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摘要    在大气圈、水圈、岩石圈和生物圈等多圈层相互作用下, 全球范围内海洋生物多样性中心

的地理位置、物种组成结构和优势度都呈动态变化。迄今, 海洋生物多样性中心的形成与演变机制

在生态、遗传和分子等层面正逐步得到解析。在生态层面, 学界涌现出了物种形成中心、物种汇聚

中心、物种重叠中心和物种保存中心等重要科学假说, 解析了生物多样性分布格局的重塑以及生物

多样性中心的形成机理; 其中, 地质和洋流等是生物多样性分布格局形成的重要制约因素, 从而形

成了类似华莱士区这样具有特殊生物多样性的区域。在遗传层面, 物种种内或种间频繁的基因交流

和适应性辐射可以促进生物间不同基因型和表型的重新组合, 衍生出更高更复杂的生物多样性水平, 

进而加速了生物多样性中心的形成。在分子层面, 染色体进化、基因组多倍化、超级基因形成、基

因复制、基因渗入、水平基因转移、遗传通路的进化和调控元件的进化等分子调控与进化机制可以

引发新性状的形成和物种的多样化, 从而推动生物多样性中心的形成。本文重点介绍了比较基因组

学方法在揭示海洋生物多样性形成与演变的分子生物学机理方面的研究进展。对于海洋生物多样性

中心形成和演变机制的深入了解, 不仅可以提高我们对生物多样性动态变化理论的认知, 亦可以促

进海洋生物多样性保护和资源利用手段的改进和提高。 
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创始于 19 世纪中叶的海洋系统地理学

(phylogeography)和海洋生物地理学(biogeography)研

究, 囊括了基于物种形态的物种分类、物种地理分布

研究和物种遗传关系的探索 , 揭示了全球海域基于

物种组成划分的若干生物地理区 (biogeographic 

provinces)(Bowen et al, 2016)。针对不同生物地理区

域的代表性物种和物种优势度的比较与分析 , 发现

每一个生物地理区都可能是某些物种的起源中心

(center of origin), 并且新物种倾向于往起源中心以外

扩散 , 而生物地理区只有跟踪物种的起源中心才能

够得到清楚解释 (Bowen et al, 2016)。20世纪 70年

代 DNA 测序技术取得突破性进展, 促使生物地理区

研究实现了一个质的飞跃 , 从根本上改变了我们对

生物多样性中心的形成与演变规律的认知 , 进一步

加强了对生物地理学的认识 (Avise et al, 1987)。这个

认识转变的一个重要标志是人们对生物多样性的认

识从物种水平 , 深入到了种下水平 , 即遗传多样性

(genetic diversity)(Bowen et al, 2016)。 

研究表明, 在过去约 50 Ma间, 海洋生物多样性

中心发生了三次重大迁移, 从始新世(Eocene)时期的

西南欧洲、西北非洲、阿拉伯半岛、巴基斯坦和西印

度迁移到晚始新世(Late Eocene)时期的阿拉伯中东地
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区; 随着阿拉伯生物多样性中心的消失, 新的生物多

样性中心于 20 Ma前的早中新世(Early Miocene)再次

迁 移 , 到 达 现 在 的 印 太 交 汇 区 (Indo-Pacific 

Convergence Region), 几乎跨越了半个地球; 迁移的

时间和地点与主要地球板块事件高度吻合, 显示地球

板块事件在生物多样性中心迁移过程中的重要性 

(Renema et al, 2008)。现在的海洋生物多样性中心位于

印太交汇区, 包括位于菲律宾、印度尼西亚和新几内

亚之间的珊瑚大三角(the Coral Triangle), 及其周围的

特有物种热点海域 (endemism hotspots)(Miller et al, 

2018)。这些特有物种热点海域包括位于印太交汇区边

缘的夏威夷和红海。在过去约两千万年间, 珊瑚大三

角一直具有稳定的珊瑚礁, 而这些稳定的珊瑚礁则是

形成和传播新物种的关键 (Pellissier et al, 2014)。 

本文从生态、遗传和分子三个层面综述海洋生物

多样性中心形成与演变的机理 , 重点介绍基于比较

基因组分析方法研究生物多样性中心形成与演变的

研究进展, 并对存在的问题和研究方向进行展望。 

1  印太交汇区及其生物多样性概述 

生物多样性(biodiversity)既包括物种多样性, 也

包括物种内的多样性, 即遗传多样性。许多物种在同

一地域群体(sympatric population)内显示出很高的遗

传多样性。印太交汇生物多样性中心最显著的特征是

其丰富的珊瑚(Bellwood et al, 2009; DeVantier et al, 

2020)、岛礁鱼类(Cowman et al, 2017; Miller et al, 

2018; Barth et al, 2019; Pinheiro et al, 2019; Limmon 
et al, 2020)和贝类。除此之外 , 印太交汇区的藻类

(Jorde et al, 2018)和海胆也显示出很高的生物多样性

(Moore et al, 2019)。有关生物多样性的研究进展和研

究成果受研究方法的影响很大 , 基于形态的物种分

类虽然揭示了印太交汇区显著的生物多样性 , 但是

同时可能也严重低估了生物多样性。分子研究手段的

引入不仅揭示了更高的生物多样性 , 而且揭示了更

加复杂的动态分布 , 以及不同生境之间的连通性

(Torres et al, 2018)。分子研究方法的广泛使用揭示了

不同海域珊瑚的生物多样性 , 包括我国南海深海珊

瑚(Deltocyathus magnificus)(Liu et al, 2020b)、我国台

湾 Pocillopora属珊瑚(Palmas et al, 2018)、我国南海

和新加坡海域 Micromussa amakusensis 珊瑚(Ng et al, 

2019)、日本海域珊瑚(Liu et al, 2020a)、印度尼西亚珊

瑚(Wijayanti et al, 2018)和澳大利亚珊瑚(Underwood et 

al, 2018)。 

生物多样性分子分析的一个突破性进展是隐种

(cryptic species)的发现(Pfenninger et al, 2007)。几乎

所有珊瑚物种都存在隐种(Warner et al, 2015; Rosser 

et al, 2017; Kang et al, 2020; Wepfer et al, 2020)。对珊

瑚隐种的准确分析和判断深化了遗传多样性研究

(Sheets et al, 2018)。分子分析方法的引入也提高了大

家对物种的分类水平和对物种边界的认识 , 推动了

初级物种假说(Primary Species Hypothesis, PSH)和次

级物种假说(Secondary Species Hypothesis, SSH)的提

出(Pante et al, 2015)(图 1)。印太交汇区 Pocillopora

属具有很高的生物多样性和大量隐种 , 不仅体现了

初级物种假说和次级物种假说的思想 , 也反映了相

应研究思路的重要性(Gélin et al, 2017)。 

 

图 1  整合分类环: 物种假设包括初级物种假设和次级物

种假设(改自 Pante et al, 2015) 
Fig.1  Integrative taxonomy loop: The species hypotheses 
includes primary species hypothesis and secondary species 

hypothesis (modified from Pante et al, 2015) 
注: ① 群体采样; ② 采集到的样本可能具有较大的分化; ③ 基

于形态和分子依据的初级物种假设; ④ 对初级物种假设进行评

估; ⑤ 由初级物种假设到次级物种假设 

 
研究表明 , 不仅珊瑚本身具有很高的生物多样

性 , 珊瑚的共生微生物也具有很高的生物多样性

(Glasl et al, 2020)。比如印太交汇区虫黄藻具有很高

的遗传多样性(Wham et al, 2016), 大堡礁珊瑚的共生

微生物也具有显著的多样性和适应性(van Oppen et 

al, 2018)。 
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印太交汇区鱼类生物多样性尤其高(Cowman et 

al, 2017; Miller et al, 2018), 其中珊瑚大三角海域迄

今得到描述的海洋鱼类物种就有 4350 种(Limmon et 

al, 2020), 以大型岛礁鱼类为主, 有相当大一部分的

小型岛礁鱼类 (cryptobenthic reef fishes)尺寸小于

50 mm(Brandl et al, 2018)。分子标记分析表明, 还有

更多的鱼类物种有待进一步鉴定和发现 (Cowman, 

2014), 因此鱼类多样性可能是被严重低估的。的确, 

自 2010 年起印太交汇区岛礁鱼类平均每年都有 51.3

个新种的报导(Allen, 2015)。珊瑚岛礁鱼类与珊瑚的

进化具有一定的相互依赖性和相似性(Bellwood et al, 

2017)。在古新世 (Paleocene)和始新世 (Eocene), 即

66—34 Ma, 绝大多数的现代鱼类和珊瑚类物种已经

形成, 功能形态性状也已经相当丰富。与此相比, 在渐

新世(Oligocene)和第三纪中新世(Miocene), 即 34—5.3 Ma, 

鱼类和珊瑚类物种显示出快速分化。在此期间, 岛礁

面积增加, 生境扩张, 鱼类丰度也有增加, 现代珊瑚

岛礁获得了很多功能性性状。很多物种形成于最近的

5.3 Ma, 即上新世-更新世(Plio-Pleistocene), 其中鱼类

物种的形成时间为5.3 Ma, 珊瑚为1.9 Ma (Bellwood et 

al, 2017)。值得一提的是, 这些不同时期的鱼类和珊瑚

性状的区别仅仅局限于颜色或微小形态方面, 物种之

间的差异不显著。 

印太交汇区腹足类具有很高的生物多样性, 主要

驱动因素是较高的新物种形成速度(Frey et al, 2008)。

腹足类新物种形成机制也逐步得到揭示。比如最近研

究表明, 适应性辐射促进了腹足类生物多样性的提升

(Layton et al, 2018)。近年来, 多个海域报道了海蛞蝓

的生物多样性, 包括新加坡海域(Chan et al, 2019)、澳

大利亚和塔斯曼海海域(Nimbs et al, 2018), 以及印度

尼西亚海域海(Eisenbarth et al, 2018; Undap et al, 2019; 

Papu et al, 2020)。另外, 我国海南岛砗磲也具有较高的

多样性, 包括很多隐种(Liu et al, 2020a)。 

2  海洋生物多样性中心形成与演变的生态

机理 

生态学的一个核心目标是揭示地球上特异性分

布格局 (Mora et al, 2003)。进化论先驱者达尔文

(Charles Darwin)和华莱士(Alfred Russel Wallace)的工

作为生物多样性中心形成与演变奠定了基本框架。在

过去 70 年间, 尽管针对物种形成的地理位置和驱动

生物多样性中心形成的过程尚未达成共识(Cowman, 

2014), 大量基于形态学特征的分类研究仍产生了多

个有关印太交汇区生物多样性中心的形成和演变机

理的假说。从生态层面分析, 印太交汇区生物多样性

中心的形成是物种类型、生态、环境、地质与水动力

等多因素、综合驱动下的结果, 可能受到了多个相互

独立的机理驱动(Bellwood et al, 2009)。因此, 生物多

样性中心(center of biological diversity)并不等同于新

物种形成中心(center of origin)。海水鱼类的多样性在

赤道附近高于两极, 以印太交汇区珊瑚大三角的多样

性水平最高; 而海水鱼类新物种形成的速度在两极却

高于赤道附近海域(图 2), 其与海水鱼类物种的多样性

以及海水温度成反比(Rabosky et al, 2018)。 

 

图 2  海水鱼的生物多样性与物种形成速度的维度梯度(改自 Rabosky et al, 2018) 
Fig.3  Latitudinal distribution patterns of species diversity and speciation rate in marine fishes (modified from Rabosky et al, 2018) 

注: a. 海水鱼的多样性分布格局; b. 海水鱼新物种形成速度 
 

新物种形成中心只是生物多样性中心形成的机制

之一, 而印太交汇区被认为是多种不同机制共同作用

的结果, 显示了多个机制的叠加效应。比如, 菲律宾近

岸海域鱼类被认为是鱼类生物多样性中心的中心

(center of the center), 而所有这些假说的共同作用可能

驱动了这个中心的形成(Carpenter et al, 2005)。目前, 不

同生态机理对印太交汇区生物多样性中心形成的相对

贡献并不清楚, 而比较基因组学分析可以追溯不同机
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理的相对贡献。比如, 通过分子标记 cox2-3序列分析印

太交汇区软粒藻属(Portieria)红藻物种多样性的驱动

力和生物地理学过程中发现 , 物种形成中心假说

(center of origin hypothesis)和物种汇聚假说(center of 

accumulation hypothesis)两种机制的共同作用, 而非单

个机制的独立作用, 解释了软粒藻属物种的生物多样

性分布格局 (Leliaert et al, 2018)。通过比较分析 cox1、

16S rDNA和 28S rDNA等通用分子标记基因的多样性, 

Eilertsen等(2015)揭示了深海水手螺(Scaphander)的物

种分化和新物种起源机理。通过比较分析通用分子标记

cox1、组蛋白基因 H3、线粒体基因 16S rDNA、核糖体

基因 18S rDNA和 28S rDNA基因, Rodriguez-Flores等

(2020)揭示了深海铠甲蟹(squat lobster)的生殖隔离以及

与浅海铠甲蟹之间的连通性。 

针对全球海洋生物多样性中心形成的理论探究, 

在生态层面的主要假说主要包括物种形成中心假说、

物种汇聚中心假说、物种重叠中心假说 (center of 

overlap hypothesis)、物种保存中心假说 (center of 

survival hypothesis), 以及物种扩散中心 (center of 

expansion hypothesis)假说(图 3)。 

 

图 3  生物多样性中心形成与演变的生态、遗传和分子机制(改自 Runemark et al, 2019) 
Fig.3  Schematic illustration of ecological, genetic, and molecular mechanisms underlying the formation and evolution of the 

Biodiversity Center in the Indo-Pacific Convergence Region (modified from Runemark et al, 2019)  
 

新物种形成中心假说的核心思想是新物种在新

物种形成中心不断形成并逐步扩散到周边的其他海

域(Briggs, 2003)。根据这个模型, 高特异性生境中的

强烈竞争导致具有更高适应性的新物种的形成

(Bowen et al, 2013)。印太交汇区新物种形成中心形成

的岛礁鱼类物种逐步出现在周边的群岛(Mora et al, 

2003)。印太交汇区新物种形成始于 20—12 Ma 以前

的中新世, 生物多样性输出始于 7 Ma前, 一直持续到

现在, 覆盖了上新世(Pliocene)、更新世(Pleistocene)和

全新世(Holocene)(Bowen et al, 2013)。新物种形成中

心假说的直接推论是位于新物种形成中心的物种比

较年轻 , 而位于新物种形成中心周边的物种比较古

老(Bowen et al, 2013; Huang et al, 2018)。物种形成中

心通常也是物种扩散中心 , 从生物多样性中心扩散

出去的物种 , 可能在获得新的变异以后返回到生物

多样性中心, 进一步丰富了生物多样性中心。 

物种汇聚中心假说认为新物种在生物多样性中

心的周边群岛等海域形成, 逐步随着海流汇聚到生物

多样性中心(Budd et al, 2010)。研究表明珊瑚大三角中

的造礁珊瑚生物绝大多数来源于其他海域, 通过物种

扩张到达珊瑚大三角进行累积 , 表明地理范围移动

(geographic range shifts)是珊瑚大三角造礁珊瑚生物多

样性中心形成的主要原因(Huang et al, 2018)。 

物种重叠中心假说首先由美国科学家 Woodland 

(1983)于 1983 年提出。比如, 蓝子鱼科(Siganidae)鱼

类有印度洋和西太平洋两个特有物种分布热点(areas 

of endemism)。Woodland认为篮子鱼科在东印度群岛

(East Indies)海域的高物种多样性缘于印度洋和西太

平洋这两个特有物种分布热点的重叠。 

物种保存中心假设 , 认为印太交汇区的物种灭
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亡速度低于周围海域(Barber et al, 2005)。比如, 珊瑚

礁海猪鱼(Halichoeres)在印太交汇区的生物多样性很

高。通过对 cox1、16S rDNA和 12S rDNA三个分子

标记线粒体基因分析表明 , 印太交汇区与新世界

(New World)的海猪鱼显示出很大的特异性。两个不

同海域的海猪鱼相距 21.2—18.1 Ma 年, 表明二者都

是特提斯海(Tethys)的后代。这个分析表明印太交汇

区鱼类的生物多样性可能以物种保存中心机制为主, 

但是也不能排除具有多机制起源。 

随着基于分子标记和基因组信息的生物多样性

研究的深入 , 有关生物多样性中心形成与演变的认

识也将逐步深入。最近, Hu等(2021)利用三个分子标

记对我国陆地野生生物的比较研究揭示了它们的地

理分布格局 , 发现它们在我国南部和西南部具有更

高的多样性, 并探讨了驱动分布格局的生态因子, 发

现包括降雨和气温在内的气候因子起重要作用。类似

规模的针对印太交汇区海域生物多样性的研究将揭

示高分辨率的生物多样性格局及其动态变化过程。 

3  生物多样性起源与演变的遗传机理研究 

整体来讲 , 生态机制为生物多样性中心的形成

与演变机制提供了一个平台。生态机制可以说是生物

多样性中心形成的第一驱动力。生物多样性中心初步

形成以后 , 物种间或物种内杂交(hybridization)驱使

生物多样性发生下一个层次的变化。杂交在物种演化

和多样性形成过程中起关键作用 (Marques et al, 

2019)。新物种起源就是杂交可育自然种群与其他类

似种群产生生殖隔离的过程(Marques et al, 2019)。杂

交可以把种群中已经存在很长时间的古老的突变组

合起来形成新物种, 并适应新的环境, 这些驱动新物

种形成突变的过程经常比物种分离时间更加古老 , 

而这些古老突变的组合可以驱动新物种的快速形成

(Marques et al, 2019)。由杂交形成新物种的机制也被

称为杂交起源机制(hybrid speciation)(Mallet, 2007)。

根据迈尔 (Ernst Mayr)和杜布赞斯基 (Theodosius 

Dobzhansky)的观点 , 生殖隔离 (reproductive barrier)

是逐步形成的 , 起因是在位于不同地理位置的种群

的互作基因中累积了突变 , 即贝特森–杜步赞斯基–

穆勒不相容 (BDMIs)。因此, 物种起源是在种群生殖

隔离条件下产生的(Kulmuni et al, 2020), 生殖隔离使

不同种群在邻近地理区域中维持其基因型和表型的

特异性(Seehausen et al, 2014)。 

适应性辐射(adaptive radiation)是生态和进化共

同作用的结果(Gillespie et al, 2020)。适应性辐射的基

础是突变, 但是由于突变过程比较慢, 因此通过适应

性辐射形成新物种的速度也比较慢 (Wagner et al, 

2012; Stroud et al, 2016)。适应性辐射包括三个必需要

素(Gillespie et al, 2020): 第一个必需要素是生态机会

(ecological opportunity), 生态机会可能以多种形式出

现 , 比如一个物种密度低或者没有被充分利用的生

态环境 , 某种新颖性状使得物种可以获得一个独特

的与环境互作的能力, 或者导致该优势物种的灭亡; 

第二个必需要素是时间 , 适应性辐射在物种获得生

态机会的初期往往比较快, 随着生境的逐步饱和, 适

应性辐射的速度会逐步慢下来 ; 适应性辐射的第三

个必需要素是适应性响应(adaptive response), 在进化

过程中 , 辐射可以是适应性的 , 也可以是非适应性

(nonadaptive)的, 即表现出很弱或者没有对生态位的

适应性。 

通过基因渗入(introgression)形成新物种的时间

往往比较漫长(Hedrick, 2013; Poelstra et al, 2018)。基

因渗入促进同域性物种形成 (sympatric speciation) 

(Bolnick et al, 2007)。根据物种组成, 印太交汇区可以

划分为至少 6 个生物地理区(biogeographic provinces)(He 

et al, 2019)。生物地理区的缝合区(suture zones)形成

杂交带(hybrid zone), 进化关系较近, 还没有形成完全

生殖隔离的物种可能发生“第二次接触”(secondary 

contact), 导致物种间杂交(Mallet, 2007)。物种间杂交

可能导致多种不同结果, 包括: (1) 杂交后代可能具

有生殖隔离; (2) 可能导致基因渗入, 并逆转物种分

化; (3) 产生新物种和辐射事件(He et al, 2019)。印太交

汇区存在两个公认的缝合区, 位于东印度洋的圣诞和

科科斯/基林岛(Christmas and Cocos/Keeling Islands), 

以 及 位 于 西 印 度 洋 的 索 科 特 拉 群 岛 (Socotra 

Archipelago)。这些缝合区是印度洋、太平洋以及红海

的交汇区, 是研究杂交和基因渗入如何引起新物种形

成的一个理想海域(He et al, 2019)。 

在岛礁生态系统中, 鹿角珊瑚属内的不同物种之

间存在广泛杂交(即网状进化, reticulate evolution), 并

导致基因渗入和多倍体的产生 , 形成大量的共配群

(syngameon)(Mao, 2020)(图 4)。鹿角珊瑚是珊瑚中分

布最为广泛的一个属, 且具有很多物种, 广泛分布在

印太交汇区和加勒比海, 是研究物种起源与演化的理

想研究对象(van Oppen et al, 2001)。其中有些物种分布

范围比较广, 另外一些物种分布范围则比较窄, 有 70

余物种的分布区域重叠。通过对 5 个鹿角珊瑚物种的 
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图 4  杂交、基因渗入以及多倍体形成(改自 Mao, 2020) 
Fig.4  Hybridization, introgression and polyploidization (modified from Mao, 2020) 

 
全基因组比较, 发现了一个基因渗入事件, 以及多个

独立的基因流事件(Mao et al, 2018)。除珊瑚外, 在鱼

类 (Harrison et al, 2017; He et al, 2019)和硅藻 (De 

Decker et al, 2018)中也发现了杂交和基因渗入现象。 

4  物种起源与演变分子机理的比较基因组

研究 

如果说生态机制作为生物多样性中心形成的第

一驱动力, 为生物多样性的形成与演变提供了平台, 

遗传机制则可以被认为是生物多样性中心的形成与

演变的第二驱动力 , 为遗传多样性的形成与演变提

供了可能性。在此基础上, 分子机制可以被认为是生

物多样性中心形成与演变的最关键的一步。在比较基

因组技术被用于研究物种形成和演化的过程中, 逐步

形成了一门新兴学科——物种起源基因组学(speciation 

genomics)(Marques et al, 2019)。理解物种起源的关键

是寻找触发物种形成的突变和基因 , 即物种起源基

因(speciation gene), 并跟踪这些基因的形成时间, 由

此推测物种起源时间(Ravinet et al, 2017)。1953年沃

森 (James Watson)和克里克 (Francis Crick)提出的

DNA双螺旋模型(DNA double helix model)奠定了分

子生物学的基础, 近 20年来, 随着 DNA测序通量技

术的迅速提升, 成本急剧下降, 测序质量和长度逐步

提升 , 比较基因组技术得以被广泛应用于解析物种

起源的分子机制。因此, 研究生物多样性中心形成与

演变已经逐步成为一个活跃的研究领域。 

4.1  新基因、新变异、新剪切、新调控 

基因的变化, 包括新基因的形成、基因变异、基

因的剪切变化和转录调控变异都可以驱动物种演化。

比如, 达尔文雀(Darwin’s finches)物种之间的一个显

著差异是它们的喙形态。通过比较分析具有不同喙形态

的物种发现基因 ALX1 变异控制喙形态(Lamichhaney et 

al, 2015)。这个基因编码一个包括同源异型域

(homeodomain)的蛋白质 , 在面颅间质 (craniofacial 

mesenchyme)、第一鳃弧(first branchial arch)和肢芽

(limb bud)发育过程中起关键作用(Uz et al, 2010); 另

一个则包括与环境相互作用的基因如免疫相关基因

在进化过程中起关键作用。 

非洲慈鲷的演化受感觉驱动力(sensory drive)的

影响, 即感觉驱动力可以导致颜色多样性, 并且导致

新物种形成(Seehausen et al, 2008)。在非洲慈鲷物种

中总共发现了 8个视觉色素基因, 但是在每一个个体

中仅有 4个视觉色素基因。这些基因具有很高的变异, 

特别是长波长敏感性视蛋白基因 LWS。非洲维多利亚
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湖雌性慈鲷对雄性颜色具有很强的选择 , 这种选择

导致了新物种的形成(Seehausen et al, 2008), 而这类

新物种形成不依赖地理隔离。比如, 维多利亚湖的两

种慈鲷鱼 Pundamilia pundamilia 和 Pundamilia 

nyererei 的地理分布完全相同, 但它们的颜色表型完

全不同, P. pundamilia 的雄性具有蓝灰色体色, 而 P. 

nyererei 的雄性则是腹部为深红色, 身体其他部位为

黄色。最终, 雄性的不同体色促成了生殖隔离。基因

LWS 的变异位点影响了雄性体色, 并且突变方式与

个体在水体中的分布密切相关。 

三 刺 鱼 (threespine stickleback, Gasterosteus 

aculeatus)是一种著名的用于研究进化的模式动物

(Nelson et al, 2018)。典型的三刺鱼生活在海洋环境, 

具有用于自卫的长刺。而生活在淡水中的三刺鱼由海

水物种进化而来, 他们的刺却比较短, 这些性状的变

化可能通过基因的突变实现。其中, 有一些是通过基

因转录调控元件的变化实现 , 比如转录因子基因

Pitx1 的顺式调控元件突变导致了腹刺消失(Shapiro 

et al, 2004)。另外一些则是通过基因的剪切变异实现, 

比如转录因子基因 MSX2A 的一个剪切变异导致了背

刺缩短(Howes et al, 2017)。 

4.2  染色体反转事件(chromosomal inversion)和超

级基因(supergene) 

染色体反转事件可以降低染色体重组(Kirkpatrick, 

2010), 从而阻止等位基因的互换 , 增加物种的适应

性, 促进生物多样性增加(Mérot, 2020)。具体机理包

括如下几个方面(Faria et al, 2019): 首先, 染色体反

转可以促进累积更多突变 , 从而加大生殖隔离位点

(barrier locus)的范围; 其次, 阻止物种之间的二次接

触, 促进累积更多的突变, 形成更强的生殖隔离; 最

后, 保护局部适应性基因结构, 即保护有利于生殖隔

离的等位基因组合。  

比较基因组分析发现染色体反转广泛存在。比如

三刺鱼基因组中存在大量的染色体反转事件(Jones et 

al, 2012)。单核苷酸多样性(SNP)分析发现潮间带岩石

玉黍螺(Littorina saxatilis)不同株系的基因组中存在多

个反转(Westram et al, 2018; Faria et al, 2019; Kess et al, 

2019)。最近, 通过群体遗传学分析发现了刀鲚(Coilia 

nasus)对环境的适应机制, 染色体倒位是刀鲚适应与分

化的关键分子机制(Zong et al, 2020)。 

通过构建全基因组 , 可以系统挖掘染色体反转

事件。不过早期的基因组组装的 contig偏短, 往往只

能够鉴定出小尺度反转事件 , 而不能够用于确定大

尺度染色体反转事件。大西洋鲱鱼(Clupea harengus)

是全球最丰富的脊椎动物 , 也是一个用于研究物种

适应的模式动物(Pettersson et al, 2019)。利用最新的

PacBio 三代测序技术和 Hi-C 分析技术, 结合遗传图

谱构建了大西洋鲱鱼高质量参考基因组 , 发现共有

16条染色体, 全长 726 Mb。针对 1170个大西洋鲱鱼个

体的 45000个 SNP的连锁不平衡(LD)分析发现, 其第 12

号染色体上有一个 7.8 Mb长的反转, 这个反转对大西洋

鲱鱼的生态适应性起关键作用, 也是区分不同种群的重

要遗传标记(Pettersson et al, 2019)。适应性研究表明, 这

个 7.8 Mb 的反转是一个超级基因(Kirkpatrick, 2010; 

Pettersson et al, 2019)。超级基因是染色体上两个或多个

基因形成的基因簇 , 也被称为“共适应基因复合体

(co-adapted gene complexes)”(Schwander et al, 2014)。大

西洋鲱鱼的这个超级基因包括 225 个蛋白编码基因

(Pettersson et al, 2019)。除此之外, 位于反转序列附近

但是位于反转以外的 10 个基因可能也起到了关键作

用(Pettersson et al, 2019)。 

染色体反转可能对性染色体起源至关重要

(Kirkpatrick, 2010)(图 5)。性别对抗性选择(sex-antagonistic 

selection)指不同的等位基因具有性别特异性 , 并且

这个选择倾向于降低性别决定基因的重组。在进化过

程中, 包括性别决定基因的染色体反转会逐步扩张。 

 

图 5  杂合染色体反转抑制重组(改自 Kirkpatrick, 2010) 
Fig.5  Heterozygous inversion suppresses recombination 

(modified from Kirkpatrick, 2010) 
 

除了染色体反转 , 其他类型的基因组结构变异

也可以在物种起源过程中起重要作用。随着基因组技

术的普遍应用 , 更多的基因组结构变异在物种起源

过程中的作用将会得到解释 (Mérot et al, 2020)。 

4.3  染色体核型变异 

染色体数目的变异强烈影响生殖隔离 , 导致染

色体数目变化的机制很多 , 包括染色体融合(fusion)

和染色体分裂(fission)(de Vos et al, 2020)。研究表明

染色体融合或分裂导致的染色体核型变异虽然并不常
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见, 但是存在(Salzburger, 2018)。比如非洲鲫鱼的染色

体数目绝大多数是 22 (2n = 44), 美洲鲫鱼的染色体数

目绝大多数是 24 (2n = 48), 但是, 在新物种形成过程中, 

染色体数目发生了变化, 染色体数目从16 (2n = 32)到 30 

(2n = 60)均有出现(Poletto et al, 2010)。 

4.4  多倍体 

在进化和物种形成过程中 , 基因组复制是一个

很普遍的现象 , 包括同源多倍体(autopolyploid)或异

源多倍体(allopolyploid)(Van de Peer et al, 2017)。比较

基因组分析发现了大量以前忽视的多倍体现象 , 说

明基因组复制在物种形成过程中的重要性远超预期

(Schumer et al, 2018)。鹿角珊瑚属包括 150个物种, 

是当今世界上物种最为丰富的一个造礁珊瑚属 , 分

布范围在 31°N和 31°S之间的印太交汇区, 其多样性

在印太交汇区中部达到最高(Wallace et al, 2006)。尽

管诸多证据表明鹿角珊瑚生物多样性缘于基因组多

倍化(polyploidization)(Renema et al, 2016), 但比较基

因组分析首次证明了基因组加倍驱动了鹿角珊瑚

(staghorn coral)的生物多样性形成和分化(Mao et al, 

2019; Mao, 2020)。通过对 6个鹿角珊瑚物种的比较

分析发现, 这些物种的共同祖先在 31 Ma前有一个基

因组复制(whole genome duplication, WGD)事件, 并

且这个复制时间几乎与世界范围内珊瑚物种的大灭

亡同时发生(Mao et al, 2019)。基因组复制形成的基因

中, 参与基因调节(比如胁迫反应)的基因显著富集。 

异源多倍体现象在高等植物中比较常见 , 而在

动物中少见。鲤鱼(Cyprinus carpio)是一个异源四倍

体(allotetraploid), 比较基因组分析发现它的二倍体

祖先物种的分化大约于 23 Ma年前完成, 而异源四倍

体新物种的形成大约于 12.4 Ma前完成(Xu et al, 2014, 

2019)。鲤鱼基因组分成两个亚基因组(subgenome), 

各有 25 条染色体, 具有很好的共线性关系。与异源

多倍体植物基因组相比 , 鲤鱼的亚基因组之间的相

似性很高 , 没有出现亚基因组优势化 (subgenome 

dominance)现象。金鱼(Carassius sp.)也是一个异源四

倍体, 与鲤鱼具有相同的祖先, 于大约 14 Ma前形成

(Chen et al, 2019)。金鱼基因组中的两条亚基因组也

具有很高的相似性 , 与鲤鱼的亚基因组具有很高的

共线性(Chen et al, 2019)。 

藻类的异源多倍体现象比较少见。比较基因组分

析发现, 产油硅藻 Fistulifera solaris是一个异源多倍

体, 并且具有很高的杂合度, 表明它是由两个物种杂

交而形成的新物种(Tanaka et al, 2015)。由于相关硅藻

的基因组信息缺乏, 目前尚没有它的祖先信息。利用

基因组技术开展更多的藻类基因组研究将有助于解

析藻类生物多样性形成与演变的规律与机制(Caron 

et al, 2019)。 

4.5  其他分子机制 

除了上述机制 , 还有很多分子机制可以驱动新

物种的形成。这些分子机制包括基因家族的扩张与收

缩, 基因复制与新功能基因(neo-functionization)的形

成, 水平基因转移(horizontal gene transfer)与基因岛

的形成(Ravinet et al, 2017; Wolf et al, 2017), 基因的

转录调控机制的改变, microRNA 的形成与分化等。

在非洲鲫鱼新物种的共同祖先中 , 基因复制速率比

其他物种高 4—5 倍, 表明基因复制速率与物种多样

性形成具有正相关关系(Salzburger, 2018)。 

5  结论与展望 

地球上的生物多样性处于永恒的动态变化过程

中, 新生物不断涌现, 现生生物也不断灭亡。海洋生

物的分布格局受海洋环流的影响 , 而海洋环流又同

步受地球构造板块的影响 , 从而形成特定的海洋生

物多样性中心。在过去 50 Ma期间, 全球范围内海洋

生物多样性中心经历了三次重大迁移 , 印太交汇区

是一个最为突出的生物多样性中心, 近 10 Ma暖池的

形成推动了该海域生物多样性中心的形成。通过对印

太交汇区生物多样性中心形成与演变的研究 , 不仅

可以帮助我们理解生物多样性形成与演变的机制 , 

也可以使我们更加有效地保护生物多样性 , 科学地

利用生物资源。 

海洋生物多样性研究可以归纳为三个层次或三

个相互交叉的阶段。第一层次的研究以物种分类和系

统学分析为主 , 统计不同海域的代表性物种的物种

数, 这个阶段的研究以形态学分析为主, 积累了大量

样本和数据, 获得了生物多样性生态学方面的认知, 

提出了多个有关生物多样性形成的假设 , 包括物种

形成中心假设、物种汇聚假设、物种重叠假设以及物

种保存中心假设。第二个层次的研究是遗传层次的研

究, 解析了物种形成的遗传机理, 包括种间和种内杂

交以及适应性辐射。由于 DNA 测序技术的进步, 生

物多样性研究进入第三个层次, 即分子层次。比较基

因组分析方法是分析生物多样性形成和演变的有效

方法, 解释了新物种形成的重要分子机制, 包括新基

因的形成、染色体的变化、基因组复制以及超级基因

的形成等。随着 DNA和基因组测序技术的日趋成熟, 
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分析成本逐步降低, 生物信息学分析技术不断提升, 

生物多样性中心的形成与演变研究正在进入黄金时

代 , 而重要物种的生物多样性中心的起源和演化机

制也必将得以逐步解析。同时, 这些进步也会促进对

印太交汇区生物资源的认识、保护和合理开发。 
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Abstract    Within the framework of the interactions among the Atmosphere, the Hydrosphere, the Lithosphere, and the 

Biosphere, the geographical center of the marine biodiversity and the composition and relative abundance of organisms is 

dynamic. Mechanisms underlying the formation and evolution of marine biodiversity have been explored at the ecological, 

genetics, and molecular levels with remarkable success. At the ecological level, multiple hypotheses was proposed, 

including the center of origin hypothesis, the center of accumulation hypothesis, the center of overlap hypothesis, and the 

center of refuge hypothesis, to explain the pattern of the center of the marine biodiversity formation and dynamic changes. 

The distribution of marine biodiversity may have been influenced and restrained by geographical and ocean circulations, 

which drove the formation of geographical patterns such as the Wallacea. At the genetics level, inter- and intra-species 

hybridization and adaptive radiation can facilitate the recombination of different genotypes and phenotypes, leading to the 

formation of new species suitable for different ecological niches, and the formation of biodiversity with increased 

complexity. At the molecular level, mechanisms including chromosomal fusion and fission, polyploidization, chromosome 

inversion and the formation of super genes, gene duplication, gene family expansion and contraction, horizontal gene 

transfer, changes of transcriptional elements, the formation of microRNAs can lead to the formation of novel phenotypes, 

thus driving the formation and alteration of biodiversity center. This review article summarized advances in research on the 

formation and evolution of the center of marine biodiversity applying comparative genomics approaches. Such a research 

not only help us understand the dynamic changes of biodiversity, but also facilitate bioconservation and effective resource 

exploitation. 

Key words    Indo-Pacific Convergence Region;  biodiversity;  ecology;  comparative genomics;  genome 

duplication;  super gene;  gene family;  introgression 

 


