在短时间内的快速、爆发式种化（间断平衡

论，punctuated equilibrium theory，Gould & 
Eldredge 1972），但在地质历史上，上万年只

是一瞬，很多物种的变化几百万年都不大，

所以物种进化总体和大尺度上依然是逐渐的

和缓慢的，这也是科研者能开展演化时间估

算的理论前提之一（Stanley 1975）。此外，

虽然不同物种的演化速率也存在差异，如世

代时间短的生物进化速率（分子钟）比世代

长的生物快，但在一定时间范围内，一些特

定生物大分子的序列在不同类群间的差异，

与其分化后经历的时间呈近似正线性关系

（Margoliash 1963），这也是分子钟分析方法

构建的核心理论基础。具体而言，大部分蛋

白质基因的遗传变异和时间呈线性关系，所

以在分子钟的分析中，所选取的均为蛋白质

基因序列。研究也表明氨基酸第一位、第二

位密码子的突变率与时间具有良好的共线

性，而第三位密码子的突变率高，所以在开

展分子钟分析时可以删除第三位密码子以提

高准确性。此外由于不同生物的核酸、蛋白

质替换速率不同，可以在分析中删除替换速

率有显著差异的基因位点以提高估算的可靠

性（Ronquist et al. 2012）。而通过多个软件，

如 JModelTest （ Darriba et al. 2012 ）、

bModelTest（Bouckaert & Drummond 2017）
能够根据具体的数据集对替换模型的适合度
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进行检验，从而选择最佳替换模型，也是分

析中保证分析可靠性的必要手段。 
为了使演化时间作为分类系统的新增标

准得到更广泛的应用，在分子钟分析中使用

可靠的、一致的、相对被广泛认可的演化时

间位校订点就显得尤为重要，因为它就是

“标尺”，所有的演化时间估算都是建立在

此基础上。目前已有相关的研究在修订和完

善真菌化石标本的鉴定和时间估算，这也将

为我们提供更为详细和准确的演化时间校订

点（Taylor et al. 1994，1999；Lücking et al. 
2009；Prieto & Wedin 2013；Beimforde et al. 
2014）。Samarakoon et al.（2019）通过筛选

129个文献中报道的真菌化石标本信息，对比

其形态特征和化石年代估算，推荐了子囊菌

中16位校订点。担子菌门中的大型真菌化石

采用较多的有：保存在多米尼加琥珀中的伞

菌化石（Archaeomarasmius leggetti；Hibbett 
et al. 1997），发现于温哥华岛的多孔菌类化

石（Quatsinoporites cranhamii S.Y. Sm. et al.；
Smith et al. 2004）以及近年来在缅甸琥珀中

发现的伞菌化石（Cai et al. 2017）。 
以演化时间作为新增指标在构建类群的

分类系统上，尤其是进化谱系非常丰富的类

群，具有明显的优势，但在使用时需要明确：

演化时间不是确定分类等级时的唯一依据，

必须是结合系统发育分析、形态特征检测及

其他分类信息综合运用的结果。分子钟分析

为分类学家提供了系统分类中可加以运用的

方法，演化时间提供分类新依据，但仅依靠

演化时间试图说明进化历程，解决分类问题，

进行分类命名都是不恰当的（James et al. 
2020）。此外目前对真菌演化时间的研究成

果来看，虽然相当一部分高分类等级（亚门

到科）的演化时间都有报道，而且基本在大

体相同的范围内，但对于绝大多数属的演化

时间依然空白。所以目前并未有研究明确表

明大部分属的演化时间范围，具体的类群还

需要开展特定的研究获得各自的演化时间指

标。总之，在构建分类系统的过程中增加演

化时间这个指标，将使新的分类系统能体现

进化过程中的时间维度，更全面地体现类群

的进化历程，加快对新发现进化谱系的命名，

促进分类系统科学性和稳定性。 
分类学是一门古老的学科，科技进步不

断丰富其内涵，如从显微镜的使用到分子系

统发育分析方法再到本文所述的分子钟分

析，都不断丰富了用于系统学的研究素材，

从而能从多个角度展开系统学研究。这为更

全面、客观和深刻地了解生物的自然演化历

程，构建更趋于自然的分类系统提供了条件。 
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