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摘要 生态适应是物种应对环境变化的重要方式, 解析物种的生态适应分子机制可以为物种的保护和利用奠定

理论基础. 景观基因组学从基因组水平来研究物种的遗传变异与景观特征之间的相互作用, 可明确量化环境变化

引起的遗传变异在基因组水平的响应, 为生态适应研究提供了新思路, 比经典的种群遗传学方法更进一步. 本文

首先总结了生态适应研究的系列方法, 尤其侧重介绍了基因型-环境互作关系(genotype-environment associations,
GEAs)中涉及到的广义线性混合模型、多变量统计分析和非线性模型等方法及相应的计算工具, 重点比较了这

些方法的优缺点. 其次, 介绍了新近发展起来的“非适应性风险分析”方法(risk of non-adaptedness, RONA)及其应

用, 该方法结合等位基因频率和环境因子变化, 可为预估物种应对当前及未来环境梯度的适应潜力提供参考. 最
后, 结合树木研究实例为生态适应研究方向提出了建议.
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气候变化是导致全球生物多样性丧失的主要因

素
[1,2]. 一般来说, 缺乏表型可塑性(phenotypic plasti-

city)的物种可通过扩散到其他适宜的生境来适应变化

的环境
[3,4], 亦可通过由基因流(gene flow)或固有遗传

变异(standing genetic variation)引起的适应性进化

(adaptive evolution)而保留在原来的生长区域
[5,6]. 然

而, 对大部分植物而言, 当气候变化速率远快于植物

适应的速率时, 其很难通过迁移或扩散来适应快速变

化的气候
[5 ,7~10], 而是主要通过固有遗传变异来适

应
[6,11]. 此外, 目前利用单一方法解决生态适应相关的

一系列问题可能存在一定缺陷, 这表明需要利用多样

化的新方法来揭示和预测植物适应新气候和环境的能

力, 从而帮助人们更深入地理解植物如何适应快速变

化的气候
[12,13].

经典的检测生态适应遗传基础的方法依赖于种群

遗传学
[14], 该方法尝试通过比较种群内或种群间的遗

传分化(FST), 即物种(近缘种)内种群间的平均近交系

数, 找出明显区别于中性进化的遗传分化特异性(out-
lier)位点, 并认为这些位点最有可能受到自然选择的

影响
[15,16]. 然而, 该方法需要依赖大量样本并且不考
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虑环境异质性, 因此会产生许多假阳性的结果
[17,18]. 新

近发展出来的景观基因组学方法聚焦于利用基因型-
环境互作关系(genotype-environment associations,
GEAs)来揭示生态适应的分子机制

[2,19,20]. 景观基因组

学通过整合遗传变异和生物的空间模型, 可以从基因

组水平研究物种的适应性遗传变异与景观特征之间的

相互作用
[21,22]. 利用景观基因组学领域涉及到的广义

线性混合模型
[23,24]

、多变量统计分析
[25,26]

和非线性模

型
[27,28]

等多种方法可深入挖掘出与环境因子相关联的

位点以及功能性基因, 比种群遗传学研究具有更高的

准确性; 然而, 种群遗传学可以帮助人们了解物种的

分布格局和种群历史变化过程, 因此, 综合利用种群

遗传学和景观基因组学的原理和方法可以帮助人们深

入了解物种生态适应的分子机制, 从而推测该物种应

对未来环境变化的能力
[20,29]. 本文首先总结了基于遗

传分化特异性位点检测、广义线性混合模型、多变量

统计分析和非线性模型等鉴定生态适应的方法, 搭建

了一般的技术流程(图1)并比较其优缺点(表1). 其次,
介绍了新近发展起来的“非适应性风险分析”方法(risk
of non-adaptedness, RONA), 该方法结合等位基因频率

和环境因子变化, 可评估物种应对当前环境并进一步

预测其对未来环境的适应性, 为预估物种应对当前及

未来环境梯度的适应潜力提供参考. 最后, 介绍了国

内外树木生态适应的最新研究实例并为今后生态适应

研究的发展方向提出了建议.

1 生态适应检测方法

1.1 基于遗传分化特异性位点检测

揭示与适应性进化相一致的分子印记的经典方法

基于遗传分化(FST)特异性位点分析, 旨在寻找超出中

性选择预期的遗传分化特异性位点
[15,16,30]. 目前已经

开发出大量的基于遗传分化(FST)特异性位点检测生态

适应的方法
[31,32], 本文选取两类应用最广的方法进行

介绍
[31,33](图1, 表1).
一类方法利用种群间等位基因频率的差异从遗传

数据中鉴定出受自然选择的基因位点. 该方法的理论

基础是受定向选择(适应性选择或正选择)的位点显示

出比中性位点更高的遗传分化, 而受平衡选择(净化选

择或负选择)的位点显示出比中性位点更低的遗传分

化
[31]. 本方法的优点是考虑现实的生态情景、有效种

群大小(effective population size)和迁移率(migration
rate), 有效降低了假阳性. 具体操作时, 首先通过计算

种群遗传位点的分化系数获得模型中各种群遗传分化

位点的先验概率, 接着对中性模型设置先验概率(prior
odds), 然后计算后验概率(posterior odds)的分布情况,
与中性理论预期的遗传分化(FST)显著不同的位点即为

遗传分化特异性位点
[31]. 但是在应用此方法时要特别

注意后验概率的选择, 对于基因位点较多的数据, 若

设置较低的后验概率将会导致假阳性; 设置较高的后

验概率会导致假阴性. 同时还要注意, 若遗传分化位

点位于候选基因上, 则特异性位点的数量可能要大于

随机挑选的位点数量
[34,35]. 此方法的应用以BayeScan

软件为代表, 该软件通过直接计算每个位点的后验分

布概率来检测特异性位点
[31]. BayeScan分析需把遗传

数据转换成GESTE/BayeScan格式, 并对输入(input)、
输出(output)、程序估计的迭代次数(iterations)进行设

定. 在分析开始之前需要试运行来估计模型模拟时参

数的均值和方差, 通常设定试运行次数(pilot runs)为
20, 试运行长度(pilot run length)为5000. 最终, 后验概

率大于设定阈值的遗传位点即被检测为遗传分化特异

性位点.
另一类方法将物种的种群动态拟合为零假设分布

模型, 并将该模型下的遗传分化与实际存在的遗传分

化进行比较并检测其显著性. 该方法考虑杂合度对遗

传分化的影响, 并对不同杂合度设定不同阈值, 以此

来鉴定特异性遗传分化位点
[33]. 通过Fdist2软件可实

现该算法, 首先假设岛屿模型, 模拟种群历史动态并

与真实的遗传分化位点进行比较来检测特异性遗传分

化位点;然后基于计算的杂合度,观测遗传分化(FST)与
软件自动模拟的杂合度, 估计遗传分化(FST)比较检验.
该软件获得的结果可能对特定的种群历史动态非常敏

感, 与BayeScan相比, 其结果的假阳性较高
[15].

1.2 广义线性混合模型

遗传分化对所研究物种的遗传变异位点进行鉴定

的方法通常需要来自不同种群的大量样本
[17], 但是并

未考虑环境异质性. GEAs的检测可基于广义线性混合

模型, 通过鉴别与环境梯度相关的遗传变异揭示物种

适应性的遗传模式
[36], 该方法考虑了种群间的环境异

质性, 与上述介绍的遗传分化特异性位点检测方法相

比具有优势. 科学家开发出了一系列通过等位基因频
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率与环境因子关联分析的手段鉴定生态适应位点的方

法, 本文以最广泛使用的贝叶斯混合模型
[23]

、潜在因

素混合模型
[24]

以及空间分析算法
[37,38]

为例进行介绍

(图1, 表1).
贝叶斯混合模型估计种群间等位基因频率协方差

的经验模型, 然后将该模型用作检验个体遗传位点的

零假设, 本方法最大的特点是使用中性遗传标记建立

零假设模型作为参考, 排除了种群历史动态对检测结

果的干扰
[23], 此分析可由BayEnv软件包实现. 具体操

作该软件包时, 首先通过中性遗传位点建立并计算各

种群等位基因频率与环境变量的协方差矩阵, 其次通

过零假设先验分布模型来计算每个遗传位点的等位基

因频率与每个环境变量相关性的后验分布P值, 并通

过贝叶斯因子(Bayes factor)来鉴定相关性强度
[23]. 该

方法对于检测种群间对环境具有一致性响应方式的位

点非常有效, 但在进行位点是否受到差异化的局地适

应影响的分析时, 还需进行单独的区域分析或时间片

层分析(time slice analyses)[39]. 另外, 该方法在分析时

有一定的限制, 只能依次逐个地测试大量遗传位点和

环境变量的关系
[40].

混合线性模型的方法基于贝叶斯马尔科夫链蒙特

卡罗(Bayesian Markov chain Monte Carlo, MCMC)算

(RDA)

(GF)

(GDM)

图 1 生态适应研究策略. 红色斜体为分析所需软件和R包, 详细信息参表1
Figure 1 Overview of strategies used for local adaptation analysis. The software and R package used for analysis are shown in italics in red. The
detailed information is listed in Table 1

表 1 基于遗传分化和基因-环境关联的检测方法和软件概述

Table 1 Overview of methods and software available for genetic differentiation and environmental association analysis

方法 关联类型
个体/种群

数据
软件或者R包 参考文献

遗传分化特异性
位点检测

贝叶斯 马尔科夫链蒙特卡罗
个体 Fdist2 [31]

个体 BayeScan 2.1 [33]

贝叶斯混合模型 线性 个体和种群 Bayenv 2.0 [23]

广义线性
混合模型

混合线性模型 线性 个体 “LEA” R package [24]

多重逻辑斯蒂回归 马尔科夫链蒙特卡罗 个体 SAM Matlab® [37,38]

多变量统计分析
线性回归 线性 个体 “geosphere, ecodist” R package [41,47]

多重回归 线性 个体 “vegan” R package [48]

非线性模型
非参数机器学习回归树 非线性 个体 “gradient forest, extended forest” R package [27]

置换矩阵回归 非线性 种群 “gdm” R package [28]
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法
[24], 可分析预测变量和等位基因频率之间的关联.

本方法考虑了潜在因素(如种群结构)的影响, 可避免

由于种群进化历史(demography)和地理隔离(isolation
by distance, IBD)[41]引起的模型混杂效应(confounding
effects)对计算结果的干扰,结果的假阳性较低

[24].混合

线性模型方法首先使用贝叶斯估计回归系数生成显示

种群结构与环境变量关联的数据对混杂效应进行校

正, 然后鉴定出的等位基因频率与环境变量之间存在

关联的特定基因位点即可作为自然选择的标志
[24]. 潜

在因素混合模型(latent factor mixed models, LFMM)
分析可实现上述过程. LFMM分析首先使用R语言

[42]

中的LEA函数包
[43]

将遗传数据转换为lfmm格式, 利用

稀疏性非负矩阵分解(sparse nonnegative matrix factor-
ization, snmf)功能补充缺失数据.接着设定运行长度参

数(iterations, burn-in), 当数据集相对较小时(几百个个

体, 几千个基因位点), 程序结果对运行长度参数较为

敏感, 在这种情况下可适当增加运行长度参数
[43]. 最

后设置潜在因素即种群结构, 并运行10次独立的运算

以模拟遗传位点等位基因频率与环境变量的相关性,
根据假设检验的显著性水平(P)来评估遗传位点等位

基因频率与环境变量的相关关系. 该方法最大优势是

在不必事先确定种群结构或假定中性位点的情况下,
可同时估算中性种群结构和环境对等位基因频率的影

响
[39].
空间分析方法(spatial analysis method, SAM)是在

空间分析的基础上结合地理信息系统(geographical in-
formation system, GIS)、环境变量和分子数据来检测

自然选择特征的一种方法
[37,38]. 这种方法不仅可识别

遗传分化特异性位点, 还考虑了生态因素. 该方法首

先基于分子标记位点以及在采样点的相应环境参数去

构建矩阵, 接着利用多元单变量逻辑斯蒂回归(multi-
ple univariate logistic regression)模型检测分子标记位

点的等位基因频率和环境变量之间的关联. 该方法可

通过Matlab®开发的SAM程序, 利用广义线性模型拟

合(generalized linear model fitting, GLMfit)[44]功能来

运行. 通过输入要计算的模型数量(即分子标记位点和

环境变量的数量)求解似然方程并确定参数的最大似

然估计值, 结果可通过在Excel宏中设置动态表来展

现
[37]. 然而, 由于该方法忽视了种群结构, 如果研究的

物种具有复杂的种群动态历史, 可能产生较高的假阳

性
[24,45]. 最近开发的模块化的SAMβADA软件很好地

克服了上述存在于SAM程序中的缺陷, 实现了多变量

分析, 可在计算时将中性的种群结构定义为一个额外

的因子进行分析
[46]. 此外, 该软件还可量化基因型的

空间自相关(spatial autocorrelation)水平, 并可对不同

的分析进行并行运算.

1.3 多变量统计分析

多变量统计分析通常将环境梯度与空间遗传结构

结合在一起, 来测试环境梯度与整个种群结构之间的

多元关系. 此类方法最具有代表性的是Mantel检验, 即
地理/环境隔离分析

[41,47]
和冗余分析(redundancy ana-

lyses, RDA)[48](图1, 表1).
地理隔离

[41]
和环境隔离(isolation by environment,

IBE)[47]是评测驱动种群结构的地理/环境距离和遗传

变异关系最常用的一种方法, 通过皮尔森相关系数

(Pearson correlation coefficient)比较遗传分化矩阵与

地理/环境距离矩阵之间的相关性实现
[49,50]. 然而该方

法仅限于分析的数据在分类单元中存在成对距离的情

况, 与其他同类检测方法相比, 其检验效率不高, 有一

定的假阳性
[51].

IBD/IBE检验时为使遗传分化(FST)和成对的线性

地理距离能以最短的距离进行回归, 会通过线性变换

计算FST/(1−FST)
[52,53]. 根据采样点的经纬度数据, 利用

R语言的geosphere函数包
[54]

计算地理距离矩阵; 利用

ecodist函数包
[55]

来计算采样点之间以及环境数据之间

的距离矩阵. 最后利用地理/气候距离矩阵和遗传分化

矩阵进行IBD/IBE检验以检测种群间的地理距离差

异、气候差异和遗传分化之间的相关性
[56~58]. 特别需

要注意的是, 在分析地理/环境隔离时, 应该控制环境/
地理距离的线性影响, 因此还需进行偏Mantel检验

[59]

和距离矩阵多元回归分析(multiple regression on dis-
tance matrices, MRM)[60].

IBD/IBE检验只能分析广义的地理/环境矩阵对遗

传分化的影响, 而无法鉴定特定环境矩阵, 如降水、温

度、土壤等因子与遗传变异的相关性, 冗余分析克服

了以上缺点. RDA是一种约束排列的方法
[48], 为主成

分分析和多元回归分析的组合. RDA通过将遗传数据

与特定的环境因子整合进行多元建模, 可讨论特定环

境梯度上遗传变异的分布情况
[22,25,61], 假阳性较低

[53].
RDA可使用R语言的vegan函数包中的冗余分析(rda)
功能

[62]
计算. 其中, 遗传数据是因变量, 为每个个体在
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每个遗传位点的等位基因频率, 可通过R语言中的LEA
函数包

[43]
进行转换; 环境数据为自变量. 为了避免在

分析气候变量时地理(经纬度)因素的影响, 通常也同

时进行偏RDA(partial RDA, pRDA)分析. 最后对气候

和遗传数据进行置换检验来评估分析的显著性. 由于

自然选择通常是一个多基因共同作用的过程, 并且往

往由多个环境变量共同驱动, 因此, 与传统的单变量

分析相比, 多变量分析在研究物种的生态适应过程上

具有更大的优势
[63]. 类似的多变量统计分析方法还有

距离依赖的冗余分析(distance-based redundancy analy-
sis, dbRDA)[64]、典范对应分析(canonical correspon-
dence analysis, CCA)[65]等.

1.4 非线性模型

环境因子对遗传分化的影响在绝大多数情况下可

能不符合线性模型, 因此, 使用基于线性模型的方法解

析遗传变异和环境梯度之间是否存在相关性将导致一

定的误差. 在生态分析中, 研究人员主要关注物种对环

境梯度的响应以及确定最重要的环境变量, 这些变量

可用于预测生物多样性的地理格局. 这类方法中最具

代表性的方法包括梯度森林(gradient forests, GF)[27]和
广义相异建模(generalized dissimilarity modelling,
GDM)[28](图1, 表1).

梯度森林为一种非参数机器学习回归树(nonpara-
metric machine-learning regression tree)方法, 是随机森

林(random forests)的扩展. 随机森林可提高预测精度,
并指出梯度丰度变化(gradients abundance changes)的
位置

[66]. 梯度森林通过综合单因素随机森林分析并交

叉验证重要值来衡量预测的环境变量的作用, 可直接

模拟遗传变异的组成变化, 探索空间、环境和等位基

因变量的非线性关联, 也可用来检测单个遗传位点对

环境梯度的响应模式. 但随着遗传位点数目增多, GF
计算能力会受到限制

[67]. R语言的gradientForest和ex-
tendedForest函数包

[68,69]
可整合多个物种随机森林的

结果来分析大量潜在的预测变量, 并得到各个预测变

量解释的遗传变异比例, 通过计算相应的预测变量沿

环境梯度组分变化的比例
[27,70], 从而评估不同环境变

量对研究种群遗传变异的影响.
广义相异建模是基于采样点之间的相异性来模拟

遗传分化位点的空间变异情况, 以此解释遗传距离与

环境和地理距离之间的非线性关系. GDM利用成对的

地理位置之间生物多样性的空间变异进行建模
[28], 是

基于距离矩阵回归的非线性延伸, 可通过拟合样条

(I-spline)来确定沿环境梯度等位基因组成变化的比率,
并以重要性百分比来解释模型的拟合程度

[70]. 这种基

于距离的方法能够解释由种群动态(如地理/环境隔离)
所引起的遗传变异的空间模式; 其次, 理论上, GDM可

分析无限量的具有任意基因频率的遗传位点
[28]. GDM

适合于具有成对的地理和环境距离位点的拟合分析,
可通过R语言中的gdm函数包实现

[71]. GF和GDM的优

势在于它们可处理大型的基因组数据, 提供受到局地

选择的基因组区域的信息. 此外, 在探索未来气候变

化条件下生物多样性的时空变化趋势上, 相较于前文

所列举的方法, GF和GDM具有明显的优势
[19].

2 非适应性风险分析

在气候变化的背景下, 确定物种在未来气候条件

下的“适应性”(即适应能力)至关重要. 传统的生态位

模拟(ecological niche models, ENMs)可根据物种当前

的分布记录和生物气候变量预测物种在未来气候情景

下的潜在分布范围, 并基于预测结果划定需要优先进

行保护的区域或种群, 为物种的保护及保护策略的制

定提供有效的指导
[72,73]. 然而生态位模拟将物种作为

一个整体进行分析, 忽略了物种对特别的生物或非生

物因子的局地适应能力, 而物种的局地适应能力在不

同的种群间往往存在差异
[74~76].

为了克服生态位模型的缺陷, 研究者利用回归分

析建立了物种不同种群的等位基因频率在现在及未来

气候条件下的变化趋势, 并以此来预测种群在未来气

候条件下的适应潜力, 即RONA方法
[77](图1). 该方法

通过RONA值代表种群能在未来气候条件下存活的可

能, 种群的RONA值越高表明种群适应未来气候条件

的潜力越低; RONA值越低则种群的适应能力越高. 已
有研究表明, 如果种群RONA值在十年间变化小于0.1,
表明可适应这十年间的气候变化; 如果该值的变化范

围为0.1~0.2, 则表明种群对气候变化的适应出现明显

的迟滞
[78]. 与传统的生态位模型相比, RONA方法的

优势在于其不仅考虑物种的分布范围, 同时也考虑物

种的等位基因频率.
进行RONA分析时, 首先下载不同浓度路径(re-

presentative concentration pathway, RCP)的气候数据,
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并通过LFMM方法获取种群中个体的等位基因频率

以及环境因子的假定值(P-value)矩阵, 接着结合现在

和未来的气候数据使用PYRONA[29]
进行RONA分析.

PYRONA根据和环境因子关联的遗传位点数量对环

境因子进行排序, 并通过每个环境因子所涉及的相关

性的R2值进行加权来获得平均RONA值, 该值即为种

群在未来气候条件下的适应潜力. 最新的研究报道把

预测物种在未来环境梯度下的适应潜力的方法精确

地定义为未来非适应性风险分析(future risk of nona-
daptedness, f-RONA)[79]. 研究表明, 对于那些由于当

前的气候改变而数量减少的物种来说, 当前气候的非

适应性风险可能比未来气候显得更为重要. 基于此原

理,研究者通过对RONA的进一步扩展,开发了当前非

适应性风险分析方法(current risk of nonadaptedness,
c-RONA)[79], 该方法可预测物种在当前环境梯度下的

适应潜力.

3 生态适应研究在森林生态学中的应用

树木世代周期长、有效种群大, 经常占据高度异

质的环境, 具有独特的生态适应模式, 是生态适应研

究的良好材料
[40]. 早期关于树木生态适应的研究主要

利用种群遗传学的方法
[14,16]. 2010年以后, 景观基因

组学方法被广泛应用于树木的生态适应研究, 这为揭

示树木生态适应的机制提供了全新的研究视角
[13,20].

例如, Rellstab等人
[77]

使用目标混样测序(targeted
pooled sequencing)方法研究了广泛分布于瑞士的三种

栎树(Quercus petraea, Q. pubescens, Q. robur)的局地

适应, 通过环境关联分析(environmental association
analysis, EAA)发现, 在这三个物种中, 均存在与降

水、土壤中黏土含量等环境因素显著相关的基因位

点. Martins等人
[80]

使用基因分型测序(genotyping by
sequencing, GBS)技术对分布于墨西哥高海拔地区的

栎树(Quercus rugosa)进行生态适应研究, 他们从17个
种群103个个体中鉴定出5354个单核苷酸多态性(sin-
gle nucleotide polymorphism, SNP)位点, 环境关联分析

结果表明, 97个SNP与气候变量尤其是季节性降水呈

显著相关, 该结果为这一物种的保护和资源管理策略

的制定提供了理论依据.
自然界中的物种通常可对多个外部环境变量产生

响应, 因此多变量统计分析被广泛应用于物种遗传变

异对环境响应的研究中. Sork等人
[26]

利用40个与芽/开
花、生长、渗透胁迫和温度胁迫相关的参考基因, 从

13个加利福尼亚州落叶栎(Quercus lobata)种群中鉴定

出195个SNP, 等位基因频率与气候梯度的关联分析进

一步鉴定出5个受选择的SNP位点, 这些位点涉及与

芽/开花以及与温度胁迫相关的基因; 作者通过RDA发
现, 气候变量解释了多达67%的适应性遗传变异, 而仅

解释了33%的中性遗传变异. 此外, 越来越多的研究表

明, 物种的遗传变异和环境梯度之间可能不仅仅是简

单的线性相关, 同时还可能存在着非线性的相关关系,
因此非线性模型在解析物种遗传变异时发挥了明显的

作用. 例如, Gugger等人
[70]

应用景观基因组学方法研

究了分布于夏威夷的一种具有重要经济和生态价值的

植物——金合欢(Acacia koa), 作者从311个个体中鉴

定出超过11000个SNP, 通过GF和GDM鉴定出金合欢

的空间遗传结构与年平均降雨量存在显著关联, 模型

预测的结果显示, 降雨模式的改变可能会导致该物种

的遗传偏移(genetic offset).
国内研究者多使用中性标记对树木进行进化历史

研究, 对树木的适应性遗传变异研究较少. 近年来, 研
究者也逐渐开始重视环境因子对物种适应性遗传变异

的影响. Xia等人
[81]

通过线粒体和核基因组分析了环境

和地理对油松(Pinus tabuliformis)种群结构的影响,
outlier检测发现油松存在与温度、降水和土壤类型等

相关的多个遗传分化特异性位点, RDA结果表明, 这

些分化特异性位点存在显著的局地适应信号, 该研究

为进一步研究油松适应性变异的起源奠定了基础 .
Gao等人

[82]
使用简化基因组测序技术对森林树种麻栎

(Quercus acutissima)的生态适应进行研究, GEAs检测

结果表明, 麻栎的遗传分化特异性位点与降水量显著

相关; IBE结果表明, 麻栎种群之间的基因流受到自然

选择和生态适应的限制, 从而导致部分遗传位点和表

型适应性分化, 该研究对于理解森林树种遗传变异的

产生和维持机制有重要意义. Zhao等人
[83]

使用外显子

捕获测序(exome capture sequencing)技术对分布在青

藏高原上的关键种高山松(Pinus densata)的种群结构

和生态适应进行研究, 在控制高山松种群进化历史的

影响后, 检测到约4%的基因位点受到选择的影响. 此

外, 通过等位基因冲浪(allele surfing)和基因型-环境关

联分析发现, 高山松应对未来气候变化的适应潜力

受限.
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环境异质性与局部适应性之间的相互作用对于

理解物种的进化历史至关重要, 但对大多数物种而

言, 环境异质性如何精确地促进种群分化, 以及基因

组变异如何促进适应性进化仍知之甚少. Jia等人
[84]

对广泛分布于我国北方地区的造林树种侧柏(Platy-
cladus orientalis)进行了全分布区水平取样, 利用简化

基因组测序技术获得了侧柏基因组高质量的遗传变

异位点, 澄清了侧柏大尺度的遗传变异格局, 基于梯

度森林算法建立了侧柏种群响应未来气候变化的基

因组响应模型, 并利用该模型识别到了在未来气候变

化情景下侧柏不同地理种群响应气候变化的空间模

式, 建立了气候变化下侧柏种质资源的利用策略. 本

实验室
[85,86]

对在中国西南部横断山生物多样性热点

区的建群树种川滇高山栎(Quercus aquifolioides)展开

了生态适应研究. 通过混样测序65个与干旱和缺氧胁

迫相关的候选基因, 鉴定出381个SNP位点, 环境关联

分析结果显示, 该物种横断山分支和西藏分支的遗传

变异分别与环境(降水)和地理(经纬度)相关联; 非适

应性风险分析预测表明, 横断山分支对横断山地区未

来的降水变量有更好的适应潜力. 该研究解析了气候

变化背景下, 地理、气候因子对川滇高山栎种群生态

适应模式的影响. 树木生态适应的最新研究实例表

明, 环境变量在构建种群适应性遗传变异中发挥了显

著的作用. 因此, 确定环境及景观因素对物种适应性

遗传变异的影响至关重要, 从种群遗传学发展而来的

景观基因组学, 为深入理解物种对环境的生态适应提

供了极大帮助.
然而, 目前使用景观基因组学的方法进行生态适

应研究也存在巨大的挑战. 首先, 研究者使用景观基

因组学的研究方法来揭示和评估物种的生态适应或适

应性遗传变异, 但这些方法往往集中在物种或种下水

平, 很少涉及到群落水平的研究. 未来应当在景观群

落基因组学(landscape community genomics)的框架下,
利用景观基因组学的研究方法, 对位于同一区域的多

个物种进行生态适应研究, 该方法有利于得出这些物

种对共有的陆地景观或环境的生态进化动态(eco-evo-
lutionary dynamics)的响应, 加深人们对生态适应或适

应性遗传变异的认识
[87]. 在群落水平的生态适应研究

中, 当前面临的主要挑战是如何模拟种群的局地适应

格局和对未来气候变化的适应潜力, 而使用GDM、

GF模型以及RONA进行群落水平的景观基因组学的

分析是解决上述问题的一个可能途径.
其次, 对于利用景观基因组学进行生态适应分析,

从分析方法上而言, 并不存在使用一种方法就可解决

涉及生态适应的所有问题, 这表明了利用多学科的分

析方法进行综合分析的必要性. 然而在现今的景观基

因组学的分析中, 存在大量的分析方法, 这些分析方

法具有不同的假设、优势和缺陷
[13,39,88,89], 在具体分

析时要进行综合解释.
最后, 在已有的使用景观基因组学方法进行生态

适应的研究中, 研究者往往低估了采样策略对最终结

果的影响. 传统的景观基因组学研究的采样策略以及

基因组数据的产生通常源自于解决其他研究领域问题

的需要, 并且研究者往往在采样完成后才考虑已有的

数据可以解决哪些景观基因组学所涉及的问题
[90]. 在

未来使用景观基因组学方法进行生态适应的研究中,
采样策略必须考虑研究物种的种群动态过程和经历的

环境变异在空间尺度上的代表性
[13,90~92]. 最新的研究

表明, 控制研究对象的采样数量在景观基因组学的研

究中非常重要. 为观测到明显的适应性信号, 对于扩

散能力有限的物种而言, 采集200个个体进行研究已

经足够; 而对于随机配对的物种而言, 需要扩大到400
个个体

[93]. 此外, 在未来的研究中, 研究者还需要考虑

研究对象已有的基因组学资源(如是否存在参考基因

组)等. 虽然目前已经存在大量的基因组水平的测序方

法可用于生态适应的研究(如简化基因组测序、转录

组测序等), 然而SNP标记数量的获取量以及是否能检

测到存在强烈选择信号的适应性位点, 与测序策略的

选取存在很大关联
[94].

综上所述, 在未来使用景观基因组学的方法进行

具体研究时, 首先应该通过种群遗传学方法研究物种

遗传多样性、种群结构及种群内和种群间的基因流,
以期了解物种的进化历史模式(pattern). 在对物种进化

历史深入了解的基础上, 采用合适的采样策略和分析

方法, 整合环境与遗传变异分析, 可探求物种或群落

对环境的适应性, 了解其生态进化动态(process). 最

后, 可以利用非适应风险分析推测物种未来的命运,
揭示其适应机制, 为科学、合理地保护物种打下理论

基础并提供实践指导. 例如, 未来在对具有保护价值,
尤其是对存在适应性遗传变异的保护物种进行景观基

因组学研究, 可为相应保护措施(如采取就地保护还是

迁地保护, 使用辅助基因流(assisted gene flow)还是辅

中国科学: 生命科学 2021 年 第 51 卷 第 2 期

173



助迁移(assisted migration)[10,95]的手段)的制定提供理

论依据.

4 总结

了解生态适应的遗传基础是分子生态学和进化生

物学研究的重点, 本文整合了生态适应研究的前沿理

论和方法, 提出在进行生态适应研究时既需要利用种

群遗传学方法了解物种的分布模式和种群历史变化过

程, 同时又结合景观基因组学方法, 将遗传变异与环境

因子和景观因子要素结合起来综合研究物种的适应性

遗传变异与景观特征之间的相互作用. 结合新近发展

的可用于预测物种对当前以及未来气候因子适应潜力

的非适应性风险分析方法, 阐明当前及未来环境状况

下物种适应性遗传变异的响应机制, 可为物种生态适

应研究提供新的思路.
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Ecological adaptation or local adaptation is one of the most important responses of species to the changing environment.
Understanding the molecular mechanism of local adaptation provides a theoretical foundation for the protection and utilization of the
species. Landscape genomics studies the interaction between the genetic variation of species and landscape characteristics on the
genomic level which quantify the response of genetic variation caused by environmental changes at the genomic level, and can
provide new insights for local adaptation research as compared with the classic population genetics methods. In this review, we first
summarized series methods for local adaptation research, with particular emphasis on the introduction of generalized linear mixed
models, multivariate statistical analysis, non-linear models, and calculation tools involved in genotype-environment associations
(GEAs), and we also compared the advantages and disadvantages of these methods. Next, we introduced the newly developed method
“risk of non-adaptedness (RONA)”, which evaluates the current and predicts future adaptability of species by combining the allele
frequency and the changes in environmental factors. Finally, using case studies of tree local adaptation, we provided suggestions for
the future study directions on tree local adaptation.
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