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摘要    再生是生物体丢失的组织或器官重新生长和修复的过程, 是生物科学的本质问题之一。再

生现象在生物界中广为分布, 但不同生物的再生能力却存在着巨大差异。虽然近年来再生的分子和

细胞机制取得了显著的研究进展, 但驱动物种再生能力多样性形成的遗传机制尚不明确。海洋多毛

类因其多样且快速演化的再生能力和简单线性的分节结构成为研究再生演化的极佳类群。本文首先

从生态和演化生物学的角度综合分析了多毛类再生的特点、进一步总结细胞和分子来源以及再生性

状多样性, 然后分析了印太交汇区的海洋多毛类再生性状的特点以及外在多圈层因素对再生性状的

潜在驱动效应, 并就未来的发展趋势提出了建议。 
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再生是指多细胞生物体对衰老的细胞或者组织

进行更新替换 , 或者对丢失的组织进行修复的过程

(Poss, 2010; Birbrair et al, 2013)。再生一直以来吸引

着无数生物学家和临床医生的青睐, 也是《Science》

公布的全世界最前沿的 125 个科学问题中最重要的

前 25 个问题之一。再生是一个古老的性状, 但不同

物种的再生能力却存在巨大差异(见图 1)。比如水螅、

涡虫和多毛类等具有极强全身再生能力 , 蝾螈等具

有较强的局部再生能力 , 小鼠等哺乳动物的某些器

官具有再生能力(如小鼠肝脏), 但大部分器官或组织

只具有有限的细胞添加或替换能力。 

海洋无脊椎动物的典型代表多毛类被称为“海底

蚯蚓”, 对底层生态系统的能量流动和物质循环过程

具有重要作用, 如营养物的循环、污染物质的分解、

扩散和掩埋, 以及次级生产力等(Rhoads et al, 1982; 

Solan et al, 2004; Srivastava et al, 2014; 张均龙

等,2016)。多毛类拥有各式各样的海洋底栖环境适应

性性状, 其中的典型代表是“再生”。在适应底栖环境

的过程中, 多毛类的头部和尾部演化出了“有”或“无”

的再生性状 , 位于系统发育树不同演化地位的物种

发生多次独立的再生丢失现象。此外, 多毛类的体制

为简单线性的分节结构, 实验操作相对容易。以上因

素使得多毛类成为再生多样性演化研究的极佳材料。 

经典的再生生物学以涡虫、水螅和蝾螈等再生模

式生物为主要研究对象。随着高通量测序技术和

CRISPR/Cas9基因编辑等技术的突破, 深入研究不同

动物类群的再生机制成为可能 , 从而催生了一门新

的学科“再生演化生物学(EvoRegen)”(Lai et al, 2018), 

从辐射对称的刺胞动物 , 到早期两侧对称的无体腔

动物, 再到原口动物和后口动物, 每个类群中都涌现

出再生演化生物学的代表物种。本文将聚焦于海洋多

毛类, 介绍其再生细胞和分子来源的研究进展, 并在

此基础上综述世界海洋生物多样性中心印太交汇区

的海洋多毛类再生多样性研究进展 , 以期为再生演

化以及印太交汇区海洋生物多样性中心形成演化机

制的研究提供参考。 
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图 1  不同后生动物门间再生能力的分布(引自 Bely et al, 
2010a) 

Fig.1  Distribution of different regeneration ability in Metazoan 
注: 图中实心圆圈代表具有对应再生能力; 空心圆圈代表无对应

再生能力 

1  后生动物的再生 

按照再生部位不同 , 再生分为整体再生和局部

再生。局部再生又包括结构水平(肢体、鳍、尾、头、

触手等)、器官水平(心脏、肝脏、晶状体)、组织水平

(表皮、肠壁)及细胞水平(轴突、肌肉纤维)的再生。

依据再生过程的不同, 再生又分为 4 种方式, 干细胞

介导的再生(Stem-cell mediated regeneration)、代偿性

再 生 (Compensatory regeneration) 、 变 形 再 生

(Morphallaxis)和新建再生 (Epimorphosis) (Gilbert, 

2000)。干细胞介导的再生是指通过干细胞增殖和分

化对缺失的细胞或者组织进行更新替换; 例如, 面对

损伤, 涡虫干细胞能够增殖、分化成任何缺失的功能

性细胞。代偿性再生(比如哺乳动物肝脏)是指分化细

胞分裂, 但保持其分化的功能。新的细胞不是来自干

细胞, 也不是来自成体细胞的去分化。每个细胞产生

与自身相似的细胞, 没有未分化的组织块形成。变形

再生指的是通过尚存组织重新进行模式形成和重新

建立边界而进行的再生过程, 不需要重新招募细胞, 

也不需要大量的细胞增殖。新建再生是指重新长出丢

失的组织 , 损伤部位的其他组织细胞并不直接介入

再生过程, 包括细胞增殖、芽基形成和干细胞或祖细

胞的分裂、分化帮助完成缺失部位再生, 比如两栖动

物断肢再生(Han et al, 2005)。新建再生与变形再生相

比, 前者会依赖细胞增殖并形成芽基而后者不会。 

为什么有些物种具备极强的再生能力 , 而另一

些物种却只有局限的再生能力？比如: 水螅只用 300

个细胞就可以完成头部和足部的再生(Bosch, 2007), 

整个个体可以从分离的细胞中重组(Hobmayer et al, 

2000; Bosch, 2007); 涡虫的 1/279的身体片段可以再

生出整个身体(Reddien et al, 2004; Alvarado, 2006; 

Robb et al, 2014); 部分群居海鞘动物可以从只包含血

管和血细胞的片段再生整个个体(Brown et al, 2009); 

蝾螈和虾蟹等在断肢之后也能完成再生(Marks et al, 

1970; Mellon et al, 1978; Sugiura et al, 2016)。哈佛大学

的 Srivastava M.实验室通过比较淡水涡虫和阿科尔扁

形虫, 发现两个物种再生过程中建立体轴极性的通路

均为Wnt和BMP通路, 暗示着在两侧对称动物的祖先

中可能有保守的再生体轴信号通路(Srivastava et al, 

2014)。再生演化生物学领域另一个显著的代表成果是

2013年来自美国、欧洲和日本的三个独立团队同时在

《Nature》上发文指出, 只需要调节 Wnt 一种信号通

路就能够使头部再生部分缺陷的扁虫恢复再生能力, 

扁虫是再生模式生物真涡虫的近缘物种 (Liu et al, 

2013; Sikes et al, 2013; Takeo et al, 2013)。其中的一个

例子是马普研究所的 Rink J.C.实验室发现在一种头部

再生部分缺陷的涡虫(Dendrocoelum lacteum)中, RNAi

干扰Wnt通路的 β-catenin单个基因就能够使其具备头

部再生能力, 暗示着单个基因能够恢复进化上几百万

年前丢失的再生程序。 

2  海洋多毛类的再生 

2.1  海洋多毛类介绍 

多毛类是环节动物门最大的一个纲和最为原始

的类型。根据分子钟推算, 多毛类起源于 5.41—6.35

亿年前的埃迪卡拉纪(Han et al, 2019)。在寒武纪早期

5.19亿年前的云南澄江生物群中, 发现了两个已知最

古老多毛类新属种——古扇虫(Ipoliknus avitus)和中

华隐刚毛虫(Adelochaeta sinensis)。多毛类共记载物种

12529种, 分属于 86科(见表 1)。其中隐居亚纲 5419

种, 游走亚纲 6306种, 螠虫亚纲 173种。不同科的记

录物种数量差别较大 , 这可能与不同物种的生存环

境和取样难度有关。物种多样性列于前五的分别是裂

虫科(1075 种), 多鳞虫科(900 种), 沙蚕科(708 种), 

龙介虫科(736 种)和蛰龙介科(626 种)。有 27 科世界

范围内记录物种不足 5种, 55科记录物种不足 100种。 
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表 1  多毛类分类 
Tab.1  The classification of polychaete 

游走亚纲 科名 物种数 游走亚纲 科名 物种数 隐居亚纲 科名 物种数

Amphinomidae 仙虫科 150 Hesionidae 海女虫科 230 Sabellidae 缨鳃虫科 548 

Euphrosinidae 宽沙蚕科 62 Nereididae 沙蚕科 708 Serpulidae 龙介虫科 736 

Dorvilleidae 窦维沙蚕科 203 Pilargidae 白毛虫科 111 Siboglinidae 西伯加虫科 194 

Eunicidae 矶沙蚕科 448 Syllidae 裂虫科 1075 Apistobranchidae 伪鳃科 6 

Hartmaniellidae 哈特曼科 3 Ichthyotomidae 鱼沙蚕科 1 Longosomatidae  8 

Lumbrineridae 索沙蚕科 315 Iospilidae 无指蚕科 4 Poecilochaetidae 杂毛虫科 32 

Oenonidae 扁须虫科 100    Spionidae 海稚虫科 611 

Onuphidae 欧努菲虫科 340 多毛类地位未定   Trochochaetidae 轮毛虫科 13 

Acoetidae 蠕鳞虫科 58 Aberrantidae 好转虫科 4 Uncispionidae  8 

Aphroditidae 鳞沙蚕科 112 Dinophilidae  16 Acrocirridae 顶须虫科 43 

Eulepethidae 真鳞虫科 24 Histriobdellidae  13 Cirratulidae 丝鳃虫科 360 

Iphionidae  14 Laetmonectidae  1 Fauveliopsidae  25 

Pholoidae  26 Magelonidae 长手沙蚕科 71 Flabelligeridae 扇沙蚕科 212 

Polynoidae 多鳞虫科 900 Nerillidae 游蚕科 58 Sternaspidae 不倒翁虫科 36 

Sigalionidae 锡鳞虫科 226 Oweniidae 欧文虫科 57 Alvinellidae  11 

Glyceridae 吻沙蚕科 87 Paraergodrilidae 似瑞虫科 4 Ampharetidae 双栉虫科 312 

Goniadidae 角吻沙蚕科 103 Polygordiidae 角虫科 15 Pectinariidae 笔帽虫科 66 

Lacydoniidae 特须虫科 13 Protodrilidae 原虫科 39 Terebellidae 蛰龙介科 626 

Nephtyidae 齿吻沙蚕科 150 Protodriloididae  2 Trichobranchidae 毛鳃虫科 92 

Sphaerodoridae 球叶虫科 136 Psammodrilidae 沙虫科 8 Sabellariidae 帚毛虫科 131 

Tomopteridae 浮蚕科 54 Saccocirridae 囊须虫科 23 Arenicolidae 蠋沙 科 24 

Typhloscolecidae 盲蚕科 17 Spintheridae  12 Capitellidae 小头虫科 207 

Yndolaciidae 秃蚕科 3 螠虫亚纲   Cossuridae 单指虫科 28 

Alciopidae 眼蚕科 45 Thalassematidae  85 Maldanidae 竹节虫科 271 

Lopadorrhynchidae 盘首蚕科 21 Echiuridae 螠虫科 4 Opheliidae 海蛹科 168 

Phyllodocidae 叶须虫科 460 Urechidae 螠刺 科 4 Orbiniidae 锥头虫科 216 

Pontodoridae 须蚕科 1 Bonelliidae  78 Paraonidae 异毛虫科 170 

Paralacydoniidae 拟特须虫科 2 Ikedidae 螠日本 科 2 Scalibregmatidae 梯额虫科 72 

Antonbruunidae  3 隐居亚纲   Travisiidae  35 

Chrysopetalidae 金扇虫科 97 Fabriciidae 豆缨虫科 85 Chaetopteridae 磷虫科 73 

注 : 表中第 1 列表示拉丁文科名 , 第 2 列表示中文科名 , 第 3 列表示该科包含的物种数量 (数据统计自世界海洋生物名录 , 
www.marinespecies.org) 

 

2.2  多毛类的再生过程 

多毛类组织经受到损伤后会启动再生修复过程, 

这对再生是十分关键的。海洋多毛类因其多样且快速

演化的再生能力和简单线性的分节结构成为研究再

生演化的极佳类群。在再生性状的定性描述上, 依据

多毛类的再生能力不同可以分为全身再生和局部再

生, 全身再生包含, 头部和尾部均能完整再生, 头部

不能再生, 尾部能完整再生, 以及头尾部均无法再生

三种类型(详见图 2) (Zattara et al, 2016a)。多毛类还

具备局部组织的再生能力 , 比如像缨鳃虫 (Sabella 

melanosligma)的 鳃 丝 和 壳 盖 , 才 女 虫 (Polydora 

colonia)的触角, 长手沙蚕的触手等头部分化器官的

再生(Mortimer et al, 2014)。此外根据再生的组织特性, 

还可将其分为完全再生和不完全再生 , 比如裂虫科

的 Typosyllis antoni (Aguado et al, 2015b; Weidhase et 

al, 2016)头部能进行部分再生, 但是并不能完全恢复

原有的结构, 这就属于不完全再生。 

目前 , 多毛类再生研究中的典型物种有杜氏阔

沙蚕和小头虫两种生物。杜氏阔沙蚕依赖于后端“生

长区”不断增加新的体节, “生长区”中有多种干/祖细

胞能表达多种特征性分子(Juliano et al, 2010)。该物种

截断后能够再生出尾部, 并依靠“生长区”以产生新体 
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图 2  多毛类再生模式图 
Fig.2  Model of regeneration in polychaete 

 
节。它的尾部的再生能够按特定的模式和时间顺序快

速完成, 截断 1 d后伤口愈合, 2 d后再生芽基形成并

且部分组织特化, 截断 3 d后后肢生长区形成。并且

除了在咽附近进行截断外 , 在沿前后轴的其他任意

部位截断时再生能力基本相同。反复截断, 杜氏阔沙

蚕的再生能力依然存在。基于在杜氏阔沙蚕上建立了

先进的分子和遗传工具 , 其成为研究再生细胞分子

机制的良好模式物种(Williams et al, 2016)。 

小头虫(Capitella teleta)在身体截断后能进行尾

部再生而不能完成头部再生。截断 1 d 后伤口愈合, 

2 d 形成再生芽基。截断后一周芽基内会聚集大量的

增殖细胞。截断后 7 d即可见明显的神经节。截断后

12 d, 通常会形成 3—13个新生体节。小头虫具有的

快速的再生能力非常利于对再生机制的研究。同时, 

在小头虫中成功实现基因编辑 , 这将对进一步深入

研究再生提供技术支持(Neal et al, 2019)。 

多毛类的再生过程主要包括四个阶段(见图 3), 

分别是机体损伤、伤口愈合、细胞增殖与模式建成, 

以及细胞分化再生长(Licciano et al, 2012; Özpolat et 

al, 2016)。不同物种之间甚至同一物种不同个体之间

再生完成的时间有一定差异, 一般来说像小头虫、沙

蚕等物种 , 再生事件及发生时间为伤口愈合 (12—

36 h)、芽基出现(1—4 d)、细胞分化与再生长(2—8 d)。 

机体损伤和愈合时期    机体损伤是多毛类再生

过程的起始, 生命体面对机体损伤或快速起始应激反

应, 包括应激基因的表达等。此外, 伤口边缘处的环状

肌肉会快速收缩以封闭伤口。有些情况下肠道组织的

轻度挤压促进伤口的闭合, 以阻止体液的流失和防止

感染, 同时达到伤口愈合的目的(Bely, 2014)。 

细胞增殖与模式建成阶段    最显著的特点是

再生芽基的生成。此外, 决定头部或者尾部再生的体

轴信号也是在此阶段起始的。早期芽基形成伴随着明 
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图 3  多毛类再生的四个过程 
Fig.3  The four representative regeneration stages of polychaete 

 
显的细胞增殖和细胞迁移现象。神经生长进入芽基, 

新的神经纤维是从旧腹侧神经索延伸出来的(Müller 

et al, 2003; Paulus et al, 2006)。之后神经纤维会融合

形成一个环(吻盲虫 Pristina, 双才女虫)或者是三重环

(丝鳃虫 Cirratulus/Timarete)。吻盲虫和丝鳃虫的大脑

形成也从这个时期开始 , 其中丝鳃虫的神经回路会

与新形成的大脑相融合。在吻盲虫和丝鳃虫中, 芽基

激活后肌肉纤维才会出现。纵向肌纤维是较早向芽基

内部生长的(Zattara et al, 2011; Weidhase et al, 2014, 

2015)。在隐居亚纲吻盲虫、丝鳃虫以及仙虫(Eurythoe)

中, 再生纵向肌和环形肌的发生过程都是一致的。 

细胞分化再生长时期    这一过程主要包括组

织器官的分化, 体节添加区/后端生长区产生出新的

体节, 肠道发生变形再生, 体节继续生长, 最终完成

再生。一般至此阶段, 环形肌才开始出现。大部分神

经系统的再生将在芽基分节前基本完成。比如在游走

亚纲的沙蚕 (Platynereis)和隐居亚纲的吻盲虫

(Pristina)、丝鳃虫 (Cirratulus/Timarete)、小头虫

(Capitella)中, 腹神经索神经节的形成明显晚于外周

神经环和大脑的形成。神经索神经节通常在身体明显

分节之后才能被检测到(Pfeifer et al, 2012; Weidhase 

et al, 2014; De Jong et al, 2016)。头部和尾部再生的早

期神经发生过程非常相似 , 然而后期神经发生过程

却有很大的不同。后期神经发育往往具有体轴或组织

特异性。虽然伤口愈合和再生通常是同时进行的, 但

某些生物的再生不需要此过程。 

2.3  多毛类再生的细胞来源 

再生芽基主要有两种细胞来源 : 干细胞或干细

胞样细胞的迁移 , 以及局部细胞的去分化 (Hill, 

1970)。干细胞是一种未特化的细胞, 具备分化为任何

其他细胞的能力和自我更新的能力。淡水涡虫和水螅

在其一生中都拥有一定数量的全能干细胞 , 当受到

外界环境的刺激时被激活 , 可分化发育成任何一种

类型的组织 (Reddien et al, 2004; Alvarado, 2006; 

Bosch, 2007); 而象蝾螈的肢体再生和斑马鱼鳍再生

等 , 是通过已分化的成熟细胞的去分化和再分化完

成的(Satoh et al, 2008; Blum et al, 2015)。 

多毛类中只有在少数物种中研究了再生过程的

细胞来源, 包括游走亚纲的深海沙虫(Alitta virens)和

隐居亚纲的沙蚕 (Pristina leidyi), 小头虫 (Capitella 

teleta)等(Özpolat et al, 2016)。 

在缨鳃虫(Sabella melanosligma)的再生过程中 , 

中胚层、内胚层和外胚层三个组织都对芽基形成有贡

献。其中中胚层细胞来源于两部分, 一是来源于肌肉

组织的碎片, 另一部分是来源于血管处的细胞(Hill, 

1970)。Potswald 等在对龙介虫血管处细胞细微结构

的研究表明这类细胞具有高度分化的特征(Potswald, 

1969)。在杜氏阔沙蚕(Platynereis dumerilii)和小头虫

(Capitella teleta)再生过程中 , 大量细胞向损伤部位

迁移。外胚层、中胚层和内胚层来源细胞均检测到增

殖(Bely, 2014)。杜氏阔沙蚕尾部再生研究显示再生细

胞的来源可能是伤口周围三个胚层的细胞 , 伤口和
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再生芽基表皮细胞快速增殖 , 这种增殖可能是新表

皮细胞的唯一来源(Planques et al, 2019)。De Jong利

用细胞示踪技术揭示小头虫再生的细胞来源既包括

多能干细胞的迁移也含有损伤部位细胞的再分化(De 

Jong et al, 2018)。Zattara等也在吻盲虫(Pristina leidyi)

中证明细胞来源可以是远距离多能干细胞的迁移

(Zattara et al, 2016b)。目前尚未在多毛类中检测到与

涡虫 Neoblasts或者水螅 i-cells类似的全身分布的多能

干细胞。多毛类中还存在再生芽基非依赖性的局部再生, 

如管栖多毛类龙介虫(Pomatoceros lamarckii)用于进食

和呼吸的放射状附属物(触须)和可以关闭管子作为防

御的盖体的再生模式并不相同。形成再生芽基是触须再

生的重要阶段, 而盖体在没有芽基形成的情况下即可

完成再生。值得注意的是, 在龙介虫整个再生过程中, 

全身均可见到增殖细胞, 没有发现明显或特别的增殖

区域, 这与绦虫相似(Szabó et al, 2014)。 

2.4  多毛类再生的分子机制 

多毛类再生性状的分子机制是再生生物学的另

一个研究热点。已有的研究主要包括四个方面的生物

途径(见表 2)。再生过程中, 首先是胞外基质, 细胞迁

移等基因参与伤口修复 , 比如在杜氏阔沙蚕伤口愈

合期有 RNA 结合蛋白(Pdum-elav)等基因的大量表 

表 2  多毛类再生相关基因 
Tab.2  The regeneration related genes in polychaete 

基因/途径 基因功能 实验 再生类型 表达位置 物种 

foxA 

在再生芽基中 foxA的转录

导致肠和表皮再生模式重

建, 即变形再生。 

整胚原位

杂交 
尾部再生 内胚层 

深海沙虫(Alitta virens),  

杜氏阔沙蚕(Platynereis 
dumerilii) 

Vasa, Piwi, and nanos 
生殖细胞的marker基因; 参

与再生。 

整胚原位

杂交 
尾部再生 中胚层 小头虫(Capitella teleta) 

Vasa, PL10, and Piwi  

尾部截断处理能诱导这些

基因表达并伴随着接下来

再生的所有步骤。 

整胚原位

杂交 
尾部再生 外胚层 深海沙虫(Alitta virens) 

Alkaline phosphatases (ALPs) 

以与形态特征相关的强烈

区域化模式, 表达于完整和

再生鳃丝的中胚层组织中。

整胚原位

杂交 
头部再生 中胚层 Pomatoceros lamarckii 

Tcf: Wnt/β-catenin pathway  在再生体节中横向表达。 
整胚原位

杂交 
尾部再生

中、内胚层

及生长区 

杜氏阔沙蚕(Platynereis 
dumerilii),  

沙蚕(Platynereis) 

Hox 提供沿前-后轴的位置信息。
整胚原位

杂交 
尾部再生

外、中胚层

及生长区 

深海沙虫(Alitta virens),  

杜氏阔沙蚕(Platynereis 

dumerilii), 小头虫(Capitella 
teleta) 

twist 
参与尾部再生期间的中胚

层形成。 

整胚原位

杂交 
尾部再生 中胚层 

杜氏阔沙蚕(Platynereis 
dumerilii) 

wnt1 

尾部再生后 wnt1在每个发

育节段的外胚层中早期表

达。 

整胚原位

杂交 
尾部再生

中、内胚层

及生长区 
杜氏阔沙蚕(Platynereis 

dumerilii) 

evx、cdx、sfrp1/2/5 
转录因子、信号分子(Wnt

信号通路的拮抗物) 

整胚原位

杂交 
尾部再生

外胚层及

生长区 
杜氏阔沙蚕(Platynereis 

dumerilii) 

pl10、myc 
    干细胞特性的 marker

基因 

整胚原位

杂交 
尾部再生 中、外胚层

杜氏阔沙蚕(Platynereis 
dumerilii) 

runx   
整胚原位

杂交 
尾部再生 中胚层 

杜氏阔沙蚕(Platynereis 
dumerilii) 

ap2   
整胚原位

杂交 
尾部再生 生长区 

杜氏阔沙蚕(Platynereis 
dumerilii) 

dlx、en、pax6、neurogenin 

附肢形成的早期 marker基

因、转录因子, 参与幼虫及

幼虫后的腹部神经索形成 

整胚原位

杂交 
尾部再生 外胚层 

杜氏阔沙蚕(Platynereis 
dumerilii) 
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达。其次, 参与头尾体轴、再生芽基分化体制的基因

被激活。细胞增殖和模式建成时期启动了 Wnt 信号

通路以决定机体再生出头部还是尾部。再生相关基因

如: Hox基因、twist等(Takeo et al, 2010; Pfeifer et al, 

2013; De Jong et al, 2016)。在细胞分化再生长阶段, 

Hox基因簇扮演着重要角色。在小头虫和杜氏阔沙蚕

中, Hox2和 Hox3基因主要在新发育的腹神经索神经

节中表达, 也在后生长带中表达(Pfeifer et al, 2012)。

再生体节形成期间, engrailed和wnt1基因在新增分节

处表达 (Prud'homme et al, 2003), 以及沙蚕中的

Hes/Hey家族基因具有类似 Hox的作用, 在无脊椎动

物神经及分节中发挥功能(Gazave et al, 2014)。再者, 

干细胞样细胞标记基因 piwi、vasa、nanos 和 PL10

在再生早期发挥重要作用(Christen et al, 2003), 最后, 

神经和肌肉等器官分化生长的基因: twist、foxA、dlx、

en、pax6、neurogenin、runx 也在此时期开始表达。

详细相关基因汇总见表 2(Prud'homme et al, 2003; De 

Rosa et al, 2005; Janssen et al, 2010; Giani et al, 2011; 
Pfeifer et al, 2012; Novikova et al, 2013; Pfeifer et al, 
2013; Pruitt et al, 2014; Szabó et al, 2014; Kozin et al, 
2015; Özpolat et al, 2015; De Jong et al, 2016; 
Novikova et al, 2016; Dannenberg et al, 2018; De Jong 
et al, 2018; Kostyuchenko et al, 2019; Planques et al, 
2019; Andreatta et al, 2020)。 

2.5  多毛类再生研究的技术手段 

多毛类再生实验研究需要对再生能力进行定量

分析。通过对新生片段计数、测量再生部位的宽度, 

或者通过测量再生部位的长度和宽度计算体积等方

法可以对多毛类再生性状进行定量研究以追踪再生

引起的形态变化速率。此外, 通过对完成再生所需的

时间如伤口愈合时间、实现完全再生所需的天数或者

对新生身体修复后的再生体节数目进行统计, 可以对

具体物种的再生能力进行测评(Hentschel et al, 2006; 

Freitas et al, 2016; Pires et al, 2016)。再生过程中组织

(肌肉、神经)微观变化时间和数量检测, 可以利用对乙

酰化α-微管蛋白的免疫荧光染色来指示神经所在部

位(Grimmel et al, 2016); 可以使用鬼笔环肽(phalloidin)

标记肌肉中 F型肌动蛋白(Schulze et al, 2009)。 

多毛类再生的研究中不仅需要了解再生过程中

形态上的变化 , 还需要借助分子及细胞实验手段分

析生物体内部的变化。除了宏观数据观测, 还可利用

分子手段对再生能力进行评估。对不同再生阶段或不

同再生能力的组织进行高通量测序 , 如对再生能力

不同的两种裂虫进行转录组比较 , 筛选差异表达的

基因集(Ribeiro et al, 2019), 可以使我们全面掌握参

与再生的关键基因。利用对相关基因的时空表达模式

(空间原位杂交, 免疫组织化学等)以确定其是否参与

再生过程 , 可以对再生关键节点的标记基因进行时

空表达检测, 明确基因启动表达的时间段。当然, 解

析表型和基因型最直接的手段是利用 CRISPR/Cas9

对再生相关的基因进行编辑 , 通过基因缺失后的再

生表型变化来揭示基因功能以及基因与再生之间的

关系(He et al, 2018)。此外, 对于多毛类再生的分子机

制研究可以借鉴多组学、基因编辑等其他再生模式物

种中成功应用的技术手段。墨西哥钝口螈(Ambystoma 

mexicanum), 具有强大的再生能力, 其基因组比人类

的更加复杂。2018年, 多个团队共同构建墨西哥钝口

螈的全基因组序列, 发现基因组中 pax3 基因丢失, 

而 pax3 是存在于鱼类和其他两栖动物中的保守基

因。作者进一步通过基因编辑技术证实在墨西哥钝口

螈中 pax7 行使 pax3 的功能, 在蝾螈的发育再生中起

到调控作用(Nowoshilow et al, 2018)。蜥蜴是一种具有

羊膜的脊椎生物 , 它们能够再生一条正常功能的尾

巴。2014年, 有团队对蜥蜴(Anolis carolinensis)再生尾

巴进行转录组学分析, 发现在蜥蜴尾巴再生过程中激

活了 326 个与创伤反应、发育和修复机制等相关的差

异表达基因(Hutchins et al, 2014)。2019年, 来自美国

的学者组装拼接了一种两侧动物祖先物种 Hofstenia 

miamia 的全基因组序列, 借助功能基因组学的方法, 

作者发现可调节其全身再生的调控因子——EGR, 当

身体受到创伤后, EGR 开启开关, 调控生物全身再生

相关的基因, 开启再生(Gehrke et al, 2019)。 

再生的细胞来源是再生生物学学者最为关心的

科学问题 , 细胞增殖检测不仅可以帮助理解再生过

程中细胞增殖发生的时间还能理清细胞迁移等来源

问题。再生过程中检测细胞增殖的方法较多, 比如利

用免疫组化技术检测乙酰化组蛋白来显示染色质转

录活跃的的组织或细胞 ; 检测增殖细胞核抗原

(PCNA)以观察再生阶段细胞所处的时期(Niwa et al, 

2013)。5-乙炔基-2’脱氧尿嘧啶核苷(EdU)、溴脱氧核

苷尿嘧啶(BrdU)标记用于检测处于 S 期细胞的百分

比(Seaver et al, 2005; Szabó et al, 2014; Planques et al, 

2019)。此外, 科学家在再生模式生物中通过结合细胞

生物学、胚胎发育生物学、遗传学等方法解析再生的

细胞来源 , 这些方法和研究思路为海洋多毛类再生

细胞来源的研究提供了重要的借鉴。多能干细胞是真

涡虫(planarian)再生的细胞来源, 但即使这些多能干
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细胞具有共同的属性 , 但仍然是多能干细胞

(pluripotent stem cells, PSCs)和谱系祖细胞 (lineage 

progenitors)的复合细胞群。直到 2018 年, 曾安等人

结合单细胞 RNA 测序分析和单细胞移植技术, 成功

地将 PSCs 和谱系祖细胞分开, 完善了现有的多能干

细胞的分类 , 也证明多能干细胞是可以被高效单独

识别的 , 这为研究再生组织的细胞来源提供了非常

新颖、有效的方法(Zeng et al, 2018)。此外, 真涡虫的

眼睛在被切掉后也能重新再生出来 , 并且与正常的

眼睛一样可以行使正常功能。但是视神经是如何重建

的 , 以及是如何与大脑正确连接以发挥正常的功能

仍未有解释。最近有研究, 通过不同细胞标记基因共

表达、免疫组织化学、原位杂交、RNAi以及“眼睛移

植”等技术, 表明肌肉细胞在模式基因的调控下行使

“指路”的功能, 在眼睛神经的再生过程中起到了至关

重要的路标作用 , 此项研究为神经再生研究引领了

新方向(Scimone et al, 2020)。蝾螈是一种两栖生物, 

与其他两栖生物在经历变态发育后便会失去再生能

力不同 , 蝾螈的四肢可以在整个生命周期中进行再

生。2016 年, 日本和美国学者以转基因蝾螈为模型, 

结合组织移植、免疫组织化学等发现了蝾螈幼体和成

体再生过程中的细胞差异来源于一组肌肉纤维细胞, 

蝾 螈 幼 体 使 用 干 细 胞 或 者 祖 细 胞 (stem 

cells/progenitor cells)再生肌肉, 而成体蝾螈在经历变

态后从断肢中再生出肌肉纤维细胞。此结果更进一步

解释了蝾螈演变出一种新的再生机制 , 保证变态后

的成体仍然可以再生完整肢体 , 这为其他物种的再

生研究提供了借鉴(Tanaka et al, 2016)。 

3  多毛类再生性状多样性 

目前多毛类再生演化研究主要聚焦于再生能力

强的单一物种 , 试图从发育生物学的角度解析这些

物种再生中涉及到的细胞和分子机制。不同物种之间

的再生能力差异显著 , 但针对这些再生能力多样性

的研究较少 , 仍然停留在物种性状分类和系统演化

方面的初步探索 , 再生能力演化的分子机制更是领

域内的研究瓶颈。 

3.1  多毛类再生性状多样性描述 

根据多毛类再生可以分为定性和定量 , 从定性

角度, 多毛类能否最终再生出头、尾的性质, 再生分

为 3个类型(头尾能再生, 尾部能再生, 头尾都不能再

生)。但从再生能力定量角度, 多毛类内不同科之间甚

至同一科不同种之间再生能力存在较大差异 , 从完

全无再生能力的物种至仅靠一个片段就能再生的物

种。相较于尾端再生, 头部再生形式更多样化。多毛

类头部截断后前端再生的能力大约相当于被切除节

段的数量 , 这是非常特殊的。最显著的例子是裂虫

(Syllid procerastera), 其被截断的片段数目能够被准

确再生(Hyman, 1940)。某些多毛类的头部再生能力会

在身体的某些体节处消失(Hyman, 1940)。包括矶沙蚕

在内的一些属, 不管在什么部位截断, 头部都可以完

全再生, 而在另一些属中, 如果截断位置在身体前端

区域, 则不能再生(Hofmann, 1974)。不同的截断位置

会产生不同的再生能力。将磷虫 (Chaetopterus 

variopedatu)的第 13 体节分离出来并进行截断, 该节

的后半部分能向前和向后再生 , 而前半部分仅能向

前再生; 而在虫子第 13 体节中央处截断, 则前半部

分能够向后再生(Hill, 1972)。杜氏阔沙蚕头部再生能

力相当有限, 只有原口前叶的一部分留在截断面, 口

前叶才能再生 (Hofmann, 1975)。自裂虫 (Autolytus 

edwarsi)在第 6 个体节向任何位置截断尾部都能诱导

再生发生, 但在第 5、6 节之间截断则前部碎片不会

再生出尾部, 而将第 6节的小碎片保持附着在第 5节

的后端则会发生尾部再生(Okada, 1938)。当截断裂虫

的 12 或 13 体节, 通常会产生双头表型, 第二个头出

现在第 14 体节(Okada, 1929)。对巢沙蚕(Diopatra 

neapolitana)进行第 15 刚节截断时, 前端身体无法再

生, 后端身体能再生前部, 当超过 25刚节时, 前端身

体能再生后部而身体后端无法再生 (Pires et al, 

2012)。此外 , 不同生活史阶段 , 再生能力也会不相

同。研究表明裂虫(Syllids miay)在有性繁殖期间, 前

部再生能力会突然下降(Hyman, 1940)。再生还会引起

体制改变, 在缨鳃虫(sabellids)和龙介虫(serpulids)中, 

头部会在胸部或腹部区域截断之后再生 , 相邻的旧

身体节段重组为具有典型节段数目和形态的胸部区

域(Hyman, 1940)。也有一些特殊类型, 比如原节虫科

(Protodrilidae)中 Astomus fnenwides没有肠道、口、肛

门, 具有与一般多毛类不同的身体体制, 但其也能够

前端再生(Jouin, 1979)。智利巢沙蚕(Diopatra cuprea)

上颌骨会进行周期性的脱落和再生生长 , 这与其他

物种颌骨持续性生长并不一致(Colbath, 1987)。多毛

类内不同科之间同一科不同种之间再生能力定量差

异的机制仍不明确。 

随着对再生模型生物不断深入的研究 , 我们对

于再生过程越来越了解 , 比较不同再生能力物种之

间的再生过程 , 将成为推断再生能力演化的重要信
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息来源(Fröbisch et al, 2014)。 

3.2  多毛类再生性状的起源和演化 

再生演化的一个关键科学问题是再生性状是祖

先物种的古老起源还是位于系统发育不同位置的物

种独立演化而来。目前的研究发现早期动物栉水母具

有较强的再生能力(DuBuc et al, 2014), 暗示再生在

后生动物的祖先物种已经存在(Bely et al, 2010b)。再

生性状在演化过程中经历了不同的命运 , 包括在哺

乳动物中有限的再生能力和涡虫、水螅等物种中极强

的再生能力。但因为哺乳动物和涡虫、水螅等物种演

化距离相距甚远 , 通过比较上述物种的再生过程差

异对研究解析再生演化机制有一定局限性。值得强调

的是 , 仅在多毛类中便出现了丰富的再生性状多样

性, 因此多毛类是研究再生多样性研究的极佳类群。

在多毛类所属的环节动物门, Zattara等通过对个物种

的系统发育树构建和性状溯祖分析 , 发现环节动物

的再生是个古老的性状 , 在环节动物祖先物种已经

存在。在环节动物的演化过程中, 头部再生丢失了 18

次, 尾部再生丢失了 5 次, 进而形成了现在多毛类的

再生性状多样性(Zattara et al, 2016a)。 

在再生性状的多样性研究方面, 目前共发现 167

种多毛类具备再生能力 , 这些物种隶属于 31 科

(Zattara et al, 2016a)。记载头尾都能再生的具有 100

种, 遍布 23 科; 头不能再生而尾能再生的有 31 种, 

分布于 16科; 头尾都不能再生的有 6种, 分别隶属于

好转虫科(Dinophilidae)、矶沙蚕科(Eunicidae)、海蛹

科 (Opheliidae) 螠、 刺 科 (Urchidae) 螠、 后 科

(Bonelliidae)、双栉虫科(Ampharetidae), 另外 30种只

有头或尾再生能力确切的记载。其中, 头部再生能力

近期丢失的物种有 11 种: 尾部再生能力近期丢失的

有 1种, 这说明在多毛类的演化中发生了多次头部再

生能力丢失的现象(也有可能存在头部再生能力的获

得), 相对而言尾部再生则持续维持(Bely, 2010)。多毛

类在演化过程再生性状多次独立的丢失 , 并且很多

物种再生性状丢失是快速演化而来 , 这对于了解生

物再生能力丢失或获得机制提供了丰富的素材。 

3.3  多毛类再生性状的遗传多样性 

在多毛类的不同物种间再生能力存在差异 , 再

生性状的遗传性机制并不相同。即使是近缘的物种之

间, 再生能力也有差异, 其再生的分子机制也并不相

同。裂虫 Sphaerosyllis hystrix和 Syllis gracilis头部再

生能力差异, 前者头部不能完全再生, 后者头部能完

全再生。对这两个物种再生过程中转录组比较分析, 

在再生过程中 S. hystrix差异表达的基因有4771个, 其

中再生相关的基因有 57个, S. gracilis差异表达的基因

有 1771 个, 其中再生相关的基因有 54 个。在两个裂

虫物种的头部再生过程差异基因包括增殖, 干/多能状

态维持、神经系统发育以及位置信息等(Ribeiro et al, 

2019)。S. hystrix中上调的基因是 rUP和 JNK以及谷

氨酰胺合成酶; S. gracilis上调的基因是 ELAV、Slit、

Hox、β-catenin和 PL10 (Weidhase et al, 2016)。 

多毛类再生的细胞来源并不相同。多数毛类再生

芽基主要或完全源自截断部位或附近的细胞增殖 , 

可能是通过细胞去分化而来(Boilly, 1965, 1968, 1969; 

Bely, 2014), 但在隐居纲的某些类群中, 发现存在干

细胞样细胞长距离迁移至再生部位(Myohara, 2012; 

De Jong et al, 2018)。沙蚕(Pristina leidyi)中也描述了

细胞向截断部位的长距离迁移 , 但尚未评估细胞的

类型及其对再生的可能贡献(Zattara et al, 2016b)。再

生遗传性状的多样性是生物演化的产物 , 是生物生

存适应和发展的前提。 

3.4  多毛类再生多样性的生态学意义 

多毛类是现代海洋中最为繁盛的动物类群之一, 

对于维持海洋底栖及浮游生态系统的稳定具有重要

作用(张树林等, 2001)。在海洋生态系统的物质循环

和能量流动中 , 多毛类是有机质的分解者和许多捕

食者的饵料。此外, 多毛类幼虫也是经济动物幼体的

滤食对象 , 其担轮幼虫是对虾幼体的极好食料。沙

蚕、齿吻沙蚕、吻沙蚕、矶沙蚕的许多种类, 生殖季

节时在月光刺激下能大量群浮于海面 , 这一习性会

引起鱼类的集群。可见, 多毛类对渔场的分布、渔业

资源的状况、鱼类对产卵场的选择都有较密切的关系

(张树林等, 2001; 廖秀珍, 2006)。 

多毛类与同为底栖生活的海洋贝类相比 , 身体

柔软, 容易被捕食, 其再生能力有助于多毛类在被捕

食者损伤后快速修复, 具有重要的生态学意义。与此

同时 , 再生也意味着消耗生物体用于自身繁殖和生

长等的能量。自身生长繁殖和捕食者两个因素进化权

衡, 可能会导致许多物种中再生能力的丢失。另外, 

物种本身的改变(如: 躲避捕食者的能力增强, 降低

了受伤害的风险)又或者是生态系统中其他因素(如: 

捕食者捕食能力的增强 , 造成多毛类无法修复的致

命伤害), 也会减少再生对环境的适应性(Lahti et al, 

2009)。再例如, 通过疤痕快速愈合伤口的能力被认为

与再生有一定冲突 , 这可能是哺乳动物再生能力减

弱的原因(Bely, 2010)。另一种假说是再生能力的差异
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也可能是物种生活策略的差异(负选择或间接选择)。

生命活动最终是依靠能量 , 再生能力也涉及能量分

配方式 , 能量最佳分配方式将在很大程度上取决于

其生活史长短、个体寿命、繁殖模式。 

总而言之, 再生丢失可能是自然选择的结果, 也

可能是中性性状演化过程中的丢失。科学家们试图通

过比较再生能力强和再生丢失的近缘物种 , 收集并

整合它们的生态、发育、生理等数据揭示再生丢失的

生态效应(Bely, 2010)。 

4  印太交汇区多毛类的分布及再生能力多

样性 

印太交汇区 (Indo-Pacific Convergence Region)

是世界上最大的海洋生物地理区域 , 包涵西印度洋

红岛至太平洋复活节岛的热带和亚热带水域(Erpenbeck 

et al, 2017), 其中物种多样性在珊瑚三角 (Coral 

Triangle, CT)的中心达到峰值, 该区域以菲律宾、马

来西亚半岛和新几内亚为边界。由于 CT中浅水区海

洋物种的高度集中, 该地区通常被称为“海洋生物多

样性的庇护所” (Matias et al, 2018)。印太交汇区的印

度太平洋群岛包括 2 万个岛屿, 从小环礁到大型、

地质复杂的热带群岛 , 例如新几内亚、苏拉威西岛

和婆罗洲。 

生物多样性热点是指由于物种形成率、迁移和灭

绝率的空间差异而导致区域生物数量和种类异常高

的地区(Mihaljević et al, 2017)。尽管印太交互区是世

界海洋生物中心的现象被广泛所知 , 但其形成和演

化过程尚不明确(Keyse et al, 2014)。 

4.1  印太交汇区多毛类资源 

印太交汇区多毛类的生物资源调查相对有限 , 

大部分物种仅是零散的记录 , 缺乏系统的分类和性

状挖掘工作。根据海洋生物地理信息系统 (Ocean 

Biogeographic Information System, OBIS), 样品采集

位置主要集中在离岸比较近的浅海区。基于目前的生

物资源调查情况, 该地区具有丰富多毛类多样性(见

图 4)。我们初步统计发现该区域多毛类有近 1300种, 

涵盖 69科, 涵盖 300多种地区特有种, 从发现的物种

数量而言 , 该地区低于西太平洋的海域 (40—60°N, 

10°W—10°E), 由于两者采样数量存在 200—300倍的

差异, 印太地区采样站点平均记录数量不过 1000—

2000, 而西太平洋地区采样站点最多的区域记录数

量为 200000—300000, 我们相信印太地区资源量以

及物种多样性远远高于目前的统计数据。物种数量最

多的前十个科分别是裂虫科 (Syllidae)、沙蚕科

(Nereididae) 、 海 稚 虫 科 (Spionidae)、 多 鳞 虫 科

(polynoidae)、 矶 沙 蚕 科 (Eunicidae)、 蛰 龙 介 科

(Terebellidae)、龙介虫科 (Serpulidae)、锡鳞虫科

(Sigalionidae)、小头虫科 (Capitellidae)、缨鳃虫科

(Sabellidae), 见表 3。其中裂虫科、海稚虫科、缨鳃

虫科物种再生能力较强, 多是头尾均可再生物种。 

 

图 4  印太交汇区多毛类分布图 
Fig.4  The distribution of polychaetes in the Indo-Pacific Convergence Region 

注: 数据来自 OBIS, www.iobis.org。红点代表在采集到多毛类的站点 
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表 3  部分多毛类印太分布统计 
Tab.3  The summary of some polychaete identified in the Indo-Pacific Convergence Region 

科名 物种数 科名 物种数 科名 物种数 科名 物种数 

裂虫科 115 小头虫科 40 欧努菲虫科 22 蠕鳞虫科 15 

沙蚕科 94 缨鳃虫科 35 叶须虫科 22 长手沙蚕科 14 

海稚虫科 71 齿吻沙蚕科 34 锥头虫科 21 索沙蚕科 14 

多鳞虫科 59 艾裂虫科 27 真裂虫科 20 毛鳃虫科 13 

矶沙蚕科 53 海女虫科 25 吻沙蚕科 19 西伯加虫科 13 

蛰龙介科 53 仙虫科 22 金扇虫科 18 海蛹科 12 

龙介虫科 51 鳞沙蚕科 22 角吻沙蚕科 18 丝鳃虫科 12 

锡鳞虫科 40 竹节虫科 22 白毛虫科 16 帚毛虫科 11 

 
4.2  印太交汇区多毛类再生性状的特征 

印太交汇区丰富的海洋生物资源为研究多毛类

再生多样性和再生演化提供了一个极好的平台。我们

对印太交汇区海洋生物地理信息系统中描述的多毛

类物种及地理位置进行了详细统计 , 并与这些物种

的再生特点和演化地位进行相关性分析 , 结果发现

印太交汇区多毛类无论是定性还是定量的再生性状

均具有丰富的多样性 , 包括同一地理位置的不同生

境中发生了再生性状快速演化的物种 , 这些可能与

其环境适应显著相关 , 并可能为进一步回答该地区

生物多样性的形成提供典型实例。此外, 我们还发现

有若干印太交汇区起源或者独有的多毛类物种 , 系

统解析这些物种的再生模式也将为回答印太交汇区

生物多样性的形成和维持机制提供重要突破口。 

基于海洋生物地理信息系统 , 发现印太交汇区

有 28 个物种有再生能力的记录(见图 5), 其中 10 个

物种隶属裂虫科, 剩余分别是缨鳃虫科(2)、沙蚕科

(3)、欧努菲虫科(3)、矶沙蚕科(2)、欧文虫科(1)丝鳃

虫科 (1)、仙虫科(1) 燐、 虫科(1)、海蛹科(1)、叶须虫

科(1)、多鳞虫科(1)、海稚虫科(1)。记录到的 28个物

种中沙蚕科有 3 个种, 矶沙蚕科有 1 个种, 多鳞虫科

有 1个种只能再生尾部, 海蛹科物种是头尾都不能再

生, 仙虫科的 1 个种、欧努菲虫科的 1 个种, 缨鳃虫

的 1 个种能再生尾部, 头部能否再生未知外, 其余都

是两端能够再生的物种。灰色区域代表的是多毛类进

化上比较古老的种, 见表 4。这些物种主要分布于深

度 50—100 m之间的浅海区域。多毛类极易受到鱼虾

蟹或其他物种的攻击捕食 , 本身移动能力以及防御

力相对较弱 , 再生能力是其保证生存繁育的适应性

性状。裂虫科是多毛类中最多样的科之一, 超过 70 

 

图 5  印太交汇区具备再生能力的海洋多毛类分布情况 
Fig.5  The distribution of polychaetes that are capable of regeneration in the Indo-Pacific Convergence Region 

注: 红点代表在该位置发现多毛类, 右侧不同颜色代表水深/海平面以上高度 
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表 4  印太地区再生物种汇总 
Tab.4  Summary of polychaetes that are capable of regeneration in the Indo-Pacific Convergence Region 

物种名 科名 头部再生能力 后端再生能力 

Polyophthalmus pictus 海蛹科, Opheliidae 无 无 

Dipolydora armata 海稚虫科, Spionidae 有 有 

Polydora cornuta 海稚虫科, Spionidae 有 有 

Bispira melanostigma 缨鳃虫科, Sabellidae 有 有 

Branchiomma nigromaculatum 缨鳃虫科, Sabellidae 有 有 

Timarete punctata 丝鳃虫科, Cirratulidae 有 有 

Eulalia viridis 叶须虫科, Phyllodocidae 有 有 

Nereis pelagica 沙蚕科, Nereididae 无 有 

Perinereis cultrifera 沙蚕科, Nereididae 无 有 

Perinereis nuntia 沙蚕科, Nereididae 无 有 

Syllidia armata 海女虫科, Hesionidae 有 有 

Harmothoe imbricata 多鳞虫科, Polynoidae 无 有 

Haplosyllis spongicola 裂虫科, Syllidae 有 有 

Opisthosyllis brunnea 裂虫科, Syllidae 有 有 

Proceraea picta 裂虫科, Syllidae 有 有 

Syllis armillaris 裂虫科, Syllidae 有 有 

Syllis gracilis 裂虫科, Syllidae 有 有 

Syllis hyalina 裂虫科, Syllidae 有 有 

Syllis prolifera 裂虫科, Syllidae 有 有 

Syllis variegata 裂虫科, Syllidae 有 有 

Trypanosyllis zebra 裂虫科, Syllidae 有 有 

Eunice afra 矶沙蚕科, Eunicidae 无 有 

Lysidice ninetta 矶沙蚕科, Eunicidae 有 有 

Diopatra maculata 欧努菲虫科, Onuphidae ？ 有 

Diopatra neapolitana 欧努菲虫科, Onuphidae 有 有 

Hermodice carunculata 仙虫科, Amphinomidae ？ 有 

Chaetopterus variopedatus 燐虫科, Chaetopteridae 有 有 

Owenia fusiformis 欧文虫科, Oweniidae 有 有 

注: 燐表中仙虫科、 虫科、欧文虫科是多毛类演化上较为古老的类群 

 
个属, 近 1000种。该科特点是地理分布广泛, 几乎存

在于所有海洋生境中 , 但是发现有一些属却只分布

于印度洋、太平洋, 例如 Alcyonosyllis、Paraopisthosyllis、

Megasyllis可能起源于印太地区(Aguado et al, 2015a)。 

海洋生物地理信息系统(OBIS)物种信息分析显

示, 印太交汇区分布着不同再生能力的物种, 如海裂

虫(Syllidia armata)、细裂虫(Syllis armillaris)、多育模

裂虫(Syllis gracilis)、杂色模裂虫(Syllis hyalina)等能

够两端再生的物种。复瓦鳞沙蚕(Harmothoe imbricata)

是鳞沙蚕科哈鳞虫属的一种 , 分布于印太交汇区的

浅海区域 , 尾部能再生 , 但头部不具备再生能力

(Daly, 1973)。它生活于碎石之间的生活习性一定程度

上为其提供了庇护所。印太交汇区还生活着许多隶属

于同一科但再生能力存在显著差异的物种 , 如海稚

虫科 , Polydora cornuta 可头尾两端再生 , 而

Polyophthalmus pictus 头尾两端均不能再生 (Zajac, 

1995)。从它们的采集站位看, 它们分布的经度相似

(120°E), 纬度不同(前者在 24°N 附近, 后者在 10°N

附近)。矶沙蚕科的巧言虫(Eulalia viridis)可以头尾两

端再生, 而该科的 Eunice afra只有尾端能再生, 头部

再生能力丢失(Hofmann, 1969; Bely, 2006)。有趣的是, 

这两个物种的生物地理格局非常相似 , 为探索多毛

类再生性状分化的内在和外在因素提供了极好的材

料。此外, 该地区也生活着无法再生的多毛类, 比如

海蛹科内多眼虫(Polyophthalmus pictus)两端不能再

生(Hyman, 1940)。根据 OBIS的站点信息显示, 这种
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多毛类在印太主要分布在水深 1200—1250 m 之间, 

此处相较于浅海区域环境相对稳定 , 且被捕食压力

较小。总之, 印太地区有着丰富的再生演化多样性, 

以及该地区丰富的物种以及复杂的生境 , 为了再生

演化的提供丰富的实验材料。此外, 我们发现多种多

毛类是印太地区特有的或者可能起源于印太交汇区

(Aguado et al, 2015a)。 

4.3  印太交汇区多毛类再生性状形成的环境影响因素 

再生对生物适应环境具有重要的生态学意义 , 

研究内在遗传和外在环境因素对多毛类再生能力多

样性形成的驱动机制 , 将为回答印太交汇区海洋生

物多样性中心的形成和演化过程提供典型实例。我们

初步统计具有不同再生性状的物种在印太交汇区的

地理分布格局 , 发现头尾均为再生的物种可能更倾

向于分布在印太交汇区的北部海域 , 而头部不能再

生尾部可再生的物种则在某种程度上多分布于印太

交汇区的西侧海域。考虑到目前印太交汇区多毛类的

生物资源调查尚不完善 , 这种再生性状特异性的地

理分布格局需要更广泛的生物资源调查数据支持。但

再生性状地理分布差异也从另一个方面暗示关键地

质事件和海洋气候因素可能是此地区再生多样性形

成的重要驱动力。外在的环境因素可能对多毛类再生

性状具备不同程度的选择压力 , 从而决定了生物再

生能力的保留或者丢失。未来应该针对海洋多毛类通

过更系统的生物资源调查解析再生性状多样性的地

理分布格局 , 进一步聚焦印太交汇区不同区域近期

演化或者快速演化的再生性状 , 从性状和分子的角

度解析这些再生性状多样性形成的机制。整合再生性

状和及其背后 DNA 分子的演化生物学分析, 推演再

生性状起源、适应和演化的速度和时间节点。并在此

基础上, 结合暖池、洋流等关键的地质和环境事件, 

揭示大气圈-水圈-岩石圈的多圈层如何互作进而影响

生物圈生物再生多样性的形成和演化机制。 

此外, 海洋环境中的 pH、盐度、温度等非生物

因素都会影响多毛类的再生能力, 而构造过程、暖池

形成、环流变异及气候变化等古环境过程改变了古海

洋环境的 pH、盐度、温度等非生物因素, 可能在塑

造印太交汇区多毛类再生性状多样性中具有重要作

用。在对巢沙蚕(Diopatra neapolitana)的研究中发现

其在较低 pH, 以及较低(21)、较高(42)的盐度下再生

能力会受到抑制, 温度高于 24°C会促进其再生(Pires 

et al, 2015)。在比较寄生型短触手才女虫(Polydora 

colonia)不同温度下的再生能力时发现高温(24°C)下

再生速度更快, 而在低温(14°C)下再生所需时间是前

者的两倍多(David et al, 2012)。热带地区的海洋尤其

是太平洋中的“热带辐合带”由于降水丰沛和携带大

量淡水的河流的作用, 盐度都比较低。同时, 河流入

海会携带丰富的营养物质 , 造就了该区域的物种多

样性 , 同时也为该地区物种再生能力演化提供了物

质基础, 印太地区拥有世界上范围最大、海表温度最

高的大“暖池”, 是全球热带对流最强、水汽含量最多

的区域, 海气相互作用极为强烈(Wang et al, 2001)。

全年温度较高大于 28°C 这样的环境, 这对温度较高

能促进多毛类再生 , 由于光和温度直接影响生物量

和/或丰度, 也提高了生物体对化学能的利用率。因为

修复再生是非常耗能的过程。总之, 在印太交汇区多

毛类再生性状的适应性演化中 , 应该通过生物学多

样性调查, 分析海洋多毛类的再生性状模式, 获得再

生性状多样性的分布格局和演化路径。借助功能组学

和遗传操作等工具 , 解析再生多样性的基因表达调

控模式和分子基础 , 构建再生演化关键节点的基因

调控网络, 阐述再生性状对环境因子的适应机制。 

5  结论与展望 

再生是生命科学的本质问题之一, 是《Science》

公布的全世界最前沿的 125个科学问题之一。再生现

象在生物界广为存在 , 但不同物种的再生能力却存

在巨大差异。再生能力多样性是生物多样性的重要组

成成分, 是生物不断适应环境的结果。海洋多毛类作

为典型的底栖生物 , 在底栖生态系统的能量流动和

物质循环中发挥着重要的作用 , 是整个海洋生态系

统不可或缺的组成成分。海洋多毛类因其多样且快速

演化的再生能力和简单线性的分节结构成为研究生

物再生能力多样性的极佳类群。印太交汇区是世界海

洋生物多样性中心, 孕育了千姿百态的多毛类, 为我

们研究生物再生多样性提供了极佳的研究平台。更为

重要的是 , 该地区多毛类再生多样性的形成是受到

暖池、洋流等关键地质和环境事件驱动形成, 为揭示

大气圈-水圈-岩石圈的多圈层如何互作进而影响生物

圈生物多样性中心形成和演化机制提供了典型实例。 

目前我国多毛类再生多样性研究仍存在许多不

足之处 , 尚且缺乏系统性的生物资源调查和分类研

究。当然, 这也与多毛类普遍个体较小, 以及栖息环

境采样困难相关。此外, 目前上尚无开发成功的多毛

类实验模式种 , 限制了该类群再生多样性的深入机

制研究。最近小头虫中 CRISPR/Cas9 基因编辑等功
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能基因组学平台的成功建立为多毛类再生多样性的

功能研究提供了可行性(Hsu et al, 2014; Neal et al, 

2019)。我们相信随着我国海洋生物资源调查能力和

功能基因组学等海洋生物学实验技术的飞速发展 , 

科学家们也能够在再生多样性研究方面取得长足发

展 , 从一定程度上解析印太交汇区再生性状多样性

背后的分子机制 , 并阐述关键地质及海洋环境等外

在因素塑造再生多样性的驱动效应。 
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THE EVOLUTION OF REGENERATION IN MARINE POLYCHAETE 
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Abstract    Regeneration, the ability to re-grow and repair lost tissues or organs, is one of the essential issues of 

biological sciences. Regeneration is widely distributed in animals but varies dramatically within or among animal phyla. 

Recent findings have identified key cellular and molecular principles underlying animal regeneration. However, the genetic 

mechanism driving the formation of species regeneration diversity is still unknown. Due to their diversity of regeneration 

ability, rapid gain and loss on phylogeny, and relatively simple segmented body plan, marine polychaete has been 

recognized as one of the excellent models to study the evolution of regeneration. We first summarize here recent advances 

in the regeneration evolution of marine polychaete in the context of ecology and evolution biology. We further review the 

cellular and molecular basis of regeneration, as well as the diversity of regeneration characteristics. In addition, we analyze 

the characteristics of marine polychaete regeneration traits in the Indo-Pacific Convergence Region, the potential driving 

effects of multi-circle factors on regeneration traits, and put forward suggestions on future trends. 

Key words    regeneration diversity;  marine polychaete;  adaptative evolution;  Indo-Pacific Convergence Region;  

Evo-Devo 

 


