
植物科学学报　 ２０２１ꎬ ３９(５): ４５７~４６６
Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ

ＤＯＩ:１０􀆰 １１９１３ / ＰＳＪ􀆰 ２０９５－０８３７􀆰 ２０２１􀆰 ５０４５７
王一汐ꎬ 文印ꎬ 刘慧ꎬ 曹坤芳. 气候生态位进化与物种多样化的关系———以泛热带植物番荔枝科为例[ Ｊ] . 植物科学学报ꎬ ２０２１ꎬ ３９(５):
４５７－４６６
Ｗａｎｇ ＹＸꎬ Ｗｅｎ Ｙꎬ Ｌｉｕ Ｈꎬ Ｃａｏ ＫＦ. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｌｉｍａｔｉｃ￣ｎｉｃｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｎｎｏｎａｃｅａｅꎬ ａ ｐａｎｔｒｏｐｉｃａｌ
ｆａｍｉｌｙ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０２１ꎬ ３９(５): ４５７－４６６

气候生态位进化与物种多样化的关系
———以泛热带植物番荔枝科为例
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摘　 要: 热带地区较高的物种多样性与其气候条件有关ꎬ 但气候如何影响热带地区物种的多样化却未有定论ꎮ 为

了解气候对热带植物多样性的影响ꎬ 本研究以泛热带植物番荔枝科为研究对象ꎬ 利用系统发育比较分析方法ꎬ
计算了该科植物气候生态位的进化速率ꎬ 并与该科的净多样化速率进行了相关性分析ꎮ 结果显示: (１)番荔枝科

气候生态位的进化速率较低ꎬ 但新近分化类群的进化速率相对较高ꎻ (２)气候生态位下界(低温与低降水)的进

化速率较上界(高温与高降水)快ꎻ (３)净多样化速率与气候生态位的进化速率ꎬ 尤其是温度生态位的进化速率

紧密相关ꎮ 本研究揭示了番荔枝科植物气候生态位的进化对其物种多样性形成的重要作用ꎬ 对该科在当前气候

变化下的保护具有参考意义ꎮ
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　 　 厘清物种多样性的形成原因是当代进化生物学

研究的前沿[１ꎬ ２]ꎮ 物种多样化(ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａ￣
ｔｉｏｎ)过程受到各种生物和非生物因素驱动ꎬ 其中ꎬ
气候条件的改变可能是一个关键的外在因素[１－３]ꎮ
例如ꎬ 热带植物多样性的波动与全球气候变化之间

存在显著相关性ꎬ 表明气候变化可能直接驱动了热

带地区植物多样性格局的形成[２ꎬ ４]ꎮ 然而ꎬ 气候条

件和气候变化究竟如何影响热带植物的物种多样

性ꎬ 却并未形成定论[２ꎬ ５]ꎮ 传统观念认为ꎬ 热带湿

润森林物种的丰富度取决于水分的可利用性ꎬ 如新

热带森林物种丰富度随着年降水量的增加而稳定增

加ꎬ 随着旱季平均时间的增加而逐渐减少ꎬ 温度变

化的影响反而较小[６]ꎬ 另一些研究认为温度可能

也对热带生物多样性产生重大影响[３ꎬ ７ꎬ ８]ꎬ 如温度

直接影响热带植物的分子进化速率[９]ꎮ
气候生态位(ｃｌｉｍａｔｉｃ ｎｉｃｈｅ)是物种能够生存

的气候空间ꎬ 反映了一个物种分布地的温度和降水

条件ꎮ 联系气候生态位与物种多样化过程ꎬ 有助于

解释气候对植物物种丰富度和多样化的影响[３]ꎮ
由于不同类群所适应的气候范围可能不同ꎬ 准确评

估物种的气候生态位和气候生态位的进化速率ꎬ 对

于了解物种的形成(通过气候生态位多样性形成新

物种)和灭绝(气候生态位狭窄不足以适应气候变

化)极为重要[３ꎬ １０ꎬ １１]ꎮ
很多研究认为气候生态位的进化是驱动物种多

样化的重要因素[３ꎬ １２ꎬ １３]ꎬ 其中主要包括两个假

说[１３]ꎮ 一个假说认为ꎬ 气候生态位进化速率高的

类群ꎬ 物种的多样性更高[１２ꎬ １４]ꎮ 气候适应能力进

化迅速的物种不容易在气候变化中灭绝ꎬ 而且定居

新环境的可能性更大ꎬ 能产生适应当地的生态特

征ꎬ 从而减少种群间的基因流动ꎬ 促进生殖隔

离[１２]ꎮ 另一个假说则认为ꎬ 当气候生态位进化缓

慢时ꎬ 物种多样化的可能性更高[１５]ꎮ 因为在气候

变化时ꎬ 气候生态位较慢的进化速率可能会限制物

种向不适宜的环境或气候梯度扩散ꎬ 对生活在特定

气候区域的类群来说ꎬ 气候适应能力进化缓慢可能

导致原本相邻的种群间物种交换减少ꎬ 基因流被中

断ꎬ 从而促进异域物种形成[１５]ꎮ 尽管这两个假说

都尝试阐明不同类群的气候生态位进化对物种多样

化的直接影响ꎬ 但它们对多样化与气候生态位进化

速率之间的方向作出了相反的预测[１２ꎬ １３]ꎮ
热带地区拥有世界上最为丰富的物种多样性ꎬ

是研究物种多样化的热点地区[４ꎬ １５ꎬ １６]ꎮ 与温带物

种相比ꎬ 热带物种的气候生态位进化速率相对较

高ꎬ 这可能是由于热带地区海拔跨度相对较小ꎬ 可

迁移的区域更为狭窄ꎬ 因而气候生态位的选择压力

更强ꎬ 需要更高的进化速率以适应气候变化[１７ꎬ １８]ꎮ
然 而ꎬ 这 些 研 究 大 多 是 以 动 物 为 研 究 对

象[１２ꎬ １３ꎬ １９]ꎬ 对植物类群的研究相对缺乏ꎮ 与动物

相比ꎬ 植物的移动能力有限ꎬ 响应气候变化的方式

可能不同[２０]ꎮ 尽管对全球植物和动物的气候生态

位进化模式的比较发现ꎬ 动物和植物的气候生态位

具有相似的进化规律ꎬ 进化速率均较慢[２１]ꎬ 但是

很少有研究专门讨论热带植物气候生态位的进化模

式ꎬ 以及气候生态位进化速率与多样化速率之间的

关系ꎮ
在本研究中ꎬ 我们以泛热带植物番荔枝科为研

究对象ꎬ 探讨热带植物气候生态位的进化模式ꎬ 以

及气候生态位进化速率与物种多样化的关系ꎮ 番荔

枝科隶属于古老的基部被子植物木兰目ꎬ 共 １０８
个属ꎬ 约 ２４００ 个物种ꎬ 包含乔木、 灌木和藤本植

物ꎬ 物种数量在木兰目中最为丰富ꎬ 是新旧大陆低

地热带森林的重要组成成分[２２ꎬ ２３]ꎮ 番荔枝科有 ４
个亚科: 澄光木亚科(Ａｍｂａｖｉｏｉｄｅａｅ)和蒙蒿子亚

科(Ａｎａｘａｇｏｒｅｏｉｄｅａｅ)所含物种较少ꎬ 分别有 ５６
个和 ３０ 个物种ꎬ 其他大多数物种被归入两个更大

的亚科ꎬ 番荔枝亚科(Ａｎｎｏｎｏｉｄｅａｅ)和石辕木亚科

(Ｍａｌｍｅｏｉｄｅａｅ)ꎬ 分别包含 １５１５ 个和 ７８３ 个物

种[２４]ꎮ 从番荔枝科现存物种的分布和化石记录来

看ꎬ 该科是典型的热带科ꎬ 喜热、 喜湿[２２]ꎬ 其物

种多样性和丰富度与降水和温度均呈显著正相

关[２５]ꎮ 由于其气候生态位较为保守ꎬ 番荔枝科可
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以作为过去热带森林的追踪者[２６]ꎮ 尽管国内外对

番荔枝科植物地理分布和物种多样化的形成模式已

有一些研究ꎬ 例如更新世气候波动可能影响番荔枝

科的物种多样性[２７]ꎬ 但鲜有探讨该科植物的气候

生态位进化速率及其与多样化的关系ꎮ
本研究通过收集番荔枝科物种的地理分布数

据ꎬ 结合分布地的气候因子信息ꎬ 计算了番荔枝科

植物的气候生态位ꎻ 并结合前人的系统发育研究ꎬ
重建了番荔枝科植物的祖先气候生态位、 计算了气

候生态位的进化速率ꎬ 试图解决两个科学问题ꎬ 一

是番荔枝科气候生态位的进化模式如何? 二是番荔

枝科气候生态位的进化速率是否与其净多样化

有关?

１　 材料与方法

１􀆰 １　 系统发育树

系统发育信息提取自 Ｓｍｉｔｈ 和 Ｂｒｏｗｎ[２８]经过化

石校准的种子植物系统发育树(ＧＢＯＴＢ. ｅｘｔｅｎｄ)ꎬ
该系统发育树是基于 ＧｅｎＢａｎｋ( ｒｅｌｅａｓｅ ２１８)公开

的分子数据和 Ｔｒｅｅ ｏｆ ｌｉｆｅ(ｖｅｒｓｉｏｎ ９􀆰１)的系统发育

骨架建立ꎬ 其分歧时间是基于 Ｍａｇａｌｌóｎ[２９] 的节点

年龄用 ｔｒｅｅＰＬ 进行估算ꎬ 后经 Ｑｉａｎ 和 Ｊｉｎ[３０] 对物

种名在 ｐｌａｎｔｌｉｓｔ 网站进行校对、 整合蕨类植物系统

发育信息得到ꎬ 分辨率到物种水平ꎬ 被广泛用于生

态学研究中[３１－３３]ꎮ 本研究仅选取了该系统发育树

中已经包含的番荔枝科物种ꎬ 在去除其中的无效种

名(种加词为 ｓｐ.) 以及物种变种之后ꎬ 得到含

８８７ 个种的番荔枝科有时间校准的系统发育树ꎮ
为计算取样率ꎬ 番荔枝科的有效物种数量引自

Ｇｕｏ 等[２４] ꎮ
１􀆰 ２　 地理分布与气候生态位

将上述含 ８８７ 个种的番荔枝科系统发育树中

的物种名输入到全球生物多样性信息网络(Ｇｌｏｂａｌ
Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｆａｃｉｌｉｔｙꎬ ＧＢＩＦꎬ ｈｔｔｐ: / /
ｗｗｗ.ｇｂｉｆ.ｏｒｇ / )数据库ꎬ 下载每个物种的地理分

布数据(经纬度坐标)ꎮ 删除地理分布信息中的重

复值、 明显异常值后ꎬ 为确保分析的准确性ꎬ 进一

步去除了分布点在 ５ 个以内的物种ꎬ 最终得到 ６１８
个物种(来自 ８７ 个属)的地理分布信息ꎬ 占据了番

荔枝科 ２５􀆰９２％的种和 ８１􀆰３％的属ꎬ 具有较高的采

样率ꎮ

每个物种分布地点的气象数据资料来源于世界

气候数据库 (Ｗｏｒｌｄｃｌｉｍꎬ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ.
ｏｒｇ)ꎬ 选择 ６ 个综合性气候指标: 年均温(Ｂｉｏ１)、
最暖月最高温(Ｂｉｏ５)、 最冷月最低温(Ｂｉｏ６)、 年

均降水量(Ｂｉｏ１２)、 最湿季降水量(Ｂｉｏ１６)以及最

干季降水量(Ｂｉｏ１７)ꎬ 用于反映每个地点的气候

特征ꎮ 对于每个物种ꎬ 选取该物种所有分布点 ６
个气候指标的上限(９０％百分位)、 平均值和下限

(１０％百分位)ꎬ 以表征单个物种的气候生态位及

其宽度ꎮ
１􀆰 ３　 气候生态位的进化速率

基于系统发育保守性原理ꎬ 通过当前物种的气

候生态位重建祖先气候生态位ꎬ 在 Ｒ 软件中利用

ａｐｅ 包的 ｆｉｔＣｏｎｔｉｕｏｕｓ 命令[３４]ꎬ 通过 ｗｈｉｔｅ ｎｏｉｓｅ
(ＷＮ)、 Ｂｒｏｗｎｉａｎ Ｍｏｔｉｏｎ(ＢＭ)、 Ｏｒｎｓｔｅｉｎ￣Ｕｈｌｅｎ￣
ｂｅｃｋ(ＯＵ)以及 ｌａｍｂｄａ(ＬＡ)４ 种模型ꎬ 分别进行

计算ꎬ 取具最低 ＡＩＣ 值的模型作为最优模型ꎮ 本

文 ６ 个气候指标ꎬ ＬＡ 模型为最优模型ꎮ 参考

Ｌｉｕ[２１]的方法ꎬ 计算气候生态位的进化速率ꎬ 计算

公式为:
进化速率 ＝(祖先性状 － 现在性状)÷ 物种分

化时间ꎮ
使用多重比较法(Ｔｕｋｅｙ ｔｅｓｔ)计算不同亚科气

候生态位进化速率的差异ꎮ 在比较不同气候指标的

进化速率时ꎬ 参考 Ｑｕ 和 Ｗｉｅｎｓ[３５] 的方法ꎬ 使用

最大似然法(ｍａｘｉｍｕｍ￣ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｅｓｔｉｍａｔｅ)计算整

体的进化速率(σ２)ꎬ 利用似然比检验( ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ￣
ｒａｔｉｏ ｔｅｓｔꎬ ＬＲＴ)得到差异性检验的 Ｐ 值ꎮ 由于水

分生态位的数值变异较大ꎬ 在计算进化速率的比

较、 以及计算气候生态位随时间变化时ꎬ 使用

ｌｏｇ１０ 转化的水分生态位数据ꎮ 基于 ８８７ 个种的系

统发育信息ꎬ 在 ＢＡＭＭ２􀆰５􀆰０(Ｂａｙｅｓｉａｎ Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
Ｍａｃｒｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ Ｍｉｘｔｕｒｅｓ)软件[３６]中用可逆跳跃

马尔科夫链(Ｒｅｖｅｒｓｉｂｌｅ Ｊｕｍｐ Ｍｅｔｒｏｐｏｌｉｓ Ｃｏｕｐｌｅｄ
Ｍａｒｋｏｖ Ｃｈａｉｎ Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ ｍｅｔｈｏｄ)计算物种形成

与灭绝的速率ꎮ 利用 ＢＡＭＭ 进行计算时ꎬ 迭代

２ ０００ ０００ 次ꎬ 每 １０ ０００ 次取样ꎬ 为减少误差ꎬ
丢弃 ( ｂｕｒｎ￣ｉｎ) 前 １０％ 的数据ꎮ 输出结果使用

ＢＡＭＭｔｏｏｌｓ[３７] 的 ｇｅｔＴｉｐＲａｔｅｓ 命令得到物种的形

成速率与灭绝速率ꎬ 并计算净多样化速率:
净多样化速率 ＝ 物种形成速率 － 灭绝速率ꎮ
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为便于比较ꎬ 在对比气候生态位进化速率与多

样化速率关系时ꎬ 使用 ６１８ 个种的系统发育信息

和气候生态位在 ＢＡＭＭ 软件中计算气候生态位进

化速率ꎬ 迭代 ２ ０００ ０００ 次ꎬ 每 １０ ０００ 次取样ꎬ
丢弃前 １０％的数据ꎮ 使用 Ｒ 包的 ＢＡＭＭｔｏｏｌｓ 处理

和导出 ＢＡＭＭ 的运行结果ꎮ 为避免系统发育的影

响ꎬ 基于 Ｒ 包 ｃａｐｅｒ 的 ｐｇｌｓ 命令ꎬ 使用系统发育

广义最小二乘回归法 ( Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ
ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓꎬ ＰＧＬＳ)进行回归分析ꎮ 在计算多

样化速率与气候生态位进化速率的相关时ꎬ 使用普

通线性模型进行检验ꎮ 文中所有绘图均在 Ｒ ３􀆰６􀆰１
软件中进行ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 番荔枝科物种地理分布

番荔枝科植物分布在赤道两侧的热带和亚热带

地区ꎬ 但 ４ 个亚科在全球的分布范围不同(图 １)ꎮ
蒙蒿子亚科间断分布于新热带和东南亚地区ꎬ 在非

洲地区没有分布ꎮ 澄光木亚科、 石辕木亚科和番荔

枝亚科在新旧大陆都有分布ꎬ 但分布的纬度范围有

一定差别ꎮ 澄光木亚科仅分布在非洲西部及中部

(包括马达加斯加)、 东南亚地区(华莱士线两侧)、
中美洲以及亚马孙流域部分区域ꎬ 石辕木亚科和番

荔枝亚科在南北半球区域都向高纬度地区扩展ꎬ 而

番荔枝亚科还扩展到了美国南部、 澳大利亚东部和

南非等地区ꎮ
２􀆰 ２　 番荔枝科物种气候生态位进化速率

番荔枝科气候生态位的进化速率总体较低ꎬ 年

均温(Ｂｉｏ１)和年均降水(Ｂｉｏ１２)的平均进化速率分

别为 ２􀆰４２℃/ Ｍｙｒ 和 ３９４􀆰５２ ｍｍ / Ｍｙｒꎬ 但不同物种

间的进化速率差别较大ꎬ 中位数分别是 ０􀆰１８℃/
Ｍｙｒ 和 ５９􀆰１６ ｍｍ / Ｍｙｒꎬ 总体 １０％ ~ ９０％区间分

别是 ０􀆰０１９℃~１􀆰５９℃/ Ｍｙｒ 和 ６􀆰５５ ~４１７􀆰７０ ｍｍ /
Ｍｙｒꎮ ４ 个亚科间的气候生态位进化速率没有显著

差异ꎬ 但番荔枝亚科和石辕木亚科的均值相对较

高ꎬ 尤其是番荔枝亚科ꎬ 年均温和年均降水分别为

Ambavioideae Anaxaeoreoideae

Annonoideae Malmeoideae

a b

c d

-54
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每个点代表一个标本记录ꎮ 取样物种数: 蒙蒿子亚科ꎬ 包含 ２１ 个物种ꎬ 占该亚科数量的 ７０％ꎻ 澄光木亚科包含 ２１ 个物种ꎬ
占该亚科数量的 ３７􀆰５％ꎻ 番荔枝亚科包含 ３７０ 个物种ꎬ 占该亚科数量的 ２４􀆰４％ꎻ 石辕木亚科包含 ２０６ 个物种ꎬ 占该亚科数量
的 ２６􀆰３％ꎮ Ｂｉｏ１ 指年均温ꎬ 从蓝色到红色ꎬ 温度范围分别从－５４℃到 ３０℃递增ꎮ
Ｅａｃｈ ｐｏｉｎｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ａ ｓｐｅｃｉｍｅｎ ｒｅｃｏｒｄ. Ｓａｍｐｌｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ: Ａｎａｘａｇｏｒｅｏｉｄｅａｅ (ｎ＝２１ ｓｐｐ.ꎬ ｃａ ７０％ ｓｐｐ. ｏｆ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ)ꎬ
Ａｍｂａｖｉｏｉｄｅａｅ (ｎ ＝２１ ｓｐｐ.ꎬ ｃａ ３７􀆰５％ ｓｐｐ ｏｆ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ)ꎬ Ａｎｎｏｎｏｉｄｅａｅ (ｎ ＝３７０ ｓｐｐ.ꎬ ｃａ ２４􀆰４％ ｓｐｐ. ｏｆ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ)ꎬ
Ｍａｌｍｅｏｉｄｅａｅ (２０６ ｓｐｐ.ꎬ ｃａ ２６􀆰３％ ｏｆ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ) . Ｂｉｏ１ ｉｓ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ. Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｒａｎｇｅｄ ｆｒｏｍ －５４℃ ｔｏ
３０℃ꎬ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｆｒｏｍ ｂｌｕｅ ｔｏ ｒｅｄ.

图 １　 番荔枝科地理分布
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ａｎｎｏｎａｃｅａｅ
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３􀆰７８℃/ Ｍｙｒ 和 ５７６􀆰９２ ｍｍ / Ｍｙｒ(表 １)ꎮ
在 ６ 个气候因子中ꎬ 气候生态位进化速率与物

种的年龄有显著的负相关关系ꎬ Ｒ２ 在 ０􀆰３８ ~０􀆰４５
(图 ２)ꎮ 反映温度生态位下界(最冷月最低温 Ｂｉｏ６
的下界与均值、 年均温 Ｂｉｏ１ 下界)的进化速率分别

比相应的上界(最热月最高温 Ｂｉｏ５ 的上界与均值、
年均温 Ｂｉｏ１ 上界)的进化速率快ꎮ 在水分生态位

上ꎬ 也呈现一致的规律ꎬ 水分生态位的下界进化速

率较上界快(图 ３)ꎮ
４ 个亚科气候生态位进化速率的变化趋势不一

致ꎬ 番荔枝亚科的进化速率最高ꎬ 且在除最冷月最

低温(Ｂｉｏ６)以外ꎬ １０ Ｍｙｒ 内的进化速率大幅增加ꎬ
最冷月最低温的进化速率一直维持在较高的范围ꎬ
年均温(Ｂｉｏ１)与最热月最高温(Ｂｉｏ５)进化速率的

趋势 类 似ꎬ 年 均 降 水 ( Ｂｉｏ１２ )、 最 湿 季 降 水

(Ｂｉｏ１６)及最干季降水(Ｂｉｏ１７)的进化速率趋势类

似ꎮ 石辕木亚科温度生态位的进化速率保持稳定上

升ꎬ 年均降水和最湿季降水的进化速率在 １０ Ｍｙｒ
以内有小幅增加ꎬ 蒙蒿子亚科和澄光木亚科的进化

速率变化幅度较小(图 ４)ꎮ

表 １　 番荔枝科气候生态位的进化速率
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｎｉｃｈｅ ｉｎ Ａｎｎｏｎａｃｅａｅ

科
Ｆａｍｉｌｙ

进化速率　 Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒａｔｅｓ

Ｂｉｏ１(℃/ Ｍｙｒ) Ｂｉｏ５(℃/ Ｍｙｒ) Ｂｉｏ６(℃/ Ｍｙｒ) Ｂｉｏ１２(ｍｍ/ Ｍｙｒ) Ｂｉｏ１６(ｍｍ/ Ｍｙｒ) Ｂｉｏ１７(ｍｍ/ Ｍｙｒ)

番荔枝科 Ａｎｎｏｎｏｉｄｅａｅ ２.４２ ± １４.２３　 ２.１４ ± １２.２３　 ３.３７ ± １８.５５　 ３９４.５２ ± ２３５０.８５　 １６７.９０ ± １２１２.４４　 １０６.２２ ± ６７９.８５　
澄光木亚科 Ａｍｂａｖｉｏｉｄｅａｅ ０.１７ ± ０.１７ａ ０.１４ ± ０.１５ａ ０.２５ ± ０.２６ａ ６６.６７ ± ６８.９３ａ ２３.０６ ± ３４.３４ａ １５.４３ ± １６.００ａ
蒙蒿子亚科 Ａｎａｘａｇｏｒｅｏｉｄｅａｅ ０.１０ ± ０.１４ａ ０.１３ ± ０.２３ａ ０.２０ ± ０.３０ａ １２３.３７ ± ２５２.０６ａ ３５.０５ ± ７８.９１ａ ２７.８５ ± ５０.７２ａ
番荔枝亚科 Ａｎｎｏｎｏｉｄｅａｅ ３.７８ ± １８.２１ａ ３.３３ ± １５.６３ａ ５.１１ ± ２３.６１ａ ５７６.９２ ± ２９９５.４５ａ ２４９.９８ ± １５５３.９３ａ １５６.１４ ± ８７０.６５ａ
石辕木亚科 Ｍａｌｍｅｏｉｄｅａｅ ０.４５ ± ２.００ａ ０.４２ ± １.９９ａ ０.８９ ± ４.３１ａ １２７.９８ ± ５７０.８４ａ ４８.７８ ± ２１６.４７ａ ３３.７９ ± １２３.００ａ

　 　 注: Ｂｉｏ１ꎬ 年均温ꎻ Ｂｉｏ５ꎬ 最热月最高温ꎻ Ｂｉｏ６ꎬ 最冷月最低温ꎻ Ｂｉｏ１２ꎬ 年均降水ꎻ Ｂｉｏ１６ꎬ 最湿季降水ꎻ Ｂｉｏ１７ꎬ 最干季降水ꎮ Ｍｙｒꎬ
百万年ꎬ 下同ꎮ 小写字母 ａ 表示差异显著ꎬ Ｐ < ０􀆰０５ꎮ

Ｎｏｔｅｓ: Ｂｉｏ１ꎬ ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ Ｂｉｏ５ꎬ ｍａｘｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｗａｒｍｅｓｔ ｍｏｎｔｈꎻ Ｂｉｏ６ꎬ ｍｉｎｉｍｕｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｃｏｌｄｅｓｔ
ｍｏｎｔｈꎻ Ｂｉｏ１２ꎬ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻ Ｂｉｏ１６ꎬ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｅｔｔｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒꎻ Ｂｉｏ１７ꎬ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｒｉｅｓｔ ｑｕａｒｔｅｒ. Ｍｙｒ ｍｅａｎｓ ａ
ｍｉｌｌｉｏｎ ｙｅａｒｓꎬ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ. Ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｍｅａｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｔ Ｐ < ０􀆰０５.
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　 　 　 回归线、 Ｒ２和 Ｐ 值均来自 ＰＧＬＳ 分析结果ꎮ ∗∗∗ꎬ Ｐ < ０􀆰００１ꎮ
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图 ２　 番荔枝科气候生态位进化速率与物种年龄的关系
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Ｒａｔｅ 为基于 ＢＡＭＭ 软件计算的各气候生态位的进化速率ꎮ 阴影部分为 ９５％置信区间ꎬ 实线为每个亚科的中位值ꎮ
Ｒａｔｅ ｉｓ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒａｔｅ ｏｆ ｅａｃｈ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｎｉｃｈｅ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ ＢＡＭＭ ｓｏｆｔｗａｒｅ. Ｓｈａｄｅｄ ｐｏｒｔｉｏｎ ｉｓ ９５％ ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ ａｎｄ ｓｏｌｉｄ
ｌｉｎｅ ｉｓ ｍｅｄｉａｎ ｖａｌｕｅ ｆｏｒ ｅａｃｈ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ.

图 ４　 基于 ＢＡＭＭ软件重建的番荔枝科气候生态位的进化速率随时间的变化
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｔｅｍｐｏｒａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｌｉｍａｔｉｃ￣ｎｉｃｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒａｔｅ ｉｎ Ａｎｎｏｎａｃｅａｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＢＡＭＭ ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ
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２􀆰 ３　 番荔枝科净多样化速率和气候生态位进化速

率的关联

番荔枝科植物的净多样化速率与气候生态位的

进化速率显著正相关ꎬ 其中与温度生态位的进化速

率关联程度较高ꎬ 尤其是与最冷月最低温的关系

(Ｒ２ ＝ ０􀆰５１ꎬ Ｐ < ０􀆰００１)ꎬ 与年均温、 最热月最高

温的关系也较为紧密(Ｒ２ 分别为 ０􀆰５０ 和 ０􀆰４６)ꎮ 与

水分生态位进化速率的拟合度较低ꎬ Ｒ２ 分别为

０􀆰１８、 ０􀆰１８ 和 ０􀆰１６(图 ５)ꎮ
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每个点代表一个标本记录ꎬ 此处气候生态位的进化速率和净多样化速率均使用 ＢＡＭＭ 软件计算得到ꎮ ∗∗∗ꎬ Ｐ < ０􀆰００１ꎮ
Ｅａｃｈ ｐｏｉｎｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ａ ｓｐｅｃｉｍｅｎ ｒｅｃｏｒｄ. Ｃｌｉｍａｔｉｃ￣ｎｉｃｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｅｔ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｗｅｒｅ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＢＡＭＭ
ｓｏｆｔｗａｒｅ.

图 ５　 基于 ＢＡＭＭ软件重建的番荔枝科气候生态位进化速率与多样化速率之间的关系
Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｌｉｍａｔｉｃ￣ｎｉｃｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ Ａｎｎｏｎａｃｅａｅ ｂａｓｅｄ

ｏｎ ＢＡＭＭ ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ

３　 讨论

本研究发现ꎬ 泛热带植物番荔枝科的气候生态

位具有较低的进化速率ꎬ 与全球植物的进化模式类

似[２１]ꎬ 而新近分化的类群有更快的气候生态位进

化速率ꎮ 在当前气候变化条件下[３８]ꎬ 气候生态位

的进化速率远远低于气候变化的速率ꎬ 可能番荔枝

科大部分较为古老的物种会受到气候变暖的威胁ꎮ
植物应对气候变化的方式通常有两种ꎬ 即表型可塑

性和地理迁移ꎬ 但表型可塑性较为有限ꎬ 地理迁移

的作用可能更为重要[３９]ꎮ 对番荔枝科植物而言ꎬ
需要通过地理迁移以维持其生存和适合度ꎮ

作为热带森林典型植物ꎬ 番荔枝科气候生态位

的下界(反映耐冷和耐旱)进化速率较上界(反映耐

热和耐湿)快ꎬ 说明其对低温和干旱的适应高度影

响了其气候生态位ꎮ 这是由于在热带雨林地区进化

的植物ꎬ 生长于常年温暖ꎬ 温度与降水全年较为均

匀的地区ꎬ 具有相对狭窄的气候耐受性ꎬ 更容易受

到气候变化的影响[４０]ꎮ 而从热带向亚热带的迁移ꎬ
首先需要面对的便是亚热带的冬季低温ꎮ 与高温耐

受性相比ꎬ 提升对低温的耐受性更有利于物种扩展

生境ꎮ 前人研究发现ꎬ 温暖地区植物的低温耐受性

与其分布北界相关[４１]ꎮ 同理ꎬ 干旱耐受性的增强ꎬ
也是由热带雨林向季雨林、 半干旱生境扩展的基

础ꎮ 我们的研究发现耐旱性的进化速率高于耐湿

性ꎬ 番荔枝科植物作为典型的发源于热带雨林、 向

周围类似生境扩散的类群ꎬ 耐旱性的选择压力理应

超过耐湿性ꎮ 然而ꎬ 全球动植物的总体趋势是耐湿

性的进化速率更快[２１]ꎬ 这可能是由于全球数据包

含发源自不同地理区域的类群ꎬ 在水分的选择压力

上可能并不一致ꎮ 在植物生理适应方面ꎬ 番荔枝科

许多新近分化的类群(仅在番荔枝亚科中)进化出
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木质藤本(Ｌｉａｎａ)的生活型ꎬ 拥有更大的导管与旱

季更强的水分调控能力ꎬ 能更好地应对干旱与半干

旱条件ꎬ 在热带半湿润或者半干旱生境有更强的适

应能力[２２ꎬ ４２]ꎮ
我们发现ꎬ 番荔枝科气候生态位的进化速率ꎬ

特别是对低温耐受性的进化速率与其净多样化速率

有较强的相关性ꎬ 说明该科植物近期的多样化过程

与其温度生态位的扩展存在紧密的联系ꎮ 从 ４ 个亚

科来看ꎬ 较为原始的澄光木亚科和蒙蒿子亚科拥有

较窄的气候生态位与较低的物种数量ꎬ 而相对年轻

的另外两个亚科则有更宽阔的生态位与更高的物种

丰富度ꎮ 一方面ꎬ 由于近期分化的物种(多出现在

番荔枝亚科与石辕木亚科)有更高的气候生态位进

化速率ꎻ 另一方面ꎬ 这两个较新的亚科ꎬ 尤其是番

荔枝亚科ꎬ 在温度和水分生态位的进化速率上都存

在一个显著的近期抬升ꎬ 与其快速多样化的时间

(１０ Ｍｙｒ)基本一致[２２]ꎬ 而古老的两个亚科则没有

这样的趋势ꎮ 这与前人预测气候生态位进化迅速的

类群中ꎬ 物种多样性更高的结论相符[１２ꎬ １４ꎬ １６]ꎬ 暗

示着番荔枝科的多样化过程与气候生态位的进化存

在高度的关联ꎮ 本研究发现ꎬ 温度生态位比水分生

态位更能解释番荔枝科的多样化ꎬ 说明温度是限制

番荔枝科进化的最重要的气候因子ꎮ 近期的研究表

明ꎬ 番荔枝亚科与石辕木亚科的历史地理扩散过程

存在差异ꎬ 番荔枝亚科在早第三纪极热时期便已扩

散到广阔的区域ꎬ 后由于气候变化ꎬ 其分布收缩到

当前泛热带地区ꎬ 其扩散主要受到气候和气候生态

位的影响ꎻ 而石辕木亚科则可能经历了长距离扩散

事件ꎬ 其扩散主要受到地质历史上生境连接性的影

响ꎬ 物种多样化也发生在生境扩张之后ꎬ 这导致了

物种丰富的两个亚科气候生态位进化模式的不

同[２３]ꎮ 此外ꎬ 很多研究表明ꎬ 番荔枝科物种多样

化过程也受到自身生理习性、 传粉者习性以及种子

特征等的影响[２２ꎬ ４３]ꎮ
作为泛热带分布的植物ꎬ 番荔枝科维持着喜热、

喜湿的生态倾向[２２]ꎬ 这可能与其是被子植物系统发

育的基部类群有关ꎮ 早期被子植物被认为生活在热

带潮湿的林下ꎬ 很多生理与生态特性由被子植物基

部类群所继承保留ꎮ 由于被子植物基部类群的生理

与生态适应存在高度的系统发育生态位保守性ꎬ 其

进化空间可能较为狭窄[４４]ꎮ 同时ꎬ 在气候变化条件

下ꎬ 如我们结果所示ꎬ 生态位的进化速率远远低于

当前气候变化的速率ꎬ 类似番荔枝科这样的系统发

育基部的热带类群可能存在较大的灭绝风险ꎬ 尤其

是一些狭域分布的分类群ꎬ 更需要加强保护ꎮ

４　 结论

番荔枝科气候生态位的进化速率较低ꎬ 但新近

分化的类群有更高的气候生态位进化速率ꎻ 番荔枝

科气候生态位下界的进化速率较上界快ꎻ 番荔枝科

净多样化速率与气候生态位的进化速率ꎬ 尤其是温

度生态位的进化速率紧密相关ꎮ
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