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摘要: 生命之树的概念由达尔文在1859年提出, 用以反映分类群的亲缘关系和进化历史。近30年来, 随着建树性

状种类的多样化、数据量的快速增长以及建树方法的不断发展和完善, 生命之树的规模越来越大, 可信度也越来

越高。分子生物学、生态学、基因组学、生物信息学及计算机科学等的快速发展, 使得生命之树成为开展学科间

交叉研究的桥梁, 其用途日益广泛。本文综述了生命之树研究的历史和现状, 介绍了生命之树在以下几个方面的

应用: (1)通过构建不同尺度的生命之树, 理解生物类群间的系统发育关系; (2)通过时间估算和地理分布区重建, 
推测现存生物的起源和地理分布格局及其成因; (3)基于时间树, 结合生态、环境因子及关键创新性状, 探讨生物的

多样化进程和成因; (4)揭示生物多样性的来源和格局, 预测生物多样性动态变化, 并提出相应的保护策略。最后, 
本文评估了生命之树在目前海量数据情况下遇到的序列比对困难、基因树冲突、“流浪类群”干扰等建树难题, 并
指出了构建“超大树”的发展趋势。 
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Abstract: The term “Tree of Life” was first used by Charles Darwin in 1859 as a metaphor for describing 
phylogenetic relationships among organisms. Over the past three decades, the recognized tree of life has im-
proved considerably in overall size and reliability due to an increase in diversity of character resources, a 
dramatic growth in useable data, and the development of tree-reconstruction methods. As a bridge connecting 
phylogeny, evolution and related disciplines, such as molecular biology, ecology, genomics, bioinformatics 
and computer science, the tree of life is increasingly widely used. In this paper, we review the history and 
progress of tree of life studies and focus on its application in the following fields: (1) the reconstruction of 
phylogenetic trees at different taxonomic hierarchies to understand phylogenetic relationships among taxa; 
(2) investigation of the origins of taxa and biogeographic patterns based on dating estimation and bio-
geographic reconstruction; (3) examination of species’ diversification and its causes by integrating dated 
trees, ecological factors, environmental variation and key innovations; (4) the study of the origin and patterns 
of biodiversity, predating biodiversity dynamics, and development of conservation strategies. Finally, we 
evaluate the difficulties from matrix alignment, gene tree incongruence and “rogue taxa” distraction in tree 
reconstruction due to massive increases of useable data and in the context consider “supertree” building in 
the future. 
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1  生命之树简介 

1.1  生命之树概念的提出和发展历史 
生命之树(Tree of Life, 简称TOL)也称系统发

育树(Phylogenetic Tree), 是指地球上的生命经历了

38亿年的演化, 每一种生命形式都有其来源, 物种

之间的关联及其进化历史就像是一棵树, 从单细胞

的微生物到复杂的动物和植物, 每个物种都可以在

这棵树上找到其最近缘物种和最近共同祖先, 或在

根部, 或在主干, 或在某一个枝杈上。生命之树展

现的是所有现存的以及绝灭的生物类群间的亲缘

关系, 可以帮助我们理解生命的起源、各大门类生

物的起源及其亲缘关系、生物进化的形式、现存生

物多样性的存在方式和动态变化以及何种生物正

处于灭绝的边缘。 
尽管早在公元前600年的中国和公元前300年

的古希腊, 人类就开始对生物进行分门别类, 且林

奈在250年前就已尝试按照某些形态性状把生物排

列起来(Linnaeus, 1753), 但建立在生物进化论基础

上的生命之树概念则是由Darwin(1859)在其著作

《物种起源》中首次明确提出的。生物进化论打破

了“神创论”的束缚, 认为物种不是上帝创造的, 也
不是固定不变的, 地球上的所有生命形式都是由其

共同祖先逐渐进化而来的。如果所有的生命最终都

可以追溯到同一个“根”上, 那么就不难想象整个生

命世界就像一棵“树”, 每个物种都可以根据其最近

的祖先找到它在这棵树上的位置。生命之树是《物

种起源》中唯一的一幅插图, 达尔文结合该图对“物
种”、“共同祖先”、“起源”、“竞争”、“自然选择”等
概念进行了形象的阐述。最后他总结道: 枝桠上生

长出新芽, 如果新芽足够健壮, 就会再分生出其他

枝条遮盖四周较弱枝条, 巨大的“生命之树”随着时

间不断进化出新的物种, 其中有的绝灭了, 有的存

留至今。 
既然生命之树的概念在150年前就已经提出了, 

那么为何在最近的几十年才受到极大的关注？这

和系统与进化生物学的发展历史有关。在达尔文及

其后很长的时期内, 人们一直利用形态性状来研究

生物的分类、系统关系和进化过程, 并且从最初利

用单个形态性状发展到后来采用多种性状进行研

究。为了使分类学工作更为客观, 在20世纪50年代, 
以Michener和Sokal为代表的学者提出了表征学

(phenetics)或数量分类学(numerical taxonomy)的概

念(Michener & Sokal, 1957; Wiley et al., 1991; Doo- 
little & Bapteste, 2007), 这些学者因此被称为表征

学派。该学派采用数值方法对所研究类群的形态性

状进行统计, 再借助统计学方法(如聚类分析)对这

些数值进行客观的分析, 从而得出被研究类群之间

的关系。这一方法为分类学提出了一个相对客观的

理论框架, 但在性状的选择和描述过程中, 依旧无

法避免主观因素的影响。更为重要的是, 该方法过分

强调形态性状的相似性, 不能对性状在物种间的演

化进行有效的分析(De Queiroz & Gauthier, 1992)。 
基于Dobzhansky(1937)的思想, Hennig(1950)建

立了分支分类学(Cladistics), Hennig及其追随者被

称为分支学派。该学派强调研究类群的单系性

(monophyly)和性状的同源性(homology), 对性状进

行祖征 (plesiomorphy)和衍征 (apomorphy)的区分 , 
旨在重建一个单系类群的系统发育关系(也称谱系

关系 , phylogenetic relationship), 并通过分支图

(cladogram)对类群关系进行展示(Richter & Meier, 
1994; Doolittle & Bapteste, 2007)。区别于数量分类

学, 分支分类学依赖实证法并严格遵循演化准则重

建研究类群之间的关系, 而非根据形态相似性进行

分门别类(De Queiroz & Gauthier, 1992)。可见, 具有

演化思想的分支分类学为构建达尔文提出的生命

之树提供了有效的研究手段。 
20世纪60年代, 随着Sanger的蛋白质测序技术

的成熟, 人们开始利用蛋白质序列差异来构建生物

类群的系统发育关系, 如, 通过凝血纤维蛋白肽

(blood-clotting fibrinopeptides)的氨基酸序列差异构

建了脊椎动物的系统发育关系 (转引自Doolittle, 
1999), 利用线粒体细胞色素C蛋白研究了动物及真

菌的系统发育关系(Fitch & Margoliash, 1967)。 
1977年, Woese和Fox(1977)开创性地采用16S

小亚基核糖体RNA的碱基序列构建了包括动物、植

物和微生物的生命之树(Universal Tree of Life)。通

过这棵树他们发现了古细菌域(Archaea), 并提出了

对地球生命世界的三域划分, 即真细菌、古细菌、

真核生物。与蛋白质和RNA序列相比, DNA序列具

有更多的变异信息位点, 可以应用到更广泛的类群

中。而后随着DNA测序和计算机技术的更新和发展, 
重建生命之树的各种算法和软件不断涌现。在用于

构建生命之树的分子数据选择上, 已经历了从单个
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DNA片段、多DNA片段、质体或线粒体基因组到核

基因组的发展。与形态性状相比, 分子性状的变异

在大尺度上(如界、门、纲、目、科)的同源性更易

于区别, 根据所研究的分类阶元的不同来选择相应

的具有不同进化速率的分子片段, 为准确构建包括

更大范围类群的生命之树提供了可能, 这使得生物

分类、系统和进化领域进行大规模或大尺度的研究

成为现实(Hillis et al., 1994)。 
目前, 测序成本大幅度降低, 序列数据海量增

加。据统计, 在GenBank数据库中, 存储了上亿条

DNA或蛋白序列 , 且这些序列每2–3年就会翻倍

(Benson et al., 2011)。因此, 生命之树重建和基于生

命之树而开展的研究正呈现出以下发展趋势: (1)大
量的物种取样和更多的基因或DNA片段取样, 并开

始利用核基因组数据来构建大尺度的系统发育树

(Bininda-Emonds, 2004; Cracraft & Donoghue, 2004; 
Hodkinson & Parnell, 2006); (2)利用基因组数据研究

杂交/渐渗(hybridization/ introgression)、基因水平转

移(horizontal gene transfer)和谱系筛选(lineage sort-
ing)等因素对建树结果的影响, 探讨基因树之间以及

基因树与物种树之间的冲突(如Okuyama et al., 2005; 
Sanderson & McMahon, 2007; Maureira-Butler et al., 
2008; Eaton & Ree, 2013); (3)分子生物学、生态学、基

因组学、生物信息学、计算机科学等学科的快速发展

及交叉综合, 为构建全球范围的生命之树并深入挖掘

其中的生命信息提供了前所未有的机遇和挑战。全球

的科学家合作将能够建立一棵将所有现存的和灭绝

的生物类群联系在一起的系统发育树。 
总之, 生命之树不仅能揭示生命的起源和生物

类群间的亲缘关系, 还可以阐明生物的地理分布式

样、多样化进程、关键创新性状的演化等科学问题, 
从而为物种保护、生物多样性维持、环境改善等人

类当前面临的严重问题提供科学依据和解决方案。 
1.2  生命之树的类型 

生命之树有很多分类方法。(1)根据拓扑结构是

否置根可分为有根树(rooted tree)和无根树(unrooted 
tree)。有根树具有方向性, 可以反映物种的共同祖

先和性状的演化方向; 无根树没有方向性(Yang, 
2006) 。 (2) 根据是否显示枝长可以用分支图

(cladogram)和谱系图(phylogram)的形式来呈现。前

者只表示亲缘关系而不表明分支长度, 后者既表示

亲缘关系, 又显示分支长度。(3)根据建树所采用的

数据类型可分为形态树、分子树、分子形态联合树

等。形态树是指根据类群形态性状构建的系统发育

树, 也是生命之树早期的划分形式(Sokal & Sneath, 
1963; Sneath, 1995); 分子树是近20–30年来生物学

家根据DNA和蛋白质序列等分子数据所构建的系

统发育树(Clegg, 1993; Williams et al., 2012)。由于

灭绝事件隐去了许多重要的进化痕迹, 近年来有些

科学家开始尝试结合化石证据构建分子形态联合

树以探究特定类群甚至整个生物界完整的进化历

史(Gatesy et al., 2013)。(4)基于建树方法不同, 有邻

接(Neighbor Joining, NJ)树、最大简约树(Maximum 
Parsimony Trees, MPTs)、严格一致树(strict con-
sensus tree)和多数一致树(majority consensus tree)
等。这些树各有优缺点, 应用时应根据类群和数据

特点选择最优树或采用多种结果相互比较验证

(Hall, 2005; Yang & Rannala, 2012)。(5)根据类群的

分类阶元, 可建立科、属、种水平以及居群水平的

生命之树。(6)根据所反映的是物种间真实的进化关

系还是某个基因的进化历史, 又有物种树(species 
tree)和基因树(gene tree)之分。利用某一基因或者若

干基因所承载的系统发育信息重建的系统发育树, 
称之为基因树, 它代表了基因或者基因家族的进化

历史; 而反映物种间真实进化关系的系统发育树, 
称之为物种树, 它代表了物种水平上的进化历史

(Maddison, 1997)。由于物种的进化历史难以再现, 
因此我们很难获取绝对的物种树, 只能利用现有的

数据最大限度地缩小基因树与物种树间的差异。 
随着测序技术的进步和越来越多的分子片段

应用于系统发育重建, 随之产生的基因组间、基因

间的建树冲突成为系统发育研究中日益突出的问

题(邹新慧和葛颂, 2008)。为此, 生物学家们提出许

多理论来解释这些冲突, 如杂交/渐渗、基因水平转

移和谱系筛选等, 并创建了许多新的方法和模型以

重建较为真实、可靠的系统发育关系(Liu, 2008; 
Burleigh et al., 2011; Song et al., 2012)。当然这并不

说明物种树比基因树更重要, 因为在研究多基因家

族的进化时, 基因树更有助于了解成员基因的进化

历史和基因重复过程(Nei & Kumar, 2000)。 

2  生命之树的应用 

2.1  研究类群之间的亲缘关系 
研究生物类群之间的亲缘关系一直以来都是
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生命之树最直接和最根本的用途(陈之端和李德铢, 
2013)。生命之树的发展历史就是人们利用不同手段

研究生物类群间系统关系的过程。随着测序技术和

生物信息技术的进步, 通过广泛地利用多源生物信

息, 包括形态、化石、分子等数据, 建立所有有机

体的生命之树已成为系统发育研究的重要方面

(Morlon et al., 2011)。例如, 自20世纪80年代以来, 
根据形态性状, 完善的被子植物分类系统相继被提

出 (如Cronquist, 1988; Dahlgren, 1989; Takhtajan, 
1997)。到了20世纪90年代, 人们开始利用分子数据, 
特别是DNA序列, 来探讨被子植物各大类群之间的

关系。随着植物分子系统学的快速发展, 系统学家

针对被子植物大尺度的系统发育分析提出了APG
系统, 并不断对其进行修订(APG, 1998; APG II, 
2003; APG III, 2009); 同时也有大量针对目、科、属

级水平的专门研究(Stevens, 2001; Wang et al., 2009; 
Su et al., 2012)。这些不同尺度的研究为重建生命之

树积累了丰富的分子数据和理论借鉴。目前被子植

物系统在目、科级水平上的框架基本稳定(Soltis et 
al., 2011; 图1), 仅有部分类群的系统位置或内部关

系不确定、支持率不高, 或根据不同基因组数据得

出的拓扑结构不一致, 如第伦桃科(Dilleniaceae)、金
虎尾目(Malpighiales)等(Soltis & Soltis, 2013)。 

随着各类生物系统发育大框架的基本确立, 人
们开始较多地关注生命之树中系统关系支持率不

高或存在冲突的疑难类群, 如被子植物中的虎耳草

目(Fishbein et al., 2001; Jian et al., 2008)、蔷薇类的

COM分支(Zhu et al., 2007; Qiu et al., 2010; Zhang et 
al., 2012; Soltis & Soltis, 2013), 动物类群中的蜥蜴

(Fu, 2000)、长尾猴(Guschanski et al., 2013)等。目前

已有不少探讨系统发育关系冲突原因及其解决方

法的研究和综述(Maddison, 1997; Wendel & Doyle, 
1998; Delsuc et al., 2005; Degnan & Rosenberg, 
2009)。Seelanan等(1997)根据冲突的显著与否, 将造

成系统发育关系冲突的原因分为软冲突(soft incon-
gruence)和硬冲突(hard incongruence)。软冲突主要

包括人为因素和序列因素, 通常是由各种分析方法

或实验设计(如取样不足)的缺陷所引起的数据异质

性、系统发育信息“噪音”或非同源相似(homoplasy)
而得出错误的基因树; 硬冲突一般出现在来自不同

基因组的基因之间, 或者非连锁的核基因之间, 常
常来自生物过程本身, 如杂交/渐渗、谱系筛选、基

因水平转移、基因重复/丢失、基因重组等(Rokas & 
Carroll, 2006; Galtier & Daubin, 2008; Degnan & 
Rosenberg, 2009; Simpson, 2012)。导致系统发育关

系冲突的原因与对应的解决方案见表1。 

2.2  研究生物地理分布格局及其形成历史 
对地球上生物的扩散或迁移过程进行重建是

生物学最基本的任务之一, 生物地理学就是研究生

物在时间和空间上起源、分化和散布的学科。生命

之树为生物地理学提供了新的研究思路。因为生命

之树本来就包含着物种形成、分化和灭绝等信息, 
例如, 生命之树上的各个节点反映了物种的分化和

形成过程; 具有枝长的系统树代表了各类群的分化

程度。因此, 如果给生命之树赋予时间和空间的度

量, 就可以将物种在时间和空间上的演化过程更直

观地展示出来。 
在时间维度上, Zuckerkandl和Pauling(1965)提

出了“分子钟”(molecular clock)的概念, 认为物种间

DNA或蛋白质序列的差异和其分化时间遵从函数

关系, 通过比较DNA或蛋白序列差异就能够估算出

物种分化的时间。最初的分子钟分析是一种固定速

率(one global rate)的严格分子钟(strict clock), 基于

这种模型的分子钟假定整棵生命之树上各分支的

演化速率相同。而自然界中生物的演化往往不遵守

严格的分子钟, 个体世代的长短、新陈代谢水平差

异、基因之间选择压差异及种群大小等因素都会导

致类群间及基因间碱基替换速率的不同 (Ruts- 
chmann, 2006)。松弛分子钟(relaxed clock)则允许生

命之树各个支系之间的分子钟速率存在差异

(Welch & Bromham, 2005), 可以更为合理地估算分

化时间。 
在空间维度上, 可以通过生命之树上现存类群

(tips)的分布来推测各节点地理分布区的变化。在分

支分类学出现之前, 生物地理学常根据物种的相似

程度划分生物区系并推测物种的扩散历史(Wen et 
al., 2013)。板块运动理论和分支分类学的兴起为生

物地理学方法的发展提供了新视角。最初结合分支

分类学的生物地理学研究认为具有相似分布范围

和系统关系格局的不同类群应该经历了相似的生

物地理历史过程, 故可通过比较不同物种的分布格

局和系统关系推测其生物地理历史(Crisp et al., 
2011; Ronquist & Sanmartín, 2011; Wen et al., 
2013)。但物种分布区的形成是十分复杂的过程, 受 
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图1  被子植物目级水平的系统发育框架(根据Soltis et al., 2011绘制)。图中的名称与范围与APG III (2009)和Cantino等 
(2007)的系统一致; 枝上的数字表示最大似然法BS (bootstrap)支持率。 
Fig. 1  Phylogenetic relationships of the angiosperms at the ordinal level (based on Soltis et al., 2011). Names of the families, orders 
and other major clades follow APG III (2009) and Cantino et al. (2007). Numbers above branches are Maximum Likelihood boot-
strap values. 
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表1  导致系统发育关系冲突的原因与解决方案 
Table 1  Causes and resolutions for phylogenetic incongruences 
 冲突原因阐述 Description 解决方案 Solutions 
软冲突(假冲突) Soft incongruence   
人为因素 Artificial factors 数据不足 Insufficient data 
 取样偏差 Biased sampling 
 基因选择不当 Sub-optimized gene selection 
 测序错误 Sequencing errors 

下一代测序技术; 系统发育基因组学; 取样代

表性; 基因选择; 进化模型的选择 
Next-generation sequencing technologies; phy-
logenomics; Taxon sampling; DNA regions 
selection; selection of substitution models 

序列因素 Sequencing factors 碱基组成成分偏差 Compositional bias 
 长枝吸引 Long-branch attraction 
 进化速率异质性 Evolutionary rate heterogeneity 
 进化饱和 Evolutionary saturation 

第三密码子排除; 氨基酸序列建树; RY编码; 
快速进化位点移除; 一致网络分析法 
3rd codon position exclusion; amino acid tree; 
RY coding; removing fast-evolving nucleotide 
sites; consensus networks 

硬冲突 Hard incongruence   
生物过程 Biological factors 快速辐射分化 Rapid diversification 
 杂交/渐渗 Hybridization/Introgression 
 不完全谱系筛选 Incomplete lineage sorting 
 基因水平转移 Horizontal gene transfer 
 并系基因 Paralogous genes 
 基因重复和/或丢失 Gene duplication and/or gene loss 

最小遗传距离法; 融合法; 基因树简约法; 网
状进化网络分析法 
Minimum genetic distance method; coales-
cence-based methods; gene tree parsimony; 
reticulation networks 

 基因重组 Gene recombination  

 

Box 1 利用生命之树研究类群之间亲缘关系的步骤:  

(1)数据准备。目前, 构建生命之树常用的数据包括形态数据和分子数据。形态数据主要通过对形态性状编码来

获取; 分子数据主要通过公共数据库(如GenBank; Benson et al., 2011)下载或实验获取。选择合适的DNA片段对系统

发育关系重建至关重要(De Queiroz et al., 1995; Wendel & Doyle, 1998)。如果所选基因的进化速率太慢, 提供的系统

发育信息不足, 系统发育关系可能得不到很好的解决; 如果所选基因的进化速率太快, 正确的系统发育信息常常会

被大量的非同源相似信号淹没(Felsenstein, 1978)。 

(2)序列拼接(assemblage)。为了提高序列的准确性, 往往需要对所测正反向序列进行拼接和校正, 常用的拼接软

件有Contig Express、Geneious (created by Biomatters, available at http://www.geneious.com)、Sequencher (Gene Codes 
Co., Ann Arbor, Michigan, U.S.A.)等。 

(3)序列比对(alignment)。为了保证序列的同源性和所得系统发育关系的可靠性, 需要对原始序列进行比对和校

正。自动比对序列的软件包括Clustal (Thompson et al., 1997; Larkin et al., 2007)、MAFFT (Katoh et al., 2002)、MUSCLE 
(Edgar, 2004)等; 手工校对序列的软件有BioEdit (Hall, 1999)、Se-Al (Rambaut, 2002)、Geneious (created by Biomatters, 
available at http://www.geneious.com)等。 

(4)模型选择(model selection)。在建树之前, 通常要对矩阵的最佳模型进行评估。常用的软件有ModelTest (Posada 
& Crandall, 1998)、MrModelTest (Nylander, 2004)、jModelTest (Posada, 2008)等。ModelTest包含56种DNA替代模型, 
MrModelTest包含24种MrBayes中可用的模型, 而jModelTest包含88种模型。熟悉各建树模型的优点与不足, 根据数

据特点有针对性地利用不同的模型, 可以减少建树过程中出现的偏差(Yang & Rannala, 2012)。 

(5)建树方法选择。当前最常用的建树方法有距离法、最大简约法(Maximum Parsimony, MP)、最大似然法

(Maximum Likelihood, ML)和贝叶斯法(Bayesian Inference, BI) (Hall, 2008)。MP法认为进化历程中发生碱基替代次数

最少的系统发育树为最优树(Fitch, 1971; Steel & Penny, 2000), 常用的分析软件为PAUP*软件包(Swofford, 2003)。MP
法由于不能对长枝的平行突变作出校正, 可能会得到错误的拓扑结构。ML法基于碱基替代模型, 认为似然值最大的

系统发育树为最优树(Steel & Penny, 2000), 常用的分析软件有GARLI、PHYML、RAxML (Stamatakis, 2006)等, 目前

应用较多的RAxML软件运算速度快、操作简单, 使大矩阵建树成为可能。BI法采用与ML法一致的评分标准, 但并

不直接选取似然值最大的树, 而是在马尔可夫链(Monte Carlo Markov Chain, MCMC)中取样, 选取出现频率最高的

系统发育树为最优树(Rannala & Yang, 1996; Mau et al., 1999), 常用的软件为MrBayes (Ronquist & Huelsenbeck, 
2003; Ronquist et al., 2012)。BI法通过后验概率(posterior probability, PP)来评估拓扑结构的可靠性, 一般PP > 95%的

分支可信度较高。相对于其他方法, BI法所得的多数一致树被认为更能真实反映类群间的系统关系(Hall, 2005)。 

(6)树的显示与保存: 常用的编辑和显示树图的软件有TreeView (Page, 1996)、FigTree (Rambaut, 2009)、MEGA 
(Tamura et al., 2011)等。 
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到地质事件、气候因素、物种习性和偶然事件(如长

距离传播等)的影响, 要想客观准确地揭示生物地

理历史的真实过程, 就不能忽略形成现今分布格局

的历史过程中可能发生的隔离、重复、扩散和灭绝

等事件。利用统计学方法在生命之树上定位这些

“ 事件 ”, 即是生物地理重建的过程 (Lamm & 
Redelings, 2009; Ronquist & Sanmartín, 2011)。 

南水青冈属(Nothofagus)一直被视为理解南半

球冈瓦纳大陆板块分裂过程的关键类群 (Raven, 
1996)。根据化石记录, 该属植物在冈瓦纳大陆分裂

前就已经出现并广泛分布于南半球(Cook & Crisp, 
2005)。随着分子系统学的发展, 许多研究利用叶绿

体、线粒体及核基因序列重建了南水青冈属的系统

关系(Martin & Dowd, 1993; Manos & Steele, 1997; 
Jordan & Hill, 1999; Li et al., 2004), 为该属的生物

地理学研究提供了新的线索。分子钟结果显示, 新
西兰和澳大利亚的南水青冈物种分化大约发生于

渐新世, 晚于澳大利亚和南美洲物种的分化时间, 
这与新西兰约8,000万年前与冈瓦纳大陆分离, 而
澳大利亚和南美洲约3,500万年前才与冈瓦纳大陆

分离的地质事件不符, 说明长距离传播在该属的物

种形成过程中发挥了更为重要的作用(Kodandar- 
amaiah, 2010; Crisp et al., 2011)。由此可见, 南水青

冈的生物地理学历史是极为复杂的过程, 隔离在演

化早期发挥了一定作用, 而后伴随的多次长距离传

播和灭绝事件是导致该属现存类群分布格局的重

要因素(Manos, 1997; Knapp et al., 2005; Kodanda- 
ramaiah, 2010; Crisp et al., 2011)。 

随着生物地理学理论和方法的发展, 该领域研

究的对象和关注的问题日益广泛, 包括对某一特定

类群散布和演化历史的研究 , 如探讨葡萄科

(Vitaceae)乌蔹莓属(Cayratia)在旧世界间断分布的

成因(Lu et al., 2013), 探讨棕榈类植物形成全球热

带地区间断分布的过程(Baker & Couvreur, 2013)以
及鸟类在全球范围内分布区系的形成历史(Jetz et 
al., 2012)。另外, 也有研究关注不同地理区域间物

种相似性及其形成历史, 如讨论东亚和北美地区被

子植物的相似性及两区域间物种的迁移历史等

(Wen et al., 2010)。 
分子钟分析常用的软件有 r8s (Sanderson, 

2003)、MULTIDIVTIME (Thorne & Kishino, 2002; 

Yang, 2004)、Beast (Drummond & Rambaut, 2007)、
MCMCTree (Yang, 2007)、Phylobayes (Lartillot et 
al., 2009)、treePL (Smith & O’Meara, 2012)等。r8s
和treePL都基于罚分似然法(penalized likelihood)原
理, 要求用户提供带枝长的系统树。模拟分析显示

这两个软件在处理大数据上均有良好表现, 而专门

针对大矩阵开发的 treePL运算速度比 r8s快得多

(Smith & O’Meara, 2012)。基于贝叶斯算法的

Phylobayes软件引入了更为丰富的核苷酸或氨基酸

替代模型。MCMCTree软件是Yang(2007)开发的

PAML软件包中的一个模块 , 其算法与MULT- 
IDIVTIME相似, 均通过综合贝叶斯方法及化石校

正来对物种分化时间进行估算; 不同之处在于确定

化石标定时 , MULTIDIVTIME采用 “刚性 ”限界

(“hard” lower and upper bounds), 而MCMCTree考虑

到化石的不确定性, 采用“柔性”限界(“soft” bounds 
or arbitrary statistical distributions) (Yang, 2006)。
Beast对计算能力要求较高, 但具界面友好、引入了

多种时间标定分布模型、考虑类群关系的不确定性

等优点 , 目前应用最为广泛 (Thomas & Ware, 
2011)。Beast进行分子钟分析的主要步骤见Box 2。 

常用的生物地理分布区重建软件有基于

Dispersal-Vicariance Analysis (DIVA)模型的DIVA 
(Ronquist, 1997, 2001)、S-DIVA (Yu et al., 2010)、
Bayes-DIVA (Harris & Xiang, 2009)、RASP (Ali et 
al., 2012), 基 于 Dispersal-Extinction-Cladogenesis 
(DEC)模型的Lagrange (Ree & Smith, 2008), 以及基

于Fitch简约法的Mesquite(Maddison & Maddison, 
2009)等。DIVA强调隔离分化对分布区变化的贡献

大于扩散和灭绝事件。S-DIVA和RASP在DIVA的基

础上进行了优化, S-DIVA可以进一步估算拓扑结构

的不确定性对地理重建的影响, 而RASP则整合了

多种软件, 可以对DIVA、Bayes-DIVA及DEC等算

法进行实时比较。Mesquite常用于祖先形态性状重

建, 近年来由于算法(如Fitch简约法和最大似然法)
的不断完善而在生物地理重建中被广泛应用。

Lagrange不仅可以重建祖先节点的地理分布式样, 
还可以根据古地质或古环境事件调整分布区之间

不同时期的扩散和灭绝事件的先验值, 从而对扩散

方向和扩散途径加以限制。Lagrange的使用方法见

Box 3。 
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Box 2  Beast进行分子钟分析的主要步骤:  

(1)在BEAUti中设置各种参数。在Data Partitions界面下载入nexus格式的数据矩阵; 点击Taxon Sets设置祖先节点; 
在Site Models下选择替代模型; 在clock models中进行分子钟模型设置; 点击Trees设置起始树(starting tree)和Tree 
Prior; 点击Priors设置祖先节点的时间标定; 最后点击MCMC, 根据数据大小设置搜索链长度, 更改生成的文件名

等。其中, 对生命之树进行标定的信息来源可分为4类:  
(i)通过已知的替换速率将一个或多个分支的枝长转换成相关节点的时间(Weir & Schluter, 2008); (ii)通过相关类

群化石出现的时间限制相关节点的最小时间; (iii)根据类群分布区的变化推测相关的地质事件, 再根据地质事件发生

时间进行相关节点标定(Weir & Schluter, 2008); (iv)根据相关类群分子钟研究的结果进行二次标定。 
目前化石标定应用最为广泛(Sauquet, 2013; Zhang et al., 2013)。除了利用化石对相关节点进行最小时间限定外, 

还需对生命之树进行一个最大时间的限定, 从而保证整个生命之树的所有节点在一个较为合理的时间尺度上评估。

(2)在Beast中执行BEAUti生成的文件。 
(3)运算完成后将log文件导入tracer; 检查重要参数的ESS值, 如果小于200, 则需增加运算代数, 使分析达到平衡。

(4)在treeAnnotator中输入Beast生成的trees文件, 去掉25%的burnin后运算得到tree格式的时间树。 
(5)在Figtree中查看结果, 可以展示时间中值或平均值、置信区间和后验概率等。 

 
 
Box 3  Lagrange的使用方法:  

(1)通过Lagrange Configurator平台(http://www.reelab.net/lagrange/configurator/index)输入nex格式的时间树, 导入

或自行输入现存物种的分布信息, 根据类群设置相关参数, 在线生成python脚本。 
(2)在自己电脑上运行python脚本。 
(3)解读Lagrange生成的文本文件, 通过作图软件将每个祖先节点的分布区及概率展示在时间树上, 以直观地表

达重建的地理分布信息。 

 
 

2.3  研究生物多样化过程及其影响因素 
具有时间标定的系统发育树(时间树)不仅可以

揭示生物的地理分布格局和历史, 还可以关联各种

地球环境因子以研究生物的起源和多样化过程

(FitzJohn et al., 2009; Benton, 2010; Hoorn et al., 
2010; Stadler, 2011)。近年来生命科学、地球科学、

古气候和古地质学等多学科领域的交叉和渗透, 大
大促进了生物多样化研究的发展(Near et al., 2005; 
Wu et al., 2012; Benton, 2013)。多样化分析不仅能够

阐明生命演化过程所展现出的不同式样, 而且可以

揭示参与塑造这一过程的诸多因素及生物对不同

地史时期地质变迁和气候变化的响应(Donoghue, 
2008; Gehrke & Linder, 2011)。 

一个分类群物种多样性高可能是由物种的快

速多样化(Haffer, 1969)、较低的灭绝速率(Stebbins, 
1974) 或古老支系多样性的长期积累造成的

(Couvreur et al., 2011)。目前有关物种快速多样化的

研究多数归因于生态机会(ecological opportunity), 
如气候变化、地质变化、栖息地和生境的转变及外

界生物因素等(Bouchenak-Khelladi et al., 2009; Yo-
der et al., 2010; Hou et al., 2011; Schweizer et al., 
2011)。在生命演化过程中, 全球气候的变化常常导

致新的生态系统的形成, 从而造成部分物种的绝灭

和新物种的产生。如白垩纪晚期, 小行星撞击地球

引起的全球变冷和光照不足等关键环境因素的改

变致使陆地生态系统发生了巨大变化, 最终导致了

著名的K-Pg Boundary生物大灭绝事件(Schulte et 
al., 2010)。许多动、植物类群在K-Pg Boundary之后

占据了空白生态位, 发生了辐射进化, 从而形成了

现今的多样化格局。O’Lear等(2013)认为白垩纪晚

期恐龙的绝灭、地球环境的变化及食谱的变化促进

了有胎盘类哺乳动物在K-Pg Boundary之后发生快

速辐射。Töpel等(2012)的研究认为古新世以来, 北
美地区的气候变化促进了蔷薇科(Rosaceae)植物的

快速多样化。近年来也有利用某一植被类型指示成

分的多样化来探讨该植被类型的起源与演化的研

究。如: De-Nova等(2012)对裂榄属(Bursera)的研究

发现, 中美洲季节性干旱森林的演化与中新世气候
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的干旱密切相关; Wang等(2012)通过研究热带雨林

指示植物防己科(Menispermaceae)的起源和多样化, 
推测现代热带雨林于约6,500万年前在3个热带区域

几乎同时出现。 
生物类群所栖息的生态环境的变化是物种的

快速多样化所必需的外因条件, 然而外界环境的剧

变并不能直接导致物种的快速多样化, 类群本身还

必须通过进化创新来响应环境的变化(Renaud et al., 
2005; Blackledge et al., 2009; Burbrink et al., 2012; 
Puzey et al., 2012)。只有阐明了关键创新和生态机

会之间的相互联系, 才能真正理解物种多样性的进

化历史或动态变化规律。生命之树是连接生物自身

与外界环境的桥梁。在探讨协同演化的问题时需要

比较两棵树(如宿主和寄主, 植物和传粉者)的分化

时间, 才能确定两者之间是否真的存在着协同演化

关系(Cruaud et al., 2012)。基于生命之树的形态性状

重 建 发 现 , 毛 茛 科 (Ranunculaceae) 耧 斗 菜 属

(Aquilegia)植物蜜腺距的长度和弯曲式样与传粉者

密切相关, 随着传粉者从蜂类到蜂鸟、天蛾的转变, 
其距的长度也呈现伸长的趋势; 此外, 花被的颜色

和花的生长方向也随着传粉者的偏好而不同。正是

由于发展了创新性状来适应不同的传粉者和生境, 
耧斗菜属植物在北美才发生了快速多样化(Hodges 
& Derieg, 2009; Kramer, 2009)。 

目前, 生物多样化分析主要基于Birth-death模
型。该模型假定物种在固定时间间隔内以恒定的概

率发生分化与灭绝(Nee, 1994), 通过基于似然值的

模型分析来判断物种的多样化速率是否发生改变

(Rabosky, 2006a)。相关分析软件主要包括R语言平

台下的 APE (Paradis, 2004)和 LASER (Rabosky, 
2006b)软件包等。在多样化研究中, 取样缺失是一

个普遍存在的问题。目前有许多方法致力于研究不

同程度取样缺失情况下如何正确评估生物多样化

(Magallón & Sanderson, 2001)。其中R语言平台下的

MEDUSA软件包在解决取样缺失和优化分析结果

方面均有良好表现 , 成为当下的主流分析方法

(Alfaro et al., 2009)。目前更多的研究倾向于探寻影

响生物多样化的内因与外因, 相应的模型和分析手

段也在迅速发展。在R语言环境下的diversitree软件

包能综合分析性状、地理分布等因素与生物多样化

速率的关系, 有助于进一步阐明生物多样化的规律

(Maddison et al., 2007; Goldberg et al., 2011)。 

2.4  在生物多样性理论研究和保护方面的应用 
生物多样性是生物与环境形成的生态复合体

以及与此相关的各种生态过程的总和, 重要的有遗

传多样性、物种多样性和生态系统多样性三个层次

(Hawksworth, 1996)。近年来, 中国在生物多样性研

究领域取得了重要进展(马克平, 2013), 如对于中国

特有木本种子植物多样性的研究(如Huang et al., 
2012), 基于代谢理论(Metabolic Theory of Ecology)
对物种多样性分布规律的解释(如王志恒等, 2009; 
Wang et al., 2009), 以及对中国山地生物多样性分

布格局的研究(Tang et al., 2006)。然而, 生物多样性

在不同区域丰富度的变化不仅受到该区域的生态

环境和历史地理因素(包括隔离、保存、迁移和绝灭)
的深刻影响, 而且与生物类群的系统发育和进化过

程密切相关。对于物种不均匀分化程度较强的地区, 
在解释气候生态因子与生物多样性之间的关联度

时 , 就要充分考虑到进化过程的影响(Francis & 
Currie, 2003)。如中国东喜马拉雅和横断山地区在

1,000万年内迅速抬升, 导致物种的快速分化, 对生

物多样性格局产生了巨大影响。 
由于物种在科水平上的分化时间比在属和种

水平上的分化时间长, 因此, 在不同的分类阶元上, 
环境因子对生物多样性的解释能力也存在差异。在

科水平上, 大尺度环境的解释能力要强于属、种水

平(Mao, 2013)。传统的生物多样性研究一般都聚焦

在物种丰富度上, 但是由于在系统进化上比较孤立

的物种通常携带有更多稀有的基因和生物性状, 因
此人们有时很难对基于物种数量的生物多样性作

出正确评估和量化(Vane-Wright et al., 1991; Ro-
sauer & Moors, 2013)。此外, 并不是每一个物种或

者类群(或地域)都需要同等程度的保护, 这就要求

人们寻找合理有效的方法对物种的分类等级和特

异性进行分辨和排序 (Vane-Wright et al., 1991; 
Faith, 1992)。因此, 当前的生态学研究迫切需要通

过系统树和时间树了解群落中物种间的进化关系

及多样性格局的形成时间; 系统发育研究也希望引

入生态因子及相关分析方法, 结合关键创新来探讨

生物多样性的成因。生命之树为学科间的综合研究

提供了很好的平台, 使得人们能从一个全新的角度

理解生物多样性, 并为今后生物多样性的维持和保

护提供新的指标。 
近十年来, 基于生命之树框架的系统发育多样
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性(phylogenetic diversity, PD)研究备受关注(Mace et 
al., 2003; Santamaria & Mendez, 2012; Winter et al., 
2013) 。系统发育多样性也称作进化多样性

(evolutionary diversity), 是基于系统发育关系(或物

种的进化历史)衡量物种间距离, 对某一特定关联

类群进化的独特性或基因和功能的多样性进行评

估的重要指标(Hartmann & Andre, 2013; Winter et 
al., 2013)。对于有限的保护资源来说, 系统发育多

样性保护策略比盲目地汇集或单纯保护特有物种

的数量更有效(Faith, 1992)。系统发育多样性不仅能

提供许多物种多样性无法反映的重要信息, 还可以

准确评估和预测生态系统的稳定性, 对于未来生物

多样性中心的确定具有重要指导意义(Vane-Wright 
et al., 1991; Faith, 1992)。根据物种的分类阶元, 可
以建立科水平(APG, 1998; APG II, 2003; APGIII, 
2009)、属水平(Wang et al., 2009; 苏俊霞, 2012)、种

水平(DNA条形码)及居群水平的生命之树(任保青

和陈之端, 2010)。不同层次生命之树的构建将为全

面评估与预测生物多样性提供更好的平台。 
目前, 已经有不少学者依据系统发育多样性指

数对部分生物多样性热点地区展开了研究, 并提出

一系列相关的分析方法(Redding & Mooers, 2006; 
Cadotte et al., 2010)。例如, 南非好望角有明显的东

西部植被分区界限, 在西部, 由于全年降雨(包括冬

季), 其植被覆盖度是东部的两倍之多, 在物种丰富

度上极具优势。Forest等(2007)利用rbcL序列重建了

好望角735属本土特有物种的生命之树, 发现物种

数量丰富和类群多样的区域在系统发育多样性上

不一定占优势。因此, 在制定生物多样性保护策略

时不仅要依据物种丰富度, 还要考虑生物在基因和

功能等方面特有的进化属性。另外, 在系统发育多

样性指数(Faith, 1992)和进化特异性指数(Isaac et 
al., 2007)的基础上, 系统发育特有性指数(Rosauer 
et al., 2009)和地理空间权重进化特异性指数

(Cadotte et al., 2010)分别被提出, 完善了生物多样

性的评估指标。 
利用生命之树来解释群落中物种组成和共存

机制是生物多样性研究领域一个新的生长点, 这一

交叉学科被称为群落系统发育学或系统发育群落

生态学(Phylogenetic Community Ecology, 米湘成

等, 2013)。对于影响现存群落物种共存格局的因素, 
生态学者关注最多的是生境过滤(habitat filtering)、

竞争排除、随机灭绝等, 直到Webb等(2002)提出系

统发育群落生态学的概念之后, 人们才开始利用系

统发育途径来探讨物种共存和生物多样性的维持

机制(葛学军, 2013), 其中物种生态位的系统发育保

守性(phylogenetic niche conservatism, PNC)奠定了

从群落系统发育角度出发研究物种共存机制的理

论基础(Wiens & Graham, 2005; Donoghue, 2008), 
且相关研究也证实了群落系统发育格局对物种共

存的影响(Kembel & Hubbell, 2006; Silvertown et al., 
2006)。另一方面, 生态相关性状的系统发育保守性

近来也引起人们的极大兴趣(葛学军 , 2013), 如
Zhang等(2011)对中国境内98个样点618种树木的木

材性状进行了研究, 发现11个性状的空间分布格局

均与系统发育相关, 受到生境和系统发育的共同 
影响。 

群落生态学与进化生物学的融合为理解群落

物种组成和多样化格局提供了新的角度(米湘成等, 
2013)。Mi等(2012)对亚洲、美洲温带和热带地区的

15个森林动态样地的长期观测和分析发现: 在6个
干扰较小的森林(gap-dominated forest)中, 稀有种

具有较高的系统发育多样性指数, 与优势种关系较

远, 这种结果支持生态位分化(niche differentiation)
假说, 说明稀有种在时空上多样的生态位使其获得

了与优势种共存的机会; 而在6个干扰较大的森林

(disturbance-dominated forest)和3个干扰较小的森林

中, 稀有种的系统发育多样性指数相对较低, 与优

势种关系较近, 该结果支持生境过滤在群落的构建

中起主导作用的观点。Pei等(2011)利用matK、rbcL
和trnH-psbA对广东鼎湖山20公顷大样地183个木本

植物的群落系统发育关系重建的结果表明: 近缘物

种倾向于在低海拔山谷生境共存, 生境过滤在群落

构建中起主导作用; 在陡坡及山脊生境, 群落由远

缘物种组成, 物种间的竞争排斥在群落构建中起主

导作用。这些研究对于生物多样性保护政策的制定

和可持续发展战略的实施具有重要指导意义, 也可

用来预测全球变化对群落物种组成的影响(Graham 
& Fine, 2008; Cavender-Bares et al., 2009)。 

用于系统发育多样性分析的常用软件有

Biodiverse(Laffan et al., 2010) 和基于 R 语言的

Picante软件包(Kembel et al., 2010)等。计算系统发

育多样性指数通常需要进化树、物种名称、地理分

布、物种性状等数据, 分析过程常需要建立模型和
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进行统计检验。Picante可以方便地导入来自其他软

件的数据 , 且可以与R其他软件包 (如Phylocom, 
Webb et al., 2008)整合使用, 最重要的是, 除了系

统发育多样性指数外, Picante还可以计算其他很多

种指数, 如系统发育beta多样性指数、Comdist (地点

A与B内部物种两两之间系统发育距离的平均值)、
Phylosor (地点A与地点B内部物种共有枝长占总枝

长的比值)等。目前, 系统发育多样性研究的许多模

型和算法还处于摸索阶段, 该领域最新的模型和统

计方法几乎都是在R中实现的。 
在系统发育群落生态学中, 简易的群落系统发

育关系可以通过在线软件Phylomatic获取(Webb & 
Donoghue, 2005)。该软件基于APG系统, 使用时只

需要输入物种名录, 即可方便快速地得到这些物种

的系统发育树。但APG系统仅在科的水平上提供被

子植物系统发育树, 数据量有限, 当群落中同属甚

至同科的物种较多时 , 它们将形成多歧分支

(polytomies), 因此系统树的分辨率较低(葛学军 , 
2013)。随着植物DNA条形码技术的发展, 最近的研

究采用DNA条形码序列构建群落内物种的系统发

育树, 且树的分辨率和可靠性优于Phylomatic建树

(Kress et al., 2009; Pei et al., 2011; 裴男才等, 2011; 
裴男才, 2012)。 

3  展望 

3.1  超大树构建方法的革新 
由于测序技术的快速发展, 尤其是二代测序技

术(如Roche 454, Illumina Solexa, ABI SOLiD)的日

益成熟, 大规模分子数据的获取已经不再是进行系

统发育分析的难题, 因此系统学领域对大尺度系统

发育树的构建也逐渐关注(Bininda-Emonds, 2004; 
Cracraft & Donoghue, 2004; Hodkinson & Parnell, 
2006)。基于大量物种取样所进行的系统发育研究已

经解决了许多进化上的问题, 例如类群的起源、快

速辐射以及多样化过程等(Bininda-Emonds et al., 
2007; Christin et al., 2008; Magallón & Castillo, 
2009; Springer et al., 2012)。目前, 构建超大数据系

统发育树主要有两类方法: 超树方法和超矩阵方法

(Sanderson et al., 1998; De Queiroz & Gatesy, 2007)。
超树方法利用一系列基于不同基因、具有部分共同

物种的基因树, 得到最终的物种树; 而超矩阵方法

直接将各类数据整合为“supermatrix”而构建物种树, 

目前得到了更广泛的应用 (Marjoram & Tavaré, 
2006)。 

以超矩阵为主要手段的系统学研究取得了丰

硕的成果, 但同时在研究中也出现了一些问题: (1)
多序列比对困难。超矩阵中序列的来源十分广泛, 
序列间显著的长度差异和遗传距离差异给多序列

比对造成了困难。已经有许多研究致力于解决这一

问题, 如: 在蛋白质水平进行分析(Driskell et al., 
2004); 只将相似序列进行比对, 以控制序列间的异

质性(McMahon & Sanderson, 2006)。(2)基因树与物

种树的冲突。通常超矩阵方法假设所有基因都经历

了相同的进化历程。然而, 由于杂交、基因水平转

移和基因重复等原因, 这个假设并不总是符合实际

情况(Maddison, 1997)。(3)在超矩阵中, 存在一些被

称为“流浪类群”(rogue taxa)的物种, 它们的系统位

置对于树的似然值等评价标准影响很小, 在多次重

复分析中其系统位置并不固定(Sanderson & Shaffer, 
2002)。导致流浪类群出现的原因主要有错误鉴定、

信息位点稀少等原因。一些研究表明, 移除“流浪类

群”有助于提高系统发育树的可靠性 (Thorley & 
Wilkinson, 1999; Thomson & Shaffer, 2010)。(4)取样

缺失。在大尺度下的系统发育研究, 不同程度的取

样缺失是一个普遍现象。许多研究表明, 在取样不

完全的情况下, 超矩阵方法可能对系统发育关系产

生错误的估计(Kearney & Clark, 2003; Degnan & 
Rosenberg, 2009), 而在这种情况下, 超树得出的结

果 通 常 更 为 精 确 (Salamin et al., 2002; Bin-
inda-Emonds et al., 2007; Degnan & Rosenberg, 
2009)。系统发育基因组学(Phylogenomics)对计算能

力和分析方法提出了新的挑战(Soltis et al., 2009; 
Soltis & Soltis, 2013)。 
3.2  生命之树的广泛应用 

除了在系统发育、生物地理、生物多样化和生

物多样性保护等方面的应用之外, 生命之树还具有

一定的教育、文化、娱乐和美学价值。在生物多样

性的教学和科普过程中, 一棵完整的生命之树有着

不可替代的作用, 其直观、可视性与宏大的背景有

助于科学家走出象牙塔, 与公众进行更广泛、深入

的交流, 使公众对系统与进化生物学的理解不仅局

限于对生物名称和进化论的浅显认知, 更趋向于了

解并追踪系统与进化生物学的发展及应用。生命之

树的文化价值也是不容忽视的。孔子的“诗教”理论
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提到读诗可以“多识于鸟兽草木之名”, 体现的就是

我国文化自古以来倡导人与自然和谐共存的精神。

通过生命之树的相关研究, 结合科学技术史学的证

据, 我们可以从别样的角度理解人类认识自然的文

化进程, 所谓“寻根达杪”以求“十分之见”矣。在物

质文明高速发展, 精神文明和生态文明共同进步的

今天, 公众的精神追求日益提高, 追求返璞归真, 
寄情于山水之间。以生命之树为框架搭建的信息平

台, 包含着物种描述、照片、食/药用价值、地理分

布诸多条目。这些海量的信息结合多媒体终端随时

随地丰富、快速地呈现, 让对生物感兴趣的人在获

取知识的同时, 对生命展示出的美有更深刻的认

识; 在获得身心愉悦的同时, 对这个神奇的地球和

浩瀚的宇宙发出由衷的赞叹“仰观宇宙之大, 俯察

品类之盛, 所以游目骋怀, 足以极视听之娱, 信可

乐也”。 

致谢: 特别感谢中国科学院华南植物园葛学军研究

员、中国林业科学院黄继红博士、中国科学院植物

研究所米湘成博士和四川农业大学姚入宇提供宝

贵修改建议。 
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