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MAＲINE INCUＲSION AS DＲIVING FOＲCE OF BIODIVEＲSITY
YANG Lu，HOU Zhong-E，LI Shu-Q iang*
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Abstract Marine incursion has been recognized as a
major driving force of present biodiversity ． M arine
incursion is considered to be one of the most
productive‘species pumps’due to its division and

coalescence effects． Here we review the evidence for
marine incursions and discuss their evolutionary and
biogeographic implications for biotas．
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海侵驱动的生物多样性增加
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摘 要 海侵是指大量海水侵入到陆地。海水的侵入造成陆地内部隔离，海侵结束后被淹没的区域又重新连通，这

一过程也导致物种分化。海侵因此被认为是物种源泉，是增加生物多样性的驱动力。本文综述了海侵事件在生物进

化和生物地理学方面的意义。
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1988 年在北京海淀区的稻田中发现了日本板跳

钩虾 Platorchestia japonica 的分布，由于跳钩虾主要分布

在海岸线，因此笔者对此现象感到困惑。最近，Yang
等 ( 2013) 提出这一分布格局是由中新世东亚海侵

引发的，主要论据是: 陆生跳钩虾的海洋姐妹种分布

在太平洋西岸。陆生跳钩虾是海洋潮间带物种的衍

生类群，在系统发育树上嵌在海洋板跳钩虾内; 依据

分子钟技术的进一步推算认为，陆生跳钩虾与其海

洋姐妹种的分歧时间在 1 700 万年前，是由中新世海

平面增高以及东亚大陆东部的陆地持续沉降引起的。
这是东亚大陆海侵事件的第一个生物学证据，相关

研究得到广泛关注。
海侵 被 认 为 是 重 要 的 的 物 种 源 泉 ( species

pumps) 之一，对生物多样性的形成以及生物地理格

局发挥着重要作用 ( Webb，1995; Valentí，2011 ) 。
前期在南美、北美以及非洲都证实了海侵的存在
( Lovejoy 等，1998; Lemmon 等，2007; Wilson 等，

2008) 。本文拟综述相关研究进展，以期引起对东亚

海侵的关注。

1 海侵对淡水生物的影响

海侵导致水体盐度增加。对大多数淡水生物来

说，盐度的微小变化都是重要的生理限制 ( Bloom ＆
Lovejoy，2011) 。生活在低海拔地区的淡水生物可能

被迫迁徙到海拔高的地区，高海拔避难区最终产生

较多的特有物种; 某些种类 “蜷缩”在原有凹陷环

境，四周高地使其水文环境没有受海侵影响，有可能

在多个凹陷之间形成异域物种。
高海拔地区作为海侵发生时生物的避难地，海

侵结束后避难地保存的种群又扩张到海侵发生地，

这个过程被称为博物馆假说 ( museum hypothesis) 。
Hubert ＆ Ｒenno ( 2006 ) 通过分布在南美的脂鲤目
Characiformes 鱼类验证了 “博物馆假说”。海侵发

生时生物的驱避过程在系统发育树上表现为高原种

类位于系统发育树的基部，与低海拔地区的种类形

成祖裔关系。

2 海侵对陆生生物的影响

海侵对陆生生物也有影响。如海平面升高导致

加勒比海与太平洋海水进入南美西北部热带平原地
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区，导致森林和旱生植被之间产生隔离。海侵发生

时未被淹没的地区如群岛一样散布在热带平原 ( 岛

屿假说，island hypothesis) ，成为许多特有生物分布

区。Nores ( 2004) 按照等高线比较鸟类分布模式，

认为鸟类在未淹没的地区相互隔离。南美热带雨林

丰富的鸟类多样性则很可能是海侵等多种因素共同

作用的结果。
海侵对两栖动物的影响也得到验证。海侵作为

分化动力，南美毒蛙 Dendrobates spp．在安第斯山东部

形成了多个高原类群。线粒体基因估算的物种分歧

时间与海侵历史相吻合 ( Noonan ＆ W ray ，2006 ) 。
Lemmon 等 ( 2007) 报道了北美大陆第 1 个海侵地

质假设的生物学证据，发现北美蛙类 Pseudacris spp．的
分子系统学研究结果与海侵假说相符合。海侵引发

的地理隔离导致新物种的出现，海侵结束后在原来

的隔离区形成二次接触带。
海侵 对 植 物 也 会 造 成 地 理 阻 隔。Antonelli 等

( 2009) 研究了南美茜草科植物 ( Ｒubiaceae) 受安

第斯山脉隆起与始新世海侵共同影响的结果。南美

西部的海道成为安第斯山北部与南部高山生物的扩

散障碍，分割成独立的分布区。至中新世中期海道

的消失，安第斯山脉出现了由北向南的生物扩散。
生物祖先分布区重建与物种分歧时间估算的结果表

明: 海侵与安第斯山的隆起对南美茜草植物的分布

格局起了重要的奠基作用。海道成为南北分布区的

阻隔，在海侵结束后北部物种得以扩散至中部地区。
中新世中期至后期，加勒比海在亚马逊北部的海侵

也成为安第斯山、圭亚那高地之间的扩散阻隔。
如前所述，海侵正如陆地生物多样性 “引擎”

一样，作为陆生生物扩散的地理障碍，将物种原有的

连续分布分隔为间断的分布，是异域物种形成的天

然实验室 ( Webb，1995) 。

3 海侵为海洋生物进入内陆提供通道

海侵使河口环境盐度逐渐降低，为一些海洋生

物进入淡水提供了可 能 ( T uomisto，2007; Hoorn
等，2010) 。淡水生物体液的浓度对环境通常是高渗

性的，吸收盐度而弥散水分; 海洋生物体液的浓度对

环境是低渗性的，通过食物、代谢获得水，各种泌盐

组织排出多余的盐分。虽然某些淡水生物能够耐受

低盐度的咸水环境，水体中的盐度影响生物的分布

( Smith ＆ Bermingham，2005) 。
南美 亚 马 逊 流 域 拥 有 丰 富 的 海 洋 起 源 生 物

( marine derived lineages，MDLs) ，包括一些石首鱼

Sciaenidae、颌针鱼 Belonidae、鯷科鱼 Engraulididae
等鱼类，海豚、海牛等哺乳动物，以及虾、蟹、软体

动物 和 各 种 海 洋 起 源 的 寄 生 生 物 ( Lovejoy 等，

2006) 。既然海洋生物在进入淡水环境时面临严峻的

生理限制，那么这些海洋生物是如何进入亚马逊流

域的呢? Ｒoberts ( 1972 ) 认为海洋祖先直接通过海

水进入亚马逊河的低洼地区。这一观点很难验证，

因为不同物种的系统发育关系与生物地理格局很难

有一致的结果。海洋生物可能在不同的时期侵入到

不同的淡水河系。入侵事件与外部地质事件的区别

在于入侵过程的随机性，在不同的生物类群中产生

不同的系统发育关系与生物地理格局。另外如果受

多次的入侵过程影响，某些特定的海洋起源生物类

群可能不成为单系。
不少地质及孢粉学综合证据支持中新世加勒比

海海侵假设，即中新世时期大量海水通过哥伦比亚、
委内瑞拉的亚诺斯盆地 ( Llanos Basin) 涌入亚马逊

地 区 北 部。Webb ( 1995 ) ，Lovejoy 等 ( 1998 ) ，

Lovejoy 等 ( 2006 ) 假设海侵事件将海洋物种隔离

于南美内陆地区。中新世加勒比海海侵假设的推论

包括: 1) 海洋起源的内陆物种，其海洋姐妹类群的

分布区域应该包括加勒比海、大西洋西岸 ( 中新世

海侵通道) ; 2 ) 内陆淡水物种的起源时间应该与海

侵时间相吻合; 3) 不同海洋起源的内陆生物应保留

类似的生物地理格局特点。
中新世加勒比海海侵事件与亚马逊生物多样性

关系的研究还包括对南美鱼类的研究。亚马逊地区

的 一 些 鲽 形 目 Pleuronectiformes、 鲀 形 目

T etraodontiformes 和鯷科鱼类 Engraulidae 都是海洋

起源的类群。基于分子系统学分析与亚马逊地区古

地理重建，Lovejoy 等 ( 1998) 认为淡水鱼中的某些

海洋起源类群是中新世 ( 15 ～ 23 百万年前) 亚马逊

北部地区海水侵入的产物。Lovejoy 等 ( 2006 ) 进

一步证 实，一 些 鲽 形 目 Pleuronectiformes、鲀 形 目

T etraodontiformes 和鯷科鱼 Engraulidae 等，均具有

对此地质事件一致的生物学响应，如淡水支系与太

平洋-大西洋支系互为姐妹类群。这意味着单一起源

的淡水生物由古地理分化事件产生，而不是随机的

生物入侵形成。
海侵为海洋生物进入内陆提供了机遇，这一事

件催生了亚马逊内陆的许多海洋起源类群。海洋起

源的河豚有 4 属，间断分布在不同的江河流域中。
第三纪地球高海平面引发了南美亚马逊、巴拉那河、
亚洲长江及印度恒河流域海侵。晚第三纪海平面的

下降，内陆大面积的河海沼泽地为海侵时迁入的海

豚提供了广阔的水域环境，分别向各自不同的适应

方向发展进化 ( Hamilton 等，2001) 。
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4 海侵结束后对陆地生物的生态分化作用

海侵发生时成为陆地生物扩散的障碍，同时也

是海洋生物进入内陆的通道。海侵对生物的生态影

响在海侵结束后并没有停止，海侵的发生改变了当

地的土壤特性与水质特点。海侵带来的局部环境变

化，提高了环境的异质性，有助于激发和维持当地的

陆生生物多样性 ( Wesselingh 等，2006) 。亚马逊西

部地区的海退后，为陆生生物的种群建立与发展提

供了广阔的陆上栖息地。随后，这片地势低洼地区

的 土 壤 异 质 性 又 促 进 了 陆 生 生 物 的 分 化
( Wesselingh，2006) 。海侵带来的水质环境变化也导

致了南美淡水鱼的物种分化。研究者对 5 种南美淡

水石首鱼 Sciaenidae 进行了种间与种群水平的遗传学

研究 ( Cooke 等，2012) 发现，广布种种群单倍型与

水质颜色之间显著关联，种群结构依不同的水体环

境存在显著区别。进一步的分析验证，海侵为海洋

石首鱼祖先种适应淡水环境提供了机遇。海侵结束

后 ( 中新世晚期) ，随着现代亚马逊水系的形成，淡

水石首鱼经历了快速的分化过程。亚马逊现代水系

的形成很可能有助于该种的种群与分布范围扩张。
另外，亚马逊庞大的河流水系具有复杂且不同的水

文化学特性，这是石首鱼广布种种群之间基因交流

的生态障碍。该研究阐释了内陆水体环境在海侵结

束后的变化，通过生态选择激发水生生物多样性的

作用机制。

5 小结

海侵地质事件作为研究模型受到一些限制因素

的影响，包括祖先分布区重建时会形成一些数据不

明确的推论 ( Bloom ＆Lovejoy，2011) 。随着各种新

方法的出现与地质研究的充实，都将推进海侵事件

对生物多样性与生物地理分布的影响研究。最近东

亚大陆的海侵对生物多样性驱动作用的研究，为我

国东部的生物地理研究，为我国特有物种多样性的

起源开辟了新的研究思路 ( Yang 等，2013 ) 。受海

侵这一地质事件的影响，内陆的海洋起源生物都保

持着不同的生物学印迹。
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