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摘要    海洋生物多样性是海洋生态系统的重要组成部分, 了解海洋生物多样性的形成演化过程不

仅是生命科学的本质问题, 而且对海洋生物资源的保护和开发利用具有重要的指导意义。目前海洋

生物多样性的形成演化机制尚不明确, 而性状多样性的起源和适应性演化为回答海洋生物多样性的

内源性机制提供了重要突破口。本文从演化发育生物学的角度综述了海洋动物适应性性状、其研究

方法和新兴模式生物的研究进展, 重点阐述了印太交汇区的海洋动物适应性演化研究进展, 探讨了

该区域生物多样中心形成的驱动力, 并就未来海洋生物多样性与适应性演化研究提出了建议。  
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海洋的生物资源十分丰富, 在全球生物多样性中

占有重要位置。生物多样性是指地球上生物圈内所包

含的所有生物及其生存环境, 主要包括物种多样性、

遗传多样性和生态多样性(蔡立哲, 2006)。生物多样性

中心是现代全球生物多样性格局的突出特征。在过去

的五千万年中, 伴随着主要板块构造事件的变化, 海

洋生物多样性中心由西特提斯地区穿越近半个地球迁

移到了印太交汇区(Renema et al, 2008)。这种迁移凸显

了环境变化与生物多样性模式的联系, 对于解释海洋

生物多样性中心起源和演化提供了新的切入点。 

东印度洋-西太平洋是一个涵盖热带和亚热地区

的海洋领域, 西起红海、波斯湾经波利尼西亚东至复

活节岛(Erpenbeck et al, 2017), 复杂的水文、地质和

气候环境, 孕育了全球最大的海洋生物多样性中心。

在过去的五千万年中, 出现过三个海洋生物多样性中

心。在新生代时期, 位于特提斯地区的海洋生物多样

性中心迁移到阿拉伯地区, 在中新世早期(23—16 Ma)

到达了印度洋 -太平洋 , 即如今的 Indo-Malay 

Archipelago (IMA)地区(Renema et al, 2008; Hui et al, 

2016)。其中 , 印太交汇区(Indo-Pacific Convergence 

Region)浅海的珊瑚礁大三角(Coral Triangle)是全球

海洋生物多样性最高的区域 , 该区域从菲律宾北部

开始延伸, 西南穿过马来半岛, 向西延伸到新几内亚

以外 , 其海洋物种丰富度是热带西部大西洋的两倍

至几倍(Russell et al, 2016), 孕育了全球 76%的造礁

珊瑚物种, 有超过 3000 种鱼类, 数千种软体动物、

甲壳类和棘皮动物等(Briggs, 2007), 被称为海洋多样

性的“珠峰”, 是研究海洋生物多样性起源和演化的典

型区域。目前该地区生物多样性中心的形成演化机制

尚不明确 , 海洋生物的适应性性状作为生物多样性

的基本元素 , 其起源和演化机制无疑为回答生物多

样性的形成和演化问题提供了重要突破口。 

适应性演化是指生物在外界环境的选择下做出适

应性改变的动态演化过程(Mayr, 1982)。在遗传变异, 

漂变和自然选择的相互作用下, 自然界演化出千姿百

态的适应性性状, 而这些性状是生物多样性的基本元

素, 对于我们深入探讨生物多样性的起源和演化具有

重要的意义。因此, 本文将从演化发育生物学的角度
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在海洋动物适应性性状以及性状多样性形成演化的外

在、内在驱动力等方面进行综述, 希望为印太交汇区

生物多样性中心形成演化机制的研究提供借鉴。 

1  海洋环境的显著特点 

海洋特殊复杂的环境是海洋生物多样性形成和演

化的重要驱动力。过去的 6 亿年中, 在全球地质演化

的推动作用下, 洋底地形发生了重大变化, 形成了一

种复杂而又规律的独特地貌(Poulton et al, 2011)。根据

板块构造理论, 地球是由许多板块构成的, 它们漂浮

在地幔表面, 可以彼此分散、汇聚或滑动。当两个板

块分开时, 岩浆从地幔中上涌并冷却, 生成新的地壳, 

形成洋脊; 而当大洋板块和大陆板块汇聚时, 大洋板

块俯冲到大陆板块之下, 相互摩擦, 形成长长的“V”

字型海沟。作为海洋生态系统的重要组成部分, 除洋

脊和海沟外, 洋底还有平原、海山、热液和冷泉等多

种复杂环境, 孕育和形成了独特的生命过程和生态系

统, 推动了海洋生物多样性的形成(李新正等, 2019)。 

海水覆盖了地球表面的 70%, 其物理和化学性

质会随着纬度、深度、靠近陆地程度和淡水输入量而

变化, 可以反映岩石和沉积物的侵蚀、火山活动、与

大气的气体交换、生物的代谢以及降雨等过程, 对于

海洋生物的生命活动具有重要的影响。海水的 3.5%

是由溶解的化合物组成, 而另外 96.5%是纯水。海水

中已发现的元素近 80 种, 绝大部分呈离子状态, 主

要有氯、钠、镁、硫、钙、钾、溴、碳、锶、硼、氟、

氮和磷等 , 是海洋生物所必需的元素 (Gupta et al, 

1993)。此外, 溶解氧也是海洋生命活动不可缺少的物

质 , 其来源主要是大气和浮游植物的光合作用

(Keeling et al, 2010)。在化学过程、物理过程和生物

过程的多重影响下, 氧在海洋中呈垂直分布, 这种分

布特征进一步影响了生物的分布和活动。光照也是海

洋环境的重要生态因素 , 它既可以通过影响海洋有

机物的产生 , 又可以凭借其自身的分布和变化特点

来直接或间接的影响海洋生物的生存、分布、数量、

行为以及一些特殊的适应性表现。一般水的深度越大, 

穿透的光线就越少, 当达到一定深度时, 就没有任何

光线了。这片漆黑的区域占据了海洋的大部分, 被称

为无光带, 其上方依次是弱光带和透光带。生物根据

其习性和独特的适应能力生活在不同的光带区。 

作为一种流体, 海水处于不停地运动之中。洋流

(海流)是海水的一种重要运动形式, 指表层海水在外

力作用下常年大规模沿某一定方向稳定地流动。洋流

是地球能量交换的主要调节者 , 对海洋中多种生物

过程都具有重要的影响与作用。在洋流交汇的海区, 

海水受到扰动, 把下层丰富的营养物质带到表层, 并

且形成“水障”, 促进了小生命有机体的繁殖和聚集, 

为其他生物提供了丰富的食物 , 吸引了众多生物在

此处聚集、生存和繁殖, 丰富了海洋生态系统的生物

多样性(Garrison, 2012)。 

2  海洋动物的适应性性状 

海洋中生活着各种各样的生物 , 它们是不断适

应环境演化而来的。动物界里 32 个门类中, 海洋生

态系统中就有 31个, 其中 14个门类是海洋所特有的

(李新正, 2000)。海洋中生物分布的范围很广, 从赤道

到两极水域, 从海水表层到超深渊, 从潮间带的海岸

到超深渊带的海沟, 生物无处不在。按照生存环境海

洋生物可大致分为浮游生物、游泳生物和底栖生物

(王颖, 2013)。这些海洋生物与其独特的生存环境相

互作用, 相互影响, 相互适应, 组成了深海平原、极

地地区、珊瑚礁、热液冷泉和红树林等生态系统, 形

成了物种多样、功能多样和遗传多样的生物格局, 演

化出诸多的适应性性状, 主要分为形态学性状、行为

学性状、生理学性状和繁殖模式(沈国英等, 2008)。 

2.1  形态学性状 

除海洋本身特性及海水的光照、温度、盐度和溶

解氧等理化环境外 , 捕食者是对海洋动物尤其是海

洋无脊椎动物影响最大的因素之一。而不同的海洋动

物在面对捕食者时, 都有着自己的应对策略, 并在长

期的进化过程中演变出丰富的适应性性状。海洋无脊

椎动物的代表多毛类, 则表现出典型的“再生性状”, 

其触手、触角、触须、鳞片及其他柔弱的部分, 失去

后可以很快的再生出来。多毛类 燐如小头虫、沙蚕、

螠虫和 虫等大多栖息于海底淤泥中 , 由于海底淤泥

可以缓冲海水的物理胁迫, 所以捕食者(鱼、虾、蟹和

贝)就成为了多毛类底栖生活的主要选择压力(Tita et 

al, 2000)。在长期的适应过程中, 多毛类演化出了极

强的再生能力, 可以快速修复被捕食者损伤的身体, 

维持自身的生命活动 , 但不同的物种其再生能力也

燐存在一定差异。如 虫(Chaetopterus variopedatus)仅

留一个体节就能再生成完整的虫体(Berrill, 1928), 而

小头虫(Capitella teleta)仅能尾部再生(de Jong et al, 

2018)。缨鳃虫(Amphiglena mediterranea)则可以变形

再生(Jones-Knight et al, 1984), 当其触手冠和胸部被

鱼食去后, 再生体节不超过 3 个, 其余的则由腹部体

节变形改造而成。而对于一些底栖贝类, 如牡蛎、贻

贝、扇贝、蛤和螺等, 尽管他们身体柔软, 但拥有厚
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重的壳, 可以抵御捕食者的侵袭。此外, 鱼类的体态结

构也是受到了捕食者的选择压力。生活在海水里的三刺

鱼(Gasterosteus aculeatus), 具有完整的骨板和完整的

鳍刺, 以此抵御海洋中捕食者(食鱼性鱼类); 而生活在

淡水中的三刺鱼, 其天敌主要为鸟类和部分水生无脊

椎动物, 因此其骨板和鳍刺数目减少, 增强自身机动性

和灵活性, 躲避捕食者(Colosimo et al, 2005)。 

此外, 还有一些海洋动物, 演化出可变体色或与

生存环境相似的颜色, 通过伪装来躲避捕食者。如粗

鳚吻短带 (Plagiotremus rhinorhynchos), 是一种生活

在印太海区的小型鱼类, 根据它想混入的鱼群不同, 

其体色可在橄榄色、橙色、黑色或蓝色中切换, 以此

躲避捕食者或获取食物。拟态章鱼 (Thaumoctopus 

mimicus)更是将传统章鱼的喷水和奔跑能力发挥到了

极致, 它不仅可以改变自身颜色来躲避捕食者, 更可

以通过改变自己的身体来伪装成如狮子鱼、海蛇、比目

鱼和水母等 15 种更具威胁的海洋生物, 以此吓跑捕食

者。异铠虾(Allogalathea elegans)又被称为羽毛星蹲龙

虾或椰子虾, 它们生活在海百合的臂中, 模拟宿主的颜

色进行伪装, 躲避捕食者(Cabezas et al, 2011)。  

除捕食者外 , 外界物理生存环境也是影响海洋

动物适应性演化的一个重要因素。多毛类在海洋中分

布广泛, 为适应不同的生存环境, 其在生活方式、体

型和身体结构等方面都做出了诸多适应性改变。例如

根据不同的环境特征 , 多毛类演化出了不同的生活

方式: 爬行或底栖(沙蚕、裂虫和叶须虫)、浮游(眼蚕

和盲蚕)、穴居(吻沙蚕、海蛹和蛰龙介)、管栖(矶沙

蚕、巢沙蚕和磷虫)、穿孔(才女虫和钙珊虫)、共栖和

寄生等(杨德渐等, 2005)。此外, 多毛类的外形和身体

结构也发生了较多改变(图 1)。例如多毛类的疣足在 
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图 1  多毛类身体特化模式 
Fig.1  The body specialization pattern of Polychaete 

 
演化过程中发生了特化, 行使了运动、呼吸和排泄等

燐多种功能。 虫是一种特殊滤食性管栖动物, 其虫体

结构高度变异, 具有 3 个圆盘形扇叶, 分布于身体中

部, 像活塞式抽水入管。在摄食过程中, 翼状叶弯曲

成环不断分泌黏液扩展成滤食袋。纤毛背沟和纤毛杯

状器将黏液膜聚集在一起 , 并将其卷成球形颗粒

(Berrill, 1928; Flood et al, 1982)。在印太交汇区特有

分布的羽须鳃沙蚕 (Dendronereis pinnaticirri), 其背

须特化为鳃, 与其他沙蚕科物种相比, 形成了一种独

特的环境适应性形态性状(Gowda et al, 2008; Hsueh, 

2019)。这些特殊的身体结构均可能是适应生存环境

而演化形成的。 

2.2  行为学性状 

幼虫的扩散是海洋动物特别是无脊椎动物的一

个典型行为学性状, 与其栖息环境相适应, 受到发育

模式、光、溶解氧等因素的影响。 

许多底栖海洋无脊椎动物在其生命周期中有两

个截然不同的阶段 : 浮游幼虫阶段和底栖阶段

(Cannuel et al, 2006)。浮游幼虫可以在海洋中扩散, 

寻找新的栖息地 , 避免持久的近亲繁殖和物种内部

食物竞争。在营养丰富的环境中, 生物多为浮游营养

型发育模式, 幼虫浮游时间长、浮游能力强, 扩散距

离长; 在营养贫乏及特殊环境下, 生物多为直接或者

卵黄营养型发育模式, 幼虫不浮游或浮游时间极短, 
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扩散能力弱, 距离短。例如, 生活在热带和亚热带浅

水双壳类多为浮游营养型发育模式 , 幼虫浮游时间

长、扩散距离长; 而生活在洞穴中的双壳类, 由于缺

乏食物, 非浮游营养(卵磷脂营养或直接)的发育占主

导地位, 幼虫扩散能力很弱(Cannuel et al, 2006)。生

活在浅海区的海胆可以产生扩散能力强的浮游营养

幼虫, 而生活在缺乏食物的较深海区的海胆, 产生扩

散能力弱的卵黄营养幼虫(Lawrence et al, 1994)。不同

的生存环境也同样会造就多毛类小头虫不同的幼虫

发育模式, 更好的适应环境。如希腊的浅水热液喷口

的小头虫为浮游营养型 , 德国潮间带的小头虫既有

浮游营养型又有直接发育型 , 英国小头虫既有浮游

营养型又有卵黄营养型(Méndez et al, 2000)。此外, 

捕食者的威胁也会令生物演化出不同的行为学性状。

例如在印太交汇区广泛分布的浮蚕科(Tomopteridae), 

其疣足特化成桨状附肢用以游泳。该科种类众多, 每

个种都有着独特的行为方式。比如, 遇险时有的会蜷

缩成球; 有的种类会制造巨大的卵囊进行护卵; 有的

种类能够释放发光黏液以此迷惑敌人等 , 这些特殊

的行为方式是浮蚕为应对捕食者而演化出的特殊性

状(Dales, 1971; Gouveneaux et al, 2017)。 

幼虫对光刺激的反应也同样会影响其扩散和定

居。定居在潮间带的物种如牡蛎幼虫具有很好的感光

性, 使它们在光的诱导下接近海洋的表层, 进入到潮

间带的岩石和沙滩等有限的适宜环境中。苔藓虫、多

毛类和纽虫等几个属的物种 , 在浮游幼虫的早期阶

段对光照的积极反应会使它们游到海洋表层 , 随着

表层洋流迅速扩散。在幼虫的晚期阶段, 他们对光的

反应变成消极背光 , 便于沉降到较深的水层选择合

适的栖息地(Thorson, 1964)。 

溶解氧在海洋中垂直分布 , 随着海洋深度的增

加而降低 , 对于幼虫的扩散具有重要的影响

(Tomasetti et al, 2018)。表层水中溶解氧含量最高, 浮

游植物多, 营养丰富, 促使幼虫向海洋表层移动, 获

得更好的营养条件 ; 同时氧气充足的环境相比缺氧

的环境, 幼虫的游泳速度更加快速, 有利于幼虫在海

洋中的扩散。 

2.3  生理学性状 

复杂多样的生存环境既给海洋动物带来了巨大

挑战, 同时也丰富了海洋动物的适应性性状。过去三

千万年间 , 南极鱼亚目鱼类随着其生存环境的变化

而快速演化 , 由温暖海域的底栖祖先物种分化成寒

冷海域中多样性最高的鱼类类群(许强华等, 2014)。

居住在极地地区的海洋硬骨鱼为了适应极寒的环境, 

产生各种抗冻蛋白 , 以确保在海水冰点以下保持体

液正常流动 , 避免机体冷冻损伤(Scott et al, 1986; 

Bagwell et al, 2019)。在 Echinolittorina、Nerita、Lottia、

Littorina 和 Chlorostoma 五种螺的温度适应性研究中

发现, 苹果酸脱氢酶(cMDH)蛋白构象及氨基酸组成

的变化可以帮助其更好地适应从–1.9°C(南极洲 )到

55°C(中国南部海岸 )不同温度的环境 (Dong et al, 

2018)。氧气是生物生存不可缺少的物质, 但热液喷口

和冷泉区域氧气稀少 , 存在大量的硫化物和二氧化

碳 , 这些都对生活在附近的海洋动物带来了巨大挑

战。为了适应热液口的环境, 在 Alvinella pompejana

和 Branchipolynoe spp.的进化过程中, 其体液中高氧

亲和力的血红蛋白含量大大增加 , 可以很好地从低

氧环境中提取氧气, 并且一些双壳类和环节动物, 其

血红蛋白还具有结合硫化物的能力(汪青等, 2011)。在

A. pompejana 中, 形成了一个内部气体传输系统, 允

许其在条件良好时储存氧气 , 并在环境氧浓度低时

将氧释放到血管系统中 , 更好地适应低氧环境

(Hourdez et al, 2002)。分布在印太交汇区深海地带的

西伯加虫科(Sibogliidae), 是一种没有嘴巴和消化管

的非寄生性动物 , 能与化能无机营养菌或甲基营养

菌形成共生。为了适应深海低氧的环境, 西伯加虫演

化出了一种独特的循环系统 , 并且体内具有多种类

型的血红蛋白, 能够吸收和运输大量的氧气, 来保证

自身的生存(Hilário et al, 2011)。 

此外, 共生也是一个典型的适应性生理学性状。

在共生关系中 , 一方为另一方提供有利于生存的帮

助, 同时也获得对方的帮助。海洋中的共生关系种类

繁多, 比如深海冷泉贻贝与多毛类(Sui et al, 2017)、

囊螂科蛤类与其体内的共生细菌(Zheng et al, 2017; 

Kong et al, 2018), 宿主细胞内的共生藻, 小丑鱼与共

生海葵, 珊瑚与共生藻类, 鱼类与寄生虾等。许多多

毛类也会与其他无脊椎动物类群形成共生关系。其中, 

约 55%的已知共生物种属于多毛类(Eckelbarger et al, 

2005), 如共生枝裂虫与深海六放海绵 , 龙介虫与刺

围脊贝, 吸口虫与棘皮动物, 胃鳞虫与海参等。其中, 

胃鳞虫(Gastrolepidia clavigera), 借助其保护性着色

和拟态(蠕虫的附属物模仿海参的乳头)特征, 隐藏在

海参的表面, 以此保护自己(Britayev et al, 1996)。 

2.4  繁殖模式 

外部环境是影响海洋无脊椎生物繁殖模式的重

要因素。在外界环境的选择压力下, 海洋动物演化出
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多种多样的繁殖模式。例如, 成熟的雌、雄海马在求

爱和交配时身体颜色会更明亮 , 且雌性产卵到雄性

的育儿袋内由雄体孵育(Narberhaus et al, 2012; Lin et 

al, 2016)。其次, 外界环境对海洋生物的性别决定也具

有很大影响。例如温度可以决定海龟的出生性别(Ge et 

al, 2018; Weber et al, 2020)。在温暖的环境中, 可以孕

育出更多的雌性小海龟, 而在寒冷的条件下则会有更

多的雄性小海龟(Weber et al, 2020)。进一步研究发现, 

海龟的后代性别与埋藏在巢穴中的受精卵受到太阳光

照的程度有关。此外, 螠在一种绿色后 中, 其幼虫的性

别与所处环境有很大关系, 若幼虫在海滩上孵育, 则

可能发育成雌性个体; 但若幼虫与雌性的吻有接触, 

则会发育成雄性个体(杨德渐等, 1998)。印太交汇区的

珊瑚(Pocillopora damicornis)是首次被证明单性生殖

的珊瑚, 并且在后续的研究中也发现其存在混合繁殖

的现象, 在同一群落中同时产生有性和无性的幼虫, 

其中大部分的幼虫是孤雌生殖的(94%), 而有性幼虫

的比例会随着群落大小, 周期和日历天的变化而显著

变化(Combosch et al, 2013)。 

在多毛类动物的演化中 , 其繁殖模式也产生了

多样性(Wilson, 1991), 如断裂生殖(钙珊虫、制端虫、

叶磷虫)、出芽生殖(星状钻裂虫、枝裂虫)、再生生殖

(齿裂虫、叉毛裂虫)、有性生殖等(杨德渐等, 1998)。

并且, 有些多毛类繁殖时会有一些特殊的生殖行为。

例如, 某些沙蚕具有特殊的群浮和婚舞等生殖行为。

以双齿围沙蚕(Perinereis aibuhitensis)为例 , 每到繁

殖时节的月圆晴朗之夜, 雌雄个体便会爬出洞穴, 群

浮到海面 , 雄性个体便会围绕一个或多个雌性个体

排放精卵, 完成交配。此外, 月相对沙蚕的婚舞也是

一个重要因素, 有的沙蚕偏好在满月下完成婚舞(喜

光生殖 ), 有的则喜欢在新月下进行 (避光生

殖)(Hauenschild, 1956)。有的沙蚕更为聪明, 巧妙借助

自身可再生的优势, 来进行繁殖, 进而大大减少群浮

过程中可能遭受的伤害。例如太平洋萨摩亚的绿矶沙

蚕(Palolo siciliensis)在进行生殖群浮时, 雌性个体并

不会亲自前往, 而是把性成熟的体后部断区, 让此部

分浮到水面, 进行交配(杨德渐等, 1998)。此外, 裂虫

的再生繁殖模式也是令人惊奇, 厚多链虫(Myrianida 

cf. pachycera)具有令人惊讶的繁殖能力, 它可在第 30

刚节生出 1个头部, 以后约 7—15刚节又生出一个头, 

以此逐渐形成数个个体(杨德渐等, 2005)。而其他的多

毛类如小头虫、毛轮沙蚕、才女虫和管沙蚕科的

Diopatra nishii (Paxton, 2015)等物种为了避免外部因

素对子代的伤害, 提高繁殖率, 会在产卵前形成一条

孕管, 将卵产在孕管内, 为卵的生长发育提供一个安

全稳定的环境, 从而保证子代的成活率。 

3  海洋动物适应性演化研究方法 

海洋动物的适应性性状是丰富多样的 , 近年来

其背后的遗传和分子机制也取得了一些进展 , 形成

了一些相对成熟的研究方法, 主要包括生物地理学、

系统发生学、群体遗传学和多组学联合分析的方法

(图 2)。以下将对在海洋动物适应性演化的研究进程

中所采用的方法进行简要综述。 

 

图 2  海洋动物适应性演化研究方法 
Fig.2  Strategies of study on adaptive evolution in marine animals 
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3.1  生物地理学 

生物地理学是结合生物学和地理学 , 用于研究

生物的时空分布、演化格局及其形成过程的学科, 其

特点是能够从宏观上揭示生物多样性的产生、维持、

辐射和演化机制, 如物种的形成、扩散、相互作用等。

Briggs 等利用不同海洋浅水区珊瑚礁鱼类和软体动

物的分布情况、形态和遗传差异, 进行地理谱系分析

并构建了生物多样性模型 , 发现热印太交汇区的间

隔性地理屏障促进了珊瑚三角区生物多样性的形成, 

并指出印太交汇区经历了从物种积累到生物多样性

形成 , 并向外辐射扩散的变化历程 (Briggs et al, 

2013)。Cowman 等重建了五大热带海域的隆头鱼科

Labridae 、 雀 鲷 科 Pomacentridae 和 蝴 蝶 鱼 科

Chaetodontidae 的祖先分布区, 并评估了不同地理隔

离对物种变异程度的影响 , 证明了地理隔离对于物

种演化具有强烈影响(Cowman et al, 2013)。He等通

过对印太交汇区 96 个地点的石首鱼科进行线粒体

COI基因的系统发育分析, 划分了石首鱼科的分布格

局 , 并指出地理隔离是导致石首鱼科遗传多样性增

加的重要原因(He et al, 2018)。 

3.2  系统发育学 

系统发育学是一门研究物种形成、进化历史, 以

及物种间演化关系的学科 , 其主要的研究方法有古

生物学、形态学和分子系统学, 研究结果往往以系统

发生树和分子钟相结合的方式表示。系统发生分析在

研究生物适应性演化中得到了大量应用 , 例如

Corrigan等采用系统发生重建、多样化速率转变分析

等方法, 探究了深海端足类 21 个种群食腐性口器的

适应性演化机制(Corrigan et al, 2014)。Ingram等以眼

睛形态为模型对生活在不同海水深度的多个岩鱼群

体进行系统发生分析 , 发现其眼睛的大小与栖息环

境密切相(Ingram, 2011)。Knope 等对 26 种杜父鱼

(Cottus cognatus)的鳞片特征进行系统发生分析, 发

现杜父鱼的鳞片数目的改变与栖息地环境的改变息

息相关(Knope et al, 2013)。这些研究事例为“栖息地

转变通过生态机会变化驱使适应性物种形成”假说提

供了支撑。 

除形态特征外 , 分子特征也是进行系统发生分

析的重要数据基础。Bely等使用马尔可夫最大似然法

和贝叶斯 MCMC 方法, 对 401 个多毛类物种再生能

力进行系统发生重建 , 推测出环节动物最近共同祖

先具有前后端再生能力(Zattara et al, 2016)。研究人员

比较分析了深海贻贝(Bathymodiolus platifrons)和浅

水贻贝(Modiolus philippinarum)的基因特征, 结合进

化分析发现现代的深海贻贝是由浅海贻贝在 1亿 1千

万年迁移到深海而来的。这种迁移帮助他们度过了约

5700 万年前因全球温度上升而造成的海洋底部缺氧

导致的大灭绝事件(Sun et al, 2017)。Yang等选取了生

活在热液口的两种甲壳动物(S. crosnier, Austinograea 

yunohana)的线粒体基因组进行系统发生分析, 并与

其他亲缘关系较近的物种进行比较 , 发现线粒体基

因组大小和组成没有显著差异 , 表明这些物种的演

化历程具有同步性, 为热液生态系统灭绝/重生假说

提供了支撑(Yang et al, 2012)。 

3.3  群体遗传学 

群体遗传学是研究生物群体遗传结构变动的学

科。该学科主要结合数学和统计学的方法, 探究群体

基因频率和基因型频率的变化, 以及基因突变、环境

选择和遗传漂变等因素对这些变化的影响 , 以此阐

述生物演化的机制。 

遗传标记是群体遗传学常用的研究方法。以 SNP

位点作为遗传标记对在不同 CO2 水平下培养的紫海

胆 (Strongylocentrotus purpuratus)幼虫进行分析 , 发

现在 CO2 浓度升高后, 种群的遗传结构发生了显著

变化, 而幼虫的发育和形态却没有明显改变, 说明海

洋酸化可能对一些没有外在表型变化的物种已经产

生了分子水平的强烈影响。Shen等(2016)利用线粒体

COI、16S 和 Cyt b 基因对南海冷泉深海和冲绳海槽

热液偏顶蛤 B. platifrons 和深海龙虾 Shinkaia 

crosnieri的群体遗传结构进行研究, 发现 B. platifrons

群体不存在显著的遗传分化, 而在南海区域内的 B. 

platifrons中, Xu等(2018)却发现了显著的种群遗传结

构分化, 李新正等(2019)认为这说明种群历史动态、

扩散能力、基因流水平、地理隔离和环境适应能力是

造成物种群体遗传结构差异的主要原因。 

3.4  多组学联合分析 

多组学联合分析是指利用基因组、转录组和蛋白

组等多种组学手段 , 结合分子生物学和细胞生物学

技术, 对生命有机体复杂生命活动进行深入研究, 以

此揭示其背后分子遗传机制的研究方法。Scimone等

(2020)使用单细胞测序、荧光原位杂交、细胞移植和

RNAi 等技术 , 揭示了涡虫(planarian)视觉系统再生

的分子和细胞机制。Gehrke等(2019)采基因组测序、

ATAC-seq 和 RNA-seq 多组学联合分析的方法, 筛选

并构建了以 egr 为核心的再生分子调控网络, 揭示其

参与 Hofstenia miami再生的分子机制。此外, Chan等
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(2010)以 SNP 位点作为遗传标记构建全基因组关联

图谱 , 并结合转基因技术对三刺鱼骨板形成和丢失

现象进行了研究, 发现这一性状的改变是由 pitx1 基

因上游增强子(PEL)决定的, 说明某些调控元件的缺

失或获得可能有助于自然群体中该基因控制的表型

的平行进化。Li等(2019)比较分析了深、浅海和淡水

端足类线粒体基因组, 发现深海 Halice sp.线粒体基

因中存在更高的非极性氨基酸含量 , 且其进化速率

较低, 推测这些变异可能增强了 Halice sp.对极端环

境的适应性。Lan 等(2017)测定了马里亚纳海沟深海

端足类 Hirondellea gigas的转录组, 并选取四种浅海

端足类进行比较转录组分析, 发现 Hirondellea gigas

适应深海极端环境的能力主要来自于氨基酸的替换

和某些基因家族的扩张。Wang 等(2019)分析了马里

亚纳海沟深海狮子鱼(Pseudoliparis swirei)的基因组

和转录组 , 发现其体内丢失了大量与视觉和色素相

关的基因 , 且多个具有稳定细胞膜和蛋白结构功能

的基因发生了突变 , 进而增强了狮子鱼对深海极端

环境的适应能力。Cheng 等(2019)利用比较转录分析

了 S. crosnieri 在冷泉和热液两种环境下的基因表达

情况 , 发现大量环境适应相关基因不仅存在表达量

的差异, 并且受到了选择作用, 推测这些基因的适应

性演化和表达模式的差异可能是 S. crosnier适应不同

深海极端环境的主要原因。 

随着 CRISPR/Cas9 基因编辑技术的发展, 非模

式生物反向遗传学研究成为可能。除了上述四种研究

策略 , 结合多组学技术和基因编辑技术解析动物适

应性性状的分子机制极大地推动了演化发育生物学

的发展。比如利用 CRISPR/Cas-9 和 RNAi 技术探究

并验证了 Hox基因在海葵(Nematostella vectensis)(He 

et al, 2018)和钩虾(Martin et al, 2016)等海洋动物身体

模式建成中的功能。 

4  适应性演化研究中的新兴模式生物 

近年来 , 随着高通量测序技术和基因编辑技术

的发展, 演化生物学家开发了若干新兴模式生物, 使

得适应性演化领域的深入研究成为可能。 

4.1  海胆 

海胆隶属于棘皮动物门海胆纲 , 是较早被使用

的模式生物 , 其幼虫发育模式更是研究生物适应性

进化的极佳模型。在 20世纪 70年代, 科学家通过观

察直接发育型海胆(Heliocidaris erythrogramma)的发

育过程, 记录了其不同于间接发育型海胆(Heliocidaris 

tuberculata)的发育特点, 包括卵黄营养幼虫骨架和肠

道的缺失(Williams et al, 1975)。发育模式不同的海胆

具有不同的栖息地。分布在食物资源缺乏的低潮海区

岩石缝隙中的海胆是直接发育型模式 , 产生卵黄营

养幼虫; 分布在海岸和岛上食物资源较多、捕食者较

多的平坦岩礁区的海胆是间接发育型模式 , 产生浮

游营养幼虫。海胆的直接发育模式是通过减少繁殖力

和扩散为代价 , 以此来降低幼虫死亡率的一种环境

适应性策略 (Thorson, 1950; Lawrence et al, 1994; 

Davidson et al, 2019)。 

为探究造成两种海胆发育模式差异的原因, Wary

和 Raff 首先利用荧光标记和显微镜观察的方法, 追

踪了两种海胆原肠胚发育过程中细胞迁移过程 , 发

现其主要区别在于胚胎发育过程中左体腔形成和成

体发育的时间。这些过程在直接发育型海胆中的发生

时间要早于间接发育型海胆 , 从而使得卵黄营养幼

虫的幼虫期大大缩短; 同时 , 在直接发育型海胆中 , 

原肠不能分化成有功能的幼虫肠道或口(Wray et al, 

1991; Smith et al, 2009), 所以卵黄营养幼虫仅能依靠

来自母体的能量完成自身的生长发育 , 以此适应食

物资源缺乏的环境。此外, 直接发育型海胆的卵黄营

养幼虫还表现为幼虫骨骼的缺失。随后 , Israel 等

(2016)对两种海胆的早期发育阶段进行了转录组测序, 

构建了发育调控网络 , 并利用比较转录组分析了卵

黄营养幼虫和浮游营养幼虫不同发育阶段的基因表

达情况, 发现发育调控网络中 otp、wnt8、foxy、sm-49

和 dlx等相关基因的表达在两种幼虫中存在较大差异, 

推测其可能与发育模式和后期形态结构差异有关。研

究人员还借助原位杂交技术检测了上述部分基因在

海胆幼虫发育过程中的表达模式, 并通过 RNA 干扰

实验探究了 otp 基因在骨骼形成中的功能, 发现干扰

otp 的表达会影响间接发育型海胆骨骼的形成, 而对

直接发育型海胆无影响(Zhou et al, 2003)。为进一步

探究海胆发育模式差异的机制, Wang等(2020)又对不

同发育类型的海胆和杂交产生的 F1 代进行了转录组

测序, 比较分析发现调控网络中基因的差异表达, 主

要是受到了其早期胚胎阶段顺式反应元件的影响 , 

进而造成发育模式和骨骼的差异。此方面的研究以海

胆幼虫典型的发育模式为模型探究了海洋生物适应

演化背后的遗传分子机制 , 为生物多样性研究提供

了理论基础。 

4.2  三刺鱼 

三刺鱼是一种小型的硬骨鱼类 , 因其背鳍前具
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有 3根游离鳍刺而得名。三刺鱼的祖先是生活在海洋

中, 自一万年前冰河时代结束后, 三刺鱼被广泛分布

到了新形成的湖泊和河流等淡水环境中 , 并在形态

结构、行为和生活习性方面演化出丰富的多样性, 成

为了生物适应性演化的明星物种(Peichel et al, 2001)。

三刺鱼不具有鱼鳞, 而是拥有体侧骨板。生活在海洋

里的三刺鱼一般都具有约 35 个骨板和完整的鳍刺, 

用来抵御海洋中大量的食鱼性鱼类的伤害(Colosimo 

et al, 2005)。而对于淡水三刺鱼来说, 它们所面对的

威胁主要是鸟类和部分水生无脊椎生物 , 所以它们

减少了自身体侧骨板和鳍刺的数目来保持较高机动

性。此外, 相对于海洋宽阔的生存环境来说, 淡水中

往往具有较多的水草, 会限制三刺鱼的游动, 所以保

持身体的灵活性对于逃生极为重要 (Shapiro et al, 

2004)。造就三刺鱼这种多样性的, 不是基因交流, 而

是环境压力。淡水三刺鱼骨板数目的多少与该环境内

食鱼性鱼类的丰富程度密切相关 , 并且三刺鱼体侧

骨板数目的性状是可以遗传的, 具有适应性的, 并且

这个性状在没有与海水三刺鱼进行基因交流的情况

下, 可以通过迅速的演化来适应自然环境的选择。 

为探究造成三刺鱼骨板性状差异的原因 , 科学

家(Chan et al, 2010)首先利用遗传学的方法, 进行三

刺鱼杂交繁育 , 并比较分析了子代三刺鱼的基因差

异, 定位到了差异基因和位置。随后采用了分子生物

学实验方法进行了功能验证 , 揭示了三刺鱼骨板性

状差异的机制。首先, 研究人员将具有骨板差异的两

种三刺鱼进行杂交繁育, 获得子代杂交三刺鱼(Chan 

et al, 2010)。通过对子代三刺鱼进行全基因组关联图

谱和数量性状定位发现 , 三刺鱼骨板性状的差异可

能与 pitx1 (pituitary homeobox transcription factor)基

因有关。随后在对两种三刺鱼 pitx1 的基因序列分析

发现, 其基因的编码序列没有显著变化, 而是调控区

域发生了突变, 并且定位到了 pitx1 的一段增强子序

列。然后研究人员构建了该增强子的报告载体, 借助

转基因技术, 将 pitx1 增强子转入无骨板的三刺鱼中, 

发现该增强子可以令骨板丢失的三刺鱼重新长出骨

板。以上结果说明三刺鱼 pitx1 增强子序列受到了外

界环境的选择压力, 产生了突变, 进而造成了三刺鱼

的骨板差异(Colosimo et al, 2005; Wray, 2007; Chan et 

al, 2010)。此外, 该研究也表明外界环境的选择压力

也可以作用于生物关键基因的调控区 , 通过调控基

因的表达, 来产生利于自身生存的新的适应性性状。

这为海洋生物适应演化机制研究提供了新的切入点。 

4.3  钩虾 

钩虾隶属于端足目、钩虾亚目, 是一种小型甲壳

动物, 身体呈拱形故称钩虾。钩虾身体分节, 具有复

眼、外骨骼、附肢等结构, 共有 19对附肢, 分别行使

感觉、摄食、爬行、游泳、生殖等功能, 个体变化多

样, 与其生活环境相互适应。 

钩虾凭借易饲养、胚胎大、附肢形态结构丰富多

样等特点, 成为研究基因功能、身体模式建成和再生

的优质生物材料(Sun et al, 2019)。在对钩虾附肢多样

性性状的研究中 , 首先利用原位杂交和免疫组化技

术检测了 hox家族基因的表达模式, 发现在钩虾胸部

取食附肢中没有检测 ubx的表达, 而其余的胸部附属

物中具有 ubx 的表达。随后利用 RNA 干扰技术降低

了 ubx的表达, 导致了钩虾胸部运动附肢向摄食附肢

的转变, 证明了 ubx基因在钩虾附肢多样性中的作用

(Liubicich et al, 2009)。此外, Bruce等(2020)还利用

CRISPR/Cas9技术敲除了钩虾的腿间隙基因 distalless 

(dll)、sp6-9、dachshund (dac)、extradenticle (exd)和 

homothorax (hth), 探究了其在身体模式建成中的功

能, 并与果蝇等其他昆虫进行比较, 发现昆虫翅膀并

不是新生的结构 , 而是由甲壳动物已有的古老结构

演化而来的。同时, Vargas-Vila等(2010)和 Martin 等

(2016)利用 CRISPR/Cas9技术证明了 sim和 hox基因

在钩虾 DV 轴和 AP 轴建立中的功能, 揭示了该基因

与甲壳动物身体模式建成的关系。此外, 研究人员还

利用荧光标记和活体成像技术 , 在单细胞水平上持

续观察了钩虾附肢再生过程中的细胞活动 , 发现钩

虾外胚层和中胚层再生细胞机制存在差异 , 该研究

成果为生物再生机制多样性研究提供了新视角

(Konstantinides et al, 2014; Sun et al, 2019)。 

4.4  小头虫 

多毛纲是环节动物门最大的一个纲和最为原始

的类型。大多数多毛纲物种具有身体分节现象, 表现

出较强的再生能力, 以此来适应多变的环境。其中, 

典型的代表种是小头虫 (Capitella teleta) (Seaver, 

2016)。 

小头虫生活在腐殖质丰富的海洋底层环境中 , 

以翻吞泥沙和消化其中的有机碎屑和微小生物为生, 

是世界性公认的海洋环境污染指示种(Seaver, 2016)。

小头虫作为底栖生物, 其摄食、爬行、建管和避敌等

生命活动, 能够改变生存环境的理化性质, 从而影响

污染物的迁移、转化等环境行为, 进而对海洋环境修

复产生促进作用(李井懿等, 2017)。小头虫的体制为
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简单的线性分节体制, 身体柔软细长, 尾部是胚胎后

末端生长和繁殖器官所在的区域 , 易受到外界环境

和捕食者的损伤。在适应底栖爬行环境、自身生长繁

殖和捕食者等多个因素的相互平衡下 , 小头虫演化

出非常独特的“再生性状”: 尾部具有极强的快速再

生能力, 但头部再生能力丢失(Seaver, 2016; de Jong 

et al, 2018)。在对小头虫再生性状的研究中, 研究人

员利用形态观察、原位杂交和免疫组化的方法, 详细

的记录了小头虫再生过程中组织形成和再生关键基

因的时空表达模式, 并通过 Edu-Brdu 细胞示踪实验

发现小头虫再生细胞来源既包括干细胞样细胞的迁

移也含有损伤部位细胞的再分化 , 推测其再生机制

可能与涡虫等再生模式物种并不完全相同(de Jong et 

al, 2016, 2018)。因此, 在研究动物对海洋底层环境的

响应和适应方面 , 小头虫再生性状是一个理想的研

究模式。 

此外, 在小头虫胚胎发育方面的研究中发现, 小

头虫大脑发育过程中神经前体细胞会发生迁移 , 这

与果蝇和脊椎动物的神经发生过程存在明显的不同

(Meyer et al, 2009; Seaver, 2016)。并且小头虫与软体

动物躯干中胚层的起源不同, 前者是 2 d 细胞, 而后

者是 4 d细胞。同时二者在关键早期细胞信号通路方

面也存在差异 , 在小头虫身体模式形成中发挥重要

作用的通路是 Nodal信号通路, 而不是 BMP通路。这

些发现使小头虫成为研究两侧对称动物身体模式进化

的重要物种(Seaver, 2016; Lanza et al, 2018)。并且, 伴

随着小头虫高质量基因组的获得, 运用 CRISPR/Cas9

技术敲除了感光基因 opsin, 并成功获得了表型, 标志

着小头虫基因组编辑技术的成功建立 (Neal et al, 

2019)。这与其他海洋多毛类生物相比, 小头虫具有更

好的功能验证平台优势, 是可以帮助我们深入理解生

物体制建成和再生机制的极佳动物模型。 

综上, 在海胆、三刺鱼、钩虾和小头虫适应性性

状的研究中 , 充分利用了多组学和反向遗传学技术

手段, 取得了一定的进展, 可以帮助我们在一定程度

上了解海洋生物适应性性状起源和演化的分子机制。 

5  印太交汇区海洋动物适应性进化的研究

进展 

印度洋和太平洋交汇区作为世界上生物多样性

最丰富的海区, 拥有着广泛的浅海区域、漫长的海岸

线、众多的岛屿和丰富的生物, 是研究生物适应性演

化的典型模式区域。 

5.1  印太交汇区生物多样性中心介绍 

目前 , 印太交汇区高海洋生物多样性的成因尚

不明确, 已有的假说包括物种中心、物种积累、物种

生存、物种重叠等。其中, 物种中心和物种生存假说

认为物种优先起源于热带区域, 然后向两极扩散。而

在地球的冰河时期 , 位于热带的珊瑚礁大三角起到

了保存海洋物种的作用 , 使得此区域的物种得以保

存(Jokiel et al, 1992; Briggs et al, 1999; Bellwood et al, 

2001; Briggs, 2003)。物种积累假说则认为, 分布于珊

瑚礁大三角外围的生物, 随着板块运动和洋流扩散, 

长期缓慢汇集于此(Jokiel et al, 1992)。物种重叠假说

则认为 , 珊瑚礁大三角的海洋生物多样性是印度洋

和太平洋的不同海洋生物区系在此重叠的结果

(Woodland, 1983; Gaither et al, 2013)。在上新世和更

新世冰期, 珊瑚礁大三角出现地理屏障, 两洋物种隔

离分化。冰期结束后, 两洋物种在珊瑚礁大三角区交

汇重叠, 生物多样性得以增强。目前来说, 高丰度的

生物多样性是由地质历史、构造过程、气候事件、海

洋环境与生命过程等多圈层、多界面相互作用形成的

结果, 仅凭一种理论或假说并不足以解释这一现象, 

人们越来越多地意识到需要联合多种假说来解析印

太交汇区生物多样性中心的形成演变(Matias et al, 

2018)。综合上述假说的其中一个关键因素在于评估

该地区生物多样性获得与丢失的速率 , 并推演生物

多样性获得或丢失的时间(Jablonski et al, 2006)。生物

多样性产生和演化的历程是典型性状获得与失去的

过程, 这些性状及其变异是生物适应环境(气候变化

等)和长期进化的结果, 也是生命多样性得以产生的

本质(Vol’Kenshteĭn, 1984; Mergeay et al, 2012; Liu et 

al, 2018)。探索适应性性状起源演化过程从一定程度

上是研究不同假说、外在环境和生物内源因素驱动印

太交汇区高海洋生物多样性中心形成的重要突破口。 

5.2  印太生物多样性形成的外在驱动力和内源性机制 

5.2.1  印太交汇区生物多样性中心形成和演变的外

源环境因素    复杂的水文、地质和气候环境, 孕育

了印太交汇区成为全球最大的海洋生物多样性中心。

起初, 特提斯山脉覆盖了今天的阿尔卑斯山、青藏高

原和印度-西太平洋岛屿。在始新世, 欧亚大陆与非洲

/印度的碰撞导致特提斯山脉向西撤退。最终导致曾

经的特提斯洋彻底消失, 继而形成东太平洋、西大西

洋、东大西洋、地中海和印度-西太平洋五大海域。

中新世中期, 特提斯群岛的关闭隔离了大西洋/地中

海和印度 -西太平洋 , 将欧亚大陆和非洲连接起来
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(Liu et al, 2018)。欧亚板块、菲律宾板块、太平洋板

块和澳大利亚板块相撞, 有效地关闭了印度洋-太平

洋赤道海道(Zhao et al, 2017), 限制了西太平洋的海

洋环流, 于中新世晚期启动形成了印度-太平洋暖池。

在此期间碳酸盐体系转变 , 主要贡献者从有孔虫转

移到珊瑚, 导致在中新世珊瑚丰度突然增加, 珊瑚礁

广泛发育 , 且印太交汇区内适宜珊瑚礁生存的浅水

海洋生物栖息地出现频率的增加与高生物多样性的

出现相吻合(Hillebrand et al, 2018)。 

总之, 从始新世到中新世, 印太交汇地区经历了

碳酸盐崩溃、气温变冷、短暂冰期以及暖池形成

(Dekens, 2007)等标志性地质历史事件, 造成了气候

条件变化和环流变异, 影响了海洋生物的活动。到上

新世时 , 印太交汇区的地理区系已形成今天的大致

格局, 主要岛屿之间彼此分离或由廊道相连。在后续

的冰期和间冰期反复更替下 , 印太交汇区的陆海结

构发生巨大变化, 造成海洋生物的隔离、分化和变迁, 

推动了印太生物多样性中心的形成。 

5.2.2  印太交汇区生物多样性中心形成和演变的生

物内源因素    除了外在的环境选择之外, 生物本

身的演化能力, 即有机体内在的发生变异的能力, 也

决定着生物的演化和生物多样性的产生。从生物多样

性产生的内源机制角度上看 , 生物的某些遗传特征

(如功能选配)使得生物在不影响其基本生存适应的条

件下 , 以较小的遗传改变而获得显著的表型改变和

进化(Melo et al, 2016; Verd et al, 2019)。比如 “模块

性”假说, 该假说认为核心模块在演化上是高度保守

的 , 模块的微小改变能够促进生物适应性性状的产

生和生物多样性的形成(Slotine et al, 2001)。例如在印

太地区广泛分布的芋螺科(Conidae), 为适应复杂多

变的环境, 其成熟毒素段序列拥有了高突变性, 造就

了芋螺毒素的多样性 , 进而影响了其进食行为

(Abalde et al, 2018)。节肢动物和环节动物体节附肢的

发育和适应性分化也为揭示生物多样性产生的内源

机制提供了一个很好的例子(Williams et al, 2001)。动

物的体节是重复的形态建成模块 , 每一个体节具备

独立性, 能够在不影响其他体节的前提下发生变异。

因此 , 在同一物种不同体节以及不同物种同源体节

上的附肢, 具有相似的形态建成模式, 也有体节和物

种适应性演化的性状(von Dassow et al, 2000)。如分布

在印太和大西洋等温暖海域的博比特虫 (Eunice 

aphroditois), 是一种夜行的多分节虫子, 营底栖生活, 

其身体长期栖于沙子之中 , 而头部特化出用于感知

环境的触须和具有锋利下颚的口器 , 以此满足捕食

需求。印太广有分布的巧言虫(Eulalia viridis)是一种

生活在多岩石潮间带的海洋多毛类动物 , 身体结构

简单, 是肉食性的捕食者, 能够捕食较大的猎物(贻

贝、藤壶、腹足类和其他环节动物)。其头部演化出

具有触须的吻, 当与猎物接触时, 巧言虫吻外翻, 这

些触须就会暴露出来, 迅速释放粘液和毒素, 麻痹和

捕食猎物。总之, 模块化的体节性状及其背后模块化

的 DNA 分子机制影响生物本身的演化能力, 并于外

在的环境选择条件下形成演化热点 , 从而驱动生物

多样性的形成。 

5.3  适应性性状是生物多样性形成的本质和最基本

的元素 

适应性性状是指生物在环境适应过程中所演化

出的变异性状。适应性性状的产生和演化最终是由基

因型的改变引起的。近年来, 科学家借助基因的功能

选配理论(co-option)从分子的水平上解释生物多样性

形成的模块化假说。决定生物多样性新性状的基因可

能是从头产生 , 也可能是从古老基因演化获得新功

能而来, 后者被称为功能选配。基因组测序技术的发

展积累了大量数据, 通过比较全基因组序列, 生物学

家发现在系统发育树中广泛的存在着保守蛋白以及

功能结构域 , 暗示这些共有的元件在生物多样性形

成过程中广泛地通过功能选配进化出新的功能 , 以

适应变化的环境。True等(2002)提出了基因功能选配

的两种主要分子机制 , 一是通过古老基因复制产生

的新基因导致新性状产生。基因复制产生的新位点可

能会产生新功能化、亚功能化以及假基因化等不同的

命运。比如中华白海豚(Sousa chinensis)是鲸类的一员, 

分布于印太区域, 已完全适应近岸水域。通过比较基

因组分析表明, 中华白海豚演化出 494个物种特异性

基因家族, 涉及免疫, DNA修复和与潜在适应机制相

关 的 感 觉 系 统 (Ming et al, 2019) 。 雀 鲷 科

(Pomacentridae)的变色雀鲷是最丰富和最典型的印太

珊瑚礁鱼类家族之一。这个家族表现出丰富的颜色模

式以及各种与性别相关的性状, 包括雌性异体、雌雄

同体 , 主要是由其异染色质片段大小差异所致

(Getlekha et al, 2016)。种群基因组调查表明, 高纬度

珊瑚种群存在耐热性相关的等位基因 , 但是在太平

洋南端水温相对较低区域的珊瑚种群中出现的频率

很低。但在全球气候变暖的选择压力下, 该地区热耐

受和抗氧化的基因出现快速演变 , 以此适应更高的

海水温度, 帮助种群持续繁衍(Bay et al, 2017)。另一
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种机制是通过改变基因顺式作用元件等调控区 , 以

调控基因的时空和剂量表达模式(而不是改变基因的

编码区), 进而指导新性状和生物多样性形成。典型的

例子是 pitx1 表达调控区域反应元件的变化, 造成海

水和淡水三刺鱼骨板差异的事例。此外, 在对平颏海

蛇的研究中发现, 其内部有 108个非编码元件发生快

速演变 , 这可能是保证其能够在较短时间适应海洋

环境生活的重要原因(Peng et al, 2020)。综上, 许多复

杂的生物新性状是通过对古老基因的修饰和改造完

成的。因而探索基因功能选配的分子机制调控下的性

状变异是理解生物多样性形成的一个重要基础。 

5.4  海洋底栖生物的多样性 

印太交汇区作为全球生物多样性中心, 拥有着丰

富的海洋底栖生物资源。海洋底栖生物是指那些全生

活史或大部分时间生活在海洋地表或沉积物中的全部

生物总称, 按其大小可分为微型底栖生物、小型底栖

生物和大型底栖生物。底栖生物在海洋生态系统中占

有重要地位, 不仅占据着海洋食物网中不同的生态位

置, 还在海洋生态系统的能量流动和物质循环过程中

发挥着重要作用(张均龙等, 2016)。同时, 海洋底栖生

态系统比水体具有更高的生物多样性, 其中 90%的海

洋无脊椎动物为底栖生物, 其在浅海区域单位体积沉

积物中的丰富度要高于水体一至几个数量级, 是维持

海洋生物多样性和海洋生态结构不可缺少的一部分

(徐奎栋, 2011)。大多数的海洋底栖生物长期生活在海

洋底表或底层沉积物中, 具有区域性强、迁移能力弱

等特点, 为海洋生物资源调查取样提供了便捷(张均龙

等, 2016)。并且, 底栖生物对于生存环境的变化具有较

弱的回避能力, 只能做出适应性的改变, 而不同的底

栖动物对环境变化的适应性和响应方式也存在着差异, 

进而演化出丰富多样的适应性性状, 成为研究适应性

演化的极佳动物类群(徐奎栋, 2011)。 

多毛类(环节动物门)是海洋大型底栖生物中物种

资源最为丰富的类群之一, 具有 80余科, 12000多个

已知种。从多毛类全球分布来看, 从极寒到热带都有

分布, 不同的类型的栖息地都有其身影(图 3), 说明

其环境适应能力强, 这得益于其体制建成模式。环境

适应过程中, 多毛类头部、躯干部及疣足都会引起相

应的形态改变, 并且演化出包括分节、再生、繁殖模

式和生活方式等丰富多样的环境适应性状 , 是研究

生物适应性演化的极佳生物类群。从全球的物种多样

性分析来看 , 印太交汇区是生物多样性的高峰

(Tittensor et al, 2010)。 我 们 根 据 OBIS 数 据

(https://obis.org/taxon/883)统计发现 , 在印太交汇区

的有限野外采样数据(少于大西洋采集数据几十倍)下, 

鉴定到的多毛类物种就达到近 1300种(图 3), 具有 60

余科。该地区特有多毛类物种比例接近 40%, 印太交

汇区鉴定的豆缨虫科 (Fabriciidae)、不倒翁虫科

(Sternaspidae)、西伯加虫科 (Siboglinidae) 燐、 虫科

(Chaetopteridae)、笔帽虫科(Pectinariidae)、双栉虫科

(Ampharetidae)、小头虫科(Capitellidae)、长手沙蚕科

(Magelonidae)、 海 蛹 科 (Opheliidae) 、 真 鳞 虫 科

(Eulepethidae)、海刺虫科(Euphrosinidae)、囊须虫科

(Saccocirridae)的物种超过一半是印太区特有的。此外

还有一些物种在印太分布占有优势 , 如目前全球记

录到的盘首蚕(Lopadorhynchus), 就有超过 80%生活

在印太交汇区 , 以及约一半的星虫科种也集中在此

区域(Giangrande et al, 2004)。 

 

图 3  多毛类多样性全球分布 
Fig.3  Global distribution of Polychaeta biodiversity  
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在对印太交汇区温差、溶解氧含量和叶绿素含量

等环境因子的分析中发现 , 印太交汇区东侧海域形

成了低温、少氧的环境。并且, 该区域内记录到包含

单指虫 (Cossuridae)、欧文虫 (Oweniidae)和鳃沙蚕

(Dendronereis pinnaticirris)在内的具有特殊鳃结构的

多毛类。其中, 鳃沙蚕是沙蚕科比较特殊的一种, 全

世界只有 5 个种, 其体节长有发达的鳃, 且该性状是

由多毛类疣足特化而来的。目前, 已有报道显示该属

只分布在印度-西太平洋的热带地区, 零星分布于我

国南海海域, 且物种记的录分布区域溶氧含量较低, 

而鳃性状极有可能是其为适应生存环境所演化出的

一种环境适应性性状。因此, 了解印太交汇区多毛类

鳃性状多样性的形成机制对于我们深入解析印太交

汇区生物多样性中心形成和演变具有重要的帮助。 

印太交汇区复杂的地理环境孕育了丰富的多毛

类生物资源, 同时我们相信印太地区的多毛类资源丰

富度远比目前发现要多得多, 具有进一步探究的必要

性。此外, 借助印太多毛类资源优势, 以其典型适应性

性状为模型探究演化机制, 更有助于加深我们对印太

地区海洋生物多样性格局形成和演化的认知。 

6  展望 

海洋生物多样性是海洋生态系统的重要组成部

分 , 而了解生物多样性中心的形成演化过程不仅是

生命科学的本质问题, 而且对于我们开发、利用和保

护海洋生物资源具有重要的指导意义。印太交汇区作

为全球生物多样性中心, 拥有着丰富的适应性性状, 

是研究海洋生物多样性起源和演化的典型模式区域。

因此, 在后续的生物多样性研究中, 通过聚焦印太交

汇区的典型生物类群和典型性状 , 借助海洋生物资

源调查, 分析典型生物的适应性性状, 获得适应性性

状的分布格局和演化路径 , 筛选和建立具有典型适

应性性状的实验室模式种。并进一步借助实验海洋生

物学的研究手段, 解析性状多样性背后的分子基础, 

阐述生物内源机制在适应性性状演化中的驱动力 , 

以及评估海洋环境外源因素对生物内源演化热点的

塑造作用, 为认知印太交汇区典型生物的起源、适应

和演化机制提供科学阐述 , 加深对海洋生物多样性

的整体认识。 
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REVIEW ON ADAPTIVE EVOLUTION AND BIODIVERSITY OF MARINE ANIMALS 
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Abstract    Marine biodiversity are important components in marine ecosystem, understanding the generation and 

evolution of marine biodiversity is of great significance for the conservation and sustainable utilization of marine 

biological resources. However, understanding of the molecular basis of marine biodiversity remains poor. The evolution of 

morphological traits and the process of adaptation have provided key information of the evolution in biodiversity. We 

summarized recent advances in the adaptive evolution and biodiversity in the evolutionary developmental biology 

perspective. We reviewed classical adaptive traits, studied the strategies and emerging model organisms in this field, with a 

focus on the advances in the Indo-Pacific Convergence Region. We further discussed the driving forces that generate and 

maintain the marine diversity center in this region. A major goal for the future will be to determine morphological diversity 

and characterize its genetic diversity combining both oceanographic and experimental biology strategies. This in turn will 

help to explain the ocean’s richest biodiversity hotspot in the Indo-Pacific Convergence Region. 
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