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影响开花植物物种多样化速率变化的因素探讨
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摘　 要: 开花植物(被子植物)是目前最为繁荣兴盛的陆地植物ꎬ是地球上种类最多、分布最广、适应性最强的
优势植物类群ꎮ 然而ꎬ物种多样性在开花植物的谱系中极端不均匀ꎬ同时其物种并非匀速增加ꎬ而是集中在某
些时期快速扩张ꎮ 这种现象暗示了开花植物的多样性受到某些因素的调控ꎬ而揭示影响开花植物多样化速率
的机制便是这数十年来植物学家孜孜不倦努力的目标ꎮ 该文介绍了当前的研究进展ꎮ 研究显示ꎬ那些与类群
分类相关的关键性状大多与多样化无关ꎬ而早期被视为决定因素的花性状ꎬ目前被认为影响较低或是需要多
性状联合才产生实际影响ꎮ 多倍化是一个受到高度关注的候选因素ꎬ被认为能提供物种扩张所需的遗传物
质ꎬ在适当的情况或其他因素的参与下促成物种多样化ꎮ 然而ꎬ许多研究也呈现各类的争议ꎬ这些悖论或许代
表了多倍化不是决定因素ꎬ而是扮演着间接的角色ꎮ 另外ꎬ环境的变异(温度、湿度、空间)也能提高多样性的
发生ꎮ 整体而言ꎬ影响开花植物多样化速率的原因ꎬ很可能是一种综合因素共同促成的结果ꎬ而每个植物类群
多样化速率提升的原因亦可能不尽相同ꎮ 因此ꎬ先分别对植物类群进行探讨ꎬ再进行整合ꎬ或许更能提供一个
确实且普遍的模型ꎮ
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　 　 开花植物(又称为被子植物ꎬａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ)是陆
地植物王冠上最为璀璨的明珠ꎮ 开花植物与人类
生活密切相关ꎬ涵盖了大部分主要的粮食作物(包
括水稻、小麦、玉米、大豆等)和经济作物(大部分
的蔬菜、水果、观赏植物)ꎬ而开花植物突然的起源
和爆炸性的物种丰富度ꎬ更被达尔文称为“恼人之
谜”ꎬ也是科学家们一直以来关注的焦点ꎮ 开花植
物起源于两亿五千万至一亿四千万年前( Ｆｏｓｔｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｍａｇａｌｌóｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｓｉｌｖｅｓｔｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎬ具有约 ３０４ ０００ 个已命名物种ꎬ可能还有多
达 １５６ ０００ 个未命名物种(Ｐｉｍｍ ＆ Ｒａｖｅｎꎬ ２０１７)ꎻ
相较之下ꎬ与其关系最密切的裸子植物只有约
１ ０００种ꎬ这两个姊妹类群的物种数目呈现了 ３５０
倍的差异(３５ 万 ｖｓ. １ ０００)ꎮ 这种极端差异暗示
着开花植物在物种分化上的显著优势ꎮ 然而ꎬ开
花植物各类群之间的物种数目亦具有极大的差异
(图 １)ꎬ大的科包含了超过两万个物种(兰科和菊
科)ꎬ小的科却仅有一个物种(２９ 个科)ꎬ大小科之
间的物种数目差距达到了两万以上ꎬ而超过 ６０％
的科 ( ２７４ 个科) 物种数目则在 １０ ~ ３ ０００ 之间
( Ｃｈｒｉｓｔｅｎｈｕｓｚ ＆ Ｂｙｎｇꎬ ２０１６ )ꎮ 另 外ꎬ Ｔａｎｋ ｅｔ
ａｌ. (２０１５)研究发现ꎬ开花植物在时间维度上并不
是均速地发生物种分化(图 ２)ꎬ而是集中在某些
时期快速增加(图 ２ 中尖峰的时期)ꎮ 要注意的
是ꎬ由于 Ｔａｎｋ ｅｔ ａｌ. ( ２０１５)的分析是以科为单位
进行物种多样化速率的分析ꎬ故此数据仅显示科
以上物种多样化速率变化的情况ꎮ 这两种现象暗
示开花植物可能借由某些有利的因素ꎬ在特定时
期的某些类群快速分化ꎮ 因此ꎬ数十年来许多科
学家对开花植物的进化进行了各种分析ꎬ以期揭
示影响开花植物物种扩张的潜在因素ꎮ

促进物种多样化速率的过程及可能的影响因
素相当的复杂ꎮ 为此ꎬ科学家们数十年来经由各
种不同层面的观察结果ꎬ找出了众多可能因素作
为演化的推动力ꎬ并逐一进行关联性的分析ꎮ 要
强调的是ꎬ在对于小类群的研究中虽然能发现若
干证据支持ꎬ但是往往受限于数据量太少、缺乏有
意义的统计支持而流于主观的认定ꎮ 相对地ꎬ在
研究跨越长时间的大类群时ꎬ却往往很难有明确
的证据支持ꎬ而流于一种笼统的印象ꎮ 当前对开
花植物的物种多样化速率变化成因的探讨ꎬ倾向
于关注较大类群ꎬ并锁定单个或少数几个因素去
进行关联性分析的方式ꎬ合并有意义的统计分析ꎬ
以避免笼统性与模糊性ꎮ 本文将介绍现有对开花

植物的物种多样化速率变化有影响的可能因素ꎬ
整合目前科学家对这个复杂问题的理解ꎬ大致包
括了性状、多倍化、地理环境等方面(Ｖａｍｏｓｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎮ 必须强调的是ꎬ这些结果受限于方法的假
设、模型的设计、过于简化的划分或归类、不完整
或有偏见的抽样等ꎬ得到的结论可能仍旧存在争
议ꎮ 再者ꎬ也不能排除其他未被研究的影响因素ꎬ
或者物种多样性分布是由数个因素的联合作用而
产生实际的影响ꎬ而非单个因素所造成的结果ꎮ
整体而言ꎬ这个未解之谜仍需要科学家们的后续
努力ꎬ协力揭开其神秘面纱ꎮ 目前这些研究大致
可以归类为三个角度:(１)开花植物发生多样化速
率提升的时段ꎬ是否伴随着某些性状、地质气候、
地理等方面的转换? (２)多倍化对于物种分化的
影响究竟是促进还是抑制? (３)若是单一因素不
足以促进物种多样化速率的变化ꎬ具体哪几个因
素的协同作用能更明显地提升物种多样性? 下面
将探讨目前对这些问题的研究成果ꎮ

图 １　 开花植物科物种丰富度分布图
Ｆｉｇ. １　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｆａｍｉｌｉｅｓ

１　 如何关注物种多样化速率的变化

影响演化的因素从达尔文开始即有非常多的
研究ꎬ基因、性状、天择、地理隔离等都有所相关ꎬ
然而这些研究限于研究方法往往在一些小类群之
间才能呈现明显的证据ꎬ而在跨越大范围时间的
尺度(数百万年以上)、广泛的类群上(数十万物种
以上)ꎬ从系统发育的角度来探讨的研究则较为稀
少ꎮ 在被子植物中ꎬ大的类群未必一定发生过快
速增加的物种多样化速率(ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ)的变
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图 ２　 多样化速率上升时间分布图(Ｔａｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)
Ｆｉｇ. ２　 Ａｇｅｓ ｏｆ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｕｐｓｈｉｆｔｓ

(Ｔａｎｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)

化ꎬ它也可能是随着时间逐步生成的ꎮ 因此ꎬ欲研
究影响物种多样化速率变化的原因ꎬ需要先确认
物种多样化速率的估算ꎬ估算的原理与方法简介
如下ꎮ

被子植物物种多样性分布不均的现象很早便
已经在古生物学研究中被注意到(Ｍａｇａｌｌｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９９)ꎬ然而并未引起广泛的关注ꎮ 这是因为古生
物学主要依赖化石证据去做推断ꎬ化石质量的差
异容易引起物种丰富度的估算偏差(Ｘｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎬ所以多数科学家对此现象仍存有疑虑ꎮ 自
Ｓｌｏｗｉｎｓｋｉ ＆ Ｇｕｙｅｒ ( １９９３ ) 开 发 出 姊 妹 群 测 试
(ｓｉｓｔｅｒ￣ｇｒｏｕｐ ｔｅｓｔｓ)后ꎬ合并系统发育数值对物种多
样化 速 率 进 行 估 算 的 分 析 方 法 快 速 地 发 展
( Ｒａｂｏｓｋｙ ＆ Ｌｏｖｅｔｔｅꎬ ２００８ꎻ Ｒｉｃｋｌｅｆｓꎬ ２００７ꎻ
Ｓáｎｃｈｅｚ￣Ｒｅｙｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎬ相关研究也快速激
增ꎮ 具体方法是基于带有年份信息的系统发育
树ꎬ合并现存的物种数目ꎬ借由估算物种形成率
( l)以及物种灭绝率( m)来获得物种多样化速率
( g＝ l－m)ꎮ 这种基于系统发育树进行估算的方法
目前已被普遍使用ꎬ其中有较为著名的两种方法ꎮ
一 种 方 法 为 ＭＥＤＵＳＡ ( ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｕｓｉｎｇ ｓｔｅｐｗｉｓｅ ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ)(Ａｌｆａｒｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 此方法使用最大
似然法(ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ)将可变速率之出生死
亡模型( ｖａｒｉａｂｌｅ￣ｒａｔｅ ｂｉｒｔｈ￣ｄｅａｔｈ ｍｏｄｅｌｓ)套用到系
统发育树上ꎬ并且使用 ＡＩＣ 数值(ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ)判断挑选最贴近真实数据的计算模型ꎬ鉴
定树的枝条之间物种多样化速率的显著增加或减
少ꎮ 此方法尽管经过广泛的使用ꎬ但是模拟研究
表明此方法存在一些缺陷ꎬ主要因其估算的物种
多样化速率的数值在一定的区块( ｒｅｇｉｍｅ)内是保
持恒定的(比如在一条树枝内)ꎬ当速率随时间变
化且具有较高的错误发现率( ｆａｌｓｅ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｒａｔｅ)

时ꎬ它会低估树中的多样化区块 ( ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｒｅｇｉｍｅｓ)的数量ꎬ在此情况下实际速率与估计出的
速率结果之间会出现较大差异 ( Ｒａｂｏｓｋｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４ꎻＭａｙ ＆ Ｍｏｏｒｅꎬ ２０１６)ꎮ 尽管如此ꎬ但是它仍
然是目前很受欢迎的方法之一ꎮ 另一种方法是
ＢＡＭＭ ( ｂａｙｅｓｉａｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍａｃｒｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
ｍｉｘｔｕｒｅｓ)(Ｒａｂｏｓｋｙꎬ ２０１４ꎻ Ｒａｂｏｓｋｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ
此方法相似于 ＭＥＤＵＳＡꎬ 但基于贝叶斯方法进行
估算ꎬ同时引进了在同一区块内其物种生成率与
灭绝率可以随时间变化的模型(即一条树枝内的
速率可以是不同的)ꎮ 此方法也存在一些顾虑ꎬ比
如没有考虑到沿着灭绝分支的多样化速率变化的
可能性ꎬ也没有考虑到多样化速率变化之后的后
验分布的准确性 ( Ｍｏｏｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻＲａｂｏｓｋｙ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ

整体而言ꎬ对于物种多样化速率的估算ꎬ现存
的两种模型虽然仍存在一些算法上的疑虑ꎬ但是
大体上还算是受到科学家所认可的ꎬ而其瑕疵也
持续在改进中ꎬ或许随着时间的变化ꎬ这方面的问
题能够更为减弱或被解决ꎬ能获取更为精准的估
算结果ꎮ 本文所介绍的文章都是经过物种多样化
速率计算的被子植物类群ꎬ在此基础上ꎬ介绍与物
种多样化速率变化相关的影响因子ꎮ

２　 关键性状的创新与开花植物物
种多样化速率的联系

科学家们最初的假设是关键形态的转变影响
了物种多样化ꎮ 此假设认为ꎬ当进化中出现一个
关键形态时ꎬ可能带给这个类群极大的竞争优势ꎬ
因此导致多样化速率提升ꎬ进一步造成辐射分化
和种群扩张ꎮ 早期科学家猜测所谓的关键形态是
指在分类上具有独特性的、足以用来区分不同类
群的显著特征ꎬ并由此进一步推论ꎬ多样化速率提
升的时机应该和大类群(比如科、目)的分界点接
近ꎬ甚至重合ꎮ Ｓａｎｄｅｒｓｏｎ ＆ Ｄｏｎｏｇｈｕｅ (１９９４)最早
进行多样化速率与性状转变的相关性研究ꎬ他们
利用纯出生模型( ｙｕｌｅ ｍｏｄｅｌ)进行计算ꎬ发现开花
植物进化早期一直维持着较低的多样化速率ꎬ后
期才出现一些提高了多样化速率的独立类群ꎮ 此
结果显示ꎬ开花植物共有的独特性状(包括花器
官、双受精、３Ｎ 胚乳、保护种子的果实构造等)ꎬ不
足以解释开花植物的扩张ꎮ 类似的结论也在后续
使用出生－死亡模型( ｂｉｒｔｈ￣ｄｅａｔｈ ｍｏｄｅｌ)对不同类
群进行的研究中得到了验证(Ｄａｖｉｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ａꎻ
Ｍａｇａｌｌóｎ ＆ Ｃａｓｔｉｌｌｏꎬ ２００９ꎻ Ｍａｇａｌｌｏｎ ＆ Ｓａｎｄｅｒｓｏｎꎬ
２００１)ꎮ 其中ꎬＳｍｉｔｈ ｅｔ ａｌ. (２０１１)使用超过 ５５ ０００
个物种的系统树ꎬ分析其多样化速率ꎬ提出了约
２ ７００个速率的变化节点ꎬ发现这些变化点发生的
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位置更倾向于分支之内ꎬ而非分支的起源[比如科
或目的冠点( ｃｒｏｗｎ ｎｏｄｅ)]ꎮ 这个结论同样显示ꎬ
分类上用来划分与定义类群的那些性状ꎬ并非提
升物种多样化速率的关键ꎮ
２.１ 花朵两侧对称对多样化速率的影响

花朵是开花植物特有的生殖器官ꎬ被认为对
于植物多样性有关键性的影响ꎬ因此科学家们对
于花性状与多样性的关联也有着长久且专注的热
忱ꎮ 其中ꎬ花的两侧对称( ｚｙｇｏｍｏｒｐｈｙ)在发育、遗
传、形态性状和进化等领域上受到大量关注与研
究( Ｃｉｔｅｒｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｃｕｂａｓꎬ ２００４ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ
２００１ａꎻ Ｈｉｌｅｍａｎꎬ ２０１４ꎻ Ｒｅｙｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 此性
状借由特殊花的结构和角度去限制传粉者以特定
方式接触花粉ꎬ从而提高了传粉的效率和专一性ꎬ
而更易形成生殖隔离ꎮ 由于传粉专一性和生殖隔
离从而促进物种分化ꎬ此性状被视为是提高物种
多样化速率的可能原因 (Ｃｉｔｅｒｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ然
而从长远来看ꎬ专一化的传粉者也存在提高灭绝
速率的风险ꎬ即专一传粉者灭绝时ꎬ也容易导致自
己灭绝ꎮ 为探索两侧对称和开花植物多样化速率
是否相关ꎬＳａｒｇｅｎｔ ( ２００４)通过对姊妹枝的比较ꎬ
发现两侧对称与开花植物中物种较丰富的那枝相
关ꎬＶａｍｏｓｉ ＪＣ ＆ Ｖａｍｏｓｉ ＳＭ(２０１１)也通过系统进
化回归分析(ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ)得到类似的结
论ꎮ 尽管这两份研究都显示了正向的相关性ꎬ但
是他们在方法上使用了较大范围的类群进行分
析ꎬ对于性状的定义难免笼统简化ꎮ 如某科有较
为多数的物种为两侧对称ꎬ就简化为此科为两侧
对称ꎻ又如向日葵ꎬ其花盘由舌状花与管状花组
成ꎬ但舌状花为两侧对称ꎬ管状花为辐射对称ꎬ这
类的花性状就应该要依据实际发生功能的花种类
进行定义较为正确ꎮ 加上还有着许多性状的反转
(至少 ６９ 个) (Ｒｅｙｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ真实的情况比
他们当初假设的要复杂得多ꎮ 若是考量性状的复
杂情况ꎬ对数据进行更细致的分类ꎬ并且精确定义
选择姊妹枝 (ｓｉｓｔｅｒ ｃｌａｄｅ)ꎬ后续研究中只得到了模
棱两可的相关性(Ｋａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 而除了对姊
妹 枝 的 比 较 之 外ꎬ ＢｉＳＳＥ 分 析 ( ｂｉｎａｒｙ ｓｔａｔｅ
ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ)可针对二元性状测试其与
物种多样化速率之间的相关性 ( ＦｉｔｚＪｏｈｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻ Ｍａｄｄｉｓｏｎ ＆ ＦｉｔｚＪｏｈｎꎬ ２０１５ꎻ Ｍａｄｄｉｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００７)ꎮ 然而ꎬＲｅｙｅｓ ｅｔ ａｌ. (２０１６)对山龙眼科研究
结果显示ꎬ并未发现花对称性状对于多样化速率
有显著性的影响ꎮ 因此ꎬ目前花对称性对于物种
多样化速率的影响尚需要后续更多对不同植物类
群的研究ꎮ
２.２ 合生心皮和合生花瓣与多样性速率变化的
关联

其他花性状中ꎬ心皮与花瓣的合生( ｓｙｎｃａｒｐｙ
和 ｓｙｍｐｅｔａｌｙ)也被视为是开花植物的关键创新

(Ａｒｍｂｒｕｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ １９８２ꎬ ２０１１ａꎬ
ｂ)ꎮ 合生心皮( ｓｙｎｃａｒｐｙ)是大部分单子叶植物与
真双子叶植物的特征ꎬ在开花植物中至少独立演
化出现 ２ ~ １７ 次(Ａｒｍｂｒｕｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ
２０１１)ꎬ相较于离生心皮ꎬ能更好地提供花粉管生
长ꎬ有利于花粉竞争ꎬ因此对于核果( ｄｒｕｐｅｓ)与坚
果(ｎｕｔｓ)这些借由动物选择而传播的进化方式更
有竞争力(Ａｒｍｂｒｕｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ １９８２ꎬ
２００６ꎬ ２０１１)ꎮ 合生花瓣( ｓｙｍｐｅｔａｌｙ) 则是大部分
菊类植物( ａｓｔｅｒｉｄｓ)的特征ꎬ不过开花植物的其他
类群也时常可见 ( Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１ｂꎬ２０１１ꎻ Ｓａｕｑｕｅｔ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 合生花瓣由于使花结构更加稳定ꎬ
因此容许在花的大小与花管的长度上有较大的变
异ꎬ而这样的变异已被证明有利于增加生殖隔离
以及传粉者的多样性(Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ ２００１ｂ)ꎮ 引申来
说ꎬ这些借由调整花器官各种部位(比如雄蕊、花
瓣)的变化ꎬ都有可能因为授粉者的专一化和高效
化ꎬ而 对 物 种 多 样 化 速 率 产 生 改 变 ( Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ
２００１ａꎬｂꎬ ２００６ꎬ ２０１０ꎬ２０１１)ꎮ 然而ꎬ目前尚缺乏
在取样上能高度涵盖整个开花植物的研究来对这
些假设进行正式分析ꎬ因此这几种性状的影响仍
有待验证ꎮ

３　 多倍化简介与促进 / 抑制物种多
样化速率的相悖观点

在众多被认为可能影响多样化速率的候选因
素之中ꎬ多倍化( ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ)受到了广泛的关注与
研究ꎮ 多倍化事件可分为由两个物种杂交所形成
的异源多倍化( ａｌｌｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ)ꎬ或是一个物种自己
发生 了 全 基 因 组 重 复 而 造 成 的 同 源 多 倍 化
(ａｕｔｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ)(Ｒａｍｓｅｙ ＆ Ｓｃｈｅｍｓｋｅꎬ １９９８)ꎮ 这
里常见的假说:多倍化将导致基因拷贝大量增加ꎬ
这些新的拷贝便可能借由剂量效应( ｄｏｓａｇｅ ｅｆｆｅｃｔ)
(多拷贝导致表达的蛋白增多ꎬ所以某方面的功能
强化)或是因为减低的选择压力而增加突变率ꎬ故
有较 高 的 概 率 发 生 新 功 能 化 ( 产 生 新 功 能 )
(ｎｅｏｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｚａｔｉｏｎ)、亚功能化(原先功能分开到
两个基因上去各自执行) ( ｓｕｂｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｚａｔｉｏｎ) 等
的基因分化ꎬ这些都可能导致物种出现生理、结构
或形态的变化ꎬ进而产生适应不同环境的竞争优
势ꎬ提高物种分化的概率ꎬ因此被视为是促进物种
多样性的可能原因 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｓｏｌｔｉｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 然而ꎬ刚形成不久的多倍体由于突增
的遗传物质ꎬ干扰了减数分裂、细胞分裂等机制ꎬ
存活不易ꎮ 同时ꎬ倍化的配子要找到同样倍化的
植株才能繁殖ꎬ在初期族群中多倍体数量稀少时
是十分困难的(Ｌｅｖｉｎꎬ １９７５ꎻ Ｒａｍｓｅｙ ＆ Ｓｃｈｅｍｓｋｅꎬ
２００２)ꎬ使得这些多倍体具有繁殖力低、遗传变异
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性低的特质ꎮ 目前ꎬ已知开花植物有 ３０％ ~ ４０％的
物种在属内出现了多倍化( Ｓｔｅｂｂｉｎｓꎬ １９３８ꎻ Ｗｏｏｄ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎬ尽管多倍体如此广泛分布ꎬ但仍有
观点认为多倍化是进化上的噪音ꎬ他们虽然频繁
地出现ꎬ但是经常走向进化的死胡同 ( Ｇｒａｎｔ.ꎬ
１９８１ꎻ Ｏｈｎｏꎬ １９７０ꎻ Ｓｃｈｕｌｔｚꎬ １９７０ꎻ Ｓｔｅｂｂｉｎｓꎬ
１９５０ꎻ Ｗａｇｎｅｒꎬ １９７０)ꎮ
３.１ 植物类群普遍经历过多倍化不能作为支持有
利物种多样化速率的证据

值得一提的是ꎬ由于现存的类群中存在很多的
多倍体ꎬ并且在大多数植物基因组的祖先中都检测
到多次古代多倍化事件ꎬ部分学者认为这代表了多
倍化在长期来看对植物进化是有利的ꎬ然而这些现
象可以单纯来自于高频率发生的多倍化事件ꎬ并不
能直接作为支持多倍化有利于物种多样性的证据ꎮ
Ｍｅｙｅｒｓ ＆ Ｌｅｖｉｎ (２００６)研究发现开花植物中多倍体
形成的频率很高ꎬ而后逆转回二倍体状态(指的是
染色体经历丢失、融合重组等过程而发生的去多倍
化的现象)的概率却很低ꎬ因此出现众多的多倍体
物种仅仅是一个不可避免的现象ꎬ而不涉及多倍化
对于进化是有利还是有害ꎮ 后续 Ｓｃａｒｐｉｎｏ ｅｔ ａｌ.
(２０１４)利用 ６０ 个开花植物数据ꎬ辅以估算模型的
优化与扩展进行分析ꎬ提出相较于二倍体ꎬ多倍体
对多样化反而较为不利ꎮ 他们进一步推论ꎬ多倍体
的普遍性是由于它们频繁形成 ( Ｏｔｔｏ ＆ Ｗｈｉｔｔｏｎꎬ
２０００ꎻ Ｖａｍｏｓｉ ＆ Ｄｉｃｋｉｎｓｏｎꎬ ２００６)ꎬ而不是有任何短
期或长期的优势ꎮ 然而上述两篇研究由于使用属
水平的数据并且忽略属内关系后进行估算ꎬ因此无
法区分其数据是由一个多倍化事件后产生了一个
高度多样的进化枝ꎬ还是由数个多倍化分别产生的
多个低度多样性的进化枝ꎮ Ｍａｙｒｏｓｅ ｅｔ ａｌ. (２０１１)则
利用 ６３ 个植物类群(大多为属) 的数据ꎬ先使用
ｃｈｒｏｍＥｖｏｌ 估算了倍性水平(Ｍａｙｒｏｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ
然后使用 ＢｉＳＳＥ 模型推断了倍性与多样化的相关
性ꎬ结果发现多倍体分支的物种多样化速率显著较
低ꎮ 然而ꎬ当进一步将物种形成事件是否涉及了多
倍化进行区分后ꎬ结果显示ꎬ二倍体具有较高的物
种多样化速率这一结果ꎬ最适合的解释是由于经过
多倍化后的二倍体(相较于新生多倍体)更容易发
生物种分化ꎮ 即:逆转回二倍体(随时间将倍化的
染色体进行丢失融合等重组而恢复原本染色体倍
数)的物种ꎬ由于发生多倍化时增加了基因拷贝ꎬ具
有基因新 /亚功能化的潜力ꎬ又因为恢复为二倍体
而没有多倍体在细胞 /减数分裂和匹配配子时的困
难ꎬ因此更有可能促进物种分化ꎮ 虽然 Ｍａｙｒｏｓｅ ｅｔ
ａｌ. (２０１１)和 Ｓｃａｒｐｉｎｏ ｅｔ ａｌ. (２０１４)的分析是基于不
同的原理和模型ꎬ以及不重复的数据集ꎬ但是分析
涉及的开花植物比例还是太少ꎬ因此这些结论仍有
待进一步的验证ꎮ 另外ꎬＢａｒｋｅｒ ｅｔ ａｌ. (２０１６)提出ꎬ
理论上同源多倍体的形成率应该超过异源多倍体ꎬ

但两者实际上出现的频率却差不多ꎮ 这暗示了异
源多倍体可能更有进化上的优势ꎬ可能是两种不同
的基因组结合ꎬ涵盖了两方亲本的生态位以及更大
的遗传变异ꎬ因此提高了异源多倍体在生存与维持
上的竞争力ꎮ 至于这样的现象是否会在进化上对
物种多样化速率造成长期的影响ꎬ尚待进一步的
验证ꎮ
３.２ 多倍化对物种多样化的影响可能需要一段滞
后时期

尽管从目前的结果来看ꎬ多倍化在短期而言
对物种多样化是不利的ꎬ但是其长期的影响还不
能肯定ꎮ 科学家们假设多倍化或许对物种而言存
在着长久而深远的影响ꎬ比如经过漫长时期的进
化ꎬ植物已经克服了基因组不稳定ꎬ克服了细胞 /
减数分裂和繁殖上的困难ꎬ而借由重复的基因增
添了大量的遗传变异ꎬ得以成功地从祖先的表型、
栖地上分别开来而成为新种ꎮ 这样的理论ꎬ指出
多倍化之后ꎬ可能要间隔一段时间ꎬ才能消化掉多
倍化 的 害 处 而 获 取 它 的 优 势ꎮ Ｓｃｈｒａｎｚ ｅｔ ａｌ.
(２０１２)提出多倍体对多样化的积极影响需要经过
一段滞后时期 ( ｌａｇ ｐｅｒｉｏｄ)ꎬ在通过二倍体化、新的
关键性状产生和遗传多样性建立之后ꎬ才能显现
出来ꎮ 不过这个假说目前的支持证据仅来自于较
近期发生的物种类群ꎬ比如车前科的婆婆纳属
(Ｖｅｒｏｎｉｃａꎬ Ｐｌａｎｔａｇｉｎａｃｅａｅ) (Ｍｅｕｄｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)和
十字花科(Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅ) (Ｈｏｈｍａｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ
依然需要其他更广泛的研究进一步验证ꎮ Ｔａｎｋ ｅｔ
ａｌ. (２０１５)评估过开花植物中的多倍化与多样化
速率上升之间的关联性ꎬ他们使用定年后的科水
平物种树ꎬ以 ＭＥＤＵＳＡ 测算物种进化速率的变化ꎬ
结果显示有速率增加的节点与多倍化发生的位置
很少重合ꎬ但有六个多倍化事件滞后的三个节点
内发生了多样化速率大幅提升的现象ꎮ 此研究可
视为对滞后理论( Ｓｃｈｒａｎｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)的一种支
持ꎬ但其包含的多倍化事件大多位于容易取得基
因组的大类群中ꎬ为了确认这一关联性是否受到
此种潜在偏差的影响ꎬ后续仍需增加多倍化事件
的数据进一步验证ꎮ Ｌａｎｄｉｓ ｅｔ ａｌ. (２０１８)则进一步
综合了大范围的开花植物类群及其中可能的多倍
化节点ꎬ针对多样化速率和多倍化之间的相关性
进行分析ꎬ其中姊妹枝比较的结果支持多倍化伴
随着较高的丰富度ꎬ而当直接比较多倍化和多样
性变化节点时ꎬ虽然有一定比例的数据符合滞后
理论ꎬ但是这种分布和随机分布的数据组相比并
没有显著差异ꎮ 另外ꎬ此分析中采用的多倍化结
果ꎬ其部分事件在不同分析方法中并未得到一致
的结果(其采用有多种判断多倍化的方法ꎬ很多多
倍化发生的位点却往往只有一种方法侦测到ꎬ其
他的方法却不支持)ꎬ取信上存在疑虑ꎮ 因此这部
分结果还须未来更深入地分析并进一步验证ꎮ
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３.３ 其他导致基因重复的方式是否有利于物种速
率变化

由于目前的分析方式除了使用基因组的共线
性分析(ｓｙｎｔｅｎｙ)能够较为确定多倍化是为全基因
组重复(即同源多倍化)ꎬ至于同义替换速率分布
(Ｋｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ)和系统基因组学( ｐｈｙｌｏｇｅｎｏｍｉｃｓ)
等方法目前尚无法准确地分辨同源或异源多倍
化ꎮ 另外ꎬ某些由串联重复、转座子所导致的关键
基因家族的进化ꎬ是否也起到重要的作用ꎬ这些都
是将来应加强关注的方向ꎬ不过这些信息在很大
程度上需要依赖于基因组测序后获得的基因所在
位置的信息来加以分辨ꎬ在目前大量材料为转录
组的前提下有些难以实现ꎮ 不过在大量转录组为
材料中ꎬ只要某多倍化发生的祖先物种其后代覆
盖了至少一个基因组测序的物种ꎬ即可达成继续
深入追踪多倍化事件的来源基础ꎮ

４　 气候与空间因素对开花植物物
种多样化速率的影响

温度和湿度等气候条件皆会影响物种丰富
度ꎬ而纬度与海拔的变化皆会造成不同的气候条
件ꎮ 和生物界其他的类群一样ꎬ植物的物种丰富
度随着纬度呈现梯度分布ꎬ其多样性在热带地区
是最高的ꎬ随后往温带与极地逐渐下降( Ｇｅｎｔｒｙꎬ
１９８８)ꎮ 一些研究显示热带地区的多样化速率更
高( Ｄａｖｉｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ｂꎻ Ｊａｂｌｏｎｓｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６ꎻ
Ｊａｎｓｓｏｎ ＆ Ｄａｖｉｅｓꎬ ２００８)ꎬ另外的研究则支持热带
保守假说( ｔｒｏｐｉｃａｌ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｓｍ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ)ꎬ推论温
带物种是由属于热带的祖先物种在气候变化时适
应了温带化的栖地而产生ꎬ并提出证据显示分布
在温带的大部分类群起源于全球寒冷化(始新世－
渐新世界线)之后ꎬ并且嵌套在热带物种谱系之中
(Ｋｅｒｋｈｏｆｆ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 这种现象也同样出现在
鸟类以及哺乳类 ( Ｒｏｌｌａｎｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｗｅｉｒ ＆
Ｓｃｈｌｕｔｅｒꎬ ２００７)中ꎬ皆符合此假说的预测ꎮ 整体而
言ꎬ随着纬度而变化的生物多样性ꎬ很可能是因为
热带地区稳定而四季恒常的气候ꎬ再加上古地质
历史上的气候更接近热带ꎬ因此保留更多植物多
样性的结果(Ｃｒａｎｅ ＆ Ｌｉｄｇａｒｄꎬ １９８９ꎻ Ｃｒｉｓｐ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９)ꎮ
４.１ 热带高山拥有较高的多样化速率

其他研究则发现热带高山地区的植物类群具
有特 别 高 的 多 样 化 速 率 ( Ｈｕｇｈｅｓ ＆ Ｅａｓｔｗｏｏｄꎬ
２００６ꎻ Ｌａｇｏｍａｒｓｉｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｍｅｒｃｋｘ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５ꎻ Ｐｅｎｎｉｎｇｔｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｕｒｉｂｅ￣Ｃｏｎｖｅｒｓ ＆
Ｔａｎｋꎬ ２０１５)ꎮ 这可能是由于在高山地区中ꎬ因海
拔变化造成了较大的温度梯度变化和物种群落差
异所造成的现象ꎮ 在过去对植物多样化速率变化

的研究中ꎬ通常没有同时考量纬度或海拔的影响ꎬ
也就是大多将纬度与海拔分成两个方向去考量ꎬ
但低纬度(热带)地区的高度生物多样性是否是因
为低纬度地区的高山其丰富的物种多样性所造成
的? 目前的分析方式是否存在将同一现象(热带
地区高物种丰富度)赋予两种解释的疑虑(低纬
度、高山物种多样化速率较快)? 建议未来的研究
可拆分这部分数据去进行验证ꎮ

多倍化后的植物通常会因为染色体倍数的差
异导致多倍体后代谱系与其祖先之间的生殖隔
离ꎬ再加上多拷贝基因因为降低的选择压力而增
进突变的可能ꎬ容易造成多倍化物种与原种之间
产生形态和生态上的差异ꎬ起到驱动新物种形成
的作用(Ｚｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 目前一些研究在高纬
度或高山地区中观察到较高的物种形成率ꎬ也被
认为可能与较多的多倍化相关(Ｂｒｏｃｈｍａｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４ꎻ Ｖａｍｏｓｉ ＆ ＭｃＥｗｅｎꎬ ２０１２)ꎮ
４.２ 群体连通性影响物种多样化速率

除了温度和湿度之外的地理因素也会造成物
种丰 富 度 的 差 异ꎬ 特 别 是 影 响 群 体 连 通 性
(ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ)的情况下ꎬ例如生活在海
岛(Ｂａｌｄｗｉｎ ＆ Ｓａｎｄｅｒｓｏｎꎬ １９９８)或山峰( Ｃｏｍｅｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｍｅｒｃｋｘ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)等空间隔离的环境
中的某些开花植物类群ꎬ便发生了适应性辐射的
现象ꎮ 其他研究也发现ꎬ在地中海区域的一些干
燥栖地有高度的物种形成率(Ｂｕｅｒｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ
Ｇｏｌｄｂｅｒｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｒｅｙｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎬ这很可
能是由于这些栖地的干燥度不均匀ꎬ其中水的可
利用性和土壤养分的异质性形成了群体之间的空
间隔离ꎬ而导致较高的新物种的形成率( Ｓａｖｏｌａｉｎｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ

５　 复合原因的协同影响

除了上述已被研究的可能因素之外ꎬ是否还
有其他目前未知的、从未考虑的因素ꎬ实际上才是
推动一系列性状变化而导致多样化速率提升的真
正原 因 ( Ｍａｄｄｉｓｏｎ ＆ ＦｉｔｚＪｏｈｎꎬ ２０１５ꎻ Ｒａｂｏｓｋｙ ＆
Ｇｏｌｄｂｅｒｇꎬ ２０１５)? 这是对于多样化速率影响因素
相关研究的一大挑战ꎮ 尽管我们不可能列入所有
可能的因素ꎬ但是将多重因素同时列入考虑则或
许更贴近事实ꎮ 比如ꎬＯ′Ｍｅａｒａ ｅｔ ａｌ. ( ２０１６)使用
５００ 个开花植物的数据ꎬ分析六个花性状的复合效
应对于多样化的影响ꎬ结果发现有花冠、两侧对
称、低雄蕊数目三个性状的联合作用ꎬ比单独一个
性状与多样化速率变化之间的关联都更显著ꎮ 此
发现同时符合了长久以来植物学家认为诸多花性
状之 间 并 非 独 立 进 化 的 观 念 ( Ｊａｂｂｏｕｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００８ꎻ Ｓａｕｑｕｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 虽然这两篇研究在
方法上仍有值得改进之处ꎬ比如对性状归属的简
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化ꎬ取样范围过小等ꎬ但是可说是多性状复合作用
研究方向的一篇重要代表作ꎮ
５.１ 复合效应的关联性

广义而言ꎬ复合效应可以包含形态、地理、基
因遗传的多元因素ꎮ 首先ꎬ研究性状在系统发育
过程中进化的模型已经被开发出来ꎬ用来明确地
测试性状是独立进化还是以互相具有关联性的方
式进化ꎬ现有的计算模型亦可以适用于离散型
(Ｈｕｅｌｓｅｎｂｅｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３ꎻ Ｌｅｗｉｓꎬ ２００１ꎻ Ｐａｇｅｌꎬ
１９９４ꎬ １９９９ꎻ Ｐａｇｅｌ ＆ Ｍｅａｄｅꎬ ２００６ꎻ Ｓｃｈｌｕｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９７)或是连续型 ( Ｐａｇｅｌꎬ １９９７ꎻ Ｓｃｈｌｕｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９７)的多个性状的研究ꎮ 目前已有一些研究使
用这些模型估算多种特征之间的关联性ꎬ比如花
瓣的微结构与授粉者的种类(Ｏｊｅｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ
特定基因与病原体感染树木的致病能力(Ｎｏｗｅｌｌ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)等ꎮ

虽然这些方法并不能显示性状间的因果关
系ꎬ但是离散数据的模型也可以用来推论一个性
状对其他性状转变的影响ꎮ 比如ꎬ在分析环境与
Ｃ３ / Ｃ４ 植物进化的关联性时ꎬＣ４ 植物与干燥栖地
的关联性是很显著的ꎬ至于具体的原因ꎬＯｓｂｏｒｎｅ ＆
Ｆｒｅｃｋｌｅｔｏｎ (２００９)研究发现ꎬ这并非是由于 Ｃ４ 植
物较容易出现在干燥的栖地ꎬ而是 Ｃ４ 植物一旦演
化出现后ꎬ就更容易适应而转移到干燥的环境ꎮ
又比 如 在 对 大 戟 属 与 枫 属 植 物 的 研 究 中
(Ａｒｍｂｒｕｓｔｅｒꎬ ２００２)ꎬ不但发现花色与秋天的叶色
两者之间具有关联性ꎬ而且显示叶色的改变是在
花色变化之前发生的ꎬ代表植物中叶的色素(如花
青素)在需要时会先被选择ꎬ随后才被合并进入
花中ꎮ
５.２ 未经研究的性状或性状－环境的组合或许才是
真正的主因

目前大部分的研究结果普遍显示ꎬ代表关键
创新的许多形态可能不是影响开花植物多样化速
率变化的唯一原因ꎬ甚至不是主要原因ꎮ 相反地ꎬ
未经研究的性状或性状－环境的组合或许更可能
才是刺激物种形成的主因( Ｂｏｕｃｈｅｎａｋ￣Ｋｈｅｌｌａｄｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 我们同时也需要考虑以下的可能性:
即便观察到了某个性状与多样化速率的相关性ꎬ
此一性状仍可能是通过其他性状的转变产生了间
接影响ꎬ而非导致多样化速率变化的直接因素
(Ｍａｄｄｉｓｏｎ ＆ ＦｉｔｚＪｏｈｎꎬ ２０１５)ꎮ 这种情况会大幅影
响对分析结果的判读ꎮ 比如ꎬ具有纤细导管的植
物ꎬ由于在寒冷的气候下结冰的问题较小ꎬ在低温
环境中生活的适应成本较低ꎬ因此更容易在寒冷
的环境中定居( Ｚａｎｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 这样的性状
可以视为是在进化过程中产生的一种基底(前置)
性状ꎬ具有更容易适应某种环境的前提而更容易
导致生态位扩张ꎮ
５.３ 多倍化－环境气候－多样性之间的关联性结论

另外ꎬ也有一部分的文章分析并讨论了多倍

化－环境气候 －多样性之间的关联ꎮ Ｖａｎｎｅｓｔｅ ｅｔ
ａｌ. (２０１４)首先提出ꎬ在现存植物基因组中所侦测
到的古多倍化事件ꎬ大多聚集在白垩纪－古近纪的
交界处( Ｋ￣Ｐｇ ｂｏｕｎｄａｒｙꎬ ６５ Ｍｙａ) ( Ｆａｗｃｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９ꎻ Ｖａｎｎｅｓｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎬ而非是均匀分布在
开花植物中的ꎮ 由于这段时期的环境剧变ꎬ导致
地表众多生物灭绝(包括称霸了地球 １.６ 亿年的恐
龙)ꎬ这一发现暗示了重复的基因可能提供了植物
适应上的优势ꎬ赋予多倍体更大的表型可塑性以
应对环境剧烈变化的冲击ꎮ 然而ꎬ对此现象ꎬ也有
其他的说法ꎮ 如 Ｖａｎｎｅｓｔｅ ｅｔ ａｌ. ( ２０１４)也提出一
个中性的解释ꎬ认为这种现象可能只是由于在剧
烈变化的环境下ꎬ形成多倍体的概率较高ꎬ并且在
种群减少的情况下减轻了多倍体面临的少数细胞
型缺陷ꎬ不一定代表多倍 体 更 有 优 势ꎮ 此 外ꎬ
Ｆｒｅｅｌｉｎｇ (２０１７)也提出ꎬ白垩纪－古近纪的交界处
发现很多的古多倍体事件也可能是一种搭便车效
应( ｈｉｔｃｈｈｉｋｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔ)ꎬ是由于无性繁殖或许更容
易在剧变环境中生存ꎬ使得多倍体在这段灭绝期
间得以活下来ꎮ 更有研究认为多倍化并没有在气
候剧烈变化的时期更加密集(Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ
然而ꎬ确实也有一些研究结果显示正向的结论ꎬ比
如在菊科、葫芦科、豆科中ꎬ其科内物种快速扩张
时期ꎬ通常与多倍化事件ꎬ剧烈的气候变化甚至是
某些性 状 的 转 变 协 同 发 生 ( Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ
Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 对于这种多因素之间的关联性ꎬ还需
要未来更多研究ꎬ对更多类群或更广泛的类群ꎬ加
入各层面的因素考量的分析结果去进行验证ꎮ

６　 要点总结

(１)影响物种多样化速率提升的性状大多不
是分类上用来定义分支的性状ꎮ 比如开花植物共
有的独特性状ꎬ包括花器官、双受精、３Ｎ 胚乳、保
护种子的果实构造等ꎬ皆不足以解释开花植物的
扩 张 ( Ｍａｇａｌｌóｎ ＆ Ｃａｓｔｉｌｌｏꎬ ２００９ꎻ Ｍａｇａｌｌｏｎ ＆
Ｓａｎｄｅｒｓｏｎꎬ ２００１ꎻ Ｓａｎｄｅｒｓｏｎ ＆ Ｄｏｎｏｇｈｕｅꎬ １９９４ꎻ
Ｓｍｉｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ

(２)花的性状对物种多样化有其重要性ꎬ花的
两侧对称ꎬ合生心皮与合生花瓣在植物学家眼中
很早便被视为与物种扩张有关ꎬ然而这些性状与
物种多样化速率变化之间的关联性ꎬ在目前多个
研究的结论中有所冲突ꎬ尚无法获得肯定结论
( Ｃｉｔｅｒｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｃｕｂａｓꎬ ２００４ꎻ Ｅｎｄｒｅｓｓꎬ
２００１ａꎻ Ｆｉｔｚｊｏｈｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｈｉｌｅｍａｎꎬ ２０１４ꎻ
Ｍａｄｄｉｓｏｎ ＆ ＦｉｔｚＪｏｈｎꎬ ２０１５ꎻ Ｍａｄｄｉｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ
Ｒｅｙｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ

(３)多倍化对多样化的影响尚未有定论(Ｃｈｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ꎻ Ｌａｎｄｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｍａｙｒｏｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
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２０１１ꎻ Ｍｅｙｅｒｓ ＆ Ｌｅｖｉｎꎬ ２００６ꎻ Ｏｔｔｏ ＆ Ｗｈｉｔｔｏｎꎬ
２０００ꎻ Ｓｃａｒｐｉｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｓｏｌｔｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ
Ｖａｍｏｓｉ ＆ Ｄｉｃｋｉｎｓｏｎꎬ ２００６)ꎮ 短期而言ꎬ多倍化对
物种形成了存活和繁殖上的阻碍ꎬ对多样化是不
利的ꎮ 然而从长期来说ꎬ多倍化可通过增加的拷
贝促进改变而获得适应上的优势ꎬ存在促进物种
多样化的可能ꎮ 现存类群中有很多的多倍体ꎬ并
且多数植物基因组中都能检测到多次古代的多倍
化事件ꎬ因此部分学者认为多倍化对植物的长期
进化是有利的ꎬ然而亦有学者认为这可能单纯来
自于高频率发生的多倍化事件ꎬ而并不涉及其对
进化有利还是有害ꎮ

(４)当环境中有大幅度的温度、湿度变化ꎬ或
空间上的隔离产生的不连续栖地ꎬ通常是物种多
样化的热点ꎬ导致较高的物种形成率( Ｂａｌｄｗｉｎ ＆
Ｓａｎｄｅｒｓｏｎꎬ １９９８ꎻ Ｂｕｅｒｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ Ｃｏｍｅｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００８ꎻ Ｇｏｌｄｂｅｒｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１ꎻ Ｍｅｒｃｋｘ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５ꎻ Ｒｅｙｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｓａｖｏｌａｉｎｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６)ꎮ

(５)近期研究开始分析复合因素协同影响多样
化速率的可能性ꎮ 比如花冠、两侧对称、低雄蕊数
目三个性状的联合作用与多样化速率变化之间的
关联ꎬ较任一单独性状的关联都更显著(Ｏ′Ｍｅａｒａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎬ而某些非关键创新性状－环境的组合亦
被认为能够刺激物种形成(Ｍａｄｄｉｓｏｎ ＆ ＦｉｔｚＪｏｈｎꎬ
２０１５ꎻ Ｒａｂｏｓｋｙ ＆ Ｇｏｌｄｂｅｒｇꎬ ２０１５)ꎮ 另外亦有多篇
研究基于多个古多倍化事件被定年在白垩纪－古
近纪的交界处(Ｋ￣Ｐｇ ｂｏｕｎｄａｒｙꎬ此时期发生了生物
大灭绝事件)ꎬ而多倍化－环境气候－多样性之间的
关联推论 ( Ｆａｗｃｅｔｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｖａｎｎｅｓｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)认为多倍化可能提供了植物适应上的优势ꎬ
赋予多倍体更大的表型可塑性以应对环境剧烈变
化的冲击ꎮ 然而ꎬ此观察亦可中性地解读为剧变
的环境下减轻了多倍体的少数细胞型缺陷或者提
高了其无性繁殖的优势ꎬ因而提高其生存率ꎮ 不
过ꎬ有部分研究结果确实显示了多倍化可能对多
样化具有正向的影响ꎬ如在菊科、葫芦科、豆科中
(Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎬ其科内物种快速扩张时期ꎬ通常与多倍化
事件ꎬ剧烈的气候变化甚至是某些性状的转变协
同发生ꎮ 关于多个因素的协同作用和影响ꎬ还有
待更多研究验证ꎮ

(６)同时不可忽略存在目前未知的、从未考虑
的因素去推动物种多样化速率的可能ꎬ这或许是
先前研究常得到模棱两可或甚至冲突结论的原因
(Ｂｏｕｃｈｅｎａｋ￣Ｋｈｅｌｌａｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 举例来说ꎬ或
许多倍化对物种多样化速率的影响是间接的ꎬ而
直接影响的因素是目前未知的ꎬ因为尚未纳入研
究分析ꎬ所以多倍化对多样化速率影响的研究结
果仍无法肯定ꎮ

７　 未来展望

综观物种多样化分布相关研究ꎬ最关键的困
难点在于研究方向的模糊性与研究方法的提升ꎮ
大体说到演化时ꎬ多数人都可以提出诸多影响的
原因ꎬ如基因、性状、环境等的变化ꎬ然而在跨越大
时间尺度的演化过程中ꎬ这些因素的影响将逐渐
流于广泛、模糊不清ꎬ甚至互相交杂ꎬ如果不能分
辨这些影响因素之间的前后、主从关系ꎬ将很难取
得明确可靠的证据来说明其相关性ꎮ 从科学研究
的角度出发ꎬ牵涉多因素的复杂问题ꎬ应当抓住其
中的主控因素ꎬ化繁为简ꎬ方有可能找出本质的规
律ꎮ 这就是为何本文中列举的文章ꎬ往往只关注
某几个点对物种多样化速率的影响ꎬ这正是因为
他们试图从复杂的原因中提出某因素确实影响物
种多样化速率的证据ꎮ 然而ꎬ当前对不同植物类
群研究的结果似乎暗指开花植物中多次的多样化
速率提升很可能不是基于同一种共有的原因ꎬ而
是各类群特有的性状结合其生态环境共同造就而
成ꎮ 若此为真ꎬ专注于个别植物科的多样化速率
改变过程ꎬ再加以整合ꎬ或许是探索问题答案的重
要方法ꎮ 要注意的是ꎬ现存的各种假说看起来都
对其实际观察到的现象做出了合理的解释ꎬ而后
续研究则必须注意是否先基于某假说立场而引导
了数据分析和解读方向ꎬ否则ꎬ若假说并不真实ꎬ
可能会将研究方向推离真相ꎬ并且越推越远ꎮ 本
文尝试将研究结果进行客观表述ꎬ让更多的科研
学者能同时接收到相关研究的正反论点ꎬ而能以
更加公正的态度去解读自己的研究发现ꎬ并发散
思维ꎬ做出突破ꎮ
７.１ 此类研究面临的困难之处

此外ꎬ目前各种事件之间(物种多样化速率提
升、多倍化、性状转变ꎬ或气候、地理环境因素剧变
等)具有关联的证据ꎬ主要都基于其发生时间位于
系统发育树上相同或者邻近的节点上ꎬ并且具有
统计显著性ꎮ 然而ꎬ由于一些涉及系统发育学最
基础的数据和方法上的限制ꎬ结果往往存在是否
可靠的疑虑ꎬ这也是许多相关的研究结果较难获
得广泛认同的原因ꎮ 这些问题基本如下ꎮ

(１)系统发育树取样密度ꎮ 基于对取样、测
序、运算等成本的考量ꎬ一般研究中往往只收集代
表类群进行分析ꎬ加上某些关键类群可能难以取
得ꎬ很容易有取样不全的问题ꎮ 即便真的将现存
物种完整取样ꎬ也无法排除某些物种已灭绝的事
实ꎮ 因此ꎬ大多数的系统发育树ꎬ难免在某些节点
上有所疏漏ꎬ尤其是大时间尺度的分析下ꎬ每个节
点之间实际时间跨度平均在 ５ 百万 ~ １０ 百万年之
间ꎬ对于进一步比较影响因素的关键程度ꎬ分辨其
之间的主从关系造成了阻碍ꎮ 同时ꎬ事件发生的
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时间段也可能因为节点跨度太大而显得笼统ꎮ
(２)代表类群对性状的归类ꎮ 举例来说ꎬ进行

性状重建分析之前ꎬ在归类一个代表类群的性状
时ꎬ往往先会进行简化ꎮ 一种方式是在量上进行
简化ꎬ比如此类群有 ９０％物种是 Ａ 性状ꎬ有 １０％物
种是 Ｂ 性状ꎬ一般就会将代表类群简化为 Ａ 性状ꎬ
反之ꎬ如果此类群 Ａ、Ｂ 性状的物种比例是 ６０％、
４０％ꎬ很可能就会将代表类群简化为 Ａ 与 Ｂ 两种
性状ꎮ 这种简化难免忽略了一些重要信息ꎬ比如 Ｂ
性状数目虽然很少ꎬ但是出现在此类群的基部物
种ꎬ可能表示此性状实际的转变是在类群之内ꎬ然
而将整个类群简化为 Ａ 性状ꎬ将忽视了类群之内
的变化ꎮ 另外可能的影响是当性状转换发生在代
表类群出现之前ꎬ简化方式对分析结果的影响可
能相差数个节点ꎬ对跨越长时间尺度的分析就可
能产生很大的误差ꎬ与其他事件的关联性也就存
在更高的不确定性ꎮ 另一种简化方式是质上的简
化ꎬ这涉及了某些性状在归类或者定义存在偏差ꎬ
比如要对向日葵花朵的对称情况进行归类时ꎬ由
于其花盘由舌状花与管状花组成ꎬ舌状花为两侧
对称ꎬ管状花为辐射对称ꎬ就会产生了如何简化的
问题ꎮ 因此ꎬ性状归类时容易遇到这种两难的情
况ꎻ不简化就不容易看出规律ꎬ简化了却又存在如
何简化的争议ꎮ

(３)有些事件与物种多样化速率的变化之间
可能存在时间差ꎮ 以多倍化事件为例ꎬ滞后时期
( ｌａｇ ｐｅｒｉｏｄ) ( Ｓｃｈｒａｎｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)的论点认为多
倍化发生后需要一段时间才会导致物种快速分
化ꎮ 从理论上来讲ꎬ多倍化之后ꎬ多出的重复基因
由于选择压力降低可能导致更高的变异度ꎬ为物
种适应环境提供了转变的基础ꎬ只是需要多长的
时间才会发生实际的变化呢ꎮ 假设因基因变化确
实产生了新的功能和性状ꎬ然而环境没有显著差
异而无法呈现优势ꎬ无法与原种竞争ꎬ这种变异或
许会消失在种群之中ꎬ也可能会保存在种群内ꎬ等
到适合的新环境出现后ꎬ使其与原种分开ꎬ进一步
成为新种ꎮ 这个假设意味着多倍化与物种多样化
速率的变化很可能存在时间差ꎮ 然而ꎬ由于取样
上的限制ꎬ系统树上的一个节点差距可能代表了
一段非常长的时间段ꎬ实际上这样的事件究竟会
在多久以后才发生影响却又不好界定ꎮ 假设这个
时间差非常远ꎬ我们要如何判断这两者确实存在
关联ꎬ而非是一厢情愿地坚持其相关性?
７.２ 从演化与模型分析观点上对研究方式的改进
建议

在研究方向上ꎬ我们则可以考虑以下改进
方向:

(１)由于不同类群的栖地环境等差异ꎬ是否真
的能有一个普遍适用于所有被子植物、跨越时间
与各种环境空间皆普遍适用的影响因素? 对于不

同类群而言ꎬ促进其多样化速率的因素ꎬ是否应在
细节上保留一定的弹性?

(２)尽量挑选能够更完整进行采样的类群为
研究材料ꎬ或是至少代表类群要能更加周全地覆
盖目标性状变化ꎬ同时也最好选择多倍化证据较
为明显的类群ꎮ 越古远的多倍化ꎬ一方面丢失较
多的基因ꎬ另一方面还可能有其他近期多倍化事
件重叠(Ｌｅｅｂｅｎｓ－Ｍａｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎬ古多倍化痕
迹将更不清晰ꎮ 因此ꎬ最好选多倍化事件发生时
间较近的类群ꎬ同时最好包含有基因组测序的物
种ꎬ以便依照基因组的共线性等更多信息判断多
倍化的过程ꎮ 根据这些考量ꎬ若直接以整个被子
植物为背景进行研究ꎬ很容易发生取样不足导致
的结论偏差ꎬ因此可以考量从较小的类群进行分
析ꎬ之后再整合各个小类群的研究结果来获取整
个被子植物多样化速率变化的原因ꎮ

除此之外ꎬ还有一些研究方法与模型的问题ꎬ
这些问题的改进应该能大幅地提升分析结果的精
准度与结论的可靠度ꎮ 这些改进有赖世界上众多
科学家的共同努力ꎬ本文只能抛砖引玉ꎬ提出一些
问题与建议:

(１)一般的研究很难在种水平进行完整取样ꎬ
尤其是当取样范围愈广泛时ꎬ通常只会有数个代
表性物种ꎮ 然而ꎬ即便在属水平ꎬ其性状大多不是
单态ꎮ 当前的 ＳＳＥ( ｓｔａｔｅ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ＆ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ)分
析(ＦｉｔｚＪｏｈｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)仅适用于单态编码的数
据ꎬ未来可考量朝向多态编码发展ꎬ以适应目前广
泛化的研究走向ꎮ 以多态编码估算祖先性状同样
也是一个趋势ꎮ 虽然目前有使用多态编码的估算
模型ꎬ但是对于单一数据的多态单纯假设平均分
布ꎬ实际情况要复杂得多ꎮ 未来若能在多态编码
中加上其分布比例的相关信息ꎬ更能提高估算的
准确度ꎮ

(２)需要有更好的方法来检测性状转变与多
样化速率变化之间的关联性ꎮ 尤其是对那些出现
次数较少ꎬ或仅出现一次的性状ꎬ由于样本稀少ꎬ
较难有统计上的显著性ꎬ其重要性容易被忽略ꎮ

(３)目前分析所使用的系统发育树基本上是
二叉化的(Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０ꎻ Ｌａｎｄｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ
Ｌｅｅｂｅｎｓ￣Ｍａｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ꎻ Ｔａｎｋ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ꎻ Ｖａｎｎｅｓｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２１)ꎬ因而简化了杂交、渐渗等过程的影响ꎬ这很
可能导致后续分析结果的偏差ꎮ 未来的模型发展
可加入这方面的考量ꎮ

(４)多倍化事件基本上分为同源多倍化和异
源多倍化(Ｒａｍｓｅｙ ＆ Ｓｃｈｅｍｓｋｅꎬ １９９８)ꎬ然而目前
的分析方法并不能很好地进行区分ꎬ甚至像串联
重复、转座子引起的大规模重复等ꎬ是否也有促进
多样化的机制ꎬ也是值得探讨的方向ꎬ仍有待将来
加入研究方法中进行深入判断ꎮ

５１７１１０ 期 郭文钰等: 影响开花植物物种多样化速率变化的因素探讨



参考文献:

ＡＬＦＡＲＯ ＭＥꎬ ＳＡＮＴＩＮＩ Ｆꎬ ＢＲＯＣＫ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９. Ｎｉｎｅ
ｅｘｃｅｐｔｉｏｎａｌ ｒａｄｉａｔｉｏｎｓ ｐｌｕｓ ｈｉｇｈ ｔｕｒｎｏｖｅｒ ｅｘｐｌａｉｎ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｊａｗｅｄ ｖｅｒｔｅｂｒａｔｅｓ [Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ
１０６(３２):１３４１０－１３４１４.

ＡＲＭＢＲＵＳＴＥＲ ＷＳꎬ ２００２. Ｃａｎ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ
ｃｏｎｔｅｘｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｔｒａｉｔ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ? Ａ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ￣
ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｂｌｏｓｓｏｍ￣ｃｏｌｏｕｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｉｎ ｔｗｏ ｇｅｎｅｒａ
[Ｊ]. Ｊ Ｅｖｏｌ Ｂｉｏｌꎬ １５(３): ４６８－４８６.

ＡＲＭＢＲＵＳＴＥＲ ＷＳꎬ ＤＥＢＥＶＥＣ ＥＭꎬ ＷＩＬＬＳＯＮ ＭＦꎬ
２００２. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｙｎｃａｒｐｙ ｉｎ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ: ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃａｒｐｅｌ ｆｕｓｉｏｎ ｏｎ
ｏｆｆｓｐｒｉｎｇ ｑｕａｎｔｉｔｙ ａｎｄ ｑｕａｌｉｔｙ [ Ｊ]. Ｊ Ｅｖｏｌ Ｂｉｏｌꎬ １５ ( ４):
６５７－６７２.

ＢＡＬＤＷＩＮ ＢＧꎬ ＳＡＮＤＥＲＳＯＮ ＭＪꎬ １９９８. Ａｇｅ ａｎｄ ｒａｔｅ ｏｆ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｈａｗａｉｉａｎ ｓｉｌｖｅｒｓｗｏｒｄ ａｌｌｉａｎｃｅ
(Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ) [ Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ ９５ ( １６):
９４０２－９４０６.

ＢＡＲＫＥＲ ＭＳꎬ ＡＲＲＩＧＯ Ｎꎬ ＢＡＮＩＡＧＡ ＡＥꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｏｎ
ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ａｕｔｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄｓ ａｎｄ ａｌｌｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄｓ
[Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２１０(２): ３９１－３９８.

ＢＯＵＣＨＥＮＡＫ￣ＫＨＥＬＬＡＤＩ Ｙꎬ ＯＮＳＴＥＩＮ ＲＥꎬ ＸＩＮＧ Ｙꎬ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１５. Ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ｏｆ ｔｒｉｇｇｅｒｉｎｇ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
ｒａｄｉａｔｉｏｎｓ [Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２０７(２): ３１３－３２６.

ＢＲＯＣＨＭＡＮＮ Ｃꎬ ＢＲＹＳＴＩＮＧ ＡＫꎬ ＡＬＳＯＳ ＩＧꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４. Ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ ｉｎ ａｒｃｔｉｃ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ]. Ｂｉｏｌ Ｊ Ｌｉｎｎ Ｓｏｃꎬ ８２:
５２１－５３６.

ＢＵＥＲＫＩ Ｓꎬ ＪＯＳＥ Ｓꎬ ＹＡＤＡＶ ＳＲꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２. Ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ
ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｔｗｏ
Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ￣ｔｙｐｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ [ Ｊ]. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ ７ ( ６):
ｅ３９３７７－ｅ３９３８７.

ＣＨＥＮ ＺＪꎬ ＨＡ Ｍꎬ ＳＯＬＴＩＳ Ｄꎬ ２００７. Ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ: ｇｅｎｏｍｅ
ｏｂｅｓｉｔｙ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ [ Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ １７４(４):
７１７－７２０.

ＣＨＲＩＳＴＥＮＨＵＳＺ ＭＪＭꎬ ＢＹＮＧ ＪＷꎬ ２０１６. Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｋｎｏｗｎ ｐｌａｎｔｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｗｏｒｌｄ ａｎｄ ｉｔｓａｎｎｕａｌ ｉｎｃｒｅａｓｅ
[Ｊ]. Ｐｈｙｔｏｔａｘａꎬ ２６１(３): ２０１－２１７.

ＣＩＴＥＲＮＥ Ｈꎬ ＪＡＢＢＯＵＲ Ｆꎬ ＮＡＤＯＴ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０. Ｔｈｅ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｓｙｍｍｅｔｒｙ [ Ｊ ]. Ａｄｖ Ｂｏｔ Ｒｅｓꎬ ５４:
８５－１３７.

ＣＯＭＥＳ ＨＰꎬ ＴＲＩＢＳＣＨ Ａꎬ ＢＩＴＴＫＡＵ Ｃꎬ ２００８. Ｐｌａｎｔ
ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｉｓｌａｎｄ ｆｌｏｒａｓ ａｓ ｅｘｅｍｐｌｉｆｉｅｄ ｂｙ
Ｎｉｇｅｌｌａ ｉｎ ｔｈｅ Ａｅｇｅａｎ Ａｒｃｈｉｐｅｌａｇｏ [Ｊ]. Ｐｈｉｌｏｓ Ｔｒａｎｓ Ｒ Ｓｏｃ
Ｂ: Ｂｉｏｌ Ｓｃｉꎬ ３６３: ３０８３－３０９６.

ＣＲＡＮＥ ＰＲꎬ ＬＩＤＧＡＲＤ Ｓꎬ １９８９. Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｐａｌｅｏｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ ｆｌｏｒｉｓｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
[Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２４６: ６７５－６７８.

ＣＲＩＳＰ ＭＤꎬ ＡＲＲＯＹＯ ＭＴＫꎬ ＣＯＯＫ ＬＧꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９.
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｂｉｏｍｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｓｍ ｏｎ ａ ｇｌｏｂａｌ ｓｃａｌｅ [ Ｊ].
Ｎａｔｕｒｅꎬ ４５８(７２３９): ７５４－７５６.

ＣＵＢＡＳ Ｐꎬ ２００４. Ｆｌｏｒａｌ ｚｙｇｏｍｏｒｐｈｙꎬ ｔｈｅ ｒｅｃｕｒｒｉｎｇ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ
ａ ｓｕｃｃｅｓｓｆｕｌ ｔｒａｉｔ [Ｊ]. Ｂｉｏｅｓｓａｙｓꎬ ２６(１１): １１７５－１１８４.

ＤＡＶＩＥＳ ＴＪꎬ ＢＡＲＲＡＣＬＯＵＧＨ ＴＧꎬ ＣＨＡＳＥ ＭＷꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４ａ. Ｄａｒｗｉｎ’ｓ ａｂｏｍｉｎａｂｌｅ ｍｙｓｔｅｒｙ: ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｆｒｏｍ ａ
ｓｕｐｅｒｔｒｅｅ ｏｆ ｔｈｅ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ [Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ
１０１(７): １９０４－１９０９.

ＤＡＶＩＥＳ ＴＪꎬ ＢＡＲＲＡＣＬＯＵＧＨ ＴＧꎬ ＳＡＶＯＬＡＩＮＥＮ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４ｂ. Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃａｕｓｅｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ
[Ｊ ]. Ｐｈｉｌｏｓ Ｔｒａｎｓ Ｒ Ｓｏｃ Ｂ: Ｂｉｏｌ Ｓｃｉꎬ ３５９ ( １４５０ ):
１６４５－１６５６.

ＥＮＤＲＥＳＳ ＰＫꎬ １９８２. Ｓｙｎｃａｒｐｙ ａｎｄ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｍｏｄｅｓ ｏｆ

ｅｓｃａｐｉｎｇ ｄｉｓａｄｖａｎｔａｇｅｓ ｏｆ ａｐｏｃａｒｐｙ ｉｎ ｐｒｉｍｉｔｉｖｅ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ
[Ｊ]. Ｔａｘｏｎꎬ ３１(１): ４８－５２.

ＥＮＤＲＥＳＳ ＰＫꎬ ２００１ａ. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｒａｌ ｓｙｍｍｅｔｒｙ [Ｊ]. Ｃｕｒｒ
Ｏｐｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ ４(１): ８６－９１.

ＥＮＤＲＥＳＳ ＰＫꎬ ２００１ｂ. Ｏｒｉｇｉｎｓ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ [Ｊ]. Ｊ Ｅｘｐ
Ｚｏｏｌꎬ ２９１: １０５－１１５.

ＥＮＤＲＥＳＳ ＰＫꎬ ２００６. Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｆｌｏｒａｌ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ:
ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ [ Ｊ]. Ａｄｖ Ｂｏｔ Ｒｅｓꎬ
４４: １－６１.

ＥＮＤＲＥＳＳ ＰＫꎬ ２０１０. Ｆｌｏｗｅｒ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｔｒｅｎｄｓ ｏｆ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ
ｉｎ ｅｕｄｉｃｏｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｍａｊｏｒ ｓｕｂｃｌａｄｅｓ [ Ｊ]. Ａｎｎ Ｍｏ Ｂｏｔ
Ｇａｒｄꎬ ９７: ５４１－５８３.

ＥＮＤＲＥＳＳ ＰＫꎬ ２０１１. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒｓ
ｉｎ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ [Ｊ]. Ａｍ Ｊ Ｂｏｔꎬ ９８(３): ３７０－３９６.

ＦＡＷＣＥＴＴ ＪＡꎬ ＭＡＥＲＥ Ｓꎬ ＶＡＮ ＤＥ ＰＥＥＲ Ｙꎬ ２００９. Ｐｌａｎｔｓ
ｗｉｔｈ ｄｏｕｂｌｅ ｇｅｎｏｍｅｓ ｍｉｇｈｔ ｈａｖｅ ｈａｄ ａ ｂｅｔｔｅｒ ｃｈａｎｃｅ ｔｏ
ｓｕｒｖｉｖｅ ｔｈｅ Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ－Ｔｅｒｔｉａｒｙ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔ [ Ｊ]. Ｐｒｏｃ
Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ １０６(１４): ５７３７－５７４２.

ＦＩＴＺＪＯＨＮ ＲＧꎬ ＭＡＤＤＩＳＯＮ ＷＰꎬ ＯＴＴＯ ＳＰꎬ ２００９. Ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ
ｔｒａｉｔ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｆｒｏｍ
ｉｎｃｏｍｐｌｅｔｅｌｙ ｒｅｓｏｌｖｅｄ ｐｈｙｌｏｇｅｎｉｅｓ [ Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ５８(６):
５９５－６１１.

ＦＯＳＴＥＲ ＣＳＰꎬ ＳＡＵＱＵＥＴ Ｈꎬ ＶＡＮ ＤＥＲ ＭＥＲＷＥ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７. Ｅｖａｌｕａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｇｅｎｏｍｉｃ ｄａｔａ ａｎｄ ｐｒｉｏｒｓ ｏｎ
ｂａｙｅｓｉａｎ ｅｓｔｉｍａｔｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｔｉｍｅｓｃａｌｅ
[Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ６６(３): ３３８－３５１.

ＦＲＥＥＬＩＮＧ Ｍꎬ ２０１７. Ｐｉｃｋｉｎｇ ｕｐ ｔｈｅ ｂａｌｌ ａｔ ｔｈｅ Ｋ / Ｐｇ
ｂｏｕｎｄａｒｙ: ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｃｉｅｎｔ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｓ ａ ｓｐａｎｄｒｅｌ ｏｆ ａｓｅｘｕａｌｉｔｙ ｗｉｔｈ ｏｃｃａｓｉｏｎａｌ
ｓｅｘ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２９(２): ２０２－２０６.

ＧＥＮＴＲＹ ＡＨꎬ １９８８. Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ
ｆｌｏｒｉｓｔｉｃ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ
ｇｒａｄｉｅｎｔｓ [Ｊ]. Ａｎｎ Ｍｏ Ｂｏｔ Ｇａｒｄꎬ ７５(１): １－３４.

ＧＯＬＤＢＥＲＧ ＥＥꎬ ＬＡＮＣＡＳＴＥＲ ＬＴꎬ ＲＥＥ ＲＨꎬ ２０１１.
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｒｅｃｉｐｒｏｃａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｒａｎｇｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ [Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ
６０(４): ４５１－４６５.

ＧＲＡＮＴ Ｖꎬ １９８１. Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ [Ｍ]. Ｃｏｌｕｍｂｉａ: Ｃｏｌｕｍｂｉａ
Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ.

ＧＵＯ Ｊꎬ ＸＵ Ｗꎬ ＨＵ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２０. Ｐｈｙｌｏｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ ｉｎ
Ｃｕｃｕｒｂｉｔａｃｅａｅ ｒｅｖｅａｌ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｗｈｏｌｅ￣ｇｅｎｏｍｅ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ａｎｄ
ｋｅｙ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｉｎｎｏｖａｔｉｏｎｓ [Ｊ]. Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔꎬ
１３(８): １１１７－１１３３.

ＨＩＬＥＭＡＮ ＬＣꎬ ２０１４. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒ ｓｙｍｍｅｔｒｙ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ
ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈｒｏｕｇｈ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｇｅｎｅｔｉｃ
ａｄｖａｎｃｅｓ [Ｊ]. Ｐｈｉｌｏｓ Ｔｒａｎｓ Ｒ Ｓｏｃ Ｂ: Ｂｉｏｌ Ｓｃｉꎬ ３６９(１６４８):
２０１３０３４８. ｈｔｔｐ: / / ｄｏｉ.ｏｒｇ / １０.１０９８ / ｒｓｔｂ.２０１３.０３４８.

ＨＯＨＭＡＮＮ Ｎꎬ ＷＯＬＦ ＥＭꎬ ＬＹＳＡＫ ＭＡꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ａ ｔｉｍｅ￣
ｃａｌｉｂｒａｔｅｄ ｒｏａｄ ｍａｐ ｏｆ Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｈｉｓｔｏｒｙ [Ｊ]. Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２７: ２７７０－２７８４.

ＨＵＡＮＧ ＣＨꎬ ＺＨＡＮＧ Ｃꎬ ＬＩＵ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｍｕｌｔｉｐｌｅ
ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔｓ ａｃｒｏｓｓ Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ ｗｉｔｈ ｔｗｏ ｎｅｓｔｅｄ
ｅｖｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅａｒｌｙ ｈｉｓｔｏｒｙ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｎｕｃｌｅａｒ ｐｈｙｌｏｇｅｎｏｍｉｃｓ
[Ｊ]. Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｅｖｏｌꎬ ３３(１１): ２８２０－２８３５.

ＨＵＥＬＳＥＮＢＥＣＫ ＪＰꎬ ＮＩＥＬＳＥＮ Ｒꎬ ＢＯＬＬＢＡＣＫ ＪＰꎬ ２００３.
Ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ [ Ｊ]. Ｓｙｓｔ
Ｂｉｏｌꎬ ５２(２): １３１－１５８.

ＨＵＧＨＥＳ Ｃꎬ ＥＡＳＴＷＯＯＤ Ｒꎬ ２００６. Ｉｓｌａｎｄ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｏｎ ａ
ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ ｓｃａｌｅ: ｅｘｃｅｐｔｉｏｎａｌ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ａｆｔｅｒ ｕｐｌｉｆｔ ｏｆ ｔｈｅ Ａｎｄｅｓ [ Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ
１０３(２７): １０３３４－１０３３９.

ＪＡＢＢＯＵＲ Ｆꎬ ＤＡＭＥＲＶＡＬ Ｃꎬ ＮＡＤＯＴ Ｓꎬ ２００８. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｌｏｗｅｒｓ ｏｆ Ａｓｔｅｒｉｄａｅ: ｉｓ ｐｏｌｙａｎｄｒｙ ａｎ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ
ｔｏ ｚｙｇｏｍｏｒｐｈｙ? [Ｊ]. Ａｎｎ Ｂｏｔꎬ １０２(２): １５３－１６５.

６１７１ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷



ＪＡＢＬＯＮＳＫＩ Ｄꎬ ＲＯＹ Ｋꎬ ＶＡＬＥＮＴＩＮＥ ＪＷꎬ ２００６. Ｏｕｔ ｏｆ ｔｈｅ
ｔｒｏｐｉｃｓ: ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｇｒａｄｉｅｎｔ [Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ３１４: １０２－１０６.

ＪＡＮＳＳＯＮ Ｒꎬ ＤＡＶＩＥＳ ＴＪꎬ ２００８. Ｇｌｏｂａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ: ｅｎｅｒｇｙ ｖｓ. ｃｌｉｍａｔｅ
ｃｈａｎｇｅ [Ｊ]. Ｅｃｏｌ Ｌｅｔｔꎬ １１(２): １７３－１８３.

ＫＡＹ ＫＭꎬ ＶＯＥＬＣＫＥＬ Ｃꎬ ＹＡＮＧ ＪＹꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６. Ｆｌｏｒａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ [Ｍ] / / ＨＡＲＤＥＲ ＬＤꎬ
ＢＡＲＲＥＴＴ ＳＣＨ. Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｓ [ Ｍ].
Ｏｘｆｏｒｄ: Ｏｘｆｏｒｄ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ: ３１１－３２５.

ＫＥＲＫＨＯＦＦ ＡＪꎬ ＭＯＲＩＡＲＴＹ ＰＥꎬ ＷＥＩＳＥＲ ＭＤꎬ ２０１４. Ｔｈｅ
ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ Ｎｅｗ Ｗｏｒｌｄ ｗｏｏｄｙ
ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ ｉｓ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｓｍ
ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ [ Ｊ ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ １１１ ( ２２ ):
８１２５－８１３０.

ＬＡＧＯＭＡＲＳＩＮＯ ＬＰꎬ ＣＯＮＤＡＭＩＮＥ ＦＬꎬ ＡＮＴＯＮＥＬＬＩ Ａꎬ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｔｈｅ ａｂｉｏｔｉｃ ａｎｄ ｂｉｏｔｉｃ ｄｒｉｖｅｒｓ ｏｆ ｒａｐｉｄ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｎｄｅａｎ ｂｅｌｌｆｌｏｗｅｒｓ ( Ｃａｍｐａｎｕｌａｃｅａｅ )
[Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２１０(４): １４３０－１４４２.

ＬＡＮＤＩＳ ＪＢꎬ ＳＯＬＴＩＳ ＤＥꎬ ＬＩ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｗｈｏｌｅ￣
ｇｅｎｏｍｅ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔｓ ｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｉｎ
ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ [Ｊ]. Ａｍ Ｊ Ｂｏｔꎬ １０５(３): ３４８－３６３.

ＬＥＥＢＥＮＳ￣ＭＡＣＫ ＪＨꎬ ＢＡＲＫＥＲ ＭＳꎬ ＣＡＲＰＥＮＴＥＲ ＥＪꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９. Ｏｎｅ ｔｈｏｕｓａｎｄ ｐｌａｎｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｏｍｉｃｓ ｏｆ ｇｒｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ]. Ｎａｔｕｒｅꎬ ５７４: ６７９－６８５.

ＬＥＶＩＮ ＤＡꎬ １９７５. Ｍｉｎｏｒｉｔｙ ｃｙｔｏｔｙｐｅ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ ｉｎ ｌｏｃａｌ ｐｌａｎｔ
ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ [Ｊ]. Ｔａｘｏｎꎬ ２４(１): ３５－４３.

ＬＥＷＩＳ ＰＯꎬ ２００１. Ａ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ａｐｐｒｏａｃｈ ｔｏ ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｆｒｏｍ ｄｉｓｃｒｅｔｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｄａｔａ
[Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ５０: ９１３－９２５.

ＭＡＤＤＩＳＯＮ ＷＰꎬ ＦＩＴＺＪＯＨＮ ＲＧꎬ ２０１５. Ｔｈｅ ｕｎｓｏｌｖｅｄ
ｃｈａｌｌｅｎｇｅ ｔｏ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｅｓｔｓ ｆｏｒ ｃａｔｅｇｏｒｉｃａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ [Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ６４(１): １２７－１３６.

ＭＡＤＤＩＳＯＮ ＷＰꎬ ＭＩＤＦＯＲＤ ＰＥꎬ ＯＴＴＯ ＳＰꎬ ２００７. Ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ
ａ ｂｉｎａｒｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒ’ｓ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ
[Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ５６(５): ７０１－７１０.

ＭＡＧＡＬＬÓＮ Ｓꎬ ＣＡＳＴＩＬＬＯ Ａꎬ ２００９. Ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｉｍｅ [Ｊ]. Ａｍ Ｊ Ｂｏｔꎬ ９６: ３４９－３６５.

ＭＡＧＡＬＬＯＮ Ｓꎬ ＣＲＡＮＥ ＰＲꎬ ＨＥＲＥＮＤＥＥＮ ＰＳꎬ １９９９.
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｐａｔｔｅｒｎꎬ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｅｕｄｉｃｏｔｓ [Ｊ]. Ａｎｎ Ｍｏ Ｂｏｔ Ｇａｒｄꎬ ８６(２): ２９７－３７２.

ＭＡＧＡＬＬÓＮ Ｓꎬ ＧÓＭＥＺ￣ＡＣＥＶＥＤＯ Ｓꎬ ＳÁＮＣＨＥＺ￣ＲＥＹＥＳ
ＬＬꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５. Ａ ｍｅｔａｃａｌｉｂｒａｔｅｄ ｔｉｍｅ￣ｔｒｅｅ ｄｏｃｕｍｅｎｔｓ ｔｈｅ
ｅａｒｌｙ ｒｉｓｅ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ [Ｊ]. Ｎｅｗ
Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２０７: ４３７－４５３.

ＭＡＧＡＬＬＯＮ Ｓꎬ ＳＡＮＤＥＲＳＯＮ ＭＪꎬ ２００１. Ａｂｓｏｌｕｔｅ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｉｎ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｃｌａｄｅｓ [ Ｊ]. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ
５５(９): １７６２－１７８０.

ＭＡＹ ＭＲꎬ ＭＯＯＲＥ ＢＲꎬ ２０１６. Ｈｏｗ ｗｅｌｌ ｃａｎ ｗｅ ｄｅｔｅｃｔ ｌｉｎｅａｇｅ￣
ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ￣ｒａｔｅ ｓｈｉｆｔｓ? Ａ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｓｔｕｄｙ ｏｆ
ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌ ＡＩＣ ｍｅｔｈｏｄｓ [Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ６５(６): １０７６－１０８４.

ＭＡＹＲＯＳＥ Ｉꎬ ＢＡＲＫＥＲ ＭＳꎬ ＯＴＴＯ ＳＰꎬ ２０１０. Ｐｒｏｂａｂｉｌｉｓｔｉｃ
ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｎｕｍｂｅｒ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ
ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ [Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ５９(２): １３２－１４４.

ＭＡＹＲＯＳＥ Ｉꎬ ＺＨＡＮ ＳＨꎬ ＲＯＴＨＦＥＬＳ ＣＪꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１.
Ｒｅｃｅｎｔｌｙ ｆｏｒｍｅｄ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｐｌａｎｔｓ ｄｉｖｅｒｓｉｆｙ ａｔ ｌｏｗｅｒ ｒａｔｅｓ
[Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ３３３(６０４７): １２５７.

ＭＥＲＣＫＸ ＶＳＦＴꎬ ＨＥＮＤＲＩＫＳ ＫＰꎬ ＢＥＥＮＴＪＥＳ ＫＫꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｄｅｍｉｓｍ ｏｎ ａ ｙｏｕｎｇ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍｏｕｎｔａｉｎ
[Ｊ]. Ｎａｔｕｒｅꎬ ５２４: ３４７－３５０.

ＭＥＵＤＴ ＨＭꎬ ＲＯＪＡＳ￣ＡＮＤＲÉＳ ＢＭꎬ ＰＲＥＢＢＬＥ ＪＭꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５. Ｉｓ ｇｅｎｏｍｅ ｄｏｗｎｓｉｚｉｎｇ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ
ｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｌｉｎｅａｇｅｓ ｏｆ Ｖｅｒｏｎｉｃａ? [ Ｊ ]. Ｂｏｔ Ｊ Ｌｉｎｎ Ｓｏｃꎬ
１７８(２): ２４３－２６６.

ＭＥＹＥＲＳ ＬＡꎬ ＬＥＶＩＮ ＤＡꎬ ２００６. Ｏｎ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ
ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｓ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ ]. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ６０ ( ６):
１１９８－１２０６.

ＭＯＯＲＥ ＢＲꎬ ＨÖＨＮＡ Ｓꎬ ＭＡＹ ＭＲꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６. Ｃｒｉｔｉｃａｌｌｙ
ｅｖａｌｕａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｔｈｅｏｒｙ ａｎｄ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ Ｂａｙｅｓｉａｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｍａｃｒｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｍｉｘｔｕｒｅｓ [ Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ
１１３(３４): ９５６９－９５７４.

ＮＯＷＥＬＬ ＲＷꎬ ＬＡＵＥ ＢＥꎬ ＳＨＡＲＰ ＰＭꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６.
Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｇｅｎｅｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｗｉｔｈ ｗｏｏｄｙ ｈｏｓｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ
[Ｊ]. Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌꎬ １７(９): １４０９－１４２４.

ＯＨＮＯ Ｓꎬ １９７０. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｂｙ ｇｅｎｅ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ [Ｍ]. Ｂｅｒｌｉｎ:
Ｓｐｒｉｎｇｅｒ￣Ｖｅｒｌａｇ.

ＯＪＥＤＡ ＤＩꎬ ＶＡＬＩＤＯ Ａꎬ ＦＥＲＮÁＮＤＥＺ ＤＥ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６. Ｐｏｌｌｉｎａｔｏｒ ｓｈｉｆｔｓ ｄｒｉｖｅ ｐｅｔａｌ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ
Ｍａｃａｒｏｎｅｓｉａｎ Ｉｓｌａｎｄｓ ｂｉｒｄ￣ｆｌｏｗｅｒｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ [ Ｊ]. Ｂｉｏｌ Ｌｅｔｔꎬ
１２(４): ２０１６００２２.

Ｏ′ ＭＥＡＲＡ ＢＣꎬ ＳＭＩＴＨ ＳＤꎬ ＡＲＭＢＲＵＳＴＥＲ ＷＳꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６. Ｎｏｎ￣ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｉｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ
ｓｈａｐｅ ｅｘｔａｎｔ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ [Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｒ Ｓｏｃ Ｌｏｎｄꎬ Ｓｅｒ
Ｂ: Ｂｉｏｌ Ｓｃｉꎬ ２８３(１８３０): ２０１５２３０４.

ＯＳＢＯＲＮＥ ＣＰꎬ ＦＲＥＣＫＬＥＴＯＮ ＲＰꎬ ２００９. Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ
ｐｒｅｓｓｕｒｅｓ ｆｏｒ Ｃ４ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒａｓｓｅｓ [ Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｒ
Ｓｏｃ Ｌｏｎｄꎬ Ｓｅｒ Ｂ: Ｂｉｏｌ Ｓｃｉꎬ ２７６(１６６３): １７５３－１７６０.

ＯＴＴＯ ＳＰꎬ ＷＨＩＴＴＯＮ Ｊꎬ ２０００. Ｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅ ａｎｄ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ [Ｊ]. Ａｎｎｕ Ｒｅｖ Ｇｅｎｅｔꎬ ３４(１): ４０１－４３７.

ＰＡＧＥＬ Ｍꎬ １９９４. Ｄｅｔｅｃｔｉｎｇ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｎ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｉｅｓ: ａ ｇｅｎｅｒａｌ ｍｅｔｈｏｄ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｄｉｓｃｒｅｔｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ [Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｒ Ｓｏｃ Ｌｏｎｄꎬ Ｓｅｒ Ｂ: Ｂｉｏｌ Ｓｃｉꎬ
２５５(１３４２): ３７－４５.

ＰＡＧＥＬ Ｍꎬ １９９７. Ｉｎｆｅｒｒｉｎｇ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｆｒｏｍ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｉｅｓ [Ｊ]. Ｚｏｏｌ Ｓｃｒꎬ ２６(４): ３３１－３４８.

ＰＡＧＥＬ Ｍꎬ １９９９. Ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ａｐｐｒｏａｃｈ ｔｏ
ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｎｇ ａｎｃｅｓｔｒａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ｓｔａｔｅｓ ｏｆ ｄｉｓｃｒｅｔｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ
ｏｎ ｐｈｙｌｏｇｅｎｉｅｓ [Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ４８(３): ６１２－６２２.

ＰＡＧＥＬ Ｍꎬ ＭＥＡＤＥ Ａꎬ ２００６. Ｂａｙｅｓｉａｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｓｃｒｅｔｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｓ ｂｙ ｒｅｖｅｒｓｉｂｌｅ￣ｊｕｍｐ Ｍａｒｋｏｖ
ｃｈａｉｎ Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ [Ｊ]. Ａｍ Ｎａｔꎬ １６７(６): ８０８－８２５.

ＰＥＮＮＩＮＧＴＯＮ ＲＴꎬ ＬＡＶＩＮ Ｍꎬ ＳÄＲＫＩＮＥＮ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１０. Ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｈｉｓｔｏｒｉｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ
Ａｎｄｅａｎ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｈｏｔｓｐｏｔ [ Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ
１０７(３１): １３７８３－１３７８７.

ＰＩＭＭ ＳＬꎬ ＲＡＶＥＮ ＰＨꎬ ２０１７. Ｔｈｅ ｆａｔｅ ｏｆ ｔｈｅ ｗｏｒｌｄ’ ｓ ｐｌａｎｔｓ
[Ｊ]. Ｔｒｅｎｄｓ Ｅｃｏｌ Ｅｖｏｌꎬ ３２: ３１７－３２０.

ＲＡＢＯＳＫＹ ＤＬꎬ ２０１４. Ａｕｔｏｍａｔｉｃ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｋｅｙ ｉｎｎｏｖａｔｉｏｎｓꎬ
ｒａｔｅ ｓｈｉｆｔｓꎬ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｏｎ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅｓ
[Ｊ]. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ ９(２): ｅ８９５４３￣ｅ８９５５７.

ＲＡＢＯＳＫＹ ＤＬꎬ ＤＯＮＮＥＬＬＡＮ ＳＣꎬ ＧＲＵＮＤＬＥＲ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４. Ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｖｉｓｕａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｍｐｌｅｘ
ｍａｃｒｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｄｙｎａｍｉｃｓ: ａｎ ｅｘａｍｐｌｅ ｆｒｏｍ Ａｕｓｔｒａｌｉａｎ
ｓｃｉｎｃｉｄ ｌｉｚａｒｄｓ [Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ６３(４): ６１０－６２７.

ＲＡＢＯＳＫＹ ＤＬꎬ ＧＯＬＤＢＥＲＧ ＥＥꎬ ２０１５. Ｍｏｄｅｌ ｉｎａｄｅｑｕａｃｙ ａｎｄ
ｍｉｓｔａｋｅｎ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｒａｉｔ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ [ Ｊ]. Ｓｙｓｔ
Ｂｉｏｌꎬ ６４(２): ３４０－３５５.

ＲＡＢＯＳＫＹ ＤＬꎬ ＬＯＶＥＴＴＥ ＩＪꎬ ２００８. Ｅｘｐｌｏｓｉｖｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ
ｒａｄｉａｔｉｏｎｓ: ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｏｒ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ
ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｉｍｅ? [Ｊ]. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ６２(８): １８６６－１８７５.

ＲＡＢＯＳＫＹ ＤＬꎬ ＭＩＴＣＨＥＬＬ ＪＳꎬ ＣＨＡＮＧ Ｊꎬ ２０１７. Ｉｓ ＢＡＭＭ
ｆｌａｗｅｄ? Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ ｐｒａｃｔｉｃａｌ ｃｏｎｃｅｒｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｍｕｌｔｉ￣ｒａｔｅ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ [ Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ６６ ( ４):
４７７－４９８.

ＲＡＭＳＥＹ Ｊꎬ ＳＣＨＥＭＳＫＥ ＤＷꎬ １９９８. Ｐａｔｈｗａｙｓꎬ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓꎬ
ａｎｄ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ]. Ａｎｎ
Ｒｅｖ Ｅｃｏｌ Ｓｙｓｔꎬ ２９: ４６７－５０１.

７１７１１０ 期 郭文钰等: 影响开花植物物种多样化速率变化的因素探讨



ＲＡＭＳＥＹ Ｊꎬ ＳＣＨＥＭＳＫＥ ＤＷꎬ ２００２. Ｎｅｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ ｉｎ
ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ]. Ａｎｎｕ Ｒｅｖ Ｅｃｏｌ Ｓｙｓｔꎬ ３３: ５８９－６３９.

ＲＥＮ Ｒꎬ ＷＡＮＧ Ｈꎬ ＧＵＯ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８. Ｗｉｄｅｓｐｒｅａｄ ｗｈｏｌｅ
ｇｅｎｏｍｅ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｇｅｎｏｍｅ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ａｎｄ
ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ [ Ｊ ]. Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔꎬ １１:
４１４－４２８.

ＲＥＹＥＳ Ｅꎬ ＭＯＲＬＯＮ Ｈꎬ ＳＡＵＱＵＥＴ Ｈꎬ ２０１５. Ｐｒｅｓｅｎｃｅ ｉｎ
Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ｈｏｔｓｐｏｔｓ ａｎｄ ｆｌｏｒａｌ ｓｙｍｍｅｔｒｙ ａｆｆｅｃｔ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｉｎ Ｐｒｏｔｅａｃｅａｅ [ Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２０７:
４０１－４１０.

ＲＥＹＥＳ Ｅꎬ ＳＡＵＱＵＥＴ Ｈꎬ ＮＡＤＯＴ Ｓꎬ ２０１６. Ｐｅｒｉａｎｔｈ ｓｙｍｍｅｔｒｙ
ｃｈａｎｇｅｄ ａｔ ｌｅａｓｔ １９９ ｔｉｍｅｓ ｉｎ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ [ Ｊ].
Ｔａｘｏｎꎬ ６５(５): ９４５－９６４.

ＲＩＣＫＬＥＦＳ ＲＥꎬ ２００７. Ｅｓｔｉｍａｔｉｎｇ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｆｒｏｍ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ [ Ｊ]. Ｔｒｅｎｄｓ Ｅｃｏｌ Ｅｖｏｌꎬ ２２(１１):
６０１－６１０.

ＲＯＬＬＡＮＤ Ｊꎬ ＣＯＮＤＡＭＩＮＥ ＦＬꎬ ＪＩＧＵＥＴ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４.
Ｆａｓｔｅｒ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅｄ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒｏｐｉｃｓ
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｔｈｅ ｍａｍｍａｌｉａｎ ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｇｒａｄｉｅｎｔ
[Ｊ ]. ＰＬｏＳ Ｂｉｏｌꎬ １２ ( １ ): ｅ１００１７７５. ＤＯＩ: １０. １３７１ /
ｊｏｕｒｎａｌ.ｐｂｔｏ.１００１７７５.

ＳÁＮＣＨＥＺ￣ＲÉＹＥＳ ＬＬꎬ ＭＯＲＬＯＮ Ｈꎬ ＭＡＧＡＬＬÓＮ Ｓꎬ
２０１７. Ｕｎｃｏｖｅｒｉｎｇ ｈｉｇｈｅｒ￣ｔａｘｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｆｒｏｍ
ｃｌａｄｅ ａｇｅ ａｎｄ ｓｐｅｃｉｅｓ￣ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｄａｔａ [Ｊ]. Ｓｙｓｔ Ｂｉｏｌꎬ ６６(３):
３６７－３７８.

ＳＡＮＤＥＲＳＯＮ ＭＪꎬ ＤＯＮＯＧＨＵＥ ＭＪꎬ １９９４. Ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎ ｏｆ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ [ Ｊ ].
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２６４(５１６５): １５９０－１５９３.

ＳＡＲＧＥＮＴ ＲＤꎬ ２００４. Ｆｌｏｒａｌ ｓｙｍｍｅｔｒｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ
ｉｎ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ [ Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｒ Ｓｏｃ Ｌｏｎｄꎬ Ｓｅｒ Ｂ: Ｂｉｏｌ Ｓｃｉꎬ
２７１(１５３９): ６０３－６０８.

ＳＡＵＱＵＥＴ Ｈꎬ ＶＯＮ ＢＡＬＴＨＡＺＡＲ Ｍꎬ ＭＡＧＡＬＬÓＮ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７. Ｔｈｅ ａｎｃｅｓｔｒａｌ ｆｌｏｗｅｒ ｏｆ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｅａｒｌｙ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ [Ｊ]. Ｎａｔ Ｃｏｍｍｕｎꎬ ８: １６０４７. ＤＯＩ: １０.１０３８ /
ｎｃｏｍｍｓ１６０４７.

ＳＡＶＯＬＡＩＮＥＮ Ｖꎬ ＡＮＳＴＥＴＴ ＭＣꎬ ＬＥＸＥＲ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６. Ｓｙｍｐａｔｒｉｃ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｐａｌｍｓ ｏｎ ａｎ ｏｃｅａｎｉｃ ｉｓｌａｎｄ
[Ｊ]. Ｎａｔｕｒｅꎬ ４４１: ２１０－２１３.

ＳＣＡＲＰＩＮＯ ＳＶꎬ ＬＥＶＩＮ ＤＡꎬ ＭＥＹＥＲＳ ＬＡꎬ ２０１４.
Ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｓｈａｐｅｓ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ [Ｊ]. Ａｍ
Ｎａｔꎬ １８４: ４５６－４６５.

ＳＣＨＬＵＴＥＲ Ｄꎬ ＰＲＩＣＥ Ｔꎬ ＭＯＯＥＲＳ ＡØꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７.
Ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ ｏｆ ａｎｃｅｓｔｏｒ ｓｔａｔｅｓ ｉｎ ａｄａｐｔｉｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ [ Ｊ ].
Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ ５１(６): １６９９－１７１１.

ＳＣＨＲＡＮＺ ＥＭꎬ ＭＯＨＡＭＭＡＤＩＮ Ｓꎬ ＥＤＧＥＲ ＰＰꎬ ２０１２.
Ａｎｃｉｅｎｔ ｗｈｏｌｅ ｇｅｎｏｍｅ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ｎｏｖｅｌｔｙ ａｎｄ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ: ｔｈｅ ＷＧＤ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｌａｇ￣ｔｉｍｅ ｍｏｄｅｌ [Ｊ]. Ｃｕｒｒ
Ｏｐｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ １５(２): １４７－１５３.

ＳＣＨＵＬＴＺ ＲＪꎬ １９８０. Ｒｏｌｅ ｏｆ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ ｉｎ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｆｉｓｈｅｓ
[Ｍ] / / ＬＥＷＩＳ ＷＨ. Ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ: Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｌｅｖａｎｃｅ. Ｂｏｓｔｏｎꎬ
ＭＡ: Ｓｐｒｉｎｇｅｒ ＵＳ: ３１３－３４０.

ＳＩＬＶＥＳＴＲＯ Ｄꎬ ＣＡＳＣＡＬＥＳ￣ＭＩÑＡＮＡ Ｂꎬ ＢＡＣＯＮ ＣＤꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５. Ｒｅｖｉｓｉｔｉｎｇ ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｖａｓｃｕｌａｒ
ｐｌａｎｔｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ａ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ Ｂａｙｅｓｉａｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｓｓｉｌ
ｒｅｃｏｒｄ [Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２０７(２): ４２５－４３６.

ＳＬＯＷＩＮＳＫＩ ＪＢꎬ ＧＵＹＥＲ Ｃꎬ １９９３. Ｔｅｓｔｉｎｇ ｗｈｅｔｈｅｒ ｃｅｒｔａｉｎ
ｔｒａｉｔｓ ｈａｖｅ ｃａｕｓｅｄ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ: ａｎ ｉｍｐｒｏｖｅｄ
ｍｅｔｈｏｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ ａ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｒａｎｄｏｍ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ
[Ｊ]. Ａｍ Ｎａｔꎬ １４２(６): １０１９－１０２４.

ＳＭＩＴＨ ＳＡꎬ ＢＥＡＵＬＩＥＵ ＪＭꎬ ＳＴＡＭＡＴＡＫＩＳ Ａꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１.
Ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｕｓｉｎｇ ｓｍａｌｌ ａｎｄ ｌａｒｇｅ
ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅｓ [Ｊ]. Ａｍ Ｊ Ｂｏｔꎬ ９８(３): ４０４－４１４.

ＳＯＬＴＩＳ ＤＥꎬ ＡＬＢＥＲＴ ＶＡꎬ ＬＥＥＢＥＮＳ￣ＭＡＣＫ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９. Ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ ａｎｄ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ [ Ｊ]. Ａｍ Ｊ
Ｂｏｔꎬ ９６(１): ３３６－３４８.

ＳＴＥＢＢＩＮＳ ＣＬ ＪＲꎬ １９５０. Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ
[ Ｍ ]. Ｌｏｎｄｏｎ: Ｏｘｆｏｒｄ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ ( Ｇｅｏｆｆｒｅｙ
Ｃｕｍｂｅｒｌｅｇｅ).

ＳＴＥＢＢＩＮＳ ＪＲ ＧＬꎬ １９３８. Ｃｙｔｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｈａｂｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ [Ｊ]. Ａｍ Ｊ
Ｂｏｔꎬ ２５(３): １８９－１９８.

ＴＡＮＫ ＤＣꎬ ＥＡＳＴＭＡＮ ＪＭꎬ ＰＥＮＮＥＬＬ ＭＷꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５.
Ｎｅｓｔｅｄ ｒａｄｉａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｕｌｓｅ ｏｆ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ:
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆｔｅｎ ｆｏｌｌｏｗ ｗｈｏｌｅ ｇｅｎｏｍｅ
ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ [Ｊ]. Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌꎬ ２０７(２): ４５４－４６７.

ＵＲＩＢＥ￣ＣＯＮＶＥＲＳ Ｓꎬ ＴＡＮＫ ＤＣꎬ ２０１５. Ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｒａｔｅｓ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｍｏｖｅｍｅｎｔ ｉｎｔｏ ｎｅｗ ａｒｅａｓ: ａｎ
ｅｘａｍｐｌｅ ｏｆ ａ ｒｅｃｅｎｔ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ Ａｎｄｅｓ [Ｊ]. Ａｍ Ｊ Ｂｏｔꎬ
１０２(１１): １８５４－１８６９.

ＶＡＭＯＳＩ ＪＣꎬ ＤＩＣＫＩＮＳＯＮ ＴＡꎬ ２００６. Ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙ ａｎｄ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ: ａ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｉｎ Ｒｏｓａｃｅａｅ
[Ｊ]. Ｉｎｔ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ １６７(２): ３４９－３５８.

ＶＡＭＯＳＩ ＪＣꎬ ＭＡＧＡＬＬÓＮ Ｓꎬ ＭＡＹＲＯＳＥ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８.
Ｍａｃｒｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ [Ｊ]. Ａｎｎｕ Ｒｅｖ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ ６９: ６８５－７０６.

ＶＡＭＯＳＩ ＪＣꎬ ＭＣＥＷＥＮ ＪＲꎬ ２０１２. Ｏｒｉｇｉｎꎬ ｅｌｅｖａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｓｕｃｃｅｓｓ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄｓ ａｎｄ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｓ ｉｎ Ｂｒｉｔｉｓｈ
Ｃｏｌｕｍｂｉａꎬ Ｃａｎａｄａ [Ｊ]. Ｂｏｔａｎｙꎬ ９１(３): １８２－１８８.

ＶＡＭＯＳＩ ＪＣꎬ ＶＡＭＯＳＩ ＳＭꎬ ２０１１. Ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ
ｄｉｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ: ａｔ ｔｈｅ ｃｒｏｓｓｒｏａｄｓ ｏｆ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ
ａｎｄ ｅｘｔｒｉｎｓｉｃ ｔｒａｉｔｓ [Ｊ]. Ａｍ Ｊ Ｂｏｔꎬ ９８(３): ４６０－４７１.

ＶＡＮＮＥＳＴＥ Ｋꎬ ＭＡＥＲＥ Ｓꎬ ＶＡＮ ＤＥ ＰＥＥＲ Ｙꎬ ２０１４. Ｔａｎｇｌｅｄ
ｕｐ ｉｎ ｔｗｏ: ａ ｂｕｒｓｔ ｏｆ ｇｅｎｏｍｅ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ａｔ ｔｈｅ ｅｎｄ ｏｆ ｔｈｅ
Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ [ Ｊ].
Ｐｈｉｌｏｓ Ｔｒａｎｓ Ｒ Ｓｏｃ Ｂ: Ｂｉｏｌ Ｓｃｉꎬ ３６９(１６４８): ２０１３０３５３.

ＷＡＧＮＥＲ ＪＲ ＷＨꎬ １９７０. Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｎｏｉｓｅ
[Ｊ]. Ｔａｘｏｎꎬ １９(２): １４６－１５１.

ＷＥＩＲ ＪＴꎬ ＳＣＨＬＵＴＥＲ Ｄꎬ ２００７. Ｔｈｅ ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｉｎ
ｒｅｃｅｎｔ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｔｉｎｃｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｂｉｒｄｓ ａｎｄ ｍａｍｍａｌｓ
[Ｊ]. Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ３１５(５８１８): １５７４－１５７６.

ＷＯＯＤ ＴＥꎬ ＴＡＫＥＢＡＹＡＳＨＩ Ｎꎬ ＢＡＲＫＥＲ ＭＳꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９. Ｔｈｅ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｖａｓｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔｓ
[Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ １０６(３３): １３８７５－１３８７９.

ＸＩＮＧ Ｙꎬ ＧＡＮＤＯＬＦＯ ＭＡꎬ ＯＮＳＴＥＩＮ ＲＥꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６.
Ｔｅｓｔｉｎｇ ｔｈｅ ｂｉａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｈ Ｃｅｎｏｚｏｉｃ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍ
ｍａｃｒｏｆｏｓｓｉｌ ｒｅｃｏｒｄ [Ｊ]. Ｉｎｔ Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ １７７(４): ３７１－３８８.

ＺＡＮＮＥ ＡＥꎬ ＴＡＮＫ ＤＣꎬ ＣＯＲＮＷＥＬＬ ＷＫꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４. Ｔｈｒｅｅ
ｋｅｙｓ ｔｏ ｔｈｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ ｉｎｔｏ ｆｒｅｅｚｉｎｇ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ [Ｊ]. Ｎａｔｕｒｅꎬ ５０６: ８９－９２.

ＺＨＡＮ ＳＨꎬ ＤＲＯＲＩ Ｍꎬ ＧＯＬＤＢＥＲＧ ＥＥꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６.
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ｃｌａｄｏｇｅｎｅｔｉｃ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ
ｌａｎｄ ｐｌａｎｔｓ [Ｊ]. Ａｍ Ｊ Ｂｏｔꎬ １０３(７): １２５２－１２５８.

ＺＨＡＮＧ Ｃꎬ ＨＵＡＮＧ ＣＨꎬ ＬＩＵ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１.
Ｐｈｙｌｏｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ Ａｓｔｅｒａｃｅａｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ
ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｙꎬ ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｎｏｖａｔｉｏｎ [Ｊ]. Ｊ Ｉｎｔｅｇｒ Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｌꎬ ６３(７): １２７３－１２９３.

ＺＨＡＯ ＹＹꎬ ＺＨＡＮＧ Ｒꎬ ＪＩＡＮＧ ＫＷꎬ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１. Ｎｕｃｌｅａｒ
ｐｈｙｌｏｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ / ｐｈｙｌｏｇｅｎｏｍｉｃｓ ｓｕｐｐｏｒｔ ｎｕｍｅｒｏｕｓ
ｐｏｌｙｐｌｏｉｄｉｚａｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔｓ ａｎｄ ｈｙｐｏｔｈｅｓｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ
ｒｈｉｚｏｂｉａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｆｉｘｉｎｇ ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｉｎ Ｆａｂａｃｅａｅ [ Ｊ]. Ｍｏｌ
Ｐｌａｎｔꎬ １４(５): ７４８－７７３.

(责任编辑　 何永艳)

８１７１ 广　 西　 植　 物 ４１ 卷


