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生物地理学的新认识及其方法在多样性保护中的应用
黄晓磊 　乔格侠 3
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摘 　要 　近年来 , 众多分子证据和古生物学证据的出现促进了对生物地理学领域一些关键问题 (如 , 扩散和隔离 )

的理解 , 并达成了较为统一的认识 : 1) 扩散和隔离都是解释生物地理学格局的重要假说 , 并可能同时影响了生物

的分布格局 ; 2) 历史生物地理学和生态生物地理学不是截然割裂的 , 两者结合起来有助于从不同层次上理解生物

地理和生物多样性格局 ; 3) 不同的生物地理学研究方法应相互补充以揭示复杂的生物地理过程。学科思想的演变

也使得生物地理学研究内容发生变化 , 本文还综述了当今生物地理学所关注的科学问题 , 并重点论述了生物地理学

方法在生物多样性保护中的应用。
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　　从达尔文时代起到 20世纪末 , 生物地理学的发

展经历了以下几个代表时期 : 1 ) 19世纪后半叶起 ,

起源中心和扩散用于解释生物分布 ( N elson and

P la tn ick, 1984; Ebach and H um p h ries, 2003 ) ; 2 )

20世纪 60年代起 , 随着生态学具备了成熟的理论体

系 , 岛屿生物地理学发展起来 (M acA rthu r and

W ilson, 1967; W h ittaker, 1998) ; 3) 同样在 20世

纪 60～70年代 , 随着板块构造学说和分支系统学理

论的发展 , 隔离思想出现并促进泛生物地理学和隔

离分化生物地理学的发展 ( C ro iza t, 1964; B riggs,

1987) , 后者后来被称为分支生物地理学 ( clad istic

b iogeograp hy) (H um p h ries and Pa ren ti, 1986) ; 4)

20世纪 80年代末 , 在线粒体标记应用和溯祖理论
( coa lescen t theo ry) 的基础上 , 系统发生生物地理学
(p hy logeograp hy) (由于中文翻译的差异 , 也被称

为谱系地理学或谱系生物地理学 ) 兴起并迅速发展
(A v ise et al. , 1987)。这些时期生物地理学不同领域

的发展 , 前人已有较多的总结 (陈宜瑜和刘焕章 ,

1995; A v ise, 2000, 2009; Posadas et a l. , 2006;

B riggs, 2007)。

近年来 , 随着众多分子证据和古生物学证据的

积累 , 有关扩散和隔离的争论有了新的进展 , 扩散

在生物地理格局演化中的作用被重新认识 (扩散的

“反革命 ”)。同时 , 生物地理学不同领域的发展促

进了笔者对一些关键问题的理解 , 并达成较为一致

的认识。出于对当今生物地理学发展状况进行梳理

的考虑 , 本文总结了近年来有关扩散对生物地理格

局演化作用的重要证据 , 就生物地理学领域一些关

键问题进行了讨论 ; 在此基础上 , 总结了当今生物

地理学所关注的科学问题 ; 同时 , 鉴于生物多样性

保护研究的重要意义 , 本文还对生物地理学方法在

多样性保护中的应用进行了综述 , 期望对将来的研

究有所启示。

1　扩散的 “反革命 ”

20世纪 60年代之前 , 扩散一直是解释历史生物

地理格局的首选。随着分支生物地理学综合了分支

系统学和板块构造学说的思想而兴起 , 相关的研究

迅速成为历史生物地理学研究的主流 , 隔离也成为

解释生物地理学格局的首要选择 ( H um p h ries and

Pa ren ti, 1986; B riggs, 2007 )。分支生物地理学家

认为只有隔离导致的生物地理格局是可检验的 (不

同类群的一致性 ) , 而扩散是随机过程且在不同类群

发生的情况不同 , 因此是不可检验的。

从逻辑上来说 , 分支生物地理学理论和研究框

架存在两方面的问题。第 1, 过分关注于间断分布

格局及寻找地区一致性关系 , 使其并不能适用于现

实中所有的分布格局 (如发生在特定类群的事件导

致的非一致性格局 ) , 某些分布格局并不适合用分支

生物地理学方法进行研究 ( Knapp, 2005; B riggs,

2007) ; 第 2, 如同分支生物地理学批判扩散生物地

理学将扩散作为先验性假定 ( a p rio ri assum p tion )
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从而导致各不相同描述性的解释是不合理的一样 ,

分支生物地理学理论将隔离作为其先验性假定 , 在

理论上忽视了扩散在一致性生物地理格局形成中的

作用 (B riggs, 2007)。

虽然有关隔离和扩散的争论一直伴随着生物地

理学的发展过程 , 越来越多的证据开始表明扩散在

生物地理格局演化中的作用被低估了 , 并且定向性

的非随机扩散也是大量存在的 (M cG lone et al. ,

2001; R enner, 2005; C ow ie and H o lland, 2006 )。

在蕨类植物和微生物中 , 扩散一直被认为是形成这

些类群生物地理格局的普遍原因 (W ilk inson,

2001; W o lf et a l. , 2001)。对于众多南半球间断分布

生物地理格局的形成 , 生物地理学家曾将其归结为

隔离机制所致 , 即冈瓦纳大陆的解体。然而 , 近年

来众多新的证据尤其是基于分子系统学和分子钟方

法的生物地理学研究表明越洋扩散在南半球生物地

理格局形成中扮演了非常重要的角色 ( B riggs,

2003; de Q ueiroz, 2005 )。 变 色 龙
(C ham aeleon inae) 的越洋扩散是一个著名的例子 ,

R axw o rthy et a l. ( 2002 ) 利用分子、形态、行为等

数据构建了变色龙的系统发育关系和地区分支图 ,

结果并不支持简单的冈瓦纳隔离假说 , 却表明变色

龙可能起源于马达加斯加 , 然后经历了多次越洋扩

散事件到达非洲大陆、塞舌尔以及科摩罗群岛等。

de Q ueiroz (2005)、C ow ie and H o lland ( 2006) 分

别在其综述中很好的总结了近些年越洋扩散和海洋

岛屿生物区系形成的研究例证 , 对于众多海洋岛屿
(火山岛或珊瑚岛起源 , 与大陆没有发生过联系 , 如

夏威夷群岛为火山岛 ) , 其生物区系可能只能通过扩

散而形成 (W h ittaker, 1998 )。 Yoder and N ow ak

(2006) 总结了有关马达加斯加众多生物类群的分子

系统学研究 , 发现大部分马达加斯加岛类群与非洲

大陆类群呈现姐妹群关系 , 分歧时间表明马达加斯

加生物区系的起源很大程度上可以归因于新生代
(C enzo ic) 来自于非洲大陆的扩散。一些新的、基

于分子钟计算的研究 , 如 B a rker et a l. ( 2007 ) 对山

龙眼科 ( P ro teaceae) 植物分布格局的研究、 Perrie

and B row nsey ( 2007 ) 对 新 西 兰 羊 齿
(p teridop hy te) 植物区系的研究等 , 都证明越洋扩

散在分布格局和植物区系演化中起到了关键的作用。

对于北半球陆生生物地理格局的演化 , 扩散同样起

到了重要作用。Z ink et al. ( 2000 ) 等利用线粒体

DNA 序列构建了北美干旱地区 6个不同支系鸟类的

系统发育树和地区分支图 , 结果显示 6个支系的地

区分支图没有一致性 ; 虽然地理隔离是这些鸟类进

化的主要模式 , 仍有 25%的物种形成事件是由于越

过先前存在的障碍的扩散所导致的。

扩散的 “反革命 ”很大程度上是由于类群的分

歧时间被应用到历史生物地理学研究中 , 分子系统

发育 (包括分歧时间的估计 ) 和系统发生生物地理

学研究使得生物地理学家对扩散和隔离在生物地理

格局形成中的作用有了新的认识 , 也为生物地理学

的发展带来新的契机。

2　当今生物地理学的基本认识

当今生物地理学在学科基础和一些关键问题上

已经达成了较为统一的认识 , 生物地理学家已经认

识到自然界真实的生物地理过程具有时间和空间的

复杂性 (R idd le, 2005)。充分了解这些统一的认识

有助于研究者辨清生物地理学广泛的研究内容之间

的关系 , 并且更好的理解生物地理过程。

隔离和扩散的争论由来已久 , 但随着越来越多

的研究 , 生物地理学家认识到两者都是解释生物地

理学格局的理论框架的重要组成部分 , 扩散生物地

理学和分支生物地理学研究先验性的排斥两者之一

是不合适的 ( B riggs, 2009; C risci and Ka tinas,

2009)。扩散和隔离的相对重要性根据所关注的生物

地理学问题而有所不同 : 在时间尺度上 , 扩散可能

对近期起源物种的分布格局有更重要的作用 , 而对

于高级阶元或演化历史久远的物种分布格局的形成 ,

隔离可能起更重要的作用 (W ilk inson, 2003 ) ; 在

空间尺度上 , 扩散可能对较小地理尺度的生物地理

格局更重要 , 隔离则对较大地理尺度 , 如涉及不同

板块的生物地理格局更重要。第四纪以来地球上最

明显的事件是冰期 2间冰期的巡回 , 在此背景下 , 扩

散可能是物种应对气候变化的关键机制 ( H un tley

and W ebb, 1989)。然而 , 认为扩散在近期分布格局

形成中起更重要的作用并不是否认其在较久远时间

尺度的作用 , 众多研究证明了第 3纪扩散事件的存

在 ( Yoder &N ow ak, 2006)。虽然两者的相对重要

性不同 , 但对于现生的生物类群 , 真实的生物地理

过程更多的是隔离和扩散的共同作用 (D onoghue

and M oo re, 2003; W ilk inson, 2003; Jaeger et al. ,

2005; C risci and Ka tinas, 2009)。

生物地理学中另一个值得关注的问题是 “历

史 ”和 “生态 ”生物地理学的分割。岛屿生物地理

学理论和分支生物地理学的发展使得 19 世纪 de

C ando lle简单提出的 “历史 ”和 “生态 ”生物地理

学进一步分离。长期以来 , 历史生物地理学往往关

注地质事件等历史因素对生物分布的影响 , 生态生

物地理学往往关注较短时间尺度和较小空间尺度的

生态因素对生物分布的影响。虽然生物多样性研究
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更多的关注当代气候变化等的影响 , 但越来越多的

研究发现不考虑长时期的历史因素不可能完全理解

生物 多 样 性 的 空 间 大 尺 度 格 局 ( W iens and

D onoghue, 2004; H aw k ins et al. , 2005 ) ; 另一方

面 , 历史可以被看作由一系列环境变化或环境演替

组成 , 从而导致了不同生物的物种分化、灭绝和扩

散等的空间差异 (D in iz2Filho, 2005 )。随着众多新

证据的出现 (系统发育和古生物学证据 ) , 研究者

发现岛屿生物区系的形成具有历史复杂性 , 这与岛

屿生物地理学领域 (生态生物地理学的代表 ) 传统

的 “动态平衡理论 ”存在较大矛盾 , 使得岛屿生物

地理学开始重新思考并修订其理论 (B row n and

L om o lino, 2000; W h ittaker, 2000)。实际上 , 生态

和历史生物地理学的分离更多的是因为研究方法的

限制使其只局限在某一方面 , 而不是概念上的根本

分歧 (R idd le, 2005)。当代生物地理学界已充分认

识到结合历史和生态因素理解生物地理格局是必须

的 (C risci and Ka tinas, 2009 ) , 生物地理学需要突

破的两点是 : 发展能够更全面揭示生物地理过程的

整合性研究方法 ; 利用多方面证据而不是先验性的

思维来解释生物地理格局。

关于生物地理学不同的研究方法也有很多的争

论 , 尤其是分支生物地理学家过分强调其研究方法

的优势 ( Ebach et al. , 2003) , 过分关注于地区间关

系使 其 忽 略 了 生 物 地 理 学 广 泛 的 研 究 内 容
(M cD ow all, 2004)。不同的研究方法分别侧重于不

同层次的生物地理学问题 , 比如分支生物地理学关

注于揭示地区间关系和隔离事件的影响 , 对于微生

物生物地理学研究可能是不适用的 , 因为扩散在微

生物分布格局的形成中具有普遍作用 (W ilk inson,

2001)。生物区系和生物地理格局的演化过程具有时

间和空间复杂性 , 要理解这些过程需要从不同层次

开展研究 ( R idd le, 2005; M o rrone, 2007 )。研究

方法的多样性正是生物地理学的优势 , 为了揭示地

球上丰富的 (与地理分布有关的 ) 生物进化历史 ,

不同的方法应该相互补充 , 发挥各自的优点
( W ilk inson, 2003; M cD ow all, 2004; Knapp,

2005; M o rrone, 2007 )。这其中 , 系统发生生物地

理学无论在理论 (例如完善多个基因座位的溯祖理

论 ) 和应用 (例如应用于更多类群 ) 研究上都将有

很大的发展空间 (A v ise, 2009 ) ; 同时 , 发展能够

更全面揭示生物地理过程的整合性 (如隔离 &扩

散 ; 历史 &生态等 ) 研究方法也是必须的。

3　当今生物地理学所关注的科学问题

311　生物类群相关问题

主要指以特定生物类群 (从种下到种上 ; 现生

类群和化石类群 ) 为研究重点 , 关注类群相关的科

学问题。可能因为大部分研究者的研究模型为特定

类群 , 他们首先会关注类群本身的生物地理学问题 ,

生物地理学领域的大部分研究属于类群生物地理研

究。关注的科学问题包括以下方面 : 1) 地理分布格

局 , 主要指特定生物类群以及相关性状 (如形态性

状、个 体 大 小、遗 传 组 成 等 ) 的 空 间 格 局
( B lackbu rn et al. , 1999; N oonan, 1999; Judas

et a l. , 2002; 乔格侠等 , 2003 ) ; 2 ) 格局演化 , 主

要指特定类群分布格局的历史演化过程 , 可应用分

支生物地理学、系统发生生物地理学等方法进行研

究 (L ucch in i et a l. , 2001; R axw o rthy et al. , 2002;

R aw lings and D onnellan, 2003 ) ; 3 ) 物种形成 , 生

物地理格局演化研究可以揭示物种形成尤其是异域

物种形成 , 系统发生生物地理学研究更有助于揭示

地理隐存种及理解物种进化机制 ( B row n et al. ,

2002; B uhay and C randa ll, 2005 ) ; 4 ) 分布范围
( geograp h ica l range) 相关问题 , 包括分布范围的大

小、形状、内部结构 , 以及生物性状与分布范围的

关系等 (B row n et a l. , 1996; L loyd et al. , 2003)。

312　区域相关问题

主要指以特定区域 (从地区到全球 ) 为研究重

点 , 通过众多类群的共同分析 , 关注区域普遍性问

题。关注的科学问题包括以下方面 : 1) 生物区系和

区划 , 包括生物物种组成 , 以及基于生物组成和分

布特点的区划研究 ( R o jas2So to et a l. , 2003; Edga r

et a l. , 2004; P roche�, 2005) , 此类研究可应用统计

分析 (如聚类分析 )、特有性简约分析 ( p a rsim ony

ana lysis of endem icity, PA E )、泛生物地理学等方

法 ; 2) 区域生物地理格局及演化 , 包括区域分布格

局、特有化格局、遗传组成格局、不同类群一致性

格局、地区间历史关系等 , 可应用分支生物地理学、

比较系统发生生物地理学、特有性简约分析、泛生

物地理学方法进行研究 ( T u rner et al. , 2001;

Sanm artín and R onqu ist, 2004; H uang et al. , 2006,

2008) ; 3 ) 区系演化相关问题 , 包括避难所效应
(物种组成、遗传组成 )、冰期 2间冰期旋回及其他区

域性地质事件的影响、区域物种形成模式、区系来

源及演化历史等 , 主要通过对多类群的综合比较分

析而得出一般性规律 , 可以应用泛生物地理学、比

较系统发生生物地理学等方法进行研究 (B erna tchez

and W ilson, 1998; H ew itt, 1999; S tew art and

L iste r, 2001; C heddad i et al. , 2006; Schm itt,

2007) ; 4) 岛屿生物地理学相关问题 , 包括物种 —

面积关系、物种定居与扩散、岛屿物种形成模式、

061
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岛屿生物区系演化等 (W h ittaker, 1998; W h ittaker

et al. , 2000; P rice, 2004; G en tile and A rgano,

2005)。

313　全球变化相关问题

主要关注全球变化 ( globa l change) , 如全球气

候变化 (包括第四纪以来的气候变化 )、全球变暖、

森林退化及片断化、土壤退化 , 以及人类活动在不

同空间尺度上对生物分布和生物多样性的影响。关

注的科学问题包括以下方面 : 1 ) 物种分布的响应 ,

主要关注第四纪全新世以来全球变化 (气候、生

境 ) 对生物空间分布的影响 ( R am il2R ego et al. ,

1998; D uckw o rth et al. , 2000; Konv icka et al. ,

2003; C umm ing and van V uu ren, 2006 ) ; 2 ) 全球

变化对生物多样性格局的影响 , 包括多样性组成、

空间格局等 ( Pa rody et al. , 2001; H 2A cevedo and

C u rrie, 2003; H aw k ins and Po rter, 2003 ) ; 3 ) 人

类活动对生物分布的影响 ( So rte and B oeck len,

2005)。

314　生物多样性问题

生物地理学主要关注生物多样性格局及其历史

成因。关注的科学问题包括以下方面。1) 物种多样

性格局 , 利用生物地理学在空间格局分析上的优势

研究多样性格局 , 包括大空间尺度及全球多样性梯

度 (C on treras2M ed ina et a l. , 2001; L ei et al. , 2003;

H aw k ins and D in iz2Filho, 2004) ; 2) 遗传多样性的

空间格局 , 包括遗传多样性的地理格局、格局的历

史成因、揭示隐存多样性等 (B uhay and C randa ll,

2005; Iyenga r et a l. , 2005; ) ; 3 ) 大尺度多样性格

局的历史机制 , 关注地质运动、生境保守性、灭绝

事件等历史事件对大尺度多样性格局的影响
(W h ittaker et al. , 2001; Jansson, 2003; W iens and

D onoghue, 2004)。

4　生物地理学方法在生物多样性保护中的应用

岛屿生物地理学理论对保护生物学的发展一直

有深远影响 ( S im berloff and A bele, 1976; H iggs,

1981; W h ittaker, 1998)。“物种 —面积关系 ”在 20

世纪 80年代前一直是生物保护区设计所参考的中心

依据 ( H iggs, 1981 ) , 现在仍是评估本地物种多样

性和 生 境 片 断 化 对 多 样 性 影 响 的 有 效 指 标
(R osenzw eig, 2004; H arcou rt and D oherty, 2005) ,

且被认为对海洋保护区的设计有重要价值 (N eige l,

2003)。另外 , 基于岛屿生物地理学理论发展的 “栖

息地走廊 ( hab ita t co rrido rs) ”是解决生境片断化的

有效手段 (B ennett, 1990; B eier and N oss, 1998)。

泛生物地理学的轨迹分析和结点分析可以发现

生物分布的一致性格局和关键地区 , 在多样性保护

研究中也有较大的优势 ( C raw et a l. , 1999 )。V ega

et a l. ( 2000) 利用轨迹分析方法分析了墨西哥生物

多样性热点地区的云雾林中 967种维管植物的分布 ,

确定了与该地区有关的一般性轨迹 , 并将有 3条一

般性轨迹汇合的 C hap u lhuacán地区确定为优先保护

地区。利用泛生物地理学方法对北美西部、东亚和

澳洲东部地区裸子植物属的分布数据进行分析 , 发

现其特有分布区、分布结点以及可能的避难所存在

明显的一致性格局 , 这些关键结点是具有多重意义

的生物多样性保护热点地区 ( C on treras2M ed ina et

a l. , 2001)。PA E方法可以用于在不同的空间尺度确

定特有分布区 , 不但有助于揭示生物多样性和生物

地理格局 , 而且特有分布区本身对于保护策略的制

定有重要的应用价值 ( G arcía2B a rros et al. , 2002;

da S ilva et al. , 2005; H uang et a l. , 2008)。基于 G IS

的方法由于其突出的数据处理和显示优势 , 在确定

生物多样性格局及分布预测方面也有较广的应用
(M illington et a l. , 2001; L ei et al. , 2003; R axw o rthy

et a l. , 2003; H uang et al. , 2008)。

系统发生生物地理学主要研究基因谱系的地理

格局及其演化 , 也可以理解为生物遗传多样性的格

局及其演化机制 , 实际上 , 系统发生生物地理学研

究与保护遗传学研究向来有密切联系 ( T aberlet and

B ouvet, 1994; A v ise and H am rick, 1995; E izirik et

a l. , 2001; B a lak rishnan et al. , 2003 )。系统发生生

物地理学既可以研究遗传多样性格局 , 还可以揭示

隐存的多样性信息。例如 , 对北美东部阿巴拉契亚

山脉珍稀的洞穴小龙虾 (O rconectes) 的系统发生生物

地理学研究发现这种一贯被认为是单一物种的广布

种实际上包含两个独立的谱系 , 从而揭示了一个更

为古老且珍稀物种的存在 , 所以在物种保护策略制

定中要针对性的同时考虑两个谱系的保护 (B uhay

and C randa ll, 2005 ) ; 应用系统发生生物地理学方

法对该地区 Eurycea bislinea ta蜥蜴基因谱系的研究同

样揭示了隐存的物种多样性 , 并且水系的历史演变

而不是现在的格局对基因谱系的分化及其地理格局

起了决定性作用 ( Kozak et al. , 2006 )。众多的研究

表明系统发生生物地理学和比较系统发生生物地理

学是确定保护优先地区 (A v ise, 1995; M o ritz and

Fa ith, 1998 ) 以 及 进 化 关 键 单 元 ( ESU ,

evo lu tiona rily sign ifican t un its ) ( R yder, 1986;

M o ritz, 1994; C randa ll et al. , 2000 ) 的重要方法。

比较系统发生生物地理学可以同时研究不同的物种

或类群 , 对于理解遗传多样性的区域分化以及综合
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多方面信息 (系统发育、遗传、形态等 ) 确定保护

优先地区更有价值 (B erna tchez and W ilson, 1998;

M o ritz and Fa ith, 1998; Sm ith et al. , 2000)。

地球上的生物多样性正面临着巨大危机已是全

球性的共识 , 保护和管理生物多样性以防止其尽快

的流失是全球性的课题。确定生物多样性格局、理

解多样性维持机制是制定有效的保护策略前提
(M yers et al. , 2000; O rm e et a l. , 2005 ) , 实际上 ,

这些内容在生物地理学中都有体现。作为研究生物

分布形式和机制的学科 , 生物地理学方法可以为多

样性保护研究提供重要的帮助 ( G rehan, 1993 )。

W h ittaker et al. ( 2005 ) 提议将 ‘保护生物地理学
( conserva tion b iogeograp hy ) π作为保护生物学的一

个分支 , 并着重从理论上论述了其框架。挖掘不同

生物地理学方法的优势 , 从时间和空间的不同尺度

上对生物多样性问题开展研究 , 将有重要的科学和

社会意义。
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N EW TR EN D S IN B IO G EO G RA PH Y AN D A P PL ICA T IO N S O F B IO G EO G RA PH ICAL
A P PRO A C H ES IN B IO D IV ER S IT Y CO N S ERV A T IO N

HU AN G X iao2L ei, Q IAO G e2X ia
3
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A b stract　R ecen tly, rap id accum u la tion of m o lecu la r
and p a leon to logica l ev idences increase ou r
understand ing of som e key p o in ts ( e. g. d isp ersa l &
v ica riance ) in b iogeograp hy, and certa in consensus
app ea r to be ach ieved: 1 ) bo th d isp ersa l and
v ica riance a re im p o rtan t p rocesses tha t m od ify the
b iogeograp h ica l p a tterns; 2 ) in tegra tion of h isto rica l
and eco logica l b iogeograp hy w ill fina lly con tribu te to

understand b iogeograp h ica l and b iod iversity p a tte rns a t
d ifferen t sp a tia l and tem p o ra l levels; 3 ) d iffe ren t
app roaches in b iogeograp hy are com p lem en ta ry ra ther
than opp osed to revea l com p lica ted b iogeograp h ica l
p rocesses. T h is p ap er a lso summ a rizes the scien tific
issues the cu rren t b iogeograp hy focuses on, w ith an
em p hasis on the app lica tions of b iogeograp h ica l
app roaches in b iod iversity conserva tion.

Key w o rd s　B iogeograp hy, b iod iversity, d isp ersa l, v ica riance, globa l change.

3 C orrespond ing au tho r.
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