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鸟类分子系统地理学研究进展μ

董 路，张雁云*

( 北京师范大学生命科学学院，生物多样性与生态工程教育部重点实验室，北京 100875)

摘要:分子系统地理学是当代生物地理学的重要分支，是以分子生物学方法重建种内和种上水平的系统发育关系，阐释进化历

史，并通过分析近缘生物类群的系统发育关系与其空间和时间分布格局间的相关性构建生物区系历史的研究，是分子生物学与

生物地理学结合的产物。中性进化学说和溯祖理论分析的建立，以及线粒体 DNA和微卫星标记等分子遗传标记的应用，为分

子系统地理学研究的开展提供了理论和实践基础。近年来，分子系统地理方法在鸟类学研究中的应用揭示了许多不同于传统

认知的发现，为准确而深入的了解鸟类分子系统地理格局的差异和不同类群的起源中心提供了新颖的证据。目前的研究多从

隔离分化说和扩散说的角度对鸟类分子系统地理格局的成因进行分析，而迁徙行为不同对鸟类系统地理格局的影响为成因的

解释提供了新的角度。结合区域特点的比较分子系统地理研究，在更广泛的地域和更多类群中开展研究是我国鸟类分子系统

地理研究的方向。展望了第二代测序技术对分子生态生物地理研究潜在的促进作用。
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Theoretical backgrounds and recent advances in avian molecular phylogeography
DONG Lu，ZHANG Yanyun*

Ministry of Education KeyLaboratory for Biodiversity Science and Ecological Engineering，College of Life Sciences，Beijing Normal University，Beijing

100875，China

Abstract: Molecular phylogeography is an important sub-discipline of biogeography，which utilizes the molecular biological
techniques to reconstruct the phylogenies of organisms at intra-species and inter-species levels，thus trace the evolutionary
history and understand the historical nature of the biota． The neutral and coalescent theories provide theoretical framework
for the phylogeographic studies． Mitochondrial DNA and microsatellites are most broadly used genetic markers． Recent
advance has been made for birds in Europe and North America． These studies have revealed that that the various spatial
distribution patterns and the centers of origin in the species-specific level，and identified different phylogeographic patterns
either as the result of vicariance or dispersal． Moreover，differentiation on the migration behaviors between avian species has
been recognized as the considerable factor in influencing the phylogeographic patterns． Compared with these two regions，
avian phylogeography in China is newly started and more comparative phylogeographic studies are required for different
geographical regions and species． Meantime，the usage of next-generation sequencing methods will potentially accelerate our
understanding of avian phylogeography in the near future．
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生物地理学是关于生物分布以及分布格局成因的学科，研究内容主要是描述生物的现分布格局并探究这

种分布格局的形成过程
［1］。对生物分布格局成因的研究，依时空尺度可将其分为两支［2］:其一是从大尺度上
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考虑进化的影响，认为“历史上存在过，但现今已经消失的因子”决定了物种分布的格局，注重内在的生物进
化关系与古地质和古环境事件的共同影响，为历史生物地理学( historical biogeography) 。另一支从小尺度上
考虑生态因子的影响，研究“现存自然因素”对物种分布格局的作用，认为地区间气候和生态条件的差异与物
种生存的差异性需求导致了物种分布的差异，注重外在的环境要素，属于生态生物地理学 ( ecological
biogeography) ［3］。因此，对每个分类阶元的适当界定是开展生物地理学研究的基础，而传统的依赖于表型特
征比较的研究可能会由于表型的趋同演化导致错误的结论

［4］。随着分子生物学理论和技术在生物地理研究
中的应用，建立了分子系统地理学的理论框架，可以准确的阐释各分类阶元之间的进化关系，为生物地理学研

究提供更加可信的科学结论。
1 分子生物学和生物地理学结合的理论基础

20 世纪以来，分子生物学的兴起和发展大大促进了对物种间进化关系的研究，为生物地理学提供了更为
精确的研究方法。与传统的形态学和生理学研究方法相比，分子生物学具有如下优点:首先，生物体的 DNA
由 4 种碱基( 腺嘌呤，鸟嘌呤，胸腺嘧啶，胞嘧啶) 组成［5］，因此在理论上可作为通用信息比较所有生物之间的
进化关系;其次，DNA 的变异具有一定的规律，因而能用数学模型来描述这种变异并比较生物间亲缘关系的
远近
［6］;第三，生物基因组包含了海量的 DNA，信息量远大于传统方法，足以用来进行系统发育分析［1］。

1． 1 分子遗传标记的发展
分子遗传标记包括蛋白质标记和 DNA分子标记。分子生物学发展的早期，限制性内切酶和等位酶电泳

是了解生物类群间遗传差异的主要方法
［7］。随着聚合酶链式反应技术( polymerase chain reaction，PCR) 的发

明和测序技术的发展，快速获得大量的生物体遗传信息成为可能。但是，以全基因组来分析生物类群的进化
历史仍然是不现实的。如鸟类的基因组约有 10 亿个碱基对［8］，而哺乳动物的基因组则有 30 亿个碱基对［9］，

以了解物种系统地理格局为目的的进化分析显然不需使用如此海量的信息。因此，选择一些特殊的 DNA 片
段或基因作为进化分析的遗传标记成为要解决的首要问题

［1］。

最先被重视的分子标记是动物的线粒体 DNA［10］和植物的叶绿体 DNA［11］。这两种 DNA在细胞中独立于
核基因而存在，多为母系遗传，拷贝数较多，便于提取和扩增，具有世代传递中不发生重组、基因组长度及组织
结构保守而一级结构变异明显等特点，遗传变异信息量丰富，遗传背景清晰，可为后续分析提供良好的基础，

被认为是研究动植物谱系发生与进化历史的有力工具
［12-13］。

微卫星又称简单重复序列( simple sequence repeat，SSR) ，是指一串以 1 至 5 个碱基为重复单元的 DNA序
列，重复单元数目的差异形成了微卫星的多态性，DNA 复制时的滑动很可能是产生这种差异的原因［14］。微
卫星具有突变速率快、多态性高等特性，以及片段小、易操作、共显性等优点，被广泛应用于动物种群的遗传多
样性、种群遗传结构、分子生态学和保护遗传学研究［15-16］。

此外，随着多种动物的全基因组图谱的完成，系统发育研究开始向多基因复合分析的方向发展。如:
Hackett等［17］利用 19 个分子标记对 169 种鸟类进行了基因组水平的系统发育分析，改变了一些传统形态分类
的认识，发现雀形目( Passeriformes) 与鹦形目( Psittaciformes) 具有姐妹群关系，并解答了一些类群在分类地位
上的争议，如红鹳目( Phoenicopteriformes) 和䴙䴘目( Podicipediformes) 的近缘关系。Li等［18］利用 20 个核基因
位点对画眉 Garrulax canorus和台湾画眉 Garrulax taewanus的进化历史进行了研究，发现这两个物种在 150 万
年前发生初步分化后仍有持续的基因流，直到约 50 万年前因为台湾海峡的隔离效应才基本停止。
1． 2 中性进化学说

Kimura［19］与 King和 Jukes［20］提出了分子进化的中性学说，也称中性突变随机漂变假说。该学说认为，生
物在分子水平上的进化来自于事实上没有适合效应的突变( 即中性突变) 的随机固定，突变引入了新的等位

基因，而随机漂变决定了该等位基因是消失还是在种群中固定［21］。具体而言，中性学说包括以下观点: 核苷
酸的替换率等于中性突变率( 即总突变率乘以中性突变所占的比例) ;种内遗传变异和种间遗传分化均为选

择中性或近中性，是中性进化同一过程的两个阶段;功能相同或相近的分子在进化速率上大体一致，而功能较
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重要的基因的中性突变率较低，进化速率比次要的分子慢。目前功能重要性和进化速率之间的负相关是一个
普遍现象，如果是自然选择在分子水平上驱动了进化过程，则功能重要性应与分子进化速率成正比［6］。

20 世纪 60 年代初期，随着蛋白质序列测定技术的发展，发现不同物种间同种蛋白质的序列差异大致与
物种的分化时间成正比，Zuckerkandl和 Pauling［22］在此基础上提出了分子钟假说，认为遗传分子的进化速率
随时间或世代保持恒定。中性进化理论的提出充实了分子钟的概念。如果物种间相同遗传分子的中性突变
率恒定，并且物种的世代时间在历史上没有发生过根本性的改变 ( 因为世代时间会影响基因变化积累的速

度) ，则两个生物体间的遗传差异应该和它们从一个共同祖先开始分化到现在的总时间成正比。虽然近年来
对分子钟的可靠性，尤其针对系统发育分析中常用的线粒体 DNA 是否存在严格的分子钟提出了质疑［23］，如
进化速率在不同类群和不同分子标记上并不保持一致导致分子钟失准，有效种群数量对进化速率的影响等。
但分子钟在重建系统发育关系和解决生物地理问题上仍具有重要的价值:第一，分子钟应被看作氨基酸或核

苷酸突变的随机性导致的随机钟，在核苷酸或氨基酸置换的马尔可夫模型中，置换事件的时间间隔遵循指数

分布;第二，分子钟允许不同的遗传分子具有其自身固有的进化速率，并不是在基因组水平上一成不变的;第

三，分子钟的速率恒定性未必对所有物种适用，很可能只存在于某些类群中［6］。此外，利用化石证据在系统
发育树上对分子钟进行全面校准，能够提高分子钟的精确度，并了解相同遗传标记在不同类群之间分子钟的

差异
［24］。

1． 3 溯祖理论

溯祖分析的理论工作由 Kingman［25］完成。他提出，假设从符合 Wright-Fisher模型的种群中任取 1 个等位
基因上的 n个序列，则一定能回溯到他们的共同祖先( most recent common ancestor，MRCA) 。当 n个序列中的
任意两个样本追溯到其最近共同祖先时，即称之为一次“溯祖事件”; n 个序列回溯到一个共同祖先的过程称
为“溯祖过程”。溯祖理论的基本要点包含 3 个方面［26］:第一，可以通过对一个等位基因的回溯构建基因树，

推测祖先序列，并能将这一过程扩展到多个等位基因，从而构建个体间基因族的谱系关系。第二，在一个选择
中性且种群数量有限的群体中，谱系结构是随机形成的，并不依赖于物种的繁殖机制。第三，溯祖模型中突变
的影响独立于谱系结构。溯祖理论已在进化生物学和谱系生物地理学研究中得到了充分应用，主要体现在对
现存种群共同祖先生存年代( Time of MRCA，TMRCA) 以及历史上种群间基因流频率和强度的估计，以推断物
种形成和种群分化等进化事件发生的历史时间

［27］。
1． 4 分子系统地理学的建立

Avise等［10］首先提出了分子系统地理学的概念，是以分子生物学方法重建种内和种上水平的系统发育关
系，阐释其进化历史，并通过分析近缘生物类群的系统发育关系与其空间和时间分布格局之间的相关性构建

生物区系的历史，是分子生物学与生物地理学结合的产物［28］。分子系统地理学的理论框架源于以下 3 个假
说
［4］:第一，大多数物种都是由多个地理种群组成的，这些地理种群在系统发育树上占有不同的分支，这种分

支显示的地理格局即系统发育的地理结构;第二，具有系统地理种群结构的物种在历史发展中发生过扩散，占

据了一定的分布区，并在整个分布区内不存在基因交流的障碍;第三，基因流的中断导致系统发育结构中单系

群的出现。分子系统地理学研究方法如下:首先，通过分子标记获得所研究生物类群的遗传信息;而后根据分
子标记的特点选择相应的分析方法构建生物类群的系统发育树，利用分子钟和溯祖分析推测祖先种群的分化

时间，与板块构造变化或冰期-间冰期等古地质、古气候事件发生的时间进行比较; 进而结合物种的地理分布
状况探讨其地理格局的形成机制，追溯和揭示物种的进化历程。
利用分子数据重建系统发育树以描述物种间、群体间乃至个体间的谱系关系是分子系统地理学的核心内

容。重建系统树的方法可大致分为两类，一类是基于遗传距离的算术聚类方法，一类是基于性状的最优搜索
方法
［6］。前者主要包括邻接法 ( Neighbor joining，NJ ) 和不加权算术平均对组法 ( Unweighted Pair Group

Method with Arithmetic Mean，UPGMA) ，这两种方法通过数据的聚类得到一棵树作为真实树的最佳估计。后
者主要包括最大简约法( Maximum parsimony，MP) ，最大似然法( Maximum likelihood，ML) 和贝叶斯法。MP
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法通过搜寻所需性状变化数目最小( 即树分值最小) 的树获得真实树的最佳估计; ML法利用树的对数似然值
估测树与数据的配合程度，对数似然值最高的树即为最大似然树;而贝叶斯方法则通过搜寻给定数据树中后

验概率最大的树作为最佳估计
［6］。

2 鸟类分子系统地理学的研究进展

鸟类是脊椎动物中被关注最多的类群
［29］。首先，鸟类具有与人类近似的视觉和听觉，并具有求偶炫耀，

占区鸣唱等特点鲜明的行为，易于从中发现科学问题。其次，鸟类多在白昼活动，活动范围集中在陆地和水
边，便于研究者进行科学观察。再者，鸟纲物种间的形态特征变异较大，且是动物中分类与分布信息了解的最
为全面的类群，为分子系统地理研究提供了丰富的资料。近年来，分子系统地理研究的开展显著促进了对鸟
类物种分布格局及形成机制的理解。
2． 1 系统演化关系———从系统进化的角度理解鸟类的分布格局
由于相似的生态环境会导致物种趋同进化，仅用传统的形态分类学标准可能会对物种的分类地位鉴定错

误，进而影响对物种分布格局成因的正确认识。分子系统地理研究为鸟类物种分类地位的确定提供了从物种
水平到系统发育水平的直接证据，从而可以更加准确地描述鸟类的物种分布格局［4］。

在分子系统发育水平上对物种分类地位的研究，为探讨近缘类群分布格局的成因奠定了基础。分布于青
藏高原的地山雀 Pseudopodoces humilis因其黯淡的羽色特征和长并弯曲的喙型曾被长期归为鸦科( Corvidae)
地鸦属( Podoces) ，但以线粒体细胞色素 b( cyt b) 和核基因 c-myc为分子标记联合构建的系统发育树表明，此
物种应归入山雀科( Paridae) ，是山雀科中唯一生活在草原生境的物种，拓展了对山雀科适应进化的认识［30］。
Cibois等［31］以多个线粒体基因构建的系统发育关系发现，白腹凤鹛 Erpornis zantholeuca 不属于画眉科，而与
鸦科鸟类的关系较近。Nyari等［32］利用线粒体和核基因内含子对扇尾鹟科( Rhipiduridae) 的系统发育分析表
明，黄腹扇尾鹟 Rhipidura hypoxantha 与仙莺 Stenostira scita、方尾鹟 Culicicapa ceylonensis 和凤头鹟属 Elminia
的亲缘关系较近，应归入仙莺科( Stenostiridae) 。这些结论都拓展了对传统鸟类生物地理格局的认识。
此外，对分布区广泛、亚种众多的复合种进行分子系统研究可揭示出隐种的存在。金眶鹟莺种组

Seicercus burkii complex 和冠纹柳莺种组 Phylloscopus reguloides complex 都是广布于我国南方及东南亚地区的
小型鸣禽，种组内的形态差异较小。Martens 等［33］通过鸣声比较和回放实验，提出金眶鹟莺种组可分为多个
独立的物种，并提出了一个仅分布于四川峨眉山的新种———峨眉鹟莺 Seicercus omeiensis; Pakert 等［34］通过 cyt
b的分子系统发育分析，确证金眶鹟莺种组由 7 个单系群组成，均可作为独立的物种，其中 6 个种与白眶鹟莺
Seicercus affinis 的亲缘关系较近，分化时间约在 500 万年以前; 而原认为属于金眶鹟莺种组的灰头鹟莺
Seicercus xanthoschistos则与白斑尾柳莺 Phylloscopus davisoni的亲缘关系较近。Olson 等［35］利用线粒体基因与
核基因的复合分子标记对柳莺属 Phylloscopus的系统发育关系进行了梳理，发现冠纹柳莺的 7 个亚种形成了
显著分化的 3 个单系群，且与地理分布相对应，应为 3 个独立的物种，并随后得到了鸣声分析的支持［36］。对
复合种的重新厘定和隐种的发现增加了局部地区的物种多样性和特有种数量，且独立出来的物种常具有明显

的祖征和独特的可比较的衍征，为了解该类群的生物地理历史提供了丰富的材料［37］。

种上分类阶元的分子系统发育分析能够对近缘类群间的进化历史进行更加准确的估计，从而能够真实的

反映生物类群的地理分布格局。长尾山雀属 Aegithalos共包括 7 个物种，其中银喉长尾山雀 A． caudatus 的分
布区横贯古北界，亚种最多;红头长尾山雀的分布区较小，自我国台湾岛至尼泊尔也分化有多个亚种。其他 5
种都分布于我国西部和喜马拉雅以南的山地，分布区相对狭窄。线粒体 DNA 和核基因的联合系统发育分析
表明，红头长尾山雀 A． concinnus的种下遗传分化程度( 4． 3%至 5． 9% ) 远高于银喉长尾山雀( 0． 4%，除分布
于我国华北的长江亚种 A． c． glaucogularis以外) 。这种遗传分化程度与分布区面积相反的地理格局，可能与
红头长尾山雀祖先类群的多次隔离以及银喉长尾山雀在冰期后快速扩散有关

［38］。而银脸长尾山雀
A． fuliginosus、黑眉长尾山雀 A． bonvaloti 和棕额长尾山雀 A． iouschistos 在地理上从东南至西北呈替代式分
布，形态差异较大，但种间遗传分化程度很低( 0． 5%至 1% ) ，可能是冰期避难所效应导致小种群的形态发生
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了快速进化
［38］。鹛类是我国鸟类的特色类群，因其种类繁多，形态和生态习性多样，在经典分类上的争议较

多
［39］。近年来，利用多种分子标记对画眉科的系统发育关系开展了多个独立研究，澄清了一些类群的亲缘关
系
［40-42］。这些研究达成的主要共识包括:鵙鹛类不属于画眉科，而是与分布于美洲的莺雀科( Vireonidae) 亲
缘关系更近; 雀鹛属 Alcippe、噪鹛属 Garrulax、穗鹛属 Stachyris、凤鹛属 Yuhina 和鸦雀类 ( 包括红嘴鸦雀属
Conostoma和鸦雀属 Paradoxornis) 的单系性均不成立，揭示出画眉科鸟类在形态与生态上的相似性与进化关
系的远近并不完全一致;林莺属 Sylvia、绣眼鸟科( Zosteropidae) 和山鹛 Rhopophilus pekinensis应归入画眉科，其
中林莺为莺科( Sylviidae) 的模式属，广泛分布于古北界和北非，若此分类变动得到更多证据的支持，必将导致
对莺科与画眉科生物地理分布格局的重新认识。
2． 2 起源中心

历史生物地理学中对于物种分布格局的成因有两种解释
［4］，即扩散学说和隔离分化学说。前者认为祖

先物种( 祖种) 通过跨越障碍到达新的分布区后进化为不同的物种，其核心理论是物种及物种类群存在特定

的起源中心。Darwin［43］首先提出了起源中心的概念，认为各物种仅在一个地方产生，通过扩散到达现有的分
布区;而对于一类物种而言( 如同属或同科物种) ，存在一个祖先物种( 祖种) ，其他物种均是由这个祖种扩散

到其它地区后逐级衍生而来，祖种所生活的地理区域则是此类物种的起源中心。此后，Matthew［44］根据哺乳
类化石和现生种群的分布特点，提出了起源中心的一般模型，确立起源中心和扩散作为历史生物地理学的基

本分析模式。随着板块构造学说得到普遍认同和系统发育学的建立，Croizat［45］提出大陆上物种间断分布的
格局是祖先类群分布区内一系列隔离分化事件导致的，而不是物种自一个起源中心连续扩散的结果，并对起

源中心的存在提出了质疑。但是，隔离分化学说不能否认祖先类群的分布区仍是通过扩散建立起来的［46］。

无论扩散发生在障碍出现以前或以后，都是产生隔离的前提，而这样的隔离又为物种分化和新物种的形成创

造了基本条件
［47］。因此，物种的现存分布格局是由扩散、隔离分化与灭绝过程在时空尺度上交替发生的综合

作用所造就的，可以把祖先类群扩散前所分布的地理区域称为该类群的起源中心［48］。

分子系统地理学研究为确定鸟类物种以及高级阶元的起源中心提供了丰富的证据。雀形目鸟类占鸟类
物种数量的一半以上

［49］，广布于各个地理区系，在形态、行为和生活史上都存在广泛变异，仅依赖骨骼和肌肉
等形态学特征难以确定其起源中心。Barker等［50］利用核基因分子标记构建了雀形目鸟类在科级水平的系统
发育关系，发现仅分布于新西兰的刺鹩科( Acanthisittidae) 是雀形目的基干类群，且分布于华莱士线以南的雀
形目类群大都位于系统发育树的基部，提出了雀形目起源于冈瓦纳古陆的假说，认为雀形目的分布格局是自

南半球向北半球扩散形成的。
对于环形分布的鸟类而言，地理种群的连续分布和形态特征的梯度变异，使得起源中心的确定比较困

难
［1］。Irwin［51］利用线粒体控制区序列和微卫星构建了环青藏高原分布的暗绿柳莺 Phylloscopus trochiloides的
系统发育树，确定这种柳莺起源于青藏高原南部，从青藏高原的东西两侧分别向北扩散，且扩散过程中的性选

择作用使得交会于西伯利亚的东西两支在鸣声上产生了显著分化，形成了生殖隔离。为环形种的进化历史研
究提供了极好的范例。
岛屿上鸟类物种多样性的起源也是历史生物地理学关注的重要问题之一。王鹟科( Monarchinae) 在泛太

平洋岛屿上及澳大利亚都有分布。传统的岛屿生物地理学理论认为这种分布格局是大陆-岛屿间逐级扩散的
产物。但是基于线粒体 DNA与核基因的分子系统地理研究表明，该地区的王鹟科物种单独起源于新几内亚，
是短期内扩散至各海岛并快速适应进化的产物，不符合岛屿生物地理学理论中的脚踏石模型，且澳大利亚的

大陆种群是近期从邻近岛屿扩散而来，并不是该类群的起源中心，从而揭示了岛屿成为鸟类物种多样性起源

地的可能性
［52］。

2． 3 鸟类系统地理格局的成因
鸟类分布格局的具体成因多从隔离分化说和扩散说的角度提出。隔离分化的证据主要包括古气候因子

的影响( 如冰期的避难所效应) 和新生地理障碍的隔离( 如山脉隆起，海平面上升阻断陆桥等) ，扩散的证据主
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要来源于岛屿生物地理学研究。此外，迁徙行为的差异也可能会导致鸟类物种的同域分化，进而改变原有的
物种分布格局

［53］。
2． 3． 1 第四纪冰期的影响

第四纪冰期—间冰期等古气候变化对物种形成、分布区演变及现遗传格局的形成产生了重要影响［54］。

冰期时气候变冷，导致鸟类的适宜栖息地向低纬度和低海拔地区退缩，并在地形复杂的区域形成适宜栖息地

斑块，这些适合鸟类度过冰期的地域被称为冰期避难所，不同避难所内的种群在冰期时常保持隔离状态，从而

促进了种群间的遗传分化。间冰期时年均温回升，适宜栖息地的分布范围向高纬度和高海拔地区扩张，避难
所中的孑遗种群也随之向外扩张，即冰期后扩散，为已分化的种群提供了二次融合的机会，从而降低了遗传分

化的水平
［13］。由于冰期-间冰期的强度和时间不同，对各地域的影响程度不同，避难所分布和冰期后扩散的

路径不尽相同，以及各物种适应环境能力的差异，导致这个反复发生的“隔离—扩散”过程塑造了多样化的系
统地理格局

［55］。

画眉和灰眶雀鹛 Alcippe morrisonia同属于画眉科鸟类，现存分布区大致重叠，分子系统地理的研究结果
揭示，中国大陆的画眉种群在更新世冰期存在多个避难所并发生了一定的遗传分化，而间冰期各地理种群的

快速扩张导致了广泛的基因流，降低了种群间的遗传分化水平，表现为多个地理种群具有共享单倍型且一个

地理种群内包含多个进化支，形成了具有遗传分化但缺乏地理界限的系统地理格局［56］。而同域分布的灰眶
雀鹛具有明显的遗传分化，不同的进化支占据了独特的地理分布区，分化时间可推溯到约 1000 万年以前的中
新世晚期，更新世冰期只对东部种群的种群数量变化有影响，表现出显著的系统地理结构［57］。白鹡鸰
Motacilla alba和黄鹡鸰 Motacilla flava是广布于古北界的近缘物种，均有多个亚种并存在明显的羽色变异。
基于线粒体 DNA构建的系统发育关系发现，白鹡鸰中各地理种群间均有共享单倍型，亚种间遗传分化程度较
低，这种格局应是末次最大冰期( last glacial maximum，LGM) 时避难所的隔离效应与冰期后快速扩散综合导致
的
［58］;而黄鹡鸰的地理种群不仅形成了 3 个没有共享单倍型的进化支，且分别与白鹡鸰和黄头鹡鸰 Motacilla

citreola构成并系，已达到物种水平的分化，更新世冰期-间冰期的交替出现只影响了进化支内各地理种群的种
群数量，并未改变各进化支之间的隔离演化状态［59］。
2． 3． 2 新生地理障碍的影响
新障碍的出现是隔离分化假说解释物种分布格局成因的前提条件。剧烈的地质事件大都发生在第三纪

以前( 如古陆的解体等) ，对鸟类分布格局的影响也大都体现在属级以上水平。例如，线粒体基因组水平的分
析揭示了平胸总目( Ratitae) 起源于冈瓦纳古陆，分化于白垩纪晚期的进化历史，现存于各大陆的平胸总目鸟
类的分化时间与冈瓦纳古陆的解体时间一致

［60］。全球性分布的鸽形目( Columbiformes) 在属级水平上表现出
南半球分化程度高，北半球分化程度低的特点，Pereira 等［61］发现这种格局是由于鸽形目起源于冈瓦纳古陆，

并随古陆解体而发生分化导致的，进而通过第三纪时自南向北的适应辐射形成了现存的 3 个主要进化支。
第四纪发生的地质事件对现存鸟类分布格局的影响更为直接。如青藏高原和南美安第斯山脉的隆起对

大多数鸟类形成了难以逾越的屏障，促进了物种的环形分布［51］和东西隔离分布格局的形成［62］。海平面上升
导致陆桥断裂以及大陆性岛屿的形成对留鸟以及迁徙能力较弱的鸟类构成了地理障碍，如白令地区曾是连接

亚洲与北美动物区系的重要陆桥
［63］，更新世间冰期气温的升高导致海平面上升，淹没了陆桥，阻断了两个大

陆间同种动物的基因交流。分子系统地理分析已证实雷鸟属 Lagopus 和长尾山雀科( Aegithalidae) 的间断分
布都与白令陆桥的消失有关

［38，64］。台湾海峡在更新世的周期性出现［65］为台湾岛和大陆的一些物种提供了
隔离演化的机会，如在海峡两岸间断分布的画眉和黑眉拟啄木鸟 Megalaima oorti 在线粒体 DNA 上的分化都
达到了物种水平

［66-67］。分布在中南半岛和大巽他群岛的鹇属 Lophura 和鹊鸲属 Copsychus 在更新世发生的快
速适应辐射，也与南海大陆架在间冰期被海水周期性淹没所导致的隔离分化有关［68-69］。此外，河道的改变也
会导致种群的隔离状态发生改变，导致种及亚种间的隔离或融合［70］。如亚马逊河下游河道较宽且比较稳定，

而上游河道由于安第斯山在更新世的持续隆起经常改道，斯氏䴕雀 Xiphorhynchus spixii 和蓝冠娇鹟 Pipra
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coronata在下游两岸的地理种群间都表现出显著的遗传分化，而上游两岸的地理种群间遗传分化程度较小，
符合河流隔离假说的预期

［71-72］。
2． 3． 3 岛屿的影响

鸟类在岛屿上分布格局的成因一直是生物地理学的研究热点
［73］，尤其是热带岛屿间的海洋对一些鸟类

的扩散具有明显的隔离作用，建群常是由偶然的扩散事件引发的，因此通过比较岛屿形成的时间和鸟类在岛

屿上建群的时间可以确定由祖种到现存种群的扩散路线，为扩散说提供了大量实证［74］。灰胸绣眼鸟
Zosterops lateralis是分布于澳大利亚东岸，塔斯马尼亚岛及新西兰各岛的留鸟，线粒体 DNA 和微卫星的结合
分析揭示了其在澳洲大陆东部自北向南扩散至塔斯马尼亚岛后，又多次向东扩散至新西兰的路线，并与澳洲

大陆向东扩散而来的种群在诺福克岛会合，形成了环形分布的地理格局［75］。蚋鹟 Chasiempis sandwichensis 是
夏威夷群岛的特有鸟类，与夏威夷以西的果鹟属 Pomarea 和王鹟属 Monarcha 的亲缘关系较近，VanderWerf
等
［76］
的研究表明，各岛的蚋鹟种群都形成了一个单系群，且各群在岛上的建群时间远晚于岛屿形成的时间，

自西向东逐步扩散，符合扩散分化的“脚踏石”模型。
2． 3． 4 迁徙行为的影响

迁徙与否是鸟类重要的生活史特征，环境的变化可能导致一个物种在短期内获得或失去迁徙能力［77］，这

种生活史特征的分化可能会导致同一个物种或类群分化为不同的进化支。如分布在非洲和亚洲的蜂虎属
Merops可分为两个单系群，其中一支均为分布在非洲的留鸟，另一支则包括非洲和亚洲的迁徙种类以及亚洲
的留鸟。根据系统发育树的基干类群推测，蜂虎属起源于非洲，因此迁徙能力的获得可能是导致这两个近缘
类群分化的主要原因

［78］。姬鹟属 Ficedula 在东南亚地区有很高的物种多样性，Outlaw Voelker［79］梳理了姬鹟
属的系统发育关系与迁徙能力间的关系，发现姬鹟属中迁徙的物种( 除白眉姬鹟 Ficedula zanthopygia 和黄眉
姬鹟 Ficedula narcissina以外) 都仅分布于大陆，而分布于岛屿的物种多为留鸟，且成种时间早于迁徙的种类，
因此迁徙能力的获得也许是导致姬鹟属现存物种分布格局形成的主要因素。橙腹拟鹂 Icterus galbula 和黑背
拟鹂 Icterus abeillei是分布在北美的姐妹种，前者进行长距离迁徙( ＞ 2000 km) ，而后者以短距离迁徙为主( 约
300 km) ，两个物种的越冬区存在部分重叠。以核基因为遗传标记的溯祖分析表明［80］，橙腹拟鹂是基干类群，
成种时间早于黑背拟鹂，推测某些环境因素的改变导致迁徙能力的消失可能是促使黑背拟鹂从祖先种群中分

化出来的原因。
近来，以黑顶林莺 Sylvia atricapilla为模式种开展的研究为评价迁徙对物种分化及生物地理分布格局的

影响提供了直接证据
［81］。繁殖于德国南部的黑顶林莺存在两条迁徙路线，分别是向西南方迁徙的传统路线，

和半个世纪前出现并随着越冬地人为投食增加而逐步壮大的西北迁徙路线，且不同迁徙路线的种群在同一繁

殖地存在选型交配的倾向
［53］。以微卫星为分子标记的研究发现［82］，繁殖地相同而迁徙路线不同的种群在

50a里已积累了一定的遗传分化，显著大于繁殖地不同而迁徙路线相同的种群间遗传距离，提示两条迁徙路线
上的种群具有演化为独立物种的潜力。
3 展望
3． 1 区域性比较分子系统地理学研究
目前，鸟类分子系统地理学研究还处于积累基础资料阶段，主要关注于各级分类单元系统发育关系的构

建，对生物地理分布格局及成因进行的规律性总结较少，已有工作多限于北美和欧洲［4］。世界其他地区的地
质历史与欧美并不相同，如青藏高原的隆起显著改变了东亚、中亚和南亚的气候与环境［83］，安第斯山的持续
隆起和周期性的海侵是引起南美亚马逊地区地形和植被变化的主导因子

［84-85］，而对欧美地区影响较大的更

新世冰川避难所效应在亚热带和热带地区并不显著
［86］。因此，结合各地区的地质和气候历史解释分子系统

地理学的研究成果，通过比较分子系统地理学研究，进行规律性的总结，是进一步了解各地区鸟类分布格局成

因的关键
［55］。

3． 2 我国鸟类分子系统地理研究的方向

中国具有复杂的地质气候历史，青藏高原的隆起不仅形成了独特的高原动物区系［87］，还引发了西北干旱
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区和东亚季风区的形成
［88］;更新世冰期对南北地区的影响存在差异，北方鸟类多因冰期的避难所效应发生了

隔离分化
［89］，而海南岛和台湾岛在冰期与大陆的周期性连接为岛屿种群和大陆种群的基因交流提供了客观

条件
［18，69］。长江和黄河等主要水系在更新世发生过不同程度的溯源侵蚀和改道［90-91］，也会对鸟类的分布格
局产生影响。中国的鸟类多样性非常丰富，约占世界鸟类总数的 10%［92］，并包含两个动物地理界( 古北界和
东洋界) 中广泛的生态类群，必然会对这些地质气候变化产生各自的响应方式，从而经历不同的进化历史，形

成多样的生物地理格局。然而，目前我国的鸟类分子系统地理学研究在研究区域上多集中于青藏高原［93-97］，
在研究类群上多集中在鸡形目

［89，98-101］
和鹛类

［42，57，67，102］，对其他地区和其他类群的鸟类分子系统地理学研

究亟待开展，以更加全面的了解我国鸟类分布格局的成因及各类群进化历史的异同。
3． 3 利用第二代测序技术开展分子生态生物地理研究
现有的分子系统地理学研究大都关注于历史生物地理学问题，很少涉及生态生物地理学问题，这与中性

分子标记在解释功能进化时的失效有关。生态生物地理学研究可以更精细的定位环境变化与种群( 或个体)
表型变异之间的关系，对于解释现存物种的分布格局具有启发性意义，如近缘物种的垂直分布梯度和同域分

布，以及生活史特征 ( 如迁徙行为、婚配制度等) 对分布格局的影响等。已有的一些生态种化 ( ecological
speciation) 研究都是通过以中性分子标记的系统发育树与形态和栖息地特征的相关关系进行间接推测而
来
［103］，缺乏将表型与基因型对应起来的直接证据。随着第二代测序方法( next generation sequencing，NGS) 的
爆发式发展

［104］，以及鸟纲中两个模式物种———非雀形目的家鸡 Gallus gallus［105］和雀形目的斑胸草雀
Taeniopygia guttata［8］全基因组测序的完成，使得高效、准确、经济的获得鸟类个体的基因组信息成为可能。通
过比较鸟类个体之间、种群之间和物种之间功能基因组的差异，将为解决生态生物地理学问题提供可行的途
径和方法论基础。
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