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历史生物地理学的进展 

张奠湘 
(中国科学院华南植物研究所，广东广州 510650) 

摘要：近年来历史生物地理学的进展主要是隔离分化学派的进展。对隔离分化学派的几个分支学派，特别是分支生物 

地理学和泛生物地理学在理论和方法方面的进展作了简要回顾和介绍。最近十年来分子手段广泛应用于历史生物地 

理学研究的各个方面，尤其是谱系生物地理学的快速崛起是历史生物地理学的一个明显特征。对本学科的发展做了初 

步的展望。 
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Advances in Historical Biogeography：a Brief Perspective 

ZHANG Dian-Xiang 

(SD China Institute ofBotany,the Chinese Academy of Sciences，Guangzhou 510650，China) 

Abstract： Thetheoretical andtechnicalupdatesofseveral researchprogramsofvicarism historicalbiogeography 

(here as a counterpart of dispersalism historical biogeography)，especially the cladistic biogeography and panbio— 

geography arc briefly reviewed． The routinely use of molecular techniques in a broad field of historical biogeo— 

graphical studies， and the rapid recognition ofthe theoretical an d technical aspects ofthe phylogeography, have 

been the most remarkable characteristics in historical biogeography in the last decade．A prospect for the science is 

alsobrieflydepicted． 
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生物地理学作为一门科学而被确立应归功于 

启蒙时期法国伟大的博物学家 De Buffon[”。他指出 

在新、旧大陆没有共同的哺乳动物物种。这一发现 

导致了对于“布丰定律 ”的推断：地球上不同的区 

域 ，即使环境条件相同，生存的动、植物物种也不 

同。也就是说，生物的分布受历史因素 (如地史、类 

群演化历史等)而不单纯是生态因素的控制。 

生物在地球表面的分布格局表明，生物的分布 

并非是随机的。这种非随机的格局一旦被确认，就 

应该对该格局产生的过程作出解释闭。生物在地球 

表面现在的分布格局是过去发生事件(如物种发生、 

散布、隔离分化等)产生的结果。生物地理学是记录 

和解释生物多样性的空间格局的科学【 。历史生物 

地理学家旨在记录生物在时、空的分布状况，重建 

分类群与分布区的历史并作出与地史记录相吻合 

的生物分布格局的解释嗍。 

生物地理学一直在沿着两条路线前进：格局确 

认和过程识别[2]。生物地理学 自七十年代以来最重 

要而不乏争议的发展是隔离分化 (替代)学派理论 

的广泛提倡嘲。而在中国，这方面的研究并没有受到 

应有的重视。隔离分化学派理论和方法的研究实例 

依然很少，直至最近才首先在动物地理学研究方面 

获得了应用 j。 

通常被包括在隔离分化学派里面的主要的、有 

较大影响的历史生物地理学研究领域有泛生物地 

理学 、第四纪森林避难所理论【旧、地区特有性的 
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简约性分析 ’悃、以及分支生物地理学【l9。a。笔者曾 

对隔离分化学派的原理与方法作过述评[2日。此学派 

与散布学派最大的不同并不在于它对造成现存地 

理分布格局的原因解释 (前者认为主要是隔离分化 

和异域物种形成，而后者认为主要是散布和分布区 

扩散)，而在于是否寻找 “可重复的”、为不相关生 

物类群共有的生物分布格局并将其结论置于“可检 

验”的地位。二者之间的不同是方法论的不同。隔离 

分化学派生物地理学是与 Karl Popper[2 的科学方 

法论的发展密切相关的。 

隔离分化指因地理隔障 (geographic barrier)的 

形成而使原来连贯的生物居群被分割开来而发生 

异域物种形成所产生的生物地理格局∞。隔离分化 

事件是任何使生物群产生不连贯的事件 (可能是地 

质、气候、或其它事件)。对隔离分化学派生物地理学 

来说，隔离分化现象是解释所涉及的生物群的各分 

类单元之间的分支发生关系与这些生物所处的分 

布区之间历史关系的首要因素。一次隔离分化事件 

被假定为会导致在涉及地区的所有单系群产生物 

种分化，地区的历史与生物群的分化历史因此而联 

系起来[31】。 

历史生物地理学的一个 目标是在生物证据的 

基础上阐述地球的历史，而另一个 目标是在 已经确 

立的地球历史知识的基础上阐述一个或多个生物 

类群的进化历史。前者与Rosen的方法 及后来的 

组元分析法等分支生物地理学方法的目标吻合，而 

后者则是与传统的生物地理学研究吻合且与布鲁 

克斯简约性分析法(BPA)t3>34接近；前者必须基于两 

个或两个以上生物群的系统发育，而后者可以一次 

处理一个生物群的系统发育 (首先判别出系统发育 

中能够用现知的地球历史资料解释的部分，然后对 

其它的成分用其它现象如散布、灭绝、静态平衡等 

解释)[351。 

虽然对于生物分布的隔离分化解释可以上溯到 

Hooker、Von Humboldt、De Buffon等人，现代的隔 

离分化生物地理学学派是由Croizatt 日的泛生物 

地理学开始的。历史生物地理学的另一个发展高潮 

应归功于美国自然历史博物馆的一批系统学家，包 

括 Nelson、Platnick、Rosen、Wiley等，他们提出并发 

展了隔离分化生物地理学(Vicariance biogeography)。 

他们将 Croizat的多类群特有性分布格局的分析方 

法与 Hennig的系统发育学方法结合起来，发展成 

历史生物地理学分析的全新方法。他们以及其他一 

些人的工作，直接促进了分支生物地理学的形成和 

发展。 

最近二十年，特别是最近十年生物学的发展与 

分子技术的广泛应用密切相关，生物地理学的发展 

也不例外。分子技术一方面为系统发育的研究(这是 

历史生物地理学的基础之一)提供新的性状来源，另 
一 方面通过诸如分子钟等手段为生物地理学提供 

了前所未有的直接的时间尺度的证据。 

长期以来，生物地理学研究的对象是种和种上 

的生物群。最近几年谱系生物地理学的发展首次将 

种下生物单元的分布格局及其成因作为研究的对 

象，大大扩展了生物地理学的研究内涵。以下对近 

十年来隔离分化学派历史生物地理学的进展作一 

述评 。 

1分支生物地理学方法的改良和发展 

分支生物地理学(Cladistic biogeography)将生物 

分布的历史阐述置于中心位置，并认为任何生物地 

理学分析必须分析格局；生物地理学分析所应该说 

明的现象是作为各种不相关类群的互相吻合的分 

支图的格局，而不是单一类群的分布。与生态分析 

寻找对时间上相对近期的事件的个别反应 (即不符 

合于一个格局)的解释不同，历史生物地理学分析 

着重于格局的寻找。对分支生物地理学来说，生物 

地理学分析应该基于健全的系统发育研究之上。它 

基于这样的假定：在 同一地区 (生物群)具有相同 

分支关系格局的动物和植物类群具有相同的历史。 

在分支生物地理学研究中，单纯的地质关系的假说 

不能作为检测生物地理学格局的标准圜。 

分支生物地理学无疑是隔离分化学派生物地 

理学各种方法中较成熟、被采用最多、发展最快的 

方法。最近十年历史生物地理学的发展也主要体现 

在分支生物地理学方法的完善和应用方面。本文简 

单介绍特别值得留意的几种改进方法如散布 -隔离 

分化分析法、子树分析法等。 

散布 -隔离分化分析法ft~ rsal-vicariance 

analysis。简称 DIVA) 是 Ronquist提出的阳。他 

认为，在历史生物地理学研究中，无论是种下的比 

较亲缘地理学研究，还是种上水平的生物地理学分 

析，都需要数量化的方法去评估各种互相竞争的侣 

说的可能性。现在人们使用的多数方法都是基于仅 

存在单一的因隔离事件产生的分布区特有性的分 

支格局，而这单一格局对很多不同的生物类群皆是 
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共通的。虽然这个基本观点很单纯，但在实际研究 

中，散布和灭绝事件的处理对于寻找、发展一个分 

析性的方法造成了很严重的困难，因此大多数方法 

并不开诚布公地处理散布和灭绝事件，仅将其做事 

后解释 。 

Briggst q认为，隔离分化模式的两项预设限制 

局限了生物地理学作为一个研究领域的发展：首 

先，它只承认某种类型的异域物种形成具有生物地 

理学的重要性；其次，它不承认起源中心的存在。他 

同时认为，与隔离分化现象相比，散布现象更加普 

遍，是几乎所有物种世世代代每天都发生的事情， 

而隔离分化现象因为涉及到分割现存居群的隔障 

的形成，是一种稀有得多的现象。 

虽然散布和隔离分化现象无疑 皆是确实存在 

的自然现象，而且这些概念在生物地理学的历史上 

皆起过重要作用，但生物分布的散布假说和替代假 

说数十年来一直处于水火不容的地步【翊。最新的生 

物地理重建方法确认了二者各自的潜力，而剩下的 

问题是找出它们之间的相对发生频率p91。散布 一替 

代分析法就是在这种认识背景下发展起来的。 

祖先分布区分析(Ancestral al'ea analysis) 这 

是 Bremert~提出的一种改进的方法。但 Ronquist批 

评其采用 Camin—Sokal而不是 Wagner的简约性方 

法的做法 。Ebach【4习认为该方法旨在寻找起源中 

心，利用而不是减少分布谬误 (paralogy)，这与分 

支生物地理学的方法相矛盾，并提议通过三分布区 

原则 (three area statement)与假设 2(assumption 

2)(对于一个广泛分布的种来说，它在其一个分布 

地区对于其它地区的关系，未必同于其另一分布地 

区对于其它地区的关系)、假设 l (assumption 1) 

(对于一个广泛分布的种来说，它在其一个分布地 

区对于其它地区的关系，同于其另一分布地区对于 

其它地区的关系)联系起来，以期减少或消除类群 一 

分布区分支图 (TAC)中的分布谬误。 

子树分析法 (Paralogy—free subtree analysis) 

是 Nelson和 Ladiges[43'44]发展的。 

谬误这一概念是从分子生物学家那里借用过 

来的。它原指在基因组内同一基因的不同拷贝之间 

的比较或相互之间的关系。相对应于分子谬误现 

象，地理谬误现象指相关联类群之间地理分布的重 

复或部分重叠。当其类群与地理分布相联系出现某 

种程度的重叠时，分支图的这一节点即为 “谬误”， 

而这种地理分布现象就是 “地理谬误”。造成类群 

地理分布重叠的谬误有几种可能：板块运动、散布、 

同域物种形成、生物之间关系的错误解释、地理分 

区的不精确等。 

子树分析法的基本步骤是：从每一个顶端节点 

开始，逐步向生物群分支图的基部推进，一个与不 

同分类群连接而在地理分布上不重叠的节点 (分类 

群)与非重叠的地理数据联系起来。一个与不同分 

类群在地理分布上重叠的节点 (分类群)被看作地 

理谬误因而通常不将其与地理数据联系，除非该节 

点直接连接着一个或多个地理上广布的顶端分类 

群，而其广布的地理分布部分与其它的分类单元重 

叠，(在这种情况下) 广布的地理分布被分解为非 

重叠的地理单元。例如有一个分支图含 5个分类群 

分别分布在地区A，AB，B，BC，D。它们的分支关系 

为((A AB)(B BC))D。虽然分支图的所有 3个节点 

在严格意义上都是谬误的，但相对于 D来说，一个 

节点明显地将 A与 B更紧密连结起来，而另一节点 

明显地将 B与 C更紧密连结起来。子树分析法将广 

布的分布区 AB和 BC根据假设 2分别分解为 B和 

C。将广布的分布区分解后的分支图产生两个子树 

(AB)D 和 (BC)D，二者 结合成 为 (ABC)D。从 

((A AB)(B BC))BD的分支图也能得到相同的结果。 

根据结合的分支图提供的信息，以简约性方法可以 

计算并获得地区分支图。 

2泛生物地理学(Panbiogeography) 

无论是散布学派还是隔离分化学派的分支生 

物地理学家皆是以非空间标准 (如生态因素、生物 

学关系、化石证据等)构建生物地理学同源关系 。 

泛生物地理学作为历史生物地理学研究领域中唯 
一

基于空间或地理关系分析的方法 ，是隔离分化 

学派生物地理学各种方法中引起生物地理学家最 

为广泛争议的一个科学研究领域。 

在 Croizat的时代，除了少数有远见的生物地 

理学家外，泛生物地理学没有引起当时著名的生物 

地理学家 (如 Simpson、Mayr、Raven、Udvardy、van 

Steenis)的注意。在整个七十年代，因为生物分支系 

统学的兴起，泛生物地理学几乎成为替代学派的生 

物地理学的历史脚注；从八十年代开始，泛生物地 

理学经历了一定程度的复活，并树立起现代生物地 

理学一个主要学派的形象；到了九十年代，泛生物 

地理学的方法被应用于一些地区，特别是拉美、欧 

洲、新西兰等地的生物地理学研究中 。 
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在 Croizat工作的基础上，后来的泛生物地理 

学的主要贡献是对 Croizat的方法的实证应用、方 

法解释、以及泛生物地理学基本概念和研究程序、研 

究方法的正规化。前期主要有 Craw、Page和 Hen— 

derson等人【4 进行这项工作，最近亦有人对泛生物 

地理学的各种标图方法作出总结并提 出统一的符 

号嘲。Contmras等采用泛生物地理学的方法，将裸 

子植物 80个属的资料用于分析主要的洲际分布格 

局嗍。泛生物地理学的一些基本技术如通道分析最 

近被应用于生物多样性分析和保护策略评估[45一。 

3地区特有性简约性分析 

这方面的研究不是很多。最近有人用 51种非 

人类灵长目动物的分布资料分析了南美亚马逊盆 

地 14个河流地区间的生物地理学关系 。他们的研 

究表明，用地区特有性简约性分析(PAE)方法获得 

的地区分支图与亚马逊鸟类的地区特有分布格局 

相吻合。 

4具体地区和具体类群研究 

东亚 一北美间断分布是一个长期以来受到分类 

学家和生物地理学家关注的生物地理学现象。与长 

期以来人们所抱持的观念不同，最近的系统发育研 

究表 ，分布于东亚 一北美的物种对很少是互相 

之间最近缘的种；系统发育、分子证据、地质资料及 

化石证据皆表明东亚与北美东部的间断分布是第 

三纪广泛分布的北半球温带森林的孓遗；化石和地 

质证据还表明这种格局是多起源的，有的涉及到北 

大西洋，有的涉及到白令陆桥，这一格局的形成是 

在中新世。 

De Jongt57j用类群 一分布区分支图的方法通过 

1O种动物类群研究了西地中海地区陆生动物区系 

的历史生物地理学格局。 

Heads[m用菊科 Abrotanella属的各个物种的分 

布区数据分析 了南太平洋各地区的生物地理学关 

系，研究表明，此属现存分布格局是隔离分化造成 

的。 

Mashall和 Liebher#Z用分支生物地理学的方 

法研究了南、北美洲之间的墨西哥过渡带的 9个山 

地分布区的生物地理学关系。Morrone和 Urtubey 

用 5个动物类群和 1个植物类群的 10个类群 一分 

布区分支图分析了北安第斯地区的历史生物地理 

学关系。 

热带非洲与其它地区关系的研究，一向以来很 

少受到生物地理学家的关注。最近，Lavin等【6】】根据 

豆科黄檀族基于 DNA分子序列的系统发育和生物 

地理学分析探讨了非洲各地区与马达加斯加、中美 

洲、大安第列斯地区等的关系，并提出了非洲与北 

美之间存在隔离分化生物地理关系。 

在海洋生物地理关系的研 究方面，Soest和 

Hajdu【蚓最近用海绵类的 20个系统发育资料，采用 

3种方法 (COMPONENT，BPA，TAS)对特有性分 

布区的相互关系作了研究，但获得的结果不尽相 

同。 

5 分子技术的广泛采用和谱系生物地 

理学(Phylogeography)的崛起 

在生物地理学研究中，分子技术应用最多的是 

在探讨生物地理学赖以存在的系统发育重建上，而 

重建系统发育时广泛使用的分子技术可采用分子 

钟为散布或隔离分化的物种形成事件的时间提供 

更好的检测机制p司。与分子技术紧密联系在一起的 

生物地理学与进化研究的最新进展是近 2O年来谱 

系地理学(Phylogeography)的发展。 

谱系生物地理学研究虽然最早可追溯到上世 

纪七十年代，但最近几年随着分子技术的广泛采 

用，才得到了快速发展。谱系生物地理学是研究有 

密切亲缘关系的种间和种内支系的现有地理分布 

格局的形成过程和形成机制的新兴学科。它研究基 

因支系空间分布的历史和系统发育因素。时间和空 

间是谱系生物地理学研究中基因系谱标图上的两 

个坐标陋习。 

有密切亲缘关系的广布的生物种类的分子遗 

传学数据能通过提供隐性物种遗传边界的独立证 

据、估计物种分歧时间、提供物种分歧格局的系统 

发育重建、比较种内和种间等位位点地理分布格局 

等方面的信息来探讨生物地理学的机制 。谱系生 

物地理学研究发源于用动物线粒体 DNA进行基因 

系谱分析。线粒体 DNA的母系遗传、丰富的种内变 

异以及没有分子间的遗传重组等特点使得这方面 

的研究能够跨越微观进化与宏观进化之 间的鸿 

沟[631。而在此之前的等位酶研究虽然为群体遗传学 

提供了行之有效的手段，但在提供系统发育信息方 

面存在极大的局限性。 

谱系生物地理学研究所采用的研究方法可以 

分别从鼠类类群 Peromyscus[651和小地鼠 Geomys[~的 
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居群分子调查研究中获得大致的了解：利用限制性 

酶对线粒体 DNA进行切割，根据所研究种类在其 

分布范围内所显示的线粒体 DNA酶切片段的分 

布，建立种下各基因型的系统发育关系，结合各基 

因型的具体分布位置，重建物种分布区的变化历 

史。Avise等用 l6种限制性内切酶对来 自整个分布 

区的 87个小地鼠个体的线粒体 DNA进行分切，然 

后有琼脂胶对产物根据其分子量进行分离、然后染 

色并获得 RFLP图谱。通过对 RFLP图谱的分析得 

到各种基因型 (haplotype)，然后获得种 内居群间 

的母系系统发育关系。他们的研究有两个革命性的 

影响：首先，不同于传统的概念，它明确了个体可以 

作为居群遗传分析的分类操作单元 (OTU)；其次， 

它引进了种下进化的系统发育概念 。 

Cann等 通过对代表全世界各种族基因型的 

147个个体的人类线粒体 DNA序列分化获得人类 

系统发育关系的分支图，确认了在此之前基于分子 

证据的结论：现代人类是源于非洲的祖先，在不早 

于二十万年前的时间内扩散到全球各地。 

同工酶和线粒体 DNA等分子标记的分析显 

示，产于加里佛尼亚而现在分布区有很大程度重叠 

的两种蜗牛，NuceUa ostrina和 emor#n~ta，是一 

次异域物种形成的产物【碉。 

有更密切的关系。 

如同第四纪森林避难所理论一样，主要基于种 

内或者近缘种之间，通过个体与居群间系统发育重 

建获得生物地理学关系的谱系生物地理学所涉及 

的生物地理学历史主要是第四纪以来的历史；而基 

于种上系统发育关系的分支生物地理学主要涉及 

更为久远的生物地理学关系。未来的研究可能会找 

到二者之间结合的方法，更好地重建生物类群、生 

物分布区之间的时空进化历史。 

除此之外，毫无疑问，一方面，隔离分化生物地 

理学学派的进步，如同其它学科一样，有赖于更多 

的具体类群、具体地区的研究。生物地理学技术与 

观念的发展和进步同样有赖于在实证性研究的应 

用、检验与提高。另一方面，生物地理学的进步有赖 

于相关学科的发展：更多、更详尽的类群系统发育 

重建研究、地球历史更新的研究成果以及各种学科 

的更密切的结合，将使历史生物地理学的研究有一 

个更加光明的前景。 
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