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摘要: 毛茛科是真双子叶植物的基部类群之一, 包含多种药用植物, 具有较高的保护价值, 但关于毛茛科物种多样性和谱系

多样性大尺度格局及其影响因子的研究还比较匮乏, 特别是以较高分辨率分布数据为基础的物种多样性格局研究尚未见报

道。本文旨在: (1)建立欧亚大陆东部毛茛科植物分布数据库, 估算不同生活型物种多样性和谱系多样性格局, 并探究格局的

形成机制。(2)分析毛茛科物种多样性和谱系多样性的相关关系, 确定多样性热点地区, 为毛茛科保护规划提供依据。根据中

国、哈萨克斯坦、吉尔吉斯斯坦、塔吉克斯坦、土库曼斯坦、乌兹别克斯坦、蒙古和俄罗斯等国家的区域和地方植物志, 建

立了“欧亚大陆东部地区毛茛科物种分布数据库”。该数据库包含了欧亚大陆东部地区1,688种毛茛科物种的分布数据, 空间分

辨率为100 km × 100 km。在此基础上, 估算了毛茛科全部及不同生活型的物种多样性和谱系多样性格局, 并利用广义线性模

型和等级方差分离方法分析了毛茛科物种和谱系多样性格局与环境因子的关系。最后比较了物种多样性和谱系多样性的相关

关系, 确定了毛茛科的古热点地区。结果显示: (1)欧亚大陆东部毛茛科植物物种和谱系多样性均呈明显的纬度格局, 且在山

区具有较高的多样性。(2)毛茛科植物物种和谱系多样性受现代气候、地形异质性和末次冰期以来的气候变化的共同影响, 但

不同影响因子的相对贡献率在物种和谱系多样性及不同生活型之间差异显著。(3)中高纬度地区的谱系多样性高于给定物种

数的预期, 是毛茛科的古热点地区, 在毛茛科保护规划中应受到重视。 
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ABSTRACT 

Aims: Ranunculaceae, one of the basal clades in eudicots of angiosperms, has a variety of medicinal plants and is of 
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high conservation value. However, large-scale patterns in species richness and phylogenetic diversity of Ranunculaceae 
based on high-resolution distribution data and their environmental determinants remain poorly understood. We aims to: 
(1) establish a Ranunculaceae distribution database in eastern Eurasia, estimate the species diversity and phylogenetic 
diversity pattern of different life forms, and explore the formation mechanism of the pattern; (2) analysis the 
relationship between species diversity and phylogenetic diversity of Ranunculaceae, and determine the diversity hot 
spots to provide basis for Ranunculaceae conservation planning. 
Methods: Here, we established the first species distribution database for 1,688 Ranunculaceae species across eastern 
Eurasia by compiling distribution data from regional and local floral records from across China, Kazakhstan, 
Kyrgyzstan, Tajikistan, Turkmenistan, Uzbekistan, Mongolia, and Russia at a spatial resolution of 100 km × 100 km. 
Using this database, we mapped large-scale patterns in species richness and phylogenetic diversity for species with 
different life forms and explored the mechanisms underlying these patterns. We also quantified the relationship between 
species richness and phylogenetic diversity and identified hotspots of Ranunculaceae phylogenetic diversity. 
Results: We found a latitudinal gradient in both species richness and phylogenetic diversity and revealed that 
Ranunculaceae in eastern Eurasia have particularly high levels of species and phylogenetic diversity in mountainous 
areas. Contemporary climate, habitat heterogeneity, and climate changes since the Last Glacial Maximum (LGM) all 
influenced spatial patterns in species richness and phylogenetic diversity, but their relative contributions varied across 
life forms. Phylogenetic diversity at mid and high latitudes was higher than expected when controlling for species 
richness, which suggests that these latitudes may represent a paleo-biodiversity hotspot of Ranunculaceae. 
Conclusion: Consequently, these regions should be considered a key conservation priority for this important family.  
Key words: herbaceous plants; woody plants; biodiversity hotspots; conservation; species distribution; spatial database 

全球生物多样性正面临生境破坏、过度利用、

全球变化等多重威胁, 有效保护生物多样性已成为

挑战之一。物种多样性大尺度格局及其形成机制是

宏观生态学和生物地理学研究的核心问题之一

(Colwell & Lees, 2000), 也是生物多样性保护规划

的基础(Stuart-Smith et al, 2013)。随着物种分布数据

的积累, 以往研究已对多个类群(特别是脊椎动物)

的物种多样性大尺度格局进行了较为系统的研究, 

包括全球哺乳动物(Schipper et al, 2008)、两栖动物

(Fritz & Rahbek, 2012)、鸟类(Jetz et al, 2012)和鱼类

(Rabosky, 2020), 并已绘制了其全球物种多样性格

局。这些研究为全球的生物多样性保护提供了重要

的数据支撑。 

种子植物是陆地植物中最为繁盛的一类, 是陆

地生态系统的优势类群。种子植物的演化显著影响

了陆生植被的演化及其对环境变化的响应(Coiffard 

et al, 2012; Chaboureau et al, 2014)。随着人类干扰和

利用的加剧, 大量陆生种子植物成为受威胁物种甚

至面临灭绝风险。比如, 近年来的评估显示, 全球

裸子植物中约40%的物种被评估为受威胁物种(包

含易危、濒危和极危物种), 而在已完成评估的全球

被 子 植 物 中 , 41% 被 评 估 为 受 威 胁 物 种

(https://www.iucnredlist.org/), 这说明全球种子植物

正面临严峻的灭绝风险。但与大型脊椎动物相比, 

有关洲际至全球尺度种子植物物种多样性格局的

研究仍不足。制约种子植物物种多样性大尺度格局

研究的重要瓶颈即缺乏准确详实的物种分布数据。 

物种多样性地理格局受多种因素的共同影响, 

包括现代气候、生境异质性和地质历史上的气候变

化(O’Brien, 1993; Manafzadeh et al, 2017)。现代气候

(Cavender-Bares et al, 2005; Morales et al, 2013), 特

别是温度、降水和气候季节性, 对物种多样性大尺

度格局具有显著影响, 其效应被以往研究广泛证实

(Affenzeller et al, 2018; Kinlock et al, 2018)。例如, 

温度和降水可通过影响植物生理过程而影响植物

分布, 过高或过低的温度和水分条件都会对植物的

生理过程产生限制, 从而限制物种的分布(Qian & 

Ricklefs, 2000; Qian, 2002; 刘庆福等, 2015; 朱桂丽

等, 2017)。生境异质性可以为物种共存提供更多的

生态位 , 或者为物种提供避难所 (Stein & Kreft, 

2015)。比如, 中国华中和西南山地地区的地形复杂, 

为气候适应性不同的物种提供了栖息地; 同时, 自

第三纪以来, 华中和西南山地一直是植物多样性的

避难所 , 保存了大量珍稀孑遗植物 , 如水杉

(Metasequoia glyptostroboides) 、 栱 桐 (Davidia 
involucrata)等。此外, 在地形异质性较高的山区, 

由于受人类活动影响较小, 一些山区也可以作为珍

稀物种在未来全球变化背景下的避难所(Tang et al, 
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2018)。第四纪气候变化也会影响物种多样性格局, 

一般认为, 第四纪气候变化更剧烈的地区可能拥有

较低的物种多样性(Fleishman et al, 2000; Currie, 

2001; Kerr, 2001)。尽管以往研究已评估了不同因子

对物种多样性格局的影响, 但关于不同因子的相对

重要性及其作用在不同生活型之间的差异仍存在

争议。 

木本植物和草本植物的茎内木质部发达程度

不同, 从而造成这两种不同生活型物种具有不同的

生长形态和气候生态位(Salinas & Casas, 2007; Li et 

al, 2010)。木本植物茎内木质部发达, 木质化组织较

多, 质地坚硬, 是大多数森林生态系统的建群种(周

乃富等, 2018)。相反, 草本植物茎内木质部不发达, 

木质化组织较少, 茎干柔软, 是林下植被的重要组

成部分(Slezák & Axmanová, 2016; Manish et al, 

2017), 也是许多重要中药材的原材料(包金花等, 

2018)。不同生活型的植物由于生活史策略不同, 对

环境变化的响应也不同 (Steinberg et al, 1990; 

Pretzsch, 2002; Massad, 2013)。一般认为, 草本植物

的生活史较短(Gebrehiwot et al, 2019), 分化速率较

高(Smith & Donoghue 2008), 因此全球草本植物区

系在相对较近的地质历史中显示出更快的物种形

成速率(Smith & Beaulieu, 2009; Antonelli et al, 

2018)。目前, 国内外对木本植物物种多样性的大尺

度格局及其成因已进行了大量研究, 并对不同影响

因子的相对作用进行了比较(Weiser et al, 2007; 王

志恒等, 2009; Wang et al, 2012), 但有关草本植物物

种多样性格局及其成因的研究则相对较少。 

生物多样性包含物种多样性、谱系多样性、功

能多样性等不同维度(Villéger et al 2017)。其中, 谱

系多样性是反映物种间系统进化关系的多样性测

度(Faith, 1994, 2016; Jones et al, 2019), 近年来被广

泛用于植物多样性分布格局的研究中(Rodrigues & 

Gaston, 2002; Faith, 2013; Huang et al, 2018; Lu et al, 

2018)。群落内的物种组成是进化过程和生态过程共

同作用的结果, 分析物种间亲缘关系可以反映现有

群落形成的历史过程(Rodrigues & Gaston, 2002; 

Fritz & Rahbek, 2012)。谱系多样性可在一定程度上

反映一个地区物种的分化历史和过去发生的扩散

事 件 对 物 种 组 成 的 影 响 (Zhang et al, 2015; 

Tsirogiannis & Sandel, 2016)。同时, 由于不同物种

的进化历史不同, 可能对现代气候产生不同的适应, 

因此即使物种数量相同的群落, 由于其组成物种的

进化历史、祖先生态位及环境适应性不同, 群落对

未来气候变化的响应也可能存在差异(Faith, 1992; 

Zhu et al, 2006; López-Pujol et al, 2011b)。也正是因

为这样的原因, 越来越多的研究提出, 保护生物多

样性不应只考虑物种多样性, 还要考虑谱系多样性

(陈之端和李德铢, 2018; Miller et al, 2018)。在具有

较高谱系多样性的地区建立保护区可以更好地保

留物种的进化特征和进化潜力。近期研究已开始关

注谱系多样性的研究。比如, 基于山地植物群落的

研究显示, 群落谱系多样性沿海拔梯度呈升高、降

低或单峰型的变化趋势(Zhu et al, 2019; Zu et al, 

2019); 而在洲际至全球尺度, 人们发现北美地区植

物(Qian et al, 2017; Mishler et al, 2020)和全球两栖

类(Fritz & Rahbek, 2012)的谱系多样性格局均呈明

显的纬度格局, 且与物种多样性呈显著正相关。然

而, 有关东亚地区植物谱系多样性大尺度格局的研

究仍然不足, 制约了基于谱系多样性的植物多样性

保护规划(Kareiva & Marvier, 2003; Zhang, 2015)。 

毛茛科是真双子叶植物的基部类群之一, 包含

多种药用植物 ,  具有较高的保护价值(Li et  al , 

2020)。毛茛科绝大多数物种是一年生、两年生或多

年生草本植物(Wang et al, 2016), 全球共有约2,300

多种 ,  其中约2 / 3的物种分布在亚洲温带地区

(Chanderbali et al, 2016; Sramkó et al, 2019)。作为被

子植物早期分化的类群之一, 毛茛科可能起源于白

垩纪早期的温带地区(Ziman & Keener, 1989; 

Tamura, 1995), 后在亚洲温带地区特别是青藏高原

东南部地区经历快速分化(Kong et al, 2017)。因此, 

毛茛科是北半球高山生态系统的重要组成成分

(Ziman, & Keener, 1989; Tamura, 1995), 对温带山

地植物区系和植被的演化具有重要作用。探索毛茛

科植物物种多样性的大尺度格局及其形成机制可

以为该科物种多样性保护政策的制定提供数据和

理论支撑。然而, 关于毛茛科物种多样性和谱系多

样性大尺度格局及其影响因子的研究还比较匮乏, 

特别是以较高分辨率分布数据为基础的物种多样

性格局研究尚未见报道。基于以上背景, 我们提出

了以下问题: (1)毛茛科物种多样性和谱系多样性格

局如何? 相关关系如何? 主导因子是什么? (2)现代 
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气候、过去气候变化和地形异质性对毛茛科物种多

样性的相对贡献如何? 在木本植物和草本植物之

间是否有区别?  

1  材料与方法 

1.1  物种分布数据 

利用中国、哈萨克斯坦、吉尔吉斯斯坦、塔吉

克斯坦、土库曼斯坦、乌兹别克斯坦、蒙古和俄罗

斯等国家公开的大量区域和地方植物志书, 建立了

“欧亚大陆东部地区毛茛科植物物种分布数据库” 

(完整的数据源清单见附录1)。中国物种分布的数据

来源均为县级, 其他国家分布数据的分辨率均低于

100 km × 100 km。我们进一步从提供标本记录的在

线数据库中收集了物种的分布数据, 包括2019年5

月 访 问 的 “ 国 家 标 本 资 源 共 享 平 台 ” (NSII, 

http://www.nsii.org.cn )、“全球生物多样性信息网络” 

(GBIF, http://www.gbif.org/)等。 

数字化后, 数据源中的物种分布记录可以分为

点和面两种格式。由于上述地区和地方出版物中原

始地理单元的中值接近100 km × 100 km, 因此在

ArcGIS 10.3中, 将分布图转换为具有100 km × 100 

km空间分辨率的环行投影网格(cyclinder)的分布, 

然后分别按点和面对结果进行整合。删除面格式的

重复并叠加数据后, 然后将面格式的结果与点格式

的数据汇总。以Catalogue of Life (http://www.catalo 

geoflife.org)为准对来自不同数据源的物种名称进

行校准, 删除栽培种和外来种的记录, 并将亚种单

位(即亚种和变种)合并为种。 

采集到的植物分为两种生活型: 木本(包括灌

木、矮生灌木、亚灌木和木质藤本植物)和草本(包

括草本和草质藤本植物)。生活型数据从已发表的植

物区系和在线数据库中收集 , 包括The Tropicos 

(http://www.tropicos.org/Home.aspx) 、 eFloras.org 

(http://www.efloras.org/project_list.aspx) 、 Scientific 

Database of China Plant Species (http://db. kib.ac.cn/e 

flora/Default.aspx)和Chinese Plant Subject Databases 

(http://www.plant.csdb.cn)。最终收集到毛茛科植物

1,688种, 隶属于49属, 其中草本植物1,398种, 木本

植物151种。 

谱系多样性的计算采用Faith谱系多样性的方

法(Faith, 1994), 即最小生成树的总支长。其计算通

过R软件的picante程序包完成。由于当前全球毛茛

科种级系统发育树尚未成功构建, 因此本文中使用

了Wang等(2016)建立的全球毛茛科属级系统发育

树。Wang等(2016)对全球76种毛茛科植物进行取样, 

并对5个质体基因(rbcL, matK, atpB, atpA, ndhF)和1

个核基因(26S rDNA)进行测序; 在此基础上, 利用

贝叶斯方法建立了毛茛科属级系统发育树, 并利用

该科3块化石对系统发育树进行了定年。该属级系

统进化树涵盖全球毛茛科55属中的50属(占比约

91%), 很好地覆盖了毛茛科各主要分支。可见, 该

系统进化树在属级水平的采样率较高, 取样的区域

偏差较小。利用该属级系统进化树, 根据毛茛科物

种的属级分类系统, 我们将研究区内的毛茛科物种

以属基部多歧分支的形式插入所属的属级分支内; 

然后利用这一系统进化树计算全部毛茛科植物和

草本植物的谱系多样性格局。这一方法已在以往研

究中被广泛使用(如Lu et al, 2018)。由于本研究中, 

毛茛科木本植物只包含铁线莲属(Clematis) (部分为

木质藤本), 而我们使用的系统发育树为属级树, 难

以反映属内的种间关系, 因此文中没有计算木本植

物的谱系多样性。 

1.2  环境数据 

本 文 使 用 的 气 候 数 据 来 自 WorldClim 

(http://www.worldclim.org), 空间分辨率为2.5′。使用

ArcGIS 10.3计算每个网格的气候平均值, 并将现代

气候因子分为3类: (1)温度变量, 包括年均温(MAT)

和最冷季均温(月均温最低的连续3个月, 在本研究

区一般为12月至次年2月, MTCQ)。MAT在以往的研

究中被广泛用于表征环境能量, MTCQ用于研究冬

季低温对物种多样性的影响。O’Brien (1993)对非洲

木本植物和Wang等(2011)对中国木本植物多样性的

研究均发现, 冬季温度对木本植物物种多样性有显

著影响。(2)降水变量, 包括年平均降水量(MAP)和

最干季降水量(月降水量最低的连续3个月的降水量, 

PDQ)。PDQ反映了旱季降水的影响。Huang等(2015)

研究认为, 冬季降水对中国的孑遗植物有显著影

响。(3)气候季节性, 包括温度季节性(一年内月平均

气温的标准差, TSN)和降水季节性(一年内月降水

量的变化系数, PSN)。TSN和PSN反映了气温和降水

季节变化的影响, 是气候异质性的指标。 

用网格内的海拔高差(ELER)反映生境异质性。

海拔高差即一个网格内最高海拔与最低海拔的差。

海拔数据来源于美国地质勘探局(https://www.usgs. 
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gov/)的GTOPO数据, 空间分辨率为1 km × 1 km。利

用ArcGIS 10.3计算每个100 km × 100 km网格单元

内的海拔高差。 

第四纪气候变化以末次冰期(LGM, 约公元前

22,000前)以来的温度变化速率(即物种跟踪气候变

化所必须的空间迁移距离)来衡量, 是自末次盛冰

期以来年均温变化的时间梯度和年均温变化的空

间梯度之间的比率(Loarie et al, 2009), 一般认为, 

末次冰期以来的气候变化强弱能较好地反映第四

纪时期不同地区气候波动的程度(Araújo et al, 2008; 

Sandel et al, 2011)。由于第四纪古气候数据的全球

模拟尚未完成, 以往研究通常用末次冰期以来的气

候变化来反映第四纪气候波动。在本文中, 末次冰

期时的气候数据采用MPI-ESM-P模型(Watanabe et 

al, 2011)的重建结果。 

1.3  分析方法  

利用欧亚大陆全部1,688种毛茛科的物种分布

数据, 结合系统发育树数据, 估算欧亚大陆毛茛科

全部物种、草本植物和木本植物的物种多样性和谱

系多样性, 并用ArcGIS 10.3绘制格局图, 其中, 物

种多样性以每个网格内的物种数表示。使用一元线

性最小二乘回归模型(ordinary least square models, 

OLS models)拟合谱系多样性与物种多样性的关系, 

然后计算二者模型的残差(实际值与预测值之间的

差值)并绘制残差格局图。 

绘制物种多样性和谱系多样性与环境因子之

间的散点图。再利用一元广义线性模型(generalized 

linear models, GLMs)中的泊松回归分析物种多样性

与环境因子之间的关系; 利用一元线性最小二乘回

归模型分析谱系多样性与环境因子之间的关系。每

个变量对物种多样性或谱系多样性格局的解释率

以相应GLM或OLS模型的R2进行衡量。为了消除空

间自相关对模型显著性(P值)的影响, 在模型显著

性检验中使用修正t检验(Clifford et al, 1989); 只有

当校正后的P < 0.05时, 才认为GLM和OLS模型的

R2显著。 

对包含2个变量的环境变量类别, 以其中解释

率最高的因子反映该类别变量的作用, 用于多元回

归分析。初步结果显示, 年平均降水量、最冷季平

均气温、气温季节性分别是水分、能量、气候季节

性变量中解释率最高的变量, 可用来反映这些类别

变量的作用。采用等级方差分离模型(hierarchical 

partitioning) (Mac Nally, 2000)分析各变量对物种多

样性和谱系多样性的独立、共同解释率。等级方差

分离模型采用R软件中的hier.part程序包完成。 

2  结果 

2.1  物种多样性和谱系多样性格局及其关系  

欧亚大陆东部毛茛科全部物种、木本植物和草

本植物的物种多样性呈明显的纬度梯度格局, 随着

纬度的增加, 物种多样性逐渐降低。全部物种和草

本植物的物种多样性在云贵高原、川桂交界、秦巴

山区等山区最多(图1a、c), 而木本植物物种多样性

在横断山区、云南南部、云贵高原、川桂交界、秦

巴山区等山区最高(图1b)。 

全部物种谱系多样性与物种多样性格局有所

不同, 除了低纬度地区谱系多样性较高之外, 中高

纬度地区也有较高的谱系多样性(图1d)。草本植物

谱系多样性的地理格局与物种多样性格局较为相

似, 在云贵高原、秦巴山区较高(图1e)。 

谱系多样性与全部物种和草本植物物种多样

性均呈现较强的正相关关系(图2a、c)。物种与谱系

多样性关系的残差格局图显示, 对于全部物种, 残

差在中高纬度地区为正值(图2b), 对于草本植物, 

残差在低纬度地区为正值(图2d)。这说明, 这些地区

的谱系多样性高于给定物种多样性时的预期。 

2.2  物种多样性和谱系多样性的影响因子 

一元广义线性模型模拟结果表明, 在所有环境

因子中, 温度季节性是木本植物物种多样性格局的

主导因子, 且其对木本植物的解释率高于草本植物

(图3)。在温度季节性弱的地区, 物种多样性较高(图

3)。全部物种和草本植物物种多样性格局的主导因

子是末次冰期以来的气候变化速率, 且其对草本植

物的解释率高于木本植物(图3)。在末次冰期以来气

候变化较小的地区, 物种多样性较高(图3)。地形异

质性对不同生活型物种多样性均具有显著影响, 在

地形异质性较高的地区, 物种多样性较高(图3)。等

级方差分离结果与一元广义线性模型拟合结果一

致, 末次冰期以来的气候变化速率对全部物种、草

本植物物种多样性的独立解释率和总解释率(共同

解释率和独立解释率之和)最高, 温度季节性对木

本植物物种多样性的总解释率最高(图4)。
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图1  欧亚大陆东部毛茛科全部物种(a)、木本植物(b)、草本植物(c)物种多样性及全部物种(d)、草本植物(e)谱系多样性格局 
Fig. 1  Geographical patterns in the species richness of all Ranunculaceae species (a), woody species (b), and herbaceous species (c); 
phylogenetic diversity of all Ranunculaceae species (d) and woody species (e) in East Eurasia estimated in cyclinder grids of 100 km 
× 100 km 

 

 
 
图2  欧亚大陆东部毛茛科谱系多样性与全部物种和草本植物物种多样性的关系(a, c)及残差格局图(b, d) 
Fig. 2    The relationship between phylogenetic diversity and species diversity of all Ranunculaceae species (a) and herbaceous (c) 
species and their residual patterns (b, d) in East Eurasia 
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一元最小二乘回归模型拟合结果表明, 末次冰

期以来的气候变化速率是全部物种谱系多样性格

局的主导因子, 在末次冰期以来气候变化较小的地

区, 谱系多样性较高(图3)。旱季降水是草本植物谱

系多样性格局的主导因子, 在旱季降水较多的地区, 

谱系多样性较高(图3)。等级方差分离结果与一元广

义线性模型拟合结果一致, 末次冰期以来的气候变

化速率对全部物种谱系多样性的独立解释率和总

解释率最高, 旱季降水对草本植物谱系多样性的独

立解释率最高(图4)。 

3  讨论 

3.1  毛茛科物种多样性和谱系多样性格局及其影

响因子 

欧亚大陆东部毛茛科全部物种的物种多样性

和谱系多样性均呈现明显的纬度格局(图 1a、d), 且

二者呈显著正相关关系, 这与以往有关植物和两栖

类多样性的研究结果一致(Rodrigues & Gaston, 

2002; Fritz & Rahbek, 2012)。末次冰期以来的气候

变化是全部植物物种多样性和谱系多样性格局的

主导因子, 在末次冰期以来气候变化较小的地区多

样性较高 ,  这与以往的研究结果也是一致的

(López-Pujol et al, 2011b; Antonelli et al, 2018; 

Muellner-Riehl et al, 2019)。与本文结果一致, 对中

亚地区木本植物狭域种(Liu et al, 2019)以及欧洲乔

木(Svenning & Skov, 2007)的研究均发现, 末次冰

期以来的气候变化显著影响了物种多样性格局。第

四纪以来冰期和间冰期的反复交替, 特别是末次冰

期以来气候的剧烈变化, 使得全球很多地区的植被

分布发生改变(Wang SY et al, 2017; Li et al, 2019; 

邱浩杰等, 2020)。研究显示, 第四纪特别是末次冰

期以来气候变化较小的地区(也即气候较稳定的地

区)为物种提供了重要的避难所, 使得大量古老孑

遗类群得以保存, 从而提高这些地区的谱系多样性  

 

 
 

图3  欧亚大陆东部毛茛科全部物种、木本植物、草本植物物种多样性及全部物种和草本植物谱系多样性与现代气候、海拔

高差和过去气候变化的关系散点图, 加粗的数值表示一行中R2最大的数值。 
Fig. 3  The relationship between the richness of all Ranunculaceae species, woody species, and herbaceous species; and the 
phylogenetic diversity of all Ranunculaceae species and herbaceous species in East Eurasia and contemporary climate, elevation 
range, past climate change evaluated by generalized linear models, the value in bold indicates the maximum value of R2 in a row. 
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图4  现代气候、海拔高差和过去气候变化对欧亚大陆东部

毛茛科全部物种、木本植物和草本植物丰富度和谱系多样性

的影响。图中显示了物种多样性和各类影响因子之间的等级

方差分离结果。不同柱子分别代表5个不同的解释因子, 分
别代表水分(a)、能量(b)、温度季节性(c)、海拔高差(d)和末

次冰期以来的温度变化速率(e)。深色表示独立解释量, 浅色

表示共同解释量。 
Fig. 4  The effects of contemporary climate, elevation range 
and past climate change on species richness and phylogenetic 
diversity of all Ranunculaceae species, woody specie, 
herbaceous species in East Eurasia. The figure shows the 
results of hierarchical partitioning between species richness and 
each selected dominant factor. Different charts respectively 
represent five different explanatory factors, namely, water (a), 
energy (b), temperature seasonality (c), elevation range (d) and 
temperature velocity since the Last Glacial Maximum (LGM) 
(e). The dark color means independent effect, light color means 
joint effects. 

 
(Dupont-Nivet et al, 2007; Araújo & Rahbek, 2008; 

López-Pujol et al, 2011a; Sandel et al, 2011)。相反, 

在第四纪气候波动较大的地区, 物种易发生局地灭

绝; 同时, 较大的第四纪气候波动可能也使得部分

类群进化较快, 从而更易形成物种年轻且末端支长

较短的分支(Weir et al, 2007); 这两个过程可能均使

得第四纪气候变化剧烈地区的谱系多样性较低。这

在一定程度上解释了毛茛科以及其他类群(如欧洲

乔木, Skov & Svenning, 2004; 欧洲两栖和爬行动物, 

Araújo et al, 2008)物种多样性与末次冰期以来气候

变化间的显著负相关关系。 

此外, 以往研究发现, 亲缘关系相近的物种也

倾向于具有相同的气候适应性, 也即气候生态位的

谱系保守性(Li et al, 2020)。气候变化倾向于将亲缘

关系较近、生态位相似的物种筛选进入特定群落, 

使得气候变化较大地区的植物群落通常具有较低

的谱系多样性, 这也可能使得谱系多样性与末次冰

期以来的气候变化幅度间呈显著负相关。在更长的

地质历史时间尺度, 气候变化也可能通过影响物种

的分化过程而影响物种多样性格局。比如, 近期研

究显示, 中新世以来的气候变化, 特别是中新世中

期以来的全球性变冷、变干趋势显著促进了壳斗

科、桤木属(Alnus)植物类群在东亚亚热带的快速分

化(Zhang et al, 2014; Xu et al, 2016), 进而提高了东

亚温带和亚热带木本植物物种多样性。 

本研究发现, 在物种多样性和谱系多样性格局

的影响因子中, 温度和降水的作用不显著, 这与以

往的研究结果有所不同。比如, 在中国, 最冷季均

温是影响木本植物物种多样性地理格局的主要因

素(Sakai & Malla, 1981; Wang et al, 2012), 这主要

是因为中国木本植物区系中含有较多的热带和亚

热带植物区系成分(Fang & Yoda, 1988, 1989), 而这

些植物对冬季低温非常敏感(Feldmane et al, 2016), 

冬季低温通过限制热带和亚热带物种向北扩散而

形成了当前的多样性格局(Wang et al, 2011)。再如, 

水分因子对于中国蔷薇科植物的物种多样性格局

也具有较强的作用。蔷薇科可能起源于东亚温带地

区, 由于有倾向于保留其祖先温带生态位的趋势, 

对寒冷的耐受性较强, 因而冬季低温对其物种多样

性影响较弱; 与温度相比, 水分因子对蔷薇科物种

多样性的影响相对较强(邹东廷等, 2019)。而对毛茛

科系统发育的研究显示, 毛茛科起源于温带, 并在

北半球温带和寒温带地区广泛分布 (Ziman & 

Keener, 1989; Tamura, 1995; Anderson et al, 2005), 

对冬季低温和干旱环境具有较强的适应性, 这可能

部分解释了为什么冬季低温和年平均降水对毛茛

科物种多样性和谱系多样性的作用均较弱。 

3.2  不同生活型间物种多样性格局影响因子的差异 

欧亚大陆东部毛茛科木本和草本植物的物种

多样性格局不同: 木本植物主要集中分布在低纬度

地区, 而草本植物分布更为广泛; 在中高纬度地区, 

草本植物的物种多样性高于木本植物(图1b、c)。木
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本植物和草本植物物种多样性格局的差异可能主

要是由两类生活型不同的生活史策略和环境适应

性引起的(Ferreira Ribeiro& Tabarelli, 2002)。一般来

说, 草本植物的生活史比木本植物短, 因此对气候

变化的敏感性比木本植物强(Francis & Currie, 1998; 

Smith & Beaulieu, 2009; Song et al, 2019)。 

末次冰期以来的气候变化对木本植物物种多

样性的影响弱于其对草本植物物种多样性的影响, 

这主要是因为草本植物的世代时间通常比木本植

物更短, 因而可能拥有更高的进化速率(Smith & 

Donoghue, 2008; Qi et al, 2014), 而这又使得草本植

物拥有较快的微进化适应(Hof et al, 2011; Liu et al, 

2019), 使得其适应过去气候变化的滞后时间缩短

了 (Smith & Donoghue, 2008; Smith & Beaulieu, 

2009)。由于草本植物生活史较短, 草本植物可以快

速适应新环境(Albuquerque et al, 2011; Liu et al, 

2019), 因此对过去气候变化十分敏感。此外, 由于

毛茛科木本植物主要分布在中国南部地区, 而这一

区域在第四纪气候波动中一直是物种保存的避难

所, 这可能也是末次冰期以来的气候变化对木本植

物的影响弱于草本植物的原因之一。 

地形异质性对木本植物和草本植物的影响都

很显著。山区地形异质性和生境破碎化程度高, 复

杂的生境除了为物种提供更多生态位之外, 还可以

通过促进异域物种形成和生态成种过程, 促进新物

种的形成(Xing & Ree, 2017)。但在两种生活型间, 

地形异质性对木本植物物种多样性的影响强于其

对草本植物物种多样性的影响, 这可能是由于地形

异质性对于木本植物和草本植物的影响存在尺度

依赖性(Hurlbert & Jetz, 2007)。草本植物由于形态低

矮, 林下分布居多, 更容易受到土壤湿度、光照强

度等微地形环境因素的影响, 并且与动物运输种

子、人类干扰等生物因素也密切相关 (Martínez, 

2003; Saul-Tcherkas & Steinberger, 2011; Song et al, 

2011)。虽然微地形因子在较小的空间尺度中对物种

多样性具有较显著影响, 但随着空间尺度的增加, 

微地形因子的作用逐渐变弱甚至被其他因子的作

用所掩盖。 

无论对于木本植物还是草本植物, GLMs结果

都表明, 温度季节性对毛茛科物种多样性具有较强

作用。在温度季节性强的地区, 平均气温在一年内

变化剧烈(Liu et al, 2019; 邹东廷等, 2019), 对植物

的生理活动和生长造成影响, 从而限制植物分布和

物种多样性(Jacquemyn et al, 2001; Roscher et al, 

2009; Hettenbergerová et al, 2013)。 

3.3  生物多样性热点地区分析 

本研究显示, 位于中国的云贵高原、川桂交界

山区、秦巴山区等山区是毛茛科物种多样性和谱系

多样性的热点地区。这些结果说明, 毛茛科的多样

性热点地区多集中在山区, 这与以往基于其他类群

的研究结果一致(Wang QG et al, 2017; Antonelli et 

al, 2018; Muellner-Riehl et al, 2019)。这可能是由于

这些地区巨大的生境异质性所导致。山脉的隆起会

给这些地区带来复杂的地形和多样的生境, 为毛茛

科植物的分布提供更加多样的生存环境, 从而容纳

更多的物种共存(López-Pujol et al, 2011b; Antonelli 

et al, 2018; 邹东廷等, 2019)。同时, 复杂地形导致

的较高的物种分化速率可能也是该地区形成毛茛

科生物多样性热点的原因之一。 

以往的研究表明, 物种多样性、谱系多样性的

热点地区可能表现出不同的空间分布特征(Tucker 

& Cadotte, 2013)。在确定保护优先区时, 为了保护

生物多样性的不同维度, 不应只考虑物种多样性, 

也要考虑谱系多样性 (Kareiva & Marvier, 2003; 

Zhang et al, 2015)。根据谱系多样性格局以及物种多

样性和谱系多样性关系的残差图可知, 对于毛茛科

全部物种而言, 中高纬度地区的谱系多样性较高, 

残差也较高, 说明这些地区的谱系多样性高于具有

相同物种数的其他地区。这可能在一定程度上说明, 

这些地区保存了毛茛科物种独特的进化历史

(Kareiva & Marvier, 2003)。一旦这些进化历史丢失, 

将会造成某些独立支系的消失, 在生物多样性保护

方面造成巨大损失(Faith, 1992)。化石和分子谱系研

究显示, 毛茛科起源于白垩纪的温带地区(Tamura, 

1995; Ziman & Keener, 1989), 后在欧亚大陆东部中

高纬度的亚洲温带地区快速分化并向周边扩散。因

此, 欧亚大陆中高纬度地区可能是毛茛科的古热点

地区(Cai et al, 2021), 这一地区的毛茛科物种应在

该科物种的保护规划种得到重视。 

对于草本植物而言, 低纬度地区的谱系多样性

较高, 残差也比较高, 这与物种多样性格局较为相

似。具体而言, 草本植物谱系多样性高的地区多集
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中在山区。在地质历史进程中, 山脉隆起带来的复

杂地形除了提供多种生境外, 更促进了物种快速分

化并改变了群落物种组成(Chaieb et al, 2019), 从而

表现出更高的谱系多样性。 

欧亚大陆东部毛茛科植物物种多样性、谱系多

样性均呈明显的纬度梯度格局, 由南向北逐渐降低, 

在山区具有较高的多样性。毛茛科植物物种和谱系

多样性受现代气候、地形异质性和末次冰期以来的

气候变化影响, 但不同影响因子的相对作用在物种

和谱系多样性之间以及在不同生活型之间差异显

著。在所有因子中, 末次冰期以来的气候变化对欧

亚东部毛茛科植物物种和谱系多样性的影响最强, 

且对草本植物多样性的影响大于木本植物; 现代气

候对木本植物分布的影响大于草本植物。地形异质

性对不同生活型物种多样性均具有显著影响。我们

发现, 在中高纬度地区, 毛茛科的谱系多样性高于

具有相同物种数的其他地区, 说明这些地区保存了

毛茛科物种独特的进化历史。为保护毛茛科的进化

历史, 这些地区在该科的保护规划中应得到重视。 
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不同生活型被子植物功能性状与基因组大小的关系 

邵晨 1, 李耀琪 2, 罗奥2, 王志恒 2, 席祯翔 1, 刘建全1, 徐晓婷 1* 
1. 四川大学生命科学学院, 生物资源与生态环境教育部重点实验室, 成都 610065; 2. 北京大学生态研究中心, 北京大学城市与环境学院, 
北京大学地表过程分析与模拟教育部重点实验室, 北京 100871 

摘要: 基因组大小在被子植物物种之间存在着巨大的变异, 但目前对不同生活型被子植物功能性状与基因组大小的关系缺

乏统一的认识。本研究基于被子植物245科2,226属11,215个物种的基因组大小数据, 探讨了不同生活型物种种子重量、最大

植株高度和叶片氮、磷含量4个功能性状与基因组大小之间的关系。结果表明, 被子植物最大植株高度和种子重量与基因组

大小间的关系在草本和木本植物中存在显著差异。草本植物最大植株高度与基因组大小的关系不显著, 但种子重量与其呈极

显著的正相关关系。木本植物最大植株高度与基因组大小显著负相关, 但种子重量与其关系不显著。木本植物叶片氮含量与

基因组大小呈显著正相关, 但其他生活型植物的叶片氮、磷含量与基因组大小均无显著相关性。本研究表明被子植物功能性

状与基因组大小的相关性在不同生活型间存在差异, 这为深入研究植物多种功能性状和植物生活型与基因组大小的权衡关

系在植物演化和生态适应中的作用提供了重要依据。 

关键词: 基因组大小; 生活型; 叶片氮含量; 叶片磷含量; 植物功能性状; 种子重量; 最大植株高度 

邵晨, 李耀琪, 罗奥, 王志恒, 席祯翔, 刘建全, 徐晓婷 (2021) 不同生活型被子植物功能性状与基因组大小的关系. 生物多样性, 29, 575–585. doi: 
10.17520/biods.2020450. 
Shao C, Li YQ, Luo A, Wang ZH, Xi ZX, Liu JQ, Xu XT (2021) Relationship between functional traits and genome size variation of angiosperm with different 
life forms. Biodiversity Science, 29, 575–585. doi: 10.17520/biods.2020450. 

Relationship between functional traits and genome size variation of angiosperms 
with different life forms 
Chen Shao 1, Yaoqi Li 2, Ao Luo2, Zhiheng Wang 2, Zhenxiang Xi 1, Jianquan Liu1, Xiaoting Xu 1* 
1 Key Laboratory for Bio-resources and Eco-environment of Ministry of Education, College of Life Sciences, Sichuan University, 
Chengdu 610065 
2 Institute of Ecology and Key Laboratory for Earth Surface Processes of the Ministry of Education, College of Urban and 
Environmental Sciences, Peking University, Beijing 100871 

ABSTRACT 

Aims: The genome size between species, especially in angiosperms, can be extremely diverse. Here, we compiled 
genome size data for 11,215 angiosperm species from 2,226 genera and 245 families to explore the relationships 
between four functional traits (i.e. seed mass, maximum plant height, leaf nitrogen and phosphorus concentrations) with 
genome size in angiosperms from different life forms (i.e. annual herbs, perennial herbs, and woody plants).  
Method: We used the 1C-value of DNA content as a measurement for genome size. Genome sizes were obtained from 
the latest version of Kew Plant DNA C-values Database and Genome Size in Asteraceae Database (GSAD). We also 
complemented our taxon sampling with data from the literature over the past 10 years. We obtained life form and 
functional trait from Flora of China, Flora of North America and the Seed Information Database (SID). We used the 
most recent updated time-calibrated phylogeny published by Smith and Brown in 2018, and pruned it to the 6,612 
species from our species list. We used two indices (i.e. Blomberg’s K and Pagel’s λ) to test for the prescence of a 
phylogenetic signal for the evolution of angiosperm genome size. We performed a standardized major axes (SMA) 
Model II and focused on the relationships between genome size and the four functional traits. We also conducted a 
principal components analysis (PCA) to explore trade-offs between functional traits and genome size in angiosperms 
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with different life forms. 
Results: The genome size for most angiosperms was small and few species had large genomes. The median value of 
angiosperm genome size was 1.58 pg with perennial herbs having the largest median genome size (2.5 pg), followed by 
annual herbs (1.55 pg), and then woody species (1.14 pg). Variation of the genome size was greatest in perennial herbs 
distributed over a wider range than woody species and then annual herbs. Tests for phylogenetic signals with genome 
size indicated that evolution was non-random. The value for Blomberg’s K was 0.031 (P < 0.001) and the value for 
Pagel’s λ was 0.943 (P < 0.001. There was also a significant difference between functional traits and genome size 
among the three different life forms. Our results from the standardized major axes regression found that there was a 
significant relationship between seed mass with genome size in herbs but not woody plants. However, the relationship 
of maximum plant height was significant with genome size in woody plants but not herbs. There were no significant 
correlations between leaf nitrogen or phosphorus concentration with genome size except for leaf nitrogen concentration 
in woody plants. When looking at the relationship between four functional traits with genome size, we fund a negative 
correlation between seed mass and maximum plant height with genome size, and saw no significant correlation with 
leaf nitrogen or phosphorus concentration which is consistent with the SMA results.  
Conclusion: Our study highlights that the correlation between functional traits and genome size vary between 
herbaceous and woody species and suggests that trade-offs between genome size, life forms and functional traits might 
play an essential role in ecological adaptation and evolution of angiosperms. 
Key words: genome size; life forms; leaf nitrogen concentrations; leaf phosphorus concentrations; plant functional 
traits; seed mass; plant height 

基因组大小(genome size)是物种内一套完整单

倍体DNA含量(DNA 1C值)的总和(Greilhuber et al, 

2005; 陈建军和王瑛 , 2009), 可用重量单位皮克

(picogram, pg)表示, 也可用核苷酸碱基对的数量

(million base pair, Mb)表示, 1 pg约等于978 Mb长度

的碱基对。基因组大小在物种(特别是被子植物)之

间存在巨大的差异(Soltis et al, 2003; Pellicer & 

Leitch, 2020)。目前已知的被子植物基因组最小的物

种是螺旋狸藻(Genlisea tuberosa), 仅0.07 pg, 而基

因组最大的物种是多年生草本植物重楼百合(Paris 
japonica), 其基因组高达152.2 pg (Pellicer & Leitch, 

2020)。丰富的基因组大小多样性可能对被子植物的

性状演化、环境适应、物种多样化等过程有着重要

影响(倪丽萍和郭水良, 2005; 郭水良等, 2008, 2015; 

Knight & Beaulieu, 2008)。 

早期基于分子或细胞水平的研究发现, 植物基

因组大小与细胞分裂持续的时间、细胞大小、植物

叶片气孔密度等存在显著相关性 (Baetcke et al, 

1967; Bennett, 1972, 1973; Edwards & Endrizzi, 

1975), 这种基因组大小与细胞水平特征的关系可

能会导致物种表型上的差异 (Rees et al, 1996; 

Hessen et al, 2010; Hodgson et al, 2010; Malerba et al, 

2020)。也有研究表明, 基因组大小与细胞大小在植

物、动物等不同类群的不同组织细胞中呈正相关关

系。基于此, 可以推测基因组大的物种可能具有较

大细胞体积的子叶、胚乳等(Bennett, 1972, 1973), 

因此种子重量与基因组大小间可能也存在显著的

正相关关系(Beaulieu et al, 2007)。然而, Krahulcová

等(2017)对无患子科七叶树属(Aesculus) 8个物种的

研究发现, 种子重量与基因组大小呈负相关关系。

Knight和Beaulieu (2008)对被子植物 48目 139科

1,222个物种的研究发现, 基因组大的物种只能发

育出较重的种子, 但基因组小的物种不仅可以发育

出较轻的种子, 也可以发育出较重的种子。同时, 

基因组大小与种子重量的关系在不同的属中差异

极大, 既有显著正相关和显著负相关, 也有相关关

系不显著的情况(Knight & Beaulieu, 2008)。此外, 

Bennett (1972, 1973)对24种草本植物的研究发现, 

基因组大小随着细胞分裂持续时间的增加而增大, 

因而分裂速度越快的物种其基因组越小。而细胞分

裂速度越快, 物种生长速率越快, 则植株高度越高, 

因此可以推测植株高度与基因组大小可能呈负相

关关系。Knight等(2005)对324个被子植物物种基因

组大小的研究发现,最大植株高度与基因组大小存

在显著负相关关系, 且物种植株高度与基因组大小

的负相关关系随着基因组的增大而增强(Knight et 

al, 2005)。值得注意的是, 在基因组相对较小的物种

中, 植株高度存在较大变异, 即最矮和最高的物种

都出现在基因组小的物种中。然而, 这些研究的结

果都是基于少量物种, 发现的最大植株高度和种子
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重量与基因组大小的关系在被子植物中是否普遍

存在, 仍然有着极大的不确定性。 

氮和磷是生物体内DNA、RNA和蛋白质的重要

组成成分, 在促进植株的光合作用和碳水化合物合

成中起着重要的作用, 是植物生长所必需的营养元

素(Vitousek & Howarth, 1991; Frink et al, 1999)。然

而, 由于自然生态系统长期处在不同氮、磷元素限

制的状态, 如果植物减少氮和磷元素在DNA中的分

配, 则可以增加RNA和蛋白质中的氮、磷含量, 以

便快速完成基因表达和蛋白质的合成, 提高植物的

生长速率。因此, 在氮、磷元素限制的环境中, 植

物体内的氮和磷元素含量较低, 基因组小的物种更

具有竞争优势, 这就是生长速率与基因组大小关系

的营养元素限制假说 (growth rate-genome size- 

nutrient limitation hypothesis) (Hessen et al, 2010)。根

据该假说, 植物体内的氮、磷元素含量越高, 受到

的氮、磷元素限制越小, 基因组越大; 反之则基因

组越小。Kang等(2015)对中国喀斯特地区报春苣苔

属(Primulina) 99个物种的研究发现, 该属物种的叶

片氮含量与基因组大小显著正相关, 但叶片磷含量

与其关系并不显著。氮、磷元素添加实验发现, 小

基因组物种在氮、磷元素受限的群落中更占优势, 

而大基因组物种在氮、磷元素充足的群落中占据优

势(Guignard et al, 2016)。这些研究表明氮、磷元素

限制可能限制了群落中一些具有特定基因组大小

的物种的共存, 因此有必要考虑叶片氮、磷含量对

基因组大小的影响。 

对不同生活型植物基因组大小的比较研究发

现, 草本植物比木本植物的表皮细胞面积更大, 保

卫细胞更长, 气孔密度更低, 基因组更大(Beaulieu 

et al, 2008)。此外, 草本植物的基因组大小变异范围

超过2,000倍 , 而木本植物仅为240倍(Ohri, 2005; 

陈建军和王瑛, 2010)。然而, 草本植物与木本植物

在细胞水平上及生活史周期的差异是否会影响功

能性状与基因组大小之间的关系, 还有待进一步研

究。因此, 本研究广泛收集了11,215个被子植物物

种的基因组大小数据, 其中有明确生活型记录的物

种包括922种一年生草本植物、5,266种两年生及多

年生草本植物和3,101种木本植物, 结合最大植株

高度、种子重量和叶片氮、磷含量的数据, 拟探讨

以下问题: (1)被子植物的基因组大小在不同生活型

物种间的差异; (2)验证植株高度、叶片氮含量和叶

片磷含量是否与基因组大小呈负相关关系, 种子重

量是否与基因组大小呈正相关关系的假设; (3)比较

上述不同生活型的被子植物功能性状与基因组大

小间权衡关系的差异。 

1  数据来源与方法 

1.1  基因组大小数据来源 

本研究将基因组大小定义为物种的DNA 1C值

(Greilhuber et al, 2005)。DNA 1C值数据来源于最新

版的植物DNA C值数据库 (Plant DNA C-values 

Database, release 7.1, https://cvalues. science.kew.org/)

和菊科植物基因组大小数据库 (Genome Size in 

Asteraceae Database, GSAD, release 3.0, https://www. 

asteraceaegenome-size.com/)。植物DNA C值数据库

是目前最完整的植物基因组大小数据库, 其中包含

了10,770种(包含种下等级)被子植物的基因组大小

数据。菊科植物基因组大小数据库包含了1,555种菊

科植物(包含种下等级)的基因组大小数据。此外, 我

们还查阅了2008–2019年发表的482篇文献, 补充了

新报道的被子植物基因组大小的数据(附录1)。 

本研究使用植物名称校对数据库(Taxonomic 

NamesResolution Service, TNRS, http://tnrs.iplant-col 

laborative.org/)对所有来源的物种名称进行了校对, 

并将亚种和变种数据整合到种的阶元。当一个物种

有多条基因组大小数据时, 我们用这些数据的中位

数来表示该物种的基因组大小。 

1.2  生活型和功能性状数据来源 

本研究使用的物种生活型和最大植株高度数据

主要来源于中国植物志(http://www.iplant.cn/frps)、

Flora of China (http://www.efloras.org/)和Flora of 
North America (FNA, http://beta.floranorthamerica.or 

g/)。此外, 木本和草本生活型的划分还参考了Zanne

等 (2014)整理的全球被子植物生活型数据库及

Engemann等(2016)整理的新大陆植物生活型数据

库; 草本一年生与多年生物种(含两年生物种)的划

分依据为植物DNA C值数据库; 最大植株高度数据

同时参考了Wang等(2019)公开的数据库。物种的种

子重量数据来自邱园种子信息数据库(Seed Infor- 

mation Database, SID, release 7.1, http://data.kew.org 

/sid/)。叶片氮、磷含量数据来自于全球陆生植物叶

片氮、磷含量数据库(Tian et al, 2019), 该数据库共

收集了3,227种被子植物叶片氮、磷元素的11,354条
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记录, 本研究使用物种内多条记录的中位数表示对

应物种的叶片元素含量。 

1.3  统计分析 

1.3.1  不同生活型物种基因组大小的比较 

为比较不同生活型的物种基因组大小的差异, 

本研究对不同类型的物种分别绘制了频率直方图

并计算了基因组大小分布的偏度(skewness)。因植

物基因组大小不服从正态分布, 本研究首先采用

Kruskal-Wallis检验比较不同生活型物种的基因组

大小之间是否存在显著性差异, 然后采用Dunn多

重检验比较任意两组生活型物种之间基因组大小

的差异, 并采用Benjamini和Hochberg (1995)提出的

hochberg方法对P值进行校正(adjusted-P), 以减少

多重检验中产生I型错误的概率。基因组大小分布的

偏度、基因组大小的频率分布图和皮尔森相关性系

数分别使用R软件中的mean函数、hist函数和corr函

数进行计算。使用vioplot程序包(Adler & Kelly, 

2020)中的vioplot函数绘制小提琴图。Kruskal-Wallis

检验和Dunn多重检验使用FSA程序包完成(Ogle et 

al, 2020)。本文所有统计分析均在R 3.5.3 (R 

Development Core Team, 2019)中完成。 

1.3.2  系统发育树与系统发育信号 

为计算被子植物基因组大小的系统发育信号, 

本文参考最新版本的被子植物系统发育框架(Smith 

& Brown, 2018)构建了一棵含有6,612个物种(木本

物种1,773个, 草本物种4,818个)的系统发育树, 数

据 量 覆 盖 249 科 1,738 属 。 采 用 Blomberg’ K 

(Blomberg et al, 2003)和Pagel’s λ (Pagel, 1999)检验

基因组大小的演化是否存在系统发育信号。系统发

育树的提取利用phytools程序包中的keep.tip函数完

成(Revell, 2012), Blomberg’ K和Pagel’s λ的计算利

用 R 软件 picante 程序包的 phylosignal 函数完成

(Kembel et al, 2010)。 

1.3.3  植物功能性状与基因组大小的关系 

本研究采用标准化主轴法(standardized major 

axes, SMA, Model II regression)估计不同功能性状

和基因组大小之间的关系。标准化主轴法是针对线

性回归中因变量和自变量不确定、均存在测量误差

的情况下使用的一种方法, 该方法能够找到两个变

量的最优线性拟合关系(Warton & Weber, 2002)。为

比较不同生活型物种功能性状与基因组大小的关

系, 本研究分别对所有物种、木本植物、一年生草

本和多年生草本植物的功能性状与基因组大小之

间的关系进行了SMA分析, 并比较了SMA模型在

斜率上的差异(Warton et al, 2006)。SMA分析采用R

软件smatr程序包中的sma函数完成(Warton et al, 

2012)。为分析被子植物4种功能性状与基因组大小

的权衡关系 , 本研究采用主成分分析 (principal 

components analysis, PCA)方法分析了来自51个科

的215个物种(95个木本物种, 120个草本物种)的4种

功能性状与基因组大小之间的权衡关系。主成分分

析采用R软件中的prcomp函数完成。 

2  结果 

2.1  不同生活型被子植物基因组大小 

本研究共收集来自于被子植物245科2,226属

11,215种的基因组大小数据, 其中草本植物8,048种, 

木本植物仅3,101种, 有66种生活型不清楚。草本植

物中明确为一年生的有922种, 明确为多年生的有

5,266种, 有1,860种的生活型未见明确记录。各类生

活型被子植物的基因组大小以小基因组为主, 大基

因组物种较少, 整体明显右偏分布(图1a、b、c)。被

子植物基因组大小的中值为1.58 pg, 其中多年生草

本植物最大, 为2.5 pg; 其次是一年生草本植物, 为

1.55 pg; 木本植物最小, 仅1.14 pg。Kruskal-Wallis

检验表明不同生活型之间的基因组大小存在极显

著差异(P < 0.001), Dunn多重检验结果表明多年生

草本植物基因组大小极显著大于一年生草本植物

(adjusted-P < 0.001), 而一年生草本植物的基因组

大小极显著大于木本植物(图1d)。就基因组大小变

异范围而言, 多年生草本植物最大, 其次是木本植

物, 一年生草本植物最小(表1)。 

基于6,612种被子植物物种系统发育树计算得

到的基因组大小演化的谱系发育信号Blomberg’s K
为0.031 (P < 0.001), Pagel’s λ为0.943 (P < 0.001), 

表明被子植物基因组大小具有极显著的系统发育

信号, 即被子植物基因组大小是非随机进化的。

Blomberg’s K < 1, 说明与随机进化过程相比, 亲缘

关系越近的物种其基因组大小越相似。 

2.2  种子重量与基因组大小的关系 

基于3,909个被子植物物种的基因组大小和种

子重量数据的SMA分析发现, 种子重量与基因组大

小 的相关性在不同生活型间存在显著差异 
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表1  被子植物不同生活型物种的基因组大小及功能性状信息 
Table 1  Quantitative information of genome size and functional traits among angiosperms with different life forms  

 生活型 
Life form 

科样本量 
Family number 

属样本量 
Genus number

物种样本量 
Species number 

均值 
Mean 

最小值
Min. 

最大值 
Max. 

所有物种 All species 245 2,226 11,215 4.74 0.07 152.2 

木本植物 Woody species 155 486 3,101 2.33 0.17 83.60 

草本植物 Herbs 151 1,531 8,048 5.76 0.07 152.20 

一年生草本植物 Annual herbs 46 299 922 2.94 0.12 23.62 

基因组大小 
Genome size (pg) 

多年生草本植物 Perennial herbs 136 1,101 5,266 6.64 0.07 152.20 

所有物种 All species 189 1,243 3,909 68.37 0.001 25,406 

木本植物 Woody species 118 442 1,061 216.76 0.009 25,406 

草本植物 Herbs 114 866 2,840 12.52 0.001 9,238.6 

一年生草本植物 Annual herbs 46 250 597 13.77 0.003 393.5 

种子重量 
Seed mass (g) 

多年生草本植物 Perennial herbs 107 728 2,225 12.19 0.001 9,238.6 

所有物种 All species 142 733 1,737 3.55 0.001 60 

木本植物 Woody species 94 277 554 9.34 0.15 60 

草本植物 Herbs 79 494 1,183 0.84 0.001 25 

一年生草本植物 Annual herbs 35 145 268 0.77 0.01 8 

最大植株高度 
Maximum plant  
height (m) 

多年生草本植物 Perennial herbs 75 410 915 0.87 0.001 25 

所有物种 All species 74 256 437 22.02 3.69 66.80 

木本植物 Woody species 51 118 209 20.85 4.93 66.80 

草本植物 Herbs 33 141 227 23.10 3.69 53.70 

一年生草本植物 Annual herbs 9 36 42 25.76 10.11 53.70 

叶片氮含量 
Leaf nitrogen 
concentration (mg/g) 

多年生草本植物 Perennial herbs 31 116 185 22.49 3.69 49.11 

所有物种 All species 74 256 437 1.83 0.21 7.30 

木本植物 Woody species 51 118 209 1.59 0.21 5.20 

草本植物 Herbs 33 141 227 2.05 0.32 7.30 

一年生草本植物 Annual herbs 9 36 42 2.51 0.80 5.09 

叶片磷含量 
Leaf phosphorus 
concentration (mg/g) 

多年生草本植物 Perennial herbs 31 116 185 1.94 0.32 7.30 

 

 
图1  被子植物基因组大小(pg)在不同生活型间的频率分布。(a)所有被子植物; (b)草本植物; (c)木本植物; (d)基因组大小的分

布(小提琴图), 其中a、b、c表示不同生活型物种的基因组大小之间存在显著性差异(adjusted-P < 0.01), 圆形点表示各生活型

物种的基因组大小的中值。 
Fig. 1  Distribution of genome size (pg) for angiosperms with different life forms. (a) All angiosperms; (b) Herbaceous species; (c) 
Woody species; (d) Violin plot of genome size, in which letter a, b and c indicate significant differences in genome size for species 
with different life form, and circular dots represent the median values of genome size. 
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(adjusted-P < 0.001)。整体上, 所有被子植物的种子

重量与基因组大小之间存在显著的正相关关系(n = 

3,909, slope = 1.962, P < 0.05), 即被子植物的种子

越大, 基因组也越大(图2a)。划分生活型后, 一年生

与多年生草本物种的种子重量与基因组大小之间

均存在极显著正相关关系(一年生: n = 597, slope = 

2.231, P < 0.001; 多年生: n = 2,225, slope = 1.559, P 

< 0.001), 与全部被子植物物种的趋势一致(图2b、

c)。然而, 木本植物种子重量与基因组大小之间的

关系不显著(n = 1,061, slope = –2.774, P > 0.1) (图

2d)。 

2.3  植株高度与基因组大小的关系 

SMA分析结果表明, 最大植株高度与基因组

大小的相关性在不同生活型中存在极显著差异

(adjusted-P < 0.001)。整体上, 所有被子植物物种植

株高度与基因组大小的关系存在极显著的负相关

关系(n = 1,737, slope = –1.246, P < 0.001) (图3a)。对

比不同生活型被子植物发现, 只有木本植物的最大

植株高度与基因组大小之间极显著负相关(n = 554, 

slope = –1.526, P < 0.001), 而草本植物的最大植株

高度与基因组大小无显著相关关系(一年生: n = 268, 

slope = 0.872, P > 0.1; 多年生: n = 915 , slope = 

–0.749, P > 0.1) (图3b、c)。所有被子植物最大植株

高度与基因组大小的相关性主要受木本植物类群

影响(图3)。 

2.4  叶片氮、磷含量与基因组大小的关系 

SMA分析结果表明, 叶片氮含量与基因组大

小的相关性在不同生活型中存在极显著差异

(adjusted-P < 0.001)。对比不同生活型被子植物发现, 

叶片氮含量与基因组大小在木本植物中呈显著负

相关关系(n = 209, slope = –0.487, P < 0.05), 但在一

年生草本植物和多年生草本植物及所有被子植物

物种中均无显著相关关系(所有物种: n = 437, slope 

= –0.371, P > 0.1; 一年生: n = 42, slope = –0.41, P 

 

 
图2  不同生活型被子植物种子重量(经lg转换)与基因组大小(经lg转换)的相关性。(a)所有被子植物; (b)一年生草本植物; (c)
多年生草本植物; (d)木本植物。  
Fig. 2  Correlations between seed mass (lg scale) and genome size (lg scale) for all angiosperms (a), annual herbs (b), perennial 
herbs (c), and (d) woody species. 
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图3  不同生活型被子植物最大植株高度(经lg转换)与基因组大小(经lg转换)的相关性。(a)所有被子植物; (b)一年生草本植物; 
(c)多年生草本植物; (d)木本植物。 
Fig. 3  Correlations between maximum plant height (lg scale) and genome size (lg scale)of different life form angiosperms. (a) All 
angiosperms; (b) Annual herbs; (c) Perennial herbs; (d) Woody species. 

 
图4  不同生活型被子植物叶片氮含量(经lg转换)与基因组大小(经lg转换)的相关性。(a)所有被子植物; (b)一年生草本植物; (c)
多年生草本植物; (d)木本植物。 
Fig. 4  Correlations between leaf nitrogen concentration (lg scale)and genome size (lg scale) of different life form angiosperms. (a) 
All angiosperms; (b) Annual herbs; (c) Perennial herbs; (d) Woody species. 
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图5  不同生活型被子植物功能性状与基因组大小的权衡 
Fig. 5  Trade-offs between functional traits and genome size 
among angiosperms with different life forms 

 

> 0.1; 多年生: n = 185, slope = 0.334, P > 0.1) (图

4a、b、c)。在所有被子植物及不同生活型物种中, 叶

片磷含量与基因组大小均无显著相关关系(附录2)。 

2.5  功能性状与基因组大小的权衡关系 

来自51科的95种木本植物和120种草本植物的

4种功能性状与基因组大小的权衡关系表明(图5), 

种子重量及最大植株高度与基因组大小呈负相关

关系, 而叶片氮、磷含量与基因组大小无显著相关

性。木本物种普遍最大植株高度高且种子重量大, 

但基因组大小较小; 草本物种则与之相反。 

3  讨论 

3.1  被子植物种子重量与基因组大小的关系 

本研究发现被子植物的种子重量与基因组大

小间的显著正相关关系仅在一年生草本和多年生

草本植物中存在, 而在木本植物中未检测到。本结

果部分支持了前人对种子重量与基因组大小呈正

相关关系的推测(Moles et al, 2005; Beaulieu et al, 

2007)。草本植物和木本植物种子重量与基因组大小

关系的差异可能与不同生活型物种基因组大小与

细胞大小之间的关系不同有关。Edwards和Endrizzi

早在1975年就基于基因组大小与细胞大小之间的

正相关关系推测出种子重量与基因组大小呈正相

关关系(Edwards & Endrizzi, 1975)。Beaulieu等(2008)

对41种草本植物、26种灌木和34种乔木的比较研究

发现, 乔木和灌木物种的叶表皮细胞大小及其变异

范围均显著小于草本植物, 乔木的叶表皮细胞的长

度及面积与基因组大小的关系不显著。由此推测木

本植物细胞大小的稳定性可能影响了其基因组大

小的稳定性, 从而导致种子重量与基因组大小之间

没有显著的相关关系。然而, Beaulieu等(2008)的研

究中涉及到的物种数目有限, 关于木本植物叶表皮

细胞大小与基因组大小的关系还需要更大范围的

取样才能验证。因此, 本研究建议同时对多种植物

的基因组大小、叶表皮细胞大小和种子重量进行测

量, 以更好地验证细胞大小和种子重量与基因组大

小的关系。 

本研究与以往研究结果的差异可能有以下几

个原因。(1)本研究使用的数据量更多, 更能从总体

上揭示被子植物种子重量与基因组大小的关系。如

Beaulieu等(2007)也研究了被子植物种子大小与基

因组大小的关系, 但该研究只使用了1,087种被子

植物。本研究共包括被子植物3,909种, 物种数目接

近Beaulieu等(2007)的3倍(表1)。(2)以往的研究通常

数据量有限, 有的只关注单一的生活型, 有的不区

分生活型。如Leishman (1999)研究了英国分布的16

种草地物种, Maranon和Grubb (1993)研究了地中海

地区19种一年生草本植物, Knight和Ackerly (2002)

研究了 148 种加利福尼亚地区分布的物种 , 

Thompson (1990)研究了131种英国分布的被子植

物。除了Leishman (1999)外, 以往大部分对草本植

物的研究均发现, 种子大小与基因组大小呈正相关

关系。尽管有关木本被子植物种子大小与基因组大

小关系的研究相对较少, 但研究发现被子植物种子

大小与基因组大小的关系可能受到木本植物、一年

生或多年生草本植物物种取样偏差的影响。(3)种子

重量受多种因素控制, 例如光照、土壤营养元素供

给、繁殖策略等都可能影响不同物种间的种子重量

的差异。使用偏回归分析, 可在控制其他潜在变量

后研究基因组大小对种子重量的影响, 这有助于揭

示基因组大小对种子重量的独立影响。 

3.2  被子植物最大植株高度与基因组大小的关系 

草本植物和木本植物的最大植株高度存在显

著差异(表1), 这种差异可能是物种最大植株高度与

基因组大小的三角形关系产生的原因之一。本研究

基于1,737种被子植物的研究结果与Knight等(2005)

基于324种植物的结果相似: 物种最大高度与基因

组大小呈显著的负相关关系, 但基因组小的物种最
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大高度变异较大, 既有最矮的物种也有最高的物

种。当划分生活型后, 只有木本植物的植株高度与

基因组大小呈现显著的负相关关系 , 并未出现

Knight等(2005)发现的三角形关系。但是, 草本植物

最大植株高度与基因组大小没有显著的相关关系。

这可能是由于高大的树木可获得更为丰富的光资

源, 能够维持植株更大的生物量, 有助于物种扩展

其生态位(niche)。因此, 木本植物植株高度与基因

组大小的显著负相关关系可能暗示着木本植物中

基因组小的物种更有潜力发育得较高大因而更占

优势。 

3.3  被子植物叶片氮、磷含量与基因组大小的关系 

本研究发现, 仅木本植物叶片中的氮含量与基

因组大小呈负相关关系, 而草本植物的叶片氮含量

与基因组大小并没有显著关系 , 这部分支持了

Hessen等(2010)提出的生长速率与基因组大小关系

的营养元素限制假说。本研究的结果可能受以下因

素的影响: (1)取样数据量过小。一年生草本植物的

物种数量仅42个, 多年生草本物种仅185个(表1), 

可能不足以反映一年生草本植物和多年生草本植

物基因组大小与叶片元素含量的关系。(2)本研究使

用的叶片氮、磷含量的数据主要以群落水平研究为

主, 这会导致对物种(特别是分布范围较大的物种)

取样不全, 叶片平均氮和磷含量的估计出现误差。

(3)不同物种对氮、磷元素重吸收的量可能更能反映

植物受到氮、磷元素限制的状态(Han et al, 2013; 

Yuan & Chen, 2015; 陈婵等, 2019; He et al, 2020)。

未来研究中可通过测量叶片氮、磷元素的重吸收效

率, 分析物种基因组大小与叶片氮、磷元素重吸收

效率的关系以更好地验证生长速率与基因组大小

关系的营养元素限制假说。(4)本研究仅有437个被

子植物物种同时具有基因组大小与叶片氮、磷含量

的数据, 取样量整体偏小, 也容易发生非随机取样, 

这些因素可能导致叶片氮、磷含量与基因组大小关

系的不确定性。因此, 对被子植物叶片氮、磷含量

与基因组大小的关系及在不同生活型物种之间的

差异仍有待进一步验证。 

综上, 本研究发现被子植物功能性状与基因组

大小的关系在不同生活型之间存在显著性差异。木

本植物最大植株高度和叶片氮含量与基因组大小

均呈显著的负相关关系, 种子重量与基因组大小关

系不显著。一年生和多年生草本植物的种子重量与

基因组大小呈显著的正相关关系, 最大植株高度和

叶片氮、磷含量与基因组大小的关系不显著。本研

究中涉及的一年生草本植物物种总数仅922种, 同

时具有最大高度、种子重量和叶片氮、磷含量的物

种数目更少, 因此一年生草本植物物种的功能性状

与基因组大小之间的关系还有待进一步的验证。 

与前期研究结果一致(Puttick et al, 2015), 本研

究也发现基因组大小的演化有明显的系统发育信

号。Beaulieu等(2008)对基因组大小与种子重量的谱

系独立性分析 (phylogenetic independent contrast, 

PIC)发现, 被子植物基因组大小的变异与种子重量

的变异存在显著正相关, 表明基因组大小与种子重

量在系统发育上可能存在一定的相关性。虽然本研

究中涉及的功能性状较多, 但在系统发育树上覆盖

的物种较少, 因此本研究中未考虑系统发育关系的

影响。因此, 在未来的研究中, 增加基因组大小和

相关性状在系统进化树上的采样数量, 结合谱系独

立 性 分 析 或 者 系 统 发 育 广 义 最 小 二 乘 法

(phylogenetic generalized least squares, PGLS)的分

析方法, 能够更准确地研究植物功能性状与基因组

大小的关系以及性状与基因组大小关系的演化。另

外, 系统发育保守性和环境因素如何共同影响基因

组大小以及性状与基因组大小之间的权衡关系也

有待进一步研究。 
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极小种群濒危植物广西火桐、丹霞梧桐的叶绿体基

因组特征 

陆奇丰1, 黄至欢2, 骆文华1* 
1. 广西壮族自治区中国科学院广西植物研究所, 广西桂林 541006; 2. 南华大学建筑学院, 湖南衡阳 421001 

摘要: 广西火桐(Firmiana kwangsiensis)和丹霞梧桐(F. danxiaensis)是我国南方特有物种, 其分布范围狭窄, 种群数量少。为了

解其叶绿体基因组结构及系统发生关系, 本文通过高通量测序方法获得广西火桐和丹霞梧桐的浅层基因组数据, 通过生物信

息学方法对叶绿体全基因组进行组装, 并对其结构特征进行分析。结果表明: 广西火桐和丹霞梧桐的叶绿体基因组大小分别

为160,836 bp和161,253 bp, 具有典型被子植物叶绿体基因组环状四分体结构, 包含长度分别为89,700 bp、90,142 bp的大单拷

贝区(large single copy, LSC), 长度分别为19,970 bp、20,067 bp的小单拷贝区(small single copy, SSC)及长度分别为25,583 bp、

25,522 bp的2个反向重复序列区(inverted repeat sequence, IR)。两个物种的叶绿体基因组共注释得到131个基因, 包括86个蛋白

编码基因、37个tRNA基因和8个rRNA基因。广西火桐的叶绿体基因组中共检测出26个正向重复序列、2个反向重复序列、21

个回文重复序列、21个串联重复序列和98个简单重复序列; 丹霞梧桐叶绿体基因组中共检测出23个正向重复序列、5个反向

重复序列、21个回文重复序列、30个串联重复序列和107个简单重复序列。系统发生分析结果表明5种梧桐属(Firmiana)植物

构成两个强烈支持的分支(支持率100%), 一个分支为广西火桐、美丽火桐(F. pulcherrima)和火桐(F. colorata), 其中广西火桐

与美丽火桐构成姐妹群; 另一分支是互为姐妹群的丹霞梧桐和云南梧桐(F. major)。综上所述, 广西火桐和丹霞梧桐的叶绿体

基因组结构、基因排列及重复序列具有较高的相似性, 系统进化树将5种梧桐属物种分为两个分支, 其中广西火桐和美丽火桐

最近; 而丹霞梧桐与云南梧桐关系最近。本研究鉴定的SSR位点可为梧桐属物种系统发生、进化关系的研究提供遗传信息。 

关键词: 广西火桐; 丹霞梧桐; 叶绿体全基因组; 高通量测序; 重复序列; 系统发生分析 
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Lu QF, Huang ZH, Luo WH (2021) Characterization of complete chloroplast genome in Firmiana kwangsiensis and F. danxiaensis with extremely small 
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Characterization of complete chloroplast genome in Firmiana kwangsiensis and 
F. danxiaensis with extremely small populations 
Qifeng Lu1, Zhihuan Huang2, Wenhua Luo1* 
1 Guangxi Institute of Botany, Guangxi Zhuang Autonomous Region and Chinese Academy of Sciences, Guilin, Guangxi 541006  
2 School of Architecture, University of South China, Hengyang, Hunan 421001 

ABSTRACT 

Aims: Firmiana kwangsiensis and F. danxiaensis are endemic plant species with narrow distribution and small 
population in southern China, which have important ecological and economic value. However, our knowledge of the 
chloroplast genome level of F. kwangsiensis and F. danxiaensis are still limited. Also, the phylogenetic relationships 
among the Firmiana genus remain unclear. 
Methods: The genome skimming sequencing data of F. kwangsiensis and F. danxiaensis were obtained by using the 
high-throughput sequencing, and the complete chloroplast genomes were assembled and then the structures were 
analyzed by bioinformatics methods. 
Results: The results revealed that complete chloroplast genomes of the F. kwangsiensis and F. danxiaensis show a 
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typical quadripartite structure of 160,836 bp and161,253 bp in length, consisting of a large single copy region (89,700 
bp and 90,142 bp) and a small single copy region (19,970 bp and20,067 bp) that were separated by a pair of inverted 
repeat regions (25,583 bp and 25,522 bp each). The annotation results showed that chloroplast genomes of both species 
contain 131 genes, including 86 protein-coding, 37 transfer RNA (tRNA), and eight ribosomal RNA (rRNA) genes. In 
F. kwangsiensis, 26 forward repeats, two reverse repeats, 21 palindromic repeats, 23 tandem repeats, and 98 simple 
sequence repeats were found, and 23 forward repeats, five reverse repeats, 21 palindromic repeats, 30 tandem repeats, 
and 107 simple sequence repeats were found in F. danxiaensis. Phylogenetic analyses revealed that five Firmiana 
species were clustered into two branches with strong supports. Firmiana kwangsiensis, F. pulcherrima and F. colorata 
formed a branch, and the F. kwangsiensis was a sister relationship to F. pulcherrima in this branch, the other branch was 
F. danxiaensis and F. major. 
Conclusion: The structures, gene arrangement and repeat sequences in F. kwangsiensis and F. danxiaensis chloroplast 
genome were high similar. Phylogenetic analyses revealed that five Firmiana species were clustered into two clades, F. 
kwangsiensis was closely related to F. pulcherrima, and F. danxiaensis was closely related to F. major. In addition, the 
SSRs in this study will provides important genetic information for phylogenetic, evolution for Firmiana species. 
Key words: Firmiana kwangsiensis; Firmiana danxiaensis; chloroplast genome; high-throughput sequencing; repeat 
sequence; phylogenetic analysis 

叶绿体是植物细胞内进行光合固碳和胁迫应

答的重要半自主性细胞器(Ivanova et al, 2017), 它

具有一套可独立自主复制的遗传系统, 可编码与光

合作用相关的蛋白。陆生植物中的叶绿体基因组主

要为单亲遗传, 其基因组一般为107–218 kb的环状

DNA分子, 包括1个大单拷贝区(large single copy, 

LSC)、1个小单拷贝区(small single copy, SSC)及被

其分隔开的2个反向重复区 (inverted repeat, IR) 

(Daniell et al, 2016; 李倩等, 2020)。与核基因组相比, 

叶绿体基因组具有重组率较低、后代遗传稳定等特

点(Birky, 1995; 于涛等, 2019)。因此, 研究叶绿体基

因组数据有助于揭示物种的系统发生关系。然而, 

在以往的研究中, 所选择的核基因组和叶绿体基因

片段较少且获得有效信息偏少, 对物种进化关系的

全面解析产生了一定的影响。随着测序技术的提升

和成本的下降, 利用叶绿体全基因组解析物种系统

发生关系已成为有效的手段。叶绿体基因组信息的

挖掘不仅有助于物种鉴定和分子育种等方面的研

究, 还可为重要经济作物、园艺品种改良、珍稀濒

危植物保育提供分子基础(Nie et al, 2012)。 

梧桐属(Firmiana)隶属于锦葵科梧桐亚科, 包

含12–18种(Chen et al, 2015), 中国分布有7种, 分别

为梧桐(F. simplex)、海南梧桐(F. hainanensis)、丹霞

梧桐(F. danxiaensis)、云南梧桐(F. major)、火桐

(F. colorata)、广西火桐(F. kwangsiensis)和美丽火桐

(F. pulcherrima), 其中除梧桐因栽培而分布较广外, 

其余6种均为狭域分布种(Wang et al, 2018; Ya et al, 

2018; 武星彤等, 2018)。随着观赏植物物种需求的

增加, 梧桐属部分物种因其优美的树形和鲜艳的花

色而被推广栽培。有研究发现梧桐属植物的提取物

不仅具有抗微生物、抗炎症和抗癌的药理作用

(Ajaib et al, 2014; Woo et al, 2015; Lim et al, 2017), 

还具有保护神经系统和护肝的作用(Kim et al, 2015; 

Lim et al, 2017)。目前, 对梧桐属的系统发生关系已

有相关报道, 凡强等(2011)利用ITS片段对梧桐属的

系统发生关系进行了研究; Abdullah等(2019)基于火

桐、云南梧桐和美丽火桐的叶绿体全基因组进行了

系统发生关系分析。为了更准确全面地了解梧桐属

的系统发生关系, 还需要更多物种的相关基因信

息。 

广西火桐和丹霞梧桐均为梧桐属内重要的落

叶树种, 其自然分布狭窄, 野外种群数量少, 被列

为国家二级重点保护野生植物(国家林业局和农业

部, 1999)以及《中国物种红色目录》的濒危等级物

种(汪松和解焱, 2004), 并被列入《全国极小种群野

生植物拯救保护工程规划(2011–2015年)》名录。其

中广西火桐仅分布于广西中部至南部的石灰岩地

区, 丹霞梧桐主要分布于广东丹霞山自然保护区, 

是丹霞山特征种及丹霞地貌特有种。这两种植物树

形优美、花色艳丽, 极具园林观赏价值。近年来, 对

这两种植物的相关研究主要集中于资源调查和群

落特征(骆文华等, 2010; 陈璐等, 2018)、群体遗传

分析(Chen et al, 2014; 骆文华等, 2015; 武星彤等, 

2018)等方面, 尚未发现利用叶绿体全基因组信息

对广西火桐和丹霞梧桐的系统发生进行研究的相

关报道。因此, 本文以广西火桐和丹霞梧桐的叶片
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为研究材料, 利用高通量测序技术, 对两个物种的

叶绿体全基因组进行组装, 并对其结构特征进行分

析, 希望有助于理解广西火桐和丹霞梧桐的系统发

生关系, 为后续开展其遗传多样性的保护和种群恢

复研究提供分子基础信息。 

1  材料和方法 

1.1  植物材料及DNA提取 

广西火桐叶片样品于2018年6月采集于桂林植

物园内(25°04′ N, 110°17′ E), 并使用硅胶干燥保

存。丹霞梧桐叶片样品于2019年7月采集于桂林植

物园内幼苗, 该幼苗为2017年7月引种于广东丹霞

山自然保护区(25°02′ N, 113°43′ E), , 叶片样品置

于硅胶内干燥保存。利用改良CTAB法(Doyle, 1987)

提取广西火桐和丹霞梧桐的叶片DNA。随后, 利用

琼脂糖凝胶电泳和NanoDrop2000 (美国赛默飞世尔

科技有限公司)评价基因组DNA的质量及浓度, 检

验合格的基因组DNA用于文库构建。 

1.2  叶绿体基因组测序、组装与基因注释 

由于广西火桐与丹霞梧桐采样和测序时间不

一致, 并考虑到成本及技术的因素, 利用Illumina 

Hiseq测序平台(上海美吉生物医药科技有限公司)

对广西火桐叶绿体进行浅层基因组测序, 而丹霞梧

桐叶绿体则利用Illumina NovaSeq平台(南京集思慧

远生物科技有限公司)进行浅层基因组测序。两个物

种的建库插入长度均为350 bp左右, 测序读长为

PE150。 

为提高叶绿体基因组后续组装及分析的可靠

性, 使用fastp软件(Chen et al, 2018)对测序下机后的

原始数据进行过滤, 包括截除reads中的测序接头及

引物序列, 并去除低质量reads (平均质量值Q < 5, 

未识别碱基N > 5)。得到高质量叶绿体基因组测序

数 据 (clean data) 后 , 用 Bowtie2 v2.2.4 软 件

(Langmead et al, 2012)进行比对, 选中比对上的测

序序列作为叶绿体基因组的测序序列。随后, 以瑟

伯氏棉(Gossypium thurberi)叶绿体全基因组(NCBI

登录号 : GU907100) 为参考序列 , 通过 SPAdes 

v3.10.1 (Bankevich et al, 2012)组装广西火桐和丹霞

梧桐的叶绿体全基因组。 

为提高叶绿体基因组注释的准确性, 我们通过

以下两种方法对广西火桐和丹霞梧桐的叶绿体基

因组进行注释: (1)使用prodigal v2.6.3 (Hyatt et al, 

2010)、hmmer v3.1b2 (Wu et al, 2011)和aragorn 

v1.2.38软件(Laslett & Canbäck, 2004)分别对叶绿体

基因组的蛋白编码区(coding sequences, CDS)、核糖

体RNA (rRNA)和转运RNA (tRNA)进行注释。(2)提

取参考基因组的基因序列, 使用NCBI的blast v2.6

软件比对组装序列, 获得第二种注释结果。然后对

两种注释结果进行对比, 去除错误及冗余的注释, 

确定多外显子的边界, 从而获得最终的叶绿体基因

注释。利用OGDRAW工具绘制叶绿体基因组结构图

(Lohse et al, 2013)。 

1.3  重复序列与SSR分析 

利用REPuter (Kurtz et al, 2001)软件预测叶绿

体基因组内的散在重复序列, 其参数设置为: 最小

重复序列为30 bp, 汉明距离(Hamming distance)设

置为3 (Liang et al, 2019)。串联重复序列通过在线

Tandem Repeats Finder 工 具 进 行 分 析 (Benson, 

1999)。利用MISA软件(Beier et al, 2017)预测叶绿体

基因组的简单重复序列(simple sequence repeats, 

SSR)的分布, 参数设置如下: 大于或等于10个单核

苷酸重复序列; 大于或等于5个二核苷酸重复序列; 

大于或等于4个三核苷酸重复序列; 大于或等于3个

四核苷酸及以上核苷酸重复序列(Zhao et al, 2019)。 

1.4  系统发生分析 

从NCBI下载12个锦葵目植物的叶绿体全基因

组序列, 包括梧桐属的云南梧桐(NC 037242)、美丽

火桐(NC 036395)、火桐(BK 010724), 银叶树属

(Heritiera)的长柄银叶树(H. angustata, NC 037784)、

H. fomes (NC 043924)、银叶树(H. littoralis, NC 

043923)、蝴蝶树(H. parvifolia, NC 038057), 翅子树

属 (Pterospermum)的景东翅子树 (P. kingtungense, 

NC 042885), 椴树属(Tilia)的紫椴(T. amurensis, MH 

169579)和少脉椴(T. paucicostata, KT 894775), 棉属

(Gossypium)的G. harknessii (NC 033333)和克劳茨基

棉(G. klotzschianum, NC 033394), 并将本研究中广

西火桐和丹霞梧桐的叶绿体基因组纳入分析, 以十

字花科的Braya humilis (NC 035515)为外类群。利用

RAxML (Stamatakis, 2014) 构 建 最 大 似 然 法

(maximum likelihood, ML)的系统发生树, 碱基替换

模型选择GTR+G, 其他参数选择默认设置, 进化树

分支的可信度基于bootstrap抽样重复1,000次。 
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2  结果 

2.1  叶绿体基因组组装与基本特征 

对测序原始数据的接头序列和低质量测序数

据过滤后, 获得广西火桐和丹霞梧桐的clean data分

别约为5.16 G和5.91 G。随后对叶绿体基因组进行

组装, 分别获得了广西火桐和丹霞梧桐的叶绿体全

基 因 组 (NCBI 登 录 号 分 别 为 MN786867 、

MN480318)。与典型被子植物叶绿体基因组相似, 

广西火桐和丹霞梧桐的叶绿体基因组均为闭合环

状四分体结构, 包含LSC、SSC及两个IR区(图1), 序

列全长分别为160,836 bp和161,253 bp, 其中LSC区

长度分别为89,700 bp和90,142 bp, SSC区长度分别

为19,970 bp和20,067 bp, IR区长度分别为25,583 bp

和25,522 bp。广西火桐与丹霞梧桐的叶绿体基因组

GC含量分别为37.04%、36.87%, 且两者的IR区GC

含量(42.93%、42.97%)均高于LSC (34.92%、34.68%)

和SSC区(31.46%、31.24%) (表1)。 

本研究中, 广西火桐与丹霞梧桐的叶绿体基因

组注释到的基因总数均为131个, 包括86个蛋白编

码序列、37个tRNA基因和8个rRNA基因。其中有17

个基因存在两个拷贝, 包括6个蛋白编码序列(rps7、 

 
表1  广西火桐和丹霞梧桐的叶绿体基因组特征比较 
Table 1  Comparison of chloroplast genome characteristics of 
Firmiana kwangsiensis and F. danxiaensis 

基因组特征  
Genome characteristics 

广西火桐   
F. kwangsiensis 

丹霞梧桐 
F. danxiaensis 

序列全长 Genome size (bp) 160,836 161,253 

LSC区长度 LSC length (bp) 89,700 90,142 

SSC区长度 SSC length (bp) 19,970 20,067 

IR区长度 IR length (bp) 25,583 25,522 

GC含量 GC content (%) 37.04 36.87 

LSC区GC含量 GC content of LSC 
(%) 

34.92 34.68 

SSC区GC含量 GC content of SSC 
(%) 

31.46 31.24 

IR区GC含量 GC content of IR (%) 42.93 42.97 

A碱基占比 A base content (%) 30.98 31.13 

T碱基占比 T base content (%) 31.98 31.99 

C碱基占比 C base content (%) 18.87 18.61 

G碱基占比 G base content (%) 18.17 18.26 

基因总数 Total genes 131 131 

编码蛋白基因数 No. of protein 
coding sequences  

86 86 

tRNA  37 37 

rRNA 8 8 

rpl2、rpl23、ndhB、ycf2、ycf15)、7 个 tRNA 基因

(trnA-UGC 、 trnI-CAU 、 trnI-GAU 、 trnL-CAA 、

trnN-GUU、trnR-ACG、trnV-GAC)和 4 个 rRNA 基

因(rrn16、rrn23、rrn4.5、rrn5) (附录 1)。在广西火

桐和丹霞梧桐的叶绿体基因组中均发现 17 个基因

含有内含子, 其中 14 个基因含有 1 个内含子, 包括

8 个蛋白编码基因(rps16、atpF、rpoC1、petB、petD、

rpl2、ndhB、ndhA)和 6 个 tRNA 基因(trnK-UUU、

trnG-UCC 、 trnL-UAA 、 trnV-UAC 、 trnI-GAU 、

trnA-UGC); 有 3 个基因含有 2 个内含子(rps12、
ycf3、clpP)。matK 基因位于 trnK-UUU 的内含子上。

另外, rps12 为反式剪接基因, 其 5ʹ端位于 LSC 区, 

而 3ʹ端位于 IR 区。 

2.2  SSR分析 

利用MISA软件对广西火桐的叶绿体基因组筛

选得到98个SSR位点, 包括56个单核苷酸重复类型

(主要以A或T碱基重复为主, 只有3个为C碱基重复), 

7个双核苷酸、2个三核苷酸、11个四核苷酸、5个

五核苷酸和17个复合核苷酸类型; 而在丹霞梧桐叶

绿体基 因组筛选得到107个SSR位点, 其中64个为

A或T组成的单核苷酸重复类型, 11个双核苷酸、1

个三核苷酸、9个四核苷酸、9个五核苷酸和13个复

合核苷酸类型(图2A)。广西火桐和丹霞梧桐的叶绿

体基因组SSR位点主要分布于LSC区(分别为70和

82个), 其次为SSC区(分别为18和15个), IR区最少

(各10个) (图2B); 另外, SSR位点大部分分布于叶绿

体基因组的非编码区上, 且基因间隔区(IGS)分布

最多(分别有65和74个), 其次为基因内含子区(19和

17个), 而在基因编码区分布较少(14和16个) (图2C,

附录2)。 

2.3  重复序列分析 

利用REPuter软件对广西火桐和丹霞梧桐的叶

绿体基因组进行重复序列分析。在广西火桐的叶绿

体基因组共鉴定出49个重复序列, 包括26个正向重

复(forward repeats)、2个反向重复(reverse repeats)和

21个回文重复(palindromic repeats); 在丹霞梧桐的

基因组中也鉴定出49个散在重复序列, 包括23个正

向重复、5个反向重复和21个回文重复(图3A)。广西

火桐和丹霞梧桐叶绿体基因组重复序列长度范围

分别在30–65 bp和30–60 bp之间, 且主要分布于

30–45 bp之间(图3C, 附录3)。在两个物种的ycf2、
psaB和ycf1编码区上均有重复序列的分布, 且ycf2  

© 生
物多
样性
 Bio
dive
rsity
 Sci
enc
e



590   生 物 多 样 性  Biodiversity Science   2021, 29 (5): 586–595 

   

https://www.biodiversity-science.net

 

  
 
图1  广西火桐和丹霞梧桐叶绿体基因组的基因图谱 
Fig. 1  Gene map of the Firmiana kwangsiensis and F. danxiaensis chloroplast genome 

© 生
物多
样性
 Bio
dive
rsity
 Sci
enc
e



 陆奇丰等: 极小种群濒危植物广西火桐、丹霞梧桐的叶绿体基因组特征 591 

   

https://www.biodiversity-science.net

 
 
图2  广西火桐和丹霞梧桐的叶绿体基因组SSR分析。(A)不同SSR类型的数量; (B)大单拷贝区(LSC); 反向重复区(IR)和小单

拷贝区(SSC)的SSR数量; (C)基因间隔区(IGS)、基因编码区(CDS)及内含子(intron)的SSR数量。 
Fig. 2  SSR analysis of the chloroplast genomes of Firmiana kwangsiensis and F. danxiaensis. (A) Number of SSRs in different 
types; (B) Number of SSRs in the LSC (large single copy), SSC (small single copy), and IR (inverted repeat region); (C) Number of 
SSRs in the intergenic regions (IGS), protein-coding gene (CDS) and introns. 

 

 
图3  广西火桐和丹霞梧桐的叶绿体基因组重复序列分析。(A)不同重复序列类型的分布数量; (B)串联重复序列长度的分布范

围; (C)正向、反向和回文重复序列长度的分布范围。 
Fig. 3  Repeat sequences analysis of Firmiana kwangsiensis and F. danxiaensis chloroplast genome. (A) Number of different types 
of repeats; (B) Size of tandem repeats in specific range; (C) Size of forward, reverse and palindromic repeats in specific range. 

 
编码区分布数量最多(均有17个); tRNA-GCU基因上

各分布有1个重复序列; 在ycf3、clpP和ndhA的内含

子上也发现有重复序列分布。此外, 在丹霞梧桐的

叶绿体rrn4.5基因上发现有4个重复序列, 而广西火

桐的rRNA基因则无重复序列(附录3)。 

通过Tandem Repeats Finder软件(https://tandem. 

bu.edu/)鉴定出广西火桐和丹霞梧桐的叶绿体基因

组的串联重复序列分别有21个和30个(图3A), 长度

在10–32 bp之间(图3B, 附录4)。这些串联重复序列

的重复次数基本为2次, 但在丹霞梧桐叶绿体基因

组发现1个重复次数为3的串联重复序列。两个物种

的叶绿体基因组均有3个串联重复序列分布于clpP  
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图4  基于叶绿体全基因组序列最大似然法构建的15个物种的系统发生树 
Fig. 4  Phylogenetic tree of 15 species based on chloroplast genome using maximum likelihood (ML) method 

 
和rpl2的内含子上, 其余均分布于基因间隔区(IGS) 

(附录4)。 

2.4  系统发生分析 

基于15个物种的叶绿体全基因组序列构建的

系统树显示 (图4): 棉属 (Gossypium)、银叶树属

(Heritiera)、梧桐属(Firmiana)和椴树属(Tilia)的单系

性得到强烈支持(支持率均为100%), 景东翅子树(P. 

kingtungense)与椴树属形成姐妹群, 并得到100%支

持, 共同构成银叶树属和梧桐属分支的姐妹群, 支

持率为97%。在梧桐属内部, 丹霞梧桐和云南梧桐

构成一支, 其余3种(广西火桐、美丽火桐和火桐)构

成一支, 其中广西火桐和美丽火桐为姐妹群关系。 

3  讨论 

本研究利用二代高通量测序技术对梧桐属内

濒危极小种群植物广西火桐和丹霞梧桐的叶绿体

全基因组进行组装与注释。两个物种叶绿体基因组

与大多数被子植物的叶绿体基因组结构相似, 均为

典型的四分体式结构(Cheng et al, 2020; Tan et al, 

2020), 其长度分别为160,836和161,253 bp。二者的

叶绿体基因组均编码131个基因, 包括86个蛋白编

码序列, 37个tRNA和8个rRNA基因。此外, 广西火

桐和丹霞梧桐的叶绿体基因组结构、基因数量和类

型、GC含量等与已公布的梧桐属植物(Ya et al, 

2018)、美丽火桐(Wang et al, 2018)和火桐(Abdullah 

et al, 2019)的叶绿体基因组相似, 表明梧桐属内相

关物种的叶绿体基因组结构相对保守。 

有研究发现叶绿体基因组的重排决定了重复

序列的数量(Haberle et al, 2008; Gao et al, 2009; 

Somaratne et al, 2019)。因此, 重复序列为基因组重

排的研究提供了有效信息。本研究中, 虽然在广西

火桐和丹霞梧桐的叶绿体基因组中均鉴定出49个

重复序列, 但在正向重复和反向重复的数量上有一

定的差异, 在其他梧桐属植物如云南梧桐、美丽火

桐和火桐也发现类似现象(Abdullah et al, 2019)。这

些重复序列为梧桐属系统进化的进一步深入研究

提供了重要依据。此外, 我们还发现串联重复序列

的数量及长度在两个物种中也存在差异, 丹霞梧桐

叶绿体基因组大于15 bp以上的串联重复序列数量

要多于广西火桐, 目前关于串联重复序列的起源机

制尚不清楚, 可能与DNA重排、变异和基因复制相

关(Chen et al, 2019)。 

叶绿体基因组的SSRs是一种被应用于群体遗

传结构和谱系地理学等研究的高效标记工具(Du et 

al, 2012; Chmielewski et al, 2015)。本研究中, 在广

西火桐和丹霞梧桐的叶绿体基因组中分别获得98

个和107个SSR位点, 这些SSR位点可以为濒危梧桐

属植物的遗传多样性和保护遗传学等研究提供候

选分子标记。与大多数被子植物的叶绿体基因组

SSR位点分布相似(Abdullah et al, 2019; 乔永刚等, 

2019; 张明英等, 2020), 本文两个物种的叶绿体基

因组SSR位点主要分布于LSC区, 且主要以A/T碱
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基组成。此外, 非编码区(IGS和内含子)的SSR位点

出现的数量远多于编码区(CDS), 这可能与编码区

的保守性高于非编码区有关(乔永刚等, 2019)。 

植物叶绿体基因组序列(如matK、psbA-trnH、

trnL-trnF、ndhF和ycf1等)常被用于物种的系统发生

关系研究(蒋明等, 2020)。但对于梧桐亚科等一些复

杂类群, 有限的DNA片段信息并不能充分揭示其系

统发生关系(Wilkie et al, 2006), 需要更多的分子信

息。本研究基于叶绿体全基因组构建系统发生关系, 

将14个锦葵科物种明确划分为5个分支 (支持率

100%), 其中锦葵科棉属与梧桐亚科构成姐妹群; 

梧桐亚科的梧桐属与银叶树属互为姐妹群, 表明这

两个属的亲缘关系较近, 印证了Wilkie等(2006)的

结论。此外, 梧桐属内部分为两个分支, 其中广西

火桐、火桐和美丽火桐聚为一支, 丹霞梧桐和云南

梧桐构成一支, 与凡强等(2011)基于ITS片段的梧桐

属内系统发育关系研究结论一致。但目前受限于梧

桐亚科内其他物种的叶绿体基因组尚未测序公布, 

尚未能整体重构其系统发生关系。本研究报道的广

西火桐和丹霞梧桐的叶绿体基因组特征为梧桐属

乃至梧桐亚科物种系统发生、进化和保护遗传学等

研究提供了重要的遗传信息。 
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贵州典型自然保护区内外外来入侵草本植物的比较 

郭朝丹 , 朱金方 , 柳晓燕, 赵彩云 *, 李俊生 
中国环境科学研究院生态研究所, 北京 100012 

摘要: 自然保护区是抵御外来物种入侵的重要屏障, 然而人类活动可能增加外来入侵物种扩散的风险, 导致自然保护区面临

不同程度的入侵。为了对比研究自然保护区内外以及不同保护区之间外来入侵草本植物的分布格局及其与人类活动的关系, 

本文基于贵州省四个国家级自然保护区(赤水桫椤、习水、梵净山和麻阳河) 380个样方的调查数据, 运用双因素方差分析和

非度量多维标度分析方法分析了保护区内外的外来入侵草本植物多样性和物种组成差异, 并利用冗余分析探讨了影响不同

保护区内外来入侵草本植物分布的关键人类活动因子。赤水桫椤、习水、梵净山和麻阳河4个保护区共调查发现外来入侵草

本植物46种, 隶属于18科37属, 其中, 4个保护区内分别有16、18、7和20种, 保护区外分别有17、10、24和20种。赤水桫椤和

梵净山保护区外的外来入侵草本植物丰富度、Shannon-Wiener多样性指数和Simpson优势度指数显著高于保护区内, 而习水和

麻阳河保护区内外差异不显著。梵净山保护区内的Pielou均匀度指数显著高于保护区外, 其余保护区内外差异不显著。四个

保护区内外的外来入侵草本植物物种组成无明显差异。保护区内的居民量和道路长度是影响保护区内外来入侵草本植物分布

格局差异的主要原因。研究结果表明, 不同保护区对外来草本植物入侵的抵御能力不同, 而人类活动程度的差异是导致其不

同的原因之一。建议加强自然保护区内及周边区域人类活动管控, 减缓外来入侵植物的扩散。 

关键词: 自然保护区; 外来入侵植物; 物种多样性; 人类干扰 

郭朝丹, 朱金方, 柳晓燕, 赵彩云, 李俊生 (2021) 贵州典型自然保护区内外外来入侵草本植物的比较. 生物多样性, 29, 596–604. doi: 10.17520/ 
biods.2020292. 
Guo CD, Zhu JF, Liu XY, Zhao CY, Li JS (2021) Contrasting biodiversity of invasive herbs inside and outside nature reserves in Guizhou. Biodiversity 
Science, 29, 596–604. doi: 10.17520/biods.2020292. 

Contrasting biodiversity of invasive herbs inside and outside nature reserves in 
Guizhou 
Chaodan Guo , Jinfang Zhu , Xiaoyan Liu, Caiyun Zhao *, Junsheng Li 
Institue of Ecology, Chinese Research Academy of Environmental Sciences, Beijing 100012 

ABSTRACT 

Aims: Nature reserves are important barriers against invasive species. Human activities, however, can increase the risk 
of species invasions in these reserves and beyond. Comparative studies on the biodiversity and distribution patterns of 
invasive plant species within and outside nature reserves, as well as differences among nature reserves, may help 
elucidate the level of resistance among nature reserves and reveal the factors driving these differences.  
Methods: We surveyed the invasive herbs from 380 plots of four national nature reserves (Chishui Alsophila, Xishui, 
Fanjingshan, and Mayanghe), in Guizhou Province. We contrasted the diversity of invasive herbs inside and outside the 
four nature reserves using a two-way analysis of variance, and explored differences in species composition with 
non-metric multidimensional scaling. Redundancy analysis was used to evaluate the key anthropogenic factors to 
explain these differences.  
Results: A total of 46 invasive herbs were recorded and classified into 37 genera and 18 families. At each of the four 
reserves, between 7 and 20 invasive herb species were identified inside the reserve and between 10 and 24 invasive 
species were observed outside the reserve. The richness, Shannon-Wiener diversity index, and Simpson dominance 
index of invasive herbs outside Chishui and Fanjingshan nature reserves were significantly higher than those inside 
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nature reserves, while there were no significant differences between invasive herbs inside and outside Xishui and 
Mayanghe nature reserves. Pielou’s evenness index inside Fanjingshan Nature Reserve was significantly higher than 
that outside the reserve, but no differences in evenness were found in the other nature reserves. In terms of invasive herb 
species composition, no significant differences inside and outside the four nature reserves were discovered. Redundancy 
analysis results showed that the residents and the length of roads were the key anthropogenic factors underlying the 
distribution pattern of invasive herbs.  
Conclusions: Our results suggest that different reserves have different resistance to plant invasion, which results from 
differences in anthropogenic activity. We recommend that restriction of human activities in and around nature reserves 
can help to prevent the spread of invasive plant species. 
Key words: nature reserve; invasive alien plant; plant diversity; human disturbance 

随着全球经济一体化、交通和旅游的发展, 各

地的外来入侵植物数量显著增加(Van Kleunen et al, 

2015)。外来入侵植物与本地物种竞争生存空间和养

分、分泌具有抑制作用的化感物质、与本地种杂交

等, 对全球生物多样性、生态系统等构成了严重威

胁(类延宝等, 2010)。自然保护区是生物多样性保护

的热点地区, 在生物多样性保护中起着重要作用, 

也被认为是阻止外来物种入侵的有效屏障(Foxcroft 

et al, 2011)。然而, 越来越多的研究表明, 自然保护

区正面临着不同程度的外来物种入侵问题(Foxcroft 

et al, 2013)。对中欧44个自然保护区的调查研究发

现, 每个保护区平均有11.2 ± 6.9种外来入侵植物

(Braun et al, 2016)。西班牙阿纳加乡村公园自然保

护区内有116种外来入侵植物(Expósito et al, 2018)。

我国53个国家级自然保护区均受到不同程度的外

来植物入侵(宫璐等, 2017)。根据《2019年中国生态

环境状况公报》(http://www.mee.gov.cn/hjzl/sthjzk/), 

目前已有215种外来入侵物种侵入国家级自然保护

区。外来植物入侵保护区所引起的生态问题是生物

多样性保护面临的新挑战(Moodley et al, 2020)。 

人类活动是外来入侵物种进入自然保护区的

重要影响因素(Vardarman et al, 2018)。国内外对人

为干扰因素如旅游、道路、耕作等对保护区外来(入

侵)植物分布扩散的影响已开展了大量研究, 发现

人为干扰主要通过驱动扩散压力对外来入侵植物

扩散产生促进作用(Foxcroft et al, 2019)。对南非克

鲁格国家公园外来植物入侵的驱动因素研究发现, 

根据道路密度可以很好地预测保护区内外来入侵

植物的分布(Jarošík et al, 2011)。张渊媛等(2012)以5

个自然保护区为例探讨了环境和人为因子与外来

入侵植物分布格局的关系, 发现道路长度、农田面

积、游客周转量等因素在一定程度上解释了保护区

外来入侵植物的分布。Spear等(2013)以土地使用时

间、人口密度、道路数量等人类活动因子建立模型

预测了南非国家公园系统中物种入侵的潜在因素, 

发现人口密度是解释保护区内外来物种丰富度的

有力指标。除此之外, 保护区内的农业活动也促进

了外来物种的入侵(Valls et al, 2014)。游客在保护区

内的各种娱乐活动如骑行、登山等(Bouchard et al, 

2015)都可能将外来入侵植物的种子散布到保护区。 

目前对自然保护区外来植物入侵的关注仍然

不足, 缺少对其分布格局以及不同保护区间的对比

研究(Hulme et al, 2014; Hulme, 2018)。本研究以贵

州赤水桫椤、习水、梵净山和麻阳河4个国家级自

然保护区为研究区域, 通过调查保护区内及保护区

外周边区域的外来入侵草本植物状况, 比较了不同

自然保护区内外的外来入侵草本植物分布状况的

差异, 分析了人类活动干扰程度对不同保护区之间

外来入侵草本植物分布格局差异的影响, 以期为贵

州省自然保护区外来入侵植物管理提供基础数据。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 

贵州赤水桫椤国家级自然保护区 (105°57′– 

106°07′ E, 28°20′–28°28′ N, 简称赤水桫椤)是以桫

椤(Alsophila spinulosa)及其生境为主要保护对象的

自然保护区, 是世界上拥有桫椤数量较多、面积较

广的桫椤林区之一(刘钦等, 2019); 习水国家级自

然保护区(105°50′–106°29′ E, 28°07′–28°34′ N, 简称

习水)是贵州省面积最大的国家级自然保护区, 也

是中国研究亚热带常绿阔叶林生态系统的代表性

区域(张磊等 , 2011); 梵净山国家级自然保护区

(108°45′–108°48′ E, 27°49′–28°01′ N, 简称梵净山)

是长江上游森林生态区生物多样性保护优先区之
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一, 这里是黔金丝猴(Rhinopithecus brelichi)的全球

唯一栖息地, 并拥有藏酋猴(Macaca thibetana)、黑

熊(Ursus thibetanus)、毛冠鹿(Elaphodus cephalop- 
hus)、白颈长尾雉(Syrmaticus ellioti)、白冠长尾雉(S. 
reevesii)等珍稀物种(张明明等, 2019); 麻阳河国家

级自然保护区(108°03′–108°19′ E, 28°37′–28°54′ N, 

简称麻阳河)是以保护国家Ⅰ级保护动物黑叶猴

(Trachypithecus francoisi)及其栖息地为主的野生动

物类型保护区(张鹏等, 2015)。 

1.2  研究方法 

1.2.1  样方调查 

2016年8月, 对贵州省4个国家级自然保护区内

及保护区外周边区域主要交通道路沿线的外来入

侵植物开展调查, 对农田、村寨、撂荒地、景点、

宾馆农家乐、旅游设施等人类活动频繁的区域进行

重点调查, 每个样点设置3–4个1 m × 1 m的样方, 

赤水桫椤、习水、梵净山和麻阳河4个保护区分别

设置23、24、22和39个样点, 91、84、76和129个样

方(附录1)。采用GPS定位记录样点的经纬度和海拔, 

统计样方中外来入侵草本植物的种类及其株高、盖

度和个体数量, 同时记录生境类型。依据《中国外

来入侵植物名录》(马金双和李惠茹, 2018)及专家鉴

定筛选外来入侵草本植物物种并区分其入侵等级, 

本文仅考虑已造成危害的物种, 即该书中前4级外

来入侵草本植物。 

1.2.2  人类活动影响因子 

以居民量、村庄数量、耕地面积、游客量、道

路长度、保护区建立时间、景区面积作为影响保护

区内外来入侵草本植物分布的人类活动干扰因子。

每个保护区相关干扰因子数据以保护区名和影响

因子名为主题或关键词在中国知网(https://www. 

cnki.net/)搜集获取, 以最接近2016年的数据为准, 

部分知网文献无法获取的由网上相关报道等资料

获取(附录2)。 

1.2.3  指标计算方法 

计算每个样方外来入侵草本植物的丰富度(D)、

Shannon-Wiener多样性指数(H′)、Simpson优势度指

数(R)和Pielou均匀度指数(J), 具体公式如下(马克

平和刘玉明, 1994):  

D = S (1) 

S

i ii 1
InH P P


                         (2) 

S 2
ii 1

1R P


   (3) 

S 2
ii 1

(1 ) / (1 1/ )J P S


    (4) 

其中, S为出现在样方内的外来入侵草本植物的物

种数; Pi是样方中第i种外来入侵草本植物的个体数

占样方内所有外来入侵草本植物个体总数的比例。 

1.2.4  数据处理 

采用PAST 3软件计算多样性指数(Hammer et al, 

2001)。采用SPSS 26软件进行双因素方差分析, 采

用Duncan法进行多重比较, 以检验外来入侵草本植

物多样性在保护区内外以及保护区之间的差异。在

双因素方差分析之前对所有数据进行方差齐性检

验, 方差不齐的先进行log(1+x)标准化转换。利用R 

version 4.0.3的vegan包进行基于物种多度数据的非

度量多维标度分析 (non-metric multidimensional 

scaling analysis, nMDS)和相似度分析(analysis of 

similarities, ANOSIM)检验保护区内外外来入侵草

本植物组成的差异(胡家欣等 , 2020); 胁强系数

(stress value)小于0.2时表示nMDS二维点图有一定

解释意义。运用Canoco 4.5软件先对样方数据进行

去趋势对应分析(detrended correspondence analysis, 

DCA)。由于稀有种对排序结果影响较大, 本文选择

外来入侵草本植物个体数大于10的物种进行分析

(李婷婷等, 2015)。鉴于4个排序轴的梯度长度最大

值小于3, 因此本文使用线性排序方法, 即约束性

的冗余分析(redundancy analysis, RDA)研究保护区

内主要外来入侵草本植物的分布与环境因子的关

系, 并利用Monte Carlo方法检验环境因子相关性的

显著性(ter Braak & Smilauer, 2002)。 

2  结果 

2.1  4个保护区内外外来入侵草本植物种类组成 

4个保护区共记录46种外来入侵草本植物, 隶

属于18科37属, 其中菊科种类最多, 有12种, 占比

26.09%; 其次为苋科, 有7种, 占比15.22%。原产美

洲的有31种, 占比67.39%。1级恶性外来入侵草本植

物16种, 2级严重外来入侵草本植物15种, 3级局部

外来入侵草本植物3种, 4级一般外来入侵草本植物

12种。1级和2级外来入侵草本植物种类占总种数的

67.39%。 
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赤水桫椤共有23种外来入侵草本植物, 隶属12

科20属; 保护区内外分别有16种和17种, 其中共有

种10种。习水共有19种外来入侵草本植物, 隶属10

科16属; 保护区内外分别有18种和10种, 其中共有

种9种。梵净山共有24种外来入侵草本植物, 隶属8

科19属; 保护区内外分别有7种和24种, 其中共有

种7种。麻阳河共有30种外来入侵草本植物, 隶属12

科21属, 保护区内外各有20种, 其中共有种10种。

保护区内的外来入侵草本植物广泛分布于农田、撂

荒地、建筑旁和路边, 保护区外的外来入侵草本植

物则主要分布在道路边、住宅边和村旁(附录3)。 
2.2  4个保护区内外外来入侵草本植物多样性比较 

双因素方差分析结果表明, 不同保护区之间的

外来入侵草本植物丰富度和Pielou均匀度指数差异

不显著, 保护区内外的外来入侵草本植物丰富度和

Pielou均匀度指数差异显著, 保护区和样地位置的

交互作用对丰富度影响显著, 但对Pielou均匀度指

数无显著影响(表1)。Duncan多重比较结果表明, 4

个保护区之间无论保护区内还是保护区外的外来

入侵草本植物丰富度和Pielou均匀度指数差异均不

显著; 赤水桫椤和梵净山保护区外的外来入侵草本

植物丰富度显著高于保护区内, 梵净山保护区外的

Pielou均匀度指数显著低于保护区内, 其他保护区

内外差异不显著(图1A、D)。 

双因素方差分析结果表明, 不同保护区之间以

及保护区内外的外来入侵草本植物 Shannon- 

Wiener多样性指数和Simpson优势度指数差异显著, 

且交互影响显著(表1)。Duncan多重比较结果表明, 

从保护区内的角度来看, 麻阳河的外来入侵草本植

物Shannon-Wiener多样性指数和Simpson优势度指

数显著高于赤水桫椤和梵净山, 习水、赤水桫椤、

梵净山3个保护区之间、习水与麻阳河间无显著差

异; 从保护区外的角度来看, 4个保护区之间无显著

差异。赤水桫椤和梵净山保护区外的外来入侵草本

植物Shannon-Wiener多样性指数和Simpson优势度

指数显著高于保护区内, 而习水和麻阳河保护区内

外差异不显著(图1B、C)。 

2.3  保护区内外外来入侵草本植物组成相似性 

赤水桫椤、习水、梵净山和麻阳河4个保护区

nMDS排序的胁强系数分别为0.111、0.097、0.097

和0.145, 说明排序结果具有一定解释意义; 显著性

检验结果表明, 除习水P > 0.05外, 其余保护区P < 

0.05, 表明检验的可信度较高。排序结果表明, 4个

保护区内外的外来入侵草本植物组成均无明显差 

 

 
图1  贵州4个国家级自然保护区内外外来入侵草本植物多样性指数(平均值 ± 标准误)。不同小写字母表示差异显著(P < 
0.05)。 
Fig. 1  Diversity index of invasive herbs inside and outside the four national nature reserves in Guizhou (mean ± SE). Different 
lowercase letters represent significant differences (P < 0.05). 
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表1  贵州4个国家级自然保护区内外及不同保护区对外来入侵草本植物多样性影响的双因素方差分析结果 
Table 1  Two-way ANOVA results of the effects of inside and outside the four national nature reserves and different nature reserves 
in Guizhou on the diversity of invasive herbs 

保护区 Reserves (R) 样地位置 Plot location (P) 保护区 × 样地位置 R × P 
 

F P F P F P 

df (3, 372)  (1, 372)  (3, 372)  

物种丰富度 Species richness 2.572 0.054 46.38 < 0.001 4.61 0.004 

Shannon-Wiener指数 Shannon-Wiener index 4.36 0.005 39.06 < 0.001 4.99 0.002 

Simpson优势度指数 Simpson dominance index 4.83 0.003 32.28 < 0.001 4.86 0.003 

Pielou均匀度指数 Pielou evenness index 0.82 0.484 10.07 0.002 1.56 0.200 

 

异(图2)。 

2.4  人类活动因子对保护区内外来入侵草本植物

分布的影响 

RDA排序结果表明, 第一轴和第二轴对保护区

内外来入侵草本植物分布和环境因子相关性的累

计解释量为68.1% (图3), 保护区内的居民量和道路

长度是影响保护区内外来入侵草本植物分布的主

要环境因子(P < 0.05), 二者分别解释了45.3%和

44.8%; 其他因子经Monte Carlo检验为不显著(P > 

0.05), 不能独立解释保护区内外来入侵草本植物的

分布差异。三叶鬼针草 (Bidens pilosa)、小蓬草

(Erigeron canadensis) 、 野 茼 蒿 (Crassocephalum 
crepidioides)、一年蓬(Erigeron annuus)等与居民量和

道路长度呈正相关, 二者对这些物种的影响较明显。 

3  讨论 

赤水桫椤和梵净山保护区内的外来入侵草本

草本植物丰富度、Shannon-Wiener多样性指数和

Simpson优势度指数显著低于保护区外, 与以往保

护区内外外来入侵植物丰富度存在差异的研究结

果一致(Pys̆ek et al, 2002), 表明保护区对外来入侵

物种具有一定的抵御能力。自然保护区内比其他生

境更不容易受到入侵(Usher, 1986; 刘佳凯等, 2012), 

究其原因是自然保护区内的人为压力如人口密度

等通常低于保护区外部(Brambilla & Ronchi, 2016; 

Moustakas et al, 2018), 本研究同样发现赤水桫椤和

梵净山内部的人为干扰程度低于保护区外, 保护区

外的外来入侵草本植物繁殖体压力高于保护区内 

 

 
图2  贵州4个国家级自然保护区内外外来入侵草本植物组成非度量多维标度分析(nMDS)结果 
Fig. 2  Non-metric multidimensional scaling analysis (nMDS) ordination for composition of invasive alien herbs inside and outside 
the four national nature reserves in Guizhou 
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图3  贵州4个国家级自然保护区内外来入侵植物影响因素的冗余分析(RDA)排序图 
Fig. 3  Redundancy analysis (RDA) of influencing factors on invasive alien plants inside the four national nature reserves in 
Guizhou 

 

(Riitters et al, 2018)。赤水桫椤国家级自然保护区绝

大部分位于赤水丹霞地貌世界自然遗产地内的核

心区, 地势险峻, 人类活动难以到达, 且游客较少, 

外来植物不易入侵; 而保护区边缘紧邻赤枫公路, 

且分布有村庄, 人类活动较频繁, 外来植物入侵较

容易。梵净山国家级自然保护区内的样方调查主要

沿着旅游小道(大部分在核心区)进行, 而核心区海

拔较高, 不利于外来植物入侵(高珂晓等, 2019), 因

此保护区内外来入侵草本植物数量相对较少。此外, 

梵净山保护区内虽有旅游活动, 但宾馆农家乐等旅

游接待设施主要密集分布在保护区外周边区域。人

类活动差异是造成赤水桫椤和梵净山保护区内外

外来入侵草本植物多样性差异显著的重要原因。习

水和麻阳河保护区内外的外来入侵草本植物多样

性差异不显著, 原因是习水国家级自然保护区内的

村民开垦了大面积农田发展传统种植和养殖业(谢

镇国等, 2016), 麻阳河国家级自然保护区缓冲区和

核心区的居民占到保护区总人口量的78.7%, 保护

区内麻阳河中下游沿岸地区的修路、建房和耕种等

人类活动频繁(牛克锋等, 2016), 保护区内外的人类

活动均较频繁, 使得保护区内外的外来入侵草本植

物多样性差异不大。 

对比研究发现4个保护区外的外来入侵草本植

物多样性差异不显著, 保护区内仅麻阳河的外来入

侵草本植物Shannon-Wiener多样性指数和Simpson

优势度指数显著高于赤水桫椤和梵净山。不同保护

区在自然生态环境、人为干扰强度等方面存在差异, 

导致其对外来入侵草本植物入侵的抵御能力不同

(Shackleton et al, 2020)。研究发现外来入侵植物在

热带和亚热带湿润阔叶林保护区中通常具有较大

的入侵扩散潜力(Wan & Wang, 2018); 在人口密度

很低、建立时间久或得到良好管理的自然保护区内

较少见, 在人类可及性较高的保护区中入侵程度较

高(Gallardo et al, 2017)。本研究中, 4个保护区之间

的外来入侵草本植物丰富度无显著差异, 但这4个

保护区都为热带或亚热带湿润森林生态系统, 自然

环境相似可能是主要原因。麻阳河保护区内的

Shannon-Wiener多样性指数和Simpson优势度指数

显著高于赤水桫椤和梵净山保护区, 说明麻阳河保

护区内外来入侵草本植物分布较均匀, 物种多样性

较高, 区内无明显优势外来入侵草本植物存在。物

种丰富度只反映了物种在群落中的存在与否, 但

Shannon-Wiener多样性指数和Simpson优势度指数

还包含了物种个体数量(蔡在峰等, 2019), 而物种个

体数量又与人为干扰密切相关(Lee et al, 2018)。麻

阳河保护区内的人为干扰如居民量和耕地面积等
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均远高于赤水桫椤和梵净山, 这导致麻阳河保护区

内外来入侵草本植物Shannon-Wiener多样性指数和

Simpson优势度指数高于其他两个保护区。 

nMDS结果表明4个保护区内外的外来入侵草

本植物组成均无明显差异, 这与郑景明等(2011)对

庐山自然保护区内外公路路缘外来植物组成的研

究结果相反, 但与Baran等(2018)对波兰83个保护区

内样地和132个保护区外样地调查结果相似。本研

究中, 保护区内外样点均布设在人类活动干扰区域, 

采样点局域环境差异较小可能造成了保护区内外

的外来入侵草本植物组成无显著差异(李志鹏等, 

2019)。根据保护区内外的外来入侵草本植物分布

(附录1、附录2)情况, 保护区内的大部分外来入侵草

本植物在保护区外也可找到, 可以推断保护区内大

部分外来入侵草本植物可能是随着人类活动和道

路交通扩散进入。 

本研究发现保护区内外来入侵草本植物分布

与人口规模和道路长度密切相关, 主要原因可能是: 

(1)保护区内人口密度越大, 人为干扰越强, 一定程

度上促进和加速了外来入侵植物的扩散(McKinney, 

2002; Foxcroft et al, 2008)。(2)保护区内的道路既是

外来植物的重要生境也是传播通道, 保护区内道路

的修建使道路两侧产生连续的、更大面积的适合外

来入侵植物定殖的生境, 使其随车辆和人类活动的

扩散更方便快速, 扩散范围更广泛; 且较长的道路

降低了森林覆盖度, 分割完整生境, 可能导致保护

区对外来入侵物种的抵御能力降低(Jules et al, 2002; 

Mortensen et al, 2009; Allen et al, 2013)。此外, 其他

因素诸如外来入侵植物自身的生活史特征, 其他道

路性质如路旁生境、宽度、跨越的海拔范围等以及

保护区内其他人类活动因素等也会对外来入侵植

物的入侵有所影响, 还有待下一步深入研究(Lelong 

et al, 2009; Lembrechts et al, 2014; Baard & Kraaij, 

2019)。 

贵州省生物多样性丰富, 是我国的生物多样性

关键地区之一。我国正在大力实施生物多样性保护

工程, 外来入侵物种是导致生物多样性丧失的第二

大因素, 其对自然保护区的潜在威胁应当受到关

注。本研究结果表明自然保护区对外来入侵植物具

有一定的阻挡作用, 但人类活动仍是外来入侵植物

进入保护区的重要因素。为更好发挥自然保护区的

作用, 建议加强自然保护区内及周边区域人类活动

的监管, 防止外来植物的扩散传播。 
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Appendix 1  Plots investigation of herbs in four national nature reserve in Guizhou 
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附录3  贵州4个国家级自然保护区内外外来入侵草本植物名录 
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海南岛淡水蟹类分布格局与多样性保护 

郝希阳1#, 贺姹1#, 楚克林2, 申志新3, 赵强1, 高伟1, 潘达 1*, 孙红英 1* 
1. 南京师范大学生命科学学院江苏省生物多样性与生物技术重点实验室, 南京 210023; 2. 生态环境部南京环境科学研究所自然保护地研

究中心, 南京 210042; 3. 海南省海洋与渔业科学院淡水渔业研究所, 海口 571126 

摘要: 热带岛屿生物多样性是全球生物多样性保护研究的热点之一。海南岛是中国面积最大的热带岛屿, 丰富独特的淡水蟹

类是维持岛内淡水生态系统功能完整性的关键类群。本文通过多年野外调查, 综合历史及最新文献资料, 对海南岛淡水蟹类

物种多样性及其现状进行调查和评估, 并对淡水蟹类物种多样性保护现状进行了分析讨论。研究发现, 海南岛淡水蟹类物种

多样性分布中心位于中南部山地, 主要集中于中部的霸王岭、鹦哥岭和猕猴岭, 南部的五指山和吊罗山, 以及西南部的尖峰

岭一带。其物种多样性整体上呈现中南部山地高、平原台地低的特点。根据《IUCN物种红色名录濒危等级和标准》对海南

岛淡水蟹类物种现状的评估结果显示, 全岛受威胁淡水蟹类物种的占比为16.7%。基于分布区预测, 以海南热带雨林国家公

园为主体的保护地对淡水蟹类潜在适宜分布区的覆盖度明显优于此前碎片化的各级保护区。本文研究结果显示, 海南岛淡水

蟹类的总体生存状况良好, 但一部分山地或平原种类处于受胁状态。国家公园体制的建立有望为岛内淡水蟹类物种多样性保

护提供前所未有的机遇。基于物种多样性分布格局开展淡水蟹类等淡水生物多样性监测, 有助于促进海南岛淡水生态系统完

整性的长效保护与可持续发展。 

关键词: 海南岛; 淡水蟹类; 空间分布格局; IUCN红色名录; 物种分布区预测; 海南热带雨林国家公园 

郝希阳, 贺姹, 楚克林, 申志新, 赵强, 高伟, 潘达, 孙红英 (2021) 海南岛淡水蟹类分布格局与多样性保护. 生物多样性, 29, 605–616. doi: 10.17520/ 
biods.2020326. 
Hao XY, He C, Chu KL, Shen ZX, Zhao Q, Gao W, Pan D, Sun HY (2021) The distribution pattern and biodiversity conservation of freshwater crabs in Hainan 
Island. Biodiversity Science, 29, 605–616. doi: 10.17520/biods.2020326. 

The distribution pattern and biodiversity conservation of freshwater crabs in 
Hainan Island 
Xiyang Hao1#, Cha He1#, Kelin Chu2, Zhixin Shen3, Qiang Zhao1, Wei Gao1, Da Pan 1*, Hongying Sun 1* 
1 Jiangsu Key Laboratory for Biodiversity and Biotechnology, College of Life Sciences, Nanjing Normal University, Nanjing 210023 
2 Protected Areas Research Center, Nanjing Institute of Environmental Sciences, Ministry of Ecology and Environment, Nanjing 
210042 
3 Freshwater Fisheries Research Institute, Hainan Academy of Ocean and Fisheries Sciences, Haikou 571126 

ABSTRACT 

Aims: The biodiversity of tropical islands is a popular topic in global biodiversity conservation research. Hainan Island 
is the largest tropical island in China. Freshwater crabs are a keystone species for freshwater ecosystems in Hainan 
Island. The aims of this study were thus to identify the distribution pattern and assess the threat status of freshwater 
crabs in Hainan Island. 
Methods: In this study, we used field surveys and conducted a literature review to investigate the species diversity and 
conservation status for freshwater crabs in Hainan.  
Results: Our results indicate that the diversity hotspots for freshwater crab species on Hainan Island are located in the 
south-central mountainous area (especially Bawangling, Yinggeling, Mihouling, Wuzhi Mountain, Diaoluo Mountain 
and Jianfengling). Freshwater crab diversity is higher in the central and southern mountains and lower in the plains. 
According to the IUCN Red List Categories and Criteria, 16.7% of freshwater crab species on Hainan Island are 

•研究报告• 
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threatened. Diversity conservation effectiveness analyses demonstrate that the Hainan Tropical Rainforest National Park 
system as leading part of Hainan’s protected area system is better than the previous system (which was several 
fragmented nature reserves) for covering the potential distribution areas of freshwater crabs. Overall, conservation 
status for freshwater crabs in Hainan Island is favorable, but some species are threatened.  
Conclusion: The establishment of the national park system is expected to provide unprecedented opportunities for the 
conservation of freshwater crab species diversity in Hainan Island. Monitoring freshwater biological diversity based on 
the distribution pattern of species diversity will promote the long-term protection and sustainable development for 
freshwater ecosystems on Hainan Island. 
Key words: Hainan Island; freshwater crabs; spatial distribution pattern; IUCN Red List; species distribution prediction; 
Hainan Tropical Rainforest National Park 

海南岛是中国面积最大的热带岛屿, 发育和保

存了中国生物量最大的岛屿热带雨林和季雨林, 并

借以支撑和维持了丰富独特的生物区系, 是中国最

具有保护价值与可持续发展潜力的生物多样性热

点地区之一。岛内优异的热带湿润气候和复杂的地

理环境孕育了大量的岛屿特有动物。其中受到广泛

关注和保护的动物类群大多为脊椎动物(郑作新和

谭耀匡, 1973; 中国水产科学研究院, 1986; 黄勇和

王跃招, 2011; Bryant et al, 2016), 淡水无脊椎动物

多样性的保护研究一直未受到足够重视。 

淡水蟹类是一类营淡水底栖生活的大型无脊

椎动物, 它们大多生活于热带、亚热带至暖温带的

内陆和岛屿的淡水环境中, 喜活动于清洁的流动水

体如溪流、河流、湖泊, 也在水田、池塘、沟渠以

及热带雨林和季雨林低洼的积水林地中活动, 对水

质条件极其敏感。中国淡水蟹类的物种多样性居全

球第一(Cumberlidge et al, 2009; 楚克林等, 2018), 

分布于台湾岛和海南岛的岛屿物种是其中重要的

组成部分。 

海南岛独特的地理位置和热带海岛生物区系, 

为淡水蟹类的繁衍生息提供了适宜的环境条件。然

而, 近年来随着岛内人口增长和经济活动加剧, 城

镇化建设和耕地面积增加使土地利用形式发生巨

大改变, 加之过度使用杀虫剂等农药造成的水质污

染, 导致海南岛淡水栖息地衰退、热带雨林和季雨

林生境破碎化, 岛内独特的淡水生物如淡水蟹类等

类群的生存状况受到威胁。其中, 海南岛特有的一

种淡水蟹类东方海南溪蟹(Hainanpotamon orientale)

已被列入IUCN濒危物种红色名录(Cumberlidge et 

al, 2009)。此外, 因缺乏相关的数据资料, 岛内其他

淡水蟹类的生存状况尚未得到有效评估, 在《中国

物种红色名录(第三卷): 无脊椎动物》(汪松和解焱, 

2005)中, 并没有评估包括海南岛淡水蟹类在内的

中国任何一种淡水蟹。 

2020年4月, 国家林业和草原局(国家公园管理

局)与海南省人民政府联合颁布了《海南热带雨林国

家公园规划 (2019–2025年 )》 (http://www.forestry. 

gov.cn) (以下简称《规划》)。《规划》整合了海南中

部山区各类自然保护地, 拟建立统一规范的热带雨

林国家公园管理保护体系。本文以2008–2019年期

间在海南岛进行淡水蟹类多样性调查获得的标本

数据为基础, 汇总相关文献记载, 综合分析海南岛

淡水蟹类物种多样性及其空间分布格局 ; 依据

《IUCN物种红色名录濒危等级和标准(3.1版)》, 全

面评估海南岛淡水蟹类物种濒危等级; 针对当前

《规划》制定的国家公园空间布局, 评估该热带雨

林国家公园在海南岛淡水蟹类物种多样性保护中

的潜在作用。 

本文系统调查和分析了海南岛淡水蟹类的地

理分布与物种多样性现状, 期望推进海南岛淡水蟹

类等淡水生物的多样性监测和生物多样性保护, 并

为海南岛热带雨林国家公园等保护区的生物多样

性保护管理与决策提供科学依据和可靠建议。 

1  材料和方法 

1.1  调查区域、标本采集与分类鉴定 

本文于2008年、2012年及2019年调查了海南岛

淡水蟹类生物多样性。依据相关文献记录(戴爱云和

邢定介, 1993, 1994; 戴爱云和拍文·乃亚内, 1994; 

Dai, 1995; 戴爱云, 1999; Yeo & Naruse, 2007), 在

全岛范围内布设调查样线与样点, 以全面覆盖已有

海南岛淡水蟹类历史记录的市县和地点。同时, 在

前人调查未曾涉足的偏远地区和高海拔山地、台地

和山间盆地等地区着重展开调查。实际的野外调查
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样点数是文献记录样点数的3倍以上。 

使用GPS记录采样点的经纬度等数据, 使用数

码相机记录采样点生境, 使用地笼、D型抄网或者

徒手法进行样品采集。采集获得的淡水蟹类标本浸

置于含95%乙醇溶液的样品瓶中, 室温保存。标本

保存时, 按照采样点编号分别保存在样品瓶中, 在

硫酸纸标签上填写各样点编号、采样地点、采集日

期和采集人等信息, 置于瓶中, 在样品瓶外贴上同

样信息的标签。 

使用实体显微镜 Nikon SMZ1500 、 Nikon 

SMZ645对标本及其附肢构造进行观察。参照《中

国动物志》(戴爱云, 1999)以及相关文献(Yeo & 

Naruse, 2007; Huang et al, 2020)对采集获得的标本

进行分类鉴定。通过与中国科学院国家动物标本馆

馆藏的模式标本进行比对, 对溪蟹科物种进行鉴

定。除2019年采集的部分标本外, 其余标本均保存

于南京师范大学生命科学学院生物多样性与生物

技术重点实验室。 

1.2  数据分析 

1.2.1  物种多样性空间分布格局分析 

整理野外调查采样记录点和文献历史记录点

的经纬度数据, 编制海南岛淡水蟹类物种分布数据

集, 根据各属内物种的分布点位, 绘制各属淡水蟹

类在海南岛的地理分布区; 采用0.2° × 0.2°的网格

划分, 利用地理信息系统(Geographical Information 

Systems, GIS)的渔网功能和空间关联分析功能, 衡

量每个网格区域的物种丰富度(species richness, SR), 

分析海南岛淡水蟹类的物种丰富度格局。 

采用最大熵分布模型MaxEnt (v3.4.1) (Phillips 

et al, 2006)对海南岛淡水蟹类的潜在适生区进行生

态位建模(ecological niche modeling, ENM)。考虑到

MaxEnt模型得出较为准确的结果需要每个物种至

少5个不同的坐标值, 本文将6个点作为计算物种分

布时的最低标准。对分布点数超过6个(含6个)的11

种淡水蟹类的潜在适生区进行生态位建模模拟分

析, 获得海南岛淡水蟹类潜在物种丰富度(potential 

species richness, PSR)。选择22个能够反映地形与气

候特征的环境变量(附录1)。其中19个反映当今气候

的变量 (Bio1–Bio19)来自于Worldclim 2.0数据库

(www.worldclim.org) (Stephen & Hijmans, 2017); 海

拔(altitude)、坡度(slope)、坡向(aspect) 3个地形变量

来源于SRTM (Shuttle Radar Topography Mission) 

(https://eospso.gsfc.nasa.gov)。海南岛边界数据来源

于中国科学院资源环境科学数据中心 (http:// 

www.resdc.cn)。海南热带雨林国家公园图层来源于

《规划》(审图号: 琼S(2019)129号), 该图层通过

ArcGIS数字化后导入地图。将所有环境变量的栅格

像元精度重采样至30弧秒, 进行模型构建。 

对于可建模物种, 首先使用MaxEnt进行初步

建模以筛选对模型贡献率大于零的变量。然后, 使

用R 4.0.0 (http://www.r-project.org)中的ENMTools

软件包(Warren et al, 2019)对环境变量的共线性进

行检测, 对于两两Pearson相关系数大于0.9的变量, 

仅选择对模型贡献度较大者以降低模型的复杂度。

最终, 每个物种保留3–8个环境变量进行最终建模。

设置随机测试数据的百分比为25%, 使用MaxEnt模

型的自举重复(bootstrap)功能产生10个子模型, 计

算10个子模型在每个像元上输出的平均值作为该

物种的最终预测结果。为了识别潜在分布区, 使用

最大测试灵敏度和特异性(maximum test sensitivity 

plus specificity)作为区分适宜分布区与非适宜分布

区的阈值, 将物种分布概率图转化为0/1二值分布

图。最大测试灵敏度和特异性被广泛应用于物种分

布模型的阈值选择, 可以最大化减少选择不适宜地

区的概率(Pearce & Ferrier, 2000; Manel et al, 2001; 

Liu et al, 2011)。建模完成后使用受试者工作特征曲

线(receiver operating characteristic curve, ROC曲线)

下的面积值——AUC值(area under curve, AUC)作

为模型模拟结果优良度的评判 (Fielding & Bell, 

1997)。本研究中, 使用MaxEnt建模的结果检验其

AUC值, 所预测的11个物种的AUC值均大于0.75 

(附录2), 说明其模型的预测能力良好。 

对于物种分布记录点个数小于6的4个物种, 使

用HydroSHEDS全球水文数据集 (Lehner & Grill, 

2013)中的子流域(sub-basin)作为这4个物种的适宜

栖息地的“替代模型”。该数据集是一系列多边形图

层, 它在全球范围内以分层嵌套的方式描绘了不同

级别(1–12级)子流域的边界, 目前已广泛应用于流

域分析、水文建模与淡水水生生物的保护研究

(Heiner et al, 2011; Tognelli et al, 2019)。本文使用第

12级子流域图层, 以满足海南岛较小的土地面积及

一部分狭域分布物种的特点。将该物种的所有分布

点构成的最小外部包络多边形(minimum convex 

polygon, MCP)映射入HydroSHEDS的第12级子流
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域, 以由此构成的子流域集合作为该物种的适宜分

布区。对于只有1个记录点的物种, 以其分布点所在

的HydroSHEDS数据集的第12级子流域作为其适宜

分布区。将该适宜分布区图层转化为0/1二值分布

图。最终, 将15种海南岛淡水蟹类物种的二值分布

图在ArcGIS中使用栅格叠加功能进行分布区的叠

加计算, 得到潜在物种丰富度图层。所有分布区的

制图均在ArcGIS 10.2中完成。 

根据二值分布图中值为1的适宜分布区域像元

数量的大小, 按照所有物种分布区大小的中位数

(6,585)将海南岛淡水蟹类分为狭域分布种和广域分

布种(Chen et al, 2019)。 

1.2.2  物种受胁状况分析 

依据《IUCN物种红色名录濒危等级和标准(3.1

版)》(IUCN, 2001, 2012a, b)对海南岛淡水蟹类的受

胁等级进行评估。IUCN将物种濒危等级列为: 绝灭

(Extinct, EX)、野外绝灭(Extinct in the Wild, EW)、

极危(Critically Endangered, CR)、濒危(Endangered, 

EN)、易危(Vulnerable, VU)、近危(Near Threatened, 

NT)、无危 (Least Concern, LC)、数据缺乏(Data 

Deficient, DD)和未予评估(Not Evaluated, NE)等9个

等级。其中, CR、EN和VU三个等级被列为受威胁

(Threatened)等级。釆用标准B, 应用各物种的分布

区(extend of occurance, EOO)和占有面积(area of 

occupancy, AOO), 综合野外调查所获得的种群分布

现状和生境变化情况, 对各物种的受胁等级进行评

估。对部分分布区狭窄的小种群物种, 若使用标准B

进行评估则会不可避免地提高其受胁等级。为了避

免这种情况, 按照Guidelines for Using the IUCN 
Red List Categories and Criteria (IUCN Standards and 

Petitions Committee, 2019), 对这类物种使用标准D2

进行评估。标准D2是通过占有面积(AOO)或分布点

数量, 同时结合目标物种是否有可能在外界条件干

扰下处于极危(CR)、甚至绝灭(EX)的风险进行评估。 

Guidelines for Using the IUCN Red List 
Categories and Criteria明确规定(IUCN Standards 

and Petitions Committee, 2019), 对低于物种水平的

分类单元(如亚种、种群)进行评估之前, 需要对整个

物种进行详尽的评估。鉴于此前IUCN对海南非仿

溪蟹(Apotamonautes hainanensis)的评估结果为数据

缺乏, 故本文单独将海南非仿溪蟹作为一种进行评

估, 而不以各亚种分别评估。因此, 本文评估的海

南岛淡水蟹类物种共计12种。 

2  结果 

2.1  海南岛淡水蟹类的物种多样性与生态分布 

共采集淡水蟹类标本700余号, 经鉴定, 隶属

于2科5属15种(及亚种) (表1), 覆盖全部文献记述的

种类。海南岛淡水蟹类以溪蟹科为主, 包括非仿溪蟹

属(Apotamonautes)、海南溪蟹属(Hainanpotamon)、

新 内 溪 蟹 属 (Neotiwaripotamon) 和 岩 溪 蟹 属

(Calcipotamon)共4属11种(及亚种), 占全部物种数

的73%; 拟地蟹科仅有束腰蟹属(Somanniathelphusa) 

1属4种, 占27%。除海南溪蟹属和束腰蟹属之外, 其

余3个属均为海南岛特有属。已记述的全部15种(及

亚种)淡水蟹类均为海南岛特有(表1)。 

统计本文野外调查记录的标本采集样点(合计

124个), 合并文献记载的历史样点, 总计获得海南

岛淡水蟹类分布样点164个, 调查样点遍及全省19

个市县中的16个, 覆盖了海南岛已知有淡水蟹类分

布的区域, 以及此前未曾涉足调查淡水蟹类的区域

(图1A)。比较各属淡水蟹类在海南岛的地理分布区

(图1B–E), 可见分布最广的是束腰蟹属, 其地理分

布遍及中南部山地、西南滨海平原和丘陵、台地, 向

北直抵南渡江下游冲积平原, 在海南岛15个市县均

有分布(图1E), 该属物种主要分布于农田田埂、沟

渠, 池塘、溪流、河流或湖泊岸边的泥洞中。分布

较广的是非仿溪蟹属(图1B)和海南溪蟹属(图1D), 

两者的分布区主要集中于中南部山地, 并向北延伸

至南渡江下游冲积平原。非仿溪蟹属物种是典型的

河流生态型淡水蟹类, 多在山间溪流以及河流、湖

泊等水域栖息。该属的分布区向东可延伸至万泉河

下游的丘陵、台地和冲积平原, 遍及11个市县; 该

属的物种其成体常栖息于山溪、河流与湖泊的石块

下, 也会藏匿于河岸边石块下的缝隙中, 幼体也见

于雨林地表积水的浅洞中, 洞深不足5 cm。海南溪

蟹属的分布区遍及13个市县, 常在山区丘陵、台地

的山坡上或河流冲积平原的田埂、地头掘穴而居, 

在山地生境中其洞穴可深达1 m余, 且蟹洞密集, 

常成群穴居, 为典型的山地生态型淡水蟹。新内溪

蟹属与岩溪蟹属分布区狭窄, 前者集中分布于中南

部山地(图1C), 后者仅见于霸王岭南部山间盆地。

新内溪蟹属与岩溪蟹属物种都属于典型的山地热

带雨林和季雨林生态型, 善于爬树, 常藏匿于雨林 
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表1  海南岛淡水蟹类物种名录  
Table 1  A checklist of the freshwater crabs in Hainan Island, China 

分类地位 Classification 物种名 Species name 

溪蟹科 Potamidae  

非仿溪蟹属 Apotamonautes* 海南非仿溪蟹泮水亚种 Apotamonautes hainanensis banshuiensis* 

 海南非仿溪蟹霸王岭亚种 Apotamonautes hainanensis bawanglingensis* 

 海南非仿溪蟹指名亚种 Apotamonautes hainanensis hainanensis* 

 海南非仿溪蟹南林亚种 Apotamonautes hainanensis nanlinensis* 

海南溪蟹属 Hainanpotamon  戴氏海南溪蟹 Hainanpotamon daiae* 

 府城海南溪蟹 Hainanpotamon fuchengense* 

 和乐海南溪蟹 Hainanpotamon helense* 

 东方海南溪蟹 Hainanpotamon orientale* 

新内溪蟹属 Neotiwaripotamon* 白氏新内溪蟹 Neotiwaripotamon whiteheadi* 

 尖峰新内溪蟹 Neotiwaripotamon jianfengense* 

岩溪蟹属 Calcipotamon* 紫光岩溪蟹 Calcipotamon puglabrum* 

拟地蟹科 Gecarcinucidae  

束腰蟹属 Somanniathelphusa 坝王束腰蟹 Somanniathelphusa bawangensis* 

 海南束腰蟹 Somanniathelphusa hainanensis* 

 琼山束腰蟹 Somanniathelphusa qiongshanensis* 

 通什束腰蟹 Somanniathelphusa tongzhaensis* 

*海南岛特有属种 Endemic to Hainan Island, China 

 

 

图1  海南岛淡水蟹类各属物种地理分布区域。A: 淡水蟹类分布点; B: 非仿溪蟹属物种分布区; C: 新内溪蟹属与岩溪蟹属

物种分布区; D: 海南溪蟹属物种分布区; E: 束腰蟹属物种分布区。 
Fig. 1  Distribution area of different genera of freshwater crabs in Hainan Island. A, Distribution sites of freshwater crabs; B, 
Apotamonautes species distribution area; C, Newtiwaripotamon and Calcipotamon species distribution area; D, Hainanpotamon 
species distribution area; E, Somanniathephusa species distribution area. 
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和季雨林中含水的树洞或岩石露头的缝隙中。 

2.2  淡水蟹类物种丰富度分布格局 

2.2.1  基于0.2° × 0.2°网格的物种丰富度格局 

基于0.2° × 0.2°网格对物种丰富度格局的分析

显示, 海南岛淡水蟹类在空间分布上有5个物种多

样性分布中心(图2: a–e), 物种丰富度中南部地区较

高。这5个分布中心是: (1)霸王岭–鹦哥岭–猕猴岭多

样性中心(图2: a), 包括霸王岭、鹦哥岭和猕猴岭及

其间的山间丘陵和盆地, 在东北方沿南渡江延伸至

黎母山附近的山地、丘陵和台地。该中心淡水蟹类

物种共计8种(隶属2科5属)。(2)五指山–吊罗山多样

性中心(图2: b), 包括五指山、吊罗山以及山间和周

围的丘陵、台地。该中心物种丰富度达到7种(隶属2

科4属)。(3)尖峰岭多样性中心(图2: c), 包括尖峰岭

山地及其周围的丘陵、台地。该中心物种丰富度达

到5种(隶属2科4属)。另外两个物种多样性中心分别

位于万泉河和南渡江下游的丘陵、台地和河流冲积

平原(图2: d, e)。两者物种丰富度均达到了5种, 均隶

属2科3属。 

 

 
 

图2  以0.2°网格为操作单元的海南岛淡水蟹类物种丰富度

格局。a–e：物种多样性分布中心。 
Fig. 2  The species richness pattern of freshwater crabs of 
Hainan Island based on 0.2° grids. a–e, Diversity hotspots. 

2.2.2  潜在物种丰富度及其分布格局 

基于MaxEnt预测的海南岛淡水蟹类潜在物种

丰富度显示, 潜在物种丰富度热点地区集中在中南

部山地, 可划分为3个物种多样性中心(图3: a–c)。其

一为霸王岭–鹦哥岭–猕猴岭中心(图3: a), 该中心平

均海拔672 m, 年均降雨量1,528 mm, 最冷月最低

温为12.0 ,℃  区域内淡水蟹类物种多样性最高, 共

计2科5属7种; 其二为五指山–阿陀岭吊罗山(图3: 

b), 该中心平均海拔579 m, 年均降雨量1,544 mm, 

最冷月最低温为12.8 , ℃ 区域内淡水蟹类共计2科4

属7种; 第三为尖峰岭及其周边的山间丘陵和台地

(图3: c), 该中心平均海拔685 m, 年均降雨量

1,436 mm, 最冷月最低温为12.9 , ℃ 区域内淡水蟹

类共计2科4属6种。此外, 与吊罗山毗邻的东南部丘

陵、台地, 以及南渡江下游冲积平原地区的淡水蟹

类物种多样性也较高, 分别达到了2科3属4种和2科

3属5种。总体来看, 海南岛淡水蟹类物种多样性的

空间分布呈现南高北低, 物种丰富度从集中分布的

中南部山地向外围丘陵、台地和滨海平原辐射并逐

级降低的格局。 

对环境因子的评估分析进一步显示, 影响海南 

 

 
 
图3  海南岛淡水蟹类潜在物种丰富度。a–c：潜在的物种多

样性分布中心。 
Fig. 3  Potential species richness of freshwater crabs in Hainan 
Island. a–c, Potential diversity hotspots. 
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表2  海南岛淡水蟹类物种受胁等级评估 
Table 2  Threatened categories of freshwater crabs in Hainan Island 

种名 Species name 受胁等级 Threatened categories 所依据的标准 IUCN Redlist Criteria 

海南非仿溪蟹 Apotamonautes hainanensis LC  

戴氏海南溪蟹 Hainanpotamon daiae LC  

府城海南溪蟹 Hainanpotamon fuchengense VU B1ab(i, ii, iii) + 2ab(i, ii, iii) 

和乐海南溪蟹 Hainanpotamon helense LC  

东方海南溪蟹 Hainanpotamon orientale VU B1ab(iii) + 2ab(iii) 

白氏新内溪蟹 Neotiwaripotamon whiteheadi NT  

尖峰新内溪蟹 Neotiwaripotamon jianfengense LC  

紫光岩溪蟹 Calcipotamon puglabrum NT  

坝王束腰蟹 Somanniathelphusa bawangensis LC  

海南束腰蟹 Somanniathelphusa hainanensis LC  

琼山束腰蟹 Somanniathelphusa qiongshanensis LC  

通什束腰蟹 Somanniathelphusa tongzhaensis LC  

 
岛淡水蟹类分布的主要环境因子包括最湿季度均

温(Bio8)、温度季节性变化(Bio4)、最暖季度降水量

(Bio18)与坡向(aspect) (附录3)。 

2.3  海南岛淡水蟹类物种濒危等级评估 

对海南岛12种淡水蟹类濒危等级的评估结果

显示 ( 表 2), 东方海南溪蟹和府城海南溪蟹

(Hainanpotamon fuchengense)的等级为易危 (VU), 

其余10种均为近危(NT)或无危(LC)。受胁物种的占

比为16.7%。 

3  讨论 

3.1  海南岛淡水蟹类多样性分布格局 

本研究在2008–2019年期间, 共采集到15种(及

亚种)海南岛淡水蟹类, 占中国全部淡水蟹类物种

总数的4.5%; 占中国岛屿淡水蟹类物种总数的

26%。在全国25个有淡水蟹类分布的省份(包括直辖

市、自治区和特别行政区)中, 海南省淡水蟹类物种

多样性排名第11位。 

本研究基于网格的物种丰富度空间分布格局

分析与基于生态位模型的适宜分布区预测分析显

示出基本一致的物种丰富度空间分布特点。中南部

山地的淡水蟹物种多样性最为丰富, 物种数共计14

种(及亚种) (隶属2科5属), 占海南岛已记述物种(含

亚种)的93%, 是岛内淡水蟹物种多样性分布的热点

区域。这些种类主要集中分布于以霸王岭、尖峰岭、

五指山等山地和山间丘陵、盆地组成的3个分布中

心, 包括霸王岭–鹦哥岭–猕猴岭, 五指山–吊罗山, 

以及尖峰岭。从地质历史和古气候的变化上看, 更

新世冰期、间冰期交替旋回和与之相应的海平面高

度的变化致使周期性的海侵与海退事件发生(张兰

生, 2012)。推测在间冰期的大海侵期间, 海拔较高

的海南岛中南部山地为淡水蟹类等依赖岛屿淡水

生境的生物提供了避难所。冰期海退后, 一部分淡

水蟹类由高海拔山区向低海拔的山间丘陵、盆地扩

散, 并拓展至海水退却后露出的广大河流冲积平原

或滨海平原。因而, 海南岛海拔较高的山地区域成

为淡水蟹类物种多样性分布的中心。另一方面, 海

南岛中南部山地的植被主要为热带雨林性常绿阔

叶林、热带常绿阔叶雨林和热带半常绿阔叶季雨林

(刘明光, 2010), 这为喜湿暖的淡水蟹类提供了优越

的栖息地条件。从环境质量来看, 海南岛中南部山

地热带雨林与季雨林生态系统的人类扰动指数明

显低于其外围农田和建设用地密布的丘陵、台地与

河流冲积平原、滨海平原等地区(侯鹏等, 2018), 适

宜的环境条件为该地区淡水蟹类的种群繁衍和多

样性可持续发展提供了重要保障。 

本文使用MaxEnt对分布样点信息丰足的11种

(及亚种)海南岛淡水蟹类的潜在适生区进行了成功

模拟。另外4种(及亚种)因掌握的分布样点较少, 仅

采用水文生态学中的“子流域”作为此类物种潜在适

生区的替代模型。虽然使用子流域模拟淡水生物分

布区的做法在国际上已被广泛接受, 但相较于统计

学模型对物种分布区的模拟, 其结果仍然存在一定

程度的不确定性。因此, 有必要通过后续的定期野
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外调查获得更多一手的物种分布数据, 从而丰富和

完善海南岛淡水蟹类物种分布的本底资料。 

3.2  海南岛淡水蟹多样性保护现状 

本研究对早期文献记载的淡水蟹类分布样点

进行了实地调查, 以确认各物种的种群现状。调查

结果发现, 文献记载的14种淡水蟹类在野外实地调

查中均被再次采获并记录, 这提示海南岛绝大多数

淡水蟹类物种的生存状况良好。值得注意的是 , 

2008年, 基于当时文献资料的记载, 东方海南溪蟹

被 IUCN 物 种 红 色 名 录 评 估 为 濒 危 (EN) 

(Cumberlidge et al, 2009)。Esser和Cumberlidge (2008)

提出, 该种淡水蟹类自1979年后未再被发现, 认为

造成这种淡水蟹类濒危的主要因素是大规模砍伐

森林造成的栖息地破坏。本文调查期间, 对东方海

南溪蟹的种群现状进行了周密地野外调查。结果显

示, 该种淡水蟹类广泛见于白沙县、昌江县、琼中

县和屯昌县等地, 实际有收获的样点共计6个(见于

4县5镇), 获得标本(经形态分类鉴定确认)共计33

号。据此认为, 2008年IUCN对东方海南溪蟹评估得

出的濒危等级是在该物种文献数据相对不完善、缺

乏深入野外实地调查情况下得出的, 其结论存在一

定局限性。本次重新评估针对该种开展了大量野外

调查, 获得了基于凭证标本水平的详实分布数据。

调查还发现, 该物种的分布区主要集中于霸王岭周

边山地与山间盆地, 以及黎母山北部的山间丘陵与

台地, 其中, 霸王岭周边原生林地环境受到较好保

护, 植被覆盖程度明显优于黎母山。海南岛自1994

年全面禁伐天然林以来, 岛内森林覆盖率逐年上升, 

2010年岛内森林生态系统占全省生态系统的面积

已达63.72% (林媚珍和张镱锂, 2000; 徐海根等, 

2013)。十余年来, 岛内山地森林植被覆盖率的大面

积回升, 为淡水蟹类的种群恢复提供了良好条件。

依据《IUCN物种红色名录濒危等级和标准》中对

于受胁等级调整的规则, 综合本文野外调查所得的

分布数据与栖息地环境质量等信息, 对该物种进行

重新评估, 结果将其等级由濒危调整至易危。该种

目前面临的主要威胁是人类活动所导致的栖息地

退化或丧失。比如在黎母山周边地区, 区内村镇密

布, 植被覆盖呈现小斑块状。对原生植被的过度开

垦、砍伐等活动导致直接的土地利用形式的改变与

间接的环境污染, 对该物种的存续造成不利影响。 

此外, 本文基于调查获得的标本数据, 对其余

海南岛淡水蟹类进行了物种红色名录重新评估。本

轮评估显示, 府城海南溪蟹由数据缺乏调整为易危; 

白氏新内溪蟹(Neotiwaripotamon whiteheadi)由数据

缺乏调整为近危 ; 紫光岩溪蟹 (Calcipotamon 
puglabrum)评估为近危; 海南非仿溪蟹等8种由数

据缺乏调整为无危。海南岛淡水蟹类受胁物种共计

2种, 占比为16.7%。易危种府城海南溪蟹主要分布

于南渡江下游的冲积平原, 常栖息于河漫滩、农田、

池塘及水渠的岸梗边。根据本文实际野外调查, 该

物种的若干历史分布点位的生境条件已改变为城

镇建设用地, 栖息地退化、丧失、片断化的情况严

重, 且该区域是海南岛人口密度最大的区域, 人类

活动对该种造成了极大影响。 

需要注意的是, 白氏新内溪蟹与紫光岩溪蟹为

典型的山地生态型淡水蟹, 均分布于中南部山地与

山间盆地区域。虽然这两个物种分布点数均较少, 

特别是紫光岩溪蟹分布范围极其狭窄, 但综合野外

实地采样情况, 该两种淡水蟹目前所处生境均为海

南岛南部较为原始的热带雨林区域, 处于霸王岭国

家级自然保护区与海南热带雨林国家公园的庇护

中, 极少受到人类活动干扰。该区域近年来受到干

旱影响。但综合分析海南岛以往数十年干旱历史, 

发现干旱在海南岛并非罕见极端气候, 1961–2004

年的四十余年间曾发生过4次较大规模的严重干旱

(俞胜宾等, 2006)。野外调查发现, 在干旱季节, 河

流、溪流水位大幅下降时, 淡水蟹类会迁往低洼阴

凉处或藏匿于岩石下以躲避干旱(戴爱云, 1999)。紫

光岩溪蟹栖息于由风化形成的充满水的石灰岩露

头的缝隙中或充满水的树洞中, 表明该种对栖息环

境的选择具有多样性, 并不仅限于单一的栖息环

境。由于该种于近期被发现, 对其生态和生物学研

究尚不透彻, 需要通过进一步野外实地调查加深对

该种的认知。 

因此, 有必要对海南岛北部地区的淡水蟹类尤

其是南渡江中下游冲积平原的受胁淡水蟹类进行

持续的野外调查与监测, 及时掌握其多样性状况。 

3.3  海南岛淡水蟹类多样性保护成效的预测与

分析 

海南岛1960年建立第一个自然保护区——尖

峰岭国家级自然保护区, 截至2015年底, 已建立49

个各级自然保护区以及数量众多的诸如森林公园

等的自然保护地, 共同构建了海南岛多样化的自然
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保护地体系。在海南热带雨林国家公园建立以前, 

海南热带雨林国家公园范围内共有各级自然保护

区和森林公园19个, 其面积之和约占国家公园总面

积的55.51%。但各个碎片化的保护地人为削弱了海

南岛热带雨林–季雨林的生态完整性, 在保护管理

上相互独立的保护地之间形成保护空缺地带, 这在

一定程度上加剧了生境破碎化对野生动物保护造

成的不利影响, 阻碍了野生动物的种群扩散和基因

交流。海南热带雨林国家公园的建立, 整合优化了

现有的其他类型保护地, 构建了新的以国家公园为

主体的自然保护地体系, 使海南岛中南部保护地面

积显著扩展; 景观类型的多样性增加, 涵盖了山地

和山地间的丘陵、台地和山间盆地等, 将过去碎片

化的栖息地连接起来, 强化了热带雨林–季雨林的

生态完整性, 为野生动物的生存提供了足够空间, 

为种群扩散和交流拓宽了生态廊道。本文应用GIS

的栅格叠加分析功能, 对比建立海南热带雨林国家

公园前后两种保护区布局对海南岛淡水蟹类适宜

分布区的覆盖程度, 以此预测和评估以国家公园为

主体的保护地体系对淡水蟹类的保护成效(表3)。可

以发现, 在原有的保护地体系中, 已有的国家级与

地方各级保护区对区域内各种淡水蟹类适宜分布

区的覆盖度极其有限(均低于30%), 平均覆盖度仅

10.83%。而国家公园布局下, 淡水蟹类适宜分布区

的受覆盖程度大幅提升, 平均覆盖度达到30.39%。

尤其是对分布区仅局限于海南岛中南部山地的部

分呈狭域分布的淡水蟹类, 如紫光岩溪蟹、白氏新

内 溪 蟹 、 尖 峰 新 内 溪 蟹 (Neotiwaripotamon 
jianfengense)和东方海南溪蟹, 其适宜分布区受保

护区覆盖的程度超过40%。可以预见, 海南热带雨

林国家公园的建立将有利于海南岛淡水蟹类物种

多样性的恢复, 有利于海南岛特有淡水蟹类多样性

的长效保护。 

需要指出的是, 在海南岛仍有部分淡水蟹类的

适宜分布区未受到国家公园或保护区的良好庇护。

其中受胁物种——府城海南溪蟹仅分布于海南岛

北部南渡江河流冲积平原与熔岩台地的部分区域。

当前, 不论是各级保护区还是海南热带雨林国家公

园均未对其潜在分布区起到保护作用。和乐海南溪

蟹 (Hainanpotamon helense) 、 琼 山 束 腰 蟹

(Somanniathelphusa qiongshanensis)及海南束腰蟹(S. 
hainanensis)经过评估虽未在红色名录受胁等级内, 

但这些种的潜在分布区被各级保护区和海南热带

雨林国家公园覆盖的比例均未超过2%。因此, 南渡

江下游平原是海南岛淡水蟹类保护最为显著的空

缺地带。 

 
表3  海南热带雨林国家公园内各级保护区与海南热带雨林国家公园对海南岛淡水蟹类潜在适宜分布区的覆盖程度 
Table 3  The coverage of nature reserves and Hainan Tropical Rainforest National Park on the distribution of Hainan freshwater 
crab species 

种名 Species name 分布区像元数 
Pixel of presence

NRs覆盖像元数 
Pixel of presence 
covered by NRs 

NRs覆盖比例
Coverage of 
NRs (%) 

NP覆盖的像元数 
Pixel of presence  
covered by NP 

NP覆盖比例 
Coverage of NP 
(%) 

紫光岩溪蟹 Calcipotamon puglabrum* 203 55 27.09 203 100.00 

府城海南溪蟹 Hainanpotamon fuchengense* 1,125 0 0.00 0 0.00 

白氏新内溪蟹 Neotiwaripotamon whiteheadi* 2,233 328 14.69 1,312 58.76 

和乐海南溪蟹 Hainanpotamon helense* 3,752 0 0.00 0 0.00 

尖峰新内溪蟹 Neotiwaripotamon jianfengense* 5,729 1,534 26.78 3,354 58.54 

东方海南溪蟹 Hainanpotamon orientale* 6,317 1,338 21.18 2,694 42.65 

琼山束腰蟹 Somanniathelphusa qiongshanensis 6,853 0 0.00 0 0.00 

海南束腰蟹 Somanniathelphusa hainanensis 7,023 0 0.00 0 0.00 

坝王束腰蟹 Somanniathelphusa bawangensis 7,872 65 0.83 441 5.60 

通什束腰蟹 Somanniathelphusa tongzhaensis 12,175 1,254 10.30 3,190 26.20 

海南非仿溪蟹 Apotamonautes hainanensis 12,323 1,835 14.89 4,621 37.50 

戴氏海南溪蟹 Hainanpotamon daiae 14,331 2,044 14.26 5,073 35.40 

均值 Average 6,661.33 704 10.83 1,741 30.39 

*狭域分布种; NP: 海南热带雨林国家公园; NRs: 海南热带雨林国家公园范围内的自然保护区. 
* Narrowly distributed species; NP, Hainan Tropical Rainforest National Park; NRs, Nature reserves. 

© 生
物多
样性
 Bio
dive
rsity
 Sci
enc
e



614   生 物 多 样 性  Biodiversity Science   2021, 29 (5): 605–616 

   

https://www.biodiversity-science.net

3.4  保护建议 

海南省北部南渡江下游平原与台地等地区保

护区数量极少, 因此, 对该地区淡水蟹类多样性及

其赖以为生的淡水水源地和淡水生态环境的保护

应予以关注, 从而有效弥补该地区淡水生态系统多

样性保护的空缺。 

当前, 中国尚无一个自然保护区和国家公园将

淡水蟹类列入其保护对象。淡水蟹类作为淡水底栖

大型无脊椎动物群的关键功能物种, 在淡水生态系

统的能量流动、物质循环和生态服务中起到极为重

要的作用。Ng等(2015b)对新加坡特有的极危种淡水

蟹Johora singaporensis的野外调查发现, 土壤酸化、

其他动物类群的捕食和竞争很可能是导致该物种

在其原生栖息地消失的原因。在被评估为极危状态

后, 该物种成为新加坡重点保护物种, Ng等随即为

其制定了一项包含物种野外种群监测、室内育种等

的多方面的保护策略。在保护行动实施后, 通过大

量针对该物种的野外调查与监测, 发现了该物种在

原先武吉知马保护区内一新的健康繁殖的种群(Li 

et al, 2015; Ng et al, 2015a, b), 虽然目前该物种尚未

脱离极危级别, 但是对其采取的保护行动为该物种

的存续提供了新的保障。这是目前在保护区内针对

单个无脊椎动物开展保护行动的生动案例(Kawai 

& Cumberlidge, 2016)。国家公园建设需要关注包括

淡水生态系统在内的整个热带雨林生态系统的功

能完整性。针对淡水生态系统的保护是热带雨林生

态系统保护中的重要一环, 而针对淡水蟹类等淡水

底栖动物类群的保护是淡水生态系统保护的重要

组成部分。因而需要着重关注淡水蟹类等淡水底栖

动物类群的生存状况。如将国家公园范围内受胁与

近危物种(如东方海南溪蟹、紫光岩溪蟹)等典型山

地生态型淡水蟹类纳入国家公园重要保护物种名

录, 针对性开展相关物种监测与保护工作。目前国

内针对淡水蟹类的相关保护行动处于空白状态, 而

本次海南国家公园的建设有望为海南岛淡水蟹类

的保护提供新的机遇。 

建立淡水水源地优先保护区或相关的淡水水

生动物保护地是开展淡水水生动物特别是淡水蟹

类保护的重要措施。由于海南岛北部平原与台地地

区人为干扰强度较大, 且该地区分布着诸如府城海

南溪蟹、东方海南溪蟹、海南非仿溪蟹、琼山束腰

蟹、海南束腰蟹、通什束腰蟹(Somanniathelphusa 

tongzhaensis)等多种淡水蟹类, 其中府城海南溪蟹

和东方海南溪蟹为受胁种, 因此该地区淡水蟹类及

其生境同样需要受到重视。自然保护区的建设应该

建立在与区域经济发展相协调的基础上(蒋志刚等, 

1997), 考虑到海南岛北部地区环境与经济发展状

况, 在此地全面建立保护区的可行性较小。但是可

以通过建立淡水水源地优先保护区或相关的淡水

水生动物保护地以完善海南岛北部地区陆地保护

体系。如南渡江流域水库密布, 承担着流域内防洪、

蓄水灌溉、供水等重要功能。可依托这些相邻贯通

的水库、渠道等水源地保护区域, 建立完整相连通

的淡水水生动物保护地, 改善零散的森林或植被斑

块之间的连通性, 以达到对淡水蟹类等淡水水生生

物的保护效果。淡水蟹类物种对环境变化敏感, 并

且依赖森林斑块所维持的良好水质(Cumberlidge et 

al, 2009), 因此保护淡水蟹类尤其要注重原生林地

的保护。同时, 还需要对处于受胁状态的淡水蟹类

进行长期监测, 以尽可能早地探查到物种在野外所

受到的威胁, 以便及时开展相应的物种保育行动。

如对于分布在中南部山地的部分近危物种, 需要定

期开展种群生存状况的调查与评估工作。 
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基于InVEST与倾向评分匹配模型评估秦岭国家级

自然保护区水源涵养服务保护成效 

曹明1,2, 李俊生1,2, 王伟1,2*, 夏聚一1,2,3, 冯春婷1,2, 付刚1,2, 黄文婕1,2, 刘方正1,2 
1. 中国环境科学研究院国家环境保护区域生态过程与功能评估重点实验室, 北京 100012; 2. 中国环境科学研究院生物多样性研究中心, 北

京 100012; 3. 中国人民大学环境学院, 北京 100872 

摘要: 自然保护区在保障水源涵养等生态系统服务方面发挥了重要作用, 对区域水资源的可持续利用具有重要意义。然而, 

自然保护区水源涵养服务保护成效的主要影响因素仍然不清, 不利于自然保护区的有效管理和区域可持续发展目标的实现。

本文拟探讨: (1)秦岭区域水源涵养服务的总体情况; (2)自然保护区对水源涵养服务的保护成效; (3)自然保护区水源涵养服务

保护成效的主要影响因素是什么。本文采用InVEST模型计算秦岭区域19个国家级自然保护区2010–2015年的水源涵养量, 基

于倾向评分配比法研究了自然保护区水源涵养服务保护成效, 并通过随机森林回归判断自然保护区水源涵养服务保护成效

的主要影响因素。研究结果表明, 虽然在2010–2015年秦岭区域水源涵养服务整体降低, 但与自然保护区外的配对样本相比, 

大多数自然保护区(63.16%)水源涵养服务保护成效显著(N = 12, P < 0.05); 少数保护区(26.32%)在减缓水源涵养服务降低的

作用不如自然保护区外(N = 5, P < 0.05); 也有个别自然保护区(10.52%)对水源涵养服务保护成效不明显(N = 2, P > 0.05)。从

主要影响因素来看, 自然保护区水源涵养服务保护成效主要受降水量变化和自然保护区资金投入的影响。结果显示: (1) 

2010–2015年间秦岭区域水源涵养量减少较为明显, 但总体来看自然保护区在减缓水源涵养服务降低方面取得了积极成效。

(2)降水量变化对水源涵养服务保护成效起到主导作用; (3)管理因素也对保护区水源涵养服务保护成效有一定影响, 在管理

因素中资金投入的大小对水源涵养服务保护效果影响最大。因此, 建议进一步增加资金投入, 以提升自然保护区水源涵养服

务的保护成效。 

关键词: 保护成效评估; 倾向评分配比; 生态系统服务; 随机森林; 资金投入 

曹明, 李俊生, 王伟, 夏聚一, 冯春婷, 付刚, 黄文婕, 刘方正 (2021) 基于InVEST与倾向评分匹配模型评估秦岭国家级自然保护区水源涵养服务保护

成效. 生物多样性, 29, 617–628. doi: 10.17520/biods.2020271. 
Cao M, Li JS, Wang W, Xia JY, Feng CT, Fu G, Huang WJ, Liu FZ (2021) Assessing the effectiveness of water retention ecosystem service in Qinling 
National Nature Reserve based on InVEST and propensity score matching model. Biodiversity Science, 29, 617–628. doi: 10.17520/biods.2020271. 

Assessing the effectiveness of water retention ecosystem service in Qinling 
National Nature Reserve based on InVEST and propensity score matching 
model 
Ming Cao1,2, Junsheng Li1,2, Wei Wang1,2*, Juyi Xia1,2,3, Chunting Feng1,2, Gang Fu1,2, Wenjie Huang1,2, Fangzheng 
Liu1,2 
1 State Environmental Protection Key Laboratory of Regional Eco-process and Function Assessment, Chinese Research Academy of 
Environmental Sciences, Beijing 100012 
2 Biodiversity Research Center, Chinese Research Academy of Environmental Sciences, Beijing 100012 
3 School of Environment & Natural Resources, Renmin University of China, Beijing 100872 

ABSTRACT  

Aims: Nature reserves (NRs) play an important role in ensuring ecosystem services such as water retention, which are 
of great significance for the sustainable use of regional water resources. However, the main factors influencing the 
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effectiveness of water retention in NRs are still unclear, which is not conducive to the effective management of NRs and 
the achievement of regional sustainable development goals. Therefore, the aims of this research are to explore: (1) the 
overall situation of water retention services in Qinling Mountains; (2) the conservation effectiveness of water retention 
services in NRs; and (3) the key influencing factors of the conservation effectiveness of water retention services in NRs. 
Methods: Here, we used the InVEST model to calculate the water retention between 2010 and 2015 in Qinling 
Mountains related to 19 national nature reserves. Based on the propensity score matching approach, we assessed the 
conservation effectiveness of these nature reserves in ensuring the ecosystem service of water retention. We then used 
the random forest regression model to identify the factors that mainly affect the conservation effectiveness.  
Results: The results showed that the water retention ecosystem service in Qinling Mountains generally reduced 
between 2010 and 2015. Compared with the matched samples outside the NRs, most reserves (63.16%) showed 
significant positive effects on water retention (N = 12, P < 0.05), while some reserves (26.32%) showed significant 
negative effects (N = 5, P < 0.05). There were also two reserves (10.52%) that had no significant effects on water 
retention (N = 2, P > 0.05). In addition, the conservation effectiveness of reserves in ensuring water retention was 
mainly affected by changes in precipitation and funding investment.  
Conclusions: (1) Between 2010 and 2015, the water retention rate was reduced remarkably in Qinling Mountains, but 
the NRs had achieved positive effectiveness in mitigating the reduction of water retention in general; (2) Changes in 
precipitation play a dominant role in sustaining the ecosystem service of water retention; and (3) The management 
factors also affect the conservation effectiveness to certain extent, in which the amount of investment is the most 
important. Therefore, we suggest increasing capital investment in the future to improve the conservation effectiveness 
of water retention service of NRs. 
Key words: conservation effectiveness assessment; propensity score matching; ecosystem services; random forest 
model; funding investment 

生态系统服务是维持人类与动植物生存的自

然环境基础, 自工业革命以来, 全球范围内生物多

样性不断丧失, 生态系统服务能力也在不断下降

(Briggs, 2016)。其中, 水源涵养是生态系统的一种

重要调节服务(Finlayson et al, 2005), 是指生态系统

通过植物冠层截留、枯落物截留、土壤入渗蓄积等

方式保持水分的能力与过程, 对调节水分循环、防

止水旱灾害、增加水资源补给具有重要意义①。水

源涵养能力的强弱在一定程度上可反映整个区域

的生态系统状况。建立自然保护地是目前公认的保

护生物多样性和维持生态系统功能的最有效手段

(Dudley, 2008; Li et al, 2020)。自然保护地不仅对特

定的保护对象起着保护作用, 对生态系统服务的维

持也有重要意义(Xu et al, 2017)。准确科学地评估自

然保护地对水源涵养服务的保护成效及其影响因

素, 对自然保护地的发展与科学管理具有重要意

义。 

为了探索创新的自然保护地管理解决方案, 研

究人员对将生态系统服务纳入自然保护地管理和

决策以实现区域可持续发展的想法越来越感兴趣

(Bridgewater & Babin, 2017; Schirpke et al, 2017)。生

                                                        
① 荣检 (2017) 基于 InVEST 模型的广西西江流域生态系统产水与固

碳服务功能研究. 硕士学位论文, 广西师范学院, 广西桂林. 

态系统服务的方法为自然保护地生物多样性保护

和生态系统管理决策提供了更好的支持(Ingram et 

al, 2012)。针对生态系统服务的研究较多地关注于

区域尺度、国家尺度以及全球尺度, 无论从生态系

统类型、研究尺度还是模型都较为成熟(巩杰等, 

2020), 其中InVEST模型在研究中应用最为广泛(黄

从红等, 2013)。随着生态系统服务研究的日益成熟, 

人们开始关注以自然保护地为单元的生态系统服

务研究, 但多数研究集中于静态地评估自然保护地

生态系统服务功能或价值(金辛, 2015; 缪建群等, 

2017)及其在不同时间序列上的变化情况 (金良 , 

2008; 吴楠等, 2019), 而对于自然保护地对生态系

统服务保护效果的研究较少。有研究者开始探索自

然保护地对生态系统服务是否存在保护效果。例如, 

于 博 威 等 (2016) 将 海 南 岛 自 然 保 护 区 内 外

1988–2008年的土壤保持功能进行了比较, 发现保

护区对土壤保持功能的保护效果显著优于保护区

外。在水源涵养服务方面, 大多数研究是在一个区

域尺度上估算水源涵养服务(于法展等, 2014, 邢汉, 

2016②), 识别水源涵养服务时空分布的差异(宁亚

洲等, 2020), 但在区域自然保护地对水源涵养服务

                                                        
② 邢汉 (2016) 基于“3S”技术的天马自然保护区森林土壤涵养水源功

能研究. 硕士学位论文, 安徽农业大学, 合肥. 
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的保护成效及其影响因素等方面的研究几乎为空

白。 

秦岭是我国地理和气候的南北分界线, 是众多

河流补给区和重要水源涵养区, 也是周边城市重要

的水源地。秦岭区域为我国心脏地带重要的生态屏

障, 是我国自然保护地最集中的区域之一, 其中国

家级自然保护区更是保护生物多样性和维持生态

系统服务的核心区域。因此对秦岭区域国家级自然

保护区水源涵养服务的保护成效进行准确、科学的

评估具有十分重要的意义。目前, 秦岭区域水源涵

养服务研究有一定的基础(卓静等, 2015; 范亚宁等, 

2017; 宁亚洲等, 2020), 但多集中于区域水源涵养

功能量或价值量的计算, 针对自然保护区对水源涵

养服务保护成效的关注不足。为此, 本文以秦岭区

域19个国家级自然保护区为研究对象, 通过计算自

然保护区内外2010–2015年的水源涵养量变化情况, 

并结合倾向评分配比模型、随机森林回归分析等方

法, 以期探讨以下问题: (1)秦岭区域水源涵养服务

的总体情况如何; (2)自然保护区对水源涵养服务的

保护成效如何; (3)自然保护区水源涵养服务保护成

效的主要影响因素是什么。以期为未来自然保护区

精细化管理提供参考。 

1  研究区概况  

秦岭山脉是我国暖温带和亚热带的过渡带, 南

坡属亚热带季风气候, 北坡属暖温带半湿润气候。

整个山脉走势西高东低, 主脊偏北, 北坡陡峻, 南

坡平缓。秦岭区域河流众多, 多呈南北走向, 以秦

岭主脊为分水岭, 南坡属于长江流域, 北坡属于黄

河流域。秦岭地区是中国35个生物多样性保护优先

区域之一, 位于我国古北界和东洋界动物的交汇过

渡地带和分界线, 分布有国家一级保护动物大熊猫

(Ailuropoda melanoleuca)、川金丝猴(Rhinopithecus 
roxellana)、羚牛(Budorcas taxicolor)、朱鹮(Nipponia 
nippon)等珍稀濒危物种。本文所研究的秦岭区域主

要为秦岭生物多样性保护优先区(李俊生等, 2016)

范围所涉及的西安、商洛等11个地级市中的50个县

级行政区(图1)。截至2019年底, 该区域已建立国家

级自然保护区25个, 其中18个陆生野生动植物和森

林生态系统自然保护区, 1个地质遗迹自然保护区, 

6个水生野生生物自然保护区。本文主要以18个保

护陆生野生动植物和森林生态系统为主的以及1个 

 
 

图1  秦岭区域的国家级自然保护区分布图 

Fig.1  Distribution map of national nature reserves in Qinling 
Mountains 

 
保护地质遗迹的自然保护区为研究对象。 

2  研究方法 

2.1  数据来源 

本文以水源涵养量来表征水源涵养服务大小。

水源涵养量计算采用InVEST模型, 模型参数及数

据来源见表1。对获取的原始数据进行整理, 将不同

分辨率栅格数据进行重采样至30 m分辨率, 进行统

一投影。 

2.2  秦岭区域水源涵养服务评估 

InVEST模型是由斯坦福大学、大自然保护协会

(The Nature Conservancy, TNC)和世界自然基金会

(World Wildlife Fund, WWF)联合开发的生态系统服

务功能评估模型。该模型适用于全球范围河流流域

或景观尺度上生态系统服务功能的评估, 模型允许

用户输入研究地区相关数据, 具有简单便捷、操作

灵活、可推广性强、输出结果具有较强空间表达能

力等特性, 在国内外广泛应用于生态系统服务功能

评估(唐尧等, 2015)。考虑到秦岭区域19个自然保护

区晋升国家级自然保护的时间均在2006年12月之

前; 再加上2010–2015年环境保护部开展了全国生

态状况变化遥感调查与评估项目, 数据来源可靠, 

因此, 我们以2010年作为此次评估的起始年份, 对

2010–2015年秦岭区域各自然保护区水源涵养服务

的变化进行了分析, 以评估各自然保护区在水源涵

养服务方面的保护成效。 

本文根据InVEST模型的产水模块获得产水量, 
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再通过地形指数、土壤饱和导水率和流速系数对产

水量进行修正获得水源涵养量(包玉斌等, 2016)。具

体算法如下:  

249
Retention min 1,

Velocity

 
  

   
0.9

min 1, min 1, Yield
3 300

TI Ksat       
     

(1)

 
式中: Retention为水源涵养量(mm); Velocity为流速

系数; TI为地形指数, 无量纲, 由式(2)计算; Ksat为
土壤饱和导水率(cm/d), 采用Vereecken模型(廖凯华

等, 2012; 刘继龙等, 2013), 由式(3)计算; Yield为产

水量 , 由InVEST模型产水模块计算(Sharp et al, 

2015)。 

Depth Slope

Drainage _ Area
lg

Soil Percent
TI

 
    

  (2) 

式中:  Drainage _ Area 为集水区栅格数量, 无量纲; 
 

DepthSoil 为土壤深度(mm); 
 SlopePercent 为百分比

坡度。 
ln 20.62 0.96lnclayKsat     

lnsand 0.46lnOM 8.43ρ   (3) 

式中: clay为土壤粘粒含量; sand为砂粒含量; OM为

有机质含量; ρ为容重。 

由于研究区只包含了商洛市一个完整的地级

市, 本文根据陕西省水资源公报显示的商洛市2010

年和2015年产水量数据验证InVEST模型计算的产

水量。 

表1  数据获取来源与参数计算   
Table 1  Data sources③and parameters 

数据类型 Data type 来源与获取方法 Data sources 

土地利用数据(2010, 2015年)  
Land use data (2010, 2015) 

2010–2015年全国生态状况变化遥感调查与评估项目 
2010–2015 Remote Sensing Investigation and Assessment Project of Ecological Status 
Change in China 

数字高程模型数据  
Digital elevation model (DEM) data 

地理空间数据云GDEMV2数据(30 m分辨率) 
GDEMV2 data from Geospatial data cloud with 30 m resolution 

子流域数据 Sub-watersheds data 
根据数字高程模型数据进行水文提取 Hydrological information extraction based on 
DEM data 

降雨数据  
Precipitation data 

数据来源于资源环境数据云平台(分辨率1 km) 
Precipitation data with 1 km resolution obtained from the website of www.resdc.cn  

蒸散数据  
Evapotranspiration 

数据来源于谷歌地球引擎平台, MOD16A2产品(500 m分辨率) 
Data were extracted from the MOD16A2 products (500 m resolution), which were obtained 
from the Google Earth Engine. 

土壤数据  
Soil data 

数据来源于第二次土壤普查, 国家青藏高原数据科学中心(上官微和戴永久, 2013)  
Data were obtained from the second soil census of National Tibetan Plateau Data Center 
(Shangguan & Dai, 2013) 

植物有效含水量  
Plant available water capacity (PAWC) 

根据土壤普查数据采用土壤质地数据进行计算得到 
The data were calculated from the soil texture data based on the soil census. 

根系深度 
Root depth 

第二次土壤普查土壤剖层, 结合研究区文献校正得到(刘兆谦, 1983; 游松财等, 2009; 
上官微和戴永久, 2013)  
Adjusted from the soil profile in the second soil census combined with related literature in 
the study area (Liu, 1983; You et al, 2009; Shangguan & Dai, 2013) 

Zhang系数  
Zhang coefficient 

根据自然径流反复计算, 结合研究区文献(范亚宁, 2017①; 魏星涛, 2018②)反复校验得

到, 估算数值为4.35 
According to the repeated calculation of natural runoff, combined with repeated verification 
of the literature in the study area①②, the estimated value was 4.35. 

流速系数 Velocity coefficient 查阅相关文献(包玉斌等, 2016) Extracted from related literature (Bao et al, 2016) 

地形指数 Terrain index 根据数字高程模型数据计算 Calculated from DEM 

土壤饱和导水率 Soil saturated hydraulic conductivity 根据Vereecken模型计算(Vereecken et al, 1992)  Calculated according to Vereecken model 
(Vereecken et al, 1992) 

自然保护区边界 Nature reserves’ boundaries 生态环境部 Ministry of Ecology and Environment of the People’s Republic of China 

自然保护区相关管理数据 
Management data of nature reserves 

现场调查, 查阅资料  
On-site investigation and archives searching 

路网数据 Roads data Open Street Map (www.openstreetmap.org)  

                                                        
① 范亚宁 (2017) 秦岭北麓及周边生态系统水源涵养与水质净化功能评估. 硕士学位论文, 西北大学, 西安. 
② 魏星涛 (2018) 基于 InVEST 模型的祁连山南坡水源涵养功能研究. 硕士学位论文, 青海师范大学, 西宁. 
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2.3  统计分析 

2.3.1  国家级自然保护区内外水源涵养服务对比 

首先, 将秦岭区域划分为1 km  1 km的网格, 

自然保护区内网格作为试验样本。为了避免保护区

的溢出效应影响, 本文定义自然保护区外0–10 km

范围内的区域为溢出效应区域(Zhao et al, 2019), 以

溢出效应区域以外的秦岭区域网格作为对照样本。

本文采用倾向评分配比模型消除自然保护区内外

网格的环境因子差异, 使自然保护区内外样本尽量

在相同条件下进行比较。倾向评分配比模型是指在

给定条件下, 研究对象被分配到试验组或对照组的 

条件概率(Rosenbaum, 1989), 主要用于试验组中协

变量因素的事后均衡处理, 对协变量因素进行类似

随机化的均衡处理(陈亨贵等, 2017)。倾向评分配比

是从对照组中选取与试验组中倾向评分相同或相

近的对象进行配对, 从而使组间的协变量达到均衡

(张亮等, 2012; 陈亨贵等, 2017)。本文以高程、坡

度、坡向、土壤类型4个因子作为协变量, 通过倾向

配比评分模型对保护区内外网格进行一对一匹配, 

卡钳值(δ)设为0.02 (Austin & Mamdani, 2006; Chiu 

et al, 2016), 在R 3.5.3语言MatchIt包中完成。本文以

水源涵养量变化率Ratioi作为比较的指标, 其算法

如下:  

   

 

i 2015 i 2010
i

i 2010

Ratio
Retention Retention

Retention


  

式中 : iRatio 为第 i个网格水源涵养量变化率 , 

Retentioni(2015)为2015年第 i个网格的水源涵养量 , 

Retentioni(2010)为2010年第i个网格的水源涵养量。 

计算完成每个配对网格水源涵养量变化率之

后, 采用Wilcoxon符号秩检验分析保护区内外水源

涵养量变化率是否存在显著性差异, 在SPSS 26.0

中完成。最后用单个保护区内外配对样本水源涵养

量变化率的差异平均值µ表示该保护区的保护成效, 

其算法如下:  

 j

i i1i 1
j

j

N
insideRatio outsideRatio

µ
N







 

式中: µj表示第j个保护区水源涵养服务保护成效, 

insideRatioi表示第j个保护区内第i个网格水源涵养

量变化率, outsideRatioi1表示第j个保护区外第i个格

网的配对样本水源涵养量变化率, Nj表示第j个保护

区的配对网格数量。 

2.3.2  国家级自然保护区水源涵养服务保护成效

的影响因素 

本文选取可能影响保护区保护效果的因素, 分

为自然因素和管理因素两类。自然因素选取保护区

总降水量变化和平均海拔高度两个因素; 管理因素

选取保护区每平方公里巡护人员的数量、每平方公

里工作人员数量、保护区每年资金投入、保护区建

立时长、保护区内路网密度(2015年数据)、保护区

形状特征等6个因素。其中工作人员与巡护人员数

量(2015年数据)、资金投入(2017年数据)、保护区建

立时长(自保护区始建年份至2015年)。上述数据来

自我们2019年6–11月开展的秦岭19个自然保护区

实地调查, 并通过查阅各个保护区的历史档案资料

获得。由于2017年19个自然保护区中资金投入数据

统计较为齐全, 故资金投入使用2017年数据。此外, 

由于河南伏牛山国家级自然保护区分为多个管理

片区, 各片区管理机构档案资料情况不统一, 评估

使用了黑烟镇管理局的数据。保护区的形状特征采

用景观指数中的形状指数(LSI)表示(李斌和张金屯, 

2010)。 

然后, 将秦岭各保护区水源涵养服务保护成效

与各项自然、管理影响因素进行Spearman相关分

析, 在SPSS 26.0中完成。最后, 本文通过随机森林

回归模型筛选出对自然保护区水源涵养服务保护

效果产生影响的因素, 并判断这些因素的重要程度

(Grömping, 2009), 在R 3.5.3语言randomForest包中

完成。 

3  结果 

3.1  秦岭区域与国家级自然保护区水源涵养服务

总体分布情况 

基于陕西省水资源公报与模型计算的结果精

度验证情况显示, 商洛市2010年和2015年的产水量

分别为68.41亿m3和31.08亿m3, 而本文模型所计算

的2010年和2015年商洛市产水量分别为68.30亿m3

和30.35亿m3, 与公报统计的产水量之间的误差分

别为0.1%和2.4%, 总体精度较为准确。 

基于模型计算结果, 秦岭区域2010年与2015年

水源涵养量在空间分布上大体相似: 水源涵养量较

高的区域主要分布在山区, 而在北部和东南部城市

区域水源涵养量较低, 总体呈现南坡高北坡低的格
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局(图2)。且整个秦岭区域2015年水源涵养量相比于

2010年有所降低。 

秦岭区域19个国家级自然保护区中, 桑园在

2010年(2,171.67 m3/ha)和2015年(1,429.55 m3/ha)每

公顷水源涵养量最高, 其次是太白山; 而单位面积

水源涵养量最低的是南阳恐龙蛋化石群国家级自

然保护区 , 2010年为312.49 m3/ha, 2015年仅为

110.43 m3/ha (图3)。在2010–2015年保护区水源涵养

量总体呈减少趋势, 其中南阳恐龙蛋化石群国家级

自然保护区每公顷水源涵养量减少比例最大

(64.7%), 其次是伏牛山(62.1%)和宝天曼(59.3%), 

周至减少比例最小(24.0%) (图3)。 

3.2  自然保护区水源涵养服务保护成效 

总体来看, 2010–2015年水源涵养量变化率在 
 

 
 

图2  秦岭区域水源涵养量空间分布图。(a) 2010年; (b) 2015年  
Fig.2  The spatial distribution map of water retention in Qinling Mountains. (a) 2010; (b) 2015. 
 

 
图3  秦岭区域19处国家级自然保护区单位面积水源涵养量分布图(m3/ha)  
Fig. 3  Water retention of 19 national nature reserves in Qinling Mountains (m3/ha) 
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表2  秦岭19处自然保护区2010–2015年水源涵养量变化率内外配对Wilcoxon符号秩检验   
Table 2 Paired Wilcoxon sign rank tests for the change rate of water retention of 19 national nature reserves in Qinling region 
between 2010 and 2015 

自然保护区  
Nature reserve 

对比结果
Comparison 
results (E) 

N P 自然保护区  
Nature reserve 

对比结果 
Comparison results (E) 

N P  

周至 Zhouzhi + 358 0.000** 太白山 Taibaishan + 185 0.006** 

汉中朱鹮 Hanzhong crested Ibis + 349 0.000** 天华山 Tianhuashan + 170 0.000** 

观音山 Guanyinshan + 97 0.000** 小陇山 Xiaolongshan ‒ 199 0.000** 

佛坪 Foping + 223 0.000** 紫柏山 Zibaishan ‒ 110 0.009** 

黄柏塬 Huangbaiyuan + 108 0.000** 宝天曼 Baotianman ‒ 53 0.000** 

老县城 Laoxiancheng + 67 0.020* 伏牛山 Funiushan ‒ 471 0.000** 

长青 Changqing + 178 0.000** 南阳恐龙蛋化石群  
Nanyang Dinosaur Egg Fossil

‒ 650 0.000** 

牛背梁 Niubeiliang + 81 0.000** 摩天岭 Motianling 不显著 Nonsignificant 49 0.689 

平河梁 Pingheliang + 140 0.000** 小秦岭 Xiaoqinling 不显著 Nonsignificant 132 0.213  

桑园 Sangyuan + 82 0.000** 总体 Overall + 3,721 0.018** 

E为保护区水源涵养变化率内外配对样本对比结果: +表示保护区内水源涵养量减少程度低于保护区外, ‒表示保护区内水源涵养量减少程度

高于保护区外, “不显著”表示自然保护区内外无显著差异; N为配对样本个数。* P < 0.05; ** P < 0.01。 
E is the paired comparison of the change rate of water retention inside and outside nature reserves. + indicates the changes of water retention within 
the reserve are better than that outside the reserve; ‒ indicates the changes of water retention within the reserve are worse than that outside the reserve; 
and “nonsignificant” indicates that there is no significant difference in the changes of water retention inside and outside the reserves. N is the number 
of matched samples. * P < 0.05; ** P < 0.01. 

 
 

图4  秦岭国家级自然保护区内外水源涵养量变化率差值分布图。A组表示自然保护区内水源涵养量减少程度低于自然保护

区外; B组表示自然保护区内水源涵养量减少程度高于保护区外; C组表示自然保护区内外水源涵养变化无显著差异。 
Fig. 4  Difference of changes in water retention inside and outside nature reserves in Qinling Mountains. Group A shows that the 
changes of water retention inside the nature reserves are better than that outside nature reserves; Group B shows that the changes of 
water retention inside the nature reserves are worse than that outside nature reserves; Group C shows that there is no significant 
difference in the changes of water retention inside and outside the nature reserves. 
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图5  秦岭区域国家级自然保护区水源涵养服务保护成效的

主要影响因子。%IncMSE越大表示影响效果越大。 
Fig. 5 The main factors influencing the conservation 
effectiveness of national nature reserves in ensuring water 
retention in Qinling Mountains. The greater the %IncMSE is, 
the more important the factor is. 

 
保护区内外存在显著性差异(P < 0.05), 且保护区内

水源涵养量减少的程度比保护区外低(表2)。倾向评

分配比后的配对样本分析结果显示, 在19个国家级

自然保护区中有17个保护区水源涵养量变化率在

保护区内外存在显著性差异(P < 0.05), 仅有陕西摩

天岭与河南小秦岭2个自然保护区例外(P > 0.05)。

在17个存在显著性差异的国家级自然保护区中, 与

保护区外的配对样本相比, 12个保护区水源涵养量

减少程度低于自然保护区外(P < 0.05), 占保护区总

数量的63.16%; 而5个国家级自然保护区水源涵养

量减少程度高于自然保护区外(P < 0.05), 占保护区

总数量的26.32% (表2)。 

根据自然保护区水源涵养保护成效(µ)结果显

示, 周至国家级自然保护区对水源涵养服务保护效

果最好, 其次是汉中朱鹮、观音山、天华山, 保护

效果较差的是伏牛山与南阳恐龙蛋化石群国家级

自然保护区(图 4)。 

3.3  国家级自然保护区水源涵养服务保护成效的

影响因素 

基于Spearman相关分析结果表明, 自然保护区

水源涵养服务保护成效与保护区内总降水量变化

之间的相关性最强(P < 0.01), 与保护区内资金投入

也呈显著正相关(P < 0.05); 但与保护区的平均高程

等自然因素关系不显著(P > 0.05), 与单位面积工作

人员数量、单位面积巡护人员数量、保护区建立时

长、路网密度、保护区形状指数等管理因素关系也

不显著(P > 0.05) (表3)。 

表3  秦岭19处自然保护区水源涵养保护成效与影响因素的

Spearman相关性分析 

Table 3 Spearman correlation coefficients between the 
influencing factors and the conservation effectiveness of water 
retention in 19 nature reserves in Qinling Mountains 

影响因素 

Influencing factor 

Spearman相关系数 
Spearman correlation 
coefficient 

P 

降水变化率  
Precipitation change rate 

0.926 0.000** 

平均高程 Average elevation 0.235 0.363 

形状指数 Landscape shape index ‒0.260 0.314 

资金投入 Funding investment 0.542 0.025* 

路网密度 Road density 0.047 0.859 

单位面积工作人员数量  
Number of staff per km2 

‒0.056 0.83 

单位面积巡护人员数量 Number 
of patrolling personnel per km2 

‒0.105 0.687 

保护区建立时长 Period from the 
establishment of nature reserves 

‒0.205 0.430 

* P < 0.05; ** P < 0.01。 
 

基于随机森林回归模型的分析表明, 路网密

度、单位面积工作人员数量、单位面积巡护人员数

量、保护区建立时长4个因素在回归模型中为负值, 

表明这4种因素对自然保护区水源涵养服务保护成

效影响程度较低。在剔除上述4个因素之后, 随机森

林回归模型解释率为58.42%, 结果显示, 保护区水

源涵养服务保护成效主要受自然因素影响, 其中影

响最大的是降水变化率, 其次是平均高程, 而管理

因素也有一定影响, 其中资金投入的大小对保护效

果影响最大, 其次是保护区形状指数(图5)。 

4  讨论 

本研究基于倾向评分配比法和随机森林回归

模型构建了自然保护区水源涵养服务保护成效及

其影响因素的评估方法, 并针对秦岭区域19处国家

级自然保护区对水源涵养服务的保护成效进行了

量化评估。首先根据InVEST模型计算了秦岭区域

2010–2015年水源涵养量, 并以商洛市为例, 与陕

西省水资源公报数据进行了对比, 总体结果较为准

确。本研究与采用InVEST模型结合地形指数、流速

系数等参数计算水源涵养量(陈姗姗等, 2016; 范亚

宁等, 2017)或采用水量平衡法计算水源涵养量(卓

静等, 2015)的类似研究结论相近。总体来看, 秦岭

区域水源涵养服务呈现出山区高而北部、东南部城

市区域低, 以及南坡高、北坡低的趋势, 且整个秦
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岭区域2015年水源涵养服务相对于2010年有所降

低。 

本文采用了倾向评分配比的方法对自然保护

区内外2010–2015年水源涵养量变化率进行了对比

分析, 避免了环境变量等因素的协同影响, 较一般

直接进行自然保护区内外对比的方法更加准确

(Joppa & Pfaff, 2011)。本研究发现, 虽然2010–2015

年秦岭区域水源涵养量减少较为明显, 但保护区总

体对水源涵养量的减少起到了减缓作用, 这与于博

威等(2016)在海南岛自然保护区土壤保持功能的变

化分析结论相似。其原因可能是自然保护区内的生

态系统较保护区外往往更加完整, 提供的生态系统

服务更加稳定(Kandziora et al, 2013)。在单个保护区

尺度上, 基于倾向评分配比的配对样本分析结果表

明, 大部分保护区(63.16%)体现了较好的水源涵养

保护成效, 但也有部分保护区不显著, 甚至一些保

护区内的水源涵养量变化率不如保护区外。其原因

可能是不同保护区之间的自然因素存在差异, 同时, 

保护区的管理强度也不一致 (Amin et al, 2019; 

Pearson & Dare, 2019)。 

研究表明, 秦岭区域自然保护区水源涵养保护

成效主要取决于保护区的自然因素, 其中影响最大

的是降水变化率, 这与水源涵养服务主要受降水等

气候变化因素影响的研究结论一致(Su & Fu, 2013; 

Xiao & Ouyang, 2019)。考虑到森林生态系统的面积

和结构不同会对降水的分配、拦截和贮存等生态过

程产生不同影响, 保护区内较为完整的林冠层、灌

草层与枯枝落叶层的截留作用延缓了降水形成径

流的时间, 使森林水文效应产生时滞, 从而使得保

护区在降水减少的年份对水源涵养服务的减少起

到了减缓效果(杨新华和郭荣发 , 2002; 王尧等 , 

2018)。此外, 本研究还发现保护区的平均高程也对

水源涵养服务的保护成效起着较为显著的作用, 海

拔高的保护区其自然生态系统往往相对较好, 受到

的干扰也相对较少(Wang et al, 2013), 这与海拔高

的保护区对生物多样性保护成效更好的结论相似

(Hansen & Rotella, 2002)。 

除了自然因素对水源涵养服务保护成效起主

导作用以外, 人类对保护区的管理因素也有一定的

作用。在一定程度上可以通过管理人为可控制的因

素来减缓自然因素的影响。例如, 周至国家级自然

保护区水源涵养服务的保护成效最好, 原因一方面

是保护区内自然环境变化较小, 且生态系统较为完

整与稳定; 另一方面, 保护区管理机制健全、队伍

结构合理、技术力量较强、行政执法机构完善、 对

保护区内生态系统管理的力度大, 因而生态系统受

外界的干扰相对较小(陈凯华和张孝远, 2006); 而

南阳恐龙蛋化石群国家级自然保护区由于其主要

保护对象为古遗迹化石, 对生态系统状况关注较

少、管理强度弱、保护区内生态系统结构和功能有

所退化, 一定程度上导致保护区内的水源涵养服务

保护成效较差。本研究还发现资金投入与水源涵养

保护成效呈显著正相关, 且较其他因素具有更重要

的影响(表3, 图5)。其原因可能是, 保护区资金投入

的多少间接反映了生态系统管理力度的大小(Ian et 

al, 2012; Lehrer et al, 2019; Machado et al, 2020), 这

也与类似研究结论相近(Burgess et al, 2007)。建议在

未来保护区的发展中, 进一步增加保护区的资金投

入, 同时可以考虑与社会公益组织开展合作, 争取

更多的运行资金。在其他人为影响因素中, 例如旅

游、砍伐、放牧等人为干扰活动也对自然保护区生

态系统有直接影响(柳江华等, 2007), 但旅游、砍伐

等数据在时间延续上难以获取与量化, 本文没有进

行着重介绍, 在未来研究中可以考虑。此外, 在未

来研究中可以增加自然保护区对其他类型生态系

统服务的保护成效评估, 为自然保护区发展与科学

管理提供参考。 
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主流分子钟定年方法的原理、误差来源和使用建议 

陈旸康 1, 王益1, 李家亮 1, 王文韬1, 冯端宇2, 毛康珊 1* 
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摘要: 近年来, 分子钟定年方法(molecular dating methods)得以广泛运用, 为宏观进化研究尤其是生物多样性及其格局形成历

史的相关研究提供了不可或缺且十分详尽的进化时间框架。贝叶斯方法(Bayesian methods)和马尔可夫链蒙特卡罗方法 

(Markov chain Monte Carlo)可容纳多维度、多类型的数据和参数设置, 因此以BEAST、PAML-MCMCTree等软件为代表的贝

叶斯节点标记法(Bayesian node-dating methods)逐渐成为分子钟定年方法中最为广泛使用的类型。贝叶斯框架的优势之一在于

其可以利用复杂模型考虑各种不确定性因素, 但是该类方法中各类模型和参数的设置都可能引入误差, 从而影响进化分化时

间估算的可靠性。本文介绍了贝叶斯分子钟定年方法的原理和主要类型, 并以贝叶斯节点标记法为例, 重点讨论了分子钟模

型、化石标记的选择与放置、采样频率及化石标记点年龄先验分布等因素对节点定年的影响; 提供了贝叶斯时间树构建软件

的使用建议、节点年龄的讨论原则和不同模型下时间树的比较方法, 针对常见的引起节点年龄潜在高估和低估风险的情况作

了分析并给出了合理化建议。我们认为, 合理整合多种贝叶斯方法和模型得出的结果并从中择优, 能够提高定年结果的可靠

性; 研究人员应对时间树构建结果与其参数设置的关系开展讨论, 从而为其他学者提供参考; 化石记录的更新与分子钟定

年方法的改进应同步不断跟进。 

关键词: 分子钟; 分子定年; 贝叶斯节点标记法; 系统发育; 进化时间框架; 分化时间 

陈旸康, 王益, 李家亮, 王文韬, 冯端宇, 毛康珊 (2021) 主流分子钟定年方法的原理、误差来源和使用建议. 生物多样性, 29, 629–646. doi: 
10.17520/biods.2020273. 
Chen YK, Wang Y, Li JL, Wang WT, Feng DY, Mao KS (2021) Principles, error sources and application suggestions of prevailing molecular dating methods. 
Biodiversity Science, 29, 629–646. doi: 10.17520/biods.2020273. 

Principles, error sources and application suggestions of prevailing molecular 
dating methods 
Yangkang Chen 1, Yi Wang1, Jialiang Li 1, Wentao Wang1, Duanyu Feng2, Kangshan Mao 1* 
1 Key Laboratory of Bio-resources and Eco-environment of Ministry of Education, College of Life Sciences, Sichuan University, 
Chengdu 610065  
2 College of Mathematics, Sichuan University, Chengdu 610065  

ABSTRACT 

Background & Aims: Molecular dating methods have been applied widely in recent years and provide an 
indispensable and detailed evolutionary timescale for macroevolutionary researches, particularly for studies on the 
evolutionary history of biodiversity patterns. Bayesian methods and Markov chain Monte Carlo methods can 
accommodate multi-dimensional and various type of data and parameter settings, which have helped the node-dating 
methods implemented in softwares such as BEAST, PAML-MCMCTree to become the most widely used molecular 
dating methods. One of the advantages of Bayesian frameworks is that they can employ complex models to consider a 
variety of uncertainty factors to make more accurate estimations of evolutionary divergence times.  
Progress: We review the principles and main types of Bayesian molecular dating methods and use Bayesian 
node-dating methods as an example to discuss potential errors in molecular clock models, selection and placement of 
fossil calibrating points, frequency of sampling, and setting a prior distribution for node calibrations based on fossils. 
We further describe advantages associated with different Bayesian time tree reconstruction software packages, the  
discussing principle of node age, and the comparison method of time tree under different models. We also provide 
suggestions for overcoming the challenges of overestimation and underestimation bias of node ages. Integration of the 
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output of various Bayesian methods and models and selection of the best among them often improve the reliability of 
molecular dating results.  
Prospect: Researchers should explicitly assess the relationship between model output of time tree construction and 
model parameter settings, which increases transparency and provides documentation and reference for future 
researches. We recommend that future research simultaneously focus on updating fossil records and improving 
molecular dating methods. 
Key words: molecular clock; molecular dating; Bayesian node-dating; phylogeny; evolutionary timescale; divergence 
age 

分子钟定年方法(molecular dating approach)是

近年来宏观生物学尤其是生物多样性及其格局形

成历史相关研究最为重要的手段之一。该方法的基

础假设——分子钟假设最早可以追溯至20世纪中

叶。1962年, Pauling和Zuckerkandl提出分子钟假设

(molecular clock hypothesis; Pauling & Zuckerkandl, 

1962), 随后Margoliash等(1963)对其进行了正式的

描述: “从两个物种最初分化开始, 它们的细胞色素

C残基(residue)序列之间的差异, 是由二者分化后

经历时间的长短决定的”。分子钟模型的核心原理

是: 在一定时间范围内, 特定生物大分子的序列在

不同类群间的差异与其分化后经历的时间呈近似

正线性关系。分子钟为进化生物学者提供了将微观

证据和宏观进化历史结合起来的、全新的重要方法

论。此前, 地球生命的进化历史重建主要结合化石

记录和地质历史进行, 但是由于化石埋藏形成的偶

然性等因素, 化石记录在不同类群中的稀缺程度大

不相同。事实上, 多数生物类群的化石记录, 尤其

是大化石记录 (macrofossil)十分稀缺 (Greenwood, 

1991), 导致基于化石记录的进化历史研究较难开

展。以分子钟定年方法为代表的整合进化历史重建

方法, 可以同时考虑分子证据、形态证据、时间信

息等, 通过与分子系统发育与进化等相关的算法和

模型 , 整合现生生物和古生物的进化历史数据 

(Donoghue & Moore, 2003), 形成一棵同时包含现

生生物和古生物类群的生命之树(tree of life), 从而

打破现生生物研究和古生物研究之间的藩篱, 更加

全面地揭示地球生物多样性形成的时间框架。 

自1965年分子钟定年方法提出伊始, 许多学者

对这一方法提出质疑, 他们认为大分子序列的变化

是随机且无规律的(Morgan, 1998)。近二十多年来, 

随着DNA测序技术的进步和各类模型算法的不断

完善, 分子钟定年方法不断进步, 在各个领域的应

用中认可度不断提高(Kumar, 2005; dos Reis et al, 

2016)。如今分子钟已经被广泛用于生物学研究的各

个领域, 从体细胞突变、癌症细胞进化等微观研究

到生物多样性形成历史等宏观研究, 其提供的进化

时间框架不可或缺(Kumar & Hedges, 2016; Graham 

& Sottoriva, 2017)。因此, 如何提高分子钟的可靠性

一直是进化生物学和生物地理学等研究领域的重

要议题。 

利用分子钟模型进行系统发育树构建的方法

众 多 , 如 贝 叶 斯 法 (Bayesian) 、 最 大 似 然 法

(maximum likelihood, ML)、最大简约法(maximum 

parsimony, MP)、邻接法(neighbor-joining, NJ)等, 而

在时间树构建方面以贝叶斯法和最大似然法更为

可靠、主流、且衍生方法多样(Hall, 2005; Brooks et 

al, 2007; Yang & Rannala, 2012)。由于贝叶斯方法在

20世纪末才被引入分子系统学领域, 国内介绍贝叶

斯框架下分子钟定年方法基本理论框架并提供使

用建议的文献仍存在一些空白。21世纪初, 有部分

国内学者较早地报道了贝叶斯方法在时间树构建

与物种分化时间估计中的应用 (张原和陈之瑞 , 

2003), 后逐渐有学者对贝叶斯框架下分子钟假说

及其应用展开报道与论述(鲁丽敏等, 2014; 李可群, 

2015; 刘晓枫和张爱兵, 2016; 朱天琪, 2019), 并提

供了各类贝叶斯软件的使用流程(鲁丽敏等, 2014; 

Zhang, 2019), 但对于复杂模型的参数及先验设置

的选择讨论较少, 且仍然缺少对于目前最常使用的

贝叶斯节点标记法(Bayesian node-dating method)程

序的详细介绍。 

本文以贝叶斯节点标记法为例, 详细阐述了分

子钟定年方法的原理、误差来源, 以及如何规避这

些误差, 重点分析了多种情况下节点标记对分化时

间估计的影响, 并提供了合理的模型和软件使用建

议。 

1  贝叶斯节点标记法的基本原理和主要类型 

贝叶斯算法自20世纪末被引入分子系统发育

与进化领域以来, 随着计算效率的提升和马尔可夫

© 生
物多
样性
 Bio
dive
rsity
 Sci
enc
e



 陈旸康等: 主流分子钟定年方法的原理、误差来源和使用建议 631 

   

https://www.biodiversity-science.net

链蒙特卡罗方法的引入(Markov chain Monte Carlo, 

MCMC; Yang & Rannala, 1997; Chen & Shao, 1999), 

它在该领域的应用逐年递增, 目前已经成为分子系

统发育与进化领域中可信度和准确度最高的方法

之一(Yang & Rannala, 2012; Brower, 2018)。贝叶斯

算法整合各项不确定性因素, 随着数据量的增加, 

参数收敛到真值。对于每一个参数的概率分布, 观

测者都具有一定的经验认知 , 即先验分布 (prior 

distribution), 体现了观测者经验的总结和主观预测

的结果。通过整合先验分布、给定数据集(data set)

以及其他参数 , 可以得到各参数的后验分布

(posterior distribution)及均值, 体现了主观经验与客

观数据的结合。在数据量不足的情况下, 后验由先

验主导; 而当数据量逐渐累积, 先验产生的影响逐

渐减小 , 后验将由客观数据主导 (Wasserman, 

2004)。然而, 由于生物学数据的局限性, 即便使用

全基因组数据也往往难以使后验分布收敛到单一

真值, 因此先验分布的设置变得至关重要, 尤其是

在数据量较小的分析中(Yang & Rannala, 2006)。 

在分子钟模型下使用贝叶斯法进行计算时, 需

要 设 置 序 列 数 据 (sequence data) 、 进 化 模 型

(evolutionary model)和模型先验(prior; Bromham et 

al, 2018)。进化模型由核酸 (蛋白质 )替换模型

(substitution model)和树模型(tree model)组成, 两类

模型又分别需要进行众多先验值及其分布的设定。

替换模型涉及的参数有碱基间替换速率(rate of 

transition between bases) 、 碱 基 频 率 (base 

frequencies)、不同位点间替换速率(rate across sites)

的分布模型参数以及不变位点(invariant sites)的比

例。树模型由树的拓扑 (topology)和支长 (branch 

lengths)两部分组成 , 支长又由分支时长 (branch 

durations)和分支进化速率(branch rates)共同决定。

其中, 不同的参数可以施加不同的先验分布, 而对

于其中的一些先验分布的参数还可以进一步设置

超先验(hyperprior; Friston et al, 2013), 所有这些设

置构成了一个进化模型, 如图1所示。最终, 通过将

数据集应用于进化模型, 进行MCMC的抽样和统计

分析, 得出时间树和各类参数的后验分布及可信区

间(credible intervals)。 

在使用分子数据进行系统发育树的构建时, 尽

管分子序列数据的增加能够提高系统发育树的准

确度和精确度(dos Reis et al, 2012; Warnock et al, 

2017), 但由于核酸(蛋白质)替换速率在不同进化分

支(evolutionary lineages)间的差异、不同地质时期古

环境因素导致进化速率的不同(Harwood et al, 2007; 

Laws, 2010)、世代时间各异(Thomas et al, 2010)等因

素, 只能得到系统发育树的拓扑以及相对物种分化

时间, 而无法得到谱系间的绝对物种分化时间, 即

只知道树的拓扑和相对支长(遗传距离)而不知绝对

支长。分支时长由树先验(tree prior)和校准信息

(calibration, 包括节点标记(node calibration)和端点

标记(tip calibration))共同决定, 在没有化石证据等

提供校准信息时, 仅依靠树先验得到相对年龄参考

价值较低。因此, 在贝叶斯框架下得到相对分化时

间后, 要进一步得到绝对分化时间, 最好的方法是

进行化石标定(fossil calibration; Barba-Montoya et al, 

2017)。在获得某个类群的化石及其年龄后, 就可以

在相对分化时间框架的基础上整合化石年龄, 得出

进化时间树, 从而得出该类群进化树上各个节点的

绝对分化时间及其可信区间。 

在贝叶斯框架下常用的化石标记方法包括节

点标记法 (node-dating)、全证据法 (total-evidence 

method; Ronquist et al, 2012)以及化石生灭进程法

(fossilized birth-death process; Heath et al, 2014)等。

节点标记法使用化石年龄数据标定系统发育树上

的相应节点; 全证据法和化石生灭进程法属于端点

标记法(tip-dating), 将化石视作系统发育树上的进

化分支进行树的构建, 充分利用了化石类群的形态

特征, 而不仅限于整合其年龄数据。三类方法各有

利弊(Grimm et al, 2015): 节点标记法虽然考虑了树

的结构和化石标记的不确定性(uncertainty), 但对化

石年龄先验 (作为时间先验 )的设置往往武断

(Sauquet, 2013), 只考虑使用年龄最老的化石, 且得

到的系统发育树中只包含现存类群; 全证据法基于

系统发育关系进行化石定位, 同时考虑了化石类群

和现存类群的定年, 但需要依赖化石及现存类群的

形态矩阵(morphological matrix), 这一条件有时难

以满足, 且往往需要花费大量时间对现存物种的形

态学数据进行编码(Guillerme & Cooper, 2016); 化

石生灭进程法能够运用所有的化石类群, 并且不需

要形态学矩阵, 但没有考虑到系统发育树的结构和

化石年龄的不确定性。根据其不同的特性, 以上三

种方法分别适用于化石记录贫乏的类群、形态性状

丰富的类群, 以及化石记录丰富的类群(Grimm et  
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图1  贝叶斯法时间树构建过程示意图(改自: Bromham et al, 2018)。进化模型的参数设置是贝叶斯法系统发育树构建的关键

步骤, 由替换模型和树模型组成。替换模型包括了碱基替换模型(包括碱基转换速率rij和碱基频率πi参数)、速率的位点(sites)
异质型(如Γ分布)以及不变位点的比例p(inv)。树模型可以解构为结构与支长两个组份。结构由树先验决定, 图中使用的是生

灭过程模型, 包含物种生成率(λ)、物种灭绝率(μt)和取样频率(ρ)三个参数。在“两步法”中, 结构还可以来自于树文件的输

入。支长由分支时长与速率分布共同决定。分支时长一方面受树先验的影响, 另一方面与节点年龄标记密切相关; 速率分

布即分子钟模型, 决定了进化速率在不同支上的分布格局。数据集与进化模型共同计算得到各参数的后验及时间树。 
Fig. 1  Schematic diagram of Bayesian time tree construction (modified from: Bromham et al, 2018). The parameter setting of 
evolutionary models is the key step of constructing phylogenetic tree based on Bayesian method, which is composed of substitution 
model and tree model. The substitution model includes base substitution model (including base conversion rate rij and base frequency 
πi as parameters), site heterogeneity of rate (such as Γ distribution) and proportion of invariant sites p(inv). The tree model can be 
decomposed into two components: structure and branch lengths. The structure is determined by tree priors (in this case the birth and 
death process model), which includes three parameters: species generation rate (λ), species extinction rate (μt) and sampling 
frequency (ρ). In the “two-step” method, the structure can also come from the input of the tree file. The branch length is determined 
by the branch duration and the rate distribution across branches. The branch duration is influenced by tree priors and node age 
calibration. The rate distribution is recognized as clock models, which determine the distribution pattern of evolution rate on different 
branches. The data set is applied to the evolutionary model to generate posteriors of each parameter and the time tree. 

 
al, 2015)。尽管在某些情况下, 节点标记法并不是最

好的方法(Ronquist et al, 2012), 但由于目前多数类

群的化石记录较为匮乏、形态学特征编码困难等问

题,节点标记法仍然是目前适用范围最广、最常用的

化石标记方法。此外, 由于目前整合了形态学数据

的系统发育研究得出的关键节点年龄有时过于古

老, 令研究人员难以接受, 其算法的可靠性有待验

证和进一步改进(dos Reis et al, 2015)。因此, 在下文

中我们主要讨论影响节点标记法准确度(accuracy)

与精确度(precision)的因素以及如何提高物种分化

时间分子定年的可靠性。 

2  贝叶斯节点标记方法的主要误差来源 

主流贝叶斯节点标记方法的主要误差来源有3

个方面: (1)替换速率模型(substitution rates models)

和系统发育树结构(tree topology)引入的误差; (2)分

子钟模型(molecular clock models)引入的误差; (3)节

点年龄标记方式(calibrations)引入的误差。 

2.1  替换速率模型和系统发育树结构引入的误差 

不同类群生物的核酸、蛋白质替换速率不同(类

群世代长度、DNA修复机制不同等), 同一物种的不

同位点的替换速率也不同, 这要求研究者在设置分

子钟模型时需要同时考虑多个维度的位点替换概

率分布。通常来说, 在比较物种之间的基因编码区

核酸序列差异时, 第一位、第二位密码子的突变率

与时间具有良好的共线性, 而第三位密码子的突变

率远高于第一、第二密码子, 且与时间之间呈现非

线性关系。Strugnell等(2005)研究发现, 第三密码子

明显存在饱和信号, 表明其结果并不可靠。因此在

研究进化速率变异较大的类群以及类群跨度较大
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的系统发育树时, 可以考虑排除第三密码子。同理, 

当一个基因位点或密码子位点的替换速率与其他

位点有显著差异、数值异常, 且对后验概率的整合

产生严重影响时, 可以考虑去除该位点(Ronquist et 

al, 2012), 也可以对各部分数据采取不同的分组

(partitions) 替换速率模型。诸如 PartitionFinder 

(Lanfear et al, 2012)等软件能够对不同基因、不同密

码子位点的组合进行比较, 每个组合使用不同的替

换速率模型, 从而寻找最合适的分组模型, 其结果

可以直接应用于BEAST、MrBayes等主流贝叶斯分

析软件。 

另外, DNA序列中同一位点的4种碱基之间的

替换速率并不相同, 因此出现了许多不同的替换模

型。目前最常用的替换模型是 general time- 

reversible模型家族, 包括JC69模型(Jukes & Cantor, 

1969)、HKY85模型(Hasegawa et al, 1985)、K80模

型 (Kimura, 1980)、F81模型 (Felsenstein, 1981)和

GTR模型(Tavaré, 1986)等, 其中GTR模型最为复杂, 

它允许每一种核酸替换都有不同的替换速率。该家

族其余模型的区别在于不同核酸间的替换速率有

多少是相同的(例如JC模型假设所有替换速率都是

相同的; Jukes & Cantor, 1969)。位点间异质性(site 

heterogeneity) 可 以 体 现 为 伽 马 分 布 (Gamma 

distribution, Γ, 假设位点间替换速率符合伽马分

布)、恒定速率(invariable, I, 假设位点间替换速率独

立且恒定)以及I + Γ模型等。不同的模型组合可以被

描述为诸如JC69+Γ、HKY85+Γ和GTR+Γ+I等模式。

目前多个软件能够根据数据集对替换模型的适合

度进行检验, 例如JModelTest (Darriba et al, 2012)、

Modelgenerator (Keane et al, 2006)、bModelTest 

(Bouckaert & Drummond, 2017)等, 从而得出特定数

据集最优的碱基替换模型或者数据集不同部分碱

基替换模型的最优组合。Shapiro等(2006)使用酵母

和病毒的序列对不同等替换模型、位点异质性模型

和密码子位点模型等组合进行了检验, 结果显示, 

考虑了密码子位点异质性的模型往往是最好的, 而

HKY、GTR、I和Γ模型组合的适合度各有差异, 模

型组合在不同类群中的适合度也不同。 

在开展分子钟应用时, 系统发育树相对支长和

结构是最基础的信息, 一般需要利用现存物种的生

物大分子序列信息来构建系统发育树。然而, 在主

流的系统发育树构建方法中 , 相较于距离法

(distance methods)、简约法(parsimony methods)和似

然法(likelihood methods), 贝叶斯法能够利用复杂

模型最大程度地考虑系统发育树构建中存在支长

和结构的不确定性, 具有较好的准确度和可靠性

(Beerli, 2006; Yang & Rannala, 2012)。 

利用贝叶斯软件构建时间树时, 树的拓扑可以

来自导入的物种树文件, 也可以来源于集成性贝叶

斯软件(如BEAST; Drummond et al, 2012)的计算结

果 , 后者主要包括两类 : 一类基于溯祖理论

(coalescent theory), 另一类基于物种形成理论

(speciation theory)。目前常用的树先验设置主要基

于物种形成理论, 包括生灭模型(birth-death model)

和尤尔模型(Yule model)等。在设置树先验时, 由于

不用树先验的假设不同, 可能会引入误差。例如生

灭模型和尤尔模型在苏铁类进化时间框架构建过

程中, 二者得出的分化时间差异明显, 后者得出的

节点年龄普遍更大(Condamine et al, 2015)。 

拓扑误差最典型的例子是长支吸引 (long 

branch attraction, LBA)。长支吸引是系统发育树构

建中常遇到的问题之一(Susko, 2015), 在2000年前

后其陆续被发现存在于真核生物众多类群的系统

发育分析研究中(Reyes et al, 2000; Brinkmann et al, 

2005)。如果一棵树的真实情况是有两个外部长支被

一个内部短支连接并隔开, 那么最后结果可能会得

到两个长支聚在一起的错误的树结构。这一现象可

能在利用简约法以及模型过于简单且未考虑位点

替换速率异质性的最大似然法和贝叶斯法建树的

过程中出现(Yang & Rannala, 2012)。产生这一现象

的原因是, 序列中某些位点产生了多次的替换, 因

此分析的位点越多, 长支吸引现象就越有可能发

生。长支吸引的解决方案之一是, 尽量使用全似然

法(full likelihood method, 包含最大似然法和贝叶

斯法), 使用合理位点替换模型, 并剔除进化速率过

快的位点, 同时比较多次运算产生的系统发育树, 

进行交叉检验(Susko, 2015)。因为树的拓扑关乎物

种之间的共祖关系和化石标记点放置等, 所以在进

行节点标记前应确保拓扑的准确性。 

2.2  分子钟模型引入的误差 

不同分子钟模型处理不同分支间进化速率差异

的方式不同, 可能影响时间树上的节点年龄。 

简单的分子钟模型得出的时间树上, 姊妹分支

之间的绝对支长是相等的, 但是它们的相对支长存
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在差异, 二者之间的进化速率也存在差异, 因此需

要进行相应的优化。依照速率优化方式的不同, 主

流的分子钟模型可以分为严格分子钟(strict clock)、

多速率分子钟 (multi-rate clock) 和松弛分子钟

(relaxed clock; Ho & Duchêne, 2014)。近年来由于核

酸和氨基酸替换速率在不同位点、不同类群间的差

异问题受到越来越多的关注, 某些特定的松弛分子

钟模型如非自相关对数正态分布松弛分子钟模型

(uncorrelated lognormal relaxed clock, ULRC), 越来

越受到欢迎(Miller & Bergsten, 2012)。 

严格分子钟模型(图2b)规定系统发育树中所有

谱系的替换速率为一个恒定的单一的值, 主要应用

于近缘物种 , 如同属或序列差异小于5%的物种

(Yang, 2006)和种下单元之间的系统发育构建, 因

为各分支之间的替换速率变化往往很小(Brown & 

Yang, 2011; Ho & Duchêne, 2014), 这种情况下严格

分子钟相较松弛分子钟具有更为显著的优势

(Brown & Yang, 2011)。但对于替换速率变化较大的

类群, 严格分子钟模型的准确度则很低(Wertheim 

et al, 2010)。多速率分子钟模型允许多于一种、但

少于总物种数的速率设定存在于系统发育树中, 这

意味着部分谱系将共享位点替换速率。在一些多速

率分子钟模型中, 聚在一起的类群具有相同或相似

的替换速率, 称为局部分子钟(local multi-rate clock; 

图2c); 在另一些多速率模型中, 速率的变化则贯穿

整棵树, 称为离散多速率分子钟(discrete multi-rate 

clock; 图2d; Ho & Duchêne, 2014)。 

松弛分子钟模型允许每一个谱系具有独特的

替换速率, 考虑了每一个谱系的独立性。该模型要

求给出先验以便对支长进行模拟(branching process 

prior), 这一过程中常用的有生灭进程模型(同时考

虑物种的生成和灭绝)和尤尔模型(生灭进程模型的

特殊情况, 仅考虑物种生成率)等。在很多情况下生

灭进程模型比尤尔模型更符合实际情况, 尤其是在 
 

 
 
图2  不同的分子钟模型示意图(改自: Ho & Duchêne, 2014)。图中的6个时间树具有相同的结构, 但由于分子钟模型选择的不

同, 支长有很大差异。(a)未添加分子钟模型的时间树, 比例尺显示了1个时间单位。(b)严格分子钟模型, 所有支的速率相等。

(c)局部多速率分子钟, 允许一定量的速率存在, 并根据拓扑的聚类情况设置速率, 同一类群具有相同或相似的速率。(d)离散

多速率分子钟, 允许一定量的速率存在, 不考虑拓扑聚类情况的模型。(e)自相关松弛分子钟, 允许最多等于支数的速率存在, 
且邻近支的速率相关。(f)非自相关松弛分子钟, 没有任何对速率的数量、分布格局的限制, 是最宽松自由的模型设置。 
Fig. 2  Schematic diagram of different molecular clock models (modified from Ho & Duchêne, 2014). The six time trees in this figure 
have the same structure, but the branch length varies greatly due to different selection of molecular clock models. (a) The time tree 
without applying molecular clock model. The scale bar indicates one time unit. (b) In strict molecular clock model, all branches have 
the same rate. (c) Local multi-rate molecular clock allows a certain amount of rate and sets the rate according to the clustering situation 
of topology. The related branches have the same or similar rate. (d) Discrete multi-rate molecular clock, which also allows a certain 
amount of rate, does not consider the topological clustering. (e) The autocorrelated relaxed molecular clock allows the existence of a 
rate at most equal to the number of branches, and the rate dependence of adjacent branches. (f) The uncorrelated relaxed molecular 
clock, without any restrictions on the number and distribution pattern of rates, is the most relaxed and free model setting. 
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物种灭绝率较高的类群中(Condamine et al, 2015), 

并且使用后者得到的节点年龄极有可能比前者大

(Wang & Mao, 2016)。在贝叶斯框架下, 常见的松弛

分子钟模型又可以分为自相关松弛分子钟

(autocorrelated relaxed clock, 图2e; Thorne et al, 

1998)和非自相关松弛分子钟(uncorrelated relaxed 

clock, 又称独立速率分子钟; 图2f; Drummond et al, 

2006)两种: 自相关模型中, 相邻谱系之间的替换速

率是相关联的, 体现了谱系之间的生物学特性; 而

非自相关模型中, 任何分支之间的替换速率都是独

立的, 能够避免某些快速进化事件对分化年龄估算

带来的影响。自相关松弛分子钟有多种速率分布可

以选择, 常见的有对数正态分布、伽马分布等, 每

个分支上的速率都来自于速率分布, 速率的变化和

时间成正比, 因此自相关松弛分子钟能够体现数量

性状的进化过程。它的缺陷之一在于其对替换速率

的变化范围没有限制, 即替换速率可能随时间不断

提高。为了消除这一不稳定状态, 可以使用内置于

RevBayes (Höhna et al, 2016)等软件中的更加复杂

的 Ornstein-Uhlenbeck 模 型 (Cooper et al, 2016; 

Halliday & Goswami, 2016)和Cox-Ingersoll-Ross模

型(Lepage et al, 2006; Ho & Duchêne, 2014)等。非自

相关分子钟每个分支上的速率都来源于速率先验

分布。与自相关分子钟模型不同的是, 其分支之间

的速率相对独立, 相互之间没有关联。非自相关分

子钟模型更适用于研究快速进化事件对物种分化

的影响, 并考虑到了系统发育关系与化石标记的不

确定性(Smith et al, 2010)。自相关模型和非自相关

模型各有优缺点, 在条件允许的情况下可分别使用

两种模型构建系统发育树, 并比较其差异, 选择较

优模型。 

需要注意的是, 上述各类模型没有优劣之分, 

只是各自适用的情况不同(Lee, 2016), 需要通过实

践, 利用客观参数(如贝叶斯因子)进行比较后慎重

选择。除了上述的替代模型和速率先验外, 节点年

龄标记方式也会对系统发育树的构建产生巨大影

响, 节点年龄标记方式设置不合理将直接导致物种

分化时间估算产生误差。 

2.3  节点年龄标记方式引入的误差 

节点年龄标记是节点标记法时间树构建的必

要步骤, 绝对时间信息的来源主要包含: (1)化石标

记 (fossil calibration); (2) 二 次 标 记 (secondary 

calibration); (3)使用生物地理学事件年龄进行标定

(biogeographic/vicariance calibration)等。 

2.3.1  化石标记 

(1)标记化石选择。分子数据(氨基酸、DNA序

列)只能提供相对的进化时间框架, 而绝对分化时

间的最终来源是从相关化石中提取的年龄信息

(Warnock et al, 2017)。分子数据量的增加能够提供

更多信息, 从而提高系统发育拓扑和相对分化时间

框架的可靠性, 但物种分化时间估算的准确度和精

密度主要由化石标记的质量决定, 因此化石标记是

物种分化时间估算中最为重要的环节之一(Parham 

et al, 2012)。 

由于化石记录是一个不断挖掘、动态更新的集

合, 因此研究者在使用化石标记时必须格外小心地

筛选和采用可靠的化石记录。随着古生物学的发展, 

不断有新的化石被发掘出并被标定年龄, 我们无法

知道某一个化石是否为该类群在地球上存在的最

古老的化石, 而只知道该类群分化产生的时间至少

早于该类群目前已知的、最古老化石的年龄。因此, 

使用贝叶斯化石节点标记的主流策略之一, 是使用

目前已知最古老的化石作为一个或多个冠部节点

(crown node)的年龄下限(minimum age constraint), 

并往往使用至少一个公认、相对确定的年龄作为根

节点 (root node)或接近根部的节点的年龄上限

(maximum age constraint), 两者同时作为时间边界, 

从而使系统发育树的节点年龄结构逐渐趋于稳定

(Marshall, 2008)。如果没有最大年龄限制, 那么所

得的时间树中, 多数节点的年龄都有高估的潜在可

能性(Claramunt & Cracraft, 2015)。 

虽然实践中通常选择一个类群中已知最古老

的化石, 但在选择分子钟标记化石时, 化石本身的

特性也是需要权衡的重要因素。对于化石的选择主

要考虑两个指标: (i)其年龄是否能够代表一个类群

的最大年龄(代表性, representative); (ii)其分类学特

征是否符合系统发育分析的需求(分类学可分析性, 

taxonomic solution; Sauquet et al, 2012)。具有代表性

的化石需要能够在该类群刚刚分化出来时就能够

形成、留存到现在并得以被挖掘和发表; 化石的可

分析性则需要化石既拥有足够的、便于聚类的共有

衍征(synapomorphies), 除此之外, 又需要足够的与

其他类群的差异性特征, 才能将化石可靠地放置在

系统发育树中相应的标记节点上。化石的可分析性
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由其完整度、可比对数据集的采样频率等共同决定

(Fikáček et al, 2020)。Fikáček等(2020)依据系统发育

辨析度将化石分为3类: (a)依据形态特征能明显将

其放在进化树上的某一位置, 且无其他备选项; (b)

在进化树上有几个接近的备选位置, 支持度相近并

存在一定冲突 (例如由于趋同演化 , convergent 

evolution); (c)在进化树上有众多的备选位置, 后验

概率都很低, 表明化石的形态特征信息缺失较多、

其系统发育位置辨析度低。(a)和(b)类化石是节点年

龄标记的较优选择, 在使用系统发育的方法进行辨

析后即可确定位置, 而(c)类化石难以提供有效且准

确的信息。 

能够同时满足代表性和可分析性两个特征的

化石是最理想的, 但遗憾的是大多数的化石只能满

足其中一项, 这两类化石分别被描述为“古老但有

风险 (old but risky)”和 “年轻但可靠 (young but 

safe)”。“古老但有风险”的化石的年龄能够代表该类

群已知的最大年龄, 即该类群刚刚分化产生便有化

石并能够较为完整地留存到现在, 然而其分类学特

征往往难以满足系统发育分析的需要(如花粉化石), 

这类化石常由于其形态的模糊性(如上文中的c类化

石)而只能使用直觉法(一种较为主观的方法, 见下

文)确定标记节点, 适合用于标定类群早期分化的

节点(如根节点); “年轻但可靠”的化石往往无法准

确体现(通常会低估)该类群分化产生的时间, 但是

其性状具有很强的可分析性(如上文中的a类化石), 

使用上较为安全(并不等于准确), 能够进行更加复

杂的系统发育分析, 例如多数叶、花、果实的化石

(Sauquet et al, 2012)。此外, 对于(b)类化石, 应该将

其放置在不同位置上进行标记, 并将得出的结果进

行比较与讨论。 

当上文描述的两个指标不能两全时, 总体来说, 

我们倾向于使用“年轻但可靠”的化石进行标记, 因

为其具有很好的系统发育解析度, 不容易产生错置, 

尽管其未必能很好地代表整个类群的分化时间。如

果在使用“年轻但可靠”化石的基础上再使用“古老

但有风险”的化石进行标记, 节点年龄会有增大的

趋势(Sauquet et al, 2012)。但这一结果并不代表“古

老但有风险”的化石的放置是错误的, 因为其系统

发育解析的准确性是不可知的。因此, 在进行标记

之前, 应对相关类群的化石进行系统描述, 包括

离群化石(outliers), 在此基础之上, 筛选标定使用

的化石(Parham et al, 2012)。对于“古老但有风险”

的化石, 建议在标记系统发育树基部的节点(如根

节点)时使用, 并设置最大年龄限制(Sauquet et al, 

2012)。反之, “年轻但可靠”的化石适合使用在系统

发育树的冠部, 并且其年龄往往小于冠部节点的

实际年龄。 

对于一些化石稀缺的类群, 是否选择采用不可

靠的化石进行节点标记是一个值得讨论的问题

(Sanders & Lee, 2007)。一般情况下, 单个不可靠化

石标记可能会导致一定的误差, 在极端情况下可能

会导致其标记节点的年龄明显大于该节点未标记

的情形。但是, 尽管某些化石的年龄信息并不可靠, 

化石标记节点数量的增加仍然能够提高时间树的

可靠性, 尤其是在根节点或近根节点没有化石标记

的情况下(Duchêne et al, 2014; Nie et al, 2020)。因此, 

建议同时计算不可靠化石标记和不标记两种情形, 

进行比较与讨论, 并阐述采信其一的理由。 

(2)标记节点选择。贝叶斯化石节点标记的第一

步是将化石合理地放置于系统发育树中相应的节

点或进化分支上 , 主要包括直觉法 (intuitive 

methods)、衍征法(apomorphy-based methods)和系统

发育法(phylogenetic methods; Sauquet et al, 2012)。

直觉法根据化石类群所能观测到的所有特征, 依靠

直觉在现存类群中寻找与之最为相似的类群。该方

法在早期研究中使用较多, 但由于其判断往往过于

主观, 因此随着学科发展逐渐被弃用。衍征法依照

化石与现存物种之间是否至少有一个共同衍征

(synapomorphy)以及何时出现共同衍征进行化石位

置放置的推断(Renner, 2005)。具有共同衍征的化石

和现存物种聚为一个单系群, 并以化石年龄作为其

干节点的最小年龄限制(图3)。但由于仅依靠共同衍

征对化石关系进行判断, 该方法也存在一些缺陷, 

例如趋同演化(convergent evolution)、衍征数量选择

多少合适以及没有量化的数据分析(例如分子序列

信息和形态学矩阵, morphological matrix) (Sauquet, 

2013)。系统发育法则完全依赖系统发育分析重建化

石类群与现存类群之间的关系, 在系统发育分析中

同时使用现存类群和化石类群的数据集, 可以完全

使用形态学数据, 也可以加入现存类群的分子序列

数据进行分析(全证据法)。然而, 这三种化石关系的

评估方法都是建立在化石拥有足够多的差异性形

态特征的基础之上, 否则就无法得出有效的系统发
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育位置信息(Sauquet et al, 2012)。 

另一点需要注意的是, 在一棵系统发育树上确

定一个类群的年龄时, 有冠年龄(crown age)与干年

龄(stem age)之分: 前者代表该类群现存物种最近

共同祖先的年龄, 而后者代表该类群最近共同祖先

与其姊妹类群的最近共同祖先的年龄。不同的化石

适用于不同的节点年龄类型。如图3所示, 无论是基

于衍征法还是系统发育法进行化石放置, 位于类群

干节点和冠节点之间的化石适合作为类群干节点

的最小年龄限制, 位于亚类群干节点和冠节点之间

的化石适合作为类群冠节点的最小年龄限制, 若使

用介于类群干节点和冠节点之间的化石(基于最小

年龄限制)标记冠节点往往导致节点年龄被高估

(Parham et al, 2012)。另外, 因为化石标记点的定位

几乎完全依赖形态学特征(Fikáček et al, 2020), 化

石的完整性是合理确定化石位置的必要条件, 保存

不完整、破碎程度高的化石很可能导致定位不准确, 

从而对节点定年产生极大影响(Donoghue et al,  

 

 
 
图3  系统发育树中部分术语示意图。图中冠节点的年龄代

表了类群A现存所有物种最近共同祖先的节点, 而干节点代

表了该类群最近共同祖先与其最近缘类群共祖的节点。以衍

征法为例, 图中的化石A与类群A现存物种存在共同衍征, 
因此可以作为类群A干节点的最小年龄限制; 而要为类群A
的冠节点添加年龄限制, 需要获得与类群A的亚类群具有共

同衍征的化石记录, 如图中的物种Z、W和化石B所表示的关

系。系统发育法同理。 
Fig. 3  Schematic diagram of some terms in phylogenetic tree. 
The age of the crown node in the figure represents the node of 
the nearest common ancestor of all species in group A, while 
the stem node represents the node of the nearest common 
ancestor of the group A and its nearest related group. Taking the 
apomorphy-based method as an example, fossil A in the figure 
has synapomorphies with the extant species of group A, so it 
can be used as the minimum age constraint for the stem node of 
group A. To apply age constraint to the crown node of group A, 
it is necessary to obtain fossil records sharing synapomorphies 
with subgroups of group A, as indicated by the relationship of 
species Z, W and fossil B in the figure. The same is true of 
phylogenetic method. 
1989)。在实际操作中, 增加化石标记节点的数量以

及尽量选用接近根节点的化石标记都会改善分化

时间估计的可靠性(Duchêne et al, 2014)。 

在研究大尺度系统发育时, 研究人员往往会进

行非随机的、覆盖面广的现存类群取样, 但很可能

忽略了一些亚类群(subclade)的取样(如一个大科或

一个大属仅由少数物种代表), 导致得出的取样不

全类群的冠节点年龄实际上为其亚类群的冠节点

年龄(Magallón & Castillo, 2009), 从而导致年龄低

估的现象。因此现存类群和相关化石的取样不仅应

该使分支取样的覆盖面广, 在选择冠节点进行标记

时还尤其需要对亚系(sublineage)、亚类群进行取样

以保证准确性和代表性。已有研究表明, 化石类群

和现存类群的取样覆盖度偏低都会导致低估节点

年龄(Linder et al, 2005; Sauquet et al, 2012)。 

此外, 依据节点之间的拓扑关系将有化石标记

节点的年龄信息附加于无化石节点之上, 也是一种

标记的策略。Barba-Montoya等(2017)使用了三种策

略进行化石标记: (a)对无化石的节点不进行标记; 

(b)使用有化石节点的年龄上限、下限来标记相邻的

无化石节点; (c)使用有化石节点的年龄上限、下限

来标记所有其他节点, 这样所有的节点都有一对

上下限的设置。结果表明, 方案(c)得到的年龄大于

方案(b), 而(b)大于(a)。但目前来说, 这类标记策略

的可靠性难以验证, 因此提高化石的采样频率才

是提高定年准确度的根本途径。 

2.3.2  二次标记 

二次标记是在相应类群化石记录匮乏的情况

下, 使用前人系统发育研究中已经得到的节点年龄

或替换速率进行标定的方法。在实际操作中往往选

择一个或多个节点进行二次标记, 或设置前人研究

得出的替换速率作为先验。由于前人研究选择的标

定策略未必一定合理、准确, 再者由于有更多新的

化石被发现、化石年龄得到更新, 二次标记得到的

节点年龄往往比化石标记得到的节点年龄年轻, 其

导致的分支替换速率误差甚至能达到2到3倍之多

(Sauquet et al, 2012)。因此二次标记不是最好的选择, 

在相关类群有合适的化石的情况下应优先选择化

石标记。如果确实需要使用二次标记, 应注意选择

从最新发表或者化石标记相对合理的进化时间树

上提取相应节点的年龄。另外, 因为标记节点的增

加有助于提高整体时间计算的准确度(Conroy & 

van Tuinen, 2003; Marshall, 2008; Sauquet et al, 

2012), 因此可以考虑采用多个节点进行二次标定。 
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2.3.3  使用生物地理学事件年龄进行标定 

在没有合适的化石标记的情况下, 使用生物地

理学事件发生的年代进行节点标记也是可行的方

法之一。这往往涉及大陆与板块的运动, 例如澳大

利亚与新西兰的分离可以解释某些物种的隔离分

化事件(Martin & Dowd, 1993)。如果我们能知道两

个地理区域较为准确的分离时间, 即某些地质事件

年代, 就可以认为分别在两地分布的一对姊妹类群

至少在地质事件发生后产生了分化, 换言之就知道

了二者最近共同祖先节点年龄的下限。然而, 与化

石标记相比, 这种方法无法考虑物种长距离扩散等

由于扩散分布而非隔离分化产生的姊妹类群分化

的情况, 因此这种情况下物种分化的实际时间常晚

于地理事件年龄, 利用地理事件年龄标记得到的类

群的物种分化时间往往比化石标记时间古老(高估) 

(Sauquet et al, 2012)。 

2.3.4  其他节点标定和替换速率的信息来源 

节点年龄标定的原理在于基于某种证据确定

某一时间节点早于或晚于物种形成事件, 从而对物

种形成时间进行限制。此处所述的证据包括但不限

于化石标记、二次标记和地理隔离标记。其他的设

置方法还有: (1)使用海洋岛屿形成时间作为该地特

有种的年龄上限(Schaefer et al, 2009); (2)使用古

DNA的年龄作为某一现存后代类群的时间先验

(Korber et al, 2000); (3)使用宿主之间分化的年龄作

为相应严格寄生物种之间分化的年龄上限(Rector 

et al, 2007)等。此外, 若使用其他研究得出的传代绝

对替换速率作为速率先验, 就可以避免部分时间先

验的设置。例如, 可以通过比较父代和子代之间的

遗传差异计算出世代替换速率, 再除以世代时间就

可得出绝对替换速率。但是, 除了模式物种与部分

细菌(Kuo & Ochman, 2009)、病毒(Vijgen et al, 2005), 

绝大多数类群的绝对替换速率往往难以获得

(Sauquet, 2013)。 

2.3.5  节点年龄概率分布的选择 

由于化石记录提供的年龄信息具有不确定性

和时效性(图4), 在利用化石标记设置节点年龄时, 

人们倾向于使用带有概率分布 ( p r o b a b i l i t y 

distribution)的先验。概率分布允许节点的时间标记

存在一定的误差, 体现了人类对化石信息的不确定

性的认识。常见的概率分布有均匀分布(uniform)、

对数正态分布(lognormal)、正态分布(normal)、指数

分布(exponential)和伽马分布(Gamma)等(图5)。在此

基础之上, 可以选择设置严格年龄限制(strict age 

constraint, 又称硬边界, hard bound)和宽松年龄限

制(soft age constraint, 又称软边界, soft bound; Yang 

& Rannala, 2006)。宽松年龄限制允许存在一个较小

的可能性(比如5%或10%), 使得节点年龄可以突破

设定的边界(Yang & Rannala, 2006)。从实际角度出

发, 人们目前获得某一类群最古老化石即为该类群

实际上最古老化石的可能性几乎为零, 宽松年龄限

制以及概率分布曲线可以为研究人员探究更加接

近类群的真实年龄提供途径, 从而避免单一依赖其

年龄下限(dos Reis et al, 2016)。通常对于非根部节 

 

 
 
图4  化石年龄不确定性的3种情形。(a)“年轻但可靠”和“古老但有风险”的两种化石在化石年龄和可靠性两个维度上的分布, 
其他大多数化石分布于两虚线围成的区域中。(b)某个类群已知最古老化石的年龄随着古生物学发掘过程不断扩展补充、逐

步接近类群真实分化时间的趋势。(c)随着化石定年技术的发展, 化石年龄的精确度不断提升。 
Fig. 4  Three cases of fossil age uncertainty. (a) The present of “young but safe” and “old but risky” fossils in two dimensions: age 
of fossils and reliability. Most of the other fossils are distributed in the area surrounded by the two dotted lines. (b) The age of the 
oldest known fossil of a certain group tends to be close to the real divergence time of the group as the paleobiological excavation 
continues to expand. (c) With the development of fossil dating technology, the accuracy of fossil age has been improved. 
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点, 化石标记节点年龄的各类先验概率分布都可以

设置一个严格的最小年龄限制(strict minimum age 

constraint), 表示化石的年龄绝对不小于这一年龄

限制。严格最小年龄限制和宽松最大年龄限制(soft 

maximum age constraint; Benton & Donoghue, 2007)

是节点定年中常用的设置组合。近年来, 除了对最

大年龄设置宽松上限以外, 很多研究者还会对最小

年龄也设置宽松下限(Barba-Montoya, 2017; Nie, 

2020), 以减少其他因素带来的影响(如化石定年的

误差)。在 MCMCTree 等软件中, 正态分布、伽马

分布、对数正态分布和指数分布的内在逻辑都包含

一个宽松最大年龄限制(图 5c–f), 相应分布模型中

年龄概率分布的参数可以由用户设置。不同的概率

分布对节点年龄的影响有倾向性。 

与其他分布相比, 正态分布的特点是其允许双

向的不确定性, 即节点年龄可能大于校准信息年龄, 

也可能小于校准信息年龄。正态分布尤其适用于某

些利用生物地理学证据进行标记的情况, 因为研究

者往往无法确定遗传分化开始于地理隔离之前还

是之后(Heads, 2005), 正态分布为这一问题的解决

提供了可能。正态分布也适合于二次标记。 

相对来讲, 对数正态分布是与古生物学研究现

状较为匹配的一种先验设置(Ho & Phillips, 2009), 

其包含3个参数: 均值、标准差和最小年龄限制。如

图5所示, 对数正态分布允许节点的年龄概率峰值

大于所用化石的年龄, 认为所用化石即为该类群最

古老化石的可能性几乎为零(将当前化石年龄设置

为最小年龄限制), 这与实际情况是吻合的。但其实

际的均值仍然是未知的, 因此其设置难免主观、武

断。过渡类群的化石适合使用对数正态分布, 因为

这类化石在具有较好的系统发育解析度的同时, 其

特征性状往往被认为是短时间内演化而来的, 因此

能够对该类群的分化时间有较好的预测(作为均值

进行设置; Slack et al, 2006)。此外, 有研究表明, 基

于分子数据得到的节点年龄是对数正态分布的, 因

此使用对数正态分布导入基于分子数据的二次标

记能够考虑前人数据的误差(Ho & Phillips, 2009)。 

伽马分布的表现形式与对数正态分布十分相

似, 也包含3个参数: 形状指数(alpha)、尺度参数

(beta)和最小年龄限制。其参数设置和适用条件可以

参考对数正态分布。指数分布有2个参数: 均值和最

小年龄限制。它是伽马分布的极端例子, 相比于 

 
 
 

图5  节点年龄的概率分布。在不同节点设置最大或最小年

龄限制, 可以采用不同的概率分布。其中(a)图表示系统发育

树上设置最小和最大年龄限制的两个节点, (b)–(f)强调均

匀、正态、伽马、对数正态和指数分布中的最小年龄限制, 

而(g)和(h)则分别表示了均匀分布中的严格和宽松最大年

龄限制(虚线及虚线框)。另外, (c)–(f)中虚线框强调的部分

等同于宽松最大年龄限制。图中的soft maximum/minimum 

constraint又称软边界(soft bound)。 
Fig. 5  Probability distribution of node age. The maximum or 
minimum age constraint can be set on different nodes, and 
different probability distribution can be adopted. Where (a) 
shows two nodes with minimum and maximum age constraint, 
respectively, in phylogenetic tree; (b)–(f) emphasize the 
minimum age constraints in uniform, normal, gamma, 
lognormal and exponential distribution, while (g) and (h) 
represent strict and relaxed maximum age constraints on 
uniform distribution, respectively. In addition, the part 
highlighted by the dotted box in (c)–(f) is equivalent to the 
relaxed maximum age constraint. The soft maximum/minimum 
constraint in the figure is also called soft bound. 
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伽马分布和对数正态分布少了一个参数的设置, 因

此适用于化石信息不太完整的情况。在使用指数分

布时, 研究者相信所使用的化石几乎就是该类群最

古老的化石(Ho & Phillips, 2009)。 

值得注意的是, “年轻但可靠”的化石适合使用

均匀分布, 使其实质上仅发挥最小年龄限制的作用; 

因为最小年龄现实标记某节点时, 其年龄上限存在

很大的弹性空间, 同时施加一个宽松最大年龄限制

(如对数正态分布、正态分布、指数分布和伽马分布

等)可能会导致节点年龄的低估。同时, 在根节点可

以考虑使用严格或者宽松最大年龄限制。为了避免

节点年龄无限增大的可能性, 应至少对根节点进行

最大年龄的限制。有研究表明, 在化石标记覆盖面

广的情况下, 根节点的最大年龄限制的小幅波动对

多数节点、尤其是冠部节点的影响十分有限(95%最

高后验概率密度区间基本重叠; Mao et al, 2012)。最

后, 在实际开展分子钟节点标记时, 强烈建议研究

人员在论文的材料和方法部分提供详细、合理的依

据以说明为什么每个化石标记节点选择相应的节

点年龄概率分布。 

3  解读贝叶斯节点标记分子钟估算节点年

龄结果的建议 

利用贝叶斯节点标记分子钟获得时间树之后, 

应谨慎解读节点年龄, 建议基于节点年龄的贝叶斯

可信区间(credible intervals)进行相关讨论, 并尽量

避免使用节点年龄的均值进行讨论。一般来说, 分

子钟估算软件产生的结果是由众多先验分布、模型

参数和数据集共同作用得到的, 其中存在着若干未

知参数的影响, 充满了不确定性。因此, 若仅用均

值来讨论节点的年龄并不合适 (Wang & Mao, 

2016)。Crisp 等(2011)的综述阐述了可信区间对于生

物地理学假设检验的重要意义。例如, 假设某一对

姊妹类群的分化是由于某一个地质事件而引发,则

可比较姊妹类群分化时间的可信区间与地质事件

发生时间二者之间是否存在显著差异。若存在显著

差异, 可以拒绝该假设; 否则, 视为二者存在相关

性, 不能拒绝该假设。置信区间(confidence intervals)

和可信区间是频率学派与贝叶斯学派对同一问题

的不同阐释, 其数值上的表现往往是相近的(Chen 

& Shao, 1999)。前者不能对参数的概率分布进行评

估, 而后者可以。在模型单一(单峰)时, 贝叶斯可信

区间等同 于最高后 验概率密 度区间 (highest 

posterior density (HPD) intervals)。 

4  分子钟估算软件选择和使用的建议 

使用贝叶斯化石节点标记法进行物种分化时

间估算可以分为两大类: 一类采用先建树后定年的

方法, 即先构建具有拓扑的系统发育树, 然后利用

化 石 对 节 点 定 年 得 出 绝 对 分 化 时 间 树 , 

MultiDivTime、PAML-MCMCTree等软件使用的就

是此类方法 , 其优点是速度快 (Ho & Duchêne, 

2014); 另一类方法则同时进行建树和定年, 其运行

速度慢, 但在定年时能充分考虑系统发育树拓扑的

不确定性(Sauquet, 2013), BEAST、MrBayes等软件

主要使用的就是此类方法(各类软件的功能及内置

模型可见参考文献: Ho & Duchêne, 2014)。化石标记

的各类先验和参数设定引入的不确定性可能引起

系统发育树结构差异, 因此在时间和计算资源充裕

的情况下, 使用同时建树和定年的方法, 可以提高

构建系统发育树结构的准确性; 但在分子数据量或

类群数量过多时, 由于其模型过于复杂, 可能使得

同时建树和定年方法的MCMC链收敛困难。与之相

比, 只要数据集的信息量足够大, 先建树后定年的

方法不会对系统发育树的拓扑产生影响 (Ho & 

Phillips, 2009), 因此目前利用全基因组水平数据构

建 时 间 树 时 通 常 使 用 此 类 软 件 , 如

PAML-MCMCTree等(朱天琪, 2019)。 

下面以BEAST v1.10.4软件为例介绍同时建树

和定年类软件的使用。用户需首先在BEAUti软件中

对进化模型参数进行设置, 在BEAUti主界面中可

见到Partitions、Taxa、Tips、Traits、Sites、Clocks、

Trees、States、Priors、Operators、MCMC等分界面, 

其具体设置可参考本文各章节给出的建议。需要注

意的是, 在Clocks分界面中, 除了对数、指数等常规

分布外还可以选择“模型平均化”(model averaging), 

能够对多个松弛模型进行平均化, 这在对分子钟模

型的选择难以决断时十分实用 (Duchêne et al, 

2014)。在Trees界面中可以对树模型和树先验进行

设置, 树模型既可以通过BEAST软件自动计算得出

的树作为起始树(starting tree; 随机选取的树或使用

UPGMA算法的树), 也可以导入NEXUS格式的树

文件作为起始树。在MCMC分界面中除了可以设置

MCMC链的长度等参数外, 还可以选择评估边缘似
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然值的方法(marginal likelihood estimation), 用于后

续的模型比较。此后, 将BEAUti生成的XML文件作

为输入文件导入BEAST软件并运算。得到的结果可

以用Tracer软件查看, 包括后验及其他各参数的均

值、标准差、95%HPD等。 

关于BEAST软件使用的入门指南和释疑文档

很多 , 例如BEAST 软件官方网站的使用指南

(Suchard et al, 2018)、福建农林大学高芳銮科学网博

客相关博文(http://blog.sciencenet.cn/home.php?mod 

=space&uid=460481) 、 捷 克 分 子 进 化 培 训 班

(Workshop on Molecular Evolution, Český Krumlov, 

Czech Republic, http://evomics.org)于2013年发布的

BEAST详细使用指南等。软件全部为图形界面设置, 

操作较为简便, 读者可以选择合适的指南和释疑文

档作为参考。值得注意的是 , 近年来BEAST2 

(Bouckaert et al, 2014)的使用越来越广泛 , 它是

BEAST软件的改写版本, 是一款更加注重模块化及

衍生功能的软件。 

随着基因组学与测序技术的发展, 用全基因组

数据建立时间树的方法逐渐得到广泛认可, 这要求

计算机具有较强的计算能力、软件算法更加精巧且

具有较快计算速度。MCMCTree是PAML 4 (Yang, 

2007)中的软件包, 与BEAST一样支持多种分子钟

模型、核酸替换模型和年龄先验分布, 支持节点标

记和端点标记的设置, 使用时需要用户提供一棵系

统发育树, 属于先建树后定年类方法。该软件最大

的 优 势 在 于 可 以 选 择 快 速 近 似 似 然 法 (fast 

approximate likelihood)对时间树进行计算评估, 该

方法效率高并且占用计算资源小, 在利用数据量庞

大的基因组进行贝叶斯物种分化时间估计时, 可极

大提高运算速度。与BEAST的可视化界面不同 , 

MCMCTree软件目前没有可视化界面, 需输入代码

进行运算。此外, 由于计算中涉及密码子的3个位点, 

因此不建议使用氨基酸序列进行计算。软件详细操

作可见PAML4官方说明文件(http://abacus.gene.ucl. 

ac.uk/software/paml.html)。 

5  不同模型、先验设置得到的贝叶斯时间树

的比较方法 

贝叶斯因子(Bayes factor)是检测两个模型间有

无显著差异的统计量。在比较贝叶斯节点分子钟定

年方法中两个不同的模型得出的时间树时, 主流的

比较方法都需要计算贝叶斯因子(Sinsheimer et al, 

1996; Suchard et al, 2001), 计算公式如下(Jeffreys, 

1935):  

1
10

0

( | )

( | )

p Y MB
p Y M


 

(1) 

其中 ,
 
贝叶斯因子 B10 是模型 M1 ( 备择假设 , 

alternative hypothesis) 与模型 M0 ( 零假设 , null 

hypothesis的边缘似然值(marginal likelihood)之比, 

p(Y|M1)和p(Y|M0)分别是给定模型M1和M0后, 数据

集Y的边缘似然值(具体数学阐述可见参考文献: 

Good & Hardin, 2012)。利用贝叶斯因子检验模型的

参数设置, 相当于回答下列问题: 基于给定数据集

计算时间树时, 零假设(相比于备择假设的特定参

数设置的差异)的可信度(credibility)是否更高？当

被运用于模型比较时, 给出的数据集在哪个模型中

更加有可能出现? 

从20世纪90年代开始, 对贝叶斯法时间树构建

模型进行评估的统计方法层出不穷, 具有深远影响

的包括调和平均估计量(harmonic mean estimator, 

HME; Newton & Raftery, 1994)、赤池信息量准则

(Akaike’s information criterion, AIC; Raftery et al, 

2006)、路径抽样 (path sampling, PS; Lartillot & 

Philippe, 2006)、垫脚石抽样(stepping-stone sampling, 

SS; Xie et al, 2011)、广义垫脚石抽样(generalized 

stepping-stone sampling; Fan et al, 2011)等。这些方

法和估计量都致力于解决边缘似然值的复杂计算

问题。HME法与AIC法由于表现不佳(Lartillot & 

Philippe, 2006; Xie et al, 2011; Baele et al, 2012a), 

其使用频率逐渐降低, 而准确度更高的PS、SS等方

法则为BEAST等主流贝叶斯系统发育分析软件所

采纳运用 , 从而得到更好的推广 (Baele et al, 

2012b)。 

除了主流的贝叶斯因子模型比较法以外, 还可

以利用使用频率相对较低的一些基于其他因子进

行的模型评估方法。例如Wagenmakers等(2020)提出

了支持区间(support interval)的概念, 其所衡量的是

“给定数据集对观测者的预设产生了多大的影响”。

在该方法中, 贝叶斯因子是一个主观设定的参数, 

表现了研究者对支持区间呈现范围的预期, 该方法

已应用于bayestestR软件(Makowski et al, 2019)。另

外, Duchêne等(2017)提出了标准差预测距离(stand 

deviation predictive distance, SDPD)来更准确地衡量

© 生
物多
样性
 Bio
dive
rsity
 Sci
enc
e



642   生 物 多 样 性  Biodiversity Science   2021, 29 (5): 629–646 

   

https://www.biodiversity-science.net

模型间差异的信号。然而, 相比于主流的比较方法, 

这些新兴的贝叶斯模型比较方法有待进一步检验。 

有时不同的因子(如贝叶斯因子和支持区间)或

者不同的计算方法对模型的支持倾向有所不同, 需

要综合考虑。Van den Bergh等(2021)认为, 当不同评

估参数对模型的评估结果差异较大时, 不必拘泥于

选择某一个模型或参数进行评估, 而可以对两者的

后验概率取均值(根据边缘似然值加权), 获得联合

后验概率。在现实的系统发育分析中, 依照研究的

需求, 模型与实际数据集并不一定要保证100%符

合, 而应该在简洁高效与数据的绝对真实性之间寻

求平衡 , 从而更好地揭示数据的关键特征(Steel, 

2005)。 

6  总结 

贝叶斯节点标记法中的不确定性因素有很多, 

初学者宜遵循每一个步骤和每一个参数设置都有

据可循(如参考文献支持)的原则来尽量控制不确定

性。我们将提高贝叶斯节点标记法可靠性的建议归

纳为以下几点:  

(1)对于不同的替换模型、分子钟模型和先验设

置(尤其是化石标记节点年龄的先验设置)的选择要

慎重, 对于争议较大的情况, 最好分别按照不同的

模型设置和参数设置对实际数据进行分析, 并基于

贝叶斯因子等对结果进行统计分析和横向对比, 选

择最优的模型和参数设置进行最终分析 (Ho & 

Duchêne, 2014)。在此基础上, 研究者应立足于所研

究的案例, 针对上述争议提出相应意见与观点, 从

而为相应类群乃至相应领域的研究提供改进建议, 

进而不断提高节点标记的准确度和精密度(Parham 

et al, 2012)。例如, 随着分子数据量的增加, 应尽量

使用宽松分子钟模型而避免使用严格分子钟模型

(Ho & Duchêne, 2014)。其他不同的情况下模型与化

石标记的使用导致的年龄估算偏差, 可参见相关参

考文献(Wang & Mao, 2016; Sauquet et al, 2012; 

Shapiro et al, 2006; Wu et al, 2013; Warnock et al, 

2017)。 

(2)在年龄标记信息准确可靠的基础上, 可以

尽量采用多重标记(multi-calibration)进行时间校准。

例如, 对多个节点进行化石标记, 整合使用具有时

间异质性(heterochronous)的序列数据(如古DNA或

不同时期的病毒序列)等(Ho & Duchêne, 2014)。有

研究表明, 总体上年龄标记数量越多, 节点定年越

准确(Conroy & van Tuinen, 2003), 但须尽量保证这

些标记年龄是相对准确可靠的 (Ho & Duchêne, 

2014)。 

(3)在开展化石标记时, 应仔细收集和比较与

目标类群相关的化石, 详细阐述重要的化石类群, 

在考虑到主要化石类群的优缺点的基础上, 选择合

适的化石类群开展化石标记。最好能够与古生物学

家和分类学家合作, 由其依据已有的、广泛接受的

化石标记原则, 系统、严谨地描述和选择化石类群, 

并根据形态学矩阵利用系统发育方法重建现存类

群和化石类群之间的系统发育关系, 从而更合理、

更客观地确定化石标定的节点位置(Parham et al, 

2012)。对于引起时间估算争议的关键化石可以分别

计算有(激进)、无(保守)两种情况, 并进行比较与深

入讨论。 

(4)应注意更新化石信息(尤其是埋藏点的最新

定年年龄), 并不断更新分子钟定年方法(Parham et 

al, 2012)。若新发现的化石与以前发表的分子钟定

年方法得出的时间树不一致, 不应急于否定分子钟

定年方法(Wilf & Escapa, 2015), 而应该不断整合最

新发现的、年龄更古老的化石类群作为标记信息, 

更新相应类群的时间树(Parham et al, 2012; Wang & 

Mao, 2016)。虽然化石记录是绝大多数生物类群获

取绝对分化时间的唯一可靠来源, 但是化石记录本

身是一个不断动态更新、具有时效性的集合(图4), 

而特定时间发表的、基于当时化石记录利用分子钟

得出的时间树, 也同样具有时效性; 因此, 新发现

的化石记录对过去化石记录的否定, 只代表对信息

时效性的否定与更新, 而不能将现有化石与以前发

表的、分子钟得出的时间树之间的不一致性, 作为

证据否定分子钟定年方法, 否则便落入了诡辩的循

环。 

(5)由于各种先验和分子数据的复杂相互作用, 

在讨论进化分支分化时间时, 应尽量使用贝叶斯可

信区间和最高后验密度区间, 避免使用均值。因为

贝叶斯可信区间和最高后验密度区间代表了整个

贝叶斯分子钟估算过程中的各类不确定性, 而均值

则无法体现。 

(6)在条件允许的情况下, 应选择不同类型的

贝叶斯方法(节点标记法、全证据法、化石生灭进程

等)估算时间树并比较不同方法得出的重要节点的
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估算年龄。近年来部分软件支持同时使用节点标记

和端点标记, 并且已有研究表明二者并不冲突且可

优势互补, 从而可以提高节点年龄的准确度和可信

度 (O’Reilly et al, 2015; O’Reilly & Donoghue, 

2016)。需要注意的是, 在软件内开展化石标记时, 

可以进行两类方法单独或者混合使用的比较, 尝试

不同组合并择优采纳, 但择优时不宜主观, 应有统

计学数据支持(如计算与比较贝叶斯因子)。 

总之, 利用分子钟定年方法估算进化时间框

架的要义在于从不确定性中寻找确定性, 不断更

新化石记录与分子钟定年方法, 从而无限接近于

真理, 即真实发生的、地球生物多样性产生的进化

时间框架。 
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无人机高光谱影像与冠层树种多样性监测 
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摘要: 冠层树种多样性是自然森林生态系统功能和服务的重要基础。及时掌握冠层多样性的现状及变化趋势, 是探讨诸多重

要生态学问题的前提, 更是制定合理生物多样性保护策略的基础。但受制于传统的多样性信息采集方法, 区域尺度的高精度

冠层多样性监测发展较为缓慢; 许多在气候变化和人类干扰下的生物多样性分布信息得不到及时更新。近年来基于无人机的

冠层高光谱影像收集与分析技术的发展, 使得冠层多样性监测迎来了新的发展契机。本文从森林冠层高光谱影像出发, 介绍

了与多样性监测相关的无人机航拍和基于深度学习的图像处理技术, 并结合已有文献, 探讨了无人机高光谱应用于森林冠层

树种多样性监测的研究现状、可行性、优势及缺陷等。我们认为冠层高光谱影像为多样性监测提供了不可或缺且丰富的原始

信息; 而无人机与高光谱相机的结合, 使得区域化高频率(如每周)、高精度(如分米乃至厘米级)的冠层多样性信息自动化收集

成为可能。然而高光谱影像数据量大、数据维度高与数据结构非线性的特点为影像处理带来了挑战, 而深度学习技术的飞跃, 

使得从冠层高光谱影像中提取个体及物种信息达到了极高精度。恰当地使用这些技术将大大提升冠层树种多样性的自动化监

测水平, 由此也将帮助我们在当前剧变环境下及时掌握森林冠层多样性的现状与变化, 为生物多样性研究与保护提供可靠的

数据支撑。 

关键词: 冠层多样性; 多样性监测; 高光谱影像; 无人机遥感; 深度学习 

徐岩 , 张聪伶 , 降瑞娇 , 王子斐 , 朱梦晨 , 沈国春 (2021) 无人机高光谱影像与冠层树种多样性监测 . 生物多样性 , 29, 647–660. doi: 
10.17520/biods.2021013. 
Xu Y, Zhang CL, Jiang RJ, Wang ZF, Zhu MC, Shen GC (2021) UAV-based hyperspectral images and monitoring of canopy tree diversity. Biodiversity 
Science, 29, 647–660. doi: 10.17520/biods.2021013. 

UAV-based hyperspectral images and monitoring of canopy tree diversity 
Yan Xu1#, Congling Zhang1#, Ruijiao Jiang1, Zifei Wang1, Mengchen Zhu1, Guochun Shen 1* 
Zhejiang Tiantong Forest Ecosystem National Observation and Research Station, School of Ecological and Environmental Sciences, 
East China Normal University, Shanghai 200241 

ABSTRACT 

Background & Aims: The species diversity of canopy trees is important for the function and service of natural forest 
ecosystems. To be able to formulate reasonable biodiversity conservation strategies, it is important to understand 
patterns of forest canopy diversity through time. However, the development of high-precision forest canopy diversity 
monitoring at a regional scale is slow due to a limitation in diversity information collection methods. A lot of 
biodiversity patterns may substantially change due to climate change and human disturbance. However, updating these 
changes in biodiversity cannot be done in a timely manner. In recent years, the development of canopy hyperspectral 
image collection based on unmanned aerial vehicle (UAV) and analysis technology has provided an opportunity for the 
development of new tools for canopy diversity monitoring. 
Progresses: Here, we propose using the hyperspectral image of forest canopy for biodiversity monitoring and 
conservation, development of UAV aerial photography and spatial positioning technology, and the development of 
hyperspectral image processing technology with deep learning. We use the existing literature to discuss the research 
status, feasibility, advantages, and disadvantages of using UAV hyperspectral imaging for monitoring of species 
diversity of forest canopy trees. We believe that canopy hyperspectral images provide indispensable and abundant 

•综述•  
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information for forest biodiversity monitoring. The combination of UAVs and hyperspectral cameras makes it possible 
to automate the collection of canopy diversity information with both high frequency (e.g., weekly) and high precision 
(e.g., decimeter- or centimeter-level) at the regional scale. At the same time, the leap in image processing technology 
made possible through deep learning enables the extraction of individual and species information from canopy 
hyperspectral images with extremely high precision. 
Prospects: Hyperspectral images have rich spectral and spatial information, which greatly improves the identification 
accuracy of plant species. The combination of UAVs and hyperspectral cameras greatly reduces the difficulty and cost 
for acquisition of this data. Applying deep learning methods to hyperspectral image processing can effectively collect 
species diversity information contained in hyperspectral images, and accelerate the research on forest canopy diversity 
monitoring on a large-scale. However, due to an insufficient sample size of hyperspectral data for species and a 
limitation in common deep learning models not being fully optimized for hyperspectral images remains a challenge. 
Future challenges for research include: how to build the hyperspectral species database, how to combine the 
characteristics of hyperspectral data, and how to optimize the automatic species recognition algorithm. 
Key words: canopy diversity; diversity monitoring; hyperspectral image; UAV remote sensing; deep learning 

在当前人类纪世代, 全球气候与土地利用方式

正经历剧烈的变化, 由此导致的物种分布和数量也

都在快速地改变。人类赖以生存的生态系统有60%

正处于退化或者不可持续利用状态(http://www.mill 

enniumassessment.org/zh/Condition.html)。据预测 , 

在日益加剧的人类活动影响下, 现在的生物物种灭

绝速度至少是自然灭绝的1,000倍, 比形成速度快

100万倍(赵士洞和张永民, 2006)。在此背景下, 如何

更好地开展生物多样性调查、研究与保护是亟待解

决的重要生态学问题。20世纪中叶至今, 生物多样

性调查研究取得了长足的进步, 比如相关研究表明, 

多类型的栖息地常常拥有丰富的物种 (Kerr & 

Ostrovsky, 2003; Luoto et al, 2004); 物种多样性分

布与气候因子(温度、降水和能量等)和地形因子(高

程、坡度等)存在一定的关系(单峰或降低趋势) 

(Bradford et al, 2003; Duro et al, 2007)等。但由于时

间与空间尺度的限制, 许多基本的物种多样性保护

问题尚未得到很好的解答。例如, 在物种多样性快

速丧失的今天, 仍然缺乏一张准确且及时更新的物

种分布地图, 用于反映哪些物种的种群数量在急剧

减少、哪些物种的分布范围在快速变化。尽管中国

科学院和环境保护部已经联合编写了《中国生物多

样性红色名录》、《中国生物物种名录》等, 但数据

缺乏等级的物种仍达上千种, 这些物种缺乏研究和

野外调查工作 , 人类对其生存现状了解甚少

(http://www.sp2000.org.cn/); 特别是对于那些生长

在森林深处的濒危植物而言, 它们的种群现状及动

态信息极度缺乏。这些关键信息的缺失给物种多样

性的保护实践带来极大的不确定性与风险。例如在

缺乏主要或关键物种分布信息的背景下, 如何精确

合理地规划自然保护区界线与功能分区? 如何实

现社会发展与生态保护的共赢? 在气候变化背景

下, 是否有必要调整已有保护区界线和功能划分? 

同样, 因为缺乏详细且及时更新的物种分布信

息, 生物多样性研究领域的许多重要生态学理论问

题也都悬而未决。例如, 受经典野外样方调查面积

的限制, 植物群落生态学研究的样方尺度很少突破

25 ha (Anderson-Teixeira et al, 2015), 因此很难实现

区域范围(特别是在人迹罕至的边远地区)的物种多

样性监测, 这就限制了生态学家对于种子扩散等具

有较大空间尺度的生态过程的详细研究与理解

(Wang & Smith, 2002)。此外, 受野外人工调查的限

制, 生态学家较难开展时间和空间上较为密集的多

样性调查, 也很难获得区域范围的植物群落功能性

状等的空间格局特征(张志明等, 2017), 这在很大程

度上妨碍了研究者们对生境破碎化如何影响群落

动态和生物多样性的理解。在有限的人力与物力条

件下, 许多物种多样性调查样方仅覆盖了研究区域

面积的1%以下; 而且由于许多调查数据更新周期

长, 难以真实反映当今剧烈环境变化下物种多样性

的现状。为克服这些难题, 已有一大批理论生态学

家致力于探索不同时空尺度下生物多样性格局的

尺度推绎(scaling)规律(Chesson et al, 2005)。然而由

于在不同时空尺度上占主导地位的格局和过程不

同、空间异质性因尺度而异等原因, 影响物种分布

的因素纷繁复杂, 尺度推绎理论进展缓慢; 并且精

确检验这些理论依然需要较大尺度的生物多样性

调查数据作为依据(邬建国, 2007)。 
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在此背景下, 发展一种自动高效的多样性调查

方法对于生物多样性研究与保护具有重要理论与

实践意义。本研究聚焦于利用森林冠层影像开展林

冠层植物多样性监测的最新发展趋势。森林林冠层

植物不仅在地球生态系统的碳氮养分循环中扮演

着极其重要的角色, 而且是人类社会许多生产资料

(如木材)的提供者以及区域生态安全的重要屏障

(宋永昌, 2001)。研究与监测森林林冠层植物多样性

对了解整个森林生物多样性具有重要的意义。 

但通过冠层影像开展冠层物种多样性监测并

非易事。第一, 绝大部分树种的林冠都呈现相似的

绿色(图1A), 使得基于普通RGB影像的物种识别极

其困难(谭炳香等, 2008)。这种限制在物种多样性较

高的群落中尤为突出。第二, 虽然不同物种的林冠

在不同物候期可能会呈现不同的色彩, 但受限于作

为冠层影像来源的卫星访问周期, 要获得丰富、连

续的不同物候期冠层影像数据成本较高, 而且这些

影像分辨率往往在米级别或以上(郭庆华等, 2016), 

这使得基于冠层影像的物种识别更加困难。第三, 

即使获取了高时空精度的冠层影像, 如何从中准确

提取植物物种和个体信息又是一道难题。 

近些年各种技术的飞速发展使得解决上述三

个难点成为可能, 为基于冠层影像的植物多样性监

测提供了新方法。首先, 高光谱相机成本降低, 这

使得收集冠层高光谱影像不再是极其昂贵的步骤, 

大量高光谱冠层影像为物种识别和个体定位提供

了原始数据; 其次, 无人机和空间定位技术的发展

使得生态学家也能轻松操控无人机进行冠层影像

拍摄, 这为大面积、高频率的冠层多样性监测提供

了数据收集的技术方案; 最后, 更强大的计算机硬

件和便于掌握的深度学习应用算法框架, 为图像分

析带来了革命性的改变, 使得从冠层影像中提取个

体及物种信息成为可能(Wäldchen & Mäder, 2018)。 

本文将从森林冠层高光谱影像出发, 介绍与多

样性监测相关的无人机航拍和基于深度学习的图

像处理技术; 并结合已有文献, 探讨应用无人机高

光谱摄影对森林冠层树种多样性监测的研究现状、

可行性、优势等; 最后基于现有研究的难点和缺陷, 

探讨该领域今后发展的重要研究方向。 

1  森林冠层高光谱影像 

典型的冠层高光谱影像与普通相机拍摄的

RGB影像没有本质区别。但普通RGB图片只有红绿

蓝3个颜色通道(图1A), 而高光谱影像有几百个颜

色通道, 其中每一个颜色通道代表某一波段光的相

对反射强度(图1B)。将图像中的某一个像素包含的

所有光谱信息组合起来, 就可以得到该像素点所在

林冠位置的近乎连续的光谱反射曲线(图1C)。 
 

 
 

图1  浙江天童亚热带常绿阔叶林典型森林冠层RGB影像与高光谱影像示意图。(A)普通RGB影像, 仅包含红(620–760 nm)、
绿(500–560 nm)、蓝(430–470 nm) 3层信息, 因此在RGB影像中多数常绿树种的冠层呈现近乎相同的绿色, 给冠层树种的识别

造成了极大的困难; (B)冠层高光谱影像的三维立体展示, x轴为扫描长度, y轴为扫描宽度, z轴为光谱轴; (C)选定像素的光谱

反射曲线, 横坐标代表波长, 纵坐标代表波段反射率值, 该像素在不同的波段下表现出不同的反射率值, 组成了一条近乎连

续的光谱曲线。 
Fig. 1  RGB image and hyperspectral image of typical forest canopy of the subtropical evergreen broad-leaved forest in Tiantong, 
Zhejiang Province. (A) Ordinary RGB images only contain three layers of information: red (620–760 nm), green (500–560 nm) and 
blue (430–470 nm). Therefore, the canopy of most evergreen tree species is almost the same green in RGB images, which makes it 
very difficult to identify the canopy species; (B) Three dimensional display of canopy hyperspectral image, x-axis is the scanning 
length, y-axis is the scanning width, z-axis is the spectral axis; (C) The spectral reflection curve of selected pixel, abscissa represents 
the wavelength, ordinate represents the band reflectance value, the pixel shows different reflectance values in different bands, 
forming a nearly continuous spectral curve. 
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以图2的冠层高光谱影像为例, 在普通RGB冠

层影像上几乎无法区分不同物种的冠层信息。通过

主成分分析(principal component analysis, PCA)提取

冠层高光谱影像的主要信息后, 就能看到不同树种

的林冠呈现出不同的颜色(图2)。这就意味着在普通

RGB影像上都是绿色的植物, 在不同的光谱曲线上

存在可区别的颜色差异, 说明高光谱影像具备充分

潜力, 能够反映出不同树种之间的细微差异。 

不同物种和不同树木个体间存在可测量的光

谱差异, 是基于冠层高光谱影像的物种多样性监测

的基础。具体而言, 当太阳辐射到达植物时, 可能

被反射、吸收或转化。所有植物都含有能形成反射

光谱的基本成分, 包括叶片色素、水分、蛋白质、

淀粉、蜡和其他结构分子, 如木质素和纤维素。常

用于物种分类的高光谱波段范围为400–2,500 nm, 

其中包括可见光部分(VIS, 400–700 nm)、近红外部

分 (NIR, 700–1,000 nm)和短波红外部分 (SWIR, 

1,000–2,500 nm) (Adam et al, 2010)。在绿叶中, 光合

色素(叶绿素a和叶绿素b)和辅助色素在可见光波段

范围内表现出较高的吸收率; 水分则在近红外较窄

波段表现出吸收特征(Rivard et al, 2008); 在短红外

波段内, 具有高信噪比的高光谱传感器可以探测到

木质素、纤维素、蛋白质等吸收特征信息(Clark & 

Roberts, 2012)。除化学组成外, 影响光谱的因素还

包括植物组织内部和表面的结构, 这些会影响光子

的散射和传输。植物的独特生化和结构特性可以转

化为物种水平的光谱特性, 而高光谱传感器可以探

测到这些光谱特异性(Adam et al, 2010)。目前已有

越来越多的证据表明, 不同植物物种所具有的独特

光谱特征能被高光谱传感器所探测(Asner et al, 

2009)。图3展示了4个不同物种(包含5个不同个体) 

的光谱特征曲线, 从中可以清晰地看到, 这些物种

的光谱具有明显差异, 同一物种不同个体间也存在

光谱差异, 这虽然向基于高光谱的物种分类提出了

挑战, 但也为种间与种内的物种多样性监测提供了

丰富的数据基础。 

2  无人机航拍与空间定位 

生物多样性监测不仅需要收集物种的光谱信

息, 还需要知道具体有哪些物种, 并了解这些物种

的时空分布。这些时空信息需要自动高效的数据收

集手段作为支撑。近些年来, 无人机近地面遥感技

术不断发展完善(无人机近地面遥感系统工作示意

图见附录1), 具有系统性、即时性、非破坏性的遥

感技术可实现长期标准化地重复对地观测, 为多样

性监测提供了及时并且相对准确的信息(Adam et al, 

2010; 唐志尧等, 2018)。相较于传统的实地样方调

查, 利用无人机成像平台进行冠层植物多样性监测

可以节省大量的人力物力; 与传统卫星与有人机遥

感手段相比, 无人机近地面遥感平台具有高时效/

高机动性、高时空分辨率和低费用等优势(胡健波和

张健, 2018), 能够获得更高质量的野外观测数据。因

此, 无人机遥感是一种高性价比的工具, 使得生态

学研究者能够以鸟瞰的视角获取森林冠层的数据。 
随着我国北斗导航网络的建成和千寻位置服

务的普及, 无人机的空间定位能力有了极大的提

升。在手机移动网络信号较好的区域, 无人机可以

实现厘米级的实时空间定位。我们不仅可以使用无

人机定期拍摄冠层影像, 而且可以拍摄同一位置同

一角度的不同时期影像, 从而大大简化了后期冠层

多样性监测影像的比较分析流程。在无手机信号的

偏远山区, 同样可以通过后差分技术获得厘米级的

空间位置信息。此外, 目前无人机飞控系统已经能

够实现全程自主飞行(兼容手动飞行)、多元化空间

数据获取、精准地形变高飞行等功能。国内无人机

技术已处于世界顶尖行列, 已有平台开发出多种机

型的无人机, 能搭载如激光雷达、一般可见光、多

光谱、高光谱在内的多款相机, 以及最近开发的无

人机自动起降平台, 能满足生态学家对于研究区域

多源、多时相的监测需求(https://enterprise.dji.com/ 

cn/surveying/natural-resource-management?site=enter

prise&from=nav); 某些具有测绘级别的无人机还可

实现对研究区域的精准定位, 显著提升了图像元数

据的绝对精度(http://www.feimarobotics.com/zhcn/in 

dustryAppDetail?newsID=11)。 

然而, 利用无人机收集高光谱数据需要考虑光

照、风速等天气因素; 在实际飞行过程中, 为了覆

盖大片区域, 一般需要设定多条飞行路线, 这些路

线会受到采集时间、太阳角度、天气条件和潜在的

不同植物物候状态的影响(Fricker et al, 2019), 所以

在飞行之前需要进行一定量的前期准备工作, 如无

人机飞行航线预设、反射率设置, 飞行安全保障等, 

以保证高光谱影像的质量。相对于RGB影像, 高光

谱影像具有丰富的光谱信息, 对太阳高度角等外界 
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图2  冠层RGB影像与主成分分析(PCA)处理后的冠层高光

谱影像对比图。(A)冠层RGB影像, 各树种冠层呈现相近的

绿色; (B)通过PCA处理后的前三轴的冠层高光谱影像, 不
同树种的林冠呈现不一样的颜色, 这意味着高光谱影像具

备充分的潜力, 能够反映出不同树种之间的细微差异。 
Fig. 2  Comparison of canopy RGB image and canopy 
hyperspectral image processed by principal component analysis 
(PCA). (A) The canopy RGB image shows that the canopy of 
each tree species is similar in green; (B) Through PCA 
processing of the first three axes of the canopy hyperspectral 
image, the canopy hyperspectral image of different tree species 
shows different colors, which means that the hyperspectral 
images have full potential to reflect the subtle differences 
between different tree species. 
 

环境因素很敏感, 所以在飞行过程中也需要不断采

集白帧与暗背景以便于后续校准。对于不同类型的

高光谱相机收集到的数据, 处理方法有所不同。对

于内置推扫式高光谱相机, 图像拍摄结束后, 相片

需要依次进行镜头校正、反射率校正、大气校正等。

镜头校正主要用以纠正高光谱镜头成像的畸变; 反

射率校正用来校正在当前光照条件下物体的真实

反射率; 大气校正用于消除水汽等大气因素对于物 

 
 

图3  个体的林冠层光谱特征曲线。(A)主成分分析(PCA)处
理后的冠层高光谱影像, 其中数字①–⑤分别代表不同的个

体。(B) 5个林冠个体的光谱反射曲线。不同的植物因其化学

性质和结构的不同, 表现出不同的光谱反射曲线, 这是基于

光谱物种分类的基础。 
Fig. 3  Individual canopy spectral characteristic curve. (A) In 
the hyperspectral images of forest canopy processed by 
principal component analysis (PCA), the numbers ① –⑤ 
represent different individuals; (B) Spectral reflectance curves 
of five canopy individuals. Different plants show different 
spectral reflectance curves because of their different chemical 
properties and structures, which is the basis of spectral species 
classification. 

 
体反射的影响①。相片校正结束后, 需要将数据文件

集导入专业的拼接软件进行图像拼接。一般的拼接

软件利用经纬度信息及重投影(reprojection)算法细

化高光谱相机参数, 从而实现影像拼接(黄宇等 , 

2019)。但这种处理方式忽略了高光谱内丰富的光谱

信息。如果定位不够精准, 就会产生偏差; 当然也

存在一些商用软件可以利用高光谱的光谱特性辅

助拼接, 但目前仍处于不断发展过程中, 软件的功

能与稳定性逐步提升。对于画幅式高光谱相机, 所

                                                        
① 陆嘉辉 (2020) 基于林冠高光谱影像的树种分类研究. 硕士学位论

文, 华东师范大学, 上海. 
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得的高光谱影像不需要经过镜头校正, 一般会在采

集高光谱影像的同时采集分辨率更高的灰度图像, 

先将两者融合, 再与校正后的灰度图像进行影像配

准, 得到校正融合影像, 通过影像镶嵌、拼接、感

兴趣区域提取、平滑等步骤得到最终影像(秦占飞等, 

2016)。而对于随飞行外置推扫式高光谱相机而言, 

除了之前的镜头校正、反射率校正和大气校正外, 

还 需 要 利 用 二 项 反 射 分 布 函 数 (bidirectional 

reflection distribution function, BRDF)进行正射归一

化校正, 采集的图像并不需要拼接, 而是直接利用

航带进行分析(荚文等, 2017)。当前无人机图像以及

多源数据处理技术日益强大, 一站式行业软件(常

用的一站式行业航测图像分析软件见附录2)的进步, 

使得后期图像拼接、数据处理有了基本保障, 从而

使生态学家们能将更多精力投入到数据分析层面。 

高光谱影像因无人机的优势在时间和空间分

辨率上得到了很大的提升; 高精度定位技术的发展

使得高光谱影像精度有了很大改善。无人机航拍与

空间定位技术的快速发展, 使高光谱相机有了更广

大的应用平台。在完成初始航线规划和首次监测后, 

后期的定期定点冠层多样性监测仅需要将搭载高

光谱相机的无人机放在室外, 其他过程都可以通过

一站式软件自动化完成。因此, 高光谱相机与无人

机的结合, 使森林冠层多样性监测的时空尺度进入

一个全新的阶段①。 

3  基于冠层影像的多样性信息提取 

高光谱影像在具有丰富光谱信息与空间信息

的同时, 也面临着数据量大、数据维度高与数据结

构非线性的挑战。高光谱影像的每个像素都包含了

数以百计的连续窄带光谱信息, 相邻波段的光谱高

度相关, 因而收集到的高光谱往往包含大量冗余信

息, 这极大地增加了数据处理的复杂性。不仅如此, 

高光谱影像的大量波段数目会大幅度增加高光谱

数据的维度, 导致用于参数训练所需的样本数也急

剧增加。而在实际数据收集过程中, 样本量往往无

法满足需求, 过少的样本量无法保证参数的精度, 

使得分类结果不理想。在成像过程中, 太阳发出的

电磁波经过折射、散射、吸收等作用后, 部分到达

目标区域并和周围地物进行交互作用, 被反射后的

                                                        
① 涂晔昕 (2017) 基于近地高光谱遥感数据的茶树分类和生化参数反

演. 硕士学位论文, 武汉大学, 武汉. 

部分电磁波再次经过大气到达传感器, 这些复杂的

成像过程也导致了高光谱数据的复杂性②。这意味

着高光谱影像面临着数据量急剧增加、计算量增

大、信息冗余和非线性程度高等挑战, 这就对数据

处理方法提出了更高的要求。 

近年来我们共同目睹了深度学习给植物分类

带来的巨大进步与便利。人们可以通过手机app (如

花伴侣、形色等)拍照识别身边的花草植物。这些app

的后台都有强大的深度学习模型作为支撑。冠层物

种多样性监测也可以采用深度学习模型从冠层高

光谱影像中提取物种信息。深度学习模型类似于我

们熟悉的简单线性回归模型。这两类模型都需要给

定初始的模型结构, 其中包含待求解的未知参数; 

这些未知参数需要通过自变量和因变量相关的观

测数据来估计; 参数估计方法也都是基于目标函数

的梯度下降法。但它们存在几点重要的区别: 第一, 

线性回归模型结构简单, 参数少(≤ 30个), 仅能建

立自变量和因变量间的线性关系(Crawley, 2012); 

第二, 深度学习模型结构复杂, 往往包含多个隐藏

层和上千万个参数; 第三, 模型中包含许多非线性

单元, 能建立变量间复杂的非线性关系(Ghamisi et 

al, 2018)。复杂的结构、海量的参数和非线性单元

的联合赋予深度学习模型极强的表达力, 因此它特

别适合描述人类感觉上简单但又无法通过线性函

数关系描述的变量联系。例如, 植物物种间存在许

多差异, 这些差异可以通过人眼和深度学习模型辨

认, 但它们很难通过人工定义的函数来表示。 

深度学习模型中还有专门模拟生物处理图像

信息的网络结构 ,  例如卷积神经网络模型

(convolutional neural network, CNN), 它非常适合从

影像中提取重要的特征信息, 相关实例可见下文

5.2节。卷积神经网络通过多层网络架构提取特征, 

旨在模拟从视网膜到大脑皮层的传导过程, 这些深

层结构在图像分类和目标检测方面有巨大潜力

(Chen et al, 2016)。如图4所示, 一个完整的卷积神

经网络主要包括输入层、隐藏层和输出层。其中输

入层一般用于接收固定大小的影像; 输出层一般是

分类目标的概率输出; 中间的隐藏层包含卷积层、

池化层和全连接层。其中卷积层主要用于表示图像

中各种复杂的特征; 池化层一般紧随卷积层, 主要 
                                                        
② 林洲汉 (2014) 基于自动编码机的高光谱图像特征提取及分类方法

研究. 硕士学位论文, 哈尔滨工业大学, 哈尔滨. 
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图4  基于深度学习网络的分类模型。模型中包括输入层、

隐藏层和输出层, 隐藏层用于提取图像特征, 层数越高, 隐
藏层提取的特征越高级。 
Fig. 4 Classification model based on deep learning network. 
The model includes input layer, hidden layer and output layer. 
Hidden layer is used to extract image features. The higher the 
number of layers is, the higher the features can be extracted by 
hidden layer. 

 
用于从各种复杂特征中提取主要特征; 全连接层则

当作分类器, 将传递到网络后端的重要特征与分类

目标紧密联系起来。具体的有关深度学习模型及在

生态学中的应用的相关介绍可参考Wäldchen和

Mäder (2018)、Christin等(2019, 2021)等。 
 

4  研究现状 

我们在 Web of Science 中分别输入 “hyper- 

spect*” “deep learning” “UAV”或 “unmanned aerial 

vehicle”, 并限定搜索类别为“ecology”, 分别对2000

年以来生态学研究领域使用高光谱、深度学习以及

无人机的文献进行检索, 得到的结果如图5所示。从

图中我们可以看出, 近些年来该领域的文献数量整

体呈上升趋势, 特别是2015年及以后发表的文献数

量大幅增加, 说明高光谱、无人机以及深度学习的

研究越来越受到生态学家的重视。下面我们将从不

同研究尺度分别对高光谱、无人机以及深度学习应

用于生物多样性的研究现状展开介绍。 

4.1  基于冠层光谱多样性的物种多样性调查  

由于生化特性与结构不同, 林冠层不同物种间

存在可测量的光谱差异, 所以光谱的多样性在某种

程度上可以直接反映物种多样性。有研究证明, 利

用高光谱特定波段计算出的植被指数与植物多样

性之间存在显著相关性(Fairbanks & McGwire,  

 
 

图5  2000–2019年间生态学领域中分别使用无人机(UAV)、
深度学习、高光谱进行研究的文章统计结果 
Fig. 5  From 2000 to 2019, the statistical results of articles in 
the field of ecology using unmanned aerial vehicle (UAV), deep 
learning and hyperspectral, respectively 

 
2004; Cayuela et al, 2006), 如归一化植被指数

(normalized difference vegetation index, NDVI)、增强

植被指数(enhanced vegetation index, EVI)等, 可以

解释区域内物种丰富度或多样性的变化。高光谱以

上百个连续且细分的光谱波段对目标区域同时成

像, 光谱分辨率非常高(Nagendra, 2001), 这就为大

尺度生物多样性监测提供了更为直接、简便的方式

(Oindo & Skidmore, 2002; Turner et al, 2003)。 

无人机和卫星是目前大面积高光谱数据采集

最主要的两个平台。近年来, 有许多研究应用星载

或机载高光谱进行区域尺度的物种多样性的研究, 

并已取得重要进展。Kalacska等(2007)根据不同植物

叶片的光谱特征不同, 并结合物候变化, 利用高光

谱卫星图像研究了热带森林的结构与植物区系多

样性; 根据不同树种的光谱异质性, Kayet等(2020)

利用星载高光谱遥感对Sarandë地区的矿区森林进

行了基于Shannon多样性指数的多样性评估, 实现

了对矿区森林的有效监测与管理。与卫星遥感相比, 

无人机作为近地面遥感平台, 具有小型化、数据收

集周期短以及空间分辨率高等优势, 能获得更高质

量的高光谱影像。随着无人机机载技术的不断发展, 

越来越多的生态学家更倾向于利用无人机来进行

生物多样性研究。例如在生物多样性监测和物种分

类领域, Vaglio Laurin等(2013)利用不同植物间的光

谱异质性, 通过机载高光谱测绘了塞拉利昂国家公

园内林区冠层树种的α多样性; 董文雪①基于不同植

                                                        
① 董文雪 (2018) 基于机载激光雷达及高光谱数据的亚热带森林乔木

物种多样性遥感监测研究. 硕士学位论文, 中国科学院遥感与数字地球

研究所, 北京. 
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物间的结构与光谱特征的差异, 利用高光谱数据提

取筛选植被指数, 在神农架国家级自然保护区开展

了亚热带森林乔木物种多样性监测, 实现了森林乔

木物种多样性的区域成图。一些学者还通过无人机

高光谱遥感进行了多样性格局及其驱动力的研究, 

如Bongalov等(2019)在马来西亚热带雨林中利用机

载高光谱数据成功估算了该区域的β多样性指数, 

证明了高光谱遥感可用于β多样性测算。在群落构

建理论的研究中, 无人机高光谱遥感还能从多样性

的各个维度(如功能、谱系等)助力群落构建过程的

理解, 如Asner等(2015)结合机载高光谱和激光雷达

技术, 评估了安第斯山79个样地的冠层叶片的生化

特征, 并将研究扩展到整个秘鲁的热带雨林中, 测

量了不同冠层树种的叶片氮、磷含量等7个功能属

性, 获得了该区域的功能多样性指数, 并绘制了大

区域尺度的森林冠层功能特征图(Asner et al, 2016, 

2017)。此外, 在生物多样性保护领域, 由于外来物

种的光谱曲线一般与本地物种有所差别, 高光谱遥

感可以准确地探测到外来入侵种, 并预测其分布区

以及对当地物种多样性的影响(Underwood et al, 

2003)。Asner和Vitousek (2005)根据固氮植物叶片氮

含量较高这一特征, 利用机载可见/红外高光谱成

像仪AVIRIS监测了夏威夷火山国家公园中入侵种

火杨梅(Myrica faya)的入侵现状。以上案例表明, 光

谱多样性是衡量植物生物多样性的一个新兴维度, 

它整合了物种内部和物种之间的性状变异, 即使在

缺乏分类、功能、系统发育或丰度信息的条件下, 也

可开展高时空分辨率的调查与监测。 

4.2  基于物种自动识别的物种多样性调查 

除了直接使用光谱多样性反映物种多样性, 也

有一部分生态学家尝试使用机器学习算法处理高

光谱数据, 得到更精准的物种分类信息, 以进一步

开展物种多样性定量化研究。与区域尺度的光谱多

样性研究相比, 鉴别出区域内每个物种的空间分布

信息对生态学研究的意义更大, 但这也对研究技术

提出了更高的要求。首先要解决的问题是如何获得

物种的类别信息。在过去的10年中, 各种机器学习

算法在树种分类的应用上取得了显著进展(Fricker 

et al, 2019), 常见的分类算法如支持向量机(support 

vector machine, SVM)、随机森林(random forest, RF)

等, 已应用于(亚)热带干湿森林(Shen & Cao, 2017), 

温带、寒带森林(Dalponte et al, 2014, 2019; Ballanti 

et al, 2016), 人工种植林、农业林(Ghosh et al, 2014; 

Dalponte et al, 2015; Graves et al, 2016)和城市森林

(Pu, 2009; Zhang & Qiu, 2012)等生态系统中。在处

理高光谱数据时, 上述这些传统的分类算法尽管取

得了一定的成果, 但由于仅提取低级特征并且过分

依赖人工选取的特征等原因, 分类精度还有待提高

(奚雪峰和周国栋, 2016)。 

近年来, 随着计算机技术的不断成熟及机器学

习领域的不断发展, 深度学习可以有效弥补传统分

类算法的不足, 在高光谱影像处理领域中表现出

色。研究发现, 利用深度学习网络提取的判别特征

可以明显提高对高光谱影像的物种分类性能

(Signoroni et al, 2019)。Hu等(2015)提出了基于光谱

数据的深度学习模型, 将其应用于3个公开的数据

集上, 分类表现均优于传统的方法, 最终分类准确

率超过了90%; Xi等(2019)在中国长白山对7个树种

进行了基于高光谱影像的物种分类, 结果表明利用

卷积神经网络搭建的分类模型精度(85.04%)要显著

大于利用随机森林搭建的树种分类模型(80.16%)。

以上案例说明深度学习是进行高光谱树种分类的

有效方法。为了更直观地展示深度学习在物种分类

领域的优势, 我们收集了近15年来利用高光谱遥感

对植物进行物种识别的66个案例。使用Wilcoxon符

号秩检验对图6所示4组数据进行统计检验, 得到P 

= 0.01429。结果显示, 在不同的待分类物种数量下, 

深度学习的分类精度均显著高于非深度学习(图6)。 

 

 
 

图6  深度学习与非深度学习算法在高光谱树种分类中的表

现。通过统计检验结果可看出, 深度学习算法在物种分类中

有明显优势。 
Fig. 6  The performance of deep learning and non deep 
learning algorithms in hyperspectral tree species classification. 
The statistical test results show that the deep learning algorithm 
has obvious advantages in species classification. 
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越来越多的研究表明, 随着深度学习技术的不

断完善与成熟, 基于深度学习的分类模型在不同森

林类型的树种分类任务中都有着良好的表现。在挪

威的亚寒带针叶林中, Trier等(2018)利用卷积神经

网络对云杉(Spruce)、松树(Pinus)、桦树(Birch) 3个

树种进行了基于高光谱像素的分类, 准确度达到

87%; 在北美西部的温带混合针叶林中, Fricker等

(2019)使用卷积神经网络和机载高光谱,对白冷杉

(Abies concolor)、北美翠柏(Calocedrus decurrens)、

美国黑松(Pinus contorta)在内的7个物种进行了识

别, 准确率达到87%; 在波兰东南部的温带阔叶林

中, Raczko和Zagajewski (2018)在国家公园内对桤

木(Alnus cremastogyne)、落叶松(Larix gmelinii)等6

种温带阔叶林树种进行了基于高光谱和深度学习

的树种分类, 分类精度达到87%; 在亚热带地区, 

陆嘉辉①研究发现, 利用光谱和纹理信息的树种分

类模型精度优于仅用单一信息的模型, 并且将高光

谱应用于162个上海亚热带树种分类任务时, 深度

学习模型总体分类精度超过80%。这些案例说明, 

通过高光谱遥感和深度学习这两种新兴技术的结

合, 冠层树种的分类调查有望变得更加简便、高效, 

这将极大地拓展生物多样性调查的广度与深度。 

5  发展方向 

高光谱影像具有丰富的光谱信息与空间信息, 

使植物物种识别精度从原始数据上得到了很大程

度的提升; 无人机与高光谱相机结合大大降低了数

据获取的难度与成本; 将深度学习方法应用于高光

谱影像处理, 能够有效提取高光谱影像中包含的物

种多样性信息, 加速森林冠层多样性监测研究向自

动化、大范围的全新阶段迈进。但由于物种高光谱

数据样本量不足、常见的深度学习模型未针对高光

谱影像进行充分优化等问题, 该领域的发展受到了

限制。在之后的研究中, 如何构建高光谱物种数据

库, 如何结合高光谱数据的特征优化物种自动识别

算法, 是无人机高光谱冠层多样性监测所面临的主

要挑战。 

5.1  构建高光谱物种数据库 

深度学习为冠层植物分类提供了一套强大而

客观的工具, 具有巨大的潜力。但是深度学习模型

                                                        
① 陆嘉辉 (2020) 基于林冠高光谱影像的树种分类研究. 硕士学位论

文, 华东师范大学, 上海. 

需要大量的训练数据, 因此建立冠层物种光谱特征

库是当前基于冠层高光谱影像进行物种多样性监

测的迫切需求, 直接影响到无人机高光谱遥感在群

落及生态系统尺度中的应用。 

然而, 目前公开的高光谱数据库较少, 且仅包

含少量的物种数, 这极大限制了深度学习在高光谱

影像上的应用。在研究中应用较多的是由机载可见

/红外成像光谱仪(AVIRIS)传感器在一片印第安农

业松林试验场收集得到的数据集Indian Pines, 它含

有695个训练集样本(像素)与9,671个测试集样本(像

素), 仅包含各类农作物与不同类型的耕地信息。另

一个常用的数据集是位于意大利的帕维亚城的

Pavia Centre and University, 该数据集通过反射光

学光谱成像系统机载仪器捕获, 由不同的类别组成, 

包括树木、沥青、砾石、金属片、砖块、草地和土

壤。这个数据集包括3,921个训练集样本(像素)与

40,002个测试集样本(像素)。第三个应用较多的数据

集为grss_dfc_2013, 于2012年6月由小型航空光谱

成 像 仪 (compact airborne spectrographic imager, 

CASI)在美国德克萨斯州休斯顿大学校园及其邻近

城市地区捕获, 包括2,832个训练集样本(像素)与

12,197个测试集样本(像素), 空间分辨率为2.5 m。

该数据集由0.38–1.05 nm范围的144个光谱波段组

成, 包括草地、树木、土壤、水、住宅、商业地区、

公路等15个类别(Ghamisi et al, 2018)。此外, 美国国

家生态观测站网络(United States National Ecological 

Observatory Network, NEON)还从2013年开始记录

光谱影像, 每年连续观测, 站点覆盖全美区域, 覆

盖范围广、持续时间长, 其中的高光谱分辨率为1 m 

(https://data.neonscience.org/data-products/explore.)。

但NEON站点只提供了原始的高光谱数据, 还未形

成一个大量的含完整物种标记信息的高光谱数据

集(少量标记的数据集可见https://zenodo.org/record/ 

3934932#.YDXiIegzY2x.)。 

但是目前现有的高光谱数据集对森林冠层多

样性研究的适用性低。例如Indian Pines可用于植物

物种识别研究的样本量较少、空间分辨率较低且针

对性不强。而且不同的物种分类研究结果也因使用

不同高光谱数据等原因 , 难以进行比较和归纳

(Thenkabail et al, 2018)。此外, 植被的生长发育具有

物候特性, 其光谱信息会随季节的变化而改变(杨

超等, 2018)。因生长发育阶段、土壤、降水和地形
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等因素不同, 同一个物种在不同的时空尺度下其光

谱也会发生变化。针对这个难题, 我们认为, 未来

可以借助公众科学(citizen science)的方式让大量科

学爱好者或志愿者共同参与物种信息标记, 随着信

息时代的到来和互联网技术的不断发展, 公众科学

在生态保护和监测等领域中的作用将越来越受到

重视(张健等, 2013), 借助公众科学的力量, 可以构

建大型公开且含有不同物候期植物物种的高光谱

数据集, 这将能极大促进森林冠层多样性的监测与

研究。 

5.2  针对高光谱影像特征构建合理的深度学习模型 

遥感技术在物种分类方面的快速发展得益于

模式识别、机器学习等领域的进步, 但现阶段该领

域仍处于快速发展阶段, 算法技术仍未成熟, 极大

地限制了物种分类精度的提高(孔嘉鑫等, 2019)。例

如, 如何充分挖掘高光谱遥感数据隐含的丰富信息, 

是当前的一个技术难题(张扬建等, 2017); 如何设

计一个合适的卷积神经网络模型, 是机器学习和遥

感领域讨论的热门话题之一(Ghamisi et al, 2018)。

现有的卷积神经网络模型大多是一维或二维, 仅能

提取光谱特征或提取每个像素的局部空间特征, 导

致物种分类结果不佳(Chen et al, 2016)。三维卷积神

经网络可以利用空间光谱联合信息来处理高光谱

影像, 在一定程度上可以削弱同物异谱或者同谱异

物的影响, 并且引入了空间背景信息、纹理、对象、

形状等特征和知识, 可以部分解决空间同质性与异

质性的问题, 提高分类精度(杜培军等, 2016)。因此, 

在此基础上进一步发展和完善三维卷积神经网络

模型十分必要。目前比较简单、可以广泛应用的深

度学习工具还比较少, 比如可视化的流程式深度学

习工具。所以, 寻找适合冠层高光谱影像的深度学

习网络结构是有待解决的主要问题之一。此外, 相

比于高精度的高光谱影像 , 冠层反射率 (canopy 

reflectance, CR)数据较容易获得, 而许多冠层反射

率模型可以很好地描述植被的关键生化参数(如叶

面积指数、叶绿素含量、水分含量等)与冠层反射率

之间的物理机制(全兴文, 2017), 未来设想可以将冠

层反射率模型与深度学习相结合, 通过反射率模型

得到冠层光谱信息和植被关键生化参数, 进而进行

树种分类。 

上述的模型只是对图像中的树种进行识别分

类, 但在实际的生物多样性监测与保护中, 还需要

对植物个体进行分割, 计算每个树种的个体数量。

因此在基于高光谱影像的树种分类中, 个体分割也

是十分重要的一个环节。为了使深度学习模型可以

实现这个目标, 首先需要我们在标记时以个体为单

位, 并一一标明物种名称; 其次需要通过学科交叉

的方式来改进适合高分辨率高光谱影像的深度学

习模型, 如生态学家贡献出高光谱数据库或者物种

标记数据库, 以组织类似Kaggle竞赛的形式, 与专

业研究深度学习模型的图像分析人士合作, 开发出

更实用、更完善的物种分类模型。 

5.3  多元数据融合 

尽管高光谱数据有光谱分辨率高、能够识别森

林物种细小的波谱差异等优势, 但相比于无人机普

通RGB影像, 也存在着空间分辨率低、飞行条件要

求高、采集效率低等劣势。近些年来, 随着物种分

类识别研究的不断深入, 复杂物种信息的提取需要

通过多元数据融合发挥出各类数据的优势。如融合

RGB影像可以得到更高的空间分辨率, 更好地获取

物种冠层的纹理信息; 激光点云可获得林冠内部的

三维结构信息, 通过结合三维信息也可用于区分不

同物种的林冠。例如, 基于传统光学数据, 光谱特

征差异明显的森林类型——针叶林和阔叶林分类

精度较高, 但是当森林物种类型较多时, 难以获得

理想的分类结果。而在结构复杂的森林生态系统中, 

激光雷达由于穿透性好, 可以深入到冠层内部获取

数据, 提供森林冠层的三维结构信息。因此, 将高

光谱与激光雷达技术结合, 可获得植物的光谱特征

和结构特征, 实现高精度的植物分类。所以通过数

据融合可以实现多源数据协同作业, 解决在复杂生

境的结构参数提取、生物量估测以及植物物种识别

等领域的难题。但是在多源数据融合过程中存在数

据结构、精度等是否匹配的问题, 这些问题的解决

既需要更好的数据融合算法, 也需要从源头着手, 

不断升级无人机硬件设备, 使无人机得以搭载多种

遥感仪器, 同时同地进行数据收集; 或进一步提升

每一种数据的空间定位精度, 以方便不同数据的后

续结合。 

综上所述, 高光谱影像具有丰富的光谱信息与

空间信息, 无人机航拍与空间定位技术的快速发展

使高光谱遥感越来越广泛地应用于生态学研究中。

将无人机高光谱遥感数据与能自动提取特征的卷
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积神经网络相结合, 在森林冠层多样性研究领域有

着巨大的潜力。未来还需要在高光谱数据库、模型

结构、数据融合等方面进行进一步的研究, 以实现

大尺度、自动化、高精度的树种分类。这些技术在

降低野外监测的人力和物力成本的同时, 可为复杂

的尺度推绎和大尺度生物多样性的估算提供数据

支持, 并为种群分布与动态监测、种间相互作用等

方面的研究提供真实可靠的观测数据, 最终为生物

多样性管理和保护等领域提供有力支撑。 
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贵州花溪大学城破碎化林地鸟类多样性与嵌套分

布格局 

郑进凤1, 唐蓉1, 贺霜1, 陈月红1, 伍素1, 张凯1, 徐雨 1*, 邹晓2 
1. 贵州师范大学生命科学学院, 贵阳 550025; 2. 贵州大学生命科学学院, 贵阳 550025 

摘要: 为揭示城镇化进程中生境破碎化对鸟类多样性及分布格局的影响, 本研究于2017–2019年每年的4–8月使用样线法对

贵州花溪大学城26块破碎化林地(面积介于0.3–290.4 ha)中的鸟类群落进行了10次调查。共记录到鸟类78种, 隶属于11目37

科。其中, 东洋界物种数占56.4%, 古北界物种数占32.1%, 广布种占11.5%; 有中国特有种1种。剔除高空飞行、非森林鸟类

及偶然出现物种后, 不同斑块中的鸟类物种数介于12–55之间, 平均每个斑块有23.2 ± 10.5种。线性回归分析显示, 鸟类物种

丰富度与林地斑块的面积有显著相关性, 斑块面积越小, 鸟类物种丰富度越低; 斑块隔离度对物种丰富度没有显著影响。基

于物种多度分布矩阵的WNODF (weighted nestedness metric based on overlap and decreasing fill)嵌套分析显示, 不同斑块中鸟

类群落呈现出反嵌套结构。小斑块中鸟类物种丰富度较低可能与植物丰富度较低、食物资源稀缺和繁育条件不足有关, 但短

距离的隔离对鸟类迁入或扩散影响有限。环境过滤效应、种间竞争或优先效应可能导致不同斑块间存在较大的物种组成差异, 

从而导致反嵌套格局。因此, 本研究建议在城市规划建设中应注重维持栖息地的完整性, 对不同面积大小的破碎化斑块都应

加以保护。 

关键词: 斑块; 面积; 隔离度; 嵌套格局; 物种丰富度; 生物多样性; 城市化 

郑进凤, 唐蓉, 贺霜, 陈月红, 伍素, 张凯, 徐雨, 邹晓 (2021) 贵州花溪大学城破碎化林地鸟类多样性与嵌套分布格局. 生物多样性, 29, 661–667. doi: 
10.17520/biods.2020336. 
Zheng JF, Tang R, He S, Chen YH, Wu S, Zhang K, Xu Y, Zou X (2021) Bird diversity and nestedness on fragmented woodlots in Huaxi University Town, 
Guizhou Province. Biodiversity Science, 29, 661–667. doi: 10.17520/biods.2020336. 

Bird diversity and nestedness on fragmented woodlots in Huaxi University 
Town, Guizhou Province 
Jinfeng Zheng1, Rong Tang1, Shuang He1, Yuehong Chen1, Su Wu1, Kai Zhang1, Yu Xu 1*, Xiao Zou2 
1 School of Life Sciences, Guizhou Normal University, Guiyang 550025 
2 School of Life Sciences, Guizhou University, Guiyang 550025 

ABSTRACT 

Aim: To examine the impact of habitat fragmentation stemming from urbanization on bird diversity and distribution 
patterns. 
Methods: We surveyed bird assemblages on 26 fragmented woodlots with areas of 0.3–290.4 ha in Huaxi University 
Town, Guizhou Province from April to August between 2017 and 2019. We surveyed birds by establishing line transects 
in each woodlot, with transect length roughly proportional to the woodlot area. We surveyed each line transect 10 times 
over the course of the study period, and recorded birds detected within 50 m of either side of the line transects. 
Results: In total, we recorded 78 bird species belonging to 11 orders and 37 families. Species of Oriental origin, 
Palaearctic origin, and widespread species accounted for 56.4%, 32.1%, and 11.5% of observations, respectively. We 
observed one species endemic to China. After excluding birds detected as fly-overs (e.g., swallows and swifts), 
non-forest dwelling birds (e.g., waterbirds), and birds that were only recorded once in the survey, we found that the 
number of bird species in different woodlots ranged from 12 to 55 species, with an average of 23.2 ± 10.5 species per 
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woodlot. Linear regression analysis showed that bird species richness was significantly positively correlated with 
woodlot area, with larger woodlots having higher bird richness. A metric of isolation, measured as the distance to the 
nearest neighboring woodlot, had no significant effect on bird species richness. The analysis of nestedness, based on the 
metric WNODF (weighted nestedness metric based on overlap and decreasing fill), conducted on the species-by-site 
abundance matrix, revealed that the observed WNODF for sites of birds was significantly lower than expected from the 
null model, indicating that bird assemblages were anti-nested among the woodlots. 
Conclusion: Our results suggest that plant richness, food resources and breeding conditions in small woodlots may be 
diminished compared to larger woodlots, making it difficult for some bird species to meet their survival needs. 
However, the relatively short distance between woodlots in our study sites combined with the stronger dispersal ability 
of birds may mask the biological importance of isolation. The anti-nested structure of bird communities may be the 
result of larger differences in species composition between woodlots being driven by environmental filtering, 
interspecific competition, or priority effects, but further research is needed to determine the likely causal mechanism of 
anti-nestedness. Nevertheless, given that rapid urban expansion has caused substantial habitat fragmentation in recent 
decades in our study area, we recommend that habitat integrity should be prioritized and maintained in urban planning 
when possible, and that fragmented woodlots of different sizes be protected. 
Key words: patch; area; isolation; nestedness; species richness; biodiversity; urbanization 

生境破碎化是指一片连续的生境由于人类活

动或自然过程被缩小、分割为多个面积不等、彼此

隔离的小斑块的现象(Fahrig, 2003)。研究生境破碎

化对生物多样性的影响, 是生态学和保护生物学的

重要课题之一(张明海和马建章, 2014; 吴倩倩等, 

2017; Miller-Rushing et al, 2019)。 

陆桥岛屿、森林斑块和城市绿地是常被研究的

破碎化生境。早期研究主要依据岛屿生物地理学理

论(Wilson & MacArthur, 1967)分析生境破碎化后不

同面积和隔离度的斑块内物种丰富度的差异。通常

认为 , 面积是影响物种丰富度的最重要因素

(Watling & Donnelly, 2006; 吴倩倩等, 2017)。在面

积较小的斑块中, 由于空间范围较小、生境多样性

较低、食物资源量较少, 一些物种难以生存, 因此

物种丰富度较低(面积效应)。生境破碎化后的斑块

往往也表现出不同程度的地理隔离, 影响物种迁

移、扩散和基因流交换, 导致物种丰富度随斑块隔

离度的增加而减少(隔离效应)。目前, 大量案例分析

证实了面积效应(Watling & Donnelly, 2006; 吴倩倩

等, 2017; Miller-Rushing et al, 2019)。但是, 隔离效

应是否存在尚有一定争议。比如, 鸟类具有极强的

扩散能力, 斑块隔离度可能对其物种丰富度没有影

响或影响很小(Watling & Donnelly, 2006; 吴奕如等, 

2016)。 

除了物种丰富度外, 学者也从群落组成与变化

角度分析了生境破碎化对生物多样性的影响。其中, 

嵌套分析是研究群落物种组成和分布格局最常用

的手段(Wang et al, 2010)。嵌套格局是由Darlington 

(1957)提出的物种分布模式, 它描述低丰富度斑块

中的物种是高丰富度斑块中物种集合的子集。通常

认为, 嵌套格局的产生与被动取样(Andrén, 1994)、

物种选择性灭绝(Patterson & Atmar, 1986)、选择性

迁入(Cook & Quinn, 1995)及生境嵌套(Blake, 1991)

有关。目前, 已有不少学者报道了破碎化生境中的

动物群落呈现嵌套格局, 并从栖息地特征、物种生

活史特征等角度验证了上述的假说(张竞成等, 2008; 

Wang et al, 2013; Chen et al, 2019; Li et al, 2019)。但

是 , 一些研究也指出 , 受竞争作用、环境过滤

(environmental filtering)、优先效应(priority effect)等

因素的影响, 破碎化生境中的动物群落可能不会嵌

套, 甚至呈现出反嵌套结构(Gutiérrez-Cánovas et al, 

2013; Matthews et al, 2015; Chen et al, 2018)。 

近年来, 由城镇发展导致的生境破碎化现象日

益严重(Liu et al, 2019)。城市破碎化生境主要是指

被建筑物和人工设施分割的绿地或公园, 它们与陆

桥岛屿相比情况可能更加复杂, 遭受人类干扰的程

度也较大(Fernández-Juricic, 2002; González-Oreja et 

al, 2012; Wang et al, 2013)。为了进一步丰富有关城

市生境破碎化的研究内容, 合理指导城市规划、建

设和实施物种保护, 本文对贵州省花溪大学城破碎

化自然林地中的鸟类多样性和嵌套分布格局进行

了研究。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 

研究区位于贵州省贵安新区东南部, 紧邻贵阳
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市花溪区(26º22'–26º24' N, 106º36'–106º40' E; 图1), 

面积约10 km2。该区域为喀斯特地貌 , 海拔约

1,200 m, 属于亚热带湿润温和型气候, 年平均气温

约为15℃, 年平均降水量约为1,130 mm。大学城修

建以前, 这片区域为农田环绕的自然林地。自2009

年大学城动工修建至后期投入使用, 自然林地进一

步被建筑物、道路所分割。残留的林地斑块中的植

被相对比较简单, 主要由暖性松林、常绿落叶阔叶

林、落叶阔叶灌丛和禾草灌草丛组成。常见的乔木

有马尾松(Pinus massoniana)、锐齿槲栎(Quercus 
aliena var. acutiserrata) 、 化 香 树 (Platycarya 
strobilacea)等; 灌木有火棘(Pyracantha fortuneana)、

马桑(Coriaria nepalensis)、小果蔷薇(Rosa cymosa)

等 ; 形 成 群 系 的 草 本 主 要 有 芒 (Miscanthus 
sinensis)、狗尾草(Setaria viridis)等。本研究选择破

碎化景观中的26个斑块为研究样地 , 面积介于

0.3–290.4 ha (图1, 附录1)。 

1.2  野外调查 

从Google地球下载研究区的卫星影像, 使用

ArcGIS 10.2勾勒出每个斑块的边界, 计算面积。同

时, 计算每个斑块边缘到最近斑块边缘的距离, 以

此衡量其隔离度(吴奕如等, 2016; Xu et al, 2017)。在

每个斑块中设置长度与斑块面积成正比的样线(样

线数量和长度见附录1; 样线长度与斑块面积的相

关系数r = 0.99), 样线尽可能穿越斑块的中心点, 

以减少取样不均衡和取样偏差等问题 (斯幸峰 , 

2014)。在2017–2019年每年的4–8月, 选择无雨、无

雾的晴好天气进行鸟类调查。平均每1.5–2个月开展

1轮调查 , 共计开展10轮 (2017–2018年每年3轮 , 

2019年4轮)。一般由2名固定人员协作完成一轮调查

后, 轮换2名人员继续开展下一轮, 前后共计14人

参与调查。调查时间为鸟类活动相对频繁的

7:00–10:00和16:00–18:00。在调查时, 调查者在样线

上的行进速度为1–1.5 km/h, 使用10 × 42双筒望远

镜观测样线两侧50 m范围内的鸟类, 记录物种、数

量、行为等信息。野外鸟类识别参考《中国鸟类野

外手册》(约翰•马敬能等, 2000)等工具书。 

1.3  数据分析 

依据《中国鸟类分类与分布名录(第三版)》(郑

光美, 2017)的分类系统, 统计研究区的总体鸟类组

成。按照《中国动物地理》统计鸟类的区系组成(张

荣祖, 2011)。然后, 剔除燕子、雨燕、水鸟等高空

飞行或非森林鸟类以及调查中仅记录到1次的偶然

出现物种(Chen et al, 2018; Wagner & Reynolds, 

2019), 分析26个林地斑块中鸟类物种丰富度特征

和嵌套分布格局。在R.4.0.2中, 利用lm函数构建物

种丰富度与斑块面积、距最近斑块距离的线性回归

模型 , 使用 visreg程序包绘制模型的偏残差图

(Breheny & Burchett, 2020)。 

将10次调查的数据累积构建斑块与鸟类物种

多度矩阵, 使用WNODF (weighted nestedness 

metric based on overlap and decreasing fill)方法分析 

 

 
 

图1  贵州花溪大学城的位置及Google卫星影像下26个破碎化林地斑块的分布 
Fig. 1  Google map imagery showing location of the study site and distribution of 26 fragmented woodlots in Huaxi University 
Town, Guizhou Province 
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鸟类群落的嵌套格局 (Almeida-Neto & Ulrich, 

2011)。与其他方法相比, WNODF法不仅可以对整

个矩阵进行分析, 还能分别计算物种(WNODFr)和

斑块(WNODFc)的嵌套值。此外, 该方法对矩阵大

小和填充度不敏感, 且能有效避免统计错误。在

NODF2.0软件中执行数据分析 (Almeida-Neto & 

Ulrich, 2011); 为避免统计错误, 同时设置行列固定

(rc)、总数固定(aa)及总物种丰富度固定(ss)等3种重

采样零模型, 依据软件随机产生1,000个矩阵, 对输

入矩阵的嵌套程度进行显著性检验。 

在上述统计分析中, P < 0.05时视为具有统计显

著意义。 

2  结果 

2.1  物种组成 

在10次调查中, 共记录到鸟类78种, 隶属于11

目37科 (附录2)。从区系来看 , 东洋界物种数占

56.4%, 古北界占32.1%, 广布种占11.5%。有中国特

有种1种, 即乌鸫(Turdus mandarinus)。 

2.2  物种丰富度 

在剔除燕子、雨燕、水鸟等高空飞行或非森林

鸟类以及调查中仅记录到1次的偶然出现物种后, 

统计发现不同斑块中鸟类物种数介于12–55, 平均

每个斑块有23.2 ± 10.5 (mean ± SD)种。线性回归分

析表明(图2), 鸟类物种丰富度与斑块面积呈显著正

相关(β = 0.20, P < 0.001), 与距最近斑块距离没有

显著相关性(β = –0.07, P = 0.150)。 

2.3  嵌套格局 

采用 rc和aa零模型的WNODF嵌套分析显示

(表1), 26个林地斑块中鸟类物种多度矩阵的嵌套程

度显著低于随机产生的1,000个分布矩阵(rc零模型: 

Z = –4.36, P < 0.001; aa零模型: Z = –3.71, P < 0.001), 

表明存在显著的反嵌套结构。其中, 物种(rc零模型: 

Z = –4.83, P < 0.001; aa零模型: Z = –3.65, P < 0.001)

对这一分布格局的贡献高于林地斑块(rc零模型: Z 

= –0.61, P = 0.272; aa零模型: Z = –1.62, P = 0.053)。

ss零模型分析的结果表明(表1), 26个林地斑块中鸟

类群落存在近显著性的反嵌套结构(Z = –1.36, P = 

0.088), 物种(Z = –1.41, P = 0.080)对这一分布格局

的贡献也高于林地斑块(Z = –0.88, P = 0.189)。 

3  讨论 

本研究发现, 在贵州花溪大学城10 km2的区域, 

春夏季记录到鸟类78种, 占贵州省已知鸟类种数

(贵州省环境科学研究设计院, 2010)的15.4%。数据

分析表明鸟类物种丰富度与林地斑块的面积呈显

著正相关, 符合岛屿生物地理学理论提出的“面积

效应” (Wilson & MacArthur, 1967)。由于城镇建设, 

 

 
 

图2  贵州花溪大学城26个破碎化林地中鸟类物种丰富度(10为底对数转换)与林地斑块面积(10为底对数转换; 单位: ha)和距

最近斑块距离(10为底对数转换; 单位: m)的线性回归偏残差图。黑线表示拟合值, 灰色区域表示95%置信区间。 
Fig. 2  Partial residuals showing the effect of woodlot area (Lg transformed, unit: ha) and distance to the nearest woodlot (Lg 

transformed, unit: m) on species richness (Lg transformed) of birds recorded on 26 fragmented woodlots in Huaxi University Town, 
Guizhou Province, according to the linear regression analyses. The black lines are model fits, and the grey bands represent 95% 
confidence intervals. 
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表1  贵州花溪大学城26个破碎化林地中鸟类物种多度矩阵

的嵌套格局分析结果 
Table 1  Results of nestedness analyses for species-by-sites 
abundance matrix of birds recorded on 26 fragmented woodlots 
in Huaxi University Town, Guizhou Province 

嵌套度量化 
Nestedness metric 

观测值 
Observed 

期望值 
Expected 

标准差 
SD 

Z P 

零模型 Null model: rc 

WNODF 45.92 51.36 1.25 –4.36 <0.001

WNODFc 46.98 48.00 1.68 –0.61 0.272 

WNODFr 45.71 52.05 1.31 –4.83 <0.001

零模型 Null model: aa 

WNODF 45.92 51.75 1.57 –3.71 <0.001

WNODFc 46.98 49.61 1.63 –1.62 0.053 

WNODFr 45.71 52.2 1.78 –3.65 <0.001

零模型 Null model: ss 

WNODF 45.92 53.37 5.50 –1.36 0.088 

WNODFc 46.98 50.31 3.78 –0.88 0.189 

WNODFr 45.71 54.01 5.90 –1.41 0.080 

 
自然林地被道路与房屋等人工设施进一步分割、缩

小。小斑块中的生境丰富度和资源量可能较低, 难

以满足一些物种的生存需求, 因此鸟类物种丰富度

较低(王本耀等, 2012; Wang et al, 2013; De la Hera, 

2019)。但是, 本研究发现鸟类物种丰富度与最近斑

块距离的相关性不显著, 表明不存在隔离效应。本

研究区内不同斑块之间隔离度较低, 一些斑块仅仅

只被一条公路所隔离。再者, 破碎的自然林地斑块

间镶嵌有人工绿地或栽培有行道树, 一定程度上也

可能减弱隔离程度。由于鸟类具有极强的飞行能力, 

短距离的隔离对其迁入或扩散影响有限, 因此没有

产生隔离效应(Ewers & Didham, 2006; Watling & 

Donnelly, 2006; 吴奕如等, 2016)。 

进一步分析揭示, 不同林地斑块间鸟类群落呈

现出反嵌套结构, 暗示斑块间具有较高的物种替

换。该结果与大多数城市的破碎化生境的研究结果

不同(王本耀等, 2012; González-Oreja et al, 2012; 

Wang et al, 2013; De la Hera, 2019)。一般认为, 嵌套

格局的产生与选择性迁入(Cook & Quinn, 1995)、选

择性灭绝 (Patterson & Atmar, 1986)和生境嵌套

(Blake, 1991)有关。由于本研究区内不同林地斑块

之间隔离度较低, 对鸟类难以形成阻隔, 因此出现

选择性迁入的可能性不大。选择性灭绝假说认为在

生境破碎化过程中, 一些对面积敏感的物种会率先

在小斑块中消失, 从而导致嵌套格局出现(Patterson 

& Atmar, 1986)。虽然本研究揭示鸟类物种丰富度随

林地斑块面积减小而降低, 但强烈的种间竞争作用

(比如, 繁殖期鸟类竞争巢址、防护领域等)可能造成

单纯通过面积无法有效解释的斑块间物种组成差

异 , 从而削弱嵌套格局或导致反嵌套格局

(Matthews et al, 2015; Chen et al, 2018)。 

由于缺乏调查, 尚不清楚不同斑块间是否存在

生境嵌套。虽然本研究区植被组成相对简单, 但喀

斯特特殊的地质地貌可能造成局部小生境和植物

种类差异(调查已发现不同斑块中木本植物的组成

差异较大)。在生境破碎化过程中, 物种受小生境和

植物种类差异的筛选, 出现在各自适应的特定生境

中, 即环境过滤作用(Gutiérrez-Cánovas et al, 2013), 

从而导致反嵌套格局出现。再者, 优先效应也可能

导致反嵌套格局产生。当一些物种优先占据某一特

定生境后, 可能排斥后续到达的物种, 进而导致不

同斑块间具有较高的物种替换(Fukami, 2015; Chen 

et al, 2018)。究竟是什么机制引发反嵌套格局的形

成还有待进一步研究。 

综上, 本研究建议在城市规划建设中应注重维

持鸟类栖息地的完整性, 对不同面积的破碎化林地

斑块都应加以保护。 
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中国牛科动物分布与种群现状: 基于文献计量数据 
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摘要: 牛科是哺乳纲中物种数量最多的有蹄类动物类群, 在全球广泛分布, 在陆地生态系统中具有重要的生态功能与作用。

我国的牛科动物多样性较高, 据历史文献记载共有33种。然而, 自20世纪中期以来, 我国人口快速扩张, 社会经济高速发展, 

对环境改造强度空前, 许多野生牛科动物的种群和栖息地受到了极大的影响。因此, 历史资料记载的物种分布是否依然符合

现状, 至今未见系统和全面的评估, 不利于对我国动物资源情况的掌握和保护。为此, 我们系统检索并分析了2008年至今

(2020年8月31日)在国内外公开发表的432篇学术论文, 以近年报道的红外相机调查结果为核心, 对28种牛科动物的分布以及

15种牛科动物的种群现状进行了初步评估。经整理分析: (1)近年公开发表的研究显示, 中国目前有确凿分布证据的野生牛科

动物有28种, 包括16种国家I级和11种国家II级重点保护野生动物, 涉及20个生物多样性优先保护区域。其中, 红鬣羚

(Capricornis rubidus)属于中国新记录物种。(2)在省级区划层面, 记录到牛科动物物种数量最多的是西藏(n = 11)和甘肃(n = 

11), 其次是新疆(n = 10)、青海(n = 7), 以及四川、内蒙古和云南(均为6种)。(3)分布省域最多的牛科动物是中华鬣羚

(Capricornis milneedwardsii, 省区, n = 16), 其次是中华斑羚(Naemorhedus griseus, n = 11)和岩羊(Pseudois nayaur, n = 8)。(4)

据历史资料记载, 6种未见分布报道的牛科动物主要分布在西藏、新疆、云南, 分别是阿尔泰盘羊(Ovis ammon)、哈萨克盘羊

(O. collium)、大额牛(Bos frontalis)、野水牛(B. arnee)、爪哇野牛(B. javanicus)和缅甸斑羚(Naemorhedus evansi)。(5)中华斑羚、

赤斑羚(Naemorhedus baileyi)、中华鬣羚、岩羊、北山羊(Capra sibirica)、野牦牛(Bubalus arnee)在IUCN公布的分布区外有新

分布记录, 建议及时修订和更新。本研究首次对中国牛科动物的分布以及种群现状进行了较客观和全面的评价, 为后续调查

需要重点关注的物种和区域以及未来的研究提供参考。 

关键词: 物种多样性; 偶蹄目; 有蹄类; 生物多样性监测; 物种编目; 优先保护区域 

陈星 , 官天培 , 蒋文乐 , 李丹丹 , 杨孔 , 李晟  (2021) 中国牛科动物分布与种群现状 : 基于文献计量数据 . 生物多样性 , 29, 668–679. doi: 
10.17520/biods.2020393. 
Chen X, Guan TP, Jiang WL, Li DD, Yang K, Li S (2021) Distribution and population status of bovine species in China based on bibliometric analysis. 
Biodiversity Science, 29, 668–679. doi: 10.17520/biods.2020393. 

Distribution and population status of bovine species in China based on 
bibliometric analysis 
Xing Chen 1,2, Tianpei Guan 1*, Wenle Jiang2, Dandan Li2, Kong Yang1, Sheng Li 3* 
1 Institute of Qinghai-Tibetan Plateau, Southwest Minzu University, Chengdu 610225 
2 Mianyang Teacher’s College, Mianyang, Sichuan 621000 
3 School of Life Sciences, Peking University, Beijing 100871 

ABSTRACT 

Aims: Bovine species are the most abundant ungulates. They are widely distributed all over the world and are an 
important part of terrestrial ecosystems. According to historical records, there have 33 bovine species recorded in China. 
Since the mid 20th century, however, anthropogenic activities related to human population expansion and socio- 
economic development have dramatically transformed the environment, with a significant impact on the habitat of 
many bovine species in China. A systematic and comprehensive evaluation of the distribution and status of bovine 
species in China is still lacking, which may halt bovine biodiversity conservation.  
Method: We took advantage of fast-growing records of species distribution data and systematically searched related 

•数据论文• 
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papers (n = 432) published in various academic journals between 2008 and August 31, 2020. We extracted relevant data 
that included study sites, species identified, and relative abundance, which allowed us to analyze and evaluate the 
distribution and population status of bovine species in China. We also used IUCN species distribution data and 
generated a heatmap of bovine species diversity in China.  
Results: (1) There were 28 bovine species recorded in these papers including national levels I (n = 16) and II (n = 11) 
key protected animals, involving 20 priority conservation areas. Red serow (Capricornis rubidus) is a new record in 
China. (2) The bovine species diversity was found to be highest in Tibet and Gansu (n = 11), followed by Xinjiang (n = 
10), Qinghai (n = 7), Sichuan (n = 6), Inner Mongolia (n = 6) and Yunnan (n = 6). (3) The most widely distributed 
species at the province level is Chinese serow (Capricornis milneedwardsii, n = 16), followed by Chinese goral 
(Naemorhedus griseus, n = 11) and blue sheep (Pseudois nayaur, n = 8); (4) Six bovine species that lacked distribution 
and population data are mainly distributed in Qinghai, Xinjiang and Yunnan, including Altai argali (Ovis ammon), 
Kazakhstan argali (Ovis collium), gayal (Bos frontalis), wild yak (Bos arnee), banteng (Bos javanicus) and Burmese 
goral (Naemorhedus evansi); (5) There are new distribution records on Chinese goral, red goral (Naemorhedus baileyi), 
Chinese serow, blue sheep, Siberian ibex (Capra sibirica) and wild yak (Bubalus arnee) outside the distribution range 
published by IUCN, which need timely revision and updated.  
Conclusion: Our analysis provides an objective evaluation of distribution and population status of bovine species in 
China. Species that have been less studied or surveyed should be the priority of future conservation research. To better 
evaluate species distribution status, we strongly recommend that data holders publish or share any species distribution 
data obtained from recent regional surveys. 
Key words: species diversity; Artiodactyla; ungulate; biodiversity monitoring; species inventory; priority protected areas 

牛科动物属哺乳纲偶蹄目, 其角中空, 不分叉, 

固定不脱落, 故又称之为洞角科。目前, 全球共有

牛科动物279种, 是有蹄类中物种多样性最丰富的

科(Castelló, 2016)。据记载, 我国的野生牛科动物有

13属33种, 是偶蹄目中物种数最多的一科(蒋志刚

等, 2017), 其中7种为中国特有。在中国, 牛科动物

分布广泛, 栖息地类型多样, 包括森林、草地、荒

漠和裸岩等生境。文献记载, 超过85%的省(直辖市、

自治区)均分布有野生牛科动物, 目前仅山东省、海

南省、天津市、香港特别行政区和澳门特别行政区

尚无分布记录(蒋志刚等, 2015)。 

在生物多样性极其丰富的青藏高原区域, 牛科

动物是雪豹(Panthera uncia)等大中型食肉动物的最

主要食物来源之一(刘楚光等 , 2003; 邵昕宁等 , 

2019)。由于牛科动物的活动能力强, 移动范围大(吴

建平等, 2008; 官天培等, 2015)、对人为干扰敏感、

野外遇见率低, 以往对牛科动物的调查和研究, 尤

其是在森林生态系统中, 大多依赖粪便、足迹以及

采食痕迹等间接证据(申定健等, 2009; 吴鹏举等, 

2009)。这些方法容易受到时间、空间、调查目标种

群数量的限制, 导致野外调查的难度大、成效低(肖

治术等, 2014; 肖治术, 2019)。因此, 调查方法和技

术的进步和完善将能够提高我们评价生物多样性

水平的能力。 

虽然历史上的各种调查、科考和局域研究已经

为我国牛科动物的大致分布情况提供了基础资料

(国家林业局, 2009), 且有不少物种在科学研究上受

到了持续关注, 例如四川羚牛(Budorcas tibetanus, 
官天培等, 2015)、普氏原羚(Procapra przewalskii, 
平晓鸽等, 2018)、藏羚(Pantholops hodgsonii, George 

et al, 2006)、岩羊(Pseudois nayaur, 骆颖, 2011)等珍

稀濒危物种, 也有专著提及牛科动物在中国的分布

和种群(蒋志刚, 2004; 蒋志刚等, 2015)。但这些资

料仅仅是对少数受广泛关注的重点保护对象的调

查研究, 针对全国尺度的牛科动物的分布与种群现

状的研究也源于这些相对有限的数据。可以说, 目

前对中国牛科动物分布和种群现状的了解尚存较

大提升空间, 应依据调查和科研进展进行及时的评

价和更新。 

自20世纪90年代中期起, 红外相机作为一种有

效的技术方法开始被用于我国野生动物监测与研

究(马世来和里查德·何里来, 1996)。2010年后, 随着

相机技术的迅速发展, 红外相机性能提高的同时造

价降低, 更加促进了红外相机技术在全国范围的普

及(李晟等, 2014)。相较于物种调查的传统方法, 红

外相机技术作为一种非损伤性野生动物监测技术, 

因具有对动物干扰小、能捕获难以发现的物种、全

天候不间断工作、资料便于存储、数据客观真实等

© 生
物多
样性
 Bio
dive
rsity
 Sci
enc
e



670   生 物 多 样 性  Biodiversity Science   2021, 29 (5): 668–679 

   

https://www.biodiversity-science.net

特点, 迅速成为物种多样性调查、物种种群监测、

种群密度评估、动物行为以及栖息地选择研究的常

用手段(O’Connell et al, 2011; 李晟等, 2014)。近年

来, 红外相机数据的积累以及与传统调查方法的结

合(胡一鸣等, 2014; 张鹏等, 2014), 使得绝大部分

大中型地栖物种都能够被准确地记录到, 其中也不

乏调查区域的新记录(胡一鸣等, 2014), 为更新物种

分布与评价种群多度提供了重要依据(邱宝鸿等, 

2017)。 

随着新技术和新方法的广泛应用, 基于红外相

机技术的调查报道以及其他相关专题研究陆续在

各类学术期刊发表, 例如直接观察、遗传学分析和

肠道微生物等可以确定目标物种研究地点(采样点)

空间信息的文献, 均可以作为物种分布的重要依

据。另外, 红外相机对于物种多样性的监测和调查, 

特别是对于大中型哺乳动物而言, 相对于传统监测

方法优势非常明显(Li et al, 2010; 张履冰等, 2014)。

因此, 红外相机能够较高效地记录到体型普遍较大

的牛科动物, 可以为牛科动物的分布和种群评价提

供大量可靠数据。基于此, 我们针对中国牛科动物

物种进行了全面、系统的文献检索 , 汇总了

2008–2020年发表的涉及中国牛科动物的研究论文, 

从中提取牛科动物物种及分布记录, 通过梳理分析, 

更新并完善中国牛科动物的分布和种群多度信息。 

1  研究方法 

1.1  数据来源 

首先 , 在中国知网 (CNKI)中文期刊数据库

(https://www.cnki.net/)中, 以“红外相机”或“自动感

应系统”作为主题检索词、“生物学”作为学科领域、

发表时间限定在2008年1月1日至2020年8月31日, 

系统检索并收集所有与兽类调查研究相关的中文

文献 ; 在Web of ScienceTM期刊论文数据库中以

“camera trap (或camera trapping)”和“China”为主题

检索词, 以生态学(ecology)、动物学(zoology)、生

物多样性保护(biodiversity conservation)、环境科学

(environmental science)、生物学 (biology)、林学

(forestry)、进化生物学(evolutionary biology)和行为

学(behavior)作为检索学科领域、发表时间限定在

2008年至2020年, 系统检索并收集相关外文文献。

以上收集的文献仅限于发表在专业学术刊物上的

研究性论文以及硕士博士毕业论文, 不包括会议摘

要、学术专著、科普著作和新闻报道。为保证牛科

类群各物种种群调查的完整性, 我们利用各物种的

中文名、英文名和拉丁学名, 以“中国(China)”作为

限定检索词, 在上述两个数据库中, 分别对各物种

的文献进行检索, 整理了红外相机领域以外对各物

种的研究文献, 如种群数量调查、肠道微生物研究、

行为学研究、遗传学分析等。 

共检索到相关文献逾4,800份, 筛选后得到包

含牛科动物且研究区在中国境内的文献共432篇(附

录1)。从包含牛科动物的文献中提取相关信息, 包

括文献类型(学术论文/学位论文)、发表年份、文献

来源(期刊/院校)、研究区域(保护区、国家公园或风

景区等)及其所在省级行政区(含直辖市、自治区)、

县级行政区、物种名称(中文名、英文名、拉丁学名)。

同时, 将文献所涉及的研究领域分为微观和宏观两

类。微观是指涉及遗传学分析、疫源疫病、肠道微

生物分析和基于粪便显微镜法的食性分析等; 宏观

方面包括行为、栖息地选择与评价、物种多样性、

种群数量等。 

1.2  物种编目与分布 

物种的分布数据来源于红外相机专项调查以

及其他所有包含明确的物种名称和物种分布信息

的研究论文。由于大部分遗传多样性方面的研究未

准确描述样品采集的空间位置, 且该类型的研究占

较大比例。为尽可能最大化文献数据的利用率, 故

物种的分布数据以县为最小行政区划单元。文中所

涉及的物种分布范围参考IUCN物种红色名录所公

布的物种全球分布范围和《中国哺乳动物多样性及

地理分布》(蒋志刚等, 2015), 利用ArcGIS 10.2, 以

10 km × 10 km为空间分辨率, 对所有已评估牛科动

物的国内分布绘制了物种丰富度的热图。根据2015

年12月30日环境保护部发布的《中国生物多样性保

护区优先区域范围》(http://www.mee.gov.cn/gkml/), 

对文献所涉及研究区域的调查关注度进行了比较。 

1.3  种群相对多度 

针对以红外相机为研究手段的专题报道文献, 

进一步提取相机工作日、相机数量和物种的相对多

度指数(relative abundance index, RAI)等数据和结果, 

并以相对多度指数作为衡量牛科动物种群相对数

量的指标。文中所涉及的种群多度评价和比较仅限

于已开展红外相机系统调查和监测的区域。当文献

中所使用的独立有效探测数不是以30 min为间隔时
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(王亮等, 2014; 何志超等, 2015; 龙华等, 2017)以及

文献中所列出的数据无法计算相对多度指数时, 不

将其与其他文献进行对比。 

由于不同文献中对相对多度指数的计算方法

存在细微差异, 为了便于文献之间的对比, 本研究

所使用的相对多度指数以李晟等(2016)所使用的计

算公式为准。根据文献中提供的基础数据将所有相

对多度指数统一, 具体为: RAI = (有效探测数/总有

效工作日) × 1,000。独立有效探测数以30 min为间

隔, 30 min内同一台相机出现的同一物种记为1份独

立探测(胡茜茜等, 2018)。 

1.4  分类及濒危等级 

鉴于哺乳动物分类系统的修订和中国哺乳动

物多样性编目的更新, 文中所涉及物种及拉丁学名

参考《中国哺乳动物多样性(第二版)》(蒋志刚等, 

2017), 濒危等级参考 IUCN濒危物种红色名录

(https://www. iucnredlist.org/)和《中国脊椎动物红色

名录》(蒋志刚等, 2016), 国家保护级别参考《国家

重点保护野生动物名录》(http://www.moa.gov.cn/ 

xw/bmdt/ 202102/t20210205_6361296.htm)。 

2  结果 

经统计, 公开报道的中国境内牛科动物共覆盖

了23个省(直辖市、自治区)、240个县、169个保护

地等管理单元(国家公园、保护区、世界自然遗产和

旅游风景区等), 仅海南、河南、吉林、辽宁、江苏、

山东、香港、澳门、上海、重庆和天津等11个省级

行政区尚未有研究报道野生牛科物种的分布记录

(表1, 图1)。文献总计432篇, 包括宏观领域研究336

篇, 微观领域99篇, 其中3篇文献同时涉及两个领 
 

表1  各省(直辖市、自治区)牛科动物调查情况 
Table 1  Survey details on bovine in China 

省(直辖市、自治区) 
Provinces 

物种数 
No. of species 

县域数 
No. of counties 

区域数 
No. of areas

总文献数 
No. of publications

红外相机文献数 
No. of camera trapping 
publications 

相机工作日 
Camera-days 

位点数 
No. of detected 
locations 

西藏 Tibet 11 28 10 26 5 4,050  173  

甘肃 Gansu 11 12 13 22 6 24,828  251  

新疆 Xinjiang 10 40 26 72 4 19,418  91  

青海 Qinghai 7 21 17 75 5 17,532  249  

内蒙古 Inner Mongolia 6 12 8 43 6 738  130  

四川 Sichuan 6 35 27 70 29 207,933  3,303  

云南 Yunnan 6 22 15 35 26 167,053  1,369  

宁夏 Ningxia 4 7 4 30 3 5,160  178  

陕西 Shaanxi 3 11 14 36 18 144,661  1,470  

贵州 Guizhou 2 5 3 6 4 32,180  217  

湖北 Hubei 2 2 2 2 2 11,507  89  

湖南 Hunan 2 1 2 1 1 19,592  20  

浙江 Zhejiang 1 6 7 10 9 220,603  1,396  

安徽 Anhui 1 8 6 3 3 7,106  163  

北京 Beijing 1 2 3 9 6 30,044  191  

台湾 Taiwan 1 13 2 2 2 113,646  1,283  

广西 Guangxi 1 4 2 4 4 51,839  250  

广东 Guangdong 1 4 2 2 2 11,399  172  

河北 Hebei 1 3 2 2 2 26,860  224  

福建 Fujian 1 1 1 1 1 19,924  60  

黑龙江 Heilongjiang 1 1 1 1 0 0  0  

江西 Jiangxi 1 1 1 1 1 6,720  16  

山西 Shanxi 1 1 1 1 0 0 0 

总计 Total 28 240 169 – – 1,142,793  11,295  
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图1  中国牛科动物的研究记录点分布 

Fig. 1  Distribution of surveys reported Bovine in China 

 

域(骆颖, 2011; 张明明, 2013; Liu et al, 2019)。2008

年至今, 公开报道的红外相机调查和研究至少设置

了11,295个红外相机位点 , 累计相机工作日超过

1,142,793天(表1, 附录1)。 

在环境保护部公布的35个生物多样性优先保

护区域中, 有20个记录到牛科动物的分布, 占陆地

优先保护区域总数的66.67%, 数据来源于339篇文

献(78.47%, 部分文章涉及多个优先保护区), 而优

先保护区域外的文献有93篇(附录1)。这些优先保护

区域分别是羌塘-三江源(文献数, n = 72)、岷山-横断

山北段(n = 60)、横断山南段(n = 37)、秦岭(n = 36)、

西鄂尔多斯-贺兰山-阴山(n = 36)、祁连山(n = 25)、

天山-准噶尔盆地西南部(n = 24)、呼伦贝尔(n = 12)、

太行山(n = 11)、喜马拉雅东南部(n = 9)、黄山-怀玉

山(n = 8)、武陵山(n = 8)、西双版纳(n = 8)、武夷山

(n = 5)、桂西南山地(n = 4)、塔里木河流域(n = 4)、

南岭(n = 3)、库木塔格(n = 2)、大巴山(n = 1)和小兴

安岭(n = 1)。 

2.1  中国牛科物种组成 

经统计, 432篇文献共确认了28种牛科动物的

分布(表2)。记录到的牛科动物中, 国家I级和II级重

点保护野生动物分别为16种和11种; 7种为中国特

有(表2)。另外, 这28种牛科动物中, 红外相机调查

共记录到22种(表2)。在文献最终发表的时间范围内

(2008年至2020年8月31日), 未见分布记录的物种分

别是阿尔泰盘羊 (Ovis ammon)、哈萨克盘羊 (O. 
collium)、大额牛(Bos frontalis)、野水牛(B. arnee)、

爪哇野牛 (B. javanicus)、缅甸斑羚 (Naemorhedus 

evansi), 共6种。 

根据IUCN濒危物种红色名录, 这28种牛科物

种中被评为“极危CR” “濒危EN” “易危VU” “近危

NT”和“无危LC”的物种数分别为1种、2种、10种、

11种和4种; 根据《中国脊椎动物红色名录》, 被评

估为“野外灭绝EW” “极危CR” “濒危EN” “易危

VU” “近危NT”和“无危LC”的物种分别为1种、7种、

4种、9种、4种和2种, 具体物种信息见表2。 

2.2  中国牛科动物的分布现状 

结 果 显 示 ( 图 2), 中 华 鬣 羚 (Capricornis 
milneedwardsii)是分布省域最多的牛科动物, 涉及

16个省(直辖市、自治区)、83个县域; 其次是中华

斑羚(Naemorhedus griseus), 涉及11个省(直辖市、

自治区)、56个县域, 再次是岩羊, 涉及8个省(直辖

市、自治区)、85个县域。有16种牛科动物仅分布在

1个省 (直辖市、自治区 ), 即不丹羚牛 (Budorcas 
whitei)、喜马拉雅鬣羚(Capricornis thar)、喜马拉雅

斑羚(Naemorhedus goral)、赤斑羚(N. baileyi)、塔尔

羊(Hemitragus jemlahicus)仅见于西藏; 雅布赖盘羊

(Ovis jubata)、蒙原羚(Procapra gutturosa)仅分布在

内蒙古; 印度野牛(Bos gaurus)、贡山羚牛(Budorcas 
taxicolor)、红鬣羚(Capricornis rubidus)仅见于云南; 

秦岭羚牛(Budorcas bedfordi)仅分布在陕西; 台湾鬣

羚(Capricornis swinhoei)仅分布在台湾; 帕米尔盘

羊(Ovis polii)、天山盘羊(O. karelini)仅见于新疆; 普

氏原羚仅分布在青海; 高鼻羚羊(Saiga tatarica)仅

见于甘肃。对于县级行政区而言, 有13种牛科动物

分布的县域低于5个, 分别是不丹羚牛(县域数, n = 

2)、贡山羚牛(n = 3)、雅布赖盘羊(n = 1)、帕米尔盘

羊(n = 3)、天山盘羊(n = 3)、戈壁盘羊(Ovis darwini, 
n = 4)、印度野牛(n = 3)、塔尔羊(n = 4)、红鬣羚(n = 

1)、长尾斑羚(Naemorhedus caudatus, n = 2)、蒙原

羚(n = 4)、普氏原羚(n = 4)、高鼻羚羊(n = 1)。与

IUCN公布的物种分布数据相比, 中华斑羚、赤斑

羚、中华鬣羚、岩羊、野牦牛(Bos mutus)和北山羊

(Capra ibex)有新的分布记录(图2)。 

依据IUCN物种红色名录空间分布数据, 中国

牛科动物物种多样性最高的区域(≥ 6种)集中在青

藏高原及西藏与新疆、四川交界区域和藏东南区域; 

东北与华东各省多样性最低, 西北各省及华南南部

次之(图3)。 

© 生
物多
样性
 Bio
dive
rsity
 Sci
enc
e



 陈星等: 中国牛科动物分布与种群现状: 基于文献计量数据 673 

   

https://www.biodiversity-science.net

表2  中国野生牛科动物名录 
Table 2  Wild bovine species in China  

物种  
Species 

分布记录 
Distribution 
records 

中国特有 
Endemic 
to China 

IUCN红色名录
IUCN Red List

中国脊椎动物 
红色名录 
Red List of China’s
Vertebrates 

保护等级
National 
protected 
category 

红外相机文献数 
No. of camera 
trapping publications 

总文献数(宏观/微观)
No. of publication 
(macro/micro) 

四川羚牛 Budorcas tibetanus Yes Yes VU VU I 19 40(37/3) 

秦岭羚牛 B. bedfordi Yes Yes VU VU I 17 35(30/5) 

不丹羚牛 B. whitei Yes No VU VU I 1 3(2/1) 

贡山羚牛 B. taxicolor Yes No VU VU I 3 4(4/0) 

野牦牛 Bos mutus Yes No VU VU I 3 19(17/2) 

印度野牛 B. gaurus Yes No VU CR I 5 6(6/0) 

大额牛 B. frontalis No No  CR  0 0 

爪哇野牛 B. javanicus No No EN CR I 0 0 

野水牛 B. arnee No No EN EW  0 0 

藏羚 Pantholops hodgsonii Yes Yes EN NT I 2 51(27/24) 

北山羊 Capra ibex Yes No LC NT II 3 24(21/3) 

赤斑羚 Naemorhedus baileyi Yes No VU EN I 1 2(1/1) 

喜马拉雅斑羚 N. goral Yes No NT EN I 2 3(2/1) 

中华斑羚 N. griseus Yes No VU VU II 54 74(65/9) 

长尾斑羚 N. caudatus Yes No VU CR II 0 2(1/1) 

缅甸斑羚 N. evansi No No  DD II 0 0 

台湾鬣羚 Capricornis 
swinhoei Yes Yes LC LC I 1 1(1/0) 

中华鬣羚 C. milneedwardsii Yes No NT VU II 88 95(93/2) 

喜马拉雅鬣羚 C. thar Yes No NT EN I 2 3(2/1) 

红鬣羚 C. rubidus Yes No NT  II 2 2(2/0) 

塔尔羊 Hemitragus 
jemlahicus 

Yes No NT CR I 1 1(1/0) 

高鼻羚羊 Saiga tatarica Yes No CR EW I 0 5(1/4) 

普氏原羚 Procapra 
przewalskii Yes Yes EN CR I 0 24(14/10) 

藏原羚 P. picticaudata Yes Yes NT NT II 4 36(31/5) 

蒙原羚 P. gutturosa Yes No LC CR II 0 13(11/2) 

岩羊 Pseudois nayaur Yes No LC LC II 29 100(75/28) 

塔里木鹅喉羚 Gazella 
yarkandensis 

Yes No VU VU II 6 35(25/10) 

西藏盘羊 Ovis hodgsoni Yes Yes NT NT I 4 9(8/1) 

戈壁盘羊 O. darwini Yes No NT CR II 2 7(6/1) 

雅布赖盘羊 O. jubata Yes No NT CR  1 2(1/1) 

帕米尔盘羊 O. polii Yes No NT VU II 0 7(7/0) 

天山盘羊 O. karelini Yes No NT EN II 0 6(4/2) 

阿尔泰盘羊 O. ammon No No NT  II 0 0 

哈萨克盘羊 O. collium No No NT  II 0 0 

四川羚牛(Budorcas tibetanus)、秦岭羚牛(B. bedfordi)、不丹羚牛(B. whitei)、贡山羚牛(B. taxicolor) (指名亚种)、塔里木鹅喉羚(Gazella 
yarkandensis)、戈壁盘羊(Ovis darwini)、雅布赖盘羊(O. jubata)、西藏盘羊(O. hodgsoni)在IUCN Red List of Threatened Species的评估中均未作

为独立物种进行评估, 但羚牛、鹅喉羚、盘羊作为整体进行评估过, 故将其视为亚种的濒危等级。 
Sichuan takin (Budorcas tibetanus), golden takin (B. bedfordi), Bhutan takin (B. whitei), Mishmi takin (B. taxicolor), Goitred gazell (Gazella 
yarkandensis), wild sheep (Ovis darwini), Gansu argali (O. jubata) and Tibetan argali (O. hodgsoni) were not assessed as an independent species by 
IUCN, we therefore adopt the assessments on Takin, Gazelle and Agarli. 
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图2  牛科物种的调查记录分布(县域, n ≥ 5)。物种分布数据来源于IUCN。图中灰色部分表示动物在中国的分布范围, 黑色

表示红外相机记录到的区域。a: 中华鬣羚; b: 中华斑羚; c: 岩羊; d: 羚牛(图中画圈部分从左至右分别是不丹羚牛、贡山羚

牛、四川羚牛和秦岭羚牛的分布范围); e: 塔里木鹅喉羚; f: 藏羚; g: 野牦牛; h: 北山羊; i: 喜马拉雅鬣羚; j: 赤斑羚; k: 台
湾鬣羚; l: 西藏盘羊; m: 藏原羚; n: 喜马拉雅斑羚。 
Fig. 2  Distribution at county level of bovine species recorded (n ≥ 5). Distribution data were obtained from IUCN. Gray area in 
maps represent the distribution status in China, black area represents distribution records by camera traps at county level. a, Chinese 
serow; b, Chinese goral; c, Blue sheep; d, Takin (areas with oval from left to right represent Bhutan takin, Mishmi takin, Sichuan 
takin and golden takin); e, Goitred Gazelle; f, Chiru; g, Wild yak; h, Ibex; i, Himalayan serow; j, Red goral; k, Formosan serow; l, 
Tibetan argali; m, Tibetan gazelle; n, Himalayan goral. 

 

2.3  中国牛科动物的种群现状 

红外相机专项调查的结果显示(附录2), 22种由

红外相机调查确认分布记录的牛科物种中, 有15种

可以据报道结果计算相对多度指数, 分别是中华鬣

羚、喜马拉雅鬣羚、中华斑羚、喜马拉雅斑羚、岩

羊、四川羚牛、秦岭羚牛、不丹羚牛、塔里木鹅喉

羚(Gazella yarkandensis)、印度野牛、野牦牛、西藏

盘羊(Ovis hodgsoni)、戈壁盘羊、藏原羚(Procapra  
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图3  中国牛科物种分布热图(基于IUCN物种分布数据) 
Fig. 3  China’s bovine species diversity heatmap (based on 
IUCN’s species distribution data) 

 
picticaudata)、北山羊。相对多度指数最高的牛科物

种是四川羚牛(RAI = 804.50, 龙溪-虹口国家级自

然保护区, 四川都江堰), 其次是中华鬣羚(551.30, 

王朗国家级自然保护区 , 四川平武)、秦岭羚牛

(288.37, 长青国家级自然保护区, 陕西洋县)、中华

斑羚(199.4, 王朗国家级自然保护区)、岩羊(182.37, 

祁连山国家公园青海片区, 青海), 其余牛科物种相

对多度指数较低(附录2)。 

3  讨论 

牛科是我国有蹄类中物种最多的科, 在生态系

统和生物多样性保护中发挥着重要作用。牛科动物

的种群发展状况在一定程度上也能够反映出生态

系统的健康状态, 是科学研究和保护均应关注的类

群。本文系统梳理了12年来的调查、研究, 首次整

理了中国牛科物种的相关调查现状和研究趋势, 为

了解中国牛科动物的分布以及种群状态提供了较

客观和全面的数据, 也可以为后续调查需要重点关

注的物种和区域, 以及未来的研究方向提供参考。 

经过大量的论文检索和数据分析, 我们发现在

《中国哺乳动物多样性(第2版)》(蒋志刚等, 2017)

中记载的33种牛科动物中, 27种在近年的研究和调

查报道中找到了分布证据, 另有1个中国分布新记

录种(红鬣羚, Chen et al, 2019)。结果表明, 青藏高

原及其周边地区(包括横断山区、祁连山脉等)是中

国牛科物种多样性最高的区域(图3), 也是关于牛科

物种(或生物多样性调查)调查研究最集中的区域。

就牛科动物分布较为集中的生物多样性优先保护

区而言, 分别涉及了羌塘-三江源、岷山-横断山北

段、横断山南段、祁连山、喜马拉雅东南部、库木

塔格等6个优先保护区, 因为超过半数的文献均源

于这些优先保护区的调查和研究。同时, 这些区域

也调查到18种牛科动物, 包括四川羚牛、贡山羚牛、

不丹羚牛、藏羚、普氏原羚、印度野牛、野牦牛、

喜马拉雅斑羚、赤斑羚、高鼻羚羊、西藏盘羊和喜

马拉雅鬣羚等12种国家I级重点保护野生动物以及

藏原羚、中华鬣羚、中华斑羚、岩羊、塔里木鹅喉

羚和北山羊等6种国家II级重点保护野生动物, 说明

了这些保护优先区在生物多样性保护上的重要价

值。需要指出的是, 高鼻羚羊重引入甘肃的种群处

于半野放状态(王德忠等, 1998; 蒋志刚等, 2001; 王

红军等, 2018), 本文中所提到的关于高鼻羚羊的研

究也是对其半野放状态下的研究(吕晨阳等, 2014; 

Liu et al, 2019), 圈养种群的放归和野生种群恢复是

未来值得关注的领域。 

此外, 在已报道的分布记录中, 有6种牛科动

物(赤斑羚、中华斑羚、中华鬣羚、岩羊、北山羊、

野牦牛) (胡天华和李元刚, 2013; 胡一鸣等, 2014; 

王亮等, 2014; Wei et al, 2016; 蔡振媛等, 2019; 杨

婧等, 2019)超出了IUCN公布的物种分布区, 应属

于分布新记录, 建议IUCN及时更新。笔者认为新分

布记录出现的原因可能有以下几个方面: (1)已有知

识不全面, 历史调查不充分; (2)牛科动物本身的迁

徙能力较强, 加之近年来保护水平的提高, 野生动

物受到的威胁减少, 分布范围逐渐恢复和扩张; (3)

新调查方法红外相机在物种监测上具优势, 能够探

测到部分地区不常见的物种。随着红外相机技术在

野生动物研究领域的推广和应用, 相信会有越来越

多的区域发现物种的新分布信息并以影像资料的

形式记录下来。建议在物种评估中体现分布新记

录。此外, 在省域层面, 相较于蒋志刚等(2015)的记

载, 新增了6个无牛科动物分布记录的省区。这些省

区有的是未检索到相关文献, 也有的是红外相机专

项调查中未发现牛科动物。建议对相关地区进行深

入调查, 以明确相关物种的分布现状。 

虽然我国牛科动物资源丰富, 但也有不少物种

的生存现状令人担忧。在尚未被调查到的6种牛科

动物中, 大额牛的线粒体DNA比较研究结果表明, 

其是与印度野牛、瘤牛(Bos indicus)和家牛平行演化
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的一种牛科物种(Ma et al, 2007), 在原分布区已被

人类驯化, 其野生种群已经灭绝(蒋志刚等, 2018); 

野水牛被评为野外灭绝(EW), 在IUCN的评估中认

为野水牛在中国已经无分布(Kaul et al, 2019); 爪哇

野牛在 IUCN 的评估上中国仅为可能分布区

(Gardner et al, 2016); 哈萨克盘羊和阿尔泰盘羊在

IUCN被评为近危(NT)物种。文中盘羊属(Ovis)的牛

科物种, 其分布数据是对照IUCN和《中国哺乳动物

多样性及地理分布》(蒋志刚等, 2015)公布的分布数

据确定的。由于IUCN对盘羊的评估是以单个物种

进行的, 未将其亚种提升为种而进行评估; 而在第

一版《中国哺乳动物多样性及地理分布》(蒋志刚等, 

2015)上也未收录哈萨克盘羊和阿尔泰盘羊(蒋志刚

等(2017)发表的《中国哺乳动物多样性(第2版)》中

收录, 但无分布区数据)。因此, 这两种盘羊在中国

的分布区域还需要通过调查和研究进一步明晰。缅

甸斑羚虽然在本研究的文献检索期间内并无确凿

证据, 但在最新发表的基于红外相机的生物多样性

调查报告中, 已在云南纳板河流域国家级自然保护

区发现其分布证据(贺如川等, 2020), 但由于该研究

在本文所检索的文献时间段之外, 故未将其纳入统

计结果。 

随着我国生物多样性优先保护区的规划、识别

以及国家公园的建立, 准确有效地保护管理措施无

疑是以全面、准确的生物多样性本底信息为基础的

(Wang et al, 2006)。根据牛科物种的调查结果以及研

究热度(表2), 建议学者增加对不丹羚牛、贡山羚牛、

赤斑羚、喜马拉雅斑羚、长尾斑羚、塔尔羊、台湾

鬣羚、喜马拉雅鬣羚、雅布赖盘羊等物种的调查和

研究(文献数 < 5), 加强其分布区如小兴安岭、长白

山、横断山南段、喜马拉雅东南部、中缅边界处等

区域的调查。就宏观和微观两个研究领域而言, 绝

大部分物种的研究都集中在宏观领域, 对微观领域

的研究较少, 岩羊、中华鬣羚、中华斑羚、四川羚

牛和秦岭羚牛的研究偏重宏观, 建议研究者兼顾微

观领域的研究。 

与传统的调查方法相比, 红外相机技术在物种

调查中的优势很明显, 调查到23种牛科物种(包括

缅甸斑羚), 且弥补了红鬣羚和缅甸斑羚在我国分

布证据的缺失(Chen et al, 2019; Li et al, 2019; 贺如

川等, 2020)。红外相机技术是掌握大中型哺乳动物

种群与分布最有效的手段之一, 可为我国生物多样

性保护提供客观、科学的依据。建议相关机构和研

究团队多关注高山和极高山区域的调查和研究, 充

分利用红外相机的优势开展持续监测, 弥补相关区

域生物多样性信息的空白和缺失。虽然不少区域开

展了红外相机的专项监测和调查, 也通过网络媒体

发现了一些牛科动物的分布记录, 例如鬣羚和斑羚

在部分省份的分布, 但仅散见于新闻报道和其他形

式的媒体。因此, 为了充分掌握我国的动物资源水

平, 更加全面客观地评价物种生存和分布现状, 我

们强烈呼吁学者和数据持有者尽快将调查结果以

学术论文、新记录或数据文件的形式报道和公布。

中国迫切需要建立一个中国哺乳动物观察记录网, 

即发布公众哺乳动物观察记录。公众可以上传照片, 

经专家鉴定后确定为中国哺乳动物观察记录网有

效记录。由于本研究数据来源的限制, 例如已经开

展调查但尚未发表的记录以及保护区自身开展监

测未公开的数据并未在本研究中体现, 可能存在一

定的数据疏漏和局限。 
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广东车八岭国家级自然保护区大型底栖动物多样性 

易祖盛 1*, 黄元骏 1, 易晖2, 张新旺3, 李文俊1 
1. 广州大学生命科学学院, 广州 510006; 2. 广州工程技术职业学院, 广州 510075; 3. 广东车八岭国家级自然保护区管理局, 广东韶关 
512500 

摘要: 大型底栖动物在当地生物多样性、食物链构成、水质指示和物质循环中有重要的作用, 但目前国内对森林内陆水体(湖

泊、水库、溪流)中的大型底栖动物综合调查较少。作者于2019、2020年对广东车八岭国家级自然保护区的9个采样点开展了

大型底栖动物的定性调查, 采样点涵盖保护区不同功能区、海拔、水体环境和水体底质。共鉴定出大型底栖动物4门6纲18目

38科57种, 水生昆虫稚虫占大多数, 且多喜好清洁流动水体。在低海拔实验区即可采集到种类与数量可观的清洁水体指示物

种。当地的大型底栖动物以亚热带森林典型物种为主, 多偏好栖息于流动水体, 反映了保护区的物种区系及其水体环境。本

研究可为保护区的物种编目、环境评估和长期监测提供基础资料。 

关键词: 车八岭; 自然保护区; 大型底栖动物; 多样性调查 

易祖盛 , 黄元骏 , 易晖 , 张新旺 , 李文俊  (2021) 广东车八岭国家级自然保护区大型底栖动物多样性 . 生物多样性 , 29, 680–687. doi: 
10.17520/biods.2020304. 
Yi ZS, Huang YJ, Yi H, Zhang XW, Li WJ (2021) Biodiversity of macrozoobenthos in the Chebaling National Nature Reserve, Guangdong Province. 
Biodiversity Science, 29, 680–687. doi: 10.17520/biods.2020304. 

Biodiversity of macrozoobenthos in the Chebaling National Nature Reserve, 
Guangdong Province 
Zusheng Yi 1*, Yuanjun Huang 1, Hui Yi2, Xinwang Zhang3, Wenjun Li1 
1 School of Life Sciences, Guangzhou University, Guangzhou 510006 
2 Guangzhou Institute of Technology, Guangzhou 510075 
3 Guangdong Chebaling National Nature Reserve Administration Bureau, Shaoguan, Guangdong 512500 

ABSTRACT 

Aim: Zoobenthos are important components of local biodiversity, food webs, and biogeochemical circulation processes, 
and are important water quality indicators. Despite their recognized importance, current research on freshwater 
macrozoobenthic fauna in forested inland water bodies (reservoirs, lakes, streams) in China is lacking. To better 
understand macrozoobenthic communities and their ecosystem services in these habitats, we choose a typical 
subtropical forest reserve, the Chebaling National Nature Reserve for investigation. 
Methods: We conducted a two-year (2019–2020) systematic field survey across nine sampling sites of different 
substrates in the Chebaling National Nature Reserve, Guangdong Province. These sites encompassed experimental, 
buffer, and core zones, and elevations stretched from 345 m to 751 m. The surveyed habitats included forested rivers, 
mountain streams, ponds, reservoirs, paddy fields, and ditches, which contained substrates comprising rock, gravel, 
sand, hardened riverbed, and silt. We applied multiple methods to survey the various habitats, including dip netting in 
shallow water, brushes and tweezers to isolate attached species under rocks, and baits and shrimp cages to capture 
species in deep water. During field surveys, we measured species composition and their population levels. We then 
analyzed metrics of species composition, spatial distribution, environmental indicators, and ecosystem function. 
Results: In total, we identified 57 species of macrobenthic fauna (belonging to 4 phylum, 6 classes, 18 orders, and 38 
families) in the reserve. Eighty percent of species were arthropods, and 90% of arthropods were aquatic insects and 
their nymphs. We recorded 22 species and 8 families of nymphs in Odonata (dragonflies and damselflies), which 
constituted 38% of all captured species. Nymphs of EPT (Ephemeroptera, Plecoptera, and Trichoptera) species 

•生物编目• 
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constituted 22% of all species. We commonly recorded Semisulcospira libertina in various flowing water bodies, along 
with a considerable population of pristine water indicator species in the low-altitude experimental area. 
Conclusion: Macrozoobenthic fauna in Chebaling National Nature Reserve comprised species typical of subtropical 
forest freshwater ecosystems. Large proportions of species that favored flowing water conditions were recorded in sites 
with various water bodies and elevations, and were even recorded in disturbed sites (i.e., in both experimental areas and 
artificial water bodies). Most species were water quality indicators that reflected the major water forms and overall 
quality of the reserve. The high diversity of aquatic predatory insects we recorded indicates that there is a sufficient 
amount of small prey in the ecosystem. Furthermore, our results suggest that the diverse and abundant macrozoobenthos 
can serve as considerable source of prey to predators in the reserve. Overall, our results provide data to inventory 
zoobenthic species and perform environmental assessments, which can further be enhanced by continued long-term 
monitoring of zoobenthos in the Chebaling National Nature Reserve. 
Key words: Chebaling; nature reserve; macrozoobenthos; biodiversity; community composition; ecosystem services 

底栖动物是指生活史中大部分时间在水体底

部活动的无脊椎动物 (生态学名词审定委员会 , 

2006), 既包含附着于水体底质的定栖物种(如贝类、

涡虫), 也包含在水体底部自由活动的物种(如节肢

动物)。大型底栖动物是指其中能被0.5 mm网筛截留, 

即体长或宽度大于0.5 mm的种类(李新正, 2011)。大

型底栖动物的门类繁多, 在当地物质循环和能量流

动上发挥着重要作用(杨明生 , 2009; 蒋小明等 , 

2011; 李斌等, 2013; 邢圆等, 2019)。此外, 底栖动

物是捕食性昆虫、鱼类、两栖类及湿地鸟类的重要

食物, 是当地食物链和食物网的基础组成及重要环

节, 对维持当地生物多样性有着重要作用(杨明生, 

2009; 李玲, 2018①)。 

目前国内保护区的底栖动物多样性调查大多

集中于滨海红树林、河口、河流等大型水体, 对内

陆水体, 尤其是亚热带森林内陆水体(湖泊水库、溪

流)的底栖动物综合调查较少(汪兴中, 2012)。广东

车八岭国家级自然保护区(以下简称车八岭保护区)

属于亚热带季风气候, 保存有较完整的中亚热带常

绿阔叶林(徐燕千, 1993), 其水体的底栖动物具备一

定多样性和地域特色。早在20世纪末, 车八岭保护

区就组织了动植物资源的综合调查, 并在1993年汇

编了保护区调查研究论文集(徐燕千, 1993), 涵盖植

物、真菌、陆生脊椎动物、鱼类、昆虫等诸多门类, 

但至今尚未见底栖动物的系统调查。近年来, 车八

岭保护区多次发现新物种记录或新物种, 特别是以

当地地名命名、稚虫营底栖生活的车八岭星齿蛉

(Protohermes chebalingensis) 和 车 八 岭 越 南 蜉

(Vietnamella chebalingensis)的发现(杨定和刘星月, 
                                                        
① 李玲 (2018) 冬季长白山源头溪流生境类型对凋落叶分解与底栖动

物定殖的影响. 硕士学位论文, 东北师范大学, 长春。 

2010; Luo et al, 2020), 表明该地区的底栖动物有待

进一步研究。 

受广东车八岭保护区管理局所托 , 我们于

2019–2020年对保护区9个不同环境水体中的大型

底栖动物多样性进行了系统调查, 涵盖实验区至核

心区。从物种构成、空间分布、环境指示、生态系

统功能四个方面分析了保护区底栖动物的群落结

构特征及其作用, 以期为保护区乃至类似环境的物

种编目、环境评价、生物多样性保护提供参考。 

1  调查区域及方法 

1.1  调查区域概况 

车八岭保护区位于始兴县东南部, 东面与江西

全南县相接。其地理坐标为 2440‒2446 N, 

11407‒11416 E, 面积约75.45 km2。年均气温

19.6 ℃, 年均降水量1,468 mm。全年热量充足, 冷

暖交替明显。春季低温阴雨寡照, 夏季炎热高温多

雨, 秋季昼暖夜凉, 冬季有霜稀雨(宋相金等, 2017; 

肖治术等, 2019)。 

保护区是珠江最大支流暨珠江三角洲的重要

水源地——北江的上游东北支流发源地。由于保护

区山地切割强烈, 坡陡谷深, 加之区内降水较为丰

富, 形成多处溪流与深潭, 并汇于保护区中部形成

保护区内的主要河流——樟栋水(宋相金等, 2017)。

此外, 在车八岭附近, 地势略有隆起, 造成山中溪

流汇集于保护区中部后分为东西两支, 一支向东经

樟栋水汇入都亨罗坝河, 一支向西南流入清化河。

多种类型的水体造就了丰富的水生生物生境。 

1.2  野外调查与标本采集 

根据海拔梯度, 选取保护区中不同生境特征的

9个水体作为采样点(图1), 海拔由低到高依次为: 
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樟栋水(车八岭村, 海拔345 m)、细坝(海拔388 m)、

松树坑(海拔425 m)、大坑口(海拔450 m)、黄竹山水

库(海拔480 m)、仙人洞(海拔487 m)、企岭下(海拔

490 m)、火龙径(海拔538 m)、桐木坑(海拔751 m)。

其中松树坑、仙人洞、桐木坑位于核心区, 企岭下

位于实验区与缓冲区交界, 其余位于实验区。 

保护区的水体以山涧溪流和森林河道为主(图

2), 故采样地以此生境为主, 伴以稻田、水库、沟渠

等人工水体作为对比。其中, 樟栋水(车八岭村)采样

地有居民点, 故既有山涧溪流和森林河道, 又有池

塘、沟渠、水田等人工水体; 黄竹山水库和细坝以

静水深潭的人工水体为主; 大坑口兼有稻田与山涧

溪流; 松树坑、企岭下、火龙径、仙人洞、桐木坑

均以森林河道、山涧溪流为主, 涵盖砂石、砾石、

岩石底质, 伴以瀑布, 水流湍急。采样点涵盖水稻

田、溪流、天然河道、水库等水体流速不一的生境, 

反映淤泥、砂石、砾石、岩石、水泥硬化等不同水

体底质类型。 

分别于2019年10月和2020年5月进行大型底栖

动物调查。结合多种方法定性采集不同生境的大型

底栖动物: 针对水体底质颗粒较小(如砂石、淤泥)、

水较浅的生境(如浅滩、溪流、水稻田、沟渠)主要

运用抄网法, 直接使用中孔型(网格直径2–3 mm)手

抄网从底质或水生植物周边捞取; 针对水体底质颗

粒较大(如砾石、底岩)、水较深的生境(如河道中游), 

则结合翻石法翻查底石, 再用毛笔或镊子将附着的

底栖动物分离; 针对底质为硬化河床、水较深的水

体(如水库、池塘)则结合诱饵法, 投放少许新鲜鸡、

鱼内脏等腥臭物于水体中静置过夜, 再使用抄网捞

取吸引而来的腐食性底栖动物; 对于较深水体中体

型较大的种类(如长臂虾、淡水蟹), 则结合地笼进行

捕捉。每地点至少采集30网次, 每种采集不超出30

枚个体, 根据每网捕获数和目测来判断物种的种群

数量级别(附录1)。 

对采集的底栖动物拍摄生活照, 并对部分标本

身上附着的共生底栖动物进行分离。冲洗干净后, 

进行编号、登记和记录, 放入85%酒精中固定。一

天后更换75%酒精长期保存, 存放于广州大学生命

科学学院。 

1.3  标本鉴定 

根据生活形态和标本形态, 使用连续变倍体视

显微镜对标本的关键特征(如体节、口器、尾器、生 

 

 
 

图1  车八岭国家级自然保护区水系图及采样点 
Fig. 1  Sampling points and drainage map of the Chebaling National Nature Reserve 
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图2  采样点的典型环境。1: 樟栋水河; 2: 黄竹山水库; 3: 
仙人洞; 4: 桐木坑; 5: 火龙径。 
Fig. 2  Typical environments of sampling points. 1, Zhang-
dongshui River; 2, Huangzhushan Reservoir; 3, Xianrendong; 
4, Tongmukeng; 5, Huolongjing. 

 

殖附肢等)进行观察比对, 检索出所属类群。再通过

文献、专家问询等形式进行物种鉴定。物种名称、

分类地位、生态习性主要基于《中国动物志》、《中

国动物图谱》等经典专著(齐钟彦等, 1985; 戴爱云, 

1999; 杜德俊和高力行, 2004; 梁象秋, 2004; 李新

正, 2007; 杨定和刘星月, 2010), 再根据近年出版的

专著、论文进行更新(张浩淼, 2012, 2019; 贾铭宇等, 

2014; Chen et al, 2015; 李珊, 2015①; 周长发等, 

2015; 姜永生, 2016; Shih et al, 2016)。 

2  结果 

2.1  大型底栖动物的种类构成 

共采集标本800余号, 鉴定出大型底栖动物57

种(含19个未定种), 隶属于4门6纲18目38科, 主要

为涡虫、贝类、甲壳类及水生昆虫(附录1), 其中节

肢动物有46种, 约占所获物种总数的80% (图3)。水

生昆虫占大多数, 达8目25科43种, 约占所获底栖

节肢动物总数的90%、占全部种类的73%, 涵盖了水

生昆虫的主要目科。除半翅目和部分鞘翅目外, 所

                                                        
① 李珊 (2015) 河南省襀科稚虫分类研究. 硕士学位论文, 河南科技学

院, 河南新乡. 

捕获的水生昆虫基本为各类群的水生稚虫, 其中种

类最多的是蜻蜓目的稚虫, 涵盖8科: 色蟌科、溪蟌

科、蜓科、春蜓科、裂唇蜓科、大蜓科、大伪蜻科、

蜻科, 共22种, 约占节肢动物总数的48%、占全部种

类的38% (图3)。清洁水体的指示类群, 即蜉蝣目、

襀翅目、毛翅目 (Ephemeroptera 、 Plecoptera 、

Trichoptera, EPT)的稚虫合计9科13种, 约占节肢动

物的28%、占全部种类的22% (图3)。采集到了车八

岭星齿蛉的稚虫。采集到与底栖动物共生、寄生的

物种共两种 , 分别为在安远龙溪蟹(Longpotamon 
anyuanense) 关 节 上 共 生 的 辛 氏 切 头 涡 虫

(Temnocephala semperi), 以及营寄生习性的铁线虫

属一种(Gordius sp.)。 

从数目及习性上来看, 调查所见、所获的大型

底栖动物大多为偏好流动清洁水体物种(附录1)。在

扁形动物中 , 常见种为中国三角涡虫 (Dugesia 
sinensis) (图3), 附着于溪流、河道浅水区中的砾石

背后 ; 在贝类中 , 放逸短沟蜷 (Semisulcospira 
libertina) (图3)的数量占绝大多数, 为各流动水体

的优势种, 静水、缓水水体中则分布有少量椭圆萝

卜螺(Radix swinhoei)及尖膀胱螺(Physa acuta), 双

壳类均较稀见; 在甲壳类中, 米虾(Caridina spp.)在

各水体较常见, 沼虾(Macrobrachium spp.)只在部分

较深的流动水体中稀见, 淡水蟹均稀见; 在水生昆

虫中, 蜻蜓目和蜉蝣目的稚虫是流动水体中的优势

类群, 在较深的流动水体中也发现较多的广翅目稚

虫。所获底栖节肢动物大多数为肉食或杂食性, 其

余类群多为碎屑食性(附录1)。 

2.2  保护区内大型底栖动物的分布差异 

在低海拔实验区即可采集到本次记录的大部

分(47种, 约80%)大型底栖动物。水生昆虫的稚虫在

大部分砂石至底岩基质的水体均可采集到。淤泥或

人工硬化底质的采样点如大坑口周边稻田、细坝、

黄竹山水库则可零星采集到椭圆萝卜螺、尖膀胱

螺、扁旋螺 (Gyraulus compressus)、尖口圆扁螺

(Hippeutis cantori)等静水、缓水种类。 

从海拔梯度上来看, 保护区中不同海拔的生境

间物种组成具一定差异。海拔较低的采样点(≤ 425 m)

物种丰富度较高, 基本能采集到已获的水生昆虫种

类, 襀翅目、毛翅目的稚虫在低海拔尤为常见。其

中达60% (25种)的水生昆虫仅在海拔最低的采样点

樟栋水(海拔345 m)采集到。非昆虫种类中, 集中分 
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图3  调查所获大型底栖动物部分物种活体照以及各类群比例。1: 放逸短沟蜷; 2: 中国三角涡虫; 3: 安远龙溪蟹; 4: 美丽高

翔蜉; 5: 漳州佩蜓; 6: 遂昌黑额蜓; 7: 广盖蝽; 8: 折尾施春蜓; 9: 福建大伪蜻; 10: 显著闽春蜓; 11: 所获大型底栖动物的各

类群比例及其水质指示昆虫“EPT” (蜉蝣目Ephemeroptera、襀翅目Plecoptera、毛翅目Trichoptera)的比例。 
Fig. 3  Photos of selected living specimens and species proportion of collected macrozoobenthos. 1, Semisulcospira libertina; 2, 
Dugesia sinensis; 3, Longpotamon anyuanense; 4, Epeorus melli; 5, Periaeschna zhangzhouensis; 6, Planaeschna suichangensis; 7, 
Aphelochelrus cantonensis; 8, Sieboldius deflexus; 9, Macromia malleifera; 10, Fukienogomphus promineus; 11, Species and EPT 
(Water quality indicator insects, E = Ephemeroptera, P = Plecoptera, T = Trichoptera) proportion of collected macrozoobenthos. 

 
布在低海拔的有中国三角涡虫、石田螺(Sinotaia 
quadrata) 、扁旋螺、胖掌沼虾 (Macrobrachium 
inflatum)等。中等海拔(425–538 m)的采样点虽多(4

个), 但特色种类较少。特色物种河蚬(Corbicula 
fluminea)仅在海拔487 m的仙人洞水体中具一定数

量, 背角无齿蚌(Sinanodonta woodiana)则仅在海拔

450 m的大坑口偶见; 均为双壳类。即便在海拔较高

( 538 m)的采样点中, 也采获了适应静水的大蚊幼虫。 

3  讨论 

相比以软体、甲壳动物为底栖动物群落主体的

滨海红树林及河流生态系统, 森林生态系统的内陆

水体主要以溪流、湖泊、水库等形式存在, 故其底

栖动物群落以水生昆虫为主(汪兴中, 2012)。从本文

结果来看, 车八岭保护区的大型底栖动物大多属于

亚热带森林的典型物种, 其中又以蜻蜓目稚虫种类

最为丰富。从区系上看, 蜻蜓基本属于亚热带区系

种 类 : 溪 蟌 属 (Euphaea) 、 闽 春 蜓 属

(Fukienogomphus)、佩蜓属(Periaeschna)、大伪蜻属

(Macromia)为典型的华南分布属(张浩淼, 2019)。此

外, 种群数量占优势的贝类——放逸短沟蜷是温带

及亚热带森林丘陵山溪的典型物种。其他类群中, 

安远龙溪蟹、广东米虾(Caridina cantonensis)、车八

岭星齿蛉、中华越南蜉(Vietnamella sinensis)等则是
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华南或亚热带地区狭域分布种, 体现了亚热带森林

淡水生态系统的特色。 

目前国内对森林内陆水体底栖动物的综合调

查较少。与本调查环境较相近的研究有神农架林地

溪流(汪兴中, 2012)、湘鄂交界的黄盖湖水系(蒋小

明等, 2011), 以及中温带的长白山林地溪流①、吉林

省红旗河(宋聃等, 2020)等, 物种构成以蜉蝣、石蛾

稚虫等为主, 蜻蜓稚虫的记录较少。 其他内陆水体

如武汉市南湖(杨明生, 2009)、赣江水系(邢圆等, 

2019)、北京凉水河(常松等, 2019)、白洋淀(孙枭琼

等, 2019)则以摇蚊幼虫、水生寡毛类、椎实螺类等

广适性静水种为主。其中赣江水系中寡毛类、蜉蝣

稚虫、摇蚊幼虫、蜻蜓、软体动物均有丰富的物种

记录, 体现了其范围大、水文环境多样的流域特征。

国外森林生态系统的底栖动物调查较多集中在欧

洲及北美地区, 如奥地利的卡林西亚(Carinthia)山

地森林溪流中以钩虾类、双翅类幼虫及EPT稚虫为

主(Weinländer & Füreder, 2011); 捷克的波希米亚森

林(Bohemian Forest)溪流中也以双翅类幼虫和EPT

稚虫为主(Svobodová et al, 2012), 蜻蜓类均很少记

述。值得注意的是, 发达地区的底栖动物调查重点

已从本底调查转向污染评估上, 许多调查案例并不

一定反映原生群落, 也会对水质指示类群有更侧重

的调查与记述。同时, 由于底栖动物门类跨度大, 

虽有部分研究报道了类似生境的底栖生物种类, 但

是以某一类群为专题(如蜻蜓、贝类)、而不是以底

栖动物去综合开展(如张浩淼, 2012), 因而在整体群

落比较上存在困难。 

从生态系统功能上来看, 鉴于蜻蜓目稚虫和成

虫均为捕食性, 故除反映水体小型水生动物丰富外, 

结果也揭示了保护区的陆生无脊椎动物丰富, 足以

供养多种蜻蜓并维持健康的种群繁殖。此外, 丰富

的底栖节肢动物可为保护区中的鱼类等捕食者提

供食物。登陆羽化的水生稚虫实质上可将水底的能

量转移到陆上, 为诸多陆生食虫物种提供食物。 

从环境指示角度上来看, 保护区调查所获的大

型底栖动物主要是洁净流动水体的中、高需氧种类, 

EPT昆虫占比已超过20%。贝类优势种为对水体流

动性、洁净性具一定要求的放逸短沟蜷, 且数量非

常大; 偏好静水、广适性的贝类物种则仅零散出现

                                                        
① 李玲 (2018) 冬季长白山源头溪流生境类型对凋落叶分解与底栖动

物定殖的影响. 硕士学位论文, 东北师范大学, 长春. 

于人工水体(如水稻田、水库、沟渠)当中。这反映

保护区中多处自然水体流动性较强, 有相当的含氧

量。低海拔实验区能采集到种类、数量均较多的蜉

蝣目、襀翅目、毛翅目等对水质要求高的昆虫类群, 

显示出该保护区中有人类活动的水体受污染程度

较低。 

鉴于底栖动物具水质指示及生态系统功能, 我

们建议保护区建立底栖动物长期监测体系, 以定期

比较评估保护区生态系统健康程度。监测指标应涵

盖清洁水体指示昆虫(EPT)的物种构成比、流动洁

净水体的物种构成比、物种丰富度、优势种监测等。

可考虑根据以下三方面系统设立监测样点: (1)人类

活动程度: 从保护区的实验区、缓冲区、核心区分

别选取多个环境相似的水体进行定性、定量的底栖

动物群落监测, 以比较、评估人类活动的影响, 也

可据核心区监测结果建立环境标准参考值; (2)海拔

梯度: 鉴于不同海拔梯度底栖动物的构成差异, 可

考虑沿海拔设立3–4个梯度(如300 m、400 m、500 m、

500 m以上)的系列样点进行监测, 定期监测不同海

拔的环境质量; (3)水文属性: 可考虑在横贯保护区

的主河流樟栋水的上、中、下游河段选取定性、定

量的监测样段, 监测不同水量、流速、沉积物条件

下的底栖动物群落动态, 可对水体污染物扩散进行

快速的生态系统影响评估。在监测频次方面, 可分

别选取春夏丰水期(约4–9月)、秋冬枯水期(约10月

至次年3月)的某月中旬, 每年进行两次监测; 如条

件允许, 也可选取每季某月中旬(如3、6、9、12月

中旬)进行一年四次的季节性监测。 

总地来说, 车八岭保护区的大型底栖动物群落

能在一定程度上反映亚热带森林生态系统的物种

特色, 结果可为国内森林内陆水体底栖动物的综合

研究、建立保护区底栖动物长期观测体系提供基础

资料。然而, 由于各类群研究深度不一, 对底栖动

物各类群都进行鉴定存在难度, 这可能导致物种编

目中对某些类群有所侧重, 也会对洁净水体指示种

的构成比例造成偏差。同时, 比较和对照是利用底

栖动物群落进行环境评估的基本手段, 但是当前国

内底栖生物调查较为零散, 各调查地的覆盖范围、

气候水文、人类活动差异较大。加之, 尽管各类群

的研究程度不一, 部分地区的底栖动物调查已从本

底资源编目转向环境评估应用, 导致其物种既不一

定反映天然群落, 也对水质指示物种产生侧重性的
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记述; 此外, 一些调查也以某类群为专题开展。这

些因素都会降低多地间调查结果的可比性, 难以客

观评估当地本底资源情况。因而笔者建议在各典型

生态系统设立底栖动物的标准监测样地, 对底栖动

物各类群进行更全面的编目, 并建设长期且指标完

善的监测体系。只有充分摸清我国各生态系统底栖

动物的本底资源及其动态, 才能准确发挥其环境指

示与评估功能。 
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IPBES工作效率和科学职能的有效性分析 

戴逢斌, 吴杨, 潘玉雪, 张博雅, 田瑜* 
中国环境科学研究院, 北京 100012 

摘要: IPBES第一轮工作方案受到国际社会的广泛关注, 奠定了其作为第一个生物多样性领域政府间机制的重要地位。IPBES

自成立以来相继发布了系列评估报告和决策者摘要, 引起了国际社会广泛关注, 因此, 其公平性、公正性、科学性和透明性

始终为各界关注的焦点, 直接决定着IPBES评估报告的可信度和未来的发展。为有效提升工作效率, 提高其成果的科学性, 

IPBES通过定期开展内部和外部审查, 发现问题, 优化机构设置, 从而指导未来工作计划。本文以IPBES定期开展的审查以及

现有工作机制为基础, 针对IPBES的工作效率和科学职能进行分析, 从根本上认识其地位和性质, 分析其机构设置的优势和

存在的问题, 以及工作职能的发挥潜力, 针对存在的问题提出建议。并根据我国情况, 提出相关工作建议。总体来讲, IPBES

在完善组织机构和规则程序, 推动产生新知识、财务资源有效管理等方面均取得了显著进展, 但在透明度、科学与政策衔接、

学科和地域平衡, 以及政策支持方面存在一定不足, 在发挥成员国积极性和能力方面存在欠缺。为此, 建议IPBES未来能够更

进一步发挥其特殊的政府间地位和作用, 促进科学职能的发挥, 特别是加强科学和政策的互动, 推动多利益攸关方参与, 形

成稳定的财务制度并提升工作机制的透明度。同时, 建议加强对IPBES评估报告在国内的解读, 加大国内宣传力度, 并加强多

学科的专家遴选, 弥补研究领域的国内空缺。 

关键词: 生物多样性; 生态系统服务; 审查; 职能; IPBES 

戴逢斌, 吴杨, 潘玉雪, 张博雅, 田瑜 (2021) IPBES工作效率和科学职能的有效性分析. 生物多样性, 29, 688–692. doi: 10.17520/biods.2020250. 
Dai FB, Wu Y, Pan YX, Zhang BY, Tian Y (2021) Work efficiency of IPBES and the effectiveness of scientific functions. Biodiversity Science, 29, 688–692. 
doi: 10.17520/biods.2020250. 

Work efficiency of IPBES and the effectiveness of scientific functions 
Fengbin Dai, Yang Wu, Yuxue Pan, Boya Zhang, Yu Tian* 
Chinese Research Academy of Environmental Sciences, Beijing 100012 

ABSTRACT  

Background: The first work programme of IPBES has received extensive attention from the international community, 
laying down its important role as the first intergovernmental mechanism in the field of biodiversity. Since its 
establishment, IPBES has successively released a series of assessment reports and summary for policymakers, which 
have attracted widespread attention from the international community. Therefore, its fairness, impartiality, scientificity 
and transparency have always been the focus of attention from all walks of life, and directly determine the credibility 
and future development of IPBES assessment report. In order to effectively improve the scientificity and efficiency of 
IPBES deliverables, IPBES conducts internal and external reviews regularly to identify problems, optimize institutional 
settings, and guide future work plans. 
Problems: IPBES has made significant progress in improving its organizational structure, rules and procedures, 
promoting the generation of new knowledge, and the effective management of financial resources. However, there are 
certain shortcomings in transparency, science and policy linkage, discipline and geographical balance, and policy 
support. And there are deficiencies in stimulating the enthusiasm and capacity of member states. 
Recommendations: To further exert IPBES’s special intergovernmental status and role in the future to promote 
scientific functions, especially to strengthen the interaction between science and policy, it is needed for IPBES to 
promote multi-stakeholder participation, to form a stable financial system, and to enhance the transparency of its 
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working mechanisms. As to China, it is suggested to strengthen the domestic interpretation of the IPBES assessment 
report, increase publicity, and strengthen the selection of multidisciplinary experts to fill up the domestic vacancies in 
the research field. 
Key words: biodiversity; ecosystem services; reviews; functions; IPBES 

生物多样性和生态系统服务政府间科学政策

平台(Intergovernmental Science–Policy Platform on 

Biodiversity and Ecosystem Services, IPBES)是连接

科学界和决策者之间的桥梁(田瑜等, 2015)。IPBES

包含创造新知识、开展评估、政策支持和能力建设

四项基本职能(田瑜等, 2016), 通过其四个相互关联

的职能, 缩小科学界与政治界对生物多样性领域的

认识差距, 增强对话, 提升全球环境的可持续性

(Duke et al, 2015)。自2012年IPBES成立以来, 第一

轮工作方案在增进关于生物多样性和生态系统服

务的知识方面已经取得了显著成效, 相继发布了

“传粉者、传粉和粮食生产” “生物多样性和生态系

统服务情景和模型方法” “土地退化和恢复”评估以

及四大地理区域评估和全球评估报告及其决策者

摘要(潘玉雪等, 2020), 引起了国际社会广泛关注, 

对扩大国际影响产生了积极效应。因此, 其公平性、

公正性、科学性和透明性始终为各界关注的焦点, 

直接决定着IPBES评估报告的可信度和未来的发

展。为此, IPBES将针对工作和科学职能有效性的审

查作为其工作方案的目标之一(IPBES, 2014a)。 

根据IPBES的总体目标和任务, 审查内容主要

包括行政和科学职能两个方面(IPBES, 2014b)。科学

职能的发挥直接影响着评估报告的科学可信度, 而

行政职能的发挥则对评估报告的影响力、可信度有

着更为深远的潜在影响。本文在IPBES第一轮工作

方案中开展的内部和外部审查的基础上 , 针对

IPBES的工作效率和科学职能进行分析, 从根本上

认识IPBES的地位和性质, 分析其机构设置的优势

和存在的问题, 以及工作职能的发挥潜力, 进而推

测其未来的发展方向。 

1  审查的背景和方法 

IPBES的审查是指对工作方案中行政及科学职

能的分析和评估。2013–2017年, IPBES通过制定一

套审查机制(IPBES, 2014a, 2015), 对其正在开展的

第一轮工作方案进行了评估分析。审查内容包括

IPBES四项职能的履行、运作原则的应用、制定交

付品程序的成效、机制安排的成效、工作团队和专

家组的成效、预算和财政规划成效等6个方面

(IPBES, 2017a)。审查形式分为内部审查及外部审查

(IPBES, 2015)。2015年和2017年, IPBES两个审查小

组分别向全体会议递交了审查报告(IPBES, 2015, 

2017a), 对下一个工作计划的补充制定和实施具有

重要的指导意义。 

内部审查即自查, 由IPBES主席、1名主席团成

员、多学科专家组的1名共同主席和2名成员, 以及

执行秘书组成内部审查小组, 通过调查问卷开展工

作(IPBES, 2015)。内部审查小组根据收到的85份不

同身份人员(9名主席团成员、23名多学科专家组成

员、21名国家联络人、17名IPBES专家和17名秘书

处成员, 包括技术支持机构成员)填写的问卷进行

自我评估, 编制内部审查报告(IPBES, 2017b)。审查

报告在2017年的第六次全体会议上获得通过。 

外部审查小组由10名独立专家组成, 由竞争性

招标程序遴选出的外部独立审查机构协助开展工

作(IPBES, 2017b)。通过问卷调查、分析发表文章情

况及引用数、在线资源访问情况、关键人物访谈等

方式, 外部审查小组收集了主席团、多学科专家组

成员、秘书处、利益攸关方、国家联络点以及专家

等反馈的信息(IPBES, 2017b), 编写了审查报告, 在

2019年的IPBES第七次全体会议上获得通过(IPBES, 

2019b)。 

2  审查的内容和结论 

IPBES成立以来, 利用有限的资源制定了必要

的议事规则, 取得了一系列成果, 相继发布了系列

评估报告和决策者摘要, 引起了国际社会的广泛关

注, 成功推动了国际社会对生物多样性和生态系统

服务现状和趋势的了解(潘玉雪等, 2020)。但与此同

时, IPBES仍面临着诸多挑战, 如与政策衔接不够

紧密、财政来源不稳定、四大职能进展不同步等

(IPBES, 2019a)。 

2.1  行政职能的有效性 

在联合国环境规划署的推动下, 经过长期的国
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际谈判和讨论, IPBES于2012年正式成立(马克平, 

2012)。作为一个新的机构, 其行政管理模式借鉴了

IPCC的方式, 但其行政职能的有效性仍存在以下

不足。 

第一, 政府间机制的作用正逐步发挥, 但法律

地位和远期目标仍待进一步明确。作为一个独立的

政府间机制, 其成员为各国政府, 同时联合国机

构、联合国环境公约和非政府组织通过建立合作伙

伴关系的形式参与(IPBES, 2019a)。然而, IPBES在

定位和远期目标方面, 仍然存在一些问题和挑战: 

(1) IPBES的法律地位仍需提高, 从而提升IPBES履

行总体任务和影响政策的能力; (2)利益攸关方甚至

成员国对IPBES的法律地位存在认识混乱的问题, 

仍将其定位成一个联合国机构, 而不是一个政府间

平台, 对其促进科学政策互动的政府间作用的认识

含糊不清; (3)对未来愿景和使命没有清晰的勾画, 

战略上重视不够。IPBES在成立之初设定的目标为

“通过建立科学与政策之间的联系, 加强生物多样

性保护与可持续利用, 确保长期的人类福祉和可持

续发展” (IPBES, 2014a)。部分成员认为, IPBES应该

有一个可以衡量的战略性目标, 以便有效地指导和

推进各个阶段的工作方案。此外, 性别平衡、地域

平衡及学科(尤其是社会科学)平衡仍需进一步提

升。 

第二, 体制机制初步完善, 但尚不成熟。迄今

为止, IPBES建立了全面的运作管理和工作机制, 

并制订了一系列的议事规则, 其秘书处及技术支持

机构的工作也受到了各方肯定(IPBES, 2019a)。特别

是IPBES针对各项职能设立了技术支持机构和特别

工作组(IPBES, 2014a), 引导和促进利益攸关方参

与, 吸纳土著和地方知识及其他知识体系, 建立审

查工作机制, 有效促进了IPBES的可持续性和长期

影响。但仍然存在一些问题, 如IPBES当前的体制

结构设计过于繁琐, 多学科专家组和主席团的职责

存在重叠, 经常造成重复工作和职责划分不明确的

情况; 秘书处工作负担过重, 其技术支持机构发挥

作用需要一定时间, 而这些工作人员的地位不高, 

影响力不大; 尽管IPBES已经认识到利益攸关方参

与工作的重要性, 但由于实施存在困难导致其发挥

的作用有限。此外, IPBES对联合国四个组织(联合

国粮农组织、联合国开发计划署、联合国环境规划

署、联合国教科文组织)及若干多边环境协定合作的

潜在价值未能充分发挥 , 协同合作仍有待加强

(IPBES, 2019a)。 

第三, 资金管理高效, 但缺乏稳定来源。总体

上, IPBES对现有可用资源的管理合理高效。大约一

半资源用于工作方案的执行, 且其中大部分资源用

于较为重要的区域和全球评估; 另一半资源用于维

持IPBES的运作和管理。但是, 由于IPBES资金机制

是成员国自愿捐款, 因此一直以来缺乏稳定可靠的

长期收入来源, 财务容易受各国捐款数额波动的影

响, 在可持续筹资方面也难以取得重大进展(IPBES, 

2019a)。因此, IPBES不得不对财务资源不定期进行

调整, 工作方案的启动也采用了灵活多变的滚动方

式, 这对IPBES的财务管理造成了较大压力。 

2.2  科学职能的有效性 

IPBES成立以来, 在评估知识状况、推动创造

新知识、开展能力建设等方面取得了成功。IPBES

发布的科学评估报告和相关的决策者摘要数量众

多, 先后发布了“传粉者、传粉和粮食生产” “生物多

样性和生态系统服务情景和模型” “土地退化和恢

复” “四大地理区域评估”和全球评估报告决策者摘

要等重要成果(潘玉雪等, 2020), 引起了国际社会的

广泛关注。同时, IPBES接纳所有知识来源, 不仅包

括科学研究成果, 还包括土著和地方知识, 并鼓励

利益攸关方参与, 且尝试在其产出中考虑文化差异

(IPBES, 2019a)。IPBES评估报告一定程度上提升了

各种知识持有者和政策制定者的理解和能力, 推动

通过知识与政策的衔接来传递知识。可以说, IPBES

科学职能的发挥相较于行政职能效果更为显著。 

然而, IPBES在科学职能的发挥上仍存在一些

问题: (1)为确保公平性, 实现联合国五个区域的地

域平衡、发达国家和发展中国家的平衡、性别平衡

等, 在某种程度上导致评估团队在学科和知识水平

方面的参差不齐(IPBES, 2019a); (2)虽然鼓励土著

和地方知识纳入IPBES, 但由于缺少实践经验, 还

未形成完善的工作机制, 一定程度上阻碍了土著和

地方知识持有者参与工作(IPBES, 2019a); (3)在邀

请生物多样性领域外专家参与评估方面也存在困

难, 由于专家筛选机制不透明, 专家资质、要求及

筛选过程不公开, 导致在部分学科出现空白, 政府

的参与力度有限, 这也对IPBES实现其既定目标造

成了负面影响; (4)在与IPBES知识和数据管理有关

的职能方面, 由于收集和使用基础信息和数据的标
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准和导则始终没有出台, 导致评估过程中的信息和

文献没有得到有效收集和存储, 为后续专家和政府

评审工作带来了不便, 极大影响了科学可信度。 

2.3  政策影响力 

IPBES的第一轮工作方案虽然得到了成员国的

普遍肯定, 同时也得到了学术界、环境和生物多样

性保护有关的国际机构和非政府组织的支持, 但由

于IPBES早期开展评估时很大程度上是作为一个科

学组织来进行, 侧重于建立其科学和技术信誉, 没

有充分驾驭科学与政策之间的衔接, 因此, 政策支

持职能实施得不理想, 评估报告决策者摘要未对决

策者产生预期的影响(IPBES, 2019a)。此外, 受语

言、文化、传播时间、理解能力及其他信息源等的

影响, 这也在一定程度上限制了各国在政策层面对

其评估结果的理解和应用。 

3  IPBES未来的机遇和挑战 

2019年, 达沃斯经济论坛在审议年度《全球风

险报告》时, 突出强调了环境恶化对商业和人类社

会的风险, 报告指出了气候变化、生物多样性丧失

和生态系统崩溃等重要环境问题, 特别是它们之间

的关联和反馈, 引起国际社会政商界领导人的重视, 

迫切需要清楚了解生物多样性和生态系统退化状

况和造成退化的原因, 从而探索共同应对这些问题

和挑战的备选方案和解决办法。此时发布的IPBES

全球评估报告受到了各界的极大重视, 全球各大媒

体纷纷报道。法国总统马克龙邀请了全球评估报告

共同主席和执行秘书介绍评估报告成果, 并做出了

关于生物多样性的新政策承诺。美国先后两次在白

宫组织召开了听证会, 探讨评估报告的主要结论。

此外, 全球评估报告还受到《生物多样性公约》等

环境协定的接受和认可。可以预见, 随着IPBES评

估报告逐渐受到各界的认可, 其影响力将逐渐提

升。 

作为一个独立的政府间机制, IPBES考虑到成

员国提出的加强生物多样性科学和政策互动的有

关需求, 接受多边环境协定等机制提出的建议, 开

展了生物多样性和生态系统服务评估、支持决策、

发现知识空缺以及能力建设等工作。IPBES在国际

社会的作用不可替代, 它对了解生物多样性丧失和

生态系统服务退化的根本原因产生了重要影响, 加

深了国际社会对全球生物多样性和生态系统服务

的现状、趋势和保护措施等方面的了解, 促进了全

球共识的形成, 已经成为《生物多样性公约》等相

关公约在制定未来十年行动目标的重要科学基础。 

4  国内参与相关工作的建议 

我国是生物多样性大国, 深入参与IPBES工作

有利于树立我国政府高度重视生物多样性保护、履

行国际义务的良好形象; 有利于学习和借鉴国际上

在该领域的经验和做法, 进一步推进我国生物多样

性保护评估与管理能力提高和队伍建设, 宣传我国

生物多样性保护成就。为切实提高我国专家的参与

力度, 提升我国的国际影响力, 针对当前存在的问

题和挑战, 在国内现有工作基础上提出如下建议。 

第一, 加强科学政策互动。开展相关专题的前

期调研, 了解国内相关领域的优秀专家和整体研究

水平, 查明目前国内研究存在的空缺和短板, 结合

国内工作需求, 为国内应对指明方向。加强科学与

政策的联系, 促进科研成果在政策上的应用, 通过

凝练IPBES报告成果, 对现有成果进行优化, 针对

地方政府的实际需求, 开展地方评估, 将评估结果

转化到政策建议中, 并推广分享科学与政策相结合

的成功案例和经验。 

第二, 提高专家参与能力。IPBES评估过程中

的科学性与可信度同时体现在评估作者的多元化, 

这将是国内参与IPBES工作可借鉴的重要方面。邀

请不同领域专业人员参与, 通过完善专家推荐机制, 

规范工作流程, 提升工作效率。除了学科多样性、

科学资格的标准外, 还需要在数据、科学、政策、

实践能力, 以及性别等方面增加遴选标准。加强科

学与政策的互动, 弥补研究领域的空缺。 

第三, 加强多利益攸关方参与。IPBES已编制

并实施了一系列利益攸关方参与战略, 为加强与主

要战略利益攸关方的沟通和协作提供了指导, 通过

建立合作伙伴关系共同开展工作, 增进互利。为此, 

建议国内提高利益攸关方参与力度, 参与评估报告

的编制和审查等, 特别是不同部门、组织机构的相

关人员、有关领域的专家、从事生物多样性保护的

管理人员、决策者和政策专家, 以及掌握丰富地方

知识的专家等。 

第四, 扩大宣传。加强IPBES评估报告解读, 扩

大IPBES在国内的宣传力度, 积极参与IPBES国际
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进程, 加强信息共享及国际合作(张博雅等, 2018), 

有利于促进国内参与。此外, 包括定期编制和发布

中英文动态简报等宣传材料, 通过网络和报刊等媒

体, 以国际研讨会、利益攸关方对话会等形式搭建

国际国内信息共享平台, 介绍中国经验, 讲好中国

故事, 增加公众对IPBES的了解和广泛参与。 
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张入匀等(2019)的文章勘误 

张入匀等发表于《生物多样性》2019年第12期(1279–1290页)的文章《鼎湖山南亚热带常绿阔叶林

叶功能性状沿群落垂直层次的种内变异》中作者提供的原稿有以下错误: (1)图6及其对应的结果有误; 

(2)图5和图7中有部分小图未标示对数转换, 现予以更正。 

Erratum of the article from author Ruyun Zhang et al (2019) 
In the December 2019 issue, Biodiversity Science 27 (12): 1279–1290, the incorrect figures appear on the paper 
by Ruyun Zhang et al (“Intraspecific variation of leaf functional traits along the vertical layer in a subtropical 
evergreen broad-leaved forest of Dinghushan”): (1) Fig. 6 and its results are incorrect; (2) some sub-pictures of 
Fig. 5 and Fig. 7 unlabeled logarithmic transformation, and the correct pictures and results are as follows. 

 
图6  16个树种叶干物质含量种内变异与垂直层次的关系(平均值 ± 标准差)。不同字母表示同一物种的叶干物质含量

在不同垂直层次间存在显著差异(P < 0.05)。 
Fig. 6  The relationship between intraspecific variation of leaf dry matter content (LMDC) in 16 species and vertical layer 
(Mean ± SD). The different letters indicate that leaf dry matter content of the same species significantly varies along different 
vertical layers at 0.05 level. 
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(1)结果2.3中, 叶功能性状在不同垂直层次种内变异的物种依赖性的部分文字更正如下: 而叶干物质含

量和叶面积沿垂直层次的种内变异有2种响应类型: 57%的树种其叶干物质含量随垂直层次升高而显著

增加。 
 

(2)由于部分物种的叶厚度和叶面积做了对数转换, 为了更好地展示结果, 对图5和图7的部分纵坐标进

行了修改。 
 

 
 
图5  16个树种叶厚度种内变异与垂直层次的关系(平均值 ± 标准差)。不同字母表示同一物种的叶厚度在不同垂直层

次间存在显著差异(P < 0.05)。 
Fig. 5  The relationship between intraspecific variation of leaf thickness (LT) in 16 species and vertical layer (Mean ± SD). 
The different letters indicate that leaf thickness of the same species significantly varies along different vertical layers at 0.05 
level. 
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图7  16个树种叶面积种内变异与垂直层次的关系(平均值 ± 标准差)。不同字母表示同一物种的叶面积在不同垂直层

次间存在显著差异(P < 0.05)。 
Fig. 7  The relationship between intraspecific variation of leaf area (LA) in 16 species and vertical layer (Mean ± SD). The 
different letters indicate that leaf area of the same species significantly varies along different vertical layers at 0.05 level. 
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