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净多样化速率和进化时间对虎耳草目
科间物种多样性差异的影响
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摘　 要: 不同生物类群包含的物种数目常存在巨大差异ꎬ这是生态学和生物学研究中普遍观察到的现象ꎮ
然而ꎬ这一现象产生的原因仍然是未解之谜ꎮ 从宏观进化的角度ꎬ进化时间假说和多样化速率假说是两个

比较流行的假说ꎮ 进化时间假说认为类群的演化时间越长ꎬ积累的物种丰富度越高ꎻ而多样化速率假说认

为类群的净多样化速率越快ꎬ则其物种丰富度越高ꎮ 为验证这两个假说ꎬ该文以一棵包含 １ ５３９ 个物种化石

定年的虎耳草目系统发育树为基础ꎬ通过宏观进化分析获取了虎耳草目内 １５ 个科的物种形成和灭绝速率ꎬ
并计算了每个科的平均多样化速率ꎮ 结果表明:(１) 虎耳草目的物种多样化速率有着增加的趋势ꎬ并且多

样化速率的增加主要出现在温带和高山类群ꎬ如茶藨子科、景天科和芍药科等ꎮ (２) 采用系统发育广义最

小二乘模型(ＰＧＬＳ)和线性回归模型(ＬＭ)结果表明ꎬ虎耳草目 １５ 个科的物种丰富度与科的分化时间和科

内物种的最近共同祖先年龄都没有显著相关关系ꎬ而与净多样化速率显著正相关(Ｒ２ ＝ ０.３８０ꎬＰ<０.０５)ꎮ 该

研究支持了多样化速率假说ꎬ认为不同科的净多样化速率的差异是导致虎耳草目科间物种数目差异的主要

原因之一ꎮ 全球气候变冷可能为虎耳草目中草本、落叶乔木和灌木等能够适应寒冷环境的类群提供了分布

范围扩张和物种快速多样化的机会ꎮ 该研究表明在温带和高山扩张类群中ꎬ物种净多样化速率可能是导致

不同类群物种数目差异的主要原因ꎮ
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　 　 生物类群之间的物种总数的差异是自然界中

普遍存在的现象ꎬ但是这一现象的形成机制仍然

是未解之谜(Ｒｉｃｋｌｅｆｓ ＆ Ｒｅｎｎｅｒꎬ１９９４ꎻ Ｂａｒｒａｃｌｏｕｇｈ ＆
Ｓａｖｏｌａｉｎｅｎꎬ ２０１０ꎻ Ｒａｂｏｓｋｙꎬ ２０１０ꎻ Ｗｉｅｎｓꎬ ２０１１ꎻ
Ｒｏｂｏｓｋｙ ＆ Ａｄａｍｓꎬ ２０１２ꎻ Ｍｅｒｅａｕ ＆ Ｂｅｌｌꎬ ２０１３ꎻ
Ｍａｃｈａｃꎬ ２０２０ꎻ Ｌｉ ＆ Ｗｉｅｎｓꎬ ２０１９)ꎮ 从生物类群

的宏观进化角度来看ꎬ进化时间假说 ( ｔｉｍｅ￣ｆｏｒ
ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ) 和 多 样 化 速 率 假 说

(ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ)是解释类群间物种

多样性差异的两个最为核心的假说 ( Ｓｃｈｏｌｌ ＆
Ｗｉｅｎｓꎬ ２０１６ꎻ Ｌｉ ＆ Ｗｉｅｎｓꎬ ２０１９)ꎮ 进化时间假说

认为ꎬ进化时间越长ꎬ物种能积累的物种多样性越

高ꎬ因此进化的时间差异是导致类群间物种多样

性差异的主要原因ꎮ 换句话说ꎬ一个起源古老的

类群ꎬ比新近起源的类群拥有更长的进化时间ꎬ因
此可以积累更多的物种ꎮ 多样化速率假说认为ꎬ
在生物演化历史中ꎬ不同类群种化速率和灭绝速

率的动态变化导致的净多样化速率差异是引起物

种多 样 性 变 化 的 主 要 原 因 ( Ｓｃｈｏｌｌ ＆ Ｗｉｅｎｓꎬ

２０１６)ꎮ 也就是说ꎬ物种形成速率高而灭绝速率低

的类群具有更高的净多样化速率ꎬ因此具有更多

的物种ꎮ
目前ꎬ进化时间假说和多样化速率假说在物

种多样性形成中的相对作用还存在很多争议

(Ｍａｒｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 进化时间假说成立的前提是

演化过程中净多样化速率在不同类群之间无差异

或差异极小ꎮ 然而越来越多的研究发现ꎬ净多样

化速率在不同类群之间有差异ꎮ 特别是经历过大

型灭绝事件的类群ꎬ物种数目会骤然下降ꎬ从而导

致物种多样性的突然丧失ꎬ物种数目减少ꎮ 例如ꎬ
Ｒａｂｏｓｋｙ 等(２０１２)对多细胞真核生物 １ ３９７ 个主

要分支的研究发现ꎬ分支的分化时间ꎬ即干龄

(ｓｔｅｍ ａｇｅ)ꎬ与分支所包含的物种数之间没有显著

关系ꎬ因而否定了进化时间假说ꎮ Ｐｙｒｏｎ 和 Ｗｉｅｎｓ
(２０１３)发现ꎬ许多古老两栖动物分支具有较低的

物种多样性ꎬ但是一些年轻的分支具有较多的物

种ꎮ 但是该研究并没有直接验证物种多样性与多

样 化 速 率 之 间 的 关 系ꎮ 而 ＭｃＰｅｅｋ 和 Ｂｒｏｗｎ
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(２００７)对不同动物类群物种多样性的研究却发现

分支年龄是物种多样性的决定因素ꎮ Ｍａｒｉｎ 和

Ｈｅｄｇｅｓ (２０１６)对不同类群的冠龄( ｃｒｏｗｎ ａｇｅ)与

物种丰富度关系的研究也表明两栖动物、鸟类和

哺乳动物的物种丰富度与其最近共同祖先的年龄

(ａｇｅ)显著正相关ꎮ 为进一步验证进化时间和多

样化速率假说ꎬＳｃｈｏｌｌ 和 Ｗｉｅｎｓ (２０１６)使用生命之

树( ｔｒｅｅ ｏｆ ｌｉｆｅ)对不同生物类群不同分类学等级的

物种多样性的差异进行了研究ꎮ 研究中发现ꎬ在
不同的分类等级ꎬ例如ꎬ门、目和科等ꎬ物种多样性

主要是由多样化速率决定ꎬ而与进化时间无显著

相关关系ꎬ甚至出现负相关关系ꎮ 古老的类群物

种多样化速率低ꎬ而年轻类群的多样化速率高可

能是导致该现象的主要原因ꎮ 并且ꎬ进化时间与

物种多样化速率的关系在不同分类等级和不同的

生物类群中的差异可能导致不显著的物种多样化

速率与物种多样性的关系ꎮ 综上ꎬ进化时间假说

和多样化速率假说在物种多样性形成中的作用仍

然存在争议ꎮ
虎耳草目(Ｓａｘｉｆｒａｇａｌｅｓ)包含了 １５ 个科的共约

３ ０００个种ꎬ包括了乔木、灌木、多年生或一年生草本

植物、多肉植物和水生植物等多种生活型ꎬ广泛分

布于全球不同的生态系统中(Ｓｏｌｔｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
虎耳草目内部科的分化时间从早白垩纪晚期至第

三纪早期ꎬ且科内物种数目存在巨大差异ꎬ最大的

景天科(Ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｅ)包含了大约 １ ６００ 个种ꎬ而锁

阳科(Ｃｙｎｏｍｏｒｉａｃｅａｅ)和四心木科(Ｔｅｔｒａｃａｒｐａｅａｃｅａｅ)、
隐瓣藤科(Ａｐｈａｎｏｐｅｔａｌａｃｅａｅ)却只有不到 １０ 个物

种ꎮ 同时ꎬ虎耳草目的分子系统学研究基础扎实ꎬ
基于 ３０１ 个核基因建立的系统发育骨架ꎬ确定了

各科之间的系统发育关系和分化时间(Ｆｏｌｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ Ｆｏｌｋ 等 (２０１９)还结合小片段构建了种级

水平的系统发育树ꎬ物种覆盖率达当时公认物种

的 ７０％以上ꎬ为准确估计物种的多样化速率奠定

了基础ꎮ 因此ꎬ虎耳草目是研究科间物种丰富度

差异、验证进化时间和多样化速率假说的理想类

群ꎮ 本研究采用系统发育广义最小二乘模型

(ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓꎬＰＧＬＳ)分析

了虎耳草目科的物种多样性与科的冠龄、干龄和

多样化速率的关系ꎬ发现了物种多样性与多样化

速率有显著的正相关关系ꎬ与进化时间没有显著

关系ꎬ且进化时间与多样化速率的综合效应对这

种物种丰富度差异有更强的解释性ꎮ 本研究结果

发现了多样化速率在虎耳草目物种多样性形成中

的重要作用ꎬ支持了物种多样性格局的多样化速

率假说ꎬ同时也支持了进化时间和多样化速率的

综合效应ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 虎耳草目系统发育树

本研究采用的系统发育树主要基于 Ｆｏｌｋ 等

(２０１９)发表的虎耳草目的系统发育树和徐莹等

(２０２１)构建的虎耳草属的系统发育树ꎮ Ｆｏｌｋ 等

(２０１９)首先基于来自 ６２７ 个物种的 ３０１ 个核基因

序列ꎬ构建了虎耳草目主要分支的系统发育树并

通过化石和分子钟定年确定了主要分支的分化时

间ꎮ 之后ꎬ基于 ＧｅｎＢａｎｋ 中下载虎耳草目的核基

因 ＩＴＳ 片段和叶绿体基因组的 ｍａｔＫ 等 ２４ 个基因

片段ꎬ建立了包含 １５ 个科 １ ４５５ 个物种的系统发

育树ꎮ 徐莹等(２０２１)构建的系统发育树包含了

３５３ 个虎耳草属的物种ꎬ涵盖了 Ｆｏｌｋ 等(２０１９)构

建的虎耳草目系统发育树中的所有虎耳草属物

种ꎬ虎耳草属的分化时间也与 Ｆｏｌｋ 等 ( ２０１９) 一

致ꎮ 因此ꎬ本研究将两棵系统发育树进行整合ꎬ在
Ｒ 语言中将徐莹等(２０２１)构建的虎耳草属系统发

育树替换了 Ｆｏｌｋ 等(２０１９)虎耳草目系统发育树中

虎耳 草 属 分 支 ( Ｇｏｒｄｏｎꎬ １９８６ꎻ Ｂｉｎｉｎｄａ￣Ｅｍｏｎｄｓꎬ
２００４)ꎬ最终整合得到了一棵包含 １ ５３９ 个种的虎

耳草目系统发育树ꎬ涵盖虎耳草目下全部 １５ 个

科ꎬ并且各科均具有较高覆盖率(表 １) ꎮ
１.２ 科的物种多样性

科的物种多样性数目按照生物物种名录数据

库( ＣＯＬꎬ ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ. ｃａｔａｌｏｇｕｅｏｆｌｉｆｅ. ｏｒｇ / ꎬ访问时

间:２０２１ 年 ５ 月)中每个科接受的物种名称进行统

计ꎬ变种和亚种等种下等级不统计ꎬ杂种不统计ꎮ
由于 物 种 多 样 性 数 目 不 符 合 正 态 分 布ꎬ 参 考

Ｒａｂｏｓｋｙ 等(２０１２)的分析方法对科的物种多样性

进行了以 １０ 为底的对数转换以改善拟合效果ꎮ
１.３ 科的干龄和冠龄计算

冠龄与干龄是针对系统发育树中分支年龄的

两个不同的概念(图 １)ꎮ 前者代表该类群现存物种

最近共同祖先的年龄ꎬ而后者代表该类群最近共同

祖先与其姊妹类群的最近共同祖先的年龄ꎮ 有学

者研究认为在取样较好的情况下ꎬ冠龄用来做数据

统计分析更为合理ꎬ因为冠龄可以消除由于进化停

２３７１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



表 １　 虎耳草目 １５ 个科有关数据统计
Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｌｅｖａｎｔ ｄａｔａ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ １５ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｏｆ ｏｒｄｅｒ Ｓａｘｉｆｒａｇａｌｅｓ

科名
Ｆａｍｉｌｙ

冠龄
Ｃｒｏｗｎ
ａｇｅ

(Ｍｙｒ)

干龄
Ｓｔｅｍ ａｇｅ
(Ｍｙｒ)

物种数目
Ｓｐｅｃｉｅｓ
ｎｕｍｂｅｒ

种化速率
Ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ

ｒａｔｅ
(Ｍｙｒ￣１)

灭绝速率
Ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ

ｒａｔｅ
(Ｍｙｒ￣１)

净多样化速率
Ｎｅｔ

ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｒａｔｅ

(Ｍｙｒ￣１)

取样率
Ｓａｍｐｌｉｎｇ

ｒａｔｅ

锁阳科 Ｃｙｎｏｍｏｒｉａｃｅａｅ １３.９０６ ２７.８１１ １ ０.０５３ ０.０１１ ０.０４２ １.００
四心木科 Ｔｅｔｒａｃａｒｐａｅａｃｅａｅ ４１.７２６ ８３.４５２ １ ０.１７９ ０.０６１ ０.１１８ １.００
隐瓣藤科 Ａｐｈａｎｏｐｅｔａｌａｃｅａｅ ９.９９０ ８３.１４７ ２ ０.０５２ ０.０２０ ０.０３２ １.００
连香树科 Ｃｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌａｃｅａｅ ３.００９ ６６.３５７ ２ ０.０９２ ０.０４２ ０.０５０ １.００
扯根菜科 Ｐｅｎｔｈｏｒａｃｅａｅ ８.５１３ ７２.０９０ ２ ０.０５１ ０.０２０ ０.０３１ １.００
围盘树科 Ｐｅｒｉｄｉｓｃａｃｅａｅ ８２.６６２ １１０.７６９ １１ ０.０４９ ０.０１１ ０.０３８ ０.６４
蕈树科 Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ ２２.４２３ ５６.９６９ １６ ０.１７２ ０.０９２ ０.０８０ ０.８１
鼠刺科 Ｉｔｅａｃｅａｅ ６３.８５１ ９１.０３０ ２５ ０.０６６ ０.００５ ０.０６１ ０.５６
虎皮楠科 Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌａｃｅａｅ １９.９１８ ９５.９３０ ２９ ０.０７９ ０.０２１ ０.０５８ ０.４１
芍药科 Ｐａｅｏｎｉａｃｅａｅ １２.２１６ １０８.２６５ ５０ ０.２４８ ０.０５９ ０.１８９ ０.６４
金缕梅科 Ｈａｍａｍｅｌｉｄａｃｅａｅ ３８.６９１ ５６.９６９ １０４ ０.２１８ ０.１１９ ０.０９９ ０.５５
小二仙草科 Ｈａｌｏｒａｇａｃｅａｅ ２８.３３８ ７２.０９０ １６５ ０.２３２ ０.０７８ ０.１５４ ０.６１
茶藨子科 Ｇｒｏｓｓｕｌａｒｉａｃｅａｅ ２０.６９１ ８５.６９０ １９５ ０.２３２ ０.０４１ ０.１９１ ０.４４
虎耳草科 Ｓａｘｉｆｒａｇａｃｅａｅ ６４.５９９ ８５.６９０ ８６９ ０.１２８ ０.０１３ ０.１１５ ０.６６
景天科 Ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｅ ７９.１３４ １０６.３６４ １ ６７８ ０.１５８ ０.０３６ ０.１２２ ０.３８

滞或者灭绝事件导致的长枝的影响( Ｓｔａｄｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ꎻ Ｓａｎｃｈｅｚ￣Ｒｅｙｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 为了更加全面

充分地评估进化时间与物种丰富度的关系ꎬ本研

究同时分析了各个科干龄以及冠龄与其物种多样

性的关系ꎮ
为了提取不同科的冠龄和干龄ꎬ本研究利用 Ｒ

语言 ａｐｅ 程辑包( Ｐａｒａｄｉｓ ＆ Ｓｃｈｌｉｅｐꎬ ２０１９ꎻＲ Ｃｏｒｅ
Ｔｅａｍꎬ ２０２１)中 ｇｅｔＭＲＣＡ( )函数从系统发育树上

找到每个科内的物种对应的共同祖先的节点ꎬ该
节点的年龄即为该科的冠龄ꎬ该节点的父节点即

为该科的干龄ꎮ 虎耳草目各个节点的年龄使用 Ｒ
程序中的 ａｐｅ 程辑包中的 ｂｒａｎｃｈｉｎｇ. ｔｉｍｅｓ ( )函数

提取ꎮ 各个科的冠龄节点的编号使用 ａｐｅ 程辑包

中的 ｇｅｔＭＲＣＡ()函数提取ꎮ 根据每个科的冠龄节

点和干龄节点编号( ｎｏｄｅｌａｂｌｅ)ꎬ分别获取到 １５ 个

科的冠龄和干龄ꎮ
１.４ 科的多样化速率

本研究利用宏观进化贝叶斯分析法(Ｂａｙｅｓｉａｎ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍａｃｒｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｍｉｘｔｕｒｅｓꎬ ＢＡＭＭ)ꎬ使
用 Ｒ 语言中的程辑包 ＢＡＭＭｔｏｏｌｓ 获取科的多样化

速率(Ｒａｂｏｓｋｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 马尔可夫链蒙特卡

洛(Ｍａｒｋｏｖ ｃｈａｉｎ Ｍｏｎｔｅ ＣａｒｌｏꎬＭＣＭＣ)运行长度为

１ ０００万代ꎬ每１ ０００代取样一次ꎮ 运行结束后ꎬ在
Ｒ 语言中使用程辑包 ｃｏｄａ 检查链的收敛性和有效

图 １　 干龄和冠龄的示意图(单位:百万年)
Ｆｉｇ. １　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｓｔｅｍ ａｇｅ ａｎｄ

ｃｒｏｗｎ ａｇｅ (Ｕｎｉｔ: Ｍｙｒ)

样本( ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｚｅｓꎬ ＥＳＳ) 的大小ꎮ ＥＳＳ
检查结果大于 ２００ꎬ说明 ＭＣＭＣ 过程有足够的独立

样本ꎬ估计的结果比较稳定ꎮ
虎耳草目 １５ 个科的物种多样化速率使用

ＢＡＭＭｔｏｏｌｓ 程辑包的 ｇｅｔＣｌａｄｅＲａｔｅｓ( )函数提取ꎮ
该方法提取了科内所有分支的枝长加权平均的种

化速 率 ( ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｒａｔｅ) 和 灭 绝 速 率 ( ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ
ｒａｔｅ)ꎮ 净多样化速率等于种化速率与灭绝速率的

差值ꎮ 由于灭绝速率的估计存在较大的不确定

性ꎬ本研究中同时分析了种化速率和净多样化速

率与物种多样性的关系ꎮ
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此外ꎬ根据各个科是否为温带适应类群ꎬ利用

ａｐｅ 程辑包中的 ｄｒｏｐ.ｔｉｐ()函数将虎耳草目系统发

育树拆分为两部分ꎬ即温带适应类群和常绿乔木

类群[常绿乔木类群为围盘树科( Ｐｅｒｉｄｉｓｃａｃｅａｅ)、
虎皮楠科(Ｄａｐｈｎｉｐｈｙｌｌａｃｅａｅ)、鼠刺科( Ｉｔｅａｃｅａｅ)和

蕈树科(Ａｌｔｉｎｇｉａｃｅａｅ)ꎻ虎耳草目下其余 １１ 个科为

温带 适 应 类 群]ꎬ 利 用 ＢＡＭＭｔｏｏｌｓ 程 辑 包 中 的

ｐｌｏｔ.ｂａｍｍｄａｔａ()函数绘制出净多样化速率随时间

的变化图像ꎮ
１.５ 物种多样性与多样化速率和进化时间的关系

本研 究 使 用 一 元 线 性 回 归 模 型 ( ｌｉｎｅａｒ
ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌꎬＬＭ)和系统发育广义最小二乘模

型(ＰＧＬＳ)对物种丰富度与多样化速率和进化时

间的关系进行了分析ꎮ 为验证多样化速率假说ꎬ
本文同时建立了种化速率和净多样化速率与物种

多样性的一元线性回归模型和 ＰＧＬＳ 模型ꎮ 同时ꎬ
也分别建立了冠龄和干龄与物种多样性的一元线

性回归关系和 ＰＧＬＳ 模型来验证进化时间假说ꎮ
由于多样化速率和进化时间可能同时对物种多样

性造成影响ꎬ因此ꎬ本研究也考虑了多样化速率和

进化时间的交互效应对物种多样性的影响ꎮ 交互

效应中ꎬ进化时间由冠龄来代表ꎮ ＬＭ 使用 Ｒ 语言

中的基础函数 ｌｍ ( )完成ꎮ ＰＧＬＳ 使用 Ｒ 程辑包

中的 ｎｌｍｅ 的 ｇｌｓ( )函数完成ꎮ ＰＧＬＳ 分析中使用

了一个虎耳草目的科级系统发育树ꎮ 该系统发育

树是使用 Ｒ 语言的 ａｐｅ 程辑包中的 ｄｒｏｐ. ｔｉｐ( )函

数将物种数目超过 １ 个的科中的物种进行去除ꎬ
保证每个科只有 １ 个代表物种ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 虎耳草目科的干龄和冠龄与物种丰富度的

关系

虎耳草目 １５ 个科的干龄和冠龄变化范围差异

很大ꎮ 最年轻的连香树科(Ｃｅｒｃｉｄｉｐｈｙｌｌａｃｅａｅ)冠龄

仅为 ３ 百万年(Ｍｙｒ)ꎬ而最古老的围盘树科的冠龄

则超过了 ８ 千万年(表 １)ꎮ 这充分体现了虎耳草目

内部不同科在进化时间尺度上的差异性(表 １)ꎮ
ＬＭ 分析的结果表明冠龄对物种丰富度的解

释率可达到 ０.２６１ꎬ但是干龄对物种丰富度的解释

率只有 ０.１６４(图 ２)ꎮ ＰＧＬＳ 分析的结果与 ＬＭ 一

致ꎬ冠龄与物种丰富度的斜率为 ０.０１５ꎬ略低于干

龄与物种丰富度的斜率( β ＝ ０.０１９)ꎮ 但无论是冠

龄还 是 干 龄 对 物 种 丰 富 度 的 影 响 都 不 显 著

(Ｐ>０.０５)ꎮ 该结果说明虎耳草目内 １５ 个科的物

种丰富度与科的冠龄和干龄没有显著相关性ꎬ进
化时间并不是影响科之间的物种多样性差异的主

要因素ꎮ
２.２ 虎耳草目科的物种多样化速率与物种丰富度

的关系

虎耳草目净多样化速率较高的科以温带和高

山类群为主ꎬ集中在虎耳草目中以草本植物为主的

草本分支中ꎬ例如茶藨子科(Ｇｒｏｓｓｕｌａｒｉａｃｅａｅ)、小二

仙草科(Ｈａｌｏｒａｇａｃｅａｅ)和景天科等科的种化速率和

净多样化速率都比较高(表 １ꎬ图 ３)ꎬ并且以 １ ５００
万年以来增长较为明显(图 ３ꎬ图 ４)ꎮ 物种主要为

常绿乔木的科的种化速率和净多样化速率相对较

低 (表 １ꎬ图 ３ꎬ 图 ４)ꎮ
ＬＭ 和 ＰＧＬＳ 分析发现ꎬ虎耳草目科的种化速

率和净多样化速率都与物种丰富度正相关 (图

５)ꎮ 但种化速率与物种丰富度的关系在 ＬＭ 中显

著(Ｒ２ ＝ ０.２８０ꎬβ ＝ ７.３１９ꎬＰ<０.０５)ꎬ而在 ＰＧＬＳ 模

型中接近显著(β＝ ６.４２５ꎬＰ<０.０５)ꎬ而这两种方法

发现净多样化速率与物种丰富度均有显著正相关

性(ＰＧＬＳ: β＝ ９.７９０ꎬＰ ＝ ０.０３１ꎻＬＭ: Ｒ２ ＝ ０.３８０ꎬβ＝
１１.７９１ꎬＰ<０.０５)ꎮ
２.３ 进化时间与净多样化速率的综合效应与科物

种丰富度的关系

进化时间与净多样化速率对物种丰富度的共

同作用在 ＬＭ 和 ＰＧＬＳ 模型中都显著( ＬＭ: Ｒ２ ＝
０.６０３ꎬ β ＝ ０. ２９７ꎬＰ < ０. ０５ꎻ ＰＧＬＳ: β ＝ ０. ２８７ꎬ Ｐ <
０.０５) (图 ６)ꎮ ＬＭ 模型中ꎬ进化时间和净多样化

速率的共同作用解释了物种多样性变化的６０.３％ꎬ
ＰＧＬＳ 模型的斜率也比单独使用进化时间和净多

样化速率高ꎮ 该结果支持了进化时间与净多样化

速率的综合效应对于虎耳草目科间物种丰富度差

异的影响ꎬ且比净多样化速率这一单一变量对其

的影响解释率更高ꎮ

３　 讨论与结论

在本研究中ꎬＰＧＬＳ 分析发现虎耳草目下 １５
个科的物种多样性与净多样化速率呈显著的正相

关关系ꎬ但是与科的冠龄正相关关系不显著ꎮ ＬＭ
中ꎬ净多样化速率对物种丰富度的解释率达０.３８０ꎮ
由于 Ｓｃｈｏｌｌ 和 Ｗｉｅｎｓ ( ２０１６)发现净多样化速率
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图中右下角为 ＬＭ 模型的解释率(Ｒ２)和显著性检验的 Ｐ 值ꎮ
Ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｒｉｇｈｔ ｃｏｒｎｅｒ ａｒｅ ｔｈｅ ＬＭ ｍｏｄｅｌ’ｓ ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｒａｔｅ (Ｒ２) ａｎｄ Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ.

图 ２　 虎儿草目 １５ 个科的冠龄与物种丰富度(Ａ)及干龄与物种丰富度(Ｂ)的
系统发育广义最小二乘模型(ＰＧＬＳ)与线性回归模型(ＬＭ)拟合

Ｆｉｇ. ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓ (ＰＧＬＳ) ａｎｄ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ (ＬＭ) ｆｏｒ ｃｒｏｗｎ ａｇｅ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｒｉｃｈｎｅｓｓ (Ａ) ａｎｄ ｓｔｅｍ ａｇｅ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ (Ｂ) ｏｆ １５ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｏｆ ｏｒｄｅｒ Ｓａｘｉｆｒａｇａｌｅｓ

绿色标注的科是常绿乔木类群ꎮ
Ｔｈｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｓｈｏｗｎ ｉｎ ｇｒｅｅｎ ａｒｅ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｔｒｅｅｓ.

图 ３　 虎耳草目净多样化速率－时间图
Ｆｉｇ. ３　 Ｎｅｔ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ￣ｔｉｍｅ ｍａｐ ｏｆ ｏｒｄｅｒ Ｓａｘｉｆｒａｇａｌｅｓ

与年龄的交互作用可能是导致物种多样性差异的

原因ꎬ因此本研究也检验了物种净多样化速率与

冠龄的交互作用ꎬ并发现交互作用对物种丰富度

的解释率达到 ０.６０３ꎮ 因此ꎬ本研究认为净多样化
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图 ４　 虎耳草目中常绿乔木和温带适应类群
随时间的净多样化速率变化曲线

Ｆｉｇ. ４　 Ｎｅｔ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｖｅｒ ｔｉｍｅ ｆｏｒ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｔｒｅｅｓ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ａｄａｐｔｉｖｅ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ

ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｏｒｄｅｒ Ｓａｘｉｆｒａｇａｌｅｓ

速率的差异是主导物种多样性差异的主要因素ꎬ
进化时间与多样化速率的共同作用在虎耳草目物

种多样性差异中起到了次要作用ꎮ
本研究的结果不支持进化时间假说ꎬ这与

Ｒａｂｏｓｋｙ 等(２０１２)和 Ｓｃｈｏｌｌ 和 Ｗｉｅｎｓ (２０１６)得到

的结论一致ꎬ即不同类群间物种丰富度的差异并

非是由进化时间的差异引起ꎮ 尽管 Ｐｙｒｏｎ 和 Ｗｉｅｎｓ
(２０１３)研究发现热带两栖类物种类群之间的物种

多样性差异与冠龄有显著的正相关关系ꎬ但是在

该研究中也同时发现物种多样性与净多样化速率

有显著的正相关关系ꎬ该研究还发现物种多样化

速率与净第一性生产力和面积存在正相关关系ꎮ
热带地区的科的物种的生态位演化快ꎬ 种化速率

阴影代表 ＬＭ 模型的 ９５％的置信区间ꎮ 图中右下角为 ＬＭ 模型的解释率(Ｒ２)和显著性检验的 Ｐ 值ꎮ 下同ꎮ
Ｔｈｅ ｓｈａｄｏｗ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ ｔｈｅ ＬＭ ｍｏｄｅｌ. Ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｗｅｒ ｒｉｇｈｔ ｃｏｒｎｅｒ ａｒｅ ｔｈｅ ＬＭ ｍｏｄｅｌ’ ｓ ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｒａｔｅ (Ｒ２) ａｎｄ
Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｅｓｔ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ５　 虎儿草目 １５ 个科的种化速率(Ａ)和净多样化速率(Ｂ)与物种丰富度的系统发育广义
最小二乘模型(ＰＧＬＳ)与线性回归模型(ＬＭ)拟合

Ｆｉｇ. ５　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓ ｍｏｄｅｌ (ＰＧＬＳ) ａｎｄ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ (ＬＭ) ｆｉｔｔｅｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ (Ａ)
ａｎｄ ｎｅｔ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ (Ｂ) ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ １５ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｏｆ ｏｒｄｅｒ Ｓａｘｉｆｒａｇａｌｅｓ

图 ６　 虎儿草目 １５ 个科进化时间和净多样化速率的
综合效应与物种丰富度的系统发育广义最小二乘

模型(ＰＧＬＳ)与线性回归模型(ＬＭ)拟合
Ｆｉｇ. ６　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓ ｍｏｄｅｌ
(ＰＧＬＳ) ａｎｄ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ (ＬＭ) ｆｉｔｔｅｄ ｔｈｅ

ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｔｉｍｅ ａｎｄ ｎｅｔ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

ｏｆ １５ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｏｆ ｏｒｄｅｒ Ｓａｘｉｆｒａｇａｌｅｓ

高ꎬ灭绝速率低ꎬ古老类群能够保存ꎬ是该热带类

群物种多样性高的重要原因ꎮ 在虎耳草目中ꎬ草
本和灌木等能够适应温带环境的科有着更高的物

种形成速率和净多样化速率( Ｓｍｉｔｈ ＆ Ｄｏｎｏｇｈｕｅꎬ
２００８)ꎬ数据分析也显示这可能是虎耳草目中物种

丰富度与净多样化速率正相关关系形成的主要原

因ꎮ Ｆｏｌｋ 等(２０１９)对虎耳草目生态位祖先重建的

结果表明景天科、虎耳草科和茶藨子科等温带适

应的科的共同祖先ꎬ在 ８ 千万年前就已经能够适

应较为干旱和寒冷的环境ꎮ 在渐新世全球气候变

冷时ꎬ这些类群的物种多样化速率就已经高于虎

耳草目木本分支的蕈树科等ꎮ 中新世后ꎬ随着全

球气候的进一步变冷ꎬ这些温带类群的物种多样

化速率快速上升ꎮ 相比喜湿热环境的蕈树科、虎
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皮楠科等类群ꎬ虎耳草目中的草本和灌木类群对

寒冷环境的良好适应可能为该类群在全球变冷背

景下的快速多样化(Ｊｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)提供了契机ꎮ
例如ꎬ小二仙草科在始新世—渐新世的全球气候

变冷和干旱化背景下ꎬ分布范围不断扩张ꎬ多样化

速率经历了大幅度提升(Ｍｏｏｄｙ ＆ Ｇａｒｃｉａꎬ ２０２１)ꎮ
地质历史事件不仅会重新塑造原有的地形地

貌还会改变区域气候条件ꎬ从而对其间的生物演

化过 程 产 生 影 响 ( 唐 志 尧 和 方 精 云ꎬ ２００４ꎻ
Ａｎｔｏｎｅｌｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 山脉的隆升直接导致的种

群隔离分化以及间接通过生境的复杂化等导致的

种群的生殖隔离和丰富的生态位促进了高山植物

的快速演化ꎬ这也与虎耳草目多个科的快速物种

多样化有着密切的联系 ( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ａꎻ 刘

杰等ꎬ ２０１７ꎻ Ｍｏｏｄｙ ＆ Ｇａｒｃｉａꎬ ２０２１)ꎮ 山地草本类

群对寒冷生境的快速适应和分化ꎬ也是中国青藏

高原、北美西海岸山脉和欧洲南部阿尔卑斯山脉

成为虎耳草目中高山类群物种多样性中心的重要

原因 之 一 ( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ｂꎻ Ｅｂｅｒｓｂａｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｘｉｎｇ ＆ Ｒｅｅꎬ ２０１７ꎻ
Ｓｔｕｂｂｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ 随着青藏高原的隆升ꎬ许多

植物类群出现了快速多样化ꎬ其中包括虎耳草目

中适应寒冷的类群ꎬ虎耳草属( Ｓａｘｉｆｒａｇａ Ｌ.)、红景

天属(Ｒｈｏｄｉｏｌａ Ｌ.)等类群的多样化速率快速升高

(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ａꎻ Ｅｂｅｒｓｂａｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｆｏｌｋ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 因此ꎬ虎耳草目的高山类群物种多

样性快速增加ꎬ物种多样性与净多样化速率呈现

正相关关系ꎮ
对类蔷薇目(Ｒｏｓｉｄｓ)的研究发现ꎬ包括虎耳草

目在内的其他目的多样化速率也随着全球变冷而

上升ꎬ并且多样化速率随着纬度升高而升高( Ｓｕｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎮ Ｉｇｅａ 和 Ｔａｎｅｎｔｚａｐ(２０２０)针对被子

植物的研究也发现类似的现象ꎬ即植物类群在温

带和寒带的多样化速率常常高于热带ꎮ 这些研究

的结果表明温带类群在全球变冷的过程中物种多

样性在不断地积累ꎮ 尽管空间上看ꎬ由于高纬度

受冰期影响严重ꎬ物种多样性较低ꎬ但是从类群上

看ꎬ温带类群的物种多样性的增加速率高于热带

类群ꎮ 因此ꎬ除了虎耳草目外ꎬ在被子植物的科中

也可能存在类似的现象ꎬ即科间的物种多样性差

异与净多样化速率可能存在显著的正相关关系ꎮ
有研究者提出物种多样性差异很可能由多因

素共同导致ꎬ因此分支年龄和多样化速率都可能

在其中发挥着作用(Ｖａｌｅｎｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｂｌｏｏｍ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 近年来ꎬ也有学者

提出该问题的讨论应当换一种思考模式ꎬ由验证

哪种假说更正确转向研究这些影响因素之间的互

作关系ꎬ并建立相关模型来更加数据化与统计学

化地看待物种丰富度差异的形成机制( Ｐｏｎｔａｒｐ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 尽管本研究中发现了净多样化速率

与年龄的交互作用对物种多样性差异有很高的解

释率ꎬ但是目前该结论是否适用于其他类群ꎬ还有

待验证ꎮ 总之ꎬ迄今为止该问题仍然留有许多值

得讨论的空间ꎬ利用更为复杂的统计模型方法以

及更为全面的动植物数据集去探讨该问题可能是

未来科研工作者们的研究方向ꎮ
核基因的同义突变率比叶绿体基因高 ５ 倍ꎬ比

线粒体基因高 ２０ 倍ꎬ且核基因拥有多个独立位

点、双亲遗传等特征(Ｓｍａｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎬ因此ꎬ采
用核基因构建的系统发育树与以往小片段建树相

比ꎬ能够更加全面和客观地反映分支的系统发育

关系ꎮ 本研究中使用的系统发育树是 Ｆｏｌｋ 等

(２０１９)基于 ３０１ 个核基因构建的虎耳草目主要分

支的系统发育树及分支时间的基础上ꎬ结合叶绿

体基因组小片段和 ＩＴＳ 序列所构建ꎮ 本研究结果

中各个科的关系与 ＡＰＧ ＩＶ (ＡＰＧ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６) 一

致ꎮ 然而ꎬ由于物种采样困难以及大量的核基因

测序时间和经费比较多ꎬ因此核基因组或者大量

核基因建树的物种覆盖率都比较低ꎮ 而取样率低

对物种多样化过程分析的准确性有着非常大的影

响(Ｃｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０)ꎬ因此基因组结合小片段建

树是提高物种覆盖率的解决方案之一ꎮ 然而ꎬ由
于小片段的信息位点不足ꎬ可能无法十分准确地

估计近缘物种之间的系统发育关系ꎬ也可能对系

统发育树的枝长估计产生影响ꎬ从而影响到多样

化速率的估计ꎮ 随着叶绿体基因组测序价格的下

降和分析方法的成熟ꎬ增加叶绿体基因组的物种

覆盖率可能是解决近缘物种系统发育关系的较为

经济快捷的方法ꎮ
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