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摘　要：通过测定来自国内５个分布地点的海南草海桐ＳｃａｅｖｏｌａｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓＨａｎｃｅ群体核核糖体基因间隔区序列
（ｎｕｃｌｅａｒｒｉｂｏｓｏｍａｌｉｎｔｅｒｎａｌｔｒａｎｓｃｒｉｂｅｄｓｐａｃｅｒｒｅｇｉｏｎ，ＩＴＳ），一方面评估海南草海桐的遗传多样性大小，另一方面，
结合ＧｅｎＢａｎｋ中已有的草海桐属物种ＩＴＳ序列来共同进行分子系统发育分析，旨在确定海南草海桐在草海桐属
中的系统位置。研究结果表明海南草海桐遗传多样性水平极低，作为一种珍稀植物在分子水平上同样面临灭绝

的风险。而分子聚类结果发现海南草海桐位于 Ｓｃａｅｖｏｌａ组里的北半球谱系，并与夏威夷本地物种的亲缘关系最
近，两地草海桐属物种之间可能存在祖先—后代 （ｐｒｏｇｅｎｉｔｏｒｄｅｒｉｖａｔｉｖｅ）的扩散模式。研究结果同时否定了Ｓｃａｅ
ｖｏｌａ组的单系性以及海南草海桐由同域广布种草海桐演化而来的假说。
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　第 １期 粟　米等：珍稀植物海南草海桐基于ＩＴＳ序列分析的系统位置研究

　　海南草海桐 ＳｃａｅｖｏｌａｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓＨａｎｃｅ，又名
小草海桐，属于草海桐科 Ｇｏｏｄｅｎｉａｃｅａｅ草海桐属
Ｓｃａｅｖｏｌａ。该属全世界大约１３０个种，该属的起源
以及现存物种都集中在澳大利亚。分布在澳大利亚

以外的大约有４０个种，其中草海桐 Ｓ．ｔａｃｃａｄａ和
非洲草海桐Ｓ．ｐｌｕｍｉｅｒｉ均为热带广布种，其余物种
大多零散分布在热带海岛地区［１］，仅海南草海桐

是唯一的一种澳大利亚以外沿大陆沿岸狭域分布的

物种，分布于中国南部沿海地区以及越南与中国相

邻的北部湾地区［１］，生于海边盐田或与红树林同

生，该地区同域分布的同属植物只有草海桐［２］。

从海南草海桐的分类学研究历史来看，海南草海桐

学名的命名者 Ｈａｎｃｅ于１８７８年命此学名，也就是
以采集地海南岛来命名种小名，但命名当时，以及

往后的一段时日，包括命名者在内的分类学者都不

大确定其是否可放在草海桐这一属［３］。１９１５年日
本植物学家早田文藏解剖来自台湾的海南草海桐标

本的花朵之后，强烈主张其属于草海桐属无误［３］，

但随后的几十年里，对该种的研究限于停顿，直到

Ｃａｒｏｌｉｎ［４］于１９９０年在研究草海桐属的系统分类时，
在没有见到该种标本的情况下，按前人的描述将海

南草海桐归到了Ｓｃａｅｖｏｌａ组，但他承认其植株形态
和果实等特点并不完全与 Ｓｃａｅｖｏｌａ组的特点相符
合；２００３年Ｈｏｗａｒｔｈ等［１］利用ＩＴＳ分子数据对草海
桐属的系统分类进行了研究，尤其是对分布在澳大

利亚以外的所有该属物种的演化进行了深入探讨，

这也是唯一的关于草海桐属分子系统学的报道，但

唯独就缺少海南草海桐的样品和数据。作为只限于

在中国南部和越南沿岸分布的一种本地草海桐属植

物，海南草海桐是否是由本地区与之同域分布，但

同时又是泛热带广布的唯一一种草海桐属植物———

草海桐演化而来？该问题是Ｈｏｗａｒｔｈ在他们研究中
所提出的但尚未有数据验证的一个假说［１］；此外，

由于近年来海岸生态系统的破坏，目前海南草海桐

的分布范围不断缩减，种群数量极其稀少，以前有

海南草海桐记录分布的区域如今大多数难以寻找踪

迹。依据世界自然保育联盟 （ＩＵＣＮ）的保育等级
分类标准该种已被台湾列为珍稀濒危种 （Ｃｒｉｔｉｃａｌｌｙ
Ｅｎｄａｎｇｅｒｅｄ，ＣＲ）［５］，在大陆也被列为珍稀易危植
物 （Ｖｕｌｎｅｒａｂｌｅｓｐｅｃｉｅｓ，ＶＵ）［６］。针对以上问题，
本研究将测定来自国内５个分布地点的海南草海桐
的群体ＩＴＳ序列，一方面评估该物种在物种水平和
群体水平上的遗传多样性，另一方面，结合 Ｇｅｎ
Ｂａｎｋ中已有的且唯一可获得的草海桐属各物种ＩＴＳ
序列来共同进行分子系统发育分析，旨在确定海南

草海桐在草海桐属中的系统位置。

１　材料和方法
１１　实验材料

从国内南部沿海地区 （包括广东、广西、台

湾、和海南）采集了５个海南草海桐的群体，共
５０个个体 （表１）。同时在广东和台湾各采集草海
桐个体 ６个，采样时用 ＧＰＳ定位仪记录经纬度，
严格按照群体采样原则，个体间距离不小于５ｍ，
叶片置于密封的硅胶袋中干燥保存，凭证标本存放

于中山大学生物适应性进化研究室。

１２　方法
１２１　植物总ＤＮＡ提取　采用改进的ＣＴＡＢ法［７］

用紫外分光光度法测定其核酸含量以及吸光比值。

用琼脂糖电泳检测其含量。

１２２　ＩＴＳ序列的扩增及测序　本研究所用ＩＴＳ引
物 （ＩＴＳ４，ＩＴＳＬｅｕ）同 Ｈｏｗａｒｔｈ（２００３） （上海生

工合成）［１］。反应体系为３０μＬ，包括ＤＮＡ２０～４０
ｎｇ，引物 ０１５μｍｏｌ／Ｌ，ＭｇＣｌ２１５ｍｏｌ／Ｌ，ｄＮＴＰ
０１ｍｍｏｌ／Ｌ，ＴａｑＤＮＡ聚合酶 １５Ｕ。扩增程序
为：９４℃，４ｍｉｎ→ ９４℃，４５ｓ→ ６０℃，５０ｓ→
７２℃，８０ｓ→３２个循环→７２℃，６ｍｉｎ。ＰＣＲ产
物进行电泳检测后，送华大基因公司进行双向测

序。

表１　实验材料采集信息
Ｔａｂｌｅ１　Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｆｏｒｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｍａｔｅｒｉａｌｓｉｎｔｈｉｓｓｔｕｄｙ

物种 采样地点 纬度 经度 采样个体数 采样时间

海南草海桐

广东高桥 ２１°３６′Ｎ １０９°４８′Ｅ １０ ２０１２－１１－２７
台湾台南 ２３°０５′Ｎ １２０°０６′Ｅ １３ ２０１２－１２－１０
海南东寨港 １９°５５′Ｎ １１０°３５′Ｅ １２ ２０１２－１１－０６
海南儋州 １９°３０′Ｎ １０９°３０′Ｅ １０ ２０１３－５－２３
广西防城港 ２１°３１′Ｎ １０８°２０′Ｅ ５ ２０１４－８－２０

草海桐
广东徐闻 ２０°１５′Ｎ １０９°５７′Ｅ ６ ２０１３－７－１７
台湾台东 ２２°２４′Ｎ １２０°４９′Ｅ ６ ２０１４－１－１５
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１２３　数据分析　首先采用 Ｃｌｕｓｔａｌ－Ｘ软件［８］和

ＰＯＰＧＥＮＥ［９］对所测得的海南草海桐和草海桐群体
ＩＴＳ序列进行对位排列和多样性检测，在获得相应
的单倍型信息后，用 ＣｌｕｓｔａｌＸ软件将本研究所测
序列与ＧｅｎＢａｎｋ已有的６６个草海桐属及其相关物
种的ＩＴＳ序列 （见表２）共６９个序列进行共同排
序，再用 ＰＡＵＰ４０ｂ１０软件［１０］进行最大简约分

析，外类群选取参照 Ｈｏｗａｒｔｈ［１］研究中的设置，简

约法构树中空位 （ｇａｐ）处理作缺失 （ｍｉｓｓｉｎｇ）状
态。最大简约树 （Ｍａｘｉｍｕｍｐａｒｓｉｍｏｎｙ：ＭＰ）采用
Ｈｅｕｒｉｓｔｉｃ法寻找。用ｂｏｏｔｓｔｒａｐ值检验简约树中各分
支的置信度，自展数据集为１０００次。此外，该数据
集也采用贝叶斯法推断法 （Ｂａｙｅｓｉａｎｉｎｆｅｒｅｎｃｅ：ＢＩ）
进行构树，采用ＭｒＢａｙｅｓ３１１软件［１１］，用ＭＯＤＥＬＴ
ＥＳＴ３７［１２］选择最适模型。模型选择的标准基于贝叶
斯 信息准则（Ｂａｙｅｓｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｃｒｉｔｅｒｉｏｎ，ＢＩＣ）［１３］。

表２　本研究所用序列的物种样品信息及ＧｅｎＢａｎｋ号 （代表自测序列）
Ｔａｂｌｅ２　ＴｈｅｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｓｐｅｃｉｅｓｕｓｅｄｉｎｔｈｉｓｓｔｕｄｙａｎｄｔｈｅｉｒＧｅｎＢａｎｋａｃｃｅｓｓｉｏｎｎｕｍｂｅｒｓｆｏｒＩＴＳｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

物种 采样地点 ＧｅｎＢａｎｋ号 物种 采样地点 ＧｅｎＢａｎｋ号

Ｓｃａｅｖｏｌａｗｒｉｇｈｔｉｉ 也门 ＡＹ１０２７８７ Ｓｃａｅｖｏｌａｌａｎｃｅｏｌａｔａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７５７
Ｓｃａｅｖｏｌａｖｉｒｇａｔａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７８６ Ｓｃａｅｖｏｌａｋｉｌａｕｅａｅ 夏威夷 ＡＹ１０２７５６
Ｓｃａｅｖｏｌａｔｏｍｅｎｔｏｓａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７８５ Ｓｃａｅｖｏｌａｈｕｍｉｆｕｓａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７５５
Ｓｃａｅｖｏｌａｔｈｅｓｉｏｉｄｅｓ 澳大利亚 ＡＹ１０２７８４ Ｓｃａｅｖｏｌａｈｏｏｋｅｒｉ 澳大利亚 ＡＹ１０２７５４
Ｓｃａｅｖｏｌａｔａｈｉｔｅｎｓｉｓ 南太平洋 ＡＹ１０２７８３ Ｓｃａｅｖｏｌａｈｏｂｄｙｉ 夏威夷 ＡＹ１０２７５３
Ｓｃａｅｖｏｌａｔａｃｃａｄａ３ 夏威夷 ＡＹ１０２７８０ Ｓｃａｅｖｏｌａｇｒａｃｉｌｉｓ 汤加 ＡＹ１０２７５２
Ｓｃａｅｖｏｌａｔａｃｃａｄａ４ 马克萨斯群岛 ＡＹ１０２７７９ Ｓｃａｅｖｏｌａｇｌｏｂｏｓａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７５１
Ｓｃａｅｖｏｌａｓｕｂｃａｐｉｔａｔａ 南太平洋 ＡＹ１０２７７８ Ｓｃａｅｖｏｌａｇｌａｂｒａ１ 夏威夷 ＡＹ１０２７５０
Ｓｃａｅｖｏｌａｓｐｉｎｅｓｃｅｎｓ 澳大利亚 ＡＹ１０２７７７ Ｓｃａｅｖｏｌａｇｌａｂｒａ２ 夏威夷 ＡＹ１０２７４９
Ｓｃａｅｖｏｌａｓｏｃｏｔｒａｅｎｓｉｓ 古巴 ＡＹ１０２７７６ Ｓｃａｅｖｏｌａｇｌａｂｒａ３ 夏威夷 ＡＹ１０２７４８
Ｓｃａｅｖｏｌａｒｅｐｅｎｓ 澳大利亚 ＡＹ１０２７７５ Ｓｃａｅｖｏｌａｇａｕｄｉｃｈａｕｄｉｉ 夏威夷 ＡＹ１０２７４７
Ｓｃａｅｖｏｌａｒａｍｏｓｉｓｓｉｍａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７７４ Ｓｃａｅｖｏｌａｇａｕｄｉｃｈａｕｄｉａｎａ 夏威夷 ＡＹ１０２７４６
Ｓｃａｅｖｏｌａｐｒｏｃｅｒａ 夏威夷 ＡＹ１０２７７３ Ｓｃａｅｖｏｌａｆｌｏｒｉｂｕｎｄａ 南太平洋 ＡＹ１０２７４５
Ｓｃａｅｖｏｌａｐｏｒｏｃａｒｙａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７７２ Ｓｃａｅｖｏｌａｅｎａｎｔｏｐｈｙｌｌａ１ 澳大利亚 ＡＹ１０２７４４
Ｓｃａｅｖｏｌａｐｌｕｍｉｅｒｉ１ 南美洲 ＡＹ１０２７７１ Ｓｃａｅｖｏｌａｅｎａｎｔｏｐｈｙｌｌａ２ 澳大利亚 ＡＹ１０２７４３
Ｓｃａｅｖｏｌａｐｌｕｍｉｅｒｉ２ 南美洲 ＡＹ１０２７７０ Ｓｃａｅｖｏｌａｄｅｐａｕｐｅｒａｔａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７４２
Ｓｃａｅｖｏｌａｐｌｕｍｉｅｒｉ３ 非洲 ＡＹ１０２７６９ Ｓｃａｅｖｏｌａｃｙｌｉｎｄｒｉｃａ 新喀里多尼亚 ＡＹ１０２７４１
Ｓｃａｅｖｏｌａｐｈｌｅｂｏｐｅｔａｌａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７６８ Ｓｃａｅｖｏｌａｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７４０
Ｓｃａｅｖｏｌａｐａｒｖｉｂａｒｂａｔａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７６７ Ｓｃａｅｖｏｌａｃｏｒｉａｃｅａ 夏威夷 ＡＹ１０２７３９
Ｓｃａｅｖｏｌａｏｖａｌｉｆｏｌｉａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７６６ Ｓｃａｅｖｏｌａｃｏｌｌａｒｉｓ 澳大利亚 ＡＹ１０２７３８
Ｓｃａｅｖｏｌａｏｐｐｏｓｉｔｉｆｏｌｉａ１ 新几内亚 ＡＹ１０２７６５ Ｓｃａｅｖｏｌａｃｏｃｃｉｎｅａ 新喀里多尼亚 ＡＹ１０２７３７
Ｓｃａｅｖｏｌａｏｐｐｏｓｉｔｉｆｏｌｉａ２ 新几内亚 ＡＹ１０２７６４ Ｓｃａｅｖｏｌａｃｈａｎｉｉ 婆罗洲 ＡＹ１０２７３６
Ｓｃａｅｖｏｌａｎｕｂｉｇｅｎａ 南太平洋 ＡＹ１０２７６３ Ｓｃａｅｖｏｌａｃｈａｍｉｓｓｏｎｉａｎａ 夏威夷 ＡＹ１０２７３５
Ｓｃａｅｖｏｌａｎｉｔｉｄａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７６２ Ｓｃａｅｖｏｌａｃａｌｅｎｄｕｌａｃｅａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７３４
Ｓｃａｅｖｏｌａｍｏｎｔａｎａ 新喀里多尼亚 ＡＹ１０２７６１ Ｓｃａｅｖｏｌａｂｅｃｋｉｉ 新喀里多尼亚 ＡＹ１０２７３３
Ｓｃａｅｖｏｌａｍｏｌｌｉｓ 夏威夷 ＡＹ１０２７６０ Ｓｃａｅｖｏｌａｂａｌａｎｓａｅ 新喀里多尼亚 ＡＹ１０２７３２
Ｓｃａｅｖｏｌａｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７５９ Ｓｃａｅｖｏｌａａｎｇｕｌａｔａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７３１
Ｓｃａｅｖｏｌａｍｉｃｒａｎｔｈａ 婆罗洲 ＡＹ１０２７５８ Ｓｃａｅｖｏｌａａｎｃｈｕｓｉｆｏｌｉａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７３０
Ｓｃａｅｖｏｌａａｌｂｉｄａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７２９ Ｇｏｏｄｅｎｉａｓｃａｐｉｇｅｒａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７９３
Ｓｃａｅｖｏｌａａｅｍｕｌａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７２８ Ｇｏｏｄｅｎｉａｇｌａｂｒａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７９２
Ｖｅｒｒｅａｕｘｉａｒｅｉｎｗａｒｄｔｉｉ 澳大利亚 ＡＹ１０２７９５ Ｇｏｏｄｅｎｉａｄｅｃｕｒｒｅｎｓ 澳大利亚 ＡＹ１０２７９１
Ｖｅｌｌｅｉａｓｐａｔｈｕｌａｔａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７９４ Ｇｏｏｄｅｎｉａｃｉｒｒｉｆｉｃａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７９０

Ｓｃａｅｖｏｌａｈａｉｎａｎｅｎｓｉｓ
中国

（台湾／海南／广东／广西）
 ＫＭ９２１７６９ Ｄｉａｓｐａｓｉｓｆｉｌｉｆｏｌｉａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７８８

 Ｓｃａｅｖｏｌａｔａｃｃａｄａ１ 中国 （广东徐闻）  ＫＰ８７７５３１ Ｇｏｏｄｅｎｉａｓｃａｐｉｇｅｒａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７９３

 Ｓｃａｅｖｏｌａｔａｃｃａｄａ２
中国

（台湾台东／广东徐闻）
 ＫＰ８７７５３２ Ｇｏｏｄｅｎｉａｂｅｌｌｉｄｉｆｏｌｉａ 澳大利亚 ＡＹ１０２７８９
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　第 １期 粟　米等：珍稀植物海南草海桐基于ＩＴＳ序列分析的系统位置研究

所有的贝叶斯分析均以随机树作为起始树，４条链
（３条热链 １条冷链）同时运行 ５×１０６代，每 １
０００代对系统树抽样一次，其它参数的先验值设定
为默认值。为了进一步获得分辨率更高的系统树，

排除差异较大的序列的分析干扰，我们在前面大数

据集构树结果的基础上选取部分序列 （共２７个序
列）构成小数据集，并采用同样的两种分析方法

进行构树，后者将Ｓｃａｅｖｏｌａｔａｃｃａｄａ和Ｓｒｅｐｅｎｓ作为
外类群。

２　结果与分析
２１　基于ＩＴＳ序列的海南草海桐群体遗传多样性

检测

本研究测定的海南草海桐５个种群共５０个个
体的ＩＴＳ序列完全一致，具有唯一的单倍型和基因
型，Ｎｅｉ遗传多样性指数为零，因此提交给 Ｇｅｎ
Ｂａｎｋ唯一的登录号ＫＭ９２１７６９。而本研究测定的草
海桐２个群体共１２个个体共含有两种单倍型，登
录号分别为ＫＰ８７７５３１和ＫＰ８７７５３２，对应的基因型
共３种。其中广东徐闻群体同时存在２种单倍型和
３种基因型，Ｎｅｉ遗传多样性指数为０５３。遗传多
样性检测结果表明：即使所检测的草海桐群体和个

体数均显著少于海南草海桐，从遗传多样性水平上

也明显高于海南草海桐。这一检测结果同 Ｈｏ
等［１４］针对海南草海桐台湾群体的ＩＳＳＲ研究结果一
致，同样揭示了海南草海桐无论在群体水平还是在

物种水平上的遗传多样性均极低。

２２　基于大数据集 （６９个序列）的 ＩＴＳ序列分析
结果

６９个草海桐属及其外类群物种序列 （加入本

研究所获得的海南草海桐和中国分布草海桐的序列

在内）的 ＩＴＳ全序列排序后的长度为８０３ｂｐ，用
ＰＡＵＰ４０ｂ１０进行运算。有３３５个变异位点，２４３
个为信息位点，分别占４１７％和３０２％。Ｈｅｕｒｉｓｔｉｃ
法找到 ９０个最简约树，用严格一致性树 （ｓｔｒｉｃｔ
ｃｏｎｓｅｎｓｕｓｔｒｅｅ）进行系统分析。树长为３７０，一致
性指数 （ＣＩ）和保持指数 （ＲＩ）分别为０６２９３和
０８３０２。ＭＰ树图与使用贝叶斯推断法分析构建的
系统树基本一致，但各分支的支持率都较低，因此

图１未显示ＭＰ树，只显示了具有较高分辨率的贝
叶斯树 （ＢＩ）。实际上，在分析比较中考虑到各种
之间较大的序列差异，采用复杂模型的贝叶斯法更

为合理，构树所对应的核苷酸模型按贝叶斯信息准

则为 ＧＴＲ＋Ｉ＋Ｇ。从 ＢＩ图中可以得知，４个草海
桐 Ｓｔａｃｃａｄａ个体序列聚在一起 （支持率为

１００％），１和２来自中国广东和台湾，３来自夏威
夷，４来自太平洋中的 ＭａｒｑｕｅｓａｓＩｓｌａｎｄｓ。同域分
布的草海桐和海南草海桐并不构成姐妹群关系，否

定了海南草海桐是由该地区另一物种草海桐演化而

来的设想。与之相对比的是，海南草海桐在系统树

上被归为 Ｈｏｗａｒｔｈ等建议的北半球谱系 （Ｎｏｒｔｈｅｒｎ
Ｈｅｍｉｓｐｈｅｒｅｌｉｎｅａｇｅ）［１］，该分支包括非洲草海桐
Ｓｐｌｕｍｉｅｒｉ，Ｓｓｏｃｏｔｒａｅｎｓｉｓ，Ｓｗｒｉｇｈｔｉｉ，Ｓｎｉｔｉｄａ和
分布在夏威夷的８个本地种，但支持率只有０５３，
除夏威夷本地物种形成单系类群外，北半球谱系内

部各分支间均为平行关系。该分支网结于 Ｈｏｗａｒｔｈ
等所划出的 Ｓｕｂｇｌｏｂｕｌｉｆｅｒａ类群 （支持率为０９８），
该类群包括了大多数属于 Ｓ．ｓｅｃｔ．Ｘｅｒｏｃａｒｐａｓｅｒ．
Ｇｌｏｂｕｌｉｆｅｒａｅ的澳大利亚物种以及来自于婆罗洲的物
种。

２３　基于小数据集 （２７个序列）的 ＩＴＳ序列分析
结果

确定了海南草海桐以高支持率属于Ｓｕｂｇｌｏｂｕｌｉｆ
ｅｒａ类群后，为了进一步确定海南草海桐在 Ｓｕｂ
ｇｌｏｂｕｌｉｆｅｒａ类群中的位置，排除大数据集内差异较
大物种在系统分析上的干扰，将 Ｓｕｂｇｌｏｂｕｌｉｆｅｒａ类
群内的所有 ２５个物种 （包括海南草海桐，见图

１），加上该类群之外的Ｓ．ｔａｃｃａｄａ和Ｓ．ｒｅｐｅｎｓ作为
外类群，一共２７个序列重新排序以进行系统发育
分析。由于去除了序列差异极大的物种所带来的信

号干扰，两种方法都获得了分辨率和支持率得到提

高的系统发育树。其中图２为采用ｂｏｏｔｓｔｒａｐ法抽样
检验所得的一致性ＭＰ树，图中可以看到海南草海
桐与夏威夷的８个本地物种构成姐妹群关系，且有
较高的自展支持率：７０％。使用贝叶斯法构建的
ＢＩ树见图３，分辨率更高，Ｈｏｗａｒｔｈ等建议的北半
球谱系 （已标出）支持率为 ６７％，在此谱系中，
海南草海桐与夏威夷各物种所形成的分枝支持率为

８３％。

３　讨　论
海南草海桐是唯一分布在澳大利亚以外沿大陆

沿岸狭域分布的草海桐属物种，仅分布于中国南部

沿海地区以及越南与中国相邻的北部湾地区，但近

几十年种群数量急剧减少，Ｈｏ等［１４］的研究就指出

海南草海桐在台湾历来的栖息地，如云林县、嘉义

县及澎湖地区均已不见踪迹，如今只在台南将军乡

剩最后一个群体，因此在台湾已被列为珍稀濒危种

（ＣＲ）［５］。在大陆曾经有海南草海桐记录分布的区
域如今大多数也难以寻找踪迹，因此该种也已被列
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图１　基于６９个ＩＴＳ序列 （大数据集）所构建的ＢＩ树图 （数字代表后验概率，只显示主要分支），图中部分物种的代表

个体多于１个，因此在物种名后附加数字以示区分，相对应的物种及其个体具体地理信息见表１
Ｆｉｇ１　ＴｈｅｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｔｒｅｅｒｅｓｕｌｔｉｎｇｆｒｏｍｔｈｅＢａｙｅｓｉａｎｉｎｆｅｒｅｎｃｅ（ＢＩ）ｏｆ６９ＩＴＳｇｅｎｅｓｅｑｕｅｎｃｅｓ（ｌａｒｇｅｄａｔａｓｅｔ）．Ｐｏｓｔｅｒｉｏｒｐｒｏｂ
ａｂｉｌｉｔｙｖａｌｕｅｓａｒｅｇｉｖｅｎａｂｏｖｅｍａｊｏｒｂｒａｎｃｈｅｓ．Ｔｈｅｓｐｅｃｉｅｓｎａｍｅｗｉｔｈｎｕｍｂｅｒｍｅａｎｓｍｏｒｅｔｈａｎｏｎｅｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｆｏｒｔｈｉｓｓｐｅｃｉｅｓｗｅｒｅ
ｕｓｅｄｉｎｔｈｉｓｓｔｕｄｙ．ＴｈｅｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｆｏｒａｌｌｔａｘａｗａｓｌｉｓｔｅｄｉｎｔｈｅｓｕｐｐｌｅｍｅｎｔａｒｙＴａｂｌｅ１
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图２　基于２７个ＩＴＳ序列 （小数据集）所构建的ＭＰ树 （数字代表ｂｏｏｔｓｔｒａｐ自展支持率）
Ｆｉｇ２　ＴｈｅｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｔｒｅｅｒｅｓｕｌｔｉｎｇｆｒｏｍｔｈｅＭａｘｉｍｕｍｐａｒｓｉｍｏｎｙ（ＭＰ）ａｎａｌｙｓｉｓｏｆ２７ＩＴＳｇｅｎｅ

ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ（ｓｍａｌｌｄａｔａｓｅｔ）．Ｂｏｏｔｓｔｒａｐｖａｌｕｅｓａｒｅｇｉｖｅｎａｔｎｏｄｅｓ

图３　基于２７个ＩＴＳ序列 （小数据集）所构建的ＢＩ树 （数字代表后验概率）

Ｆｉｇ３　ＴｈｅｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｔｒｅｅｒｅｓｕｌｔｉｎｇｆｒｏｍｔｈｅＢａｙｅｓｉａｎｉｎｆｅｒｅｎｃｅ（ＢＩ）ｏｆ２７ＩＴＳｇｅｎｅｓｅｑｕｅｎｃｅｓ
（ｓｍａｌｌｄａｔａｓｅｔ）．Ｐｏｓｔｅｒｉｏｒｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙｖａｌｕｅｓａｒｅｇｉｖｅｎａｔｎｏｄｅｓ
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为珍稀易危种 （ＶＵ）［６］。我们在华南沿海的采样
过程同样见证了海南草海桐种群的消失。海南草海

桐濒危的原因前人推测是由于体型不高，本身不能

被遮光，生态幅度窄隘，因而在海岸大规模开发过

程中逐渐消失［３］。本研究通过检测来自国内五个

分布地点的海南草海桐的群体ＩＴＳ序列，揭示了海
南草海桐在遗传多样性上同样面临灭绝的风险，尽

管这只是基于一种分子标记———ＩＴＳ序列的检测结
果，但ＩＴＳ序列在草海桐属的分子研究中被普遍认
为是适合的分子标记［１］。此外，在对比研究中，

即使所检测的同域草海桐群体和个体数均显著少于

海南草海桐，但草海桐在ＩＴＳ序列上也显示出更高
的遗传多样性水平。该遗传多样性检测结果也与

Ｈｏ等［１４］利用 ＩＳＳＲ对台湾海南草海桐群体进行研
究的结果相一致，在他们所获得的２３３个条带中，
只发现６个多态性条带。海南草海桐遗传多样性极
低的检测结果将为制定这一珍稀植物的保育策略提

供重要信息。

依据 Ｃａｒｏｌｉｎ［１５］所提出的经典的草海桐属的分
类系统，该属被分成了 ３个组，分别是 Ｓｃａｅｖｏｌａ
组，Ｘｅｒｏｃａｒｐａ组和 Ｅｎａｎｔｉｏｐｈｙｌｌｕｍ组。后两组主要
由分布在澳大利亚的物种所组成，包括了１３０个种
中的大多数物种 （约９０种），形态上主要以干外
果皮、蔓生草本和灌木为最重要特征。而分布在澳

大利亚以外的物种绝大部分被归为 Ｓｃａｅｖｏｌａ组，该
组的主要特点是果实具肉质外果皮，植株常为高大

的灌木甚至是乔木。Ｃａｒｏｌｉｎ［４］于１９９０年在研究草
海桐属的系统分类中，在没有见到海南草海桐标本

的情况下，按前人的描述将该种归到了 Ｓｃａｅｖｏｌａ
组，但他承认其植株形态和果实等特点并不完全与

Ｓｃａｅｖｏｌａ组的特点相符合；实际上按朱芳莹［１６］以及

我们的观察，海南草海桐实为蔓生的小灌木，肉质

核果成熟后变干。但 Ｈｏｗａｒｔｈ［１］在他们研究中发现
Ｃａｒｏｌｉｎ所提出的３个组除 Ｅｎａｎｔｉｏｐｈｙｌｌｕｍ组外都不
为单系类群，因此单凭形态证据就对海南草海桐进

行系统位置的确定是不太准确的。本研究基于 ＩＴＳ
序列所得出的聚类结果发现海南草海桐位于 Ｓｃａｅ
ｖｏｌａ组里的一个分支谱系———北半球谱系 （Ｎｏｒｔｈ
ｅｒｎＨｅｍｉｓｐｈｅｒｅｌｉｎｅａｇｅ）。在 Ｈｏｗａｒｔｈ［１］的研究中该
谱系包括 Ｓ．ｐｌｕｍｉｅｒｉ，Ｓ．ｓｏｃｏｔｒａｅｎｓｉｓ，Ｓ．ｗｒｉｇｈｔｉｉ，
Ｓ．ｎｉｔｉｄａ和分布在夏威夷的８个本地种，但他的研
究中未包括海南草海桐。本研究的结果支持海南草

海桐属于这一谱系，但该谱系总体的支持率并不

高，在ＭＰ树上支持率小于５０％，在 ＢＩ树上支持
率为６７％，在Ｈｏｗａｒｔｈ的研究中该谱系支持率同样

较低［１］。Ｈｏｗａｒｔｈ［１］认为是由于来自于澳大利亚的
物种Ｓ．ｎｉｔｉｄａ的数据异常造成的，因此随后将 Ｓ．
ｎｉｔｉｄａ排除在北半球谱系外。从北半球谱系所包括
的几个物种来看，分布地点分别是也门索科特拉岛

Ｓ．ｓｏｃｏｔｒａｅｎｓｉｓ，古巴 Ｓ．ｗｒｉｇｈｔｉｉ，夏威夷 （标记的

７个本地种），中国越南沿岸 （海南草海桐），相互

之间地理距离相隔极远。而该谱系中唯一的广布种

Ｓ．ｐｌｕｍｉｅｒｉ尽管广布在热带美洲和非洲，但除了古
巴外并未与北半球谱系其它物种在分布范围上存在

交集，因此Ｈｏｗａｒｔｈ［１］在研究中认为北半球谱系的
祖先仍然位于澳大利亚，而现存的各个狭域物种均

来自于鸟类对肉质果实的长距离扩散和随后的本地

适应，而狭域物种之间同样存在与扩散相对应的祖

先—后代 （ｐｒｏｇｅｎｉｔｏｒｄｅｒｉｖａｔｉｖｅ）形成模式，但广
布种的扩散更依赖于洋流。此外，分子系统发育树

显示依据形态特征被归入 Ｓｃａｅｖｏｌａ组里的草海桐，
尽管与海南草海桐同域分布，却在系统位置上相隔

较远，这一结果否定了Ｓｃａｅｖｏｌａ组的单系性以及海
南草海桐最有可能由草海桐演化而来的假说。这与

前人针对夏威夷群岛草海桐属的研究结果相一致。

他们的研究证实：在夏威夷群岛分布的草海桐，也

并未参与演化形成夏威夷的其他本地种［１７］。本研

究中，４个分布在全球不同地域的草海桐个体形成
单系类群，在分子系统树上获得的极高支持

（１００％）。这一结果进一步反映了该广布种并未在
分布的不同地点独立演化而表现出遗传上的分化。

本研究基于ＩＴＳ序列所得出的聚类结果还进一
步揭示了海南草海桐与夏威夷本地种的紧密关系，

尤其是与Ｓ．ｃｏｒｉａｃｅａ和Ｓ．ｇａｕｄｉｃｈａｕｄｉｉ这两个本地
种在系统树上组成的分支最近［１］。在形态上海南

草海桐与其中Ｓ．ｃｏｒｉａｃｅａ最接近。二者均为匍匐肉
质小灌木，茎均光滑，叶肉质，叶基不抱茎，花单

生或呈简单的总状花序；苞叶与叶大小相近，小苞

片生于花梗顶端，萼片波状缘，花冠筒内部有毛，

花柱下部有短毛；果实光滑无毛［２］。但相比海南

草海桐的腋生花，Ｓ．ｃｏｒｉａｃｅａ的花是顶生的；Ｓ．
ｇａｕｄｉｃｈａｕｄｉｉ在形态特点上同前两者大多类似，与
Ｓ．ｃｏｒｉａｃｅａ和海南草海桐所不同的只是其花冠筒内
部无毛。从生境来看，海南草海桐生长在较为湿润

低海拔的海边湿地，而Ｓ．ｃｏｒｉａｃｅａ生长在海边较干
燥的沙丘，Ｓ．ｇａｕｄｉｃｈａｕｄｉ则长在更为干燥和高海
拔的山脊和灌木丛林中［１７］，这种从海边到内陆的

生境变化反映了新种产生所依赖的生态位的必要

性，而亚洲与夏威夷之间鸟类的迁移和对果实的长

距离扩散则从另一个方面解释了两地植物存在祖先
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－后代 （ｐｒｏｇｅｎｉｔｏｒｄｅｒｉｖａｔｉｖｅ）扩散模式的可能性，
这一推测与Ｈｏｗａｒｔｈ对草海桐属北半球谱系其它物
种在起源和适应上的讨论高度一致［１］，这在一定

程度上支持了海南草海桐在系统上位于北半球谱

系，并更靠近夏威夷本地物种的结论。针对海南草

海桐的系统发育研究，下一步将尽可能采用多基因

数据联合分析法［１８］，尤其是加入叶绿体基因的数

据进行研究［１９］。但由于草海桐属物种分布范围极

广，采样受限以及前人所测的基因数据只限于 ＩＴＳ
序列，故短期内无法完成 ＩＴＳ外的其他基因的分
析。今后应进一步加大采集力度，收集其他基因数

据，以进一步验证海南草海桐的系统位置，同时也

为草海桐属的起源和进化提供重要信息。
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