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摘要    印太交汇区是当前全球海洋生物多样性的中心, 中心的形成演化是地质历史、气候、海洋

环境和生命过程协同作用的结果。本文从印太交汇区海洋生物多样性分布格局、形成演化、成因假

说与环境驱动机制等角度, 概述了相关研究进展, 并梳理了研究存在的问题。迄今对印太交汇区多样

性中心形成的关键过程和机制的认识仍相当有限。基于近岸浅海研究判定的全球海洋生物多样性中

心, 是否可推及深海仍然未知, 对深海生物多样性分布格局及源汇机制依然不明。未来近海研究应避

免对已有研究的重复, 关注深海, 实现重点突破。对于诸多假说的验证和科学问题的解释, 需打破常

规, 基于今古结合和多学科交叉开展研究。通过古生物与气候环境演化记录, 揭示驱动生物演化的环

境要素; 通过现生生物地理及分子证据, 揭示生物适应演化机制与扩布路径; 通过生物与海洋流体

结构及动力学耦合, 揭示相关生物-物理-生态过程。基于多圈层视角的研究可望系统阐释印太交汇区

海洋生物多样性中心形成演化过程与机制, 取得理论上的突破。 
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印度-西太平洋区(Indo-West Pacific region, 又称

印度-太平洋区)包括西自印度洋非洲东岸(含红海), 

东至太平洋中部的复活节岛, 北起日本南半部, 南至

澳大利亚北半部的热带及亚热带海域 , 是世界海洋

动物地理区中面积最大、多样性最高的区域。印太交

汇区是热带西太平洋和东印度洋交汇的区域 , 处于

印度-西太平洋区的中心地带, 是全球海洋的热量中

心 , 长期地质历史和剧烈的板块构造过程在此塑造

了生境多样的大面积浅海 , 形成全球海洋生物多样

性中心。 

海洋生物多样性最高的区域处于印太交汇区的珊

瑚大三角(Coral Triangle), 即由菲律宾、马来西亚、印

度尼西亚、巴布亚新几内亚和所罗门群岛组成的三角

海域(Green et al, 2008), 地处印澳群岛(Indo-Australian 

Archipelago, IAA) 的中心区域。印澳群岛又称马来群

岛(Malay Archipelago)或东印度群岛(East Indies), 包

括文莱、东帝汶、印度尼西亚、马来西亚、巴布亚新

几内亚、菲律宾、新加坡和泰国半岛, 区域较之珊瑚

大三角略大, 均为海洋生物多样性和海洋生物地理学

研究的高关注区(Briggs, 1966, 2003)。 

珊瑚大三角的物种多样性为何比全球其他任何

地方都高 , 一直是海洋生物地理学中的热点问题

(Bellwood et al, 2009)。这里生活着全球种类繁多的珊

瑚, 以及以珊瑚礁为栖息地的高多样性海洋生物, 包

括占全球 76%的造礁石珊瑚物种(Veron et al, 2009)、

全球 37%的珊瑚礁鱼类物种(Allen et al, 2002; Allen, 

2008)、全球近 75%的红树林物种、45%以上的海草

物种、58%的热带海洋软体动物, 全球 7 种海龟中的
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6种, 以及至少 22种海洋哺乳动物, 惊人的多样性水

平集中在不到世界 1%的海洋面积中(wwf.panda.org/ 

coraltriangle)。 

印太交汇区海洋生物多样性中心的形成是长期

地质历史、构造过程、气候与海洋环境及生命过程等

共同作用的结果 , 对其成因和驱动机制的探究一直

是海洋科学乃至地球科学的热点。有关其成因有多个

竞争性假说, 热带物种分化快, 随时间的稳定性, 地

理隔离及适应辐射, 以及较长的进化历史等, 推动了

珊瑚大三角多样性热点的形成。构造过程和气候事件

驱动的地理和海洋环境变化在中心的形成演化中起

了不同程度的作用 , 但一些关键过程与驱动机制依

然不明。 

本文综述了印太交汇区生物多样性的分布格局、

形成演化、物种多样性成因及驱动机制等方面的研究

进展, 就存在的问题进行了总结和梳理, 并对未来研

究提出一些想法和建议。希冀能为印太交汇区海洋生

物多样性的系统深入研究提供参考。 

1  海洋生物多样性分布格局及起源演化 

1.1  海洋生物多样性时空分布格局 

从赤道向两极减少是当前全球生物多样性的一

个基本格局 , 是认识和预测气候变化驱动的生物多

样性变异的关键。纬度梯度模式是海洋生物多样性分

布的一个显著特点, 但相关认识主要来自近岸浅海。

Tittensor等(2010)通过对从有孔虫到哺乳类共 13个类

群 11567种海洋生物的分布研究, 发现海洋生物总体

上呈现两种分布模式: 一种如近海珊瑚和鱼类等大

多数海洋生物, 主要集中在印太珊瑚大三角, 在物种

丰富度和较高分类阶元的特异性上都很高 , 呈明显

的纬度梯度分布模式; 另一种如金枪鱼、头足类、鲸

等大洋游泳动物 , 并不呈现从赤道向两极减少的分

布模式, 其多样性峰值出现在中纬度海域。 

除珊瑚大三角外 , 海洋生物在西太平洋中纬度

海域 (如日本群岛南部) 也常呈现高多样性。海葵目

在近海有类似的分布特点 , 其物种丰富度自南北纬

30º—40º向低纬度和高纬度均呈降低趋势, 不同于其

所隶属的珊瑚纲及刺胞动物门从赤道向两极减少的

纬度梯度分布模式(李阳等, 2020)。受限于资料不足, 

对于很多生物类群的地理分布特征仍不明了。通常, 

底栖生物较之浮游生物在地理分布上更具限定性, 但

对于海洋微型底栖生物和浮游生物是否有明确的限定

性分布仍有广泛争议(徐奎栋, 2011; Moss et al, 2020)。 

从时空尺度上 , 海洋生物多样性从赤道向两极

减少的分布格局在 5.4 亿年以来并非一成不变, 多样

性峰值区的转移可能是构造过程、气候环境和生物进

化历史等综合作用的结果(Naimark et al, 2011)。基于

海洋大型底栖有孔虫化石和现生生物分子证据及数

值模拟均显示, 近 5千万年以来全球海洋生物多样性

峰值区经历了数次转移, 几乎横跨半个地球, 并至少

出现在三个热点: 从始新世(55—33 Ma)位于古地中

海, 到始新世晚期和中新世中晚期(37—11 Ma)转移

到阿拉伯半岛和西印度洋, 后从渐新世(33—23 Ma)

至早中新世(23—16 Ma)转移到印太交汇区(Renema 

et al, 2008; McMonagle et al, 2011; Leprieur et al, 
2016)。海洋生物多样性热点转移的时间和地点与构

造过程和气候事件一致。 

海洋生物多样性的纬度梯度分布模式的动力机

制一直是研究关注点(Willig et al, 2003; Hillebrand, 

2004)。对海洋生物多样性纬度梯度的解释多侧重于

宏观进化或生物地理过程。从宏观进化角度来看, 物

种多样性的大尺度空间梯度是物种产生率和灭绝率

及地理分布随时间变化共同作用的结果(Goldberg et 

al, 2005; Jablonski et al, 2006, 2013; Roy et al, 2007)。

环境及生境之间大尺度的生物多样性梯度通常归因

于一系列复杂的生态和进化因素。Stevens(1989)提出

这是由于生活在高纬度的生物因较大的季节波动而

具有更高的环境耐受性, 因而多样性低, 而热带物种

由于环境相对稳定, 无明显季节变化, 可能有更特化

的生境要求和更窄的耐受度, 从而使更多物种共存。 

化石生物对于理解长时间尺度海洋生物多样性

纬度梯度及进化提供了独特视角 , 但也有其自身的

局限性 , 而与现生生物谱系地理研究相结合可相互

印证。整合古生物学和现生生物的系统发育信息被认

为是认识物种产生、灭绝和生物地理在形成多样性梯

度中相对贡献的最好途径 (Barber et al, 2015; 

Jablonski et al, 2017), 但在印太交汇区相关化石记录

研究甚少。在缺乏化石数据情况下, 拟合生物动态分

布模型和系统发育数据 , 也可估算区域的物种产生

率和灭绝率(Goldberg et al, 2005, 2011), 从而验证各

种假说。因此, 未来需更多研究来整合现代生物学和

古生物学在不同时空尺度上的生物多样性 , 预测不

同世系在多样性热点转移中的进化响应。 

1.2  深海生物多样性分布格局 

深海严格意义上是指水深超过 1000 m 的海洋, 

将超过 200 m的深水区也常称之深海。迄今, 对于浅
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海的生物多样性分布格局已基本清楚 , 但有关深海

的生物区系和多样性分布格局依然不明 , 盖因采样

和调查不足、数据欠缺所致。深海面积巨大, 环境异

质性加之不同时空尺度的干扰产生了斑块状群落 , 

因此被认为具有高生物多样性(Grassle, 1991; Gray, 

1994; Levin et al, 2001)。但也有观点认为, 深海环境

同质性强及缺乏明显的扩散障碍 , 物种常具有较大

的分布范围(McClain et al, 2010)。 

水深及其关联的环境因子是用于划分底栖生物

群落的主要依据。栖息于半深海(1000—3000 m)和深

海平原(~4000 m)的生物具有不同的地理分布范围 , 

自双壳类和腹足类的研究显示深海物种的分布范围

较半深海物种大(Etter et al, 1990, 2005)。深海底栖

生物大都依赖于上层水体生产并输运的有机物质 , 

食物通常是深海底栖生物的限制因子。据此, Watling

等 (2013)按水深将深海底栖生物划分为半深海

(Lower bathyal: 801—3500 m)和深海区 (Abyssal: 

3501—6500 m)两个区系, 又按上层水体向下输运的

有机物质通量划分为许多地理省; 在半深海区, 印太

深海被划分为西太平洋省和印度洋省, 而在深海区, 

印太交汇区被划分到四个地理省中。这一分区是否与

实际生物分布吻合需进一步验证。 

对深海底栖动物的地理区划大多基于单一类群

(Kussakin, 1973; Zezina, 1997; Woolley et al, 2016), 
基于多个类群的分析常面临海域覆盖不全或数据欠

缺的问题 (Vinogradova, 1979; Watling et al, 2013)。基

于全球海蛇尾分布的大数据分析 , 显示深海底栖生

物多样性具有随纬向和深度的分布模式 : 在

200—2000 m的半深海 (陆架以下到陆坡上坡), 物种

多样性以热带印度-西太平洋和加勒比海为最高; 而

在 2000—6500 m 的深海则以纬度 30°—50°为最高, 

集中于碳通量高及近陆海域。据此提出的“物种—能

量框架假说”认为水温决定了浅海的物种丰富度, 而

化学能与邻近陆坡驱动了深海的物种丰富度 

(Woolley et al, 2016)。该结果是否可推及其他生物类

群仍需验证。印太交汇区相较其两侧的印太海域初级

生产力以及向海底输入的碳通量更高 , 可能颠覆了

这一假说, 形成独特的热带深海动物地理分布模式。 

基于 65000 种海洋动植物分布数据的集成分析, 

Costello等(2017)将海洋生物划分为 18个陆架区和 12

个深海区。其中, 印太交汇区的近海和深海被划到一

个分区中 , 其范围包括印度洋西部和北部浅海及热

带西太平洋的大片深海区。受限于数据的不均衡和不

全面, 这种划分可能与实际的生物区系不符。印太交

汇区的深海生物在全球深海的生物区系地位和地理

分布格局如何, 是否具有类似浅海的高物种多样性分

布格局, 仍待验证。深海包含深海平原、海山、海沟、

热液和冷泉等多样化生境, 各自具有相较独特的生态

系统和生物区系, 因此需针对不同类型生境开展独立

的生物区划(Bachraty et al, 2009; Wu et al, 2019)。 

1.3  深海生物起源与演化 

深海的物种多样性是由时空因素共同作用并演

化形成的 , 包括时间的稳定性和生境的异质性

(Sanders, 1968; Grassle et al, 1992)。绝大部分研究显

示, 海洋底栖动物(如软体动物、甲壳动物和棘皮动物)

起源于浅海(Little et al, 2003), 并向深水/深海发展并

多样化 , 呈“近岸浅海深海 (onshore-offshore-deep 

sea)”的演化模式(Jablonski et al, 1983)。对该演化模式

的主要解释为: (1) 晚白垩纪前的深海缺氧事件(清除

大量底栖生物), 使浅海生物优先起源, 即现代深海生

物来自浅海生物的孑遗种(Jacobs et al, 1998); (2) 浅海

生物的高捕食压力迫使其向深海转移(Vermeij, 1987)。

第二种解释的一个典型案例是棘皮动物海百合类 , 

其祖先在古生代和中生代大都生活在浅海 , 为躲避

捕食压力而逐渐迁移至深海 , 在深海演化形成高多

样性(Baumiller et al, 2004)。 

深海动物的浅海起源假说在许多类群中获得验

证 , 以浅海中鲜见而深海中多样性极高的等足类栉

水虱亚目为例, 基于核基因的系统发育研究发现, 该

类群起源于浅海, 在深海高度多样化(Raupach et al, 

2009)。迄今, 海洋生物的深海起源证据仍十分有限, 

基于系统发育分析获得的首个证据是刺胞动物的柱

星螅科(Stylasteridae), 其祖先起源于深海并多样化 , 

随后三次入侵热带浅海, 一次入侵温带浅海, 呈“深

海浅海”演化模式(Lindner et al, 2008)。尽管如此, 基

于海洋无脊椎动物化石属的研究表明 , 虽然热带浅

海的物种源始率更高 , 但向深海输出的属仅比自深

海输入的略高, 因此从“深海浅海”的演化可能较预

想的更普遍(Kiessling et al, 2010)。 

珊瑚大三角作为海洋生物多样性最高的区域 , 

如果其周边深海生物遵循“近岸浅海深海”的演化

模式, 则可能有极高的多样性。同样地, 如果其周边

深海生物存在“深海浅海”的演化模式, 则其对浅海

生物多样性的贡献也是值得关注的问题。印太珊瑚大

三角、北太平洋和南极海域是全球海洋的三个主要物

种起源中心, 通过其持续的物种产生, 成为保持全球
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海洋生命系统运转的主要引擎(Briggs, 2003)。Dueñas

等(2016)对南极丑柳珊瑚的研究证实南极绕极流是深

海八放珊瑚多样化的诱因。这三大起源中心保持着物

种交换 , 但其对印太交汇区深海生物多样性的相对

贡献还是一个谜。此外, 深海不同生境间生物的源汇

关系也是较为关注的问题。 

2 印太交汇区海洋生物多样性中心成因假说 

对印太交汇区海洋生物多样性中心的判定主要

基于近岸浅海的研究。有关其多样性成因有四个主要

的竞争性假说 , 包括起源假说 (Center-of-Origin 

hypothesis)、保存假说(Center-of-Survival hypothesis)、

汇聚假说(Center-of-Accumulation hypothesis)和重叠

假说(Center-of-Overlap hypothesis)。这些假说各有其

理论依据, 但各有难以解释的问题, 尚无任一假说获

得普遍认可。 

2.1  物种起源假说和保存假说 

起源假说集中在高物种形成速率及向外的地理

扩布, 是最早提出并被广泛接受的假说(Briggs, 1966, 

2003; Bowen et al, 2013)。保存假说将珊瑚大三角比

作生物多样性博物馆 , 认为高多样性是由于低物种

灭绝率形成的(Bellwood et al, 2012; Di Martino et al, 

2018)。珊瑚大三角在上新世和更新世冰期可能起到

保存生物多样性的作用。现今的海洋物种被认为主要

是在气候变冷的更新世出现的, 珊瑚大三角起了生物

避难所的作用, 成为海洋物种的保存中心(Bellwood et 

al, 2009)。 

基于起源假说可以预测 , 珊瑚大三角由新产生

的物种主导, 并向外扩布, 大三角中心的物种应较外

围的亲缘种更年轻(Stehli et al, 1971; Goldberg et al, 

2005)。保存假说与此正相反, 大三角中心应较其外围

的更古老(Roy et al, 2007)。对印太海洋 45个礁栖物

种的 314个种群进行的系统发育重建, 支持珊瑚大三

角是印度-太平洋生物多样性的起源中心, 但最古老

的种群更靠近大三角中心而非外围(也支持保存假说), 

表明珊瑚大三角兼具起源和保存中心的作用(Evans 

et al, 2016)。 

起源假说和保存假说如同一个硬币的两个面 , 

彼此难以割裂 , 争论的大多是哪一个更占主导。

Jablonski 等(2006)利用海洋双壳类的 431 个化石属/

亚属, 提出“走出热带模式(Out of the Tropics model)”, 

即海洋生物优先起源于热带 , 向更高纬度扩布而不

失去其在热带的存在 , 热带海洋在产生多样性的同

时也在不断保存多样性 , 起着生物多样性源和汇的

双重作用。因此, 强调热带海洋是物种产生率更高的

地方(源), 或者是物种不易消亡的地方(汇), 可能都

有失偏颇, 更应是二者兼而有之。 

高特有种比例曾被用于解释起源中心的主要依

据之一, 其假设是大三角如果是起源中心, 则必然有

更多特有种且物种较外围的更年轻。基于印度尼西亚

和菲律宾海域礁栖鱼类的研究显示 , 珊瑚大三角有

最高的特有种比例, 支持起源假说(Mora et al, 2003)。

而另一份同样基于礁栖鱼类的研究却得出相反的结

论(Hughes et al, 2002)。基于印太交汇区石珊瑚的研

究结果也不支持起源假说, 分析的 605种含虫黄藻的

石珊瑚中, 特有种仅占 2.5% (Veron et al, 2009)。在石

珊瑚主要类群——鹿角珊瑚科中亦如此, 289 种鹿角

珊瑚中仅 3.5%为珊瑚大三角所特有, 而 78.5%的物种

在周边海域也有(Huang et al, 2018)。这些相悖结论产

生的根源在于如何界定特有种 , 这不仅受所选择区

域大小的显著影响, 也受所选类群的影响。另外, 将

特有种标记为物种的起源地也未必正确 , 尤其是对

那些扩布能力强且进化历史长的分类群而言。如何将

物种的起源时间与其起源地一一对应 , 仍是一个待

解决的问题。因此, 特有种比例可能并非是一个可靠

的依据(Goldberg et al, 2005; Bellwood et al, 2009; 

Cowman, 2014)。 

另外, 基于不同类群、不同分子标记或不同数据

库分析可能得出不一样的结论。以鱼类为例, 对于热

带海洋鱼类相较高纬度冷水群落更多样化 , 更普遍

的解释是温暖的珊瑚礁环境是物种形成的热点 , 即

起源中心(Alfaro et al, 2007; Kiessling et al, 2010; 

Cowman, 2014)。然而, Rabosky等(2018)基于时间校

准的海洋辐鳍鱼类系统发育分析, 并研究了纬度、物

种丰富度和鱼类物种形成速率间的关系 , 发现海洋

鱼类物种形成速率最快的区域并非在热带 , 而是在

高纬度海域。该研究颠覆了普遍将热带作为海洋鱼类

多样性进化摇篮的假设, 由此也提出了新的问题, 即

为何寒冷的海洋是物种形成的热点？产生的新物种

是否或如何扩布至热带海域？ 

然而 , 高纬度海域更高的物种产生率显然并未

产生更高的物种多样性。通常, 生态分化被认为是高

物种形成速率的原因和/或结果。Knope等(2020)基于

海洋动物 30074个现生属和 19992个化石属的分析表

明 , 现代海洋中较高的生态分化实际上与较低的物

种产生率有关。产生生态分化的进化支在灭绝时(特
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别是大灭绝期间)得到更好的缓冲, 随时间的推移变

得多样化; 大灭绝主要影响了物种丰富但生态上同

质的进化支。生态分化与分类丰富度的关系在动物进

化早期很弱 , 但是当相继发生的灭绝事件重塑了海

洋动物区系, 便随地质时间的推移而加强。由此可见, 

高物种保存率(或低灭绝率)可能是形成高物种多样性

更重要的因素。 

2.2  物种重叠假说和汇聚假说 

重叠假说认为 , 珊瑚大三角的高物种多样性是

太平洋和印度洋的物种在地理上交叉形成的 , 即两

洋物种因冰期形成地理屏障 , 在大三角隔离分化并

重叠形成(Woodland, 1983)。该假说强调气候对地理

环境的塑造 , 物种分布范围扩展在形成高多样性中

的作用, 而非关注物种产生或灭绝(Woodland, 1983; 

Hughes et al, 2002; Bellwood et al, 2009; Hodge et al, 
2016)。重叠假说如成立, 则物种在大三角应相较其外

围分化更少。这一点在礁栖鱼类中获得印证, 对 668

种珊瑚礁鱼类的 DNA条形码研究显示, 印度-太平洋

外围的物种较之大三角区分化更大 (Hubert et al, 

2012)。印太交汇区复杂的地质历史、连接热带两大

洋的位置以及冰期作为陆桥等因素 , 促成了物种的

异域分化和在大三角的交汇。 

汇聚假说认为 , 物种分化于珊瑚大三角外的群

岛海域 , 随板块堆积和洋流扩布 , 长期缓慢汇聚形

成。汇聚假说涉及了物种产生率和灭绝率在物种输入

和输出中的相对贡献 , 强调构造过程尤其是洋流的

作用将物种自外围扩布至此, 且因较低的灭绝率而随

时间维持下来(Ladd, 1960; Pandolfi, 1992; Bellwood et 

al, 2009)。通过对造礁石珊瑚的系统发育分析, 比较

了现生珊瑚的特有种、区外的特有种和广布种年龄分

布, 并拟合物种产生、灭绝和分布区转移的动态系统

发育模型 , 显示珊瑚大三角的物种产生率低于周边

地区, 特有种比例低, 不支持起源中心假说; 大三角

的珊瑚主要是由区域外形成的物种扩展而来 , 支持

汇聚假说(Huang et al, 2018)。汇聚假说如成立, 对于

海洋生物多样性保护具有重要意义 , 即要保护珊瑚

大三角生物多样性, 除了热点区, 还要保护其周边的

珊瑚礁生物。 

礁栖鱼类是研究大三角物种起源形成的主要类

群。金鳞鱼科在珊瑚大三角物种多样性最高, 也是原

西特提斯海(古地中海)最丰富的化石类群之一。基于

时间校正的现生种和化石种的系统发育重建显示 , 

从古地中海到现今珊瑚大三角的多样性热点区域中, 

金鳞鱼科既有起源又有汇聚特征 (Dornburg et al, 

2015)。然而, 对长海胆属物种的线粒体 CoxI 基因的

系统进化分析结果 , 表明遗传分化和物种形成可能

在整个印度-西太平洋发生, 不支持重叠假说与汇聚

假说(Palumbi, 1996)。 

不同生物类群可能具有不同的进化历史 , 基于

某一类群的研究结果可能无法推及其他类群 , 对同

一类群基于不同视角的研究也可能得出不同的结论。

这也是迄今对珊瑚大三角生物多样性成因仍存广泛

争议的原因。迄今, 结合时间和空间异质性, 开展随

进化时间尺度的海洋生物多样性热点的研究很少 

(Renema et al, 2008), 对形成物种多样性模式背后的

动力机制仍然所知不多。认识不同生物进化枝如何反

映多样性热点的转移 , 对于理解海洋生物多样性形

成和维持很重要, 但相关推理因缺乏化石证据, 难以

洞察其多样性分布的历史格局。通过化石结合现生生

物分子地理研究有助于解决这一问题。另外, 基于单

一或几个基因的数据难以反映生物谱系地理的全貌, 

未来结合多组学的研究有望提供更全面的证据。 

3 印太交汇区海洋生物多样性中心形成的

环境驱动机制 

印太交汇区海洋生物多样性中心的形成是构造

过程、气候和环境、生命过程等共同作用的结果, 既

有生物内在进化动力, 又有外部环境驱动。相关生物

进化动力学研究主要来自礁栖鱼类以及珊瑚等无脊

椎动物(Cowman, 2014; Bowen et al, 2013; Briggs et al, 

2013), 在此不做赘述。此处主要从构造和气候变化驱

动的地理隔离及适应辐射、栖息地广阔且生境多样、

物质和能量驱动的物种形成等角度予以综述。 

3.1  构造与气候变化 

印太交汇区地处欧亚板块、印澳板块、太平洋板

块和菲律宾海板块的汇聚区, 构造复杂且板块活跃。

板块运动可引起海洋环境巨变 , 塑造新的生境和生

物多样性。“寒武纪生命大暴发”被认为是板块构造发

生巨大变化造成氧气水平上升 , 驱动了寒武纪动物

的高度多样化(Williams et al, 2019)。Leprieur等(2016)

利用计算机模型, 推演了 140 Ma 以来大陆板块漂移

强烈改变了全球热带浅海的分布 , 推动了热带礁栖

生物多样性的转移; 在距今 60—50 Ma前, 古地中海

西部曾分布大量珊瑚礁, 是多样性热点区, 板块构造

过程促成新栖息地及新物种出现 , 热点转到现今的

珊瑚大三角。 
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构造过程不仅塑造了地理和环境变化 , 还显著

影响了气候 , 从而对物种多样性及分布格局产生影

响(Wilson et al, 1998; Keith et al, 2013)。许多研究表

明多样性与气候有关的环境变量间有很强的关联性, 

存在“气候–丰富度关系(climate–richness relationships)” 

(Currie et al, 2004; Roy et al, 2007)。基于化石记录的

深时(deep-time)研究显示, 自显生宙以来海洋物种多

样性的峰值与地球温度曲线呈密切关联 : 峰值区通

常在冰期处于热带, 暖期则处于温带, 凸显了气候对

海洋生物多样性分布的影响(Mannion et al, 2014)。中

新世晚期地球持续冷却, 至距今约 7—5.4 Ma时海洋

温度下降到接近现代的温度 , 很可能进一步助推了

海洋生物多样性热点往珊瑚大三角的转移(Herbert et 

al, 2016)。 

气候对海洋生物多样性的影响还在于 , 热带海

洋使物种在冰期易于保存 , 并因海平面下降形成地

理隔离 , 从而独立分化发展; 而暖期时海平面上升 , 

不同海盆的水体混合 , 使来自不同地理分区的物种

汇聚和重叠。这是印太交汇区高生物多样性形成的重

要推动力, 但关键过程还不清楚。另外, 板块构造过

程是一个长尺度、极其缓慢的过程, 而取自海洋的沉

积物岩芯常因长度所限, 年代不够久远, 可能无法反

映长时间尺度的构造事件和过程。因此, 需结合生物

的分子记录相互印证, 取长补短。 

3.2  大面积浅海与多样化生境 

印太珊瑚大三角的高多样性还与其大面积热带

浅海及丰富的珊瑚礁有关。栖息地广阔是维持高物种

多样性的重要因素。大三角所在的马来群岛总面积约

248 万 km2, 是全球最大的群岛, 也是海洋生物多样

性最高的区域; 而位于加勒比海的西印度群岛(West 

Indies)是全球第二大群岛, 总面积约 24万 km2, 海洋

生物多样性居全球第二位。珊瑚大三角的珊瑚物种占

全球总物种数的 76%, 而加勒比海则仅为 8% (Veron 

et al, 2000, 2009), 与二者面积之比基本吻合, 由此支

持物种–面积假说(species-area hypothesis; Rosenzweig, 

1992, 1995)。此外, 珊瑚大三角的高多样性符合中域

效应假说(mid-domain effect), 即热带的高多样性是

因其处于中间区域(Colwell et al, 2000)。大三角还处

于热带印度洋和太平洋交汇的区域 , 形成了独特的

多样性纬度梯度及经度梯度分布格局。 

珊瑚礁生态系统被誉为“海洋中的热带雨林”, 造

就了物种多样性丰富的生物群落。此外, 大量群岛和

海盆、大片红树林和海草床等生态系统, 构筑了丰富

多样的生境。与陆地生物多样性热点不同的是, 珊瑚

大三角的生物并非由分布范围小的大量特有种构成, 

而是由分布广泛的物种融合形成 (Hughes et al, 

2002)。基于底栖无脊椎动物化石属的研究显示, 热带

浅海和碳酸盐基质(珊瑚礁)具有较高的物种产生率, 

并形成物种的外溢效应(Kiessling et al, 2010)。面积广

大的珊瑚礁形成的大量斑块化生境使物种不易灭绝, 

加之更新世冰期和间冰期轮回造成的海平面和生境

变化, 使生物不断在隔离分化、交汇融合中发展。 

珊瑚礁是印太珊瑚大三角高物种多样性的基石。

海水升温和酸化直接影响造礁石珊瑚的生物多样性, 

造成珊瑚礁生态系统衰退(孙军等, 2016; McManus et 

al, 2020)。通常, 珊瑚的多样性可使其更好地适应升

温等环境变化, 但其进化适应是有限度的(Dixon et al, 

2015; Hume et al, 2016)。升温驱使含共生藻的珊瑚迁

移以适应环境: 一是往深处迁移, 二是往更高纬度迁

移。然而, 向深处迁移则受到光照的限制, 无法进行

光合作用。升温导致的海洋物种向更高纬度迁移已成

常态, 对珊瑚大三角的珊瑚而言, 迁移可能面临着无

大面积浅海可用的困境, 从而造成毁灭性影响。研究

珊瑚及其共生生物的适应性, 推演其在气候环境变化

下的演变, 对珊瑚礁生物多样性保护具有重要意义。 

3.3  物质和能量基础 

印太交汇区不仅处于全球最大的暖池区 , 也是

陆源物质最大的辐聚区 , 河流入海的泥沙通量达全

球的一半以上(Milliman et al, 2011), 形成了全球陆源

物质和海洋热量的汇聚中心。周边河流入海输入的陆

源物质 , 使通常的热带寡营养海域在此获得了丰富

的营养盐, 在某些区域形成高生产力。共生虫黄藻也

为珊瑚礁生态系统维持高生物多样性提供了物质基

础。“能量–丰富度假说(energy–richness hypothesis)”提

出, 生产力更高的地区拥有更多个体, 因此物种更多。

但已有数据显示, 从能量到个体数再到物种数的预期

因果关系并不一致(Currie et al, 2004)。另外, 温度、盐

度、海流、营养盐等环境变量均可影响海洋生物生产

(Kinkade et al, 1997; Ayers et al, 2014)。研究印太交汇

区生产力及生态过程与生物多样性间的相互作用关系, 

是揭示其高生物多样性维持机制的重要环节。 

古生物及海洋生物普查结果均显示 , 水温是影

响全球海洋生物多样性分布格局的首要因子(Tittensor 

et al, 2010; Mannion et al, 2014; Woolley et al, 2016)。

因此, 作为全球热量中心的印太暖池的形成发展, 必

然与海洋生物多样性中心的形成演化有关联。暖池形
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成是印尼海道关闭的结果 , 印尼海道呈多期次逐渐

关闭的趋势 , 但其相对开合、张缩的时间还有争议 

(李铁刚等, 2020)。基于有孔虫的古海洋学研究显示, 

11—9 Ma 为原始暖池形成期, 约 7 Ma 首次衰退, 

6 Ma 以来为现代暖池孕育和发展期, 1—0.2 Ma 穿插

着暖池的二次衰退期(周祖翼等, 2004)。这几个时期的

海洋环境很可能不同程度影响了海洋生物多样性中心

的形成演化, 但相关过程不清楚。 

值得关注的是 , 现今海洋生物多样性的峰值区

并非位于珊瑚大三角中心区 , 而是处于其北缘的菲

律宾棉兰老岛附近海域(Sanciangco et al, 2013)。这一

分布格局除了生境的可得性和复杂性外 , 还可能与

水温及上升流有关联。全球变暖对珊瑚大三角的生物

多样性将产生显著影响 , 关系着这一生物多样性热

点的存续。对暖池和海洋生物多样性形成关系的研究, 

对于认识印太交汇区海洋生物多样性演变及保护具

有重要意义。 

3.4  环流动力驱动的生物扩布 

海洋大型生物大都通过幼体被动地利用海流来

扩布 , 种群扩布与连通是环境与生物及生物与生物

之间相互作用的结果。幼体发育时间、浮游期、存活

能力等相关特性决定了其随海流扩布的能力 , 在宏

观进化中发挥重要作用。印太交汇区处于太平洋和印

度洋的“十字路口”, 有热带环流、西边界流和印尼贯

穿流等复杂的水文动力环境。南、北赤道流等可将源

自太平洋的幼体扩布至交汇区, 而南、北赤道逆流和

赤道潜流等则可将生物向交汇区外输送。但有关海流

与生物输运的关系 , 尤其是海流结构与生物多样性

分布的关系尚未见报道。 

海流在输运浮游生物或大型生物幼体过程中 , 

可形成物理屏障影响生物的分布甚至演化。Martín等

(2020)利用水体环境 DNA (eDNA)和宏条形码技术对

物种多样性进行评估, 并通过创建数学模型, 模拟了

来自海洋特定样本中的个体动态 , 发现洋流导致原

生生物物种数急剧增加 , 但每一物种的个体数量却

减少了。对此有两种解释: 一是洋流通过制造物理屏

障限制生物扩散, 从而增加了物种多样性; 二是洋流

可能减少了生物间的竞争 , 使每种浮游生物与其他

物种共存。该研究将宏基因组学与生物海洋学及物理

海洋学相结合, 属典型的多学科交叉, 可为印太海洋

生物多样性中心成因研究提供借鉴。 

印尼贯穿流是连通印度洋和太平洋的主要海流, 

将太平洋的物种直接输运到印度洋。印太交汇区有一

条著名的华莱士线(Wallace’s line), 于 1860年由英国

动物地理学者华莱士最先提出 , 是世界动物地理分

区中东洋区和大洋洲区的分界线。巧合的是, 华莱士

线及后来修正的韦伯线(Weber’s line)与印尼贯穿流

的流向基本一致。Barber 等(2000)通过对印度尼西亚

珊瑚礁螳螂虾的种群遗传结构分析 , 发现这些珊瑚

礁系统由强大的洋流连接起来的 , 形成一条海上华

莱士线。迄今, 对于生物随印尼贯穿流向的演化, 形

成的物理屏障是否分隔了两侧的海洋生物区系等还

是待解的问题, 亟待开展多学科交叉研究。 

4  未来研究展望 

有关浅海的生物多样性成因和机制 , 虽已开展

大量研究, 但大多局限于单一学科, 缺少对生物内在

适应演化和外部环境作用机制的系统认知。诸多假说

的验证和科学问题的解决, 需打破常规, 基于新视角、

新手段, 通过今古结合、学科交叉和相互印证, 阐释印

太交汇区海洋生物多样性中心形成和演化机制, 并推

演其未来演变效应。有关印太交汇区深海的生物多样性

及分布格局仍然不明, 也是未来研究的突破点。 

4.1  今古耦合, 交叉融通 

印太交汇区海洋生物多样性中心的形成是历史

的产物, 是多圈层共同作用的结果。板块构造过程、

气候和海洋环境及生命过程如何共同作用 , 以及生

物内在的适应演化过程与外部环境的作用机制 , 均

属多学科交叉领域的问题。单一学科的研究仅能从一

个侧面去回答, 而无法给以系统阐释。化石生物提供

了时间序列的生物和环境信息 , 而现生生物的遗传

信息也往往记录了地质历史和气候环境事件驱动的

变化。通过环境和生命过程的今古研究和多学科交叉

融合 , 有望在印太海洋生物多样性中心形成的理论

方面取得突破。 

海洋生物多样性热点的时空转移与气候事件和

环境变化有明确关联。利用有孔虫等海洋环境指示生

物(Wycech et al, 2020), 分析其时间序列的群落结构

和物种演化, 针对印太交汇区典型时段和特殊事件, 

尤其是暖池形成以来的演化序列 , 探寻古生物演化

过程与气候环境的耦联, 回答: (1) 驱动印太交汇区

海洋生物多样性形成演化的环境要素; (2) 暖池形成

与海洋生物多样性演化的耦合过程; (3) 气候及海平

面与地理变化对海洋生物多样性形成的塑造; (4) 现

今珊瑚大三角北缘的多样性峰值到底是暖期驱动的

北移, 还是间冰期效应的延续？厘清这些问题, 揭示
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海洋生物多样性与气候环境的协同演化过程 , 并结

合现今海洋环境与生物多样性分布的数值模拟 , 推

演印太交汇区海洋生物多样性的演变趋势。 

有关印太交汇区生物多样性形成及分布格局的

解释多侧重于宏观进化或生物地理过程 , 以及基于

单个或少数基因的系统发育地理学研究。未来, 应充

分利用多组学技术 , 基于时间校准的生物谱系地理

学分析, 通过宏观和微观进化研究结合, 并结合古生

物和古海洋信息, 回答: (1) 印太交汇区海洋物种产

生、灭绝和随时间的地理扩布与地质及气候环境事件

的关联; (2) 印太海洋生物多样性形成和维持的内在

进化动力学机制; (3) 印太交汇区海洋生物与邻近大

洋和海盆生物的源汇关系。 

海洋生物与物理因子的耦合也应是未来研究的

重点。浮游生物和大型生物幼体及其 eDNA均通过海

流进行扩布 , 不同生物有不同的水平和垂直分布特

征(Zhao et al, 2017, 2020), 是长期自然选择和进化的

产物, 可印证流体结构, 弥补海流数据瞬时观测的不

足。开发基于 eDNA的宏条形码检测技术(Zhao et al, 

2019), 通过生物分布特征印证环流结构 , 结合水文

动力模型构建和数值模拟 , 追溯和推演生物的扩布

路径及其在不同水层中的扩布范围 (朱国平等 , 

2020)。将组学、生物海洋学与物理海洋学等学科交

叉, 开展生物与动力环境的耦合研究, 回答: (1) 印太交

汇区不同海盆间生物多样性空间分布与流体结构关系; 

(2) 海流驱动的生物及基因流随纬向和经向梯度的变化; 

(3) 洋流驱动的跨海盆生物扩布与连通的机制。 

通过古今结合研究 , 重建古海洋环境和古生物

多样性特征, 补足时间序列上的观测资料, 揭示长时

间尺度上海洋环境与生物演化的关系及其影响。基于

对海洋环境和生物的协同研究 , 通过数值模拟和观

测结果验证, 预测其未来变化趋势。由此, 将显著提

高对印太交汇区海洋生物多样性中心形成和演变等

关键科学问题的认识, 在理论上取得突破, 为海洋生

物多样性热点的保护提供科学依据。 

4.2  关注深海, 重点突破 

对印太海洋生物多样性中心的判定主要基于近

岸浅海的研究 , 而深海生物往往体现不同的分布模

式(Costello et al, 2017)。印太交汇区浅海和深海生态

系统交错, 环流系统复杂, 不同来源的生物可能构成

了相较独特的深海生物区系。但迄今对深海生物多样

性及分布格局的认知十分匮乏, 对于深海和浅海生物

的起源演化、扩布路径以及生物源汇关系仍不明确, 

也将是未来的研究重点(图 1)。我国在此方面的最大短

板是: 深海生物样品获取有限, 生物多样性数据不多, 

缺乏对其构成和连通格局的认知, 离支撑国家需求还

有差距(徐奎栋, 2020; 徐奎栋等, 2020)。 

 

图 1  印太交汇区浅海和深海的生物多样性形成演化与扩

布及源汇关系图 
Fig.1  Diagram of the formation, evolution, distribution, and 

source-sink relationships of shallow and deep-sea biodiversity in 
the Indo-Pacific convergence region 

 
印太交汇区因区域国家调查能力不足及相关限

制, 深海生物多样性研究十分匮乏。这里的海盆、海

山和热液区生物多样性极为丰富 , 很可能在全球生

物区系中具有显著地位 , 高生物多样性区也恰是研

究的盲点区。在此开展深海的探测研究, 对于认识交

汇区多样性中心成因、深海生物起源演化及生物多样

性保护均具重要意义。 

对于印太深海生物多样性研究 , 西太平洋的相

关研究基础较好, 而印度洋则极为不足且挑战较大。

考虑到采样调查的经济性、安全性和可实现性, 西太

平洋仍将是未来深海探测研究的主要区域 , 其中南

海、密克罗尼西亚群岛、俾斯麦海可作为重点关注区。

南海处于珊瑚大三角西部边缘, 记录有 3365 种鱼类

(Randall et al, 2000), 物种丰富度与珊瑚大三角

(3000—4000种)相当(Burke et al, 2012); 造礁石珊瑚

有 571种, 丰富程度亦与珊瑚大三角相媲美(Huang et 

al, 2015)。南海周边国家多, 因领土争端和冲突等因

素阻碍了对其物种多样性的准确估计。我国对南海的

深海生物调查极为欠缺, 家底不清楚。 

密克罗尼西亚海域面积广大, 岛屿众多, 海山密

布, 生境类型多样, 近海和深海生物多样性均十分丰

富, 可能是珊瑚大三角的生物起源地之一。巴布亚新

几内亚的俾斯麦海具有丰富的深海生物多样性 , 已

开展海底热液采矿活动 , 是深海生物多样性研究和

保护的热点区域。苏拉威西海也是生物多样性热点区, 
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水深大多在 2000 m 以上, 海底有大量新奇多样的生

物(Normile, 2010), 是印尼贯穿流的流经区, 与南海

亦有物种交流。该海域分属印尼、马来西亚和菲律宾

三国专属经济区, 开展调查不易。 

印太海洋生物多样性最显著的海域位于珊瑚大

三角, 获得生物样品是开展相关研究的前提, 而域内

主要国家限制甚至禁止外国科考船进入。如何获得有

研究价值的生物样品将是一个亟待解决的问题。通过

发起国际大科学计划 , 或者参与国际组织倡导的国

际合作 , 通过科学家及研究机构之间的广泛交流合

作, 有望满足研究的样品需求。组织有效的国际合作

不仅可提高研究的影响力, 还有助于推进“海上丝绸

之路”建设。 

5  结语 

印太交汇区海洋生物多样性中心的形成是地球

地质历史、气候、环境和生物协同进化共同作用的结

果。对其形成的关键过程和机制认识仍相当有限, 亟

待多圈层视角的研究。相较浅海, 对于印太交汇区深

海的生物多样性及分布格局依然不明 , 浅海的高多

样性是否可推及深海仍然未知。诸多假说的验证和科

学问题的解释, 需打破常规, 通过今古结合和多学科

交叉互证, 从化石生物与环境耦联、现今生物地理及

分子数据、生物与环流动力等因素的多联分析, 阐释

印太交汇区海洋生物多样性中心形成和演化过程与

机制 , 推演其在全球气候变化下的演变趋势及生态

效应。开展系统性、多学科交叉研究, 有助于全面提

升我国对印太海洋的科学认知水平 , 占据海洋科学

前沿领域制高点, 服务于国家一带一路建设。 
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FORMATION AND EVOLUTION MECHANISMS OF MARINE BIODIVERSITY 
CENTER IN THE INDO-PACIFIC CONVERGENCE REGION: PROGRESS AND 

PROSPECTS 

XU Kui-Dong1, 2, 3, 4 
(1. Laboratory of Marine Organism Taxonomy and Phylogeny, Institute of Oceanology, Chinese Academy of Sciences, Qingdao 266071, 
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Qingdao 266237, China; 3. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China; 4. Center for Ocean Mega-Science, 
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Abstract    The Indo-Pacific convergence region particularly the Coral Triangle is the center of the world marine 

biodiversity. The formation and evolution of the center are a result of synergy of geology, climate, marine environment, and 

life processes, but the knowledge of key processes and mechanisms is still controversial. In this paper, the relevant research 

progress from the perspectives of the biodiversity pattern, formation and evolution, and the driving mechanisms of the 

biodiversity center are summarized, and the regarding scientific issues for future research are proposed. Whether the world 

marine biodiversity center, which is determined based on the study of shallow-sea organisms, can be extended to the deep 

sea remains unknown. Moreover, the distribution pattern and source-sink mechanism of deep-sea biodiversity are 

mysterious. More attention should be paid to elucidating the deep-sea biodiversity, biogeography and biophysical 

interactions. For the verification of hypotheses and the interpretation of scientific issues, it is necessary to break the routine 

with new perspectives and new approaches. The combination of fossil and molecular records will greatly help to 

understand the geological and climatic events as well as the changing marine environments on the formation, evolutionary 

mechanism, and dispersal of marine biodiversity. The coupling of marine diversity and fluid-structure as well as dynamic 

model will help to reveal the biophysical and ecological processes. Understanding the key processes and mechanisms of the 

formation and evolution of the marine biodiversity center will provide scientific support for protecting and sustaining the 

marine biodiversity in the Indo-Pacific convergence region. 
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