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摘要：本文回顾总结了中国鸟类生物地理学的产生、发展、重要成果和未来的发展趋势。主要论述了

以下五个方面：1. 中国动物地理学简史及鸟类生物地理学的萌芽；2. 鸟类动物地理区划的发展，并重

点论述了岛屿鸟类区系调查与生物地理格局、中国台湾岛和海南岛与大陆鸟类区系的联系以及鸟类特

有化现象；3. 鸟类多样性的格局、形成与维持，并重点归纳了几种重要的科学假说；4. 鸟类的谱系生

物地理格局、形成原因及影响因素；5. 鸟类生物地理学研究的新进展和未来发展趋势，重点阐述谱系

生物地理学的发展、“地理格局-适应-基因”的整合分析方法对中国鸟类多样性格局形成机制的深度解

析，指出大数据和组学时代是中国乃至世界鸟类生物地理学的发展趋势。 
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Research Progress and Prospect on Biogeography of Birds in China 
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Abstract: In this paper we briefly reviewed the development history of zoogeography, and summarized the 

birth, progress, important achievements and future development trends of bird biogeography in China. This 

review article discussed five aspects: 1. The birth and development of the avian biogeography; 2. 

Zoogeographical regionalization, emphasing fauna survey and biogeographical distribution pattern of island 

birds, the relationship of avifauna between Taiwan, Hainan and mainland neighboring regions, as well as 

avian endemism; 3. The distribution pattern of species richness and its maintenance, with focusing on several 

important hypotheses; 4. Phylogeographical pattern and its forming causes and influencing factors; 5. New 

progress and future development trends in bird biogeography, with focusing on new growing points due to the 

develop and contribution from studies of phylogeography and adaptive evolution, which is also the 

development trend of bird biogeography in China and all over the world in the era of big data and omics. 
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鸟类是物种极为丰富的陆生脊椎动物类

群，我国是全球鸟类物种多样性最为丰富的国

家之一。本文回顾总结了中国鸟类生物地理学

的产生、发展、重要成果和未来的发展趋势，

并就以下 5 个方面进行了简要概括：1. 中国动

物地理学简史及鸟类生物地理学的萌芽；2. 鸟

类动物地理区划的发展，岛屿鸟类区系与生物

地理格局，中国台湾岛和海南岛与大陆鸟类区

系的联系以及鸟类特有化现象；3. 鸟类多样性

格局的形成与维持机制；4. 鸟类的谱系地理格

局、形成原因及影响因素；5. 鸟类生物地理学

研究的新进展和未来发展趋势。我们期待本文

能够对我国鸟类生物地理学的发展里程进行简

要总结，并在此基础上对中国乃至世界鸟类生

物地理学的发展趋势予以展望。 

1  中国动物地理学简史 

中国对动物分布的记载历史可追溯至公元

前 11 至 6 世纪的《诗经》，其中记述了 100 多

种动物的分布情况。春秋战国时期的《禹贡》

对中国动植物的记载被认为是中国乃至世界上

最早的生物地理学文献（张荣祖 1954）。西汉

末年的《五藏山经》也记载了我国当时丰富的

动物地理学内容，包括了动物名称、地理分布

及动物医学地理和动物灾害地理等多方面的知

识（陈国生等 1998）。这些典籍堪称动物地理

学科的早期萌芽。文榕生（2013）的《中国古

代野生动物地理分布》对古文献中记载的野生

动物进行了重新鉴定、命名，并对形态、生活

习性和地理分布等相关信息进行描述，为研究

我国动物地理分布的演变历史提供了基础资

料。在 2009 年版《中国珍稀野生动物分布变迁》

的基础上，2018 年再版的《中国珍稀野生动物

分布变迁（续）》（文榕生 2018）一书，其内容

丰富而充实，堪称中国历史动物地理研究的经

典，填补了历史时期动物地理分布与变迁的空

白，在历史动物地理学、地理学、气候学、环

境与生态科学、动物学、地质学、地图学等诸

多领域都有重要参考价值。 

林奈《自然系统》的问世，开启了近代科

学对动物分布的观察与思考。其中最典型的是

Sclater（1858）发表的“鸟类的地理分布”，首

次基于鸟类提出了世界动物地理区（界）的划

分。在 1859 年达尔文《物种起源》问世之后，

受达尔文“物种起源”与“自然选择”思想的

影响，动物地理学才得到了真正快速的发展。

华莱士 1876 年出版的《动物的地理分布》是动

物地理学的早期经典，提出了世界动物地理划

界，奠定了现代动物地理区划的基础和格局，

因而华莱士被称为“世界动物地理学之父”。前

苏联在动物地理学方面，具有先进的理论与方

法，对我国的动物地理学发展起到了重要的促

进作用，如前苏联著名的动物学家库加金在我

国的影响颇深（张荣祖 1954，1990）。 

中华人民共和国成立之后，在动物资源调

查、分类学发展以及动物区系研究的基础上，

有关中国动物地理分布的研究取得了迅速的发

展，如动物区系调查报告、各类群动物志、经

济动物志、动物地理区划等，但是中国动物地

理学研究依然缺乏足够及可靠的动物分布资

料，尤其是关于无脊椎动物和部分脊椎动物类

群。郑作新和张荣祖（1956）依据哺乳类和鸟

类的分布特征将我国划分为古北和东洋两区

（界）和东北、蒙新、西藏、华北、华中、西

南及华南等 7 个动物地理亚区。他们发现喜马

拉雅山脉以东至秦岭山系是有效的天然屏障，

为两大动物地理界的分界线，而秦岭东西两侧、

华北、华中及西南亚区均具有广泛的过渡性地

带。由此，古北界与东洋界在我国东部地区的

划界问题，以及华南亚区与西南亚区在横断山

脉部分的划界问题成为当时最为关注的地理区

划问题。1979 年《中国自然地理——动物地理》
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（张荣祖 1979）的出版，成为当时国内少有的

动物地理学专著。随后，陈鹏（1986）编撰了

《动物地理学》用作大学试用教材。直到 1999

年出版了《中国动物地理》（张荣祖 1999），该

书对各类动物的分布型、特有化及分化中心、

自然条件与动物分布格局的关系以及动物地理

区划等进行了系统详细的描述。 

动物地理区划一直是我国动物地理学研究

的核心内容之一，随着统计模型、地理信息系

统以及分子生物学技术的发展，我国学者开始

以定量分析的方法对动物地理学区划提出修订

意见，如 He 等（2016）依据陆栖脊椎动物的

分布信息和栅格之间物种的相似性，将我国划

分为 10 个动物地理区。 

进入 20 世纪 90 年代，我国生物地理学的

发展已从描述走向解释，而动物地理学连同系

统动物学一起仍是动物科学最重要的基础和理

论学科之一，而且两大学科之间高度融合（陈

宜瑜 1992）。结合地质历史过程的历史动物地

理学已经成为当时人们关注的焦点，并重点关

注第三纪以后发生的重大地质事件，如青藏高

原隆起、全球气候变化和海陆变迁等地质事件。

生态动物地理学也受到相应的关注，如岛屿生

物地理学、入侵生物地理学。在全球科学发展

的背景下，随着分子生物学、生物信息学、各

种组学、地理信息系统学和空间统计学等新技

术和新方法的运用，极大地推动了我国动物地

理学从定性到定量、从描述到模型建立的不断

发展。我国学者围绕动物多样性分布规律、谱

系地理学、岛屿生物地理学、入侵生物地理学

和全球变化等方面开展了广泛的研究，不断取

得许多重要的成果，使得动物地理学成为一个

多学科交叉的前沿学科。2019 年中国动物学会

生物地理学分会（专业委员会）的建立，标志

着中国的动物地理学研究已进入到一个新的历

史时期。 

2  中国鸟类生物地理学的萌芽 

鸟类是所有动物类群中分类基础最为清楚

的类群之一，这为动物地理学研究奠定了坚实

的基础。中国有关鸟类的记载历史久远，早在

汉朝之前的新石器时代就有记载，殷商时期的

甲骨文也有记载，《诗经》中对鸟的记载更为详

细。明朝李时珍的《本草纲目》记载的鸟类达

77 种以上，而明朝的《三才图会》列举鸟类多

达 113 种。与分类学、生态学、行为学等学科

相比，鸟类生物地理学早期并未得到太多的重

视，鸟类学研究更多地是对物种名录和一些物

种地理分布的粗略记载。郑作新（1993a，b）

对中国古代和近代的鸟类学发展历史做了详细

论述，并对中国鸟类学发展史进行了标准划分，

即：古代鸟类学史（公元前 220 年至 1644 年），

近代鸟类学史（1644 至 1949 年），以及现代鸟

类学的发展（1949 年后）（郑作新 1997）。 

总体来看，近代鸟类学研究以考察居多，

且多被国外学者主导，研究多为分类工作内容，

涉及区系报道和动物地理方面的内容较少。中

国学者自己的研究工作始于 20 世纪早期。如寿

振黄的《河北鸟类志》对我国河北省鸟类的生

态、栖息地、地理分布等方面进行了详细记载，

是中国第一部鸟类志或地区鸟类志（Shaw 

1936）。郑作新（ 1944）发表的“三年来

（1938-1941）邵武野外鸟类观察报告”，对鸟

类的分布、数量、居留类型等进行了比较全面

的报道，是我国关于野外观察鸟类数量统计的

第一篇报道。直到 1947 年，国内学者才编著了

第一部《中国鸟类名录》（Checklist of Chinese 

Birds）（郑作新 1947a，b），涉及 1999 个种与

亚种。在此编目基础上，Cheng（1949）和郑

作新（1950）对隶属 388 属 82 科 20 目 1 087

种鸟类的地理分布特征进行了分析，参照早期

华莱士的世界动物地理区划基础，将中国鸟类

的分布格局划分为两个界（古北界和东洋界）

和三个亚区（蒙藏区 Mongolian Zone、华北区

North China Zone 和华南区 South China Zone），

建议将自喜马拉雅山系以东至陕西南部的秦岭

山脉、经大别山、过江至闽浙山地作为两界的

分界线。郑作新（1947a，1955，1958）的《中
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国鸟类分布目录》（两卷）提供了全国所有鸟类

物种的地理分布与居留状态，自此，中国的鸟

类物种名录便由中国学者主导。Cheng（1987）

主编出版的《中国鸟类区系纲要》（英文版），

是中国鸟类宏观分类和区系地理学研究较为翔

实的阶段性总结，为鸟类生物地理学的深入研

究奠定了坚实的基础。《中国动物志-鸟纲》14

卷系列自 1978 年的第一册（第四卷鸡形目）问

世以来，其他卷册相继出版完成。上述有关鸟

类学的编志、地方志、图谱、图鉴以及大量的

地方性区系调查报告，为鸟类物种地理分布研

究提供了丰富的基础资料。 

值得指出的是，自 20 世纪 50 年代以来，

由中国科学院组织的数十次大规模、多学科的

综合考察，例如云南热带生物资源考察（1955

至 1957 年）、新疆综合考察（1956 至 1960 年）、

南水北调考察（1959 和 1960 年）、广西十万大

山考察（1958 和 1959 年）、西藏生物资源考察

（1960 和 1961 年）、西藏综合考察（1973 至

1976 年）、新疆托木尔峰考察（1977 和 1978

年）、青藏高原横断山区综合科考（1981 至 1984

年）、西藏南迦巴瓦峰登山科考（1982 和 1983

年），西南武陵山区生物资源考察队（1987 至

1990 年）、南方山地资源考察（1985 年）、喀拉

昆仑-昆仑山区和可可西里综合考察（1987 至

1990 年）、雅鲁藏布江大峡谷考察（1998 年）、

海南岛及西沙群岛生物资源考察（2007 至 2011

年）、藏东南动物资源综合考察与重要类群资源

评估（2013 至 2017 年）、武陵山区野生动物多

样性综合考察（2013 至 2017 年）等。这些考

察填补了有关基础和本底资料的空白，获得大

量珍贵动、植物标本，为我国动物地理学的研

究提供了坚实可靠的基础。由此出版了一批重

要的、具有很高学术价值的专著。1973 年启动

的《中国动物志》、《中国植物志》、《中国菌类

志》的编写，进一步推进的各省动物志的研究

和编写，为各级动物地理区划（亚界、区、亚

区）提供了可靠的依据。其中，《中国动物志 鸟

纲》系列丛书的出版为中国鸟类的地理区划提

供了翔实的基础资料和重要的参考依据。 

杨岚和雷富民（2009）对我国鸟类野外考

察、物种名录变化、新种的发表等信息进行了

综合分析，将中国鸟类的分类与区系地理学研

究分为起步时期（1949 年以前）、中华人民共

和国成立之后的考察及宏观分类研究的总结整

理时期（1950 至 2005 年）和宏观与微观相结

合的发展研究时期（1999 年以后）等 3 个时期。

他们评价郑作新的《中国鸟类分布名录》和《中

国鸟类区系纲要》等系列专著，是中国鸟类宏

观分类和区系地理学研究较为翔实的阶段性总

结，因此郑作新院士堪称中国鸟类宏观分类与

区系地理学的奠基人。此后，郑光美主编了《中

国鸟类分类与分布名录》（2005，2011，2017），

其中第三版收录了中国鸟类 1 445 种，隶属于

26 目 109 科 497 属，并吸收了国际上分类系统

研究的最新进展，对相关的目、科或亚科的分

类地位作了修订，为现代中国鸟类学研究奠定

了坚实的编目基础。我国的鸟类学研究在多样

性与地理分布、特有化与多样性保护、谱系地

理与分子生态、珍稀资源的保护与管理等方面都

取得了长足的发展，极大地推动了中国鸟类生

物地理学研究的发展（雷富民等 2013）。下面

就几个主要方面的重要进展予以简述和总结。 

3  中国鸟类动物地理区划的发展 

在中华人民共和国成立之后的 40 多年里，

中国鸟类生物地理学研究关注的问题主要在鸟

类区系报道和地理区划方面。郑作新和张荣祖

（1956）依据鸟类和其他动物类群的分布规律

提出了中国动物地理的区划原则，为我国动物

地理学领域的研究与发展奠定了基础。陈鹏

（1964）针对鸟类地理区划的原则和方法，提

出了鸟类分布的基本区域分异规律的区系性、

地带性和非地带性。并据此提出了鸟类地理区

划的三大原则，即，生态-地理学原则、发生学

原则、主导因素原则。 

依据鸟类区系和自然景观的特点，郑作新

（1997）建议在鸟类区划中需要综合考虑“历
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史发展、生态适应和生产实践”的三原则。并

要求在这些原则基础上充分考虑“特产种、优

势种和经济种”三种不同类型的种类，作为区

划的科学依据。基于此将中国的鸟类区系区划

归属古北和东洋两大界，之下再区划为东亚、

草漠、中亚、中印 4 个亚界，东北区、华北区、

蒙新区、青藏区、西南区、华中区、华南区 7

个一级区，及 19 个二级区的深入划分。 

在鸟类区划以及整个动物地理区划方面最

重要的问题在于对古北界和东洋界分界线的看

法。古北界与东洋界在我国境内的分界线，西

部从喜马拉雅-横断山脉-秦岭一线是 100 多年

前华莱士（Wallace 1876）首次提出，至今总体

上仍被公认，只是在局部地带依据新的研究成

果有所修改，这与我国学者的观点一致。中国

学者郑作新和张荣祖（1956）基于鸟类和兽类

的区系特点提出以中国的秦岭山脉作为两界的

分界线，并被一直沿用至今，为中国鸟类动物

地理区划研究奠定了基础（郑作新 1997）。至

于秦岭山脉以东的两界分界线，由于缺乏明显

的自然屏障，划界却存在分歧。如，Wallace

（1876）主张南岭山脉；Sclater（1858）主张

黄河以北；La Touche（1925）主张黄河与长江

之间；Wilder（1930）主张划界于太行山脉-燕

山山脉。郑作新和张荣祖（1964）在对峨眉山

鸟类垂直分布研究中，把不同高度山地间的种

类相似率也作为标准进行了区划，并与植被关

系进行了比较。中国动物学会 1962 年 11 月在

广州召开专业学术讨论会，由郑作新任召集人，

寿振黄、沈嘉瑞、马世骏、夏武平、林昌善、

蒲蛰龙等组成筹委会，重点讨论了“动物数量

变动和动物地理区划”。这一段历史可以表明我

国动物学前辈对此领域的关切。 

随着全球环境变化，全球气候变暖对我国

现有及历史时期的鸟类区系和生物地理格局具

有重要的影响（孙全辉等 2000，杜寅等 2009）。

例如，气候变化对鸟类的影响表现在对鸟类分

布、种群动态以及物候等方面的影响，据初步

统计，我国有 120 种鸟类（占全国鸟类的 9%）

的分布范围向北或向西扩张，而白头鹎是其中

最显著的例子（李东明等 2006，杜寅等 2009）。

王开锋等（2010）通过对 1976 年《中国鸟类分

布名录》和 2005 年《中国鸟类分类与分布名录》

中动物地理亚区鸟类分布与时空变化的分析，

发现 30 年来鸟类物种丰富度在不同亚区出现

明显的增加，尤以滇南山地亚区增加种类最多，

而海南岛和台湾岛亚区变化较小，但是这些物

种分布区的变化没有影响到动物地理区及亚区

区划的格局改变，与郑作新（1976，1997）、张

荣祖（1999）的动物地理区划格局基本一致，

体现了我国鸟类区系演化的长期稳定性。最近

的谱系地理学研究发现，我国华南地区不同地

理亚区的自然分异可能受到第四纪冰期旋回和

环境气候变化的重要影响（Song et al. 2009）。

基于 Holt 等（2013）最新的全球动物地理划界，

古北界-中日界（Sino-Japanese）位于我国东北

地区，其分异形成与冰期燕山山脉和合适的栖

息地片段化的长期阻隔作用关系密切（Song 

et al. 2016）。Hu 等（2020）基于中国鸟类分布

点数据，开展了气候变化条件下中国鸟类分布

范围变动以及鸟类保护重点区域的研究，为我

国自然保护区体系和鸟类多样性资源保护提供

了重要的科学依据。 

3.1  中国鸟类特有种地理分布与特有化现象 

特有种是一个地区的独特资源，具有适应

该区域环境的特殊性状。特有化现象的研究对

了解特定地区的区系性质、组成、特点、发生

与演变具有重要意义，也是生物多样性保护优

先性决策的重要依据（Stattersfield et al. 1998，

Myers 2000，Lei et al. 2003a，b）。不同分类阶

元的特有化程度受到其区系历史的影响较大。

如郑作新等（1982）认为，青藏高原缺乏鸟类

特有属是因为青藏高原比较年轻，隆起的时间

较短，物种的演化时间较短。早期的中国动物

地理区划很大程度上也参考特有种的分布与特

有化现象（郑作新 1997）。 

Lei 等（2003a，b）针对中国鸟类特有种

多样性格局进行分析，揭示了特有属、种的多
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样性和地理分布热点。《中国鸟类特有种》（雷

富民等 2006）对我国 105 种特有种研究的意

义、名录确定、分布格局、特有化现象（分布

特点、分布型、局限分布、局部和间断分布、

岛屿特有化等）进行了系统分析，揭示了三个

重要的热点地区：横断山区、川北-秦岭-陇南山

地和台湾岛。基于动物地理亚区的分布栅格，

Lei 等（2007a）发现，西南山地亚区分布有最

多的鸟类特有种，认为横断山区是中国鸟类区

系形成的“种源地”（Zhao et al. 2007）。Huang

等（2010）以支序生物地理学方法对中国特有

鸟类的分布格局开展了研究，揭示了亚区特有

化现象，发现青海、藏南、西南山地、台湾岛

以及海南岛是中国鸟类的四个“特有化区”，推

测生境的复杂性以及山地环境可能对中国鸟类

的特有化起到了“历史和生态阻隔”的深远影

响。并根据这种特有化现象提出中国鸟类多样

性保护热点及优先性（秦岭-甘南山地、横断山

地、台湾岛屿），对确立中国生物多样性保护的

优先性具有重要的指导意义（雷富民等 2006）。

鸟类特有化研究结果表明，我国西南山地可能

是中国鸟类区系在第四纪冰期的“避难地”，为

中国鸟类区系、生物地理格局的形成机制研究

提出了科学问题，并为多样性保护措施的制定

提供了参考依据。该避难地假说后来得到更多

鸟类谱系地理学研究的验证（Lei et al. 2014，

2015）。Liu 等（2012）以谱系地理学和生态位

模型联合分析的方法揭示了中国鸟类特有化区

形成的主要原因在于更新世避难地是源动力、

隔离分化是后驱动力，而生态位保守性起到促

进和维持特有化的作用。 

3.2  台湾岛和海南岛与大陆鸟类区系的联系 

岛屿的形成促进了物种的特有化和岛屿物

种多样性格局的维持（张荣祖 1999，Lei et al. 

2007b）。在中国，台湾岛和海南岛是距离大陆

最近且面积最大的两个重要岛屿，两个岛屿上

分布的鸟类与大陆鸟类区系具有密切的亲缘关

系，但是具有不同程度的特有性。海南和台湾

二岛特有亚种的数量都很多，体现了其与大陆

的相似种亲缘关系近，并受到不同环境的影响

而导致其亚种分化（颜重威 2013）。台湾鸟类

区系隶属东洋界华南区台湾亚区，而海南鸟类

区系隶属东洋界华南区海南亚区，两个岛屿的

区系关系密切，与我国大陆华南区的区系最为

相似。台湾在第四纪曾多次与华南地区大陆连

接。目前多数学者认为台湾亚区的鸟类是在台

湾岛与大陆相连时期经由多个途径迁移而来

（Hachisuka et al. 1950-51，颜重威 1979，1984，

郑作新 1986）。郑作新（1986）认为，台湾鸟

类缺乏特有属主要是由于最早迁来的成分是在

距今约 2 ~ 3 百万年之前的第四纪早期的古北

界物种。这些早期迁入岛内的古北界寒带鸟类

主要占据高海拔的栖息地，生境的隔离能够导

致多种特有种和特有亚种的产生；而中、低海

拔带的鸟类多来自东洋界的热带鸟类，分布到

台湾的时间相对较晚，因而仅少数演化成特有

种或亚种（Hachisuka et al. 1950-51）。 

颜重威（2013）对比了中国台湾岛、海南

岛及大陆物种的分布与组成，发现台湾岛与大

陆共有而在海南没有分布的鸟类有 46 种，而海

南与大陆共有但在台湾没有分布的有 87 种，可

见海南与大陆鸟类的亲缘关系比台湾更为密

切。海南有 78%的鸟类与大陆相同，40%的鸟

类与台湾相同，预示着海南成为岛屿的时间比

台湾晚。台湾分布的一些古北界寒带鸟类，在

海南却没有分布；海南分部的诸多东洋界热带

地区鸟类在台湾也没有分布。台湾的特有种鸟

类比海南多，可能是由于台湾与大陆隔离的时

间比海南与大陆隔离的时间更早（郑作新 

1997）。此外，台湾的多山环境与明显的海拔垂

直梯度比海南大，自然环境也比海南复杂也可

能是导致这种格局的主要因素之一（张荣祖 

1999）。对台湾岛特有物种的时空起源研究，认

为尽管台湾与华南区共有的物种比例高，但是

东喜马拉雅可能是台湾特有种最主要的起源

地，岛上的特有种与岛屿的形成时间高度一致，

在约 5 个百万年前（He et al. 2018）。从画眉科

鸟类的分布可看出，台湾与大陆有密切的渊源
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关系（郑作新 1986）。大陆与台湾画眉科鸟类

的演化在气候变迁、植被环境变化等诸多因素

的共同影响下，使某些属、种之间至今仍表现

出密切的亲缘关系（刘如笋等 2000）。但是依

然有诸多物种因为台湾海峡的地理隔离导致了

物种分化，并形成新的岛屿物种，如台湾画眉

（Garrulax taewanus）、台湾朱雀（Carpodacus 

formosanus）等（Li et al. 2006，Wu et al. 2011，

Hung et al. 2014）  

3.3  岛屿鸟类区系调查与生物地理格局  

我国海域辽阔，从北向南跨越 38 个纬度，

大陆海岸线绵延 1.8 万 km，拥有 6 500 多个岛

（礁），蕴藏着丰富的鸟类资源。由于海上交通

不便，极大限制了我国岛屿鸟类多样性的调查

和研究。近年来，有关海洋岛屿鸟类的研究也

开始步入起步阶段（陈水华 2010）。 

纵观我国海洋岛屿的鸟类研究，目前依然

处于摸家底打基础的阶段，主要涉及岛屿鸟类

区系与分布调查。一是海洋岛屿鸟类资源多样

性调查，研究地域涉及黄海（张国钢等 2006）

和东海（Fan et al. 2011）；中国北回归线附近岛

屿和广东南澳岛及其附近岛屿（孙泽伟等 

2003，2008）。同时，还有陆续报道一些海洋岛

屿作为一些海洋鸟类和珍稀鸟类的重要繁殖场

所，例如，白额鹱（Calonectris leucomelas）、

扁嘴海雀（Synthliboramphus antiquus）和黑叉

尾海燕（Hydrobates monorhis）在山东青岛沿

海岛屿（大公岛、潮连岛、千里岩）繁殖（崔

志军 1993，刘岱基等 1993，崔志军 1994，

1998）；在辽宁长山列岛同时发现有黑脸琵鹭

（ Platalea minor ） 和 黄 嘴 白 鹭 （ Egretta 

eulophotes）的繁殖种群（尹祚华等  1999，

2000）；在福建马祖列岛以及浙江韭山列岛和五

峙山列岛发现中华凤头燕鸥（ Thalasseus 

bernsteini）的繁殖地（Liang et al. 2000，陈水

华等 2005，Chen 2010）；在西沙群岛东岛上有

红脚鲣鸟（Sula sula）和小军舰鸟（Fregata 

minor）繁殖（曹垒等 2003，Cao et al. 2005）。

二是海洋岛屿不同季节鸟类资源调查，主要有：

辽宁沿海岛屿（温世生等 1998）、江苏前三岛

（李悦民等 1994）、浙江舟山群岛和七星列岛

（朱曦 1990，顾重建等 2016）、福建沿海岛屿

（江航东等 2005）、广西涠洲岛（舒晓莲等 

2009）。值得一提的是，从 20 世纪 70 年代开始

就有关于我国南海诸岛和西沙群岛鸟类资源的

零星报道（中国科学院北京动物研究所等 

1974，Cao et al. 2007，唐杉 2009）。三是随着

鸟类区系调查工作的深入和中国观鸟活动的普

及，许多鸟类分布新记录种相继被发现（刘伯

锋 2005，刘小如等 2010，刘阳等 2013），是

对我国鸟类区系的重要补充和完善。 

除了海洋岛屿的鸟类区系与分布的调查工

作之外，我国近年在浙江千岛湖陆桥岛屿的鸟

类岛屿生物地理学的研究引人注目。基于千岛

湖鸟类的长期调查监测数据，针对岛屿生物地

理学的重要领域和核心问题进行了系列研究。

例如，种-面积关系与小岛屿效应（Wang et al. 

2012，Yu et al. 2012，Wang et al. 2016）；鸟类

群落的功能多样性格局（Ding et al. 2013）；岛

屿鸟类群落组成的嵌套格局（张竞成 2008，

Wang et al. 2010）；岛屿鸟类群落的物种周转与

β多样性（Si et al. 2014，2015，Chen et al. 2018）；

物种扩散能力对群落动态的影响（吴奕如等 

2016）；群落多样性格局的季节动态（刘超等 

2015）；岛屿鸟类群落的功能与谱系多样性结构

（Si et al. 2017）；岛屿种-时间-面积关系及其形

成机制（Song et al. 2018a）等。 

4  中国鸟类多样性格局的形成与维持 

中国鸟类物种多样性分布整体呈南高北

低、西南地区最高的格局（Ding et al. 2006）。

西南山地是我国鸟类物种多样性的中心，并以

此向周围其他地区递减。其中，横断山区、川

北-秦岭-陇南山地和藏东南地区的鸟类物种多

样性最高，包含了中国约 70%的鸟类物种

（Fjeldså et al. 2012，Wu et al. 2014，Lei et al. 

2015）。鸟类物种多样性格局及其形成机制的研

究一直是中国鸟类学研究中的热点之一。早期
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的研究主要关注鸟类的地理分布，并对多样性

不均衡的原因进行初步探讨，取得了一些成果。

如，早期的学者对中国的动物区系分化的探讨，

指出横断山区鸟类区系复杂可能与该地区复杂

的地形和气候有关（郑作新等 1956，郑作新 

1960，1997）；郑作新（1982）认为噪鹛属鸟类

在横断山区物种丰富度高与该类群的在横断山

区起源有关；唐蟾珠等（1996）对横断山区的

鸟类物种多样性格局及其形成原因进行了初步

研究，以及姚建初（1991）对陕西太白山 30

年来的鸟类区系垂直格局变化的研究等。进

入 21 世纪，利用 GIS 等分析工具，结合环

境因子和物种系统发育关系，对中国鸟类物

种多样性格局进行了定量分析，并在其形成

机制方面开展了广泛研究。目前，影响中国

鸟类物种多样性格局的重要因子大致可归纳

为：生境异质性、能量与降水、地质历史、更

新世冰期循环、成种和扩散等生态因素和演化

历史原因（Lei et al. 2003a，Ding et al. 2006，

Lei et al. 2007a，张成安等 2008，Fjeldså 2013，

刘澈等 2014，Lei et al. 2015，Zhang et al. 2016，

Cai et al. 2018）。 

4.1  地形异质性的影响 

中国地势西高东低，呈三级阶梯状分布，

海拔落差大，南北和东西走向的山脉众多，地

形起伏较大，沿海拔梯度分布着多种自然气候

带和生态区，为鸟类生存提供了各种适宜的栖

息地，使得山区成为物种多样性的热点（Myers 

et al. 2000，Tang et al. 2006，Fjeldså et al. 2012，

Favre et al. 2015）。中国鸟类物种丰富度最高的

地区主要位于横断山区、秦岭、喜马拉雅山东

部等山区（Ding et al. 2006，Zhang et al. 2016），

这里属于东部平原-丘陵向青藏高原的过渡带，

地势落差大、气候复杂，具有较高的地形异质

性和生境异质性。如，海拔落差（代表地形异

质性）是青藏高原鸟类丰富度分布格局的主要

影响因素（Zhang et al. 2016）。如果从更大尺度

范围（中国或亚洲东部）来分析，海拔落差同

样能够很好地解释鸟类的物种多样性格局

（Ding et al. 2006，刘澈等 2014，权擎 2015）。

可见，地形异质性可能是影响中国鸟类物种多

样性格局的关键因素之一。 

4.2  降水和能量的影响 

在全球尺度上，与降水和能量相关的假说

通常能够很好地解释物种多样性的格局

（Wright 1983，Hawkins et al. 2003）。因为这

些因素决定了一个地区的植被生产力，较高的

植被生产力可以提供更多的食物资源和生态位

空间，以增加物种的形成和存活率，从而增加

区域内的物种数量（Wright 1983，Currie et al. 

2004，Evans et al. 2005）。中国横跨热带、温带

和寒带三个温度带，南方和西南山地温暖湿润，

植被生产力高，鸟类物种丰富（中国科学院青

藏高原综合考察队 1983，唐蟾珠等 1996）。随

着向北推移，年均温和年降水逐渐减少，植被

生产力逐渐降低，鸟类物种数量也逐渐减少，

尤其是中国西北荒漠区，由于喜马拉雅山和秦

岭山脉阻断水汽输送，导致降水极少，植被稀

疏，但是分布有少数长期适应荒漠和高原的特

有物种，如地山雀（Pseudospodoces humilis）

和雪雀（Montifringilla spp.）等（Qu et al. 2013，

Lei et al. 2014）。研究发现，中国鸟类的物种多

样性与植被生产力、年均温和年降水等与降水

和能量相关的因子高度相关（刘澈等 2014，权

擎 2015，Zhang et al. 2016），表明降水-能量假

说能够很好地解释中国鸟类的物种多样性格局

的形成。 

4.3  气候稳定性假说 

“气候稳定性假说”常被用来解释中国脊

椎物种多样性格局的形成原因。该假说认为，

至中新世以来，中国西南山地及东部山区气候

稳定、未受到冰期循环的影响，使得该地区成

为寒带和温带物种在冰期时的避难地，保存了

较高的物种多样性（Zhang 2004，Lei et al. 

2015）。青藏高原的抬升塑造了中国现有的地势

格局，导致亚洲季风气候的形成，青藏高原和

秦岭不仅阻断了夏季来自太平洋和印度洋水汽

向北输送，而且也阻断了冬季来自西伯利亚的
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寒流，导致喜马拉雅山东部-横断山区-秦岭以

南地区长期保持了温暖湿润的气候（Miao et al. 

2012，Favre et al. 2015）。在更新世冰期，东北、

西北和青藏高原被冰川覆盖，但是华南和华中

海拔低于 2 000 m 的山区却没有冰雪（Shi et al. 

1987），甚至在西南山地的河谷中保存着常绿林

（Deng et al. 2014），这使得中国西南山地和东

部山区成为寒带和温带物种的避难地（Zhang 

2004，Lei et al. 2015）。根据现存物种的分布格

局发现，一些雀形目鸟类在中国西南山地与东

部山区及台湾岛之间存在间断分布的现象，如

绿背山雀（Parus monticolus）、酒红朱雀

（ Carpodacus vinaceus ）、 栗 臀 䴓 （ Sitta 

nagaensis）等，这可能因为末次冰期时，这些

物种南扩至中国西南山地和华东山区避难，而

随着气候变暖，大部分种群向北扩张，其中部

分种群已适应西南山地的气候环境而长期居留

（Wu et al. 2011，Wang et al. 2013，Zhao et al. 

2018）。基于比较谱系地理学的研究发现，与邻

近低地种群相比，4 种雀形目鸟类灰眶雀鹛

（ Alcippe morrisonia ）、 红 头 穗 鹛

（ Stachyridopsis ruficeps）、红头长尾山雀

（Aegithalos concinnus）和绿背山雀的西南山

地种群内分化时间较长、遗传多样性更高，表

明稳定的气候可能促进了该地区物种的持续分

化和多样性产生，导致该地区具有更高的物种

及遗传多样性（Qu et al. 2014，Lei et al. 2015）。 

4.4  接触带假说 

“接触带假说”认为，中国西南山地物种

多样性高可能与古北界物种向东洋界的南扩，

而东洋界的物种向古北界渗透，使得东洋界和

古北界动物区系在同一山区相互接触，增加接

触区内物种数量有关（张成安等 2008，Päckert 

et al. 2012）。中国包含了东洋界和古北界，通

常认为这两个动物地理界的分界线位于喜马拉

雅山-横断山-秦岭-淮河一线（张荣祖 1999）。

研究发现，东洋和古北界分界线附近动物区系

相互渗透，横断山区和秦岭以东地区为这种渗

透提供了通道，在温暖湿润的间冰期时，东洋

界的物种向古北界渗透，而在干燥寒冷的冰期

时，古北界的物种向东洋界扩散，导致位于分

界线地区的西南山地同时拥有古北和东洋两大

界的物种成分（Zhang 2002，Norton et al. 

2011），使得该地区成为物种多样性的中心（Lei 

et al. 2015）。基于雀形目鸟类的分析发现，在

东喜马拉雅-横断山区，由东南亚和古北界两个

方向扩散来的雀形目祖先物种的快速辐射，导

致该地区成为中国鸟类多样性的热点（Fjeldså 

et al. 2012，Päckert et al. 2012）。同样，关于鸡

形目的研究也支持相同的结论，认为西南山地

鸡形目物种多样性高是由横断山地区山脉和山

峰间有深谷相隔，自然地理及植被特征差异明

显，使得东洋界物种沿山谷向北扩展，古北界

物种沿山脊向南延伸导致的物种汇聚有关（张

成安等 2008）。 

4.5  “山区物种泵”（montane species-pump）

假说 

“物种泵”假说认为，一个地区物种多样

性较高可能是物种快速分化、迅速产生新物种

的结果，即高物种多样性的地区是物种演化的

摇篮（Rohde 1992，Mittelbach et al. 2007）。山

区由于较高的地形异质性可能增加异域成种和

邻域成种的机会，使得山区成为新物种的重要

来源，因此山区常被当作“物种泵”或物种多

样性的“演化摇篮”（evolutionary cradle）（Smith 

et al. 2007，Wiens et al. 2007）。在亚洲，物种

的快速分化和积累常被认为与青藏高原抬升有

关（Che et al. 2010，Lei et al. 2014，2015，Xing 

et al. 2017）。青藏高原的抬升导致西南山地河

谷和山脉纵横、地势落差大，加之亚洲季风系

统的影响，使得沿海拔梯度形成了复杂的气候

区和植被带（Favre et al. 2015），这种复杂地势

的地理障碍为种群隔离和特有化提供了有利条

件，促进新物种的快速形成（Fjeldså et al. 2012，

Lei et al. 2015）。基于系统发育树的演化分析表

明，西南山地的物种间或种群内存在明显的地

理格局，山脉和河谷成为了种间或种内分化最

主要的地理障碍（Song et al. 2009，Che et al. 
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2010，Wang et al. 2013，Qu et al. 2014，2015，

Reddy et al. 2015），物种形成的速率明显高于

邻近的其他地区（Cai et al. 2018，Dong et al. 

2020）。因此，山脉抬升导致物种快速分化可能

是造成中国西南山地和华南山区鸟类物种多样

性较高的主要原因之一。 

4.6  “山区博物馆”（montane museum）假说 

“博物馆”假说认为，一个地区物种多样

性高是物种长时间演化并不断地缓慢积累的结

果（Rohde 1992），即物种多样性中心是物种多

样性的“博物馆”（Stebbins 1974，Stenseth 

1984），而这种由演化时间导致的物种多样性增

加的过程叫做“时间 -成种效应”（ time-for- 

speciation effect）（Stephens et al. 2003）。热带

或亚热带山区由于气候稳定、地形异质性高和

植被带复杂多样，成为被物种早期占据的主要

栖息地，随后这些祖先种新分化的后裔再向周

围邻近的低地扩散，使得山区成为物种多样性

的“博物馆”（Smith et al. 2007，Wiens et al. 

2007）。中国西南山地和东部山区主要位于亚热

带地区，这里山脉和河谷纵横、地形异质性高，

而且自中新世以来气候稳定，受第四纪冰期的

影响较少，成为许多物种早期分化的理想栖息

地（López-Pujol et al. 2011，Lei et al. 2015）。

研究发现，许多中国鸟类在西南山地占据适宜

的栖息地，但起源自别的地方。如雉科鸟类从

非洲起源，随后扩散到西南山区，并由此地再

次扩散至中国其他地区（Cai et al. 2018）；而雀

形目鸟类多起源于东南亚，随后扩散进入中南

半岛、西南山地和中国东部山区，然后再扩散

至中国其他地区（Päckert et al. 2012，Fjeldså 

2013）。可见，中国西南山地可能是中国许多鸟

类物种的起源地，这里稳定、适宜的栖息地有

更长的时间积累更多的鸟类物种，成为中国鸟

类演化的“博物馆”。然而在青藏高原、西北、

华北和东北等地由于受冰期循环的影响，许多

现存的鸟类来自冰期后避难地物种的种群扩

张，演化时间相对较短，因而积累的物种多样

性较低。如 Cai 等（2020a）对全球鹛类的研究

发现，我国西南山地高的物种丰富度与“时间-

成种效应”有关。 

以上是针对不同区域和类群总结出的多个

假说，目前我国乃至全球尚没有一个统一的科

学假说来解释其多样性格局的影响机制，不同

类群的多样性格局形成机制通常存在差异。例

如，基于古老的雉科鸟类的研究发现喜马拉雅-

横断山区雉类物种多样性丰富是生态位空间增

加导致物种快速分化的结果（Cai et al. 2018）；

而基于年轻的雀形目鸟类（鹛类）的分析发现，

喜马拉雅-横断山区物种多样性高是长时间演

化缓慢积累较多物种的结果（Cai et al. 2020a），

这一差异可能与该地区的地质历史对不同进化

时间类群的影响不同有关。此外，同一类群在

不同地区的物种多样性热点的形成机制也可能

不同。比如，基于雀形目鸟类的谱系（phylogenetic 

diversity）多样性格局的分析发现，萨尔温江-

湄公河-珠江两侧谱系多样性格局的差异较大：

分界线西南地区（东喜马拉雅-云南西南部-广

西和广东南部）物种的谱系多样性趋于离散、

物种多样化较快，而分界线东北（川西北和秦

岭南麓）物种的谱系多样性趋于聚集、物种多

样化较快，表明萨尔温江-湄公河-珠江分界线

西南地区雀形目鸟类物种多样性高与该地区山

脉古老（40 百万年达到 4 000 m）、气候稳定，

为物种长时间演化并积累较多的古老物种和年

轻物种提供适宜的条件有关，而东北地区多样

性高是近期山脉（10 百万年）抬升促进物种快

速分化的结果（Cai et al. 2020b）。因此，我们

在研究物种多样性格局形成机制以及探讨一个

地区物种区系演化时，需要综合不同的类群，

对不同地质和气候历史的地区进行单独分析，

才能获得更加可靠的结论（Cai et al. 2020b）。 

5  中国鸟类的谱系生物地理格局与形

成机制  

5.1  谱系生物地理学在生物地理学中的角色

与作用 

种群是物种存在的有效形式（Mayr 1942），
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除了种群分布范围、数量大小等宏观特征外，

种群的遗传多样性指数、支系分化程度和地理

结构复杂性等遗传特征，也是种群自然属性的

重要方面。与地理分布特征类似，种群的遗传

特征也受到生境、气候、地形障碍、物种生物

学特征等因素的影响。而谱系生物地理学就是

整合种群遗传学、系统发育、地理学、地质学

及考古学等学科，来综合分析探讨种群水平和

近缘物种水平的遗传结构、支系分化、种间杂

交等物种形成过程相关的模式、过程及其驱动

因子的交叉学科（Avise 2000）。 

作为生物地理学的分支，“谱系生物地理

学”（简称为“谱系地理学”，Phylogeography）

借助于中性分子标记，基于分子进化中性假说，

探讨谱系分支的地理分布特征和演化历史原

因。谱系地理学的研究结果，对于系统分类学、

进化生物学和保护生物学中的应用实践，如隐

存种的发现与鉴定、有效管理单元的确定、物

种形成等具有重要的指导意义。总体来讲，对

于生物地理学和生物多样性研究，谱系地理学

有两个方面的重要贡献：一是能够在遗传多样

性层面给出更多的定量信息，另一个方面是搭

建了研究物种演化与环境变化的桥梁，在此基

础上我们能够更加深入地了解地理生境特征、

地质历史事件及气候环境变迁对物种种群遗传

格局的影响。 

5.2  中国鸟类谱系地理研究历史 

谱系地理学相关的研究最早可追溯到 20

世纪 70 年代（Brown et al. 1974，1979）。Avise

等（1987）在回顾以往十几年以线粒体为标记

物开展的种下支系分化和遗传格局研究的综述

中，首次提出了谱系地理学的概念。在此后的

20 年间，谱系地理学研究蓬勃发展，并以线粒

体基因为分子标记，开展了针对于各种生物类

群的研究（Avise et al. 1998，Beheregaray 2008，

Riddle 2009）。Phylogeography: The History and 

Formation of Species 的出版（Avise 2000），标

志着谱系地理学的理论体系和方法论的成熟和

确立。 

中国谱系地理学的研究最早以线粒体细胞

色素 b（Cyt b）和控制区（D-Loop）基因片段

为标记物对台北树蛙（Rhacophorus taipeianus）

的研究（Hui et al. 1994）。此后，应用谱系地理

学的研究方法也开展了对银鲴（Xenocypris 

argentea）和云南兔（Lepus comus）的种群遗

传结构研究（Wu et al. 2000，Xiao et al. 2000）。

在鸟类研究方面，早期的谱系地理学研究重点

关注极端环境中的鸟类物种，例如，对石鸡

（Alectoris chukar）和藏雪鸡（Tetraogallus 

tibetanus）的谱系分化与环境气候影响的研究

（Wei et al. 2002，Huang et al. 2004，张立勋等 

2005 ），以及对白腰雪雀（ Onychostruthus 

taczanowski）、棕颈雪雀（Pyrgilauda ruficollis）

和地山雀谱系地理结构与种群历史的研究（Qu 

et al. 2005，Yang et al. 2006a，b）等。在中国

鸟类谱系地理学研究中，学者们提出了关于鸟

类多样性分布格局的系列科学假说，获得了许

多重要的发现。例如，对中国南方地区多种鸟

类的谱系地理学研究发现了多支系分化的谱系

格局，并推测这种格局可能在我国南方居留鸟

类中普遍存在（Li et al. 2009，Song et al. 2009，

Liu et al. 2012）。更多的谱系地理学研究集中在

我国生物多样性热点地区，如横断山区、台湾

岛及东南半岛等区域（Dong et al. 2010，2013，

2014，Hosner et al. 2015，Klicka et al. 2015，

Lim et al. 2015，Dong et al. 2017），这些结果反

映出了地形异质性、地理障碍隔离对物种的支

系分化具有重要的影响。另外，对跨大陆分布

的鸟类广布种的谱系地理学研究也开展了不少

工作，例如对于环颈雉（Phasianus colchicus）、

白鹡鸰（Motacilla alba）、大山雀（Parus major）

和喜鹊（Pica pica）等（Zhao et al. 2012，Li et al. 

2016，Kayvanfar et al. 2017，Song et al. 2018b）

的研究，揭示了在大的地理尺度上影响支系分

化的地理障碍隔离作用，例如青藏高原、中亚

干旱化区等对谱系分化的地理隔离影响。针对

于同一区域多个物种的比较谱系地理学研究，

则更好地揭示了地形障碍或地质事件对区域内
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不同物种的种群遗传分化的共性影响作用（Qu 

et al. 2009a，b，Song et al. 2016，Dong et al. 

2017）。研究方法和技术经历了从单个的线粒体

基因到线粒体基因与微卫星标记联合、线粒体

基因与多个核基因联合、简化基因组测序以及

基因组重测序的发展历程。关注的科学问题也

从最初的物种谱系格局的描述与成因探讨，到

物种分化模式、种群历史动态的模型检验等方

面（Li et al. 2010，Qu et al. 2012，Lei et al. 

2014）。目前已开展了基于高通量基因组数据的

地山雀物种分化的基因组特征及环境适应相关

形态特征及物种形成的遗传机制探讨（Jiang 

et al. 2019），以及线粒体与核基因谱系分支格

局不一致的形成原因探究（Zhang et al. 2019）。 

5.3  中国鸟类谱系地理格局与影响因素 

尽管基于分子进化系统发育学的研究显

示，现生鸟类物种的辐射演化发生在更新世之

前（Brusatte et al. 2015，Santiago et al. 2015），

但更新世冰期循环引起的环境变化无疑对鸟类

物种的地理分布和谱系分化具有重要的影响

（Hewitt 2000）。鸟类在高等脊椎动物中具有更

好的体温调节能力和较强的活动能力，在冰期

的扩张与退缩过程中种群的分布范围和种群大

小也随之变化，进而在种群遗传层面留下相应

的印迹（Avise et al. 1998，Klicka et al. 1999）。

中国幅员辽阔、经纬跨度大、地形地貌复杂，

因此也导致了丰富多样的鸟类谱系地理格局。

诸多研究显示，在中国南方地区由于地形的复

杂性，冰期时环境气候较为温和，因此存在多

个古老的地理支系（Song et al. 2009，Liu et al. 

2012）。冰期-间冰期的海平面上升与下降，也

导致了台湾岛、海南岛与大陆的隔离和连接，

从而也形成了明显的深度分化支系（Liu et al. 

2010，Wu et al. 2011，2012，Wang et al. 2016，

Zhang et al. 2019）。 

青藏高原对中国鸟类的谱系地理格局具有

深远的影响，主要集中在三个方面：一是在高

原腹地高寒、低氧、强紫外线的极端环境，可

能导致了在此环境中的鸟类遗传多样性降低和

缺乏支系分化（Yang et al. 2006b，Qu et al. 

2009b，c）；二是在青藏高原的东部边缘和喜马

拉雅地区，由于板块挤压导致这些区域存在高

山与深谷的强烈垂直海拔变化。印度洋的水汽

受高山阻隔后沿横断山区峡谷进入内陆，从而

为这些区域的植被发育创造了良好的条件，也

因此造就了该地区鸟类复杂的支系分化与小尺

度的地理结构（Päckert et al. 2012，2015）。三

是在青藏高原北部边缘，由于高原阻挡使得海

洋水汽无法抵达，内陆环境更趋于干旱荒漠化，

对许多鸟类物种造成地理障碍，因此在遗传上

呈现出河西走廊以西的种群与东部种群较为明

显的谱系分化（Zhang et al. 2012，Luo et al. 

2014，Song et al. 2016）。 

除了青藏高原之外，我国还有其他一些较

为显著的高大山系和复杂的地形结构阻碍了种

群间的基因交流，例如对于环颈雉的研究发现，

六盘山、黄土高原对种群支系分化和物种形成

具有重要的影响（Qu et al. 2009c，Liu et al. 

2010）。秦岭-淮河是我国传统的动物区系分界

线，最近对戈氏岩鹀（Emberiza godlewskii）的

研究发现，该物种的种群被西秦岭山脉分为南

北两个深度分化的分支（Li et al. 2019）。对我

国 东 部 地 区 两 种 山 雀 和 银 喉 长 尾 山 雀

（Aegithalos caudatus）的研究结果显示，也存

在一致性的南北谱系分化，但分化的界限位于

燕山-内蒙古高原一线，与新近提出的世界动物

区划中“古北界/喜马拉雅-中国日本界”的区

系界限比较重合（Song et al. 2016）。对于更大

地理尺度上的广布鸟类谱系地理学研究（Li et 

al. 2016，Song et al. 2016，Kayvanfar et al. 2017）

揭示了两个影响广布物种遗传分化的重要地理

单元：中亚地区的干旱荒漠化生境和青藏高原，

而这两个地理单元又具有内在的联系，显示出

自 5 000 万年前以来印度板块与欧亚板块碰撞

的造山运动，不仅是亚洲鸟类物种辐射演化的

重要影响因素，同时依然持续驱动着种下水平

的遗传分化与新种形成过程。 

谱系地理格局不仅受到环境气候变化的影
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响，也受物种自身的生物学特性的影响。虽然

在我国的留鸟中广泛发现了多支系深度分化的

格局（Song et al. 2009，Liu et al. 2012），但在

白头鹎（Pycnonotus sinensis）和领雀嘴鹎

（Spizixos semitorques）中，线粒体基因并未发

现显著的地理支系分化，地理种群间存在充分

的基因流（Gao et al. 2011，Song et al. 2013），

而这两种鸟类都具有近期分布区扩张的现象。

大多数山雀科鸟类由于对森林植被的依赖和有

限的活动能力，一般都呈现出深度分化的地理

支系，但是黄腹山雀（Periparus venustulus）并

不符合这种谱系地理模式。雪鸡是栖息于我国

西北和青藏高原的树线以上的高山物种，对于

暗腹雪鸡（T. himalayensis）和藏雪鸡的谱系格

局比较发现，这对姊妹种在种群结构和历史上

的有效种群大小变化都存在明显的差异，可能

与两种雪鸡的生活史特征，尤其是与栖息地选

择的海拔高度差异有关（An et al. 2020）。这些

研究结果提示，在研究冰期对物种谱系格局影

响的地域性差异时，应选取遗传背景接近的同

一物种或种组进行分析。对喜鹊种组和大山雀

种组的研究表明，末次冰期气候变化的影响在

两个物种的各个地理支系中都有发现，但是有

效种群的波动程度在地理支系间存在差异。而

且同一个地理区域所在进化支系的演化历史，

与物种的生物学特性和地区环境气候特征密切

相关。例如大山雀东亚地区种群的支系显示出

更为悠久的种群演化历史（Song et al. 2020），

但是喜鹊东亚地区支系的演化历史则晚于欧亚

大陆北部的支系，提示在末次冰期时东亚地区

的喜鹊受到环境气候变化的影响比大陆西北部

的种群更为剧烈（Song et al. 2018b）。 

5.4  鸟类谱系地理学的发展趋势 

随着高通量测序技术和生物信息分析技术

的飞速发展，越来越多的研究选用覆盖整个基

因组的遗传标记。虽然不同的高通量测序研究

策 略 ， 如 基 因 分 型 测 序 （ genotyping-by- 

sequencing，GBS）（Alcaide et al. 2014）、限制

性酶切相关位点测序（restriction site-associated 

DNA sequencing，RAD-Seq）（Rheindt et al. 

2013 ）、超保守原件测序（ ultra-conserved 

element sequencing，UCE）（Faircloth 2012）和

全基因组测序（whole genomic sequencing，

WGS）（Ellegren 2014）在基因组数据的覆盖深

度不同，但获得的种群多样性信息比传统基因

片段获得的信息均有指数级的增长。高通量数

据具有更高的分辨率，不仅能够准确记录谱系

地理分支，对浅度的地理分化也有很好的探测

能力。利用基因组数据能够对早期研究中存在

的线粒体-核基因、线粒体-微卫星遗传分化的

不一致性进行深入研究。大数据分析能够对物

种分化、种间杂交、形态功能性状演化及极端

环境适应等方面开展深入研究（Ellegren et al. 

2012，Qu et al. 2013，Lamichhaney et al. 2015）。 

随着谱系地理和种群遗传学的深度交叉，

谱系地理学研究已不拘泥于对种群谱系分支的

发现、归纳和成因探讨。在中性基因研究结果

的基础上，对于功能基因的分子地理变异的研

究可能会更好地反应地理种群适应不同环境条

件的遗传学基础，即适应性谱系地理学。近期

的一些研究结果显示，功能基因的分子地理变

异格局是环境适应与种群历史动态综合作用的

结果（Storz 2016，Zhu et al. 2018a）。而对于同

一物种不同地理环境种群的基因组格局比较分

析，为我们研究鸟类适应不同环境的遗传学基

础提供了有效手段（Qu et al. 2015）。可见，谱

系地理学研究已步入新的组学时代，作为新的

学科生长点，谱系地理组学（Phylogeogromics）

将会在种群历史、种群分化、物种形成、适应

演化等各个方向得到全面的发展。 

谱系地理学之父，Avise（个人通讯 2017）

认为，未来整个脊椎动物，也包括无脊椎动物

和植物类群的整合分析，将会有大的突破，当

然核基因和细胞质基因组将会受到严格的检

验。通过全球的共同努力对整个生命之树进行

更广泛的重建。然后针对每一个物种、每个区

域的生物群，我们将获得对从几万到几百万年

时间跨度的基因组和种群历史的全面了解。这
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种对谱系历史的深入了解将反过来为物种形成

和种群基因组等进化生物学基础提供强有力的

知识框架。  

6  中国鸟类生物地理学研究的新进展

和未来展望  

6.1  谱系地理学发展催生新的学科生长点  

我国鸟类的谱系地理学研究已经取得了丰

硕成果，基于基因组及大数据分析拓展了新的

学科生长点。随着测序技术的发展，谱系地理

学的研究得到快速发展，从早期单一的线粒体

分子标记过渡到全基因组数据。线粒体基因的

快速进化特性使其在研究物种或近缘种之间的

谱系格局时比单个核基因更有效（Zink et al. 

2008）。然而线粒体由于其母系遗传的特点，某

种程度上仅能反应线粒体本身的演化历史，而

不能正确代表种群或物种。另外，线粒体的种

间渐渗也会为谱系地理的研究带来困扰。近缘

物种之间的杂交是一个很普遍的现象（Mallet 

2005），早期的研究预测大约 10%的鸟类存在

种间杂交现象（Grant et al. 1992），最近的研究

估计自然界有 16.4%以上的鸟类具有杂交现象

（Ottenburghs et al. 2015）。比如，国内学者在

棕颈钩嘴鹛（Pomatorhinus ruficollis）和台湾

钩嘴鹛（P. Musicus）（Dong et al. 2014）、黑眉

长尾山雀（Aegithalos bonvaloti）和银脸长尾山

雀（A. fuliginosus）（Wang et al. 2014，Zhang et al. 

2017）等研究体系当中均发现了线粒体渐渗的

现象。随着二代测序技术的普及，全基因组的

信息将能更加深刻地理解这种普遍存在的线粒

体-核基因谱系格局不一致的现象（Toews et al. 

2012）。通过对线粒体基因组和核基因组的对

比，Zhang 等（2019）发现喜马拉雅地区的黄

腹柳莺（Phylloscopus affinis）和分布于青藏高

原东部的华西柳莺（P. occisinensis）之间具有

极浅的核基因分化，然而其线粒体基因的分化

时间却超过了两个百万年，进一步推测黄腹柳

莺的线粒体是由一个已经灭绝的近缘种通过杂

交而获得。这种物种内部或者近缘种之间在核

基因分化很浅甚至没有分化的情况下出现两个

或多个深度分化的线粒体基因的现象在鸟类学

的研究当中并不罕见。除了上文提到的黄腹柳

莺和华西柳莺的研究体系，在红头长尾山雀

（Dai et al. 2011，2013）和灰眶雀鹛（Song et al. 

2009，Qu et al. 2014）中也有发现，进一步的

全基因组测序将有可能揭示隐藏在这种现象背

后的演化故事。所以，只有结合线粒体基因组

以及核基因组的分析结果才能呈现出全貌的、

真实的物种谱系地理格局，而谱系地理组学研

究将会步入到一个新的组学和大数据时代。 

谱系地理学最初研究的是单个物种的空间

分布格局，逐渐过渡到研究多个物种，即比较

谱系地理学（Riddle 2009，Avise et al. 2016）。

通过比较不同物种的空间分布格局及其成因，

能够揭示一些形成这种格局的潜在共因（Qu 

et al. 2015，Song et al. 2016）。谱系地理学结合

群体遗传学，成为揭示物种形成、支系分化与

物种界定以及生态适应的研究基础，Rissler

（2016）对谱系地理学在以上三个研究方向的

应用做了详尽的阐述。国内学者在应用谱系地

理学方法研究物种形成（Zhang et al. 2017，

Jiang et al. 2019）、支系分化（Zhao et al. 2012，

Li et al. 2016，Zhang et al. 2019）和生态适应

（Jiang et al. 2019，Qu et al. 2020）等方面也提

出了不少新的见解。随着测序技术、进化、生

态、各类组学等学科的发展和融合，以及模型

和大数据分析方法的发展，谱系地理学会深入

到其他多个学科，并促进这些学科的发展，比

如，保护生物学、生物系统学、群体遗传学、

生物地理学等，和这些学科的有机结合将成为

谱系地理学的未来发展方向（Avise et al. 

2016）。 

6.2  “地理格局-适应-基因”的组学研究，促

进了对鸟类多样性格局形成机制的解析 

鸟类多样性及地理分布格局的形成与维

持，是其物种经历长期演化与生态环境适应的

结果。鸟类可通过调节自身状态以适应周围环

境的变化，进而在漫长的演化过程中形成最佳
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的适应策略和遗传基础，获得最大的生存适合

度。为此，鸟类在性状、遗传、行为、生理等

各个方面都发生了显著的变化。随着多组学技

术、方法的发展，从基因型特化、调控管理机

制出发，结合生理、形态适应特征，利用整合

分析方法揭示调控元件和关键基因，探讨鸟类

物种如何适应目前分布的地理环境，从而解析

形成目前分布格局的适应进化机制。 

熊鹰等（2019）对鸟类高海拔适应进化中

从表型到基因组的研究进展进行了总结分析，

提出表型（形态、生理、行为等）和基因型（如

血红蛋白基因、细胞色素 C 氧化酶基因等）都

能揭示鸟类的演化证据。近年随着高通量测序

技术的发展，大规模比较基因组与转录组分析

正逐步揭示鸟类高海拔适应的遗传机制。朱筱

佳等（2016）从个体和系统发育两个层次总结

了血红蛋白基因的分子进化及功能适应研究进

展和发展趋势，强调了鸟类适应高海拔低氧环

境的趋同和趋异演化特征，强调了功能验证、

分子、细胞和系统水平整合研究方案的必要性，

同时也强调了系统发育和种群演化历史在适应

进化研究中的重要意义，并为未来高海拔低氧

适应进化及高原医学研究提出新的思考和建

议。适应性趋同进化是适应进化领域的研究热

点，在细胞、解剖、形态、生化和行为等多个

方面都很重要。最近研究发现，适应趋同可能

起因于不同层级的特定遗传机制，从相同的核

苷酸或氨基酸替换到生物功能或通路。在这些

遗传机制中，蛋白质编码基因的氨基酸位点变

化在适应表型特征趋同进化中起着非常重要的

作用。Hao 等（2019a）通过对该领域发展趋势

的分析，认为适应性趋同进化研究在未来会包

含大量的表型特征和遗传特征，以及实验设计

对其发现科学假说的精准验证，而基因表达的

趋同、选择性剪接和调控区域将会得到广泛的

重视，并建议了开展适应性氨基酸位点趋同研

究的方法。 

青藏高原平均海拔 4 000 m 以上，被誉为

“地球第三极”，低温、低氧、强紫外线的选择

压力是其最显著的极端环境特征。我国在解析

鸟类对青藏高原高海拔极端环境的适应与演化

研究中，发表了系列亮点成果（熊鹰等 2019）。

通过比较基因组、转录组等方法，从鸟类个体

水平的基因变异、群体水平的适应进化以及转

录水平的基因表达，并结合生理性状、功能验

证等方法，获得鸟类适应青藏高原低氧环境的

系列成果，在国际上亦具有重要的影响力。Hao

等（2019b）通过对同一个系统发育背景下 3

种山雀与其各自近缘的低海拔物种的 5 个组织

的比较转录组学分析，发现 3 种高海拔山雀可

能以序列和表达水平协同改变的方式实现其对

高海拔环境的适应。这是在国内首次开展野生

鸟类多物种、多组织、多尺度的比较转录组研

究，拓展了人们对鸟类高海拔特殊环境适应机

理的理解。 

在基因层面，通过对高、低海拔分布山雀

类的血红蛋白功能表型和分子结构比较，发现

高海拔山雀和长尾山雀的血红蛋白氧亲合力比

低海拔近缘种高。以祖先蛋白重塑和定点诱变

的方法，在实验室证明了决定高海拔同域分布

物种血红蛋白氧亲合力增加的平行氨基酸替代

位点。并通过同源蛋白结构模拟证明，该位点

的氨基酸替代增加了其 α和 β亚基间的氢键数

量，从而使四聚体血红蛋白的氧化态构象相对

于去氧化构象更加趋于稳定。另一个趋同增加

氧亲和力的替代发生在黑眉长尾山雀和远缘的

斑头雁（Anser indicus）的单独替代位点

αAP119A，与 αAA34T 不同，该位点降低了氧

化态血红蛋白的稳定性（Zhu et al. 2018a）。通

过与其他高海拔鸟类血红蛋白分子适应机制的

比较，Zhu 等（2018b）认为，鸟类大多数海拔

相关的血红蛋白功能变化都是由不同的氨基酸

替代所致，极少数源于相似表型效应的平行氨

基酸替代，而不同物种的相似表型是由独立的

遗传背景所决定的。 

通过对地山雀近缘种大山雀的高、低海拔

种群比较基因组研究，发现西南山地大山雀加

速了碳水化合物代谢和低氧诱导因子 1α
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（HIF-1α）调节通路（PI3K-akt、mTOR 和

MAPK 信号通路）上的基因演化，以适应高海

拔的环境变化。该结果与地山雀的高海拔适应

不同，后者是加速了脂类代谢与直接调控低氧

诱导因子 1α 通路（HIF-1α 信号通路）上基因

的演化。两种山雀同分布于高海拔环境，但是

具有不同的“脂类-碳水化合物”代谢策略以获

取适合的能量补给（Qu et al. 2013，2015）。 

结合转录组测序（RNA-seq）、功能实验以

及定量实时聚合酶链锁反应（Q-PCR）等方法，

发现了控制地山雀喙型发育的基因通路，通过

这些基因不同的表达来调控成骨细胞和破骨细

胞的平衡，从而调控喙的长度和弯曲度，以适

应用嘴挖掘取食和掘洞栖息的习性（Cheng 

et al. 2017）。Chen 等（2018）也尝试通过对大

山雀心肌纤维细胞的培养和微小 RNA

（miRNA）在不同氧环境中的表达变化，来验

证大山雀在细胞水平的高原适应。该研究阐明

了正选择基因调控非模式鸟类物种高原适应的

重要机制，为其他动物低氧适应的正选择介导

机制研究奠定了基础。这些工作是我国首次结

合细胞培养、胚胎发育、功能验证等方法来解

析鸟类对高原环境适应的研究。 

Qu 等（2020）对树麻雀（Passer montanus）

的基因组研究发现，在约 2 000 ~ 4 000 年前树

麻雀伴随人类农耕文明拓殖到青藏高原，并在

短短的数千年里，其心肌、飞行肌等系列与低

氧、低温适应相关的性状发生了明显的适应性

改变，如体型变大、肌肉增重。而多个和表型

密切相关的基因位点同时出现频率改变，驱动

了肌肉等表型特征的快速适应。该研究首次提

出了在高原适应早期阶段的“多基因适应

（polygenic adaptation）”机制。 

综上所述，通过基因组、转录组、基因与

性状的整合分析，解析了鸟类对青藏高原低氧、

低温、强紫外线选择压力的适应。这些机制的

基因组研究已逐渐成为微进化研究的发展趋

势，同样需要候选基因筛选及相应功能实验提

供注释的依据和功能验证。分析基因型的变化

情况，涉及调控网络的修饰，以及分析同一通

路上一组基因的序列变化和表达谱差异是确定

适应结果和调控机制的途径。目前高寒低氧环

境适应方面的能量代谢策略、表型可塑性，以

及复杂性状遗传解析，并整合各种组学手段，

功能实验与同质园实验的科学验证，是未来解

析鸟类高海拔适应的重要研究方向（熊鹰等 

2019）。 

步入新基因组时代，各种组学研究也越来

越多地应用到物种的形成、分化及多样性格局

研究等各个方面，如环颈雉（Liu et al. 2019）、

环颈鸻（Charadrius alexandrinus）（Sadanandan 

et al. 2019）、企鹅（Pygoscelis spp.）（Pan et al. 

2019a）、朱鹮（Nipponia nippon）（Feng et al. 

2019）等的组学报道。在对环颈鸻种组的研究

中，重测序数据揭示了两个物种的群体结构、

历史动态、种群间二次接触产生的基因流

（Sadanandan et al. 2019，Wang et al. 2019）。

通过对比历史种群和现生种群之间的遗传结构

及遗传多样性，揭示朱鹮种群数量减少的原因

是由于遗传漂变和较高的近亲交配比例（Feng 

et al. 2019）。企鹅高质量的基因组，揭示了现

存企鹅的亲缘关系、种群结构以及对南极的适

应（Pan et al. 2019a）。48 只鸟类的基因组，

揭示了飞翔能力不同的鸟类，在生理上利用能

量的异同（Pan et al. 2019b）。性染色体在物种

的分化中占重要地位，在对 11 种鸣禽性染色体

的研究中，揭示了鸟类性染色体演化的机制

（Xu et al. 2019）。这些新的研究成果，都体

现了基因组大数据对鸟类物种及地理分布格局

的重大影响，各种组学技术的应用以及大数据

分析能力，将会为鸟类适应、物种形成、地理

格局的研究带来新的契机，并可能催生出新的

学科发展方向，如谱系地理组学。 
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