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东南亚生物多样性热点地区的形成与演化
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摘要：东南亚地处热带，生物多样性极为丰富，可分为 ４ 个热点地区：印度⁃缅甸区的中南半岛、巽他区（含马来半岛、婆罗洲、苏
门答腊岛）、菲律宾区（菲律宾群岛）、华莱士区（苏拉威西岛、爪哇岛、马鲁古群岛、小巽他群岛等）。 中南半岛在泥盆纪便已是

欧亚大陆的一部分，在印度板块撞击欧亚大陆之后受挤压而出；巽他区来自于冈瓦纳古陆和澳洲古陆；菲律宾群岛部分来自于

劳亚古陆的碎片向南漂移，部分来自于太平洋西南岛弧的向北迁移；华莱士区则是劳亚古陆碎片、太平洋西南岛弧以及澳洲古

陆北侧碎片的组合。 巽他区地处赤道，常年温湿；菲律宾区、华莱士区、中南半岛则都受到不同程度的季风气候决定的干湿季变

动。 地质历史和季风气候影响程度的不同，奠定了东南亚 ４ 个生物多样性热点地区的雏形。 华莱士区保存有大量的早期被子

植物原始类群如睡莲目（Ｎｙｍｐｈａｅａｌｅｓ）和木兰藤目（Ａｕｓｔｒｏｂａｉｌｅｙａｌｅｓ），是现代被子植物起源地和冰期避难所之一。 巽他区（婆罗

洲）和中南半岛是亚洲热带植物的现代分布中心和“进化前沿”，是整个东南亚地区重要的种源；而华莱士区的爪哇岛和小巽他

群岛主要是物种迁入和中转的种库。 这样的物种形成历史与迁移格局，塑造了东南亚 ４ 个生物多样性热点地区物种多样性水

平与地理范围的基本格局。 巽他区和印度⁃缅甸区曾在冰期通过陆桥相连，使得东南亚成为周边植物扩散交汇的一个“十字路

口”。 但是，人们对东南亚生物多样性热点地区的物种长距离扩散规律及植物地理学分区仍存在分歧；东南亚与邻近生物多样

性热点地区如新几内亚岛、西高止山脉⁃斯里兰卡、中国横断山区的历史联系，还尚待深入解析。 利用现代分子生物学技术，覆
盖整个东南亚地区进行全域取样开展代表性类群的物种迁移与生物地理学研究，有望进一步揭示东南亚生物多样性热点地区

的形成过程与演化趋势。
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东南亚地处热带亚洲，拥有世界最大的群岛（约两万多个岛屿）和季风气候最明显的热带雨林［１⁃３］。 东南

亚的陆地碎片主要来源于冈瓦纳古陆、太平洋板块，经历了剧烈的岛屿漂移与海陆变迁［４⁃８］。 东南亚生物多

样性极其丰富，以约占世界陆地面积 ５％左右的区域分布着全球约 ２０％—２５％的高等植物［９⁃１０］。
根据地块历史及植物区系属性的不同，东南亚可分为 ４ 个不同的生物多样性热点地区［１１］：印度⁃缅甸区

（Ｉｎｄｏ⁃Ｂｕｒｍａ）的中南半岛、巽他区（Ｓｕｎｄａｌａｎｄ）、菲律宾区（Ｐｈｉｌｉｐｐｉｎｅｓ）和华莱士区（Ｗａｌｌａｃｅａ） （图 １）。 东南

亚因此成为全球陆地生物多样性热点地区分布最密集的区域［９⁃１１］，并与临近的西高止山⁃斯里兰卡、中国横断

山区两大生物多样性热点地区存在紧密的联系［１２⁃１３］。 但是，这 ４ 个生物多样性热点地区的界线划分、历史联

系还存在较大争议［９⁃１０，１４］。
近年来，越来越多的研究发现，东南亚群岛不仅是早期被子植物的发源地与避难所之一［１０］，还是触发一

些热带植物类群快速分化的“进化前沿” ［１４⁃１６］，也是物种长距离扩散的一个交汇地［１，１７］，深刻影响着全球植物

区系的形成与演化。 但是，这些因素在东南亚 ４ 个生物多样性热点地区形成与维持过程中的相对作用，及东

南亚生物多样性热点地区对中国热带植物区系来源与演化的影响，还尚未有针对性的深入剖析。
本文首先总结东南亚生物地理学研究的最新研究进展，讨论东南亚地区在保存早期被子植物孑遗类群、

促进物种分化、沟通植物区系联系方面的作用；之后，结合东南亚地质历史、季风与洋流等，解释东南亚 ４ 个生

物多样性热点地区的形成与维持机制、演化趋势，并分析这些热点地区与中国南部的历史联系及其对中国热

带植物区系形成与演化的影响。

１　 东南亚生物地理学分区

东南亚群岛 ４ 个生物多样性热点地区的划分，主要是依据华莱士线（Ｗａｌｌａｃｅ′ｓ ｌｉｎｅ）、赫胥黎线（Ｈｕｘｌｅｙ′ｓ
ｌｉｎｅ）以及莱德克线（Ｌｙｄｅｋｋｅｒ′ｓ ｌｉｎｅ）３ 条生物区系分界线（图 １）。 这 ３ 条线最早都主要是基于动物区系的研

究结果［１，１８⁃１９］，对于植物地理区划的适用性存在较大局限［２０］。
从华莱士时代起，爪哇岛都与其临近的苏门答腊岛及婆罗洲（加里曼丹岛）一起归入巽他区［９，１１，２１］。 但这

并不准确，因为以往爪哇岛的生物采集集中在其西部湿润区，缺乏该岛更大面积的中东部季节性干旱区的生

物类群数据［２］。 ｖａｎ Ｗｅｌｚｅｎ 等［２］根据 ７３４０ 种植物（约占东南亚当地物种多样性的 ２５％）的地理分布格局发

现，爪哇岛中东部区域存在着受季风决定的干湿季转换，气候与植物组成都与同受季风影响、植被以耐旱植物

为主的华莱士区更加类似［２，２２］。 因此，最新的生物地理学研究将爪哇岛划在华莱士区，这使得东南亚生物地

理学分区与生物多样性热点地区基本完全吻合［９］（图 １）。
从地质历史上，东南亚生物多样性地理分布格局的关键因素之一是印度板块撞击欧亚大陆以及青藏高原

的隆升［８，２３］。 东南亚一带是全球季风（ｍｏｎｓｏｏｎ） ［２３］最盛行的区域［３］。 亚洲典型季风气候的出现，带来了规律
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图 １　 东南亚及临近区域生物多样性热点地区及其物种多样性比较

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｈｏｔｓｐｏｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ Ａｓｉａ ａｎｄ ｎｅａｒｂｙ ｒｅｇｉｏｎｓ

柱状图的白色柱是植物物种总数、灰色柱为特有种数。 改自 Ｓｏｄｈｉ 等［９］和 ｄｅ Ｂｒｕｙｎ 等［１５］

性的季节性干湿更替，可能促进了东南亚被子植物的快速分化和扩散［３］。 季风还进一步增强化学风化，降低

大气中 ＣＯ２ 的含量，致使全球气温骤降［２３］，骤降的气温使南极冰川的扩增、海平面下降，最低下降约 １２０

ｍ［８，２４］，导致东南亚巽他陆架和澳洲陆架大部分区域露出海面，使两个陆架上的岛屿相连（如中南半岛与婆罗

洲、新几内亚岛与澳洲大陆相连）。 华莱士区则一直有深邃的海沟（望加锡海峡）与周边岛屿相隔［７，２４］，塑造

了今天东南亚生物地理学格局与生物多样性热点地区的雏形（图 １）。

２　 东南亚生物多样性热点地区

２．１　 印度⁃缅甸区

主要包括中南半岛、海南岛、云南南部、广西西南部及广东南部沿海（图 １、表 １），与东南亚群岛、中国横

断山区和喜马拉雅区相连。 印度⁃缅甸区地块古老，在泥盆纪（Ｄｅｖｏｎｉａｎ）早期，即从冈瓦纳大陆分离，成为如

今东南亚地体的大陆核心［５］。 滇缅泰马（Ｓｉｂｕｍａｓｕ）地块则于二叠纪（Ｐｅｒｍｉａｎ）从冈瓦纳古陆分离，三叠纪

（Ｔｒｉａｓｓｉｃ）与中南半岛⁃东马来地块缝合［５］。 西缅甸则在石炭纪（Ｃａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓ）早期便已是东南亚的一部分，
三叠纪时期从华夏古陆中的中南半岛地体分离沿着地质断层向西移动至滇缅泰马地体外侧，形成如今的地质

格局［６］。
印度⁃缅甸区处于亚洲热带季风气候的核心区域，是南亚季风、西北太平洋季风的交汇带［３］，具有非常明
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显的热带、亚热带过渡特征和较高的特有比例（表 １）。 印度⁃缅甸区还被认为是东南亚多样性热点地区中主

要的进化热点［１５］，不仅是龙脑香科（Ｄｉｐｔｅｒｏｃａｒｐａｃｅａｅ）、姜科（Ｚｉｎｇｉｂｅｒａｃｅａｅ）和兰科（Ｏｒｃｈｉｄａｃｅａｅ）植物的多样

性与分布中心［２５⁃２６］，还是苦苣苔科（Ｇｅｓｎｅｒｉａｃｅａｅ）、金虎尾科（Ｍａｌｐｉｇｈｉａｃｅａｅ）和秋海棠属（Ｂｅｇｏｎｉａ）的分化与

特有中心［３］。
海南岛是这个区域唯一的大型大陆岛，植物约有 ４２００ 种，其中 ３９７ 种为海南岛特有种［２５］，分布着苦苣苔

科两个特有属［２７］。

表 １　 东南亚生物多样性热点地区及其基本特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｂｏｕｔ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｈｏｔｓｐｏｔｓ ｏｆ Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ Ａｓｉａ

生物多样性热点地区
Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｈｏｔｓｐｏｔｓ

主要区域
Ｍａｉｎｒｅｇｉｏｎｓ

面积 ／ ｋｍ２

Ａｒｅａ
植物总数

Ｎｏ． ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ
特有植物数

Ｎｏ． ｏｆ ｅｎｄｅｍｉｃｓ

特有率 ／ ％
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｏｆ ｅｎｄｅｍｉｃｓ

文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

印度⁃缅甸区 中南半岛 ２３０８８１５ １３５００ ７０００ ５２ ［２］

Ｉｎｄｏ⁃Ｂｕｒｍａ ｈｏｔｓｐｏｔ 海南岛 ３５４００ ４２００ ３９７ ９ ［７７］

云南南部 １５００００ ４９１５ ５６６ １２ ［７８⁃７９］

广西西南部 ９８０００ ３８００ ４１８ １２ ［７９⁃８０］

巽他区 马来半岛 １３２６０４ ２１３８ ２７６ １３ ［２２］

Ｓｕｎｄａｌａｎｄ 苏门答腊岛 ４７９５１３ ２０６８ ２１５ １１ ［２］

婆罗洲 ７３９１７５ ２７１４ ９８９ ３６ ［２５］

菲律宾区 Ｐｈｉｌｉｐｐｉｎｅｓ 菲律宾群岛 ２９０２３５ １８４６ ５１１ ２８ ［２］

华莱士区 Ｗａｌｌａｃｅａ 苏拉威西岛 １８２８７０ １２１５ １７２ １４ ［２２］

爪哇岛 １３２４７４ １３４７ ６３ ５ ［２２］

小巽他群岛 ９８６２５ ９０２ ４６ ５ ［２２］

马鲁古群岛 ６３５７５ ９３７ ８３ ９ ［２５］

２．２　 巽他区

主要包括马来半岛、婆罗洲、苏门答腊岛等［２２］，临近东亚大陆和中南半岛。 其中，婆罗洲面积最大、植物

多样性最高，特有种比率高达 ３６％（表 １），被认为是整个东南亚地区物种分化的主要进化热点［１５］。 龙脑香科

（Ｄｉｐｔｅｒｏｃａｒｐａｃｅａｅ）、壳斗科 （ Ｆａｇａｃｅａｅ）、猪笼草科 （ Ｎｅｐｅｎｔｈａｃｅａｅ） 等类群的物种多样性与特有中心位于

本区［２２］。
地质历史上，巽他古陆（Ｓｕｎｄｌａｎｄ）是东南亚陆块的核心，大部分陆地碎片均由冈瓦纳古陆分离而来。 东

马来地体与中南半岛地体于泥盆纪从冈瓦纳古陆分离，石炭纪（Ｃａｒｂｏｎｉｆｅｒｏｕｓ）移动到热带低纬度地区［５］。 侏

罗纪时期（Ｊｕｒａｓｓｉｃ），婆罗洲西南部、爪哇岛东部以及苏拉威岛西部等从澳洲古陆分离，于白垩纪（Ｃｒｅｔａｃｅｏｕｓ）
与巽他古陆缝合［７］。 中新世早期 （ Ｅａｒｌｙ Ｍｉｏｃｅｎｅ），婆罗洲中部与北部以及巴拉望浮出水面。 第三纪

（Ｐａｌｅｏｇｅｎｅ）时，苏拉威西岛从巽他古陆分离，形成深邃的望加锡海峡（Ｍａｋａｓｓａｒ Ｓｔｒａｉｔｓ） ［７］，成为阻隔苏拉威西

岛与婆罗洲物种交换的屏障（图 ２，图 ３）。
２．３　 华莱士区

华莱士区主要由苏拉威西岛、爪哇岛、小巽他群岛、马鲁古群岛等组成，岛屿小而多（图 １，表 １）。 最接近

西部巽他区的苏拉威西岛分布有 １２１５ 种植物，特有种比例也达 １４％；马鲁古群岛的植物特有率也将近 １０％，
表明这两个地方在历史上有着较高的物种分化速率。 爪哇岛植物多样性高于面积更大的苏拉威西岛，但特有

种比例仅有 ５％，其植物多样性可能主要来自于周边岛屿的迁入，是物种迁移的“种库” ［２２］。 类似地，小巽他

群岛特殊的地理位置也使之主要是物种迁入的种库或踏脚石［２，２２］。 因此，本区也可以进一步划为 ２ 个小区：
一个由苏拉威西岛和马鲁古群岛组成，物种以就地分化形成为主、特有种比例较高［２２］，可称为“华莱士区北

区”；另一个则是包括爪哇岛和小巽他群岛等的“华莱士区南区”，与北区之间存在较大的洋流分割（图 ２）。
华莱士区是五加科（Ａｒａｌｉａｃｅａｅ）、紫草科（Ｂｏｒａｇｉｎａｃｅａｅ）、旋花科（Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌａｃｅａｅ）、莎草科（Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ）、
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图 ２　 东南亚植物长距离迁移路线与方向

Ｆｉｇ．２　 Ｌｏｎｇ⁃ｄｉｓｔａｎｃｅ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｏｆ ｔｙｐｉｃａｌ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｔａｘａ ｉｎ Ｓｏｕｔｈｅａｓｔ Ａｓｉａ

细线代表末次盛冰期（海平面下降 １２０ ｍ）的陆地边缘

薯蓣科（Ｄｉｏｓｃｏｒｅａｃｅａｅ）、唇形科（Ｌａｂｉａｔａｅ）、含羞草科（Ｍｉｍｏｓａｃｅａｅ）及桑寄生科（Ｌｏｒａｎｔｈａｃｅａｅ）等的物种多样

性中心［２２］。
华莱士区历史上与大陆相连甚少，使其植物数量（约 １００００ 种）少于其他几个地区［１１］（图 １）。 约 ４５ Ｍａ

时，澳洲古陆才开始向北移动，澳洲板块和巽他古陆之间的深海区域逐渐消失随后。 中新世中期（约 １５ Ｍａ）
澳洲板块与巽他板块相撞，东印度尼西亚诸多岛屿也随之浮出海平面，加之来自澳洲板块的陆地碎片，形成了

如今的“华莱士区” ［２８］（图 ２）。 华莱士区受到非常强大的季风气候影响，有着明显的干湿季变化［２］。
２．４　 菲律宾群岛

Ｈａｌｌ［２８］认为，菲律宾群岛的吕宋岛和棉兰岛等应在 ５０ Ｍａ 起源于太平洋岛屿弧（Ｉｓｌａｎｄ ａｒｃｓ），并在澳洲板

块挤压欧亚板块运动时，逐步向北运动、逐渐隆升；而巴拉望岛、民都洛岛（Ｍｉｎｄｏｒｏ）、班乃岛（Ｐａｎａｙ）和一些支

离破碎的小岛则主要来自于欧亚板块古南海向南俯冲潜没 ［２９⁃３０］。
菲律宾群岛具有极高的植物多样性（１８４６ 种）和近 ３０％的特有种比率［２］（表 １），但该地区的仅 ２６ 个特有

属，且 ２２ 个为单型属，因此该地区的特有水平仅局限于种级水平［２６］。 与华莱士区相似，该地区植物多样性可

能主要来自于周边岛屿的迁入，是物种迁移的“种库” ［２４］。
菲律宾与华莱士区类似，受季风影响存在季节性的干旱［２⁃３， ２２］。 湿热的西北太平洋季风使该地区的降雨

主要发生在 ５—９ 月［３］，加之菲律宾南北走向的山脉居多，造就了有着“焚风效应”的局域“干热河谷”。

３　 华莱士区是早期被子植物主要起源地与“避难所”之一

Ｂｕｅｒｋｉ 等［１０］指出，被子植物基部类群睡莲目（Ｎｙｍｐｈａｅａｌｅｓ）和木兰藤目（Ａｕｓｔｒｏｂａｉｌｅｙａｌｅｓ）在今天的东南
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亚，特别是华莱士区有集中分布，临近的大洋洲分布着另一个原始类群无油樟目（Ａｍｂｏｒｅｌｌａｌｅｓ）。 东南亚汇聚

了全球最多的原始被子植物类群，在很早就被认为是被子植物的起源地［３１⁃３２］，Ｂｕｅｒｋｉ 等［１０，３３］ 认为，东南亚岛

屿至少在侏罗纪末与白垩纪早期（约 １５０ Ｍａ）促进了早期被子植物的物种分化，并在全球气候剧变的时候保

存了大量植物类群，可以认为是现代被子植物的重要起源地与避难所之一。
３．１　 五味子科（Ｓｃｈｉｓａｎｄｒａｃｅａｅ）

五味子科隶属于木兰藤目，当今被子植物中最为古老的类群之一。 共三属，９０ 余种（八角科并入该科）分
布与东亚、东南亚、北美及热带美洲［３４⁃３５］。 该科应起源于 １３５．８—１３１．７ Ｍａ［３５⁃３６］，最早的化石来自于北美白垩

纪时期的花粉［３７］，但在中国也发现了白垩纪晚期的叶片化石［３８］。 因此该科的起源地点最有可能是北半球的

劳亚古陆湿润的中南部地区［３９］。
白垩纪晚期，老冈瓦纳古陆剩余部分逐步破碎，环球暖流向南移动，全球开始变冷；加之青藏高原的隆起，

亚洲腹地变得干燥旱化，欧洲、北美及亚洲中部等地的五味子科植物大量灭绝［３９⁃４０］。 此时，南中国地块与中

南半岛地块已与劳亚古陆融合［４１］，使五味子科植物可以南迁“避难”。 在这个期间，有一小部分扩散至北美

热带地区，导致北美现今仅存的 Ｓｃｈｉｓａｎｄｒａ ｇｌａｂｒａ 和中国分布的 Ｓ． ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ 成为洲际间断分布的原始姐妹类

群［４２］。 我国华南地区、婆罗洲逐渐在后期成为现代五味子科的物种分化中心和特有中心。
３．２　 无患子科（Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ）

无患子科为现存被子植物中最为古老的类群之一，广布于全球热带、亚热带地区，其中东南亚地区为主要

的多样性分布中心之一［３３］。 该科最早应起源于白垩纪（约 １４５ Ｍａ）的劳亚古陆（Ｌａｕｒａｓｉａ），随后沿着破碎的

冈瓦纳古陆扩散至南半球［３３］，扩散路线主要有 ３ 条：欧亚大陆⁃非洲、非洲⁃马达加斯加⁃印度⁃东南亚、东南亚⁃
澳洲大陆［３３］。

这 ３ 条扩散事件发生在古新世中期至始新世末期（６１．７—３３．９ Ｍａ），此时南半球气候温暖非常适合无患

子科植物繁衍，导致约 ４４ Ｍａ 时该科植物得以通过南极洲扩散至南美［３３］。 紧接着渐新世初期全球气候急剧

变冷，海平面下降使得东南亚更多岛屿露出海面，加之澳洲大陆的向北移动，为无患子科植物向低纬度“避
难”打开了更多的通道［１０，３３］。 随后的漫长岁月，澳洲大陆与东南亚碰撞，无患子科在新几内亚到及澳洲大陆

北部一带又逐渐分化出适应热带气候的新物种，成为无患子科现代物种起源中心之一［３３］。 因此，东南亚同时

扮演着无患子科植物的避难所和现代起源地。
３．３　 露兜树科（Ｐａｎｄａｎａｃｅａｅ）

露兜树科是单子叶植物最为古老的类群之一，约 ７５０ 种［４３］。 露兜树科有 ８ 个物种多样性分布中心［４４］：
新几内亚岛、新喀里多尼亚、澳大利亚、菲律宾、婆罗洲、中南半岛、马达加斯加、马斯克林群岛（Ｍａｓｃａｒｅｎｅ），而
新几内亚岛分布着该科所有 ３ 个属，很可能既是露兜树科的起源地，也是避难所［４３⁃４４］。

Ｇａｌｌａｈｅｒ 等［４３］认为，露兜树科可能起源于劳亚古陆（现今的亚洲东部一带），通过长距离扩散到达破碎的

冈瓦纳大陆（现今的非洲、澳洲等地）。

４　 巽他区和印度⁃缅甸区是亚洲热带植物主要“进化前沿”

一个生物类群如果在某个特定的区域，具有较高的物种分化速率和特有种比例，即大部分物种为近期分

化而来并具有较大的进化潜力，这样的区域可称为该类群的“进化前沿” ［４５⁃４７］。 东南亚群岛独特的地理位置，
不仅是这些古老的被子植物在向赤道扩散的踏脚石，同时，还阻断了物种之间的基因交流，加速了物种的形成

和新的适应［１５，４８］。 为此，东南亚在被子植物早期孑遗和快速分化中起到了至关重要的作用。 特别是婆罗洲、
中南半岛是中新世早期（约 ２０ Ｍａ）被子植物和蕨类植物快速分化的一个热点地区［１５］，深刻影响了东南亚４ 个

生物多样性热点地区的物种组成。
４．１　 龙脑香科（Ｄｉｐｔｅｒｏｃａｒｐａｃｅａｅ）

龙脑香科是东南亚热带雨林的特征类群和建群种，在东南亚热带雨林生态系统中起着极为关键的作
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用［４９⁃５０］。 龙脑香科约起源于早白垩纪的冈瓦纳古陆［１７］，与被子植物大规模扩散的时间相似 （ １３０—９０
Ｍａ） ［５１］。 龙脑香科植物大约有 １６ 属 ５５０ 种，间断分布于亚洲、非洲和美洲，其中东南亚有着 ９０％以上的物种

（分布中心在婆罗洲），非洲分布 ２ 属、美洲 １ 属［５２］。
分子系统学研究揭示，龙脑香科植物起源于冈瓦纳古陆的非洲地区，随着冈瓦纳古陆破裂，向美洲和亚洲

扩散［１７，４０，５０，５３］。 亚洲的龙脑香科植物是在约 ９０ Ｍａ 通过印度板块带来的［１７］。 “印度方舟”在向欧亚大陆运动

的时候，阻断了贯穿全球热带地区的暖流，加速了原产地非洲干旱区的扩张，使龙脑香科等喜温湿植物大量灭

绝，导致非洲东、北部原有龙脑香科植物的灭绝，仅在非洲刚果河流域的热带雨林残存 ２ 属［１７，５２］。 印度方舟

在撞击欧亚大陆之前，先与东南亚的苏门答腊岛有着一定时间的接触，龙脑香科植物可能在此时抵达东南亚

地区［１７］；之后逐渐向北、向东扩散，并最终在婆罗洲形成物种分化中心（２５—５ Ｍａ） ［８， １７］。 随后，全球气温下

降，龙脑香科植物跟随着大部分热带植物南撤［５４］。 渐新世（Ｏｌｉｇｏｃｅｎｅ）海平面下降，各岛屿之间陆地相连，使
龙脑香科植物一直向南扩散至东南亚各岛屿［１７，５２］。
４．２　 浆果苣苔属（Ｃｙｒｔａｎｄｒａ）和芒毛苣苔属（Ａｅｓｃｈｙｎａｎｔｈｕｓ）

浆果苣苔属是苦苣苔亚科中最大的属，约有 ８００ 种，广泛分布于东南亚及太平洋岛屿［５５⁃５６］。 浆果苣苔属

可能起源于 ２６ Ｍａ［５８］，沿着中南半岛，向东南亚各岛屿扩散［５７］，目前的物种分布中心位于婆罗洲、菲律宾和新

几内亚［５５，５７］（图 ２）。 该属在巽他区和印度⁃缅甸区（中南半岛）的物种果实坚硬，菲律宾及太平洋岛屿上的物

种才是真正的浆果［５８］。 这说明，菲律宾与太平洋岛屿的物种很可能来源于具浆果的原始祖先，适应于鸟类的

长距离传播，并在太平洋岛屿形成了一个新的多样性分布中心［４８，５５］。 浆果苣苔属的大规模长距离扩散，可能

出现在更新世冰期， 这个时候凉爽的山地气候非常适合浆果苣苔属的繁衍，加之海平面下降，各岛屿之间陆

地相连，使浆果苣苔属快速扩散至东南亚各岛屿［５７］。
东南亚也是芒毛苣苔属主要的多样性与特有中心。 种子附属物的长度和数量为该属植物快速扩散的

“关键创新”（ｋｅｙ ｉｎｎｏｖａｔｉｏｎ） ［５９］。 芒毛苣苔属在约 ２０ Ｍａ 分为两支［６０］：其中一支由中南半岛向印度和巽他群

岛扩散，这一支芒毛苣苔属植物种子具发丝状的附属物，以利于在中南半岛四季分明的干燥环境中风媒传播；
另一支则由菲律宾向新几内亚和苏拉威西岛扩散（图 ４），这一支大部分类群生活在潮湿的热带雨林中，其种

子附属物短而简单［５９］。 最后，随着华莱士区逐渐靠近巽他陆架，两个支系在婆罗洲发生物种交流［５９］，随后的

海侵作用加速了物种的隔离与分化［５９］，在婆罗洲形成如今的“进化前沿”。 类似地，楝科米仔兰属（Ａｇｌａｉａ）也
于 １５ Ｍａ 前后，在婆罗洲发生了物种适应分化，形成了该属现代物种分布中心［６ １⁃６２］。
４．３　 金钩花属（Ｐｓｅｕｄｕｖａｒｉａ）

金钩花属约 ５６ 种，均为乔木或灌木，分布于旧世界热带地区［６３］。 金钩花属可能起源于中新世晚期（约
８．３ Ｍａ）的巽他大陆［６３］，马来半岛和新几内亚岛是该属现代物种分布中心［６４］。 该属可能在约 ８ Ｍａ 的时候通

过东南亚岛屿“岛跳”（ｉｓｌａｎｄ ｈｏｐ）偶然实现了长距离扩散，抵达新几内亚岛［６３］。 此时，新几内亚岛正逢中部

造山运动，导致极乐鸟半岛至巴布亚新几内亚出现了一条长约 １３００ ｋｍ 山脊［６５］，部分山峰海拔超过 ５０００
ｍ［６６］。 为适应环境的急剧变化，金钩花属的传粉综合征与扩散途径均发生了适应性进化，如原来芳香有蜜的

浅色花转变为腐臭味无蜜的深色花，以适应喜欢腐臭味的蝇类传粉［６ ３⁃６４］ 和果蝠为其传播果实［６７］。 因此，金
钩花属在新几内亚岛的快速适应分化与中央山脉的剧烈隆升息息相关，最后使新几内亚成为该属植物的“进
化前沿” ［６３］，类似于南美安第斯山脉、中国横断山区的物种形成机制。
４．４　 秋海棠属（Ｂｅｇｏｎｉａ）

秋海棠属起源于热带非洲，可能通过穿越阿拉伯半岛［６８］、喜马拉雅山脉扩散［６９］，在约中新世（１８ Ｍａ）抵
达亚洲，随后快速扩散至马来西亚［１６］。 在从亚洲大陆和西马来西亚扩散至苏拉威西岛这一过程中，秋海棠属

至少发生了 ６ 次独立的长距离扩散事件［１６］。 由于上新世和更新世的造山运动与更新世气候及海平面的波

动，使秋海棠属的栖息地周期性的隔离与融合，加速了物种的分化［１６］。
秋海棠属植物对石灰岩生境也有着较高的适应专一性［７０］，在婆罗洲北部、菲律宾中部、中国西南－中南半
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岛北部形成 ３ 个分布中心［３］，尤以中国西南－中南半岛北部分布中心面积最大、特有属最多［７０］。 这些地方以

石灰岩地貌为主，在季风和台风带来的周期性强降雨作用下，石灰岩地层被溶蚀形成大面积的峰林、峰丛、洼
地与洞穴，导致高度破碎化、异质化的生境，促进了秋海棠属的物种分化［３，７０］。

５　 东南亚是植物长距离扩散的“十字路口”

东南亚位于欧亚板块、印度⁃澳大利亚板块和太平洋菲律宾板块之间，其地质结构错综复杂［４⁃７］。 早在华

莱士时期，人们就发现马来群岛的动物来自于两个世界（亚洲和大洋洲） ［１８］。 从东南亚 ４ 个生物多样性热点

地区的物种组成与历史联系来看，东南亚更是植物长距离扩散、交汇的一个“十字路口” ［１０，３３］（图 ４）。
５．１　 由西向东的长距离扩散

早在中新世初期（约 ２０ Ｍａ），婆罗洲和中南半岛成为东南亚地区物种快速分化的进化热点［１５］，这些物种

随后向外迁移，使得婆罗洲成为周边地区的主要“种源” ［１５，６２］。 因此，这个时期及随后相当长的阶段，东南亚

群岛物种扩散以婆罗洲－中南半岛向苏门答腊岛、菲律宾、爪哇岛、苏拉威西岛乃至新几内亚岛等“由西向东”
的方向为主。

东南亚由西向东植物长距离扩散的路线主要有 ３ 个（图 ４）：（１）通过冰期中南半岛、马来半岛及婆罗洲和

苏门答腊岛之间的出露陆地形成的“陆桥”；（２）由“印度方舟”携带而来，在接触到苏门答腊岛陆架时扩散到

苏门答腊岛；（３）季风、洋流或鸟类作用长距离搬运植物繁殖体。
印度板块与欧亚板块相撞的具体时间和过程存在很大争议。 可以肯定的是，当这两个板块刚接触时，印

度板块与巽他古陆纬度相似，处于相同的湿润气候带，非常适合热带植物的繁衍［４０］。 同时在东南亚地区的孢

粉植物群（ｐａｌｙｎｏｆｌｏｒａｓ）中，还检测到古新世（Ｐａｌｅｏｃｅｎｅ）和始新世早期（Ｅａｒｌｙ Ｅｏｃｅｎｅ）具印度（或冈瓦纳）元素

的花粉粒，如榴莲属（Ｄｕｒｉｏ）、棱柱木属（Ｇｏｎｙｓｔｙｌｕｓ）、荷枫李属（Ｂｅａｕｐｒｅａ）、帚灯草科（Ｒｅｓｔｉｏｎａｃｅａｅ）和柄果木

属（Ｍｉｓｃｈｏｃａｒｐｕｓ）。 这也就意味着印度和东南亚之间存在着一条湿润的通道，令这些植物向东扩散至东南

亚［４０，５４］。 Ａｌｉ 和 Ａｉｔｃｈｉｓｏｎ［７１］猜测，印度板块东南角和巽他古陆的苏门答腊地区可能有过接触，或两者之间在

约 ５５ Ｍａ 存在一些岛屿形成的陆桥［６⁃７］。
季风、洋流及鸟类传播作用等可能是影响东南亚岛屿植物地理学格局的最重要环境因素。 季风可以使有

翅果的植物如龙脑香科、金虎尾科风筝果属（Ｈｉｐｔａｇｅ）与盾翅藤属（Ａｓｐｉｄｏｐｔｅｒｙｓ）、秋海棠属（Ｂｅｇｏｎｉａ）等实现长

距离扩散［３，１６］，这些植物类群也确实是在东南亚群岛上有着极高的物种多样性与特有种比率。 洋流也能促进

海漂植物跨越大洋，如水椰子科（Ｎｙｐａｃｅａｅ）的种皮拥有丰厚的纤维质和木栓质结构，使其可以从冈瓦纳古陆

的西北部和东部漂洋过海到达今天的东南亚地区［７２］。
露兜树科有着多样的适应长距离传播的果实性状，可能是该科适应进化历史的一个“关键创新”，如澳大

利亚的 Ｐａｎｄａｎｕｓ ｂａｓｅｄｏｗｉｉ 果实很轻，适应于风媒传播［７３］，Ｓａｒａｒａｎｇ 和藤露兜树属（Ｆｒｅｙｃｉｎｅｔｉａ）果实肥美，依靠

动物进行扩散，Ｓａｒａｒａｎｇ 和藤露兜树属部分种的果实靠洋流传播［４３］。 露兜树科多样化的果实扩散策略，可能

是该科植物广泛分布于亚洲、非洲与太平洋岛屿的一个关键因素。 楝科米仔兰属（Ａｇｌａｉａ） ［６２］、苦苣苔科浆果

苣苔属［５５，５７］则可能主要是依靠鸟类对浆果的传播而实现长距离扩散：这两个类群的物种分化中心都位于婆

罗洲与中南半岛一带，主要向东扩散至今天的苏拉威西岛、菲律宾群岛及新几内亚岛（图 ４）。
５．２　 由东向西扩散而来的植物类群

澳洲板块在约 ４６ Ｍａ 快速向北移动，在约中新世（约 １５ Ｍａ）与东南亚板块碰撞。 紧接着全球第二次冰期

来临，冰期海平面的下降，无疑进一步为澳洲和亚洲植物相互交流提供了更多的通道［７４］。 此时，不仅东南亚

的植物可以进一步向东扩散至太平洋群岛，而且来自于澳大利亚北部、新几内亚岛的植物也得以向西扩散。
自澳洲扩散至巽他古陆的植物类群可以分为三类。 第一类，扩散能力较强的类群，在澳洲板块和菲律宾

板块碰 撞 的 初 始 阶 段 跨 越 岛 屿 扩 散， 如 麻 兰 属 （ Ｐｈｏｒｍｉｕｍ ）， 木 麻 黄 属 （ Ｃａｓｕａｒｉｎａ ） 和 陆 均 松 属

（Ｄａｃｒｙｄｉｕｍ） ［４０］。
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第二类，偶然的机遇跨越望加锡海峡向西扩散，即扩散事件是随机性的，如桃金娘科（约 １７ Ｍａ） ［７５］、红树

林木棉科弯蕊木属（约 １４Ｍａ， Ｃａｍｐｔｏｓｔｅｍｏｎ）以及乌毛蕨科的攀爬蕨类 Ｓｔｅｎｏｃｈｌａｅｎａ ｍｉｌｎｅｉ（９ Ｍａ） ［４０］。
第三类为山地植物，扩散事件发生在中新世中期和晚期，新几内亚岛和其他岛屿隆升之后，如鸡毛松属

（Ｄａｃｒｙｃａｒｐｕｓ）中新世中期由澳洲扩散至新几内亚，随后扩散至婆罗洲（上新世中期，约 ３．５ Ｍａ），到达苏门答

腊的时间不超过 １．６ Ｍａ，最后从苏门答腊迅速扩散至中南半岛［７６］。
位于东南亚东部的新几内亚岛受到太平洋暖湿气流直接影响，常年温湿多雨，石灰岩地貌极为发达，是很

多植物类群物种快速分化的“进化热点” ［９］，也是植物从西到东扩散东南亚地区的一个“策源地” ［２，４］。 这里

杜鹃花科（Ｅｒｉｃａｃｅａｅ）、玉盘桂科（Ｍｏｎｉｍｉａｃｅａｅ）、无患子科（Ｓａｐｉｎｄａｃｅａｅ）的特有植物种数超过 １５５０ 种，特有种

比例高达 ５４％［２，２２］。 新几内亚岛大部分陆地隆升始于 １０ Ｍａ，部分地区始于 ５ Ｍａ［４］。 山地的隆升为植物的扩

散提供了落脚点，实现了跨越海洋的扩散。 如鸡毛松属（Ｄａｃｒｙｃａｒｐｕｓ），仅当新几内亚岛隆升之后，才能从澳大

利亚扩散至东南亚［７６］（图 ３）。

６　 结语

东南亚是全球极为特殊的生物多样性富集之地，其中的华莱士区是早期被子植物的发源地与“避难所”
之一，巽他区特别是婆罗洲、中南半岛是现今亚洲热带类群的主要“进化前沿”，整个东南亚还是周边植物长

距离扩散的交汇地。 东南亚 ４ 个生物多样性热点地区的界线划分，与东南亚的地质历史、季风气候、洋流特征

以及生物地理学分区基本一致。 由于东南亚地质构造复杂、岛屿众多、取样难度大，以往很多研究的采样没有

完全覆盖物种分布区。 生物多样性热点地区的物种形成机制、相互之间的物种迁移历史等，还存在较大争议。
今后的研究需尽可能完整取样，并联系东南亚邻近的生物多样性热点地区如中国横断山区与中南部山区、印
度西高止山脉、澳洲北部、新几内亚岛及太平洋岛屿群，开展全域采样和系统研究，利用最新分子生物学研究

技术深入揭示东南亚及我国南方植物多样性形成与维持机制，解析东南亚在全球植物区系演化中的作用及我

国热带植物的来源与演化趋势。
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