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基因组时代的新视野: 东南亚哺乳动物类群           
在第四纪冰河时期多样性的起源与分化 
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摘要: 东南亚地区东起菲律宾群岛, 西至印度次大陆, 北及中国中部, 南至巽他群岛, 涵盖了世界上25个最重要的生

物多样性热点地区之中的6个, 具有极其重要的全球生物多样性保护的战略意义。该地区复杂的地质地貌和气候

历史使其动植物的种类和数量都极为丰富。经典的生物地理分界线华莱士线和克拉地峡将该地区进一步划分出

包括部分巽他群岛和马来半岛在内的南部巽他区和北部印度支那区两个生物多样性热点地区。主要基于形态学

的生物地理学研究认为巽他区和印度支那区通过马来半岛陆地相连, 并且第四纪大部分时间海平面下降形成大陆

桥, 直到一万年前该地区的众多岛屿仍与大陆连接, 促进了哺乳动物的种群迁徙与基因交流, 因此物种种群间的差

别将很细微。然而近来分子遗传学研究表明, 由于其他生态因素制约, 哺乳动物的迁移能力可能比以往认为的低, 
大陆桥的存在并不一定导致迁徙的发生, 许多种群的隔离早在200万年前便已形成, 并且没有因为后来冰川期海平

面降低而恢复种群交流, 而距今7.3万年前发生的苏门答腊多巴超级火山爆发也可能进一步影响了物种间和物种内

多样性的形成和分化。通过已有的东南亚哺乳动物种群遗传学研究结果, 我们认为物种间或种群间的差异主要表

现为三个层次: 巽他区种群与印度支那区种群间约百万年尺度的分化, 巽他区不同岛屿种群间约数十万年尺度的

分化, 以及发生于晚更新世的分化事件。已有的东南亚种群遗传学研究主要采用线粒体及核基因多位点数据进行

分析, 而种群基因组学分析则使得获得详尽的种群历史动态成为可能, 并使我们可以进一步了解东南亚哺乳动物

类群所经历的物种形成过程。 
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Diversification of Southeast Asian mammals during the Quaternary 
glaciation: insights from the genomic era 
Lin Miao, Shu-Jin Luo* 
College of Life Sciences, Peking-Tsinghua Center for Life Sciences, Peking University, Beijing 100871 

Abstract: Southeast (SE) Asia  refers to the region east to the Philippine islands, west to the Indian 
subcontinent, north to central China and south to the Sunda islands. This region includes six of the world’s 25 
biodiversity hotspots and is of strategic significance in global biodiversity conservation. The complicated 
geological and climatological history of this region has resulted in extremely high species diversity and 
endemism. Two classic biogeographic boundaries, the Wallace Line and the Isthmus of Kra, divide SE Asia 
into the Indochinese province to the north and Sundaic province to the south. Because the Indochinese and 
Sundaic provinces are connected today through the Malay Peninsula and the Sunda shelf was exposed for the 
majority of time during the Quaternary glaciation, previous biogeographic studies have proposed that gene 
flow occurred between mainland and different island populations causing low divergence in the region. 
However, recent molecular genetic studies have reported that migration of terrestrial mammal populations 
was not as great as previously thought due to ecological restrictions. Thus, deep vicariant divergence was 
present in several mammals as early as two million years ago and appeared not to have been affected by gene 
flow following the formation of land bridges during later glacial periods. Furthermore, the super eruption of 
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the Toba volcano in Sumatra about 73,000 years ago may have intensified divergence. A literature review has 
indicated three hierarchical levels present in the formation of mammalian diversity in SE Asia. These include 
populations between the Indochinese and Sundaic provinces which diverged millions of years ago, 
populations among the Sunda Islands which diverged hundreds of thousands of years ago, and Late 
Pleistocene biogeographic events causing demographic changes. Most of the previous population genetic 
studies on SE Asia mammals were based on analyses of mitochondrial or nuclear DNA data. Recent advances 
in population genomics provide new opportunities to obtain a comprehensive understanding of the 
demographic history and speciation processes of SE Asian mammals during the Quaternary glaciation. 
Key words: Southeast Asia, biogeography, mammal, population genomics, Quaternary 

 
东南亚地区地处两大洲(亚洲、大洋洲)和两大

洋(太平洋、印度洋)的“十字路口”, 由中国中部以

南、印度次大陆以东、澳大利亚以北、新几内亚

以西的区域组成, 与亚洲大陆相连的部分主要为中

南半岛, 海洋中的部分主要为巽他群岛(本文讨论的

东南亚不包括菲律宾群岛和马来群岛中位于华莱

士线以东的部分)。该地区温暖湿润, 丰沛的降水与

充足的光照为生命的孕育提供了必要的条件, 这里

复杂多变的地质与气候历史进一步形成了多样的

自然地貌和生态系统, 因此东南亚地区的动植物物

种的种类和数量都极为丰富, 具有极其重要的全球

生物多样性保护的战略意义。全世界共有25个生

物多样性的热点(biodiversity hotspot)地区, 虽然仅

覆盖全球1.4%的陆地面积, 却拥有44%的维管植物

以及35%的脊椎动物物种, 东南亚包括了其中2个: 
巽他区(Sunda province)和印度支那区(Indochinese 
province)(Myers et al., 2000)。 

东南亚独特的生物多样性资源使其成为生物

地理学研究的经典地区。从18世纪大航海时代博

物学的开启到现代分子生物学的蓬勃发展, 该地区

的地质学、地理学、植物学、动物学一直是考察

和研究的热点, 人们逐渐完善了该地区的动植物记

录, 探索其生物地理格局, 并试图阐明其生物多样

性形成的机制。而哺乳动物作为新生代的地球上

最繁盛的类群, 以及东南亚独特的哺乳动物多样性

资源, 也成为东南亚研究最多、最广泛和最深入的

动 物 类 群 (Meijaard, 2003; Woodruff & Turner, 
2009)。在新近纪(Neogene)的上新世(Pliocene, 距今

530万至260万年前)早期, 东南亚地区的岛屿已经大

致形成今天的格局, 而上新世也是东南亚大多数哺

乳 动 物 物 种 演 化 形 成 的 时 间 。 在 第 四 纪

(Quaternary)的更新世(Pleistocene, 距今260万至1万
年前 ), 冰期 (glacial period)与间冰期 (interglacial 

period)的反复更替使不同地理分布区的动物种群间

产生隔离, 造就了今天的东南亚生物地理分布模

式。东南亚分布有大约535种哺乳动物(Myers et al., 
2000), 而人们对其中大多数物种和类群的了解和研

究仍然非常有限。 

生物谱系地理学(phylogeography)的研究始于

20世纪80年代, 主要利用分子遗传学标记分析形成

当代生物地理格局的历史演化过程(Avise, 2000)。
随着分子进化学和种群基因组学 (population 
genomics)的发展及其与生物地理学的结合, 利用多

种相对独立的分子遗传标记甚至全基因组序列对

物种的进化历史进行深入分析已经成为可能。通

过对同域分布的多个物种进行生物谱系地理学的

比较研究, 往往可以鉴别出多个物种所共有的种群

生物地理界限, 进而发掘出影响地区生物地理格局

的重大地理地质事件。东南亚作为全球重要的生

物多样性热点地区, 在当前的基因组时代, 这些新

的技术和思路将有助于最终揭示东南亚地区哺乳

动物类群的多样性格局, 并为地区生物多样性起源

和分化的机制提供了新的视角和契机。本文中我

们结合最新研究进展综合分析东南亚代表性哺乳

动物的种群遗传学和生物谱系地理学格局, 探讨第

四纪冰河时期的气候和地质历史事件对于该地区

物种、亚种以及遗传多样性的形成和演化历程的

影响。 

1    东南亚地区自然地理概况 

东南亚位于著名的华莱士线(Wallace Line)以
西。华莱士线由英国博物学家华莱士于1859年提

出(图1), 穿过婆罗洲与苏拉威西岛, 以及巴厘岛与

龙目岛, 其西北属于东洋界(Indomalaya ecozone), 东
南属于澳新界(Australasia ecozone)。1869年, 华莱

士又指出马来半岛的最窄处––克拉地峡(Isthmus of  
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图1  东南亚主要生物地理分区及物种形成概况。图示重要

生物地理分界线华莱士线和克拉地峡界定生物地理区域印

支区和巽他区(Tougard, 2001), 以及四对同属近缘物种的分

布区和物种交界处(数据来自IUCN, 2013): 中国穿山甲和马

来穿山甲, 北方豚尾猕猴和南方豚尾猕猴, 云豹和巽他云豹, 
以及亚洲金猫和婆罗洲金猫。每对物种的祖先种群在重大

地质地理事件(如冰期)发生后进入南方和北方不同的避难

所, 长期地理隔离逐渐导致物种形成, 在适宜气候和栖息地

恢复后(如间冰期)南北种群(物种)重新扩张和汇合, 但各种

群(物种)汇合的地理交界处不同。 
Fig. 1  Major biogeographic divisions and speciation events in 
Southeast (SE) Asia. The Wallace Line and Isthmus of Kra 
divide SE Asia into Indochinese and Sundaic provinces 
(Tougard, 2001). Distribution ranges of the species and 
boundaries between the congeneric species are shown (data 
from IUCN, 2013): Manis pentadactyla and M. javanica, 
Macaca leonine and M. nemestrina, Neofelis nebulosa and N. 
diardi, and Pardofelis temminckii and P. badia. Ancestral 
populations of each of these pairs of species retracted into 
remanent refugia during dramatic geological or geographic 
events (e.g., glacial periods), leading to subsequent allopatric 
speciation. When suitable climate and habitats returned (e.g., 
interglacial periods), such populations (species) expanded out 
of fragmented refugia in the south and north and converged on 
current range boundaries, although the exact location of such 
boundaries varied by species. 

Kra, 位于10º30' N)为另一生物地理分界线, 将东南

亚地区分为以北的印度支那区和以南的巽他区。

从行政地理区划来看, 印度支那区大致涵盖中国南

部、越南、老挝、柬埔寨、泰国和缅甸。巽他区

则大致涵盖马来西亚、新加坡、文莱、菲律宾的

巴拉望岛和印度尼西亚位于华莱士线以西的岛

屿。巽他区与印度支那区在气候、植被和动物类

群分布上均存在较大差异。巽他区属热带雨林气

候; 而印度支那区属热带季风气候(Whitmore, 1984; 
Morley, 2000; Wikramanayake et al., 2001)。  

东南亚地区生物多样性的形成与该地区的地

质地貌和气候历史密不可分。在距今约5,000万年

前的始新世 (Eocene)早期 , 马来半岛、苏门答腊

岛、爪哇岛和婆罗洲所处区域初步形成巽他大陆

架(Sunda shelf)。在距今约500万年前的上新世早

期, 巽他群岛已经大致形成今天的格局, 主要岛屿

均浮出海面, 岛屿之间彼此分离或由较窄的走廊相

连(Hall, 1998; Gorog et al., 2004)。相对于之前的中

新世(Miocene, 距今2,300万至530万年前)温暖湿润

的气候, 上新世气候开始变得干冷且季节分明, 不
过年平均气温仍比今天约高2–3ºC(Robinson et al., 
2008), 海平面的平均高度比今天大约高25 m(Dwyer 
& Chandler, 2009)。随着气候变冷, 大量雨林逐步

演变为稀树草原, 东南亚许多哺乳动物物种也在这

一时期形成。进入第四纪更新世后, 气候总体上变

得更加寒冷和干燥, 冰期与间冰期反复更替, 其中

寒冷的冰期占大约90%的时间, 而相对温暖的间冰

期仅占约10%, 因此该时期也称为第四纪冰河时期

(Quaternary glaciation)。在更新世早期, 一次冰期与

间冰期更替的平均周期约为4万年, 到了后期大约

为10万年 , 在整个更新世大约发生了50次冰期

(Woodruff, 2010)。 

2  关于第四纪冰河时期东南亚哺乳动物分布

的“迁徙理论”和“隔离理论” 

更新世冰期和间冰期频繁更替, 直至大约1万
年前最后一次冰期结束, 海平面在过去200万年内

的大部分时间均低于现今水平。在冰期, 全球气候

变冷, 海平面下降, 马来半岛、苏门答腊岛、爪哇

岛、婆罗洲以及一些临近的小岛之间的大陆架露

出海平面, 形成巽他大陆(Sundaland)(Voris, 2000)。
传统的生物地理学观点, 即“迁徙(dispersal)理论”认
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为, 此时东南亚的众多岛屿与大陆连接, 对哺乳动

物的种群迁徙起到了促进作用 (Banks, 1949; 
Heaney, 1986; Koopman, 1989)。如果该假说成立, 
现今所观察到的物种种群间的遗传差别将很细

微。然而近来研究表明, 由于其他生态因素制约, 
哺乳动物的迁移能力可能比以往认为的低, 大陆桥

的存在并不一定导致迁徙的发生(Ruedi & Fuma- 
galli, 1996; Surridge et al., 1999; Hewitt, 2000)。许

多地理种群的隔离在更新世早期便已形成, 而且不

因为后来冰期海平面降低而恢复种群交流。这种

假说表现为分布于该地区的种群的遗传差别比较

显著, 远大于一万年的隔离(Gorog et al., 2004; de 
Bruyn et al., 2005), 称为“隔离(vicariance)理论”。  

在间冰期海平面较高时, 印度支那区和巽他区

有克拉地峡相连, 而巽他区的陆地则被海洋分隔; 
在冰期海平面较低时, 印度支那区和巽他区连成完

整陆地。支持“隔离理论”的研究认为, 冰期的到来

使处于热带的东南亚地区气候变得相对干燥和四

季分明, 雨林面积大幅度缩减(Cannon et al., 2009), 
而代替雨林广泛分布于巽他大陆的则是稀树草原

和落叶林(Morley, 2000; Gathorne-Hardy et al., 2002; 
Meijaard, 2003; Bird et al., 2005; Tougard & 
Montuire, 2006)。因此, 尽管冰期时的巽他大陆为

陆生动物在岛屿间迁徙创造了条件, 动物是否能完

成迁徙则与很多因素相关。对栖息地选择性不强

的物种或种群可能在冰期进行迁徙, 而选择性强的

物种或种群在冰期则只能局限于若干避难所, 这造

成了种群的隔离, 并且某些种群还可能经历种群瓶

颈甚至区域性局部灭绝(Gathorne-Hardy et al., 2002; 
Meijaard, 2003; Woodruff, 2010)。 

冰期时种群的变迁影响了当今东南亚的动物群

落分布。研究者们对泰国和马来半岛分布的544种鸟

类的分布区域进行调查发现, 有152种鸟分布范围的

边界位于克拉地峡以北很小的区域内(11º–13ºN) 
(Hughes et al., 2003; Round et al., 2003; Woodruff, 
2003), 这种物种分布的南北差异在哺乳类中也很明

显(Tougard, 2001; Woodruff & Turner, 2009)。 

3    东南亚哺乳动物的种群遗传学研究进展 

在冰期形成巽他大陆时, 东南亚分布的哺乳动

物是进行了迁徙, 还是加深了隔离, 是该地区生物

地理学研究的热点。而对某一物种分布于不同区

域的种群进行生物谱系地理学研究可揭示许多之

前不为人知的机制。如果分布于不同地域的种群

之间表现出较大的遗传差异, 说明种群在历史上存

在较强的隔离, 反之则说明种群间可能通过冰期的

路桥进行迁徙。关于种群间差异的评估, 形态学和

种群遗传学是最常用的方法。 

3.1    支持“隔离理论”的遗传学研究结果 
通过测量种群之间的遗传距离, 可以了解不同

分布区种群间基因交流的情况以及计算种群分化时

间, 从而推测其演化历史。对东南亚哺乳动物基于

遗传标记的研究在过去的十几年中已经积累了相当

的结果。本文总结了有关东南亚哺乳动物种群遗传

学及生物谱系地理学研究的进展(附录I), 认为其分

布和演化主要存在如下3个时间尺度的分化事件: 
(1)印度支那区种群与巽他区种群的南北分

化。许多基于分子遗传学的研究显示一些物种印

度支那区和巽他区的种群存在明显分化, 其分化时

间从数十万年到数百万年不等, 这些物种包括两种

鼠科动物 (Maxomys surifer, Leopoldamys sabanus) 
(Gorog et al., 2004) 、 巽 他 鼯 猴 (Galeopterus 
variegatus)(Janecka et al., 2008)、爪哇野牛 (Bos 
javanicus)(Hassanin et al., 2012)、小毛猬(Hylomys 
suillus)(Ruedi & Fumagalli, 1996)、豚尾猕猴(现在

已经分为2个物种: 北方豚尾猕猴Macaca leonine和
南方豚尾猕猴M. nemestrina)(Fabre et al., 2009)等。

对于食蟹猴(Macaca fascicularis)(Shiina et al., 2010)
和果子狸(Paguma larvata)(Patou et al., 2009)的生物

谱系地理学研究显示, 印度支那区和巽他区种群也

存在明显分化但没有估算具体分化时间。而亚洲

金猫(Pardofelis temminckii)和婆罗洲金猫(P. badia)
的分化时间为数百万年(Johnson et al., 2006), 可能

代表了南北分化事件中的2个种群, 因为隔离时间

久远, 形态上已经存在显著差异, 早已经区分为不

同的物种, 其地理分界线位于苏门答腊岛和婆罗洲

之间。分布于印支区的云豹(Neofelis nebulosa)和巽

他云豹(N. diardi), 由于其形态学差异并不显著, 一
直被认为是云豹的2个亚种, 直到2006年基于分子

遗传学的证据发现其差别已经达到物种的水平而

重新定名(Buckley-Beason et al., 2006; Kitchener et 
al., 2006)。豺(Cuon alpinus)(Iyengar et al., 2005)在
遗传学特征上也存在明显的南北差异, 其种群的地

理分界线位于苏门答腊岛和马来半岛之间的马六
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甲海峡。马来穿山甲(Manis javanica)和中国穿山甲

(M. pentadactyla)分布于东南亚以及中国华南地区, 
两物种可能代表南北分化事件的两个种群, 两种穿

山甲具有明显的遗传学差异, 其分布区的界限位于

北回归线附近。不同物种南北种群分布区界限的

不同可能是由于冰期结束后南北种群重新占领栖

息地的速度不同所致 ( 图 1) 。亚洲象 (Elephas 
maximus)种群中存在着两组差异显著的线粒体单倍

型(haplotype), 分别为α和β, 其分化时间超过200万
年, 反映出其历史种群曾经长期隔离, 不过后来南

方种群向北迁移使得两种群混合, 因此现今亚洲象

的种群大都同时存在这两组线粒体单倍型

(Fernando et al., 2000; Fleischer et al., 2001; Vidya et 
al., 2009)。 

(2)巽他区内岛屿之间的分化。过去10多年来, 
分子遗传学的研究不断揭示出新的动物系统进化

和生物地理学格局, 巽他区不同岛屿的物种或种群

间存在较大差异, 而婆罗洲的物种或种群与其他区

域差异最明显, 如红毛猩猩(现已经分为2个物种： 
婆罗洲红毛猩猩(Pongo pygmaeus)与苏门答腊红毛

猩猩(P. abelii))(Zhi et al., 1996; Locke et al., 2011; 
Mailund et al., 2011)、三种鼠科动物 (Maxomys 
surifer, M. whiteheadi, Leopoldamys sabanus)(Gorog 
et al., 2004)、巽他鼯猴(Janecka et al., 2008)、小毛

猬(Ruedi & Fumagalli, 1996)、巽他云豹(分为苏门

答腊云豹和婆罗洲云豹2个亚种 )(Wilting et al., 
2007, 2011)等。 

(3)多巴火山以及发生于晚更新世的生物地理

事件。晚更新世(Late Pleistocene)包括上一次间冰

期(距今13万至11万年前)和冰期(距今11万至1.2万
年前)。在距今约7.3万年前, 苏门答腊岛北部多巴

火山(Toba volcano)发生超级喷发, 这是近2,500万年

之内地球上最大的一次火山爆发记录, 随后的气候

影响可能波及当时亚洲的大部分地区, 对东南亚地

区的生态系统也造成巨大影响。多巴火山爆发后, 
大量扩散至平流层的火山灰造成 “火山冬天 ” 
(volcanic winter), 导致全北半球平均气温在火山喷

发后的几年中下降约3ºC, 在一定程度上加剧和加

速 了 冰 期 的 进 程 (Rampino & Self, 1992; 
Oppenheimer, 2002; Williams et al., 2009; Williams, 
2011)。多巴火山的影响使一些物种或种群经历瓶

颈 (bottleneck)甚至区域性局部灭绝。例如 , 虎

(Panthera tigris)虽然作为物种的历史已经有200多
万年, 但是所有现存虎的最近共同祖先只能追溯至

大约7.2万到10.8万年前, 说明虎的种群曾经历过一

次种群数量减少的瓶颈时期, 遗传多样性极度降低, 
现代虎由该小种群逐渐繁衍、分化而来, 在演化过

程中由于地理隔离、遗传漂变、岛屿效应等形成

当前的各个亚种的地理分布格局。该瓶颈时间大

致与多巴火山爆发的时间吻合(Luo et al., 2004), 有
可能是造成史前虎种群减少的原因。又如, 遗传学

分析显示婆罗洲红毛猩猩在近期(距今6.4万至3.9万
年前)曾经历了一次种群的快速增长, 可能与多巴火

山爆发后环境逐渐恢复有关, 而苏门答腊红毛猩猩

存在较高的遗传多样性, 则可能是火山影响消退后, 
由周边地区重新迁入的结果(Steiper, 2006)。亚洲

象的两组线粒体单倍型在印度次大陆、斯里兰卡

和中南半岛均有分布, 而在巽他区仅有β单倍型组, 
这也可能与多巴火山爆发后, 南方象种群向北迁移

与当地原有α单倍型组汇合有关(Fernando et al., 
2000; Fleischer et al., 2001; Vidya et al., 2009)。多巴

火 山 爆 发 的 影 响 甚 至 被 认 为 与 人 类 (Homo 
sapiens)“走出非洲”的进化历程中(约7万年前)经历

的一次瓶颈有关 (Ambrose, 1998; Li & Durbin, 
2011)。总而言之, 多巴火山对东南亚生物区系造成

的影响, 也在基因组中留下了信息, 观察物种内不

同种群的溯祖时间(coalescent time)验证了多巴火山

的影响。 
3.2    支持“隔离理论”的形态学研究结果 

除了遗传学的差异, 还有一些物种在形态学上

也表现出了上述分化特点。在有蹄类动物中 , 
Capricornis(Duckworth et al., 2008a, b) 和 Rusa 
unicolor(Timmins et al., 2008b; Leslie, 2011)的印度

支那区与巽他区个体存在明显形态学差异, 分为不

同物种和亚种(Capricornis中, C. milneedwardsii为
印度支那区物种 , C. sumatraensis为巽他区物种 ; 
Rusa unicolor中, R. u. cambojensis为印度支那区亚

种, R. u. equine为苏门答腊岛亚种, R. u. brookei为婆

罗洲亚种)。另外, 还有一些物种的巽他岛屿种群具

有特有的形态学特征, 形成亚种, 如苏门答腊犀牛

的婆罗洲亚种(Dicerorhinus sumatrensis harrissoni) 
(van Strien et al., 2008b)、Rusa unicolor的婆罗洲亚

种(Rusa unicolor brookei)(Timmins et al., 2008b)、
爪哇野牛的婆罗洲亚种(尚存争议, Bos javanicus 
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lowi)(Timmins et al., 2008a)以及马来熊的婆罗洲亚

种 (Helarctos malayanus euryspilus) (Fredriksson et 
al., 2008)等。 
3.3    不显著支持“隔离理论”的遗传学研究结果 

关于东南亚哺乳动物的研究, 除了相当数量的

研究显示出各种层次的生物谱系地理学分化外, 也
有个别研究表明一些物种在东南亚不同地理区域

的种群间差异不大, 如对豹(Panthera pardus)的种群

遗传学研究表明, 除了爪哇亚种外, 印度支那区和 
巽他区的豹种群间并没有明显的遗传学差异

(Uphyrkina et al., 2001)。 

4    从种群遗传学到物种和亚种定义的更新  

第四纪冰河时期气候的波动以及海平面的反

复升降, 造成东南亚生态环境的变迁, 对东南亚地

区哺乳动物的生物地理分布造成了深远的影响

(Meijaard, 2003; Tougard & Montuire, 2006)。任何

一次冰期导致的雨林生态系统的缩减, 都有可能使

雨林内栖息的物种经历种群瓶颈甚至灭绝(Louys et 
al., 2007), 而在冰期过后相对短暂的间冰期, 雨林栖

息地的扩展使这些物种又有可能重新扩散占领新

的栖息地 , 如此的过程在第四纪中反复数十次

(Woodruff, 2010), 使得东南亚动物的生物地理特征

显得十分复杂(Tougard, 2001; van den Bergh et al., 
2001; Gathorne-Hardy et al., 2002; Tougard & 
Montuire, 2006)。 

随着生态学、动物学以及第四纪地质演化历

史研究的深入, 人们发现一些分布于东南亚地区的

物种, 其分布区域与冰期时形成的巽他大陆十分吻

合, 于是提出了冰期时动物种群可以通过路桥广泛

迁徙的理论(Banks, 1949; Heaney, 1986; Koopman, 
1989)。随着遗传学技术的发展, 通过对同种内不同

种群的分子遗传标记的分析, 发现大量东南亚物种

在不同岛屿及亚洲大陆间的种群存在明显的遗传

差异(附录I), 且遗传分化时间远大于末次冰期形成

路桥的时间。于是与“迁徙理论”相对的“隔离理论”
在解释东南亚哺乳动物地理分布时开始为人们认

可(Gorog et al., 2004; de Bruyn et al., 2005)。当重

大地理事件造成动物种群隔离后, 相互隔绝的状态

持续足够长时间后, 种群彼此间会产生遗传差异, 
进而演化为新的物种。而环境的改变也会使原本

隔绝的种群再次相遇, 而种群间能否融合, 则要取

决于已经存在的遗传差异是否导致生殖隔离。 

用遗传学标记对不同分布区的种群估算分化

时间后, 一些分化时间较长的种群被定义为新的物

种, 如北方豚尾猕猴与南方豚尾猕猴(Groves, 2001; 
Brandon-Jones et al., 2004; Roos et al., 2007)、云豹

与巽他云豹(Buckley-Beason et al., 2006; Kitchener 
et al., 2006; Wilting et al., 2007)、亚洲金猫与婆罗

洲金猫 (Johnson et al., 2006; O’Brien & Johnson, 
2007)、以及苏门答腊红毛猩猩与婆罗洲红毛猩猩

等(Zhi et al., 1996; Groves, 2001; Steiper, 2006)。这

些物种的祖先种群在重大地理事件(如冰期)发生后

进入南方和北方不同的避难所(Gathorne-Hardy et 
al., 2002; Tougard & Montuire, 2006), 避难所的隔离

导致物种形成, 在环境改善(如间冰期)后南北种群

分别扩散, 但不同物种的南北种群在不同区域汇合

(图1)。不过, 仍有许多物种不同地理分布区的种群

差异尚不够明显或缺乏足够的研究, 目前被定义为

亚种, 如Rusa unicolor (Timmins et al., 2008b; Leslie, 
2011)、印度野牛 (Bos gaurus)(Duckworth et al., 
2008c; Hassanin et al., 2012)、爪哇野牛(van Strien 
et al., 2008a)、食蟹猴(Tosi et al., 2002; Smith et al., 
2007; Street et al., 2007; Shiina et al., 2010)、马来熊

(Meijaard, 2004; Fredriksson et al., 2008)等。这些物

种可能在补充研究之后发现差异明显而被定义为

新的物种, 也有可能目前种群处于隔离状态但隔离

时间有限从而保留亚种水平的定义。 

5    从种群遗传学到种群基因组学 

生物地理学主要研究生物类群和群落的分布

情况、形成原因及其随时间和空间的变化, 涉及到

包括生物学、地理学在内的多学科以及多种研究

方法。观察并描述生物类群的地理分布是生物地

理学研究的经典方法。但这种博物学的方法所能

提供的信息是有限的, 有时也是有偏差的。一些动

物类群中少数几个基因的多态性有可能导致较大

形态学差异, 然而分化时间却很短; 而有的类群虽

然形态学差异不大, 却分化了相对长的时间, 甚至

产生生殖隔离。遗传学的应用使观察种群之间差

异程度变得更加客观和量化。 
目前对东南亚哺乳动物进行的种群遗传学研

究多是使用微卫星、线粒体DNA序列以及核基因

多位点DNA序列进行的, 应用一些分子进化及种群



46 生 物 多 样 性  Biodiversity Science 第 22 卷 

遗传学模型并结合化石校准可以估算物种及种群

的分化时间。这在一定程度上使我们了解了东南

亚哺乳动物生物地理历史的大致轮廓, 但这些方法

依然存在很大的局限性。使用线粒体DNA只能反

映母系进化历程, 而使用核基因时, 由于不同位点

之间存在重组, 不同的位点间往往体现出不同的进

化历程, 再加上自然选择, 使观察到的核苷酸差异

不能反映真实的突变速率等。依据这样的结果估

算的种群分化时间往往不够准确。 
随着DNA测序技术的发展, 全基因组测序已经

应用于人(Gronau et al., 2011; Li & Durbin, 2011)、
苏门答腊红毛猩猩与婆罗洲红毛猩猩(Mailund et 
al., 2011)、西部大猩猩(Gorilla gorilla)与东部大猩

猩 (G. beringei)(Scally et al., 2012) 、 大 熊 猫

(Ailuropoda melanoleuca)(Zhao et al., 2013)、北极

熊(Ursus maritimus)与棕熊(U. arctos)(Miller et al., 
2012)、以及猪(Sus scrofa)(Groenen et al., 2012)等
的种群遗传学研究。对全基因组范围的SNP进行分

析可以克服多基因位点SNP分析的局限性, 而不同

位点间因重组所造成的不同的进化历程为分析种

群演化提供了更丰富的信息, 一个二倍体基因组

SNP位点的分布提供了该种群演化历史的信息, 应
用适当的数理统计模型可以推算出该种群的历史

有效种群数量(Li & Durbin, 2011; Mailund et al., 
2011; Zhao et al., 2013), 而这些方法将对重构种群

历史动态并推演生物地理过程提供大量有用的信

息, 有可能进一步揭示东南亚哺乳动物类群在第四

纪冰河时期多样性的起源与分化的机制。 
随着二代测序技术的普及 , 种群基因组学

(population genomics)的兴起为进一步了解物种的

演化过程提供了基础。已有的东南亚哺乳动物种

群遗传学研究基本采用线粒体及核基因多位点序

列的数据, 所能提供的遗传信息有限, 因此大多仅

对种群间的分化时间进行估计, 并且对于同一物种

的估计结果往往因为选取基因位点的不同而存在

差异。群体基因组数据所能提供的遗传信息相对

线粒体及核基因多位点序列有了质的飞跃

(Lemmon & Lemmon, 2013; Steiner et al., 2013), 如
果用群体基因组数据进行种群分化时间的估计

(Gronau et al., 2011; Mailund et al., 2011; Scally & 
Durbin, 2012), 其误差会大大降低。丰富的群体遗

传信息使得对种群历史动态的追溯成为可能, 比如

推测种群历史有效种群数 (Li & Durbin, 2011; 
Mailund et al., 2011), 检测相邻种群间是否存在基因

交流, 对基因流产生的方向和时间进行估算(Yang, 
2010; Durand et al., 2011; Lipson et al., 2013), 并对

可能的多种历史演化过程进行统计检验及相应参

数估计(Gutenkunst et al., 2009; Gautier & Vitalis, 
2013; Siren et al., 2013)。这些信息将有助于更加全

面理解东南亚哺乳动物第四纪冰河时期多样性起

源与分化。 

6    小结和展望 

本文总结得出东南亚哺乳动物主要存在3个时

间尺度的分化, 分别为巽他区种群与印度支那区种

群间约百万年尺度的分化, 巽他区不同岛屿种群间

约数十万年尺度的分化, 以及发生于晚更新世的分

化事件。随着研究手段的发展, 以及对地质历史的

了解不断深入, 生物地理学研究经历了从描述生物

类群的分布, 到探索其成因, 并重构演化历史动态

的过程。在这个转变的过程中, 人们对于物种的起

源和分化过程也有了更加深入的认识。 

物种的起源和分化是一个漫长的过程。在这

个过程中, 动物种群受环境的影响而迁徙、汇合、

繁盛、衰退或灭亡。动物种群之间以及动物种群

与生态环境间长期的动态相互作用会在某些时间

以及空间中演化出新的物种。在生命演化的历史

长河中, 我们认为哺乳动物物种水平的演化大约在

百万年的时间尺度上。在东南亚这样一个生物多

样性极其丰富的地域, 哺乳动物种群间的相互关系

如果在百万年尺度上观察, 往往会在迁徙和隔离之

间反复变化。今天观察到的动物地理分布, 只是演

化历史中的一个时间点。目前连续分布的种群在

历史上可能是长期隔离的, 而隔离甚久的种群, 可
能在将来又会经历迁徙和融合。很多物种间分化

时间尽管达百万年, 但在今天的重叠分布区却又发

生杂交, 这些不同的物种很可能在今后会融合为一

个物种。相应地, 很多我们在前文中提到的已经分

化的种群也可能继续隔离, 并在将来分化为不同的

物种。所以, 物种或亚种的起源和分化都是一个动

态和持续的历程。研究和深化了解这一过程将为

了解地区生物多样性的形成提供重要的启示, 最终

将有助于东南亚生物多样性热点地区保护策略的

规划。 
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东南亚哺乳动物类群在第四纪冰期与间冰期

的交错中不断演化, 并在隔绝与相遇的循环中演化

出前述3个时间尺度的分化, 一些哺乳动物类群由

于存在较长分化时间而被重新定义为不同物种(附
录I), 这样的重新定义是否合理, 对东南亚地区的哺

乳动物是否广泛适用, 也是值得研究的问题。研究

发现 , 存在基因交流的物种形成 (speciation with 
gene flow)过程中, 遗传分化会在基因组的某些受自

然选择的区域率先发生, 而后逐渐向邻近区域延伸, 
并在种群分化达到一定程度后产生生殖隔离

(Weetman et al., 2012; Feder et al., 2013; Gagnaire et 
al., 2013; Sousa & Hey, 2013)。东南亚哺乳动物类

群受冰期与间冰期影响, 在隔离和接触的循环中产

生遗传分化, 在获得种群基因组信息后, 可以对基

因组范围内分化的区段进行分析, 结合种群历史动

态中基因交流的作用, 从而对哺乳动物类群当前所

处分化状态给出客观评价, 对东南亚哺乳动物物种

的划分提供更多依据, 同时也为理解哺乳动物物种

演化提供更丰富的素材。 
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附录I    东南亚哺乳动物种群遗传学和生物地理学研究案例 
Appendix I     Case studies of population genetics and biogeography research of Southeast Asian mammals 
中文名 拉丁名 分布区域 研究概况 参考文献 

马来貘 Tapirus indicus 缅甸、泰国、马来半岛、苏门答腊岛 目前无亚种划分。另外 3 种貘均分布于美洲, 与马来貘分化时间超过 20 Ma。 Lynam et al., 2008; 
Steiner & Ryder, 
2011 

苏门答腊犀牛 Dicerorhinus 
sumatrensis 

历史上曾经分布于印度半岛、中南半岛

和巽他群岛, 目前仅分布于婆罗洲、苏

门答腊岛和马来半岛南部 

共 3 个亚种, D. s. lasiotis 分布于印度半岛和缅甸, D. s. sumatrensis 分布于泰国、

马来半岛和苏门答腊岛, D. s. harrissoni 分布于婆罗洲。 
van Strien et al., 
2008b 

爪哇犀牛 Rhinoceros sondaicus 历史上曾经分布于印度半岛、中南半岛

和巽他群岛, 目前仅分布于越南和爪哇

岛 

共 3 个亚种, R. s. inermis 分布于印度半岛和缅甸, R. s. annamiticus 分布于越南、

老挝、柬埔寨和泰国东部, R. s. sondaicus 分布于泰国、马来半岛、苏门答腊岛和

爪哇岛。 

van Strien et al., 
2008a 

 Capricornis 
milneedwardsii 
Capricornis 
sumatraensis 
 

C. milneedwardsii 分布于中国南部及克

拉地峡以北的中南半岛; C. sumatraensis
分布于克拉地峡以南的马来半岛及苏门

答腊岛 

Capricornis 的分类尚不是很清楚, 目前分为 6 个种, 此处列出的 2 个种分布于印支

区和巽他区, 并且其物种的分布以克拉地峡为分界线。 
Duckworth et al., 
2008a, b 

 Rusa unicolor 印度半岛、斯里兰卡、中国南部、中南

半岛、巽他群岛 
Rusa unicolor 分为 7 个亚种, 其中 R. u. unicolor 分布于印度半岛与斯里兰卡, R. u. 
cambojensis 分布于中南半岛, R. u. equina 分布于苏门答腊岛, R. u. brookei 分布于

婆罗洲。 

Timmins et al., 
2008b; Leslie, 
2011 

印度野牛 Bos gaurus 印度半岛、中南半岛 传统上分为 3 个亚种, B. g. gaurus 分布于印度半岛, B. g. readei 分布于克拉地峡以

北的中南半岛, B. g. hubbacki 分布于克拉地峡以南的马来半岛。基于形态学的最

新研究认为 B. g. readei 与 B. g. hubbacki 应合并为 1 个亚种 B. g. laosiensis, 基于

核基因估算亚种间分化时间约为 1.85 Ma。 

Duckworth et al., 
2008d; Hassanin et 
al., 2012 

爪哇野牛 Bos javanicus 中南半岛、巽他群岛 传统上分为3个亚种, B. j. javanicus分布于爪哇岛和巴厘岛, B. j. lowi分布于婆罗

洲, B. j. birmanicus分布于中南半岛, 但B. j. lowi亚种的存在受到质疑。染色体研

究发现B. j. birmanicus 2n=56, B. j. birmanicus 2n=60, 基于核基因估算亚种间分化

时间约为0.75 Ma。 

Ropiquet et al., 
2008; Timmins et 
al., 2008a; 
Hassanin et al., 
2012 

 Maxomys surifer 中南半岛和巽他群岛 通过线粒体控制区与细胞色素 B 基因建树, 印支区种群为一支、克拉地峡以南的

马来半岛与苏门答腊岛种群为一支、婆罗洲种群为一支, 估算其分化时间为数百

万年(使用不同的突变速率结果差异较大)。 

Gorog et al., 2004 

 Maxomys whiteheadi 巽他群岛和克拉地峡以南的马来半岛 通过线粒体控制区与细胞色素 B 基因建树, 克拉地峡以南的马来半岛与苏门答腊

岛种群为一支、婆罗洲种群为一支, 估算其分化时间为数十万年到数百万年(使用

不同的突变速率结果差异较大)。 

Gorog et al., 2004 

 Leopoldamys sabanus 中南半岛和巽他群岛 通过线粒体控制区与细胞色素 B 基因建树, 印支区种群为一支、克拉地峡以南的

马来半岛与苏门答腊岛种群为一支、婆罗洲种群为一支, 估算其分化时间为数百

万年(使用不同的突变速率结果差异较大)。 

Gorog et al., 2004 

亚洲象 Elephas maximus 印度半岛、斯里兰卡、中南半岛和巽他

群岛 
存在两组线粒体单倍型, 巽他区仅分布 β单倍型组, 其他地区 α和 β两组单倍型均

有分布, α组和 β组分化时间约 1.88 Ma。 
Fernando et al., 
2000; Fleischer et 
al., 2001; Vidya et 
al., 2009 

巽他鼯猴 Galeopterus variegatus 中南半岛和巽他群岛 线粒体与核基因分析显示马来半岛和爪哇岛的鼯猴分化时间分别为约 5.4 Ma 和
约 3.9 Ma。 

Janecka et al., 2008 

小毛猬 Hylomys suillus 中南半岛和巽他群岛 使用细胞色素 B 基因建树, 印支区和巽他区的单倍型分为两组, 巽他区的苏门答

腊岛和马来半岛分在一起, 爪哇岛和婆罗洲分在一起。印支区和巽他区单倍型分

化时间为数百万年(不同校准点结果不同, 分别为 3.9 Ma、5.0 Ma、18.1 Ma)。 

Ruedi & Fumagalli, 
1996 



 
中文名 拉丁名 分布区域 研究概况 参考文献 

中国穿山甲 
马来穿山甲 

Manis pentadactyla 
Manis javanica 

中国穿山甲分布于中国南部地区, 马来

穿山甲分布于中南半岛和巽他群岛 
已知不同物种。 

IUCN, 2013 

北方豚尾猕猴 
南方豚尾猕猴 

Macaca leonine 
Macaca nemestrina 

北方豚尾猕猴分布于印支区, 南方豚尾

猕猴分布于巽他区 
两种豚尾猕猴原先为 M. nemestrina 的 2 个亚种, 后分为 2 个独立的种, 两种豚尾

猕猴在素叻他尼－甲米(Surat Thani–Krabi)区带内同域分布并且有杂交, 两种豚尾

猕猴具有明显的形态学差异, 使用线粒体与核基因多位点序列估算分化时间大于

1 Ma。 

Fabre et al., 2009; 
Malaivijitnond et 
al., 2012 

食蟹猴 
普通猕猴 

Macaca fascicularis 
Macaca mulatta 

普通猕猴分布于中国南部、中南半岛北

部、印度半岛北部, 食蟹猴分布于中南

半岛、巽他群岛和菲律宾群岛 

两种猕猴在中南半岛北部同域分布, Y染色体和线粒体遗传标记显示两种猕猴存

在基因交流, 尽管使用线粒体与核基因多位点序列估算分化时间约2 Ma, 但结果

很可能受到个体来源的影响。食蟹猴本身至少存在10个亚种, 使用线粒体D-loop
区建树, 食蟹猴按样品来源分为中南半岛、巽他群岛和菲律宾群岛三组。 

Tosi et al., 2002; 
Smith et al., 2007; 
Street et al., 2007; 
Shiina et al., 2010 

戴帽长臂猿 
白掌长臂猿 

Hylobates pileatus 
Hylobates lar 

戴帽长臂猿主要分布于泰国东南及柬埔

寨西部, 白掌长臂猿主要分布于泰国中

西部、缅甸东部和整个马来半岛及苏门

答腊岛北部 

在泰国中部两物种同域分布并存在杂交, 线粒体基因组估算两物种分化时间约

2.9 Ma。白掌长臂猿根据形态差异划分为 5 个亚种, 但需要进一步的研究。 
Brockelman & 
Geissmann, 2008; 
Brockelman et al., 
2008; Chan et al., 
2010 

苏门答腊红毛

猩猩 
婆罗洲红毛猩

猩 

Pongo abelii 
 
Pongo pygmaeus 

苏门答腊猩猩分布于苏门答腊岛, 婆罗

洲猩猩分布于婆罗洲 
两种猩猩原先为 P. pygmaeus 的 2 个亚种, 后分为 2 个独立的种, 全基因组 DNA 序

列估算两种猩猩分化时间约为 40 Ma。 
Zhi et al., 1996; 
Locke et al., 2011; 
Mailund et al., 
2011 

云豹 
巽他云豹 

Neofelis nebulosa 
Neofelis diardi 

云豹分布于喜马拉雅山南麓、中国南

部、中南半岛; 巽他云豹分布于苏门答

腊岛和婆罗洲 

两种云豹原先为 N. nebulosa 的 2 个亚种, 后分为 2 个独立的种, 基于线粒体、核

基因和微卫星遗传学标记的研究显示两种云豹存在较大遗传差异, 估算分化时间

为 1.41 Ma。对巽他云豹的进一步研究显示苏门答腊岛和婆罗洲的种群存在明显

的形态学和遗传学差异, 并分为 2 个亚种, 估算分化时间为 120–400 ka。 

Buckley-Beason et 
al., 2006; Kitchener 
et al., 2006; Wilting 
et al., 2007, 2011 

虎 Panthera tigris 虎历史上曾经广泛分布于亚洲, 现分布

于东南亚的有 3 个亚种: 印支虎(P. t. 
corbetti, 分布于印支区)、马来虎(P. t. 
jacksoni, 分布于克拉地峡以南的马来半

岛)和苏门答腊虎(P. t. sumatrae, 分布于

苏门答腊岛) 

线粒体基因估算所有现存亚种最近共同祖先的时间为 72–108 ka, 东南亚分布的不

同亚种间体现出明显的遗传学差异。 
Luo et al., 2004 

豹 Panthera pardus 广泛分布于旧大陆 豹没有体现出从印支区到巽他区明显的遗传差异。 Uphyrkina et al., 
2001 

渔猫 Prionailurus viverrinus 印度半岛、斯里兰卡、中南半岛、巽他

群岛 
地理分布呈不连续性, 马来半岛上无分布, 可能体现了南北种群的历史隔离。 

 
亚洲金猫 
婆罗洲金猫 

Pardofelis temminckii 
Pardofelis badia 

亚洲金猫分布于中国南部、中南半岛、

苏门答腊岛; 婆罗洲金猫分布于婆罗洲 
婆罗洲金猫被认为是金猫在婆罗洲的特化种, 二者分化时间大约 4.3 Ma。 Johnson et al., 

2006 
豺 Cuon alpinus 印度半岛、中南半岛、巽他群岛 基于线粒体序列的系统发生分析显示, 印度恒河以南的单倍型聚为一支, 印度恒

河以北以及缅甸、泰国、马来西亚的单倍型聚为一支, 苏门答腊岛和爪哇岛的单

倍型聚为一支。 

Iyengar et al., 2005; 
Durbin et al., 2008 

马来熊 Helarctos malayanus 印度半岛北部、中南半岛及巽他群岛 基于形态学的研究发现婆罗洲的个体与其他分布区的差异较大, 故分为 2 个亚种, 
H. m. euryspilus(婆罗洲)与 H. m. malayanus(其他地区)。 

Meijaard, 2004; 
Fredriksson et al., 
2008 

果子狸 Paguma larvata 喜马拉雅山脉南麓、中国南部、中南半

岛、巽他群岛、日本 
基于线粒体控制区和细胞色素 B 的序列分析表明果子狸遗传多样性较低, 但可以

大致分为 3 个单倍型组: 中国组、印支组和巽他组。 
Duckworth et al., 
2008c; Patou et al., 
2009 
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