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摘摇 要摇 复合种群理论是近年来景观生态学和保护生物学研究的热点之一,但有关复合种
群的野外试验研究大多集中在面积和隔离度等方面,对影响复合种群动态因子的具体报道
较少。 事实上,复合种群的影响因子还有很多,如连通性、扩散和生境质量等。 本文就复合
种群中扩散进行了综述,主要包括以下的几个方面:(1)扩散的影响因子。 生境质量、斑块
连通性和种群自身密度等;(2)扩散方向与测定。 扩散的方向是有选择的,在其方向的测定
中微卫星标记(microsatellite marker)得到了较广泛的应用;(3)扩散距离与测定。 扩散的距
离除受到物种自身特性的影响外,还受到踏脚石等生境因素的影响;(4)扩散对复合种群的
影响。 扩散受到复合种群空间结构以及生境质量等自身条件的影响,同时又反作用于复合
种群的动态变化,在以后物种保护工作中必须加以重视。
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Abstract: Metapopulation is one of the hotspots in the researches of landscape ecology and con鄄
servation biology. However, the field studies on metapopulation are largely focused on the effects
of habitat area and isolation, and a few are concerned with the factors affecting the dynamics of
metapopulation. In fact, there are many factors affecting metapopulation, e. g. , connectivity,
dispersal, and habitat quality. This paper reviewed the recent research advances on the dispersal
in metapopulation, with the focus on (1) factors that affect dispersal, e. g. , habitat quality,
patch connectivity, and population density, (2) dispersal directionality, which is nonrandom
and often determined with microsatellite markers, (3) dispersal distance, which is affected not
only by species characteristics, but also by the presence of stepping stones and many other fac鄄
tors, and (4) effects of dispersal on metapopulation dynamics. Dispersal is affected by the spa鄄
tial structure of metapopulation and habitat quality, and in return, affects the metapopulation dy鄄
namics, which should be attached importance to for biological conservation.
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摇 摇 复合种群理论是生态学和保护生物学中一个重

要理论(王虹扬和盛连喜,2004),已提出近 40 年,
这几十年的研究与探索使之日渐完善,尤其是在

1995 年 Hanski 对复合种群做了重新定义之后,不仅

对复合种群的判断概念更加明确,而且把复合种群

的研究扩大到生态、遗传和进化等领域 (Hanski,
1995;Hanski & Gaggiotti,2004;高增祥等,2007)。

近几十年有关复合种群的文章呈指数式增长,从
1991 年前的总数 40 余篇,到现在每 3 年都有近千

篇文章发表,复合种群理论已成为生态学和保护生

物学的热点之一。
摇 摇 在复合种群的研究中,面积与隔离度一直是保

护生物学中关注的热点,但随着复合种群理论研究

的不断深入和完善,越来越多的研究者发现单从这

两个方面出发来制定物种保护策略是远远不够的,
扩散、连通性以及生境质量等因素也对复合种群的

稳定性以及动态变化产生重要的影响,因此这些因
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素也被越来越多的引入到了复合种群的研究中

(Adriaens et al. ,2009;Planes et al. ,2009;Yamanaka
et al. ,2009)。 同时,许多先进的研究方法,如分子

标记以及地理信息系统( geographic information sys鄄
tem,GIS)等工具的应用,也提高了复合种群研究的

深度和精确性。 局域种群间基因位点差异的发现与

其在基因流测定中的应用(Uesugi et al. ,2009),使
得复合种群中的扩散动态更加清楚。 在应用上,有
关复合种群理论的应用实例屡见报道(Mapstone et
al. ,2008;Wilberg et al. ,2008)。 国内学者对复合种

群理论也做了大量的阐述 (徐宏发等,1998;邬建

国,2000;赵淑清等,2001;高增祥等,2007),并报道

了一些有关野外试验和计算模拟方面的成果 (林振

山和 Li,2003;王义飞等,2003;师光禄等,2006;陈玲

玲等,2008;吴诗宝和惠仓,2008;张勇等,2008)。
生物扩散(biological dispersal)是复合种群的重

要内容之一,它是指生物个体或其传播体(如孢子、
种子)向其他地域传播的过程,按其方式可分为主动

(自力)扩散(positive dispersal)和被动(借外力)扩散

(passive dispersal),主动扩散主要发生在动物种群

中,而被动扩散主要发生在植物以及微生物种群中。
按扩散的距离来分,又可分为长距离扩散(long dis鄄
tance dispersal)和短距离扩散(short distance dispers鄄
al)。 本文对复合种群中,影响扩散的因素、扩散方向

的选择、扩散距离的测定以及扩散对复合种群的影响

方面所取得的新进展进行了综述。

1摇 影响种群扩散的几个因素

1郾 1摇 生境质量对扩散的影响

Wilson 等(2009)认为,扩散率随着可定居生境

面积的增加而增大,较好生境质量也有利于扩散率

的增大,但这种效应随着生境间距离的增加而减弱。
扩散在季节和样本点间的差异比年度间的差异更

大,这可能和一些因子在季节和样本点的差异更大

有关,比如生境质量和密度(Matthysen,2005)。 生

境质量不仅是生境内部植被的状况,它也包括了周

边环境对生境的影响。 Ficetola 等 (2009)研究两栖

动物复合种群动态时,指出多种因素应该予以考虑,
比如沼泽地周边的景观对扩散等关键生态过程很重

要。 Zanini 等(2009)也支持这样的观点,认为远离

(指 100 ~ 1000 m,不同物种间有一定的差异)池塘

地区的土地使用状况也会影响到一种两栖动物对池

塘的占据情况。

1郾 2摇 种群自身密度对扩散的影响

除了外界条件的影响,种群自身又会对扩散有

什么影响呢? 很多学者都能想到密度制约(density鄄
dependent)(Silva & Giordani,2008;Enfjall & Leimar,
2009;Fowler,2009;Yee et al. ,2009)。 密度制约因

素是指在种群自然调节中,其作用与种群密度有关

系的那些调节因素。 Silva(2006)认为,研究中假设

扩散与密度无关虽然能简化模型中的分析和数字处

理,但是很明显违背了自然界中密度制约扩散的很

多实例,他以 Denno 和 Peterson (1995)和 Matthysen
(2005)的研究来支撑自己的观点,并提到了密度制

约扩散( density鄄dependent dispersal)在复合种群模

型中一些已有研究 (如: Ruxton, 1996; Doebeli &
Ruxton,1998;Jang & Mitra,2000;Silva et al. ,2001)
加以论证。 在种群的 Logistic 增长现象中可以看到,
随着种群增长,密度加大,增长速率趋缓,最后趋于

零。 但在野外,种群是不是会随着密度的变化而出

现扩散率的差异来缓解密度过大而对资源形成的压

力呢? Silva(2006)检验了单物种的密度制约扩散

规律得出:如果斑块密度在某个关键值以下,迁移是

不会发生的,而当斑块密度大于界限值时,部分个体

就会不断的向外界发生迁移。 Matthysen(2005)在

研究鸟类和哺乳动物的密度制约扩散时得出,相关

研究和实验研究都验证了在鸟类和哺乳动物中正的

密度制约扩散(竞争导致个体迁移)大于负的密度

制约扩散(社会拥挤效应阻碍自由迁移)。 Yee 等

(2009)的研究也表明,随着甲虫密度的增大甲虫的

扩散率也会增大。
1郾 3摇 斑块间连通性对扩散的影响

复合种群间的连通性即复合种群内各斑块间相

互交流的可能性。 它不仅包括斑块间的距离,也包

括斑块的空间网络结构。 距离和物种的扩散能力相

互作用决定了扩散的成功率,但是斑块的空间结构

同样也是至关重要的,比如廊道(corridor)和踏脚石

(stepping stone)的作用。
斑块间的连通性与斑块间的扩散过程紧密相

关。 Yamanaka(2009)对豆娘(Copera annulata)的研

究也认为,斑块内部的生境质量比连通性对复合种

群续存的贡献更大;而 Zanini 等(2009)也通过对 6
种两栖动物的研究得出连通性通常比景观变量更重

要的结论,这也就是说复合种群动态在物种分布中

所起的作用比生境特征更重要。 二者谁更重要也许

因不同的物种而不同,需要进一步的研究加以验证。
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1郾 4摇 其他的一些影响因子

Ruxton 和 Rohani (1999)提到了适合度制约扩

散(fitness鄄dependent dispersal)的问题,他认为个体

从一个生境迁移的强度是受个体在该生境的期望生

殖适合度制约的;另外还有斑块面积制约扩散

(patch鄄size鄄dependent dispersal) ( Hans & Thomas,
2002)等因素的作用;以及不同物种生活习性的差

异也有可能会对扩散产生影响,比如,Franzen 等

(2009)提到的一种蜜蜂(Andrena hattorfiana),由于

其对生境的高度忠诚(即不爱迁移)而在生境被破

坏时极易灭绝;还有就是不同年龄阶段间的差异,一
般幼鱼的扩散率会较高,而且衰老也会影响到个体

的精力(Bonte et al. ,2009)。
不同的性别间也会出现扩散的差异,Bonte 等

(2009)在对细胞内共生物及其寄主的研究中发现,
杀死雄性的细胞内共生物会导致性别偏向性扩散的

进化,即在低的环境随机性和高的扩散死亡率时主

要是雄性偏向性扩散。 Hamilton 和 Mather (2009)
也发现,在害虫的空间结构系统中,雄性和雌性的连

通性是不同的。 Guillaume 和 Perrin (2009)认为,这
样的性别偏向性的扩散可能会抵消近交带来的种群

衰退。
另外,值得一提的是,Orsini 等(2009)在微观领

域的工作, 他认为格兰威尔的豹纹蝶 (Melitaea
cinxia)的扩散率与其磷酸异构酶(PGi)基因中单核

苷酸位点的差异有关,Zheng(2009)也在这种假设

的基础上,建立模型对复合种群中该位点对扩散的

影响进行了分析。 可能是很多因素对扩散的综合作

用,也可能这些因素中有些因素对扩散的发生起了

决定性的作用,究竟其机理如何,还有待于进一步的

研究。

2摇 扩散方向的选择与测定

由于各种的原因导致了种群内个体的迁移和扩

散,但是这些个体将去向何方呢? 扩散后栖息地的

选择是随机的、有选择的还是二者兼而有之? 以及

应该用什么方法来确定物种扩散的方向? 这些问题

都还有待于进一步的研究加以证实。 就目前的研究

成果看,野外研究以及模型预测大都假设这种选择

是随机的,但就这一问题研究的学者也有不一致的

观点。
有观点认为,个体的迁移会直到找到一个在期

望适合度临界值之上的生境时才停止 ( Ruxton,

1996)。 但 Fajardo 等(2009)通过对长刺歌雀(Doli鄄
chonyx oryzivorus ) 和 稀 树 草 鵐 ( Passerculus sand鄄
wichensis)的研究却得出,在出生扩散(natal dispers鄄
al)中,扩散方向和以前生境的质量是有关的,成年

长刺歌雀偏向于扩散到年生殖率大于等于它们原斑

块种群生殖率的地方,相反,成年稀树草鵐更加倾向

于扩散到或留在质量差的生境中。 Fisher(2009)对
水鼠(water vole)的研究中也发现了这种对栖息地

的选择性,研究表明,因为社会阻碍效应 ( social
fence effect)的存在,扩散个体迁入高密度的生境中

是很稀少的;但同时也有社会吸引机制( social at鄄
traction mechanism)的存在,因为水鼠从不在空白斑

块定殖,除非在它到达很短时间内就有新的个体的

迁入。 Clobert 等(2009)提出,扩散后栖息地选择的

差异不仅基于外部信息 (条件制约 ( condition de鄄
pendent)),同样也受种群个体内部状态(表型制约

(phenotype dependent))的影响,这些个体的差异包

括形态学上的、生理学上的以及行为属性等,并对条

件制约和表型制约与生境选择策略的关系作了重点

的阐述。
应用微卫星技术研究复合种群中扩散问题的文

章也较多 ( Freiwald et al. ,2009; Saarinen et al. ,
2009),通过对个体间遗传差异的比较来估算种群

内部基因流从而判断扩散的方向以及速率。 此外,
在 Fisher(2009)对水鼠的研究中用到了无线电遥测

的方法,也很值得借鉴。

3摇 扩散距离

扩散通过影响斑块定殖率而成为影响斑块化种

群动态的一个重要因子,而扩散又受到了距离的制

约,所以对距离的研究实际上也是研究扩散对种群

动态的影响。 Bowler 和 Benton (2009)研究发现,斑
块间距离越远定殖速度越慢;定殖后斑块间廊道对

种群动态的影响也依赖于斑块间距离;另外,距离对

成年个体和幼年个体扩散的影响是不同的,他们认

为这可能是因为斑块间距离影响了扩散的成功率,
而扩散则影响了斑块丰度和斑块内的竞争。

各物种的扩散能力差异极大,如海葵鱼(Am鄄
phiprion percula)的扩散距离是 35 km (Planes et al. ,
2009),而依赖于蚂蚁进行扩散的一种豆类 Daviesia
triflora 的扩散距离最大只有 2350 m (He et al. ,
2009)。 那究竟多远的距离算扩散呢? Johnson 认为

扩散没有最小距离,因为任何规定都是武断的,如
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Shield(1983)用 10 个活动区(home range)大小来区

分恋巢性 ( philopatry) 和扩散,而 Waser 和 Jones
(1983)则认为运动 1 个活动区的距离就发生了扩

散。 在鸟类中如此,那在其他的物种中又该怎样计

算呢? 目前尚未有明确的定论。
各个物种的扩散能力存在着很大的差异,影响

扩散距离的因子与影响扩散的因子大体相似,但目

前也有很多学者致力于踏脚石的研究, Neve 等

(2009)对沼泽地豹纹蝶(Melitaea cinxia)的研究发

现,基因组杂交亲和性随着与源种群距离的增加而

降低,稀有等位基因(rare allele)也随着距离增加而

减少,他认为这表明存在着踏脚石的定殖过程。
Bossuyt(2006)在梅花草(Parnassia palustris)研究中

也提及,在复合种群水平上遗传多样性的丧失可能

不仅仅和杂交亲和性(crosscompatibility)相关,通过

踏脚石的再连接也能有效防止基因的丧失。 这也就

是说,通过踏脚石的作用后,物种往往可以达到一次

扩散距离以外的地方。 He 等(2009)在对一种豆类

扩散(通过蚂蚁进行扩散)的研究中也得出了类似

的结果:源-汇种群间的距离为 410 ~ 2350 m(平均

1260 m),这是蚂蚁扩散距离的 2 ~ 3 个数量级的水

平,由此可见多次扩散是常见的。
另外,也有学者注意到处于斑块中不同位置的

种群对破碎化的反应存在差异,这涉及到斑块边缘

还是中心更适于处于衰退中种群的存活呢? 对这一

问题一直存在着分歧(Thomas et al. ,2008)。 Thom鄄
as(2008)认为,在一个区域内,蝴蝶在中心区域存活

得最好。 如果这样的话,那边缘区域的种群动态是

否就不重要了呢? Dytham(2009)认为并非如此,在
如今气候变化的大环境中,生物生境发生了向两极

迁移,由于边缘地区的个体比中心区域的个体有更

大的扩散能力,所以区域转移率受边缘地区个体扩

散能力的影响较大。
野外实验中如何来测量扩散的距离呢? 在很多

的研究中均采用微卫星标记方法 (Freiwald et al. ,
2009;He et al. ,2009;Nakajima et al. ,2009;Uesugi et
al. ,2009),同时微卫星标记也是测定源-汇动态、基
因流和斑块间连通性的一个较好的方法,通过这种

方法能更好的了解复合种群的动态。 Planes 等

(2009) 在对海洋保护区 ( marine protected areas,
MPAs)内橘色海葵鱼(Amphiprion percula)幼鱼的研

究中应用了 DNA 亲本分析方法,认为这是测定海洋

生物幼体扩散的一个直接方法。 另外, Yee 等

(2009)提出了用甲虫以及植物的密度来预测 2 种

成年甲虫的扩散,实验认为甲虫密度与扩散率成正

比,而植物密度与扩散率成反比。

4摇 扩散对复合种群的影响

Levins 对复合种群的定义为 “ 种群的种群

(a population of populations)冶,也即一个相对独立的

地理区域内各局域种群(local population)的集合,各
局域种群通过一定程度的个体迁移成为整体(Hans鄄
ki & Simberloff,1997)。 Hanski(1995)提出的复合

种群 4 个标准也与扩散相关:1)适宜的栖息地以离

散斑块形式存在,这些离散的斑块可以被局域繁育

种群(local breeding)占据;2)即使是最大的局域种

群也有灭绝风险;3)栖息地斑块不可过于隔离而阻

碍局域种群的重新建立;4)各个局域种群的动态不

能完全同步。 由此可见扩散对复合种群续存有十分

重要的作用。
Planes 等(2009)在对海葵鱼进行研究后,提出

扩散和局部补充(local replenishment)对定居种群的

维持很重要,他还提到海洋保护区网络空间结构中

每个海洋保护区必须能自我维持或者能通过扩散与

其他的海洋保护区充分的连接。
扩散可以使空白斑块被再次的定植或定居,或

是起到援救效应( rescue effect)的作用有效阻止局

域种群的灭绝,从这两个方面来说,扩散对复合种群

的续存起到了促进的作用;但有的学者也提到了扩

散会导致斑块动态同步性,从而加速了复合种群的

灭 绝 ( Liu et al. , 2009 )。 Kiviniemi 和 Lofgren
(2009)也认为扩散和同步性是相关的,且在植物

中,随着种群间距离的增加种群动态同步性显著降

低。 张大勇等(1999)就庆网蛱蝶(Melitaea cinxia)
的研究对保护区的启示中提出,斑块间的理想间隔

应该是折衷的,并且还认为经典复合种群应该符合

的条件之一就是斑块间的动态不能完全同步;斑块

密度增加有利于侵占,因而对复合种群的长期续存

是有益的,但如果生境片段之间的距离太近则可能

导致局域动态的空间同步性上升,而这对复合种群

的长期续存有负作用。

5摇 小结与展望

扩散对于种群保护和续存的重要性不言而喻,
由于扩散的存在才能保持种群内部遗传的多样性,
保持种群活力。 如花粉在种群间的扩散可以防止植
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物的自交以及近交,对动物也同样,很多动物中都存

在繁殖期间性别偏向性的扩散。 但在复合种群中,
生境的高度破碎化使得动物的迁移受到阻碍,一些

依赖动物传粉的植物也会间接的受到危害,风媒植

物的传播距离也会由于踏脚石的丧失而减小,总之

影响扩散的因子众多,且因子间还存在相互作用,所
以对扩散的研究格外的困难。 另外,在复合种群理

论应用于生物保护时,还应注意到斑块间距离并非

越近越好,也并非斑块越大越好,在总面积一定的情

况下,大斑块与小斑块的合理组合以及合适的距离

有时往往效果最好(孙雀等,2008)。
进行复合种群中扩散机理的研究,对于物种保

护意义重大。 在物种的保护中,特别是在保护区的

设计中,必须针对保护物种种群的扩散习性和能力,
设计单个保护小区的大小,并要重视保护小区之间

廊道的建设和保护小区之间小斑块种群的建立(踏
脚石),以最小的保护面积,获得最大的保护种群和

效益,争取大、小保护小区的空间组合,并用廊道建

成网络结构。
目前分子生物学的技术方法飞速发展,同时全

球定位系统(global positioning system, GPS)和无线

通讯技术发展迅速,这些技术的发展,对深入进行复

合种群中扩散的研究提供了良好的技术手段,随着

新方法和新技术的大量应用,扩散中各个问题的研

究将会迎来一个崭新的时代。 同时,由于科学的相

互交叉和融合,复合种群研究将朝着遗传和进化的

方向发展,机理将得到进一步的阐明,新的学科将随

之诞生,如景观遗传学( landscape genetics) (王红芳

等,2007)。
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