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封面图说: 美丽优雅的新疆夏尔西里森林草地原始景观。 夏尔西里国家级自然保护区建立在新疆博乐北部山区无人干扰的中
哈边境上,图中雪地云杉为当地的优势树种。

彩图提供: 国家林业局陈建伟教授　 E-mail: cites. chenjw@ 163. com
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景观遗传学:概念与方法
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(1. 昆明理工大学环境科学与工程学院,昆明摇 650093;2. 云南财经大学全球变化与流域管理中心,昆明摇 650221)

摘要:全球变化下的物种栖息地丧失和破碎化给生物多样性保护带来了新的问题和挑战,生物多样性保护必须由单纯的物种保

护上升到栖息地景观的保护。 景观遗传学是定量确定栖息地景观特征对种群遗传结构影响的一门交叉学科,在生物保护及自

然保护区管理方面有巨大的潜力。 从生物多样性保护的角度评述了景观结构与遗传多样性的关系,介绍了景观遗传学的基本

概念,研究尺度和方法,并对景观遗传学当前的研究焦点及面临的挑战做了总结。
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Abstract: Biodiversity conservation is becoming more challenging and imminent due to rapid habitat loss and fragmentation
under ever growing global natural resource demanding. Habitat loss and fragmentation can lower migration rate between
populations of a species, thereby reducing gene flow and genetic variability, leading to increased risk of extinction. Because
of the relationship between genetic diversity and landscape characters, biodiversity conservation should involve the study of
landscape characteristics and their changes. Thus, conservation efforts should not only focus on single species but also
should consider all components of its habitats. We here discussed the relationship between landscape structure and genetic
diversity, and outlined the scale, major concepts and techniques of landscape genetics.

Landscape genetics is the interdisciplinary of population genetics, landscape ecology, and spatial statistics. It is used
to quantify the effects of landscape characters on population genetic structures. Results from such studies may have great
implications for biodiversity conservation and reserve management. There are five major research categories: ( 1 )
quantifying influence of landscape variables on genetic variation; (2) identifying barriers to gene flow; (3) identifying
source鄄sink dynamics and movement corridors; (4) understanding the spatial and temporal scale of ecological processes;
and (5) testing species鄄specific ecological hypotheses. Nowadays, landscape genetics is becoming a popular research area,
because it opens the possibility to investigate ecological processes through genetic data and to analyses how these processes
operate in the real world. Landscape genetics have heuristic, as well as practical, values in encouraging landscape
ecologists to think more about biological processes rather than spatial patterns, and in encouraging population geneticists to
consider the quality of a landscape instead of mere spatial distance. The use of molecular genetic is a new research method
in testing landscape ecological hypotheses.

It is new to use molecular genetic data to test specific landscape ecological hypotheses. This paper presented some
suggestions for landscape ecologists in conducting their researches on landscape genetics: (1) do not confound neutral and
adaptive genetic variation; (2) do not confound recent and historic gene flow; (3) test hypothesis and make it a truly
landscape鄄related hypothesis; (4) check whether suitable genetic markers already exist or can easily be developed. The
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paper also explained to population geneticists the wealth of analyses that can be done with landscape ecological data, and
then made these suggestions: (1) a landscape approach should go beyond testing the effect of distance; (2) disturbance
and landscape change can be incorporated into the study design; (3) simulation model may help establish a mechanistic
link; (4) the spatial and temporal variability of site conditions may be as important for explaining quantitative traits as are
differences in their means.

Under the influence of social and economic development, natural ecosystems are increasingly threatened by
anthropogenic disturbances, such as habitat degradation, climatic changes, and invasive species etc. It is believed that
landscape genetics will bridge researchers from micro鄄 to macro鄄ecology, and it is conducive to articulation between
academic arena and natural resource management community. The current focus of the research is landscape connectivity
combining with genetic data. Interdisciplinary communication should be encouraged and facilitated in the study process.

Key Words: landscape genetics; biodiversity; concept; technique

在全球变化的背景下,不断加剧的物种栖息地丧失和破碎化给生物多样性保护带来了新的问题和挑战。
生境丧失及破碎化使斑块面积减少和空间隔离度增加,同时导致种群遗传多样性水平的降低及遗传分化的增

加,当种群被孤立到不同的斑块,基因交流受阻,种群遗传连通性的降低就会导致这些种群极易灭绝[1鄄2]。 生

境丧失及破碎化已成为生物多样性最主要的威胁之一。 遗传多样性是生物多样性的基础,代表着物种适应环

境变异的能力。 由于物种遗传多样性水平与景观特征的质量密切相关,生物多样性保护必须对物种栖息地景

观及环境的改变加以考虑。
人们已逐渐认识到生物多样性保护必须由单纯的物种保护上升到其栖息地景观的保护,但如何将景观尺

度的研究与遗传、种群、群落等各层次生物多样性的研究联系起来,仍缺少一个有力的工具。 由景观生态学和

种群遗传学结合而成的景观遗传学,很好的将景观尺度的研究与遗传多样性联系起来,在定量确定栖息地景

观特征对种群遗传结构的影响方面是一个有力的工具,并且在生物多样性保护和自然保护区管理方面有巨大

的潜力。 景观遗传学已成为当前相关科学领域研究的一个趋势,吸引了众多研究者的注意,因为它提供了一

个可能性,即通过利用遗传数据来研究一个生态过程,并且通过对景观生态数据的评估来分析这一生态过程

在现实世界的运行。 本文通过对景观遗传学的基本概念和方法的总结,进一步探讨了景观遗传学当前的研究

焦点及面临的挑战,为我国利用景观遗传学这一学科开展生物多样性保护及自然保护区管理研究工作提供一

定的参考。
1摇 景观结构与遗传多样性

遗传多样性代表着物种适应环境变异的能力,是生物多样性的基础。 种群遗传结构作为进化上具有重要

意义的单元,是生物多样性保护的基本单元[3]。 就个体而言, 基因多样性被认为与大多数物种适合度呈正相

关,当某一物种的基因多样性消失后, 就再不可能恢复了,而当基因多样性降至某一阈值后,近交衰退导致物

种“涡旋冶式灭绝则难以避免[4]。
遗传多样性水平的高低与种群适应性和对环境改变响应的进化能力有直接关系[5]。 栖息地斑块面积,

质量和连通性的改变都会影响到个体的迁移及扩散的成功。 因此,景观组分的变化是威胁局部种群长期生存

的主要因素[6鄄8]。 景观破碎化对种群遗传结构的影响体现在: (1)在小种群中,由于个体数目少,遗传漂变的

作用将比较突出;(2)种群内近交将增大;(3)种间隔离增大,影响种群间基因流。 以上 3 种遗传后果将对种

群的遗传多样性、适合度和种群分化有着深刻影响[9鄄10]。 考虑环境改变的适应性对策已成为生物多样性保护

的一个重要议题,而综合考虑景观尺度研究与遗传多样性的景观遗传学正是在这一背景下产生的。
2摇 景观遗传学

景观遗传学是在最近才被定义为一门独立的研究领域,其目的在于通过研究遗传与环境变化之间的相互

作用来进一步深入对基因流和局部适应性的了解[11]。 景观遗传学是一门融合了种群遗传学,景观生态学和
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空间统计学的新的研究领域,研究者可以通过结合高分辨率的遗传标记和空间数据,利用多种统计方法来评

价景观特征在遗传多样性和种群格局形成过程中所起的作用[12]。
景观遗传学旨在提供景观特征和微进化过程之间相互作用(基因流,遗传漂变和选择)的信息,同时帮助

确定阻断种群间基因流的隐藏边界,和孤立种群间的二次接触[13],其核心问题是景观空间异质性与种群空间

遗传结构及种群进化之间的关系。 景观遗传学能定量化研究景观结构、配置、基质对基因流、空间遗传变异的

影响[14],其研究内容可以归结为 5 大类: (1)定量研究景观要素和景观格局对遗传变异的影响;(2)辨识基因

流中的障碍因素;(3)理解源汇动态机理、生境质量变异和廊道设计;(4)理解生态过程时空尺度;(5)验证种

群生态假说[12]。
景观遗传学的典型应用包括动植物流行病调查和风险评估、生物多样性变化的微观机理和管理策略的规

划设计。 分子水平上的微观分析手段与功能强大的景观生态学宏观统计工具结合,促进了景观遗传学的飞速

发展,并且对理解景观和环境对基因流、种群结构和适应有很大帮助。 但它本身不是目的,我们可以借助景观

遗传学更好地描述空间遗传格局,并探索造成这种格局的过程,为基因及物种等的宏观管理提供科学

依据[14]。
景观遗传学有利于人们了解在种群及个体水平上地理及环境特征对遗传变异的影响,并且对生态学,生

物演变和保护有重要意义[15]。 生物保护学家及管理者关注的是种群间的自然阻隔,要确定进化重要单元,管
理单元及保护单元就必须依赖于探测种群的细分[16鄄17]。 因此,不管是研究者或自然资源管理者都可以借助

景观遗传学这一工具。
3摇 景观遗传学研究的时空尺度

结合了景观生态学和种群遗传学的景观遗传学是从景观的尺度进行遗传多样性层次上的研究。 不同于

生物地理学主要研究较大的时空尺度上的物种多样性格局[18],景观遗传学能在一个更好的分类水平上研究

不同地理尺度的种群亚结构[19]。 收集于更精确尺度上的景观遗传学数据,有助于了解空间上产生遗传结构

的微进化过程。
景观遗传学研究需要确定适当的时空尺度,但是当前存在的一个挑战是景观与遗传数据时空尺度上的误

配。 遗传格局是历史和当代相互作用的融合,而所用的景观数据通常只反映当代的结构,却被用来解释历经

几十年,上百年乃至千年所形成的遗传格局。 因此,研究者需要选择合适的遗传标记,找出使景观与遗传数据

匹配的有效方法,并且辨别历史影响所起的作用[20]。
种群空间遗传格局的形成是一个复杂的过程,历史的景观因素和当代的景观因素在空间遗传格局的形成

过程中起着不同的作用。 Pavlacky[21]通过重建历史的景观,使之与遗传数据相匹配,定量描述了动态的景观,
即历史的和当代不同的景观异质性对一种雨林鸟遗传连通性的影响。 当代景观的变化是影响迁移率的主要

因素,欧洲殖民以前的景观异质性是促进基因流的,但是当代森林的退化正成为雨林鸟扩散的重要障碍。
4摇 景观遗传学的研究方法与焦点

综合当前的景观遗传学研究,景观遗传学研究有两个关键步骤:一是探测种群遗传的不连续性,即种群空

间遗传格局的确定;二是检测种群遗传不连续性与景观或环境特征不连续性的关联[15]。 探测遗传的不连续

性有助于生物学家和生态学者理解个体的迁移及生物接合体对种群遗传结构的影响,对基因流的理解则是确

定形成或阻止局部适应因素的基础[22鄄23]。
4. 1摇 确定空间遗传格局

在对研究对象进行采样后,首先使用遗传学和统计学工具来确定空间遗传格局。 确定空间遗传格局的统

计方法包括 Mantel忆s 检验和回归分析;空间自相关分析;贝叶斯聚类方法;多元分析和合成图;“Monmonier忆s
algorithm冶计算几何学算法和溯源的方法。

遗传分异和地理距离间的 Mantel忆s 检验用于检验个体间距离导致隔离格局的存在[24]。 空间自相关分析

可以检验在一个位置所观测到的个体基因型是否由相邻位置的个体基因型所决定。 并且帮助确定渐变群格
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局。 虽然空间自相关分析能确定空间格局的尺度,但却不能确定遗传不连续性的特殊位置(如河流,山脉

等) [25]。 贝叶斯聚类方法起源于传统的归类检验,通过使用个体多位点基因型将个体归于种群之中,并以种

群边界位置的最小假设来确定种群。 但要对未知起源的个体归类则需要先对目标种群进行采样[26]。 而使用

多元分析的主成分分析方法总结了研究区域内多位点的所有变化,再基于 PAC 的主要成分插值成合成图。
这种方法并不能检验空间格局的存在,但对有关的空间格局有深入的了解。 基于“Monmonier忆s algorithm冶计
算几何学算法和溯源的方法在描述遗传边界方面有着巨大的潜力[25]。
4. 2摇 遗传格局与景观特征的相关性分析

确定空间遗传格局后,再利用 Mantel忆s 检验;典范相应分析;GIS 等方法对遗传格局与景观或环境特征进

行相关性分析,从而检测出其关联。 Mantel忆s 检验同时可以用于衡量遗传距离和环境变量间的关系。 标准

Mantel 检验仅能做两个变量的比较,而局部 Mantel 检验则可用于多变量的比较。 但是,不管是 Mantel 检验还

是局部 Mantel 检验都不能定量由环境因素导致的变化。 而典范相应分析能把遗传多样性与环境因素联系起

来,并检验环境因素对遗传多样性变化的贡献率[27鄄28]。 利用 GIS 可以将景观变量叠加于遗传数据上,使空间

遗传格局可视化,并对由于遗传边界的原因所造成的格局做出假设。
基于上述景观遗传学基本方法的研究已经有了很多应用。 Stephen [29]利用地理信息系统结合局部

Mantel忆s 检验和 BIOENV 程序来定量分析景观特征与遗传分异之间的关系,检测了地理距离,海拔,湿地可能

性,植被类型及溪流等景观变量与遗传分异水平的关系。 刘志瑾[30鄄31] 做了滇金丝猴景观遗传学研究,确定了

滇金丝猴的管理单元,同时指出耕地,公路及人类栖息地严重阻断了滇金丝猴亚群间的基因流,并利用局部

Mantel 检验进行了验证。 景观遗传学应用十分广泛,在动物保护方面其研究物种涵盖了昆虫[32]、鱼类[33]、两
栖类[29]以及哺乳动物[34],在植物研究方面,我国也有相关实验室在关注油松和沙棘的景观遗传学研究。 对

空间遗传格局及其与景观格局的相关性研究和进展,王红芳,葛剑平等做过详细的论述[35]。
4. 3摇 景观与遗传连通性

在生境破碎化的背景下,当前景观遗传学研究的焦点是通过关联基因流构型与景观结构,来评估景观对

物种运动的促进程度(景观连通性)。 生境丧失及破碎化已成为生物多样性最主要的威胁之一,生境丧失及

破碎化会降低种群的迁移率和遗传连通性,减少遗传变异性并且增加物种的灭绝率。 遗传连通性及多样性的

丧失会阻碍种群适应生态混乱的能力,而这种生态混乱一般是与城市化,生境退化,气候变化和生物入侵等相

联系的[36]。 因此保持和恢复景观连通性对于生物多样性保护是非常重要的。
物种个体中不确定的遗传变异和当前基因流的评估在统计上是与景观特征相关的,例如假设屏障的存在

或物种斑块间迁移的最小费用路径分析[37]。 复杂景观下种群连通性的预测需要更好的工具,最小费用距离

模型是普遍应用的方法之一。 通过对不同的生境类型赋予扩散费用,利用地理信息系统(GIS)计算生境斑块

间的最小费用扩散路径。 由于往往缺乏足够的扩散数据,扩散费用通常是由专家知识赋予的,而高精度的遗

传数据则能够用于推断动物运动的变化,从而优化最小费用距离模型[38]。 例如,Wang[39] 运用 GIS 提取了研

究区域的生境类型,然后利用最小费用路径分析测定了通过不同生境类型运动的相关费用。 结果表明通过草

原扩散的费用是丛林的二倍,橡树林是横越费用最多的生境类型。 随着分子资源及 GIS 数据的增多,这一方

法会有更广泛的运用,尤其是行为难以直接观测物种的研究。
连通性与小种群的遗传多样性有着必然的联系,但对大种群的多样性则没有明显的影响[40]。 国外基于

高度破碎化景观中小种群的濒危物种的景观遗传学研究已经有了很多尝试[41鄄45],而国内在这方面的研究则

偏于基础,多集中于空间管理和行动单元的确定[46] 以及景观特征对基因流的影响方面。 并且景观遗传学的

应用领域有待扩展,基于景观遗传学的景观连通性研究还有待深入。
5摇 结语

虽然景观遗传学是在最近才被定义为一门独立的研究领域,但无论是其理论还是应用都已有了很大的发

展。 景观遗传学在确定栖息地景观特征对种群遗传结构的影响方面有巨大的潜力,并且为生物多样性保护提
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供了新的方法和工具。 景观遗传学为科学研究带来的益处在于它启发式及实践性的价值[47],它使景观生态

学家在研究中更多的考虑生态过程而不是空间格局,同时使种群遗传学家明白生态过程不仅仅受单纯的空间

距离的影响,而且受景观质量的影响。
景观遗传学的研究设计很重要,选择能够反映并且易于量化生态过程的适宜尺度、合理整合景观空间数

据与种群遗传数据、基于个体或种群的遗传信息获取值得引起关注[14]。 未来景观遗传学研究的 4 个主要挑

战包括:(1)适当的空间和时间尺度的确定;(2)景观鄄遗传关系分析的局限性;(3)景观遗传学当前关注焦点

的进一步扩展;(4)各学科间的交流[20]。 在物种生境丧失和破碎化的背景下,当前景观遗传学研究的焦点是

结合遗传数据的景观连通性研究。
中国是世界 12 个生物多样性最丰富的国家之一,同时又是世界八大作物起源中心之一,遗传资源十分丰

富。 随着经济社会的高度发展和人类活动的强烈干扰,城市化、气候变化、生境丧失及破碎化,生物入侵等导

致的生态混乱使我国生物多样性和生态系统保护的形势日益严峻。 野生动植物遗传资源和栖息地的保护,管
理需要引起足够的重视。 景观遗传学的出现和发展为我们的研究和管理提供了一个工具,从微观层面的机理

研究到宏观上的管理策略,景观遗传学都可以为景观管理和生物保护提供有意义的参考。 总的来说我国景观

遗传学方面的研究处于起步阶段,相关的理论及应用的研究仍有待深入,今后的研究应进一步扩展景观遗传

学的研究和应用领域,研究者和自然资源管理者可以充分利用景观遗传学这一工具对我国的野生动植物遗传

资源和栖息地进行更好的研究和保护。
致谢:感谢中国林业科学研究院李迪强研究员,大自然保护协会中国部首席科学家龙勇诚,云南大学黄衡芝博

士的帮助。
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