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摘要 中国海南岛的生物区系起源是一个引人探索的基本科学问题. 地质学、古地磁学和生物区系比较研究曾

提出“海南岛在始新世时连接着越南和广西, 后来发生了向东南的移动, 最终到达了现在位置”的观点. 本文从海

南岛生物类群的分子系统发育和古植物学研究例证, 支持海南岛在始新世时可能连接着越南和广西. 海南岛生物

类群的基因组、系统发育和分子生物地理学研究揭示的生物地理格局显示, 分化时间较早(中新世以前)的属和

种, 用海南岛在始新世时连接着越南和广西能较好地解释. 根据东南亚地质板块重建理论, 中新世中期(约15Ma
前), 海南岛已向东南移动到了现在的位置, 对分化时间较晚的类群, 如物种的种群和遗传分化, 可用海南岛已与

大陆的雷州半岛接近以及有了密切的陆地连接合理解释, 但并不都是如此. 古植物学研究揭示在始新世-渐新世

时中国西南部和海南岛具有一个亚热带性质的植被和植物区系, 但中国东南部(茂名)晚始新世群显示了具有热

带雨林植被和植物区系, 暗示海南岛在古近纪时可能位于靠近或接壤广西西南部和越南北部的位置. 植物区系研

究揭示了海南的植物区系分区基本上呈东北-西南倾斜分布格局, 这与古地磁学研究提出的海南岛向东南移动过

程中发生了逆时针旋转可以互为印证. 本文是在地质学和生物区系比较研究提出的海南岛起源观点的基础上, 从
分子系统发育、古植物学研究及海南植物多样性分布格局多学科结合上进一步论证海南岛生物区系的起源与演

化, 提出了演化的时间节点是在中新世, 为深入探讨海南岛生物区系的起源与演化提供依据.
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1 引言

海南岛具有典型热带气候, 与大陆的雷州半岛仅

距20km(琼州海峡最窄处), 海南岛仅有5个植物特有属

和约10%的特有种, 非常低的特有性反映了它不具岛

屿植物区系特征, 却有明显的大陆植物区系特点, 显

示了其植物区系的大陆起源性质. 海南岛仅隔以琼州

海峡与雷州半岛接壤, 常被习惯地认为它应是连接着

雷州半岛的大陆的一部分, 但研究发现, 海南岛与雷

州半岛及广东其它地区在生物地理上的联系不密切.
地质板块学说和古地磁学研究提出海南岛在古近纪时

并不在现今的位置, 对海南岛的生物区系及海南岛本
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身来自哪里, 成为众多学者探索的问题. 东南亚地质板

块构造理论提出海南岛在始新世(30Ma)连接着越南和

广西, 在新生代早期印度板块与欧亚板块碰撞, 喜马拉

雅隆升形成, 印支地质板块受挤压向东南亚逃逸(Tap-
ponnier等, 1982, 1990), 海南岛作为一个小的地质板

块, 也因挤压发生了向东南的移动并逆时针旋转(Re-
plumaz和Tapponnier, 2003; 梁光河, 2018). 在对东南

亚的地质构造重建上, Metcalfe等(2017)建议哀牢山缝

合线(Ailaoshan Suture)在约24°N处分开为两支, 一支

沿红河走向 , 另一支沿东南转向形成滇-琼缝合线

(Dian-Qiong Suture). 滇-琼缝合线在24°N、110°E处错

位, 下段从海南岛中部纬向穿过, 这在地质构造上反映

了海南岛与哀牢山-红河断裂(剪切)带有联系. 我们通

过生物区系的比较研究提出了海南岛曾连接着越南和

广西的生物地理起源观点(Zhu, 2016). 近期对海南岛

分布的生物类群的分子系统发育研究揭示, 它们的起

源与演化与海南岛曾可能连接着越南和广西密切相

关, 为探索海南岛生物区系的起源与演化提供了科学

依据. 古植物学研究揭示海南岛在始新世-渐新世时具

有一个亚热带性质的古植被和古植物区系(Yao等 ,
2009; Jin, 2009), 暗示了它那时应位于较现在更北(纬
度更高)的位置(Liu和Morinaga, 1999), 也为其生物区

系的起源与演化提供了地史证据. 这些发现对深入探

讨海南岛的生物地理起源具有重要意义.
研究揭示海南岛的动植物区系与越南有最密切的

联系, 其次是广西, 并非与地理位置最近的广东. 在植

物区系的比较上, 海南岛有110个属与越南共同特有,
仅有7个属与广东共同特有(Zhu, 2016). 在海南岛的植

物区系里, 具有很多类群表现为云南南部、东南部、

广西西南部、海南和越南的分布格局, 包括乔木、灌

木、藤本、草本植物各生活型; 在动物上, 也包含了

从蜘蛛类、昆虫到哺乳动物等各类群; 这种共有性不

但在物种层面 , 而且也体现在生态系统层面(Zhu,
2016; 朱华, 2017). 物种分布格局形成的原因可能很

复杂, 虽在更新世期间随海平面下降, 海南岛曾与大陆

通过现今的琼州海峡有多次陆地连接, 但最符合逻辑

的解释就是广西西南部、海南和越南北部曾接壤或曾

存在陆地连接.
古地磁学研究揭示了海南岛在晚白垩世处在一个

比现在高5~7个纬度的位置, 在新生代早期, 随着北部

湾裂开形成, 它沿哀牢山-红河断裂带发生了向东南的

移动(移动了7个纬度), 并发生了逆时针旋转(旋转了

14.1°±5.5°)(Liu和Morinaga, 1999), 最终到达了现在的

位置(付璐露等, 2010; 马云等, 2014). 海南岛与雷州半

岛之间的琼州海峡存在裂沟, 暗示了在它们之间可能

存在板块边缘(张虎男, 1990, 1996; Yan等, 2006). 生
物地理研究也提出海南岛在始新世时可能连接着越南

和广西(Zhu, 2016; 朱华, 2020).
最近的古植物学研究发现, 海南岛以外的中国西

南部自渐新世以来的古植被与现在化石产地的植被在

植物区系组成上很接近, 反映了这些地区主要植被的

基本面貌可能在始新世-渐新世就已形成(Linnemann
等, 2018, Ding等, 2020; Tang等, 2020; Wu等, 2022). 古
植物学研究无疑为探讨现代植被与植物区系的形成与

演化提供了线索(朱华, 2023).
近期海南岛的代表性物种的系统发育和分子生物

地理研究为海南岛的生物区系起源提供了例证. 例如,
植物类群苦苣苔科的盾叶苣苔属(Metapetrocosmea)和
姐妹群奇柱苣苔属(Deinostigma)的分子系统学研究(Li
等, 2022)、 海南龙脑香科植物的基因组学研究(Wang
等, 2024)、海南岛特有唇形科单种属植物保亭花

(Wenchengia)的研究及最近在越南发现了保亭花种群

(Zhou等, 2022)等; 动物类群如黑冠长臂猿属(Nomas-
cus)(Thinh等, 2010)、拟髭蟾属(Leptobrachium)(Li等,
2022)、琴蛙属(Nidirana)(Lyu等, 2024)、洞穴胸蛛属

(Cave Stedocys)(Luo和Li, 2018)、中国巨蚓科(蒋际宝

和邱江平, 2018)、海南鼠猬(Neohylomys hainanensis)
(Abramov等, 2018)、洞穴睑虎属(Goniurosaurus)(Zhu
等, 2020)等的研究均支持海南岛与广西西南部和越南

北部有密切的生物地理联系.
根据东南亚地质板块重建理论, 海南岛在30Ma时

仍处在连接着越南北部和广西西南部的位置, 直到

15Ma时海南岛向东南位移到了在现在的位置(Replu-
maz和Tapponnier, 2003).这意味着在中新世以前,海南

岛生物区系形成和演化与邻接的越南北部和广西西南

部的生物区系有密切联系. 中新世以后, 北部湾形成,
海南岛已位移到了现在的位置, 随海平面变化, 它与雷

州半岛有多次陆地连接, 这意味着对分化时间较晚的

类群, 雷州半岛与海南的陆桥连接对其分布格局的形

成具有影响.
本文梳理了海南岛生物地理起源观点提出以来海

南岛动植物类群的系统发育和分子生物地理学研究及
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古植物学研究证据等, 结合东南亚地质板块重建理论,
进一步探讨海南岛的生物区系起源, 为海南岛的起源

之谜提供依据.

2 代表性类群的系统发育和分子生物地理
研究证据

龙脑香科是亚洲热带雨林的代表植物科, 均为热

带雨林中的高大乔木树种, 它们具有较大的果实, 种

子都是顽拗型, 成熟后落地一般1~7天就萌发, 依赖于

原始热带森林生存和进行扩散(Lan等, 2012). 该科植

物在热带亚洲具有13属约472种, 以热带亚洲为种的多

样化中心(Ashton, 1982). 龙脑香科植物的祖先生长在

东冈瓦纳的热带地区(东热带非洲), 通过印度板块于

渐新世到达东南亚后迅速就地分化发展(Bansal等,
2022). 最早的亚洲龙脑香科化石出现在古新世的印度

(Bansal等, 2022)和始新世晚期中国东南部的广东茂名

(Feng等, 2013). 海南岛有龙脑香科植物2属3种, 分别

为坡垒(Hopea hainanensis)(分布于海南岛和越南北

部)、铁凌(H. reticulata)(分布于海南岛和越南)和青梅

(Vatica mangachapoi)(分布于海南岛及东南亚各国).基
因组学研究揭示了坡垒和铁凌与中国云南南部和东南

部、广西西南部及越南北部分布的狭叶坡垒(H. chi-
nensis)具有最近亲缘关系(Wang等, 2024). 坡垒、铁凌

和狭叶坡垒这3个种在35.7Ma开始分化成2支, 其中一

支为坡垒, 另一支为铁凌+狭叶坡垒. 铁凌和狭叶坡垒

在23.7Ma再次分开(Wang等, 2024). 也就是说, 坡垒、

铁凌和狭叶坡垒这三个种从一个共同祖先在35.7Ma
至23.7Ma, 即渐新世期间分化形成. 海南岛的青梅与

分布在云南南部和广西西南部的广西青梅(V. guang-
xiensis)聚类在同一大支上, 它们的分化时间在53.9Ma
(始新世)(Wang等, 2024). 地理隔离(分布区间断)是物

种形成的一个重要因素, 海南岛龙脑香科植物的基因

组学研究揭示的它们的系统发育和生物地理格局用海

南岛在渐新世时曾连接着越南北部和广西西南部, 后

来分开这一东南亚地质板块理论能够最合理的给以

解释.
肉豆蔻科是一个泛热带分布科, 与龙脑香科一样,

该科植物都是高大乔木, 具有顽拗型种子, 依赖原始热

带森林存在和进行扩散, 也是亚洲热带雨林的代表植

物科. 肉豆蔻科的风吹楠属(Horsfieldia)通过叶绿体基

因组测序,支持在海南岛有2个种(Cai等, 2021),即风吹

楠(H. amygdalina)(分布在中国南部, 包括海南岛及东

南亚)和海南风吹楠(H. hainanensis)(海南岛特有). 叶

绿体基因组测序显示, 海南风吹楠与分布在云南南部

和广西西南部的滇南风吹楠(H. tetratepala)聚在一起,
并非与在海南有但也分布到广东的风吹楠有最近亲缘

(Cai等, 2021). 肉豆蔻科植物多样性分化时间根据Cai
等(2021)推测可能是在早始新世, 海南风吹楠与滇南

风吹楠这一对姐妹种的分布格局的形成也支持海南岛

曾可能连接着越南北部和广西西南部.
在对苦苣苔科的草本植物盾叶苣苔属(Metapetro-

cosmea)和姐妹群奇柱苣苔属(Deinostigma)的分子系

统学研究上(Li等, 2022), 利用两个核基因片段和四个

叶绿体DNA片段重建了盾叶苣苔属和近缘类群的系

统关系, 发现海南岛的原单种属盾叶苣苔, 在分子系统

发育重建中嵌合于分布在越南和我国广西及广东的奇

柱苣苔属中, 这2个属的分化时间的估计在30Ma(Roal-
son和Roberts, 2016). 该文建议用渐新世时海南岛曾连

接着越南和广西西南部这一理论能够最好的解释这2
个属的分布格局及演化关系(Li等, 2022).

海南植物区系中, 原先发现它仅有7个特有属和约

10%的特有种(Francisco-Ortega等, 2010), 非常低的特

有性显示了它的生物区系的大陆起源性质. 在海南岛

少有的特有属中, 如前述的盾叶苣苔属, 它与奇柱苣

苔属在形态上基本一致, 已被建议合并, 但已非海南

特有属. 保亭花属在分类学上独特, 过去认为它是海

南岛的严格特有属, 在越南发现了它的种群(Zhou等,
2022), 它是越南-海南共特有分布属. 这进一步降低了

海南岛的特有性, 拉近了它与越南的联系.
上述这些涉及海南岛的植物属和种的系统发育和

分子生物地理学研究案例, 支持提出的海南岛与越南

和广西有密切的生物地理联系的观点.
在动物类群上, 灵长类长臂猿科的黑冠长臂猿属

早期被认为仅有一个种, 即黑冠长臂猿(Hylobates(No-
mascus) concoler), 它分化成6个亚种, 其中的海南黑冠

长臂猿(Hylobates concolor hainanus)仅分布在海南岛,
其他5亚种分布在中国云南、越南、老挝和柬埔寨

(Colin和Wang, 1990). 基于线粒体细胞色素b基因序列

数据对黑冠长臂猿属的分子系统学研究揭示, 该属应

包括7个种, 起源于云南和印支北部地区; 系统发育重

建显示, 海南黑冠长臂猿(Nomascus hainanus)和分布
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于越南北部和广西西南部的东黑冠长臂猿(N. nasutus)
最早从该属的系统树中分出, 并聚在一起形成姐妹类

群(Thinh等, 2010).
洞穴睑虎属是夜间地面壁虎类的一个属, 形态学

和分子系统学研究显示, 海南岛的洞穴睑虎属的种类,
如海南睑虎(Goniurosaurus hainanensis)和霸王岭睑虎

(G. bawanglinensis)与越南北部和中国广西西南部的

睑虎属的种类聚为同一支, 它们有着密切的亲缘关系,
它们的分化年代大约是在34.7Ma(Liang等, 2018; Zhu
等, 2020).

两栖类的拟髭蟾(一类具胡须的蟾蜍)是东亚地区

的一个特有属, 约有5~11个种, 该属起源于云南, 起源

时间在始新世(46.4Ma), 向东亚扩散和多样化(Li等,
2022). 对该属物种的全基因组重测序建立的系统树显

示, 海南特有种海南拟髭蟾(Leptobrachium haina-
nense)(产海南岛的西南部)与广西特有种广西拟髭蟾

(L. guangxiense)(产广西西南部)聚在一个单独的支上,
显示了它们为独立的姐妹群(Li等, 2022). 蛙科的琴蛙

属有10余种, 分布于东亚亚热带和热带地区, 该属起源

于中国西南部; 基于转录组的单核苷酸多态性(SNPs)
数据建立的琴蛙属系统发育显示, 该属为单系, 起源

于27.2Ma, 并分为4个支系(Lyu等, 2024). 海南特有的

海南琴蛙(Nidirana hainanensis)与分布在云南东南部

和越南北部的沙巴琴蛙(N. chapaensis) 聚在同一支,
为姐妹群, 这2个种的分化时间在10Ma, 它们与广西的

瑶琴蛙(N. yaoica)和分布在中国西南部的仙琴蛙(N.
daunchina)再次聚集形成该属中的一个支系, 这个支

系在15Ma形成, 该支系与中国的亚热带东亚地区分布

的弹琴蛙(N. adenopleura)复合群在20Ma从共同祖先

分开成为不同支系(Lyu等, 2024).
洞穴胸蛛属(Cave Stedocys)是生活在地下洞穴、

散布能力很有限的蜘蛛类, 该类蜘蛛主要分布在印支

地区、中国西南部和海南岛, 基于多基因序列的分子

系统学研究, 该属的物种发生过2次分化, 海南岛的洞

穴胸蛛属种类与广西和越南北部的种类有最近亲缘关

系, 它们的分化发生在始新世-渐新世过渡期(Luo和Li,
2018).

在海南的石灰岩山地发现了一个蛛形纲沙鞭蝎科

韦氏鞭蛛属新种海南韦氏鞭蛛(Weygoldtia hainanen-
sis), 韦氏鞭蛛属原纪录仅有2个种, 分布在热带东南

亚. 分子系统学研究揭示, 新发现的海南的这个种与

分布在越南、柬埔寨和老挝的种韦氏鞭蛛(W. davido-
vi)互为姐妹群(Zhu等, 2021). 分布在越南北部和中部

的弄蝶科的裙弄蝶(Darpa inopinata),通过DNA条形码

分析, 发现在海南岛存在与它为同一个种的种群, 为该

物种的中国海南新记录(Huang等, 2019). 交脉环蝶属

(Amathuxidia)是一个大型棕色蝴蝶, 该属共有3个种,
其中分布在云南南部、海南岛、越南、老挝、柬埔寨

和泰国的阿密交脉环蝶(A. amythaon)依据线粒体基因

做的系统发育分析, 可分为2个亚种, 即海南特有亚种

森下交脉环蝶(A. amythaon ssp. morishitai)和分布在云

南南部、越南、老挝、柬埔寨和泰国的亚种安南交脉

环蝶(A. amythaon ssp. annamensis), 这2个亚种在系统

发育树上聚在同一支(Li等, 2024).
巨蚓科的系统发育树显示, 海南岛的巨蚓科祖先

大约是始新世初期从越南北部扩散到现在的海南岛南

部, 随后在岛内分化扩散(蒋际宝和邱江平, 2018).
上述这些海南岛动物类群的系统发育和分子生物

地理学研究均支持它们的起源和演化与海南岛曾可能

同广西和越南有接壤相关. 尽管自上新世以来, 特别是

在更新世, 发生了多次海平面下降, 大陆与海南岛通过

琼州海峡有过多次陆地连接, 但上述这些研究并没有

显示这些物种的分布格局是通过琼州海峡的陆桥连接

而发生. 比较肯定的是, 在海南岛有分布、分化时间比

较早(古近纪), 通常是在属、种及亚种层面分化的生

物类群, 都显示了与中国西南部和越南的类群有最近

亲缘关系, 这与海南岛在渐新世还处于连接着广西西

南部和越南北部的观点是相符合的.
根据地质构造理论(Replumaz和Tapponnier, 2003),

中新世中期以后, 海南岛已移动到了现在的位置, 随海

平面变化, 它与雷州半岛有过多次陆地连接. 研究显

示, 一些类群能够通过雷州半岛或陆桥进入海南岛.
例如, 间断分布于台湾岛、海南岛及中国南部和越南

北部的岭南青冈(Quercus championii), 使用简化基因

组测序的方法对岭南青冈的遗传结构进行了分析, 发

现岭南青冈最有可能起源于中国的西南和越南的北

部, 更新世冰期时海平面下降, 岭南青冈沿着陆桥从中

国南部扩散至台湾岛和海南岛(Jiang等, 2019). 在一些

海南特有种或中国南部分布种的遗传结构和种群分化

研究上, 如淡水鱼海南岛宽额鳢(Channa gachua)(种群

分化时间为2.376Ma)(Wang等, 2021)及在海南岛有分

布的台湾苏铁(Cycas taiwaniana)(种群分化时间为
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0.5Ma)(Wu等, 2022)等, 它们与大陆的关系研究显示第

四纪海平面升降时海南岛与大陆有多次陆地连接而使

它们发生基因交流和遗传分化. 用两个线粒体基因片

段和两个核基因测序分析了白唇竹叶青蛇(Trimere-
surus albolabris)的种群的遗传多样性, 重建了它的种

群间的系统发育关系, 揭示了白唇竹叶青蛇的种群构

成一个单系, 可分为5个地理支系; 该蛇在7.15Ma起源

于泰国北部和缅甸东部地区, 间冰期的扩张和高原抬

升造成的高度异质性生境成型了它的种群支系和分布

格局(Zhu等, 2015). 白唇竹叶青蛇具有低的扩散能力,
该研究发现它从西部到广东和海南的种群的扩展事件

发生在在更新世(1.3Ma)(Zhu等, 2015), 这也意味着海

南的种群可能由广东的种群通过琼州海峡陆桥扩散而

来. 在种下的种群分化, 即遗传分化上, 情况也并非都

如此. 例如, 海南新沙塘鳢(Neodontobutis hainanensis)
是仅分布在海南岛、广东和广西的淡水鱼, 依据3,716
个核基因分析了该淡水鱼的系统发育关系和种群结

构, 发现来自广东、广西和海南的种群构成单系, 但各

自演化, 海南种群是广西种群的姐妹种群, 广东种群则

是从广西和海南种群的共同祖先演化而来(Zhou等,
2024). 基于线粒体DNA和单个核苷酸多态性数据, 分

布在中国亚热带-热带地区到越南中、北部的中国短

剑水蛇(Trimerodytes percarinatus)的群体的遗传结构

和进化历史研究揭示, 该物种起源于中国西南部和越

南, 分化成4个清楚的非重叠的地理支系, 分化时间是

12.68Ma(Lyu等, 2024). 有趣的是, 海南的中国短剑水

蛇支系与广西、云南、越南支系聚在一起, 而其他如

广东省、台湾省及中国中部江浙一带的亚热带地区的

种群聚成另一支(Lyu等, 2024).
悬竹属植物有13个种, 分布在中国西南部、喜马

拉雅到大陆东南亚, 其中12个种为中国特有种. 海南

岛有一个种, 即射毛悬竹(Arundinaria actinotricha), 以
前记录为海南特有种, 后来在云南南部和东南部被发

现, 成为一个分布在云南南部、东南部与海南的特有

种. 该属植物的分子系统发育重建显示, 这个种的云

南南部、东南部的种群与海南的种群构成一个单系

(Zhang等, 2016), 暗示了在种群层面, 云南东南部与海

南岛的植物区系仍有密切联系.
海南新沙塘鳢、中国短剑水蛇和射毛悬竹这3个

例子显示了即使在地质学上海南岛在晚中新世时已经

可能在现在的位置, 更新世冰期海平面下降时海南岛

与大陆有密切联系或陆地连接, 即使在物种的种群分

化水平, 仍可能表现出海南岛的种群与广西、越南的

种群密切的联系, 并不一定是通过琼州海峡与大陆发

生密切联系.
也就是说, 中新世中期(15~10Ma)是一个节点, 在

此期以前, 就所检索到的研究类群, 在属、种层面, 它
们的系统发育关系均显示了海南岛与越南北部和广西

西南部有密切联系; 中新世中期以后, 在种下层面, 亦
即种群的遗传分化, 则受海南岛与大陆之间通过琼州

海峡有多次陆地连接影响, 但并非都是如此. 这个情

况与提出的东南亚地质板块构造演化理论相符合.

3 古植物学证据

古植物学研究发现, 除海南岛以外的中国西南部

自晚始新世-渐新世以来的植被和植物区系组成没有

发生过大的变化(Linnemann等, 2018; Ding等, 2020;
Tang等, 2020), 例如云南东南部文山盆地在早渐新世

就具有了与现代东亚植物区系和植被类似的植物群

(Tian等, 2021), 并暗示了这个地区具有亚热带气候和

与现在类似的亚热带植被. 中国西南部的现代主要植

被类型虽经历了几千万年的演变, 但它们的基本面貌

其和主要植物区系特征仍无巨变, 仅是渐变. 从这个

角度, 如果一个地区没有经历冰川的覆盖, 尽管发生

过气候和环境变化, 其生物区系的基本特征仍然会被

保留(朱华, 2023). 研究发现, 自第四纪以来, 雷州半岛

与海南岛有多次的陆地连接, 但并未深刻影响海南岛

的动植物区系, 它们仍保留了浓厚的与广西西南部和

越南动植物区系的联系(Zhu, 2016). 古植物学研究可

以为探讨它们的联系提供线索.
广西西南部的宁明盆地晚始新世-渐新世地层

(22°07′N, 107°02′E,剖面底部海拔约为146m)的孢粉组

合中, 被子植物花粉以壳斗科、桦木科、金缕梅科、

榆科和胡桃科为主; 裸子植物花粉以松科为主, 杉科

次之, 有雪松粉属(Cedripites)、云杉粉属(Piceaepolle-
nites)、铁杉粉属(Tsugaepollenites)和油杉粉属(Kete-
leeriaepollenites)(王伟铭等, 2003). 由于现今这些裸子

植物属的物种(雪松属除外)在中国南部主要分布在较

高海拔的亚热带-温带生境, 这个组合反映了当时该地

区应具有一个亚热带-温带气候. 在宁明渐新世地层还

发现了8种樟科植物, 包括樟属(Cinnamomum)、新木
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姜子属(Neolitsea)、木姜子属(Litsea)、油丹属(Alseo-
daphne)、月桂属(Laurus)和琼楠属(Beilschmiedia)等,
暗示了渐新世该地具有一个亚热带常绿阔叶林(Shi等,
2014). 另外, 在宁明渐新世地层, 也发现有榉属(Zelk-
ova)(Ma等, 2017)、翠柏属(Calocedrus)(Shi等, 2012)、
三尖杉属(Cephalotaxus)(Shi等, 2010)、柏木属(Cu-
pressus)(Shi等, 2011), 这些发现都暗示渐新世该地区

具有亚热带环境. 最近的古植物学研究揭示了现代越

南北部植被的外貌在渐新世就已基本形成(Huang等,
2022; Nguyen等, 2024), 它经历了一个承袭渐变, 没有

发生过巨变的演化.
海南岛的古植物学研究则揭示, 在其东北部的长

昌盆地晚始新世地层的孢粉中, 有80%为壳斗科植物,
显示了它具有一个亚热带-暖温带气候环境(Hofmann
等, 2019), 并且具有亚热带性质的植物区系(Yao等,
2009; Jin, 2009). 例如, 长昌盆地始新世地层中发现温

带气候条件下才有的冷杉属和铁杉属植物(赵炜等,
2009). 海南岛长昌盆地始新世的化石群反映的气候和

植被与云南东南部、广西西南部和越南北部始新世-
渐新世时的化石群反映的气候和植被是类似的. 除长

昌盆地外, 海南岛鲜有其它化石报道, 对海南岛始新

世时的古植被和古气候情况的推测, 仅有长昌盆地始

新世化石群的暗示. 有趣的是, 同时期在广东茂名发

现了龙脑香科植物. 龙脑香科是热带森林的特有科,
它的化石的发现反映了始新世广东茂名具有热带雨林

植被(Feng等, 2013), 这与同时期海南岛的植被有较大

差异.
现在的海南岛具有热带气候和热带植物区系及热

带雨林植被(Zhu, 2016, 2017), 古植物学研究却揭示了

海南岛在晚始新世具有亚热带性质的植物区系、植被

和亚热带气候, 海南岛的植物区系和植被发生了由亚

热带到热带的演变. 这个事实暗示了海南岛在始新世

时可能与云南东南部和广西西南部在位置上比较接

近, 故它们有类似的气候和植被, 用海南岛自渐新世以

后发生了南移是一个更符合逻辑的解释.
在古植物学研究上, 还有一些类群的发现也能为

了解海南岛生物区系的演化历史提供线索. 例如, 滇

桐属(Craigia)植物为我国特有属, 包括2个种, 即滇桐

(C. yunnanensis)和桂滇桐(C. kwangsiensis), 分别产于

云南和广西西南部, 但在海南始新世的地层发现了滇

桐属植物的化石(Jin等, 2009); 在云南东南部的早渐新

世地层中, 发现了与海南山地的雅加松(Pinus massoni-
ana var. hainanensis)非常接近的松球果化石(Zhang,
2015; Tang等, 2020). 这些例子暗示了在中新世以前,
海南岛与广西和云南曾有密切联系.

研究揭示了中国西南的亚热带常绿阔叶林在渐新

世时就已基本形成, 并渐变演化成现今的亚热带常绿

阔叶林(Zhu和Tan, 2024). 海南岛在始新世时具有亚热

带性质的植物区系和亚热带气候(Yao等, 2009; Jin,
2009), 地理上与现在的海南岛接近的广东茂名(与雷

州半岛接壤)始新世地层发现了反映热带雨林植被的

龙脑香科植物化石, 正如原文提出的, 暗示了它有一个

热带雨林植被(Feng等, 2013), 海南岛与广东茂名始新

世植被和植物区系组成上大的差异暗示了海南岛当时

可能不在与茂名靠近的位置. 尽管一个地质时代经历

了相当长的时间, 如始新世具有2200万年, 虽在化石

群的比较上具有较多不确定性, 但这在古植物学研究

对地质历史和古地理、古气候的暗示上, 也是无奈而

为之的事, 它们毕竟能提供植被和植物区系的起源与

演化线索.
另外, 对海南岛尖峰岭60ha(1,000m×600m)热带森

林动态监测样地树种的调查(许涵等, 2015)显示, 亚热

带、甚至温带分布的科, 如壳斗科、榆科、山矾科、

山茶科、木兰科都在该样地重要值大的前10个科之

列, 反映了现在海南岛的山地仍保存了一定的亚热带

常绿阔叶林特征. 如果考虑海南岛曾发生了南移这一

地质板块事件以及发生了从亚热带到热带的植被演

变, 这不难理解(朱华和谭运洪, 2023), 它是从一个亚

热带环境演变而来的, 在山地仍保留(残留)有原来的

亚热带植被, 这是符合逻辑的.

4 植物地理分布格局暗示了海南岛发生过
逆时针旋转

印支地质板块受挤压向东南亚逃逸(Tapponnier
等, 1982), 海南岛被认为是一个小的地质板块, 也受挤

压向东南位移(Replumaz和Tapponnier, 2003), 并发生

了约10°的逆时针旋转(Li等, 1995). 古地磁学研究也发

现, 在晚白垩世至新生代早期, 随着北部湾裂开形成,
海南岛向东南移动了7个纬度, 并发生了逆时针旋转

(旋转了14.1°±5.5°)(Liu和Morinaga, 1999).
我们在对海南岛的植物多样性格局的研究中, 依
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据在海南岛所做的902个森林样方, 包括记录到的1016
个树种资料, 分析了这些树种的beta多样性, 把这些数

据用在植物区系分区上, 发现它们基本上呈现东北-西
南分布格局, 并可将海南岛区划为三个植物区系分区

(He等, 2020). 影响一个地区的植物区系分区的因素较

多, 但海南岛的树种分布格局与常规的树种分布主要

受纬度地带性的影响显现出不同. 如果考虑到海南岛

曾发生了逆时针旋转这个地质事件, 该现象就能够获

得较符合逻辑的解释.

5 结束语

印度板块北移并与欧亚板块碰撞, 导致喜马拉雅-
青藏高原的形成与隆升. 印支地质板块受挤压向东南

亚逃逸, 这一东南亚板块构造演变理论于1982年被正

式提出(Tapponnier等, 1982). 直到10年以后, 该理论才

在地学界被广泛接受(Tapponnier等, 1990; Schärer等,
1990; Lee和Lawver, 1995; Leloup等, 1995; Hall, 1998).
提出该理论的作者, 进一步提出了海南岛在30Ma时仍

处在连接着越南北部和广西西南部的位置, 在印支地

质板块向东南逃逸的过程中, 海南岛作为一个小的地

质构造单元, 也同步被挤压向东南逃逸, 北部湾形成,
并在约15Ma时位移到了在现在的位置(Replumaz和
Tapponnier, 2003). 古地磁学研究为海南岛向东南的移

动和逆时针旋转提供了支持. 尽管从板块构造的角度,
提出了海南岛在晚中生代或早新生代时曾连接着广西

和越南北部, 这个观点主要是理论和模型推测, 仍需要

充足的证据.
我们通过对海南岛与周边地区生物区系的比较,

发现其生物区系与越南和广西有密切关系, 建议了海

南岛在始新世时应位于连接着越南北部和广西西南部

的位置. 海南岛的代表生物类群的系统发育和分子生

物地理研究发现, 在属和种的生物地理格局形成上,
用海南岛曾连接着广西和越南北部可以较好的给以解

释. 在物种的种群遗传分化上, 有的研究案例用该理论

可以解释, 有的则是用第四纪以来, 因海平面的升降,
雷州半岛多次与海南岛有陆地连接来解释更符合逻

辑.也就是说,分化时间较早(15~20Ma以前)的类群,如
属、种层面的分化, 用前述海南岛的起源与演变理论

可以解释, 还未见有例外的报道; 而对于分化时间较

晚的类群, 如物种的种群分化(通常仅几个百万年), 则

可用中中新世以后海南岛与雷州半岛已经接近并有陆

地连接来解释有例证, 但有较多例外. 古植物学资料揭

示了海南岛在始新世时具有亚热带性质的植被、植物

区系和亚热带气候, 始新世时广西西南部和云南东南

部也有一个亚热带性质的植被、植物区系和亚热带气

候, 而地理上与现在的海南岛接近的广东茂名的始新

世地层反映了具有热带雨林植被和热带气候, 这些古

植物学发现用始新世-渐新世海南岛曾连接着广西和

越南北部能给以最好的解释. 古地磁学研究揭示海南

岛曾沿哀牢山-红河断裂带向东南移动了约7个纬度并

发生了逆时针旋转, 我们对海南植物区系的研究揭示

了它现今的植物区系分区基本上呈东北-西南倾斜分

布格局, 这与古地磁学研究提出的海南岛在向东南的

移动过程中发生了逆时针旋转可以互为印证. 纵跨不

同学科, 自然现象能互为印证, 获得更加符合逻辑的

解释, 这种多学科的结合能把研究上升到更高的层面

去探索自然.
一个新理论从提出到被普遍接受, 是一个艰难而

漫长的过程. 海南岛的生物区系的起源及海南岛本身

的起源仍持续吸引着各学科研究人员进行不断探讨.
值得欣慰的是, 我们提出的海南岛生物地理起源的观

点已被整合到南中国地质板块演化重建图(Duan等,
2019). 我们相信, 海南岛的生物地理起源将可能获得

各学科越来越多的证据支持.
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