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摘要：分子标记、基因流、种群空间动态是当前生命科学研究中的热点领域。W@)TJ、W$TAJ、微卫星等新的分子标记的不

断涌现，促进了这些领域的飞速发展。对种群空间动态研究中的等级岛屿模型、距离隔离模型、脚踏石模型、集合种群模

型等方面许多令人瞩目的进展做了介绍；同时还介绍了遗传距离、基因流及其测度、基因突变模型、9,技术、空间精确性

种群模型和基因频率的空间自相关等热点领域。最后，就空间分子生态学存在的问题与前景进行了讨论，指出了空间分

子生态学可能的发展方向。
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在过去的IG年里，生态学的发展有两件大事令人瞩目：一是FHHJ年《分子生态学》（《C"-$&2-/’
D&"-"*;》）的创刊，标志着分子生态学这门学科的正式诞生；二是被称为“生态学理论的最后前沿”［F］的空
间生态学（<1/!(/-$&"-"*;）的诞生。分子生态学是研究分子生物学、生态学和种群生物学的界面问题，使用
分子生物学的手段来研究自然和引进的种群与其环境的关系；空间生态学是一门侧重生物个体及其组织

的空间位置和各种生态过程的空间尺度的学科，在其理论模型中往往直接或间接包含有空间变量。在最

近的许多实例研究中，这两门学科正逐步融合到一起；包括岛屿模型和集合种群模型等种群空间动态模型

理论的发展则为空间分子生态学的诞生奠定了理论基础。

从JG世纪MG年代以来，分子技术的迅猛发展，把生物学许多领域的研究推进到分子水平，使生物学
许多传统的分支学科获得了新的技术手段，乃至新的方法论。另一方面，以地理信息系统（?$"*’/15(&
@+,"’0/!("+<;%!$0，?@<）为核心的I<（?@<，?A<，B<）技术的发展，则从另一个侧面促进了宏观生物学的
发展，尤其是空间生态学的发展。

许多新的QRE分子标记（QRE0"-$&2-/’0/’S$’）的出现，突破了传统的表型标记的局限性，具有高信
息含量、高稳定性、广泛可比等优越性，尤其是微卫星标记（C(&’"%/!$--(!$QRE0/’S$’）的出现，由于其单位
点（<(+*-$6-"&2%）、共显性（T"#"0(+/+&$）、高灵敏度等优点，而成为分子遗传标记中强有力的工具之一。聚
合酶链式反应（A"-;0"’/%$&5/(+’$/&!("+，ATB）技术的发展和实验室常规测序的实现，使得基于ATB技术
的分子标记技术更加完善和精密化。

目前微卫星等QRE标记技术己广泛应用于分子生态学研究的多个领域中，在种群的空间遗传结构、
基因流研究领域正逐步与现代空间技术（I<）结合起来，开拓了分子生态学与空间生态学相结合的新的研
究领域U空间分子生态学。

) 分子标记
从JG世纪MG年代开始，分子生物学的飞速发展，出现了多种多样的QRE分子标记（C"-$&2-/’

0/’S$’），分子标记突破了表型标记，如JG世纪PG年代出现的同工酶（E--"8;0$）标记的局限性［JO］，其变异
仅来源于基因QRE序列的差异，具有稳定性高、受环境条件的影响较小、信息含量高、不同层次和类群广
泛可比等优越性，在系统进化、近似种区分、种群空间遗传结构、基因流和迁移扩散等生物学领域有着广泛

的应用。进入JG世纪HG年代，高度可变微卫星位点（V;1$’=/’(/)-$0(&’"%/!$--(!$）的大量发现［K，P］，由于其
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具有单位点（!"#$%&’%()*+）、共显性（,(-(."#/#)&）、高灵敏度等优点，使得微卫星分子标记（0")1(+/2&%%’"2&
.(%&)*%/1./13&1）成为遗传标记中又一强有力的工具。

!"! 4567+标记
限制性片断长度多态（4&+21")2"(#81/$.&#2%&#$29:(%;.(1:9"+.+，简称4567+），是由<(+2&"#在=>?@年

首先建立并发展起来的一种分子遗传标记。它是指用限制性内切酶切割不同个体ABC后，含有同源序列
的酶切片段在长度上的差异。这种差异可通过特定的探针进行分子杂交，然后通过放射自显影而显示出

来。该方法比较适合小分子，如叶绿体（):）ABC、线粒体（.2）ABC，这样经限制酶消化后产生的片段数量
比较合适［D，?］。对于核基因片段需用!(*29&1#杂交去检测感兴趣的ABC区段。!(*29&1#斑点杂交
（!(*29&1#E%(22"#$9;E1"-"F/2"(#）还可为4567+筛选大量探针［>，=@］。基于7,4技术的7,4’4567较传统的
基于!(*29&1#杂交的4567+更加可行，通过7,4扩增基因组的特定片段，根据侧翼区域设计引物去扩增
其它个体的同源区段，扩增产物用限制酶处理，凝胶电泳分离，溴化乙锭染色检测［=@］。

由于要构建基因组文库（G&#(.")ABC%"E1/1;）［==］，和进行最初的测序工作以及7,4条件的优化，工
作量较大。此外，7,4’4567所提示的遗传差异有可能不足以解决所感兴趣的问题，特别是当所研究的物
种具有高度的迁移能力或频繁的自交而导致遗传差异很小［==］。然而，随着“长距离7,4”技术（‘%(#$’7,4’

2&)9#(%($;）的发明［=H，=I］，扩增=@3E以上的ABC片段成为可能，7,4’4567极有潜力成为种群遗传变异研
究的最好方法之一［=J］。

7($+(#等运用核4567标记研究了大西洋鳕鱼（!"#$%&’(")%#）的基因交流，发现其空间遗传结构符
合距离隔离模型，并且和同工酶标记进行了比较，从而推断大西洋鳕鱼经历了近期种群大扩张［=K］；<(&$&1
等同时运用4567标记和ABC指纹谱（ABC8"#$&1:1"#2）技术，研究了相距DK@3.的 *+,(&-)#.".//#
0"#’12,(/#的两个地理种群，俄勒冈（L1&$(#）种群和加利福尼亚（,/%"8(1#"/）种群基因交流的情况［=M］；

4/;E(*%-等运用D个4567标记研究了海洋甜菜（3.4#5%/0"1&6N++:N’#"141’#）=J种群的空间遗传结
构［=D］；0/-&1等运用叶绿体ABC4567标记研究了全球范围内的大型沉水植物6(4#’(0.4(2-.,412#4%&遗
传多样性，发现其种群空间遗传结构遵循脚踏石模型或距离隔离模型［=?］。

!"# 4C7A+标记
随机扩增片段长度多态（4/#-(./.:%"8"&-:(%;.(1:9")ABC，简称4C7A+），在=>>@年，两个实验室几

乎同时建立了4C7A+标记技术［=>，J@］。4C7A+是以=@E:左右的随机寡核苷酸单引物，对基因组ABC进
行扩增，扩增产物通过琼脂糖凝胶电泳，溴化乙锭来检测。也可对扩增产物进行同位素标记，用聚丙烯酰

胺凝胶电泳分离，然后用放射自显影检测。4C7A+的主要特点是不必了解生物本身的遗传背景［=@］，且

4C7A+标记符合孟德尔遗传规律，大多数是显性遗传。目前己有I@@多种4C7A+引物成为商品，通常几
十个引物用于种群遗传结构的分析，因而能检测到种群的遗传变异，在解决许多生物学问题，如个体识别

（O#-"P"-*/%"-&#2"8")/2"(#）、父系分析（7/2&1#"2;/#/%;+"+）、血统鉴定（!21/"#"-&#2"8")/2"(#）和系统发生分析
（79;%($&#&2")/#/%;+"+）方面，有着重要应用［=@］。
尽管4C7A+标记有着简单、经济、易用等优点，由于其不能区分不同个体共迁移条带（,(’."$1/2"#$

E/#-+）和通常需要分子量高的模板ABC，在一定程度上限制了它的应用［=J］。更值得注意的是，4C7A+对
反应条件的微小变化很敏感，如Q/R聚合酶（Q/R:(%;.&1/+&）的来源、ABC的不同提取方法、7,4仪的不同
型号等都会影响4C7A+的结果［J=JI］，所以严格控制模板ABC的质量和扩增反应的条件显得非常必
要［=J，JKJD］。然而，由于4C7A+技术能够产生许多不同长度的条带，在基因制图（G&#&./::"#$）和数量性状
分析（S*/#2"2/2"P&/#/%;+"+）方面有着极其重要的应用［J?］。

T(#-/#(等运用4C7A标记研究了蔷薇科（4(+/)&/&）木本植物马哈利酸樱桃（6"%2%&’#)#/.7）=@@3.J

范围内的D个种群，发现其空间遗传结构符合距离隔离模型［J>］；作者应用4C7A标记研究了中国大陆的
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棉铃虫不同地理种群间的遗传差异，发现棉铃虫的迁移扩散和基因流遵循岛屿模型!；!"#$%&等运用

’()*标记研究了位于瑞士、德国和奥地利交界处的康士坦茨湖（+,-%./0#1,02%）和康姆湖（+,-%./3%）的
珍稀毛茛属植物!"#$#%$&$’()*+"#’的遗传结构的空间分化［45］；6&"7$1运用’()*分子标记研究了澳大
利亚悉尼的一种低潮红藻（,)&-.)"*$&%/0）精细尺度上的基因流［48］；9%##%7,等运用’()*标记研究了豆
科（+%7:3"0/#,%）的两种植物1(2’2*-’.&"#3$&2’)和145)&$+-#"［4;］的遗传结构等等。

!"# 微卫星标记（<"2&/#,1%=="1%3,&-%&）
微卫星*>(（<"2&/#,1%=="1%*>(）又称简单重复序列（?"3@=%#%A:%02%&%@%,1，简称??’），由;!B个核

苷酸为重复单位组成的长达几十个核苷酸的重复序列［85，444C］，如（D(）#，（(.）#，（D(E(）#等，由于重复

次数不同及重复程度的不完全造成了每个基因座上等位基因的多态性［4F，4GH8］。微卫星*>(存在于所有
真核生物基因组中，其长度由重复单位的拷贝数确定；在染色体上呈随机分布，多位于蛋白编码区附近，一

些短的微卫星序列很可能是位于蛋白编码区［H;］，也有报道发现微卫星可位于内含子以及启动子中［H4］，其

功能尚不清楚，目前普遍认为它参与基因重组，并且导致基因变异和重排。微卫星不仅具有高度的多态

性，而且共显性遗传，具有很高的灵敏性，特别是*>(自动测序仪在微卫星分析上的应用以及相应分析软
件的不断更新，使得微卫星技术己成为分子遗传学、分子生态学、种群生态学研究中最重要的手段之

一［HHF8］。

微卫星的另一个潜在价值是为一个物种设计的引物可用于近缘物种的分析［F8］，这在生态学或濒危物

种的分子生态学研究中非常有用［F4］。例如)&"33%&等［FH］为一种燕子（6-($#32($’+-%"）设计的微卫星引物
在同一目（),##%&"I/&3%）的4G种其它鸟类的4;种检测出多态微卫星，而在其它目的8G种鸟的B种检测出
多态微卫星［FH］。

?1/J等运用微卫星分子标记研究了栖息地破碎（$,K"1,1I&,73%01,1"/0）对一种生活在岩石裂缝中的石
龙子（7.)(#-"%$##-#./"0-）迁移扩散的影响，分析了其在精细尺度上的种群遗传结构，发现生活在开阔地
带的雌雄个体与生活在植被保留完好地带的个体相比，很少迁移扩散，滥伐森林会防碍石龙子雌性个体的

扩散［FF］；D//##%0#等运用微卫星标记研究了法国阿尔卑斯旱獭（8"(02+"0"(02+"）的遗传结构，并且首
次分析了种群的社会结构和个体的行为信息对种群的空间遗传结构的影响［FB］；L"07等运用8;个微卫星
位点考察了大西洋大麻哈鱼（9"&02’"&"(）的遗传结构，发现其欧洲和北美种群内部和两个种群之间均存
在距离隔离现象［FM］；!%=N$%"3等在软骨鱼中首次运用微卫星标记研究了大西洋西部的柠檬鲨（:)."*(-2#
;()5-(2’+(-’）种群的遗传结构和交配系统（3,1"07#O#1%3）［FC］；类似的研究还有，白鲑（<2().2#$’
%&$*)"=2(0-’）在圣地约翰河盆地（?1PQ/$0’"R%K,#%）杂交带的起源［FG］；濒危热带植物<"(>2%"(;("’-&-)#’)
的遗传结构［B5］；法国南部特有菊科植物<)#+"$()"%2(>0;2’"微卫星种群结构［B8］等等。

$ 种群空间动态模型

$"! 岛屿模型（S#=,0N3/N%=）
经典的岛屿模型（S#=,0N3/N%=）由6&"7$1于8G48年提出［B;］。6&"7$1对于岛屿模型的定义为：整个种

群分为若干局域种群，在每个局域种群内部随机交配（),03"21"23,1"07），在整个种群内即局域种群之间有
一定比例的迁移发生［B4］。根据所考虑的局域种群（+/2,=@/@:=,1"/0）数目的多寡可分为有限岛屿模型
（!"0"1%"#=,0N3/N%=或>T"#=,0N3/N%=）［BH］和无限岛屿模型（S0I"0"1%N"#=,0N3/N%=）［B4］。经典的岛屿模型往往
假定所有局域种群大小相同，迁移在所有局域种群之间机会均等［BF］。后来的许多学者从不同侧面发展了

岛屿模型，如?R%N和+,11%&［BB］、+,11%&和?R%N［BM］考虑了局域种群之间的随机迁移，在岛屿模型的实际应用
中，随机迁移可能较经典的确定性迁移更具一般意义。鉴于许多生物雌雄个体扩散行为的差异，)&/:1和

E,-,$,1,等在经典的岛屿模型中考虑了迁移的性别差异，即性别依赖的迁移（?%UTN%@%0N%013"7&,1"/0），在
前者的模型中，两种性别之间基因频率差异不仅来自于有限种群的随机效应，还来自于不同性别之间不同
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的迁移的影响，后者的模型认为对于雄性个体比雌性个体迁移更频繁的物种，即使突变或替换率相同，线

粒体基因的遗传分化也会较核基因高［!"，!#］。$%&’等在有限岛屿模型中引入有效迁移率（())%*+,-%
.,’&/+,01&/+%，.（%））概念，以描述雌雄具不同迁移率时的基因流［23］。

4%5%+6)0&7通过计算机模拟研究了岛屿种群中各局域种群具逻辑斯缔增长，而不是通常的固定值时的
情况，当基因流很小时，固定种群的期望纯合度（(89%*+%760.0:;’0<,+;）显著小于增长种群的期望纯合度；
当基因流很大时，两者期望纯合度类似，这反映了基因流对期望纯合度增加的缓冲效应（$=))%&,1’%))%*+），
同时意味着在一定情况下，岛屿模型中种群增长与否并不显著地影响模型对遗传参数的估计［2>］。?6+/首
次研究了有限岛屿模型种群的连锁不平衡（@,1A/’%7,<%B=,5,C&,=.），该模型假定两个等位基因对称突变
（D;..%+&,*.=+/+,01），指出紧密连锁（E,’6+5,1A/’%）和有限迁移（@,.,+%7.,’&/+,01），而不是自然选择是导
致连锁的主要原因［2F］。?6+/还把上述问题推广到无限基因突变模型（G1),1,+%/55%5%.=+/+,01.07%5）［2H］。

E/*6,7/研究了有限岛屿模型连锁不平衡时间依赖的行为及其衰退［2I］。等级岛屿模型（J,%&/&*6,*/5,<5/17
.07%5）的概念由D5/+A,1和K0%5.于>##>年提出。该模型假定，局域种群集聚为许多邻域（L%,’6C%&6007）
种群，在邻域种群内部基因流较大，在邻域种群之间基因流很小。M/&.%55,和M/-/55,N<)0&:/早在>#2!年就
分析了这种模型，他称之为“多重均一模型（O=5+,=1,)0&..07%5）”，D/P;%&和Q%5<%1<+%,1研究了等级岛屿模
型中的距离隔离问题［22］。K,’0=&0=和M01-%&+在模型中考虑了突变对Q统计量（QN<+/+,<+,*）的影响，进一
步发展了等级岛屿模型［2"］。R,55/.<和S&=,%<研究了种子扩散对同域分布的（D;.9/+,*）!"#$%&$&属H种森
林香草空间遗传结构的影响，发现其符合等级岛屿模型［2#］。

$%%&5,等研究了具不同迁移率和不同局域种群大小的有限岛屿模型，给出了种群迁移矩阵（O,’&/+,01
./+&,8）的极大可能估计（O/8,.=15,A%6007%<+,./+,01）［"3］。岛屿模型的一个极端情况是大陆N岛屿模型
（M01+,1%1+N,<5/17.07%5或./,15/17N,<5/17.07%5）。该模型假定一个具固定基因型频率（S%10+;9%)&%B=%1*;）
的大陆种群和一个基因型频率可变的岛屿种群，迁移由大陆种群单向流向岛屿种群。T/&A%&和J%7&,*A运
用大陆N岛屿模型估计了单倍体社会性昆虫中的基因流［">］。D+%P/&+等用微卫星分子标记研究了苏格兰东
北的一种田鼠（!’(#%)*$+&’’&,+’#,），发现其种群的空间遗传结构在海岸和内陆符合岛屿模型。

!"! 距离隔离模型（G<05/+,01NC;N7,<+/1*%.07%5）
该模型由R&,’6+首次提出［!H］。模型的现实背景是，一个空间分布很广的物种，即使在没有地理屏障

（S%0’&/96,*/5C/&&,%&<）的情况下，由于物种实际的迁移距离远小于其分布的空间范围，从而不能在其整个
分布范围内形成一个单一的随机交配单位（D,1’5%9/1.,*+,*=1,+），而产生某种距离上的隔离。R&,’6+的模
型假定种群在很大空间范围内连续均匀分布，但是任何给定个体的亲本都取自一个小的区域，即在一个连

续种群内，基因流仅来自相邻局域种群。R&,’6+后来运用通径系数（T/+6*0%)),*,%1+）的方法，研究了亚种
群（D=C909=5/+,01）自交系数（G1C&%%7,1’*0%)),*,%1+）相对于整个种群的变化方式［"H，"I］。O%5%*0+则利用空间
距离的相关性研究了局域种群的分化问题，得出种群内空间相距很近的个体较空间相距很远的个体遗传

上更加相似的结论［"U，"!］进一步发展了距离隔离理论［"2!#H］，这些学者研究的具体内容有异，但都得出一个

共同的结论：中性位点遗传差异的测度随着地理距离的增加而增加。许多实验生物学家受此理论成果的

启发，运用不同的分子标记研究了许多物种，他们根据这些实验数据计算了物种遗传分化的不同测度，诸

如遗传距离，结果发现物种遗传分化的程度确实随着地理距离的增加而加剧，从而证明了自然界的确存在

距离隔离现象，例如，D0*,%+;群岛的波利尼西亚豹脚蚊［#I］、大西洋鳕鱼（-$./,0)’1/$）［#U］、地中海的I
个+/5+&,7种［#!］、育空河（V=601）和美国西北部的北美貂鼠（2$’+&,$0&’#%$3$）［#2］、加拿大落矶山脉的阿尔
卑斯蝴蝶（4$’3$,,#/,,0#3+1&/,）［#"］、苏格兰东北的大耳蝠（4*&%)+/,$’/#+/,）［##］、热带太平洋海胆属的I个
种［>33］、非洲的一种淡水螺（5/*#3/,+’/3%$+/,）［>3>］、日本陆地螺（6/1&.’$"&*#)0"1$*$）［>3F］、石楠（7$**/3$
(/*8$’#,）［>3H］等等。

!"# 脚踏石模型（D+%99,1’N<+01%.07%5）
自然种群在其分布区内并不总是连续分布的，而是会形成许多离散的居群，其原因比如生境的破碎化

（Q&/’.%1+/+,01）或寄主植物的斑块状分布，只有在相近或是相邻的居群之间才有基因交流。针对这种情
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况，!"#$%&首次提出了脚踏石模型［’()］，随后!"#$%&和 *+"%,,给出了一维脚踏石模型（-.+/0"#+.,"1.&2
,3+44".5,31.+#10+2）和二维脚踏石模型（671/0"#+.,"1.&2,3+44".5,31.+#10+2）的解，并且讨论了模型维数
的生物学含义：一维脚踏石模型代表沿河岸、海岸线或山脊分布的物种；二维脚踏石模型则代表依平面分

布的物种，例如自然界的大多数物种。对于更高维的模型，例如三维，则可能有两种情况：一是表示具有立

地生境的物种（如海洋中的生物）；二是平面分布的物种，第三维代表其社会等级等［’(8］。*+"%,,和!"#$%&
考虑了具有无限居群、每个居群具有 9个个体的任意维脚踏石模型，给出了描述模型的差分方程
（:";;+%+.<++=$&3"1.,）和它们的精确解［’(>］。?@%&A"#等运用计算机模拟的方法研究了脚踏石模型对扩散种
群空间遗传结构的影响［’(B］。C3+7&%3等运用’D个位点（E1<"）的微卫星标记研究了苏格兰一种田鼠
（!"#$%&’()*""*+)"$+），发现种群分化的空间格局在其分布范围内遵循脚踏石模型［FD］；G14+等同时运用线粒
体:9H标记和微卫星标记研究了澳大利亚北部昆士兰州（ I$++.,2&.0）热带雨林中的濒危物种91%3A+%.
@+331.5（,*))&-.$()"&/$%(），当用一维脚踏石模型对其种群的空间动态进行检测时，发现不对称扩散
（H,J##+3%"<0",4+%,&2）意味着更复杂的种群动态［’(F］；K&L".运用8个同功酶多态位点（H221MJ#+
412J#1%4A"<21<"）对珍稀物种北美爱达荷（?0&A1）松鼠（0/*"1&/2$’3+4"3--*3+）的研究，发现其种群空间动态
符合一维脚踏石模型［’(N］。

!"# 集合种群模型（O+3&414$2&3"1.#10+2）
集合种群（O+3&414$2&3"1.）的概念最早可追溯到9"<A12,1.和P&"2+J’NQ8年的一篇文献：“种群波动加

剧，最终的结果可能使得整个种群破碎为若干局域种群，这些局域种群或消或长，或者灭绝，为新的局域种

群所取代”［’’(］。“集合种群”这个术语，是由E+L".,首次提出，用以表示处于灭绝重建平衡的“种群之种群
（G14$2&3"1.1;414$2&3"1.,）”［’’’］。通常人们在更广泛的意义上使用集合种群的概念，凡由基因流所联结的
具一定灭绝风险的同种种群（R1.,4+<";"<414$2&3"1.）皆可认为是集合种群［’’D］。
最简单的集合种群模型是E+L".,的单种模型（-.+/,4+<"+,#10+2）［’’’］。模型假定：（’）生境斑块

（S&@"3&34&3<A+,）数量很大，可以不考虑随机性（C31<A&,3"<"3J）；（D）由于斑块占据（G&3<A1<<$4&.<J）的密度
依赖可以忽略；（Q）斑块是同一的且斑块间等间距；（)）斑块处于两种状态：被种群占据或未被种群占据；
（8）斑块内的种群具灭绝风险，空的斑块可由迁移的个体来填充。在上述假定下，模型可表达为：

0/／0)T1/（’U/）U*/
其中，/为被占据的斑块的比例；*为斑块内种群的灭绝速率；1 为空斑块被重新占据的速率。该模型的
行为比较简单：如果种群的重建速率大于灭绝速率，即1!*，则种群能够稳定存在，且/T’U*／1；相反，
则整个种群绝灭。

集合种群概念和模型的一开始的提出并未引起足够的重视，直到D(世纪F(年代后期，集合种群的概
念才被重新发现，在种群生物学、保护生物学、景观生态学等诸多领域引起广泛关注［’’Q’D’］。S&.,V"首先扩
展了E+L".,模型，在模型中考虑了种群的不同大小，即每个斑块中的种群具两个离散的水平［’DD，’DQ］。

S&,3".5,和*12".［’D)］、KJ22+.@+%5［’D8］、S&.,V"［’D>］在提出的单种模型中进一步把种群数量推广到连续变量
的情况。后来的一些学者把E+L".,最初的单种模型推广为两个物种相互作用的模型［’DB’QD］。计算机模拟
显示在取消生境斑块同质性假定和等概率迁移的假定后，种间竞争的结果会随景观类型，即斑块破碎化程

度（:+5%++1;;%&5#+.3&3"1.）和环境变化率而变。环境稳定或变化很小，有利于专化性物种（C4+<"&2",3
,4+<"+,），较高的环境变化率有利于泛化性物种（K+.+%&2",3,4+<"+,）。广生态位、扩散能力强的物种较生态位
窄、扩散能力弱的物种更易适应环境的变化［’Q’］。S&.,V"等研究了分布于波罗的海H2&.0岛屿上的一种蝴
蝶（5*’$)(*(%$-6$(），用8(个离散生境斑块的数据对空间真实的集合种群模型（C4&3"&22J%+&2",3"<
#+3&414$2&3"1.#10+2）的参数进行了估计，计算机模拟表明，尽管斑块间迁移比较频繁，空的生境斑块还会
存在［’QQ］。W122"L+3等研究了非常特殊的东太平洋深海热液出口系统，提出了基于栖境漂移的集合种群模
型［’Q)］。

后来许多学者的研究使得集合种群理论不断得到完善，如有限集合种群灭绝时间的研究［’’Q，’Q8，’Q>］、

局域增长（E1<&25%173A）和随机灾变（C31<A&,3"<0",&,3+%）过程的研究［’QB］、最小可存活种群（O"."#$#L"&@2+

N>>8期 张爱兵等：空间分子生态学———分子生态学与空间生态学相结合的新领域

万方数据



!"#$%&%’($#)*，+,-）的研究［./0.12］、迁移对局域种群动态的稳定和同步化效应（3#$4)()5)*6$*789*:;<&*)5)*6
"==":#）［.1/］、集合种群的通用模型［.11］、初始条件对集合种群续存时间的影响［.1>］、空间精确性集合种群模型
（3%$#)$((9"?%():)#!"#$%&%’($#)&*!&7"(）［./.，.//，.1@］等等。
关于集合种群的实验研究有：A&B"等运用微卫星分子标记研究了大不列颠/个地区黄条蟾蜍（!"#$

%&’&()*&）21个种群的遗传分化，发现符合集合种群模型结构［.1C］；D$<$*#等对大西洋大麻哈鱼（+&’($
,&’&-EF）的微卫星分子标记研究发现，在需要考虑栖息地斑块的真实性和环境的不稳定性时，集合种群模
型能很好地解释局域种群的遗传分化和时间续存［.10］；G<""($*7等沿欧洲西北一条水鸟的迁移路线，采集
了淡水无脊椎动物苔藓虫（.-),*&*/’’&("%/0$）的.1种群的样本，运用微卫星分子标记对其进行了研究，发
现其种群为低水平基因流联结的集合种群［.1H］；3#&<:;和3"6"(4$:;"<用微卫星分子标记，对中欧两种濒危
鸟类：雷鸟（1/*-&$"-$2&’’",）和黑松鸡（13*/*-)4）的栖息地破碎对其种群结构影响的研究表明，空间连通
性（3%$#)$(:&**":#)I)#9）对集合种群的动态和续存非常重要［.>J］。

! 遗传距离和基因突变模型

!"# 遗传距离
遗传距离最初是用来估计不同种群之间遗传分化程度的一个指标。遗传距离的概念最早见于

3$*6;I)一篇关于进化的文献［.>.］，但是类似的用于测度种群差异的概念则可追溯到K5"L$*&B8L)［.>2］和

-"$<8&*［.>/］的工作。关于遗传距离的一般假定是：遗传距离是起源于共同祖先的相同基因进化趋异的一种
测度。在这个假定下，遗传距离的理想测度应能够表达这样的含义：基因之间的差异与它们起源于共同祖

先的时间成比例。M")在其经典著作“分子进化遗传学（+&(":’($<"I&(’#)&*$<96"*"#):8）”中，指出：“遗传距
离是指不同的种群或种之间的基因差异（D"*"7)=="<"*:"）的程度，并且以某种数值进行度量”［.>1］。因而，
本质上，遗传差异的任何数值测度，只要是在序列水平或是基因频率水平上，由不同个体、种群或种的数据

计算而来，皆可定义为遗传距离。但是M")接着又指出由于历史的缘故，遗传距离通常是指由基因频率
（D"*"=<"N’"*:"）的某个函数所确定的基因差异［.>1］。常用的遗传距离有，几何距离（D"&!"#<):7)8#$*:"）、

K$I$(()O3=&<5$和P7B$<7的弦距离（K;&<77)8#$*:"），Q:［.>>］、赖氏距离Q［.>@］、!［.>C］、R3Q［.>C］等。

!"$ 无限基因突变模型（S;")*=)*)#"$(("("8!’#$#)&*!&7"(）
该模型［.>0］假定每次突变产生一种新的当前种群不存在的等位基因。这就意味着如果两个等位基因

相同，则没有突变发生；如果两个等位基因不同，遇至少发生一次突变，但不清楚这种情况下突变发生的具

体次数。如果把两个等位基因相同记为事件J发生，两个等位基因不同记为事件.发生，突变率为!，则突
变的分布服从泊松（-&)88&*）分布，*代前具有共同祖先的两个基因发生突变的平均数目为2!*，因而对于
无限基因突变模型，*代之前具有共同祖先的两个等位基因相同的概率服从平均数为2!*的泊松分布：

2!*：5（J）T/U2!*

!"! 逐步突变模型（S;"8#"%B)8"!’#$#)&*!&7"(）
逐步突变模型最初是针对不同蛋白同工酶（-<&#")*"(":#<&!&<%;8）电荷差异的分布而设计的［.>H］。蛋

白质的电泳迁移（P(":#<&%;&<"#):!&4)()#9）基本上取决于蛋白质所带的总的净电荷。如果带正电荷的氨基
酸被一个电中性的氨基酸替代，则蛋白质的泳动能力就会发生变化。该模型假定蛋白质的电泳迁移仅由

其所带总电荷确定，并且根据所带电荷表达一个基因的等位基因状态（R(("():8#$#"），则突变的发生是逐步
的，即每次基因突变只改变蛋白质一个单位的电荷，而且向电荷增加和减少方向突变的概率相同，然而，事

实上，基因突变对电荷的改变并不总是以逐步的方式发生的，有时突变会使蛋白质所带电荷直接从正电荷

变化到负电荷，或者相反。但是这种由突变导致的蛋白质所带电荷的两步变化的概率很小，以致可以忽略

不计［.>1］。简言之，该模型认为突变将或多或少逐步改变同功酶所带电荷，因而在电泳凝胶上迁移相同或

类似距离的同功酶应比迁移不同距离的同功酶对应着更少的突变。

这种思想最近又被重新提出运用于微卫星（+):<&8$#"(()#"）数据的遗传距离的测度［.>C，.@J.@2］。对于微
卫星位点（+):<&8$#"(()#"(&:)），该模型假定突变以逐步的方式或多或少地改变等位基因（R(("("）的长度。

!"% 核苷酸序列突变（+’#$#)&*)**’:("&#)7"8"N’"*:"8）模型
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最简单的突变模型是碱基的点突变模型，然而每个给定的核苷酸位点只有!种可能的碱基，若在一个
位点发生多次突变，则无法加以区分，这就导致了进化上的非同源相似（"#$#%&’()）。因而，与序列变化数
目成线性函数关系的遗传距离测度将过低估计序列从共同祖先分化而来的时间。为了解决这个问题，

*+,-(./01#2距离模型被提出来［345］，该模型考虑了同一位点的多次突变（6+&17%&-(+8(171+17#0(），但是没有考
虑突变概率的差异。在该模型的条件下，每个位点核苷酸替换数目的期望值为!9:!"，且!由下式估计：

#!9;5!&#<$ 3;
!
5（ ）%

其中，!为核苷酸每年的突变率；%为两个种群不同核苷酸的比例。

!的方差由下式给出：

&（#!）9 =!
=［ ］’

:
&（%）9>%

（3;%）
（5;!%）:(

其中： &（%）9%（3;%）／(
如果!值很小或不同位点以等概率进行突变，上式是!的一个很好的估计。如果上述两条件不成立，

则估计是偏低的。

上述两模型隐含了一个假定：不同核苷酸座位上具有相同的突变速率。而这一点，目前看来在许多情

况下是与实际的情形不吻合的［34!］，比如许多脊椎动物、无脊椎动物线粒体的控制区（671#?@#0=27’&?#012#&
2-<7#0）在进化速率上有相当的异质性（"-1-2#<-071)）。A7$+2’提出了A7$+2’两参数模型（A7$+2’’(1B#.
%’2’$-1-2$#=-&），该模型基于核苷酸转换（C2’0(717#0）速率高于颠换（C2’0(D-2(7#0）速率的情况，假定核苷酸
每位点每年转换、颠换速率是不同的，分别为"和:#，则总的替换速率为"E:#，则序列)和*之间，每个
位点替换数目的期望值为［34F］：

!+:!"+:"",!#"+-3／:&#<$［3-:%-.(-G+2（3-:.）］

其中，!为突变率；"为两个序列起源于共同祖先的时间，单位：/；%为转换频率，.为颠换频率。

0的估计值的方差为：

&（#!）+ 3(
［/:%,1:.-（/%,1.）:］

其中：

/+ 3
3-:%-. 1+ 3:

3
3-:%-.,

3
3-:［ ］.

H-7等则更一般地考虑了不同位点之间突变速率的差异，假定位点之间突变速率服从珈玛随机变量
（I’$$’2’0=#$D’27’8&-(）［344］。

! 基因流及其测度（"#$#%&’()$*+,-.#)-/0+$1）
现实的物种总是占据一定的空间，其遗传物质（基因）的空间运动构成基因流（I-0-J&#B）。个体的迁

移、配子的运动、群体的灭绝与重建是基因流的重要源泉和载体［34K］。基因流通常被看作是进化的限制力

量（/#0(12’7070<J#2?-），但基因流也是进化的创造性力量（/2-’17D-J#2?-）［34L］。基因流通过引入适应于其它
环境的外来基因，去削弱自然选择使种群适应于本地环境的倾向，对于地球上的大多数物种，环境因子空

间异质性（M%’17’&@-1-2#<-0-71)）的存在，以及生物的行为习性，会导致基因流的非随机性，使局域种群
（N#?’&%#%+&’17#0）间出现不同程度的遗传差异。种群空间遗传结构（M%’17’&<-0-17?(12+?1+2-）的产生，为种
群进一步分化甚至形成新种提供了可能，而基因流则在一定程度上阻碍这一进程，从而成为进化的限制力

量。然而另一方面，基因流则会把优势基因在整个物种中扩散，从而促进进化。

群体间的基因流的强度和模式，及其与种群空间遗传结构的关系，是一个十分重要的分子生态学或进

化生态学问题［34K3K3］。大量运用各种分子标记的研究表明，不同物种在种下基因交流的模式和程度上有

巨大差异。基因流的精确测度有一定的难度［34L］，例如某些生物种类，配子或合子的扩散或运动很难追踪，

有些海洋浮游动物的幼虫随着洋流漂浮数千公里。

目前有两类方法可用于估计自然种群基因流的大小。直接法是通过估计扩散距离和扩散个体的交配

3K4F期 张爱兵等：空间分子生态学———分子生态学与空间生态学相结合的新领域
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成功率去推断观察时刻基因流的大小。直接方法包括对迁飞扩散过程的直接监视、典型的标记回收等。

直接法可以获得关于群体间基因流的确切观察数据，但有难以克服的缺陷［!"#，!"$，!%&］，例如时间和空间的

局限，偶尔观察的误导等而限制了其应用。

估计基因流水平的间接方法是运用基因频率，也就是通过种群空间遗传结构的分析，结合适当的种群

空间动态模型来推断基因流的大小。根据’()*+,可以得出基因流在中性核基因情况下的一种测度：!"#

-./&0（!／$%&1!），其中，!"为有效种群大小；# 为每代的平均迁移率
［#2，!"&］。利用上述指标在估计

!"# 时应满足下面3个条件：（!）种群中基因流与遗传漂变作用达到了平衡状态；（&）选择中性；（3）种群

具岛屿模型结构。当种群遗传结构不是岛屿模式时，需对上述公式进行调整，但计算后所得结果间差异很

小［!"$］。

456,7)8提出了利用稀有基因频率推断基因流大小［!"$］。稀有基因只存在于少数几个局域种群之中，如
果没有大规模或频繁的迁移扩散，稀有基因一般不易为扩散个体所携带。因而据稀有基因的平均分布情

况可推断基因流大小。只在一个群体中出现的稀有基因的平均频率，记为’（(），与!"# 之间存在简单函
数关系：58［’（(）］!)58（!"#）9*，其中)、*为两个常数，它们与每个群体的大小有关。

对于单倍体:;<序列数据，上述公式需要修正为：!"#-./0（!／$%&1!）
［#2，!%3］。如果亚种群的数目

+已知，则利用可获得$%&的更好估计
［!%3，!%2］：

$%&!
!

!, +
+-（ ）!

&
&!#

则基因流的测度：

!"# .
+-!
+
·!
&
·

/0
/*-/0

其中，+为亚种群的数目，/0 为同一亚种群不同序列间差异的平均数目，/*为两个不同亚种群之间序列
差异的平均数目。

然而上述方法都不能很好地适合序列数据，原因是上述方法多数没有充分利用序列数据中的信息。

为此，456,7)8和=6>>)?@8提出了从序列数据估计!"# 的第二种方法———支序法（A56>)?,)BCD,+@>）
［!%0］。

该方法分为3步：第一步，用序列数据构建基因树（ED8D,(DD）；第二步，运用简约法则（F6(?)C@8GB(),D()@8）
获得与基因树和所研究的基因的地理位置一致的迁移事件的最小数目，1；第三步，用1值估计!"#。如果
系统发生能够精确估计，则该方法关于!"# 的估计与基于$%&的估计相近。运用支序法的前提是基因树
必须由:;<序列数据或限制性位点多态（HD?,()B,)@8?),DI@5GC@(I+)?C?）数据准确地估计出来。为了保证
基因树的可靠，456,7)8和 =6>>)?@8提议使用两种以上的方法构建系统发生的基因树，如果由此估计的

!"#类似，则结果可信度增加
［!%0］。由于支序法估计基因流大小基于岛屿模型，而岛屿模型代表了长距离

迁移的极端情况，因而所获得的是关于基因流的最小估计。如果C,:;<和J染色体数据可用于基因流分
析，则可分别推断出雌、雄性个体的扩散情况。对于较低的基因流水平，支序方法不太适合给出!"# 的准
确估计，原因是当!"# 很小时，1的分布依赖于!"#。KL>?@8等对从:;<序列数据推断基因流的两种方
法进行了比较研究，结果发现，如果基因流很低，基于$%&的估计较优，这部分吻合了456,7)8和=6>>)?@8的

结果［!%0］；中等到高的基因流和低的重组，基于1的支序法较好；对于中等基因流和高的重组，两种估计统
计上没有差异。最近M()ND和<?CL??DL提出了一个在大陆O岛屿模型情况下利用核O质联合数据估计植物
基因流的新方法［!%"］。目前己有大量的分子标记的数据用于估计基因流［3!，0%"!］P
! "#技术、空间精确性种群模型和基因频率的空间自相关

!$% "4技术

34是地理信息系统（ED@*(6I+)BQ8R@(C6,)@84G?,DC，EQ4）、全球定位系统（E5@S65F@?),)@84G?,DC，

EF4）和遥感（HDC@,)8*4D8?)8*，H4）的总称。地理信息系统是兼容、存储、管理、分析、显示与应用地理信
息的计算机系统，是分析和处理海量地理数据的通用技术［!%%］。地理信息系统起源于&.世纪".年代，在
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最近!"#内取得了惊人的发展，并广泛应用于资源调查［$%&］、环境评估［$%’］、区域发展规划［$&"］、动物栖息地
分析和种群空间动态［$("］等领域。全球定位系统和遥感技术的发展则为地理信息系统提供了实时、准确的

数据源。

运用地理信息系统探索种群的空间关系是一个相对新的领域［$&$］，而这个领域还不曾或刚刚为种群分

子遗传学家所涉足。)*+,-早在(#前就己认识到地理信息系统在分析局域种群地理差异和区别选择、漂
变以及种群历史方面的潜在价值［$&.］，然而/01在这个领域的应用却鲜有文献报道，特别是运用种群遗传
参数表达的种群动态，一直是/01不曾应用的领域，直到最近，234536和7388等在《9*:64+:#;<4*:*-=》发表
了运用线粒体>?@2ABC标记和/01技术研究法国南部一种蟋蟀（!"#$""$%&’&"#$""$%&’）地理起源的论
文［$&!］。

!"# 空间精确性种群模型（1D#E3#::=6FD:343ED*D+:#E3*,G*86:H，1<C9H）
空间精确性模型考虑了生物个体、种群、栖息地斑块（5#I3E#ED#E45）在异质景观中的空间位置［$&J］，因

此栖息地斑块、景观边界（:#,8H4#D6I*+,8#;=）、廊道（4*;;38*;）等景观特性可以被明确定义［$&’］。空间精确
性种群模型的结构包括若干相互连接的方形或六角形网格（-;38或46::），每个网格通常假定是同质的
（5*G*-6,*+H）［$&(］。在最简单的空间精确性模型中，通常只考虑少数几个景观特性，例如栖息地类型。景
观特性以随机或特定的方式分配给每个网格。这种景观通常称为“人工景观（#;E3K343#::#,8H4#D6）”。

B#GI6;H*,等用人工景观检测了栖息地斑块大小和间距对一种濒危鸟类北方斑点枭（()’$*+,,$-&.)/0$1）生
存力的影响［$&L］。多数空间精确性种群模型是基于个体的（3,83M38+#:NI#H68），即在整个景观中，每个个体占
据一个网格，每个个体的位置都要进行监测。而基于种群的（D*D+:#E3*,NI#H68）空间精确性种群模型每个
网格包含一个种群［$&%，$&&］，这非常适合个体难以追踪或种群数量很大的生物类群［$&J］。运用/01技术，把
包括栖境信息的图层与景观斑块的栅格相叠加，可以将真实景观的特性分配给每个栅格，从而获得空间真

实的种群动态模型。例如C+::3#G等对美国东南部的一种麻雀（2$3+"#$0//&1)$4/0$1）的研究［$&(］。

!"$ 基因频率的空间自相关
空间自相关（1D#E3#:#+E*4*;;6:#E3*,）方法源于."世纪("年代［$’"］，将这种方法引入生物学研究的先驱

是1*O#:和他的同事［$’$］。1*O#:和P86,指出，空间自相关是同一变量的空间相关性［$’.］。基因频率（/6,6
K;6Q+6,46）或基因型频率（/6,*E=D6K;6Q+6,4=）的空间自相关研究，无需对种群的空间遗传结构进行事先的
假定［$’!］。通常用空间自相关系数（1D#E3#:#+E*4*;;6:#E3*,4*6KK36,E）测度不同地理坐标的变量是否相互影
响，以及这种影响的强度。对基因频率而言，正的空间自相关，表示在一定距离内基因频率相似［$’!］。空间

自相关测度有效地表达了生境斑块空间结构的强度和尺度［$’J］。1E65:3O等用分子标记技术研究了中欧的
一种银莲花（2.&3+.&.&3+’+1/），空间自相关分析显示在相似环境条件下，银莲花种群遗传结构存在很强
的空间自相关［$’(］；R5+,-等研究了一种多年生草本（2-&.+"#+’/%’/.-$50+’/）的同工酶位点，发现在小于

$.G范围内存在强烈的空间自相关［$’L］；2+3SN/#;43#等用分子标记研究了取自哥伦比亚.!个不同地方的
原生动物（6’7"/.+1+3/,’89$），发现其空间遗传结构存在强烈的空间自相关［$’%］；也有研究表明这种空间
自相关并不总是存在或很弱，如用微卫星标记对日本的山茶花（R#G6::3#T#D*,34#）的研究表明其遗传结构只
存在很弱的空间自相关［$’&］。

% 空间分子生态学存在的问题及前景
探讨异质景观中的基因流将是空间分子生态学的一个极其重要的方向。目前运用各种分子标记对基

因流的研究绝大多数是建立在经典的岛屿模型基础之上的，而岛屿模型是一种理想的状况，被称为“幻想

的岛屿模型（K#,E#H=3H:#,8G*86:）”，由于人类活动等原因导致的生境斑块的破碎化，以及生命体的层次性，
发展基于更加现实的异质景观中的测度基因流的方法，是一个重要方向。

在回答生态时间尺度上的基因流问题时，:(6方法并不可取，由于:(6方法对稀有基因不敏感导致对
基因流的估计忽略了当前的动态。因此，在明确所研究的科学问题后，选择合适时间尺度的分子标记技

术，是解决问题的关键。目前比较灵敏的分子标记技术是微卫星分子标记，然而对微卫星的形成机制，目

前还不很清楚。随着实验数据积累和理论研究的深入，可能会在微卫星功能和染色体定位方面取得重大
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进展。

把!"#技术运用到种群空间遗传结构的分析中，也是一个很重要的发展方向。运用!"#的最有价值
之处是能够把各种数据源的多种类型的大量数据整合到一个单一的系统内。把分子数据和环境数据整合

到一起，对基因流假说进行检验和评价，对物种的迁移、进化历史进行精确的重构。运用!"#还可以获取
包括遗传特性在内的生物体的其它属性数据，进行表面插值（#$%&’()*+,)%-./’,*.+）、协变量和多变量格局分
析（0.1’%*’,)’+23$/,*1’%*’,)-’,,)%+’+’/45*5）、对进化假说进行显著性检验。
物种可分为个体、局域种群、集合种群等层次结构，目前许多情况下只有种群的统计数据，运用!"#技

术的理想情况是每个生物体都具有精确的空间数据和属性数据，这就对数据的采集提出了更高的要求。

表面插值是一件“半科学半艺术”的事，在表面插值之前进行种群遗传结构的空间自相关分析或许是必要

而审慎的做法。

!"#还可以和地理种群遗传分析技术，例如等级!"#分析（6*)%’%(6*’/!"#’+’/45*5）和蒙特尔测试
（7’+,)/,)5,）结合起来。运用!"#技术结合分子数据对基因流进行可视化操作，也是一个极其诱人的方
向。

模拟模型在异质景观种群动态的研究非常重要。模拟空间精确性景观能提高模拟真实景观的能力，

特别是考虑了真实世界景观复杂性的模型可用于检测种群对区域或全球变化的响应。!"#技术的介入，使
得构建空间真实的模型成为可能。

总之，空间分子生态学的研究尚处于起步阶段，它是分子生物学家、生态学家、种群生物学家、空间生

态学家共同关心的一个新领域。
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