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在動物的演化歷史上，脊椎動物的起源代表著一個重要的轉捩點。因為，從生物的角度來看，牠們躋身成為地

球上最成功的動物類群之一；若以哲學的角度觀之，牠們則扮演著人類與大自然其他生靈最關鍵的連結。 

脊椎動物屬於脊索動物門；脊索動物門的其他成員還包括了尾索動物（被囊類）及頭索動物（文昌魚）。所有

的脊索動物具有幾項重要的共同特徴，像是背神經索、脊索、分節的肌節、咽鰓裂以及位於肛門後方的尾。不過，

脊椎動物還具備其他無脊椎的脊索動物所沒有的特徵，像是脊柱骨（脊椎）、較複雜的前腦、高度特化的頭部區域

以及基因體中增多的基因數量。 

頭索動物一般稱為文昌魚，是海生的無脊椎脊索動物；在 1774 年首度被描述時，原被歸類為軟體動物；到了

十九世紀初，生物學者開始注意到牠們的身體結構與脊椎動物相似，認為牠們和圓口魚類關係密切。自從十九世紀

文昌魚和魚類間的親緣關係首度被發現以來，文昌魚一直在脊椎動物演化自無脊椎祖先的討論中被提及。因為被囊

動物的外部形態比文昌魚簡單，廿世紀中大部份的系統發生學架構是將被囊動物放在脊索動物類群中較早分歧的位

置，而將文昌魚視為脊椎動物的旁支，因此促成了脊椎動物祖先應類似於現代文昌魚的概念；例如，Gans 與 Northcutt

（1983）主張脊椎動物的祖先是一種近似文昌魚的濾食動物，其具有後腦、但無前腦或中腦。博吉斯頁岩（Burgess 

shale）（年代為寒武紀中期）中發現的一個名為皮卡蟲（Pikaia）的化石，強化了脊椎動物的祖先型近似文昌魚的理

論，這個化石和文昌魚有些相似之處，被認為是早期的脊索動物（Conway Morris 1998）。雖然皮卡蟲的親緣關係仍

有爭議，但中國澄江動物群（年代為寒武紀早期）出土的雲南蟲（Yunnanazoon）（部份研究者認為牠們可能屬於脊

索動物；Chen et al. 1995）和另外一種類似文昌魚的化石 — 海口蟲（Haikouella）（具有類似脊椎動物的特徵，像

是成對的眼睛和較大的腦；Mallatt and Chen 2003）都再度強化了早期脊索動物與現代文昌魚相似的理論。 

現生頭索動物亞門包含了三個屬、三十五種，其中大部份的種類列入鰓口文昌魚屬（Branchiostoma）；另外兩

個屬 — 側殖文昌魚屬（Epigonichthys）、偏文昌魚屬（Asymmetron）則和鰓口文昌魚屬不同，僅具有右側的生殖腺；

除此之外，這三個屬在形態上十分相似。成年的文昌魚可長到大約三到六公分長，尾端會鑽入沙中，僅露出口部，

以濾食浮游生物維生。成熟雌雄個體在夏季中進行繁殖，日落後從沙堆鑽出，開始排放精卵。發生學的研究侷限於

鰓口文昌魚屬內的三個種（B. belcheri、B. floridae 及 B. lanceolatum），除了最適溫度不同之外，這三種文昌魚的發

育過程幾乎相同。十九世紀時，柯瓦列夫斯基（Kowalevsky）首度描述 B. lanceolatum 的胚胎發育過程；到了十九

世紀末、廿世紀初，則出現為數眾多的文昌魚發生學研究，但卻因為義大利境內可取得的文昌魚族群消失而逐漸式

微。1950 年代，Branchiostoma belcheri 的發生學研究在中國青島展開（reviewed in Yan 1999），後來因為文化大革命

而一度中斷，直到近年才有所恢復。早期的文昌魚研究絕大部份侷限於成體，直到 1980 年代後期，研究者開始研

究佛羅里達文昌魚（B. floridae）時，才發展出在實驗室裡培育胚胎的方法（reviewed in Holland and Yu 2004）。 

 
圖一：Branchiostoma floridae 的成體標本，長度約 3.5 公分。圖上為雄性，性腺呈現白色；下為雌性，性腺呈現黃色。 
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  1980 年代，新的研究發現動物門間的發育基因普遍具有保守性（McGinnis et al., 1984），將演化生物學與發育生

物學重新整合在一起，創造出一種全新的研究領域－演化發育生物學（或稱「Evo-Devo」），嚐試運用發育基因及其

調控系統的改變來解釋演化上的變異。文昌魚的研究學者也受到這些新研究的啟發，開始利用文昌魚發育基因的表

現來探討脊椎動物如何演化自牠們的無脊椎祖先（reviewed in Holland and Holland 1999）。這個研究方向獲得了豐碩

的成果，顯示文昌魚體內具有類似脊椎動物的前腦、後腦、脊索等的同源構造，並且，中腦、腎臟、甲狀腺、腦下

垂體前葉（即腦垂體腺性部）也可能具有同源性。近幾年來，基因體的定序計劃已使文昌魚的基因與發生學研究多

所獲益。文昌魚（B. floridae）的基因體圖譜已在最近發表（Holland et al. 2008; Putnam et al. 2008），比較基因體學

的分析顯示出文昌魚與人類基因體間具有極高度的基因排列相似性（synteny），也支持了在脊椎動物早期演化過程

中整個基因體複製了二次的觀點；而且，這些分析也為脊椎動物譜系中發育基因複製所造成的功能分化與新功能演

化提供了證明。總括而言，這些研究確立了文昌魚具備脊索動物基因體原型的概念，同時也使文昌魚胚胎成為脊索

動物祖先胚胎的模型，有別於轉變為具備大型卵黃和（或）胚外組織的脊椎動物胚胎。 

基因體學與相關資料庫 

如前文提及，B. floridae 的基因體已完成定序，其基因體 DNA 是萃取自來自美國佛羅里達州坦帕灣的單一

個體。值得注意的是，這個被定序的個體擁有高度的對偶基因多型性（allelic polymorphism），包括 3.7%的單一核苷

酸多型性（single nucleotide polymorphism（SNP））和 6.8%多型性的嵌入／缺失（polymorphic insertion/deletion），

截至目前為止，這是所有報導案例中基因體序列變異程度最高的單一個體；其對偶基因間具有如此高的多型性

可能與坦帕灣當地的 B. floridae 具有很大的有效繁殖族群有關。目前完成定序的基因體大小為 522 MB，估計含

有 21,900 個蛋白質編碼基因座。截至目前，物理性或基因地圖的相關資料還很缺乏，因此無法將基因體重建

在 B.floridae.的 19 對染色體上。但是，目前組合出的基因體圖譜已夠完整到足以辨識出文昌魚與脊椎動物基

因體中 17 個保守的脊索動物基因譜系組（Putnam et al. 2008）。所有基因體的相關資訊都可在以下網頁查詢：

http://genome.jgi-psf.org/Brafl1/Brafl1.home.html. 

配合基因體計劃，研究者進行了 B. floridae 的表現序列標幟（expressed sequenced tag; EST）定序計劃，總共收

集由五個不同的發育階段（未受精卵、原腸胚、神經胚、36 小時幼體及成體）的 cDNA，產生了 262,037 EST 序列；

所有的 EST 序列皆能在 NCBI EST 資料庫中查詢。3’端的 EST 序列被用來進行群集分析，以辨認相同的 cDNA，這

項分析將 EST 序列從原來的大約十四萬個 cDNA 分類成 21,229 個獨立的 cDNA 群集。此一 cDNA 群集資料估計大

約涵蓋了 70-80%被表現的 B. floridae 基因；我們與中研院生物多樣性研究中心的王明智博士合作，已將這個 cDNA

資料庫建制在中研院細胞與個體生物學研究所的伺服器上，成為可查詢的線上資料庫（Yu et al. 2008）；網址為

http://amphioxus.icob.sinica.edu.tw/，因此，使用者能輕易找到自己有興趣的研究標的基因。 

結語與展望 

過去的二十年間，重要的發育基因表現模式被廣泛用來推論頭索動物與脊椎動物胚胎之間的同源性。這些研究

回答了長久以來關於脊椎動物如何從無脊椎祖先演化而來的部份問題，同時也產生了一些有趣的假說，留待未來進

一步的研究。隨著頭索動物基因體計劃在 2008 年完成，頭索動物與脊椎動物基因體的比對使我們得以推測出所有

脊索動物最近的共同祖先的基因體圖像。隨著生物學進入後基因體時代，凡是在巨觀的演化討論上佔據關鍵地位的

生物（例如文昌魚）都很可能形成一群新的模式生物。我們相信，以整合了比較基因體學、分子演化學及發育生物

學的方法著手來研究這種原始的脊索動物，以及其他在演化中上佔有重要位置的生物，不僅能解構原始的脊索動物

身體架構中的基礎發育機制，也能為演化史上究竟出現何種發育機制改變導致新的脊椎動物特徵出現提供演化源頭

的見解。我們的 cDNA 資料庫以及文昌魚基因體圖譜將為此類研究計劃提供有效的資源。 
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