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摘要  以大陆漂移为基础的陆桥说及长距离扩散说重新引起重视是生物地理学研究的两个新趋势. 本
文综述了这方面的进展, 并重点介绍了以陆桥为基础的金虎尾路线、变色龙模式和以“浮岛”为例的长距
离扩散. 金虎尾路线表明, 一些冈瓦纳大陆间断分布的类群可以从南美北部扩散到北美, 再通过大西洋
陆桥在北美和欧亚之间传播, 并从欧亚大陆进入非洲; 欧亚起源的类群也可以通过相反的路线进入南
美. 这条解释泛热带间断分布的重要路线, 已经在很多类群中得到了证实, 某些中国和南美、非洲间断
分布的模式可以通过这条路线解释. 变色龙的间断分布是长距离跨海扩散而形成的. 近来年对长距离
扩散的研究迅速增加, 如南美和非洲之间的间断分布的“浮岛”假说. 长距离扩散对于理解植物的分布
模式乃至流行病的传播都有一定的意义, 应在生物地理学研究中给予高度的重视.  
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  1) 指在大陆漂移的过程中, 某些大陆之间存在的岛链、岛屿成为大陆之间动植区系交流的桥梁, 通常称为“陆桥”, 如始新世在大西洋上连
接欧亚和北美的陆桥. 随着大陆板块的漂移、海陆位置变化、海平面升降, 这些岛链和岛屿之间的位置发生变化, 有的岛屿甚至消失, 而失去陆
桥的功能. 这种陆桥的概念与海陆固定的陆桥有所不同. 后者认为各洲的位置是固定的, 连接各大洲之间的陆桥也是固定不变的, 只是随海平
面的下降上升而出现、消失. 

海底扩张及大陆漂移理论是上个世纪地球科学

最重要的研究进展之一 [1]. 分支系统学(cladistics)是
20 个世纪 60 年代出现, 后来被系统学家广泛接受的
一种系统演化研究的理论方法[2]. 大陆漂移与分支系
统学相互结合产生了目前主流的生物地理学说——
隔离分化生物地理学(vicariance biogeography). 该学
说应用分支系统学对分布在不同地区某类生物彼此

间的亲疏关系进行分析 , 然后用生物的分布区来代
替分支图中的生物类群 , 再通过对多个类群地区分
支图的比较 , 来寻找影响类群进化和分布的共同或
普遍因素, 即隔离分化事件, 这是 20 世纪生物地理
学的重要进展[3~5]. 这些方法和理论的出现对生物地
理学产生了深刻的影响 , 之前以海陆固定理论为基
础“陆桥说1)”被摒弃 . 生物地理研究中 , 传统的寻找
起源中心 , 寻求传播路线的研究方法受到了极大的
挑战[6], 大陆漂移及隔离分化的理论逐步成为生物地
理学研究的主流思想. Raven和Axelrod[7]曾运用大陆

漂移的理论, 解释大多数被子植物科的分布模式, 对
被子植物生物地理的研究有过重要的影响 . 其后许
多关于被子植物洲际间断分布的研究都是以隔离分

化理论为基础的 , 这种理论成功地解释了许多动物
和植物的分布模式[8,9], 如Doyle等人[9]利用大陆漂移

及隔离分化理论结合分子生物学证据 , 对番荔枝科
(Annonaceae)的分布模式进行了解释.  

核苷酸序列差异已成为类群间系统演化的重要

证据 , 分子钟的运用使人们能够推测各类群的起源
和分化时间. 近年来, 许多重要的被子植物化石被发
现和报道 , 对被子植物起源时间的估计越来越可信
[10~22]. 这些进步使许多类群起源的时间、地点以及各
个类群分化的时间都得到了更准确的推论 . 新的资
料及证据显示 , 许多类群出现及分化的时间比人们
原来预想的要晚, 很多类群的分化是在晚白垩世, 甚
至是古近纪才发生的 [23,24]. 而这个时候联合古陆早
已解体, 南美和非洲已经分离到了相当宽的距离, 除
印度板块正在向北运动外 , 整个大陆的格局已经和
现代比较接近[25]. 在这种背景下, 隔离分化的理论无
法 解 释 某 些 类 群 的 分 布 模 式 , 如 金 虎 尾 科
(Malpighiaceae)[23]、变色龙亚科(Chameleonidae subf. 
Chamaeleoninae)[26]、橄榄科(Burseraceae)[27]、安息香

科(Styracaceae)[28]等, 都不能用隔离分化理论来解释. 
当人们重新研究这些类群时 , 发现在这些跨洲际间
断分布模式的形成过程中, 陆桥起了重要作用. 而有
些类群 , 特别是分化较晚的类群跨大洋分布格局的
形成, 与大陆漂移几乎没有关系, 如紫草目原始木本
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类 (the primarily woody Boraginales)[29]、茜草科

(Rubiaceae)钩毛茜属(Kelloggia)[30]等, 必须寻求新的
模式和思路来解释这些类群的分布模式.  

最近的一些研究表明, 长距离扩散(long-distance 
dispersal, LDD), 如动物、风和洋流等的传播在物种
分布模式的形成以及丰富生物多样性过程中发挥了

重要作用 [29~34]. 长距离扩散是早在达尔文时代就提
出的解释生物分布机制的学术思想 [35], 但是由于没
有令人信服的证据, 在 20世纪的 60~80年代, 长距离
扩散被认为是不可靠的、没有根据的、小概率的传播

模式[36]. 20 世纪 90 年代以后, 长距离扩散的思想重
新被重视 , 关于长距离扩散的研究论文也迅速增加
[31]. 对于长距离扩散的机制、原理及其媒介的研究更
加深入, 一些令人信服的长距离扩散的事例被提出, 
长距离扩散重新成为生物地理学的研究热点 [31]. 本
文试图通过对这些研究趋势的评述 , 为生物地理学
的研究提供参考.  

1  以大陆漂移为基础的陆桥说——金虎尾
路线和变色龙模式 
1.1  金虎尾路线 

泛热带间断分布是指间断分布于热带美洲、热带

亚洲和热带非洲的种类 , 包括大戟科 (Euphorbia- 
ceae)、橄榄科(Burseraceae)、金虎尾科(Malpighiaceae)、
樟科 (Lauraceae)、天南星科 (Araceae)、 胡 椒 科
(Piperaceae)等一些大科 , 全世界属于泛热带及其变
型分布的科有 120个[37,38]. 对这类分布模式的解释有
各种各样的理论 , 吴征镒等人 [37,38]利用泛古大陆

(Pangaea)的理论解释泛热带的间断分布的成因 , 认
为这些间断分布与 180~200及 65~110 Ma的两次海陆
变迁关系密切. Raven和Axelrod[7]对樟科(Lauraceae)
和番荔枝科(Annonaceae)分布模式的研究认为, 这两
个类群起源时间在非洲和美洲大陆尚未分离 , 或分
离距离不大之前 , 因此它们在非洲和美洲之间有直
接的区系交流 . 周浙昆 [39]解释金粟兰科 (Chloran- 
thaceae)分布模式时认为, 金粟兰科起源于劳亚古陆
(Laurasia)南部 , 在泛古大陆解体之前扩散到冈瓦纳
大陆(Gondwana), 随着泛古大陆的解体被带到各个
大陆而形成今天的分布模式 . 对于金虎尾科
(Malpighiaceae)而言 , Vogel[8]根据大陆漂移的原理 , 
提出了金虎尾科冈瓦纳土著假说(Gondwanan aborig-
ine hypothesis), 认为金虎尾科广泛分布于西冈瓦纳

大陆, 冈瓦纳大陆解体后, 分离到了冈瓦纳大陆的各
个板块, 而形成了今天的分布模式. Anderson[40]提出

了美洲殖民假说(American colonist hypothesis), 认为
金虎尾科起源于南美北部 , 穿过大西洋向东扩散到
非洲而形成如今的分布格局. 最近, Davis等人 [23]基

于对金虎尾科的深入研究 , 提出了解释金虎尾科分
布模式的金虎尾路线(Malpighiaceous route), 这条路
线的提出对于泛热带间断分布模式成因的研究有重

要的启示作用.  
Davis等人[23]利用叶绿体基因ndhF序列及核基因

PHYC序列联合分析, 对金虎尾科进行深入研究得到
的分子系统树, 与原来 4段叶绿体基因序列所得结果
一致[41,42]. 分子生物学结果表明, 金虎尾科的代表类
群能够分为 2个大的分支(clade): 一支是完全新大陆
热带分布的Byrsonimoideae亚科; 另一支包括了分布
于新旧大陆热带间断分布的其余所有种 , 这些种类
隶属 6 个谱系(lineage), 其中分布于旧大陆的种类全
部具有翅果. 可靠的金虎尾科化石——Tetrapterys属
的翅果化石发现于匈牙利和斯洛文尼亚的渐新世地

层(33 Ma), 这个时间被认为是Tetrapterys属及其姐妹
群的分歧时间. 基于这个分歧时间以及分支的长度, 
根据分子钟理论推测金虎尾科最早的起源时间可能

是(63.5±5.8) Ma, 新旧大陆间断分布的 6个谱系的分
化时间应该在始新世早期(55.1±6.0 Ma)至中新世中
期(12.9±0.85 Ma), 在这个时期非洲和美洲大陆早已
解体(古地理学研究表明南美和非洲最晚的分离时间
大约是 105 Ma[23]). 根据系统演化、分子钟理论以及
化石证据, Davis等人 [23]认为, 金虎尾科在古新世早
期(大约 64 Ma)起源于南美的北部, 从这个地区扩散
到北美, 古近纪在劳亚古陆内传播至热带亚洲, 在这
个过程中有些种类通过欧洲进入非洲 , 再由非洲大
陆传播至马达加斯加(图 1). 我们称这条传播路线为
金虎尾路线(Malpighiaceous route), 它较好的解释了
金虎尾科化石在欧洲的出现以及金虎尾科分布模式

的形成原因等几个关键的问题 . 金虎尾路线是否存
在有两个关键的地质学问题: 一个是在古近纪南北
美之间有无传播的可能 , 另一个是在劳亚古陆内有
无传播的古地理及古气候条件. 对于第一个问题, 对
古巴和波多黎各第三纪哺乳动物的研究表明 , 南北
美洲之间在始新世时是可以通过一些陆块及火山岛

屿连接的[43,44]. 对于第二个问题, 已经证明在始新世
大 西 洋 陆 桥 对 劳 亚 古 陆 内 北 美 和 欧 亚 大 陆 
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图 1  双向金虎尾路线示意图 

┉, 金虎尾科和橄榄科扩散路线; ━, 樟科扩散路线; ★, 金虎尾科的
起源地; ◇☆, 橄榄科的化石点和起源地; ●, 樟科的化石点和起源地; 

■, 金虎尾科在欧洲和非洲的化石点. 根据文献[23,27]绘制 

 
之间的区系交流发挥了重要作用 [45]; 而在始新世劳
亚古陆存在的“北热带植物群”(“boreotropical” flora)
也佐证了那时劳亚古陆的古气候是适应金虎尾科植

物传播的[7,23]. 
在以上提到的其他两种金虎尾科分布模式的解

释中, 冈瓦纳土著假说[8]推论的金虎尾科起源时间与

分子钟推算的时间不吻合 , 金虎尾科起源的时间应
该晚于非洲和南美大陆分离的时间 . 美洲殖民假说
[40]虽然假设的起源地与金虎尾路线一致(前者主要依
据南美北部有较多的特有种类推测出来的), 但是传
播路线和方式与金虎尾路线不同 , 按照美洲殖民假
说, 金虎尾科形成现在的分布模式要有 6次南美和非
洲之间的长距离扩散, 这与简约原理相悖, 而且也不
能解释始新世和渐新世金虎尾科化石在北半球的出

现 . 金虎尾路线不仅较好解释了金虎尾科的分布模
式 , 更重要的是为泛热带间断分布模式的解释提供
了一个很好的思路 , 代表了泛热带间断分布模式的
一种形成机制 . 其他泛热带间断分布的类群如橄榄
科(Burseraceae)[27]、野牡丹科(Melastomataceae)的野
牡丹族(Melastomeae)[46]以及樟科(Lauraceae)[47]都有

类似的分布模式, 可以借鉴金虎尾路线来解释. 区别
仅仅在于他们各自起源的地点不同而已: 橄榄科起
源于北美南部, 向东扩散至热带亚洲, 向南进入南美, 
从欧洲进入非洲; 而樟科的起源地是热带亚洲, 在劳
亚古陆向西扩散, 从欧洲进入非洲, 从北美到达南美
(图 1).  

1.2  变色龙模式 

许多间断分布于非洲大陆和马达加斯加之间的

动物和植物类群分布模式的形成机制都与以陆桥为

基础的跨海传播(oceanic dispersal)有密切关系, 变色
龙的分布就属于其中的一例. 变色龙亚科(Chameleo- 
nidae subf. Chamaeleoninae)主要分布在马达加斯加
和非洲大陆, 一部分分布于南欧、中东, 其余的分布
在印度、斯里兰卡、塞舍尔群岛和科摩罗群岛. 根据
形态特征, 变色龙亚科可以分为两个大类: 一类分布
广泛, 个体较大, 主要以树栖为主; 另一类地理分布
较为局限, 个体较小, 主要以陆栖为主. 个体小的这
一类又分为两个独立的属, 一个分布于非洲大陆, 另
一个分布于马达加斯加 [6]. 在此基础上, 人们对变色
龙演化历史的争论主要集中在: 陆栖类群是否为原
始类群? 它们起源于马达加斯加还是非洲大陆? 对
变色龙分布模式的解释有冈瓦纳起源(Gondwanan 
origin) [48,49]、部分冈瓦纳起源(partial Gondwanan 
origin)[50]和后冈瓦纳起源(post-Gondwanan origin)[26]

等几种假说 . 早期的形态特征分支分析研究支持变
色龙起源于冈瓦纳大陆 , 随冈瓦纳大陆的解体形成
今天的分布格局 ,  即冈瓦纳大陆隔离假说 (Gond-  
wanan vicariance hypothesis)[48,49]. 为了验证冈瓦纳大
陆隔离假说, 最近Raxworthy等人 [26]将研究类群扩大

到 52 个种, 包括了变色龙亚科所有的代表类群, 尤
其是塞舌尔、科莫罗、留尼旺等岛屿的种类 , 通过   
3 个基因片段(分别来自mtDNA, NADH 4 亚基及   
与其相邻的转运RNA序列)、形态特征和行为特征 的
联合分析, 确认了该亚科是单系类群. 最基部的  2
个分支(clade 1和 2)是马达加斯加特有的、小体型的
Brookesia属的类群; 而在其余类群组成的“真”  变
色龙(the ‘typical’ chameleons)分支中(clade 3~8), 基
部类群则是 2 个非洲特有属 ( R h a m p h o l e o n和
Bradypodion)(Clade 3 和 4)(图 2). 另外, 在“真”变色
龙分支中分布于塞舌尔群岛的Calumma tigris和分布
于马达加斯加的Ca. fallax互为姐妹群, 分布于印度
的Chamaeleo zeykanicus和分布于非洲的Ch. Calytra-
t u s互为姐妹群 ,  分布于科摩罗群岛的F u rc i f e r 
cephalolepis, F. polleni和马达加斯加分布的F. cam-
pani组成姐妹群(图 2) [26] . 变色龙的化石较为贫乏, 
变色龙最早的化石不早于中新世(23.7~5.3 Ma), 此时
冈瓦纳大陆早已分裂 . 如果变色龙起源于冈瓦纳古
陆, 随着冈瓦纳大陆的解体而分布到马达加斯加、印
度、塞舌尔等岛屿的话, 变色龙起源的时间至少要在
165 Ma以前, 因为马达加斯加和印度是在这个时候 
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图 2  基于分子证据与形态和行为特征的变色龙亚科(Chamaeleoninae)最大相似性系统树 

M, 马达加斯加; AF, 非洲、阿尔巴尼亚和中东; SE, 塞舌耳; I, 印度、巴基斯坦和斯里兰卡; (C), 科摩罗群岛; (R), 留尼旺等火山
岛屿. 实线框内为原始的小变色龙, 虚线框内为“真”变色龙. A, B和C为为姊妹群. 根据文献[26]绘制 

 
从非洲分裂的 , 印度板块和马达加斯加分裂的时间
也在 88 Ma以前. 另外, 根据分子钟的推测, 变色龙
各主要分支的分歧时间也要晚于冈瓦纳大陆分离的

时间 . 同时上述分子系统地理关系也不支持部分冈
瓦纳起源 , 因为最原始的类群为马达加斯加特有的
Brookesia属 ,  而不是非洲大陆分布的类群 (Rham- 
pholeon和Bradypodion属), 因此变色龙不可能起源于
非洲大陆而扩散到马达加斯加. 据此, Raxworthy等
人[26]认为, 变色龙是在冈瓦纳大陆已经解体以后, 起
源于马达加斯加 , 并经过长距离的跨洋扩散进入非
洲、印度、塞舌尔和科摩罗群岛的, 而不支持用大陆
漂移及隔离分化的理论解释变色龙的分布模式 , 并
认为扩散是变色龙分布模式形成的重要因素 . 这就
是所谓的后冈瓦纳马达加斯加起源假说 . 从理论上
看, 后冈瓦纳起源是一种最简约的模式, 在冈瓦纳起
源和部分冈瓦纳起源假说中或多或少都要经过一些

灭绝事件, 而后冈瓦纳起源假说不存在灭绝事件. 后
冈瓦纳起源假说还得到以下事实的支持: 科摩罗群
岛(Comoros)是在 0.13~5.4 Ma之间形成的火山岛, 这
个岛屿距马达加斯加有 300 km, 在地质历史上从未
与任何陆块有过接触 , 这个岛上的变色龙只可能是
通过长距离海上扩散而来的 ; 分子系统树也证明了
这一点, 科摩罗群岛的Furcifer cephalolepis, F. polleni
和马达加斯加分布的F. campani组成姐妹群, 这表明
变色龙长距离跨海扩散是存在的 . 另外马达加斯加
和留尼旺岛上共同分布的F.  pard i l i s也佐证了自 

然跨海传播的存在, 因为直到 17 世纪留尼旺岛上才
有人类活动的纪录. 此外, 棘鳍鱼、蚂蚁、蜘蛛、龟
等类群都有后冈瓦纳起源的模式[6]. 最近, Vences[51]

对非洲和马达加斯加的两栖类、爬行类及其他陆生脊

椎动物的研究表明 , 他们在新生代的区系交流是通
过跨海的传播进行的 . 然而考虑到这些类群自身的
扩散能力以及非洲和马达加斯加间断的地质历史 , 
有人认为在始新世中期到中新世早期(45~26 Ma)莫
桑比克海峡(Mozambique channel)间有一座陆桥[6,52]. 
这个陆桥的存在也许还需要更多的证据 , 但是许多
类群之间亲缘关系的研究都表明 , 非洲大陆和马达
加斯加之间在新生代的跨海传播是存在的.  

2  长距离扩散及可能机制 
为了解释生物的跨大洋分布 , 达尔文和华莱士

最早提出了长距离扩散的模式 [35,53] . 但是由于没有
确凿的证据以及对机制的可信解释 , 长距离扩散在
20 世纪中叶基本上被摒弃, 对洲际间断分布模式的
解释主要靠隔离分化学说 [36,54] . 由于隔离分化学说
不能解释所有生物的洲际间断分布 , 以及生态学家
在遗传多样性的研究过程中 , 对一些长距离扩散机
制以及长距离扩散在生物入侵中的作用被认识 , 长
距离扩散的研究重新引起了人们的重视 , 近年来在
长距离扩散的机制、媒介的研究方面都有了长足的进

步 [29~34,54~62]. 比如紫草目的原始木本类群Ehretiaceae, 
Cordiaceae 和Heliotropiaceae 是典型的泛热带间断
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分布类群, 对于它们的分布式样, 最初认为是大陆漂
移和隔离分化造成的[63]. Gottschling等人[29]经过更深

入的研究 , 利用分子钟及化石证据推算了各个类群
分化的时间后 , 发现它们分化的时间与大陆漂移的
时间不吻合 , 大陆漂移和隔离分化的理论不能解释
这些类群的分布模式, 必须寻找其他更可信的解释. 
他认为最有可能的传播方式是长距离扩散 , 鸟类和
小型哺乳类最有可能是传播的媒介 , 但是目前尚缺 
乏动物传播的直接证据. 再如, 钩毛茜属(Kelloggia)
仅有K. galioides 和K. chinensis两个种, 前者分布于
美国西部而后者分布于我国横断山地区 . 聂泽龙等
人[32]最近的研究表明, 钩毛茜属是个单系类群, 根据
分子钟的推测二者分化的时间是(5.24±2.32) Ma, 大
约是上新世初 , 这个时候大陆的现代格局已经基本
形成, 大西洋陆桥也已经消失, 对钩毛茜分布模式最
好的解释是鸟类或其他动物携带种子形成的长距离

扩散 , 因为钩毛茜的果实具钩毛很容易被鸟类或动
物携带. 在长距离扩散方面最典型的例子就是Houle
和Renner的研究. Renner[30]收集了间断分布于南美和

非洲的 53 科 111 属被子植物的分子生物学资料, 确
定了它们的单系性 , 并分析这些类群长距离传播的
可能性及传播媒介. 通过分析确定了 11 种跨大西洋
传播类型, 其中 4 种与风传播有关, 6 种与洋流传播
有关, 还有 1种的媒介不清楚. Houle在解释阔鼻猴类
(Paltyrrhine Monkeys), 穴 居 啮 齿 类 [caviomorph 
(cavy-like) rodents]和南蜥属(Mabuya spp.)等类群跨
大洋间断分布时提出了浮岛(floating island)假说[33,34], 
认为这些物种能通过浮岛传播 , 跨大西洋的长距离
扩散在这些类群的分布中起着举足轻重的作用.   

南美最早的穴居啮齿类化石发现于 32~34 Ma, 
而最早的阔鼻猴化石是 26 Ma, 它们的近缘类群都在
非洲. 而北美、澳大利亚和南极都没有他们的化石, 
证明它们是跨大西洋分布的 [64,33]. 对这类动物的洲
际间断分布, 浮岛假说是最好的解释. 在有些河流三
角洲地带 , 会有一些大面积的陆块被冲刷下来形成
浮岛, 现在被纪录到的最大的浮岛有 60×23 m2, 上面
有 15 m高的树木. 现在的洋流和地质历史时期的洋
流基本上是一致的 , 而且在地质历史时期大西洋要
比现在窄, 大西洋南美和非洲间的最短距离从 50 Ma
的 1000 km增加到 30 Ma的 1900 km[30]. 另外, 海洋钻
探和声纳的研究表明, 南大西洋南部的Rio Grande和
非洲的Walvis Ridge至少在渐新世还在水面上, 当时

前者的海拔相当于巴西的里约热内卢而后者相当于

好望角 . 考虑洋流及风向等因素 , 实际的“航海距
离”(‘sailing distances’)还要短一些[30,33]. 浮岛在洋流
和信风的作用下, 始新世时横跨大西洋需要 7~11 d, 
渐新世需要 10~15 d, 而上述提到的动物在浮岛上生
存的极限时间是 13 d左右, 浮岛作为一种动物跨大洋
长距离扩散的机制是可能的 [33,34]; 浮岛为植物的跨
洋长距离扩散也提供了可能 , 树木既可以作为浮岛
的风帆, 又为动物提供了栖息地; 有一些植物细小的
种子, 如野牡丹科的种子, 也有可能通过保留在浮岛
的土壤中进行长距离扩散 [30]. 当然浮岛假说也不是
万灵药 , 分子生物学证据推测 , 凤梨科 (Bromeli- 
aceae)从南美到非洲传播并形成间断分布的时间是 8 
Ma[65], 野牡丹科(Melastomataceae)是 11 Ma[66], Ra-
pateaceae科是 6 Ma[65,67], 在这个时候是否还能通过
浮岛来传播还没有证据 , 他们最有可能的传播方式
是通过风来传播, 而风传播的证据是很难寻找的, 因
风力和风速年与年之间都有较大的变化[30].  

目前尚不能证明长距离扩散的标准机制 , 相反
有研究表明许多长距离扩散都是一些随机事件造成

的[30]. 加拿大细辛(Asarum canadense)主要通过无性
繁殖, 种子扩散能力很低, 它的种子主要通过蚂蚁传
播, 蚂蚁最大的搬运能力是 35 m. 按此计算, 在冰期
后的 16000 年间加拿大细辛最多能扩散 10~11 km的
距离, 而事实上它们扩散了几百公里. 北美林下的一
些草本植物, 扩散能力都很弱, 按照它们已知的传播
机制推算, 从冰期后的 16000 年间, 他们最远的扩散
距离不超过 100 km, 但实际上他们的扩散距离达
450~2000 km之远, 他们目前的扩散机制都解释不了
这个理论与实际之间的差距 , 这个差距只能用随机
事件来解释, 这些随机事件包括龙卷风、飓风等[56,57]. 
研究还表明 , 长距离扩散和植物本身的扩散机制并
无必然联系, Surtsey是一个 1967 年才形成的距冰岛
33 km, 面积仅 2.7 km2的岛屿, 对扩散到这个岛上的
种子进行观察, 发现少数是通过鸟类的粪便传播的, 
70%是通过洋流传播的; 而通过洋流传播的种子中, 
仅有 1/4是适应水播的[68].  

3  讨论 
大陆漂移是一个无可辩驳的客观事实 , 而且人

们对各大陆板块分离时间的认识都趋于一致 , 这是
我们认识植物分布的基础 , 无论是隔离分化地理学
还是扩散生物地理学都离不了这个地质学的背景 . 
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无疑, 隔离分化地理学在研究物种形成机制、生物协
同进化、生物区系的形成和变迁等理论和实际问题上

都有重大意义 , 而且也成功解释过许多类群的分布
式样的形成 . 但是隔离分化理论不能解释所有的问
题 , 一些晚出类群的分布模式就无法用隔离分化理
论来解释 . 陆桥说和长距离扩散不算是新的学术思
想, 但是有了新内涵. 现在提出的陆桥说和长距离扩
散都是以大陆漂移为背景 , 以形态学和分子生物学
证据为基础[31,54]. 根据类群各自起源分化时间, 运用
不同的学说来解释其分布模式的形成机制 , 才能得
出科学的假设 . 对一些起源古老的类群以及高级阶
元, 如番荔枝科(Annonaceae)、八角科(Illiciaceae)等
的泛大洋间断分布模式可以用大陆漂移及隔离分化

解释 ; 而一些起源时间较晚的类群 , 如金虎尾科
(Malpighiaceae)、橄榄科(Burseraceae)等以及属或者
种一级的洲际间断分布 , 就难以用大陆漂移及隔离
分化来解释[69].  

金虎尾路线为研究亚洲-南美-非洲的洲际间断
分布提供了一个新的思路 . 芒苞草科 (Acanthochla- 
mydaceae)是我国横断山区中部(川西至藏东)干暖河
谷特有的单型科 , 以前由于对亲缘关系的认识有较
大争议, 对于其分布格局的形成也没有可靠的说法. 
最近分子生物学证据表明它与分布于南美和非洲的

翡若翠科(Velloziaceae) 有最近的亲缘关系 [37,70], 金
虎尾路线可能就是解释这种亲缘关系的一个最好的

假说.  
我国有种子植物 3116 属, 其中泛热带分布的属

316 个, 热带亚洲-热带南美间断的属有 29 个[71], 这
些类群分布式样的成因可能各有不同 , 但金虎尾路
线是一条重要的线索. 木通科(Lardizabalaceae)已经
被证明是一个单系的小科 [72] , 其分布从喜马拉雅到
日本, 南到缅甸中部和中南半岛, 与南美(安第斯山
以西)温带作跨太平洋洲际间断分布. 它的近缘类群
大血藤科(Sargendoxaceae)的化石在欧洲和北美都有
发现 [73~75] , 木通科的分布模式与金虎尾科的非常相
似, 完全可以借鉴金虎尾路线来解释其分布. 王峰1)

根据分子钟推算, 木通科的起源时间是侏罗纪晚期, 
因此用大陆漂移和隔离分化理论来解释木通科的分

布模式 , 即在侏罗纪末期其祖先可能在劳亚古陆的
南部出现. 在联合古陆还未解体的时候, 祖先类群已
经到达了冈瓦纳古陆. 随着联合古陆的解体, 间断后 

的类群在不同的环境下各自独立发展 . 这里分子钟
的推算需要重新考虑 , 因为这个分子钟推算的时间
和整个被子植物起源、分化的时间不相吻合[10,22]. 重
新检查各个类群分化的时间 , 参考金虎尾路线也许
能够得出木通科分布模式的新解释. 此外, 一些南北
温带间断分布的模式 , 金虎尾路线也能提供一些参
考. 驴蹄草属(Caltha)有 30 个种左右, 间断分布于南
北温带[76]. 这个属的基部类群分布于北美, 而次级分
支为南北美共有, 表明该类群起源于北美, 从北美进
入南美, 扩散到南温带; 在北温带的传播是通过大西
洋陆桥或白令陆桥进行, 基本与金虎尾路线吻合[76]. 
金虎尾路线是一条双向的路线 , 不仅起源于新大陆
的种类可以通过这条路线传播 , 起源于旧大陆的间
断分布种类也可以用这条路线来解释 [23]. 安息香科
(Styracaceae)就被证实起源于欧亚大陆, 通过这条路
线形成现在的新旧大陆热带间断分布格局的 [28]. 这
条路线是第三纪世界被子植物区系交流的重要纽带
[23,28,46,47,77~80], 在我国今后的生物地理学研究中应该
引起高度的重视.  

虽然对长距离扩散及其机制的研究日益深入 , 
但总体上看还处于资料积累的阶段[29~33,54,55,58], 对长
距离扩散的研究犹如一条正在建设的盲道 (yellow 
brick road), 通向的是一个崭新的未知世界[31]. 长距
离扩散的生物地理学意义 , 长距离扩散在生物多样
性保护 , 外来物种的入侵与防治以及遗传多样性的
研究乃至流行病的传播等方面的作用都需要引起高

度的重视, 对长距离扩散的研究即是机遇也是挑战, 
将会成为生物地理学研究的新趋势.  
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