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! 系统发育多样性测度

及其在生物多样性保护中的应用
!

李义明
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摘 ! 要 ! 生物多样性保护面临两个基本问题：如何确定 生 物 多 样 性 测 度 以 及 如 何 保 护 生 物 多 样 性。传

统的生物多样性测度是以物种概念为基础的，用生态学 和 地 理 学 方 法 确 定 各 种 生 物 多 样 性 指 数。其 测

度依赖于样方面积的大小，并且所有的物种在分类上同 等 对 待。系 统 发 育 多 样 性 测 度 基 于 系 统 发 育 和

遗传学的理论和方法，能确定某一物种对类群多样性的贡献大小。该方法比较复杂，只有在类群的系统

发育或遗传资料比较齐全时方能应用。本文认为，物种生 存 力 途 径 和 系 统 发 育 多 样 性 测 度 相 结 合 有 助

于确定物种和生态系统保护的优先秩序。
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#! ! 传统生物多样性测度的不足之处

生物多样性保护面临着两个急需解决的问题［#］，一是如何确定生物多样性测度，二是如

何保护生物多样性。这两个问题是相互联系的。生物多样性测度是衡量物种多样性大小的定

量指标，它是制定保护措施的一个主要依据。生物多样性保护的关键问题之一是如何确定物

种和生态系统保护的优先秩序。最近的研究显示，生物多样性测度和其实际保护应用之间存

在很大差距［#、&］，生物多样性的一些新测度正在发展和应用。

当前的生物多样性测度主要从三个层次来描述：物种多样性、生态系统多样性和遗传多样

性。已提出了许多数学公式描述这三种测度。物种多样性是指某一地区物种丰富度，其测度

就是物种数量。生态系统多样性尽管还没有提出比较满意的测度，但许多人用 ! 多样性、" 多

样性和 # 多样性等群落多样性指数来描述生态系统多样性测度。无论这些多样性指数多么

不同，它们都是以物种为基本单位来计算的。许多人发现，以物种为基本单位的生物多样性测
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度在确定物种和生态系统保护的优先秩序上有许多困难。首先，这些测度都依赖于样方面积

的大小［!、"］，它们是面积的函数；第二，这些测度依赖于良好的分类学基础［!］，没有良好的分类

研究，则无法确定物种数；第三，所有物种在分类上都同等对待［!、#］，这可能是保护实践中遇到

的最大问题。在保护实践中，濒危种、重要的经济种以及稀有种应该比常见种受到的重视程度

高。对于保护而言，不管物种的相对丰富度如何，熊猫和啮齿目的一个物种是不能同等对待

的；生物多样性保护的目标是保持最大的生物多样性。根据这个目标，十分显然，物种多样性

越大的地方，越值得保护。一些农业生态系统比许多自然生态系统包含的物种多，如果这样，

在保护区选择过程中，会得出选择农业生态系统作为保护区的结论，这显然是十分荒谬的。保

护最大的物种多样性并不总是等于保护了一个生态系统中最有价值的部分［$］。

为确定物种和生态系统保护的优先秩序，本世纪 %& ’ (& 年代，一些人试图从生态学和生

物地理学角度研究物种的种群密度、栖息地特性和地理分布与其保护之间的关系。这方面最

重要的要数稀有种（ )*)+,-）理论。不同人对稀有种的定义和划分不同［.］。对于保护学家而言，

稀有种代表受威胁的物种，是需要保护的物种，而对于进化生物学家或生物地理学家而言，稀

有种是一个多种类型的集合，包括了人类影响前物种数量和分布方面的稀有种和由人类活动

引起的稀有种。

/*0+123+,4 等［%］根据物种的地理分布、栖息地专化性和局部种群大小把物种划分为 ( 类，

除了分布广、栖息地专化程度低和局部种群大的常见种外，其余的 % 类在某种程度上均是稀有

种。一些人认为，这种划分法值得研究［(］。该方法虽然主观，但把许多稀有种列入了保护目

标，有一定的保护应用前景［5］。

627-［.］根据群落多样性的类型把稀有种也分为三类：他认为 ! 稀有种是指在一个群落内

的稀有物种，它受资源的限制；" 稀有种发生在栖息地梯度上的很狭窄部分，它是栖息地的专

化适应者；# 稀有种是受地理区域限制的狭窄分布的特有种。627- 的划分法有助于确定适宜

的保护措施［(］。! 稀有种，特别是那些分布区很广的稀有种，对小种群的遗传多样性损失和种

群统计随机性和环境随机性引起的绝灭很敏感，需要很大的保护区才能把它们保护住。" 稀

有种可以通过建立有适宜栖息地的保护区而得到保护。# 稀有种可以通过创造许多小的保护

区而得到保护，也可以在植物园、种子库等人为保护设施中得到保护。

稀有种途径对确定物种保护的优先秩序是有帮助的。但是，它在保护中仍存在两个问题：

其一是它无法确定保护实践中被保护的物种与其它物种是什么关系，无法知道如果保护对象

绝灭，它对全球生物多样性总量造成的损失有多大。其二是该途径缺乏数量指标，由于稀有种

的种类较多，同是稀有种，哪一种更值得保护呢？怎样确定哪个地方的生物多样性最大？由于

缺乏数量指标，无法精确地确定物种和生态系统保护的优先秩序。

!8 8 系统发育多样性测度

!" #$ 系统发育多样性（9:-;2<=1=,+> 7+?=)@,+-）

对于传统的生物多样性测度在保护实践遇到的困难，A,B+1@21［C&］是这样回答的：给定两个

相似美学价值的受威胁类群，一物种与其它现存物种亲缘关系不密切，并且其它物种是另一广

分布种和常见种的亚种，似乎有理由 对 分 类 上 种 类 区 别 特 征 明 显 的 物 种 给 予 优 先 保 护。A,D
B+1@21 这番话提出了一种可用系统发育的方法测定生物多样性的思路。E)3+1［CC］对该思路作

了进一步发展。E)3+1 认为，要明确生物多样性的定义，首先要了解生物多样性的来龙去脉。

而物种间的关系和它们所属谱系（ ;+1*=<=）的知识提供这方面的信息。物种的世系辐射一般是
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逐步进行的，需要各种连续的栖息地，有亲缘关系的物种通过它们的世系进化，一些世系逐渐

繁盛，另一些世系绝灭。特有种的中心或残遗物种（ !"#$%& ’("%$"’）是过去适应辐射最后保留的

立足点，它们最有可能进化产生新物种，是未来生物多样性的发生器。这些特有种一般地理分

布很局限，通常也是稀有种，处于绝灭中，携带着有关过去进化繁盛的信息，应该优先给予保

护。在别处，这些特有种已被适应变化环境的世系所代替。)!*$+ 认为，当前有进化活力的世

系将产生未来的生物多样性。这样的世系是自然环境健康的核心。保护的目标应该是对未来

最大生物多样性的 保 护 和 当 前 与 人 类 利 益 有 关 的 物 种 的 保 护。)!*$+ 的 观 点 没 有 被 完 全 接

受［,-］，主要原因是物种的绝灭概率是种群大小、地理分布和种群参数及环境参数等因素的函

数，而不是系统发育支序的函数。目前的进化理论尚不允许我们预测哪一个世系将在未来发

生物种形成（ ’("%$.&$/+），下一步适应辐射从哪里开始。这些过程依赖于物种复杂的历史进化

条件。不过，0!.1"*’2$ 同意系统发育学为我们提供了一条确定物种保护优先秩序的方法。他

认为，分类特征和遗传多样性间的关系可用系统发育树表达出来。如果每个物种的遗传特征

与其趋异的时间成正比，谱系树中的分支长度就能提供生物多样性的一个测度。从这种角度

出发，老的和单型的世系通常对生物多样性的贡献大，是保护优先考虑的目标。因此，系统发

育学结合保护遗传学，提供了理解生物多样性测度的关键构架。

!" !# 系统发育多样性指数

目前的系统发育多样性指数有三类［,3］：拓扑学测度（ &/(/#/45 6".’7!"’），趋异测度（ 8$9"!:
4"+%" 6".’7!"’）和结合测度（ %/6;$+"8 6".’7!"’）。

<.+":=!$4>& 等［-］首 先 根 据 谱 系 树 的 分 支 秩 序 提 出 了 类 群 多 样 性 测 度（ &.?$% 8$9"!’$&5
6".’7!"），，他们认为单源类群的类群多样性对系统发育秩序很敏感。在谱系树中，某一物种

对多样性的贡献大小反比于该物种与谱系树基部间的结点数。最近的分支成员对类群多样性

的贡献小于较早的分支成员。计算某一物种多样性的方法是，首先计算谱系树每一物种的结

点数，然后选择结点数最多的物种，把它的结点数定为一个单位，计算其它物种结点数相对于

该物种结点数的比值，就 得 到 该 谱 系 树 各 物 种 对 类 群 多 样 性 贡 献 值。@.5［A］提 出 了 与 <.+":
=!$4>& 等［-］稍微不同的方法。<.+":=!$4>& 等人的方法的不足之处是未考虑分支情况，@.5 的

方法能处理未解答的结点的谱系树。还有人提出拓扑学途径的其它方法［,3］。

拓扑学测度的缺点是没有考虑分支长度，一些离祖先遗传距离较近的物种可能比离祖先

遗传距离远的物种给予较高的测度。另外，该方法需要知道谱系祖先的位置，这也是不合逻辑

的，因为物种遗传多样性的积累不依赖于谱系树祖先的位置。该方法依赖于结点和分支数，在

很大程度上过分依赖于分类学谱系树，如果发现了新物种，整个谱系树将重新改变。

B/#/* 等用物种间的特征趋异量来计算多样性，该方法用遗传距离作为类群中物种的多样

性测度［,3］。某一物种的多样性测度是该物种到类群中每个物种的所有的成对遗传距离的集

合。某物种的绝灭会减少类群多样性，通过排列物种对类群多样性的损失量来确定物种的多

样性贡献大小。

="$&C6.+ 认为物种对类群多样性的贡献与类群中绝灭物种引起的谱系树长度的减少量

成比例。为此他提出了用动态规划方法来计算多样性［,3］。

用遗传距离作为物种的多样性测度、其优点在于不必考虑祖先的位置和结点数及分支数，

不受谱系树 变 化 的 影 响［,A］。其 缺 点 是 遗 传 资 料 经 常 缺 乏，不 能 满 足 研 究 需 要。 为 此，D!/:
C$"!［,A］提出了遗传距离和拓扑方法相结合的多样性测度。他把遗传距离当作系统发育树上的

分 支 长 度 ，而 分 支 长 度 是 沿 谱 系 树 分 支 的 遗 传 特 征 变 化 的 估 算 概 率 。某 一 物 种 的 唯 一 特 征
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（!"#$!%"%&&，用 ’ 表示）是指它拥有的与其它物种不同的特征。假定在一个分支图中有 ( 个

物种（)、* 和 (），它们的共同祖先是 +，物种 ) 的唯一特征：

!) " #)+ ,（) - #)+ ）#*+ #(+

这里 #$% 是结点 $ 和 % 间的分支长度，并且 ."#$%")。物种可以通过它们的唯一特征而排列出

来。该方法的假设条件是，物种未知特征的变化可能性与遗传距离成正比。遗传距离可用等

位基因的频率、限制酶位点出现或缺乏以及 /0+ 序列的替换率等多种方法计算出。1234#%2 的

计算方法有不妥之处［)5］，67#89 提出了一些修正。

67#89［)］提出了结合测度的另一种方法，他认为，系统发育多样性等于符合最小距离路线

（:#"#:!: &;7""#"< ;789）的成员的那些分支之和。

=27>%?&@#［)(］用鹤的杂交数据比较了上述几种系统发育多样性测度，发现 /0+ 杂交数据

的分析方法在判断类群多样性的最大贡献者和最小贡献者上与上述几种发育多样性测度的结

果一致，但对中间贡献的物种的分析结果上存在分歧。

最近 A#88#"< 和 B3%&C9C@%［)D］把系统发育多样性和多物种的风险分析结合起来。假设系统

发育多样性为 &，中间结点（ #"8%2"3E%）的多样性权重（?%#<98）为 &$，则：

& "#
’

$ " )
&$

’ 是谱系树共有中间结点的数目。系统发育多样性的损失量是系统发育谱系树中每一个共有

中间结点损失之和，则为：

&（ ( ） "#
’

$ " )
&$ !

)%

% " )
*%

)% 是端点物种到第 % 中间结点的物种数，*% 是在给定时间内第 % 个物种绝灭的概率。&（ ( ）定

义为平均损失量。当绝灭时间独立时，此公式有效。

!" #$ 保护应用

上述的几种发育多样性测度可以用于自然保护区选择决策。自然保护区选择中所用的叠

代法［)F］以及 G72<!H%& 等人 发 展 的 保 护 区 选 择 程 序［)I、)J］已 在 这 些 多 样 性 测 度 中 应 用［*、)K、)5］。

在保护区选择中，为了达到保护最大生物多样性的目的，需要考虑补偿性原则，即已选入保护

区中的保护性状或特征在下一次选择时可以给予较低的保护值或不予考虑。有关自然保护区

选择决策的方法，请参见有关介绍［*.］。

(L L 分析和讨论

生物多样性测度是生物多样性研究和保护的基本问题之一。传统的生态学和生物地理学

途径由于以物种作为研究的基本单位，把所有物种同等对待，失去了区分不同物种对生物多样

性的贡献大小。尽管 F. M I. 年代以后发展了一套稀有种分类理论，但总的来说，不能满足物

种多样性保护的实际需要。特别是无法科学地衡量某一特定物种绝灭对多样性损失的影响。

尽管如此，该方法由于比较简单，便于掌握和应用，在实践中广泛使用。J. 年代发展出的系统

发育多样性测度主要基于系统发育和遗传学的理论和方法，能够较科学地度量某一物种对类

群多样性的贡献大小，使生物多样性测度研究获得了实质性的进展。它提供了精确的和可操

作的生物多样性定义［)(］，是保护生物学潜在的有前途的方法。然而，该方法比较复杂，只有在

类群的系统发育树或遗传资料比较齐全时方能应用。另外，该方法尚有不足之处［)(］，目前尚

不太可能取代传统使用的多样性指数。

确定物种和生态系统保护优先秩序的基础是确定它们的保护值大小。确定保护值的标准

*5 生 L 物 L 多 L 样 L 性 L L L L L L L L L L L L L L L L L L L L L 第 D 卷



是多种多样的［!"］。由于当前的生物多样性损失是由人类活动引起的，与人类利益密切相关，

纯粹的生物学标准和地理学标准并不令人满意。在保护区选择过程中，除了考虑生物学标准

和地理学标准，如系统发育多样性 、稀有种、特有种外，还必须考虑对人类有利益的物种，如有

重要美学价值、伦理价值、经济价值以及濒危的物种［!"］。因此必须把发育系统多样性测度和

其它的方法结合起来，综合地确定保护的优先目标和秩序。

生物多样性保护的目标不仅是要保护最大的生物多样性，而且更重要的是如何使生物多

样性损失最小以及如何保护产生未来多样性的重要物种、环境条件以及进化过程。从全球的

角度来看，每个物种都是特有种，都携带有不同于其它物种的遗传信息，任何一个物种的人为

绝灭都是我们所不愿见到的事情。阻止物种绝灭是我们的根本目标。从这种角度出发，对物

种绝灭过程和绝灭机理的了解对达到保护目标尤为重要，因此以物种的生存力作为物种保护

的优先秩序可能更加可取。要完成这一步，必须确定物种的濒危等级［!!］；世界自然保护联盟

物种生存委员会（##$ % &’$(）自本世纪 )* 年代起，致力于建立一套物种受威胁等级标准，用于

指导各国确定物种保护的优先秩序。该标准几经修订，目前实施的标准实际上是以物种生存

力为基础的［!+］。该标准的缺点是，它也是以物种为基础的。在保护应用中同样会遇到一些困

难，如在保护资金有限的情况下，该标准就很难确定处于同一受威胁等级的物种的保护优先秩

序。在这种情况下，把物种生存力途径和系统发育多样性测度结合起来，将有助于确定物种保

护的优先秩序。上述的 ,-..-/0 和 123456573 的方法朝这个方向迈了一步［")］。这种结合的指

数一方面包含了生物多样性损失风险因素，另一方面也结合了物种对类群多样性的贡献大小，

能比较客观地反映因某一物种绝灭对生物多样性总量的影响。因此，用这样的指数来确定物

种保护的优先秩序可能更加合理。至于生态系统的保护，则可以象上述几种系统发育多样性

测度那样，以物种的这种结合指数为基础，通过科学的选择决策［!*］，确定出优先保护秩序。
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“ 亚洲和西太平洋地区森林生态系统多样性与动态国际研讨会”简况

由日本京都大学生态研究中心、>[HY*W[IOW 项目西 太 平 洋 和 亚 洲 地 区 网 络（>[E?O）、全 球 变 化 对 亚 洲

季风区陆地生态系统影 响 执 行 委 员 会（ [-N?]-$IY]IYTO）和 WA(/63&.(5. 热 带 研 究 所 的 热 带 森 林 科 学 中 心

（$I=W）联合主持于 !99D 年 !! 月 !K ; !! 日在日本 京 都 召 开 了 亚 洲 和 西 太 平 洋 地 区 森 林 生 态 系 统 多 样 性 与

动态的国际研讨会。会议的主题是：

!, 比较西太平洋和东亚地区由固定样地进行森林动态监测所取得的结果；:, 探讨此区域内森林动态特征

与树木多样性的关系；S, 建立该区域森林动态和树木多样性研究网络。

从生物多样性角度进行森林动态监测始于本世纪 RK 年代初，固定样地面积从不足 ! 6A: 到 !K 6A: ；截止

目前，地球上主要森林类型都建立了形式不同的固定样地。存在的主要问题是样地面积和监测项目等缺乏统

一的标准（ 或指导性原则），严重影响了监测效 果，特 别 是 监 测 结 果 的 比 较 和 交 流。从 这 次 会 议 看，热 带 地 区

森林动态监测起步较早，又一直受到多数生态学家的重视，取得的成果较好。温带地区如中国、日本、朝 鲜 等

分别建立了若干野外研究站（ 点）和一定数量的固定样地，但样地面积大多比较小，且监测项目和资料分析都

存在一定的不足，急待加强这方面的工作。

目前，加强科学家间的交流与合作，推动监测和分析方法的标准化是重要的问题。在监测内容上 应 注 重

树种致死速率（A&%/5P(/4）和增补速率（ %)0%Q(/A)./），几乎成为所有与会者的共识。

鉴于目前国际上生物多样性动态研 究 的 现 状 和 发 展 趋 势 以 及 我 国 的 实 际 需 要，急 待 建 立 中 国 生 物 多 样

性监测网络，希望国内有关部门能共同努力推动这项工作在中国的开展。

（ 中国科学院植物研究所 # 马克平）
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