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摘 要 

目前，人类活动造成的全球气候变暖和栖息地破碎化等现象已经成为生物多

样性面临的重要威胁。了解生物多样性的空间格局对生物多样性保护和生态信息

的解释具有重要意义。遗传多样性作为生物多样性在分子层面的表现形式，不仅

反映了物种的谱系分化程度和种群动态，还代表了物种对环境变化响应能力。然

而，生物多样性分布格局及其成因的研究较多集中在生态系统和物种层面。虽然

已有一些研究以核苷酸多样性为指标报道了遗传多样性的纬度分布格局，但是单

倍型多样性作为在保护遗传学中具有巨大应用潜力的单倍型信息的直接表征，其

分布格局和形成机制，与核苷酸多样性是否存在差异尚不清楚。在本研究中，我

们基于理论探讨提出了不等长 DNA序列的单倍型多样性计算方法；基于该方法，

我们以陆生脊椎动物（鸟类、哺乳类和两栖类）为研究对象，整合比较了单倍型

多样性和核苷酸多样性在纬度带和物种水平的分布格局，并结合气候环境和物种

特征数据探讨了二者驱动机制的异同。此外，我们还尝试分析了遗传多样性和物

种多样性的内在联系，以揭示生物多样性不同维度之间的关联性，从而加深人们

对生物多样性形成过程的理解，以便更好地为生物多样性保护策略的制定提供参

考。本论文主要包括以下四部分研究内容：（1）单倍型多样性计算的新方法及基

于此方法的全球单倍型多样性分布格局；（2）单倍型多样性和核苷酸多样性分布

格局的形成动因比较；（3）种群分化是遗传多样性和物种多样性的桥梁；（4）遗

传多样性和物种分布面积的关系。 

传统遗传多样性的计算方法依赖于同源区域长度一致的 DNA序列。然而公

共数据库中的大量基因序列的长度是不一致的，这为遗传多样性尤其是单倍型多

样性的定量评估带来了极大的挑战。我们基于理论推导研发了一种利用核苷酸多

样性来计算单倍型多样性的方法。模拟分析表明我们的方法对于不同重叠长度的

序列具有可靠的评估性能。作为一个应用示例，我们以鸟类、哺乳类和两栖类为

研究对象，探讨了单倍型多样性的分布格局。结果表明脊椎动物单倍型多样性的

分布格局在南北半球间存在差异。 
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为了探讨物种水平的遗传多样性格局的影响因素，我们以鸟类、哺乳类和两

栖类为研究对象，整合比较了物种水平单倍型多样性和核苷酸多样性，进一步验

证了气候稳定性假说、生境异质性假说和生产力假说，并探讨了物种特征（如食

性和迁徙活动）对遗传多样性的影响。结果表明解释物种丰富度的假说对核苷酸

多样性具有很好的解释效力。此外，物种水平的遗传多样性分布格局在不同的研

究指标间存在差异。陆生脊椎动物共享相似极向递减的核苷酸多样性格局，而单

倍型多样性仅在两栖类中存在极向递减的规律。这种指标间格局的差异与更新世

以来气候变化速率在指标间的影响相对应，即恒温动物（鸟类和哺乳类）单倍型

多样性并未受到更新世以来气候变化的影响。 

我们以种群分化为中间变量搭建了遗传多样性和物种丰富度之间理论模型。

为了验证模型的可靠性，我们以数据质量较好的南北美洲 855 种陆生脊椎动物

（鸟类、哺乳类和两栖类）为研究对象，通过结构方程模型分析遗传多样性、种

群分化和物种丰富度之间的内在联系。结果表明遗传多样性和物种丰富度之间并

不存在直接的关联，即物种分化是遗传多样性和物种丰富度之间的桥梁。此外，

我们的研究结果表明人类影响和种群间的地理距离对种群分化程度具有重要影

响。这些结果加深了我们对种群分化的影响机制的理解，并为跨生物多样性不同

维度（如遗传多样性和物种丰富度）理解生物多样性形成的普遍规律和过程提供

了理论框架。 

为了探讨遗传多样性和物种分布面积之间的关系，整合比较了单倍型多样性

-物种分布面积和核苷酸多样性物种分布面积之间的关系，并尝试探讨了环境变

量的影响作用。结果显示，单倍型多样性-物种分布面积在鸟类、哺乳类和两栖类

种存在相对一致的正相关关系；而核苷酸多样性在两栖类中随着物种分布面积的

增大而增加。此外，我们研究发现气候条件因子能够同时调节物种分布面积和遗

传多样性的变化，进而塑造其独特的遗传多样性-物种分布面积格局。 

总体来讲，我们发现：（1）单倍型多样性作为不等长 DNA序列的遗传多样

性的表征，具有较高的精确度和稳定性；（2）物种适应性特征能够缓和环境变化

对遗传多样性的影响，进而形成类群间的遗传差异，即遗传多样性的分布格局是

物种适应能力和气候环境变化之间博弈的结果；（3）陆生脊椎动物（如鸟类、哺
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乳类和两栖类）种群分化和物种丰富度的形成是遗传变异从量变（分子水平）到

质变（种群/物种水平）的过程，即物种分化是遗传多样性和物种丰富度之间的桥

梁；（4）遗传多样性-物种分布区面积之间的关系存在指标差异，这种差异暗示单

倍型多样性由于面积减少而导致的物种濒危程度评估工作中具有重要的应用潜

力，提醒我们在遗传多样性研究当中不应忽略不同指标间的差异和其所反映的意

义。 

 

关键词：生物多样性，单倍型多样性，核苷酸多样性，种群分化，遗传多样性-物

种分布面积关系 
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Abstract 

The current global climate warming and habitat loss as well as habitat fragmentation 

due to human activities are the leading causes of today’s biodiversity crisis. The 

knowledge of spatial patterns of biodiversity is of great importance for biodiversity 

conservation and interpreting ecological information. Genetic diversity, as one of the 

important dimensions of biodiversity at molecular level, reflecting not only the species 

lineage information and population dynamics, but also the species’ ability to respond to 

potential risks caused by environmental changes. However, current studies refer to the 

distribution patterns of biodiversity are concentrated at species and ecosystem levels. 

Previous studies made attempts to report the pattern of genetic diversity using the metric 

of nucleotide diversity, the pattern and drive of haplotype diversity and whether a 

difference exists between haplotype diversity and nucleotide diversity remain unclear. 

In this study, we develop a new method in estimating haplotype diversity from 

sequences with unequal lengths based on theoretical derivation. Subsequently, we 

integrated haplotype diversity and nucleotide diversity to explore the patterns of genetic 

diversity in terrestrial vertebrates (i.e., birds, mammals and amphibians), and we 

integrated environmental data and species traits to fully understand their roles in the 

build-up and maintaining of haplotype diversity and nucleotide diversity, and compared 

the similarities and differences between the drivers for haplotype diversity and 

nucleotide diversity. Furthermore, we attempt to analyze the inherently associated 

between genetic diversity and species richness to well understand the mechanisms that 

shape biodiversity and conservation biology. This study contains four topics as follows: 

(1) The extend method of haplotype diversity and its distribution pattern; (2) The 

patterns and drivers of haplotype-nucleotide diversity at species level; (3) Population 

diversity, a bridge between genetic diversity and species richness; (4) Genetic diversity-

species range size relationship 

Traditional calculation of genetic diversity depends on sequences of equal length. 

However, many homologous sequences downloaded from online repositories vary in 

length, posing a significant challenge to quantify the genetic diversity, especially 

haplotype diversity. We developed a new approach independent of sequence length by 

applying the same parameters used in calculating nucleotide diversity to estimate 
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haplotype diversity. We compared this novel approach with the calculations by the 

program DNAsp, and we used simulation data from terrestrial vertebrates (birds, 

mammals, and amphibians) to validate the method’s performance. We further applied 

this approach to explore the global latitudinal gradients of haplotype diversity in 

amphibians, mammals, and birds, and compared the results by traditional methods. The 

haplotype diversity calculated by our novel approach is consistent with the results from 

DNAsp. The simulations showed that our approach is robust and has a good estimating 

performance for sequence data with unequal lengths. Our approach is capable of 

estimating haplotype diversity with unequal intraspecific sequence lengths. In contrast 

to patterns based on traditional methods, we observed different latitudinal patterns of 

haplotype diversity between the northern and southern hemispheres for terrestrial 

vertebrates, which is consistent with the updated pattern of nucleotide diversity for 

mammals. The present work contributes to the development of more precise 

quantification methods, which may be broadly applied to assessing biogeographical 

patterns of genetic diversity. 

To explore the genetic diversity pattern at species level, we integrated haplotype-

nucleotide diversity to reveal the genetic diversity pattern and their possible 

interpretation for birds, mammals and amphibians. We tested whether the hypotheses 

(i.e., climatic stability hypothesis, habitat heterogeneity hypothesis, and productivity 

hypothesis) used to explain the species richness could account for the variation of 

genetic diversity, and examined the impact of species traits on genetic diversity. 

Comparatively, nucleotide diversity are more aligned with poleward decreasing rule. 

Specifically, there is a consistent latitudinal pattern of nucleotide diversity among 

various terrestrial vertebrate groups and the tropical and temperate regions had 

relatively higher nucleotide than other regions. However, we observed the similar 

poleward decreasing pattern of haplotype diversity in amphibians. Haplotype diversity 

does not exist large variation along latitudinal gradients in birds and mammals. This 

variance has correspondences with the effect of climate change velocity on different 

genetic diversity metrics, indicating that the haplotype diversity pattern of 

homeothermic animals (birds and mammals) have not been heavily impacted by the 

climate change velocity since Pleistocene glaciation. Therefore, climatic factors and 

species’ traits co-shape the distribution pattern of genetic diversity.  
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To explore the relationship between genetic diversity and species richness. The 

population divergence (PD) is thus suggested as the intermediaries between the two 

dimensions due to its importance in lineage differentiation and speciation. Here we 

investigated this intermediaries principle based on 855 New World terrestrial vertebrate 

species data and piecewise structural equation models (PSEMs) methods. The direct 

relationship between these two biodiversity dimensions was not supported by the 

current results. The direct relationship from genetic diversity to population divergence, 

and from population divergence to species richness are supported by our results, which 

further support the hypothesis that the population divergence act as an intermediary 

between genetic diversity and species richness. In addition, we found that the 

geographical distance between populations and human activities had a major effect on 

PD that to some extent explained the variation in PD. These results improve our general 

understanding of the drivers of PD at taxonomic-wide scales and provide a holistic 

framework for understanding the universal mechanisms that shape biodiversity across 

dimensions. 

To explore the genetic diversity-species area size relationship of birds, mammals, and 

amphibian. We integrated haplotype diversity and nucleotide diversity to figure out the 

relationship of genetic diversity-species area and the role of environmental factors in 

shaping this relationship. Results reveal a relatively consistent haplotype diversity-

species area relationship among birds, mammals, and amphibians in that haplotype 

diversity increases along with their species distribution range. However, nucleotide 

diversity-species area relationship displays a hump-shaped pattern for birds and 

mammals, but a positive trend in amphibians. These together indicating haplotype 

diversity has significant potential for using genetic diversity to access the threatened 

status of species refer to range size decreasing. In addition, our results suggest that 

environmental conditions (climate and geographic variation) can act as an intermediary 

between the species range and genetic diversity, which may provide a foundation for 

interpreting the genetic diversity-species range size relationship. 

In conclusion, our study based on different sections reveal (1) haplotype diversity, as 

a representation of genetic diversity deriving from the sequences with unequal lengths, 

has high accuracy and stability; (2) Species adaptive traits would moderate the impact 

of environmental change on genetic diversity, indicating the genetic diversity pattern is 

the result of the trade-off between species adaptive ability and environmental changing; 
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(3) The formation of population divergence and species richness in terrestrial 

invertebrates (birds, mammals, and amphibians) are the quantitative (molecular level) 

and qualitative (population and species levels) changes of genetic variance, which 

means population divergence is the bridge between genetic diversity and species 

richness; (4) Discrepancies between haplotype diversity-species area relationship and 

nucleotide diversity-species area relationship, which indicating haplotype diversity has 

significant potential for using genetic diversity to access the threatened status of species 

refer to range size decreasing, which remind us that genetic diversity studies should not 

ignore the difference in biological meaning of genetic diversity metrics. 

 

Key Words: Biodiversity, Haplotype diversity, Nucleotide diversity, Population 

divergence, Genetic diversity-species range size relationship 
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缩略词表 

英文缩写 英文全称 中文名称 

AP Annual precipitation 年降水 

APR Annual precipitation range 年降水范围 

AT Annual temperature 年均温 

ATR Annual temperature range 年均温范围 

CCV Climate change velocity 气候变化速率 

COI Cytochrome oxidase I 细胞色素氧化酶 I 

CYTB Cytochrome B 细胞色素 B 

D 
Geographical distance between 

sequences 
序列间地理距离 

DP 
Geographical distance between 

populations 
种群间地理距离 

ET Evolutionary time 演化时间 

GD Genetic diversity 遗传多样性 

HII Human influence index 人类影响因子 

PD Population divergence 种群分化 

SP Precipitation seasonality 降水季节性 

SR Species richness 物种丰富度 

ST Temperature seasonality 温度季节性 
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第 1 章 引言 

1.1 生物多样性 

1916 年，Harris 在研究特定区域包含的植物丰度时首次使用了生物多样性

（Biodiversity 或 Biological Diversity）一词（Harris, 1916）。目前被广泛接受的

生物多样性定义是动物、植物、微生物等生物和其生存环境所形成的生态复合体

及其涉及的相关生态过程的综合，是生命系统最基本的特征之一（马克平，1993）。

生物多样性依据生命实体群的特征可分为三种不同的层次，即生态系统多样性、

物种多样性和遗传多样性（马克平，1993）。生态系统多样性用来描述生物群落、

无机环境及其间涉及的相关生态过程的多样性。生态系统多样性主要探讨生物群

落的变化，主要包括群落的组成、群落的结构和群落的动态（如群落的初生演替

和次生演替以及群落的波动）。物种多样性是生物多样性在物种水平的描述形式，

主要在系统学和分类学界定下描述一定区域内的物种状况。其主要研究内容为物

种多样性的形成、演化以及维持机制。通过研究可以了解不同区域物种多样性格

局、特有种分布格局以及物种濒危程度，进而在物种水平为制定有效的生物多样

性（特别是濒危物种）保护策略提供理论支撑。目前研究物种多样性的常用指标

可分为三类：α多样性、β多样性、γ多样性。α多样性用来计算一定区域均匀生境

下物种的数目，也称为生境内多样性（within-habitat diversity）；β多样性用来描

述不同生境群落间物种多样性组成的相似度或物种多样性沿着环境梯度的变化

率也称为生境间物种多样性（between-habitat diversity）；γ多样性用来描述一定区

域内的物种数目，也可称为区域多样性（regional diversity）。遗传多样性是生物

多样性形成的分子基础，用来描述生物所携带的遗传信息的变化程度。广义的遗

传多样性通常指地球上所有生物个体所携带的遗传信息的总和。狭义的遗传多样

性主要指生物种内基因的变异程度（Miradlo et al., 2016），包括种内同种群和不

同种群间的遗传变异。任何一个物种所有个体的遗传信息组成该物种的基因库

（Gene Pool），因此，遗传多样性可被看作是描述物种基因库多样性的指标。通

常而言，一个物种包含的遗传变异越丰富，该物种对于环境变化的潜在适应能力
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越强。 

尽管生物多样性在生态系统水平、物种水平和遗传水平均有其详细的定义，

但生物多样性的研究主要聚焦于物种及种上水平，且普遍以物种丰富度（即不同

物种数目的总和）作为生物多样性的指标。现有的研究结果表明以物种丰富度表

征的生物多样性的时空分布格局并不均一，物种丰富度的多元格局及其多样化的

驱动机制已经被广泛的研究和揭示。如 Rosenzweig 发现一定区域内物种丰富度

随着区域面积的增大而增加（Rosenzweig，1995），这种区域物种丰富度和区域降

水量呈现出正相关关系（Gaston，2000）。在海拔尺度上，物种多样性随着海拔的

升高呈现出递减趋势（Gaston，2000）。但随着研究类群的增多和研究区域的扩

展，物种丰富度随着海拔升高而呈现出另外两种不同的变化趋势，（1）单调递增

趋势，物种丰富度随着海拔的升高而逐渐升高，并在高海拔地区达到峰值。然而

这种模式仅在海拔较低的热带和亚热带地区比较常见，如热带和亚热带低海拔地

区常见的一些鸟类和哺乳类（Ah‐Peng et al.，2007；Naniwadekar and Vasudevan，

2006）。（2）中峰模式，物种丰富度地区在中海拔地区最高，即物种丰富度随着

海拔的升高先递增后递减。该模式依据其物种丰富度峰值所处海拔的不同可细分

为偏前锋模式（物种丰富度峰值处于中低海拔）和偏后峰模式（物种丰富度峰值

处于中高海拔）。中峰模式在小型哺乳类和鸟类中比较常见，如横断山区的鸟类

属于偏前锋模式（Wu et al.，2013），菲律宾 Luson山的小型哺乳类属于偏后峰模

式（Ricklefs，2007）。在现今揭示的众多物种丰富度格局当中，物种丰富度的海

拔梯度格局是众多相关研究中发现的一致性最强的宏观生态学格局之一。 

物种丰富度的纬度梯度的格局表明物种丰富度呈现出极向递减的趋势，即随

着海拔的升高，物种丰富度逐渐递减。自从 Darwin 和 Wallance 在 19 世纪描述

了这一现象后，在不同动物类群以及不同区域验证该现象并探讨其形成机制成为

了众多学者研究的热点（Willig et al.，2003）。尽管学者们对物种丰富度纬度梯度

格局及其成因进行了充分的探讨，仍然没有任何一个假说能够充分解释物种丰富

度纬度梯度格局的成因（Lawrence and Fraser，2020；Mittelbach et al.，2007）。

Willig 等（2003）将前人提出的近 30 多个解释物种丰富度纬度梯度格局的假说

进行了深入分析，总结归纳出六种不同的类型：（1）生产力假说；（2）地域面积
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假说；（3）气候稳定性假说；（4）进化速率假说；（5）几何限制假说；（6）生境

异质性假说。生产力假说源于物种丰富度-能量之间的关系，表明低纬度地区能

够获得大量的太阳辐射，进而能够提高该地区的生物量的产出以维持较高的物种

丰富度（Gillman et al.，2015）。地域面积假说指出一个地区的面积越大，其物种

多样性越高，即物种多样性和地域面积呈正相关关系（Rosenzweig，1995）。气候

稳定性假说认为一个区域内部气候越稳定，该区域内部物种多样性越高（Rohde，

1992）。气候稳定性依据不同的时间尺度可分为历史气候稳定性和现今气候稳定

性。一般而言，现今气候稳定性涉及的时间跨度远远小于历史气候稳定性。正是

由于这一时间差异，现今气候稳定性更适合用来描述短期内气候环境的变化对生

物分布范围的影响，而历史气候稳定性如更新世以来的气候稳定性由于气候变化

的长期累积效应，能够在漫长的演化过程中对不同适应能力的物种进行选择并可

以在不同区域的同一物种间形成地理隔离（如第四纪冰川在北半球的循环往复），

进而导致种群分化和物种形成（Lei et al.，2014）。进化速率假说指出在相同的时

间尺度下，进化速率高的地区能够积累更多的遗传变异，进而在该地区积累更多

的物种（Mittelbach et al.，2007）。如低纬度地区物种具有较短的世代时间，在较

高温度的影响下能够通过代谢等生化途径增加突变率，以提高该地区的进化速率，

进而提高成种事件的发生概率，导致低纬度地区拥有较高的物种丰富度。然而一

些研究表明进化速率在热带和温带地区并没有统计学上显著的差异，因此并不能

解释纬度梯度的物种丰富度格局（Marin and Hedges，2016）。如一项关于全球雀

形目鸟类多样化速率研究发现，雀形目鸟类的多样化速率较高的区域位于亚洲北

部、美洲南部和东西部、岛屿地区（Jetz et al.，2012），热带地区并没有较高的多

样化速率，因此该假说并不能解释雀形目鸟类纬度梯度的物种丰富度格局。几何

限制假说又称为中域效应假说（mid-domain effect hypothesis），该假说认为物种

多样性在空间的分布格局的不均一性并不一定是生物学过程导致的（Willig et al.，

2003）。 由于物种只能在其分布区内存活，因此其活动范围严格受到分布范围的

限制，且物种多数集中在其分布范围的中心点，导致中心区域的物种丰富度较高

现象的产生（Colwell and Lees，2000）。然而该假说存在一定的局限性，对于分

布区不连续和狭域分布的物种解释力度不强，并且不能够解释单调递减的物种多
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样性梯度格局（Wu et al.，2013；Hawkins et al.，2003）。 

 

图 1.1 哺乳动物和两栖动物基于 CYTB 基因的遗传多样性分布格局（Gratton et al.，

2017） 

Figure 1.1 Global distribution of Cytochrome b diversity in mammals and amphibians 

（Gratton et al.，2017） 

颜色梯度显示等面积网格中每个网格的细胞色素 b 基因表征的核苷酸多样性，该模型使用

高斯平滑样条，校正了同种序列之间的平均距离（D）。 

Colour gradients show cytochrome b nucleotide diversity per cell of an equal-area grid predicted by 

generalised additive models (GAMs) with Gaussian smoothing splines for latitude and longitude 

and controlling for average distance between conspecific sequences (D). 
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图 1.2 鸟类、鱼类和昆虫基于 COI 基因的遗传多样性分布格局（Millette et al.，2019） 

Figure 1.2 Spatial variation in COI nucleotide diversity of birds, inland and coastal bony 

fishes, insects and mammals（Millette et al.，2019） 

尽管关于生物多样性的研究积累了大量且丰富的研究成果，但多数生物多样

性的研究工作聚焦于物种丰富度，大尺度遗传多样性相关的研究工作在近 5年内

才逐渐得到关注（Bruniche-Olsen et al.，2021；Fan et al.，2021；Manel et al.，2020；

Miraldo et al.，2016）。2016年，Miradlo 等人整合了美国国立生物技术信息中心

（NCBI）和生命条码数据系统（BOLD）中的线粒体基因的数据，采用栅格和纬
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度带的方法探究了哺乳动物和两栖动物的遗传多样性的全球分布格局，发现遗传

多样性的分布格局存在由热带地区向极地递减的规律（Miraldo et al.，2016）。随

后，Gratton 等（2017）考虑了序列间的空间自相关效应重新分析了 Miradlo 等

（2016）的数据，发现哺乳动物和两栖动物遗传多样性的纬度梯度格局并不相似，

哺乳动物遗传多样性格局在南半球并未随着纬度的升高而递减（图 1.1），并推测

这种不同的格局可能与物种本身的热调节机制和扩散能力相关（Gratton et al.，

2017）。Millette等（2019）采用 COI基因序列，揭示了鸟类、鱼类和昆虫遗传多

样性格局均存在着纬度梯度的格局（图 1.2）。随着数据的进一步积累，众多学者

也从不同土地利用强度区域的遗传多样性格局进行了探讨。Miradlo 等（2016）

发现对于哺乳动物和两栖动物而言，不同土地利用强度的区域（城区、村落、农

田、牧场、森林和野地），遗传多样性的大小与人类对该区域的影响程度成反比。

然而 Millette 等（2019）通过对哺乳动物、鸟类、水生生物和昆虫的研究表明，

人口密度以及土地利用强度对于全球线粒体遗传多样性没有显著的影响，并且人

类活动对于遗传多样性的影响方向和程度具有类群的差异性（Millette et al.，

2019）。由此看来，遗传多样性在土地利用强度不同的地区的分布格局仍需进一

步验证。 

1.2 遗传多样性 

1.2.1 遗传多样性的定义及重要性 

遗传多样性的定义有狭义和广义之分，本文主要采用遗传多样性的狭义定义，

即遗传多样性是用来衡量同一物种或群体内部不同个体间 DNA序列的变异数目

（Romiguier et al.，2014）。我们观测到的遗传多样性实质上是群体或物种内部遗

传变异的产生和丢失之间均衡的结果（Ellegren and Galtier，2016）。遗传变异的

产生、丢失和发生主要涉及四个不同的生物学过程：（1）基因突变；（2）遗传漂

变；（3）基因流；（4）自然选择。基因突变指基因在结构上发生碱基对组成或排

列顺序的改变，其重要变异方式是 DNA分子中碱基对的增添、缺失或替换。通

常情况下，不论是真核生物或原核生物的突变，都具有随机性、低频性和可逆性



第 1章 引言 

7 

 

等共同特征。遗传漂变指在群体内部由于不同基因型个体产生子代个体数目不同

引起基因频率的随机波动的现象。遗传漂变在种群漫长的演化历史中均有发生，

但遗传漂变对小种群的影响较大。如一个相对较小的种群中存在 A、B两个不同

的等位基因，由于 A基因在世代繁衍过程中的子代个体数目很少，则该种群中 A

等位基因的频率会出现显著的下降甚至消失，相反 B 基因在群体中的等位基因

频率则会升高。基因流指在群体遗传学中，某些基因从一个种群到另一个种群的

转移行为，进而导致种群基因频率发生改变。该过程发生于个体在不同种群间的

迁徙过程或者花粉（配子）的传播过程。自然选择一词最早由 Charles Darwin 

和 Alfred Russel Wallace于 1858年提出，其核心是物竞天择、适者生存，即自然

选择的结果是淘汰掉不适应环境的生物个体。现代生物进化理论认为自然选择选

择的并不是适应环境的个体而是群体内部适应环境的基因或基因型，造成群体内

部基因型及其频率的改变。这四种不同的生物学过程贯穿整个种群演化历程，共

同决定了现有物种遗传多样性（Ellegren and Galtier，2016）。例如，以上四个过

程引起的有效种群大小（effective population size）的波动对遗传多样性具有重要

的影响。因为种群大小是影响遗传多样性的主要因素之一，如果一个物种具有较

大且稳定的种群大小，其群体内部的基因型及其频率会出现轻微的波动，因此有

利于长时间维持较高遗传多样性（Leffler et al.，2012）。 

遗传多样性不仅是生物多样性在分子层面的描述（Robert，1994），而且为生

物进化提供原材料。遗传多样性代表了物种对于新的环境变化的潜在适应能力，

这种适应能力的获得不仅来源于新产生的与环境变化相适应的突变，而且来源于

已有的突变（Barrett and Schluter，2008）。相较于新的突变而言，已有的突变如

果适应新的环境，能够直接通过选择的作用增加群体内部携带该突变的基因型频

率来适应环境，因此已有突变对于环境变化的响应速度要远快于新的突变响应环

境的速度（Wolf et al.，2010）。然而，这种遗传机制对于环境适应的成功与否在

很大程度上受到种群大小的制约，因为遗传漂变在小种群中的作用比较明显，而

自然选择在大种群中的作用比较明显（Lynch et al.，2016）。两个或多个不同的隔

离种群由于种间基因流的减少引起种间遗传差异的增大，随着差异程度的增加极

有可能在种群间产生生殖隔离进而分化成多个不同的物种，这是物种丰富度产生

https://sciencing.com/alfred-russel-wallace-biography-theory-of-evolution-facts-13719062.html
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的基础（Shafer and Wolf，2013；Wolf et al.，2010）。依据种群间的隔离因素的差

异，隔离成种可分为两种不同的类型：（1）地理隔离成种，即由于地理因素如山

川河流的阻隔造成隔离进而产生生殖隔离的成种现象；（2）生态隔离成种，由于

生态因素如气候因素造成隔离进而产生生殖隔离的成种现象，通常和物种对于环

境的适应性相关（Shafer and Wolf，2013）。其中，生态隔离成种是自然界中较为

普遍的现象（Shafer and Wolf，2013）。不管哪种类型的隔离成种，其本质是不同

隔离群间的遗传多样性（或遗传变异）不断增大的过程，如生态隔离成种与适应

性遗传多样性密切相关（Holderegger et al.，2006），地理隔离成种则与基于中性

基因的遗传多样性（或非适应遗传多样性）密切相关（Holderegger et al.，2006），

因此遗传多样性是物种在漫长演化历史过程中不断演化、适应和存活的基础。 

遗传多样性不仅在上述种群和物种水平上具有重要意义，而且对群落乃至整

个生态系统具有重要的影响。决定某些生态性状相关基因所表征的遗传多样性在

一定程度上可以直接影响群落和生态系统的形成过程，如编码植物单宁酸的基因

的多样性，不仅会影响植物叶孔周边微生物群落的组成，而且能够调节植物的呼

吸作用和光合作用来影响整个生态系统的营养循环过程（Bailey，2010）。 

1.2.2遗传多样性的度量指标 

遗传多样性主要用来衡量同一物种或群体内部不同个体间 DNA序列的变异

程度。遗传多样性还可以衡量同一个体内的遗传变异程度。动物体内的 DNA主

要有两种，线粒体 DNA 和核 DNA。根据线粒体 DNA 和核 DNA 的区别，遗传

多样性的度量指标可分为以下两种： 

1.2.2.1线粒体遗传多样性的度量指标 

线粒体基因一般为环状，双链 DNA分子，由 37个基因组成，其中 24个基

因涉及线粒体 DNA的翻译，其余 13个基因涉及到细胞的修复与 ATP的生成（图

1.3）。单基因拷贝，母性遗传，通常为中性基因，很少涉及到选择和适应，没有

基因重组现象（Stewart and Chinnery，2015；Galtier et al.，2009）。依据此特点，

线粒体基因常用的遗传多样性指标主要有三种：核苷酸多样性（Nucleotide 
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diversity）、单倍型多样性（Haplotype diversity）和单倍型丰富度（Haplotype 

richness）。 

1）核苷酸多样性： 

𝜋 =
1

(𝑛
2)

∑ ∑ 𝑘𝑖𝑗
𝑛
𝑗=𝑖+1

𝑛−1
𝑖=1                 …（1.1） 

其中， 𝑘𝑖𝑗  是序列 𝑖  和序列 𝑗  之间的每位点的核苷酸的平均差异数目, 

(𝑛
2
) 配对比较的总数目。 

2）单倍型多样性：群体内两个随机选取的单倍型是不同的概率，可通过公式 1.2

计算 （Nei and Tajima，1981） 

ℎ =
𝑁

𝑁−1
(1 − ∑ 𝑥𝑘

2)𝑖                  …（1.2） 

其中，𝑥𝑘 是样本中对应单倍型 k 的频率, N 是样本大小。 

3）单倍型丰富度：群体内部不同单倍型的数目。 

 

图 1.3 线粒体基因（Stewart and Chinnery，2015） 

Figure 1.3 Mitochondria gene (Stewart and Chinnery，2015) 
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1.2.2.2 核基因遗传多样性度量指标 

与线粒体基因不同的是核基因为双拷贝（分别来自父本和母本），存在基因

重组的现象（转座、交叉互换）。这都会给遗传多样性的计算带来挑战，因此线

粒体基因的指标并不完全适用于核基因。对于核基因的遗传多样性，常见的遗传

多样性指标有（Hughes et al.，2008）： 

1）等位基因多样性（Allelic diversity）：群体中每个等位基因的平均数量和相对

频率的组合。 

2）等位基因丰富度（Allelic richness）：每个基因位点上等位基因的平均数量。 

3）基因型丰富度（Genotypic richness）：对应线粒体基因中的单倍型丰富度的一

种指标，含义为一个种群中基因型的数量。基因型丰富度可以通过分子标记

来测量单倍型的数量。 

4）杂合异质性（Heterozygosity）：与线粒体单倍型多样性类似，指携带两个不同

等位基因的基因座所占的平均比例。 

5）遗传差异系数（Coefficient of genetic variance）：由性状均值校正的遗传差异，

与遗传差异不同的是，遗传差异系数不受性状均值的影响，是表型性状遗传

多样性的最佳度量指标之一。 

1.3 遗传多样性在保护生物学中的应用 

1.3.1 保护生物学的概念 

保护生物学（Conservation Biology）旨在通过研究动物、植物多样性分布格

局及其形成机制来解决动物、植物在环境变化下生存危机的综合性、多学科交叉

的学科（蒋志刚 等，1997；Soulé，1987）。保护生物学有三个主要的研究目标：

（1）记录和厘清生物多样性分布格局；（2）探讨人类活动、气候变化遗传多样

性、物种多样性和生态系统多样性的影响机制；（3）制定可操作且经济的方法来

防止物种灭绝事件的发生、维持物种的遗传多样性、恢复濒危物种的种群大小、

保护生物群落及其生态学功能的完整性（Primack et al.，2014）。 



第 1章 引言 

11 

 

1.3.2 濒危物种评估 

保护生物学研究的最终目的是采取适当的手段和措施来避免生物多样性的

丧失。不同的物种对于环境变化的响应机制和适应能力具有显著差异，在现今对

生物多样性形成机制认知和经济条件的限制下，有必要对物种濒危程度进行划分

以确定物种保护的优先级别，进而在人类影响和气候环境快速变化的大背景下，

更好利用有限的资源达到最大的生物多样性保护效果。为此，世界自然保护联盟

（International Union for Conservation of Nature，IUCN）制定了《物种红色名录

濒危等级和标准》供研究人员和动植物保护人员在评估物种濒危程度时参考借鉴

（IUCN，2012）。世界自然保护联盟将已评估的物种划分为七个主要的等级

（IUCN，2012），以表示该物种的濒危状况，分别为灭绝（EX）、野外灭绝（EW）、

极危（CR）、濒危（EN）、易危（VU）、近危（NT）、无危（LC）。这些等级的判

断标准主要有种群数量及其变化趋势、种群内部具有繁殖能力的个体数量、物种

分布区面积及其在分布区实际占有面积等。不难看出物种濒危等级划分判断的标

准主要可分为两类（1）物种分布区面积类，即物种分布区及其实际占有面积；

（2）种群大小类，即种群大小及其变化趋势。因此对于濒危物种的保护策略不

仅应该恢复和增加该种群数量，而且应该关注保护策略实施过程中物种分布区及

其实际占有生境面积和类型是否增加。                                                                                                        

1.3.3 遗传多样性在保护生物学中的应用及当前面临的质疑 

目前，人类活动已经成为全球生物多样性的最大的威胁（Teixeira and Huber，

2021）。据不完全统计，每年大约有 11，000到 58，000个物种灭绝（Dirzo et al.，

2014），其主要原因是自然资源和土地的过度开采和利用、贸易等人为因素引入

的外来物种的威胁、环境污染以及全球气候变暖等（Pimm et al.，2014；III et al.，

2000）。在过去的 30多年里，保护生物学不仅着力于维持和恢复濒危物种的种群

大小和栖息地面积，而且开始着力于保护物种蕴藏在 DNA序列中的遗传信息的

多样性，并因此催生了一门新的学科——保护遗传学（Conservation Genetics）

（Hedrick and Miller，1992）。遗传多样性对物种在多变环境种存活具有重要的意

义，它决定着个体的适合度及其在整个种群中的多元性（Banks et al.，2013）。因
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此，遗传多样性可以预测物种在人类活动造成的气候环境快速变化的场景下的存

活能力。例如，全球气候变化造成物种分布范围的变化能够降低种内的遗传多样

性，物种在其分布范围的边缘地带重复出现奠基者效应（Founder effect），使得种

群大小不断减小（Pauls et al.，2013；Bálint et al.，2011）。遗传多样性不仅对物

种水平的生物多样性保护具有指导意义，而且对生态系统的保护至关重要。较高

的遗传多样性能够通过增强生态系统的能量和营养流动来提高初级生产力，使生

态系统维持高的抗干扰和恢复能力（Cook et al.，2011；Crutsinger et al.，2006；

Stachowicz，2004）。如增加大叶藻（Zostera marina）的基因多样性能够促进其栖

息地所处的生态系统在极端气候条件下的抗干扰能力（Reusch et al.，2005）。因

此，将遗传多样性纳入生态系统监控和保护的指标，有助于更好的了解和保护生

态系统多样性（Geijzendorffer et al.，2016）。 

综上所述，遗传多样性在生物多样性的三个不同层次上对生物多样性的保护

均具有重要的理论意义。尽管如此，世界自然保护联盟在制定《物种红色名录濒

危等级和标准》时并未将遗传多样性纳入物种濒危程度评估的范畴内（IUCN，

2012）。此外，在物种丰富度和濒危物种保护的优先保护区域的选择及保护策略

的制定过程中很少涉及遗传多样性这一指标（Pimm et al.，2014；Rivers et al.，

2014）。第四届世界自然保护大会期间提出遗传多样性应当和生态系统退化程度、

生态功能一起作为评估生态系统濒危程度标准（Rodriguez et al.，2011）。因此，

种内遗传多样性在全球生态系统濒危程度评估具有潜在的应用价值，同时对全球

生物多样性优先保护区的设立具有指导意义。中性遗传多样性在理论上和有效种

群大小呈现出一定的正相关关系（Kimura，1983；Tajima，1983）。例如，Hung

等人 2014 年研究表明，人类的过度捕杀引起旅鸽种群数量极度波动造成了旅鸽

种群无法维持较高的遗传多样性，进而加速了旅鸽种群的灭绝（Hung et al.，2018；

Hung et al.，2014）。Willoughby等人的研究表明，濒危物种相较于非濒危物种而

言有着较低的遗传多样性（Willoughby et al.，2015）。这些研究验证了遗传多样

性的高低与有效种群大小之间存在的正相关关系，这为遗传多样性在濒危物种评

估方面的应用带来了曙光。然而，Guevara 等人的研究发现马达加斯加狐猴的有

效种群大小在人类涉足马达加斯加后明显降低，但马达加斯加狐猴却保持着较高
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的杂合异质度（Guevara et al.，2021）。长脚秧鸡种群大小显著降低，但遗传多样

性并未降低（Fourcade et al.，2019）。随着遗传数据的不断累积和保护遗传学研

究的不断深入，上述互相矛盾的结果已经被证实并不是生物界中的特殊现象

（Teixeira and Huber，2021；Zoonomia，2020）。遗传多样性在保护生物学尤其是

濒危物种评估上的应用前景引起了学界的质疑（Teixeira and Huber，2021）。然而

上述质疑基于种群大小和遗传多样性的关系，物种分布面积作为物种濒危程度评

估的重要指标之一，其与遗传多样性的关系仍然有待进一步讨论。 

1.4 鸟类、哺乳类和两栖类概述 

鸟类是地球上种类最丰富的脊椎动物之一（Prum et al.，2015）。鸟类属于单

起源物种，其共同祖先可以追溯至晚二叠纪出现主龙形下纲（Archosauromorpha）

（Xu et al.，2014），截至目前，鸟类已经演化出 40目，总计 10，000多个不同

的物种，其分布范围几乎覆盖了地球上所有的生境类型，为了适应多样的生存条

件，鸟类演化出了高度多元化的形态特征（Prum et al.，2015），产生了多种不同

的生态类群，如鸣禽、涉禽、猛禽、陆禽、游禽和攀禽等。 

研究表明，现生鸟类起源于冈瓦纳大陆西部，随后沿着两条不同的路线扩张

到世界各地：（1）在早第三纪（6500-2300万年以前），部分现生鸟类祖先沿着横

贯南极的廊道由冈瓦纳大陆西路首先扩张到南美，随后扩张至澳大利亚和新西兰

（Claramunt and Cracraft，2015）；（2）在始新世（5300-3650万年以前）早期，

部分现生鸟类祖先沿连接南北美以及格陵兰岛和欧洲的陆桥向外扩张。在鸟类不

断的扩张和分化的过程中，其净多样化速率（Net diversity rate）和地球上冰期和

间冰期的循环往复的气候史呈现出高度的相关性，暗示着气候环境的变化是鸟类

分布地扩张和新种形成的主要影响因素，这其中伴随着鸟类遗传信息不断累积以

及遗传分化不断加深的过程。因此，探讨鸟类现生遗传多样性格局及其影响机制，

对理解恒温卵生动物遗传多样性的形成机制及其对气候环境变化的响应的至关

重要。 

哺乳类是地球上形态结构最高等，生理机能最完善的动物类群（刘凌云 和 

郑光美，2009）。哺乳动物的起源存在两种不同的假说，部分科学家认为哺乳动
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物出现的时间要晚于恐龙灭绝的时间，另一部分科学家认为哺乳动物在白垩纪

（1.45 亿-6500 万年前）之前就已经出现，并和恐龙共同存活了较长的时间。截

至目前，哺乳动物分为 29 目包括 5400 多个不同的物种（刘凌云 和 郑光美，

2009）。哺乳动物能够适应各种各样的环境，其生活方式多样如陆栖、水栖、穴

居和飞翔等。哺乳动物最突出的特征是胎生哺乳，能够在陆地上进行繁衍。相较

于鸟类而言，具有高度发达的神经系统和感觉器官，能够完成复杂的生理和行为

活动以适应多变的气候环境。此外，哺乳动物能够通过口腔咀嚼和消化系统充分

吸收营养物种，且能够保持体温恒定，减少了对气候环境的依赖程度（刘凌云 和 

郑光美，2009）。 

与鸟类类似，历史气候的波动对现生哺乳类种群的遗传分化起着重要的作用。

如线粒体序列研究表明高原鼠兔种群扩张与末次冰盛期前的间冰期时间相吻合，

更新世冰期时该物种避难地的种群在冰层退却后与周边种群产生基因流丰富了

该物种的遗传结构（Ci et al.，2009）。这种历史气候环境的波动对小型哺乳类的

种群分布及其存活极为重要（魏辅文 等，2021）。对于大型哺乳类而言，除了历

史气候的波动对种群的影响外，人类世以来的人为活动也是造成其有效种群大小

波动的原因，如大熊猫近期的种群变化主要原因是近千年来人类活动导致的

（Zhao et al.，2013）。相较于鸟类而言，哺乳类的活动及扩散能力较弱（Sandel 

et al.，2011），比较分析鸟类和哺乳类遗传多样性不仅能够综合了解恒温动物遗

传多样性格局形成的普遍机制，对从动物类群水平理解扩散能力和遗传多样性之

间的关系具有潜在价值。 

两栖类动物是地球上最低等的四足动物（Tetrapods）。两栖动物起源于泥盆

纪晚期（距今 3.7亿-3.5亿年），属于总鳍鱼类（Crossopterygii）的后代。两栖动

物是首次登陆的脊椎动物，因此被认为是脊椎动物发展史上由水生到陆生过渡的

典型类群（刘凌云 和 郑光美，2009）。现生两栖动物包括 3个目共计 8435个不

同的物种（https://amphibiaweb.org/amphibian/speciesnums.html）。两栖动物的体温

不恒定，属于变温动物，因此对外界环境的温度依赖性较高，在相同的气候波动

幅度下，两栖类经历的选择压要强于鸟类和哺乳类。不仅如此，两栖类的扩散能

力较哺乳动物和鸟类而言要弱很多。整合两栖类、鸟类和哺乳类遗传多样性分布
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及其驱动因素，不仅能够了解恒温动物和变温动物在遗传水平对全球气候变化的

响应是否存在异同，而且能够进一步了解扩散能力对遗传多样性的影响。 

1.5 本文关注的科学问题 

陆生脊椎动物主要分为四大类，鸟类、哺乳类，两栖类和爬行类。爬行动物

相较于其他陆生脊椎动物类群而言，其 DNA数据的积累程度较差。因此本研究

主要以鸟类、哺乳类和两栖类为研究对象，基于全球线粒体基因数据库，分析比

较不同动物类群遗传多样性分布格局，并结合气候和物种特征数据，探讨遗传多

样性分布格局的形成机制。本论文主要包括四个部分：（1）单倍型多样性计算的

新方法及基于此方法的单倍型多样性分布格局；（2）单倍型多样性和核苷酸多样

性分布格局的形成动因比较；（3）种群分化是遗传多样性和物种多样性的桥梁；

（4）遗传多样性和物种分布面积的关系。通过对这四个部分的研究，我们旨在

回答一下几个重要的科学问题： 

（1）能否基于不等长 DNA序列估算单倍型多样性？ 

（2）物种水平遗传多样性格局与局域尺度遗传多样性格局是否存在差异？

解释物种丰富度的假说对遗传多样性是否适用？如不适用，其原因是什么？ 

（3）物种特征如食性和迁徙状态对遗传多样性是否有影响？如有，其和气

候因子是如何塑造遗传多样性格局的？ 

（4）生物多样性不同层次水平如遗传多样性和物种丰富度之间均存在纬度

梯度格局，二者的内在联系是什么？能否诠释现有物种丰富度解释假说对遗传多

样性的解释效力？ 

（5）物种濒危程度评估的依据为种群大小和物种分布面积，目前遗传多样

性和种群大小之间存在不一致性的关系已经成为遗传多样性在物种濒危程度评

估中的巨大障碍。从物种分布面积的角度出发，遗传多样性-物种分布面积之间

的关系如何？遗传多样性-物种分布面积之间的关系是否存在指标间的差异？其

对物种濒危程度评估以及生物多样性保护策略的制定有何启示？ 
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第 2 章 单倍型多样性计算的新方法及单倍型多样性分布格局 

2.1 研究背景 

单倍型数据中包含基因谱系演化的历史信息，解析单倍型信息中蕴含的种群

历史动态、基因流、选择和杂交在不同尺度上随环境的进化结果，对于了解生物

多样性尤其是遗传多样性的成因及其保护至关重要（Leitwein et al.，2020）。然

而，现有的大尺度遗传多样性的研究工作仅关注核苷酸多样性（Nucleotide 

diversity）（Manel et al.，2020；Theodoridis et al.，2020；Miraldo et al.，2016），

遗传多样性中直接描述单倍型信息的指标如单倍型多样性（Haplotype diversity）

却完全被忽视（Fan et al.，2021）。这一情况的出现主要是因为传统遗传多样性的

计算方法依赖样本 DNA序列间的重叠区域，然而公用数据库如美国国家生物技

术信息中心（GenBank, https://www.ncbi.nlm.nih.gov/）和生命数据条码系统 

（BOLD, http://www.boldsystems.org/）中的大多数序列数据由于其研究目的以及

测序技术的局限，DNA序列间的重叠区域是不一致的（Fan et al.，2021；Miraldo 

et al.，2016）。这为大数据时代挖掘 DNA序列数据中的遗传信息带来了严重的挑

战。按照传统的计算方法评估遗传多样性，首先需要对种内的序列数据进行比对

裁切出所有序列的重叠区域。然而由于不同序列间重叠长度不一致（后称，不等

长 DNA序列，见图 2.1），这会导致大量信息位点的丢失。2016年，Miraldo等 

人开发了一种新的核苷酸计算方法，利用共有区域长度不一致的 DNA序列数据 

来估算物种的核苷酸多样性，并探讨了核苷酸多样性的纬度分布格局（Miraldo et 

al.，2016）。尽管，该方法在后续的 5 年内得到了普遍的使用，但尚未有研究对

该方法量化的核苷酸多样性的稳定性和精确性进行评估。此外，单倍型多样性作

为遗传多样性的常用指标之一（Goodall-Copestake et al.，2012；Nei and Tajima，

1981；Nei and Li，1979）和生物多样性的保护重要参考（Leitwein et al. 2020），

由于公用数据库中序列数据及现有单倍型多样性计算方法的限制，尚未在宏观遗

传学和保护遗传学种得到广泛的应用。 

核苷酸多样性描述了不同单倍型之间碱基差异数目，因此核苷酸多样性和单

倍型多样性之间必然存在着某种数学联系。Godall-Copestake等（2012）使用 23

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
http://www.boldsystems.org/
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个不同物种的 COI 评估了其核苷酸多样性和单倍型多样性并构建了二者之间的

数学模型，其研究结果表明，核苷酸多样性和单倍型多样性之间的关系为 π =

0.008ℎ2（Goodall-Copestake et al.，2012），表明单倍型多样性和核苷酸多样性确

实可以通过一定的数学关系进行转化。然而，这一数学关系的适用性仍然有待探

讨，我们无法保证随着样本量的增大，该函数关系是否保持稳定。其次，构建核

苷酸多样性和单倍型多样性关系数学模型的前提是已知单倍型多样性和核苷酸

多样性。然而，NCBI 和 BOLD 上储存的大多数数据为不等长 DNA 序列，基于

现有方法我们仅能近似估算核苷酸多样性，因此该方法在这里是不可用的。 

 

图 2.1 公用数据库序列重叠情况示例 

Figure 2.1 An example of the sequence overlap in online database 

本研究旨在解决现有单倍型多样性计算方法不能量化不等长 DNA序列单倍

型多样性的缺点，并评估量化不等长 DNA 序列的遗传多样性指标的评估性能，

以期为大数据时代遗传多样性的分析提供稳健的衡量指标，进而推动单倍型信息

在保护遗传学当中的应用。我们比较分析了单倍型多样性和核苷酸多样性的定义

及其计算方法，通过数学推导提出了以配对比较的核苷酸多样性的结果为参数计

算单倍型多样性的新方法，基于仿真模拟对不等长 DNA序列计算单倍型多样性

和核苷酸多样性的方法的计算性能进行了评估。结果显示在处理不等长 DNA序

列时，单倍型多样性计算结果的精确度和稳定性要显著优于核苷酸多样性，表明

单倍型多样性更适于处理不等长的 DNA 序列数据。基于该方法，我们以鸟类、

哺乳类和两栖类为研究对象，测试了单倍型多样性的纬度分布规律，发现单倍型

多样性在南北半球间的递减趋势存在差异，且鸟类、哺乳类和两栖类的单倍型多

样性在南北半球递减规律相反。 
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2.2 单倍型多样性计算新方法推导及其适用性评估 

2.2.1 单倍型多样性计算新方法的理论推导 

单倍型多样性（Haplotype diversity, ）指在群体内部随机选两个不同的个体

携带不同单倍型的概率。根据定义其计算方法如公式 2.1： 

                 ...（2.1） 

其中 为样本中第  个单倍型所占的频率， 为样本量大小。 

核苷酸多样性（Nucleotide diversity, ）指群体内部随机两个个体其 DNA序

列每位点核苷酸差异的平均数目，根据定义其计算方法如公式 2.2： 

                       ...（2.2） 

其中 为样本中第 类序列在所占的频率， 为第 类序列和第 类序列间平均

每位点的核苷酸差异数目。在实际应用中，样本量 通常较小，因此核苷酸多样

性可以由公式 2.3得到无偏估计： 

                    ...（2.3） 

根据定义，不难看出公式 2.2和公式 2.3中的第 类序列等同于公式 2.1中的

第  个单倍型，因此核苷酸多样性的计算公式可以等价转化为 

                     ...（2.4） 

对于两两配对的随机取样，每次取样结果可以产生两种不同的情况： 

序列 和序列 属于同一单倍型

序列 和序列 属于不同单倍型
 

   其中， ，公式 2.4可以简化为： 

                   ...（2.5） 

或 

                      ...（2.6） 

其中， 表示随机选取的两条序列分别属于单倍型 和单倍型 ，即 。
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根据单倍型定义的公式，其非简化算法可以表示成 

                     ...（2.7）  

或   

                         ...（2.8） 

比较分析公式 2.5和公式 2.7（或公式 2.6和公式 2.8），二者的主要区别在于

。因此，只要抵消掉 ，就可以在理论上将核苷酸多样性的计算公式转化成单

倍型多样性的计算公式。而 在随机取样中存在两种不同的情况，  或

，为了抵消掉 ，我们定义一个新的参数 来表示随机取样中选取的两个条序

列是否为同一个单倍型，如果随机选取的两条序列为同一个单倍型则   1，反

之  0： 

 

这里我们用 来替换公式 2.5和公式 2.6中的 ，就可以将核苷酸多样性

的计算公式转化为单倍型多样性的计算公式： 

                   ...（2.9） 

或 

                       ...（2.10） 

在公式 2.9和公式 2.10中 为群体内部单倍型 所占的频率，属于两两配对

取样中的简便计算。在不知道群体内部各单倍型及其频率的情况下，我们可以

采取穷举法来表示，则公式 2.9和公式 2.10可表示为 

                        ...（2.11） 
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其中， 为第 条序列和第 条序列间平均每位点的核苷酸差异数目  

为所有随机取样中  情况出现次数之和， 为两两配对取样的总数目。 

2.2.2 单倍型多样性和核苷酸多样性关系 

依据上述推导，我们在理论上使用核苷酸多样性计算公式中的参数描述了单

倍型多样性，这为探讨二者之间的理论关系提供了便利。考虑到前人研究表明核

苷酸多样性和单倍型多样性之间存在正相关关系（Goodall-Copestake et al.，2012）。

因此我们假定 ，根据公式 2.11和公式 2.3不难得出： 

                        ...（2.12） 

其中 为第 条序列和第 条序列间平均每位点的核苷酸差异数目，  

为所有 的每位点核苷酸差异数目之和，   为所有随机取样中  

情况出现次数之和， 为两两配对取样的总数目。 

2.2.3 单倍型多样性方法评估 

2.2.3.1 等长 DNA序列  

为了评估我们提出的单倍型多样性计算方法能否达到传统方法的计算性能，

我们使用 951物种（两栖类 COI基因序列涉及 97个物种，CYTB基因序列涉及

87 个物种；鸟类 COI 基因序列涉及 242 个物种，CYTB 基因序列涉及 79 个物

种；哺乳类 COI基因序列涉及 244个物种，CYTB基因序列涉及 201个物种）的

等长 DNA序列，基于 R语言编写了实现公式 2.11的代码来计算单倍型多样性，

并将其结果与 DNAsp V5 计算出来的结果进行对比。在计算之前，我们使用

MUSCLE采取默认参数对所选取的序列进行了比对，随后使用Mann-Whitney U

检验对公式 2.11和 DNAsp V5的计算结果进行了差异性分析。 

2.2.3.2 不等长 DNA序列  

公用数据库中大多数种内 DNA 数据为不等长 DNA 序列，对于这种数据，
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我们采取Miradlo 等人（2016）计算核苷酸多样性时采取的策略，将公式 2.11中

替换成 得到公式 2.13，其中 为第 条序列和第 条序列间的核苷酸差异

数目, 为第 条序列和第 条序列间重叠区域的长度。 

                         ...（2.13） 

 

图 2.2 基于等长 DNA 数据的“随机长度模拟”分析流程 

Figure 2.2 Demonstration of the “Random Length Analysis” for genetic diversity using equal 

length sequences 

图中蓝色框表示配对比较中模拟的两两配对序列的重叠区域。 

The blue box indicates simulation of the overlap region of each pairwise comparison of sequences. 

为了衡量公式 2.13对不等长 DNA序列数据的估算性能，我们首先使用公式

2.11 计算了 2.2.1 中 951 个物种的单倍型多样性。基于不等长 DNA 序列随机选

取的两条序列重叠区域是不一致的实际情况，我们使用等长的 DNA序列对于任

意两两配对的 DNA序列片段进行随机重叠区域仿真模拟。为了不流失过多的位

点信息，我们人为设定其重叠区域不低于该物种 DNA序列原始长度的 50%（见

图 2.2）。对于每一个物种该过程重复 100次以判断计算结果是否稳定。为了对模
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拟结果进行评估，我们计算了各物种每一次模拟结果的相对误差（2.14），并且以

相对误差的均值衡量计算结果的精确度，以相对误差的标准差来衡量计算结果的

稳定性。此外，我们还使用该仿真过程评估了从不等长 DNA序列计算核苷酸多

样性方法估算性能，并与单倍型多样性进行了比较。 

                        ...（2.14） 

其中， 是第 i 次模拟的遗传多样性估计值，  是等长 DNA数据计算的遗

传多样性估计值。 

为了探究 DNA序列上碱基缺失程度对遗传多样性估计值的影响，同时为了

验证我们的方法能否适用于人类DNA数据的基因，我们使用智人（Homo sapiens）

的 COX3 和 D-loop 基因分别设定其重叠区域不低于该物种 DNA 序列原始长度

的 50%，60%，70%，80%，90%重复进行了上述随机序列长度分析。不同缺失程

度间遗传多样性估计是否存在差异使用 R 语言中的“clinfun”包（Seshan，2015） 

中的 Kruskal-Wallis检验（KW-test）进行分析。 

2.2.3.3 单倍型多样性纬度梯度格局 

作为一个应用示例，我们使用该方法探讨了陆生脊椎动物单倍型多样性纬度

梯度规律，并比较了其与核苷酸多样性纬度梯度规律的差异。我们使用 Miradlo

等（2016）和 Gratton等（2017）的方法分别从 NCBI和 BOLD数据库中下载了

鸟类、哺乳类、两栖类线粒体 DNA序列数据。获得了线粒体基因数据库，其中 

1）134,498 条 CYTB 基因序列；2）73,809 条 COI 序列，然而只有 51.6%的序列

数据都标注有原始的地理信息。而标注地理信息的序列分为标注原始经纬度信息

和标注地名两种不同形式，因此我们使用地理信息配准（Geocode）方法将地名

转化为对应的经纬度信息。最终获取了 96,530 带有经纬度序列的基因数据，包

含3,911种鸟类，2,263种哺乳动物和1,628种两栖动物，占原始序列数据的46.3%。

为了确保该序列来自于物种的自然分布区，我们去除了地理位置落在该物种分布

区外的序列数据，对于迁徙种我们仅考虑其繁殖分布区。鸟类的分布区下载于

BirdLife网站（http://datazone.birdlife.org/species/requestdis/），哺乳类和两栖类分

布区下载于 IUCN 网站（http://www.iucnredlist.org）。我们使用 MUSCLE 对每一

http://www.iucnredlist.org/
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物种的 DNA 序列进行了比对，随后使用 10 个纬度带对序列数据进行了划分，

各纬度带的遗传多样性数据计算为落入该纬度带所有物种遗传多样性的均值。为

了增加计算结果的准确性，我们首先排除了各纬度带各物种序列数目小于 5的个

体，随后排除了两两配对比较中重叠区域小于两条序列中较长序列 50%的配对比

较结果。我们使用 Beta 线性回归分别对单倍型多样性和核苷酸多样性与纬度之

间的关系进行拟合，考虑到先前报道遗传多样性有着纬度梯度递减的格局，我们

使用二元回归模型对数据分明别对鸟类、哺乳类、两栖类 COI 基因和 CYTB 基

因所表征的单倍型多样性和核苷酸多样性与纬度之间的关系进行检验。为了消除

空间自相关的影响，我们使用 Geosohere包计算了各纬度带内各物种序列间地理

距离的均值并作为权重引入方程。 

2.3 结果 

2.3.1 新方法在等长 DNA序列中估算性能 

Mann-Whitney U检验表明，我们新方法估计的单倍型多样性数值和 DNAsp 

V5一致（鸟类 COI基因， W   20402，P   1；鸟类 CYTB基因，W   2245，P 

  1；哺乳类 COI基因，W   22898，P   1；哺乳类 CYTB基因，W   13612，P 

  1；两栖类 COI基因，W   2888，P   1；两栖类 CYTB基因，W   3362.5，P   

1）。表明新方法和传统方法对单倍型多样性的估计值没有差别（图 2.3）。 

2.3.2 新方法在不等长 DNA序列中的估算性能 

基于 951个物种随机长度模拟结果的Mann-Whitney U检验表明对于不等长

DNA 序列数据而言，除了鸟类 CYTB基因以外的脊椎动物中单倍型多样性估计

值的精确性要显著高于核苷酸多样性（鸟类 COI ，W   33649，P < 0.05；鸟类 

CYTB，W   3377，P   0.372；哺乳类 COI，W   36598，P < 0.001；哺乳类 CYTB，

W   29711，P < 0.001；两栖类 COI，W   5674，P < 0.05；两栖类 CYTB，W   

4871， P < 0.01）。Mann-Whitney U检验表明除了鸟类 CYTB基因（W   3572，

P   0.116）和两栖类（两栖类 COI，W   5215，P   0.19；两栖类 CYTB，W   

4317，P   0.289）以外，其余动物类群单倍型多样性计算的结果的稳定性要显著

高于核苷酸多样性（鸟类 COI，W   34824，P < 0.001； 哺乳类 COI，W   34356，
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P < 0.01；哺乳类 CYTB，W   26307，P < 0.001）。此外我们还计算了各动物类群

遗传多样性的均值，其结果表明不等长 DNA序列中估计的单倍型多样性的数值

不管是精确度还是稳定性均高于核苷酸多样性（图 2.4）。序列缺失程度对遗传多

样性影响的结果表明，核苷酸多样性随着缺失程度的降低其估计值的精确度并未

显著增加（图 2.5，B，D），相反单倍型多样性估计值的精确度随着序列缺失程

度的降低而升高（图 2.5，A，C）。 

 

图 2.3 传统方法和新方法基于等长 DNA 序列计算的遗传多样性相关性 

Figure 2.3 Correlation between the genetic diversity calculates by different methods for the 

data with equal intraspecific sequence lengths 

单倍型多样性使用公式 2.11计算，核苷酸多样性使用公式 2.1计算，二者的传统计算数值均

来自 DNAsp V5的计算结果。散点图表示了基于新方法（x轴）和传统方法（y轴）估计的

各遗传多样性计算指标之间的相关性，其中蓝色线条为二者之间的线性拟合曲线。 

Haplotype diversity (A) was calculated by equation 2.11 and DNAsp V5; nucleotide diversity (B) 

was calculated by equation 2.1 and DNAsp V5 using the data with equal intraspecific sequence 

lengths. The scatter plot shows (A) that there were no differences between our method (equation 

2.11) and the existing method (results from DNAsp V5). 
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图 2.4  基于不等长 DNA 序列估算单倍型多样性和核苷酸多样性的精确度和稳定性比较 

Figure 2.4 The accuracy (A) and stability (B) of h and π based on unequal sequence lengths 

各动物类群的遗传多样性各指标估计值的稳定性为其各物种计算结果相对的标准差；精确度

为其各物种计算结果相对误差的均值。误差线表示为 95%的置信区间。 

Stability of each class, presented as a column diagram, was estimated by the average value of the 

standard deviation of the relative error for each species; accuracy, presented as a column diagram, 

was estimated by the average value of the mean of the relative error of each species. Error bar 

denotes 95% confidence interval.  

2.3.3 单倍型多样性纬度梯度格局 

基于新方法，我们发现单倍型多样性存在显著的纬度梯度格局。Beta回归表

明所有的动物类群单倍型多样性和核苷酸多样性与纬度之间的回归方程均存在

显著负相关的二次项系数（表 2.1），表明单倍型多样性和核苷酸多样性均存在纬

度梯度递减的规律。鸟类遗传多样性纬度梯度格局在 COI 和 CYTB 基因中并不

存在明显的差异，其中核苷酸多样性沿着纬度梯度几乎严格递减，然而单倍型多

样性的递减趋势在南北半球之间存在明显的差异（图 2.6和图 2.7），其在北半球

递减趋势相较南半球递减趋势要缓和（南急北缓，图 2.6，A；图 2.7，A）。哺乳

类和两栖类的单倍型多样性（COI和 CYTB）递减趋势在南北半球之间同样存在

差异，但南半球递减趋势相较于北半球递减趋势缓和（南缓北急, 图 2.6，C，E；

图 2.7，C，E）。两栖类 CYTB 基因表征的核苷酸多样性格局与单倍型多样性格
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局在南北半球的递减规律一致即南缓北急（图 2.7，E，F），A，然而 COI基因表

征的核苷酸多样性格局则于在南北半球间不存在显著差异（图 2.6，E，F）。 

 

图 2.5 基于智人 COX3 基因和 D-loop 基因评估的 DNA 序列碱基缺失程度对遗传多样性估

计值的影响 

Figure 2.5 Effect of nucleotide sites deletion ratio on estimated genetic diversity in Homo 

sapiens for COX3 (A: haplotype diversity (h), B: nucleotide diversity (π)) and D-loop (C: 

haplotype diversity, D: nucleotide diversity)  

箱线图展示了每一重叠阈值（x轴）下遗传多样性各指标（y轴）估计值的相对误差。KW检

验表明在序列间不同重叠阈值处理时，COX3基因 （h：KW-test，X2   479.08，df   4，P < 

0.001；π：KW-test，X2   479.04，df   4，P < 0.001）和 D-loop基因的遗传多样性估计值的

相对误差均具有统计学上显著的差异；此外，JT 检验表明单倍型多样性估计值的相对误差

在 COX3基因（𝐽𝑇𝑠𝑡𝑎𝑡𝑖𝑠𝑡𝑖𝑐   0.5，P   0.0001）和 D-loop基因（𝐽𝑇𝑠𝑡𝑎𝑡𝑖𝑠𝑡𝑖𝑐   50811，P   0.001）

中均随着重叠阈值的增加而降低。 

The boxplots show for each overlap threshold (x-axis) the relative error of estimated genetic 

diversity value (y-axis). Relative error differs among different thresholds in Homo sapiens for 

COX3 (h: KW-test, X2   479.08, df   4, P < 0.001; π: KW-test, X2   479.04, df   4, P < 0.001) 

and D-loop (h: KW-test, X2   448.7, df   4, P < 0.001; π: KW-test, X2   392.23, df   4, P < 0.001). 

Furthermore, Jonckheere-Terpstra tests show that there is a decrease trend of relative error of 

haplotype diversity as the threshold move from 50% to 90% in both COX3 (JT-test, 𝐽𝑇𝑠𝑡𝑎𝑡𝑖𝑠𝑡𝑖𝑐   

0.5, P   0.0001) and D-loop (JT-test, 𝐽𝑇𝑠𝑡𝑎𝑡𝑖𝑠𝑡𝑖𝑐   50811, P   0.001). 
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图 2.6 基于 COI 基因的鸟类（𝒉：A，𝝅：B）、哺乳类（𝒉：C，𝝅：D）和两栖类（𝒉：

E，𝝅：F）遗传多样性纬度梯度格局  

Figure 2.6 Distribution of genetic diversity for COI across latitudes for birds (𝒉: A, 𝝅: B), 

mammals (𝒉: C, 𝝅: D), and amphibians (𝒉: E, 𝝅: F) 

图中的蓝线为 Beta回归模型的拟合结果。 

The regression lines (blue lines) represent the predictions of the beta regression model.  
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图 2.7 基于 CYTB 基因的鸟类（𝒉：A，𝝅：B）、哺乳类（𝒉：C，𝝅：D）和两栖类（𝒉：

E，𝝅：F）遗传多样性纬度梯度格局   

Figure 2.7 Distribution of genetic diversity for CYTB across latitudes for birds (𝒉: A, 𝝅: B), 

mammals (𝒉: C, 𝝅: D), and amphibians (𝒉: E, 𝝅: F) 

图中的蓝线为 Beta回归模型的拟合结果。 

The regression lines (blue lines) represent the predictions of the beta regression model.
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表 2.1 基于 Beta 回归模型的遗传多样性和纬度之间的关系 

Table 2.1 Beta regression model for genetic diversity and latitude 

 Locus 

Haplotype diversity Nucleotide diversity 

pseudo R2 𝛽1 𝛽2 Pseudo R2 𝛽1 𝛽2 

Birds COI 0.7073 -3.51e-03*** -1.81e-04*** 0.4743 2.48e-04*** -2.88e-05*** 

Mammals COI 0.6767 8.58e-03*** -1.79e-04*** 0.3397 4.48e-04*** -5.38e-05*** 

Amphibians COI 0.8417 -2.05e-02*** -1.85e-04*** 0.4906 -6.31e-03*** -5.19e-06*** 

Birds CYTB 0.2271 2.26e-02*** -4.65e-04*** 0.4863 9.64e-04*** -5.36e-05*** 

Mammals CYTB 0.159 1.99e-03*** -1.58e-04*** 0.5599 7.25e-04*** -6.83e-05*** 

Amphibians CYTB 0.4143 -9.07e-03*** -3.11e-04*** 0.6814 -7.66e-05*** -1.21e-04*** 

表注：𝛽2：二次项回归系数；𝛽1：一次项回归系数；*** P < 0.001。 

Table note:  𝛽2: Coefficient of quadratic term; 𝛽1: Coefficient of primary term; *** P < 0.05.  
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2.4 讨论 

2.4.1 单倍型多样性计算新方法及其优缺点                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                 

遗传多样性是生物多样性的基础维度（Robert，1994）。过去 5年间，宏观遗

传多样性特别是核苷酸多样性的研究逐渐成为生物多样性研究的热点领域。然而，

单倍型多样性作为单倍型信息的直接表征，对理解生物多样性成因及其保护策略

的制定具有重要借鉴意义却在研究中被忽视。本研究依据配对比较的核苷酸差异

提出一种新的单倍型多样性计算方法，该方法能够从不等长的 DNA序列中估算

单倍型多样性，弥补了现有方法不能从不等长 DNA序列中估算单倍型多样性的

缺陷，为大数据时代多指标探讨遗传多样性时空分布格局提供了新的方法。同时

我们的研究表明，DNA 序列上碱基位点片段的缺失对核苷酸多样性和单倍型多

样性的估计值均有影响，且核苷酸多样性随着缺失程度的降低其估计值的精确度

并未显著增加，相反单倍型多样性估计值的精确度随着序列缺失程度的降低而设

升高。因此，碱基位点的缺失程度和核苷酸多样性估算精确度之间并不存在负相

关关系（图 2.5，D），表明现有大尺度核苷酸多样性研究（Li et al.，2020；Manel 

et al.，2020；Theodoridis et al.，2020；Gratton et al.，2017；Miraldo et al.，2016）

可能由于序列缺失造成结果的偏差，其结果有待进一步更新和探讨。本研究结果

不仅纠正了前人对单倍型多样性不能从不等长 DNA序列中估计的认知（Miraldo 

et al.，2016），而且发现单倍型多样性是从不等长 DNA序列中估算遗传多样性的

理想指标。此外，我们随机长度模拟是配对比较的 DNA序列共有区域的平均覆

盖度为 74.90%，而现有数据库中的序列共有区域的平均覆盖度为 94.37%，提示

从现有数据库中估计单倍型多样性是更加准确和稳定的。然而，与现有从不等长

DNA 序列中估计核苷酸多样性的方法一样（Miraldo et al.，2016），获取所有配

对比较的核苷酸差异数目是比较耗时的（Tajima，1993），这也是该方法的缺点之

一。因此未来的研究应该对该方法进行优化，以减少其计算耗时，提高工作效率。 

2.4.2 背景依赖的核苷酸-单倍型多样性关系    

本研究提出的单倍型多样性计算新方法与核苷酸多样性计算使用了相同的
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参数，为探讨核苷酸-单倍型多样性的理论关系提供了便利。基于我们的数学模

型（ ）， 并不是一个恒定值，其随着样本大小以及序列间的差异而波动，

因此核苷酸-单倍型多样性之间并不存在线性关系，而是随着样本序列间的差异

而变化，因此核苷酸-单倍型多样性之间是背景依赖的可变关系。该理论结果与

Godall-Copestake 等人（2012）结果完全不同，表明其研究结果可能是其特定数

据集下的结果，这在一定程度上证明了我们在研究背景中的推断，即 Godall-

Copestake 等（2012）报告的遗传多样性关系会随着样本量的变化而变化。背景

依赖的核苷酸-单倍型多样性关系为目前研究观测到不一致的单倍型多样性和核

苷酸多样性变化的趋势（正相关或负相关）提供了理论基础（Song et al.，2013；

Wang et al.，2013；Zhang et al.，2012；Bird et al.，2007）。我们观测到单倍型多

样性和核苷酸多样性在南北半球间不一致的纬度变化格局进一步验证了核苷酸-

单倍型多样性之间存在背景依赖的关系。前人的研究表明，高的单倍型多样性和

低的核苷酸多样性可能是近期种群分化的信号（Garg and Mishra，2018；Song et 

al.，2014），因此 可能能够用来描述种群分化程度，小的 值意味着种群在近期

可能产生可分化，然而其具体的判断标准仍需进一步研究。 

2.4.3 纬度梯度遗传多样性格局及其启示 

Miradlo 等（2016）首次报告了遗传多样性纬度梯度格局，他们以核苷酸多

样性为指标，表明核苷酸多样性随着纬度的升高而降低。Gratton等（2017）则认

为遗传多样性也存在空间自相关现象，并结合具体数据更新了核苷酸多样性的纬

度梯度格局，更新后的核苷酸多样性格局在南北半球之间存在差异，哺乳类中南

半球的递减趋势较北半球要缓。与 Gratton 等人的研究不同的是，两栖类单倍型

多样性的纬度梯度格局与哺乳类是一致的；但鸟类的单倍型多样性纬度梯度格局

与哺乳类或两栖类相反（图 2.6，A，C，E；图 2.7，A，C，E）。单倍型多样性

纬度梯度格局在南北半球间的差异可能反应了自然选择强度在不同单倍型之间

的差异（Camus et al.，2017） 和不同动物类群扩散能力的差异（Gratton et al.，

2017）。南半球陆地面积较北半球小且海洋表面温度更加稳定（Hong et al.，2019；

Fordham et al.，2017），自然选择强度较北半球小，使得物种能够维持遗传多样性
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的稳定（如两栖类和哺乳类）。北半球鸟类在全球气候变暖的背景下经历了分布

区的北扩（Virkkala and Lehikoinen，2017），表明北半球鸟类物种单倍型的分布

对气候环境变化相对敏感，分布区域靠南的物种北扩的个体与北部区域群体发生

了单倍型的重组，这在一定程度上解释了北半球较高的单倍型多样性格局。与单

倍型多样性纬度梯度格局不一致的是，鸟类和哺乳类核苷酸多样性纬度梯度格局

在南北半球间的递减趋势类似，表明遗传多样性格局在指标间存在差异。因此，

整合单倍型多样性和核苷酸多样性探讨遗传多样性格局及其形成机制，对全面理

解生物多样性在分子层面的驱动机制至关重要。 

综上，本研究提出了一种新的单倍型多样性计算方法，该方法能够从不等长

的 DNA 序列中估算单倍型多样性，弥补了现有方法不能从不等长 DNA 序列中

估算单倍型多样性的缺陷，且具有较高的精确度和稳定性，为大数据时代多指标

探讨遗传多样性时空分布格局提供了新的方法。
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第 3 章 单倍型多样性和核苷酸多样性分布格局的形成动因比较 

3.1 研究背景 

现有研究表明，物种丰富度和遗传多样性均存在一定程度的纬度梯度递减规

律（Fan et al.，2021；Miraldo et al.，2016），表明遗传多样性和物种丰富度之间

可能存在着类似的驱动机制。针对物种多样性格局的形成动因，提出了多种科学

假说，如（1）生产力假说；（2）地域面积假说；（3）气候稳定性假说；（4）进化

速率假说；（5）几何限制假说；（6）生境异质性假说。尽管 Lawrence 和 Fraser

（2020）通过理论分析，认为这些假说能够同时解释物种丰富度和遗传多样性，

然而，在实际分析中仅气候稳定性假说在哺乳类核苷酸多样性驱动机制中得到了

证实（Theodoridis et al.，2020），其他假说是否适用于遗传多样性格局仍有待探

讨。此外，一些生物因素如物种迁徙状态和食性特征也会影响遗传多样性

（Willoughby et al.，2017；Eo et al.，2011；Orban et al.，2008）。Orban等人对人

类和猩猩的研究证实了食性与遗传多样性变化相关（Orban et al.，2008）。

Willoughby等人研究表明，与非迁徙物种相比，迁徙的哺乳类、两栖类、鱼类一

般拥有较低的遗传多样性，但迁徙鸟类却具有较高的遗传多样性（Willoughby et 

al.，2017）。一般来讲，扩散能力较强的物种临近种群间发生基因流的可能性越

大，这种基因的融合会弱化遗传差异。而鸟类与其他类群的遗传多样性的差异的

成因仍有待于探讨。 

单倍型信息为探讨物种演化过程中的种群动态、基因流和自然选择等与生物

多样性保护相关的课题提供了重要数据基础（Leitwein et al.，2020）。单倍型多样

性是单倍型信息的重要表征，描述了不同区域或不同种群内部单倍型由于隔离或

自然选择的特殊组合（Leitwein et al.，2020；Nei and Tajima，1981），因此，对单

倍型多样性分布格局及其形成动因的探讨，能够为生物多样性保护策略的制定提

供借鉴。然而，现有的研究大多集中于核苷酸多样性，单倍型多样性作为遗传多

样性研究的常用指标之一，对生物多样性保护至关重要却被忽视。目前关于单倍
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型多样性表征的遗传多样性分布格局和物种丰富度格局是否具有一致性的格局；

遗传多样性格局在物种层面的形成机制是否存在指标间的差异等问题尚不清楚。 

本研究中，我们以鸟类、哺乳类、两栖类为研究对象，整合物种水平的单倍

型多样性和核苷酸多样性数据，绘制了物种水平的全球遗传多样性分布图，并比

较探讨了气候稳定性假说、生境异质性假说和生产力假说能否解释单倍型多样性

和核苷酸多样性格局。此外，我们分析了食性和迁徙行为与遗传多样性之间的关

系。结果表明生境异质性假说和生产力假说对所有动物类群都具有解释力度。而

气候稳定性假说在不同动物类群间的适用性存在差异。与前人研究相反，我们发

现迁徙鸟类具有较低的遗传多样性，这与前人在哺乳类、两栖类、爬行类中的研

究结论相一致，表明迁徙行为对陆生脊椎动物遗传多样性可能存在一致的影响机

制。 

3.2 材料与方法 

3.2.1 DNA序列获取 

我们使用 Miradlo 等（2016）和 Gratton 等（2017）的方法分别从 NCBI 和

BOLD数据库中下载了鸟类、哺乳类、两栖类线粒体 DNA序列数据。我们获得

了线粒体基因数据库，其中：1) 134,498 条 CYTB 基因序列；2) 73,809 条 COI

序列，然而只有 51.6%的序列数据都标注有原始的地理信息。而标注地理信息的

序列由分为标注原始经纬度信息和标注地名两种不同形式，因此我们使用地理信

息配准（Geocode）方法将地名转化为对应的经纬度信息。最终获取了 96,530条

带有经纬度序列的基因数据，包含 3,911种鸟类，2,263种哺乳动物和 1,628种两

栖动物占原始序列数据的 46.3%。为了确保该序列来自于物种的自然分布区，我

们去除了地理位置落在该物种分布区外的序列数据，对于迁徙种我们仅考虑其繁

殖 分 布 区 。 鸟 类 的 分 布 区 下 载 于 BirdLife 网 站

（http://datazone.birdlife.org/species/requestdis/），哺乳类和两栖类分布区下载于

IUCN网站（http://www.iucnredlist.org/）。 
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3.2.2 遗传多样性的计算和可视化 

我们使用MUSCLE v3.8.31对各物种的 DNA序列进行了比对，随后我们使

用单倍型多样性和核苷酸多样性作为遗传多样性的指标进行后续分析。为了保证

遗传多样性评估结果的稳定性和精确性，我们排除了序列条数少于 5的物种计算

结果（Miraldo et al.，2016）。单倍型多样性采用公式 3.1（Fan et al.，2021）进行

计算，核苷酸多样性采用公式 3.2（Miraldo et al.，2016）进行计算： 

ℎ =

𝑀 𝑘𝑖𝑗
𝑚𝑖𝑗

>0

(𝑛
2)

                        ...（3.1） 

𝜋 =
1

(𝑛
2)

∑ ∑
𝑘𝑖𝑗

𝑚𝑖𝑗

𝑛
𝑗=𝑖+1

𝑛−1
𝑖=1                    ...（3.2） 

其中 𝐾𝑖𝑗  是序列 𝑖  和序列 𝑗  之间共有区域的核苷酸差异数目, 𝑚𝑖𝑗  是序

列 𝑖  和序列 𝑗  之间共有区域的长度。 𝑀𝐾𝑖𝑗/𝑚𝑖𝑗>0
  是配对比较中 𝐾𝑖𝑗/𝑚𝑖𝑗 > 0  i

的数目，(𝑛
2
) 为样本配对比较的总数。 

遗传多样性的可视化采用 Moritz 等（2017）的方法分别绘制单倍型多样性

和核苷酸多样性在全球分布的 2D图。我们首先研究将物种的繁殖区的地图转化

成 0.1大小的栅格（Moritz et al.，2017），随后将每一个栅格重新赋值为该物种单

倍型多样性和核苷酸多样性的数值，最后每个栅格对应的单倍型多样性和核苷酸

多样性的大小分别计算为该指标在该栅格的平均数值来表征遗传多样性在物种

水平的全球分布图。 

3.2.3 气候、人类影响以及物种特征数据的获取 

气候图层下载自世界气候网站（Hijmans et al.，2005），人类影响因子数据下

载 自 NASA 社 会 经 济 数 据 和 应 用 中 心 网 站

（http://sedac.ciesin.columbia.edu/wildareas/）。随后使用 R语言中的“raster”包中

的“extract”函数依据物种的分布图提取了各物种人类影响因子（HII）、年均温

（AT）、温度季节性（ST）、年降水（AP）、降水季节性（SP）、更新世以来的气

候变化速率（CCV）（Sandel et al.，2011）和初级生产力（NPP）（Haberl et al.，

http://sedac.ciesin.columbia.edu/wildareas/
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2007）。我们使用景观丰富度作为生境异质性的表征，景观丰富度指数计算为该

物种样本点来源的不同景观数目和，该数据使用 30 秒分辨率的全球景观覆盖图

（Iwao et al.，2011）依据各物种的序列经纬度点在 ACRGIS提取并统计。  

我们以食性和迁徙状态作为物种特征的指代。物种的食性数据下载自

EltonTraits1.0数据库（Wilman et al.，2014）。该数据库对每一物种的食物组成进

行赋分，如果某类型的食物组成大于 60%，则认为该物种以此类食物为主，否则

该物种为杂食性。依据这一判断准则，鸟类食性分为 5 类（1）种子和植物性食

物；（2）浆果和花蜜；（3）无脊椎动物；（4）脊椎动物；（5）杂食性。为了方便

比较，我们依据该数据库的赋分原则将哺乳类的食性按照鸟类的 5种食性进行了

分类。一般情况下而言，迁徙物种的分布图可分为繁殖区和非繁殖区。据此，我

们根据物种分布图特征对物种的迁徙状态进行确认，把分布图有繁殖区和非繁殖

区划分的物种认定为迁徙种，反之则为非迁徙种。 

3.2.4 物种水平遗传多样性和纬度之间的关系 

我们使用两种方法来探讨物种水平遗传多样性和纬度之间的关系。（1）基于

遗传多样性全球分布 2-D 图，我们绘制了每个纬度遗传多样性的均值及其 95%

的置信区间图；（2）我们依据物种分布区计算了每个物种分布区中心点的纬度来

代表该物种在纬度上的分布特征（Zheng et al.，2019），随后绘制了“beta”回归

模型分别探讨了各物种单倍型多样性和核苷酸多样性和纬度绝对值之间的关系。

为了消除遗传多样性中 0 值的影响，遗传多样性各指标的数值使用(y×(n–1) + 

0.5)/n 公式进行转换，其中 n 为样本大小（Ferrari and Cribari-Neto，2004）。 

3.2.5 气候稳定性、初级生产力以及景观丰富度对遗传多样性的影响 

我们使用 R 语言中的线性回归模型分别对各物种的遗传多样性和更新世以

来的气候变化速率和初级生产力之间的关系进行拟合，以探讨气候稳定性假说和

生产力假说能否解释遗产多样性的变异程度。我们以 Jonckheere -Terpstra 检验

（JT-test）景观丰富度和遗传多样性的关系，分别检验了单倍型多样性和核苷酸

多样性与景观丰富度之间是否存在正相关关系。JT-tests 检验使用 R 语言中的
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“clinfun”包（Seshan，2015）。 

3.2.6 物种食性和迁徙状态对遗传多样性的影响 

物种食性和迁徙状态与遗传多样性的关系使用Kruskal-Wallis检验（KW-test）

和 Jonckheere -Terpstra 检验（JT-test）。我们分别检验了单倍型多样性和核苷酸多

样性在不同的食性/迁徙状态中是否存在显著差异。KW 和 JT-tests 检验使用 R

语言中的“clinfun”包（Seshan，2015）。由于 EltonTraits1.0数据库仅提供了鸟类和

哺乳类的食性数据。基于数据的可用性，我们仅对鸟类和哺乳类食性和遗传多样

性的关系进行探讨。根据我们对迁徙物种的界定方式及数据库中的物种信息，研

究对象中的迁徙物种不包含两栖类，哺乳类仅 1个迁徙物种，因此我们仅分析了

鸟类迁徙状态对遗传多样性的影响。 

3.2.7 气候、人类影响以及物种特征对遗传多样性的相对贡献率 

为了检验气候、人类影响以及物种特征（迁徙状态和食性）对遗传多样的相

对贡献率，我们使用了分层回归分析的方法，分别探讨了 HII，CCV，AT，AP，

ST，SP 物种食性和迁徙状态对核苷酸多样性和单倍型多样性的独立效应（IE）。

该分析在 R语言“hier.part”包中实现（Walsh and Nally，2013）。该分析在鸟类、

哺乳类和两栖类的 COI 基因和 CYTB 基因所表征的单倍型多样性和核苷酸多样

性中独立进行。我们对所有可能的回归进行了拟合，并估计了完整模型解释的总

方差和每个因素的 IE。为了检验物种的差异是否会对分析结果带来影响，我们随

机排除单个物种重复上述分析 100 次以获得 100 个不同因素 IE 的估计值，来计

算各因子近似标准差以衡量物种差异对结果带来的影响。 

3.3 结果 

3.3.1 物种水平遗传多样性纬度梯度格局 

经过地理信息配准，我们最终获得了 96,530条带有地理信息的线粒体 DNA

序列，涵盖从 GenBank 和 BOLD 数据库中获取的总序列的 46.3%。基于这些序
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图 3.1 基于 COI 基因绘制的鸟类（a，b）哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）物种水平遗传

多样性（GD）分布格局 

Figure 3.1 Distribution of intraspecific genetic diversity (GD) at the species level in COI, for 

birds (a, b), mammals (c, d), and amphibians (e, f)  

各物种样本量不少于 5。每一像素点表示为该点所分布物种遗传多样性的均值，暖色表示遗

传多样性较高。热图右边的蓝色曲线展示了物种水平遗传多样性的纬度分布格局；灰色的阴

影部分表示相同纬度下所有像素点的遗传多样性 95%的置信区间。 

GD represents for the species (sequences number >  5). Heat maps show the per-pixel value of the 

mean for GD. Warmer colours denote higher values. Blue lines to the right of heat maps show the 

latitudinal distribution of GD calculated as the mean value of GD in the pixels at the same latitude; 

the grey shaded areas are 95% confidence intervals around the GD for each latitude. 
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图 3.2 基于 CYTB 基因绘制的鸟类（a，b）哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）物种水平遗

传多样性（GD）分布格局 

Figure 3.2 Distribution of intraspecific genetic diversity (GD) at the species level in CYTB, 

for birds (a, b), mammals (c, d), and amphibians (e, f) 

各物种样本量不少于 5。每一像素点表示为该点所分布物种遗传多样性的均值，暖色表示遗

传多样性较高。热图右边的蓝色曲线展示了物种水平遗传多样性的纬度分布格局；灰色的阴

影部分表示相同纬度下所有像素点的遗传多样性 95%的置信区间。 

GD represents for the species (sequences number >  5). Heat maps show the per-pixel value of the 

mean for GD. Warmer colours denote higher values. Blue lines to the right of heat maps show the 

latitudinal distribution of GD calculated as the mean value of GD in the pixels at the same latitude; 

the grey shaded areas are 95% confidence intervals around the GD for each latitude. 
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图 3.3 鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）单倍型多样性和物种分布中心点纬

度绝对值之间的关系 

Figure 3.3 Relationship between latitude and haplotype diversity at the species level, for 

birds (a, b), mammals (c, d), and amphibians (e, f)  

图中展示了 Beta拟合曲线的回归方程，伪 R方以及每个回归系数的显著性。 

For each regression we show the equation, the pseudo R2 value and the significance level (P value) 

for each term of the equation. 
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图 3.4 鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）核苷酸多样性和物种分布中心点纬

度绝对值之间的关系 

Figure 3.4 Relationship between latitude and nucleotide diversity at the species level, for 

birds (a, b), mammals (c, d), and amphibians (e, f) 

图中展示了 Beta拟合曲线的回归方程，伪 R方以及每个回归系数的显著性。 

For each regression we show the equation, the pseudo R2 value and the significance level (P value) 

for each term of the equation. 
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列数据，我们的结果表明在物种水平上，单倍型多样性和核苷酸多样性存在不一

致的纬度梯度格局。在鸟类、哺乳类和两栖类中，物种水平的核苷酸多样性在热

带和温带地区较高，而其他地区则具有较低的核苷酸多样性（图 3.1，b，d，f；

图 3.2，b，d，f）。而单倍型多样性纬度梯度格局则在恒温动物（鸟类和哺乳类，

图 3.1，a，c；图 3.2，a，c）和变温动物（两栖类，图 3.1，e；图 3.2，e）之间

出现不一致的格局。除鸟类 COI 基因表征的单倍型多样性外，在鸟类和哺乳类

中，单倍型多样性随着纬度的升高并未出现较大幅度的变化；而两栖类单倍型多

样性则与其核苷酸多样性纬度梯度格局类似（图 3.1，e，f ；图 3.2，e，f），单

倍型多样性随着纬度的升高而逐渐递减。此外，这种差异还体现在遗传多样性和

物种纬度绝对值关系的分析中（图 3.3和图 3.4）。尽管所有动物类群的遗传多样

性随着纬度梯度的线性回归方程都具有统计学上显著性（P < 0.05视为显著），但

核苷酸多样性与物种纬度绝对值的模型的拟合 R2 显著高于单倍型多样性与物种

纬度绝对值的模型的拟合 R2（威尔逊秩和检验，W 4, P < 0.05）。 

3.3.2 气候变化速率、净生产力和景观丰富度对遗传多样性的影响 

综合比较 COI 和 CYTB 基因的结果，对于气候变化速率而言，我们发现陆

生脊椎动物核苷酸多样性随着气候变化速率的升高而显著降低（图 3.5；鸟类 COI，

R2   0.055，P < 0.001; 鸟类 CYTB，R2   0.064，P < 0.001; 哺乳类 COI，R2   

0.05，P < 0.001; 哺乳类 CYTB，R2   0.05，P < 0.001; 两栖类 CYTB，R2   0.081，

P < 0.001）。单倍型多样性在两栖类中随着气候变化速率的升高而显著降低（图

3.6；两栖类 COI，R2   0.062，P < 0.001），然而在哺乳类和鸟类中单倍型多样性

和气候变化速率的关系并不显著（图 3.6；鸟类 COI， R2   0.002，P   0.222; 鸟

类 CYTB，R2   0.001，P   0.705; 哺乳类 COI，R2   0.005，P   0.175; 哺乳类

CYTB，R2   0.003，P   0.306）。对于净生产力而言，陆生脊椎动物核苷酸多样

性随着初级生产力的升高而显著升高（图 3.7；鸟类 COI，R2   0.168，P < 0.001; 

鸟类 CYTB，R2   0.264，P < 0.001; 哺乳类 COI，R2   0.079，P < 0.001; 哺乳类

CYTB，R2   0.019，P < 0.05; 两栖类 COI，R2   0.045，P < 0.01； 两栖类 CYTB，

R2   0.067，P < 0.01）。单倍型多样性和初级生产力之间存在指标间的差异，COI  
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图 3.5 鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）核苷酸多样性和气候变化速率之间

的关系 

Figure 3.5 Relationship between nucleotide diversity and climate change velocity, for birds 

(a, b), mammals (c, d), and amphibians (e, f) 
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图 3.6 鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）单倍型多样性和气候变化速率之间

的关系 

Figure 3.6 Relationship between haplotype diversity and climate change velocity, for birds 

(a, b), mammals (c, d), and amphibians (e, f)  
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图 3.7 鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）核苷酸多样性和初级生产力之间的

关系 

Figure 3.7 Relationship between nucleotide diversity and net primarily production (NPP), 

for birds (a, b), mammals (c, d), and amphibians (e, f)
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图 3.8 鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）单倍型多样性和初级生产力之间的

关系 

Figure 3.8 Relationship between haplotype diversity and net primarily production (NPP), for 

birds (a, b), mammals (c, d), and amphibians (e, f)  
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图 3.9 鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）核苷酸多样性和景观丰富度之间的

关系 

Figure 3.9 Relationship between landscape richness and haplotype diversity, for birds (a, b), 

mammals (c, d), and amphibians (e, f) 

二者之间的统计检验结果参见表 3.1和表 3.2。 

The statistical test corresponding to this figure are shown in Table3.1 and Table3.2. 
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图 3.10 鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）单倍型多样性和景观丰富度之间

的关系 

Figure 3.10 Relationship between landscape richness and nucleotide diversity, for birds (a, 

b), mammals (c, d), and amphibians (e, f)  

二者之间的统计检验结果参见表 3.1和表 3.2。 

The statistical test corresponding to this figure are shown in Table3.1 and Table3.2 . 
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表 3.1 基于 KW 检验的遗传多样性和景观丰富度之间关系的结果 

Table 3.1 Relationship between genetic diversity and landscape richness at the species level: 

the result of KW-test 

 locus Genetic diversity 𝝌𝟐 df P-value 

Birds COI Nucleotide diversity 10.442 4 < 0.05 

Mammals COI Nucleotide diversity 33.503 4 < 0.001 

Amphibians COI Nucleotide diversity 25.24 4 < 0.001 

Birds COI Haplotype diversity 8.853 4 0.06 

Mammals COI Haplotype diversity 23.9 4 < 0.001 

Amphibians COI Haplotype richness 15.359 4 < 0.01 

Birds CYTB Nucleotide diversity 1.919 4 0.751 

Mammals CYTB Nucleotide diversity 26.417 4 < 0.001 

Amphibians CYTB Nucleotide diversity 14.13 3 < 0.01 

Birds CYTB Haplotype diversity 11.393 4 < 0.05 

Mammals CYTB Haplotype diversity 10.455 4 < 0.05 

Amphibians CYTB Haplotype richness 8.778 3 < 0.05 

表 3.2 基于 JT 检验的遗传多样性和景观丰富度之间关系的结果 

Table 3.2 Relationship between genetic diversity and landscape richness at the species level: 

the result of JT-test 

 locus Genetic diversity 𝑱𝑻𝒔𝒕𝒂𝒕𝒊𝒔𝒕𝒊𝒄 P-value 

Birds COI Nucleotide diversity 118771 < 0.01 

Mammals COI Nucleotide diversity 45181 < 0.01 

Amphibians COI Nucleotide diversity 11218 < 0.01 

Birds COI Haplotype diversity 116785 < 0.01 

Mammals COI Haplotype diversity 43578 < 0.01 

Amphibians COI Haplotype richness 10790 < 0.01 

Birds CYTB Nucleotide diversity 3772 0.356 

Mammals CYTB Nucleotide diversity 44056 < 0.01 

Amphibians CYTB Nucleotide diversity 5365.5 < 0.01 

Birds CYTB Haplotype diversity 3922.5 0.183 

Mammals CYTB Haplotype diversity 40216 < 0.05 

Amphibians CYTB Haplotype richness 5133.5 < 0.05 
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基因表征的单倍型多样性随着初级生产力的升高而显著升高（图 3.8；鸟类 COI，

R2   0.018，P < 0.001; 哺乳类 COI，R2   0.004，P < 0.001; 两栖类 COI，R2   

0.064，P < 0.001），而 CYTB基因表征的单倍型多样性仅在鸟类中存在这种关系

（图 3.8；鸟类 CYTB， R2   0.032，P < 0.05）。对于景观丰富度而言，我们发现

COI 基因表征的单倍型多样性和核苷多样性在不同的景观数目之间均存在显著

差异，且随着景观数目的增多而升高（图 3.9；表 3.1和表 3.2）；CYTB基因表征

的单倍型多样性和核苷酸多样性仅在哺乳类和两栖类中随着景观丰富度的升高

而升高（图 3.10；表 3.1和表 3.2），但在鸟类中单倍型多样性和核苷酸多样性与

景观丰富度之间的关系并不存在统计学上的显著性（图 3.10；表 3.1 和表 3.2）。 

3.3.3 食性和迁徙状态对遗传多样性的影响 

结果表明，鸟类和哺乳类单倍型多样性（图 3.11；鸟类 COI， 𝑋2   16.13， 

df   4，P < 0.01；鸟类 CYTB，𝑋2   11.983，df   4，P < 0.05；哺乳类 COI， 𝑋2 

  27.215，df   4，P < 0.001）和核苷酸多样性在不同食性中存在显著差异（图 3.12；

鸟类 COI，𝑋2  28.134，df   4，P < 0.001；鸟类 CYTB，𝑋2   10..314，df   4，

P < 0.05；哺乳类 COI，𝑋2   9.943， df   4，P < 0.05；哺乳类 CYTB， 𝑋2   

22.265，df   4，P < 0.001），表明食性是影响遗传多样性的重要因素。遗传多样

性和迁徙状态的分析结果表明鸟类 COI 基因表征的单倍型多样性（图 3.13；

𝑋2 5.6863, df 1, P   0.017）和核苷酸多样性（图 3.13；𝑋2 29.022, df 1, P   0.001）

在迁徙种和非迁徙种中存在显著不同。此外，迁徙鸟类与非迁徙鸟类相比拥有较

低的核苷酸多样性（图 3.13；𝐽𝑇𝑠𝑡𝑠𝑡𝑖𝑠𝑡𝑖𝑐 90658, P   0.001）和单倍型多样性（图

3.13；𝐽𝑇𝑠𝑡𝑠𝑡𝑖𝑠𝑡𝑖𝑐 81256, P  0.01）。   

3.3.4 气候、人类影响以及物种特征对遗传多样性的相对贡献率 

分层回归分析表明物种特征和气候以及人类因子共同塑造了陆生脊椎动物

的核苷酸多样性（表 3.3）和单倍型多样性（表 3.4）格局。 

食性（36.761%）和年降水（28.838%）对鸟类 COI 基因表征的单倍型多样

性变异贡献率较高（独立效应>20%）；食性（38.387%）对鸟类 CYTB基因表征                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                 
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图 3.11 鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）单倍型多样性在不同食性中的分布格局 

Figure 3.11 Distribution of haplotype diversity among each species’ diet for birds (a, b) and 

mammals (c, d)  

 

图 3.12 鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）核苷酸多样性在不同食性中的分布格局 

Figure 3.12 Distribution of nucleotide diversity among each species’ diet for birds (a, b) and 

mammals (c, d) 
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图 3.13 鸟类不同迁徙状态下 COI 基因和 CYTB 基因对应的遗传多样性（核苷酸多样性和

单倍型多样性）分布格局 

Figure 3.13 Relationship between genetic diversity and migratory status for birds based on 

COI (a nucleotide diversity, b haplotype diversity) and CYTB (c nucleotide diversity, d 

haplotype diversity)  

的单倍型多样性变异贡献率较高。年均温（24.010%）和食性（40.997%）对哺乳

类 COI 基因表征的单倍型多样性变异贡献率较高；年均温（31.549%）和食性

（28.184%）对哺乳类 CYTB基因表征的单倍型多样性变异贡献率较高。年均温

（64.073%）对两栖类 COI 基因表征的单倍型多样性变异贡献率较高；年降水

（39.747%）和降水季节性（20.414%）对两栖类 CYTB 基因表征的单倍型多样

性变异贡献率较高。 

食性（35.793%）和人类影响因子（21.316%）对鸟类 COI 基因表征的核苷

酸多样性变异贡献率较高（独立效应>20%）；年均温（22.521%）、年降水（21.297%）

和食性（25.132%）对鸟类 CYTB基因表征的核苷酸多样性变异贡献率较高。年

均温（35.570%）和温度季节性（22.623%）对哺乳类 COI 基因表征的核苷酸多

样性变异贡献率较高；年均温（29.556%）和人类影响因子（36.576%）对哺乳类

CYTB 基因表征的核苷酸多样性变异贡献率较高。年均温（42.623%）和温度季

节性（20.217%）对两栖类 COI基因表征的核苷酸多样性变异贡献率较高；年均
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温（23.548%）和年降水（42.513%）对两栖类 CYTB基因表征的核苷酸多样性变

异贡献率较高。 

3.4 讨论 

本研究整合单倍型多样性和核苷酸多样性探讨了全球鸟类、哺乳类和两栖类

遗传多样性分布格局及其可能的形成机制。研究结果发现，物种水平的遗传多样

性分布格局在不同的遗传多样性指标间存在差异。相较于单倍型多样性而言，核

苷酸多样性更符合极向递减规律。具体而言，陆生脊椎动物共享相似的核苷酸多

样性格局；而单倍型多样性仅在两栖类中存在极向递减的规律，对于鸟类和哺乳

类而言，单倍型多样性分布格局随着纬度的升高并未出现较大幅度的变化。这种

指标间格局的差异与更新世以来气候变化速率在指标间的影响相对应，即恒温动

物（鸟类和哺乳类）单倍型多样性并未受到更新世以来气候变化的影响。此外，

物种特征（如食性）和气候因子（降水和温度）对遗传多样性变异程度均有重要

作用。因此物种水平遗传多样性格局的形成是物种特征和气候变化共同作用的结

果。 

尽管我们发现核苷酸多样性和单倍型多样性分布格局在鸟类和哺乳类中存

在明显差异，但解释物种丰富度格局的生产力假说（图 3.7 和图 3.8）和生境异

质性假说（图 3.9和图 3.10；表 3.1和表 3.2）对陆生脊椎动物的单倍型多样性和

核苷酸多样性分布格局仍具有解释效力，表明生物多样性成因具有普遍性。该结

果符合我们的预期：（1）在高生产力的地区，充足的能量供给可以更有效的避免

竞争排斥现象的产生（Evan and Jarman，1999；Janzen，1967），能够使得更多的

物种及个体存活，因此可以增加群落中新物种的数量（Gotelli and Graves，1996）；

并且生产力的增加能够增加种群的抗干扰能力（DeAngelis，1995；Huston，1979），

降低物种灭绝的风险，维持了一个地区较高的物种丰富度。不难看出高生产力增

加物种丰富度的本质原因是维持了较大的种群大小且避免了种间竞争，这为遗传

变异的累积提供了保障。尽管突变发生的可能性较小，但在物种漫长的演化进程

中，较大的种群基数以及较小的种间竞争能够增加种群内部突变产生的数目，进

而有助于遗传多样性的升高。（2）生境类型的增加不仅能够增加物种的数目，而
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表 3.3 分层回归分析展示的各因子对各动物类群核苷酸多样性变异程度的解释力 

Table 3.3 The percentage of the explained variance of nucleotide diversity accounted for by each explanatory variable calculated by hierarchical 

partitioning at the species level 

表注：加粗的数字表明对变异的解释程度大于 20%。AT，年均温；ST，温度季节性； AP，年降水；SP，降水季节性；HII，人类影响因子，CCV，

气候变化速率，DIET，物种食性；MIGRATE，物种迁徙状态。括号中的数字为 100次随机分层回归得到的独立效应（IE）的标准差。 

Table note: Blod values indicate the percentage of the explained variance large than 20%.  Annual mean temperature (AT), Temperature seasonality (TS), 

Annual Precipitation (AP), Precipitation seasonality (PS), Human influence index (HII), Climate change velocity (CCV), Species diets (DIET), and Migrate 

status (MIGRATE). Values in parentheses mean the standard deviation of the explained variance (IE) estimated by the 100 times random hierarchical 

regressions. 

Variables 

Nucleotide diversity 

Birds (%) Mammals (%) Amphibians (%) 

COI CYTB COI CYTB COI CYTB 

AT 8.423 (0.013) 22.521 (0.071) 37.570 (0.068) 29.556 (0.055) 42.623 (0.095) 23.548 (0.090) 

AP 15.591 (0.013) 21.297 (0.114) 15.395 (0.047) 6.298 (0.026) 19.431 (0.111) 42.513 (0.167) 

PS 2.853 (0.014) 2.879 (0.018) 2.807 (0.010) 1.565 (0.005) 8.775 (0.079) 15.062 (0.116) 

TS 8.217 (0.006) 16.011 (0.050) 22.623 (0.031) 19.473 (0.034) 20.217 (0.061) 16.170 (0.039) 

HII 21.316 (0.032) 4.576 (0.049) 15.198 (0.092) 36.576 (0.078) 3.316 (0.053) 1.019 (0.016) 

CCV 2.583 (0.003) 1.714 (0.012) 8.778 (0.035) 5.547 (0.020) 5.636 (0.021) 1.688 (0.005) 

DIET 35.793 (0.029) 25.132 (0.220) -2.369 (0.031) 0.983 (0.007)   

MIGRATE 5.224 (0.007) 5.132 (0.026)     
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表 3.4 分层回归分析展示的各因子对各动物类群单倍型多样性变异程度的解释力 

Table 3.4 The percentage of the explained variance of haplotype diversity accounted for by each explanatory variable calculated by hierarchical 

partitioning at the species level 

表注：加粗的数字表明对变异的解释程度大于 20%。AT，年均温；ST，温度季节性； AP，年降水；SP，降水季节性；HII，人类影响因子，CCV，

气候变化速率，DIET，物种食性；MIGRATE，物种迁徙状态。括号中的数字为 100次随机分层回归得到的独立效应（IE）的标准差。 

Table note: Blod values indicate the percentage of the explained variance large than 20%.  Annual mean temperature (AT), Temperature seasonality (TS), 

Annual Precipitation (AP), Precipitation seasonality (PS), Human influence index (HII), Climate change velocity (CCV), Species diets (DIET), and Migrate 

status (MIGRATE). Values in parentheses mean the standard deviation of the explained variance (IE) estimated by the 100 times random hierarchical 

regressions. 

Variables 

Haplotype diversity 

Birds (%) Mammals (%) Amphibians (%) 

COI CYTB COI CYTB COI CYTB 

AT 7.307 (0.013) 5.700 (0.065) 24.010 (0.112) 31.549 (0.116) 64.073 (0.082) 18.331 (0.113) 

AP 28.838 (0.014) 11.732 (0.187) 5.823 (0.022) 1.908 (0.016) 3.978 (0.076) 39.747 (0.147) 

PS 2.308 (0.005) 15.776 (0.196) 2.313 (0.020) 1.910 (0.042) 6.832 (0.079) 20.414 (0.105) 

TS 12.051 (0.015) 5.556 (0.060) 10.719 (0.045) 19.334 (0.077) 19.601 (0.030) 14.147(0.068) 

HII 5.803 (0.020) 8.355 (0.146) 12.591 (0.095) 15.807 (0.141) 3.038 (0.047) 2.799(0.047) 

CCV 2.993 (0.004) 10.360 (0.062) 3.547 (0.032) 1.305(0.020) 2.478 (0.014) 4.560 (0.045) 

DIET 36.761 (0.035) 38.387 (0.464) 40.997 (0.107) 28.184(0.251)   

MIGRATE 2.938 (0.009) 4.134 (0.069)     
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且能够增加个体的数目，因为能够在多生境中存活的个体通常具有较高的适应能力。此

外物种可能通过适应不同的生境来减缓种间的竞争程度（Cramer and Willig，2004），避

免了物种因为竞争导致个体数目的减少；因此生境异质性假说能够通过与生产力假说类

似的机制来维持较高的物种丰富度和遗传多样性。 

然而，并非所有解释物种丰富度分布的假说都能够用来诠释遗传多样性分布格局，

如气候稳定性假说。我们的研究结果表明气候稳定性假说并不能解释恒温动物（鸟类和

哺乳类）单倍型多样性的变异，但对二者的核苷酸多样性具有解释效力。有趣的是，气

候稳定性假说对两栖类（变温动物）单倍型多样性和核苷酸多样性均具有解释效力。考

虑到核苷酸多样性的定义，不难看出其描述了碱基突变的累积程度，而处于稳定的历史

气候条件下的物种具有较高的成种速率 （Pulido-Santacruz and Weir，2016；Pyron，2014），

而物种的形成是遗传突变从量变到质变的过程，稳定的气候有助于遗传突变的产生和累

积。此外气候稳定的区域一般位于低纬度地区，这些地区拥有较多古老的物种，因此在

较长演化时间和稳定的气候条件共同作用下能够塑造出该区域较高的核苷酸多样性格

局。相较于两栖类而言，鸟类和哺乳类拥有调节体温的能力，能够降低气候条件的波动

带来的影响。对气候环境的变化首先体现在个体上，因为个体携带的特定单倍型反映了

其对不同气候条件的适应能力（Sillero et al.，2020；Camus et al.，2017）。如线粒体基因

的频率随着外界气候环境变化存在可塑性（Sillero et al.，2020；Camus et al.，2017），从

而驱动单倍型多样性的变化。在气候变化的场景下，恒温动物能够通过其自身的体温调

节能力降低外界气温变化对其种群内部单倍型频率产生的影响，因此单倍型多样性受到

气候变化因素影响较小。相反，变温动物由于没有体温调节能力，在相同的气候波动下，

其受到的自然选择压力要高于恒温动物，因此单倍型多样性在气候波动比较大的高纬度

地区呈现递减趋势。 

遗传多样性格局的形成是气候条件和物种特性共同作用的结果，除了上述提到的体

温调节能力能够缓和气候变化对单倍型多样性格局的影响外，分层回归分析结果表明气

候因子如（如，年均温、年降水等）和物种食性以及迁徙状态均对遗传多样性有重要影

响。气候因子不仅决定着物种的分布格局，还与成种速率高度相关（Wiens et al.，2013）。

对于遗传多样性而言，只有存活个体携带的突变信息才对物种的基因库起作用，而物种



第 3章 单倍型多样性和核苷酸多样性分布格局的形成动因比较 

57 

 

的存活和演化是其自身的适应能力和环境之间共同作用的结果（Zhang et al.，2014）。面

对多变的气候环境，物种除了依靠自身的体温调节能力抵抗外界影响外，还可以转移或

迁徙到避难地以避免极端气候条件的影响 （Lei et al.，2014；Qu et al.，2014；McCafferya 

and Maxell，2010；Phillimore et al.，2010）。鸟类和哺乳类拥有较高的扩散能力，更容

易扩散到气候稳定的区域以躲避不利环境，如鸟类在全球气候变暖影响下物种的分布区

向北扩展（Virkkala and Lehikoinen，2017）。在这一过程中，种群内的单倍型信息会发

生重组。低纬度形成的单倍型由于气候环境的变化向北扩散，提高了高纬度地区的单倍

型信息，因此，鸟类和哺乳类中单倍型多样性下呈现出较弱的纬度梯度格局。由于物种

扩散而带来的基因流，能够降低个体间的遗传差异，因此当低纬度个体迁移到高纬度后，

并不会对高纬度地区核苷酸多样性产生较多的影响。扩散能力可导致物种的遗传多样性

降低，迁徙鸟类拥有较低的遗传多样性就是一个典型的例证（图 3.13）。综上所述，物

种特征能够缓和环境变化对遗传多样性的影响，进而形成类群间的遗传差异。因此遗传

多样性的分布格局是物种适应能力和气候环境变化共同作用的博弈结果。 

  我们的研究发现，不同的遗传多样性指标表征的遗传多样性格局在不同类群间存在

差异，这与遗传多样性指标的生物学意义密切相关。因此，为了全面了解遗传多样性的

成因，有必要整合多个指标对遗传多样性进行比较分析。此外，物种多样性的影响因素

与遗传多样性的影响因素具有共性和差异。因此，后续研究有必要关注生物多样性不同

层次水平之间的关系，以全面揭示生物多样性的成因，进而为生物多样性的保护工作提

供更为有效的指导。  
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第 4 章 种群分化：遗传多样性和物种多样性的桥梁 

4.1 研究背景 

生物多样性的纬度梯度格局是自然界普遍存在的规律（Lawrence and Fraser，

2020；Li et al.，2020；Gratton et al.，2017；Miraldo et al.，2016；Mittelbach et al.，

2007）。目前，生物多样性的纬度梯度格局在物种多样性水平（Mittelbach et al.，

2007）和遗传多样性水平（Fan et al.，2021；Li et al.，2020；Gratton et al.，2017；

Miraldo et al.，2016）分别有独立的报道。尽管 Lawrence和 Fraser（2020）对可

能共同影响物种丰富度和遗传多样性的机制和假说进行了综述，暗示生物多样性

不同维度之间存在一致的驱动因子（Lawrence and Fraser，2020），但二者之间的

内在关系有待深入探讨。遗传多样性和物种多样性作为生物多样性的两个不同维

度，厘清二者之间的内在关系有助于全面理解生物多样性的起源和驱动机制，以

便为生物多样性保护提供借鉴。 

以往的研究表明种群分化也存在纬度梯度递减的规律，种群分化在物种形成

机制和生物多样性形成过程中具有重要意义。种群分化是物种形成的主要途径之

一，其描述了遗传变异在种群间的差异程度。因此，种群分化程度具有连接生物

多样性和物种多样性的巨大潜力。基于此我们认为种群分化搭建起了遗传多样性

和物种丰富度之间的桥梁（见模型 1，图 4.1，a）。物种形成是生物多样性产生的

必要条件，也是进化生物学的核心内容（Coyne and Orr，2004）。种群间遗传水

平上形成差异是物种形成的起点（Eo et al.，2008；Coyne and Orr，2004）。种群

分化（Population divergence）程度与谱系分化和物种形成初期相对应，随着种群

间分化程度的加深有可能形成新的物种，以增加未来的物种丰富度（Eo et al.，

2008；Martin and MCKay，2004）。种群的分化程度通常体现在由基因突变或基

因重组引起的种间 DNA序列的差异上（Nei and Li，1979）。在种群分化的过程

中，突变产生的遗传变异在理论上不仅有助于遗传多样性的提高，而且能够加深

存在地理隔离或生态隔离物种的种群分化程度。基因突变和基因重组对于存在地
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理或生态隔离的种群之间的影响随着演化时间的推进逐渐增大，这种累积效应可

进一步增加隔离种群间产生的生殖隔离程度，进而分化成两个不同的物种

（Gulick，1888），从而增加一个区域的物种多样性。物种的扩散能力能够在一定

程度上打破地理上的隔离障碍，进而在种群间产生基因流以减少种间的遗传差异

（Claramunt et al.，2012）。种群分化可促进生物多样性的形成，然而通过分化形

成的两个物种能否促进一个地区的生物多样性，还取决于分化后形成的物种与该

地区的物种能否共存（Germain et al.，2018）。有研究表明遗传多样性和物种丰富

度之间存在着统计学上显著的相关性（Theodoridis et al.，2020），表明二者之间

可能存在着直接的相关关系，因此我们对模型 1进行补充矫正，得到模型 2（图

4.1，b）。 

种群分化被认为是自然种群经历的自然选择和基因流共同作用下的权衡

（Camacho et al.，2013；Lenormand，2002；Slatkin，1987）。尽管自然选择对种

群分化的重要作用已经得到了广泛的研究（Camacho et al.，2013；Schluter，2000），

然而种群分化和环境因子之间的关系仍然有待探讨。人类活动和气候环境因子

（如，温度和降水）造成的生境片段化，和地理和生态隔离是影响种群遗传分化

的主要因素（Theodoridis et al.，2020；Moritz et al.，2017；Wiens et al.，2013）。

这些因素在不同的地理区域之间的差异可能导致了不同的分布格局。如在热带稳

定的气候环境，高而有效的能量供给维持了较高的代谢率，有助于种群结构的产

生（Moritz et al.，2017）；在温带和高纬度地区，快速的气候环境变化（Sandel et 

al.，2011）造成的种群扩张和收缩是这些地区种群地理格局种间分化的重要影响

因素（Li et al.，2016；Lei et al.，2014）。物种的扩散能力和体温调节能力能够增

加物种抵抗和躲避不利环境的干扰能力，从而在快速变化的气候环境或隔离条件

中保持原有种群的稳定性。不同的动物类群，如鸟类、哺乳类、两栖类的扩散能

力和体温调节能力是有差异的。如鸟类和哺乳类是恒温动物，两栖类是变温动物，

温度变化对两栖类的影响要大于鸟类和哺乳类；相较于鸟类和哺乳类，两栖类活

动能力较弱（Sandel et al.，2011），迁移到其他地方，躲避不利气候条件干扰的能

力相对较弱。假定物种的扩散能力和体温调节能力能够影响种群分化，那么我们

可以在不同的动物类群间看到相同的影响因子（如温度和人类活动）具有不同的
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影响机制。 

 

图 4.1 PSEM 模型中检测的遗传多样性、种群分化、物种丰富度与演化时间之间的关系 

Figure 4.1 Models that are tested by PSEM models, of the relationship among genetic 

diversity, population divergence, and species richness overtime during evolution  

黑色箭头表明两种不同因素之间的关系。a, 模型 1,遗传多样性和物种丰富度之间不存在直

接相关关系；b，基于 Theodoridis等（2020）的研究结果推测遗传多样性和物种丰富度之间

存在直接相关关系。  

The black arrow indicates the relationship between the two factors. a, Model 1: genetic diversity 

and species richness without direct correlation. b, Model 2: species richness is directly associated 

with genetic diversity as speculated by Theodoridis et al. (2020) study. 

在本研究中，我们收集整理了南北美洲的鸟类、哺乳类和两栖类线粒体 COI

基因和 CYTB基因，来检验上述连接遗传多样性和物种多样性的模型 1和模型 2

的有效性。我们选择 COI 和 CYTB 基因主要是因为这两个线粒体基因是用来进

行物种鉴定和系统发育学研究的主要分子标记，并在过去的 30 年里南北美洲积

累了最为丰富的可用数据。此外，我们还进一步探讨了人类活动和气候环境变化
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在种群分化过程中的作用。 

4.2 材料与方法 

4.2.1 数据收集 

新大陆（即南北美洲）的陆生脊椎动物是谱系地理学研究中最早且最完善的

类群，其物种分布区跨越大多数环境梯度，是进行大尺度类群间比较分析的理想

区域（Moritz et al.，2017）。我们依据 3.2.1 DNA序列获取中的方法收集整理了

新大陆陆生脊椎动物线粒体 COI 和 CYTB 基因数据库。考虑到部分研究仅上传

原始研究样本中的特定的单倍型序列（Paz-Vinas et al.，2021），我们查阅了这类

序列对应的原始文献（或附件）中的各单倍型与样本信息对应表，以保证研究材

料来源于初始样本（表 4.1）。随后我们使用MUSCLE v3.8.31对各物种的基因序

列进行了比对。 

4.2.2 种群分化、遗传多样性和潜在物种丰富度估算 

种群分化是用来衡量同一物种不同种群之间是否存在遗传差异的指标（Garg 

and Mishra，2018；Song et al.，2014；Avise，2000），其常用的指标由固定系数

（FST）和基因差异系数（GST），这两种指标均由种内单倍型及其频率信息来计

算（Mehta et al.，2019）。然而现有公用数据库中的 DNA序列大多数是不等长的，

没有方法统计样本内部的单倍型及其频率信息（Miraldo et al.，2016）。因此，我

们使用种群间的净核苷酸差异数目（𝜋𝑥𝑦(𝑛𝑒𝑡)）来表示种群分化程度。 

𝜋𝑥𝑦(𝑛𝑒𝑡) = 𝜋𝑥𝑦 − 0.5(𝜋𝑥 + 𝜋𝑦)             ...（4.1） 

其中，𝜋𝑥 为种群𝑥的核苷酸多样性，𝜋𝑦 为种群𝑦的核苷酸多样性；𝜋𝑥𝑦 种群

𝑥和种群𝑦整体的核苷酸多样性。 

由于公用数据库中各物种的 DNA序列不等长，因此各种群以及整体的遗传

多样性均采用下列公式进行计算 

𝜋 =
1

(𝑛
2)

∑ ∑
𝐾𝑖𝑗

𝑚𝑖𝑗

𝑛
𝑗=𝑖+1

𝑛−1
𝑖=1                    ...（4.2） 
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其中 𝐾𝑖𝑗  是序列 𝑖  和序列 𝑗  之间共有区域的核苷酸差异数目, 𝑚𝑖𝑗  是序

列 𝑖 和序列 𝑗 之间共有区域的长度，(𝑛
2
) 为样本配对比较的总数。 

表 4.1 研究物种中涉及仅上传单倍型序列的文章信息表 

Table 4.1 Information about species that include sequences that only represent haplotypes 

sequenced from a population 

Animals 

groups 
Species name References 

Amphibians 

Anaxyrus americanus Mol. Phylogenet. Evol. 38 (1), 250-260 (2006) 

Craugastor crassidigitus Unpublished 

Craugastor fitzingeri Unpublished 

Birds 

Haplospiza unicolor Mol. Phylogenet. Evol. 61 (2), 521-533 (2011) 

Haplospiza unicolor Mol Ecol Resour 15 (4), 921-931 (2015) 

Haplospiza unicolor PLoS ONE 4 (2), E4379 (2009) 

Haplospiza unicolor PLoS ONE 6 (12), E28543 (2011) 

Mammals 

Dicrostonyx groenlandicus Hereditas 130 (3), 301-307 (1999) 

Martes pennanti BMC Ecol. 11 (1), 10 (2011) 

Neotoma magister Unpublished 

Odocoileus virginianus Unpublished 

Rangifer tarandus J. Mammal. 86 (3), 495-505 (2005) 

Tamiasciurus hudsonicus Conserv. Genet. 14 (6), 1233-1241 (2013) 

Ursus arctos Unpublished 

每个种群内部样本点的数目以及种群内 DNA序列条数会对遗传多样性的评

估带来巨大偏差（Paz-Vinas et al.，2021）。考虑到每个物种序列条数的限制，为

了降低这种偏差，同时避免丢失过多的信息，我们将每个物种以其采样范围的纬
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度中点将该物种分为高、低海拔两个种群，并以这两个种群间的净核苷酸差异数

目作为种群分化指数。通过将物种划分为高低海拔两个种群，可以使各类群各物

种高低海拔种群间样本数目和采样点数目的比值范围为 0.880-1.470（表 4.2-表

4.3，哺乳动物 COI基因除外），进而弱化种间的样本数目和采样点的数目差异从

而最大程度避免由于种间采样点和样本数目之间差异过大结果带来的偏差。在计

算物种分化指数的同时，我们还使用公式 4. 2计算了各物种的核苷酸多样性作为

遗传多样性的表征。 

表 4.2  各种群及其下各采样地理点的序列数目的均值及其 10%-90%分位范围 

Table 4.2 The 10%-90% quantile range and the mean value of the number of sequences 

sampled (spatial) sites and the number of sequences per population 

Animal 

group 
Gene 

The number of sequence per site 
The number of sequences per 

population 

10%-90% quantile 

range 
Mean 

10%-90% quantile 

range 
Mean 

Birds 

COI [1.000,2.267] 1.524 [2.000,9.000] 5.076 

CYTB [1.125,6.333] 2.705 [2.500,19.800] 10.262 

Mammals 

COI [1.250,6.566] 3.429 [3.500,73.800] 32.361 

CYTB [1.000,6.000] 3.121 [3.000,43.500] 19.351 

Amphibians 

COI [1.000,5.600] 2.641 [2.500,19.550] 8.615 

CYTB [1.000,4.470] 2.591 [2.150,31.400] 13.824 

我们计算了特定物种的多样性指数（𝑆𝑅𝑠𝑝𝑒𝑐𝑖𝑒𝑠）作为物种多样性的潜在或近

似表征。𝑆𝑅𝑠𝑝𝑒𝑐𝑖𝑒𝑠计算为与该物种分布区重叠的最大物种数目，其刻画了物种与

其他物种共存的能力。我们使用该方法描述物种多样性主要基于以下原因：（1）

如前所述，由于各物种 DNA序列条数的限制，我们不能够保证在不丢失信息的

和造成估计偏差的前提下将物种划分为更多的种群，因此不能够使用特定的区域
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Table 4.3 各物种高低纬度种群采样地理点及序列数目比值的均值及其 10%-90%分位范围 

Table 4.3 The 10 - 90% quantile range and the mean value of the ratio for the number of sampled (spatial) sites and the number of sequences between high 

and low populations. 

Animal group Gene 
The ratio for the number of the sampled site The ratio for the number of sequences 

10%-90% quantile range Mean 10%-90% quantile range Mean 

Birds 
COI [0.400,3.000] 1.412 [0.403,2.750] 1.470 

CYTB [0.370,2.000] 1.115 [0.346,2.690] 1.603 

Mammals 
COI [0.333,4.044] 3.040 [0.194,6.425] 3.736 

CYTB [0.381,2.000] 1.350 [0.282,2.250] 1.723 

Amphibians 
COI [0.500,2.050] 1.248 [0.363,2.350] 1.277 

CYTB [0.288,1.500] 0.880 [0.320,2.048] 1.096 
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进行遗传多样性、种群分化指数的估计；（2）种群分化和遗传多样性指数是依据

物种水平的，为了进行整合性分析，我们需要在物种水平上近似估计物种丰富度；

（3）特定物种的𝑆𝑅𝑠𝑝𝑒𝑐𝑖𝑒𝑠与该物种分布范围内物种丰富度最大值高度相关（图

4.2）。 

4.2.3 物种演化时间估算  

 

图 4.2 两栖类（a,b）、鸟类（c,d）和哺乳类（e,f）物种分布区内最大共存物种数目和该物

种在特定区域内最大共存物种数目之间的关系 

Figure 4.2 Relationship between the maximum species co-occurrence (MSC) for the 

distribution range and the maximum species co-occurrence (MSC)specific region in 

amphibians (a, b), birds (c, d), and mammals (e, f) 

图中红线及红色的阴影区域表示回归拟合曲线及其置信区间。 

The red line and light red-shaded region indicate the regression fits and their confidence interval.  

为了估算各物种的演化时间，我们随机下载了 100棵鸟类 （Jetz et al.，2012）、
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哺乳类（Upham et al.，2019）和两栖类（Jetz and Pyron，2018）带有演化时间的

系统发育树。依据每棵系统发育树分别统计了各物种与其亲缘关系最近的姊妹种

最近共同祖先的时间作为该物种演化时间的表征。最后各物种的演化时间（ET）

计算为 100棵树中提取的该物种演化时间的均值。为了数据的正态性，在后续的

分析中对演化时间均进行了对数转化。 

4.2.4 人类影响、种间地理距离以及环境数据的提取 

气候图层下载自世界气候网站（Hijmans et al.，2005），人类影响因子数据下

载 自 NASA 社 会 经 济 数 据 和 应 用 中 心 网 站

（http://sedac.ciesin.columbia.edu/wildareas/）。我们使用 R语言中的“raster”包中

的“extract”函数依据物种的繁殖地的分布图提取了各物种人类影响因子（HII）、

年均温（AT）、温度季节性（ST）、年降水（AP）、降水季节性（SP）、更新世以

来的气候变化速率（CCV）（Sandel et al.，2011）和初级生产力（NPP）（Haberl 

et al.，2007）。我们计算了各物种 AT、ST、AP、SP、CCV、NPP和 HII的均值

作为该物种的环境数据用于下游分析。考虑到气温和降水生态位影响物种分布的

重要因素，我们还计算了 AT 和 AT 数据 95%的范围（年均温范围，ATR；年降

水范围，APR）作为该物种的生态幅（Moritz et al.，2017）。种群间的地理距离是

影响种群间分化的重要因素之一，因此我们还计算了种群间的地理距离（DP）来

探讨种群间地理距离对种群分化的影响，种群间的地理距离计算为物种高、低海

拔种群的纬度和经度中点所确定的经纬度之间的距离，该距离使用 Geosohere包

计算。 

4.2.5 模型评估及影响种群分化因素分析 

我们利用结构方程模型分别使用鸟类、哺乳类和两栖类的 CYTB 和 COI 基

因对模型 1 和模型 2（图 4.1）中描述的遗传多样性、种群分化和物种丰富度之

间的关系进行检验，结构方程模型使用 R 语言中 piecewiseSEM 包进行分析

（Lefcheck and Freckleton，2015）。 

多元回归分析用来确定解释种群分化（𝜋𝑥𝑦(𝑛𝑒𝑡)）的最优模型。为了降低回归  

http://sedac.ciesin.columbia.edu/wildareas/
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表 4.4 新世界鸟类九个预测变量之间的皮尔森相关性 

Table 4.4 Pearson correlation between all nine variables for birds in New World 

 AT AP ATR APR HII NPP CCV ET DP 

COI          

AT -         

AP 0.745 -        

ATR -0.068 0.099 -       

APR 0.196 0.567 0.652 -      

HII 0.205 0.028 0.271 0.361 -     

NPP 0.852 0.912 0.145 0.439 0.170 -    

CCV -0.699 -0.473 -0.105 -0.265 -0.169 -0.517 -   

ET 0.212 0.145 -0.223 -0.137 -0.121 0.130 -0.099 -  

DP -0.082 -0.151 -0.205 -0.325 -0.223 -0.137 0.134 0.167 - 

CYTB          

AT          

AP 0.789         

ATR -0.075 -0.289        

APR 0.177 0.137 0.786       

HII 0.187 -0.217 0.545 0.448      

NPP 0.880 0.928 -0.194 0.176 -0.026     

CCV -0.452 -0.450 -0.256 -0.314 0.053 -0.418    

ET 0.375 0.462 -0.264 0.125 -0.140 0.436 -0.239   

DP -0.307 -0.270 -0.294 -0.323 -0.198 -0.209 0.433 -0.062  

表注：AT，年均温；AP，年降水； ATR，年均温范围；APR，年降水范围；HII，人类影响

因子；NPP，净初级生产力；CCV，气候变化速率；ET，物种演化时间；DP，种群间地理距

离；加粗的数字表明两因子间高度相关（Pearson’s |r| > 0.8）。 

Table note: AT, annual temperature; AP, annual precipitation; ATR, annual temperature range; APR, 

annual precipitation range; HII, human influence index, and NPP, net primary production, CCV, 

climate change velocity, ET, evolutionary time of each species and DP, geographical distance 

between populations; Bold values indicate high correlation (Pearson’s |r| > 0.8). 
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表 4.5 新世界哺乳类九个预测变量之间的皮尔森相关性 

Table 4.5 Pearson correlation between all nine variables for mammals in New World 

 AT AP ATR APR HII NPP CCV ET DP 

COI          

AT          

AP 0.834         

ATR -0.029 0.106        

APR 0.126 0.300 0.941       

HII 0.135 -0.086 0.450 0.434      

NPP 0.863 0.948 0.196 0.382 0.114     

CCV -0.701 -0.596 -0.161 -0.280 -0.068 -0.614    

ET 0.220 0.227 -0.095 -0.093 -0.026 0.207 0.024   

DP 0.033 -0.033 -0.243 -0.264 -0.097 -0.048 0.066 0.083  

CYTB          

AT          

AP 0.706         

ATR 0.033 -0.150        

APR 0.196 0.230 0.765       

HII 0.422 0.093 0.365 0.369      

NPP 0.771 0.881 -0.077 0.278 0.320     

CCV -0.423 -0.260 -0.307 -0.395 -0.030 -0.286    

ET 0.104 0.232 0.027 -0.020 -0.010 0.171 0.057   

DP -0.178 -0.013 -0.372 -0.312 -0.277 -0.035 0.286 0.043  

表注：AT，年均温；AP，年降水； ATR，年均温范围；APR，年降水范围；HII，人类影响

因子；NPP，净初级生产力；CCV，气候变化速率；ET，物种演化时间；DP，种群间地理距

离；加粗的数字表明两因子间高度相关（Pearson’s |r| > 0.8）。 

Table note: AT, annual temperature; AP, annual precipitation; ATR, annual temperature range; APR, 

annual precipitation range; HII, human influence index, and NPP, net primary production, CCV, 

climate change velocity, ET, evolutionary time of each species and DP, geographical distance 

between populations; Bold values indicate high correlation (Pearson’s |r| > 0.8). 
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表 4.6 新世界两栖类九个预测变量之间的皮尔森相关性 

Table 4.6 Pearson correlation between all nine variables for amphibians in New World 

 AT AP ATR APR HII NPP CCV ET DP 

COI          

AT          

AP 0.621         

ATR -0.229 0.026        

APR 0.117 0.569 0.635       

HII -0.454 -0.331 -0.001 0.010      

NPP 0.815 0.741 0.025 0.419 -0.271     

CCV -0.624 -0.499 -0.132 -0.303 0.298 -0.664    

ET 0.206 0.214 -0.006 0.115 -0.075 0.270 -0.030   

DP 0.008 -0.321 -0.261 -0.381 -0.148 -0.217 0.255 0.106  

CYTB          

AT          

AP 0.638         

ATR -0.383 0.071        

APR 0.113 0.664 0.463       

HII -0.585 -0.334 0.196 0.130      

NPP 0.808 0.804 -0.128 0.422 -0.350     

CCV -0.427 -0.435 -0.218 -0.410 0.354 -0.516    

ET 0.180 0.026 -0.303 -0.215 -0.150 0.008 0.144   

DP 0.300 -0.022 -0.392 -0.317 -0.200 0.065 0.119 0.063  

表注：AT，年均温；AP，年降水； ATR，年均温范围；APR，年降水范围；HII，人类影响

因子；NPP，净初级生产力；CCV，气候变化速率；ET，物种演化时间；DP，种群间地理距

离；加粗的数字表明两因子间高度相关（Pearson’s |r| > 0.8）。 

Table note: AT, annual temperature; AP, annual precipitation; ATR, annual temperature range; APR, 

annual precipitation range; HII, human influence index, and NPP, net primary production, CCV, 

climate change velocity, ET, evolutionary time of each species and DP, geographical distance 

between populations; Bold values indicate high correlation (Pearson’s |r| > 0.8). 
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分析中自变量的共线性，我们首先对 AT，AP，ATR，APR，CCV，HII，DP，NPP

进行相关性检验并去除了相关性大于 0.8的变量（表 4.4-表 4.6）。为了确定每个

因子的相对贡献程度，对于多元回归模型，我们计算了每一个可能的回归模型的

赤池信息准则即 AICc 值。基于此我们计算了各因子的 Akaike 权重和作为该因

子在模型中的相对重要权重。各因子 Akaike 权重和的计算方式为统计出现该因

子的所有多元回归模型中该因子的 Akaike 数值之和（Symonds and Moussalli，

2010）。 

4.3 结果 

4.3.1 遗传多样性、种群分化、物种丰富度概述 

表 4.7 各动物类群遗传多样性（GD）、种群分化指数（PD）和物种丰富度（SR）概述

Table 4.7 The summary of genetic diversity (GD), population divergence (PD), and species 

richness (SR) 

经过地理信息配准和种群划分之后，我们共获得分布于新大陆（南北美洲）

的 DNA序列 25,093条，包含 885个物种，其中鸟类 COI基因涉及 437个物种，

鸟类 CYTB基因涉及 67个物种；哺乳类 COI基因涉及 178个物种，哺乳类 CYTB

基因涉及 92个物种；两栖类 COI基因涉及 100个物种，两栖类 CYTB基因涉及

55个物种（表 4.7）。基于这些数据，我们发现鸟类 COI基因的遗传多样性为 0.009 

± 0.015；种群分化程度为 0.006 ± 0.012；潜在物种丰富度为 144.199 ± 29.339 

 Gene Locus 

Species 

number 

GD PD SR 

Birds 

COI 437 0.009±0.015 0.006±0.012 144.199±29.339 

CYTB 67 0.012±0.014 0.012±0.014 24.156±6.525 

Mammals 

COI 178 0.018±0.018 0.015±0.025 65.276±23.407 

CYTB 92 0.023±0.020 0.010±0.013 13.47±2.668 

Amphibians 

COI 100 0.040±0.040 0.023±0.030 18.531±6.909 

CYTB 55 0.038±0.038 0.019±0.029 6.283±2.582 
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表 4.8 各动物类群遗传多样性（GD）、种群分化指数（PD）和物种丰富度（SR）之间的皮

尔森相关性 

Table 4.8 Pearson correlation among genetic diversity (GD), population divergence (PD), 

and species richness (SR) 

Animal group Gene  GD PD SR 

Amphibians 

COI 

GD    

PD 0.503   

SR 0.179 0.207  

CYTB 

GD    

PD 0.665   

SR 0.448 0.429  

Birds 

COI 

GD    

PD 0.489   

SR 0.164 0.187  

CYTB 

GD    

PD 0.811   

SR 0.519 0.514  

Mammals 

COI 

GD    

PD 0.684   

SR 0.156 0.178  

CYTB 

GD    

PD 0.457   

SR 0.195 0.223  

All 

COI 

GD    

PD 0.539   

SR 0.164 0.188  

CYTB 

GD    

PD 0.627   

SR 0.365 0.361 - 

表注：表中加粗的数字表明二者之间的关系具有统计学上的显著性。 

Table note: All the Pearson’s correlation coefficients that were significant at the 0.05 level are 

bolded. 

（表 4.7）；鸟类 CYTB 基因的遗传多样性为 0.012 ± 0.014；种群分化程度为

0.0.006 ± 0.009；潜在物种丰富度为 24.156 ± 6.525（表 4.7）；哺乳类 COI基

因的遗传多样性为 0.018 ± 0.018；种群分化程度为 0.015 ± 0.025；潜在物种

丰富度为 65.276 ± 23.407（表 4.7）；哺乳类 CYTB 基因的遗传多样性为 0.023 

± 0.020；种群分化程度为 0.010 ± 0.013；潜在物种丰富度为 13.47 ± 2.668
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（表 4.7）；两栖类 COI 基因的遗传多样性为 0.040 ± 0.040；种群分化程度为

0.023 ± 0.030；潜在物种丰富度为 18.531 ± 6.909（表 4.7）；两栖类 CYTB基

因的遗传多样性为 0.038 ± 0.038；种群分化程度为 0.019 ± 0.029；潜在物种

丰富度为 6.283 ± 2.582（表 4.7）。遗传多样性、种群分化和物种丰富度之间的

皮尔森相关性检验表明，除了两栖类 COI 基因和哺乳类 CYTB 基因的遗传多样

性和物种丰富度之间不存在统计学上显著相的关关系外，遗传多样性、种群分化

和物种丰富度两两之间均存在统计学上显著相的关关系（表 4.8）。整体上看，COI

基因和 CYTB 基因描述的遗传多多样性均与对应物种的物种丰富度存在显著的

相关关系（COI, R   0.164, P < 0.001; CYTB, R   0.365, P < 0.001；表 4.8）。 

4.3.2 气候和人类影响因子、种群间地理距离对种群分化程度的影响 

多元回归分析表明年均温（AP），气候变化速率（CCV），年均温范围（ATR），

年降水范围（APR），人类影响因子（HII），演化时间（ET）和种群间地理距离

（DP）对陆生脊椎动物种群分化程度均具有重要的影响。对鸟类 COI基因而言，

AP，APR 和 DP 作为预测因子对种群分化程度的影响具有统计学上的显著性；

对鸟类 CYTB 基因而言，AP 和 ET 作为预测因子对种群分化程度的影响具有统

计学上的显著性（表 4.9）。对哺乳 COI基因而言，HII，CCV和 DP作为预测因

子对种群分化程度的影响具有统计学上的显著性；对哺乳类 CYTB 基因而言，

CCV、ET和 DP作为预测因子对种群分化程度的影响具有统计学上的显著性（表

4.9）。对两栖类 COI基因而言，AP，HII和 DP作为预测因子对种群分化程度的

影响具有统计学上的显著性；对两栖类 CYTB基因而言，ATR，APR和 DP作为

预测因子对种群分化程度的影响具有统计学上的显著性（表 4.9）。尽管这七个预

测因子对种群分化程度的影响在不同的动物类群中存在差异，我们发现种间地理

距离，除了在鸟类 CYTB表征的种群分化的分析结果中不显著外，其余动物类群

的种间分化程度均受到种间地理距离显著影响且其回归系数为正。有趣的是，尽

管人类影响因子对种群分化程度的影响在基因间存在差异，但我们发现在 COI基

因中，人类影响因子在哺乳类和两栖类中检测到与种群分化程度显著相关且其回

归系数为正。此外，基于多元回归 Akaike 权重和的分析结果进一步支持了人类
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影响和种间地理距离对种群分化程度存在促进作用（表 4.10）。 

表 4.9 各动物类群解释种群分化程度的最佳多元回归模型。 

Table 4.9 The best multiple variables regression with different variables to analyze the 

population divergence for different animal groups 

Animal 

group 
Gene Independent variables Radj2 AICc P 

Birds 

COI AP (+) + APR(-)  + DP (+)  0.1206 -1763.172 < 0.001 

CYTB AP (+) + APR (-) + ET(+) 0.296 -360.810 < 0.001 

Mammals 

COI HII (+) + CCV(-) + DP (+) 0.192 -797.499 < 0.001 

CYTB CCV (-) + ET(+) + DP(+) 0.266 -551.832  < 0.01 

Amphibians 

COI AP (+) + HII (+) + CCV (-) + DP (+) 0.211 -368.503 < 0.001 

CYTB ATR (-) + APR (+) + DP(+) 0.413 -217.48 < 0.001 

表注：AT，年均温;AP，年降水；ATR，年均温范围；APR，年降水范围；HII，人类影响因

子；NPP，净初级生产力；CCV，气候变化速率;ET，物种演化时间；DP，种群间地理距离；

加粗的数字表示该因子的回归系数具有统计学上的显著性。 

Table note: AT, annual temperature; AP, annual precipitation; ATR, annual temperature range; APR, 

annual precipitation range; HII, human influence index, CCV, climate change velocity, DP, 

geographical distance between populations, and ET, evolutionary time of each species. Bold 

variables are the parameters for each multiple variables regressions that were significant at P < 0.05. 
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表 4.10 基于多元回归模型计算的各因子 Akaike 权重和 

Table 4.10 The sum of Akaike weights (SAW) of each explanatory variable in multivariate 

models for different animal groups 

表注：AT，年均温； AP，年降水； ATR，年均温范围；APR，年降水范围； HII，人类影

响因子； NPP，净初级生产力； CCV，气候变化速率； ET，物种演化时间； DP， 种群

间地理距离；加粗的数字表示各动物类群相对重要的前三个因子。 

Table note: AT, annual temperature; AP, annual precipitation; ATR, annual temperature range; APR, 

annual precipitation range; HII, human influence index, and NPP, net primary production, CCV, 

climate change velocity, ET, evolutionary time of each species and DP, geographical distance 

between populations; Bold numbers are the top three of the relative importance of variables for each 

animal group. 

 4.3.3 遗传多样性、种群分化、物种丰富度之间的关系 

我们使用结构方程模型分别验证了模型 1：种群分化是遗传多样性和物种丰

富度之间的桥梁（图 4.1，a）；模型 2：遗传多样性、种群分化和物种丰富度两两

之间存在直接相关性。结构方程模型结果表明模型 1 在 CYTB 和 COI 基因中都

得到了较好的支持（图 4.3；表 4.11）。因为模型 2属于饱和模型，没有办法对模

型 2和模型 1进行比较，但我们注意到模型 2中从遗传多样性到物种丰富度之间

的路径系数并不存在统计学上的显著性（图 4.4）。然而，COI基因和 CYTB基因

描述的遗传多样性与物种的物种丰富度存在显著的相关关系（COI, R   0.164, P 

< 0.001; CYTB, R   0.365, P < 0.001；各物种的详细检验参数见表 4.8）。这些结

Variables 
Birds  Mammals  Amphibians  

COI CYTB COI CYTB COI CYTB 

AT 0.444   0.277  0.262 0.262 

AP 0.844 0.865  0.291 0.272  0.610 0.617 

ATR 0.367  0.313 0.263  0.436 0.612  0.520 

APR 0.664 0.572    0.284 0.647  0.721  

HII 0.474 0.231  0.943  0.252 0.706 0.412 

CCV 0.363 0.275  0.940 0.974 0.527  0.216 

ET 0.264 0.735  0.956  0.829 0.409  0.237  

DP 1  0.354  1  1  0.905  0.992  
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果表明，遗传多样性和物种丰富度之间并不存在显著的直接相关关系，即模型 1

能够较好的描述三者之间的内在关系。通过检验模型 1的标准回归系数，我们发

现在对鸟类、哺乳类和两栖类而言，遗传多样性到种群分化指数之间的路径系数

在统计学上具有显著性，表明遗传多样性对种群分化程度具有直接的影响作用；

种群分化到物种丰富度之间的路径系数在鸟类 COI 基因和 CYTB 基因、哺乳类

COI 基因和 CYTB 基因、两栖类 CYTB 基因中均存在统计学上的显著性。这些

结果表明，种群分化在遗传多样性和物种丰富度之间起到了桥梁作用。此外，我

们发现演化时间到遗传多样性之间的路径系数在哺乳类COI基因和CYTB基因、

两栖类 COI 基因中均具有统计学上的显著性，表明遗传多样性和演化时间之间

存在正相关关系。 

4.4 讨论 

在该研究中，我们首先基于可用的分子标记的鸟类、哺乳类和两栖类的 COI  

和 CYTB基因统计比较了各动物类群遗传多样性、种群分化和物种丰富度。结果

显示遗传多样性、种群分化和物种丰富度两两之间存在统计学上显著的相关关系。

然而结构方程模型结果表明遗传多样性和物种丰富度并不直接相关，表明陆生脊

椎动物（如鸟类、哺乳类和两栖类）中物种分化作为遗传多样性和物种丰富度之

间的桥梁将生物多样性分子水平和物种水平连接在一起。此外，研究结果表明人

类影响和种群间的地理距离对种群分化程度具有重要影响。这些结果为跨生物多

样性不同维度（如遗传多样性和物种丰富度）理解生物多样性形成的普遍机制和

过程提供了参考。 

我们的结果表明种群间地理距离和人类影响因子是影响种群分化过程的重

要因素，进一步确认了隔离效应对物种形成的重要作用（Toth et al.，2019；Mayr，

2013；Coyne and Orr，2004）。种群间的地理距离与种群分化指数在鸟类、哺乳

类和两栖类中均具有统计学上显著的正相关关系（表 4.9），表明地理隔离能够促

进种群间的分化程度。地理隔离能够降低隔离种群间相互交配繁殖的概率，阻碍

了种群间基因流的产生，有助于种群分化程度的加深（Schluter and Conte，2009）。 
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图 4.3 两栖类（a,b）、鸟类（c,d）和哺乳类（e,f）模型 1 的 PSEM 检验结果及基于多元回

归模型调整的理论模型（g） 

Figure 4.3 The PSEM results of Model 1 in amphibians (a, b), birds (c, d), and mammals (e, 

f); the adjusted model (g) based on multivariate analysis of population divergence and the 

results of PSEM 

红色实线箭头表明在所有动物类群中共享的显著相关方向，黑色实线/虚线箭头表明类群特

异的显著/不显著的相关方向。a-f 中实现的粗细与标准化路径系数范围（0.015-0.865）相对

应。在调整的理论模型（g）中,双向箭头表明扩散能力和突变速率能同时影响遗传多样性和

种群分化。该图表明种群分化是两栖类、鸟类和哺乳类遗传多样性和物种丰富度之间的媒介。 

Red solid line arrows are used to indicate shared significant correlations among all models, whereas 

Black solid/dashed arrows indicate model-specific correlations with significant / non-significant 

directions. The line width (in a to f) is proportional to the strength of the effect and the width of the 

line corresponding to the number range (0.015-0.865) of the standardized path coefficient. In the 

adjusted model (g), the two-way arrow indicates that dispersion (dispersal ability) and mutation are 

capable to affect both genetic diversity and population divergence.  
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图 4.4 两栖类（a,b）、鸟类（c,d）和哺乳类（e,f）模型 2 的 PSEM 检验结果 

Figure 4.4. The PSEM results of Model 2 in amphibians (a, b), birds (c, d), and mammals (e, 

f) 

红色实线箭头表明在所有动物类群中共享的显著相关方向，黑色实线/虚线箭头表明类群特

异的显著/不显著的相关方向。a-f 中实现的粗细与标准化路径系数范围（0.015-0.865）相对

应。该图表明两栖类、鸟类和哺乳类遗传多样性和物种丰富度之间的不存在统计学上显著的

直接相关关系。 

Black solid/dashed arrows indicate correlations with significant / non-significant directions. The 

line width is proportional to the strength of the effect and the width of the line corresponding to the 

number range (0.015-0.865) of the standardized path coefficient. This figure shows that the direct 

association between genetic diversity and species richness is not supported in amphibians, birds, 

and mammals. 
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表 4.11 模型 1 和模型 2 的结构方程模型（PSEM）检验结果 

Table 4.11 Summary of Piecewise Structural Equation Model (PSEM) results across taxa 

groups  

表注：表中 d. f.为自由度，C为 C统计值，P 为 各 d-sep 检验的显著性（P > 0.05表明模型

拟合效果较好）， AICc 为经过小样本量校正后的赤池信息准则。 * 模型 2为饱和模型，故 

C   0，df   0，P   1。 

Table note: In the table, d. f. denotes the degree of freedom, C denotes C statistic, P denotes P-

values for each d-sep test (note that P-values > 0.05 indicate proper model fit), AICc denotes Akaike 

Information Criterion corrected for small sample sizes. * Since the model 2 is the saturated model, 

C   0, df   0, P   1. 

COI      

Taxa Models d. f. C P AICc 

Amphibians 

Model 1 2 0.722 0.697 26.007 

Model 2* 0 0 1 27.805 

Birds 

Model 1 2 3.513 0.173 26.411 

Model 2* 0 0 1 24.912 

Mammals 

Model 1 2 0.787 0.675 24.465 

Model 2* 0 0 1 25.926 

CYTB      

Taxa Models d. f. C P AICc 

Amphibians 

Model 1 2 4.064 0.131 34.517 

Model 2* 0 0 1 32.667 

Birds 

Model 1 2 1.954 0.377 30.798 

Model 2* 0 0 1 31.610 

Mammals 

Model 1 2 2.575 0.276 28.455 

Model 2* 0 0 1 28.160 
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除了地理隔离外，人类活动造成的生境片段化也能够造成种群间的隔离效应。尽 

管我们关于人类活动对种群分化程度的影响对基因的选择比较敏感，但在两栖类

和哺乳类 COI基因中均检测出人类活动影响因子对种群分化程度具有促进作用。

随着人类影响程度的加深，具有较高移动能力的类群能够通过较强的扩散能力来

降低这种影响。如鸟类的较高的扩散能力（Claramunt et al.，2012；Sandel et al.，

2011）有助于其跨越人为造成的障碍或举家迁徙至适宜生境（Virkkala and 

Lehikoinen，2017）来维持其种群完整性。在这种情况下，鸟类能够采取更有效

的措施来通过其扩散能力来躲避人类的干扰。相较于鸟类而言，哺乳类和两栖类

活动能力较低，限制了在人类干扰下维持其种群稳定的能力，因此人类活动对哺

乳类和两栖类种群分化程度影响较大。人类活动对鸟类、哺乳类和两栖类种群分

化程度影响的差异性，提示我们在生物多样性保护策略制定过程中，应充分关注

扩散力相对较弱的物种。 

前人的研究推测种群分化对未来物种丰富度具有促进作用，因为在动物（Eo 

et al.，2008；Martin and MCKay，2004）和植物中发现种群分化程度存在与物种

丰富度类似的纬度梯度格局（Eo et al.，2008）。该推测强调了种群分化对潜在物

种丰富度之间的作用，我们的结果验证了这一推测（图 4.3）。遗传多样性和物种

丰富度之间存在统计学上显著的相关性在哺乳类中已经得到证实（Theodoridis et 

al.，2020），这与我们在鸟类、哺乳类和两栖类观测到的结果一致（表 4.8）。我

们并没有观察到遗传多样性和物种丰富度之间存在直接的关系（图 4.3和图 4.4），

然而，遗传多样性与种群分化之间存在直接的相关关系。这一结果与种群分化与

物种丰富度之间存在直接的相关关系相结合，不仅表明种群分化在生物多样性形

成过程至关重要，而且为跨维度来理解生物多样性的成因提供了框架。如前所述，

人类活动和地形造成的隔离效应能够通过降低种群间的基因流来促进种群分化。

相反，扩散能力能够降低隔离效应对种群的影响，进而降低种间的遗传差异

（Claramunt et al.，2012）。此外，考虑到我们使用的物种丰富度指标为潜在物种

丰富度，虽然其与特定区域内物种共存物种的最大数目高度相关，但在自然界中，

物种的共存能力（Germain et al.，2018）是一定区域潜在物种丰富度到实际观测

到的物种丰富度转化的关键。然而由于数据可用性的限制，我们的模型并没有涉
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及扩散能力和共存能力，因此该模型仍需未来的研究进一步完善。从理论上，扩

散和共存能力能分别影响遗传多样性到种群分化以及从种群分化到物种丰富度

形成的过程。此外，物种演化时间和遗传多样性有直接的相关性（图 4.3），因为

遗传多样性是生物多样性的基础层次，直接与突变位点的在时间的累积相关

（Theodoridis et al.，2020）。从某种程度上看，种群分化和物种丰富度的形成是

遗传变异从量变（分子水平）到质变（种群/物种水平）的过程。因此我们提出以

下假设：（1）突变率，演化时间以及其他有助于促进遗传变异累积的因素为种群

分化提供了基础材料；（2）扩散能力能够降低由于地理或人为因素造成的种群隔

离的影响，进而通过调控基因流来影响种群分化程度；（3）随着演化时间的推进，

种群分化程度不断加深而形成新的物种，有助于物种丰富度的形成。基于上述讨

论，我们在理论上优化了我们的模型，通过将扩散和共存能力加入我们的模型（图

4.3，g），以在理论上加深我们对不同维度生物多样性之间内在关系的理解。根据

该模型不难理解气候稳定性假说和演化时间假说在遗传多样性水平（Theodoridis 

et al.，2020）和物种丰富度水平（Mittelbach et al.，2007；Dynesius and Jansson，

2000）均起作用，因为区域内稳定的气候和较长的演化时间能够促进遗传变异的

累积，有助于种群分化的形成从而增加该区域的物种数目。 

本研究中，我们提出了一个包含三个重要过程的框架，通过种群分化作为桥

梁将遗传多样性和物种丰富度连接在一起，为理解生物多样性不同维度之间的关

系提供了思路，同时为跨维度来理解生物多样性的普遍成因提供了可能。然而该

框架并没有涉及生物多样性的另一水平——生态系统多样性。因此未来研究应该

将生态多样性纳入考虑范围。随着遗传和群落数据的不断累积，全面理解生物多

样性成因及其各维度之间的内在关系迎来了新的机遇，也为气候变化下生物多样

性的高效保护提供了可能。  

 



第 5章 遗传多样性和物种分布面积的关系 

81 

 

第 5 章 遗传多样性和物种分布面积的关系 

5.1 研究背景 

气候环境变化和人类活动造成的栖息地的丧失和片段化是影响物种分布面

积大小的重要因素，也是生物多样性面临的重要威胁（Newbold et al.，2015；Fahrig，

2003；III et al.，2000）。尽管生物多样性与分布面积之间的关系在物种层面已经

被充分研究，并提出了多种量化关系。然而，遗传多样性，作为生物多样性最基

础的维度代表着物种对未来气候环境变化的潜在适应能力（Ellegren and Galtier，

2016；Romiguier et al.，2014），却被忽视。世界自然保护联盟（International Union 

for Conservation of Nature，IUCN）制定的《物种红色名录濒危等级和标准》中物

种的分布面积是评估物种濒危程度的重要标准之一（IUCN，2012）。因此，了解

遗传多样性和物种分布面积之间的关系，不仅有助于从面积角度理解生物多样性

的成因，也能够为制定有效的生物多样性的保护策略和濒危物种评估在遗传层面

提供借鉴。 

2019 年樊海英等人首次报道遗传多样性和种面积之间的关系（Fan et al.，

2019），其结果表明在鸟类中随着种面积的增加遗传多样性快速升高到一定水平

后趋于稳定。考虑到现有遗传多样性研究结果在不同的动物类群（Fan et al.，2021；

Gratton et al.，2017）和遗传多样性指标之间（Fan et al.，2021）存在明显差异，

其他动物类群如哺乳类和两栖类中遗传多样性和物种分布面积之间的关系尚不

清楚，不同遗传多样性和物种分布面积之间关系是否存在指标差异（如单倍型多

样性/核苷酸多样性-物种分布区面积之间关系）仍有待探讨。核苷酸多样性，定

义为两个随机取样的个体间每核苷酸位点差异的碱基数目（Tajima，1993），代表

了遗传变异在漫长的演化时期的累积程度。单倍型多样性，定义为两个随机取样

的个体不共享同一个单倍型的概率，反应了特定单倍型的组和，其较多描述了种

群基因型及其频率在短期内发生的变化（Leitwein et al.，2020；Pauls et al.，2013）。

如果蝇线粒体基因的频率随着外界气候环境变化存在可塑性（Camus et al.，2017）。
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通过比较分析单倍型多样性-物种分布区面积和核苷酸多样性-物种分布区面积

之间的关系能够整合长期和短期演化历史来全面理解遗传多样性-物种分布面积

之间的关系及其成因。 

气候条件是决定物种分布区面积的主要原因之一。换言之，物种现有的分布

区面积大小在本质上是气候条件适合且物种能到达的区域的面积的集合。影响核

苷酸多样性和单倍型多样性大小的因素在本质上是通过影响物种内部单倍型及

其频率而实现的（Fan et al.，2021）。一般而言物种内部的单倍型组合主要通过地

理或生态隔离塑造（Li et al.，2016；Zhang et al.，2012），此外单倍型频率的大小

还和局部气候环境限制相关（Sillero et al.，2020；Camus et al.，2017），如单倍型

及其频率会随着全球气候变暖的增加或下降。因此，气候环境的变化是导致遗传

多样性变化的原因之一，如历史的气候环境变化和哺乳动物核苷酸多样性的变化

显著相关（Theodoridis et al.，2020）。既然气候环境的变化能够同时影响遗传多

样性和单倍型多样性，因此我们提出假设:遗传多样性和物种分布面积之间不存

在直接联系，气候条件是二者之间的媒介，特别是单倍型多样性物种面积之间的

媒介。 

为了获得遗传多样性和物种分布面积之间的关系，我们使用单倍型多样性和

核苷酸多样性作为遗传多样性的指标分别探讨了单倍型多样性-物种分布面积和

核苷酸多样性-物种分布面积之间的关系。通过整合遗传和气候环境数据，我们

旨在探讨以下三个问题（1）不同遗传多样性指标表征的遗传多样性-物种面积之

间关系是否一致？（2）鸟类、哺乳类、两栖类的遗传多样性-物种面积之间的关

系是否一致？（3）环境变量如何塑造遗传多样性-物种面积之间的关系？ 

5.2 材料与方法 

5.2.1 序列数据 

COI基因是物种鉴定，种群遗传以及谱系地理学常用的基因片段，在过去的

30多年里，积累了大量的数据（Hu et al.，2021；Moritz et al.，2017；Ramadan 

and Baeshen，2012）。因此本研究使用鸟类、哺乳类和两栖类 COI序列为研究对
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象，序列数据的获取参见“3.2.1 DNA序列获取”一节。 

5.2.2 物种分布面积的计算和研究物种筛选 

物种的分布面积基于物种的分布图进行估算。其中，鸟类的分布区下载于

BirdLife网站（http://datazone.birdlife.org/species/requestdis/），哺乳类和两栖类分

布区下载于 IUCN网站（http://www.iucnredlist.org/）。在计算面积之前我们排除了

各物种面积区域标注“可能存在”、“重新引入”、“流浪地”的多边形区块。随后

将各物种分布区转化成大小为 385.9km*385.9km的栅格图层，统计各物种所占栅

格数目多少（Gridstotal）作为物种分布面积。我们将物种的分布图转化为

385km*385km的原因有，（1）IUCN的分布图是物种可能分布生境集合，其是物

种分布区的近似估计（Herkt et al.，2017；Meyer et al.，2015）；（2）我们依据地

理信息匹配的序列经纬度与该物种原始经纬度之间存在地理误差。其中 71.04%

的序列的地理信息配准的误差小于 400km，如一个物种的采样点只有 1个，那么

其样本点可能来源于 400km*400km 范围内的任意一个地方。（3）我们将物种分

布区转化为 385.9km*385.9km 栅格，不仅因为其与 400km 相近，更因为其是遗

产多样性研究中普遍使用栅格尺度（Theodoridis et al.，2020；Miraldo et al.，2016）。

（4）栅格转化后的面积与原始面积高度相关（两栖类，R   0.966， P  <  0.001；

鸟类，R   0.816， P  <  0.001；哺乳类，R   0.926， P  <  0.001），对分析结

果不会产生影响。（5）通过这一步操作方便进行下一步数据质控。为了数据的正

态性，我们对物种分布面积大小（Gridstotal）进行了均方根转化，并用于下游的数

据分析。 

考虑到早期的研究并不能确保数据具有代表性，如樊海英等（2019）的研究

并未对研究的物种进行数据代表性质控，如一个物种的地理分布范围很大，其采

样的地理范围却很小，有可能造成结果的低估。因此，我们使用了严格的筛选过

程以确保我们的样本具有代表性。首先我们各物种的序列数据投射到该物种

385.9km*385.9km的栅格分布区中，统计有序列落入的栅格数目 Gridssample，并计

算了样本覆盖度指数 Gridssample / Girdstotal，对于样本覆盖度指数小于 0.5 的物种

进行了排除，即保证我们所研究的物种其采样地理范围至少覆盖该物种地理分布

http://www.iucnredlist.org/
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区的 50%的面积。 

5.2.3 序列比对及遗传多样性计算 

我们使用MUSCLE v3.8.31对每一物种的 DNA序列进行了比对，随后使用

单倍型多样性和核苷酸多样性作为遗传多样性的指标。为了保证遗传多样性评估

结果的稳定性和精确性，排除了序列条数少于 5的结果（Miraldo et al.，2016）。

单倍型多样性采用公式 4.1（Fan et al.，2021）进行计算，核苷酸多样性采用公式

4.2（Miraldo et al.，2016）进行计算。 

5.2.4 物种分布面积对遗传多样性的影响 

我们使用 LOESS 回归分别对鸟类、哺乳类和两栖类物种分布面积与单倍型

多样性和核苷酸多样性关系进行了曲线拟合。为了降低不同面积之间物种数目差

异对遗传多样性-物种分布面积关系之间的影响，我们以转化后的单位面积为基

准，计算了落入各整数面积范围内不同物种遗传多样性的均值。随后依据 LOESS

回归的结果使用线性方程分别对鸟类、哺乳类和两栖类单倍型多样性-物种分布

面积和核苷酸多样性物种分布面积之间的关系进行拟合。为了消除序列间空间自

相关的影响（Gratton et al.，2017），使用 Geosohere包计算了各物种序列间地理

距离的均值（D）并作为权重引入方程。 

5.2.5 气候数据和人类影响数据的提取 

气候图层下载自世界气候网站（Hijmans et al.，2005），人类影响因子数据下

载 自 NASA 社 会 经 济 数 据 和 应 用 中 心 网 站

（http://sedac.ciesin.columbia.edu/wildareas/）。随后我们使用 R语言中的“raster”

包中的“extract”函数，依据物种繁殖地的分布图提取了各物种人类影响因子（HII）、

年均温（AT）、温度季节性（ST）、年降水（AP）、降水季节性（SP）、更新世以

来的气候变化速率（CCV）（Sandel et al.，2011）和初级生产力（NPP）（Haberl 

et al.，2007）。我们计算了各物种 AT、ST、AP、SP、CCV、NPP和 HII的均值

作为该物种的环境数据用于后续的分析。 

http://sedac.ciesin.columbia.edu/wildareas/
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5.2.6 统计分析 

表 5.1 鸟类五个环境因子，人类影响因子以及净初级生产力之间的皮尔森相关性 

Table 5.1 Pearson correlation between all five environmental, human activities, and net 

primary productive production variables for birds 

 Range size AT AP SP ST HII NPP CCV 

Range size 

        

AT -0.482 

       

AP -0.459 0.820 

      

SP 0.150 0.166 -0.083 

     

ST 0.550 -0.961 -0.837 -0.067 

    

HII -0.199 -0.035 -0.160 0.128 0.102 

   

NPP -0.473 0.837 0.942 -0.100 -0.863 -0.065 

  

CCV 0.305 -0.599 -0.478 -0.477 0.638 0.037 -0.468 

 

表注：Range Size, 物种分布面积；AT，年均温；AP，年降水；SP，降水季节性；ST，温度

季节性；HII，人类影响因子；NPP，净初级生产力；CCV，气候变化速率。加粗的数字表明

两因子间高度相关（Pearson’s |r| > 0.8）。 

Table note: Range size, the distribution range size of species; AT, annual temperature; AP, annual 

precipitation; SP, precipitation seasonality; ST, temperature seasonality; HII, human influence index, 

and NPP, net primary production, CCV, climate change velocity; Bold values indicate high 

correlation (Pearson’s |r| > 0.8). 

我们使用多元回归分析探讨了气候因子、人类影响因子和物种分布面积对遗

传多样性的影响。为了降低回归分析中自变量的共线性，我们首先对 AT，AP，

ST，SP，CCV，HII，NPP和物种分布面积进行相关性检验并去除了相关性大于

0.8 的变量（表 5.1-表 5.3）。利用结构方程模型分别对鸟类、哺乳类和两栖类遗

传多样性和分布面积之间的媒介这一假设关系进行检验（即环境和人类因子分别

和遗传多样性与物种分布面积大小相关），同时我们还检验了物种分布面积大小

和遗传多样性之间是否存在直接的相关关系。结构方程模型使用 R 语言中

piecewiseSEM包进行分析（Lefcheck and Freckleton，2015）。 
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表 5.2 哺乳类五个环境因子，人类影响因子以及净初级生产力之间的皮尔森相关性 

Table 5.2 Pearson correlation between all five environmental, human activities, and net 

primary productive production variables for mammals 

 Range size AT AP SP ST HII NPP CCV 

Range size 
        

AT -0.361 

       

AP -0.360 0.809 

      

SP -0.097 0.244 -0.113 

     

ST 0.385 -0.967 -0.851 -0.146 

    

HII -0.250 0.111 -0.102 0.329 -0.034 

   

NPP -0.387 0.824 0.947 -0.084 -0.881 -0.028 

  

CCV 0.298 -0.643 -0.542 -0.457 0.655 -0.066 -0.527 

 

表注：Range Size, 物种分布面积；AT，年均温；AP，年降水；SP，降水季节性；ST，温度

季节性；HII，人类影响因子；NPP，净初级生产力；CCV，气候变化速率。加粗的数字表明

两因子间高度相关（Pearson’s |r| > 0.8）。 

Table note: Range size, the distribution range size of species; AT, annual temperature; AP, annual 

precipitation; SP, precipitation seasonality; ST, temperature seasonality; HII, human influence index, 

and NPP, net primary production, CCV, climate change velocity; Bold values indicate high 

correlation (Pearson’s |r| > 0.8). 

5.3 结果 

5.3.1 鸟类、哺乳类、两栖类样本特征及遗传多样性概述 

经过地理信息配准，共获得 55，608条 DNA序列，其中包含 3584种鸟类，

1166种哺乳类和 1082种两栖类。大部分序列来自东亚、西欧及南北美洲（图 5.1，

a，b，c）。数据库中两栖类物种的数目比鸟类和哺乳类少（图 5.1，a，b，c）。种

内序列间的地理距离和物种分布面积显著正相关，表明各物种的采样点在其分布

区内分布较为分散（表 5.4）。种内序列间的地理距离的最小值大于 0，说明对于

任一物种而言其样本来源于多个地区（图 5.2）。此外结合我们对物种删选的准则

Gridssample /Gridstotal > 0.5，我们的样本的覆盖度至少为其分布区面积的 50%。综  
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表 5.3 两栖类五个环境因子，人类影响因子以及净初级生产力之间的皮尔森相关性 

Table 5.3 Pearson correlation between all five environmental, human activities, and net 

primary productive production variables for amphibians 

表注：Range Size, 物种分布面积；AT，年均温；AP，年降水；SP，降水季节性；ST，温度

季节性；HII，人类影响因子；NPP，净初级生产力；CCV，气候变化速率。加粗的数字表明

两因子间高度相关（Pearson’s |r| > 0.8）。 

Table note: Range size, the distribution range size of species; AT, annual temperature; AP, annual 

precipitation; SP, precipitation seasonality; ST, temperature seasonality; HII, human influence index, 

and NPP, net primary production, CCV, climate change velocity; Bold values indicate high 

correlation (Pearson’s |r| > 0.8). 

表 5.4 物种内部配对序列间地理距离均值与物种分布面积之间的皮尔森相关性 

Table 5.4 The Pearson’s correlation coefficients between species range sizes and the average 

geographic distance (D) between two pairs of sequences 

表注：***P < 0.001。 

Table note: ***P < 0.001. 

 Range size AT AP SP ST HII NPP CCV 

Range size 
       

 

 AT 0.086 

      

 

AP -0.261 0.633 

     

 

SP 0.049 0.351 0.052 

    

 

ST 0.189 -0.852 -0.722 -0.317 

   

 

HII -0.219 -0.452 -0.506 -0.126 0.469 

  

 

NPP -0.271 0.737 0.828 0.091 -0.828 -0.444 

 

 

CCV 0.264 -0.452 -0.474 -0.620 0.658 0.326 -0.527  

Animal group Correlation between species range size and D 

Birds 0.721*** 

Mammals 
0.669*** 

Amphibians 0.634*** 
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合上述结果，表明我们的研究物种具有足够的代表性，能够有效避免狭域采样对

大面积物种遗传多样性的低估。基于这些数据，发现鸟类整体的核苷酸多样性为

0.008 ± 0.011；哺乳类整体的核苷酸多样性为 0.017 ± 0.016；两栖类整体的核苷

酸多样性为 0.029 ± 0.032。鸟类整体的单倍型多样性为 0. 699 ± 0.264；哺乳类整

体的单倍型样性为0.844 ± 0.159；两栖类类整体的单倍型多样性为0.792 ± 0.215。

鸟类、哺乳类、两栖类核苷酸多样性（X2 = 231.87, df = 2, P < 0.001）和单倍型多

样性（X2 = 96.981，df = 2，P < 0.001）之间在显著的差异（图 5.1，d，e），这在

一定程度上验证了划分动物类群探讨遗传多样性-物种分布面积之间关系的重要

性。 

 

图 5.1 各动物类群样本覆盖度及遗传多样性概述 

Figure 5.1 Summary of taxonomic coverage and genetic diversity among the groups of 

terrestrial vertebrates used in this study 
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图 5.2 陆生脊椎动物序列间地理距离（D）概述 

Figure 5.2 General description of D value among the terrestrial vertebrates  

红线标注了物种内序列间地理距离的最小值。 

The red line corresponds to the minimum value of D vaules. 

5.3.2 遗传多样性-物种分布面积关系 

结果表明，单倍型多样性在哺乳类（图 5.3，c；R2   0.585，P < 0.001）和两

栖类（图 5.3，e；R2   0.779，P < 0.001）中随着物种分布面积的升高而显著增加，

然而在鸟类中该结果并不具有统计学上的显著性（图 5.3，a；R2   0.038，P   

0.318）。核苷酸多样性在鸟类（图 5.3，b；R2   0.481，P < 0.001）和哺乳类（图

5.3，d；R2   0.704 ，P < 0.001）中随着物种分布面积的升高先增加至一定的数

值，随后趋于减少，然而在两栖类中核苷酸多样性随着物种分布面积的增加呈现

出曲线增加的趋势（图 5.3，f；R2   0.710，P < 0.05）。上述结果在 LOESS回归

分析中也得到了验证（图 5.4）。在两栖类中我们发现，其单倍型多样性-物种分

布面积关系和核苷酸多样性-物种分布面积之间的关系类似，均随着物种分布面

积的增加而显著升高。 
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图 5.3 鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）遗传多样性和物种分布面积之间关

系 

Figure 5.3 Relationship between genetic diversity and species range sizes for birds (a, b), 

mammals (c, d), and amphibians (e, f) 

柱形图展示了遗传多样性（y轴）和物种分布面积（x轴）之间的关系。图中蓝线为 beta回

归模型拟合的曲线。 

The histogram plots show genetic diversity (y-axis) plotted against the species range size (x-axis). 

Regressions represent linear regression beta models.  
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图 5.4 基于 LOESS 回归的鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）和两栖类（e，f）遗传多样性和

物种分布面积之间关系 

Figure 5.4 Relationship between genetic diversity and range sizes for birds (a, b), mammals 

(c, d), and amphibians (e, f) based on LOESS regression 

散点图展示了遗传多样性（y轴）和均方根转化的物种分布面积（x 轴）之间的关系。图中

红线线为 LOESS回归拟合的光滑回归曲线及其置信区间。 

The scatterplots show genetic diversity (y-axis) plotted against the species range size (x-axis). The 

red line and light red-shaded region indicate the smooth regression (loess) fits and their confidence 

interval. 
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5.3.3 环境和人类活动影响因子调控遗传多样性-物种分布面积关系 

多元回归分析表明年均温（AT）、年降水（AP）、温度季节性（ST）、降水季

节性（SP）、人类影响因子（HII）和物种分布面积对陆生脊椎动物遗传多样性变

异程度具有重要的影响。对鸟类单倍型多样性而言，物种分布面积作为预测因子

对单倍型多样性变异程度的影响具有统计学上的显著性（表 5.5）；对鸟类核苷酸

多样性而言，AT 作为预测因子对核苷酸多样性变异程度的影响具有统计学上的

显著性（表 5.5）。对哺乳类单倍型多样性而言，AT 物种分布面积作为预测因子

对单倍型多样性变异程度的影响具有统计学上的显著性（表 5.5）；对哺乳类核苷

酸多样性而言，AT 作为预测因子对核苷酸多样性变异程度的影响具有统计学上

的显著性（表 5.5）。对两栖类单倍型多样性而言，物种分布面积作为预测因子对

单倍型多样性变异程度的影响具有统计学上的显著性（表 5.5）；对两栖类核苷酸

多样性而言，AP、SP、HII和物种分布面积作为预测因子对核苷酸多样性变异程

度的影响具有统计学上的显著性（表 5.5）。尽管预测因子在不同的动物类群中存

在差异，我们发现物种分布面积对陆生脊椎动物单倍型多样性均具有促进作用

（回归方程中物种分布面积的回归系数为正且具有统计学上显著性）。AT对鸟类

和哺乳类核苷酸多样性具有显著的促进作用（回归方程中 AT的回归系数为正且

具有统计学上显著性）。尽管物种分布面积对单倍型多样性具有重要影响，然而

路径方程分析结果表明，在大多数研究案例中，遗传多样性和物种分布面积之间

的路径系数并不显著（𝜋𝑏𝑖𝑟𝑑𝑠 ， β = 0.07， P > 0.05； 𝜋𝑚𝑎𝑚𝑚𝑎𝑙𝑠， β = 0.07，

P > 0.05； ℎ𝑚𝑎𝑚𝑚𝑎𝑙𝑠 ， β = 0.11， P > 0.05； ℎ𝑎𝑚𝑝ℎ𝑖𝑏𝑖𝑎𝑛𝑠 ，  β = 0.27，P > 

0.05），表明遗传多样性和物种分布面积之间并不存在直接的相关关系（图 5.5）。

例如，对于哺乳类而言，分布面积较大的物种其分布范围内整体的 AT较低，进

而造成遗传多样性的降低（图 5.5）；对鸟类而言，物种分布面积和 HII之间具有

负的路径系数，但 HII和核苷酸多样性之间居于负的路径系数，据此我们推测人

类影响越大，鸟类核苷酸多样性和物种分布面积越小（图 5.5）。基于上述结果，

不难推测，AT 和 HII 等因子能够作为中间变量介导遗传多样性和物种分布面积

之间的关系。 
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图 5.5 结构方程模型展示的气候和人类影响因子对鸟类（a，b）、哺乳类（c，d）和两栖

类（e，f）的遗传多样性-物种分布面积关系的重要影响 

Figure 5.5 Result of structural equation modeling showing the relative effect of climate 

variables and human influence index on the genetic diversity-area relationship for birds (a, 

b), mammals (c, d), and amphibians (e, f) 

图中检测的因子有 AT，年均温；AP，年降水；SP，降水季节性；ST，温度季节性；HII，人

类影响因子；NPP，净初级生产力；CCV，气候变化速率。实线和虚线分别表示显著和不显

著的路径系数；线上的数字表示标准路径系数，线的宽度和影响的大小正相关。 

Tested variables were annual mean temperature (AT), annual precipitation (AP), precipitation 

seasonality (SP), climate change velocity (CCV), net primary production (NPP), and human 

influence index (HII). Significant paths are indicated by solid lines, dashed lines indicate 

nonsignificance. Numbers along the arrows represent standardized path coefficients. The line width 

is proportional to the strength of the effect.
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表 5.5 各动物类群解释遗传多样性的最佳多元回归模型 

Table 5.5 The best multiple variables regression with different variables to analysis the genetic diversity for different animal groups 

Animal group Genetic diversity AT AP ST SP CCV HII Range size Radj2 AICc P 

Birds 

Haplotype diversity 3.446     -62.765 134.686 0.049 54.986 < 0.001 

Nucleotide diversity 0.440   -0.626   1.541 0.113 -3471.344 < 0.001 

Mammals 

Haplotype diversity 3.238      92.680 0.035 -219.550 < 0.05 

Nucleotide diversity 0.320   -1.002    0.028 -1385.944 < 0.001 

Amphibians 

 

Haplotype diversity       222.609 0.073 -16.970 < 0.05 

Nucleotide diversity  0.154  4.270  12.600 60.645 0.256 -285.167 < 0.001 

表注：Range Size, 物种分布面积；AT，年均温;；AP，年降水；SP，降水季节性；ST，温度季节性；HII，人类影响因子;；NPP，净初级生产力； 

CCV，气候候变化速率。加粗的数字表示该因子的回归系数具有统计学上的显著性。所有的回归系数均扩大了一万倍。 

Table note: species range size (range size), annual mean temperature (AT), temperature seasonality (ST), annual precipitation (AP), precipitation seasonality 

(SP), climate change velocity (CCV), net primary production (NPP), Human Influence Index (HII). Bold numbers are the parameters for each multiple variables 

regressions that were significant at P < 0.05. All the coefficients for each variable shown in the table are expanded 10,000X.
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表 5.6 基于多元回归模型计算的各因子 Akaike 权重和 

Table 5.6 The sum of Akaike weights (SAW) of each explanatory variable in multivariate models for different animal groups 

Variables 
Birds  Mammals  Amphibians  

Haplotype diversity Nucleotide diversity Haplotype diversity Nucleotide diversity Haplotype diversity Nucleotide diversity 

AT 0.532 (+) 0.885 (+) 0.931(+) 0.942 (+) 0.085 (+) 0.144 (+) 

AP     0.265 (-) 0.495 (+) 

ST 0.397 ( +) 0.170 ( -)     

SP 0.274 (+) 0.552 (-) 0.356 (-) 0.570 (-) 0.246 (-) 0.634 (+) 

HII 0.999 (-) 0.000 (-) 0.515 (-) 0.000 (+) 0.248 (+) 0.582 (+) 

CCV 0.289 (+) 0.000 (+) 0.153 (-) 0.000 (-) 0.254 (+) 0.315 (+) 

Range size 0.988 (+) 0.490 (+) 0.716 (+) 0.358 (+) 0.831 (+) 0.996 (+) 

表注：Range Size, 物种分布面积；AT，年均温；AP，年降水；SP，降水季节性；ST，温度季节性；HII，人类影响因子；NPP，净初级生产力；

CCV，气候变化速率。括号表中正（+）负（-）号表示该因子与遗传多样性的变异程度正相关和负相关。加粗的数字表示各动物类群相对重要的

前三个因子。 

Table note: annual mean temperature (AT), annual precipitation (AP), temperature seasonality (ST), precipitation seasonality (SP), climate change velocity 

(CCV), Human Influence Index (HII), and Range size, the square root transform of species range size. Plus (+) and minus (−) signs after each explanatory 

variable indicate positive and negative association respectively between the explanatory variable and genetic diversity based on the model which contain all 

predictor variables. Bold numbers are the top three of the relative importance of variables for each animal group



陆生脊椎动物遗传多样性格局及其对保护生物学的启示 

96 

 

5.4 讨论 

本研究揭示了鸟类、哺乳类和两栖类中存在相对一致的单倍型多样性-物种分布面

积关系（图 5.3和图 5.4）。这种一致的正相关关系提示单倍型多样性可能是评估物种分

布面积变化对遗传多样性的影响的理想指标。在鸟类和哺乳类中，核苷酸多样性随着物

种分布面积的增大先升高到一定数值后呈现递减趋势的“单峰”关系，但在两栖类中，

核苷酸多样性-物种分布面积之间的关系与两栖类单倍型多样性-物种分布面积之间的

关系类似，即随着物种分布面积的增大而增大。物种的分布面积与其分布中心的纬度呈

正相关。尽管遗传多样性-物种分布面积的关系存在指标差异，但我们仍然观察到较为

类似的遗传多样性-物种分布面积关系如两栖类和哺乳类的单倍型多样性-物种分布面

积关系；鸟类和哺乳类核苷酸多样性-物种分布面积关系，表明了遗传多样性物种分布

面积关系在陆生脊椎动物中可能存在类似的驱动机制。 

遗传多样性-物种分布面积受到物种演化历史，种群大小，环境变化以及现今地形

变化等因素的共同影响，因此其形成原因是复杂的。给定种群的遗传多样性受有效种群

大小和突变速率的共同影响（Leitwein et al.，2020）。分布面积较大的物种通常比分布面

积较小的物种拥有更大的繁殖种群大小（Willig et al.，2003；Rosenzweig，1995）。此外，

物种分布区内的气候条件（如，温度和初级生产力）能够为种群提供适宜的繁衍和生存

环境，较高的温度能够维持高的遗传突变速率（Mittelbach et al.，2007）。因此较大的种

群面积能够维持更大的种群存活，进而有助于遗传变异的发生（Doyle et al.，2015；

DeWoody and Avise，2000），如两栖类的单倍型/核苷酸多样性多样性-物种分布面积关

系，以及鸟类和哺乳类单倍型多样性-物种分布面积关系。对于鸟类和哺乳类而言，其

分布面积较大的物种通常位于北部或北极地区，这些地区的物种在演化过程中经历了较

大的自然选择压力（Bajc et al.，2011；Zink et al.，2006；Hewitt，2004；Liukkonen-Anttila 

et al.，2002），这在一定程度上解释了大面积物种核苷酸多样性呈现出下降趋势的现象。

分布区位于北部或北极的物种经历了更新世冰期循环往复的影响，大多数种群的有效种

群大小呈现出冰期后扩张的格局（Bajc et al.，2011；Zink et al.，2006；Hewitt，2004；

Liukkonen-Anttila et al.，2002），这种有效种群大小的变化与分布面积大的物种拥有较高
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的单倍型多样性和较低的核苷酸多样性相契合，因为高的单倍型多样性和低的核苷酸多

样性是种群近期扩张的信号（Fan et al.，2021；Garg and Mishra，2018；Avise，2000）。 

物种分布面积是物种适应能力与环境变化相互作用的结果（Sillero et al.，2020；

Slatyer et al.，2013）。环境的改变（包括地形和气候）能够造成物种内部单倍型及其频

率的变化（Camus et al.，2017；Balanyá et al.，2006；Umina et al.，2005），进而造成遗

传多样性的变化。因此，气候条件（如温度和降水）的变化在引起物种分布区收缩和扩

张的同时能够造成遗传多样性的变化（Paz-Vinas et al.，2013；Blanchet et al.，2010；

Olivieri et al.，2008）。气候条件能够充当媒介作用来同时调节物种分布面积和遗传多样

性的变化，进而塑造其独特的遗传多样性-物种分布面积格局。如结构方程模型结果所

示，多数动物类群中物种分布面积和遗传多样性之间不存在直接的关系（图 5.5，b-e），

这在一定程度上验证了我们的推论，即遗传多样性和物种分布面积之间不存在直接联系，

遗传多样性和物种分布面积之间的联系由气候因子调节。 

单倍型多样性-物种分布面积呈现出线性正相关关系，表明单倍型多样性在评估由

于物种栖息地丢失或片段化造成的物种濒危程度上具有潜在的应用价值，且对与之相关

的生物多样性保护策略中具有重要借鉴意义。此外，我们的研究结果表明单倍型多样性

-物种分布面积关系和核苷酸多样性物种分布面积关系在哺乳类和鸟类中存在不一致的

格局。因此整合多指标遗传多样性参数进行比较分析，有助于我们全面揭示遗传多样性

的形成机制。
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第 6 章 结论和展望 

本论文通过理论推导提出了单倍型多样性计算的新方法，弥补了现有单倍

型多样性计算方法不能从不等长 DNA序列中估算单倍型多样性的不足。在此

基础上，我们系统地探讨了单倍型多样纬度梯度分布格局，整合比较了单倍型

多样性和核苷酸多样性分布格局及其影响机制。发现解释物种丰富度的假说并

不能完全适用于对遗传多样性的解析。为了探讨遗传多样性和物种丰富度成因

之间的共性和区别，我们以种群分化为桥梁搭建起了遗传多样性和物种丰富度

之间的关联，并得到了一些重要结论，为更加深入理解生物多样性的形成过程

提供了新的视野。此外我们基于现有数据，探讨了遗传多样性和物种分布面积

之间的关系，为遗传多样性在以物种分布面积为基准的物种濒危程度评估的工

作提供了借鉴。但是由于数据以及研究方法的局限，本研究还有许多不足之

处，期待着在后续的研究工作中加以完善和优化。 

6.1 主要结论 

（1）单倍型多样性更适宜用来评估不等长 DNA序列的遗传多样性。  

本研究结果表明，在处理不等长 DNA序列时，单倍型多样性计算结果的精

确度和稳定性要显著优于核苷酸多样性，表明单倍型多样性与核苷酸多样性相比，

更适于处理不等长的 DNA序列数据。基于该方法，我们发现单倍型多样性在南

北半球间的递减趋势存在差异，且鸟类与哺乳类和两栖类的单倍型多样性在南北

半球递减规律相反。单倍型多样性在南北半球间分布格局的差异可能反应了自然

选择强度在不同单倍型之间的差异（Camus et al.，2017）和不同动物类群扩散能

力的差异（Gratton et al.，2017）。 

（2）背景依赖的核苷酸-单倍型多样性关系。 

基于我们的数学模型（ ）， 并不是一个恒定值，它随着样本大小以及

序列间的差异而波动，因此核苷酸-单倍型多样性之间的并不存在线性关系，而

是随着样本序列间的差异而变化，因此核苷酸-单倍型多样性之间是背景依赖的

可变关系。该结果与 Godall-Copestake等人（2012）结果完全不同，表明其研究
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结果可能是特定数据集下的产物。该结果为目前研究观测到不一致的单倍型多样

性和核苷酸多样性变化的趋势（正相关或负相关）提供了理论基础（Song et al.，

2013；Wang et al.，2013；Zhang et al.，2012；Bird et al.，2007）。 

（3）单倍型多样性与核苷酸多样性分布格局的不同是气候因子和物种特征相互

作用的结果。 

物种水平的遗传多样性分布格局在不同的研究指标间存在差异。相较于单倍

型多样性而言，核苷酸多样性更符合极向递减规律。具体而言，陆生脊椎动物共

享相似的核苷酸多样性格局即核苷酸多样性存在极向递减的规律；而单倍型多样

性仅在两栖类中存在极向递减的规律，对于鸟类和哺乳类而言，单倍型多样性分

布格局随着纬度的升高并未出现较大幅度的变化。这种指标间格局的差异与更新

世以来气候变化速率在指标间的影响相对应，即恒温动物（鸟类和哺乳类）单倍

型多样性并未受到更新世以来气候变化的影响。因此，气候变化和物种特征共同

驱动了物种水平遗传多样性格局。 

（4）种群分化是遗传多样性和物种丰富度之间的桥梁。 

本研究表明遗传多样性和物种丰富度之间的并不存在直接的相关关系。物种

分化作为遗传多样性和物种丰富度之间的桥梁将生物多样性分子水平和物种水

平连接在一起。此外，我们的研究结果表明人类影响和种群间的地理距离对种群

分化程度具有重要影响。其中，人类对种群分化的影响程度随着物种的扩散能力

相关。如人类活动并未对扩散能力较强的物种的种群分化产生影响，可能是由于

扩散能力高的物种能够通过其迁移能力减缓人为活动的干扰。 

（5）遗传多样性-物种分布面积关系存在指标差异，提示单倍型多样性是评估生

境片段化等因素导致的物种分布面积缩小对物种遗传多样性的影响的理想指标。 

本研究揭示了遗传多样性-物种分布面积关系存在指标差异。单倍型多样性-

物种分布面积在鸟类、哺乳类和两栖类中存在相对一致正相关关系。在鸟类和哺

乳类中核苷酸多样性随着物种分布面积的增大先升高到一定值后呈现递减趋势

的“驼峰”关系，但在两栖类中核苷酸多样性-物种分布面积之间的关系与两栖类

单倍型多样性-物种分布面积之间的关系类似随着物种分布面积的增大而增大的。

指标间的差异暗示单倍型多样性是从分布面积角度出发评估物种是否濒危的理

想指标。 
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（6）遗传多样性-物种分布面积关系是物种适应能力与环境变化相互作用的结果。 

在鸟类、哺乳类和两栖类中我们观察到遗传多样性和物种分布面积之间的路

径系数并不显著，表明遗传多样性和物种分布面积之间并不存在直接的相关关系。

气候因子在影响物种分布面积的同时能影响遗传多样性。因此气候条件可能充当

媒介通过同时调节物种分布面积和遗传多样性的变化，进而塑造其独特的遗传多

样性-物种分布面积格局。 

6.2 本研究的创新性 

（1）提出了新的单倍型多样性计算方法，弥补了现有方法不能从不等长 DNA序

列中估计单倍型多样性的不足。 

在本研究提出新的单倍型多样性估计方法之前，学界普遍认为从不等长

DNA 序列计算单倍型多样性是不可行的（Miraldo et al.，2016）。本研究打破了

前人的认知，弥补了现有单倍型多样性计算方法不能应用于不等长 DNA序列的

不足。同时我们通过仿真模拟，对于不等长的 DNA序列，不仅可以估算单倍型

多样性，而且其估算精确度和稳定性要优于目前普遍使用的核苷酸多样性，因此

单倍型多样性更适合作为不等长 DNA序列的遗传多样性指标。 

（2）对遗传多样性格局进行了多指标的整合比较分析，揭示了遗传多样性和物

种丰富度解释假说之间的异同及其原因。                                                                                                                                                                                             

以前大尺度遗传多样性的分布格局的研究仅关注核苷酸多样性分布格局及

其成因。本研究整合分析了单倍型多样性和核苷酸多样性分布格局及其驱动机制，

不仅单独验证了解释物种丰富度的假说如气候稳定性假说、生境异质性假说以及

生产力假说等对各动物类群不同遗传多样性指标的解释效力，而且还检验了物种

特征（如，食性以及迁徙状态）对遗传多样性的影响。因此本研究不仅揭示了个

动物类群物种水平的遗传多样性分布格局，还揭示了各假说对不同遗传多样性指

标的解释效力，证明了遗传多样性分布格局的形成是环境条件和物种适应性互作

的结果。 

（3）搭建起了遗传多样性和物种丰富度关系的理论框架，为跨维度理解生物多

样成因提供了可能。 
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以前研究仅在理论上探讨了遗传多样性多样性和物种丰富度之间的关系以

及其可能存在的共同解释。本研究以种群分化为媒介构建起遗传多样性和物种丰

富度之间的理论框架，并通过整合洲际尺度鸟类、哺乳类、两栖类的遗传数据对

该框架进行了检验。该框架为跨维度理解生物多样性形成机制提供了可能，有助

于我们理解生物多样性从分子水平到物种水平的形成机制，从而更全面、更准确

了解生物多样性的形成过程，更有效的指导生物多样性保护的保护工作。 

（4）采用了更为严格的数据筛选方式，增加了遗传多样性-物种分布面积之间关

系的准确度。 

前人在探讨鸟类遗传多样性-物种分布面积之间关系时，仅对各物种样本量

进行了质控（Fan et al.，2019），忽视了采样点在分布区的分布情况。因此，在其

报告的遗传多样性物种分布面积之间的关系中分布范围比较大的物种遗传多样

性趋于稳定可能时由于其样本覆盖度不足造成的。例如，物种分布面积大，但其

样本点来自分布区内的一小块区域，就会由于样本代表性不足造成对遗传多样性

低估。本研究加大了数据质控力度，使得每物种的采样范围至少为该物种分布区

的一半。基于此数据，我们发现了单倍型多样性-物种分布面积和核苷酸多样性

物种分布面积在类群内和类群间的差异。同时，该研究表明单倍型多样性评估生

境片段化等因素导致的物种分布面积缩小对物种遗传多样性的潜在影响的理想

指标。 

6.3 本研究的不足之处 

（1）DNA序列不等长，部分物种的核苷酸多样性评估可能存在较大误差。 

本研究结果表明，随着 DNA系列缺失程度的加深，单倍型多样性的估算误

差逐渐减少，但核苷酸多样性的估算误差存在波动的情况，即较小程度的缺失也

能给核苷酸多样性的估算带来较大的误差。因此在该研究中核苷酸多样性的分布

格局可能存在一定程度的误差。但这对本研究的结果有影响不大，因为①我们比

较重要的结果都是基于单倍型多样性为指标发现的。②核苷酸多样性的估算误差

也是学界可以接受的，因为这不仅是本研究中涉及核苷酸多样性分析的缺陷，目

前已发表的宏观遗传多样性研究工作也存在同样不足（Li et al.，2020；Manel et 
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al.，2020；Theodoridis et al.，2020；Millette et al.，2019；Gratton et al.，2017；

Miraldo et al.，2016）。 

（2）结构方程中并未涉及物种扩散和共存能力。 

在结构方程中，尽管我们探讨了遗传多样性、种群分化和物种丰富度之间的

关系，但从理论上讲物种扩散能力和共存能力对该框架的不同过程有着中要影响。

由于数据可用性的限制，我们并未将其纳入分析范围之内。不过我们在讨论中依

据二者对遗传多样性、种群分化和物种丰富度的可能影响，从理论上校正了我们

的框架模型。因此该模型仍有待后期进一步完善。 

6.4 展望 

（1）探讨遗传多样性格局及其形成机制需要整合遗传多样性的多种指标进行比

较分析。 

我们的研究结果表明，遗传多样性的分布格局在其表征指标间存在差异（Fan 

et al.，2021），而这种差异与该指标所对应的生物学意义相对应。以核苷酸多样

性和单倍型多样性而言，核苷酸多样性描述了物种内部遗传变异在碱基水平的平

均累积程度，其形成的原因势必和物种演化历史和外部环境稳定性相关。而单倍

型多样性则反映了独特基因型由于地理或生态隔离所形成的特定组合，其形成过

程较多反映了物种对当前生态或地理环境的响应。因相同的外界因子如气候稳定

性对二者有不同影响，这要求我们在探讨遗传多样性分布格局时，结合遗传多样

性多种指标进行分析，从而对遗传多样性的形成过程有更加全面的理解。 

（2）整合比较生物多样性不同水平的分布格局，综合探讨生物多样性形成及其

维持机制。 

    我们的研究借用种群分化这一生物学过程构建并验证了遗传多样性到物种

丰富度之间的理论框架。这种框架只包含了遗传多样性、物种多样性这两种不同

的生物多样性水平，并没有涉及生物多样性的另一水平——生态系统多样性。实

际上，生态系统多样性作为生物多样性的最高水平层次，理解生物多样性不同维

度对其中包含的物种间、物种和外界环境之间的关系对整个区域生物多样性的维

持至关重要。因此，在未来的研究当中，需要整合生态系统数据对生物多样性各

个维度之间的关系进行系统分析和探讨，只有理解了生物多样性从分子水平到物
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种水平乃至生态系统水平之间的关系，才有可能对生物多样性的形成过程进行系

统建模，为生物多样性的保护工作提供更好的借鉴作用，以维护人类共同的绿水

青山。 

（3）遗传多样性的研究工作需要整合基因组等遗传数据更深层次的分析。 

目前大尺度遗传多样性的研究工作较多关注部分线粒体基因片段。线粒体基

因是中性或近中性的，而适应性基因对气候环境变化的响应速度较快，我们不能

在较短时间尺度上探讨气候变化对遗传多样性的而影响。因此未来的研究还应该

整合基因组数据来探讨适应性遗传多样性对环境的响应机制。尽管适应性遗传多

样性对气候环境的响应由于物种的适应能力的不同可能产生更加多元化的结果，

但其对制定物种特异性的高效保护措施至关重要，不仅可以缩短物种处于濒危状

态的时间，还可以节省在生物多样性保护过程中所产生的经济成本。 
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致 谢 

相逢不过匆匆，回首花开六度。漫漫求学路，至此落笔为终。目之所及，皆

为过往，心之所向，素履以往，生如逆旅，亦是行人。初来动物所，总觉来日方

长，奈何时光不复，倏忽间已到毕业季。别离之际，自是感慨万千。 

桃李不言，下自成蹊。求学之路，必然少不了恩师的传道授业。首先要感谢

我的导师雷富民研究员。感谢他六年来对我的悉心指导与鞭策，使我在迷茫与无

助找到前行的道；感谢他给我提供的科研平台，使我可以充分发挥自己的长处，

不断提高自己的技能；感谢他带我认识和走进科学研究的天地，让我养成了严谨

求实的研究理念和迎难而上敢于拼搏的斗志。雷老师亦师亦友，在科研遇到瓶颈

甚至他人的怀疑时，他就像长辈那样对我充满信心并帮我出谋划策。犹记得 2019

年 4月份雷老师帮我组织的和其他专家的一次交流会，听取了我的报告后，与会

专家多数怀疑我使用的方法。会后我如同霜打的茄子，感觉做什么都提不起精神，

是雷老师的鼓励和支持使我走出了困境。在他的鼓励和指导下我不断优化分析，

用数据结果打消与会专家的质疑。非常感谢雷老师为我们提供了一个相对宽松和

自由的学术氛围，尤其讨论组内老师学术问题时轻松愉悦的场景，完全像是朋友

之间的畅所欲言。六年间，雷老师渊博的知识，严谨的求学态度，高瞻远瞩的学

术视角，无一不时刻感染着我。其次要感谢我的合作导师 Jon Fjeldså教授，自雷

老师给我提供去丹麦歌本哈根大学自然历史博物馆访学机会的时刻起， Fjeldså

教授为我申请去哥本哈根大学访问提供各种材料，同时在我去哥本哈根大学访问

时，在学习和生活中给予了各种帮助使我在海外体会到了家的温馨。如果没有

Fjeldså教授，我不可能在宏观遗传多样性研究方面取得如此迅速的进步。我还要

感谢宋刚副研究员教会我使用各种生物地理学软件以及对我课题的指导和帮助，

同时感谢屈延华研究员、乔慧捷副研究员、杨奇森研究员和刘宣研究员和陕西师

范大学的董亚非教授，感谢他们在我的课题遇到困难时对我的指导和帮助，并不

厌其烦的一遍遍帮我修改论文，使得我的论文写作能力不断进步。同时感谢尹祚

华老师和贾陈喜研究员，在他们的带领下，我领略了野外科考所具有的独特魅力，

并学会了标本采集与制作等科考技能。 
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人生乐在遇知音。感谢我的好朋友，是你们让我体会到和志趣相投的人所作

的每一件事都值得回味。感谢蔡天龙师兄、常勇斌师兄、温知新师兄、赵敏师姐、

季妍竹师姐和郝艳师姐对我的指导和帮助，从我刚进组的无知和迷茫，一点点教

会我实验和数据分析的技巧。同时感谢邵施苗、管玉艳、陈秀敏、熊鹰、潘白云、

佘惠晌、吴允、姜志永、焦小璐、于欣、王欢、张凯、吴蕾、唐诗雨、张梦茹、

李志博、吕泓锐等师兄师姐师弟师妹们的付出与陪伴，让寂寥无趣的实验室充满

了欢声笑语。 

因无惊天地之伟才，故恳恳以逐梦，感谢一直不曾放弃的自己，即便胜利还

在目不可及处，但心中有光，不断前行。感谢在人生道路上陪伴我的家人们，是

他们对我关系和鼓励，帮助与支持让我走到现在。最后我还要特别感谢李苗苗博

士的包容、理解、关心和鼓励，日升而出，夜深放归，给无数个从研究所、食堂，

宿舍楼三点一线的日子平添了一份诗意与祥和。 

感激之情，溢于言表，凡此种种，铭记于心。聚散有时，未来可期。一程山

水一华年，愿此去回首仍是少年。 

 2022年 6月 
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作者简历及攻读学位期间发表的学术论文与研究成果 

作者简历：  

1994年 02月出生于陕西省咸阳市。 

2012年 09月——2016年 06月，在陕西师范大学生命科学学院获得学士学位； 

2018年 03月——2019年 03月，在歌本哈根大学自然历史博物馆访问； 

2016年 09月——2022年 06月，在中国科学院动物研究所攻读博士学位。 

获奖情况： 

2017年 07月 中国科学院大学“三好学生” 

2020年 08月 中国青年鸟类学家研讨会暨第十六届翠鸟论坛“银翠鸟奖” 

2021年 06月 中国科学院大学“三好学生标兵” 

2021年 07月 朱李月华优秀博士生奖学金 

2022年 04月 中国科学院大学优秀毕业生 

 

已发表（或正式接受）的学术论文：  
 

Fan P, Fjeldså J, Liu X, Dong Y, Chang Y, Qu Y, Song G, and Lei F. An approach for estimating 

haplotype diversity from sequences with unequal lengths[J]. Methods in Ecology and 

Evolution, 2021, 12:1658–1667  
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