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摘要:冰期5尤其是更新世冰期9对当今生物的空间分布格局和遗传结构产生了深远影响2研究生物冰期避难所对于了解

不同生物区系间的关系W物种形成以及生物多样性保护具有十分重要的意义>生物冰期避难所的确定最初是根据特有种

的分布W化石W孢粉等证据推测而来2分子遗传标记为冰期生物避难所以及冰期后重新扩散路线的研究提供了有力的工

具>本文以北美和欧洲为例2介绍了分子遗传标记在生物避难所以及冰期后再扩散路线研究中的应用和一些结论>我国

存在许多东西走向的大山2减缓了冰期时低温对生物的影响2为许多生物提供了避难场所2但我国有关研究开展得很少>
最后2对我国该领域提出了应优先开展的研究方向>
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ef世纪生物学最大的发展之一是后半叶分子生物学的兴起8不仅使该学科成为生命科学的带头学科8
同时向其他学科渗透8为其他学科提供了新的研究方法和手段8使其他学科得到快速发展|分子生物学在

生态学}生物地理学的应用8为一些难题的解决提供了新途径8其中一个重要方面就是物种扩散的研究~l!|
物种种群的扩散}迁移是种群生态学的一个核心问题8而历史时期物种迁移}扩散对于了解种群现在的格

局和扩散有着重要意义~e!8当前的一个热点就是研究第四纪冰期对现今生物种群遗传结构及其地理分布

的影响8因为这与物种的起源}扩散以及生物多样性的保护有着十分密切的关系|本文主要就利用分子遗

传标记揭示生物冰期避难所的研究进行综述8以期对我国该方向的研究以及生物多样性的有效保护有所

参考|

" 生物冰期避难所与冰期后重新分布的研究意义

在地球的演化过程中8温度经常发生着较大的波动|温度较低的时期8在高纬地区常会有大陆冰原形

成8在高海拔山区形成山地冰川8冰期的气候物理条件对生物的分布和扩散产生了很大影响|对现代生物

类 群 影 响 较 大 的 是 第 四 纪 冰 期8这 一 时 期 大 致 有 z次 冰 期8其 中 最 近 一 次 冰 期 的 影 响 最 大8发 生 在 大 约

#{fff$lffff年前k北美洲为威斯康星冰期8欧洲为武木冰期8我国为大理冰期~w!|冰期盛时8亚洲的北

部}欧洲和北美洲的大部分地区都为巨大的冰原所覆盖8地球表面物理与气候条件发生显著的改变8导致

生物在分布区域}面积和种群大小方面产生较大的变化8主要是向赤道方向迁移和压缩u另一方面8由于海

平面下降8连接西伯利亚东北和北美西北部的白令海峡露出海面8成为环北太平洋动植物交流的通道8使
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得 不 同 区 系 的 物 种 发 生 联 系!随 着 冰 川 的 消 退 和 温 度 的 回 升"幸 存 生 物 的 分 布 范 围 开 始 扩 展 并 重 新 扩

散#$%!生物避难所就是在冰期"特别是最近一次冰期中"动植物逃避冰期恶劣气候相对集中的地点"对它们

的研究以及冰期后生物的再扩散&分布过程引起了研究者广泛的兴趣"主要有以下几方面的原因!

’()生物避难所是生物在冰期逃避劫难的场所"也是冰期后物种重新分布的起点"研究冰期避难所及

冰期结束后物种的迁移路线"可以揭示不同地区物种之间的关系!生物冰期避难所有两种类型"一种是位

于冰原附近"由于受地形等的影响"冰原呈指状或犬牙状向赤道方向推进"在冰川前沿之间存在着未被冰

川覆盖的区域"成为容纳生物的*口袋+"这类即所谓的温带生物避难所!另一类是热带避难所"冰期温度下

降"许多生物向赤道方向迁移"避开恶劣的气候条件!关于这两类避难所在冰期及其后物种的迁移&扩散中

所起的作用有不同的见解#,%!

’-)生物避难所是新种或新亚种产生的一个重要机制!无论是温带避难所"还是热带避难所"由于空间

的隔离"加速同一物种不同种群间的分化"从而可以导致新种或新亚种的快速形成"即所谓的物种形成的

*冰川避难所假说+’./0120/3456.26789:;<84=2=)#>%!但冰期避难所引起物种形成"还是亚种形成有些争议!

?4@.4/#A%认为更新世冰川的反复形成与消融使得物种的不同种群空间分离"即形成异域种群"最终导致新

种 产生!这已被许多研究者认可"尤其是关于脊椎动物的新种形成#B%!而最近C/21D0EF2@D#G%则认为"冰期

引起分布在不同避难所中的同一物种的种群之间的分化被夸大了"冰期避难所只能导致种内亚种分化"还

不足以形成新种!不管怎样"冰期避难所加速了物种的不同种群之间的分化"为新种或新亚种的形成提供

了条件!

’H)生物避难所在生物多样性保护中起着特殊的作用!生物避难所由于其独特的地理条件特别适合物

种的生存"即使是处在间冰期"这里仍然具有丰富的生物多样性"成为生物多样性的热点地区!但同时生物

避难所内生物资源丰富"成为人们加以利用的焦点!生物避难所的确定可以为生物多样性保护重点区域的

划分提供依据"对于生物多样性的有效保护具有十分重要的意义!

I 生物冰期避难所的研究方法

生 物避难所的确定最初是根据动植物区系特点’主要是特有种的分布)进行的"这种推断是建立在生

物避难所之间的隔离"可以导致新种或新亚种形成的假设上"尤其是一些迁移能力较弱的物种!后来较多

的是根据孢粉学&古气候学&古植物学和化石等遗迹的发现推断得来!如J24/;6#$%根据大量的孢粉学和地理

学证据推断出多个北极和北美动植物区系在冰期的避难所"例如白令地区&格林兰西南部地区&班克斯岛

和皮里兰岛等#$%!除了这几个位于高纬度地区的避难所之外"根据孢粉学与古植物学证据"K03@43等#((%认

为夏洛特女王岛与北美大陆之间的赫克特海峡也是一个避难所"L;.43=;@则认为格兰特和乔治亚班克斯

向大西洋伸出的大陆架部分在更新世冰期时因海平面下降而成为陆地"这也是北极动植物区系在冰期时

的一个避难所#(-%!孢粉分析表明"挪威云杉’J21400M24=)在更新世的最后一次冰期时可能退缩到两个避难

所"一个在俄罗斯西部"另外一个位于欧洲东南部山区#(H%!
但是能够说明问题的孢粉或化石证据往往很难找到"不能明确某个地点是否就是生物避难所"尤其是

在缺少化石证据的地方!另外"有些证据之间甚至是相互矛盾"例如关于亚马逊热带生物避难所"以前认为

亚马逊地区的特有生物现象主要是由于冰期带来的干旱使得萨王纳取代热带雨林"热带雨林生物残存在

山区几个避难所中"那里的条件相对湿润些!但花粉证据表明并非如此"可能是由于间冰期海平面升高"使

得这个区域变成了岛屿或半岛状生境片断的结果#($"(,%!以夏洛特女王岛来说"虽然从特有种和化石来看是

个避难所"但地质证据’如大量的漂砾&冰斗和冰蚀条纹等)表明在威斯康星冰期时这里发育了冰原!另一

方面"单独由化石资料来确定最终的迁移范围比较困难!比如"由于种间竞争"冰期后的北极植物可能会被

已经定殖的温带植物排斥"也有可能因为种群显著的减小降低它们适应新栖息地的能力#(>%!因而"需要其

它类型的证据&方法和技术以更好地研究生物冰期避难所及其在冰期后的再扩散路线!
近年来迅速发展起来的分子生物学技术为这方面的研究提供了十分有效的工具"以前许多由孢粉或

化石等间接证据推出的结论得到证实或者修改!例如"鲑鱼’NOPQROSTU=:V)在冰期后重新分布于丹麦的迁

移路线最初认 为 有 两 条"第 一 条 路 线 是 由 波 罗 的 海 分 布 到 丹 麦"而 另 一 条 路 线 是 经 过 易 北 河 系 扩 散 至 丹

,BG(((期 沈 浪等W生物冰期避难所与冰期后的重新扩散
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麦!"#$%&$等’()*通过对 +,-./与微卫星数据的分析0认为现今分布于丹麦的鲑鱼在冰期后只可能是通

过易比河系重新扩散至丹麦0沿波罗的海扩散路线则被排除!
常用于研究的分子方法有12345或4617123489::1%9/234和等位酶技术等’;0(<*!最初采用等位酶

技术较多0目前更多的是直接检测 -./变异!在种群水平上直接检测 -./变异时主要是细胞器基因组0
这是因为核基因组结构过于复杂0影响因素过多!细胞器基因组5主要包括叶绿体基因组和线粒体基因组8
具有单亲遗传的特点0即在有性繁殖时不发生重组和交换0而是进行无性传递0因而第四纪冰期对生物遗

传结构的影响得以保留下来0特别适合于冰期种群历史和迁移路线研究’;*!
动物中常用 +,-./作为分子标记’(=*0动物 +,-./具 有 相 对 较 快 的 碱 基 置 换 率’;>*0在 计 算 变 异7漂

移平衡时只是用核基因组进行分析所需有效种群大小的 ;?@0这使得动物 +,-./在研究种群遗传结构

时特别有效0从而有助于建立各种群间的谱系关系’;(*!根据 +,-./变异可以了解种群遗传分布格局0再

结合化石9古动物学和古地质学等证据从而确定某一动物在冰期的避难所0进而可以推测其在冰期结束后

如何扩散到今天的分布区!例如0根据夏洛特女王岛 9温哥华岛和大不列颠哥伦比亚海岸地区黑熊5ABCDC

EFGBHIEJDC8的一个高度分化的线粒体单倍型系统可以推出0在威斯康星冰期时黑熊有部分种群在夏洛特

女王岛附近的一个避难所幸存下来’;;*!
植物中叶绿体和线粒体都具有 -./0但是多数 KL-./和 +,-./核苷酸置换率较低0因而最初认为

植物细胞器基因组在种群水平遗传变异的研究中没有应用价值’;M0;N*!随着对 KL-./结构的研究不断深

入0发现在一些特殊的非编码区域内存在相对较高的核苷酸置换率0适合于种群遗传结构方面的研究’;M*!
植 物 的 +,-./在 种 群 遗 传 结 构 研 究 方 面 也 具 有 与 KL-./相 当 的 应 用 价 值0并 在 苏 格 兰 松5OHJDC

CPQRGCSBHC8’;?*9甜菜5TGSERDQUEBHC%%LVFEBHSHFE8’;W*9软松5OHJDCXQGYHQHC8’;)*等植物中得到应用!但植物中

应用较多的还是以 KL-./作为分子遗传标记!
表 Z 冰期避难所研究中常用的一些分子标记比较

[\]̂_Z ‘ab_bâ_cd̂\eb\ef_egdg_hijk̂\ci\̂e_ldkidbgmdhi_g
分子标记

nop&Kqp#r+#rs&r

缩写

/Kro$t+

优点

/uv#$,#w&

缺点

-x%#uv#$,#w&

等位酶y同工酶 z
共显性0廉价9快速0通用性

强
需新鲜样品0位点数有限且随机性不太强

限制性片断长度多态性 1234 共显性0通用性强
需较多样 品 量0且 常 需 使 用 带 放 射 自 显 影

标记探针0较贵

聚合酶链式反应71234
461712340
6/4:

共 显 性0通 用 性 强0样 品 量

少

多位点基 因 和 伪 基 因 也 能 被 扩 增0影 响 等

位基因的区分和频率计算0较贵

微卫星或简单重复序列 ::1% 共显性0多态性高
引物通用 性 差0每 个 物 种 设 计 引 物 时 耗 钱

耗时

随机扩增多态性 1/4- 廉价9快速0通用性强 重复性差

扩增片断长度多态性 /234 通用性9重复性强 费用高0有时需用放射性标记

{ 生物冰期避难所及冰期后再扩散研究进展

目前采用分子遗传标记进行生物冰期避难所及冰期后再扩散方面的研究主要集中在北美洲和欧洲地

区0其他地区的研究很少(8!因此0这里主要介绍北美和欧洲地区的有关研究!

(8沈浪0陈小勇|生物冰期避难所与冰期后的重新分布 中国生态学会学会通讯5特刊80;>>>(>?

{|Z 北美生物冰期避难所

更新世冰期和间冰期时气候变化频繁0冰川不断进退消融以及由此引起的海平面的升降对北美洲动

植物地理空间分布格局和种群遗传结构具有重大的影响!更新世末期北美大陆发育的劳伦泰德与科迪拉

让冰原更是产生了直接的影响!白令地区9北极高纬地区9阿巴拉挈亚山脉南部和洛基山脉南部等冰原周

围地区对于北美动植物是比较重要的避难所!各物种由于生态习性与扩散能力不同0同时受到地理环境条

W<=( 生 态 学 报 ;;卷
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件的制约!形成了不同的再扩散路线与分布格局"仙女木#$%&’()*+,-%)./0)’12马利筋#3(40,5)’(,6’0+’+’1

2长尾田鼠#7)4%/+8(0/*-)4’898(1和北极茴鱼#:;&<’008(’%4+)48(1是几种比较典型的物种"

=>?@ABCDEFGHI?JKLMN运用 OPQRQSTO技术分析了仙女木的 GUVWX!结合化石2孢粉等资料!发现仙

女木的冰期避难所主要是白令地区和北极高纬地区!但这两个避难所在冰期结束后所起的作用是不同的!
白令避难所是现今北极大部分地区2落基山脉以及北美西北部大陆架部分仙女木的主要扩散源"北极高纬

地区虽然也是重要的避难地区!但在仙女木冰期后重新扩散中的作用不大"与仙女木具有相似扩散模式的

是紫虎耳草#Y’6).%’-’/55/()+)./0)’1!它 是 一 种 广 泛 分 布 于 北 极 地 区 的 多 年 生 草 本 植 物!GUVWX分 析 表

明!紫虎耳草在最后一次冰期时的避难所位于白令地区西部!冰期结束后紫虎耳草自白令避难所从东2西

两个方向重新扩散至整个北极地区KLZN"
长尾田鼠反映的是另一种格局!@[VWX细胞色素 A基因的测序分析表明!长尾田鼠种群分为 \个亚

枝!亚枝内部的 @[VWX单倍型相异程度较小!亚枝间相差较大!这是因为长尾田鼠在冰期时存活于几个相

互隔离的避难所!包括白令地区2落基山脉南部和北太平洋沿岸避难所"随着劳伦泰德和科迪拉让冰原的

消退!避难所内幸存的长尾田鼠种群沿着 \条路线重新扩散到北美地区K\]N"
阿巴拉挈亚山脉南部由于独特的地理和气候条件!成为北美许多动植物的冰期避难所" >̂IDB?_K\‘N以

等位酶为标记研究了北美地区 ‘Z个马利筋的种群遗传结构!发现位于阿巴拉挈亚山脉南部即冰期避难所

内的种群比位于北美洲北部的种群具有明显更高的等位酶多态位点!从南到北2从东到西等位酶多样性呈

线性降低"阿巴拉挈亚山脉南部种群中的 ‘Z个低频等位基因!在北部种群中没有被检测到!而 a个较常见

的等位基因在频率上则表现出渐变群式的变化格局"反映了马利筋从阿巴拉挈亚山脉南部避难所重新扩

散至北方地区时受到的瓶颈效应与奠基者效应影响"这种扩散模式与仙女木和紫虎耳草不同!马利筋在冰

期时的主要避难所是阿巴拉挈亚山脉南部"北美鹅掌楸#b)%)/9,*9%/*+80)5).,%’1也是这种格局!GUVWX的

QSTO分析表明!阿巴拉挈亚山脉南部是其两个相对独立的避难所之一!另一个避难所位于佛罗里达中部

地区K\LN"
水生生物的避难所与陆生生物有所不同!通常认为高纬地区的淡水鱼类存在以下几个避难所c白令地

区2那哈尼2布鲁克斯山脉北坡2艾伯塔西南部2密苏里避难所"地质学证据表明!在威斯康星冰期时!这里

存在未被冰覆盖的水域!多数淡水生物是在这些避难所中躲过劫难的"

Q?d?JACGHE=CDBI>K\\N采用 @[VWX测序和 QSTO分析研究了北极茴鱼的避难所与迁移格局!结果表

明白令地区是北极茴鱼在更新世冰期时最大的一个避难所!现今分布于不列颠哥伦比亚地区的北极茴鱼

的扩散源是白令避难所!而南方蒙大拿种群在 @[VWX酶切单倍型频率和 @[WX序列特征方面明显不 同

于北方种群!它们是从位于更南部的避难所扩散而来!这个避难所可能是位于密苏里河上游!这里是密苏

里避难所的一部分!或者位于艾伯塔西南部K\\N"北美五大湖区域的大眼 #Y+)e/(+,9)/*f)+%,8<1在威斯康

星冰期有 \个避难所c密苏里2密西西比和亚特兰大"冰期结束后!在这 \个避难所里的大眼 种群重新扩

散至五大湖区"现今 @[VWX单倍型的地理分布格局!反映出冰期避难所的隔离与冰期后的再分布路线对

五大湖区大眼 种群遗传结构的影响K\gN"

hij 欧洲生物冰期避难所

欧洲南部的 \个半岛c伊比利亚2意大利和巴尔干半岛!以及高加索地区是欧洲陆生动植物在更新世

冰期中十分重要的几个避难地点"尽管不同物种具有不同的遗传分布格局和冰期后的重分布路线!k?lm[[
将陆生生物的归为 \种模式!代表物种为欧洲草蝗#n;/%+;)558(5’%’00,08(12刺猬#o%)*’4,8(1和棕熊#p%(8(

’%4+/(1K\qN"
根据 VWX分析结果!欧洲草蝗可以划分为 q个主要的地理区域类型K\rN"分布于北欧的基因组单倍型

多样性相当低!而且与巴尔干地区的单倍型相似!这表明分布于北欧地区的欧洲草蝗是在冰期后从巴尔干

避难所扩展到现今区域"土尔其2希腊2意大利和西班牙则各自具有部分特定的单倍型!说明在更新世冰期

欧洲草蝗有部分种群在这些地区存活下来!这些避难所内的种群在冰期结束后没能扩展到欧洲的其它地

区"桤木和欧洲水青冈具有与欧洲草蝗相似的分布格局K\aN"

aMZ‘‘‘期 沈 浪等c生物冰期避难所与冰期后的重新扩散
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西欧刺猬!"#$%&’($%)*与分布于东欧的同胞种!"#+’,+’-’&*呈邻域分布.等位酶和细胞色素 /基因测

序分析表明这两个物种间发生了相当大的分化0123.它们是明显不同的进化支.并且在几百万年前!可能是

在第四纪的开端时*就已经分开4从南到北.基因组单倍型可以分为 1种格局.另外在土尔其和以色列还有

一条进化支4这种分布格局不同于草原蝗虫.1个不同的避难所都是欧洲北部地区刺猬的扩散源4栎属0153

与刺猬的格局很类似.栎属植物的叶绿体单倍型存在一个东西方向的渐变梯度016.78.793.属于同一进化系统

的 :;<=>单倍型存在于大致相同的地理区域.揭示出它们在冰期后是从 1个不同的冰期避难所!巴尔干

半岛?伊比利亚半岛和意大利半岛*迁移的4
棕熊曾经广泛分布于欧洲.由于受人类的影响.如今在西欧只分布在少数几个相互隔离的地区.在北

欧斯堪的纳维亚?东欧和俄罗斯还分布有较大种群4棕熊的@A<=>控制区域存在东部与西部两个谱系.反

映了来自两个不同的冰期避难所B高加索地区和伊比利亚半岛4冰期后以避难所为种源地重新分布于欧洲

的大部分地区07C34在地鼠和水鼠中可以发现与棕熊相似的避难和扩散格局07134
由 于栖息环境与生态习性显著不同.水生生物!特别是淡水鱼类*与陆生动植物的冰期避难所及其冰

期后的重分布路线和种群遗传格局有着明显差异4多瑙河是欧洲南北向的大河.中下游地区通常被认为是

该水系鱼类的冰期避难所.冰期结束后多瑙河避难所内的种群沿着多瑙河以及冰期后形成的湖泊或暂时

性河流向欧洲北部重新扩散分布07734
但 圆鳍雅罗鱼!D$%+E)+%)+$(FG-%)*表 现 为 不 同 的 格 局.圆 鳍 雅 罗 鱼 是 一 种 广 泛 分 布 于 欧 洲 的 淡 水 鱼

类.<HIJKL等07M3发现圆鳍雅罗鱼存在 7种高度分化的@A<=>单倍体系统4这 7种系统呈现明显的异域分

布.表明圆鳍雅罗鱼具有 7种地理分布格局4反映了在更新世冰期欧洲地区的冰原面积达到最大时.大部

分地区的圆鳍雅罗鱼都灭绝了.只在以下 7个避难所存活下来B巴尔干半岛接近亚得里亚海的部分?希腊

东部?多瑙河南部水系?黑海和里海的周边地区4而处在东部的 C个避难所是圆鳍雅罗鱼冰期后重新扩散

分布于中欧和北欧的主要迁移源4圆鳍雅罗鱼的迁移有两条路线.一条路线是从多瑙河避难所向外扩散.
经历了两个步骤.在里斯N武木间冰期.圆鳍雅罗鱼扩散至西欧的莱茵河N罗纳河N卢瓦尔河水系.在此渡过

最后一个冰期后.全新世时再分布至加伦河?英国和德国境内的水系4另一条迁移路线只经历了一个阶段.
当最后一次冰期结束时.黑海和里海周边的避难所内的圆鳍雅罗鱼种群逐渐分布到波罗的海沿岸地区直

至奥得河.最后东西两条迁移路线在易北河交汇4鲑鱼等洄游性鱼类的格局有所不同.对大西洋沿岸水系

与多瑙河水系的棕色鲑鱼!OG-P’Q&%QQG*研究表明.它们属于不同的谱系组.分布于大西洋沿岸水系与多瑙

河水系的棕色鲑鱼种群在冰期后存在不同的起源地07R34

S 结语

第四纪冰期北半球有 1个主要的大陆冰川中心B欧洲的斯的纳维亚大陆冰原?北美的劳伦泰德和格陵

兰大陆冰原?亚洲的西伯利亚大陆冰原4在我国的西部高山和青藏高原发生过多次山地冰川是一致公认

的.对 于 我 国 东 部 有 无 冰 川 或 较 大 规 模 的 冰 川 存 在 很 多 争 论.然 而 当 时 全 球 温 度 总 体 上 约 比 现 今 低 2T

9CU.冰期的气候物理条件对动植物的影响是普遍存在的0134
我国由于复杂的地形条件.并且存在许多东西走向的大山.减轻了冰期气候对生物的影响.应当存在

许多冰期避难所.但有关研究还处于初始阶段.基本上是根据特有种或孑遗物种的分布来判断的4如王献

溥和刘玉凯0753认为在我国的滇西高山峡谷地区?粤桂湘赣南岭山地和湘川鄂边境地区受第四纪冰川的影

响不大.存在很多的孑遗种!例如滇金丝猴?水杉?羚牛?鹅掌楸?福建柏等*.是重要的避难所4这些结论只

是根据一些间接的证据或资料推测得来.还没有使用更加直接有效的方法?技术加以确认4
由于人类活动的影响.许多在历史上生物多样性程度较高的生物冰期避难所地区受到破坏.生物多样

性显著降低.甚至有被彻底破坏的威胁4因此加强冰期避难所的研究十分迫切.不仅有利于生物多样性的

保护.而且可以揭示物种起源和进化关系4根据我国的情况.笔者认为应尽快开展以下两个方面的研究B

!9*典型孑遗生物冰期避难所及其后的再扩散?分布路线V!C*关键地区!如横断山脉?南岭山地?湘鄂川边

境地区等*在第四纪冰期时的作用4
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