
　第 4 卷　第 3 期 生命科学研究 Vo l. 4 No. 3

　 2 0 0 0 年 9 月 Life Science Research Sep. 2000

文章编号: 1007-7847( 2000) 03-0262-05

亚洲蝮亚科蛇属间系统发生支序分析(蛇亚目:蝰科)
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摘　要:在大量比较形态研究的基础上,选择了 5 个特征方面 28 个性状, 以支序分析方法探

讨了分布于亚洲的蝮亚科蛇 5 属 14种的系统发生关系. 结果表明: 该亚科蛇类可以划分为 3

个不同的类群, 第一个类群包括尖吻蝮属、瘤鼻蝮属、红口蝮属, 它们具有较多的祖征,代表了

该科中的原始一类, 其中红口蝮属可能是最原始的一属; 亚洲蝮属单独形成一个类群; 第三个

类群为原广义的烙铁头蛇属,包括竹叶青蛇属、原矛头蝮属、烙铁头蛇属、黑绿烙铁头蛇属、莽

山烙铁头蛇属,在该支中,莽山烙铁头蛇属和黑绿烙铁头蛇属形成姊妹群, 有较多的衍征, 应

代表高级的属, 现竹叶青蛇属并不形成单系, 它们是一个复杂的类群,其系统关系有待于进一

步深入研究.
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Abstract: 28 char acter s of 5 aspects, such as ex ternal feature, skull, cranial muscles,

hem ipenis and reproduct ion, are selected for comparing the phylog enetic r elat ionships

among 9 genera, 14 species of Asia crotalinae by a cladist ic approach. The results indicate

that the crotalinae snakes can be divided into three gr oups. T he first group includes

Deinagkistrodon, Hypnale, Calloselasma, representing probably the pr im itive gener a w ith

much mo re plesiomo rphic char acters. In this group, Calloselasma is most prim it ive genus

in the subfamily . The second g roup is only Gloydius. T rimeresurus ( sensu lato) , including

Ermia, Trimeresur us ( sensu st ricto) , Ov op his, P rotobothrop s and Trop idolaemus, const itute

the third gr oup. Ermia and Tr op idolaemus are sister groups, exhibit ing many derivered
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characters, so they are higher g enera. T he species currently included in T rimer esurus

( sensu str icto) do not form a natur al g roup. It is yet unclear w hether they are monophyly

or no t , hence their tax onomic relat ionship needs further study .

Key words : crotalinae; cladistic; phylog enetic; Asia

蝮亚科蛇是一类具颊窝、有重要生物医学价值的毒蛇,现约有 20属 150余种,主要分布

于热带、亚热带美洲和热带、亚热带亚洲, 欧洲也有极少量分布
[ 1]
. 该类群在亚洲的分布有:

尖吻蝮属 Deinagk ist rod on,亚洲蝮属 Gloyd ius, 瘤鼻蝮属 Hypnale ,红口蝮属 Calloselasma,

莽山烙铁头蛇属 Ermia,竹叶青蛇属 Tr imeresurus ( sensu stricto) ,烙铁头蛇属Ovophis,原矛

头蝮属 Protobothr op s,黑绿烙铁头蛇属 T rop idolaemus, 共计 9 属 50余种, 集中分布于东南

亚及南亚
[ 2]
.

作者曾对蝮亚科大部分属种进行了详细的比较形态学研究[ 3～7] . 本文将以此为基础,

通过大量的形态特征, 并结合其它相关资料,对该亚科亚洲种类的属间系统发生关系做支序

分析.

1　材料和方法

选取分布于东南亚的蝮亚科 9属共 14种为代表, 进行支序分析.各属及代表种目录如

下: 红口蝮 C. rhodostoma; 尖吻蝮 D . acutus; 莽山烙铁头蛇 E. mangshanensis; 短尾蝮

G. brevicaudus,高原蝮 G. strauchii ,中介蝮 G. intermedius;瘤鼻蝮 H . hypnale ; 山烙铁头蛇

O. monticola; 原矛头蝮 P . mucrosquamatus, 菜花原矛头蝮 P . j erdonii; 白唇竹叶青蛇

T . albolabris, 竹叶青蛇 T . st ej negerii , 乡城竹叶青蛇 T . x iangchengensis; 黑绿烙铁头蛇

T . wagleri .

本文数据处理采用 PAUP2. 4程序在计算机上完成, 建立支序图,得出结果.

2　特征分析

据已有的研究
[ 8, 9]

, 选取该科中白头蝰亚科的白头蝰 Az emiop s f eae 作为外类群

( Outgr oup ) , 并以蝰亚科其它种作为辅助外类群. 以外类群比较( Outgroup Comparison)
[ 10]

和内群比较( Ingroup Comparison)方法对性状进行极化( Polarity) [ 11] . 最后从外部形态、头

骨、头部肌肉、半阴茎和生殖等 5个方面选取了 28个稳定的性状,对上述 14个分类单元进

行支序分析 [“0”代表祖征 ( P lesiomo rphic Characters) ; “1～3”代表衍征 ( Apomorphic

Characters) , 且示同系列越来越高级的特征] . 文中绝大部分数据来自于作者已有的比较形

态 学 研 究
[ 3～7]

, 部 分 数 据 来 自 文 献 ( 如 物 种 C. rhodostoma, H . hypnale 以 及

E. mangshanensis, T .Wagleri的外部形态性状)
[ 2, 12, 13]

.

1)中段被鳞: 17行( 0) , 21( 1) , 23( 2) , 25( 3) ; 2)最大的上唇鳞:第三枚( 0) ,第一枚( 1) ;

3 )上唇鳞是否入眶: 入( 0) , 不入( 1) ; 4) 头部鳞被:九枚大鳞( 0) , 5 枚大鳞( 1) ,全为小鳞

( 2) ; 5) 吻端形状: 平( 0) , 上翘( 1) ; 6)上唇鳞是否构成颊窝前缘: 不( 0) , 构成( 1) ; 7)背鳞:

平滑( 0) ,较弱( 1) ,一般( 2) , 强( 3) ; 8) 半阴茎分叉:分叉深( 0) ,浅( 1) ; 9)半阴茎表面结构:

远端萼,近端刺 ,萼边缘光滑( 1) ,萼边缘被刺( 0) ; 10)犁骨环:完整( 0) ,不完整( 1) ; 11)隅骨

与夹板骨:分离( 0) ,愈合( 1) ; 12)颊窝边缘形状:光滑( 0) ,突起( 1) ; 13)翼骨齿: 11 枚以上
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( 0) , 8～10枚( 1) , 8枚以下( 2) ; 14) 翼骨齿列: 超过与外翼骨关节处( 0) , 不超过( 1) ; 15) 腭

骨: 高而细长( 0) ,扁平( 1) ; 16)腭骨关节: 马鞍型( 0) ,不马鞍型( 1) . 17)腭骨齿: 2～5枚

( 0) , 0或仅 1枚( 1) ; 18)下颌骨相对头长: < 1. 40( 0) , > 1. 45( 1) ; 19)头宽比头长: < 1. 5

( 0) , 1. 6～2. 0( 1) , > 2. 0( 2) ; 20)鳞骨长: 不超过脑匣( 0) , 超过( 1) ; 21) 顶骨骨嵴: 弱( 0) ,

强, T 型( 1) ; 22)后额骨:与额骨接触( 0) ,不接触( 1) ; 23) 生殖:卵生( 0) ,卵胎生( 1) ; 24)翼

骨毒腺肌:无( 0) , 较弱( 1) , 一般( 2) , 发达( 3) ; 25) 头部鳞被: 具棱( 1) , 光滑( 0) ; 26)鳞骨后

端形状:“T”型( 1) ,其它( 0) ; 27) 毒牙:毒液管末端开口靠齿内侧( 1) ,其他( 0) ; 28)下颌骨突

起:下颌骨后方腹侧有一独特的片状突( 1) ,无( 0) .

3　结果与讨论

将 14个分类单元的性状根据上述衍征制成性状矩阵, 如表 1. PAU P 2. 4程序的支序

分析后,通过比较
[ 11]
得到步长为 78,一致性指数为 0. 538的一个支序图,如图 1.

表 1　14种蝮蛇的性状状态分布

Table 1　Distribution of character states of fourteen crotalinae species

分类单元 1～5 6～10 11～15 16～20 21～25 26～28

红口蝮 C . r hodostoma 1 0 1 0 1 0 0 0 2 0 0 0 0 1 1 0 0 0 2 1 0 0 1 0 0 0 0 0

尖吻蝮 D . acutus 1 1 1 0 1 0 3 0 0 0 0 0 0 1 0 9 0 1 1 1 1 1 0 2 0 0 0 0

莽山烙铁头蛇 E . mangshanensis 3 0 1 2 0 0 1 9 9 0 0 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 0 0 1 0 1 0 0

短尾蝮 G . br ev icaudus 1 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 1 1 0 0 0 2 1 0 0 1 0 0 0 0 0

高原蝮 G . str auchii 1 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 2 0 0 1 1 0 0 0 0 0

中介蝮 G . intermedius 2 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 1 1 0 0 0 2 1 0 0 1 0 0 0 0 0

瘤鼻蝮 H . hyp nale 0 1 1 1 1 0 1 0 2 0 0 0 0 1 1 9 0 0 1 0 1 1 0 3 0 0 0 0

山烙铁头蛇 O. monticola 2 2 1 2 0 0 1 0 0 1 1 0 1 1 1 0 0 0 1 0 0 1 0 2 0 0 0 0

原矛头蝮 P . mucrosquamatus 3 0 1 2 0 1 2 0 0 1 0 0 2 0 1 1 1 1 2 1 0 0 1 2 1 0 0 0

菜花原矛头蝮 P . j er dornii 1 0 1 2 0 1 1 0 0 1 0 0 2 0 1 1 1 0 1 1 0 0 1 2 0 0 0 0

竹叶青蛇 T . stej neg er i 1 0 1 2 0 1 1 1 0 1 0 1 1 1 1 0 0 1 1 1 1 0 1 0 0 0 0 0

白唇竹叶青蛇 T . albolabr is 1 0 1 2 0 1 1 0 2 1 0 1 1 1 1 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 0 0 0

乡城竹叶青蛇T . x iangchengensis 1 0 1 2 0 1 2 0 0 1 0 1 2 0 1 1 1 0 1 1 1 0 11 0 0 0 0

黑绿烙铁头蛇 T . w agleri 3 0 1 2 0 0 1 9 9 1 0 1 1 1 1 0 0 1 1 1 1 0 1 2 1 1 1 1

注:“0”示祖征,“1～3”示同一特征中越来越高级的衍征状态,“9”示未知状态.

Notes : “0”= ples iomorphic s tate, “1～ 3”= higher and higher apomorph is states in tr ans form at ion series , “9”=

unknown s tates .

从支序图结果显示,亚洲蝮亚科蛇类 9属可以划分为 3个大的类群,尖吻蝮属、红口蝮

属和瘤鼻蝮属 3属形成一支,最早从主干上分化出来, 与其他属相比,他们具有较多的共同

祖征,如:犁骨环完整, 颊窝边缘光滑,牙齿数目多,隅骨与夹板骨分离等,他们应是该科中较

原始的一类.在该支中, 瘤鼻蝮属和红口蝮属形成姊妹群, 二者有 17个共同的特征,表明他

们来自相近共同祖先,这与先前的形态 [ 9]和分子生物学研究 [ 14, 15]结果是一致的. 红口蝮属

背鳞平滑,腭骨突高而尖,这两个特征与蝰科中最原始的白头蝰 [ 16]一致,因而在这一支中,

该属可能又是最早从主干上分出来的一属,代表该亚科中最原始的属.

亚洲蝮属独立成一支. 该属种类原和前述的 3 属种类隶于广义的蝮属 A gkistrodon

( sensu lato) ,后被相继划分为独立的属. 从支序图看出, 亚洲蝮属与前 3属既非姊妹群,也不
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Leng th= 78. 00; Consist ency index= 0. 538; F-value= 14. 10

图 1　14种蝮蛇系统发生支序图

Fig. 1　Cladog ram o f the phy lo g enetic relationships of fourteen cr otalinae snakes

形成单系, 反映了他们之间的亲缘关系较远. Hoge 等曾将以上 4 属和分布于美洲的蝮属

A gkistrodon ( sensu stri cto) 统称为 Agkist rodonii[ 17] , Knight基于分子生物学实验否定了这

一观点
[ 14]

. 本文以形态学性状为主的支序分析支持了Knight
[ 12]
的观点,认为 Agkist rodonii

是无效的.

第三支包括 Ermia, T rimeresurus ( sensu str icto) , Ovophis, Protobothrop s, Tr op idolae-

mus 5 属, 他们形成一自然类群, 是该亚科中最后分化出的一支. 现在的竹叶青蛇属

Tr imeresurus ( sensu st ricto)共有 20余种
[ 2]
,主要分布于我国的东南部、日本、菲律宾等地.

本文选择了 3种进行支序分析,但分析的结果显示,三者并不形成单系, 而是竹叶青蛇和白

唇竹叶青蛇亲缘关系较近, 形成一类,而乡城竹叶青蛇却与原矛头蝮属形成一类. 张服基对

该类群我国部分种类的头骨进行了比较研究,认为该属是一个较为复杂的类群,他进一步将

其划分为两个种组
[ 5]
. Kraus 等的分子生物学研究结果亦对这一属是否为自然类群提出了

质疑[ 15] . 作者曾对该属我国 4种的半阴茎形态进行了详细的比较研究, 并与该属其他种类

作了比较,结果也表明了该属蛇在半阴茎特征上分化较大,至少可以划分出 4个不同的种组

(文章另发) . 本文的支序分析和先前的形态和分子研究结果相吻合,反映了该属可能并非

单系. 因此对该属有进一步深入研究的必要.

莽山烙铁头蛇属和黑绿烙铁头蛇属均为单种属,分布区较为狭窄,在支序图中他们形成

姊妹群,二者具有较多的共同衍征,如:中段背鳞 25行,上唇鳞不构成颊窝前缘,鳞骨后端膨

大成“T”型等. Brat t st rom 曾认为黑绿烙铁头蛇是烙铁头蛇类甚至蝮亚科中最为原始的
[ 9]
;
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张服基通过对烙铁头蛇类属间系统发生关系的研究后, 指出黑绿烙铁头蛇是从烙铁头蛇类

原始主干上较早分化出的一属,而莽山烙铁头蛇是比黑绿烙铁头蛇保留了较多原始性状而

又不同于其他属的独立分支[ 5] .本文的支序分析表明, 两属具有较多的进步特征,应代表较

进化的属,这与前两者的观点有所不同,因此上述两属的地位尚需进一步研究.
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　　足式为: Ⅰ、Ⅱ、Ⅳ、Ⅲ. 腹部背面黄褐色, 斑纹灰黄色.心斑矢状, 肌痕 2对, 前 1对小,

位于心斑中外侧, 后 1对大, 位于心斑稍后、外侧.山形纹 3个, 两侧有不规则深色斑.腹部

腹面淡赤褐色, 在亚轴位置上有黑褐圆斑 3对, 菱斑 1个, 八字纹 1对. 腹后半缘有 2～3

对灰黑色斜纹与背面相连.纺器黄褐色. 外雌器横向椭圆形, 前半有宽大的月状交媾腔(图

Ⅰ, 3) .纳精囊长管状, 呈 U 型山形纹弯曲并紧靠成团(图Ⅰ, 4) .

雄蛛尚未发现.

巨蟹蛛属种类的外雌器后半部呈球状隆起的种类不多, 如鳞片巨蟹蛛 H eter op oda

squamacea Wang, 1990
[ 1]
, 樟木巨蟹蛛 H eterop oda z hangmuensis Hu et Li, 1987

[ 2]
, 双球

巨蟹蛛 H eterop oda bibulba Xu et Yin, 2000[ 3] .本新种虽稍有隆起, 不同于上述 3种, 其内

部结构则与双球巨蟹蛛 H eterop od a bibulba Xu et Yin, 2000[ 3]相似.但有以下不同点: 1)个

体较小, 腹部背面斑纹不同; 2)外雌器后半部稍有隆起但不呈双球状, 交媾腔呈半月形, 后

者呈倒梯形; 3)纳精囊 U 型, 后者呈长肾形.
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